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昆虫迁飞的调控基础及展望

江幸福 ,罗礼智
(中国农业科学院植物保护研究所 ,植物病虫害生物学国家重点实验室 ,北京　100094)

摘要 :昆虫迁飞是在长期适应多变的环境过程中进化形成的一种行为对策 ,也是昆虫的种类和数量繁多 ,以及迁飞害虫经常暴

发成灾的主要原因。昆虫迁飞行为的发生不仅受到外界环境因素的影响 ,而且受到本身生理因素的调控。目前 ,国内外对此类

研究主要集中在生态环境、生理因素、行为学以及种群遗传学方面的调控机制。随着分子生物学技术的发展 ,昆虫迁飞行为发

生的分子调控机制也越来越受到重视。在对国内外主要昆虫迁飞调控机制概述的基础上 ,对新的分子生物学技术在昆虫迁飞

调控中的应用进行了探讨与展望。
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Abstract: Insect m igration is not only an adap tive behavior strategy which has evolved independently in the comp licated and

uncertain environment in most insect orders, but also is a key factor which induced the population abundance as well as

infestation. This behavior is regulated not only by the environmental conditions but also the insect physiological factors. A t

p resent, many research p rogresses focus on the regulation mechanism of ecological environment, physiological factors,

behavioral and genetic bases of insect m igration. W ith the development of molecular biology technology, the molecular

regulation mechanism resulted in insect m igration has been paying more and more attention. Based on the summary of main

regulation mechanism s of insect m igration, perspectives and p rogress of new molecular mechanism underlying the regulation

of insect m igration are discussed.
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昆虫迁飞是在长期进化过程中形成的一种生存对策 ,长期以来 ,飞蝗 L ocusta m igra toria、粘虫 M yth im na
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separa ta、草地螟 L oxostege stictica lis、稻飞虱、稻纵卷叶螟 Cnaphalocrocis m ed ina lis、棉铃虫 Helioth is arm igera等迁

飞性害虫一直是我国主要农作物上的重大害虫。昆虫迁飞与种群暴发成灾有关 ,其迁飞行为的发生与调控机

制一直是国内外昆虫迁飞研究领域中的热点。目前 ,此类研究主要集中在生态环境、生理因素、行为学以及种

群遗传学方面的调控机制。随着分子生物学技术的发展 ,昆虫迁飞行为发生的分子调控机制也越来越受到重

视。本文在对国内外主要迁飞昆虫迁飞行为调控机制概述的基础上 ,对分子生物学技术在昆虫迁飞行为调控

中的应用进行探讨与展望。

1　迁飞行为的分化及发育模式

昆虫迁飞行为并不是发生在种群内的每一个个体上。如我国典型的迁飞性粘虫 ,每年春天由南向北的迁

飞过程中 ,常在起飞地留下一定数量的滞留种群 [ 1 ]。褐飞虱 N ilaparva ta lugens也有类似的现象 [ 2 ]。大马利筋

长蝽 O ncopeltus fascia tus衣阿华州自然种群中约有一半是迁飞型 [ 3 ]。迁飞行为分化在外翅类昆虫中表现较为

明显 ,有翅型或长翅型个体具有较长的翅膀、发达的飞行肌以及较低的产卵量 ,而对应的无翅型或短翅型个体

翅膀及飞行肌退化 ,但生殖系统发达、产卵能力强。内翅类昆虫由于无明显翅型分化 ,其迁飞型的界定主要有

两种标准 ,第一 ,成虫持续飞行时间。如对大马利筋长蝽和瓢虫 H ippodam ia convergens的研究中 ,吊飞测试中

飞行超过 30m in的个体即可认为是迁飞个体 [ 4 ]。根据稻纵卷叶螟的持续飞行时间和飞行节律分为短飞行居

留型、长飞行迁飞型和中间型 [ 5 ]。第二 ,成虫生殖前期。在一些成虫生殖前期较长的迁飞昆虫中 ,这种标准

更为普遍 ,如对粘虫研究 [ 6～8 ]。尽管已经明确生殖前期以及持续飞行时间的长短是区别迁飞个体与滞留个体

的主要标准 ,但由于其具有数量性状的特性 ,并不具有遗传稳定性 ,一旦条件改变 ,迁飞型分化即可产生变异。

如东亚飞蝗 L ocusta m igra toria m anilensis、粘虫在种群密度或食料条件下诱导产生的群居型和散居型。这种变

型属于非遗传的多型现象 ,当环境因素变化时也可相互转换 [ 9, 10 ]。McNeil等 [ 11, 12 ]在对一点粘虫 Pseuda letia

un ipuncta地理种群生理特征研究时发现 ,北美的大陆种群与大西洋的岛屿种群在飞行行为、生殖行为以及调

控飞行和生殖行为的保幼激素等方面均有显著的差异。与北美种群相比 ,大西洋的岛屿种群的求偶 (生殖 )

前期较短 ,卵巢发育较快 ,保幼激素水平增长较快 ,最大峰值也较高等 ,所有这些特征均与室内诱导产生的滞

留型相似。而北美的大陆种群为了适应当地季节性的气候变化等不稳定的生境而进化成迁飞型 ,并且这两个

地理种群在遗传上具有稳定性。

中国农科院植物保护研究所近年来对黑化粘虫飞行与生殖行为特征的研究表明 ,与正常型 (灰白粘虫 )

相比 ,黑化粘虫具有较短的产卵前期 ,较大的产卵量 ,但飞行能力较弱。因此黑化型粘虫具有滞留型的特

征 [ 13 ]。粘虫黑化是受常染色体上一对等位基因中隐性基因所控制 ,因此也具有稳定的遗传特征 [ 14 ]。这样粘

虫的正常型与黑化型也可分别作为迁飞型与滞留型的发育模式进行研究。

2　迁飞行为的调控基础

2. 1　环境调控

环境因素对昆虫迁飞有直接的影响。其中温度、湿度、气象、光照、食物和种群密度的影响作用较大。每

年我国粘虫季节性南北往返迁飞即是其冬天在北方地区不能越冬而夏天在南方地区不能越夏所致 [ 15 ]。温度

对昆虫迁飞型的分化也有重要作用 ,如马利筋长蝽的发育温度从 23℃增加到 27℃时 ,其迁飞型比例下降 [ 16 ]。

温度对昆虫迁飞行为的影响还表现在对起飞、飞行以及飞行高度的影响 ,迁飞昆虫一般都具有起飞温度 ,如粘

虫迁飞的适宜温度为 11～32℃,最适在 17℃左右 ,下限为 8℃[ 17 ]。迁飞过程中对空中走廊高度的选择便主要

是大气层不同的温度差所至 [ 18 ]。尽管粘虫飞行受空气相对湿度的影响并没有温度作用明显 [ 19 ]
,但相对湿度

对稻纵卷叶螟迁飞方向和空中迁飞高度均具有显著的影响作用 [ 20 ]。由于大多数迁飞昆虫属风载型迁飞昆

虫 ,特别是一些体型较小的迁飞昆虫种类 ,其迁飞行为显著受到气流、气压、锋面天气等气象因素影响。稻纵

卷叶螟的迁飞与西太平洋副热带高压的活动关系密切 [ 21 ]。褐飞虱远距离南北迁飞以及降落过程均显著受到

三维气流场与锋面天气的影响 [ 22, 23 ]。

光周期是诱导昆虫迁飞的重要信号。在短光照下发育的个体多数迁飞 ,而在长光照下的很少迁飞。如粘
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虫感受光周期的时间越长 ,个体发育越快 ,成虫产卵前期变短 ,不利于成虫迁飞的因素增加 ,而当光周期由长

变短时 ,成虫产卵前期变长从而有助于迁飞 [ 18, 24 ]。光周期也是影响昆虫迁飞型分化的重要因素 ,是一些昆虫

翅二型转变的开关机制 [ 25 ]。

食物和种群密度经常是共同影响昆虫的迁飞 ,昆虫在食物缺乏或质量不高 (拥挤度高 )时 ,便会迁飞 ,反

之则留在本地。如沙漠蝗 S ch istocerca g regaria在拥挤条件下饲养时 ,个体发育快 ,成虫出现迁飞行为 [ 26 ]。粘

虫幼虫在高密度条件下饲养时 ,产卵前期延长而飞行能源物质含量增加 ,飞行能力增强 ,从而有利于迁

飞 [ 10, 27 ]。另外食物质量和种群密度也是翅型分化的重要因素。如褐飞虱的长翅型成虫的分化与虫口密度呈

正相关。而且迁飞型 (长翅型 )成虫在食物适宜时也可直接转为短翅型 (滞留型 ) [ 28 ]。

2. 2　激素调控

保幼激素在昆虫迁飞与生殖的调控中起着非常重要的作用。较低的保幼激素滴度引发昆虫迁飞 ,上升到

一定的阈值时会导致迁飞行为终止 ,而卵粒开始形成 ,卵巢迅速发育 [ 29 ]。但事实上 ,保幼激素调控迁飞行为

的机制是一个非常复杂的过程 ,并且还存在争议。最为显著的是保幼激素在发挥调控作用时存在一个敏感时

期 ,即调控作用无普遍性。一些翅二型昆虫在幼虫发育的某个阶段 ,存在着一系列的保幼激素敏感时期 ,在该

时期内 ,保幼激素滴度的改变会导致整个虫体发育模式的改变。如对褐飞虱翅型分化的激素调控研究表明 ,

若虫在 3、4龄时经保幼激素类似物 (JHM )处理后 ,能够明显提高成虫的短翅型比例 ,尤以 3龄时处理效果最

明显 , 5龄时处理则无此作用。其作用的临界期在 4龄 [ 30 ]。这同 Iwanaga等 [ 31 ]研究结果基本一致。但也有研

究结果表明 ,褐飞虱雌、雄 4龄若虫期及雄虫的 5龄若虫初期 ,长、短翅型间虫体内保幼激素滴度差异明显 ,因

此认为该阶段是其翅型分化的关键时期 [ 32 ]。

在一些内翅类昆虫中 ,成虫期的保幼激素滴度能改变虫体的形态而影响其迁飞行为 ,但较高的保幼激素

滴度同样会抑制迁飞行为的发生。如对初羽化粘虫蛾使用外源保幼激素类似物处理后 ,可导致成虫提前产

卵 ,飞行能力和飞行能源物质含量下降 [ 8 ]。至于其调控作用是否也具有时空特异性 ,有待于进一步探讨。

2. 3　遗传调控

2. 3. 1　迁飞行为数量遗传学理论

Johnson提出的大多数迁飞昆虫中存在“卵子发生 2飞行拮抗综合症 ”,表明迁飞不仅仅是一种简单的运

动 ,同时也是一种在自然选择压力下形成的一种适应性生活史策略。昆虫迁飞常常发生成虫幼嫩时期 ,在雌

虫中更为明显 ,这种适应性是建立在雌虫卵巢和飞行器官发育的关系基础上 ,认为迁飞与生殖是在能源物质

动用方面存在“生理开关 ”,并将“卵子发生 2飞行拮抗综合症 ”与生活史结构相联系。自然选择不仅仅单独作

用于飞行本身 ,还进一步作用于组成迁飞综合症特征的复合体 (包括生殖 ) [ 29 ]。因此 ,很有可能组成迁飞综

合症的各个特征共同受基因调控 ,在这些特征之间可能存在着遗传相关。但无论是在种群内还是在种群间 ,

通过自然选择形成的迁飞行为与生活史结构的关系存在大量的变异 ,这也是昆虫为了适应不同的栖息地环境

而形成的生物多样性 [ 3, 33 ]。

在大多数情况下 ,与迁飞相关的性状一般是连续变化的数量性状 ,受多基因控制并不遵循孟德尔分离规

律 ,数量性状之间也可能存在相关性。因此 ,对迁飞相关性状的分析需要借助数量遗传学知识 [ 34 ]。

2. 3. 2　飞行行为的遗传调控

既然昆虫的迁飞行为是适应环境的变化而通过自然选择形成的一种生存对策 ,那么其行为的发生不仅会

受环境因素的影响 ,而且还会受到遗传因素的调控 [ 25, 35 ]。作为质量性状的翅型分化 (翅膀的长短、有无 )虽

然在少数的昆虫中受单基因控制 ,并且遵循孟德尔式分离规律。如车轴草根瘤象甲 S itona h ispidu la ( Fab. )短

翅型基因是显性基因的孟德尔式分离 [ 36 ]。在步甲 P terostichus an th racinusiu也存在同样的情况 [ 37 ]。但大多数

昆虫翅型分化主要受多基因控制。如水黾 L im nopotus cana licu la tus. 经过选择试验 ,长翅型比例可由 60%增加

到 85%
[ 38 ]。褐飞虱翅型分化受位于常染色体和性染色体的两对基因控制 ,经多代选择长翅型比例可由原来

的 57%增加到 97% ,短翅型比例可由 50%增加到 93%
[ 39 ]。

7382　6期 　　　江幸福 　等 :昆虫迁飞的调控基础及展望 　



http: / /www. ecologica. cn

作为数量性状的飞行能力 (飞行时间、距离 ) ,虽然在少数昆虫中由单基因调控 ,但大多数昆虫的飞行能

力是由多基因控制的 ,选择试验是揭示多基因控制的最直接的方法 ,如马利筋长蝽迁飞种群选择试验在一代

内能将飞行超过 30m in或更长的个体比例从 25%上升到 60%
[ 40 ]。 Sharp

[ 41 ]等也用选择试验分别增加了

Anastrepha suspense ( loew)实蝇和地中海实蝇 Cera titis capita ta长时间飞行个体的比例。白背飞虱 Soga tella

fu rcifera飞行能力的双向选择有利于飞行能力弱的个体 ,即选择能降低种群内迁飞个体的频率 [ 42 ]。黄地老虎

Ag rotis segeum 和小地老虎 A g rotis ipsilon飞行能力双向选择有利于飞行能力弱的个体 ,而对飞行能力强的个体

选择响应较低 [ 43 ]。斑蝶 O ccidryas ed itha种群中存在不同迁飞型比例部分是由于遗传成分作用的 [ 44 ]。加州

天幕毛虫 M alacosom a ca liforn ica 亲本“活跃 ”的成虫产生的后代“活跃 ”个体增加 , 反之亦然 [ 45 ]。自

Caldwell[ 46 ]等应用子代对亲代的回归法 ,估算出小乳草长蝽 L ygaeus ka lmm i飞行时间的遗传力为 0. 20～0. 41

(当回归于父本时 ,遗传力为 0. 20;回归于母本时为 0. 41,表明有明显的母性效应 )后 ,国内外昆虫学家分别对

不同昆虫飞行能力的遗传力进行了估算 (表 1)。结果表明 ,昆虫飞行能力的遗传力通常均较低 ,尽管遗传因

素在调控昆虫飞行行为中占据重要地位 ,但并不是决定性作用 ,其飞行能力受环境因素的影响较大 ,这种飞行

能力的高度变异性正是昆虫为了适应不稳定的环境而表现出的灵活性。

表 1　不同昆虫迁飞行为特征遗传力的估算

Table 1　Estma ting her itab ility of m igra tory behav ior in d ifferen t in sects

昆虫种类 Species 行为特征 Behaviour or trait 遗传力 h2 资料来源 Reference

小乳草长蝽 Lygaeus kalmm i 飞行时间 Flight duration 0. 20～0. 41 [ 46 ]

非洲粘虫 Spodoptera exem pta 飞行时间 Flight duration 0. 4 [ 47 ]

棉铃虫 Helioth is arm igera 总飞时间 Total flight duration 0. 39 [ 48 ]

单次最长飞行时间 Longest single flight 0. 15

苹果蠹蛾 Cydia pom onella 飞行距离 Flight distance 0. 37～0. 57 [ 49 ]

马利筋长蝽 O ncopeltus fascia tus 翅膀长度 W ing length 0. 49～0. 87 [ 50 ]

迁移蚱蜢 M elanoplus sanguin ipes 迁飞倾向 M igratory tendency 0. 5～0. 6 [ 51 ]

东方粘虫 M ythim na separata 飞行时间 Flight duration 0. 27 [ 52 ]

白背飞虱 Sogatella furcifera 飞行时间 Flight duration 0. 11～0. 08 [ 42 ]

2. 3. 3　生殖行为的遗传调控

由于大多数迁飞昆虫迁飞行为的发生是在成虫幼嫩时期 ,因此迁飞昆虫一般有较长的产卵前期 ,产卵前

期对昆虫飞行能力的表达有显著的影响 ,因而与昆虫迁飞有密切的关系。迁飞昆虫的生殖行为同样也受到遗

传因素的影响 ,目前研究较多的是对产卵前期的遗传调控。如大马利筋长蝽产卵前期遗传力值为 0. 2～

0125
[ 53, 54 ]。棉红蝽 D ysdercus fascia tus产卵前期的遗传力值为 0. 18～0. 40

[ 55 ]。白背飞虱成虫交配前期、交配

持续时间、产卵前期的遗传力分别为 0. 1581、0. 2661、0. 2421,表明白背飞虱生殖行为的亲子代相似性很小 ,

遗传力较低 ,较大程度上是受环境因素的影响 [ 56 ]。对鳞翅目昆虫的研究也表明有遗传因素作用于成虫产卵

前期 ,如棉铃虫产卵前期的遗传力值为 0. 12～0. 58
[ 57 ]。斜纹夜蛾 A utographa gamm a产卵前期的遗传力值为

0124～0. 66
[ 58 ]。不同地理种群的非洲粘虫 Spodoptera exem pta产卵前期显著差异 ,产卵前期遗传力值为 0. 12

～0. 43,且在家系间表现为明显分离 ,产卵前期很有可能为 X2染色体性连锁 [ 59 ]。对粘虫求偶前期的遗传研究

也表明有类似的现象 [ 60 ]。

2. 3. 4　飞行与生殖行为的遗传相关

迁飞是昆虫为了逃避本地不适宜的环境而通过飞行到达另一个新的栖息地定居 ,通过长期自然选择形成

了一套与迁飞协同进化的生活史特征 ,从而使昆虫能成功地定殖。这种生活史特征一般涉及到昆虫到达新栖

息地后快速生长发育、较快的生殖和较高的产卵量 ,这些特性与迁飞能力相联系 ,因而可能存在遗传相关。迁

飞昆虫遗传相关的结果被一些学者称为“定居综合症 ”[ 3, 61 ]
,并在许多昆虫中得以研究。

选择试验是被用来评价其定居综合症主要方法。通过对粉甲 Triboliun高扩散率和低扩散率两个品系进
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行多代选择 ,然后评价其生活史特性的相关反应。结果表明具有较高扩散率的甲虫发育较快 ,在生殖开始的

头四天产的卵较多 ,且受精卵的比例较高 [ 62 ]。马利筋长蝽迁飞种群生活史的遗传结构也表明有“定居综合

症 ”。通过对翅长、发育时间、产卵前期、产卵量在内的一系列性状的遗传率和遗传相关估算表明 ,长翅型虫

子发育较快且产卵量较大 ,但产卵前期与其它性状无显著相关 [ 53 ]。Palmer等再次对马利筋长蝽性状间的遗

传相关进行研究表明 ,吊飞时间、飞行距离与翅长存在正相关 ,且长翅型在头 5d的产卵量也显著增多 ,但翅膀

长度与产卵前期间无显著相关 [ 54 ]。在红蝽科虫子 D ysdercus bim acu la tus中也得到类似的结果 [ 55 ]。产卵前期

与其它性状相关性的缺乏意味着昆虫在生殖和迁飞选择方面保持着较大的灵活性 ,选择能够作用于产卵前

期 ,但不被其它生活史特征的遗传关系所限制。

另外 ,一些与迁飞相关的生理性状的遗传及相关也有研究 ,如翅振频率、飞行能源物质消耗的遗传力通常

在 30%与 40%之间 ,翅振频率与翅面积、总能源以及面积与能源物质间的遗传相关非常明显 [ 63 ]。对迁移蚱

蜢迁飞个体比例的选择时不仅能够产生对吊飞时间相关的效应 ,而且迁飞行为的选择与胸部脂类物质含量表

现出一个中等相关反应 [ 51 ]。很明显 ,遗传变异对昆虫进化过程具有十分重要的意义 ,迁飞遗传的理解将对现

代进化生物学起到非常重要的作用。

2. 4　分子调控及其发展趋势

目前 ,国内外对昆虫迁飞行为发生与调控的基础研究主要集中在生态环境、生理因素、行为学以及种群遗

传学方面的调控机制 ,而对分子调控机制研究十分缺乏。未来昆虫迁飞行为调控的分子基础将主要体现在调

控昆虫飞行器官生长与发育的功能蛋白如飞行肌特异性肌动蛋白和肌球蛋白、昆虫飞行代谢过程中起重要作

用的酶系统、受体蛋白以及调控腺体分泌激素的神经肽类物质等。

由于昆虫迁飞行为与飞行肌的活动密切联系 ,飞行肌特异性肌动蛋白的研究对探明其迁飞的本质及内在

调控机制具有重要的意义。肌动蛋白是细胞骨架的主要成分及各种细胞和器官 (肌肉 )运动的主要因子 ,存

在于所有的真核细胞中 ,且保守性相当高 ,在生物发育过程中的表达具有时空特异性。克隆迁飞昆虫飞行肌

特异性肌动蛋白基因并了解基因的时空表达特征对于了解迁飞型分化具有重要作用。如褐飞虱的飞行肌特

异性肌动蛋白基因的 3’非翻译区已经被克隆 ,并对其在不同发育阶段的虫体中的表达进行了研究 [ 64 ] ,这为

深入了解褐飞虱的翅型分化有着重要的意义。

昆虫神经肽作用于昆虫生长发育、蜕皮变态、滞育、代谢、生殖等各个发育过程。促咽侧体素 ( allatotrop in,

AT)和咽侧体抑制素 ( allatostatin, AST)是昆虫脑分泌的神经肽类物质 ,正向或负向调控昆虫咽侧体合成保幼

激素 (JH)的活性 [ 65 ]。AT和 AST通过与细胞膜上的受体结合 ,激活相应的具有调节生理功能的信号产生 ,达

到促进或抑制咽侧体对 JH的合成和分泌作用。由于 JH在迁飞昆虫中不仅调控幼虫发育与变态过程 ,而且

还调控成虫飞行与生殖过程。因此 ,控制咽侧体合成 JH的 AT和 AST无疑在昆虫迁飞行为发生过程中具有

重要的调控功能 ,了解 AT和 AST基因的分子结构特征以及相关功能表达情况 ,从分子水平上阐明昆虫迁飞

行为的调控机制有着重要的理论和实际意义。对粘虫神经肽的研究获得了 AT(AST)对成虫迁飞与生殖均有

重要影响作用的直接证据 ,并克隆了粘虫 AT基因 ( GenBank: DQ208707) ,获取了较高浓度的 AT外源重组蛋

白。明确了 JH提前分泌是粘虫由迁飞型向滞留型转变的主要原因 ,而 AT粗蛋白能促进咽侧体活性 ,提高 JH

滴度 ,加速成虫生殖系统发育 ,调控滞留型粘虫产生。这表明 , AT对粘虫迁飞与生殖的影响主要是通过调控

JH合成和分泌而发生作用。

应用蛋白质组学的方法 ,克隆昆虫迁飞型分化的特异性表达序列标签 ( EST) ,鉴定与迁飞型分化相关的

功能基因 ,并对基因表达的时空特异性进行研究 ,对于阐明昆虫迁飞型分化的分子遗传机理具有重要的理论

与实践意义。

综上所述 ,昆虫迁飞行为发生与调控是一个极其复杂的过程 ,不同种类的昆虫迁飞行为机制既具有相似

性也具有差异性。从 20世纪 50年代起 ,尽管国内外昆虫学家致力于昆虫迁飞行为机制研究 ,但不可否认 ,有

关昆虫起飞、飞行与降落 3个阶段行为调控的生理学、细胞学和分子机制仍未能取得重大突破 ,这也在一定程
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度上反映出昆虫迁飞行为机制的复杂性。随着现代生理生态和分子生物学技术的发展 ,昆虫迁飞行为机制将

主要集中于以下 3个方面。第一 ,从宏观尺度研究全球气候和生态系统变化等对昆虫迁飞的影响 , ;第二 ,从

微观角度借助现代基因组和蛋白质组技术研究昆虫迁飞的遗传学基础 ,特别是迁飞昆虫的种群遗传多样性、

环境异质性以及迁飞丰富度之间的遗传关系以及调控昆虫迁飞的功能基因组研究 ;第三 ,昆虫个体迁飞行为

的实时跟踪技术研究 ,如小型无线电跟踪技术等。
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