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摘 要 

昆虫种群内个体投育速率上柏差异是它们生长发育过程中的基本特征2一．本文评论了几种模拟 昆 

虫发育历期分布的方法，介绍了昆虫发育所搠丹布的一屙形性质( me shape-property) ，并以槐蚜和萝 t 

h蚜为戗具体闸连了 同形性质。在昆虫种群发育历期分布模拟中的直用．结 果襄明，谜一方法茼便品行． 

敢皋隹好，适甩于自嚣强度下种群发育进度的预铡和模拟． ， 

关_调 ：昆虫，发育所 ，模拟· 

昆虫种群内个体问发育速率上的差异是它们生长发育过程中的基本特征之～。要正确预 

测或模拟种群的整个发生过程，如某一虫态的始见期，始盛期、高峰期，盛末期，或某一时 

刻发育到某～虫态的个体比例等等，一必须考虑这一特征。 

本文首先评论几种模拟昆虫发育历期分布的方法，然后介绍昆虫发育历期分布的 。同形 

性质(Same shape-property) ，最后以挑蚜和萝 蚜孤雌胎生型为侧具 体阐述“同形性质一在 

昆虫种群发育历期分布模拟中的应用。 

一

、 几种模拟方法的评述 

昆虫生长发育过程中，温度是影响最显著的一个生态因子。对于昆虫发育历期与环境温 

度问的定量关系，前人提出过不少经验或理论公式 “ 。但这些公式大多基于种群在 一 系列 

恒温下的平均发育速度(即平均发育历期的倒数)，未考虑个体问的差异。事实上，同一恒温 

下饲养的个体常发育快慢不一，形成一个发育历期(或发育速率)的分布(如图 1)。发育历期 

是一个连续随机变量，但由于试验只能定时观察，故将其作为离散随机变最处理。试验中观 

察间隔的长短决定所得频率分布的精度。将观察间隔作为组距，并假定每～组区间内的频率 

均匀分布，将这些组值段频率进行加权计算得到平均发育历期。如图l所示，昆虫发育历期 

的分布一般是正偏斜型，而发育速率的分布则趋于对称 。 

我们可以用不同的方法把种群内个体间这种差异考虑到预铡和模拟中去。基本的步骤包 

括；(1)选择变量，即历期或速率f(2)确定额率分布的模拟形式}(3)确定描述频率分布 

的函数公式’(4)将函数公式结合到种群模型中去。 

Monte CaHo法利用拟随机数来计算种群内个体的发育历期 。概括地说，每次选择的拟 

随机数代表一个累计概率值。有了这一概率值，就可通过依试验数据确定的累计发育概率函 

·胡莘教授、高楹 剖教授提供部升试验证备，中国科学皖动物所丁岩镘研究员、 车技程家宣先生对初稿提出惨政意 

见．在此一并幕谢． 
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数估算出任一个体的发育历期。此法明显的缺点是需要存贮单元多，计算费时，难以应用。 

Stinner等、Logan等提出了一种经验法 。这种方法概括起来分为三步：(1)确定种 

群在各恒温下10 、50 、90 (这些百分率可另定)的个体完成发育的历期，将这些历期转 

换为发育速率，用一曲线公式分别拟台各个百分率的发育速率与温度的关系，(2)利用上述 

求得的各个曲线公式积分计算 自然条件下10 、50 、90％个体完成发育的 日期}(3)应用 
～ 个经验公式来拟台第二步获得的日期与累计发育相对频率值，从而获得一个发育历期累计 

相对频率的连续分布。但此法明显的缺陷是，首先，恒温下的试验数据往往不能直接提供各 

个百分率个体完成发育的具体历期，故需要从数据中估出，而这在相对观察 隔较长时(如高 

耋 姐无数 f 

／ 

／ 、、

＼ ／ 

| 

八 
发育速率 

圈 1 槛蚜有翘型(共133头)在14．a 下发育历期和发育速率 

(1／历期天戢)的相对频率分布 
Fig．I Distrlbatlons of relative frequee~ of developm- 

e正士tj皿酋 f卅 )aⅡd dPrelopm朗 t r矗t曲 (1ower) 

ahte M H pers~cae under 14 3℃ 

温下)常会有较大的误差。其次，此法需要 

拟合并应用多个发育速率与温度的曲线公 

式，计算上比较繁琐。另外，当短期内温度 

波动较大时，很难找 出一个适当的函数来 

描述发育历期累计相对频率的连续分布。 

Sharpe等和 Curry 等通过对变温动物 

发育速率的控制机制的研究，提出了昆虫 

发育历期分布的“同形性质*。这一发现使 

昆虫发育历期分布的模拟方法有了新的进 

展 。 

二、“同形性质”及其在 发育 历 

期分布模拟中的应用 
Sharpc等根据昆虫的许 多特征(例 如 

头宽、翅展、体重等等)都是对称分 布 的 

现象，假定昆虫种群发育速率控制酶的分 

布对称于遗传上决定的某一平均浓度，由 

此导致发育速率的对称分布，而发育历期 

的正偏斜分布是这一对称分布转换后的一 

种必然结果 (参见图1)。由于速率控制 

酶的分布是种的遗传特性，故同一种群在 

不同恒温下的发育速率分布形式 个体间相对差异应为一致。Sharpe等 比较了墨西哥棉铃象 

Anthonomus grand~s 和棉跣盲蝽Pseudatomoscetis seriatus各自在不同恒温下的发育速率 

分布 ，发现每 ～ 昆虫的变异系数基本不随温度变化。我们对桃蚜 萝 h蚜各自的发育速 

率分布进行了类似的比较，结果和他们的相似(如表1)。由于发育历期只是发育速率的一种转 

换形式(耐数)，故发育速率分布的内在一致性必然导致发育历期分布的内在一致性。因此， 

只要取一个常态化的相对历期消除温度的影响，如以各温度下每～组个体的发育历期除以所 

在温度下所有个体的加权平均发育历期作为常态历期，同一种群在不同恒温下的发育历期分 

布必然趋于一致(参见图 2)。这就是所谓昆虫发育历期分布的“同形性质 ”· 

在实践中，许多因子使得根据试验数据计算出的不同温度下的常态历期相对频率分布很 

一 

l- ．． 。。。。 ．_十̈ ，， ～ 
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少完全一致。例如 ，不同温度下的观察问隔的相对长度往往不一，这必然导致分 布 型 的 差 

异。样本大小影响数据的精度，进而影响分布型。另外，在不利的温度条件下由于个体间对 

极端温度的忍耐能力不一而往往出现造择死亡，使发育历期的差异减小 7 J。但经验 表 明， 

只要样本大(一般每一温度下i00头以上)，观察的间隔适当，不同温度下的常态历期相 对额 

率分布一般是很相似的。 、 

我们可以通过累计发育相对频率分布的形式来利用 同形性质 模拟昆虫发育历期的分 

布。由于昆虫的发育速率随温度变化，一个种群在不同温度下的累计发育相对频率分布互相 

分离。但根据。同形性质一将历期常态化后，这些分布就会相互重合 (图2)，然后就可选择一 

个适当的经验公式来拟合常态历期的累计相对频率分布。根据Wagner等 ，和我们的尝试， 

下列三个参数的Weibull函数一般拟合效果比较满意，即 

F( )=1一exp(一[( —T)一 ] ) 

其中：F( )常态历期x时完成发育的个体比例 (O一 1) 

T、 、B为常数。 - 

现在的问题是如何确定变温下任一时刻的常态历期 。如前所述，在任一恒温条 件 下： 

常态历期=望{ 

由于完成某一阶段发育所需的热量输入 (温度×时间)是一常量，故实际上， 

每一组个体完成发育时的累计热量输入 帚念扔剐
。—]并看下 亍平两丽嚅甄 孽一  

显然，常态历期就是一批同时出生(或同时进入某一发育阶段)的个体平均已接受的总热量与 

完成任一给定阶段发育平均所需热量的比值，是平均发育进度的一种描述形式。在建立发育 

速度与温度的函数关系时，将平均发育历期的倒数作为发育速率，这实际上是将完成该阶段 

发育平均所需热量视作 1进行计算。因此在变温条件下，只要按照平均发育速率与温度的函 

数公式依次积分并累计，任一时刻的累计值就是从开始到当时的累计热量输入与平均所需热 

量的比值，即常态历期x。有了常态历期，就可根据拟合的Weibull函数计算出完成发育的个 

体比例。由上述可见，对种群内不同时间出生(或不同时问进入某一发育阶段)的个体，得分 

批计算各自的常态历期，然后计算每批个体中完成特定阶段发育的比例，最后累计出整个种 

群内完成特定发育阶段的比例 ，。注意，在把不同温度下的相对频率分布常态化时，也可以 

中位历期(或其它值)作为常态参数，即以每一组个体的发育历期除以所在温度下 中位历期作 

为常态历期。但需注意平均发育速率与温度的函数公式也必须是 以中位历期的倒数建立的， 

使两者统一，作出正确的计算。 

三、例证研究 

1． 拂蚜，萝 卜蚜发育历期分布的凄拟 

我们最近详细观察了桃蚜的有翅型和无翅型、萝 蚜的有翅型和无翅型在一系列恒温下 

从出生至羽化为成蚜的发育历期，表 1给出了桃蚜有翅型在不同温度下的发育速率平均值、 

标准差和变异系数由表 1可见发育速率的离散度基本一致，其所表现出的随温度上升而增大 
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寰 1 撬蚜有趣蟊!在恒沮下的发育速率 

(平均每天发育 ) 
T-ble 1 Mean，standard devtanon and percent 

deviation of development rates of alate 

M yzus persicae under constant temperatures 

常志 期x 坍 p 发 朋 

砸 2 辅 有翘型在6个恒温下的发育历期和常卷历 

期摹计相 对 叛率 抒布 

Fi ．2 Distributioms Of~mulatlve r~lative frequeacy 

of development times(upper)wzld Jaormalized 

develop—merit ti皿es(1ower>0f Mate Myzus 

persfca0 uⅡder six constant temperatares 

的现 象可能是 由于观察间隔的相对长度在 

高温下较长所致 (不同温度下都是每天定 

时观察一次)。桃蚜无翅型和萝 b蚜的有翅 

型及无翅型的情况都与此相似。 

我们按照上面的方法，计算出各型在 

不同温度下的常态历期累计发 育 相 对 频 

率，结果表明，除了在死亡率很高的极端 

温度下 (如桃蚜有翅型在6．2℃下)和相对 

观察间隔过长的高温下(如桃蚜的 24—27 

℃，整个羽化期只观察 了2—3次)，同一 

种型的所有分布十分相似 (如图2)。弃去 

那些因死亡率高，相对观察间隔过长或样 

本太少的数据，然后用 Weibu11函数拟台 

每一种型的累计相对频率，参数迭代终值 

及拟台效果见表2、图2。 

表 2的结果表明，无论是 以平均历期 

或中位历期作为常态参数，各个种型的累 

计发育相对频率的分布均服从于 wdbuIJ 

函数。这从统计上证实了这两种蚜虫发育 

历期分布上的 。同 形性质 。Wagner等对 

16种昆虫不同发育阶段的发育历期数据进 

行了相似的分析 ，结果与上述一致 。以 

中位发育历期作为常态参数，常态历期的 

频率分布更趋于一致。这是因为中位历期 

不受极端值的影响，且以中位历期作为常 

态参数使得所有分布在累计相 对 频 率 为 

O．5这一点上重台。以平均历期作为 常 态 

参数，效果也很好。这说明完全可以用平 

均发育历期的倒数作为平均发育速率，然 

后建立发育速率与温度的函数关系，再结 

合上述累计发育相对频率的模拟，计算昆虫在自然条件下的发育进度。 

2． 槐蚜、萝 h蚜种群在自然温度下发育进度的接拟 

我 们根据桃蚜、萝 蚜在不同温度条件下的平均发育历期，发现它们的发育速率 (平均 

每天发育 ) (T)和温度T的关系遵循l。gistic曲线： 

(T)=1  

式中 、口、b为常数。然后以Ma quardt阻尼最小二乘 法拟台每一种型上述曲线关系。 表 3列 
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出了参数选代终值和残差的均方根，可见拟台程度很高。 
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图 a 挑蚜 萝 h蚜在5组自然温度下的疆杷进度与模拟绪果的 比鞋 

点为实测值。线为摸拉值，箭头示各试验开始丑期． 

Fig 3 Comparison 0f obs~-'red(dots)attd simulated(1ines)adult emergence 0f M yzus perslcae 

End Lipa 诂 erysiml under five natural temper~tu regim~ ． 
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襄 5 用Iogistjc曲墁公式拟台槐蚜在6—27℃ 萝 卜婿在8—28℃恒温下日平均发育 ％ 

与温度关系的参数选代终值殛殖差均方根 
Table S Parameter values of logistic curve describing the relationships between tern 

perature end developm ent rate of M yzus persiea and Lipaphis erys~mi under 

constanl conditions 

我们应用这些发育速率与温度关系的曲线公式，根据每小时的平均温度积分并累积计算 

同时出生的各批个体在任一温度下的平均发育进度，即常态历期 ，再以此通过相应的Wei- 

bullx函数计算出各批个体中在各时问点上羽化为成蚜的比例。对1985年12月至1986年6月在田 

间养虫室内 5次试验中l4个试验群的发育进度进行了模拟。各次试验期间的平均温度依次为 

4．59％，9．96％、11．32％．16．85℃和26．15℃，每一试验群个体均同时出生，发育到 成 蚜 

的虫数30—7O头不等。图3的结果表明，模拟棚 ∈测的相当接近。将每个试验群的各个实测值 

(羽化 )和相应的模拟值均作反正弦转换，然后进行x 检验，结果表明，差异均未达到5％ 

水准。 

四、讨论和小结 

本 文 提 出 的 常 态 发 育历期累计相对频率的计算和曲线模拟方法与前人的有所不同。 

例如，Wagner等 提出根据每一温度下的累计相对频率的观察值通过 内插 法计 算 出 1 、 

5 、10 、15 、⋯⋯100 的个体完成发育的历期，再用这22个历期分别除以 中 位 历 期 

(或平均历期)，得到各温度下的累计发育相对频率的所谓 r分布，然后计算所有 r分布在22 

个常态历期点上的累计相对频卑加权平均值(以各温度下的虫数为权数)，得到 ～个 公 共 

分布。最后用Weibull函数进行拟台。本文提出的方法是根据试验得到的历期分布直接 计 算 

和模拟的。对桃蚜、萝 蚜发育的拟台结果证实了本文提出的方法的可行性。利用 “同形性 

质 模拟昆虫发育历期的分布，使模拟工作既有了理论基础，又简便易行，确是种群预测和模 

拟工作所可取的。当然，尽管在一般情况下温度是影响 昆虫发育速率最显著的生态因子，但 

湿度、光照、食料状况、种群密度等因子都可不同程度地影响发育速度。另外，由于发育速 

率与温度关系是 logistic曲线关系，自然界变温的作用用 日平均温度予以近 似就可能导致较 

大的误差，因此模拟中应采用温度变化的详细数据。如只有目最低、最高温度数据，则可用 

正弦曲线模拟每目温度变化 ，然后再进行计算，一般仍可收到较好的效果。 
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A SlMULATION STUDY ON THE DISTRIBUTl0NS 

OF lNSECT DEVELOPMENT T lME 

Liu Shusheng M eng Xueduo 

(D ep口rtme ol二Ptcrnt Proteeffon，zhefiang Agr “；tnm un ~rsity) 

The variation of development rates among individuals in a Population is one of 

the basic characteristics of insect development．This paper oriefly reviews some of the 

approaches t0 the modeUing of distributions of insect development time，introduces 

the“ me—shape property”concept first put forward by Sharpe ct at．(1977)，and then 

presents a CaSe study in utilizing the same—shape property to simulate the distributions 

of insect development time， using data obtained with Myzus pvrsicae and Lipaphis 

erysim~．The results showsd that tllis simple method is suitable for the prediction and 

simulation of population development under natural temperature conditions． 

Key wo rd s：insect， development time，~mulation． 
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