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蚊科昆虫滞育的研究进展
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摘要:滞育是蚊科(Culicidae)昆虫渡过不利环境的一种重要的适应性策略,同步了个体发育,保证了种群繁衍并对虫媒传

染病的病原体有重要的保护作用,影响虫媒传染病的传播周期。对蚊科昆虫滞育的敏感虫龄、关键光周期、滞育虫龄、环

境因素、滞育不同时期的生理生化特征以及激素对滞育的调控机理等方面进行了综述。相关研究表明不同种类蚊科昆虫

对滞育的响应机制有明显差异,并且激素的作用机理尚不清楚。目前,激素与钟基因等对滞育的调控机制已成为研究的

重点和难点,阐明这些因素在滞育中的作用将有助于推动蚊科昆虫滞育进一步研究。
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滞育(Diapause)是一种特殊的休眠方式,受到光周期、温度等环境因子诱导,是昆虫发育停滞的一种生理状

态。滞育是由激素调控体内一系列生理、生化代谢的过程,具有相对稳定的遗传特性,不因环境条件的恢复而结

束[1]。
蚊科(Culicidae)昆虫通过叮咬方式传播疟疾、流行性乙型脑炎、黄热病、登革热等疾病,给人类健康带来严重

危害。蚊科昆虫可通过滞育渡过不良的环境条件,调节蚊科昆虫的生长发育和繁殖的时间,从而适应季节性变

化,并使种群发育整齐,保证种与个体的繁衍[2]。同时,滞育作为一种重要的越冬或越夏的机制对虫媒传染病的

宿主及病原体起到很好的保护作用[3]。本文围绕蚊科昆虫滞育的敏感虫龄、滞育虫龄、影响因素、不同滞育时期

的特点、滞育调控等方面对当前相关研究成果进行归纳总结,旨在为蚊科昆虫虫的滞育、生态学研究及虫媒传染

病的研究、预防和控制提供一定的参考依据。

1敏感虫龄与滞育虫龄

根据滞育特性,昆虫滞育可分为专性滞育(Obligatorydiapause)和兼性滞育(Facultativediapause)[2]。大部

分蚊科昆虫属于兼性滞育,滞育的诱导是在特定龄期接受环境信号的刺激,生理机能改变以适应环境变化的生

理过程。少部分蚊科昆虫属于专性滞育,滞育诱导与终止独立于环境因子,一般发生于高纬度地区且稳定遗传。
另外,根据进入滞育虫态的不同,可分为卵、幼虫、蛹和成虫滞育[4]。

研究表明蚊科昆虫主要有卵、幼虫、成虫等3个阶段对环境有感受性,但不同种类的蚊科昆虫具有不同的敏

感时期。卵滞育的敏感时期主要集中在母代雌性成虫,例如白纹伊蚊(Aedesalbopictus)成虫受短日照影响可诱

导卵滞育[5]。幼虫滞育的敏感时期集中在当代幼虫期,如短日照可诱导北美瓶草蚊(Wyeomyiasmithii)一龄和

三龄幼虫进入滞育状态[6]。大部分成虫滞育的敏感龄期主要发生在幼虫期,尖音库蚊(Cluexpipiens)的二龄幼

虫到羽化后受短日照与低温诱导成虫进入滞育状态[7]。少部分种类发生在蛹或羽化初期,Culexrestuans从蛹

期到羽化初期6~8d内对短日照和低温敏感[8]。
蚊科昆虫的滞育虫龄主要发生卵、幼虫、成虫等3个时期。卵滞育(又称胚胎滞育)可以发生在胚胎发育的
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任何时期,但主要是在卵的蜕裂期。幼虫滞育主要发生在四龄幼虫期,而成虫滞育虫龄主要集中在羽化初期[9]。
目前,已知卵滞育的蚊科昆虫有55种[10],主要分布于骚扰蚊属(Ochlerotatus)、鳞蚊属(Psorophora)和伊蚊属

(Aedes)[11]。幼虫滞育的蚊科昆虫有16种[10],主要分布于按蚊属(Anopheles)、骚扰蚊属、迈毛蚊属(Culiseta)、
曼蚊属(Mansonia)、直角蚊属(Orthopodomyia)、土蚊属(Topomyia)、翠蚊属(Tripteroides)、阿蚊属(Armi-
geres)、瓶草蚊属(Wyeomyia)和巨蚊属(Toxorhynchites)[11]。蚊科昆虫进行成虫滞育的有30余种[10],包括按

蚊属、迈毛蚊属和库蚊属(Culex)[11]。

2影响滞育的主要因素

在长期进化过程中,蚊科昆虫对外界环境条件的不断适应,逐渐形成了多种生存对策。自然界的环境因子

如光周期、温度、湿度、密度、食物等对蚊科昆虫滞育的诱导与终止有一定的影响。研究表明,光周期和温度是影

响滞育的主要环境因子[2]。同时,这两个因子互相作用和影响,但主要表现为光周期对温度的影响。

2.1光周期的影响

在自然界中,光周期是最有规律、最可靠的环境因子。目前己知有500多种昆虫的滞育与光周期有关[12]。

2.1.1滞育诱导 光周期对不同蚊种滞育的诱导效果有明显差异。研究表明,美国Ochlerotatusdorsalis种群在

5~20℃和10h的光照条件下,可进入卵滞育;在27℃和13~14h的光照下,滞育卵则可恢复发育[13]。在

22℃和12h光照∶12h黑暗的光照条件下,美国尖音库蚊亚种(Culexpipienspipiens)种群的卵巢停止发育

(卵泡长度约为0.054mm),则进入成蚊滞育;在相同温度条件,13h光照∶11h黑暗的光周期可诱导卵泡正常

发育[14]。在22℃和8h光照∶16h黑暗的条件下,Culextarsalis的卵巢停止发育,脂肪体明显增大[15]。研究

还发现不同光周期对同一种蚊科昆虫的滞育率的影响有显著差异。在21℃条件下,北美瓶草蚊的一龄幼虫接

受12~16h的光照处理后,三龄幼虫进入滞育状态的比例由100%降低到0%[8]。尖音库蚊蛹及羽化初期的成

虫在18℃下,接受11.75~16h光照处理,其卵巢进入滞育期的比例由93.3%减为0%[16]。另外,在适宜的温度

范围内,随着光照处理时间的增加,不同蚊科昆虫的滞育率会明显降低。

2.1.2滞育解除 研究表明长日照能促进伊蚊属蚊科昆虫卵滞育的解除[17-18]。在17~20℃的条件下,长日照可

解除波士顿与汉堡港地区库蚊和尖音库蚊的滞育状态[16]。Culextarsals在15h光照∶9h黑暗和25℃的条件

下处理7d后,可解除滞育[19]。因此,长日照与高温协同作用会显著影响蚊科昆虫滞育的解除。

2.1.3临界光周期 有50%的个体进入滞育状态的光照时间称为临界光周期(Criticalphotoperiod,CPP),是光

周期反应的重要特征之一。研究发现同一种蚊科昆虫的不同地理种群的CPP有不同程度的差异。例如,在美国

加州与华盛顿地区,Anophelesfreeborni的临界光周期分别为9~10h和11~12h[20]。此外,研究发现CPP与

纬度和海拔之间也有密切的关系。在北纬30°~40°范围内,纬度每增加4.2°,美国Aedestriseriatus种群的临界

光周期会增加1h。而分布于北纬28°~33°范围内,蚊科昆虫的光周期反应明显减弱或消失[21]。在美国东部,纬
度每增加5.5°或海拔增加775m,则北美瓶草蚊种群的CPP会增加1h[22]。以上研究结果表明蚊科昆虫的CPP
会随着纬度和海拔增加而增加。CPP随着纬度和海拔的改变而改变是一种强烈的生物地理趋势。随着北半球

的纬度增加,适合个体生长的季节周期逐渐减少,进入滞育的时间会更早,CPP也会相应增加。目前,有研究报

道蚊科昆虫的CPP快速演化在蚊科昆虫的入侵能力和应对全球的气候变化方面发挥了重要作用[22],但具体的

分子机制还未清楚。

2.2温度对滞育的影响

温度变化对滞育的影响也非常明显。研究表明低温对大部分蚊科昆虫滞育的诱导与解除有重要的影响;而
高温则主要对滞育的解除有明显促进作用。低温本身不能完全诱导蚊科昆虫进入滞育状态,但结合光周期可以

明显提高滞育率。在低温诱导下Aedesatropalpus[23]、Aedessollicitans[24]、Aedestaeniorhynchus[25]和尖音库

蚊[16]等蚊科昆虫的光周期反应会显著增强。其中主要原因是低温延长正常发育时期的同时,个体会接受更多的

短光照处理,从而提高了滞育率。此外,寒冷对蚊科昆虫滞育的解除也有促进作用。寒冷刺激为伊蚊属虫卵滞

育解除的共同因子[9]。秋末和初春时期的低温增强了光周期的敏感性,二者相互作用促进了巨蚊属蚊虫Toxo-
rhynchitesrutilus幼虫的滞育解除[26]。因此,低温不但可以诱导滞育,也可促进滞育的终止。
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高温与长日照结合会解除越冬蚊科昆虫的滞育状态。如尖音库蚊[16]、Culextarsalis[27]和Culisetainornata [28]在

20~25℃条件下,15~24h的光照处理能解除滞育。Pumpuni等人[29]报道白纹伊蚊在21℃或25~27℃时对

光周期反应敏感;当温度超过29℃时,光周期的诱导效果则受到显著抑制。这说明高温可以抑制或抵消光周期

的诱导作用。

2.3其他影响因子

食物、营养、密度及传代代数等对蚊科昆虫的滞育也产生一定的影响。在食物缺乏的情况下,Aedestriseria-
tus则会进入滞育状态[30]。若减少母代幼虫期的营养,可明显提高Aedesatropalpus[31]子代卵的滞育率。如果

增加加拿大安大略湖地区的尖音库蚊亚种种群四龄幼虫的密度,雌成虫的滞育率会显著提高[32]。另外,Culiseta
melanura 繁殖400代后,则没有幼虫进入滞育状态[11];同样的,Culextarsalis经过200代后,滞育特性明显减

弱[33]。

3滞育时期的生理特征

根据滞育的过程,可分为滞育前期、滞育期、滞育后期等3个时期。
滞育前期主要是昆虫对光周期和温度等的应答、个体发育迟缓和物质积累。滞育前期比正常发育的时间较

长,发育的延迟使滞育个体能储存更多能量和获得更大体积。墨西哥湾北美瓶草蚊种群的滞育时期发生在第四

龄幼虫,但诱导阶段在三龄幼虫期;该时期幼虫的发育速度比非滞育个体延缓,推测南方种群第三龄幼虫的发育

延迟衍生了北方种群第三龄幼虫进入滞育的前期[26]。研究发现尖音库蚊滞育个体羽化一周的总脂肪含量比非

滞育个体高出两倍[34]。白纹伊蚊滞育卵的体积较大并含有较高的脂肪,这是因为在滞育前期,脂肪合成相关基

因高量表达以及脂肪代谢基因低量表达的结果[35]。滞育前期个体的行为也会发生相应改变。例如尖音库蚊即

将进入滞育的雌成虫明显缺乏吸血活动[36];此外还会选择相对温暖(0~10℃)、较暗(2~5.2lux)和湿润(相对

湿度高于60%)的环境条件越冬[37]。在短日照条件下,Aedesmariae的成虫产卵地点的选择也会发生改变[38]。
滞育期的主要特征是代谢活动降低和抗逆性(主要是耐寒与耐旱)普遍增强。对尖音库蚊成蚊而言,较低脂

肪利用率是代谢抑制的间接指标;滞育个体耐旱性和耐寒性明显强于非滞育个体,研究人员推测这与表皮成分

的改变和较高海藻糖浓度有关[39]。研究发现白纹伊蚊滞育卵的耐旱性的增强与前期卵壳的改变、脂肪的合成有

关,但具体耐寒的机制尚不清楚[40]。北美瓶草蚊滞育幼虫的耐寒性明显高于非滞育的个体,但耐寒性的生理差

异机制还未见报道[41]。滞育的后期是昆虫对滞育解除环境信号做出反应的阶段。如尖音库蚊卵巢逐渐恢复发

育[42]。通过能量代谢的改变可间接反映滞育期动态发育过程。在分子水平上,尖音库蚊在滞育期的前期脂肪酸

合成和积累的基因上调表达,β-氧化基因下调表达;在滞育期的后期,参与脂肪酸合成和积累的基因下调表达,β-
氧化的基因上调表达。这从根本上反映了脂类在蚊科昆虫滞育期的储存和使用[43]。

滞育后期个体仍然是静止状态,滞育代谢相关基因仍然处于低表达状态。光周期和低温仍然是该时期发育

的主要环境因素。昆虫在低温条件下保持静止的发育状态,有利于昆虫发育与季节变化的同步化。越冬蚊科昆

虫可以随时恢复发育,但冬末春初低温使个体保持静止状态,温度达到一定阈值后,整个种群可以同步发育。在

热带地区的旱季,因为干旱昆虫发育处于静止状态,而雨季到来时则同步了整个种群的发育[9]。昆虫的能量储

存会影响进入或终止滞育的决策;同时也影响滞育后期发育的适合度[44]。滞育后期,个体体内剩余能量的水平

会直接影响后期发育和生殖,从而影响种群的延续。如尖音库蚊雌性成虫滞育结束后,体内剩余脂质的水平决

定了产卵行为[45]。

4滞育的调控

滞育是由外界环境因子与内部激素共同调控下完成的,但目前有关滞育的调控机理仍然不是很清楚。
光周期对蚊科昆虫滞育的诱导及终止发挥了决定性的作用,但昆虫对昼夜节律的感知和外界的光刺激是如

何转化为滞育信号的问题尚未解决。推测钟基因参与调节昼夜节律;也可能参与光周期现象(对日照规律性变

化的反应,如CPP);也有可能在这两个时间系统中差异表达[9]。在埃及伊蚊(Aedesaegypti)[46]、冈比亚按蚊

(Anophelesgambiae)[47]和Culexquinquefasciatus[48]中period,timeless,clock,cycle,cryptochrome等钟基因
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均参与昼夜节律的调控。通过克隆与测序分析白纹伊蚊中的period和timeless钟基因参与昼夜节律,还可以作

为该物种不同种群地理分布的分子标记[49]。钟基因参与蚊科昆虫光周期现象的报道还较少。处于不同纬度的

北美瓶草蚊种群中的timeless的表达有明显的纬度差异性,并对光周期反应和温带环境下的季节性适应进化潜

力有一定的影响[50]。北美瓶草蚊的timeless虽然不属于控制CPP数量性状的基因(Quantitativetraitlocus,

QTL),但与关键光周期QTL的基因相互存在上位现象[9]。许多研究表明钟基因参与生物钟的调控,并介导了

滞育等季节性活动;而滞育和钟基因相互影响的机制仍需进一步的研究。
胰岛素信号通路在昆虫中广泛存在,通过胰岛素样蛋白(Insulin-like/relatedpeptides,ILPs)与胰岛素受体

(Insulinreceptor,IR)结合,启动胰岛素信号通路(Insulinsignalingpathway,ISP)[51]。该通路主要参与对新陈

代谢、生长等生理过程的调节。研究表明ISP参与了秀丽隐杆线虫Caenorhabditiselegansdauer的形成[52]。其

中叉头转录因子(FOX)是多种滞育特征(如寿命、抗压能力、脂肪脂的积累等)潜在的调节因子[53]。ILP家族在

昆虫中的分布较多,现已知在埃及伊蚊中有8种,家蚕(Bombyxmori)有30余种。ILP是胰岛素信号通路的重

要组成部分,ILP与单一的受体结合后发挥信号调节作用。蚊科昆虫中不是所有的ILP均能参与滞育调控。例

如尖音库蚊体内含有ILP1、ILP2、ILP5等3个成员,但仅有ILP1参与滞育的调控[51]。有研究表明长日照诱导

尖音库蚊体内ILP-1与IR结合,调控保幼激素(Juvenilehormone,JH)的合成,对FOX未表达,呈现出没有脂肪

的积累,卵巢正常发育;短日照的诱导则呈现相反调控模式[53]。干扰尖音库蚊未滞育雌蚊科昆虫的IR,它的卵

巢也停止发育;即将滞育的雌蚊中ILP1表达量比雄性低,且敲除ILP1,未滞育雌蚊卵巢停止发育[54]。这些研究

表明,ISP通路可引发FOX转录因子差异表达,导致滞育个体与非滞育个体在摄食行为、能量物质储存、生理代

谢等活动不同。
激素是调控昆虫滞育的重要内在因子,在滞育的发生和解除过程中有起到关键性作用。激素对滞育调控是

一个复杂的网路系统,由上游激素先刺激作用于腺体,促使腺体合成并分泌下游激素,而下游激素与受体结合后

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[55]。昆虫种类与滞育虫态

的不同,具体发挥作用的激素及其调控机理也不尽相同。研究证明昆虫的蜕皮、变态发育和繁殖过程主要由蜕

皮激素调控。蜕皮激素的主要活性成分是20-羟基蜕皮酮(20-hydroxyecdysone,20E)。雌果蝇在滞育期体内的

蜕皮激素滴度较低,滞育解除期间蜕皮激素滴度开始增加并达到较高的水平。通过比较分析滞育与非滞育雌果

蝇体内的基因表达情况,发现与蜕皮激素活性相关基因如ultraspiracle(USP)、Broadcomplex、Hsp70、Hsp83
等的表达存在显著差异[56],该结果表明蜕皮激素参与了果蝇成虫滞育的调控。同时,Denlinger等人[9]认为蜕皮

激素滴度的降低也是引起幼虫滞育主要因素之一,但其中机理尚未明确。Poelchau等人[57]比较分析了白纹伊蚊

滞育与非滞育卵母细胞的基因表达情况,发现蜕皮激素信号通路中的基因表达存在差异,推测蜕皮激素信号可

能参与了蚊科昆虫的卵滞育的调控过程。另外,保幼激素也参与了某些昆虫的滞育调节。尖音库蚊非滞育雌性

成虫咽侧体在刚羽化时合成的JH会促进卵巢发育,吸血产卵。将进入滞育的个体咽侧体被抑制,卵泡不发育、
不吸血;外源性施加JH处理滞育个体,卵泡恢复了发育[58]。通常认为咽侧体及JH是尖音库蚊和其它成虫滞育

调控组织和激素,同时蜕皮激素对成虫滞育,推测在蚊科昆虫的成虫滞育中保幼激素与蜕皮激素协同作用,而具

体的分子机制还需要更进一步的开展研究。

5结语

目前,蚊科昆虫滞育的研究主要集中在发育生物学观察、环境因子对滞育各个时期的影响等方面;但是环境

信号如何影响滞育及激素参与调控的机理等尚不清楚。因此,激素与钟基因等因素对滞育的调控机制已成为研

究的重点,也是该领域内的研究难点。阐明这些因素在滞育中的作用将为深入蚊科昆虫滞育机理研究起到重要

推动作用。
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TheResearchProgressofMosquitoDiapause
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Abstract:Diapauseisanimportantadaptivestrategythatenablesmosquitoestosurvivefromunfavorableconditions,whichsynchro-
nizestheindividualdevelopment,andensuresthereproductionofPopulation.Italsoplaysacrucialroleintheprotectionofinsect-
bornepathogensandaffectsdiseasetransmissioncycles.Inthisreview,thesensitivephase,crucialphotoperiod,diapausingphase,

environmentalfactors,physiologicalandbiochemicalchangesduringdiapause,thepossibleregulationmechanismofhormoneis

summarized.Researchesdemonstratethatthediapauserespondingmechanismsaredifferentbetweenmosquitospecies,andthepos-
siblemechanismforthehormonalregulationisunclear.Currently,hormonesandclockgeneregulationmechanismsofdiapausehas

becomeemphasisanddifficultiesofinsectdiapausestudies.Clarifyingtheroleofthesefactorsindiapausewillpromotethefurther

studyofmosquitodiapause.
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