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摘要: 丽蝇蛹集金小蜂可以蛹外寄生多种双翅目蝇科害虫，在防治卫生害虫及牲畜害虫方面效果显著。该蜂是实

验室内研究寄生蜂的理想模式昆虫，其发育学、行为学、生态学以及遗传学等的研究已有 70 多年的历史，近年

来，随着金小蜂基因组测序的完成，系统的 ＲNAi 方法和 CＲISPＲ-Cas9 技术在丽蝇蛹集金小蜂中的成功应用，该

蜂现已成为优良的新型遗传学研究模式昆虫。丽蝇蛹集金小蜂以末龄幼虫进行兼性滞育，其滞育由母代经历的短

光照和低温决定，研究该蜂的滞育，不仅有助于揭示昆虫滞育的分子机制，也可帮助解决有益昆虫实际应用中的

贮存、运输和适时防治等问题，为提高天敌昆虫的应用效果提供技术支撑。本文总结了近年来丽蝇蛹集金小蜂的

研究文献，主要介绍了该蜂的基本生物学特征，概括了现代分子生物学前沿技术在金小蜂研究中的应用情况，并

重点讨论了丽蝇蛹集金小蜂滞育的最新研究进展，以期为深入金小蜂的滞育研究和促进该蜂其他研究领域的发展

提供参考。
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Ｒesearch progress of biology and diapause regulation mechanism in the
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Sciences，Beijing 100193，China; 2. State Key Laboratory of Ecological Pest Control for Fujian and
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China)

Abstract: The ectoparasitoid wasp Nasonia vitripennis could parasitize a variety of fly species in Diptera，

and it has an important role in controlling sanitary pests and livestock pests. N. vitripennis is an ideal
model insect for studying parasitic wasps in the laboratory. Ｒesearches on developmental，behavioral，
ecological，and genetic of N. vitripennis have been conducted for more than 70 years. In recent years，N.
vitripennis has become a new module insect for studying insect genetics，with the completion of genome
sequencing of it，and the successful application of ＲNAi and CＲISPＲ-Cas9 technology in N. vitripennis.
The parasitoid is capable of entering a facultative，final-instar larval diapause，which programmed by short



环境昆虫学报 Journal of Environmental Entomology 42 卷

photoperiod and low temperature experienced by female. Knowledge on diapause of N. vitripennis could not
only help to reveal the molecular mechanism of insect diapause，but also could contribute to the
development of storage，distribution and timely application of beneficial insect，as well as suggest
techniques for improving the application effect of natural enemy insects. In this review，we summarizes the
research literatures of N. vitripennis in recent years. The basic biological characteristics of N. vitripennis
was introduced. Application of advanced molecular biology techniques in the Nasonia research was also
concluded. Most importantly，we discuss the latest progress of diapause in N. vitripennis. These results
provide references for further studying diapause of parasitoids，and development of other research areas in
N. vitripennis．
Key words: Nasonia vitripennis; diapause; molecular regulation mechanism; molecular biology techniques

寄生蜂是一类重要的寄生性天敌昆虫，其种

类多，数量大，繁殖力强，在国内外农林害虫的

生物防治中已得到广泛应用，并取得了显著效果

( Pennacchio and Strand， 2006; Grimmelikhuijzen
et al. ，2007; 钱 岑 等，2013 ) 。丽 蝇 蛹 集 金 小 蜂

Nasonia vitripennis 是多种蝇类害虫的重要天敌，在

防治卫生害虫及牲畜害虫方面具有极大潜力。该

蜂是实验室内研究寄生蜂的经典模式材料，70 多

年来一直被用于遗传学、生态学、发育学和行为

学研究 ( Werren and Loehlin，2009 ) 。近年来，随

着金小蜂基因组的测序完成 ( The Nasonia Genome
Working，2010 ) ，系统的 ＲNA 干扰方法 ( Werren
et al. ，2009 ) 和 CＲISPＲ-Cas9 技术在丽蝇蛹集金

小蜂中的成功应用 ( Li et al. ，2017) ，该蜂现已成

为优良的新型遗传模型 ( Li et al. ，2014 a; Ｒago
et al. ，2016; Wolschin and Gadau，2009 ) 。作为一

种模式研究昆虫，丽蝇蛹集金小蜂具有诸多优点，

例如该蜂生活周期短，易于饲养。在 25℃ 的条件

下两周 就 能 够 完 成 1 代，每 头 寄 主 蝇 蛹 能 繁 育

20 ～ 50 头 金 小 蜂， 在 实 验 室 内 可 大 量 繁 殖

( Werren，2000) 。金小蜂还可长期保存，适当低温

保存可以延长成虫的寿命 ( 任倩等，2011 ) ，滞育

条件下最长可以储存 2 年 ( Saunders et al. ，1970;

Paolucci et al. ，2013; 邱仕祺，2015) 。该蜂性别决

定机制独特，为单元二倍体遗传模式，可用于突

变体筛选 和 遗 传 性 状 基 因 的 研 究 ( Ｒago et al. ，

2016) 。此外，金小蜂只有 5 对染色体 ( Whiting，

1967) ，结 合 已 公 布 的 基 因 组， 便 于 进 行 遗 传

分析。
滞育是昆虫应对不利环境条件时生长发育停

滞的一种生理状态 ( 李玉艳等，2010 ) ，不会随着

不利条件的消失而解除，一般需要特殊的环境刺

激才能打破滞育重新恢复进行生长发育 ( Kotál，

2006; 徐卫华，2008 ) 。滞育昆虫有更多的脂肪含

量、更强的耐寒性，能更好的抵抗疾病，并且能

有效的抵制水分的流失。这些属性在滞育后也可

以维 持 一 段 时 间， 有 利 于 提 高 防 治 害 虫 策 略

( Denlinger，2008) 。昆虫滞育分为兼性滞育和专性

滞育，专性滞育的昆虫，其进入滞育不受外界环

境的影响，是一种稳定的遗传特性; 兼性滞育的

昆虫根据外界环境条件的改变选择性的进入滞育

状态，其滞育虫态固定，但进入滞育状态的个体

的发生频率和发生世代不固定 ( Mansingh，1971;

Tauber and Tauber，1986) 。滞育昆虫通常大量积累

碳水化合物、氨基酸、脂肪等低温保护物质和能

量物质，并伴随着代谢抑制、抗逆性提高、特定

基因及蛋白表达等 ( Hahn and Denlinger，2011 ) 。
滞育不仅可以提高昆虫在逆境中的寿命和存活率

( Wolschin and Gadau，2009 ) ，而且可以使昆虫的

发育进度与最有利的时机一致，还能提高群体发

育的一致性，增强雌雄个体间交配的机会，产生

更 多 的 后 代 ( Morey et al. ，2012; Posledovich
et al. ，2015; Li et al. ，2018) 。利用滞育，还可调

控天敌昆虫的发育进度，延长生物防治作用物的

贮存期，增加天敌产品的储备量，提高释放和应

用防控效果，促进天敌昆虫的大规模生产和应用。
因此，掌握昆虫滞育的相关知识，不仅可以揭示

昆虫发育的内在调控机制，还可帮助完善害虫治

理策略，促进天敌昆虫的生产应用，提高生物防

治作用效果。
丽蝇蛹集金小蜂为兼性末龄幼虫滞育，其滞

育由母代经历的光周期控制，当母代经历低温、
短光照后可诱导子代进入老熟幼虫滞育。了解该

蜂的滞育特征及其调控机制，对深入昆虫滞育机

理研究，揭示昆虫对环境的适应机制等具有重要

意义。本文综述了近年来国内外关于丽蝇蛹集金
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小蜂的生物学、发育学、基因组学等的研究进展，

重点总结了金小蜂滞育的进展情况，以期为深入

寄生蜂的滞育研究，提高寄生蜂的生物防治应用

效果提供参考。

1 丽蝇蛹集金小蜂的生物学特性

1. 1 繁殖能力

丽蝇蛹集金小蜂属于膜翅目 Hymenoptera 金小

蜂 科 Pteromalidae， 可 以 蛹 外 寄 生 丽 蝇 科

Calliphoridae 和麻蝇科 Sarcophagidae 等许多双翅目

Diptera 蝇 科 的 害 虫， 如 麻 蝇 Sarcophaga
crassipalpis、棕尾别麻蝇 Boettcherisca peregrine、黑

尾 黑 麻 蝇 Helicophagella melanura、红 尾 粪 麻 蝇

Bercaea cruentata、巨 尾 阿 丽 蝇 Aldrichina grahami
及丝光绿蝇 Lucilia sericata 等 ( Li et al. ，2014 b;

李玉艳，2015) 。该蜂广泛分布于世界各地，主要

分布 在 北 美、欧 洲 及 亚 洲 北 部 ( Wolschin and
Gadau，2009) 。丽蝇蛹集金小蜂个体微小，羽化后

即可产卵，卵多产于寄主蝇蛹的腹部，平均每头

蝇蛹可以繁育 20 ～ 50 头金小蜂 ( Werren，2000 ) ，

其寄生 能 力 随 产 卵 次 数 增 加 而 下 降 ( 张 忠 等，

2008) ，对金小蜂生长发育无显著影响的低剂量

Cu2 + 胁迫可以提高其寄生率和产卵量，并且亲代

对 Cu2 + 耐受的品系也有较高的寄生率和产卵量

( 董卉等，2008) 。
张忠等 ( 2010) 发现冷冻丽蝇蛹集金小蜂的

寄主丝光绿蝇蛹对其后代的发育和繁殖能力无显

著影响。金小蜂可以利用冷冻、冷藏、CO2 处理和

热致死的蝇蛹，当蝇蛹经 30 d 保存后，仍能被寄

生蜂利用。在大量繁殖蝇蛹金小蜂时，可以考虑

通过上述方法对蝇蛹进行处理，尤其是使用冷冻

方法 ( 贺张等，2013) 。
丽蝇蛹集金小蜂的后代具有偏雌性，雄蜂通

过腹部性信息素吸引雌性进行繁衍后代。通过行

为生物学分析发现丽蝇蛹集金小蜂的雌性能够通

过定向于雄性性信息素浓度来降低产生次优后代

性别比例的风险 ( Ｒuther et al. ，2009) 。饲喂亚油

酸可以明显提高雄蜂性信息素的含量，更利于吸

引雌性与之交配，同时还发现雌蜂更倾向于在亚

油 酸 含 量 高 的 蝇 蛹 上 产 卵 ( Brandstetter and
Ｒuther，2016) 。化学农药的使用也会影响金小蜂

的繁殖能力，例如，新烟碱类杀虫剂吡虫啉虽然

不影响丽蝇蛹集金小蜂的子代数量，但可显著改

变其子代性比，使其产生较多的雌性后代 ( Cook
et al. ，2016) 。
1. 2 贮存和寿命

金小蜂作为重要的模式研究材料和天敌昆虫，

其贮存至关重要。研究表明，在不提供寄主的情

况下，只饲喂蒸馏水的丽蝇蛹集金小蜂可以存活

5 d 左右 ( 张忠等，2008 ) 。冷藏可以在不影响金

小蜂后代雌性比和体长的前提下延长其寿命，对

金小蜂的幼虫或成虫进行冷藏，可延缓发育速率，

消除繁殖过程中蝇蛹数量和金小蜂发育间的 “剪

刀差”，但是冷藏时间会影响金小蜂的繁殖能力，

当冷藏时间不超过 12 d 时，金小蜂的寄生和产卵

能力不受显著影响; 超过 12 d 后，其寄生和产卵

能力呈直线下降 ( 任倩等，2011 ) 。除了冷藏，取

食蜂蜜水也可以显著延长丽蝇蛹集金小蜂的寿命

( 张忠等，2008 ) 。此外，滞育也能显著延长金小

蜂的寿命，通常滞育金小蜂幼虫可在室温条件下

存活数月，Whiting ( 1967 ) 的研究结果表明金小

蜂的滞育幼虫在室温下可存活 2 年多，再经解除

滞育后仍可正常发育。
1. 3 共生菌

昆虫与共生菌之间联系非常紧密，共生菌是

由有机体演变而来，在宿主昆虫体内逐渐进化成

一个类细胞器的结构，含有与宿主完全不同的核

酸、蛋白质合成系统，且不受宿主免疫系统的抵

御，与宿主形成了稳定、可遗传的共生系统 ( 赵

志宏等，2018 ) 。共生菌在昆虫营养消化、免疫、
生殖调控等过程中具有非常重要的影响 ( 钱岑等，

2013) 。丽蝇蛹集金小蜂携带的一种重要共生菌是

Wolbachia 。Wolbachia 可对金小蜂的生殖、性别决

定、寄主适应性、系统发育和进化等产生重要影

响。共生菌 Wolbachia 能够引发寄主多种生殖异常

的 行 为， 主 要 包 括 孤 雌 生 殖 ( Parthenogenesis
inducing ) 、雌 性 化 ( Feminization ) 、杀 雄 作 用

( Male killing ) 等， 还 会 引 起 细 胞 质 不 相 容

( Cytoplasmic incompatibility ) ，阻止种间杂交，影

响物种形成等 ( Werren et al. ，2010) ，在丽蝇蛹集

金小蜂中，去除共生菌 Wolbachia 的雌性和感染

Wolbachia 的雄性降低了其后代比，表现出强烈的

胞质不相容的现象，共生菌对寄主和寄主基因的

调控为物种进化、形成和进化关系等提供了重要

的依据 ( 邱仕祺，2015) 。李培光等 ( 2015 ) 用利

福平去除共生菌 Wolbachia，发现丽蝇蛹集金小蜂

的寿命与正常感染 Wolbachia 丽蝇蛹集金小蜂的寿
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命没有显著差异。自然感染 Wolbachia 能显著延长

和提高丽蝇蛹集金小蜂的发育历期、寿命、总产

卵前期和平均世代周期，并能提高出蜂率和子代

雌虫所占的比例。但共生菌 Wolbachia 在丽蝇蛹集

金小 蜂 的 毒 液 系 统 中 几 乎 没 有 作 用 ( Sim and
Wheeler，2016) 。在赤眼蜂的研究中发现感染共生

菌 Wolbachia 会对赤眼蜂光周期基因的表达产生干

扰，从而降低滞育率，提高其繁殖能力 ( Ｒahimi-
Kaldeh et al. ， 2017 ) 。 Bordenstein 和 Werren
( 2000) 的研究也表明，感染 Wolbachia 可能一定

程度上也可提高丽蝇蛹集金小蜂的子代数量，但

Wolbachia 是否对其滞育产生影响，目前仍有待探

讨。杀雄菌属共生菌也是在丽蝇蛹集金小蜂中发

现的一种可以杀死雄性胚胎的共生菌，其在昆虫

体内的分布已有大量报道，但目前对其功能研究

较少。在丽蝇蛹集金小蜂中，杀雄菌属可杀死约

80% 的 雄 性 胚 胎 从 而 使 后 代 偏 雌 性 ( Skinner，
1985) ，而 在 白 蜡 虫 Ericerus pela、美 洲 钝 眼 蜱

Amblyomma americanum、 骚 扰 锥 蝽 Triatoma
infestans 和卡纳尔鸽虱蝇 Pseudolynchia canariensis
中杀雄 菌 属 对 性 比 没 有 影 响 ( Hypsa and Dale，

1997; Dale et al. ，2006; Clay et al. ，2008; 刘魏魏

等，2012) 。因此可以利用 Wolbachia 对丽蝇蛹集

金小蜂适合度的影响和生殖调控作用开展生物防

治和基因工程防治 ( 邱仕祺，2015) 。

2 分子生物学前沿技术在丽蝇蛹集
金小蜂研究中的应用

近年来，现代分子生物学技术迅速发展，基

因组、蛋白组、代谢组等多种组学技术和 ＲNA 干

扰技术日渐成熟，以及新基因编辑技术 ( CＲISPＲ-
Cas9) 的开发，极大促进了昆虫学的研究进展。
丽蝇蛹集金小蜂是研究昆虫发育学、行为学、生

态学以及遗传进化等的优良模式材料，分子生物

学前沿技术在金小蜂中的成功应用对深入相关领

域研究具有重要作用。随着测序技术和生物信息

学的发展，昆虫基因组的研究与日俱增。基因组

研究是了解生物的遗传进化、系统发育等的基础，

为从分子水平上利用生物的遗传信息对生物进行

改造和应用提供了客观依据。昆虫基因组学的研

究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和为害机

制的研究，为害虫综合治理提供了新思路 ( 叶恭

银等，2011; 彭露等，2015 ) 。2010 年丽蝇蛹集金

小蜂、吉氏金小蜂 N. giraulti 和长角金小蜂 N.
longicornis 的基因组在 《科学》杂志上发表 ( The
Nasonia Genome Working，2010) 。这意味着金小蜂

研究“后基因组时代”的开始。丽蝇蛹集金小蜂

作为遗传研究的模式昆虫，其基因组测序的完成，

为从进化遗传水平对金小蜂遗传重组、神经传递、
杂交不亲和以及寄主选择等遗传机制的研究奠定

了基础 ( 叶恭银等，2011) 。Ｒago 等 ( 2016) 对丽

蝇蛹集金小蜂的基因组进行重新注释，通过增加

基因数量，减少缺失基因的数量，提供更全面的

剪接和基因结构数据，极大地提高了丽蝇蛹集金

小蜂基因组的注释水平。改良后的基因组确定了

与丽蝇蛹集金小蜂生物学相关的谱系特异性基因

组特征，以及许多新基因，能更精确全面的认识

和了解 金 小 蜂，并 为 其 他 寄 生 蜂 的 研 究 提 供 了

参考。
蛋白质组学是通过对蛋白质进行综合分析，

对蛋白功能做出精准的阐述，近年来，蛋白质组

学在昆虫研究中的应用也越来越广泛。目前，蛋

白质组学在丽蝇蛹集金小蜂上的应用主要是利用

该技术研究其毒液、共生菌以及与滞育相关的蛋

白等 研 究 ( Wolschin and Gadau，2009; De Graaf
et al. ，2010; Li et al. ，2018) 。例如，使用 iTＲAQ
技术测序发现丽蝇蛹集金小蜂蛋白质组共包含蛋

白质 3 096 个，通过 GO 功能富集和 KEGG 通路分

析显示这些蛋白主要参与了金小蜂各种代谢途径、
脑细胞的构建和催化作用过程 ( Li et al. ，2018 ) 。
代谢组学是在基因组学、转录组学、蛋白质组学

之后发展起来的众多组学中的一种，通过刺激生

物体系后，分析其代谢产物的变化来研究生物体

系的一门学科。Li 等 ( 2015 ) 利用代谢组学研究

发现滞育金小蜂氨基酸和碳水化合物代谢途径富

集显著，尤其是哌啶酸、脯氨酸和海藻糖高度积

累，初步阐明了金小蜂滞育提高自身耐寒性的生

理机制。
随 着 分 子 技 术 的 发 展 进 步， ＲNA 干 扰

( ＲNAi) 技术已成为基因组学的研究热点，为基

因功 能 的 研 究 提 供 了 高 效 方 法 ( 叶 恭 银 等，

2011) 。ＲNAi 是双链 ＲNA 诱导的抑制同源基因表

达的 技 术， 第 一 个 用 于 ＲNAi 的 昆 虫 是 果 蝇

( Zamore et al. ，2000) 。ＲNAi 技术在丽蝇蛹集金小

蜂中的应用已有系统的方法，已在金小蜂胚胎基

因、眼睛颜色以及生物钟基因等研究中成功应用
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( Lynch and Desplan，2006; Werren and Loehlin，

2009; Mukai and Goto，2016 ) 。相比成熟的 ＲNAi
技术，CＲISPＲ /Cas9 技术在丽蝇蛹集金小蜂中的

应 用 正 处 于 起 步 阶 段。 CＲISPＲ /Cas9 技 术 于

2013 年公布于众，生物学领域的科学家们短时间

内便 验 证 了 其 可 靠 性 ( Cong et al. ，2013 ) 。
CＲISPＲ /Cas9 技术具有设计简单、特异性强、效

率高等优点，为基因组定性改造调控和应用带来

了突破性革命，但该技术也存在脱靶和外源基因

插入困难等一些问题，这些问题在一定程度上限

制了 该 技 术 的 应 用 ( 杨 明 辉 等，2018 ) 。Li 等

( 2017) 首次将 CＲISPＲ /Cas9 技术应用于丽蝇蛹集

金小蜂，成功改变了金小蜂眼睛的颜色。CＲISPＲ /
Cas9 技术在丽蝇蛹集金小蜂上的成功应用，促进

了基因编辑技术在小型寄生蜂研究中的应用，为

深入开展寄生蜂的发育学、遗传进化等领域研究

提供了方法指导。

3 丽蝇蛹集金小蜂的滞育

3. 1 滞育诱导和解除

影响昆虫滞育的主要因素包括遗传，光周期、
温度、湿度、密度、食物等 ( Hodek，2002; Jiang
et al. ，2010) ，除此之外，物理操作、激素和化学

物质等也能影响滞育的发生 ( Denlinger，2010 ) 。
在影响丽蝇蛹集金小蜂滞育诱导的因子中，短日

照、低 温、寄 主 剥 夺 和 年 龄 增 长 是 主 要 因 素

( Deloof et al. ，1979 ) 。该蜂滞育的发生与环境中

的温度和光周期密切相关，早在 1965 年 Saunders
( 1965) 就发现低温和短光照可以提高丽蝇蛹集金

小蜂的子代滞育率，并且研究表明滞育诱导与母

代诱导相关，雄性不参与确定其直系后代的滞育

特征。母代的经历、基因型与环境相互作用对子

代个体的表现型产生影响 ( Ｒiska et al. ，1985 ) 。
外源营养物质是温光周期反应的辅助因子，可以

不同程度的影响昆虫滞育诱导，如影响滞育率和

耐寒性等 ( 张礼生等，2014; 任小云等，2016 ) ，

已有研究表明，添加脯氨酸可以显著提高滞育金

小蜂的耐寒性 ( Li et al. ，2014 b) 。
在丽蝇蛹集金小蜂中，保幼激素对滞育和非

滞育幼虫没有影响，但是蜕皮甾醇可以解除滞育，

而保 幼 激 素 会 降 低 蜕 皮 甾 醇 解 除 滞 育 的 效 率

( Deloof et al. ，1979 ) 。低温可以打破滞育，丽蝇

蛹集金小蜂在 15℃ 的条件下处理数周就可以解除

滞育，已有研究发现 5℃ 处理 10 周可以使 90% 的

幼 虫 解 除 滞 育， 而 2℃ 时 效 果 更 显 著

( Schneiderman et al. ，1958; Li et al. ，2014) 。滞育

对丽蝇蛹集金小蜂的扩繁和应用具有重要意义，

通过调控金小蜂滞育，可以延长产品货架期和防

控作用时间、提高抗逆性和繁殖力等 ( 张礼生等，

2014) 。
3. 2 滞育的生理特征

昆虫在滞育期间体内会发生一系列的生理生

化变化来保障滞育个体在逆境中的生存和滞育解

除后的发育 ( 任小云等，2016 ) ，主要表现为生长

发育进程停滞，昆虫体内含水量降低，代谢速率

下降，碳水化合物、氨基酸和脂肪等营养和能量

物质的积累、抗逆性提高，以及特定基因及蛋白

表 达 等 ( Hahn and Denlinger，2011; Li et al. ，

2014 b; Hand et al. ，2016; Ｒeynolds 2017 ) 。丽蝇

蛹集金小蜂以老熟幼虫进行滞育 ( Saunders，1965;

Paolucci et al. ，2013 ) ，滞育期长达 2 年之久 ( Li
et al. ，2014 b) ，幼虫在滞育期间的生理代谢特征

与非滞育个体显著不同。滞育金小蜂幼虫的鲜重

显著高于非滞育幼虫，但其含水量低，失水速率

慢，过冷却点下降。滞育个体的耐寒性显著升高，

且随滞育深度增加，耐寒能力逐渐提高 ( Yoder
et al. ，1994; Li et al. ，2014 b) 。金小蜂在滞育期

间显著积累低温保护物质，如哌啶酸、脯氨酸和

海藻糖等，氨基酸和碳水化合物等的含量也变化

显著，体内多种代谢途径被改变，能量代谢被显

著抑制，这些生理变化有助于提高滞育个体的耐

寒 性 ( Wolschin and Gadau， 2009; Li et al. ，

2015) 。除此之外，滞育寄主和寄主饲料添加脯氨

酸、丙氨酸以及甘油也可以通过改变金小蜂的代

谢图谱提高金小蜂的耐寒性 ( Li et al. ，2014 b; Li
et al. ，2015 ) 。Kotál 等 ( 2016 ) 的研究也表明，

高浓度脯氨酸和精氨酸会提高耐寒性，并认为耐

寒性提高的可能机制为: ( 1) 脯氨酸可能与海藻

糖结合，减少蛋白质的部分变性，防止暴露在热

胁迫下及在冷冻前或冰冻脱水期间的幼虫细胞膜

的融合; ( 2) 在氨基化合物中，精氨酸和脯氨酸

形成超分子聚合物的能力异常，它们可能结合部

分未折 叠 的 蛋 白 质，并 抑 制 其 在 冻 干 状 态 下 的

聚集。
3. 3 滞育的分子调控机制

目前，昆虫滞育的分子调控一直是滞育研究

领域的重点和热点，随着多种组学技术、ＲNA 干
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扰技术以及基因编辑技术 ( 如 CＲISPＲ /Cas9 ) 等

在金 小 蜂 中 的 成 功 应 用 ( The Nasonia Genome
Working，2010; Ｒago et al. ， 2016; Li et al. ，

2017) ，金小蜂滞育的激素调控、分子调控机制等

也得到深入研究，研究人员从基因、蛋白、代谢、
细胞水平上分别阐释了与滞育相关的代谢物、激

素、蛋白及基因的功能和作用机制等，这为全面

理解滞育的分子机理提供了参考。Paolucci 等人通

过对丽蝇蛹集金小蜂进行 QTL 分析，发现 1 号和

5 号染色体上的染色体基因组区域与光周期诱导滞

育相关，并证实光周期在金小蜂的滞育中有重要

影响 ( Paolucci et al. ，2016 ) 。在 对 生 物 钟 基 因

( per ) 的研究中发现，ＲNA 干扰 per 基因会破坏

金小蜂对光周期的感应从而使雌性在低温条件下

产下滞育后代 ( Mukai and Goto，2016) 。
DNA 甲基化是一种不改变 DNA 碱基基本结构

的化学修饰，在 DNA 甲基化转移酶的催化下形成

甲基胞嘧啶。DNA 甲基化参与基因的表达调控，

可影响到生物体许多重要的生理生化过程。丽蝇

蛹集金小蜂含有 3 类 DNA 甲基化转移酶，分别是

3 种 Dnmt 1、1 种 Dnmt 2 和 1 种 Dnmt 3 ( Glastad
et al. ，2011; 陈玮等，2015 ) 。最新研究表明，通

过干扰 Dnmt1a 基因阻断 DNA 甲基化可使金小蜂

在长光照下产生滞育后代，虽然 DNA 甲基化在丽

蝇蛹集金小蜂中的功能和进化已有研究 ( Wang
et al. ，2013) ，但这是 DNA 甲基化在昆虫光周期

定时作用中的首次报道 ( Pegoraro et al. ，2016) 。
利用鸟枪法对丽蝇蛹集金小蜂进行蛋白质组

分析，发现该蜂的滞育不仅受到蛋白质 ( 热休克

蛋白和贮藏蛋白等) 合成和降解的影响，而且很

大程度上依赖于其他生理生化途径 ( Wolschin and
Gadau，2009) 。对丽蝇蛹集金小蜂代谢组的研究结

果表明，滞育和非滞育金小蜂的代谢图谱表现出

明显的不同，38 条代谢途径中有 22 条因为金小蜂

的滞育发生显著改变，其中，氨基酸代谢、三羧

酸循环、糖酵解 /糖异生途径、丙酮酸代谢、戊糖

磷酸途径以及脂类代谢途径等在滞育个体中显著

富集，并且随着滞育深度增加，代谢图谱呈动态

变化 ( Li et al. ，2015) 。
在细胞水平上，滞育和非滞育的丽蝇蛹集金

小蜂也具有显著差异。分别在正常发育条件 ( L ∶
D = 16 ∶ 8、20. 0℃ ) 和滞育诱导条件 ( L ∶ D = 12 ∶
12、20. 0℃ ) 下饲养获得正常发育金小蜂和滞育

金小蜂，在第 10 天时，金小蜂非滞育幼虫化蛹而

滞育幼虫保持在末龄幼虫状态，此时滞育和非滞

育幼虫的细胞分裂周期 G0 / G1 期、S 期和 G2 / M
期细胞比例显著不同 ( Shimizu et al. ，2016 ) 。早

在 1958 和 1965 年就有科学家推论，金小蜂的滞育

与大脑中枢神经系统的调控有关 ( Schneiderman
and Horwitz，1958; Saunders，1965 ) ，Shimizu 等

( 2016) 的研究首次发现丽蝇蛹集金小蜂进入滞育

后，中枢神经系统细胞周期的 S 部分消失，并且

大约 80%和 20%的细胞分别在停滞在细胞周期的

G0 / G1 期和 G2 期，进一步对基因调控进行研究

分析发现滞育幼虫的细胞周期调节基因和管家基

因均下调，这也对应了细胞分裂周期在滞育和非

滞育幼虫中的不同变化，揭示了细胞周期停滞的

分子机制。

4 小结

丽蝇蛹集金小蜂作为一种模式昆虫，在研究

昆虫发育、行为、遗传进化及共生菌等领域具有

重要作用。同时金小蜂作为一类防治蝇类害虫效

果显著的天敌昆虫，在生物防治中也具有重要的

利用价值。目前，丽蝇蛹集金小蜂的遗传进化、
系统发育学等已有深入研究，但对其滞育的研究

尚不深入。因此，继续开展金小蜂滞育的系统研

究，利用多组学联合分析方法、CＲISPＲ /Cas9 技

术等，从组学水平上综合研究金小蜂的滞育机理，

解析滞育关联基因和蛋白的功能，分析滞育关键

代谢物的作用，阐明滞育的信号转导通路、激素

调控及分子调控机制等，对揭示昆虫的滞育机理，

明确昆虫对环境的适应机制具有重要的理论意义。
此外，金小蜂滞育研究的深入开展，也将为寄生

蜂的大规模饲养、储存和应用等提供参考，提高

寄生蜂在生物防治中的应用效果。
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