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昆虫快速冷耐受的研究进展* 
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摘  要  快速冷耐受作为一种非常有效的耐寒策略，可在短时间内显著增强昆虫的耐寒性，使得昆虫能够

在全球气候变暖的大背景下应对更加频繁的气候波动，具有重要的生态意义。快速冷耐受现象在昆虫中首

次发现以来，得到了广泛的研究，尤其近年来，在其内在机制研究方面取得了很大进展。本文综述了近年

来快速冷耐受现象的研究进展，对快速冷耐受的特征、生理生化和分子机制，以及生态学意义等进行了总

结、归纳与分析，为昆虫快速冷耐受的研究提供参考。 
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Advances in research on the rapid cold hardening of insects 
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Abstract  Cold hardening is a very effective strategy used by insects to survive cold temperatures. Rapid cold hardening can 

significantly enhance the cold tolerance of insects within a short period of time, thereby enabling them to cope with fluctuating 

climatic conditions. Cold hardening is therefore an ecologically significant trait of insects in the context of global warming. Since 

its first discovery, rapid cold hardening has been widely studied, and great progress has been made in understanding the 

mechanism underlying this adaptation, especially in recent years. This paper reviews the latest research on rapid cold hardening, 

including its characteristics, physiological, biochemical and molecular mechanisms, and its ecological significance, in order to 

provide suggestions for further research on this subject.  
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昆虫在经历较温和低温后，其抵抗低温伤害

的能力增强的现象称为冷驯化（Bale，1996）。

根据驯化时间长短可将冷驯化分为两种类型，一

种是长时间驯化，即昆虫通过几天甚至几周的低

温锻炼，从而获得抗低温能力，这种驯化主要应

对于间接冷伤害和结冰伤害；另一种是短时间驯

化，也称快速冷耐受（Rapid cold hardening，

RCH），是在几个小时甚至几十分钟抑或更短时

间内发生的冷驯化过程，主要应对于直接伤害或

冷休克（Kim and Namho，1997）。 

Lee 等 （ 1987 ） 研 究 发 现 ， 红 尾 肉 蝇

Sarcophaga crassipalpis Macquart 在 0 ℃下暴露

30 min 后其耐寒性就能得到显著提高，并首次提

出了快速冷耐受的概念。昆虫经过快速冷耐受处

理后，其行为或体内的生理状态发生一系列变

化，如进入滞育或休眠状态，过冷却点降低，水
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分减少，多元醇等抗冻小分子物质含量增加，以

及抗冻蛋白和冰核出现等（王宪辉等，2003）。

经过数十年研究，人们对快速冷耐受这一现象已

经有了更为深入的认识。本文从快速冷耐受的特

征与机制及其生态意义等方面进行综述，总结近

年来国内外对快速冷耐受的研究进展。 

1  快速冷耐受的含义 

一般来说，冷驯化是指将昆虫长时间暴露于

亚致死温度之上的相对温和低温，使其提高抵抗

低温伤害的能力，在应对极端低温胁迫时，能显

著提高其存活率的现象（Katherinea and Arya，

2010；Khodayari et al.，2012；Jakobs et al.，2015；

Sinclair et al.，2015）。冷驯化一般对应自然温度

的季节性变化，处理温度较温和，在冷胁迫来临

之前，生物体可在生理上做出应对，以减轻冷胁

迫带来的伤害（Sinclair and Chown，2003），其

驯化需要较长时间（几天、几十天）完成。 

快速冷耐受是指将昆虫短时间暴露于相对

温和的低温下，使其耐寒性得到迅速提高的一种

现象，其与冷驯化的区别主要是暴露在相对温和

低温下的时间长短。最初，快速冷耐受被认为是

发生在非滞育昆虫种类中的一种应对低温胁迫

的快速保护机制，能够抵御 1 d 甚至 1 h 内的环

境温度剧烈变化引起的冷伤害（Lee et al.，1987；

Kelty and Lee，1999）。但随后的研究发现，滞

育状态的昆虫也能产生快速冷耐受反应，例如处

于 滞 育 状 态 的 捕 食 螨 Euseius finlandicus

（Oudemans）也具有与非滞育状态相似的快速

冷耐受现象（Broufasand and Koveos，2001）。能

迅速提高昆虫耐寒能力的诱导条件也不仅限于

低温处理，有的在短时高温暴露、缺氧或紫外线

照射也能诱导耐寒性提高（Andersen et al.，2013；

Le Bourg，2013；Gantz and Lee，2015）。本文综

述的快速冷耐受仅限于由低温处理引起的耐寒

性提高的现象。经过多年的研究，快速冷耐受的

定义得到了不断的补充与扩展。如今，快速冷耐

受可以被定义为昆虫在应对短期低温暴露或温

度急剧变化时自身产生的一种耐寒策略，能在有

限的温度与时间范围内迅速提高昆虫的耐寒性，

降低昆虫自身可承受的临界低温，具有对温度调

节的高效性，是昆虫应对外界短时低温胁迫以及

温度急剧下降的重要生存对策（冯从经等，2007；

Teets et al.，2020）。 

2  快速冷耐受的特征 

2.1  诱导条件 

在实验室研究中，通常是通过将实验对象转

移到一个较温和的低温下（﹣2 ℃-5 ℃）处理

一段时间（几分钟到几小时） 以达到诱导快速

冷耐受（RCH）的效果（Teets and Denlinger，

2013）。RCH 诱导的最适温度范围存在物种特异

性，例如 0 ℃-10 ℃之间的温度能有效引起红尾

肉蝇成虫的 RCH（Chen et al.，1987），而耐寒

性较强的南极摇蚊 Belgica antarctica Jacobs 幼虫

的最适诱导温度则在零度以下，低至﹣12 ℃- 5 

℃的温度也能有效地诱导其 RCH （Kawarasaki 

et al.，2013；Lee and Denlinger，2015）。诱导温

度和时间的最佳交互效应也因物种而异，例如甜

菜夜蛾 Spodoptera exigua Hübner 成虫最佳的诱

导组合为 5 ℃/4 h（Zheng et al.，2014），而家蝇 

Musca domestica L.蛹和二化螟 Chilo suppressalis 

Walker 幼虫的最佳诱导组合均为 0 ℃ /4 h

（Coulson and Bale，1990；Qiang et al.，2008），

西花蓟马 Frankliniella occidentalis（Pergande）

若虫或雌雄成虫经 0 ℃ /2 h 低温处理后，在

﹣13 ℃下的存活率得到最大幅度提高（李鸿波

等，2011）。虽然在每个物种中触发 RCH 的温度

不同，但通常比 LT90（某一时间内使 90%昆虫个

体致死所需的低温）高出 10 ℃左右的温度会有

效地引发 RCH 效应。对大多数物种来说，最佳

驯化时间在 1-2 h 内（Nyamukondiwa et al.，2011；

Teets et al.，2020）。 

然而，在自然温周期下温度瞬间降低几十摄

氏度的情况并不存在，因此有一些研究在实验方

法上采取模拟自然条件的缓慢降温来诱导

RCH。例如将黑腹果蝇 Drosophila melanogaster 

Meigen 成虫以 0.1 ℃/min 或 0.05 ℃/min 的速度

从 23 ℃冷却到 0 ℃也可以引起其 RCH（Kelty 

and Lee，1999）；将果蝇移到野外并定时检测耐
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寒性，结果表明在 1 d 中最冷的时间（即 6：00）

测试的个体比在其他时间测试的个体更耐寒

（Kelty，2007）；在希腊的橄榄果蝇 Bactrocera 

oleae Gemlin 和丹麦的黑腹果蝇中也观察到类似

的自然降温诱导 RCH（Koveos，2001；Overgaard 

and Sørensen，2008），这些结果表明 RCH 使昆

虫能及时根据温度波动来优化自身的耐寒性。 

2.2  快速冷耐受的保护效应 

快速冷耐受可以显著提高昆虫在低温下的

存活率。例如二化螟的幼虫在 0 ℃下驯化 4 h后，

其在识别温度下的存活率由 20%左右提升到

50%（Qiang et al.，2008）；红尾肉蝇蛹在 0 ℃

放置 2 h 后，可以把﹣10 ℃ 2 h 下的羽化率由

20%提高到大约 90%（Chen et al.，1987）。当温

度低于昏迷临界低温（Critial thermal minimum，

CTmin）时，昆虫的运动停止，但 RCH 可以降

低这一临界值，例如非洲飞蝗 Locusta migratoria 

migratorioides（Reiche & Fairmaire）在 4 ℃下

冷藏 4 h，其 CTmin 从（7.5±0.1）℃降低到

（5.1±0.1）℃（Srithiphaphirom et al.，2019）。

此外，RCH 还能促进某些昆虫更快地从冷昏迷

中恢复，例如对东亚飞蝗 Locusta migratoria 

manilensis（Meyen） 若虫来说，RCH 能将冷休

克恢复所需的时间减少约 15%（Findsen et al.，

2013），而这一效应在成虫身上并不明显，如通

过 4.5 ℃冷藏 3 h 或 0 ℃冷藏 2 h 的预处理并不

缩短成虫从亚致死性低温胁迫中恢复的时间

（Rako and Hoffmann，2006），这表明加快冷昏

迷后的恢复只存在部分昆虫中，并不是 RCH 的

一般特征。 

另外，RCH 还能为昆虫在低温下的生存提

供能量并提高他们的适合度，例如直接冷冻处理

24 h 后的南极摇蚊幼虫，其糖原储存基本耗尽，

而那些在冷冻前经过 RCH 处理的幼虫则能更久

地保持它们的糖原储存，提高了南极摇蚊幼虫的

存活率（Teets et al.，2019）。对于红尾肉蝇，冷

休克会降低成虫的寿命，超过 75%的个体在羽化

后 10 d 内死亡，然而，在低温胁迫之前经过 RCH

处理，85%的个体寿命比对照组的寿命长 10 d

以上。冷休克对繁殖能力也有影响，羽化后存活

到第 10 天的雄虫，其授精率仅为 8.4%，但 RCH

则可以降低这种对繁殖能力的影响，并将授精率

提高至 42.2%左右（Rinehart et al.，2000）。 

值得注意的是，RCH 期间获得的保护效应

在重新升温后很快就会失去。将昆虫驯化完立即

转移到较高的温度后，经过快速冷耐受获得的抗

寒能力会很快地消失，保持的时间一般不超过几

个小时。例如家蝇的蛹经过最佳的驯化条件

（0 ℃/3 h）的处理再放回到原来的饲养温度

（27 ℃）2 h 后，其存活率与未经驯化的对照组

无差别（Coulson and Bale，1990）；西花蓟马经

快速冷耐受后再将其转移至 20 ℃，随着恢复时

间的延长，其在亚致死温度下的存活率也缓慢降

低（Walters et al.，1997）。这可能是因为冷胁迫

信号消失后，机体会优先将能量用于繁殖，使得

昆虫再次面对低温胁迫时准备不足而受到二次

伤害（杨友福，2018）。 

2.3  适合度代价 

与其他冷驯化反应一样，快速冷耐受反应在

提高了低温胁迫下昆虫存活率的同时，不可避免

地会对适合度的其他方面产生影响，例如西花蓟

马若虫经 0 ℃处理 2 h 后，其发育历期，羽化后

成虫的产卵量显著降低；成虫经过低温处理后，

其寿命、产卵量和产卵时间明显降低（李鸿波等，

2011）；对于果蝇，RCH 能降低实验种群的耐热

性（Overgaard and Sørensen，2008）；在 4 ℃下

冷藏 2 h 也会降低黑腹果蝇雄性的交配效率，表

现为求偶时间的延长和交配率的下降（Everman 

et al.，2018）。这表明昆虫可能在耐寒性和其他

能力之间进行了权衡取舍。 

3  快速冷耐受的机制 

3.1  生理生化机制 

低温保护剂的合成是变温动物通过季节性

冷驯化提高耐寒性的机制之一（Salt，1961）。一

些研究验证了 RCH 也能诱导低温保护剂的合

成。在红尾肉蝇 RCH 的代谢组分析中发现，5

种代谢物的浓度在驯化过程中增加，包括典型的

冷 冻 保 护 剂 - 甘 油 和 山 梨 醇 （ Michaud and 
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Denlinger，2007）；在黑腹果蝇中，RCH 引起了

葡萄糖和海藻糖含量的增加（Overgaard et al.，

2007）；在一些鳞翅目昆虫中，RCH 期间能观察

到低温保护剂甘油或海藻糖水平增加（Park and 

Kim，2014；Kim et al.，2017）；但也有报道在

RCH 过程中没有葡萄糖的合成（MacMillan 

et al.，2009）。总之，在大多数昆虫中，RCH 过

程促进了低温保护剂的合成，但是在 RCH 过程

中观察到的低温保护剂的提升量远远低于季节

性冷驯化过程中所观察到的提升量。 

RCH 伴随的另一个生理生化机制就是能引

起细胞膜的修饰。生物体通过调整其细胞膜的组

成成份以便在不同温度下保持细胞膜的流动性

（Sinensky，1974），这一过程已被确认为昆虫

抗寒的重要机制之一（Kostal，2010）。黑腹果蝇

的细胞膜在 RCH 过程中发生了结构重组，其细

胞膜中的亚油酸含量增加，细胞膜流动性提高

（Overgaard et al.，2005）。类似地，对于红尾肉

蝇，RCH 也会引起细胞膜的油酸含量增加，进

而提高细胞膜在低温下的流动性（Lee et al.，

2006；Michaud and Denlinger，2006）。此外，研

究发现以不同的降温速率（0.5、0.1、0.01 ℃/min）

诱导产生的 RCH，其对细胞膜的组成成分产生

的影响也不同。以 0.5 ℃/min 或 0.1 ℃/min 的

速度从 25 ℃降至 0 ℃，黑腹果蝇细胞膜的流动

性增加是由亚油酸含量增加引起的，而以 0.01 

℃/min 的速度降温时，细胞膜流动性的变化则

主 要 由 软 油 酸 和 油 酸 的 含 量 变 化 引 起

（Overgaard et al.，2006）。然而，与低温保护剂

的积累一样，在有些研究中，并没有观察到 RCH

引起细胞膜成分变化的现象（MacMillan et al.，

2009）。 

3.2  分子机制 

3.2.1  转录调控  普通的冷休克会引起昆虫的

应激反应，包括相关基因的转录调控，典型的如

热激蛋白家族基因（Lu et al.，2016，Chang et al.，

2019 ， 2020 ）。 在 稻 水 象 甲 Lissorhoptrus 

oryzophilus Kuschel 的 RCH 过程中，观察到热激

蛋白基因明显上调（Yang et al.，2018）；桔小实

蝇Bactrocera dorsalis Hendel在RCH过程中检测

到编码钙离子或钙离子调素蛋白激酶Ⅱ（一种参

与 RCH 的信号蛋白）基因的上调（Ahn et al.，

2018）；在某些昆虫的 RCH 过程中还观察到编码

代谢酶基因的上调，如参与甘油和海藻糖合成的

基因（Park and Kim，2014；Kim et al.，2017）。

对黑腹果蝇进行的微阵列分析发现，在 RCH 过

程中有 37 个差异表达的基因（Qin et al.，2005）。

然而，并不是所有昆虫的 RCH 都涉及转录水平

的变化。一些研究表明，在驯化后立即进行基因

表达水平分析后发现，RCH 过程中并不需要合

成新的基因产物，例如在黑腹果蝇中，与冷休克

恢复相关的基因（如热激蛋白） 在诱导 RCH 的

过程中没有差异表达（Sinclair et al.，2007）。对

黑腹果蝇的进一步研究表明，在 RCH 过程中所

研究的 219 个基因没有受到差异调控，而在经过

冷驯化的野生果蝇体内也只有 1 个基因（P5cr）

上调，2 个基因（Eip71CD 和 cwo）下调（Vesala 

et al.，2012）。在红尾肉蝇中，由 0 ℃处理 2 h

诱导的 RCH 可显著提高耐寒性，但并不引起基

因表达上的变化（Teets et al.，2012）。因此，RCH

是否能引起转录水平的变化并不是一个普遍现

象，对某些昆虫来说，RCH 过程中的转录调控

是其提高耐寒性的重要分子机理，而对一些昆

虫来说则不会因 RCH 而引起基因转录调控的

变化。 

3.2.2  蛋白质合成  RCH 还涉及蛋白质水平的

变化。短时低温处理能使亚洲玉米螟 Ostrinia 

furnacalis（Guenée）体内一种抗冻特异蛋白的表

达量提高（冯从经等，2007）。对红尾肉蝇的大

脑进行研究后发现，38 种蛋白质的表达量在对

照组和 RCH 处理组中差异很大。经质谱鉴定，

其中 14 种蛋白质在 RCH 过程中表达上调，包括

ATP 合成酶、热激蛋白（HSP26）和原肌球蛋白。

下调的蛋白质包括 3 种与蛋白平衡有关的蛋白

质、3 种代谢酶和 2 种与细胞骨架有关的蛋白质

（Li and Denlinger，2010）。类似的实验表明，

在稻水象甲的 RCH 过程中，有 21 种蛋白质上调

表达，8 种下调表达。在上调的蛋白质中有两个

小分子热激蛋白，几个代谢酶和几个与细胞骨架
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有关的蛋白质（Yang et al.，2018）。但是，在黑

腹果蝇中，当蛋白质合成被环己酰亚胺阻断时，

果蝇仍然能够产生 RCH 现象（Misener et al.，

2001），因此蛋白质合成似乎并不是 RCH 的必要

因素。 

3.2.3  细胞信号和翻译后修饰  RCH 的机制还

包括某些细胞信号调控，如调节钙信号与平衡钾

离子浓度。钙离子水平与温度密切相关，诱导

RCH 过程中通常伴随着细胞内钙离子浓度的增

加，因此细胞可能通过钙离子来感知温度并相应

地调整细胞的生理状态（Teets et al.，2008）。钙

离子螯合、阻断钙离子通道都可以抑制细胞中的

RCH 现象（Teets et al.，2013），这些实验证明

驯化过程中钙离子内流能促进 RCH 现象的产

生。除钙信号外，RCH 还能调节钾离子稳态。

目前的研究表明，低温诱导细胞膜去极化并导致

高钾血症，进而导致冷伤害（Overgaard and 

MacMillan，2017）。在黑腹果蝇的大脑中，冷胁

迫使得细胞外钾离子浓度急剧升高，RCH 则使

昆虫在恢复期间可以更快地清除钾离子以降低

钾离子浓度（Armstrong et al.，2012）。在东亚飞

蝗中也观察到了几乎相同的结果，即 RCH 加快

了低温胁迫后钾离子稳态的恢复（Findsen et al.，

2013）。 

RCH 还伴随着 p38MAPK 的磷酸化（Fujiwara 

and Denlinger，2007；Li et al.，2012）。在 0 ℃

冷 冻 几 分 钟 后 ， 可 在 昆 虫 体 内 检 测 到 了

p38MAPK 的磷酸化，并且发现在其它几个对

RCH 诱导效果更好的温度下磷酸化反应更强烈

（Fujiwara and Denlinger，2007）。有研究报道

RCH 可以抑制冷休克后的细胞凋亡，而细胞凋

亡信号是 p38MAPK在胁迫过程中的一个潜在靶

标，这间接表明 RCH 可能促进了 p38MAPK 的

磷酸化（Yi and Lee，2011）。Overgaard 等（2014）

还观察到 RCH 过程中糖原磷酸化酶的明显磷酸

化，同时伴随着葡萄糖水平的轻微上升。RCH

过程涉及的转录变化与蛋白质合成相对较少，这

表明 RCH 在很大程度上受到细胞信号的调控，

可以说细胞信号与转录后修饰是 RCH 的重要

机制。 

4  快速冷耐受的生态意义 

快速冷耐受现象广泛存在于多种生物中。在

昆虫纲的鞘翅目、双翅目、膜翅目、鳞翅目、直

翅目和缨尾目都观察到了这种现象（Lee and 

Denlinger，2010；Owen et al.，2013）。此外，

RCH 也存在于其他动物中，包括火蜥蜴（Layne 

and Claussen，1987）、鱼类（Hazel and Landrey，

1988）、蜱螨（Broufas and Koveos，2001）、海

龟（Muir et al.，2010）和甲壳类（Ronges et al.，

2012）等。可以推测，耐寒能力的快速可塑性是

变温动物的一个普遍特征。 

环境温度的急剧下降对于没有滞育、休眠等

越冬策略的昆虫来说是致命的，对于这些昆虫，

RCH 就显得格外重要，例如帝王蝶 Danaus 

plexippus L. 在越冬迁飞过程中，常常遭遇低温

和霜冻天气，而 RCH 则使得越冬的帝王蝶能够

应对这种温度的突然变化（Larsen and Lee，

1994）。昆虫的 RCH 还具有环境适应性。Chen

等（1990）在比较了几个来自不同纬度和海拔的

果蝇的 RCH 反应后发现，温带种群的冷驯化效

应明显比其他种群更强烈。因为较热带而言，温

带的气温波动更为频繁，因此可以推测，RCH

是昆虫在自然环境中应对温度变化的重要手段

之一。 

昆虫快速冷耐受现象的研究对许多领域都

具有重要性，如农业害虫的越冬存活率预测，温

室、仓储、卫生及一些检疫害虫的综合控制，实

验昆虫、有益昆虫的冷冻保存等。此外，近年来

全球气候变暖加剧，不仅使地球平均温度持续上

升，还导致气温的异常波动，尤其是在早春和晚

秋，忽冷忽热的天气频繁出现，RCH 对昆虫种

群生存的重要性日益凸显。因此，无论从理论探

讨，还是实践应用来说，开展 RCH 相关的研究

工作相当重要（Lee，1987；王宪辉等，2003；

杨友福，2018）。 

5  研究展望  

从快速冷耐受的首次发现至今已有约 30 年

时间，多年的研究让人们对 RCH 这一现象有了
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一定的了解，但目前对 RCH 机制的研究仍不全

面。虽然已经发现了一些重要的上游调控因子

（钙信号转导，p38MAPK 等），但下游调控过程

仍亟待进一步研究。 

目前有关 RCH 的研究大多都是将研究对象

骤然转移到驯化温度下，只有极少数的研究在诱

导 RCH 时采用了缓慢降温的处理方法（Kelty 

and Lee，1999；Wang and Kang，2003；Overgaard 

and Sørensen，2008）。这提醒我们在今后的快速

冷耐受研究中应当模拟自然条件，包括缓慢降温

或设置温度周期循环，这样才能更好地分析在自

然环境下 RCH 的生态意义。 

另外，除了低温处理，紫外线暴露、高温处

理、饥饿、缺水等逆境胁迫也能诱导快速冷耐受

现象 （Yoder et al.，2006； Gantz and Lee，2015；

Cutler and Guedes，2017），然而目前大多数关于

RCH 的研究都是只考虑了单一胁迫的情况；同

时使用多种胁迫交叉处理将有利于加强我们对

RCH 的生态相关性及其机制的理解。 
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