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摘　 要：与秀丽线虫有关的研究开始于 ２０ 世纪 ６０ 年代，秀丽线虫作为模式生物是第一个完成基因测序的多细胞生物，普遍应

用于各种环境对生理和行为学研究中。 空间环境以微重力、强辐射作为特点，对秀丽线虫的生理及行为产生很大影响。 本文

总结了微重力和辐射引起秀丽线虫运动能力、寿命、能量代谢等方面基因表达变化的研究成果。 秀丽线虫与人类的序列相似

性高达 ４０％，空间环境对秀丽线虫行为及生长发育的研究为空间环境对人类健康影响研究提供数据支持，也为空间损伤修复

研究提供理论基础。
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　 　 １９４９ 年美国空军航空医学院成立了航天医学

系，人类利用火箭进行动物实验并进行了有关的航

天医学的研究。 随后在 １９６１ 年，尤里·加加林进行

了人类首次成功地太空飞行。 空间环境一直以强辐

射、微重力为主要特点，对进入外太空进行空间探索

的宇航员的身体健康造成很大的损伤。 所以有关空

间环境引起的生物学效应的研究势在必行。 秀丽线

虫以其结构简单身体半透明、对环境要求低等优点，
一直是生物学研究的热门模式生物。 自 ２００４ 年

ＩＣＥ⁃ｆｉｒｓｔ 的国际合作项目研究开始，有很多与空间

飞行对线虫的细胞凋亡、个体发育、基因组稳定性研

究的报道，揭示了空间飞行能够对线虫产生不同程

度的影响。 但是有关此方面的总结却少之又少。 本

文总结了近几年发表的空间环境中秀丽线虫生物学



研究的文献，从微重力和辐射对秀丽线虫生物学影

响两方面进行阐述。

１　 秀丽线虫的生物学特征与研究进展

１．１　 秀丽线虫的生物学特征

秀丽线虫是一类非常微小的生物，身体直径约

７０．０ μｍ，体长可达 １．０～１．５ ｍｍ，喜欢生活在湿润阴

凉的土壤中的一种小杆总科（Ｒｈａｂｄｉｔｏ ｉｄｅａ）、小杆

目（Ｒｈａｂｄｉ⁃ｔｉｄｉａ）、小杆亚纲（Ｒｈａｂｄｉｔｉａ）的线虫。 秀

丽线虫以大肠杆菌为食，经过约 ３ 天可从卵发育成

成虫，其寿命为 ２１ 天左右，身体半透明，方便在实验

室观察［１］。 线虫一共有表皮索状组织四条和一个

假体腔。 线虫的主要结构为口、咽、肠、性腺和胶原

蛋白角质层。 Ｎ２ 野生型秀丽线虫是实验室比较常

用种类，该种秀丽线虫中约 ９９．９５％是雌性同体及

０．０５％雄性线虫。 雌雄同体个体产卵孵化后，经过

Ｌ１，Ｌ２，Ｌ３ 和 Ｌ４ 四个时期发育成成虫［２］。 Ｌ４ 时期

经过一次蜕皮即进入成虫期进行产卵。 如果周围环

境变得恶劣，线虫会进入休眠期（Ｄａｕｅｒ）停止生长。
２．２　 秀丽线虫分子生物学的主要研究进展

２０ 世纪 ６０ 年代，Ｓｙｄｎｅｙ Ｂｒｅｎｎｅｒ 最先将秀丽线

虫作为模式生物进行分子生物学方面的研究，并对

线虫的生存条件进行了研究，提出了较为合适的培

养方法及保存方法［３］。 此后开启了秀丽线虫生物

学研究的新篇章，主要的研究进展如表 １ 所示。
１９７４ 年，Ｊｏｈｎ Ｅ．Ｓｕｌｓｔｏｎ 完成了秀丽线虫细胞谱系的

基本绘制工作，揭示了线虫从受精卵发育成成虫的

全部细胞的代谢状况［４］。 １９９８ 年，科学家完成了

９９％的有关秀丽线虫的基因测序工作，该基因组大

小为 １００ Ｍｂ，分布于 ６ 条染色体，预测有１９ ０９９个基

因［５］。 同一年内 Ｆｉｒｅ 和 Ｍｅｌｌｏ 发现了线虫体内存在

ＲＮＡ 干扰现象，除了显微注射甚至将线虫浸泡在双

链 ＲＮＡ 溶液中或将双链 ＲＮＡ 菌作为秀丽线虫的食

物都能完成 ＲＮＡ 干扰作用，降解 ｍＲＮＡ［６］。 ２００２
年，秀丽线虫成为第一个基因测序工作全部完成的

多细胞生物，与人类的同源性高达 ４０％。 是生物学

研究一种良好的模式生物。

表 １　 秀丽线虫生命过程的主要研究进展

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｎ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ Ｃ．ｅｌｅｇａｎｓ ｌｉｆｅ ｐｒｏｃｅｓｓｅ

时间 ／ 年 研究进展

１９６５ Ｓｙｄｎｅｙ Ｂｒｅｎｎｅｒ 最先将秀丽线虫作为模式生物进行分子生物学方面的研究［３］

１９７６ Ｓｕｌｓｔｏｎ 等描述了线虫的细胞谱系［７］

１９８３ Ｈｅｄｇｅｃｏｃｋ 等发现导致细胞异常凋亡基因（ｃｅｄ－１）的真正的突变体［８］

１９９８ Ｓｕｌｓｔｏｎ 与 Ｙｕａｎ 等共同发现了参与程序性细胞死亡的早期基因突变［７， ９］

１９９８ Ｆｉｒｅ 和 Ｍｅｌｌｏ 发现了线虫体内存在 ＲＮＡ 干扰现象［６］

２００２ 基因测序工作全部完成

２００２ Ｈｏｒｖｉｔｚ 等率先获得了细胞凋亡基因的突变体，并发现了控制细胞程序性死亡调控途径［１０］

２００４ 利用高通量酵母双杂交方法绘制秀丽隐杆线虫超过 ４０００ 种蛋白质互作图［１１］

　 　 正是由于秀丽线虫的生长发育规律研究取得了

巨大的成就，秀丽线虫被广泛应用于各研究方向的

模型建立。 最近在线虫的神经元模型的建立、不同

环境下寿命模型的建立、环境毒性评估模型的建立，
以及 ｍｉｃｒｏＲＮＡ 调节等方面取得很大的成就。

２　 空间环境对秀丽线虫的影响

２．１　 微重力引起的秀丽线虫的生物学变化

人类在空间活动生理和行为上的主要障碍是微

重力状态。 会引起宇航员内流体的重新分布，增加肾

脏过滤的能力，感觉传输的改变，心血管功能失调，骨
质恶化，肌肉萎缩，免疫系统损伤等等［１２］。 微重力环

境会对秀丽线虫多方面产生影响，导致线虫的约１ ０００
多基因的表达发生变化［１３］，其中主要集中在运动、寿

命、能量代谢以及 ＴＧＦ⁃β 信号通路等方面。
２．１．１　 微重力对秀丽线虫运动能力的影响

通过地面模拟实验可知空间环境对秀丽线虫运

动产生 很 大 的 主 要 因 素 是 微 重 力 条 件。 Ａｋｉｒａ
Ｈｉｇａｓｈｉｂａｔａ 等人发现在微重力条件下线虫泳动的波

长没有较大的变化，频率却明显降低，脂肪堆积减

小［１４］。 这表明线虫运动能力减弱。 这是因为微重

力条件会使线虫控制肌蛋白合成的基因表达表达下

降，与之相关的转录因子的合成受阻［１５］，从而使线

虫的肌纤维面积减少，造成肌肉萎缩。 例如：重链肌

球蛋白（ＭＨＣ）的表达降低。 秀丽线虫的重链肌球

蛋白分为四类，其中与线虫的运动有关的重链肌球

蛋白 Ａ 和 Ｂ 存在于体壁细胞粗肌丝中，由 ｍｙｏ⁃３ 和

ｕｎｃ⁃５４ 编码。 与线虫的进食有关重链肌球蛋白 Ｃ 和

Ｄ 位于咽泵肌肉细胞中由 ｍｙｏ⁃２ 和 ｍｙｏ⁃１ｂ 编码，空
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间环境中它们的基因转录均受到影响［１３］。 微重力

还会引起抗肌萎缩蛋白（ＭｙｏＤ）的减少［１６］，它是一

种重要的肌肉萎缩退化发生的信号。 除此之外转录

因子 ｈｌｈ⁃１、 ｐｅｂ⁃１、 ｃｅｈ⁃２２ 和 ｐｈａ⁃４ 的 表 达 量 均

减少［１７］。
微重力环境会使基因 ａｔｎ⁃１、ｄｅｂ⁃１、ａｎｃ⁃１ 等的表

达减少，导致秀丽线虫的肌细胞骨架变化［１４］。 ａｔｎ⁃１
的表达减少影响线虫胚胎阶段的肌节和致密体组

装，是肌节的稳定性变弱。 编码细胞纽带蛋白的

ｄｅｂ⁃１ 基因，在致密体的组装方面有有重要作用，
ｄｅｂ⁃１ 基因缺失会在线虫胚胎早期引起瘫痪以及肌

肉紊乱［１８］。 与 ａｎｃ⁃１ 为同源物的 Ｓｙｎｅ⁃１、Ｎｅｓｐｒｉｎ⁃１
和 Ｎｅｓｐｒｉｎ⁃２ 被证明与哺乳动物的肌营养不良症的

发病机制有关［１９］，这说明空间飞行环境可能是肌营

养不良症的发病诱因。
２．１．２　 微重力对秀丽线虫寿命的影响

微重力的空间环境条件会延长秀丽线虫的寿

命。 一方面， Ｙｏｋｏ Ｈｏｎｄａ， Ａｋｉｒａ Ｈｉｇａｓｈｉｂａｔａ 等于

２０１２ 年提出空间飞行会减少秀丽线虫转基因表达的

多聚谷氨酰胺聚集体的形成量，而此聚集体会随着

线虫生长成熟而堆积，是一种衰老的信号因子［２０ ］。
另一方面，在空间飞行中有七个与寿命相关的基因

被发现表达下调了［２１］。 这七个基因的灭活或突变

会导致寿命的延长。 这些基因编码的蛋白质可能与

神经或内分泌信号：乙酰胆碱受体，乙酰胆碱转运

体，胆碱乙酰转移酶，视紫红质受体、谷氨酸闸门氯

离子通道家族，振动筛钾通道和胰岛素肽。 它们通

过调节长寿的关键转录因子 ＤＡＦ⁃１６ 和 ＳＫＮ⁃１ 或通

过影响饮食限制的信号来对寿命发挥作用［２２］。 航

天飞行过程中秀丽线虫的老化将减慢，但是空间环

境影响这些基因及多聚谷氨酰胺聚集体的机制还有

待研究。
２．１．３　 微重力引起线虫生长发育的变化

微重力会导致宇航员的新陈代谢减弱，从而线

虫的生长发育速度减慢。 线虫对微重力的应激反应

与宇航员相似。 ２０１１ 年，Ｊａｍａｌ 等人发现微重力空间

环境会造成头转录因子 ｄａｆ⁃１６ 的下游效应分子基因

上调。 ｄａｆ⁃１６ 调节胰岛素 ＴＧＦ⁃β 信号通路，胰岛素

和 ＴＧＦ⁃β 信号通路可以影响秀丽线虫的新陈代谢，
加强了秀丽线虫对微重力环境的抗胁迫能力。

微重力会影响秀丽线虫乙酰化酶、下游的目标

蛋白及一些主要的三羧酸循环的酶类的表达。 在秀

丽线虫的空间试验中，去乙酰化酶 ｓｉｒｔ－１ 的表达量

增加［１７］。 ｓｉｒｔ－１ 在哺乳动物肌肉的线粒体能量转换

及生物合成中有重要作用［２３－２４］。 动物不同肌肉纤

维的氧化能力与 ｓｉｒｔ⁃１ 蛋白质含量呈负相关关

系［２５］。，在微重力条件下三羧酸循环过程中有关的

酶类表达下调。 综上，在空间环境中，线虫的新陈代

谢过程减慢，从而生长发育速率减慢，寿命增加，这
是线虫一种在新环境下的自我调节适应过程。
２．２　 辐射引起的秀丽线虫的生物学变化

载人航天飞船的辐射对人体的伤害很大，包括

质子、阿尔法粒子等都对生物体有严重影响［２６］，比
如细胞的凋亡，基因的变异，氧化应激性以及行为变

化。 Ｎｅｌｓｏｎ 等发现航天飞行过程中的高能辐射粒子

轰击会增加秀丽线虫的突变率［２７］。 该方面的研究

是医学领域一项非常严峻的挑战。 空间辐射有多种

粒子，且辐射粒子的能量也具有不确定性，目前无法

在地面准确模辐射环境，但是地面的辐射研究对线

虫的空间生物学效应也是很有价值的。
２．２．１　 辐射对秀丽线虫寿命的影响

有研究表明，当 Ｘ 射线在 １００ Ｇｙ⁃３００ Ｇｙ 强度内

时，可以有效的提高秀丽线虫的寿命，当强度达到

５００ Ｇｙ 时，这种效果就消失了。 这种效应与 Ｘ 射线

诱导 ＤＮＡ 修复有关［２８］。 Ｘ 射线之所以延长秀丽线

虫的寿命，是由于某些有保护作用的酶，特别是一些

超氧化物歧化酶，它们可以保护自身的转录调节不

被氧化应激干扰。 对线虫寿命有调节作用的紫外照

射后，秀丽线虫的平均寿命均缩短，且随着辐照计量

增大死亡率增大加，大剂量照射紫外后，线虫体内的

活性氧 ＲＯＳ 含量也有增高。 ＲＯＳ 能自发的氧化，损
伤大分子如蛋白质，脂类和核酸，有猜测这时辐射造

成线虫寿命降低的原因。
２．２．２　 辐射对秀丽线虫细胞凋亡水平的影响

线虫的生长发育与其细胞的发育和凋亡密切相

关。 有研究表明，碳离子辐射可以显著增加线虫细

胞的凋亡水平，并体现出一定的辐射区域和剂量的

依赖性［２９］。 红外线诱导后线虫的与生殖细胞凋亡

相关的基因也表达上调，如 ｃｅｄ⁃１３。 细胞凋亡是多

细胞动物为维持自身细胞数动态平衡的一种主动性

的自我保护机制。 细胞凋亡可清除 ＤＮＡ 损伤细胞，
以免发生癌变；或者通过清除某些有遗传缺陷的生

殖细胞，以防后代发生遗传性疾病。

３　 结论

空间环境的生物学效应是人类入驻太空必须解

决的一项难题，航天技术的发展为我们提供了更好

的科研平台。 本文分别从模拟微重力和辐射条件两

方面总结了秀丽线虫空间环境生物学效应，为进一

步进行还不明确的分子层面的机制研究指明方向。
线虫生长周期短，给药迅速，易于观察构建模型，用
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线虫构建模型，进行空间防护的研究是未来一个很

好的研究方向。 秀丽线虫在空间生物学效应方面的

研究将会日趋成熟。
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ｉｎｇ Ｓｈｅｎｚｈｏｕ⁃８ ｍｉｓｓｉｏｎ ［ Ｊ ］． Ｃｏｓｐａｒ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ａｓｓｅｍｂｌｙ
Ｈｅｌｄ Ａｕｇｕｓｔ， ２０１４，３４（１）： ２３－３４．

［１７］ＧＡＯ Ｙ， ＸＵ Ｄ， ＺＨＡＯ Ｌ， ｅｔ ａｌ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｍｉｃｒｏｇｒａｖｉｔｙ ｏｎ
ＤＮＡ ｄａｍａｇｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｉｎ Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ ｄｕｒｉｎｇ
Ｓｈｅｎｚｈｏｕ⁃８ ｓｐａｃｅｆｌｉｇｈｔ［ Ｊ］． Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｒａｄｉａ⁃
ｔｉｏｎ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１５， ９１ （ ７）： ５３１ － ５３９． ＤＯＩ： １０． ３１０９ ／
０９５５３００２．２０１５．１０４３７５４．

［１８］ＢＡＲＳＴＥＡＤ Ｒ Ｊ， ＷＡＴＥＲＳＴＯＮ Ｒ Ｈ． Ｖｉｎｃｕｌｉｎ ｉｓ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ
ｆｏｒ ｍｕｓｃｌｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｎｅｍａｔｏｄｅ［Ｊ］． Ｔｈｅ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｃｅｌｌ
Ｂｉｏｌｏｇｙ， １９９１，１１４（４）： ７１５－７２４．ＤＯＩ：１０．１０８３ ／ ｊｃｂ．１１４．
４．７１５．

［１９］ＺＨＡＮＧ Ｑ， ＢＥＴＨＭＡＮＮ Ｃ， ＷＯＲＴＨ Ｎ Ｆ， ｅｔ ａｌ． Ｎｅｓｐｒｉｎ⁃
１ ａｎｄ⁃２ ａｒｅ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｐａｔｈｏｇｅｎｅｓｉｓ ｏｆ Ｅｍｅｒｙ⁃Ｄｒｅｉｆｕｓｓ
ｍｕｓｃｕｌａｒ ｄｙｓｔｒｏｐｈｙ ａｎｄ ａｒｅ ｃｒｉｔｉｃａｌ ｆｏｒ ｎｕｃｌｅａｒ ｅｎｖｅｌｏｐｅ ｉｎ⁃
ｔｅｇｒｉｔｙ［ Ｊ］． Ｈｕｍａｎ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ， ２００７， １６ （ ２３）：
２８１６－２８３３．ＤＯＩ：１０．１０９３ ／ ｈｍｇ ／ ｄｄｍ２３８．

［２０］ ＨＯＮＤＡ Ｙ， ＨＩＧＡＳＨＩＢＡＴＡ Ａ， ＭＡＴＳＵＮＡＧＡ Ｙ， ｅｔ ａｌ．
Ｇｅｎｅｓ ｄｏｗｎ⁃ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｉｎ ｓｐａｃｅｆｌｉｇｈｔ ａｒｅ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｎ⁃
ｔｒｏｌ ｏｆ ｌｏｎｇｅｖｉｔｙ ｉｎ Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ ［ Ｊ］． Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ
Ｒｅｐｏｒｔｓ， ２０１２，２（４８７）：１－７．ＤＯＩ：１０．１０３８ ／ ｓｒｅｐ００４８７．

［２１］ＨＯＮＤＡ Ｙ， ＨＯＮＤＡ Ｓ， ＮＡＲＩＣＩ Ｍ， ｅｔ ａｌ． Ｓｐａｃｅｆｌｉｇｈｔ ａｎｄ
ａｇｅｉｎｇ： ｒｅｆｌｅｃｔｉｎｇ ｏｎ Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ ｉｎ ｓｐａｃｅ［ Ｊ］．
Ｇｅｒｏｎｔｏｌｏｇｙ， ２０１４， ６０ （ ２ ）： １３８ － １４２． ＤＯＩ： １０． １１５９ ／
０００３５４７７２．

［２２］ ＬＡＰＩＥＲＲＥ Ｌ Ｒ， ＨＡＮＳＥＮ Ｍ． Ｌｅｓｓｏｎｓ ｆｒｏｍ Ｃ． ｅｌｅｇａｎｓ：
ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙｓ ｆｏｒ ｌｏｎｇｅｖｉｔｙ［Ｊ］． Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｅｎｄｏｃｒｉｎｏｌｏ⁃
ｇｙ ＆ Ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ， ２０１２，２３（１２）： ６３７－６４４．ＤＯＩ：１０．１０１６ ／
ｊ．ｔｅｍ．２０１２．０７．００７．

［２３］ＭＥＮＺＩＥＳ Ｋ Ｊ， ＨＯＯＤ Ｄ Ａ． Ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ＳｉｒＴ１ ｉｎ ｍｕｓｃｌｅ
ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｔｕｒｎｏｖｅｒ［Ｊ］． Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉｏｎ， ２０１２，１２（１）： ５
－１３．ＤＯＩ：１０．１０１６ ／ ｊ．ｍｉｔｏ．２０１１．０３．００１．

［２４］ＧＵＲＤ Ｂ Ｊ， ＬＩＴＴＬＥ Ｊ Ｐ， ＰＥＲＲＹ Ｃ Ｇ． Ｄｏｅｓ ＳＩＲＴ１ ｄｅｔｅｒ⁃
ｍｉｎｅ ｅｘｅｒｃｉｓｅ⁃ｉｎｄｕｃｅｄ ｓｋｅｌｅｔａｌ ｍｕｓｃｌｅ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｂｉｏ⁃
ｇｅｎｅｓｉｓ： ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｉｎ ｖｉｔｒｏ ａｎｄ ｉｎ ｖｉｖｏ ｅｘｐｅｒｉ⁃
ｍｅｎｔｓ？ ［ Ｊ］． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ， ２０１２， １１２
（５）： ９２６－９２８．ＤＯＩ：１０．１１５２ ／ ｊａｐｐｌｐｈｙｓｉｏｌ．０１２６２．２０１１．

［２５］ＧＵＲＤ Ｂ Ｊ， ＹＯＳＨＩＤＡ Ｙ， ＬＡＬＬＹ Ｊ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ ｄｅａｃｅｔｙｌａｓｅ

３３２第 ４ 期 赵苒，等：空间环境对秀丽线虫行为及生长发育研究进展



ｅｎｚｙｍｅ ＳＩＲＴ１ ｉｓ ｎｏｔ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｃａｐａｃｉｔｙ ｉｎ
ｒａｔ ｈｅａｒｔ ａｎｄ ｓｋｅｌｅｔａｌ ｍｕｓｃｌｅ ａｎｄ ｉｔｓ ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｒｅｄｕｃｅｓ
ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓ ［ Ｊ］． Ｔｈｅ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，
２００９，５８７（８）： １８１７ － １８２８． ＤＯＩ：１０． １１１３ ／ ｊｐｈｙｓｉｏｌ． ２００８．
１６８０９６．

［２６］ＫＡＶＡＮＡＧＨ Ｊ， ＣＵＲＲＥＬＬ Ｆ， ＴＩＭＳＯＮ Ｄ， ｅｔ ａｌ． Ａｎｔｉｐｒｏ⁃
ｔｏｎ ｉｎｄｕｃｅｄ ＤＮＡ ｄａｍａｇｅ： ｐｒｏｔｏｎ ｌｉｋｅ ｉｎ ｆｌｉｇｈｔ， ｃａｒｂｏｎ⁃ｉｏｎ
ｌｉｋｅ ｎｅａｒ ｒｅｓｔ［Ｊ］． Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓ， ２０１３，３（９５）：２３－４５．
ＤＯＩ：１０．１０３８ ／ ｓｒｅｐ０１７７０．

［２７］ＮＥＬＳＯＮ Ｇ， ＳＣＨＵＢＥＲＴ Ｗ， ＫＡＺＡＲＩＡＮＳ Ｇ， ｅｔ ａｌ． Ｒａｄｉ⁃
ａｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔｓ ｉｎ ｎｅｍａｔｏｄｅｓ： ｒｅｓｕｌｔｓ ｆｒｏｍ ＩＭＬ⁃１ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓ
［Ｊ］． Ａｄｖａｎｃｅｓ ｉｎ Ｓｐａｃｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈ， １９９４，１４（１０）： ８７－９１．
ＤＯＩ：１０．１０１６ ／ ０２７３－１１７７（９４）９０４５５－３．

［２８］ ＯＬＥＮＤＲＯＷＩＴＺ Ｃ， ＢＡＲＴＥＬＳ Ｍ， ＫＲＥＮＫＥＬ Ｍ， ｅｔ ａｌ．
Ｐｈａｓｅ⁃ｃｏｎｔｒａｓｔ ｘ⁃ｒａｙ ｉｍａｇｉｎｇ ａｎｄ ｔｏｍｏｇｒａｐｈｙ ｏｆ ｔｈｅ ｎｅｍａ⁃
ｔｏｄｅ Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ［ Ｊ］． Ｐｈｙｓｉｃｓ ｉｎ Ｍｅｄｉｃｉｎｅ ａｎｄ
Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１２， ５７ （ １６）： ５３ － ５９． ＤＯＩ： １０． １０８８ ／ ００３１ －
９１５５ ／ ５７ ／ １６ ／ ５３０９．

［２９］ 刘家炉， 郭肖颖， 黎青青，等． 碳离子辐射诱导秀丽隐

杆线虫生殖细胞凋亡研究［Ｊ］． 原子核物理评论， ２０１５，
３２（１）： １０５－１０９．ＤＯＩ：１０．１１８０４ ／ ＮｕｃｌＰｈｙｓＲｅｖ．３２．０１．１０５．

　 　 ＬＩＵ Ｊｉａｌｕ， ＧＵＯ Ｘｉａｏｙｉｎｇ， ＬＩ Ｑｉｎｇｑｉｎｇ， ｅｔ ａｌ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ
ｃａｒｂｏｎ ｉｏｎ ｉｒｒａｄｉａｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｇｅｒｍ ｃｅｌｌ ａｐｏｐｔｏｓｉｓ ｉｎ Ｃａｅ⁃
ｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ［Ｊ］． Ｎｕｃｌｅａｒ Ｐｈｙｓｉｃｓ Ｒｅｖｉｅｗ， ２０１５， ３２
（１）： １０５－１０９．ＤＯＩ： １０．１１８０４ ／ ＮｕｃｌＰｈｙｓＲｅｖ．３２．０１．１０５．
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