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昆虫谷胱甘肽 !"转移酶的基因结构及其表达调控
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摘要：谷胱甘肽 .0转移酶（#:"%8%<9B?> .0%D8?$=>D8$>$，4.K$）属于一个超家族，目前已从 &’ 多种昆虫中克隆得到了近百个 4.K$ 基

因序列。这些基因分属于至少 3 个类别，!（L>:%8）类，"类和#（6E$9:B?）类，其中!类和#类是昆虫特异性的类别。昆虫!类

4.K$ 基因通常由多基因家族编码，基因多态性在不同昆虫种类中差异很大。"类基因的种类较少，基因的结构较简单，通常

是单拷贝基因。#类基因是最近才鉴定出来的新类别，目前仅在黑腹果蝇和冈比亚按蚊中明确了其在染色体上的定位。基

因簇、可变剪接和基因融合等机制是导致昆虫 4.K$ 基因多态性的主要原因。在抗性昆虫种群中，4.K$ 表达量的增加有 7I/!
水平的提高和基因扩增两种机制，但后一种机制的报道很少。4.K$ 活性的增加是由于属于一类或多类的多个同工酶的增量

调控，也有少数是由于单个同工酶的增量调控。4.K$ 的表达受反式调控元件和顺式调控元件的调控。目前仅有少数含有调

节基因的染色体大致位点和可能的调控元件得到鉴定。
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谷 胱 甘 肽 .0转 移 酶（ #:"%8%<9B? .0%D8?$=>D8$>$，
4.K$；6N&\(\5\5* ）是 催 化 还 原 型 谷 胱 甘 肽

（#:"%8%<9B?>，4.O）与各种亲电子化合物进行亲核加

成反应的一类酶（/8U 2# $) C，5111）。它们在生物体

内广泛分布，而且几乎所有的生物体内都有多种同

工酶，每个同工酶都是由同源或异源的亚基组成的

二聚体蛋白。4.K$ 的功能非常多样，主要表现为以

下 3 个方面：5）对异源有毒物质解毒；&）保护细胞

免受氧化损伤；3）对激素、内源代谢物和外源化合

物进行细胞间运输（P>?# 2# $) C，5111）。4.K$ 活性最

早是在大鼠中发现的（WBU:8?F 8?F .97$，51+5），后来
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发 现 它 们 对 药 物 的 生 物 转 化 起 重 要 作 用



（!"#$%&%’"，()*+），因 此 对 哺 乳 动 物 特 别 是 大 鼠

,-.$ 的研究最多也最为深入，这为其他生物 ,-.$
的研究提供了不少借鉴和启发（/0$#"’010%20$ !" #$ 3，
())4）。关于高等动物 ,-.$ 的生化特性、诱导特性、

结构与功能的关系以及基因结构和表达调控已有一

些研究综述（5%$6&0’7 "89 :;<=7##，())>；?"8;72，())>；

@"A7$ "89 :%2B0’9，())+；C"#08 "89 D"&&27’，()))；

E0%F62;8 "89 @"22，GHHG；.0I8$789 "89 .7I，GHH>；J"227$
!" #$ 3，GHH>；5"%<6 "89 K"%78，GHHL）。

近年来，对于非哺乳动物如植物、细菌、线虫和

昆虫 的 ,-.$ 的 研 究 报 道 越 来 越 多。-6776"8 等

（GHH(）对非哺乳动物 ,-.$ 基因家族的结构、功能和

进化进行了综述，其中包括昆虫 ,-.$。对昆虫 ,-.$
的研究主要集中于其在杀虫剂抗性中的作用。在对

有机磷、有机氯和拟除虫菊酯类杀虫剂产生抗性的

昆虫中发现 ,-.$ 的活性增加（M0%’8;7’ !" #$ 3，())G；

,’"8# "89 @"&&0<=，())G；/0$#"’010%20$ !" #$ 3，GHH(；

J08#"$ !" #$ 3，GHH(）。有关昆虫 ,-.$ 的生化特性以

及诱导与抗性的关系已有一些综述（N%，())4；陈凤

菊和高希武，GHHG；吕敏等，GHH>）。

近几年来，分子生物学手段成为研究昆虫 ,-.$
与杀虫剂抗性关系的主要工具。大量的 ,-.$ 基因

得到克隆和鉴定，特别是果蝇和按蚊基因组序列的

测序完成（O%2#&"8 !" #$ 3，GHHG；@02# !" #$ 3，GHHG），使

,-.$ 的基因数目激增。目前已从 GH 多种昆虫中克

隆得到近百个 ,-.$ 基因序列。它们分属于至少 >
个类别。另外，昆虫 ,-.$ 基因的表达调控也取得了

初步的进展。其中双翅目昆虫 ,-.$ 基因水平的研

究报道最多，其次是鳞翅目昆虫，其他种类的研究很

少。对于昆虫 ,-.$ 基因的结构和表达，唐振华和吴

士雄（GHHH）、@7&;8FI"A（GHHH）以及唐振华和毕强

（GHH>）曾经进行过比较全面的综述。但该领域的研

究进展非常快，本文主要对昆虫 ,-.$ 的基因结构和

表达调控的最新进展进行综述。

! 昆虫 ,-.$ 基因的种类

,-.$ 是一个复杂的广泛分布的超家族，根据氨

基酸残基P核酸序列、免疫特性、酶动力学和三P四级

结构 特 性 等 标 准 分 成 多 个 类 别（-6776"8 !" #$ 3，
GHH(），而且随着大规模 C-. 和全基因组测序项目的

启动，不断有新的类别被发现（?;8F !" #$ 3，GHH>）。

目前 哺 乳 动 物 中 发 现 了 * 类 细 胞 质 ,-.$ 亚 基

（O216"、!%、:;、.67#"、-;F&"、Q7#"、/"11" 和 R&7F"）和

( 类微粒体 ,-.$ 亚基。

与哺乳动物一样，多数昆虫含有多个 ,-.$ 基因

序列。以冈比亚按蚊 %&’()!$!* +#,-.#! 为例，已克

隆得到的 ,-.$ 基因达 G* 个，它们在基因组中的排

列也已经清楚（?;8F !" #$ 3，GHH>）。起初昆虫 ,-.$
基因通常被分成免疫上不同的 G 类（!类和"类）

（M0%’8;7’ !" #$ 3，())G；M’"8<;0$" "89 D7’F， ())+；

@7&;8FI"A，GHHH），但最近又发现 ( 类新的昆虫 ,-.$
基因（#类）（5"8$08 !" #$ 3，GHH(）。所以现在被明确

划分的昆虫 ,-.$ 基因有 > 类：!类、"类和#类。

另外，在昆虫中，也发现了微粒体 ,-.$ 或微粒体

,-.$ 类似基因。本文所涉及的均为细胞质 ,-.$ 基

因。

近 年 来，对 昆 虫 ,-.$ 基 因 的 命 名 采 用

E672S"8"A"F"& 等（GHH(）提出的哺乳动物和昆虫普遍

适用的命名系统。以前认为!类 ,-.$ 基因与哺乳

动物的 .67#" 类近似（:7&T27 "89 ."A20’，())G；U;2<7
!" #$ 3，())+；5"8$08 !" #$ 3，())V），现被划分为昆虫特

异性的 ?72#" 类（D0"’9 !" #$ 3，())V）。"类 ,-.$ 基因

的研究较少，-8A97’ 和 !"99;$08（())V）认为与 -;F&"
类相似。5"8$08 等（GHH(）系统分析的结果则表明昆

虫"类 ,-.$ 基因包括 .67#"、-;F&"、R&7F" 和 Q7#"
类。因此可以将现有的分类系统应用到昆虫，即!
类 ,-.$ 基因归为 ?72#" 类，"类则归为 R&7F"PQ7#"P
-;F&"P.67#" 类（-6776"8 !" #$ 3，GHH(）。#类 ,-.$ 基

因是昆虫特异性的，称为 C1$;208 类。除了这 > 大类

以外，5"8$08 等（GHH(）认为昆虫中还存在其他第 L
类 ,-.$ 基因，它们都是来自果蝇基因组数据库的基

因序列，但这些基因的生物活性还没有得到鉴定。

冈比亚按蚊中也存在其他的 ,-.$ 基因类别有待进

一步鉴定（?;8F !" #$ 3，GHH>）。

" 昆虫!类（?72#" 类）,-.$ 基因的结

构及其多态性

昆虫!类 ,-.$ 基因的种类最多，基因的结构也

最为清楚。它们通常是由多基因家族编码，基因的

多态性在不同昆虫种类中差异较大。

果蝇的 ?72#" 类 ,-.$ 基因以前被称为 /012 基

因家族，位于果蝇多线染色体 >5 的 *VD(( W *VD(>
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区，在约 !" #$ 的 %&’ 片段内紧密连锁。目前发现

这个基因家族有 !( 个方向不同的无内含子基因

（)*+,- !" #$ .，!//0；12,3*, !" #$ .，!//4；52678#7 !"
#$ .，9((0），但 :*+-2;;< 等（!///）发现果蝇中的 4 个

%&’( 家族的无内含子基因在 =’非翻译区存在内含

子。按照最新的命名系统，这 !( 个基因分别被命名

为 ()%&’(! > ()%&’(!(。 其 中 ()%&’(0 和

()%&’(4 的结构非常特殊。()%&’(4 在 & 端比其

他序列延长 ?4 个氨基酸残基，在 @ 端却少了约 =(
个氨基酸残基，而 ()%&’(0 在 & 端少了 != 个氨基

酸残基，因此以前它们被认为是假基因，即不表现任

何功能。但 52678#7 等（9((0）的最新研究结果表明

可以检测到它们的转录本，它们在大肠杆菌中的表

达产物也具有酶活性，证明它们可能是功能基因。

()%&’(!、()%&’(/ 和 ()%&’(!( 位 于 一 条 %&’
链上，而其余的 4 个基因位于另一条链上。%7,- 等

（9((0）从果蝇的基因组中鉴定出第 !! 个可能的

%<AB2 类 C5)3 基因（@C!4D0/），位于 ()%&’(" 的下

游，与 ()%&’(" 的 方 向 相 同，与 冈 比 亚 按 蚊 的

%&’*4 同源。

已知 冈 比 亚 按 蚊 的!类 C5)3 基 因 有 !9 个

（12,3*, !" #$ .，!//"；’$E2AA2F !" #$ .，9(((；12,3*, !"
#$ .，9((!；G;B<AA7 !" #$ .，9((0；%7,- !" #$ .，9((0）。这

!9 个基因位于两个紧密相连的基因簇上，分别在染

色体 91 上的 !"H 和 !/% 区。其中 %&’*!（+,,-"!#）

为可变剪接基因，由 D 个外显子组成，其中 = 个为编

码外显子。编码 =’端的外显子（<I*,9）是相同的，它

与 ? 个不同的编码 0’端的外显子（0’、0H、0@ 和 0%）

通过可变剪接生成 ? 个不同的转录本。在冈比亚按

蚊的幼虫、蛹和成虫中，这 ? 种转录本都表达。另外

泰国疟疾的媒介昆虫大劣按蚊 +./01!$!- *234- 也有

类似的可变剪接机制，而且基因产物与冈比亚按蚊

的相应的基因产物高度同源（J*,-K2;*<,#7B !" #$ .，
9((!）。果蝇和冈比亚按蚊 %<AB2 类 C5)3 基因的结

构见 %7,- 等（9((0）。

家蝇的!类 C5)3 基因的结构可能更为复杂

（J<L$A< 2,E )2MA*;，!//9；5MN2,<, !" #$ .，!//?；5MN2,<,
!" #$ .，!//D；OF*+ 2,E 5MN2,<,，!//4）。在家蝇抗性品

系 @*;,<AAP1 中，分离了 ? 个不同的!类 C5)3 基因，

并在 大 肠 杆 菌 中 获 得 表 达（Q2,- !" #$ .，!//!；

5MN2,<, !" #$ .，!//?）。其中 5*%&’P0 是有机磷杀虫

剂抗性的一个主要因子，而且对林丹也有一定作用。

以一个 D=( $R 片段构成的探针筛选该品系的"噬菌

体基因组库，结果获得了 / 个独立的噬菌体克隆。

这 / 个 克 隆 带 有 从 = 个 不 同 基 因 组 区 来 的 家 蝇

%&’。其中 ? 个基因组区的每个区都带有 5*%&’P0
序列的多个基因座位。对这些基因座位进行亚克隆

并对 它 们 的 核 苷 酸 测 序，结 果 表 明 它 们 虽 然 与

5*%&’P0 的 8%&’ 序列不完全相同，但 D 个基因是

与 5*%&’P0 相关的（5MN2,<, !" #$ .，!//D）。种群异

质性不能解释如此多种 C5)3 基因，这是由于在筛选

抗性的过程中不仅产生了 5*%&’P0 基因的扩增作

用，而且还产生了扩增拷贝之间序列的趋异性。

家蝇基因组中还存在一个新的 )F<B2 类（%<AB2
类）C5)3 基因即 5*%&’P=。在 0 个不同的基因座位

上，还存在融合基因，它们是由 5*%&’P0 的 =’端序

列和 5*%&’P? 或 5*%&’P= 的 0’端序列融合而成（图

!）。融合基因的发现显示 C5)3 基因家族可能有特

殊的遗传重组机制。这些基因在 =’非翻译区相对

于开放读框（G1S）起始密码子 ’)C 的同一位置都有

一个内含子。%&’P0、%&’P?、%&’P= 和融合基因的推

测基因座位都有一个 @’C@@’)C 序列，其后为 9(9
> 9!! 个氨基酸残基的 C5)3 开放读框。@’C@@ 序

列与真核生物内含子 0’剪接位点的保守序列相近

（OF*+ 2,E 5MN2,<,，!//4）。

图 ! 家蝇谷胱甘肽 5P转移酶 %<AB2 类融合基因的结构

（OF*+ 2,E 5MN2,<,，!//4）

S7-. ! 5B;+8B+;< *T T+37*, -<,<3 *T %<AB2 8A233 -A+B2BF7*,
5PB;2,3T<;23<3 7, 54-6# */)!-"26#（OF*+ 2,E 5MN2,<,，!//4）

箭头指示检测基因组位点时进行 J@1 扩增的引物的位置 ’;;*63

3F*6 BF< A*82B7*,3 *T R;7L<;3 +3<E 7, J@1 <IR<;7L<,B3 T*; R;*$7,- -<,*L78

A*87；8E3：编码序列 @*E7,- 3<U+<,8<.

! 昆虫!类 C5)3 基因的结构

昆虫#类 C5)3 基因研究的较少。它们多是单
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拷贝基因，在染色体上的结构较为简单。在冈比亚

按蚊中，!"#$% 类 &!’( 基因 !"#$%&)（!""&’*+)）通过

可变剪接形成 * 个转录本，#$%&)+) 和 #$%&)+*。与

#$%() 一样，#$%&) 的 * 个转录本 ,’端的外显子相

同，-’端的外显子不同（在氨基酸残基水平上有

./0 的 一 致 性）。这 一 基 因 编 码 的 蛋 白 与 果 蝇

)*#$%+* 有 ,10的同源性。23456748 杂交分析的结

果显示 !""&’*+) 在幼虫、蛹和成虫中存在许多转录

产物。!3956748 杂交和原位杂交的结果表明至少有

* 个位点与其 :;2< 互补，一个位点在染色体臂 -=
的基部，-> ? /@ 区之间；另一区域，即染色体臂 *) 的

*.; 区。这表明有多个基因座位与 !""&’*+) 相似

（A7"(( %8B C%$7(，)DD-）。

黑腹果蝇 &!’( 的 !"#$% 类基因也仅有一个，

)*#$%&)（)*#$%*），位于染色体!的 ,-E 区。与果

蝇"类和#类 &!’( 基因不同，)*#$%* 在编码区存

在内含子，编码一个具有 */D 个氨基酸残基的蛋白。

该基因的蛋白是由 / 个外显子编码的，分别编码氨

基酸残基 ) ? D@，D) ? )/.，)/1 ? )D/ 和 )D, ? */D。该

基因在其 2 端还有 /. ? ,@ 个氨基酸残基，在大鼠、

线虫和 )*#$%) 序列中都没有此序列（F7%GG +’ ,- H，
)DD*）。这段 2 端延伸序列不是催化活性所必需的，

但可能在将果蝇的蛋白附着在间接飞行肌的过程中

起作用（!"8#6 +’ ,- H，*@@)）。!3956748 杂交的结果显

示 )*#$%* 在果蝇基因组中仅有一个染色体基因座

位。冈比亚按蚊和黑腹果蝇 &!’( 的 !"#$% 类基因

的结构见图 *。

图 * 冈比亚按蚊和黑腹果蝇谷胱甘肽 !+转移酶 !"#$% 类基因的结构（;"8# +’ ,- H，*@@-）

E"#H * ’67 34#%8"(%5"38 3I 567 !"#$% #G95%56"38 !+54%8(I74%(7( #787( "8 ! H ",*./,+ %8B ) H *+-,01",&’+2（;"8# +’ ,- H，*@@-）

直线上方的长方形表示不同的外显子 J%:6 47:5%8#G7 %K3L7 567 (:%G7 K%4 47M47(785( % B"II74785 7N38；无颜色的长方形表示 ,’O’A，有颜色的长方形

表示编码区 ’67 7$M5P 47:5%8#G7( "8B":%57 ,’O’A 47#"38( Q6"G(5 567 47:5%8#G7( "8 (3G"B :3G394( %47 :3B"8# (7R978:7；基因剪接产生的 :;2< 在直线下方

’67 :;2<( M43B9:7B KP (MG":"8# 3I 567(7 #787( %47 (63Q8 K787%56 567 (:%G7 K%4 H

另外从鳞翅目昆虫烟草天蛾 3,0(45, &+6’, 和

云杉色卷蛾 7812/&’10+42, 94*/9+2,0, 中各分离出一个

!类 &!’( :;2< 序列（3&#$%* 和 79#$%*）。3&#$%*
:;2< 编码一个 *@- 个氨基酸残基的蛋白，推测分子

量为 *- ,D.，等电点为 ,S,。3&#$%* 序列与家蝇、黑

腹果蝇和冈比亚按蚊!类 &!’( 基因有 //S>0 ?
,@S@0的一致性（!PB74 +’ ,- H，)DD,）。79#$%* 也编

码一个 *@- 个氨基酸残基的蛋白，推测分子量为 *-
-1)，等电点为 >SD)。它与昆虫 &!’(!类基因的同源

性较低，为 *.S)0 ? -*S,0（E78# +’ ,- H，)DDD）。这些

&!’( 基因在染色体上的结构还不清楚。

! 昆虫 &!’( !类（JM("G38 类）基因的

结构

昆虫 &!’( #类基因是近年才划分出来的一个

新类别，对它们的基因结构了解得还不多。

A%8(38 等（*@@)）从冈比亚按蚊的基因组中克隆
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出 ! 个 "#$% 基因，!""#$&’( 和 !""#$&’!。它们与!
类和"类基因的同源性都很小，因此将它们定为一

个新的类别（#类）。这 ! 个 "#$% 基因位于染色体

&) 的 &&* 区。该区域含有一个重要的 ++$ 抗性基

因（),-%.- %$ !& /，!000），因此这一基因家族可能参

与了对 ++$ 的抗性。!""#$&’( 和 !""#$&’! 的 1’端编

码区在与按蚊 "#$% 可变剪接基因相同的位置有一

个内含子，在其他位置还有一个内含子。在按蚊中，

"#$% #类基因也是由一个基因簇编码的（2345667 %$
!& /，!00&）。在冈比亚按蚊 89:;< 品系染色体 &) 的

&&= 区，有 > 个#类 "#$% 基因（’()%( ? ’()%>），它

们的氨基酸残基同源性在 !!@AB ? A1@!B 之 间。

’()%( 和 ’()%! 就是上述的 !""#$&’( 和 !""#$&’!。

其他的 1 个基因与这 ! 个基因以及果蝇#类基因的

同源性都大于 C0B，因此也属于#类基因，命名为

’()%& ? ’()%D。还有一个基因（’()%>）与它们的同

源性小于 C0B，按现有的分类标准，应该不属于此

类，但仍将它作为#类基因（2345667 %$ !& /，!00&）。在

这 > 个 "#$% #类基因中，有 1 个参与了冈比亚按蚊

对 ++$ 的抗性（+7-E %$ !& /，!00&）。

在果蝇染色体 !) 的 11FG 区大约 (& HI 的范围

有一个由 (0 个#类基因组成的基因簇（ ’()%( ?
’()%(0），*+’()%(0 与其他 G 个基因的方向相反。

与果蝇!类 "#$% 基因一样，果蝇#类 "#$% 基因在

编码区均没有内含子。它们在染色体上的物理距离

远近基本可以反映基因之间的系统进化关系，即相

距较近的基因之间的亲缘关系也较近，这说明在

JK%76.- 基因簇上，单个基因进行复制，复制后没有

进行基因重排（#,L7*H7 %$ !& /，!00&）。*+’()%( 的

*+:9（G!0 IK）含有 AD! IK 的开放读框（2)M），编码

!!C 个氨基酸残基的蛋白。基因组 1’非翻译区（1’

<$)）有一保守的 $9$9 盒和帽子位点。起始密码子

9$" 上游 C! IK 处是 ):9 的起始位点。在 &’非翻

译区（&’<$)）终止密码子下游 G! IK 到 (D0 IK，含有

K.6N’9 加尾信号（#7-EO %$ !& /，!000）。除 *+’()%(
外，其他 G 个基因的功能还没有被鉴定。另外通过

搜索果蝇的基因组文库，又鉴定出另外 C 个此家族

的基因，他们也位于染色体 !) 上，但与前 (0 个基因

的距离较远，与 (0 个基因组成的基因簇不能形成单

源的进化枝（*6,P5）（+7-E %$ !& /，!00&）。冈比亚按蚊

和果蝇#类 "#$% 基因的结构见图 &。

图 & 果蝇和冈比亚按蚊谷胱甘肽 #’转移酶 JK%76.- 类基因簇的结构（+7-E %$ !& /，!00&）

M7E/ & JK%76.- *6,%% E6Q4,4O7.- #’43,-%R53,%5% ,33,-E5S5-4 7- , / "!+-.!% ,-P * / +%&!/0"!#$%1（+7-E %$ !& /，!00&）

箭头表示基因转录的方向 933.L% S,3H P735*47.-% .R 43,-%*37K47.-；实心长方形表示基因，基因中间的垂直线表示大致的内含子位置 $O5 %.67P I,3%

P5-.45 4O5 E5-5% ,-P 4O5 T5347*,6 67-5% L74O7- 4O5%5 I,3% S,3H 4O5 ,KK3.U7S,45 7-43.-% K.%747.-/

根据 #7-EO 等（!000）的分类方法，鳞翅目昆虫小

菜蛾 2&3$%&&! 45&0#$%&&! 中 的 24’()&（VQ,-E %$ !& /，
(GG>），烟草天蛾中的 6#’()(（#NP53 %$ !& /，(GG1）也

属于#类 "#$% 基因，但还没有发现由多个基因组成

的基因簇。它们在染色体上的基因结构还不清楚。

! 昆虫 "#$% 基因的调控机制

昆虫 "#$% 在昆虫对杀虫剂、植物次生物质和其

他外源有毒物质的抗性中起重要的作用。"#$% 表

达的增加与昆虫对杀虫药剂抗性之间的关系在许多

昆虫中都有报道。"#$% 表达增加可能有 ! 种机制，

即 S):9 水平的增加和基因扩增，但基因扩增仅有

少量报道（W,-E %$ !& /，(GG(；8O.Q ,-P #NT,-5-，(GGD；

X.-4,% %$ !& /，!00!）。由于昆虫 "#$% 含有多个同工

酶，研究抗性与单个同工酶的关系尤为重要。分子

生物学手段为这种研究提供了可能。目前已有少量

确切的证据可证明 "#$% 的过量表达与抗性有关。

如小菜蛾的 24’()& 基因所编码的酶可以降解有机

磷杀虫剂，它的表达量增加与抗性有关（VQ,-E %$
!& /，(GG>）。67’()A, 在家蝇的有机磷杀虫剂抗性

品系中过量表达，重组酶可以与甲基对硫磷和林丹

C0A 昆虫学报 ,8$! 9/$0+0&0".8! (./.8! C> 卷



共轭（!"# !" #$ $，%&&’）。果蝇的 %&’(’ 基因在 (()
抗性品系中表达量增加，重组 %&’(’ 有 (() 脱氯化

氢酶活性（)*+, *+- ).，’//0）。1*+23+ 等（%&&’）研究

发现在冈比亚按蚊抗性品系中!类 45)2 #))*"67%
过量表达 0 倍，表达的重组酶可以降解 (()。

昆虫 45)2 表达的调控机制在双翅目昆虫中研

究最多。研究表明抗性种群中一种或多种 45)2 表

达增加是受反式调节因子的增量调控。目前许多实

验室正在对这些调节因子进行研究，但仅有少数含

有调节基因的染色体大致位点得到鉴定。另外，利

用基因分析软件，推测得到一些启动子序列和调控

位点。

果蝇 %&’( 基因家族含有 ’& 个基因，各个基因

可能是由不同的启动子分别表达的。基因间区域，

即指 % 个 相 邻 基 因 之 间 的 核 苷 酸 序 列，富 含 8)
（96: ; <6:），远比编码区（=’: ; 0%:）高，这与果

蝇中的启动子>调控序列是一致的。)*"(’ 和 )*"(%’
的基因间区域（?45’ ; %’）可能是这 % 个方向不同的

基因的启动子序列。其他基因间序列 ?45%’ ; %% 和

?45%% ; %6 等含有上游基因的 6’非翻译区和下游基

因的 0’非翻译区。在 ?45’ ; %’ 上还有一些转录因

子的保守序列，如在 )*"(%’ 的 0’非翻译区有 % 个激

活蛋白7’ 的结合位点：起始密码子上游 6<9 ; 69/ 核

苷酸序列 0’74)48@)@876’和上游 0%A ; B 060 核苷

酸序列 0’7@)484)8876’。在 )*"(’ 的 C1D8 的启

动子 8)4 上游 &E9 FG 和 %E% FG 处有 % 个 %7+7十四

酰佛波醇7’67醋酸的应答元件的类似序列。这可能

是 )*"( 基因对外源有毒物质起反应的特异性信号。

在基因间区域还有 1D8 聚合酶!的转录信号。在

)*"(%6 的启动子 8)4 上游 06 ; =< GH 和 )*"(%= 启动

子上游 =< ; =’ GH 都有一个帽子位点的保守序列

8)@8（4>)）)（@>)）。在 )*"(%6 和 )*"(%= 的 C1D8
启动子上游 %/ GH 处有 )8)8 盒位点，在 )8)8 盒位

点上游还有一 @88) 盒的保守位点（)3.+, !" #$ $，
’//6）。

果蝇 )*"(’ 和 )*"(%’ 的表达和诱导可能是通过

C1D8 的稳定性和转录水平来调控的。在果蝇对照

品系 中，虽 然 转 录 速 率 很 低，但 )*"(’ C1D8 比

)*"(%’ C1D8 高 %& 倍。45)(’ 蛋白是 45)(%’ 蛋白

的 = 倍。苯巴比妥诱导 6& C#+ 内 )*"(’ 和 )*"(%’ 的

C1D8即出现诱导效应，达最大诱导时 C1D8 分别

提高 6 倍和 %& 倍。)*"(’ C1D8 增加的主要机制是

转录激活。但 )*"(%’ 转录速度增加 % 倍，不能完全

说明其 C1D8 %& 倍的增加量。由于 )*"(%’ C1D8

在正常状态下很不稳定，苯巴比妥对它的诱导主要

是使其稳定性增加（)*+, *+- ).，’//0）。 )*"(%’ 通

常条件下不稳定，但它去掉 0’I)1（非翻译区）后，稳

定性增加；而 )*"(’ 则相反，通常条件下很稳定，但

去掉 0’I)1 后甚至比 )*"(%’ 还不稳定。因此 8F,JK
和 ).（%&&%）研究认为 )*"(’ 的编码区含有不稳定元

件，而它的稳定性主要依靠 0’I)1 的强稳定元件

（5)L），而 )*"(%’ 则相反。在同一个 C1D8 中既有

不稳定元件又有稳定元件表明存在一种调控机制，

使一种本来就很丰富的 C1D8 在化学刺激下可被诱

导增 加，而 刺 激 消 除 后 又 可 以 恢 复 到 正 常 水 平。

)*"(’ 和 )*"(%’ C1D82 的 I)12 可能都含有顺式调

控元件，但它们作用方式却很不相同。

蚊子 45)2 的基因调控也有了一些研究结果。

埃及伊蚊 ,!-!* #!)./"0 对 (() 的代谢抗性主要与一

种"类 45)2 基因的表达水平提高有关。4M*+N 和

O*CC3PF（’//%）用遗传和分子生物学方法证明埃及

伊蚊 %&’7 % 的表达受一个反式调节因子（抑制因子）

调控，抗性品系 %&’7 % 的表达可能是由于反式调控

位点等位基因的分离，另外也可能有其他位点的改

变。Q3+,R*M3"+F#N 等（%&&’）综合 )55! 和 S*N?+2H"PN3M
程序分析的结果，推测 , $ -012* #类 45)2 的可变剪

接 基 因 的 % 个 启 动 子 序 列，8-%’=（ B ’ A9A 到

B % &<=）和 8-%’’%（ T 6% 到 B %9A）和可能的转录因

子结合位点。S*N?+2H"PN3M 结果表明，8-%’= 区域含

有 % 个驼背（U.+PUG*PF）结合位 点，% 个 背 成 形 素

（-3M2*K C3MHU3,"+）（-’）结合位点，% 个 VM3*-7@3CHK"W
=（V17@X=）结合位点和 6 个 Y3MF U"*- -3C*#+ 蛋白

（@M3P、OZO6 和 Z1L8@<）结合位点，还有 ’ 个 @>LVQ
的结合位点，% 个 O3C3N#P 2"K"PN3M（O[S）基因产物结

合位点 ("Y3MC"-（(Y-）和 48)8。8-%’’% 区含 % 个

(Y- 识别位点，6 个组织特异性的转录因子结合位

点，% 个 48)8 结合位点和 ’ 个 DZ’。此区域还有 6
个调节因子，包括 ’ 个 8Q7’ 和 % 个 8M+N（8U 受体核

转移定位子）识别位点，调节外源有毒物质的代谢，

和 6 个转录激活子结合位点（@7S\G、]7S\G 和 OV）。

另外，在 0’I)1 区域还有 ’%% 个核苷酸的内含子存

在。在 8-%’’% 附近存在转录起始位点说明 8-%’’%
至少 在 = 龄 幼 虫 中 调 控 #))*"’,&’ 的 表 达。 , $
-012* 的另一类 45)2 基因（ #-%&’=7’）的启动子序列

以及可能的调控蛋白结合位点也得到鉴定，这些结

合位点或调控元件可能控制 45)2 基因在不同组织

和不 同 发 育 期 的 表 达 变 化（I-3C2#+HM*2"MN *+-
^"NN"MC*+，%&&%）。
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! 昆虫 !"#$ 研究的展望

最近 %& 年来，昆虫 !"#$ 分子水平的研究进展

很快。但与哺乳动物相比，昆虫 !"#$ 的基因结构和

表达调控的研究很少，调控的确切机制还不清楚。

而且昆虫 !"#$ 分子水平的研究多集中在双翅目和

鳞翅目昆虫，其他类别的研究很少，仍需进行大量的

研究工作。随着基因克隆技术的进步尤其是 ’()
微芯片技术和全基因组测序技术的应用，将会有更

多的基因得到克隆。大量基因的获得使我们认识到

昆虫 !"#$ 基因多态性远比以前认识的复杂（*+,-.+
/01 #/2.34，%556；7/0$30 !" #$ 8，6&&%）。由此对昆虫

各类基因的分类以及系统发育关系会有更多的研究

和探讨。

单个基因的获得促进了对 !"#$ 的结构和功能

关系的研究，目前已有很多的 !"# 晶体结构得到鉴

定（9:.;+ !" #$ 8，%55<；73-+4=$30 !" #$ 8，%555；

>/?.+2 !" #$ 8，6&&%；)@:/0:/0 !" #$ 8，6&&A）。基因水

平的研究极大地促进了对 !"#$ 参与抗药性的作用

机制的研究。虽然 !"#$ 在昆虫抗药性中的作用早

得到证实，但目前仅有少量的证据表明抗性与单个

同工酶的关系。随着更多基因序列的获得，抗药性

与单个同工酶表达增加的关系将会成为研究的重要

方向。

!"#$ 基因的调控位点和调控机制研究为阐明

!"#$ 与杀虫药剂抗性的关系，或与植物次生物质诱

导的关系，并最终调控 !"#$ 的表达，延缓抗性提供

了依据。目前虽然已有近百个 !"#$ 基因序列得到

克隆，但多数是 ;’() 序列，它们在染色体上的结构

和基因排列以及可能的顺式调控元件和反式调节因

子的研究报道较少。目前许多实验室正积极开展这

方面的研究，这也将是今后研究的热点。
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