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昆虫滞育相关激素调节的研究进展
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摘要:昆虫的生长发育离不开激素的调节。滞育作为昆虫特殊的发育状态,其特征是代谢活动显著降低,发育停滞。

在滞育发育过程中,各类激素通常相互协调形成网络,发挥着重要的调节作用。在神经内分泌系统中,由神经细胞

分泌的神经肽类激素通常作为上游调控激素,通过调节下游激素的合成和分泌从而影响昆虫的滞育发育;蜕皮激素

和保幼激素作为下游激素参与到神经肽类激素的调控网络中。目前已克隆得到滞育激素-性信息素合成激活肽和促

前胸腺激素的基因,并对二者在不同滞育型昆虫中的调节作用进行了深入研究。此外,激素受体的研究将为解释激

素之间的相互作用提供重要依据;而通过滞育昆虫体内激素水平的调节将为有害昆虫生物防治提供新的方法。
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  昆虫是地球上所有生物中种类及数量最多、最
繁盛的动物群体。目前已发现全世界有一百多万种

昆虫,约占动物界已知种类的2/3~3/4。昆虫属于

变温动物,其生命活动受到周围环境条件的制约,极
端的高温或低温将影响昆虫个体或种群的正常生命

活动。在漫长的进化过程中,昆虫最终选择了滞育

来度过极端不良的环境,使种群得到延续[1]。
滞育(Diapause)一词由来已久,早在1883年

Wheeler使用滞育这一术语指蚱蜢(Oxyachinen-
sis)胚胎发育中头部向着后极而保存平衡的特定阶

段。Heneguy在1904年给予了滞育一种新的含义,
用来描述家蚕(Bombyxmori)和红腹灯蛾(Spilarctia
subcarnea)幼虫生长发育停滞的生命现象。Den-
linger则指出,昆虫滞育是遗传和环境共同作用,引
起昆虫体内一系列基因和蛋白质编码过程的改变,
从而导致昆虫生长、发育和繁殖停滞的一种生命现

象;也是昆虫抵御不良环境、维持种和个体生存、延
续种族发展的重要生态对策;滞育的主要特征是代

谢活动显著降低,发育停滞[2-4]。徐卫华将滞育跟休

眠和静止从本质上做了区分,认为滞育由昆虫内在

的、中央的调节指令发出,使原来的直接发育变态改

变为选择性的滞育程序的生理学过程。具体表现为

滞育的开始通常早于不利环境的到来,而滞育的结

束和不利环境的结束往往不一致[5]。
昆虫的发育变态主要是由保幼激素(Juvenile

hormone,JH)和蜕皮激素(Ecdysteroids,Ecd)及其

信号传导途径共同调控,Ecd与受体复合物结合后,
级联启动激素受体和一系列转录因子的表达,这些

转录因子进一步启动大量蜕皮相关基因的表达[6]。
昆虫滞育研究一直备受瞩目,为了从分子水平上阐

明滞育的机理,近些年来国内外科学家做了大量的

研究工作;本文对此进行了总结,以便为进一步深入

研究昆虫滞育提供参考。

1神经肽类激素对滞育的调节

昆虫神经肽是由神经分泌细胞产生的一类小分

子化合物,一般由几个到十几个氨基酸组成,绝大

部分昆虫神经肽在特异性神经分泌细胞中表达。昆

虫体内的神经肽含量很低,但它们在昆虫的代谢、发
育、生殖、节律、滞育、行为和认知等方面都起到了重

要的调节作用。
其中与滞育相关的神经肽激素主要有滞育激
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素-性信息素合成激活肽(Diapausehormone-phero-
monebiosynthesisactivating neuropeptide,DH-
PBAN)和促前胸腺激素(Prothoracicotropichor-
mone,PTTH)。

1.1DH-PBAN
滞育激素(Diapausehormone,DH)最早的发现

可源于1957年。当时 Hasegawa从15000个将产

滞育卵的家蚕母体蛹期的食道下神经-脑复合物中

首先提取出滞育活性物质,命名为DH[7],它可以诱

导家蚕进入卵滞育。DH 和性信息素合成激活肽

(Pheromonebiosynthesisactivatingneuropeptide,

PBAN)均在食道下神经节(Suboesophagealgangli-
on,SG)合成并分泌,由DH-PBAN 基因共同编码,
其cDNA可编码1个多蛋白前体,包括DH、PBAN
和其它3个神经肽(α、β和γ)[8]。

徐卫华等人以DH-PBANcDNA为探针,从家

蚕基因库中筛选并克隆了DH-PBAN 基因。该基

因长约8kb,包含了6个外显子和5个内含子,其中

第一和第二个外显子分别编码DH和信号肽,编码

PBAN的序列在第四和第五个外显子的位置上。5’
端上游含有一个与黑腹果蝇(Drosophilamelano-
gaster)hsp23Ecd效应元件相似的序列和一个富含

AT的10个核苷酸的同源结合核心序列。在该基

因的5’端 上 游,存 在 典 型 的 TATA 盒(-46)和

CAAT盒(-90),在3’端下游有转录终止信号序列

AATAAA。Southern杂交分析表明此基因在家蚕

体内为单一拷贝[9]。DH-PBAN在幼虫期的合成与

分泌可能延长幼虫的取食时间,促使幼虫摄取更多

的能量为滞育的发生做准备。
目前为止,DH-PBAN 基因已经在鳞翅目(Lepi-

doptera)昆虫中得到克隆,如烟实夜蛾(Heliothisas-
sulta)[10]、甜菜夜蛾(Spodopteraexigua)[8]、烟芽

夜蛾(Heliothisvirescens)[11]、玉米夜蛾(Helicov-
erpazea)[12]等。

DH主要的靶标器官是卵巢,在家蚕研究中发

现,DH 可以诱导家蚕进入卵滞育。海藻糖酶是

DH调控代谢过程中的关键酶,DH 在卵巢发育的

重要时期,通过与滤泡细胞膜上的受体结合,提高了

海藻糖酶的活性,使血液中的海藻糖转化成葡萄糖,
葡萄糖进入卵母细胞进一步合成糖原从而诱导卵滞

育的发生。当DH诱导海藻糖酶的活性增加,滞育

卵随之增加。进一步的研究表明,将DH注射进除

去SG的蛹体,卵巢海藻糖酶 mRNA增加7倍,不
除SG的蛹海藻糖酶mRNA仅增加3倍[13]。

此外,DH还可通过调节卵巢和滞育卵内20-羟
基Ecd的生成量来控制滞育卵与非滞育卵的形成。
固醇是卵巢和成熟卵中20-羟基 Ecd合成的起始

物,家蚕自身不能合成固醇,必须从食物中摄取,再
经血液运送到各组织。20-羟基Ecd在滞育卵中的

含量很低,非滞育卵中的含量很高,与蛹期滞育激素

的分泌正好相反。咽下神经节的摘除促进了卵巢固

醇的积累,同时也促进了卵巢Ecd的生成,导致了非

滞育卵的发生。
最近研究发现在不同滞育型昆虫中DH的作用

不同。在烟蚜夜蛾和棉铃虫蛹滞育发育过程中,DH
不是诱导滞育而是打破滞育[11,14],且在滞育期的表

达是下调的,DH 受体定位在前胸腺(Prothoracic
gland,PG)上,DH在昆虫体内和体外都能激活PG
合成Ecd,Ecd直接引发打破滞育[5]。

果 蝇 中 存 在 DH-1ike 肽,由 pyrokinin 基

因[15-17]和hugin基因编码,且基因的表达丰度很低,
其功能未知。在果蝇微弱的滞育现象中,DH-1ike
肽是否与滞育相关,目前的研究还未见报道。

1.2PTTH
1947年,William发现昆虫脑部分泌一种大脑

调节激素作用于PG,使其分泌 Ecd,此激素即为

PTTH。Ishizaki等人在1982年从超过200万个家

蚕的脑中纯化出PTTH,将其中30kD的成分正式

命名为PTTH[18]。PTTHcDNA从5’端依次编码

信号肽、2kD肽、6kD肽、PTTH 亚基。各肽段之

间以2~3个碱性氨基酸相连接,是翻译后蛋白水解

酶的作用部位。因而,PTTH首先在细胞内翻译为

一个多蛋白前体,即prepro-PTTH,经蛋白水解酶

修饰后,释放出有活性 PTTH[19]。prepro-PTTH
降解产生的小分子肽又可参与咽侧体细胞中调节保

幼激素的合成。PTTH 蛋白序列在不同种昆虫中

的保守性较低,双翅目与鳞翅目昆虫PTTH基因编

码的前体肽N端几乎没有同源性,C端只在同一物

种中具有较高的同源性。
在鳞翅目昆虫中已克隆出了大量的PTTH 基

因,包括烟芽夜蛾[11]、玉米夜蛾[12]、家蚕[18]、棉铃虫

(Helicoverpaarmigera)[20]等。

PTTH作为上级调控激素并非直接对滞育进

行调节,它是通过调节靶器官PG合成和分泌Ecd
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来完成的。在蛹滞育型昆虫中,由于缺乏足够的

PTTH来刺激PG合成Ecd,从而导致昆虫蛹滞育

的发生。在烟蚜夜蛾和棉铃虫中发现,PTTH 基因

的表达会随着滞育发育的进行而上调或下调。滞育

期蛹中PTTH mRNA一直保持较低的表达水平,
在非滞育蛹中却保持很高的表达[12];滞育解除过程

中PTTH mRNA的表达开始恢复到较高水平,当
滞育解除后PTTH mRNA几乎与非滞育蛹的含量

相当。Mizoguchi等研究发现血淋巴中PTTH的含

量与Ecd的含量呈现显著的相关性[21]。同时,Ecd能

增强PTTH启动子的转录活性且具有浓度依赖性。

2JH和Ecd对滞育的调节

JH和Ecd是调控昆虫发育和变态的两种最为

重要的昆虫激素。

2.1JH的合成及调节

JH是多种倍半萜类化合物的总称,在咽侧体

(Corporaallatum,CA)内合成,咽侧体内保幼激素

的分泌活性受到咽侧体活化激素(Allatotropin,

AT)和咽侧体抑制激素(Allatostatin,AS)的调控,
这两种激素由昆虫脑神经内分泌细胞分泌[22],分别

刺激或抑制咽侧体的JH的生物合成[23]。
目前,已经公认的JH有7种,按照每种所含碳

的数目不同将这些JH 分别命名为JHI、JHⅡ、JH
Ⅲ、JHO、异构JHO(4-甲基-JHI)、双环氧JHⅢ
(JHB3)和甲基法尼酯(MF)。JH在不同的昆虫中

有不同的组分。JHI和JHⅡ主要在鳞翅目昆虫中

发现,JHO和异构JHO主要存在于鳞翅目的胚胎

中,JHB3发现于双翅目(Diptera)的环裂亚目(Cy-
elorrhapha)和一些半翅目(Hemiptera)昆虫中,MF
只存在于蜚蠊目(Blattodea)昆虫体内,而JHⅢ是所

有昆虫都存在的最普遍的一种JH。
用JH处理滞育个体只会导致滞育暂时中止,

生殖活动开始恢复。将JH处理的马铃薯甲虫(Lep-
tinotarsadecemlineata)保留在滞育条件下,成虫将

继续保持滞育。当JH处理老熟成虫或将成虫转移

到长光照下时,马铃薯甲虫才能较久地维持生殖活

动。但在成虫滞育尚未开始前用JH处理可延迟但

不能避开滞育[24]。

2.2Ecd的合成及调控

Ecd又称蜕皮甾醇,在PG中合成并释放到血

淋巴。PTTH与膜上受体结合后,打开Ca2+ 通道,

增加其在细胞中的浓度,使第二信使cAMP的水平

上升,从而激活蛋白激酶,使合成Ecd有关的酶得到

活化,促使PG合成蜕皮酮(Ecdysone)并释放到血

淋巴中,之后蜕皮酮再转化成具更高活性的20-羟基

蜕皮酮(20-hydroxyecdysone,20E)。蜕皮酮和20E
统称为Ecd。在昆虫体内,Ecd主要以20E的形式

起作用[25]。
在棉铃虫化蛹后的不同发育时期检测血淋巴中

Ecd滴度,滞育型蛹始终维持在较低的水平几乎没

有变化,非滞育型蛹远高于滞育型蛹的水平且在滞

育中期有一个很高的峰,此时的量比滞育型任何一

个时期的都高,这一结果与滞育蛹的PTTH变化相

一致。以前的研究表明Ecd可解除滞育蛹的滞育,
在马铃薯甲虫中,Ecd的滴度在注定进入滞育的幼

虫中,几乎是注定非滞育的甲虫2倍。羽化后4d
这种滴度很快下降,但随着滞育期的增加又逐渐升

高。在卵黄发生期间,雌虫中Ecd的滴度维持在较

高的水平上[24]。

3神经肽对JH和Ecd的调节

在昆虫中,神经肽作为影响其他激素释放或合

成的因子,JH 和Ecd的合成需神经肽类激素的启

动,如果阻止神经肽类激素合成,昆虫的发育过程将

会因体内激素的调节失衡而受到影响。
脑产生促咽侧体激素,从而促进JH 分泌。保

幼激素对PTTH 启动子的活性具有抑制作用,JH
在血淋巴中达到一定浓度将会抑制PTTH 的合成

和释放,缺乏则使PG不能合成和释放Ecd。

JH在保持幼虫形态、性状和促进生殖腺成熟等

方面起主要作用。在保持幼虫形态、性状方面,主要

是通过与Ecd的协同作用来完成的。鳞翅目昆虫,
在有JH存在条件下,Ecd的作用仅能使幼虫蜕皮

形成幼虫而不能促使幼虫化蛹,而到幼虫末龄期,当

JH滴度在血淋巴中降到低值,只要Ecd分泌就能

引起化蛹蜕皮。

Ecd与神经肽激素在棉铃虫幼虫时期的变化显

示,二者之间存在某种关系。幼虫时期滞育和非滞

育个体内Ecd在幼虫末龄期都有升高,蜕皮结束后

下降。ELISA结果显示神经肽激素的变化趋势几

乎与Ecd一致,其峰值较Ecd来得早。

4结语与展望

激素对滞育的调控是一个复杂的网路系统,往
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往是由上游激素首先刺激作用的腺体,促使该腺体

合成和分泌下游激素,下游激素与其受体结合后将

调控信息进行传递,同时下游激素还可反馈调节上

游激素的表达从而调控滞育过程。在此作用过程中

某一激素可能具有多种调节功能(如DH诱导滞育

和促进PG合成Ecd)或是被多种激素调控(如DH
和PTTH刺激合成Ecd),这些相互关系需要更多

的研究。此外,近几年来激素受体的研究也备受关

注[26],Ecd受体EcR和 USP在烟草天蛾蛹滞育过

程中均下调表达,滞育打破后大量上调表达[27],这
些启示将为最终解释激素调控网络提供依据。

自然界大多数害虫都存在滞育现象,利用害虫

神经内分泌的调节,使其体内激素水平失调,来达到

控制害虫的目的,虽较化学合成的杀虫剂作用慢却

对人畜和环境更加安全[28]。这种在害虫生物防治

方面的新思路和新方法,越来越引起人们的注意。
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AnimalSciences

ResearchProgressoftheHormoneRegulationofInsectDiapause

XUJing-jing,CHENBin,HAOYou-jin,SIFeng-ling,HEZheng-bo
(InstituteofEntomologyandMolecularBiology,CollegeofLifeSciences,ChongqingNormalUniversity,

Chongqing401331,China)

Abstract:Insectsgrowthanddevelopmentarecontrolledbyhormone.Diapauseisaspecialdevelopmentstate.Inthisstate,

thesignificantcharacteristicsaremetabolismreducingandarrestofdevelopment.Intheprocessofdiapausedevelopment,ava-
rietyofhormonetendstocreateanetworkbyintercoordination.Diapauseplaysanimportantregulatoryroleindiapausedevel-
opment.Insectneuroendocrinehormoneissynthesizedbyneuroendocrinesystemandactsasupstreamfactortoaffectinsectdi-
apausebyregulatingthesynthesisandreleaseofthedownstreamhormone.Theregulationfunctionofdiapausehormone-pher-
omonebiosynthesisactivatingneuropeptideandprothoracicotropichormoneinthedifferenttypeofdiapause,insectshasbeen

widelystudied.Locatedatthedownstreaminthenetworkofneuropeptidehormone,thehormonesecdysteroidsandjuvenile

hormonealsoplayimportantregulatoryrolesbutlessstudiedsofar.Inaddition,theresearchofhormonereceptorswillpro-
videanimportantbasistoexplaintheinteractionbetweenhormones;andbyadjustingthehormonelevelsindiapauseinsect

whichwillprovideanewmethodinthebiologicalcontrolofharmfulinsects.

Keywords:insect;diapause;hormoneregulation;neuropeptidehormone;juvenilehormone;ecdysteroids
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