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滞育昆虫小分子含量变化研究进展*

丁惠梅1，2＊＊ 马 罡1 武三安2 赵 飞1 马春森1＊＊＊

( 1. 中国农业科学院植物保护研究所 北京 100081 ; 2. 北京林业大学 北京 100083 )

摘 要 越冬期间昆虫的滞育深度和虫体健康状态从表面难以判断，但通过虫体生化物质的测定，可以有效解决

这一难题，为预测预报提供可靠信息。本文从越冬期 生 化 物 质 的 变 化 规 律 和 主 要 影 响 影 子 两 部 分 综 述 了 国 内 外

越冬期滞育昆虫的生化研究进展。国内外研 究 表 明，糖 原 是 主 要 的 能 量 物 质，可 以 转 化 为 海 藻 糖、葡 萄 糖 /果 糖、

甘油、山梨醇 /甘露醇、肌醇、脂肪酸、氨 基 酸 等 小 分 子 防 冻 剂，这 些 物 质 有 稳 定 细 胞 膜 结 构 和 保 护 蛋 白 功 能 的 作

用。其变化表现出先减少后增加、先增加后减少、持续减少和持续增加 4 种类型。脂肪的作用与糖原类似。温度

和滞育深度是影响生化物质合成、转化的主要因子，滞 育 深 度 是 昆 虫 感 知 温 度 的 先 决 条 件，温 度 是 物 质 合 成 的 必

须条件。这些研究可为翌年昆虫发生的预测预报提供一种新的思路。
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Abstract It is difficult to determine the diapause intensity and health status of diapausing insects while these are

overwintering． However，this can be achieved by measuring certain biochemicals in insects’bodies thereby providing

useful information for population forecasting． By reviewing the literature on the bio-molecules of diapause insects，we here

summarize: 1 ) methods for correlated studies; 2 ) changing patterns of certain biochemicals including sugar，polyol，fat

and protein; 3 ) the factors，including temperature，diapause intensity and their interactions，that influence the content of

these biochemicals． During the overwintering period，glycogen，which serves as primary energy storage，can be transferred

into a series of small antifreeze molecules，including trehalose，glucose / fructose，plycerol，sorbitol /mannitol，inositol，

fatty acids and amino acids． These bio-molecules can protect diapausing insects by stabling membrane structures and

maintaining protein function． Glycogen showed the following four trends during diapause: 1 ) first decrease and then

increase; 2 ) first increase and then decrease; 3 ) continuous increase and continuous decrease． The function of fat is

similar to glycogen． Because temperature is necessary for internal bio-molecule synthesis and transformation it is essential

that insects that go through a relatively deep intensity diapause are able to detect external temperature fluctuations． These

results provide a novel approach to predicting insect population trends．
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滞育是一种遗传学决定的受激素调节的发育

停 滞 现 象，发 生 在 昆 虫 发 育 的 特 定 阶 段

( Denlinger，1985 ; Tauber et al． ，1986 ; Han et al． ，

2008 ) ，是生活在温带的昆虫躲避冬季低温和食物

缺乏的一种 主 要 方 式，昆 虫 通 过 滞 育 达 到 与 外 界

物候的同步性 ( Danks，1987 ; Tanaka，1996 ) 。冬 滞
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育昆虫要度 过 长 达 半 年 的 滞 育 期，且 多 在 隐 蔽 处

不食不动，越 冬 期 间 昆 虫 的 死 亡 率 受 昆 虫 自 身 滞

育深度、营养 状 况 以 及 滞 育 期 间 和 滞 育 后 发 育 期

间的温度等 环 境 条 件 的 影 响 很 大，而 从 表 面 上 很

难鉴定越冬 虫 体 的 健 康 状 况，如 桃 小 食 心 虫 滞 育

的越冬茧有些批次的越 冬 死 亡 率 高 达 80% ，甚 至

全部覆没; 而有些批次的死亡率则仅为 30% ( 作者

未发表数据) 。

已有的研 究 表 明，低 温 使 细 胞 膜 结 构 和 蛋 白

功能受损，离子转运通道不平衡甚至消失，因而导

致昆虫损害或死亡( Morris et al． ，1983 ; Lee et al． ，

1991 ; Kelty et al． ，1996 ; Kostal et al． ，2004 ) 。醇类

如甘油、山 梨 醇 /甘 露 醇、肌 醇 等，糖 类 如 糖 原、海

藻糖、葡 萄 糖 /果 糖 等，蛋 白 质 和 氨 基 酸 如 滞 育 蛋

白、脯氨酸、丝氨酸、丙氨酸等，以及脂肪等生物分

子已被证实在低温下具有保护细胞的功能 ( Bale，

2002 ) ，称为冷冻保护剂，它们具有在 0℃ 以上低温

和结冰 时 保 护 细 胞 膜 和 蛋 白 结 构 稳 定 性 ( Crowe
et al． ，1983 ; Carpenter and Crowe，1988 ; Crowe
et al． ，1990 ; Williams，1990 ) ，降 低 渗 透 压，降 低 结

冰 点 和 减 少 结 冰 概 率 ( Lee，1991 ; Storey and
Storey，1991 ) ，保护昆虫免受低温伤害的功能。因

此，研究越冬 期 间 滞 育 昆 虫 的 这 些 生 物 分 子 含 量

的动态变化有助于了解越冬昆虫的滞育深度和健

康状况，再 结 合 温、湿 度 等 环 境 条 件 对 滞 育 的 影

响，可以较为准确地预测昆虫的滞育后发育进度、
春季出蛰期 和 冬 后 存 活 的 有 效 种 群 数 量，从 而 为

越冬后昆虫的防治提供有用信息。
目前已有的关于昆虫滞育方面的综述主要侧

重于诱导滞育的外界环境条件 ( 光周期、温 度、营

养等) ( 王满囷和李周直，2004 ) 、滞育 与 抗 寒 性 的

关系( 李毅 平 和 龚 和，1998 ; 陈 豪 等，2010 ) 以 及 滞

育与休眠的区别 ( 吴坤君，2002 ) 、夏滞 育 ( 刘 柱 东

等，2002a，2002b) 、滞 育 相 关 的 激 素、酶 类 及 分 子

( 徐 卫 华，1999 ; 王 洪 亮 等，2008 ) 等 方 面 的 研 究。

近年来国内外对滞育昆虫生物分子的动态变化及

其影响因子进行了研究，获取了不少数据，但尚缺

乏全面系统的总结( 高玉红等，2004 ) 。因此，本文

对越冬期这些生物分子在滞育昆虫体内的动态变

化规律以及温度的影响和滞育深度等有关研究进

展进行了总 结，以 期 为 滞 育 越 冬 昆 虫 的 预 测 预 报

提供一种思路。

1 滞育昆虫小分子含量变化的研究方法

对滞育昆 虫 越 冬 期 间 的 生 理 生 化 进 行 研 究，

我国学者较 常 见 的 方 法 是 进 行 野 外 试 验，选 取 整

个越冬期间，10 月 到 翌 年 3—4 月，每 月 定 时 定 点

从野外 抽 样，带 回 实 验 室 进 行 测 定 ( 陈 永 杰 等，

2005 ; 韩瑞 东 等，2005 ; 梁 中 贵 等，2005 ) 。国 外 学

者较多在实 验 室 条 件 下 研 究，如 进 行 一 系 列 低 温

适应训练，每隔相同的时间进行测定，温度和时间

的选取参 照 外 界 气 温 数 据 和 滞 育 持 续 时 间 ( Goto
et al． ，1998，2001a，2001b ) 。在 野 外，温 度 和 滞 育

深度同时存 在，处 于 一 定 的 温 度 必 然 就 处 于 相 应

的滞育深度。在 实 验 室 条 件 下，可 以 通 过 相 同 处

理时 间，不 同 处 理 温 度 /不 同 处 理 时 间，相 同 处 理

温度，使昆虫的滞育深度不同，从而区分温度或者

滞育深度单个因子对生理生化指标的影响。
从拟测试生物分子所在组织或器官的选择来

看，测定蛋白含量时多选取血淋巴，因为其中的蛋

白和氨基 酸 含 量 最 多。其 他 指 标 多 选 取 整 个 虫

体，也可根据昆虫自身的特点选取测试组分，如甲

虫常具有坚硬的外壳，有些昆虫具有鲜艳的体壁，

考虑到取材 时 的 难 度 及 颜 色 对 试 验 数 据 的 影 响，

此时宜选取血淋巴和脂肪体。从各指标的测定方

法来看，测定糖类物质所需的方法较为传统，用分

光光度计法即可测定; 在测定山梨醇、甘露醇或者

脂肪酸种类 时 需 借 助 气 相 或 液 相 色 谱，测 定 氨 基

酸种类时需 氨 基 酸 自 动 分 析 仪，测 定 蛋 白 质 种 类

时需要进行 电 泳 和 谱 带 分 析 ( 孙 绪 艮 等，2000 ; 强

承魁等，2008 ) 。

2 滞育昆虫小分子含量变化趋势

2. 1 糖类

越冬期间 变 化 明 显 的 糖 类 物 质 主 要 有 糖 原、
海藻糖、葡 萄 糖 /果 糖 等。糖 原 是 主 要 的 能 量 物

质，海藻糖具 有 保 护 细 胞 膜 和 蛋 白 结 构 稳 定 性 的

功能，葡萄 糖 /果 糖 是 合 成 二 元 和 多 元 糖 /醇 的 原

料。
2. 1. 1 糖 原 糖 原 是 由 葡 萄 糖 结 合 而 成 的 支 链

多糖，是滞育昆虫越冬前期的储能物质，糖原代谢

为昆虫顺利越冬提供了能量保证，也是糖、醇类冷

冻保 护 剂 的 主 要 来 源 之 一。Hayakawa 和 Chino
( 1982 ) 把滞育昆虫的糖原代谢分成糖 － 醇积累型

和海藻糖积累型 2 种类型。
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越冬滞育昆虫主要有 2 种糖原积累方式。一

类是在越冬前积累一次糖原，此后含量逐渐减少。
如棉 铃 虫 Helicoverpa armigera、大 斑 芫 菁 Mylabris
phalerate、大 姬 蛛 Achaearanea tepidariorum 等 属 于

此类。其中，棉 铃 虫 滞 育 蛹 糖 原 含 量 在 10 月、12
月和次 年 的 3 月 下 旬，分 别 占 干 蛹 重 的 3. 25%、
1. 14% 和 0. 37% ( 张 韵 酶，1994 ) ，呈 明 显 下 降 趋

势。实验室恒 温 条 件 下，大 斑 芫 菁 滞 育 幼 虫 血 淋

巴和脂肪体 中 的 糖 原 代 谢 表 现 出 相 似 的 规 律，滞

育初期( 0. 5 个月) 时分别 为 0. 72 mg /mL 和 0. 61
mg / g; 到滞 育 末 期 ( 5 个 月) 时 降 低 至 0. 1 mg /mL
和 0. 29 mg / g( 朱芬等，2008 ) 。大姬蛛体内糖原含

量从 12 月 到 3 月 也 表 现 出 持 续 的 减 少 ( Tanaka，

1995 ) 。而另 一 类 昆 虫 如 家 蚕 Bombyx mori、美 凤

蝶 Papilio memnon 等昆虫在越冬前及越冬间，体内

存在着 2 次糖原积累，即糖原含量先减少后增加，

呈 U 型曲线变化。其中，家蚕滞育卵 25℃ 下放置

30 d，糖原由 120 μmols / g 减少至 40 μmols / g; 此后

长时间( 600 d) 保存在 0℃ 下，糖原含量仍较低; 当

再转至 5℃ 时，糖原含量增加 一 倍，滞 育 开 始 解 除

( 朱江等，1992 ) 。美凤蝶滞育蛹内糖原含量在 10
月、12 月、1 月下旬的含量分别为 9、3、9 mg / g，糖

原在 10 月和 1 月出现 2 次积累，第 2 次糖原积累

可能 来 自 体 内 脂 肪 的 转 化 和 消 耗 ( 易 传 辉 等，

2009 ) 。
2. 1. 2 海藻糖 海藻糖是昆虫体内主要的血糖，

也是一种抗冻 剂，在 高 温、高 寒、高 渗 透 压 及 干 燥

失水等恶劣环境条件下在细胞表面能形成独特的

保护膜，有效地保护蛋白质分子不变性失活，从而

维持生命体的生命过程和生物特征( Crowe et al． ，

1990 ; Williams，1990 ) ，因 此 海 藻 糖 的 积 累 与 昆 虫

抗寒性 的 增 强 关 系 密 切 ( Storey and Story，1988 ;

Ding et al． ，2003 ) 。昆 虫 体 内 的 海 藻 糖 积 累 主 要

由糖原分解 代 谢 而 来，不 同 的 昆 虫 变 化 趋 势 不 尽

相同，常 见 的 变 化 类 型 有 2 种: 一 类 是 在 10 月 至

次年 3 月间海藻糖含量持续增加。如阿松扁叶蜂

Acantholyda posticalis、麦 红 吸 浆 虫 Sitodiplosis
mosellana 等。其 中，阿 松 扁 叶 蜂 滞 育 幼 虫 中 海 藻

糖增加最为明显，12 月较 10 月增加约 80% ，2 月

较 12 月增加 3. 5 倍( 梁中贵等，2005 ) 。麦红吸浆

虫当年或者 多 年 滞 育 的 结 茧 幼 虫，越 冬 期 内 海 藻

糖含量持 续 增 加，一 直 在 较 高 的 水 平; 解 除 滞 育

后，海藻糖含量则急剧下降( 仵均祥等，2004 ) 。另

一类是海藻糖含量 呈 倒 U 型 变 化，即 在 越 冬 期 内

先升高后降 低，一 般 在 最 冷 月 份 或 者 略 微 滞 后 达

到最高值，而 后 逐 渐 下 降。如 滞 育 红 色 种 子 象 甲

Smicronyx fulvus 幼虫体内 的 海 藻 糖 含 量 与 同 期 地

温呈明显 的 负 相 关，地 温 最 低 时，海 藻 糖 含 量 最

高，随着气温的回升，海藻糖含量开始 减 少 ( Rojas
et al． ，1991 ) 。赤 松 毛 虫 Dendrolimus spectabilis 和

螟 虫 Enosima leucotaeniella 也 属 于 此 类 ( Goto
et al． ，1993 ; 韩瑞东等，2005 ) 。
2. 1. 3 葡萄糖 /果糖 越冬期变化明显的糖类物

质还有互 为 同 分 异 构 体 的 小 分 子 糖———葡 萄 糖 /
果糖，葡萄糖 是 活 细 胞 的 能 量 来 源，多 元 糖、醇 的

合成原料; 果糖的作用与葡萄糖类似，在滞育昆虫

抗寒性增强的过程中起着重要作用。赤松毛虫幼

虫血淋巴中葡萄糖 含 量 较 大，越 冬 期 间 呈 倒 U 型

曲线变 化，在 10 月、1 月、3 月 时 含 量 分 别 为 其 体

重的 0. 12%、1. 21%、0. 11% ( 韩 瑞 东 等，2005 ) 。

阿松扁叶蜂滞育初期葡萄糖、果糖含量较高，并且

整个越冬期葡萄糖 持 续 上 升，而 果 糖 则 呈 倒 U 型

变化( 梁中贵等，2005 ) 。

2. 2 醇类

很多越 冬 昆 虫 通 过 甘 油 和 其 他 多 元 醇 的 累

积，降低过冷 却 点、固 定 细 胞 膜、减 少 渗 透 压 和 结

冰 概 率 等，从 而 保 护 自 身 免 受 寒 冷 损 伤

( Zachariassen，1985 ; Storey and Storey，1988 ) 。越

冬期间昆虫 体 内 变 化 较 明 显 的 醇 类 物 质 包 括: 甘

油、山梨醇和甘露醇等。
2. 2. 1 甘油 甘油是一种防冻剂，它的合成是越

冬昆虫对抗环境因子( 特别是低温) 影响的一种固

有的模式( Baust，1982 ) 。Nordin 等( 1984 ) 认为甘

油积累依赖于低温胁迫而非滞育本身。伊淑霞和

白成( 1991 ) 证实了脂肪体是合成和分泌甘油的部

位。Kukal 等( 1988 ) 发现甘 油 是 在 脂 肪 体 中 由 葡

萄糖合 成，但 甘 油 的 积 累 只 在 5℃ 以 下，超 过 5℃
就被分解。

在糖 － 醇积累型滞育昆虫中，甘油呈倒 U 型

曲线变化。如桑螟 Diaphania pyloalis 幼虫在 9 月、

翌年 1 月 和 4 月 甘 油 含 量 分 别 为 3. 85、10. 82 和

4. 07 mg /mL ( 陈 永 杰 等，2005 ) 。亚 洲 玉 米 螟

Ostrinia furnacalis 滞育幼虫 10 月中旬甘油含量几

乎为 0，到 1 月 中 旬 增 加 到 30. 4 mg /mL ( Goto
et al． ，2001a) 。甘油的积累并不是昆虫越冬所必
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需的，有些昆虫越冬期并不积累甘油，如棉铃虫滞

育蛹和非滞育蛹中甘油含量都较低，经 8℃ 冷处理

后，仍 未 见 增 加 ( 高 玉 红 等，2004 ) 。大 菜 粉 蝶

Pieris brassicae 滞育蛹 也 不 积 累 甘 油，而 仅 积 累 山

梨醇( Pullin and Bale，1989 ) 。
2. 2. 2 山梨 醇 /甘 露 醇 除 甘 油 外，互 为 同 分 异

构体的山梨醇和甘露醇也是研究昆虫越冬生化物

质变化的重要指标。山梨醇分子结构中有 6 个亲

水基团，很容易与水分子结合，从而使自由水含量

减少，降低结冰概率。山梨醇除了提高抗寒性外，

还可通过与自由水的结合，使新陈代谢速率降低，

促进胚胎的滞育( 吴大洋，2002 ) ，因此山梨醇的含

量可用来衡量昆虫的滞育状态。山梨醇是家蚕在

滞育期间的主要积累物质，如在 25℃ 下处理 30 d，

家蚕滞育卵 中 山 梨 醇 含 量 达 到 最 高 值，此 时 已 完

全进入滞育状态; 在 0℃ 长时 间 保 存，山 梨 醇 含 量

仍然保持较高水平，此时处于滞育维持期; 当转移

到 5℃ 时，山 梨 醇 含 量 降 低，滞 育 开 始 解 除 ( 朱 江

等，1992 ) 。麦红 吸 浆 虫 在 越 冬 滞 育 期 间，山 梨 醇

的含量呈现出 随 温 度 降 低 而 逐 渐 增 加 的 趋 势 ( 王

洪亮，2007 ) 。甘 露 醇 是 山 梨 醇 的 异 构 体，不 同 昆

虫种类的甘 露 醇 变 化 趋 势 不 尽 相 同，如 赤 松 毛 虫

幼虫血淋巴中甘露醇越冬期间呈倒 U 型曲线变化

( 韩瑞东等，2005 ) ，而阿松扁叶蜂滞育期间血淋巴

中的甘露醇则呈 U 型曲线变化( 梁中贵等，2005 ) 。

这说明糖、醇 等 抗 冻 物 质 在 不 同 的 滞 育 昆 虫 体 内

发挥的作用也并不相同。
2. 2. 3 肌 醇 肌 醇 也 称 为 肌 糖，是 一 种 环 己 六

醇，也是一种抗冻剂，只存在于少数鞘翅目昆虫和

蜘 蛛 体 内，在 大 姬 蛛、马 铃 薯 二 十 八 星 瓢 虫

Epilachna vigintioctomaculata Motschulsky
( Hoshikawa，1987 ) 和 黑 脚 黑 守 瓜 Aulacophora
nigripennis Motschulsky ( Watanabe and Tanaka，

1998 ) 中有记载。在黑脚黑守瓜中，肌糖积累时抗

寒性高，反 之 减 少 ( Watanabe and Tanaka，1998 ) 。
糖原和肌醇之间是协同增长还是相互转化依昆虫

种类而定，大 姬 蛛 越 冬 期 肌 醇 的 合 成 总 是 伴 随 着

糖原的积累( Tanaka，1995 ) ; 黑脚黑守瓜肌醇的合

成则伴随着糖原转化，表明糖原转化成了肌醇; 但

糖原损失量 较 大，可 能 还 参 与 了 基 础 代 谢 和 成 虫

的飞行等( Watanabe and Tanaka，1998 ) 。

2. 3 脂肪类

脂肪与糖 原 的 作 用 类 似，也 是 滞 育 前 期 的 储

能物质。脂肪 的 测 试 组 分 一 般 为 整 个 虫 体，常 用

的测量指标有: 脂肪、饱和脂肪酸 /不饱和脂肪酸、
结合脂肪 /游 离 脂 肪。这 些 物 质 在 昆 虫 滞 育 的 不

同阶段含量不同，可以作为判断滞育深度的指标。
脂肪在滞育 期 间 可 部 分 转 化 为 甘 油，甘 油 是 合 成

脂肪的原料( 甘油和三分子脂肪酸组成甘油三脂，

即脂肪) 。
2. 3. 1 脂 肪 一 些 滞 育 昆 虫 越 冬 前 期 主 要 积 累

脂肪，而不是糖原，如豆蜂缘蝽 Riptortus clavatus 滞

育态 比 非 滞 育 态 脂 肪 含 量 平 均 高 出 约 20%
( Hoshikawa，1987 ) ，甘 蓝 夜 蛾 Mamestra brassicae
( Ding et al． ，2003 ) 、金 纹 小 潜 细 蛾 Phyllonorycter
ringoniella( Li et al． ，2002b ) ，豆 蜂 缘 蝽 Riptortus
clavatus( Morita et al． ，1999 ) 也主要积 累 脂 肪。总

体上看，脂肪总量在整个滞育期呈 U 型变化，即开

始进入滞育 时 脂 肪 含 量 增 加，随 着 滞 育 的 深 入 其

含量逐渐降低，滞育解除时脂肪含量又开始增加。
赤松毛虫的脂肪含量在 10 月、翌年 1 月和 3 月时

分别为其体重的 13. 20%、6. 07% 和 8. 91% ( 韩瑞

东等，2005 ) 。脂 肪 在 滞 育 期 间 可 部 分 转 化 为 甘

油。二化螟 Chilo suppressalis 滞 育 幼 虫 在 15℃ 下

处理 45 d，糖原含量不变，但同时甘油含量大幅增

加，这可能由一些中间物质如脂肪转化而来，这刚

好与滞育时脂肪的呼吸商( 糖类、蛋白或脂肪等作

为能量物质进行呼吸作用时释放的二氧化碳和吸

收的氧气之比) 较低相符( Li et al． ，2002a) 。然而

与大多数已 研 究 的 昆 虫 相 反，膜 翅 目 蜂 类 昆 虫 体

内的脂肪则先增加而后减少，即呈“倒 U 型”变化，

如卡尼鄂拉蜂 Apis mellifera 的脂肪 含 量 在 10 月、
翌年 1 月 和 3 月 时 分 别 为 其 虫 重 的 5. 61%、
7. 19% 和 5. 86% ( 常 志 光 等，2008 ) 。阿 松 扁 叶 蜂

( 梁中贵等，2005 ) 和意蜂( 常志光等，2007 ) 脂肪的

变化趋势与其相同。
2. 3. 2 脂肪酸 总体上看，滞育期间不饱和脂肪

酸含量增加 而 饱 和 脂 肪 酸 含 量 减 少，游 离 脂 肪 酸

减少而结 合 脂 肪 酸 增 加; 滞 育 解 除 后，变 化 则 相

反。昆虫体内 含 量 较 多 的 脂 肪 酸 有 棕 榈 油 酸、棕

榈酸、油酸、亚油酸等，除棕榈酸为饱和脂肪酸外，

其余 3 种均为不饱和脂肪酸。棕榈油酸是虫体内

含 量 最 高 的 脂 肪 酸，如 在 费 氏 按 蚊 Anopheles
freeborni、跗斑库 蚊 Culex tarsalis 和 二 化 螟 中 棕 榈

油酸含量最高( Schaefer and Washino，1969 ; 强承魁
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等，2008 ) 。棕榈油酸在越冬期的含量变化表现出

如下规律: 8 月最低，9—10 月开始增加，后保持平

稳，到 3 月份时含量最高。棕榈酸含量次之，在越

冬期与棕榈油酸的含量呈负相关，不饱和脂肪酸 /
饱和脂肪酸比率与 外 界 温 度 亦 呈 负 相 关 ( Atapour
et al． ，2007 ) 。此外，油酸和亚油酸在虫体含量也

较高。麦红吸浆虫体内棕榈油酸、棕榈酸、油酸和

亚油酸等占脂肪酸组成 的 95% ，滞 育 期 间 饱 和 脂

肪酸减少，而 滞 育 解 除 后 又 开 始 增 加 ( Wu et al． ，

2001 ) 。游离脂肪酸是热量的直接来源，也是中性

脂肪( 甘油三脂) 分解的产物，越冬期间，二化螟滞

育幼虫体内的游离 脂 肪 酸 先 减 少 后 增 加，呈 U 型

曲线。10 月和 4 月的含 量 大 致 相 等，都 约 占 其 体

重的 21% ，1 月约为 17% ; 结合脂肪酸变化趋势则

刚好相反，结 合 脂 肪 酸 部 分 转 化 成 小 分 子 糖、醇，

用作抗冻剂合成( 强承魁等，2008 ) 。

2. 4 蛋白类

蛋白是昆 虫 体 内 的 重 要 物 质，越 冬 期 间 总 量

呈“倒 U 型”变化。与滞育关系密切的蛋白类物质

主要包括: 滞育关联蛋白和脯氨酸、丙氨酸和丝氨

酸等多种氨基酸。糖蛋白为一种滞育蛋白。蛋白

质的测量组 分 一 般 为 整 个 虫 体，氨 基 酸 和 糖 蛋 白

的测量组分为血淋巴。
2. 4. 1 总 蛋 白 赤 松 毛 虫 幼 虫 体 内 的 蛋 白 含 量

在越冬期 10 月、翌年 1 月和 3 月分别为 56. 15%、
68. 39% 和 60. 78% ，符合倒 U 型曲线( 韩瑞东等，

2005 ) 。桑尺 蠖 Phthonandria atrilineata 5 龄 幼 虫

蛋 白 含 量 在 越 冬 初 期 为 56. 17% ，滞 育 期 为

62. 56% ，其 中 糖 蛋 白 增 加 5 ～ 8 倍 ( 孙 绪 艮 等，

2000 ) 。在 15 ～ 0℃ 逐步降温的 适 应 训 练 中，黄 地

老虎 Agrotis segetum 幼虫体内蛋白增加了 73% ，其

中糖蛋白增加最多( 黄国洋等，1990 ) 。
2. 4. 2 滞育关联蛋白 在滞育开始时出现、终止

时消失的与滞育关系密切的一类蛋白统称为滞育

关联蛋白。一种滞育关联蛋白———糖蛋白的增加

与抗寒性的提高有着十分密切的关系( 梁中贵等，

2005 ) 。大黄酸膜叶甲 Gastrophysa atrocyanea 的滞

育关联 蛋 白 是 一 种 分 子 量 为 220 ku 的 糖 蛋 白

( Renault et al． ，2006 ) ，桑尺蠖、黄地老虎的滞育关

联蛋 白 也 是 糖 蛋 白。墨 西 哥 棉 铃 象 Anthonomus
grandis 中 也 发 现 滞 育 关 联 蛋 白 ( Lewis et al． ，

2002 ) ，在 红 尾 肉 蝇 Sarcophaga crassipalpis 中 发 现

与滞育相关 的 15 个 脑 蛋 白 ( Joplin et al． ，1990 ) 。
西南部玉米螟 Diatraea grandiosella 滞育关联蛋白

在脂肪体 和 血 淋 巴 中 含 量 较 高，在 预 滞 育 期 ( pre
－ diapause) 出现，在滞育维持期含量最高，而滞育

解除后几乎没有( Brown and Chippendale，1978 ) 。
2. 4. 3 氨 基 酸 尽 管 有 些 昆 虫 滞 育 期 间 总 蛋 白

含量变化 甚 微，但 其 中 的 几 种 氨 基 酸 变 化 明 显。
在低温适应 过 程 中，不 同 种 昆 虫 中 与 滞 育 相 关 的

氨基 酸 不 同 ( 孙 绪 艮 等，2000 ; 黄 国 洋 等，1990 ;

Fields et al． ，1998 ; Hanzal and Jegorov，1991 ) ，较常

见的如脯氨 酸、丙 氨 酸 和 丝 氨 酸。脯 氨 酸 与 抗 寒

性表现出正相关( Fields et al． ，1998 ) ，作用为稳定

细胞膜结构或者蛋白构象 ( Ichimori et al． ，1990 ) 。
而丝氨酸与尿酸和嘌呤合成相关。丙氨酸和丝氨

酸分别为甘 油 在 无 氧 和 有 氧 条 件 下 的 产 物，虽 然

越冬期中变 化 明 显，但 与 抗 寒 性 的 关 系 尚 不 明 确

( Li et al． ，2001 ; Goto et al． ，2001a) 。如亚洲玉米

螟血淋巴中的 自 由 氨 基 酸 总 量 从 10 月 到 1 月 保

持恒定，家 蚕 滞 育 卵 中 蛋 白 的 变 化 也 类 似 ( Goto
et al． ，2001b) ，但二者都呈现丝氨酸减少，丙氨酸

增加的趋势。在西南部玉米螟和欧洲玉米螟滞育

幼虫血淋巴中，丝 氨 酸、丙 氨 酸、脯 氨 酸 变 化 与 温

度变化呈负相关，丝氨酸与尿酸和嘌呤合成相关。
在锈 赤 扁 谷 盗 Cryptolestes ferrugineus 中 脯 氨 酸 含

量变化 也 与 温 度 变 化 呈 负 相 关，与 抗 寒 性 相 关

( Fields et al． ，1998 ; Morgan and Chippendile，

1983 ) 。在越冬 期，氨 基 酸 的 种 类 也 会 出 现 变 化，

如赤松毛虫滞育幼虫，天冬氨酸在越冬期消失，而

只在越冬 前 期 和 后 期 存 在 ( 韩 瑞 东 等，2005 ) 。这

些特殊氨基酸的出现与消失可以作为判断滞育深

度的关键因子。

3 滞育昆虫生物分子含量变化的影响因子

影响越冬期间昆虫生理生化指标变化的因子

主要包括温 度 和 滞 育 深 度。物 质 合 成、转 化 需 要

一定的温度 和 滞 育 深 度，一 定 的 滞 育 深 度 是 感 知

温度的先决 条 件。在 野 外，温 度 和 滞 育 深 度 同 时

存在。而在实 验 室 条 件 下，可 通 过 固 定 其 中 一 个

因子来确定另一个因子的作用。
呼吸速率也是一个简单有效的判断滞育深度

的指标，昆虫 的 呼 吸 速 率 即 单 位 时 间 内 单 位 虫 重

的耗氧量，也可用二氧化碳的呼出量来表示，反映

了昆虫体内 代 谢 的 速 率。耗 氧 量 多 即 代 谢 快，耗
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氧量少即代 谢 慢。多 种 昆 虫 在 滞 育 过 程 中，都 表

现出同样的 耗 氧 量 变 化 规 律，即 在 开 始 滞 育 但 尚

未完全滞育 时，耗 氧 量 最 低; 进 入 滞 育 维 持 期 时，

耗氧量略微上升，且整个阶段保持平稳; 滞育解除

时，耗氧量开始突增，甚至有些昆虫呈指数倍增长

( Sgolastra et al． ，2010 ) 。家 蚕 滞 育 卵 在 滞 育 维 持

阶段，不管处于 25℃ 还是 5℃ 下，耗氧量都保持在

较低水平; 5℃ 下处理 60 d 后转移到 25℃ ，滞育开

始 解 除，耗 氧 量 增 加 ( Yaginuma and Yamashita，

1999 ) 。把 4℃ 下 处 理 34 周 左 右 的 苹 果 实 蝇

Rhagoletis pomonella 滞育蛹转到 24℃ 下，二氧化碳

排出量在开始转入后的 10 ～ 15 d 没有变化; 15 ～
20 d 期 间 缓 慢 增 长; 20 ～ 40 d 时 保 持 平 稳; 40 ～
50 d时呈指 数 增 长，这 刚 好 与 滞 育 解 除 过 程 相 符

( Ragland et al． ，2009 ) 。

3. 1 温度和滞育深度的关系

温度影响 滞 育 深 度，低 温 会 导 致 滞 育 时 间 的

延长( Saunders et al． ，1986 ) ，但 只 有 经 历 低 温，才

能完成并顺利解除滞育。如将樱桃绕蝇 Rhagoletis
cerasi 高山地 区 刚 进 入 滞 育 种 群 带 到 冬 季 温 度 较

高的沿海地区，其成虫羽化率不足 20% ，远低于原

生地的 60%。这可能是由于沿海的冬季温度不能

满足樱桃绕蝇滞育期的低温需冷量完成滞育过程

受阻的结果( Papanatasiou，2010 ) 。Bosch 和 Kemp
( 2004 ) 也发现 若 滞 育 维 持 阶 段 温 度 较 高，则 滞 育

解除较早，但 糖 原、脂 肪 等 能 量 物 质 损 耗 多，导 致

昆虫存活率 低，且 滞 育 后 发 育 较 差。此 外 一 些 研

究也表明，解 除 滞 育 所 需 时 间 的 长 短 由 滞 育 期 间

积累的日 度 而 定，与 温 度 相 关，而 与 光 周 期 无 关

( Eizaguirre et al． ，2008 ) 。

3. 2 温度及 滞 育 深 度 对 昆 虫 生 化 物 质 合 成 和 转

化的影响

糖原合成需要一定的温度 : Hayakawa 和 Chino
( 1982 ) 在研究家蚕时发现，2℃ 时糖原磷酸化酶被

激活，使糖原分解为海藻糖; 在 25℃ 时糖原合成酶

被激活，海 藻 糖 和 葡 萄 糖 转 化 为 糖 原。甘 蓝 夜 蛾

Mamestra brassicae 夏 /冬 滞 育 蛹，依 次 进 行 25、20
和 10℃ 温 度 处 理 各 1 周，糖 原 含 量 均 增 加 ( Goto
et al． ，2001b) 。亚洲玉米螟 Ostrinia furnacalis 滞

育幼虫长时间处于 10 ～ 15℃ 时，糖 原 可 保 持 高 含

量( Goto et al． ，1998 ) 。但家蚕滞育卵在 25℃ 时糖

原转 化 成 山 梨 醇 ( 朱 江 等，1992 ) 。对 一 种 螟 虫

Enosima leucotaeniella 幼 虫 依 次 进 行 － 5、0、5、10、
15℃ 的温度处理，时间均为 30 d，结果在 5 ～ 10℃
时糖原减少，同时海藻糖增加; 在 0 ～ 5℃ 时糖原也

减少，同 时 丙 氨 酸 增 加，这 表 明 存 在 温 度 调 控 机

制，使糖 原 糖 酵 解 的 碳 流 从 海 藻 糖 流 向 丙 氨 酸。
同时因为竞 争 同 一 种 底 物 糖 原，海 藻 糖 和 丙 氨 酸

转化 相 互 制 约 ( Storey et al． ，1981 ; Goto et al． ，

1998 ) 。而 在 － 5 ～ 0℃ 时 海 藻 糖 减 少，丙 氨 酸 消

失，同时糖原增加，海藻糖和丙氨酸再次合成了糖

原，且从野外采集虫体的试验结果与此相符 ( Goto
et al． ，1993 ) 。

甘油合成 需 要 特 定 的 温 度 阈 值 和 滞 育 深 度 :

滞育深度是 滞 育 昆 虫 感 知 温 度 信 号 的 先 决 条 件。
如二化螟滞育幼虫在 15℃ 下处理 15 d，几乎没有

甘油合成; 若将处理时间延长到 60 d，甘油的积累

量为 155. 5 μmol / g ww; 相当于在 0℃ 下处理 15 d
时的积累量 148. 1 μmol / g ww。这表明 0℃ 左右的

低温不是二化螟幼虫合成甘油必须的。大田试验

结论与此相符，野外 9 月采集的二化螟幼虫经 0℃
低温适 应 后 仍 不 能 积 累 糖 原 和 甘 油，但 10 月、11
月采集的 幼 虫 具 备 积 累 能 力 ( Li et al． ，2002a ) 。
而云杉食心虫 Choristoneura fumiferana 滞育幼虫无

低温诱导不积累甘油，在 18℃ 下处理 25 周甘油几

乎为零; 随着滞育深度不同甘油的积累量也不同，

低温与敏感度之间存在协同作用，在长度为 25 周

的固定时间内，先在 18℃ 下处理 5 周，再在 2℃ 下

处理 20 周，甘油积累 17. 8 μg /mg ww; 18℃ 下处理

15 周，再 在 2℃ 下 处 理 10 周，积 累 34. 3 μg /mg
ww，其中积累甘油所需的时间都大致为 2 周( Han
and Bauce，1995 ) 。这表明温度和滞育时间共同决

定着滞育昆 虫 体 内 甘 油 含 量 及 变 化，温 度 控 制 着

甘油合成速度，而滞育时间影响着甘油的积累量。
脂肪代谢 : 多数情况下，温度影响滞育昆虫的

脂肪代 谢。Downer 和 Matthews ( 1976 ) 和 Downer
( 1985 ) 证实在 一 些 昆 虫 中，脂 肪 消 耗 速 率 与 温 度

密切 相 关，温 度 高，脂 肪 消 耗 速 率 高; 反 之 则 低。
但六点斑点飞蛾 Zygaena trifolii 脂肪消耗速率在 5
和 20℃ 时 相 同，温 度 对 其 没 有 影 响 ( Wipking
et al． ，1995 ) 。Saunders( 2000 ) 将处于不同地理纬

度带的红头丽蝇 Calliphora vicina 3 个地理种群的

滞育蛹置于相同温度下观察脂肪代谢速度，发现 3
个种群的滞育 蛹 脂 肪 以 同 样 的 速 率 消 耗 ( 脂 肪 为
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其主要能量物质，越冬期 减 少 30% ～ 40% ) ，并 未

表现出 因 滞 育 深 度 不 同 而 引 起 的 脂 肪 代 谢 的 差

异。

4 展望

尽管关于滞育昆虫体内小分子含量变化已开

展了大量的 工 作，但 作 者 认 为 今 后 应 加 强 以 下 方

面的研究:

为什么有 些 昆 虫 在 低 温 来 临 前 解 除 滞 育，而

滞育解除后 仍 然 积 累 海 藻 糖 之 类 的 抗 冻 剂，整 个

越冬期间的生理生化指标变化与滞育期长的昆虫

没有区别? 昆虫滞育分为 2 种模式: 1 ) 滞育期长，

滞育后蛰伏期较短; 2 ) 滞育期短，滞育后蛰伏期较

长。如文中之 前 提 到 的 甘 蓝 夜 蛾 就 属 于 后 者，在

最冷月来临前解除滞育。但这并不影响之后的物

质积累，这些 昆 虫 在 解 除 滞 育 后 仍 然 积 累 海 藻 糖

之类的抗冻剂。如将甘蓝夜蛾的冬滞育蛹和解除

滞育蛹都 经 历 5、0、－ 5、－ 10℃ 各 1 周 的 低 温 适

应，解除滞育蛹中海藻糖积累量更高 ( Goto et al． ，

2001a) ，在螟虫 Enosima leucotaeniella 也 有 相 同 结

论( 陈永 杰，2005 ) 。积 累 海 藻 糖 这 种 抗 冻 剂 同 样

可以提高其 抗 寒 性，抵 御 随 后 的 低 温。就 生 化 物

质的变化而言，这些昆虫与滞育期长的昆虫一致。
但为什么在 低 温 来 临 前 解 除 滞 育，有 一 种 对 此 的

解释: 0℃ 以下 的 低 温 不 能 促 进 滞 育 解 除，还 有 抑

制作用，所以这些昆虫在温 度 0℃ 以 上 打 破 滞 育，

其后处于 蛰 伏 期 ( 仵 均 祥，2002 ) 。但 其 原 因 仍 需

进一步探究。
就一些昆 虫 而 言，滞 育 不 是 抵 御 低 温 最 好 的

选择，但为什 么 还 要 滞 育，对 这 些 昆 虫 而 言，滞 育

与抗寒性无 关 吗? 某 些 昆 虫，滞 育 态 的 抗 寒 性 低

于非滞育态，如美国白蛾 Hyphantria cunea 在整个

越冬期，滞育蛹的 抗 寒 性 ( 在 － 15℃ 时 的 存 活 率)

直线下降，这 与 绝 大 多 数 滞 育 昆 虫 都 不 同。在 低

温训练( 5 ～ － 5℃ ) 中，非 滞 育 蛹 积 累 的 海 藻 糖 要

多于滞育蛹，且糖原可以转化成海藻糖，但滞育蛹

没有这种能力。野外该昆虫滞育和非滞育蛹都通

过选择 合 适 的 越 冬 场 所 来 躲 避 低 温 ( Li et al． ，

2001 ) 。综上，滞育并不是美国白蛾越冬最好的选

择，但为什么还要进行滞育，一些学者认为某些昆

虫的滞育与其抗寒性无关( Baust and Miller，1970 ;

Nordin et al． ，1984 ; Tanaka，1997 ) ，美国白蛾可能

属于此类。

如何综合 分 析 滞 育 昆 虫 生 物 分 子 含 量 变 化，

以阐明昆虫的抗寒性? 滞育昆虫耐寒力的增加应

是体内多种 物 质 协 同 作 用 的 结 果，这 些 物 质 共 同

组成一个抗 寒 物 质 系 统，参 与 组 成 的 物 质 因 昆 虫

而异，现在明确提出抗寒物质系统的，只有欧桦小

蠹 Scolytus ratzeburgi、黄地老虎等几种昆虫( Joplin
et al． ，1990 ; 韩瑞东等，2005 ; 梁中贵等，2005 ) 。目

前关于昆虫滞育生理生化研究中对生化指标的选

取较为单一，若能扩展测定指标的涵盖范围，综合

多种物质变 化，将 会 对 越 冬 期 间 滞 育 昆 虫 生 化 方

面的认识更 为 深 入。其 中，冷 激 是 研 究 昆 虫 生 理

生化变化的 较 为 快 捷 准 确 的 方 法，可 以 快 速 的 把

某一生化指 标 的 变 化 限 定 于 一 定 的 温 度 范 围 内，

通过开展模 拟 整 个 越 冬 期 温 度 变 化 模 式 的 研 究，

可得到昆虫 越 冬 期 生 化 物 质 的 变 化 规 律，若 与 野

外试验数据相结合可使两者都更加完善。根据生

化物质种类 及 含 量 的 变 化 来 判 断 昆 虫 滞 育 深 度，

预测昆虫的 发 生 程 度 及 发 展 趋 势，从 而 用 来 指 导

预测预报。
未来的研究趋势: 笔者认为，在未来的研究中

应着重揭示以下 2 种关系: 1 ) 温度和时间 2 因 子

的叠加作用 与 滞 育 深 度 之 间 的 关 系，这 里 主 要 指

滞育期间积累的日度与滞育深度间的关系。相同

日度，不同的温度和时间组合模式，对滞育深度的

作用可能不同。2 ) 生化指标的含量及其变化趋势

与滞育深度和越冬存活率之间的关系。就一种昆

虫而言，如果 建 立 起 生 化 指 标 含 量 与 日 度 相 互 之

间关系的模 型，将 有 助 于 准 确 判 断 昆 虫 的 滞 育 深

度，进而明确 其 越 冬 存 活 率，为 冬 季 入 土 滞 育，预

测预报难度大的昆虫提供一种更为准确的测报方

法。
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