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A b s t r a e t I n e o n t r a s t t o o v e r
w i n t e r i n g e o ld h a r d e n i吃

,
a r a p id

e o ld h a r d e n i n g p roc
e s s h as r e e e n t l y b

e e n de s e r ib
e
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.
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T h e e
h a r a e t e r i s t i e s o f r a p id

e o ld h a r d e n i吃 i n e lu d e

i n d u e i n g e o n d i t io n s , e o ld h a r d e n i n g e ff e e t s , a n d f i t n e s s e o s t s
.

P h y s io ol g i e a l an d b i o e h e m i e a
l m e e h a n i s rn

s o f r a p id e o ld h a r d e n i n g i n e lu d e

ar p id e h a n 罗
5 i n t h e p hos p h ol 诬p id e

om
p osl

t ,

on
a n d t h e , n e r

o
s e jn h e m ol y m p h os m o l a l i t j e s , p o ly o l s p or d u e t ion

, p orl i n e an d e o ld
一

i n du e e d

p or t e i n s
.

M o r e o v e r
,

t h e r e a r e d i f fe r e n t v i e
w s a bo u t t he e e o l o g i e a l ly a d a p t iv e s ig n l f i e a n e e o f r a p id e o ld h a r d e n i飞 i n i n s e e t s

.

T h is p a p e r r e
-

v ie w s r e s e a r e h r e s u l t s a bo u t r a p id e o ld h a r
d

e n l n g o f i n s e e t s s i n e e
1 98 7 ,

of
e u s i n g o n f o

rm
s o f e o ld i nj u r y , s t r at e g i e s o f e ol d t o l e r a n e e , a n d

d e f
z n i t i o n s

,
e h

a r a e t e r i s t i e s , p h y s i o l o g i e a
l

a n d b i o e h e m i e d m e e h
a n i s m s a n d

a
d

a p t i v e s i g n i f i e a n e e o f
r a p id e o ld h a r d e n i n g

.

K e y w o川 s : i n s e e t , c o l d i可u ry
,

co l d h a dr in e s s
,

r a Pi d e o l d h a r d e n i n g
,

e e o l og i e a l a d a P t a t i o n
.

I n t e m p e r a t e r e g i o n s ,

lo w t e m p e r a t u r e d u r i n g

w i n t e r 15 id e n t if i e d a s o n e o f d o m in a n t a b io t i e f a e t o r s

a f f e e t i n g d e v e lo p m e n t a n d s u r v i v a l o f in s e e t s
.

T h e r e -

fo r e , e o ld h a r d i n e s s 15 n e a r l y e o r r e l a t e d w i t h li f e e y
-

e拢
, r a n g e ,

p o p u l a t i o n d y n a m i e , a n d a d a p t iv e e v o lu
-

t io n o f i n s e e t s 〔1一 3 ]
.

w i t h t h e e v e r 一 i n e r e a s i n g e o n e e r n

o f g l o b a l w a r m i n g
,

t h e r e s e a r e h o n e o ld h a r d i n e s s h a s

b e e n f o e u s e d n e w l y o n i n s e e t e e o lo g y
,

i n s e e t p h y s io l o -

g y a n d e v o lu t io n a r y g e n e t ie s 〔4 ]
.

w i t h i n a n o 塔a n i s m
, e o ld i nj u r y m a y b e d i vi d e d i n t o

t w o t y p e s : n o n f r e e z in g i nj u r y a n d f r e e z i n g inj u r y [ 6 ]
.

oC l d a e e li m a t i o n 15 a n im p o r t a n t m e e h a n i s m e n -

h a n e i n g i n s e e t e o l d t o l e r a n e e i n i n s e e t e r y o b io l o g y
.

In

e o n t r a s t t o o v e r w i n t e r i n g e o ld h a r d e n i n g s t u d ie d o v e r

a lo n g t im e , a r a p id e o l d h a r
d e n i n g p or e e s s w a s r e -

e e n t l y d e s e r i b e d i n i n s e e t s [5 ]
.

T h is p or e e s s e a n r a p id ly

e n h a n e e e o l d t o l e r a n e e o f i n s e e t s i n s e v e r a l h o u r s o r

e v e n m i n u t e s
.

B y o v e r t e n y e a r s ’ s t u d y
,

t h i s e o l d

h a r d e n in g h a s b e e n r a t h e r w e l l u n d e r s t o o d
.

T h e r e -

f o 爬
,

t h is P a p e r r e v i e w s r a p i d e o ld h a r d e n i n g o f in
-

s e e t s f o e u s i n g o n d e f in i t i o n s , e h a r a e t e r i s t i e s ,

p h y s i o -

IOg i e a l a n d b i o e h e m i e a l m e e h a n i s m s a n d a d a p t i v e 5 19
-

n if i e a n e e o f r a Pi d e o ld h a r d e n i n g
.

1 C a t e g o r i e s a n d m e e h a n i s m s o f c o l d i川 u yr

B a s e d o n p r e s e n e e o r a b s e n e e o f i e e f o r m a t io n

N o n fr e e z i n g i nj u r y m a y b e s u b d iv i d e d i n t o d ir e e t

i nj u r y a n d i n d ir e e t i nj u r y
.

D ir e e t e h i ll i n g i nj u r y
, r e -

f e r r e d t o a s e o ld s h o e k
,

15 p r e s e n t i n a w i d e v a r i e t y o f

p or k a r
卯 t i e a n d e u k a r ” t i e o 塔a n i s m s a n d 15 i n d u e e d

b y a s h o r t
一

t e r m e x p o s u r e t o l o w t e m p e r a t u r e
.

T h e

m e e h a n i s m o f e o ld
一 s h o e k i nj u r y m a y b e d u e t o t h e d i

-

r e e t e ff e e t s o f lo w t e m p e r a t u r e e a u s i n g t h e i n d u e t io n

o f P h a s e t r a n s i t io n in m e m b r a n e l i P i d s o r e x e e s s iv e

t h e r m o e la s t i e s t r e s s r e s u l t i n g i n le a k a g e a n d a s e v e r e

10 5 5 o f m e m b r a n e f u n e t io n
.

In d i r e e t e h il l i n g i nj u r y 15

i n d u e e d b y a l o n g
一

t e r m e x p o s u r e t o l o w t e m p e r a t u r e
.

A l t h o u g h f e w s t u d i e s h a v e e a r e f u l l y e x a m i n e d t h is

e a t e g o r y
,

i t 15 s u p p o s e d t o e a u s e l e t h a l inj u r y
.

D u r i n g

e x t e n d e d p e r i o d s o f u p t o 1 4 0 d a y s i n t h e b e r t h a

a r
m y w o r m 几九 m e s t ar

c o刀 if g u ar t a ,
t h e i n a b i li t y t o e -

m e r g e f r o m t h e p u P a l e a s e a n d m a l f o r m e d a d u l t s w a s

o b s e r v e d i n t h e r a n g e o f 一 5 t o 一 2 0 ℃
,

b u t s p e e i f i e

m e e h a n i s m s o f i nj u r y a r e u n k n o w n [ 7 ]
.

F r e e z i n g inj u r y 15 i n d u e e d b y ie e 一 f o r m a t i o n o f e x -

t r a e e l l u la r o r i n t r a e e l lu la r s o l u t e s w i t h i n o r g a n i s m s
.

F r e e z i n g o f b o d y s o l u t e s e a n r e s u l t i n p or t e in d e n a t u -

r a t i o n b e e a u s e o f e e ll u l a r d e h y d r a t i o n ,
t h e e n h a n e e d
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.

C e l
-

l u l a r m e m b r a n e m a y b e a n o t h e r s i t e o f f r e e z i n g inj u r y

d u e t o t h e a e t i o n a n d i n t e r a e t i o n o f h y p e r t o n i e i t y a n d

d i r e e t e f f e e t s o f lo w t e m P e r a t u r e i n d u e e d b y e e l l u la r

d e h y d r a t i o n
.

M o r e o v e r ,

f r e e z i n g i nj u r y 15 a ls o i n -

d u e e d b y 10 5 5 o f o s m o t i e r e s p o n s iv e n e s s ,

m e e h a n i e a l

inj u r y o f w a t e r e h a n n e ls
,

h is t o lo g i e a l i nj u r i e s o f r e -

e r y s t a ll i z a t io n a n d 5 0 o n
.

2 S t r a t e g i e s o f c o ld t o l e r a n c e i n in s e c t s

A l l i n s e e t s h a v e t h e s u p e r e oo l i n g e a p a e i t y d e -

P r e s s i n g t h e f r e e z i n g P o i n t o f t h e b o d y f l u i d s in g e n e r -

a l
.

T h is d e P r e s s e d f r e e z i n g p o i n t 15 e a l l e d a s u p e r e o o l
-

i鳍 p o i n t
.

S u p e r e o o li n g e a p a e i t y p la y s a n i m p o r t a n t

r o l e i n i n s e e t e o ld h a r d i n e s s
.

T r a d it io n a l l y
, s t r a t e g ie s o f in s e e t e o l d t o l e r a n e e

m a y i n e lu d e t w o m a i n e a t e g o r i e s :
f r e e z i n g in t o l e r a n e e

a n d f r e e z i n g t o le r a n e e e o r r e s p o n d i n g t o t h e i r s u p e r -

e o o l i n g a b i li t y
.

A l t h o u g h f r e e z i n g in t o l e r a n e e s p e e i e s

a r e g r e a t l y s u s e e p t ib le t o inj u r i e s i n d u e e d b y i e e 一 e r y s -

t a l fo r m a t i o n ,
t h e y e a n g r e a t l y a v o i d f r e e z in g o f t h e

b o d y w a t e r b y t h e i r s u p e r e oo l i n g e a p a e i t y
,

M o s t i n -

s e e t s a r e f r e e z in g i n t o le r a n e e a n d t h e s u p e r e o o li n g

Po in t 15 t h e a b s o l u t e lo w e r le t h a l t e m p e r a t u r e f o r

t h e m
.

iA t h o u g h t h e i r s u P e r e o o li n g e a P a e i t y 15 g e n e r -

a l l y w e a k
,

f r e e z in g t o le r a n e e in s e e t s e a n s u r v iv e e x -

t r a e e ll u l a r i e e f o

mr
a t i o n

.

M o s t o f t h e m e a n P r e v e n t

f r e e z i n g o f i n t r a e e l l u l a r f l u i d s t h or
u g h p r o d u e in g i n i

-

t ia t iv e l y i e e n u e l e a t i o n t o in d u e e e x t r a e e l l u l a r f r e e z i n g

a t h i g h e r s u b
一

l e t h a l t e m P e r a t u r e s ,
t h e r e b y

, a v o i d i n g

t h e p o t e n t i a l l y l e t h a l e f f e e t s o f in t r a e e l l u la r f r e e z -

i n g 汇6 ]
.

t io n a r y p h e n o m e n o n t h a t i n s e e t s a d a p t t o a dv e r s e e n -

v i r o n m e n t s
.

T h r o u g h e o ld h a r d e n i n g
, a s e r ie s o f

e h a n g e s i n i n s e e t b e h a v io sr o r Ph邓 io l o g i e a l e o n d i t io n s

o e e u r s u e h a s e n t e r i n g d o r m a n e y o r d ia p a u s e ,

d e -

e r e a s e i n s u p e r e oo li n g p o i n t
,

t h e s y n t h e s i s o f lo w
-

m o l e e u la r 一 w e i g h t e r y o p or t e e t a n t s a n d a n t i f r e e z e p r o -

t e i n s ,

i e e 一 n u e l e a t o r fo r m a t i o n , a n d d e h y d r a t io n ,

t h e r e b y
, r e s u l t i n g in e n h a n e e d r e s i s t a n e e t o n o n f r e e z -

i n g i nj u r y 。 n d f r e e z i n g i nj u r y [9 ]
.

A e e o r d in g t o d u r a -

t i o n o f e x Po s u r e t o a e e li m a t i n g t e m p e r a t u r e s , e o ld

h a r d e n in g e a n b e d iv i d e d i n t o t w o m a i n e a t e g o r i e s :

( i ) lo n g
一

t i m e e o ld h a r d e n i n g
,

1
.

e
.

t h e a e q u i s i t i o n o f

e n h a n e e d e o l d t o l e r a n e e t h or u g h a e e l im a t i o n a t l o w

t e m p e r a t u r e w i t h i n d a y s o r w e e k s ( f o r i n d ir e e t e h i l l
-

i n g i nj u r y a n d f r e e z i n g i nj u r y m a i n l y )
, a n d ( 11) s h o r t

-

t i m e e o ld h a r d e n in g o r r a p i d e o ld h a r d e n i n g
,

1
.

e
.

a

r a p i d r e s p o n s e t h a t o e e u r s w i t h i n h o u r s o r e v e n m i n -

u t e s ( f o r d ir e e t c h i l l in g i nj u r y a n d Co l d s h o e k ) [`0 」
.

F o r l o n g
一

t i m e e o ld h a r d e n i n g
,

i n d u e i n g e o n d i
-

t io n s a n d m e e h a n is m s e n h a n e i n g e o ld h a r d i n e s s h a v e

b e e n d i s e u s s e d i n d e t a i l i n m a n y i n s e e t s p e e i e s [ 1 1 ]
.

H o w e v e r , r e s e a r e h o f ar P i d co l d h a r d e n i n g h a s a

r a t h e r s h o r t h i s t o r y o f o n ly o v e r a d e e a d e
.

L e e [5 〕 p or
-

Po s e d a s i m p l e d e f i n i t i o n o f
r a p i d e o ld h a r d e n in g i n

1 9 8 7
,

i
.

e
.

a r a P id p r o t e e t i v e m e e h a n i s m a g a i n s t e o ld

inj u r y t o r e s p o n d t o e h a n g in g e n v i or
n m e n t a l t e m p e r a -

t u r e s o n a d a i ly o r e v e n a n h o u r l y b a s i s i n n o n d ia p a u s -

i n g s p e e ie s
.

R a p i d a e e u m u l a t io n o f g l y e e
or l a n d r a P id

e h a n g e s i n t h e P h o s p h o l i p id e o m p o s it io n m a y b e p h y s -

i o lo g i e a l b a s i s i n d u e i n g t h i s co l d h a dr e n i n g
.

A e e o r d i n g t o t h e l im i t s o f t h e i r e o l d t o l e r a n e e

e
.

t h e e i r e u m s t a n e e s u n d e r w h i e h t h e y a r e o b s e r v e d

t o d i e ,

B a l e [8 ] p or p o s e d t h a t s t r a t e g i e s o f e o ld t o le r -

a n e e e o u l d b e e o n v e n i e n t l y e l a s s if i e d i n t o f iv e g r o u p s :

f r e e z e 一 t o l e r a n e e ,

f r e e z e 一 a v o i d a n e e , e h i ll
一

t o le r a n e e ,

e h il l s u s e e p t ib il i t y a n d o p p o r t u n i s t ie s u r v iv a l
.

T h u s ,

a l l i n s e e t s p e e i e s e a n b e p l a e e d i n o n e o f t h e d i s t i n e t

e a t e g o r i e s b a s e d o n e l e a r ly d e f i n e d a n d e e o lo g i e a ll y

r e l e v a n t e r i t e r i a
.

3 D e if n i t i o n s o f r a P i d e o ld h a r d e n i n g

oC ld h a r d e n i n g 15 d e f i n e d a s t h e p h e n o m e n o n

t h a t i n s e e t e a p a e i t y a g a i n s t e h il l i n g i nj u r y 15 i n e r e a s e d

b y e x p o s u r e t o a m o d e r a t e l y l o w t e m p e r a t u r e a b o v e

t h e s t r e s s t e m p e r a t u r e
.

T h i s p or
e e s s m a y b e a n e v o l u -

T h e p r o e e s s o f r a P i d e o ld h a r d e n i n g w a s f i r s t d e -

s e r i b e d i n la r v a e a n d p h a r a t e a d u lt s o f t h e f l e s h f l y
,

S a cr O P丙a
邵

c ar s s乞P口 IP i s , a n d w a s t h e n o b t a i n e d i n

a d u l t s o f t h e e lm l e a f b e e t l e ,

关 z n t h o g a l e r u
ca l u t eo l a

a n d t h e m i lk w e e d b u g
,

o n c

oer
l t u ,

fa
s e i a t u : [ 5 ]

.

N o w
, r a P i d e o l d h a r d e n i n g h a s b e e n i d e n t i f ie d i n a

n u m b e r o f d i v e r s e t e rr e s t r ia l a r t h r o Po ds i n e l u d i n g

D i p t e r a ,

oC l e o p t e r a ,

L e P id o p t e r a ,

T h y s a
on p t e r a ,

H e m i p t e r a ,

h o m o p t e r a ,

O r t h o p t e r a , a n d

m i t e s [ 1 2 〕
,

1 )
.

co m p a r e d w it h o v e r a d e e a d e a g o ,

m a n y e h a r a e t e r i s t i e s o f r a p i d e o ld h a r d e n i n g h a v e

r a t h e r d e t a i l e d l y b e e n u n d e r s t oo d s u e h a s i n d u e i n g

e o n d i t io n s , a e e l im a t i n g e f f e e t s ,

f it n e s s e o s t s ,

Ph y s i o -

lo g i e a l a n d m o l e e u l a r m e e h a n i s m s , a n d e e o l o g i e a l l y

a da p t iv e s ig n if i e a n e e
.

B a s e d o n t h e s e r e s e a r e h e s ,

B r o -

u f a s [ 12 〕 a n d K e l t y [ 13 ] e x t e n d e d L e e ’ 5 d e f in i t i o n : I n

e o n t r a s t t o o v e r w in t e r i n g e o l d h a r d e n i n g
,

t h e a e q u i s i
-

t i o n o f w h i e h r e q u i r e s a n e x t e n d e d p e r i o d
,

t h e r a p i d

1 ) W
a n g

,

X
.

H
.

e t a
l

.

A r a p id
e o ld h

a r
d

e n i飞
o f t h

e
f i r s t : n s t a r h o p p e r o f t h e m i g r a t o r y lo

e u s t
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c u s t i a 爪
2召了口 t o ir a L 二 C

r

卯L
e t t e r , s u bm

lt t e
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1 3 No
.

9 3 2 0 0 6 43

e o dl h arde ni ng re s po ns e 15 i ndu e e d by e i the r ab rie f

e x po s u re ( fo r m mi u n te s o rS e e v r alho u rs ) to lo w te m
-

pe r atu re s o r th ro u g hg r adu ale
oo li ng o f the di ap au s e

o r
o n ndi ap au s e e x pe ri me n t ali nse e ts ( r ate s at0

.

5 0℃
·

mi n一 1 一 0
.

1 ℃
·

mi n一 1 ) and re s u lts i ni ne re s e ads u r-

vi v al af te e r ao lds ho e k e x po s u re
.

A pe ri o do f ano xi a

o rS aho r te x po s u re to he at(3 5 ℃ ) c an als o S ti mu l ate

thi s e s r po ns e
.

T he r api de o dl h arde ni ng e rs Po ns e 15

e o re r l ate dw i th the e ae u mu l atio no fe ry o P ro te e ti e v

s u bs t ane e s
.

T h ro u g h thi s re s po ns e ,

m a n y i n s e e t

s P e e i e s e a n r a p i d l y e n h a n e e t h e i r e o ld h a r d i n e s s a -

g a i n s t e o ld s h o e k i nj u r y d u e t o d i u r n a l e h a n g e s i n

t e m p e r a t u r e o r s h o r t
一

t im e e o l d e x p o s u r e i n la t e a u -

t u m n o r in e a r ly s p r i n g w h e n a s u d d e n d r o P o f t e m
-

p e r a t u r e e o u ld e a u s e d e v a s t a t i n g e f f e e t s
.

oC m p a r e d w i t h L e e ’ 5 d e f in i t i o n ,

d i a p a u s e w a s

a d d e d t o s t a t e s i n d u e i n g r a p i d e o ld h a r d e n in g ; a n d

g r a d u a l e
oo li n g

, a n o x i a a n d h i g h t e m p e r a t u r e h a r d e n -

i n g w e r e a d d e d a s i n d u e i n g e o n d i t i o n s i n B r o u g f a s a n d

K e lt y
’ 5

.

T h e d e f i n i t i o n s o f r a p i d e o l d h a r d e n in g a r e

b e i n g d e v e lo p e d a n d a m e n d e d e o n t i n u a l ly b e e a u s e o f

r a p i d r e s e a r e h p or g r e s s i n r a p i d e o ld h a r d e n i n g
.

F o r

e x a m p l e ,

i t w a s r e e e n t l y f o u n d t h a t t h e r a Pi d e o ld

h a r d e n i n g r e s p o n s e e o u l d b e i n d u e e d b y n a t u r a l t h e r -

m o p e r i o d i e e y e l e s [ 14 ]
.

A r a p id e o ld h a r d e n i n g r e -

s p o n s e d e p r e s s i n g t h e s u p e r e oo l i n g p o i n t in a n A n t a r e -

t i e m i e r o a r t h r o p o d C
尹, P t O P〕 g) u s a n t a cr t i e u s h a s b e e n

r e p o r t e d [15 ]
.

In a d d i t i o n ,
t h e p h y s io l o g i e a l a n d b io -

e h e m i e a l m e e h a n i s m s o f r a p i d e o ld h a r d e n i n g h a v e a l
-

50 b e e n f u r t h e r u n d e r s t oo d
.

B r o u f a s a n d K e l t y
’ 5 d e f i

-

n it io n d o e s n o t i n e lu d e t h e s e n e w e o n t e n t s
.

t h e n e x p o s e d d i r e e t ly t o d e t e e t i n g t e m p e r a t u r e fo r Z

h o u r s , a n d f i n a l l y s u r v i v a l P e r e e n t a g e s w i ll b e i n v e s t i
-

g a t e d a t r e a r i n g t e m p e r a t u r e t o e v a l u a t e w h e t h e r e o l d

h a r d e n i n g i n e r e a s e s s u r v iv a l P e r e e n t a g e a s co m P a r e d

w i t h d i r e e t t r a n s f e r
.

T h e o p t im a l r a n g e o f i n d u e i n g

t e m p e r a t u r e s 15 b e t w e e n o ℃ a n d s ℃ a n d t h e o p t i
-

m a l d u r a t i o n 15 b e t w e e n 1 5 m i n u t e s a n d s e v e r a l h o u r s

i n g e n e r a l
.

H o w e v e r ,
t h e o p t i m a l i n t e r a e t i o n b e t w e e n

t e m p e r a t u r e a n d d u r a t i o n 15 d i f f e r e n t i n d i f f e r e n t in
-

s e e t s p e e i e s
.

F o r i n s t a n e e , a l t h o u g h e x p o s u r e t o o ℃

fo r 3 0 m i n u t e s e a n in e r e a s e s u r v iv a l s i g n i f ie a n t l y i n

l a r v a e a n d p h a r a t e a d u l t s o f t h e f l e s h f l y
, e x p o s u r e t o

o ℃ f o r r h o u r 15 o p t i m a一[ 1 6 ]
.

xn p u p a e o f h o u s e f l y
,

M
u s

ca d o从 e s t i c a ,
t h e o p t i m a l i n d u e i n g e o n d i t io n 15

e x p o s u r e t o o ℃ f o r 4 h o u r s [1 7 1
, a n d y e t a e e li m a t io n

e f f e e t a t s ℃ w a s m o r e t h a n t h a t a t o ℃ in s i n s t a r

l a r v a e o f b e e t a r m y w o r m
,

S p o d吵 te ar ex i g u a [ 10 ]
.

In

o n l y a f e w a r t h r o p o d s p e e i e s , e x p o s u r e t o h i g h e r t e m
-

p e r a t u r e s e a n i n d u e e t h e r a p i d e o ld h a r d e n i n g r e -

s p o n se
.

F o r i n s t a n e e ,
t h e r a p i d e o ld h a r d e n i n g r e -

p o n s e e o u ld b e i n d u e e d b y 2 h o u r s a t 10 ℃ in f r u i t f ly

n or
s
叻人i za m e za n

卿
s t e r

[ 1 3〕 a n d p r e d a t o r y m i t e E u -

s e i u s if n z。 , J i e u 、 [ 1 2 ]
.

In a n A n t a r e t i e m i e r o a r t h or p o d

e
.

a n t a r e t i e u s [ 15 ]
, e x p u s u r e t o 1 1 ℃ e a n in d u e e

r a p id e o ld h a r d e n in g r e s p o n s e ,

b u t h a s n o in d u e i n g

e f f e e t s f o r m o s t i n s e e t s
.

4 C h a r a c t e r i s t i e s o f r a Pi d e o ld h a r d e n i n g

4
.

1 I n d u e i n g e o n d i t o n s

4
.

1
.

1 I n d u e i n g t e m P e r a t u r e s a n d d u r a t io n

M o s t r e s e a r e h e s d e t e e t i n g r a p i d e o ld h a r d e n in g f o l
-

l o w e d b a s i e a l l y s im i l a r p r o t o e o l s d e s i g n e d b y C h e n

a n d e o l le a g u e s f o r s t u d i e s o f t h e f l e s h f l y [ 1 6 ]
.

T h e s u -

p e r e
oo l i n g p o i n t o f i n s e e t s 15 f i r s t m e a s u r e d i n o r d e r t o

d e t e r m i n e t h e lo w e r l e t h a l t e m p e r a t u r e l im i t
, a n d

t h e n s u r v i v a l p e r e e n t a g e s a r e a s s e s s e d a f t e r t h e d i r e e t

t r a n s f e r o f i n s e e t s for m t h e i r r e a r i n g t e m p e r a t u r e t o a

s e r i e s o f t e m p e r a t u r e g r a d ie n t f or m o ℃ t o t h i s l e t h a l

t e m P e r a t u r e l im i t
.

OL w t e m P e r a t u r e r e s u lt i n g i n t h e

s u r v i v a l p e r e e n t a g e f r o m 1 5 % t o 3 0 % m a y b e s e le e t
-

e d t o d e t e e t r a p i d e o ld h a r d e n i n g
r e s p o n s e a n d d e t e e t

-

i n g d u r a t io n o f 2 h o u r s 15 a
do p t e d in g e n e r a l

.

In s e e t s

w i l l b e t r a n s f e r r e d for m t h e i r r e a r i n g t e m p e r a t u r e t o

P or t e e t i o n 一

i n d u e i n g t e m P e r a t u r e f o r s o m e t i m e s , a n d

4
.

1
.

2 D i a P a u s i n g a n d n o n d i a P a u s i n g s t a t e s

M a n y i n s e e t s p e e ie s g e t t h or
u g h w i n t e r o r o t h e r a d

-

v e r s e e n v i r o n rn e n t s b y d i a p a u s e
.

T h e r e l a t i o n s h i p b e -

t w e e n e o l d h a r d i n e s s a n d d i a p a u s e h a s b e e n w e l l d i s -

e u s s e d [ 7 ]
.

D i a p a u s i n g i n d u e t i o n fo r i n s e e t s 15 g e n e r a l
-

l y e o r r e la t e d w it h m a n y e n v i or n m e n t a l e u e s s u e h a s

t e m p e r a t u r e ,

p h o t o p e r i o d
, n u t r it io n , a n d p o p u l a t io n

d e n s i t y
.

oC ld h a r d e n i n g r e s p o n s e a s s o e i a t e d w i t h d i a -

p a u s e 15 a l o n g
一

t im e p r o e e s s b e e a u s e lo w t e m p e r a t u r e

a e e li m a t i o n w i t h in d a y s o r w e e k s 15 r e q u i r e d t o e n -

h a n e e e o ld h a r d i n e s s
.

I n L e e ’ 5 d e f in i t i o n 〔5 ]
,

t h e

r a p i d e o ld h a r
d e n i n g r e s p o n s e 15 r e s t r i e t e d t o n o n d i a -

p a u s i n g i n d i v i d u a l s , a n d y e t d i a p a u s i n g s t a t e 15 n o t

in e l u d e d
.

N e w r e s e a r e h e s d e m o n s t r a t e d t h a t d i a p a u s -

i n g i n s e e t s e o u ld a l s o s h o w t h e r a p id e o l d h a r d e n i n g

r e s P o n s e
.

F o r i n s t a n e e ,

d i a p a u s i n g p r e d a t o r y m it e

s h o w e d a s i m i la r r a p i d e o ld h a r d e n i n g r e s p o n s e t o

n o n d i a p a u s i n g s t a t e [ 1 2 ] a n d d i a p a u s i n g p u p a e o f t h e

f l e s h f l y d i d 5 0 〔16 ]
.

T h e s e r e s u l t s s u g g e s t t h a t d i a -

p a u s i n g o r
no n d i a p a u s e s t a t e 15

no t li m i t i n g f a e
ot

r s i n
-

d u e i n g r a p i d e o ld h a r d e n i n g
.

4
.

1
.

3 G r a d u a l e
oo li n g a n d n a t u r a l t h e r m o P e r io d i e

e y e l e A r a p i d e o ld h a r d e n i n g r e s p o n s e i n d u e e d

t h r o u g h g r a d u a l e oo li n g f o r i n s e e t s w a s f i r s t d e s e r ib e d



6 4 4 P r ogr e s sin Nat ur a lSe i en e eV o l
.

13 No
.

2 0 0 9 3

in p up a e o ft h eh o u es f ly[1 7〕
.

T h e si gn i fse an t ly in -

er e a es ds ur v iv a la ft r e ex p o s ur et o lo wt e mp er at ur e s

wa s a e e omp li sh e dt h r o ugh gr a dua le o o lin g at r at e s o f

0
.

1一 0
.

2 5℃
·

m in 一 1,

b u t n o a e e li m a t i n g e f f e e t a t

h ig h e r r a t e s t h a n 0
.

5 ℃
·

m in 一 1
.

T h e r a n g e o f 0
.

0 5

一 0
.

1 ℃
·

m i n 一 1 15 r e g a r d e d a s e e o l o g i e a l ly r e le v a n t

r a t e s , a t w h i e h e o l d a e e l i m a t i n g e f f e e t o f t h e f r u i t f l y

15 h ig h e r t h a n t h a t a t r a t e s o f 0
.

5一 ℃
·

m i n 一 1 5 19
-

n i f se a n t xy [ 1 3 ]
.

T h e o p t sm sz e d ar n g e o f a e e li m a t i n g

r a t e s i n f i r s t in s t a r h o p p e r s o f m ig r a t o r y lo e u s t 15 s im
-

i la r t o t h e f r u it f ly l )
.

T h e s e o f t h e w e s t e r n f lo w e r

t h r i p s F r a n 走zi n i e zza o c c i j e n z a zi s [1 8 ] a n d t h e p r e d a t o -

r y nr i t e [ 1 2〕 a r e 0
.

5 一 1 ℃
·

m i n 一 1 a n d 0
.

4 ℃
·

m in 一 l

r e s p e e t iv e ly
, e o m p a r a t iv e l y h i g h e r t h a n m ig r a t o r y 10

-

e u s t o r f r u i t f ly
.

A n e e o lo g i e a l l y b a s e d t h e r
m o p e r io d

e a n a ls o i n d u e e t h e r a p i d e o ld h a r d e n i n g r e s p o n s e [ 14 ]
.

A s f li e s e oo l e d f r o m 2 3 t o 16 ℃ a t a n a v e r a g e r a t e o f

2
.

4 :o(
·

h 一 l ,
t h e s r s u r v i v a l a f t e r e x p o s u r e t o 一 7 ℃

f o r 1 h o u r i n e r e a s e d s ig n i f i e a n t ly f or m 5
.

0 土 5
.

0 % t o

2 9
.

6 士 6
.

3 %
.

T h e n , a s t h e y e
oo le d f r o m 16 t o g ℃

( a v e r a g e : a t e 0
.

6 ℃
·

h
一 l )

,
t h e i r S u r v iv a l a f t e r s u b

-

z e r o t r e a t m e n t a g a i n i n e r ae s e d t o 6 2
.

5 士 7
.

3 % ; a s

t h e y w e r e w a r m e d a t a n a v e r a g e r a t e o f 1
.

7 5 ℃
·

h
一 l

f r o m g ℃ t o 2 3 ℃
,

t h e i r s u r v i v a l d e e r e a s e d t o 4 8
.

3 士

8
.

9 `
沁

.

F l ie s s u b i e e t e d t o s i x t h e r m o p e r i o d s e x h i b i t e d

a n a v e r a g e s u r v iv a l r a t e o f 8 8
.

3 士 3
.

0 % f o l lo w in g

1 h o u r o f e x p o s u r e t o 一 7 ℃
.

In e o n e l u s i o n ,
t h e i n -

d u e i l i g e f f e e t o f r a p i d e o l d h a r d e n in g t h r o u g h n a t u r a l

t h e r
m o p e r i o d 15 v e r y s ig n i f i e a n t

.

n i f i e a n t l y a f t e r t r e a t m e n t a t 3 6 ℃ f o r 2 h o u r s
.

2玉℃ s op h i勿 户zex i p p 翻 、 { 20 ]
,

。 t 〕S O p l刁i al m e勿 n

恻
s et : [川

a n d 几
e e
耐 i户20 5 1: j a 户o n e n s i: [ 22 ] 。 15。 , h o w a s im i l a r

r e S P 0 n s e
·

4
.

2 E f f e e t s o f
e o ld a e e li m a t i o n

E f f e e t s o f r a p i d e o ld h a r d e n i n g

s u r v iv a l a t lo w t e m p e r a t u r e , e h a n g

i n e l u d e i n e r e a s e d

e S

i n d i e a t e s t h e t e m p e r a t u r e t h a t

a f t e r e x P o s u r e f o r v a r i o u s t i m e

C a U S e S

o f l
了

T s o ( L T S、)

5 0 % m o r t a l i t y

p e r i o d s ( I
才

t e m p。 ( ) ) o r

t h e d u r a t i o n t h a t i t t a k e s t o k i ll 5 0 % in d iv i d u a l s

( L t im e s。 ) )
,

le t h a l t e m p e r a t u r e ,
t h e c r it i e a l t h e r m a l

m i n im u m ( o r C几
i。 )

,
t h e s u p e r e

oo l i n g p o i n t , a n d

d u r a t i o n o f r a P i d e o l d h a r d e n i n g
.

4 1
.

4 A n o x i a a n d h e a t a e e l i m a t io n I n s e e t s

t r e a t e d t h or
u g h a n o x i a a n d h ig h t e m p e r a t u r e e a n a l s o

s h o w a s im i l a r r a p i d e o ld h a r d e n in g r e s p o n s e t o t h o s e

a e e li m a t e d b y lo w t e m p e r a t u r e ,

g r a d u a l e o o li n g
, a n d

n a t u r a l t h e r m o p e r i o d
.

A f t e r a n a n o x i e a e e l i m a t io n o f

o n l y 10 m in u t e s , s u r v i v a l i n p u p a e o f t h e h o u s e f ly

f r o m a n e x p o s u r e t o 一 7 ℃ f o r 2 h o u r s i n e r e a s e d f r o m

0 % t o 2 5
.

3 %
, a n d

s u r v iv a l w a s s i m i l a r t o t h e e o n -

t or ! 5 a f t e r 4 0 m i n u t e s o f a n o x ia
.

E x p o s u r e f o r 1
.

5

h o u r s a t o ℃ w a s r e q u i r e d t o p r o d u e e a n e q u i v a le n t

l e v e
l o f s u r v i v a l a f t e r 2 h o u sr a t 一 7 ℃ a s 4 0 m i n u t e s

o f a n o x i a 仁1 9 〕
.

T h e r e fo r e ,
t h e s e r e s u l t s s u g g e s t t h a t

e o l d a e e li m
a t i n g e f f e e t o f a n o x i e t r e a t m e n t s 15 v e r y

s i g n i f i e a n t
.

E x e e p t f o r e o l d a e e l i m a t i n g e a p a e i t y a -

g a in s t e o ld s h o e k i nj u r y
,

i n s e e t s h a v e a lso h e a t a e e li
-

m a t l n g r e s p o n s e a g a in s t h e a t s h o e k inj u r y
.

I t 15 v e r y

i n t e r e s t in g t h a t s o m e i n s e e t s p e e ie s e a n p r o d u e e r a p i d

e o l d h a r d e n i n g r e s p o n s e i n h e a t a e e l im a t i n g e o n d i
-

t io n s
.

F o r i n s t a n e e , s u r v i v a l o f p h a r a t e a d u l t s o f t h e

f l e s h f ly e x p o s e d t o 一 1 0 ℃ f o r 2 h o u r s i n e r e a s e d 5 19
-

4
.

2
.

1 S u r v iv a l e n h a n e e m e n t a t l o w t e m p e r a t u r e

a n d e h a n g e s i ir L T 5 o R a p i d e o ld h a r d e n in g r e -

s p o n s e e a n s i g n i f i e a n t l y in e r e a s e s u r v iv a l o f i n s e e t s e x -

p o s e d t o t h e d i s e r i m i n a t i n g lo w t e m p e r a t u r e
.

I n o p t i
-

m a l a e e li m a t i n g e o n d i t i o n s , s u r v i v a l a t d e t e e t in g t e nr
-

P e r a t u r e i n e r e a s e s f r o m 15 % 一 3 0 % t o 8 0 % 一 9 0 %

i n g e n e r a l
.

F o r e x a m p l e , s u r v iv a l o f p u p a e o f t h e

f l e s h f l y s u e e e s s f u l l y e m e r g i n g a f t e r e x p o s u r e t o 一

1 0 ℃ f o r 2 h o u r s i n e r e a s e d f r o nr 2 0 % t o 9 0 %

t h r o u g h t r e a t m e n t a t o ℃ f o r 2 h o u r s [ 1 6 ]
.

E f f e e t s o f

r a p i d e o ld h a r d e n in g i n d u e e d b y g r a d u a l e o o l i n g
, n a t

-

u r a l t h e r m o p e r io d
, a n o x i a , a n d h e a t a e e l i m a t io n e a n

a l s o i n e r e a s e s u r v iv a l o f l o w t e m P e r a t u r e e x P o -

s u r e [ 13
,

1 4
,

1 9
,

2 2 1
.

I n a d d i t i o n ,

L t i m e s o a n d I
J

t e m p 、 0 a r e

t w o im p o r t a n t e r it e r i a i n d i e a t i n g w h e t h e r e o l d h a r
d i

-

n e s s i n c r e a s e s o r
no t

.

F o r e x a m p l e , t h e I
J

t i m电 0 o f

3 r d i n s t a r l a r v a e o f p i n e n e e d le g a l l m i d g e a t 一 1 5 ℃

i n e r e a s e d f r o m 1
.

6 t o 5
.

0 h o u r s t h r o u g h r a p i d e o ld

h a r d e n i n g a t 4 ℃ f o r 2 h o u r s [2 3 ]
.

T h e I
J

t i m e s o o f

s t o r e d g r a i n p e s t C ,’y P t o l e s t e s fe
r r u g i n e u 、 a t d e t e e t

-

i n g t e m p e r a t u r e o f 一 1 2 ℃ i n e r e a s e d 8
.

7 t im e s e o m
-

p a r e d w i t h t h a t o f u n a e e l i m a t e
d b e e t l e s [2 4 ]

.

I
一

t i m e s o o f t h e w e s t e r n f lo w e r t h r ip s e o u ld a l s o b e

h a n e e d f r o m 2 t o 8 h o u r s ,

b u t l
才

t e m p s ( ,
d e e r e a s e d

n i f ie a n t l y a f t e r co ld a e e li m i t io n [ 1 8 〕
.

T h e

4
.

2
.

2 D e e l i n e o f lo w l
e t h a l t e m p

e r a t u r e a n d C T

e n 一

5 19
-

n l【1飞

M o s t i n s e e t s p e e i e s p o s s e s s i n g e a p a e i t y f o r r a p id e o ld

h a r d e n i n g a r e e h i l li n g s u s e e p t i b le ,

1
.

e
.

d e a t h h e a v i ly

o e e u r s a t lo w t e m p e r a t u r e s a b o v e t h e s u p e r e oo i i n g

p o i n t a n d t h e t e m p e r a t u r e 15 h ig h e r t h a n t h
e s u p e r -

e oo l i n g p o in t
.

A n u m b e r o f i n s e e t s p e e i e s e a n d e p r e s s

t h e i r l o w le t h a l t e m P e r a t u r e t h or u g h r a p i d e o ld h a r d
-

e n ign
.

F o r in s t a n e e ,

l o w l e t h a l t e nt P e r a t u r e o f f i r s t

1 ) S
e e f飞

洲 , t r、 o t e l ) o n p a g e
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P r og re s s in N
a tu a r l Se ie ne e V ol

.

1 3N o
.

9 2 00 36 45

ins ta r h op pe rs de e re a s e s fr om 一 1 0℃ t o一 1 2℃ a f
-

te r ra p ide ol d ha r de n ing l)
.

叮
m i。

in d ie a te s t he e r it ie a l

t he rm a lm in im u m a tw h ie h ins e e ts e n te a s r ta te of

e ol d t orP or
.

A t or be l ow t he te m pe a r tu re ,

i n s e e t s w i l l

s u f f e r s e v e r e i nj u r i e s b e e a u s e o f i n a b il i t y t o s e e k f oo d

o r t o a v o id P r e d a t io n
.

T h e r e fo r e ,
t h e r e s e a r e h o n t h e

e f f e e t o f r a p i d e o ld h a r d e n i n g a t t h i s t e m p e r a t u r e h a s

im P o r t a n t e e o l o g i e a l s ig n i f i e a n e e
.

F o r i n s t a n e e , e
oo l

-

i n g : a t e 0
.

1 ℃
·

m i n 一 1 o f D osr
O P h i za m e za n

卿
s t。 e a n

d e p r e s s C T 似。
for m 6

.

5 士 0
.

6 ℃ t o 3
.

9 士 0
.

9 ℃ [ 1 4 ]
.

f l e s h f l y t h a t r a p i d e o l d h a r d e n i n g P or e e s s e o u ld P r e -

v e n t r e d u e t i o n o f f e e u n d i t y e a u s e d b y e o l d s h o e k [ 27 1
.

4
.

2
.

3 D e e l in e i n s u p e r e
oo l in g p o i n t T h i s t y p e

o f e o l d a e e l i m a t i n g e f f e e t 15 p e e u li a r b e e a u s e t h e r a p i d

5 P h y s i o l o g i c a l a n d b i o c h e m i c a l m e c h a n i s m s

o f r a P i d e o l d h a r d e n in g

I t 15 a e o m p le x p h y s i o lo g i e a l a n d b i o e h e m i e a l

p r o e e s s t h a t i n s e e t e o ld h a r d i n e s s 15 i n e r e a s e d b y e o ld

a e e l i m a t io n
.

C h a n g e s i n m e t a b o li e s u b s t a n e e s r e f e r

m a i n l y t o lo w
一

m o l e e u l a r一 w e ig h t e r y o p r o t e e t a n t s s u e h

a s g l y e e r o l a n d t r e h a lo s e ,

i e e n u e l e a t i o n s i n d u e i n g e x -

t r a l e e l l u l a r f r e e z i n g
, a n t i f r e e z i n g P or t e i n P r e v e n t i n g

i e e f o r m a t i o n

e o ld h a r d e n i n g

p e r e oo l i n g p o i

P t o C e S S

n t s o f

C a ll n o t

l ll s e C t S
.

g e n e r a ll y e h a n g e
S U u n d e r l y i n g a

a n d e o r r e l a t iv e

l o n g
一

t i m e e o ld

A n A n t a r e t i e m i
-

e or a r t h r o p o d e a n p r o d u e e t h i s p a r t i e u l a r a e e l i m a t i n g

e f f e e t t h a t l e a d s t o a d e p r e s s e d m e a n s u p e r e
oo l i n g

p o i n t o f i t s s u m m e r p o p u l a t io n f or m 一 1 0 t o 一 2 0 ℃
o v e r a 4

一

h o u r p e r i o d a s t h e m i e or h ab i t t e m p e r a t u r e

e h a n g e d f r o m 1 0 ℃ t o o ℃ [ 15
,

2 5 ]
.

I t 15 v e r y a m a z in g

t h a t s u e h la r g e 一 s e a l e v a r i a t io n in t h e s u p e r e oo l in g

Po i n t 15 P r o d u e e d i n s u e h a s h o r t d u r a t i o n ,

w h e r e a s

i t s m e e h a n i s m s a r e n o t e le a r
.

w i t h o v e r w i n t e r i n g h a v e b e e n

t h o s e f o r r a p i d e o ld h a r
d e n i n g

e n z y m e s
.

M e e h a n is m s

a e e l i m a t io n a s
so

e i a t e d

w e l l u n d e r s t oo d
,

b u t

h va e b e e n n o t e l e a r l y

4
.

2
.

4 D u r a t i o n o f r a p id e o l d h a r d e n i n g T h e

p r o t e e t io n o b t a i n e d t h or
u g h a r a P i d e o ld h a r d e n in g r e -

s p o n s e 15 l o s t a s r a p i d l y a s i t 15 d e v e lo p e d w h e n i n s e e t s

a r e t r a n s f e r r e d d i r e e t l y t o a h i g h e r t e m p e r a t u r e e n v i
-

r o n m e n t a f t e r a e e l im a t io n a n d it s d u r a t i o n d o e s n o t

e x e e e d s e v e r a l h o u r s
.

F o r i n s t a n e e , s u r v iv a l o f t h e

p u p a e o f t h e h o u s e f l y 15 n o t d i f f e r e n t f r o m t h a t o f t h e

e o n t r o l a f t e r i t s r e t u r n t o r e a r i n g t e m p e r a t u r e o f 2 7 ℃

f o r 2 h o u r s f o l lo w in g t h e t r e a t m e n t i n t h e o p t i m a l
e o n d i t i o n o f 2 h o u r s a t o ℃ [ 1 7 ]

.

4
.

3 C o s t s o f f i t n e s s

S im il a r t o o t h e r e o l d a e e l i m a t i o n r e g i m e s ,
t h e

r a P id e o l d h a r d e n i n g r e s p o n s e p or d u e e s a
vd

e r s e i nf l u -

e n e e s o n o t h e r f a e t s o f f i t n e s s w h e n in s e e t s u r v iv a l 15

i n e r e a s e d a f t e r e o ld s h o e k
.

F o r e x a m Pl e ,
t h e m e a n

lo n g e v i t y o f e m e r g i n g a d u lt s d e e r e a s e d af t e r P u p a e o f

t h e h o u s e f l y w a s a e e l i m a t e d a t o ℃ f o r 3 h o u r s 仁2 6〕
.

I n

n o n 一

d i a P a u s e p r e d a t o r y m i t e s ,

g r a d u a l e oo li n g r e s u lt
-

e d i n a lo w e d t o t a l f e e u n d i t y a n d s u r v iv a l o f o f f s p r i n g

e o m p a r e d w i t h t h e e o n t or l [ 1 2 ]
.

A l t h o u g h f e e u n d i t y o f

D or
s o

P h i l a m e l a n 。召飞z s t e r o v e r t h e f i r s t 5 d a y s w a s in
-

f l u e n e e d b y g r a d u a l e o o l i n g
,

i t w a s d if f i e u l t t o d r a w

s a f e e o n e l u s i o n s t h a t t o t a l f e e u n d i t y d i d n o t s u f f e r

f r o m r a p i d e o ld h a r d e n i n g b e e a u s e o v i p o s i t io n w a s n o t

d e t e r m i n e d l a t e r [ 14 ]
.

H o w e v e r ,

it w a s fo u n d in t h e

k n o w n a s y e t
, a n d w e r e o n l y r e Po r t e d in s e v e r a l i n -

s e e t s
.

F o r in s t a n e e , a f t e r e x p o s u r e t o o ℃ f o r 2 h o u r s

f o r a l l d e v e lo p m e n t a l s t a g e s o f t h e f l e s h f l y
,

h e m o l y m p h o s m o l a l i t y i n e r e a s e d f r o m 3 0 8
.

7 O s m / k g

t o 3 4 6
.

3 O s m / k g a n d g l y e e or l le v e ls or s e Z 一 3

f o ld [ 1 6 ]
.

A Z
一

h o u r t r e a t m e n t a t s ℃ in e r e a s e d

h e m o l y m p h o s m o la l i t i e s for m 2 0 8
.

8 O s m / k g t o

3 0 5
.

6 O s m / k g
,

p r o d u e i n g t w o c o l d
一

i n d u e e d p r o t e in s

( 2 7 k D a n d 3 1 k D ) f o r s t h i n s t a r s o f b e e t a r m y w o r m
,

a n d e l e v a t e d g l y e e
or l e o n t e n t s [10 ]

.

R a p i d e o ld h a r d e n -

in g p or
e e s s h a d n o o x id a t iv e s t r e s s i n p in e n e e d l e g a l l

m i d g e s b e e a u s e o f t h e s i m u l t a n e o u s ly i n e r e a s e d e o n -

t e n t o f r e d u e e d g lu t a t h i o n e a n d a e t iv i t y o f g lu t a t h i o n e

r e d u e t a s e t h r o u g h e o ld a e e li m a t i o n 「2 2 ]
.

T h or
u g h

g r a d u a l e oo li n g a n d n a t u r a l t h e r m o p e r io d f o r

D or s
oP h i l a m e la n 口g 口 s t e r , e o n e e n t r a t io n o f l o w

-

m o l e e u la
r e r o p or t e e t iv e s u b s t a n e e s s u e h a s g l y e e

or l
,

t r e h a lo s e a n d f r u e t o s e d i d n o t e h a n g e a n d H s p 7 0 w a s

no t d e t e e t e d e x e e p t t h a t e o n e e n t r a t i o n o f P r o li n e i n
-

e r e a s e d l l 3
,

14
,

2 8〕
.

In a d d it io n , r a p id e o ld h a r d e n in g

e a n p r e v e n t n e u r o m u s e u l a r i nj u r ie s i n d u e e d b y e o ld
s h o e k [2 9 ]

.

R a p i d e h a n g e s i n t h e p h o s p h o l i p i d e o m p o -

s it io n o f e e ll u l a r m e m b r a n e s m a y a l s o b e a ph y s io l o g i
-

e a l b a s e fo r t h is e o ld a e e l im a t i o n [ 1 6 ]
.

6 E e o l o g i c a l l y a d a P t i v e s i g n i f i e a n e e o f r a P i d

c o ld h a r d e n in g

T h e p h e n o m e n o n t h a t m a n y i n s e e t s p e e i e s e a n

e n h a n e e t h
e i r e o l d h a r d i n e s s t h r o u g h e o ld a e e l i m a t io n

h a s o b v io u s l y e e o lo g ie a l ly a d a p t i v e a n d e vo l u t io n a r y

s i g n i f i e a n e e [3 0〕
.

H o w e v e r , r e p o r t s a b o u t e vo l u t io n a r y

s i g n i f i e a n e e o f e o ld a e e l i m a t io n m a i n ly f o e u s o n a

l o n兮 t im e t y p e a s s o e i a t e d w i t h o v e r w i n t e r i n g
.

B e -

l ) S
e e f。 〕 t n o t e l ) o n p眼

e
6 42



6 4 6 Pr ogr e s s In Nat ur al Se ien e eV ol
.

1 3 No
.

2 9 3 0 0

e a u est hr e e es ar eh h ist or y o fr ap i de ol h dr a den in g 15

r at hr e sh or t
,

t h e r e a r e d if f e r e n t v i e w s a b o u t i t s e e o -

lo g ie a l l y a d a p t iv e s i g n i f i e a n e e
.

C h e n [2 0 ] fo u n d t h a t t h e e o l d a e e l i m a t i o n e f f e e t s

in t e m p e r a t e s p e e i e s w e r e m o r e o b v io u s t h a n t h a t i n

o t h e r n a t u r a l f r u i t f l y s p e e ie s i n h a b i t e d i n t h e a r e a s o f

t r o p ie a l h ig h l a n d a n d t r o p i e a l lo w l a n d
.

B e e a u s e a i r

t e m p e r a t u r e f l u e t u a t e s m o r e f r e q u e n t l y i n t e m p e r a t e

r e g io n s t h a n t or p i e r e g io n s ,

i t w a s s p e e u la t e d t h a t

r a p i d e o ld h a r d e n i n g w a s a n a d a p t i v e r e s p o n s e t o lo e a l
e n v i r o n m e n t s

.

Y a m a nr o t o [3 1 ] a e q u i r e d s i m i la r r e s u lt s

b y i n v e s t ig a t in g s i x t e e n s p e e i e s o f t h e f r u i t f ly i n h a b
-

i t i n g i n d i f f e r e n t e e o l o g i e a l e n v i r o n m e n t s
.

In a d d i
-

t io n ,

e h e n [ 3 2 〕 e a r r i e d o u t s e l e e t i o n o f e o ld
一 s h o e k t o l

-

e r a n e e i n D or `口 P人i la m e l a n ￡稠 z Z s et r in la b o r a t o r y
.

T h r e e t r e a t m e n t s i n e l u d i n g a s h o r t
一

t i m e e h i ll i n g
, e o ld

s h o e k
, a n d e o m b i n e d t r e a t m e n t o f s h o r t

一
t e r m e h i l li n g

a n d
e o ld

一 s h o e k w e r e d e s ig n e d a s s e le e t i n g s t r e s s
.

A f
-

t e r t e n g e n e r a t i o n s o f s e l e e t i o n , r a p i d e o ld h a r d e n i n g

e f f e e t o f t h r e e s e l e e t e d l i n e s i n e r e a s e d s i g n i f i e a n t ly
,

a n d t h e g r e a t e s t in e r e a s e w a s f o u n d i n e o m b i n e d l i n e
.

T h
e e n h a n e e d e o l d

一 s h o e k t o l e r a n e e w a s r e la t i v e l y s t a -

b l e s i n e e n o d e e r e a s e w a s o b s e r v e d a f t e r f o u r g e n e r a -

t io n s w i t h o u t s e l e e t i o n
.

B a s e d o n t h e s e r e s u l t s ,

i t 15

e o n e l u d e d t h a t r a p i d e o l d h a r d e n i n g r e s p o n s e h a s o b
-

v i o u s a d a p ta t io n a n d e n v i or n m e n t a l t e m p e r a t u er p la邓
a n im p o r t a n t r o l e in e v o l u t io n o f r a p i d e o l d h a r d e n i n g

r e s P0 n s e I n n a t u r e
·

e oo l i n g r a t e s w e r e v e r y h ig h
.

K e lt y 〔1 3
,

1 4 ] f o u n d t h e

r a p id e o ld h a r d e n in g r e s p o n s e in d u e e d t h r o u g h s i m u -

l a t in g e o o l in g r a t e s a n d t h e r m o P e r i o d s i n n a t u r e e o u ld

a ls o in e r e a s e e o ld
一 s h o e k t o l e r a n e e a n d t w o i n d u e i n g

t r e a t m e n t s e o u ld d e e r e a s e s i g n i f i e a n t ly
,

w h i e h s u g
-

g e s t e d t h e r a p i d e o ld h a r d e n i n g r e s p o n s e h a d e e o lo g i
-

e a l s ig n i f i e a n e e
.

H o w e v e r ,

co
u l s o n 〔1 7〕 a n d B a ze 近1 9〕 e o n s sd e r e d

t h a t r a p i d e o ld h a r d e n in g w a s n o t a n a d a P t iv e s t r a t e g y

o f e o ld h a r d in e s s ,

b u t r a t h e r a b y
一

p r o d u e t o f s u p
-

p r e s s e d m e t a b o li s m b a s e d o n s t u d i e s i n t h e h o u s e f ly
.

T h e y e x p la i n e d i t b y f o u r r e a s o n s :

( 1 ) a l t h o u g h C o ld

h a r d i n e s s 15 i n e r e a s e d b y e x t e n d i n g t h e p e r i o d o f a e e l i
-

m a t i o n a t o ℃ f r o m 3 0 m i n t o 4 h
,

m o r t a li t y i n e r e a s e s

a f t e r 6 h a t o ℃
,

w i t h o u t a n y e x p o s u r e t o a s u b
一 z e

or
t e m p e r a t u r e ; ( 2 ) t h e e x t r a C o ld h a r d in e s s c o n f e r r e d 15

r e la t i v e ly s m a ll : ( 3 ) t h e C o ld h a r d e n i n g r e s p o n s e 15

lo s t a s r a p i d l y a s i t 15 d e v e l o p e d w h e n i n s e e t s e x p e r i
-

e n e e h i g h t e m p e r a t u r e ; a n d ( 4 ) a n o x i e h a r d e n i n g a n d

h i g h t e m p e r a t u r e a e e li m a t i o n e a n a ls o a e q u i r e s i m i la r

e f f e e t s
.

F o r m a n y i n s e e t s p e e i e s h a v i n g n o o v e r w in t e r i n g

s t r a t e g i e s s u e h a s d i a p a u s e ,

d o r m a n e y o r m ig r a t i o n ,

r a p i d e o ld h a r d e n i n g r e s P o n s e s a r e v e r y i m p o r t a n t b e -

e a u s e a s u d d e n d r o P i n e n v i r o n m e n t a l t e m p e r a t u r e 15

g e n e r a l ly l e t h a l
.

F o r i n s t a n e e ,

m i g
r a n t s o f t h e

m o n a r e h b u t t e r f l y
,

aD
n a u s P I既 i P P u s ,

15 o f t e n s u b
-
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