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苹果蠹蛾滞育特性研究进展
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摘要: 苹果蠹蛾是苹果、梨等仁果类果树上的重要害虫ꎬ也是重要的入侵害虫ꎮ 其具有寄主广泛、适生性强、蛀果为害等特

点ꎬ一旦侵入很难彻底根除ꎮ 老熟幼虫脱果后寻找隐蔽场所滞育的习性是其适应不利环境和维持种群繁衍的重要生存策

略ꎮ 本文就苹果蠹蛾幼虫滞育的诱导和终止因素、滞育场所的选取及聚集习性、滞育幼虫对环境的适应能力及内在生理生

化特性以及针对滞育幼虫的防治技术等研究进行了综述ꎬ为探明苹果蠹蛾的灾变机理、预测预报和防治提供依据ꎮ
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　 　 苹果蠹蛾 Ｃｙｄｉａ ｐｏｍｏｎｅｌｌａ (Ｌ.)是苹果、梨等果

树的重要蛀果害虫ꎬ也是世界性检疫害虫ꎬ目前在

各大洲苹果产区都有分布ꎮ 自 ２０ 世纪 ５０ 年代在

我国新疆发生以来ꎬ其不断加剧的入侵态势已对我

国黄土高原和环渤海湾两大苹果主产区构成严重

的威胁ꎮ 该虫寄主多ꎬ适生区广泛ꎬ除了成虫及卵

以外ꎬ其他虫态均隐藏于果实内或树皮树干裂缝

里ꎬ世代重叠ꎬ可在苹果生长期内对果实造成持续

危害ꎮ 苹果蠹蛾在我国西北地区一年发生 ２~３ 代ꎬ
是多化性、兼性滞育昆虫ꎮ 研究其滞育特性ꎬ探明

其滞育诱导和终止的条件、滞育场所选择的行为特

性、滞育幼虫的环境适应性及滞育幼虫的生理生化

基础等ꎬ可为苹果蠹蛾的防治提供依据ꎮ

１　 苹果蠹蛾老熟幼虫滞育诱导与终止因素
光照、温度、湿度、食物等均能诱导昆虫滞育ꎬ

而光周期作为年变化规律性最强的自然因素ꎬ是苹

果蠹蛾最主要的滞育诱导因子ꎮ 临界光周期是指能

诱使 ５０％个体进入滞育的光照时间ꎬ不同地理种群

的临界光周期随纬度升高而延长ꎬ如美国加利福利

亚南部(３２°Ｎ)苹果蠹蛾种群临界光周期为 １３.５ ｈꎬ
而高纬度的匈牙利(４７°Ｎ)则为 １６ ~ １７ ｈ(Ｄｙｃｋꎬ
２０１０ꎻ Ｓｔｏｅｃｋｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２)ꎮ 温度也是诱导滞育的

重要因素之一ꎮ 研究表明ꎬ即使在长光照条件下ꎬ
低温(１４.８ ℃)饲养的苹果蠹蛾仍有 １５％的幼虫进

入滞育状态(Ｈｏｗｅｌｌ ＆ Ｎｅｖｅｎꎬ２０００)ꎮ 可见ꎬ短光照

和低温是诱导苹果蠹蛾滞育的重要条件ꎬ通常 ８ ~

生物安全学报 ２０１５ꎬ ２４(４): ２９４－２９８
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１２ ｈ 光照和不低于 １２ ｈ 的 １５~２５ ℃低温共同作用

可成功诱导该虫滞育(Ｄｙｃｋꎬ２０１０)ꎮ 然而ꎬ田间调

查表明ꎬ每代苹果蠹蛾都有部分幼虫滞育ꎬ这是由

外界其他因素引起的还是内在的遗传调控决定的

尚不清楚ꎮ
光周期是终止滞育的最重要因素ꎬ而温度在滞

育维持和终止方面起着重要的辅助作用ꎮ 研究表

明ꎬ在短光照 １２ ∶ １２(Ｌ ∶ Ｄ)条件下饲养 ６ 个月后ꎬ
有 ６２.９％的苹果蠹蛾处于滞育状态ꎬ而最终能羽化的

只有 ０.２％(Ｎｅｖｅｎꎬ２０１２、２０１３)ꎮ 由此可见ꎬ短光照不

足以使幼虫打破滞育而正常羽化ꎮ 另外ꎬ４ ~ ７ ℃低

温处理超过 ５０ ｄ 才能打破苹果蠹蛾滞育(Ｃｉｓｎｅｒｏｓꎬ
１９７１)ꎮ ０ ℃以下的低温(－１０ 或－１５ ℃)处理 ２~６ ｄ
可以缩短滞育时间并提高成虫羽化整齐度(Ｎｅｖｅｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２０００)ꎮ

２　 滞育幼虫越冬场所选取及相关习性
对田间滞育幼虫的调查表明ꎬ树皮树干裂缝、

修剪枝干处及近地面的树干部分均为其越冬场所ꎬ
且老 树 明 显 多 于 幼 树 ( Ｂｌｏｍｅｆｉｅｌｄ ＆ Ｇｉｌｉｏｍｅｅꎬ
２０１２)ꎮ 但幼虫结茧位置分布ꎬ因果树树龄、品种、
修剪程度等不同而异ꎬ如在老龄果树上ꎬ多数茧分

布于 １.４ ｍ 以下ꎻ而在幼龄果树 １.６ ｍ 以下及２.６ ｍ
以上树枝裂缝内均有越冬幼虫结茧(Ｂｌｏｍｅｆｉｅｌｄ ＆
Ｇｉｌｉｏｍｅｅꎬ２０１２)ꎮ 于江南等(２００４)调查表明ꎬ离地

面 ３０~９０ ｃｍ 树皮裂缝中越冬幼虫分布最多ꎮ 而杜

磊等(２０１２)通过室内木桩模拟试验表明ꎬ离地面

５０ ｃｍ 以内为苹果蠹蛾主要结茧位置ꎮ 此外ꎬ由于

昆虫的体温直接受到小环境温度的影响ꎬ在研究幼

虫对温度反应时发现ꎬ取食阶段的幼虫在苹果内倾

向于温度高的一面ꎬ而老熟幼虫对结茧位置的选择

不存在温度偏好(Ｋüｈｒｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００５)ꎮ
通过对结茧的老熟幼虫释放出的化合物进行

收集和气相色谱分析表明ꎬ８ 种化合物对幼虫具有

引诱聚集的作用(Ｊｕｍｅａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００５)ꎬ这可以解释

田间调查中 ４０％以上幼虫存在聚集结茧的现象

(Ｂｌｏｍｅｆｉｅｌｄ ＆ Ｇｉｌｉｏｍｅｅꎬ２０１２)ꎮ 这些化合物的探索

将为滞育幼虫聚集行为的化学生态研究奠定分子

基础ꎮ
对梨园苹果蠹蛾的滞育情况调查表明ꎬ７ 月份即

有小部分(８％~４５％)苹果蠹蛾滞育ꎬ８ 月上旬滞育幼

虫已占大多数(４４％~８５％)ꎬ８ 月下旬及以后的老熟

幼虫几乎全部滞育(ｖａｎ Ｓｔｅｅｎｗｙｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００４)ꎮ

３　 苹果蠹蛾滞育幼虫的环境适应性
昆虫滞育是对不利环境的适应ꎮ 滞育苹果蠹

蛾幼虫对不同温度的适应能力直接关系到其能否

安全越冬ꎮ 一个月的低温(５ ℃)处理试验表明ꎬ滞
育初期的幼虫死亡率明显高于经冷驯的滞育幼虫

(２３％ ｖｓ. ４％)ꎬ说明滞育幼虫对低温的适应性具有

明显的季节性(Ｋｈａｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００７ａ)ꎮ 对采自伊朗

德黑兰的苹果蠹蛾过冷却点( Ｓｕｐｅｒｃｏｏｌｉｎｇ ｐｏｉｎｔꎬ
ＳＣＰ)测定表明ꎬ取食阶段(非滞育)的幼虫 ＳＣＰ 为

(－１２.４±１.１) ℃ꎬ结茧初期(１ ~ ２ ｄ)幼虫的 ＳＣＰ 为

(－１５.１±１.２) ℃ꎬ>５ ｄ 时为(－１９.２±１.８) ℃ꎬ越冬

幼虫则为(－２０.２±０.２) ℃(Ｋｈａｎｉ ＆ Ｍｏｈａｒｒａｍｉｐｏｕｒꎬ
２０１０)ꎮ 报道还显示ꎬ滞育幼虫保存于 １５ ℃环境中

６~１８ 个月ꎬ其存活率能达到 ９２％以上ꎬ而将其存放

于 ０~２ ℃可维持超过 ２ 年(Ｄｙｃｋꎬ２０１０)ꎮ
热致死试验表明ꎬ滞育幼虫比非滞育幼虫有较

强的耐热性ꎬ但在 ５０ ℃ 处理 ５ ｍｉｎ 后全部死亡

(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００４)ꎮ 另外ꎬ研究表明ꎬ结合高浓度

ＣＯ２、低浓度 Ｏ２ 的热处理对苹果蠹蛾滞育幼虫的防

治有效ꎬ但该方法需时长且杀虫机制尚不清楚

(Ｎｅｖｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４)ꎮ 而氧限制热耐受理论(Ｏｘｙ￣
ｇｅｎ ａｎｄ ｃａｐａｃｉｔｙ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅｒｍａｌ ｔｏｌｅｒａｎｃｅꎬ
ＯＣＬＴＴ)可能用于揭示高温对昆虫致死作用的机

理ꎬ即低氧或高温下组织获氧气量的减少阻碍了氧

化磷酸化作用 ＡＴＰ 的产生(Ｐöｒｔｎｅｒꎬ２０１０)ꎮ 对不

同温度(５~５０ ℃)下ꎬ环境中 Ｏ２ 消耗速率及代谢热

速率的实时监测表明ꎬ两者速率均随温度增加而升

高(５~４０ ℃)ꎻ低于 ４０ ℃时部分代谢热量来自于同

化作用ꎬ而高于 ４０ ℃时 Ｏ２ 消耗速率及代谢热速率

接近于 ０ꎮ 这些结果表明ꎬ在高于 ４５ ℃时短时的热

处理足以有效杀死滞育老熟幼虫 ( Ｎｅｖｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４)ꎮ

４　 苹果蠹蛾滞育幼虫的生理生化特性
幼虫在滞育过程中体内会发生一系列生理生

化变化ꎬ而这些改变将是其抵御不良环境的内在物

质基础ꎮ Ｒｏｚｓｙｐａｌ ｅｔ ａｌ.(２０１３)对中欧苹果蠹蛾种

群的调查表明ꎬ其 ＳＣＰ 能从夏季的－１５.３ ℃降到冬

季的－２６.３ ℃ꎬ并且超过 ８３％的幼虫能够安全越

冬ꎮ 经分析表明ꎬ过冷能力季节性增强得益于虫体

部分脱水、体液渗透压的增强、冬季特异性代谢混

合物的积累ꎮ 在冬季ꎬ幼虫体内糖原、谷氨酰胺含
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量降低ꎬ而果糖及其他糖类、多元醇和丙氨酸等自

由氨基酸含量增加ꎻ海藻糖和脯氨酸浓度在整个冬季

一直很高并相对稳定ꎬ可能有助于蛋白和细胞膜在

０ ℃以下低温保持稳定ꎮ Ｋｈａｎｉ ｅｔ ａｌ.(２００７ａ)调查也表

明ꎬ越冬幼虫会积累大量海藻糖(１８.４ ｍｇ􀅰ｇ－１ＦＷ)ꎬ其
含量是非滞育幼虫的 ３.６ 倍ꎮ

对滞育和非滞育幼虫脂肪酸组成的比较分析

表明ꎬ两者的 ６ 种主要脂肪酸均依次为油酸、棕榈

酸、亚油酸、棕榈油酸、硬脂酸、亚麻酸ꎮ 而滞育幼

虫亚油酸含量比非滞育幼虫增加 ９.７％ꎬ棕榈酸含

量下降 ８.７％ꎬ这使得不饱和脂肪酸含量升高ꎬ推测

其与滞育密切相关(Ｋｈａｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００７ｂ)ꎮ 研究还

表明ꎬ苹果蠹蛾幼虫中共有 ９７ 种膜磷脂ꎬ但各磷脂

组分季节性变化很小ꎬ并且膜的流动性一直保持非

常高的水平ꎮ 在滞育过程中ꎬ磷酸胆碱与磷酸乙醇

胺比值没有明显增高ꎬ表明苹果蠹蛾可能采用了耐

冻性抗寒策略ꎻ脂肪熔解度的不断下降可以反映出

脂肪酸不饱和度的季节性升高 ( Ｒｏｚｓｙｐａｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４)ꎮ

５　 其他生理生化变化
由于滞育的发生与否伴随着多种生化物质的

急剧变化ꎬ相关激素(保幼激素)、代谢物合成或降

解相关的酶类也是滞育研究的一大焦点ꎬ包括山梨

醇脱氢酶、氧化还原酶、Ｈ２Ｏ２ 酶、谷胱甘肽 Ｓ－转移

酶、热激蛋白等ꎮ 对法国东南部苹果蠹蛾种群的调

查表明ꎬ对灭幼脲或溴氰菊酯具有抗性的种群滞育

临界光周期有延长的现象ꎬ由此推测抗性产生过程

中相关基因的改变也引起了滞育特性的变化(Ｂｏ￣
ｉｖｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００４)ꎮ

体积微小(<１０ μＬ)的纯水过冷却至－３９ ℃以

下仍可不结冰ꎬ而冰核物质则可以促使水从液态向

固态转变ꎮ 生物冰核ꎬ如细菌、真菌、病毒、血液等ꎬ
是自然界具冰核活性最强的异质冰核ꎬ可以使水在

较高的亚低温下 ( － ２ ~ － ５ ℃) 结冰 (樊绍刚等ꎬ
２００９)ꎮ 对于大多数越冬昆虫ꎬ在对冰冻的适应策

略划分中属于不耐结冰型ꎮ 其会在寒冬来临前停

止取食ꎬ排除大多数水分ꎬ清除体内冰核物质ꎬ降低

虫体过冷却点ꎬ同时合成并积累大量多元醇、糖类

等抗寒物质ꎬ有些还可合成抗冻蛋白 ( Ａｎｔｉｆｒｅｅｚｅ
ｐｒｏｔｅｉｎꎬ ＡＦＰ ) ( Ｚａｃｈａｒｉａｓｓｅｎ ＆ Ｋｒｉｓｔｉａｎｓｅｎꎬ ２０００)ꎮ
ＡＦＰ 可以通过防止细胞外冰晶的形成而保护生物

体免受极度低温的伤害ꎬ目前已在脊椎动物、无脊

椎动物、植物、细菌、真菌中发现(Ｖｅｎｋｅｔｅｓｈ ＆ Ｄａｙ￣
ａｎａｎｄａꎬ２００８)ꎮ 对鳞翅目色卷蛾属 Ｃｈｏｒｉｓｔｏｎｅｕｒａ ４
个种抗冻蛋白的分析表明ꎬβ 螺旋结构和保守的苏

氨酸残基是该类蛋白的主要特征(Ｔｙｓｈｅｎｋｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００５)ꎻ而在苹果蠹蛾滞育幼虫中未见抗冻蛋白产

生(Ｎｅｖｅｎꎬ１９９９)ꎮ 是否有其他相关蛋白及其在滞

育幼虫中的作用尚不清楚ꎮ
昆虫滞育期间不仅代谢减慢、活动减缓ꎬ而且

需要抵御外界病原物的侵染ꎮ 一些发育调节物质

和防御成分已在昆虫滞育时期被发现ꎬ如日本柞蚕

Ａｎｔｈｅｒａｅａ ｙａｍａｍａｉ Ｇｕｅｒｉｎ￣Ｍｅｎｅｖｉｌｌｅ 蛹滞育时产生

的一种抑制发育的五肽 ( Ｙａｍａｍａｒｉｎ)、从天蚕蛾

Ｈｙａｌｏｐｈｏｒａ ｃｅｃｒｏｐｉａ Ｌ.滞育蛹中分离到的天蚕素、丽
蝇 Ｃａｌｌｉｐｈｏｒａ ｖｉｃｉｎａ Ｒｏｂｉｎｅａｌｌ 滞育幼虫中的防御物

Ａｌｌｏｆｅｒｏｎｓ、叶甲 Ｇａｓｔｒｏｐｈｙｕｓａ ａｔｒｏｃｙａｎｅａ Ｍｏｔｓ.滞育成

虫中有抗真菌活性的滞育特异性多肽等 ( Ｄｅｎ￣
ｌｉｎｇｅｒꎬ２００８)ꎮ 而有关苹果蠹蛾滞育和非滞育幼虫

免疫差异的比较及相关的防御物质少有报道ꎮ

６　 苹果蠹蛾滞育幼虫防治技术
对滞育幼虫的清除是减少虫源的重要措施ꎮ

研究表明ꎬ采用诱集带可以做到无公害防治苹果蠹

蛾越冬幼虫ꎬ其捕杀数量是刮老翘皮方法的 １３ 倍

(王庆波等ꎬ２０１４)ꎮ 对诱集材料的研究发现ꎬ旧衣

物效果要比编织袋和瓦楞纸好(林明极等ꎬ２０１２)ꎮ
覆土试验表明ꎬ果园耕土可以有效阻止翻入土中

(深度≥１ ｃｍ)的苹果蠹蛾滞育幼虫和蛹的正常发

育(Ｂａｕｇｈｍａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎮ 这说明对蛀果或落果

及时掩埋可以达到防治效果ꎮ 苹果运输的果箱往

往是滞育幼虫结茧的场所ꎬ熏蒸处理能够达到快速

杀灭该虫的目的ꎮ 试验表明ꎬ用冰醋酸累计(１ ｈ)
熏蒸处理 １７４８２３ ｍｇ􀅰Ｌ－１ꎬ可以杀死全部滞育幼

虫ꎬ尤其对于塑料制果箱效果最好(Ｒａｎｄａｌｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１１)ꎮ 在生物防治方面ꎬ滞育幼虫的聚集行为增

加了自身被寄生蜂发现的可能ꎬ但似乎并未提高被

寄生效率( Ｊｕｍｅａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９)ꎮ 由于滞育幼虫越

冬场所在地表及树干近地处ꎬ使得用病原线虫防治

该虫成为可能(Ｄｅ Ｗａａｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１３ꎻ Ｎａｖａｎｅｅｔｈａｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１０)ꎮ

７　 小结
虽然已经明确光照和温度是苹果蠹蛾滞育诱

导和终止的重要因素ꎬ但其他外在因素尤其在田
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间ꎬ树皮树干裂缝等小环境的差异ꎬ是否对该虫滞

育的发生有所影响等尚不清楚ꎮ 另外ꎬ虫体自身对

环境刺激的接收与反应、个体遗传水平等差异是否

与兼性滞育有关需要进一步探讨ꎮ 苹果蠹蛾滞育

幼虫能够通过减少体内冰核ꎬ积累海藻糖、自由氨

基酸ꎬ提高不饱和脂肪酸含量等途径成功度过严

寒ꎮ 通过对这些生化物质代谢途径及分子调控机

理的研究很可能揭示调节该虫滞育的关键基因ꎬ进
而发现新的作用靶标ꎬ为该虫的防治提供新途径ꎮ
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