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昆虫飞行肌细胞凋亡的分子生物学研究进展
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摘 要 细胞凋亡是多细胞生物体内由激素刺激，基 因 调 控，蛋 白 调 节 的 一 个 主 动 的 程 序 化 死 亡 过 程，对 生 物 体

特定组织功能的发生、发展、衰老及退化等具有 重 要 作 用。而 昆 虫 飞 行 肌 细 胞 凋 亡 对 昆 虫 迁 飞 行 为 尤 为 重 要，它

直接决定迁飞性昆虫能否选择更适宜的寄主植物 和 生 活 条 件，进 而 影 响 到 对 农 作 物 的 危 害 地 域 和 严 重 程 度。本

文在近年来昆虫细胞凋亡的研究基础上，从分子生物学的角度，综述了调控昆虫飞行肌细胞凋亡的相关基因和蛋

白质的研究进展，探讨了昆虫飞行肌细胞凋亡发生与调控的分子生物学机制。
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Abstract Cell apoptosis is a process causing cell death in multi-cellular organisms that is stimulated by hormones and

regulated and modulated by specific genes and proteins． It plays an important role in germinating，developing，aging and

the degeneration of certain cells and tissues． Flight muscle apoptosis is especially important in insects that migrate over

long distances． The timing of this process determines whether such insects can locate preferable plant hosts or better

habitats and indirectly affects the nature of the damage such pests inflict on agricultural plant crops． In this article，we

summarize the genes and proteins which encode or regulate parts of insects’ flight muscle and discuss the molecular

mechanism of flight muscle apoptosis and its role in the regulation of insect migration．
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细胞凋亡是多细胞生物体内一种重要的自我

维稳机制，与细胞的增殖，发育和分化具有同等重

要 的 生 理 学 或 病 理 学 意 义。1972 年 Kerr 等 在

Cancer 杂志上首次提出细胞凋亡的概念，随后，各

领域对细胞凋亡开展了广泛研究。细胞凋亡已成

为细胞生物 学、分 子 生 物 学 和 肿 瘤 学 等 诸 多 学 科

的研究热点，但是与昆虫学相关的研究相对较少，

主要对 昆 虫 变 态 生 长 发 育 的 调 控 过 程 进 行 了 研

究，而与 昆 虫 飞 行 肌 相 关 的 研 究 更 是 鲜 有 报 道。

本文针对近年来与迁飞性昆虫飞行肌细胞凋亡的

相关研究，阐 述 了 飞 行 肌 细 胞 凋 亡 在 昆 虫 迁 飞 中

的分子机理及其重要的生理学意义。

1 细胞凋亡的相关概念

多细胞生物体内，细胞死亡方式包括两种，细

胞程 序 化 死 亡 ( programmed cell death，PCD) 和 细

胞坏死 ( necrosis)。细 胞 程 序 化 死 亡 又 分 为Ⅰ型

PCD-细胞 凋 亡 ( apoptosis) 和Ⅱ型 PCD-细 胞 自 噬
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( autophagy) ( Edinger and Thompson，2004; 刘 影

等，2009)。细胞 坏 死 是 由 物 理，化 学 等 损 害 因 子

及缺氧，营养不良等病理性因素导致的细胞死亡，

是一个被动的过程，在这个过程中，细胞及细胞器

肿胀破裂，内 容 物 外 溢，累 及 大 片 临 近 细 胞，并 引

起炎症反 应 ( 杨 艳 等，2007)。细 胞 自 噬 是 细 胞 内

容物( 包括细胞质，细胞器等) 的 降 解 与 再 利 用 的

循环过程。较 弱 的 细 胞 自 噬 可 以 进 行 自 救，从 而

抑制细胞死 亡 的 发 生，而 强 烈 的 细 胞 自 噬 通 过 快

速清除 细 胞 核 和 细 胞 器 来 加 速 细 胞 死 亡 的 发 生

(Klionsky，2005; Kourtis and Tavernarakis，2009)。
而细胞凋亡 与 细 胞 自 噬 和 细 胞 坏 死 不 同，它 是 生

物体中固有的，由 激 素 刺 激，基 因 调 控，蛋 白 调 节

的主动的细胞程序化死亡过程。它的形态学特征

是逐步出现的，经过多个发展阶段，主要集中在细

胞核内，比如胞 质 浓 缩、核 染 色 质 凝 缩、DNA 大 规

模断 片 化、细 胞 膜 内 陷 并 发 泡 形 成 凋 亡 小 体

( apoptotic bodies) ，最终被巨噬细胞或临近细胞吞

噬清除，整个 过 程 中 细 胞 及 细 胞 器 都 保 持 良 好 的

完整性，并且有新蛋白质的合成与参与( 樊廷俊和

夏兰，2001;翟中和等，2005)。可以 说，细 胞 凋 亡

是一个多层 次 调 控 的 严 格 的 细 胞 死 亡 过 程，不 仅

是一个细胞 水 平 上 的 生 物 活 动，而 且 涉 及 亚 细 胞

( 胞内细胞器，如线粒体) 和超细胞 ( 细胞组群，器

官或整个个体) 等(Bakeeva et al． ，2007) ，对整个

机体正常功能的维持等具有重要意义。

2 昆虫细胞凋亡的研究进展

2. 1 昆虫细胞凋亡现象

细胞凋亡 存 在 于 昆 虫 生 长 发 育 的 许 多 方 面。
在昆虫的变 态 发 育 过 程 中，细 胞 内 分 裂 器 官 进 行

器官重建。由 于 蜕 皮 激 素 的 激 活，遗 传 级 联 系 统

调控的细胞 凋 亡 机 制 启 动，导 致 大 量 幼 虫 器 官 发

生细胞 凋 亡 直 到 最 后 完 全 消 亡 ( 刘 影 等，2009)。
在昆虫卵子 发 生 过 程 中，细 胞 凋 亡 现 象 也 普 遍 存

在。黑腹果蝇 Drosophila melanogaster 卵子发生的

卵黄期有细 胞 凋 亡 现 象，凋 亡 可 使 黑 腹 果 蝇 在 不

利的环境条 件 下 保 持 较 高 的 生 殖 水 平，并 且 通 过

凋亡 可 以 及 时 清 除 完 成 使 命 的 细 胞 ( 杨 艳 等，

2007)。如卵子发生过程中，滋养细胞将细胞质转

运至卵母细胞后，很快就退化消失;滤泡细胞完成

任务后就产 生 凋 亡，然 后 被 输 卵 管 上 皮 细 胞 吞 噬

( 杨佐娟和何建平，2006)。

2. 2 昆虫细胞凋亡的诱导因子

诱导昆虫 细 胞 发 生 凋 亡 的 因 素 有 很 多，如 高

温、紫外线辐 射、一 氧 化 氮 (NO)、重 金 属 离 子、荧

光增白剂、植 物 源 农 药、蛋 白 质 合 成 抑 制 剂、昆 虫

体内的激素、脂类信号小分子、氨基酸饥饿和病毒

感染 等 ( Lee and Baehrecke，2000; Xia et al． ，

2005; Xiu et al． ，2005 )。无 翅 红 椿 Pyrrhocoris
apterus 的飞行 肌 在 饥 饿 和 烯 虫 酯 处 理 后，均 能 引

起飞行肌细胞的凋亡(Socha and Kula，2008)。病

毒感染也是 导 致 昆 虫 细 胞 凋 亡 的 重 要 因 素，苜 蓿

银纹夜蛾 Spodoptera litura 核 型 多 角 体 病 毒 ( 杜 昌

升 等， 2003 ) ( autographa Californica nuclear
polyhedrosis virus，AcNPV ) 和 家 蚕 Bombyx mori
BmNPV，2 种病毒在缺失 P35 基因的情况下，含有

多种促细 胞 凋 亡 的 基 因 表 达，如 AcMNPV 的 p10

基因，早期病毒反式激活因子 IE-1 等，均可以诱导

多种昆虫细胞凋亡( 吕鸿声等，2003a，2003b)。

2. 3 昆虫细胞凋亡的信号通路及影响因素

2. 3. 1 Caspase 家族与细胞凋亡途径 胱天蛋白

酶( cysteine aspartic acic specific protease，caspase)

家族在细胞凋亡发生的调控和执行阶段起着十分

关键的作 用。迄 今 为 止 已 报 道 了 多 个 caspase 家

族成员，其 中 人 源 14 种、鼠 源 10 种、鸟 和 鱼 的 4

种、两 栖 类 的 8 种、果 蝇 的 7 种 和 线 虫 的 3 种

( Lamkanfi et al． ，2002 )。最 近 在 草 地 贪 夜 蛾

Spodoptera frugiperda ( Pei et al． ，2002)、家 蚕 ( 宋

丽娜等，2007)、棉 铃 虫 Helicoverpa armigera (Yang
et al． ，2008 ) 和 粉 纹 夜 蛾 Trichoplusia ni Hübner
(Hebert et al． ，2009) 等鳞翅目昆虫中也分离并鉴

定 出 了 与 黑 腹 果 蝇 caspase 有 高 度 同 源 性 的

caspase-1。在 高 等 动 物 细 胞 凋 亡 调 控 过 程 中，

caspase 家族的 caspase2. 8. 9 和 10 在 上 游 参 与 细

胞凋 亡 的 起 始，促 进 凋 亡 的 执 行 者 caspase3，6，7

凋 亡 聚 ( ADP 核 糖 ) 聚 合 酶 和 DFF-45 ( DNA
Fragmentation Factor-45 ) ，抑 制 DNA 修 复 并 启 动

DNA 凋亡 ( 翟 中 和 等，2005)。比 较 果 蝇、线 虫 和

哺乳动物的 凋 亡 途 径 发 现，它 们 在 整 体 的 调 控 途

径上具有保守性。哺乳动物凋亡蛋白酶激活因子

Apaf-1( apoptotic protease activating factor 1) ，秀 丽

新小 杆 线 虫 caenorhabditis elegance CED-4 与 果 蝇

DApaf-1 是功能上的同源物，而 caspase-9，CED3 则

与果蝇凋亡引发酶 Dronc 有着相似的功能地位，哺
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乳动 物 caspase-3，7 也 与 果 蝇 凋 亡 效 应 蛋 白 酶

DrICE 功能相似。并且在细胞凋亡的抑制过程中，

哺乳动物凋 亡 抑 制 蛋 白 IAPs 与 果 蝇 DIAP1 都 发

挥着抑制细胞凋亡的作用。
2. 3. 2 昆 虫 细 胞 凋 亡 的 3 种 途 径 最 新 的 研 究

发现，昆虫细胞凋亡的信号通路至少有 3 条，一条

类似于线虫 细 胞 凋 亡 信 号 通 路;另 一 条 类 似 哺 乳

动物细胞凋亡信号 通 路;还 有 一 条 不 依 赖 caspase

的凋亡信号通路。
原癌基因 Bcl2 家族，其蛋白结构 适 合 与 线 粒

体和内质网 膜 相 结 合，在 动 物 成 熟 组 织 内 选 择 性

表达，作 用 于 细 胞 色 素 C ( cytochrome C，cyt-c)。
线粒体细胞色 素 C 的 释 放，可 以 诱 导 多 种 依 赖 胱

天蛋白酶( caspase) 活性的昆虫细胞凋亡。果蝇中

已经发现了两类高度同源的细胞色素 C 基因( cyt-
c-d，cyt-c-p) ，它们都参与 caspase 的活化，并证明

了细胞色素 C 介导的凋亡通路在果蝇中确实存在

(Dorstyn et al． ，2004; Arama et al． ，2006) ，并 且

在鳞翅目昆虫中也发现了相同的现象(Lin et al． ，

2005)。

通过对果 蝇 的 研 究 发 现，昆 虫 中 至 少 还 存 在

另一种细胞凋 亡 通 路，它 不 依 赖 细 胞 色 素 C 的 释

放，而是 通 过 CED-4 参 与 活 化 caspase，最 终 导 致

细 胞 凋 亡 的 发 生 ( Kanuka et al． ，1999; Zhou
et al． ，1999) ，与秀丽新小杆线虫细胞凋亡途径极

为相似。
此外，昆虫细胞内还存在不依赖于 caspase 家

族和细胞色素 C 释 放 的 细 胞 凋 亡 信 号 转 导 通 路。
广谱 caspase 抑制剂 zVAD-fmk 可以抑制很多其他

因子诱导的昆虫细胞凋亡，但不能抑制 Bcl-2 诱导

的果蝇细胞系 S2 细胞的凋亡(Zimmermann et al． ，

2002)。并且果蝇的 reaper 蛋白( 与 Hid，Grim and
Sickle 家族蛋白统称为 RHG 蛋白) 可 以 不 依 赖 于

线粒体通透性改变和细胞色素 C 释放诱导昆虫细

胞凋亡信号通路的开启(Tait et al． ，2004)。因此

昆虫 细 胞 内 还 存 在 不 依 赖 于 caspase 家 族 的 细 胞

凋亡信号通路( 刘凯于等，2008)。

2. 4 泛素 － 蛋白水解酶复合体途径与细胞凋亡

Goldstein 等(1975) 首次从牛胸腺中分离到泛

素蛋白，后来 发 现 这 种 蛋 白 质 广 泛 存 在 于 各 种 真

核生物。20 世纪 90 年代初，科学家发现在烟草天

蛾 Manduca sexta 肌节细胞凋亡过程中泛素的表达

量急剧上升(Kuelzer et al． ，1999) ，随后 Muller 等

(2004) 通过烟草天蛾细胞内吞过程中泛素大量表

达的现象，证实了泛素参与细胞凋亡。另外，烟蚜

夜蛾 Heliothis virescens Fabricius 成虫通过泛素降解

蛋白调节节间肌凋亡的快慢，48 h 内就可 将 幼 虫

和蛹期遗留的节间肌去除(Bayline et al． ，2005)。
近年来，对果蝇等重要模式昆虫泛素的研究，

使得我们对泛素在昆虫细胞凋亡过程中的作用有

了深 入 认 识。泛 素 － 蛋 白 水 解 酶 复 合 体 通 路

(ubiquitin-proteasome pathway，UPP) 是 细 胞 质 和

细胞核内依赖于 ATP 的非溶酶体途径的蛋白质降

解通路，在细胞凋亡过程中降解大量蛋白质。UPP
首先通 过 泛 素 化 ( 泛 素 分 子 与 底 物 蛋 白 共 价 结

合) ，把需要降解的靶蛋白在 ATP 作用下标记成缀

合物，随后其 他 泛 素 分 子 相 继 与 前 一 个 泛 素 分 子

的赖氨酸残基相连，形成多聚泛素链，此时靶蛋白

即可以被蛋 白 水 解 酶 复 合 体 降 解，同 时 泛 素 被 重

新活化( 李晓梅等，2009)。

3 昆虫飞行肌细胞凋亡

3. 1 昆虫飞行肌细胞凋亡现象

人 们 很 早 就 在 蚁 类、白 蚁、冈 比 亚 按 蚊

Anopheles gambiae、中 华 蟋 蟀 Gryllulus chinensis 和

蚜 虫 等 昆 虫 中 观 察 到 飞 行 肌 的 凋 亡 现 象

(Finlayson，1975; Tanaka，1986)。各国学者观察

了昆虫处理 后 不 同 时 期 飞 行 肌 的 超 微 结 构 变 化，

发现不同昆虫飞行肌细胞超微结构的形态学变化

极为相似，肌细胞是一个大型的多核细胞，在飞行

肌发育和凋 亡 过 程 中，肌 细 胞 核 没 有 发 生 破 裂 或

消失，随着飞行肌的凋亡，肌细胞中各个细胞核之

间的 距 离 明 显 变 小 ( 翟 保 平 等，1999; 韦 永 贵 等，

2008) ，其中一些迁飞性昆虫的飞行肌在到达迁入

地后即开始 凋 亡，其 作 用 一 方 面 是 阻 止 其 继 续 飞

行，另一方面则是促进生殖行为的发生(Kobayashi
and Ishikawa，1993; Gibbs and Dyck，2010)。凋

亡的飞行肌一部分可能为昆虫的卵子发生提供脂

肪、氨基 酸 和 蛋 白 质 等 能 源 物 质 ( Cullen，1969;

Bhakthan et al． ，1970) ，还有一部分直接参与生殖

行为(Nair and Prabhu，1985; 李 克 斌 等，2001;王

瑞等，2008)。飞行肌细胞的凋亡现象不仅发生在

迁飞性昆虫 迁 飞 完 成 之 后，在 翅 型 分 化 方 面 也 出

现此现象，如 豌 豆 蚜 Acyrthosiphon pisum 1 龄 若 蚜

均具有翅盘，但 到 3 龄 若 蚜，无 翅 蚜 的 翅 盘 消 失，
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有翅蚜的翅 盘 得 以 继 续 发 育，这 种 现 象 被 认 为 和

昆 虫 飞 行 肌 细 胞 凋 亡 有 关 ( Ishikawa et al． ，

2008)。

3. 2 昆虫飞行肌细胞凋亡的分子生物学

3. 2. 1 昆 虫 飞 行 肌 的 结 构 及 其 编 码 基 因 昆 虫

是唯一有翅 的 无 脊 椎 动 物，飞 行 肌 是 昆 虫 特 有 的

肌肉类型，包括直接飞行肌和间接飞行肌( indirect
flight muscle，IFM) ，直接飞行肌与翅本身相连，其

中一对收缩 直 接 牵 动 翅 上 升，另 一 对 控 制 翅 的 下

降。间接飞行 肌 固 定 在 背 腹 板 的 内 壁 上，由 背 腹

肌和背纵肌组成，靠改变胸部背板形态使翅运动。

不同昆虫具 有 不 同 的 飞 行 能 力，但 其 飞 行 肌 却 有

非常相似的 超 微 结 构:肌 球 蛋 白 组 成 的 粗 肌 丝 和

肌动蛋白辅以原肌球蛋白和肌钙蛋白组成的细肌

丝相互穿插平行排列。
编码飞行肌自身结构的基因是飞行肌凋亡上

游调控基因 的 执 行 者，直 接 决 定 着 昆 虫 飞 行 肌 的

结构和昆虫的飞行能力。

肌球蛋白直接控制着肌肉的收缩功能。黑腹

果蝇飞行肌肌球蛋白轻链激酶 (myosin light chain
kinase，MLCK) 中 丝 氨 酸 被 非 磷 酸 化 的 丙 氨 酸 取

代，造成 MLC2 基因( 控制肌球蛋白合成的一个基

因) 的 突 变，形 成 MLC2 突 变 体，它 虽 然 拥 有 正 常

的飞行肌，但 是 因 为 收 缩 功 能 的 丧 失 而 不 能 飞 行

(Tohtong et al． ，1997; 许西奎等，2009)。肌动蛋

白基因 Act88F，在 黑 腹 果 蝇 间 接 飞 行 肌 中 特 异 性

表达，能 够 降 低 黑 腹 果 蝇 的 飞 行 能 力 ( Fyrberg
et al． ，1998; Nongthomba et al． ，2001)。肌 钙 蛋

白( troponin，Tpn) 也是肌肉中重要的组成成分，它

是 1 个 三 亚 基 复 合 物，包 括 TpnC，TpnI 和 TpnT。

科学研究发现，TpnT 可能与昆虫飞行能力的获得

有关 (Domingo et al． ，1998)。而 TpnC 可 以 分 为

TypeⅠ、TypeⅡ、TypeⅢ，其 中 TypeⅢ可 能 与 间 接

飞行 肌 功 能 的 获 得 相 关 ( Domingo et al． ，1998;

Herranz et al． ，2005)。可见，肌球蛋白、肌动蛋白

和肌钙蛋白 编 码 基 因 的 表 达 与 否，直 接 决 定 昆 虫

飞行肌的结 构 和 功 能 的 完 整 性，对 昆 虫 的 迁 飞 行

为起着关键 性 的 作 用。并 且，它 们 也 可 以 作 为 昆

虫飞行肌细胞凋亡的形态学和生理生化检测过程

中的重要指标。

另外，参与 昆 虫 肌 原 纤 维 的 组 装 与 调 节 的 蛋

白还有副 肌 球 蛋 白、α-辅 肌 动 蛋 白、肌 球 杆 蛋 白、

飞行蛋白和连锁蛋白等(Moorei et al． ，1999; 杨璞

和祝增荣，2005)。它 们 各 自 发 挥 着 不 同 的 作 用，

辅助肌球蛋 白 和 肌 动 蛋 白，使 昆 虫 能 够 完 成 一 次

完美的展翅，完 成 长 距 离 迁 飞 行 为。昆 虫 飞 行 肌

的凋亡也通 过 不 同 的 细 胞 凋 亡 通 路，以 飞 行 肌 的

结构基因为靶标，抑制它们的表达，最终导致昆虫

飞行肌的降解。
3. 2. 2 昆 虫 飞 行 肌 凋 亡 相 关 的 调 控 基 因 细 胞

凋亡过程不 仅 是 一 个 细 胞 水 平 的 生 物 活 动，而 且

涉及细胞器和组织器官，是一个多基因、多层次调

控的综合过程，它拥有着严密而完美的调控体系。
3. 2. 2. 1 激素 与 昆 虫 飞 行 肌 凋 亡 与 昆 虫 发 育

直接相关的 激 素 主 要 有 两 大 类:一 类 是 由 前 胸 腺

(prothoracic gland) 分 泌 的 蜕 皮 激 素，它 调 控 与 幼

虫蜕皮、化蛹和成虫羽化相关的生长和分化等，在

昆虫变态发育过程中参与昆虫细胞凋亡的调控过

程;另一类是由咽侧体( corpus allatum CA) 分泌的

保幼激素( juvenile hormone JH) ，它主要抑制蜕皮

激素的各种 调 节 活 动，协 调 控 制 幼 虫 蜕 皮 的 发 育

方向( 杨艳等，2007)。
保幼激素对飞行的影响在一些典型的迁飞性

昆虫中，如 马 利 筋 长 蝽 Oncopeltus fascitus、集 栖 瓢

虫 Hippodamia convergens 和 君 主 斑 蝶 Danaus
plexippus( Johnson，1969) 等，已 有 较 多 的 研 究 报

道，明确了保幼激素对飞行和生殖均有刺激作用。
而在另外一 些 昆 虫 中，保 幼 激 素 却 导 致 飞 行 肌 凋

亡，或者对 飞 行 行 为 无 显 著 的 刺 激 作 用。褐 飞 虱

Nilaparvata lugens 长 翅 型 经 JHⅡ和 JH Ⅲ处 理 后

会出现短翅化，并且 JH Ⅲ在长翅型中能够加强卵

巢的发育 (Bertuso et al． ，2002) ，说明 JH Ⅲ在 褐

飞虱飞行肌 凋 亡 和 卵 巢 形 成 过 程 中 起 重 要 作 用。
地中海 蟋 蟀 Gryllus bimaculatus 和 草 地 贪 夜 蛾 中，

咽侧体抑 制 素 ( allatostatin) 基 因 ( As-A) 沉 默 能 够

使血淋巴中 JH 上 升，昆 虫 飞 行 减 弱，生 殖 系 统 开

始发育(Meyering － Vos et al． ，2006)。这 些 结 果

都表明 JH 在一定程度上抑制昆虫飞行肌的发育，

影响着昆虫 的 飞 行 行 为，同 时 也 验 证 了 飞 行 与 生

殖共轭理论。
Christiansen-Weniger 和 Hardie(2000) 利 用 早

熟素Ⅲ复 合 物 处 理 豌 豆 蚜，导 致 雄 虫 产 生 无 翅，

Tojo 等用早熟素Ⅱ处理豌豆蚜时得到同样的效果

(Bertuso et al． ，2002) ，推 断 早 熟 素 可 能 与 JH 发

挥类似的作用，但其作用机制尚不清楚，尚需进一
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步研究确定。
3. 2. 2. 2 能量供应与昆虫飞行肌凋亡 20 世 纪

六七十年代，科学家研究发现，作为昆虫飞行能源

的常见物质有:碳水化合物、脂类和氨基酸。脂类

含有较高的能量，不易渗透，对长时间没有取食的

昆虫来说，它可以能作为贮藏能量，有利于昆虫远

距离飞行 ( 李 克 斌 和 罗 礼 智，1999)。因 此 在 研 究

昆虫迁 飞 前 期 和 迁 飞 结 束 两 个 能 量 的 关 键 时 期

时，脂肪含量是一个重要的衡量指标，调控脂类能

源物质的基因在飞行肌的形成与凋亡过程中显得

尤为重要。
脂肪 酸 结 合 蛋 白 ( fatty acid binding protein，

FABP) 基因在小鼠中成功克隆之后(Chang et al． ，

2001) ，昆虫飞行肌细胞中的 fabp 基因也得到了克

隆，它由长链脂肪酸应答元件控制表达，并找到了

该基因上的脂肪酸应答因子(FARE) ，甾类激素报

告子结合位点( IR － 3) ，并通过凝胶迁移试验证实

了这些位点 可 结 合 蝗 虫 飞 行 肌 细 胞 核 的 核 蛋 白，

提出了昆虫飞行肌细胞中脂肪酸诱导 FABP 表达

的假说(Wu et al． ，2002)。推断 fabp 在昆虫飞行

肌能量供应 上 起 重 要 作 用，影 响 飞 行 肌 的 形 成 与

凋亡。
另外，线粒体是细胞内主要的 ATP 生产中心，

是生命体内 最 主 要 的 供 能 细 胞 器，在 昆 虫 细 胞 凋

亡过程中具 有 至 关 重 要 作 用。近 年 来，线 粒 体 被

视为细胞凋亡的关 键 因 素，caspase 家 族 携 带 凋 亡

信号定位于 线 粒 体，线 粒 体 可 以 通 过 调 节 自 身 内

膜的渗透压或者是外膜的通透性转换孔释放促凋

亡蛋白，从 而 对 caspase 的 活 化 进 行 放 大，最 终 诱

导细胞凋亡。桃蚜 Myzus persicae 腺嘌呤核苷酸转

移酶(ANT) 基 因 的 表 达 产 物 ANT 蛋 白 位 于 线 粒

体细胞内膜，属于线粒体转运家族，在昆虫间接飞

行肌中特异 性 表 达，通 过 调 节 昆 虫 飞 行 肌 的 能 量

供应，从而调节飞行肌的形成与降解。并且，在黑

腹果蝇飞行 能 力 随 龄 期 增 长 而 下 降 的 过 程 中，线

粒体与细胞 一 样 会 产 生 凋 亡，这 一 现 象 对 昆 虫 飞

行肌的能量供应与细胞凋亡信号的放大与传导有

着重要作用(Bakeeva，et al． ，2007)。
3. 2. 2. 3 昆虫 飞 行 肌 凋 亡 的 其 他 相 关 基 因 除

了激素调控 和 能 量 供 应 基 因 之 外，科 学 家 还 发 现

了多种其他影响昆虫飞行肌的凋亡与迁飞行为的

相关基因。
通过对果 蝇 突 变 体 的 研 究 发 现，在 发 育 的 肌

肉中，Gemin3 的缺 失 能 够 导 致 果 蝇 飞 行 肌 的 凋 亡

和无翅成虫的形成(Cauchi et al． ，2008)。诱导人

类肌营养不良症的 δ － 肌糖蛋白基因在果蝇体内

的缺失，引起果蝇飞行肌的降解，果蝇 840 系飞行

肌断裂 和 肌 节 缩 短，果 蝇 28 系 运 动 活 性 降 低

(Allikian et al． ，2007 )。 sply 基 因，亚 等 位 基 因

lace 的突变对成虫肌肉发育有很大影响，能够导致

果蝇飞行肌缺陷。诱导人类帕金森症的 PAPK2 基

因，其在果蝇中的类似物 pakin 基因沉 默，导 致 果

蝇不能做跳跃和飞行等运动(Pesah et al． ，2004)。
可见，它们在 果 蝇 飞 行 肌 形 成 与 凋 亡 过 程 中 起 着

重要作用。
烟草天蛾肌肉细胞质中发现的小细胞质蛋白

SCLP 基因，豌豆蚜中过度表达的基因 ApSDI-1( 刘

向东和 翟 保 平，2003 ) ，绿 桃 蚜 中 的 OS-D，TO 和

TOL 基因序列(Ghanim et al． ，2006) ，它们都与飞

行肌的形成 和 凋 亡 存 在 着 一 定 的 关 系，在 昆 虫 翅

型、寄主型和 迁 飞 型 的 转 变 过 程 中 起 着 相 关 的 作

用。

4 昆虫飞行肌细胞凋亡的分子生物学机制

昆虫飞行 肌 细 胞 凋 亡 机 制，各 国 学 者 展 开 了

不同程度的 研 究。早 期 研 究 主 要 集 中 在 光 照、温

湿度、生态类 型 等 引 起 昆 虫 内 部 生 理 生 化 变 化 对

飞行肌形态和功能的影响。如科学家检测了在飞

行过程 中 各 种 相 关 酶 ( 如 3-磷 酸 甘 油 醛 脱 氢 酶

GAPDH，3-磷 酸 甘 油 脱 氢 酶 GDH，乳 酸 脱 氢 酶

LDH，3-羟酰辅酶 A 脱氢酶 HOAD 等) 的动力学参

数( 李克斌等，2005) ，证实了能源物质在飞行肌凋

亡以后转向卵巢发育，促进昆虫生殖行为的发生。
昆虫飞行肌细胞凋亡的分子生物学系统的研

究国内外还鲜见报道。昆虫学家证实了细胞凋亡

在昆虫变态 发 育 及 卵 子 发 生 过 程 中 的 重 要 作 用。
在果蝇的变 态 发 育 过 程 中，蜕 皮 激 素 与 受 体 结 合

后诱导转录 因 子 的 表 达，这 些 转 录 因 子 作 为 程 序

性细胞死亡调控网络中的初、次级应答信号，激活

凋亡诱导因子 RHG 蛋白的 表 达。RHG 蛋 白 进 而

阻止凋亡蛋白抑制 因 子 的 活 性，从 而 启 动 caspase
途径，引起 细 胞 凋 亡 (Dorstyn and Kumar 2008;刘

影等，2009)。而昆虫从蛹期到羽化是全变态发育

的关键时期，昆 虫 体 内 需 要 经 历 巨 大 的 变 化 才 使

翅得以形成，果 蝇 变 态 发 育 过 程 中 细 胞 凋 亡 的 研

究为此提供了极好的借鉴作用。
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至今，昆虫 飞 行 肌 凋 亡 的 分 子 机 制 还 没 有 形

成一个完整 的 系 统，根 据 科 学 家 在 昆 虫 细 胞 凋 亡

及迁飞行为 上 的 研 究 成 果，我 们 可 以 对 昆 虫 飞 行

肌的凋亡提 出 这 样 的 假 设:当 昆 虫 迁 飞 到 迁 入 地

后，保幼激素 作 用 于 飞 行 肌 使 其 快 速 进 入 降 解 程

序，从而使能量转向生殖。在此过程中，保幼激素

与受体结合，产生细胞凋亡的应答信号，激活昆虫

依赖 caspase 家族凋亡途径，定位于飞行肌中大量

线粒体使凋 亡 信 号 瞬 时 级 数 放 大，凋 亡 信 号 刺 激

信号通路下游因子，诱导细胞凋亡。同时，昆虫接

收到凋亡信 号 以 后 抑 制 飞 行 肌 骨 架 基 因 的 表 达，

使飞行肌的结构萎缩，崩塌，泛素 － 蛋白水解酶途

径大量降解 飞 行 肌 中 的 蛋 白 质，最 终 使 飞 行 肌 产

生凋亡。然而，飞 行 肌 细 胞 的 凋 亡 过 程 远 不 止 如

此，也不止 这 一 条 凋 亡 通 路 在 起 作 用。在 这 一 整

个过程中，各个通路是怎样被激活，各个因子之间

是怎么相互 通 讯，又 是 怎 样 相 互 协 调 最 终 完 成 飞

行肌凋亡的，这一方面的研究还处在起始阶段，还

尚待研究。

5 小结

昆虫远距离迁飞是在长期进化过程中形成的

一种生存对 策，昆 虫 能 够 依 靠 自 己 的 飞 行 能 力 和

气流的携 带 作 用，迅 速 迁 入 异 地 进 行 繁 殖 为 害。
长 期 以 来，草 地 螟 Loxostege sticticalis、粘 虫

Mythimna separate、蝗虫、棉铃虫和蚜虫等迁飞性害

虫严重威胁我国主要农作物的生产。昆虫迁飞行

为的发生与调控机制一直是国内外昆虫迁飞研究

领域中的 热 点。了 解 害 虫 的 迁 飞 行 为 和 迁 飞 规

律，有利于从根本上了解其生活习性和成灾机理，

对害虫的综合治理具有重要的指导意义。昆虫迁

飞受很多因素影响，主要集中在寄主种类、寄主植

物长势与营养、种群密度、温湿度、光照、天敌等方

面( 刘向东 等，2004;国 伟 和 沈 佐 锐，2004)。而 飞

行肌的产生 和 凋 亡 直 接 决 定 昆 虫 翅 的 运 动 能 力，

从而决定昆虫的迁飞行为。随着分子生物学技术

的深入发展，昆 虫 迁 飞 行 为 发 生 的 分 子 调 控 机 制

也越来越受到 重 视，飞 行 肌 的 结 构 组 成，发 生，发

展，老化与凋 亡 等 一 系 列 过 程 的 分 子 生 物 学 机 制

自然也成为科学家研究的焦点。
在昆虫飞 行 肌 凋 亡 的 研 究 中，科 学 家 对 昆 虫

飞行肌的形 态 学，生 理 学 等 方 面 已 经 进 行 了 详 细

而深入的研究，获得了昆虫飞行肌的超微结构，并

通过电镜观察和生理检测证实了飞行肌细胞凋亡

的存在。同时科学家在分子生物学方面也进行了

大量的 研 究，涉 及 到 苍 蝇、鲎、日 本 猛 蚁 Pyramica
sinensis、无翅红 蝽、烟 草 天 蛾、草 地 贪 夜 蛾、蟋 蟀、
稻水象甲 Lissorhoptrus oryzophilus、蝗虫、稻褐飞虱、
蜜蜂、果 蝇、棉 蚜 Aphis gossypii、桃 蚜、麦 长 管 蚜

Sitobion avenae 等多种昆虫。科学家已经克隆并分

析了多种飞 行 肌 细 胞 结 构 基 因 和 相 关 调 控 基 因。
虽然还尚未 剖 明 一 个 完 整 的 飞 行 肌 凋 亡 体 系，但

它们预示着昆虫飞行肌的形成和凋亡像高等动物

一样，是由多 基 因 控 制，多 层 次 调 控 的 一 个 综 合、
复杂的过程。

随着分子生物学，细胞生物学技术的发展，很

多肌肉细胞 形 成 与 凋 亡 的 调 控 基 因 已 被 克 隆，单

个基因的调 控 通 路，信 号 传 导 途 径 以 及 在 功 能 上

有交叉( cross talking) 的不同基因的综合作用都有

所研究，为了 解 昆 虫 飞 行 肌 凋 亡 的 整 个 网 状 调 控

系统打下基 础，为 透 彻 了 解 昆 虫 飞 行 肌 的 形 成 与

凋亡机制，解 析 昆 虫 迁 飞 机 制 以 及 农 业 害 虫 防 治

提供强有力的依据。并且，果蝇作为模式动物，其

基因组已 经 研 究 的 相 当 透 彻。利 用 基 因 插 入 失

活，RNAi 使基因沉默等技术，很多果蝇突变体系

都已建立并 应 用 于 基 因 功 能 的 研 究，也 为 昆 虫 飞

行肌凋亡相关基因的研究提供了理论和技术支持

(Orfanos，2009)。
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