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摘要：自从 ,+-5 年 6@ N@ O"P8E 描述了著名的果蝇双胸突变体（%8C;<&7I）以来，大量的比较发育遗传学研究为我们揭

示了形态进化的遗传基础，从而使形态进化研究进入了一个新的时代。同时，Q<I 基因的研究也成为这一领域的焦

点。本文综述了昆虫翅的起源及其特化类群翅的发育遗传学研究的最新进展。一般认为，原始的有翅昆虫胸腹部

多附肢（包括翅）；之后不同的体节受到了不同 Q<I 的抑制，形成两对翅以及前后翅的分化；-./ 的不同表达导致

了前后翅的分化，并且 -./ 负责识别后翅。我们选择翅特化最为显著的 / 个类群———鞘翅目（R’ 鞘翅）、双翅目（R/
平衡棒）和捻翅目（R’ 平衡棒），结合 Q<I 的表达情况讨论了翅的特化机理。目前已知双翅目和鞘翅目的翅的控制模

式存在巨大差异，两种模式的比较研究对于理解翅的形态进化具有重要的意义。但是对捻翅目昆虫的研究则很少。
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昆虫是地球上最为繁盛的生物类群，飞行能力

的获得极大地促进了其扩散。关于昆虫翅的起源、

形态功能和进化的研究在化石、比较形态学、解剖学

等方面都有了很多阶段性成果。近年来，进化发育

生物学研究方法的不断改进，使我们可以从分子水

平这样一个全新的角度来认识翅的起源并比较的研

究昆虫翅的发育和特化机理。Q<I 基因（Q<$"<%<I

>"="E）对昆虫体节的决定作用为我们提供了研究这

种机理的一个切入点。

进化发育生物学，就是通常所说的“6L<4!"L<”，

是一门研究进化与发育之间关系的学科。它将发育

生物学和进化生物学在分子水平上再度联合，通过

研究控制发育基因的进化来研究生物进化机理。其

中最 成 功 的 是 关 于 Q<I 基 因 的 研 究。QB>;"E
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!"#$%"&（’((’）对节肢动物中发现的 )( 类 *+, 基因

的表达情况进行了详细的总结并对同一 *+, 在不同

物种中的表达情况做了对比，从中可以看到节肢动

物形态进化的发育遗传基础。

! 翅的起源

关于昆虫翅的起源在上一个世纪受到了很大的

关注。昆虫纲中至今尚保留有无翅类群，即无翅亚

纲（-./0123+/"），他们起源于四亿年前的志留纪或更

早；有翅亚纲（4/0123+/"）似乎是在石炭纪突然出现

的，而最近的一项发现又将有翅昆虫出现的时间向

前推进了几千万年（5&306 "&7 819%"679，’((:）。一般

认为有翅昆虫起源于无翅昆虫。翅的起源可能主要

受以下两方面的驱动：)）由水生到陆生，足的数量由

少到多，身体发生胸腹分化；’）食性与天敌双向选

择压力，使得昆虫的取食从地面向高空发展，在从高

空向地面发生下落运动时，促进早期可能起滑翔作

用的原翅（.1+;9&3）产生，进而进化出能用于飞行的

翅（杨星科，)<<(）。

首先，关于翅的形态学起源，早期受到较多支持

的假说主要有两种：

! = 侧背板起源说（>?0 4"1"&+/"6 >?0+12）
侧背板是背板向两侧扩展而成。翅起源于胸部

背板侧缘坚硬的外长物，它逐渐扩大，与胸部关节相

连，在关节和肌肉连接能够允许强有力的飞行之前

这一结构首先适应了滑行，并在滑行中不断得到特

化。这 个 假 说 得 到 了 大 量 化 石 证 据 和 理 论 支 持

（@6+;01，)<A:；杨星科，)<<(）。

" = 侧板起源说（>?0 460#1+& >?0+12）
原始昆虫附肢的上基节与体壁结合并与亚基节

（B#CD+,"）一起形成了昆虫身体的侧板（.60#1+&），而

上基节的外颚叶由于起着呼吸作用，本身变得又大

又宽，以扩大与空气接触的表面积。而在本身变宽

的同时，开始负责滑翔运动促进原翅形成。原翅发

生于 E 个胸节和 < 个腹节。当原翅形成以后，侧板

在原翅基部分化出一行或多行关节，最后变成支点，

在上肢节足肌的牵拉下，使原翅变为可动（!#F"6+GHI
40DF，)<JE；杨星科，)<<(）。

近年来，翅的起源的研究多是讨论它由多分节

祖先的附肢（"..0&7"30）进化而来的，还是一个全新

的体壁的外长物（+#/31+;/?）。研究结果倾向于支持

前者，因为翅和附肢的发生利用了相似的信号通路。

主要观点及证据如下。

K+1"/"（’(()）总结了果蝇 !"#$#%&’() 附肢识别的

研究进展。果蝇的附肢主要包括足（603）、翅（;9&3）、

平衡棒（?"6/010）、触角（"&/0&&"）等。成虫足和翅原基

细胞（.19%+179"）都源自共有的前体细胞库，翅利用

和其他附肢相同的信号通路，他们都是通过控制体

节定位的 *+, 基因和控制背腹轴定位的 !%% 和 *+
应答基因（如 !(( 和 ,+）的联合作用来建立它的各种

轴向极性。果蝇翅的决定模式和其他附肢相似，因

此翅可能是由附肢进化而来的。

研究者对另一种可能性“翅是从体壁外长物进

化而来的”的假说也进行了检验。-G01+$ 和 L+?0&
（)<<M）认为，这种情况下在甲壳类上肢（0.9.+7）中则

不可 能 找 到 主 要 负 责 昆 虫 翅 发 育 的 基 因（;9&3
30&0）。他们 选 取 了 果 蝇 的 两 个 翅 发 育 相 关 基 因

%-. 和 )%，前者在发育的早期决定果蝇的翅盘（;9&3
79BD）的命运，后者决定翅的背腹轴极性。在两种甲

壳 动 物 丰 年 虾 /"01.’) 2")34’$4)3) 和 淡 水 螯 虾

5)4’2)$0)46$ (13’6$46(6$ 中，研究了两个基因表达蛋白

的积累情况。在丰年虾中，两个蛋白在两个上肢的

较末梢部位都被发现，47% 则在一个上肢中被发现。

这些数据提供了在解剖上同源的上肢和翅在进化上

相关的分子证据（-G01+$ "&7 L+?0&，)<<M）。之后，研

究者通过扩大研究范围发现，%-. 和 )% 在鳌肢类

（L?069D01"/0）中被认为是甲壳类上肢的同源器官的

结构中表达。剑尾目（N9.?+B#1"）后体节有附肢，是

现存 的 鳌 肢 类 中 最 特 殊 的 一 类。美 洲 鲎 7’.6(6$
%#(8%&1.6$ 的后体节附肢转变成为有气体交换功能

的结构———书腮（C++F 3966）。在蜘蛛 96%’133’6$ $)(1’
中这 个 结 构 实 现 了 内 在 化 而 进 化 为 书 肺（C++F
6#&3）。在胚胎发育中，书腮和书肺二者都表达 %-.
和 )% 基因。在 96%’133’6$ $)(1’ 中，这两个基因还在

吐丝器（B.9&&010/）表达，而吐丝器也被认为是由附

肢进化出来的（OD?+..%0901 "&7 P"%0&，’(()；P"%0&
10 )( Q，’((’）。

以上的结果显示，昆虫的翅、甲壳动物的上肢、

鳌肢类的书腮、蜘蛛的书肺和吐丝器可能是同源器

官。但是，对这些研究结果也是应当谨慎的，因为这

只是对 : 种节肢动物中的两个基因的表达情况的研

究（P"G97 "&7 !"#$%"&，’((R）。

S+DF#BD? 和 TC01（’((:）通过分子标记和组织学

实 验 证 实，拟 谷 盗 :"’;#(’6. 4)$0)316. 和 蝗 虫

<4&’$0#41"4) ).1"’4)3) 的翅和足的原基细胞并不像果

蝇那样是来自于共有的前体细胞库，认为 %-. 和 )%
在翅和上肢同时出现显示了它们趋同进化的倾向。
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! 昆虫翅的特化及其发育遗传学基础

发育生物学的核心问题是在胚胎发育中受精卵

如何实现空间上的决定，从而建成高度结构化的生

物体。目前，在分子水平上对许多发育过程都有了

新的理解，其中最重要的是对不同物种的同源结构

和同源基因的比较研究。通过 !"# 基因对昆虫翅特

化的比较发育遗传学研究是该领域理解较为透彻的

内容。

!"# 翅特化的种类及其各自分类地位的描述

昆虫纲主要的翅特化类群举例及其系统发生见

图 $，对翅分化的详述见下文。我们将选择在这一

系统发生中最为特化的 % 个类群———鞘翅目、双翅

目和捻翅目，结合 !"# 的表达情况来讨论翅的特化

机理。

图 $ 昆虫纲主要的翅特化类群举例及其系统发生（仿 &’()* ’+* ,’-./’+，0112）

3)45 $ 6"/7 ". 897 :)+4 /"*).);’8)"+< ". )+<7;8< ’+* 897 =9>?"47+>（@.87A &’()* ’+* ,’-./’+，0112）

依据 B977?7A 等（011$）的系统 5 分支旁的描述为形态进化事件 5 昆虫纲：C+<7;8’；有翅类：D87A>4"8’；古翅类：D’?’7"=87A’；新翅类：

E7"=87A’；全变态类：!"?"/78’F"?’；平衡棒类：!’?87A)’；衣鱼目：G>47+8"/’；古网翅目：D’?’7"*);8>"=87A’；蜉蝣目：H=97/7A"=87A’；直翅

目：IA89"=87A’；异翅亚目：!787A"=87A’；鞘翅目：J"?7"=87A’；双翅目：&)=87A’；捻翅目：68A7=<)=87A’5 DK：侧背板叶 D’A’+"8’? ?"F7；3B：

前翅 3"A7:)+4；!B：后翅 !)+*:)+4；E3：若虫前翅 E>/=9’? ."A7:)+4；E!：若虫后翅 E>/=9’? 9)+*:)+4；3D：前翅垫 3"A7:)+4 =’*；!D：

后翅垫 !)+*:)+4 =’*；L：覆翅 L74/)+’；HH：鞘翅 H?>8A’；!H：半鞘翅 !7/7?>8A’；!@：平衡棒 !’?87A7；M：腮 M)??<5

!"! 原始昆虫附肢缩减和前后翅的分化

翅的进化促进了昆虫的适应性辐射扩散。化石

证据表明，原始的有翅昆虫在其胸部和腹部有许多

对翅；最古老的被鉴定为有翅昆虫的化石种在胸部

第 0 节（ 897 <7;"+* 89"A’;); <74/7+8，L0）和胸部第 %
节（897 89)A* 89"A’;); <74/7+8，L%）有原始的翅，在胸部

第 $ 节（897 .)A<8 89"A’;); <74/7+8，L$）和腹部第 $ N O
节（897 .)A<8 8" +)+89 ’F*"/)+’? <74/7+8，@ $ N O）有侧

背板叶，并且这些翅在幼期也出现，这与现在的昆虫

不同，而 且 化 石 种 的 翅 脉 也 很 大（,-P’?"(QRD7;P，

$OS%；&’()* ’+* ,’-./’+，0112）。随后有翅昆虫的

体节决定发生变化而产生有 % 对、0 对甚至只有 $
对胸部翅的昆虫（,-P’?"(QRD7;P，$OS%）。J’AA"?? 等

（$OO2）指出，翅的形成并不是由 !"# 基因促进的，而

是在不同的体节受到了不同 !"# 的抑制作用；昆虫

背腹侧附肢开始并不受任何 !"# 基因的发育调控，

随后才受到了 !"# 的负调节作用。这可能主要是通

过对翅发育相关基因的顺式作用元件的进化改变而

起作用的，同时它也是导致形态进化的最主要途径

（M"/=7? !" #$ 5，0112）。在翅脉减少的同时，原始昆

虫进化出现代昆虫也经历了翅数目缩减的过程。对

其调控机制也有了不少的研究进展。

在果蝇中，!"# 基因沿 @TD（@+87A)"ATD"<87A)"A）轴

线性排列，每个基因负责相应区域的发育。依据其

连锁关系，!"# 分为 %&"’R( 和)*R( 两个基因簇。以

@TD 方向，%&"’R( 包括 $#+（?’F)’?）、’+（=A"F"<;)=7*)’）、

,-.（&7."A/7*）、/01（ 67# ;"/F< A7*-;7*）和 %&"’
（@+87++’=7*)’）；)*R( 包括 2+3（U?8A’F)89"A’#）、#+.R%

O01$V 期 翟宗昭等：!"# 基因与昆虫翅的特化



（!"#$%&’!()*）和 !"#)$（*"#$%&’!()+）。具体来说，在

果蝇中，%&" 编码头后节器官和组织；’" 在胚胎中

似乎并没有明显的作用，但它是决定颚须和口器特

征所必不可少的；()# 控制头部上、下颚节；*+, 控

制头的后部和前胸的形态，是唯一一个既在头部又

在胸部表达的 ,$- 基因；!-.’ 控制中胸，在胚胎发

育早期，易位表达使触角向足同源转变；/"0 控制

中胸至第一腹节的发育，其缺失产生了著名的果蝇

双胸突变体；&"#)! 控制后胸和腹节，抑制腹部产生

附肢； !"#)$ 控 制 生 殖 节（,./012 !’# 3!.4%!’，

5665）。

胸部 ,$- 基因，如 !-.’ 并不是激活翅发育需要

的，而实际上几个 ,$- 基因都表现出抑制该体节翅

发育的作用。 *+, 在外胚层背侧表达抑制了 78 翅

原基细胞的发育（91:&2，8;<=；>$?!@!，5668）。原始

的无翅昆虫斑衣鱼 123,45"6&、甲壳动物等足类球鼠

妇 75,+3%%65 8+&"3, 也出现了相同的表达情况。腹部

,$- 基因，/"0 和 &"#)! 也明显的抑制其表达区域翅

的发育。当腹部缺乏 &"#)! 时，果蝇翅盘早期的标

识基因 8-&6% 出现了异常的表达，说明它是受 &"#)!
抑制 的 基 因（A!??$(( 3. &% B，8;;C）。在 乳 草 长 蝽

9-+5’3%.:8 )&8+6&.:8 中，&"#)! 缺失导致腹部足的异常

发育，腹部相应体节背侧也会出现像 7D 一样的色素

沉淀（E&/%1’@!@&$’）。这也说明，&"#)! 缺失解除了对

腹部翅发育的抑制（*’/1(&’& 3. &% B，566C）。在拟谷

盗中使用 FG*& 抑制 /"0 和 &"#)! 表达，发现 75 H
*= 的 86 个体节出现了 56 个鞘翅盘（1(I@?$’ #&2J）

（7$%$I!2. 3. &% B，566C）。

翅使昆虫能够利用空气动力飞行。大多数有翅

昆虫在中胸（75）和后胸（7D）各有一对翅，分别叫前

翅和后翅。不同类群翅的形态差异很大，同一个物

种的前后翅也往往有不同的形态（7$%$I!2. 3. &% B，
566C）。鞘翅目昆虫的前翅特化为起保护作用的鞘

翅；而双翅目昆虫后翅和捻翅目昆虫前翅，分别特

化为平衡棒（K!L&# !’# 3!.4%!’，566C）。在果蝇中，

/"0 是识别 7D 所必须的，它抑制 7D 翅并促进平衡

棒形成（>$?!@!，5668）。在鳞翅目昆虫中，/"0 决定

后翅的形状和颜色（91L&’1，5665）。M!??1’ 等（8;;N）

在蝴蝶 7,3+68 +53-6& 中研究了在非果蝇昆虫前后翅

决定的情况。他们发现，7,3+68 +53-6& /"0 在后翅盘

（0&’/:&’/ #&2J）所在的 7D 有很高水平的积累，但是

在前翅盘（4$?1:&’/ #&2J）所在的 75 没有检测到它的

存在。说明鳞翅目和双翅目昆虫虽然后翅形态不

同，但是他们同样受 /"0 的调控，只是在其下游的

靶基因不同（M1!@01?"11 3. &% B，8;;;）。果蝇 7D 的平

衡棒盘（0!(@1?1 #&2J）的 /"0 所抑制的几个决定翅发

育的基因，在 7,3+68 +53-6& 的前后翅盘的表达情况都

与在果蝇的翅盘 75 的情况相似，这些基因在鳞翅目

昆虫前后翅中的相似表达可能是其前后翅形态较一

致的原因（M1!@01?"11 3. &% B，8;;;）。7,3+68 +53-6& 的

一个突变体使得 /"0 不能在后翅表达，则后翅区域

开始有色素沉淀从而表现出了前翅的特征；相反

地，通过病毒载体实现 /"0 在前翅中的组成性表

达，后翅的色素沉淀也可以在 7,3+68 +53-6& 的前翅中

被诱导（M1!@01?"11 3. &% B，8;;;）。在鞘翅目昆虫中，

/"0 同 样 也 是 用 来 识 别 后 翅 的（7$%$I!2. 3. &% B，
566C）。有了 /"0 的存在，前后翅被赋予了不同的调

控机制。

!"# 翅特化的发育遗传学基础

双翅目、鞘翅目和捻翅目昆虫是翅特化最为明

显的 D 个类群。双翅目成为研究的焦点，大量的研

究是在果蝇上进行的；鞘翅目的拟谷盗也成为另一

个非果蝇模式；而在捻翅目的研究则很少，因为捻

翅目昆虫习性特殊并且采集和饲养都极其困难（表

8）。

表 $ 三个极端特化类群前后翅控制机理的比较

%&’() $ *+,-&./0+1 +2 ,+03 ,+4/2/)4 5/160 /1 37.)) +.4).0

类群

O?$.E2
翅的特化

M&’/ %$#&4&J!@&$’
,$- &’E.@

膜翅 >P 特化翅 >M
本底规划!

O?$.’#)E(!’!

双翅目 (,585’26%&
捻翅目 *.,3’86’.3,&
鞘翅目 1,6"5%6:4

,M),*
QM),*
QM)PP

,$-)4?11（75）

？（7D）

/"0（7D）

/"0（7D）

？（75）

,$-)4?11（75）

QM)>P
QM),*？

QM)PP

!本底规划，见下文 O?$.’#)E(!’ $4 :&’/，211 @01 4$(($:&’/ @1-@ B >P：膜翅 >1%"?!’$.2 :&’/；>M：特化翅 >$#&4&1# :&’/；其他缩写见图 8 R11 Q&/B 8
4$? $@01? !""?1L&!@&$’2B ,M),*：指后翅为平衡棒，余可类推 >1!’&’/ 0&’#:&’/ %$#&4&12 @$ 0!(@1?1，!’# @01 ?12@ %!I "1 #1#.J1# "I !’!($/I；“？”表示尚不

清楚 S’T’$:’B

!"#"$ 双翅目昆虫后翅向平衡棒特化：在这个类群 中，后翅特化为起平衡作用的平衡棒。果蝇中，/"0
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缺失导致平衡棒转化为翅，而有了两对翅（!"#$%，
&’()）。许多昆虫的 !"# 都在 *+ 表达，这或许是有

翅昆虫的祖先特征（,"-./"01"" $% &’ 2，&’’’；34/$.
$% &’ 2，566+）。在前翅（*5）表达的唯一 748 基因

()%* 无论是缺失还是超表达，对翅的形态都没有影

响，所以前翅被认为是一种 7489:0"" 状态。由于 748
基因 +,-、!"#、&".9( 抑制了 *& 和腹部体节翅的发

育，这些体节都没有翅和其他附肢产生（*4;4<-%= $%
&’ 2，566>）。

一般的看法是，!"# 控制平衡棒的形成，而翅是

在一种无 !"# 的情况下形成的。大部分实验结果

支持这个观点。比如，果蝇的另一个同源异型突变

/0)%-&"1%20-&#，翅被转变成了平衡棒，而这种转变伴

随着 !"# 在 *5 翅 原 基 细 胞 中 的 表 达（,/$." -?@
AB-;，&’)>）。现在已经找出了几个在翅表达而不

在平衡棒表达的 !"# 靶基因，这些基因可能是形成

翅与平衡棒分化的原因。然而，一些结果也质疑了

!"# 在平衡棒发育中的特异性。翅9平衡棒的转变

不仅可以由 !"# 诱导，也可以由决定腹部体节识别

的双胸复合体基因（349/）&".9( 和 (".93 来诱导产

生。这说明 748 基因在决定附肢上可能并不是特异

的。可能是因为附肢没有对 748 特异性必需的 2%2 C
$#. 的功能表达；另一种可能是，翅和平衡棒的这种

差异是由 5** 和 67 应答基因介导的，这些基因在

翅中是有活性的，而在平衡棒中则没有。它们在平

衡棒中的应答作用被 !"# 阻断，这样平衡棒的形成

可能是由于信号通路被抑制而阻断所致（340-.-，
566&）。34/$. 等（566+）发现平衡棒盘中 87 的超表

达能够掩盖 !"# 的作用而出现了平衡棒向翅的同源

转化。!"# 还抑制 67 信号蛋白的表达，从而抑制

了下游应答基因，而这些应答基因产物则能够形成

翅与平衡棒的差别（,"-./"01"" $% &’ 2，&’’’）。

!"#"! 鞘翅目昆虫前翅特化为鞘翅：鞘翅目是昆虫

纲中最具多样性的一个类群，是动物界最成功的一

个类群。迄今全世界已知 +D 万多种，占全球已知昆

虫总数的 &C+。其主要特征就是前翅特化为鞘翅，起

到保护相对柔软的腹部的作用，后翅主要负责飞翔。

它的起源和演化对于理解昆虫纲的演化具有重要的

意义（葛斯琴等，566+1）。

鞘翅又是怎么决定的呢？*4;4<-%= 及其合作者

在拟谷盗中用 !"# 的单克隆抗体技术显示，与果蝇

相同，!"# 只在成虫盘（ $;-E$?-F @$%G）*+ 中表达，而

不在 *5 中表达；HIA$ 抑制 !"# 的功能发现，从 *+
缺失 !"#，出现了两对鞘翅（*4;4<-%= $% &’ 2，566>）；

相似地，+,- 突变使 *& 出现了鞘翅样组织的异常表

达（即 *&、*5 各为一对鞘翅，*+ 为膜翅）（J"";-?，

&’)(；J"";-? $% &’ 2，&’)’；*4;4<-%= $% &’ 2，566>），

这说明 +,- 抑制 *& 翅的作用在拟谷盗和果蝇中是

保守的；而 ()%* 突变并没有表现出对鞘翅或者后

翅识别的明显的影响。从 *+ 缺失 !"# 产生了两对

鞘翅的拟谷盗个体（*5、*+ 均为一对鞘翅），这与果

蝇中 748 的作用恰恰相反（*4;4<-%= $% &’ 2，566>）。

此外，他们还发现拟谷盗的 !"# 并不像在果蝇的平

衡棒中那样抑制下游的靶基因，这些下游靶基因在

鞘翅中的表达并不依赖 !"# 的调控。!"# 的原始作

用似乎是识别 *+，但是在进化中，伴随着 *5 和 *+
结构在不同类群中不同的特化，不同的靶基因受到

了 !"# 的调控作用而形成各自独特的 *+ 体节形

态。研究发现，在后翅，!"# 使得其下游基因 9*&’%、
1-0:;019 和 &,2&$%$9 9,;%$ 的表达遵循着在果蝇前翅的

表达模式，而使得甲虫的后翅为膜翅状态。!"# 对

甲虫 翅 的 决 定 揭 示 了 一 种 未 知 的 翅 多 样 化 模 式

（*4;4<-%= $% &’ 2，566>）。但是目前对于鞘翅的进化

起源以及促进其产生的调节机理还不完全清楚。

!"#"# 捻翅目昆虫的同源转化：捻翅目形态特化，

生活史特殊。作为内寄生昆虫，其雄虫具有与双翅

目相似的平衡棒。但与鞘翅目和双翅目昆虫不同的

是，捻翅目昆虫 *5 是平衡棒，而 *+ 是正常飞行作用

的翅。捻翅目在昆虫纲中的系统发育地位饱受争

议。关于捻翅目的分类地位主要包括以下观点：&）

是其他内生翅类的姐妹群；5）是鞘翅目大花蚤科的

姐妹群；+）是鞘翅目的姐妹群；K）是双翅目的姐妹

群。一般认为鞘翅目与捻翅目不是姐妹群（葛斯琴

等，566+-）；现在的分子和形态学证据支持捻翅目

和双翅目的姐妹类群地位，称作平衡棒类（/-F."0$-）

（,/$.$?E -?@ ,/""F"0，&’’K；,/""F"0 $% &’ 2，566&）。

如果平衡棒类的确是一个单系群的话，比较研究这

个类群的平衡棒就很有趣。这两个类群的平衡棒是

独自进化的吗？是从双翅目的后翅和捻翅目的前翅

分别进化而来的吗？这些都是我们非常想知道的问

题。但是由于捻翅目昆虫不易获得和饲养上的困

难，研究难度相当大。

,/$.$?E 和 ,/""F"0（&’’K）推测，在早期捻翅目的

!"# 突 变，就 像 果 蝇 !"# 突 变 得 到 双 胸 复 合 体

（1$./40-8）和超级双胸复合体（L4%.1$./40-8）类似，能够

导致 !"# 在 *5 而不是在 *+ 表达，从而导致与双翅

目出现翅和平衡棒的同源异型，但是他们并没有给

出实验证据来支持这一观点。J"??".. 和他的同事

&+6&D 期 翟宗昭等：748 基因与昆虫翅的特化



研究了在一种捻翅目昆虫胚胎中 !"# 表达情况，出

乎意料的是，!"# 只在 !" 表达，而并不在 #$ 和 #%
表达（&’()* ’+* ,’-./’+，$001）。虽然在随后的成

虫盘中 !"# 仍有表达的可能性，但是这些数据提示

我们捻翅目祖先可能并没有经历同源异型突变。捻

翅目昆虫翅的决定似乎有更为复杂的机理。

然而，捻翅目从进化出平衡棒的双翅目昆虫分

化出，之后沿着双翅目的体节决定模式进化是有可

能的。在这种假说下，!"# 在 #% 体节的缺失表达促

使了 #% 翅的表达，而现存的 #$ 平衡棒的发育可能

被一些在 #$ 表达的其他因子激活，$%&’ 可能扮演

了这种角色（&’()* ’+* ,’-./’+，$001）。这个颇为

吸引人的进化问题还需要更多的研究来回答。

! 讨论和展望

通过以上对于几个翅特化类群的发育遗传学分

析可以看出，果蝇和蝴蝶的前后翅决定机理比较相

似，二者和拟谷盗相差甚远，捻翅目则没有足够的研

究结果。但相同的是，无论是双翅目、鳞翅目还是鞘

翅目，其后翅在缺失 234 的情况下的发育模式皆与

#$ 翅相同，而这几个类群的结果都显示，#$ 翅的发

育不需要 234 作用。因此可以说，在无 234 情况下，

后翅的发育遵循前翅的模式，这种无 234 情况下的

发育 模 式 称 为 翅 发 育 的 本 底 规 划（ 563-+*789’+）

（&:-;<=>，$001）。双翅目和鳞翅目的本底规划是膜

翅，而鞘翅目的本底规划则相应的变成了鞘翅，而不

是我们通常所说的翅（膜翅）。本底规划可以看成是

遗传上的缺省状态（*:.’-9; <;’;:），而在许多情况下，

遗传上的缺省状态代表了原始的祖先状态。从这一

点出发，如果说由于缺失 234 而使后翅由膜翅变为

缺省状态的鞘翅，表明了在单系群鞘翅目，鞘翅是古

老状态；那么同样不能排除在单系群有翅昆虫，前

翅应该是具有原始状态的翅（&:-;<=>，$001）。而事

实上众多的研究都显示，234 基因的调节作用是后

来进化出来的用于抑制原始昆虫胸腹部附肢产生，

这样前翅较后翅更加原始这一结论很容易被推断

出。这个推论可能有助于我们对有翅昆虫进化关系

的理解。

我们一般认为鞘翅要比膜翅更为特化。在现存

有翅昆虫中存在许多前翅不同程度硬化的类群，如

异 翅 亚 目 的 半 鞘 翅、直 翅 目 的 覆 翅、革 翅 目

（&:6/’8;:6’）的革翅等，甚 至 捻 翅 目 平 衡 棒（&’()*
’+* ,’-./’+，$001）。为什么在其他昆中也平行的

出现了类似鞘翅的特化，而且它们似乎是鞘翅目的

前翅不完全特化类型？那么，这些类群是不是和鞘

翅目昆虫具有相似的前后翅发育机理，这就成为值

得思考的进化问题。&:-;<=>（$001）认为通过膜翅硬

化而产生鞘翅可能并不需要付出太多的代价。如果

这个观点成立的话，我们将需要重新审视有翅昆虫

的分类问题。但是，在足够的研究数据支持这个观

点和充分搞清前后翅的发育调节机理之前，应当保

持谨慎的态度。

昆虫从无翅到有翅、从有多对翅到两对翅、前后

翅又特化出不同的形态，其中包含了许许多多的进

化问题。关于昆虫翅的进化是一个说不完的话题，

这一问题也吸引了众多研究者的目光，更多的比较

发育生物学的研究还在继续。翅作为一个新的结

构，能够不依赖 234 产生，而在产生后的进化中却又

受到 234 的调节而产生各种特化。那么节肢动物进

化中其他一些重要的特征，是不是也遵循着这个规

律呢？这就是进化生物学家应该关注和解决的问

题。
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