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伞裙追寄蝇滞育和非滞育蛹在脂代谢中的 

差异表达基因分析* 
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摘  要  【目的】 为了分析脂代谢相关的差异表达基因和代谢通路在伞裙追寄蝇 Exorista civilis 滞育调

控过程中的作用。【方法】 本研究利用高通量测序对伞裙追寄蝇滞育和非滞育蛹进行转录组学分析，通过

生物信息学方法筛选出与脂代谢相关的差异表达基因，并进行了 GO 和 KEGG 富集分析。【结果】 在 GO

富集分析中，差异表达基因共富集到 48 个 GO 条目中，而生物过程富集的差异表达基因数量最多。在 KEGG

富集分析中，成功注释的 112 个差异表达基因，其中 48 个上调表达，64 个下调表达，涉及 15 条通路，

主要包括甘油磷脂代谢、脂肪酸降解及甘油磷脂代谢等通路，富集在这些通路中的差异表达基因呈现不同

的表达趋势。【结论】 在脂代谢中脂酰辅酶 A 还原酶、硬脂酰辅酶 A 脱氢酶和磷酸甘油脱氢酶的差异表

达分析可能对伞裙追寄蝇滞育期间的表皮形成、抗寒性提高及能量传递有着重要的影响。 

关键词  伞裙追寄蝇；差异表达基因；脂代谢；转录组 

Analysis of differentially expressed genes in the lipid metabolism 
between diapausing and non-diapausing pupae of Exorista civilis 
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Inner Mongolia Normal University, Hohhot 010022, China) 

Abstract  [Objectives]  To analyze the roles of differentially expressed genes and metabolic pathways related to lipid 

metabolism in the diapause of Exorista civilis. [Methods]  High-throughput sequencing was used to complete the 

transcriptomic analysis of diapausing and non-diapausing pupae. Differentially expressed genes related to lipid metabolism 

were screened with bioinformatic methods and analyzed using GO and KEGG enrichment. [Results]  GO enrichment 

analysis indicates that differentially expressed genes were enriched to 48 GO terms and that the largest number were enriched 

by biological processes. KEGG enrichment analysis successfully annotated 112 differentially expressed genes involved in 15 

pathways, of which 48 were up-regulated and 64 down-regulated. Differentially expressed genes were mainly involved in the 

glycerophospholipid metabolism, fatty acid degradation and the glycerolipid metabolism. Differentially expressed genes 

enriched in these pathways showed different expression trends. [Conclusion]  Fatty acyl-CoA reductase, stearoyl-CoA desaturase 

(delta-9 desaturase), and glycerol-3-phosphate dehydrogenase are differentially expressed in the lipid metabolism of E. civilis, 

and may therefore play an important role in formation of the epidermis, cold resistance and energy transfer, during diapause. 
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滞育是昆虫抵御不良环境，延续种群生存的

重要遗传适应策略（徐卫华，2008）。在昆虫滞

育维持阶段，脂类、碳水化合物和甘油水平逐渐

下降（Hahn and Denlinger, 2011）。脂类，尤其是

甘油三酯，作为昆虫生命活动过程中重要的能源

物质和代谢水的提供物，与昆虫滞育的发生、维

持和终止有密切的关系。在家蚕 Bombyx mori 滞

育卵中发现，积累的大量脂质会随着胚胎发育逐

渐分解成甘油和脂肪酸，脂肪酸氧化可以为胚胎

发育提供能量（吴大洋，2002）；由此可见脂类

对昆虫滞育期间保持能量平衡至关重要（Batz 

and Armbruster，2018）。 

近年来，高通量技术的迅速发展促进了非模

式昆虫转录组学方面的研究，转录组是昆虫在一

定生理状态下全部转录产物的集合，包括

mRNA，rRNA，tRNA（岳桂东等，2012）。可

以将昆虫在不同条件下的基因信息与表型建立

联系，从而促进了关于基因功能、生长发育、系

统发育和生理生化等研究内容的发展（David 

et al., 2006）。目前，对天敌昆虫进行转录组学的

研究主要集中在寄生蜂。安涛等（2017）通过转

录组测序比较分析了烟蚜茧蜂 Aphidius gifuensis

滞育相关的差异表达基因，结果表明这些滞育关

联的基因与自身防御、表皮黑化、耐寒性、脂类

代谢和转录调控密切相关。刘敏等（2020）通过

对茶足柄瘤蚜茧蜂 Lysiphlebus testaceipes 测序

转录组分析，发现脂代谢相关差异表达基因可能

与提高其在滞育期间的免疫力有关，而与激素合

成相关的差异基因上调表达可能抑制该蜂卵巢

的发育。因此，探讨昆虫脂代谢相关的差异基因

及其代谢途径具有重要意义。 

伞裙追寄蝇 Exorista civilis 隶属于双翅目，

寄蝇科，是多种鳞翅目害虫的优势寄生性天敌，

具有野外寄生率高，寄主范围广泛等特点。目前

对伞裙追寄蝇滞育相关的脂代谢研究主要集中

在生理生化方面，相关报道表明伞裙追寄蝇滞育

蛹中的脂类物质——甘油显著低于非滞育蛹，这

可能是由于脂类物质是伞裙追寄蝇维持滞育的

重要消耗物（孙程鹏，2017）。然而对于从分子

水平探究寄蝇滞育关联基因的相关研究仍较为

缺乏，本研究通过使用高通量测序对伞裙追寄蝇

滞育和非滞育蛹进行转录组分析，通过生物信息

学分析探讨与脂代谢相关的滞育调控基因，为今

后进一步研究伞裙追寄蝇滞育调控的分子机制

奠定理论基础。 

1  材料与方法 

1.1  供试昆虫及饲养 

伞裙追寄蝇采自于内蒙古自治区呼和浩特

市沙尔沁，带回室内，以 20%的蜂蜜水喂养；寄

主粘虫为实验室饲养，幼虫饲养于预先放有人工

饲料的塑料养虫盒中（20 cm10 cm）饲养至 5

龄后，转入亚克力养虫盒（35 cm30 cm10 cm）

中饲养，同时放入已交配的伞裙追寄蝇，在亚克

力盒中放入适量的人工饲料，并在盒中悬挂 20%

蜂蜜水的棉球。每盒粘虫与伞裙追寄蝇的释放比

例为 50∶1，置于温度为（25±1）℃，相对湿度

为 70%±10%，光周期为 16L∶8D 的人工气候箱

中饲养。待伞裙追寄蝇成功寄生后，将末龄获得

寄生的粘虫放入装有灭菌土的养虫圆盒中饲养，

每日喷水，保持灭菌土的水分。 

1.2  样品收集 

前期的研究表明，伞裙追寄蝇滞育诱导的温

度为（11±1）℃，光周期为 8L∶16D，滞育虫态

为蛹。伞裙追寄蝇成功寄生的粘虫置于温度为

（ 25±1）℃，光周期为 16L∶ 8D，湿度为

70%±10%的环境条件下饲养，直至伞裙追寄蝇

的 3 龄幼虫出现。将一部分伞裙追寄蝇 3 龄幼虫

置于人工气候箱温度为（11±1）℃，光周期 8L∶

16D，湿度为 70%±10%、光照强度为 8 800 lx 的

滞育诱导条件下持续诱导 40 d，待伞裙追寄蝇化

蛹后，将滞育蛹经过液氮处理，放入﹣80 ℃冰

箱保存；将另一部分寄蝇 3 龄幼虫放入温度为

（25±1）℃，光周期 16L∶8D，湿度为 70%±10%

的人工气候箱中继续饲养，直至伞裙追寄蝇蛹出

现，收集非滞育蛹作为本实验的对照组。将非滞

育蛹经过液氮处理，放入﹣80 ℃冰箱保存。每

组 3 个生物学重复，每个生物学重复以 2 头蛹为
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样本。 

1.3  样品总 RNA 的提取 

将伞裙追寄蝇滞育（Diapause，D）和非滞

育（Non-diapause，ND）组的蛹进行总 RNA 提

取，每组收集两头蛹，每组 3 个生物学重复，每

头蛹的重量平均为 0.6 g。 

将 50-100 mg 冰冻伞裙追寄蝇滞育蛹和非滞

育蛹放入消毒过的研钵内，倒入液氮，研碎，并

加入 1 mL 的 TRIZOL 匀浆，注意避免 DNA 污

染。将样本转移至 1.5 mL 的 EP 管中，在温度为

15-30 ℃下静置 5 min，取上层的无色的水相置

于干净的 EP 管中，加入 0.5 mL 异丙醇，在

15-30 ℃条件下静置 10 min，然后在 12 000 g 的

条件下离心 10 min，去除上清液，加入 1 mL 75%

乙醇洗涤 RNA 沉淀，摇匀，在 2-8 ℃下离心。

弃除乙醇液体，静置 5-10 min，对 RNA 沉淀进

行干燥处理。重悬 RNA 沉淀时，使用无 RNA

酶的水或 0.5% SDS 溶液，对沉淀进行再溶解。 

RNA 样品质量检测使用 Nanodrop 进行，首

先用无RNA酶的水作为空白对照，测出OD260/280

值；然后将在含 2 μL储存液的EP管中加入 98 μL

无 RNase 水，离心混匀后测出 OD260/280 值。最

后为了确定抽提 RNA 完整性和 DNA 污染状况，

使用甲醛变性琼脂糖电泳。 

1.4  文库构建与测序 

检测伞裙追寄蝇 D 和 ND 组样品，质检合格

后，首先使用反转录引物 Oligo dT，然后打断

mRNA，以它的片段作为模板，碱基配对合成第

一链 cDNA，然后继续合成二链，合成后进行纯

化双链、修复和加 poly (A)尾。最后进行 PCR 扩

增，纯化获得的产物，得到最终的文库。在文库

构建完成之后，进行文库的质量检验。 

之后上机测序，过滤 raw reads，去掉低质量

的 reads 后，将获得的 clean reads 采用 Trinity 拼

接成转录本，利用 Corset 程序对转录本进行层次

聚类，获得最长的 cluster 序列进行后续的分析。 

1.5  生物信息学分析 

测序得到的原始测序序列 raw reads，需要去

除带接头（adapter）的 reads，去除 N（N 表示

无法确定碱基信息的比例大于 10%的 reads）；去

除低质量 reads（质量值 Qphred ≤ 20 的碱基数

占整个 reads 的 50%以上的 reads）。 

获得 clean reads 后，采用 Trinity 对 clean 

reads 进行拼接以获取后续分析的参考序列。将

拼接得到的转录本序列，将每个样品的 clean 

reads 往 ref 上做 mapping。该过程采用了 RSEM

软件，进一步得到了每个样品比对到每个基因上

的 readcount 数目，并对其进行 FPKM（Expected 

number of fragments per kilobase of transcript 
sequence per millions base pairs sequenced）转换，

进而分析基因的表达水平。 

最 后 根 据 域 值 Padj<0.05 ， 且 |log2fold 

change|>1 的 条 件 筛 选 出 差 异 表 达 基 因

[(Differentially expressed genes ， DEGs); fold 

change (FC)]为差异倍数，Padj 为校正后的 P 

value，Padj 越小，表示差异越显著。 

运用 GOseq 方法对差异表达基因进行 GO

富集分析（Young et al.，2010），首先将 DEGs

映射到 GO 数据库的条目中，将得到的每个条目

的基因数量，与全部基因进行对比，确定 DEGs

显著富集的条目。 

利用 KEGG Pathway 的数据库，基于超几何

检验，将 DEGs 映射到 pathway，然后进行显著

性富集分析，在这里 N 为所有基因中具有

Pathway 注释的基因数目；n 为 N 中差异表达基

因的数目；M 为所有基因中注释为某特定

Pathway 的基因数目；m 为注释为某特定 Pathway

的差异表达基因数目，所运用的计算公式为： 

1

0

1
m

i

M n M

i n i
P

N

n





  
     

 
 
 

 。 

2  结果与分析 

2.1  转录本拼接 

转录组测序经 Trinity 拼接，共得到 137 725

个转录本序列，转录本的拼接长度主要分布在

200-500 bp，占转录本总数的 32.64%；其次是拼
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接长度分布在 500-1 000 bp，占转录本总数的

25.71%；拼接长度分布在 1 000-2 000 bp 的数量

占转录本总数的 21.14%；拼接长度大于 2 000 bp

的数量占转录本总数的 20.51%（图 1）。 
 

 
 

图 1  拼接转录本长度分布图 

Fig. 1  Distribution of spliced transcript length 

 
 

2.2  差异表达基因的 GO 富集分析 

在伞裙追寄蝇非滞育和滞育蛹中，脂代谢相

关的差异表达基因共富集到 48 个 GO 条目中，

分为生物过程、细胞成分和分子功能三部分，差

异表达基因富集前 10 位的如图 2 中所示。其中 

36 种代谢途径属于生物过程，9 种代谢途径属于

分子功能，3 种代谢途径属于细胞成分。脂代谢

相关的差异表达基因在脂质代谢过程富集的数

量最多，共计 136 个，其次是脂质生物合成，含

87 个 DEGs；在细胞脂质代谢过程，含 86 个

DEGs。 

 

 
 

图 2  伞裙追寄蝇滞育和非滞育蛹在脂代谢中的差异表达基因 GO 富集分析 
Fig. 2  Analysis of GO enrichment of differentially expressed genes in the lipid metabolism  

between diapausing and non-diapausing pupae of Exorista civilis 



·828· 应用昆虫学报 Chinese Journal of Applied Entomology 59 卷 

 
 
 

2.3  差异表达基因的 KEGG 富集分析 

通过筛选阈值，成功获得 KEGG 注释的脂

代谢相关的差异表达基因共 112 个，其中上调个

数为 48 个，下调的个数为 64 个。在伞裙追寄蝇

滞育期间，对差异表达基因进行 KEGG 通路富

集分析中，结果表明差异表达基因富集于 15 条

通路中，分别为 α-亚麻酸代谢、花生四稀酸代谢、

不饱和脂肪酸的生物合成、醚类脂质代谢、脂肪

酸的生物合成、脂肪酸降解、脂肪酸伸长、甘油

脂代谢、甘油磷脂代谢、亚油酸代谢、原生胆汁

酸的生物合成、鞘磷脂代谢、类固醇生物合成、

类固醇激素生物合成及酮体的合成和降解。其中

在甘油磷脂代谢通路中，差异表达基因富集的数

量最多，含 23 个 DEGs；其次是脂肪酸降解，

含 16 个 DEGs；甘油脂代谢，含 13 个 DEGs

（表 1）。 

在脂肪酸降解通路中，脂酰辅酶 A 还原酶

（Fatty acyl-CoA reductase，FAR）呈现了不同程

度的上调和下调，差异倍数最高可达 146.49 倍。

超长链酰基辅酶 A 脱氢酶仅为上调表达，这是

催化超长链脂肪酸生成脂肪醇过程中的关键酶

（图 3）。在脂肪酸合成通路中，脂肪酸合成酶

既有上调表达，也有下调表达，上调倍数最高可

为 41.26 倍，下调倍数为 116.58 倍，脂肪酸合成

酶在昆虫中的主要作用为影响脂质积累、生殖能

力以及表皮的正常功能。在脂肪酸延长通路中，

超长链脂肪酸蛋白质的延伸（Elongation of very 

long chain fatty acids protein），既有上调表达，

也有下调表达。 

在类固醇生物合成通路中，差异表达基因甾

醇 O-酰基转移酶（Sterol O-acyltransferase， 

S O A ）及溶酶体酸脂酶 / 胆固醇酯水解酶 
 

表 1  伞裙追寄蝇滞育和非滞育蛹的差异表达基因在脂代谢相关通路的富集分析 

Table 1  KEGG pathway analysis of diapause-associated genes related to lipid metabolism in Exorista civilis 

通路 

Pathway 

编号 

ID 

差异表达基因

的数量 

Number of 
differentially 

expressed genes

上调差异 

表达基因 

Up-regulation of 
differentially 

expressed genes 

下调差异 

表达基因 

Down-regulation 
of differentially 
expressed genes

α-亚麻酸代谢 Alpha-Linolenic acid metabolism ko00592 2 1 1 

花生四稀酸代谢 Arachidonic acid metabolism ko00590 4 1 3 

不饱和脂肪酸的生物合成 

Biosynthesis of unsaturated fatty acids 
ko01040 5 5 0 

醚类脂质代谢 Ether lipid metabolism ko00565 7 4 3 

脂肪酸的生物合成 Fatty acid biosynthesis ko00062 4 2 2 

脂肪酸降解 Fatty acid degradation ko00071 16 9 7 

脂肪酸伸长 Fatty acid elongation ko00062 8 2 6 

甘油脂代谢 Glycerolipid metabolism ko00561 13 6 7 

甘油磷脂代谢 Glycerophospholipid metabolism ko00564 23 8 15 

亚油酸代谢 Linoleic acid metabolism ko00591 2 0 2 

原生胆汁酸的生物合成 Primary bile acid biosynthesis ko00120 1 0 1 

鞘磷脂代谢 Sphingolipid metabolism ko00600 8 1 7 

类固醇生物合成 Steroid biosynthesis ko00100 2 0 2 

类固醇激素生物合成 Steroid hormone biosynthesis ko00140 9 4 5 

酮体的合成和降解  

Synthesis and degradation of ketone bodies 
ko00072 8 5 3 
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图 3  伞裙追寄蝇滞育和非滞育蛹差异表达基因在脂肪酸降解通路中的富集分析 
Fig. 3  Enrichment analysis of differentially expressed genes in fatty acid degradation pathway  

in diapause and non-diapause pupae of Exorista civilis 

红方框表示差异基因上调，绿方框表示差异基因下调。 

Red boxes indicate differential gene up-regulated, green boxes indicate differential gene  
down-regulated, and red ovals indicate differential metabolite up-regulated. 

 
（ Lysosomal acid lipase/cholesteryl ester 

hydrolase）均为下调表达。在亚油酸代谢中，注

释为细胞色素 P450 差异表达基因只有 1 个，为

下调表达，是一类能够代谢昆虫内源化合物（如

激素等）和外源性化合物（如植物次生物质和杀

虫剂等）的酶系。在甘油磷脂代谢中，共有 23

个差异表达基因，其中 3-磷酸甘油脱氢酶

（Glycerol-3-phosphate dehydrogenase，GPDH）

上调表达；在不饱和脂肪酸的生物合成中，硬脂 

酰 辅 酶 A 脱 氢酶 （ Stearoyl-CoA desaturase 

(delta-9 desaturase)，SCD），均为上调表达，最

高上调倍数为 60.24 倍。 

3  讨论 

通过比较滞育和非滞育蛹的差异表达基因，

发现脂代谢在伞群追寄蝇的滞育进程中有重要

影响。在昆虫滞育期间，脂质是其最丰富的能量

准备，可以满足长期能量需求，并且大多数在滞 
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育期间非取食的昆虫主要消耗脂质（Sinclair，

2015；Sinclair and Marshall，2018），滞育期间的

脂质保护是昆虫成功越冬和提高越冬后种群适

应度的关键因素（Gomi，2000）。因此，明确伞

群追寄蝇滞育过程中的脂代谢有助于进一步探

明其滞育调控的分子机制。 

在伞群追寄蝇滞育期间，脂代谢相关的差异

表达基因数量较多，涉及 15 条 KEGG 代谢通路，

主要包括脂肪酸降解、不饱和脂肪酸的生物合成

及甘油磷脂代谢等通路。滞育和非滞育蛹的差异

表达基因差异倍数最显著的是 FAR，FAR 在伞

裙追寄蝇滞育期间呈现不同程度的表达水平，既

有上调表达，也有下调表达。目前关于 FAR 在

昆虫生理活动中的作用主要表现为参与信息素

以及表皮醇类及蜡酯的合成（郑天祥等，2017）。

在意大利蜜蜂 Apis mellifera 研究中表明 FAR 在

头部大量表达，并能合成脂肪醇（Teerawanichpan 

et al.，2010）。在果蝇 Drosophila FAR 研究中表

明该基因可将长链脂肪酸转化为相应脂肪醇，形

成内壁疏水性物质（Jaspers et al.，2014）。在白

蜡虫 Ericerus pela 泌蜡的相关基因中，发现

FAR3 参与蜡脂合成（赵遵岭等, 2019）。这些研

究为伞群追寄蝇 FAR 的功能研究奠定了基础，

FAR 在脂肪酸降解通路中将脂肪酸转化为脂肪

醇，脂肪醇作为昆虫表皮形成的重要物质之一，

FAR 因滞育而差异表达可能对伞群追寄蝇滞育

期间的蛹表皮形成产生重要影响。 

在低温诱导滞育的昆虫中，抗寒能力对维持

生命具有重要的作用，而滞育中的脂质积累有助

于提高耐寒性。在滞育和非滞育昆虫体内，脂肪

酸组成存在明显差异（任小云等，2016）。改变

SCD 的表达量或者酶活性会改变细胞内单不饱

和脂肪酸和饱和脂肪酸的比例，尤其是占比最大

的单不饱和脂肪酸油酸和饱和脂肪酸棕榈酸的

比例（Michaud and Denlinger，2006）。在伞裙追

寄蝇滞育的不饱和脂肪酸的生物合成通路中，

SCD 作为催化饱和脂酰辅酶 A 生成单不饱和脂

酰辅酶 A 的关键酶，全部上调表达，这有助于

催化饱和脂肪酸形成不饱和脂肪酸，进而促进了

不饱和脂肪酸的积累。在寄蝇 Pseudosarcophaga 

affinis 研究中发现摄入高饱和脂肪酸食物之后，

可以更好地在高温环境中生存。但昆虫在越冬环

境中则会积累更多的不饱和脂肪酸以抵抗低温

胁迫（苏天运和苏天增，1995）。这与本研究结

果具有一致性，由此可以说明 SCD 上调表达，

是激活不饱和脂肪酸合成的重要因子，这可能对

伞裙追寄蝇在滞育期间抵抗低温环境胁迫发挥

着重要的作用。另外，在伞裙追寄蝇滞育期间，

甘油磷脂代谢通路中的 GPDH 显著上调，从果

蝇 Drosophila 的研究中发现，GPDH 具有传递能

量，维持组织的 NAD+/NADH 比例（White and 

Kaplan，1969），为脂质的生物合成产生底物

（Gilbert and Chino，1974）。而且 GPDH 是油脂

合成前体——3-甘油磷酸合成的限速酶，在葱蝇

Delia antigua 滞育研究中发现，GPDH 可能在抗

寒性中发挥辅助作用（Guo et al.，2015）。在烟

青虫 Helicoverpa assulta 经快速冷训化诱导后,

血淋巴中甘油含量增加，在 4 ℃下诱导 6 h 后，

GPDH 的表达水平增加，结果表明 GPDH 通过

提高甘油生物合成提高抗寒性（Cha and Lee，

2022）。这使我们有理由推测伞裙追寄蝇在滞育

中的 GPDH 上调表达，与抵抗低温胁迫，提高

耐寒性密切相关。 

另外，GPDH 还在脂类和碳水化合物合成代

谢途径中起关键作用，在昆虫滞育中，脂代谢和

碳水化合物代谢是非常重要的代谢途径，但在不

同昆虫中，这两者的启动顺序不尽相同，如麻蝇

Sarcophaga crassipalpis 在滞育初期主要消耗脂

质，然后随着滞育的发展，将其能量消耗从脂质

转变为碳水化合物和其他能量物质（Arrese and 

Soulages，2010）。在葱蝇的滞育研究中表明，海

藻糖和葡萄糖的积累在蛹滞育前已完成（徐燕玲

等，2018）。那么伞裙追寄蝇滞育进程中的脂代

谢和碳水化合物代谢是如何进行的呢？GPDH

上调表达可能提供了关键信息，有助于进一步探

讨伞裙追寄蝇脂代谢和碳水化合物代谢转化中

的能量传递。 

然而，目前通过转录组学分析得到的相关基
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因可以借助 RNA 干扰及基因编辑等方式进一步

完成功能验证，关于甘油三酯和不饱和脂肪酸等

脂类物质对伞裙追寄蝇滞育调控产生的作用仍

有待于进一步研究。 
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