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摘要：当昆虫类群表现为长生命周期 ｋ（ｋ＞１）年时，成虫的羽化表现为非周期性、周期性和过渡周期性 ３ 种形式。 非周期性即为

成虫每年均羽化，周期性即为成虫每 ｋ 年才羽化 １ 次，过渡周期性为非周期昆虫逐渐进化为羽化周期性的必经阶段，不同年份

羽化的同生群在密度上产生了显著差异，形成了小同生群和优势同生群。 自然界中表现出完全羽化周期性的昆虫种类是较少

的，但由于其高种群密度的成虫同步性羽化现象，对比非周期性昆虫更易暴发成灾。 为明确周期性昆虫演化进程并为林区虫害

防控提供理论指导，总结了周期性昆虫的种类和生活特性，不同年间的气候异质性、自然灾害、扩散到未分布区域、天敌、种间和

种内竞争等因素均有可能成为过渡周期现象形成的最初驱动力，生活史延长、寄主⁃天敌互作、低温驱动效应、天敌不敏感⁃捕食

者饱足效应、种间和种内竞争等是促使昆虫羽化周期性形成的可能机制。 在林区管理实践中，应提前评估害虫羽化周期性产生

的趋势和程度。 当成虫表现出完全羽化周期性，应在集中羽化年份内采取见效快的综合防控策略，降低唯一同生群密度至经济

阈值以下。 当成虫表现出过渡周期性，应加大优势同生群防治力度、降低小同生群防治频率，以及采取天敌林间释放和保育技

术以平衡天敌对目标害虫的不同发育阶段种群的控制作用大小，遏制或减缓天敌⁃寄主互作驱动下的周期性演化进程，逐渐实

现由过渡周期阶段向非周期性的逆转。 当成虫表现出非周期性，应减少专化性天敌的释放和针对害虫特定阶段的防治措施使

用频率，优先选择作用于所有发育阶段且致死率不存在显著差异的防治手段，避免因人为干扰产生的周期性演化和进一步的

成灾。
关键词：周期性昆虫；进化假说；过渡周期现象；成灾；林区管理
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ｂｙ ａｒｔｉｆｉｃｉａｌ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｐｅｒｉｏｄｉｃａｌ ｉｎｓｅｃｔｓ； ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｈｙｐｏｔｈｅｓｅｓ； ｐｒｏｔｏ⁃ｐｅｒｉｏｄｉｃｉｔｙ； ｏｕｔｂｒｅａｋ； ｆｏｒｅｓｔ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ

在自然界中，昆虫种群密度受到很多因素的影响，如气候因子、食物资源、天敌、寄主植物生长状况与抵御

能力等，往往会呈现动态变化。 其中，当某种昆虫具有一个固定的生命周期 ｋ 年（ｋ＞１），在固定地点幼虫生长

发育较为一致，同时成熟并伴随着相对较短的交配繁殖期，成虫不是每年都在固定地点羽化，而是每 ｋ 年同步

性羽化 １ 次，就称其为周期性昆虫［１—３］。 具有 ｋ 年长生命周期昆虫将会产生 ｋ 个异时羽化同生群（ ｃｏｈｏｒｔ ／
ｂｒｏｏｄ）（在相同地点于相同年限羽化的种群称为一个同生群） ［１—２］，多种生态因子（例如极端气候、种群间或内

部的竞争、捕食和寄生）将导致同生群间产生过渡周期现象（ｐｒｏｔｏ⁃ｐｅｒｉｏｄｉｃｉｔｙ），这是周期性羽化现象产生的必

要环节，即在固定地点不同年限羽化种群丰富度存在显著差异，可分为优势种群和小种群［２，４—７］，最终，其余年

间小同生群逐渐消除而仅保留下来唯一优势同生群，从而形成昆虫周期性现象［１］。 周期性昆虫通常以 ２ 年生

命周期的鳞翅目种类居多［２］。 目前研究较多的周期性昆虫集中在鲁夜蛾（Ｘｅｓｔｉａ ｓｐｐ）、蝙蝠蛾（Ｋｏｒｓｃｈｅｌｔｅｌｌｕｓ
ｇｒａｃｉｌｉｓ）、肉桂扁蝽 （ Ａｒａｄｕｓ ｃｉｎｎａｍｏｍｅｕｓ） 和北美周期性蝉 （ １７ 年周期性蝉 Ｍａｇｉｃｉｃａｄａ ｓｅｐｔｅｎｄｅｃｉｍ、Ｍ．
ｓｅｐｔｅｎｄｅｃｕｌａ、Ｍ． ｃａｓｓｉｎｉ 以及 １３ 年周期性蝉 Ｍ． ｔｒｅｄｅｃｉｍ、Ｍ． ｔｒｅｄｅｃｕｌａ、Ｍ． ｔｒｅｄｅｃａｓｓｉｎｉ、Ｍ． ｎｅｏｔｒｅｄｅｃｉｍ） ［１—３］。

本文对周期性昆虫发生现象和生活习性、昆虫周期性羽化现象形成假说进行了总结，旨在提高对农林生

态系统内周期性昆虫种类和产生机制的理解。 周期性昆虫与同种非周期性种类相比，发生时种群密度更大，
对农林业生态系统将会造成更严重的生态和经济损失。 因此，揭示昆虫周期性羽化现象的形成机制，可以进

一步探究害虫成灾原因，更好地了解森林生态系统中害虫⁃寄主⁃天敌⁃环境之间的关系，为科学制定害虫综合

防控方案提供理论依据和新思路。

１　 周期性昆虫的长生命周期

长生命周期昆虫通常分布在高纬度、降雨量少、植被资源不充足的地区。 相应地，持续的不利环境条件（如
低温、食物质量较差或食物资源不充足不稳定、天敌等），均可能造成昆虫生命周期延长［８］。 长生命周期是周期

性昆虫产生的前提条件，目前发现的周期性昆虫种类也普遍分布在高纬度、高寒地区（表 １）。 Ｓａｕｌｉｃｈ［８］指出造成

昆虫长生命周期的 ３ 种原因：（１）不良环境条件下幼虫生长发育缓慢造成的幼虫期延长；（２）多个交配繁殖阶段

造成的成虫寿命延长；（３）昆虫不同生长发育阶段的滞育期延长（如幼虫推迟化蛹、蛹推迟羽化）。

９７４４　 １１ 期 　 　 　 张宇凡　 等：周期性羽化昆虫形成机制 　
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表 １　 周期性昆虫

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｅｒｉｏｄｉｃａｌ ｉｎｓｅｃｔｓ

种类
Ｓｐｅｃｉｅｓ

生命周期 ／ ａ
Ｌｉｆｅ ｃｙｃｌｅ

寄主植物
Ｈｏｓｔ ｐｌａｎｔｓ

分布区
Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｎｇｅｓ
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２　 周期性昆虫种类

过渡周期现象在蝉类昆虫中很常见，祖先蝉（Ｏｋａｎａｇａｎａ ｒｉｍｏｓａ）具有 ９ 年生命周期，野外调查发现在 ９ 年

中（１９６２—１９７０ 年），其中 ４ 年成虫种群密度极高，而另外 ５ 年羽化成虫数量较低甚至缺失［２５］。 因此，Ｌｌｏｙｄ 和

Ｄｙｂａｓ［６］推测北美周期性蝉形成经历了一个由于每年间天气条件异质性造成的过渡周期阶段，随后 Ｍａｒｔｉｎ 和

Ｓｉｍｏｎ［７］、Ｃｏｘ 和 Ｃａｒｌｔｏｎ［２６］进一步完善了这一假设。 自然极端灾难（极端气候、森林火灾）、昆虫扩散到未分布

区域、竞争、天敌等因子都可能使长生命周期昆虫表现出过渡周期现象［２，９，２７］。 一旦过渡周期现象形成，它可

能通过自然选择进一步强化或由于种群内部个体生长发育速率差异而逐渐消失［４］。
幼虫固定生长发育时长、成虫同步性羽化且羽化时间具有周期间隔性是昆虫周期性产生的前提条件［２］。

自然界中一些昆虫种类在滞育之后同步性羽化且羽化时期处于最适宜交配繁殖的季节，可能是受到内外生态

因素的共同调控［８］。 如摇蚊科末龄幼虫以静止状态（ｑｕｉｅｓｃｅｎｃｅ）越冬，并在第二年春季完成化蛹和成虫同步

性羽化现象［２８］、分布在挪威北部的 ３ 种瘿叶蜂（Ｐｏｎｔａｎｉａ ｎｉｖａｌｉｓ、Ｐ． ｇｌａｂｒｉｆｒｏｎｓ 和 Ｐ． ａｒｃｔｉｃｏｒｎｉｓ）预蛹在早秋进

入滞育阶段，直到第二年春季升温后才解除滞育，并实现成虫同步性羽化［２９］。 此外，许多鳞翅目食叶害虫在

针叶林、阔叶林中通常表现出循环暴发的种群动态现象［３０—３２］，如松毛虫类。 然而，上述昆虫均不属于周期性

昆虫，因为成虫羽化时间不具有周期间隔性［１］。 已报道的周期性昆虫种类见表 １，以下简要介绍几个研究较

为详尽的类群的发生特点。
２．１　 周期性蝉

对于周期性昆虫，１３ 年和 １７ 年周期性蝉研究得最多，属于半翅目蝉科魔蝉属，分布于北美东部平原地

区，若虫在地下的蛰伏期长达 １２ 年或 １６ 年。 羽化成虫在完成交配产卵后 ４—６ 周内死去，而后代将经历下一

个 １３ 年或 １７ 年之后再次羽化。 周期性蝉在每间隔 １３ 年或 １７ 年内羽化种群密度极大，最多可达 ３７０ 万头 ／
ｈｍ２，而其他的 １２ 或 １６ 年内没有成虫羽化或数量很少［４，７，３３］。 周期性蝉现存 ７ 种类别，被分为 ３ 个种团（分别

为 Ｄｅｃｉｍ、Ｃａｓｓｉｎｉ、Ｄｅｃｕｌａ），每个种团内均包含 １ 种 １７ 年周期性蝉和 １ 或 ２ 种 １３ 年周期性蝉［３４—３７］。 １７ 年周

期性蝉主要分布在北部地区，而 １３ 年蝉主要分布在南部地区。 不同种团个体之间在形态、雄性求偶信号、雌
性对信号的偏好性均存在显著差异，而在相同种团内的 １３ 和 １７ 年周期性蝉在上述方面均相似［３６—３８］，仅存在

生命周期长短差异。 目前现存 ３ 个 １３ 年周期性蝉同生群和 １２ 个 １７ 年周期性蝉同生群，大部分同生群内均

包含 ３ 个种团的 １３ 年或 １７ 年周期性蝉种类（表 ２）。 采用多种分子标记技术（包括线粒体基因、扩增片段长

度多态性、ＤＮＡ 序列相关限制位点、转录组 ｍＲＮＡ 序列及全线粒体基因测序等）对周期性蝉种团、类别及同生

群之间的系统地理进化模式、分歧进程等研究较多［３９—４２］。

表 ２　 周期性蝉的分类、生命周期和在美国东部的时间和空间分布

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔａｘｏｎｏｍｙ， ｌｉｆｅ ｃｙｃｌｅ， ｓｐａｔｉａｌ ａｎｄ ｔｅｍｐｏｒａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ ｏｆ ｅａｓｔｅｒｎ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ ｐｅｒｉｏｄｉｃａｌ ｃｉｃａｄａｓ

种团
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｇｒｏｕｐｓ

种类

Ｓｐｅｃｉｅｓ［３４，３６］

表现型
Ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ

时间和空间分布［３５］

Ｓｐａｔｉａｌ ａｎｄ ｔｅｍｐｏｒａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ
生命周期长度
Ｌｉｆｅ ｃｙｃｌｅ ｌｅｎｇｔｈ

美国东部分布
Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ ｉｎ ｅａｓｔｅｒｎ ＵＳ

同生群
Ｂｒｏｏｄ

种组 Ｄｅｃｉｍ 周期蝉 Ｍ． ｓｅｐｔｅｎｄｅｃｉｍ １７ 年 北部 Ｉ—Ｘ， ＸＩＩＩ—ＸＩＶ
周期蝉 Ｍ． ｎｅｏｔｒｅｄｅｃｉｍ １３ 年 中西部 ＸＩＸ， ＸＸＩＩＩ
周期蝉 Ｍ． ｔｒｅｄｅｃｉｍ １３ 年 南部 ＸＩＸ， ＸＸＩＩ—ＸＸＩＩＩ

种组 Ｃａｓｓｉｎｉ 周期蝉 Ｍ． ｃａｓｓｉｎｉ １７ 年 北部 Ｉ—Ｖ， ＶＩＩＩ—Ｘ， ＸＩＩＩ—ＸＩＶ
周期蝉 Ｍ． ｔｒｅｄｅｃａｓｓｉｎｉ １３ 年 南部 ＸＩＸ， ＸＸＩＩ—ＸＸＩＩＩ

种组 Ｄｅｃｕｌａ 周期蝉 Ｍ． ｓｅｐｔｅｎｄｅｃｕｌａ １７ 年 北部 Ｉ—ＶＩ， ＶＩＩＩ—Ｘ， ＸＩＩＩ—ＸＩＶ
周期蝉 Ｍ． ｔｒｅｄｅｃｕｌａ １３ 年 南部 ＸＩＸ， ＸＸＩＩ—ＸＸＩＩＩ

　 　 现存的 １５ 个周期性蝉同生群包括 １２ 个 １７ 年周期性蝉（Ｉ—Ｘ、ＸＩＩＩ、ＸＩＶ）以及 ３ 个 １３ 年周期性蝉（ＸＩＸ、ＸＸＩＩ、ＸＸＩＩＩ）。 每个同生群最近的羽

化年份：同生群 Ｉ，２０１２ 年；同生群 ＩＩ，２０１３ 年；同生群 ＩＩＩ，２０１４ 年；同生群 ＩＶ，２０１５ 年；同生群 Ｖ，２０１６ 年；同生群 ＶＩ，２０１７ 年；同生群 ＶＩＩ，２０１８ 年；

同生群 ＶＩＩＩ，２０１９ 年；同生群 ＩＸ，２０２０ 年；同生群 Ｘ，２０２１ 年；同生群 ＸＩＩＩ，２０２４ 年；同生群 ＸＩＶ，２０２５ 年；同生群 ＸＩＸ，２０１１ 年；同生群 ＸＸＩＩ，２０１４

年；同生群 ＸＸＩＩＩ，２０１５ 年
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科学家针对周期性蝉的长素数生命周期的形成提出了很多可能的进化途径［１—２，４—７，４３—４４］，而对于周期性

蝉同步性羽化现象，目前为止两个主要问题还未得到解答。 一是周期性蝉幼虫在地下生长发育的 １２ 年或 １６
年内，是一直保持生长发育状态，还是会阶段性地进入静止或滞育状态。 二是成虫同步性羽化现象是如何调

节的，受到哪些生态因子的影响。 研究曾提出周期性蝉同步性羽化是受自身基因调控，然而却存在一些周期

性蝉个体，过早或过晚成熟且在非羽化年羽化成为“掉队者”，通常会因暴雨、洪水等一些自然灾难和天敌作

用而全部灭亡［４，４５］。 此外，前人实验表明周期性蝉幼虫可能通过感知寄主植物木质部汁液的主循环次数来调

控羽化时间［４６］，进而保证成虫羽化的同步性，但对应的感觉机制和生长发育的控制机理还不清楚。
２．２　 肉桂扁蝽

肉桂扁蝽属于半翅目扁蝽科，危害幼龄松树，主要分布在北欧，在大多分布地区，生命周期为 ２ 年，而在高

纬度地区（例如芬诺斯坎底亚北部），生命周期长达 ３ 年［９，４７—４９］。 肉桂扁蝽种群间存在干扰竞争。 若虫和成

虫生态位完全重叠将造成食物资源竞争，其中低龄若虫相比老熟幼虫或成虫，它们可以蛀入更深的树皮裂缝

中，获取更多的食物资源，食物资源竞争力更强［９］。 此外，成虫唾液腺分泌物将诱导树木产生抗虫性进而抑

制同域分布的若虫生长发育［５０］。 若虫分泌物也将驱避成虫产卵［４８］。 该扁蝽地理分布格局较为特殊，在芬兰

东南地区，成虫在偶数年羽化，而在西部地区，成虫于奇数年羽化［４８］。 两个隔年同生群之间存在过渡区域，过
渡区域宽度通常小于 １０ｋｍ，可看作邻域分布［４８］。 在该过渡区内，奇偶年份羽化同生群以近似相同密度共存，
但因需要隔年成熟而不存在基因交流［９］。 在表现为 ２ 年生命周期的地区，种群表现为过渡周期现象，存在隔

年羽化的优势同生群和小同生群，而在表现为 ３ 年生活周期的地区，世代重叠，３ 个同生群共存且密度均较

低，不存在显著数量差异［９，４９］。
２．３　 周期性蛾类

在蛾类昆虫中，许多种类具有 ２ 年生命周期并表现出隔年羽化的周期性现象。 如鲁夜蛾属昆虫分布在北

欧、西伯利亚以及北美等地的北部森林中，成虫每 ２ 年以高种群密度同步性羽化 １ 次，在间隔年间不羽化或少

量羽化［１９］。 蝙蝠蛾成虫每 ２ 年羽化 １ 次，并且种群密度极大［２２，５１］。 红松实小卷蛾（Ｒｅｔｉｎｉａ ｒｅｓｉｎｅｌｌａ）在芬兰也

表现出相类似的羽化规律，在芬兰南部和中部地区生命周期为 ２ 年，并表现出仅在偶数年间的高密度羽化现

象，而在更高纬度地区则具有 ３ 年生命周期，每年均有成虫羽化，密度相似，世代重叠［１３］。 栎枯叶蛾

（Ｌａｓｉｏｃａｍｐａ ｑｕｅｒｃｕｓ）在英国存在两个地理亚种，分别为南部的 Ｌ． ｑｕｅｒｃｕｓ ｑｕｅｒｃｕｓ、北部的 Ｌ． ｑｕｅｒｃｕｓ ｃａｌｌｕｎａｅ［１］。
南部亚种生命周期为 １ 年，而北部亚种表现出 ２ 年的周期性羽化现象，在英国北部、斯堪的纳维亚半岛以及德

国北部，成虫仅在奇数年间羽化［１］。
２．４　 周期性鞘翅目昆虫

在鞘翅目昆虫中，前人曾报道鳃金龟属甲虫表现出周期性羽化现象。 在瑞典和法国的南部地区，两种重

要种类欧洲鳃金龟（Ｍｅｌｏｌｏｎｔｈａ ｍｅｌｏｌｏｎｔｈａ）和大栗鳃金龟（Ｍ． ｈｉｐｐｏｃａｓｔａｎｉ）生命周期为 ３ 年，在北部生命周期

延长到 ４ 或 ５ 年。 在丹麦，欧洲鳃金龟生命周期为 ４ 年，而大栗鳃金龟需 ５ 年完成一代。 在表现为 ３ 年生命

周期的分布区域内，成虫在固定地点每 ３ 年高种群密度同步性羽化 １ 次，而在间隔年间羽化成虫种群密度

较低［１］。
栗山天牛（Ｍａｓｓｉｃｕｓ ｒａｄｄｅｉ）分布范围较广，中国大部分省份、朝鲜半岛、日本、俄罗斯远东地区、越南均有

分布［５２—５９］。 目前，仅我国吉林省和辽宁省的种群呈现以 ３ 年为周期的高种群密度同步羽化现象，严重危害当

地辽东栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｌｉａｏｔｕｎｇｅｎｓｉｓ）和蒙古栎（Ｑ． ｍｏｎｇｏｌｉｃａ） ［２３—２４，６０—６１］，而在其他地区如山东烟台、河南西峡、安
徽合肥等地，天牛成虫每年羽化但不成灾［６２］。 在辽宁省和吉林省的大部分地区，栗山天牛从 １９９２ 年开始暴

发成灾，每隔 ３ 年羽化一次，１９９３、１９９６、１９９９、２００２、２００５、２００８、２０１１、２０１４、２０１７ 年为成虫羽化的集中年份，天
牛全部到期羽化，没有提前或滞后的羽化现象［５４，６３—６４］。 但是，在吉林省磐石市取柴河林场、辽宁省闾山保护

区的个别小林区内存在类似周期性蝉的异时异域同生群，成虫集中羽化时间为 ２００６ 年、２００９ 年，相比优势同

生群滞后 １ 年［６５—６６］。

２８４４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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周期性昆虫种群密度一般比同种非周期性种群高，主要归因于天敌调控效应和捕食者饱足效应对不同种

群密度同生群的作用效应差异性［１，５—７，６７］。 天敌调控效应体现为，周期性昆虫成虫实现高种群密度的同步性

羽化现象，促使专化性天敌数量激增，而非羽化间隔年间，由于没有寄主或数量极少，天敌种群密度大规模回

落，在下一个同步羽化年内，专化性天敌将对周期性种群调控作用降低，导致种群密度升高并成灾［６８］。 捕食

者饱足效应体现为，羽化成虫密度较高的优势同生群内，每个个体被捕食的概率降低，捕食者捕食效应并没有

因被捕食者密度增大而增加，种群内仅一小部分个体被捕食，且这些成虫几乎均完成了交配和繁殖，进而使得

该同生群可以长期存续，而其他年间的小同生群将很快被捕食者歼灭。 反之，非周期性昆虫种群内，各生长阶

段均存在，不存在天敌因寄主数量不足而种群密度大规模回落、调控作用降低的情况，因而对不同年限同生群

均存在抑制作用［２，４］。 因此，周期性昆虫通常更易暴发成灾，例如欧亚大陆对幼龄松树造成重大危害的肉桂

扁蝽［９，４７］、在北美对农林生态系统造成严重破坏的周期性蝉［４］、 在中国东北栎林暴发成灾的栗山

天牛［２３—２４，６０—６１］。

３　 昆虫羽化周期性形成假说

针对周期性昆虫的形成机制，目前提出的假说包括过渡周期现象⁃生命周期延长假说、低温驱动⁃成熟因

子转换假说、同生群竞争假说和寄主⁃天敌互作假说等。 上述假说本质上均以过渡周期现象为前提条件，并逐

渐演化为周期性昆虫（表 ３）。

表 ３　 昆虫羽化周期性进化假说

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｈｙｐｏｔｈｅｓｅｓ ｏｆ ｅｍｅｒｇｅｎｃｅ ｐｅｒｉｏｄｉｃｉｔｙ ｏｆ ｉｎｓｅｃｔｓ

假说 Ｈｙｐｏｔｈｅｓｅｓ 种类 Ｓｐｅｃｉｅｓ 参考文献 Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

过渡周期现象假说 Ｐｒｏｔｏ⁃ｐｅｒｉｏｄｉｃｉｔｙ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ １３ 和 １７ 年周期性蝉 ［６—７，２６，３３，６９］

生命周期延长假说 Ｐｒｏｌｏｎｇｅｄ ｌｉｆｅ ｃｙｃｌｅ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ １３ 和 １７ 年周期性蝉 ［４，７］

捕食者饱足假说 Ｐｒｅｄａｔｏｒ ｓａｔｉａｔｉｏｎ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ １３ 和 １７ 年周期性蝉 ［１，６，７０—７２］

天敌不敏感行为假说 Ｎａｔｕｒａｌ ｅｎｅｍｙ ｆｏｏｌｈａｒｄｉｎｅｓｓ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ １３ 和 １７ 年周期性蝉 ［４—７］

低温驱动假说 Ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｄｒｉｖｉｎｇ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ １３ 和 １７ 年周期性蝉 ［２６， ６７，７３］

成虫成熟决定因子转变假说
Ａｄｕｌｔ ｍａｔｕｒａｔｉｏｎ ｄｅｔｅｒｍｉｎａｎｔ ｆａｃｔｏｒ ｓｈｉｆｔｉｎｇ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ １３ 和 １７ 年周期性蝉 ［４６， ６７，７４］

同生群间竞争假说 Ｉｎｔｅｒｃｏｈｏｒｔ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ 肉桂扁蝽 Ａ． ｃｉｎｎａｍｏｍｅｕｓ ［９，４８］

红松实小卷蛾 Ｒ． ｒｅｓｉｎｅｌｌａ ［１３］

鳃金龟 Ｍ． ｍｅｌｏｌｏｎｔｈａ，Ｍ． ｈｉｐｐｏｃａｓｔａｎｉ ［１］

栎枯叶蛾 Ｌ． ｑｕｅｒｃｕｓ ［１］

寄主⁃天敌互作假说 Ｈｏｓｔ⁃ｎａｔｕｒａｌ ｅｎｅｍｙ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ １３ 或 １７ 年周期性蝉 ［１，４，６，４４］

鲁夜蛾 ［３］

栎枯叶蛾 Ｌ． ｑｕｅｒｃｕｓ ［１］

３．１　 过渡周期形成⁃生命周期延长假说

该假说是依据 １３ 年和 １７ 年北美周期性蝉作为典型案例，提出北美周期性蝉种群最初可能从具有长生命

周期的非周期性祖先蝉，通过形成过渡周期现象并延长生命周期进化而来。 非周期性祖先蝉具有 ９ 年生命周

期和过渡周期现象，Ｇｒａｎｔ［３３］提出在周期性蝉羽化周期性形成初期，祖先蝉和同域定殖的其他非周期性蝉类

存在资源竞争，不同体型大小祖先蝉幼虫在获取地下食物资源的能力上存在显著差异，造成不同年限同生群

种群丰富度差异即过渡周期现象。 这种过渡周期现象理论上可以因地下的幼虫竞争和地上的捕食压力而逐

渐形成周期性羽化现象［３３］。 同时，祖先蝉可以通过每个幼虫龄期延长或末龄幼虫的延长滞育而延长生命周

期。 末龄幼虫的延长滞育可以使得生长较快的幼虫等待生长较慢的幼虫而实现同步性羽化。
３．２　 低温驱动⁃成熟因子转换假说

两个古气候模型［２６，７３］也是以 １３ 年和 １７ 年周期性蝉为模式昆虫，阐述祖先蝉在更新世冰河时期可能经
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历的一系列连锁反应（地质冷却⁃有效积温不足⁃幼虫生长周期延长⁃极低成虫数量⁃成虫同步性羽化⁃素数生命

周期产生），进而推动周期性羽化现象和素数生命周期形成的演化进程。 针对素数生命周期的形成，提出了 ３
种作用机制，第一种为成虫成熟决定因子从温度决定型转换成时间决定型。 第二种为在低温条件下成虫极低

的交配几率产生的阿利效应（Ａｌｌｅｅ ｅｆｆｅｃｔ）（即个体适合度随种群密度或大小降低而降低的现象）。 第三种机

制指出在固定地点，具有偶数生命周期的蝉（如 １２ ／ １４ ／ １６ ／ １８ 年等）将会频繁相遇，发生激烈的种间竞争，同
时具有不同生命周期的祖先蝉杂交将会影响后代羽化年限的准确性，造成蝉个体可能在羽化年限前或后的错

误时间内羽化，在极短交配季节中因寻找不到配偶和面临高捕食压力而灭绝。 只有选择了 １７ 年和 １３ 年质数

生命周期的蝉在最少的相遇机会下相安无事，实现种群的存续［２６，７３］。 同时，两个古气候假说阐释在几个方面

存在差异：（１）Ｃｏｘ 和 Ｃａｒｌｔｏｎ［２６］认为生命周期延长是成虫为避免在冷夏羽化的适应性行为，而 Ｙｏｓｈｉｍｕｒａ［７３］

指出幼虫生长发育延长是由于对气候冷却的不适应反应；（２）Ｃｏｘ 和 Ｃａｒｌｔｏｎ［２６］ 则认为成虫飞行扩散能力较

弱、交配完成率低是一些年限内成虫低种群密度的潜在原因，而 Ｙｏｓｈｉｍｕｒａ［７３］ 指出一些年份间的成虫低种群

密度是因幼虫生长发育延长和高幼虫致死率导致；（３）Ｃｏｘ 和 Ｃａｒｌｔｏｎ［２６］认为在冷夏时期成虫不能完成交配产

卵而造成某些同生群的灭绝，进而促成成虫同步性羽化现象的形成，而 Ｙｏｓｈｉｍｕｒａ［７３］ 指出成虫同步性羽化是

一种提升交配几率的生存策略。 Ｂｅｒｎａｒｄｏ［７５］提出在周期性蝉进化过程中，祖先蝉成虫成熟因子由温度决定型

到时间决定型的转换可能是阻止非周期现象逆转的潜在原因。 但是 Ｃｏｘ 和 Ｃａｒｌｔｏｎ［２６］认为不存在此类生理变

化；（４）Ｃｏｘ 和 Ｃａｒｌｔｏｎ［２６］指出在错误年限羽化出来的蝉个体数量可以满足交配繁衍，但会因天敌捕食而灭绝，
而 Ｙｏｓｈｉｍｕｒａ［７３］认为低密度成虫种群和捕食者饱足效应共同降低群体交配成功率，造成种群难以存续而灭

绝。 Ｉｔｏ 等［６７］对低温驱动⁃成熟因子转换假说进行了延伸和拓展。 Ｔｏｉｖｏｎｅｎ 和 Ｆｒｏｍｈａｇｅ［７４］通过模型阐释了在

高强度的捕食作用产生的阿利效应下，非周期蝉成熟决定因子将由体型决定型转为时间决定型，对于成熟因

子转换所需的捕食作用大小，生活在低温下的周期蝉通常低于高温下的蝉种类，这也间接解释了北美周期蝉

的长生活史和在低温环境下的分布格局。
３．３　 同生群竞争假说

同生群竞争假说是指在固定地点内不同年份同生群因生态位重叠，表现在食物资源、生存空间上的竞争

现象，造成过渡周期现象和进一步羽化周期性的缓慢演化。 代表昆虫有肉桂扁蝽、周期蛾类和周期性蝉。
针对肉桂扁蝽隔年同生群种群密度存在显著差异的形成机制，Ｈｅｌｉöｖａａｒａ 和 Ｖäｉｓäｎｅｎ［４８—４９］提出了同生群

竞争假说。 一方面，成虫分泌物可以直接干扰其他同生群生命活动，或诱发松树抵御机制进而防止后续种群

定殖或产卵［４８］。 另一方面，若虫和成虫之间因生态位重叠而引起食物资源竞争，也会促进过渡周期现象形

成。 反之，在北欧北部表现为 ３ 年生命周期的林区中，３ 个异时同生群的共存现象可能由于生态环境恶劣，松
树被诱导产生的化学防御强度降低所致［４９］。 此外，同生群之间的食物资源竞争、诱导防御竞争以及个体干扰

竞争（同类相食、相残造成伤口进而引起病原侵染），可以用来解释红小实心卷蛾、栎枯叶蛾的隔年周期性羽

化行为和鳃金龟的 ３ 年周期性羽化现象［１，１３］。
周期性蝉成虫通常对天敌反应迟滞，因此只能在高种群密度下生存，称为天敌不敏感行为［５—６，７６］。 由于

该特性，在非羽化年内的成虫个体将很快被捕食者歼灭，进而推动种群羽化同步性逐渐被加强，最终形成周期

性羽化现象［４—６，４３］，同时表现出捕食者饱足效应。 Ｂｕｌｍｅｒ［１］、Ｈｏｐｐｅｎｓｔｅａｄｔ 和 Ｋｅｌｌｅｒ［４４］ 提出幼虫间竞争和捕食

者捕食效应将会造成长生命周期昆虫内一个或几个同生群成为优势种群，而其他同生群将会灭绝。 Ｌｅｈｍａｎｎ⁃
Ｚｉｅｂａｒｔｈ 等［７０］对上述观点进一步证实和拓展，指出不同年限同生群幼虫间竞争和捕食者饱足效应是祖先蝉形

成周期性羽化现象的核心驱动力。 Ｂｌａｃｋｗｏｏｄ 等［４５］ 指出在捕食者饱足产生的阿利效应下的周期蝉离散个体

和优势同生群之间的竞争是 ７ 种周期蝉异域分布并且各区域内仅一个同步性羽化种群的分布格局形成的根

本原因。 但是，目前关于周期性蝉同生群内部或之间竞争的实际观察均较少，有限的野外研究记载同生群内

幼虫之间的竞争现象，并且致死率主要集中在幼虫生长发育的最初两年［７７］，随后致死率逐渐降低，而对不同

年份同生群之间的幼虫竞争缺乏实测报道。

４８４４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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３．４　 寄主⁃天敌互作假说

密度依赖型寄主⁃天敌假说提出专化于寄主特定发育时期的寄生性天敌、捕食者或病原微生物因天敌调

控效应而产生的对不同年间优势同生群和小同生群寄生或捕食上的作用大小变化将会加速处于过渡周期阶

段的昆虫羽化周期性的产生［１，１７，７８］。 Ｂｕｌｍｅｒ［１］通过数学建模指出在寄生蜂生命周期为 １ 年时，寄主生命周期

为 ３ 年或者更短时，寄主⁃寄生蜂相互作用将会引起昆虫种群密度周期性波动。 ８ 种鲁夜蛾在芬兰拉普兰东部

奇偶年间种群密度显著差异性被认为是受到了夜蛾瘦姬蜂（Ｏｐｈｉｏｎ ｌｕｔｅｕｓ）和单寄生低龄幼虫的容性姬蜂

（Ｍｅｌｏｂｏｒｉｓ ｃｏｌｌｅｃｔｏｒ）的调节，可能也因鼹鼠等的捕食进一步加强［３］。 栎枯叶蛾和蝙蝠蛾的隔年周期性羽化现

象也可能受到一年生专化性寄生蜂或病原菌的调控而形成［１，２７］。 此外，通过统计周期蝉的 １３ 或 １７ 年长生活

周期间面临的鸟类捕食压力变化，发现鸟类捕食作用大小波动是驱动周期蝉羽化周期性和生活史可塑性的潜

在因素［７９］。

４　 讨论

周期性昆虫发生通常与不利生态因子或食物资源相关，而后受到种群竞争和天敌互作等的调控而形成。
不同昆虫种类的周期性形成机制和种群密度动态变化是相似的，但是由于昆虫种类在生活习性、生境状况、天
敌构成、生命周期等上的不同，羽化周期性现象的演化成因和历程也存在差异。

Ｈｅｌｉöｖａａｒａ 等［２］列举了多种周期性昆虫，其中大多数种类生活在低温环境，生命周期为 ２ 或 ３ 年，成虫表

现为每奇数年或偶数年的隔年羽化现象或者以 ３ 年为周期的羽化行为。 其中，研究较为详尽的肉桂扁蝽、周
期性蛾类和鳃金龟均不属于严格意义上的周期性昆虫，因为其在非羽化年份中也存在小同生群，种群应该处

于过渡周期阶段。 过渡周期现象的形成假说集中在同种内不同同生群间竞争假说、寄主⁃天敌互作假说，这两

种假说均解释了隔年同生群种群密度显著差异性的维持机制，但是对过渡周期阶段最初形成机制未给予较好

的阐释。 对比 ２ 或 ３ 年生命周期的昆虫种类，１３ 年和 １７ 年周期性蝉由于极长素数生命周期、完全的周期性

羽化行为而更显特殊。 针对于周期性蝉形成和维持机制，一直处于讨论争辩中，尚未形成统一、可靠的理论体

系。 其中，捕食者饱足假说和低温驱动假说不能解释周期性蝉种类的稀少性，祖先蝉个体均可能面临捕食压

力和冰河时期的天气变冷、地质冷却的极端环境，难以合理解释为何仅小部分种群进化为周期性蝉［６７］。 此

外，在周期性蝉形成是否和更新世冰河时期的地质冷却、气候变冷有关上存在争议，Ｇｒａｎｔ［３３］ 提出周期性蝉进

化历程发生早于更新世冰河时期，寄主⁃天敌之间的互作、不同同生群之间的竞争、与同域非周期性蝉幼虫的

食物资源竞争是造成周期性羽化现象的根本原因。 然而，Ｃｏｘ 和 Ｃａｒｌｔｏｎ［２６］、Ｉｔｏ 等［６７］以及 Ｙｏｓｈｉｍｕｒａ［７３］认为冰

河时期的气候变冷造成祖先蝉的一系列种群连锁反应促成了周期性蝉的素数周期性羽化现象。 相似地，
Ｗａｌｔｉｎｇ［１２］报道在斐济群岛上分布一种以 ８ 年为羽化周期的蝉（Ｒ． ｋｎｏｗｌｅｓｉ）。 Ｈａｊｏｎｇ 和 Ｙａａｋｏｐ［１０］、Ｈａｊｏｎｇ［１１］

报道在印度东北部的安蝉（Ｃ． ｒｉｂｈｏｉ）每 ４ 年高密度羽化一次，目前仍缺乏对这两种蝉羽化周期性形成机制的

研究，推测与北美周期性蝉的产生原因和演化进程存在差异。
栗山天牛在辽宁和吉林省的大部分栎林内已经进化成完全的周期性羽化行为，少部分林区内种群可能处

于过渡周期阶段。 针对其周期性羽化行为的形成机制，从区域性遗传隔离、天敌调控作用和极端天气变化等

方面入手，通过对我国周期性和非周期性种群开展种群遗传结构分析、天敌调查和耐寒力生理参数实测并在

此基础上开展数学建模拟合，初步否定了成虫周期性羽化行为归因于吉林和辽宁省局部种群与其他地理种群

间缺乏基因交流而造成的遗传隔离的假设，并提出了因天敌因子和极端气候为潜在原因的栗山天牛东北种群

周期性羽化行为的形成假说［８０—８１］。 相对应地，前人对栗山天牛在东北林区的优势天敌栗山天牛生物型花绒

寄甲（Ｄａｓｔａｒｃｕｓ ｈｅｌｏｐｈｏｒｏｉｄｅｓ）和栗山天牛跳小蜂（Ｃｅｒｃｈｙｓｉｅｌｌａ ｒａｄｄｅｉｉ）、寄生率且种群密度较低的天牛低龄幼

虫寄生蜂种类的发现报道［８２—８５］，以及栗山天牛在东北林区 １９９３ 年开始成灾的时间节点［５４］ 均佐证了本假说

的可信性。
周期性昆虫形成机制研究不仅可以揭示推动形成种群周期性的潜在生态因子和历史演化进程，还可为避
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免人为防治实践产生的潜在生态影响提供指导。 例如，在周期性种群内（林间仅存在一个羽化同生群），可采

取综合防治策略，将该同生群种群密度降低至经济阈值以下即实现防控成效。 在处于过渡周期现象的害虫种

群内，在优势同生群成虫羽化年份，应提高防治力度和频次，而对隔年小同生群，不开展或降低防治力度和频

次。 同时，若害虫不同生长发育阶段致死率存在显著差异，可通过人为选择性释放天敌和保育手段提升林间

天敌丰富度和种群定殖率，进而平衡天敌导致不同发育阶段致死率上的差异性，以避免因天敌调控效应推动

羽化周期性形成。 此外，也可以通过人为干预措施达到扭转处于过渡周期阶段的种群向非周期性羽化行为逆

向演化的目的，根本上控制害虫暴发成灾。 在非周期性种群内，开展防治实践过程中应事先评估可能对成虫

羽化行为模式的潜在影响，应尽量减少对某一发育阶段高致死率的专化性天敌释放和针对目标害虫特定发育

阶段的防治措施使用，而选择一些对害虫各生长发育阶段均作用且致死率差异不显著的广谱性天敌种类（如
虫生微生物）和防治手段，避免因防治活动而推动羽化周期性和种群成灾发生。
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