
书书书

第 !" 卷第 # 期
!$$" 年 # 月

生 态 学 报

%&’% (&)*)+,&% -,.,&%
/012 !"，.02 #
%342，!$$"

!""#：$ $ %%%& ’()*)+,(-& (.

基金项目：国家科技平台项目（!$$567%89:$$，!$$567%!99$5）

收稿日期：!$$;<$8<9"；修订日期：!$$;<99<!:

作者简介：杜尧（9=:! >），女，硕士生，黑龙江省人，主要从事昆虫生态学研究2 (<?@A1：BCD@0$!$8E 9!;2 F0?

!通讯作者 &044GH30IBAIJ @CKL042 (<?@A1：?@MFLCIHGIE FN@F2 04J2 FI

/)0.1-",). ,"’2：’LG 340NGFK O@H PAI@IFA@11D HC3304KGB QD .@KA0I@1 R40J4@? P04 ST6 ,IP4@HK4CFKC4G @IB U@FA1AKD（.02 !$$567%89:$$，!$$567%!99$5）

3’(’,4’1 1-"’：!$$;<$8<9"；5((’#"’1 1-"’：!$$;<99<!:

6,)+7-#!8：6V W@0，X@HKG4 F@IBAB@KG，?@AI1D GIJ@JGB AI AIHGFK GF010JD2 (<?@A1：BCD@0$!$8E 9!;2 F0?

高温对昆虫影响的生理生化作用机理研究进展

杜Y 尧，马春森9，!，赵清华!，马Y 罡9，杨和平9

（92 中国农业科学院农业环境与可持续发展研究所 农业部生物防治资源与利用重点开放实验室，北京Y 9$$$:9；

!2 中国生物技术发展中心，北京Y 9$$$:9）

摘要：温度是影响昆虫生命活动的重要因素，将其与某一时间的种群数量结合，可用于对昆虫未来种群数量进行预测预报。过

高的环境温度常使昆虫的生长发育、生殖及存活等受到严重影响，对这种影响缺乏了解降低了害虫测报的准确性。探明高温对

昆虫生理生化的作用机理是了解高温对昆虫生命活动影响的根本途径。总结了高温对昆虫生理生化的重要影响。高温使昆虫

表皮的蜡质层瓦解，油脂融化，表皮渗透性增加，虫体大量失水。引起昆虫体内重要离子的浓度发生变化，改变许多重要大分子

的电荷状态，使生物大分子的动力学能量增大，离子键、氢键和范德华力降低，分子间疏水作用增强，大分子保持形状的能力降

低，空间构象发生改变，从而影响生物大分子行使其功能。高温使昆虫细胞骨架瓦解，细胞遭到破坏；细胞膜内磷脂组分比例改

变，细胞膜流动性下降。虫体内重要遗传物质 6.%和 S.%复杂的二级结构和三级结构在高温下发生改变，对昆虫性状的稳定

遗传造成严重影响。细胞内蛋白质的数量和种类组成均发生改变，原有常温下的蛋白质合成系统关闭，空间构象及功能发生变

化，而产生耐热性物质（如热激蛋白）的蛋白质合成系统则开启。高温影响酶及酶促反应速率，对昆虫体内神经传导关键酯

酶———乙酰胆碱酯酶的影响使昆虫无法进行正常的神经传递，丧失躲避不良环境的能力。高温影响脂质、低聚糖等物质的代

谢。最后梳理了高温作用下昆虫各种生理生化指标发生变化之间可能存在的关联性，并提出高温对昆虫造成伤害的顺序过程

假设。讨论了不同程度的高温对昆虫造成死亡的机理可能不同。指出了未来该领域研究的重点内容，如高温对昆虫造成损害

的最初作用位点；高温伤害的完整生理生化路径；耐热性产生的生化基础；高温对昆虫不同发育阶段或生命过程的具体作用机

制等。
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昆虫是变温动物，保持和调节体内温度的能力不强，环境温度影响其生命活动中全部化学反应的速率，并

决定蛋白质的空间构象，因此，温度是影响昆虫的生长、发育、生殖及存活等生命活动最重要的因素［H］。当外

界环境温度超过一定限度时，昆虫的生命活动即会受到严重的影响。

在适宜的温度范围内，昆虫的发育速率随着外界温度的升高而加快，但当温度升高到一定程度时，发育速

率反而随温度升高而变慢。在经过 JMN、JO!，而后 KPN、L!的高温模式作用下，二化螟 !"#$% &’(()*&&+$#& 幼虫
的发育时间比在 JLN恒温下延长了约 J 周［J］。有些耐热性弱的昆虫如麦无网长管蚜 ,*-%(%$%("#’. /#)"%/’.
在 JM& QN的恒温下，不能发育到成虫就全部死亡［K］。相对于自身的适应性，有些昆虫在较高温度的作用下甚
至会出现滞育现象，烟芽夜蛾 0*$#%-"#& 1#)*&2*3 在 KJN及以上温度［L］、棉铃虫 0*$#2%1*)(+ +).#4*)+ 在 KMN［Q］、
葱蝇 5*$#+ +3-#6’+在 JLN［P］，以及蓝桔绕实蝇 7"+4%$*-#& .*3/+8在 KQN［M］都会产生滞育现象。高温还会导致
昆虫的发育出现畸形。在 KQN恒温下饲养的 H R K 龄小菜蛾 9$’-*$$+ 8:$%&-*$$+ 幼虫，会产生小型蛹和成虫，且
不能正常交配产卵［S］。化蛹期的黑腹果蝇 5)%&%("#$+ .*$+3%4+&-*)在没有预热的情况下将其在 LO& QN下热处
理 KQ5,.，会产生拱形、球形、卷曲和交叉横脉等畸形翅膀的成虫［T］。
在高温作用下，昆虫的生殖受到明显地抑制。麦无网长管蚜每天经 S!、KHN或 KKN的高温处理，出生率

显著下降［HO］。赤拟谷盗 ;)#<%$#’. 2+&-+3*’.成虫在 QON的恒温下暴露 KT5,.后不能生殖［HH］。幼虫在适宜温
度下发育，仅成虫期暴露在高温下，成虫的生殖力也会受到抑制。将 KON 下饲养获得的四纹豆象
!+$$%&%<)’2"’& .+2’$+-*&和西非花生豆象 !+$$%&%<)’2"’& &’<#33%-+-’&，在成虫期置于 QON下，雌虫产卵量比置于
LON下的分别降低 Q 倍和 K 倍［HJ］。在幼虫期受过高温刺激，即使在成虫期处于适宜温度下，昆虫的生殖也会
受到抑制。麦无网长管蚜的 L 龄幼虫经过 KKN，S!的处理，单雌产仔量比 JMN下降低 H 倍［HO］。高温作用下，
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昆虫的存活率也显著下降。麦无网长管蚜成虫死亡率随着温度升高迅速增加，//0下处理 1!，死亡率迅速达
到 234；在相同高温下接近生殖阶段的 5 龄幼虫和成虫的死亡率显著高于 6 7 / 龄幼虫［8/］。在极端高温的作
用下，昆虫在短时间内即会死亡。苹果蠹蛾 !"#$% &’(’)*++% 幼虫在 960下 6:,.［85］、花斑皮蠹 ,-’.’#*-(%
/%-$%0$+*在 9;0下 ;:,.［89］、赤拟谷盗［8;］和马铃薯甲虫 1*&2$)’2%-3% #*4*(+$)*%2%［8<］分别在 ;30和 ;90的高温
下处理 86:,.和 83:,.都使虫体死亡。
综上所述，高温对昆虫正常的生命活动有极为重要的影响，因此昆虫测报中常用某一时间的昆虫数量

（初始密度）结合其未来的环境条件（温度）来推测昆虫的种群数量变化，但昆虫的发育、繁殖、寿命及生活力

等在高温下是否已发生了改变，从表象上无法判知。此外，高温对昆虫的影响还常有一定的时滞效应。因此，

了解高温对昆虫产生的生理生化损伤，以及这些损伤与昆虫的生长发育、繁殖、存活等的关系有助于提高昆虫

种群预测的准确性。同时，在利用高温防治害虫，特别是收获后的粮棉和果品害虫的实践中，通过了解昆虫的

热损伤机制，可采取相应的措施避免昆虫产生抗热性，提高昆虫的高温防治效果。迄今为止，已经从不同的侧

面对高温造成昆虫机体损害甚至死亡的生理生化机制做了探索，综合现有文献资料，大致可归纳为：高温导致

（8）昆虫体内失水；（6）细胞内离子浓度改变；（/）细胞骨架、细胞膜遭到破坏；（5）神经传导紊乱；（9）生物大
分子（蛋白质、=>?、@>?和酶等）的结构和功能改变。本文拟对这些环节的研究进展进行概述。
! 高温对昆虫影响的生理生化作用机理
!& ! 导致体内含水量降低
昆虫在无法采取行为活动躲避高温时，首先通过增加对体内水分的蒸发作用来降低体内及体表温度，避

免高温的伤害［81］。一种取食豆科植物的蝉 5$4*-’&-’42% %&%46*［82］和另一种蝉 78%)%.’#*3 .-%4$+$3［63］都能通过
体表分泌液体来降温，在环境温度超过 59& 90时，59 %&%46* 可通过体表渗透失水使体温降至低于环境温度
6& 20。当外界温度超过 /30，非洲飞蝗 1’4:32% ($.-%2’-$% ($.-%2’-$’$#*3［68］和一种剑角蝗 ;’(%+*% .:22%2%［66］

体表开始蒸发失水。此外，黑菌虫 <+&6$2’0$:3 #$%&*-$):3在高温时也通过体表失水来降温［6/］。
在干热环境中，昆虫体内失水是不可避免的［81］。昆虫处于适宜温度范围时，其表皮内的蜡质层和油脂等

为虫体提供了一个天然的水分保持系统［65］。当环境温度高出某一阈值时，蜡质层开始瓦解［81］，油脂开始融

化［69］，这些变化导致了昆虫表皮的水分渗透急剧增加，失水量急剧上升，这一温度阈值称为临界转变温度

（AB,",(-* CB-.D,",). C’:#’B-"EB’）［6;］。当温度高于临界转变温度时，昆虫摄入与丧失的水分平衡失调，开始大
量失水［6<］。不同种类的昆虫及同种昆虫的不同发育阶段有不同的临界转变温度［6;］，一般变化在 /3 7 ;30之
间，主要与昆虫表皮内的碳氢化合物数量不同有关［65］。如红尾肉蝇 =%-4’&6%.% 4-%33$&%+&$3非滞育蛹的临界转
变温度为 /30，而滞育蛹则为 /20［6<］，其原因是滞育蛹体内碳氢化合物的数量几乎是非滞育蛹的两倍［61］。
!& " 导致细胞内微环境改变
高温使昆虫正常的细胞水分平衡遭到破坏，细胞失水导致其渗透压增加，体内失水使体液离子浓度增加，

进而对细胞产生不可恢复的损伤［65］，最终使昆虫机体受损甚至死亡。环境温度高于 5<0时，拟步甲
!*)2-$’&2*-% (:-$4%2%血淋巴内的 #F 值下降［62］。在高于 530时，甜菜夜蛾 =&’#’&2*-% *>$.:% 血淋巴内 G H、

A-6 H以及游离氨基酸浓度升高，碳水化合物浓度则显著下降［/3］。在细胞微环境内，细胞液内的小分子对细胞

的微环境异常重要。这些小分子（如 G H、A-6 H和 F H）影响细胞大分子（蛋白质和核苷酸）的电荷状态，进而

影响大分子的功能以及形成分子结构的能力［/8］。

!& # 对细胞结构的作用
高温可改变细胞微环境，也对细胞结构有重要影响作用。在 /<0下对黑腹果蝇进行试验，发现经 /3:,.

热处理后，其晶胚内的中间纤维骨架处于完全瓦解状态［/6］。关于高温所引起的细胞结构改变，在昆虫方面的

研究并不多，除黑腹果蝇外尚未在其它昆虫种类中展开。高温对细胞结构的破坏作用在哺乳动物细胞的研究

中得到佐证，中华豚鼠（!6$)*3* 6%(32*-）肾细胞内的肌动蛋白纤维在 590下完全瓦解［//］，卵巢细胞骨架则在
560下即瓦解［/5］。细胞骨架的改变对细胞膜的完整性和流动性存在很大的影响。细胞膜是二维疏水膜，它
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的动力学特性对生物体至关重要［/0］。细胞膜的流动性受胆固醇含量的高低、不饱和键的多少、卵磷脂与鞘磷

脂的比例以及膜蛋白的运动性等因子的影响。高温导致细胞膜流动性的改变是高温对昆虫的生理过程产生

影响的重要方面。在高温下，昆虫等节肢动物的细胞膜属性及其流动性都发生了改变［/1］。如弹尾虫

!"#$"%&’ (’)*&*’ 在近 /02下处理 345 6,.，其细胞膜内的磷脂脂肪酸组成比例发生改变，无法维持其最佳的
细胞膜流动性［/7］。神经系统功能的正常发挥与膜的完整性密切相关。随着温度的升高，细胞膜内的饱和脂

肪酸比例升高，不饱和脂肪酸比例下降，导致细胞膜流动性下降。在高温的作用下，神经元细胞膜流动性下

降，细胞膜磷脂酶 84活性增高，水解反应增强，产生多种脂肪酸和磷酸化碱基，从而造成了细胞膜代谢和神经

信号传导的紊乱，对虫体造成损伤［/9］。

!& " 对生物大分子空间构象的影响
生物大分子的空间构象是决定其生物活性的关键结构，空间构象的改变常会导致其功能的改变。生物大

分子的空间构象是由以下相互作用的因素所决定：（3）大分子亚单位的数量、组成及性质；（4）大分子化学键
的种类和数量；（/）大分子的动力学能量水平。以上任一因素的变化均可导致大分子构象及其功能的改
变［4:］。温度升高使生物大分子的动力学能量增大，离子键、氢键和范德华力降低，分子间的疏水作用增强，因

此使大分子保持形状的能力降低，空间构象发生改变［/9，/;］。

<=8和 >=8复杂的二级结构和三级结构是其在生命体内发挥作用的基础，构象的复杂化使它们易受温
度的影响。在细胞核内发生的一系列生化过程，包括 <=8的转录、翻译、同核糖体蛋白质的结合等，以及核仁
自身都对温度很敏感。一种摇蚊 +,&-")"%.$ /,.%%&的唾液腺细胞在 /02下处理 3!后，在光学显微镜下就可
观察到核仁内原本的致密纤维组分（?’.@’ A,BC,**-C ()6#).’."，简称 >DE）有颗粒状成分出现且空间分离很明
显，>DE内的 C>=8（只转录 C<=8的 >=8）发生了构象的改变且产生了新物质（热激蛋白）［:5］。黑腹果蝇在
4;2下处理后，其染色体内的 >=8发生隐性突变［:3］。>=8、<=8等遗传物质在高温下的改变，对昆虫性状的
遗传会产生重要影响。

!& # 诱导热激蛋白的产生
在高温作用下，细胞内大分子的数量和种类组成均发生改变，最显著的是蛋白质合成形式的变化。昆虫

对温度突然升高的反应是中止蛋白质的正常合成，且表达一种与昆虫耐热性有关的新蛋白———热激蛋白

（F’-" G!)(H IC)"’,.@，简称 F@#）［:4 J ::］。一般来说，昆虫体内热激蛋白的表达量越高，其耐热性就越强［:0，:1］。

高温下，黑腹果蝇成虫经不同的处理时间，可产生不同数量的 F@#75，而黑腹果蝇成虫的耐热性与 F@#75 的表
达量呈正相关［:7］。热激蛋白基因的存在还与昆虫细胞获得耐热性的速度有关。携带 34 种 F@#75 原始基因
的黑腹果蝇比无 F@#75 基因的野生型获得耐热性的速度要快的多［:9］。人为加入 F@#75 拷贝基因的黑腹果蝇
的培养细胞，获得耐热性的速度比无 F@#75 拷贝基因的普通细胞快，而携带 F@#75 原始基因的培养细胞获得
耐热性的速度更快［:;］。

昆虫耐热性的获得，与热激蛋白的分子伴侣作用有关［05 J 04］。在热激蛋白和其它分子伴侣的作用下，可减

少高温对热敏蛋白的损害。高温可导致蛋白质的空间构象发生改变，处于折叠阶段的蛋白质尤其易受高温影

响而损伤［/9］。一些热激蛋白如 F@#75 和 F@#15，似乎有能力辨认出许多未折叠蛋白的共同构型。在接下来
的蛋白质合成过程中，这些分子伴侣可用于引导新合成蛋白质代替受损伤的蛋白质。如F@#75 可暂时以非共
价方式连接到已变性的蛋白质上，使构象发生可逆改变的蛋白质恢复其原有构象；F@#75 也可以同样方式连
接到新合成的蛋白质上，防止蛋白质间的不当联结，并将折叠好的蛋白质定位到其正常位置［0/］。在高温下，

大多数蛋白质合成系统关闭，因而高温下产生热激蛋白的主要功能可能是保持细胞内现有蛋白质的完

整性［4:］。

!& $ 对酶活性的影响
温度对酶及酶促反应速率的影响极为显著。高温作用下，与昆虫神经传导有关的乙酰胆碱酯酶（8(!K）

发生的改变典型地说明了温度对酶的影响作用。高温可导致乙酰胆碱酯酶产生致死性改变，简单的点突变
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（一个氨基酸被另一个所替代）即可对有机体能否进行正常的神经传递产生重大影响。黑腹果蝇饲养在 /01
以上时，产生一种基因型为 2(’3456的乙酰胆碱酯酶突变，使果蝇不能进行神经传导［75］。这种热敏感表型的基

础是在一个特定点发生了脯氨酸代替了亮氨酸的突变，酶构象过分折叠，使其活性下降，不能进行兴奋性传

递，最终造成昆虫在高温下死亡［77］。

高温可使乙酰胆碱酯酶发生以上永久的不可恢复的突变，也可导致这种酶产生可恢复的暂时性失活。将

乙酰胆碱酯酶连同其鸡胸胚胎培养基一起置于 571下，酶的活性丧失，当温度恢复到 891下时部分乙酰胆碱
酯酶的活性得到恢复［7:］。导致乙酰胆碱酯酶暂时失活后又部分恢复的具体作用机制目前尚不十分清楚。

4’;;< = 3>;-’* 发现加入蛋白抑制剂后，仍有少量已失活的乙酰胆碱酯酶能恢复其活性，说明酶活性的恢复不
需要热激蛋白的重新合成，但热激蛋白在酶的活性恢复中可能通过分子伴侣方式发挥一定作用［79］。

!& " 对某些脂代谢及糖代谢的影响
某些脂质及相关的过氧化反应对高温也很敏感。如将沙漠蝗 !"#$%&’"()"* +)(+*)$*置于 571下时，其飞行

肌细胞内线粒体的胆固醇浓度比在常温下显著升高［7?］。随着外界环境温度升高，活体家蝇 ,-%"* .’/(%&$"*
体内油脂的过氧化反应加剧，从而导致戊烷的累积显著增加［70］。昆虫体内碳水化合物的消耗速率也会受高

温的影响。将冬季低温下的甲虫 ,’)$/-% 0-1()(-%的幼虫置于 861时，较胖虫体内的糖原质储备很快就被利
用，且在 8@内几乎耗尽［:6］。
# 展望
综上所述，已有的研究从不同的侧面阐述了高温作用下昆虫生理生化现象或指标的变化，如：体内失水、

细胞内重要离子浓度改变、细胞骨架瓦解、细胞膜流动性增加、生物大分子失活、热激蛋白的产生、过氧化反应

增强等。但许多关键性问题，如昆虫身体最先感知温度变化的部位（器官或组织）在哪里？哪一个位点是高

温对昆虫作用的最初位点？虫体内最先受到高温影响的物质是什么？以上这些变化之间是否有内在的关联？

有什么关联？这些问题尚未搞清。能否通过仔细分析，将这些变化发生的逻辑次序勾画出来，如：高温首先使

昆虫表皮内的蜡质层瓦解，油脂融化，破坏了昆虫体壁的保水结构，导致虫体大量失水；由于失水使虫体内重

要离子如 A B、C B、D-/ B的浓度发生改变，首先影响神经传导的关键物质乙酰胆碱酯酶的结构和功能，扰乱或

破坏神经的正常传导，使昆虫处于昏迷状态。同时，这些离子浓度的变化，还直接影响生物大分子如蛋白质和

核苷酸表面的电荷状态，使 EF2、GF2等重要物质发生结构改变，扰乱或破坏了蛋白质的正常合成。在高温
作用下，细胞内的纤维骨架瓦解，使细胞膜的流动性发生改变，破坏了细胞的完整性。以上假设是否成立，目

前这些研究是否仍有遗漏的关键环节，还需要层层深入，在组织、细胞和分子水平上系统地进行完整的研究和

阐述。

不同程度的高温对昆虫造成伤害的具体作用也可能不同。如赤拟谷盗老熟幼虫在 :61下 H6I,. 即死
亡［H:］，但在 5?1下 :9I,.后才死亡［:H］。此外，昆虫在不同的发育阶段对高温的耐受性也不尽相同。小麦无
网长管蚜在 8H1以上的高温作用下，H J 8 龄幼虫的耐热性大于 5 龄幼虫和成虫［H6，H8］。昆虫产生耐热性以及
造成同种昆虫在不同发育阶段耐热性不同的原因是什么？昆虫在热刺激作用下会产生热激蛋白，但热激蛋白

对昆虫生理机能的具体保护机制是什么？为什么会产生不同种类的热激蛋白？且同一器官的不同组织或不

同的发育阶段所表达的热激蛋白不同？目前还远远没有了解到热激蛋白反应的整体复杂性。耐热性与热激

蛋白之间的关联也并不是绝对的，耐热性的产生除与热激蛋白的表达有关外，海藻糖也可能与耐热性存在某

种联系。试验表明酿酒酵母 !*""#*)’/2"(% "()(3$%$*( 在高温下海藻糖含量明显升高，且耐热性也增强［:/ J :5］。

在高温胁迫下昆虫海藻糖含量的变化尚未见报道，但在缺氧条件下，黑腹果蝇细胞内通过海藻糖合成酶产生

的海藻糖具有保护果蝇细胞免受低氧损伤的作用［:7］。昆虫体内海藻糖的含量在高温下是否发生变化，其对

昆虫是否具有保护作用，若有则这种作用的机制是什么？这些问题都有待进一步的研究和探索。

高温不仅关系到昆虫的生死存亡，也会对昆虫的生长发育和生殖造成很大影响［?，H6，H8］。F’K’. 认为高温
对昆虫发育和生殖的影响与内分泌系统的变化有关［::］，高温可抑制或促进昆虫发育和生殖所需激素的分泌，
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如抑制卵黄磷蛋白的合成，使昆虫的生殖率随着温度升高而骤减，使蜕皮激素、保幼激素或滞育激素分泌过

多，从而导致昆虫无法完成正常发育或发育滞后。但高温对昆虫生长发育、生殖及死亡影响的机理是否完全

相同？若不同有何差异？目前的研究还无法证实。因此，在今后的工作中可将这三者分别进行研究，以明确

高温对昆虫生长发育、生殖及死亡的作用机制的相关性和差异性。
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