
植物保护学报 Journal of Plant Protection，2018，45（3）：399-408 DOI：10.13802/j.cnki.zwbhxb.2018.2017181

实蝇科昆虫转录组研究进展

顾欣悦 柳丽君 粟 耘 赵 岩 郭韶堃 李志红*

（中国农业大学植物保护学院昆虫学系，北京 100193）

摘要：实蝇科昆虫种类繁多、危害巨大、入侵能力强，倍受植物检疫与入侵生物学领域的关注。转

录组代表细胞或组织内全部的RNA转录本，反映特定状态下的基因表达模式。而依赖于高通量测

序技术所衍生出的转录组测序给实蝇等非模式生物的研究带来了机遇。本文在检索实蝇科昆虫转

录组序列数据和文献报道的基础上，针对实蝇科昆虫转录组的测序现状和初步应用进行了分析和

总结，涉及重要经济实蝇的种类鉴定、基础生理、滞育、配子形成和交配生殖、解毒机制及防治和非

编码RNA共6个方面。同时，提出了加强重要经济实蝇转录组研究的3个展望：一是加强结构基因

组学和功能基因组学方面的多组学结合研究；二是开展microRNA（miRNA）等非编码RNA 功能方

面的探索研究；三是探索第三代测序技术的应用研究。
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A review of transcriptome sequencing in Tephritidae
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Abstract: Tephritidae is a family with many economically important pests of strong invasion ability,

which has attracted great attention in the field of plant quarantine and invasion biology. The transcrip-

tome represents all RNA transcripts in cells or tissues, reflecting patterns of gene expression at a certain

stage. Transcriptome sequencing derived from high-throughput sequencing technology offers opportuni-

ties for studies of non-model organisms such as tephritids. On the basis of known sequences and litera-

tures, we reviewed and analyzed the progress of transcriptome sequencing and its applications in eco-

nomically important fruit flies, including species identification, basic physiology, reproductive develop-

ment and detoxification mechanism, gamete formation and mating reproduction, detoxification mecha-

nism and prevention as well as non-encoding RNA research. Moreover, three avenues were prospected

for future research of transcriptome on economically important fruit flies. Firstly, combining other

omics (transcriptomics, proteomics, metabolomics, etc.) was a good way to study mechanisms in struc-

tural and functional analysis of Tephritidae. Secondly, exploring microRNA (miRNA) and other non-

coding RNA functions needs further studies in fruit flies. Thirdly, the third generation sequencing tech-

nology would be applied on Tephritidae.
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实蝇属昆虫纲 Insecta 双翅目 Diptera 实蝇科

Tephritidae。实蝇科昆虫种类繁多，世界已知约500 属

4 500 余种，其中约 1 500 种实蝇与各种果实有关，

250 余种具有经济意义（李志红等，2013a）。实蝇科

害虫对果蔬生产危害巨大，并且在世界范围内广泛

分布，入侵能力强，已经引起世界各国的高度重视。
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在我国现行的植物检疫性有害生物名录中，包括进

境检疫性实蝇、全国农业检疫性实蝇及林业检疫性

实蝇（梁广勤等，2003；李志红等，2013a，b）。对实蝇

科昆虫进行深入研究，准确寻找鉴定种类的靶标位

点，了解实蝇科昆虫进化、抗性等方面的科学问题，

对实蝇科害虫的入侵防控具有重要的理论和实践指

导意义。

转录组代表细胞或组织内全部的RNA 转录本，

反映特定状态下如生物的不同生命阶段、不同组织

类型、不同生理状态以及在不同环境条件下基因的

表达模式（刘红亮等，2013）。近年产生的高通量测

序技术使转录组学的研究模式发生了巨大的改变，

所衍生出的转录组测序给非模式生物的研究带来了

机遇。利用高通量测序技术研究昆虫不同生长阶段

的基因表达与调控机制，有助于了解基因转录图谱

在整个发育过程中的动态变化，可为有害昆虫的防

治和有益昆虫的保护提供分子依据（杨帆等，2014）。

本文对实蝇科昆虫转录组的测序概况及在实蝇科昆

虫不同方面的研究应用进行总结和概括，以期对实

蝇科昆虫转录组的进一步研究和应用提供新思路。

1 实蝇科昆虫转录组测序现状

1.1 实蝇科昆虫转录组测序概况

截至2017年12月，GenBank数据库中有实蝇科

昆虫转录组记录共计 153个，涉及 5属 17种（图 1），

其中包括按实蝇属 Anastrepha、果实蝇属 Bactroc-

era、小条实蝇属Ceratitis、绕实蝇属Rhagoletis及镞

果实蝇属Zeugodacus。测序时期涉及实蝇的胚胎、

卵、幼虫、蛹和成虫5个时期，测序部位包括头部、脂

肪体、中肠、胃肠道、卵巢、精巢、附腺等。主要使用

的测序平台有454 GS FLX Titanium、Illumina HiSeq

2000、Illumina HiSeq 2500、Illumina Genome Analyz-

er及AB SOLiD 4 System等，测序国家集中于美国、

中国、澳大利亚及德国等。

图1 GenBank中实蝇科昆虫转录组不同种数量分析统计（截至 2017年12月）

Fig. 1 Statistics of transcriptomes of different Tephritidae species in GenBank（by December 2017）

1.2 实蝇科各属昆虫的测序现状

1.2.1 按实蝇属

按实蝇属目前仅涉及南美按实蝇A. fraterculus

转录组，由美国测序公布了其生长发育的 3个不同

时期卵、蛹、雌雄成虫的转录组数据。

1.2.2 果实蝇属

果实蝇属目前是转录组测定最多的实蝇属，共

涉及来自于4亚属12种的91 个转录组，测序种包括

东昆士兰果实蝇 B. bryoniae、番石榴果实蝇 B. cor-

recta、橘小实蝇B. dorsalis、单带果实蝇B. frauenfel-

di、澳洲果实蝇 B. jarvisi、迪尔实蝇 B. kraussi、辣椒

果实蝇 B. latifrons、橘大实蝇 B. minax、香蕉果实蝇

B. musae、油橄榄果实蝇 B. oleae、昆士兰果实蝇 B.

tryoni、桃果实蝇 B. zonata，测序时期包括了卵、幼

虫、蛹、雌雄成虫，测序部位多样，包括睾丸、卵巢和

附腺等生殖器官以及中肠和脂肪体等部位，测定的

RNA 种类除了传统的编码 RNA 还涉及非编码

RNA，测序平台丰富，涉及 Illumina HiSeq 2500、Illu-

mina HiSeq 2000、454 GS FLX Titanium、Illumina

Genome Analyzer 和 Illumina Genome Analyzer IIx

等。测序国家集中在中国、美国、澳大利亚，其中我

国关注较多的为橘小实蝇和橘大实蝇，美国较关注

橘小实蝇、番石榴果实蝇、油橄榄果实蝇和澳洲果实

蝇，澳大利亚则集中于其它几类实蝇的研究。果实

蝇属是目前实蝇科昆虫中测序物种数最多、测序部

位最全、测序平台最丰富、涉及RNA种类最多的一
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类实蝇，笔者认为这与该属所涉及重要经济实蝇种

类多、危害大、受重视等息息相关。

1.2.3 小条实蝇属

小条实蝇属中最受关注的种类是地中海实蝇

C. capitata，GenBank中共公布了 43个相关转录组，

是目前所有实蝇种中转录组测序公布最多的实蝇，

其中涉及的发育时期有胚胎、蛹、雌雄成虫，测序部

位为生殖器和胃肠道，测定的 RNA 种类也为编码

RNA，主要关注的国家包括美国、德国和意大利。

与果实蝇属侧重基础生理过程研究不同，地中海实

蝇的转录组测定多为比较辐射与未辐射实蝇的转录

组差别，提供差异基因，以期为该种实蝇的不育昆虫

技术及广域治理提供参考。

1.2.4 绕实蝇属

在绕实蝇属中目前有转录组数据记录的只有苹

果绕实蝇R. pomonella，GenBank中公布的共有9个，

涉及时期包括幼虫和蛹，测序部位为头、去头虫体，

测序平台为 Illumina HiSeq 2000 和 454 GS FLX Ti-

tanium，主要关注国家为美国。在苹果绕实蝇的转

录组测序中，还关注了取食不同寄主如苹果和山楂

的虫体的转录组区别，以研究不同寄主取食对于该

虫的影响。

1.2.5 镞果实蝇属

镞果实蝇属原为果实蝇属下的一个亚属，近年

来的研究报道显示，该亚属已被提升为属（Dooren-

weerd et al.，2018）。该属目前的测序仅涉及 2种实

蝇——黄瓜实蝇 Z. cucumis 和瓜实蝇 Z. cucurbitae

的 6个转录组数据，其中黄瓜实蝇是由澳大利亚进

行包括编码与非编码的RNA全转录组测序，瓜实蝇

主要由美国进行不同时期包括卵、幼虫、蛹、成虫转

录组的测定，以研究瓜实蝇与生长发育、嗅觉化感相

关的基因。

2 实蝇科昆虫转录组的应用

转录组目前已经广泛应用于昆虫的研究，其中

大部分集中在对人类健康或农业生产有重要意义的

应用型研究，如农药耐药性等方面，在其它一些研究

领域，转录组主要关注昆虫的进化和行为生物学，如

嗅觉和滞育的研究（Oppenheim et al.，2015）。与昆

虫整体的研究方向相似，在实蝇科昆虫转录组测序

和研究中，其应用可以总结为6个方面，包括实蝇种

类鉴定、基础生理活动（包括基础生理活动和嗅觉

相关研究）、滞育、配子形成和交配生殖（包括生殖

发育和胚胎形成、性别决定与交配竞争）、解毒机制

与实蝇防治、非编码RNA的研究（图 2）。高通量的

转录组测序与分析，主要用于筛选基因，以便研究

其相应的功能，进而为该害虫的防治提供潜在靶标

基因。

图2 实蝇科昆虫转录组研究方向扇形图

Fig. 2 The categories of transcriptomes generated

for Tephritidae

2.1 实蝇科昆虫的种类鉴定

利用实蝇转录组数据库可以发掘不同种实蝇的

分子标记序列，用于重要经济实蝇的区别鉴定。魏

丹丹等（2014）基于转录组数据筛选预测橘小实蝇特

异引物设计的微卫星序列（又称简单重复序列 sim-

ple sequence repeats，SSRs）位点 1 296个，从中随机

选取设计42对引物，其中有18对引物可以扩增得到

预期大小的条带；Gao et al.（2014）在作为控制外来

入侵种紫茎泽兰生物剂的泽兰始实蝇Procecidocha-

res utilis 转录组中发现了 5 723 个有潜力作为物种

鉴定标记的 SSR 位点；Wang et al.（2016）在橘大实

蝇的转录组信息中也筛选到1 909个有潜力作为物

种鉴定标记的SSR 位点。此外，利用转录组数据还

可以为筛选相似种分化的候选基因及识别鉴定物种

提供理论基础。如Rezende et al.（2016）分析了 2种

相似种南美按实蝇和西印度按实蝇A. obliqua的头

部转录组的差异表达基因，最终筛选鉴定了 2个种

间164 个高度分化的unigenes作为物种分化的潜在

候选基因，即单核苷酸的多态性位点（single nucleo-

tide polymorphism，SNP）筛选。利用转录组分析还

可比较实蝇和相似物种黑腹果蝇 Drosophila mela-

nogaster 之间的同源基因，如在缺乏基本的基因组

信息的橘小实蝇和瓜实蝇的转录组分析（Geib et

al.，2014；Sim et al.，2015）。笔者认为，实蝇科鉴定
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的转录组研究目前集中于依靠转录组的测序功能进

行相应特异位点的检测，涉及的实蝇种类较丰富。

此部分研究不仅可以用于实蝇科等缺乏基因组数据

的昆虫的准确鉴定，还将增加对其比较基因组学和

功能基因组学的知识，增加对生物多样性、分子分类

学、群体遗传学、遗传连锁图谱构建的研究（Gon-

calves et al.，2013；Geib et al.，2014），并能针对植物

检疫相关工作实际需求，如实蝇近似种、残体等鉴定

带来新的思路。

2.2 实蝇科昆虫的基础生理研究

转录组测序技术的发展促进了昆虫转录组学

的研究，为全面揭示昆虫的生命活动奠定了理论基

础（张美翠等，2014）。目前实蝇基础生理的研究主

要集中在参与基础生理活动和嗅觉机制及化感器的

重要基因的鉴定及功能研究，主要方法为依托转录

组进行特定组织、发育时期（袁国瑞等，2016）或者不

同种类、不同处理（Campanini & de Brito；2016）的测

序，结合相关生物信息学分析确定主要参与调节调

控的关键基因，然后结合RNA干扰（彭涛，2013；彭

威等，2014）等技术进行相应功能的验证与研究。此

类研究可揭示实蝇相关生理活动，并基于相关基因

提供精准的防治策略（Liu et al.，2016），笔者认为该

类研究具有较为突出的意义。

2.2.1 实蝇科昆虫基础生理活动重要基因功能研究

对实蝇科昆虫基础生理活动的研究多集中于橘

小实蝇的研究，主要使用转录组结合其它技术如实

时荧光定量技术、RNA干扰等来探究重要基因的功

能。如田怡（2015）利用转录组测序技术结合实时荧

光定量技术筛选鉴定到9个参与橘小实蝇重要细胞

生理活动的小热激蛋白基因；袁国瑞等（2016）利用

转录组测序技术结合实时荧光定量技术推测了橘小

实蝇烟碱型乙酰胆碱nAChR α9受体在成虫期的重

要功能；彭涛（2013）和彭威等（2014）利用转录组、实

时荧光定量技术和RNA干扰筛选分析了在信号传

递和囊泡运输中发挥重要作用的Rab蛋白，证明该

基因的干扰会影响脂肪体细胞的营养积累过程，进

而对实蝇组织形态和羽化等生理过程造成影响。

2.2.2 实蝇科昆虫的化感器和嗅觉机理研究

在其它实蝇种类基础生理过程的研究中，大部

分研究集中于利用转录组分析洞察实蝇科昆虫的化

感器和嗅觉机理，了解相关通路中基因的潜在功能，

鉴定与化感和嗅觉相关的蛋白。目前已有关于苹果

绕实蝇（Schwarz et al.，2009）、枣实蝇Carpomya ve-

suviana（Li et al.，2017a）、瓜实蝇（Elfekih et al.，2016）、

橘小实蝇（Zheng et al.，2013；Liu et al.，2016）的研

究。同时针对嗅觉的研究也能为解决相似实蝇种不

同的寄主偏好性提供理论基础，如Campanini & de

Brito（2016）针对有不同宿主偏好的南美按实蝇和

西印度按实蝇其交配前后和雌性产卵后雌雄虫气味

结合蛋白进行转录组测定，通过鉴定比较证明 2种

实蝇气味结合蛋白的主要变化出现在几个氨基酸之

间的同源基因，推测这可能与 2种实蝇寄主偏好性

相关。此外，关于嗅觉的研究可以为筛选有效的引

诱剂来控制害虫和使用化学方法扰乱昆虫行为提供

参考，并为害虫监测管理提供依据（Liu et al.，2016）。

2.3 实蝇科昆虫的滞育研究

实蝇科昆虫中部分实蝇如橘大实蝇和苹果绕实

蝇等蛹的长滞育时间是人工饲养和研究相关机制的

主要瓶颈（Dong et al.，2014），通过转录组学来筛选

不同滞育时期的表达基因，有助于发现和研究昆虫

滞育反应的关键基因。王刘豪（2013）和Dong et al.

（2014）针对不同滞育时期的橘大实蝇进行了转录组

测序分析，并结合实时荧光定量技术初步探究了其

滞育机理，结果证明差异表达基因主要集中在涉及

细胞增殖、蛋白质加工和运输、代谢、应激反应等生

理过程，验证了20-羟基会终止滞育过程，并推测许

多参与核糖体和代谢相关基因的差异表达可能介导

了滞育的过渡；Schwarz et al.（2009）利用转录组测

序技术比较了苹果绕实蝇滞育间期和后期的蛹，结

果显示在逐步变暖气候下，滞育的 2个群体中均呈

现相关转录本先上调后下调的表达模式，这说明在

温度刺激下昆虫产生抑制生长的能力至关重要，因

为可以避免不匹配的物候和过度的代谢需求。

2.4 实蝇科昆虫配子形成和交配生殖过程的研究

实蝇科昆虫繁殖能力强，并且具有多重交配的

习性（魏冬，2015），给农业生产带来了巨大损失。转

录组作为一种基因功能研究的有效工具，在实蝇科

昆虫的生殖相关研究中起着重要作用。在所有转录

组研究报道中，此类研究涉及的实蝇种类最为多样，

可参考的文献也最为丰富，并且进行了非编码RNA

的前沿研究（Tariq et al.，2016）。目前涉及生殖相关

的实蝇科昆虫转录组研究主要集中在不同种实蝇的

生殖发育、胚胎形成、性别决定和竞争交配等重要过

程，目的是探索鉴定关键基因和研究重要基因功能，

以期为深入研究重要经济实蝇的生殖发育过程及防

治提供参考。

2.4.1 实蝇科昆虫生殖发育和胚胎形成

在实蝇科昆虫生殖发育和胚胎形成的研究中，
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主要集中在实蝇生殖器官和不同时期胚胎的转录组

测序比较，研究涉及的实蝇种类也比较丰富。如

Sagri et al.（2014a）对油橄榄果实蝇的雌性附腺、受

精囊及雄性睾丸的转录组进行比较，根据组织差异

表达基因分析发现睾丸中代谢活性比雌性附腺/受

精囊高，并对已有研究证明在昆虫大规模饲养中会

对早期胚胎具有杀伤作用的胚胎发育阶段启动子

serendipity-a基因表达谱和前凋亡基因缺陷进行了

表达分析；Gomulski et al.（2012）基于微阵列的基因

表达方法比较了地中海实蝇雌虫性成熟前后和交配

个体的头部转录组，集中研究与生殖、行为等过程有

关的转录本变化，以增加对地中海实蝇性成熟和交

配分子机制的理解；Wei et al.（2015）结合橘小实蝇

雄性生殖器官精巢和雄性附腺的转录组测序及精巢

的全蛋白组测序，鉴定了橘小实蝇雄性附腺的分泌

蛋白和参与精子形成的功能基因并分析了精巢组织

中的蛋白组成；Tian et al.（2017）结合橘小实蝇脂肪

体、雄性附腺和睾丸3个组织的转录组比较，鉴定组

织特异性表达基因以确定参与精子活力和精子特异

性基因；Tariq et al.（2016）研究了 microRNA（miR-

NA）对橘小实蝇精子形成的作用；Zheng et al.（2016）

利用橘小实蝇未性成熟和性成熟的雌蝇转录组鉴定

了多个参与性成熟并涉及生殖过程的差异基因，并

利用表达模式分析证明检测的大多数差异基因高度

富集在卵巢和脂肪体中，所有检测到的抗菌肽在交

配24 h后在脂肪体中高度富集，并且出现显著上调；

Goncalves et al.（2013）测序西印度按实蝇雌性生殖

组织转录组，通过序列扩增分析参与卵壳形成并且

高度表达的绒毛膜和卵黄蛋白基因，以评估鉴定高

进化率基因来揭示种群进化。

2.4.2 实蝇科昆虫的性别决定

在实蝇科昆虫性别决定的转录组分析中，主要

集中于鉴定相关性别决定基因和其表达调控机制。

Gomulski et al.（2008）利用表达序列标签鉴定地中

海实蝇胚胎同源序列 transformer 2（tra-2）的基因结

构和表达特点，揭示了关于 tra-2和其它性别决定基

因的转录调控模式；Salvemini et al.（2014）在对地中

海实蝇胚盘细胞化阶段的胚胎进行转录组测序中发

现，高表达基因中转录编码RNA结合蛋白如 tra-2的

富集参与雌性性别的形成和维持；Morrow et al.

（2014）在澳洲果实蝇产卵后收集早期雄性和雌性胚

胎测定转录组，鉴定了早期胚胎中与黑腹果蝇同源

的16个性别决定基因；Peng et al.（2016）探究了橘小

实蝇雌雄性别决定生理过程的相关性别特异性

miRNA基因。

2.4.3 实蝇科昆虫的交配竞争

针对交配竞争过程的研究主要集中于昆士兰果

实蝇和地中海实蝇。2014 年昆士兰科技大学 Ku-

maran et al.（2014）以参与增加能量代谢相关物质姜

油酮饲喂昆士兰果实蝇，比较添加姜油酮与剥夺姜

油酮试验处理的实蝇转录组，分析显示在饲喂姜油

酮实蝇组中共有3 183个基因上调，这些同源基因涉

及参与调节雄性内竞争、信息素合成、交配和副性腺

蛋白产生等过程，结合行为分析结果显示取食将导

致复杂的生理变化，从而影响雄性竞争力；San An-

dres et al.（2013）基于全基因组表达分析结合表达序

列标签测序和微阵列表达分析方法鉴定了地中海实

蝇生殖状态下可作为成熟化分子标记的新候选基

因，并发现伴随着地中海实蝇的成熟过程，参与生殖

的基因如卵黄原蛋白基因等的转录水平明显增加；

Calla et al.（2014）在地中海实蝇的研究中使用转录

组探讨了大规模饲养的经过辐照处理和未经过辐照

处理的实蝇相比于野外种群基因表达的显著变化，

结果表明饲养种群在交配竞争力及寻找寄主植物方

面的能力可能低于野外实蝇。这些研究结果为如何

增加大规模饲养实蝇的竞争力，以应用于不育昆虫

技术研究提供了理论基础。

2.5 实蝇科昆虫的解毒机制及防治研究

实蝇科具有较强的繁殖能力（魏冬，2015）并且

危害巨大（李志红等，2013a），目前主要的防治方法

为化学防治（Jin et al.，2011；Bhagat et al.，2013）。但

近些年其对杀虫剂的抗药性成为害虫控制的一个关

键问题（Cheng et al.，2017）。利用转录组进行解毒机

制的研究，并根据参与实蝇相关生理活动、解毒代谢

等重要通路进行探索，有目标、专一地进行靶标基因

的干扰（Wang et al.，2011），将给重要昆虫的防治带

来新机遇（Huvenne & Smagghe，2010）。

2.5.1 实蝇科昆虫的解毒机制

通过对转录组的分析、相关基因的测序和定量，

可以提供与实蝇抗药性这一具有挑战性问题相关

的、有价值的信息。如利用橘小实蝇转录组可以筛

选克隆相应的解毒基因用于解毒基因功能的研究：

申光茂等（2014）克隆橘小实蝇羧酸酯酶基因序列研

究其对高效氯氰菊酯作用的应激反应；魏冬等

（2014）克隆谷氨酸脱羧酶基因以研究橘小实蝇抵御

阿维菌素毒害的作用；Hou et al.（2014）鉴定了橘小

实蝇中肠中5个丝氨酸蛋白酶基因以研究其在橘小

实蝇减轻杀虫剂毒害过程中的解毒作用。
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利用转录组还可以探究基因在实蝇发育抵御杀

虫剂过程中的作用，对于细胞解毒机制的研究以阐

明实蝇产生抗药性的原因以及实蝇生物学方面的研

究有重要意义（Shen et al.，2011；Zheng et al.，2012；

Yang et al.，2014）。Pavlidi et al.（2013）对油橄榄果

实蝇的转录组研究发现，转录解毒基因可以间接参

与油橄榄果实蝇外源性物质如植物毒素和杀虫剂等

的处理过程；Sagri et al.（2014b）利用转录组比较了

油橄榄果实蝇多杀菌素敏感型和抗性型的差异基因

表达以探究其对多杀菌素的耐药机制，结果显示免

疫位点与在抗性品系中提升的能量需求可能对于解

毒作用至关重要。橘小实蝇解毒机制的转录组分析

研究主要集中在对橘小实蝇有重要解毒作用的中肠

或脂肪体的测序分析方面，这对了解实蝇科昆虫分

子解毒机制有着重要的作用，将为橘小实蝇的可持

续治理提供理论依据（申光茂，2013；Shen et al.，

2013；Yang et al.，2014）。Yang et al.（2014）利用脂肪

体转录组数据深入分析和鉴定了参与橘小实蝇免

疫、解毒和能量代谢的相关基因；申光茂等（2015）结

合橘小实蝇中肠的转录组数据，系统分析其幼虫解

毒代谢酶系基因在受到高效氯氰菊酯持续胁迫时在

整头虫、中肠和脂肪体中的表达模式，推测在应对杀

虫剂的持续胁迫时，害虫可以采取有效的利用和适

当的能量分配策略，从而提高能源利用效率以减少

额外的能源成本来抵御外源毒素的破坏，这种策略

可能是避免昆虫出现适合度代价从而更好地应对环

境压力；Li et al.（2017b）结合转录组测序数据鉴定

了橘小实蝇5种胰蛋白酶基因，并通过RNA干扰技

术来分析探究其对橘小实蝇生长发育的影响，结果

证明5种胰蛋白酶基因混合饲喂会延缓其生长。

2.5.2 实蝇科昆虫的防治

转录组测序技术可提供有效的害虫防治方法，

以应用于防治过程中各个环节，也为研究控制策略、

调查和消灭实蝇科害虫提供改进的新方法（Geib et

al.，2014）。

利用转录组针对重要基因进行功能研究可以为

实蝇科害虫的防治提供有效监控策略，如新型引诱

剂的开发。Li et al.（2017a）利用枣实蝇转录组研究

了其嗅觉信号转导通路中可作为潜在靶标基因的6种

气味结合蛋白基因，这为研发筛选新型引诱剂进而

监测害虫提供了参考依据。除此之外，转录组研究

还可以为高效治理策略如雄性不育、RNA干扰和转

基因控制等技术提供潜在的靶标基因，如在昆虫不

育技术的研究中，Sagri et al.（2014a）对油橄榄果实

蝇雌性生殖器官的转录组进行比较并研究对早期雌

性胚胎具有杀伤作用的启动子，以期促进对油橄榄

果实蝇不育技术的应用；Gomulski et al.（2012）和Sco-

lari et al.（2014）通过对地中海实蝇转录组进行研究，

筛选与代谢合成、配子形成等相关基因的信息，进一

步对该种实蝇的不育技术进行探索；上述这些研究

结果也同样为相似实蝇种雄性不育技术的研究提供

了参考与启发。在筛选潜在靶标基因用于RNA干扰

技术的研究中，Calla & Geib（2015）通过橘小实蝇

的转录组对具有重要生理作用的非编码RNA进行

测序分析，鉴定并聚类相关的保守 miRNA；Zheng

et al.（2012）和 Shen et al.（2013）对橘小实蝇相关发

育繁殖和中肠代谢解毒的基因进行分析研究以作为

害虫防治的靶标基因；Guo et al.（2018）通过对比橘

小实蝇和番石榴果实蝇幼虫和雌雄成虫转录组中与

飞行能力相关的基因以揭示 2种实蝇的飞行机制，

为实蝇防治候选靶标基因的筛选提供参考。针对转

基因控制的研究较少，目前仅见Morrow et al.（2014）

对澳洲果实蝇早期雌雄胚胎的研究，以期为实蝇转

基因害虫治理策略提供有效候选基因的启动子。

除了针对实蝇科昆虫本身关键基因的研究，转

录组测序还可应用于实蝇天敌的研究，如对实蝇寄

生蜂长尾迪茧蜂 Diachasmimorpha longicaudata 的

性别决定基因鉴定（Mannino et al.，2016）、嫣费氏茧

蜂Fopius arisanus的生物学和行为研究（Calla et al.，

2015）、蛹寄生蜂蝇蛹俑小蜂Spalangia endius的味觉

感受器和气味受体基因鉴定，这些研究有助于确定寄

生蜂种群的多态性和功能基因（Zhang et al.，2014）。

2.6 实蝇科昆虫非编码RNA的研究

在实蝇科昆虫非编码 RNA（non-coding RNA，

ncRNA）的研究中，多集中于 miRNA，miRNA 指的

是片段较短、相对保守、非编码的在调节基因表达过

程中起关键作用的RNA（Huang et al.，2014）。昆虫

miRNA的研究表明其参与调控细胞分化、增殖及凋

亡、胚胎发育等几乎所有的生物过程。因此，深入研

究其生物功能、调控网络和开发应用等具有重要价

值和意义（刘永平等，2013）。在实蝇科昆虫的研究

中，有关miRNA的初步探索主要集中于橘小实蝇。

如Huang et al.（2014）针对橘小实蝇4 个不同发育时

期的miRNA进行测序，共鉴定出123个已知的miR-

NA 和60个新的miRNA，超过一半的miRNA在4个

发育阶段具有阶段特异性，针对其中6个的miRNA

定量结果推测其可能参与发育调控进程；Calla et al.

（2015）针对橘小实蝇在基因沉默过程中发挥重要作
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用的miRNA进行转录组测序，并与黑腹果蝇进行了

比较分析，鉴定出75个同源的miRNA和5个该属特

有的miRNA，旨在应用于基于基因沉默和转基因控

制的新策略开发及应用研究；Tariq et al.（2016）在针

对其参与精子发生的3个不同发育时期的睾丸进行

miRNA深度测序，研究miRNA对精子形成的作用；

Peng et al.（2016）通过构建橘小实蝇去除卵巢的雌

性、去除睾丸的雄性及卵巢、睾丸的4个miRNA库，

从中鉴定了 183 个已知 miRNA 和 120 个新的 miR-

NA，通过比较得到橘小实蝇性别特异性的miRNA

并预测miR-989-3p 是实蝇科昆虫性别决定关键基

因的靶基因开关。在实蝇科昆虫的研究中进一步分

析非编码RNA的表达和功能，可以增加对此类昆虫

生命活动调控等的理解，产生控制监管的新方法

（Huang et al.，2014）。

3 展望

基于当前实蝇科昆虫转录组的研究现状，结合

国内外昆虫领域的研究热点以及实蝇类害虫防控需

求，本研究提出关于重要经济实蝇转录组未来研究

中3个应注意的问题。

一是加强针对重要经济实蝇结构基因组学和功

能基因组学的多组学结合（转录组学、蛋白质组学、

代谢组等）研究。目前在其它昆虫的研究中多组学

结合已有了比较广泛的应用，如利用蛋白质组结合

转录组进行机制等深层次的研究。Zhao et al.（2017）

利用转录组结合蛋白质组在二斑叶螨 Tetranychus

urticae 早期滞育和雌性成虫的比较分析中确定了

Ca2+信号通路在滞育调控中的实质性作用；Qiu et al.

（2016）结合转录组和蛋白质组研究了与褐飞虱

Nilaparvata lugens繁殖力相关基因的功能，并为该

害虫的防治提供了参考靶标基因。转录组学、蛋白

质组学、代谢组 3个组学的结合研究在其它昆虫中

也有报道，如Keeling et al.（2016）利用转录组、蛋白

质组结合代谢组鉴定发现，森林害虫山松大小蠹

Dendroctonus ponderosae 经过 III 型保幼激素处理

后，通过不同性别和组织之间的蛋白质和转录本差

异表达来筛选参与甲虫诱集信息素合成的基因。在

实蝇科昆虫的研究中，仅见利用转录组结合蛋白质

组对橘小实蝇精巢组织进行分析，鉴定参与精子发

生和形成过程中的重要基因并确定分泌蛋白（魏冬，

2015）。多组学的结合将更有利于对实蝇科昆虫涉

及生长发育、繁殖适应等方面的潜在机理的探索和

防治如不育技术的研究应用（Scolari et al.，2014）。

由于传统的分子生物学研究针对单个基因进行，难

以揭示分子调控机制的全貌，因此组学研究应运而

生。利用组学研究技术可以快速、方便地获得可能

与某一性状相关的所有基因，在各个层次系统全面

地阐明其分子机制（王书平等，2016）。特别是在多

组学结合的基础上，能够进行更为准确、快速的基因

功能研究和挖掘，应用新型技术如CRISPR-Cas9 介

导的基因组定点编辑技术和基因 RNA干扰技术，将

使害虫的防治和资源昆虫的利用出现革命性变化

（侯丽等，2017）。

二是开展针对重要经济实蝇miRNA 等非编码

RNA 功能方面的探索研究。ncRNA 是现代遗传学

研究的热点，作为表观遗传学调控的新机制是细胞

内一种内源的控制因子，能行使多重功能，使基因之

间直接相互作用（薛娟，2012）。目前关于实蝇科昆

虫 ncRNA的研究主要集中于其在橘小实蝇精子发

生、发育等过程中的作用研究（Calla & Geib，2015；

Peng et al.，2016；Tariq et al.，2016），其它重要经济实

蝇如地中海实蝇、番石榴果实蝇、瓜实蝇等尚未开展

ncRNA的全RNA转录组相关研究。ncRNA种类繁

多，包括引导RNA（guide RNA，gRNA）、miRNA、小

干扰RNA（small interfering RNA，siRNA）等（薛娟，

2012），在实蝇科昆虫中仅对miRNA、siRNA进行了

初步研究，今后可增加其它种类ncRNA在重要经济

实蝇中的功能研究探索。

三是探索针对重要经济实蝇第三代测序技术的

应用研究。第二代测序技术产生后广泛应用于转录

组等测序研究中，目前一种新型测序技术——第三

代测序技术的出现又为基因组学、转录组学及DNA

甲基化等研究注入了新活力（曹晨霞等，2016）。第

三代测序技术已经在转录组测序中成功应用于人类

造血组细胞中的巨核细胞（Chen et al.，2014）、一类

蘑菇形状真菌类（Gordon et al.，2015），但尚未见到

第三代测序技术在实蝇科昆虫转录组中的应用。第

三代测序技术相较第二代测序技术具有通量更高、

速度更快、读长更长、假阳性率更低等诸多优点，在

未来实蝇科昆虫特别是重要经济实蝇研究中有着巨

大的发展潜力。
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