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���G�V�5�1�$�V���I�R�UDDC��NAT �D�Q�Gblack �Z�H�U�H�L�Q�M�H�F�W�H�G
�L�Q�W�RTribolium �O�D�U�Y�D�H�D�Q�G�W�K�H�U�H�V�X�O�W�L�Q�J�F�K�D�Q�J�H�V�L�Q
�P�R�U�S�K�R�O�R�J�\���S�L�J�P�H�Q�W�D�W�L�R�Q���D�Q�G�P�5�1�$ �O�H�Y�H�O�V
�Z�H�U�H�G�H�W�H�U�P�L�Q�H�G���)�L�Q�D�O�O�\���G�\�Q�D�P�L�F�P�H�F�K�D�Q�L�F�D�O
�D�Q�D�O�\�V�L�V�Z�D�V�F�R�Q�G�X�F�W�H�G�W�R�P�H�D�V�X�U�H�S�K�\�V�L�F�D�O
�S�U�R�S�H�U�W�L�H�V�R�I�H�O�\�W�U�D�O�F�X�W�L�F�O�H�R�E�W�D�L�Q�H�G�I�U�R�P�E�R�G�\
�F�R�O�R�U���P�X�W�D�Q�W�V�W�U�D�L�Q�V�D�Q�G�G�V�5�1�$���W�U�H�D�W�H�G�L�Q�V�H�F�W�V��
�$ �P�H�W�D�E�R�O�L�F�S�D�W�K�Z�D�\�I�R�UTribolium �F�X�W�L�F�O�H
�V�F�O�H�U�R�W�L�]�D�W�L�R�Q�D�Q�G�S�L�J�P�H�Q�W�D�W�L�R�Q�Z�L�O�O�E�H�S�U�H�V�H�Q�W�H�G��
�6�X�S�S�R�U�W�H�G�L�Q�S�D�U�W�E�\ �W�K�H�1�D�W�L�R�Q�D�O�6�F�L�H�Q�F�H
�)�R�X�Q�G�D�W�L�R�Q�����0�&�%�������������������D�Q�G���,�%�1��������������������

�,�G�H�Q�W�L�I�L�F�D�W�L�R�Q�R�I�W�K�H�J�H�Q�H�H�Q�F�R�G�L�Q�J�O�D�F�F�D�V�H
�R�I �W�K�H �V�L�O�N�Z�R�U�P��Bombyx mori ��
�3�X�U�L�I�L�F�D�W�L�R�Q���D�Q�D�O�\�V�H�V�R�I�F�'�1�$ �V�H�T�X�H�Q�F�H��
�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�S�D�W�W�H�U�Q�D�Q�G �U�H�F�R�P�E�L�Q�D�Q�W
�S�U�R�W�H�L�Q
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�'�H�S�D�U�W�P�H�Q�W���R�I���%�L�R�O�R�J�L�F�D�O���6�F�L�H�Q�F�H�V�����7�R�N�\�R���0�H�W�U�R�S�R�O�O�L�W�D�Q
�8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\�����0�L�Q�D�P�L�R�K�V�D�Z�D�������������+�D�F�K�L�R�M�L���F�L�W�\�����7�R�N�\�R��
�-�$�3�$�1�����D�V�D�Q�R���W�V�X�Q�D�N�L�#�F�R�P�S���P�H�W�U�R���X���D�F���M�S

�7�K�H�O�D�F�F�D�V�H���W�\�S�H�S�K�H�Q�R�O�R�[�L�G�D�V�H���O�D�F�F�D�V�H���W�K�D�W�L�V
�S�U�H�V�H�Q�W�L�Q�W�K�H�F�X�W�L�F�O�H�P�D�W�U�L�[�K�D�V�G�L�I�I�H�U�H�Q�W
�H�Q�]�\�P�D�W�L�F�S�U�R�S�H�U�W�L�H�V�I�U�R�P�W�\�U�R�V�L�Q�D�V�H�W�\�S�H
�S�K�H�Q�R�O�R�[�L�G�D�V�H�I�R�U�P�H�O�D�Q�L�Q�V�\�Q�W�K�H�V�L�V���,�W�L�V�W�K�R�X�J�K�W
�W�K�D�W�W�K�H�O�D�F�F�D�V�H�S�O�D�\�V�D�Q�L�P�S�R�U�W�D�Q�W�U�R�O�H�L�Q�F�X�W�L�F�O�H
�I�R�U�P�D�W�L�R�Q���V�L�Q�F�H�L�W�F�D�W�D�O�\�]�H�V�W�K�H�R�[�L�G�D�W�L�R�Q�R�I

�-�R�X�U�Q�D�O���R�I���,�Q�V�H�F�W���6�F�L�H�Q�F�H���_���Z�Z�Z���L�Q�V�H�F�W�V�F�L�H�Q�F�H���R�U�J �,�6�6�1����������������������
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�S�K�H�Q�R�O�L�F�F�R�P�S�R�X�Q�G�V�V�X�F�K�D�V�1���D�F�H�W�\�O�G�R�S�D�P�L�Q�H
�D�Q�GN-�Â-�D�O�D�Q�\�O�G�R�S�D�P�L�Q�H�W�R�F�R�U�U�H�V�S�R�Q�G�L�Q�J
�T�X�L�Q�R�Q�H�V���Z�K�L�F�K�L�V�U�H�J�D�U�G�H�G�D�V�W�K�H�N�H�\�S�U�R�F�H�V�V�R�I
�W�K�H�T�X�L�Q�R�Q�H���W�D�Q�Q�L�Q�J�I�R�U�F�X�W�L�F�O�H�V�F�O�H�U�R�W�L�]�D�W�L�R�Q��
�7�K�R�X�J�K�L�Q�V�H�F�W�O�D�F�F�D�V�H�V�K�D�Y�H�E�H�H�Q�S�X�U�L�I�L�H�G�I�U�R�P
�V�H�Y�H�U�D�O�V�S�H�F�L�H�V���O�L�W�W�O�H�L�V�N�Q�R�Z�Q�D�E�R�X�W�W�K�H�L�U
�V�W�U�X�F�W�X�U�H�V���5�H�F�H�Q�W�O�\���F�'�1�$ �H�Q�F�R�G�L�Q�J�D �S�U�R�W�H�L�Q
���O�D�F�F�D�V�H���O�L�N�H�R�[�L�G�D�V�H���W�K�D�W�K�D�V�W�K�H�F�D�W�D�O�\�W�L�F
�G�R�P�D�L�Q�V�S�H�F�L�I�L�F�W�R�O�D�F�F�D�V�H�V�I�U�R�P�R�W�K�H�U�R�U�J�D�Q�L�V�P�V
�V�X�F�K�D�V�E�D�F�W�H�U�L�D�R�U�S�O�D�Q�W�V�Z�D�V�F�O�R�Q�H�G�I�U�R�P�W�K�H
�W�R�E�D�F�F�R�K�R�U�Q�Z�R�U�P��Manduca sexta���)�X�U�W�K�H�U�P�R�U�H��
�W�K�H�5�1�$�L �V�W�X�G�L�H�V�R�I �W�K�H�U�H�G�I�O�R�X�U�E�H�H�W�O�H��
Tribolium castaneum�� �U�H�Y�H�D�O�H�G�W�K�D�Wlaccase 2
�I�X�Q�F�W�L�R�Q�V�L�Q�K�D�U�G�H�Q�L�Q�J�D�Q�G�G�D�U�N�H�Q�L�Q�J�R�I�W�K�H
�F�X�W�L�F�O�H���+�R�Z�H�Y�H�U���W�K�H�S�U�R�S�H�U�W�L�H�V�R�I�W�K�H�L�U�J�H�Q�H
�S�U�R�G�X�F�W�V�K�D�Y�H�Q�R�W�E�H�H�Q�F�K�D�U�D�F�W�H�U�L�]�H�G�\�H�W�D�W�W�K�H
�S�U�R�W�H�L�Q�O�H�Y�H�O���7�R�F�O�D�U�L�I�\�W�K�H�U�H�O�D�W�L�R�Q�V�K�L�S�E�H�W�Z�H�H�Q
�O�D�F�F�D�V�H�S�U�R�W�H�L�Q�D�Q�G�O�D�F�F�D�V�H�J�H�Q�H�V���Z�H�S�X�U�L�I�L�H�G
�O�D�F�F�D�V�H�I�U�R�P�W�K�H�S�X�S�D�O�F�X�W�L�F�O�H�V�R�I�W�K�H�V�L�O�N�Z�R�U�P��
Bombyx mori �D�Q�G�L�Q�Y�H�V�W�L�J�D�W�H�G�L�W�V�S�D�U�W�L�D�O�D�P�L�Q�R
�D�F�L�G�V�H�T�X�H�Q�F�H�V�E�\�P�D�V�V�V�S�H�F�W�U�R�P�H�W�U�\���7�K�H�W�U�\�S�W�L�F
�I�U�D�J�P�H�Q�W�V�Z�H�U�H�D�V�V�L�J�Q�H�G�W�R�W�K�R�V�H�S�U�H�G�L�F�W�H�G�I�U�R�P
�W�K�H�O�D�F�F�D�V�H���O�L�N�H�R�[�L�G�D�V�H�J�H�Q�H�R�IM. sexta�� �D�Q�G
�I�L�Q�D�O�O�\�D�Q�(�6�7�F�O�R�Q�H�R�IB. mori �O�D�F�F�D�V�H�Z�D�V�I�R�X�Q�G
�L�Q�D�G�D�W�D�E�D�V�H���7�K�L�V�F�O�R�Q�H�H�Q�F�R�G�H�V���� �N�'�D�S�U�R�W�H�L�Q
�W�K�D�W�V�K�R�Z�V�K�L�J�K�V�L�P�L�O�D�U�L�W�\������ �a ���� ���� �Z�L�W�K
�S�U�R�W�H�L�Q�V�H�Q�F�R�G�H�G�L�Qlaccase 2 �J�H�Q�H�V�I�U�R�P�R�W�K�H�U
�L�Q�V�H�F�W�V���7�K�H�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�S�D�W�W�H�U�Q�Z�D�V�D�O�V�R�V�L�P�L�O�D�U�W�R
�W�K�R�V�H�R�I�R�W�K�H�U�L�Q�V�H�F�W�O�D�F�F�D�V�H�J�H�Q�H�V���7�K�H�K�L�J�K�O�H�Y�H�O
�R�I�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�Z�D�V�G�H�W�H�F�W�H�G�M�X�V�W�E�H�I�R�U�H�W�K�H�H�F�G�\�V�L�V��
�&�R�Q�V�L�G�H�U�L�Q�J�W�K�D�W�W�K�H�O�D�F�F�D�V�H�D�F�W�L�Y�L�W�\�L�V�G�H�W�H�F�W�H�G
�D�I�W�H�U�H�F�G�\�V�L�V���W�K�L�V�R�E�V�H�U�Y�D�W�L�R�Q�L�Q�G�L�F�D�W�H�V�W�K�D�W
�O�D�F�F�D�V�H�D�F�F�X�P�X�O�D�W�H�V�L�Q�W�K�H�Q�H�Z�F�X�W�L�F�O�H�D�V�D�Q
�L�Q�D�F�W�L�Y�H�S�U�H�F�X�U�V�R�U�I�R�U�P�D�Q�G�L�V�D�F�W�L�Y�D�W�H�G�D�I�W�H�U
�H�F�G�\�V�L�V���,�Q�R�U�G�H�U�W�R�W�H�V�W�W�K�L�V�K�\�S�R�W�K�H�V�L�V���Z�H�D�U�H
�F�X�U�U�H�Q�W�O�\�X�Q�G�H�U�W�D�N�L�Q�J�W�K�H�D�Q�D�O�\�V�L�V�R�I�U�H�F�R�P�E�L�Q�D�Q�W
�O�D�F�F�D�V�H���S�U�R�W�H�L�Q��

�6�P�D�O�O�K�H�D�W�V�K�R�F�N�S�U�R�W�H�L�Q�V�R�I�W�K�H�V�L�O�N�Z�R�U�P��
Bombyx mori

�<�����$�V�R�������'�����6�D�N�D�Q�R�������%�����/�L�������������4�����<�����;�L�D�������������D�Q�G���+�����)�X�M�L�L��

�� �)�D�F�X�O�W�\���R�I���$�J�U�L�F�X�O�W�X�U�H�����.�\�X�V�K�X���8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\�����)�X�N�X�R�N�D
���������������������-�D�S�D�Q�����\�D�V�R�#�D�J�U���N�\�X�V�K�X���X���D�F���M�S
�� �&�R�O�O�H�J�H���R�I���6�H�U�L�F�X�O�W�X�U�H���D�Q�G���%�L�R�W�H�F�K�Q�R�O�R�J�\�����6�R�X�W�K�Z�H�V�W
�8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\�����&�K�R�Q�J�T�L�Q�J�������������������&�K�L�Q�D��

�$�O�S�K�D���F�U�\�V�W�D�O�O�L�Q�L�V�R�Q�H�R�I�O�H�Q�W�L�F�X�O�D�U�S�U�R�W�H�L�Q�V�L�Q
�P�D�P�P�D�O�V�D�Q�G�K�D�V�D�&���W�H�U�P�L�Q�D�O�E�H�W�D���V�W�U�D�Q�G�V���U�L�F�K
�G�R�P�D�L�Q���6�P�D�O�O�K�H�D�W�V�K�R�F�N�S�U�R�W�H�L�Q���V�+�6�3���L�V�D
�X�E�L�T�X�L�W�R�X�V�I�D�P�L�O�\�R�I �����±���� �N�'�D �S�R�O�\�S�H�S�W�L�G�H�V
�K�D�Y�L�Q�J�D�V�L�P�L�O�D�U�&���W�H�U�P�L�Q�D�O�G�R�P�D�L�Q�W�R�W�K�D�W�R�I�W�K�H
�D�O�S�K�D���F�U�\�V�W�D�O�O�L�Q���V�+�6�3�K�D�V�E�H�H�Q�U�H�F�R�J�Q�L�]�H�G�W�R
�S�O�D�\�L�P�S�R�U�W�D�Q�W�U�R�O�H�V�L�Q�D�Y�D�U�L�H�W�\�R�I�S�K�\�V�L�R�O�R�J�L�F�D�O
�H�Y�H�Q�W�V���D�O�W�K�R�X�J�K�G�H�W�D�L�O�V�K�D�Y�H�Q�R�W�\�H�W�E�H�H�Q
�F�O�D�U�L�I�L�H�G���7�K�H�P�R�V�W�G�R�F�X�P�H�Q�W�H�G�V�+�6�3�R�I�L�Q�V�H�F�W�V�L�V

�W�K�D�W�I�U�R�P�W�K�HDrosophila melanogaster ���E�X�W�O�L�W�W�O�H
�L�Q�I�R�U�P�D�W�L�R�Q�R�Q�O�H�S�L�G�R�S�W�H�U�D�Q�V�+�6�3�¶�V�D�U�H�V�R�I�D�U
�D�Y�D�L�O�D�E�O�H���5�H�V�X�O�W�V�S�U�H�V�H�Q�W�H�G�K�H�U�H�Z�H�U�H�I�U�R�P
�V�W�X�G�L�H�V�R�Q�V�+�6�3�¶�V�R�I�W�K�H�V�L�O�N�Z�R�U�P��Bombyx mori.
shsp������������������������������ ���������� �����������D�Q�G�������� �F�'�1�$�¶�V
�H�Q�F�R�G�H�G�V�+�6�3�¶�V�K�D�Y�L�Q�J�P�R�O�H�F�X�O�D�U�V�L�]�H�V�R�I����������
�������������������� ���������� �����������D�Q�G�������� �N�'�D���U�H�V�S�H�F�W�L�Y�H�O�\��
�V�+�6�3���������Z�D�V�Q�R�W�D�E�O�\�G�L�I�I�H�U�H�Q�W�I�U�R�P�R�W�K�H�U
�V�+�6�3�¶�V���E�D�V�H�G�R�Q�D�O�O�U�H�V�X�O�W�V�I�U�R�P�H�[�D�P�L�Q�D�W�L�R�Q�V�V�R
�I�D�U�G�R�Q�H���'�H�G�X�F�H�G�D�P�L�Q�R�D�F�L�G�V�H�T�X�H�Q�F�H�R�I
�V�+�6�3���������Z�D�V�V�L�P�L�O�D�U�W�R�W�K�D�W�R�I �W�K�HD.
melanogaster �&�*�������������3�$���'�P�&�*�����Z�K�H�U�H�D�V�W�K�H
�V�H�T�X�H�Q�F�H�V�R�I�R�W�K�H�U�I�L�Y�H�Z�H�U�H�T�X�L�W�H�V�L�P�L�O�D�U�W�R�H�D�F�K
�R�W�K�H�U���V�+�6�3���������Z�D�V�K�L�J�K�O�\�V�L�P�L�O�D�U�W�R�V�+�6�3�I�U�R�P
�W�K�H�,�Q�G�L�D�Q�P�H�D�O�P�R�W�K��Plodia interpunctella ���3�,����
�7�K�H�R�F�F�X�U�U�H�Q�F�H�D�Q�G�D�O�L�J�Q�P�H�Q�W�R�I�&�\�V�U�H�V�L�G�X�H�Z�D�V
�F�K�D�U�D�F�W�H�U�L�V�W�L�F���(�D�F�K�R�I�V�+�6�3���������D�Q�G�3�, �K�D�G�D
�1���W�H�U�P�L�Q�D�O�&�\�V���D�Q�G�W�K�H�V�H�R�Y�H�U�O�D�S�S�H�G���(�D�F�K�R�I
�V�+�6�3���������D�Q�G�������� �D�O�V�R�K�D�G�D�&���W�H�U�P�L�Q�D�O�&�\�V���D�Q�G
�W�K�H�V�H�D�O�V�R�R�Y�H�U�O�D�S�S�H�G���V�+�6�3���������K�D�G�W�K�U�H�H�&�\�V
�U�H�V�L�G�X�H�V���W�Z�R�L�Q�D�&�\�V���3�U�R���&�\�V�P�L�J�K�W�S�O�D�\�D�U�R�O�H�L�Q
�R�[�L�G�R���U�H�G�X�F�W�L�R�Q�U�H�D�F�W�L�R�Q���1�H�L�W�K�H�U�V�+�6�3����������
�V�+�6�3�����������Q�R�U�'�P�&�* �K�D�G�D�Q�\�&�\�V�U�H�V�L�G�X�H�V���7�K�H
�W�U�D�Q�V�F�U�L�S�W�L�R�Q�V�R�I�D�O�O�W�K�HB. mori shsp�¶�V�Z�H�U�H
�F�R�Q�V�W�L�W�X�W�L�Y�H���D�Q�G�W�U�D�Q�V�F�U�L�S�W�V�Z�H�U�H�Z�L�G�H�O�\
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�6�H�[���V�S�H�F�L�I�L�F�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�P�H�G�L�D�W�H�G�E�\ �W�K�H
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�X�V�H�W�K�HAeAct-4 �F�R�Q�W�U�R�O�V�H�T�X�H�Q�F�H�V�W�R�G�U�L�Y�H
�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q���R�I���D���O�H�W�K�D�O���J�H�Q�H���L�Q���P�R�V�T�X�L�W�R�H�V��

�7�K�H�I�U�R�Q�W�D�O�J�D�Q�J�O�L�R�Q�L�Q�L�Q�V�H�F�W�H�F�G�\�V�L�V���$
�Q�R�Y�H�O�H�D�U�O�\�U�R�O�H�I�R�U �&�U�X�V�W�D�F�H�D�Q
�F�D�U�G�L�R�D�F�W�L�Y�H���S�H�S�W�L�G�H

�$�P�L�U���$�\�D�O�L

�'�H�S�D�U�W�P�H�Q�W���R�I���=�R�R�O�R�J�\�����7�H�O���$�Y�L�Y���8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\�����7�H�O���$�Y�L�Y
���������������,�V�U�D�H�O�����D�\�D�O�L�#�S�R�V�W���W�D�X���D�F���L�O

�&�K�H�P�L�F�D�O�P�R�G�X�O�D�W�L�R�Q�L�V�Z�H�O�O�H�V�W�D�E�O�L�V�K�H�G�D�V�D�Q
�L�P�S�R�U�W�D�Q�W�I�D�F�W�R�U�L�Q�W�K�H�J�H�Q�H�U�D�W�L�R�Q�D�Q�G�F�R�Q�W�U�R�O�R�I
�P�R�W�R�U�S�D�W�W�H�U�Q�V�D�Q�G�E�H�K�D�Y�L�R�U���,�Q�V�H�F�W�H�F�G�\�V�L�V�R�I�I�H�U�V
�D�Q�D�W�W�U�D�F�W�L�Y�H�P�R�G�H�O�I�R�U�W�K�H�L�Q�W�U�L�F�D�W�H�L�Q�W�H�U�D�F�W�L�R�Q�V
�E�H�W�Z�H�H�Q�H�Q�G�R�F�U�L�Q�H�D�Q�G�Q�H�X�U�D�O�F�R�Q�W�U�R�O���7�K�H
�P�R�O�W���U�H�O�D�W�H�G�E�H�K�D�Y�L�R�U�L�V�F�R�P�S�R�V�H�G�R�I�D�V�H�U�L�H�V�R�I
�P�R�W�R�U�S�D�W�W�H�U�Q�V�Z�K�R�V�H�W�L�P�L�Q�J�P�X�V�W�E�H�S�U�H�F�L�V�H�O�\
�F�R�R�U�G�L�Q�D�W�H�G�W�R�H�Q�V�X�U�H�W�K�H�S�U�R�S�H�U�H�[�H�F�X�W�L�R�Q�R�I�L�W�V
�Y�L�W�D�O�R�X�W�F�R�P�H���$ �F�R�Q�V�L�G�H�U�D�E�O�H�D�P�R�X�Q�W�R�I
�N�Q�R�Z�O�H�G�J�H�K�D�V�D�F�F�X�P�X�O�D�W�H�G�R�Q�W�K�H�U�R�O�H�R�I
�S�H�S�W�L�G�H�U�J�L�F�P�R�G�X�O�D�W�R�U�V�L�Q �L�Q�G�X�F�L�Q�J�D�Q�G
�F�R�Q�W�U�R�O�O�L�Q�J�W�K�H�G�L�I�I�H�U�H�Q�W�P�R�W�R�U�S�D�W�W�H�U�Q�V���<�H�W���W�K�H
�S�L�F�W�X�U�H�L�Q�G�L�I�I�H�U�H�Q�W�L�Q�V�H�F�W�J�U�R�X�S�V�L�V�I�D�U�I�U�R�P
�F�R�P�S�O�H�W�H���:�H �I�R�F�X�V�R�Q�W�K�H�O�R�F�X�V�W�I�U�R�Q�W�D�O�J�D�Q�J�O�L�R�Q
���)�*�� �D�Q�G�W�K�H�Q�H�X�U�R�Q�D�O�F�L�U�F�X�L�W���V���Z�L�W�K�L�Q�L�W���D�V�D
�S�U�H�Y�L�R�X�V�O�\�X�Q�H�[�S�O�R�U�H�G�W�D�U�J�H�W�I�R�U�H�F�G�\�V�L�V�S�H�S�W�L�G�H�V
�D�Q�G�P�R�O�W���U�H�O�D�W�H�G�P�R�G�X�O�D�W�L�R�Q���2�X�U �U�H�F�H�Q�W�O�\
�U�H�S�R�U�W�H�G�U�H�V�X�O�W�V�V�X�J�J�H�V�W�W�K�D�W�W�K�H�)�* �L�V�D �N�H�\
�S�O�D�\�H�U�L�Q�L�Q�V�H�F�W�P�R�O�W�L�Q�J���,�Q�R�X�U�F�X�U�U�H�Q�W�V�W�X�G�\�Z�H
�V�K�R�Z�W�K�D�W�&�U�X�V�W�D�F�H�D�Q�F�D�U�G�L�R�D�F�W�L�Y�H�S�H�S�W�L�G�H
���&�&�$�3�����S�U�H�Y�L�R�X�V�O�\�U�H�S�R�U�W�H�G�W�R�W�U�L�J�J�H�U�H�F�G�\�V�L�V
�P�R�W�R�U�S�D�W�W�H�U�Q�V���L�Q�G�X�F�H�D�G�R�V�H���G�H�S�H�Q�G�H�Q�W�L�Q�F�U�H�D�V�H
�L�Q�W�K�H�I�U�H�T�X�H�Q�F�\�R�I�W�K�H�)�* �U�K�\�W�K�P�L�F�D�F�W�L�Y�L�W�\���7�K�H
�P�R�G�X�O�D�W�R�U�\�H�I�I�H�F�W�V�R�I�&�&�$�3�R�Q�W�K�H�)�* �P�R�W�R�U
�F�L�U�F�X�L�W�D�U�H�G�H�S�H�Q�G�H�Q�W�R�Q�E�H�K�D�Y�L�R�U�D�O�V�W�D�W�H�D�Q�G
�S�K�\�V�L�R�O�R�J�L�F�D�O�F�R�Q�W�H�[�W���7�K�H�)�* �V�K�R�Z�V�P�D�[�L�P�D�O
�F�R�P�S�H�W�H�Q�F�H�W�R�&�&�$�3�P�R�G�X�O�D�W�L�R�Q�G�X�U�L�Q�J�W�K�H�P�R�O�W��
�:�H �V�X�J�J�H�V�W�W�K�D�W�W�K�L�V�F�R�Q�W�H�[�W�G�H�S�H�Q�G�H�Q�F�\�L�V�W�K�H
�U�H�V�X�O�W�R�I�(�7�+ �D�F�W�L�Q�J�R�Q�W�K�H�)�* �S�U�L�R�U�W�R�&�&�$�3��
�3�U�H���W�U�H�D�W�P�H�Q�W�R�I�D�Q�L�V�R�O�D�W�H�G�J�D�Q�J�O�L�R�Q���G�L�V�V�H�F�W�H�G
�I�U�R�P�D�Q�R�Q���P�R�O�W�L�Q�J�D�Q�L�P�D�O���Z�L�W�K�(�7�+ �F�D�X�V�H�W�K�H

�-�R�X�U�Q�D�O���R�I���,�Q�V�H�F�W���6�F�L�H�Q�F�H���_���Z�Z�Z���L�Q�V�H�F�W�V�F�L�H�Q�F�H���R�U�J �,�6�6�1����������������������

�-�R�X�U�Q�D�O���R�I���,�Q�V�H�F�W���6�F�L�H�Q�F�H�����9�R�O�X�P�H�������_���$�U�W�L�F�O�H������ ��



�&�&�$�3���L�Q�G�X�F�H�G�H�I�I�H�F�W�V�W�R�E�H�V�L�P�L�O�D�U�W�R�W�K�R�V�H
�L�Q�G�X�F�H�G�E�\�&�&�$�3�D�O�R�Q�H�G�X�U�L�Q�J�S�U�H���H�F�G�\�V�L�V���7�K�H
�&�&�$�3 �L�Q�G�X�F�H�G�H�[�F�L�W�D�W�L�R�Q�F�D�Q �E�H �D�O�V�R
�G�H�P�R�Q�V�W�U�D�W�H�G�L�Q�W�K�H�L�Q�W�D�F�W�D�Q�L�P�D�O���Z�K�H�U�H�L�W�L�V
�D�F�F�R�P�S�D�Q�L�H�G�E�\�W�K�H�D�S�S�H�D�U�D�Q�F�H�R�I�D�L�U�E�X�E�E�O�H�V�L�Q
�W�K�H�O�R�F�X�V�W�J�X�W���(�D�U�O�\�O�R�Z �K�H�P�R�O�\�P�S�K
�F�R�Q�F�H�Q�W�U�D�W�L�R�Q�V�R�I�(�7�+ �D�U�H�W�K�R�X�J�K�W�W�R�S�U�H�F�H�G�H
�&�&�$�3�U�H�O�H�D�V�Hin vivo �� �2�X�Uin-vitr �R�D�Q�Gin-vivo
�U�H�V�X�O�W�V�L�Q�G�L�F�D�W�H�R�Q�D �Q�R�Y�H�O�U�R�O�H�I�R�U�&�&�$�3�L�Q
�J�H�Q�H�U�D�W�L�Q�J�D�L�U���V�Z�D�O�O�R�Z�L�Q�J�E�H�K�D�Y�L�R�U�G�X�U�L�Q�J�W�K�H
�H�D�U�O�\�V�W�D�J�H�V�R�I�H�F�G�\�V�L�V���7�K�L�V�L�V�D�O�V�R�V�X�S�S�R�U�W�H�G�E�\
�G�L�V�W�L�Q�F�W�F�K�D�Q�J�H�V�L�Q �W�K�H�S�U�R�I�L�O�H�R�I �&�&�$�3
�L�P�P�X�Q�R�U�H�D�F�W�L�Y�L�W�\�L�Q�W�U�L�W�R�F�H�U�H�E�U�D�O�&�&�$�3�F�H�O�O�V�D�Q�G
�W�K�H�L�U�D�[�R�Q�D�O�D�U�E�R�U�L�V�D�W�L�R�Q�L�Q�W�K�H�)�* �Q�H�X�U�R�S�L�O�H���7�K�H
�&�&�$�3�L�Q�F�U�H�D�V�H�L�Q�W�K�H�V�H�F�H�O�O�V�S�U�H�F�H�G�H�V�L�W�V�S�H�D�N�L�Q
�D�E�G�R�P�L�Q�D�O�J�D�Q�J�O�L�D���)�L�Q�D�O�O�\���L�W�Z�D�V�S�U�H�Y�L�R�X�V�O�\
�R�E�V�H�U�Y�H�G�L�Q�W�K�H�D�E�G�R�P�L�Q�D�O�J�D�Q�J�O�L�D�R�IManduca
�D�Q�G�H�O�V�H�Z�K�H�U�H�W�K�D�W�P�R�O�W���U�H�O�D�W�H�G�&�&�$�3�U�H�O�H�D�V�H�L�V
�F�*�0�3 �G�H�S�H�Q�G�H�Q�W���1�R �H�O�H�Y�D�W�L�R�Q�R�I �F�*�0�3
�L�P�P�X�Q�R�U�H�D�F�W�L�Y�L�W�\�L�V �R�E�V�H�U�Y�H�G�L�Q �W�K�H
�W�U�L�W�R�F�H�U�H�E�U�X�P�&�&�$�3�F�H�O�O�V�L�Q�Q�H�U�Y�D�W�L�Q�J�W�K�H�)�* �D�W
�W�K�H���G�L�I�I�H�U�H�Q�W���V�W�D�J�H�V���R�I���W�K�H���O�R�F�X�V�W���P�R�O�W��

�&�K�D�U�D�F�W�H�U�L�]�D�W�L�R�Q�R�I�L�Q�V�H�F�W�(�F�5 �D�Q�G�8�6�3 �L�Q
�D���P�D�P�P�D�O�L�D�Q���F�H�O�O���F�X�O�W�X�U�H���V�\�V�W�H�P

�-�R�V�K���%�H�D�W�W�\�������-�H�Q�Q�D���&�D�O�O�H�Q�G�H�U�������7�R�U�V�W�H�Q���)�D�X�W�K�����������&�D�U�\
�:�H�L�Q�E�H�U�J�H�U�������0�D�U�J�D�U�H�W�K�H���6�S�L�Q�G�O�H�U���%�D�U�W�K�������D�Q�G���9�L�Q�F�H�Q�W���&��
�+�H�Q�U�L�F�K��

���%�L�R�W�H�F�K�Q�R�O�R�J�\���D�Q�G���*�H�Q�R�P�L�F���5�H�V�H�D�U�F�K���&�H�Q�W�H�U�����8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\
�R�I���1�R�U�W�K���&�D�U�R�O�L�Q�D���*�U�H�H�Q�V�E�R�U�R�����*�U�H�H�Q�V�E�R�U�R�����1�&
�������������������������M�P�E�H�D�W�W���#�K�R�W�P�D�L�O���F�R�P
���'�H�S�W�����R�I���*�H�Q�H�U�D�O���=�R�R�O�R�J�\���D�Q�G���(�Q�G�R�F�U�L�Q�R�O�R�J�\�����8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\���R�I
�8�O�P�����*�H�U�P�D�Q�\

�7�K�H�I�X�Q�F�W�L�R�Q�D�O�H�F�G�\�V�W�H�U�R�L�G�U�H�F�H�S�W�R�U�L�QDrosophila
melanogaster �D�Q�G�R�W�K�H�U�L�Q�V�H�F�W�V�L�V�D�K�H�W�H�U�R�G�L�P�H�U
�F�R�P�S�R�V�H�G�R�I�W�K�H�H�F�G�\�V�R�Q�H�U�H�F�H�S�W�R�U���(�F�5���D�Q�G
�8�O�W�U�D�V�S�L�U�D�F�O�H���8�6�3�����&�R�P�E�L�Q�D�W�L�R�Q�V�R�I �W�K�U�H�H
�Q�D�W�X�U�D�O�(�F�5 �L�V�R�I�R�U�P�V�D�Q�G�8�6�3�I�X�V�L�R�Q�S�U�R�W�H�L�Q�V
�K�D�Y�H�E�H�H�Q�W�H�V�W�H�G�L�Q�D�P�D�P�P�D�O�L�D�Q�F�H�O�O�F�X�O�W�X�U�H
�V�\�V�W�H�P���&�K�L�Q�H�V�H�K�D�P�V�W�H�U�R�Y�D�U�\���I�R�U
�W�U�D�Q�V�F�U�L�S�W�L�R�Q�D�O�D�F�W�L�Y�L�W�\���O�L�J�D�Q�G���E�L�Q�G�L�Q�J���D�Q�G
�E�L�Q�G�L�Q�J�W�R�W�K�H�F�D�Q�R�Q�L�F�D�O�L�Q�Y�H�U�W�H�G�U�H�S�H�D�W�H�F�G�\�V�R�Q�H
�U�H�V�S�R�Q�V�H�H�O�H�P�H�Q�W���(�F�5�(����hsp27�� �,�Q�W�K�L�V�V�\�V�W�H�P��
�W�K�H�W�U�D�Q�V�F�U�L�S�W�L�R�Q�D�O�D�F�W�L�Y�L�W�\�R�I�D�O�X�F�L�I�H�U�D�V�H�U�H�S�R�U�W�H�U
�J�H�Q�H�Z�K�R�V�H�S�U�R�P�R�W�H�U�F�R�Q�W�D�L�Q�V�W�D�Q�G�H�P�U�H�S�H�D�W�V�R�I
�W�K�Hhsp27 �(�F�5�(�L�V�H�O�H�Y�D�W�H�G�E�\�������I�R�O�G�R�U�P�R�U�H�L�Q
�W�K�H�S�U�H�V�H�Q�F�H�R�I �P�L�F�U�R�P�R�O�D�U�D�P�R�X�Q�W�V�R�I
�P�X�U�L�V�W�H�U�R�Q�H�$ �R�U�������K�\�G�U�R�[�\�H�F�G�\�V�R�Q�H���%�R�W�K
�Q�D�W�X�U�D�O�(�F�5�L�V�R�I�R�U�P�V�D�Q�G�8�6�3�F�R�Q�V�W�U�X�F�W�V�G�L�F�W�D�W�H
�W�K�H�O�H�Y�H�O�R�I�W�U�D�Q�V�F�U�L�S�W�L�R�Q�D�O�D�F�W�L�Y�L�W�\�L�Q�E�R�W�K�W�K�H
�D�E�V�H�Q�F�H�D�Q�G�S�U�H�V�H�Q�F�H�R�I�H�F�G�\�V�W�H�U�R�L�G�V���L�Q�G�L�F�D�W�L�Q�J
�W�K�D�W�E�R�W�K�K�W�H�U�R�G�L�P�H�U�L�F�S�D�U�W�Q�H�U�V�S�O�D�\�D�U�R�O�H�L�Q
�G�H�W�H�U�P�L�Q�L�Q�J�W�K�H�O�H�Y�H�O�R�I�W�U�D�Q�V�F�U�L�S�W�L�R�Q�D�O�D�F�W�L�Y�L�W�\��
�)�R�U�L�Q�V�W�D�Q�F�H���D�Q�8�6�3 �F�R�Q�V�W�U�X�F�W�O�D�F�N�L�Q�J�L�W�V

�'�1�$���E�L�Q�G�L�Q�J�G�R�P�D�L�Q�P�D�L�Q�W�D�L�Q�V�D �Q�R�U�P�D�O�D�Q�G
�K�L�J�K�O�H�Y�H�O�R�I�D�F�W�L�Y�L�W�\�Z�L�W�K�(�F�5�%�����E�X�W�D�F�W�L�Y�L�W�\�L�V
�G�U�D�V�W�L�F�D�O�O�\�U�H�G�X�F�H�G�Z�L�W�K�(�F�5�$ �D�Q�G�(�F�5�%����
�V�X�J�J�H�V�W�L�Q�J�V�W�U�R�Q�J�O�\�W�K�D�W�W�K�H�Q�D�W�X�U�H�R�I �W�K�H
�K�H�W�H�U�R�G�L�P�H�U�L�F�L�Q�W�H�U�D�F�W�L�R�Q�Y�D�U�L�H�V�D�P�R�Q�J�W�K�H
�L�V�R�I�R�U�P�V���-�X�Y�H�Q�L�O�H�K�R�U�P�R�Q�H�D�Q�G�R�W�K�H�U�D�Q�D�O�R�J�X�H�V
�I�D�L�O�W�R�H�O�H�Y�D�W�H�W�U�D�Q�V�F�U�L�S�W�L�R�Q�D�O�D�F�W�L�Y�L�W�\�R�Q�W�K�H�F�H�O�O
�F�X�O�W�X�U�H�D�V�V�D�\���E�X�W�L�Q �F�R�Q�M�X�Q�F�W�L�R�Q�Z�L�W�K
�H�F�G�\�V�W�H�U�R�L�G�V���W�K�H�V�H�F�R�P�S�R�X�Q�G�V�U�H�G�X�F�H�W�K�H
�P�D�[�L�P�D�O�G�R�V�D�J�H�R�I�H�F�G�\�V�W�H�U�R�L�G�V�E�\�D�E�R�X�W�W�H�Q�I�R�O�G��
�7�K�H�F�D�S�D�F�L�W�\�I�R�U�-�+ �S�R�W�H�Q�W�L�D�W�L�R�Q�Y�D�U�L�H�V�D�P�R�Q�J�W�K�H
�(�F�5 �L�V�R�I�R�U�P�V�D�Q�G�G�L�I�I�H�U�H�Q�W�8�6�3 �F�R�Q�V�W�U�X�F�W��
�6�L�W�H���G�L�U�H�F�W�H�G�P�X�W�D�J�H�Q�H�V�L�V�I�X�U�W�K�H�U�L�Q�G�L�F�D�W�H�V�W�K�D�W
�V�R�P�H�D�P�L�Q�R�D�F�L�G�V�X�E�V�W�L�W�X�W�L�R�Q�V�L�Q�V�K�D�U�H�G�U�H�J�L�R�Q�V
�R�I �E�R�W�K�(�F�5 �D�Q�G�8�6�3 �G�L�I�I�H�U�H�Q�W�L�D�O�O�\�D�I�I�H�F�W
�K�H�W�H�U�R�G�L�P�H�U�L�F�W�U�D�Q�V�F�U�L�S�W�L�R�Q�D�O�D�F�W�L�Y�L�W�\��
�S�U�H�V�X�P�D�E�O�\�E�H�F�D�X�V�H �L�V�R�I�R�U�P���V�S�H�F�L�I�L�F
�W�U�D�Q�V�F�U�L�S�W�L�R�Q�D�O�F�R�P�S�O�H�[�H�V�L�Q�Y�R�O�Y�H�G�L�I�I�H�U�H�Q�W
�L�Q�W�H�U�D�F�W�L�R�Q�V�Z�L�W�K�(�F�5�D�Q�G�8�6�3���7�K�H�G�L�Y�H�U�V�L�W�\�R�I
�(�F�5���8�6�3�F�D�S�D�E�L�O�L�W�L�H�V�L�V�I�X�U�W�K�H�U�V�X�J�J�H�V�W�H�G�E�\
�G�L�I�I�H�U�H�Q�F�H�V�L�Q�W�U�D�Q�V�F�U�L�S�W�L�R�Q�D�O�D�F�W�L�Y�L�W�\�D�P�R�Q�J
�U�H�F�H�S�W�R�U�V�I�U�R�P�G�L�I�I�H�U�H�Q�W�V�S�H�F�L�H�V���&�R�O�O�H�F�W�L�Y�H�O�\���W�K�H
�P�X�W�D�W�L�R�Q�V�S�U�R�Y�L�G�H�D�Q�H�[�S�H�U�L�P�H�Q�W�D�O�E�D�V�L�V�I�R�U
�D�V�V�H�V�V�L�Q�J���V�S�H�F�L�I�L�F���U�H�F�H�S�W�R�U���I�X�Q�F�W�L�R�Q�V��

�$�Q�Q�R�W�D�W�L�R�Q�R�I �W�K�HTribolium �J�H�Q�R�P�H���$
�S�U�R�J�U�H�V�V���U�H�S�R�U�W

�5���:�����%�H�H�P�D�Q�������0�D�U�F�p���'�����/�R�U�H�Q�]�H�Q�������6�����5�L�F�K�D�U�G�V�������*��
�:�H�L�Q�V�W�R�F�N�������5�����*�L�E�E�V�� �D�Q�G���6���-�����%�U�R�Z�Q��

���8�6�'�$���$�5�6���*�0�3�5�&���������������&�R�O�O�H�J�H���$�Y�H�������0�D�Q�K�D�W�W�D�Q�����.�6��
���������������8�6�$�����U�L�F�K�D�U�G���E�H�H�P�D�Q�#�J�P�S�U�F���N�V�X���H�G�X
���+�X�P�D�Q���*�H�Q�R�P�H���6�H�T�X�H�Q�F�L�Q�J���&�H�Q�W�H�U�����%�D�\�O�R�U���&�R�O�O�H�J�H���R�I
�0�H�G�L�F�L�Q�H���������%�D�\�O�R�U���3�O�D�]�D�����+�R�X�V�W�R�Q�����7�;�������������������8�6�$
���'�L�Y�L�V�L�R�Q���R�I���%�L�R�O�R�J�\�����.�D�Q�V�D�V���6�W�D�W�H���8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\�����0�D�Q�K�D�W�W�D�Q��
�.�6�������������������8�6�$��

�7�K�H������ �0�E �H�X�F�K�U�R�P�D�W�L�F�J�H�Q�R�P�H�V�H�T�X�H�Q�F�H�R�I
Tribolium castaneum �F�R�Q�V�L�V�W�V�R�I������ �V�F�D�I�I�R�O�G�V��
�F�R�Q�W�D�L�Q�L�Q�J�!������ �R�I�D�V�D�P�S�O�H�R�I�N�Q�R�Z�Q�J�H�Q�H�V���:�H
�K�D�Y�H�D�Q�F�K�R�U�H�G������ �R�I�W�K�H�V�H�T�X�H�Q�F�H�G�J�H�Q�R�P�H�W�R
�W�K�H�O�L�Q�N�D�J�H�J�U�R�X�S�V�D�W�a�� �F�0 �U�H�V�R�O�X�W�L�R�Q�X�V�L�Q�J
�6�6�&�3���E�D�V�H�G�U�H�F�R�P�E�L�Q�D�W�L�R�Q�D�O�P�D�S�S�L�Q�J��
�$�O�W�H�U�Q�D�W�L�Y�H�V�H�W�V�R�I�J�H�Q�H�S�U�H�G�L�F�W�L�R�Q�V�G�H�U�L�Y�H�G�I�U�R�P
�*�H�Q�V�F�D�Q���$�X�J�X�V�W�X�V���)�J�H�Q�H�V�+���*�H�Q�H�L�G���1�&�%�,���D�Q�G
�(�Q�V�H�P�E�O�K�D�Y�H�E�H�H�Q�F�R�P�S�L�O�H�G�D�W�W�K�H�+�X�P�D�Q
�*�H�Q�R�P�H�6�H�T�X�H�Q�F�L�Q�J�&�H�Q�W�H�U���D�Q�G�D �*�O�H�D�Q
�V�W�D�W�L�V�W�L�F�D�O�D�Q�D�O�\�V�L�V�D�Q�G�D�J�J�U�H�J�D�W�L�R�Q�R�I�W�K�H�V�H�V�H�W�V
�K�D�V�E�H�H�Q�F�R�Q�G�X�F�W�H�G���$�D�U�R�Q�-���0�D�F�N�H�\���8���3�H�Q�Q������
�&�X�U�U�H�Q�W�O�\�W�K�H�J�H�Q�H�F�R�X�Q�W�L�V�D�S�S�U�R�[�L�P�D�W�H�O�\������������
�J�H�Q�H�V���R�I�Z�K�L�F�K�a ���������� �K�D�Y�H�V�X�S�S�R�U�W�L�Q�J�H�Y�L�G�H�Q�F�H
�I�U�R�P�E�R�W�K�W�K�H�(�Q�V�H�P�E�O���U�X�Q�D�W�W�K�H�+�*�6�&���D�Q�G
�1�&�%�,�*�Q�R�P�H�Q�D�Q�Q�R�W�D�W�L�R�Q�S�L�S�H�O�L�Q�H�V���7�K�H�J�H�Q�R�P�H
�V�H�T�X�H�Q�F�H�D�Q�G�D�V�V�R�F�L�D�W�H�G�D�Q�Q�R�W�D�W�L�R�Q�W�U�D�F�N�V�F�D�Q�E�H
�Y�L�H�Z�H�G�L�Q �W�K�H�*�H�Q�E�R�U�H�H�J�H�Q�R�P�H�E�U�R�Z�V�H�U
���Z�Z�Z���J�H�Q�E�R�U�H�H���R�U�J���G�H�Y�H�O�R�S�H�G�D�W�W�K�H�%�D�\�O�R�U

�-�R�X�U�Q�D�O���R�I���,�Q�V�H�F�W���6�F�L�H�Q�F�H���_���Z�Z�Z���L�Q�V�H�F�W�V�F�L�H�Q�F�H���R�U�J �,�6�6�1����������������������

�-�R�X�U�Q�D�O���R�I���,�Q�V�H�F�W���6�F�L�H�Q�F�H�����9�R�O�X�P�H�������_���$�U�W�L�F�O�H������ ��



�&�R�O�O�H�J�H�R�I�0�H�G�L�F�L�Q�H���D�Q�G�D�Q�\�G�H�V�L�U�H�G�V�H�T�X�H�Q�F�H�V
�F�D�Q�E�H�U�H�W�U�L�H�Y�H�G�H�L�W�K�H�U�G�L�U�H�F�W�O�\�R�U�Y�L�D�O�L�Q�N�V�W�R
�1�&�%�,���7�K�H�V�H�F�R�P�S�X�W�H�U�S�U�H�G�L�F�W�L�R�Q�V�I�R�U�P�D
�S�U�H�O�L�P�L�Q�D�U�\�D�Q�Q�R�W�D�W�L�R�Q�W�K�D�W�Z�L�O�O�E�H�I�X�U�W�K�H�U
�D�P�H�Q�G�H�G�D�Q�G�U�H�I�L�Q�H�G�P�D�Q�X�D�O�O�\���$�Q�Q�R�W�D�W�L�R�Q�W�H�D�P�V
�K�D�Y�H�E�H�H�Q�R�U�J�D�Q�L�]�H�G�I�R�U�V�H�Y�H�U�D�O�J�H�Q�H�I�D�P�L�O�L�H�V��
�*�H�Q�R�P�H�W�L�O�L�Q�J�D�Q�G�J�H�Q�H�W�U�D�Q�V�F�U�L�S�W�D�U�U�D�\�V�D�U�H
�E�H�L�Q�J�G�H�Y�H�O�R�S�H�G�D�W�V�H�Y�H�U�D�O�O�R�F�D�W�L�R�Q�V�W�R�I�D�F�L�O�L�W�D�W�H
�W�K�H�J�H�Q�R�P�H�D�Q�Q�R�W�D�W�L�R�Q�D�Q�G�W�R�V�X�S�S�R�U�W�J�H�Q�H
�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�V�W�X�G�L�H�V���5�1�$ �L�Q�W�H�U�I�H�U�H�Q�F�H�D�Q�G
�W�U�D�Q�V�S�R�V�R�Q���P�H�G�L�D�W�H�G�P�X�W�D�J�H�Q�H�V�L�V�Z�L�O�O�K�H�O�S
�H�O�X�F�L�G�D�W�H�I�X�Q�F�W�L�R�Q�V�R�I�S�U�H�G�L�F�W�H�G�J�H�Q�H�V���%�H�H�W�O�H�%�D�V�H
���K�W�W�S�������Z�Z�Z���E�L�R�L�Q�I�R�U�P�D�W�L�F�V���N�V�X���H�G�X���%�H�H�W�O�H�%�D�V�H����
�Z�L�O�O���E�H���W�K�H���I�L�Q�D�O���U�H�S�R�V�L�W�R�U�\

�&�\�W�R�F�K�U�R�P�H�3������ �J�H�Q�H�V�L�Q �L�Q�V�H�F�W�V�±�D�Q
�H�P�E�D�U�U�D�V�V�P�H�Q�W���R�I���U�L�F�K�H�V

�0�D�\���%�H�U�H�Q�E�D�X�P

�8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\���R�I���,�O�O�L�Q�R�L�V���D�W���8�U�E�D�Q�D���&�K�D�P�S�D�L�J�Q��
�P�D�\�E�H�#�X�L�X�F���H�G�X

�7�K�H �J�H�Q�H�V�H�Q�F�R�G�L�Q�J�F�\�W�R�F�K�U�R�P�H�3������
�P�R�Q�R�R�[�\�J�H�Q�D�V�H�V���K�H�P�H���W�K�L�R�O�D�W�H�H�Q�]�\�P�H�V�W�K�D�W
�F�D�W�D�O�\�]�H�W�K�H�1�$�'�3�+�� �D�V�V�R�F�L�D�W�H�G�U�H�G�X�F�W�L�Y�H
�F�O�H�D�Y�D�J�H�R�I�R�[�\�J�H�Q�W�R�S�U�R�G�X�F�H�D�I�X�Q�F�W�L�R�Q�D�O�L�]�H�G
�S�U�R�G�X�F�W�D�Q�G�Z�D�W�H�U���F�R�Q�V�W�L�W�X�W�H�R�Q�H�R�I�W�K�H�O�D�U�J�H�V�W
�V�X�S�H�U�I�D�P�L�O�L�H�V�N�Q�R�Z�Q���Z�L�W�K�R�Y�H�U�������� �P�H�P�E�H�U�V
�L�G�H�Q�W�L�I�L�H�G �D�Q�G �Q�D�P�H�G
���K�W�W�S�������G�U�Q�H�O�V�R�Q���X�W�P�H�P���H�G�X���&�\�W�R�F�K�U�R�P�H�3���������K�W�P�O����
�$�O�W�K�R�X�J�K�V�R�P�H�3������ �I�D�P�L�O�L�H�V�D�U�H�I�R�X�Q�G�L�Q�D�Z�L�G�H
�Y�D�U�L�H�W�\�R�I�W�D�[�D���R�W�K�H�U�V�D�U�H�P�R�U�H�U�H�V�W�U�L�F�W�H�G�L�Q
�G�L�V�W�U�L�E�X�W�L�R�Q�D�Q�G�D�F�F�R�U�G�L�Q�J�O�\�D�U�H�W�K�R�X�J�K�W�W�R�K�D�Y�H
�P�R�U�H�V�S�H�F�L�D�O�L�]�H�G�I�X�Q�F�W�L�R�Q�V���7�K�H�&�<�3���I�D�P�L�O�\�L�V
�X�Q�L�T�X�H�W�R�W�K�H�&�O�D�V�V�,�Q�V�H�F�W�D�D�Q�G�W�R�J�H�W�K�H�U�Z�L�W�K�W�K�H
�&�<�3���I�D�P�L�O�\�U�H�S�U�H�V�H�Q�W�V�K�D�O�I�R�I�W�K�H���� �3�������V
�F�K�D�U�D�F�W�H�U�L�]�H�G�L�Q�W�K�H�J�H�Q�R�P�H�R�I Drosophila
melanogaster ���7�L�M�H�W�H�W�D�O�������������� �7�R�G�D�W�H��CYP6
�J�H�Q�H�V�L�Q�/�H�S�L�G�R�S�W�H�U�D�K�D�Y�H�E�H�H�Q�L�P�S�O�L�F�D�W�H�G
�H�[�F�O�X�V�L�Y�H�O�\�L�Q�P�H�W�D�E�R�O�L�V�P�R�I�[�H�Q�R�E�L�R�W�L�F�V�D�Q�G�D�U�H
�W�K�R�X�J�K�W�W�R�E�H �S�D�U�W�L�F�X�O�D�U�O�\�L�P�S�R�U�W�D�Q�W�L�Q
�P�H�W�D�E�R�O�L�V�P�R�I�S�O�D�Q�W�F�K�H�P�L�F�D�O�V�L�Q�W�K�L�V�D�O�P�R�V�W
�H�[�F�O�X�V�L�Y�H�O�\�S�K�\�W�R�S�K�D�J�R�X�V�J�U�R�X�S���+�R�Z�W�K�H�\�K�D�Y�H
�H�Y�R�O�Y�H�G�D�Q�G�G�L�Y�H�U�V�L�I�L�H�G���K�R�Z�H�Y�H�U���U�H�P�D�L�Q�V�D�Q
�R�S�H�Q�T�X�H�V�W�L�R�Q���3�R�V�V�L�E�O�H�P�H�F�K�D�Q�L�V�P�V�X�Q�G�H�U�O�\�L�Q�J
�W�K�L�V�G�L�Y�H�U�V�L�I�L�F�D�W�L�R�Q�D�U�H�G�H�V�F�U�L�E�H�G�I�R�U�W�K�H�V�X�E�I�D�P�L�O�\
�&�<�3���%�Z�L�W�K�L�Q�W�K�H�J�H�Q�X�V�3�D�S�L�O�L�R���W�K�H�V�Z�D�O�O�R�Z�W�D�L�O
�E�X�W�W�H�U�I�O�L�H�V���Z�K�L�F�K�U�D�G�L�D�W�H�G�L�Q�W�K�H�F�R�Q�W�H�[�W�R�I�W�K�H
�W�R�[�L�F�I�X�U�D�Q�R�F�R�X�P�D�U�L�Q���F�R�Q�W�D�L�Q�L�Q�J�K�R�V�W�I�D�P�L�O�L�H�V
�5�X�W�D�F�H�D�H���D�Q�G���$�S�L�D�F�H�D�H��

�*�H�Q�H�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�L�Q�V�H�Q�V�R�U�\�W�L�V�V�X�H�V�R�I�W�K�H
�P�D�O�D�U�L�D���P�R�V�T�X�L�W�R��Anopheles gambiae

�+�����%�L�H�V�V�P�D�Q�Q�������4�����.�����1�J�X�\�H�Q�� �'�����/�H�������5�����-�X�V�W�L�F�H�� �D�Q�G���0�����)��
�:�D�O�W�H�U��

���'�H�Y�H�O�R�S�P�H�Q�W�D�O���%�L�R�O�R�J�\���&�H�Q�W�H�U�����8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\���R�I���&�D�O�L�I�R�U�Q�L�D��

�,�U�Y�L�Q�H�����&�D�O�L�I�R�U�Q�L�D�����������������8�6�$�����K�E�L�H�V�V�P�D�#�X�F�L���H�G�X
���'�H�S�D�U�W�P�H�Q�W���R�I���%�L�R�O�R�J�L�F�D�O���&�K�H�P�L�V�W�U�\�����8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\���R�I
�&�D�O�L�I�R�U�Q�L�D�����,�U�Y�L�Q�H�����&�D�O�L�I�R�U�Q�L�D�����������������8�6�$
���,�Q�V�F�H�Q�W�����,�Q�F�����������������6�N�\���3�D�U�N���&�L�U�F�O�H�����,�U�Y�L�Q�H�����&�D�O�L�I�R�U�Q�L�D
���������������8�6�$

�)�H�P�D�O�HAnopheles gambiae �P�R�V�T�X�L�W�R�H�V�U�H�V�S�R�Q�G
�W�R�R�G�R�U�V�H�P�L�W�W�H�G�I�U�R�P�K�X�P�D�Q�V�W�R�I�L�Q�G�D�E�O�R�R�G
�P�H�D�O���Z�K�L�O�H�P�D�O�H�V�D�U�H�Q�H�F�W�D�U�I�H�H�G�H�U�V���7�K�L�V
�F�R�P�S�O�H�[�E�H�K�D�Y�L�R�U�L�V�F�R�Q�W�U�R�O�O�H�G�D�W�V�H�Y�H�U�D�O�O�H�Y�H�O�V��
�E�X�W�L�V�S�U�R�E�D�E�O�\�L�Q�L�W�L�D�W�H�G�E�\ �W�K�H�L�Q�W�H�U�D�F�W�L�R�Q�R�I
�Y�D�U�L�R�X�V�P�R�O�H�F�X�O�H�V�L�Q�W�K�H�D�Q�W�H�Q�Q�D�O�V�H�Q�V�L�O�O�D��
�,�P�S�R�U�W�D�Q�W�P�R�O�H�F�X�O�H�V�L�Q�W�K�H�H�D�U�O�\�R�G�R�U�U�H�F�R�J�Q�L�W�L�R�Q
�H�Y�H�Q�W�V�L�Q�F�O�X�G�H�R�G�R�U�D�Q�W�E�L�Q�G�L�Q�J�S�U�R�W�H�L�Q�V���2�%�3�V����
�Z�K�L�F�K�P�D�\ �E�H �L�Q�Y�R�O�Y�H�G�L�Q�R�G�R�U�P�R�O�H�F�X�O�H
�W�U�D�Q�V�S�R�U�W���R�G�R�U�D�Q�W�U�H�F�H�S�W�R�U�V���2�5�V���W�K�D�W�D�U�H
�H�[�S�U�H�V�V�H�G�L�Q�W�K�H�F�K�H�P�R�V�H�Q�V�R�U�\�Q�H�X�U�R�Q�V�D�Q�G�R�G�R�U
�G�H�J�U�D�G�L�Q�J�H�Q�]�\�P�H�V���2�'�(�V�����7�R�R�E�W�D�L�Q�D�E�H�W�W�H�U
�X�Q�G�H�U�V�W�D�Q�G�L�Q�J�R�I�W�K�H�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�S�D�W�W�H�U�Q�V�R�I�J�H�Q�H�V
�W�K�D�W�P�D�\�E�H�L�Q�Y�R�O�Y�H�G�L�Q�K�R�V�W�R�G�R�U�S�H�U�F�H�S�W�L�R�Q�L�Q
�I�H�P�D�O�H�V���Z�H�K�D�Y�H�J�H�Q�H�U�D�W�H�G�D�F�X�V�W�R�P�P�L�F�U�R�D�U�U�D�\
�W�R�V�W�X�G�\�W�K�H�L�U�V�W�H�D�G�\�V�W�D�W�H�P�5�1�$ �O�H�Y�H�O�V�L�Q
�F�K�H�P�R�V�H�Q�V�R�U�\�W�L�V�V�X�H�V���D�Q�W�H�Q�Q�D�H�D�Q�G�S�D�O�S�V��
�0�L�F�U�R�D�U�U�D�\�U�H�V�X�O�W�V�Z�H�U�H�Y�D�O�L�G�D�W�H�G�E�\�T�X�D�Q�W�L�W�D�W�L�Y�H
�5�7 �3�&�5���2�X�U�V�W�X�G�\�L�G�H�Q�W�L�I�L�H�G�V�H�Y�H�U�D�O�2�%�3�V�W�K�D�W
�D�U�H�H�[�S�U�H�V�V�H�G�D�W�V�L�J�Q�L�I�L�F�D�Q�W�O�\�K�L�J�K�H�U�O�H�Y�H�O�V�L�Q
�D�Q�W�H�Q�Q�D�H�D�Q�G�S�D�O�S�V�R�I�I�H�P�D�O�H�V�Y�V���P�D�O�H�V���Z�K�L�O�H
�R�W�K�H�U�V�V�K�R�Z�H�G�W�K�H�R�S�S�R�V�L�W�H�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�S�D�W�W�H�U�Q��
�0�R�V�W�2�%�3�V�D�U�H�V�O�L�J�K�W�O�\�G�R�Z�Q���U�H�J�X�O�D�W�H�G���� �K�U�V
�D�I�W�H�U�E�O�R�R�G�I�H�H�G�L�Q�J���E�X�W�V�R�P�H���H�V�S�H�F�L�D�O�O�\�W�K�R�V�H
�Z�L�W�K�K�L�J�K�H�U�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�O�H�Y�H�O�V�L�Q�P�D�O�H�V���D�U�H
�X�S���U�H�J�X�O�D�W�H�G�L�Q�E�O�R�R�G�I�H�G�I�H�P�D�O�H�V���V�X�J�J�H�V�W�L�Q�J�D
�V�K�L�I�W�L�Q�E�O�R�R�G���I�H�G�I�H�P�D�O�H�V�I�U�R�P�K�X�P�D�Q�K�R�V�W
�V�H�H�N�L�Q�J�W�R �Q�H�F�W�D�U�I�H�H�G�L�Q�J���T�5�7 �3�&�5
�G�H�W�H�U�P�L�Q�D�W�L�R�Q�V�R�I�2�%�3�P�5�1�$�O�H�Y�H�O�V�L�Q�H�D�U�O�\�D�Q�G
�O�D�W�H�S�X�S�D�H�D�V�Z�H�O�O�D�V�L�Q�K�H�D�G�V�R�I�� �G�D�\���R�O�G�D�Q�G��
�G�D�\���R�O�G�I�H�P�D�O�H�V�D�Q�G�P�D�O�H�V�D�O�V�R�G�H�W�H�F�W�H�G
�V�L�J�Q�L�I�L�F�D�Q�W�V�K�L�I�W�V�L�Q�G�H�Y�H�O�R�S�P�H�Q�W�D�O�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q
�S�U�R�I�L�O�H�V���3�R�O�\�F�O�R�Q�D�O�D�Q�W�L�E�R�G�L�H�V�D�J�D�L�Q�V�W�V�R�P�H�2�%�3�V
�K�D�Y�H�E�H�H�Q�J�H�Q�H�U�D�W�H�G�W�K�D�W�U�H�F�R�J�Q�L�]�H�W�K�H�Q�D�W�L�Y�H
�S�U�R�W�H�L�Q�V�L�Q�P�R�V�T�X�L�W�R�K�H�D�G�V���6�X�S�S�R�U�W�H�G�E�\�W�K�H�8���6��
�3�X�E�O�L�F�+�H�D�O�W�K�6�H�U�Y�L�F�H�J�U�D�Q�W�$�,������������ �D�Q�G�E�\
�,�Q�V�F�H�Q�W�����,�Q�F�����,�U�Y�L�Q�H�����&�$��

�$ �F�H�O�O�F�X�O�W�X�U�H�V�\�V�W�H�P�D�Q�G�L�Q�I�H�F�W�L�R�X�V�F�O�R�Q�H
�I�R�U���W�K�H���V�W�X�G�\���R�IRhopalosiphum padi �Y�L�U�X�V

�6�����%�R�\�D�S�D�O�O�H�������5�����%�H�F�N�H�W�W�������1�����3�D�O�������:���$�����0�L�O�O�H�U�������D�Q�G���%���&��
�%�R�Q�Q�L�Q�J��

���'�H�S�D�U�W�P�H�Q�W���R�I���(�Q�W�R�P�R�O�R�J�\���,�R�Z�D���6�W�D�W�H���8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\�����$�P�H�V��
�,�$�����8�6�$�����E�R�Q�Q�L�Q�J�#�L�D�V�W�D�W�H���H�G�X
���'�H�S�D�U�W�P�H�Q�W���R�I���3�O�D�Q�W���3�D�W�K�R�O�R�J�\�����,�R�Z�D���6�W�D�W�H���8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\��
�$�P�H�V�����,�$�����8�6�$

Rhopalosiphum padi �Y�L�U�X�V���'�L�F�L�V�W�U�R�Y�L�U�L�G�D�H��
���5�K�3�9���L�V�D�Q�L�F�R�V�D�K�H�G�U�D�O�D�S�K�L�G�Y�L�U�X�V�Z�L�W�K�D���� �N�E
�S�R�V�L�W�L�Y�H���V�H�Q�V�H�5�1�$ �J�H�Q�R�P�H���:�H �V�F�U�H�H�Q�H�G

�-�R�X�U�Q�D�O���R�I���,�Q�V�H�F�W���6�F�L�H�Q�F�H���_���Z�Z�Z���L�Q�V�H�F�W�V�F�L�H�Q�F�H���R�U�J �,�6�6�1����������������������

�-�R�X�U�Q�D�O���R�I���,�Q�V�H�F�W���6�F�L�H�Q�F�H�����9�R�O�X�P�H�������_���$�U�W�L�F�O�H������ ��



�O�H�S�L�G�R�S�W�H�U�D�Q���G�L�S�W�H�U�D�Q�D�Q�G�K�R�P�R�S�W�H�U�D�Q�F�H�O�O�O�L�Q�H�V
�I�R�U�V�X�V�F�H�S�W�L�E�L�O�L�W�\�W�R�5�K�3�9 �I�R�O�O�R�Z�L�Q�J�5�1�$
�W�U�D�Q�V�I�H�F�W�L�R�Q�D�Q�G�R�E�V�H�U�Y�H�G�&�3�(�L�Q�K�R�P�R�S�W�H�U�D�Q�F�H�O�O
�O�L�Q�H�V�G�H�U�L�Y�H�G�I�U�R�P�W�K�H�J�O�D�V�V�\�Z�L�Q�J�H�G�V�K�D�U�S
�V�K�R�R�W�H�U��Homalodisca coagulata, �D�Q�G�W�K�H�F�R�U�Q
�O�H�D�I�K�R�S�S�H�U��Dalbulus maidis �� �,�Q�I�H�F�W�L�R�Q���Y�L�U�D�O
�U�H�S�O�L�F�D�W�L�R�Q�D�Q�G�S�U�R�G�X�F�W�L�R�Q�R�I �Y�L�U�L�R�Q�V�Z�D�V
�F�R�Q�I�L�U�P�H�G�E�\ �Q�R�U�W�K�H�U�Q�E�O�R�W�K�\�E�U�L�G�L�]�D�W�L�R�Q��
�5�7���3�&�5�� �Z�H�V�W�H�U�Q�E�O�R�W�D�Q�D�O�\�V�L�V�D�Q�G
�L�P�P�X�Q�R���H�O�H�F�W�U�R�Q�P�L�F�U�R�V�F�R�S�\���)�X�O�O���O�H�Q�J�W�K�F�'�1�$
�F�O�R�Q�H�V�R�I�5�K�3�9�Z�H�U�H�V�\�Q�W�K�H�V�L�]�H�G���5�1�$�W�U�D�Q�V�F�U�L�S�W�V
�S�U�R�G�X�F�H�G�I�U�R�P�R�Q�H�R�I�W�K�H�F�O�R�Q�H�V�Z�H�U�H�L�Q�I�H�F�W�L�R�X�V
�I�R�O�O�R�Z�L�Q�J�W�U�D�Q�V�I�H�F�W�L�R�Q�R�I�W�K�H�V�X�V�F�H�S�W�L�E�O�H�F�H�O�O�O�L�Q�H�V��
�,�Q�I�H�F�W�L�R�Q�Z�D�V �F�R�Q�I�L�U�P�H�G�E�\ �&�3�( �D�Q�G
�L�P�P�X�Q�R���H�O�H�F�W�U�R�Q�P�L�F�U�R�V�F�R�S�\���9�L�U�L�R�Q�V�Z�H�U�H
�S�X�U�L�I�L�H�G�I�U�R�P�L�Q�I�H�F�W�H�G�F�H�O�O�V�D�Q�G�I�H�G�W�R�E�L�U�G
�F�K�H�U�U�\���R�D�W�D�S�K�L�G�V��Rhopalosiphum padi �� �$�S�K�L�G�V
�W�H�V�W�H�G�S�R�V�L�W�L�Y�H�I�R�U�L�Q�I�H�F�W�L�R�Q�E�\�W�K�H�5�K�3�9�F�O�R�Q�H�E�\
�5�7���3�&�5�� �Z�H�V�W�H�U�Q�E�O�R�W�D�Q�D�O�\�V�L�V�D�Q�G
�L�P�P�X�Q�R���O�R�F�D�O�L�]�D�W�L�R�Q�E�\ �O�L�J�K�W�P�L�F�U�R�V�F�R�S�\���W�Z�R
�Z�H�H�N�V�D�I�W�H�U�D�F�T�X�L�V�L�W�L�R�Q�L�Q �W�K�U�H�H�U�H�S�O�L�F�D�W�H
�H�[�S�H�U�L�P�H�Q�W�V���7�K�H�F�'�1�$ �F�O�R�Q�H�R�I �W�K�H�5�K�3�9
�J�H�Q�R�P�H�Z�D�V�L�Q�V�H�U�W�H�G�L�Q�W�R�W�K�H�J�H�Q�R�P�H�R�I
Autographa californica �P�X�O�W�L�S�O�H
�Q�X�F�O�H�R�S�R�O�\�K�H�G�U�R�Y�L�U�X�V�W�R�F�U�H�D�W�H�W�K�H�U�H�F�R�P�E�L�Q�D�Q�W
�E�D�F�X�O�R�Y�L�U�X�V�$�F�5�K�3�9�����(�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�R�I�W�K�H�5�K�3�9
�J�H�Q�R�P�H�L�Q�6�I���� �F�H�O�O�V�U�H�V�X�O�W�H�G�L�Q�I�R�U�P�D�W�L�R�Q�R�I
�5�K�3�9�Y�L�U�X�V���O�L�N�H�S�D�U�W�L�F�O�H�V���9�/�3�V���Z�K�R�V�H�F�D�S�V�L�G�V
�D�U�H �V�W�U�X�F�W�X�U�D�O�O�\�D�Q�G �L�P�P�X�Q�R�O�R�J�L�F�D�O�O�\
�L�Q�G�L�V�W�L�Q�J�X�L�V�K�D�E�O�H�I�U�R�P�W�K�H�Q�D�W�L�Y�H�Y�L�U�L�R�Q�V���7�K�H
�S�U�H�V�H�Q�F�H�R�I�J�H�Q�R�P�L�F�5�K�3�9�5�1�$ �L�Q�U�H�F�R�P�E�L�Q�D�Q�W
�E�D�F�X�O�R�Y�L�U�X�V�L�Q�I�H�F�W�H�G�F�H�O�O�V�D�Q�G�L�Q�9�/�3�V�Z�D�V
�F�R�Q�I�L�U�P�H�G�E�\�5�7���3�&�5���$�V�V�H�P�E�O�\�R�I�5�K�3�9�9�/�3�V�L�Q
�W�K�H�Q�X�F�O�H�X�V�R�I�E�D�F�X�O�R�Y�L�U�X�V�L�Q�I�H�F�W�H�G�F�H�O�O�V�V�X�J�J�H�V�W�V
�W�K�D�W�L�Q�6�I�����F�H�O�O�V�������E�R�W�K�W�K�H���É�D�Q�G�,�*�5 �,�5�(�6�R�I
�5�K�3�9�D�U�H�D�F�W�L�Y�H�������� �W�K�H�Y�L�U�X�V�H�Q�F�R�G�H�G�S�U�R�W�H�D�V�H�L�V
�I�X�Q�F�W�L�R�Q�D�O�I�R�U�S�U�R�F�H�V�V�L�Q�J�R�I�5�K�3�9�S�R�O�\�S�U�R�W�H�L�Q�V��
�D�Q�G������ �U�H�S�O�L�F�D�W�L�R�Q�R�I�5�K�3�9�L�V�Q�R�W�U�H�T�X�L�U�H�G�I�R�U
�H�Q�F�D�S�V�L�G�D�W�L�R�Q�R�I �5�1�$�� �)�R�U�D�Q�D�O�\�V�L�V�R�I �W�K�H
�L�Q�I�H�F�W�L�Y�L�W�\�R�I �E�D�F�X�O�R�Y�L�U�X�V�H�[�S�U�H�V�V�H�G�5�K�3�9����
�Y�L�U�L�R�Q�V�S�X�U�L�I�L�H�G�I�U�R�P�E�D�F�X�O�R�Y�L�U�X�V���L�Q�I�H�F�W�H�G�6�I����
�F�H�O�O�V�Z�H�U�H�I�H�G�W�RR. padi �� �$�S�K�L�G�V�Z�H�U�H�W�H�V�W�H�G�I�R�U
�L�Q�I�H�F�W�L�R�Q�E�\�W�K�H�E�D�F�X�O�R�Y�L�U�X�V���S�U�R�G�X�F�H�G�5�K�3�9�F�O�R�Q�H
�E�\�5�7���3�&�5�D�Q�G�Z�H�V�W�H�U�Q�E�O�R�W�D�Q�D�O�\�V�L�V���I�R�X�U�Z�H�H�N�V
�D�I�W�H�U�D�F�T�X�L�V�L�W�L�R�Q���%�D�F�X�O�R�Y�L�U�X�V�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�R�I�5�K�3�9
�L�Q�O�H�S�L�G�R�S�W�H�U�D�Q�F�H�O�O�O�L�Q�H�V�W�K�D�W�G�R�Q�R�W�V�X�S�S�R�U�W
�U�H�S�O�L�F�D�W�L�R�Q�R�I �5�K�3�9 �S�U�R�Y�L�G�H�V�D �S�R�W�H�Q�W�L�D�O
�D�O�W�H�U�Q�D�W�L�Y�H�D�S�S�U�R�D�F�K�I�R�Uin vitro �S�U�R�G�X�F�W�L�R�Q�R�I
�F�O�R�Q�H�V���R�I���W�K�L�V���Y�L�U�X�V��

�,�P�S�R�U�W�D�Q�W�L�Q�W�H�U�D�F�W�L�R�Q�V�R�I Bacillus
thuringiensis �W�R�[�L�Q�V�Z�L�W�K�P�H�P�E�U�D�Q�H
�U�H�F�H�S�W�R�U�V�D�Q�G �W�K�H�L�U�U�R�O�H�L�Q �L�Q�V�H�F�W
�U�H�V�L�V�W�D�Q�F�H

�$���%�U�D�Y�R�����,���*�R�P�H�]�����/���3�D�U�G�R�����&���0�X�x�R�]�����&���3�p�U�H�]�����/���)�H�U�Q�D�Q�G�H�]
�D�Q�G���0���6�R�E�H�U�y�Q

�'�H�S�D�U�W�D�P�H�Q�W�R���G�H���0�L�F�U�R�E�L�R�O�R�J�t�D���0�R�O�H�F�X�O�D�U�����,�Q�V�W�L�W�X�W�R���G�H
�%�L�R�W�H�F�Q�R�O�R�J�t�D���8�Q�L�Y�H�U�V�L�G�D�G���1�D�F�L�R�Q�D�O���$�X�W�y�Q�R�P�D���G�H���0�p�[�L�F�R��
�&�X�H�U�Q�D�Y�D�F�D���0�R�U�H�O�R�V�����0�H�[�L�F�R�����E�U�D�Y�R�#�L�E�W���X�Q�D�P���P�[

�7�K�H�L�Q�V�H�F�W�L�F�L�G�D�O�S�U�R�W�H�L�Q�V�S�U�R�G�X�F�H�G�E�\ Bacillus
thuringiensis ���%�W�����&�U�\�W�R�[�L�Q�V���D�U�H�X�V�H�G�W�R�F�R�Q�W�U�R�O
�L�Q�V�H�F�W�S�H�V�W�V���7�K�H�S�U�L�P�D�U�\�D�F�W�L�R�Q�R�I�&�U�\�W�R�[�L�Q�V�L�V�W�R
�O�\�V�H�P�L�G�J�X�W�H�S�L�W�K�H�O�L�D�O�F�H�O�O�V�E�\�I�R�U�P�L�Q�J�O�\�W�L�F�S�R�U�H�V
�L�Q�W�K�H�D�S�L�F�D�O�P�H�P�E�U�D�Q�H���&�U�\�W�R�[�L�Q�V�D�U�H�P�R�G�X�O�D�U
�S�U�R�W�H�L�Q�V�F�R�P�S�U�L�V�H�G�R�I�W�K�U�H�H�G�R�P�D�L�Q�V���G�R�P�D�L�Q�, �L�V
�L�Q�Y�R�O�Y�H�G�L�Q�S�R�U�H�I�R�U�P�D�W�L�R�Q�D�Q�G�G�R�P�D�L�Q�V�,�,�D�Q�G�,�,�,
�L�Q�U�H�F�H�S�W�R�U�L�Q�W�H�U�D�F�W�L�R�Q�V���+�H�U�H�Z�H �V�X�P�P�D�U�L�]�H
�U�H�F�H�Q�W�I�L�Q�G�L�Q�J�V�R�Q�W�K�H�&�U�\���U�H�F�H�S�W�R�U�L�Q�W�H�U�D�F�W�L�R�Q�V
�D�Q�G�W�K�H�L�U�U�R�O�H�L�Q�W�R�[�L�Q�D�F�W�L�R�Q���&�U�\�W�R�[�L�Q�V�L�Q�W�H�U�D�F�W
�V�H�T�X�H�Q�W�L�D�O�O�\�Z�L�W�K�P�X�O�W�L�S�O�H�U�H�F�H�S�W�R�U�V���,�Q
�O�H�S�L�G�R�S�W�H�U�D�Q�L�Q�V�H�F�W�V���&�U�\���$�W�R�[�L�Q�V�L�Q�W�H�U�D�F�W
�L�Q�L�W�L�D�O�O�\�Z�L�W�K�D�F�D�G�K�H�U�L�Q���U�H�F�H�S�W�R�U���7�K�L�V�L�Q�W�H�U�D�F�W�L�R�Q
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�W�K�D�W�M�X�Y�H�Q�L�O�H�K�R�U�P�R�Q�H�O�H�Y�H�O�V�L�Q�W�K�H�K�H�P�R�O�\�P�S�K
�D�U�H�X�Q�G�H�U�W�L�J�K�W�F�R�Q�W�U�R�O���E�R�W�K�E�\�E�L�R�V�\�Q�W�K�H�V�L�V�R�I
�W�K�H�K�R�U�P�R�Q�H�D�Q�G�G�H�J�U�D�G�D�W�L�R�Q�R�I�I�U�H�H�K�R�U�P�R�Q�H�E�\
�W�K�H�V�S�H�F�L�I�L�F�H�V�W�H�U�D�V�H�M�X�Y�H�Q�L�O�H�K�R�U�P�R�Q�H�H�V�W�H�U�D�V�H
���-�+�(�����+�H�P�R�O�\�P�S�K�-�+�( �D�F�W�L�Y�L�W�\�I�U�R�P�D�V�S�H�F�L�H�V�R�I
�I�L�H�O�G�F�U�L�F�N�H�W��Gryllus assimilis, �K�D�V�E�H�H�Q�X�V�H�G�D�V�D
�P�R�G�H�O�W�R�V�W�X�G�\�W�K�H�P�L�F�U�R�H�Y�R�O�X�W�L�R�Q�R�I �D�Q
�H�Q�G�R�F�U�L�Q�H�W�U�D�L�W���6�H�O�H�F�W�L�R�Q�I�R�U�H�O�H�Y�D�W�H�G�R�U
�G�H�F�U�H�D�V�H�G�K�H�P�R�O�\�P�S�K�-�+�( �D�F�W�L�Y�L�W�\�V�K�R�Z�H�G�W�K�D�W
�K�H�P�R�O�\�P�S�K�-�+�( �D�F�W�L�Y�L�W�\�G�L�I�I�H�U�H�Q�F�H�V�D�U�H�K�H�U�L�W�D�E�O�H
�L�Q�W�K�L�V�V�S�H�F�L�H�V���+�R�Z�H�Y�H�U���W�K�L�V�D�Q�G�R�W�K�H�U�Z�R�U�N�R�Q
�W�K�H�H�Y�R�O�X�W�L�R�Q�R�I�H�Q�G�R�F�U�L�Q�H�W�U�D�L�W�V�K�D�V�S�U�L�P�D�U�L�O�\
�I�R�F�X�V�H�G�R�Q �W�K�H�V�W�X�G�\�R�I �E�L�R�F�K�H�P�L�F�D�O�D�Q�G
�S�K�\�V�L�R�O�R�J�L�F�D�O�D�V�S�H�F�W�V�D�Q�G�Q�R�W�W�K�H�X�Q�G�H�U�O�\�L�Q�J
�P�R�O�H�F�X�O�D�U�P�H�F�K�D�Q�L�V�P���V���F�R�Q�W�U�R�O�O�L�Q�J�W�K�H
�P�L�F�U�R�H�Y�R�O�X�W�L�R�Q�R�I �W�K�H�V�H�W�U�D�L�W�V���7�K�L�V�V�W�X�G�\�L�V
�D�W�W�H�P�S�W�L�Q�J�W�R�D�G�G�U�H�V�V�W�K�L�V�G�H�I�L�F�L�W�X�V�L�Q�J
�K�H�P�R�O�\�P�S�K�-�+�( �D�F�W�L�Y�L�W�\�L�QG. assimilis �D�V�D
�P�R�G�H�O���:�H �K�D�Y�H�E�H�J�X�Q�E�\ �O�R�R�N�L�Q�J�I�R�U�H�Y�L�G�H�Q�F�H
�W�K�D�W�W�K�H�K�H�U�L�W�D�E�O�H�G�L�I�I�H�U�H�Q�F�H�V�L�Q�K�H�P�R�O�\�P�S�K�-�+�(
�D�F�W�L�Y�L�W�\�D�U�H�G�X�H�W�R�G�L�I�I�H�U�H�Q�W�L�D�O�W�U�D�Q�V�F�U�L�S�W�L�R�Q�R�I�W�K�H
Jhe �J�H�Q�H���(�Y�L�G�H�Q�F�H�G�R�F�X�P�H�Q�W�V�W�K�D�W�W�U�D�Q�V�F�U�L�S�W
�O�H�Y�H�O�V�L�Q�W�K�H�I�D�W�E�R�G�\�D�Q�G�P�L�G�J�X�W���W�L�V�V�X�H�D�Q�G
�K�H�P�R�O�\�P�S�K�H�Q�]�\�P�H�D�F�W�L�Y�L�W�\�D�Q�G�D�Q�L�Q�W�H�U�Q�D�OJhe
�J�H�Q�H�P�D�U�N�H�U�D�U�H�F�R�U�U�H�O�D�W�H�G�R�Q�R�Q�H�G�H�Y�H�O�R�S�P�H�Q�W�D�O
�G�D�\�L�Q�W�Z�R�V�H�S�D�U�D�W�H�O�\�V�H�O�H�F�W�H�G�E�O�R�F�N�V�R�I�O�L�Q�H�V���7�K�L�V
�V�W�X�G�\�V�K�R�Z�V�W�K�D�W�G�L�I�I�H�U�H�Q�F�H�V�L�QJhe �W�U�D�Q�V�F�U�L�S�W
�D�E�X�Q�G�D�Q�F�H�D�U�H�U�H�V�S�R�Q�V�L�E�O�H�I�R�U�W�K�H�K�H�U�L�W�D�E�O�H
�G�L�I�I�H�U�H�Q�F�H�V�L�Q�K�H�P�R�O�\�P�S�K�-�+�( �D�F�W�L�Y�L�W�\�L�Q�W�K�H
�V�H�O�H�F�W�H�G�O�L�Q�H�V���,�W�L�V�W�K�H�I�L�U�V�W�V�W�X�G�\�W�R�G�R�F�X�P�H�Q�W�W�K�H
�P�R�O�H�F�X�O�D�U�E�D�V�L�V�I�R�U�Q�D�W�X�U�D�O�O�\�R�F�F�X�U�U�L�Q�J�J�H�Q�H�W�L�F
�Y�D�U�L�D�W�L�R�Q�L�Q�D �K�R�U�P�R�Q�D�O�U�H�J�X�O�D�W�R�U���+�H�U�L�W�D�E�O�H
�G�L�I�I�H�U�H�Q�F�H�V�L�Q�K�H�P�R�O�\�P�S�K�-�+�( �D�F�W�L�Y�L�W�\�D�U�H�D�O�V�R
�V�H�H�Q�L�Q�D �Z�L�Q�J�S�R�O�\�P�R�U�S�K�L�F�V�S�H�F�L�H�V��Gryllus
firmus �� �W�K�H�P�R�O�H�F�X�O�D�U�E�D�V�L�V�I�R�U�W�K�H�V�H�G�L�I�I�H�U�H�Q�F�H�V
�D�U�H���D�O�V�R���X�Q�G�H�U���L�Q�Y�H�V�W�L�J�D�W�L�R�Q��

�7�K�H�F�O�R�Q�L�Q�J�R�I �R�Q�H�S�X�W�D�W�L�Y�H�R�F�W�R�S�D�P�L�Q�H
�U�H�F�H�S�W�R�U�D�Q�G�W�Z�R�S�X�W�D�W�L�Y�H�V�H�U�R�W�R�Q�L�Q
�U�H�F�H�S�W�R�U�V�I�U�R�P�W�K�H�W�R�E�D�F�F�R�K�D�Z�N�P�R�W�K��
Manduca sexta

�$�Q�G�U�H�Z���0�����'�D�F�N�V�������-�R�H�O���%�����'�D�F�N�V�������7�K�R�P�D�V���$��
�&�K�U�L�V�W�H�Q�V�H�Q�������$�O�D�Q���-�����1�L�J�K�R�U�Q�� ��
���$�U�L�]�R�Q�D���5�H�V�H�D�U�F�K���/�D�E�R�U�D�W�R�U�L�H�V�����'�L�Y�L�V�L�R�Q���R�I���1�H�X�U�R�E�L�R�O�R�J�\��
�7�K�H���8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\���R�I���$�U�L�]�R�Q�D�����7�X�F�V�R�Q�����$�U�L�]�R�Q�D�����������������8���6���$��
�D�G�D�F�N�V�#�H�P�D�L�O���D�U�L�]�R�Q�D���H�G�X
���'�H�S�D�U�W�P�H�Q�W���R�I���%�L�R�O�R�J�L�F�D�O���6�F�L�H�Q�F�H�V�����7�K�H���8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\���R�I
�&�D�O�J�D�U�\�����&�D�O�J�D�U�\�����$�O�E�H�U�W�D�����7���1�����1�����&�D�Q�D�G�D��

�6�H�U�R�W�R�Q�L�Q�����+�7�� �D�Q�G�R�F�W�R�S�D�P�L�Q�H���2�$�� �D�U�H
�E�L�R�J�H�Q�L�F�D�P�L�Q�H�V�W�K�D�W�D�U�H�D�F�W�L�Y�H�W�K�U�R�X�J�K�R�X�W�W�K�H

�-�R�X�U�Q�D�O���R�I���,�Q�V�H�F�W���6�F�L�H�Q�F�H���_���Z�Z�Z���L�Q�V�H�F�W�V�F�L�H�Q�F�H���R�U�J �,�6�6�1����������������������

�-�R�X�U�Q�D�O���R�I���,�Q�V�H�F�W���6�F�L�H�Q�F�H�����9�R�O�X�P�H�������_���$�U�W�L�F�O�H������ ����



�Q�H�U�Y�R�X�V�V�\�V�W�H�P�V�R�I �L�Q�V�H�F�W�V���D�I�I�H�F�W�L�Q�J�V�H�Q�V�R�U�\
�S�U�R�F�H�V�V�L�Q�J���L�Q�I�R�U�P�D�W�L�R�Q�F�R�G�L�Q�J�D�Q�G�E�H�K�D�Y�L�R�U���$�V
�D�Q �L�Q�L�W�L�D�O�V�W�H�S�W�R�Z�D�U�G�V�X�Q�G�H�U�V�W�D�Q�G�L�Q�J�W�K�H
�P�R�G�X�O�D�W�R�U�\�U�R�O�H�V�R�I�W�K�H�V�H�D�P�L�Q�H�V�L�Q�R�O�I�D�F�W�R�U�\
�S�U�R�F�H�V�V�L�Q�J�Z�H�F�O�R�Q�H�G�R�Q�H�S�X�W�D�W�L�Y�H�2�$ ���0�V�2�$�5��
�D�Q�G�W�Z�R���+�7 �U�H�F�H�S�W�R�U�V���0�V���+�7�����5 �D�Q�G
�0�V���+�7���L�M�5���I�U�R�P�W�K�H�P�R�W�KManduca sexta.
�3�K�\�O�R�J�H�Q�H�W�L�F�D�Q�D�O�\�V�L�V�F�R�Q�I�L�U�P�H�G�W�K�D�W�0�V�2�$�5
�V�K�D�U�H�V�V�L�J�Q�L�I�L�F�D�Q�W�V�H�T�X�H�Q�F�H�K�R�P�R�O�R�J�\�Z�L�W�K�2�$
�U�H�F�H�S�W�R�U�V�S�U�H�Y�L�R�X�V�O�\�F�K�D�U�D�F�W�H�U�L�]�H�G�L�Q �W�K�H
�F�R�F�N�U�R�D�F�K�D�Q�G�W�K�H�E�H�H���E�X�W�V�K�R�Z�V�P�X�F�K�O�H�V�V
�V�L�P�L�O�D�U�L�W�\�W�R�S�X�W�D�W�L�Y�H�2�$���W�\�U�D�P�L�Q�H�U�H�F�H�S�W�R�U�V�I�U�R�P
�W�K�H�P�R�W�K�VBombyx mori �D�Q�GHeliothis virescens.
�8�V�L�Q�J�W�K�H�0�V�2�$�5�V�H�T�X�H�Q�F�H���I�U�D�J�P�H�Q�W�V�H�Q�F�R�G�L�Q�J
�S�X�W�D�W�L�Y�H�2�$�U�H�F�H�S�W�R�U�V�Z�H�U�H�R�E�W�D�L�Q�H�G�I�U�R�P���� �P�R�U�L
�D�Q�GH. virescens, �D�Q�G�W�K�L�V�D�Q�D�O�\�V�L�V�J�U�R�X�S�H�G�W�K�H�V�H
�U�H�F�H�S�W�R�U�V�L�Q�D�V�H�S�D�U�D�W�H�F�O�D�G�H�Z�L�W�K�R�W�K�H�U�L�G�H�Q�W�L�I�L�H�G
�W�\�U�D�P�L�Q�H�U�H�F�H�S�W�R�U�V���&�R�O�O�H�F�W�L�Y�H�O�\���R�X�U�U�H�V�X�O�W�V
�L�Q�G�L�F�D�W�H�W�K�D�W�0�V�2�$�5�L�V�O�L�N�H�O�\�W�K�H�I�L�U�V�W�2�$�U�H�F�H�S�W�R�U
�F�O�R�Q�H�G�I�U�R�P�D�O�H�S�L�G�R�S�W�H�U�D�Q�V�S�H�F�L�H�V���0�V���+�7���M�5
�D�Q�G�0�V���+�7���M�L�5�Z�H�U�H�E�R�W�K�V�L�P�L�O�D�U�W�R���+�7�����W�\�S�H
�U�H�F�H�S�W�R�U�V�I�U�R�P�R�W�K�H�U�L�Q�Y�H�U�W�H�E�U�D�W�H�D�Q�G�Y�H�U�W�H�E�U�D�W�H
�V�S�H�F�L�H�V�E�X�W�G�L�I�I�H�U�H�G�I�U�R�P�H�D�F�K�R�W�K�H�U�L�Q�W�K�H�L�U
�1���W�H�U�P�L�Q�X�V�D�Q�G���U�G�F�\�W�R�S�O�D�V�P�L�F�O�R�R�S���0�V���+�7�����5
�Z�D�V�Q�H�D�U�O�\�L�G�H�Q�W�L�F�D�O�W�R�D���+�7 �U�H�F�H�S�W�R�U�I�U�R�PH.
virescens �D�Q�G�0�V�6�+�7�,�Q�5�Z�D�V�D�O�P�R�V�W�L�G�H�Q�W�L�F�D�O�W�R
�D���+�7 �U�H�F�H�S�W�R�U�I�U�R�PB. mori. �7�K�H�V�H�T�X�H�Q�F�H�V�I�R�U
�K�R�P�R�O�R�J�V�R�I �0�V���+�7�����5�I�U�R�PB. mori and
�0�V���+�7�����L�5�I�U�R�PH. virescens �Z�H�U�H�D�O�V�R�R�E�W�D�L�Q�H�G
�D�Q�G�S�K�\�O�R�J�H�Q�H�W�L�F�D�Q�D�O�\�V�L�V�R�I�W�K�H�V�H�G�D�W�D�F�R�Q�I�L�U�P�H�G
�W�K�D�W�W�K�H�/�H�S�L�G�R�S�W�H�U�D�O�L�N�H�O�\�K�D�Y�H�D�W�O�H�D�V�W�W�Z�R
���+�7�����W�\�S�H���U�H�F�H�S�W�R�U�V��

�0�R�O�H�F�X�O�D�U�,�G�H�Q�W�L�I�L�F�D�W�L�R�Q�R�I �E�X�U�V�L�F�R�Q
�Q�H�X�U�R�Q�V�L�Q�F�H�Q�W�U�D�O�Q�H�U�Y�R�X�V�V�\�V�W�H�P�R�I�W�K�H
�W�R�E�D�F�F�R���K�D�Z�N�P�R�W�K��Manduca sexta

�/�L���'�D�L�������/�L�V�D���3�L�W�W�V�������+�D�Q�V���:�L�O�O�L���+�R�Q�H�J�J�H�U�������D�Q�G���0�L�F�K�D�H�O���(��
�$�G�D�P�V��

���'�H�S�D�U�W�P�H�Q�W�V���R�I���(�Q�W�R�P�R�O�R�J�\���D�Q�G���&�H�O�O
�%�L�R�O�R�J�\���1�H�X�U�R�V�F�L�H�Q�F�H�����8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\���R�I���&�D�O�L�I�R�U�Q�L�D�����5�L�Y�H�U�V�L�G�H��
�&�$�����������������8�6�$�����O�L�G�D�L�#�X�F�U���H�G�X
���'�H�S�D�U�W�P�H�Q�W���R�I���%�L�R�O�R�J�L�F�D�O���6�F�L�H�Q�F�H�V�����9�D�Q�G�H�U�E�L�O�W���8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\��
�1�D�V�K�Y�L�O�O�H�����7�1���������������������������8�6�$��

�'�X�U�L�Q�J�S�R�V�W���H�F�O�R�V�L�R�Q���D�G�X�O�W�L�Q�V�H�F�W�V�X�Q�G�H�U�J�R
�V�H�T�X�H�Q�W�L�D�O�S�U�R�F�H�V�V�H�V�R�I �Z�L�Q�J�H�[�S�D�Q�V�L�R�Q��
�V�F�O�H�U�R�W�L�]�D�W�L�R�Q�D�Q�G�P�H�O�D�Q�L�]�D�W�L�R�Q�X�Q�G�H�U�K�R�U�P�R�Q�D�O
�F�R�Q�W�U�R�O���%�X�U�V�L�F�R�Q���D�N�H�\�Q�H�X�U�R�K�R�U�P�R�Q�D�O�U�H�J�X�O�D�W�R�U
�R�I�W�K�H�V�H�E�H�K�D�Y�L�R�U�V���L�V�K�L�J�K�O�\�F�R�Q�V�H�U�Y�H�G�L�Q�W�K�H
�,�Q�V�H�F�W�D���5�H�F�H�Q�W�U�H�S�R�U�W�V�F�K�D�U�D�F�W�H�U�L�]�H�E�X�U�V�L�F�R�Q�D�V�D
�S�E�X�U�V���E�X�U�V�K�H�W�H�U�R�G�L�P�H�U�L�F�F�\�V�W�H�L�Q�H�N�Q�R�W�S�U�R�W�H�L�Q�L�Q
Drosophila melanogaster �� �:�H �V�K�R�Z�W�K�H�S�U�H�V�H�Q�F�H
�R�I �W�Z�R�S�U�H�G�L�F�W�H�G�S�U�R�W�H�L�Q�V�H�Q�F�R�G�H�G�E�\ �J�H�Q�H�V
Mas-burs �D�Q�GMas-pburs �L�QManduca sexta. in
situ �K�\�E�U�L�G�L�]�D�W�L�R�Q�Z�L�W�KMas-burs �D�Q�GMas-pburs

�'�1�$ �S�U�R�E�H�V�D�Q�G�L�P�P�X�Q�R�K�L�V�W�R�F�K�H�P�L�V�W�U�\�Z�L�W�K
�E�X�U�V�L�F�R�Q�D�Q�W�L�E�R�G�L�H�V�Z�H�U�H�X�V�H�G�W�R�O�D�E�H�O�Q�H�X�U�R�Q�V��
�Z�K�L�F�K�H�[�S�U�H�V�V�E�X�U�V�L�F�R�Q�L�Q�W�K�H�&�1�6�R�I�S�K�D�U�D�W�H
�O�D�U�Y�D�H���S�X�S�D�H�D�Q�G�D�G�X�O�W�V���'�X�U�L�Q�J�G�H�Y�H�O�R�S�P�H�Q�W��
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�'�L�O�H�H�S���1�����'�H�R�E�D�J�N�D�U�������$�Q�M�D�O�L���'�����$�S�W�H���'�H�V�K�S�D�Q�G�H����
�0�D�Q�G�D�U���6�����3�D�L�Q�J�D�Q�N�D�U��

���'�H�S�D�U�W�P�H�Q�W���R�I���=�R�R�O�R�J�\�����8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\���R�I���3�X�Q�H�����3�X�Q�H������������������
�,�1�'�,�$�����G�Q�G�H�R�#�X�Q�L�S�X�Q�H���H�U�Q�H�W���L�Q
���,�Q�V�W�L�W�X�W�H���R�I���%�L�R�L�Q�I�R�U�P�D�W�L�F�V���D�Q�G���%�L�R�W�H�F�K�Q�R�O�R�J�\�����8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\
�R�I���3�X�Q�H�����3�X�Q�H���������������������,�1�'�,�$

Serratia �V�S���Z�D�V�I�R�X�Q�G�W�R�E�H�W�K�H�F�R�P�P�R�Q�J�X�W
�E�D�F�W�H�U�L�X�P�R�IAedes aegypti �O�D�U�Y�D�H�L�V�R�O�D�W�H�G�I�U�R�P
�G�L�I�I�H�U�H�Q�W�Q�D�W�X�U�D�O�H�Q�Y�L�U�R�Q�P�H�Q�W�V�D�Q�G�O�D�E�R�U�D�W�R�U�\
�U�H�D�U�H�G�F�R�O�R�Q�L�H�V���,�W�Z�D�V�D�O�V�R�U�H�W�D�L�Q�H�G�L�Q�W�K�H�J�X�W�V�R�I
�H�P�H�U�J�L�Q�J�D�G�X�O�W�V�E�\ �W�U�D�Q�V�W�D�G�L�D�O�W�U�D�Q�V�P�L�V�V�L�R�Q��
�:�K�H�QSerratia �Z�D�V�L�Q�F�R�U�S�R�U�D�W�H�G�L�Q�E�O�R�R�G�P�H�D�O
�D�O�R�Q�J�Z�L�W�K�G�H�Q�J�X�H�Y�L�U�X�V���W�K�H�U�H�Z�D�V�V�W�D�W�L�V�W�L�F�D�O�O�\
�V�L�J�Q�L�I�L�F�D�Q�W�L�Q�F�U�H�D�V�H�L�Q�Q�X�P�E�H�U�R�I�V�X�V�F�H�S�W�L�E�O�HAe.
aegypti �I�H�P�D�O�H�V���:�H �R�E�V�H�U�Y�H�G�W�K�D�WSerratia
�V�S�H�F�L�I�L�F���� �.�'�D �S�R�O�\�S�H�S�W�L�G�H���3�������L�Q�W�H�U�D�F�W�H�G�Z�L�W�K
�J�X�W�E�U�X�V�K�E�R�U�G�H�U�P�H�P�E�U�D�Q�H�I�U�D�F�W�L�R�Q�F�R�Q�W�D�L�Q�L�Q�J
�G�H�Q�J�X�H�Y�L�U�D�O�U�H�F�H�S�W�R�U�F�R�P�S�R�Q�H�Q�W�R�IAe. aegypti ��
�7�K�H�V�H�L�Q�W�H�U�D�F�W�L�R�Q�V�Z�H�U�H�I�X�U�W�K�H�U�F�R�Q�I�L�U�P�H�G�X�V�L�Q�J
�G�L�V�V�H�F�W�H�G�J�X�W�I�U�R�PAe. aegypti �I�H�P�D�O�H�V���3����
�L�G�H�Q�W�L�I�L�H�G�W�R�E�H �D �S�H�U�L�S�O�D�V�P�L�F�P�H�P�E�U�D�Q�H
�F�R�P�S�R�Q�H�Q�W�R�ISerratia �W�K�X�V�V�H�H�P�V�W�R�H�Q�K�D�Q�F�H�W�K�H
�G�H�Q�J�X�H�Y�L�U�D�O�L�Q�W�H�U�D�F�W�L�R�Q�L�Q�W�K�H�P�L�G�J�X�W�R�I
�P�R�V�T�X�L�W�R���:�H �D�U�H�D�W�W�H�P�S�W�L�Q�J�W�R�X�V�H�W�K�L�V�P�L�F�U�R�E�H
�D�V�D�Y�H�K�L�F�O�H�I�R�U�S�D�U�D�W�U�D�Q�V�J�H�Q�H�V�L�V���,�Q�W�H�U�H�V�W�L�Q�J�O�\��
�W�K�H�X�Q�L�T�X�H�I�H�D�W�X�U�H�R�I�W�K�L�V�E�D�F�W�H�U�L�X�P�Z�D�V�L�W�V
�V�X�U�Y�L�Y�D�O�L�Q�W�K�H�P�L�G�J�X�W�R�IAedes�D�W�K�L�J�K�H�U�D�P�E�L�H�Q�W
�W�H�P�S�H�U�D�W�X�U�H���(�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�R�I �3���� �Z�D�V�D�O�V�R
�H�Q�K�D�Q�F�H�G�D�W�K�L�J�K�H�U�W�H�P�S�H�U�D�W�X�U�H���+�L�J�K�H�U
�W�H�P�S�H�U�D�W�X�U�H�W�K�X�V�F�R�X�O�G�D�V�V�L�V�WSerratia �P�H�G�L�D�W�H�G
�H�Q�K�D�Q�F�H�P�H�Q�W�R�I�Y�L�U�D�O�V�X�V�F�H�S�W�L�E�L�O�L�W�\�D�Q�G�W�K�H�U�H�I�R�U�H��
�Y�H�F�W�R�U�F�R�P�S�H�W�H�Q�F�H�R�IAe. aegypti ���7�H�P�S�H�U�D�W�X�U�H�L�V
�D�O�V�R�N�Q�R�Z�Q�W�R�P�R�G�X�O�D�W�H�(�,�3�D�V�Z�H�O�O�D�V�Y�H�F�W�R�U�J�H�Q�H
�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�V���8�V�L�Q�JAe. aegypti �D�Q�GAe. albopictus
�G�H�U�L�Y�H�G�F�H�O�O�O�L�Q�H�V�Z�H�I�R�X�Q�G�W�K�D�W�G�H�Q�J�X�H�����Y�L�U�X�V
�E�L�Q�G�L�Q�J�Z�D�V�H�Q�K�D�Q�F�H�G�R�Q�H�[�S�R�V�X�U�H�W�R�K�L�J�K�H�U
�W�H�P�S�H�U�D�W�X�U�H���7�H�P�S�H�U�D�W�X�U�H�D�V�D�Q�H�[�W�U�L�Q�V�L�F�I�D�F�W�R�U
�W�K�X�V�F�D�Q�H�Q�K�D�Q�F�H�W�K�H�Y�H�F�W�R�U�F�R�P�S�H�W�H�Q�F�H�E�\
�P�R�G�X�O�D�W�L�Q�J�L�Q�W�U�L�Q�V�L�F�I�D�F�W�R�U�V�L�Q�F�O�X�G�L�Q�J�U�H�F�H�S�W�R�U
�J�H�Q�H�U�H�J�X�O�D�W�L�R�Q�D�Q�G�D�O�V�R�J�X�W�E�D�F�W�H�U�L�X�P�O�L�N�H
Serratia �V�S��

�$�Q�R�S�K�H�O�H�V�D�Q�W�L���3�O�D�V�P�R�G�L�X�P�G�H�I�H�Q�V�H
�U�H�V�S�R�Q�V�H�V

�*�H�R�U�J�H���'�L�P�R�S�R�X�O�R�V

�'�H�S�W�����0�R�O�H�F�X�O�D�U���0�L�F�U�R�E�L�R�O�R�J�\���D�Q�G���,�P�P�X�Q�R�O�R�J�\�����-�R�K�Q�V
�+�R�S�N�L�Q�V���6�F�K�R�R�O���R�I���3�X�E�O�L�F���+�H�D�O�W�K�����%�D�O�W�L�P�R�U�H�����0�'��������������
�8�6�$�����J�G�L�P�R�S�R�X�#�M�K�V�S�K���H�G�X

�7�U�D�Q�V�P�L�V�V�L�R�Q�R�I �P�D�O�D�U�L�D�U�H�T�X�L�U�H�V�V�X�F�F�H�V�V�I�X�O
�F�R�P�S�O�H�W�L�R�Q�R�I�F�R�P�S�O�H�[�L�Q�W�H�U�D�F�W�L�R�Q�V�E�H�W�Z�H�H�Q�W�K�H
Anopheles �Y�H�F�W�R�U�D�Q�G�W�K�HPlasmodium �S�D�U�D�V�L�W�H��

�-�R�X�U�Q�D�O���R�I���,�Q�V�H�F�W���6�F�L�H�Q�F�H���_���Z�Z�Z���L�Q�V�H�F�W�V�F�L�H�Q�F�H���R�U�J �,�6�6�1����������������������

�-�R�X�U�Q�D�O���R�I���,�Q�V�H�F�W���6�F�L�H�Q�F�H�����9�R�O�X�P�H�������_���$�U�W�L�F�O�H������ ����



�7�K�H�V�H�L�Q�W�H�U�D�F�W�L�R�Q�V�L�Q�Y�R�O�Y�H�P�R�V�T�X�L�W�R�L�P�P�X�Q�H�D�Q�G
�R�W�K�H�U�S�K�\�V�L�R�O�R�J�L�F�D�O�U�H�V�S�R�Q�V�H�V�W�R�W�K�H�L�Q�Y�D�G�L�Q�J
�R�R�N�L�Q�H�W�H�V�D�Q�G�R�W�K�H�U�F�R�P�S�R�Q�H�Q�W�V�R�I �L�Q�I�H�F�W�H�G
�E�O�R�R�G���D�Q�G�D�F�F�X�U�D�W�H�H�[�H�F�X�W�L�R�Q�R�IPlasmodiumÕs
�J�H�Q�H�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�S�U�R�J�U�D�P�W�K�D�W�G�L�U�H�F�W�V�L�W�V
�G�H�Y�H�O�R�S�P�H�Q�W�D�O�W�U�D�Q�V�L�W�L�R�Q�V�D�Q�G�L�Q�W�H�U�D�F�W�L�R�Q�V�Z�L�W�K
�W�K�H�Y�H�F�W�R�U���0�D�M�R�U�R�E�V�W�D�F�O�H�V�D�U�H�H�Q�F�R�X�Q�W�H�U�H�G�L�Q�W�K�H
�P�L�G�J�X�W�W�L�V�V�X�H���Z�K�H�U�H�P�R�V�W�S�D�U�D�V�L�W�H�V�D�U�H�N�L�O�O�H�G�E�\
�W�K�H�P�R�V�T�X�L�W�R�¶�V�L�P�P�X�Q�H�V�\�V�W�H�P���8�Q�G�H�U�V�W�D�Q�G�L�Q�J
�W�K�H�P�R�O�H�F�X�O�D�U�L�Q�W�H�U�D�F�W�L�R�Q�V�W�D�N�L�Q�J�S�O�D�F�H�E�H�W�Z�H�H�Q
�W�K�H�P�D�O�D�U�L�D�S�D�U�D�V�L�W�H�D�Q�G�P�R�V�T�X�L�W�R�Y�H�F�W�R�U�L�V
�H�V�V�H�Q�W�L�D�O�I�R�U�W�K�H�G�H�Y�H�O�R�S�P�H�Q�W�R�I�P�D�O�D�U�L�D�F�R�Q�W�U�R�O
�V�W�U�D�W�H�J�L�H�V�E�D�V�H�G�RPlasmodium �E�O�R�F�N�L�Q�J�L�Q�W�K�H
�P�R�V�T�X�L�W�R���6�R�I�D�U���P�R�V�W�V�W�X�G�L�H�V�K�D�Y�H�I�R�F�X�V�H�G�R�Q
�W�K�H�U�R�G�H�Q�W�S�D�U�D�V�L�W�H�P�R�G�H�O��Plasmodium berghei��
�Z�K�L�F�K�L�V�P�R�U�H�D�P�H�Q�D�E�O�H�W�R�H�[�S�H�U�L�P�H�Q�W�D�O
�S�U�R�F�H�G�X�U�H�V���$ �F�R�P�S�D�U�D�W�L�Y�H�D�Q�D�O�\�V�L�V�R�IA. gambiae
�W�U�D�Q�V�F�U�L�S�W�U�H�V�S�R�Q�V�H�V�W�R�P�L�G�J�X�W�L�Q�Y�D�V�L�R�Q�R�IP.
berghei �D�Q�GP. falciparum �R�R�N�L�Q�H�W�H�V�V�K�R�Z�H�G
�E�U�R�D�G�Y�D�U�L�D�W�L�R�Q�V�D�Q�G�K�D�Y�H�L�G�H�Q�W�L�I�L�H�G�I�D�F�W�R�U�V�W�K�D�W
�F�D�Q�P�R�G�X�O�D�W�H�L�Q�I�H�F�W�L�R�Q�O�H�Y�H�O�V�R�I�E�R�W�K�R�U�R�Q�O�\�R�Q�H
�R�I�W�K�H�W�Z�R�S�D�U�D�V�L�W�H�V�S�H�F�L�H�V���,�Q�Y�D�V�L�R�Q�E�\P. berghei
�K�D�G�D�P�R�U�H�S�U�R�I�R�X�Q�G�L�P�S�D�F�W�R�Q�W�K�H�P�R�V�T�X�L�W�R
�W�U�D�Q�V�F�U�L�S�W�R�P�H���L�Q�F�O�X�G�L�Q�J�D�Y�D�U�L�H�W�\�R�I�I�X�Q�F�W�L�R�Q�D�O
�J�H�Q�H�F�O�D�V�V�H�V���Z�K�L�O�HP. falciparum �H�O�L�F�L�W�H�G�D
�E�U�R�D�G�H�U�L�P�P�X�Q�H�U�H�V�S�R�Q�V�H�D�W�W�K�H�J�H�Q�H�W�U�D�Q�V�F�U�L�S�W
�O�H�Y�H�O���,�Q�J�H�V�W�L�R�Q�R�I�K�X�P�D�Q�P�D�O�D�U�L�D���L�Q�I�H�F�W�H�G�E�O�R�R�G
�O�D�F�N�L�Q�J�L�Q�Y�D�V�L�Y�H�R�R�N�L�Q�H�W�H�V�D�O�V�R�L�Q�G�X�F�H�G�D�Y�D�U�L�H�W�\
�R�I �L�P�P�X�Q�H�J�H�Q�H�V���L�Q�F�O�X�G�L�Q�J�V�H�Y�H�U�D�O
�D�Q�W�L��Plasmodium �I�D�F�W�R�U�V���6�H�Y�H�Q�R�I���� �W�H�V�W�H�G�J�H�Q�H�V
�Z�H�U�H�I�R�X�Q�G�W�R�L�Q�I�O�X�H�Q�F�H�P�R�V�T�X�L�W�R�U�H�V�L�V�W�D�Q�F�H�W�R
�E�R�W�K�S�D�U�D�V�L�W�H�V�S�H�F�L�H�V���$�Q �0�'�����O�L�N�H�U�H�F�H�S�W�R�U��
�$�J�0�'�/���� �D�Q�G�D�Q�L�P�P�X�Q�R�O�H�F�W�L�Q���)�%�1�������V�K�R�Z�H�G
�V�S�H�F�L�I�L�F�L�W�\�L�Q�U�H�J�X�O�D�W�L�Q�J�R�Q�O�\�U�H�V�L�V�W�D�Q�F�H�W�RP.
falciparum, �Z�K�L�O�H�W�K�H�D�Q�W�L�P�L�F�U�R�E�L�D�O�S�H�S�W�L�G�H
�*�D�P�E�L�F�L�Q�D�Q�G�D �Q�R�Y�H�O�S�X�W�D�W�L�Y�H�V�K�R�U�W�V�H�F�U�H�W�H�G
�S�H�S�W�L�G�H���,�5�6�3�����Z�H�U�H�P�R�U�H�V�S�H�F�L�I�L�F�I�R�U�G�H�I�H�Q�V�H
�D�J�D�L�Q�V�W�W�K�H�U�R�G�H�Q�W�S�D�U�D�V�L�W�HP. berghei�� �:�K�L�O�H�D�O�O
�W�K�H�J�H�Q�H�V�W�K�D�W�D�I�I�H�F�W�H�GPlasmodium �G�H�Y�H�O�R�S�P�H�Q�W
�D�O�V�R�L�Q�I�O�X�H�Q�F�H�G�P�R�V�T�X�L�W�R�U�H�V�L�V�W�D�Q�F�H�W�R�E�D�F�W�H�U�L�D�O
�L�Q�I�H�F�W�L�R�Q���I�R�X�U�R�I�W�K�H�D�Q�W�L�P�L�F�U�R�E�L�D�O�J�H�Q�H�V�K�D�G�Q�R
�H�I�I�H�F�W�R�QPlasmodium �G�H�Y�H�O�R�S�P�H�Q�W���7�K�H�G�H�I�H�Q�V�H
�D�J�D�L�Q�V�W�W�K�H�W�Z�RPlasmodium �V�S�H�F�L�H�V�L�V�P�H�G�L�D�W�H�G
�E�\�D�Q�W�L�P�L�F�U�R�E�L�D�O�I�D�F�W�R�U�V�Z�L�W�K�E�R�W�K�X�Q�L�Y�H�U�V�D�O�D�Q�G
Plasmodium ���V�S�H�F�L�H�V�V�S�H�F�L�I�L�F�D�F�W�L�Y�L�W�L�H�V���7�K�H
�P�R�V�T�X�L�W�R�L�V�F�D�S�D�E�O�H�R�I�V�H�Q�V�L�Q�J�L�Q�I�H�F�W�H�G�E�O�R�R�G
�F�R�Q�V�W�L�W�X�H�Q�W�V�L�Q�W�K�H�D�E�V�H�Q�F�H�R�I�L�Q�Y�D�G�L�Q�J�R�R�N�L�Q�H�W�H�V��
�W�K�H�U�H�E�\�L�Q�G�X�F�L�Q�J�D�Q�W�L��Plasmodium �L�P�P�X�Q�H
�U�H�V�S�R�Q�V�H�V��

�D�Q�J�D�*�(�'�8�&�,��Anopheles gambiae �J�H�Q�H
�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�G�D�W�D�E�D�V�H�Z�L�W�K�L�Q�W�H�J�U�D�W�H�G
�F�R�P�S�D�U�D�W�L�Y�H�D�O�J�R�U�L�W�K�P�V�I�R�U�L�G�H�Q�W�L�I�\�L�Q�J
�F�R�Q�V�H�U�Y�H�G�'�1�$ �P�R�W�L�I�V�L�Q �S�U�R�P�R�W�H�U
�V�H�T�X�H�Q�F�H�V

�6�X�P�X�G�X���'�L�V�V�D�Q�D�\�D�N�H�������2�V�Y�D�O�G�R���0�D�U�L�Q�R�W�W�L�������-�R�V�H���0�D�U�F�R�V���&��

�5�L�E�H�L�U�R�� �D�Q�G���$�Q�W�K�R�Q�\���$�����-�D�P�H�V������

���'�H�S�D�U�W�P�H�Q�W���R�I���0�R�O�H�F�X�O�D�U���%�L�R�O�R�J�\���D�Q�G���%�L�R�F�K�H�P�L�V�W�U�\��
�8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\���R�I���&�D�O�L�I�R�U�Q�L�D�����,�U�Y�L�Q�H�����&�$��������������
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�5�R�F�N�Y�L�O�O�H�����0�'������������
���'�H�S�D�U�W�P�H�Q�W���R�I���0�L�F�U�R�E�L�R�O�R�J�\���D�Q�G���0�R�O�H�F�X�O�D�U���*�H�Q�H�W�L�F�V��
�8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\���R�I���&�D�O�L�I�R�U�Q�L�D�����,�U�Y�L�Q�H�����&�$����������

�7�K�H�F�R�P�S�O�H�W�H�G�V�H�T�X�H�Q�F�H�R�I �W�K�HAnopheles
gambiae �J�H�Q�R�P�H�K�D�V�H�Q�D�E�O�H�G�J�H�Q�R�P�H���Z�L�G�H
�D�Q�D�O�\�V�H�V�R�I�J�H�Q�H�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�D�Q�G�U�H�J�X�O�D�W�L�R�Q�L�Q�W�K�L�V
�S�U�L�Q�F�L�S�D�O�Y�H�F�W�R�U�R�I �K�X�P�D�Q�P�D�O�D�U�L�D���7�K�H�V�H
�L�Q�Y�H�V�W�L�J�D�W�L�R�Q�V�K�D�Y�H�F�U�H�D�W�H�G�D�G�H�P�D�Q�G�I�R�U�H�I�I�L�F�L�H�Q�W
�P�H�W�K�R�G�V�R�I�F�D�W�D�O�R�J�X�L�Q�J�D�Q�G�D�Q�D�O�\�]�L�Q�J�W�K�H�O�D�U�J�H
�T�X�D�Q�W�L�W�L�H�V�R�I�G�D�W�D�W�K�D�W�K�D�Y�H�E�H�H�Q�V�X�E�V�H�T�X�H�Q�W�O�\
�S�U�R�G�X�F�H�G���7�K�H�R�U�J�D�Q�L�]�D�W�L�R�Q�R�I�J�H�Q�R�P�H���Z�L�G�H�G�D�W�D
�L�Q�W�R�R�Q�H�X�Q�L�I�L�H�G�G�D�W�D�E�D�V�H�P�D�N�H�V�S�R�V�V�L�E�O�H�W�K�H
�H�I�I�L�F�L�H�Q�W�L�G�H�Q�W�L�I�L�F�D�W�L�R�Q�R�I�V�S�D�W�L�D�O�D�Q�G�W�H�P�S�R�U�D�O
�S�D�W�W�H�U�Q�V�R�I�J�H�Q�H�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q���D�Q�G�E�\�S�D�L�U�L�Q�J�W�K�H�V�H
�I�L�Q�G�L�Q�J�V�Z�L�W�K�F�R�P�S�D�U�D�W�L�Y�H�D�O�J�R�U�L�W�K�P�V���P�D�\�R�I�I�H�U�D
�W�R�R�O�W�R�J�D�L�Q�L�Q�V�L�J�K�W�L�Q�W�R�W�K�H�P�R�O�H�F�X�O�D�U
�P�H�F�K�D�Q�L�V�P�V�W�K�D�W�I�D�F�L�O�L�W�D�W�H�V�X�F�K�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q
�S�D�W�W�H�U�Q�V���:�H �G�H�Y�H�O�R�S�H�G�D �S�X�E�O�L�F�O�\���D�F�F�H�V�V�L�E�O�H
�G�D�W�D�E�D�V�H�D�Q�G�L�Q�W�H�J�U�D�W�H�G�G�D�W�D���P�L�Q�L�Q�J�W�R�R�O��
�D�Q�J�D�*�(�'�8�&�,���W�K�D�W�X�Q�L�I�L�H�V���� �V�W�D�J�H���D�Q�G
�W�L�V�V�X�H���V�S�H�F�L�I�L�F�P�L�F�U�R�D�U�U�D�\�D�Q�D�O�\�V�H�V�R�I �J�H�Q�H
�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�L�Q An. gambiae �D�W�G�L�I�I�H�U�H�Q�W
�G�H�Y�H�O�R�S�P�H�Q�W�D�O�V�W�D�J�H�V���D�Q�G�W�H�P�S�R�U�D�O�V�H�S�D�U�D�W�L�R�Q�V
�I�R�O�O�R�Z�L�Q�J�D �E�O�R�R�G�P�H�D�O������ �I�X�Q�F�W�L�R�Q�D�O�J�H�Q�H
�D�Q�Q�R�W�D�W�L�R�Q���D�Q�G ���� �S�U�R�P�R�W�H�U�V�H�T�X�H�Q�F�H
�F�R�P�S�D�U�L�V�R�Q�D�O�J�R�U�L�W�K�P�V���7�K�H�G�D�W�D�E�D�V�H�F�D�Q�E�H�X�V�H�G
�W�R�V�W�X�G�\�J�H�Q�H�V�H�[�S�U�H�V�V�H�G�L�Q�S�D�U�W�L�F�X�O�D�U�V�W�D�J�H�V��
�W�L�V�V�X�H�V���D�Q�G�S�D�W�W�H�U�Q�V�R�I�L�Q�W�H�U�H�V�W���D�Q�G�W�R�L�G�H�Q�W�L�I�\
�F�R�Q�V�H�U�Y�H�G�S�U�R�P�R�W�H�U�V�H�T�X�H�Q�F�H�P�R�W�L�I�V�W�K�D�W�P�D�\
�S�O�D�\�D�U�R�O�H�L�Q�W�K�H�U�H�J�X�O�D�W�L�R�Q�R�I�V�X�F�K�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q��
�7�K�H�G�D�W�D�E�D�V�H�L�V�D�F�F�H�V�V�L�E�O�H�I�U�R�P�W�K�H�D�G�G�U�H�V�V
�K�W�W�S�������Z�Z�Z���D�Q�J�D�J�H�G���E�L�R���X�F�L���H�G�X���7�K�H
�F�R�P�E�L�Q�D�W�L�R�Q�R�I�J�H�Q�H�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q���I�X�Q�F�W�L�R�Q���D�Q�G
�V�H�T�X�H�Q�F�H�G�D�W�D�L�Q�W�K�H�D�Q�J�D�*�(�'�8�&�,�G�D�W�D�E�D�V�H
�V�W�U�H�D�P�O�L�Q�H�V�V�S�D�W�L�D�O�D�Q�G�W�H�P�S�R�U�D�O�S�D�W�W�H�U�Q���I�L�Q�G�L�Q�J
�D�Q�G�S�U�R�G�X�F�H�V�D �V�W�U�D�L�J�K�W�I�R�U�Z�D�U�G�P�H�D�Q�V�R�I
�G�H�Y�H�O�R�S�L�Q�J�S�U�H�G�L�F�W�L�R�Q�V�D�Q�G �G�H�V�L�J�Q�L�Q�J
�H�[�S�H�U�L�P�H�Q�W�V�W�R�D�V�V�H�V�V�K�R�Z�J�H�Q�H�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�P�D�\
�E�H���F�R�Q�W�U�R�O�O�H�G���D�W���W�K�H���P�R�O�H�F�X�O�D�U���O�H�Y�H�O��

�&�D�V�W�H���E�D�V�H�G�G�L�I�I�H�U�H�Q�F�H�V�L�Q�J�H�Q�H�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q
�L�Q�W�K�H�S�R�O�\�H�P�E�U�\�R�Q�L�F�Z�D�V�SCopidosoma
floridanum
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�'�H�S�D�U�W�P�H�Q�W���R�I���(�Q�W�R�P�R�O�R�J�\�����8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\���R�I���*�H�R�U�J�L�D�����$�W�K�H�Q�V��
�*�$���������������8�6�$�����G�R�Q�Q�H�O�O�#�E�X�J�V���H�Q�W���X�J�D���H�G�X

�7�K�H �S�R�O�\�H�P�E�U�\�R�Q�L�F�S�D�U�D�V�L�W�R�L�GCopidosoma
floridanum �S�U�R�G�X�F�H�V�W�Z�R�P�R�U�S�K�R�O�R�J�L�F�D�O�O�\�D�Q�G
�E�H�K�D�Y�L�R�U�D�O�O�\�G�L�V�W�L�Q�F�W�O�D�U�Y�D�O�F�D�V�W�H�V���V�R�O�G�L�H�U�V�D�Q�G
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�U�H�S�U�R�G�X�F�W�L�Y�H�V���G�X�U�L�Q�J�G�H�Y�H�O�R�S�P�H�Q�W�Z�L�W�K�L�Q�L�W�V
�K�R�V�W���6�R�O�G�L�H�U�O�D�U�Y�D�H�G�H�I�H�Q�G�W�K�H�E�U�R�R�G�D�J�D�L�Q�V�W
�F�R�P�S�H�W�L�W�R�U�V�Z�K�L�O�H�U�H�S�U�R�G�X�F�W�L�Y�H�O�D�U�Y�D�H�G�H�Y�H�O�R�S
�L�Q�W�R�D�G�X�O�W�Z�D�V�S�V���,�Q �W�K�L�V�V�W�X�G�\�Z�H �X�V�H�G�D
�E�L���G�L�U�H�F�W�L�R�Q�D�O�V�X�S�S�U�H�V�V�L�R�Q�V�X�E�W�U�D�F�W�L�Y�H
�K�\�E�U�L�G�L�]�D�W�L�R�Q���6�6�+�� �D�S�S�U�R�D�F�K�W�R �L�V�R�O�D�W�H
�G�L�I�I�H�U�H�Q�W�L�D�O�O�\�H�[�S�U�H�V�V�H�G�J�H�Q�H�V�R�I�W�K�H�W�Z�R�O�D�U�Y�D�O
�F�D�V�W�H�V�R�IC. floridanum �� �:�H �L�V�R�O�D�W�H�G������ �Q�R�Y�H�O
�H�[�S�U�H�V�V�H�G�V�H�T�X�H�Q�F�H�W�D�J�V���(�6�7�V���I�U�R�P�W�K�H�W�Z�R
�V�X�E�W�U�D�F�W�L�R�Q�V���������V�R�O�G�L�H�U�� ������ �U�H�S�U�R�G�X�F�W�L�Y�H�(�6�7�V����
�$�P�R�Q�J�W�K�H�V�H�(�6�7�V �Z�H�U�H�V�H�T�X�H�Q�F�H�V�Z�L�W�K
�V�L�J�Q�L�I�L�F�D�Q�W�V�L�P�L�O�D�U�L�W�\�W�R�V�H�U�L�Q�H�S�U�R�W�H�L�Q�D�V�H�V��
�S�U�R�W�H�L�Q�D�V�H�L�Q�K�L�E�L�W�R�U�V���R�G�R�U�D�Q�W�D�Q�G�F�K�H�P�R�V�H�Q�V�R�U�\
�E�L�Q�G�L�Q�J�S�U�R�W�H�L�Q�V���D�Q�G�F�X�W�L�F�X�O�D�U�S�U�R�W�H�L�Q�V���5�7���3�&�5
�D�Q�D�O�\�V�L�V�R�I�(�6�7�V�I�U�R�P�H�D�F�K�R�I�W�K�H�V�H�F�D�W�H�J�R�U�L�H�V
�L�Q�G�L�F�D�W�H�G�W�K�D�W������ �Z�H�U�H�G�L�I�I�H�U�H�Q�W�L�D�O�O�\�H�[�S�U�H�V�V�H�G
�L�Q�R�Q�H�F�D�V�W�H�R�U�W�K�H�R�W�K�H�U���:�H �F�R�Q�F�O�X�G�H�W�K�D�W�R�X�U
�6�6�+�V�W�U�D�W�H�J�\�Z�D�V�H�I�I�H�F�W�L�Y�H�L�Q�L�G�H�Q�W�L�I�\�L�Q�J�D�Q�X�P�E�H�U
�R�I�J�H�Q�H�V�G�L�I�I�H�U�H�Q�W�L�D�O�O�\�H�[�S�U�H�V�V�H�G�L�Q�H�D�F�K�R�I�W�K�H
�O�D�U�Y�D�O�F�D�V�W�H�V�D�Q�G�V�X�J�J�H�V�W�V�H�Y�H�U�D�O�R�I �W�K�H�V�H
�G�L�I�I�H�U�H�Q�W�L�D�O�O�\�H�[�S�U�H�V�V�H�G�J�H�Q�H�V�Z�L�O�O�E�H�X�V�H�I�X�O�L�Q
�F�K�D�U�D�F�W�H�U�L�]�L�Q�J�F�D�V�W�H���V�S�H�F�L�I�L�F�J�H�Q�H�Q�H�W�Z�R�U�N�V�L�QC.
floridanum ��
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�6�H�T�X�H�Q�F�H�D�Q�G�H�O�H�F�W�U�R�S�K�R�U�H�W�L�F�D�Q�D�O�\�V�H�V�U�H�Y�H�D�O�H�G
�W�K�D�W�W�K�H�F�X�W�L�F�O�H�K�D�V�P�D�Q�\�G�L�V�W�L�Q�F�W�F�X�W�L�F�X�O�D�U
�S�U�R�W�H�L�Q�V���&�3�����Z�L�W�K�W�K�H�P�D�M�R�U�L�W�\�V�K�D�U�L�Q�J�D
�F�R�Q�V�H�U�Y�H�G�V�H�T�X�H�Q�F�H���W�K�H�5�H�E�H�U�V�D�Q�G�5�L�G�G�L�I�R�U�G
���5�5�� �&�R�Q�V�H�Q�V�X�V�W�K�D�W�K�D�V �F�K�L�W�L�Q���E�L�Q�G�L�Q�J
�F�D�S�D�E�L�O�L�W�\���:�H �K�D�Y�H�D�Q�Q�R�W�D�W�H�G�W�K�H�&�3�J�H�Q�H�V�L�Q�W�K�H
�5�5 �I�D�P�L�O�\�L�QAnopheles gambiae�� �X�V�L�Q�J�W�K�H
�F�R�Q�V�H�U�Y�H�G�F�R�Q�V�H�Q�V�X�V�D�V�R�X�U�J�X�L�G�H�D�Q�G�W�K�H
�J�H�Q�R�P�L�F�V�H�T�X�H�Q�F�H�G�D�W�D�I�U�R�P�W�K�H�3�(�6�7�V�W�U�D�L�Q��
�2�Y�H�U������ �5�5 �J�H�Q�H�V�K�D�Y�H�E�H�H�Q�L�G�H�Q�W�L�I�L�H�G��
�L�Q�G�L�F�D�W�L�Q�J�W�K�D�WAnopheles �G�H�Y�R�W�H�V�F�O�R�V�H�W�R���� �R�I
�L�W�V�J�H�Q�H�V�W�R�F�R�G�L�Q�J�I�R�U�W�K�L�V�R�Q�H�F�O�D�V�V�R�I�F�X�W�L�F�X�O�D�U
�S�U�R�W�H�L�Q�V���$�O�P�R�V�W�W�K�U�H�H�T�X�D�U�W�H�U�V�R�I�W�K�H�5�5 �J�H�Q�H�V
�Z�H�U�H�I�R�X�Q�G�L�Q�M�X�V�W�� �F�O�X�V�W�H�U�V�U�D�Q�J�L�Q�J�L�Q�V�L�]�H�I�U�R�P
���±���� �P�H�P�E�H�U�V���Z�L�W�K�E�R�W�K�S�O�X�V�D�Q�G�P�L�Q�X�V
�R�U�L�H�Q�W�D�W�L�R�Q�V���:�L�W�K�L�Q�H�D�F�K�F�O�X�V�W�H�U�W�K�H�U�H�P�D�\�E�H
�V�H�Y�H�U�D�O�J�H�Q�H�V�Z�L�W�K�Y�L�U�W�X�D�O�O�\�L�G�H�Q�W�L�F�D�O�F�R�G�L�Q�J
�V�H�T�X�H�Q�F�H�V���E�X�W�Z�L�W�K�G�L�I�I�H�U�H�Q�W���É�D�Q�G���É�8�7�5�V��
�1�H�D�U�H�V�W�Q�H�L�J�K�E�R�U�D�Q�D�O�\�V�H�V�R�I�D�O�O�W�K�H�5�5�����S�U�R�W�H�L�Q�V
�U�H�Y�H�D�O�H�G�W�K�D�W�V�H�T�X�H�Q�F�H�V�Z�L�W�K�L�Q�D�F�O�X�V�W�H�U�I�R�U�P�H�G
�G�L�V�W�L�Q�F�W�J�U�R�X�S�L�Q�J�V���W�K�L�V�Z�D�V�Q�R�W�I�R�X�Q�G�Z�L�W�K�W�K�H
�5�5�����S�U�R�W�H�L�Q�V�W�K�D�W�D�U�H�P�R�U�H�G�L�Y�H�U�J�H�Q�W�R�X�W�V�L�G�H�W�K�H
�V�W�U�L�F�W�F�R�Q�V�H�Q�V�X�V���,�Q�F�R�Q�W�U�D�V�W�Z�L�W�KA. gambiae��
�R�Q�O�\���� �P�H�P�E�H�U�V�R�I�W�K�H�5�5�I�D�P�L�O�\�Z�H�U�H�L�G�H�Q�W�L�I�L�H�G
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�E�\�W�K�H�V�H�I�L�Q�G�L�Q�J�V�D�U�H�S�U�R�Y�R�F�D�W�L�Y�H���$�W�W�K�H�V�H�T�X�H�Q�F�H
�O�H�Y�H�O�D�O�R�Q�H���L�P�S�R�U�W�D�Q�W�T�X�H�V�W�L�R�Q�V�D�E�R�X�Q�G�D�E�R�X�W�W�K�H
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�L�Q�V�H�F�W�V���/�L�N�H�D�O�O�S�D�W�K�R�J�H�Q�V���W�K�H�E�D�F�W�H�U�L�D�P�X�V�W
�H�Y�D�G�H�R�U�R�Y�H�U�F�R�P�H�K�R�V�W�L�P�P�X�Q�H�G�H�I�H�Q�F�H�V�L�Q�R�U�G�H�U
�W�R�V�X�U�Y�L�Y�H�D�Q�G�S�U�R�O�L�I�H�U�D�W�H��Photorhabdus
�S�U�R�G�X�F�H�V�V�H�Y�H�U�D�O�O�H�W�K�D�O�W�R�[�L�Q�V���H�J�7�F�W�R�[�L�Q�V�D�Q�G
�0�F�I���������E�X�W�R�W�K�H�U�Y�L�U�X�O�H�Q�F�H�J�H�Q�H�V�D�U�H�O�L�N�H�O�\�W�R
�F�R�Q�W�U�L�E�X�W�H�W�R �S�D�W�K�R�J�H�Q�H�V�L�V�E�\ �H�Q�D�E�O�L�Q�J
Photorhabdus �W�R�S�H�U�V�L�V�W�D�Q�G�P�X�O�W�L�S�O�\�Z�L�W�K�L�Q�W�K�H
�L�Q�V�H�F�W�X�Q�W�L�O�E�D�F�W�H�U�L�D�D�U�H�S�U�H�V�H�Q�W�L�Q�V�X�I�I�L�F�L�H�Q�W
�Q�X�P�E�H�U�V�W�R�E�H�D�E�O�H�W�R�N�L�O�O�W�K�H�K�R�V�W���+�H�U�H�Z�H
�G�H�V�F�U�L�E�H�D �V�F�U�H�H�Q�R�I �D �I�X�O�O�\�V�H�T�X�H�Q�F�H�G
Photorhabdus �J�H�Q�R�P�H�W�K�D�W�D�L�P�H�G�W�R�G�L�V�F�R�Y�H�U
�V�X�F�K�S�H�U�V�L�V�W�H�Q�F�H�J�H�Q�H�V���:�H �V�F�U�H�H�Q�H�G�F�R�V�P�L�G�V�W�R
�I�L�Q�G�W�K�R�V�H�W�K�D�W�D�O�O�R�Z�H�G�D�F�O�R�Q�L�Q�J�V�W�U�D�L�Q�R�IE. coli
�W�R�S�H�U�V�L�V�W�Z�L�W�K�L�Q�D�Q�G�X�O�W�L�P�D�W�H�O�\�N�L�O�OManduca
sexta �F�D�W�H�U�S�L�O�O�D�U�V���,�Q�W�K�L�V�Z�D�\�Z�H�L�G�H�Q�W�L�I�L�H�G�D
Photorhabdus �R�S�H�U�R�Qkdp �W�K�D�W�H�Q�F�R�G�H�V�W�K�H
�S�U�R�W�H�L�Q�V�X�E�X�Q�L�W�V�R�I�D�E�D�F�W�H�U�L�D�O�. �� �L�R�Q�W�U�D�Q�V�S�R�U�W�H�U
�D�Q�G�W�K�H�W�Z�R���F�R�P�S�R�Q�H�Q�W�U�H�J�X�O�D�W�R�U�W�K�D�W�J�R�Y�H�U�Q�V
�W�K�H�L�U�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q���(�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�R�I �W�K�H�V�H
Photorhabdus �J�H�Q�H�V�D�O�O�R�Z�VE. coli �W�R�S�H�U�V�L�V�W
�Z�L�W�K�L�Q�S�K�D�J�R�F�\�W�L�F�K�H�P�R�F�\�W�H�V���G�L�V�U�X�S�W�L�R�Q�R�I�D�Q�\
�R�Q�H�R�I�W�K�H�R�S�H�U�R�Q�¶�V�J�H�Q�H�V�S�U�H�Y�H�Q�W�V�S�H�U�V�L�V�W�H�Q�F�H��
�6�L�Q�F�H�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�R�I�W�K�H�W�Z�R���F�R�P�S�R�Q�H�Q�W�U�H�J�X�O�D�W�R�U
�J�H�Q�H�V�D�O�R�Q�H�L�V�V�X�I�I�L�F�L�H�Q�W�I�R�U�S�H�U�V�L�V�W�H�Q�F�H���Z�H
�F�R�Q�M�H�F�W�X�U�H�G�W�K�D�W�W�K�H�G�L�V�W�L�Q�F�W�L�Y�H�I�H�D�W�X�U�H�R�I
Photorhabdus �N�G�S�L�V�W�K�H�V�H�Q�V�R�U���U�H�J�X�O�D�W�R�U�S�D�L�U��
�Z�K�L�F�K�F�D�Q�D�O�V�R�U�H�J�X�O�D�W�H�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�R�I�W�K�HE. coli
�N�G�S�J�H�Q�H�V�W�R�W�K�H�G�H�W�U�L�P�H�Q�W�R�I�W�K�H�K�R�V�W�L�Q�V�H�F�W���:�H
�F�R�Q�I�L�U�P�H�G�W�K�L�V�K�\�S�R�W�K�H�V�L�V�E�\ �V�K�R�Z�L�Q�J�W�K�D�W
�Z�K�H�U�H�D�VE. coli �N�G�S�J�H�Q�H�V�D�U�H�Q�R�W�H�[�S�U�H�V�V�H�G�D�I�W�H�U
�S�K�D�J�R�F�\�W�R�V�L�V���W�K�H�N�G�S�J�H�Q�H�V�R�IPhotorhabdus �D�U�H
�V�W�U�R�Q�J�O�\���H�[�S�U�H�V�V�H�G���Z�L�W�K�L�QManduca �S�K�D�J�R�F�\�W�H�V��

�*�H�Q�H�V�I�R�U�K�R�Q�H�\�E�H�H�K�H�D�W�V�K�R�F�N�S�U�R�W�H�L�Q�V��
�'�H�V�F�U�L�S�W�L�R�Q���D�Q�G���F�R�P�S�D�U�L�V�R�Q

�0�L�F�K�H�O�O�H���0�����(�O�H�N�R�Q�L�F�K

�'�H�S�D�U�W�P�H�Q�W���R�I���%�L�R�O�R�J�L�F�D�O���6�F�L�H�Q�F�H�V�����8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\���R�I���1�H�Y�D�G�D
�/�D�V���9�H�J�D�V���������������0�D�U�\�O�D�Q�G���3�D�U�N�Z�D�\�����/�D�V���9�H�J�D�V�����1�H�Y�D�G�D
���������������8�6�$�����P�L�F�K�H�O�O�H���H�O�H�N�R�Q�L�F�K�#�X�Q�O�Y���H�G�X

�+�V�S�V�D�Q�G�W�K�H�L�U�H�Q�F�R�G�L�Q�J�J�H�Q�H�V��hsps�� �D�U�H�Q�H�D�U�O�\
�X�Q�L�Y�H�U�V�D�O�L�Q�R�U�J�D�Q�L�V�P�V���K�L�J�K�O�\���F�R�Q�V�H�U�Y�H�G���D�Q�G
�D�V�V�L�J�Q�H�G�W�R�I�D�P�L�O�L�H�V�R�Q�W�K�H�E�D�V�L�V�R�I�V�H�T�X�H�Q�F�H
�K�R�P�R�O�R�J�\�D�Q�G�W�\�S�L�F�D�O�P�R�O�H�F�X�O�D�U�Z�H�L�J�K�W���0�H�P�E�H�U�V
�R�I�V�H�Y�H�U�D�O�+�V�S�I�D�P�L�O�L�H�V�G�L�I�I�H�U�L�Q�L�Q�G�X�F�L�E�L�O�L�W�\�E�\

�-�R�X�U�Q�D�O���R�I���,�Q�V�H�F�W���6�F�L�H�Q�F�H���_���Z�Z�Z���L�Q�V�H�F�W�V�F�L�H�Q�F�H���R�U�J �,�6�6�1����������������������

�-�R�X�U�Q�D�O���R�I���,�Q�V�H�F�W���6�F�L�H�Q�F�H�����9�R�O�X�P�H�������_���$�U�W�L�F�O�H������ ����



�V�W�U�H�V�V�R�U�V���L�Q�W�U�D�F�H�O�O�X�O�D�U�O�R�F�D�O�L�]�D�W�L�R�Q���D�Q�G�I�X�Q�F�W�L�R�Q��
�+�V�S�V�L�Q�W�H�U�D�F�W�Z�L�W�K�R�W�K�H�U�S�U�R�W�H�L�Q�V�W�K�D�W�D�U�H�L�Q
�Q�R�Q���Q�D�W�L�Y�H�F�R�Q�I�R�U�P�D�W�L�R�Q�V���Z�K�H�W�K�H�U�G�X�H�W�R
�S�U�R�W�H�L�Q���G�H�Q�D�W�X�U�L�Q�J�V�W�U�H�V�V�R�U�E�H�F�D�X�V�H�W�K�H�S�H�S�W�L�G�H�V
�W�K�H�\�F�R�P�S�U�L�V�H�D�U�H�Q�R�W�I�X�O�O�\�P�D�W�X�U�H���W�R�S�U�R�P�R�W�H
�U�H�I�R�O�G�L�Q�J���P�L�Q�L�P�L�]�H�W�K�H�L�U�D�J�J�U�H�J�D�W�L�R�Q�R�U�W�D�U�J�H�W
�W�K�H�P�I�R�U�G�H�J�U�D�G�D�W�L�R�Q�D�Q�G�U�H�P�R�Y�D�O�I�U�R�P�W�K�H�F�H�O�O��
�$�V�S�D�U�W�R�I�D�O�D�U�J�H�U�D�Q�Q�R�W�D�W�L�R�Q�H�I�I�R�U�W�I�R�O�O�R�Z�L�Q�J�W�K�H
�V�H�T�X�H�Q�F�L�Q�J�R�I �W�K�H�K�R�Q�H�\�E�H�H�J�H�Q�R�P�H���Z�H
�L�G�H�Q�W�L�I�L�H�G�K�H�D�W�V�K�R�F�N�S�U�R�W�H�L�Q�J�H�Q�H�V�I�U�R�P�W�K�H
�K�V�S�������K�V�S�������D�Q�G�K�V�S���� �I�D�P�L�O�L�H�V���'�H�V�S�L�W�H�E�H�L�Q�J
�H�Q�G�R�W�K�H�U�P�L�F�L�Q�V�H�F�W�V�D�Q�G�H�[�K�L�E�L�W�L�Q�J�H�[�W�U�H�P�H�K�H�D�W
�W�R�O�H�U�D�Q�F�H���X�S�W�R�����ƒ�&�I�R�U�� �K�R�X�U���W�K�H�U�H�K�D�V�Q�R�W
�E�H�H�Q�D�O�D�U�J�H�L�Q�F�U�H�D�V�H�L�Q�W�K�H�Q�X�P�E�H�U�K�R�Q�H�\�E�H�H
hsp70�V �F�R�P�S�D�U�H�G�W�R�W�K�R�V�H�L�Q�R�W�K�H�U�L�Q�V�H�F�W
�J�H�Q�R�P�H�V���&�R�P�S�D�U�L�V�R�Q�V�E�H�W�Z�H�H�Q�W�K�H�K�R�Q�H�\�E�H�H��
�I�O�\���D�Q�G�P�R�V�T�X�L�W�R�V�H�T�X�H�Q�F�H�V�V�X�J�J�H�V�W�W�K�D�W�W�K�H�I�O�\
�P�R�G�H�O���P�D�\���Q�R�W���U�H�S�U�H�V�H�Q�W���W�K�H���D�Q�F�H�V�W�U�D�O���V�L�W�X�D�W�L�R�Q��

�$ �V�W�D�J�H���V�S�H�F�L�I�L�F�R�Y�D�U�L�D�Q�I�D�F�W�R�U�Z�L�W�K�V�W�D�E�O�H
�V�W�L�P�X�O�D�W�L�R�Q�R�I�M�X�Y�H�Q�L�O�H�K�R�U�P�R�Q�H�V�\�Q�W�K�H�V�L�V
�E�\ �F�R�U�S�R�U�D�D�O�O�D�W�D�R�I �W�K�H�F�R�F�N�U�R�D�F�K
Diploptera punctata

�.���/�����(�O�O�L�R�W�W�����$���3�����:�R�R�G�K�H�D�G�����%�����6�W�D�\

�'�H�S�D�U�W�P�H�Q�W���R�I���%�L�R�O�R�J�L�F�D�O���6�F�L�H�Q�F�H�V�����8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\���R�I���,�R�Z�D��
�,�R�Z�D���&�L�W�\�����,�$�����������������8�6�$�����E�D�U�E�D�U�D���V�W�D�\�#�X�L�R�Z�D���H�G�X

In vivo �V�W�X�G�L�H�V�R�I �W�K�H�F�R�F�N�U�R�D�F�KDiploptera
punctata �K�D�Y�H�V�K�R�Z�Q�V�W�D�J�H���V�S�H�F�L�I�L�F�R�Y�D�U�L�D�Q
�V�W�L�P�X�O�D�W�L�R�Q�R�I�M�X�Y�H�Q�L�O�H�K�R�U�P�R�Q�H���-�+���V�\�Q�W�K�H�V�L�V�E�\
�F�R�U�S�R�U�D�D�O�O�D�W�D���&�$�����5�D�Q�N�L�Q�D�Q�G�6�W�D�\������������ �*�H�Q��
�D�Q�G�&�R�P�S���(�Q�G�R�F�U�L�Q�R�O�R�J�\�������� �������±���������� �8�V�L�Q�J
�R�Y�D�U�\���F�R�Q�G�L�W�L�R�Q�H�G�P�H�G�L�X�P���2�&�0���W�R�W�U�H�D�W�&�$in
vitro �� �D�Q�R�Q���V�W�D�J�H���V�S�H�F�L�I�L�F�V�W�L�P�X�O�D�W�R�U�\�I�D�F�W�R�U�Z�D�V
�I�R�X�Q�G�W�R�E�H�U�H�O�H�D�V�H�G�E�\�D�O�O�V�W�D�J�H�V�R�I�R�Y�D�U�L�H�V�L�Q�W�K�H
�� �G�D�\�V�R�I�W�K�H�I�L�U�V�W�R�Y�D�U�L�D�Q�F�\�F�O�H�D�Q�G�W�K�L�V�I�D�F�W�R�U�Z�D�V
�U�H�F�R�Y�H�U�H�G�L�Q�W�K�H�I�O�R�Z���W�K�U�R�X�J�K�D�I�W�H�U�V�R�O�L�G���S�K�D�V�H
�H�[�W�U�D�F�W�L�R�Q�R�I�W�K�H�2�&�0 ���8�Q�Q�L�W�K�D�Q�H�W�D�O�������������� �-��
�,�Q�V�H�F�W�3�K�\�V�L�R�O�������� ���������±�������������7�K�H�S�U�H�V�H�Q�W�V�W�X�G�\
�S�U�R�Y�L�G�H�V�H�Y�L�G�H�Q�F�H�I�R�U�D�G�L�I�I�H�U�H�Q�W�R�Y�D�U�L�D�Q�I�D�F�W�R�U
�W�K�D�W�V�W�L�P�X�O�D�W�H�V�-�+ �V�\�Q�W�K�H�V�L�V�D�Q�G�L�V�V�W�D�J�H���V�S�H�F�L�I�L�F��
�7�K�H �V�W�D�J�H���V�S�H�F�L�I�L�F�I�D�F�W�R�U�Z�D�V �I�R�X�Q�G�E�\
�F�R�Q�G�L�W�L�R�Q�L�Q�J�P�H�G�L�X�P�Z�L�W�K�R�Y�D�U�L�H�V�I�U�R�P�G�L�I�I�H�U�H�Q�W
�V�W�D�J�H�V�L�Q�W�K�H�U�H�S�U�R�G�X�F�W�L�Y�H�F�\�F�O�H���S�U�H���Y�L�W�H�O�O�R�J�H�Q�L�F��
�G�D�\���� �U�D�S�L�G�Y�L�W�H�O�O�R�J�H�Q�H�V�L�V���G�D�\�V���±���� �D�Q�G
�S�R�V�W���R�Y�L�S�R�V�L�W�L�R�Q���G�D�\�������2�Q�H�P�H�P�E�H�U�R�I�D�S�D�L�U�R�I
�&�$�I�U�R�P�G�D�\�� �P�D�W�H�G�I�H�P�D�O�H�V�Z�D�V�W�U�H�D�W�H�G�Z�L�W�K
�2�&�0 �D�Q�G�W�K�H�R�W�K�H�U�Z�L�W�K�W�K�H�I�O�R�Z���W�K�U�R�X�J�K�R�I�W�K�D�W
�2�&�0�D�I�W�H�U�V�R�O�L�G���S�K�D�V�H�H�[�W�U�D�F�W�L�R�Q�R�Q�D�&���� �U�H�Y�H�U�V�H
�S�K�D�V�H�6�H�S���3�D�N�F�D�U�W�U�L�G�J�H���&�$ �Z�H�U�H�W�K�H�Q
�W�U�D�Q�V�I�H�U�U�H�G�W�R�Q�H�Z�P�H�G�L�X�P�D�Q�G�U�D�W�H�V�R�I�-�+
�V�\�Q�W�K�H�V�L�V�Z�H�U�H�P�H�D�V�X�U�H�G�E�\ �D�Q in vitro
�U�D�G�L�R�F�K�H�P�L�F�D�O�D�V�V�D�\���2�Q�O�\�&�$ �F�R�Q�G�L�W�L�R�Q�H�G�Z�L�W�K
�G�D�\�� �D�Q�G�� �2�&�0�K�D�G�V�L�J�Q�L�I�L�F�D�Q�W�O�\�K�L�J�K�H�U�U�D�W�H�V�R�I
�-�+ �V�\�Q�W�K�H�V�L�V�W�K�D�Q�&�$ �F�R�Q�G�L�W�L�R�Q�H�G�Z�L�W�K

�I�O�R�Z���W�K�U�R�X�J�K���7�K�H�&�$�U�H�V�S�R�Q�G�H�G�W�R�W�K�L�V�I�D�F�W�R�U�L�Q�D
�G�R�V�H���G�H�S�H�Q�G�H�Q�W�P�D�Q�Q�H�U�D�Q�G�W�K�H�I�D�F�W�R�U�Z�D�V
�V�K�R�Z�Q�W�R�E�H�V�H�Q�V�L�W�L�Y�H�W�R�W�U�\�S�V�L�Q�E�X�W�Q�R�W�W�R
�I�U�H�H�]�L�Q�J���7�K�H�V�H�U�H�V�X�O�W�V�L�Q�G�L�F�D�W�H�W�K�D�W�W�K�H�L�Q�F�U�H�D�V�L�Q�J
�U�D�W�H�V�R�I �-�+ �V�\�Q�W�K�H�V�L�V�W�K�D�W�D�F�F�R�P�S�D�Q�\�U�D�S�L�G
�J�U�R�Z�W�K�R�I�W�K�H�E�D�V�D�O�R�R�F�W�\�H�V�R�I�W�K�H�R�Y�D�U�\�U�H�V�X�O�W�V
�I�U�R�P�W�K�H�U�H�O�H�D�V�H�R�I�D�V�W�D�J�H���V�S�H�F�L�I�L�F�S�H�S�W�L�G�H�U�J�L�F
�R�Y�D�U�L�D�Q�I�D�F�W�R�U�W�K�D�W�D�F�W�V�G�L�U�H�F�W�O�\�R�Q�W�K�H�&�$ �W�R
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�'�X�U�L�Q�J�W�K�H�S�D�V�W�G�H�F�D�G�H������ �V�W�X�G�L�H�V�K�D�Y�H�W�H�V�W�H�G�I�R�U
�I�L�W�Q�H�V�V�F�R�V�W�V�D�V�V�R�F�L�D�W�H�G�Z�L�W�K�U�H�V�L�V�W�D�Q�F�H�W�R�W�K�H
�L�Q�V�H�F�W�L�F�L�G�D�O�W�R�[�L�Q�V�S�U�R�G�X�F�H�G�E�\ �W�K�H�E�D�F�W�H�U�L�X�P
Bacillus thuringiensis ���7�K�H�V�H�V�W�X�G�L�H�V�G�H�P�R�Q�V�W�U�D�W�H
�D�K�L�J�K�O�H�Y�H�O�R�I�Y�D�U�L�D�W�L�R�Q�L�Q�W�K�H�H�[�W�H�Q�W�W�R�Z�K�L�F�K
�U�H�V�L�V�W�D�Q�F�H�W�R�%�W�L�V�D�V�V�R�F�L�D�W�H�G�Z�L�W�K�I�L�W�Q�H�V�V
�W�U�D�G�H���R�I�I�V���0�R�U�H�U�H�F�H�Q�W�O�\���W�K�H�P�R�O�H�F�X�O�D�U�E�D�V�L�V�R�I
�U�H�V�L�V�W�D�Q�F�H�K�D�V�F�R�P�H�W�R�O�L�J�K�W�I�R�U�V�H�Y�H�U�D�O�L�Q�V�H�F�W
�V�S�H�F�L�H�V���$�O�W�K�R�X�J�K�U�H�V�L�V�W�D�Q�F�H�L�V�R�I�W�H�Q�D�V�V�R�F�L�D�W�H�G
�Z�L�W�K�P�X�W�D�W�L�R�Q�V�D�W�D�F�D�G�H�U�K�L�Q�O�R�F�X�V���D�O�W�H�U�Q�D�W�L�Y�H
�U�H�V�L�V�W�D�Q�F�H�P�H�F�K�D�Q�L�V�P�V�H�[�L�V�W���:�H �U�H�Y�L�H�Z�W�K�H
�O�L�W�H�U�D�W�X�U�H�R�Q�I�L�W�Q�H�V�V�F�R�V�W�V�R�I�U�H�V�L�V�W�D�Q�F�H�W�R�%�W�D�Q�G
�R�Q�W�K�H�P�R�O�H�F�X�O�D�U�E�D�V�L�V�R�I�U�H�V�L�V�W�D�Q�F�H���:�H �F�R�Q�V�L�G�H�U
�Z�K�H�W�K�H�U�G�L�I�I�H�U�H�Q�F�H�V�L�Q �W�K�H�P�D�J�Q�L�W�X�G�H�R�U
�P�D�Q�L�I�H�V�W�D�W�L�R�Q�R�I�I�L�W�Q�H�V�V�F�R�V�W�V�D�U�L�V�H�E�H�W�Z�H�H�Q�L�Q�V�H�F�W
�V�S�H�F�L�H�V�Z�L�W�K�F�R�Q�W�U�D�V�W�L�Q�J�P�R�O�H�F�X�O�D�U�P�H�F�K�D�Q�L�V�P�V�R�I
�U�H�V�L�V�W�D�Q�F�H���D�Q�G�Z�K�H�W�K�H�U�W�K�H�I�L�W�Q�H�V�V�F�R�V�W�V�R�I
�U�H�V�L�V�W�D�Q�F�H�G�L�I�I�H�U�D�P�R�Q�J�L�Q�V�H�F�W�V�S�H�F�L�H�V�W�K�D�W�K�D�Y�H
�F�D�G�K�H�U�L�Q���E�D�V�H�G���U�H�V�L�V�W�D�Q�F�H���W�R���%�W��

�7�K�H �U�H�J�X�O�D�W�L�R�Q�E�\ �L�U�R�Q�R�I �D �S�X�W�D�W�L�Y�H
�G�L�Y�D�O�H�Q�W�P�H�W�D�O�W�U�D�Q�V�S�R�U�W�H�U�D�Q�G�I�H�U�U�L�W�L�Q�L�Q
Anopheles gambiae ���D���E���F�H�O�O�V

�'�����/�����*�H�L�V�H�U�������-�����6�����'�����%�U�L�G�J�H�U�V�� �D�Q�G���-�����-�����:�L�Q�]�H�U�O�L�Q�J��

���1�X�W�U�L�W�L�R�Q�D�O���6�F�L�H�Q�F�H�V�����7�K�H���8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\���R�I���$�U�L�]�R�Q�D���������������(�������W�K

�6�W�������6�K�D�Q�W�]���%�O�G�J�����5�P���������������7�X�F�V�R�Q�����$�=�����8�6�$��
�G�O�J�H�L�V�H�U�#�H�P�D�L�O���D�U�L�]�R�Q�D���H�G�X
���%�L�R�F�K�H�P�L�V�W�U�\���D�Q�G���0�R�O�H�F�X�O�D�U���%�L�R�S�K�\�V�L�F�V�����7�K�H���8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\���R�I
�$�U�L�]�R�Q�D�����7�X�F�V�R�Q�����$�=�����8�6�$

�)�R�U�W�\���R�Q�H�S�H�U�F�H�Q�W�R�I�W�K�H�Z�R�U�O�G�¶�V�S�R�S�X�O�D�W�L�R�Q�O�L�Y�H�V
�L�Q�D�U�H�D�V�Z�K�H�U�H�P�D�O�D�U�L�D�L�V�W�U�D�Q�V�P�L�W�W�H�G�D�Q�G�D�Q
�H�V�W�L�P�D�W�H�G���������������������� �P�L�O�O�L�R�Q�S�H�U�V�R�Q�V�G�L�H�R�I
�P�D�O�D�U�L�D�H�D�F�K�\�H�D�U���)�H�P�D�O�H�P�R�V�T�X�L�W�R�H�V�V�X�F�K�D�V
Anopheles gambiae ���$�I�U�L�F�D�Q�P�D�O�D�U�L�D�P�R�V�T�X�L�W�R��
�'�L�S�W�H�U�D���U�H�T�X�L�U�H�D�E�O�R�R�G�P�H�D�O�I�R�U�R�R�J�H�Q�H�V�L�V���H�J�J
�O�D�\�L�Q�J�����,�W�L�V�G�X�U�L�Q�J�E�O�R�R�G���I�H�H�G�L�Q�J�W�K�D�W�W�K�H�V�H
�P�R�V�T�X�L�W�R�H�V�W�U�D�Q�V�P�L�W�G�L�V�H�D�V�H�V�D�Q�G�U�H�F�H�L�Y�H�D
�S�R�W�H�Q�W�L�D�O�O�\�W�R�[�L�F�O�H�Y�H�O�R�I�L�U�R�Q�L�Q�E�R�W�K�K�H�P�H�D�Q�G
�Q�R�Q���K�H�P�H�I�R�U�P�V���+�H�P�H�L�V�L�Q�F�R�U�S�R�U�D�W�H�G�L�Q�W�R�W�K�H
�S�H�U�L�W�U�R�S�K�L�F�P�D�W�U�L�[�L�Q�W�K�H�P�L�G�J�X�W�R�IAedesaegypti
���\�H�O�O�R�Z�I�H�Y�H�U�P�R�V�T�X�L�W�R���G�X�U�L�Q�J�G�L�J�H�V�W�L�R�Q�D�Q�G�L�V
�S�R�W�H�Q�W�L�D�O�O�\�W�K�H�S�U�L�P�D�U�\�P�H�F�K�D�Q�L�V�P�R�I �K�H�P�H
�G�H�W�R�[�L�I�L�F�D�W�L�R�Q���,�W�L�V�Q�R�W�F�O�H�D�U�K�R�Z�Q�R�Q���K�H�P�H�L�U�R�Q
�L�V�W�U�D�Q�V�S�R�U�W�H�G���,�Q�P�D�P�P�D�O�V���W�K�H�G�L�Y�D�O�H�Q�W�P�H�W�D�O
�W�U�D�Q�V�S�R�U�W�H�U���'�0�7�� ���1�5�$�0�3�����6�/�&�����$�������L�V�W�K�H
�S�U�L�P�D�U�\�L�P�S�R�U�W�H�U�R�I�G�L�H�W�D�U�\�Q�R�Q���K�H�P�H�L�U�R�Q�L�Q�W�R
�L�Q�W�H�V�W�L�Q�D�O�H�S�L�W�K�H�O�L�D�O�F�H�O�O�V���'�0�7�� �D�O�V�R�W�U�D�Q�V�S�R�U�W�V
�L�U�R�Q�I�U�R�P�H�Q�G�R�V�R�P�H�V�L�Q�W�R�W�K�H�F�\�W�R�S�O�D�V�P�L�Q
�V�R�P�D�W�L�F�F�H�O�O�V���:�H �S�U�H�Y�L�R�X�V�O�\�G�H�P�R�Q�V�W�U�D�W�H�G�W�K�D�W
�F�X�O�W�X�U�H�GA. aegypti �O�D�U�Y�D�O�F�H�O�O�V�Z�L�O�O�W�D�N�H�X�S�L�U�R�Q
�I�U�R�P�F�X�O�W�X�U�H�P�H�G�L�X�P�E�\ �D�V�\�H�W�X�Q�N�Q�R�Z�Q

�-�R�X�U�Q�D�O���R�I���,�Q�V�H�F�W���6�F�L�H�Q�F�H���_���Z�Z�Z���L�Q�V�H�F�W�V�F�L�H�Q�F�H���R�U�J �,�6�6�1����������������������

�-�R�X�U�Q�D�O���R�I���,�Q�V�H�F�W���6�F�L�H�Q�F�H�����9�R�O�X�P�H�������_���$�U�W�L�F�O�H������ ����



�P�H�F�K�D�Q�L�V�P�V���,�U�R�Q �L�Q�G�X�F�W�L�Y�H�O�\�F�R�X�S�O�H�G
�S�O�D�V�P�D���P�D�V�V�V�S�H�F�W�U�R�P�H�W�U�\���,�&�3���0�6���V�K�R�Z�V�D
�G�R�V�H�G�H�S�H�Q�G�H�Q�W�L�Q�F�U�H�D�V�H�L�Q�L�U�R�Q�F�R�Q�F�H�Q�W�U�D�W�L�R�Q�L�Q
�W�K�H�F�\�W�R�S�O�D�V�P�D�Q�G�P�H�P�E�U�D�Q�H�H�[�W�U�D�F�W�V�R�I�L�U�R�Q
�W�U�H�D�W�H�G�F�H�O�O�V���0�R�V�T�X�L�W�R�I�H�U�U�L�W�L�Q�L�V�W�K�H�F�K�L�H�I�L�U�R�Q
�V�W�R�U�D�J�H�S�U�R�W�H�L�Q�I�R�U�W�K�H�V�H�D�Q�L�P�D�O�V�Z�K�L�F�K�L�V
�F�R�P�S�R�V�H�G�R�I�K�H�D�Y�\�F�K�D�L�Q���+�&�+���D�Q�G�O�L�J�K�W�F�K�D�L�Q
���/�&�+�� �V�X�E�X�Q�L�W�V�W�K�D�W�D�U�H�K�R�P�R�O�R�J�X�H�V�R�I �W�K�H
�Y�H�U�W�H�E�U�D�W�H�I�H�U�U�L�W�L�Q�V�X�E�X�Q�L�W�V���(�O�H�F�W�U�R�P�R�E�L�O�L�W�\�V�K�L�I�W
�D�V�V�D�\�V�I�R�U�L�U�R�Q�U�H�J�X�O�D�W�R�U�\�S�U�R�W�H�L�Q�� ���,�5�3�����E�L�Q�G�L�Q�J
�D�F�W�L�Y�L�W�\�D�Q�G�L�P�P�X�Q�R�E�O�R�W�D�Q�D�O�\�V�L�V�I�R�U�I�H�U�U�L�W�L�Q�D�O�V�R
�V�X�S�S�R�U�W�V�W�K�H�H�Q�W�U�\�R�I�L�U�R�Q�L�Q�W�R�W�K�H�V�H�P�R�V�T�X�L�W�R
�F�H�O�O�V���$�V�S�D�U�W�R�I�D�S�L�O�R�W�V�W�X�G�\���Z�H�L�G�H�Q�W�L�I�L�H�G�D
�S�X�W�D�W�L�Y�H�'�0�7�� ���S�'�0�7���� �I�U�R�P�W�K�HA. gambiae
�S�U�R�W�H�L�Q�G�D�W�D�E�D�V�H���1�&�%�,�����7�K�L�V�S�'�0�7�� �Z�D�V
�D�P�S�O�L�I�L�H�G���F�O�R�Q�H�G�D�Q�G�V�H�T�X�H�Q�F�H�G�I�U�R�PA. gambiae
�O�D�U�Y�D�O�F�H�O�O�V���0�2�6�������2�X�U�S�U�H�O�L�P�L�Q�D�U�\�H�[�S�H�U�L�P�H�Q�W�V
�G�H�P�R�Q�V�W�U�D�W�H�G�W�K�D�W�S�'�0�7�� �P�H�V�V�D�J�H�L�Q�0�2�6����
�F�H�O�O�V�K�D�V�D �E�L�S�K�D�V�L�F�U�H�V�S�R�Q�V�H�W�R�L�Q�F�U�H�D�V�L�Q�J
�F�R�Q�F�H�Q�W�U�D�W�L�R�Q�V�R�I�I�H�U�U�L�F�D�P�P�R�Q�L�X�P�F�L�W�U�D�W�H���)�$�&����
�5�H�F�H�Q�W�O�\���Z�H �V�X�F�F�H�V�V�I�X�O�O�\�R�E�W�D�L�Q�H�G�W�K�H�F�'�1�$
�V�H�T�X�H�Q�F�H�V�I�R�UA. gambiae �+�&�+ �D�Q�G�/�&�+�� �:�H
�K�D�Y�H�H�Y�D�O�X�D�W�H�G�W�K�H�P�5�1�$�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�R�I�S�'�0�7����
�+�&�+�� �/�&�+ �D�V�Z�H�O�O�D�V�,�5�3�� �X�Q�G�H�U�Y�D�U�\�L�Q�J
�F�R�Q�F�H�Q�W�U�D�W�L�R�Q�V�R�I�L�U�R�Q�H�[�F�H�V�V���L�U�R�Q�G�H�S�U�L�Y�D�W�L�R�Q
�D�Q�G�D�I�H�U�U�L�F�U�H�V�F�X�H�L�QA. gambiae �K�H�P�R�F�\�W�H���O�L�N�H
�F�H�O�O�V�����D���E���8�O�W�L�P�D�W�H�O�\���V�W�X�G�L�H�V�Z�L�O�O�E�H�F�R�Q�G�X�F�W�H�G
�W�R�G�H�W�H�U�P�L�Q�H�W�K�H�L�P�S�R�U�W�D�Q�F�H�R�I�W�K�H�V�H�S�U�R�W�H�L�Q�V�L�Q
�L�U�R�Q �W�U�D�Q�V�S�R�U�W�D�Q�G �V�W�R�U�D�J�H�E�\
�F�R���L�P�P�X�Q�R�I�O�X�R�U�H�V�F�H�Q�F�H�����(�0���D�Q�G���,�&�3���0�6��

�$�F�W�L�Y�D�W�L�R�Q�R�I�W�K�H�(�*�) �U�H�F�H�S�W�R�U�L�Q�I�O�X�H�Q�F�H�V
�H�[�W�H�Q�V�L�R�Q�D�Q�G�I�D�V�F�L�F�X�O�D�W�L�R�Q�R�I �U�H�F�H�S�W�R�U
�D�[�R�Q�V�L�Q�W�K�H�G�H�Y�H�O�R�S�L�Q�J�R�O�I�D�F�W�R�U�\�V�\�V�W�H�P�R�I
�W�K�H���P�R�W�KManduca sexta

�1���-���*�L�E�V�R�Q���D�Q�G���/���3���7�R�O�E�H�U�W

�$�U�L�]�R�Q�D���5�H�V�H�D�U�F�K���/�D�E�R�U�D�W�R�U�L�H�V�����'�L�Y�L�V�L�R�Q���R�I���1�H�X�U�R�E�L�R�O�R�J�\��
�8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\���R�I���$�U�L�]�R�Q�D�����7�X�F�V�R�Q�����$�=�����8�6�$��
�Q�M�J�L�E�V�R�Q�#�Q�H�X�U�R�E�L�R���D�U�L�]�R�Q�D���H�G�X

�'�H�Y�H�O�R�S�L�Q�J�R�O�I�D�F�W�R�U�\�V�\�V�W�H�P�V�S�U�R�Y�L�G�H�P�R�G�H�O�V�I�R�U
�H�[�S�O�R�U�L�Q�J�P�H�F�K�D�Q�L�V�P�V�W�K�D�W�L�Q�I�O�X�H�Q�F�H�D�[�R�Q�V�D�V
�W�K�H�\�V�H�H�N�W�K�H�L�U�W�D�U�J�H�W�V���'�X�U�L�Q�J�G�H�Y�H�O�R�S�P�H�Q�W�R�I�W�K�H
�D�G�X�O�W�D�Q�W�H�Q�Q�D�O���R�O�I�D�F�W�R�U�\���V�\�V�W�H�P�R�IManduca
sexta���D�[�R�Q�V�R�I�R�O�I�D�F�W�R�U�\�U�H�F�H�S�W�R�U�Q�H�X�U�R�Q�V���2�5�1�V��
�L�Q�W�H�U�D�F�W�Z�L�W�K�H�D�F�K�R�W�K�H�U�D�Q�G�Z�L�W�K�J�O�L�D�O�F�H�O�O�V�L�Q�D
�V�S�H�F�L�D�O�L�]�H�G���V�R�U�W�L�Q�J�]�R�Q�H�����6�=���D�V�W�K�H�\�V�R�U�W�E�\
�R�G�R�U�V�S�H�F�L�I�L�F�L�W�\���2�Q�F�H�V�R�U�W�H�G���W�K�H�\�V�H�H�N�W�K�H�F�R�U�U�H�F�W
�W�D�U�J�H�W�V�L�W�H�V�L�Q�W�K�H�D�Q�W�H�Q�Q�D�O�O�R�E�H���$�/���R�I�W�K�H�E�U�D�L�Q
�D�Q�G�W�H�U�P�L�Q�D�W�H�L�Q�S�U�R�W�R�J�O�R�P�H�U�X�O�L���:�H �U�H�S�R�U�W�H�G
�S�U�H�Y�L�R�X�V�O�\�W�K�D�W�D�V�W�K�H�\�H�[�W�H�Q�G�W�K�U�R�X�J�K�W�K�H�6�=�D�Q�G
�I�R�U�P�S�U�R�W�R�J�O�R�P�H�U�X�O�L���2�5�1 �D�[�R�Q�V�F�D�Q�E�H�O�D�E�H�O�H�G
�Z�L�W�K�D�Q�W�L�E�R�G�L�H�V�D�J�D�L�Q�V�W�K�X�P�D�Q�(�*�) �U�H�F�H�S�W�R�U�V
���(�*�)�5�V�����D�Q�G�W�K�D�W�W�U�H�D�W�P�H�Q�W�Z�L�W�K�W�K�H�(�*�)�5
�N�L�Q�D�V�H�E�O�R�F�N�H�U�3�'������������ �U�H�V�X�O�W�V�L�Q�I�D�L�O�X�U�H�R�I�W�K�H
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�&�\�W�R�S�O�D�V�P�L�F�D�F�R�Q�L�W�D�V�H���,�U�R�Q�U�H�V�S�R�Q�V�L�Y�H�S�U�R�W�H�L�Q��
�,�5�3�����&�K�L�[���L�V�D�Q�H�Q�]�\�P�H�V�H�F�U�H�W�H�G�E�\�W�L�F�N�V�D�O�L�Y�D�U�\
�J�O�D�Q�G�V���7�K�H�K�H�P�R�O�\�P�S�K�R�I�W�L�F�N�V�W�U�H�D�W�H�G�Z�L�W�K
�&�K�L�[���G�V�5�1�$�L�V�P�X�F�K�G�D�U�N�H�U���Y�L�V�F�R�V�H�D�Q�G�L�W�V
�Y�R�O�X�P�H�L�V�P�D�U�N�H�G�O�\�G�H�F�U�H�D�V�H�G���:�H �V�S�H�F�X�O�D�W�H��
�Z�K�H�W�K�H�U�&�K�L�[���L�V�D�P�R�O�H�F�X�O�H�L�P�S�R�U�W�D�Q�W�I�R�U�W�L�F�N
�K�H�P�R�O�\�P�S�K�K�R�P�H�R�V�W�D�V�L�V�D�Q�G���R�U�D�F�R�P�S�R�Q�H�Q�W�R�I
�W�L�F�N�V�D�O�L�Y�D���Z�K�L�F�K�L�Q�W�H�U�I�H�U�H�V�Z�L�W�K�W�K�H�K�R�V�W�L�P�P�X�Q�H
�U�H�V�S�R�Q�V�H�D�J�D�L�Q�V�W�W�K�H�I�H�H�G�L�Q�J�W�L�F�N���)�(�5 �L�V�D�Q
�L�Q�W�U�D�F�H�O�O�X�O�D�U�L�U�R�Q�V�W�R�U�D�J�H�S�U�R�W�H�L�Q�R�I�W�L�F�N�V���,�W�V
�N�Q�R�F�N���G�R�Z�Q�O�H�D�G�V�W�R�W�K�H�O�R�Z�H�U�Z�H�L�J�K�W�R�I�I�H�G�W�L�F�N�V

�D�Q�G�L�Q�I�O�X�H�Q�F�H�V�W�L�F�N�V�Y�L�W�D�O�L�W�\�D�Q�G�I�H�U�W�L�O�L�W�\���,�5�3�L�V�D
�S�R�W�H�Q�W�L�D�O�W�U�D�Q�V�O�D�W�L�R�Q�L�Q�K�L�E�L�W�R�U�R�I�)�(�5 �D�Q�G�R�W�K�H�U
�S�U�R�W�H�L�Q�V�L�Q�Y�R�O�Y�H�G�L�Q�L�U�R�Q�P�H�W�D�E�R�O�L�V�P���+�H�U�H���Z�H
�V�W�X�G�\�U�H�O�D�W�L�R�Q�E�H�W�Z�H�H�Q�)�(�5 �D�Q�G�,�5�3���,�[�R�$�L�V�D
�I�L�E�U�L�Q�R�J�H�Q���O�L�N�H�P�R�O�H�F�X�O�H���D�K�R�P�R�O�R�J�R�I�S�U�H�Y�L�R�X�V�O�\
�F�K�D�U�D�F�W�H�U�L�]�H�G�'�R�U�L�Q�0���D�O�H�F�W�L�Q�I�U�R�P�W�K�H�S�O�D�V�P�D�R�I
�V�R�I�W�W�L�F�NO. moubata �� �I�R�X�Q�G�P�R�V�W�O�\�L�Q�W�K�H�W�L�F�N
�K�H�P�R�O�\�P�S�K���7�$�0 �L�V�D�S�U�R�W�H�D�V�H�L�Q�K�L�E�L�W�R�U�S�O�D�\�L�Q�J
�D�Q�L�P�S�R�U�W�D�Q�W�U�R�O�H�L�Q�W�K�H�L�Q�Q�D�W�H�L�P�P�X�Q�L�W�\�E�\
�J�X�D�U�G�L�Q�J�D�J�D�L�Q�V�W�W�K�H�X�Q�G�H�V�L�U�H�G�D�F�W�L�R�Q�R�I
�S�U�R�W�H�D�V�H�V�R�I�D�G�L�I�I�H�U�H�Q�W�R�U�L�J�L�Q���L�Q�F�O�X�G�L�Q�J�W�K�R�V�H
�I�U�R�P�L�Q�Y�D�G�L�Q�J�S�D�W�K�R�J�H�Q�V���5�1�$�L�V�W�X�G�L�H�V�R�I�W�K�H�V�H
�W�Z�R�P�R�O�H�F�X�O�H�V�S�U�R�P�L�V�H�L�Q�W�H�U�H�V�W�L�Q�J�L�Q�V�L�J�K�W�L�Q�W�R�W�K�H
�I�X�Q�F�W�L�R�Q�R�I �P�R�O�H�F�X�O�H�V�L�Q�Y�R�O�Y�H�G�L�Q�S�D�W�K�R�J�H�Q
�U�H�F�R�J�Q�L�W�L�R�Q���D�Q�G���L�Q�K�L�E�L�W�L�R�Q��

�0�R�O�H�F�X�O�D�U�V�W�U�X�F�W�X�U�H�R�I�W�Z�R�F�L�U�F�D�G�L�D�Q�F�O�R�F�N
�J�H�Q�H�V��period �D�Q�Gtimeless �� �D�Q�G�W�K�H�L�U
�S�R�V�V�L�E�O�H�U�R�O�H�V�L�Q �S�K�R�W�R�S�H�U�L�R�G�L�F
�G�H�W�H�U�P�L�Q�D�W�L�R�Q�R�I�G�L�D�S�D�X�V�H�L�Q�W�K�H�I�O�H�V�K�I�O�\��
Sarcophaga bullata

�%�����+�D�Q���D�Q�G���'�����/�����'�H�Q�O�L�Q�J�H�U

�'�H�S�D�U�W�P�H�Q�W���R�I���(�Q�W�R�P�R�O�R�J�\�����7�K�H���2�K�L�R���6�W�D�W�H���8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\����������
�:������ �W�K�$�Y�H�����&�R�O�X�P�E�X�V�����2�+�����������������8�6�$�����K�D�Q���������#�R�V�X���H�G�X

�7�K�H�I�O�H�V�K�I�O�\��Sarcophaga bullata �� �Q�R�U�P�D�O�O�\
�H�[�K�L�E�L�W�V�D�F�L�U�F�D�G�L�D�Q�S�D�W�W�H�U�Q�R�I�D�G�X�O�W�H�F�O�R�V�L�R�Q���Z�L�W�K
�I�O�L�H�V�H�P�H�U�J�L�Q�J�D�W�G�D�Z�Q���7�K�L�V�V�S�H�F�L�H�V�D�O�V�R�X�V�H�V
�S�K�R�W�R�S�H�U�L�R�G�L�F�F�X�H�V�R�I�V�K�R�U�W�G�D�\�O�H�Q�J�W�K�W�R�S�U�R�J�U�D�P
�L�W�V�S�X�S�D�O�G�L�D�S�D�X�V�H���$ �P�X�W�D�Q�W�V�W�U�D�L�Q�R�IS. bullata
�V�K�R�Z�V�E�R�W�K�D�Q�D�U�U�K�\�W�K�P�L�F�S�D�W�W�H�U�Q�R�I�H�F�O�R�V�L�R�Q
�W�L�P�H�D�Q�G�D �O�D�F�N�R�I �G�L�D�S�D�X�V�H���:�H �W�D�U�J�H�W�H�G
�F�D�Q�G�L�G�D�W�H�J�H�Q�H�V�W�K�D�W�D�U�H�S�R�V�V�L�E�O�\�L�Q�Y�R�O�Y�H�G�L�Q�W�K�H
�O�R�V�V�R�I�U�K�\�W�K�P�L�F�L�W�\��period �D�Q�Gtimeless�� �7�K�H
�S�U�R�G�X�F�W�V�R�I �W�K�H�V�H�W�Z�R�J�H�Q�H�V���3�(�5�,�2�' �D�Q�G
�7�,�0�(�/�(�6�6���F�D�Q�I�R�U�P�D�G�L�P�P�H�U���Z�K�R�V�H�I�R�U�P�D�W�L�R�Q
�D�Q�G�G�L�V�V�R�F�L�D�W�L�R�Q�D�U�H�W�K�H�S�U�L�P�D�U�\�G�H�W�H�U�P�L�Q�D�Q�W�V�R�I
�W�K�H�R�V�F�L�O�O�D�W�R�U�\�W�L�P�H�N�H�H�S�L�Q�J�V�\�V�W�H�P���7�K�H�I�X�O�O�O�H�Q�J�W�K
�F�'�1�$ �V�H�T�X�H�Q�F�H�V�R�I�W�K�Hperiod �D�Q�G�W�K�Htimeless
�J�H�Q�H�V�L�QS. bullata �Z�H�U�H�R�E�W�D�L�Q�H�G�X�V�L�Q�J�5�7���3�&�5
�I�R�O�O�R�Z�H�G�E�\ �5�$�&�( ���5�D�S�L�G�$�P�S�O�L�I�L�F�D�W�L�R�Q�R�I�W�K�H
�F�'�1�$ �(�Q�G�V�����7�K�H�P�5�1�$�¶�V�R�I�W�K�H�W�Z�R�J�H�Q�H�V�D�U�H
���������� �D�Q�G���������� �E�D�V�H�S�D�L�U�V�O�R�Q�J���U�H�V�S�H�F�W�L�Y�H�O�\��
�7�K�H�\�H�Q�F�R�G�H�D�3�(�5�,�2�' �S�U�R�W�H�L�Q�R�I�������� �D�P�L�Q�R
�D�F�L�G�V�D�Q�G�D�7�,�0�(�/�(�6�6�S�U�R�W�H�L�Q�F�R�Q�V�L�V�W�L�Q�J�R�I��������
�D�P�L�Q�R�D�F�L�G�V���Z�L�W�K�D������ �V�L�P�L�O�D�U�L�W�\�W�R�W�K�R�V�H�J�H�Q�H�V
�L�QDrosophila melanogaster �� �P�5�1�$ �V�S�O�L�F�L�Q�J
�S�D�W�W�H�U�Q�V�X�Q�G�H�U�G�L�I�I�H�U�H�Q�W�S�K�R�W�R�S�H�U�L�R�G�L�F�F�R�Q�G�L�W�L�R�Q�V
�D�U�H�E�H�L�Q�J�H�[�D�P�L�Q�H�G�I�R�U�E�R�W�K�Z�L�O�G�W�\�S�H�D�Q�G�P�X�W�D�Q�W
�I�O�L�H�V�W�R�K�H�O�S�H�[�S�O�D�L�Q�W�K�H�S�R�W�H�Q�W�L�D�O�U�H�O�D�W�L�R�Q�V�K�L�S
�E�H�W�Z�H�H�Q���F�L�U�F�D�G�L�D�Q���D�Q�G���V�H�D�V�R�Q�D�O���F�O�R�F�N�V��

�&�D�W�L�R�Q�L�F�D�P�L�Q�R�D�F�L�G�W�U�D�Q�V�S�R�U�W�H�U�V�P�H�G�L�D�W�H
�D�P�L�Q�R�D�F�L�G�� �W�D�U�J�H�W�R�I�U�D�S�D�P�\�F�L�Q�V�L�J�Q�D�O�L�Q�J
�G�X�U�L�Q�J�U�H�S�U�R�G�X�F�W�L�R�Q�L�Q�W�K�H�\�H�O�O�R�Z�I�H�Y�H�U

�-�R�X�U�Q�D�O���R�I���,�Q�V�H�F�W���6�F�L�H�Q�F�H���_���Z�Z�Z���L�Q�V�H�F�W�V�F�L�H�Q�F�H���R�U�J �,�6�6�1����������������������

�-�R�X�U�Q�D�O���R�I���,�Q�V�H�F�W���6�F�L�H�Q�F�H�����9�R�O�X�P�H�������_���$�U�W�L�F�O�H������ ����



�P�R�V�T�X�L�W�R��Aedes Aegypti

�,���$�����+�D�Q�V�H�Q�������*���0�����$�W�W�D�U�G�R�������6���+�����6�K�L�D�R�������'�����9�R�U�R�Q�R�Y�������'��
�%�R�X�G�N�R�������D�Q�G���$���6�����5�D�L�N�K�H�O��

���&�H�Q�W�H�U���I�R�U���'�L�V�H�D�V�H���9�H�F�W�R�U���5�H�V�H�D�U�F�K�����D�Q�G���'�H�S�D�U�W�P�H�Q�W���R�I
�(�Q�W�R�P�R�O�R�J�\�����8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\���R�I���&�D�O�L�I�R�U�Q�L�D�����5�L�Y�H�U�V�L�G�H�����&�$�����8�6�$��
�L�P�P�R�K�#�X�F�U���H�G�X
���3�U�H�V�H�Q�W���$�G�G�U�H�V�V�����<�D�O�H���6�F�K�R�R�O���R�I���3�X�E�O�L�F���+�H�D�O�W�K�����<�D�O�H
�8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\�����1�H�Z���+�D�Y�H�Q�����&�7�����8�6�$
�� �7�K�H���:�K�L�W�Q�H�\���/�D�E�R�U�D�W�R�U�\�����6�W�����$�X�J�X�V�W�L�Q�H�����)�/�����8�6�$��

�$�Q�D�X�W�R�J�H�Q�R�X�V�P�R�V�T�X�L�W�R�H�V�U�H�T�X�L�U�H�Y�H�U�W�H�E�U�D�W�H
�E�O�R�R�G�W�R�L�Q�L�W�L�D�W�H�U�H�S�U�R�G�X�F�W�L�R�Q���7�K�H�Q�H�H�G�I�R�U�E�O�R�R�G
�G�U�L�Y�H�V�W�K�H�D�V�V�R�F�L�D�W�L�R�Q�R�I�Y�H�F�W�R�U�D�Q�G�K�R�V�W���D�Q�G�L�V
�W�K�H�S�U�L�P�D�U�\�U�H�D�V�R�Q�Z�K�\ �D�Q�D�X�W�R�J�H�Q�R�X�V
�P�R�V�T�X�L�W�R�H�V�D�U�H�H�I�I�H�F�W�L�Y�H�G�L�V�H�D�V�H�Y�H�F�W�R�U�V���'�X�U�L�Q�J
�P�R�V�T�X�L�W�R�Y�L�W�H�O�O�R�J�H�Q�H�V�L�V���D �N�H�\ �S�U�R�F�H�V�V�L�Q
�U�H�S�U�R�G�X�F�W�L�R�Q��yolk protein precursor �J�H�Q�H
�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�L�V�D�F�W�L�Y�D�W�H�G�V�S�H�F�L�I�L�F�D�O�O�\�L�Q�W�K�H�I�D�W�E�R�G�\��
�%�O�R�R�G�P�H�D�O���G�H�U�L�Y�H�G�D�P�L�Q�R�D�F�L�G�V�D�F�W�L�Y�D�W�Hyolk
protein precursor �J�H�Q�H�V�Y�L�D�W�K�H�W�D�U�J�H�W�R�I
�U�D�S�D�P�\�F�L�Q���7�2�5���V�L�J�Q�D�O�W�U�D�Q�V�G�X�F�W�L�R�Q�S�D�W�K�Z�D�\��
�+�H�U�H���Z�H�V�K�R�Z�E�\ �V�W�L�P�X�O�D�W�L�Q�J�I�D�W�E�R�G�L�H�V�Z�L�W�K
�E�D�O�D�Q�F�H�G�D�P�L�Q�R�D�F�L�G�V�R�O�X�W�L�R�Q�V�O�D�F�N�L�Q�J�L�Q�G�L�Y�L�G�X�D�O
�D�P�L�Q�R�D�F�L�G�V�W�K�D�W�V�S�H�F�L�I�L�F�F�D�W�L�R�Q�L�F�D�Q�G�E�U�D�Q�F�K�H�G
�D�P�L�Q�R�D�F�L�G�V�D�U�H�H�V�V�H�Q�W�L�D�O�I�R�U�D�F�W�L�Y�D�W�L�R�Q�R�I�W�K�H
vitellogenin �J�H�Q�H���W�K�H�P�D�M�R�Uyolk protein
precursor �J�H�Q�H���7�U�H�D�W�P�H�Q�W�R�I�I�D�W�E�R�G�L�H�V�Z�L�W�K
�D�P�L�Q�R�D�F�L�G�X�S�W�D�N�H�L�Q�K�L�E�L�W�R�U�V�U�H�V�X�O�W�V�L�Q�D�V�W�U�R�Q�J
�L�Q�K�L�E�L�W�L�R�Q�R�I �D�P�L�Q�R�D�F�L�G���L�Q�G�X�F�H�Gvitellogenin
�J�H�Q�H�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q���S�U�R�Y�L�Q�J�W�K�D�W�D �I�D�F�L�O�L�W�D�W�H�G
�W�U�D�Q�V�S�R�U�W�P�H�F�K�D�Q�L�V�P�L�V�Q�H�F�H�V�V�D�U�\�W�R�W�U�D�Q�V�G�X�F�H
�W�K�H�D�P�L�Q�R�D�F�L�G�V�L�J�Q�D�O���:�H �F�O�R�Q�H�G�W�Z�R�F�D�W�L�R�Q�L�F
�D�P�L�Q�R�D�F�L�G�W�U�D�Q�V�S�R�U�W�H�U�V�I�U�R�P�W�K�H�I�D�W�E�R�G�\�R�I
Aedes aegypti �I�H�P�D�O�H�V�± Aa slimfast �D�Q�GiCAT2��
�5�1�$�L�N�Q�R�F�N�G�R�Z�Q�R�Islimfast and iCAT2 �U�H�V�X�O�W�V�L�Q
�D�V�W�U�R�Q�J�G�H�F�U�H�D�V�H�L�Qvitellogenin �J�H�Q�H�L�Q�G�X�F�W�L�R�Q
�L�Q�U�H�V�S�R�Q�V�H�W�R�D�P�L�Q�R�D�F�L�G�V���Z�K�L�F�K�L�V�V�L�P�L�O�D�U�W�R
�7�2�5 �L�Q�K�L�E�L�W�L�R�Q���)�X�Q�F�W�L�R�Q�D�O�K�H�W�H�U�R�O�R�J�R�X�V
�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�L�Q Xenopus �R�R�F�\�W�H�V�D�Q�G
�H�O�H�F�W�U�R�F�K�H�P�L�F�D�O�D�Q�D�O�\�V�L�V�U�H�Y�H�D�O�H�G�W�K�D�Wslimfast �L�V
�D �V�R�G�L�X�P���D�Q�G�S�R�W�D�V�V�L�X�P���L�Q�G�H�S�H�Q�G�H�Q�W�F�D�W�L�R�Q�L�F
�D�P�L�Q�R�D�F�L�G�W�U�D�Q�V�S�R�U�W�H�U�Z�L�W�K�V�W�U�R�Q�J�S�U�H�I�H�U�H�Q�F�H�W�R
�K�L�V�W�L�G�L�Q�H���2�X�U�G�D�W�D�G�H�P�R�Q�V�W�U�D�W�H�V�W�K�D�W�P�H�G�L�D�W�H�G
�X�S�W�D�N�H�R�I�V�S�H�F�L�I�L�F�D�P�L�Q�R�D�F�L�G�V�S�O�D�\�V�D�N�H�\�U�R�O�H�L�Q
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�-�����-�����+�X�O�O�����$�����2�K�Q�L�V�K�L�����D�Q�G���6�����0�D�W�V�X�P�R�W�R

�0�R�O�H�F�X�O�D�U���(�Q�W�R�P�R�O�R�J�\���/�D�E�R�U�D�W�R�U�\�����5�,�.�(�1���������������+�L�U�R�V�D�Z�D��
�:�D�N�R�����6�D�L�W�D�P�D�����������������������-�D�S�D�Q��
�M�R�H�K�#�S�R�V�W�P�D�Q���U�L�N�H�Q���J�R���M�S

�$�V �Z�L�W�K�P�R�V�W�O�H�S�L�G�R�S�W�H�U�D�Q�V�S�H�F�L�H�V���W�K�H�V�H�[
�S�K�H�U�R�P�R�Q�H�E�L�R�V�\�Q�W�K�H�W�L�F�S�D�W�K�Z�D�\�L�Q�W�K�H�V�L�O�N�P�R�W�K��
Bombyx mori, �L�V�W�U�L�J�J�H�U�H�G�E�\ �D �P�R�O�H�F�X�O�D�U
�L�Q�W�H�U�D�F�W�L�R�Q�E�H�W�Z�H�H�Q�S�K�H�U�R�P�R�Q�H�E�L�R�V�\�Q�W�K�H�V�L�V
�D�F�W�L�Y�D�W�L�Q�J�Q�H�X�U�R�S�H�S�W�L�G�H���3�%�$�1���D�Q�G�L�W�V�F�R�J�Q�D�W�H
�U�H�F�H�S�W�R�U���3�%�$�1�5���,�QB. mori �� �3�%�$�1�5�L�V�D������
�D�P�L�Q�R�D�F�L�G�* �S�U�R�W�H�L�Q���F�R�X�S�O�H�G�U�H�F�H�S�W�R�U�W�K�D�W�L�V
�G�L�V�W�L�Q�J�X�L�V�K�D�E�O�H�I�U�R�P�R�W�K�H�U�S�X�W�D�W�L�Y�H�3�%�$�1�5�V�E�\
�D�Q�H�[�W�H�Q�G�H�G�F�D�U�E�R�[�\�O�W�H�U�P�L�Q�X�V�W�K�D�W�L�V�Q�H�F�H�V�V�D�U�\
�I�R�U�D�J�R�Q�L�V�W�L�Q�G�X�F�H�G�L�Q�W�H�U�Q�D�O�L�]�D�W�L�R�Q���7�R�S�U�R�Y�L�G�H�D
�P�R�U�H �H�[�W�H�Q�V�L�Y�H�G�H�W�H�U�P�L�Q�D�W�L�R�Q�R�I

�V�W�U�X�F�W�X�U�H���I�X�Q�F�W�L�R�Q�U�H�O�D�W�L�R�Q�V�K�L�S�V�I�R�U�W�K�HB. mori
�3�%�$�1�5���Z�H �F�R�Q�V�W�U�X�F�W�H�G�D �V�H�U�L�H�V�R�I �D�P�L�Q�R
�W�H�U�P�L�Q�D�O�D�Q�G�F�D�U�E�R�[�\�O�W�H�U�P�L�Q�D�O�W�U�X�Q�F�D�W�L�R�Q
�P�X�W�D�Q�W�V���L�Q�D�G�G�L�W�L�R�Q�W�R�D �Q�X�P�E�H�U�R�I �S�R�L�Q�W
�P�X�W�D�W�L�R�Q�V�D�Q�G�D�Q�D�O�\�]�H�G�W�K�H�L�U�H�I�I�H�F�W�V�R�Q�U�H�F�H�S�W�R�U
�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�D�Q�G�L�Q�W�H�U�Q�D�O�L�]�D�W�L�R�Q�Z�K�H�Q�W�U�D�Q�V�L�H�Q�W�O�\
�H�[�S�U�H�V�V�H�G�L�Q�6�I���F�H�O�O�V���7�R�G�D�W�H���R�X�U�U�H�V�X�O�W�V�V�X�J�J�H�V�W
�W�K�D�W�W�K�H�I�L�U�V�W���� �U�H�V�L�G�X�H�V�R�I�W�K�HB. mori �D�P�L�Q�R
�W�H�U�P�L�Q�X�V�D�U�H�Q�R�W�Q�H�F�H�V�V�D�U�\�I�R�U�U�H�F�H�S�W�R�U
�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�R�U�O�L�J�D�Q�G�E�L�Q�G�L�Q�J���W�K�H�U�H�F�H�S�W�R�U
�L�Q�W�H�U�Q�D�O�L�]�D�W�L�R�Q�P�R�W�L�I�U�H�V�L�G�H�V�E�H�W�Z�H�H�Q�U�H�V�L�G�X�H�V
�������±������ �D�Q�G�P�D�\ �L�Q�Y�R�O�Y�H�W�K�H�H�Q�G�R�V�R�P�D�O
�W�D�U�J�H�W�L�Q�J�P�R�W�L�I���<�[�[�/�� �D�Q�G�W�K�D�W�6�H�U���������6�H�U��������
�$�U�J���������D�Q�G�$�U�J�������O�L�N�H�O�\�S�O�D�\�L�P�S�R�U�W�D�Q�W�U�R�O�H�V�L�Q
�U�H�F�H�S�W�R�U�I�X�Q�F�W�L�R�Q�D�Q�G���R�U�U�H�J�X�O�D�W�L�R�Q��
�)�X�U�W�K�H�U�P�R�U�H���Z�H�K�D�Y�H�V�K�R�Z�Q�W�K�D�W�W�K�H�U�H�J�X�O�D�W�R�U�\
�P�H�F�K�D�Q�L�V�P�L�Q�6�I�� �F�H�O�O�V�L�V�F�D�O�F�L�X�P�G�H�S�H�Q�G�H�Q�W��
�U�H�O�L�H�V�R�Q�N�L�Q�D�V�H�D�F�W�L�Y�L�W�\���D�Q�G�S�U�R�F�H�H�G�V�W�K�U�R�X�J�K
�F�O�D�W�K�U�L�Q���F�R�D�W�H�G���S�L�W�V��

�3�X�U�L�I�L�F�D�W�L�R�Q�D�Q�G�F�K�D�U�D�F�W�H�U�L�]�D�W�L�R�Q�R�I �D
�J�H�O�D�W�L�Q�R�O�\�W�L�F�S�U�R�W�H�D�V�H�I�U�R�P �W�K�H
�G�H�J�H�Q�H�U�D�W�L�Q�J�O�D�U�Y�D�O�L�Q�W�H�V�W�L�Q�H�R�I Bombyx
mori

�.�����.�D�M�L�����7�����$�V�D�Q�R�����D�Q�G���6�����,�]�X�P�L

�'�H�S�D�U�W�P�H�Q�W���R�I���%�L�R�O�R�J�L�F�D�O���6�F�L�H�Q�F�H�V�����%�L�R�F�K�H�P�L�F�D�O
�/�D�E�R�U�D�W�R�U�\�����7�R�N�\�R���0�H�W�U�R�S�R�O�L�W�D�Q���8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\��
�N�D�M�L���N�H�Q�W�D�U�R�#�F���P�H�W�U�R���X���D�F���M�S

�7�K�H�O�D�U�Y�D�O�L�Q�W�H�V�W�L�Q�H�X�Q�G�H�U�J�R�H�V�V�W�D�J�H���G�H�S�H�Q�G�H�Q�W
�G�H�J�H�Q�H�U�D�W�L�R�Q�D�I�W�H�U�W�K�H �O�D�U�Y�D�O���S�X�S�D�O
�P�H�W�D�P�R�U�S�K�R�V�L�V�L�QBombyx mori �� �=�\�P�R�J�U�D�S�K�L�F
�D�Q�D�O�\�V�L�V�R�I�W�K�H�L�Q�W�H�V�W�L�Q�D�O�H�[�W�U�D�F�W�G�H�P�R�Q�V�W�U�D�W�H�G
�W�K�D�W�D �J�H�O�D�W�L�Q�R�O�\�W�L�F�S�U�R�W�H�D�V�H�Z�L�W�K�P�R�O�H�F�X�O�D�U
�Z�H�L�J�K�W�D�U�R�X�Q�G�����N �������N �S�U�R�W�H�D�V�H���D�S�S�H�D�U�V�L�Q
�L�Q�W�H�V�W�L�Q�H�D�I�W�H�U�W�K�H�O�D�U�Y�D�O���S�X�S�D�O�P�R�O�W���D�Q�G�L�W�V
�D�F�W�L�Y�L�W�\�S�U�R�J�U�H�V�V�L�Y�H�O�\�U�L�V�H�V�W�K�H�U�H�D�I�W�H�U���:�H �S�X�U�L�I�L�H�G
�����N�S�U�R�W�H�D�V�H�I�U�R�P�W�K�H�S�X�S�D�O�L�Q�W�H�V�W�L�Q�H�R�IB. mori
�D�Q�G�G�H�W�H�U�P�L�Q�H�G�S�D�U�W�L�D�O�D�P�L�Q�R�D�F�L�G�V�H�T�X�H�Q�F�H�V��
�7�K�H�����N �S�U�R�W�H�D�V�H�S�U�H�I�H�U�H�Q�W�L�D�O�O�\�G�H�J�U�D�G�H�G�W�K�H
�S�H�U�L�W�U�R�S�K�L�F�P�H�P�E�U�D�Q�H�¶�V�S�U�R�W�H�L�Q���D�Q�G�L�W�V�D�F�W�L�Y�L�W�\
�Z�D�V�L�Q�K�L�E�L�W�H�G�E�\ �L�Q�K�L�E�L�W�R�U�V�I�R�U�W�U�\�S�V�L�Q���O�L�N�H
�S�U�R�W�H�D�V�H�V���,�P�P�X�Q�R�E�O�R�W�D�Q�D�O�\�V�L�V�Z�L�W�K�D�Q�W�L�������N
�S�U�R�W�H�D�V�H�D�Q�W�L�E�R�G�\�V�K�R�Z�H�G�W�K�D�W�W�K�H�S�U�R�W�H�D�V�H�R�U
�S�U�R���S�U�R�W�H�D�V�H�D�S�S�H�D�U�V�D�U�R�X�Q�G�S�X�S�D�W�L�R�Q�D�Q�G�H�[�L�V�W�V
�X�Q�W�L�O�W�K�H�� �W�K�G�D�\�R�I�S�X�S�D�O�V�W�D�J�H�L�Q�L�Q�W�H�V�W�L�Q�H���%�D�V�H�G
�R�Q�W�K�H�D�P�L�Q�R�D�F�L�G�V�H�T�X�H�Q�F�H�V���Z�H�J�R�W�D�Q�(�6�7�F�O�R�Q�H
�H�Q�F�R�G�L�Q�J�W�K�H�����N �S�U�R�W�H�D�V�H���F�'�1�$ �D�Q�D�O�\�V�L�V
�U�H�Y�H�D�O�H�G�W�K�D�W�W�K�L�V�S�U�R�W�H�D�V�H�F�R�Q�V�L�V�W�V�R�I������ �D�P�L�Q�R
�D�F�L�G�U�H�V�L�G�X�H�V�D�Q�G�K�D�V�V�L�J�Q�L�I�L�F�D�Q�W�V�W�U�X�F�W�X�U�D�O
�V�L�P�L�O�D�U�L�W�\�Z�L�W�K�V�H�U�L�Q�H�S�U�R�W�H�D�V�H�V���P�5�1�$ �I�R�U�����N
�S�U�R�W�H�D�V�H�Z�D�V�G�H�W�H�F�W�H�G�L�Q�5�1�$�L�V�R�O�D�W�H�G�I�U�R�P�O�D�U�Y�D�O
�L�Q�W�H�V�W�L�Q�H�� �G�D�\�V�D�I�W�H�U�V�L�O�N���V�S�L�Q�Q�L�Q�J�E�\�1�R�U�W�K�H�U�Q
�E�O�R�W�W�L�Q�J���5�H�F�R�P�E�L�Q�D�Q�W�S�U�R�������N�S�U�R�W�H�D�V�H
�V�\�Q�W�K�H�V�L�]�H�G�E�\�W�K�H�E�D�F�X�O�R�Y�L�U�X�V�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�V�\�V�W�H�P

�-�R�X�U�Q�D�O���R�I���,�Q�V�H�F�W���6�F�L�H�Q�F�H���_���Z�Z�Z���L�Q�V�H�F�W�V�F�L�H�Q�F�H���R�U�J �,�6�6�1����������������������

�-�R�X�U�Q�D�O���R�I���,�Q�V�H�F�W���6�F�L�H�Q�F�H�����9�R�O�X�P�H�������_���$�U�W�L�F�O�H������ ����



�Z�D�V�D�F�W�L�Y�D�W�H�G�E�\�D�W�L�V�V�X�H�H�[�W�U�D�F�W�S�U�H�S�D�U�H�G�I�U�R�P
�W�K�H�L�Q�W�H�V�W�L�Q�H�I�U�R�P�W�K�H�V�L�O�N���V�S�L�Q�Q�L�Q�J�V�W�D�J�H���7�K�H�V�H
�U�H�V�X�O�W�V�V�X�J�J�H�V�W�W�K�D�W�����N�S�U�R�W�H�D�V�H�L�V�D�F�W�L�Y�D�W�H�G�E�\
�W�K�H�S�U�R�W�H�R�O�\�W�L�F�G�H�J�H�Q�H�U�D�W�L�R�Q�W�K�D�W�R�F�F�X�U�V�L�Q�W�K�H
�L�Q�W�H�V�W�L�Q�H���D�I�W�H�U���W�K�H���O�D�U�Y�D�O�����S�X�S�D�O���H�F�G�\�V�L�V��

�(�S�L�F�X�W�L�F�X�O�D�U�Z�D�[ �R�I�O�D�U�J�H�D�Q�G�V�P�D�O�O�Z�K�L�W�H
�E�X�W�W�H�U�I�O�L�H�V��Pieris brassicae �D�Q�GP. rapae
crucivora �� �T�X�D�O�L�W�D�W�L�Y�H���T�X�D�Q�W�L�W�D�W�L�Y�H�D�Q�G
�V�F�D�Q�Q�L�Q�J�H�O�H�F�W�U�R�Q�P�L�F�U�R�V�F�R�S�L�F�V�W�X�G�L�H�V�R�I
�G�L�D�S�D�X�V�H���D�Q�G���Q�R�Q���G�L�D�S�D�X�V�H���S�X�S�D�H

�-�X�Q���L�F�K�L���.�D�Q�H�N�R�������+�L�U�R�N�X�Q�L���<�D�P�D�G�D�������D�Q�G���&�K�L�K�L�U�R
�.�D�W�D�J�L�U�L��

���1�D�W�L�R�Q�D�O���$�J�U�L�F�X�O�W�X�U�D�O���5�H�V�H�D�U�F�K���&�H�Q�W�H�U���I�R�U���+�R�N�N�D�L�G�R
�5�H�J�L�R�Q�����6�D�S�S�R�U�R�������������������������-�D�S�D�Q�����M�N�S�X�U�H�����#�D�I�I�U�F���J�R���M�S
���6�F�K�R�R�O���R�I���0�H�G�L�F�L�Q�H�����6�D�S�S�R�U�R���0�H�G�L�F�D�O���8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\�����6�D�S�S�R�U�R��
���������������������-�D�S�D�Q
���,�Q�V�W�L�W�X�W�H���R�I���/�R�Z���W�H�P�S�H�U�D�W�X�U�H���6�F�L�H�Q�F�H�����8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\���R�I
�+�R�N�N�D�L�G�R�����6�D�S�S�R�U�R�������������������������-�D�S�D�Q

�:�H �F�R�P�S�D�U�H�G�W�K�H�T�X�D�Q�W�L�W�\�D�Q�G�T�X�D�O�L�W�\�R�I�W�K�H
�H�S�L�F�X�W�L�F�X�O�D�U�Z�D�[�R�I�G�L�D�S�D�X�V�H�D�Q�G�Q�R�Q���G�L�D�S�D�X�V�H
�S�X�S�D�H�L�Q�W�Z�R�F�O�R�V�H�O�\�U�H�O�D�W�H�GPieris �V�S�H�F�L�H�V��P.
brassicae �D�Q�GP. rapae crucivora �� �0�D�L�Q
�F�R�P�S�R�Q�H�Q�W�V�R�I �W�K�H�L�U�H�S�L�F�X�W�L�F�X�O�D�U�Z�D�[ �Z�H�U�H
�L�G�H�Q�W�L�I�L�H�G�D�V�K�\�G�U�R�F�D�U�E�R�Q�V���,�QP. brassicae�� �P�R�U�H
�W�K�D�Q������ �R�I �K�\�G�U�R�F�D�U�E�R�Q�V�Z�H�U�H�V�D�W�X�U�D�W�H�G
�U�H�J�D�U�G�O�H�V�V�R�I�Z�K�H�W�K�H�U�W�K�H�S�X�S�D�H�Z�H�U�H�L�Q�G�L�D�S�D�X�V�H
�R�U�Q�R�W���,�Q P. rapae crucivora, ������ �R�I
�K�\�G�U�R�F�D�U�E�R�Q�V�Z�H�U�H�V�D�W�X�U�D�W�H�G�L�Q�Q�R�Q���G�L�D�S�D�X�V�H
�S�X�S�D�H�Z�K�H�U�H�D�V�L�Q�G�L�D�S�D�X�V�H�S�X�S�D�H������ �Z�H�U�H
�V�D�W�X�U�D�W�H�G�D�Q�G ������ �X�Q�V�D�W�X�U�D�W�H�G���)�U�R�P
�P�H�D�V�X�U�H�P�H�Q�W�V�R�I�E�R�G�\�V�X�U�I�D�F�H�D�U�H�D�E�\ �Q�X�F�O�H�D�U
�P�D�J�Q�H�W�L�F�U�H�V�R�Q�D�Q�F�H�P�L�F�U�R�L�P�D�J�L�Q�J���Z�H�F�D�O�F�X�O�D�W�H�G
�W�K�H�D�Y�H�U�D�J�H�W�K�L�F�N�Q�H�V�V�R�I �W�K�H�Z�D�[ �O�D�\�H�U���7�K�H
�W�K�L�F�N�Q�H�V�V�L�Q�G�L�D�S�D�X�V�H�D�Q�G�Q�R�Q���G�L�D�S�D�X�V�H�S�X�S�D�H�R�I
P. brassicae �Z�D�V������ �D�Q�G������ �Q�P���U�H�V�S�H�F�W�L�Y�H�O�\���,�Q
P. rapae crucivora �� �W�K�H�W�K�L�F�N�Q�H�V�V�Z�D�V������ �Q�P�L�Q
�G�L�D�S�D�X�V�H�D�Q�G���� �Q�P�L�Q�Q�R�Q���G�L�D�S�D�X�V�H���:�H �D�O�V�R
�F�R�P�S�D�U�H�G�W�K�H�V�X�U�I�D�F�H�W�H�[�W�X�U�H�V�R�I�W�K�H�L�U�G�L�D�S�D�X�V�H
�D�Q�G�Q�R�Q���G�L�D�S�D�X�V�H�S�X�S�D�H�E�\ �V�F�D�Q�Q�L�Q�J�H�O�H�F�W�U�R�Q
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�D�V�V�R�F�L�D�W�H�G�Z�L�W�K�G�L�D�S�D�X�V�H���P�D�Q�\�R�I �W�K�H�R�W�K�H�U
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cylindraceus �D�Q�GOpuntia sp.�� �U�H�V�S�H�F�W�L�Y�H�O�\�����7�K�H
�Q�H�F�U�R�V�L�V�R�I�H�D�F�K�F�D�F�W�X�V�V�S�H�F�L�H�V�S�U�R�Y�L�G�H�V�H�D�F�K�R�I
�W�K�H�U�H�V�L�G�H�Q�WD. mojavensis �S�R�S�X�O�D�W�L�R�Q�V�Z�L�W�K�D
�G�L�V�W�L�Q�F�W�F�K�H�P�L�F�D�O�H�Q�Y�L�U�R�Q�P�H�Q�W�W�R�Z�K�L�F�K�W�K�H�\�P�X�V�W
�D�G�D�S�W���0�H�P�E�H�U�V�R�I�W�K�H�*�O�X�W�D�W�K�L�R�Q�H��S���W�U�D�Q�V�I�H�U�D�V�H
�J�H�Q�H�I�D�P�L�O�\�K�D�Y�H�E�H�H�Q�N�Q�R�Z�Q�W�R�S�O�D�\�D�U�R�O�H�L�Q
�G�H�W�R�[�L�I�L�F�D�W�L�R�Q�L�Q�P�D�Q�\�W�D�[�D���L�Q�F�O�X�G�L�Q�J�L�Q�V�H�F�W�V���$
�J�H�Q�H�Z�L�W�K�K�L�J�K�K�R�P�R�O�R�J�\�W�R�W�K�HD. melanogaster
�*�O�X�W�D�W�K�L�R�Q�H��S���W�U�D�Q�V�I�H�U�D�V�H���'����GstD1�� �O�R�F�X�V�Z�D�V
�G�L�I�I�H�U�H�Q�W�L�D�O�O�\�H�[�S�U�H�V�V�H�G�L�Q�D�%�D�M�D�&�D�O�L�I�R�U�Q�L�DD.
mojavensis �L�V�R�I�H�P�D�O�H�O�L�Q�H�D�V�D �U�H�V�S�R�Q�V�H�W�R
�X�W�L�O�L�]�L�Q�J�D�Q�D�O�W�H�U�Q�D�W�L�Y�H�K�R�V�W��S. thurberi �����,�Q�E�R�W�K
D. melanogaster �D�Q�G�L�QAnopheles gambiae��
GstD1 �K�D�V�E�H�H�Q�L�P�S�O�L�F�D�W�H�G�L�Q�W�K�H�U�H�V�L�V�W�D�Q�F�H�R�I
�W�K�H�V�H�V�S�H�F�L�H�V�W�R�W�K�H�L�Q�V�H�F�W�L�F�L�G�H�'�'�7�� �:�H �K�D�Y�H
�H�[�D�P�L�Q�H�G�W�K�H�S�D�W�W�H�U�Q�R�I�V�H�T�X�H�Q�F�H�Y�D�U�L�D�W�L�R�Q�R�I�W�K�H
GstD1 �O�R�F�X�V�I�U�R�P�D�O�O�I�R�X�UD. mojavensis
�S�R�S�X�O�D�W�L�R�Q�V��D. arizonae ���L�W�V�V�L�V�W�H�U�V�S�H�F�L�H�V���D�Q�G
D. navojoa ���R�X�W�J�U�R�X�S�����7�K�H�G�D�W�D�V�X�J�J�H�V�W�W�K�D�W�L�Q
�W�K�H�%�D�M�D�&�D�O�L�I�R�U�Q�L�D�D�Q�G�6�R�Q�R�U�D�S�R�S�X�O�D�W�L�R�Q�R�ID.
mojavensis GstD1 �K�D�V�J�R�Q�H�W�K�U�R�X�J�K�D�S�H�U�L�R�G�R�I
�D�G�D�S�W�L�Y�H�D�P�L�Q�R�D�F�L�G�H�Y�R�O�X�W�L�R�Q�D�V�U�H�I�O�H�F�W�H�G�E�\�W�K�H
�U�D�W�L�R�R�I �V�L�O�H�Q�W�W�R�U�H�S�O�D�F�H�P�H�Q�W�I�L�[�D�W�L�R�Q�V�D�Q�G
�S�R�O�\�P�R�U�S�K�L�V�P�V���3�R�O�D�U�L�]�L�Q�J�W�K�H�V�H�G�D�W�D�X�V�L�Q�JD.
navojoa �L�Q�G�L�F�D�W�H�V�W�K�D�W�W�K�H�S�R�V�L�W�L�Y�H�V�H�O�H�F�W�L�R�Q
�R�F�F�X�U�U�H�G�L�Q�W�K�H�O�L�Q�H�D�J�H�O�H�D�G�L�Q�J�W�R�W�K�H�V�HD.
mojavensis �S�R�S�X�O�D�W�L�R�Q�V���)�X�U�W�K�H�U�D�Q�D�O�\�V�H�V�L�Q�G�L�F�D�W�H
�W�K�D�W�R�I �W�K�H�V�H�Y�H�Q�D�P�L�Q�R�D�F�L�G�I�L�[�D�W�L�R�Q�V�W�K�D�W
�R�F�F�X�U�U�H�G�L�Q�W�K�HD. mojavensis �O�L�Q�H�D�J�H�W�Z�R�R�I�W�K�H�P
�R�F�F�X�U�L�Q�W�K�H�D�F�W�L�Y�H�V�L�W�H�S�R�F�N�H�W���S�R�W�H�Q�W�L�D�O�O�\�K�D�Y�L�Q�J
�D�V�L�J�Q�L�I�L�F�D�Q�W�D�I�I�H�F�W�R�Q�V�X�E�V�W�U�D�W�H�V�S�H�F�L�I�L�F�L�W�\�D�Q�G
�S�R�V�V�L�E�O�\�L�Q�W�K�H�D�G�D�S�W�D�W�L�R�Q�W�R�D�O�W�H�U�Q�D�W�L�Y�H�F�D�F�W�X�V
�K�R�V�W�V��

�5�H�J�X�O�D�W�L�R�Q�R�I �F�\�W�R�F�K�U�R�P�H�3������ �J�H�Q�H�V�L�Q

Drosophila melanogaster �E�\ �P�H�W�K�R�S�U�H�Q�H
�D�Q�G���W�K�H���P�H�W�K�R�S�U�H�Q�H���U�H�F�H�S�W�R�U

�&�\�Q�W�K�L�D���0�F�'�R�Q�Q�H�O�O�������0�D�\���5�����%�H�U�H�Q�E�D�X�P�������D�Q�G���0�D�U�\���$��
�6�F�K�X�O�H�U��

���'�H�S�W�����R�I���(�Q�W�R�P�R�O�R�J�\�����8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\���R�I���,�O�O�L�Q�R�L�V
�8�U�E�D�Q�D���&�K�D�P�S�D�L�J�Q�����8�U�E�D�Q�D�����,�O�O�L�Q�R�L�V�����8�6�$��
�F�P�F�G�R�Q�Q�H�#�X�L�X�F���H�G�X
���'�H�S�W�����R�I���&�H�O�O���D�Q�G���6�W�U�X�F�W�X�U�D�O���%�L�R�O�R�J�\�����8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\���R�I���,�O�O�L�Q�R�L�V
�8�U�E�D�Q�D���&�K�D�P�S�D�L�J�Q�����8�U�E�D�Q�D�����,�O�O�L�Q�R�L�V�����8�6�$

�5�H�V�L�V�W�D�Q�F�H�W�R�W�K�H�M�X�Y�H�Q�L�O�H�K�R�U�P�R�Q�H�D�Q�D�O�R�J��
�P�H�W�K�R�S�U�H�Q�H���L�QDrosophila melanogaster �K�D�V
�E�H�H�Q�L�G�H�Q�W�L�I�L�H�G�D�V�D �W�D�U�J�H�W�V�L�W�H�P�X�W�D�W�L�R�Q�L�Q�D
�E�+�/�+���3�$�6�S�U�R�W�H�L�Q�V�L�P�L�O�D�U�W�R�W�K�H�P�D�P�P�D�O�L�D�Q�D�U�\�O
�K�\�G�U�R�F�D�U�E�R�Q�U�H�F�H�S�W�R�U���$�K�5�����Z�K�L�F�K�U�H�J�X�O�D�W�H�V
�F�\�W�R�F�K�U�R�P�H�3������ �J�H�Q�H�V�L�Q�Y�H�U�W�H�E�U�D�W�H�V���7�R
�G�H�W�H�U�P�L�Q�H�L�I�F�\�W�R�F�K�U�R�P�H�3������ �J�H�Q�H�V�D�U�H�U�H�J�X�O�D�W�H�G
�E�\�P�H�W�K�R�S�U�H�Q�H�D�Q�G���R�U�W�K�H�P�H�W�K�R�S�U�H�Q�H�U�H�F�H�S�W�R�U
���0�H�W�����W�U�D�Q�V�F�U�L�S�W�L�R�Q�D�O�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�R�I�F�\�W�R�F�K�U�R�P�H
�3������ �V�X�E�I�D�P�L�O�L�H�V�D�Q�G�J�H�Q�H�V�Z�D�V�F�R�P�S�D�U�H�G
�E�H�W�Z�H�H�Q �G�H�Y�H�O�R�S�P�H�Q�W�D�O�V�W�D�J�H�V��
�P�H�W�K�R�S�U�H�Q�H���V�H�Q�V�L�W�L�Y�H���2�U�H�J�R�Q���5���&�D�Q�W�R�Q���6���D�Q�G
�W�R�O�H�U�D�Q�W���5�V�W�������-�+���� �V�W�U�D�L�Q�V�R�I Drosophila
melanogaster �D�Q�G�G�L�I�I�H�U�H�Q�W�G�R�V�H�V�R�I�P�H�W�K�R�S�U�H�Q�H��
�:�H �I�R�X�Q�G�W�K�D�W���L�Q�W�K�L�U�G�L�Q�V�W�D�U�2�U�H�J�R�Q���5�O�D�U�Y�D�H��
�P�H�W�K�R�S�U�H�Q�H�L�Q�W�K�H�G�L�H�W�Z�D�V�D�V�V�R�F�L�D�W�H�G�Z�L�W�K
�L�Q�F�U�H�D�V�H�G�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�R�I �&�<�3���$���� �&�<�3�������$��
�&�<�3�������$�� �D�Q�G�W�K�H�&�<�3�����$�V�X�E�I�D�P�L�O�\���Z�K�L�O�H
�&�<�3�������$�����&�<�3���*�����D�Q�G�W�K�H�&�<�3���' �V�X�E�I�D�P�L�O�\
�Z�H�U�H�F�R�Q�V�W�L�W�X�W�L�Y�H�O�\�H�[�S�U�H�V�V�H�G�D�Q�G�G�L�G�Q�R�W�U�H�V�S�R�Q�G
�W�R�P�H�W�K�R�S�U�H�Q�H���(�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�R�I�W�K�H�&�<�3���$���&�<�3���'��
�&�<�3���%���&�<�3�����' �D�Q�G�&�<�3�������$���V�X�E�I�D�P�L�O�L�H�V�Z�D�V
�O�R�Z�L�Q�W�K�L�U�G�L�Q�V�W�D�U�O�D�U�Y�D�H�D�Q�G�G�L�G�Q�R�W�U�H�V�S�R�Q�G�W�R
�P�H�W�K�R�S�U�H�Q�H�W�U�H�D�W�P�H�Q�W���,�Q�W�K�L�U�G�L�Q�V�W�D�U�&�D�Q�W�R�Q���6
�O�D�U�Y�D�H���&�<�3���$�����&�<�3�������$�����&�<�3���*�����D�Q�G�&�<�3���'
�V�K�R�Z�H�G�O�R�Z�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�D�Q�G�R�Q�O�\�&�<�3���$���V�K�R�Z�H�G
�D�V�O�L�J�K�W�L�Q�F�U�H�D�V�H�L�Q�U�H�V�S�R�Q�V�H�W�R�P�H�W�K�R�S�U�H�Q�H���,�Q
�W�K�L�U�G�L�Q�V�W�D�U�5�V�W�������-�+�� �O�D�U�Y�D�H���F�R�Q�V�W�L�W�X�W�L�Y�H
�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�R�I�&�<�3�����'�����&�<�3�������$�����D�Q�G�&�<�3���'�L�V
�Q�R�W�D�I�I�H�F�W�H�G�E�\ �P�H�W�K�R�S�U�H�Q�H���$�Q�G�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�R�I
�&�<�3�����$�L�V�U�H�S�U�H�V�V�H�G�E�\ �P�H�W�K�R�S�U�H�Q�H���7�K�H�V�H
�S�U�H�O�L�P�L�Q�D�U�\�D�Q�D�O�\�V�H�V�G�H�P�R�Q�V�W�U�D�W�H�W�K�D�W
�P�H�W�K�R�S�U�H�Q�H�W�U�H�D�W�P�H�Q�W�F�D�Q�L�Q�G�X�F�H�G�L�I�I�H�U�H�Q�W�L�D�O
�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�R�I �3������ �W�U�D�Q�V�F�U�L�S�W�V�L�Q D.
melanogaster �D�Q�G�W�K�D�W�W�K�H�V�S�H�F�L�I�L�F�U�H�V�S�R�Q�V�H�V
�G�H�S�H�Q�G�R�Q�V�W�U�D�L�Q�W�\�S�H�D�Q�G�G�H�Y�H�O�R�S�P�H�Q�W�D�O�V�W�D�J�H��
�,�G�H�Q�W�L�I�\�L�Q�J�K�R�Z�F�\�W�R�F�K�U�R�P�H�3������ �J�H�Q�H�V�U�H�V�S�R�Q�G
�W�R�P�H�W�K�R�S�U�H�Q�H�Z�L�O�O�K�H�O�S�L�Q�R�X�U�X�Q�G�H�U�V�W�D�Q�G�L�Q�J�R�I
�W�K�H�P�R�O�H�F�X�O�D�U�P�H�F�K�D�Q�L�V�P�V�R�I�E�R�W�K�L�Q�V�H�F�W�L�F�L�G�H
�U�H�V�L�V�W�D�Q�F�H���D�Q�G���P�H�W�D�P�R�U�S�K�R�V�L�V���L�Q���L�Q�V�H�F�W�V��

�,�U�R�Q�U�H�V�R�X�U�F�H�V�D�Q�G�L�Q�I�H�F�W�L�R�Q�L�QDrosophila
melanogaster

�(���$�����0�F�*�U�D�Z

�6�F�K�R�R�O���R�I���,�Q�W�H�J�U�D�W�L�Y�H���%�L�R�O�R�J�\�����7�K�H���8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\���R�I

�-�R�X�U�Q�D�O���R�I���,�Q�V�H�F�W���6�F�L�H�Q�F�H���_���Z�Z�Z���L�Q�V�H�F�W�V�F�L�H�Q�F�H���R�U�J �,�6�6�1����������������������

�-�R�X�U�Q�D�O���R�I���,�Q�V�H�F�W���6�F�L�H�Q�F�H�����9�R�O�X�P�H�������_���$�U�W�L�F�O�H������ ����



�4�X�H�H�Q�V�O�D�Q�G�����%�U�L�V�E�D�Q�H�����4�/�'���������������$�X�V�W�U�D�O�L�D��
�H���P�F�J�U�D�Z�#�X�T���H�G�X���D�X

�7�K�H�W�R�[�L�F�L�W�\�R�I�I�U�H�H�L�U�R�Q�L�V�P�D�Q�D�J�H�G�L�Q�D�Q�L�P�D�O�V�E�\
�D �Q�X�P�E�H�U�R�I�W�U�D�Q�V�S�R�U�W�D�Q�G�V�W�R�U�D�J�H�P�R�O�H�F�X�O�H�V��
�,�U�R�Q�Z�L�W�K�K�R�O�G�L�Q�J�V�W�U�D�W�H�J�L�H�V�O�L�Q�N�H�G�W�R�W�K�H
�D�E�X�Q�G�D�Q�F�H�R�I�W�K�H�V�H�S�U�R�W�H�L�Q�V�D�U�H�D�O�V�R�D�Q�L�Q�W�H�J�U�D�O
�S�D�U�W�R�I�W�K�H�L�Q�V�H�F�W�L�Q�Q�D�W�H�L�P�P�X�Q�H�U�H�V�S�R�Q�V�H�W�R
�E�D�F�W�H�U�L�D�O�L�Q�I�H�F�W�L�R�Q���7�R�F�R�S�H�Z�L�W�K�W�K�L�V�L�U�R�Q�O�L�P�L�W�L�Q�J
�K�R�V�W�H�Q�Y�L�U�R�Q�P�H�Q�W���E�D�F�W�H�U�L�D�K�D�Y�H�H�Y�R�O�Y�H�G�D�U�D�Q�J�H
�R�I�V�R�S�K�L�V�W�L�F�D�W�H�G�P�H�D�Q�V�I�R�U�D�F�T�X�L�U�L�Q�J�L�U�R�Q�I�U�R�P
�W�K�H�L�U�K�R�V�W�V���,�Q �W�K�HDrosophila melanogaster
�P�R�G�H�O�V�\�V�W�H�P�Z�H�K�D�Y�H�H�[�S�O�R�U�H�G�W�K�H�F�R�Q�W�U�R�O�R�I�L�U�R�Q
�U�H�V�R�X�U�F�H�V�G�X�U�L�Q�J�L�Q�I�H�F�W�L�R�Q�Z�L�W�K�E�R�W�K�S�D�W�K�R�J�H�Q�L�F
�D�Q�G�V�\�P�E�L�R�W�L�F�E�D�F�W�H�U�L�D���2�X�U�S�U�L�P�D�U�\�J�R�D�O�L�V�W�R
�G�H�W�H�U�P�L�Q�H�W�K�H�J�H�Q�H�W�L�F�E�D�V�L�V�R�I�K�R�V�W�D�Q�G�S�D�W�K�R�J�H�Q
�D�G�D�S�W�D�W�L�R�Q�V�U�H�J�D�U�G�L�Q�J�L�U�R�Q�F�R�Q�W�U�R�O�D�Q�G�W�K�H�L�U
�U�H�O�D�W�L�Y�H�F�R�V�W�V�D�Q�G�E�H�Q�H�I�L�W�V�I�R�U�E�R�W�K�S�D�U�W�Q�H�U�V���)�R�U
�R�X�U�S�D�W�K�R�J�H�Q�D�V�V�R�F�L�D�W�L�R�Q�Z�H �U�H�D�U�H�GD.
melanogaster �X�V�L�Q�J�D�K�D�O�I�V�L�E�E�U�H�H�G�L�Q�J�G�H�V�L�J�Q�W�R
�P�H�D�V�X�U�H�W�K�H�U�H�O�D�W�L�R�Q�V�K�L�S�E�H�W�Z�H�H�Q�U�H�V�L�V�W�D�Q�F�H�W�R
�L�Q�I�H�F�W�L�R�Q���H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�R�I�L�Q�Q�D�W�H�L�P�P�X�Q�H�V�\�V�W�H�P
�J�H�Q�H�V���D�Q�G�W�U�D�G�H�R�I�I�V�L�Q�O�L�I�H�K�L�V�W�R�U�\�W�U�D�L�W�V���7�K�H
�H�I�I�H�F�W�V�Z�H�U�H�V�X�U�S�U�L�V�L�Q�J�O�\�V�H�[�V�S�H�F�L�I�L�F�Z�L�W�K
�Y�D�U�L�D�W�L�R�Q�L�Q�U�H�V�L�V�W�D�Q�F�H�W�R�L�Q�I�H�F�W�L�R�Q�I�R�U�P�D�O�H�V
�Q�H�J�D�W�L�Y�H�O�\�F�R�U�U�H�O�D�W�H�G�Z�L�W�K�D�F�R�P�S�R�V�L�W�H�O�L�I�H�K�L�V�W�R�U�\
�Y�D�U�L�D�E�O�H���:�H �D�U�H�F�X�U�U�H�Q�W�O�\�H�[�D�P�L�Q�L�Q�J�S�D�W�W�H�U�Q�V�R�I
�J�H�Q�H�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�W�R�G�H�W�H�U�P�L�Q�H�Z�K�H�W�K�H�U�W�K�H�V�H
�W�U�D�G�H�R�I�I�V�D�U�H�O�L�N�H�O�\�G�X�H�W�R�H�Q�H�U�J�H�W�L�F�L�Q�Y�H�V�W�P�H�Q�W�V
�R�U�S�O�H�L�R�W�U�R�S�\���,�Q�R�X�U�V�\�P�E�L�R�Q�W�D�V�V�R�F�L�D�W�L�R�Q�Z�H
�K�D�Y�H�X�V�H�G�E�R�W�K�H�P�S�L�U�L�F�D�O�D�Q�G�J�H�Q�R�P�H���Z�L�G�H
�F�R�P�S�D�U�D�W�L�Y�H�D�S�S�U�R�D�F�K�H�V�W�R�F�K�D�U�D�F�W�H�U�L�V�H�W�K�H�U�R�O�H
�R�I�L�U�R�Q�L�QDrosophila:Wolbachia �D�V�V�R�F�L�D�W�L�R�Q�V���,�Q
�F�R�Q�W�U�D�V�W�W�R�W�K�H�D�G�Y�H�U�V�D�U�L�D�O�Q�D�W�X�U�H�R�I �W�K�H
Drosophila:Pseudomonas �L�Q�W�H�U�D�F�W�L�R�Q��Wolbachia
�D�S�S�H�D�U�V�W�R�S�U�R�Y�L�G�H�D�I�L�W�Q�H�V�V�E�H�Q�H�I�L�W�W�R�L�W�V�K�R�V�W
�Z�K�H�Q�W�K�H�L�Q�V�H�F�W�L�V�U�H�D�U�H�G�X�Q�G�H�U�D�O�R�Z�L�U�R�Q�G�L�H�W��
�2�X�U�U�H�V�X�O�W�V�V�X�J�J�H�V�W�W�K�D�W�W�K�H�E�D�F�W�H�U�L�X�P�F�R�X�O�G�E�H
�S�U�R�Y�L�V�L�R�Q�L�Q�J�W�K�H�K�R�V�W�Z�L�W�K�K�H�P�H�R�U�S�O�D�\�L�Q�J�D�U�R�O�H
�L�Q���L�U�R�Q���K�R�P�H�R�V�W�D�V�L�V��
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�6�L�Q�F�H�W�K�H�G�L�V�F�R�Y�H�U�\�R�I�5�1�$ �V�L�O�H�Q�F�L�Q�J���Z�H�K�D�Y�H
�K�\�S�R�W�K�H�V�L�]�H�G�W�K�D�W�5�1�$�L�S�O�D�\�V�D�F�U�L�W�L�F�D�O�U�R�O�H�L�Q
�D�U�E�R�Y�L�U�X�V���P�R�V�T�X�L�W�R�L�Q�W�H�U�D�F�W�L�R�Q�V�D�Q�G�L�V�D�I�U�R�Q�W�O�L�Q�H
�G�H�I�H�Q�V�H�W�K�D�W�P�R�V�T�X�L�W�R�H�V�K�D�Y�H�W�R�F�R�Q�W�U�R�O�5�1�$
�Y�L�U�X�V�L�Q�Y�D�V�L�R�Q���5�1�$�L�L�V�W�U�L�J�J�H�U�H�G�E�\�G�V�5�1�$�D�Q�G
�G�H�V�W�U�R�\�V�D�Q�\�5�1�$ �Z�L�W�K�V�L�J�Q�L�I�L�F�D�Q�W�V�W�U�H�W�F�K�H�V�R�I
�V�H�T�X�H�Q�F�H�L�G�H�Q�W�L�W�\���5�1�$�L�L�V�L�Q�G�X�F�H�G�E�\ �Y�L�U�X�V�H�V
�Z�K�L�F�K�I�R�U�P�G�V�5�1�$�L�Q�W�H�U�P�H�G�L�D�W�H�V�D�V�W�K�H�\�U�H�S�O�L�F�D�W�H
�L�Q�S�H�U�P�L�V�V�L�Y�H�F�H�O�O�V���7�K�H�5�1�$�L �S�D�W�K�Z�D�\�L�Q
�G�U�R�V�R�S�K�L�O�D���D�Q�G�P�R�V�T�X�L�W�R�H�V���K�D�V�W�Z�R�E�U�D�Q�F�K�H�V��
�W�K�H�V�L�5�1�$�E�U�D�Q�F�K�D�Q�G�W�K�H�P�L�F�U�R���5�1�$���P�L�5�1�$��
�E�U�D�Q�F�K���7�K�H�V�L�5�1�$�E�U�D�Q�F�K�U�H�F�R�J�Q�L�]�H�V�O�R�Q�J
�G�V�5�1�$�V�D�Q�G�P�H�G�L�D�W�H�V�Y�L�U�X�V�F�R�Q�W�U�R�O�D�Q�G�W�K�H
�P�L�5�1�$�E�U�D�Q�F�K�U�H�F�R�J�Q�L�]�H�V�V�K�R�U�W�H�U�G�V�5�1�$�V���G�R�H�V
�Q�R�W�U�H�T�X�L�U�H�H�[�D�F�W�V�H�T�X�H�Q�F�H�P�D�W�F�K�H�V�L�Q�W�K�H�W�D�U�J�H�W

�V�L�W�H���D�Q�G�L�V�F�U�L�W�L�F�D�O�I�R�U�L�Q�V�H�F�W�G�H�Y�H�O�R�S�P�H�Q�W�D�Q�G
�J�H�Q�H�U�H�J�X�O�D�W�L�R�Q���7�Z�R�U�H�F�H�Q�W�S�D�S�H�U�V�K�D�Y�H�Q�R�Z
�V�K�R�Z�Q�W�K�D�W�V�X�F�F�H�V�V�I�X�O�L�Q�I�H�F�W�L�R�Q�D�Q�G�N�L�O�O�L�Q�J�R�I
�G�U�R�V�R�S�K�L�O�D�Z�L�W�K�W�K�H�L�Q�V�H�F�W�Q�R�G�D�Y�L�U�X�V���I�O�R�F�N�K�R�X�V�H
�Y�L�U�X�V���L�V�G�H�S�H�Q�G�H�Q�W�R�Q�W�K�H�Y�L�U�X�V�F�R�Q�W�U�R�O�O�L�Q�J�W�K�H
�V�L�5�1�$ �E�U�D�Q�F�K�R�I �W�K�H�5�1�$�L �S�D�W�K�Z�D�\
���*�D�O�L�D�Q�D���$�U�Q�R�X�[�H�W�D�O�������������� �:�D�Q�J�H�W�D�O����������������
�,�Q�D�G�G�L�W�L�R�Q���G�U�R�V�R�S�K�L�O�D�Z�L�W�K�D�N�Q�R�F�N�R�X�W�P�X�W�D�W�L�R�Q
�I�R�U�W�K�H�J�H�Q�H��Dcr2 �� �H�Q�F�R�G�L�Q�J�'�L�F�H�U�������D �N�H�\
�F�R�P�S�R�Q�H�Q�W�J�H�Q�H�R�I�W�K�H�V�L�5�1�$�E�U�D�Q�F�K���V�K�R�Z�H�G
�H�Q�K�D�Q�F�H�G�V�X�V�F�H�S�W�L�E�L�O�L�W�\�D�Q�G�S�D�W�K�R�O�R�J�\�W�R�L�Q�I�H�F�W�L�R�Q
�E�\ �I�O�R�F�N�K�R�X�V�H�Y�L�U�X�V���F�U�L�F�N�H�W�S�D�U�D�O�\�V�L�V�D�Q�G
�G�U�R�V�R�S�K�L�O�D�& �Y�L�U�X�V�H�V��Dicistroviridae �� �D�Q�G�W�K�H
�D�U�E�R�Y�L�U�X�V���6�L�Q�G�E�L�V���7�R�J�D�Y�L�U�L�G�D�H�����7�K�H�L�P�S�R�U�W�D�Q�F�H
�R�I�5�1�$�L�L�Q�F�R�Q�W�U�R�O�O�L�Q�J�Y�L�U�X�V�L�Q�I�H�F�W�L�R�Q�V�H�[�W�H�Q�G�V
�E�H�\�R�Q�G�G�U�R�V�R�S�K�L�O�D�P�R�G�H�O�V���0�D�Q�\�R�I�W�K�H�J�H�Q�H�V
��dcr2, Ago2, R2D2�� �D�V�V�R�F�L�D�W�H�G�Z�L�W�K�W�K�H�V�L�5�1�$
�E�U�D�Q�F�K�R�I �5�1�$�L�K�D�Y�H�Q�R�Z�E�H�H�Q�I�R�X�Q�G�L�Q
Anopheles gambiae �D�Q�GAedes aegypti �J�H�Q�R�P�H�V��
�6�H�Y�H�U�D�O�U�H�V�H�D�U�F�K�J�U�R�X�S�V���L�Q�F�O�X�G�L�Q�J�R�X�U�R�Z�Q���K�D�Y�H
�V�K�R�Z�Q�W�K�H�V�H�P�R�V�T�X�L�W�R�H�V�F�D�Q�H�I�I�L�F�L�H�Q�W�O�\�G�H�W�H�F�W
�G�V�5�1�$�V�D�Q�G�V�L�O�H�Q�F�H�D�Q�\�P�5�1�$ �R�I�D�S�S�U�R�S�U�L�D�W�H
�V�H�T�X�H�Q�F�H�L�G�H�Q�W�L�W�\�W�R�W�K�H�G�V�5�1�$���$�O�W�K�R�X�J�K�Z�H
�F�X�U�U�H�Q�W�O�\�F�D�Q�Q�R�W�J�H�Q�H�U�D�W�Hdcr2 �Q�X�O�O�P�X�W�D�W�L�R�Q�V�L�Q
�P�R�V�T�X�L�W�R�H�V���Z�H �F�D�Q�5�1�$ �V�L�O�H�Q�F�H�F�U�L�W�L�F�D�O
�F�R�P�S�R�Q�H�Q�W�V�R�I�W�K�H�5�1�$�L�S�D�W�K�Z�D�\�W�R�L�Q�H�I�I�H�F�W
�G�L�V�U�X�S�W�5�1�$�L���$�V�H�[�D�P�S�O�H�V���W�K�H�5�1�$�L�S�D�W�K�Z�D�\�L�Q
Anopheles gambiae �Z�D�V�V�L�O�H�Q�F�H�G�E�\ �L�Q�M�H�F�W�L�Q�J
�G�V�5�1�$�G�H�U�L�Y�H�G�I�U�R�P�H�[�R�Q�V�H�T�X�H�Q�F�H�V�R�I�W�K�HA.
gambiae argonaute2 ��AgAgo2�� �D�Q�GDcr2 �J�H�Q�H
��AgDcr2 ���� �,�I �W�K�H�5�1�$�L�S�D�W�K�Z�D�\�L�Q�I�O�X�H�Q�F�H�V�Y�L�U�D�O
�L�Q�Y�D�V�L�R�Q�V�L�O�H�Q�F�L�Q�JAgAgo2 �R�UAgDcr2 �H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q
�Z�R�X�O�G�P�D�N�HA. gambiae �P�R�U�H�S�H�U�P�L�V�V�L�Y�H�W�R
�2�¶�Q�\�R�Q�J���Q�\�R�Q�J�Y�L�U�X�V���2�1�1�9�� �Y�L�U�X�V�L�Q�I�H�F�W�L�R�Q��
�,�Q�G�H�H�G�E�\�D�O�W�H�U�L�Q�J�W�K�H�5�1�$�L�S�D�W�K�Z�D�\���P�R�V�T�X�L�W�R�H�V
�E�H�F�D�P�H�P�R�U�H�V�X�V�F�H�S�W�L�E�O�H�W�R�2�1�1�9�Y�L�U�X�V�D�Q�G�Y�L�U�X�V
�V�S�U�H�D�G�W�K�U�R�X�J�K�R�X�W�W�K�H�P�R�V�T�X�L�W�R�I�D�V�W�H�U�W�K�D�Q
�P�R�V�T�X�L�W�R�H�V�Z�L�W�K�D�Q�R�Q���V�L�O�H�Q�F�H�G�5�1�$�L�S�D�W�K�Z�D�\��
�7�K�H�V�H�R�E�V�H�U�Y�D�W�L�R�Q�V�H�[�W�H�Q�G�W�RA. aegypti �� �D�Y�H�F�W�R�U
�R�I�V�H�Y�H�U�D�O�D�U�E�R�Y�L�U�X�V�H�V�Z�L�W�K�P�H�G�L�F�D�O�V�L�J�Q�L�I�L�F�D�Q�F�H��
�,�Q�W�U�D�Q�V�J�H�Q�L�FA. aegypti �Z�H�K�D�Y�H�L�Q�G�X�F�H�G�5�1�$�L�L�Q
�W�K�H�P�L�G�J�X�W�W�R�G�H�Q�J�X�H�Y�L�U�X�V�W�\�S�H�� ���'�(�1�9����
Flaviviridae �� �E�\ �W�U�D�Q�V�F�U�L�E�L�Q�J�D�G�H�Q�J�X�H�G�H�U�L�Y�H�G��
�L�Q�Y�H�U�W�H�G���U�H�S�H�D�W�5�1�$ ���G�V�5�1�$���I�U�R�P �W�K�H
�P�L�G�J�X�W���V�S�H�F�L�I�L�Fcarboxypeptidase �S�U�R�P�R�W�H�U
�I�R�O�O�R�Z�L�Q�J�L�Q�J�H�V�W�L�R�Q�R�I�D�Y�L�U�H�P�L�F�E�O�R�R�G�P�H�D�O���7�K�H�V�H
�W�U�D�Q�V�J�H�Q�L�F�P�R�V�T�X�L�W�R�H�V�Z�H�U�H�K�L�J�K�O�\�U�H�V�L�V�W�D�Q�W�W�R
�P�L�G�J�X�W�L�Q�I�H�F�W�L�R�Q�D�Q�G�Y�L�U�X�V�G�L�V�V�H�P�L�Q�D�W�L�R�Q�D�Q�G
�W�U�D�Q�V�P�L�V�V�L�R�Q�R�I�W�K�H�S�D�U�H�Q�W�D�O�Y�L�U�X�V���7�K�H�S�U�H�V�H�Q�F�H
�R�I�'�(�1�9�������G�H�U�L�Y�H�G�V�L�5�1�$�V�L�Q�5�1�$�H�[�W�U�D�F�W�V�I�U�R�P
�P�L�G�J�X�W�V�R�I�W�K�H�W�U�D�Q�V�J�H�Q�L�F�V�D�Q�G�W�K�H�O�R�V�V�R�I�W�K�H
�U�H�V�L�V�W�D�Q�F�H�S�K�H�Q�R�W�\�S�H�Z�K�H�Q�W�K�H�5�1�$�L�S�D�W�K�Z�D�\�Z�D�V
�L�Q�W�H�U�U�X�S�W�H�G�E�\ �V�L�O�H�Q�F�L�Q�JAaAgo2 �S�U�R�Y�H�G�W�K�D�W
�'�(�1�9���� �U�H�V�L�V�W�D�Q�F�H�S�K�H�Q�R�W�\�S�H�Z�D�V�F�D�X�V�H�G�E�\�W�K�H
�5�1�$�L�U�H�V�S�R�Q�V�H���7�K�H�U�H�I�R�U�H�W�K�H�D�Q�W�L���Y�L�U�D�O�E�U�D�Q�F�K�R�I
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���$�����1�����%�H�O�R�]�H�U�V�N�\���,�Q�V�W�L�W�X�W�H���R�I���3�K�\�V�L�F�R���&�K�H�P�L�F�D�O���%�L�R�O�R�J�\��
�0�R�V�F�R�Z���6�W�D�W�H���8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\�����5�X�V�V�L�D
���'�H�S�D�U�W�P�H�Q�W���R�I���(�Q�W�R�P�R�O�R�J�\�����.�D�Q�V�D�V���6�W�D�W�H���8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\��
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�3�U�R�W�H�L�Q�G�L�J�H�V�W�L�R�Q�L�Q�F�R�O�H�R�S�W�H�U�D�Q�S�H�V�W�V�L�V�D
�I�U�H�T�X�H�Q�W�W�D�U�J�H�W�I�R�U�E�L�R�O�R�J�L�F�D�O�L�Q�V�H�F�W�L�F�L�G�H�V���V�X�F�K�D�V
�S�O�D�Q�W�L�Q�K�L�E�L�W�R�U�V���+�R�Z�H�Y�H�U���F�R�P�S�H�Q�V�D�W�R�U�\
�U�H�V�S�R�Q�V�H�V�W�R�S�U�R�W�H�D�V�H�L�Q�K�L�E�L�W�R�U�V�E�\ �F�R�O�H�R�S�W�H�U�D�Q
�S�H�V�W�V�R�I�W�H�Q�F�R�P�S�U�R�P�L�V�H�W�K�H�H�I�I�L�F�D�F�\�R�I �W�K�L�V
�D�S�S�U�R�D�F�K���D�Q�G�W�K�X�V�D�W�K�R�U�R�X�J�K�X�Q�G�H�U�V�W�D�Q�G�L�Q�J�R�I
�F�R�O�H�R�S�W�H�U�D�Q�G�L�J�H�V�W�L�Y�H�S�U�R�W�H�D�V�H�V�L�V�Q�H�H�G�H�G���:�H
�K�D�Y�H�V�W�X�G�L�H�G�S�U�R�W�H�L�Q�G�L�J�H�V�W�L�R�Q�L�Q�W�K�H�\�H�O�O�R�Z
�P�H�D�O�Z�R�U�P��Tenebrio molitor �� �D�W�E�R�W�K�W�K�H�S�U�R�W�H�L�Q
�D�Q�G�J�H�Q�H�O�H�Y�H�O�V���$ �F�R�P�S�U�H�K�H�Q�V�L�Y�H�E�L�R�F�K�H�P�L�F�D�O
�V�W�X�G�\�V�X�J�J�H�V�W�H�G�W�K�D�W���X�Q�G�H�U�Q�R�U�P�D�O�G�L�H�W�D�U�\
�F�R�Q�G�L�W�L�R�Q�V���O�D�U�Y�D�H�X�V�H�D�W�O�H�D�V�W�V�L�[�F�\�V�W�H�L�Q�H�D�Q�G
�Q�L�Q�H�V�H�U�L�Q�H�S�U�R�W�H�D�V�H�V�W�R�G�L�J�H�V�W�S�U�R�W�H�L�Q���,�Q�D�Q�(�6�7
�V�W�X�G�\���F�'�1�$�V �Z�H�U�H�R�E�W�D�L�Q�H�G�W�K�D�W�H�Q�F�R�G�H�G
�F�\�V�W�H�L�Q�H���V�H�U�L�Q�H���D�Q�G�P�H�W�D�O�O�R�S�U�R�W�H�D�V�H�V���7�Z�R
�E�L�R�F�K�H�P�L�F�D�O�O�\���F�K�D�U�D�F�W�H�U�L�]�H�G�V�H�U�L�Q�H�S�U�R�W�H�D�V�H�V
�F�R�U�U�H�O�D�W�H�G�W�R�F�'�1�$ �V�H�T�X�H�Q�F�H�V�E�\ �1���W�H�U�P�L�Q�D�O
�V�H�T�X�H�Q�F�H�D�Q�G�P�D�V�V�V�S�H�F�W�U�D�O�D�Q�D�O�\�V�H�V���3�U�R�W�H�R�O�\�W�L�F
�D�F�W�L�Y�L�W�\�R�I�W�K�H�V�H�H�Q�]�\�P�H�V�L�V�U�H�J�X�O�D�W�H�G�L�Q�S�D�U�W�E�\
�V�S�D�W�L�D�O�F�R�P�S�D�U�W�P�H�Q�W�D�O�L�]�D�W�L�R�Q�D�Q�G�G�L�V�W�L�Q�F�W�S�+
�H�Q�Y�L�U�R�Q�P�H�Q�W�V�L�Q�W�K�H�J�X�W���%�R�W�K�E�L�R�F�K�H�P�L�F�D�O�D�Q�G
�(�6�7�G�D�W�D�L�Q�G�L�F�D�W�H�W�K�D�W�F�\�V�W�H�L�Q�H�S�U�R�W�H�D�V�H�V�S�U�H�Y�D�L�O
�L�Q�W�K�H�P�R�U�H�D�F�L�G�L�F�D�Q�W�H�U�L�R�U�P�L�G�J�X�W���Z�K�L�O�H�V�H�U�L�Q�H
�S�U�R�W�H�D�V�H�V�D�U�H�P�R�U�H�D�E�X�Q�G�D�Q�W�L�Q�W�K�H�D�O�N�D�O�L�Q�H
�S�R�V�W�H�U�L�R�U�P�L�G�J�X�W���7�K�H�V�H�G�D�W�D�S�U�R�Y�L�G�H�W�K�H�E�D�V�L�V�I�R�U
�D�V�W�X�G�\�R�I�U�H�V�S�R�Q�V�H�V�W�R�S�U�R�W�H�D�V�H�L�Q�K�L�E�L�W�R�U�V�L�QT.
molitor �O�D�U�Y�D�H���$�O�W�K�R�X�J�K�W�K�H�Q�X�P�E�H�U�R�I�W�R�W�D�O
�S�U�R�W�H�D�V�H�J�H�Q�H�V�L�QT. molitor �L�V�X�Q�N�Q�R�Z�Q��
�L�Q�I�H�U�H�Q�F�H�V�Z�H�U�H�P�D�G�H�W�K�U�R�X�J�K�W�K�H�D�Q�Q�R�W�D�W�L�R�Q�R�I
�S�U�R�W�H�L�Q�D�V�H�J�H�Q�H�V�L�Q�D �W�H�Q�H�E�U�L�R�Q�L�G�Z�L�W�K�D
�V�H�T�X�H�Q�F�H�G�J�H�Q�R�P�H��Tribolium castaneum��
�%�L�R�F�K�H�P�F�L�D�O�V�W�X�G�L�H�V�L�QT. castaneum �K�D�Y�H
�L�Q�G�L�F�D�W�H�G�W�K�D�W�O�D�U�Y�D�H�G�L�J�H�V�W�S�U�R�W�H�L�Q�S�U�L�P�D�U�L�O�\
�W�K�U�R�X�J�K�W�K�H�D�F�W�L�R�Q�R�I�F�\�V�W�H�L�Q�H�S�U�R�W�H�D�V�H�V���7�K�H
�F�R�P�S�D�U�L�V�R�Q�R�I �F�O�R�Q�H�GT. molitor �S�U�R�W�H�D�V�H�V

�V�X�J�J�H�V�W�V�W�K�D�W���D�O�W�K�R�X�J�K�G�L�J�H�V�W�L�Y�H�S�U�R�W�H�D�V�H�V�D�U�H
�K�L�J�K�O�\�F�R�Q�V�H�U�Y�H�G�L�Q�W�K�H�W�Z�R�V�S�H�F�L�H�V���W�K�H�U�H�L�V
�G�L�Y�H�U�J�H�Q�F�H���L�Q���S�U�R�W�H�D�V�H���J�H�Q�H���H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q��

�-�X�Y�H�Q�L�O�H�K�R�U�P�R�Q�H�D�Q�D�O�R�J�P�H�W�K�R�S�U�H�Q�H
�E�O�R�F�N�V�P�L�G�J�X�W�P�H�W�D�P�R�U�S�K�R�V�L�V�E�\
�P�R�G�X�O�D�W�L�Q�J���H�F�G�\�V�W�H�U�R�L�G���D�F�W�L�R�Q

�3�D�U�W�K�D�V�D�U�D�W�K�\���5�������:�X���<�X�����+�X�D���%�D�L���D�Q�G���6�X�E�E�D���5�H�G�G�\���3�D�O�O�L

�'�H�S�D�U�W�P�H�Q�W���R�I���(�Q�W�R�P�R�O�R�J�\�����8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\���R�I���.�H�Q�W�X�F�N�\�����.�<��
�8�6�$�����U�S�D�O�O�L�#�X�N�\���H�G�X

�,�Q�K�R�O�R�P�H�W�D�E�R�O�R�X�V�L�Q�V�H�F�W�V�V�X�F�K�D�V�W�K�H�P�R�V�T�X�L�W�R��
Aedesaegypti �� �W�K�H�P�L�G�J�X�W�X�Q�G�H�U�J�R�H�V�U�H�P�R�G�H�O�L�Q�J
�G�X�U�L�Q�J�P�H�W�D�P�R�U�S�K�R�V�L�V���,�Q�V�H�F�W�P�H�W�D�P�R�U�S�K�R�V�L�V�L�V
�U�H�J�X�O�D�W�H�G�E�\�V�H�Y�H�U�D�O�K�R�U�P�R�Q�H�V�L�Q�F�O�X�G�L�Q�J�M�X�Y�H�Q�L�O�H
�K�R�U�P�R�Q�H���-�+�� �D�Q�G�������K�\�G�U�R�[�\�H�F�G�\�V�R�Q�H�������(����
�7�K�H�-�+ �D�Q�D�O�R�J���P�H�W�K�R�S�U�H�Q�H���L�V�Z�L�G�H�O�\�X�V�H�G�W�R
�F�R�Q�W�U�R�O�P�R�V�T�X�L�W�R�H�V���E�X�W�L�W�V�P�R�G�H�R�I�D�F�W�L�R�Q�L�V�Q�R�W
�N�Q�R�Z�Q���7�K�H�P�R�O�H�F�X�O�D�U�P�R�G�H�R�I �D�F�W�L�R�Q�R�I
�P�H�W�K�R�S�U�H�Q�H�R�Q �P�L�G�J�X�W�U�H�P�R�G�H�O�L�Q�J�Z�D�V
�L�Q�Y�H�V�W�L�J�D�W�H�G�E�\ �V�W�X�G�\�L�Q�J�Q�X�F�O�H�D�U�V�W�D�L�Q�H�G�Z�K�R�O�H
�P�R�X�Q�W�V�D�Q�G�F�U�R�V�V���V�H�F�W�L�R�Q�V�R�I�P�L�G�J�X�W�V�D�Q�G�E�\
�P�R�Q�L�W�R�U�L�Q�J�W�K�H�P�5�1�$�O�H�Y�H�O�V�R�I�J�H�Q�H�V�L�Q�Y�R�O�Y�H�G�L�Q
�����( �D�F�W�L�R�Q�L�Q�P�H�W�K�R�S�U�H�Q�H���W�U�H�D�W�H�G�D�Q�G�X�Q�W�U�H�D�W�H�G
Ae. aegypti �� �0�R�V�W�R�I�W�K�H�O�D�U�Y�D�H�W�U�H�D�W�H�G�Z�L�W�K
�P�H�W�K�R�S�U�H�Q�H�G�L�H�G�G�X�U�L�Q�J�W�K�H�S�X�S�D�O�V�W�D�J�H���,�QAe.
aegypti �O�D�U�Y�D�H���W�K�H�S�U�R�J�U�D�P�P�H�G�F�H�O�O�G�H�D�W�K���3�&�'��
�R�I�O�D�U�Y�D�O�P�L�G�J�X�W�F�H�O�O�V�D�Q�G�W�K�H�S�U�R�O�L�I�H�U�D�W�L�R�Q�D�Q�G
�G�L�I�I�H�U�H�Q�W�L�D�W�L�R�Q�R�I �L�P�D�J�L�Q�D�O�G�L�S�O�R�L�G�F�H�O�O�V�Z�H�U�H
�L�Q�L�W�L�D�W�H�G�D�W�D�E�R�X�W���� �K�U�D�I�W�H�U�H�F�G�\�V�L�V�W�R�W�K�H�I�R�X�U�W�K
�L�Q�V�W�D�U�O�D�U�Y�D�O�V�W�D�J�H���$�(�)�/���� �7�K�H�G�H�V�W�U�X�F�W�L�R�Q�R�I
�O�D�U�Y�D�O�P�L�G�J�X�W�H�S�L�W�K�H�O�L�X�P�D�Q�G�I�R�U�P�D�W�L�R�Q�R�I
�S�X�S�D�O���D�G�X�O�W�P�L�G�J�X�W�Z�H�U�H�F�R�P�S�O�H�W�H�G�E�\���� �K�U�D�I�W�H�U
�S�X�S�D�O�H�F�G�\�V�L�V���,�Q�P�H�W�K�R�S�U�H�Q�H���W�U�H�D�W�H�G�O�D�U�Y�D�H���W�K�H
�S�U�R�O�L�I�H�U�D�W�L�R�Q�D�Q�G�G�L�I�I�H�U�H�Q�W�L�D�W�L�R�Q�R�I�G�L�S�O�R�L�G�F�H�O�O�V
�Z�D�V�L�Q�L�W�L�D�W�H�G�D�W���� �K�U�$�(�)�/ �D�Q�G�S�U�R�J�U�D�P�P�H�G�F�H�O�O
�G�H�D�W�K�Z�D�V�L�Q�L�W�L�D�W�H�G�O�D�W�H�U�D�I�W�H�U�H�F�G�\�V�L�V�L�Q�W�R�W�K�H
�S�X�S�D�O�V�W�D�J�H���E�X�W�W�K�H�W�H�U�P�L�Q�D�O�H�Y�H�Q�W�V�W�K�D�W�R�F�F�X�U�I�R�U
�L�W�V�F�R�P�S�O�H�W�L�R�Q�G�X�U�L�Q�J�S�X�S�D�O�V�W�D�J�H�Z�H�U�H�E�O�R�F�N�H�G��
�$�V �D �U�H�V�X�O�W���S�X�S�D�H�W�K�D�W�G�H�Y�H�O�R�S�H�G�I�U�R�P
�P�H�W�K�R�S�U�H�Q�H���W�U�H�D�W�H�G�O�D�U�Y�D�H�F�R�Q�W�D�L�Q�H�G�W�Z�R�P�L�G�J�X�W
�H�S�L�W�K�H�O�L�D�O�O�D�\�H�U�V�X�Q�W�L�O�W�K�H�\�G�L�H�G�G�X�U�L�Q�J�W�K�H�S�X�S�D�O
�V�W�D�J�H���5�H�D�O���W�L�P�H�3�&�5 �D�Q�D�O�\�V�H�V�V�K�R�Z�H�G�W�K�D�W
�P�H�W�K�R�S�U�H�Q�H�D�I�I�H�F�W�H�G�P�L�G�J�X�W�U�H�P�R�G�H�O�L�Q�J�E�\
�P�R�G�X�O�D�W�L�Q�J�W�K�H�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�R�I�H�F�G�\�V�R�Q�H�U�H�F�H�S�W�R�U
�%���X�O�W�U�D�V�S�L�U�D�F�O�H�$���E�U�R�D�G�F�R�P�S�O�H�[���(������ �)�7�=���)����
�'�5�2�1�& �D�Q�G�'�5�,�&�(���W�K�H�J�H�Q�H�V�W�K�D�W�D�U�H�V�K�R�Z�Q�W�R
�S�O�D�\�N�H�\�U�R�O�H�V�L�Q�����( �D�F�W�L�R�Q�D�Q�G�S�U�R�J�U�D�P�P�H�G�F�H�O�O
�G�H�D�W�K���:�H �F�R�Q�F�O�X�G�H�W�K�D�W�P�H�W�K�R�S�U�H�Q�H�D�F�W�V�R�QAe.
aegypti �E�\ �L�Q�W�H�U�I�H�U�L�Q�J�Z�L�W�K�W�K�H�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�R�I
�J�H�Q�H�V�L�Q�Y�R�O�Y�H�G�L�Q�����( �D�F�W�L�R�Q�U�H�V�X�O�W�L�Q�J�L�Q�D�E�O�R�F�N
�L�Q�P�L�G�J�X�W�U�H�P�R�G�H�O�L�Q�J�D�Q�G�G�H�D�W�K�G�X�U�L�Q�J�W�K�H�S�X�S�D�O
�V�W�D�J�H��

�$ �P�R�V�T�X�L�W�R�O�\�V�R�]�\�P�H�V�H�U�Y�H�V�D�V�D�S�R�V�L�W�L�Y�H

�-�R�X�U�Q�D�O���R�I���,�Q�V�H�F�W���6�F�L�H�Q�F�H���_���Z�Z�Z���L�Q�V�H�F�W�V�F�L�H�Q�F�H���R�U�J �,�6�6�1����������������������

�-�R�X�U�Q�D�O���R�I���,�Q�V�H�F�W���6�F�L�H�Q�F�H�����9�R�O�X�P�H�������_���$�U�W�L�F�O�H������ ����



�U�H�J�X�O�D�W�R�U�I�R�U�G�H�Y�H�O�R�S�P�H�Q�W�R�IPlasmodium
�R�Q���W�K�H���P�L�G�J�X�W

�6�X�V�D�Q���0���3�D�V�N�H�Z�L�W�]�����%�L�Q���/�L�����D�Q�G���/�H�L���6�K�L

�'�H�S�D�U�W�P�H�Q�W���R�I���(�Q�W�R�P�R�O�R�J�\�����8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\���R�I���:�L�V�F�R�Q�V�L�Q��
�0�D�G�L�V�R�Q�����:�,�����8�6�$�����S�D�V�N�H�Z�L�W�#�H�Q�W�R�P�R�O�R�J�\���Z�L�V�F���H�G�X

�,�Q�V�H�F�W�O�\�V�R�]�\�P�H�V�D�U�H�Z�H�O�O�N�Q�R�Z�Q�H�I�I�H�F�W�R�U
�P�R�O�H�F�X�O�H�V�L�Q�L�P�P�X�Q�H�U�H�V�S�R�Q�V�H�V�D�J�D�L�Q�V�W�E�D�F�W�H�U�L�D��
�,�Q Anopheles gambiae�� �W�K�H�U�H�D�U�H�� �F���W�\�S�H
�O�\�V�R�]�\�P�H�V���*�H�Q�H�V�L�O�H�Q�F�L�Q�J�G�H�P�R�Q�V�W�U�D�W�H�G�W�K�D�W�R�Q�H
�R�I�W�K�H�V�H���/�\�V�F�������S�R�V�L�W�L�Y�H�O�\�U�H�J�X�O�D�W�H�V�W�K�H�Q�X�P�E�H�U
�R�IPlasmodium berghei �R�R�F�\�V�W�V�W�K�D�W�G�H�Y�H�O�R�S�R�Q
�W�K�H�P�L�G�J�X�W���,�Q�W�K�H�D�E�V�H�Q�F�H�R�I�/�\�V�F�������R�R�F�\�V�W���E�X�W
�Q�R�W�R�R�N�L�Q�H�W�H�V���Q�X�P�E�H�U�V�D�U�H�U�H�G�X�F�H�G���D�V�L�V
�S�U�H�Y�D�O�H�Q�F�H�R�I �L�Q�I�H�F�W�L�R�Q�Z�L�W�K�L�Q�D �F�R�K�R�U�W�R�I
�P�R�V�T�X�L�W�R�H�V���5�H�V�X�O�W�V�I�U�R�P�L�P�P�X�Q�R�K�L�V�W�R�F�K�H�P�L�V�W�U�\
�V�X�J�J�H�V�W�W�K�D�W�/�\�V�F�����E�L�Q�G�V�W�R�W�K�H�R�R�F�\�V�W�V�W�D�J�H��
�S�H�U�K�D�S�V�I�R�U�P�L�Q�J�S�D�U�W�R�I�W�K�H�R�R�F�\�V�W�F�D�S�V�X�O�H�Z�D�O�O��
�/�\�V �F���� �P�D�\ �U�H�S�U�H�V�H�Q�W�D �Q�H�Z�W�D�U�J�H�W�I�R�U
�G�H�Y�H�O�R�S�P�H�Q�W�R�I �W�U�D�Q�V�P�L�V�V�L�R�Q�E�O�R�F�N�L�Q�J�R�U
�W�U�D�Q�V�J�H�Q�L�F���P�R�V�T�X�L�W�R���V�W�U�D�W�H�J�L�H�V��

�&�H�O�O�F�\�F�O�H�U�H�J�X�O�D�W�L�R�Q�G�X�U�L�Q�J�R�Y�H�U�Z�L�Q�W�H�U�L�Q�J
�L�Q���W�K�H���I�O�H�V�K���I�O�\Sarcophaga crassipalpis

�6�D�Y�Y�D�V���3�D�Y�O�L�G�H�V�����.�H�Q�Q�H�W�K���:�H�L�U���D�Q�G���6�W�H�Y�H�Q���3�����7�D�P�P�D�U�L�H�O�O�R

�'�H�S�D�U�W�P�H�Q�W���R�I���%�L�R�O�R�J�L�F�D�O���6�F�L�H�Q�F�H�V�����%�L�Q�J�K�D�P�W�R�Q���8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\
���6�8�1�<�������%�L�Q�J�K�D�P�W�R�Q�����1�<�����������������V�D�Y�Y�D�V�����#�K�R�W�P�D�L�O���F�R�P

�'�X�U�L�Q�J�S�X�S�D�O�G�L�D�S�D�X�V�H�L�Q �W�K�H�I�O�H�V�K�I�O�\��
Sarcophaga crassipalpis, �W�K�H�F�H�O�O�V�R�I�W�K�H�E�U�D�L�Q�D�U�H
�D�U�U�H�V�W�H�G�L�Q�W�K�H�*�� �S�K�D�V�H�R�I �W�K�H�F�H�O�O�F�\�F�O�H��
�)�R�O�O�R�Z�L�Q�J�D�U�W�L�I�L�F�L�D�O�W�H�U�P�L�Q�D�W�L�R�Q�R�I�G�L�D�S�D�X�V�H�E�\�W�K�H
�W�R�S�L�F�D�O�D�S�S�O�L�F�D�W�L�R�Q�R�I�K�H�[�D�Q�H���W�K�H�F�H�O�O�V�U�H���H�Q�W�H�U
�W�K�H�F�H�O�O�F�\�F�O�H�Z�L�W�K�L�Q���� �K�R�X�U�V���$�O�W�H�U�Q�D�W�L�Y�H�O�\��
�G�X�U�L�Q�J�S�R�V�W���G�L�D�S�D�X�V�H�T�X�L�H�V�F�H�Q�F�H�W�K�H�F�H�O�O�V�U�H�P�D�L�Q
�D�U�U�H�V�W�H�G�X�Q�W�L�O�W�H�P�S�H�U�D�W�X�U�H�V�L�Q�F�U�H�D�V�H�V�X�I�I�L�F�L�H�Q�W�O�\
�W�R�W�U�L�J�J�H�U�S�R�V�W���G�L�D�S�D�X�V�H�F�H�O�O�S�U�R�O�L�I�H�U�D�W�L�R�Q��
�X�O�W�L�P�D�W�H�O�\�O�H�D�G�L�Q�J�W�R�D�G�X�O�W�G�H�Y�H�O�R�S�P�H�Q�W���,�Q�R�U�G�H�U
�W�R�G�H�I�L�Q�H�W�K�H�P�R�O�H�F�X�O�D�U�F�R�Q�W�U�R�O�R�I�W�K�L�V�F�H�O�O�F�\�F�O�H
�D�U�U�H�V�W���Z�H�V�W�X�G�L�H�G�W�K�H�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�S�D�W�W�H�U�Q�V�R�I�W�K�U�H�H
�J�H�Q�H�V�W�K�D�W�H�Q�F�R�G�H�I�R�U�S�U�R�W�H�L�Q�V�W�K�D�W�U�H�J�X�O�D�W�H�W�K�H
�*�� �W�R�6 �S�K�D�V�H�E�R�X�Q�G�D�U�\�L�Q�H�X�N�D�U�\�R�W�L�F�F�H�O�O�V��
�6�H�P�L���T�X�D�Q�W�L�W�D�W�L�Y�H�5�7���3�&�5�Z�D�V�X�V�H�G�W�R�H�[�D�P�L�Q�H
�W�K�H�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�S�D�W�W�H�U�Q�V�R�Icyclin e, E2F1 �D�Q�G
proliferating cell nuclear antigen ��pcna�� �X�V�L�Q�J
�P�5�1�$ �V�D�P�S�O�H�V�H�[�W�U�D�F�W�H�G�I�U�R�P�Q�R�Q���G�L�D�S�D�X�V�L�Q�J
�S�X�S�D�H���S�U�H���G�L�D�S�D�X�V�L�Q�J�S�X�S�D�H���H�D�U�O�\�����P�L�G���D�Q�G
�O�D�W�H���G�L�D�S�D�X�V�L�Q�J�S�X�S�D�H���S�R�V�W���G�L�D�S�D�X�V�L�Q�J�S�X�S�D�H
�D�Q�G�S�K�D�U�D�W�H�D�G�X�O�W�V���$�O�O�W�K�U�H�H�J�H�Q�H�V�D�U�H
�G�R�Z�Q���U�H�J�X�O�D�W�H�G�G�X�U�L�Q�J�G�L�D�S�D�X�V�H���D�Q�G�W�U�D�Q�V�F�U�L�S�W
�O�H�Y�H�O�V�U�H�P�D�L�Q�O�R�Z�X�Q�W�L�O�G�L�D�S�D�X�V�H�W�H�U�P�L�Q�D�W�L�R�Q��
�7�U�D�Q�V�F�U�L�S�W�V�I�U�R�P�D�O�O�W�K�U�H�H�J�H�Q�H�V�V�L�J�Q�L�I�L�F�D�Q�W�O�\
�L�Q�F�U�H�D�V�H�E�\���� �K�R�X�U�V�D�I�W�H�U�G�L�D�S�D�X�V�H�W�H�U�P�L�Q�D�W�L�R�Q��
�:�H�V�W�H�U�Q�E�O�R�W�D�Q�D�O�\�V�L�V�D�Q�G�L�P�P�X�Q�R�K�L�V�W�R�F�K�H�P�L�V�W�U�\

�U�H�Y�H�D�O�W�K�D�W�3�&�1�$�S�U�R�W�H�L�Q�O�H�Y�H�O�V�D�U�H�X�Q�D�I�I�H�F�W�H�G
�G�X�U�L�Q�J�G�L�D�S�D�X�V�H���Z�K�L�O�H�&�\�F�O�L�Q�( �D�Q�G�(���)�� �D�U�H
�G�L�I�I�H�U�H�Q�W�L�D�O�O�\�J�H�Q�H�U�D�W�H�G�D�W�W�K�H�S�U�R�W�H�L�Q�O�H�Y�H�O�G�X�U�L�Q�J
�W�K�H�G�L�D�S�D�X�V�H�S�U�R�J�U�D�P�L�Q�I�O�H�V�K�I�O�L�H�V���7�K�H�V�H�G�D�W�D
�S�U�R�Y�L�G�H�H�Y�L�G�H�Q�F�H�V�X�J�J�H�V�W�L�Q�J�W�K�D�W�W�K�H
�W�U�D�Q�V�F�U�L�S�W�L�R�Q�D�O�F�R�Q�W�U�R�O�R�I�W�K�H�V�H�W�K�U�H�H�J�H�Q�H�V�P�D�\
�E�H�L�P�S�R�U�W�D�Q�W�L�Q�W�K�H�Q�H�J�D�W�L�Y�H�U�H�J�X�O�D�W�L�R�Q�R�I�W�K�H�F�H�O�O
�F�\�F�O�H���G�X�U�L�Q�J���I�O�H�V�K���I�O�\���R�Y�H�U�Z�L�Q�W�H�U�L�Q�J��

�&�D�W�H�U�S�L�O�O�D�U�Y�V���S�O�D�Q�W���7�K�H�U�R�O�H�V�R�I �V�D�O�L�Y�D
�D�Q�G���W�U�L�F�K�R�P�H�V���L�Q���K�H�U�E�L�Y�R�U�\

�0�L�F�K�H�O�O�H���3�H�L�I�I�H�U���D�Q�G���*�D�U�\���)�H�O�W�R�Q

�'�H�S�D�U�W�P�H�Q�W���R�I���(�Q�W�R�P�R�O�R�J�\�����3�H�Q�Q���6�W�D�W�H���8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\��
�8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\���3�D�U�N���3�$�����8�6�$�����P�O�N�������#�S�V�X���H�G�X

�,�Q�G�X�F�W�L�R�Q�R�I �J�O�D�Q�G�X�O�D�U�W�U�L�F�K�R�P�H�V�R�Q�W�R�P�D�W�R
�O�H�D�Y�H�V�K�D�V�E�H�H�Q�V�K�R�Z�Q�W�R�L�Q�F�U�H�D�V�H�U�H�V�L�V�W�D�Q�F�H�W�R
�K�H�U�E�L�Y�R�U�\���7�K�L�V�V�W�X�G�\�H�[�D�P�L�Q�H�G�W�K�H�U�R�O�H�R�I
�F�D�W�H�U�S�L�O�O�D�U�V�D�O�L�Y�D�L�Q�W�U�L�F�K�R�P�H�L�Q�G�X�F�W�L�R�Q�D�V�Z�H�O�O�D�V
�W�K�H�U�R�O�H�W�U�L�F�K�R�P�H�V�S�O�D�\�L�Q�W�K�H�S�O�D�Q�W�G�H�I�H�Q�V�H
�U�H�V�S�R�Q�V�H���:�K�H�QH. zea �O�D�U�Y�D�H�Z�H�U�H�D�O�O�R�Z�H�G�W�R
�I�H�H�G�R�Q�W�K�H�\�R�X�Q�J�H�V�W�O�H�D�I�R�I�� �Q�R�G�H�W�R�P�D�W�R�S�O�D�Q�W�V��
�D�I�W�H�U�� �Z�H�H�N�V���Q�H�Z�O�H�D�Y�H�V�K�D�G�������� �W�U�L�F�K�R�P�H�V�S�H�U
�V�T�X�D�U�H�L�Q�F�K�G�L�V�F���F�R�P�S�D�U�H�G�W�R�������� �R�Q�X�Q�W�U�H�D�W�H�G
�S�O�D�Q�W�V���+�R�Z�H�Y�H�U���L�I�W�K�H�O�D�U�Y�D�O�V�S�L�Q�Q�H�U�H�W�V�Z�H�U�H
�F�D�X�W�H�U�L�]�H�G�W�R�V�W�R�S�W�K�H�F�D�W�H�U�S�L�O�O�D�U�I�U�R�P�V�H�F�U�H�W�L�Q�J
�V�D�O�L�Y�D���W�K�H�U�H�Z�H�U�H���������� �W�U�L�F�K�R�P�H�V�S�H�U�G�L�V�F���:�K�H�Q
�S�O�D�Q�W�V�Z�H�U�H�Z�R�X�Q�G�H�G�E�\ �S�X�Q�F�K�L�Q�J�K�R�O�H�V�L�Q�W�K�H
�O�H�D�Y�H�V���Q�H�Z�O�H�D�Y�H�V�K�D�G�K�L�J�K�H�U�W�U�L�F�K�R�P�H�G�H�Q�V�L�W�L�H�V
�W�K�D�Q�X�Q�Z�R�X�Q�G�H�G�F�R�Q�W�U�R�O�V���+�R�Z�H�Y�H�U���L�I�V�D�O�L�Y�D
�F�R�O�O�H�F�W�H�G�I�U�R�P�+�� �]�H�D�Z�D�V�D�S�S�O�L�H�G�W�R�W�K�H�Z�R�X�Q�G
�V�L�W�H���W�U�L�F�K�R�P�H�G�H�Q�V�L�W�\�R�Q�Q�H�Z�O�H�D�Y�H�V�Z�D�V
�F�R�P�S�D�U�D�E�O�H�W�R�X�Q�Z�R�X�Q�G�H�G�F�R�Q�W�U�R�O�S�O�D�Q�W�V���7�K�H
�S�U�R�W�H�F�W�L�Y�H�U�R�O�H�R�I�W�U�L�F�K�R�P�H�V�K�D�V�W�U�D�G�L�W�L�R�Q�D�O�O�\�E�H�H�Q
�D�W�W�U�L�E�X�W�H�G�W�R�S�R�O�\�S�K�H�Q�R�O�R�[�L�G�D�V�H���E�X�W�Z�H�K�D�Y�H
�V�K�R�Z�Q�W�K�D�W�P�D�Q�\�V�L�J�Q�D�O�L�Q�J�J�H�Q�H�V�D�U�H�D�O�V�R
�H�[�S�U�H�V�V�H�G�L�Q �J�O�D�Q�G�X�O�D�U�W�U�L�F�K�R�P�H�V���5�H�Y�H�U�V�H
�W�U�D�Q�V�F�U�L�S�W�D�V�H�S�F�U�S�H�U�I�R�U�P�H�G�R�Q�L�V�R�O�D�W�H�G�W�U�L�F�K�R�P�H�V
�G�H�W�H�F�W�H�G�S�U�R�V�\�V�W�H�P�L�Q�D�Q�G�� �R�W�K�H�U�J�H�Q�H�V�I�U�R�P�W�K�H
�M�D�V�P�R�Q�L�F�D�F�L�G�S�D�W�K�Z�D�\���'�L�V�U�X�S�W�L�Q�J�W�K�H�W�U�L�F�K�R�P�H�V
�E�\ �U�X�E�E�L�Q�J�W�K�H�O�H�D�I�U�H�V�X�O�W�V�L�Q�L�Q�F�U�H�D�V�H�G�Z�R�X�Q�G
�L�Q�G�X�F�L�E�O�H�S�U�R�W�H�D�V�H�L�Q�K�L�E�L�W�R�U�,�, �L�Q�W�K�H�O�H�D�I���7�K�H�V�H
�G�D�W�D�V�X�J�J�H�V�W�W�K�D�W�F�D�W�H�U�S�L�O�O�D�U�V�D�O�L�Y�D�S�O�D�\�V�D�Q
�L�P�S�R�U�W�D�Q�W�U�R�O�H�L�Q�K�H�U�E�L�Y�R�U�\���E�\ �S�U�H�Y�H�Q�W�L�Q�J
�W�U�L�F�K�R�P�H�L�Q�G�X�F�W�L�R�Q���Z�K�L�F�K�L�V�R�Q�H�P�H�W�K�R�G�S�O�D�Q�W�V
�X�V�H���W�R���S�U�R�W�H�F�W���W�K�H�P�V�H�O�Y�H�V���I�U�R�P���K�H�U�E�L�Y�R�U�\��

�'�H�Y�H�O�R�S�P�H�Q�W�D�Q�G �F�K�D�U�D�F�W�H�U�L�]�D�W�L�R�Q�R�I
�(�X�U�R�S�H�D�Q�F�R�U�Q�E�R�U�H�U�U�H�V�L�V�W�D�Q�F�H�W�R�W�K�H
�&�U�\���)���W�R�[�L�Q���I�U�R�PBacillus thuringiensis

�(���-���*�����3�H�U�H�L�U�D�������%�����$�����/�D�Q�J�������0�����=�K�X�D�Q�J�������1�����3�����6�W�R�U�H�U�������D�Q�G
�%�����'�����6�L�H�J�I�U�L�H�G��

���'�H�S�D�U�W�P�H�Q�W���R�I���(�Q�W�R�P�R�O�R�J�\�����8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\���R�I���1�H�E�U�D�V�N�D��
�/�L�Q�F�R�O�Q�����1�(�����������������H�O�L�V�H�X�#�X�Q�O�V�H�U�Y�H���X�Q�O���H�G�X
���'�R�Z���$�J�U�R�6�F�L�H�Q�F�H�V���/�/�&���������������=�L�R�Q�V�Y�L�O�O�H���5�G�������,�Q�G�L�D�Q�D�S�R�O�L�V��

�-�R�X�U�Q�D�O���R�I���,�Q�V�H�F�W���6�F�L�H�Q�F�H���_���Z�Z�Z���L�Q�V�H�F�W�V�F�L�H�Q�F�H���R�U�J �,�6�6�1����������������������

�-�R�X�U�Q�D�O���R�I���,�Q�V�H�F�W���6�F�L�H�Q�F�H�����9�R�O�X�P�H�������_���$�U�W�L�F�O�H������ ����



�,�1������������

�(�Y�R�O�X�W�L�R�Q�0�� �=�K�X�D�Q�J�R�I�U�H�V�L�V�W�D�Q�F�H�E�\�L�Q�V�H�F�W���S�H�V�W�V
�L�V�W�K�H�J�U�H�D�W�H�V�W�W�K�U�H�D�W�W�R�W�K�H�F�R�Q�W�L�Q�X�H�G�V�X�F�F�H�V�V�R�I
Bacillus thuringiensis �W�R�[�L�Q�V�X�V�H�G�L�Q�V�S�U�D�\�V�R�U�L�Q
�W�U�D�Q�V�J�H�Q�L�F�F�U�R�S�S�O�D�Q�W�V�V�X�F�K�D�V�P�D�L�]�H�H�[�S�U�H�V�V�L�Q�J
�W�K�H�&�U�\���)�W�R�[�L�Q�I�R�U�F�R�Q�W�U�R�O�R�I�O�H�S�L�G�R�S�W�H�U�D�Q�S�H�V�W�V��
�$�Y�D�L�O�D�E�L�O�L�W�\�R�I�O�D�E�R�U�D�W�R�U�\���V�H�O�H�F�W�H�G�L�Q�V�H�F�W�V�W�U�D�L�Q�V
�D�O�O�R�Z�V�G�H�W�H�U�P�L�Q�D�W�L�R�Q�R�I�E�L�R�F�K�H�P�L�F�D�O�P�H�F�K�D�Q�L�V�P�V
�R�I �U�H�V�L�V�W�D�Q�F�H�W�K�D�W�F�D�Q�H�Y�R�O�Y�H�D�V�Z�H�O�O�D�V
�L�G�H�Q�W�L�I�L�F�D�W�L�R�Q�R�I �J�H�Q�H�V�L�Q�Y�R�O�Y�H�G���$ �V�W�U�D�L�Q�R�I
�(�X�U�R�S�H�D�Q�F�R�U�Q�E�R�U�H�U��Ostrinia nubilalis ���+�•�E�Q�H�U��
���/�H�S�L�G�R�S�W�H�U�D���&�U�D�P�E�L�G�D�H�����R�E�W�D�L�Q�H�G�I�U�R�P�I�L�H�O�G
�F�R�O�O�H�F�W�L�R�Q�V�W�K�U�R�X�J�K�R�X�W�W�K�H�8���6���&�R�U�Q�%�H�O�W�L�Q��������
�Z�D�V�V�H�O�H�F�W�H�G�L�Q�W�K�H�O�D�E�R�U�D�W�R�U�\�I�R�U�U�H�V�L�V�W�D�Q�F�H�W�R
�&�U�\���)�E�\�H�[�S�R�V�X�U�H�W�R�W�K�H�W�R�[�L�Q�L�Q�F�R�U�S�R�U�D�W�H�G�L�Q�W�R
�D�U�W�L�I�L�F�L�D�O�G�L�H�W���7�K�H�V�H�O�H�F�W�H�G�V�W�U�D�L�Q�G�H�Y�H�O�R�S�H�G�P�R�U�H
�W�K�D�Q�����������I�R�O�G�U�H�V�L�V�W�D�Q�F�H�W�R�&�U�\���)���\�H�W�L�W�Z�D�V�D�V
�V�X�V�F�H�S�W�L�E�O�H�W�R�&�U�\���$�E�D�Q�G�&�U�\���&�D�V�W�K�H�X�Q�V�H�O�H�F�W�H�G
�F�R�Q�W�U�R�O�V�W�U�D�L�Q���2�Q�O�\�D�O�R�Z�O�H�Y�H�O�R�I�F�U�R�V�V�U�H�V�L�V�W�D�Q�F�H
�������I�R�O�G���W�R�&�U�\���$�F�Z�D�V�R�E�V�H�U�Y�H�G���'�R�V�H���U�H�V�S�R�Q�V�H�R�I
�U�H�F�L�S�U�R�F�D�O�S�D�U�H�Q�W�D�O�F�U�R�V�V�H�V�L�Q�G�L�F�D�W�H�G�W�K�D�W�W�K�H
�U�H�V�L�V�W�D�Q�F�H�L�V�D�X�W�R�V�R�P�D�O�D�Q�G�U�H�F�H�V�V�L�Y�H���%�D�F�N�F�U�R�V�V
�R�I�W�K�H�)�� �J�H�Q�H�U�D�W�L�R�Q�Z�L�W�K�W�K�H�V�H�O�H�F�W�H�G�V�W�U�D�L�Q
�U�H�Y�H�D�O�H�G�W�K�D�W�D�V�L�Q�J�O�H�O�R�F�X�V�R�U�D�V�H�W�R�I�W�L�J�K�W�O�\
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�O�X�P�L�Q�D�O�J�X�W�S�U�R�W�H�D�V�H�V�D�Q�G�S�U�R�W�H�R�O�\�W�L�F�S�U�R�F�H�V�V�L�Q�J
�R�I�W�K�H�W�R�[�L�Q�Z�H�U�H�R�E�V�H�U�Y�H�G�L�Q�W�K�H�U�H�V�L�V�W�D�Q�W�V�W�U�D�L�Q��
�$�O�W�K�R�X�J�K�W�K�H�U�H�V�L�V�W�D�Q�F�H�P�H�F�K�D�Q�L�V�P�U�H�P�D�L�Q�V
�X�Q�F�H�U�W�D�L�Q���W�K�H�U�H�L�V�Q�R�G�L�U�H�F�W�H�Y�L�G�H�Q�F�H�W�K�D�W�D�O�W�H�U�H�G
�E�L�Q�G�L�Q�J�D�Q�G�S�U�R�W�H�R�O�\�W�L�F�S�U�R�F�H�V�V�L�Q�J�R�I�W�R�[�L�Q�D�U�H
�L�Q�Y�R�O�Y�H�G���7�K�H�U�H�V�L�V�W�D�Q�F�H�P�H�F�K�D�Q�L�V�P�L�Q�W�K�L�V
�&�U�\���)���V�H�O�H�F�W�H�G�V�W�U�D�L�Q�R�I�F�R�U�Q�E�R�U�H�U�D�S�S�H�D�U�V�W�R�E�H
�V�S�H�F�L�I�L�F�D�Q�G�P�D�\�E�H�G�L�V�W�L�Q�F�W�I�U�R�P�S�U�H�Y�L�R�X�V�O�\
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�)�U�D�J�L�O�H�; �V�\�Q�G�U�R�P�H�L�V�W�K�H�P�R�V�W�F�R�P�P�R�Q�I�R�U�P�R�I
�L�Q�K�H�U�L�W�H�G�P�H�Q�W�D�O�U�H�W�D�U�G�D�W�L�R�Q�D�Q�G�L�V�F�D�X�V�H�G�E�\�O�R�V�V
�R�I�I�X�Q�F�W�L�R�Q�I�R�UFmr1 gene���3�K�H�Q�R�W�\�S�H�V�L�Q�F�O�X�G�H�D�Q
�,�4 �E�H�O�R�Z������ �I�D�F�L�D�O�G�\�V�P�R�U�S�K�L�D���D�W�W�H�Q�W�L�R�Q�G�H�I�L�F�L�W
�D�Q�G�K�\�S�H�U�D�F�W�L�Y�L�W�\�G�L�V�R�U�G�H�U�V���V�O�H�H�S�G�L�V�W�X�U�E�D�Q�F�H�V��
�D�X�W�L�V�P�D�Q�G�P�D�F�U�R�R�U�F�K�L�G�L�V�P���D�Q�G�S�D�W�L�H�Q�W�V�K�D�Y�H
�H�O�R�Q�J�D�W�H�G�Q�H�R�F�R�U�W�L�F�D�O�G�H�Q�G�U�L�W�L�F�V�S�L�Q�H�V���:�K�L�O�H
�P�L�F�H�D�Q�G�K�X�P�D�Q�V�F�R�Q�W�D�L�Q�D�W�K�U�H�H���P�H�P�E�H�UFmr1
�J�H�Q�H�I�D�P�L�O�\Drosophila �K�D�V�D �V�L�Q�J�O�H�J�H�Q�H
�R�U�W�K�R�O�R�J��dFmr1. dFmr1 �P�X�W�D�Q�W�V�D�U�H�Y�L�D�E�O�H�D�Q�G
�H�[�K�L�E�L�W�G�H�I�H�F�W�V�L�Q�V�\�Q�D�S�V�H�P�R�U�S�K�R�O�R�J�\�D�Q�G
�I�X�Q�F�W�L�R�Q�D�Q�G�L�Q�Q�H�X�U�R�Q�D�O�D�U�E�R�U�L�]�D�W�L�R�Q�D�Q�G
�F�L�U�F�D�G�L�D�Q�U�K�\�W�K�P���7�R�L�G�H�Q�W�L�I�\�Q�R�Y�H�O�J�H�Q�H�V�W�K�D�W
�S�D�U�W�L�F�L�S�D�W�H�L�QdFmr1 �I�X�Q�F�W�L�R�Q�Z�H�S�H�U�I�R�U�P�H�G�D
�J�H�Q�H�W�L�F�V�F�U�H�H�Q�I�R�U�G�R�P�L�Q�D�Q�W�P�R�G�L�I�L�H�U�V�R�I�U�H�W�L�Q�D�O
�R�Y�H�U�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�R�I �G�)�P�U�� �L�Q Drosophila
��sev:dFmr1���� �:�H �I�R�X�Q�G�W�K�D�Wlethal giant larvae
��lgl �� �L�V�D�P�D�M�R�U�U�H�J�X�O�D�W�R�U�R�IdFmr1 �I�X�Q�F�W�L�R�Q��lgl �L�V
�H�V�V�H�Q�W�L�D�O�I�R�U�Y�L�D�E�L�O�L�W�\�D�Q�G�L�V�U�H�T�X�L�U�H�G�I�R�U�G�R�U�V�D�O
�F�O�R�V�X�U�H���Q�H�X�U�R�E�O�D�V�W�G�H�O�D�P�L�Q�D�W�L�R�Q���Z�L�Q�J
�G�H�Y�H�O�R�S�P�H�Q�W�D�Q�G�R�R�J�H�Q�H�V�L�V���/�J�O�I�R�U�P�V�P�R�O�H�F�X�O�D�U
�V�F�D�I�I�R�O�G�V�Z�L�W�K�L�W�V�H�O�I���Q�R�Q���P�X�V�F�O�H�P�\�R�V�L�Q�D�Q�G�W�K�H
�3�$�5 �F�R�P�S�O�H�[�D�Q�G�L�V �S�K�R�V�S�K�R�U�\�O�D�W�H�G�E�\
�D�W�\�S�L�F�D�O���3�.�&���]�H�W�D���D�3�.�&���]�H�W�D���L�Q�I�O�L�H�V�D�Q�G�P�L�F�H��
�/�J�O�U�H�J�X�O�D�W�H�V�G�R�F�N�L�Q�J�D�Q�G�I�X�V�L�R�Q�R�I�S�R�V�W���*�R�O�J�L
�Y�H�V�L�F�O�H�V�Z�L�W�K�W�K�H�S�O�D�V�P�D�P�H�P�E�U�D�Q�H�W�K�U�R�X�J�K
�6�1�$�5�(�F�R�P�S�O�H�[�D�V�V�R�F�L�D�W�L�R�Q���,�Q�V�X�P�P�D�U�\���/�J�O�L�V
�E�H�O�L�H�Y�H�G�W�R�F�R�Q�W�U�L�E�X�W�H�W�R�F�H�O�O�X�O�D�U�D�V�\�P�P�H�W�U�\�Y�L�D
�L�W�V�D�V�V�R�F�L�D�W�L�R�Q�Z�L�W�K���L���F�H�O�O�M�X�Q�F�W�L�R�Q�D�O�F�R�P�S�O�H�[�H�V
�D�Q�G�L�L���W�K�H�F�\�W�R�S�O�D�V�P�L�F�W�U�D�Q�V�S�R�U�W�P�D�F�K�L�Q�H�U�\���2�X�U
�G�D�W�D�V�K�R�Z�V�W�K�D�Wlgl �I�X�Q�F�W�L�R�Q�V�X�S�V�W�U�H�D�P�R�U�L�Q
�S�D�U�D�O�O�H�O�W�RdFmr1 �D�W�W�K�H�Q�H�X�U�R�P�X�V�F�X�O�D�U�M�X�Q�F�W�L�R�Q�V
�D�Q�G�L�Q�R�R�J�H�Q�H�V�L�V���/�J�O�D�Q�G�G�)�P�U���S�U�R�W�H�L�Q�V�S�D�U�W�L�D�O�O�\
�F�R�O�R�F�D�O�L�]�H�L�Q�J�U�D�Q�X�O�D�U�V�W�U�X�F�W�X�U�H�V�D�Q�G�I�R�U�P�D
�F�R�P�S�O�H�[�L�Q�Y�L�Y�R���Z�K�L�F�K�L�Q�F�O�X�G�H�V�D�V�P�D�O�O�Q�X�P�E�H�U
�R�I�W�D�U�J�H�W�P�5�1�$�V���)�0�5�3 �V�K�X�W�W�O�H�V�E�H�W�Z�H�H�Q�W�K�H
�Q�X�F�O�H�X�V�D�Q�G�W�K�H�F�\�W�R�S�O�D�V�P�D�Q�G�D�V�V�R�F�L�D�W�H�V�Z�L�W�K
�5�1�$ �Y�L�D�L�W�V�W�Z�R�.�+ �G�R�P�D�L�Q�V�D�Q�G�D�Q�5�*�* �E�R�[��
�2�X�U�G�D�W�D�V�X�J�J�H�V�W�V�W�K�D�W�/�J�O�L�V�L�Q�Y�R�O�Y�H�G�L�Q�W�K�H
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�W�U�D�Q�V�S�R�U�W�D�Q�G���R�U�D�Q�F�K�R�U�L�Q�J���:�H �D�U�H�F�X�U�U�H�Q�W�O�\
�W�H�V�W�L�Q�J�W�K�H�V�H�K�\�S�R�W�K�H�V�H�V�E�\�W�D�N�L�Q�J�D�F�R�P�E�L�Q�H�G�F�H�O�O
�E�L�R�O�R�J�L�F�D�O���E�L�R�F�K�H�P�L�F�D�O�D�Q�G�J�H�Q�H�W�L�F�D�S�S�U�R�D�F�K���2�X�U
�O�R�Q�J�W�H�U�P�J�R�D�O�L�V�W�R�G�L�V�V�H�F�W�W�K�H�P�R�O�H�F�X�O�D�U
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�S�O�D�V�W�L�F�L�W�\���7�K�L�V�Z�R�U�N�Z�D�V�V�X�S�S�R�U�W�H�G�E�\ �)�5�$�;�$
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�/�H�S�L�G�R�S�W�H�U�D�Q�O�D�U�Y�D�H�D�U�H�N�Q�R�Z�Q�W�R�U�H�V�L�V�W
�E�D�F�X�O�R�Y�L�U�X�V�L�Q�I�H�F�W�L�R�Q�E�\�W�K�H�V�H�O�H�F�W�L�Y�H�D�S�R�S�W�R�V�L�V�R�I
�L�Q�I�H�F�W�H�G�P�L�G�J�X�W�H�S�L�W�K�H�O�L�D�O�F�H�O�O�V���D�Q�G�E�\ �W�K�H
�V�O�R�X�J�K�L�Q�J�R�I�I�R�I�L�Q�I�H�F�W�H�G�F�H�O�O�V�I�U�R�P�W�K�H�P�L�G�J�X�W��
�2�Q�F�H�W�K�H�L�Q�I�H�F�W�L�R�Q�E�U�H�D�F�K�H�V�W�K�H�P�L�G�J�X�W�H�S�L�W�K�H�O�L�D�O
�E�D�U�U�L�H�U�D�Q�G�S�U�R�S�D�J�D�W�H�V�I�U�R�P�L�Q�I�H�F�W�L�Y�H�I�R�F�L�W�R�W�K�H
�K�H�P�R�F�R�H�O�K�R�Z�H�Y�H�U���W�K�H�U�H�D�U�H�I�H�Z �N�Q�R�Z�Q
�P�H�F�K�D�Q�L�V�P�V�W�R�D�F�F�R�X�Q�W�I�R�U�W�K�H�U�H�V�L�V�W�D�Q�F�H�D�Q�G
�F�O�H�D�U�D�Q�F�H�R�I�L�Q�I�H�F�W�L�R�Q�R�E�V�H�U�Y�H�G�L�Q�V�R�P�H�Y�L�U�X�V���K�R�V�W
�F�R�P�E�L�Q�D�W�L�R�Q�V���8�W�L�O�L�]�L�Q�J�D�Q in vitro �D�V�V�D�\��
Heliothis virescens �O�D�U�Y�D�O�S�O�D�V�P�D�Z�D�V�I�R�X�Q�G�W�R
�F�R�Q�W�D�L�Q�K�L�J�K�O�H�Y�H�O�V�R�I�D�Q�D�Q�W�L�Y�L�U�D�O�D�F�W�L�Y�L�W�\�D�J�D�L�Q�V�W
Helicoverpa zea �V�L�Q�J�O�H�Q�X�F�O�H�R�S�R�O�\�K�H�G�U�R�Y�L�U�X�V
���+�]�6�1�3�9���E�X�G�G�H�G�Y�L�U�X�V���7�K�H�L�Q�Q�D�W�H�I�D�F�W�R�U
�U�H�V�S�R�Q�V�L�E�O�H�I�R�U�W�K�H�Y�L�U�X�F�L�G�D�O�H�I�I�H�F�W�Z�D�V�L�G�H�Q�W�L�I�L�H�G
�D�V�S�K�H�Q�R�O�R�[�L�G�D�V�H���7�R�H�O�X�F�L�G�D�W�H�W�K�H�F�R�Q�W�U�L�E�X�W�L�R�Q�V
�R�I�S�K�H�Q�R�O�R�[�L�G�D�V�H�W�R�W�K�H�L�Q�Q�D�W�H�L�P�P�X�Q�H�U�H�V�S�R�Q�V�H
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�%�L�R�8�'���D�W�� �K�D�I�W�H�U�D�S�S�O�L�F�D�W�L�R�Q�Z�D�V�E�H�W�W�H�U�W�K�D�Q
�2�)�) �%�R�W�D�Q�L�F�D�O�V�Z�L�W�K������ �3�0�' �D�Q�G�H�T�X�L�Y�D�O�H�Q�W�W�R
�2�)�) �Z�L�W�K������ �'�(�(�7 �D�J�D�L�Q�V�W�P�R�V�T�X�L�W�R�H�V�X�Q�G�H�U
�S�U�D�F�W�L�F�D�O�I�L�H�O�G�F�R�Q�G�L�W�L�R�Q�V���$�S�S�O�L�F�D�W�L�R�Q�R�I���� �«�O
�%�L�R�8�'������������ �X�Q�G�H�F�D�Q�R�Q�H�����������P�J���W�R�a�������F�P��

�R�I�F�R�W�W�R�Q�I�D�E�U�L�F�U�H�S�H�O�O�H�G�R�Q�D�Y�H�U�D�J�H�!������ �R�ID.
variabilis �W�L�F�N�V�L�Q�D�W�Z�R���F�K�R�L�F�H�E�L�R�D�V�V�D�\���� �G�D�I�W�H�U
�D�S�S�O�L�F�D�W�L�R�Q���V�X�J�J�H�V�W�L�Q�J�W�K�D�W�L�W�W�H�P�S�R�U�D�U�L�O�\�E�L�Q�G�V
�W�R�F�R�W�W�R�Q�I�D�E�U�L�F���7�K�H�S�U�R�G�X�F�W�Z�L�O�O�E�H�P�D�U�N�H�W�H�G�E�\
�+�2�0�6 �/�/�& �D�V�D�'�(�(�7 �U�H�S�O�D�F�H�P�H�Q�W���%�L�R�8�'�Z�L�O�O
�E�H�D�O�O�Q�D�W�X�U�D�O�D�Q�G�Q�R�Q���I�O�D�P�P�D�E�O�H�X�Q�O�L�N�H�P�D�Q�\
�'�(�(�7 �S�U�R�G�X�F�W�V���Z�L�W�K�W�K�H�S�R�W�H�Q�W�L�D�O�R�I �E�H�L�Q�J
�R�U�J�D�Q�L�F�D�O�O�\�F�H�U�W�L�I�L�H�G���7�K�H�8�6�(�3�$�U�H�J�L�V�W�U�D�W�L�R�Q�Z�D�V
�V�X�E�P�L�W�W�H�G�L�Q�0�D�U�F�K�������� �Z�L�W�K�D �V�L�[�P�R�Q�W�K�V
�H�Y�D�O�X�D�W�L�R�Q���V�F�K�H�G�X�O�H��

�(�[�S�U�H�V�V�L�R�Q�R�I �W�Z�R �U�H�O�D�W�H�G�0�/
�G�R�P�D�L�Q���F�R�Q�W�D�L�Q�L�Q�J�S�U�R�W�H�L�Q�V�L�Q�J�X�W�R�I�K�D�U�G
�W�L�F�NIxodes ricinus

�1�����5�X�G�H�Q�N�R�������%�����%�H�W�V�F�K�D�U�W�������0�����*�R�O�R�Y�F�K�H�Q�N�R�������6�����-�D�F�R�W�������-��
�+�R�U�D�N�R�Y�i�������0�-���(�G�Z�D�U�G�V�������/�����*�U�X�E�K�R�I�I�H�U��

���,�Q�V�W�L�W�X�W�H���R�I���3�D�U�D�V�L�W�R�O�R�J�\���$�F�D�G�H�P�\���R�I���6�F�L�H�Q�F�H�V���R�I���W�K�H���&�]�H�F�K
�5�H�S�X�E�O�L�F�������������������&�H�V�N�H���%�X�G�H�M�R�Y�L�F�H�����W�K�H���&�]�H�F�K���5�H�S�X�E�O�L�F��
�Q�D�W�D�V�K�D�#�S�D�U�X���F�D�V���F�]
���,�Q�V�W�L�W�X�W���G�H���=�R�R�O�R�J�L�H�����8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�H���G�H���1�H�X�F�K�D�W�H�O�����&�+����������
�1�H�X�F�K�D�W�H�O�����6�Z�L�W�]�H�U�O�D�Q�G�����'�H�S�D�U�W�P�H�Q�W���R�I���%�L�R�O�R�J�\��
�0�X�K�O�H�Q�E�H�U�J���&�R�O�O�H�J�H�����$�O�O�H�Q�W�R�Z�Q�����3�$�����������������8�6�$��

�7�K�H�0�/ �S�U�R�W�H�L�Q�V�I�D�P�L�O�\���0�'�������U�H�O�D�W�H�G�O�L�S�L�G
�U�H�F�R�J�Q�L�W�L�R�Q���F�R�Q�W�D�L�Q�V�P�X�O�W�L�S�O�H�P�H�P�E�H�U�V�W�K�D�W�D�U�H
�L�Q�Y�R�O�Y�H�G�L�Q �L�Q�Q�D�W�H�L�P�P�X�Q�L�W�\�D�Q�G�O�L�S�L�G
�U�H�F�R�J�Q�L�W�L�R�Q�������� �0�/ �S�U�R�W�H�L�Q�V�Z�H�U�H�L�G�H�Q�W�L�I�L�H�G�D�Q�G
�G�L�Y�L�G�H�G�L�Q�W�R�I�R�X�U�J�U�R�X�S�V���E�D�V�H�G�R�Q�W�K�H�G�H�J�U�H�H�R�I
�V�H�T�X�H�Q�F�H�V�L�P�L�O�D�U�L�W�\���$�O�O�0�/ �S�U�R�W�H�L�Q�V�S�R�V�V�H�V�V�D
�S�X�W�D�W�L�Y�H�1���W�H�U�P�L�Q�D�O�V�L�J�Q�D�O�S�H�S�W�L�G�H���V�H�F�U�H�W�H�G�R�U
�O�X�P�L�Q�D�O�S�U�R�W�H�L�Q�V���D�Q�G�W�Z�R�S�D�L�U�V�R�I�F�R�Q�V�H�U�Y�H�G
�F�\�V�W�H�L�Q�U�H�V�L�G�X�H�V���7�Z�R�V�H�S�D�U�D�W�H�J�H�Q�H�V�H�Q�F�R�G�L�Q�J�0�/
�G�R�P�D�L�Q�F�R�Q�W�D�L�Q�L�Q�J�S�U�R�W�H�L�Q�V�Z�H�U�H�L�G�H�Q�W�L�I�L�H�G�L�Q
�K�D�U�G�W�L�F�NIxodes ricinus ���%�R�W�K�J�H�Q�H�V�Z�H�U�H�L�Q�G�X�F�H�G
�L�Q�W�K�H�P�L�G�J�X�W�D�Q�G�V�K�R�Z�H�G������ �R�I�L�G�H�Q�W�L�W�\�D�Q�G
������ �R�I�V�L�P�L�O�D�U�L�W�\�R�Q�W�K�H�S�U�R�W�H�L�Q�O�H�Y�H�O���7�K�H�J�H�Q�H
�I�R�U�D�O�O�H�U�J�H�Q�O�L�N�H�S�U�R�W�H�L�Q���������� �N�'�D�����$�-��������������
�Z�D�V�L�Q�G�X�F�H�G�D�I�W�H�U�E�O�R�R�G�I�H�H�G�L�Q�J�D�Q�G�W�K�H�I�X�O�O
�V�H�T�X�H�Q�F�H�������� �E�S���Z�D�V�L�V�R�O�D�W�H�G�I�U�R�P�W�K�H�P�5�1�$�R�I
�W�K�H�H�Q�J�R�U�J�H�G�I�H�P�D�O�H�P�L�G�J�X�W�D�I�W�H�U�� �G�D�\�V�R�I

�I�H�H�G�L�Q�J���7�K�H�J�H�Q�H�F�R�Q�W�D�L�Q�L�Q�J�0�'�������U�H�O�D�W�H�G�O�L�S�L�G
�U�H�F�R�J�Q�L�W�L�R�Q�G�R�P�D�L�Q�Z�D�V�V�W�U�R�Q�J�O�\�L�Q�G�X�F�H�G�D�I�W�H�U
�L�Q�I�H�F�W�H�G�E�O�R�R�G�P�H�D�O�I�H�H�G�L�Q�J���0�/ �G�R�P�D�L�Q
�F�R�Q�W�D�L�Q�L�Q�J�S�U�R�W�H�L�Q�����$�<�������������� �D�Q�G�L�W�V�S�D�U�W�L�D�O
�V�H�T�X�H�Q�F�H�������� �E�S���Z�D�V�L�V�R�O�D�W�H�G�I�U�R�P�Z�K�R�O�H�E�R�G�\
�V�X�E�W�U�D�F�W�H�G�F�'�1�$�O�L�E�U�D�U�\�R�I�W�K�H�E�O�R�R�G�I�H�G�L�Q�I�H�F�W�H�G
�I�H�P�D�O�H���7�K�H�V�L�J�Q�D�O�S�H�S�W�L�G�H�Z�D�V�O�R�F�D�W�H�G�R�Q�W�K�H
�1���W�H�U�P�L�Q�D�O�R�I�E�R�W�K�S�U�R�W�H�L�Q�V���6�L�[�F�R�Q�V�H�U�Y�D�W�L�Y�H
�F�\�V�W�H�L�Q�U�H�V�L�G�X�H�V�Z�H�U�H�S�U�H�V�H�Q�W�L�Q�W�K�H�S�R�V�L�W�L�R�Q�V
������������������������������ �D�Q�G������ �R�I �W�K�H�D�O�L�J�Q�P�H�Q�W��
�&�R�P�S�D�U�L�V�R�Q�R�I �W�K�H�D�O�O�H�U�J�H�Q�O�L�N�H�S�U�R�W�H�L�Q
���$�-�������������� �D�Q�G�W�L�F�N�0�/ �G�R�P�D�L�Q�F�R�Q�W�D�L�Q�L�Q�J
�S�U�R�W�H�L�Q���$�<�������������� �Z�L�W�K�W�K�H�V�H�T�X�H�Q�F�H�V�R�I�W�K�H
�U�H�O�D�W�H�G�S�U�R�W�H�L�Q�V�I�U�R�P�W�K�H�I�D�P�L�O�\�U�H�Y�H�D�O�H�G�W�K�D�W
�D�O�O�H�U�J�H�Q�O�L�N�H�S�U�R�W�H�L�Q�E�H�O�R�Q�J�V�U�D�W�K�H�U�W�R�J�U�R�X�S�,�,�R�I
�W�K�H�0�/ �S�U�R�W�H�L�Q�I�D�P�L�O�\�W�K�D�W�L�V�F�R�P�S�R�V�H�G�R�I�1�S�F����
�V�H�Y�H�Q�P�L�W�H�P�D�M�R�U�D�O�O�H�U�J�H�Q�S�U�R�W�H�L�Q�V���H�L�J�K�W
D.melanogaster �S�U�R�W�H�L�Q�V���'�P �0�/�B���±�����D�Q�G�I�L�Y�H
C.elegans �S�U�R�W�H�L�Q�V���&�H�0�/���±������ �7�K�H�W�L�F�N�0�/
�G�R�P�D�L�Q�F�R�Q�W�D�L�Q�L�Q�J�S�U�R�W�H�L�Q�Z�D�V�D�V�V�L�J�Q�H�G�W�R�J�U�R�X�S
�, �W�K�D�W�F�R�Q�W�D�L�Q�V�K�X�P�D�Q�0�'���� �D�Q�G�0�'���� �S�U�R�W�H�L�Q�V
�D�Q�G�W�K�H�L�U�R�U�W�K�R�O�R�J�V���7�K�H�I�X�Q�F�W�L�R�Q�R�I �W�K�H
�J�X�W���H�[�S�U�H�V�V�H�G�0�/ �S�U�R�W�H�L�Q�V�L�Q�W�L�F�N�L�V�X�Q�N�Q�R�Z�Q��
�E�X�W�L�W�L�V�R�E�Y�L�R�X�V�W�K�D�W�W�K�H�\�P�L�J�K�W�E�H�L�Q�Y�R�O�Y�H�G�L�Q
�K�R�V�W�U�H�V�S�R�Q�V�H�W�R�S�D�W�K�R�J�H�Q�F�R�P�S�R�Q�H�Q�W�V�D�Q�G
�P�H�G�L�D�W�H���G�H�I�H�Q�V�L�Y�H���U�H�D�F�W�L�R�Q�V��

�,�G�H�Q�W�L�I�L�F�D�W�L�R�Q�D�Q�G �P�R�O�H�F�X�O�D�U
�F�K�D�U�D�F�W�H�U�L�]�D�W�L�R�Q�R�I �Q�R�Y�H�O�G�H�I�H�Q�V�L�Q�J�H�Q�H��
�W�K�H�I�L�U�V�W�D�Q�Q�R�W�D�W�L�R�Q�R�I�W�Z�R�L�V�R�I�R�U�P�V�D�Q�G
�W�K�H�S�U�H�V�H�Q�F�H�R�I �L�Q�W�U�R�Q�V�L�Q �J�H�Q�R�P�L�F
�V�H�T�X�H�Q�F�H���R�I���K�D�U�G���W�L�F�NIxodes ricinus

�1�����5�X�G�H�Q�N�R�����0�����*�R�O�R�Y�F�K�H�Q�N�R�����/�����*�U�X�E�K�R�I�I�H�U

�)�D�F�X�O�W�\���R�I���%�L�R�O�R�J�L�F�D�O���6�F�L�H�Q�F�H�V�����8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\���R�I���6�R�X�W�K���%�R�K�H�P�L�D
�D�Q�G���'�H�S�D�U�W�P�H�Q�W���R�I���0�R�O�H�F�X�O�D�U���(�F�R�O�R�J�\���R�I���3�D�U�D�V�L�W�H��
�%�L�R�O�R�J�L�F�D�O���&�H�Q�W�H�U�����,�Q�V�W�L�W�X�W�H���R�I���3�D�U�D�V�L�W�R�O�R�J�\���$�6���&�5�����&�H�V�N�p
�%�X�G�H�M�R�Y�L�F�H�������������������&�]�H�F�K���5�H�S�X�E�O�L�F�����Q�D�W�D�V�K�D�#�S�D�U�X���F�D�V���F�]

�$ �G�H�I�H�Q�V�L�Q�J�H�Q�H���H�Q�F�R�G�L�Q�J�W�K�H�������� �'�D
�S�U�H�S�U�R�S�H�S�W�L�G�H������ �U�H�V�L�G�X�H�V�L�Q�W�R�W�D�O���L�Q�F�O�X�G�L�Q�J
�V�L�J�Q�D�O�S�H�S�W�L�G�H�R�I���� �U�H�V�L�G�X�H�V�D�Q�G�D�S�U�R�S�H�S�W�L�G�H�R�I
���� �D�P�L�Q�R�D�F�L�G�V���I�R�O�O�R�Z�H�G�E�\�D�P�D�W�X�U�H�S�H�S�W�L�G�H�R�I
���� �U�H�V�L�G�X�H�V���Z�D�V�L�V�R�O�D�W�H�G�I�U�R�P�W�K�H�F�'�1�$
�V�X�E�W�U�D�F�W�H�G�O�L�E�U�D�U�\�R�I�K�D�U�G�W�L�F�NIxodes ricinus
���$�<���������������� �$�O�L�J�Q�P�H�Q�W�R�I�W�K�H�P�D�W�X�U�H�U�H�J�L�R�Q
�V�K�R�Z�H�G�V�L�P�L�O�D�U�L�W�L�H�V�W�R�G�H�I�H�Q�V�L�Q�V�I�U�R�P�R�W�K�H�U
�V�S�H�F�L�H�V�R�I�K�D�U�G�W�L�F�N�V���U�D�Q�J�L�Q�J�I�U�R�P������ �I�R�UI.
scapularis �W�R������ �I�R�UA. hebraeum. �6�L�P�L�O�D�U�L�W�\�W�R
�� �G�H�V�F�U�L�E�H�G�G�H�I�H�Q�V�L�Q�V�I�U�R�P�V�R�I�W�W�L�F�N�VO. moubata
���R�P�G�H�I���$�W�R�R�P�G�H�I���'��was �����±������ �L�Q�D�P�D�W�X�U�H
�S�H�S�W�L�G�H���7�K�H�W�U�D�Q�V�O�D�W�H�G�V�H�T�X�H�Q�F�H�V�R�I�G�L�I�I�H�U�H�Q�W
�U�H�F�R�P�E�L�Q�D�Q�W�V�I�U�R�P�W�K�H�V�D�P�H�F�'�1�$ �O�L�E�U�D�U�\
�L�Q�G�L�F�D�W�H�G�W�K�H�S�U�H�V�H�Q�F�H�R�I�W�Z�R�L�V�R�I�R�U�P�V�R�I�W�K�HI.
ricinus �G�H�I�H�Q�V�L�Q�Z�L�W�K�W�K�H�D�S�S�U�R�[�L�P�D�W�H�I�U�H�T�X�H�Q�F�\
�R�I�D�S�S�H�D�U�D�Q�F�H�D�V���������7�K�H�S�U�H�G�R�P�L�Q�D�Q�W�I�R�U�P�R�I

�-�R�X�U�Q�D�O���R�I���,�Q�V�H�F�W���6�F�L�H�Q�F�H���_���Z�Z�Z���L�Q�V�H�F�W�V�F�L�H�Q�F�H���R�U�J �,�6�6�1����������������������

�-�R�X�U�Q�D�O���R�I���,�Q�V�H�F�W���6�F�L�H�Q�F�H�����9�R�O�X�P�H�������_���$�U�W�L�F�O�H������ ����



�W�K�H�S�H�S�W�L�G�H���$�$�3������������ �F�R�Q�W�D�L�Q�V�J�O�X�W�D�P�L�Q�H�D�W
�S�R�V�L�W�L�R�Q���� ���4���� ���� �J�O�X�W�D�P�L�F�D�F�L�G�D�W�S�R�V�L�W�L�R�Q����
���(������ �D�Q�G�S�K�H�Q�\�O�D�O�D�Q�L�Q�H�D�W�S�R�V�L�W�L�R�Q���� ���)���� ����
�V�X�E�V�W�L�W�X�W�H�G�E�\ �J�O�X�W�D�P�L�F�D�F�L�G���(���� �� �D�Q�G�D�V�S�D�U�W�L�F
�D�F�L�G���' ������ �L�Q�W�K�H�S�U�R�S�H�S�W�L�G�H�U�H�J�L�R�Q���D�Q�G�D�U�J�L�Q�L�Q�H
���5���� �� �L�Q�W�K�H�P�D�W�X�U�H�S�H�S�W�L�G�H�L�Q�W�K�H�V�H�F�R�Q�G�L�V�R�I�R�U�P
���$�%�&���������������:�K�H�W�K�H�U�W�K�H�V�H�V�X�E�V�W�L�W�X�W�L�R�Q�V�D�I�I�H�F�W
�W�K�H�S�U�R�S�H�U�W�L�H�V�R�I�S�H�S�W�L�G�H�L�V�F�X�U�U�H�Q�W�O�\�X�Q�N�Q�R�Z�Q��I.
ricinus �G�H�I�H�Q�V�L�Q�J�H�Q�H�Z�D�V�V�W�U�R�Q�J�O�\�L�Q�G�X�F�H�G�R�Q�O�\
�Z�L�W�K�L�Q�W�K�H�P�L�G�J�X�W�D�I�W�H�U�L�Q�I�H�F�W�L�R�Q�Z�L�W�KBorrelia
burgdorferi. �'�H�I�H�Q�V�L�Q�F�'�1�$�Z�D�V�I�R�X�Q�G�W�R�E�H������
�E�S���R�Q�W�K�H�E�D�V�L�V�R�I�Z�K�L�F�K�W�K�H�S�U�L�P�H�U�V�I�R�U�J�H�Q�R�P�L�F
�3�&�5 �Z�H�U�H�G�H�V�L�J�Q�H�G���$�Q�D�O�\�V�L�V�R�I ������ �E�S�R�I
�J�H�Q�R�P�L�F�V�H�T�X�H�Q�F�H�V�K�R�Z�H�G�W�K�D�WI. ricinus �G�H�I�H�Q�V�L�Q
�J�H�Q�H�L�Q�Y�R�O�Y�H�V�W�K�U�H�H�H�[�R�Q�V���Z�K�L�F�K�D�U�H�V�H�S�D�U�D�W�H�G�E�\
�W�Z�R�L�Q�W�U�R�Q�V���7�K�H�S�K�D�V�H�, �L�Q�W�U�R�Q�V�V�S�O�L�W�V�D�* ���� �F�R�G�R�Q
�L�Q�D�V�L�J�Q�D�O�S�H�S�W�L�G�H�U�H�J�L�R�Q���D�Q�G�5�������W�K�H�O�D�V�W�F�R�G�R�Q
�R�I�S�U�R�S�H�S�W�L�G�H�U�H�J�L�R�Q�V�R���W�K�D�W�W�K�H�I�L�U�V�W�Q�X�F�O�H�R�W�L�G�H
�U�H�V�L�G�H�V�X�S�V�W�U�H�D�P�R�I �W�K�H�L�Q�W�U�R�Q���Z�K�H�U�H�D�V�W�K�H
�I�R�O�O�R�Z�L�Q�J�G�L�Q�X�F�O�H�R�W�L�G�H�L�V�G�R�Z�Q�V�W�U�H�D�P�R�I �W�K�H
�L�Q�W�U�R�Q�E�R�X�Q�G�D�U�\���7�K�H�L�Q�W�U�R�Q�V�K�D�Y�H�D�F�R�Q�V�H�Q�V�X�V
�*�7���$�* �V�S�O�L�F�H�M�X�Q�F�W�L�R�Q�D�Q�G�D �S�X�W�D�W�L�Y�H�E�U�D�Q�F�K
�S�R�L�Q�W���É���7�$�$�&�����É �Z�L�W�K�L�Q�W�K�H�L�G�H�D�O�G�L�V�W�D�Q�F�H
�X�S�V�W�U�H�D�P���R�I���W�K�H�����É�V�S�O�L�F�H���V�L�W�H��

�0�R�O�H�F�X�O�D�U�W�D�[�R�Q�R�P�L�F�N�H�\�V���$�U�H�W�K�H�\�W�K�H
�V�R�O�X�W�L�R�Q�I�R�U �V�S�H�F�L�H�V�L�G�H�Q�W�L�I�L�F�D�W�L�R�Q�L�Q
�I�R�U�H�Q�V�L�F���H�Q�W�R�P�R�O�R�J�\�"

�6�����8�S�H�N�D���6�D�P�D�U�D�N�R�R�Q�������6�W�H�Y�H�Q���5�����6�N�R�G�D�������)�U�H�G�H�U�L�F�N���3��
�%�D�[�H�Q�G�D�O�H�������-�R�K�Q�����(�����)�R�V�W�H�U��

���'�H�S�D�U�W�P�H�Q�W���R�I���(�Q�W�R�P�R�O�R�J�\�����8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\���R�I
�1�H�E�U�D�V�N�D���/�L�Q�F�R�O�Q���1�(�����8�6�$�����S�H�N�D�V�#�\�D�K�R�R���F�R�P
���8�6�'�$���$�5�6�����6�F�U�H�Z�Z�R�U�P���5�H�V�H�D�U�F�K���8�Q�L�W�����3�D�Q�D�P�D

�$ �I�X�Q�F�W�L�R�Q�D�O�G�L�D�J�Q�R�V�W�L�F�W�H�F�K�Q�L�T�X�H�P�X�V�W�K�D�Y�H�W�K�H
�D�E�L�O�L�W�\�W�R�X�Q�D�P�E�L�J�X�R�X�V�O�\�L�G�H�Q�W�L�I�\�D�Q�G�G�L�I�I�H�U�H�Q�W�L�D�W�H
�L�Q�V�H�F�W�V�S�H�F�L�H�V���,�Q�V�H�F�W�V�S�H�F�L�H�V�G�H�Y�H�O�R�S�L�Q�J�L�Q
�F�D�G�D�Y�H�U�V�D�U�H�R�I�W�H�Q�X�V�H�G�W�R�H�V�W�L�P�D�W�H�W�K�H�W�L�P�H�V�L�Q�F�H
�G�H�D�W�K�R�U�S�R�V�W�P�R�U�W�H�P�L�Q�W�H�U�Y�D�O���3�0�,�����$�F�F�X�U�D�W�H
�L�G�H�Q�W�L�I�L�F�D�W�L�R�Q�R�I�W�K�H�V�S�H�F�L�H�V�L�Q�Y�R�O�Y�H�G�L�V�H�V�V�H�Q�W�L�D�O��
�E�X�W�H�[�W�U�H�P�H�O�\�G�L�I�I�L�F�X�O�W�H�V�S�H�F�L�D�O�O�\�L�Q�W�K�H�H�D�U�O�L�H�U
�L�Q�V�W�D�U�V�E�H�F�D�X�V�H�R�I�W�K�H�L�U�V�P�D�O�O�V�L�]�H���V�L�P�L�O�D�U�L�W�\�L�Q
�D�S�S�H�D�U�D�Q�F�H���D�Q�G �V�L�P�S�O�L�F�L�W�\�L�Q �H�[�W�H�U�Q�D�O
�P�R�U�S�K�R�O�R�J�\���6�W�D�Q�G�D�U�G�L�]�D�W�L�R�Q�R�I�L�Q�V�H�F�W�P�R�O�H�F�X�O�D�U
�L�G�H�Q�W�L�I�L�F�D�W�L�R�Q�L�V�D�Q�L�P�S�R�U�W�D�Q�W�S�U�R�F�H�V�V�I�R�U�W�K�H
�J�U�R�Z�W�K�R�I�W�K�H�I�L�H�O�G�D�V�Z�H�O�O�D�V�L�Q�F�U�H�D�V�L�Q�J�L�W�V
�D�S�S�O�L�F�D�E�L�O�L�W�\�L�Q�W�K�H�I�L�H�O�G���H�V�S�H�F�L�D�O�O�\�I�R�U�W�K�H�O�H�J�D�O
�S�U�R�F�H�V�V���7�K�H�U�H�I�R�U�H���G�H�W�H�U�P�L�Q�D�W�L�R�Q�N�H�\�V�E�D�V�H�G�R�Q
�P�R�O�H�F�X�O�D�U�J�H�Q�H�W�L�F�G�D�W�D�F�R�P�S�O�H�P�H�Q�W�D�Q�G�F�D�Q
�J�H�Q�H�U�D�O�O�\�L�P�S�U�R�Y�H�W�K�H�D�F�F�X�U�D�F�\�R�I �V�S�H�F�L�H�V
�L�G�H�Q�W�L�I�L�F�D�W�L�R�Q���:�H �H�[�D�P�L�Q�H�G�W�K�H�X�W�L�O�L�W�\�R�I�W�K�H
�P�L�W�R�F�K�R�Q�G�U�L�D�O�&�\�W�R�F�K�U�R�P�H�2�[�L�G�D�V�H�, ���&�2�,���D�Q�G
�&�2�,�, �U�H�J�L�R�Q�V�I�R�U�G�H�Y�H�O�R�S�L�Q�J�D �P�R�O�H�F�X�O�D�U
�W�D�[�R�Q�R�P�L�F�N�H�\�W�R�G�L�I�I�H�U�H�Q�W�L�D�W�H�Q�L�Q�H�V�S�H�F�L�H�V�R�I
�E�O�R�Z�I�O�L�H�V�F�R�P�P�R�Q�O�\�I�R�X�Q�G�L�Q�6�R�X�W�K�H�D�V�W�H�U�Q

�1�H�E�U�D�V�N�D���3�U�L�P�D�U�\�V�F�U�H�Z�Z�R�U�P���K�R�X�V�H�I�O�\���V�W�D�E�O�H
�I�O�\�D�Q�G�I�D�O�O�D�U�P�\�Z�R�U�P�Z�H�U�H�X�V�H�G�D�V�R�X�W�O�L�H�U�V�L�Q�W�K�H
�V�W�X�G�\���7�H�Q�U�H�V�W�U�L�F�W�L�R�Q�H�Q�]�\�P�H�V�Z�H�U�H�L�Q�Y�H�V�W�L�J�D�W�H�G
�I�R�U�I�U�D�J�P�H�Q�W�O�H�Q�J�W�K�S�R�O�\�P�R�U�S�K�L�V�P�V�D�P�R�Q�J
�V�S�H�F�L�H�V���7�K�H�N�H�\�G�H�Y�H�O�R�S�H�G�I�U�R�P�W�K�H�V�H�G�D�W�D
�S�U�R�Y�L�G�H�V�D�V�L�P�S�O�H�W�K�U�H�H�V�W�H�S�S�U�R�F�H�V�V�W�R�F�R�P�S�D�U�H
�U�H�V�W�U�L�F�W�L�R�Q�S�D�W�W�H�U�Q�V�D�Q�G�G�L�I�I�H�U�H�Q�W�L�D�W�H�W�K�H�V�S�H�F�L�H�V
�L�Q���T�X�H�V�W�L�R�Q��

�7�K�HWolbachia �V�X�U�I�D�F�H�S�U�R�W�H�L�Q�J�H�Q�H�Z�V�S�%
�L�V�G�L�V�U�X�S�W�H�G�E�\ �D�W�U�D�Q�V�S�R�V�D�E�O�H�H�O�H�P�H�Q�W�L�Q
Culex pipiens quinquefasciatus �E�X�W�Q�R�W�L�Q
�1�R�U�W�K�$�P�H�U�L�F�D�QCulex pipiens pipiens
�S�R�S�X�O�D�W�L�R�Q�V

�<�����2�����6�D�Q�R�J�R�����������6�����/�����'�R�E�V�R�Q�������6�����5�����%�R�U�G�H�Q�V�W�H�L�Q�������D�Q�G���5�����-��
�1�R�Y�D�N��

���,�O�O�L�Q�R�L�V���1�D�W�X�U�D�O���+�L�V�W�R�U�\���6�X�U�Y�H�\���������������6�����2�D�N���6�W�U�H�H�W��
�&�K�D�P�S�D�L�J�Q�����,�/�����������������\�L�E�R�V�H�H�#�\�D�K�R�R���F�R�P
���'�H�S�D�U�W�P�H�Q�W���R�I���(�Q�W�R�P�R�O�R�J�\�����8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\���R�I���.�H�Q�W�X�F�N�\��
�/�H�[�L�Q�J�W�R�Q�����.�<�����������������8�6�$
���*�O�R�E�D�O���,�Q�I�H�F�W�L�R�X�V���'�L�V�H�D�V�H���3�U�R�J�U�D�P�����-�R�V�H�S�K�L�Q�H���%�D�\���3�D�X�O
�&�H�Q�W�H�U���I�R�U���&�R�P�S�D�U�D�W�L�Y�H���0�R�O�H�F�X�O�D�U���%�L�R�O�R�J�\���D�Q�G���(�Y�R�O�X�W�L�R�Q��
�7�K�H���0�D�U�L�Q�H���%�L�R�O�R�J�L�F�D�O���/�D�E�R�U�D�W�R�U�\�����:�R�R�G�V���+�R�O�H��
�0�D�V�V�D�F�K�X�V�H�W�W�V��������������

Culex pipiens quinquefasciatus �6�D�\�D�Q�GCulex
pipiens pipiens �/�L�Q�Q�D�H�X�V���'�L�S�W�H�U�D���&�X�O�L�F�L�G�D�H���D�U�H
�V�L�E�O�L�Q�J�V�S�H�F�L�H�V�L�Q�F�U�L�P�L�Q�D�W�H�G�D�V�L�P�S�R�U�W�D�Q�W�Y�H�F�W�R�U�V
�R�I�H�P�H�U�J�L�Q�J�D�Q�G�U�H���H�P�H�U�J�L�Q�J�L�Q�I�H�F�W�L�R�X�V�G�L�V�H�D�V�H�V
�Z�R�U�O�G�Z�L�G�H���7�K�H �W�Z�R�I�R�U�P�V�G�L�I�I�H�U�O�L�W�W�O�H
�P�R�U�S�K�R�O�R�J�L�F�D�O�O�\�D�Q�G�D�U�H�G�L�I�I�H�U�H�Q�W�L�D�W�H�G�P�D�L�Q�O�\
�E�D�V�H�G�X�S�R�Q�H�F�R�O�R�J�L�F�D�O���E�H�K�D�Y�L�R�U�D�O���S�K�\�V�L�R�O�R�J�L�F�D�O
�D�Q�G�J�H�Q�H�W�L�F�W�U�D�L�W�V���,�Q�W�K�H�L�U�]�R�Q�H�R�I�V�\�P�S�D�W�U�\��
�S�R�S�X�O�D�W�L�R�Q�V�R�ICx. p. quinquefasciatus �D�Q�GCx. p.
pipiens �X�Q�G�H�U�J�R�H�[�W�H�Q�V�L�Y�H�L�Q�W�U�R�J�U�H�V�V�L�R�Q�D�Q�G
�K�\�E�U�L�G�I�R�U�P�V�K�D�Y�H�E�H�H�Q�U�H�S�R�U�W�H�G�L�Q�Q�D�W�X�U�H���%�R�W�K
Cx. p. quinquefasciatus �D�Q�GCx. p. pipiens �D�U�H
�L�Q�I�H�F�W�H�G�Z�L�W�K�W�K�H�H�Q�G�R�V�\�P�E�L�R�Q�WWolbachia
pipientis. �7�R �G�D�W�H���O�L�W�W�O�H�L�V�N�Q�R�Z�Q�D�E�R�X�W
Wolbachia �V�W�U�D�L�Q�G�L�Y�H�U�V�L�W�\�L�QCulex. �+�H�U�H���Z�H
�U�H�S�R�U�W�W�K�H�S�U�H�V�H�Q�F�H�R�I�D �W�U�D�Q�V�S�R�V�D�E�O�H�H�O�H�P�H�Q�W
�E�H�O�R�Q�J�L�Q�J�W�R�W�K�H�,�6������ �I�D�P�L�O�\���,�6�������Z�3�L�S��
�D�V�V�R�F�L�D�W�H�G�Z�L�W�KWolbachia �L�Q�I�H�F�W�L�Q�J�E�R�W�KCx. p.
quinquefasciatus �D�Q�GCx. p. pipiens �S�R�S�X�O�D�W�L�R�Q�V��
�8�V�L�Q�J�F�R�P�S�D�U�D�W�L�Y�H�Q�X�F�O�H�R�W�L�G�H�D�Q�D�O�\�V�H�V�D�Q�G
�U�H�Y�H�U�V�H���W�U�D�Q�V�F�U�L�S�W�D�V�H�3�&�5�� �Z�H �V�K�R�Z�W�K�D�W
�,�6�������Z�3�L�S�L�Q�V�H�U�W�H�G�L�Q�W�R�D�Q�G�L�Q�D�F�W�L�Y�D�W�H�G�W�K�H
Wolbachia �R�X�W�H�U�P�H�P�E�U�D�Q�H�S�U�R�W�H�L�Q�Z�V�S�%���D
�S�D�U�D�O�R�J�R�I�W�K�H�J�H�Q�H�U�D�O�Z�V�S���Z�V�S�$���J�H�Q�H�L�QCx. p.
quinquefasciatus. �7�K�L�V�G�L�V�U�X�S�W�L�R�Q�L�V�W�K�H�I�L�U�V�W�F�D�V�H
�R�I�D�U�H�F�H�Q�W�J�H�Q�H�L�Q�D�F�W�L�Y�D�W�L�R�Q�D�V�V�R�F�L�D�W�H�G�Z�L�W�K�D
�W�U�D�Q�V�S�R�V�D�E�O�H�H�O�H�P�H�Q�W�L�Q�V�H�U�W�L�R�Q�L�QWolbachia ���7�K�H
�L�Q�D�F�W�L�Y�D�W�H�Gwsp�% �Z�D�V�Q�R�W�R�E�V�H�U�Y�H�G�L�Q�V�H�Y�H�U�D�O
�J�H�R�J�U�D�S�K�L�F�D�O�O�\�L�V�R�O�D�W�H�G�V�W�U�D�L�Q�V�R�ICx. p. pipiens
�P�R�V�T�X�L�W�R�H�V���7�K�H�L�Q�V�H�U�W�L�R�Q�R�I �,�6�������Z�3�L�S�L�Q�W�R

�-�R�X�U�Q�D�O���R�I���,�Q�V�H�F�W���6�F�L�H�Q�F�H���_���Z�Z�Z���L�Q�V�H�F�W�V�F�L�H�Q�F�H���R�U�J �,�6�6�1����������������������

�-�R�X�U�Q�D�O���R�I���,�Q�V�H�F�W���6�F�L�H�Q�F�H�����9�R�O�X�P�H�������_���$�U�W�L�F�O�H������ ����



�Z�V�S�% �D�S�S�H�D�U�V�G�L�D�J�Q�R�V�W�L�F�R�I Cx. p.
quinquefasciatus �D�Q�G�P�D�\ �F�R�P�S�U�L�V�H�D �J�H�Q�H�W�L�F
�F�D�Q�G�L�G�D�W�H�I�R�U �G�L�V�F�U�L�P�L�Q�D�W�L�Q�JWolbachia
�V�\�P�E�L�R�Q�W�V���D�Q�GCulex �V�X�E�V�S�H�F�L�H�V��

�%�L�R�F�K�H�P�L�F�D�O�D�Q�G�P�R�O�H�F�X�O�D�U�P�H�F�K�D�Q�L�V�P�V�R�I
�D�P�P�R�Q�L�D�G�H�W�R�[�L�I�L�F�D�W�L�R�Q�L�QAedes aegypti
�I�H�P�D�O�H�V

�3�����<�����6�F�D�U�D�I�I�L�D�����-�����,�V�R�H�����$�����0�X�U�L�O�O�R���D�Q�G���0�����$�����:�H�O�O�V

�'�H�S�D�U�W�P�H�Q�W���R�I���%�L�R�F�K�H�P�L�V�W�U�\���	���0�R�O�H�F�X�O�D�U���%�L�R�S�K�\�V�L�F�V���D�Q�G
�&�H�Q�W�H�U���I�R�U���,�Q�V�H�F�W���6�F�L�H�Q�F�H�����8�Q�L�Y�H�U�V�L�W�\���R�I���$�U�L�]�R�Q�D�����7�X�F�V�R�Q��
�$�=�����8�6�$�����V�F�D�U�D�I�I�L�#�H�P�D�L�O���D�U�L�]�R�Q�D���H�G�X

�,�Q�R�U�G�H�U�W�R�X�Q�G�H�U�V�W�D�Q�G�K�R�Z�P�R�V�T�X�L�W�R�H�V�D�U�H�D�E�O�H
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