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摘  要  【目的】 家蚕 Bombyx mori 是重要的资源昆虫，其主产品蚕丝具有极高的生物学价值与经济价

值。目前，与家蚕产丝调控相关的基因研究较少。为丰富家蚕产丝相关基因的基础数据，深入挖掘家蚕产

丝机制，本研究开展了家蚕产丝相关基因的生物信息学分析。【方法】 本研究整合了前期对 15 个蚕丝产

量相关的改良相关基因的注释，采用转录组分析方法筛选出显著差异表达的家蚕产丝相关基因，对其进行

了染色体定位分析、理化性质分析及亚细胞定位分析、富集分析；并针对关键家蚕产丝相关基因 agtpbp1

与 lov 进行了 60 个鳞翅目物种范围的种间基因家族鉴定与进化分析。【结果】 结果表明，蚕丝产量相关

的改良基因 NDRG3、PDSS1、beta-Spec、KNCK1、unc-22、BR3、ZMYND8、XNP_1、Bin1、lov 在家蚕蛹

前期与 5 龄幼虫的前丝腺部位具有显著表达差异，P 值分别为 4.523 2×10
﹣6、1.586 6×10

﹣4、5.261 5×10
﹣7、

6.210 8×10
﹣3、8.113 4×10

﹣10、2.014 5×10
﹣19、4.858 2×10

﹣2、7.767 6×10
﹣23、3.361 3×10

﹣17、3.896 7×10
﹣4；

蚕丝产量相关的改良基因 beta-Spec、XNP_2、KNCK1、agtpbp1、BR3、XNP_1、Bin1、dpyd、lov 在家蚕

蛹前期与 5 龄幼虫的中丝腺部位具有显著表达差异，P 值分别为 9.518 4×10
﹣8、1.984 3×10

﹣3、4.451 3×10
﹣3、

1.536 7×10
﹣2、3.185 9×10

﹣8、1.111 6×10
﹣9、6.770 7×10

﹣30、9.297 5×10
﹣3、4.735 3×10

﹣2；蚕丝产量相关的

改良基因 NDRG3、beta-Spec、XNP_2、KNCK1、agtpbp1、unc-22、BR3、lov 在家蚕蛹前期与 5 龄幼虫

的后丝腺部位具有显著表达差异，P 值分别为 8.433 2×10
﹣3、1.372 5×10

﹣46、1.059 8×10
﹣10、6.215 6×10

﹣5、

1.235 0×10
﹣11、2.491 7×10

﹣3、8.664 0×10
﹣25、9.349 1×10

﹣4。这些基因在转录、转录后修饰、翻译及翻

译后修饰等多个层面直接或间接影响蚕丝蛋白的合成与储存。分析显示，agtpbp1 和 lov 种间基因家族

分别具有 34 和 37 个基因，且两个家族分别有 26 和 1 个正选择基因，agtpbp1 家族的 Bbet001799 等 8

个基因存在正选择位点。【结论】 本研究分析了 15 个蚕丝产量相关的改良相关基因，鉴定了 agtpbp1

和 lov 两个关键基因的种间基因家族，完成了其进化分析。 

关键词  家蚕；产丝相关基因；产丝机制；进化分析；基因家族分析 

Bioinformatics analysis of fifteen Bombyx mori genes  
related to silk production 
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Abstract  [Aim]  To provide baseline data on the mechanisms underlying silk production in the silkworm, Bombyx mori.  

[Methods] This study integrated previous annotations of 15 B. mori genes related to silk production and employed 

transcriptome analysis to identify those that were significantly differentially expressed. Chromosome mapping, 

physicochemical property analysis, subcellular localization, and enrichment analysis were then used to elucidate the function 
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of these genes. In addition, interspecies gene family identification and a phylogenetic analysis were performed on the key silk 

production related genes agtpbp1 and lov of 60 lepidopteran species. [Results]  Silk production related genes NDRG3, PDSS1, 

beta-Spec, KNCK1, unc-22, BR3, ZMYND8, XNP_1, Bin1 and lov, were significantly differentially expressed in anterior silk gland 

of B. mori during the dispersal stage compared to 5th instar larva, respectively, with the P-values of 4.523 2× 10
﹣6, 1.586 6×10

﹣4, 

5.261 5×10
﹣7, 6.210 8×10

﹣3, 8.113 4×10
﹣10, 2.014 5×10

﹣19, 4.858 2×10
﹣2, 7.767 6×10

﹣23, 3.361 3×10
﹣17, 3.896 7×10

﹣4; 

beta-Spec, XNP_2, KNCK1, agtpbp1, BR3, XNP_1, Bin1, dpyd and lov, were significantly differentially expressed in middle 

silk gland of B. mori during the dispersal stage compared to 5th instar larva, respectively, with the P-values of 9.518 4×10
﹣8, 

1.984 3×10
﹣3, 4.451 3×10

﹣3, 1.536 7×10
﹣2, 3.185 9×10

﹣8, 1.111 6×10
﹣9, 6.770 7×10

﹣30, 9.297 5×10
﹣3, 4.735 3×10

﹣2; 

NDRG3, beta-Spec, XNP_2, KNCK1, agtpbp1, unc-22, BR3 and lov, were significantly differentially expressed in posterior 

silk gland of B. mori during the dispersal stage compared to 5th instar larva, respectively, with the P-values of 8.433 2×10
﹣3, 

1.372 5×10
﹣46, 1.059 8×10

﹣10, 6.215 6×10
﹣5, 1.235 0×10

﹣11, 2.491 7×10
﹣3, 8.664 0×10

﹣25, 9.349 1×10
﹣4. These genes 

directly, or indirectly, influence silk protein synthesis and storage at multiple levels, including transcription, 

post-transcriptional modification, translation and post-translational modification. The interspecies gene families agtpbp1 and 

lov contain 34 and 37 genes, respectively, with 26 and 1 positively selected gene in each family. Eight genes, including 

Bbet001799 in the agtpbp1 family have positively selected sites. [Conclusion]  These results shed light on the function of 

15 silk production related genes and the interspecies gene families agtpbp1 and lov. 

Key words  Bombyx mori; silk production related gene; silk production mechanism; phylogenetic analysis; gene family analysis 

家蚕 Bombyx mori 是具有极高生物学价值与

经济价值的农业昆虫。在生命科学领域，家蚕以

其低廉的繁殖成本、丰富的后代数量、短暂的世

代周期以及清晰的遗传背景等特点脱颖而出（常

怀普，2017）。家蚕的主产品蚕丝是一种卓越的

天然生物材料，广泛应用于高档消费品如衣物、

棉被和饰品的制造。此外，蚕丝也可以作为缝合

线等医用耗材，在医学领域发挥重要作用（王少

华，2017）。 

目前，对家蚕产丝相关基因的鉴定与功能研

究已取得进展。研究表明，蚕丝的核心成分是丝

蛋白和丝胶蛋白，其合成部位为家蚕的丝腺

（Aramwit et al.，2012），而丝蛋白、丝胶蛋白的

合成与分泌受到多个基因的调控与协同作用（王

少华，2017；Dong et al.，2019）。近 15 年来，

RaslCA、Bmovo-1、beta-1, 4-N-acetylglucosaminidase 1

和 Vps13d 等蚕丝蛋白合成调控基因的功能及其

表达调控机制已被揭示（李静芝，2013；宋作伟，

2013；李娟，2017；Li et al.，2020；龙安星，

2022；Zhao et al.，2022）；且 Antennapedia、

BmSPI 和 BmEcKL1 等发育调控基因被证明与产

丝相关（Tsubota et al.，2016；Liu et al.，2023；

Li et al.，2024）。此外，稳定高效的家蚕转基

因技术体系的发展（Wang et al.，2013；Long 

et al.，2016；Wei et al.，2022；Long et al.，2024）

显著推动了外源基因或内源编辑基因对产丝性

能影响的研究与家蚕生物反应器的开发（Xu  

et al.，2019；Zhang et al.，2022）。随着测序技

术的发展，通过多组学与单细胞技术解析产丝基

因表达动态的研究涌现（Ruan et al.，2021）。

2022 年，单细胞分辨率的家蚕丝腺转录图谱建

立，完成了家蚕丝腺中的多种主要细胞类群的鉴

定，并揭示了其在蚕丝蛋白合成与液态丝纤维化

等过程中的基因表达差异（Ma et al.，2022）。

上述研究加深了对家蚕产丝机制的理解，但当前

针对家蚕产丝关键基因的研究仍显不足。近 20

年来，由于缺乏对产丝关键基因的深入研究，我

国对家蚕的品种改良与品种选育进展相对缓慢

（李娟，2017）。因此，深入研究家蚕基因组以

及与蚕丝生产相关基因，对于筛选优良家蚕品种，

并推动家蚕育种工作的顺利进展具有重大意义。 

对于家蚕基因组的研究已经持续近 30 年。

1995 年，Nagaraja 和 Nagaraju（1995）利用随机

扩 增 多 态 性 DNA （ The random amplified 

polymorphic DNA，RAPD）技术对 13 个家蚕基

因型进行了 DNA 图谱分析。2004 年，首个家蚕

品系 p50T 完成了基因组组装（Mita et al.，2004），

为家蚕的遗传分析提供了数据支持（Xia et al.，
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2004）。 Kawamoto 等（2019）使用 PacBio 长

读数和 BAC 序列方法组装了 p50T 的基因组序

列，提供了一个高度连续的家蚕基因组。2019 年，

家蚕组学数据库 SilkDB 更新为 SilkDB 3.0 版本，

提供了家蚕基因组相关的全面信息（Wang et al.，

2005；Lu et al.，2020）。2022 年，InsectBase 2.0

数据库建立，系统性总结了家蚕及其亲缘物种的

基因组信息（Mei et al.，2022）。上述研究为家

蚕基因组研究提供了广泛可靠的数据基础。随着

家蚕基因组研究的不断深入，通过基因家族分

析，并进一步探究家蚕产丝相关基因的生理功能

成为可能。 

本研究利用公共数据资源，筛选家蚕产丝相关

基因，并深入开展这些基因的染色体定位分析、理

化性质分析、亚细胞定位分析、功能预测以及跨物

种的基因家族分析。旨在为家蚕产丝相关基因的

分子机制研究提供扎实的基础数据，有助于更深

入地理解家蚕产丝的分子机制，为培育出更高产、

更优质的家蚕品种奠定坚实的基础，从而为家蚕育

种工作提供有力的理论依据和新的研究方向。 

1  材料与方法 

1.1  15 个家蚕产丝相关的改良相关基因

（IAGs）的注释整理 

龙安星（2022）通过选择性消除分析，在中、

日系家蚕实用种品系中，鉴定了 15 个与蚕丝产

量相关的改良相关基因（Improvement-associated 

genes，IAGs）。基于该研究数据，利用 15 个 IAGs

的基因 ID，在 SilkDB 3.0 数据库（Lu et al.，2020）

中检索获取 15 个 IAGs 的全长核酸序列与蛋白

质编码序列，整合龙安星（2022）与 SilkDB 3.0

数据库对 15 个 IAGs 的所有可变剪接体的注释。 

1.2  15 个 IAGs 的差异表达分析 

在 NCBI 数据库（Benson et al.，2018）中，

检索获得 5 龄第 3 日与蛹前期（Dispersal stage

或 wandering stage）家蚕幼虫的前丝腺（Anterior 

silkgland）、中丝腺（Middle silkgland）、后丝

腺（Posterior silkgland）的转录组数据，共 18

个样本，其中 2 个龄期的 3 种丝腺转录组数据均

包含 3 个重复（表 1）；在 SilkDB 3.0 数据库获

取家蚕基因组注释文件“BmDZ.v3.6.gff”。基

于上述转录组数据与基因组注释文件，利用

RSEM 软件（Version 1.3.3）（Li and Dewey，2011）

对 15 个 IAGs 进行表达量计算，获得 2 个龄期

的 3 种丝腺内的家蚕基因表达矩阵，共 6 个。利

用 DESeq2（Love et al.，2014），基于同种丝腺

在 2 个龄期时的表达矩阵进行差异表达分析，分

别筛选 3 种丝腺在 2 个龄期间显著差异表达的

IAGs；对 3 种丝腺内存在龄期间显著表达差异

的 IAGs 取并集，最终获得 12 个 IAGs。 

1.3  12 个 IAGs 的理化分析与功能分析 

在 SilkDB 3.0 数据库中检索获取 12 个经筛

选 IAGs 的染色体定位信息，并制作染色体定位

信息文件；利用 RIdeogram 包（Hao et al.，2020）

进行可视化，绘制染色体定位图谱。其次，利用

12 个 IAGs 的蛋白质编码序列，分别使用 Expasy

（Artimo et al.，2012）、Cell-PLoc 2.0（Chou and 

Shen，2008）和 WoLF PSORT（Horton et al.，

2007）平台分析其理化性质和亚细胞定位情况。

最后，在 SilkDB 3.0 数据库获取家蚕基因组功能

注释文件“annotation.txt”。以此为基础，利用

Python脚本分别制作家蚕基因组的 KEGG与 GO

背景注释文件；汇总 12 个 IAGs 的基因 ID，制

作 KEGG 与 GO 前景注释文件。利用 TBtools 软

件（Version 2.042）（Chen et al.，2023）的“GO 

enrichment”和“KEGG enrichment analyse”功

能分别完成 KEGG 分析与 GO 分析。 

1.4  2 个关键 IAGs 的种间基因家族鉴定 

在 InsectBase 2.0 数据库（Mei et al.，2022）

中，筛选获得隐金夜蛾 Abrostola tripartita 等 60 个

高质量的鳞翅目物种基因组。利用上述基因组数

据，通过 BLAST 软件（Version 2.15.0）的

makeblastdb 功能建立 60 个物种的 CDS 数据库

和蛋白数据库。对 12 个 IAGs 的差异表达分析

与理化、功能分析结果表明，agtpbp1 和 lov 两

个 IAGs 分别在 2 个、3 个丝腺部位存在显著性

表达差异，深入分析后发现其可能在产丝过程中

发挥关键功能；同时，当前与 agtpbp1 和 lov 相 
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表 1  18 个转录组样本明细 

Table 1  Details of 18 transcriptome samples 

转录组号 Transcriptome ID 组织类型 Organizational type 取样龄期 Sampling instar 

SRR10035756 前丝腺 Anterior silkgland 5 龄第 3 日幼虫 3rd day of 5th instar larva 

SRR10035757 前丝腺 Anterior silkgland 5 龄第 3 日幼虫 3rd day of 5th instar larva 

SRR10035758 前丝腺 Anterior silkgland 5 龄第 3 日幼虫 3rd day of 5th instar larva 

SRR10035669 中丝腺 Middle slikgland 5 龄第 3 日幼虫 3rd day of 5th instar larva 

SRR10035670 中丝腺 Middle slikgland 5 龄第 3 日幼虫 3rd day of 5th instar larva 

SRR10035671 中丝腺 Middle slikgland 5 龄第 3 日幼虫 3rd day of 5th instar larva 

SRR10035619 后丝腺 Posterior silkgland 5 龄第 3 日幼虫 3rd day of 5th instar larva 

SRR10035620 后丝腺 Posterior silkgland 5 龄第 3 日幼虫 3rd day of 5th instar larva 

SRR10035621 后丝腺 Posterior silkgland 5 龄第 3 日幼虫 3rd day of 5th instar larva 

SRR10035749 前丝腺 Anterior silkgland 蛹前期 Dispersal stage 

SRR10035750 前丝腺 Anterior silkgland 蛹前期 Dispersal stage 

SRR10035751 前丝腺 Anterior silkgland 蛹前期 Dispersal stage 

SRR10035662 中丝腺 Middle slikgland 蛹前期 Dispersal stage 

SRR10035663 中丝腺 Middle slikgland 蛹前期 Dispersal stage 

SRR10035664 中丝腺 Middle slikgland 蛹前期 Dispersal stage 

SRR10035612 后丝腺 Posterior silkgland 蛹前期 Dispersal stage 

SRR10035614 后丝腺 Posterior silkgland 蛹前期 Dispersal stage 

SRR10035615 后丝腺 Posterior silkgland 蛹前期 Dispersal stage 

 
关的研究较少，具有较高的研究价值。因此，利

用 agtpbp1 和 lov 的核酸序列与蛋白序列，分别

通过 BLAST 软件的 blastn 与 blastp 功能检索

e-value < 10﹣5 的核酸序列与蛋白序列（其他参数

设置为默认），两者取交集，筛选出 agtpbp1 和

lov 基因家族的物种间初步候选基因。 

利用 Interpro 数据库（Paysan-Lafosse et al.，

2022）筛选上述候选基因中具有相似结构域的序

列，随后利用 TBTools 软件（Chen et al.，2023）

的“Simple HMM search”功能对上述序列进行

验证。最后利用 MAFFT 软件（Version 7.402）

（Katoh and Standley，2013）进行多序列比对，

去除假阳性基因，获得最终候选基因。 

1.5  2 个关键 IAGs 基因家族的系统发育、保守

基序及保守结构域分析 

1.5.1  系统发育分析  使用 MAFFT 软件（Katoh 

and Standley，2013）分别对两个基因家族的候选

基因蛋白序列进行多序列比对（参数设置为       

﹣auto），随后利用 trimAl 软件（version 3）

（Capella-Gutiérrez et al.，2009）对多序列比对

结果进行裁剪（参数设置为-automated1）。随后，

依托 TBtools 软件（Chen et al.，2023）的“IQ-Tree 

Wrapper”功能，利用最大似然法（Maximum 

likelihood，ML）构建系统发育树。最终，利用

iTOL 网站（https://itol.embl.de/）（Letunic and 

Bork，2021）完成系统发育树的可视化。 

1.5.2  保守基序与保守结构域分析  利用 MEME

平台（Version 5.5.5）（Bailey et al.，2015）分

析 agtpbp1 和 lov 基因家族的保守基序（保守基

序个数设置为 10，其他参数设置为默认），获

得两个基因家族的保守基序分布信息与序列保

守性标识；利用 NCBI 的 Batch CD-Search 功能

分析两个基因家族的保守结构域，获得其保守结

构域分布信息。利用 TBtools 软件（Chen et al.，

2023）的“BioSequence structure illustrator”功



4 期 潘  尧等: 家蚕十五个产丝相关基因的生物信息学分析 ·949· 

 

 

能可视化保守基序与保守结构域。 

1.6  2个关键 IAGs基因家族的选择压力分析与

正选择位点分析 

利用两个家族基因的多序列联配结果，使用

Codeml 程序以及 PAML 程序包（Version 4.9j）

（Yang，2007）对每个同源基因的氨基酸非同义

替换（Ka）与同义替换（Ks）的平均比值（ω）

进行估算（参数 Model=0，其余参数设置为默

认），Ka/Ks 值大于 1 的基因被认为是正选择基

因。随后，利用 Datamonkey 平台（Weaver et al.，

2018）的 RELAX 功能计算两个基因家族中多拷

贝基因的 K 值及显著性，以评估基因拷贝数对

自然选择偏好性的影响。RELAX 功能可估算多

拷贝基因所受自然选择严格程度的变化趋势，

K>1 表示选择强度加强，K<1 表示选择强度降

低。最后，筛选 agtpbp1 和 lov 基因家族中 Ka/Ks 

值大于 1 的基因，使用 Codeml 程序以及 PAML

程序包（Yang，2007）分析其正选择位点（参数

Model=2，其余参数设置为默认）。 

2  结果与分析 

2.1  15 个 IAGs 的注释整理结果 

基于前期研究，分别对 15 个家蚕产丝相关

的 IAGs 进行注释（表 2）。特别地，agtpbp1 为

胞质羧肽酶 2 或逆转录酶的编码基因，其羧肽酶

结构域具有酶学活性；BR3 为 balbiani 环状蛋白

3 异构体 X2 的编码基因，具有 Fe2+代谢功能；

lov 为含锌指和 BTB 结构域的蛋白 42 的编码基

因，其锌指结构与 BTB 结构域与发育调控相关；

XNP 为转录因子 ARTX 同源物异构体 X4 的编码

基因，具有转录调节功能（XNP_1 与 XNP_2 为

具有显著性表达差异的 XNP 基因可变剪接体）。

15 个 IAGs 在 SlikDB 数据库中的基因 ID 见表 2。 

2.2  15 个 IAGs 的差异表达分析结果 

利用 RSEM 软件与家蚕幼虫的转录组数据，

对 15 个 IAGs 进行差异表达分析。结果表明，

在家蚕的蛹前期和 5 龄之间，12 个 IAGs 在丝腺

部位具有显著表达差异（图 1：A1-C2）。12 个 

IAGs 在 SlikDB 数据库中的基因 ID 如下：

KWMTBOMO02872、KWMTBOMO11045、

KWMTBOMO15351、KWMTBOMO13706、

KWMTBOMO10489、KWMTBOMO13565、

KWMTBOMO13404、KWMTBOMO00182、

KWMTBOMO05047、KWMTBOMO16029、

KWMTBOMO11059 和 KWMTBOMO09152。如

图 1，蚕丝产量相关的改良基因 NDRG3、PDSS1、

beta-Spec、KNCK1、unc-22、BR3、ZMYND8、

XNP_1、Bin1、lov 在家蚕蛹前期与 5 龄幼虫的

前丝腺部位具有显著表达差异：相对于蛹前期，

上述基因在 5 龄第 3 日的表达情况分别为上调、

上调、上调、上调、上调、上调、下调、下调、下

调、下调，P 值分别为 4.523 2×10﹣6、1.586 6×10﹣4、

5.261 5×10﹣7、6.210 8×10﹣3、8.113 4×10﹣10、

2.014 5×10﹣19、4.858 2×10﹣2、7.767 6×10﹣23、

3.361 3× 10﹣17、3.896 7×10﹣4；蚕丝产量相关的

改良基因 beta-Spec、XNP_2、KNCK1、agtpbp1、

BR3、XNP_1、Bin1、dpyd、lov 在家蚕蛹前期与

5 龄幼虫的中丝腺部位具有显著表达差异：相对

于蛹前期，上述基因在 5 龄第 3 日的表达情况分

别为上调、上调、上调、上调、上调、下调、下

调、下调、下调，P 值分别为 9.518 4×10﹣8、

1.984 3× 10﹣3、4.451 3×10﹣3、1.536 7×10﹣2、

3.185 9×10﹣8、1.111 6×10﹣9、6.770 7×10﹣30、

9.297 5×10﹣3、4.735 3×10﹣2；蚕丝产量相关的改

良基因 NDRG3、beta-Spec、XNP_2、KNCK1、

agtpbp1、unc-22、BR3、lov 在家蚕蛹前期与 5

龄幼虫的后丝腺部位具有显著表达差异：相对于

蛹前期，上述基因在 5 龄第 3 日的表达情况分别

为上调、上调、上调、上调、上调、上调、上调、

下调，P 值分别为 8.433 2×10﹣3、1.372 5×10﹣46、

1.059 8×10﹣10、6.215 6×10﹣5、1.235 0×10﹣11、

2.491 7×10﹣3、8.664 0× 10﹣25、9.349 1×10﹣4。特

别地，鉴于 lov 基因内嵌的 BTB/POZ 结构域具

备介导泛素化过程的能力（Geyer et al.，2003），

该基因可能参与丝蛋白的翻译后修饰与降解过

程，调控丝蛋白的稳态。XNP_1 和 XNP_2 是转

录因子 ATRX 的同源物（Lu et al.，2020），在

家蚕不同的丝腺部位展现出不同的表达模式。 
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XNP_1 在前、中丝腺显著下调表达（P 值分别为

7.767 6×10﹣23、1.111 6×10﹣9），XNP_2 则在中、

后丝腺显著上调表达（P 值分别为 1.984 3×10﹣3、

1.059 8×10﹣10）。此外，根据 SilkDB 3.0 数据库

的预测，agtpbp1 具有胞质羧肽酶结构（Lu et al.，

2020），结合该基因在中、后丝腺上调表达的观

测结果，agtpbp1 可能参与丝蛋白与丝胶蛋白一

级结构的形成。SilkDB 3.0 数据库预测 BR3 具有

Fe2+代谢相关的缺氧诱导因子脯氨酰羟化酶结

构（Lu et al.，2020）。鉴于离子代谢对丝蛋白

结构转化的影响已被广泛研究（Chang et al.，

2015），BR3 可能通过调控 Fe2+代谢参与丝蛋白

高级结构的形成。 

2.3  12 个 IAGs 的染色体定位、理化性质与亚

细胞定位分析 

利用 RIdeogram 进行基因定位可视化，显

示 12 个 IAGs 无规则分布在基因组中（图 2）。

分别利用 Expasy、Cell-PLoc 2.0 和 WoLF PSORT

完成理化性质分析与亚细胞定位（表 3）。其结 

 

 
 

图 2  12 个差异表达 IAGs 的染色体定位图 

Fig. 2  Chromosomal localization of 12 differentially expressed IAGs 
 

表 3  12 个 IAGs 的理化性质与亚细胞定位 

Table 3  Physical, chemical properties and sub-cellular localization of 12 IAGs 

基因名称 
Gene name 

氨基酸个数 
Number of amino acids 

分子质量（D） 
Molecular weight (D)

等电点 
Isoelectric point

亚细胞定位 
Sub-cellular localization 

agtpbp1 706 79 522.34 8.12 细胞核 Nucleus 

beta-Spec 63 7 248.19 6.54 细胞膜/细胞骨架 
Cell membrane / Cytoskeleton 

BR3 456 51 269.21 8.99 细胞质 Cytoplasm 

Bin1 157 18 100.71 9.03 细胞核 Nucleus 

dpyd 1 059 115 318.02 6.66 细胞质 Cytoplasm 

KNCK1 311 34 262.68 7.06 细胞质 Cytoplasm 

lov 705 77 363.82 6.55 细胞核 Nucleus 

NDRG3 54 6 149.92 4.49 细胞质/细胞外 
Cytoplasm / Extracellular 

PDSS1 238 26 261.28 8.22 细胞质 Cytoplasm 

unc-22 2 205 251 331.74 5.78 细胞质 Cytoplasm 

XNP_1 1 208 138 147.74 6.70 细胞核 Nucleus 

XNP_2 683 77 197.01 6.39 细胞核 Nucleus 

ZMYND8 1 499 164 949.26 8.61 细胞核 Nucleus 
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果展现了 IAGs 的作用功能定位：10 个 IAGs 编

码的蛋白定位于胞内，其中 agtpbp1、Bin1、lov、

XNP_1、XNP_2 和 ZMYND8 定位于细胞核，参

与丝蛋白和丝胶蛋白的转录与转录后修饰；

BR3、dpyd、KNCK1、PDSS1 和 unc-22 定位于

细胞质，调控丝蛋白与丝胶蛋白的翻译与翻译后

修饰。特别地，NDRG3 定位于细胞质与细胞外，

属于 NDR 蛋白激酶家族。鉴于 NDR 家族在细

胞周期调控中的重要作用（Yoon et al.，2021）

以及 NDRG3 在后丝腺表达上调的现象，NDRG3

可能作为胞外环境感受器，通过感知产丝相关信

号分子来调控后丝腺组织的内环境，进而影响细

胞周期和丝腺组织发育速率。此外，beta-Spec

定位于细胞膜和细胞骨架，其表达产物为短链多

肽，由于短链多肽在信号传递和生物过程调控中

的关键作用（Kondo et al.，2007），beta-Spec

可能参与产丝信号的识别与跨膜传递以及丝腺

细胞骨架的合成过程。 

2.4  12 个 IAGs 的功能富集分析 

通过 TBtools 软件进行 12 个 IAGs 的功能富

集分析（图 3：A，B）。KEGG 富集分析显示，

IAGs 的功能在泛酸、辅酶 A 的合成以及多种酶

类的合成通路中高度富集，同时也富集于氨基

酸、核苷酸等小分子代谢过程，这表明其在能量

代谢与生物合成过程中具有关键作用。富集最为

显著的 KEGG 通路是泛酸和辅酶 A 的生物合成

（P 值为 1.908 8×10﹣2），该结果表明泛酸和辅

酶 A 的合成可能是家蚕产丝过程中的关键步骤，

对丝蛋白的合成与代谢具有重要影响。GO 富集

分析显示，IAGs 的功能在组织发育过程中显著

富集（P 值为 5.004 3×10﹣3），这进一步揭示了

12 个 IAGs 在细胞信号传递和生长发育调控中的

重要作用。富集最为显著的 GO 通路是蛋白结合

（P 值为 4.140 0×10﹣4），表明了蛋白质互作过

程在家蚕产丝过程中的重要作用。 

2.5  2 个关键 IAGs 的种间基因家族鉴定结果 

在 12 个 IAGs 中，agtpbp1 和 lov 基因在至少

两个丝腺部位展现出了显著性表达差异：agtpbp1

基因在中、后丝腺具有显著表达差异（P 值分别

为 1.536 7×10﹣2、1.235 0×10﹣11）；lov 基因在前、

中、后丝腺具有显著表达差异（P 值分别为

3.896 7×10﹣4、4.735 3×10﹣2、9.349 1×10﹣4）。 

本研究基于 60 个鳞翅目物种的基因组注释

信息，利用 BLAST、MAFFT 和 TBTools 软件成

功筛选出了 agtpbp1 和 lov 基因家族的候选基因，

分别为 34 和 37 条（表 4）。 

2.6  2 个关键 IAGs 基因家族的系统发育、保守

基序及保守结构域分析结果 

通过 MAFFT，trimAl 和 TBtools 软件进行

agtpbp1、lov 两个 IAGs 的系统发育分析，并分别

利用 MEME 和 Batch-CD 分析其保守基序及保守

结构域信息（图 4-图 6）。从保守结构域的数量

角度看，agtpbp1 家族拥有 4 个保守结构域，lov

家族拥有 9 个保守结构域。进一步分析显示，基

因间系统发育的亲缘关系越近，它们的保守基序

与保守结构域的分布与排列方式越趋近于相似。 

系统发育分析结果表明，尽管烟草天蛾

Manduca sexta 与小象鹰蛾 Deilephila porcellus

的亲缘关系较为接近（Mei et al.，2022），但在

agtpbp1 家族中，烟草天蛾却与宽边蜂鹰蛾

Hemaris fuciformis 展现出更为紧密的亲缘关系。

该现象在多个物种中出现，且同样存在于 lov 基

因家族。这种进化模式表明，基因家族成员可能

在环境压力的约束下保留某些对特定生理功能至

关重要的序列和结构。保守基序与保守结构分析

结果表明，agtpbp1 家族存在保守的羧肽酶结构

域，印证了其肽酶相关功能，这为其参与形成丝

蛋白和丝胶蛋白一级结构的观点提供了进一步的

证据。lov 家族中，除了 BTB/POZ 结构域外，部

分家族成员还包含半胱氨酸-2-组氨酸-2-锌指蛋

白（zf-C2H2）结构域。研究表明 zf-C2H2 是一类

能够调控组织发育的转录因子（Wu et al.，2019）。

因此，除了调控丝蛋白的翻译后修饰与降解过程，

部分 lov 家族成员可能具备丝腺发育调控功能。 

2.7  2个产丝关键 IAGs基因家族的选择压力与

正选择位点分析结果 

利用 codeml 与 PAML 包对涵盖 agtpbp1 和

lov 两个家族的基因进行了选择压力分析，并利
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用 Datamonkey 平台进行了多拷贝基因的自然选

择偏好性分析（表 4，表 5）。枝模型 One ratio

模型分析结果显示，agtpbp1 家族整体 ω=1.615 0

（P-value=0.049 6），lov 家族整体 ω=0.076 6

（P-value=2.250 5×10﹣10）。对各个多拷贝基因

的偏好性分析表明，虽然其 K 值均偏离 1，但 P

值均大于 0.05，不位于置信区间内，表明多拷贝

基因的选择压力分析偏好性不显著。利用 codeml

与 PAML 包进行枝位点模型 Two ratio 模型分析

与正选择位点分析（表 5，表 6）。结果显示，

仅在 agtpbp1 家族的 Bbet001799、Bfus012502、

Dpor018892 、 Hfuc009526 、 Msex012828 、

Ndro005471、Pdar001813 和 Sexi005476 基因中

存在显著性正选择位点。 
 

 
 

图 3  12 个差异表达 IAGs 的 KEGG 与 GO 通路富集分析结果 

Fig. 3  KEGG and GO pathway analysis results of 12 differentially expressed IAGs 

A. 家蚕产丝相关 IAGs 的 KEGG 通路富集分析结果；B. 家蚕产丝相关 IAGs 的 GO 通路富集分析结果。 

A. KEGG pathway enrichment analysis results of silk production related IAGs in B. mori;  
B. GO pathway enrichment analysis results of silk production related IAGs in B. mori. 
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图 4  agtpbp1 与 lov 基因家族保守基序 

Fig. 4  Conserved motifs of agtpbp1 and lov gene families 

A. agtpbp1 基因家族保守基序；B. lov 基因家族保守基序。 

A. Conservative motifs of agtpbp1 gene family; B. Conservative motifs of lov gene family. 
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图 5  agtpbp1 基因家族系统进化树、保守基序与保守结构域 

Fig. 5  Phylogenetic tree, conserved motifs, and conserved domains of agtpbp1 gene family 

A. agtpbp1 基因家族系统进化树；B. agtpbp1 基因家族保守基序；C. agtpbp1 基因家族保守结构域。 

A. Phylogenetic tree of agtpbp1 gene family; B. Conservative motifs of agtpbp1 gene family;  
C. Conserved protein domain of agtpbp1 gene family. 

 

 
 

图 6  lov 基因家族系统进化树、保守基序与保守结构域 

Fig. 6  Phylogenetic tree, conserved motifs, and conserved domains of lov gene family 

A. lov 基因家族系统进化树；B. lov 基因家族保守基序；C. lov 基因家族保守结构域。 

A. Phylogenetic tree of lov gene family; B. Conservative motifs of lov gene family;  
C. Conserved protein domain of lov gene family. 

 

表 4  agtpbp1 与 lov 基因家族成员在 60 个物种中的分布 

Table 4  Distribution of agtpbp1 and lov gene family members in 60 species 

物种名称 

Specie name 

基因家族成员的物种内数量 The number of gene family members within species 

agtpbp1 lov 

隐金夜蛾 Abrostola tripartita 1 0 

月形天蚕蛾 Actias luna 0 0 

雷氏长角蛾 Adela reaumurella 0 1 
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续表 4 (Table 4 continued) 

物种名称 

Specie name 

基因家族成员的物种内数量 The number of gene family members within species 

agtpbp1 lov 

小地老虎 Agrotis ipsilon 1 1 

柞蚕 Antheraea pernyi 1 1 

天蚕 Antheraea yamamai 1 1 

橙尖襟粉蝶 Anthocharis cardamines 0 1 

伽马丫纹夜蛾 Autographa gamma 1 0 

美丫纹夜蛾 Autographa pulchrina 1 0 

桦尺蛾 Biston betularia 1 1 

焦斑织蛾 Blastobasis adustella 0 1 

直线野蚕蛾 Bombyx huttoni 1 0 

野蚕 Bombyx mandarina 2 (K=0.84, P=0.546) 1 

家蚕 Bombyx mori 2 (K=0.86, P=0.591) 1 

非洲蛀茎夜蛾 Busseola fusca 1 0 

桃小食心虫 Carposina sasakii 0 0 

琉璃灰蝶 Celastrina argiolus 0 0 

短扇舟蛾 Clostera curtula 1 1 

可可荚蛾 Conopomorpha cramerella 0 0 

女贞首夜蛾 Craniophora ligustri 1 1 

苹果蠹蛾 Cydia pomonella 0 0 

金斑蝶 Danaus chrysippus 0 1 

小象鹰蛾 Deilephila porcellus 1 1 

报喜绢粉蝶 Delias pasithoe 0 0 

马尾松毛虫 Dendrolimus punctatus 0 2 (K=50.00, P=0.203) 

弧眉钩蛾 Drepana arcuata 0 0 

大蜡螟 Galleria mellonella 0 1 

红带袖蝶 Heliconius melpomene 0 1 

提马袖蝶 Heliconius timareta 0 1 

棉铃虫 Helicoverpa armigera 1 1 

烟芽夜蛾 Heliothis virescens 0 0 

宽边蜂鹰蛾 Hemaris fuciformis 2 (K=0.97, P=0.891) 1 

带纹青尺蛾 Hylaea fasciaria 0 0 

美国白蛾 Hyphantria cunea 1 0 

枯叶蛱蝶 Kallima inachus 0 0 

红线蛱蝶 Limenitis camilla 0 1 

蓓带夜蛾 Mamestra configurata 1 1 

烟草天蛾 Manduca sexta 1 1 

椴六点天蛾 Mimas tiliae 0 0 
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续表 4 (Table 4 continued) 

物种名称 

Specie name 

基因家族成员的物种内数量 The number of gene family members within species 

agtpbp1 lov 

驼背舟蛾 Notodonta dromedarius 1 1 

孔雀蛱蝶 Nymphalis io 0 1 

冬尺蛾 Operophtera brumata 0 1 

亚洲玉米螟 Ostrinia furnacalis 0 0 

海岛虎凤蝶 Papilio aristodemus 1 0 

非洲凤蝶 Papilio dardanus 1 0 

虎纹凤蝶 Papilio glaucus 0 0 

林眼蝶 Pararge aegeria 1 0 

小光舟蛾 Pheosia gnoma 0 1 

杨光舟蛾 Pheosia tremula 0 1 

印度谷螟 Plodia interpunctella 0 1 

小菜蛾 Plutella xylostella 0 0 

蓖麻蚕 Samia ricini 2 (K=0.75, P=0.467) 1 

甜菜夜蛾 Spodoptera exigua 2 (K=1.12, P=0.815) 1 

斜纹夜蛾 Spodoptera litura 1 0 

草地贪夜蛾 Spodoptera frugiperda 1 1 

桦太波夜蛾 Thyatira batis 0 1 

三点衣蛾 Tinea trinotella 0 1 

粉纹夜蛾 Trichoplusia ni 1 1 

小红蛱蝶 Vanessa atalanta 0 1 

六斑斑蛾 Zygaena filipendulae 1 1 

总计 Total 34 37 

 

3  讨论 

本研究整合了前期对 15 个家蚕 IAGs 的注

释。家蚕产丝相关 IAGs 由家蚕中日系实用种的

改良相关基因筛选而来，可能与家蚕重要经济性

状的提升有关（龙安星，2022）。研究表明，丝

腺在丝蛋白和丝胶蛋白的合成与分泌调控过程

中发挥重要作用。其中，中丝腺主要负责丝胶蛋

白的合成，后丝腺主要负责丝蛋白的合成，前丝

腺则协助丝蛋白和丝胶蛋白的分泌（Inoue et al.，

2000）。差异表达分析结果表明，12 个家蚕 IAGs

中有 8 个（66.7%）在后丝腺发挥功能，即后丝

腺在产丝过程中发挥主导作用，这与 Inoue 等

（2000）的研究结果一致。通过差异表达分析筛

选获得的 12 个 IAGs 在产丝期影响产丝过程；

虽然 ABCF3、ct 和蛋白 LOC101737920 编码基

因未展现显著表达差异，但它们对产丝过程的影

响仍可能存在。ABCF3 为 ATP 结合盒 F 亚家族

（ATP-binding cassette subfamily F）成员，是已

知最大的外排泵组（Peterson et al.，2019；Pan et al.，

2020）。ABCF3 表达差异不显著的现象可能表

明膜上 ABCF3 蛋白的总量保持稳定，这些蛋白

作用于整个家蚕发育过程。ct 在不同物种的神经

系统中呈现一致性表达（Leyva-Díaz，2023），鉴

于家蚕神经系统的活动是其各种生命活动如结

茧、交配等的基础（于奇等，2011），ct 基因可

能通过调控家蚕神经系统的发育间接影响产丝。

蛋白 LOC101737920 编码基因被证实参与了 
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表 5  agtpbp1 与 lov 基因家族选择压力 

Table 5  Selective pressure of agtpbp1 and lov gene families 

基因家族 
Gene family 

模型类型 
Model types 

基因 ID 
Gene ID 

比值 
ω = dN / dS

基因家族 
Gene family

模型类型 
Model types

基因 ID 
Gene ID 

比值 
ω = dN / dS

agtpbp1 One ratio   1.615 0     Aips018230 0.062 1 

  Two ratio Agaa010006 0.770 5     Aper004702 0.056 5 

    Aips003464 0.829 4     Area021923 0.112 7 

    Aper010370 0.838 2     Ayam012524 0.071 4 

    Apul028566 0.458 5     Badu032248 0.058 3 

    Atri011697 1.317 4     Bbet008183 0.086 6 

    Ayam007822 1.968 1     Bman000534 0.000 1 

    Bbet001799 1.830 2     Bmor012263 0.000 1 

    Bfus012502 10.110 1     Ccur008730 0.068 9 

    Bhut014602 1.127 1     Clig003665 0.046 1 

    Bman008491 999     Dchr018784 0.027 3 

    Bman010498 0.000 1     Dpor001467 0.059 3 

    Bmor001010 1.726 2     Dpun012031 0.000 1 

    Bmor004041 1.481 5     Dpun012934 2.323 2 

    Ccur024648 1.081 4     Gmel014853 0.040 8 

    Clig010063 1.432 7     Harm007094 0.162 0 

    Dpor018892 5.445 6     Hfuc015730 0.037 5 

    Harm007821 0.519 6     Hmel016643 0.000 1 

    Hcun009255 0.873 5     Htim029317 0.000 1 

    Hfuc009526 3.964 0     Lcam011162 0.106 3 

    Hfuc014618 0.690 4     Mcon017339 0.040 7 

    Mcon000090 2.447 2     Msex007516 0.042 5 

    Msex012828 3.420 3     Ndro006250 0.092 7 

    Ndro005471 3.054 7     Nio023426 0.032 9 

    Paeg007817 1.244 3     Obrm003972 0.179 9 

    Pari014064 1.720 6     Pgno013963 0.000 1 

    Pdar001813 5.667 5     Pint016599 0.047 2 

    Sexi005476 2.416 3     Ptre003530 0.000 1 

    Sexi013963 3.333 8     Sexi022394 0.087 0 

    Sfru012628 2.212 2     Sfru005664 0.000 1 

    Slit006660 1.582 0     Sric016588 0.127 9 

    Sric008005 1.720 0     Tbat005928 0.076 9 

    Sric018641 1.541 0     Tni005367 0.214 5 

    Tni010859 2.999 7     Ttri004692 0.115 1 

    Zfil005394 1.348 8     Vata009815 0.087 7 

lov One ratio   0.076 6     Zfil006546 0.022 9 

  Two ratio Acar009459 0.139 8     



·960· 应用昆虫学报 Chinese Journal of Applied Entomology 62 卷 

 

 

 

家蚕从幼虫到蛹的变态过程（Ou et al.，2014），

表明该基因可能影响家蚕化蛹过程，从而间接

影响产丝。可聚焦于 12 个 IAGs，通过实验探

究每个基因对家蚕产丝性能的贡献，并筛选出

具有优良产丝性能的基因组合；同时，可针对

ABCF3、ct 和蛋白 LOC101737920 编码基因进

行功能验证实验，探索这些基因在特定环境下

的调控机制。 

KEGG 富集分析表明泛酸和辅酶 A 的生物

合成通路可能为家蚕产丝核心环节，直接参与调

控丝蛋白的合成与代谢。因此，通过调控泛酸和

辅酶 A 的生物合成通路，有望实现对家蚕产丝

过程的优化和提升。GO 富集分析结果细化了

IAGs 的功能分布情况，表明这些基因在家蚕产

丝信号传递和发育调控中发挥关键作用，这与李

娟（2017）研究结果一致。12 个 IAGs 可能通过

调控细胞增殖、分化、凋亡等生物学过程来影响

家蚕的整体发育和产丝能力。因此，深入研究

IAGs 在发育调控中的具体作用机制将有助于更

好地理解家蚕产丝过程，并为产丝优化提供新的

思路和方法。 

目前，关于 agtpbp1 与 lov 这两个 IAGs 的基

础研究较为空白，其分子功能与作用机制仍待探

究。根据上文的分析，对这 3 个基因的进一步深

入研究，将有助于更全面地理解家蚕产丝相关过

程的分子调控机理，为家蚕产丝性能的优化提供

基础性数据。 

基因家族鉴定聚焦于在丝蛋白合成调控和稳

态维持中具有重要作用的关键基因——agtpbp1

和 lov。基因家族成员的结构差异表明家族成员

具有不同的功能（时小东等，2019；马淑娟等，

2023）。基因的外显子与内含子结构与其进化分

支有着密切的联系，具有相似外显子与内含子结

构的基因往往归属于相同的进化分支（郝爱平

等，2023）。因此，结构上的差异性可能导致

agtpbp1 和 lov 家族产生功能各异且在产丝的特

定环节发挥作用的旁系同源基因。agtpbp1 家族

成员均具备连续的 M_14 羧肽酶结构域，且

agtpbp1 家族 30 个成员具有连续的 motif6、

motif1、motif4、motif10 和 motif2 保守基序分布，

以此构成 M_14 结构域的 N 端与主体。该现象表

明上述保守基序对于维持M_14结构域的构象具

有 重 要 意 义 。 该 家 族 20 个 成 员 存 在

AGBL2-3_like 结构域，表明其可能存在类似于

AGBL 转录因子的功能（Wang et al.，2018）。

lov 家族基因的中段均存在长度为 50-100 个氨基

酸的非保守基序与非保守结构域区域，并将

BTB/POZ 与 zf-C2H2 两结构域与众多保守基序

分离，这意味着 lov 家族基因的表达产物可能会

被切割为两部分，分别执行泛素化和转录调控的

功能。此外，研究表明 BTB/POZ 与 zf-C2H2 结

构域组合在某些真核生物中展现出抗菌活性

（Yin et al.，2022），因此 lov 家族可能是一类

广泛存在于家蚕及其亲缘物种中的昆虫免疫因

子，在家蚕的免疫防御机制中发挥重要作用。 

对 agtpbp1 家族的选择压力分析和正选择位

点分析结果表明，该家族整体受到正选择作用，

且各系统发育分支的 ω 值计算结果佐证了此结

论。与此同时，该家族存在 18 个 ω 值大于 1 但

无显著性正选择位点的假阳性基因，这可能与多

序列联配准确性、模型选择、算法等多个因素有

关（Yang，2007；Haasdijk and Heinerman，2018；

Chao et al.，2022）。 

家蚕作为一种历史悠久的农业昆虫，对于人

类社会具有重要价值。尽管学界已初步探索了家

蚕的产丝机制并挖掘了部分产丝相关 IAGs，但

对于这些基因的深入研究仍显不足。本研究基于

数据库中的家蚕蛹前期与 5 龄幼虫转录组数据，

整合了前期对 15 个 IAGs 的注释，对存在龄期

间显著表达差异的 12 个 IAGs 的分子机制进行

了初步探讨。此外，本研究鉴定并分析了 2 个家

蚕产丝过程的关键 IAGs 在 60 个鳞翅目物种中

的种间基因家族，深入挖掘了这些家族基因的结

构特征、分子功能与进化情况。这一研究不仅为

家蚕产丝相关基因的深入挖掘提供了宝贵的基

础性数据与见解，还为家蚕育种工作提供了新的

思路与方向。综上所述，本研究通过综合分析与

深入挖掘，为家蚕产丝相关基因的研究与家蚕育

种工作奠定了一定基础，有望推动家蚕产业的持

续发展与创新。 
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表 6  agtpbp1 与 lov 基因家族正选择位点 

Table 6  Positively selected sites of agtpbp1 and lov gene families 

基因 ID 
Gene ID 

氨基酸同义替换与非同义

替换比值 ω=Ka/Ks 
Ratio of synonymous to non- 

synonymous substitutions 

正选择位点 
Positively selected sites 

P 值
P-value

Bbet001799 1.830 2 47H 0.742, 72Q 0.642, 96V 0.848, 132I 0.824 0.004 6

Bfus012502 10.110 1 1C 0.768, 2C 0.768, 3M 0.768, 4E 0.768, 5D 0.768, 6A 0.989*, 7S 
0.768, 8V 0.768, 9A 0.768, 10C 0.768, 11F 0.768, 12G 0.768, 13C 
0.768, 14S 0.768, 15T 0.768, 16V 0.768, 17G 0.768, 18P 0.768, 19L 
0.767, 20R 0.768, 21H 0.768, 22H 0.768, 23P 0.768, 24S 0.968*, 
25D 0.768, 26F 0.767, 27A 0.768, 28A 0.769, 29P 0.768, 30L 
0.768, 31R 0.768, 32S 0.768, 33G 0.768, 34E 0.768, 35H 0.968*, 
36C 0.949, 37V 0.768, 38R 0.768, 39M 0.768, 40S 0.768, 41R 
0.770, 42F 0.862, 43T 0.768, 44G 0.768, 45S 0.768, 46A 0.768, 
47H 0.768, 48S 0.768, 49V 0.768, 50Q 0.768, 51M 0.768, 52N 
0.769, 53Q 0.768, 54N 0.768, 55M 0.768, 56G 0.968*, 57Y 0.769, 
58Q 0.768, 59E 0.768, 60Y 0.768, 61V 0.768, 62P 0.768, 63H 
0.768, 64Y 0.768, 65V 0.767, 66N 0.768, 67K 0.768, 68P 0.768, 
69Y 0.768, 70L 0.768, 71Q 0.768, 72Q 0.768, 73V 0.771, 74Q 
0.768, 75R 0.767, 76R 0.957*, 77L 0.768, 78T 0.768, 79R 0.768, 
80H 0.940, 81H 0.768, 82G 0.768, 83V 0.768, 84R 0.768, 85K 
0.768, 86K 0.768, 87T 0.768, 88Q 0.768, 89I 0.768, 90Q 0.968*, 
91Q 0.769, 92I 0.768, 93Q 0.768, 94T 0.768, 95T 0.768, 96V 0.768, 
97Q 0.768, 98I 0.768, 99I 0.767, 100K 0.768, 101A 0.768, 102T 
0.767, 103S 0.768, 104F 0.768, 105L 0.768, 106T 0.768, 107I 
0.768, 108L 0.768, 109K 0.768, 110L 0.768, 111V 0.768, 112R 
0.768, 113A 0.768, 114V 0.768, 115T 0.768, 116I 0.768, 117L 
0.768, 118M 0.767, 119R 0.768, 120K 0.768, 121K 0.768, 122L 
0.976*, 123L 0.768, 124D 0.785, 125I 0.768, 126C 0.768, 127P 
0.768, 128P 0.768, 129W 0.768, 130S 0.768, 131K 0.768, 132I 
0.768, 133C 0.768, 134L 0.768, 135T 0.876, 136N 0.768, 137I 
0.768, 138T 0.768, 139K 0.768, 140V 0.768, 141N 0.768, 142S 
0.768, 143F 0.768, 144S 0.768 

0.023 4

Dpor018892 5.445 6 1C 0.545, 2C 0.553, 3M 0.565, 4E 0.580, 5D 0.558, 6A 0.553, 7S 
0.558, 8V 0.556, 9A 0.858, 10C 0.575, 11F 0.567, 12G 0.953*, 13C 
0.572, 14S 0.713, 15T 0.572, 16V 0.725, 17G 0.557, 18P 0.570, 19L 
0.956*, 20R 0.585, 21H 0.557, 22H 0.562, 23P 0.555, 24S 0.553, 
25D 0.556, 26F 0.523, 27A 0.869, 28A 0.591, 29P 0.592, 30L 
0.727, 31R 0.552, 32S 0.549, 33G 0.543, 34E 0.566, 35H 0.561, 
36C 0.575, 37V 0.568, 38R 0.573, 39M 0.580, 40S 0.562, 41R 
0.623, 42F 0.563, 43T 0.555, 44G 0.557, 45S 0.555, 46A 0.564, 
47H 0.567, 48S 0.578, 49V 0.550, 50Q 0.573, 51M 0.581, 52N 
0.571, 53Q 0.553, 54N 0.544, 55M 0.893, 56G 0.575, 57Y 0.578, 
58Q 0.884, 59E 0.745, 60Y 0.897, 61V 0.550, 62P 0.573, 63H 
0.578, 64Y 0.575, 65V 0.582, 66N 0.547, 67K 0.557, 68P 0.559, 
69Y 0.572, 70L 0.579, 71Q 0.593, 72Q 0.903, 73V 0.903, 74Q 
0.543, 75R 0.524, 76R 0.576, 77L 0.701, 78T 0.553, 79R 0.593, 
80H 0.907, 81H 0.563, 82G 0.568, 83V 0.547, 84R 0.703, 85K 
0.562, 86K 0.557, 87T 0.565, 88Q 0.559, 89I 0.823, 90Q 0.896, 
91Q 0.573, 92I 0.561, 93Q 0.868, 94T 0.561, 95T 0.551, 96V 0.576, 
97Q 0.571, 98I 0.577, 99I 0.515, 100K 0.557, 101A 0.573, 102T 
0.515, 103S 0.556, 104F 0.567, 105L 0.584, 106T 0.563, 107I 
0.554, 108L 0.576, 109K 0.898, 110L 0.653, 111V 0.554, 112R 
0.556, 113A 0.584, 114V 0.556, 115T 0.567, 116I 0.549, 117L 
0.578, 118M 0.515, 119R 0.561, 120K 0.575, 121K 0.544, 122L 
0.577, 123L 0.582, 124D 0.560, 125I 0.888, 126C 0.590, 127P 
0.887, 128P 0.747, 129W 0.576, 130S 0.577, 131K 0.585, 132I 
0.604, 133C 0.558, 134L 0.560, 135T 0.810, 136N 0.550, 137I 
0.554, 138T 0.574, 139K 0.556, 140V 0.551, 141N 0.559, 142S 
0.566, 143F 0.883, 144S 0.899 

0.022 0



·962· 应用昆虫学报 Chinese Journal of Applied Entomology 62 卷 

 

 

续表 6 (Table 6 continued) 

基因 ID 
Gene ID 

氨基酸同义替换与非同义

替换比值 ω=Ka/Ks 
Ratio of synonymous to non- 

synonymous substitutions 

正选择位点 
Positively selected sites 

P 值
P-value

Hfuc009526 3.964 0 1C 0.606, 2C 0.606, 3M 0.533, 4E 0.596, 5D 0.582, 6A 0.588, 7S 
0.607, 8V 0.599, 9A 0.595, 10C 0.609, 11F 0.605, 12G 0.604, 13C 
0.604, 14S 0.609, 15T 0.587, 16V 0.876, 17G 0.614, 18P 0.602, 19L 
0.618, 20R 0.624, 21H 0.585, 22H 0.591, 23P 0.616, 24S 0.869, 
25D 0.582, 26F 0.975*, 27A 0.606, 28A 0.610, 29P 0.603, 30L 
0.622, 31R 0.616, 32S 0.606, 33G 0.718, 34E 0.614, 35H 0.652, 
36C 0.812, 37V 0.912, 38R 0.623, 39M 0.590, 40S 0.638, 41R 
0.590, 42F 0.765, 43T 0.595, 44G 0.601, 45S 0.908, 46A 0.597, 
47H 0.900, 48S 0.576, 49V 0.920, 50Q 0.606, 51M 0.573, 52N 
0.597, 53Q 0.922, 54N 0.572, 55M 0.761, 56G 0.899, 57Y 0.607, 
58Q 0.607, 59E 0.590, 60Y 0.633, 61V 0.604, 62P 0.616, 63H 
0.825, 64Y 0.873, 65V 0.844, 66N 0.572, 67K 0.609, 68P 0.767, 
69Y 0.617, 70L 0.607, 71Q 0.628, 72Q 0.713, 73V 0.608, 74Q 
0.772, 75R 0.618, 76R 0.613, 77L 0.633, 78T 0.839, 79R 0.617, 
80H 0.627, 81H 0.605, 82G 0.607, 83V 0.584, 84R 0.581, 85K 
0.578, 86K 0.577, 87T 0.852, 88Q 0.624, 89I 0.577, 90Q 0.615, 
91Q 0.605, 92I 0.603, 93Q 0.605, 94T 0.604, 95T 0.952*, 96V 
0.589, 97Q 0.606, 98I 0.943, 99I 0.561, 100K 0.940, 101A 0.604, 
102T 0.602, 103S 0.897, 104F 0.586, 105L 0.613, 106T 0.591, 107I 
0.586, 108L 0.613, 109K 0.589, 110L 0.544, 111V 0.637, 112R 
0.584, 113A 0.587, 114V 0.938, 115T 0.769, 116I 0.576, 117L 
0.916, 118M 0.626, 119R 0.594, 120K 0.580, 121K 0.584, 122L 
0.613, 123L 0.609, 124D 0.724, 125I 0.890, 126C 0.702, 127P 
0.597, 128P 0.890, 129W 0.869, 130S 0.592, 131K 0.581, 132I 
0.597, 133C 0.590, 134L 0.598, 135T 0.584, 136N 0.579, 137I 
0.563, 138T 0.593, 139K 0.589, 140V 0.586, 141N 0.572, 142S 
0.583, 143F 0.587, 144S 0.605 

0.001 9

Msex012828 3.420 3 30L 0.718, 33G 0.715, 35H 0.767, 36C 0.537, 40S 0.748, 42F 
0.645, 51M 0.866, 55M 0.584, 60Y 0.799, 63H 0.510, 67K 0.824, 
68P 0.759, 71Q 0.804, 72Q 0.681, 74Q 0.694, 75R 0.773, 76R 
0.784, 79R 0.818, 80H 0.749, 88Q 0.833, 92I 0.768, 94T 0.728, 
102T 0.916, 103S 0.545, 111V 0.803, 114V 0.754, 115T 0.613, 
118M 0.915, 124D 0.710, 126C 0.985*, 132I 0.748 

0.010 2

Ndro005471 3.054 7 8V 0.866, 22H 0.792, 24S 0.732, 25D 0.885, 26F 0.786, 29P 0.672, 
33G 0.868, 35H 0.513, 36C 0.672, 37V 0.628, 38R 0.782, 40S 
0.764, 42F 0.807, 44G 0.804, 47H 0.829, 50Q 0.807, 53Q 0.509, 
57Y 0.814, 58Q 0.838, 60Y 0.759, 61V 0.803, 62P 0.712, 63H 
0.743, 71Q 0.823, 72Q 0.847, 74Q 0.500, 77L 0.715, 78T 0.663, 
81H 0.798, 86K 0.825, 87T 0.797, 90Q 0.795, 94T 0.773, 95T 
0.854, 97Q 0.829, 98I 0.972*, 99I 0.898, 100K 0.559, 101A 0.961*, 
102T 0.521, 104F 0.859, 105L 0.823, 107I 0.609, 108L 0.835, 109K 
0.801, 111V 0.781, 113A 0.847, 114V 0.916, 115T 0.665, 124D 
0.803, 126C 0.922, 128P 0.893, 129W 0.741, 130S 0.508, 135T 
0.814, 141N 0.895 

0.002 7
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续表 6 (Table 6 continued) 

基因 ID 
Gene ID 

氨基酸同义替换与非同义

替换比值 ω=Ka/Ks 
Ratio of synonymous to non- 

synonymous substitutions 

正选择位点 
Positively selected sites 

P 值
P-value

Pdar001813 5.667 5 1C 0.748, 2C 0.747, 3M 0.750, 4E 0.746, 5D 0.953*, 6A 0.746, 7S 
0.750, 8V 0.748, 9A 0.743, 10C 0.749, 11F 0.784, 12G 0.975*, 13C 
0.973*, 14S 0.844, 15T 0.811, 16V 0.761, 17G 0.746, 18P 0.748, 
19L 0.738, 20R 0.859, 21H 0.750, 22H 0.750, 23P 0.746, 24S 
0.760, 25D 0.746, 26F 0.746, 27A 0.769, 28A 0.794, 29P 0.747, 
30L 0.749, 31R 0.745, 32S 0.745, 33G 0.748, 34E 0.745, 35H 
0.807, 36C 0.949, 37V 0.748, 38R 0.749, 39M 0.755, 40S 0.747, 
41R 0.748, 42F 0.749, 43T 0.747, 44G 0.749, 45S 0.749, 46A 
0.750, 47H 0.745, 48S 0.747, 49V 0.749, 50Q 0.892, 51M 0.744, 
52N 0.749, 53Q 0.748, 54N 0.744, 55M 0.749, 56G 0.750, 57Y 
0.791, 58Q 0.752, 59E 0.753, 60Y 0.837, 61V 0.745, 62P 0.749, 
63H 0.753, 64Y 0.748, 65V 0.749, 66N 0.744, 67K 0.746, 68P 
0.804, 69Y 0.750, 70L 0.747, 71Q 0.824, 72Q 0.754, 73V 0.748, 
74Q 0.745, 75R 0.756, 76R 0.747, 77L 0.792, 78T 0.790, 79R 
0.753, 80H 0.752, 81H 0.749, 82G 0.753, 83V 0.742, 84R 0.748, 
85K 0.745, 86K 0.752, 87T 0.748, 88Q 0.751, 89I 0.748, 90Q 
0.852, 91Q 0.749, 92I 0.747, 93Q 0.750, 94T 0.749, 95T 0.747, 96V 
0.748, 97Q 0.749, 98I 0.751, 99I 0.738, 100K 0.746, 101A 0.749, 
102T 0.738, 103S 0.746, 104F 0.748, 105L 0.750, 106T 0.746, 107I 
0.746, 108L 0.746, 109K 0.746, 110L 0.747, 111V 0.747, 112R 
0.746, 113A 0.751, 114V 0.748, 115T 0.750, 116I 0.745, 117L 
0.750, 118M 0.738, 119R 0.747, 120K 0.750, 121K 0.744, 122L 
0.750, 123L 0.751, 124D 0.751, 125I 0.749, 126C 0.746, 127P 
0.900, 128P 0.746, 129W 0.752, 130S 0.746, 131K 0.913, 132I 
0.755, 133C 0.910, 134L 0.747, 135T 0.821, 136N 0.841, 137I 
0.747, 138T 0.750, 139K 0.807, 140V 0.751, 141N 0.745, 142S 
0.748, 143F 0.788, 144S 0.895 

0.0084

Sexi005476 2.416 3 10C 0.502, 11F 0.717, 14S 0.502, 17G 0.504, 19L 0.512, 20R 0.525, 
24S 0.520, 26F 0.775, 27A 0.500, 28A 0.501, 29P 0.591, 30L 0.509, 
31R 0.836, 33G 0.580, 35H 0.502, 36C 0.503, 37V 0.627, 38R 
0.527, 39M 0.727, 40S 0.615, 41R 0.524, 42F 0.517, 47H 0.502, 
50Q 0.803, 53Q 0.802, 57Y 0.524, 58Q 0.791, 61V 0.804, 62P 
0.702, 63H 0.556, 64Y 0.518, 66N 0.887, 67K 0.832, 68P 0.790, 
69Y 0.791, 70L 0.814, 71Q 0.562, 72Q 0.511, 74Q 0.522, 75R 
0.720, 76R 0.806, 77L 0.613, 78T 0.684, 79R 0.507, 86K 0.826, 
87T 0.733, 89I 0.802, 90Q 0.503, 91Q 0.784, 92I 0.730, 94T 0.758, 
95T 0.853, 96V 0.810, 101A 0.748, 102T 0.540, 103S 0.832, 104F 
0.853, 105L 0.619, 107I 0.646, 108L 0.507, 109K 0.783, 110L 
0.811, 111V 0.768, 112R 0.793, 115T 0.828, 117L 0.519, 122L 
0.515, 124D 0.712, 126C 0.793, 127P 0.511, 128P 0.610, 129W 
0.597, 130S 0.517, 133C 0.810, 134L 0.751, 142S 0.797, 144S 
0.516 

0.0253
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