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摘要：体型是昆虫基本的形态特性，它会影响到昆虫几乎所有的生理和生活史特性。同种昆虫不同地理种群在体

型上常表现出明显的渐变，导致这些渐变的环境因素包括温度、湿度、光照、寄主植物、种群密度等，并且多种环境

因素也会对昆虫种群内个体体型产生影响。雌雄个体的体型存在差异，称性体型二型性。性体型二型性也显示了

地理差异。这些差异形成的途径已经得到详细的分析，其形成机制导致多个假说的提出，这些假说又在多种昆虫

中得到验证。本文从同一种昆虫不同种群间、同一种群内、雌雄虫个体间３个水平，对种内昆虫体型变异的方式，
影响昆虫种群间体型变异和种群内昆虫体型的变异的环境因素，以及昆虫性体型二型性及其地理变异的现象等方

面的研究进行了综述，并对未来的相关研究提供了建议。
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　　体型是昆虫最明显的特征之一，包括卵的大小、
卵重，成虫体长、翅长、体重等，与其他生物学特性紧

密相关，会影响昆虫的竞争、迁飞能力、寿命、后代的

体型、数量等几乎所有的其他生物学特性（Ｐｅｔｅｒｓ，

１９８３；Ｈｏｎｅｋ，１９９３）。在昆虫种群中，个体体型的
变异非常普遍，种群内成熟个体的体型通常表现出

一定的差异。不同地理种群之间昆虫的体型存在明

显的变异。昆虫雌雄个体之间体型存在差异的现象
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被称为性体型二型性现象。性体型二型性也存在明

显的地理变异。昆虫种群之间和种群内体型变异的

现象以及性体型二型性地理变异的现象有很多解

释，这些解释包括发育过程中的环境因素和长期进

化过程中的遗传因素，包括气候的差异，资源的质量

和效用，被捕食者的大小，社会因素比如种群密度和

竞争，配偶选择和种群间发育速率的变异等（Ｂｅｒｖｅｎ
ａｎｄＧｉｌｌ，１９８３；Ｐｅｔｅｒｓ，１９８３；Ａｔｋｉｎｓｏｎ，１９９４；
ＳａｎｄｌａｎｄａｎｄＭｉｎｃｈｅｌｌａ，２００４）。

瑞士科学家 Ｂｌａｎｃｋｅｎｈｏｒｎ，美国科学家 Ｓｔｉｌｌｗｅｌｌ
和英国科学家Ｐｅｔｅｒ等从温度、湿度、降雨、寄主植物
和种 群 密 度 等 多 种 环 境 因 素 方 面 对 粪 蝇

Ｓｃａｔｈｏｐｈａｇａ ｓｔｅｒｃｏｒａｒｉａ 和 Ｓｅｐｓｉｓ ｃｙｎｉｐｓｅａ
（ＢｌａｎｃｋｅｎｈｏｒｎａｎｄＨｅｌｌｒｉｅｇｅｌ，２００２；Ｂｌａｎｃｋｅｎｈｏｒｎ
ａｎｄ Ｌｌａｕｒｅｎｓ， ２００５ ）、水 黾 Ａｑｕａｒｉｕｓｒｅｍｉｇｉｓ
（Ｂｌａｎｃｋｅｎｈｏｒｎ ｅｔａｌ．， １９９５； Ｂｌａｎｃｋｅｎｈｏｒｎ ａｎｄ
Ｆａｉｒｂａｉｒｎ，１９９５）、食豆甲虫 Ｓｔａｔｏｒｌｉｍｂａｔｕｓ（Ｓｔｉｌｌｗｅｌｌ
ｅｔａｌ．，２００７；ＳｔｅｗｅｌｌａｎｄＦｏｘ，２００９）、四纹豆象
Ｃａｌｌｏｓｏｂｒｕｃｈｕｓｍａｃｕｌａｔｕｓ（ＳｔｉｌｌｗｅｌｌａｎｄＦｏｘ，２００７）等
多种昆虫体型及性体型二型性的地理变异的影响都

有大量研究和总结。国内昆虫体型及性体型二型性

的研究仅见大头金蝇 Ｃｈｒｙｓｏｍｙｉａｍｅｇａｃｅｐｈａｌａ和丝
光绿蝇 Ｌｕｃｉｌｉａｓｅｒｉｃａｔａ（王江峰等，２００２），黑豆蚜
Ａｐｈｉｓｆａｂａｅ（李献辉和李保平，２００６）、亚洲玉米螟
Ｏｓｔｒｉｎｉａｆｕｒｎａｃａｌｉｓ（涂小云等，２０１１）以及大猿叶虫
Ｃｏｌａｐｈｅｌｌｕｓｂｏｗｒｉｎｇｉ（匡先钜等，２０１２）等。本文从
昆虫种内不同种群间、同一种群内和雌雄虫之间３
个水平对昆虫种内体型变异的方式、种群间昆虫体

型变异和种群内昆虫体型的变异的影响因素，昆虫

性体型二型性及其地理变异的现象，性体型二型性

形成的途径及其机制等方面的国内外研究进行了介

绍，并对未来的研究提出了一些建议。

１　昆虫体型的地理变异

动物体型随纬度和海拔或两者共同作用的渐变

在多个研究中有报道（Ｍａｓａｋｉ，１９６７；Ｌａｎｄｍａｎｅｔ
ａｌ．，１９８９；ＭｏｕｓｓｅａｕａｎｄＲｏｆｆ，１９８９；Ｒｏｆｆａｎｄ
Ｍｏｕｓｓｅａｕ２００５；ＢｅｒｎｅｒａｎｄＢｌａｎｃｋｅｎｈｏｒｎｅｔａｌ．，
２００６；ＢｉｄａｕａｎｄＭａｒｔí，２００７）。其中体型随纬度／海
拔增加而增大被称为贝格曼法则（Ｂｅｒｇｍａｎｎ’ｓｒｕｌｅ）
（Ｂｅｒｇｍａｎｎ，１８４７），体型随纬度／海拔增加而减小被
称为反贝格曼法则（ｃｏｎｖｅｒｓｅＢｅｒｇｍａｎｎ’ｓｒｕｌｅ）
（Ｒａｙ，１９６０）。

１．１　贝格曼法则和反贝格曼法则
１８４７年，德国科学家贝格曼（Ｂｅｒｇｍａｎｎ）首次在

恒温动物中发现一个体型随纬度增加而增大的规

则，称为贝格曼法则（Ｂｅｒｇｍａｎｎ，１８４７）。解释为大
型动物有更大的表面积与体积的比率，在寒冷的地

区更有利于热量的保持。然而，当贝格曼法则出现

大约一百年以后，这个法则在变温动物中被发现

（Ｒａｙ，１９６０）。如大不列颠群岛上和北欧的６５种蚂
蚁种群的体型随纬度增加而增大（Ｃｕｓｈｍａｎｅｔａｌ．，
１９９３）。北美东部，蚁蛉Ｍｙｒｍｅｌｅｏｎｉｍｍａｃｕｌａｔｕｓ的体
型从南到北呈现上升趋势（ＡｒｎｅｔｔａｎｄＮｉｃｈｏｌａｓ，
１９９９）。在美洲土地上的非洲来源的蜜蜂体型随纬
度的增高而增大（ＳｈｅｐｐａｒｄａｎｄＳｍｉｔｈ，２０００）等。

然而越来越多的证据证明很多无脊椎动物的体

型表现为反贝格曼法则，在更高纬度和更高海拔时

体 型 更 小 （Ｍａｓａｋｉ， １９６７； Ｂｌａｎｃｋｅｎｈｏｒｎ ａｎｄ
Ｈｅｌｌｒｉｅｇｅｌ，２００２）。如水黾Ａ．ｒｅｍｉｇｉｓ更高纬度的加
拿大魁北克（４６°Ｎ）种群个体显著大于美国纽约
（４３°Ｎ）及新泽西州（４１°Ｎ）种群个体，并产更出小
的卵（ＢｌａｎｃｋｅｎｈｏｒｎａｎｄＦａｉｒｂａｉｒｎ，１９９５）。亚洲玉米
螟Ｏ．ｆｕｒｎａｃａｌｉｓ雌雄蛹重都随纬度增大而减小（涂
小云等，２０１１）。大猿叶虫 Ｃ．ｂｏｗｒｉｎｇｉ江西龙南
（２４°Ｎ）、江西修水（２９°Ｎ）、山东泰安（３６°Ｎ）和哈尔
滨（４５°Ｎ）４个地理种群的体重随纬度的升高而明
显降低等（匡先钜等，２０１２）。

关于动物随随纬度地理变异的原因及其内在的

机制，引起了动物学生态学家和遗传学家们的广泛

关注 和 强 烈 的 兴 趣。Ｂｌａｎｃｋｅｎｈｏｒｎ和 Ｄｅｍｏｎｔ
（２００４）列出了１１个目的４６种昆虫的体型随纬度变
化的情况，发现其中３７％符合贝格曼法则，然而其
中６３％出现反贝格曼法则。
１．２　不同地理种群间昆虫体型变异的影响因素

自从贝格曼法则的提出以来，动物体型的地理

变异现象受到了广泛的关注。由于不同地理种群动

物所在地的环境条件存在差异，一系列的环境因子

被认为是导致动物体型变异的原因。这些环境因素

包括温度、湿度、寄主植物、季节性气候等。

１．２．１　温度：由于温度总是随纬度协变的，温度通
常被假定为动物体型随纬度渐变的选择因素。不同

纬度昆虫体型与该种类昆虫活动时期的环境温度存

在明显的相关性，为正相关或者负相关（Ｓｈｅｐｐａｒｄ
ａｎｄＳｍｉｔｈ，２０００；Ｓｔｉｌｌｗｅｌｌｅｔａｌ．，２００７）。如在美洲，
温度被认为是非洲来源的蜜蜂的高纬度种群比低纬

度种群体型更大的主要的原因（Ｓｈｅｐｐａｒｄａｎｄ
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Ｓｍｉｔｈ，２０００）。关于动物的纬度渐变，贝格曼认为
在恒温动物中，大的动物比小动物有更小的体表面

积体积比，导致动物在较低温的环境中能够更好地
避免热量损失（Ｂｅｒｇｍａｎｎ，１８４７）而形成了恒温动物
的贝格曼渐变。然而，越来越多的学者认为，变温动

物可以利用高于体温的环境温度进行新陈代谢，也

可以迅速地适应周围的低温环境，并不需要保持自

身的热量。因此高纬度变温动物体型增大不能由增

大表面积体积比来减少热量损失来解释。此外，体
表面积体积比这一假说也无法解释昆虫体型的反
贝格曼法则变异。

１．２．２　湿度：除温度以外，湿度（降雨和湿气）通常
与温度一样随纬度变化而变化；热带地区具有大的

降雨量和湿度，两者都随纬度增加而降低。Ｔｅｌｏｎｉｓ
Ｓｃｏｔｔ等（２００６）研究表明，湿度可以比温度与动物种
内体型变异更高度相关，暗示了湿度可能是一个比

温度更重要的体型选择因素。由于大的体型降低了

表面积体积比，并且增加了绝对水分的含量，任何
湿度的渐变都可能导致干燥胁迫形成选择体型的变

异（ＬｅＬａｇａｄｅｃｅｔａｌ．，１９９８）。在果蝇种类中，包括
&

腹果蝇 Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ和拟果蝇 Ｄ．
ｓｉｍｕｌａｎｓ的体型和干燥胁迫都随纬度增加而增加
（ＨｏｆｆｍａｎｎａｎｄＨａｒｓｈｍａｎ，１９９９），并且在自然种群
中是共变关系（ＶａｎＨｅｒｒｅｗｅｇｅａｎｄＤａｖｉｄ，１９９７）。
干燥胁迫的选择也与体型增大有关（ＴｅｌｏｎｉｓＳｃｏｔｔｅｔ
ａｌ．，２００６），并且大的体型随低湿度转变为高湿度而
迅速进化（Ｋｅｎｎｉｎｇｔｏｎｅｔａｌ．，２００３）。这些结果暗示
了湿度的渐变可以形成昆虫体型随纬度的渐变。

１．２．３　光周期：光周期不仅可以作为重要的季节
信号来调节昆虫的生长发育（Ｍａｌａｑｕｉａｓｅｔａｌ．，
２００９），而且不同地理纬度的光周期同温度，湿度一
样存在明显的变异。然而，光周期是否作为一个直

接导致昆虫体型地理变异的影响因素或者作为一个

其他因素作用于体型地理变异的调节？它们之间的

作用方式如何？有什么内在机制？这些问题还很少

有人关注，值得进一步研究。

１．２．４　寄主植物：首先，与寄主植物种子大小有
关。由于很多植物种类的种子表现出纬度的变异，

由于激烈的竞争居住在里面的昆虫可能会受到影

响，Ｓｔｉｌｌｗｅｌｌ等（２００７）发现食豆甲虫 Ｓ．ｌｉｍｂａｔｕｓ的
体型与种子的大小显著相关，表明寄主大小限制了

该虫生长。寄主大小可以通过对单个个体资源需求

的限制（比如个体在小的种子中不可以长得很大）

或通过幼虫竞争强度的变异影响体型，暗示了在一

些不连续的寄主中生长发育的昆虫，如拟寄生昆虫

和食豆甲虫中，生长发育期间种子大小是成虫体型

的一个重要选择因素（ＭａｃｋａｕｅｒａｎｄＣｈａｕ，２００１）。
另外，与寄主植物的防御机制有关。处于不同

纬度的植物抵抗寒冷、虫害的能力有着明显的区别。

植物抗性的改变可以导致当地相应的食草昆虫的表

型发生改变。植物拥有的对食草动物的抗性可以作

为食草动物生理机能、生活史、行为以及形态学的一

个强烈的选择因素。植物组织的一系列化学防御和

物理防御比如绒毛，或叶片的硬度可以影响昆虫生

物学特性的进化（Ｌｅｖｉｎ，１９７３；Ｂｅｒｎａｙｓ，１９９１）。其
中一个与叶片硬度相关的特性是卵的大小，特别是

初孵幼虫的大小。比如，松异舟蛾 Ｔｈａｕｍｅｔｏｐｏｅａ
ｐｉｔｙｏｃａｍｐａ卵的大小的地理变异与寄主植物的松针
的硬度正相关（Ｚｏｖｉｅｔａｌ．，２００８）；直纹弄蝶Ｐａｒｎａｒａ
ｇｕｔｔａｔａ卵的大小能对寄主植物叶片的硬度作出反
应（ＭｉｚｕｍｏｔｏａｎｄＮａｋａｓｕｊｉ，２００７）。美洲蓝凤蝶
Ｂａｔｔｕｓｐｈｉｌｅｎｏｒ的幼虫和成虫大小与寄主植物是否
有绒毛存在明显的相关性（Ｆｏｒｄｙｃｅｅｔａｌ．，２０１０）。
１．２．５　种群密度：种群密度对昆虫种群的影响很
复杂，自然界的种群处于一个变化的并且相互作用

的环境中，密度本身对种群的影响必须通过高度复

杂的技术区分开与种群密度增长一致的直接影响与

间接影响来分析。

当密度变化，幼虫期从一种表型转变为另一种

表型时，密度依赖的阶段性多型性即会出现。在蝗

科（Ａｃｒｉｄｉｄａｅ）昆虫中，这个现象非常普遍。Ｊａｎｎｏｔ
等 （２００９）证明了钝蝗 Ｒｏｍａｌｅａｍｉｃｒｏｐｔｅｒａ有一个随
经度变化的体型渐变现象，西部的种群个体小于东

部种群个体。他们认为这个经度的渐变是由依赖于

密度的逐步形成的。利用２×３（２个种群 ×３个密
度）实验设计方案，测量了种群、密度、种群 ×密度
相互作用对 ５个幼虫期及成虫期生活史特性（翅
长、质量、累计发育时间和生长速率等）及存活率的

影响。结果表明，密度对生活史和死亡率的效应与

种群对生活史和死亡率的效应是相互独立的。高密

度导致大的体型及高的死亡率；西部种群比东部种

群有更小成虫体型，更短的成虫期及高的存活率。

１．２．６　季节性气候：一些研究指出，季节性气候即
一年中温度、湿度、降雨的变化，可以比温度更好地

解释纬度的渐变，因为在季节性环境中较大的个体

在环境条件的不适宜时期有较强的抗饥饿能力（物

质储藏增加的结果）（Ｃｕｓｈｍａｎｅｔａｌ．，１９９３；Ａｒｎｅｔｔ
ａｎｄＮｉｃｈｏｌａｓ，１９９９），说明季节性气候也是决定昆虫
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体型大小的重要因素。如四纹豆象Ｃ．ｍａｃｕｌａｔｕｓ的
不同种群的体型大小与季节性气候显著相关

（ＳｔｉｌｌｗｅｌｌａｎｄＦｏｘ，２００７）。
１．３　种群内昆虫体型的影响因素

不同种群昆虫体型是对当地不同的环境因子适

应的结果，了解昆虫单个种群在实验室不同的环境

条件体型的变化情况，有助于人们对昆虫体型地理

变异过程中的各种环境因子作用方式的有更深入的

认识。一系列的实验证明，在发育过程中，任何一个

环境因子变化都可能导致昆虫的体型的变化，这些

环境因素包括温度、湿度、光照、食物、密度等

（Ｄａｖｉｄｏｗｉｔｚｅｔａｌ．，２００４）。
１．３．１　温度：关于温度影响的研究在近几十年受
到了广泛的关注，在温生物学的某些方面已经取得

了出色的进展。昆虫体内的各项生理生化过程都受

周围环境的影响，随温度升高，昆虫的生长时间缩短

而生长速率增大，成虫的最终体型也受影响。随着

温度的变化，昆虫的体型变化有很多种方式。如绿

头苍蝇Ｌｕｃｉｌｉａｃｕｐｒｉｎａ的蛹重在１５～３０℃之间随温
度升高而减小；而 Ｃｈｒｙｓｏｍｙａａｌｂｉｃｅｐｓ的体重随温度
升高到２５℃而后突然下降。Ｌ．ｃｕｐｒｉｎａ的最大体重
出现在１５℃，而Ｃ．ａｌｂｉｃｅｐｓ的最大体重出现在２０℃
（Ｇｏｍｅｓｅｔａｌ．，２００９）。小 黑 瓢 虫 Ｄｅｌｐｈａｓｔｕｓ
ｃａｔａｌｉｎａｅ成虫在２２℃时体重最重，３０℃次之，２６℃时
最轻（Ｌｅｇａｓｐｉｅｔａｌ．，２００８）。

然而，Ａｔｋｉｎｓｏｎ（１９９４）展示了 １０９个变温动物
的研究中多于８０％的表现出体型随着温度下降而
增加的规则，被称为温度体型规则 （ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ
ｓｉｚｅｒｕｌｅ）（ＷａｌｔｅｒｓａｎｄＨａｓｓａｌｌ，２００６；Ｋｉｎｇｓｏｌｖｅｒｅｔ
ａｌ．，２００７）。多个研究在细胞水平上对温度体型规
则的形成进行了解释，包括在高温胁迫下由于氧的

限制细胞的生长效率必须降低（Ｐｒｔｎｅｒ，２００２）；不
同温度下细胞生长速率相对不同（ＶａｎｄｅｒＨａｖｅａｎｄ
ｄｅＪｏｎｇ，１９９６）；小的细胞更能适应更高的温度，大
的细胞更适应更低的温度（Ｋｏｚｌｏｗｓｋｉｅｔａｌ．，２００４）
等。Ｂｌａｎｃｋｅｎｈｏｒｎ和 Ｌｌａｕｒｅｎｓ（２００５）发现，黄粪蝇
Ｓ．ｓｔｅｒｃｏｒａｒｉａ的眼睛和翅膀随温度降低增大，并呈
线性关系。其中眼睛的增大２／３是细胞数量增加的
贡献，１／３是细胞大小的贡献。翅膀增大３／４是细
胞数量增加的贡献，１／４是细胞大小的贡献。指出
温度对细胞大小和数量的影响可以清楚地解释温度

对个体体型大小的影响，提出昆虫体型的减小可以

由高于和低于物种最适存活的温度极限来解释

（ＢｌａｎｃｋｅｎｈｏｒｎａｎｄＬｌａｕｒｅｎｓ，２００５）。这些结果暗示

了温度体型规律可能是适应的结果。
１．３．２　光照：昆虫体型大小通常与季节性增长时
期同步，与生长时期的光照有关联。小花蝽 Ｐｏｄｉｓｕｓ
ｎｉｇｒｉｓｐｉｎｕｓ饲养在２８℃和１５ｈ光照时体型最大，光
期大于或小于 １５ｈ体型都减小（Ｍａｌａｑｕｉａｓｅｔａｌ．，
２００９）。马铃薯甲虫Ｌｅｐｔｉｎｏｔａｒｓａｄｅｃｅｍｌｉｎｅａｔａ在短光
照下发育的蛹大于在长光照下发育的蛹（Ｄｏｌｅｚａｌｅｔ
ａｌ．，２００７）。相 同 翅 长 的 小 型 蚊 子 Ａｎｏｐｈｅｌｅｓ
ｑｕａｎｄｒｉｍａｃｕｌａｔｕｓ的体重在短光照下比在长光照下
要重，但在相同翅长的大型蚊子Ａ．ｑｕａｎｄｒｉｍａｃｕｌａｔｕｓ
中，长光照下个体的体重高于短光照下个体

（Ｌａｎｃｉａｎｉ， １９９２）。 绿 头 苍 蝇 Ｃｈｒｙｓｏｍｙａ
ｍｅｇａｃｅｐｈａｌａ的研究表明，光周期对绿头苍蝇的体重
没有明显的影响（Ｇｏｍｅｓｅｔａｌ．，２００６）。
１．３．３　食物：食物的营养成分会影响昆虫体型的
大小，如由于混交林的中油松叶的粗脂肪、全糖含量

减少，Ｃ／Ｎ比值下降。取食针阔混交林叶的松毛虫
Ｄｅｎｄｒｏｌｉｍｕｓ，体型小于取食纯松林的松毛虫（周章
义，１９９４）。食物限制通常也导致小的体型，如德国
小蠊 Ｂｌａｔｔｅｌｌａｇｅｒｍａｎｉｃａ成虫的体型由于食物限制
而发育成更小的体型（Ｙｏｕｎｇｅｔａｌ．，１９９９）。食物的
湿度也会影响体型大小，在黄粉虫 Ｔｅｎｅｂｒｉｏｍｏｌｉｔｏｒ
幼虫允许的饲料含水量的范围，随着饲料含水量的

增加，黄粉虫幼虫的体重也随着增加，说明水分对黄

粉虫幼虫的生长发育具有较大的影响（吴福中，

２００７）。
１．３．４　密度：昆虫对拥挤有的反应方式各式各样，
通常以行为的迅速变化决定最终的形态和其他反

应。它们体型大小的分级是短期和长期效应的一个

普遍的现象，不仅由密度而且由所经历的时间和母

代阶段历史决定。蜕皮时期被认为是形态差异形成

的重要时期，由于它们的外骨骼要持续在每一个龄

期和整个成虫期，只在蜕皮期间发生形态的明显改

变，并且之后不久，表皮就硬化。虽然由种群密度引

起的内部器官和新陈代谢的变化独立于体壁限制，

不局限于蜕皮时期，但短暂的内部和外部反应的差

异具有重要的意义。实验室内的研究表明，密度依

赖的多型性是真实存在的，然而，在实验室内的种群

体型对密度的反应不同于野外所观察到的体型对密

度的反应。实验室观察到的种群的基因差异有助于

了解野外种群体型及生活史的差异（Ａｐｐｌｅｂａｕｍａｎｄ
Ｈｅｉｆｅｔｚ，１９９９）。如在实验室条件下，黄粉虫 Ｔ．
ｍｏｌｉｔｏｒ幼虫在低密度的环境中生长缓慢，高密度同
样制约黄粉虫幼虫的生长发育（吴福中，２００７）。王
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娟等（２００８）观察了甜菜夜蛾 Ｓｐｏｄｏｐｔｅｒａｅｘｉｇｕａ在５
种幼虫密度下（１，５，１０，２０，３０头／瓶）幼虫发育和
蛹重等情况，发现１头／瓶的蛹最重，显著高于其他
密度的，其余随幼虫密度增加而下降。

１．４　贝格曼法则与反贝格曼法则的相关机理
Ｂｌａｎｃｋｅｎｈｏｒｎ和 Ｄｅｍｏｎｔ（２００４）从昆虫个体水

平上对贝格曼法则和反贝格曼法则这两种完全相反

的渐变规律的出现的原因做出了解释。他们认为由

于在高纬度的生长季节长度更短，因而动物进化出

更快的生长速率作为补偿，过度的补偿导致贝格曼

法则，补偿不足导致反贝格曼法则，形成了一个统一

体的两个极端，两者的出现并不矛盾。这一理论能

否解释所有昆虫体型渐变的原因有待进一步证明

（ＢｌａｎｃｋｅｎｈｏｒｎａｎｄＤｅｍｏｎｔ，２００４）。

２　昆虫性体型二型性及其地理变异

雌雄动物很少具有相同的体型，这种雌雄体型

上的 差 异 被 称 为 性 体 型 二 型 性 （ｓｅｘｕａｌｓｉｚｅ
ｄｉｍｏｒｐｈｉｓｍ）（Ｂｌａｎｃｋｅｎｈｏｒｎｅｔａｌ．，２００７）。一般在大
型哺乳动物中雄性个体要更大（Ｆａｉｒｂａｉｒｎ，１９９７）。
而在昆虫中，雌性个体通常要大于雄性个体

（Ｓｔｉｌｌｗｅｌｌｅｔａｌ．，２０１０）。
雌雄体型的差异水平通常被表示为性体型二型

性指数（ｓｅｘｕａｌｓｉｚｅｄｉｍｏｒｐｈｉｓｍｉｎｄｅｘ）。不同地理种
群昆虫雄虫和雌虫的体型变异程度通常不一样

（Ｓｔｉｌｌｗｅｌｌｅｔａｌ．，２０１０），性体型二型性指数也表现出
一定的差异。１９５０年任希（Ｒｅｎｓｃｈ）首先提出一个
雄虫的体型异速生长的规律被称为任希法则

（Ｒｅｎｓｃｈ’ｓｒｕｌｅ）。描述为在雌性更大的动物中，性
二型性随雌雄体型的增大而减小，或在雄性动物更

大的动物中，性二型性随雌雄体型的增大而增大。

大多数昆虫中，雌虫大于雄虫，如果随着昆虫体型增

大，性体型二型性指数减小，就符合任希法则

（Ｒｅｎｓｃｈ，１９５０）。如大猿叶虫 Ｃ．ｂｏｗｒｉｎｇｉ体重、亚
洲玉米螟Ｏ．ｆｕｒｎａｃａｌｉｓ蛹重都是雌虫大于雄虫，体
型随着纬度升高而减小，性二型性也随之减小（涂

小云等，２０１０；匡先钜等，２０１２）。
然而后来的研究发现，与之相反的异速生长的

趋势即雌虫的体型的异速生长也存在，被称为反任

希法则（ｃｏｎｖｅｒｓｅＲｅｎｓｃｈ’ｓｒｕｌｅ）。如食豆甲虫 Ｓ．
ｌｉｍｂａｔｕｓ雌虫体型大于雄虫，在低纬度体型更小，性
体型二型性却更大（Ｓｔｉｌｌｗｅｌｌｅｔａｌ．，２００７）。

在蝗虫 Ｍｅｌａｎｏｐｌｕｓｓａｎｇｕｉｎｉｐｅｓ和 Ｍ．ｄｅｖａｓｔａｔｏｒ

（ＲｏｆｆａｎｄＭｏｕｓｓｅａｕ，２００５），Ｏｍｏｃｅｓｔｕｓｖｉｒｉｄｕｌｕｓ
（ＢｅｒｎｅｒａｎｄＢｌａｎｃｋｅｎｈｏｒｎ，２００６），Ｄｉｃｈｒｏｐｌｕｓｖｉｔｔａｔｕｓ
（ＢｉｄａｕａｎｄＭａｒｔí，２００７），蟋蟀 Ｔｅｌｅｏｇｒｙｌｌｕｓｅｍｍａ
（Ｍａｓａｋｉ，１９６７），Ａｌｌｏｎｅｍｏｂｉｏｕｓｆａｓｃｉａｔｕｓ（Ｍｏｕｓｓｅａｕ
ａｎｄＲｏｆｆ，１９８９），以 及 螽 斯 Ｅｐｈｉｐｐｉｇｅｒｔｅｒｒｅｓｔｒｉｓ
（Ｌａｎｄｍａｎｅｔａｌ．，１９８９）中都发现不同地理种群的性
体型二型性存在差异。

２．１　性体型二型性形成的途径
从昆虫个体水平看，雌雄实现体型差异的途径

只有３个：雌雄卵的大小差异、生长速率差异和生长
时间差异 （Ｔａｍｍａｒｕｅｔａｌ．，２０１０；Ｓｔｉｌｌｗｅｌｌａｎｄ
Ｄａｖｉｄｏｗｉｔｚ，２０１０）。

对鳞翅目一些种类的研究发现，雌雄幼虫在多

个龄期表现出发育时间或发育速率的差异（Ｅｓｐｅｒｋ
ｅｔａｌ．，２００７）；并对其中一个种类的卵进行了测量，
没有发现性二型现象，结果暗示了性二型性的产生

是由于雌雄虫发育成熟所需龄期的不一致或雌雄幼

虫在多个龄期的发育时间或发育速率不一致造

成的。

在很多昆虫中，雄虫所需生长发育时间比雌虫

要短，包 括 多 种 粉 蝶 科 （Ｐｉｅｒｉｄａｅ）和 眼 蝶 科
（Ｓａｔｙｒｉｄａｅ）蝴蝶（ＷｉｃｋｌｕｎｄａｎｄＦａｇｅｒｓｔｒｍ，１９７７；
ＷｉｃｋｌｕｎｄａｎｄＦｏｒｓｂｅｒｇ，１９９１）、蝗虫 Ｏ．ｖｉｒｉｄｕｌｕｓ
（ＢｅｒｎｅｒａｎｄＢｌａｎｃｋｅｎｈｏｒｎ，２００６）和蟋蟀 Ｄｅｃｔｉｃｕｓ
ｖｅｒｒｕｃｉｖｏｒｕｓ（Ｗｅｄｅｌｌ， １９９２），Ｒｅｑｕｅｎａ ｖｅｒｔｉｃａｌｉｓ
（Ｓｉｍｍｏｎｓｅｔａｌ．，１９９４）。Ｂｌａｎｃｋｅｎｈｏｒｎ等（２００７）对
７个组的１５５种昆虫的数据研究发现，也有一些种
类昆虫中雄虫生长速率更慢，如双翅目中两种苍蝇

雄虫发育需更长时间，却发育成比雌虫更小的体型，

性二型性与发育时间之间只有一个弱的正相关，因

此认为性二型性的形成中发育速率的不一致比发育

时间不一致更重要。然而，Ｓｔｉｌｌｗｅｌｌ和 Ｄａｖｉｄｏｗｉｔｚ
（２０１０）测量了烟草天蛾 Ｍａｎｄｕｃａｓｅｘｔａ最后一个龄
期发育时的生长速率和发育时间时发现，雌虫的生

长速率显著高于雄虫，发育时间也显著长于雄虫，说

明生长速率和发育时间在性体型二型性形成过程中

都起作用，雌雄幼虫生长发育期间的生理过程差异

是性体型二型性形成的根本机制。

２．２　性体型二型性及其变异形成的根本机制
动物性体型二型性差异的形成机制导致大量假

说的提出（Ａｎｄｅｒｓｓｏｎ，１９９４；ＡｂｏｕｈｅｉｆａｎｄＦａｉｒｂａｉｒｎ，
１９９７；Ｆａｉｒｂａｉｒｎ，１９９７；Ｂｌａｎｃｋｅｎｈｏｒｎｅｔａｌ．，２００６）。
Ｄａｌｅ等（２００７）把性体型二型性变异的形成机制归
纳为进化限制、自然选择和性选择３个大类（Ｄａｌｅｅｔ
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ａｌ．，２００７）。
２．２．１　 进 化 限 制：进 化 限 制 （ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ
ｃｏｎｓｔｒａｉｎｔｓ，Ｆａｉｒｂａｉｒｎ，１９９７）指出，性体型二型性是
由于雌雄对于相同的选择压力有不同的反应。假如

雌雄中某个性别有更多的可加遗传变量的基因，将

对选择有更强烈的反应，可以造成性体型二型性的

差异（ＬｅｕｔｅｎｅｇｇｅｒａｎｄＣｈｅｖｅｒｕｄ，１９８２）。Ｄａｖｉｄ等
（１９９４，２００５）利用单雌系（全同胞系）调查技术研
究了黑腹果蝇Ｄ．ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ的自然种群基因变异
和基因环境互作，显示了体型相关的特性是高度
遗传的，ＳＳＤ是一个可塑的特性，并且雌性和雄性体
型显著正相关（Ｄａｖｉｄｅｔａｌ．，１９９４，２００５）。Ｋａｒａｎ等
（１９９９）发现，

&

腹果蝇 Ｄ．ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ雌性与雄性
的基因相关性是平均接近０．８的，因此，他们认为在
黑腹果蝇 Ｄ．ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ中，２／３（Ｒ２＝０．６４）的基
因表达的体型是相等的，换句话说，３６％的基因可能
只在一个性别中表达。这种雌雄基因上的差异给

ＳＳＤ的进化留下了相当大的空间。然而这一观点也
存在很大争议，Ｒｅｅｖｅ和 Ｆａｉｒｂａｉｒｎ（１９９６）利用

&

腹

果蝇 Ｄ．ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ的一个半同胞系设计，找到了
一个雌雄基因之间更高的相关性（ｒ＝０．９３）。而在
其他一些物种中，如烟草天蛾Ｍ．ｓｅｘｔａ，雌雄控制生
长和发育的基因是完全相同的 （Ｓｔｉｌｌｗｅｌｌａｎｄ
Ｄａｖｉｄｏｗｉｔｚ，２０１０）。
２．２．２　自然选择：两性间的资源竞争或繁殖力选
择也可以增大性体型二型性（Ｆａｉｒｂａｉｒｎ，１９９７）。比
如，如果体型增大是由于种间竞争的降低，那么大的

种类可能有更大程度的性体型二型性。目前两性间

的竞争这个假说还没有足够的证据，仍然需要更多

的试验对它进行进一步的测试（Ｓｔｉｌｌｗｅｌｌｅｔａｌ．，
２０１０）。如果对于繁殖力的自然选择直接作用于雌
性体型，那么大的种类将有更小的性二型性（反任

希法则），因为雄虫相对雌虫有更小的进化反应

（Ｈｅａｄ，１９９５；Ｆａｉｒｂａｉｒｎ，１９９７）。如黑腹果蝇 Ｄ．
ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ大的雌虫有更多的产卵量（Ｂｏｕｌéｔｒｅａｕ
Ｍｅｒｌｅｅｔａｌ．，１９８２），并且可能在不利的环境条件下
更容易生存。

２．２．３　性选择理论：性选择假说预测直接的性选
择对一个性别的有更大的作用，而对另外一个性别

有更小的作用 （Ａｎｄｅｒｓｓｏｎ，１９９４；Ａｂｏｕｈｅｉｆａｎｄ
Ｆａｉｒｂａｉｒｎ，１９９７；Ｆａｉｒｂａｉｒｎ，１９９７）。如果雄虫面临
更强烈的选择压力，那么异速生长的趋势将符合任

希法则（不管是大的还是小的体型被选择）。相反，

如果雌虫经历更强的性选择，将产生与之相反的异

速生长趋势。Ｌｅｈｍａｎｎ和 Ｌｅｈｍａｍｍ（２００８）发现，
在食物充足的条件下，蟋蟀 Ｐｏｅｃｉｌｉｍｏｎｔｈｅｓｓａｌｉｃｕｓ的
雌虫优先与较大体重的雄虫交配，并且这些雄虫制

造出更重的精子包囊，雄性蟋蟀在交配过程中运输

大量物质给雌性，这些物质可以是雄虫体重的

３０％，暗示了性选择在这个物种的性体型二型性变
异中有极大的影响。然而 Ｂｌａｎｃｋｅｎｈｏｒｎ等（１９９５）
发现在资源有限的情况下，一种水黾 Ａ．ｒｅｍｉｇｉｓ小
的雄虫由于需要更少的食物，可以花更少的时间觅

食，而有更多的时间用来交配，更容易交配成功，产

生小的雄虫后代（Ｂｌａｎｃｋｅｎｈｏｒｎｅｔａｌ．，１９９５）。
２．３　性体型二型性的环境影响因子

任何一个影响体型的环境因子都可能对昆虫性

体型二型性产生影响，包括温度、湿度、寄主植物等。

２．３．１　温度：同一地理种群的四纹豆象 Ｃ．
ｍａｃｕｌａｔｕｓ，性体体型二型性的差异在低温下差异最
小，这个差异是温度对雌雄虫生长速率的影响而不

是发育时间的影响造成的。此外，性比（雄／雌）在
低温下也最低，说明温度是通过影响雄虫相对雌虫

的非随机死亡率来改变性二型性的（Ｓｔｉｌｌｗｅｌｌａｎｄ
Ｆｏｘ，２００７）。Ｓｔｉｌｌｗｅｌｌ和Ｆｏｘ（２００９）进一步在２４℃，
３０℃和３６℃ ３个温度下测试了亚利桑那州６个不
同纬度地理种群食豆甲虫 Ｓ．ｌｉｍｂａｔｕｓ种群间的遗
传变异和体型变异的表型可塑性和其他特性的相对

贡献，发现不同种群对温度变化的变异程度不一样。

２．３．２　湿度：湿度常和温度一样随纬度发生相应的
变化，热带地区常伴有高降雨和湿度，随纬度的增加

降雨量和湿度相应减少。因此，湿度可能在决定种

内体型变异中发挥了比温度更重要的作用。食豆甲

虫Ｓ．ｌｉｍｂａｔｕｓ的体型和性体型二型性存在纬度变
异，其体型在低纬度最小但二态性更大，测量该地区

温度，湿度的数据等与体型及性二型性的变化关系

发现，湿度是该虫活动最频繁的季节里唯一与性二

型性变异相关的环境因子（Ｓｔｉｌｌｗｅｌｌｅｔａｌ．，２００７）。
２．３．３　寄主：Ｇｉａｎｏｌｉ等（２００６）分别用两种旋花科植
物 Ｃｏｎｖｏｌｖｕｌｕｓｂｏｎａｒｉｅｎｓｉｓ和 Ｃ．ｃｈｉｌｅｎｓｉｓ喂养一种豆
象科甲虫Ｍｅｇａｃｅｒｕｓｅｕｌｏｐｈｕｓ的幼虫，测量了它们的成
虫体型及其存活率，发现用Ｃ．ｃｈｉｌｅｎｓｉｓ饲养时雌虫
与雄虫的体型比显著大于取食 Ｃ．ｂｏｎａｒｉｅｎｓｉｓ的雌
虫与雄虫的体型比。指出取食 Ｃ．ｃｈｉｌｅｎｓｉｓ种群的
大的雌虫体型可能是在紧张的生态环境中寻觅寄主

植物时对高存活率的选择的结果。然而，在四纹豆

象Ｃ．ｍａｃｕｌａｔｕｓ中，性二型性的变化主要受温度的
影响而与寄主食物无关（ＳｔｉｌｌｗｅｌｌａｎｄＦｏｘ，２００７）。
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３　结语与展望

关于昆虫不同地理种群体型渐变的原因，目前

还存在很大的争议。温度被认为是很多昆虫体型纬

度变异最重要的选择因素，因为温度对昆虫个体生

长发育速率有显著影响，温度还可能间接作用于昆

虫体内共生菌影响昆虫体型（李献辉和李保平，

２００６），然而，湿度通常与温度一样也随经纬度产生
渐变，并且湿度会对很多昆虫如非洲角甲虫、果蝇等

生长发育和体型变异产生影响（ＬｅＬａｇａｄｅｃｅｔａｌ．，
１９９８；ＴｅｌｏｎｉｓＳｃｏｔｔｅｔａｌ．，２００６）；ＴｅｌｏｎｉｓＳｃｏｔｔ等
（２００６）研究表明，湿度和温度的结合通常比温度或
湿度单个因子可以更好地预测果蝇的体型，表明湿

度也是昆虫不同地理种群体型渐变的重要因素。此

外，寄主种子的大小（Ｓｔｉｌｌｗｅｌｌｅｔａｌ．，２００７），寄主植
物的防御机制差异（Ｆｏｒｄｙｃｅｅｔａｌ．，２０１０），种群密度
差异（Ｊａｎｎｏｔｅｔａｌ．，２００９）也被证明是昆虫体型变异
的重要因素。Ｃｕｓｈｍａｎ等人发现季节性气候的差异
比温度的差异可以更好地解释不同地理种群昆虫体

型随纬度的渐变（Ｃｕｓｈｍａｎｅｔａｌ．，１９９３；Ａｒｎｅｔｔａｎｄ
Ｎｉｃｈｏｌａｓ，１９９９）。并且，其他因素如寄主的变异、营
养、光照、土壤条件（Ｈｅｒｒｍａｎｎｅｔａｌ．，２０１０），或者病
原菌的差异或地理差异本身都可能导致体型地理变

异，这些因素对体型变异趋势以及作用的方式都有

待进一步研究。

昆虫种类表现出一个强烈的种内和种间的变

异，是性二型性研究的理想材料。自１８７１年达尔文
对性二型性产生的根本机制进行了讨论以来，性二

型性的研究已经取得了很大的进展。性体型二型性

的地理变异的途径和机制的多个假说在多种昆虫中

得到测试（Ａｎｄｅｒｓｓｏｎ，１９９４；ＡｂｏｕｈｅｉｆａｎｄＦａｉｒｂａｉｒｎ，
１９９７；Ｆａｉｒｂａｉｒｎ，１９９７；Ｂｌａｎｃｋｅｎｈｏｒｎｅｔａｌ．，２００６），
不同昆虫性二型性的变异可能与昆虫的生活史特性

密切相关，不同种昆虫性体型二型性的变异机制可

能是不一样的。因此，在昆虫个体水平，大量对单个

模式物种的性二型性进化途径的研究对性二型性变

异假说的测试将更有帮助。在环境因素方面，任何

导致雌雄虫代谢水平、生长发育响应差异的环境因

子的变化都可以影响雌雄虫的最终体型，最终导致

成虫性体型二型性指数的改变。此外，完整的性特

异性的体型的适应代价和利益，比如死亡率（或捕

食、竞争）和生殖成功的综合研究也值得我们更进

一步的研究。
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