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Abstract  T rehalose is a nonreducing disaccharide in which the two glucose units are linked in anA,A-1, 1-glycosidic

linkage. As the main blood sugar in insects, trehalose plays an important role in metabolism and stress resistance in

insects. The paper reviewed the discovery of trehalose and its chemical properties, physiological function and catabolism

pathways of trehalose in insects as well. The further research of trehalose was prospected in the end of the paper.
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摘  要  海藻糖( trehalose)是由 2个葡萄糖分子通过A,A-1 , 1 糖苷键连接的一种非还原性双糖。海藻糖

作为昆虫的血糖,对于生物的能量代谢和抗逆等方面具有重要的作用。文章从昆虫海藻糖的发现、海藻

糖的化学性质、昆虫中海藻糖的生理作用、代谢途径等方面进行综述, 并对昆虫中海藻糖的进一步研究

作了展望。
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  昆虫是地球上种类最为繁盛的一个类群,

地球上的昆虫可能达 1 000万种, 约占全球生

物多样性的一半。目前已经被命名的昆虫超过

100万种。昆虫数量大约是人类的 10 亿倍, 没

有任何一个纲的生物像昆虫这样分布广泛, 从

赤道到两极,从高山到海底,遍布地球上的每个

角落,有些昆虫甚至能分布于盐池、原油等特殊

环境里。许多科学家都在致力研究昆虫是如何

生存繁殖并且如何成功遍布地球的每个角落。

昆虫采用的生存策略与人类是不同的,其中有

一个典型的例子就是昆虫的血糖, 它不同于哺

乳动物体内的葡萄糖和植物中的蔗糖而是选择

了海藻糖作为其血糖
[ 1~ 3]
。

海藻 糖, 也称 为 蕈 糖, 英 文 名 称 为

Trehalose、Mycose, 化学名称 A- D- 吡喃(型)葡

糖基-A- D- 吡喃葡糖苷( O-A-D-glucopyranosy-l

[1, 1]-A-D-glucopyranoside) , 是由 2个葡萄糖分

子通过半缩醛羟基结合而成的一种非还原性双

糖,广泛存在于低等植物、藻类、细菌、真菌、酵

母、昆虫及其它无脊椎动物中,既是一种贮藏性

糖类,又是应激代谢的重要产物
[ 4~ 9]
。海藻糖

的性质非常稳定, 能够在高温、高寒、干燥失水

等恶劣的条件下在细胞表面形成特殊的保护

膜,有效地保护生物分子结构不被破坏,从而能

有效维持生命体的生命过程和生物特征。而在

自然界中如蔗糖、葡萄糖等其它糖类,均不具备

这一功能
[ 3]
。对许多生命体而言,海藻糖的有

与无,意味着生存或者死亡。作为昆虫体内重

要血糖, 海藻糖存在于昆虫几乎所有的组织和

器官中
[ 1]
。尤其是, 血淋巴中海藻糖含量的变

化对于昆虫调控碳水化合物的摄取以及体内营
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养的动态平衡具有重要意义
[ 3]
。本文主要就昆

虫海藻糖的发现、特性,生理功能和代谢等方面

进行综述。

1  海藻糖的发现

海藻糖于 1832年由Wiggers博士首次在黑

麦的麦角菌中发现
[10]
, 1958年由 Mitscherlich 从

蘑菇当

中分离出来, 最初被命名为Mycose
[11]
。同

年Berthelot在对象鼻虫属 Larinus 研究中对其

作了描述和重新命名
[ 11, 12]
。Trehala 也被称为

Tricara或Tricala, / Trehala0一词源自甲虫的蛹室

或茧。这些蛹室或茧通常在甲虫寄主植物茎的

周围形成, 小亚细亚各地的人们将其采集后作

为甜味食品和药物
[ 12]
。目前在细菌、真菌、酵

母、线虫、动物以及植物中都发现有海藻糖的存

在。海藻糖广泛存在于真菌的孢子、子实体和

营养 细 胞 中
[ 4,5]

, 例 如, 毛 霉 状 网 柄 菌

Dictyostelium mucoroides 孢子和大孢囊的海藻糖

占干重的 7% 左右
[ 6]
, 四孢孢菌 Neurospora

tetrasperma 子囊孢子中海藻糖高达干重的

10% ;在多种细菌中, 如链霉菌
[7]
、分支杆菌

[ 8]

和棒状(杆)菌
[ 13]
都发现有海藻糖的存在; 在蛔

虫的成虫以及线虫的幼虫中海藻糖糖的含量达

到干重的 6%
[ 14]
; 在很多的无脊椎动物中也同

样存在海藻糖。海藻糖如此广泛地分布在自然

界生物物种中,我们可以推测出海藻糖在生物

界中一定发挥着重要的功能。

昆虫 中 海藻 糖 是 同 时在 美 洲 野 蚕

Antheraea polyphemus 的 蛹
[ 15]
和 沙 漠 蝗

Schistocerca gregaria
[ 16]
中发现的。昆虫也是人

们在动物界最早发现有海藻糖存在的生物物

种。研究发现海藻糖是昆虫血淋巴中最主要的

糖类, 占到了整个血淋巴中糖类含量的 80% ~

90% ,并且在昆虫特殊的发育阶段,海藻糖占到

了昆虫整个碳水化合物的 20%
[ 16]
。在昆虫成

虫中, 当进行某些耗能运动时(例如飞行)会导

致海藻糖的水平急剧下降
[ 17]
。这就表明海藻

糖可以作为葡萄糖的储备用于提供能量。当

然, 在最近几年里人们发现海藻糖在昆虫中的

生理作用并不仅仅局限于能量储备
[ 1]
。

2  海藻糖的化学性质

海藻糖是一种稳定的非还原性双糖, 其结

构在 1891年被鉴定出来的
[ 18]
,它是由 2个吡喃

环葡萄糖分子以 A, A-1 , 1糖苷键连结而成,分

子式为 C12H22O11 ,分子量为 342131, 是自然界中

发现的唯一的一种异构体, 即: A, A型。当然在

理论上还存在着另外 2种异构体 A, B型和 B, B

型, 并且目前人工已经合成了这 2 种异构

体
[19~ 21]

。海藻糖高度溶于水并且和乙醇互溶,

可以形成带有 2个结晶水的晶体,其熔点大约

为 96 e , 2个结晶水在 130 e 失去,无水海藻糖
的熔点为203 e [19~ 21]

。

海藻糖同植物当中的双糖 ) ) ) 蔗糖一样,

属于非还原性二糖。不同于葡萄糖、麦芽糖和

果糖, 海藻糖和蔗糖不能够与 Fehling . s 和

Benedict. s 试剂发生反应 ( Fehling 试剂或

Benedict试剂常用于检测糖的还原性)。同还原

糖相比, 非还原糖由于其反应的惰性而被称为

/低毒的0 [ 22]
, 这就使它们能够以高浓度存在于

生物体液中。海藻糖主要存在于昆虫血淋巴

中,而蔗糖存在于维管束植物中。与蔗糖相比,

海藻糖对酸具有极大的稳定性。蔗糖的酸水解

常数为14 600 @ 10
6
, 而海藻糖的为 01864 @

10
6 [23]
。蔗糖和海藻糖相应的反应活化能分别

为 25183 kcalPmole 和 40118 kcalPmole。这可能
是由于蔗糖形成的五元呋喃环降低了内部作用

力,而海藻糖形成的是六元吡喃环
[ 24]
。海藻糖

对酸极其稳定的特性可能比其他特性更能解释

为什么昆虫选择海藻糖作为血糖而不是蔗糖。

昆虫的血淋巴中普遍含有高浓度的蛋白质、多

肽以及游离的氨基酸。如果海藻糖很容易被代

谢物中的A- 胺和自由氨基水解, 随后在醛和

伯胺、仲胺之间就会发生美拉德反应( maillard)

反应(发生在氨基酸和还原糖之间的一种非酶

褐变, 它包括胺基化合物和羰基化合物之间的

类似反应)和聚合反应,结果就会使蛋白质形成

亚氨和烯胺,改变了其化学特性并可能产生有

害的结构修饰。类似的情况发生在食物保存期
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间的褐色反应,由于上述反应最终导致形成色

素, 这时海藻糖比葡萄糖更能有效地防止蛋白

质的降解
[ 25, 26]

。同样, 这也可以解释为什么绝

大多数昆虫的血淋巴中只有低水平的葡萄糖。

除此之外,海藻糖作为双糖分子,其比葡萄糖的

分子量大,扩散的速度也就更慢。因此,在海藻

糖穿过膜进入细胞之前就可以在血淋巴中保持

较高的浓度。与葡萄糖相比, 相同浓度的海藻

糖更利于其通过扩散作用分布到昆虫的所有细

胞中。昆虫选择海藻糖而不是葡萄糖还有一个

原因是有利于释放肠道从食物中吸收的葡萄

糖。因为葡萄糖从肠道的吸收主要依靠于被动

运输,如果血淋巴中葡萄糖的水平比较高,就会

干扰葡萄糖的吸收。保持血淋巴中较低的葡萄

糖浓度,有利于肠壁对葡萄糖的吸收。一旦血

淋巴中的葡萄糖在脂肪体中被转变成海藻糖,

其他细胞就可以很快水解海藻糖成为葡萄糖用

以氧化分解提供能量
[ 28]
。由此可见,昆虫选择

海藻糖作为其血糖较葡萄糖和蔗糖具有更大的

生理优势。

3  海藻糖的代谢途径

311  海藻糖的合成代谢

不同生物中海藻糖的合成途径并不完全相

同,根据海藻糖合成的底物和催化的酶系,在生

物当中至少存在 5种海藻糖的合成途径
[ 29~ 36]

。

在昆虫和绝大多数的真核和原核生物中, 研究

比较深入的海藻糖的生物合成途径是由 6- 磷

酸海藻糖合成酶( TPS)催化完成的。其过程是

首先由 6 - 磷酸海藻糖合成酶 ( TPS ) [ EC=

21411115]催化尿苷二磷酸葡萄糖(UDP-G)和 6

- 磷酸葡萄糖合成 6- 磷酸海藻糖,然后在 6-

磷酸海藻糖磷酸酯酶( TPP) [ EC= 31113112]的
催化作用下生成海藻糖

[ 28]
。这个反应最初是

在酵母中发现的,随后在包括昆虫在内的很多

的其它生物中都有发现
[ 29~ 32]

。具体的催化步

骤如下(图 1)
[ 27]
:

昆虫中海藻糖的合成是由 Candy 和 Kilby

首次在沙漠蝗中发现的
[ 28]
, 随后通过对多种昆

虫脂肪体制备液中的葡萄糖进行 14C同位素标

图 1 海藻糖生物合成途径[ 27]

6- 磷酸海藻糖合成酶(TPS)催化尿苷二磷酸葡萄糖( UDP-G)

和 6- 磷酸葡萄糖合成 6- 磷酸海藻糖,然后在 6- 磷酸海

藻糖磷酸酯酸(TPP)的催化作用下生成海藻糖

记该途径在多种昆虫得到了证实
[1~ 3]
。尽管一

些早期的研究表明海藻糖合成发生在肌肉和血

淋巴中, 但现在认为海藻糖的合成专一地发生

在脂肪体中
[ 3]
。昆虫海藻糖的合成主要以外源

或摄入的葡萄糖为原料,通过 2 分子葡萄糖合

成一分子海藻糖的方式完成, 也可以由氨基酸

经糖异生途径合成葡萄糖进而合成海藻糖,另

外糖原降解也可以生成葡萄糖。一般来讲海藻

糖主要是由取食葡萄糖合成的,只有在昆虫取

食的碳水化合物含量很低时, 才用糖的异生途

径合成。对于大多数昆虫, 由食物中摄入的葡

萄糖很快在脂肪体中合成海藻糖,然后扩散入

血淋巴中,作为主要的血糖存在于血淋巴中
[3]
。

当昆虫组织需要时,如飞行,海藻糖被运输到飞

行肌中供机体利用,当血液海藻糖降低时,则由

脂肪体糖原来补充, 使血糖维持在一定的浓度

水平。关于这些途径的具体催化步骤由于篇幅

的限制,在这里就不一一累述。

312  海藻糖的分解代谢

为了利用海藻糖, 昆虫组织中必须存在一

种能够分解海藻糖的酶, 即海藻糖水解酶。海

藻糖水解酶, 又称海藻糖酶, 国际酶学编号为

( EC 31211128) ,它可以水解 1分子海藻糖为 2

分子的葡萄糖,是昆虫体内重要的糖酶,在昆虫

几乎所有的组织中都有发现, 是昆虫体内惟一

能够水解海藻糖的酶类, 海藻糖酶专一性地将

海藻糖水解为 2分子葡萄糖
[ 1]
,产生的葡萄糖

最终作为昆虫细胞进行糖酵解的原料, 从而为

各组织器官提供能量(图 2)
[ 37~ 39]

。昆虫利用糖

作为能量的来源,如飞行或渗透调节,都是由海

藻糖酶来进行调控的。昆虫的海藻糖酶是由海
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藻糖酶基因编码的, 在昆虫中海藻糖酶有 2种

类型, 一种为可溶型,另一种为膜结合型, 它们

是由同一种基因表达而形成的两种不同产物。

在昆虫中肠细胞中, 可溶性的海藻糖酶存在于

细胞的糖被膜上,而膜结合型的存在于微绒毛

或基侧膜上
[40]
, 除了基侧膜以外的所有的海藻

糖酶为真正的消化酶;在昆虫的飞行肌中,存在

线粒体及微粒体膜结合型海藻糖酶;在唾腺及

生殖附属腺中,具有大量的可溶性海藻糖;而在

卵巢及马氏管内则存在膜结合型海藻糖酶
[ 41]
。

正是由于海藻糖及海藻糖酶对昆虫生存的重要

作用,加之, 虽然海藻糖酶存在于小肠和各种生

物中,但是海藻糖在高等物种(哺乳纲动物)并

未发现, 海藻糖酶作为开发选择性农药的靶标

近年来越来越受到重视
[ 42~ 44]

。

图 2  海藻糖在昆虫体内的代谢过程[37~ 39]

4  海藻糖的功能

海藻糖最初是作为一种储存物质而被人们

所了解
[ 3]
。在某些生物静止期细胞以及休眠和

繁殖结构中,海藻糖的含量可达到干重的 15%

~ 20%。但随着人们研究的不断深入, 海藻糖

在生物中还表现为很多其它的功能
[45, 46]
。海藻

糖是细胞内一种典型的应激代谢物,在细胞处

于应激状态时可以大量合成, 而恢复到正常状

态下时又能被迅速水解。海藻糖还可以在植物

生长发育过程中作为感应化合物、生长调控因

子
[45]
以及细菌细胞壁的结构组分

[ 4~ 9]
。昆虫血

液中的海藻糖浓度并不是体内稳态调控的。相

反,依据环境条件、生理状态和营养情况,昆虫

血液的海藻糖的浓度是经常变化的, 一般维持

在 5~ 50mmolPL 之间。海藻糖通过其浓度的变
化主要来实现以下4个方面的功能: ( 1)作为能
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量的储备,转化成葡萄糖提供能量
[ 1~ 3, 36]

; ( 2)作

为防冻剂, 降低过冷却点来使昆虫躲避冻害;

( 3)作为蛋白质稳定剂,以保护昆虫躲避渗透和

热压力情况, 这项功能也是最近研究刚刚发现

的
[ 1]
; ( 4)作为取食行为和营养摄入的反馈调节

物质,包括海藻糖在内的血液代谢物通过调节

味觉感受器和中枢神经系统从而影响昆虫取食

过程中对食物的选择
[ 1]
。

5  展望

长期以来人们对海藻糖的认识主要集中在

能量储备方面
[ 1]
。近年来, 人们对其在抵抗周

围恶劣环境方面如抗冻、躲避渗透和热压力等

方面的功能也逐渐得到认识, 目前海藻糖已被

广泛用于生物制剂、医药、食品、化妆品及农业

科学等各个行业
[ 13, 14, 47~ 51]

。但是人们对于海藻

糖的研究,尤其是昆虫方面的研究,还是冰山一

角。海藻糖作为昆虫中最重要的血糖, 参与了

多种生理功能,因此研究昆虫中海藻糖的代谢

以及代谢调控具有重要的理论和实践意义。一

方面通过了解昆虫中的高海藻糖和低海藻糖因

子对海藻糖的合成和降解的影响, 对于揭示昆

虫正常生理发育和对极端环境的适应机制具有

重要的价值; 另外一方面虽然海藻糖在低等生

物有机体能量代谢过程中具有重要作用, 但是

哺乳动物血液中并不含有海藻糖这就使开发对

人类健康相对安全的新型农药成为一种可能。
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会讯

第 23届国际昆虫学大会在南非德班举行

  第 23届国际昆虫学大会于今年 7月 6日至 12日在南非德班举行, 这是自举办国际昆虫大学

以来第一次在非洲举办的昆虫学大会。出席本次会议的代表有来自 86个国家的近 2 000名代表,

其中代表人数超过百名以上的国家有美国( 391名) , 南非( 319名) , 澳大利亚 ( 113名) , 英国 ( 111

名) ; 来自非洲的代表超过 400名;我国参加会议的代表共计 36名,其中 24名来自台湾。

本次大会的主题是/昆虫学对现代科学的贡献/ ( Celebrat ing Entomology: Contribut ions to Morden

Sceince)。

大会授予 3位昆虫学家在昆虫学领域做出杰出贡献奖, 他们是美国新奥尔良福摩 地下白蚁

研究中心的Ashok K. Raina博士、澳大利亚西澳大学的Leigh W. Simmons博士和日本Nagoya大学的

Okitsugu Yamashita教授。

大会举行了 6个大会报告,报告人和题目分别为: 美国佛罗里达州立大学Walter R. Tschinkel

博士的/外来火蚁和本地蚂蚁: 一个令人深思的故事0 ( Exotic fire ants and nat ive ants: a cautionary

tale) ;荷兰瓦格林根大学Louise E. M. Vert 教授的/多营养层世界的昆虫- 植物相互关系0( Insec-t

plant interactions in a multitrophic world) ; 肯尼亚国际昆虫生理生态学研究中心 Zeyaur Khan博士的

/一种以化学生态学为基础, 适用于非洲小农户害虫综合治理的/推- 拉0策略0 ( Push-Pull /-a

chemical ecology-based IPM strategy from smallholder farmers in Africa ) ; 印度生态科学研究中心

Raghavendra Gadagkar教授的/热带社会性昆虫的功能性结构0(The funct ional organization of a trophical

insect society) ;南非Witwatersrand大学, 国家传染性疾病研究所Maureen Coetzee 教授的/疟疾和蚊

子: 抗药性会成为防治失败的原因吗?0 ( Malaria and Mosquitoes: will insecticide resistance be our

downfall) ; 英国牛津大学H. Charles J. Godfray 教授的/什么构建了植物和植食性昆虫群落结构?0

(What structures the communit ies of plan-t feeding insects?)。
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