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综  述 

双翅目昆虫基因组研究进展 

彭威，冯蒙洁，陈皓，韩宝瑜 
中国计量大学，浙江省生物计量及检验检疫技术重点实验室，杭州 310018 

摘要: 双翅目(Diptera)是完全变态昆虫中种类最多样化的昆虫，也是第一个基因组已完整测序的昆虫。目前共

有 110 种双翅目昆虫具有公开的基因组，其中黑腹果蝇(Drosophila melanogaster)和冈比亚按蚊 (Anopheles 

gambiae)包含数百个种群基因组。比较基因组学阐明了双翅目昆虫的多种生物学问题，为基因组结构变异、遗

传机制以及基因、物种、种群的进化速率和进化模式的研究提供了新思路。尽管双翅目昆虫基因组资源丰富，

但仍有许多物种缺乏基因组信息。双翅目昆虫基因组研究对于揭示吸血、寄生、授粉和噬菌性等重要行为的多

重起源具有重要价值。本文主要介绍了双翅目昆虫基因组的分布和不同物种基因组的特性，以及双翅目昆虫基

因组中功能基因如细胞色素 P450、免疫、性别决定和分化相关基因的研究进展，对双翅目昆虫比较基因组学

中的重大发现进行了总结，以期在快速发展的基因组组学时代为其他物种进行基因组测序提供指导和借鉴，为

开发基于基因组的害虫防治和治理提供理论基础。 

关键词: 双翅目昆虫；基因组特性；功能基因；比较基因组学；系统进化 

Progress on genome sequencing of Dipteran insects 

Wei Peng, Mengjie Feng, Hao Chen, Baoyu Han 

Zhejiang Provincial Key Laboratory of Biometrology and Inspection & Quarantine, College of Life Sciences, China Jiliang 
University, Hangzhou 310018, China 

Abstract: Diptera is among the most diverse holometabolan insect orders and was the earliest order to have a genome 

fully sequenced. The genomes of 110 fly species have been sequenced and published and many hundreds of population- 

level genomes have been obtained in the model organisms Drosophila melanogaster and Anopheles gambiae. Comparative 

genomics elucidate many aspects of the Dipteran biology, thereby providing insights for on the variability in genome 

structure, genetic mechanisms, and rates and patterns of evolution in genes, species, and populations. Despite the 
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availability of genomic resources in Diptera, there is still a significant lack of information on many other insects. The 

sequencing of the genomes in Dipteran insects would be of great value to exhibit multiple origins of key fly behaviors such 

as blood feeding, parasitism, pollination, and mycophagy. In this review, we briefly summarize the distribution and 

characteristics of Dipteran genomes, introduce the progress of functional genes such as Cytochrome P450, immunity, sex 

determination and differentiation related genes in Dipteran genome, and highlight the significant findings generated by 

comparative genomics approach among Dipteran species. This paper provides the guidelines and references for choosing 

additional taxa for genome sequencing studies in the rapidly developing genome omics era, and offers a fundamental basis 

for genome-based pest control and management. 

Keywords: Diptera; genome characteristics; functional genes; comparative genomics; phyletic evolution 

昆虫是动物界种类最丰富的古老类群。目前地

球上已知的昆虫有 100 万种左右，估计全世界昆虫

总数在 1000 万种以上。其中，双翅目(Diptera)昆虫

分布广、数量大、种类多样化，大约包含 180 个属，

总计 158,000 个种，分为 5 个主要的下目，即大蚊

下目(Tipulomorpha)、蚊下目(Culicomorpha)、蛾蚋

下目 (Psychodomorpha)、毛蚊下目 (Bibionomorpha)
和短角下目(Brachycera)[1~3]。短角下目包括约 20 个

总科，总计 80,000 个物种。其中包括起源于 1.8 亿

年前的短角亚目(Lower Brachycera)和起源于 0.65 亿

年前的环裂亚目(Cyclorrhapha)。环裂亚目超过 78
个科，习性多样，包括植食性、寄生性、食真菌、

哺乳动物寄生性、蛆病、吸血以及幼虫取食腐烂有

机质的腐食性。另外，重要的传粉昆虫如食蚜蝇科

(Syrphidae)和蜂虻科(Bombyliidae)也主要分布在环

裂亚目。在传粉昆虫和开花植物互作中，适应和提

高传粉的能力是双翅目昆虫形态多样性、物种多样

性和生态多样性的重要驱动力[4~6]。双翅目既包括造

成巨大生产损失的农业害虫如地中海实蝇(Ceratitis 
capitata)、麦瘿蚊(Mayetiola destructor)和丝光绿蝇

(Lucilia sericata)，又包括危害健康的卫生害虫如家

蝇(Musca domestica)、埃及伊蚊(Aedes aegypti)和冈

比亚按蚊(Anopheles gambiae)。其中蚊虫叮咬传播的

疾病每年可导致 200 万人死亡。双翅目昆虫中也有

为农业生态系统中的开花植物提供授粉的传粉昆虫

如食蚜蝇科和蜂虻科。双翅目昆虫生活史、行为习

性、取食习性和形态适应性具有多样性[1]。 
模式物种黑腹果蝇(Drosophila melanogaster)，

媒介昆虫如埃及伊蚊、冈比亚按蚊和采采蝇(Glo-
ssina morsitans)，农业害虫如地中海实蝇、麦瘿蚊和 

丝光绿蝇是双翅目昆虫中早期完成基因组完整测序

的物种。同时，非模式物种基因组测序物种的数量

也在增加[7,8]。目前双翅目昆虫中有多达 110 个物种

已完成且可公开获取完整的基因组序列信息(http:// 
i5k.github.io/arthropod_genomes_at_ncbi)。双翅目昆

虫基因组测序数量的稳步增长、以及系统发育基因

组学和比较基因组学的发展为研究种间和种内水平

的昆虫遗传机制和进化过程提供了新的视角。双翅

目昆虫基因组测序样本覆盖率的增加为评估果蝇属

和蚊子外物种进化提供了极为重要的参考。双翅目

昆虫种间和种内的系统发育基因组学和比较基因组

学已经在基因调控和修复[9~12]、发育[13,14]、神经生

物学[15,16]、性别决定[17]、昆虫抗药性[18,19]、营养专

化 [20]和生态适应 [21~23]等方面产生了重大的研究成

果。毫无疑问，通过下一代基因测序技术和更加完

善的基因组数据库，双翅目昆虫基因组研究将推动

昆虫基因组学的发展，从系统生物学的角度来解决

昆虫学研究中的问题，为农业害虫和病媒昆虫绿色

防控提供新策略。本文综述了双翅目昆虫基因组在

不同物种中的分布和研究现状，介绍了双翅目昆虫

基因组的特性和双翅目昆虫基因组中功能基因如细

胞色素 P450、免疫、性别决定和分化相关基因研究

进展，总结了双翅目昆虫比较基因组学中的重大发

现，以期为了解双翅目昆虫多样性、生物学特性以

及基于基因组的害虫防治和治理提供参考。 

1  双翅目基因组研究现状 

分子进化、系统发育和化石等证据将双翅目昆

虫的起源定于 2.6 亿年前的二叠纪晚期，大约与其 
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他主要的全变态昆虫同时开始出现[2,24]。由于双翅目

物种间巨大的形态差异、遗传多样性和快速进化的

历史进程，对充分阐明双翅目昆虫生命进化构成了

挑战。但是系统进化基因组学研究有助于促进我们

对双翅目生命进化的理解[1,25]。目前，双翅目亚目已

完成 110 个物种基因组测序，主要分布在蚊科和果

蝇科(表 1)。(1)蚊科：按蚊科共完成 27 个物种基因

组测序，鉴定了冈比亚按蚊吸血生理适应性和免疫

相关基因表达，为了解吸血性媒介昆虫的生理适应

机制及疟疾的发病机理提供了理论依据[26]；发现致

倦库蚊(Culex quinquefasciatus)嗅觉和味觉受体、唾

液腺基因和杀虫剂解毒作用相关基因家族数目增

加[27]；分析了 Anopheles punctulatus 基因漂流和种

群历史演变[28]；利用 Hi-C 技术更新了埃及伊蚊基因

组染色体读长[29]；利用长读长测序方法对白纹伊蚊

(Aedes albopictus)基因组重测序，发现其N50>3 Mb[30]；

对 16 种按蚊科蚊虫的基因组比较鉴定出基因倒置

和参与病媒竞争基因的快速进化[31]。(2)果蝇科：共

完成 33 个物种基因组测序，主要是 Brachycera、
Cyclorrhapha、Schizophora、Ephydroidea。其中分析

了黑腹果蝇基因组结构，其 2/3 为常染色质，1/3 为

异染色质，异染色质主要包括简单重复序列、中度重

复元件和一些单拷贝 DNA，鉴定了与 DNA 复制、染

色体行为、转录和基因调控等相关的蛋白家族[32~37]；

研究了 Drosophila pseudoobscura染色体倒置现象[38]；

对 12 种果蝇 D. melanogaster、D. pseudoobscura、
Drosophila sechellia、Drosophila simulans、Droso-
phila yakuba、Drosophila erecta、Drosophila anana-
ssae、Drosophila persimilis、Drosophila willistoni、
Drosophila mojavensis、Drosophila virilis 和 Droso-
phila grimshawi 基因组测序比较分析，发现其在基

因组大小、基因数量、转座子分布等方面表现出高

度保守性，与环境互作和生殖相关蛋白编码基因、

非编码 RNA、顺式调节区出现变异[39]。对变色伏绕

眼果蝇(Phortica variegata)等 10 中果蝇性染色体差

异的进化模式进行了研究，发现不同果蝇间性染色

体组型存在极大地差异性[7,25]。 
随着高通量测序技术的发展，越来越多的非模

式双翅目昆虫基因组信息得以公布[40~42]。已完成的

医学或农业重要性物种的基因组测序可为广大科研

工作者探索潜在的害虫防控机制提供重要参考。双 

翅目农业重要性物种基因组测序包括多种作物或果

蔬害虫，如小麦害虫麦瘿蝇和 10 种实蝇科(Tephri-
tidae)害虫，如地中海实蝇、橄榄果实蝇(Bactrocera 
oleae)。另外，丽蝇科如丝光绿蝇和铜绿蝇(Lucilia 
cuprina)是绵羊蝇蛆病的重要载体，其基因组测序工

作具有极其重要的价值[43]。地中海实蝇基因组鉴定

超过 1800 个与入侵和寄主适应相关基因家族发生扩

张[44]；瓜实蝇(Zeugodacus cucurbitae)基因组筛选出

多个用于害虫防治研究的候选靶标基因；鉴定了防

治铜绿蝇的靶标基因[43]；麦瘿蚊基因组鉴定出 426
个效应家族基因和 2 个抵御寄主植物抗性基因[45]。

双翅目医学重要性物种基因组测序包括多种吸血媒

介昆虫的基因组，如沙蝇 3 个毛蠓科(Psychodidae)
物种、采采蝇 6 个舌蝇科(Glossinidae)物种和螯蝇 1
个蝇科(Muscidae)物种；鉴定了摇蚊科 Chironomus 
tentans 唾液腺相关基因表达和 Clunio marinus 蛋白

激酶相关基因表达[46,47]；伏蝇(Phormia regina)基因

组可以应用于法医鉴定[48]；舌蝇科总共完成 6 个物

种基因组测序，鉴定了 Glossinidae morsitans 泌乳特

异蛋白和卵胎生发育过程[49]；家蝇科中家蝇基因组

基因拷贝数增加，免疫系统识别和效应基因多样[19]，

厩螫蝇(Stomoxys calcitrans)基因组主要用于采采蝇

基因组的比较分析；蚤蝇科蛆症异蚤蝇(Megaselia 
scalaris)基因组起初被用作低覆盖率基因组分析检

测[50]；由于难以获取足够高质量长须罗蛉(Lutzomyia 
longipalpis)和巴氏白蛉(Phlebotomus papatasi)DNA，

导致毛蠓科基因组测序困难。最近完成超过 35 个物

种基因组测序工作显著提高了双翅目昆虫非模式物

种测序覆盖率和基因组学及性染色体差异的进化模

式研究，包括潜蝇科班潜蝇(Liriomyza trifolii)、食虫

虻科 Holcocephala fusca、丽蝇科红头丽蝇 (Calli-
phora vicina)和丝光绿蝇、萤蚊科Chaoborus trivitattus
和 Mochlonyx cinctipes、摇蚊科 Chironomus riparius、
突眼蝇科 Sphyracephala brevicornis 和 Teleopsis dal-
manni、长足蝇科 Condylostylus patibulatus、果蝇科

Phortica variegata 和 Scaptodrosophila lebanonesis、
实蝇科橄榄果实蝇等[7,8](表 1)。 

2  双翅目昆虫基因组特性 

双翅目昆虫基因组测序始于环裂亚目的黑腹果 
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表 1  双翅目昆虫基因组信息汇总 
Table 1  The Summary of Dipteran genome assemblies 

科名 物种名 基因组序列号 基因组 
大小(Mb) 

Contig  
N50 (bp) 

特点 参考 
文献 

潜蝇科 
(Agromyzidae) 

Liriomyza trifolii GCA_001014935.1 69.70 1816 班潜蝇性染色体差异的进化模式研究 [7] 

食虫虻科 
(Asilidae) 

Holcocephala fusca GCA_001015215.1 516.23 1778 性染色体差异的进化模式研究 [7] 

Proctacanthus  
coquilletti 

GCA_001932985.1 208.91 781,095 基因组杂合性为 0.47%，重复序列 
为 15% 

[8] 

丽蝇科 
(Calliphoridae) 

Calliphora vicina GCA_001017275.1 459.23 1086 红头丽蝇性染色体差异的进化模式 
研究 

[7] 

Lucilia sericata GCA_001014835.1 319.94 1613 丝光绿蝇性染色体差异的进化模式 
研究 

[7] 

Phormia regina GCA_001735545.1 549.93 5563 伏蝇的法医鉴定 [48] 

Lucilia cuprina GCA_000699065.2 378.27 94,823 鉴定防治铜绿蝇靶标基因 [43] 

瘿蚊科 
(Cecidomyiidae) 

Mayetiola destructor GCA_000149185.1 185.83 14,032 麦瘿蚊基因组鉴定出 426 个效应家族

基因和 2 个抵御寄主植物抗性基因 
[45] 

萤蚊科 
(Chaoboridae) 

Chaoborus trivitattus GCA_001014815.1 269.28 2040 性染色体差异的进化模式研究 [7] 

Mochlonyx cinctipes GCA_001014845.1 441.26 3304 性染色体差异的进化模式研究 [7] 

摇蚊科 
(Chironomidae) 

Belgica antarctica GCA_000775305.1 89.58 13,687 南极蠓是双翅目昆虫基因组基因数量

最少的 
[51] 

Chironomus riparius GCA_001014505.1 154.53 7097 性染色体差异的进化模式研究 [7] 

Chironomus tentans GCA_000786525.1 213.46 7697 鉴定了唾液腺相关基因表达 [46] 

Clunio marinus GCA_900005825.1 85.49 154,800 鉴定了蛋白激酶相关基因表达 [47] 

按蚊科 
(Culicidae， 
共完成 27 个 
物种基因组测序) 

Aedes aegypti GCA_009613055.1 1,278.73 11,757,361 利用 Hi-C 技术更新了埃及伊蚊 
染色体读长 

[29] 

Aedes albopictus GCA_006496715.1 2,538.37 1,184,735 利用长片段进行白纹伊蚊基因组 
重测序，其 N50 > 3 Mbp 

[30] 

Culex quinquefasciatus GCA_000209185.1 579.04 28,546 致倦库蚊嗅觉和味觉受体、唾液腺 
基因和杀虫剂解毒作用相关基因家 
族数目增加 

[27] 

Anopheles gambiae GCA_001542645.1 250.72 101,465 鉴定了冈比亚按蚊吸血生理适应性 
相关基因表达 

[26] 

Anopheles punctulatus GCA_000956255.1 146.16  10,256 分析了基因漂流和种群历史演变 [28] 

突眼蝇科 
(Diopsidae) 

Sphyracephala  
brevicornis 

GCA_001015235.1 315.52 1477 性染色体差异的进化模式研究 [7] 

Teleopsis dalmanni GCA_002237135.1 545.60 64,047 性染色体差异的进化模式研究 [7] 

长足蝇科 
(Dolichopodidae) 

Condylostylus  
patibulatus 

GCA_001014875.1 451.94 1110 性染色体差异的进化模式研究 [7] 

果蝇科 
(Drosophilidae， 
共完成 33 个 
物种基因组测序) 

Drosophila  
melanogaster 

GCA_003401745.1 137.58 22,407,379 分析了黑腹果蝇基因组结构，并对 
基因进行注释和翻译 

[32~37] 

Drosophila  
pseudoobscura 

GCA_004329205.1 164.37 5,971,646 研究了染色体倒置现象 [38] 

Phortica variegata GCA_001014415.1 152.91 6905 性染色体差异的进化模式研究 [7] 

Scaptodrosophila 
lebanonesis 

GCA_001014445.1 247.08 7584 性染色体差异的进化模式研究 [7] 

Zaprionis indianus GCA_001752445.1 123.68 3365 基因的预测和注释 [36] 
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续表 1 

科名 物种名 基因组序列号 基因组 
大小(Mb) 

Contig  
N50 (bp) 

特点 参考 
文献 

水蝇科 
(Ephydridae) 

Cirrula hians GCA_001015075.1 399.69 1781 性染色体差异的进化模式研究 [7] 

Ephydra gracilis GCA_001014675.1 410.87 2117 性染色体差异的进化模式研究 [7] 

舌蝇科 
(Glossinidae， 
共完成 6 个物种 
基因组测序) 

Glossinidae  
morsitans 

GCA_001077435.1 363.11 49,769 鉴定了泌乳特异蛋白和卵胎生 
发育过程 

[49] 

蝇科 
(Muscidae) 

Musca domestica GCF_000371365.1 750.4 11,807 家蝇基因拷贝数增加，免疫系统 
识别和效应基因多样 

[19] 

Stomoxys calcitrans GCF_001015335.1 971.19 11,309 厩螫蝇基因组主要用于采采蝇 
基因组的比较分析 

 

Haematobia irritans GCA_003123925.1 1,143.54 5359 性染色体差异的进化模式研究 [7] 

蚤蝇科 
(Phoridae) 

Megaselia abdita GCA_001015175.1 412.27 3270 性染色体差异的进化模式研究 [7] 

Megaselia scalaris GCA_000341915.2 488.10 931 蛆症异蚤蝇基因组起初被用作 
低覆盖率基因组分析检测 

[50] 

毛蠓科 
(Psychodidae) 

Clogmia albipunctata GCA_001014945.1 256.25 9,372 性染色体差异的进化模式研究 [7] 

Lutzomyia longipalpis GCA_000265325.1 154.23 7,481 由于难以获取足够高质量长须罗蛉

DNA，导致其基因组测序困难 
 

Phlebotomus papatasi GCA_000262795.1 363.77 5795 由于难以获取足够高质量巴氏白蛉

DNA，导致其基因组测序困难 
 

麻蝇科 
(Sarcophagidae) 

Neobellieria bullata GCA_001017455.1 476.29 1894 性染色体差异的进化模式研究 [7] 

Sarcophagidae sp.  
BV-2014 

GCA_001047195.1 494.58 1035 性染色体差异的进化模式研究 [7] 

粪蚊科 
(Scatopsidae) 

Coboldia fuscipes GCA_001014335.1 98.76 145,453 性染色体差异的进化模式研究 [7] 

鼓翅绳科 
(Sepsidae) 

Themira minor GCA_001014575.1 99.89 2825 性染色体差异的进化模式研究 [7] 

水虻科 
(Stratiomyidae) 

Hermetia illucens GCA_009835165.1 1,101.33 258,950 性染色体差异的进化模式研究 [7] 

食蚜蝇科 
(Syrphidae) 

Eristalis dimidiata GCA_001015145.1 315.43 405 性染色体差异的进化模式研究 [7] 

实蝇科 
(Tephritidae， 
共完成 10 个 
物种基因组测序) 

Ceratitis capitata GCA_000347755.4 436.48 845,931 地中海实蝇基因组鉴定超过 1800 个

与入侵和寄主适应相关 mRNA 出现

基因扩张 

[44] 

Bactrocera oleae GCA_001188975.4 403.08 187,710 性染色体差异的进化模式研究 [7] 

Eutreta diana GCA_001015115.1 233.05 387 性染色体差异的进化模式研究 [7] 

Tephritis californica GCA_001017515.1 342.26 906 性染色体差异的进化模式研究 [7] 

Trupanea jonesi GCA_001014665.1 97.28 865 性染色体差异的进化模式研究 [7] 

Zeugodacus cucurbitae GCA_000806345.1 374.81 17,360 瓜实蝇基因组主要用于害虫防治研究  

大蚊科 
(Tipulidae) 

Tipula oleracea GCA_001017535.1 541.7 600 性染色体差异的进化模式研究 [7] 

毫蚊科 
(Trichoceridae) 

Trichoceridae sp.  
BV-2014 

GCA_001014425.1 41.57 1395 性染色体差异的进化模式研究 [7] 
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蝇[32]和蚊下目的冈比亚按蚊[26]和埃及伊蚊[52]。黑腹

果蝇、冈比亚按蚊和埃及伊蚊基因组的完成不仅催

生了基因组数据库、注释参考文库以及生物信息学

分析的成功建立和发展，而且极大地推动了国际合

作组织对 12 种果蝇属和 16 种按蚊属双翅目昆虫的

基因组测序和组装工作[31,39]。果蝇科种群基因组计

划(Drosophila population genomics project, DPGP)已
收录超过 1121 种果蝇科野生种群基因组序列[38]。果

蝇基因参考图谱(Drosophila genetic reference panel, 
DPGP)包含 205 种黑腹果蝇品系全基因组关联分析

(genome-wide association study, GWAS)数据[53~55]。因

此，双翅目昆虫基因组的差异性主要来自蚊子和果

蝇这两个分化水平显著不同的分支。蚊子和果蝇是

双翅目现存世系中最古老的两个分支，其共同的祖

先来自大约 2.4 亿年前[2]。果蝇属物种分支进化跨度

最近为 24 万年前，最远为 2200 万年前至 5500 万年

前之间[56]；按蚊属物种分支进化跨度最近为 54 万年

前，最远为 180 万年前至 1 亿年前之间[57]。蚊子与

果蝇间、双翅目其他昆虫间以及双翅目与其他目昆

虫间的比较基因组学揭示了双翅目昆虫基因组进化

速率显著加快[58]，使得双翅目昆虫相对于其他昆虫

而言是名副其实的“长枝”进化物种。而蚊子和果蝇

的比较基因组学表明这两类昆虫以显著较大的速率

从彼此分化出去，进而进化为双翅目中两大类[59,60]。 
双翅目昆虫基因组大小差异巨大，从毫蚊科

Trichoceridae sp. BV-2014 的 41.57 Mb 到白纹伊蚊的

2538.37 Mb 不等(表 1)。即使在同一个科中，基因组

的大小也差异很大，按蚊科基因组大小从 146.16~ 
2538.37 Mb，而果蝇科基因组大小变化相对较小，

从 117~386 Mb[61]。双翅目昆虫基因组大小差异巨大

的原因可能是其转座子 (TEs)和其他重复非编码

DNA 的差异导致[62,63]。TEs 不仅介导物种的进化和

新基因的形成，而且参与基因组的表观调控以及异

染色质结构的形成。双翅目昆虫基因组中存在的大

量非编码 DNA 是产生遗传变异的重要来源，影响基

因组大小的进化方向。双翅目昆虫基因组包含的基

因数量差异很大。黑腹果蝇基因组总共有 13,920 个

基因，致倦库蚊基因组总共有 18,955 个基因。双翅

目昆虫基因组基因数量最少的是南极蠓 (Belgica 
antarctica)中的 13,517 个 [51]，最多的是家蝇中的

23,884 个[64]。南极蠓是南极大陆上唯一一种真正意

义上的昆虫，也是南极大陆特有的物种。测序发现

其基因组规模高度简化，大约只包含 9900 万个碱基

对，基因组中重复的基因序列很少，但与代谢功能、

生长发育相关的基因却足够多。南极蠓在漫长的进

化过程中，通过剔除非必须基因序列不断调整遗传

信息从而适应严酷环境。这为研究生物在极端环境

下的进化方向等提供了重要参考[51]。家蝇以人类和

动物的排泄物为生，是包括肺结核、伤寒等多种疾

病的载体。基因组测序分析发现家蝇基因组多样性

高，存在大量与免疫相关基因和特殊的解毒基因，

揭示了家蝇对人类疾病产生免疫力和分解废弃物的

机制，这为害虫综合防治、废弃物的分解利用和人

类疾病的治疗提供了一定的线索和思路[19]。地中海

实蝇是一种毁灭性的果蔬害虫，现已分布于 80 多个

国家和地区，危害包括柑桔、苹果、梨等水果和蔬

菜在内的 250 多种寄主，其基因组大小为 479 Mb，
基因组注释获得 14,547 个基因，有 1608 个进化的

新基因。黑腹果蝇、家蝇和地中海实蝇基因组比较

分析，发现地中海实蝇多个基因、基因家族出现扩

张现象，这可能是导致地中海实蝇具有较高的适应

性和入侵性的原因[44]。 

3  双翅目昆虫基因组中功能基因研究进展 

3.1  细胞色素 P450 基因 

P450 酶系包括多功能氧化酶和细胞色素 P450 
(CYP450)单加氧酶。其功能高度多样，包括合成昆

虫发育和繁殖所需的重要激素和化学代谢物质，从

而促进昆虫对寄主植物的适应性和对环境中有毒物

质如杀虫剂的解毒作用。黑腹果蝇细胞色素 P450 家

族共鉴定出 90 个基因，分属 25 个家族，其中 CYP4
和 CYP6 家族的成员最多，占 P450 基因总数的一

半[32]。地中海实蝇细胞色素 P450 家族包含 103 个基

因和 9 个假基因，相较于黑腹果蝇的 88 个 CYP450
基因和 3 个假基因，地中海实蝇细胞色素 P450 家族

显著扩张，主要集中于 CYP6 和 CYP12 基因家族，

其扩张性却低于家蝇 CYP6 和 CYP12 基因家族[44]。

地中海实蝇 CYP6 家族由 40 个基因和 4 个假基因组

成，是黑腹果蝇 CYP6 家族 23 个基因的几乎两倍。

其中 CYP6A、CYP6G 和 CYP6D 亚家族出现显著扩 
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张，CYP6A 包含 14 个基因、CYP6G 包含 9 个基因、

CYP6D 包含 5 个基因[44]。这 3 个亚家族基因和双翅

目昆虫杀虫剂抗性相关，其中 CYP6A 家族通过基因

簇复制快速扩张[65]。另外，在地中海实蝇基因组中

发现 18 个连续的 CYP 基因形成一个基因簇(13 个属

于 CYP6A 亚家族)，其中 CYP6A51 基因的过表达和

氯氟氰菊酯抗性相关[66]。在黑腹果蝇基因组中发现

2 个和 9 个连续的 CYP6 基因形成两个基因簇。地中

海实蝇 CYP12 基因家族出现复制表明其参与环境响

应如细胞色素 P450 调控的抗性。家蝇和黑腹果蝇

CYP12 基因家族和杀虫剂抗性相关[65]。此外，细胞

色素 P450 家族还包含蜕皮激素合成途径相关基因，

在地中海实蝇基因组中发现 4 个 P450 基因 phantom 
(CYP306A1) 、 disembodied (CYP302A1) 、 shadow 
(CYP315A1)、shade (CYP314A1)能够活化蜕皮激素。 

3.2  免疫相关基因 

免疫反应包括黑化作用、吞噬作用、包埋、凝

血和脂肪体合成抗菌肽和抗菌蛋白[67]。涉及病菌识

别和防御反应的四条主要信号途径是：Toll、IMD、

JAK/STAT 和 JNK[68]。昆虫主要通过模式识别受体

(PRRs)和肽聚糖识别蛋白(PGRPs)家族基因识别细

菌，革兰氏阴性细菌结合蛋白(GNBPs)通过结合细菌

配体从而激活免疫途径[69~71]。黑腹果蝇基因组鉴定

出 379 个假定的免疫基因，地中海实蝇基因组鉴定

出 413 个假定的免疫基因，家蝇基因组鉴定出 771
个假定的免疫基因。家蝇基因组中免疫基因数量巨

大、免疫识别和受体基因的拷贝数和基因多样性显

著增加的原因可能和其生活在富含病原菌的环境相

关 [19]。家蝇免疫识别受体 Nimrods 和 thioester- 
containing proteins (Teps)拷贝数出现显著扩张。家蝇

具有 17 个 Nimrods 蛋白、19 个 Teps 蛋白。黑腹果

蝇具有 11 个 Nimrods 蛋白、6 个 Teps 蛋白。在已测

序果蝇属物种中，Nimrods 基因家族的拷贝数差异

较大[72]。由于地中海实蝇极其多样的寄主选择性导

致其免疫基因数量较多，从而应对寄主和环境条件

中多种多样的病原菌[44]。革兰氏阴性细菌和真菌诱

导免疫响应因子 spätzle 基因激活 Toll 信号途径，地

中海实蝇由于在不同果实上产卵接触到的真菌感染

导致 spätzle 家族基因和 Toll 受体家族基因出现高度

扩张。地中海实蝇有 17 个 Toll 受体家族基因，而黑

腹果蝇和家蝇只有 9 个。spätzle 基因活化所必需的

丝氨酸蛋白酶基因家族在地中海实蝇中也出现显著

扩张，相较于黑腹果蝇的 45 个和家蝇的 28 个，地

中海实蝇具有 50 个丝氨酸蛋白酶基因[44]。 

3.3  性别决定和分化相关基因 

地中海实蝇基因组已鉴定出 35 个直接或者间

接参与性别决定和性别分化基因，其中 25 个基因包

括 transformer (tra)、doublesex (dsx)、Sexl-lethal (Sxl)
基因，6 个性别特异剪切基因和 4 个基因具有躯体

性别特异功能如剂量补偿[44,73,74]。通过比较家蝇雌

成虫和雄成虫基因的表达量，已鉴定出 113 个雄性

偏向性表达基因和 81 个雌性偏向性表达基因[19]。而

在黑腹果蝇中 10%~20%的基因具有性别偏向性表

达的特性，比家蝇观察到的明显增多[75,76]。近年来

双翅目昆虫基因组测序很大一部分是关于性染色体

差异的进化模式研究(表 1)，而基于基因组测序的策

略已鉴定出多种雄性性别决定因子。埃及伊蚊染色

体性别决定系统缺少 Y 染色体，Hall 等[77]基于雌雄

基因组测序发现埃及伊蚊雄性决定因子 Nix 基因位

于 1 号染色体的非重组区域，处于性别决定级联反

应的顶端，通过调控下游 dsx 基因 mRNA 前体雄性

特异剪切和表达，促进雄性发育。Krzywinska 等[78]

对冈比亚按蚊雌雄胚胎基因序列比较，在 Y 染色体

上鉴定出一个仅在雄性早期转录表达 Yob 基因，发

现 Yob 调控 dsx 基因的雄性特异剪切和表达，从而

实现雄性发育。家蝇有一个与众不同的多态性别决

定系统，雄性携带一个显性的雄性决定因子，这个

因子可以位于 X 或者 Y 或者任意 5 条常染色体上。

基于家蝇基因组序列信息，Sharma 等[79]阐明其性别

决定系统由雄性决定因子 male determiner (Mdmd)的
存在与否来决定。Meccariello 等[80]通过对地中海实

蝇雄虫构建长读长基因组文库，筛选出性别决定基

本信号是位于 Y染色体上的雄性决定因子 Maleness- 
on the-Y (MoY)基因，MoY 通过阻止合子中 tra 基因

活化，导致 tra 基因进行雄性特异剪切，引起雄性发

育。此外，MoY 基因作为雄性决定因子在双翅目实

蝇科其他物种如橄榄果实蝇和橘小实蝇(Bactrocera 
dorsalis)中也是 Y 染色体连接，且功能保守[80]。 
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4  双翅目昆虫比较基因组学研究进展 

目前，基因组结构、基因含量、共线性、染色

体倒位和非编码元件进化研究是比较基因组学研究

的重要领域[39,81,82]。双翅目昆虫比较基因组学研究

阐明了新基因的形成[83,84]、基因和基因组互作与调

控[85]和基因组塑造昆虫生物史[86,87]等分子生物学问

题。利用种属水平的系统发育比较基因组学，双翅

目昆虫中基因家族的进化关系逐渐得到阐述。家蝇

作为世界性的卫生害虫，由于其独特的取食习性、

长期暴露在杀虫剂下以及与动物病原菌之间的互作，

系统发育比较基因组学已证明其与生理和行为适应

性相关的细胞色素 P450 基因家族、化学感受受体和

气味结合蛋白基因的拷贝数发生了显著变化[57]。已

有研究表明，按蚊属基因组基因拷贝数的扩增和收

缩比果蝇属快 5 倍[19]。蚊科和果蝇科中数量巨大的

高质量基因组数据可用于小型调控元件如 microRNA、

piwi-interacting RNA、Aubergine 和功能性小阅读框

(smORF)的鉴定和系统进化分析[88~91]。 
双翅目昆虫比较基因组学为阐明昆虫进化模式

和机制、适应性和生理功能以及基因型和表型之间

的联系提供了一个很好的手段。通过比较冈比亚按

蚊不同染色体间的系统进化分析模式，发现其基因

组中存在大量基因渗入现象，这为解释新形成物种

之间常染色体至 X 染色体的基因转移速率差异提供

了新的证据[57]。比较基因组学为计算近缘物种种群

动态、种群分类排序和基因渗入在塑造昆虫遗传差

异性等方面提供一个完整的研究系统[92]。蚊子间比

较基因组学对于了解病原菌传播的基本生物学过程

以及探索调控病媒昆虫防治的遗传机制具有越来越

重要的价值[93,94]。根据果蝇科已测序基因组建立的

系统发育进化树已被用来研究种间基因、基因组、

调控网络、发育途径和生态适应等分子生物学问题

的进化框架[95,96]。目前，总共有 30 种果蝇科昆虫完

成基因组组装，其中 23 种来自水果果蝇亚属(Sopho-
phora subgenus)，另外 7 种来自果蝇亚属(Drosophila 
subgenus)。果蝇科昆虫间的比较基因组学有助于阐

明 DNA 结合蛋白的基因调控机制，并鉴定出塑造双

翅目发育、行为和生理过程的保守直系同源调控基

因结构[97,98]。 

双翅目昆虫功能基因组学和比较基因组学是研

究昆虫与植物互作的重要手段。植物寄生性麦廮蝇

的基因组研究表明，有多种基因产物充当效应蛋白

抑制植物防御，并调节宿主细胞诱导植物产生五倍

子[45]。地中海实蝇功能基因组学鉴定出多种气味结

合蛋白、水通道蛋白和免疫反应基因，参与调控宿

主植物适应性协同进化[44]。果蝇科昆虫在发育进程

中的植食性已出现多次进化，对斑翅果蝇 (Droso-
phila suzukii)和黄果蝇(Scaptomyza flava)的比较基因

组学研究发现，取食受损植物组织和取食正常植物

组织前后会导致基因表达出现显著性变化，主要包

括与营养、规避植物防御和寄主定位相关基因的表

达[99~101]。鉴于双翅目昆虫测序成本相对较低，大量

果蝇科和蚊子种群基因组测序工作得以完成。果蝇

科种群基因组计划和果蝇基因参考图谱是研究定

量遗传学的重要参考文库，可获得和测定特定品系

的定量表型，并可鉴定其与先前基因组序列的关联

性[53~55]。利用 DPGP 已实现果蝇科昆虫 48 种定量表

型的遗传学分析[42]。此外，双翅目昆虫具有高丰度

和高耐受的染色体内倒位现象，拟暗果蝇 (Droso-
phila pseudoobscura) 54 个种群基因组学研究对 3 号

染色体倒位多态性进行了鉴定 [38]。对分布在非洲

的 765 种冈比亚按蚊和 Anopheles coluzzii 个体进行

测序发现，相较于黑腹果蝇 0.5%的个体多态性和人

类 0.5%个体多态性，蚊子个体多态性为 3%[102]。冈

比亚按蚊种群基因组测序不仅推动了某些假定基因

驱动(gene drive)的应用，还鉴定出远距离基因漂流

现象和物种间基因渗入与抗性等位基因的传播有关。 

5  结语与展望 

目前虽然有大量双翅目昆虫完成基因组测序工

作，但是测序样本范围极度失衡，已有基因组主要集

中在果蝇科和蚊科，双翅目其它科物种基因组测序

还比较缺乏，许多常见科中的昆虫尚未进行测序[103]。

首先，通过实验室饲养、区域生物调查合作和全球

基因组计划等可以实现双翅目昆虫基因组测序样本

的多样化。双翅目中取食习性和行为习性多样的物

种或者模式物种可继续充当未来基因组测序工作的

主要对象。眼蕈蚊(Sciaridae)就是其中一个很好的候 
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选对象：多数眼蕈蚊是腐生或以真菌为食，但少数

也能侵入活体植物组织。因而眼蕈蚊是研究发育调

控基因扩增、性别决定、细胞凋亡、免疫以及染色

体结构多态性遗传机制的模式物种[104]。对双翅目昆

虫生理、生态或行为特征具有差异性的近缘物种进

行基因组测序，能有效阐明昆虫生物适应的遗传和

分子机制。其次，食蚜蝇科 (Syrphidae)、蚤蝇科

(Phoridae)、秆蝇科(Chloropidae)和家蝇科(Muscidae)
昆虫有植食性、寄生性和食真菌性等多种食性，而

丽蝇科(Calliphoridae)、麻蝇科(Sarcophagidae)、家

蝇科 (Muscidae)、虱蝇科 (Hippoboscidae)和狂蝇科

(Oestridae)昆虫具有哺乳动物或鸟类寄生性和无脊

椎动物寄生性等。这些昆虫的比较基因组学研究将

有助于阐明双翅目昆虫适应性的关键遗传调控因子。

而对双翅目中医学重要性物种进行基因组测序将有

助于揭示吸血和栖息地习性转变等一系列行为的遗

传学基础。蚋科(Simuliidae)昆虫刺吸人畜的血液，

是人畜蟠尾丝虫病的传播媒介，然而蚋科尚无完整

的基因组序列信息。最后，寄生昆虫、传粉昆虫和

捕食昆虫基因组信息也极其缺乏。栖息地或寄主选

择具有差异性的物种间的比较基因组学研究将揭示

双翅目昆虫寄主专化性、寄主寻找和规避寄主免疫

系统的协同进化模式。将来对双翅目更多科昆虫进

行基因组测序是了解双翅目昆虫基因和基因组，以

及基因组功能如性染色体进化和多样性的重要手

段 [33]。因此，全基因组测序、功能基因组学、进化

生物学、比较基因组学、生物信息学分析等技术是

推动双翅目昆虫基因组学在害虫防治、资源昆虫利

用、药物靶点开发及进化生物学等方面应用的重要

手段[105~109]。 
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