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重金属对昆虫的生态生理效应
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摘要：本文综述了重金属对昆虫生态生理学研究的最新进展，指出了研究的不足和应着重关注的研究方向。短期

重金属暴露对昆虫有急性毒性，而长期暴露有引起昆虫对重金属污染产生适应性进化的风险。重金属对昆虫的毒

性依重金属浓度、暴露时间和染毒方式而异，也会通过食物链传递和积累而影响昆虫及其天敌之间的关系。重金

属对昆虫的生理毒性包括降低血细胞或血淋巴内的能量物质、引起氧化还原平衡失调、抑制细胞免疫和体液免疫、

破坏昆虫细胞或组织的完整性。昆虫对重金属胁迫的生理和生态适应包括对重金属的储存和排出，解毒相关蛋白

的诱导，甚至重金属耐性的进化。
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　　重金属污染是威胁生态系统健康和生命支持系
统安全的全球性环境问题。进入食物链中的重金属

不仅会降低溪流和农田生态系统的昆虫多样性

（Ｌｅｆｃｏｒｔｅｔａｌ．，２０１０），引起昆虫种群的局域性灭绝
（Ｌｅｆｃｏｒｔｅｔａｌ．，２０１０），还能通过在食物链各营养级
间传递和生物积累（Ｘｉｅｅｔａｌ．，２０１０；Ｃｕｉｅｔａｌ．，
２０１１），最终威胁人类的健康（Ｚｈｕａｎｇｅｔａｌ．，２００９；
Ｙｉｅｔａｌ．，２０１１）。昆虫是生态系统食物链和食物网

的重要环节，在重金属的迁移、积累中起重要的调节

和预警作用（Ｗａｎｅｔａｌ．，２０１４）。直接或间接暴露都
会对昆虫个体的生活史各组分和群体的繁衍产生或

多或少的不利影响（孙虹霞等，２００７；Ｐｌｋｋｉｅｔａｌ．，
２０１２）。长期胁迫甚至能引起昆虫对重金属的适应
性进化，产生对重金属污染的局域适应（Ｐｏｓｔｈｕｍａ
ａｎｄｖａｎＳｔｒａａｌｅｎ，１９９３）。

关于重金属对昆虫产生影响的文献较多，但关



４２８　　 昆虫学报ＡｃｔａＥｎｔｏｍｏｌｏｇｉｃａＳｉｎｉｃａ ５８卷

于重金属昆虫生态毒理学的综述相对较少（牛长缨

等，２０００；孙虹霞等，２００７）。本文在大量查阅前人
综述和研究论文的基础上，对重金属污染影响昆虫

的生理机制及昆虫的适应策略进行总结，指出目前

研究的不足和未来研究应着重关注的问题。

１　重金属对昆虫生活史关键组分的影响

环境（包括食物环境和栖息环境等）中的重金

属对活体生物是一种不利的生态因子。昆虫抵御重

金属胁迫的生理生态代价是食物消耗率、转化率和

生长率的下降、发育历期延长、产卵量和卵孵化率降

低、死亡率升高、发育畸形、种群增长受限、免疫力下

降等（孙虹霞等，２００７）。
在饲料中添加 Ｃｄ２＋显著延长了舞毒蛾

Ｌｙｍａｎｔｒｉａｄｉｓｐａｒ４－６龄幼虫的发育历期、减轻幼虫
的体质量、减慢幼虫的相对生长率（Ｖｌａｈｏｖｉｃ＇ｅｔａｌ．，
２００１，２００９，２０１４；Ｍｉｒｃ̌ｉｃ＇ｅｔａｌ．，２０１３）。对印度短
角稻蝗Ｏｘｙａｆｕｓｃｏｖｉｔｔａｔａ的研究表明，Ｃｄ２＋胁迫明显
降低短角稻蝗的日增重、生长速率、缩短幼虫寿命

（Ｍａｌａｋａｒｅｔａｌ．，２００９）。对黑腹果蝇 Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａ
ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ的研究表明，Ｃｄ２＋能显著缩短果蝇亲代
和子代的平均寿命（梁露等，２０１３）。饲料中高浓度
Ｃｕ２＋对棕尾别麻蝇Ｂｏｅｔｔｃｈｅｒｉｓｃａｐｅｒｅｇｒｉｎａ亲代幼虫、
蛹和成虫的体质量、体长、化蛹率、羽化率、交配率和

产卵力均有不利影响，但这种不利影响不会遗传至

下一代（吴国星等，２００７）。然而，Ｐｅｒｅｚ和 Ｎｏｒｉｅｇａ
（２０１４）的研究表明，重金属对亲代昆虫的影响可以
影响到子代昆虫，如亚致死剂量的Ｃｕ２＋除抑制埃及
伊蚊 Ａｅｄｅｓａｅｇｙｐｔｉ幼虫和成虫的发育、减轻成虫体
重、降低成虫繁殖力外，子代伊蚊的耐饥力也下降。

王玉宏等（２０１４）研究也发现，亚洲玉米螟 Ｏｓｔｒｉｎｉａ
ｆｕｒｎａｃａｌｉｓ连续３代取食含Ｃｕ２＋饲料后，亲代和子代
的生长、发育和生殖均受到明显抑制。饲料中的重

金属Ｚｎ２＋能够降低斜纹夜蛾卵中卵黄原的量和卵
重，使卵不能正常孵化（Ｓｈｕｅｔａｌ．，２００９）。重金属
污染还会对昆虫的繁殖潜力产生不利影响。大乳草

蝽Ｏｎｃｏｐｅｌｔｕｓｆａｓｃｉａｔｕｓ饮用了含Ｃｄ２＋污水后，卵黄原
的合成受阻，而对照组卵黄原的合成不受影响，说明

外源 Ｃｄ２＋抑制了乳草蝽卵黄原的合成与表达
（Ｃｅｒｖｅｒａｅｔａｌ．，２００５）。总的来说，重金属对昆虫生
理的影响有如下特征。

１．１　重金属对昆虫毒性的浓度依赖性
有研究表明，低浓度 Ｃｄ２＋（＜１．０ｍｍｏｌ／Ｌ）对家

蝇Ｍｕｓｃａｄｏｍｅｓｔｉｃａ的发育几乎不产生影响，但高浓
度Ｃｄ２＋（＞１．０ｍｍｏｌ／Ｌ）会降低家蝇卵的孵化率、幼
虫的相对存活率、化蛹率和羽化率和百头平均重

（Ｎｉｕｅｔａｌ．，２００２）。Ｃｄ２＋对舞毒蛾的毒性效应也与
浓度有关（Ｌｉｅｔａｌ．，２００５；Ｍｉｒｃ̌ｉｃ＇ｅｔａｌ．，２０１０）。低
浓度Ｃｄ２＋（１０，３０和５０ｍｇ／ｋｇ饲料干重）暴露对舞
毒蛾幼虫发育历期无影响，但高浓度 Ｃｄ２＋（１００和
２５０ｍｇ／ｋｇ）暴露则延长４龄幼虫的发育历期，抑制
其相对生长速率（Ｉｌｉｊｉｎｅｔａｌ．，２００９）。低浓度 Ｚｎ２＋

（２．５ｍｍｏｌ／Ｌ）延长而高浓度 Ｚｎ２＋（５～１０ｍｍｏｌ／Ｌ）
则缩短麦长管蚜 Ｓｉｔｏｂｉｏｎａｖｅｎａｅ的世代时间（张傲
和赵惠燕，２００９）。同样，低浓度 Ｃｕ２＋（２５～５０ｍｇ／
ｋｇ）能显著降低斜纹夜蛾 Ｓｐｏｄｏｐｔｅｒａｌｉｔｕｒａ幼虫的存
活率、化蛹率、蛹重、羽化率、净繁殖率和内禀增长

率，并缩短世代时间，而高浓度Ｃｕ２＋（１００～２００ｍｇ／
ｋｇ）则显著延长斜纹夜蛾种群的倍增时间（Ｈｕａｎｇｅｔ
ａｌ．，２０１２）。棉铃虫幼虫的近似消化率、食物转换效
率和相对生长速率随饲料中 Ｃｕ２＋，Ｚｎ２＋和 Ｃｄ２＋含
量的不同而呈升高或下降趋势（Ｂａｇｈｂａｎｅｔａｌ．，
２０１４）。
１．２　重金属对昆虫的毒性依暴露时间不同而异

重金属对昆虫的急性毒性不明显，但长期效应

可能十分显著。例如，Ｃｄ２＋对豌豆蚜 Ａｃｙｒｔｈｏｓｉｐｈｏｎ
ｐｉｓｕｍ的急性毒性不明显，但长期毒害效应显著
（Ｌａｓｋｏｗｓｋｉ，２００１）。长期亚致死剂量的 Ｃｄ２＋（１０，
３０和５０ｍｇ／ｇ饲料干重）暴露对舞毒蛾的幼虫历期
无影响，但明显降低蛹质量，缩短蛹历期和成虫寿命

（Ｍｉｒｃｖｉｃｅｔａｌ．，２０１０）。多世代重金属暴露后，昆虫
甚至进化出相应的生态适应。如，当斜纹夜蛾幼虫

连续３代暴露于 Ｎｉ２＋污染的人工饲料后，幼虫的存
活率、化蛹率和羽化率虽较对照下降，但下降趋势减

慢（Ｓｕｎｅｔａｌ．，２００７ｂ）。重金属 Ｎｉ２＋虽能诱导斜纹
夜蛾血细胞的凋亡，但高浓度 Ｎｉ２＋连续胁迫３个世
代后，幼虫血细胞凋亡率受到抑制，再次证实 Ｎｉ２＋

胁迫对斜纹夜蛾幼虫血细胞的影响与细胞中 Ｎｉ２＋

的浓度和暴露时间有关（孙虹霞等，２００９）。在受
Ｚｎ２＋连续胁迫３代的斜纹夜蛾幼虫中也观察到类似
现象（夏嫱等，２００５）。大水蚤Ｄａｐｈｎｉａｍａｇｎａ暴露
于高剂量Ｚｎ２＋下２个世代后，幼虫的生殖和生长均
减慢，但经３个世代暴露后，未观察到幼虫生长和生
殖的明显下降，说明多世代重金属暴露有增加水生

昆虫重金属耐性的趋势（Ｖａｎｄｅｇｅｈｕｃｈｔｅｅｔａｌ．，
２０１０）。但也有重金属胁迫对昆虫无明显影响的报
道，如：叶甲Ｃｈｒｙｓｏｌｉｎａｐａｒｄａｌｉｎａ在Ｎｉ２＋超富集植物
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Ｂｅｒｋｈｅｙａｃｏｄｄｉｉ（Ａｓｔｅｒａｅａｅ）上连续取食４个世代后，
种群增长不受任何影响（ＭｅｓｊａｓｚａｎｄＰｒｚｙｂｙｌｏｗｉｃｚ，
２００１）。
１．３　染毒方式影响重金属对昆虫的生物毒性

固态饲料中重金属的生物毒性通常高于液态饲

料（Ｍａｒｔｉｎｅｔａｌ．，２００７；ＸｉｅａｎｄＢｕｃｈｗａｌｔｅｒ，２０１１）。
如，固 态 饲 料 中 的 Ｃｄ２＋ 对 蜉 蝣 Ｃｅｎｔｒｏｐｔｉｌｕｍ
ｔｒｉａｎｇｕｌｉｆｅｒＣＡＴ和ＳＯＤ活性以及还原型谷胱甘肽含
量的影响明显高于水溶液中的 Ｃｄ２＋（Ｘｉｅａｎｄ
Ｂｕｃｈｗａｌｔｅｒ，２０１１）。对粉纹夜蛾Ｔｒｉｃｈｏｐｌｕｓｉａｎｉ和桃
蚜Ｍｙｚｕｓｐｅｒｓｉｃａｅ的研究表明，昆虫的取食方式也影
响重金属的毒性：咀嚼式昆虫比刺吸式昆虫更易受

到寄主植物中重金属的毒害 （Ｋｏｎｏｐｋａｅｔａｌ．，
２０１３）。
１．４　食物链中的重金属对昆虫的毒性

重金属是食物链和食物网中的重要污染物，较

易通过土壤转移到植物体内而被昆虫吸收（Ｓｉｎｎｅｔｔ
ｅｔａｌ．，２０１０；Ｘｉｅｅｔａｌ．，２０１０）。越来越多的研究证
实了食物链在陆生和水生昆虫重金属生物转移和积

累中的重要性（Ｘｉａｅｔａｌ．，２００６；Ｃｒｏｉｓｅｔｉｅｒｅｅｔａｌ．，
２００６；Ｍａｒｔｉｎｅｔａｌ．，２００７；ＣｒｏｔｅａｕａｎｄＬｕｏｍａ，２００８；
Ｘｉｅｅｔａｌ．，２０１０；Ｇａｏｅｔａｌ．，２０１２；Ｗｉｎｔｅｒａｔａｌ．，
２０１２）。重金属Ｚｎ２＋通过食物链和食物网传递到斜
纹夜蛾的天敌体内，引起其寄生蜂的成虫寿命缩短、

不能正常结茧（夏嫱，２００５；夏嫱等，２００６）。寄主
植物中的重金属 Ｚｎ２＋，Ｃｄ２＋和 Ｃｕ２＋会引起菜蚜
Ｂｒｅｖｉｃｏｒｙｎｅｂｒａｓｓｉｃａｅ的不对称性发育（Ｇｒüｒ，２００６；
２００９），降低麦长管蚜 Ｓ．ａｖｅｎａｅ的存活率和繁殖力
（Ｇａｏｅｔａｌ．，２０１２）。Ｃｕ２＋，Ｚｎ２＋和Ｃｄ２＋进入食物链
被食椰菜的粉纹夜蛾吸收后，幼虫和蛹的死亡率均

升高 （Ｌａｒｓｅｎｅｔａｌ．，１９９４）。拟 水 狼 蛛 Ｐｉｒａｔａ
ｓｕｂｐｉｒａｔｉｃｕｓ连续３代捕食含 Ｃｄ２＋黑腹果蝇后，幼蛛
存活率、耐饥力和繁殖力下降，体型变小，发育延迟

（张征田等，２０１１ｂ，２０１２）。草地贪夜蛾 Ｓｐｏｄｏｐｔｅｒａ
ｆｒｕｇｉｐｅｒｄａ取食含Ｃｕ２＋或Ｃｄ２＋的玉米后体质量明显
下降，生长速率减慢（Ｗｉｎｔｅｒｅｔａｌ．，２０１２）。棕尾别
麻蝇体内的Ｃｄ２＋会因蝇蛹金小蜂 Ｎａｓｏｎｉａｖｉｔｒｉｐｅｎｎｉｓ
的寄生而沿食物链传递，进而延缓后者的生长、发育

和繁殖力（Ｙｅｅｔａｌ．，２００９）。虽然烟芽夜蛾Ｈｅｌｉｏｔｈｉｓ
ｖｉｒｅｓｃｅｎｓ幼虫的存活率随寄主植物中Ｚｎ２＋和Ｃｄ２＋含
量的升高而下降，但不影响成虫的产卵（Ｋａｚｅｍｉ
ｄｉｎａｎｅｔａｌ．，２０１４）。除直接毒性外，Ｃｕ２＋或 Ｃｄ２＋还
破坏植物和昆虫的化学通讯，使昆虫不能对寄主植

物进行精确定位（Ｂｏｙｄ，２０１０；Ｗｉｎｔｅｒｅｔａｌ．，２０１２）。

２　重金属影响昆虫的毒理学机制

环境中的重金属可通过昆虫的呼吸、表皮和摄

食等途径进入昆虫体内对昆虫的生长发育等产生影

响（孙虹霞等，２００７；Ｘｕｅｔａｌ．，２００９）。重金属能降
低昆虫血淋巴中贮能物质的含量，造成细胞膜损伤，

以及引起氧猝发和氧化还原平衡的失调，但重金属
对昆虫上述生理指标的影响也存在低浓度促进、高

浓度抑制的反Ｕ型效应（袁红霞等，２０１４）。
２．１　重金属降低昆虫血淋巴中贮能物质的含量

用添加了Ｃｄ２＋的人工饲料饲养舞毒蛾后，舞毒
蛾组织和淋巴中的贮能物质海藻糖、糖原和脂质含

量显著下降（Ｂｉｓｃｈｏｆ，１９９５）。不仅如此，重金属
Ｃｄ２＋，Ｐｂ２＋，Ｃｕ２＋和 Ｚｎ２＋胁迫还能改变舞毒蛾血淋
巴中氨基酸的组成，如苯丙氨酸和组氨酸的含量升

高，而其他氨基酸的含量下降（Ｏｒｔｅｌ，１９９５）。谢春
等（２０１３ａ，２０１３ｂ）研究表明，家蝇幼虫血淋巴能量
物质的含量随饲料中重金属 Ｃｄ２＋含量的升高和暴
露世代数的增加而降低。Ｅｍｒｅ等（２０１３）也发现高
浓度Ｃｄ２＋（２０～４０ｍｇ／１００ｇ饲料）显著降低了大蜡
螟Ｇａｌｌｅｒｉａｍｅｌｌｏｎｅｌｌａ血淋巴中的蛋白质、脂质和糖
原含量。棉铃虫血淋巴中蛋白质、糖元、胆固醇和甘

油三脂的含量随饲料中 Ｃｕ２＋，Ｚｎ２＋和 Ｃｄ２＋浓度不
同而上下波动（Ｂａｇｈｂａｎｅｔａｌ．，２０１４）。棕尾别麻蝇
幼虫摄取含Ｃｄ２＋饲料５ｄ后，血淋巴中脂质、蛋白质
和卡路里值显著下降（Ｗｕｅｔａｌ．，２００６），但重金属
对昆虫能量物质的影响与昆虫种类和受胁迫的世代

数存在一定的关联（孙虹霞等，２０１０ａ，２０１０ｂ）。
２．２　重金属干扰昆虫血淋巴的氧化还原平衡

外源Ｃｄ２＋能诱导中华稻蝗Ｏｘｙａｃｈｉｎｅｓｉｓ的氧化
胁迫，改变其抗氧化酶系统的活性（Ｌｉｅｔａｌ．，２００５）。
长期Ｃｄ２＋暴露会引起 Ｃｄ２＋在中华稻蝗体内积累，
诱导ＭＤＡ产生，降低 ＳＯＤ和 ＣＡＴ活性，引起细胞
损伤（Ｚｈａｎｇｅｔａｌ．，２０１１）。Ｃｒ６＋处理４８ｈ可诱导中
华稻蝗谷胱甘肽 Ｓ转移酶（ＧＳＴ）活性升高，而与昆
虫体液免疫相关的酚氧化酶（ｐｈｅｎｏｘｉｄａｓｅ，ＰＯ）活性
呈下降趋势（刘耀明等，２０１３）。在对斜纹夜蛾幼虫
的研究中也发现类似现象（Ｓｈｕｅｔａｌ．，２０１１）。饲料
中Ｃｄ２＋污染能引起大蜡螟细胞膜多元不饱和脂肪
酸降解产生丙二醛（ＭＤＡ），引起超氧化物歧化酶
（ＳＯＤ）活性升高而过氧化氢酶（ＣＡＴ）活性下降
（Ｅｍｒｅｅｔａｌ．，２０１３）。在用含Ｐｂ２＋和Ｃｒ６＋饲料饲养
的大蜡螟中也观察到类似现象（ＷｕａｎｄＬｉ，２０１５）。
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Ｃｄ２＋和Ｃｕ２＋暴露均引起跳虫Ｆｏｌｓｏｍｉａｃａｎｄｉｄａ的膜
脂过氧化水平升高，虽然抗氧化系统如谷胱甘肽、谷

胱甘肽还原酶、ＧＳＴ和 ＣＡＴ等被活化，但仍不足以
阻止Ｃｕ２＋和Ｃｄ２＋所造成的氧化损伤（Ｍａｒｉａｅｔａｌ．，
２０１４）。舞毒蛾对饲料中Ｃｄ２＋的反应还存在龄期特
异性：饲料中的Ｃｄ２＋明显降低３龄和５龄幼虫的活
性氧清除能力，而６龄幼虫的活性氧清除能力明显
升高（Ｍｉｒｃｉｃｅｔａｌ．，２０１０），但也有 Ｃｄ２＋对各龄舞毒
蛾幼虫的ＳＯＤ活性均无明显影响的报道（Ｍｉｒｃｉｃｅｔ
ａｌ．，２０１３）。
２．３　重金属破坏昆虫细胞和组织的结构和完整性

饲料中的重金属 Ｃｕ２＋和 Ｃｄ２＋使棕尾别麻蝇中
肠变短、变厚、变黑，线粒体浓缩、肿胀和溶解，引起

马氏管变短、变薄、肿胀和囊泡化，影响对营养的吸

收和消化（Ｗｕｅｔａｌ．，２００９）。含 Ｃｄ２＋（１０，１００和
２５０ｍｇ／ｋｇ）饲料能诱导舞毒蛾 ４龄幼虫前脑侧内
Ａ２神经分泌神经元及神经核变大（Ｉｌｉｊｉｎｅｔａｌ．，
２００９）。外源Ｃｄ２＋对棕尾别麻蝇的血细胞有急性毒
害效应，引起血细胞膜受损、染色质凝集、线粒体和

内质网等细胞器明显减少；此外，Ｃｄ２＋还降低棕尾
别麻蝇血细胞的免疫功能（李艳敏等，２０１０）。在受
Ｃｄ２＋胁迫的斜纹夜蛾中也观察到染色质凝集和不
规则核膜等现象（Ｓｈｕｅｔａｌ．，２０１２ａ）。对污染区的
雏蝗 Ｃｈｏｒｔｈｉｐｐｕｓｂｒｕｎｎｅｕｓ样本进行彗星试验发现，
ＤＮＡ拖尾现象明显（Ａｕｇｕｓｔｙｎｉａｋｅｔａｌ．，２０１４）；在
以含Ｃｄ２＋海德氏果蝇 Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａｈｙｄｅｉ为食的橱柜
蜘蛛Ｓｔｅａｔｏｄａｇｒｏｓｓａ血细胞和中肠腺细胞中也检测
到明显的 ＤＮＡ拖尾现象（Ｓｔａｌｍａｃｈｅｔａｌ．，２０１５）。
以上两研究结果说明重金属 Ｃｄ２＋破坏了遗传物质
的功能和完整性，对蛛形目节肢动物有遗传毒性。

此外，环境中的重金属 Ｃｄ２＋有类激素的作用，
能干扰昆虫的内分泌功能。Ｐｌａｎｅｌｌó等（２０１０）研究
发现，Ｃｄ２＋短期暴露能激活摇蚊 Ｃｈｉｒｏｎｏｍｕｓｒｉｐａｒｉｕｓ
蜕皮激素受体基因的表达，从而干扰昆虫的内分泌

代谢。

２．４　重金属抑制昆虫的细胞免疫和体液免疫
重金属通常对昆虫的免疫防御系统有抑制作

用，从而增加昆虫被感染的机率（Ｇｒｚｅｓ＇，２０１０ａ）。研
究表明，重金属Ｃｄ２＋会引起家蝇血细胞形态和吞噬
活力的改变，增加原血细胞的数量，而减少巨噬细胞

的数量（ＢｏｒｏｗｓｋａａｎｄＰｙｚａ，２０１１）。秋白尺蛾
Ｅｐｉｒｒｉｔａａｕｔｕｍｎａｔａ取食涂抹了高浓度 Ｃｕ２＋和 Ｎｉ２＋

的白桦叶片后，血淋巴的包囊率明显下降，而适量

Ｃｕ２＋和Ｎｉ２＋会增强秋白尺蛾血淋巴的细胞免疫功

能（ｖａｎＯｏｉｋｅｔａｌ．，２００７，２００８）。用添加了５ｍｇ／
ｋｇＮｉ２＋的人工饲料喂养斜纹夜蛾两个世代后，斜纹
夜蛾５龄幼虫的 ＰＯ活力和包囊率均显著升高；同
浓度处理下，第３代幼虫的 ＰＯ活力和血淋巴包囊
率仍持续升高，但高浓度 Ｎｉ２＋暴露会降低斜纹夜蛾
幼虫的相对生长率和免疫反应的速率（Ｓｈｕｅｔａｌ．，
２０１１）。对大蜡螟的研究表明，亚致死剂量的 Ｎｉ２＋

能降低大蜡螟血淋巴的 ＰＯ活力，幼虫对白僵菌的
抵抗力也随之下降（Ｄｕｂｏｖｓｋｉｙｅｔａｌ．，２０１１）。对新
陆原伏蝇Ｐｒｏｔｏｐｈｏｒｍｉａｔｅｒｒａｅｎｏｖａｅ的研究表明，重金
属Ｃｕ２＋对亲代包囊率的影响可传递到下一代，导致
子代幼蝇体液免疫力的下降（Ｐｌｋｋｉｅｔａｌ．，２０１２）。
Ｗｕ和Ｌｉ（２０１５）的研究表明，高浓度 Ｐｂ２＋和 Ｃｒ６＋对
大蜡螟的细胞免疫和体液免疫均有抑制作用。

３　昆虫对重金属的适应机理

重金属污染是昆虫适应性进化的生态因子之

一，其功能类似于“工业黑化”（ＭｉｋｋｏｌａａｎｄＲａｎｔａｌａ，
２０１０）。昆虫为适应这种定向选择，也演化出了独
特的行为、生理和生化解毒功能以减轻过量重金属

的危害，维持机体内环境的稳态。例如，不管环境

中Ｃｄ２＋浓度如何，栖居于富 Ｃｄ２＋生境中的黑蚁
Ｌａｓｉｕｓｎｉｇｅｒ只在体内贮存 ４０ｍｇ／ｋｇ的重金属
Ｃｄ２＋，说明该黑蚁能通过某种行为或生理途径限制
机体对环境中Ｃｄ２＋的摄取和积累、甚至可能通过分
泌重金属的方式减少重金属在机体的积累（Ｇｒｚｅｓ＇，
２００９）。通常来说，昆虫适应重金属的方式包括以
下几种途径。

３．１　昆虫对重金属的贮存和积累
为减轻重金属的中毒症状和重金属对机体的损

伤，昆虫通常将摄入的过量重金属沉积在具消化、存

储或分泌功能的器官中，如消化道、外表皮、脂肪体、

马氏管和生殖器官等（孙虹霞等，２００７）。昆虫中肠
在离子调节和矿物质吸收方面起重要作用，其柱形

细胞内的金属颗粒可沉积胞内过量重金属离子，使

细胞免受重金属的毒害作用，同时，中肠的溶酶体也

可沉淀大量金属离子（ＢａｌｌｅｎＤｕｆｒａｎｃａｉｓ，２００２；孙
虹霞等，２００７）。家蝇所摄取的 Ｃｄ２＋主要贮存在消
化道内（Ｎｉｕｅｔａｌ．，２００２）。斜纹夜蛾也主要将所摄
取的 Ｎｉ２＋，Ｚｎ２＋和 Ｐｂ２＋等重金属积累在消化道内
（Ｓｕｎｅｔａｌ．，２００７；Ｓｈｕｅｔａｌ．，２００９，２０１２ａ，２０１２ｂ；
Ｄｉｎｇｅｔａｌ．，２０１３）。金属间的相互作用会增加Ｃｕ２＋，
Ｚｎ２＋和Ｎｉ２＋在七星瓢虫 Ｃｏｃｃｉｎｅｌｌａｓｅｐｔｅｍｐｕｎｃｔａｔａ体
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内的积累（ＧｒｅｅｎａｎｄＷａｌｍｓｌｅｙ，２０１３）。直翅目和
半翅目的某些昆虫在体内所积累的 Ｎｉ２＋高达 ０．５
ｍｇ／ｇ时仍不出现任何中毒症状，人们通常将这种昆
虫称之为金属超富集昆虫（Ｂｏｙｄ，２００９）。
３．２　昆虫对重金属的排出和适应

通过粪便排泄和蜕皮是昆虫减轻重金属毒害的

有效机制（孙虹霞等，２００７）。研究表明，斜纹夜蛾
幼虫体内的重金属会随蜕皮或粪便而排出一部分，

其余大部分残留在虫体内（Ｂｏｙｄ，２００９；丁平等，
２０１２），老熟幼虫体内的重金属则积累在体内随羽
化而转移到成虫，从而产生生殖毒性，引起雌性成虫

产卵天数减少、产卵量和卵孵化率下降（舒迎花等，

２０１２）。但斜纹夜蛾能通过粪便排出所摄取的
Ｃｄ２＋，有效减少了Ｃｄ２＋向成虫传递而引起的生殖毒
害（丁平等，２０１２）。黄粉虫 Ｔｅｎｅｂｒｉｏｍｏｌｉｔｏｒ发育过
程中每次蜕皮幼虫体内Ｃｄ２＋含量均呈下降趋势，长
期胁迫下，幼虫体内的 Ｃｄ２＋在变态发育后下降
（ＬｉｎｄｑｖｉｓｔａｎｄＢｌｏｃｋ，１９９５）。金甲虫 Ｃｈｒｙｓｏｃａｒａｂｕｓ
ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ幼虫也能通过排粪和蜕皮作用的调节而控
制体内的Ｃｄ２＋含量（Ｓｃｈｅｉｆｌｅｒｅｔａｌ．，２００２）。生活在
Ｚｎ２＋和Ｃｄ２＋污染区的弹尾虫 Ｏｒｃｈｅｓｅｌｌａｃｉｎｃｔａ通过
延长Ｃｄ２＋在中肠上皮细胞中的滞留时间，通过蜕皮
排出 Ｃｄ２＋和 Ｚｎ２＋等方式适应土壤污染环境
（Ｐｏｓｔｈｕｍａｅｔａｌ．，１９９２；ＳｔｅｒｅｎｂｏｒｇａｎｄＲｏｅｌｏｆｓ，
２００３）。另一种弹尾虫白符跳Ｆｏｌｓｏｍｉａｃａｎｄｉｄａ能通
过中肠细胞的褪皮作用排出５７．３％的 Ｃｕ２＋（李晓
勇等，２０１２）。

基因调节是耐 Ｃｄ２＋弹尾虫耐性进化的主要来
源，长期 Ｃｄ２＋暴露下弹尾虫会形成适应性进化
（Ｃｏｓｔａｅｔａｌ．，２０１２），如：雏蝗体内谷胱甘肽的含量
和谷胱甘肽依赖型酶的活力并不随重金属暴露时间

延长而升高，上述两参数的值反而低于对照组和低

污染区（Ａｕｇｕｓｔｙｎｉａｋｅｔａｌ．，２００９）。受昆虫金属应
答转录因子１（ｍｅｔａｌｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒ１，
ＭＴＦ１）所调控的金属硫蛋白的表达在昆虫对重金
属的耐性中起重要作用；此外，基因的顺式调控

（ｇｅｎｅｃｉｓｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ）也是昆虫重金属耐性进化的原
因之一（Ｊａｎｓｓｅｎｓｅｔａｌ．，２００９）。经多代 Ｃｄ２＋胁迫
后，Ｃｄ２＋对甜菜夜蛾Ｓｐｏｄｏｐｔｅｒａｅｘｉｇｕａ幼虫存活率、
发育历期和末龄幼虫重的影响均减弱，幼虫血淋巴

的抗氧化能力也随暴露世代的延长而下降（Ｋａｆｅｌｅｔ
ａｌ．，２０１２ａ，２０１２ｂ），对重金属的富集指数升高
（Ｋａｆｅｌｅｔａｌ．，２０１４）。最低有效 Ｃｄ２＋浓度（３０ｍｇ／
ｋｇ）长期暴露能增强舞毒蛾血淋巴蛋白酶的表型可

塑性（Ｖｌａｈｏｖｉｃ＇ｅｔａｌ．，２０１４）。菜粉蝶 Ｐｉｅｒｉｓｒａｐａｅ甚
至能主动选择重金属富集量少的天蓝遏蓝菜

Ｔｈｌａｓｐｉｃａｅｒｕｌｅｓｃｅｎｓ叶片（Ｊｈｅｅｅｔａｌ．，１９９９），说明植
物积累重金属是植物的一种防取食策略，昆虫选择

性取食则是一种适应策略。

３．３　重金属对昆虫解毒酶的诱导
昆虫的代谢解毒酶主要有３类：酯酶、谷胱甘肽

Ｓ转移酶（ＧＳＴ）和细胞色素Ｐ４５０单加氧酶（Ｐ４５０），
它们都是与昆虫耐药性有关的酶。昆虫解毒酶也因

重金属胁迫而产生适应性应答反应。短期 Ｃｄ２＋胁
迫会诱导舞毒蛾碱性磷酸酶的适应性应答，如磷酸

酶同功酶的敏感性和变异指数增加（Ｖｌａｈｏｖｉｃ＇ｅｔａｌ．，
２００９）。Ｖｌａｈｏｖｉｃ＇等（２０１２，２０１３）还观察到短期和长
期Ｃｄ２＋胁迫均能诱导舞毒蛾非特异性酯酶的表达。
饲料中的Ｚｎ２＋对不同发育期斜纹夜蛾幼虫的羧酸
酯酶和ＧＳＴ均有诱导作用（Ｚｈａｎｇｅｔａｌ．，２０１４）。亚
致死及以下浓度的 Ｎｉ２＋能诱导大蜡螟血淋巴 ＧＳＴ
活力升高（Ｄｕｂｏｖｓｋｙｅｔａｌ．，２０１１）。多世代 Ｐｂ２＋暴
露后，斜纹夜蛾幼虫中肠和脂肪体中 Ｐ４５０ｓ基因的
表达量增加（Ｚｈｏｕｅｔａｌ．，２０１２ｂ），对农药氯氰菊酯
的抗性增强（Ｚｈｏｕｅｔａｌ．，２０１２ａ，２０１２ｂ）。
３．４　金属结合蛋白和热激蛋白的诱导

金属硫蛋白（ｍｅｔａｌｌｏｔｈｉｏｎｅｉｎ，ＭＴ）是一类富含
半胱氨酸的低分子量金属结合蛋白，能够与１８种金
属离子结合（Ｒｙｖｏｌｏｖａｅｔａｌ．，２０１１），主要起转运、储
存金属离子，清除自由基和激活锌调节蛋白的作用

（牛长缨等，２０００；Ｒｙｖｏｌｏｖａｅｔａｌ．，２０１１；赵之伟等，
２０１３）。ＭＴ最主要、最基本的功能是与金属离子结
合，从而解除或降低重金属的生物毒性（牛长缨等，

２０００；Ｖａｓ̌áｋ，２００５；赵之伟等，２０１３）。如，刺夹长
足摇蚊Ｔａｎｙｐｕｓｐｕｎｃｔｉｐｅｎｎｉｓ就将所吸收的６０％的重
金属Ｃｄ２＋隔离在 ＭＴ中（Ｒｏｓａｂａｌｅｔａｌ．，２０１４）。重
金属Ｃｕ２＋，Ｃｄ２＋，Ｈｇ２＋，Ｎｉ２＋，Ｚｎ２＋和Ａｕ３＋等都能
诱导ＭＴ在昆虫体内的表达，尤以Ｃｄ２＋和Ｚｎ２＋的诱
导力最强（牛长缨等，２０００）。赵之伟等（２０１３）和
Ｊａｎｓｓｅｎｓ等（２００９）都曾对 ＭＴ及其功能进行过详细
综述。

ＭＴ因对重金属胁迫的敏感性而被视为生物应
答环境胁迫的标志物（Ｍａｒｉａｅｔａｌ．，２０１４）。亚致死
剂量的 Ｃｕ２＋也能诱导埃及伊蚊中肠内 ＭＴ表达量
的显著升高（ＰｅｒｅｚａｎｄＮｏｒｉｅｇａ，２０１４）。有研究表
明，Ｃｄ２＋污染区弹尾虫 ＭＴ基因的表达水平明显高
于对照区，说明在污染生境中自然选择对于 ＭＴ表
达水平高的基因型有利（ＳｔｅｒｅｎｂｏｒｇａｎｄＲｏｅｌｏｆｓ，
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２００３）。Ｒｏｅｌｏｆｓ等（２００９）指出，弹尾虫能通过 ＭＴ
顺式调控（ｃｉｓｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ）中的结构改变对 ＭＴ过表
达型进行选择，从而进化出耐性生态型。

重金属暴露能诱导节肢动物 ＭＴ的表达。如，
家蝇经热胁迫和Ｃｄ２＋处理后，在其 ｃＤＮＡ中检测到
两个ＭＴ基因的表达，并证实其表达产物有结合重
金属的功能（Ｔａｎｇｅｔａｌ．，２０１１）。在中华水稻蝗中
也发现了两个 ＭＴ基因（ＯｃＭＴ１和 ＯｃＭＴ２）；采用
ｐＥＴ２８ａ质粒将这两个 ＭＴ基因转化到大肠杆菌
Ｅｓｃｈｅｒｉｃｈｉａｃｏｌｉ后，ＭＴ过表达的 Ｅ．ｃｏｌｉ对 Ｃｄ２＋的
耐性明显升高，菌体存活率明显高于对照（Ｌｉｕｅｔａｌ．，
２０１４）。Ｃｄ２＋能显著诱导拟水狼蛛（张征田等，
２０１１ａ）和冈比亚按蚊 ＡｎｏｐｈｅｌｅｓｇａｍｂｉａｅＭＴ的表达
（Ｍｉｒｅｊｉｅｔａｌ．，２０１２）。食物中的Ｎｉ２＋和Ｚｎ２＋能够诱
导中肠细胞ＭＴ的表达（Ｓｕｎｅｔａｌ．，２００７；Ｓｈｕｅｔａｌ．，
２０１２ｂ）。研究还发现，果蝇细胞甚至能够自动识别
不同的重金属，并激活相应的防御反应，如 Ｃｕ２＋和
Ｃｄ２＋污染后果蝇Ｓ２细胞的ＭＴＦ１在ＤＮＡ上的结合
位点不同，说明结合位点的选择与金属特异性的转录

活化有关（Ｓｉｍｓｅｔａｌ．，２０１２）。近期，Ｎｇｕｙｅｎ等
（２０１４）又在果蝇耐Ｃｄ２＋品系的Ｘ染色体上发现了一
个不依赖于ＭＴ表达但与重金属耐性有关的基因。

此外，热激蛋白（ｈｅａｔｓｈｏｃｋｐｒｏｔｅｉｎ，ＨＳＰ）也是
昆虫抵御重金属胁迫的适应性策略之一。一定浓度

的Ｚｎ２＋能诱导 ＨＳＰ７０／９０在斜纹夜蛾脂肪体、中肠
和外表皮中表达（Ｓｈｕｅｔａｌ．，２０１１）。短期Ｃｄ２＋暴露
也能诱导摇蚊 ＨＳＰ７０的表达 （Ｐｌａｎｅｌｌóｅｔａｌ．，
２０１０）。斜纹夜蛾幼虫体内亚细胞结构中的热激蛋
白是隔离和分泌Ｃｄ２＋的主要组分，幼虫通过寄主植
物千穗苋Ａｍａｒａｎｔｈｕｓｈｙｐｏｃｈｏｎｄｒｉａｃｕｓ而摄入的Ｃｄ２＋

主要积累在 ＨＳＰ中（Ｄｉｎｇｅｔａｌ．，２０１３）。石蝇目
（Ｐｌｅｃｏｐｔｅｒａ）的多种昆虫也主要将其所摄取的 Ｃｄ２＋

积累在含ＨＳＰ的细胞器如微粒体中（Ｍａｒｔｉｎｅｔａｌ．，
２００７）。Ｃｄ２＋多代暴露后，甜菜夜蛾 Ｓｐｏｄｏｐｔｅｒａ
ｅｘｉｇｕａ幼虫头部的ＨＳＰ含量明显高于仅暴露１代的
幼虫（Ｋａｆｅｌｅｔａｌ．，２０１２ａ），说明长期 Ｃｄ２＋暴露或能
诱导昆虫ＨＳＰ的适应性进化。

４　存在的问题及研究前景

长期以来，研究人员多关注重金属的短期毒理

测试，而忽略了一些化合物的积累特性和累积效应，

因此未能观察到重金属胁迫对昆虫种群动态的影响

（孙虹霞等，２００７）。因此，应在短期毒理测试的基

础上，加大长期、多世代重金属污染胁迫的毒理效应

研究。毒理测试的时间尺度应至少为研究对象生命

期望值的２／３（Ｌａｓｋｏｗｋｉ，２００１）。
在研究内容上，研究人员多着眼于分析昆虫对

重金属的吸收、转运、解毒和抗性以及重金属对昆虫

生长、繁殖的影响，而在微观层次上的研究尚有待加

强，特别是昆虫对重金属胁迫适应的分子机理的

研究。

在重金属影响昆虫个体发育和种群动态的具体

机制上，仍存在诸多争议。如，有研究指出，重金属

引起的昆虫细胞程序性死亡与昆虫的发育有关（夏

嫱等，２００５；Ｆｉｌｉｐｉａｋｅｔａｌ．，２０１０），但重金属诱导的免
疫抑制也可以影响昆虫的寿命、发育、生育力和存活

率（吴国星等，２００７；Ｍａｌａｋａｒｅｔａｌ．，２００９；Ｓｈｕｅｔａｌ．，
２００９；Ｖｌａｈｏｖｉｃ＇ｅｔａｌ．，２００９；Ｇｒｚｅｓ＇，２０１０ａ；Ｍｉｒｃ̌ｉｃ＇ｅｔ
ａｌ．，２０１３）。从细胞、器官和机体衰老的机理分析，
重金属胁迫产生的活性氧自由基，会直接损伤生物

大分子（Ｚｈａｎｇｅｔａｌ．，２０１１；Ｍｉｒｃ̌ｉｃ＇ｅｔａｌ．，２０１３），进
而缩短昆虫的寿命，影响昆虫的生殖。因此，重金属

对昆虫发育生物学的研究也值得深入开展。
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