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摘要: 全球气候变化的加剧使温度波动成为影响昆虫生存与繁衍的关键因素之一ꎬ对其生长发育、繁殖、
种群动态等生命活动产生深远影响ꎮ 鳞翅目作为昆虫纲中多样性最丰富的类群之一ꎬ涵盖多种重要的农

林业害虫ꎬ研究其温度适应性具有重要意义ꎮ 本文系统综述了鳞翅目昆虫温度适应性的研究进展ꎬ重点

探讨温度对生长发育和繁殖的影响、温度驱动的行为适应和分布格局变化等生态响应、生理生化机制和

分子调控网络ꎬ并分析了相关研究方法ꎮ 本文揭示了鳞翅目昆虫应对温度胁迫具有独特的体表结构和调

控网络ꎬ这些发现不仅为解析昆虫适应气候变化的进化机制提供了理论依据ꎬ也为制定基于温度敏感性

的害虫防控策略奠定了科学基础ꎮ
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　 　 鳞翅目 Ｌｅｐｉｄｏｐｔｅｒａ 是昆虫纲中物种多样性最

丰富的类群之一ꎬ包含约 １８ 万种已知物种ꎬ主要包

括蝶类与蛾类(Ｋｒｉｓｔｅｎｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００７)ꎮ 这类昆虫

在生态系统中占据关键地位ꎬ既是维系植物传粉网

络的重要媒介ꎬ又是危害农林生产的主要害虫类

群ꎮ 作为典型的变温动物ꎬ鳞翅目昆虫的生理过程

和行为特征受环境温度的显著调控 ( Ｂｕｃｋｌｅｙꎬ
２０２２)ꎬ其广泛的地理分布范围(从热带到极地)和
复杂的变态发育过程(包括卵、幼虫、蛹和成虫 ４ 个

对温度敏感性各异的发育阶段)使其成为研究温度
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适应机制的理想模型(Ｍｕｔａｍｉｓｗａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２３)ꎮ 在

当前气候变暖背景下ꎬ深入理解鳞翅目昆虫的温度

适应性不仅对解析物种进化机制具有重要意义ꎬ也
为制定基于温度敏感性的害虫防控策略和保护关

键传粉物种提供了科学依据(Ｄａｉꎬ２０２３)ꎮ
温度通过调控代谢速率、繁殖周期和地理分

布ꎬ塑造鳞翅目昆虫的适应性进化 ( Ｍａ ＆ Ｍａꎬ
２０１６)ꎮ 为应对温度变化ꎬ它们存在多层次的响应

机制ꎬ包括行为调节(如趋温迁徙)、生理响应(如血

淋巴中甘油浓度升高以增强抗冻性)、分子调控(如
热激蛋白表达) 及表型可塑性 (如滞育调控) 等

(Ｈａｌｌｍａｎ ＆ Ｄｅｎｌｉｎｇｅｒꎬ２０１９)ꎮ 例如ꎬ热带与温带物

种表现出显著不同的温度耐受阈值(Ｂａｌｅꎬ２００２ꎻ
Ｂｏｕｃｅｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６ꎻ Ｋｅｌｌｅｒｍａｎｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２)ꎬ而短

期应激(如热激蛋白诱导)(Ｉｚａｄｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２４ꎻ Ｒａｍ￣
ｎｉｗａｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２３ꎻ Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２３)和中长期适应

(如基因表达调整) (王琳和马春森ꎬ２０１３ꎻ Ｃｏｌｉｎｅｔ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)共同维持其环境适应性ꎮ 此外ꎬ温度波

动还通过种间互作影响群落结构ꎬ并与栖息地片段

化协同威胁鳞翅目种群的恢复力 (Ｍｕｔａｍｉｓｗａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０２３ꎻ Ｐｉｅｓｓｅｎｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９)ꎮ

当前ꎬ鳞翅目昆虫的温度适应性研究多集中于

单一环境因子或特定生理通路的作用机制ꎬ而对温

度－湿度－光周期等多因素协同效应及对种间互作

的影响仍缺乏系统性认识ꎮ 未来研究需采用多组

学整合方法(如基因组学、代谢组学)结合生态模

型ꎬ深入解析温度适应性的遗传调控网络和表观遗

传机制(Ｓｅｘｔｏｎ ＆ Ｈａｒｒｉｓꎬ２０１５)ꎮ 同时ꎬ加强应用层

面研究ꎬ例如基于温度敏感性的害虫防控技术研发

(如天敌昆虫低温储存技术)(Ｈａｌｌｍａｎ ＆ Ｄｅｎｌｉｎｇｅｒꎬ
２０１９)和抗药性治理策略优化(Ｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５ｂ)ꎮ
本文系统综述了鳞翅目昆虫温度适应性的研究进

展ꎬ重点探讨其生理、分子及生态机制ꎬ并展望未来

研究方向ꎬ以期为气候变化下的生物多样性保护和

害虫管理提供理论依据ꎮ

１　 温度对鳞翅目昆虫的生物学影响
１.１　 生长发育速率的温度响应

作为典型的变温动物ꎬ昆虫的代谢速率与环境

温度在耐受阈值范围内呈正相关ꎮ 如ꎬ丛林斜眼褐

蝶 Ｂｉｃｙｃｌｕｓ ａｎｙｎａｎａ (Ｂｕｔｌｅｒ)在高温下通过提前羽

化缩短生活史周期以规避不利气候(Ｋａｒｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１１ )ꎻ 稻 纵 卷 叶 螟 Ｃｎａｐｈａｌｏｃｒｏｃｉｓ ｍｅｄｉｎａｌｉｓ

(Ｇｕｅｎéｅ)在 ３０ ℃时卵期仅为 ５ ｄꎬ而在 ２０ ℃时延

长至 １２ ｄ (张孝羲等ꎬ１９８１)ꎮ 温度 －体型理论

(ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ￣ｓｉｚｅ ｒｕｌｅꎬ ＴＳＲ)指出ꎬ高温虽加速昆虫

发育ꎬ却常导致个体体型缩小ꎮ 如ꎬ番茄潜叶蛾 Ｔｕ￣
ｔａ ａｂｓｏｌｕｔａ (Ｍｅｙｒｉｃｋ)在 ２０ ~ ３０ ℃ 内ꎬ发育周期从

６０ ｄ 缩短至 ３０ ｄꎬ但成虫体重显著减轻(李栋等ꎬ
２０１９)ꎮ 当温度超过耐受阈值时ꎬ昆虫的发育速率

也可能延缓ꎮ 例如ꎬ随着温度升高ꎬ暴露时间延长ꎬ
舞毒蛾 Ｌｙｍａｎｔｒｉａ ｄｉｓｐａｒ (Ｌ.)３ 龄幼虫生长速率急

剧下降ꎬ蛹发育时间显著增加 ( Ｂａｎａｈｅｎｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１８)ꎻ番茄潜叶蛾在 ３６ ℃时幼虫死亡率增加 ６０％
并出现发育停滞(刘学琴和张治科ꎬ２０２４)ꎮ 低温胁

迫则通过抑制几丁质合成酶活性阻碍幼虫体壁硬

化ꎮ 如ꎬ番茄潜叶蛾卵在 １０ ℃以下时胚胎发育完

全停滞(Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２４)ꎮ 另一方面ꎬ低温降低线

粒体 ＡＴＰ 生成效率ꎬ破坏能量代谢平衡ꎬ阻碍正常

生长(杜尧等ꎬ２００７ꎻ Ｍａｒｔｉｎｅｚｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)ꎮ 积温模

型的适用性存在地理变异ꎬ热带种群的有效积温(Ｋ
＝ ３１５.５ 日􀅰度)显著低于温带种群(Ｋ ＝ ４０５.２ 日􀅰
度)ꎬ表明不同气候带种群在长期热适应中形成差

异化能量分配策略(Ｍａｒｃｈｉｏｒｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)ꎮ
１.２　 繁殖特征的温度调控

温度对鳞翅目昆虫繁殖力的影响呈“驼峰曲

线”ꎬ即在适宜温度范围内繁殖力达到峰值ꎬ而极端

温度则抑制繁殖ꎮ 例如ꎬ桃蛀螟 Ｄｉｃｈｏｃｒｏｃｉｓ ｐｕｎｃｔｉｆｅ￣
ｒａｌｉｓ (Ｇｕｅｎéｅ)在 ３０ ℃ 的交配成功率比 ２５ ℃ 高

２０％ꎬ但 ３５ ℃高温会导致精子活性显著下降(杜艳

丽等ꎬ２０１２)ꎮ 番茄潜叶蛾在 ４４ ℃高温下暴露 ２~６
ｈꎬ其产卵量显著降低了约 ７０％ (Ｍａｎｓｏｕｒꎬ２０２４)ꎮ
短期高温胁迫可能引发“毒物兴奋效应” ( ｈｏｒｍｅ￣
ｓｉｓ)ꎬ如小菜蛾 Ｐｌｕｔｅｌｌａ ｘｙｌｏｓｔｅｌｌａ (Ｌ.)在 ４０ ℃ ２ ｈ
的急性高温处理下ꎬ卵孵化率短暂上升 １２％ꎬ但持

续暴露超过 ６ ｈ 会导致卵巢退化 ( Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１３)ꎻ梨小食心虫 Ｇｒａｐｈｏｌｉｔａ ｍｏｌｅｓｔａ (Ｂｕｓｃｋ)在高

温下产卵量增加 １５％ꎬ但由于卵黄蛋白合成受阻导

致胚胎存活率下降 ３０％ (Ｌｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４)ꎮ 高温

对繁殖力的影响还表现出性别差异ꎬ如ꎬ苹淡褐卷

叶蛾 Ｅｐｉｐｈｙａｓ ｐｏｓｔｖｉｔｔａｎａ (Ｗａｌｋｅｒ)雄性在 ３５ ℃ 的

精子活力降至 ４０％ꎬ而雌性则主要表现为更显著的

卵巢发育停滞(Ｂüｒｇｉ ＆ Ｍｉｌｌｓꎬ２０１２)ꎮ 除直接影响

外ꎬ高温还通过改变寄主植物质量间接影响昆虫繁

殖力ꎮ 研究表明ꎬ高温胁迫促使绿云粉蝶 Ｐｏｎｔｉａ
ｃｈｌｏｒｉｄｉｃｅ (Ｈüｂｎｅｒ)寄主植物积累更多酚类化合物
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等防御物质ꎬ导致幼虫取食效率下降ꎬ最终蛹重减

少 １８％ꎬ成虫产卵量降低 ２５％(Ｂａｕｅｒｆｅｉｎｄ ＆ Ｆｉｓｃｈ￣
ｅｒꎬ２０１３)ꎮ 部分物种进化出适应性补偿机制应对

温度胁迫ꎬ如天童国家森林公园的蛾类通过缩短产

卵间隔维持种群繁衍(景军等ꎬ２０１４)ꎮ 丛林斜眼褐

蝶在高频温度波动环境中虽表现出产卵率与幼虫

存活率的提升ꎬ却伴随着免疫功能代偿性抑制ꎬ揭
示了适应性进化的潜在代价(Ｋａｒｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１１)ꎮ
１.３　 滞育的诱导与调控

滞育是鳞翅目昆虫规避不良温度的关键适应

策略ꎬ从诱导到解除ꎬ其调控过程涉及复杂的温度

响应机制ꎮ 在滞育诱导阶段ꎬ温度与光周期共同调

控滞育启动ꎮ 家蚕 Ｂｏｍｂｙｘ ｍｏｒｉ (Ｌ.)通过 ＴＲＰＡ１
离子通道感知温度信号ꎬ激活钙信号通路进而促进

滞育激素(ｄｉａｐａｕｓｅ ｈｏｒｍｏｎｅꎬ ＤＨ)基因表达ꎬ启动

胚胎滞育(Ｓａｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４)ꎮ 不同物种对温度信号

的响应存在显著差异ꎬ如持续 ３２ ℃时ꎬ烟芽夜蛾 Ｈｅ￣
ｌｉｏｔｈｉｓ ｖｉｒｅｓｃｅｎｓ (Ｆａｂｒｉｃｉｕｓ)的滞育率下降 ７０％ (Ｂｕｔ￣
ｌｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９８５)ꎬ而在昼夜温差超过 １０ ℃时棉铃虫

Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ａｒｍｉｇｅｒａ (Ｈüｂｎｅｒ)则提前启动滞育(Ｎｉ￣
ｂｏｕｃｈｅꎬ１９９８)ꎮ 在长期进化过程中ꎬ部分物种已表现

出适应性调整ꎬ如小菜蛾蛹期滞育的启动温度阈值

由 ２０ ℃降至 １８ ℃(１９５０—２０１０ 年)ꎬ使其在暖冬条

件下仍能维持适宜的滞育比例(Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２２)ꎮ
在滞育维持阶段ꎬ活性氧( ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓꎬ
ＲＯＳ) 通过调节胰岛素信号通路影响滞育深度

(Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)ꎮ 气候变化引起的冬季变暖正改

变这一过程ꎬ模拟研究发现ꎬ秋季热浪可能导致铁杉

尺蠖 Ｌａｍｂｄｉｎａ ｆｉｓｃｅｌｌａｒｉａ (Ｇｕｅｎéｅ)滞育幼虫的过冷

却点(ｓｕｐｅｒｃｏｏｌｉｎｇ ｐｏｉｎｔꎬ ＳＣＰ)上升 ２ ℃ꎬ越冬死亡

率增加 ４０％ (Ｖａｌｌｉèｒｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎻ若冬季温度升

高超过 ３ ℃ꎬ眼蝶属蝴蝶 Ｅｒｅｂｉａ ｍｅｄｕｓａ (Ｆａｂｒｉｃｉｕｓ)
的滞育同步性可能崩溃ꎬ影响其春季羽化(Ｓｔｕｈｌｄｒｅ￣
ｈｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４)ꎮ 在滞育解除阶段ꎬ亚洲玉米螟 Ｏｓ￣
ｔｒｉｎｉａ ｆｕｒｎａｃａｌｉｓ (Ｇｕｅｎéｅ)幼虫需经历至少 ３０ ｄ 的 ５
℃低温冷激才能恢复发育能力(郭建青等ꎬ２０１３)ꎮ
这一过程严格依赖温度条件ꎬ体现了滞育解除的温

度阈值特性ꎮ
２　 鳞翅目昆虫对温度的生态响应

２.１　 温度驱动的行为适应

在长期进化过程中ꎬ鳞翅目昆虫形成了多层次

的行为策略以应对温度波动ꎮ 这些适应性特征既

包括结构上的光热调控机制ꎬ也体现在精细的行为

调节上ꎮ 研究表明ꎬ不同类群的鳞翅目昆虫表现出

显著的温度适应差异:在对枯灰蝶 Ｃｕｐｉｄｏ ｍｉｎｉｍｕｓ
(Ｆｕｅｓｓｌｙ)、眼灰蝶属蝴蝶 Ｐｏｌｙｏｍｍａｔｕｓ ｃｏｒｉｄｏｎ (Ｐｏ￣
ｄａ)等 １４ 种昼行性鳞翅目昆虫的研究中发现ꎬ粉蝶

科 Ｐｉｅｒｉｄａｅ 的蝴蝶具有更强的热缓冲能力ꎬ而热带

深色翅膀的蝴蝶能更有效吸收太阳辐射(Ａｓｈｅ￣Ｊｅｐ￣
ｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２３)ꎮ 鳞翅目成虫利用翅膀鳞片的多层

结构反射光线产生虹彩效应ꎬ优化热平衡ꎬ如北美

和欧洲温带地区的美洲蓝凤蝶 Ｂａｔｔｕｓ ｐｈｉｌｅｎｏｒ (Ｌ.)
通过深色翅膀吸收更多太阳辐射ꎬ帮助其在低温下

快速提升体温(Ｎｉｃｅ ＆ Ｆｏｒｄｙｃｅꎬ２００６)ꎮ
在个体行为方面ꎬ棉铃虫成虫在 ３５ ℃高温下

会主动选择阴面叶片栖息ꎬ使体表温度降低 ３~５ ℃
(高月波和翟保平ꎬ２０１０)ꎻ豆天蛾 Ｃｌａｎｉｓ ｂｉｌｉｎｅａｔａ
(Ｗａｌｋｅｒ)幼虫在 ３５ ℃的日取食量比 ２５ ℃时减少

４０％ꎬ并将取食节律从昼夜连续转变为夜间单峰模

式(冯雨艳等ꎬ２０１４)ꎻ马铃薯块茎蛾 Ｐｈｔｈｏｒｉｍａｅａ
ｏｐｅｒｃｕｌｅｌｌａ (Ｚｅｌｌｅｒ)表现出周期性取食策略ꎬ在日间

高温时段(１２:００￣１５:００)躲避日照ꎬ夜间恢复取食ꎬ
以保持稳定的日均取食效率 ( Ｇｏｌｉｚａｄｅｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２４)ꎬ这种节律性行为调整可能通过降低代谢产

热避免过热损伤(陈丽芳等ꎬ２０１５)ꎮ 幼虫阶段缺乏

成虫的主动热调节能力ꎬ主要依赖微生境选择(如
躲藏于叶片背面)来避暑(Ａｓｈｅ￣Ｊｅｐｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２３ꎻ
Ｓｉｎｃｌａｉｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ )ꎮ 例 如ꎬ 苹 果 蠹 蛾 Ｃｙｄｉａ
ｐｏｍｏｎｅｌｌａ (Ｌ.)幼虫利用由入射太阳辐射明确引起

的温差ꎬ主动选择温度较高的苹果半球结茧(Ｋüｈｒｔ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２００５)ꎻ某些夜蛾科昆虫偏好将卵产在叶片背

面或冠层下层ꎬ巧妙利用植物蒸腾降温效应为卵发

育创造适宜微环境ꎬ从而降低了个体的热暴露风险

(陈瑜和马春森ꎬ２０１０)ꎮ
对于更大尺度的温度适应ꎬ迁飞行为发挥着关

键作用ꎮ 草地螟 Ｌｏｘｏｓｔｅｇｅ ｓｔｉｃｔｉｃａｌｉｓ (Ｌ.)成虫在高

温低湿环境下显著延长飞行时间ꎬ以寻找适宜生境

(唐继洪等ꎬ２０１６)ꎻ稻纵卷叶螟在华南地区夏季通

过夜间迁飞有效规避了高温胁迫对其生殖力的不

利影响(张孝羲等ꎬ１９８１)ꎻ咖啡潜叶蛾 Ｌｅｕｃｏｐｔｅｒａ
ｃｏｆｆｅｅｌｌａ (Ｇｕéｒｉｎ￣Ｍéｎｅｖｉｌｌｅ)种群在年均温升高 １ ℃
时ꎬ其垂直迁移速率增加 １５％(Ｌｏｍｅｌí￣Ｆｌｏｒｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１０)ꎻ黑脉金斑蝶 Ｄａｎａｕｓ ｐｌｅｘｉｐｐｕｓ (Ｌ.)迁飞过程

中通过间歇性暴露于 １０~１５ ℃环境ꎬ使其过冷却点

降低至－１８ ℃ (Ｌａｒｓｅｎ ＆ Ｌｅｅꎬ１９９４)ꎮ 鳞翅目昆虫

的迁徙行为与温度适应性密切相关ꎬ这种行为不仅
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有助于种群的生存ꎬ还能够促进基因流动和适应性

进化(Ｉｋｅｍｏｔｏꎬ２００３)ꎮ 这些多层次适应策略ꎬ不仅

体现了鳞翅目昆虫应对温度胁迫的行为可塑性ꎬ也
为种群在异质性生境中的持续生存提供了重要的

生态缓冲机制ꎮ
２.２　 温度对分布格局的影响

温度胁迫通过改变昆虫的适宜温度阈值显著

影响其地理分布边界ꎮ 研究表明ꎬ鳞翅目昆虫的耐

热性存在遗传上限———临界最高温度约 ４３ ~ ４５ ℃
(Ｋｅｌｌｅｒｍａｎｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２)ꎮ 近半个世纪以来ꎬ全球

平均温度上升已导致鳞翅目昆虫的分布范围普遍

北扩(陈瑜和马春森ꎬ２０１０)ꎬ但极端温度事件的频

发也使部分物种面临局部灭绝风险(Ｓｅｎｅｖｉｒａｔｎｅ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１４)ꎮ 在宏观尺度上ꎬ物种分布模型显示鳞翅

目昆虫的北界扩张速率与其耐热性呈负相关ꎬ耐热

性较弱的物种倾向于向高纬度或高海拔扩散以规

避高温风险(Ｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５ａ)ꎮ 例如ꎬ欧洲 ３５ 种非

迁移性蝴蝶中有 ６３％的种类向北扩展了 ２４０ ｋｍ
(Ｐａｒｍｅｓａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９９)ꎻ１０２ 种热带尺蛾在 ４２ 年间其

分布平均海拔上升了 ６７ ｍ (Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９)ꎻ２００３
年欧洲热浪后ꎬ松异舟蛾 Ｔｈａｕｍｅｔｏｐｏｅａ ｐｉｔｙｏｃａｍｐａ
(Ｂｕｔｌｅｒ)的分布上限向阿尔卑斯山海拔升高了 ２００~
３００ ｍ (Ｂａｔｔｉｓｔｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００６)ꎮ 模型预测显示ꎬ在温度

升高 ２~３ ℃的 ＲＣＰ６.０ 情景下ꎬ番茄潜叶蛾的适生区

将向高纬度扩展 ６８％ꎬ但原产地的适应种群可能因

热极限突破而衰退(Ａｚｒａｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２３)ꎮ
季节性极端温度对分布格局的影响尤为显著ꎮ

Ｐａａｉｊｍａｎｓ ｅｔ ａｌ. (２０１３)通过气候敏感性分析发现ꎬ
昼夜温差增大会显著缩短昆虫的适宜活动窗口期ꎬ
迫使部分物种通过季节性垂直迁移或纬度扩散寻

找避难所ꎮ 例如ꎬ马铃薯块茎蛾在印度南部通过迁

移至海拔 １５００ ｍ 以上的低温山区成功避开了夏季

高温胁迫(Ｇｏｌｉｚａｄｅｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２)ꎮ 舞毒蛾和模毒

蛾 Ｌｙｍａｎｔｒｉａ ｍｏｎａｃｈａ ( Ｌ.) 的分布北界均向北扩

展ꎬ而分布南界则向 北 收 缩 ( Ｖａｎｈａｎｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００７)ꎬ揭示了温度适应机制对阈值的依赖性及其

进化潜力与气候胁迫之间的权衡ꎮ
２.３　 温度胁迫对种群动态与种间关系的影响

温度波动不仅改变物种的种群动态ꎬ还通过种

间竞争与天敌互作重塑群落结构ꎮ 在种群层面ꎬ温
度胁迫通过影响发育速率和存活率直接改变鳞翅

目昆虫的种群动态ꎮ 研究表明ꎬ３２.３ ~ ４０.４ ℃的极

端高温对苹淡褐卷蛾自然种群产生急性致死效应ꎬ

导致一部分个体迅速死亡ꎬ而存活个体的后续生命

进程仍将遭受极端高温导致的慢性致死效应(Ｂüｒｇｉ
＆ Ｍｉｌｌｓꎬ２０１２)ꎮ 这种选择压力促使物种进化出多

种适应策略ꎬ如小菜蛾 ３ 龄幼虫通过保幼激素水平

升高及抗氧化酶活性增强获得更强的热耐受能力

(Ｂｏｗｌｅｒ ＆ Ｔｅｒｂｌａｎｃｈｅꎬ２００８ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１３)ꎮ
极端温度还可能诱发跨代表型可塑性ꎮ 小菜蛾雌

虫经历热胁迫后ꎬ其子代卵的 ＨＳＰ７０ 基因表达水平

上调ꎬ胚胎耐热性提高 １０％ (Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎮ
这种跨代适应机制为种群快速适应气候变化提供

了可能ꎮ 气候变暖还通过改变生活史特征影响种

群动态ꎬ如条纹小粉蝶 Ｌｅｐｔｉｄｅａ ｓｉｎａｐｉｓ (Ｌ.)因春季

物候提前ꎬ年世代数从 ２ 代增至 ３ 代 (Ａｌｔｅｒｍａｔｔꎬ
２０１０)ꎮ 然而ꎬ世代数增加可能加剧资源竞争并降

低个体适合度ꎬ如 Ｔｏｂｉｎ ｅｔ ａｌ. (２００８)的模型预测表

明ꎬ当温度持续上升超过物种热适应阈值时ꎬ世代

数增加反而会抑制种群增长ꎮ
在种间关系方面ꎬ温度对天敌－害虫相互作用

的非对称影响可能打破原有生态平衡ꎮ 例如ꎬ当温

度升至 ３５ ℃时ꎬ小菜蛾寄生蜂岛弯尾姬蜂 Ｄｉａｄｅｇ￣
ｍａ ｉｎｓｕｌａｒｅ (Ｃｒｅｓｓｏｎ)的寄生成功率下降 ５０％ꎬ这与

其体内抗氧化酶系统的高温敏感性有关(Ｂａｈａｒ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１３)ꎻ番茄潜叶蛾与其寄生蜂 Ｄｏｌｉｃｈｏｇｅｎｉｄｅａ
ｇｅｌｅｃｈｉｉｄｉｖｏｒｉｓ (Ｍａｒｓｈ)的热耐受差异可能导致生物

防治失效(Ａｉｇｂｅｄｉｏｎ￣Ａｔａｌｏｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２２)ꎮ 这种温度

驱动的种间互作失衡可能加剧害虫暴发风险ꎮ

３　 鳞翅目昆虫温度适应的生理生化机制
３.１　 高温胁迫响应

高温胁迫对鳞翅目昆虫的生理生化过程产生

显著影响ꎬ主要体现在代谢紊乱和氧化应激等方

面ꎮ 在代谢层面ꎬ高温可导致蛋白质变性和脂质过

氧化ꎬ显著改变昆虫的能量代谢模式ꎮ 以甜菜夜蛾

Ｓｐｏｄｏｐｔｅｒａ ｅｘｉｇｕａ (Ｈüｂｎｅｒ)为例ꎬ其幼虫在 ３５ ℃高

温暴露下ꎬ血淋巴中蛋白质和脂类含量分别下降

３０％和 １５％ (Ｃｏｈｅｎ ＆ Ｐａｔａｎａꎬ１９８２)ꎮ 这种变化与

高温诱导的线粒体功能紊乱密切相关:三羧酸循环

(ｔｒｉｃａｒｂｏｘｙｌｉｃ ａｃｉｄ ｃｙｃｌｅꎬ ＴＣＡ ｃｙｃｌｅ)受阻导致 ＡＴＰ
合成效率降低ꎬ迫使昆虫转向脂类氧化供能(杜尧

等ꎬ２００７)ꎮ 然而ꎬ这种代谢“补偿”机制具有局限

性ꎬ长期高温会导致脂类储备耗竭ꎬ最终引发发育

停滞ꎮ 高温诱导的氧化应激是鳞翅目昆虫面临的

重要挑战ꎮ 研究表明ꎬ高温胁迫会导致家蚕细胞内
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Ｈ２Ｏ２和丙二醛(ＭＤＡ)水平升高ꎬ超氧化物歧化酶

(ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓｅꎬ ＳＯＤ) 和过氧化氢酶( ｃａｔａ￣
ｌａｓｅꎬ ＣＡＴ)活性升高ꎬ且氧化应激相关基因全部上

调表达(李聪ꎬ２０２３)ꎮ 然而ꎬ当温度超过耐受阈值

(如 ４０ ℃)时ꎬＲＯＳ 生成速率超过抗氧化系统的清

除能力ꎬ导致 ＤＮＡ 损伤和细胞凋亡ꎮ 以二化螟

Ｃｈｉｌｏ ｓｕｐｐｒｅｓｓａｌｉｓ (Ｗａｌｋｅｒ)为例ꎬ在 ３４ ℃高温条件

下ꎬ幼虫组织中的 ＭＤＡ 含量显著增加ꎬ表明高温诱

导了脂质过氧化反应ꎬ导致细胞膜损伤( Ｓｈａｍａｋｈｉ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８)ꎮ 此外ꎬ谷胱甘肽(ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅꎬ ＧＳＨ)循
环在柞蚕 Ａｎｔｈｅｒａｅａ ｐｅｒｎｙｉ (Ｇｕｅｒｉｎ￣Ｍｅｎｅｖｉｌｌｅ)耐热

性中起冗余保护作用(张博等ꎬ２０１８)ꎮ
３.２　 低温胁迫响应

鳞翅目昆虫的低温适应机制具有显著的物种特

异性ꎬ根据其抗寒特性可分为 ３ 类(Ｍｕｔａｍｉｓｗａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２３):耐冻型(ｆｒｅｅｚｉｎｇ￣ｔｏｌｅｒａｎｔ)、不耐冻型(ｆｒｅｅｚｉｎｇ￣
ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｌｅ)和冷敏感型(ｃｈｉｌｌ￣ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｌｅ)ꎮ 在鳞翅

目中ꎬ抗寒策略在不同的发育阶段有所不同ꎬ然而根

据报道ꎬ目前所有被研究的卷蛾科 Ｔｏｒｔｒｉｃｉｄａｅ 物种均

未表现出耐寒性特征(Ｂｏａｒｄｍａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２)ꎮ 鳞翅

目昆虫的卵和蛹一般不耐冻ꎬ而幼虫和成虫既有不

耐冻型ꎬ也有耐冻型(Ｓｉｎｃｌａｉｒꎬ１９９９ꎻ Ｓｉｎｃｌａｉｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００３)ꎮ 耐冻型昆虫如苹淡褐卷叶蛾ꎬ通过合成冰核

活性蛋白(ｉｃｅ ｎｕｃｌｅａｔｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬ ＩＮＰｓ)ꎬ调控体液在

胞外有序结冰ꎬ从而避免胞内冰晶损伤(Ｂüｒｇｉ ＆
Ｍｉｌｌｓꎬ２０１２)ꎮ 不耐冻型昆虫如甜菜夜蛾则通过积累

海藻糖以避免体液冻结(Ｚｈｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４)ꎮ 相比之

下ꎬ冷敏感型昆虫苹果异胫小卷蛾 Ｔｈａｕｍａｔｏｔｉｂｉａ ｌｅｕ￣
ｃｏｔｒｅｔａ (Ｍｅｙｒｉｃｋ)的幼虫易受寒冷影响在冷冻后死

亡ꎬ且幼虫通过禁食以及改变湿度从而显著提高

ＳＣＰ (Ｂｏａｒｄｍａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２)ꎮ
低温胁迫下ꎬ鳞翅目昆虫通过多种生化机制维

持细胞稳态ꎮ 首先ꎬ低温驯化可诱导合成甘油、海
藻糖等小分子抗冻物质ꎮ 小菜蛾经 ４ ℃ 处理 ４ ｈ
后ꎬ甘油激酶(ｇｌｙｃｅｒｏｌ ｋｉｎａｓｅꎬ ＧＫ)活性提高 ３ 倍ꎬ
甘油含量从 ２.３ ｍｇ􀅰ｇ－１升至 ８.７ ｍｇ􀅰ｇ－１ꎬ过冷却

点显著降低(Ｐａｒｋ ＆ Ｋｉｍꎬ２０１４)ꎮ 番茄潜叶蛾蛹可

能依赖代谢产物的快速重分配(如海藻糖和山梨

醇)应对低温胁迫以越冬(温乙妮等ꎬ２０２４)ꎮ 越冬

期的大螟 Ｓｅｓａｍｉａ ｉｎｆｅｒｅｎｓ (Ｗａｌｋｅｒ)蛹则通过积累

山梨醇和肌醇(分别为 １２.５ 和 ８.７ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１)ꎬ调
节血淋巴渗透压ꎬ维持细胞脱水耐受性(Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４)ꎮ 二化螟越冬幼虫通过积累甘油和海藻糖使

体液冰点下降 ３~４ ℃ꎬ为其在－１０ ℃环境存活提供

保障 (林炜ꎬ ２００８)ꎮ 美国白蛾 Ｈｙｐｈａｎｔｒｉａ ｃｕｎｅａ
(Ｄｒｕｒｙ)通过海藻糖￣６￣磷酸合成酶( ｔｒｅｈａｌｏｓｅ ｓｙｎ￣
ｔｈａｓｅꎬ ＴＰＳ)调控化蛹、蛹重、羽化等发育行为(吴元

旺ꎬ２０２４)ꎮ 这些代谢产物的协同作用可显著提高

虫体在－１５ ℃的存活率(超过 ７０％)ꎮ 在细胞膜层

面ꎬ鳞翅目昆虫通过改变脂肪酸组成来适应低温环

境ꎮ 以剑川蝙蝠蛾 Ｈｅｐｉａｌｕｓ ｊｉａｎｃｈｕａｎｅｎｓｉｓ (Ｙａｎｇ)
幼虫为例ꎬ５ ℃低温处理使其体脂中不饱和脂肪酸

(如亚麻酸)比例从 ３０％升至 ５２％ꎬ而饱和脂肪酸

(如棕榈酸)比例相应下降ꎬ从而增强细胞膜流动性

(Ｚｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１０)ꎮ 此外ꎬ低温条件下脂滴通过脂

肪酶水解为游离脂肪酸ꎬ为糖异生提供碳骨架ꎮ 棉

铃虫中脂肪体细胞解离在调控蛹发育和休眠中发

挥重要作用ꎬ非休眠状态下组织蛋白酶 Ｌ (ｃａｔｈｅｐ￣
ｓｉｎ Ｌꎬ ＣａｔＬ)激活基质金属蛋白酶(ｍａｔｒｉｘ ｍｅｔａｌｌｏ￣
ｐｒｏｔｅｉｎａｓｅｓꎬ Ｍｍｐｓ)ꎬ降解细胞外基质蛋白并引起脂

肪体细胞解离ꎬ激活脂质代谢ꎬ产生的能量促进蛹

发育ꎬ从而有助其越冬(Ｊｉａ ＆ Ｌｉꎬ２０２３)ꎮ 这种代谢

重编程不仅为昆虫提供能量来源ꎬ还通过调节膜脂

组成维持细胞功能ꎮ

４　 鳞翅目昆虫温度适应的分子调控机制
４.１　 关键调控基因的功能

鳞翅目昆虫通过多种分子机制应对温度胁迫ꎬ
其中热激蛋白(ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬ ＨＳＰｓ)是最重要

的分子伴侣之一ꎬ其表达模式与温度适应密切相

关ꎮ Ｈｓｐ７０ 和 Ｈｓｐ９０ 在高温胁迫下的表达显著上

调ꎬ通过抑制蛋白错误折叠和促进修复维持细胞稳

态ꎮ 甜菜夜蛾幼虫暴露在 ４０ ℃下ꎬＨｓｐ７０ 与 Ｈｓｐ９０
在 ２ ｈ 内表达量分别上调 １０ 和 ７ 倍(陈晨ꎬ２０２２ꎻ
翟会芳ꎬ２０１０)ꎮ 苹果蠹蛾 Ｈｓｐ９０ 在 ２５ ~ ４０ ℃内呈

线性递增表达ꎬ且在 ４０ ℃时达到峰值(申建茹等ꎬ
２０１１)ꎮ Ｚｈａｎｇ ＆ Ｄｅｎｌｉｎｇｅｒ (２０１０)在亚洲玉米螟中

鉴定 出 ＨＳＰ９０ 的 ２ 种 亚 型ꎬ 其 高 温 诱 导 型

(ＨＳＰ９０α)在 ４０ ℃胁迫下的表达量较常温增加 ８
倍ꎮ 此外ꎬ热应激试验表明ꎬ柞蚕的 Ｈｓｐ７０ 表达量

与其运动能力恢复呈正相关ꎬ证实其在修复热损伤

中的核心作用(张博等ꎬ２０１８)ꎮ 小分子量热激蛋白

(ｓｍａｌｌ ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬ ｓＨＳＰｓ) 由于分子量小

(１２~４３ ｋｕ)及功能多样性ꎬ表现出更灵活的温度响

应特征ꎮ 例如ꎬ草地贪夜蛾 Ｓｐｏｄｏｐｔｅｒａ ｆｒｕｇｉｐｅｒｄａ
(Ｓｍｉｔｈ)雌蛾 ５ 个 ＳｆｓＨｓｐ 基因(ＳｆｓＨｓｐ２１.３、ＳｆｓＨｓｐ２０、
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ＳｆｓＨｓｐ２０.１、ＳｆｓＨｓｐ１９.３ 和 ＳｆｓＨｓｐ２９)的表达量在 ４２
和 ４ ℃时均显著上调ꎬ且表达模式随时间呈现先上

升后下降的趋势ꎬ这可能是由于 Ｈｓｐｓ 基因保护作用

的阈值所致(Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２１)ꎮ 当环境胁迫超过

一定限度时ꎬＳｆｓＨｓｐ 基因的表达量会降低ꎮ 此外ꎬ黏
虫 Ｍｙｔｈｉｍｎａ ｓｅｐａｒａｔａ (Ｗａｌｋｅｒ)在冷驯化后ꎬ ｓＨＳＰｓ
通过稳定细胞骨架微管结构ꎬ显著降低冻融损伤

(杨静等ꎬ２０１７)ꎮ
低温胁迫下ꎬ抗冻蛋白(ａｎｔｉｆｒｅｅｚｅ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬ ＡＦ￣

Ｐｓ)通过抑制冰晶生长提高耐寒性ꎮ 美国白蛾越冬

蛹的 ＡＦＰ 含量高达 １. ２ μｇ􀅰ｍｇ－１ꎬ其热滞活性

(ｔｈｅｒｍａｌ ｈｙｓｔｅｒｅｓｉｓ ａｃｔｉｖｉｔｙꎬ ＴＨＡ)达 ３.５ ℃ꎬ显著降

低体液冰点(Ｘｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎮ 此外ꎬ瞬时受体势

(ｔｒａｎｓｉｅｎｔ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌꎬ ＴＲＰ)通道在温度信号

转导中起关键作用ꎮ 家蚕 ＢｍＴＲＰＡ１ 通过感知温度

变化调控滞育激素分泌ꎬ１５ ℃低温抑制其活性ꎬ导
致胚胎滞育率增加(Ｓａｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４)ꎻ亚洲玉米螟

ＴＲＰＡ１ 的剪切异构体在高温下激活钙内流ꎬ触发下

游 ＨＳＰｓ 表达(刘超ꎬ２０１６)ꎮ 钙离子(Ｃａ２＋)作为第

二信使介导热胁迫响应ꎬ高温刺激下ꎬ昆虫肠细胞

通过膜通道(如 ＴＲＰＶ１)大量摄入 Ｃａ２＋ꎬ激活 Ｃａ２＋ /
Ｃａｌｍｏｄｕｌｉｎ 复合物ꎬ诱导 Ｈｓｐ７０ 启动子区结合ꎬ促进

转录(Ｋａｒｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２)ꎮ 鳞翅目昆虫生物钟信号输

入环路的核心钟基因(如 Ｃｒｙ、Ｐｅｒ、Ｔｉｍ)参与温度授

时机制ꎬ调控孵化、进食、变态及迁徙等生理行为ꎮ
其负反馈环路与哺乳动物和果蝇存在差异ꎬ表明鳞

翅目具有独特的温度敏感调控通路(陶卉和徐世

清ꎬ２０１５)ꎮ
４.２　 温度响应的表观遗传调控

表观遗传修饰在鳞翅目昆虫温度适应中发挥

重要作用ꎮ ＤＮＡ 甲基化通过调整基因表达可塑性

增强跨代适应性ꎮ 长期驯化中ꎬ家蚕基因组整体甲

基化水平升高 １.５ 倍ꎬ其中 Ｈｓｐ７０ 启动子去甲基化

使其持续高表达(Ｘｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１３)ꎮ 梨小食心虫

经多代热驯化后ꎬＤＮＡ 甲基化修饰降低了滞育相关

基因(ｄｉａｐａｕｓｅ ｈｏｒｍｏｎｅꎬ ＤＨ)的启动子活性ꎬ促进

其向非滞育表型的适应(Ｌｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４)ꎮ 此外ꎬ
ＤＮＡ 甲基化可能通过调控 ＦＡＲ￣１、 ＡＫＲ、 ＤＨ 和

ＤＨＲ￣１ 等滞育相关基因的表达ꎬ参与家蚕滞育调控

(胡超超ꎬ２０２２)ꎮ 非编码 ＲＮＡ 通过靶向抑制关键

基因实现精细调控ꎮ 例如ꎬ抗寒避冻策略的昆虫物

种———白斑 小 卷 蛾 属 昆 虫 Ｅｐｉｂｌｅｍａ ｓｃｕｄｄｅｒｉａｎａ
(Ｃｌｅｍｅｎｓ) 中 ｍｉＲ￣３４￣５ｐ、ｍｉＲ￣２７４￣５ｐ、ｍｉＲ￣２７５￣３ｐ、

ｍｉＲ￣３０７ａ￣３ｐ 和 ｍｉＲ￣３１６￣５ｐ 在极端低温( － １５ ℃)
下可能发挥关键调控作用(Ｌｙｏｎｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎻ而
冷胁迫诱导的 ｓｉＲＮＡ 则通过降解抗冻蛋白 ｍＲＮＡꎬ
防止过冷却点过度下降导致的冰晶损伤(梁馨亓

等ꎬ２０２４)ꎮ

５　 昆虫温度适应性的研究方法与技术
５.１　 表型观测方法

鳞翅目昆虫温度适应性的表型观测主要采用

梯度温度试验与急剧温度处理相结合的方法ꎮ 梯

度式(斜坡式ꎬｒａｍｐｉｎｇ)温度处理通过模拟自然环

境中升温或降温的动态过程ꎬ能够揭示昆虫对渐进

温度变化的适应策略(Ｂａｈａｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１３)ꎮ 研究表

明ꎬ当采用 ０.１ ℃􀅰ｍｉｎ－１的缓速升温处理时ꎬ苹果

蠹蛾在 ３２~３８ ℃通过增强抗氧化酶活性维持细胞

稳态ꎻ但当升温速率提升至 ０.５ ℃􀅰ｍｉｎ－１时ꎬ热休

克蛋白(ＨＳＰ７０)的诱导表达则成为主要保护机制

(Ｂｏｗｌｅｒ ＆ Ｔｅｒｂｌａｎｃｈｅꎬ２００８)ꎮ 急剧式(ａｃｕｔｅ)温度

处理则将昆虫直接暴露于极端温度下(如短时高温

冲击或骤冷)ꎬ适用于评估临界温度阈值ꎬ如小菜蛾

在 ４５ ℃下暴露 ２ ｈ 虽然能显著诱导 ＨＳＰ９０ 表达ꎬ
但生存率已降至 ３０％以下ꎬ表明其接近生理极限

(Ｎｇｕｙｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４)ꎮ 极限温度参数的测定是评

估适应能力的核心指标ꎬ包括半致死温度、临界最

高温度、临界最低温度、过冷却点、击倒温度等ꎮ 击

倒温度的测定通过步进式升温装置监测昆虫运动

功能丧失的临界值ꎬ从而反映高温对神经肌肉系统

的直接损伤(Ｃｏｗｌｅｓ ＆ Ｂｏｇｅｒｔꎬ２００６)ꎮ 过冷却点测

定通过差示扫描量热仪记录虫体释放的结晶热ꎬ定
量表征昆虫耐寒性(鞠瑞亭和杜予州ꎬ２００２)ꎬ例如

经 ４ ℃驯化 ２ 周后ꎬ苹淡褐卷蛾幼虫的 ＳＣＰ 由－１０.
５ ℃降至－１５.２ ℃ꎬ揭示了冷驯化对抗冻蛋白合成

的促进作用(Ｂüｒｇｉ ＆ Ｍｉｌｌｓꎬ２０１２)ꎮ
５.２　 生理生化分析技术

生理生化响应谱的解析聚焦于抗逆物质(如海

藻糖、甘油)、抗氧化酶(如 ＳＯＤ、ＣＡＴ)及膜脂质组

分的变化ꎮ 在抗逆物质检测方面ꎬ高效液相色谱分

析显示ꎬ大螟幼虫经 １０ ℃冷驯化后血淋巴中甘油

浓度提升 ３ 倍ꎬ细胞液冰点显著降低( Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４)ꎮ 酶联免疫法测定表明ꎬ甜菜夜蛾在高温条

件下 ＳＯＤ 活性增强ꎬ有效清除过量 ＲＯＳ 以维持线

粒体膜电位稳定(Ｃｏｈｅｎ ＆ Ｐａｔａｎａꎬ１９８２)ꎮ 热激蛋

白表达谱分析利用 Ｗｅｓｔｅｒｎ ｂｌｏｔ 或 ＥＬＩＳＡ 技术ꎬ揭
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示出亚洲玉米螟蛹在 ４２ ℃热激后 ＨＳＰ７０ 表达量激

增 １２ 倍ꎬ且在恢复期 ６ ｈ 内迅速回落ꎬ呈现热激蛋

白的瞬时可逆调控特性(Ｑｕａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２２)ꎮ 能量

代谢研究结合结合呼吸代谢仪与核磁共振技术定

量表征了温度对基础代谢率(ｂａｓａｌ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｒａｔｅꎬ
ＢＭＲ)的影响ꎬ如在 ２６ ~ ３２ ℃ꎬ小菜蛾幼虫耗氧率

随温度升高呈线性增加ꎬ但超过 ３５ ℃后因线粒体

功能损伤导致代谢效率骤降(Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１３)ꎮ
另外ꎬ同步测定 ＡＴＰ / ＡＤＰ 比值与糖原储量变化可

阐明能量供应模式从有氧代谢向厌氧发酵的转变

(李秀璋等ꎬ２０２１)ꎮ
５.３　 分子机制研究技术

分子机制研究已形成完整的技术体系ꎮ 基因

功能验证方面主要通过 ＲＮＡ 干扰(ＲＮＡ ｉｎｔｅｒｆｅｒ￣
ｅｎｃｅꎬ ＲＮＡｉ)和 ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ９ 基因编辑技术(唱通

等ꎬ２０２３)ꎮ ＲＮＡｉ 通过微注射或饲喂法递送双链

ＲＮＡꎬ特异性抑制目标基因ꎮ 尤其近年来发展的纳

米载体技术(如壳聚糖纳米颗粒)可达到 ８０％以上

的沉默效率(Ｗｈｉｔｔｅｎꎬ２０１９)ꎬ例如沉默家蚕 ＢｍＴＲ￣
ＰＡ１ 通道基因使其滞育率显著下降 ６０％ (Ｓａｔｏ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１４)ꎮ ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ９ 基因编辑则通过靶向切

割 ＤＮＡ 并引入特定突变或修复ꎬ从而实现了对目

标基因的精确修饰ꎬ例如敲除二化螟 ＣｓＨＳＰ２３.９ａ
基因导致其在高温下的存活率下降 ４５％ (宋杰ꎬ
２０２０)ꎮ 此外ꎬ转基因荧光报告系统 (如 ＨＳＰ７０￣
ＧＦＰ)可实时可视化热应激反应ꎬ有利于解析热休

克因子(ＨＳＦ)调控网络的作用(张超等ꎬ２０２２)ꎮ
多组学联合分析为揭示温度适应的分子网络

提供了系统视角ꎮ 例如ꎬ转录组分析鉴定出高温胁

迫下的斜纹夜蛾蛹的 ＨＳＰ 家族基因及 ＭＡＰＫ 信号

通路关键节点的显著上调ꎻ蛋白质组数据进一步验

证了 ＨＳＰ７０ 和抗氧化酶的翻译后修饰增强(申建

茹等ꎬ２０１１)ꎻ代谢组学阐明了桃蛀螟在冷驯化期间

代谢战略从产能向抗冻保护转变ꎬ表现为三羧酸循

环中间产物减少而山梨醇合成通路被激活(丁惠梅

等ꎬ２０１１)ꎮ
５.４　 生态预测方法

生态预测主要依靠数学模型的构建来实现温

度适应性的定量预测ꎮ 例如ꎬＴｏｂｉｎ ｅｔ ａｌ. (２００８)基
于昆虫发育速率与温度的定量关系ꎬ结合气候变暖

情景ꎬ构建了种群增长模型ꎮ 研究发现ꎬ当温度持

续上升超过物种的热适应阈值时ꎬ多化性昆虫的种

群增长将受到非线性抑制ꎮ Ｍａ ＆ Ｍａ (２０２２)利用

物种分布模型ꎬ通过整合温度耐受性数据、气候变

量和物种分布记录ꎬ能够准确预测不同升温情景下

的分布边界迁移趋势ꎬ结果显示ꎬ耐热性较弱的物

种倾向于向高纬度或高海拔地区迁移ꎮ 这些模型

不仅量化了温度对昆虫分布的影响ꎬ还为预测未来

气候变化对鳞翅目昆虫地理分布的重塑提供了重

要工具(Ａｓｈｅ￣Ｊｅｐｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２３)ꎮ

６　 结论
本文系统综述了鳞翅目昆虫温度适应性的研

究进展ꎬ揭示了其在分子、生理及生态层面的复杂

调控网络ꎮ 研究表明ꎬ鳞翅目昆虫通过一系列精细

的适应机制应对温度胁迫:生理层面表现为代谢途

径的适应性转变ꎬ如甜菜夜蛾在 ３５ ℃下转向脂类

氧化供能(杜尧等ꎬ２００７)ꎬ以及膜脂重塑(剑川蝙蝠

蛾不饱和脂肪酸比例升至 ５２％)(Ｚｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１０)ꎻ
生态行为层面则展现出独特的温度调节策略ꎬ如美

洲蓝凤蝶通过深色翅膀吸收辐射提升体温ꎬ鳞翅目

幼虫则通过选择叶片背面等微生境规避极端温度

(Ａｓｈｅ￣Ｊｅｐｓｏｎｅｔ ａｌ.ꎬ２０２３ꎻ Ｎｉｃｅ ＆ Ｆｏｒｄｙｃｅꎬ２００６)ꎻ在
分子机制层面ꎬＨＳＰ７０ / ９０ 和 ｓＨＳＰｓ 等热激蛋白在

高温下表达量可提升 ７ ~ １０ 倍(陈晨ꎬ２０２２ꎻ 翟会

芳ꎬ２０１０)ꎬ而抗冻蛋白(如美国白蛾 ＡＦＰ 含量达１.２
μｇ􀅰ｍｇ－１)和低温诱导的小分子(如小菜蛾甘油含

量提升至 ８.７ ｍｇ􀅰ｇ－１)则显著增强耐寒性(Ｐａｒｋ ＆
Ｋｉｍꎬ２０１４ꎻ Ｘｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎮ 这些适应机制在不同

发育阶段呈现显著差异ꎬ如卵和蛹对低温敏感ꎬ而
幼虫和成虫则表现出更强的行为可塑性ꎮ 相较于

其他昆虫类群ꎬ鳞翅目温度适应的特殊性主要体现

在:其完全变态发育导致各阶段温度响应策略分

化ꎬ如蛹期滞育严格依赖冷激解除(亚洲玉米螟需

５ ℃处理 ３０ ｄ)ꎻ翅膀鳞片的多层结构(如眼灰蝶属

蝴蝶)实现了光热调控的精准优化ꎻ迁飞行为与温

度适应密切相关ꎬ如黑脉金斑蝶通过间歇性低温暴

露将过冷却点降至－１８ ℃ꎮ
未来研究需重点关注 ３ 个方向:首先ꎬ深入解

析跨代表观修饰机制ꎬ特别是温度胁迫诱导的表观

记忆能否通过生殖细胞隔代传递(赵岩等ꎬ２０２０)ꎮ
例如ꎬ玉米螟经历热胁迫后 ６ ｈ 内耐热能力恢复ꎬ可
能与 ＨＳＰ７０ 介导的损伤修复相关 ( Ｑｕａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２２)ꎬ但其子代是否继承母代的部分修复能力仍

需验证ꎮ 其次ꎬ应用单细胞测序与空间转录组等技

术揭示组织特异性调控网络 ( Ａｒｙａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２４ꎻ
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Ｍｅｒｅｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２０)ꎮ 第三ꎬ开发基于温度敏感基因

(如 ＨＳＰ７０ 或 ｆｌｉｇｈｔｉｎ)的精准防控技术ꎬ同时通过

低温驯化延长天敌昆虫(如赤眼蜂)的货架期ꎬ以避

免适合度损耗(梁馨亓等ꎬ２０２４)ꎮ 全球气候变化背

景下ꎬ整合多组学技术、跨尺度研究及人工智能模

型预测ꎬ将有助于构建“机制解析－技术开发－生态

评估”的整合研究体系ꎬ为农业害虫绿色防控与濒

危物种保护提供科学依据与实践指导ꎮ
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ｏｆ ｔｈｅ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｂｒｏｗｎ ａｐｐｌｅ ｍｏｔｈꎬ
Ｅｐｉｐｈｙａｓ ｐｏｓｔｖｉｔｔａｎａꎬ ｔｏ ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｅｘｔｒｅｍｅｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ
ｏｆ Ｉｎｓｅｃｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ５８: １１８４－１１９１.

ＢÜＲＧＩ Ｌ Ｐꎬ ＭＩＬＬＳ Ｎ Ｊꎬ ２０１２. Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌｌｙ ｒｅｌｅｖａｎｔ ｍｅａｓｕｒｅｓ
ｏｆ ｔｈｅ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｂｒｏｗｎ ａｐｐｌｅ ｍｏｔｈꎬ
Ｅｐｉｐｈｙａｓ ｐｏｓｔｖｉｔｔａｎａ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｉｎｓｅｃｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ５８(９):
８５９－８６３.

ＢＵＴＬＥＲ Ｊ Ｇꎬ ＷＩＬＳＯＮ Ｌꎬ ＨＥＮＮＥＢＥＲＲＹ Ｔꎬ １９８５. Ｈｅｌｉｏｔｈｉｓ
ｖｉｒｅｓｃｅｎｓ (Ｌｅｐｉｄｏｐｔｅｒａ: Ｎｏｃｔｕｉｄａｅ): ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｕｍｍｅｒ ｄｉ￣
ａｐａｕｓｅ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｎｏｍｉｃ Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｙꎬ ７８(２): ３２０－３２４.

ＣＨＥＮ Ｉ Ｃꎬ ＳＨＩＵ Ｈ Ｊꎬ ＢＥＮＥＤＩＣＫ ＳꎬＨＯＬＬＯＷＡＹ Ｊ Ｄꎬ ＣＨＥＹＥ
Ｖ Ｋꎬ ＢＡＲＬＯＷ Ｈ Ｓꎬ ＨＩＬＬ Ｊ Ｋꎬ ＴＨＯＭＡＳ Ｃ Ｄꎬ ２００９. Ｅｌｅｖａ￣
ｔｉｏｎ ｉｎｃｒｅａｓｅｓ ｉｎ ｍｏｔｈ ａｓｓｅｍｂｌａｇｅｓ ｏｖｅｒ ４２ ｙｅａｒｓ ｏｎ ａ ｔｒｏｐｉｃａｌ
ｍｏｕｎｔａｉｎ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ
ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ １０６(５): １４７９－１４８３.

ＣＯＨＥＮ Ａ Ｃꎬ ＰＡＴＡＮＡ Ｒꎬ １９８２. Ｏｎｔｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎｄ ｓｔｒｅｓｓ￣ｒｅｌａｔ￣
ｅｄ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｈｅｍｏｌｙｍｐｈ ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ｏｆ ｂｅｅｔ ａｒｍｙｗｏｒｍｓ.
Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ Ｐａｒｔ Ａ: Ｐｈｙｓｉｏｌｏ￣
ｇｙꎬ ７１(２): １９３－２０３.

ＣＯＬＩＮＥＴ Ｈꎬ ＳＩＮＣＬＡＩＲ Ｂ Ｊꎬ ＶＥＲＮＯＮ Ｐꎬ ＲＥＮＡＵＬＴ Ｄꎬ
２０１５. Ｉｎｓｅｃｔｓ ｉｎ ｆｌｕｃｔｕａｔｉｎｇ ｔｈｅｒｍａｌ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ. Ａｎｎｕａｌ
Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｙꎬ ６０(１): １２３－１４０.

ＣＯＷＬＥＳ Ｒ Ｂꎬ ＢＯＧＥＲＴ Ｃ Ｍꎬ ２００６. Ｐｒｅｌｉｍｉｎａｒｙ ｓｔｕｄｙ ｏｆ ｔｈｅ
ｔｈｅｒｍａｌ ｒｅｑｕｉｒｅｍｅｎｔｓ ｏｆ ｄｅｓｅｒｔ ｒｅｐｔｉｌｅｓ. Ｉｇｕａｎａꎬ １３(１): ５３－６０.

ＤＡＩ Ｚꎬ ２０２３. Ｉｍｐａｃｔ ｏｆ ｇｌｏｂａｌ ｗａｒｍｉｎｇ ｏｎ ｅｘｔｒｅｍｅ ｈｏｔ ａｎｄ ｃｏｌｄ
ｗｅａｔｈｅｒ. Ｔｒａｎｓａｃｔｉｏｎｓ ｏｎ Ｎｕｃｌｅａｒ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０(１): ７８－８２.

ＧＯＬＩＺＡＤＥＨ Ａꎬ ＲＡＺＭＪＯＵ Ｊꎬ ＲＡＦＩＥＥ￣ＤＡＳＴＪＥＲＤＩ Ｈꎬ
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ｍｅｎｔꎬ ｓｕｒｖｉｖａｌꎬ ａｎｄ ｆｅｃｕｎｄｉｔｙ ｏｆ ｐｏｔａｔｏ ｔｕｂｅｒｗｏｒｍꎬ Ｐｈｔｈｏｒｉ￣
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ｂｅｒｓ. Ａｍｅｒｉｃａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｏｔａｔｏ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ８９: １５０－１５８.

ＨＡＬＬＭＡＮ Ｇ Ｊꎬ ＤＥＮＬＩＮＧＥＲ Ｄ Ｌꎬ ２０１９. Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｅｎｓｉ￣
ｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｉｎｓｅｃｔｓ ａｎｄ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｉｎ ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ ｐｅｓｔ ｍａｎａｇｅ￣
ｍｅｎｔ. Ｆｌｏｒｉｄａ: ＣＲＣ Ｐｒｅｓｓ.

ＩＺＡＤＩ Ｈꎬ ＣＵＴＨＢＥＲＴ Ｒ Ｎꎬ ＨＡＵＢＲＯＣＫ Ｐ Ｊꎬ ＲＥＮＡＵＬＴ Ｄꎬ
２０２４. Ａｄｖａｎｃｅｓ ｉｎ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ Ｌｅｐｉｄｏｐｔｅｒａ ｃｏｌｄ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ.
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｔｈｅｒｍａｌ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ １２５: １０３９９２.
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ｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ １２０(１): ｅ２２１５２１４１２０.
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１０３－１０８.
ＫＡＲＬ Ｉꎬ ＳＴＯＫＳ Ｒꎬ ＤＥ ＢＬＯＣＫ Ｍꎬ ＪＡＮＯＷＩＴＺ Ｓ Ａꎬ ＦＩＳＣＨ￣

ＥＲ Ｋꎬ ２０１１. Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｅｘｔｒｅｍｅｓ ａｎｄ ｂｕｔｔｅｒｆｌｙ ｆｉｔｎｅｓｓ:
ｃｏｎｆｌｉｃｔｉｎｇ ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｆｒｏｍ ｌｉｆｅ ｈｉｓｔｏｒｙ ａｎｄ ｉｍｍｕｎｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ.
Ｇｌｏｂａｌ Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ １７(２): ６７６－６８７.

ＫＥＬＬＥＲＭＡＮＮ Ｖꎬ ＯＶＥＲＧＡＡＲＤ Ｊꎬ ＨＯＦＦＭＡＮＮ Ａ Ａꎬ
ＦＬØＪＧＡＡＲＤ Ｃꎬ ＳＶＥＮＮＩＮＧ Ｊ Ｃꎬ ＬＯＥＳＣＨＣＫＥ Ｖꎬ ２０１２.
Ｕｐｐｅｒ ｔｈｅｒｍａｌ ｌｉｍｉｔｓ ｏｆ Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａ ａｒｅ ｌｉｎｋｅｄ ｔｏ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｓｔｒｉ￣
ｂｕｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｓｔｒｏｎｇｌｙ ｃｏｎｓｔｒａｉｎｅｄ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃａｌｌｙ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ
ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ １０９: １６２２８－１６２３３.

ＫＲＩＳＴＥＮＳＥＮ Ｎ Ｐꎬ ＳＣＯＢＬＥ Ｍ Ｊꎬ ＫＡＲＳＨＯＬＴ Ｏꎬ ２００７. Ｌｅｐ￣
ｉｄｏｐｔｅｒａ ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ ａｎｄ ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃｓ: ｔｈｅ ｓｔａｔｅ ｏｆ ｉｎｖｅｎｔｏｒｙｉｎｇ
ｍｏｔｈ ａｎｄ ｂｕｔｔｅｒｆｌｙ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ. Ｚｏｏｔａｘａꎬ１６６８(１): ６９９－７４７.

ＫÜＨＲＴ Ｕꎬ ＳＡＭＩＥＴＺ Ｊꎬ ＤＯＲＮ Ｓꎬ ２００５. Ｔｈｅｒｍｏｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ
ｂｅｈａｖｉｏｕｒ ｉｎ ｃｏｄｌｉｎｇ ｍｏｔｈ ｌａｒｖａｅ. Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｙꎬ
３０(１): ５４－６１.

ＬＡＲＳＥＮ Ｋ Ｊꎬ ＬＥＥ ＪＲ Ｒ Ｅꎬ １９９４. Ｃｏｌｄ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ
ｒａｐｉｄ ｃｏｌｄ￣ｈａｒｄｅｎｉｎｇ ａｎｄ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｖｅ ｆｒｅｅｚｉｎｇ ｏｆ ｆａｌｌ ｍｉｇｒａｎｔ
ｍｏｎａｒｃｈ ｂｕｔｔｅｒｆｌｉｅｓ ｉｎ Ｏｈｉｏ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｉｎｓｅｃｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ４０
(１０): ８５９－８６４.

ＬＩＡＮＧ Ｌ Ｎꎬ ＺＨＡＮＧ Ｗꎬ ＭＡ Ｇꎬ ＨＯＦＦＭＡＮＮ Ａ Ａꎬ ＭＡ Ｃ Ｓꎬ
２０１４. Ａ ｓｉｎｇｌｅ ｈｏｔ ｅｖｅｎｔ ｓｔｉｍｕｌａｔｅｓ ａｄｕｌｔ ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ ｂｕｔ ｒｅ￣
ｄｕｃｅｓ ｅｇｇ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｉｎ ｔｈｅ ｏｒｉｅｎｔａｌ ｆｒｕｉｔ ｍｏｔｈꎬ Ｇｒａｐｈｏｌｉｔｈａ ｍｏ￣
ｌｅｓｔａ. ＰＬｏＳ ＯＮＥꎬ ９(１２): ｅ１１６３３９.

ＬＯＭＥＬÍ￣ＦＬＯＲＥＳ Ｊ Ｒꎬ ＢＡＲＲＥＲＡ Ｊ Ｆꎬ ＢＥＲＮＡＬ Ｊ Ｓꎬ ２０１０.
Ｉｍｐａｃｔｓ ｏｆ ｗｅａｔｈｅｒꎬ ｓｈａｄｅ ｃｏｖｅｒ ａｎｄ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｏｎ ｃｏｆｆｅｅ ｌｅａｆ￣
ｍｉｎｅｒ Ｌｅｕｃｏｐｔｅｒａ ｃｏｆｆｅｅｌｌａ (Ｌｅｐｉｄｏｐｔｅｒａ: Ｌｙｏｎｅｔｉｉｄａｅ) ｐｏｐｕ￣
ｌａｔｉｏｎ ｄｙｎａｍｉｃｓ ａｎｄ ｎａｔｕｒａｌ ｅｎｅｍｉｅｓ. Ｃｒｏｐ Ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎꎬ ２９
(９): １０３９－１０４８.

ＬＹＯＮＳ Ｐ Ｊꎬ ＣＲＡＰＯＵＬＥＴ Ｎꎬ ＳＴＯＲＥＹ Ｋ Ｂꎬ ＭＯＲＩＮ Ｐ Ｊꎬ ２０１５.
Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｏｆ ｍｉＲＮＡｓ ｉｎ ｔｈｅ ｆｒｅｅｚｅ￣ａｖｏｉｄｉｎｇ
ｇａｌｌ ｍｏｔｈ Ｅｐｉｂｌｅｍａ ｓｃｕｄｄｅｒｉａｎａ ｖｉａ ｎｅｘｔ￣ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ.
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ａｎｄ Ｃｅｌｌｕｌａｒ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ４１０: １５５－１６３.

ＭＡ Ｇꎬ ＭＡ Ｃ Ｓꎬ ２０２２. Ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｉｎｖａｓｉｖｅ ｃｒｏｐ
ｐｅｓｔｓ ｕｎｄｅｒ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ: ｉｎｃｏｒｐｏｒａｔｉｎｇ ｍｉｔｉｇａｔｉｏｎ ｒｅ￣
ｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｉｎｓｅｃｔｓ ｉｎｔｏ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌｓ. Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｏｐｉｎｉｏｎ
ｉｎ Ｉｎｓｅｃｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ４９: １５－２１.

ＭＡ Ｃꎬ ＭＡ Ｇꎬ ２０１６. Ｔｈｅ ｉｍｐａｃｔｓ ｏｆ ｅｘｔｒｅｍｅ ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ
ｏｎ ｉｎｓｅｃｔ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｕｎｄｅｒ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ: ａ ｒｅｖｉｅｗ. Ｓｃｉ￣
ｅｎｔｉａ Ｓｉｎｉｃａ Ｖｉｔａｅꎬ ４６(５): ５５６－５６４.

ＭＡ Ｃ Ｓꎬ ＭＡ Ｇꎬ ＰＩＮＣＥＢＯＵＲＤＥ Ｓꎬ ２０１５ａ. Ｓｕｒｖｉｖｅ ａ ｗａｒｍｉｎｇ
ｃｌｉｍａｔｅ: ｉｎｓｅｃｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｅｘｔｒｅｍｅ ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ. Ａｎ￣
ｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｙꎬ ６６(１): １６３－１８４.

ＭＡ Ｇꎬ ＲＵＤＯＬＦ Ｖ Ｈꎬ ＭＡ Ｃ Ｓꎬ ２０１５ｂ. Ｅｘｔｒｅｍｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｅ￣
ｖｅｎｔｓ ａｌｔｅｒ ｄｅｍｏｇｒａｐｈｉｃ ｒａｔｅｓꎬ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｆｉｔｎｅｓｓꎬ ａｎｄ ｃｏｍｍｕ￣
ｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ. Ｇｌｏｂａｌ Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２１(５): １７９４－１８０８.

ＭＡＮＳＯＵＲ Ａꎬ ２０２４. Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ
ｌｉｆｅ ｔａｂｌｅｓ ｏｆ Ｐａｌｐｉｔａ ｕｎｉｏｎａｌｉｓ ( Ｌｅｐｉｄｏｐｔｅｒａ: Ｐｙｒａｌｉｄａｅ).
Ｆｌｏｒｉｄａ Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｉｓｔꎬ １０７(１): ｅ００１６.

ＭＡＲＣＨＩＯＲＯ Ｃ Ａꎬ ＫＲＥＣＨＥＭＥＲ Ｆꎬ ＦＯＥＲＳＴＥＲ Ｌ Ａꎬ ２０１７.

Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｒａｔｅ ｍｏｄｅｌｓ ｆｏｒ Ｔｕｔａ ａｂｓｏｌｕｔａ. Ｐｅｓｔ Ｍａｎａｇｅ￣
ｍｅｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ７３(７): １４８６－１４９３.

ＭＡＲＴＩＮＥＺ Ｅꎬ ＭＥＮＺＥ Ｍ Ａꎬ ＡＧＯＳＴＡ Ｓ Ｊꎬ ２０１７. Ｒｅｄｕｃｅｄ
ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｅｘｐｌａｉｎｓ ｍｉｓｍａｔｃｈｅｄ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ
ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｒａｔｅ ａｔ ｓｕｐｒａｏｐｔｉｍａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ. Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ
ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ Ｚｏｏｌｏｇｙꎬ ９０(２): ２９４－２９８.

ＭＥＲＥＵ Ｅꎬ ＬＡＦＺＩ Ａꎬ ＭＯＵＴＩＮＨＯ Ｃꎬ ＺＩＥＧＥＮＨＡＩＮ Ｃꎬ ＭＣ￣
ＣＡＲＴＨＹ Ｄ Ｊꎬ ÁＬＶＡＲＥＺ￣ＶＡＲＥＬＡ Ａꎬ ＢＡＴＬＬＥ Ｅꎬ ＳＡ￣
ＧＡＲꎬ ＧＲÜＮ Ｄꎬ ＬＡＵ Ｊ Ｋꎬ ２０２０. Ｂｅｎｃｈｍａｒｋｉｎｇ ｓｉｎｇｌｅ￣ｃｅｌｌ
ＲＮＡ￣ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｐｒｏｔｏｃｏｌｓ ｆｏｒ ｃｅｌｌ ａｔｌａｓ ｐｒｏｊｅｃｔｓ. Ｎａｔｕｒｅ Ｂｉ￣
ｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ ３８(６): ７４７－７５５.

ＭＵＴＡＭＩＳＷＡ Ｒꎬ ＭＢＡＮＤＥ Ａꎬ ＮＹＡＭＵＫＯＮＤＩＷＡ Ｃꎬ
ＣＨＩＤＡＷＡＮＹＩＫＡ Ｆꎬ ２０２３. Ｔｈｅｒｍａｌ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｉｎ Ｌｅｐｉｄｏｐ￣
ｔｅｒａ ｕｎｄｅｒ ｓｈｉｆｔｉｎｇ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ: ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓꎬ ｐａｔｔｅｒｎｓꎬ
ａｎｄ ｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅｓ. Ｐｈｙｔｏｐａｒａｓｉｔｉｃａꎬ ５１(５): ９２９－９５５.

ＮＧＵＹＥＮ Ｃꎬ ＢＡＨＡＲ Ｍ Ｈꎬ ＢＡＫＥＲ Ｇꎬ ＡＮＤＲＥＷ Ｎ Ｒꎬ
２０１４. Ｔｈｅｒｍａｌ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｌｉｍｉｔｓ ｏｆ ｄｉａｍｏｎｄｂａｃｋ ｍｏｔｈ ｉｎ ｒａｍ￣
ｐｉｎｇ ａｎｄ ｐｌｕｎｇｉｎｇ ａｓｓａｙｓ. ＰＬｏＳ ＯＮＥꎬ ９(１): ｅ８７５３５.

ＮＩＢＯＵＣＨＥ Ｓꎬ １９９８. Ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｉｎｄｕｃｅｄ ｄｉａｐａｕｓｅ ｉｎ ｔｈｅ
ｃｏｔｔｏｎ ｂｏｌｌｗｏｒｍ Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ａｒｍｉｇｅｒａ. Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｉａ Ｅｘｐｅｒｉ￣
ｍｅｎｔａｌｉｓ ｅｔ Ａｐｐｌｉｃａｔａꎬ ８７(３): ２７１－２７４.

ＮＩＣＥ Ｃ Ｃꎬ ＦＯＲＤＹＣＥ Ｊ Ａꎬ ２００６. Ｈｏｗ ｃａｔｅｒｐｉｌｌａｒｓ ａｖｏｉｄ ｏｖｅｒ￣
ｈｅａｔｉｎｇ: ｂｅｈａｖｉｏｒａｌ ａｎｄ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｏｆ ｐｉｐｅｖｉｎｅ
ｓｗａｌｌｏｗｔａｉｌ ｌａｒｖａｅ. Ｏｅｃｏｌｏｇｉａꎬ １４６: ５４１－５４８.

ＰＡＡＩＪＭＡＮＳ Ｋ Ｐꎬ ＨＥＩＮＩＧ Ｒ Ｌꎬ ＳＥＬＩＧＡ Ｒ Ａꎬ ＢＬＡＮＦＯＲＤ Ｊ
Ｉꎬ ＢＬＡＮＦＯＲＤ Ｓꎬ ＭＵＲＤＯＣＫ Ｃ Ｃꎬ ＴＨＯＭＡＳ Ｍ Ｂꎬ ２０１３.
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｍａｋｅｓ ｅｃｔｏｔｈｅｒｍｓ ｍｏｒｅ ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｔｏ ｃｌｉ￣
ｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ. Ｇｌｏｂａｌ Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ １９(８): ２３７３－２３８０.

ＰＡＲＫ Ｙꎬ ＫＩＭ Ｙꎬ ２０１４. Ａ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｇｌｙｃｅｒｏｌ ｋｉｎａｓｅ ｉｎｄｕｃｅｓ
ｒａｐｉｄ ｃｏｌｄ ｈａｒｄｅｎｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｄｉａｍｏｎｄｂａｃｋ ｍｏｔｈꎬ Ｐｌｕｔｅｌｌａ ｘｙ￣
ｌｏｓｔｅｌｌａ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｉｎｓｅｃｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ６７: ５６－６３.

ＰＡＲＭＥＳＡＮ Ｃꎬ ＲＹＲＨＯＬＭ Ｎꎬ ＳＴＥＦＡＮＥＳＣＵＳ ＣꎬＨＩＬＬ Ｊ Ｋꎬ
ＴＨＯＭＡＳ Ｃ Ｄꎬ ＤＥＳＣＩＭＯＮ Ｈꎬ ＨＵＮＴＬＥＹ Ｂꎬ ＫＡＩＬＡ Ｌꎬ
ＫＵＬＬＢＥＲＧ Ｊꎬ ＴＡＭＭＡＲＵ Ｔꎬ ＴＥＮＮＥＮＴ Ｗ Ｊꎬ ＴＨＯＭＡＳ Ｊ
Ａꎬ ＷＡＲＲＥＮ Ｍꎬ １９９９. Ｐｏｌｅｗａｒｄ ｓｈｉｆｔｓ ｉｎ ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｒａｎ￣
ｇｅｓ ｏｆ ｂｕｔｔｅｒｆｌｙ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｒｅｇｉｏｎａｌ ｗａｒｍｉｎｇ. Ｎａ￣
ｔｕｒｅꎬ ３９９: ５７９－５８３.

ＰＩＥＳＳＥＮＳ Ｋꎬ ＡＤＲＩＡＥＮＳ Ｄꎬ ＪＡＣＱＵＥＭＹＮ Ｈꎬ ＨＯＮＮＡＹ Ｏꎬ
２００９. Ｓｙｎｅｒｇｉｓｔｉｃ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ａｎ ｅｘｔｒｅｍｅ ｗｅａｔｈｅｒ ｅｖｅｎｔ ａｎｄ
ｈａｂｉｔａｔ ｆｒａｇｍｅｎｔａｔｉｏｎ ｏｎ ａ ｓｐｅｃｉａｌｉｓｅｄ ｉｎｓｅｃｔ ｈｅｒｂｉｖｏｒｅ. Ｏｅｃｏ￣
ｌｏｇｉａꎬ １５９(１): １１７－１２６.

ＱＵＡＮ Ｙ Ｄꎬ ＷＡＮＧ Ｚ Ｙꎬ ＷＥＩ Ｈ Ｙꎬ ＨＥ Ｋ Ｌꎬ ２０２２. Ｔｒａｎ￣
ｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｔｈｅｒ￣
ｍａｌ ａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎ ｉｎ Ｏｓｔｒｉｎｉａ ｆｕｒｎａｃａｌｉｓ. Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｈｙｓｉｏｌｏ￣
ｇｙꎬ １３: ９９２２９３.

ＲＡＭＮＩＷＡＳ Ｓꎬ ＴＹＡＧＩ Ｐ Ｋꎬ ＳＨＡＲＭＡ Ａꎬ ＫＵＭＡＲ Ｇꎬ ２０２３.
Ｅｄｉｔｏｒｉａｌ: ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｄａｐｔｉｖｅ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ
ｏｆ ｉｎｓｅｃｔｓ. Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ １４: １２１００５２.

ＳＡＴＯ Ａꎬ ＳＯＫＡＢＥ Ｔꎬ ＫＡＳＨＩＯ Ｍꎬ ＹＡＳＵＫＯＣＨＩ Ｙꎬ ＴＯＭＩ￣
ＮＡＧＡ Ｍꎬ ＳＨＩＯＭＩ Ｋꎬ ２０１４. Ｅｍｂｒｙｏｎｉｃ ｔｈｅｒｍｏｓｅｎｓｉｔｉｖｅ
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ＴＲＰＡ１ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅｓ ｔｒａｎｓｇｅｎｅｒａｔｉｏｎａｌ ｄｉａｐａｕｓｅ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ｏｆ
ｔｈｅ ｓｉｌｋｗｏｒｍꎬ Ｂｏｍｂｙｘ ｍｏｒｉ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａ￣
ｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ １１１(１３): １２４９－１２５５.

ＳＥＮＥＶＩＲＡＴＮＥ Ｓ Ｉꎬ ＤＯＮＡＴ Ｍ Ｇꎬ ＭＵＥＬＬＥＲ Ｂꎬ ＡＬＥＸＡＮ￣
ＤＥＲ Ｌ Ｖꎬ ２０１４. Ｎｏ ｐａｕｓｅ ｉｎ ｔｈｅ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｏｆ ｈｏｔ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ
ｅｘｔｒｅｍｅｓ. Ｎａｔｕｒｅ Ｃｌｉｍａｔｅ Ｃｈａｎｇｅꎬ ４(３): １６１－１６３.

ＳＥＸＴＯＮ Ｄ Ｍꎬ ＨＡＲＲＩＳ Ｇ Ｒꎬ ２０１５. Ｔｈｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｉｎｃｌｕ￣
ｄｉｎｇ ｖａｒｉａｂｉｌｉｔｙ ｉｎ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ ｐｒｏｊｅｃｔｉｏｎｓ ｕｓｅｄ ｆｏｒ ａｄａｐｔａ￣
ｔｉｏｎ. Ｎａｔｕｒｅ Ｃｌｉｍａｔｅ Ｃｈａｎｇｅꎬ ５(１０): ９３１－９３６.

ＳＨＡＭＡＫＨＩ Ｌꎬ ＺＩＢＡＥＥ Ａꎬ ＫＡＲＩＭＩ￣ＭＡＬＡＴＩ Ａꎬ ＨＯＤＡ Ｈꎬ
２０１８. Ａ ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｓｔｕｄｙ ｏｎ ｔｈｅ ｍｏｄｅｌｉｎｇ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ￣ｄｅ￣
ｐｅｎｄｅｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｓｙｓｔｅｍ ｏｆ Ｃｈｉｌｏ ｓｕｐｐｒｅｓ￣
ｓａｌｉｓ (Ｌｅｐｉｄｏｐｔｅｒａ: Ｃｒａｍｂｉｄａｅ). Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｉｎｓｅｃｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ
１８(２): ３５.

ＳＩＮＣＬＡＩＲ Ｂ Ｊꎬ １９９９. Ｉｎｓｅｃｔ ｃｏｌｄ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ: ｈｏｗ ｍａｎｙ ｋｉｎｄｓ ｏｆ
ｆｒｏｚｅｎ? Ｅｕｒｏｐｅａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｙꎬ ９６: １５７－１６４.

ＳＩＮＣＬＡＩＲ Ｂ Ｊꎬ ＡＤＤＯ￣ＢＥＤＩＡＫＯ Ａꎬ ＣＨＯＷＮꎬ Ｓ Ｌꎬ ２００３.
Ｃｌｉｍａｔｉｃ ｖａｒｉａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｉｎｓｅｃｔ ｆｒｅｅｚｅ ｔｏｌｅｒ￣
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