
植物保护学报 Journal of Plant Protection，2020，47（4）：904-911 DOI：10.13802/j.cnki.zwbhxb.2020.2020043

基金项目：宁夏东西部合作项目（2017BY080），国家重点研发计划（SQ2017ZY060055）

* 通信作者（Author for correspondence），E-mail：zhzhao@cau.edu.cn

收稿日期：2020-03-15

虫口统计学的概念与应用

赵紫华*

（中国农业大学植物保护学院昆虫学系，北京 100193）

摘要：昆虫种群数量变化既体现了昆虫种群演化过程中的变异和趋势，又体现了昆虫种群对生态

环境的响应，而虫口统计学是研究昆虫种群数量变化的理论基础，是探索昆虫种群变化机制的重要

工具和途径。本文概括虫口统计学的概念与内涵、研究方法、应用领域，并对其前景进行了展望，以

期为虫口统计学在昆虫学研究中的应用提供理论基础。
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Concepts and applications of insect demography
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Abstract: Insect demography is an emerging subdiscipline of classical human demography that brings

insect life table techniques to bear on matters concerned with the basic determinants of abundance, dy‐

namics processes, tendency, and pattern of insect populations. Also, the ecological mechanism of popu‐

lation dynamics is explored to reveal processes, properties, and characteristics of insect populations.

The concept, applications, technology, and prospect of insect demography were summarized to reveal

statistical tables of insect cohorts from birth to death. The new tendency for the use of insect demogra‐

phy in the studies of conservation biology and forensic entomology was suggested, and a globally inter‐

disciplinary perspective on entomology and ecology into the demography theory was integrated. The ba‐

sic demographic concepts of insect longevity and applied entomology were expanded.
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虫口统计学是研究昆虫种群数量变化的科学，

昆虫种群数量又是种群生态学、保护生态学、生物入

侵和害虫防治的核心问题，其变化能够对环境产生

影响，也是威胁农业生产和生态安全的重要因素

（Cornell & Hawkins，1995；Carey，2001）。昆虫种群

数量变化是近百年来昆虫学研究的经典问题，国际

上关于昆虫种群数量变化的假说很多，主要分为2个

学派，即生物学派和气候学派（Boggs & Inouye，

2002），其中生物学派提出了遗传假说和天敌假说，

气候学派提出了外源性种群调节理论（Osawa et al.，

2018）。至今，昆虫种群数量变化机制仍存在较大争

议，虫口统计学正是描述昆虫种群数量变化现象及

机制的学科，为解释昆虫种群数量变化及动态过程

提供了强大的工具和理论基础（Carey，2001；齐心

等，2019）。虫口统计学还研究个体数量变化过程的

环境干扰因素，这反映了昆虫种群对外界环境变化

的响应（Roderick，1996）。经典的昆虫生理学和生

物学以取样为基础，以代表性个体的特征作为整个

昆虫种群的特征，而忽略了大量群体中特殊个体的

有效信息（Carey，1993）。生物（包括昆虫）都是以种

群的形式存在，种群包括大量的个体，个体之间存在

明显的差异和不同步性，所以不仅需要在群体水平



上研究昆虫产卵、交配及死亡的平均变化过程，而且

更需要研究群体中特殊个体的生物生态学特征，这

样才能更准确地揭示昆虫种群的变化过程（马世骏，

1964；句荣辉和沈佐锐，2004；Schultz et al.，2019）。

昆虫种群数量变化既体现了昆虫种群演化过程中的

变异和趋势，又体现了昆虫种群对生态环境的响应

（庞雄飞和梁广文，1990），而虫口统计学是研究昆虫

种群数量变化的理论基础，是探索昆虫种群变化机

制的重要工具和途径。本文概括虫口统计学的概念

与内涵、研究方法、应用领域，并对其前景进行了展

望，以期为虫口统计学在昆虫学研究中应用提供理

论基础。

1 虫口统计学的概念与内涵

虫口统计学是人口统计学的延伸，是研究昆虫

种群数量特征、变化过程、发展趋势以及模式的一门

综合学科（Carey & Roach，2020）。虫口统计学也称

为昆虫数量统计学或者昆虫种群统计学，从种群组

成、种群增长和虫口发展过程 3个方面来研究虫口

数量变化特征及其内在联系（Bellows et al.，1992；

Carey，2001）。昆虫或者其它物种的种群特征、数量

变化及其过程反映了该物种与环境的互作、适应性

和契合度，其中昆虫数量也是反映昆虫种群最重要

的指标之一（Martins et al.，2016）。虫口统计学不是

孤立地描述虫口的数量特征，而是要揭示虫口数量

变化的内在联系、虫口变化过程、性质与特点，进而

阐明其种群数量的变化机制（Saska et al.，2016）。

虫口统计学为昆虫多个领域的研究提供了有效

的方法，甚至可以将虫口统计学中的昆虫种群作为

模型用于人类社会行为或医学相关研究。虫口统计

学主要研究虫口数量，主要采用昆虫生命表方法，昆

虫生命表主要包括存活率、瞬时死亡率、死亡分布和

生命期望 4个参数（Royama，1981）。昆虫种群主要

特征包括虫口数量、性别比例、年龄结构、迁入率、迁

出率、死亡率和出生率（Ning et al.，2017）。环境胁

迫一般通过改变昆虫种群特征来影响虫口发展过

程，当然昆虫生理变化也同样能够改变昆虫种群的

虫口变化过程（Carey，1993）。

虫口统计学作为研究昆虫数量的方法论学科，

首先阐明虫口数量变化的过程，保证虫口数据准确、

完整和科学（Golizadeh & Abedi，2017）；其次，对虫

口数据进行系统加工和整理，使之系统化，条理化，

深化对虫口数量变化的认识（Jourdan et al.，2019）；

最后，深入理解和把握虫口发展规律，研究虫口现象

之间、虫口现象同昆虫生态行为现象之间的相互联

系与相互制约关系，分析影响这些关系的因素及数

量表现（Chang et al.，2016）。因此，虫口统计学是一

门极具扩展性的学科，能够用于研究昆虫、生态、生

物，甚至环境学科的综合交叉问题，为昆虫数量统计

分析提供科学、系统的方法论，是虫口数量变化和虫

口分析的理论基础（Carey & Roach，2020）。

2 虫口统计学研究方法——生命表

生命表是研究虫口统计学的基本方法，其最初

由英国数学家和天文学家Halley（1693）提出，用于

研究1687—1691年德国人口死亡情况，涉及生存率

和死亡率等参数，又称哈雷生命表。之后生命表被

广泛用于保险、经济、人口等领域的研究。20世纪70

年代后期，生命表被用于昆虫种群发育和繁殖过程

的研究，例如Vaupel（2010）和Carey & Roach（2020）

分别以黑腹果蝇Drosophila melanogaster及地中海

实蝇Ceratitis capitata为对象建立了种群生命表，研

究了昆虫寿命的变化过程以及环境因素对昆虫寿命

的影响。

昆虫生命表又称昆虫死亡率表，根据昆虫群组

的存活率或死亡率编制，反映一个昆虫群组从出生

到死亡全过程的一种数量统计表（Royama，1981）。

昆虫群组，英文为 Insect cohort，指特定时期内出生

或经历了共同事件的一批昆虫（数量通常大于

100），具有一致的出生年龄、遗传背景、生长发育等

特点，昆虫由于个体小、生命周期短、样本量高等特

点，昆虫群组已成为生命表研究的重要模式（刘树

生，1986；Preszler & Price，1988），也是虫口统计学

的标准模式。群组与种群不同，种群一般指特定时

空范围内同种个体的集合，包括同种个体的不同虫

态，群组则是种群的亚单元，指发育一致、经历相同、

出生时间接近的一批昆虫。例如橘小实蝇Bactroc‐

era dorsalis有多次产卵的习性，每次产卵几十粒到

上百粒，每次产的同一批卵就是一个群组，不同时间

产的卵就属于不同群组。昆虫生命表一般采用群组

的模式，这样能够有效地避免不同批次昆虫或者遗

传背景不同带来的随机误差。

昆虫生活史较复杂，例如果蝇有卵、幼虫、蛹及

成虫 4个虫态，成虫还包括性成熟、开始产卵、产卵

结束及死亡等阶段（图1）。生命表既能研究昆虫不

同虫态的发育过程，也能用于分析种群复杂的生活

史，因为昆虫虫态复杂，有些只研究成虫群组的生命

表（Izzet et al.，2015）。昆虫生命表主要采用存活
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率、死亡率、死亡分布和生命期望进行描述，这 4个

参数反映了昆虫群组死亡过程的不同方面，但它们

之间不是相互独立的，而是相应影响的（柏立新和

Carey，1988；Miller et al.，2009）。

图1 橘小实蝇生活史

Fig. 1 The life history of the oriental fruit fly Bactrocera dorsalis

2.1 存活率

存活率 lx是特定时间 x下存活的昆虫个体数占

初始昆虫群组总个体数的比例，随时间呈单调递

减。计算公式为 lx=nx/N，其中N为昆虫群组起始个

体数量，nx指时间x存活的个体数量。存活率曲线是

昆虫群组自身或经历某一事件后的特定响应特征，

是种群生理、行为以及生态的综合表现，目前已经成

为研究昆虫群组的标准模式（Atlihan et al.，2017）。

存活率曲线主要有凸型曲线、凹型曲线和直线型 3

种类型（图 2）。凸型曲线类型：昆虫群组的存活率

前期下降慢，后期下降快，如瓢虫、蚜虫等（Arcaya

et al.，2017）（图2-A）；凹形曲线类型：昆虫群组的存

活率前期下降快，后期下降慢，如实蝇、线虫等（En‐

riquez et al.，2020）（图 2-B）；直线型存活率曲线：昆

虫群组的瞬时存活率保持不变，呈恒定值（图2-C）。

A：凸型曲线；B：凹型曲线；C：直线型。A：Crest curve；B：concave curve；C：linear type.

图2 昆虫生命表中昆虫群组主要存活率曲线类型

Fig. 2 The main types of survival curves of insect cohorts in insect life table

2.2 瞬时死亡率

瞬时死亡率 qx是指一个昆虫群组从特定时间 x

到时间 x+1的死亡率，反映了一个昆虫群组的即时

死亡风险。瞬时死亡率计算公式为qx=（lx-lx+1）/lx，其

中 lx为时间 x时的群组存活率，lx+1为时间 x+1时的群

组存活率。瞬时死亡率曲线主要有线性递增、线性

递减和恒定3种类型（图3）。线性递增类型：昆虫群

组随着昆虫年龄的增加，瞬时死亡风险不断增加，大

部分昆虫都属于此模式（图3-A）；线性递减类型：昆

虫群组随着昆虫年龄增加，瞬时死亡风险不断下降，

野外昆虫都属于此模式（图3-B）；恒定死亡率曲线：

瞬时死亡率为某一固定参数，不随昆虫年龄的变化

而变化，此模式较特殊，生态系统中也常常存在这类

昆虫，其死亡一般由外界因素决定，即瞬时死亡率为

固定数值（图3-C）。瞬时死亡率是虫口统计学的重

要参数，目前也有很多采用非线性函数来描述瞬时

死亡率的变化过程，如指数函数、逻辑斯蒂函数，冈

珀茨函数以及威布尔函数等（Carey，2001）。

2.3 死亡分布

死亡分布是指昆虫群组在时间序列上的死亡分

布格局，用一个昆虫群组从特定时间x-1到时间x的

死亡个体数占初始群组总个体数比例表示（Hill et
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al.，2009）。死亡分布的计算公式为 dx=lx-lx-1，死亡

分布对昆虫数量变化至关重要，其变化多种多样，很

难用具体的函数来描述。死亡分布由存活曲线的变

化速率决定（Chen & Chen，2016）。

A：线性递增；B：线性递减；C：恒定。A：Linear increase；B：linear decrease；C：constant rate.

图3 昆虫生命表中昆虫群组瞬时死亡率主要曲线类型

Fig. 3 The main types of instantaneous mortality of insect cohorts in insect life table

2.4 生命期望

生命期望 ex又称寿命，是指一个昆虫群组从特

定时间 x 到未来所能存活的平均时间（Royama，

1981）。生命期望的计算公式为 ex =∑
x

k

lx /lx + 0.5。

对于昆虫甚至所有生物来说，生命期望是一个重要

参数，昆虫个体的取食、生理、行为及生态等一系列

变化的综合响应都是为了提高生命期望，从而达到

种群繁衍的目的。生命期望并不是一个单调递减的

过程，同样是一个复杂的过程，有时随年龄增加而增

加。生命期望与存活率曲线密切相关，随着存活率

曲线的变化而变化。

3 虫口统计学的应用领域

人口统计学经过几百年的发展，已经渗透到社

会、经济、健康、医学及管理等多个领域，并发挥着重

要作用（Vaupel，2010）。虫口统计学作为人口统计

学的一个分支理论，也被广泛用于昆虫发育、生理、

行为、生态、繁殖、毒理等研究中（Welch & Har‐

wood，2014；Asplen et al.，2015）。我国虫口统计学

研究从20世纪80年代开始起步，但几十年间发展缓

慢，至今仍然只是停留在对发育速率和发育历期等

简单生物学参数的测量阶段，对虫口统计学还未开

展深入研究（丁岩钦，1992；门兴元等，2008）。因此，

本文仅对虫口统计学的应用领域进行简单概括。

3.1 昆虫发育速率

昆虫发育变化过程决定害虫种群增长趋势及虫

灾的严重程度，昆虫发育速率在害虫种群预测预报

中有着重要作用（Hagstrum & Milliken，1988）。一

般情况下，实验室均选取发育一致的昆虫群组进行

研究，而野外只能采取自然种群进行研究，自然种群

的年龄组成、性别比例和经历事件不同导致自然种

群虫口统计学参数差异很大（Daniel et al.，2012）。

根据野外昆虫的数量变化过程和发育速率推测未来

气候或者环境下害虫的数量，进而采取适当的防控

措施（Carey et al.，1995）。昆虫生命表研究的固定

模式：设定温度梯度，室内观察不同温度梯度下昆虫

个体存活和发育，建立生命表方程，计算种群世代周

期和其它参数（Lee & Gillespie，2011）。室内昆虫生

命表、特定时间生命表、特定年龄生命表、繁殖生命

表和两性生命表既可以测量实验室条件下昆虫种群

的数量变化（Chi & Yang，2003），又可以测量田间昆

虫种群的数量变化（邝幸泉和黄汉文，1993）。昆虫

繁殖生命表还可以计算种群的内禀增长率、周限增

长率、发育起点温度及有效积温等参数（Haye et al.，

2014）。

3.2 虫口趋势预测

虫口趋势预测主要对昆虫数量变化的预测。昆

虫数量变化用变化速率表示，即连续时间内昆虫数

量变化除以基数（Ajvad et al.，2018）。与大型动物

不同，昆虫属于外温生物，其数量及数量变化速率受

外界环境影响非常大。虫口趋势预测不仅能够对独

立种群的变化速率或者多种群的平均变化速率进行

预测，甚至还能够对不同物种的虫口变化速率进行

预测（Vaupel & Villavicencio，2018）。虫口趋势预测

主要采用 Lotka模型，该模型引入了年龄分布和内

禀种群增长率的概念，其最终状态使内禀种群出生

率和死亡率增长达到平衡，进而使每个年龄的昆虫

总数量处于一个相对稳定的状态（Dannemann et

al.，2018）。近几十年来，Lotka模型不断被改进，已
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经被成功用于模拟多种昆虫甚至哺乳动物的种群动

态过程（Atlihan et al.，2017）。昆虫幼虫的经历通常

会对其成虫产生延续效应，进而影响成虫的繁殖力

和寿命，虫口统计学根据昆虫幼虫经历、年龄和环境

历史来重建虫口数量变化的动态过程，预测虫口数

量的变化（Rueppell et al.，2005）。

3.3 昆虫行为生态学

取食、起飞、交配及产卵等行为反映了昆虫的一

系列生理过程。昆虫总是以群体形式存在，但群体

中每个个体的生理过程存在巨大差异，这种差异会

导致昆虫行为不同步（Woiwod，2016），可以采用繁

殖及寿命等种群特征参数描述昆虫群体行为及个体

差异，采用昆虫生命表研究昆虫行为的数量变化

差异。

昆虫每个生理特征一般都其有特殊的行为标志

或者生物参数，能被用于预测昆虫个体的器官功能

或死亡风险，比用年龄预测更精确。如地中海实蝇

老年个体特有的行为特征是仰卧，由具有这种行为

的个体组成的地中海实蝇种群的衰老程度大，其种

群潜在的繁殖能力等指标均容易预测（Papadopou‐

los et al.，2002）。

3.4 昆虫-环境互作

昆虫数量变化与环境密切相关。温度能够改变

昆虫的生理过程，进而影响种群数量变化。湿度、光

照、土壤 pH、营养等其它环境因子也能够调节昆虫

种 群 数 量（Lindmark et al.，2017；Carnicer et al.，

2019）。例如在幼虫期对橘小实蝇进行短时低温刺

激后，其成虫寿命显著延长，雌成虫产卵量增加（卫

静，2019），其它环境因子的瞬时刺激也能影响昆虫

整个生活史，进而改变昆虫种群的种群动态（Ratz

et al.，2016）。采用生命表方法可有效估计环境因子

对昆虫数量变化过程的影响。

3.5 生物防治

生物防治是利用捕食者、拟寄生物、病原体等活

体天敌对害虫进行控制的方法，一般从有害生物流

行的地区引入天敌（通常是拟寄生物），大量人工饲

养并释放引入的天敌或通过生境管理以增加自然捕

食者和拟寄生物的天敌种群（Buteler et al.，2015；

Barratt et al.，2018）。生物防治的核心通过释放天敌

来降低害虫存活率和种群增长的速度。Varley &

Gradwell（1960）开创了利用虫口统计学研究生物防

治的先河，假设死亡率是由捕食参数 kx 决定，kx=

lgax-lgax+1，其中 ax和 ax+1分别为时间 x和时间 x+1的

害虫或猎物数量，kx随着时间和猎物数量的变化而

变化。捕食参数确定后，寄生性天敌和昆虫病原天

敌对害虫的生防效率等通过捕食参数计算（Mar‐

kowska & Breckler，1999；高尚坤和杨忠岐，2015）。

虫口统计学也可用于生物防治中，例如在寄生蜂对

害虫种群的抑制作用中，当蛹前死亡率为 90%时，

则害虫卵至成虫的死亡率从 90.0%增加到 99.0%；

当蛹前死亡率为 10.0%时，则害虫卵至成虫的死亡

率从 10.0% 增加到 99.2%，增加了近 90.0%（Witt‐

meyer & Coudron，2001）。

3.6 生物入侵

生物入侵实际上是入侵物种的空间扩张过程

（赵紫华等，2019）。如果将空间分割成标准的单元

格，每个单元格作为一个独立的个体有空白和侵占

2种状态，入侵物种占据单元格的过程就是入侵物

种的空间扩张过程，此过程可以采用生命表方法描

述；通过空间单元格被入侵次数和被侵占数量来表

示物种的空间入侵过程和状态转移过程，进而揭示

生物入侵机理（Duan et al.，2015）。另外，生物入侵

多是多物种的混合入侵，在时空上具有同步性和不

对称性，利用多物种分解的生命表入侵模型能够评

价多物种入侵中每个物种的贡献率（Zhao et al.，

2019）。

4 展望

生命表中繁殖率与死亡率一直都是独立计算，

昆虫繁殖率和死亡率之间是否存在交互过程则是未

来虫口统计学关注的问题。虫口统计学可用于保护

生物学、生物防治、生态学、甚至法医昆虫学研究中

（Tung et al.，2019）。在保护生物学中，虫口统计学

根据环境条件采用食草动物的粪便来估算自然保护

区的蜣螂数量（Jachmann，2001）；虫口统计学可用于

山地大猩猩等很多濒危动物的保护和预测研究中；

虫口统计学可对特殊的、重要的物种种群数量变化

进行预测，如在一年的生命周期中，如何采集冬虫夏

草才能维持其种群稳定（Pielou，1977）。在法医昆

虫学中，虫口统计学被用于估计死亡间隔指数（Ha‐

glund & Sorg，1997；Dirkmaat et al.，2008），如根据出

现在尸体上或现场的昆虫物种的发育阶段以及昆虫

发现尸体的生态演替过程对死亡间隔指数进行估计

（Tomberlin et al.，2011）。

目前虫口统计学还仅仅围绕着发育速率等传统

昆虫个体参数开展研究（潘绪斌等，2018）。随着数

理统计学、遗传学、分子生物学和计算机科学等学科

的迅速发展，虫口统计学将会与这些学科融合，进而
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极大地推动虫口统计学的发展（Gharekhani & Salek-

Ebrahimi，2014；Carey & Roach，2020）。害虫管理是

农业昆虫学的核心内容，在以昆虫种群预防和控制

为重点的有害生物种群管理研究中，调控昆虫致死

率将会是一个重要的研究方向。昆虫种群变化过程

与虫口统计学相结合，在理论上拓宽了虫口统计学

的发展，在实践上为害虫种群控制提供新的技术和

方法（Kakde et al.，2014；Sara & Robby，2018）。
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