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摘  要：木薯是世界重要的粮食作物、能源作物和工业原料。木薯绵粉蚧（Phenacoccus manihoti Matile-Ferrero）是一

种世界危险性检疫性害虫，培育和利用抗虫木薯品种可以有效阻断其定殖为害。挖掘具有抗虫作用的次生代谢物质及

其调控基因是开展抗虫育种的重要策略之一。而类黄酮是植物抵御生物与非生物胁迫的特有次生代谢物质，但类黄酮

及其合成通路基因在木薯抗木薯绵粉蚧中的功能尚不清楚。据此，本研究分析了抗虫木薯品种（C1115、SC9、缅甸）

和感虫木薯品种（KU50、SC205、面包）被木薯绵粉蚧为害不同时间（0、1、4、8 d）后，叶片中类黄酮合成通路相

关基因（CHS、CHI、FLS、LAR、DFR、F3H、CCoAOMT、C4H、C3'H、ANR）表达量以及类黄酮含量的变化情况。

结果表明：木薯绵粉蚧取食后，叶组织中 CCoAOMT、C3'H、ANR、C4H 虽然上调表达，但与为害前相比并无显著差

异，且抗、感木薯品种间的表达量也无显著差异；与之相对，CHS、CHI、FLS、F3H、DFR、LAR 基因表达量均比为

害前显著提高，并且在相同的为害时间内，这 6 个基因在抗虫木薯品种中的表达量也显著高于感虫木薯品种。进一步

通过相关性分析发现，CHS、CHI、FLS、F3H、LAR 基因的表达量与木薯品种的抗虫性呈显著正相关。此外，总黄酮

含量测定结果表明：木薯绵粉蚧为害 1 d 时总黄酮含量与为害前相比均显著上升，为害 4 d 后抗虫木薯品种总黄酮含量

显著高于感虫木薯品种。相关性分析显示，总黄酮含量也与木薯品种的抗虫性呈显著正相关。因此推测，类黄酮含量

的上升及其调控基因 CHS、CHI、FLS、F3H、LAR 在抗虫木薯品种中的显著上调表达与其对木薯绵粉蚧的抗性有关。

本研究为深入解析类黄酮合成基因调控木薯对木薯绵粉蚧的抗虫防御反应分子机制，以及木薯抗虫分子设计育种提供

重要的前期基础。 
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Abstract: Cassava is an important food crop, energy crop and industrial raw material. Cassava mealybug (Phenacoccus 

manihoti Matile-Ferrero) is a dangerous quarantine pest in the world, the cultivation and utilization of insect-resistant 
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cassava cultivars can effectively block its colonization. Mining insect-resistant secondary metabolites and the regulatory 

genes is one of the important strategies for insect-resistant breeding. Flavonoids are unique secondary metabolites for 
plants to resist biotic and abiotic stresses, but the function of flavonoids and the synthesis pathway genes in cassava 

resistance to cassava mealybug is still unclear. Based on this, this study analyzed the expression levels of flavonoid 
synthesis pathway-related genes (CHS, CHI, FLS, LAR, DFR, F3H, CCoAOMT, C4H, C3'H and ANR) and flavonoid 

content in the leaves of insect-resistant (C1115, SC9, Myanmar) and insect-susceptible (KU50, SC205 and Bread) cas-
sava cultivars after being damaged by cassava mealybug for different time (0, 1, 4, 8 d). Although the expression of 

CCoAOMT, C3'H, ANR and C4H in the leaf was up-regulated after feeding, there was no significant difference com-
pared with that before damage, and there was no significant difference in the expression level between the resistant and 

susceptible cassava cultivars. In contrast, the expression levels of CHS, CHI, FLS, F3H, DFR and LAR genes were sig-
nificantly higher than those before damage, and in the same damage time, the expression levels of the six genes in the 

insect-resistant cassava cultivars were also significantly higher than those in the insect-susceptible cassava cultivars. 
Further correlation analysis showed that the expression levels of CHS, CHI, FLS, F3H and LAR genes were significantly 

positively correlated with the insect resistance of cassava cultivars. In addition, the results of total flavonoid content 
determination showed that the total flavonoid content increased significantly after one day of damage compared with 

that before damage, and the total flavonoid content of insect-resistant cassava cultivars was significantly higher than that 
of the insect-susceptible cassava cultivars after 4 days of damage. Correlation analysis showed that the total flavonoid 

content was also significantly positively correlated with the insect resistance of cassava cultivars. Therefore, it is 
speculated that the increase of flavonoid content and the significantly up-regulation of CHS, CHI, FLS, F3H and LAR in 
the insect-resistant cassava cultivars may be related to the resistance to cassava mealybug. This study would provide an 

important preliminary basis for the in-depth analysis of the molecular mechanism of flavonoid synthesis genes regulat-
ing the insect-resistant defense response of cassava to mealybug, as well as the molecular design and breeding of cas-

sava insect-resistant. 

Keywords: insect-resistant and insect-susceptible cassava cultivars; Phenacoccus manihoti; flavonoid biosynthetic 
pathway; gene expression; resistance mechanism 
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木薯（Manihot esculenta Crantz）为大戟科木

薯属灌木或亚灌木作物，在全球一百多个国家包

括我国的海南、广西、广东、福建、湖南、云南

等省（区）大面积种植[1-2]，是重要的粮食作物、能

源作物、工业原料和饲料作物[3-4]，在保障世界粮食

安全和能源安全中具有不可替代的地位，并作为

“先锋作物”在“一带一路”倡议中发挥重要作用。  

木薯绵粉蚧（Phenacoccus manihoti Matile- 

Ferrero）是半翅目、粉蚧科、绵粉蚧属的一种世

界危险性检疫性害虫[5]，最初在南美洲被发现，

2011 年该虫被我国农业农村部列为高风险性检疫

有害生物[6]，目前已在世界木薯主产区普遍严重

发生[7-8]。该虫主要通过若虫和成虫直接刺吸植株

组织汁液为害，造成顶芽、叶片卷曲和束顶，节

间减少，发育迟缓，茎杆和根系变弱，常导致减产

50%以上，严重危害时导致整株死亡和绝收[9-10]。

此外，该虫还会诱发煤烟病加重为害。目前对于

该虫的防治主要以化学防治和生物防治[11]为主，

但目前登记用于防治该虫的药剂非常少，而生物

防治因木薯产地生态环境多样性低导致天敌种

群数量不稳定，生物防治效果差。因此，寻求新

的有效绿色防控木薯绵粉蚧的策略和途径成为目

前国内外木薯产业发展中亟待解决的重大课题。 

作物抗虫性是使植物通过内禀的抗虫机制免

于受害、利用内因治虫所特有的手段，培育和利

用抗虫品种是目前国内外公认的最经济、简便、有

效的一项带有方向性的虫害绿色防控途径[12-13]，挖

掘具有抗虫作用的次生代谢物质是目前开展抗虫

育种的重要策略。黄酮类化合物是植物体内一类

特有的次生代谢物质，在酚类化合物中数量最多，

目前已知的黄酮类化合物已超过 10 000 种[14]。已

报道与植物抗虫相关的多种黄酮类化合物及其调

控基因。研究发现无色花青素还原酶（LAR）、花

青素还原酶（ANR）基因的过表达可提高单宁含

量，使木薯对二斑叶螨具有抗性[15]；在水稻中添

加樱花素作为激发子可以有效提高水稻对稻飞虱

的抗性[16]；将查尔酮异构酶（CHI）基因导入抗虫

棉中可增强其对病害和棉铃虫的抗性[17]；松茸毒

蛾和松毛虫在为害马尾松后，马尾松的类黄酮合成

通路基因类黄酮 3-羟化酶（F3H）、肉桂酸 4-羟化
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酶（C4H）和类黄酮-3'5'-羟化酶（F3'5'H）显著上

调表达，提高了马尾松的抗虫性[18]。然而，迄今为

止尚无类黄酮调控基因作用于木薯抗木薯绵粉蚧

中的相关研究报道。因此，本研究以抗（C1115、

SC9、缅甸）、感（KU50、SC205、面包）木薯品

种为参试材料，系统开展木薯绵粉蚧取食前后抗、

感木薯品种类黄酮含量及其合成途径基因表达的

差异研究，以期明确类黄酮合成通路在木薯抗木

薯绵粉蚧中的重要作用。 

1  材料与方法 

1.1  材料 

1.1.1  供试木薯品种  选用经抗虫性鉴定且表性

稳定的抗虫木薯品种 C1115、SC9、缅甸和感虫木

薯品种 KU50、SC205、面包为参试材料[19-21]，上

述品种均由中国热带农业科学院环境与植物保护

研究所提供。种植土比例（土壤∶泥炭土∶珍珠

岩=1∶1∶1）。 

1.1.2  供试木薯绵粉蚧  木薯绵粉蚧为用感虫木

薯品种 KU50 在中国热带农业科学院环境与植物

保护研究所室内长期继代饲养的实验种群，饲养

温度设置为(28±2)℃，相对湿度为 75%±5%。 

1.1.3  类黄酮合成途径基因  根据已发表的相关

文献以及在 KEGG（https://www.kegg.jp/kegg/）

网站上发布的类黄酮合成通路，选取 10 个研究广

泛、挖掘潜力最大的类黄酮合成基因，用于木薯

绵粉蚧取食前后类黄酮合成基因在抗、感虫木薯

品种间表达差异及其与木薯对木薯绵粉蚧的抗虫

性相关性分析。10 个类黄酮合成通路基因为：查

尔酮合酶（CHS）、CHI、F3H、黄酮醇合成酶（FLS）、

二氢黄酮醇还原酶（DFR）、LAR、ANR、咖啡酰

辅酶 A-O-甲基转移酶（CCOAOMT）、C4H、香

豆酸-3 羟基化酶（C3'H）。 

1.2  方法 

1.2.1  木薯品种对木薯绵粉蚧的抗虫性鉴定  选

择前期研究中对二斑叶螨和木瓜秀粉蚧分别表现

出抗性的木薯品种 C1115、SC9、缅甸和感性的木

薯品种 KU50、SC205、面包[19-21]，同时通过室内

鉴定上述品种对木薯绵粉蚧的抗虫性。根据《木

薯 种 质 资 源 抗 虫 性 鉴 定 技 术 规 程 》（ NY/T 

2445—2013），木薯绵粉蚧为害高峰期时，每个品

种调查 12 株木薯，每株木薯选取受虫害最严重的

3 片叶，即样本量 N=36，根据叶片枯黄和卷曲程

度将叶片受木薯绵粉蚧为害后分为 0、1、2、3、

4 级，根据以下公式计算虫害指数（I）： 

100%
5

sS N
I

N


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


 

式中，I 为虫害指数，S 为叶片受害级别，Ns 为该

受害级别叶片数，N 为调查叶片总数。据此，可

将田间木薯的抗虫性水平分为免疫（I=0）、高抗

（0<I≤12.5%）、抗（12.5%<I≤37.5%）、中抗

（37.5%<I≤62.5%）、感（62.5%<I≤87.5%）、高

感（I＞87.5%）共 6 个级别。 

1.2.2  木薯绵粉蚧接种与取样  选取生长周期约

50 d、长势相近的健康木薯，用细毛笔轻轻蘸取

大小相近长期继代饲养生长周期 15 d、二龄左右

的雌粉蚧接种于木薯中部叶片的背面，以 30 头/

叶接种于木薯中部 3 片叶上，并均匀涂抹羊毛脂

于叶柄基部以防止粉蚧迁移。随后在木薯绵粉蚧

为害 0、1、4、8 d 时对叶片取样，轻扫下叶片上

的粉蚧后迅速将叶片用液氮处理，随后于–80 ℃

下冷冻保存，备用。每株木薯取样 1 次，每个虫

害时间点设 3 个生物学重复。 

1.2.3  RNA 提取及合成 cDNA 第一条链  使用

多糖多酚植物总 RNA 提取试剂盒（TIANGEN，

美国）对木薯叶片进行 RNA 提取，并通过 1%琼

脂糖凝胶电泳检测其完整性和纯度，并用超微量

紫外分光光度计（Thermo）检测其浓度。确定 RNA

可使用后，进一步通过 Thermoscript 1st Strand 

cDNA Synthesis Kit（Vazyme，中国）进行基因组

DNA 的清除以及逆转录反应，进行 cDNA 第一条

链的合成，其中 RNA 样品加入 1.0 μg，选择 Oligo 

(dT)作为逆转录引物。 

1.2.4  实时荧光定量 PCR  以木薯的 Meactin 基

因作为内参基因，相关基因的引物序列信息见表 1。

通过 2×Q3 SYBR qPCR Master Mix 试剂盒

（TOLOBIO，中国）说明书配置 qPCR 反应体系，

qPCR 反应条件为：首先在 95 ℃下进行 60 s 预变

性，循环反应为：95 ℃变性 15 s，58 ℃下退火

30 s，72 ℃延伸 20 s，使用 LightCycler®96 仪器

（Roche，瑞士）默认程序采集扩增曲线和溶解曲

线。将未受木薯绵粉蚧取食的类黄酮合成通路基

因的表达量统一设置为 1.0，粉蚧为害后的类黄酮

合成通路基因的表达量变化情况以为害前的相对

倍数表示，以 2–ΔΔCT 法[22]计算分析，每个处理设

3 个生物性重复，并进行 3 个技术性重复。 

1.2.5  木薯叶片总黄酮含量的测定  在碱性亚硝

酸盐溶液中的类黄酮和铝离子在 510 nm 处可形 
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表 1  木薯类黄酮合成途径候选基因引物 
Tab. 1  Candidate gene primers for flavonoids synthesis pathway 

基因 Gene 基因登录号 Gene ID 引物序列（5ʹ–3ʹ）Primer sequence (5ʹ–3ʹ) 退火温度 Tm/℃ 产物大小 Product size/bp

CHS 
 

MANES_11G075100 
 

F: CACCGCCACTCCCTCTAACT 
R: CTTCGGGACCTCCACCACTA 

59.1 
59.7 

244 
 

CHI 
 

MANES_07G107200 
 

F: CTGAAGTGGTTATGGTGGAT 
R: AAGAGCGTCAAAGAAGTCAT 

51.9 
51.5 

227 
 

F3H 
 

MANES_02G104700 
 

F: AACCATCACCCTCTTGCTCC 
R: GCTCCTCCATCACTGGCTTT 

58.7 
59.1 

284 
 

FLS 
 

MANES_02G160700 
 

F: TTCCAAACGATGTTCCAGGTC 
R: TTCGCATTCTTTCTTTGTTCACC 

59.7 
61.3 

171 
 

DFR 
 

MANES_18G022300 
 

F: CAGGTGCTTCTGGGTTCA 
R: ACAGCGTCAAGTGGGTCT 

54.1 
52.6 

150 
 

LAR 
 

MANES_06G072400 
F: AGCAGTCCAGCCTTTGTC 
R: CTCCTCCATCATTTCCTTTT 

52.6 
53.5 

285 
 

CCoAOMT 
 

MANES_10G078800 
 

F: AATGGTTCTGTGGTGGCA 
R: CGACGGCAAAGAGTGATT 

54.2 
53.7 

155 
 

ANR 
 

MANES_16G016400 
 

F: AAAGACAGCTTGCGTGAT 
R: GAGTGCTTGGAGGTGAGA 

50.6 
49.9 

139 
 

C3'H 
 

MANES_08G063400 
 

F: TATGGGCTGACTATGGACC 
R: ATGGCAGTGACCTCATCTTCT 

52.7 
56.0 

118 
 

C4H 
 

MANES_18G126900 
 

F: CTCGCCAACAATCCTGCTC 
R: CTCCTCCTTCCAACTCCA 

58.7 
52.2 

131 
 

Actin 
 

MANES_13G084300v8 
 

F: GAAGTCCTGTTCCAACCATCT 
R: AACCACCGCTAAGCACTATGT 

54.4 
56.4 

154 
 

 
成有特征吸收峰的红色络合物，据此采用微量法

测定木薯叶片类黄酮含量，参照植物类黄酮试剂

盒（Mlbio，中国上海）说明书（ https://www. 

mlbio.cn/）进行测定。 

1.3  数据处理 

采用 Gradphad Prism 9 软件进行数据汇总和

整理，采用完全随机设计（completely randomized 

design）进行试验设计，并采用 SPSS 26.0 软件对

木薯绵粉蚧取食不同木薯品种后基因表达量变

化倍数进行方差分析和多重比较。首先对原始数

据的正态性和方差齐性进行检验，通过峰度和偏

度的计算确认数据是否服从正态分布；其次若方

差齐性则采用 Duncan’s 新复极差法方法进行多

重比较，若方差不齐时则对数据进行平方根转

换，并采用 Dunnett’s T3 方法进行数据间的多 

重比较（P=0.05）。通过 Spearman 相关性分析计

算基因表达量或类黄酮含量和虫害指数之间相关

系数（ρ）。 

2  结果与分析 

2.1  木薯品种对木薯绵粉蚧的抗虫性鉴定 

由表 2 可知抗虫木薯品种 C1115、SC9、缅甸

和感虫木薯品种 KU50、SC205、面包的虫害指数

（I）分别为 7.90%、9.60%、11.50%、93.25%、

91.80%、95.20%，因此，C1115、SC9、缅甸对木

薯绵粉蚧的抗虫水平均为高抗，而 KU50、SC205、

面包对木薯面粉蚧的抗虫水平均为高感。 

2.2  木薯绵粉蚧为害抗、感木薯品种前后叶片

CHS 基因的表达差异分析 

在木薯绵粉蚧为害后，木薯类黄酮合成通路 
 

表 2  不同木薯种质对木薯绵粉蚧为害的虫害指数 
Tab. 2  Pest index of different cassava germplasms 

虫害等级对应叶片数 Number of leaves corresponding to pest level 指标 
Index C1115 SC9 缅甸 Myanmar KU50 SC205 面包 Bread 

虫害等级 0 28 25 26 0 0 0 

 1 4 8 7 1 2 0 

 2 2 3 2 1 2 1 

 3 1 0 2 5 2 5 

 4 0 0 0 30 30 30 

调查叶片总数 35 36 37 37 36 36 

虫害指数/% 7.90 9.60 11.50 93.25 91.80 95.20 

抗虫水平 高抗 高抗 高抗 高感 高感 高感 
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CHS 基因的表达量在抗、感木薯品种中均有显著

变化，呈先上升后下降的趋势，其中抗虫木薯品

种中基因表达量的变化更为显著。在木薯绵粉蚧

为害 1 d 时，C1115、SC9、缅甸叶片中的 CHS 基

因表达量分别上升到为害前的 1.81 倍、2.12 倍、

1.66 倍；粉蚧为害 4 d 时，C1115、SC9 叶片中的

CHS 基因表达量进一步上升到为害前的 4.29 倍、

2.51 倍，而感虫木薯品种 KU50、面包、SC205

中无显著变化；粉蚧为害 8 d 时，6 个品种的 CHS

基因表达量均显著降低（图 1A）。进一步横向对

比同一时间不同木薯品种的 CHS 基因表达量，发

现缅甸在粉蚧为害 0、1 d 时的表达量远远大于其

他木薯品种，抗虫木薯品种在粉蚧为害 4 d 后显

著高于感虫品种，为害 8 d 时抗感差异最显著（图

1B）。相关性分析表明，粉蚧为害 4 d 后 CHS 基

因的表达水平和木薯品种的抗虫性呈显著正相关

（ρ=0.8285, P=0.0415）。  

2.3  木薯绵粉蚧为害抗、感木薯品种前后叶片

CHI 基因的表达差异分析 

在木薯绵粉蚧为害后，CHI 基因的表达量在

抗虫木薯品种 C1115、SC9、缅甸以及感虫木薯品

种面包叶片中变化显著，均呈先增后降的趋势，

而在 SC205、KU50 中基因表达量的变化不显著

或稍有所下降。其中在木薯绵粉蚧为害 1 d 后，

CHI 基因表达量在面包、SC9、缅甸中分别上升

到为害前的 1.74 倍、1.98 倍、1.61 倍；粉蚧为害

4 d 后，抗虫品种 C1115、缅甸分别上升到为害前

的 2.22 倍、4.41 倍；在粉蚧为害 8 d 时，CHI 基

因表达量在各个品种中均下降至较低水平（图

2A）。对比同一时间不同木薯品种 CHI 基因的表

达量，发现抗虫木薯品种在粉蚧为害 4 d 后开始

显著高于感虫木薯品种（图 2B）。相关性分析表

明，粉蚧为害 4 d 时 CHI 基因表达量与木薯品种

的抗虫性呈显著正相关（ρ=0.9428, P=0.0048）。 

 

 
 

A：木薯绵粉蚧为害前后同一品种不同时间的基因表达量；B：木薯绵粉蚧为害前后同一时间不同品种的基因表达量。 

不同小写字母表示差异显著（P<0.05）。 
A: Gene expression of the same variety at different time before and after P. manihoti infestation; B: Gene expression among different varieties 

at the same time before and after P. manihoti infestation. Different lowercase letters indicate significant difference (P<0.05). 

图 1  木薯绵粉蚧为害前后不同时间、不同品种的 CHS 基因表达量的变化 
Fig. 1  Changes of CHS gene expressions at different time and varieties before and after P. manihoti infestation 

 

 
 

A：木薯绵粉蚧为害前后同一品种不同时间的基因表达量；B：木薯绵粉蚧为害前后同一时间不同品种的基因表达量。 

不同小写字母表示差异显著（P<0.05）。 
A: Gene expression of the same variety at different time before and after P. manihoti infestation; B: Gene expression among different varieties 

at the same time before and after P. manihoti infestation. Different lowercase letters indicate significant difference (P<0.05). 

图 2  木薯绵粉蚧为害前后不同时间、不同品种的 CHI 基因表达量的变化 
Fig. 2  Changes of CHI gene expressions at different time and varieties before and after P. manihoti infestation 
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2.4  木薯绵粉蚧为害抗、感木薯品种前后叶片

FLS 基因的表达差异分析 

木薯绵粉蚧为害后，FLS 基因的表达量在抗

虫木薯品种 C1115、SC9、缅甸以及感虫品种

KU50、SC205 中均呈先升后降的趋势，其中抗虫

品种的表达量变化较大。在粉蚧为害 1 d 后，

KU50、SC205、SC9 叶片中的 FLS 基因表达量分

别上升到为害前的 2.09 倍、2.19 倍、4.36 倍，随

后在为害 4 d 时基因表达量下降。粉蚧为害 4 d 

后，C1115、缅甸分别上升到为害前的 2.07 倍、

3.54 倍；面包在第 8 天上升至为害前的 1.66 倍（图

3A）。对比同一时间不同木薯品种的 FLS 基因表

达量，发现在木薯绵粉蚧为害 4 d 后抗虫木薯品

种的 FLS 基因表达量显著高于感虫木薯品种，其

中抗虫品种 C1115 的表达量最高（图 3B）。相关

性分析表明，粉蚧为害 4 d 后 FLS 基因的表达量

与木薯品种的抗虫性呈显著正相关（ρ=0.9428, 

P=0.0048）。 
 

 
 

A：木薯绵粉蚧为害前后同一品种不同时间的基因表达量；B：木薯绵粉蚧为害前后同一时间不同品种的基因表达量。 

不同小写字母表示差异显著（P<0.05）。 
A: Gene expression of the same variety at different time before and after P. manihoti infestation; B: Gene expression among different varieties 

at the same time before and after P. manihoti infestation. Different lowercase letters indicate significant difference (P<0.05). 

图 3  木薯绵粉蚧为害前后不同时间、不同品种的 FLS 基因表达量的变化 
Fig. 3  Changes of FLS gene expressions at different time and varieties before and after P. manihoti infestation 

 

2.5  木薯绵粉蚧为害抗、感木薯品种前后叶片

LAR 基因的表达差异分析 

在木薯绵粉蚧为害后，抗、感木薯品种叶片

中 LAR 基因的表达量变化显著，表现出先升后降

的趋势，且抗虫木薯品种升高更为显著。其中在

粉蚧为害 1 d 时，SC9 叶片中的 LAR 基因表达量

上升到为害前的 1.48 倍，在面包中上升到 1.34

倍，而 KU50、SC205 无显著变化；粉蚧为害 4 d 

后，C1115、缅甸上升到为害前的 1.79 倍、1.55

倍（图 4A）。对比同一时间不同木薯品种的 LAR

基因表达量后发现，粉蚧为害 4 d 时抗虫木薯品

种显著高于感虫木薯品种，且抗虫木薯品种 SC9

在粉蚧为害 0 d 和 1 d 时也表现出高表达量（图

4B）。相关性分析表明，粉蚧为害 4 d 后 LAR 基

因的表达量与木薯品种的抗虫性呈显著正相关

（ρ=0.8285, P=0.0415）。 
 

 
 

A：木薯绵粉蚧为害前后同一品种不同时间的基因表达量；B：木薯绵粉蚧为害前后同一时间不同品种的基因表达量。 

不同小写字母表示差异显著（P<0.05）。 
A: Gene expression of the same variety at different time before and after P. manihoti infestation; B: Gene expression among different varieties 

at the same time before and after P. manihoti infestation. Different lowercase letters indicate significant difference (P<0.05). 

图 4  木薯绵粉蚧为害前后不同时间、不同品种的 LAR 基因表达量的变化 
Fig. 4  Changes of LAR gene expressions at different time and varieties before and after P. manihoti infestation 
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2.6  木薯绵粉蚧为害抗、感木薯品种前后叶片

DFR 基因的表达差异分析 

在木薯绵粉蚧为害后，除 KU50、SC205 叶片

中 DFR 基因的表达量未升高外，C1115、SC9、

面包均呈先升后降的趋势，且抗虫木薯品种比感

虫品种升高更为显著。其中 SC9、面包在木薯绵

粉蚧为害 1 d 后 DFR 基因的表达量上升到为害前 

的 1.83 倍、1.29 倍，SC9、C1115 在粉蚧为害 4 d

后上升到为害前的 1.92 倍、3.73 倍（图 5A）。进

一步对比同一时间不同木薯品种 DFR 基因的表达

量后发现，在粉蚧为害 8 d 后，抗虫木薯品种显著

大于感虫木薯品种（图 5B）。相关性分析表明，粉

蚧为害 8 d 时 DFR 基因的表达量与木薯品种的抗虫

性呈不显著正相关（ρ=0.7142, P=0.1107）。 
 

 
 

A：木薯绵粉蚧为害前后同一品种不同时间的基因表达量；B：木薯绵粉蚧为害前后同一时间不同品种的基因表达量。 

不同小写字母表示差异显著（P<0.05）。 
A: Gene expression of the same variety at different time before and after P. manihoti infestation; B: Gene expression among different varieties 

at the same time before and after P. manihoti infestation. Different lowercase letters indicate significant difference (P<0.05). 

图 5  木薯绵粉蚧为害前后不同时间、不同品种的 DFR 基因表达量的变化 
Fig. 5  Changes of DFR gene expressions at different time and varieties before and after P. manihoti infestation 

 

2.7  木薯绵粉蚧为害抗、感木薯品种前后叶片

F3H 基因的表达差异分析 

木薯绵粉蚧为害后，F3H 基因在感虫木薯品

种 KU50 叶片中的表达量下降，在 SC205、面包、

C1115、SC9、缅甸中显著上升后下降。粉蚧为害

1 d 后，抗虫木薯品种 C1115、SC9、缅甸叶片中

的 F3H 基因表达量分别上升到为害前的 1.55 倍、

2.44 倍、3.64 倍，感虫品种 SC205、面包上升到

为害前的 1.30 倍、1.70 倍。粉蚧为害 4 d 后，C1115 

叶片的 F3H 基因表达量进一步上升到为害前的

2.24 倍，而其他木薯品种中呈下降趋势。粉蚧为

害 8 d 时，各木薯品种的 F3H 基因表达量进一步

降低（图 6A）。进一步对比相同时间不同木薯品

种叶片中 F3H 基因的表达量后发现，抗虫木薯品

种在粉蚧为害 4 d 后显著高于感虫品种（图 6B）。

相关性分析表明，粉蚧为害 4 d 后 F3H 基因的表达

量与木薯品种的抗虫性呈显著正相关（ρ=0.8285, 

P=0.0415）。 
 

 
 

A：木薯绵粉蚧为害前后同一品种不同时间的基因表达量；B：木薯绵粉蚧为害前后同一时间不同品种的基因表达量。 

不同小写字母表示差异显著（P<0.05）。 
A: Gene expression of the same variety at different time before and after P. manihoti infestation; B: Gene expression among different varieties 

at the same time before and after P. manihoti infestation. Different lowercase letters indicate significant difference (P<0.05). 

图 6  木薯绵粉蚧为害前后不同时间、不同品种的 F3H 基因表达量的变化 
Fig. 6  Changes of F3H gene expressions at different time and varieties before and after P. manihoti infestation 
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2.8  木薯绵粉蚧为害抗、感木薯品种前后叶片

CCoAOMT 基因的表达差异分析 

木薯绵粉蚧为害后，KU50、SC205、缅甸叶

片中的 CCoAOMT 基因表达量逐渐升高，而 SC9

无显著变化，其他品种均呈先升后降的趋势。粉

蚧为害 1 d 后，木薯品种 SC205、面包、C1115

叶片中的 CCoAOMT 基因表达量上升至为害前的

2.51 倍、1.91 倍、1.92 倍；粉蚧为害 4 d 后，感 

虫品种 KU50 上升至为害前的 4.40 倍，抗虫品种

C1115、缅甸分别上升至为害前的 9.06 倍、2.23

倍；粉蚧为害 8 d 后缅甸中的表达量上升至为害前

的 3.59 倍（图 7A）。进一步对比相同时间不同木薯

品种叶片中 CCoAOMT 基因的表达量后发现，在粉

蚧为害前与为害 1 d 时，SC9 与面包有较高的表达

量，总体上抗虫品种中的 CCoAOMT 基因表达量并

不一定高于感虫木薯品种（图 7B）。 
 

 
 

A：木薯绵粉蚧为害前后同一品种不同时间的基因表达量；B：木薯绵粉蚧为害前后同一时间不同品种的基因表达量。 

不同小写字母表示差异显著（P<0.05）。 
A: Gene expression of the same variety at different time before and after P. manihoti infestation; B: Gene expression among different varieties 

at the same time before and after P. manihoti infestation. Different lowercase letters indicate significant difference (P<0.05). 

图 7  木薯绵粉蚧为害前后不同时间、不同品种的 CCoAOMT 基因表达量的变化 
Fig. 7  Changes of CCoAOMT gene expressions at different time and varieties before and after P. manihoti infestation 

 

2.9  木薯绵粉蚧为害抗、感木薯品种前后叶片

C4H 基因的表达差异分析 

木薯绵粉蚧为害后，C4H 基因的表达量在抗

虫木薯品种 C1115、SC9 叶片中呈先升后降的趋

势，在感虫木薯品种 KU50 中表现为先降后升的

趋势，其他木薯品种中无显著变化或稍有下降。

其中粉蚧为害 1 d 后，抗虫品种 C1115、SC9 叶片

中 C4H 基因的表达量上升到为害前的 2.16 倍、

2.72 倍；为害 4 d 后，所有木薯品种中的表达量

均呈下降趋势或无显著变化；为害 8 d 后，KU50

上升至为害前的 1.93 倍（图 8A）。对比相同时间

不同木薯品种叶片中 C4H 基因的表达量后发现，

SC9 中的表达量在粉蚧为害前以及为害 4 d 时远

大于其他品种，但总体抗、感木薯品种无显著差异，

抗虫木薯品种并不一定大于感虫品种（图 8B）。 

2.10  木薯绵粉蚧为害抗、感木薯品种前后叶

片 C3'H 基因的表达差异分析 

木薯绵粉蚧为害后，KU50、SC205 叶片中的 
 

 
 

A：木薯绵粉蚧为害前后同一品种不同时间的基因表达量；B：木薯绵粉蚧为害前后同一时间不同品种的基因表达量。 

不同小写字母表示差异显著（P<0.05）。 
A: Gene expression of the same variety at different time before and after P. manihoti infestation; B: Gene expression among different varieties 

at the same time before and after P. manihoti infestation. Different lowercase letters indicate significant difference (P<0.05). 

图 8  木薯绵粉蚧为害前后不同时间、不同品种的 C4H 基因表达量的变化 
Fig. 8  Changes of C4H gene expressions at different time and varieties before and after P. manihoti infestation 
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C3'H 基因表达量呈下降趋势，C1115、SC9、缅

甸、面包中均呈先升后降的趋势。在粉蚧为害 1 d

后，C3'H 基因在抗虫品种 C1115、SC9、缅甸中

分别上升到为害前的 1.69 倍、2.43 倍、1.88 倍，

在感虫木薯品种面包中上升至 1.68 倍，而 KU50、

SC205 中无显著变化。粉蚧为害 4 d 时，C3'H 基

因在抗虫品种 C1115、SC9 中分别下降到为害前

的 27.5%、44.9%，在感虫品种 KU50、SC205 中

下降到为害前的 43%、26.7%（图 9A）。对比相同

时间不同木薯品种叶片中 C3'H 基因的表达量后

发现，在粉蚧为害前，抗虫木薯品种叶片中的

C3'H基因表达量大于感虫木薯品种，粉蚧为害 1 d

时 C1115、SC9 的表达量远远大于其他品种，而

在粉蚧为害 4 d 和 8 d 时，抗、感木薯品种之间的

表达差异不大或无显著差异（图 9B）。 

2.11  木薯绵粉蚧为害抗、感木薯品种前后叶

片 ANR 基因的表达差异分析 

木薯绵粉蚧为害后，抗虫木薯品种 SC9 叶片 

中的 ANR 基因表达量呈先升后降再升的趋势，缅

甸中的表达量随粉蚧为害时间的延长逐渐上升，

C1115 中无显著变化；感虫木薯品种 KU50、

SC205、面包中均无显著变化或稍有下降。其中

SC9 叶片中的 ANR 基因表达量在粉蚧为害 1 d 时

上升到为害前的 1.87 倍，4 d 时下降到为害前的

水平，8 d 后升高到为害前的 2.12 倍；缅甸在为

害 1 d 时上升至为害前的 1.53 倍，为害 8 d 后上

升至为害前的 1.86 倍（图 10A）。横向对比相同

时间不同木薯品种叶片中ANR基因的表达量后发

现，抗虫木薯品种 SC9 在粉蚧为害 1、8 d 时的表

达量高于其他品种，而其他品种叶片中的表达量

在各个时间均无显著差异（图 10B）。 

2.12  木薯绵粉蚧为害抗、感木薯品种前后叶

片总黄酮含量的差异分析 

与木薯绵粉蚧为害前相比，为害后抗、感木

薯品种叶片的总黄酮含量变化显著，为害 1 d 后，

抗、感木薯品种总黄酮含量均显著上升；而在为 
 

 
 

A：木薯绵粉蚧为害前后同一品种不同时间的基因表达量；B：木薯绵粉蚧为害前后同一时间不同品种的基因表达量。 

不同小写字母表示差异显著（P<0.05）。 
A: Gene expression of the same variety at different time before and after P. manihoti infestation; B: Gene expression among different varieties 

at the same time before and after P. manihoti infestation. Different lowercase letters indicate significant difference (P<0.05). 

图 9  木薯绵粉蚧为害前后不同时间、不同品种的 C3'H 基因表达量的变化 
Fig. 9  Changes of C3'H gene expressions at different time and varieties before and after P. manihoti infestation 

 

 
 

A：木薯绵粉蚧为害前后同一品种不同时间的基因表达量；B：木薯绵粉蚧为害前后同一时间不同品种的基因表达量。 

不同小写字母表示差异显著（P<0.05）。 
A: Gene expression of the same variety at different time before and after P. manihoti infestation; B: Gene expression among different varieties 

at the same time before and after P. manihoti infestation. Different lowercase letters indicate significant difference (P<0.05). 

图 10  木薯绵粉蚧为害前后不同时间、不同品种的 ANR 基因表达量的变化 
Fig. 10  Changes of ANR gene expressions at different time and varieties before and after P. manihoti infestation 
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害 4 d 后，抗虫木薯品种 C1115、SC9、缅甸的总

黄酮含量仍然维持在较高水平，而感虫品种

KU50、面包、SC205 中则呈下降趋势；粉蚧为害

8 d 后，6 个品种的总黄酮含量无显著变化或稍有

下降，但抗虫木薯品种中的含量显著高于感虫品

种（表 3）。相关性分析显示，粉蚧为害 4 d 时，

总黄酮含量与木薯品种的抗虫性呈显著正相关

（ρ=0.9428, P=0.0048）。 
 

表 3  木薯绵粉蚧为害前后抗、感木薯品种叶片中的总黄酮含量 
Tab. 3  Total flavonoid content in leaves of insect-resistant or insect-susceptible cassava varieties before  

and after P. manihoti infestation 

总黄酮含量 Total flavonoid content/(mg·g–1) 时间 
Time/d C1115 SC9 缅甸 Myanmar KU50 SC205 面包 Bread 

0 20.42±1.03aC 13.78±0.40bB 21.43±0.67aC 21.96±1.48aB 16.45±0.53bB 22.27±1.11aB 

1 31.39±0.78aB 24.82±0.60cA 26.95±1.13bcB 26.61±0.65bcA 26.74±0.54bcA 27.84±1.13bA 

4 38.79±0.65aA 25.92±0.59cA 29.57±0.99bAB 19.60±1.11dB 15.28±0.92eB 12.90±0.80eC 

8 32.43±0.81aB 26.71±0.71bA 31.55±1.00aA 9.52±0.33dC 16.10±0.50cB 8.30±0.063dD 

注：同列不同大写字母表示相同品种不同时间差异显著（P<0.05）；同行不同小写字母表示相同时间不同品种差异显著（P<0.05）。 
Note: Different capital letters in the same column indicate significant difference in the same variety at different time (P<0.05); Different 

lowercase letters in the same row indicate significant difference among different varieties at the same time (P<0.05). 

 

3  讨论 

类黄酮通路合成基因在植物应对生物和非生

物胁迫过程中发挥重要作用。研究发现，类黄酮

通路糖苷转移酶基因（UGT79B2/B3）的过量表达

可以显著增强拟南芥对低温、干旱和盐胁迫的耐

受性[23]；大豆中突变黄烷酮-3-羟化酶（F3H）和

黄酮合酶（FNS）基因，防止其与异黄酮合酶（IFS）

基因竞争底物，从而提高异黄酮的含量以及对大

豆花叶病毒（SMV）的抗性[24]；异黄酮合成酶基

因的表达量在大豆受高浓度镉处理时显著提高，

表明其与耐受镉胁迫密切相关[25]，MURATA 等[26]

研究发现，柚皮素 7-O-甲基转移酶（NOMT）基

因在抗真菌品种日本晴和敏感品种籼稻中的表达

量存在显著差异，从而导致抗真菌毒素物质累积

及抗菌水平的显著差异。有研究发现，在大豆胞

囊线虫的胁迫下，抗病品种灰皮支黑豆和感病品

种 Williams 82 的 CHS 基因表达量存在显著差异，

抗病品种显著上调表达，初步认为 CHS 基因在抗

大豆胞囊线虫的抗性机制中发挥重要作用[27]。本

研究表明，木薯绵粉蚧为害 4 d 后，抗虫木薯品

种类黄酮通路合成基因（CHS、CHI、FLS、DFR、

LAR、F3H）的表达量显著高于感虫木薯品种，其

中 CHS、CHI、FLS、F3H、LAR 与品种抗虫性呈

显著正相关，可以推测上述类黄酮通路合成基因

可能在木薯抗木薯绵粉蚧中发挥作用，这与上述

研究结果具有相似性。研究发现类黄酮合成通路

基因的表达水平会影响类黄酮含量累积进而影响

植物的抗虫性。如 LAR 和 ANR 是调控黄酮醇与 

花青素合成的关键基因[28]，过表达 LAR、ANR 基

因提高了原花青素类物质缩合单宁的含量，从而

提高了木薯对二斑叶螨的抗性[15]。类黄酮通路基

因的表达还存在级联效应，如 JAN 等[29]通过干预

F3H 基因可以影响下游基因 FLS、DFR 等的表达，

进而影响花青素、山奈酚、槲皮素等多种类黄酮

物质含量，并改变了水稻的抗虫性。此外，对转

录因子的表达进行调控，同样可以影响合成通路

上基因的表达及类黄酮水平。如在拟南芥中过表

达 MYB75 转录因子，将同时上调 CHS、DFR、

FLS 等基因的表达，提高花青素和黄酮醇的水平，

最终提高了植物对欧洲粉蝶幼虫的抗性[30]。研究

表明，植物类黄酮含量与其抗虫性密切相关。在

番茄防御烟粉虱的研究中发现，类黄酮高含量品

系比低含量品系更能降低烟粉虱对其韧皮部的摄

食效率和番茄黄叶卷曲病毒（TYLCV）的传播[31]，

此外，黄酮类化合物还对害虫具有体外活性，如

异黄酮类物质高丽槐素、牛蒿素等在浓度为

100 mmol/L 时可以有效阻止棉铃虫幼虫对鹰嘴豆

的取食，而加入绿原酸又可进一步增强其拒食活

性[32]。本研究发现，与木薯绵粉蚧为害前相比，

抗虫木薯品种中类黄酮含量以及类黄酮合成通路

基因 CHS、CHI、FLS、LAR、DFR 和 F3H 的表

达量均显著升高，并显著高于感虫木薯品种的含

量和表达水平，推测抗虫木薯品种被粉蚧为害后，

诱导了上述黄酮合成基因的上调表达，从而使具

有抗虫功能的黄酮类物质含量相较于感虫品种显

著提高，进而增强木薯抗虫水平。 
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抗虫木薯品种受木薯绵粉蚧为害后，叶片中

总黄酮含量显著提高，类黄酮合成通路基因 CHS、

CHI、FLS、LAR、DFR、F3H 显著上调表达，其

中 CHS、CHI、FLS、F3H、LAR 基因的表达量与

木薯品种抗虫性呈显著正相关，表明上述 5 个基

因可能参与类黄酮合成途径介导的木薯抗木薯绵

粉蚧的分子机制。本研究分析了木薯绵粉蚧为害

后抗、感木薯品种叶片中类黄酮合成通路基因表

达量以及总黄酮含量的差异，后续研究需开展相

应合成酶活性的测定，明确基因-蛋白-代谢物的

变化趋势是否具有一致性，并进一步通过体外抗

虫活性试验明确具体发挥抗虫作用的类黄酮物

质，从而进一步揭示特定的类黄酮合成基因介导

的木薯抗虫功能。 
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