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基因组学时代害虫治理的研究进展及前景* 
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摘  要  随着 DNA测序技术的不断更新和生物信息学的快速发展，昆虫基因组学的研究与日俱增，提高

了人们对种群遗传学和进化生态学的理解和认识，促进了对重要农业害虫的适应性和致害机理的研究，为

安全、有效、可持续地开展害虫综合治理提供了新思路和新手段。近两年来，全球发布的昆虫基因组数量

每年可达 30 个。在遗传学、生态学和进化论等生命科学基本原理和方法的指导下，基因组学的研究为揭

示害虫遗传变异的内在机制、生态适应性策略和种群变动规律提供了重要的数据和信息资源，同时催生了

一系列害虫治理新技术和新方法的研发与应用。为了进一步促进和加强基因组时代的害虫治理研究，拓展

该领域研究的广度与深度，本文就昆虫基因组的研究，昆虫与植物协同进化模式及其互作机理，昆虫免疫

和抗药性分子机制，以及害虫防治新技术等方面进行了综述，旨在为了解基因组时代害虫治理的研究进展

及前景提供参考，对进一步改进害虫生态控制的策略和措施也具有指导意义。 

关键词  昆虫基因组，协同进化，免疫，抗药性，害虫治理 

Prospects for the management of insect pests in the genomic era 
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Abstract  The rapid development of DNA sequencing technology and bioinformatics has resulted in an increase in genomic 

studies of insects. Better knowledge of population genetics and evolutionary ecology has allowed better understanding of the 

local/global adaptation and infestation mechanisms of key agricultural pests, thereby providing novel strategies and approaches for 

the implementation of integrated pest management (IMP) in a safe, cost-effective and sustainable manner. Genome information 

has been released for approximately 30 insect species annually over the past two years. Genomic-related studies of agricultural 

insect herbivores generate a great deal of important data, and reveal the mechanisms underlying the genetic variation, strategic 

adaptation, and the population dynamics, of these pests. Such studies, in conjunction with the general principles and methods of 

classical genetics, ecology and evolution, have facilitated the development of novel technology and tools for pest management. 

This article is an overview of progress in research on insect genomic researches, co-evolution, the interactive mechanisms between 
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plants and herbivores, molecular mechanisms of insect immunity and resistance to insecticides, as well as the development of new 

techniques for pest management. We believe that this review updates existing information and provides sound prospects for 

improving the strategies and tactics currently employed in ecologically-based pest management. 

Key words  insect genome, co-evolution, immunity, insecticide resistance, pest management 

 

 
人类与害虫的斗争已经走过了漫长的历史。

在与害虫斗争的实践中，人类不断地总结经验，

提高认识，改变策略，以及采用新的技术和方法。

在我国，农业防治、灯火诱杀和矿物药剂治虫等

方法开始于纪元前 300多年，以虫治虫的方法已

有 1 600多年的历史，选择抗虫品种在 1 500多

年前就有比较详细的记载（马世骏，1979）。第

二次世界大战之后的 60 多年以来，有机化学农

药的大量生产和广泛使用，有效地控制了一些害

虫的危害，对农业生产和人类健康做出了巨大贡

献（蒲蛰龙等，1979）。但是，化学杀虫剂的大

量不合理使用，不仅给人类自身的健康带来威胁，

而且使很多害虫产生严重的抗药性（Resistance），

导致有些害虫再增猖獗（Resurgence）和次要害

虫上升为主要害虫，不少地方甚至陷入农药越用

越多、虫害愈演愈烈的恶性循环（Reddy，2001；

孙向东，2005；魏佳宁等，2012），同时，农药

残留（Residue）引起了污染土壤和水资源、破

坏农业生物多样性等一系列的生态、环境和社会

问题。因此，寻求安全、有效、可持续控制害虫

的新思路和新技术，不仅有利于减少化学农药的

使用，而且有利于提高农作物的产量和品质，促

进农业生产的持续和健康发展。 

为了更好地利用和发挥各种自然因子对害虫

的控制作用，害虫治理的研究必须以生态学的原

理和方法为指导。传统的生态学研究多数集中在

物种的个体、种群、群落和生态系统等宏观领域，

所观察到的从个体到生态系统之间的性状以及互

作关系主要只局限于表观特征，而要辨识和解析

这些表观特征，以及运用物种间的互作原理开展

害虫治理工作，则需要深入探索每一物种的遗传

组成及与所处环境的综合作用（黄勇平和朱湘雄，

2003）。现代生物技术与信息技术给昆虫学与害

虫治理研究提供了新思路和新手段。特别是近些

年，随着 DNA 测序技术和相关生物信息学的迅

速发展，有力地促进了昆虫基因组学的研究。 

基因组学（Genomics）是对生物体全基因组

结构、功能及其进化模式的研究，也是对生物体

内整套遗传信息的分析（Heckel，2003），为解

析从个体到生态系统之间的表观性状及其互作关

系奠定了基础。主要包括两方面：以全基因组测

序为目标的结构基因组学（Structural genomics）

和以基因功能鉴定为目标的功能基因组学

（Functional genomics），后者又被称为后基因组

（Postgenome）研究，已成为系统生物学研究的

重要方法。越来越多的研究表明，应用基因组技

术能够揭示害虫遗传变异的内在机制及其演化规

律（You et al.，2013；Wang et al.，2014），害虫

-植物协同进化模式及其互作机理（You et al.，

2013；Duvaux et al.，2014），害虫环境适应性机

制，如分子免疫（Bulmer et al.，2009；Xia et al.，

2013）、抗药性（You et al.，2013；Carvalho et al.，

2013）；也能够促进高效和持续害虫控制新技术

的研发，如行为调节剂（Guo et al.，2011；魏佳

宁等，2012）、转基因抗性品种（Mao et al.，2007）、

新型杀虫蛋白（Richards et al.，2013）、新型农

药作用靶标（Wang et al.，2013；Shang et al.，2014）

等。可以预见，随着越来越多害虫基因组的破译

和解析，将为深入研究害虫发生的分子基础、遗

传机制和进化过程提供重要的数据资源，同时也

可为害虫持续控制提供新思路和新技术。 

1  昆虫基因组的研究 

自从 2000年第一个模式昆虫果蝇Drosophila 

melanogaster基因组的破译（Adams et al.，2000）

至 2005 年首个新一代测序技术平台的问世

（Margulies et al.，2005），以每年完成 1~2个昆

虫基因组的速度增长；随后几年的增长速度加
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快，每 2~3年就有 10个以上昆虫基因组发布。

在这样的背景下，美国伊利诺伊大学的 Robinson

等美英两国科学家于 2011年致信 Science期刊，

宣告这项昆虫学的曼哈顿计划——5 000种昆虫

等节肢动物基因组测序计划（简称“i5k”）的

正式启动（Robinson et al.，2011）。2012年，来

自世界各地的昆虫学家汇聚一堂共谋良方，最终

确定了“i5k”联盟所关注的目标物种以及相关项

目、技术和人员的配套问题（Evans et al.，2013）。

近两年全世界发布的昆虫基因组的数量达到每

年 30个左右（图 1）（NCBI，2014）。在已经公

布的与农、林相关的昆虫基因组中，主要是由美

国、中国、英国和加拿大主导完成的，其中，由

中国主导完成的有 4 个（表 1，仅次于美国），

表明我国的科研人员对昆虫基因组的研究和发

展起到了重要的作用。 

目前，利用基因组学的方法，已成功解决了

一些长久以来颇受关注的进化生态学问题，并鉴

定了昆虫某些关键生物学性状控制基因。例如，

发现了家蚕 Bombyx mori是由具有大量有效个体

数的野生蚕 B. mandarina群体在近期演化而来，

并鉴定出了 354个与驯化过程相关的基因，可能

涉及蚕丝生产、食物消化和生殖等重要生物学功

能（Xia et al.，2009）；通过比较蛱蝶属中诗神袖

蝶 Heliconius melpomene、白袖蝶 H. timareta以及

艳丽袖蝶 H. elevates 3个物种基因组，发现不同

基因组中两个控制拟态区域的交流十分频繁，推

测蛱蝶属近缘物种之间存在保护色基因的交换，

暗示着不同物种杂交可能在适应性扩散过程中起

到了重要的作用（Kanchon et al.，2012）；对帝王

斑蝶 Danaus plexippus 的重测序研究发现，其起

源于一个北美的迁飞种群，伴随了 3次连续的扩

散事件，最终建立起现今的分布格局，而警戒色

则由肌球蛋白单基因所决定（Zhan et al.，2014）；

全球范围内的意大利蜜蜂 Apis mellifera基因组学

研究表明，与不同地理种群当地适应性相关的基

因参与了免疫和精子活动性能等重要生理过

程，与它们能够大量快速的繁殖、扩散以及具有

较强的抗病性有关（Wallberg et al.，2014）；非模

式农业害虫小菜蛾 Plutella xylostella高度杂合基因

组的破译，揭示了其与寄主植物协同进化的相互关

系和对外源有毒物质的解毒能力（You et al.，2013）。 

随着越来越多的昆虫基因组的完成，让我们

可以使用比较基因组学、进化基因组学和群体遗

传学等方法，从微观的角度阐明或预测昆虫某些

重要经济性状或致害特性的内在分子机制，有助

于更好地开发和利用基于基因组的害虫防控或

益虫保护的新方法和新技术。 

 

图 1  2000—2014 年全世界每年发布的昆虫基因组数量 
Fig. 1  Annual number of the insect genomes published worldwide during 2000-2014 
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表 1  已发布的农林业相关昆虫基因组 
Table 1  Published insect genomes associated with agriculture and forestry 

物种 
Species 

分类阶元（目） 
Taxon (Order) 

基因组大小
Genome size

发布时间 
Published 

time 

主导国家 
Leading 
country 

参考文献 
Reference 

果蝇 
Drosophila 

melanogaster 

双翅目 
Diptera 

120 Mb 2003.03 美国 USA Adams et al., 2000 

赤拟谷盗 
Tribolium castaneum 

鞘翅目 
Coleoptera 

160 Mb 2008.02 美国 USA Richards et al., 2008

山松甲虫 
Dendroctonus 

ponderosae 

鞘翅目 
Coleoptera 

204 Mb 2013.03 加拿大 Canada Keeling et al., 2013

豌豆长管蚜 
Acyrthosiphon 

 pisum 

半翅目 
Hemiptera 

446.6 Mb 2010.01 美国 USA 
The International 
Aphid Genomics 
Consortium, 2010 

家蚕 
Bombyx mori 

鳞翅目 
Lepidoptera 

428.7 Mb 2004.10 中国 China Xia et al., 2004 

帝王斑蝶 
Danaus plexippus 

鳞翅目 
Lepidoptera 

273 Mb 2011.09 美国 USA Zhan et al., 2011 

3种袖蝶属蝴蝶 
Heliconius 
melpomene, 
H. timareta,  
H. elevatus 

鳞翅目 
Lepidoptera 

269 Mb 
 

2012.03 英国 UK Kanchon et al., 2012

小菜蛾 
Plutella xylostella 

鳞翅目 
Lepidoptera 

343 Mb 2012.12 中国 China You et al., 2013 

二化螟 
Chilo suppressalis 

鳞翅目 
Lepidoptera 

670 Mb 2014.02 中国 China Yin et al., 2014 

烟草天蛾 
Manduca sexta 

鳞翅目 
Lepidoptera 

405 Mb 2011.05 美国 USA Brown and Brown, 
2012 

飞蝗 
Locusta miratoria 

直翅目 
Orthoptera 

6.5 Gb 2013.11 中国 China Wang et al., 2014 

竹节虫 
Timema cristinae 

竹节虫目 
Phasmida 

1 Gb 2014.04 英国 UK Soria-Carrasco  
et al., 2014 

意蜂 
Apis mellifera 

膜翅目 
Hymenoptera 

236 Mb  2006.09 美国 USA Weinstock et al., 
2006 

隧蜂 
Lasioglossum albipes 

膜翅目 
Hymenoptera 

350.8 Mb 2013.12 美国 USA Kocher et al., 2013 

3种金小蜂 
Nasonia vitripennis,  

N. giraulti,  
N. longicornis 

膜翅目 
Hymenoptera 

295 Mb 2009.11 美国 USA Werren et al., 2010 

榕小蜂 
Ceratosolen solmsi 

膜翅目 
Hymenoptera 

277.9 Mb 2012.12 中国 China Xiao et al., 2013 
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2  昆虫与植物互作的分子机理 

昆虫和植物都是地球上起源较早的生物类群

（Labandeira，2013；Yuan et al.，2013）。古化

石研究证实，早在 4亿年前昆虫与植物已建立起

密切的关系（Labandeira，2013），它们为了自身

的生存与发展，根据营养、繁殖、扩散、保卫等

需要，形成了复杂的种间互作关系和适应性机制

（Anderson and Mitchell-Olds，2011；Johnson，2011）。

因此，研究昆虫与植物互作机理，成为分类学、

遗传学、生态学、古生物学等领域学者关注的焦

点。魏佳宁等（2012）从植物化学信息分子的基

因调控机制、寄主植物与害虫之间的化学通讯、

昆虫嗅觉识别的分子机制三个层面综述了昆虫与

植物互作的科学问题及研究进展。近年来，基于

基因组研究昆虫与植物互作中的相关基因位点及

其调控网络，提升了我们对昆虫与植物协同进化

关系的认识，丰富了害虫治理的基础理论和技术

途径（Ali and Agrawal，2012；You et al.，2013）。 

昆虫取食或产卵等行为产生的激发子及其

相关分子模式（Herbivore-associated molecular 

patterns，HAMPs）是一类重要的信号分子，可

诱导植物启动不同的级联反应信号途径（Peiffer 

et al.，2009；Tooker et al.，2010），如诱导植

物 Ca2+流动，加快促分裂原激活蛋白激酶的活化

（MAPKs），促进茉莉酸（JA）、水杨酸（SA）

与乙烯（ET）等防御信号物质的合成与激活，

诱导活性氧（ROS）产生，从而引发植物产生有

毒次生物质，如芥子油苷，生物碱与酚类化合物

等（Boulogne et al.，2012；Bonaventure，2014），

促进植物挥发性物质产生，从而诱导直接防御，

趋避效应以及利用天敌进行协同防御等

（Schuman et al.，2012；Geiselhardt et al.，2013）。

Signoretti等（2012）证实，草地贪夜蛾 Spodoptera 

frugiperda 偏好选择未被取食过的玉米植株，以

逃避竞争者与天敌危害。松叶蜂 Diprion pini产

卵可增强欧洲赤松 Pinus sylvestris体内倍半萜烯

合成基因 PsTPS1和 PsTPS2的转录表达（Koepke 

et al.，2008），它们是引发松叶蜂卵寄生的标记

物质（Koepke et al.，2010）。但面对强大的植

物防御体系，植食性昆虫在选择压力的作用下也

演化出多种反防御调控网络，例如释放效应蛋白

（Effectors）干扰植物防御，行为逃避，以及消

化解毒等，以维持种群发展（Oppel et al.，2009；

彭露等，2010）。例如，在蚜虫-植物协同进化

中，其嗅觉与唾液系统相关基因区域受到强烈选

择，这与昆虫寄主识别（Smadja et al.，2009）

以及抑制植物防御反应（Bos et al.，2010）密切

相关。作为十字花科蔬菜的专食性害虫，小菜蛾

也进化出一组特殊的基因调控网络（You et al.，

2013），用于对抗寄主植物中特有的防御物质硫

代葡萄糖苷化合物及其水解产物（Hopkins et al.，

2009）。由此可见，剖析植食性昆虫反防御的分

子机理与调控网络，不仅有利于基础生物学研

究，对基于基因组学的害虫治理也极其重要。 

口腔分泌物作为植食性昆虫抵抗植物防御

反应的首要屏障（Consales et al.，2012），也是

释放效应蛋白的主要途径。效应蛋白分为主效应

蛋白、次效应蛋白和网络效应蛋白。主效应蛋白

可直接或间接改变寄主植物的细胞结构和防御

信号；例如，鳞翅目昆虫唾液葡糖氧化酶

（Glucose oxidase，GOX）能通过激活 SA信号

途径削弱 JA 和 ET 信号途径，从而干扰植物防

御（Diezel et al.，2009）。次效蛋白具有补偿效

应，主要促进解毒代谢与营养吸收；例如，唾液

羧酸酯酶（Carboxylesterase）能够降解包含酯酶

结构域的植物毒素（Felton et al.，2014）。网络

效应蛋白则关注不同物种效应蛋白以及同一物

种不同效应蛋白之间的互作关系（Felton et al.，

2014）。Musser 等（2002）首次证实了植食性

昆虫可分泌效应蛋白，结果显示，玉米螟

Helicoverpa zea能分泌 GOX以抑制烟草有毒物

质烟碱的产生。研究人员在黑森瘿蚊 Mayetiola 

destructor 基因组中鉴定出潜在的效应蛋白编码

基因（如 vH6、vH9和 vH13）（Schulte et al.，

1999；Rider et al.，2002），通过转录分析发现

黑森瘿蚊幼虫唾液脂肪酶具有次级效应蛋白的

特性，能够改变植物细胞的渗透性或提高其寄主

消化效率（Shukle et al.，2009）。Carolan等（2011）
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通过转录组和蛋白组分析，鉴定出豌豆蚜唾液中

的 300多种候选效应蛋白。Thivierge等（2010）

发现，甜菜夜蛾 Spodoptera exigua唾液可导致拟

南芥 JH 合成酶（脂氧合酶 2）与伴侣蛋白发生

不同的磷酸化作用，从而抑制其 JH防御信号产

生。而欧洲粉蝶 Pieri brassicae 与海灰翅夜蛾

Spodoptera littoralis回流液能抑制拟南芥防御基

因的表达，从而促进其幼虫生长，但相关的效应

蛋白仍不明确（Consales et al.，2012）。随着大

数据分子时代的到来，给昆虫效应蛋白的鉴定研

究提供了便利，但对于效应蛋白调控网络的功能

验证仍需进一步加强。 

蛋白酶抑制剂（Protease inhibitors，PIs）是

重要的植物防御蛋白，可抑制植食性昆虫消化与

营养摄取效率，从而导致其发育延迟、死亡率升

高、繁殖力下降等（Gatehouse，2011；Zhu-Salzman 

and Zeng，2015）。然而，在协同进化过程中，

植食性昆虫已发展形成相应的应对策略，包括过

量产生对抑制剂敏感的消化酶；提高对抑制剂不

敏感的蛋白亚型的表达水平；增强蛋白酶的解毒

活性（Zhu-Salzman et al.，2003）等。大多数昆

虫均能同时利用多种策略以避免 PIs的不利影响

（Zhu-Salzman and Zeng，2015）。马铃薯叶甲

Leptinotarsa decemlineata 中肠基因鉴定发现了

不同结构的半胱氨酸蛋白酶，以及丝氨酸蛋白

酶、纤维素酶、多聚半乳糖醛酸内切酶等消化酶

和保幼激素结合蛋白等，这些均与叶甲适应马铃

薯的防御反应密切相关（Petek et al.，2012）。

取食蛋白酶抑制剂 E-64 虽能导致赤拟谷盗体内

总的半胱氨酸酶活性下降（Barrett et al.，1982），

但仅有部分转录基因的表达受到抑制，其他基因

表达上调可弥补活性损失（Oppert et al.，2010）。

四纹豆象 Callosobruchus maculatus 通过调节细

胞内 HNF-4与 CmSvp两个转录因子的平衡从而

调控对大豆半胱氨酸蛋白酶抑制剂 N（Soybean 

cysteine protease inhibitor N，scN）不敏感的组织

蛋白酶 B基因 CmCatB表达，说明昆虫反防御基

因激活可能涉及复杂的的转录调节网络（Ahn  

et al.，2010）。此外，植物 PIs还可与其他防御

物质协同作用，以加强其防御效应（Zhu-Salzman 

and Zeng，2015）。Guo等（2012）研究证实，

植物有毒次生物质佛手柑内酯与 scN 同时处理

时，四纹豆象反防御基因的表达水平明显下降，

且发育延迟。Dawkar等（2011）研究也显示，PIs

与有毒次生物质同时存在时，消化酶与解毒酶的

对抗调节显著降低了棉铃虫 Helicoverpa 

armigera在非寄主植物鹰嘴豆 Cicer arietinum上

的适应性。说明不同化合物之间诱导的补偿反应

有时并不是独立的，昆虫适应一种防御机制的能

力可能会受制于其他物质的协同作用。 

在自然界，物种之间的相互作用和信息联系

以及彼此之间的适应机制是复杂的，可能涉及到

多个物种在两个营养级或多个营养级上的联系

网路和协同作用（Dicke et al.，2009；Holopainen 

and Gershenzon，2010；Wei and Kang，2011）。

例如，植物通常需要面对多种生物的共同作用

（Lucas-Barbosa et al.，2011），且不同的危害

顺序导致了植物防御途径间的正、负交联效应

（Bruce，2014）；利用植物信号传导途径间的

负交联效应也是植食性昆虫反防御的重要机制

（Koornneef and Pieterse，2008）；在研究植物-

昆虫相互作用时人们也经常关注植食性昆虫危

害诱导的化合物（HIPVs）对害虫和天敌的影响，

即“植物 -昆虫 -天敌”三级营养关系的问题

（Dicke et al.，2009；Wei and Kang，2011）。

更有趣的是，地上部与地下部昆虫虽未直接接

触，彼此间仍能产生交互效应（Bruce and Pickett，

2007）。Robert等（2012）发现，海灰翅夜蛾危

害玉米叶片后，玉米根萤叶甲 Diabrotica 

virgifera virgifera幼虫的发育能力显著下降。此

外，共生菌、微生物等在昆虫-植物互作中也扮

演着重要角色（Frago et al.，2012；Bruce，2014）。

植 物 - 昆 虫 - 微 生 物 组 成 的 共 生 功 能 体

（Holobiont）打破了以动植物为中心研究协同进

化的传统观点，近期发现，在协同进化中，微生

物并非被动参与者，它们能控制信号或线索的传

递者或接收者，被概括为“传递者/接受者操纵假

说（Sender or receiver manipulation hypothesis）”
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（Junker，2014）。研究证实，马铃薯叶甲共生

菌可激活传递者（寄主植物）的 SA防御途径，

而使 JA信号途径受到抑制，这一负交联效应导

致植物更易受咀嚼式昆虫危害（Chung et al.，

2013）。虫生真菌球孢白僵菌 Beauveria bassiana

孢子和它的次生代谢物能够增加麦扁盾蝽

Eurygaster integriceps血淋巴中酯酶和谷胱甘肽

S-转移酶的活力，从而提高其对植物次生有毒物

质的代谢能力（Zibaee et al.，2009）。Rosenberg

和 Zilber-Rosenberg（2011）提出了植物-昆虫-

微生物互作的全基因组（Hologenome）理论。但

直至目前，这一理论仍面临许多问题亟待解决，

例如，微生物群落和宿主的共同进化的轨迹是什

么，何种信号主导了这一轨迹等。明确生态系统

中不同生物间的协同互作，找出植物防御信号分

子间的交叉点和平衡点，充分利用防御途径间的

正向互作，对防御昆虫危害具有重要意义。 

3  昆虫免疫的分子机理 

对入侵病原微生物的防御是所有生物最基

础的生理反应。原核生物利用限制性内切酶以及

一类具有成簇的规律间隔的短回文重复序列

（Clustered regularly interspaced palindromic 

repeats，CRISPRs）来降解入侵病原菌（Dunin- 

Horkawicz et al.，2014）。随着真核生物的出现，

一系列用以维持细胞完整、内环境稳态以及宿主

生存的防御机制也随之进化而来（Buchmann，

2014）。昆虫是地球上物种多样性最丰富的类群，

这种进化上的成功反映了它们能够适应经常性

变化以及多样化的病原微生物（Evans  and 

Schwarz，2011）。昆虫只具有天然免疫系统

（Innate immunity），其世代周期短，基因组相对

较小使其免疫系统能够快速进化（Vilcinskas，

2013）。昆虫免疫防御的机制包括由一系列复杂

的分子和不同层次的细胞为基础建立的能够识

别和对抗病原微生物的免疫系统。病原模式识别

受体（Pattern recognition receptors，PRRs）是在

长期的自然进化过程中被选择出来的，能够识别

高度保守并且广泛分布的病原菌模式（Microbial 

patterns），病原模式识别受体与病原体的互作调

控着天然免疫的进程（Janeway，1989；Franc and 

White，2000）。病原模式识别受体识别病原菌后，

会激发一系列的丝氨酸蛋白酶级联反应，通过丝

氨酸蛋白酶的级联反应将信号放大或者抑制，从

而激活体内的一系列免疫反应，包括包埋、吞噬、

黑化、以及由 Toll、Imd、JNK 等免疫通路调控

的抗菌肽等效应因子的免疫应答（Han et al.，

2000）。昆虫是研究免疫系统新机制的重要载体，

如免疫激活、食物以及共生微生物等环境因子对

宿主免疫系统的影响等（C h a m b e r s  a n d 

Schneider，2012）。对昆虫免疫系统的研究可为

害虫治理提供新的思路和方法。伴随着基因组测

序技术的迅猛发展，科学家可以从基因组的层面

进行免疫基因的筛选和鉴定，大大提高了免疫基

因鉴定的效率，丰富了免疫基因资源库，从而促

进昆虫先天免疫应答机制的深入研究。当前，基

于基因组水平鉴定出完整的参与免疫应答相关

基因的物种主要包括果蝇（Irving et al.，2001）、

蚊子（Waterhouse et al.，2007）、意蜂（Evans  

et al.，2006）、家蚕（Tanaka et al.，2008）、赤

拟谷盗（Zou et al.，2007）、烟草天蛾（Gunaratna 

and Jiang，2013）以及小菜蛾（数据暂未发表）

等。基于物种的遗传可操作性以及完善的免疫基

因信息，这些物种中，果蝇、蚊子和烟草天蛾均

是当前昆虫免疫研究最深入的物种。这些免疫基

因的鉴定不仅为研究相应物种的免疫系统提供

了基因资源，同时还为利用比较基因组学的方

法，从其他已测序昆虫中分离鉴定免疫基因奠定

了基础。此外，转录组测序技术的广泛使用，为

我们能够快速鉴别和筛选抵抗病原菌的效应基

因提供了极大的便利（Gunaratna and Jiang，

2013），使得我们能够快速锁定关键的免疫防御

基因，为昆虫的先天免疫，乃至高通量筛选基于

免疫系统的生物防治靶标提供了平台。 

化学农药发展到 20世纪 60年代，“农药公

害”问题日趋严重，使农药发展发生了转折。此

后，人们开始致力于研究和开发用于防治害虫的

生物农药（王正平和叶贤富，2002；邱德文，

2013）。当前，虽然生物农药展示了良好的应用
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前景，但由于受到防治效率和成本的影响，其使

用范围和程度均受到限制（罗敏等，2003）。生

物农药的作用机制比较复杂，其中包括害虫对生

物农药所引起的免疫防御反应。前期的研究发

现，注射黄蜂毒蛋白后，鳞翅目害虫甘蓝夜蛾

Mamestra brassicae对真菌农药球孢白僵菌以及

细菌农药苏云金芽孢杆菌 Bacillus thuringiensis

（Bt）的敏感性均显著提高（Richards and 

Paulina，2010；Richards et al.，2011）。进一步

研究发现黄蜂毒蛋白提高生物农药杀虫效率的

机制是通过抑制昆虫血细胞介导的免疫防御反

应（Richards et al.，2013）。Broderick等（2010）

的研究也发现 Bt 感染会激活舞毒蛾 Lymantria 

dispar幼虫的细胞免疫防御，利用化学药品干扰

鳞翅目昆虫的先天免疫系统，能够影响 Bt 的杀

虫效率。此外，前人的研究表明化学农药也能够

显著干扰昆虫的免疫防御体系，提高其对疾病的

易感性（James and Xu，2012）。因此，对昆虫免

疫系统的深入研究将有助于提高农药的控害效

率，特别是生物农药的开发与利用。 

基于免疫防御在害虫治理中的潜力，Bulmer

等（2009）提出通过锚定昆虫免疫系统中的抗菌

效应因子来作为一种新的害虫防控策略。他们的

研究发现蚂蚁的革兰氏阴性细菌结合蛋白

（Gram negative bacteria binding protein 2，

GNBP-2）具有 β-(1,3)-葡萄糖苷酶活性，能够识

别病原体的感染并激发宿主的免疫防御反应。蚂

蚁把该蛋白分泌到其巢穴的建筑物材料中，当病

原菌侵染时，便能及时剪切和释放病原组分，激

活蚂蚁的抗菌防御系统。该团队通过设计一个小

分子拟糖物（Glycomimetic）去阻断蚂蚁的免疫

识别蛋白 tGNBP-2，从而使蚂蚁受到特异性或者

条件致病性病原菌感染而死亡的方法来防治昆

虫。他们提出了一个无毒、廉价、有效的新的害

虫防治方法，丰富了害虫可持续控制的理论和技

术。随着“i5k”计划的成功实施，将使我们对

昆虫免疫基因有更加丰富全面的认识，对昆虫免

疫防御机制有更加深刻的理解，从而更好的从基

因组水平去大范围搜索可以用于害虫治理的免

疫防御靶标，促进生物农药的开发利用和害虫的

综合防治。 

总之，昆虫免疫防御的研究对我们深入了解

昆虫是如何对抗病原菌的侵染以及先天免疫系

统的本质具有深远的意义（Welchman et al.，

2009）。对昆虫免疫系统的研究不仅有助于揭示

昆虫免疫机制的形成及其进化，同时对于寻求害

虫治理的新思路和新技术具有重要的意义，可以

预见，伴随着昆虫基因组研究的日益深入，昆虫

免疫防御机制将得到更深的阐释，利用昆虫免疫

学的理论和技术来防治害虫将成为害虫可持续

控制研究的一个重要方向。 

4  昆虫抗药性的分子机理 

昆虫的抗药性问题一直是困扰农业、林业、

卫生等领域的重要难题。根据密歇根州立大学的

Arthropod Pesticide Resistance Database 

（APRD）（http://www.pesticideresistance.com）

的统计数据，目前已有 21 个目、586 种昆虫对

各种杀虫剂产生了不同程度的抗药性；到 2014

年底，小菜蛾已经对 92 种杀虫剂产生了不同程

度的抗药性，棉铃虫和甜菜夜蛾也分别对 48 种

和 40 种杀虫剂产生了抗性。近年来，随着越来

越多昆虫基因组的研究和破译，对昆虫抗药性的

研究也逐渐从生理生化水平发展到了分子水平。 

对昆虫中重要代谢解毒酶，包括细胞色素

P450s酶系（Cytochrome P450）、谷胱甘肽 S-转

移酶系（Glutathione S-transferases，GSTs）和羧

酸酯酶系（Carboxylesterases，CarEs）的分子水

平研究主要集中在酶表达量变化、基因结构变化

以及多重机制的共同作用。近年来还发现，ABC

转运蛋白（ABC-transporters）是继三大解毒酶系

后又一类参与解毒作用的重要蛋白家族，与节肢

动物对杀虫剂的抗药性密切相关（戚伟平等，

2014）。但害虫的抗药性水平多为其体内多个解

毒代谢基因的综合表现，而先前的抗性研究受制

于基因序列的获得，仅着眼于一个基因或几个基

因的研究，随着昆虫基因组学研究的不断开展，

使得我们有可能对所有解毒代谢相关基因展开

系统分析。基于昆虫基因组数据，研究人员已对
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多种昆虫分析了这些解毒蛋白家族所包含的基

因数量（表 2），为昆虫解毒代谢的深入研究提

供了重要的信息资源。 

昆虫对杀虫剂的解毒主要包括基因拷贝数

增加和基因的上调表达两种机制，从而导致酶表

达量的增加，对杀虫剂的解毒作用增强（邱星辉，

2014）。如细胞色素 P450s在桃蚜 Myzus persicae

对新烟碱类药剂的代谢解毒中起重要作用，抗性

品系中表达量是敏感品系的 22 倍，主要是通过

基因扩增实现的（Puinean et al.，2010）。基因芯

片分析发现，编码草地贪夜蛾羧酸酯酶的两个基

因在毒死蜱抗性品系中过量表达，与 E4序列相

似性极高的基因在抗性中表达量是敏感品系的

21倍（Carvalho et al.，2013）。以全基因组芯片

为基础的转录水平分析也发现，CYP6M7 也和非

洲催命按蚊 Anopheles funestus 的拟除虫菊酯抗

性相关（Riveron et al.，2014）。 

昆虫的靶标抗性就是昆虫对杀虫剂抗性发

展的主要抗性分子机理之一。刘莹等（2012）从

昆虫转录组中分析了乙酰胆碱酯酶、乙酰胆碱受

体、钠离子通道、γ-氨基丁酸受体和鱼尼丁受体

5 个杀虫剂靶标基因在 5 种鳞翅目昆虫中的数

量。Shang 等（2014）的研究发现棉蚜 Aphis 

gossypii可能是由于其乙酰胆碱酯酶（AChE）发

生多个点突变使其对药物的敏感度降低，研究发

现毒扁豆碱、氧化乐果和马拉氧磷对抗性品系的

Ace1和 Ace2基因的体外表达产物的抑制性显著

降低于敏感品系，对 Ace2 的效果更明显，同时

发现 Ace2 在抗性品系中的拷贝数高于敏感品

系，而且在两种品系中，Ace2 的拷贝数都显著

高于 Ace1，表明 Ace2的突变和基因扩增是介导

棉蚜对杀虫剂抗性的主要原因。Wang等（2013）

的研究发现由于玉米根萤叶甲的 γ-氨基丁酸

（ G A B A）受体发生了一个氨基酸替换

（Ala-Ser）介导了其对环戊二烯类杀虫剂的抗

药性产生，而此氨基酸的替换是由于 GABA受体 

表 2  不同昆虫基因组中解毒代谢相关基因家族的基因数量 
Table 2  Family-specific number of the metabolic detoxification genes identified from the genomics of 

different insect species 

物种 
Species 

解毒代谢相关基因家族的基因数量 
Family-specific number of the metabolic detoxification genes 

GSTs CarEs P450s ABC-transporter 

黑腹果蝇
Drosophila 

melanogaster 

37 
(Yu et al., 2008 ) 

35 
(Oakeshot, 2005) 

90 
(艾均文等, 2011) 

56 
(Dean et al., 2001) 

冈比亚按蚊
Anopheles 
gambiae 

32 
(Yu et al., 2008) 

51 
(Ranson, 2002) 

112 
(艾均文等, 2011) 

52 
(Roth et al., 2003) 

赤拟谷盗
Tribolium 
castaneum 

33 
(Friedman, 2011) 

49 
(Richards et al., 2008)

144 
(艾均文等,  2011) 

73 
(Broehan et al., 2013)

家蚕 
Bombyx mori 

21 
(Yu et al., 2008) 

76 
(Yu et al., 2009) 

84 
(Ai et al., 2011) 

51 
(Liu et al., 2011) 

意蜂 
Apis mellifera 

11 
(Yu et al., 2008 ) 

24 
(Claudianos et al., 2006)

48 
(艾均文等, 2011) 

41 
(Liu et al., 2011) 

小菜蛾 
Plutella 

xylostella 

22 
(You et al., unpublished) 

64 
(Xie et al., unpublished)

90 
(Yu et al., unpublished) 

100 
(You et al., 2013) 
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中的非同义点突变产生，即 GABA 受体 cDNA

中的第 838位发生突变（G-T）。近年来，越来越

多昆虫的 GABA受体被报道，白背飞虱 Sogatella 

furcifer （Nakao et al.， 2010）和二斑叶螨

Tetranychus urticae（Dermauw et al.，2012）等均

有 GABA受体突变与抗药性产生的关联的研究。 

伴随着各种组学的研究，使得杀虫剂新靶标

或者抗性相关基因的筛选更加高效。Ellango 等

（2014）从小菜蛾体内鉴定了 8个 micro RNAs

（miRNA）并预测可能的靶标，认为抗性的发展

可能与体内基因沉默有关。基于 de novo测序的

龟纹瓢虫 Propylaea japonica转录组分析得到敏

感品系和抗性品系的数字基因表达有着显著差

异，有助于深入挖掘其杀虫剂抗性机理（Tang  

et al.，2014）。基因组芯片也分析了果蝇对 DDT

的高抗品系（91-R）、中抗品系（Wisconsin）和敏

感品系（Canton-S），发现一个糖皮质激素受体类

转录因子结合模体（Glucocorticoid receptor （GR）

-like putative transcription factor binding 
motif，TFBM）在抗性品系中有着差异转录（Qiu 

et al.，2013）。 

由于解毒代谢家族功能的多样性和复杂性，

对其基因表达调控机制、多基因和多分子机制协

同作用的研究比较困难。随着分子生物学研究水

平的提高和 RNA干扰技术的成熟以及多种昆虫

基因组、转录组测序的完成，有可能获得所有的

解毒代谢相关基因和靶标基因的序列信息，越来

越多的解毒基因功能也将得到验证，这些都将为

更系统更全面地研究昆虫抗药性分子机制提供

基础。 

5  基于基因组学的害虫治理 

5.1  景观遗传学与害虫治理 

昆虫在农田生态系统的迁移和扩散受到各

种不同景观要素的显著影响，景观要素可以通过

干扰害虫迁移、死亡率和生殖率直接影响害虫种

群密度，也可以通过对天敌影响间接地影响种群

的动态（Veres et al.，2013）。因此，就害虫治

理而言，以景观为单元要比以同类作物的田块为

单元更加合适，有利于更好地了解地理解景观区

域内不同斑块（如作物与非作物）之间、不同要

素（如“作物-害虫-天敌”）之间的相互作用，

分析不同斑块类型及其连通关系对物质、能量和

信息转移过程和变化规律的影响，揭示害虫在较

大尺度和异质性空间内的灾变机理，为害虫的区

域性灾变规律与生态调控提供新的研究思路及

技术手段（郑云开和尤民生，2009）。 

景观遗传学（Landscape genetics）作为一门

探究景观异质性与种群遗传结构之间相互关系

的新兴学科，在短短的数年中表现出强大的科学

生命力和应用价值（Manel and Holderegger，

2013）。近年来的研究表明，景观格局对昆虫种

群的遗传变异具有重要作用，人类活动、自然干

扰导致的景观格局改变，如生境破碎化，亦影响

着物种的遗传格局及其进化过程（Eckert et al.，

2008；Spear et al.，2010；He and Hubbell，2011）；

景观特征会影响昆虫的生理状态、行为响应

（Östman et al.，2001）及其在不同生境斑块之

间的迁移活动（Cronin，2007；Spear et al.，2010），

进而影响昆虫的适应与遗传特性。例如，关于二

化螟不同地理种群在基因组水平上的变异研究

取得了明显进展：薛进等（2007）采用随机扩增

多态性 DNA（RAPD）的手段，对我国 5个二化

螟地理种群进行了比较分析，发现 5个地理种群

表现出较高的遗传变异水平，其中广西省全州市

多态位点百分率最高（52.73%），吉林省柳河县

多态位点百分率最低（34.55%）；杨凤霞等（2010）

采用线粒体 COII 基因和核糖体 ITS 基因测序的

手段，对我国 14个地理种群进行了比较分析，

发现江西宁都种群与其他 13 个种群的核苷酸差

异相对较大；孟祥锋（2008）利用 Ishiguro 和

Tsuchida（ 2006）筛选的 4 个微卫星位点

（Microsatellite loci）并结合 4 个线粒体 DNA

（mtDNA）基因片段分子标记手段，对采自我

国 18 个不同地区的二化螟种群进行了比较研

究，分析显示我国的二化螟种群间的基因交流水

平较低；李金玉（2011）以 16 对二化螟微卫星

引物为基础，采用扩增微卫星位点分子标记手

段，应用景观遗传学的原理和方法，研究了农业
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景观特征与害虫群体遗传结构的关系，结果表明

海拔高度和土地利用状况是影响二化螟群体基

因交流和遗传结构的主要因素，为在景观水平上

二化螟的生态治理与持续控制提供理论基础，同

时也可以为农业景观的格局规划和过程管理提

供科学依据。 

最近几年，基因组学研究的迅速发展，为景

观遗传学的研究注入了新的动力，从而提出了景

观基因组学（Landscape genomics）的概念和方

法，即把基因组学、种群遗传学、空间分析方法

（Spatial analysis method，SAM）的研究与景观

要素结合起来，考察和分析景观要素对物种基因

组的结构和变异的影响，提高了人们对生物与环

境条件相互适应及进化的认知和理解水平

（Pariset et al.，2009；Vincent et al.，2013）。

目前，有关景观基因组学在昆虫的研究案例还比

较少见（Medley et al.，2014），但我们可以预见，

把景观要素嵌入基因组的结构、变异以及基因功

能的研究，不仅有助于揭示昆虫种群适应进化的

分子和遗传机理，而且有助于优化害虫治理的对

策和措施。 

5.2  分子鉴定与物种鉴定及食物网重构 

DNA 条形码技术是采用一段标准化的 DNA

序列用于快速准确的物种鉴定（Floyd et al.，

2002；Hebert et al.，2003；Hebert and Gregory，

2005）。在动物 DNA 条形码技术中最为有效的

是采用约 650 bp 左右的细胞色素氧化酶 I

（Cytochrome coxidase subunit I，COXI）基因片

段（Hebert et al.，2003；Marshall，2005；Valentini 

et al.，2009）。Hebert等（2003）认为 COXI能

够有效用于动物物种鉴定的原因是：（1）COXI

在所有的动物类群中有较高的进化速率；（2）种

内的遗传变异受到限制，部分原因可能是由于与

受核基因组介导的选择清除作用的影响。随着测

序技术的发展，公共数据平台提供了大量的 DNA

条形码，如在 BOLD （http: //www. boldsystems. 

org/index.php/IDS_IdentificationRequest）这样的

网上检索系统，研究者只需要上传所要求的序列

就可以得到相应的物种信息，相比基于表型鉴定

的传统技术，节省了大量的时间和人力。 

DNA 条形码技术目前在分析环境 DNA

（Environmental DNA，eDNA）上有广泛的应用

（Taberlet et al.，2012；Bohmann et al.，2014），

如基于粪便等环境 DNA研究动物的食性以及在

生态系统中的作用（Deagle et al.，2007，2009；

Newmaster et al.，2013）。这一技术不仅可以定

性或定量分析食物网内不同物种之间的关系，而

且可以分析食物网在不同时空尺度下的变化

（Smith et al.，2011；Bohmann et al.，2014）。

分子生态学杂志在 2012 年 4 月出版了专刊，对

该技术的研究和分析方法以及不同应用领域（如

动植物生物多样性的研究）进行了广泛的讨论

（Yoccoz，2012）。DNA 条形码技术用于研究

不同昆虫物种之间的营养关系，丰富了昆虫群落

生态学的研究方法。传统的研究方法难以真正准

确地了解寄主昆虫和寄生蜂之间的营养关系，特

别是对于个体微小的寄生蜂，Smith 等（2011）

采用 DNA 条形码技术研究以云杉卷叶蛾

Choristoneura murinana 为中心及与其相关联的

100多种天敌所构成的食物网，发现这个网络比

基于传统方法鉴定的更为复杂。Gariepy 等

（2013）在研究昆虫与寄生蜂之间的营养关系

时，采用 DNA条形码可以对空卵壳鉴定到种的

水平，还可以用于大田样本中重寄生现象的检

测。Lundgren 和 Fergen（2014）采用分子标记

的方法分析了捕食者的丰度以及群落的多样性

和均匀度对于低营养级生物丰度的影响，通过计

算 16 个玉米田块土壤节肢动物群落捕食者的数

量和多样性，以及基于捕食者肠道内残留的玉米

根萤叶甲的 DNA 量化捕食者与猎物之间的关

系；结果表明，捕食者的丰富度和多样性与营养

关系（基于捕食者肠道 DNA检测猎物是否被捕

食）之间呈正相关，咀嚼式口器捕食者的多样性

和均匀度与猎物之间呈极显著的营养关系，刺吸

式口器的捕食者与猎物之间与则没有这种关系。

这个研究表明应该考虑整个捕食者群落而不是

单一或者某一个类群的捕食者在害虫种群控制

的作用，同时也表明在农田生态系统中保护捕食

者的丰度和多样性对于害虫持续控制的重要性。 
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DNA 分子标记技术同时也可以用于分析生

境等因素对于营养关系的影响。Derocles 等

（2014）采用 16S rRNA基因量化作物和非作物

生境寄主与拟寄生蜂之间的相互作用，研究人员

从法国西部的农耕地和非农耕地采集了大量的

蚜虫样本，并基于遗传标记的数据分析作物和非

作物生境对于蚜虫与拟寄生蜂之间的食物网络

关系的影响，发现蚜虫与拟寄生蜂的关系受生境

的影响显著，而田块边缘作为生物防控因子（如

寄生性天敌）“库源”的传统观念受到了质疑，

需要从更大时空尺度的作物与非作物生境进行

研究和证实。Schmidt 等（2014）通过对南瓜缘

蝽 Anasa tristis天敌肠道内南瓜缘蝽 DNA的鉴

定，分析捕食者与猎物之间营养关系对有机农田

管理的响应，在 640个捕食者的肠道内容物中，

共有 11%的个体被检测到含有南瓜缘蝽的

DNA，但这些捕食者功能团对于南瓜缘蝽的捕

食作用随着季节进行变化。 

测序技术的发展加快了DNA条形码/分子鉴

定等方法在农田生态系统中物种鉴定、食物网重

构等方面的研究，同时也提高了群落生态学和保

护生物学等学科的理论和技术水平，为保护生物

多样性和强化农田生态系统保益控害服务功能

提供了新的研究思路和技术手段。这个领域的研

究目前尚处于起步阶段，相关的理论和技术都有

待进一步深入探讨和提升。 

5.3  RNA 干扰技术与害虫治理 

RNA干扰（RNA interference，RNAi）指的

是双链 RNA（Double strand RNA）介导的基因

沉默。RNAi是基因功能研究上的重大技术突破，

特别是对于非模式生物以及缺少参考基因组的

物种基因功能的研究（Swevers and Smagghe，

2012）。毫无疑问，这一技术在农业害虫治理方

面有巨大的应用潜力。 

RNAi 技术目前在鞘翅目昆虫中的应用效果

优于其他昆虫类群，如赤拟谷盗（Tan and Palli，

2008）和玉米根萤叶甲（Baum et al.，2007），

而在其他类群中，RNAi技术则没有明显稳定的

效果，如鳞翅目昆虫（Terenius et al.，2011）。

Terenius等（2011）总结了超过 150个作用于鳞

翅目昆虫的 RNAi后认为 RNAi在鳞翅目昆虫的

效率受物种、组织、龄期等因素的影响。目前的

研究结果表明，RNAi技术在鳞翅目昆虫中应用

有以下几个特点：（1）表皮组织对 RNAi有阻隔

作用；（2）对先天免疫途径的干扰作用优于对其

他途径的干扰效果；（3）通过注射 dsRNA 能够

在天蚕蛾科中起到很好的效果（Terenius et al.，

2011）。除了类群上的差异之外，影响 RNAi效率

还包括如 RNAi在体内的传递系统，以及 dsRNA

和 siRNA 相关酶的降解等因素（Swevers and 

Smagghe，2012）。 

目前，昆虫摄取 dsRNA 的方式包括显微注

射、浸泡、喂食、转基因昆虫等几种方式 （Yang 

et al.，2011），显然通过喷洒 dsRNA和种植能

够诱导RNAi植株的喂食方式最适合在田间害虫

防治中应用。Mao等（2007）在转基因植物中表

达发夹结构的 RNA 介导 RNAi，沉默了昆虫体

内对抗植物棉子酚的 CYP6AE14基因（编码细胞

色素 P450 蛋白）的表达，从而达到防控棉铃虫

的目的。许多研究表明，使用不同杀虫机理的两

种毒杀方式可以延缓害虫对于抗性的产生，如

Gordon 和 Waterhouse（2007）提出可以将迟效

的 RNAi 技术和速效的 Bt 毒蛋白一起用于害虫

防治。由于两者的毒杀模式不相同，因此可以延

长毒杀作用的时间，延缓害虫抗性的产生（Zhu  

et al.，2011），同时也降低了使用抗性缓冲“避

难所”的需要（Swevers and Smagghe，2012）。

目前，许多国家在转基因作物问题上仍然存在分

歧，因而采用喷洒人工合成的 dsRNA 或含有

dsRNA 的灭活的发酵工程菌是另一种比较好的

手段（Zhu et al.，2011；Swevers and Smagghe，

2012）。Gong等（2013）采用化学合成小菜蛾乙

酰胆碱酯酶对应的 siRNA 用于室内和田间对小

菜蛾毒杀活性的测定，研究结果表明小 RNA 

Si-ace2 001在对小菜蛾防治有比较好的效果，

也暗示可以通过以RNAi技术为基础研制生物农

药用于害虫的防治。 

关于 RNAi技术在害虫治理的研究与应用，

不仅要考虑其防控效能，而且要同时考虑其生态
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风险评估，如 RNAi是否会影响非靶标昆虫以及

是否会受突变和多态性的影响等，都需要建立完

整的评估体系（Auer and Frederick，2009），以

期促进作物安全生产，避免或减少生态风险，保

障人类健康。 

5.4  昆虫转基因技术 

自 1982 年，首例转基因果蝇出现后，昆虫

转基因技术受到广泛的关注（ Rubin and 

Spradling，1982）。该技术将遗传物质从其他物

种转移到某种昆虫中来，在害虫防控、益虫利用

和昆虫生物反应器开发等方面具有广泛的应用

前景。此外，后基因组时代对于基因功能广泛而

深入的研究也使得昆虫转基因技术的地位愈发

重要。 

转座子介导的昆虫转基因，除了最早被发现

并在黑腹果蝇中得到广泛使用的 P 因子之外

（Rubin and Spradling，1982），目前，在果蝇外

的昆虫中应用的四类转座子包括：mos1（Hartl，

2001），Minos（Pavlopoulos et al.，2004），Hermes

（Jasinskiene et al.，2000）和 piggyBac（Fraser et 

al.，1995）。其中 piggyBac转座子来源于鳞翅目

昆虫的粉蚊夜蛾 Trichoplusia ni，是长 2 472 bp

的自主可移动因子，包含转座酶的开放阅读框（1 

785 bp），以及末端 13 bp 的反向重复序列

5′CCC. . .GGG 3′，其间还不对称的分布着 19 bp

的中间重复序列（Cary，1989）。Piggybac 转座

系统可携带的外源基因大小受限较小，而且其转

座受物种和生殖种系的限制较小，从单细胞生物

到哺乳类都有应用成功的先例，是目前应用范围

最为广泛的转座子载体。至今 piggyBac 转座子

载体已经被成功用于转化双翅目、鳞翅目、鞘翅

目和膜翅目等多种昆虫（Handler，2002）。虽然

不同的转座子系统仍致力于昆虫基因组的研究，

但转座子的应用仍受到一定的限制：转座子的整

合是随机的，转化效率低，整合后的序列不稳定， 

以及容载量相对有限（Malcolm and Fraser， 

2012）。 

整合酶系统为转基因工程提供了很多优势，

它无需转座子，可定点整合在染色体特定的位点

上，整合效率以及承载量都优于转座子系统。目

前常用的整合酶包括：依赖于酪氨酸的整合酶

（如 cre和 FLP整合酶等）（Jasinskiene，2003；

Morris，1991）；丝氨酸催化的整合酶（φC31）；

归巢内切酶（Homing endonucleases）（Stoddard，

2005）；锌指核酸酶（Zinc-finger nucleases）（Klug，

2010）；类转录激活因子核酸酶（Transcription 

activator-like effector nuclease，TALENs）（Boch 

et al.，2009；Moscou and Bogdanove，2009）。

英国帝国理工学院的 Windbichler 等（2011），成

功的应用归巢内切酶 I-SceI，在精巢特异性启动

子的驱动下雄性蚊子会表达 I-SceI，并且能够把

I-SceI 复制到不含该内切酶但含有该归巢内切

酶识别位点的雄性个体中，并遗传给下一代，使

后代的所有雄蚊都携带该基因。利用这种扩张机

制，Windbichler 等（2011）向实验室培养的蚊

子群体中投放少量携带该基因的蚊子，经过 12

代蚊子的繁殖，整个蚊子群体一半个体携带该基

因，于是可以将防控疟疾的基因与该基因绑定，

释放少量的转基因昆虫到野外，防疟疾的基因随

着归巢内切酶的入侵在蚊子种群中大量扩散，该

研究结果推动了用转基因蚊子防治疟疾的研究

进展。 

最新提出的 CRISPR/Cas RNA 靶向编辑

（Clustered regularly interspaced short palindromic 

repeats/Cas9，CRISPR/Cas9）技术（Hwang et al.，

2013），可简单低耗的实现基因组的定点编辑。

同样可对基因组进行定点编辑的 ZFNs 和

TALENs 技术，在构建上就显得耗时且困难。

CRISPR/Cas 系统只需要能对基因组进行切割的

Cas9蛋白以及含有 PAM结构的 23 bp的靶向序

列结合 tracRNA形成的 gaid RNA（gRNA），在

gRNA 的导向下 Cas9-gRNA 复合体能高效的切

割基因组（Jiang et al.，2013），造成基因组的双

链断裂。DNA 双链断裂主要通过两种方式进行

修复：非同源末端连接（NHEJ）和同源重组

（HR），因此在 HR修复的过程中可以将带有断

裂口两端同源序列的遗传物质整合到基因中去，

这就是 CRISPR/Cas引导的基因敲入。目前，已

在线虫、斑马鱼、老鼠、果蝇等物种中成功的实
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现 CRISPR/Cas引导的基因定点敲入（Dickinson 

et al.，2013；Auer et al.，2014；Ma et al.，2014；

Xue et al.，2014）。可以预见，这项用于基因编

辑的新技术结合一些性别决定因子如 dsx基因以

及生长发育相关因子等，将为害虫的性别调控、

发育调控和遗传转化以及重要基因的功能研究

提供强有力的工具。 

6  发展方向 

综上所述，新一代测序技术和生物信息学分

析的发展加速了昆虫基因组的研究（图 1），这

其中包括已经完成的与农、林相关的重要昆虫基

因组（表 1）。昆虫基因组的研究不仅成功解决

了许多受到广泛关注的种群遗传学和进化生态

学热点问题，与此同时，结合各种组学的研究结

果和数据，也使我们对于重要农业害虫的适应性

和致害性变异有了更新更全面的认识，为害虫治

理提供了新的思路和研究方向（He et al.，2012；

You et al.，2013；Xia et al.，2013；Wang et al.，

2014）。 

然而，我国昆虫基因组学的研究仍处于数据

积累阶段，虽然已经完成并发布了几种重要昆虫

（如家蚕、小菜蛾、飞蝗、榕小蜂等）基因组，

筛选鉴定了大量功能基因，但对其调控机制和调

控网络的研究则较少。例如，昆虫-植物间的生

态关系是复杂、动态的，且每个互作系统都有其

独有的特性；昆虫可通过调整学习行为或基因突

变完成短期或长期的改变，而植物的改变则取决

于短期、中期、长期三个阶段，分别涉及诱导防

御、表观遗传变异，以及基因突变（Bruce，2014）；

虽然各项新技术陆续应用到复杂的生态网络中，如

单核苷酸多态性（Single nucleotide polymorphisms，

SNPs ） 、 分 子 标 记 （ Genetic mapping ）

（Schneeberger et al.，2009）、数量性状基因位

点分析（Quantitative trait loci，QTL）（Smith and 

Clement，2012）等，实现了功能基因的快速定

位和筛选，但功能基因之间的调控网络仍不清

晰。因此，伴随基因组时代的到来和各种新生学

科（如整合生物学）的应运而生，将为我们更好

地研究和理解“植物-害虫-天敌”及其与微生

物之间的协同进化，阐明昆虫免疫和抗药性的分

子机理，提出并实施更合理有效的害虫治理新思

路和新技术提供了良好机遇。 

未来的研究方向应该从基础和应用两个方

面进行。在基础研究方面，需要进一步开展我国

重要害虫和资源昆虫（包括天敌昆虫）的基因组

测序和解析，为阐明害虫猖獗为害机理以及充分

利用资源昆虫提供基础数据；在开展基因组研究

的同时，通过基因克隆、干扰、敲除或转基因等

技术手段，系统深入地研究重要基因的功能，以

期揭示昆虫进化与系统发育的关系，明确重要昆

虫类群的起源与演化过程；深入研究生态网络间

的协同互作机理，例如植物-昆虫-微生物间的互

作关系，植物-害虫-天敌之间的信号传导机制与

内在联系等，为害虫可持续控制提供新原理与方

法；系统研究害虫生态适应策略，揭示害虫的分

子免疫机理、抗药性机理、以及在全球变化下生

境适应变化等，寻找害虫可持续控制的新靶标；

探讨昆虫生长、发育、变态、生殖、迁飞等重要

生命活动的分子调控机理，阐明害虫暴发的内在

机制等。在应用研究方面，则涉及培育转基因抗

虫植物、研发新型杀虫剂、应用转基因昆虫技术

（基因干扰、敲除与编辑等），以及开展遗传调

控、行为调控、生境调控、抗性治理等方面的技

术研发，以寻求和创新害虫生态治理和可持续控

制的策略和手段。 
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