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摘要： 【目的】在蜂群中，雄蜂与蜂王都有着发育完全的性腺，但两者达到性成熟的时间却是不同步

的。 本研究旨在探究中华蜜蜂 Ａｐｉｓ ｃｅｒａｎａ ｃｅｒａｎａ 雄蜂与蜂王生殖腺的基因表达差异。 【方法】利用

Ｉｌｌｕｍｉｎａ 测序技术对中华蜜蜂雄蜂精巢与蜂王卵巢转录组差异表达基因（ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ
ｇｅｎｅｓ， ＤＥＧｓ）进行分析。 【结果】从中华蜜蜂精巢与卵巢中共鉴定出 ５ ３１２ 个差异表达基因，其中

２ ６６８个基因在精巢中表达上调，２ ６４４ 个基因在卵巢中表达上调。 并鉴定了 １１ 个与性别决定和精

子卵子发生相关的候选基因。 这些差异表达基因可以归类到 １ ４５８ 个 ＧＯ 功能类别和 １３２ 个

ＫＥＧＧ 通路，其中，有 ４ 个 ＧＯ 条目和 ２ 个 ＫＥＧＧ 通路显著富集。 【结论】这些结果为研究中华蜜蜂

繁殖的分子机制提供了有价值的基因表达信息。
关键词： 中华蜜蜂； 转录组； 精巢； 卵巢； 差异表达基因

中图分类号： Ｓ８９４． １　 　 文献标识码： Ａ　 　 文章编号： ０４５４⁃６２９６（２０２２）０２⁃０１６７⁃０９

Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｅｓｔｅｓ ａｎｄ ｏｖａｒｉｅｓ ｏｆ Ａｐｉｓ
ｃｅｒａｎａ ｃｅｒａｎａ （Ｈｙｍｅｎｏｐｔｅｒａ： Ａｐｉｄａｅ）
ＣＨＥＮＧ Ｆｕ⁃Ｐｉｎｇ１，２， ＹＵＡＮ Ｆａｎｇ３， ＸＩ Ｆａｎｇ⁃Ｇｕｉ３， ＱＩＮ Ｋａｉ⁃Ｘｉｎ１，２， ＨＵ Ｘｉａｏ⁃Ｆｅｎ４， ＷＡＮＧ Ｚｉ⁃Ｌｏｎｇ１，２，∗

（１． Ｈｏｎｅｙｂｅｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ， Ｊｉａｎｇｘｉ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ， Ｎａｎｃｈａｎｇ ３３００４５， Ｃｈｉｎａ； ２． Ｊｉａｎｇｘｉ
Ｐｒｏｖｉｎｃｅ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｈｏｎｅｙｂｅｅ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｅｅｋｅｅｐｉｎｇ， Ｎａｎｃｈａｎｇ ３３００４５， Ｃｈｉｎａ； ３． Ｊｉａｎｇｘｉ
Ａｐｉｃｕｌｔｕｒｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ， Ｎａｎｃｈａｎｇ ３３００５２， Ｃｈｉｎａ； ４． Ｃｏｌｌｅｇｅ ｏｆ Ａｎｉｍａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅ ａｎｄ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，
Ｊｉａｎｇｘｉ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ， Ｎａｎｃｈａｎｇ ３３００４５， Ｃｈｉｎａ）
Ａｂｓｔｒａｃｔ： 【Ａｉｍ】Ｉｎ ｈｏｎｅｙｂｅｅ ｃｏｌｏｎｉｅｓ， ｂｏｔｈ ｄｒｏｎｅｓ ａｎｄ ｑｕｅｅｎｓ ｈａｖｅ ｆｕｌｌｙ ｄｅｖｅｌｏｐｅｄ ｇｏｎａｄｓ， ｂｕｔ ｔｈｅｙ
ｄｏ ｎｏｔ ｒｅａｃｈ ｓｅｘｕａｌ ｍａｔｕｒｉｔｙ ａｔ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｉｍｅ． Ｔｈｅ ａｉｍ ｏｆ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｉｓ ｔｏ ｅｘｐｌｏｒｅ ｔｈｅ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ ｇｏｎａｄｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｒｏｎｅｓ ａｎｄ ｑｕｅｅｎｓ ｏｆ ｔｈｅ Ａｓｉａｎ ｈｏｎｅｙ ｂｅｅ， Ａｐｉｓ ｃｅｒａｎａ ｃｅｒａｎａ． 【Ｍｅｔｈｏｄｓ】
Ｉｌｌｕｍｉｎａ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ ｗａｓ ｕｓｅｄ ｔｏ ａｎａｌｙｚｅ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ （ＤＥＧｓ） ｉｎ ｔｈｅ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｅｓｔｉｓ ｏｆ ｄｒｏｎｅ ａｎｄ ｏｖａｒｙ ｏｆ ｑｕｅｅｎ ｏｆ Ａ． ｃｅｒａｎａ ｃｅｒａｎａ． 【Ｒｅｓｕｌｔｓ】Ｗｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ
５ ３１２ ＤＥＧｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｅｓｔｉｓ ａｎｄ ｏｖａｒｙ ｏｆ Ａ． ｃｅｒａｎａ ｃｅｒａｎａ， ａｍｏｎｇ ｗｈｉｃｈ ２ ６６８ ａｎｄ ２ ６４４ ｇｅｎｅｓ ｗｅｒｅ ｕｐ⁃
ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｉｎ ｔｅｓｔｉｓ ａｎｄ ｏｖａｒｙ， ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ． Ｗｅ ａｌｓｏ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ １１ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｇｅｎｅｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｓｅｘ
ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ， ｓｐｅｒｍａｔｏｇｅｎｅｓｉｓ ａｎｄ ｏｏｇｅｎｅｓｉｓ． Ｔｈｅｓｅ ＤＥＧｓ ｃｏｕｌｄ ｂｅ ｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ ｉｎｔｏ １ ４５８ ＧＯ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ
ｃｌａｓｓｅｓ ａｎｄ １３２ ＫＥＧＧ ｐａｔｈｗａｙｓ ｗｉｔｈ ｆｏｕｒ ＧＯ ｅｎｔｒｉｅｓ ａｎｄ ｔｗｏ ＫＥＧＧ ｐａｔｈｗａｙｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｅｎｒｉｃｈｅｄ．
【Ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎ】 Ｔｈｅｓｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｐｒｏｖｉｄｅ ｖａｌｕａｂｌｅ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｏｆ ｔｈｅ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ Ａ． ｃｅｒａｎａ ｃｅｒａｎａ．
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ： Ａｐｉｓ ｃｅｒａｎａ ｃｅｒａｎａ； ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ； ｔｅｓｔｉｓ； ｏｖａｒｙ； ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ



１６８　　 昆虫学报 Ａｃｔａ Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ ６５ 卷

　 　 中华蜜蜂 Ａｐｉｓ ｃｅｒａｎａ ｃｅｒａｎａ（简称中蜂）是东方

蜜蜂 Ａｐｉｓ ｃｅｒａｎａ 的指名亚种，由于它在抵御寒冷、采
集零散蜜源、抵抗胡蜂及有节制地产卵等方面有着

显著的优势（曾志将， ２０２０），使它成为我国饲养的

重要蜂种。 近些年，随着研究手段的不断更新与深

入，已由描述性研究转到分子水平上来阐述蜜蜂发

育机理。 健康的蜂群由蜂王、工蜂、雄蜂组成，它们

的性别决定是一种特殊的单双倍体模式，雄性是由

未受精卵发育而来的单倍体，雌性是由受精卵发育

而来的二倍体（Ｂｅｙｅ ｅｔ ａｌ．， ２００３）。 在一个蜂群中，
蜂王和雄蜂都拥有发育完全的生殖腺，但它们的性

成熟时间是不同步的。 蜂王在羽化一周后达到性成

熟，而雄蜂则需要大约 １２ ｄ 才能达到性成熟（曾志

将， ２０１７）。
蜜蜂的性别发育包括两个方面，分别是性别决

定和性别分化。 在蜜蜂中，性别是由 ｃｓｄ→ｆｅｍ→ｄｓｘ
这个级联反应来决定的（Ｗｉｌｋｉｎｓ， １９９５； Ｈａｓｓｅｌｍａｎｎ
ｅｔ ａｌ．， ２００８， ２０１０）。 在这个级联调控过程中，ｃｓｄ 是

调节 ｆｅｍ 进行雌特异性剪接的初始信号（Ｈａｓｓｅｌｍａｎｎ
ｅｔ ａｌ．， ２００８， ２０１０），之后 ｆｅｍ 又控制着 ｄｓｘ 的雌特

异性剪接。 在多细胞动物中，ｄｓｘ 是性别决定级联反

应中最保守的性别决定基因之一（Ｗｉｌｋｉｎｓ， １９９５）。
这一级联反应的下游基因充当性别调节因子，形成

性别分化途径，进而导致雌雄特异性表型。
虽然目前已经鉴定出蜜蜂性别级联的主效基

因，但对蜜蜂生殖活动和性腺发育的研究较少。 因

此，有必要了解蜜蜂性腺分化和配子发生的分子机

制。 本研究对中华蜜蜂的卵巢和精巢进行了转录组

测序分析。 我们的结果揭示了雄性和雌性性腺的基

因表达差异。 本研究的结果有助于理解中华蜜蜂性

别决定和分化的分子机制，并为未来的研究提供有

价值的基因表达信息。

１　 材料与方法

１． １　 供试蜜蜂及采样

本研究所用的实验蜂群为江西省养蜂研究所饲

养的中华蜜蜂蜂群。 选择两个群势较强的中华蜜蜂

蜂群，采用标准的人工育王方法（曾志将， ２００９）培
育中华蜜蜂蜂王，待蜂王出房后随机挑选个体发育

优良的处女王剪掉翅后放于巢房中培育，到蜂王出

房 １２ ｄ 时进行采样，每 ２ 头蜂王的卵巢作为一个样

品，每群采集一个样品，共采集 ２ 个生物学重复。 采

用同样的蜂群，将蜂王控制在一张干净的雄蜂巢脾

中产卵，１２ ｈ 之后放出蜂王，并将该雄蜂巢脾放入

继箱群中继续孵化发育。 等雄蜂羽化出房后进行标

记，再放入原实验群中进一步培育，到雄蜂出房 １２ ｄ
时进行采样，每 １０ 头雄蜂精巢作为一个样品，每群

采集一个样品，共采集 ２ 个生物学重复。 取样时，在
显微镜下对雄蜂和蜂王腹部分别进行解剖，取出雄

蜂精巢及蜂王卵巢，将采集好的精巢和卵巢样品用

液氮速冻后装在 １． ５ ｍＬ ＥＰ 管中，保存于液氮中。
１． ２　 ｃＤＮＡ 文库的创建与测序

按照标准的方法分别提取 １． １ 节每个精巢和卵

巢样品的总 ＲＮＡ，对 ＲＮＡ 质量进行检测，以确保得

到合格样本并且能够进行转录组测序。 待实验样品

总 ＲＮＡ 检测结果均合格后，进行文库构建，主要操

作流程为： 用带有 Ｏｌｉｇｏ （ ｄＴ） 的磁珠富集样品

ｍＲＮＡ；加入 Ｆｒａｇｍｅｎｔａｔｉｏｎ Ｂｕｆｆｅｒ 随机打断 ｍＲＮＡ 片

段；用六碱基随机引物（ｒａｎｄｏｍ ｈｅｘａｍｅｒｓ）合成 ｃＤＮＡ
第 １ 链，然后加入酶 Ｂｕｆｆｅｒ， ｄＮＴＰｓ， ＲＮａｓｅ Ｈ 和

ＤＮＡ 聚合酶 Ｉ 合成 ｃＤＮＡ 第 ２ 链，反转录结束后，通
过 ＡＭＰｕｒｅ ＸＰ Ｂｅａｄｓ 纯化 ｃＤＮＡ；对纯化过后的

ｃＤＮＡ 进行末端修复、加 ｐｏｌｙ（Ａ）尾并连接测序接

头，然后用 ＡＭＰｕｒｅ ＸＰ Ｂｅａｄｓ 进行片段大小选择；最
后通过 ＰＣＲ 扩增富集得到 ｃＤＮＡ 文库。 用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ
高通量测序平台对 ｃＤＮＡ 文库进行测序。
１． ３　 测序数据与参考基因组比对

利用 ＦａｓｔＱＣ 软件对数据进行分析筛选，去除含

有接头的读段和低质量的读段（包括去除 Ｎ 的比例

大于 １０％的读段；去除质量值 Ｑ≤１０ 的碱基数占整

条读段的 ５０％以上的读段），最终筛选得到高质量

的过滤后数据。 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＨｉＳｅｑ 碱基质量值（ｑｕａｌｉｔｙ
ｓｃｏｒｅ 或 Ｑ⁃ｓｃｏｒｅ）的计算通常使用 Ｐｈｒｅｄ 碱基质量值

公式（Ｅｗｉｎｇ ｅｔ ａｌ．， １９９８）：Ｑ⁃ｓｃｏｒｅ ＝ － １０ × ｌｏｇ１０Ｐ，Ｐ
为碱基识别出错的概率。

利用 ＴｏｐＨａｔ２（Ｋｉｍ ｅｔ ａｌ．， ２０１３）软件将获得的

过滤后读段与中华蜜蜂最新的基因组序列（ ｆｔｐ：∥
ｆｔｐ． ｎｃｂｉ． ｎｌｍ． ｎｉｈ． ｇｏｖ ／ ｇｅｎｏｍｅｓ ／ ｇｅｎｂａｎｋ ／ ｉｎｖｅｒｔｅｂｒａｔｅ ／
Ａｐｉｓ ＿ ｃｅｒａｎａ ／ ｌａｔｅｓｔ ＿ ａｓｓｅｍｂｌｙ ＿ ｖｅｒｓｉｏｎｓ ／ ＧＣＡ ＿
０１１１００５８５． １＿ＡＳＭ１１１００５８ｖ１）进行序列比对，获取

过滤后读段在参考基因组和基因上的位置信息，以
及测序样品特有的序列特征信息。
１． ４　 基因表达水平确定及标准化

使用 Ｃｕｆｆｌｉｎｋｓ 软件的 Ｃｕｆｆｑｕａｎｔ 和 Ｃｕｆｆｎｏｒｍ 组

件，通过匹配上的读段在基因上的位置信息，对转录

本和 基 因 的 表 达 水 平 进 行 定 量。 采 用 ＦＰＫＭ
（ ｆｒａｇｍｅｎｔｓ ｐｅｒ ｋｉｌｏｂａｓｅ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ ｐｅｒ ｍｉｌｌｉｏｎ
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ｆｒａｇｍｅｎｔｓ ｍａｐｐｅｄ）作为衡量转录本或基因表达水平

的指标（Ｆｌｏｒｅａ ｅｔ ａｌ．， ２０１３）。
１． ５　 精巢和卵巢差异表达基因的筛选

采用 ＤＥＳｅｑ 进行样品组间的差异表达基因分

析（Ａｎｄｅｒｓ ａｎｄ Ｈｕｂｅｒ， ２０１０）。 以相对差异倍数≥２
且 ＦＤＲ ＜ ０． ０５ 作为筛选标准。 在进行差异表达分

析过程中，采用 Ｂｅｎｊａｍｉｎｉ⁃Ｈｏｃｈｂｅｒｇ 校正方法对原

有假设检验得到的显著性 Ｐ 值（Ｐ⁃ｖａｌｕｅ）进行校正，
并最终采用 ＦＤＲ 作为差异表达基因筛选的关键指

标（Ｗｅｓｔｆａｌｌ， ２００８）。 将所有的差异表达基因映射

到 ＧＯ 数据库中进行 ＧＯ 富集分析。 并在 ＫＥＧＧ 数

据库中进行通路富集分析。

２　 结果

２． １　 精巢和卵巢转录组测序

本试验共得到 ７５ ３０４ １９１ 条高质量读段，１８． ９５
Ｇｂ 的过滤后数据，各组样品序列累计长度介于

４ ４７８ ９４５ ５５２ ～ ４ ８９３ ８９０ ２４２ ｂｐ 之间， 均达到

４． ４７ Ｇｂ以上，ＧＣ 含量在 ３９． ２５％ ～ ４０． ０７％ 之间，
属于正常范围（表 １）。 Ｑ３０ 碱基百分比均不小于

９４. ３７％，表明测序的碱基识别准确度很高。与中华

蜜蜂基因组序列进行比对，每个样品比对到参考基因

组唯一位置的读段数介于 ３２ ６０１ １９４ ～３５ ４４５ ３６８ 之

间，其比对比率介于 ８８． ３８％ ～ ９１． ６０％ 之间。 实验

原始数据已上传至 ＮＣＢＩ 序列数据库中，访问号为

ＳＲＲ１５２７６３６３ － ＳＲＲ１５２７６３６６。
２． ２　 生物学重复相关性评估

将 皮 尔 逊 相 关 系 数 （Ｐｅａｒｓｏｎ’ｓ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ
ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ） ｒ 作为生物学重复相关性的评估指标

（Ｓｃｈｕｌｚｅ ｅｔ ａｌ．， ２０１２）。 ｒ２ 越接近 １，说明两个重复

样品相关性越强。 对同一条件的每一对生物学重复

样品的基因表达量做相关性热图，如图 １ 所示，处女

王卵巢的 ２ 个不同生物学重复样品基因表达量之间

和成熟雄蜂精巢的 ２ 个不同生物学重复样品之间的

ｒ２ 值均大于 ０． ８２，而卵巢和精巢间 ｒ２ 值均小于

０. ３５，说明了测序数据的重复性很好。
对筛选出的差异表达基因做层次聚类分析（图

２），发现精巢和卵巢的 ２ 个生物学重复分别聚到了

一起，而精巢与卵巢间则出现分离，表明本研究所用

样品生物学重复性较好，且样本分组较合理。
２． ３　 精巢和卵巢之间差异表达基因

在精巢和卵巢之间共鉴定出 ５ ３１２ 个差异表达

基因，其中精巢上调表达基因有 ２ ６６８ 个，卵巢上调

表达基因有 ２ ６４４ 个。 在精巢中上调倍数最大的基

因是 ｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ ＡＰＩＣＣ＿０７６０１ （ＧｅｎＢａｎｋ 登

录号： １０８００３５９６），在卵巢中上调倍数最大的基因

是 ｍｙｂ⁃ｌｉkｅ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｑ （ ＧｅｎＢａｎｋ 登 录 号：
１０８００１８６１）。 在这些差异表达基因中，通过分析找

出了 １１ 个与性别决定或精子卵子发生相关的基因

（表 ２）。 其中包括 ２ 个参与性别决定的基因，６ 个

与卵子形成相关的基因，以及 ３ 个参与精子形成的

基因。 参与性别决定的基因分别是 ｔｒａ２ （ＧｅｎＢａｎｋ
登录 号： １０７９９７７６３ ） 与 ｄｓｘ （ ＧｅｎＢａｎｋ 登 录 号：
１０８００１３５２）。 其中 ｔｒａ２ 在卵巢中表达更高，而另一

个与性别决定相关的基因 ｄｓｘ 在精巢中表达更高。
与卵子形成相关的基因有卵黄蛋白原受体基因

（ ＶｇＲ ） （ ＧｅｎＢａｎｋ 登 录 号： １０７９９４６７０ ）， Ｓｑｕｉｄ
（ＧｅｎＢａｎｋ 登录号： １０７９９３１８５）， Ｖａｓａ（ＧｅｎＢａｎｋ 登

录号： １０８００４３０１）， Ａｒｇｏｎａｕｔｅ⁃３ （ＧｅｎＢａｎｋ 登录号：
１０８００４０５５ ）， Ａｕｂｅｒｇｉｎｅ （ ＧｅｎＢａｎｋ 登 录 号：
１０８０００６９５）和 ｅｘｕｐｅｒａｎｔｉａ （ ｅｘｕ） （ＧｅｎＢａｎｋ 登录号：
１０８００３１６９），它们均在卵巢中表达上调。 与精子形

成相关的基因包括 ｄｅｃａｐｅｎｔａｐｌｅｇｉｃ（Ｄｐｐ） （ＧｅｎＢａｎｋ
登录号： １０８０００００２）， ｈｅｄｇｅｈｏｇ （ ｈｈ） （ＧｅｎＢａｎｋ 登

录号： １０８００３９５０ ） 和 Ｗｎｔ６ （ ＧｅｎＢａｎｋ 登 录 号：
１０７９９３０７５），它们均在精巢中表达上调。

表 １　 中华蜜蜂精巢和卵巢转录组测序数据统计

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｕｍｍａｒｙ ｏｆ ｔｈｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｄａｔａ ｏｆ ｔｈｅ ｔｅｓｔｉｓ ａｎｄ ｏｖａｒｙ ｏｆ Ａｐｉｓ ｃｅｒａｎａ ｃｅｒａｎａ
样品

Ｓａｍｐｌｅｓ
总读数

Ｔｏｔａｌ ｒａｗ ｒｅａｄｓ
有效读数

Ｃｌｅａｎ ｒｅａｄｓ
有效碱基数

Ｃｌｅａｎ ｂａｓｅｓ
≥Ｑ３０（％ ） ＧＣ（％ ）

比对数

ＵｎｉｑＭａｐｐｅｄ ｒｅａｄｓ
比对比率（％ ）
ＵｎｉｑＭａｐｐｅｄ ｒａｔｉｏ

卵巢⁃１ Ｏｖａｒｙ⁃１ １９ ４１７ ５２０ １９ １２２ ３５３ ４ ８１２ ５５６ ０８０ ９４． ６１ ３９． ４７ ３４ ３１３ ９２５ ８９． ７２
卵巢⁃２ Ｏｖａｒｙ⁃２ １９ １８５ ６６６ １８ ９４３ ７６５ ４ ７６７ ４５９ ８７８ ９４． ５８ ３９． ２５ ３３ ４８５ ７０４ ８８． ３８
精巢⁃１ Ｔｅｓｔｉｓ⁃１ １９ ６０１ ３１６ １９ ４４２ ４５８ ４ ８９３ ８９０ ２４２ ９４． ３７ ３９． ２５ ３５ ４４５ ３６８ ９１． １５
精巢⁃２ Ｔｅｓｔｉｓ⁃２ １７ ９５２ ３１７ １７ ７９５ ６１５ ４ ４７８ ９４５ ５５２ ９４． ７０ ４０． ０７ ３２ ６０１ １９４ ９１． ６０

卵巢⁃１ 和卵巢⁃２ 分别为中华蜜蜂性成熟处女王卵巢的 ２ 个生物学重复，精巢⁃１ 和精巢⁃２ 分别为中华蜜蜂性成熟雄蜂精巢的 ２ 个生物学重复。
下同。 Ｏｖａｒｙ⁃１ ａｎｄ ｏｖａｒｙ⁃２ ａｒｅ ｔｗｏ ｏｖａｒｉａｎ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｐｌｉｃａｔｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓｅｘｕａｌ ｍａｔｕｒｅ ｑｕｅｅｎ ｏｆ Ａ． ｃｅｒａｎａ ｃｅｒａｎａ， ａｎｄ ｔｅｓｔｉｓ⁃１ ａｎｄ ｔｅｓｔｉｓ⁃２ ａｒｅ ｔｗｏ ｔｅｓｔｉｓ
ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｐｌｉｃａｔｅｓ ｏｆ ｓｅｘｕａｌ ｍａｔｕｒｅ ｄｒｏｎｅ ｏｆ Ａ． ｃｅｒａｎａ ｃｅｒａｎａ， ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ． Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．
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图 １　 中华蜜蜂精巢和卵巢转录组中基因表达量的相关性

Ｆｉｇ． １　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｉｎ ｔｈｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｏｍｅ ｏｆ ｔｈｅ ｔｅｓｔｉｓ ａｎｄ ｏｖａｒｙ ｏｆ Ａｐｉｓ ｃｅｒａｎａ ｃｅｒａｎａ

图 ２　 中华蜜蜂精巢和卵巢转录组中差异表达基因聚类图

Ｆｉｇ． ２　 Ｃｌｕｓｔｅｒ ｍａｐ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｏｍｅ ｏｆ ｔｈｅ ｔｅｓｔｉｓ ａｎｄ ｏｖａｒｙ ｏｆ Ａｐｉｓ ｃｅｒａｎａ ｃｅｒａｎａ
颜色代表了基因在样品中的表达量水平［ｌｏｇ１０（ＦＰＫＭ ＋０． ０００００１）］。 Ｔｈｅ ｃｏｌｏｒ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ［ ｌｏｇ１０（ＦＰＫＭ ＋０． ０００００１）］ ｉｎ

ｔｈｅ ｓａｍｐｌｅ．

２． ４　 差异表达基因的 ＧＯ 和 ＫＥＧＧ 富集分析

将 ＧＯ 数据库注释的 ３ １５４ 个 ＤＥＧｓ 按生物学

过程、细胞组分和分子功能三大类进行分类，共分为

１ ４５８ 个功能类别。 在生物学过程中，跨膜转运

（ｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ）显著富集；在细胞组分中，
膜的整体构成（ｉｎｔｅｇｒａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｏｆ ｍｅｍｂｒａｎｅ）显著



２ 期 成付平等： 中华蜜蜂精巢和卵巢差异表达基因分析 １７１　　

富集；在分子功能类别中，序列特异性 ＤＮＡ 结合转

录因子活性 （ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ， ｓｅｑｕｅｎｃｅ⁃
ｓｐｅｃｉｆｉｃ ＤＮＡ ｂｉｎｄｉｎｇ）与转运活性（ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ）
显著富集（图 ３）。 通过差异表达基因的 ＫＥＧＧ 通路

分析，发现这些基因能归类到 １３２ 个生化通路，其中，
ＥＣＭ 受体交互作用（ＫＯ０４５１２）和溶酶体（ＫＯ０４１４２）
信号通路显著富集（ ｑ ＜ ０. ０５），注释到这两条通路

的差异表达基因数目分别为 ２０ 和 ３７ 个。

表 ２　 中华蜜蜂精巢和卵巢转录组中与性别决定或精子卵子发生相关的基因

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｇｅｎｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｓｅｘ ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ， ｓｐｅｒｍａｔｏｇｅｎｅｓｉｓ ａｎｄ ｏｏｇｅｎｅｓｉｓ ｉｎ ｔｈｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ
ｏｆ ｔｈｅ ｔｅｓｔｉｓ ａｎｄ ｏｖａｒｙ ｏｆ Ａｐｉｓ ｃｅｒａｎａ ｃｅｒａｎａ

基因

Ｇｅｎｅｓ

ＦＰＫＭ

卵巢⁃１
Ｏｖａｒｙ⁃１

卵巢⁃２
Ｏｖａｒｙ⁃２

精巢⁃１
Ｔｅｓｔｉｓ⁃１

精巢⁃２
Ｔｅｓｔｉｓ⁃２

ＦＤＲ
上调 ／ 下调

Ｕｐ ／ Ｄｏｗｎ
Ｎｒ 注释信息

Ｎｒ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ

ｔｒａ２ ２２３． ０５ ２１０． ３１ ４９． ７８ ４７． ５４ ２． ０４Ｅ － ２２ 下调 Ｄｏｗｎ Ｔｒａｎｓｆｏｒｍｅｒ⁃２ ｐｒｏｔｅｉｎ ｈｏｍｏｌｏｇ ｂｅｔａ

ｄｓｘ ０． ８２ ３． ７９ １３． ５１ １３． ４８ ３． ３７Ｅ － ０６ 上调 Ｕｐ Ｐｒｏｔｅｉｎ ｄｏｕｂｌｅｓｅｘ

ＶｇＲ ９００． ０３ ７４０． ８５ ０． ６２ ２． ２４ ２． ８４Ｅ － ２２ 下调 Ｄｏｗｎ Ｖｉｔｅｌｌｏｇｅｎｉｎ ｒｅｃｅｐｔｏｒ

Ｓｑｕｉｄ ６２３． ６８ ４７４． ０６ １５２． ９９ １４６． １４ ２． ６１Ｅ － １２ 下调 Ｄｏｗｎ ＲＮＡ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｓｑｕｉｄ

Ｖａｓａ ４９０． ８４ ３９４． ６８ ３１． ３１ ３８． ６８ ３． ３３Ｅ － ４５ 下调 Ｄｏｗｎ ＡＴＰ⁃ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ＲＮＡ ｈｅｌｉｃａｓｅ ｖａｓａ

Ａｒｇｏｎａｕｔｅ⁃３ ３６． ７３ ３５． ８２ １． ８１ １． ６７ ２． ４０Ｅ － ７３ 下调 Ｄｏｗｎ Ｐｉｗｉ⁃ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎ Ａｇｏ３

Ａｕｂｅｒｇｉｎｅ ３６４． ７２ ３００． ２７ ７ ０４１ ６． ９３ ２． ０２Ｅ － １５６ 下调 Ｄｏｗｎ Ｐｒｏｔｅｉｎ ＰＩＷＩ

ｅｘｕｐｅｒａｎｔｉａ （ｅｘｕ） ７８４． ４７ ８０１． ３８ ２０． ５０ ２３． ８４ ３． ０８Ｅ － １４５ 下调 Ｄｏｗｎ Ｍａｔｅｒｎａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ ｅｘｕｐｅｒａｎｔｉａ

Ｄｐｐ ２８． １３ ２５． １２ ６１． ３５ ５３． ９１ １． ０９Ｅ － １３ 上调 Ｕｐ Ｐｒｏｔｅｉｎ ｄｅｃａｐｅｎｔａｐｌｅｇｉｃ

Ｈｅｄｇｅｈｏｇ （ｈｈ） ２． １６ ３． １３ ３５． ４６ ３４． ９２ ９． ７５Ｅ － ３４ 上调 Ｕｐ Ｓｏｎｉｃ ｈｅｄｇｅｈｏｇ ｐｒｏｔｅｉｎ Ａ

Ｗｎｔ６ ０． ８８ １． １２ ７． ９５ ２． ９９ １． ３０Ｅ － ０４ 上调 Ｕｐ Ｐｒｏｔｅｉｎ Ｗｎｔ⁃６⁃ｌｉｋｅ

图 ３　 中华蜜蜂精巢和卵巢转录组中差异表达基因的 ＧＯ 富集

Ｆｉｇ． ３　 ＧＯ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｏｆ ｔｈｅ ｔｅｓｔｉｓ ａｎｄ ｏｖａｒｙ ｏｆ Ａｐｉｓ ｃｅｒａｎａ ｃｅｒａｎａ

　 　 对在精巢上调表达的基因进行 ＧＯ（图 ４： Ａ）和
ＫＥＧＧ（图 ５： Ａ）分析，发现有 １０ 个 ＧＯ 条目显著富

集（ｑ ＜ ０． ０５），分别是生物学过程类别中的跨膜转

运、氧化还原过程（ｏｘｉｄａｔｉｏｎ⁃ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓ）、蛋白

质水解（ｐｒｏｔｅｏｌｙｓｉｓ）、代谢过程（ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓ）、
ＡＴＰ 水解偶联质子运输 （ ＡＴＰ ｈｙｄｒｏｌｙｓｉｓ ｃｏｕｐｌｅｄ
ｐｒｏｔｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ）；分子功能类别中的转运活性、跨膜

转运活性（ ｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ）、底物

特异性跨膜转运活性（ｓｕｂｓｔｒａｔｅ⁃ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅ
ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ）、血红素结合（ｈｅｍｅ ｂｉｎｄｉｎｇ）；细
胞组分类别中的膜的整体构成。 １７ 个 ＫＥＧＧ 通路

显著富集（ｑ ＜ ０． ０５），包括溶酶体（ ｌｙｓｏｓｏｍｅ）、丙酮

酸 代 谢 （ ｐｙｒｕｖａｔｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ）、 色 氨 酸 代 谢

（ｔｒｙｐｔｏｐｈａｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ）等。
对在卵巢上调表达的基因进行 ＧＯ（图 ４： Ｂ）和

ＫＥＧＧ（图 ５： Ｂ）分析，发现有 ２６ 个 ＧＯ 条目显著富

集（ｑ ＜ ０． ０５），包括生物学过程类别中的 ＤＮＡ 模板

的 转 录 调 控 （ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ， ＤＮＡ⁃
ｔｅｍｐｌａｔｅｄ）、细胞分裂（ｃｅｌｌ ｄｉｖｉｓｉｏｎ）、ＤＮＡ 复制起始

（ ＤＮＡ ｒｅｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ ） 和 ＤＮＡ 复 制 （ ＤＮＡ
ｒｅｐｌｉｃａｔｉｏｎ）等；分子功能类别中的 ＤＮＡ 结合（ＤＮＡ
ｂｉｎｄｉｎｇ）、核苷酸结合（ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｂｉｎｄｉｎｇ）和微管结

合（ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ ｂｉｎｄｉｎｇ）等；细胞组分类别中的细胞

内 的 核 糖 核 蛋 白 复 合 体 （ ｉｎｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
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图 ４　 中华蜜蜂精巢（Ａ）和卵巢（Ｂ）转录组中上调表达基因的 ＧＯ 显著富集图

Ｆｉｇ． ４　 ＧＯ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｕｐ⁃ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｏｆ ｔｈｅ ｔｅｓｔｉｓ （Ａ） ａｎｄ ｏｖａｒｙ （Ｂ） ｏｆ Ａｐｉｓ ｃｅｒａｎａ ｃｅｒａｎａ

ｒｉｂｏｎｕｃｌｅｏｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｍｐｌｅｘ）、核原生质（ ｎｕｃｌｅｏｐｌａｓｍ）
和核小体（ｎｕｃｌｅｏｓｏｍｅ）等。 １０ 个 ＫＥＧＧ 通路显著富

集（ｑ ＜ ０． ０５），包括 ＤＮＡ 复制（ＤＮＡ ｒｅｐｌｉｃａｔｉｏｎ）、
ｍＲＮＡ 监测通路（ｍＲＮＡ ｓｕｒｖｅｉｌｌａｎｃｅ ｐａｔｈｗａｙ）和碱

基切除修复（ｂａｓｅ ｅｘｃｉｓｉｏｎ ｒｅｐａｉｒ）等。

３　 讨论

本研究采用高通量测序技术对中华蜜蜂蜂王卵

巢和雄蜂精巢转录组差异进行了分析。 发现蜜蜂性

别决定基因 ｔｒａ２ 和 ｄｓｘ 在精巢和卵巢之间有表达差

异（表 ２）。 在黑腹果蝇 Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａ ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ 中，
ｔｒａ２ 不仅是雌性性别分化所必需的，也是雄性正常

精子发生所必需的（Ａｍｒｅｉｎ ｅｔ ａｌ．， １９８８）。 其他昆

虫中 ｔｒａ２ 的同源物也已陆续被分离出来，并参与了

性别决定，如地中海实蝇 Ｃｅｒａｔｉｔｉｓ ｃａｐｉｔａｔａ （Ｐａｎｅ ｅｔ
ａｌ．， ２００２； Ｓａｌｖｅｍｉｎｉ ｅｔ ａｌ．， ２００９ ）， 家 蝇 Ｍｕｓｃａ
ｄｏｍｅｓｔｉｃａ （ Ｈｅｄｉｇｅｒ ｅｔ ａｌ．， ２００４； Ｂｕｒｇｈａｒｄ ｅｔ ａｌ．，
２００５）， 油橄榄实蝇 Ｂａｃｔｒｏｃｅｒａ ｏｌｅａｅ （ Ｌａｇｏｓ ｅｔ ａｌ．，
２００７）， 铜绿蝇 Ｌｕｃｉｌｉａ ｃｕｐｒｉｎａ （ Ｃｏｎｃｈａ ａｎｄ Ｓｃｏｔｔ，
２００９） 和按实蝇属 Ａｎａｓｔｒｅｐｈａ （ Ｒｕｉｚ ｅｔ ａｌ．， ２００７；
Ｓａｒｎｏ ｅｔ ａｌ．， ２０１０； Ｓｃｈｅｔｅｌｉｇ ｅｔ ａｌ．， ２０１２）。 在西方

蜜蜂 Ａｐｉｓ ｍｅｌｌｉｆｅｒａ 中，Ｎｉｓｓｅｎ 等（２０１２）推测 Ａｍ⁃ｔｒａ２
基因可能具有双重功能，既在雄性中作为一个调控

者调控 ｆｅｍ 雄性拼接，又在雌性中参与增强 ｆｅｍ 雌

性拼接。 我们发现 ｔｒａ２ 在卵巢的表达量（表 ２）显著

高于在精巢的表达量（表 ２），表明 ｔｒａ２ 可能主要在

雌蜂中发挥作用。 另一个参与性别决定的基因 ｄｓｘ
最初的功能被认为可能是决定性腺的性别身份，然
后扩展到控制其他组织的性别二态性。 在黑腹果蝇



２ 期 成付平等： 中华蜜蜂精巢和卵巢差异表达基因分析 １７３　　

图 ５　 中华蜜蜂精巢（Ａ）和卵巢（Ｂ）转录组中上调表达基因的 ＫＥＧＧ 显著富集图

Ｆｉｇ． ５　 ＫＥＧＧ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｕｐ⁃ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｏｆ ｔｈｅ ｔｅｓｔｉｓ （Ａ） ａｎｄ ｏｖａｒｙ （Ｂ） ｏｆ Ａｐｉｓ ｃｅｒａｎａ ｃｅｒａｎａ

中，由于 ｄｓｘ 基因的性别特异性选择性剪接，雌性体

内会产生雌特异性蛋白 ＤＳＸ⁃Ｆ，而在雄性体内产生

的蛋白是 ＤＳＸ⁃Ｍ，前者蛋白启动雌性发育，后者调

控雄性发育（Ｈｅｄｉｇｅｒ ｅｔ ａｌ．， ２０１０）。 我们发现 ｄｓｘ
在精巢中的表达显著上调（表 ２），表明它主要在精

巢中发挥作用。
分析发现与卵子形成相关的基因 ＶｇＲ， Ｖａｓａ，

Ｓｑｕｉｄ 等均在卵巢中表达上调（表 ２）。 ＶｇＲ 对昆虫

的生殖发育至关重要。 它编码一个 １８０ ～ ２１５ ｋＤ 的

卵巢特异性蛋白，ＶｇＲ 参与卵母细胞摄取卵黄原蛋

白（Ｍｉｚｕｔａ ｅｔ ａｌ．， ２０１３）。 它通常在雌性生殖发育过

程中的卵巢高度表达。 Ｂｏｌｄｂａａｔａｒ 等（２００８）通过对

蜱 ＶｇＲ 的 ＲＮＡ 干扰试验得出，相比之下，对照组显

示出更大的卵子，并且大多数呈现棕色或褐色，表明

摄取了卵黄原蛋白，而实验组卵子更小，颜色也非常

淡。 我们的结果表明，ＶｇＲ 在卵巢中表达上调（表

２），表明该基因参与了卵子的生成过程。 Ｖａｓａ 基因

最初在果蝇中被鉴定为生殖细胞发育所需的母体效

应基因 （ Ｓｃｈüｐｂａｃｈ ａｎｄ Ｗｉｅｓｃｈａｕｓ， １９８６）。 此外，
ｖａｓａ 对 ｎａｎｏｓ ＲＮＡ 的定位是必需的，也促进了 ｎａｎｏｓ
ＲＮＡ 的翻译（Ｇａｖｉｓ ｅｔ ａｌ．， １９９６）。 Ｖａｓａ ＲＮＡ 在雄性

生殖细胞中的表达已在许多生物体内得到证实

（Ｋｏｂａｙａｓｈｉ ｅｔ ａｌ．， ２０００； Ｘｕ ｅｔ ａｌ．， ２００５； Ｍａｒｒａｃｃｉ ｅｔ
ａｌ．， ２００７； Ｎａｋｋｒａｓａｅ ａｎｄ Ｄａｍｒｏｎｇｐｈｏ， ２００７； Ｚｈｏｕ ｅｔ
ａｌ．， ２０１０）。 Ｗａｎｇ 等（２０１２）利用原位杂交检测拟穴

青蟹 Ｓｃｙｌｌａ ｐａｒａｍａｍｏｓａｉｎ 在卵发生时 Ｖａｓａ 的表达

和分布，结果表明，在卵发生过程中，Ｓｐ⁃ｖａｓａ ＲＮＡ 在

Ⅰ期卵浆中、Ⅲ期核区中、Ⅴ期核周区中均有表达。
Ｓｑｕｉｄ 在 ｇｕｒkｅｎ 和 ｏｓkａｒ ｍＲＮＡ 的调控中起着关键作

用，是 ｇｕｒkｅｎ ｍＲＮＡ 向核背侧移动的特异性需要，
也在 ｇｕｒkｅｎ ｍＲＮＡ 的锚定和翻译中发挥作 用

（Ｂａｓｔｏｃｋ ａｎｄ Ｓｔ Ｊｏｈｎｓｔｏｎ， ２００８）。
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分析发现与精子形成相关的基因包括 ｈｅｄｇｅｈｏｇ
和 Ｗｎｔ６ 等均在精巢中表达上调（表 ２）。 Ｈｅｄｇｅｈｏｇ
信号分子是由信号细胞分泌的一种局域性蛋白配

体。 在脊椎和无脊椎动物的诸多发育过程中，该通

路调控着细胞命运、增殖与分化。 Ｗｎｔ 是一种分泌

型糖蛋白，它的不同亚型已在多种动物中被找到

（Ｇａｏ ｅｔ ａｌ．， ２０１４）。 Ｌｕｏ 等（２０１５）发现 Ｗｎｔ６ 在生

殖腺的 ｃａｐ 细胞中特异性表达。 我们的结果表明，
Ｈｅｄｇｅｈｏｇ 和 Ｗｎｔ６ 在精巢中的表达量高于卵巢中的

（表 ２），表明这两个基因可能参与了精子的发生。
将注释到 ＧＯ 数据库中的 ３ １５４ 个精巢和卵巢

差异表达基因进行 ＧＯ 分类，与发育繁殖和性别相

关的生物学过程包括繁殖 （ ＧＯ：００００００３ ）、生长

（ＧＯ：００４０００７）和发育过程（ＧＯ：００３２５０２），共涉及

５８ 个相关基因（图 ３）。 精巢和卵巢的差异表达基

因显著富集于 ４ 个功能性类别。 其中与性别决定相

关的差异表达基因 Ｄｓｘ 显著富集于特异性序列

ＤＮＡ 结合转录因子活性类别（ＧＯ：０００３７００），表明

这个基因可能作为一种转录因子来调控其他基因的

转录拼接。 另外，与精子卵子形成相关的差异表达

基因 ＶｇＲ， Ｓｑｕｉｄ 和 ｈｅｄｇｅｈｏｇ 显著富集于膜的整体

构成（ＧＯ：００１６０２１） （图 ４： Ａ），表明这几个基因可

能参与了精子与卵子膜的形成过程。 为进一步确定

差异表达基因参与的主要生化代谢途径和信号通

路，我们对差异表达基因进行了 ＫＥＧＧ 分析，结果

显示 ＥＣＭ 受体交互作用 （ ＫＯ０４５１２ ） 和溶酶体

（ＫＯ０４１４２）显著富集（图 ５： Ａ）。 Ｂｅｌｌｏ 等（２０１５）指
出 ＥＣＭ 通过直接或间接的方式影响胚胎和成年生

命的所有步骤。 具体机理有待于进一步研究论证。
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