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摘要:昆虫是变温动物2气候变化是造成种群季节消长的基本原因之一E尤其在不良的低温环境中2昆虫耐寒力的高低是

其种群存在与发展的重要前提E昆虫对低温的适应能力及其机理也因而成为昆虫生态学和生物进化研究中的一个深受

重视的问题E本文论述了与耐寒性直接相关的过冷却点和昆虫的抗寒对策2明确了昆虫耐寒性的一些基本概念E一方面

从环境影响昆虫的角度对耐寒性的一般规律2如季节性变化2地理变异2快速冷驯化的作用等做了简要的概括2另一方面

阐述了昆虫适应环境的生理生化机制2包括低分子量的抗冻物质的产生2冰核剂的作用及抗冻蛋白的功能等E强调昆虫

与环境相互作用过程中的生态生理适应E并指出昆虫耐寒性应当与生活史中别的因素联系起来2这样才能对耐寒性有一

个更加全面的理解E
关键词:耐寒性A生理生化机制
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地球上7昆虫广泛地分布于温带地区和极地7在各种各样的栖境中越冬S冬季的低温是它们存活的直

接障碍7其抗寒能力的高低已成为其种群存在与发展的重要前提7决定着它们的生殖T扩散T分布及在下一

季节的发生动态UGVS由于栖息环境的多样性7昆虫在长期的进化中形成了多种多样的抗寒策略UMVS
对昆虫耐寒性的研究早在 GWKO年就有报道7X9Y()*4$&Z$8发现了昆虫的过冷却点7为昆虫在低温环

境下的生命力这一理论问题7以及许多有关的实践问题的研究开辟了广阔的前景UKVS但早期有关昆虫耐寒

性的文献多被引用于植物耐寒性的研究中7所以很多耐寒性的理论是从对植物耐寒性的研究中得到进一

步升华S近代对昆虫耐寒性的研究始于 MH世纪 OH年代7尤其是近二三十年里7昆虫耐寒性的研究成一热

点领域7其中不乏有很多作者敢于对传统的理论提出挑战7得益于此7昆虫耐寒性的研究也进一步的完善7
并取得了突破性的进展S

[$$于 GJ\J年曾把耐寒性定义为E有机体暴露于长期或短期低温下的存活能力7这种能力因有机体特

定的发育阶段7环境的季节性变化7遗传因素及营养状况和暴露低温的时间长短而变化UQVS概念既强调有

机体对环境的适应7即它对恶劣的气候条件是否在生理上做了准备7或具备了这种准备的能力F同时也强

调环境条件的变化对它的影响7如果站在这样的观点去研究引起昆虫生理上发生变化的环境条件时7便可

获得定向改变这些条件和引起昆虫发生定向变异的可能性7即利用益虫和控制害虫的可能性S

] 昆虫的过冷却点及抗寒对策

昆虫的过冷却是指体液温度下降到冰点以下而不结冰的现象S在温带和寒带地区7冬季温度通常低于

冰点7昆虫可以通过体液过冷却的方式来避免结冰造成的伤害S因而在许多昆虫耐寒性的研究中7都以过

冷却点L’"+$#I),,1.%-+,.%&N为一个重要指标来界定其耐寒性的强弱S越冬昆虫7特别是其卵体一般都有较

低的过冷却点7例如飞蝗卵的过冷却点约为^MO_7斑潜蝇蛹的过冷却点约为^GJ_U‘VS它与虫体的结构T
经历的冬季低温等有关7同时受多种因素调节7如低分子量的多元醇T冰核剂以及抗冻蛋白等S由于绝大多

数昆虫都有较低的过冷却点7这种方式至少可以减少结冰的可能性S但在以后的文献中多次引起争论的问

题是7昆虫的过冷却点是否可以作为耐寒性的可依赖的指标UOVa矛盾的焦点是过冷却点以上的亚致死温度

就可导致不耐结冰昆虫的大量死亡7因此过冷却点不能作为其耐寒性的唯一指标S
传 统的耐寒性对策是根据昆虫的过冷却点划分为两类7一类是不耐结冰的L5#$$6.%-.%&,1$#(%&N7这类

昆虫对体液中的冰晶形成的损伤特别敏感7但它能尽量降低自身的过冷却点7从而避免体液结冰S过冷却

点 常被认为是这类昆虫能够存活的下限S绝大多数的昆虫属于这一类型S另 一 类 是 耐 受 结 冰 的L5#$$6$I

&,1$#(%&N7这类昆虫能够忍受细胞外液的部分结冰7不造成死亡7但通常有较差的过冷却能力S当暴露于低

温时7主动地形成冰核7促进细胞外液在较高的亚致死温度下结冰7从而阻止细胞内液的进一步结冰7避免

其造成的更大损伤S针对这种耐寒性对策的划分方法7Y(1$提出了一个有趣的问题Eb如果昆虫在低温下既

可以通过避免结冰7也可以通过抵抗结冰来存活的话7那么在什么样的环境下它们死亡呢ac他根据昆虫死

亡出现的时间将耐寒性分为 ‘类Ed耐结冰的Le#$$6$I&,1$#(%)$NSf避免结冰的Le#$$6$I(/,.2(%)$N7它的

特点是有很强的超冷却能力7从而避免结冰F能够在超冷状态存活很长时间F在过冷却点以上的死亡率很

少或可以忽略F过冷却是一个可依赖的耐寒性指标Sg耐受寒冷的L!*.11I&,1$#(%)$N7它的特点是能降低过

冷却点从而避免结冰F能在超冷状态存活 KhO个月F随着在过冷却点以上的零下温度的暴露时间加长7其

死亡率增加F过冷却点不能作为其耐寒性的指标Si寒冷敏感的L!*.11’"’)$+&.31$N7它的特点是昆虫可能

有强的过冷却能力F能在 H_到 ‘_存活F在^‘_到^G‘_短暂的冷暴露会增加其死 亡 率F耐 寒 性 和 冬 季

KHMMGM期 景晓红等E昆虫耐寒性研究
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死亡率与过冷却点无关!"机会主义的#$%%&’()*+,(+-,)’.+./01!这样所有昆虫的耐寒性对策都可以根据

定义和生态相关标准归入一个明确的范畴234!

5 环境变化对昆虫耐寒性的影响及其一般规律

67/(87’#9::;1强调冬季低温的时间<空间变化对昆虫种群动态的影响=同时也指出昆虫在行为<生态

和生理上对环境的适应2>4!昆虫耐寒性的变化规律则是这种相互作用的直接反映!

5?@ 季节性气温变化对昆虫耐寒性的影响

生活在寒带和温带地区的昆虫=在自然条件下=每年要经历漫长而寒冷的冬季!在长期的进化中=形成

了一套适应性的特征!很多昆虫的耐寒性的季节趋势与当地的气温变化趋势紧密相关!如飞蝗冬季种群卵

的过冷却点显著低于夏季种群卵的过冷却点=这样确保了越冬卵的存活=为下一季节的发生奠定基础!一

种 螨 类 的 过 冷 却 点 在 9月 份 为A;BC;D=而 E月 份 的 值 则 为A:CFD=与 当 地 气 温#9月 份A;BD=E月 份

BBD1呈 现 显 著 相 关2:4!莴 苣 根 蚜#G7H%8+I),J)’,/’+),1冬 季 种 群 和 夏 季 种 群 的 半 致 死 温 度 分 别 是

A9;?9D和 KC;D!这种耐寒性季节性变化的适应=有助于在土壤中越冬的无性蚜的存活=下一季节的温度

一旦适合=无翅蚜便可以在在第二寄主上扩大其种群=对于该种的无性生活史的成功有很重要的意义29L4!

5?5 地理环境对耐寒性的影响

一般情况下=处在高纬度及高海拔地区的昆虫比低纬度及低海拔地区的昆虫有更强的耐寒能力=极地

昆虫的多样性也证明了它们很强的耐寒能力!处于不同地理纬度的同一种昆虫=其耐寒力也不相同=一般

来说=纬度越高的地区=其耐寒性越高=而纬度较低的或一些热带地区的种类=其耐寒性则低!如不同地理

起源的伊蚊#M7N7,/0J&%+-(),1卵的耐寒性显著不同2994O我国飞蝗的卵的半致死温度也从北到南逐渐降低O
我国沿海卤虫品系耐寒力显著高于内陆盐湖卤虫品系29K4!地理环境包括纬度<海拔<沿海及内陆的差别也

是通过不同环境的气温变化的差别间接地导致昆虫耐寒性的差别=从而在长期的进化中形成一种规律性

的模式=它对于种群扩大其分布有重要的生态学意义!

5?P 个体发育阶段的不同也造成昆虫的耐寒性的差异

通常是进行越冬的虫期耐寒性最大=休眠或滞育虫期对低温的耐受能力较强=正在发育的时期差=比

如Q舞毒蛾#G&’(87(’+/N+,%/’1的成虫在AFD时只能存活 ;LH+*=而其卵在AKLD也不会死亡O甜菜夜蛾不

同虫态耐寒性由弱至强分别是Q卵<成虫<幼虫和蛹29;4!卷叶蛾#MN&R&%8S7,&’/*/1的滞育和非滞育的幼虫

过冷却点分别为AKLCED和A9ECKD29F4O甚至在同一个虫期内=耐寒性也不同=如在飞蝗的卵中=因胚胎的

发育阶段不同 耐 寒 性 不 同=初 产 的 卵 耐 寒 性 显 著 高 于 胚 转 期 和 孵 化 前 的 卵O不 同 龄 期 的 卤 虫 耐 寒 力 也 不

同=无节幼虫期耐寒力最强=其次是成虫期=以幼虫期最弱且对所有实验条件都敏感29K4!

5?T 低温驯化对昆虫耐寒性的影响

低温驯化过程是指=昆虫在接受低温胁迫前#-&0N,(’7,,1=在较低温度下进行一定时间的锻炼=可以显

著提高昆虫的耐寒性!在自然条件下=昆虫越冬前都是经历一个温度渐变的过程=使它们得以为渡过低温

环境做一些生理上的准备=正如前面所提到的越冬种群的耐寒性高于夏季种群=在某种程度上是冬季种群

受 到 自 然 界 低 温 驯 化 的 缘 故!而 快 速 冷 驯 化#’/%+N-&0NU8/’N7*+*I1则 是 经 历 短 时 间 的 低 温 锻 炼=比 如

BH+*<KLH+*等=对很多昆虫来说=这样的过程可以使它们免于遭受过冷却 点 以 上 的 低 温 的 伤 害!如 蝇 类

#V/’-&%8/I/-’/,,+%/0%+,1的非滞育虫态=接受A9LD的低温胁迫前=在 LD驯化 9LW3LH+*=其存活率可从

KLX增到 >LX29B4!Y70(S等2934认为在快速冷驯化的诱导中=冷却速率起很重要的作用=以 L?LBDZH+*或

LC9DZH+*的接近自然昼夜变温的速率进行冷驯化可显著地增强耐寒性O快速冷驯化并不只限于 LD或其

附近=只要冷却速率接近自然昼夜变温情况=较高的温度也可导致快速冷驯化的效果=如 9LD!快速冷驯化

的能力具有重要的生态学意义=在早春或晚秋=当昆虫遇到急剧降温时=可以快速提高它们的抗寒性!尽管

它不能确保昆虫在漫长的冬季存活=但它至少可以使昆虫适应自然界昼夜间温度的变化或简短的冷暴露!

5?[ 时间和温度的交互作用

在昆虫耐寒性的研究中=早期的作者都意识到低温胁迫时间长短的重要性294=G/S*7/在 9:KE年对低

温的\数量因素]#̂)/*(+(S_/-(&’1和\强度因素]#+*(7*,+(S_/-(&’1加以区别=前者是指抵抗相对温和低温的
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能力!而后者是指抵抗极端低温的能力"#$%&’%()*+也曾以伤害性低温的累积,-./01234.520.-6包括时间和

温度!低温伤害区域的上限,.77$582/29019:$;08%234.5<6等为参数的模型!对耐寒性进行定量的表达!这一

模型与多种昆虫在低温下存活率的数据吻合"但是所有的数据都有是在恒定温度下测定!在其后的研究

中!又进一步证实了变化的温度对昆虫存活率影响()=+!结果认为在昆虫耐寒性低温处理的过程中!间断性

的高温处理,发育温度6能够增加其耐寒性"这一结论对于实验中活体昆虫的长期冷贮存及一些生物制剂

的定期释放是非常有益的"

> 昆虫耐寒性生理生化机制

昆虫耐寒性是昆虫对栖境适应过程中体内生理?生化协调的结果"

>@A 抗冻保护剂的产生及其作用

越冬期间许多昆虫体内聚集低分子量的糖或醇!如甘油?多元醇?糖等!这些抗冻保护剂可以增加昆虫

体内束缚水的含量!或直接与酶及其他的蛋白质相互作用起到保护生物系统的作用()B+"多元醇在昆虫抗冻

保护中的作用是昆虫耐寒性中研究最深入的特征之一"多元醇适合作抗冻保护剂是因为在水溶液中溶解

度高!无毒且相溶性好!对酶或代谢过程影响很少!并且能自由跨膜(CD+"它们在生物体内起到双重的作用!
一方面增强膜的抗冻保护作用!另一方面可增加细胞燃料!利用体内的糖贮存来产生能量(C)+"

早 期 的 文 献 多 报 道 单 一 成 份 的 抗 冻 剂!实 际 上!昆 虫 在 低 温 下 往 往 产 生 多 种 抗 冻 保 护 剂,/.92E

;0/703$396"比如昆虫在低温下!伴随着体内甘油的出现!也会产生山梨醇?甘露醇?核糖醇?赤藓糖醇等多

元醇"低温常常是抗冻物质出现的第一诱因!除此之外!光照也对它的产生也形成暗示"F-./.G2等报道过

保幼激素,HI6及类似物,HIJ6刺激二化螟幼虫体内甘油聚集!而蜕皮激素降低其浓度!因此认为激素可能

参与多元醇合成(CC+"
抗冻物质能促使昆虫维持过冷却状态!在一些昆虫中有抗冻物质存在时其过冷却点可达KLDM甚至

更低!而没有这些物质时过冷却点仅达K)CM(CN+!在耐结冰的昆虫中!这些物质能依其浓度相应地在胞外

开始结冰时调节细胞体积!以防细胞进一步结冰!从而避免更大的伤害"糖和多元醇还可导致膜和蛋白质

的稳定性!说明它们可以通过一些特定的非依数性的机制来保护生物系统"

>@O 冰核剂在昆虫抗寒性中的作用

昆虫体内冰的出现通常是由冰核剂促使!冰核是通过吸收冰晶而形成冰"冰核剂有两种!一种是同型

冰核,:0/0P$3$0.-3.;8$Q92036!理论上需要由水分子聚集形成一个核!然后与周围的水分子偶然地聚集到

一起形成冰晶R另一种为称为异型冰核,:$9$50P$3$0.-3.;8$Q92036!如矿物颗粒等!水分子与这些外来物质

更容易吸收冰晶而形成冰()+"在耐受结冰的昆虫体内!冰核剂往往有助于它们抗寒!因为超冷却过后!冰形

成的速度很快!由于冰晶快速膨大而造成机械损伤对昆虫来说是致命的!所以耐结冰的昆虫产生冰核剂促

使虫体在较高的亚致死温度下形成冰!从而避免细胞内液的进一步结冰"昆虫体内的冰核可在体液中或细

胞基质中"也可以是肠道中的食物微粒及冰核细菌(CL!CS+!如日本杨毛叶蜂预蛹肠道中的冰核剂能诱导冰晶

的形成!然后扩展到血淋巴中!建立一种保护性的结冰(CT+"但冰核剂可显著地降低昆虫的过冷却点能力!对

不耐结冰的昆虫来说!它会降低耐寒性"U9503PEV.Q3%$5-03证实冰核细菌对越冬昆虫的 UWX有明显的提

高作用"到目前为止!至少已对 L个属的 L种细菌和 C种镰刀菌对昆虫 UWX影响进行了实验!其中有从肠

道内分离的!平均提高 UWX=YN*M!大大增加了亚致死温度下的死亡率"对防治那些聚集或限制在微生境

中越冬的害虫!用冰核细菌处理有一定的应用前景(C*+"国内的研究也证明冰核细菌能在棉铃虫?光肩星天

牛 等 虫 体 上 起 到 异 源 冰 核 的 作 用!提 高 虫 体 的 过 冷 却 点!造 成 越 冬 害 虫 的 大 量 死 亡!为 生 防 指 出 新 的 途

径(C=ZND+"

>@> 抗冻蛋白的产生及其与耐寒性的关系

抗 冻蛋白,Q39215$$[$7509$236是一些植物?寒带鱼类和在极地或 温 带 生 活 的 昆 虫 及 蜘 蛛 等 在 秋?冬 季

体内产生的一类能提高其抗冻能力的多肽"产生抗冻蛋白是许多昆虫的一个重要的越冬策略(N)!NC+"一般认

为抗冻蛋白在脂肪体中合成!然后释放到血淋巴中通过氢键与冰晶连接!阻止冰晶的进一步增长!从而降

低体液的结冰点!增大熔点与冰点之间的差异"在昆虫的肠液和细胞内液中都有抗冻蛋白的产生!它们不
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是作为溶质!增加血淋巴的渗透压而使冰点下降!而是吸附于冰晶表面阻止其进一步增长!从而降低冰点!
即所谓的吸附抑制理论"抗冻蛋白中所有的羟基#羧基和氨基都能与冰晶格中的氧原子和氢原于形成氢

键!所以在其作用过程中氢键必定参与"
低温下昆虫体内产生的抗冻蛋白能长时间地维持亚稳态的过冷却状态!这是不耐结冰的昆虫的重要

适应机制$%&’"同时也能够阻止越冬场所的冰通过昆虫的表皮进入体液中!它们的作用远远大于仅通过其热

滞活性而导致冰点下降 &()*$&&!&+’"另外!抗冻蛋白不仅能提高血淋巴的过冷却能力!还可以通过抑制冰

核剂在肠液中的出现而提高肠液的过冷却能力"细胞内产生的抗冻蛋白在维持冷暴露的昆虫体内的离子

梯度中也有重要的功能$%+’"

, 昆虫耐寒性研究的新进展

早期对昆虫耐寒性的研究主要着眼于耐寒性的一些现象!但近年来人们越来越多地对耐寒性的机制

进行进一步的探讨"特别是在耐寒性的分子机制方面迈出了很大步伐!但由于可操作方面的原因或研究基

础的原因!大多深入的研究只停留在有限的几种昆虫中!比如对抗冻蛋白的研究和抗冻基因的研究大多集

中在鞘翅目的几种昆虫和双翅目的果蝇中!如小蠹#黄粉甲等$&-’!在这两种昆虫中 ./012342等人$&)’已经纯

化出上十种抗冻蛋白!并对氨基酸的序列进行检测"目前!已经证实小蠹的抗冻蛋白二级结构是 5折叠和 5
转角!由半胱氨酸形成的二硫键在维持抗冻蛋白的高度有序的结构中起到了极其重要的作用$&6’"因而在昆

虫抗寒机制的研究中开辟了新的领域"对昆虫抗寒性基因调控的研究则主要集中于编码抗冻蛋白的基因!
如黄粉甲中的抗冻基因$&7’8编码调控低温代谢中酶的基因!如脯氨酸 代 谢 中 9-:2基 因 的 表 达 等 等$&;(+<’"
相信越来越多的研究会使人们从分子角度对昆虫耐寒性有更深入的了解"

= 结语

对大多数的昆虫来说!不论是避免冬季低温的生态的和行为的方式!还是抵抗低温的生理生化的或其

它调节方式!实际上!只有当各种适应方式结合起来才能确保昆虫的越冬存活"把耐寒性与生活史中别的

方面联系起来!比如季节的时序性!水份平衡!代谢和能量支付等!便可以明确生活史中的各种因素是如何

与抗寒的需求统一起来而促使种群的发展"所以耐寒性研究不应该在分离的情况下进行!只有把各种因素

都考虑在内!才能加强对耐寒性的综合理解"
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