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摘要：蝗虫灾害是人类历史上三大自然灾害之一，对农牧业、环境和经济构成严重威胁。我国是世

界上遭受蝗灾最严重的国家之一，有关蝗虫学的研究有较长的历史。60年前，通过改治结合，我国

控制了大规模的飞蝗Locusta migratoria蝗灾发生，取得了举世瞩目的成就。60年过去了，中国蝗

虫学研究发生了翻天覆地的变化。该文主要综述了最近60年中国蝗虫学研究的发现与创新，展示

蝗虫分类学、生态学、生殖与发育生物学、分子生物学、基因组学研究以及蝗虫控制技术研究等多个

方面的成就。这些研究成果是世界昆虫学研究的重要组成部分。特别是近30年，我国科学家深入

揭示蝗虫两型转变的遗传和表观遗传机制，在国际上产生了重要影响。飞蝗的综合生物学研究积

累使飞蝗成为继果蝇之后又一个昆虫模式系统。更重要的是，我国科学家开发的真菌生物农药和

群聚信息素可以作为重要的防治手段用于蝗灾的治理。

关键词：蝗灾；型变；信息素；生态适应；调控机制

Progress of acridology in China over the last 60 years
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Abstract: Locust plague is one of the three natural disasters in human history, seriously threatening to

safety of agriculture, animal husbandry, environment, and social economy. China is the country where

the high frequencies of locust plagues occur in the world. On the other hands, China has long-historical

researches on locusts and grasshoppers from ancient to modern times. Sixty years ago, Chinese people

successfully suppressed the large-scale outbreaks of locust plagues in China through the reform of lo‐

cust breeding areas and integrated management, making remarkable achievements. Sixty years on, the

researches of acridology in China have changed dramatically. This paper mainly summarizes the re‐

search achievements and progresses of acridology in China over the last 60 years, including taxonomy,

ecology, phase biology, developmental and reproductive biology, molecular biology, genomics, method‐

ology, and control technology. These studies become important parts and highlights of world-wide ento‐

mology. In particular, researches on the genetic and epigenetic mechanism underlying the regulation of

locust phase change from Chinese scientists over the past 30 years have been considered the cutting-

edge studies in entomology and phenotypic plasticity. The migratory locusts due to the accumulation of

integrative biology from Chinese scientists have become another insect model system after fruit fly.

More importantly, the developments of fungal-pesticides and discovery of aggregation pheromone by

Chinese scientists as powerful methods are able to serve the locust and grasshopper management.
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1 中国蝗虫学研究历史的回顾

蝗虫广泛分布于南极洲以外的各大洲，全世界

记录有1万余种。能够对牧草和农作物造成为害的

蝗虫有500多种，约50种被认为是主要害虫。最为

著名和最危险的蝗虫种类是飞蝗Locusta migratoria

和沙漠蝗Schistocerca gregaria。我国的蝗虫种类有

1 000余种，其中约 60余种对农、林、牧业造成为害

（陈永林，2019）。飞蝗和沙漠蝗不仅是世界上最具

危险性的害虫，同时也是昆虫形态学、生理学、生态

学、行为学和神经学的模式研究昆虫。2020年联合

国粮农组织（Food and Agriculture Organization of

the United Nations，FAO）发布的报告显示，一场大范

围的沙漠蝗蝗灾席卷了西非、东非、西亚以及南亚的

20多个国家，其中非洲之角灾情最重，受灾面积达

26万多hm2，是25年来最严重的沙漠蝗蝗灾，仅1 km2

的蝗群就可容纳 8 000万只成年蝗虫，1 d的食物消

耗量相当于3.5万人，直接威胁到该地区1 190万人

的粮食供应。

飞蝗是世界上分布更广泛的一种蝗虫，分布范

围几乎覆盖旧世界大陆、太平洋和印度洋岛屿。在

我国历史上飞蝗蝗灾曾与旱灾、水灾并称为三大自

然灾害。从公元前 707 年到 1935 年的 2 600 多年

中，我国明确记载的蝗灾就有800多次，平均每2~3年

就有一次区域性大灾，而 5~7年就会有一次席卷大

半个中国的大范围蝗灾（马世骏，1956）。

中国现代蝗虫学的研究始于民国时期，吴福桢、

李凤荪、尤其伟和邹钟麟等都对飞蝗进行过初步研

究（刘举鹏，2017）。新中国成立以后，解决蝗灾问题

曾是我国的重点任务，周恩来总理亲自出任国家治

蝗总指挥。1952年著名生态学家马世骏教授回国后

第 1个科研任务就是解决 2 000多年遗留下的蝗灾

问题（马世骏，1965；陈永林，2019）。在马世骏教授

领导下，中国科学院联合相关研究单位在我国飞蝗

主要分布区如洪泽湖、微山湖、黄海沿海、黄河沿岸

等处建立野外定位实验站，采用实地考察、定点观

察、室内试验和数据分析等方法不仅揭示了飞蝗种

群动态，明确了蝗区次生型的演变规律和机制，而且

揭示水灾、旱灾相间发生是飞蝗暴发的主因。马世

骏教授及其同事们根据生态系统结构与功能相互适

应的原则提出了“改治结合、根除蝗灾”的综合治理

策略和措施。在马世骏教授和同事们的不懈努力，

终于在20 世纪70 年代初将我国的蝗灾降低到最低

程度（康乐等，2011；戈峰和欧阳志云，2015）。这项

工作主要是在20世纪60年代前完成的，被称为我国

害虫综合治理的典范（兰仲雄和马世骏，1981；

Zhang et al.，2019）。该研究成果于1978年荣获中国

科学院和中国科学大会重大成果奖，1982年荣获国家

自然科学奖二等奖（戈峰和欧阳志云，2015）。

在过去的60多年来，虽然飞蝗蝗灾在我国局部

地区仍有发生，但并没有形成大规模聚集迁飞为

害。但是，飞蝗的境外迁飞入侵时有发生。草原蝗

虫在内蒙古自治区和新疆维吾尔自治区等草原区需

要长期防控。蝗虫作为重要的初级消费者在生态系

统中的作用和功能是非常重要的。同时，随着全球

气候的变化，人类对土地和资源的过度利用也造成

局部地区草原、稻田和竹林蝗虫种群的大暴发。在

最近 60年中，中国蝗虫学研究主要集中在分类学、

生态学、分子生物学、生态基因组学和控制研究等方

面。最重要的是，这些研究在世界蝗虫学研究中占

有极其重要的地位，产生了重要的国际影响，在许多

方面引领了国际蝗虫学研究的方向。特别是最近

30年来，中国蝗虫学研究的主要成果多发表在国际

学术期刊，国内许多科技和应用推广工作者并不完

全了解其全貌。因此，本文重点介绍我国近60年来

蝗虫学研究的重要进展。

2 蝗虫分类学研究

中国蝗虫分类学的研究是中国昆虫分类学研究

中最突出的工作之一。1958年，夏凯龄教授在《中

国蝗虫分类概要》一书中记述了中国蝗虫6亚科 91

属 211种，这部专著奠定了我国蝗虫分类学的重要

基础（夏凯龄，1958）。在最近 60年中，我国先后涌

现出印象初、郑哲民、陈永林、刘举鹏和李鸿昌等一

大批蝗虫分类学家。在夏凯龄教授主持下，经过几

十年的努力，《中国动物志·蝗总科》正式出版，该书

记载我国共有蝗总科 8 科 253 属 1 053 种（郑哲民，

2003）。在此前后，还出版了诸多蝗虫分类的地方性

专著，发表了许多的新种、新属以及以属为单位的订

正研究等（刘举鹏，2017）。印象初教授还总结修订

了世界范围的蝗虫名录（Yin et al.，1996）。所有这

些研究使我国的蝗虫分类研究在世界上占有了一席

之地（刘举鹏，2017）。

3 草原蝗虫生态学研究

我国草原蝗虫种类有 200余种，其中约 30种严

重为害牧草和农作物。2000年以来，我国草原蝗虫

年均为害面积1 000万hm2，对农牧业造成的直接经
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济损失超过16 亿元（洪军等，2014）。蝗虫作为草原

生态系统中最重要的初级消费者，可以转化 10%~

15%左右植物固定的太阳能（Rodell，1977；康乐，

2005）。我国草原面积约占国土总面积的 43%左

右，是我国最大的陆地生态系统（Kang et al.，2007）。

在漫长的协同进化过程中，蝗虫群落与草原生态系

统两者之间相互影响、适应和调节，进而在生境和物

候上达到高度一致。在草原生态系统中，多种蝗虫

共存构成了蝗虫种间相互作用——最重要的生态学

关系。我国草原蝗虫生态学研究起步较晚，20世纪

70 年代以前主要集中在蝗虫的分类学和地理分布

研究（陈永林，2019），如邱式邦教授对几种草原蝗虫

的生物学进行初步研究，但关于草原蝗虫的系统

研究极少。

从20世纪70年代末起，中国科学院研究团队在

内蒙古草原生态系统定位站重点研究了草原蝗虫群

落能量、行为生态学和化学生态学等关键问题，阐明

草原蝗虫在生态系统中的功能、作用和地位，揭示草

原生态系统中蝗虫的规律，特别是人为活动对草原

生态系统多样性影响的扰动生态学问题。他们研究

了草原蝗虫的生活史和滞育特征（Hao & Kang，

2004a，b，c；Zhao et al.，2005）、化学和行为生态学

（Chen & Kang，2000；Chen et al.，2003；2004）、化学

元素特征（陈永林等，1986）、栖境选择（康乐等，

1989）、食性选择（李鸿昌等，1983；Kang & Chen，

1994）、口器结构与食性（李鸿昌，1981；Kang et al.，

1999）以及生态位分化和对放牧活动的响应等（康乐

和陈永林，1992；1994；Kang & Chen，1994）。在此

基础上，提出草原蝗虫生态系统控制以及草原保持

与资源持续利用的理论和途径（Kang，1994；康乐，

1995；Kang & Chen，1995；Kang & Zhang，1996）。康

乐等将上述研究成果作为综述文章应邀在 Philo‐

sophical Transactions of the Royal Society of London,

Series B上发表（Kang et al.，2007）。其中，特别重要

的是发现了蝗灾发生与草原过度放牧的关系，提出

应加强草原管理，防止草原退化，从而达到草原蝗虫

生态治理的目的（Kang & Chen，1995）。草原蝗虫

生态学研究分别在 1997年和 1999年获得中国科学

院自然科学一等奖和国家自然科学三等奖（康乐，

1998）。随后，放牧生态学研究进一步瞄准到优势种

亚洲小车蝗Oedaleus asiaticus的生理和行为反应，

研究结果发现亚洲小车蝗更喜食羊取食后的牧草，

因为家畜取食导致植物中氮含量下降，这样有利于

蝗虫的生长发育（Cease et al.，2012）。近些年来，草

原蝗虫的研究进一步拓展到全球变化生物学方面，

环境温度升高使蝗虫发育明显提前，但是同步增加

降水会消除增温的效果，有滞育特性的蝗虫能够延

缓增温对其的影响（Guo et al.，2009）。夜间增温对

蝗虫发育的影响明显强于日间增温（Wu TJ et al.，

2012），干旱与高温的组合对蝗虫最不利（Wu et al.，

2021）。非滞育种狭翅雏蝗Chorthippus dubius不同

地理种群对增温的响应不同，暖温地区的种群对增

温不敏感，而寒温地区的种群对增温敏感，究其原因

是不同种群的有效积温存在差异（Hao et al.，2021）。

4 蝗虫综合生物学与暴发成灾机制研究

4.1 飞蝗型变的分子机理研究

蝗虫之所以能成灾是因为蝗虫可以从低密度的

散居型转变为高密度的群居型。蝗虫散居型和群居

型之间的转变是蝗灾暴发的重要生物学基础，这一

直是国际昆虫学界高度关注的重大科学问题。康乐

团队从 21世纪初开始研究飞蝗两型间基因表达的

差异（Kang et al.，2004），进而利用鉴定的基因开发

了寡核苷酸芯片，开启了蝗虫型变基因表达调控与

表观遗传调控的分子机理研究。如 Wang et al.

（2007）研究结果显示飞蝗两型间热休克蛋白成员差

异明显，群居型飞蝗的表达水平更高。随后，该团队

又鉴定了飞蝗两型间 microRNA（Wei et al.，2009；

Wang Y et al.，2015）、代谢组（Wu R et al.，2012）、长

链非编码 RNA（long non-coding RNA，lncRNA）（Li

et al.，2020）、DNA 甲基化（Hou et al.，2020）和组蛋

白修饰（Guo et al.，2016）等的差异和调控机制，将蝗

虫型变发展到表观遗传水平。Wei et al.（2009）通过

高通量测序的方法在飞蝗中首次发现大量 small

RNA参与调控了飞蝗型变，从microRNA角度阐述

了蝗虫型变的表观调控机制。Yang PC et al.（2019）

通过综合分析飞蝗型变相关的大量转录组数据集和

基因组，鉴定了 20 个与型变相关的核心转录因子

（transcription factor，TF），通过 RNA 干扰（RNA in‐

terference，RNAi）Hr4，Hr46和grh三个代表性TF基

因确定其在飞蝗型变过程中的行为可塑性调控作

用。Wang & Kang（2014）研究结果表明型变过程涉

及到多基因多水平的复杂调控网络，最终导致散居

型与群居型飞蝗在行为、迁飞、体色、生殖、发育、防

御和取食等方面都存在显著的表型差异。这些研究

成果不仅为蝗虫型变的调控机制研究开辟了新途

径，还为开发绿色环境友好型蝗虫生物杀虫剂提供

了丰富的药物靶标。



Guo et al.（2011）通过气味选择试验与行为旷场

试验发现，两类嗅觉相关的化学气味感受基因CSP

（chemosensory protein）和 takeout1 在飞蝗两型的吸

引和排斥行为相互转变中发挥着重要作用。保幼激

素在调高 takeout1 基因表达的同时，可以调低 CSP

基因表达，进而抑制飞蝗群聚发生（Guo W et al.，

2020）。CSP 和 takeout1 基因通过调节嗅觉敏感性

启动群聚发生，证明蝗虫型变首先启动的是嗅觉，这

项研究不仅为控制蝗虫行为提供了靶标，也为蝗虫

型变的基因机制研究提供了范例（Simpson et al.，

2011）。Ma et al.（2011）研究发现，多巴胺在群居型

信号通路中显著上调，并运用RNAi手段证明参与

多巴胺合成和突触传递的基因pale、henna以及 vat1

是飞蝗行为变化的关键基因，并且明确了多巴胺调

控飞蝗群聚行为和体色维持的中枢神经分子机制。

随后Yang et al.（2014）通过筛选发现miRNA-133在

飞蝗脑中转录后水平上负向调控多巴胺通路中的2个

关键基因 henna与 pale，进而证明miRNA参与飞蝗

型变过程中转录后调控的行为可塑性。多巴胺受体

1（dopamine binds receptor 1，Dop1）和多巴胺受体 2

（dopamine binds receptor 2，Dop2）作为不同的信号

通路分别调控飞蝗群居型和散居型的行为反应

（Guo et al.，2015）。Guo XJ et al.（2018）进一步研究

发现，多巴胺通路关键基因不仅受miRNA的转录后

调控，而且可以参与miRNA对靶基因的调控，进而

形成精细调控环路；Dop1负调控miR-9a表达，进而

解除miR-9a对靶基因腺苷酸环化酶2（adenylate cy‐

clase 2，AC2）负调控，最终诱导飞蝗的嗅觉吸引行

为。该研究揭示了 Dop1-miR-9a-AC2 调控飞蝗嗅

觉行为的分子机制，这种编码基因与非编码RNA共

同参与的“负负得正”调控环路是生物体高效且精细

调控其行为来适应环境变化的重要模式。另外，在

近期研究中，Li et al.（2020）通过比较 lncRNA 和

mRNA在蝗虫型变过程中的表达模式发现，lncRNA

在型变的早期阶段反应更快，扩展了其在动物行为

方面的调节功能。多巴胺通路上的henna基因中存

在 lncRNA PAHAL，它通过募集富含丝氨酸/精氨酸

的剪接因子 2（serine/arginine-rich splicing factor 2，

SRSF2）正向调节将苯丙胺酸转化为多巴胺的重要

基因苯丙氨酸羟化酶（phenylalanine hydroxylase，

PAH）表 达（Zhang et al.，2020）。 同 时 ，lncRNA

PAHAL中插入的Gypsy 转座因子通过核滞留来调

节PAH转录（Zhang et al.，2022）。因此，这些分子调

控机制填补了多巴胺信号通路与非编码RNA相互

调控的研究，为多巴胺信号通路的调控机制研究提

供了新思路。最近Chen et al.（2021）进一步发现，多

巴胺的磺基化能够增强多巴胺的活性，进而促进蝗

虫的群聚，而且在线虫和小鼠中也有类似作用。在

其他生物胺类中，五羟色胺加强了飞蝗散居行为，与

沙漠蝗中的作用明显不同（Guo et al.，2013）；章鱼胺

和酪氨酸作为通路分别调控蝗虫群、散行为的改变

（Ma et al.，2015）。康乐团队 2015年以前完成的飞

蝗两型转变的分子调控机制研究获得2017年度国家

自然科学奖二等奖。

2015年，康乐团队全面系统地鉴定了飞蝗基因

组中的神经肽基因，其共有62个编码神经肽前体基

因，其中15个在群散两型飞蝗神经系统中存在显著

差异表达（Hou et al.，2015）。Hou et al.（2017）通过

进一步分析筛选出2个差异表达的神经肽F（neuro‐

peptide F，NPF），即 NPF1a 及 NPF2，NPF1a 及 NPF2

通过各自的受体NPFR及NPYR分别在抑制磷酸化

水平和转录水平上调节一氧化氮合成酶（nitric ox‐

ide synthetase，NOS）活性及NO含量，最终实现型变

中运动活性的动态调控。这项研究揭示了神经肽调

控飞蝗行为型变的“双保险”机制，也为神经调质分

子间互作机理研究提供了新思路。近期 Hou et al.

（2019）研究报道了昆虫中NOS基因的转录调控机

制，揭示NPF2/PKA/CREB-B/NOS这一信号通路对

飞蝗运动可塑性的精确调控，为理解NO含量响应

环境变化的分子基础及行为可塑性发生机制提供了

重要线索。

飞蝗产卵量随着种群密度的不同而有显著差

异，散居蝗虫的产卵量高于群居蝗虫，卵大小受Syn‐

taxin 1A的调控（Chen QQ et al.，2015）。群居型卵母

细胞的卵吸收率比散居卵母细胞高 15%，这是由于

miRNA-34通过负向调控Activin β在散居飞蝗终端

卵母细胞中表达来降低卵吸收率，进而造成群散两

型飞蝗的产卵量差异（Zhao et al.，2021）。蝗群发育

一致性是蝗虫聚集、迁飞以及性成熟的基础，是它们

适应周围环境变化的一种策略，为蝗虫种群增长预

测提供启示。我国科学家研究发现群居型飞蝗卵发

育速率比散居型更整齐，He et al.（2016）通过鉴定发

现在群居型卵巢和卵中miR-276均表现高表达，并

正向调控 brm基因表达量，进而促进后代卵发育的

一致性。亲代型的特征可以通过热休克蛋白表达模

式传递到后代卵中，进而控制卵型相关的性状

（Chen B et al.，2015）。生殖系统中 piRNA（piwi-

interactiing RNA）介导的内含子移除机制调节了飞
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蝗响应密度变化的后代数量变异的生殖策略，并且

这种现象在果蝇和小鼠中都存在（He et al.，2022）。

蝗灾发生是上亿头蝗虫聚集的结果，蝗群本身

需具备群体防御机制才能维持庞大的群体。聚集蝗

群最直观的群体防御机制是警戒色，即群居型飞蝗

黑色背板和棕色腹面的体色向捕食者发出警告信

号，而散居型飞蝗的体色则更接近周围植物的颜色，

即均一的绿色，形成一种天然保护色。Yang ML et

al.（2019）研究发现 β胡萝卜素结合蛋白与 β胡萝卜

素结合形成红色素，从而协调蝗虫从绿色的散居型

变成黑色的群居型，种群密度是绿色和黑色转变的

刺激因素，蝗虫通过物理学三原色调配获得群聚警

戒色来躲避天敌捕食。

2012年，Wu R et al.（2012）建立高效液相色谱-
质谱（high performance liquid chromatography-mass

spectrography，HPLC-MS）和气相色谱-质谱（gas

chromatography-mass spectrography，GC-MS）联用的

代谢组学方法，采用该方法鉴定了飞蝗两型间319个

特征标记小分子代谢物，通过代谢组图谱鉴定出乙

酰肉碱作为内源信号分子影响神经系统或脂类代

谢，揭示脂类代谢是型变过程中最关键的代谢调控

类别。蝗虫成群的长距离迁飞是造成蝗灾暴发的主

要原因，飞行对它们的生存和繁殖具有重要意义。

能量代谢的高效利用是维持群居型蝗虫长距离迁飞

的基础。酯动员激素相关神经肽（adipokinetic hor‐

mone/corazonin-related peptide，ACP）参与酯类的氧

化和利用，进而调节飞蝗的长距离飞行（Hou et al.，

2021）。Du et al.（2022）通过飞行行为结合代谢组合

转录组分析发现，蝗虫生长时期的种群密度决定它

们成虫期的飞行特征，在高种群密度下，“长跑型”的

飞行特征有利于群居型飞蝗进行长时间和长距离飞

行，维持巨大的迁飞群以寻找充足的食物和适宜的

产卵地，零散的散居型飞蝗的“短跑型”飞行特征则

有利于飞蝗寻找配偶和快速躲避天敌捕食，因为其

要留居当地繁殖，没有迁飞需求。当种群密度增加

时，飞蝗可以改变飞行特征来适应迁飞需要。该研

究利用行为学和多组学数据的联合分析证实群散飞

蝗飞行能力差异是由飞行肌能量代谢供应和稳定的

氧化压力平衡决定的假说，而非传统认为的能量存

储差异，为飞蝗的多型性研究提供了一个新视角

（Harrison，2022）。

4.2 飞蝗信息素的研究

20世纪70年代，科学家们才逐步认识到群聚信

息素可能是蝗虫聚集的最关键因素。经过 50多年

几代科学家的不断努力，几种化合物被认为可能是

蝗虫的群聚信息素，这些信息素被命名为蝗醇和蝗

酚等。但是，这些化合物中没有一个化合物符合群

聚信息素的所有标准，尤其没有野外种群验证的证

据。康乐团队鉴定了飞蝗 142个嗅觉受体基因（ol‐

factory receptor，OR）和 32个亲离子受体（ion-loving

receptor，IR）基因，二者在飞蝗中的占比不同于其他

昆虫。同时发现飞蝗嗅觉系统并不遵守动物界中

“一个嗅觉受体对应一个神经纤维球”的普遍规律，

由此提出了飞蝗“嗅觉神经纤维球集簇化”的新假

说，此特征表明蝗虫是研究嗅觉进化非常好的模型

（Wang ZF et al.，2015）。另外，Guo W et al.（2018）又

鉴定了飞蝗所有气味结合蛋白及其进化关系。在鉴

定的 35种气味挥发物中，群居型和散居型飞蝗之间

有差异的化合物有7种，只有 4-乙烯基苯甲醚（4-vi‐

nyl anisole，4VA）和苯乙腈（phenylacetonitrile，PAN）

是群居型蝗虫特异释放的（Wei et al.，2017）。这些

结果为开展飞蝗信息素的研究奠定了坚实基础。

2020年，康乐团队发现并确定4VA是飞蝗群聚

信息素（Guo XJ et al.，2020）。同时，从蝗虫的上百

个嗅觉受体中筛选出 4VA 的特异性受体——在锥

形感器中的嗅觉受体 OR35，通过基因编辑技术

CRISPR/Cas9敲除OR35后，飞蝗突变体的触角与锥

形感器神经电生理反应显著降低，突变体也表现出

对 4VA 的响应行为和吸引力丧失。Guo XJ et al.

（2020）通过野外草地双选和诱捕试验证明在户外和

野外4VA对实验室和自然种群均有很强的吸引力，

不受自然环境中蝗虫背景密度的影响。该研究首次

从化学分析、行为验证、神经电生理记录、嗅觉受体

鉴定、基因敲除和野外验证等多个层面对飞蝗群聚

信息素进行了全面的鉴定和验证，确定4VA是飞蝗

群聚信息素，将化学生态学的研究提高到一个新阶

段。该研究不仅揭示了蝗虫群聚的奥秘，而且使蝗

虫灾害的绿色防控和可持续防控成为可能。一方

面，利用人工合成的信息素可以在田间长期监测蝗

虫种群动态，为预测预报服务，还可以利用人工合成

的信息素设计诱集带诱捕蝗虫，并在诱集带集中使

用化学农药或生物制剂将其消灭；另一方面，根据

4VA的结构设计拮抗剂，在野外施放可以阻止蝗虫

的聚集；另外，将OR35突变体长期释放到野外可能

会建立不能群聚的蝗虫种群，从而达到可持续控制

蝗虫的目的。在经历50年的漫长探索后，科学家们

第 1 次真正确认了飞蝗的群聚信息素（Vosshall，

2020），这是中国科学家为国际昆虫学和蝗虫防治做
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出的巨大贡献，同时也为沙漠蝗蝗灾的研究和治理

提供了重要参考。

蝗虫释放的另一种关键化合物是苯乙腈

（PAN），过去一直认为这种化合物是沙漠蝗和飞蝗

的群聚激素。康乐团队发现 PAN是群居型飞蝗群

体释放的特异警戒化合物和毒物前体，确定PAN作

为嗅觉警告信号来提示群居飞蝗含有潜在的剧毒物

质氢氰酸，而不是过去国际上认为的群聚激素

（Wei et al.，2019）。该研究在国际上首次报道了动

物巧妙的化学防御策略，利用同一种化合物既警告

捕食者，当受到攻击时又能转化为剧毒化合物，有效

抵御捕食者。飞蝗在自然界中利用这种群体防御机

制来应对多种天敌和捕食者，这可能也是飞蝗成灾

的一个重要原因。同时，这项研究首次在动物中鉴

定了PAN合成的限速酶CYP305M2，这个关键酶失

活造成飞蝗不能产生PAN。因此，PAN合成的限速

酶将可能成为防治蝗虫的重要靶点。

4.3 飞蝗发育和生殖生物学研究

光周期和温度是影响蝗卵发育的两大重要环境

因子。Wang et al.（2021）通过无创、快速、实时3D光

学相干断层扫描（optical coherence tomography，

OCT）成像技术对蝗虫整个胚胎发育过程进行监测，

结果显示 22℃和短光周期 8 L∶16 D处理下卵滞育

率可达 90.7%，在温度 13℃处理 20 d能有效终止卵

滞育。该研究为诱导和终止蝗虫卵滞育提供了准确

的光周期和温度阈值，在蝗虫预测和蝗灾控制方面

具有潜在的应用价值。蝗卵的生物学是今后需加强

研究的领域，特别是气管发育与氧气的传输。蝗虫

没有携带氧的血红蛋白，在胚胎发育早期，飞蝗血蓝

蛋白发挥着携氧功能，当胚胎发育中、后期，由于器

官的发生，血蓝蛋白的功能转化为调节胚胎分化和

器官的形成（Chen et al.，2017a）。

保幼激素作为最重要的昆虫内分泌激素，通过

其受体 Met 调控飞蝗的性成熟过程（Guo et al.，

2014；2019；Wu et al.，2016；2018）。雌蝗虫体内保

幼激素既可以通过经典的Met/Kr-h1信号通路启动

下游基因表达，促进脂肪体发育，也可以促进卵子的

形成（Song et al.，2013；2014），也可以通过Met直接

启动细胞周期基因 Mcm4、Mcm7、Cdc6、Cdk6 以及

E2f1 转录表达，促进脂肪体多倍化，进而产生大量

性成熟所必须的卵黄原蛋白，为性成熟提供物质和

能量保证（Guo et al.，2014；Wu et al.，2016；2018；

Ren et al.，2020）。同时，脂肪体也会产生大量蛋白

酶抑制剂，保护卵黄原蛋白从脂肪体安全转运至卵

巢（Guo et al.，2019）。保幼激素通过包括G蛋白偶

联受体（G-protein-coupled receptors，GPCR）、磷脂酶

C（phospholipase C，PLC）和蛋白激酶C iota（protein

kinase C iota，PKCi）在内的信号通路诱导卵黄原蛋

白受体（vitellogenin receptor，VgR）磷酸化，进而调

控受体介导的内吞作用以及VgR从卵母细胞内向

膜上迁移（Jing et al.，2021）。另外，蝗虫蜕皮受保幼

激素信号调控，该途径被miRNA let-7和miR-278共

同负调控（Song et al.，2018）。Song et al.（2019）分析

了雌性飞蝗羽化后 0~6 d 脂肪体 miRNA 的表达模

式，发现保幼激素通过抑制包含 miR-2、miR-13a、

miR-13b和miR-71的miRNA簇表达来维持靶基因

Notch转录，促进卵黄生成、卵巢发育以及卵成熟。

蝗虫整个生命周期经历 5次蜕皮，几丁质合成

酶（chitin synthetase，CHS）和几丁质酶（chitinase，

CHT）是几丁质介导的蜕皮过程中的关键因子

（Zhang et al.，2010；Zhu et al.，2016）。小 RNA 组测

序结果显示，体壁表达的miR-71和miR-263在转录

后水平负调控蜕皮关键基因 CHS1 和 CHT10，在蜕

皮过程精细调控几丁质的形成，使蝗虫蜕皮成功

（Yang et al.，2016）。该研究揭示了2种miRNA在几

丁质生物合成和降解中的重要调节作用，为认识蝗

虫蜕皮过程的潜在分子机制提供了思路。同时，几

丁质代谢是开发安全有效昆虫抗蜕皮杀虫剂的重要

靶标（Zhu et al.，2016）。这些转录后调控的miRNA

有可能成为蝗灾治理的突破口。

飞蝗作为一种多雄交配的生物，其精子之间竞

争是必然的。飞蝗存在着避免近亲繁殖衰退的机

制，即远亲雄成虫精液中非遗传物质能明显改进近

亲繁殖后代的生活力（Teng & Kang，2007）。虽然其

中的分子机制尚不清楚，但这是一个非常需要解决

的科学问题。在雄成虫中，一种特化的脂肪体紧密

地环绕在精小管周围，可以促进精小管中精细胞的

分化以及精子尾部的生长，这种特化脂肪体被剥离

后，死精率大幅增加并且精子数量大幅减少（Ren et

al.，2019）。

4.4 飞蝗基因组与适应性研究

2014 年初我国科学家成功破译并向全球公开

了飞蝗的全基因组序列图谱（Wang et al.，2014），它

是当时世界上测定完成的最大动物基因组。飞蝗具

有约6.5 Gb的庞大基因组，是人类基因组的2倍多，

是果蝇基因组的 30倍左右。这项研究不仅阐释了

飞蝗食性、长距离迁飞和大规模聚群等重要生物学

的基因组基础，还为揭示蝗灾暴发机制以及开发可
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持续性治理策略和新控制方法提供了基因组信息。

飞蝗超大的基因组使得它的基因调控十分复杂。目

前，对昆虫核心启动子的认识只停留在基因组较小

的昆虫物种上，该研究以具有大型基因组的飞蝗为

研究系统，在全基因组水平上解析其转录起始位点

的图谱。远程核心启动子转录是飞蝗基因组特有

的，这导致飞蝗mRNA 5′ 非翻译区外显子长度受到

更严格的限制，并且飞蝗远程核心启动子转录活性

非常广泛（Liu et al.，2021），同时通过进一步对 7个

不同大小的节肢动物基因组的比较，进一步阐明基

因组的扩张是产生远程转录启动的关键因素。

基于飞蝗全线粒体基因组测序，Ma et al.

（2012）研究发现飞蝗起源于非洲，30多万年前从非

洲开始迁移到世界其他地方，世界范围内的飞蝗分

子谱系主要分为南方种群与北方种群，它们分别是

非洲飞蝗 L. m. migratorioides 和飞蝗 L. m. migrato‐

ria两个亚种，其他8个亚种地位都得不到分子证据

的支持，该研究为深入理解飞蝗的种群生物学和暴

发成灾机制奠定了重要的遗传学基础，飞蝗 2个亚

种地位的厘清被国际直翅类名录确认和接受。

飞蝗能很好地适应青藏高原海拔 4 000 m的环

境。通过对西藏和平原的飞蝗种群进行低氧适应研

究发现，一些特异基因参与低氧的适应（Zhao et al.，

2012a）。高原飞蝗种群通过增强细胞色素C氧化酶

活性和三羧酸循环的关键酶PDHE1来维持其在低

氧条件下的有氧呼吸能力（Zhao et al.，2012b；2013；

Zhang et al.，2013）。Ding et al.（2018）首次在蝗虫中

利用全基因组重测序手段进行遗传分析，结果显示

在蝗虫高原种群中自然选择位点是PTPN1基因，该

基因编码磷酸酶PTP1B，其通过对胰岛素受体去磷

酸化来抑制胰岛素通路，进而导致个体能保持相对

稳定的胰岛素通路活性，保持正常糖代谢水平，从而

使其适应高原缺氧状态，该研究揭示了昆虫对高原

低氧代谢适应的一种特殊机制。

从南到北，飞蝗种群的抗寒性逐步增强，发生代

数逐渐减少（Jing & Kang，2003；Wang & Kang，

2005a），抗寒性与季节（Jing & Kang，2004）、卵的含

水量（Qi et al.，2007）、抗寒物质的积累（Wang et al.，

2006）、降温速率（Wang et al.，2006）、冷驯化与抗冻

蛋白（Wang & Kang，2003；2005b）以及低氧应激

（Cui et al.，2014）等密切相关。飞蝗的抗寒性具有

明显的母系遗传效应（Wang et al.，2012）。Chen et

al.（2017b）研究发现飞蝗基因组中Lm1转座子介导

的热休克蛋白90（heat shock protein 90，Hsp90）发生

突变并以杂合子形式在种群中维持，促进飞蝗对环

境温度的适应和发生代数的控制。上述这些研究均

从基因组水平揭示了蝗虫种群暴发的生态适应机

制，为种群生物学和暴发成灾机制奠定了重要的遗

传学基础。

飞蝗具有大型基因组特点，可能与转座子元件

大规模扩张导致飞蝗基因组的“肥胖化”和基因结构

的“松散化”有关，进而引起超长内含子的出现和大

量转座子元件相关的 piRNA表达。Wang HM et al.

（2022）研究发现 Piwi1 基因对于控制飞蝗取食量、

合成代谢及体重维持起关键作用，而神经肽 NPF1

是 Piwi1 的下游主效靶标基因，其调控模式依赖参

与的 piRNA，具有超长内含子的基因依赖分支点采

用外显子定义模式进行RNA加工，细胞核内piRNA

靶向NPF1转录前体RNA中的分支点，避免发夹结

构的形成，进行正向表达来增强NPF1剪切效率，进

而控制飞蝗的取食。该研究不仅发现了生殖系统外

piRNA的生物学功能，而且提出了一种大型基因组

特有的分子机制——piRNA正向促进RNA剪切。

4.5 研究方法的发展与创新

科学研究的发展离不开研究方法和技术的进

步。我国科学家在世界上独立发展了6.8 Gb超大基

因组飞蝗的组装技术（Wang et al.，2014）。基于蝗

虫大基因组特征，发展出mRNA5′ 端帽子结构的捕

获识别技术，包括广泛的转座子外显子化以及超远

程转录启动现象（Jiang et al.，2019；Liu et al.，2021）。

利用生物信息学的方法预测和鉴定生物体的

piRNA（Zhang et al.，2011）。在昆虫中率先使用

CRISPR/Cas9 技术完成嗅觉共受体（olfactory core‐

ceptor，Orco）敲除，并获得嗅觉缺失体株系（Li et

al.，2016）以及可能的脱靶效应（Chen et al.，2018）。

率先在蝗虫上将 RNAi 技术用于验证基因功能

（Guo et al.，2011；Ma et al.，2011），随后证明 RNAi

通过喂食不起干扰作用的原因以及 SID1 在蝗虫

RNAi 中不起作用（Luo et al.，2012；2013）。使用昆

虫的蜕皮进行 CRISPR/Cas9 突变体的无损鉴定

（Wang XX et al.，2022）。在飞蝗行为测定上，设计

了嗅觉反应旷场（Guo XJ et al.，2020）和强迫跳跃测

定装置（Zhou et al.，2020）。在表型观察上，发展了

OCT技术，利用该技术对昆虫胚胎和内部器官进行

实时三维重构，进而鉴定其表型变异（Su et al.，

2020）。另外，关于飞蝗用于帕金森疾病、麻醉、衰老

和过敏模型的研究也取得了一定的进展（Guo et al.，

2021；Wang Y et al.，2022）。
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5 蝗虫控制技术研究

尽管在蝗虫防治实践中经常使用真菌杀虫剂替

代化学杀虫剂以达到控制害虫、保护环境的目的，但

是真菌杀虫剂的防治效果并不稳定，这可能是因为

形成蝗灾的群居型飞蝗对真菌病原物有更高的抗

性。在感染绿僵菌后，群居型飞蝗以预先高表达模

式识别蛋白 GNBPs 和 PGRP-SA，封阻病原菌的模

式分子，屏蔽病原菌与体液接触，并降低免疫系统的

过度激活，表明密度依赖的预先免疫能加强抵抗感

染（Wang et al.，2013）。在细胞和体液免疫方面，群

居型蝗虫更倾向于增强其耐受性，而散居型飞蝗是

通过吞噬作用来抵抗真菌的感染（Wang YD et al.，

2022）。这些发现对于提升蝗灾防治中真菌杀虫剂

的效果和改进生物防治技术具有重要指导意义。在

广谱性绿僵菌 Metarhizium robertsii 中删除单胺氧

化酶（monoamine oxidase，Mao）基因后，其体内色胺

的含量高于野生型广谱性绿僵菌，显著提高杀虫效

率，使野生型广谱绿僵菌感染飞蝗的半致死时间

LT50 从 7.33 d 缩短到 5.92 d（Tong et al.，2020）。反

之，将甘油酸-3-激酶（glycerate-3-kinase，GLYK）基

因引入到专性蝗绿僵菌M. acridum后，增强了其对

热应激的抵抗力，诱导了模式识别蛋白、丝氨酸蛋白

酶和细胞色素氧化酶（cytochrome P450，CYP45）等

基因在蝗虫中的高表达，同时降低了抗菌肽的表达

和酚氧化酶的活性，最终导致专性蝗绿僵菌感染飞

蝗的半致死时间LT50从7.0 d缩短到了5.6 d（Tong et

al.，2021）。以上重组广谱性和专性蝗绿僵菌的基因

改造，不影响寄主范围，对环境和人类无害，生物安

全性好，为设计新型真菌杀虫剂提供了一种新思路，

有望在控制蝗灾方面发挥作用。另外，微孢子虫能

够在飞蝗肠道中抑制产生群聚信息素相关细菌的生

长以及降低神经递质血清素的含量，进而导致飞蝗

由群居型向散居型转变（Shi et al.，2014）。

根据多年来我国在农业区和草原地区的蝗灾防

治实践，基于综合治理原则，采取植物保护、生物保

护、资源保护、环境保护相结合的生态学治理对策，

建立了以生物防治为主、生态调控为辅的可持续防

控技术体系（陈永林，2019）。大力开发新型高效绿

色的生物农药，采用飞机、无人机或大型机械等新型

高效的施药技术，结合天敌防控与生态调控等措施，

实现对蝗虫的可持续治理以及草原生态系统绿色可

持续发展（徐超民等，2021）。另外，进一步完善蝗虫

中长期预测预警技术。张知彬研究组发现飞蝗蝗灾

发生程度与温度呈负相关关系（Tian et al.，2011），这

为长期预测提供了重要的历史背景。2000年以来

我国将蝗虫野外人工调查与昆虫雷达、地理信息系

统（geographic information system，GIS）、地球定位

系统（global positioning system，GPS）和遥感系统

（remote sensing，RS）（简称“3S”）技术结合，对蝗虫

种群动态变化进行实时预警监测（Zhang et al.，

2019；王佳宇等，2021）。今后继续利用“3S”技术、

无人机监测技术、蝗虫AI智能识别技术等现代信息

技术，建立多层次、全方位的天-空-地一体化的蝗

虫智能监测体系与蝗虫发生数据库管理系统，实现

长、中和短期实时监测预警，形成蝗虫灾害指标体

系，保证蝗灾发生时采取科学的治理策略，做到及时

高效。

6 结论与展望

通过对我国蝗虫近60年的研究回顾，得出以下

结论：

（1）近60年来我国对蝗虫的研究是非常广泛和

全面的，不仅研究的蝗虫物种广泛，而且对特定蝗虫

（如飞蝗）从分类学、生态地理、生态学、生理学到生

殖和发育生物学、分子生物学、基因组学和表型可塑

性的分子调控等方面均涉及。

（2）在飞蝗型变的分子调控和表观遗传调控等

研究领域处于世界领先水平，在许多方面起到了引

领的作用。不论是把飞蝗作为害虫还是模式昆虫

（果蝇除外）对待，我国科学家对其研究的深度和广

度都超越了其他昆虫研究系统。经过我国科学家的

长期研究，飞蝗已经成为继果蝇等模式昆虫之后重

要的昆虫模式系统。

（3）与60年前的中国蝗虫学研究相比较，近60年

的研究，特别是近 30年的研究，最大的特点是应用

现代生物学研究手段，与国际接轨、与国际同行合

作、与国际同行竞争，为世界昆虫学做出了重大贡

献，对世界昆虫学产生了巨大影响，让全世界都了解

中国蝗虫学研究的水平和进展，真正做到了用国际

语言讲述中国蝗虫学的发现和创新。

（4）进一步加深对蝗虫生物学和蝗灾的认识，攻

克蝗虫暴发成灾机制这一世界性难题，是非常有挑

战性的问题。蝗虫两型转变的不同水平调控层面与

不同生物学特性的信号转导调控机制既存在共同

点，也有其独特性，对其他害虫研究和防治有重要的

借鉴和启发。我国科学家开发的真菌生物农药和群

聚信息素拮抗剂，结合化学防治不仅用于控制我国
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蝗灾，也可以用于非洲和“一带一路”相关国家沙漠

蝗灾害治理，对其他群聚型害虫的控制也有指导作用。
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