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低温和变温诱导对飞蝗胚胎发育的影响* 
马国兰 1, 2**  徐玲玲 2  唐国文 1***  陈  兵 2*** 

（1. 云南农业大学植物保护学院，昆明 650201；2. 中国科学院动物研究所农业虫害鼠害综合治理国家重点实验室，北京 100101） 

摘  要  【目的】 飞蝗 Locusta migratoria (Linnaeus)是我国乃至全世界广泛发生的重要农业害虫，其种

群暴发会给农作物造成重大为害和减产。飞蝗种群发生动态受低温及变温的影响，但低温和变温如何作用

于胚胎发育和是否诱导胚胎滞育的发生，目前尚不清楚。【方法】 本文在对飞蝗胚胎发育特点观察鉴定的

基础上，研究了胚胎发育中期恒定低温诱导、诱导后恢复、发育中期变温诱导及发育早期低温诱导等条件

对胚胎发育进程的影响。【结果】 研究发现，胚胎发育起点温度下非致死温度 7.5℃处理促使胚胎发育历

期变异增加，而 25~30℃高温下胚胎发育整齐。7.5℃处理时间长短对胚胎发育影响不明显，但该低温培育

时间长短影响后期常温下的胚胎发育，即 7.5℃下长期低温可能促进 25℃或 30℃下的胚胎的发育。25℃以

下变温温度影响胚胎发育进展，但影响胚胎发育的限制因子主要是发育起点以上温度。【结论】 因此，温

度作为单一环境因子，其特定的低温和变温处理不仅没有诱导胚胎滞育的发生，反而促进后期胚胎在常温

下的发育。本研究结果对揭示温度变化对个体发育和种群动态影响及预测飞蝗种群发生有重要的指导   

意义。 
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Effects of low and changing temperatures on embryonic 
development in the migratory locust 

MA Guo-Lan1, 2**  XU Ling-Ling2   TANG Guo-Wen1***  CHEN Bing2*** 

(1. Plant Protection College, Yunnan Agricultural University, Kunming 650201, China; 2. State Key Laboratory of Integrated 

Management of Pest Insects and Rodents, Institute of Zoology, Chinese Academy of Sciences, Beijing 100101, China) 

Abstract  [Objectives]  The migratory locust Locusta migratoria (Linnaeus) is one of the most important agricultural pest 

in the world, including China. Outbreaks of this pest have caused great damage and crop loss. The population dynamics of the 

migratory locust are affected by low temperature and temperature fluctuation. However, the mechanism underlying these 

effects, i.e., how temperature factors affect embryonic development and whether they induce embryonic diapause, remain 

poorly understood. [Methods]  In this paper, we first investigated the characteristics of embryos at different developmental 

stages. We then examined the effects on embryonic development of low temperature induction, with or without recovery, 

temperature fluctuation, and exposure to low temperature at an early stage of development. [Results]  The results show that, 

in contrast to the effects of exposure to 25-30℃, exposure to non-lethal low temperature 7.5℃ resulted in increased variation 

in the developmental duration of embryonic stages. The duration of exposure at 7.5℃  didn’t influence embryonic 

development at the time of exposure, but did post-exposure. In other words, low temperature induction facilitated embryonic 

development at 25℃ or 30℃ after induction. Fluctuation of temperature below 25℃ influenced embryo development. 

However, the key limiting factor for embryo development was that temperature remained above the threshold for normal 

developmental. [Conclusions]  Low and changing temperatures do not induce the occurrence of diapause. Temperature 

treatments promote embryonic development post-treatment. These results have important implications for the role of 

temperature changes in organismal development, population dynamics and outbreak prediction. 
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飞蝗 Locusta migratoria (Linnaeus)是世界性

的农业害虫（Uvarov，1966），在我国分布面积

广泛，经常性暴发为害，对农业生产和人民生活

造成了严重的影响。中国对蝗灾的记载已有 

2 700 多年的历史（郭郛等，1991）。自公元前

707 年到 1955 年，有超过 800 次飞蝗在我国暴

发成灾的报道（马世骏，1958）。因此，了解飞

蝗种群动态发生机制对于有效控制蝗灾显得尤

为重要。 

飞蝗属于不完全变态昆虫，经历卵、若虫（蝗

蝻）和成虫三个阶段。卵由成虫产入土中孵化或

越冬。飞蝗的世代周期的长短和年发生代数受蝗

卵的发育速度影响很大。第二年种群密度受蝗卵

能否成功越冬和滞育的影响。胚胎滞育是飞蝗越

冬的重要条件（Tanaka，1994a）。诱导昆虫进入

滞育的因素有温度、光周期、适度环境因子等，

这些因子及其相互作用如何影响胚胎发育与胚

胎滞育一直是该领域研究的热点问题（郭郛等，

1991；Denlinger and David，2002）。 

温度是影响飞蝗发生的重要因素。通过近两

千年飞蝗暴发频次和强度与当年温度相关关系

分析发现，温度因素对飞蝗发生起关键作用（马

世骏，1958），特别是低温与飞蝗暴发相关（Tian 

et al.，2011）。飞蝗以卵在土壤中越冬，卵期不

能通过移动行为来躲避环境的不良作用，因此与

环境的关系也更为密切（钦俊德等，1956）。飞

蝗种群沿着地理纬度梯度表现出生理特征的递

变规律，如飞蝗卵的耐寒性由南向北逐渐增强，

且与当地气温的递变规律相一致（ Jing and 

Kang，2003；Wang and Kang，2005）。此外，受

温度和光周期影响的卵胚胎滞育特征也存在地

理变异规律（Tanaka，1994b；Tanaka and Zhu，

2008），这些结果反映了飞蝗对温度特别是低温

的适应。 

昆虫是变温动物，保持和调节体温的能力不

强，环境温度的高低变化直接对体温的高低变化

起作用。昆虫的体温随着环境温度的变化而变

化，同时行为和体内的生理代谢过程也发生相应

改变和调整（Gullan and Cranstan，2009）。因此

温度对昆虫发育过程的影响是非常重要的。随着

全球气候变化影响，极端温度出现更加频繁

（Tauber et al.，1986）。了解温度变化对飞蝗胚

胎发育的影响对预测飞蝗种群发生动态具有重

要意义。但迄今低温和变温如何作用于胚胎发育

及怎样影响诱导胚胎滞育的发生，尚存在争议。

前人已对飞蝗形态学、生理学和生态学等展开了

深入的研究（康乐等，1989；郭郛等，1991）。

本研究通过实验室对温度的控制模拟自然界不

同的低温胁迫和变温条件，探讨温度因子对胚胎

发育的影响，及其对滞育发生的作用效果。 

1  材料与方法 

1.1  虫源 

野外采集海南飞蝗种群于实验室饲养 5 代

以上。饲养条件采用标准化方法和流程（Guo  

et al.，2011）。过程包括：将初孵化的 1龄蝗蝻

饲养在 60 cm×60 cm×80 cm的金属网笼内，

密度保持在 400头左右，室温 30℃，相对湿度

为 40%~60%，光周期 14L︰10D。饲养食物为

麦麸和新鲜麦苗，直至饲养到成虫。每笼 50

对飞蝗成虫（雌雄比 1︰1）交配后收集蝗卵用

于实验。 

1.2  飞蝗卵的常温孵育 

将卵块放在盛有灭菌湿沙（湿度 8%）的塑

料杯中，再在卵块上铺约 1 cm厚的湿沙，用塑

料薄膜覆盖在恒温培养箱（温度 30℃）内孵化。

低温处理的卵先在恒温培养箱（温度 30℃）保

存 6 d，然后再转到不同低温处理条件下孵育。 

1.3  低温和变温诱导的实验设计 

低温和变温诱导的实验设计见图 1。 
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图 1  对飞蝗胚胎进行 5 种不同的低温和变温处理 
Fig. 1  Five different temperature treatments to the locust embryos 

A.常温恒温处理。作为本研究的对照，观察常温 30℃下培养 6 d和 9 d后胚胎的发育。B.胚胎中期恒定低温处理后无

恢复孵育 6 d后在 7.5℃处理不同时间（24 d、40 d、45 d）后观察胚胎发育。C.胚胎中期低温处理后常温恢复。卵在

常温孵育 6 d后，低温 7.5℃进行两个不同时间处理：16 d和 42 d，然后 30℃培养 3 d后检查胚胎发育。D.胚胎中期

变温处理。卵经过 30℃、7.5℃和 25℃孵育不同时间，然后进行胚胎发育检查。其中，对 7.5℃和 25℃进行不同时间

处理。E.胚胎早期低温诱导对胚胎发育的影响。对刚产下 1 d的卵经过 4℃、7.5℃、25℃和 30℃的连续处理后观察胚

胎发育。 

A. Incubation at normal temperature; B. Exposure to constant low temperature without recovery; C. Exposure to constant low 
temperature with recovery; D. Exposure to changing temperatures; E. Exposure of early embryos to low temperature. 

 

1.4  常温条件下对飞蝗的胚胎发育观察 

野外采集成虫所产的卵标注为 F1 代，在实

验室饲养 5代以上用于实验。每个供试的卵块都

是随机从中抽取的发育一致的卵块，以保证不同 

处理结果的可比性。测定卵块 30℃孵育时（即

自然条件下）胚胎发育：产卵后将卵块不经低温

处理在 30℃孵育。产卵后第 6 天和第 9 天取出

观察，观察方法见 1.8，该处理为本研究的对照

（图 1）。每个处理选取 10个卵块，每个卵块选
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取 10粒，即总共 100粒卵。对这 100粒卵的发

育阶段进行统计分析。 

1.5  中期低温诱导蝗卵及对飞蝗胚胎发育的观察 

低温驯化实验取材于 30℃下产下的蝗卵，

蝗卵产下 1 d 后，选取 10 枚卵块，从每个卵块

中平均抽取大约 10粒卵，共约 100粒卵（图 1）。 

1.5.1  恒定低温后无恢复及对飞蝗胚胎发育的观

察  对飞蝗卵粒进行恒定低温处理，处理过程如

下：先放在 30℃培养箱培养 6 d，然后转至 7.5

℃的恒温箱恒温进行 24 d、40 d和 45 d 3个不同

时间的驯化，经不同时间处理后，在体视镜下观

察记录胚胎发育状况，观察方法见 1.8（图 1）。 

1.5.2  恒定低温后常温恢复及对飞蝗胚胎发育的

观察  对飞蝗卵粒进行恒定低温后常温恢复处

理：蝗卵先放在 30℃培养箱培养 6 d，然后转至

7.5℃的恒温箱进行 16 d和 42 d2个不同时间的

恒温驯化，再转至 30℃恢复 3 d后观察记录胚胎

发育状况，观察方法见 1.8（图 1）。 

1.6  中期变温诱导对胚胎发育的观察 

对卵粒进行中期变温处理，实验设计两种处

理过程，处理 1：先在 30℃培养箱培养 6 d，然

后转至 7.5℃的恒温箱恒温驯化 24 d，再转至 25

℃的培养箱中继续培养，处理 3 d或 8 d，处理

好后观察胚胎的发育情况并记录。处理 2：先在

30℃培养箱培养 6 d，转入 7.5℃的恒温箱分别发

育 39 d或 45 d，然后转至 25℃培养箱中恢复 5 d。

经不同时间处理后，观察记录胚胎发育状况，观

察方法见 1.8（图 1）。 

1.7  胚胎早期低温诱导对胚胎发育的观察 

对卵粒发育早期进行低温处理，处理过程如

下：先放在 30℃培养箱培养 6 d，后转至 4℃恒

温箱恒温驯化 20 d，然后转入 7.5℃的恒温箱恒

温驯化 12 d，再转至 25℃的培养箱中继续培养 4 

d，最后转至 30℃恢复 3 d后观察记录胚胎发育

状况，观察方法见 1.8。该处理设置了低于发育

起点温度的 4℃，观察其对蝗卵发育的影响（图

1）。每个处理选取 10个卵块，每个卵块选取 10

粒，即总共 100粒卵。 

1.8  观察方法 

将不同处理条件下的卵粒取出，用毛刷轻轻

剥离并混合，共检查约 100粒卵。用浓度为 5%

的新配制的次氯酸钠溶液浸泡蝗卵 3~5 min，至

卵粒呈亮黄色，以除去卵外层的角质层，以利于

观察卵的发育阶段。将蝗卵放在实体显微镜

（ Leica Application Suite M205C, 软件系统

Version 3.3.0）下观察胚胎发育并拍照记录，对

各发育阶段的胚胎形态进行分期。胚胎分期根据

Van Horn（1966）的蝗虫胚胎分期标准，将胚胎

发育分为 1~27期。 

1.9  统计检验 

发育期频次为特定发育期卵粒数占总供试

卵粒数的比例。对不同处理的发育历期差异检验

用 SPSS17.0分析，采用非参数检验中的两独立样

本的Mann-Whitney U test，P<0.05为差异显著。 

2  结果与分析 

2.1  飞蝗胚胎发育特征描述 

飞蝗胚胎发育特征与沙漠蝗 Schistocerca 

nitens非常类似，可以分为 27个发育阶段。其中

与胚胎发育、滞育和存活有关的关键时期是胚胎

翻转阶段，发生在 19期至 22期。胚胎滞育发生

后不能完成胚转。这里详细介绍 4个与胚转相关

的关键阶段，即胚转开始阶段 18期、胚转中 21

期、胚转结束阶段 23期及发育后期（图 2）。 

胚转前(18期)：复眼边缘开始有红色色素沉

积，所有的胫跗关节向头部拉伸，使得胫节和跗

节平行。 

胚转中(21期)：前中胸节翻转，并在背部可见。 

胚转后(23期)：整个腹部翻转，胚转完成。

胚胎现在大约是卵的 2/3长，上唇的后唇须、唇

叶可见。 

发育后期(27期)：外表皮色素沉积完成，所

有腿部的胫骨和跗骨上都有刺状突起。 

2.2  正常温度条件下飞蝗的胚胎发育 

飞蝗卵块在 30℃孵育 6 d或者 9 d时胚胎的

发育状况如图 3。两个时间点分别检查了 100粒 
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图 2  4 个关键胚胎发育期 
Fig. 2  Four key embryonic developmental stages 

A. 胚转前（18期）； B. 胚转中（21期）； C. 胚转后（23期）； D. 孵化前（27期）。 

A. Pre-embryo revolution (stage 18th); B. Embryo revolution (stage 21st); C. Post-embryo revolution (stage 23rd);  
D. Pre-hatchling (stage 27th). 

 

 

图 3  飞蝗卵在正常温度条件(30℃)下分别孵育 6 d(A)和 9 d(B)后的胚胎发育历期 

Fig. 3  Embryonic development at normal temperature (30℃) of incubation for 6 days (A) and 9 days (B) 

频次（Y轴）表示某个发育历期（X轴所示）的卵占所有检测卵的比例。 

Frequency in the Y axis indicates the proportion of embryos at specific stage in all embryos examined. 

 
卵。结果显示，6 d时胚胎发育集中在胚转之前，

平均发育历期为 19.8期（图 3：A）。发育到 9 d

时，大部分胚胎已经完成胚转，将近 90%集中在

25 期，平均发育历期为 24.9 期（图 3：B）。而

且在常温恒温下胚胎发育整齐，只分布在相邻两

个历期。 

2.3  中期恒定低温对飞蝗胚胎的发育影响 

2.3.1  胚胎中期恒定低温后无恢复对胚胎发育的

影响  为了研究非致死低温诱导对胚胎发育的

影响，设计了飞蝗卵块在 30℃孵育 6 d，然后转

至 7.5℃的恒温箱培养 24 d、40 d和 45 d 3个处

理。从图 4可以看出，飞蝗胚胎在 30℃发育 6d 
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后转入 7.5℃的恒温箱，胚胎的发育速度明显减缓

（相比图 3：B）。在 7.5℃的恒温箱发育 24 d、40 

d和 45 d后的平均历期分别为 21.2期、21.8期和

21.3期。差异显著性分析发现，这 3个历期处理

对胚胎发育影响不显著，长时间低温诱导导致发

育阶段明显分散。表明发育起点温度下的非致死

低温诱导，非常明显地抑制了飞蝗的胚胎发育。 
2.3.2  胚胎中期恒定低温后常温恢复对胚胎发育

的影响  进一步研究了低温对胚胎发育的抑制

能否在常温恢复后被解除。实验设计把飞蝗卵块 

 

 

图 4  胚胎中期 7.5℃低温诱导对胚胎发育的影响 

Fig. 4  Effect of low temperature (7.5℃) induction on 

embryonic development 

分别低温诱导 24 d（A）、40 d（B）和 45 d（C）后检查

飞蝗胚胎发育历期。 

Embryos were incubated at 7.5℃ for 24 days (A), 40 days 

(B)and 45 days (C), respectively before embryo 
examination. 

放在 7.5℃的恒温箱分别驯化 16 d和 42 d后，再

转至 30℃发育 3 d。从图 5可以看出， 7.5℃处

理 16 d后，飞蝗胚胎的平均发育历期为 25.8期

（图 5：A），处理 42 d 的胚胎平均发育到 26.7

期（图 5：B），两者差异极显著（P<0.01）。而

且与不经过低温诱导的胚胎（图 3：B）相比，

发育显著变快（P<0.01）。以上结果说明，在 7.5

℃培育时间的长短影响后期胚胎发育，但是 7.5

℃低温处理不仅没有诱导胚胎滞育的发生，反而

促进后期胚胎在常温下的发育。 

2.4  变温处理对飞蝗胚胎发育的影响 

本实验设计了 30℃-7.5℃-25℃的变温处理。

其中两处理比较了在 2 5℃孵育不同时间的 

 

 

图 5  胚胎中期恒定 7.5℃低温后常温孵育对飞蝗胚胎发

育的影响 
Fig. 5  Embryo development after recovery from low 

temperature exposure at 7.5℃ 

在 30℃发育 6 d的胚胎转移到 7.5℃孵育不同时间，然后

恢复到 30℃发育 3 d。A. 7.5℃处理 16 d；B. 7.5℃处理

42 d。 

The embryos were incubated at 7.5℃ for different days 

before recovery at 30℃. A. 16 days at 7.5℃; B. 42 days 

at 7.5℃. 
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效应。在 25℃下发育 3 d和 12 d的胚胎平均历

期分别为 23.8期（图 6：A）和 25.5期（图 6：

B），差异极显著（P<0.01）。与未经 25℃孵育的

胚胎相比（平均历期 21.2 期，图 4：A），发育

显著加快（P<0.01）。由此可见 7.5℃下长期低温

处理后 25℃仍能较快恢复飞蝗胚胎的发育。 

同时研究了另一变温条件，即在 7.5℃处理

不同时间对胚胎发育的影响。飞蝗胚胎在 30℃

发育 6 d后转入 7.5℃的恒温箱分别发育 39 d和

45 d，然后在 25℃恢复 5 d，平均发育历期分别

为 24.4期（图 6：C）和 24.5期（图 6：D），胚

胎发育无显著差异，但与 30℃下恢复后发育进

度相比仍有显著差异（P<0.001）（图 5：B）。由

上可知，25℃以下变温温度影响胚胎发育进展，

但影响胚胎发育的限制因子是发育起点以上温

度，该范围变温也不会诱导滞育的发生。 

2.5  早期低温对胚胎发育的影响 

将刚产 1~2 d的卵块放入 4℃培养箱 20 d，

然后转入 7.5℃的培养箱孵育 12 d，再转入 25℃

培养箱孵育 4 d，最后转入 30℃的恒温箱孵育 3 

d。观察发现胚胎平均发育期为 24.4期（图 7）。

表明早期胚胎低温处理没有在后期明显抑制胚

胎发育，也不能诱导滞育的发生。 

3  讨论 

昆虫的胚胎发育自卵裂、胚盘、胚带、胚层

及胚膜的形成，至胚胎的分节、附肢的形成、体

壁形成及背合等是以复杂的过程，可划分为若干

阶段（崔双双和朱道弘，2011）。直翅目的多个

物种胚胎发育形态已经有报道（Van Horn，1966；

Bentley et al.，1979）。这些研究将蝗虫胚胎发育 

 

 

图 6  胚胎中期变温处理对胚胎发育的影响 
Fig. 6  Effect of changing temperatures on embryo development 

A. 30℃孵育 6 d后，7.5℃处理 24 d，然后 25℃孵育 3 d；B. 30℃孵育 6 d后，7.5℃处理 24 d，然后 25℃孵育 12 d；

C. 30℃孵育 6 d后，7.5℃处理 39 d，然后 25℃下发育 5 d；D. 30℃孵育 6 d后，7.5℃处理 45 d，然后 25℃下发育 5 d。 

A. Embryos exposed to 30℃ for 6 days, 7.5℃ for 24 days, followed by 25℃ for 3 days; B. Embryos exposed to 30℃ for 

6 days, 7.5℃ for 24 days, followed by 25℃ for 12 days; C. Embryos exposed to 30℃ for 6 days, 7.5℃ for 39 days, 

followed by 25℃ for 5 days; D. Embryos exposed to 30℃ for 6 days, 7.5℃ for 45 days, followed by 25℃ for 5 days. 
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图 7  胚胎早期低温对飞蝗胚胎发育的影响 
Fig. 7  Effect of low temperature at early stages on 

embryo development 

30℃下刚产 1~2 d的卵块放在 4℃的培养箱保存 20 d，

然后转入 7.5℃的培养箱孵育 12 d，再转入 25℃培养箱

孵育 4 d，最后转入 30℃的恒温箱孵育 3 d。 

Embryos exposed to 30℃ for 6 days, 7.5℃ for 12 days, 

followed by 25℃ for 4 days, recovery at 30℃ for 3 days. 

 
分为 27期，而钦俊德等（1954）观察了在 30℃

下的蝗卵在 14 d 内每天的发育情况，并将整个

过程分为 18期。本研究发现飞蝗胚胎在 30℃的

发育完全可以区分为 27 期，与其他两种直翅目

的发育接近，说明直翅目的胚胎发生特征非常保

守。由于胚转过程是胚胎发育重要的环节，与胚

胎滞育等密切关联，因此本文对胚转前、中、后

的 4 个发育阶段进行了细致描述和清晰特征呈

现，这为将来蝗虫胚胎发育研究和滞育研究提供

很好的参考。     

在胚胎发育特征鉴定的基础上研究了不同

诱导条件，即胚胎发育中期恒定低温诱导、诱导

后恢复、发育中期变温诱导、发育早期低温诱导

等，对胚胎发育进程的影响。这是首次模拟自然

条件对不同温度条件下的飞蝗胚胎发育进行系

统分析。结果发现，7.5℃处理时间长短对胚胎

发育影响不明显，但该低温培育时间长短影响后

期常温下的胚胎发育。因此，低温驯化不仅抑制

了胚胎的发育，而且对后期常温下的发育产生长

远影响。有趣的是，7.5℃下长期低温后，25℃

或 30℃孵育能较快恢复飞蝗胚胎的发育，甚至

能促进在常温下的发育。这可能是生物体适应环

境变化的一种应激反应，即通过低温驯化后，细

胞对常温或者高温的反应更敏感（Chen and 

Kang，2005），能迅速启动正常的细胞反应和代

谢功能，并调整和加快特定生理机制的发生，以

尽快适应环境的变化。 

昆虫的滞育受多种环境因子的影响，如温

度、光周期、湿度，甚至食物的获得等（Denlinger 

and David，2002）。李瑞军（1999）研究发现，

光周期也是飞蝗胚胎滞育的诱导因素之一。飞蝗

在短光照下以产滞育卵为主。而低温条件可能有

利于短光照下滞育的产生，即低温和短光照可以

相互作用，促进滞育的发生。此外，种群或者品

系的遗传背景也决定个体发生滞育的难易。例

如，飞蝗不同地理种群，特别是我国南北种群（Li 

et al.，1998；Tanaka and Zhu，2008）滞育发生

分化，北方种群更容易进入滞育。分析本研究中

飞蝗卵在设定的温度如  4℃低温处理后，经   

7.5℃-25℃-30℃升温处理仍能正常发育，低温没

有诱导滞育的发生。这可能由于本实验室品系来

自海南种群，该种群个体不滞育，而且该种群经

过长期室内驯化，与滞育发生相关的遗传可能与

北方野外种群不同，导致对温度这个诱导因子敏

感性的降低。本研究发现温度作为单一环境因子

不能有效诱导飞蝗滞育的发生，而可能需要与其

他因子如光周期配合才能发挥作用。 

本研究揭示了低温和变温诱导影响飞蝗胚

胎发育的一般规律，并发现了适度低温驯化对胚

胎正常条件下发育的促进作用。这种温度变化对

胚胎的作用甚至可能通过母性效应影响下一代

（Wang et al.，2012）。研究结果对揭示温度变化

对个体发育和种群动态影响有重要的指导意义，

并可用于飞蝗种群发生趋势的预测。 
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