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伏马毒素 B1诱导棉铃虫 HaCYP6AE19 表达 

进而增强对高效氯氟氰菊酯的抗药性* 
郑小虎**  赵倩倩  庞民好  杨太新  刘颖超***  唐博文*** 

（河北农业大学植物保护学院，保定 071000） 

摘  要  【目的】  玉米耕作模式的转变使得伏马毒素 B1 在玉米组织中积累，棉铃虫 Helicoverpa 

armigera 在取食玉米时便会摄入伏马毒素 B1，但这对棉铃虫的抗药性有何影响未见报道。近年来，棉

铃虫对高效氯氟氰菊酯的抗药性逐年升高，这是否与棉铃虫取食伏马毒素 B1 有关尚不得知。本研究将

以此为目的展开探讨，明确棉铃虫对高效氯氟氰菊酯抗药性升高的原因，为害虫抗药性产生提供新思

路。【方法】 在棉铃虫饲料中添加伏马毒素 B1，测定了伏马毒素 B1 对棉铃虫抗药性的影响，通过转

录组测序和 RNAi 技术鉴定了关键解毒基因，利用 RT-qPCR 验证了伏马毒素 B1 和高效氯氟氰菊酯对解

毒基因表达量的影响。【结果】 取食 0.01 和 0.1 mg/kg 伏马毒素 B1 后，高效氯氟氰菊酯对棉铃虫的 LC50

值分别为对照组的 1.31 和 1.43 倍；转录组测序鉴定到关键解毒基因 HaCYP6AE19，在沉默 HaCYP6AE19

后，高效氯氟氰菊酯对棉铃虫的 LC50 值为对照组的 2.59 倍；在伏马毒素 B1 和高效氯氟氰菊酯胁迫下，1 d

后，HaCYP6AE19 表达量无明显变化（P>0.05），2 d 后，表达量分别为对照组的 4.44（P<0.01）和 2.39

倍（P<0.05），3 d 后，表达量分别为对照组的 5.27（P<0.01）和 6.25 倍（P<0.01）。【结论】 摄入伏马毒

素 B1 后，棉铃虫解毒基因 HaCYP6AE19 过度表达，进而增强了棉铃虫对高效氯氟氰菊酯的抗药性。 

关键词  棉铃虫；伏马毒素 B1；HaCYP6AE19；高效氯氟氰菊酯；抗药性 

Fumonisin B1 induces the expression of HaCYP6AE19 in Helicoverpa 
armigera, thereby enhanceing resistance to λ-cyhalothrin 

ZHENG Xiao-Hu**  ZHAO Qian-Qian  PANG Min-Hao  YANG Tai-Xin   
LIU Ying-Chao***  TANG Bo-Wen*** 

(College of Plant Protection, Hebei Agricultural University, Baoding 071000, China) 

Abstract  [Aim]  To investigate whether the ingestion of fumonisin B1 in maize tissues by Helicoverpa armigera could 

contribute to the increase in resistance of this pest to λ-cyhalothrin. [Methods]  Fumonisin B1 was added to the feed of H. 

armigera and its effect on the resistance of H. armigera to λ-cyhalothrin was determined. Key detoxification genes were 

identified by transcriptome sequencing and RNAi technology, and the effects of fumonisin B1 and λ-cyhalothrin on the 

expression of these genes was verified with RT-qPCR. [Results]  After feeding on a diet containing 0.01 and 0.1 mg/kg of 

fumonisin B1, the LC50 values of H. armigera to λ-cyhalothrin were 1.31 and 1.43 times higher, respectively, than those of the 

control group. The key detoxification gene HaCYP6AE19 was identified by transcriptome sequencing. After silencing this 

gene, the LC50 value of H. armigera to λ-cyhalothrin was 2.59 times that of the control group. There was no significant change 

in HaCYP6AE19 expression after 1 day (P>0.05) of either fumonisin B1 or λ-cyhalothrin stress. However, after 2 days the 

expression of this gene in the fumonisin B1 and λ-cyhalothrin treatment groups was 4.44 (P<0.01) and 2.39 (P<0.05) times, 

respectively, that of the control, and after 3 days, its expression was 5.27 (P<0.01) and 6.25 (P<0.01) times, respectively, that 
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of the control. [Conclusion]  Ingestion of fumonisin B1 by H. armigera causes overexpression of the detoxification gene 

HaCYP6AE19 and thereby enhances resistance to λ-cyhalothrin. 

Key words  Helicoverpa armigera; HaCYP6AE19; fumonisin B1; λ-cyhalothrin; insecticide resistance 

棉铃虫 Helicoverpa armigera 属鳞翅目

Lepidoptera 夜蛾科 Noctuidae，分布范围广，繁

殖能力强（Noor-ul-Ane et al.，2018），食性杂

（Brévault et al.，2012），可取食 68 科 300 余种

植物（Cunningham and Zalucki，2014；Gu et al.，

2018；Wang et al.，2018）。棉铃虫主要以幼虫为

害，蛀食植物嫩叶和嫩芽，为害幼果，果实腐烂

或蛀空后早落，影响果实品质和产量（郭晓斌，

2020），对全球玉米等重大农作物的生产造成了

严重经济损失（Mironidis et al.，2013；Tek et al.，

2013）。早期棉铃虫的防治主要通过喷洒化学药

剂，由于药剂的长期不合理使用导致棉铃虫对多

种药剂产生了抗性，其中对拟除虫菊酯类杀虫剂

的抗性尤为严重（Wu et al.，1997; 芮昌辉等，

1999），对高效氯氟氰菊酯的抗性倍数可达 262

倍（Wu et al.，2005）。1998 年，为了防治棉铃

虫，河北省邱县首次引进转 Bt 基因抗虫棉（Pan 

et al.，2017），国内各大棉花产区也推广种植。

随着转 Bt 基因棉的大规模种植，棉铃虫对高效

氯氟氰菊酯的抗药性得到了一定缓解，抗性倍数

降到了 9-15 倍（Wu et al.，2005）。然而，Bt 棉

花的广泛种植使棉铃虫田间种群面临着长期单

一的选择压力，导致棉铃虫对 Bt 棉花产生了抗

性，其抗性分子机制已被报道（吴益东等，2021）。

近些年，有研究发现，棉铃虫对高效氯氰菊酯的

抗性倍数上升，且有逐年增长的趋势（胡红岩等，

2021；Wang et al.，2021）。 

昆虫在接触到杀虫剂等异源物质时，会产

生大量解毒酶以进行代谢解毒。昆虫体内能够

代谢杀虫剂的解毒酶系主要有 3 类，包括细胞

色素 P450s（CYPs）、羧酸酯酶（CarEs）和谷胱

甘 S-转移酶（GSTs）。其中，由 P450 介导的代

谢能力增强是棉铃虫抗药性产生的主要机制

（Feyereisen et al.，2015）。研究表明，在一些对

拟除虫菊酯具有抗性的棉铃虫种群中，CYP9A

亚族的 3 条基因 HaCYP9A12、HaCYP9A14 和

HaCYP9A17 过表达（Yang et al.，2006），代谢

试验表明这 3 条基因均能代谢多种不同结构的

拟除虫菊酯类杀虫剂（Tian et al.，2021）。抗氰

戊菊酯品系棉铃虫幼虫的中肠中，HaCYP6B7 基

因显著过表达（唐涛等，2007；Zhang et al.，

2010），RNAi 体系构建和生物测定试验显示，抑

制 HaCYP6B7 表达后棉铃虫对高效氯氰菊酯和

氰戊菊酯的敏感性显著提高（Tang et al.，2012；

唐涛等，2013）。 

植食性昆虫在环境中不仅受到杀虫剂的压

力，还需应对来自真菌毒素的挑战（Van Leeuwen 

and Dermauw，2016）。研究发现，多种 P450 亚

族基因参与昆虫对真菌毒素的解毒，或受真菌毒

素诱导表达（Berenbaum et al.，2020）。黄曲霉

毒素（Aflatoxin）可诱导黑腹果蝇 Drosophila 

melanogaster P450 基因 DmCYP6A2 的代谢能力

增强，提高黑腹果蝇对杀虫剂的抗性（Saner 

et al.，1996）；玉米螟 Ostrinia furnacalis 幼虫在

取食花椒毒素（Xanthotoxin）后，P450 基因

OfCYP321A1 显著上调 51 倍（Sasabe et al.，

2004）。伏马毒素（Fumonisins）是一类主要由

镰孢菌 Fusarium 产生的真菌毒素，可在籽粒和

秸秆中积累（Farhan et al.，2020）。伏马毒素中

以伏马毒素 B1 的含量最高且毒性最强，对多种

动物有致癌性和神经毒性等影响（Li et al.，

2020）。伏马毒素 B1 可引起玉米螟血细胞的死亡

（Zhang et al.，2018）。在使用伏马毒素 B1 对草

地贪夜蛾 Spodoptera frugiperda Sf9 细胞系进行

处理后，试虫体内的 17 条 P450 基因的表达量增

加（Zhang et al.，2017）。 

近年来，随着我国农业种植结构的调整和耕

作栽培方式的改变，玉米品种的选育加快，种植

面积增加，导致棉铃虫等害虫对玉米的危害加

重，且有逐年加重的趋势（王振营和王晓鸣，

2019）。同时，玉米耕作方式的变化，尤其是在

秸秆还田后，导致土壤中积累大量的真菌毒素和

致病菌，以伏马毒素和镰孢菌为主（胡韬纲，

2015）。研究发现，带有镰孢菌的种子可导致
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伏马毒素在玉米叶片组织中积累，且以伏马毒

素 B1 积累最为明显（Zitomer et al.，2010）。

此外，灌溉水中含有伏马毒素可使玉米幼苗叶

片中伏马毒素 B1 积累，受伏马毒素 B1 污染的

土壤可导致玉米幼苗根部吸收毒素，并传播至

远端组织，发挥植物毒性作用（Arias et al.，

2016），因此棉铃虫在取食玉米时势必会摄入

伏马毒素 B1。研究显示玉米螟和棉铃虫等害虫

的取食会影响玉米籽粒中伏马毒素的污染水

平（李人杰等，2015；李琴珵等，2021），但

这种互作关系对棉铃虫抗药性的影响尚未得

到深入研究。 

本研究深入探讨了棉铃虫与伏马毒素 B1 的

互作关系，分析了棉铃虫对高效氯氟氰菊酯抗药

性水平变化的原因，解析了伏马毒素 B1 诱导棉

铃虫对高效氯氟氰菊酯的抗药性机制。本研究首

次探究了真菌毒素伏马毒素 B1 与害虫抗药性之

间的关系，研究的开展为棉铃虫抗药性产生机制

提供新思路，为棉铃虫基因表达的研究提供理论

基础。 

1  材料与方法 

1.1  供试材料 

1.1.1  供试棉铃虫  本试验所用棉铃虫和饲料，

均购于河南省济源白云实业有限公司。在饲料中

分别添加低剂量的伏马毒素 B1（0.01 mg/kg）和

高效氯氟氰菊酯（3.92 mg/kg）对敏感品系棉铃

虫进行继代饲养，饲料中伏马毒素 B1 和高效氯

氟氰菊酯的剂量逐代增加，构建伏马毒素 B1 耐

受品系和高效氯氟氰菊酯耐受品系棉铃虫。3 种

品系棉铃虫均为人工饲养。 

将初孵幼虫挑至体积为 25 mL 的塑料盒，每

个盒中挑 20 头幼虫并放入 1 g 饲料，幼虫长至 2

龄后分别挑至新塑料盒中，单独饲养。试虫置于

人工气候培养箱（HPg-280B 为青岛海尔公司产

品）中饲养。培养箱条件为：温度（25±1）℃，

相对湿度 70%±5%，光周期 16 L∶8 D。 

1.1.2  供试试剂  伏马毒素标准品为青岛普瑞

邦生物工程有限公司产品；高效氯氟氰菊酯原药

（96%）为江苏龙灯化学有限公司产品；RNAiso 

Plus 为艾科瑞生物工程有限公司产品；cDNA 第

一链反转录试剂盒和 Hieff qPCR SYBR Green 

Master Mix 为上海翊圣生物有限公司产品。 

1.2  试验方法 

1.2.1  伏马毒素 B1 对棉铃虫抗药性影响测定  

向棉铃虫饲料添加终浓度为 0.01 和 0.1 mg/kg 的

伏马毒素 B1，选择敏感品系棉铃虫 3 龄幼虫进

行饲喂，以饲喂不添加伏马毒素 B1 普通饲料的

幼虫为对照。饲喂 48 h 后，使用绿甘蓝叶片以

浸叶法（NY/T 1154.14，2008）测定高效氯氟氰

菊酯对试虫的毒力。使用丙酮溶解高效氯氟氰菊

酯原药配置成母液，使用 0.1%吐温 80 对母液进

行梯度稀释，浓度设置为 0、1.67、5、15、45

和 135 mg/L，每个药剂浓度处理设置 30 头试虫，

重复 3 次。72 h 后统计试虫死亡情况，计算矫正

死亡率和各处理的 LC50 值。高效氯氟氰菊酯对

第 6 代伏马毒素 B1 耐受品系试虫的生物测定方

法同上。 

1.2.2  试虫的转录组测序和软件预测 

（1）转录组测序样品制备 

分别选取第 6 代伏马毒素 B1 耐受品系（饲

料中伏马毒素 B1 含量为 0.5 mg/kg）和敏感品系

棉铃虫 3 龄幼虫进行解剖，取中肠和脂肪体混合

后进行转录组测序。设置 3 个生物学重复，每个

重复 15 头试虫。样品交由杭州联川生物公司进

行测序。 

（2）Illumina Miseq 测序和数据处理 

在 Illumina 测序平台上进行测序。用 Illumina 

Novaseq TM 6000 进行建库，建库操作和数据处

理方法使用 Illumina paired-end RNA-seq。以差

异倍数 FC（Fold change）≥2 或 FC≤0.5（即 log2FC

的绝对值≥1）为变化阈值，q<0.05（q 为 P 值的

校正值）为差异基因筛选标准。使用 NCBI 

BLAST 工具对结果进行鉴定，筛选棉铃虫抗药

性关键解毒基因。 

1.2.3  实时荧光定量 PCR  使用 RNAisoPlus 提

取 RNA。使用翊圣 Hifair®1 st Strand cDNA 

Synthesis SuperMix for qPCR 试剂盒进行反转
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录，反应体系如下：1 μg RNA，3 μL 5×DNA 

digester Mix，ddH2O 补至 15 μL。混匀后于 42 ℃

孵育 2 min，加入 5 μL 4×HifairⅢ SuperMix plus，

设置程序为 25 ℃，5 min；55 ℃，15 min；85 ℃，

5 min 进行逆转录反应。 

基因表达量检测，首先绘制目的基因和内参

基因的标准曲线，模板为 10 倍梯度稀释后的

cDNA，用 ddH2O 代替模板作为阴性对照。

RT-qPCR 反应体系为 20 μL：10 μL Hieff qPCR 

SYBR Green Master Mix，上、下游引物根据扩

增效率确定用量，1 μL 模板，ddH2O 补至 20 μL。

扩增程序如下：95 ℃，10 min 1 个循环；95 ℃，

15 s，60 ℃，60 s 40 个循环。从 60 ℃到 95 ℃

以每 30 s 0.3 ℃的增量进行熔解曲线分析。扩增

效率（E）使用公式 E=（10[﹣1/slope]-1）×100%计

算。各基因的 RT-qPCR 引物序列如表 1 所示。

RT-qPCR 选用 RPS15 和 RPL32 作为内参基因

（Shakeel et al.，2015；Zhang et al.，2015）。使

用 2﹣ΔΔCt 的方法（庾蕾等，2007）计算基因的 

相对表达量。试验重复 3 次。 

表 1  RT-qPCR 引物序列 

Table 1  RT-qPCR primer sequence 

引物名称 
Primer name 

引物序列（5ʹ-3ʹ） 
Primer sequence (5ʹ-3ʹ) 

HaCYP6AE19-qF CATTTTACCCCTTCGGTGCG 

HaCYP6AE19-qR CTTCAGGACGGTGACGAGAC

RPS15-qF CTGAGGTCGATGAAACTCTC

RPS15-qR CTCCATGAGTTGCTCATTG 

RPL32-qF CATCAATCGGATCGCTATG 

RPL32-qR CCATTGGGTAGCATGTGAC 

 
1.2.4  HaCYP6AE19 RNA干扰（RNA interference，

RNAi）体系的构建 

（1）HaCYP6AE19 的小干扰 RNA（siRNA）

引物设计 

根据 HaCYP6AE19 的全长序列设计 3 条候

选 siRNA，位点如下，siRNA-1 为 528-546、

siRNA-2 为 672-690、siRNA-3 为 799-817。根据

序列设计带有 T7 RNA 聚合酶启动子序列的

siRNA 引物，引物序列如表 2。 

 

表 2  siRNA 合成引物序列 

Table 2  siRNA synthesis primer sequence 

引物名称 Primer name 引物序列（5′-3′）Primer sequence (5′-3′) 

siRNA-1-1 GGATCCTAATACGACTCACTATAGATAGAAACGCGCGCTCAC 

siRNA-1-2 AAGTGAGCGCGCGTTTCTATCTATAGTGAGTCGTATTAGGATCC 

siRNA-1-3 GGATCCTAATACGACTCACTATAGTGAGCGCGCGTTTCTATC 

siRNA-1-4 AAGATAGAAACGCGCGCTCACTATAGTGAGTCGTATTAGGATCC 

siRNA-2-1 GGATCCTAATACGACTCACTATAGGCACCAATCCACGGAGAC 

siRNA-2-2 AAGTCTCCGTGGATTGGTGCCTATAGTGAGTCGTATTAGGATCC 

siRNA-2-3 GGATCCTAATACGACTCACTATAGTCTCCGTGGATTGGTGCC 

siRNA-2-4 AAGGCACCAATCCACGGAGACTATAGTGAGTCGTATTAGGATCC 

siRNA-3-1 GGATCCTAATACGACTCACTATAGGATACCAACTTTTCCCGC 

siRNA-3-2 AAGCGGGAAAAGTTGGTATCCTATAGTGAGTCGTATTAGGATCC 

siRNA-3-3 GGATCCTAATACGACTCACTATAGCGGGAAAAGTTGGTATCC 

siRNA-3-4 AAGGATACCAACTTTTCCCGCTATAGTGAGTCGTATTAGGATCC 

siGFP-1 GGATCCTAATACGACTCACTATAGAGAAGAACTTTTCACTGC 

siGFP-2 AAGCAGTGAAAAGTTCTTCTCTATAGTGAGTCGTATTAGGATCC 

siGFP-3 GGATCCTAATACGACTCACTATAGCAGTGAAAAGTTCTTCTC 

siGFP-4 AAGAGAAGAACTTTTCACTGCTATAGTGAGTCGTATTAGGATCC 

下划线部分为 T7 启动子序列。 

The underlined portion is the T7 promoter sequence. 
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（2）siRNA 合成 

配制以下体系以生成正义链 RNA 或反义

链 RNA 模板：寡核苷酸-1 10 μL、寡核苷酸- 

2 10 μL、2×Oligo 退火缓冲液 50 μL 和无酶核酸

水 30 μL，将寡核苷酸混合物于 93 ℃条件下加

热 4 min，然后使混合物缓慢冷却至室温。接着

使 用 试 剂 盒 T7 RiboMAX™ Express RNAi 

System 进行体外转录合成 siRNA，合成的 siRNA

均稀释至 100 μmol·L﹣1。 

（3）显微注射法注射 siRNA 

将敏感品系棉铃虫 3 龄幼虫放于冰上冷冻

麻醉，用镊子轻轻捏住试虫，于试虫第 1 腹足位

置轻轻扎破表皮，慢慢推进注射 siRNA，每头试

虫注射 0.5 μL。处理组每条 siRNA 注射 10 头试

虫，对照组为注射 si-GFP 的试虫，设置 3 个重

复，每个重复 6 头试虫；注射 48 h 后，使用

RT-qPCR 检测 HaCYP6AE19 的沉默效率和沉默

有效率，单头试虫的沉默效率为 50%以上合格，

沉默有效率为 70%（7 头/10 头）以上合格。

RT-qPCR 检测方法同上 1.2.3 节。 

1.2.5  药敏试验  使用敏感品系棉铃虫 3 龄幼

虫进行试验，注射 1.2.4 节中效率合格的 siRNA，

注射方法同上 1.2.4 节。48 h 后对注射 siRNA

的试虫进行取样，检测本次试验样品的基因沉

默效率是否达到标准。处理组共取 8 头进行单

头试虫检测，对照组为 3 个重复，每个重复取 6

头试虫，使用 RT-qPCR 检测 siRNA 对试虫基因

的沉默效率和沉默有效率，检测方法同上 1.2.3

节。检测合格之后，采用浸叶法进行生物测定，

操作步骤和药剂浓度设置同上 1.2.1 节。试验重

复 3 次。 

1.2.6  基因表达量及分布检测 

（1）基因在品系间的表达量检测 

分别取第 14 代伏马毒素 B1 耐受品系（饲料

中伏马毒素 B1 含量为 1.9 mg/kg）、第 10 代高

效氯氟氰菊酯（饲料中高效氯氟氰菊酯含量为

12 mg/kg）耐受品系及敏感品系棉铃虫 3 龄幼虫

6 头解剖后取中肠和脂肪体混合使用 RT-qPCR

检测基因的相对表达量，检测方法同上 1.2.3 节。

试验重复 3 次。 

表达量（2）基因在棉铃虫体内的分布情况

检测 

取敏感品系棉铃虫 3 龄幼虫 6 头，解剖后取

中肠和脂肪体混合于离心管中，其余组织放于另

一离心管，使用 RT-qPCR 检测基因在棉铃虫体

内的分布情况，检测方法同上 1.2.3 节。试验重

复 3 次。 

1.2.7  伏马毒素 B1 和高效氯氟氰菊酯对

HaCYP6AE19 表达量的影响  分别向棉铃虫饲

料中添加终浓度为 1 mg/kg 的伏马毒素 B1 和

LC30 剂量（3.92 mg/kg）的高效氯氟氰菊酯，

对敏感品系棉铃虫 3 龄幼虫进行胁迫处理，对

照组为饲喂不添加伏马毒素和高效氯氟氰菊酯

普通饲料的幼虫，每组设置各 18 头试虫。在

24、48 和 72 h 后分别取 6 头试虫，解剖后取

中肠脂肪体混合，使用 RT-qPCR 检测基因的

相对表达量，检测方法同上 1.2.3 节。试验重

复 3 次。 

1.3  数据处理与分析 

所有试验数据均以 3 次独立试验的平均值±

标准误差表示。统计学分析及生物测定的 LC50

值计算、数据的单因素方差分析或者 t 检验均使

用软件 SPSS 20。 

死亡率=死亡虫数/供试总虫数×100%， 

校正死亡率=（处理组死亡率－对照组死亡

率）/（1－对照组死亡率）×100%。 

2  结果与分析  

2.1  伏马毒素 B1诱导棉铃虫对高效氯氟氰菊酯

敏感性下降 

取食不同浓度伏马毒素 B1 饲料 48 h 后，试

虫对高效氯氟氰菊酯敏感性的生物测定结果如

表 3 所示。对照组试虫的 LC50 值为 16.84 mg/L，

取食 0.01 mg/kg 伏马毒素 B1 饲料后试虫的 LC50

值为 22.00 mg/L，为对照组的 1.31 倍。取食

0.1 mg/kg 伏马毒素 B1 饲料后试虫的 LC50 值为

24.08 mg/L，为对照组的 1.43 倍。表明试虫在

取食伏马毒素 B1 后对高效氯氟氰菊酯的敏感

性下降。 
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第 6 代伏马毒素 B1 耐受品系试虫对高效氯

氟氰菊酯的生物测定结果如表 4 所示。敏感品系

试虫的 LC50 值为 12.75 mg/L，伏马毒素 B1 耐受

品系试虫的 LC50 值为 33.04 mg/L，是敏感品系

试虫的 2.59 倍，表明伏马毒素 B1 耐受品系试虫

对高效氯氟氰菊酯的抗药性增强。 
 

表 3  敏感品系棉铃虫取食伏马毒素 B1 后对高效氯氟氰菊酯的敏感性变化 

Table 3  The sensitivity of sensitive strain of Helicoverpa armigera to λ-cyhalothrin after ingestion of fumonisin B1 

伏马毒素 B1 浓度（mg/kg）

Fumonisin B1  
concentration (mg/kg) 

斜率 
Slope 

截距 
Intercept 

LC50 
(mg/L) 

95%置信区间（mg/L） 

95% confidence  
interval (mg/L) 

R2 

0.00 0.95 3.84 16.84±3.23 11.57-24.52 0.95 

0.01 0.87 3.83 22.00±4.65 14.54-32.29 0.95 

0.10 1.04 3.53 24.08±4.62 16.54-35.06 0.97 

 

表 4  第 6 代伏马毒素 B1 耐受品系棉铃虫对高效氯氟氰菊酯的抗药性 

Table 4  Resistance to λ-cyhalothrin in 6th-generation fumonisin B1-tolerant strain of Helicoverpa armigera 

试虫类别 

Type of test insect 

斜率 

Slope 

截距 

Intercept 

LC50 
(mg/L) 

95%置信区间（mg/L） 

95% confidence  
interval (mg/L) 

R2 

敏感品系 Sensitive strain 1.08 3.81 12.75±2.19 9.10-17.85 0.95 

伏马毒素 B1 耐受品系 

Fumonisin B1-tolerant strain 

1.02 3.44 33.04±6.73 22.16-49.26 0.99 

 

2.2  伏马毒素 B1耐受品系试虫转录组测序结果

分析 

    第 6 代伏马毒素 B1 耐受品系和敏感品系棉

铃虫的转录组测序及差异表达基因分析如图 1

所示，其中红框圈出的基因 LOC110371725 为品

系间差异表达最为明显的基因，其在第 6 代伏马

毒素 B1 耐受品系棉铃虫的表达量为敏感品系的

16.92 倍（P<0.05）。使用 NCBI BLAST 对该基

因进行比对，鉴定其为棉铃虫细胞色素 P450 

CYP6AE 亚族基因 HaCYP6AE19。 

2.3  HaCYP6AE19 RNAi 体系的构建 

2.3.1  HaCYP6AE19 及内参基因标准曲线绘制  

各基因 RT-qPCR 引物的熔断曲线均为单峰，体

系、扩增效率和 R2 如表 5 所示，各数据均符合

标准。 

2.3.2  siRNA-3 对 HaCYP6AE19 的沉默作用  

RT-qPCR 结果显示，注射 siRNA-1 2 d 后（图 2：

A），HaCYP6AE19 表达量分别为对照组的 0.09、

0.80 和 1.12 倍，沉默有效率为 1/10 ，对

HaCYP6AE19 没有明显的沉默作用（P>0.05）；

注射 siRNA-2 2 d 后（图 2：B），HaCYP6AE19

表达量分别为对照组的 0.44、0.24 和 1.53 倍，

沉默有效率为 2/10，对 HaCYP6AE19 没有明显

的沉默作用（P>0.05）；注射 siRNA-3 2 d 后

（图 2：C），HaCYP6AE19 表达量分别为对照

组的 0.19、0.04、0.30、0.13、0.16、1.02、0.04、

0.80 和 0.25 倍，HaCYP6AE19 的表达量较对照

组显著降低了 76%（P<0.05），且 10 头试虫中

有 7 头试虫的沉默效率达到 50%以上，沉默有

效率为 70%。因此，以此靶点进行后续的药敏

试验。 

2.3.3  HaCYP6AE19 沉默后，棉铃虫对高效氯

氟氰菊酯的敏感性增强  注射 siRNA-3 后，8 头

试虫HaCYP6AE19的表达量分别为对照组的0.49、

0.11、0.11、0.01、0.02、0.23、0.02 和 1.15 倍，

有 7 头表达量降低了 50%以上（P<0.05）（图 3），

沉默有效率为 87.5%，沉默效率和沉默率均符合

标准。 
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图 1  敏感品系与伏马毒素 B1 耐受品系棉铃虫中的差异表达基因 

Fig. 1  Differentially expressed genes in sensitive strain and fumonisin B1-tolerant strain of Helicoverpa armigera 

FB1R_1、2、3 和 SS_1、2、3 分别代表伏马毒素 B1 耐受品系和敏感品系棉铃虫测序样品的 3 次重复。 

FB1R_1, 2, 3 and SS_1, 2, 3 represent 3 replicates of sequenced samples from fumonisin  
B1-tolerant strain and sensitive strain of H. armigera, respectively. 
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表 5  各基因 RT-qPCR 标准曲线 

Table 5  RT-qPCR standard curve of each gene 

基因名称 
Gene name 

引物用量（μL） 
The amount of primer (μL) 

扩增效率 E（%） 

Amplification efficiency (%) 
R2 

HaCYP6AE19 0.6 95.0 0.99 

RPS15 0.5 106.8 0.99 

RPL32 0.5 98.7 0.99 

 

 
 

图 2  HaCYP6AE19 的 siRNA 筛选 

Fig. 2  siRNA screening of HaCYP6AE19 

A. siRNA-1 注射 2 d 后 HaCYP6AE19 的沉默效率检测；B. siRNA-2 注射 2 d 后 HaCYP6AE19 的沉默效率检测； 

C. siRNA-3 注射 2 d 后 HaCYP6AE19 的沉默效率检测。ns 代表差异不显著（P>0.05，t 检验）， 

*代表差异显著（P<0.05，t 检验）。下图同。 

A. The silencing efficiency assay of HaCYP6AE19 after 2 d injection of siRNA-1; B. The silencing efficiency assay  
of HaCYP6AE19 after 2 d injection of siRNA-2; C. The silencing efficiency assay of HaCYP6AE19 after 2 d  

injection of siRNA-3. ns represents no significant difference (P>0.05, t-test),  
* represents significant difference (P<0.05, t-test). The same below. 

 

 
 

图 3  HaCYP6AE19 的沉默效率检测 

Fig. 3  Silence efficiency assay of HaCYP6AE19 
 

沉默 HaCYP6AE19 后试虫对高效氯氟氰

菊 酯 的敏感性变化如图 4 所示，在沉默 

 

HaCYP6AE19 后，试虫在 1.67 mg/L 高效氯氟氰

菊酯处理下死亡率为 15.73%，与对照组的

14.61%相比无显著差异（P>0.05）；在 5 mg/L

高效氯氟氰菊酯处理下的死亡率为 32.58%，较

对照组的 24.72%显著增加 7.86%（P<0.05）；在

15 mg/L 高效氯氟氰菊酯处理下的死亡率为

53.93%，较对照组的 41.57%显著增加 12.36%

（P<0.05）；在 45 mg/L 高效氯氟氰菊酯处理下

的死亡率为 71.91%，较对照组的 55.06%显著增

加 16.85%（P<0.05）；在 135 mg/L 高效氯氟氰

菊酯处理下的死亡率为 92.14%，较对照组的

74.16%显著增加了 17.98%（P<0.01）。 

试虫的 LC50 变化如表 6 所示，注射 si-GFP

后，试虫的 LC50 为 27.68 mg/L；注射 siRNA-3 
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图 4  沉默 HaCYP6AE19 后棉铃虫对高效 

氯氟氰菊酯的敏感性变化 

Fig. 4  Changes in susceptibility of Helicoverpa 
armigera to λ-cyhalothrin after silencing  

of HaCYP6AE19 

**代表差异非常显著（P<0.01，t 检验）。下图同。 

** represents highly significant difference  
(P<0.01, t-test). The same below. 

 

表 6  注射 siRNA-3 后棉铃虫对高效氯氟 

氰菊酯的抗药性变化 

Table 6  Changes in resistance to λ-cyhalothrin in 
Helicoverpa armigera after injection of siRNA-3 

处理 
Treatment 

斜率 
Slope 

截距 
Intercept 

LC50 
(mg/L) 

95%置信区间

（mg/L） 
95% confidence 
interval (mg/L)

R2

 

si-GFP 0.88 3.73 27.68 19.49-39.30 0.99

siRNA-3 1.23 3.68 11.83 9.24-15.14 0.99

 

后，试虫的 LC50 为 11.83 mg/L。结果表明，

HaCYP6AE19 被沉默后，棉铃虫对高效氯氟氰菊

酯的敏感性显著增加，抗药性倍数较对照组降低

了 2.34 倍。 

2.4  HaCYP6AE19 主要分布于棉铃虫的中肠脂

肪体 

HaCYP6AE19 的分布检测结果如图 5 所示， 

HaCYP6AE19 在棉铃虫的中肠脂肪体中的表达

量是其余组织的 4.45 倍（P<0.05）。 

2.5  HaCYP6AE19 在两个抗性品系棉铃虫中均

显著上调 

品系间 RT-qPCR 检测结果如图 6 所示，与

敏感品系试虫相比，HaCYP6AE19 在伏马毒素 

 
 

图 5  HaCYP6AE19 在棉铃虫体内的分布情况 

Fig. 5  Distribution of HaCYP6AE19 in  
Helicoverpa armigera 

 

 
 

图 6  HaCYP6AE19 在不同棉铃虫品系之间的表达情况 

Fig. 6  Expression levels of HaCYP6AE19 among 
different Helicoverpa armigera strains 

***代表差异极显著（P<0.001，t 检验） 

*** represents extremely significant difference 
(P<0.001, t-test) 

 

B1 耐受品系中显著上调 14.84 倍（P<0.01），在

高效氯氟氰菊酯耐受品系中显著上调 2.35 倍

（P<0.05）。 

2.6  伏马毒素 B1 和高效氯氟氰菊酯均可诱导

HaCYP6AE19 过表达 

伏马毒素 B 1 和高效氯氟氰菊酯胁迫下

HaCYP6AE19 的表达量变化如图 7（A，B）所示。

在伏马毒素 B1 胁迫下（图 7：A），1 d 后

HaCYP6AE19 的表达量无明显变化（P>0.05），

2 d 后 HaCYP6AE19 表达量显著上调 4.44 倍 
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图 7  伏马毒素 B1 和高效氯氟氰菊酯胁迫下棉铃虫 HaCYP6AE19 表达量变化 

Fig. 7  Changes in the expression level of HaCYP6AE19 in Helicoverpa armigera under  
the stress of fumonisinB1 and λ-cyhalothrin 

A. 伏马毒素 B1 胁迫不同天数下 HaCYP6AE19 的表达量变化；B. 高效氯氟氰菊酯胁迫不同天数下 HaCYP6AE19 的 

表达量变化。A. The changes in the expression of HaCYP6AE19 under different days of fumonisin B1 stress;  

B. The changes in the expression of HaCYP6AE19 under different days of λ-cyhalothrin stress. 
 

（P<0.01），3 d 后 HaCYP6AE19 表达量显著上

调 5.72 倍（P<0.01）。在高效氯氟氰菊酯胁迫

下（图 7：B），1 d 后 HaCYP6AE19 的表达量

无明显变化（P>0.05），2 d 后 HaCYP6AE19

表达量显著上调 2.39 倍（P<0.05），3 d 后

HaCYP6AE19 表达量显著上调 6.25 倍（P<0.01）。 

3  讨论 

近年来，随着种植模式的改变和抗虫棉种植

面积的减少，棉铃虫对玉米的危害逐年加重（陆

宴辉等，2018）。依前言所述，秸秆还田会导致

伏马毒素 B1 在玉米组织中积累，这使得棉铃虫

在取食玉米时摄入伏马毒素 B1，但这种互作关

系对棉铃虫有何影响未见报道。研究发现花椒毒

素可诱导草地贪夜蛾 CYP9A 家族多个基因的表

达，进而增强对溴氰菊酯的耐受性（Tao et al.，

2012）；黄曲霉毒素可诱导黑腹果蝇 P450 基因

DmCYP6A2 的代谢能力增强，进而提高黑腹果蝇

对杀虫剂的抗药性（Berenbaum et al.，2020）。

同属植物毒素的伏马毒素 B1 可能也具有类似功

能，在促进棉铃虫抗药性方面发挥作用。近几年

有研究发现棉铃虫对高效氯氟氰菊酯的抗药性

回归至中高水平（胡红岩等，2021；Wang et al.，

2021），但历史的演变暗示其可能存在新的机制。 

研究发现，高浓度的伏马毒素 B1 会对棉铃

虫的生长发育产生不利影响，且有可能使幼虫畸

形（肖宏丽等，2024）。为了探讨伏马毒素 B1

对棉铃虫抗药性的影响，本研究在棉铃虫饲料中

添加了较低浓度（0.01 和 0.1 mg/kg）的伏马毒

素 B1。生物测定结果显示，棉铃虫在取食伏马

毒素 B1 后对高效氯氟氰菊酯的敏感性呈下降趋

势。为进一步验证该结果，本研究培养了伏马毒

素 B1 耐受品系棉铃虫，并在培养至第 6 代时再

次进行生物测定。结果发现，耐受品系试虫对高

效氯氟氰菊酯产生了一定的抗药性。 

研究表明，CYP6AE 亚族基为鳞翅目害虫

所特有，并在拟除虫菊酯杀虫剂抗性中发挥关

键作用（Shi et al.，2018）。在本研究中，通

过 转 录 组 测 序 筛 选 到 该 亚 族 基 因 中 的

HaCYP6AE19。包括 HaCYP6AE19 在内的 9 条

CYP6AE 亚族基因过量表达，介导棉铃虫对氰

戊菊酯的抗性（Shi et al.，2018）。此外，

HaCYP6AE11 的过量表达还可调节棉铃虫对溴

氰菊酯和 λ-氯氟氰菊酯的抗药性（Brun-Barale 

et al.，2010）。为了探究 HaCYP6AE19 的功能，

本研究构建了HaCYP6AE19的RNAi体系并成功

将 HaCYP6AE19 沉 默 ， 药 敏 试 验 显 示

HaCYP6AE19 沉默后，棉铃虫对高效氯氟氰菊酯

的敏感性增加，表明 HaCYP6AE19 在调控棉铃
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虫对高效氯氟氰菊酯的抗药性中起着关键作用。 

P450 基因的过表达是害虫抗药性发展中的

一种常见现象（黄云等，2022）。溴氰菊酯能够

诱导 HaCYP6B6 基因在棉铃虫幼虫的中肠和脂

肪体中高度表达（Zhou et al.，2010），代谢试验

证明了 HaCYP6B6 的代谢能力（Tian et al.，

2017）。此外，溴氰菊酯可诱导 HaCY96A14 等基

因显著上调，RNAi 试验证实了 HaCY96A14 的

解毒作用（Zhou et al.，2010）。在本研究中，

RT-qPCR 结果显示伏马毒素 B1和高效氯氟氰菊

酯均可诱导 HaCYP6AE19 的过表达，再次证明

了 HaCYP6AE19 在解毒异源物质中的关键作

用。综上，本研究通过药敏试验、RT-qPCR 和

转录组测序等技术证实了伏马毒素 B1可以诱导

棉铃虫 HaCYP6AE19 的过表达，进而增强棉铃

虫对高效氯氟氰菊酯的抗药性。伏马毒素 B1 对

棉铃虫抗药性影响的分子机制值得进一步探

究。在秸秆还田的背景下，本研究深入探讨了

伏马毒素 B1与棉铃虫抗性之间的影响关系和作

用机制，为害虫的绿色防控提供了一定的理论

支持，也为棉铃虫抗药性机制的研究提供了新

思路。 
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