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摘要：昆虫滞育反应的种内差异包括品系差异和个体差异。品系差异是昆虫适应不同环境条件的结果，主要随纬

度的变化而变化。通常随着纬度的升高，冬季滞育的滞育率也升高，诱导其滞育的临界光周期也随之延长。个体

差异表现在进入滞育趋势、滞育强度和滞育后发育的性别差异。 
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Intraspecific Differences of Diapause in Insects 
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Abstract: Intraspecific differences of diapause include strain differerces and individual differences. Strain 

differences always are caused by adaptation to different local conditions; it mainly depends on varying latitude. In 
general, as latitude increases, the incidence of winter and the critical photoperiod increase. Individual differences 
may be sexual differences in the occurrence of diapause, diapause intensity and the rate of post-diapause 
development.  
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滞育是昆虫避开不利的环境条件而中止生长发

育的一种适应，也是昆虫生活周期与季节变化保持

一致的一种基本对策，主要由遗传因子和环境因子

共同调控，有物种特异性[1~2]。即使在一个物种内，

滞育的程度或强度以及引起滞育的原因都十分频繁

的变化着。种内差异可以分为两种类型。第一，品

系差异。品系也就是空间分离的一个物种的各个种

群，不同之处通常被称为地理或地域变化，这种差

异推测是来自地域差异对蛰伏选择的作用。例如，

乌凤蝶 Papilio polyxenes，纽约品系有光周期诱导的

滞育，而哥斯达黎加品系没有[3~4]。第二，同一品系

的个体之间有很大差异。雌性和雄性的滞育常常不

同，在同一性别内的个体滞育也广泛的变化着，且

基因的差异也被考虑进去。下面就昆虫滞育反应的

种内差异的两种类型的研究情况报道如下。 

1  品系差异 

品系差异与地理位置有关，尤其是与纬度相关
[5~6]。因为气候随地域的变化而变化，尤其是随纬度

的变化而变化。选择滞育有关的环境条件主要随纬

度变化，较小程度上随经纬度变化，在更高的纬度

和海拔，那里季节结束时的温度变化更接近生命的

极限，并且持续时间也更短暂。不同的选择压力及

其相互作用产生昆虫滞育反应的品系差异，但不能

用滞育反应的简单生态群来解释。几乎滞育反应的

任何部分都会随地理位置的变化而变化，包括滞育
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的感觉前阶段，敏感和反应阶段，滞育强度，滞育

的诱导和完成的强度和时间。而且，与滞育有关的

生理特征可能会表现局部的不同。实验室选择也会

带来个别的滞育特性的改变。 
1.1  滞育发生和世代的地域差异 

有的昆虫的温带种群可以滞育，但热带种群不

会滞育。例如，棉红铃虫 Pectinophora gossypiella[7]，

其印度品系不滞育；在自然条件下，普通草蛉 
Chrysoperla carnea[8~9]，南方种群表现出持续的活

跃，并无冬季滞育；马铃薯叶甲 Leptinotarsa 
decemlineata 温带种群表现出明显的滞育，然而来

自 26 °N 的种群则没有滞育，在日本野葛上采集的

红叶螨 Tetranychus pueraricola 的 33 个品系在 15 
℃、18 ℃、20 ℃短日照（光：暗；10︰14）条件下，

除了最南部的一个品系不进入滞育外，其他 32 个品

系都进入滞育[10]。有的昆虫北方种群专性滞育，而

南方种群是兼性滞育，有光周期反应，例如花蝽

Anthocoris nemorum[11]。欧洲粉蝶 Pieris brassicae
在比利牛斯山（欧洲西南部最大山脉）西南部的种

群出现夏季滞育，而其东北部的种群只有冬季滞育
[12]。 

然而，热带或南方种群表现出相当低水平的滞

育，并非根本没有滞育的能力：滞育在热带昆虫中

是非常广泛的[13]。滞育在一定的光周期条件下可以

诱导，温带种群的滞育诱导与其南部地区的滞育诱

导并不常常一样。例如马利筋长蝽 Oncopeltus 
fasciatus[14]，在热带种群中，在短光照的条件下，

只有小部分个体表现出滞育；印度谷斑螟 Plodia 
interpunctella[15]的热带种群滞育率很低；印度品系

的茧蜂科昆虫 Apanteles melanoscelus 的非常少的一

部分个体（光期为 12h 的条件下）进入滞育；小部

分来自美国亚利桑那州的 Heliothis virescens 的个体

进入滞育；棉铃虫 Helicoverpa armigera。目前，已

发现很多种昆虫的滞育都有从北到南降低的趋势，

例如，豆长刺萤叶甲 Atrachya menetriesi[16]、欧洲玉

米螟 Ostrinia nubilalis[17~18]、棉红铃虫[19]、菜粉蝶

Pieris rapae[20]、大猿叶虫 Colaphellus bowringi 
Baly[21]。这种差异是由于临界光周期的地区性差异，

或者是下面提到的控制滞育的其他方面的因素导致

的。 
尽管如此，地域差异对于滞育的发生并不是简

单的与纬度相关，受气候的影响。例如，Smirnoff
和 McLeod 报道了短叶松锯角叶蜂 Neodiprion 
swainei 的北方种群滞育率反而降低。 

地域差异以及生长季节温度的差异，使得不同

地理种群一年可发生的代数不同。欧洲玉米螟在加

拿大一年一或两代[22]，其他地方一年可以有三或更

多代[23]。大猿叶虫在我国的哈尔滨一年只发生一代
[21]，在江西则一年可以发生 4 代[24]。 

有的昆虫在很广的地域都进入滞育，也可以在

不同的季节进入滞育，甚至反应到不同的暗示。有

些种群甚至在一个地区越冬，在另一个地区夏眠，

滞育反应被不同地区截然相反的光周期信号的所诱

导。例如七星瓢虫 Coccinella septempunctata 在不同

的地区由相反的光周期信号诱导滞育，北部种群的

冬季滞育是由短光照诱导的，而南部种群的夏季滞

育是由长光照诱导的[25]；天蚕蛾 Saturnia pyri 不在

过低或过高的温度只在中间的温度发生滞育。 
1.2  敏感和滞育阶段的地域差异 

很多种类对诱导滞育的因素敏感阶段不同。例

如红头丽蝇 Calliphora vicina 在成虫期敏感，其不

同品系的区别在于幼虫期是否也敏感；蓝凤蝶 P. 
protenor 的两个亚种有不同的幼虫敏感期[26]。温带

亚种 P.p.demetrius 只在最后两龄幼虫期对光敏感，

亚热带亚种 P.p.liukiuensis 则对整个幼虫期都敏感。 
三列伊蚊 Aedes triseriatus 南方品系以胚胎滞

育的滞育率低，大多数个体以幼虫越冬，但更北方

的大多数个体以胚胎进入滞育[27~28]。冰冻的干燥的

胚胎期的卵一般是这种属的越冬阶段，可能在事实

上南方种群以幼虫代替卵越冬反映了南方没有相对

北方那么严酷的冬天。在北方春天也有表现为以幼

虫滞育，这和无法预料的当时的天气有关。在越冬

阶段南方和北方种群同样相似的差异还出现在东乡

伊蚊 A.togoi 中。 
有的昆虫发生滞育的阶段不同，北美瓶草蚊

Wyeomyia smithii 北方种群和高海拔种群以三龄幼

虫滞育，而南方种群则以幼虫四龄滞育；田蟋

Gryllus campestris 山地品系幼虫在 8 龄发生滞育而

平 原 品 系 在 9 龄 发 生 滞 育 [29] 。 草 地 蟋 蟀

Pteronemobius taprobanensis 的温带型以卵越冬, 亚
热带型以若虫越冬[30]。 
1.3  滞育诱导的地域差异 
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1.3.1  光周期  光周期大多随纬度逐渐变化，滞育

的光周期反应因此也会是逐渐变化。不同纬度种群

之间临界光周期的差异引起很大的注意，大多数昆

虫临界光周期随纬度北移而延长，例如，束拟针蟋

Pteronemobius fascipes[31~32]、横带红长蝽 Lygaeus 
equestris[33]、美洲芹凤蝶 P.zelicaon[34]、凤蝶金小蜂

Pteromalus puparum[35]等。Sims[36]指出这个原理只

适用于那些只有一个滞育阶段的物种。少数分布广

泛的昆虫在部分范围内临界光周期几乎没有什么不

同[37]。因此地域反应依赖于物种的生物学特性，尤

其是种群分散程度和相互交配的程度。 
Danilevsky[5]报道过，对于很多昆虫每 5°的纬度

变化临界光周期变化 1 小时，这种关系对于海拔高

度也同样适用[38]。在二斑叶螨 Tetranychus urticae 
中，3°纬度变化可导致临界光周期变化 1 小时[39]； 
在丝带凤蝶 Sericinus montelus 中，6.67°纬度变化导

致临界光周期变化 1 小时 [40],在金纹小潜细蛾

Phyllonorycter ringoniella 中，7°纬度变化导致临界

光周期变化 1 小时[41]。昆虫的不同阶段可能有不同

的反应。例如，对于伊蚊 A. triserriatus 的卵，4.2°
的纬度变化临界光周期增加一小时[42],而在它的幼

虫期，20°的纬度变化才有一小时的临界光周期变化
[34]。不同的物种，或不同种群，或相同种类的不同

阶段，临界光周期随纬度变化的反应都可能不同。 
有几个种类，来自相同或相似纬度不同地点的

种群有不同的临界光周期，例如，来自 43°N 的二

斑叶螨的两个不同地点的种群有不同的临界光周期
[5, 43]，47°N 的欧洲新松叶蜂 Neodiprion sertifer[44]、

菜粉蝶 [45]也显示了相似的结果。 
光周期反应的差异还表现在其他方面，巨蚊

Toxorhynchites rutilus 30°N 和 40°N 的两个品系有相

同的临界光周期，而起点日长，也就是第一个个体

进入滞育的日长不同[46]。这种差异以及光周期温度

相互作用反应的差异，意味着种群之间虽然有相同

的临界光周期，它们的适应性是不同的。 
1.3.2  温度-光周期相互作用  温度与光周期相互

作用方面，诱导滞育的有效温度以一个复杂的方法

随地理位置而变化[5]。在上述的光周期例子中，温

度或多或少都有影响。在甘蓝夜蛾 Mamestra 
brassicae 南方品系中，由长日照诱导的夏季滞育起

点温度比较低[47]；而最北方种群根本没有夏季滞

育。大猿叶虫在≤20 ℃时, 江西种群和哈尔滨种群

在任一光周期下均进入滞育; 而在温度高于 20℃
时，江西种群对光周期敏感[46]，哈尔滨种群则没有

光周期反应[21]。 
1.3.3  温度  同一昆虫的不同地域的种群，对滞育

诱导的温度要求也有不同。来自意大利，伊朗和加

利福尼亚的扁平三叉蚜茧蜂 Trioxys complanatus，
诱导冬季滞育的起点温度，以意大利品系为最低
[49]。 

澳大利亚澳洲黑蟋蟀Teleogryllus commodus只
有北方种群发生滞育，并且其有高温抑制冬季滞育

的趋势[50~51]。赤铜绿金龟Anomala cuprea和红铜绿

金龟A.rufocuprea中，低温（例如10℃）可以抑制滞

育，不同的地理品系对低温的要求不同，可能是因

为敏感阶段对低温的持续时间不同，北方种群低温

对其滞育抑制的影响更小[52]。 
1.3.4  其他因素  捕食（食物）作\为滞育诱导的一

个因素，也有地域差异。泣通草蛉 Chrysoperla 
plorabunda 的莫哈维族品系，栖息地夏天干燥炎热，

在这个时候进入滞育，部分是由捕食缺乏诱导的
[53]。 
1.4  滞育过程中的地域差异 
1.4.1  滞育强度  各品系滞育强度不同，解释为在

给定条件下滞育的持续时间不同。滞育反应的诱导

的强度取决于本地的条件，马铃薯叶甲滞育持续很

久的特性在新的气候条件的地区会改变，但是在

3~5 年中会保持稳定。滞育强度的改变通常被认为

比上述例子更缓慢，因此它可以表明此品系的地理

起源。红头丽蝇 Calliphora vicna[54]、棉红铃虫 [55]、

八字地老虎  Xestia c-nigrum[56] 、落叶松叶蜂 
Pristiphora erichsonii[57] 、 丝 带 凤 蝶 Sericinus 
montelus Gray[40]、东亚飞蝗 Locusta migratoria[58]等

很多昆虫的滞育强度都有地域差异。大多冬季长日

照昆虫北方种群比南方种群有更长的滞育持续期，

如果蝇 Calliphora vicina 在 65°N 为 70 天，在 44°N
则减至 30 天[59]。伊蚊 A. geniculatus 的幼虫滞育强

度与性别有关的差异也是变异的地理性。并且，高

山种群比沿海种群有更长的滞育持续期，如樱桃绕

实蝇 Rhagoletis cerasi[60]。 
在夏眠的物种中，来自更炎热的夏季地区的种

群的夏季滞育强度更强。相似的，来自更寒冷的冬
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季地区的种群冬季滞育强度更强，并且与更高纬度

的种群相比，滞育解除的时间更长。其他种类的昆

虫和节肢动物也有相似的报道。然而，滞育强度不

是简单与纬度相关：伊蚊 A. triseriatus 在中纬度地

区滞育强度最强[41]。 
1.4.2  滞育发育的因素  滞育发育因素方面的地域

差异比滞育诱导因素少。尽管如此，在滞育发育的

调控方面，光周期（当其是有效因素时）有相似的

纬度趋势和相似的与海拔高度的关系。例如，伊蚊

A. triseriatus 滞育维持的临界光周期增加 1 小时相

当于纬度增加 2.34°或高度增加 595 米[56]。不是所

有温度控制滞育发育的昆虫都表现出纬度趋势[62]，

但很多实证在滞育发育最快的温度或所需的持续时

间有地域差异（例如豆芫菁 Epicauta segmenta[63]）。

在极端的例子中，不需要正常的条件，温带种群的

西南玉米杆草螟 Diatraea grandiosella 低温促进其

滞育的发育，而墨西哥种群则不要求低温，光周期

对其滞育发育的影响也不同。红斑翅蝗 Oedipoda 
miniata 滞育发育的临界光周期没有任何差异的情

况下，高温对于夏眠的延长作用在滞育诱导中有地

理差异。 
1.5  其他地域差异 

在给定的条件下，很多昆虫来自不同地区的品

系之间在自然条件下（或在实验室）春季出现的时

间 不 同 （ 例 如 落 叶 松 红 腹 叶 蜂 Pristiphora 
erichsonii[57]），这在某种程度上也反映了滞育强度、

滞育发育的变异，以及滞育后发育和非滞育发育的

不同。例如刻克罗普斯蚕蛾 Hyalophora cecropia 美

国伊利诺伊州的乌尔班纳（40°N）的品系成虫出现

的最晚，而这个地区南方和北方的品系都出现的更

早。这反映了在其他地区缩短了刻克罗普斯蚕蛾的

滞育后出现的时间，因为北方太寒冷,而南方太温暖

导致不能获得足够营养的食物。 
生长速度的差异可能影响紧接的滞育或滞育后

的出现。二化螟 Chilo suppressalis 中部种群幼虫生

长最快，南北部的慢一些[64]。另有几种昆虫滞育后

发育的速度随地理位置变化[65~66]。在许多种群中，

生长速度不仅被调节阀例如温度控制，而且也被环

境因素控制着，不同地区种群对这些因素的反应也

不同。 
地理差异还发生在几个与滞育相关的特性上。

东亚飞蝗滞育卵，北方种群有更强的抗寒力 [67]。步

甲测量日长的系统也存在地理差异[68]。 

2  个体差异 

属于一个种群的个体几乎在任何特性上都有变

化，包括与滞育和其他季节性相关的特点。某些昆

虫的个体在滞育强度或临界光周期方面甚至在滞育

过程中都有很大不同。 
通常把这些变化分为三类：连续的正态分布的

变化，即涉及到一个平均值的变化；不均匀变化，

经常带有长尾巴式的分散（有时不连续）；双型或多

型反应。第一种类型可以典型的光周期反应曲线为

例，通常是 S 型，符合累积的正态分布，是平滑的

精细的分布。昆虫的出现多呈现不均匀型变化，一

些个体比其他个体晚很多。变化呈多型的种群可以

被分为结构不同、对诱导因素反应不同、出现时间

不同的小组。 
2.1  不同性别个体的差异 
2.1.1  进入滞育趋势的性别差异  某些昆虫雄性不

滞育，在整个不利的季节都有性能力，例如山毛榉

跳象 Rhynchaenus fagi[69]，而这时雌性卵巢不发育。 
大多昆虫雄性也进入滞育，但两性进入滞育趋

势不同。叉叶绿蝇 Lucilia Caesar[70]、球家蝇 Musca 
autumnalis[71~72]、烟芽夜蛾 Heliothis virescens（夏

季蛹滞育）[73]和其他一些种类，雄性进入滞育要比

雌性作更多准备。同样的趋势在温带种群的食肉蝇

中被发现，热带种群则没有这种趋势。红尾肉蝇

Sarcophaga crassipalpis 进入滞育的个体主要是雄

性，这反映了滞育的能量消耗。越冬的雌性比直接

发育的雌性繁殖力显著下降。结果说明，和失去繁

殖能力的风险相比，雌性越冬的风险相对大于雄性，

因为直接发育的使其直接暴露在深秋非常不利于繁

殖的环境中[74]。尖音库蚊 Culex pipiens 需吸血才能

产卵的雌虫有滞育能力然而不需吸血的雌虫则没

有。食肉蝇 S. similes 雌性的临界光周期要短于雄

性，并且雌性滞育率也低于雄性[75]。 
对于滞育个体雌雄比相似的不同，可能的原因

还没有在大多数其他种群中找到，他们可能因发育

速率、习性或者滞育类型的不同而不同。 
膜翅目的越冬世代及其他世代的性比的不同引

起了关注，这些差异可以追溯到筑巢生物学和对季
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节的反应的不同，也包括一个世代只有一部分群体

进入滞育。在一些种群中，春季的性比雄性占主导

地位，因为在亲代生命里卵子沉积的更快的主要是

雌性，后面孵化成幼虫的卵主要是雄性，在最后一

个世代进入滞育。 
在其他节肢动物种群中，雌性比雄性更可能进

入滞育。如网状矩头壁虱 Dermacentor reticulatus、
美洲蓝凤蝶、伊蚊 A. geniculatus。叶蜂 Neodiprion 
pini 在光期为 16 小时的条件下（接近临界光周期），

雌性进入滞育比雄性多。相似的反应在西南玉米杆

草螟也有发现。在大多数完全社会性的昆虫中，只

有雌性有滞育能力。 
有些性别差异被不同的诱导因子所控制。某些

步甲雄性的滞育和雌性不同，不是被光周期所控制

的。步甲 Pterostichus nigrita 雄性在短日照下成熟，

而雌性需要短-长-短日照交替。谷物叶甲 Oulema 
melanopus 在相同的诱导条件下雌性进入滞育比雄

性提早一天[76]。墨西哥豆瓢虫 Epilachna varivestis
雌性滞育敏感期比雄性短一天[77]。 
2.1.2   滞育发育和滞育强度的性别差异  在滞育

过程中，维持成熟的卵子比维持精子所需的能量更

大。或许是雄性进入滞育要求新陈代谢的改变比雌

性的更小，雄性的滞育在大多数昆虫中没有雌性那

么强烈，例如君主斑蝶 Danaus plexippus[78]，以及

以伊蚊 A. triseriatus[36]、伊蚊 A. geniculatus[79]、蚱

Tetrix undulata[80]、豆芫菁 [63]。 
Meinke和Slosser(1985)报道过一种茧蜂Bracon 

mellitor 滞育发育所需光周期的性别差异：雌性需要

一个明显较长的临界光周期[81]。在持续一年以预蛹

延长滞育的壁蜂 Osmia montana 中，雌性比雄性多。 
2.1.3  滞育后发育的性别差异  滞育结束后，出现

或活动的开始依赖于滞育后发育的不同。出现时间

的性别差异很普遍，大多是雄性先出现。这通常被

归属于滞育后发育或非滞育发育的不同的速率与温

度相关。例如伊蚊 A. triseriatus 雄性卵先孵化，幼

虫生长快[82~83]。也有相反情况，舞毒蛾 Lymantria 
dispar 正常越冬卵雌性比雄性早孵化[84]。 
2.2  多型现象 

很多种类在完成滞育时有多种变化，可以群体

分为两个或更多时间型。 

有的昆虫，在一个季度内的出现呈双峰型。金

星梫叶槭大蚕蛾 Hyalophora cecropia，较早出现的

成虫群体出现在五月的最后两周，较迟的晚 3~4 周
[85~88]。普罗大蚕蛾 Callosamia promethea 也可能存

在这种双峰型趋势[89~90]。 
很多昆虫滞育期不止一个季度，可以分散在一

年的两个季度出现，甚至可以分几年或十几年出现。

大猿叶虫（江西种群）1998 年越冬的成虫有 78.7%
在第二年的春季或秋季出土繁殖，第三年为 12.8%，

第四年为 6.5%，第五年为 2.0%[91]。吉蜂叶蜂

Gilpinlia heroyniae 第一年一半幼虫化蛹；四年后还

有 18%化蛹；六年后只有 0.04%化蛹[92]。例如，以

二龄幼虫进入冬季滞育的棉珠蚧 Neomargarodes 
gossipii Yang 分散在其后八年的六月份出现、繁殖，

比例分别是 20.9%、13.9%、17.4%、16.9%、7.0%、

9.9%、7.6%和 8.4%[93]。 
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