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摘  要  滞育是昆虫长期适应不利环境的重要对策之一，对昆虫的生存、繁衍和进化都具有重要意义。滞

育一般分为滞育前期、滞育期和滞育后期 3 个阶段，其中，滞育前期包括滞育诱导期和滞育准备期，是确

保昆虫顺利进入滞育的重要时期。本文首先简要概括了光周期、温度、湿度、食料等外界环境因素在不同

昆虫滞育诱导中的作用；然后系统综述了滞育激素、保幼激素、蜕皮激素、促前胸腺激素和胰岛素等内分

泌激素，生物钟通路的节律基因，以及 DNA 甲基化、小 RNA 和组蛋白修饰等表观遗传修饰在昆虫滞育

过程，尤其是滞育诱导调控中的作用，并以黑腹果蝇 Drosophila melanogaster 的生殖滞育为例，总结了昆

虫滞育诱导调控的分子通路；最后就目前昆虫滞育诱导调控研究中亟待解决的问题和后续重点研究方向进

行了探讨，展望了将昆虫滞育研究应用于害虫防控实践的主要策略和前景。 

关键词  滞育诱导；环境因素；生物钟；内分泌激素；表观遗传修饰 

The molecular regulation of diapause induction in insects 
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Abstract  Diapause is a strategy used by insects to withstand adverse environmental conditions that is critical to the survival, 

propagation and evolution of many species. Diapause has three stages; pre-diapause, diapause and post-diapause. Pre-diapause 

is comprised of an induction and preparation period and is important to successful diapause. We here summarize the 

environmental factors related to diapause induction, review the function of different endocrine hormones and circadian genes, 

as well as epigenetic modifications including DNA methylation, small RNA and histone modifications, in the regulation of 

diapause induction. We also summarize the molecular pathways of diapause induction with reference to the reproductive 

diapause of Drosophila melanogaster. Finally, we discuss unresolved questions in the study of insect diapause induction and 

prospects for the application of diapause research in pest control.  
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滞育是一种发育停滞现象，也是一些昆虫长

期适应不利环境的对策之一。通常，在不利环境

到来前，昆虫会感受环境信号变化，然后由中枢

神经系统接收信号并传递给内分泌调控系统，最

终诱导昆虫滞育，导致生理生化指标发生变化

（Hahn and Denlinger，2007，2011）。滞育对昆
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虫种群自身的意义主要体现在三方面：一是使昆

虫高度适应不良环境；二是使昆虫的生活史与季

节变化相适应；三是使昆虫种群发育整齐

（Denlinger，2002；王满囷和李周直，2004）。

因此，滞育对昆虫的生存、繁衍和进化均具有重

要作用。 

昆虫滞育分为滞育前期、滞育期和滞育后期

三个时期，滞育前期是确保昆虫顺利进入滞育的

关键时期，包括滞育诱导期和滞育准备期两个阶

段；滞育期包括滞育启动、滞育维持和滞育解除

3 个阶段；滞育后期是指滞育打破后时期，此时，

当具备有利环境条件后，昆虫会出现继续发育现

象（Kostal，2006）。其中，昆虫滞育诱导期发生

于不利环境到来前，此时，昆虫能够感受环境信

号变化并做出反应；滞育准备期一般出现在昆虫

滞育诱导期之后或者与滞育诱导期交叉出现，此

时，昆虫体内基因水平发生改变致使代谢等生理

活动出现变化，为进入滞育做准备。滞育诱导期

是昆虫成功进入滞育不可或缺的重要阶段，也是

目前滞育研究的热点之一。 

昆虫滞育诱导主要是由环境因素和内分泌

系统共同调控（Denlinger，2002；王满囷和李周

直，2004；徐卫华，2008）。当外界环境（如光

周期、温度、湿度和食物等）出现变化时，昆虫

可以经生物钟通路感受信号变化并进行传递，信

号到达内分泌系统后会改变保幼激素、蜕皮激素

和促前胸腺激素等内源激素的分泌量，进而调控

下游相关基因的表达量，最终诱导昆虫进入滞育

状态（Emerson et al.，2009；梁辉等，2010）。

此外，近年来有一些研究表明 DNA 甲基化、小

RNA 和组蛋白修饰等表观遗传修饰也参与昆虫

滞育诱导的调控（ Reynolds et al.， 2013 ；

Poupardin et al.，2015；Pegoraro et al.，2016）。

本文对国内外有关昆虫滞育诱导的研究进行了

归纳总结，简要概括了光周期、温度、湿度，食

料等外界环境因素在不同昆虫滞育诱导中的作

用，重点阐述了诱导昆虫滞育的分子调控机制，

并就目前昆虫滞育诱导研究中存在的问题进行

了讨论，以期为后续深入研究昆虫滞育诱导的理

论和机制提供参考。 

1  诱导昆虫滞育的环境因素 

1.1  光周期在诱导昆虫滞育中的作用 

光周期是指昼夜周期中光期和暗期长短的

交替变化，具有季节性特点，是昆虫对未来一定

时期内环境变化趋势进行预测的最可靠的信息

来源，也是影响大多数昆虫滞育诱导的主导因素

（Tauber and Kyriacou，2001）。昆虫滞育诱导的

光周期反应类型主要包括短日照滞育型、长日照

滞育型、中间滞育型和长日照-短日照滞育型。

短日照滞育型是指当日照长度低于临界光周期

时，昆虫便会出现相应虫态的滞育，这也是最为

常见的昆虫滞育类型；长日照滞育型昆虫在日照

长度高于临界光周期时便会在相应虫态进入滞

育；短日照-长日照滞育型昆虫则除了中间日照

时长的光周期范围之外的其他光照时长均可以

诱导其进入滞育；而中间滞育型昆虫恰好与短日

照-长日照滞育型昆虫相反，这类昆虫的滞育仅

发生在中间时长的光周期范围内，而在较长或较

短日照条件下均正常发育（肖海军等，2004）。 

1.2  温度在诱导昆虫滞育中的作用 

温度作为诱导昆虫滞育的重要环境因素，在

改变光周期效应、调控滞育强度等方面都具有重

要作用（朱涤芳等，1992；马国兰等，2015）。

在一些昆虫的滞育诱导过程中，温度起主要调控

作用。如广赤眼蜂 Trichogramma evanescens 

Westwood 在 15 ℃条件下的滞育率达 91%，且

在此温度条件下光周期对其滞育率几乎没有影

响（朱涤芳等，1992）；飞蝗胚胎滞育是由孵化

温度和母代效应共同决定的，马国兰等（2015）

在低温和变温诱导对飞蝗胚胎发育影响的研究

中发现，特定的低温和变温处理不仅没有诱导胚

胎滞育的发生，反而促进后期胚胎在常温下的

发育。 

另外，在主要由光周期诱导滞育的昆虫中，

温 度 也 起 到 不 同 程 度 的 影 响 。 如 草 地 螟

Loxostege sticticalis Linne 在光周期 L8∶D16、温

度 18 ℃条件下，滞育率为 64.9%，在相同光周

期，温度变为 22 ℃条件时，其滞育率则上升为
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88.0%（黄少虹等，2009）；苹果蠹蛾 Cydia 

pomonella L.在长光照（L 16∶D 8）、20 ℃和

30 ℃的温度条件下，滞育率分别为 99.6%和

85.9%（刘月英等，2015）。另外，寄生性昆虫的

滞育诱导效果还受寄主状态，诱导时期和历期等

影响，如周淑香等（2014）研究发现，松毛虫赤

眼蜂 Trichogramma dendrolimi 的最佳滞育诱导

条件为其寄主柞蚕Antheraea pernyi卵在 26 ℃培

养 40 h 后，转入 10 ℃连续低温诱导 31 d；张

俊杰等（2018）研究发现，松毛虫赤眼蜂从卵期

到预蛹初期均可被诱导滞育，以幼虫中期诱导效

果最佳，且诱导温度和历期对其滞育诱导都有影

响。 

值得注意的是，有些昆虫滞育特性更加复

杂，其不同的地理种群也可能会表现出不同的光

周期反应类型。如大猿叶虫 Colaphellus bozoringi 

Baly 江西种群在高温（>20 ℃）条件下为典型

的长日照滞育型昆虫，在其他温度（≤20 ℃）

条件下却出现滞育与光周期无关的现象（Xue 

et al.，2002）；而泰安种群和哈尔滨种群的滞育

则主要取决于日平均气温，与光周期无关（徐强，

2007；周昱晨，2007）。亚洲玉米螟 Ostrinia 

furnacalis（Guenée）的不同地理种群也出现了不

同的滞育类型，郭建青等（2013）研究发现在吉

林农安、河北衡水、广东惠州和海南海口等地该

虫存在中间滞育型和短光照滞育型 2 种滞育类

型，而于洪春等（2018）研究发现哈尔滨的亚洲

玉米螟种群则属于典型的短日照滞育型昆虫。 

1.3  其他因素对昆虫滞育诱导的影响 

对于有些昆虫而言，食物、湿度和种群密度

对其滞育诱导也发挥着一定作用，一般是作为光

周期和温度的协同或调节因子，而非决定因素

（Usua，1970；Wardhaugh，1980；Bell，1976）。

如亚澳白裙夜蛾 Busseola fusca（Fuller）取食生

长期为 6-7 周的玉米时，滞育率为 24%，而取食

生长期为 12-15 周的玉米时，其滞育率则高达

91%（Usua，1970）；大猿叶虫在 25 ℃、光周期

L12∶D12 的条件下，取食 9 种不同的食料时滞

育率会有明显差异，其中取食精半黄小白菜后滞 

育率最低为 32.26%，而其他 8 种食料间无显著

差异，滞育率均在 64.33%-70.63%范围内（周昱

晨等，2007）。在较低湿度条件下，澳洲疫蝗

Chortoicetes terminifera（Walker）的卵滞育率明

显下降（Wardhaugh，1980）；Bell（1976）研究

发 现 仓 储 害 虫 粉 斑 螟 蛾 Ephestia elutella

（Hübner）幼虫在种群密度较高的条件下会发生

滞育。  

2  昆虫滞育诱导的分子调控机制 

当光周期等环境因素发生改变时，昆虫生物

钟信号分子作为重要的输入模块可以感知环境

变化，而内源激素作为重要的中间模块在接受生

物钟信号后，以适当的速率和时间进行合成、分

泌和降解，最终诱导昆虫滞育，出现一系列的生

理变化（Denlinger，2002）。此外，近期研究还

发现 DNA 甲基化、小 RNA 和组蛋白甲基化和

乙酰化修饰等表观修饰对昆虫滞育诱导的调控

也发挥着不容忽视的作用。 

2.1  昆虫滞育诱导的内分泌学研究 

昆虫内分泌系统在接收上游信号后，主要通

过改变各种内源激素的分泌量来传递上游信息，

对下游相关信号通路进行调控（Denlinger，

2002）。对于不同虫态的滞育昆虫，其激素调控

机理存在差异。相关综述已经对不同种激素在昆

虫不同虫态滞育诱导和解除等过程中的调控作

用进行了总结（王满囷和李周直，2004；徐卫华，

2008；Denlinger et al.，2012）。本文以模式昆虫

黑腹果蝇 Drosophila melanogaster 为例，结合相

关研究和综述（Richard et al.，2001；Wu and 

Brown，2006；Emerson et al.，2009），对其生殖

滞育诱导调控所涉及的的主要分子通路进行了

总结并绘制了其核心调控机制的示意图（图 1）。 

2.1.1  滞育激素  滞育激素（Diapause hormone，

DH）是一种由昆虫咽下神经节分泌的肽类激素，

该激素是 20 世纪 50 年代初由 Fukuda（1952）

和 Hasegawa（1957）各自独立在家蚕 Bombyx 

mori（L.）中分离获得，并分别将其命名为滞育

因子和滞育激素（龚椿营，2017）。滞育激素主 
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图 1  黑腹果蝇 Drosophila melanogaster 生殖滞育诱导的分子调控（模式图） 

Fig. 1  The molecular regulation of reproductive diapause induction in Drosophila melanogaster 
 

要影响卵滞育型昆虫的滞育诱导，具有调控卵内

生理生化代谢、推迟发育成熟时间的作用

（Yamashita，1996）。滞育激素不仅参与诱导家

蚕的卵滞育活动，还具有激活家蚕前胸腺合成蜕

皮激素的作用（Watamabe et al.，2007）。 

多化性家蚕品系滞育激素的研究中发现：过

表达滞育激素基因能够影响滞育相关基因的表

达, 导致体内小分子物质海藻糖酶活性增强和

山梨糖醇含量降低的生理现象，但不足以使其后

代蚕卵全部表现为滞育（吴大洋，2002；龚椿营，

2017）；滞育激素对甜菜夜蛾 Spodoptera exgua 

Hübner幼虫的滞育诱导也具有重要调控作用（徐

军，2007）。另外，滞育激素对竹蠹 Omphisa 

fuscidentalis Hampson（幼虫滞育）和棉铃虫

Helicoverpa armigera（Hübner）（蛹滞育）的滞

育解除起关键作用（Zhang et al.，2004；Suang 

et al.，2019），可见滞育激素对不同滞育型的昆

虫作用不同。 

2.1.2  保幼激素  保幼激素（Juvenile hormone，

JH）由咽侧体分泌，可以调控卵黄原蛋白的形成，

并在昆虫的发育、变态和抗逆性等方面具有重要

影响（Riddiford，2008）。保幼激素在昆虫生殖

滞育中也起到重要的调控作用，高俏等（2018）

对其调控机制及其上游信号和下游网络的相关

研究进展进行了较系统的综述。 

保幼激素的减少是成虫滞育的主要原因，将

赤拟谷盗 Tribolium castaneum（Herbst）中保幼

激素合成通路的关键基因保幼激素甲基转移酶

JHAMT 沉默后，其卵黄原蛋白的合成受抑，并

出现生殖滞育现象；而且，滴加外源保幼激素可

打破其生殖滞育（Parthasarathy et al.，2010）。

Liu 等（2016）将大猿叶虫保幼激素受体 Met 基

因沉默后，会出现卵巢发育受抑和脂肪堆积等生

殖滞育表型。 

2.1.3  蜕皮激素  蜕皮激素（20-hydroxyecdysone，

20E）是由前胸腺分泌合成的一类甾醇类化合物，

其除了对昆虫的发育、变态及其繁殖等生命活动

具有重要作用，还常与保幼激素协同作用调控昆
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虫变态等生命活动进程。蜕皮激素的作用方式是

常与其受体 EcR 结合后再与关键蛋白 USP 结合

形成转录复合体，参与蜕皮激素信号途径，进而

调控昆虫的发育（Iwema et al.，2009）。大量研

究显示蜕皮激素在幼虫和蛹滞育昆虫的滞育解

除过程中发挥关键性作用。 

在对麻蝇科昆虫 Sarcophaga crassipalpis 

Macquart 的研究中发现：usp 基因在滞育诱导期

表达量持续降低，直至滞育后期 usp 基因才重新

开始出现上调，此结果表明蜕皮激素对其蛹滞育

的解除发挥关键性调控作用（Rinehart et al.，

2001）。最新研究发现蜕皮激素参与调控柑橘大

实蝇 Bactrocera minax（Enderlein）的蛹滞育终

止过程，其具有增强昆虫个体代谢能力，促进进

一步发育的功能（Dong et al.，2019）。此外，保

幼激素的下降和蜕皮激素的增加还可以对鳞翅

目 害 虫 竹 蠹 幼 虫 的 滞 育 终 止 进 行 调 控

（Singtripop et al.，2002）。 

2.1.4  促 前 胸 腺 激 素   促 前 胸 腺 激 素

（Prothoracicotropic hormone，PTTH）由头部的

脑 神 经 分 泌 细 胞 产 生 ， 具 有 激 活 前 胸 腺

（Prothoracic glands，PG）分泌蜕皮激素的作用。

脑释放促前胸腺激素发挥调控作用主要发生在

昆虫滞育早期，促前胸腺激素的缺乏被认为是目

前导致蛹滞育出现的最主要原因（王满囷和李周

直，2004）。 

棉铃虫在滞育早期（化蛹后不超过 12 h）可

以释放促前胸腺激素，中后期则不再释放促前胸

腺激素，促前胸腺激素含量会出现明显下降（王

方海等，2002）。因此，滞育早期摘除棉铃虫蛹

脑会导致昆虫促前胸腺激素含量降低，昆虫出现

发育停滞现象；中后期其发育不受脑释放的促前

胸腺激素控制，即使此时进行脑的摘除也不会出

现滞育现象（王方海等，2002）。在对甘蓝夜蛾

Mamestra brassicae（L.）的研究中发现，在初滞

育蛹中注入促前胸腺激素可以成功诱导其蛹发

育，这证明了促前胸腺激素含量的缺乏是导致其

蛹滞育的关键因素（Mizoguchi et al.，2013）。 

2.1.5  胰岛素  胰岛素是由胰岛 β 细胞分泌的

蛋白质类激素，具有调节昆虫体内糖、脂肪和蛋

白代谢的作用，从而影响昆虫生长发育、衰老和

行为等一系列生长发育过程（Chistiakova，2008；

谢鹏飞等，2018）。胰岛素作为重要的内分泌激

素，其通路还能够参与果蝇等一些昆虫的滞育诱

导调控（Tauber and Kyriacou，2001；Sim and 

Denlinger，2013）。 

当环境因素发生改变时，果蝇脑中的神经分

泌细胞（Neurosecretory cell，NSC）受刺激会分

泌类胰岛素蛋白 ILP，促进胰岛素受体（Insulin 

receptor，IR）和胰岛素受体底物（Insulin receptor 

substrate）相结合，进而调控咽侧体合成保幼激

素，作用于卵巢和脂肪体，从而抑制卵黄蛋白的

形成（Rinehart et al.，2001）（图 1）。研究发

现胰岛素类似肽在秀丽隐杆线虫 Caenorhabditis 

elegans 幼虫滞育过程中也发挥着重要调控作用

（Matsunaga et al.，2016）。 

另外，在尖音库蚊 Culex pipiens 生殖滞育的

研究中进一步发现，胰岛素信号作为保幼激素的

上游信号分子，能够诱导昆虫出现滞育表型，而

且滴加外源激素（如保幼激素）可逆转干扰胰岛

素受体 IR 或下游 foxo 基因后导致的滞育表型，

使其正常发育（Sim and Denlinger，2008）。蛋白

激酶 B（Protein kinase B，PKB/AKT）在胰岛素

等因子的激活下能够参与昆虫众多的生命活动

进程。AKT 磷酸化后可以激活磷脂酰肌醇-3 激

酶（Phosphatidylinositol 3 kinase，PI3K），从而

导致胰岛素下游 FOXO 通路等多个下游基因被

激活，使昆虫出现细胞周期受抑、抗性增强、代

谢减弱等滞育表型（Williams et al.，2006；Siddle，

2011；Manning and Toker，2017）。最新研究发

现，家蚕中 AKT 信号通路作为胰岛素的上游调

控基因参与其卵滞育诱导的调控（Gu et al.，

2019）。由此可见，胰岛素信号通路不是独立作

用于昆虫滞育的调控，其不仅接受上游生物钟通

路信号还将信号传递给下游内分泌通路中的保

幼激素通路。 

2.2  生物钟通路在昆虫滞育诱导中的作用 

生物钟对于昆虫而言，能够准确计时其一系

列的重要行为和生理进程，对其细胞分化、型变、
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交配，迁徙和滞育等生命活动都具有重要意义

（Sakai and Ishida，2001；Matsuo et al.，2003；

Ikeno et al.，2010；Sauders，2020）。昆虫的生

物钟由三部分组成，包括输入系统、核心时钟系

统和输出系统。输入系统主要负责接受环境信号

并将信号传递到振荡器；核心时钟系统主要受振

荡器的调控，能够接受外界信号，并引起节律基

因的启动和表达；输出系统主要功能是将振荡器

中的信号传递到效应器，调控昆虫的生理生化反

应（Cermakian and Sassonecorsi，2000；陈文峰

等，2011）。 

昼夜节律基因对生物钟通路的调控起关键

作用，目前已发现的核心基因主要包括 period 

(per)、timless (tim)、cycle (cyc)、clock (clk)、

cryptochrome (cry)和 vrille (vri)等（Sakai and 

Ishida，2001；Ikeno et al.，2010）。通过核心反

馈环路调控昼夜节律生物钟的调控通路在果蝇

中已研究地较为透彻，其调控模式主要如下：

CYC-CLK 异二聚体在细胞核中作为转录因子促

进 per 和 tim 基因的表达；细胞核中 per 和 tim

的 mRNA 在傍晚被运输到细胞质中，分别翻译

成 PER 和 TIM 蛋白，之后，形成 PER-TIM 二聚

体；一方面，PER-TIM 二聚体可以进入细胞核

中发生降解，造成其蛋白水平下降并且引发 cyc

和 clk 基因结合形成二聚体 CYC-CLK，抑制

PER、TIM 蛋白的降解，使 per 和 tim 继续在细

胞核中发生转录；另一方面，在光照条件下，

CRY 和 TIM 蛋 白 能 够 结 合 形 成 二 聚 体

CRY-TIM，从而抑制二聚体 PER-TIM 发挥作用

并导致其 TIM 蛋白的降解（Emerson et al.，

2009）。 

节律基因对昆虫滞育诱导的调控模式包括

正反馈和负反馈 2 种，以短光照滞育型昆虫为

例，正反馈调控是指昆虫该基因被沉默后，无论

光周期如何改变，均会出现滞育现象；负反馈调

控机制是指昆虫该基因被沉默后，则无论光周期

条件如何，均会出现不滞育现象（Ikeno et al.，

2010）。因此，对于短光照滞育昆虫的反馈调控

基因的研究：干扰昆虫该基因后放回原光照继续

饲养，若在长光照条件下观察到昆虫出现滞育现

象，则证明该基因为正反馈调控基因；若在短光

照条件下观察到昆虫出现不滞育或者滞育率降

低现象，则证明该基因为负反馈调控基因。 

通常情况下，同一节律基因对不同昆虫的反

馈作用也不尽相同。其中，对于大多数滞育昆虫

而言，per 基因都被认为是其重要的负反馈调控

基因，该基因被沉默后会使短光照滞育型昆虫在

短光照下不能进入滞育状态，如点蜂缘蝽

Riptortus pedestris (Fabricius)（Ikeno et al.，2010；

Ikeno et al.，2011a，2011b）和尖音库蚊 Culex 

pipiens L.等（Meuti et al.，2015）；但是对于个

别昆虫而言，该基因也会起正反馈调控作用，如

将同样是短光照滞育型昆虫麻蝇 Sarcophaga 

bullata Parker 的 per 基因沉默后，其在长光照条

件下仍会出现滞育表型（Han and Denlinger，

2009）。最新研究发现，丽蝇蛹集金小蜂 Nasonia 

vitripennis（Walker）的 per 基因被干扰后，不仅

会出现蛹滞育推迟的现象，还会引起其他基因表

达量的变化（Benetta et al., 2019）。cyc 基因调控

昆虫滞育的反馈机制也存在差异。短光照滞育型

昆虫点蜂缘蝽的 cyc 基因被沉默后，即使在长光

照条件下仍会出现雌虫卵巢发育受抑、雄虫附腺

紧缩等生殖滞育表型（Ikeno et al.，2010）。但是，

干扰尖音库蚊的 cyc 基因后，昆虫发育状态无显

著变化（Meuti et al.，2015）。 

另外，节律基因与保幼激素在调控昆虫滞育

方面也存在着紧密联系，Ikeno 等（2010）对点

蜂缘蝽生殖滞育的研究中发现保幼激素的应用

与可以打破在长光照条件下干扰 cyc基因后出现

的滞育现象，诱导雌虫卵巢继续发育，但是对短

光照条件下干扰 per 基因后出现的非滞育现象起

协同作用，能够促进昆虫继续发育。 

2.3  表观遗传修饰对昆虫滞育诱导的调控 

表观遗传修饰是指在不改变基因核苷酸序

列的情况下，通过 DNA 甲基化、小 RNA 和组

蛋白修饰等调控而导致基因表达水平的变化，其

对昆虫的生长、发育、繁殖及衰老等在内的整个

生命过程都发挥着关键性作用，具体表现在抗逆

性、代谢调控和细胞增殖等多个方面（Bonasio，
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2015；Mukherjee et al.，2015）。近年来，表观

遗传修饰在昆虫滞育诱导过程中的作用也已经

在果蝇、麻蝇和丽蝇蛹集金小蜂等多种昆虫的研

究中得到证实（Reynolds，2017）。 

2.3.1  DNA 甲基化对昆虫滞育诱导的调控   

DNA 甲基化是表观遗传修饰的重要形式, 它不

仅对生物的生长发育具有重要的调控作用, 而

且参与了生物对各种逆境胁迫的应答过程

（Bonasio，2015；陈玮等，2015）。DNA 的甲

基化主要通过 DNA 甲基转移酶来实现，主要包

括 Dnmt1、Dnmt2 和 Dnmt3 三种类型，其中

Dnmt1 为维持甲基转移酶，负责维持细胞分裂过

程中已经存在的甲基化模式；Dnmt3 被称为从头

甲基化酶，负责建立新的甲基化模式；而 Dnmt2

对 DNA 表现出较弱的甲基转移酶活性，已被鉴

定为属于一种活性 RNA 甲基转移酶。 

近年来，多项研究发现 DNA 甲基化参与昆

虫滞育诱导的调控。Pegoraro 等（2016）对丽蝇

蛹集金小蜂在不同光周期条件下 DNA 甲基化水

平进行分析发现其 DNA 甲基化水平差异显著，

短光照条件 DNA 甲基化水平显著高于长光照。

沉默 DNA 甲基转移酶 Dnmt1a 基因后，不论长

短光周期都会出现滞育表型且对短光照滞育诱

导力更强，干扰 Dnmt3 后结果与其相一致。除

此之外，DNA 甲基化抑制剂 5-aza 处理丽蝇蛹集

金小蜂后会出现短光照滞育率降低，长光照滞育

率增加且长短光照滞育差异不显著的现象。而对

家蚕卵滞育的研究显示，甲基化抑制剂 5-aza 对

其滞育诱导无显著影响，这可能与家蚕中甲基化

水平较低或实验所用 5-aza 浓度太低等有关（Egi 

et al.，2016）。此外，DNA 甲基转移酶在家蚕的

发育和繁殖过程中具有重要功能（Li et al.，

2019）。因此，DNA 甲基化特别是 DNA 甲基转

移酶诱导家蚕滞育的研究还待进一步实验探究

证实。 

2.3.2  小 RNA 对昆虫滞育诱导的调控   小

RNA（Small RNAs，sRNAs）是维持细胞内稳态

的一种表观修饰类型，主要包括 miRNA、piRNA

和 siRNA 三种类型，在不改变 DNA 序列的情况

下，它们可以通过对 mRNA 和 lncRNA 的修饰

来调控其表达量，从而影响生物体的表型

（Bonasio，2015）。关于小 RNA 调控昆虫滞育

的研究已经在多种昆虫中得到证实。在麻蝇蛹滞

育的研究中发现，小 RNA 通路上相关基因的丰

富度在滞育和非滞育蛹中存在明显的差异，这通

过调控相关基因的表达进而参与滞育调控，滞育

诱导期 piwi、spin-E、Ago2 和 R2D2 基因的表达

量升高，piwi 和 spin-E 变化尤为显著，表明

piRNA 和 siRNA 通路都参与了麻蝇滞育诱导的

整个过程（Reynolds et al.，2013）；此外，miRNA

基因中有 4 个基因在麻蝇非滞育蛹中高表达，沉

默上述基因后会促使麻蝇进入滞育，8 个 miRNA

基因在滞育期间过表达，能够提高热激蛋白和耐

寒性基因的表达，促进麻蝇滞育诱导的发生

（Reynolds et al.，2017），可见 3 种类型的小 RNA

通路都参与麻蝇滞育诱导的调控。在尖音库蚊成

虫滞育的研究中发现，非滞育雌虫的体内存在多

种 miRNA 基因的表达量高于滞育雌虫现象，但

是各类基因的动态变化不一致。其中，4 种

miRNA 在成虫早期出现基因表达上调显著，2

种 miRNA 在成虫末期现基因表达量显著上调，2

种 miRNA 基因在成虫前、后期均出现表达量显

著上调现象（Meuti et al.，2018）。 

2.3.3  组蛋白修饰对昆虫滞育诱导的调控   组

蛋白修饰是指组蛋白在相关酶的作用下发生甲

基化、乙酰化、磷酸化等修饰，具有调控基因表

达、维持基因组稳定性和染色体结构等重要作

用。其中，组蛋白甲基化和乙酰化已经证实对诱

导昆虫滞育起关键性调控作用。对麻蝇蛹滞育的

研究发现，Dpy-30 基因在短光照条件下出现下

调是导致其滞育的主要原因（Poupardin et al.，

2015），麻蝇 3 龄幼虫前 3 d 对其 Dpy-30 基因

干扰，会导致组蛋白 H3（H3K4）甲基化活性下

降，同时组蛋白去甲基化酶基因 LSD1 、

Su(var)3-9 的表达量显著上调，然后在 10-40 d

后会出现脂肪堆积、代谢减弱等一系列滞育表型

（Kostal et al.，2000；Czermin，2001）。昆虫

常通过改变体内组蛋白修饰基因的表达量方式

间接参与滞育诱导的调控，如研究发现组蛋白乙

酰化基因 reptin 在蟋蟀 Allonemobius socius
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（Scudder）不同发育阶段处于动态变化，在滞

育诱导期会出现显著上调，而滞育后则出现急剧

下调（Reynolds and Hand，2009） 

2.4  昆虫滞育诱导调控其它的相关基因和信号

通路 

昆虫滞育诱导涉及多种通路，是多个基因共

同作用的结果（Emerson et al.，2009；Gu et al.，

2019）。除了上文已提到的分子调控机制外，研

究者们对昆虫滞育诱导的研究中还发现脂肪代

谢基因和细胞周期基因也具有重要作用，如干扰

大猿叶虫脂肪代谢基因 fas2 后，结果会出现 SOD

酶的表达量显著下调，而 GST 则出现显著上调，

出现抗逆性减弱现象，影响滞育诱导的发生（Tan 

et al.，2017）；丽蝇蛹集金小蜂幼虫滞育的研究

过程中发现其管家基因 RpL32 和细胞周期调控

基因 pcna、cyclin E、P53 下调都有利于细胞周

期发生阻滞，进而对其滞育的分子调控起重要作

用（Shimizu et al.，2018）。另外，比较组学的应

用有利于进一步解析昆虫滞育的分子调控机制。

比如，对尖音库蚊（Hickner et al.，2015）和麻

蝇（Reynolds et al.，2016）进行比较转录组分析，

结果发现其滞育前后组蛋白修饰相关基因的表

达量存在显著差异，从而进一步验证了组蛋白修

饰对其滞育诱导的调控作用。此外，Zhou 等

（2019）对柑橘大实蝇滞育和非滞育虫态不同发

育阶段的比较转录组分析发现，蜕皮激素的合

成、胰岛素信号通路、细胞周期和代谢通路都可

能参与其滞育的调控；通过对飞蝗 Locusta 

migratoria（L.）卵巢、脂肪体（Hao et al.，2019）

和中枢神经系统（Jarwar et al.，2019）转录组数

据的比较分析，得到一系列与其卵滞育诱导的母

代效应相关的基因，为挖掘新的参与飞蝗卵滞育

调控的关键基因和信号通路和进一步深入研究

其分子机制提供了很好的线索。 

3  总结与展望 

滞育是很多昆虫应对逆境的重要策略，滞育

相关研究是探讨昆虫对不利环境的适应机制的

重要方面之一。昆虫是如何感知光周期、温度和

湿度等外界信号及其变化并作出滞育决策，然后

又如何一步步传递该信息，并从基因水平到生理

水平进行准备并逐步进入滞育状态的，这些问题

都需要广泛而深入的研究来阐明。目前对昆虫滞

育分子机制的研究取得了很大的进展，然而，仍

有很多方面尤其是滞育诱导调控相关机制的研

究还面临诸多挑战。生物钟通路调控滞育的研究

目前主要明确了核心节律基因对少数昆虫滞育

诱导的影响，但其在不同滞育类型或同种滞育类

型的不同昆虫中功能的异同，以及其他节律基因

在滞育诱导中的作用和机制还需进一步在更多

昆虫中进行研究。由于很多昆虫基因组中甲基化

程度较低，仅在丽蝇蛹集金小蜂和家蚕等很少昆

虫中有滞育相关研究的报导；小 RNA 和组蛋白

修饰对滞育的调控还需在更多昆虫中进一步探

究其具体分子机制及其规律。  

昆虫滞育诱导机制的研究不仅对明确昆虫

对环境的适应机制有重要理论意义，而且在生产

实际的应用方面对害虫防控也具有重要的参考

价值（Denlinger，2008；Khyati and Seth，2017）。

将滞育相关研究应用于害虫防控的技术和策略

主要有以下几个方面：一是根据不同昆虫滞育诱

导或解除的具体调控机制，研发相关激素类似物

或其拮抗剂（Denlinger，1976；Yamashita，1996），

以及 RNA 干扰制剂等，反季节诱导或解除滞育，

进而降低昆虫种群数甚至致死；二是通过改变环

境条件，如人为地延长或减少光照时长（Hayes 

et al.，1970，1974）或夜间使用光照脉冲进行干

扰（Ankersmit，1968），使田间昆虫不进入滞育，

随 后 暴 露 于 不 利 环 境 进 而 导 致 昆 虫 死 亡

（Denlinger，2008）；三是通过转基因或基因编

辑等技术建立非滞育突变体种群，并将其引入野

生种群，通过交配繁殖产生非滞育后代，进而无

法抵抗逆境，从而达到害虫防治的效果（Bloem 

et al.，2006；Goto et al.，2006；Denlinger，2008；

Khyati and Seth，2017）；四是通过人为诱导天敌

昆虫滞育，可通过低温保藏延长其货架期，还可

提高其抗逆性和繁殖力，并延长有效防控的作用

时间，有助于天敌昆虫的商业化并降低其成本，

更加高效地利用天敌昆虫（Foerster and Doetzer，
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2006；张洁等，2013；高飞等，2019）。  

随着基因组、转录组、小 RNA 组、翻译组、

代谢组和蛋白组等各种组学测序和生物信息分

析技术和平台的日趋成熟，以及各种表观遗传相

关修饰水平检测和修饰位点鉴定技术的发展和

突破，利用多组学联合分析方法，结合 RNA 干

扰和 CRISPR/Cas9 等基因功能验证技术手段，

将成为开展不同类型昆虫滞育相关系统研究的

主要趋势：首先从组学水平上解析昆虫滞育诱导

的调控机制，然后从中筛选鉴定关键信号通路和

核心调控基因并验证其功能，以揭示滞育诱导调

控的具体分子机制，这将有助于阐明昆虫滞育诱

导的分子机理，对进一步探明昆虫对环境的适应

机制具有重要理论价值，并可对害虫综合治理技

术体系，尤其是绿色防控技术的发展和完善提供

重要的科学基础。相信昆虫滞育诱导、维持和解

除等过程中的未解之谜将被进一步揭示，并更好

地应用于害虫防治以及天敌昆虫的保护和利用。 
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