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草地贪夜蛾潜在RNAi靶标致死基因及纳米载体
介导RNAi技术的应用和展望

晁子健 闫 硕 沈 杰*

（中国农业大学植物保护学院昆虫学系，北京 100193）

摘要：草地贪夜蛾 Spodoptera frugiperda 是一种世界性重大农业害虫，在全球多个国家普遍发生，

其幼虫可为害玉米、水稻等多种农作物。该虫于2019年初入侵我国，对我国农业生产构成了严重

的威胁，防控形势严峻。为寻求一种草地贪夜蛾的绿色防控方法，本文对草地贪夜蛾潜在RNA干

扰（RNA interference，RNAi）靶标致死基因、RNAi传统双链RNA（double-stranded RNA，dsRNA）递

送技术的瓶颈以及纳米载体介导的RNAi技术应用进行概括，并对纳米载体介导的RNAi技术应用

前景进行展望。
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Potential RNAi target lethal genes of fall armyworm Spodoptera frugiperda and

the application and prospect of nanocarrier-mediated RNAi technology
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Abstract: The fall armyworm Spodoptera frugiperda is a major agricultural pest in many countries,

which leads to the loss of many crops, such as corn and rice. Spodoptera frugiperda invaded China in

early 2019 and has posed a serious threat to agricultural production, and the situation for its prevention

and control is grim. In order to find an environment-friendly prevention and control measure for S. frugi‐

perda, the potential RNA interference (RNAi) target lethal genes of S. frugiperda, the bottleneck of tra‐

ditional double-stranded RNA delivery method were summarized, and the application of nanocarrier-

mediated RNAi technology and the prospect of its application were forecasted in this review.
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草地贪夜蛾 Spodoptera frugiperda 又称秋行军

虫、秋黏虫、伪黏虫，属鳞翅目夜蛾科灰翅夜蛾属，是

一种杂食性害虫，寄主广泛，以啃食作物幼嫩部分为

主，具有严重的危害性（孔德英等，2019；唐运林等，

2019）。根据寄主植物类型，可将草地贪夜蛾分为水

稻型和玉米型 2种亚型，其中水稻型草地贪夜蛾偏

爱水稻和多种牧草，而玉米型草地贪夜蛾则多取食

玉米、花生、棉花、大豆等作物（Perotti et al.，2001；张

磊等，2019）。草地贪夜蛾原产于美洲热带和亚热带

地区，其具有迁飞快、适应力强、繁殖力强等特点（卢

辉等，2019），已从原产地迁飞入侵至世界各地，截至

2019年初，草地贪夜蛾已在100多个国家广泛分布。

我国于2019年1月在云南省玉米上首次发现草地贪

夜蛾，截至 10 月 8 日，该虫已经在我国 26 个省区

1 538 个县（市、区）玉米上被发现，为害面积已达

104.27万 hm2（姜玉英等，2019），同时部分地区还发

现该虫为害小麦（徐丽娜等，2019）、马铃薯（赵猛等，

2019）、花生（何莉梅等，2020）、甘蔗（廖永林等，



2019）、甘蓝（刘银泉等，2019）等作物。随着草地贪

夜蛾的扩散定殖，其发生面积和为害寄主范围有进

一步扩大趋势，它很可能成为我国常发的重大入侵

害虫，其防控形势不容乐观。草地贪夜蛾在我国入

侵时间短，国内无防治该虫的经验，也无登记在册的

农药，目前只能借鉴其它国家的经验（杨普云等，

2019）。虽然化学防治方法快速高效，使用简便，但

容易引起人、畜中毒，环境污染，杀伤天敌，并且长期

使用同一种农药，可使草地贪夜蛾产生不同程度抗

药性，因此一些绿色防控措施应运而生（卢辉等，

2019；杨普云等，2019）。

RNA 干扰（RNA interference，RNAi）是由内源

或外源的双链 RNA（double-stranded RNA，dsRNA）

导致同源序列基因沉默的现象（Gregory et al.，

2005）。利用 RNAi 技术干扰草地贪夜蛾生长、发

育、繁殖相关的基因，可实现生物防控该害虫的目

的。与鞘翅目昆虫相比，鳞翅目昆虫的基因更难被

干扰（Christiaens et al.，2020），而鳞翅目昆虫缺乏胞

内体释放的dsRNA是导致其对RNAi敏感性低的主

要原因（Shukla et al.，2016）。本文对草地贪夜蛾潜

在RNAi靶标致死基因、RNAi传统dsRNA递送技术

的瓶颈以及纳米载体介导的RNAi技术应用进行概

括，并对纳米载体介导的RNAi技术应用前景进行

展望，以期为草地贪夜蛾防控提供新思路。

1 草地贪夜蛾潜在RNAi靶标致死基因

1.1 草地贪夜蛾生长发育相关基因

昆虫的生长、发育、变态、繁殖受保幼激素和蜕

皮激素的共同调控。昆虫头部的咽侧体负责保幼激

素的合成和释放。在鳞翅目昆虫中，烟草天蛾Man‐

duca sexta体内的抑咽侧体神经肽（allatostatin，AS）

和促咽侧体神经肽（allatotropin，AT）是首次被鉴定

出的咽侧体调控神经肽，这两者主要控制鳞翅目昆

虫保幼激素的合成（Griebler et al.，2008）。为了验

证草地贪夜蛾体内抑咽侧体神经肽的功能，采用

RNAi方法对其allatostatin-A型多肽基因进行干扰，

如 Meyering-Vos et al.（2006）将 2.5 μg dsRNA 注射

到刚蜕皮的草地贪夜蛾 5龄幼虫体内，与正常饲喂

的幼虫相比，注射 dsRNA 的幼虫死亡率增加了

80%，同时在蛹期存活幼虫的死亡率增加了58%。

液泡三磷酸腺苷酶（vacuolar adenosine triphos‐

phatase，V-ATPase）是一种存在于各种动植物细胞

膜上的多亚基质子泵，有调节 pH、水解ATP和产生

电势梯度等功能。昆虫中肠的V-ATP在吸收氨基酸

能量和碱化原生质膜方面发挥着重要作用（刘瑶等，

1999）。对草地贪夜蛾幼虫V-ATP进行基因干扰后，

其体内V-ATPase基因被有效抑制，致使幼虫中肠显

著肥大，对营养吸收减少，最终导致幼虫死亡率明显

增加，RNAi对基因表达的抑制是短暂的，可以通过

连续多次喂食 dsRNA 来降低幼虫的存活率（Par‐

sons et al.，2018）。

昆虫的围食膜是由中肠细胞分泌形成的一种半

透性膜状结构，该结构具有协助肠道吸收和消化食

物的功能。围食膜还能通过排出苏云金芽胞杆菌

Bacillus thuringiensis（Bt）毒素（Rees et al.，2009）和

植物化感物质（Barbehenn，2001）来保护中肠上皮细

胞。Rodríguez-de la Noval et al.（2019）在草地贪夜

蛾体内发现了一种新型蛋白质PER，该蛋白质是昆

虫围食膜的重要组成部分；将草地贪夜蛾PER基因

的 dsRNA注射到草地贪夜蛾 3龄幼虫体内后，与正

常饲喂的幼虫相比，其中肠组织中的PER信使RNA

（messenger RNA，mRNA）水平降低了 70%，幼虫化

蛹时间推迟了7 d，同时蛹质量和成虫羽化率也显著

降低，表明 PER含量的改变会影响围食膜的功能，

进而影响对食物的消化效率，最终影响草地贪夜蛾

的生长和发育。因此，PER可能会成为防治草地贪

夜蛾的新靶点。

Abdominal-A（abd-A）基因在昆虫腹部发育、脂

肪体合成、心管和神经系统形成及心脏细胞命运分

化等过程中发挥着重要作用（Sánchez-Herrero et al.，

1985；Foronda et al.，2006）。经 CRISPR/Cas9 系统

诱导后，草地贪夜蛾胚胎abd-A基因发生突变，致使

85%卵不能正常孵化，而在已孵化的幼虫中，部分幼

虫出现腹部节段融合和前肢畸形，表明 abd-A基因

功能的完全丧失将严重影响胚胎的发育（Wu et al. ，

2018）。

黄粉虫Tenebrio molitor中肠内含有β-1，3-葡聚

糖酶，该酶可以消化食物中的真菌（Genta et al.，

2006）。草地贪夜蛾体内也存在编码 β-1，3-葡聚糖

酶的基因，该基因主要也在中肠中表达，但该酶在鳞

翅目昆虫中无抗菌作用，仅对消化胼胝体起作用，胼

胝质的沉积会影响草地贪夜蛾幼虫对营养物质的消

化效率，若对β-1，3-葡聚糖酶基因进行干扰，可能造

成幼虫发育不良，无法正常生长和化蛹（Bragatto et

al.，2010）。

Dim1是一种15 kD的小蛋白，最初在酵母中发

现，在进化过程中一直保持着保守性，对有丝分裂中

的染色体分离至关重要（Berry & Gould，1997；Gott‐
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schalk et al.，1999）。Mehrabadi et al.（2013）通过对

草地贪夜蛾 Dim1 基因进行功能分析发现，蛋白

Dim1可以使草地贪夜蛾Sf9细胞增殖，而草地贪夜

蛾Dim1基因的沉默导致细胞数量明显减少，进一步

表明Dim1蛋白在有丝分裂和细胞分裂中起着重要

作用。

1.2 草地贪夜蛾Bt蛋白抗性相关基因

近年来，Bt 蛋白在害虫防控中发挥着重要作

用，一些Cry1和Cry2家族的Bt蛋白可以有效控制

草地贪夜蛾，特别是Cry1Fa、Cry1A.105和Cry2AB2

（Buntin et al.，2001）。但随着 Bt 作物的大规模推

广，在不断增加的选择压力下，靶标害虫对Bt蛋白

产生了抗性。Gahan et al.（2001）研究结果发现，烟

芽夜蛾Heliothis assulta对Cry1Ac的抗性与钙黏蛋

白的突变有关，钙黏蛋白存在于昆虫肠道膜中，与

Bt蛋白相互作用后，其有毒性。相似的是，草地贪

夜蛾体内的ATP结合盒转运蛋白也可以与Cry1家

族的蛋白质结合，ABCC2基因编码的蛋白是Cry1Fa

和Cry1A.105的受体，ABCC2基因功能的丧失是草

地贪夜蛾对Bt蛋白产生抗性的主要原因（Flagel et

al.，2018）。草地贪夜蛾肠道中存在一系列以丝氨酸

蛋白酶为主的蛋白消化酶，同时丝氨酸蛋白酶也是

影响Bt蛋白杀虫效果的重要因素（Oppert，1999），该

酶可将130~140 kD的Bt蛋白原毒素转化为55~65 kD

的活化毒素（Schnepf et al.，1998），活化毒素会穿过

昆虫围食膜，与上皮细胞特定膜受体结合从而发挥

作用（Bravo et al.，2002）。Rodríguez-Cabrera et al.

（2010）利用RNAi技术干扰了草地贪夜蛾丝氨酸蛋

白酶基因T6，发现幼虫中肠组织T6基因表达水平明

显降低，再对草地贪夜蛾幼虫敲除T6基因后，该基

因表达量的降低导致草地贪夜蛾幼虫对Cry1Ca1毒

素的敏感性降低。

1.3 草地贪夜蛾几丁质合成与降解相关基因

几丁质又称壳多糖，是N-乙酰葡糖胺通过 β连

接聚合而成的结构，在昆虫甲壳中广泛存在，主要功

能是支撑昆虫身体骨架，对其身体起保护作用。草

地贪夜蛾几丁质合成酶基因CHSB参与几丁质的合

成，而几丁质酶基因CHI则控制几丁质的降解，这2种

基因均在草地贪夜蛾中肠内表达，前者在草地贪夜

蛾摄食阶段表达，而后者在草地贪夜蛾 6龄幼虫阶

段和蛹阶段表达（Bolognesi et al.，2005）。围食膜主

要由蛋白质和几丁质组成，在进食阶段，昆虫通过围

食膜来保护肠道内壁的细胞，进而提高对营养物质

的消化效率。而在草地贪夜蛾6龄幼虫和蛹中肠中

未检测到几丁质，表明这 2 个时期围食膜缺失；

CHSB基因的mRNA分别在草地贪夜蛾 5龄幼虫中

高水平表达和在蛹中低水平表达，表明CHSB蛋白

可能控制着围食膜的合成；而CHI基因在取食阶段

无表达，但是在草地贪夜蛾蛹的肠道和表皮组织中

存在CHI基因编码的蛋白质，表明该基因可能控制

着草地贪夜蛾蛹期围食膜中几丁质的降解（Bolog‐

nesi et al.，2005）。此外，由于植物和微生物体内存

在几丁质酶，当害虫取食植物或者接触微生物后，几

丁质酶可能会分解其围食膜，降低对食物的消化效

率，增加病原体感染的概率（Rao et al.，2004）。

1.4 草地贪夜蛾脂质相关基因

脂动激素（adipokinetic hormone，AKH）由一组

结构相关的八肽和十肽组成。在昆虫体内，AKH由

位于大脑后部的神经内分泌腺体合成（Weaver et

al.，2012）。AKH的生理作用包括调节昆虫运动所

需的各种能量来源，抑制脂肪体内RNA、脂肪酸和

蛋白质的合成，刺激免疫系统发挥作用（Gäde，

2004）。AKH缺失可能会导致昆虫运动能力丧失，

从而导致其死亡。Abdel-Latief & Hoffmann（2007）

在草地贪夜蛾中鉴定出了Spofr-AKH-1和Spofr-AKH-2

两种与脂类相关的基因，同时还发现 Spofr-AKH基

因可能在雌虫卵母细胞的形成过程中发挥着重要作

用。同时草地贪夜蛾体内还存在另外 2种AKH基

因家族的成员——Vanca-AKH和Manse-AKH，其中

Manse-AKH 基因编码的十肽在鳞翅目昆虫中广泛

存在，而 Vanca-AKH 基因编码具有脂肪活性的肽，

它是AKH神经肽家族中第1个十一肽和第1个未进

行酰胺化的肽（Köllisch et al.，2003）。

1.5 草地贪夜蛾防御解毒相关基因

富含半胱氨酸的肽家族是昆虫防御细菌和真菌

感染的基础（Dimarcq et al.，1998），昆虫防卫素就属

于该家族，通常是由 34~46个氨基酸残基组成的阳

离子肽段。大多数昆虫防卫素对革兰氏阳性菌有抗

菌作用，但对革兰氏阴性菌和真菌几乎没有作用

（Dimarcq et al.，1998）。草地贪夜蛾体内有 Sf-gal‐

lerimycin、Sf-cobatoxin 和 spodoptericin 三种防卫素

基因，接种大肠杆菌Escherichia coli和枯草杆菌B.

subtilis后，草地贪夜蛾幼虫脂肪体细胞中Sf-galleri‐

mycin基因表达量上调；注射细菌后，草地贪夜蛾幼

虫脂肪体细胞中 Sf-cobatoxin 基因表达量上调，而

spodoptericin基因表达量较低（Volkoff et al.，2003），

表明这3种基因均与草地贪夜蛾的天然免疫系统有

关，若天然免疫系统遭到破坏，草地贪夜蛾会因无法
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及时清除体内病菌而死亡。

草地贪夜蛾食性杂，其体内细胞色素P450（cy‐

tochrome P450，CYP）等多种解毒酶帮助代谢食物

中有毒的植物代谢物，进而适应周围环境。草地贪

夜蛾体内有42个编码CYP的序列，分别分布在14个

家族中，绝大多数是CYP3和CYP4的家族成员，主

要参与代谢，大部分转录产物在其幼虫的中肠、马氏

管和脂肪体中表达。Giraudo et al.（2015）将草地贪

夜蛾幼虫暴露于几种植物次生代谢产物和杀虫剂

后，中肠中CYP最有效的诱导剂是花椒毒素，可以

诱导CYP6B家族中的CYP6B39基因和CYP321A家

族中的CYP321A7、CYP321A8和CYP321A9基因；与

植物次生代谢产物相比，杀虫剂诱导的CYP相对较

少，甲氧虫酰肼可以有效地诱导草地贪夜蛾中肠的

CYP9A59基因表达，表明不同CYP可能参与不同杀

虫剂的解毒作用。为提高杀虫剂的效率，可以在施

药同时对解毒酶基因进行干扰，增强杀虫剂的毒杀

效果。

2 RNAi传统dsRNA递送技术的瓶颈

dsRNA 分子被递送至靶标的效率很大程度上

决定了RNAi技术效果。目前，RNAi技术已开发了

饲喂法、转基因介导法、微量注射法、浸泡法、病毒介

导法等多种dsRNA的递送方法，但这些递送方式并

不能满足实际生产需求。饲喂法操作简便，创伤小，

耗时少，可以有效控制害虫的种群数量，但是鳞翅目

昆虫肠道dsRNA的降解能力强，饲喂法无法稳定地

发挥作用（March & Bentley，2006；Sivakumar et al.，

2007；Mon et al.，2012）。利用转基因植物表达

dsRNA防治害虫是一个很好的应用方向，但致死效

果不稳定（Pitino et al.，2011；Zha et al.，2011；Thakur

et al.，2014），且目前国内转基因作物的推广存在诸

多困难（Yan et al.，2015；2018；2020a）。微量注射法

虽然容易对昆虫肠道、脂肪体和血淋巴实现有效干

扰，但是这种方法对操作人员的技术以及仪器设备

的精度有着较高的要求，不适合田间实际应用。浸

泡法是直接将昆虫细胞浸泡在 dsRNA溶液中进行

RNAi，目前已在果蝇S2细胞、草地贪夜蛾Sf21卵巢

细胞和大豆尺蠖Pseudoplusia includens等细胞系中

实现了 RNAi，这种方法操作简单，创伤小，但对于

体壁较厚的活体昆虫干扰效果较差（Wang et al.，

2011）。病毒介导法能高效率的转染核酸，但因为安

全问题难以大规模生产（Evans et al.，2008）。因此，

在生产上迫切需要开发一种高效、经济、简便、无创

的dsRNA递送方式。

3 纳米载体介导的RNAi技术应用

纳米载体介导的RNAi技术对昆虫基因的干扰

效率较高，可用于防控害虫。如用加有纳米载体与

CHT10-dsRNA 基因混合物的食物饲喂亚洲玉米螟

Ostrinia furnacalis 幼虫后，其体内目的基因 CHT10

表达被有效抑制，生长受阻，蜕皮出现严重缺陷，最

终导致幼虫死亡（He et al.，2013）；用加有纳米载体

和 dsRNA混合物的食物饲喂小地老虎Agrotis ypsi‐

lon幼虫 4 d后，其体长比正常生长的小地老虎幼虫

大大减少，ATP 基因表达量显著下调（Li et al.，

2019）；将纳米载体和 dsRNA 混合液滴在大豆蚜

Aphis glycines体壁上48 h后，其体内hemocytin基因

表达量显著下调，干扰效率高达95.4%（Zheng et al.，

2019）；用几丁质合成酶基因 AgCHS1 的 dsRNA 和

壳聚糖混合物饲喂冈比亚按蚊 Anopheles gambiae

后，其体内AgCHS1基因表达量和几丁质含量分别

降低了 62.8%和 33.8%（Zhang et al.，2010）；中国农

业大学沈杰团队构建了一种基于纳米载体制剂的递

送系统，通过纳米载体运载 dsRNA进入昆虫细胞，

通过干扰昆虫发育的关键基因影响其正常生长发育

（Li et al.，2019）。纳米载体可以作为一种农药助

剂，提升植物源农药的毒力和持效期，如将纳米载

体-苦参碱复合物滴于蚜虫背板上后，其死亡率比

单独滴苦参碱溶液的蚜虫死亡率显著增加（Yan et

al.，2020b）。

在生产实践中纳米载体的成本和安全性是一个

备受关注的问题。Li et al.（2019）通过去掉高成本

的荧光核，简化合成过程，将纳米载体的生产成本降

至田间应用可接受的价格（11元/g）。将纳米载体和

果蝇S2细胞混合，48 h后细胞死亡率为1%，与正常

生长果蝇的细胞死亡率相近（Zheng et al.，2019），说

明纳米载体在细胞水平上无毒；将纳米载体滴于蚜

虫背板上3 d后，蚜虫存活率达95%以上，说明纳米

载体在活体水平上也无毒（Yan et al.，2019）。

4 展望

以工程菌大批量合成靶向害虫关键基因的

dsRNA，以纳米载体为递送工具，高效干扰草地贪

夜蛾关键基因的表达，从而控制草地贪夜蛾；同时纳

米载体还可以大幅度改善化学农药的理化特性，将

化学农药高效递送到草地贪夜蛾细胞，提升农药效

率，降低农药用量；还可以将二者结合，通过双载
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dsRNA和农药，发挥双效作用，如果靶向抗药性基

因，还可以专门治理草地贪夜蛾的抗药性。

纳米载体-dsRNA 喷雾剂操作简便，基因干扰

效率高。与传统化学农药相比，纳米载体-dsRNA

喷雾剂毒杀效果相近，但特异性强；与其它生物制剂

相比，纳米载体-dsRNA喷雾剂也对非靶标安全，但

应用简便，受田间因素影响小，效果更加稳定。通过

去掉荧光核和工程菌高效合成 dsRNA分别降低纳

米材料和合成 dsRNA的成本，进而降低纳米载体-
dsRNA喷雾剂成本，便于批量生产。

在今后，可以基于纳米载体介导的 RNAi 技术

建立一种全新的草地贪夜蛾绿色防控技术，该技术

首先对草地贪夜蛾皮肤生长因子（decapentaplegic，

DPP）、ATP、Notch、Hunchback、几丁质合成酶基因

和卵黄原蛋白基因等多种生长发育相关基因进行筛

选，选取致死效果较好的基因，其次利用大肠杆菌大

批量合成dsRNA，将同时携带农药和dsRNA的纳米

载体制成水剂和诱饵颗粒剂来防治草地贪夜蛾（图

1，未发表）。

图1 纳米载体介导的草地贪夜蛾防控新策略

Fig. 1 A new strategy for control of Spodoptera frugiperda mediated by nanocarriers

参 考 文 献（References）

ABDEL-LATIEF M, HOFFMANN KH. 2007. The adipokinetic hor‐

mones in the fall armyworm, Spodoptera frugiperda: cDNA

cloning, quantitative real time RT-PCR analysis, and gene specif‐

ic localization. Insect Biochemistry and Molecular Biology, 37

(10): 999-1014

BARBEHENN RV. 2001. Roles of peritrophic membranes in protect‐

ing herbivorous insects from ingested plant allelochemicals. Ar‐

chives of Insect Biochemistry and Physiology, 47(2): 86-99

BERRY LD, GOULD KL. 1997. Fission yeast dim1 ⁺ encodes a func‐

tionally conserved polypeptide essential for mitosis. The Journal

of Cell Biology, 137(6): 1337-1354

BOLOGNESI R, ARAKANE Y, MUTHUKRISHNAN S, KRAMER

KJ, TERRA WR, FERREIRA C. 2005. Sequences of cDNAs

and expression of genes encoding chitin synthase and chitinase

in the midgut of Spodoptera frugiperda. Insect Biochemistry and

Molecular Biology, 35(11): 1249-1259

BRAGATTO I, GENTA FA, RIBEIRO AF, TERRA WR, FERREIRA

C. 2010. Characterization of a β-1,3-glucanase active in the alka‐

line midgut of Spodoptera frugiperda larvae and its relation to β-

glucan-binding proteins. Insect Biochemistry and Molecular Bi‐

ology, 40(12): 861-872

BRAVO A, SANCHEZ J, KOUSKOURA T, CRICKMORE N. 2002.

702 植 物 保 护 学 报 47卷



N-terminal activation is an essential early step in the mechanism

of action of the Bacillus thuringiensis Cry1Ac insecticidal toxin.

The Journal of Biological Chemistry, 277(27): 23985-23987

BUNTIN GD, LEE RD, WILSON DM, MCPHERSON RM. 2001.

Evaluation of yieldgard transgenic resistance for control of fall

armyworm and corn earworm (Lepidoptera: Noctuidae) on corn.

The Florida Entomologist, 84(1): 37-42

CHRISTIAENS O, WHYARD S, VÉLEZ AM, SMAGGHE G. 2020.

Double-stranded RNA technology to control insect pests: current

status and challenges. Frontiers in Plant Science, 11: 451-460

DIMARCQ JL, BULET P, HETRU C, HOFFMANN J. 1998. Cysteine-

rich antimicrobial peptides in invertebrates. Biopolymers, 47(6):

465-477

EVANS CH, GHIVIZZANI SC, ROBBINS PD. 2008. Arthritis gene

therapy’s first death. Arthritis Research and Therapy, 10(3): 110

FLAGEL L, LEE YW, WANJUGI H, SWARUP S, BROWN A, WANG

JL, KRAFT E, GREENPLATE J, SIMMONS J, ADAMS N, et

al. 2018. Mutational disruption of the ABCC2 gene in fall army‐

worm, Spodoptera frugiperda, confers resistance to the Cry1Fa

and Cry1A. 105 insecticidal proteins. Scientific Reports, 8(1):

725

FORONDA D, ESTRADA B, DE NAVAS L, SÁNCHEZ-HERRERO

E. 2006. Requirement of Abdominal-A and Abdominal-B in the

developing genitalia of Drosophila breaks the posterior downreg‐

ulation rule. Development, 133(1): 117-127

GÄDE G. 2004. Regulation of intermediary metabolism and water bal‐

ance of insects by neuropeptides. Annual Review of Entomolo‐

gy, 49: 93-113

GAHAN LJ, GOULD F, HECKEL DG. 2001. Identification of a gene

associated with Bt resistance in Heliothis virescens. Science, 293

(5531): 857-860

GENTA FA, DILLON RJ, TERRA WR, FERREIRA C. 2006. Potential

role for gut microbiota in cell wall digestion and glucoside de‐

toxification in Tenebrio molitor larvae. Journal of Insect Physiol‐

ogy, 52(6): 593-601

GIRAUDO M, HILLIOU F, FRICAUX T, AUDANT P, FEYEREISEN

R, LE GOFF G. 2015. Cytochrome P450s from the fall army‐

worm (Spodoptera frugiperda): responses to plant allelochemi‐

cals and pesticides. Insect Molecular Biology, 24(1): 115-128

GOTTSCHALK A, NEUBAUER G, BANROQUES J, MANN M,

LÜHRMANN R, FABRIZIO P. 1999. Identification by mass

spectrometry and functional analysis of novel proteins of the

yeast [U4/U6˖U5] tri-snRNP. The EMBO Journal, 18(16): 4535-
4548

GREGORY RI, CHENDRIMADA TP, COOCH N, SHIEKHATTAR R.

2005. Human RISC couples microRNA biogenesis and posttran‐

scriptional gene silencing. Cell, 123(4): 631-640

GRIEBLER M, WESTERLUND SA, HOFFMANN KH, MEYERING-

VOS M. 2008. RNA interference with the allatoregulating neuro‐

peptide genes from the fall armyworm Spodoptera frugiperda

and its effects on the JH titer in the hemolymph. Journal of In‐

sect Physiology, 54(6): 997-1007

HE BC, CHU Y, YIN MZ, MÜLLEN K, AN CJ, SHEN J. 2013. Fluo‐

rescent nanoparticle delivered dsRNA toward genetic control of

insect pests. Advanced Materials, 25(33): 4580-4584

HE LM, ZHAO SY, WU KM. 2020. Study on the damage of fall army‐

worm, Spodoptera frugiperda to peanut. Plant Protection, 46(1):

28-33 (in Chinese) [何莉梅, 赵胜园, 吴孔明 . 2020. 草地贪夜

蛾取食为害花生的研究 . 植物保护, 46(1): 28-33]

JIANG YY, LIU J, XIE MC, LI YH, YANG JJ, ZHANG ML, QIU K.

2019. Observation on law of diffusion damage of Spodoptera

frugiperda in China in 2019. Plant Protection, 45(6): 10-19 (in

Chinese) [姜玉英, 刘杰, 谢茂昌, 李亚红, 杨俊杰, 张曼丽, 邱

坤 . 2019. 2019年我国草地贪夜蛾扩散为害规律观测 . 植物保

护, 45(6): 10-19]

KÖLLISCH GV, VERHAERT PD, HOFFMANN KH. 2003. Vanessa

cardui adipokinetic hormone (Vanca-AKH) in butterflies and a

moth. Comparative Biochemistry & Physiology Part A Molecu‐

lar & Integrative Physiology, 135(2): 303-308

KONG DY, SUN T, TENG SN, YE J. 2019. Identification of fall army‐

worm, Spodoptera frugiperda, and its similar species in morphol‐

ogy. Plant Quarantine, 33(4): 37-40 (in Chinese) [孔德英, 孙涛,

滕少娜, 叶军 . 2019. 草地贪夜蛾及其近似种的鉴定 . 植物检

疫, 33(4): 37-40]

LI JH, QIAN J, XU YY, YAN S, SHEN J, YIN MZ. 2019. A facile-syn‐

thesized star polycation constructed as a highly efficient gene

vector in pest management. ACS Sustainable Chemistry and En‐

gineering, 7(6): 6316-6322

LIAO YL, LI CY, HUANG SH, PAN ZP, YANG B, CHEN JR, WANG

LJ, LIU WL, ZHANG YP. 2019. Survey on the prevalence and

damage of Spodoptera frugiperda first invasive in Guangdong.

Journal of Environmental Entomology, 41(3): 497-502 (in Chi‐

nese) [廖永林, 李传瑛, 黄少华, 潘志萍, 杨斌, 陈嘉瑞, 王龙江,

刘伟玲, 章玉苹 . 2019. 草地贪夜蛾首次入侵广东地区发生为

害调查环境 . 环境昆虫学报, 41(3): 497-502]

LIU Y, ZHAO XF, WANG JX. 1999. VATPase. Chemistry of Life, 19

(4): 1-5 (in Chinese) [刘瑶, 赵小凡, 王金星 . 1999. V-ATP 酶 .

生命的化学, 19(4): 1-5]

LIU YQ, WANG XQ, ZHONG YW. 2019. Fall armyworm Spodoptera

frugiperda feeding on cabbage in Zhejiang. Plant Protection, 45

(6): 90-91 (in Chinese) [刘银泉, 王雪倩, 钟宇巍 . 2019. 草地贪

夜蛾在浙江为害甘蓝 . 植物保护, 45(6): 90-91]

LU H, TANG JH, LÜ BQ, MA ZL, HE X, CHEN Q, SU H. 2019. Re‐

cent advances in biological control and invasion risk of Spodop‐

tera frugiperda. Chinese Journal of Tropical Crops, 40(6): 1237-
1244 (in Chinese) [卢辉, 唐继洪, 吕宝乾, 马子龙, 何杏, 陈琪,

4期 晁子健等：草地贪夜蛾潜在RNAi靶标致死基因及纳米载体介导RNAi技术的应用和展望 703



苏豪 . 2019. 草地贪夜蛾的生物防治及潜在入侵风险 . 热带作

物学报, 40(6): 1237-1244]

MARCH JC, BENTLEY WE. 2006. RNAi-based tuning of cell cycling

in Drosophila S2 cells: effects on recombinant protein yield. Ap‐

plied Microbiology and Biotechnology, 73(5): 1128-1135

MEHRABADI M, HUSSAIN M, ASGARI S. 2013. Cloning and char‐

acterization of a Dim1-like mitosis gene of Spodoptera frugiper‐

da cells (Sf9) induced by Autographa californica multiple nu‐

cleopolyhedrovirus. Journal of Invertebrate Pathology, 113(2):

152-159

MEYERING-VOS M, MERZ S, SERTKOL M, HOFFMANN KH.

2006. Functional analysis of the allatostatin: a type gene in the

cricket Gryllus bimaculatus and the armyworm Spodoptera fru‐

giperda. Insect Biochemistry and Molecular Biology, 36(6):

492-504

MON H, KOBAYASHI I, OHKUBO S, TOMITA S, LEE J, SEZUTSU

H, TAMURA T, KUSAKABE T. 2012. Effective RNA interfer‐

ence in cultured silkworm cells mediated by overexpression of

Caenorhabditis elegans SID-1. RNA Biology, 9(1): 40-46

OPPERT B. 1999. Protease interactions with Bacillus thuringiensis in‐

secticidal toxins. Archives of Insect Biochemistry and Physiolo‐

gy, 42(1): 1-12

PARSONS KH, MONDAL MH, MCCORMICK CL, FLYNT AS.

2018. Guanidinium-functionalized interpolyelectrolyte complex‐

es enabling RNAi in resistant insect pests. Biomacromolecules,

19: 1111-1117

PEROTTI ME, CATTANEO F, PASINI ME, VERNÌF, HACKSTEIN

JH. 2001. Male sterile mutant casanova gives clues to mecha‐

nisms of sperm-egg interactions in Drosophila melanogaster.

Molecular Reproduction and Development, 60(2): 248-259

PITINO M, COLEMAN AD, MAFFEI ME, RIDOUT CJ, HOGEN‐

HOUT SA. 2011. Silencing of aphid genes by dsRNA feeding

from plants. PLoS ONE, 6(10): e25709

RAO R, FIANDRA L, GIORDANA B, DE EGUILEOR M, CONGIU

T, BURLINI N, ARCIELLO S, CORRADO G, PENNACCHIO

F. 2004. AcMNPV ChiA protein disrupts the peritrophic mem‐

brane and alters midgut physiology of Bombyx mori larvae. In‐

sect Biochemistry and Molecular Biology, 34(11): 1205-1213

REES JS, JARRETT P, ELLAR DJ. 2009. Peritrophic membrane con‐

tribution to Bt Cry delta-endotoxin susceptibility in Lepidoptera

and the effect of Calcofluor. Journal of Invertebrate Pathology,

100(3): 139-146

RODRÍGUEZ-CABRERA L, TRUJILLO-BACALLAO D, BORRÁS-

HIDALGO O, WRIGHT DJ, AYRA-PARDO C. 2010. RNAi-

mediated knockdown of a Spodoptera frugiperda trypsin-like

serine-protease gene reduces susceptibility to a Bacillus thuringi‐

ensis Cry1Ca1 protoxin. Environmental Microbiology, 12(11):

2894-2903

RODRÍGUEZ-DE LA NOVAL C, RODRÍGUEZ-CABRERA L, IZ‐

QUIERDO L, ESPINOSA LA, HERNANDEZ D, PONCE M,

MORAN-BERTOT I, TELLEZ-RODRÍGUEZ P, BORRAS-HI‐

DALGO O, HUANG SL, et al. 2019. Functional expression of a

peritrophin A-like SfPER protein is required for larval develop‐

ment in Spodoptera frugiperda (Lepidoptera: Noctuidae). Scien‐

tific Reports, 9: 2360

SÁNCHEZ-HERRERO E, VERNÓS I, MARCO R, MORATA G.

1985. Genetic organization of Drosophila bithorax complex. Na‐

ture, 313(5998): 108-113

SCHNEPF E, CRICKMORE N, VAN RIE J, LERECLUS D, BAUM J,

FEITELSON J, ZEIGLER DR, DEAN DH. 1998. Bacillus

thuringiensis and its pesticidal crystal proteins. Microbiology

and Molecular Biology Reviews, 62(3): 775-806

SHUKLA JN, KALSI M, SETHI A, NARVA KE, FISHILEVICH E,

SINGH S, MOGILICHERLA K, PALLI SR. 2016. Reduced sta‐

bility and intracellular transport of dsRNA contribute to poor

RNAi response in lepidopteran insects. RNA Biology, 13(7):

656-669

SIVAKUMAR S, RAJAGOPAL R, VENKATESH GR, SRIVASTAVA

A, BHATNAGAR RK. 2007. Knockdown of aminopeptidase-N

from Helicoverpa armigera larvae and in transfected Sf21 cells

by RNA interference reveals its functional interaction with Bacil‐

lus thuringiensis insecticidal protein Cry1Ac. The Journal of Bi‐

ological Chemistry, 282(10): 7312-7319

TANG YL, GU NC, WU YY, ZOU XM, ZHANG Z, NIU XH, WANG

ZL, CHEN J, LI T, LI CF, et al. 2019. Biotypic identification of

the population of Spodoptera frugiperda in Chongqing area.

Journal of Southwest University：Natural Science Edition, 41(7):

1-7 (in Chinese) [唐运林, 顾偌铖, 吴燕燕, 邹祥明, 张祯, 牛小

慧, 王泽乐, 陈洁, 李田, 李春峰, 等 . 2019. 入侵重庆地区的草

地贪夜蛾种群生物型鉴定 . 西南大学学报：自然科学版, 41

(7): 1-7]

THAKUR N, UPADHYAY SK, VERMA PC, CHANDRASHEKAR K,

TULI R, SINGH PK. 2014. Enhanced whitefly resistance in

transgenic tobacco plants expressing double stranded RNA of v-

ATPase A gene. PLoS ONE, 9(3): e87235

VOLKOFF AN, ROCHER J, D’ALENÇON E, BOUTON M, LAN‐

DAIS I, QUESADA-MORAGA E, VEY A, FOURNIER P, MI‐

TA K, DEVAUCHELLE G. 2003. Characterization and transcrip‐

tional profiles of three Spodoptera frugiperda genes encoding

cysteine-rich peptides: a new class of defensin-like genes from

lepidopteran insects? Gene, 319: 43-53

WANG Y, ZHANG H, LI HC, MIAO XX. 2011. Second-generation se‐

quencing supply an effective way to screen RNAi targets in large

scale for potential application in pest insect control. PLoS ONE,

6(4): e18644

WEAVER RJ, MARCO HG, ŠIMEK P, AUDSLEY N, CLARK KD,

GÄDE G. 2012. Adipokinetic hormones (AKHs) of sphingid

Lepidoptera, including the identification of a second M. sexta

704 植 物 保 护 学 报 47卷



AKH. Peptides, 34(1): 44-50

WU K, SHIRK PD, TAYLOR CE, FURLONG RB, SHIRK BD, PIN‐

HEIRO DH, SIEGFRIED BD. 2018. CRISPR/Cas9 mediated

knockout of the abdominal: a homeotic gene in fall armyworm

moth (Spodoptera frugiperda). PLoS ONE, 13(12): e0208647

XU LN, HU BJ, SU WH, QI RD, QIU K, ZHENG ZY, ZHANG QY,

ZHOU ZY, QI SS, HU F, et al. 2019. Fall armyworm damaging

early sowing wheat in Anhui Province. Plant Protection, 45(6):

87-89 (in Chinese) [徐丽娜, 胡本进, 苏卫华, 戚仁德, 邱坤, 郑

兆阳, 张启勇, 周子燕, 戚士胜, 胡飞, 等 . 2019. 安徽发现草地

贪夜蛾为害早播小麦 . 植物保护, 45(6): 87-89]

YAN S, HU Q, LI JH, CHAO ZJ, CAI C, YIN MZ, DU X, SHEN J.

2019. A star polycation acts as a drug nanocarrier to improve the

toxicity and persistence of botanical pesticide. ACS Sustainable

Chemistry & Engineering, 7(20): 17406-17413

YAN S, QIAN J, CAI C, MA ZZ, LI JH, YIN MZ, REN BY, SHEN J.

2020b. Spray method application of transdermal dsRNA delivery

system for efficient gene silencing and pest control on soybean

aphid Aphis glycines. Journal of Pest Science, 93: 449-459

YAN S, YU J, HAN M, MICHAUD JP, GUO LL, LI Z, ZENG B,

ZHANG QW, LIU XX. 2020a. Intercrops can mitigate pollen-

mediated gene flow from transgenic cotton while simultaneously

reducing pest densities. Science of the Total Environment, 711:

134855

YAN S, ZHU JL, ZHU WL, LI Z, SHELTON AM, LUO JY, CUI JJ,

ZHANG QW, LIU XX. 2015. Pollen-mediated gene flow from

transgenic cotton under greenhouse conditions is dependent on

different pollinators. Scientific Reports, 5: 15917

YAN S, ZHU WL, ZHANG BY, ZHANG MX, ZHU JL, SHI JZ, WU

PX, WU FM, LI XR, ZHANG QW, et al. 2018. Pollen-mediated

gene flow from transgenic cotton is constrained by physical iso‐

lation measures. Scientific Reports, 8: 2862

YANG PY, ZHU XM, GUO JF, WANG ZY. 2019. Strategy and advice

for managing the fall armyworm in China. Plant Protection, 45

(4): 1-6 (in Chinese) [杨普云, 朱晓明, 郭井菲, 王振营 . 2019.

我国草地贪夜蛾的防控对策与建议 . 植物保护, 45(4): 1-6]

ZHA WJ, PENG XX, CHEN RZ, DU B, ZHU LL, HE GC. 2011.

Knockdown of midgut genes by dsRNA-transgenic plant-mediat‐

ed RNA interference in the hemipteran insect Nilaparvata lu‐

gens. PLoS ONE, 6(5): e20504

ZHANG L, LIU B, JIANG YY, LIU J, WU KM, XIAO YT. 2019. Mo‐

lecular characterization analysis of fall armyworm populations

in China. Plant Protection, 45(4): 20-27 (in Chinese) [张磊 , 柳

贝, 姜玉英, 刘杰, 吴孔明, 萧玉涛 . 2019. 中国不同地区草地贪

夜蛾种群生物型分子 . 特征分析 . 植物保护, 45(4): 20-27]

ZHANG X, ZHANG J, ZHU KY. 2010. Chitosan/double-stranded

RNA nanoparticle-mediated RNA interference to silence chitin

synthase genes through larval feeding in the African malaria

mosquito (Anopheles gambiae). Insect Molecular Biology, 19

(5): 683-693

ZHAO M, YANG JG, WANG ZY, ZHU JS, JIANG YY, XU ZC, ZHU

P, WANG ZH, YU Y, MEN XY, et al. 2019. Spodoptera frugiper‐

da were found damaging potato in Shandong Province. Plant

Protection, 45(6): 84-86 (in Chinese) [赵猛, 杨建国, 王振营, 朱

军生, 姜玉英, 徐兆春, 朱萍, 王振华, 于毅, 门兴元, 等 . 2019.

山东发现草地贪夜蛾为害马铃薯 . 植物保护, 45(6): 84-86]

ZHENG Y, HU YS, YAN S, ZHOU H, SONG DL, YIN MZ, SHEN J.

2019. A polymer/detergent formulation improves dsRNA pene‐

tration through the body wall and RNAi-induced mortality in the

soybean aphid Aphis glycines. Pest Management Science, 75(7):

1993-1999

（责任编辑：张俊芳）

4期 晁子健等：草地贪夜蛾潜在RNAi靶标致死基因及纳米载体介导RNAi技术的应用和展望 705


