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昆虫性别决定机制研究进展
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摘要：阐述昆虫的性别决定机制是理解昆虫性别分化调控的理论基础，也为人类有效控制害虫开辟了新方向。昆

虫性别决定机制存在复杂性和多样性，但主要是内因即性别决定基因级联互作调控的结果。本文对近年来基于性

别决定基因级联互作的昆虫性别决定机制研究进行了综述，主要包括性别决定基因概况和重要性别决定相关基因

的分子级联互作关系。目前发现昆虫重要性别决定相关基因主要集中在常染色体上，且部分基因之间存在紧密的

级联互作，如Ｓｘｌ，ｔｒａ，ｄｓｘ，ｃｓｄ和ｆｅｍ等。在这些基因中，ｔｒａ／ｆｅｍ→ｄｓｘ的调控模式在已报道的昆虫中存在共性，即
ｔｒａ和ｄｓｘ相对较保守且ｔｒａ通过性特异剪切来调控下游ｄｓｘ的转录形式。目前大多数昆虫的性别决定机制还不清
楚，但近年来模式昆虫性别决定机制取得了一定进展，对非模式昆虫的研究还处于起步阶段但却越来越受到重视。
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　　生物的两性是如何产生，又是如何进化的，这是
发育和进化生物学研究的一个重大问题。性别决定

是物种进化选择的结果，也是生物生命活动的基本

特征。两性生物的性别决定与分化不仅是个体正常

发育和生存所不可或缺的，也是种族繁衍延续的物

质基础。昆虫作为地球上数量最多的动物群体，依

据性别决定初始信号的来源，其性别决定机制可大

致分为３类：合子型（ｚｙｇｏｔｉｃ），由遗传差异决定性
别；母代型（ｍａｔｅｒｎａｌ），由昆虫母体决定性别；环境
型（ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ），由环境条件决定性别（Ｓáｎｃｈｅｚ，



４３８　　 昆虫学报ＡｃｔａＥｎｔｏｍｏｌｏｇｉｃａＳｉｎｉｃａ ５８卷

２００８）。由于此种分类方式还没有得到国际上的普
遍认可，本文依旧采用物种类群对昆虫性别决定机

制进行归纳和阐述。根据已有研究报道，对于存在

性染色体的昆虫，如双翅目果蝇，其性别主要取决于

性染色体 Ｘ的浓度（ＥｒｉｃｋｓｏｎａｎｄＱｕｉｎｔｅｒｏ，２００７）；
而对于被认为没有性染色体的昆虫，如膜翅目金小

蜂Ｎａｓｏｎｉａ，其雌雄虫之间存在整套染色体数目的成
倍变化即单双倍体型（ＢｅｕｋｅｂｏｏｍａｎｄｖａｎｄｅＺａｎｄｅ，
２０１０；ｖａｎｄｅＺａｎｄｅａｎｄＶｅｒｈｕｌｓｔ，２０１４）。除了内在
因素，科学家还发现外在因素如环境温度或内共生

细菌也可影响个别昆虫的性别决定（Ｃａｍｐｏｓｅｔａｌ．，
１９９６； Ｎｉｇｒｏ ｅｔａｌ．， ２００７； Ｂｅｕｋｅｂｏｏｍ， ２０１２；
ＳｕｇｉｍｏｔｏａｎｄＩｓｈｉｋａｗａ，２０１２）。虽然昆虫性别决定
机制存在复杂性和多样性，但主要还是由常染色体

上调控体细胞和两性生殖细胞的性别决定基因紧密

级联互作的结果。本文就基于性别决定基因级联互

作的昆虫性别决定机制研究进展进行了综述。

１　双翅目昆虫性别决定

黑腹果蝇Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ作为双翅目昆
虫的代表，是性别决定机制研究的模式生物，其性别

决定主要取决于性染色体 Ｘ的浓度（Ｅｒｉｃｋｓｏｎａｎｄ
Ｑｕｉｎｔｅｒｏ，２００７），ＸＸ为雌性，Ｘ为雄性。早在１９８８
年，Ｎａｇｏｓｈｉ等就提出，果蝇的雌／雄体细胞性别决定
是一个级联互作调控的复杂过程，即位于级联上游

的基因通过选择性剪切得到性特异可变剪切体，继

而调控下游靶基因的性特异剪切，完成性别分化

（Ｎａｇｏｓｈｉｅｔａｌ．，１９８８）。果蝇中与两性及生殖相关
的基因多达２５０５个（Ｈａｅｒｔｙｅｔａｌ．，２００７），到目前为
止，已有３０个基因确认参与其体细胞性别决定和两
性生殖细胞的分化（ＳｃｈüｔｔａｎｄＮｔｈｉｇｅｒ，２０００）。其
中Ｓｘｌ（Ｓｅｘｌｅｔｈａｌ）是果蝇性别决定途径最上游的关
键调控基因（Ｃｌｉｎｅ，１９７８；Ｐｅｎａｌｖａｅｔａｌ．，１９９６；
ＰｅｎａｌｖａａｎｄＳáｎｃｈｅｚ，２００３），它与下游其他性别决
定基因 ｔｒａ（ｔｒａｎｓｆｏｒｍｅｒ），ｔｒａ２（ｔｒａｎｓｆｏｒｍｅｒ２）和 ｄｓｘ
（ｄｏｕｂｌｅｓｅｘ）分子级联互作共同完成果蝇的性别决定
（ＢａｋｅｒａｎｄＲｉｄｇｅ，１９８０）。

黑腹果蝇性别决定的初始信号是性染色体 Ｘ
的浓度，Ｓｘｌ作为初始信号的作用靶标，位于性别决
定级联的顶端，参与体细胞性别决定、剂量补偿和卵

子发生（ＳｃｈüｔｔａｎｄＮｔｈｉｇｅｒ，２０００）。果蝇中的 Ｓｘｌ
具有两个启动子———早期启动子（Ｓｘｌｐｅ）和晚期启
动子（Ｓｘｌｐｍ）（Ｓａｌｚｅｔａｌ．，１９８９）。Ｓｘｌｐｅ只在雌虫

中被激活，继而导致ＳＸＬ早期蛋白只能在雌虫中存
在，但Ｓｘｌｐｍ在雌雄虫中都能被激活，并于胚胎后
期开始发挥作用（Ｓáｎｃｈｅｚ，２００８）。因此，Ｓｘｌ通过
选择性剪切在雌雄虫中分别产生性特异表达，雌虫

编码得到功能型 ＳＸＬ蛋白质，而雄虫由于缺乏 ＳＸＬ
早期蛋白，只能得到无功能的 ＳＸＬ蛋白质（Ｂｅｌｌｅｔ
ａｌ．，１９８８；ＢａｃｈｉｌｌｅｒａｎｄＳáｎｃｈｅｚ，１９９１）。雌虫 ＳＸＬ
蛋白质还能参与调控Ｓｘｌ的雌特异剪切（Ｂｅｌｌｅｔａｌ．，
１９９１），即形成自我调节的循环，使 Ｓｘｌ在果蝇整个
发育历期中保持稳定（Ｃｌｉｎｅ，１９８４），且 ＳＸＬ蛋白质
又能次第调控下游靶基因 ｔｒａ的选择性剪切（Ｂｏｇｇｓ
ｅｔａｌ．，１９９７），使其发生雌特异可变剪切，产生功能
型ＴＲＡ蛋白质。在雌虫中，功能型 ＴＲＡ蛋白质与
ｔｒａ２的产物 ＴＲＡ２蛋白质协同调控果蝇性别决定
级联的末端基因ｄｓｘ（ＢｕｒｔｉｓａｎｄＢａｋｅｒ，１９８９），使其
发生雌特异剪切，产生成熟的 ｍＲＮＡ，编码 ＤＳＸＦ蛋
白质（Ｈｏｓｈｉｊｉｍａｅｔａｌ．，１９９１；ＴｉａｎａｎｄＭａｎｉａｔｉｓ，
１９９３）；在雄虫中，由于功能型 ＴＲＡ蛋白质的缺失，
导致 ｄｓｘ发生雄特异剪切，得到 ＤＳＸＭ 蛋白质。
ＤＳＸＦ和 ＤＳＸＭ蛋白质能调控果蝇性别分化末端靶
基因的活性（ＢｕｒｔｉｓａｎｄＢａｋｅｒ，１９８９），产生性别分
化（图１：Ａ）。

随着对双翅目昆虫性别决定分子机制研究的深

入，果蝇性别决定相关基因的同源物在其他双翅目

昆虫中陆续被发现。例如 Ｓｘｌ同源基因在家蝇
Ｍｕｓｃａｄｏｍｅｓｔｉｃａ、地中海实蝇 Ｃｅｒａｔｉｔｉｓｃａｐｉｔａｔａ、红色
金蝇Ｃｈｒｙｓｏｍｙａｒｕｆｉｆａｃｉｅｓ、金黄蚤蝇Ｍｅｇａｓｅｌｉａｓｃａｌａｒｉｓ
中均被成功克隆，但这些昆虫的 Ｓｘｌ均无性特异表
达，因此很可能与性别决定无关（ＭｕｌｌｅｒＨｏｌｔｋａｍｐ，
１９９５；Ｍｅｉｓｅｅｔａｌ．，１９９８；Ｓｉｅｖｅｒｔｅｔａｌ．，２０００）；ｔｒａ同
源基因在柑橘果实蝇 Ｂａｃｔｒｏｃｅｒａｏｌｅａｅ、地中海实蝇、
家蝇中也被克隆得到，但与果蝇不同的是，这些昆虫

的ｔｒａ可进行自我反馈调节，无需 ＳＸＬ蛋白质的参
与便能使功能蛋白只存在于雌虫体内（Ｐａｎｅｅｔａｌ．，
２００２；Ｌａｇｏｓｅｔａｌ．，２００７；Ｈｅｄｉｇｅｒｅｔａｌ．，２０１０）；ｔｒａ２
同源基因在家蝇、地中海实蝇和其他实蝇科昆虫中

发现，在这些物种中，ｔｒａ２参与 ｔｒａ的自我调控及
ｄｓｘｍＲＮＡ前体的雌特异剪切（Ｂｕｒｇｈａｒｄｔｅｔａｌ．，
２００５；Ｓａｌｖｅｍｉｎｉｅｔａｌ．，２００９；Ｓａｒｎｏｅｔａｌ．，２０１０）；ｄｓｘ
同源基因在家蝇、金黄蚤蝇、柑橘果实蝇等几乎所有

双翅目昆虫中均存在，且均能通过选择性剪切实行

性特异调控，编码 ＤＳＸＦ和 ＤＳＸＭ 蛋白质（Ｋｕｈｎ，
２０００；Ｈｅｄｉｇｅｒｅｔａｌ．，２００４；Ｌａｇｏｓｅｔａｌ．，２００５）。果
蝇ｓｘｌ→ｔｒａ（＋ｔｒａ２）→ｄｓｘ的性别决定级联在非果
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图１　模式昆虫的性别决定级联互作
Ｆｉｇ．１　Ｓｅｘｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎｃａｓｃａｄｅｉｎｍｏｄｅｌｉｎｓｅｃｔｓｐｅｃｉｅｓ

Ａ：黑腹果蝇 Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ（Ｖｅｒｈｕｌｓｔｅｔａｌ．，２０１０ｂ）；Ｂ：西方蜜蜂 Ａｐｉｓｍｅｌｌｉｆｅｒａ（Ｎｉｓｓｅｎｅｔａｌ．，２０１２）；Ｃ：金小蜂 Ｎａｓｏｎｉａｖｉｔｒｉｐｅｎｎｉｓ
（ＳｈｕｋｌａａｎｄＮａｇａｒａｊｕ，２０１０）；Ｄ：家蚕Ｂｏｍｂｙｘｍｏｒｉ（Ｎａｇａｒａｊｕｅｔａｌ．，２０１４；Ｓａｋａｉｅｔａｌ．，２０１４）；Ｅ：赤拟谷盗Ｔｒｉｂｏｌｉｕｍｃａｓｔａｎｅｕｍ．

蝇属的其他双翅目昆虫中只是部分保守，ｔｒａ（＋
ｔｒａ２）→ｄｓｘ的调控模式在双翅目昆虫中更普遍
（Ｈｅｄｉｇｅｒｅｔａｌ．，２０１０）。总之，双翅目昆虫的性别决
定级联互作都是以 ｄｓｘ为末端调控基因，以性特异
剪切体的形式实现性特异表达，最终达到性别分化

的目的。ｔｒａ作为ｄｓｘ的上游调控基因，在除果蝇属
外的其他双翅目昆虫中高度保守，可行自我反馈调

节，在性别决定中起到关键作用。

２　膜翅目昆虫性别决定

膜翅目昆虫的性别由胚胎倍型决定（Ｈｅｉｍｐｅｌ
ａｎｄｄｅＢｏｅｒ，２００８）：雄虫为单倍体，由未受精卵发
育而来；雌虫为二倍体，由受精卵发育而来。近亲交

配种群中也会出现二倍体雄虫，这种雄虫存活率低

且多数不育，给种群发展带来不利影响。膜翅目昆
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虫通常会采取一系列选择机制，如清除二倍体雄虫、

选择性自我杀卵、选择性授精等来控制二倍体雄虫

的产生（Ｓａｎｔｏｍａｕｒｏｅｔａｌ．，２００４；何慧和奚耕思，
２００８）。

补偿性性别决定机制和母代印记机制被认为是

膜翅目昆虫最主要的两种性别决定机制。前者以蜜

蜂为代表，ｃｓｄ（ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｒｙｓｅｘｄｅｔｅｒｍｉｎｅｒ）基因编
码的 ＣＳＤ蛋白质是蜜蜂性别决定的初始信号
（Ｇｅｍｐｅｅｔａｌ．，２００９；ＧｅｍｐｅａｎｄＢｅｙｅ，２０１１），其隶
属于ＳＲ蛋白家族，在结构上与双翅目昆虫的 ｔｒａ相
似，蜜蜂中任意２个性别相关的不同等位基因结合，
都会产生活性 ＣＳＤ蛋白质，进而诱导雌性发育；任
意２个相同等位基因或单个等位基因结合，不能产
生活性ＣＳＤ蛋白质，进而诱导雄性发育（Ｂｅｙｅｅｔａｌ．，
２００３；Ｂｅｙｅ，２００４）。功能型 ＣＳＤ蛋白质作为一个
潜在的剪切因子对ｆｅｍ（ｆｅｍｉｎｉｚｅｒ）基因实施剪切，使
其在雌虫体内产生有功能的 ＦＥＭ蛋白质。Ｆｅｍ与
ｃｓｄ一样隶属于 ＳＲ蛋白家族，同为果蝇 ｔｒａ的同源
基因（Ｈａｓｓｅｌｍａｎｎｅｔａｌ．，２００８），在种群中无等位基
因特异性，在两性间有性特异剪切体，并通过性特异

剪切体的方式参与体细胞性别决定及生殖细胞的分

化（Ｇｅｍｐｅｅｔａｌ．，２００９）。蜜蜂中还发现了果蝇 ｔｒａ
２的同源基因，它在蜜蜂中存在不同剪切体形式，但
无性特异表达，ＲＮＡｉ实验证实 ｔｒａ２作用于 ｆｅｍ雌
雄剪切体及 ｄｓｘ雌性剪切体，对蜜蜂性二态的形成
至关重要（Ｎｉｓｓｅｎｅｔａｌ．，２０１２）。研究至今，蜜蜂的
性别决定机制已初现模型：ｃｓｄ的杂合度给蜜蜂性别
决定提供了初始信号，雌虫中 ｔｒａ２作为 ｃｓｄ的辅助
因子，协助ｃｓｄ完成ｆｅｍ的雌性剪切，且与ＦＥＭ蛋白
质结合，使其形成自我调节的循环，维持功能蛋白的

产生。且ｔｒａ２能与ｆｅｍ协同调控 ｄｓｘ的雌性剪切，
维持雌性发育。雄虫中不存在 ＣＳＤ及 ＦＥＭ功能蛋
白，ｔｒａ２便能促使ｆｅｍ发生雄特异剪切，维持雄性发
育（图１：Ｂ）。

母代印记以金小蜂 Ｎａｓｏｎｉａ为例，其基因组中
不存在蜜蜂性别决定初始信号 ｃｓｄ（Ｗｅｒｒｅｎｅｔａｌ．，
２０１０）。母代 ｔｒａｍＲＮＡ前体的输入起到关键的调
控作用，未受精卵发育成单倍体雄虫，且仅仅遗传了

母代基因组，而受精卵发育为双倍体雌虫，同时遗传

了父代和母代的基因组。母代基因组的输入阻碍了

未受精单倍体雄虫中 ｔｒａ等位基因的转录，而在雌
虫中，受精作用引发了其父代基因组中 ｔｒａ等位基
因的转录。雌虫中的 ＴＲＡ蛋白质建立了一个自我
调节的循环，持续提供功能型ＴＲＡ蛋白质，促使ｄｓｘ

ｍＲＮＡ前体发生雌特异剪切，促进雌性发育
（Ｖｅｒｈｕｌｓｔｅｔａｌ．，２０１０ａ）。雄虫中由于缺乏合子的
ＴＲＡ蛋白质，因此无法建立 ｔｒａ自我调节的循环，导
致ｔｒａ和ｄｓｘ发生雄特异剪切（ＳｈｕｋｌａａｎｄＮａｇａｒａｊｕ，
２０１０）（图１：Ｃ）。

比较膜翅目昆虫与双翅目昆虫的性别决定级

联，发现二者性别决定的初始信号不同，且上游基因

的调控模式也存在差异（果蝇由性特异剪切体调

控，蜜蜂由等位基因的杂合性调控）。ｆｅｍ虽然在结
构上与果蝇ｔｒａ相似，并能对 ｄｓｘ剪切体实施调控，
但果蝇的ｔｒａ只调控体细胞性别决定，不直接参与两
性生殖细胞的分化，且无法形成自我调节的循环，与

ｆｅｍ不尽相同。尽管昆虫性别决定机制存在多样性，
但ｔｒａ／ｆｅｍ→ｄｓｘ调控模式在多数昆虫中高度保守。

３　鳞翅目昆虫性别决定

家蚕 Ｂｏｍｂｙｘｍｏｒｉ是鳞翅目昆虫的代表，雌性
为异型配子ＺＷ，雄性为同型ＺＺ（Ｅｚａｚｅｔａｌ．，２００６），
且遗传证据表明，家蚕的性别决定由Ｗ染色体上的
雌性化因子（Ｆｅｍ）控制，与 Ｚ染色体和常染色体的
数量无关（Ｈａｓｉｍｏｔｏ，１９３３）。由于Ｗ染色体被包括
长末端重复、非长末端重复等大量转座子元件所占

据（Ａｂｅｅｔａｌ．，１９９８，２０００，２００５，２０１０），研究人员
至今未能从Ｗ染色体鉴定到编码性别决定相关功
能蛋白的基因。但近年来发现，一个来自Ｗ染色体
的转录本 ｐｉＲＮＡｓ能与 ＰＩＷＩ蛋白质相互作用，进而
抑制昆虫性腺中转座子的活性（Ｋａｗａｏｋａｅｔａｌ．，
２０１１）。特别是最近研究发现，Ｆｅｍ产生的 ｐｉＲＮＡ
是家蚕性别决定的初始信号，它的靶基因是位于 Ｚ
染色体上的 Ｍａｓｃ。实验证明，ｐｉＲＮＡ能促进 Ｍａｓｃ
ｍＲＮＡ的裂解，降低雌性胚胎中 Ｍａｓｃ的表达水平，
导致家蚕的雌性化。而 Ｍａｓｃ蛋白质也能全面抑制
雄虫Ｚ染色体上基因的表达，调控家蚕的剂量补偿
和雄性胚胎的雄性化（Ｋｉｕｃｈｉｅｔａｌ．，２０１４）。

随着家蚕全基因组测序工作的完成，许多果蝇

性别决定相关基因的同源基因在家蚕中陆续被发

现。如Ｓｘｌ在家蚕中无性特异表达，似乎与其性别
决定无关（Ｎｉｉｍｉｅｔａｌ．，２００６）；ｔｒａ２存在不同剪切
形式，编码６个蛋白亚型（Ｎｉｕｅｔａｌ．，２００５），但ＲＮＡｉ
沉默ｔｒａ２对家蚕 ｄｓｘ的性特异剪切及雌虫发育无
影响，只影响家蚕雄虫中睾丸的发育（Ｓｕｚｕｋｉｅｔａｌ．，
２０１２）。因此，ｔｒａ２很可能只与家蚕早期睾丸的形
态发生有关，而与其性别决定无关；ｄｓｘ在家蚕不同
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组织间存在性特异表达，雌雄分别剪切为性特异蛋

白（ＤＳＸＦ和ＤＳＸＭ）（Ｓｕｚｕｋｉｅｔａｌ．，２００１），是家蚕性
别级联调控末端的双开关基因。ＤＳＸＭ在雌虫中异
位表达可促使雌虫雌性生殖器的不正常分化及部分

雄性特征显现（Ｓｕｚｕｋｉｅｔａｌ．，２００５），ＤＳＸＦ可作为正
调节蛋白调控雌性特异储藏蛋白ＳＰ１和卵黄蛋白原
基因（主要在雌虫中表达）（Ｓｕｚｕｋｉｅｔａｌ．，２００３）。此
外在果蝇中，ｄｓｘ的性特异剪切需要 ＴＲＡ和 ＴＲＡ２
的协同作用（ＮａｇｏｓｈｉａｎｄＢａｋｅｒ，１９９０），然而到目前
为止，家蚕基因组中尚未发现 ｔｒａ的同源基因（Ｍｉｔａ
ｅｔａｌ．，２００４；Ｘｉａｅｔａｌ．，２００４），且 ｔｒａ２被证实与性
别决定无关，说明家蚕ｄｓｘ的调控模式和果蝇不同，
其ｄｓｘ雄特异剪切可由另外两个关键基因（ＰＳＩ和
ＩＭＰ）共同调控决定（Ｓｕｚｕｋｉｅｔａｌ．，２０１０）。ＰＳＩ是一
个富含ＫＨ功能区的ＲＮＡ结合蛋白，在家蚕中无性
特异表达，却能与 ｄｓｘ的 ＣＥ１区特异性结合共同调
控ｄｓｘｍＲＮＡ前体的雄特异剪切（Ｓｕｚｕｋｉ，２００８）。
ＩＭＰ隶属于 ＶＩＣＫＺ家族，是 ＫＨ型的 ＲＮＡ结合蛋
白，最早被发现于小鼠和人类细胞中，调控胰岛素类

似物生长因子Ⅱ（ＩＧＦⅡ）的转录（Ｎｉｅｌｓｅｎｅｔａｌ．，
１９９９），后证实与细胞极性和迁移、细胞增殖及癌症
有关（Ｙｉｓｒａｅｌｉ，２００５）。家蚕 ＩＭＰ同源基因位于 Ｚ
染色体上，在雄虫中有特异表达，能提高ＰＳＩ与ＣＥ１
区的结合活性进而激发ｄｓｘｍＲＮＡ前体的雄特异剪
切（Ｓｕｚｕｋｉｅｔａｌ．，２０１０）。家蚕雌虫中，Ｆｅｍ可直接
或间接地抑制ＩＭＰ的表达，正是由于ＩＭＰ蛋白质的
缺失，继而促使ｄｓｘ发生雌特异剪切，产生利于雌性
发展的 ＤＳＸＦ蛋白质。而家蚕雄虫中，由于缺乏
Ｆｅｍ，ＩＭＰ能在虫体整个发育历期中表达，且可与
ＰＳＩ紧密结合从而致使ｄｓｘ发生雄特异剪切，产生利
于雄性发展的 ＤＳＸＭ蛋白质（Ｎａｇａｒａｊｕｅｔａｌ．，２０１４；
Ｓａｋａｉｅｔａｌ．，２０１４）（图１：Ｄ）。

综上所述，家蚕性别决定的初始信号是 Ｆｅｍ产
生的雌特异ｐｉＲＮＡ，它能调控下游靶基因Ｍａｓｃ的裂
解，导致家蚕的雌性化。虽然家蚕中能找到许多果

蝇性别决定相关基因的同源基因，但功能验证后发

现只有 ｄｓｘ在其性别决定中起作用，且不同于果蝇
ＴＲＡ＋ＴＲＡ２的协同调控模式，家蚕 ｄｓｘ的调控由
ＰＳＩ和ＩＭＰ共同完成。尽管家蚕性别决定级联的初
始信号及其靶标基因、末端基因及其调控基因已研

究清楚，但Ｍａｓｃ与ＰＳＩ＋ＩＭＰ之间的联系仍是一片
空白。Ｍａｓｃ下游靶基因的分离和鉴定，以及 Ｍａｓｃ
与ＰＳＩ＋ＩＭＰ关系的建立将是今后家蚕性别决定机
制研究的重点。

４　鞘翅目昆虫性别决定

赤拟谷盗Ｔｒｉｂｏｌｉｕｍｃａｓｔａｎｅｕｍ作为鞘翅目昆虫
的代表，其性别决定为ＸＸ／ＸＹ系统（ＸＸ为雌性，ＸＹ
为雄性），近２年对其参与雌／雄体细胞性别决定和生
殖细胞分化的分子机制研究取得了一些进展。

首先在赤拟谷盗基因组中找到了果蝇 ｄｓｘ，ｔｒａ
和ｔｒａ２的同源基因，且发现 ｄｓｘ有性特异剪切体，
ＲＮＡｉ沉默ｄｓｘ，对赤拟谷盗雌虫产卵量及卵的孵化
均有负作用（ＳｈｕｋｌａａｎｄＰａｌｌｉ，２０１２ｂ）；ｔｒａ也有性特
异剪切体，ＲＮＡｉ沉默后，雌虫 ｔｒａ同时出现雌雄剪
切体形式，且ｄｓｘ雌特异剪切体消失，只出现雄性形
式，而雄虫ｔｒａ和ｄｓｘ剪切体形式无变化（Ｓｈｕｋｌａａｎｄ
Ｐａｌｌｉ，２０１２ａ）；ｔｒａ２在雌雄中有３种相同的剪切体，
ＲＮＡｉ实验证实其参与调控 ｔｒａ的性特异剪切及 ｄｓｘ
的雌性剪切（ＳｈｕｋｌａａｎｄＰａｌｌｉ，２０１３）（图１：Ｅ）。

由此，Ｓｈｕｋｌａ和Ｐａｌｌｉ（２０１３）提出了赤拟谷盗性
别决定级联的架构，母代 ｔｒａｍＲＮＡ只在雌虫中翻
译得到 ＴＲＡ初期蛋白，继而促使受精卵的 ｔｒａ
ｍＲＮＡ前体发生雌特异剪切，产生功能型 ＴＲＡ蛋白
质而作用于下游ｄｓｘ，使其发生雌特异剪切，得到雌
特异蛋白ＤＳＸＦ。雄虫中可能存在一种未知的 Ｍ因
子，抑制了 ｔｒａｍＲＮＡ的翻译，或减少了母代 ｔｒａ的
转录，又或抑制了ｔｒａ自身的反馈调节，导致了 ＴＲＡ
初期蛋白的缺失，使 ｔｒａ编码得到无功能的蛋白质
进而促使ｄｓｘ发生雄特异剪切，得到 ＤＳＸＭ蛋白质。
ＴＲＡ２蛋白质同时参与雌雄中 ｔｒａ的调控及 ｄｓｘ的
雌性剪切。综上所述，赤拟谷盗的性别决定分子机

制与非果蝇属的双翅目昆虫有较高的相似性，即ｄｓｘ
为性别决定级联末端调控基因，ｔｒａ在雌虫中可进行
自我反馈调节，ｔｒａ２参与ｔｒａ的自我调控及ｄｓｘ的雌
特异剪切，似乎赤拟谷盗的性别调控模式与双翅目

昆虫ｔｒａ（＋ｔｒａ２）→ｄｓｘ的模式基本一致。

５　半翅目昆虫性别决定

昆虫性别决定机制研究多集中在双翅目和膜翅

目，少量涉及鳞翅目和鞘翅目，半翅目昆虫如蚜虫、

烟粉虱的相关研究还处于初步探索阶段，可以说

“知之甚少”。蚜虫和烟粉虱与金小蜂和蜜蜂类似，

其性别决定由染色体控制且都存在单双倍体型

（Ｗｉｌｓｏｎｅｔａｌ．，１９９７；ＢｌａｃｋｍａｎａｎｄＣａｈｉｌｌ，１９９８）。
蚜虫基因组中能找到果蝇性别决定相关的 Ｓｘｌ，ｄｓｘ
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和 ｔｒａ２等 ２２个同源基因 （ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＡｐｈｉｄ
ＧｅｎｏｍｉｃｓＣｏｎｓｏｒｔｉｕｍ，２０１０），烟粉虱中目前只报道
克隆得到ｔｒａ２（Ｘｉｅｅｔａｌ．，２０１４），且通过搜索蚜虫
和烟粉虱基因组注释信息（烟粉虱基因组基本完成

但还未发表）都未能发现类似膜翅目昆虫性别决定

通路的关键调控基因ｔｒａ，另外还发现蚜虫性别决定
多与环境因素变化相关，如光周期和温度能影响雄

虫发育及后代多态性（Ｌｅｅｓ，１９５９），这都说明半翅
目蚜虫和烟粉虱性别决定机制可能和膜翅目单双倍

体机制不同，但后续功能研究还未见证实报道。

６　结论与展望

昆虫性别决定机制存在多样性和复杂性，除受

性染色体／常染色体（Ｘ／Ａ）比率或环境影响外，其
雌／雄体细胞性别决定和生殖细胞分化都是内在性
别决定相关基因级联调控的结果。其中 Ｓｘｌ，ｔｒａ，
ｄｓｘ，ｃｓｄ和ｆｅｍ等基因被较多的研究报道，这些基因
之间存在紧密的级联互作，在性别决定中起着关键

作用。比较不同昆虫的性别决定级联发现，ｄｓｘ作
为性别决定级联的末端基因在所有昆虫中高度保

守，且ｔｒａ／ｆｅｍ→ｄｓｘ的调控模式在很多昆虫中存在
共性。而家蚕ＰＳＩ＋ＩＭＰ→ｄｓｘ调控模式、ｔｒａ自我调
节循环及ｔｒａ２新功能的出现，都说明了在进化过程
中ｄｓｘ的上游调控基因及级联调控的初始信号发生
了改变，导致了昆虫性别决定机制多样性的产生

（Ｖｅｒｈｕｌｓｔｅｔａｌ．，２０１０ｂ）。
以往的性别决定机制研究多见于模式生物，且

近年来对模式昆虫性别决定机制研究取得了很大进

展。随着更多非模式昆虫全基因组测序工作的完

成，性别决定相关基因的有效注释，特定性别决定基

因的克隆，性特异剪切体的发现，影响性别分化剪切

体的功能验证，这都将为进一步阐明昆虫性别决定

的分子机制和进化机理带来极大帮助，也将是未来

研究昆虫性别决定机制的一个主要方面。
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