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温度与昆虫生长发育关系模型的发展与应用
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摘 要 昆虫作为变温动物，对温度变化更为敏感。研究温度变化对昆虫生长、发育的影响有重要理论和实践意

义。目前已构建了多个描述温度与昆虫增长速率的关系模型，用于解释温度对昆虫发育速率的影响。这些模型

大体可分为两类: 没有热动力学基础的纯描述性模型和有热动力学基础的应用性模型。本文在对现有的有关温

度变化与昆虫生长发育关系的 11 个模型进行评述的基础上，结合作者近年来的研究，重点介绍了迄今为止国际

上最为合理的、用以反映温度对昆虫发育速率影响的 Sharpe-Schoolfield-Ikemoto 模型，并利用这些模型拟合了一组

温发育速率数据用以展示这些模型的应用。
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Abstract As ectotherms，the growth and development of insects is affected by temperature． Several mathematical models

have been built to describe the relationship between temperature and the development rate of insects． These models can be

generally divided into two categories; the first are based on thermodynamics whereas the second are not． In this paper，we

comment on eleven mathematical models that attempt to describe the temperature-dependent developmental rates of insects

and emphasize the advantages of the Sharpe-Schoolfield-Ikemoto ( SSI) model with reference to our previous studies． We

consider this model to be the best so far developed． We illustrate the application of the various models with a published

dataset of developmental rate versus temperature．
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1 引 言

进入工业社会以后，由于人类社会发展高度

依赖于化石能源，向大气中排放出大量的二氧化

碳，使得大气中的二氧化碳浓度升高，引发温室效

应，进而导致全球气候变暖。昆虫作为变温动物，
其生长发育对全球气候变暖极为敏感。
有关温度对昆虫生长、发育影响的研究大致

分为两个方面，一个方面是研究温度对昆虫发育

速率的影响，另一个方面是研究温度对昆虫体重

的影响。目前，国际上主要是建立了温度对昆虫
发育速率影响的模型，而这种模型除了适用于描

述温度对发育速率的影响外，还同样适用于描述

温度对昆虫增长速率、内禀增长率、飞行距离等方
面的影响( Huey and Kingsolver，1989 ) 。
在自然界中，对昆虫和其它外温生物( 如蛛形

纲、两爬类、植物) 而言，大致存在着 3 个温度区:
低温区、适温区、高温区 ( Uvarov 1931 ; Campbell
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et al．，1974 ) 。只有在适温区，昆虫发育速率才随
着温度的增加而呈现出线性的增加，所以常常使

用有效积温法则来描述温度对昆虫发育速率的影

响。然而随着全球气候变暖，高温区在昆虫发育
过程中所占的比例增加，因此一个精确的模型还

需要考虑高温对昆虫发育的影响。
自 20 世纪 70 年代开始，国际上一些非线性

模型也相继被构建出来，用以描述温度对昆虫发

育速率的影响。其中大部分模型，比如 Logan 模
型、Taylor 模型、王 － 兰 － 丁模型、表现型模型、去
除平方根的 Ratkowsky 模型、Lactin 模型、Briere 模
型，都属于描述性模型，即没有热动力学基础，只

是能够反映在不同温度下发育速率的变化趋势，

而不能解释形成这种变化趋势的深层次原因。这
些模型还有一个共同特点就是往往以论文第一作

者的姓氏命名。如美国德克萨斯农工大学的
Sharpe 和 DeMichele ( 1977 ) 基于热动力学原理提
出了一个非线性 Sharpe 模型，美国德克萨斯农工
大学的 Schoolfield 等( 1981 ) 在此基础上修改，使
其模型成型，被称之为 Sharpe-Schoolfield 模型，后
来经过日本帝京大学医学部的 Ikemoto ( 2005，
2008 ) 进 一步修改，使之更加完善，被更名为
Sharpe-Schoolfield-Ikemoto( SSI) 模型。此模型不但
提高了对发育数据的拟合优度，较其它非线性模

型相比，还具有更为深远的意义，即可以找出不同

昆 虫 的 内 禀 最 适 温 度 ( intrinsic optimum
temperature) 。本文使用 Gotoh 等( 2010 ) 关于温度
对伊凡氏叶螨 Tetranychus evansi Baker ＆ Pritchard
发育速率影响的研究数据，结合作者最近的研究

成果，对上述模型一一进行评述。除 SSI 模型外，
所有非线性参数模型使用残差平方和( RSS) 、决定
系数( R2 ) 、调整后的决定系数( 即 R2

adj ) 和修正后

的 AIC( 即 AICC) 来评估模型的优劣( Angilletta Jr，
2006 ; Shi and Ge，2010 ) 。其中 AICC 既可以反映
模型的拟合优度又可以反映模型的复杂程度，是

关键性的评估指标，其值越小，表示使用此模型越

合理。它们的计算公式如下:

RSS = ∑
n

i = 1
( r̂ i － ri )

2，

R2 = 1 －
∑

n

i = 1
( r̂ i － ri )

2

∑
n

i = 1
( ri － 珋r)

2
，

R2
adj = 1 － n － 1

n － k
( 1 － R2 ) ，

L = － n
2
·ln( RSS

n
) ，

AICC = － 2L + 2kn / ( n － k － 1 ) 。
此处，n 表示样本量; r̂ i 表示 ri 的理论估计; 珋r

表示发育速率的均值; k 表示模型参数的数量外加
一个误差项。

2 用以描述温发育速率的模型

2. 1 由有效积温法则衍生出的线性模型
根据有效积温法则，在任一温度条件下，昆虫

完成某一特定阶段发育所需要的积温是一个常

数，即: k = D( T － t)
此处，k 指有效积温; T 表示饲养温度; t 表示

发育起点温度，低于此温度，昆虫停止发育; D 表
示在饲养温度下完成发育所需要的天数; 发育速

率 r( 就是发育时间 D 的倒数) 。令 r = 1 /D，b = 1 /
k，t = － a / b，则有一个常规线性模型: r = a + bT

Ikemoto 和 Takai( 2000 ) 提出了另外一个改进
后的线性模型: DT = k + tD
这个模型的因变量为 DT，自变量为 D。有效

积温 k 和发育起点温度 t 成为线性模型的参数。
常规线性模型使用起来比较简单，只要输入

温度和发育速率数据，通过简单的线性回归，即可

求出参数 a 和 b，再进一步计算出有效积温和发育
起点温度。改进后的线性模型可以直接求出有效
积温和发育起点温度，Ikemoto 和 Takai 提出使用
压缩主轴法( reduced major axis) 代替线性回归法
来直接求得参数 k 和 t。作者最近的研究表明，如
果想对比同一种昆虫的 2 个不同发育阶段或者 2
种昆虫相同发育阶段的发育起点温度，改进后的

线性模型可以借助协方差分析来检验 2 个估计的
发育起点温度是否存在统计上的显著性差异( Shi
et al．，2010 ) 。但这 2 个模型都潜在地假设没有
发育终止温度，即不承认高温对发育的限制。而
这显然与观测不符，因为许多实验观察到在超过

一定温度后，昆虫会停止发育。所以线性模型只
适合描述在适温部温度对昆虫发育速率的影响。
图 1 中 a 是作者结合 Gotoh 等( 2010 ) 关于温度对
伊凡氏叶螨 Tetranychus evansi Baker ＆ Pritchard 发
育速率影响的研究数据，展示了改进后的线性模

型的应用，该模型的参数为: a = － 0. 089239723，b
= 0. 007486024，t = 11. 92，k = 133. 58，R2 =
0. 9940。
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图 1 不同数学模型对发育速率数据的拟合
Fig． 1 Fits of different mathematical models on the data of developmental rate

2. 2 Logistic 模型
澳大利亚阿德雷德大学的 Davidson ( 1944 ) 提

出使用 Logistic 模型去描述温度对昆虫发育速率
的影响，这个模型的形式如下:

r = K /［1 + exp( a － bT) ］

此处，r 表示发育速率; T 表示温度; 其余参数均为
常数，其中 K 表示最大的发育速率。

Logistic 模型对于低温区和适温区发育速率数
据的拟合效果好，但是对于高温区发育速率随着

温度的增高而降低的趋势却无法反映，因为这个

模型预测在高温部发育速率将会保持稳定，这与

实验观测的结果不符合。其实，Davidson 验证其
Logistic 模型所使用的发育速率数据在高温区就有

下降的趋势。除此而外，Logistic 模型也无法计算
发育起点温度和发育终止温度。因此，Logistic 并
不适宜用来描述温度对昆虫发育速率的影响。图
1 中 b 展示了 Logistic 的应用，该模型的参数为: K
= 0. 167131702， a = 4. 968374646， b =
0. 215477465。

2. 3 Logan 模型
华盛顿州立大学的 Logan 等( 1976 ) 提出了一

个描述温度对蚜虫发育速率影响的模型:

r = ψ exp ρ( )T － exp ρT2 －
T2 － T( )[ ]δ

此处，r 表示发育速率; T 表示温度; 其余参数
均为常数，其中 T2 表示能够导致发育终止的温度
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上限。此模型实质上是由两部分拼接而成，即低
温区模型和高温区模型，两个模型以最快发育温

度( 能够导致发育时间最短的那个温度，用 Tf 表

示) 为界:

r = ψexp( ρT) ， T ≤ Tf

r = C0 1 － exp －
T2 － T( )[ ]δ

， T ＞ T{ f

这个模型可以描述许多温发育速率数据，具

有很好的描述性，并且可以估计出发育终止温度

( 即 T2 ) ; 但是它属于描述性统计模型，不具有热

动力学基础。此外，这个模型暗含不存发育起点
的假设，因而需要和线性模型配合来求出发育起

点温度。图 1 中 c 展示了 Logan 模型的应用，该模
型的参数为: ψ = 0. 119310537，ρ = 0. 129082816，
T2 = 44. 55，δ = 7. 652471429。

2. 4 Taylor 模型
美国新墨西哥大学的 Taylor ( 1981 ) 使用了截

尾高斯模型来描述温度对昆虫发育速率的影响，

发现此模型适合于描述许多昆虫的发育。所谓截
尾是指截去高斯模型右半部分的尾部。此模型的
形式为:

r = rf·exp － 1
2

T － Tf

T( )
σ

[ ]
2

此处，r 表示发育速率; T 表示温度; 其余参数均为
常数，其中 Tf 表示能够导致发育时间最短的温度，

rf 表示在 Tf 的发育速率，Tσ 是参数。
Taylor 模型的参数较少，只有 3 个，并且高斯

分布是自然界最常见的分布，这个模型作为一种

描述性模型，非常优秀。但是它暗含在最快发育
温度两边温度对发育速率影响的对称性假设，不

符合一些实验观测到的结果，使用具有一定的局

限性。此外，这个模型不能用于求发育起点温度
和发育终止温度。只起到简单描述数据的作用，
更不具有热动力学基础。图 1 中 d 展示了 Taylor
模型的应用，该模型的参数为: rf = 0. 1620，Tf =
36. 52，Tσ = 11. 45。

2. 5 多项式模型
如果不考虑发育起点温度和发育终止温度的

话，还可以使用多项式模型，如下为一元四次模型

( Sandhu et al．，2010 ) :

r = α0 + α1T + α2T
2 + α3T

3 + α4T
4

这个模型则纯粹是一个统计模型，没有丝毫

的热动力学基础，但是往往也可以取得好的拟合

效果。图 1 中 e 展示了一元四次模型的应用，该
模型 的 参 数 为: α0 = － 0. 000000039，α1 = －
0. 000011518， α2 = 0. 000951094， α3 = －
0. 015238614，α4 = 0. 080794257。如果只是单纯追
求残差平方和最小化，还可以使用局域回归模型

( LOESS) 和广义可加模型( GAM) 等非参数拟合方
法。此处不再展示这种非参数拟合方法的应用。

2. 6 王 －兰 －丁模型
王如松等( 1982 ) 提出一个用以描述温度对发

育速率影响的模型，被后继使用者称之为“王 －兰
－丁模型”。此模型的形式如下:
r =

m·{ 1 － exp［－ K1 ( T － T1 ) ］} ·{ 1 － exp［K2 ( T － T2 ) ］}

1 + exp［－ c0 ( T － T0) ］

此处，除了温度 T 和发育速率 r 是变量外; 其
余符号均为参数，其中，T1 表示发育起点温度，T2

表示发育终止温度。
这个模型同样是描述性模型，但是具有较好

的拟合弹性，可以拟合很多昆虫的发育速率数据，

并且能估计出发育起点温度和发育终止温度。但
是模型形状变化较大，有时曲线的形状不太光滑，

特别是在高温区。因为拟合弹性太好，在低温区
因死亡率较高发育速率的数据往往不可靠，该模

型却只根据数据本身产生出拟合结果，预测出不

可靠的理论值，导致对发育起点温度估计不准。
还有一个缺点就是参数过多，模型复杂性程度高。
图 1 中 f 展示了王 －兰 －丁模型的应用，该模型的
参数为: m = 30. 0229，K1 = 0. 000266525，T1 =
12. 35，K2 = 2. 951060200，T2 = 43. 06，c0 = －
0. 232925867，T0 = 43. 73。

2. 7 表现型( Performance) 模型
华盛顿大学的 Huey 和 Stevenson ( 1979 ) 提出

了一个用以描述温度对外温动物运动行为影响的

模型。中国科学院动物研究所的 Shi 等( 2011a )
则进一步发展这个模型用于分析昆虫的温发育速

率。此模型的形式如下:
r = c·{ 1 － exp［－ K1 ( T － T1 ) ］} ·
{ 1 － exp［K2 ( T － T2 ) ］}
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此处，除了温度 T 和发育速率 r 是变量外，其
余符号均为参数。
这个模型在形式上和王 － 兰 － 丁模型非常相

似，但是参数较后者少，并且拟合得到的曲线形状

相对稳定，一般不会产生过度拟合的问题，求出的

发育起点温度和发育终止温度较为可靠。根据
Shi 等( 2011a) 对此模型的解释，该模型具有一定
的热动力学基础。但是较其他非线性模型相比，
模型的参数依然较多。图 1 中 g 展示了表现型模
型的应用，该模型的参数为: c = 29. 8470，K1 =
0. 000275591，T1 = 12. 45，K2 = 0. 159129979，T2 =
47. 39。

2. 8 去除平方根的 Ratkowsky 模型
澳大利亚的 Ratkowsky 等( 1983 ) 提出了一个

与表现型模型形状类似的模型，此模型的原始形

式如下:

槡r = b( T － T1 ) ·{ 1 － exp［c( T － T2 ) ］}

此处，除了温度 T 和发育速率 r 是变量外; 其
余符号均为参数，其中，T1 表示发育起点温度，T2

表示发育终止温度。若允许除去因变量的平方
根，这个模型还可以改写为:

r = b( T － T1 ) ·{ 1 － exp［c( T － T2 ) ］}

作者的研究发现，去除平方根的 Ratkowsky 模
型和表现型模型对发育起点温度和发育终止温度

估计值接近，2 个模型拟合得到的曲线形状也相
似。它们的热动力学原理一致，只是 Ratkowsky 的
前半部分 b ( T － T1 ) 其实是表现型方程前半部分

的一阶泰勒展开( Shi et al．，2011a) 。图 1 中 h 展
示了改进后的去除平方根效应的 Ratkowsky 模型
的应用，该模型的参数为: b = 0. 008108819，T1 =
12. 39，c = 0. 171298492，T2 = 46. 92

2. 9 Lactin 模型
Lactin 等( 1995 ) 基于 Logan 模型推导出一个

新的模型，用以反映温度对蚜虫发育速率的影响。
这个模型可能是目前在温发育速率研究中使用较

多的非线性方程。此模型的形式如下:
r = exp( ρT) － exp［ρTmax － ( Tmax － T) / δ］ + λ
此处，除了温度 T 和发育速率 r 是变量外; 其

余符号均为参数，Tmax表示高温致死温度，而不再

是发育终止温度，尽管这个参数来自于 Logan 模型
中的 T2。如果要求计算发育终止温度，只需要计
算 Lactin 模型与 x 轴的右交点即可。

Lactin 模型是基于 Logan 模型的一种衍生物，
在许多情况下，经过此模型拟合得到的曲线非常

近 似 于 Performance 模 型 和 去 除 平 方 根 的
Rotkowsky 模型，还类似于王 －兰 － 丁模型在低温
部所具有的拟合弹性。但是，这个优点同时也是
个缺点，往往造成对低温部发育速率数据的过度

拟合，得出不正确的发育起点温度，因为很多低温

部的发育速率数据偏大。模型形状较 Performance
模型和去除平方根的 Rotkowsky 模型而言，不十分
稳定。此外，这个模型其实亦是一个描述性模型，
而且在从 Logan 模型的推导过程中参数意义发生
了变异，T2 原本在 Logan 模型中表示曲线和 x 轴
右交点，但是在推导过程中变成了一个高于发育

终止温度的温度 Tmax。因此，单纯从推导过程来
看，Lactin 模型其实是一个失败的推导衍生物。但
是因为 Lactin 模型本身的数学表达式可以很好地
反映温度对昆虫发育速率的影响，所以目前在温

发育速率研究中使用非常流行。如果发育速率受
温度影响的热动力学过程是稳定的，则发育速率

曲线的形状也应该大致稳定。从这个层面上讲，
Lactin 模型不及 Performance 模型和去除平方根的
Rotkowsky 模型那样能产生稳定的曲线形状。图 1
中 i 展示了 Lactin 模型的应用，该模型的参数为: λ
= － 1. 086875061，ρ = 0. 006927455，Tmax = 53. 70，δ
= 4. 687118382。

2. 10 Briere 模型
法国学者 Briere 等( 1999 ) 提出了以下 2 个模

型，用以描述温度对昆虫发育速率的影响。其模
型形式如下:

r =
aT( T － T1 ) T2槡 － T ( Briere － 1 )

aT( T － T1 ) ( T2 － T) 1 / m ( Briere － 2{ )

此处，除了温度 T 和发育速率 r 是变量外; 其
余符号均为参数。
如果参数初始值设置合理的话，Briere 模型可

以很好地拟合数据，并可以给出发育起点温度和

发育终止温度的估计。但是 Briere 的构建同样也
是没有热动力学基础的，属于描述性模型。Briere
模型在低温部对发育起点温度的拟合同样存在着

过度拟合问题，拟合得到的发育起点温度和线性

模型拟合得到的结果不符合，前者要低于后者。
图 1 中 j 和 k 展示了 Briere 模型的应用。Briere －
1 模型的参数: a = 0. 000058000，T1 = 9. 78，T2 =
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44. 87 ; Briere － 2 模型的参数: a = 0. 000039491，T1

= 10. 50，T2 = 46. 80，m = 1. 591209356。

2. 11 改进的 Sharpe-Schoolfiled-Ikemoto 模型
( SSI 模型)

Schoolfield 等( 1981 ) 提出 SS 模型形式如下:

r = ρ ( 25℃ ) ·P2·
T

298
·exp ΔH

≠
A

R
1

298
－ 1( )[ ]T

SS 模型假设所有外温生物体内控制发育速率
或者增长率的酶在 25℃时活性最强，模型中的 P2

表示控制酶在不同温度下处于活化状态之概率，

ρ ( 25℃ ) 表示在 25℃时的发育速率，R 表示综合气体
常数( 1. 987 cal deg － 1 mol － 1 ) ，ΔH≠A 表示活化作用
的焓( cal mol － 1 ) 。T 表示绝对温度( K ) ; r 表示发
育速率( 1 /days) 。此处，P2 的表达式为

P2 =

1

1 + exp ΔHL

R
1

T1 /2L
－ 1( )[ ]T

+ exp ΔHH

R
1

T1 /2H
－ 1( )[ ]T

此处，ΔHL 表示与酶低温失活相联系的焓变

化( cal mol － 1 ) ; ΔHH 表示与酶高温失活相联系的

焓变化( cal mol － 1 ) ; T1 /2L表示能够导致 P2 /2 的低
温( K) ; T1 /2H表示能够导致 P2 /2 的高温( K ) 。在
SS 模型中，自变量为温度 T; 因变量为发育速率 r;
其余所有参数都是常数，可以通过拟合实验数据

得到。
SS 模型具有坚实的热动力学基础，所有参数

均有热动力学含义，并且可以很好地拟合发育速

率数据。但是这个模型参数较多，给拟合带来不
便。此外，这个模型还存在一个重要的问题，就是
实际拟合得到 P2 有时并不是在假设的最适发育

温度 25℃下达到最大值( Shi et al．，2011b ) 。为
此，Ikemoto( 2005，2008 ) 对这个模型做了进一步
改进，提出了 SSI 模型，其模型形式为:

r = ρΦ·P2·
T
TΦ

·exp ΔH
≠
A

R
1
TΦ

－ 1( )[ ]T
Ikemoto 假设不同外温生物控制酶处于活化

状态的最适温度是不同的，用 TΦ ( 被称之为“内禀
最适温度”( intrinsic optimum temperature) 表示，ρΦ
则表示在此温度下的发育速率。为了保证在 TΦ
处 P2 最大化，只要令 dP2 /dT = 0 即可，进而可得:

TΦ =
ΔHL － ΔHH

R·ln －
ΔHL

ΔH( )
H

+
ΔHL

T1 /2L

－
ΔHH

T1 /2H

为了使这个模型更具实用性，Ikemoto ( 2005，
2008 ) 建议:
( 1 ) 对于发育数据中的线性部分进行拟合，使

用改进后的线性模型，即 DT = k + tD 。计算出来
的发育起点温度 t 作为 T1 /2L的估计。注意使用的
是压缩主轴法( reduced major axis) ，对于方程 y = a

+ bx，̂b = ∑ ( yi － 珋y)
2 /∑ ( xi － 珋x)槡

2 ，̂a = 珋y －

b̂珋x 。在拟合过程中使用的温度是摄氏度，得到的 t
是摄 氏 度，需 要 转 化 为 绝 对 温 度 K。 1K =
273. 15℃。
( 2 ) 在 Arrhenius 图( 横坐标为绝对温度的倒

数［1 /K］，纵坐标为发育速率的自然对数［lnr
( T) ］) 中，对线性部分拟合得到曲线的斜率 β，根
据 － Rβ 去估计 ΔH≠A 。之所以能够如此估算，原因

在于在适温部 P2 ≈ 1，于是 β = dln( r) / d( T －1 )

= － T － ΔH≠A /R。在 TΦ 处，ΔH
≠
A = － R·( β + TΦ ) 。

当绝对温度较小时，则有 ΔH≠A = － Rβ。
( 3 ) 在拟合过程中，在内禀最适温度下的发育

速率 ρΦ 始终可以使用( TΦ － t) / k 来推算。其实就
是假设 ρΦ 位于适温部的直线上。
( 4 ) 然后对其它参数给出一定的范围，它们组

合后求出发育速率的理论值和实际观测值之间的

差异，使用 χ2 来反映拟合效果，选取能够引起 χ2

最小的那组参数组合。
在此基础上，作者进一步实现了 SSI 拟合的具

体算法，编写了 R 程序，可用于估计 SSI 模型的所
有参数( 可参看 Shi et al．，2011b) 。还基于 R 软
件开发出 SSI 软件包，专门用于快速拟合 SSI 模型
参数。图 2 展示了 SSI 模型的应用，该模型的参数
为: TΦ = 23. 5，ρΦ = 0. 086682，ΔH≠A = 15230，ΔHL

= － 54500，ΔHH = 42500，T1 /2L = 11. 92，T1 /2H =

38. 67，χ2 = 0. 002710，R2 = 0. 9896。

2. 12 根据 SS 模型所建立的 Van der Have-de
Jong 模型
荷兰乌德勒支大学的 Van der Have 和 de Jong

( 1996 ) 基于 Sharpe-Schoolfield 模型建立了一个用
以描述温度对外温生物体型( 包括体重、体长、翅
长等等) 影响的模型。同时，他们考虑到有些外温
生物体内控制发育速率的酶并不都是在 25℃时活
性最强，于是他们建立了如下模型:

m( T) = m
D
·D = rg ( T) ·rd ( T)
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图 2 SSI 模型对发育速率数据的拟合
Fig． 2 Fit of the SSI model on the data of developmental rate

注: ( A) 灰线表示使用 SSI 模型预测的理论值，实线表示改进后的线性模型，点表示观测值，空心点表示没

有被改进后的线性模型所使用的数据，实心点表示被改进后的线性模型所使用的数据，空心的小方框表示

在 T1 /2L、TΦ、T1 /2H的发育速率; ( B) 曲线表示控制酶在不同温度下处于活化状态之概率( P2 ) ，可以清晰地

看到在 TΦ 处 P2 最大; ( C) SSI 模型在 TΦ 处的切线( 虚线) 和改进后的线性模型( 实线) 的对比; ( D ) 在

Arrhenius 图上，SSI 模型在 1 /TΦ 处的切线平行于通过( 1 /T1 /2L，ln［r( T1 /2L ) ］) 和( 1 /T1 /2H，ln［r( T1 /2H ) ］) 的

直线。

( A) Grey line represents the theoretical values predicted by the SSI model; solid line represents the

predicted values by the modified linear model; circles represent the observations; open circles represent the data

that were not used by the modified linear model; closed circles represent the data used by the modified linear

model; the open rectangles represent the developmental rates at T1 /2L，TΦ and T1 /2H，respectively． ( B ) Curve

represents the probability of enzyme being in the active state ( P2 ) ． It is obviously maximal at TΦ ． ( C )

Comparison between the tangent of the SSI model ( dashed line) and the modified linear model ( dark solid line) ．

( D) On the Arrhenius plot，the tangent of the SSI model at 1 /TΦ runs parallel with the line passing by the points

of ( 1 /T1 /2L，ln［r( T1 /2L ) ］) and ( 1 /T1 /2H，ln［r( T1 /2H ) ］) ．
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此处，m 表示昆虫在繁殖前期的生物量; D 表
示发育时间; rg ( T) 表示增长速率; rd ( T) 表示发育
速率。他们假设 SS 模型不仅适用于发育速率，也
适用于增长速率。于是有:

m( T) =
ρ ref，g

ρ ref，d

·
P2，g

P2，d

·

exp ΔH≠A，g － ΔH≠A，d
R

1
Tref

－ 1( )[ ]T
此处，假设了 Tref，g = Tref，d = Tref。这个方程

可以很好地拟合不同温度下昆虫体型的观测值。
这里，我们不再展示这个模型的应用。但是我们
需要提出，如果不考虑参数的生物学含义，上述的

其它描述性模型同样可以用来拟合增长速率 rg
( T) ，进而也可以对不同温度下的昆虫体型数据进
行较好的拟合，但是这样做不如使用 SSI 模型或者
SS 模型，因为后者具有良好的热动力学基础。

3 展望

本文总结了目前国际上流行的描述温发育速

率的模型( 除王 －兰 －丁模型外) ，可以看出，描述
性的模型居多，并且各自有其优缺点。根据上述
非线性参数模型( 表 1 ) 对伊凡氏叶螨的发育数据
进行拟合，发现 Taylor 模型的 AICC 最低，说明拟
合的效果较好，这主要是由于 Taylor 模型所含的
参数较少，同时也适应了现有的数据分布。尽管
Briere － 1 模型也取得较好的拟合效果，但是很明
显 Briere － 1 模型和 Briere － 2 模型并不能取得一
致的拟合效果。因为对于其它一些数据，可能

Briere － 2 模型可以取得更好拟合效果。这恰恰说
明 Briere 模型仅仅只是一种描述性模型，即便能
够很好地反映数据，仍然不十分可靠。对于非参
数模型诸如 LOESS，只要设定的移动窗口得当，对
发育速率数据的拟合可以取得更为理想的效果

( 仅仅从 RSS 上来看) 。这要求我们必须使用一种
具有生物学意义的模型，特别是建立在热动力学

基础之上的非线性模型，并且此模型要求所有模

型参数必须具有热动力学意义。
但是基于热动力学构建的 SSI 模型由于日渐

成为此领域的主流模型，这个模型除了能够描述

温度对发育速率的影响外，还可以描述温度对昆

虫生物量的影响。为此，作者进一步实现了 SSI 拟
合的具体算法，开发出 SSI 软件包，专门用于快速
拟合 SSI 模型参数( 可参看 Shi et al．，2011b) 。此
外，SSI 模型拟合得到的 TΦ 还对于进化生物学的
研究具有十分重要的意义。作者最近的研究表
明，分类单元相近( 目前研究到科一级) 的外温生

物，其在适温部的发育速率直线存在一个共同的

交点( Bonato et al．，2011 ) ，对于这些亲缘关系相
近的外温生物的任一发育阶段均存在共同交点，

这些共同交点所对应的横坐标相同，即存在一个

温度，在此温度下，这些外温生物完成的任一发育

阶段所需要的时间是相同的。而不同分类单元所
对应的共同交点不同，这种差异可以用来反映外

温生物的进化关系。TΦ 恰恰反映了这个共同交
点的横坐标( 图 3 ) 。

表 1 模型评估
Table 1 Model estimate

模型 Tf RSS R2 R2
adj AICC

Logistic － 0. 000281 0. 9891 0. 9844 － 101. 66

Logan 36. 85 0. 000712 0. 9724 0. 9539 － 84. 10

Taylor 36. 52 0. 000173 0. 9933 0. 9904 － 106. 97

Polynomial 36. 92 0. 000185 0. 9928 0. 9857 － 87. 94

王 －兰 －丁 37. 02 0. 000228 0. 9911 0. 9705 － 30. 62

Performance 37. 31 0. 000252 0. 9902 0. 9804 － 84. 52

Ratkowsky 37. 23 0. 000250 0. 9903 0. 9838 － 95. 60

Lactin 37. 10 0. 000247 0. 9904 0. 9840 － 95. 75

Briere － 1 37. 02 0. 000214 0. 9917 0. 9881 － 104. 66

Briere － 2 37. 08 0. 000201 0. 9922 0. 9870 － 98. 00
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图 3 共同交点处温度相同假说的示意图
Fig． 3 Illustration of the hypothesis of the common-

intersections sharing the same temperature

注: 不同颜色表示同一分类单元的不同物种; 虚线表示卵

期发育速率; 实线表示幼虫期发育速率; 上下 2 个点分别

表示卵期共同交点和幼虫期共同交点; ti、t j 和 tk 分别表

示物种 i、物种 j和物种 k 的发育起点温度; TΦ 表示共同

交点所具有的相同温度。

Different colors represent different species within a taxon;

the dashed lines represent the egg development rates; the

solid lines represent the larval development rates; the two

closed circles represent the egg and larval common

intersections; ti，t j and tk represent the lower developmental

thresholds of species i， species j and species k，

respectively; TΦ represents the temperature shared by the e

gg and larval common-intersections．

对于非线性模型而言，在实验中最难测定的

就是高温区发育速率的变化趋势。因为根据绝大
多数描述性模型 ( 如 Logan 模型、Performance 模
型、去除平方根的 Ratkowsky 模型、Lactin 模型、王
－兰 －丁模型、Briere 模型) 都预测在高温部发育
速率快速下降，在很小的温度区间，发育速率从极

大值降低到极小值 0。但是由这些模型得出的结
论很难被实验证明，除非研究者首先对这个温度

区间有较准确的估计，然后设置非常小的温度间

隔，在每个温度上使用较大的样本量( 因为高温部

昆虫的死亡率会随着温度的增高而增高) 来进行

验证。尽管许多的研究表明在两个相邻的高温，

一个出现了发育速率接近极大值，而另外一个没

有观察到发育，但是我们并不能就此而认为在这

两个温度之间昆虫发育就一定能够发生，并且发

育速率是遵循诸如 Logan 模型所预测的那样连续。

其实，Taylor 模型和 SSI 模型预测，即便是高温昆
虫存活率高，也不会出现前几种模型所预测的连

续下降。后 2 种模型预测发育速率平缓下降，之
所以在实验中观察到少数高温区发育速率有快速

下降的趋势，也可能是实验误差或高死亡率所引

起的。如果发育速率在最快发育温度( Tf ) 两侧呈

现出不对称分布，Taylor 模型将是不适宜的，SSI 模
型似乎更为合理。图 4 展示了使用 SSI 模型拟合
不同温度下棕榈象甲 Rhynchophorus palmarum 消
化液中 β － 半乳糖苷酶类活性数据( Yapi et al．，
2007 ) 的结果，得到的模型参数为: TΦ = 37. 50，ρΦ
= 0. 581636，ΔH≠A = 8591，ΔHL = － 39500，ΔHH =

46 500，T1 /2L = 15. 88，T1 /2H = 59. 35，χ2 = 0. 012757，

R2 = 0. 9923。可见，SSI 能够很好地拟合高温部的
数据。

尽管 Uvarov ( 1931 ) 早在 80 年前就已经清晰
地阐明了温度对昆虫发育速率的影响，但在当时

缺少适合描述温发育速率的数学模型，更不可能

从控制发育速率的酶活性变化的角度来阐释此问

题。但是遗憾的是，普遍出现了重结果轻理论和
温度梯度设计偏少( 通常为 5 个温度) 的现象。以
最简单的线性模型来说，目前围绕着有效积温法

则，出现了同一种昆虫所有发育阶段的发育起点

温度相同( Jarosik et al．，2002，2004 ; Shi et al．，
2010 ) 、同一分类单元不同物种的发育速率直线存
在共同交点( Ikemoto，2003 ) 、同一分类单元不同
物种所有发育阶段的共同交点对应的温度相同等

假说( Bonato et al．，2011 ) 。在温发育速率研究
中，有一个最基本的统计学问题被忽视了，对于饲

养某种昆虫，该昆虫不同发育阶段( 比如卵期、幼
虫期、蛹期等) 都可以通过线性方程来计算出相应
的发育起点温度，那么这些不同发育阶段的发育

起点温度是否存在统计学上的差异呢? Jarosik 等
( 2002，2004 ) 收集了一些已发表的温发育速率均
值数据，分析得出同一种昆虫或螨类不同发育阶

段的发育起点温度不存在显著性差异的结论，Shi
等( 2010 ) 则提出了 2 种方法可以直接检验不同发
育阶段发育起点温度( 根据单项实验的原始数据

线性拟合得到) 是否存在显著性差异。这 2 种方
法值得在有效积温法则的应用研究中推广。
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图 4 SSI 模 型 对 不 同 温 度 下 棕 榈 象 甲
Rhynchophorus palmarum 消化液中的 β － 半乳糖苷

酶类活性影响的描述 ( Yapi et al．，2007 )

Fig． 4 Description of the SSI model on the effect of

temperature on the beta-galactosidase activity from

the digestive juice of the palm weevil Rhynchophorus

palmarum ( Yapi et al．，2007 )

注: ( A) 在 r － T 图中; ( B) 在 Arrhenius 图中。图中所

有曲线和点的解释如图 2 ; 第一幅子图仿 Ikemoto

( 2011 ) 。

( A) On the r － T plot; ( B) On the Arrhenius plot． The

meanings in this figure are the same as those in Fig．

2. The first sub-figure was redrawn according to Ikemoto

( 2011 ) ．

此外，国际上一些学者还根据新陈代谢理论

推导出一个温度、体重对发育速率影响的模型

( Gillooly et al．，2002 ; Brown et al．，2004 ) :

ln D
4

槡( )m
= a + b T

1 + T
273

此处，D 表示发育时间，m 表示体重，T 表示摄
氏温度，a 和 b 均为参数。若体重 m 本身就是温
度的函数，则此模型就显得更为复杂。
目前，国际的研究趋势是从新陈代谢理论入

手来重新阐释温度对发育速率及体重的影响。在
全球变化背景下，北半球一些害虫因为增加的温

度体重下降，它们的取食量相对下降，进而可能导

致此类昆虫对农作物危害的减轻( Savage et al．，
2004 ) ; 但是一些害虫体重则随着温度的增加而上
升，比如亚洲玉米螟，它们的取食量上升，进而导

致此类昆虫对农作物危害的加剧( 根据江西农业

大学薛芳森教授未发表的实验数据) 。尽管一些
昆虫体重随着温度的升高而下降，但是完成一个

世代所需要的发育时间可能缩短，那么这类昆虫

则可能会增加代数，进而加剧对农作物的危害。
未来有关在温发育速率领域的研究趋势，将

是把温度、体重、发育速率和昆虫行为表现紧密结
合在一起，围绕着同一物种不同地理种群之间的

差异、相近物种不同地理分布区域之间的差异、生
态位重叠的近似物种之间的差异进行。在全球气
候变化背景下，这些差异对气候变化的反应敏感

程度将成为研究的一个难点也将会是一个热点。
在北半球，既然有些害虫体重随着温度的增长而

下降，而有些害虫体重则随着温度的增长而上升，

我们因此需要区分这两类不同的害虫，结合经济

危害评估，进行综合治理。无论是对比发育速率
还是对比体重的增长速率，本文介绍的模型都将

是非常基础、非常重要的工具。
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教授、Gadi Reddy 博士、Olivier Bonato 教授、Megha
Parajulee 教授、Christopher Gordon 博士、陈法军副
教授、门兴元副研究员、孙玉诚副研究员、Hardev
Sandhu 博士热情友好的帮助，曹海锋博士在稿件
校对过程中给予了很大帮助，在此表示由衷的感
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昆虫对降雨和干旱的响应与适应*

党志浩 陈法军＊＊

( 南京农业大学植物保护学院昆虫学系 南京 210095 )

摘 要 水分因子在昆虫的生长发育及其整个生活史中起着至关重要的作用。降雨作为改变环境水分的方式之

一，其机械冲刷作用对昆虫具有直接的致死效应，并影响昆虫的生长发育、繁殖及其产卵和取食行为等; 干旱作为

降雨减少导致的极端环境形式，不仅对昆虫生理产生直接影响，而且还会通过影响寄主植物而间接作用于昆虫;

同时，干旱还会改变同一寄主植物上昆虫之间的种间关系，导致群落多样性和稳定性的变化以及种群演替的发

生。本文综述了气候变化背景下降雨和干旱对昆虫生长发育和繁殖的影响，并介绍了迁飞型昆虫、群居型昆虫、

土壤害虫等对降雨和干旱的行为反应; 此外，还详细介绍了昆虫对降雨和干旱的适应对策( 包括对水分因子的行

为适应对策、滞育和迁飞对策等) ，并建议利用环境水分( 尤其是土壤水分) 调控措施( 如人工降雨和灌溉等) 来防

治农业害虫。

关键词 昆虫，降雨，干旱，行为反应，适应对策，害虫防治，气候变化

Responses of insects to rainfall and drought

DANG Zhi-Hao CHEN Fa-Jun＊＊

( Department of Entomology，College of Plant Protection，Nanjing Agricultural University，Nanjing 210095，China)

Abstract The moisture factor plays an important role in the growth，development and fecundity of insects． Rainfall can

directly kill insects through mechanical scouring． Drought affects insects’physiology both directly，and also indirectly

through its effects on host plants，for example，altering inter-specific interactions among insects on same host plants

thereby changing the diversity and stability of the insect community and population succession． This paper summarizes the

effects of rainfall and drought on the growth，development and fecundity of insects under conditions of global climate

change，and provides an introduction to the behavioral responses of migratory and gregarious insects，and soil insect pests

to rainfall and drought． The strategies insects use to cope with rainfall and drought are described in detail，including

behavioral adaptations，and the tactics of diapause and migration etc． Artificial regulation of environmental moisture，

especially soil moisture，( e． g．，artificial rainfall and irrigation etc． ) is suggested as a means of controlling agricultural

insect pests．

Key words insect，rainfall，drought，behavioral response，adapting strategy，pest management，climate change
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昆虫的生长发育与气候因素紧密相关。在众
多气候因素中，水分作为一种重要的非生物因子，

既可直接影响昆虫的生长发育( 陈法军等，2002，
2003 ; 常晓娜等，2008 ) ，也可以通过对寄主植物
或其天敌的作用而间接影响昆虫的个体发育与种

群的发生与危害程度。而降雨作为调节自然水分
的重要方式之一，必然会对昆虫的生长发育产生

影响。根据通用气候循环模型预测，随着气候变

暖，一些地区的年降雨量将发生变化 ( Houghton
et al．，2001 ) ，而降雨量的减少可改变植物和与之
相关的无脊椎动物群落丰富度和多样性( Masters
et al．， 1998 ; Sternberg et al．，1999 ; Morecroft
et al．，2002，2004 ) 。
降雨和干旱对昆虫影响的最直接证据就是蝗

灾。我国历史上曾经暴发过多起蝗灾，而蝗灾的
发生与降雨最为紧密，往往是洪涝之后的旱灾暴
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