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变温促进昆虫发育的酶学解释 
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(中国科学院动舒研究所，北京) 

摘 要 

本文关于如何评价变温对昆虫发育速率形响的讨论表 明，在比较两点 (Tl，Tj)变温与恒沮下的盅 

育速率时，相庄恒温下曲发育速率为R⋯ 【T1．T，)： 旦三 旦! !生，面不是Tl
， T2平均 

值 所 对应 的发 育速 率 R⋯ (Tl，T )=R⋯ ‘ 三 )． 

在埠讨发育速率与韫度 系时，认为． ‘1)发育瘟宰宴际上是代谢速率的表现· 从奉质上说是 由 

昆虫捧内无数生化反应所决定的．每步生化反应所霄酶不同．‘2)不丽酶，其活力 与温度的关系 不同． 

即使同种昆虫， 体内不同种曩酶的最大话力 强度不同．园此，在不同温度下， 代澍链中起限建作用的爵 

不同．发育速率与温度的关系实质上是代谢链中所有酶与温度燕幕的综台裹理． 

美蕾诃：塑 温， 昆虫，盅育，酶． 

一

、 前 言 

昆虫发 育速率与温度的关系，由于在害虫预测预报上的巨大应用价值，历来受到人们的 

重视 ，曾提出各种模型来描述这一关系。 

在这众多的模型中，’大多数模型“ 不能反映发育速率与温度关系的实质。而在 Art． 

henius速度方程和Eyring绝对速度理论基础上的 Johnson、Huhin和 Sharpe—DeMichel模 

型 一 则是从温度的作用机制入手，以代谢速率与温度的关系为基础 ，能 揭示出温度影 响 

发育速率的一些本质东西，因而这一模型比其他模型更真实，应用范围更广泛。 

Johnson 第一次在模型中引入酶，把模型建立在生化反应 的基础上，这是发 育速率与温 

度关系研究的一重要进展。Sharpe—DeM~chel则进一步完善了这类模型。 

发育速率与温度关系的一个引人注意的现象是变温对发育的促进作用，或者说变温对昆 

虫是常态，而恒温可以说是阻碍发育的 。关于变温影响发育速率的研究有许多报道 。 

变温对于发育的促进作用，对于各种线性和非线性模型来说都是难以解释的，至今还没 

有人对变温促进发育的机制提出台理的假说。 

二、关于酶活性研究的一个例子 

酶活性与温度的关系大体星钟形曲线，酶活性达到最大时的温度称为 “最适温度”“ 。 

但是，即使是同一个体 ，体 内不同种类酶的最适温度一般也是不同的。为了进一 步 证 实 这 

车文 承马 世驻 先 生审 闻并 提 出宝 贵意见 ，特 此致 谢 

奉立于1衄7年 1月17日收到． 
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点 我们以狭翅雏蝗Chorthippus dubius(Zub．)为对象，研究了其淀粉酶和葡萄糖氧化酶 

活性与温度的关系。 

1．研究方法 

(1)淀粉酶活性的测定 

原理 按Bcrnfeld方法“ ．在淀粉酶的作用下，淀粉释放出麦芽糖，然后通过预4定麦 

芽糖还原3，5-二硝基水杨酸的能力测定酶活性。 

试剂 a．溶解 1克可溶性淀粉于100毫升0．02tool磷酸缓冲液中，溶液含0．067moi NaCl， 

pH6．9 b．在室温下溶解1克3，5-二硝基水杨酸于20毫升2tool NaOH和50毫升蒸馏水 中，加 

30克四水 (台)洒石酸钾钠，加蒸馏水至100毫升。配制好 的溶液不能接触 CO 。 

酶液的制备 取1O头狭翅雏蝗成虫，去掉附肢与腹部 ，将头，胸部剪碎 ，放 ^ 研 磨 器 

中，加入2O毫升0．02molN酸缓冲溶液，磨碎后，以4000转／分 的速度离心 30分钟，保留上 

清液，上请液即为粗制匀浆液。 

操作步骤 1毫升粗制匀浆液与1毫升可溶性淀粉液在10℃、15％、20℃、25％，30~C、 

35℃、40~(2和45~C水浴中各保温 3分钟 通过加 2毫升水杨酸试剂使反应中止，然后在沸水 

中加热 5分钟，再用流动自来水冷却后，于 540毫微米处以分光光度计测定光密度 值。 空 

白溶液的制备与上相同，只是在于可溶性淀粉液混合前，匀浆液置沸水中使酶受热变性。 

(2)葡萄糖氧化酶的活性测定： 

原理 按Hugget方法” 

葡萄糖+H O-1-O 萝彗复韭堕 葡萄糖酸+H O。 

H 0 +还原性染料 过氢1七塑堕 氧化性染料 (有色)+2H O 

试剂 a．0．5M NaH PO ·2H O溶液用2N NaOH调至pH7．0，制得缓冲溶液。b．染色 

剂 用95％乙醇配制含 1 的邻联 (二)茴香胺溶液，取 0．5毫升用磷 酸缓冲稀释至 1 00毫 

升 ．用2N NaOH调至pH7．0 c．15 葡萄糖溶液。 

酶液的制备：同淀粉酶。 

操作 步骤 2毫升粗制匀浆加 1毫升葡萄糖溶液，加 1毫 升 染 色 剂，在10"C、1522、 

20％、25cC，30％、35~C，40％、45℃下各保温10分钟，然后加热使酶变性中止反应 (在沸 

水 中煮 5分钟) ，在 420毫微米处以分光光度计测 

是在加葡萄糖 液前，匀浆液须置沸水中使酶受 

热变性。 

所测得的葡萄糖氧化酶活性实际上是葡萄 

糖氧化酶和过氧化氢酶的总的表观活性。 

2．结果 

淀粉酶和葡萄糖氧化酶活性与温度的关系 

由图 1表明 两条曲线都大致为钟形 ，但曲线 

顶点 (最大活性)所对应的温度 (最适温度) 

却不同。淀粉酶的最适强度为25℃，葡萄糖氧 

化酶为 30~C，可见 ，不同的酶通常具有不同的最 

光密度值。空白液制备步骤与上相同，只 
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适温度。 

三、关于变温促进发育的酶学解释 

§卷 

1．变沮促进发育的评价 

在研究变温对昆虫发育的促进作用时，首先必须确定变温是否促进了发育。人们在比较 

变温与恒温下 的发育速率时，恒温下的发育速率通常采用的是与变温的温度平均值相等的恒 

定温度下的发 育速率。如在 r ，r：两点变温 (时间相等)时，变温下 的发育速率可表示为 

R y e,(r ，r：) 恒温下的发育速率则取R⋯(r ，r )=R⋯(半 )。但是，实际上 

=  即不能代表r 或r：对R的影响，也不能代表T 与T z的共同影响。相应恒温下 

的发育速率应该为R⋯(r ，rt)=里 三 专墨 
发育速率与温度的关系大致呈s形曲线 (图 2)，按此衄线 ，若以R⋯ (r-，r )=R⋯  

(! )代表恒温下的发育速率与R (Tt
，Tt)进行比较 ，那么，即使变温实际上对发 

育无甚影响．也会得 出变温促进或抑制了发育这一结论。 

若变温对发育无影响 则 R⋯ ( t，了'：)=R⋯ ( 。， ：)= 

按s形曲线，在低温区有t R⋯ (T：)一R⋯ ff)>R 。 I亍)一R⋯ (Tt)薯 + 

墅单  一>R⋯ )，即R⋯(T ，T )：R⋯(T ，Tt)>R⋯( ) (1) 
。 。 ● 

在高温区有：R⋯ (T z)一R⋯ (T)<R 。。(丁) 

一 R⋯ (r ) < 

R⋯  ) 

即 R，i (TI，Ti)=Rij。(Tl，Tt)<Rij。， 

( ) (2) 

在中温区 (适温区)有：R⋯ (T )一R⋯ (亍) 

TI) ．墨 + 。 R) 

。 ●nd 口日' f?) 

( 

● 

维普资讯 http://www.cqvip.com 

http://www.cqvip.com


● 

● 

2缚j 王智翔等；变温促进昆虫发育的酶学解释 109 

口T(Tj，T )= I，T )NR⋯(孕 ) (3) 

可见，在变温不影响发育速率时，若取R⋯ (T ，T z)=R⋯ ( )，也会得出变温 

促进 (1)或抑制 (2)发育。因此 ，采用R⋯ (T。，T )=R⋯ ( )代表相应恒温 

下的发育速率是错误的。 

2．变 温促进发 育的酶学解释 - ． 

首先必须明确 以下两点。 

(1)发育速率实际上是代谢速率的表现，从本质上说是 由昆虫体 内无数生化反应所决 

定 的 每一步生化反应所需酶不同。 

(2)不同酶，其活性与温度的关系不同，即使同种个体，体内不同种类酶的最大活性 

温度不同。 

食物进入虫体 ，经消化、吸收，成为可利用的代谢产物 通过一系列的代谢过程 。产生 

供虫体利用的能量和所需物质。整个代谢可看作一网状结构，但其最基本途径是由三羧酸循 

环和氧化呼吸链所 构成的一链状结构。为了简便 ，可示为t 

E E b E} E d E。 E- 

这样，我们以耐 表产生的虫体所需物质和能量，x的产生速率就代表虫体的代谢速率。 

显然，在任何条件下，x的产生速率均由 

该链中最慢的一步反应所决定。酶活性与温度 

的关系大致呈钟形曲线，但同一虫体不同的酶 

与温度的关系不一样。我们测定的淀粉酶与葡 

萄糖氧化酶的活性与温度的关系就具有这两种 

特性。 

在某一温度下 ，代谢链中可能是某一种酶· 

活性最低 ，起限速作用，在另一温度下 ，则可 

能另一种酶活性最低，起限速作用。发育速 率 

与温度的关系实质上是代谢链中所有酶活性与 

温度关系的综合表现。这种关 系 从 下 圈 (圈 

3)清楚可见。 

母 3 两种酶(1tD~酶E)所击定的生育 

建率与温度美景 

Fig
．

3 relatiosship between e】。p皿ent 

which b def~rmiaed hy tfo kinds of enzyms 

(enzym D and enzym E)and 'temp~ tm-e 

Sharpe-DeMichel在推导其模型时的第一条假设就是发育速 率是 由单一的速率控翩酶所 

决定的，并由此推导出发育速率与温度关系模型 z 

RD= !! ： ! — —  
1十e‘厶 ‘一Mi~／T)／R+et△SH一△F ／T)／R 
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其中， =△s 8-】n( ,／h)，R。为发育速率，k、“和 R是物理常 数； 、△Hj、ASL、 

△吼 、AS~$HAHH是特定参数，T是变量 (绝对温度)。 

这实际上就是酶活性与温度关系的理论模型。本文将它作为一种酶的酶活性与温度关系 

模型予 以接受。那么 对于不同的酶 模型的区别只是参数不 同。 

按前面分析．发育速率实 际上由一系列酶控制，那么，任一温度下的发育速率就可表示 

为R=Min{R，(T)，t：1，2，3，⋯ )，n为速率控制酶的种类数，从数学上说 ，Min(R (T)， 

=1，2，3，⋯ }与R (T)是很不相同的。所以，用 R (r)代表发育速率与温度的关系是不妥 

当的 。 

当然 ，我们不可能知道所有酶的活性与温度的关系，理论上，也就无 法 了 解 R=Min． 

{R (T)，i_1，2，3，⋯n)、但是，上述分析不仅可以帮助我们弄清发育速率与温度关系的 买 

质，而且可以帮助我们解释变温对发育的促进作用。 

E E 6 E E d Ei E± E 

我们假定在反应链 A—÷B—÷G— D—÷E— F—÷ ⋯⋯—÷w—÷x中，T1时 ． 

催化D-,-E的酶E a为限速酶}T。时，催化E—F的酶E。为限速酶。如图 3所示 ，左边曲线为 

酶E拍目活性曲线，右边为酶E 的活性曲线，由此得下面结果； ’ 

在恒温条件下 若温度为Tt，经过t时间后，D的产量为Pd(T )，E的产量为 P。(T1)， 

F的产量为Pf(T ) 因为T 时E 为限速酶，故在t时间内由酶E￡催化产生的D只能有部分经 

酶E 健化转变为E，而所产生的E则可全部由酶E 催化转变为F，所以，此时的终产物 的 产 

量为P (T1)=P (T1)=P，(T )≤ ( I)， 裁余的 为 4 (T P (T )一P。(TI)，若 

以反应速率表示，则为R (T1)=R。(T1)=Rf(TI)≤R (T )。 

若温度为 Tt，经过t时间后，D的产 量 为 P (T )，墨的产量为 P (T )，F的产量为 

P，(T )，因为T。时E 为限速酶，故在 t时间内由酶E 催化产生的E只能有部分经酶E 催化 

转变为F，另一部分则过剩。因此，此时的终产物x的产量 为 P (T )：Pf(T )≤P (r )， 

过剩的、E为 AP (T )=P (T 2)一Pf( 2)。若以反应速率 表 示 ，则 为 R ( 2)=Rf(T 2)≤ 

R。( 2)。 

1 

当温度在 、T 两点变动，即在Tt，T z各持续—}t时间时，则可通过在不同的温度下 

交替利用在另一温度下的过剩量而使总的终产物产量增加，即反应速率快。具体推导如下： 

1 1 

①当温度为T 时，经 t时间，如前面推导，此时终产物的产量为 (T )=—} P (T ) 

÷ r ÷Pf(r1)。 

②当温度变为T：后，经÷t时间，如前面推导，此时终产物的产量为 ( )= 1 (TD 

= —}P，(T z)。同时，E的过剩量为△P ( z)=÷P ( )一÷P r(T )。 

⑧当温度再变回到r 时，此时的终产物产量不仅包括前面所得的}P (r )= P，．(r：) 

t 

● 
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硷 估，土 l i揖崖时，该时1日j内酶 E e催化过剩的 E~AP'(T 2)]所得的 A (T1)=at；· 

(T。)，敞此时的终产物产量为： ( )=÷ ( )+4 ( )= 1 ( )+手P。( z) 

一  

Pf(T 

台并②与③，那么在整个时间内所产生的终产物 x的产量为。 

T z)=一 1 T ) 1 T【)+

2

1 T )
一 ÷Pf(T ) 

=i1 P (T )+—}P (T )+}P (T ) 

= ÷ T。) T1 P (T：) 

总的反应速率为 R'ATl，T 2)= 1 R (T
．

)+ l21一R (T 
2) 

比较变温与恒温下的发育速率，有。 

在T．、T 2两点变温下 ，发育速率 R⋯ (Tl，T )= i1 R
。

(T．)+— 1 R
．
(T 2)。 

相应恒温下的发育速率为R⋯ (Tl，T z)= R}i (T1)+R⋯ (T 0) 

～
R (T1)+ R F(T 2) 

2 

=丁1 R )+专Rf(T ) 
因为R (T：)≥Rf(T 2)，所 以R，。 (Tl，T：)≥R⋯ (Tl，T：)，可见，变温促进了发育。 

四、讨 论 

1．关于发育速率与温度关系研究的众多模型中，从应用角度讲，最适用的仍是线性模 

型，从理论上说，真正有前景的仍是建立在化学动力学与酶学动力 学 基 础 上 的 ,Iohnson， 

Hultln和Sharpe-DeMiehel模型。 

2．变温是否确实促进 了变温动物的发育，几十年来研究者得出了各种各样的结论。有 

的认为变温对发育有促进作用“ “’“ ，有的认为变温对发育有抑制作用 有的认为与温 

度的变幅与取值范围有关 “ ’“’“ ” 。但 是 ，这些实验结果一方面同研究者所选择的研究对 

象、实验方法有关 ，男一方面 ，也是更重要的一方面，同研究者在比较变温与恒温下的发育速率 

时，恒温下的发育速率是取R 。．(TI,T z)=R 。 ( 号 )，还是取R⋯(T}，T；) 
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[R 。 (T )+R⋯ (T z)],／2有关。Dudwig取前者，并得出结论 ：对于两点变温下的发 

育速率，a．如果一点温度高于发育最适温度，另一点温度介于谰值温度与最适温度之间，则 

发育速率下降。b．如果两点温度均介于阈值温度和最适温度之间，则发育速率与恒温一致。 

c．如果一点温度介于阀门值温度与最适温度之间，而另一点温度低于阀值 温度 ，则发育速率增 

加。实际上，只要发育速率与温度的关系为 s形曲线，就必然得出这一结论，如我们在文中 

所述，由于相应恒温下的发育速率选择不当，这一结论实际上并不真正反应变 温 的 作 用。 

Harries选择R⋯ (T1,T )=堡  ! ! 
， 得出结论⋯ 】：在所有情况 下，变 温 

都促进 了发育 由干R⋯ (Tt，T z)选择正确，其结论也就更有说服力。 

而且，我们分析 Mellors，Yeargan的宴验数据 。_” ，也发现，对这些实验数 据，若 

取R⋯ (T ，了1 )=R⋯ (! )
． 则变温是否促进了发育与温度的取值范围有关}若取 

R⋯ <T ，T )： )+R⋯ (T 2) 
2 ，则在所有的温度范围内，变温都促进了发育。 

3．按照本文关于变温促进发育的酶学解释，可以得 出结论：在所有温度条件下，变温 

时的发育速率均大于相应恒温下的发育速率，只是 当只有一 种酶对发育速率起控制作用时， 

才等于相应恒温下的发育速率。 

象昆虫这类变温动物，由于长期处在变动的环境条件下，其生理生化特性也就变得更为 

适应变动的环境，而恒定 的环境表现为不适。正如马世骏在变境成长理论中所指出的 。 

对于昆虫来说，由于 自然环境经常变化，使得历史环境形成的生态学特性与现时环境处于不 

断发生的矛盾之中，正由于这些矛盾所给予的选择 与锻炼作用，使 昆虫新的生态学特性得 以 

形成，并使得适合于变动环境 的特性得以巩 固下来。可见，我们关于变温有利于个体发育的 

酶学解释，也为马世骏的变境成长理论提供了酶学依据。 
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ENZYM0L0GICAL EXPLANATl0N FOR ALTERNATING 

TEMPERATURE ACCELERATING THE DEVELOPMENT 

RATE OF lNSECT 

W ang Zhlxiang 

(In~itute o，ZOOlOgy, 

Chen Yonglin 

Acadertlia Sfnica 

The studY on the relationship between the development rate of insect and re- 

mperature is reviewed in this paper． This paper．suggests that the models based 

0n chemical and enzymologica] kinetics can reveal the essence of the relationship 

between the development rate and temperature． 

The discussions about how commenting ou the effects of aheznating tempera— 

tare on development rate indicate：when comparing the development rate at alterna— 

ting temperature with that at constant temperature， the devolopment rate at const— 

ant temperature should be expressed as R⋯ (Tl，T 2)=[R⋯ (T1)／2+R⋯ (T 2)]／2 

instead of R⋯ (Tl，T 2)≈R⋯ ((TI+Ti)／2)．When approaching the relationship 
between insect development rate and temperature， this paper suggests： 

(1)Development rate is in fact the mani{estation of the metabolic rate． In 

essence． it is detezmined by all blochemical reactions ．n insect body．Each reaction 

needs d~ferent enzymes． 

(2)Different kinds of enzymes have different optimum temperatures， even if 

for the same insect．So，at different temperatures the enzyme which Jimlts the de— 
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velopment rate is different
．
Development rate is in fact the comprehensive mani～ 

festation of the relationship between the all enzymes ae．d temperature． 

E 。 E b E E d E E E 

For metabolism chain A——— B —— C ——— D——— E——— F —— ⋯ ⋯ —— X ．jf tern一 

peraturc is constant， because enzyme E is rate liraited enzyme at T ， the de- ’ 

velopment ral e R⋯ (T1)=R (T1)=Rf(T1)，here，R (T L)and R，(T1) are the 

producing ral e of middle prcducls E r．d F； while enzyme E。 iS rate limited ’ 

enzyme at t 2，the development rate R⋯ (T 2)=R，(T 2)≤R (T 2)．If the tempera— 

ture alternales betw een TI and T 2 in same interval， insect at olle temFeralure l 

can accelcrate development by Utilizirg thc ；c(vmul aled m?ddle !ereducl S t f e 

other temperalure． "[hat is， (]) when teml：eralure is T¨ the dcvelo~merit rate 

1 1 

R⋯ (T 2)=‘ R『(T 2)≤÷ R (T)，but the middle Frodu ct E is partly accrmula— 

ted；(2)when temperature 

development by converting 

changes to T L， because 

1hc aceumulal ed Frcduet 

enzyme E can accelerate 

E at T： 1o F， 1卜e develop— 

menl rate R (T1)= 1 R (T
1

)= 1 R (T 
2

)一 1
一

R，(T：)． Thus， during 1he 

wh。le time( )，the devel。pment rate R (r1，r 2)=_1 R (r
1
)+i1 R (T 2)

， 

while the d evelopment rate at correspond g onslant temperature is R⋯ (TI，T 2) 

：  R (T )+ Rf(T：)．Because Rf(r 2)≤R (r )，we can c。nclude R⋯ (T1， 

Ti)≥R⋯ (Tl，T 2)． 

Key WO rd s：ahernating temperature， insect，development，enzymes． 
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