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滞育昆虫营养物质的积累、转化与调控* 
任小云  齐晓阳  安  涛  韩艳华  陈红印  张礼生 
（中国农业科学院植物保护研究所，植物病虫害生物学国家重点实验室，北京 100193） 

摘  要  滞育是昆虫度过不良环境的一种生存适应策略，营养物质的利用、积累和转化影响昆虫的滞育。
滞育期间，昆虫体内发生一系列生理生化变化，包括脂类、碳水化合物和氨基酸等内源营养物质呈特异性

地积累或转化，保障了滞育个体在逆境中存活及滞育解除后发育的能量需求。外源营养物质对昆虫滞育的

影响较复杂，其种类、丰度、质量能通过“食料-寄主-天敌”营养关系进行传递，影响昆虫体内营养物质

的积累和转化，改变昆虫的耐寒性、滞育率等，制约昆虫的滞育深度、滞育存活率。滞育昆虫营养物质积

累、利用机制复杂多样，胰岛素信号通路-叉头转录因子以及激脂激素的调控效应在滞育诱导及营养物质

转化中起到了关键的调控作用，但滞育的系统性调控仍需进一步深入研究。 
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Research on the accumulation, transformation and regulation of  
nutrients in diapause insects 

REN Xiao-Yun  QI Xiao-Yang  AN Tao  HAN Yan-Hua   

CHEN Hong-Yin  ZHANG Li-Sheng 

(State Key Laboratory for Biology of Plant Diseases and Insect Pests/Institute of Plant Protection, Chinese Academy of  

Agricultural Sciences, Beijing 100193, China) 

Abstract  Diapause in insects is a strategy to survive severe environmental conditions. The utilization, accumulation and 

transformation of nutrients can affect diapause. During diapause, a series of physiological and biochemical changes happen in 

vivo, including the accumulation and verification of endogenous nutrients, such as lipids, carbohydrates, and amino acids, 

which both provide the energy required for insects to survive harsh environmental conditions and enable post-diapause 

development. Exogenous nutrients also have comprehensive effects on diapause. The abundance, quality and kinds of 

exogenous nutrients can be transferred via a “Food-Host-Natural enemy” tritrophic system, influencing the accumulation and 

transformation of endogenous nutrients, the cold hardiness of diapausing insects, the diapause rate, and other variables. The 

mechanisms underlying nutrient regulation in diapausing insects are complicated, and include the insulin signaling 

pathway-forkhead transfer factor and adipokinetic hormones which play important roles in nutrient regulation. Understanding 

the function of these mechanisms requires further research. 
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昆虫滞育是一个缓慢发育的过程，可分为滞

育诱导、滞育准备、滞育起始、滞育保持、滞育

终止以及滞育后发育等一系列连续进程（Koštál，

2006），伴随着体内相关物质的积累或转化。昆

虫通过提前贮存营养物质和降低代谢这两种方

式保证滞育期间的能量需求和滞育解除后生长
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发育所需的能量来源（Hahn and Denlinger，2007，

2011）。若未能储存足够的营养物质，在滞育阶

段将出现昆虫个体死亡、滞育提早解除、滞育期

取食补充能量物质等现象，这在滞育类群中普遍

存在。 

滞育个体一般不取食或很少取食，通过调控

营养物质的合理分配，保障了滞育昆虫存活，度

过较长的滞育期。少量取食或不取食的滞育七星

瓢虫 Coccinella septempunctata 可维持滞育状态
达 114 d（王伟，2012），意大利蝗 Calliptamus 
italicus 的滞育时长可达 200 多天（任金龙等，

2015）。究其原因，一方面，昆虫在滞育期间抑制

代谢速率和呼吸速率，减少营养物质的消耗，如

苹果实蝇 Rhagoletis pomonella（Ragland et al.，
2009，2011）；另一方面，通过调控营养物质之间

的转化，提高抗逆境胁迫能力，提升滞育存活率，

如滞育库蚊 Culex pipiens 滞育期间发生显著的糖
脂转化，维系个体的能量需求（Zhou and Miesfeld，

2009）。马铃薯甲虫 Leptinotarsa decemlineata，在
滞育期间不取食，但在滞育前期则大量取食，并

呈现代谢速率高、特定基因的表达等特点（Yocum 

et al.，2011）；滞育的桃小食心虫 Carposina sasakii
幼虫在土壤中越冬，次年一月中旬解除滞育后，

其体内的脂肪、葡萄糖、甘露醇等生化物质参数

发生显著改变（Zhang et al.，2015）。 

外源营养物质作为温光周期反应的辅因子，

会不同程度地影响昆虫滞育诱导，如影响滞育

率、耐寒性等（张礼生等，2014）。最新研究发现，

外源营养物质对滞育昆虫的耐寒性影响可以通过

“食料-寄主-天敌”三级营养关系传递（Li et al.，
2014；李玉艳，2015）。近年来，通过转录水平、

表达水平的生测标记物，利用转录组学、代谢组

学、蛋白质组学技术等，对滞育昆虫的营养物质

积累、转化及调控研究，取得了显著的进展。本

文对此进行汇总分析，期望能促进昆虫滞育营养

物质调控及其机理研究。 

1  内源营养物质 

滞育昆虫通常会在滞育前期积累大量的营

养物质，主要包括脂类、碳水化合物和氨基酸等

（丁惠梅等，2011）。一般而言，储存的脂类物

质是滞育昆虫应对能量匮乏时期的主要营养物

质（Hahn and Denlinger， 2007；Arrese and 

Soulages，2010；郭婷婷等，2013；李丹等，2014；

刘遥，2014；Ren et al.，2015），为生命活动提

供营养来源和水分，与糖、醇等物质相互转化。

滞育期间昆虫储存的碳水化合物有糖原、海藻

糖、甘油、山梨醇等物质，一方面为滞育期间昆

虫提供能量、维持滞育期间的代谢，另一方面作

为冷冻保护物质，保证滞育昆虫在低温下的存

活，如烟蚜茧蜂 Aphidius gifuensis在低温短光照
下进入滞育，滞育个体海藻糖含量是非滞育个体

的 1.53~1.87倍，山梨醇含量是滞育初期的 1.2倍

（李玉艳，2011；李玉艳等，2013）。昆虫在滞

育期间对氨基酸的储存主要表现为增加体内游

离氨基酸含量和积累特定的蛋白质，如西南玉米

螟 Diatraea grandiosella、苹果蠹蛾 Cydia 
pomonella（Brown and Chippendale，1978；Brown，

1980）等在滞育起始阶段积累特定蛋白质，滞育

解除后，这些特定蛋白质逐渐消失。 

昆虫体内营养物质的含量随滞育时间的延

长而变化（Li et al.，2002；仵均祥等，2004；

朱芬等，2008；丁惠梅等，2011；李玉艳，2011），

如烟蚜茧蜂体内的甘油、海藻糖含量在整个滞育

期间呈倒“U”型变化，而糖原含量呈线性下降

变化（李玉艳，2011）。此外，滞育昆虫不同部

位储存的营养物质种类有所差异，如大斑芫菁

Mylabris phalerata 滞育幼虫血淋巴中积累的小
分子多元醇主要是甘油、山梨醇，而在脂肪体中

主要积累的小分子多元醇为甘油、甘露醇（朱芬

等，2008）。 

1.1  脂类 

滞育昆虫储存的脂类物质主要有三酰甘油、

脂肪酸、磷脂、类固醇等，常在滞育开始前积累，

随着滞育深入和滞育期间的代谢需求，转化为其

它物质，保证昆虫在滞育期间的存活。昆虫通过

调节体内游离脂肪酸、结合脂肪酸、饱和脂肪酸、

不饱和脂肪酸等的含量和种类应对滞育期间的
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低温、食物匮乏等逆境。 

脂肪体是脂类物质合成和储藏的主要场所。

七星瓢虫滞育成虫腹部大量富集脂肪体，总脂肪

含量达到（173.66±19.01）μg/mg，是正常发育

个体的 2.18 倍（任小云等，2015）；多异瓢虫

Hippodamia variegata 滞育成虫腹部亦大量富集
脂肪体（吴根虎， 2013）。麻蝇 Sarcophaga 
crassipalpis滞育蛹油酸含量增加，增强了低温下
生物膜的流动性（Michaud and Denlinger，2006）；

马铃薯甲虫在滞育期间不取食，但是当成虫羽化

后立即在脂肪体中积累大量的脂肪，保证了滞育

期间的能量来源（de Kort，1990；Voss and Ferro，

1992；Hahn and Denlinger，2007）。 

三酰甘油可从食物中获得，也可由碳水化合

物或氨基酸等前体物质经三羧酸循环的中间产

物获得（Canavoso et al.，2001；Hahn and Denlinger，

2007）。在滞育昆虫中，三酰甘油含量一般较为

稳定，是昆虫营养物质的主要贮存形式，如欧洲

玉米螟 Ostrinia nubilalis滞育幼虫脂肪体中，三
酰甘油含量占脂肪体内物质的 90%（Vukašinović 

et al.，2013）；中红侧沟茧蜂 Microplitis mediator、
麦红吸浆虫 Sitodiplosis mosellana在滞育期间三
酰甘油含量显著高于非滞育个体，且波动不显

著，滞育解除后含量显著降低（李文香等，2010；

李丹等，2014）；鳞翅目昆虫 Arimania comaroffi
在滞育期间其脂肪含量呈倒“U”型变化，即脂

肪含量随滞育深度的增加而增加，当达到最大值

时，脂肪含量逐渐降低，但对于该昆虫滞育个体

而言，三酰甘油含量变化差异不显著（Bemani et al.，
2012）。滞育还可以引起三酰甘油中脂肪酸组成

成分的变化（Vukašinović et al.，2015），欧洲玉

米螟滞育个体贮存的三酰甘油的组分中，多不饱

和脂肪酸含量增加，如棕榈油酸、油酸等，而棕

榈酸和亚油酸含量减少（Vukašinović et al.，
2015），一方面可以提高三酰甘油的流动性，另

一方面增强滞育昆虫的抗逆性。 

三酰甘油只能以液态的脂滴在胞内转运，与

脂肪酸相比转运受限，而三酰甘油作为长期贮存

的营养物质比脂肪酸更稳定。脂肪酸的含量和种

类随环境、滞育等因素的变化而变化（Khani et al.，

2007；Sushchik et al.，2013；Vukašinović et al.，
2013）。因此，在滞育昆虫体内增加不饱和脂肪

酸的含量和种类，更有利于脂类物质的转运（Hahn 

and Denlinger，2011）。在滞育期间，脂肪酸除

作为昆虫储存的营养物质外，还作为低温下的抗

冻保护剂，保证生物膜的正常功能（Michaud and 

Denlinger，2006；Vukašinović et al.，2015）。滞

育昆虫体内不饱和脂肪酸比例较高，如苹果蠹蛾

滞育蛹不饱和脂肪酸（Unsaturated fatty acids，

UFA）与饱和脂肪酸（Saturated fatty acids，SFA）

含量比（UFA/SFA）为 2.63，而在非滞育蛹中

UFA/SFA为 1.72（Khani et al.，2007）；滞育蛹

亚油酸(C18:2)含量（25.8%）高于非滞育个体

（16.1%），而非滞育个体中棕榈酸（C16:0）含

量（33.4%）高于滞育个体（24.7%）（Khani et al.，
2007）。此外，滞育会诱导生物膜脂的重新构建。

滞育麻蝇蛹生物膜中的油酸（18:1n-9）比非滞育

个体增加了 15%，而棕榈酸和亚油酸均有所降低

（Michaud and Denlinger，2006）。滞育欧洲玉米

螟的膜磷脂组成发生变化，棕榈油酸含量增加，

由棕榈酸转化而来；油酸由亚油酸转化而来，其

含量增加（Vukašinović et al.，2015）；且生物膜

中的反式油酸含量增加。生物膜中不饱和脂肪酸

含量的增加有助于保证滞育逆境下生物膜的流

动性和生物体内环境的稳定性。 

1.2  碳水化合物 

昆虫在滞育期间储存的碳水化合物主要有

糖类和多元醇，如糖原、海藻糖、葡萄糖、果糖、

甘油、山梨醇、甘露醇等。 
1.2.1  糖类  相对于脂类物质而言，糖原是滞育

昆虫更重要的营养来源，如一种斑蛾 Zygaena 
trzyolii滞育期间脂肪含量有轻微的波动，而糖原
含量降低显著（Wipking et al.，1995），且糖原

与其他营养物质之间存在相互转化。研究发现，

鞭角华扁叶蜂 Chinolyda flagellicornis、柞蚕
Antheraea pernyi 蛹等在滞育期间，糖原和海藻
糖的含量变化趋势呈明显的“镜像关系”，二者

之间存在相互转变（陆明贤等，1992 囷；王满 和

李周直，2002）。一种双翅目蝇类昆虫 Eurosta 
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solidaginis滞育幼虫在早秋积累糖原，随着温度
的变化，糖原逐渐转化为甘油、山梨醇等冷冻保

护剂，提高低温下昆虫的存活能力，当低温结束

后，部分低温保护物质重新转化为糖原（Storey 

and Storey，1986）。海藻糖是昆虫的血糖，是昆

虫糖分转运的主要形式（王荫长，2001），同时

作为越冬昆虫的抗冻保护物质存在（秦加敏等，

2015）。作为昆虫的血糖，海藻糖含量维持在一

个相对稳定的水平而不随温度的变化而变化；但

是作为抗冻保护剂，昆虫体内海藻糖含量会随着

温度的变化而变化。因此，海藻糖并不被认为是

营养物质的直接贮存形式。甘蓝夜蛾 Mamestra 
brassicae 冬滞育蛹经过低温驯化，体内海藻糖含
量显著增加，耐寒性增强，说明甘蓝夜蛾蛹在冬

季通过增加体内海藻糖含量增强耐寒性（Goto  

et al.，2001a）。 

目前对滞育昆虫的糖醇积累主要分为两种

类型：糖原积累型和海藻糖积累型（Hayakawa 

and Chino，1982），因昆虫种类而异。随着滞育

不断深入，滞育中红侧沟茧蜂体内糖原先增加，

之后维持在一个较高的水平不再上升；而海藻糖

则呈逐渐增加趋势，直至滞育结束，海藻糖含量

略有下降，表明糖原在滞育过程中起主导作用，

故滞育中红侧沟茧蜂属于糖原积累型（李文香

等，2010）。除此之外，地中海灯蛾 Cymbalophora 
pudica（Koštál et al.，1998）、七星瓢虫在滞育期

间均积累大量糖原，均属于糖原积累型（任小云

等，2015）。烟蚜茧蜂在滞育期间，体内海藻糖

含量随滞育深度的增加而增加，当滞育解除时，

海藻糖含量逐渐降低；而糖原含量在整个滞育期

间呈下降趋势，表明烟蚜茧蜂的滞育属于海藻糖

积累型（李玉艳，2011）。大斑芫菁、麦红吸浆

虫、柞蚕蛹的滞育均属于海藻糖积累型（陆明贤

等，1992；仵均祥等，2004；朱芬等，2008）。

除糖原积累和海藻糖积累型外，有研究发现柑橘

凤蝶 Papilio xuthus 有另一种糖醇积累模式：滞
育期间，糖原和海藻糖含量变化趋势一致，且二

者之间存在微弱的相互转化（易传辉等，2009）。 

目前滞育昆虫糖类研究集中在糖原、海藻

糖、总糖的变化，部分研究针对葡萄糖、果糖等

小分子糖，如棉铃虫 Helicoverpa armigera在滞
育前期积累大量的葡萄糖、果糖，可能为合成其

他冷冻保护剂提供原料（Lee，2007；Zhang et al.，
2013）。中华通草蛉 Chrysoperla sinica滞育期间，
血淋巴中果糖、葡萄糖增加显著，但滞育成虫经

过低温驯化后，其体内葡萄糖、果糖含量降低，

说明果糖和葡萄糖对中华通草蛉成虫滞育起作

用（郭海波，2006）。甘蓝夜蛾冬滞育蛹在滞育

后期，体内葡萄糖含量随驯化温度的降低而升高，

说明葡萄糖与昆虫的耐寒性相关（Goto et al.，
2001a）。 

1.2.2  醇类  小分子多元醇通常被认为是判断
昆虫耐寒性提高的重要指标之一。在滞育昆虫

中，小分子多元醇的积累可以结合体内的自由

水，提高血淋巴、细胞等的溶质浓度，降低过冷

却点、保证生物体内环境的稳定性。 

甘油的代谢重排随滞育不同阶段、驯化温

度、驯化时间及寄主状态的变化而变化：二化螟

Chilo suppressalis深度滞育幼虫在 15℃驯化 15 d

积累少量甘油，相同条件下驯化 60 d 甘油积累

量为 155.5 mg；将上述驯化后的幼虫转移至 0℃，

发现经 15℃驯化 15 d后的幼虫积累的甘油量与

经 15℃驯化 60 d后积累的甘油量相当（Li et al.，
2002）。在对亚洲玉米螟 Ostrinia furnacalis滞育
和滞育解除个体的研究中发现，滞育蛹甘油含量

显著低于滞育解除个体甘油含量，说明低温和滞

育解除对甘油的增加起到积极作用，且有氧条件

有助于甘油的积累（Goto et al.，2001b）。这可

能是因为甘油的合成是耗能反应，需要氧气促进

ATP 的合成，因此滞育解除时昆虫呼吸速率增

强，进而促进了甘油的合成（Goto et al.，2001b）。

对于部分昆虫在滞育期间积累甘油，可能是因为

在较高温度下大量合成甘油，保证了滞育期间对

甘油的需求（Goto et al.，2001b），如越冬 Eurosta 
solidaginis 在 15℃大量合成甘油，当温度降至

0~5℃时，甘油合成达到顶峰（Storey et al.，
1981）。寄主的状态也会影响昆虫体内甘油的含

量，如取食滞育麻蝇蛹的丽蝇蛹集金小蜂

Nasonia vitripennis 体内甘油含量比取食非滞育
麻蝇蛹的个体甘油含量高，且前者可在 0℃以下
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存活时间是后者的 4~9倍（Rivers et al.，2000）。 

山梨醇、肌醇、甘露醇在不同滞育昆虫中的

含量变化不同。滞育大斑芫菁血淋巴中的山梨醇

含量随着滞育时间的延长呈增加趋势，而血淋巴

中的甘露醇含量在整个滞育期间无明显变化（朱

芬等，2008）。对越冬期的桃小食心虫的研究发

现，山梨醇在整个滞育期间并不是一直都可以检

测到，仅在几个温度处理下可以检测到，如 15℃ 

45 d和 5℃ 15 d，推测可以凭借山梨醇的出现和

消失情况定性评价桃小食心虫的滞育深度（丁惠

梅，2011）。滞育昆虫体内多元醇的含量变化随

温度的降低而增加，表现出多元醇分子的抗冻保

护作用。滞育鳞翅目螟蛾科昆虫 A. comaroffi体
内的山梨醇和肌醇含量随温度的降低而增加，在

温度达到最低的 1月份，山梨醇和肌醇的含量达

到最大值；此后，山梨醇和肌醇的含量随温度的

升高而降低（Bemani et al.，2012）。 

1.3  氨基酸 

在滞育期间，昆虫血淋巴中游离氨基酸浓度

较高，一方面它们可以作为代谢的中间产物，用

于滞育期间和滞育解除后昆虫的合成代谢与分

解代谢，如活性蛋白的折叠、滞育后恢复发育等

（Morgan and Chippendale，1983；Hahn and 

Denlinger，2011；Denlinger et al.，2012）；另一

方面还可以调节昆虫血淋巴渗透压提高昆虫抗

寒性。滞育昆虫一般通过积累特殊的贮藏蛋白储

存氨基酸，这些蛋白在昆虫进入滞育前开始积

累，在滞育期间持续合成，滞育解除时迅速消失

（Hahn and Denlinger，2007，2011），因而被称

为滞育关联蛋白（Diapause associated protein，

DAP）。对滞育昆虫氨基酸研究较多的主要有丙

氨酸、脯氨酸、丝氨酸等，它们的浓度受滞育状

态、氧气、温度等影响（Rivers et al.，2000；Goto 

et al.，2001b）。 

脯氨酸与昆虫耐寒性相关（ Teets and 

Denlinger，2013），在逆境下，脯氨酸分子可以

插入生物膜磷脂分子中，缓解不利环境对生物膜

造成的压力，保证其流动性（Koštál et al.，2011）。

对果蝇 Drosophila melanogaster较长时间的低温

驯化研究表明，果蝇脯氨酸含量随驯化温度的降

低而升高，对果蝇耐寒性的提高有促进作用

（Koštál et al.，2011）。脯氨酸可以干扰滞育昆

虫体内代谢物质的积累：向滞育麻蝇饲料中添加

脯氨酸，可以引发以麻蝇为寄主的滞育丽蝇蛹集

金小蜂体内代谢物质发生改变，降低丽蝇蛹集金

小蜂体内的产能反应，对增强丽蝇蛹集金小蜂耐

寒性有促进作用（Li et al.，2014，2015）。 

丙氨酸和丝氨酸对滞育昆虫耐寒性的作用

目前尚不清楚，但是丙氨酸和丝氨酸在滞育期间

一般保持较高的浓度，并受滞育状态、温度等因

素的影响。如将滞育亚洲玉米螟置于低温、有氧

条件下，滞育螟虫体内丙氨酸含量达到最高值；

但是如果在无氧条件下，无论昆虫所处的温度和

滞育状态如何，昆虫体内丙氨酸均维持在一个较

高的浓度（Goto et al.，2001b）。但是对于寄生

滞育麻蝇蛹的丽蝇蛹集金小蜂而言，其体内丙氨

酸含量较寄生非滞育麻蝇蛹的丽蝇蛹集金小蜂

体内丙氨酸含量高，且前者耐寒性显著高于后者

（Rivers et al.，2000）；滞育及低温驯化均能引

起美国白蛾 Hyphantria cunea 体内丙氨酸的积
累，而不积累糖类和多元醇，进一步说明丙氨酸

对增强滞育昆虫的耐寒性起作用（Li et al.，
2001）。滞育对部分昆虫血淋巴中色氨酸的影响

较大，如亚洲玉米螟、欧洲玉米螟、二化螟等，

滞育个体中的色氨酸含量显著增加，主要用于尿

酸和嘌呤等体内化合物的合成（Morgan and 

Chippendale，1983；Goto et al.，2001b）。 

2  外源营养物质对昆虫滞育的影响 

外源营养物质对昆虫滞育的影响非常复杂，

可以从质量和数量两个方面影响滞育（王伟等，

2011），如其丰度、质量、种类等可以影响昆虫

对光周期的反应、昆虫进入滞育的比例、子代滞

育率、滞育昆虫体内营养物质的积累、滞育昆虫

的耐寒性等（王小平等， 2004；Robich and 

Denlinger，2005）。研究表明，分别取食玉米雌

穗、嫩棉铃和半人工饲料食料的玉米螟幼虫对滞

育诱导光反应敏感程度不同，反应敏感性表现为
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取食半人工饲料的幼虫 > 取食玉米雌穗的幼虫 

> 取食嫩棉铃的幼虫（戴志一等，2000）。取食

衰老小白菜叶片的小猿叶甲 Phaedon brassicae
比取食幼期小白菜叶片的个体滞育率高（王小平

等，2009）。对大猿叶虫 Colaphellus bowringii
食料与光周期组合的试验中发现，食料的滞育诱

导作用依赖于光周期，取食不同食料的大猿叶虫

滞育率随光周期时长的延长而升高，随着光周期

时长缩短而显著降低（于洪春等，2011）。丽蝇

蛹集金小蜂以麻蝇 Sarcophaga barbata 为寄主
时，可在 8~11 h 短日照下产生较高比例的滞育

幼虫；当以红头丽蝇 Calliphora vicina或新陆原
伏蝇 Protophormia terraenovae 蛹为寄主时，产
生的子代幼虫比例较低（Saunders et al.，1970；

李玉艳等，2010）。库蚊雌成虫在滞育期间不再

以血液为食，转而取食糖类物质（Robich and 

Denlinger，2005），为滞育期间补充储存脂肪物

质，提高滞育期间的存活能力（Robich and 

Denlinger，2005）。对于将进入滞育的棉红铃虫

Pectinophora gossypiella而言，取食高脂肪含量
的棉铃比取食低脂肪含量的叶片，更能增加滞育

棉红铃虫体内脂肪含量（Clark and Chadbourne，

1962），增加其耐寒性。 

最新研究表明，外源营养物质对滞育的影响

可通过“食料-寄主-天敌”三级营养关系传递。

向麻蝇饲料中人工添加丙氨酸、脯氨酸和甘油可

以提高滞育麻蝇体内低温保护剂的浓度，如甘

油、海藻糖、山梨醇、肌醇等；对上述以麻蝇为

寄主的丽蝇蛹集金小蜂耐寒性、代谢产物进行研

究，发现丽蝇蛹集金小蜂滞育期间的耐寒性提

高、代谢组学发生了显著变化（Li et al.，2014，

2015；李玉艳，2015）。 

3  滞育昆虫营养物质积累、应用调

控机制 

昆虫滞育营养物质的积累与应用机制研究复

杂多样，研究进展较为缓慢。目前以胰岛素信号通

路（Insulin signal pathway）的研究较为深入。胰岛

素信号通路在滞育秀丽隐杆线虫 Caenorhabditis 

elegans（Dauer）和滞育果蝇中的研究比较深入。

对胰岛素信号通路中的相关基因如 daf-2（胰岛
素受体基因）或 age-1（编码胰岛素信号级联放
大中的 PI3激酶催化受体）的突变研究发现，可

以适当减弱胰岛素信号通路的表达，使线虫的寿

命延长 1~2倍（Mcelwee et al.，2006；Fielenbach 

and Antebi，2008），并伴随体内糖、脂代谢途径

的改变（Mcelwee et al.，2006）。叉头转录因子

（Fork-head transcription factor，FOXO）位于胰

岛素信号通路的下游，与胰岛素呈现出“拮抗效

应”，对滞育昆虫营养物质的积累起重要作用。

应用 RNA干扰（RNA interference，RNAi）技术

沉默非滞育库蚊的胰岛素受体基因的表达，库蚊

卵泡发育停止，进入与滞育相似的状态；当沉默

滞育个体 FOXO的表达时发现，库蚊寿命缩短，

且不能积累滞育所需的充足的脂肪（Sim and 

Denlinger，2008）；在滞育七星瓢虫中，FOXO

表达显著上调，促进了滞育期间的脂类物质的积

累（Qi et al.，2015）。此外，胰岛素信号通路的

表达可能受到保幼激素和蜕皮激素调控（Hahn 

and Denlinger，2011）。进一步研究发现，在滞

育秀丽隐杆线虫中 TGF-β（Transforming growth 

factor beta-1，TGF-β）信号通路中相关基因的表

达对胰岛素信号通路造成影响，二者相互影响，

进而影响秀丽隐杆线虫的寿命、滞育、代谢等

（Narasimhan et al.，2011；Tissenbaum，2015）。 

在动员贮存脂类、碳水化合物、氨基酸等物

质及维持生物体内营养平衡的过程中，激脂激素

（Adipokinetic hormones，AKHs）扮演了重要的

角色（Hahn and Denlinger，2007，2011）。其主

要作用机制为，AKH 与脂肪体中 AKH 受体结

合，AKH 受体引起富能物质的释放，如脂类、

碳水化合物等（Van der Horst，2003；Arrese and 

Soulages，2010；Caers et al.，2015）。AMPK

（AMP-activated protein kinase，AMPK）被描述

为代谢反应的主调控因子。在生物体中，缺乏糖

分、缺氧等胁迫条件均可活化 AMPK，通过活化

下游一系列蛋白进而抑制 ATP代谢相关途径（糖

原、脂肪酸、胆固醇等物质的合成）并促进 ATP

合成相关途径（糖代谢、脂肪酸氧化等）
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（Mantovani and Roy，2011）。在滞育昆虫和滞

育秀丽隐杆线虫的研究中发现，AMPK 表达上

调，促进了脂类物质的动员与氧化，同时抑制合

成代谢，延长昆虫寿命、保证昆虫在低温环境下

的存活（Narbonne and Roy，2008；Rider et al.，
2011）。因而推测 AMPK在昆虫滞育营养物质的

调控中起作用。 TOR（ Target of rapamycin 

signaling，TOR）、依赖于 cGMP 的蛋白激酶

（cGMP-dependent protein kinase，PKG）、神经

肽（Neuropeptide F，NPF）等与昆虫的取食、营

养物质积累、生长、繁殖等相关，但在滞育昆虫

中仍需进一步研究（Hahn and Denlinger，2011）。 

4  总结 

滞育昆虫对营养物质的积累贮存与转化利

用，是其对逆境胁迫的代谢适应。在昆虫滞育期

间，营养物质的转化利用尽管复杂多样，但均为

最小化、最高效地利用体内的营养物质，降低代

谢速率，通过营养物质的积累和不同物质之间的

转化，提高滞育期间的抗逆性，保证滞育期间昆

虫的存活和滞育后期发育。由于不同种类的昆虫

滞育特征不一，其营养物质的积累、变化模式不

同，因此对昆虫滞育营养积累、转化及调控规律

研究，不宜仅凭体内生化物质的变化判断，而需

开展系统性探索。 

外源营养物质对滞育的影响复杂。此前，大

量研究集中于外源营养物质对昆虫滞育的温光

周期反应、滞育率影响等，最新的研究发现，外

源营养物质可通过“食料-寄主-天敌”营养关系

传递其对昆虫滞育、抗寒性的反馈效应。因此，

在研究外源营养物质对昆虫滞育的影响时，可沿

食物链拓展或与生态环境相联系，或有更具价值

的科学发现。 

滞育昆虫营养物质调控机理研究方兴未艾，

但深入研究存在诸多困难，一是相关的分子基础

研究薄弱，大量的信号通路、代谢过程尚不明确；

二是昆虫个体小且不适于基因注射、RNAi等操

作，生物学功能验证较难展开；三是昆虫个体间

差异很大，滞育类型复杂，滞育特征多样化，调

控机制因昆虫而异，故此，目前滞育昆虫营养物

质积累机制研究尚有不少瓶颈，主要围绕胰岛素

信号通路进行，对其他调控通路尚缺乏系统深入

研究。随着研究水平的发展和大量基础性科学发

展，滞育昆虫的营养物质积累、转化和调控研究

会不断深入，必将促进昆虫滞育的理论发现和成

果应用。 
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