
35(3)474-486               中国生物防治学报 Chinese Journal of Biological Control                    2019 年 6 月 

 
收稿日期：2018-12-18 

基金项目：国家自然科学基金（31601689，31572062）；国家重点研发计划（2017YFD0201000，2017YFE0104900）；中国博士后基金（2016M590162） 

作者简介：王曼姿，硕士研究生，E-mail：wangmanzi0101@163.com；*通信作者，李玉艳，博士，助理研究员，E-mail：lyy129@126.com；张

礼生，博士，研究员，E-mail：zhangleesheng@163.com。 

 
DOI: 10.16409/j.cnki.2095-039x.2019.03.006 

   

草蛉滞育的研究进展 

王曼姿 1,2，李玉艳 1*，高 飞 1，张礼生 1* 
（1. 中国农业科学院植物保护研究所/中美合作生物防治实验室，北京 100193；2. 吉林农业大学农学院，长春 130117） 

摘要：草蛉是多种农林害虫的重要捕食性天敌昆虫，在生物防治中具有重要作用。滞育是昆虫应对不利

环境条件时，生长发育停滞的一种生理状态，许多草蛉种类存在滞育现象。深入开展草蛉滞育的研究，

不仅有助于明确其滞育特征和内在调控机制，也有助于提高草蛉的生物防治效果，促进草蛉的商业化生

产和应用。本文归纳总结了 1910 年以来国内外草蛉科种类的滞育研究文献，介绍了目前已开展滞育研

究的草蛉种类及其滞育特征，分析了影响草蛉滞育调控的环境因子，论述了草蛉滞育期间的形态和生理

生化变化、分子机制及其滞育后发育生物学，并就滞育在草蛉规模化生产中的应用以及目前草蛉滞育研

究中存在的问题进行了讨论，以期为深入草蛉滞育的基础理论研究和促进草蛉的规模化生产应用等提供

参考依据。 
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Research Advances in Diapause of Green Lacewings (Neuroptera: Chrysopidae) 

WANG Manzi1,2, LI Yuyan1*, GAO Fei1, ZHANG Lisheng1* 

(1. USDA-ARS Sino-American Biological Control Laboratory/Institute of Plant Protection, Chinese Academy of Agricultural 

Sciences, Beijing 100193, China; 2. Faculty of Agronomy Jilin Agricultural University, Jilin 130117, China) 

Abstract: The green lacewings are important predatory natural enemies of a variety of small, soft-bodied pests in 
agro-ecological systems and forests. Many species of green lacewings enter diapause in response to adverse 
environmental conditions. Diapause research of the green lacewings is essential for understanding characteristics 
and regulation mechanisms of diapause and for enhancing the biocontrol potential, thus promoting the 
commercial production and application of green lacewings. In this review, we summarized the literatures of 
diapause in the chrysopids since 1910, which included the diapause characteristics, environmental factors 
responsible for diapause regulation, the behavioral and physiological changes during diapause, the molecular 
mechanisms of diapause, and the biology of post-diapause development. The application of diapause in the mass 
rearing of chrysopids and research prospectives were discussed. This review serves to further the studies of 
diapause of chrysopids and to facilitate large-scale production and application of chrysopids in biological 
control.   
Key words: chrysopids; diapause; environmental factors; physiological changes; post-diapause development 

 
滞育是昆虫应对不利环境条件时的一种发育停滞现象，是内在的、中央调节的发育抑制，通常在环境

条件仍有利于昆虫发育时即被诱导。它是昆虫在长期进化过程中形成的种的遗传特性。滞育可使昆虫的生

活周期与适宜的季节性环境条件同步，帮助其抵御不利环境条件，保证个体存活和种群延续，是昆虫的一
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种重要生活史对策[1-6]。开展昆虫滞育的研究，不仅可帮助了解昆虫的发育和消长规律，深入揭示昆虫种群

调控机制，也可为无公害治理害虫、利用益虫提供科学理论依据。近年来，国内外学者围绕昆虫滞育开展

了广泛而深入的研究，内容涉及滞育的生物学、生态学、生理生化、激素及分子调控机制等，这为我们深

入研究昆虫滞育的理论和应用提供了丰富的参考资料。 
草蛉隶属于脉翅目 Neuroptera 草蛉科 Chrysopidae，是自然界中一类常见的捕食性天敌昆虫，其分布广

泛，种类繁多，全世界约有 6000 种，我国约有 1300 种[7-9]。草蛉的幼虫和大部分成虫均为肉食性，如大草

蛉 Chrysopa pallens Rambur、丽草蛉 Chrysopa formosa Brauer 和叶色草蛉 Chrysopa phyllochroma Wesmael，
其幼虫和成虫均捕食害虫；少数种类的成虫以植物的花蜜、花粉以及昆虫分泌的蜜露为食，如普通草蛉

Chrysoperla carnea（Stephens）、中华通草蛉 Chrysoperla sinica（Tjeder）等。草蛉的食性广且食量大，能

捕食多种农林害虫，包括蚜虫、粉虱、介壳虫、蓟马、红蜘蛛及鳞翅目害虫的卵和低龄幼虫等，在农林害

虫的生物防治中具有重要作用[10]。草蛉作为一类重要的捕食性天敌昆虫，在防控果蔬、花卉及大田作物害

虫方面效果显著，已经受到许多国家的重视。早在 20 世纪 60 年代，美国就开始利用普通草蛉防治棉花夜

蛾，苏联、英国、法国、加拿大、印度等国家也都有利用草蛉防治害虫的研究报道。我国利用草蛉防治害

虫始于 20 世纪 70 年代，最初主要用于防治棉花上的棉铃虫等害虫，现在则主要利用草蛉防治果蔬、粮食

以及温室内的蚜虫、粉虱、蓟马、叶螨及鳞翅目害虫等[11-17]。 
自然条件下，草蛉可利用滞育来躲避季节性不利环境条件[18]，因此了解草蛉滞育的基本特征和内

在调控机制，有助于明确草蛉的季节性生物学，并且可通过调控草蛉滞育，达到延长草蛉产品货架期、

增加储备量、保障产品供给、提高防控作用效果等目标，从而提高草蛉的利用效率，对草蛉的大规模

生产和应用具有重要意义。近年来，国内外已开展了草蛉的生物学、生态学、人工饲料、扩繁及应用

等研究[7,10,19-23]，但对草蛉滞育的研究相对较少，只有少数种类开展了滞育的环境调控、生理特征、

滞育后生物学等研究[7,24-28]。基于此，本文对草蛉滞育的研究进展进行了综述，介绍了当前国内外已

开展滞育研究的草蛉种类及其滞育特征，分析了影响草蛉滞育调控的环境因子，总结了草蛉滞育期间

的形态、生理生化变化及滞育后发育生物学，并对滞育在草蛉规模化生产中的应用以及目前草蛉滞育

研究中存在的问题进行了讨论，以期为深入草蛉滞育的基础理论研究和促进草蛉的规模化生产应用等

提供参考。 

1  草蛉科的滞育种类及滞育特征 

1.1  滞育种类 

我们在整理 CAB Abstracts Database 收录的 1910 年以来文献的基础上，结合其他滞育研究文献，统计

出已开展滞育研究的草蛉种类共 58 种，本文归纳了其中 29 种有较详细滞育特征描述的草蛉种类，另外 29
种参考 Canard 的记载[24]。本文统计的滞育草蛉种类分属草蛉科的 10 个属，其中草蛉属 Chrysopa 13 种、

通草蛉属 Chrysoperla 5 种、Hypochrysa 属 1 种、Kymachrysa 属 1 种、Nineta 属 2 种、Pseudomallada 属 7
种。已报道滞育草蛉的种类、特征及其环境调控因子等详见表 1。 
1.2  滞育特征 

1.2.1  滞育虫态  滞育可发生在昆虫的任一虫态，包括胚胎（卵）滞育、幼虫滞育、蛹滞育及成虫滞育[6]。

草蛉科种类的滞育多发生在幼虫、预蛹（蛹）和成虫阶段，胚胎滞育未见报道。幼虫滞育可见于多个属，

如 Dichochrysa 属、Pseudomallada 属草蛉主要以 3 龄幼虫滞育，少数以 2 龄幼虫滞育，在 Kymachrysa placita、
Nineta pallida 等其他属的草蛉中也存在幼虫滞育[27,47,49,52,54]。预蛹滞育主要集中在草蛉属，该属的大多数

种类能以预蛹在茧内滞育，如丽草蛉、Chrysopa dorsalis、Chrysopa abbreviata 等，此外，预蛹滞育也可见

于 Chrysopidia、Cunctochrysa、Meleoma、Suarius 等属的种类（表 1）。成虫滞育以通草蛉属最为常见，

已报道的种类有普通草蛉、Chrysoperla externa、Chrysoperla downesi 等。有些种类还存在双滞育现象，即

滞育可发生于同一种类的两个不同发育阶段，例如 Nineta flava 先以预蛹滞育，若雌成虫羽化后经历光周

期 16L:8D 的长日照条件，会进入成虫滞育，时间长达 3 个多月[9,24]。Hypochrysa elegans 的预蛹期在夏季延

长，可认为是第 1 次较短时间的滞育，越冬期间以蛹在茧内进行第 2 次滞育，直到第二年春天滞育解除[48]。 
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表 1  滞育草蛉的种类、特征及环境影响因子 
Table 1  Species, characteristics and environmental factors responsible for diapause in Chrysopids  

类别 Species 滞育特征 Diapause characteristics 参考文献 References 

草蛉属 Chrysopa   

Chrysopa abbreviata (Curtis) 以预蛹滞育 [24] 

Chrysopa commata (Kis &Újhelyi) 以预蛹滞育 [24] 

Chrysopa dorsalis (Burmeister) 以预蛹滞育；20 ℃时临界光周期约为 17L:7D。 [24], [25] 

丽草蛉 

Chrysopa formosa (Brauer) 
兼性滞育，以预蛹滞育；3 龄幼虫为敏感虫态；长日照反应型；光周

期决定滞育，温度起一定调节作用；临界光周期为 14.3L:9.7D；低温

处理一定时长解除滞育。 

[26], [27] 

Chrysopa hungarica (Klapálek) 以预蛹滞育。 [24] 

Chrysopa nigricornis (Burmeister) 兼性滞育；以预蛹滞育；1～3 龄幼虫为敏感虫态；短光照诱导滞育，

临界光周期在 12.5L:11.5D～13 L:11D；长日照解除滞育，光照 16 h

条件下滞育幼虫可在 40 d 后羽化为成虫。 

[28] 

Chrysopa nigricostata (Brauer) 以预蛹滞育。 [24] 

Chrysopa oculata (Say) 临界光周期为 13L:11D。 [19] 

大草蛉 

Chrysopa pallens (Rambur) 

兼性滞育，以预蛹滞育；2 龄幼虫为敏感虫态；光周期是影响滞育的

主要因子；在 20 ℃下，滞育诱导的临界光周期介于 13L:11D～

14L:10D。 

[29], [30] 

Chrysopa perla (Linnaeus)  以预蛹滞育；3 龄初期幼虫为滞育诱导最敏感阶段；短日照诱导滞育，

临界光周期介于 18L:6D～19L:5D；光周期对解除滞育无影响。 

[31] 

叶色草蛉 

Chrysopa phyllochroma (Wesmael) 

兼性滞育，以预蛹滞育；低温起主要的滞育诱导作用，在光周期

14L:10D 或 15L:9D 的短日照条件下，15～20 ℃的低温诱导的滞育

率最高。 

[32], [33] 

Chrysopa viridana (Schneider) 以预蛹滞育。 [24] 

Chrysopa Walkeri (McLachlan) 兼性滞育；以预蛹滞育；短日照诱导滞育；低温 0～6 ℃下处理 5 个

月解除滞育。 

[34] 

通草蛉属 Chrysoperla   

普通草蛉 Chrysoperla carnea (Stephens) 兼性滞育；以成虫滞育；短日照诱导滞育。 [28], [35-37] 

Chrysoperla downesi (Smith)  成虫滞育；光周期调控是主要因素，温度和其他环境因素是次要的；

冬季光照周期短于 14L:10D 时诱导成虫进入滞育，长日照（16L:8D）

解除滞育；夏季长日照条件下饥饿诱导成虫进入滞育，提供食物时解

除滞育；滞育发育率与整个冬季日照时间增加成正相关。 

[38], [39] 

Chrysoperla externa (Hagen) 以成虫滞育 [40] 

Chrysoperla harrisii (Fitch) 以预蛹滞育；短光照诱导滞育，临界光周期介于光周期 13L:11D～

14L:10D，温度的影响作用较小；长日照解除滞育。 

[41], [42] 

中华通草蛉 

Chrysoperla nipponensis (Okamoto) 

兼性滞育；成虫滞育；成虫期是滞育诱导最敏感阶段；短日照诱导滞

育，22 ℃下临界光周期介于光周期 12.5L:11.5D～13L:11D 之间。 

[43-46] 

三阶草蛉属 Chrysopidia 大多数种类以预蛹滞育；短日照诱导滞育。 [9] 

线草蛉属 Cunctochrysa 大多数种类以预蛹滞育；短日照诱导滞育。 [9] 

叉草蛉属 Dichochrysa 主要以 3 龄幼虫滞育，少数以 2 龄幼虫滞育。 [47] 

Hypochrysa 属   

Hypochrysa elegans (Burmeister) 在夏季以预蛹进行第 1 次滞育，时间较短；越冬期间以蛹在茧内进行

第 2 次滞育，时间较长。 

[48] 

Kymachrysa 属   

Kymachrysa placita  (Banks) 以 2 龄幼虫滞育；日照时长短于 14 h 诱导滞育。 [49] 
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续表 1   

类别 Species 滞育特征 Diapause characteristics 参考文献 References 

Meleoma 属 大多数种类以预蛹滞育；短日照诱导滞育。 [9] 

尼草蛉属 Nineta   

Nineta flava (Scopoli)  以预蛹滞育；部分存在生殖滞育，长日照诱导生殖滞育，临界光周期

约为 16L:8D。 

[50], [51] 

Nineta pallida (Schneider) 兼性滞育；以 1 龄幼虫滞育；1 龄幼虫为滞育诱导最敏感阶段。 [52] 

Pseudomallada 属   

Pseudomallada clathratus (Schneider) 2 龄幼虫为滞育诱导敏感阶段，以 3 龄幼虫滞育。 [53], [54] 

Pseudomallada flavifrons (Brauer)  兼性滞育；以 3 龄幼虫滞育；短光照诱导滞育。 [55] 

Pseudomallada macleodi (Adams & Garland) 以 3 龄幼虫滞育，2 龄幼虫为滞育诱导最敏感阶段；短日照诱导滞育，

23.9 ℃下临界光周期介于 16L:8D～14L:0D。  

[54] 

Pseudomallada perfectus (Banks) 以 3 龄幼虫滞育，2 龄幼虫为滞育诱导最敏感阶段；短光照诱导滞育，

23.9 ℃下临界光周期介于 16L:8D～14L:0D。   

[54] 

Pseudomallada picteti (McLachlan) 2 龄幼虫为滞育诱导敏感阶段，以 3 龄幼虫滞育。  [56] 

Pseudomallada prasinus (Burmeister) A 表型为兼性 3 龄幼虫越冬滞育，长日照反应型；B 表型为专性 2 龄

幼虫滞育。 

[27] 

Pseudomallada sierra (Banks) 以 3 龄幼虫滞育，2 龄幼虫为滞育诱导最敏感阶段；短光照诱导滞育，

23.9 ℃下临界光周期介于 16L:8D～14L:0D。   

[54] 

俗草蛉属 Suarius 大多数种类以预蛹滞育；短日照诱导滞育。 [9] 

1.2.2  滞育诱导的敏感阶段  昆虫能够感受滞育诱导条件的阶段为滞育诱导的敏感阶段，这个阶段通常

发生在滞育虫态的前一虫态或滞育虫态[57]。滞育敏感阶段对某一昆虫种类而言基本是不变的，但是滞育

虫态和滞育敏感虫态的关系在不同种类的昆虫中存在很大差异。大多数情况下，以幼虫或蛹滞育的昆虫，

感受环境诱导刺激的敏感虫态是滞育虫态前的发育阶段。如 K. placita 以 2 龄幼虫滞育，其敏感虫态为 1
龄幼虫[49]；Pseudomallada 属的多种草蛉都是以 3 龄幼虫滞育，感受短日照诱导最敏感的阶段是 2 龄幼

虫，包括 P. clathratus、P. flavifrons、P. macleodi、P. macleodi、P. perfectus、P. picteti 及 P. sierra 等[47,54-56]。

以预蛹滞育的丽草蛉和叶色草蛉，其敏感虫态为 3 龄幼虫[26,27]。有些以预蛹滞育的草蛉，如丽草蛉和大

草蛉，若敏感虫态外的其他虫态也接受滞育诱导刺激，会显著促进滞育发生。大草蛉以预蛹滞育，只有

当 2 龄幼虫经历 13L:11D～14L:10D 以及更短的光周期时才能进入滞育，但 1 龄和 3 龄幼虫也接受诱导

刺激会显著提高滞育率[58]。另外一些以预蛹滞育的种类，如 Chrysopa nigricostata，全幼虫期均对滞育诱

导刺激敏感[28]。以成虫滞育的草蛉，其敏感虫态通常为成虫前的某一个或几个发育阶段或者滞育发生的

成虫期，如 Chrysoperla downesi 对光周期最敏感的阶段是 3 龄幼虫和预蛹[41]，中华通草蛉的滞育敏感虫

态为成虫[59]。 
1.2.3  滞育持续期  在自然条件下，昆虫从滞育开始到滞育解除的时间为滞育持续期。昆虫滞育期的长

短在不同种类的昆虫中差异较大；同种不同个体、地理种群间差异也很大，短则几周，长则几个月甚至

一年以上[6]。一般而言，以预蛹滞育的草蛉，其滞育持续期相对较长，可维持数月，有的甚至可长达 2
年，如丽草蛉、Chrysopa perla 以及 N. flava 等[19,60]。大草蛉滞育预蛹在 22 ℃、光周期 15L:9D 条件下，

滞育持续期呈相对集中的不均匀变化，个体间的滞育持续期差异较大。滞育预蛹从第 50 d 开始逐渐解除

滞育，第 70～90 d 为预蛹解除滞育的相对集中阶段，90 d 后滞育解除的频次较为分散且不连续，170 d
时所有存活预蛹均解除滞育[61]。丽草蛉在 20 ℃、光周期 8L:16D 条件下，预蛹可维持滞育 64～168 d，
但在 26 ℃、光周期 16L:8D 条件下，滞育仅可维持 38～93 d，能成功打破滞育的个体所占比例较低[26]。

以幼虫滞育的种类，滞育维持期也较长，如 P. flavifrons 以 3 龄幼虫滞育，在 25 ℃时滞育期为 117 d，
在 15 ℃时滞育可维持 188 d[55]。但是，以成虫滞育的种类，滞育持续期通常较短，普通草蛉的滞育成虫

在 25 ℃、每日光照 16 h 条件下，滞育仅维持 20 d，当光照缩短为 10 h 时，滞育持续期可延长至 55 d [35,36]。
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可见，草蛉的滞育持续期不仅因滞育虫态不同而异，环境条件如温度、光周期等也是影响其滞育期长短

的重要因素。 
在天敌昆虫的扩繁应用中，天敌产品的贮存是制约其大规模生产应用的技术瓶颈。利用天敌昆虫固有

的滞育特性，恰好可以解决产品贮存问题，因此，天敌昆虫的滞育持续期跟产品货架期直接相关。若滞育

持续期太长，则有可能无法及时打破滞育，造成供应短缺，降低防控效果；若滞育期太短，则无法长期大

量贮存天敌产品，影响规模化生产，降低天敌产品的有效利用率。因此，了解天敌昆虫的滞育特征，明确

其滞育期长短，对合理利用天敌昆虫滞育期调控产品货架期具有重要的现实意义。 

2  环境因子对草蛉滞育发育的影响 

2.1  光周期 

光周期是指昼夜周期中光照期和暗期长短的交替变化，具有精确、有规律的季节性变化，是诱导大多

数昆虫滞育的主要因子，也是昆虫预测环境变化的最可靠信息[62]。就大部分草蛉而言，光周期是诱导滞育

的关键因子，在已研究存在滞育的草蛉种类中，光周期反应多数为长日照反应型，如丽草蛉、大草蛉、普

通草蛉等[26,29,30,35,37,62]。长日照反应型昆虫一般在长日照下生长和发育，在秋季或初冬短日照下发生滞育[63]。

如 Chrysoperla downesi 的生殖滞育主要由光周期控制，其冬季滞育率与日照时长直接相关，当日照时长低

于临界光周期时以成虫滞育，光周期足够长时重新恢复发育[41]。Chrysopa nigricornis 在自然条件下，低温

短日照促进滞育的诱导[64]。同样，普通草蛉也显著体现了长日照反应型的特征，日照逐渐缩短，滞育率明

显上升[37]。 
引起昆虫种群中 50%的个体进入滞育的光周期为临界光周期，这是光周期反应的一个重要特征。当日

照长于或短于临界光周期时，滞育即可被诱导[1]。草蛉因种类不同，临界光周期存在明显不同。如中华通

草蛉，在 22 ℃时临界光周期为 12.5L:11.5D～13L:11D[43]。大草蛉在 20 ℃条件下，临界光周期介于

13L:11D～14L:10D [24,29]。Pseudomallada 属的 P. macleodi、P. perfectus、P. sierra 在 23.9 ℃下临界光周期

介于 14L:10D～16L:8D[54]。临界光周期也受到温度的显著影响，一般随温度升高，越冬滞育昆虫的临界

光周期逐渐缩短。如，丽草蛉在 20 ℃的临界光周期为 14.3L:9.7D，但温度升高至 26 ℃时，临界光周期

缩短为 12.9L:11.1D[26]。同样，大草蛉和中华通草蛉的临界光周期也随温度升高明显下降[46,59,65]。 
同种昆虫的不同地理分布种群，其滞育的临界光周期也不同，并且随着地理纬度的升高，临界光周期

有延长的趋势[1,66]。如，丽草蛉河北种群（39° N）的临界光周期在 20 ℃为 14.3 h[26]，而相同温度下俄罗

斯种群（50° N）的临界日长延长了约 1 h[27]。20 ℃下，大草蛉日本种群（33.4° N）滞育诱导的临界日长

在 13～14 h 之间，比俄罗斯两个地理种群（48° N，50° N）的临界日长分别短 2 和 4 h[38,67]。类似的，在

10L:14D～14L:10D 的光周期范围内，分布在智利和巴西的 Ch. externa 均有部分成虫能进入滞育，但洪都

拉斯种群则无滞育现象[40]。 
光周期不仅是影响草蛉滞育诱导的主要因子，也是调控滞育维持、解除的重要因素。一般短光照和低

温有利于维持滞育，而长光照和高温则促进滞育的解除。草蛉因种类不同解除滞育所需的条件也不相同，

就某些草蛉而言，光周期是其滞育解除的主要因子。例如长日照反应型草蛉 Chrysopa oculata 和 C. 
nigricornis 的滞育解除需要长光照处理，前者需要 3～4 个月的长日照，后者需要 4.5 个月的长日照才能解

除滞育，但二者的滞育解除均对温度无特殊要求[19]。类似现象也可见于 Ch. downesi，短于 14 h 的光照诱

导其进入滞育，而长日照（16L:8D）可使其解除滞育[38,41]。但是，也有部分草蛉如大草蛉、C. perla 等的

滞育解除不取决于光周期，甚至光周期对大草蛉的滞育解除、滞育后发育等无显著影响[61,68]。 
2.2  温度 

温度对草蛉滞育的影响仅次于光周期，主要作为调节因子配合光周期、食料等影响滞育发育[39,42]。在

丽草蛉及 Ch. downesi 的滞育诱导中，光周期是决定滞育的主要因子，而温度起一定调节作用，低温可显

著促进短光照诱导的滞育[26,36,41]。类似地，Chrysoperla harrisii 滞育的主要诱导因素为短光照，温度的影响

作用较小[39,42]。相反，在少部分草蛉种类中，温度是滞育诱导的主要因素，光周期的影响作用较小，如在

叶色草蛉的滞育诱导中，低温起决定作用，15～20 ℃诱导的滞育率最高[32,33]。 
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温度不但在滞育诱导中发挥重要作用，对草蛉滞育的维持和解除也有显著影响。大草蛉滞育预蛹在

25 ℃下的滞育维持期显著短于 22 ℃，预蛹的存活率也显著提高，说明高温有利于大草蛉解除滞育，

其滞育解除主要依赖于温度[61]。中等温度有利于丽草蛉的滞育维持，而高温则促进其滞育的快速解除。

丽草蛉滞育预蛹能在较高温度（如 20 ℃和 26 ℃）下解除滞育，但滞育解除率较低；相反，5～10 ℃
的低温可显著促进其滞育解除，低温处理超过 2 个月可使 80%以上的个体在短时间内解除滞育并羽化为

成虫[26]。C. perla 在全黑暗、低于 15 ℃的持续低温条件下也可以解除滞育，其滞育个体的最佳储存温

度是 4～6 ℃，但在冷藏 2 个月后，只有部分个体能重新恢复发育，且需要 4～5 个月才能完成滞育后

发育[19]。 
在自然条件下，温度并不是恒定不变的，而呈昼夜和季节的周期性变化，环境温度的周期性变化对昆

虫滞育诱导、维持和解除的影响比较复杂。在一些草蛉种类中，温周期对滞育诱导的影响作用比恒定温度

较弱[69]。如大草蛉和 C. perla 幼虫在连续黑暗、温期和低温期组成的温周期下饲养时，滞育预蛹的比例取

决于温期和低温期的持续时间。大草蛉在 28～20 ℃的温周期中，温期和低温期的时间比为 12:12、14:10、
15:9、18:6 时，滞育率分别为 90%、46%、54%、0，说明较长时间的低温期有利于提高滞育率。另一方

面，低温期对 C. perla 在黑暗中的温周期反应影响很小。在连续光照下 C. perla 仅在低温期为 12 ℃或 6 ℃
的温周期条件下发生滞育。类似地，以预蛹滞育的 Ch. harrisii 在振幅为 28～12 ℃的温度突变和逐渐变化

两个温度循环模式下，温度突变相比逐渐变化对滞育的影响作用较强[42]。 
2.3  食料 

食料也是影响昆虫滞育的一个因素，昆虫食料的数量和质量常随季节变化而变化，食料的种类、丰富

度、质量等对草蛉的滞育诱导、维持、解除及滞育后发育等都有显著影响[60,70]。在热带地区，因温度、光

周期变化小，食料因子常起主要调控作用，但在温带地区，相比光周期和温度，食料却是昆虫滞育中影响

作用较小的因子，只在少数种类的滞育调控中起主要作用[1,2]。 
在一些草蛉种类中，食料在滞育的诱导和解除中具有重要作用。冬季滞育的 Ch. downesi 随着春季

日照延长，由短日照维持的滞育终止，在捕食对象丰富后，Ch. downesi 经充分捕食才重新开始生殖；

若捕食猎物较少，Ch. downesi 可进入夏滞育，即这种夏滞育主要由食料控制，食料的有无控制着滞育

诱导和解除[38]。相同种类的不同地理种群对猎物的反应可能不同，如当猎物存在时可大大减少 Ch. 
downesi 蒙大拿种群的滞育发生率，并且使非滞育个体的产卵前期显著缩短，但猎物对美国东北部种群

的影响较小[71]。目前在草蛉滞育的研究中，食料因素的研究较少，关于食料对其他种类草蛉滞育的影

响有待进一步研究。 

3  草蛉滞育的形态和生理生化变化 

昆虫滞育的发生常伴随形态及行为改变、代谢下降、抗逆性提高、特定基因及蛋白表达等一系列生物

学、生态学及生理生化等变化[1,2,72]。某些种类的草蛉滞育后体色会有明显变化，这种体色变化是对环境适

应或种类特性的表现形式之一，常被称为多型现象[73]。如通草蛉属的种类在滞育过程中会暂时变成淡黄、

淡红或褐色，但个体的颜色并不完全指示其滞育状态[74,75]。滞育的主要诱导因素是光周期和温度，所以在

滞育诱导条件下，敏感虫态有不同的感受程度，影响虫体内分泌系统活动和代谢，调节体色的变化。目前

关于滞育相关激素的研究较为广泛，多集中在滞育激素（DH）、蜕皮激素（ecdysone）和保幼激素（JH）

这几种关键激素。已有研究证明中华通草蛉成虫的滞育与体内 JH 有直接关系[76]，并且昆虫体内 JH 量也影

响昆虫色素的发生[77]。 
体色变化在多种草蛉的不同发育状态中都有体现，如普通草蛉成虫在夏末和初秋进入滞育，它们的颜

色从浅绿色变为淡黄色或红棕色。在以食物决定的夏滞育期间，Chrysoperla mohave 成虫呈现浅绿色或黄

绿色，这与 C. downesi 在其整个光周期控制的秋冬滞育期间的深绿色形成鲜明对比[71]。中华通草蛉成虫开

始进行滞育时，于腹部 1～3 腹节背板中央黄色纵带的两侧，出现较小的褐色滞育斑。随后滞育斑在体躯

其他体节上出现，斑的颜色也逐渐发生变化，同时成虫体躯的颜色开始产生相应的变化[45]。Honek[78]研究

了普通草蛉越冬成虫的体色由冬季黄色变为夏季绿色所需的时间，结果表明在 21 ℃时，将越冬成虫转移
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到长日照条件下比转移到短日照条件下其体色变化所需的时间显著变短，且体色变化所需时间随日照时长

增加而缩短。草蛉滞育期间体色的变化具有一定的生态学意义，滞育虫体随着环境的恶化，一方面为进入

滞育做好生理上的准备，另一方面从外部形态上将体色与季节性环境的主色调相融合，形成保护色，对其

安全越冬具有保护作用，因此滞育体色的变化是其生态对策的一个重要组成部分。稳定的体色特征可用于

昆虫滞育状态判别，为研究昆虫滞育提供便利。 
大多数昆虫在滞育准备期会大量取食，显著积累营养物质，如糖类、醇类、蛋白质及脂肪等，增加重

量，并提高自身耐寒性，以抵御不利环境条件[1,79,80]。如 N. pallida、P. flavifrons 滞育幼虫重量显著增加，

过冷却点明显下降[81]。C. dorsalis 以预蛹滞育时没有食物摄入，体重逐渐下降，并且滞育深度越深，

茧的重量越低[25,82]。中华通草蛉的滞育成虫体内的蛋白质和糖原含量显著高于非滞育成虫，滞育过程

中脂肪含量增加，自由水含量逐渐降低，耐寒性增强。并且滞育期间血淋巴中果糖、葡萄糖显著增加，但

滞育成虫经过低温驯化后，其体内葡萄糖、果糖含量降低，说明果糖和葡萄糖在中华通草蛉滞育过程中起

重要作用[83-86]。Sagné[34]研究了 Chrysopa walkeri 滞育期间碳水化合物（主要是糖原和海藻糖）的代谢，结

果表明 C. walkeri 为糖原积累型，滞育期间糖原水平波动显著，但海藻糖水平逐渐降低。时爱菊[65]研究发

现大草蛉滞育预蛹的过冷却点和结冰点显著低于非滞育个体各发育阶段的过冷却点和结冰点，说明滞育预

蛹比非滞育预蛹的过冷却能力更强。其中大草蛉在滞育发育过程中，过冷却点、结冰点和含水量在滞育发

育前期（1～3 个月）逐渐下降，在滞育发育后期（4～6 个月）逐渐升高，滞育预蛹体内含水量和过冷却

点呈现出正相关，总脂肪含量与其过冷却点之间呈负相关，表明大草蛉在滞育期间通过调整过冷却点、

含水量、体内脂肪含量等改变耐寒能力，提高自身抗逆性以应对环境变化。草蛉在滞育进程中的形态学、

行为学及生理生化等变化，是昆虫应对外界环境变化的一种普遍适应策略，无论是改变体色、增加取食、

提高营养物质含量还是增强耐寒能力，这些都有利于滞育个体在越冬过程中抵御不良环境条件，保证个

体存活和种群维持。 

4  草蛉滞育的分子机制研究 

目前学者们已经利用分子生物学技术研究了许多昆虫的滞育调节机制，通过联合分析基因组、转

录组、蛋白组及代谢组等信息，筛选出滞育相关的基因、蛋白及代谢物等，有针对性的对特定靶标基

因、蛋白等开展功能验证研究及代谢调控通路分析，从而揭示昆虫滞育的关键调控机制[80,87-89]。在天

敌昆虫中，已有七星瓢虫 Coccinella septempunctata L.、烟蚜茧蜂 Aphidius gifuensis Ashmaed、翼蚜外

茧蜂 Praon volucre、丽蝇蛹集金小蜂 Nasonia vitripennis 等[90-95]开展了分子机制的深入研究。例如，齐

晓阳等[91]利用测序技术分析了正常发育、滞育及滞育解除七星瓢虫的转录组，筛选出滞育关联基因 443
个，并就滞育关联基因参与的代谢通路及其生物学功能进行了预测分析，这为后期深入解析七星瓢虫

滞育的分子调控机制提供了参考依据。韩艳华等[92]则应用 RNA 干扰技术重点研究了参与七星瓢虫脂

代谢的脂肪酸合酶及酰基−CoAΔ11 去饱和酶在滞育中的功能，揭示了七星瓢虫滞育期间积累脂肪的内

在调控机制。 
在草蛉类群中，目前已开展分子研究的草蛉种类较少，报道较多的有大草蛉、中华通草蛉，其研究内

容主要为化学感受基因筛选及功能鉴定[96,97]、卵黄原蛋白基因功能研究[98,99]，以及与营养和生殖相关的转

录组分析[100]等。涉及草蛉滞育的分子机制研究极少，目前仅有中华通草蛉开展了滞育相关的转录组分析，

刘力源[101]通过比较长短光周期下中华通草蛉成虫的转录组，筛选出了差异基因 493 条，这些差异基因主

要参与遗传物质合成、糖脂代谢以及卵黄蛋白合成等，其研究结果为进一步研究草蛉滞育的分子调控机制

提供了参考。总体而言，草蛉滞育的分子机制研究较为滞后，目前还处于起步阶段，关于草蛉滞育相关的

基因、蛋白功能分析，激素调控及代谢机制等仍有待深入挖掘。 

5  滞育后生物学变化 

滞育可帮助昆虫躲避不利环境条件，有利于其个体发育和种群维持，但滞育也能显著影响昆虫滞育后

的生长发育和繁殖。滞育后的生物学特性如性比、寿命、生殖力、产卵前期等受到多种因素的影响，包括



第 3 期              王曼姿等：草蛉滞育的研究进展 481 

 

滞育前昆虫的个体大小、取食行为及发育速率等，滞育期间经历的环境条件、取食行为，滞育持续期长短

以及滞育后的营养需求和环境条件等也可影响其滞育后发育[1,102,103]。 
滞育持续期的长短对滞育后生物学特性有一定的影响，滞育持续时间较短会使大量的代谢储备转向滞

育后的生长发育；长时间的滞育可能会引起代谢储备的大量消耗，影响滞育解除或解除后的重新生长发育，

昆虫滞育维持和滞育后发育之间代谢储备物的分配呈负相关[1,2]。不同滞育持续期的大草蛉，其滞育成虫的

产卵前期随滞育时间延长而缩短；随滞育持续时间延长，蛹期逐渐延长，蛹存活率逐渐降低；滞育持续时

间对大草蛉雌、雄成虫寿命的影响不同：雌成虫寿命在 27.78～30.84 d，雄成虫寿命随滞育持续时间的延

长呈先延长后缩短的趋势[104]。陈珍珍等[23]通过分析中华通草蛉滞育持续期的影响，发现滞育持续期对产

卵前期和产卵量有显著影响，随滞育时间延长，产卵前期缩短，产卵量减少，说明不同滞育持续期对繁殖

有一定影响。 
光周期和温度是引起昆虫滞育诱导和解除的重要环境因子，对昆虫滞育后的生长发育、繁殖以及

生命周期中的基本行为都会有很大影响[79,105]。研究发现，温度对滞育解除后的中华通草蛉成虫的产卵

前期、产卵历期和雌雄虫寿命均有显著影响：随着温度升高，中华通草蛉解除滞育后的产卵前期、产

卵历期、雌雄成虫寿命均缩短。光周期只对产卵量有显著性影响，说明光照长度会影响中华通草蛉卵

粒的形成[23,46]。普通草蛉成虫在寒冷时能感知到光周期，低温短日照使产卵前期缩短，繁殖力明显提

高，雌性产卵率、产卵量、产卵前期及产卵后期的时间差异显著[36,39]。部分草蛉滞育后存在生殖代价，

通过分析光周期和温度对大草蛉滞育后生物学特性的影响，程丽媛等[104]发现在 22 ℃、光周期 15L:9D
和 9L:15D（滞育条件）条件下，与非滞育预蛹相比，滞育解除后的大草蛉表现出蛹期和产卵前期显著

延长，雌雄成虫鲜重显著降低，雌雄成虫寿命缩短，单雌产卵量显著降低等一系列不利于种群繁育的

生物学特征，表明大草蛉滞育存在生殖代价。因此，开展昆虫尤其是天敌昆虫的滞育后生物学评价研

究具有重要的现实意义，通过评价经滞育贮藏后的天敌产品的寿命、繁殖力及防控效能等指标，可以

筛选出较适宜的滞育贮存时长，也可以综合评估经滞育解除后的天敌昆虫的性状和质量，为提高天敌

产品的防控效果提供参考。 

6  滞育在草蛉生产中的应用 
天敌昆虫产品的储存一直是天敌规模化生产应用中的技术瓶颈之一，而昆虫滞育的发生为长期贮存天

敌产品提供了可利用阶段。通过诱导天敌昆虫进入滞育，将滞育个体贮存在适宜条件下维持其滞育状态，

并在需要时转至滞育解除条件下打破其滞育，可实现延长天敌产品货架期，增加产品储备量，利于产品的

长距离运输的目的，同时通过积累足量天敌昆虫进行大批量持续释放控害，也有助于提高天敌昆虫的防控

作用效果。一般以成虫滞育的草蛉，其滞育深度较浅，可在短时间内解除滞育，调控滞育进程较容易，在

生产应用上可利用性较强。例如普通草蛉和大草蛉的成虫在光周期短于 16L:8D 时可被诱导进入滞育，当

转移到长光照 16L:8D 条件下后，成虫可在 12～20 d 后重新开始产卵。滞育的普通草蛉成虫在 5 ℃、短光

照 10L:14D 条件下贮存 31 周（217 d）后存活率仍达 90%以上[106]，但若在释放前将正常发育的普通草蛉

在 5 ℃、RH 70%～75%条件下储存，成虫只能储存 90 d[107]。可见，滞育显著延长了普通草蛉的产品货架

期。以成虫滞育的中华通草蛉通过（0～15 ℃）低温处理 30 d 后，转移到 25 ℃、长日照（15L:9D）条件

解除滞育，不同滞育日龄的草蛉解除滞育所需时长不等，但均较短。滞育日龄 30 d、50 d 的虫体解除滞育

所需时长为 11～13 d；滞育日龄 80 d、100 d 的虫体解除滞育仅需 2～9 d[59]。相反，以幼虫、预蛹或蛹进

行滞育的草蛉，其滞育深度较深，滞育维持期一般较长，可达数月甚至 1 年以上，这些草蛉解除滞育的条

件要求较高，通常需要一段时间的低温处理才能打破滞育，重新恢复生长发育。如丽草蛉在低温和短光

照条件下进入预蛹滞育，滞育个体能在低温 5～10 ℃下贮存长达 10 个月以上，将低温下贮存 60 d 以上

的滞育个体转移至室温条件下后，经 14～20 d 后预蛹可发育至成虫羽化，滞育解除率能达 80%以上。但

滞育个体在低温下贮存短于 60 d 时，转移至室温下继续发育至成虫所需的时间显著延长，平均需 40 d
左右[26]。相比滞育个体，正常发育的丽草蛉预蛹在低温 10 ℃下可贮存 30 d，存活率在 60%～80%之间。

类似的现象也可见于大草蛉，将大草蛉滞育预蛹置于 5 ℃、全黑暗条件下贮存不同时长后，转至室温条
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件解除滞育，随低温贮存时间延长（0～70 d），预蛹存活率逐渐降低，但仍可达 73%以上；滞育解除后

化蛹所需时间显著缩短，化蛹时间也更加集中[104]。上述研究结果说明，低温有利于维持昆虫滞育，在低

温条件下，滞育个体的贮存期被显著延长，经低温冷藏的昆虫其生命力和繁殖力等并未受显著影响。低

温下贮存的普通草蛉滞育成虫比自然越冬的个体表现出更高的存活率和繁殖力，3～4 个月的贮存并不会

显著降低其生物学特性[108,109]。C. perla 的滞育成虫经冷藏后也显示出较强的生殖能力，且雌成虫比雄虫

更耐寒[110]。因此，实际应用中，可根据需求，结合不同种类草蛉的滞育特征，将滞育后的成虫或幼虫冷

藏在适宜低温下，达到长期贮存产品、增加产品储备量的目的。若短期贮存草蛉产品，则可考虑将正常

发育的草蛉置于低温下暂时储存。根据生产需求，有选择性的采用不同方法进行产品储存，即可降低生

产和储存成本，保障天敌产品的供需平衡，也能提高天敌昆虫产品的利用效率和防控效果，更有助于充

分发挥天敌昆虫的生物防治作用。 
草蛉作为一类防效显著的天敌昆虫，在生物防治中具有重要的利用价值。因此，深入开展草蛉的滞育

研究，明确其滞育种类和特征，掌握其滞育调控手段，解析滞育的生理波动规律和内在机理，不仅可以帮

助阐明昆虫的滞育发育机理，实现草蛉发育进度的精准调控，显著延长产品货架期，还可以促进草蛉的规

模化生产和应用，充分发挥草蛉在害虫生物防治中的作用。但目前国内外对草蛉滞育的研究尚不深入，涉

及的种类较少，早期研究仅限于环境因子对滞育发育的影响、滞育后发育的生物学评价等，对滞育的生理

生化特征、分子机制研究等研究较少。近年来，随着昆虫滞育研究的不断深入，加之分子生物学技术及多

种组学方法的发展，草蛉滞育的代谢及分子机制、滞育关联基因及蛋白等的功能研究等有望成为研究重点。

草蛉滞育研究的深入开展，将为草蛉的大规模饲养、储存和科学释放提供理论参考和技术支撑，推动天敌

昆虫产品的产业化发展，对农林害虫的生物防控具有重要意义。 
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