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摘要：昆虫黑化是自然界中普遍存在的一种多型现象，也成为揭示物种在自然界中进化与适应的经典范例。昆虫

黑化形成的原因与类别多种多样，黑化的遗传调控和分子基础也各不相同。本文根据国外黑化昆虫研究取得的主

要进展，结合我国东方粘虫 -.#/+(&$ 012$3$#$ 种群中发生的黑化现象，对昆虫黑化的形成原因、类别、遗传调控、生

物学变异以及黑化的分子基础等方面研究现状进行了概述，并对该领域的未来研究热点进行探讨。

关键词：昆虫；黑化；遗传调控；生物学变异；分子基础

中图分类号：I54+ 文献标识码：7 文章编号：)2+234(54（())*）,,3,,*-3)/

!"#$%&’( &% &%’")*’：$ +",&"-
J07!K L:?@3MN，OPQ O:3RS:（1H9H$ T$U O9&"’9H"’U ="’ 6:";"@U "= V;9?H W:D$9D$D 9?G 0?D$CH V$DHD，0?DH:HNH$ "=
V;9?H V’"H$CH:"?，XS:?$D$ 7C9G$%U "= 7@’:CN;HN’9; 1C:$?C$D，6$:>:?@ ,)))52，XS:?9）
./’*+$)*：0?D$CH %$;9?:D% :D "?$ "= HS$ C"%%"? B";U%"’BS:D% :? ?9HN’$，9?G S9D &$C"%$ C;9DD:C9; DHNGU
DUDH$% ="’ DB$C:$D $#";NH:"? 9?G 9G9BH9&:;:HU E YS$ C9ND$D，C"?H’";D 9?G &:";"@U "= :?D$CH %$;9?:D% 9’$
D:@?:=:C9?H;U G:==$’$?H 9%"?@ G:==$’$?H :?D$CHD E 0?H$@’9H:?@ HS$ %9:? ’$D$9’CS B’"@’$DD :? 9;:$? %$;9?:C :?D$CHD
9?G HS$ %$;9?:C "’:$?H9; 9’%UZ"’%， HS:D B9B$’ ’$#:$Z$G HS$ C9ND$D， C;9DD:=:C9H:"?D， @$?$H:C C"?H’";D，
&:";"@:C9; #9’:9H:"?D 9?G %";$CN;9’ &9D:D "= %$;9?:D% :? :?D$CHD E M:?9;;U，HS$ =NHN’$ S"H H"B:CD :? HS:D ’$D$9’CS
=:$;G Z$’$ DN@@$DH$GE
0"1 -2+3’：0?D$CH；%$;9?:D%；@$?$H:C C"?H’";；&:";"@:C9; #9’:9H:"?；%";$CN;9’ &9D:D

地球上任何一种生物都不同程度地受自然环境

的影响与选择，自然选择的结果形成了生物与环境

相适应的现象。由于地球上不同生态系统的异质性

和可变性，生活在不同环境中的各种生物经过长期

的自然选择与进化，形成了普遍存在的生物多样性。

其中生物体色的变异即是自然界中最为明显的生物

多样性的有力证据，同时，也支持了自然选择是促进

和维持生物体变异的重要理论。黑化即是生物体色

发生变异最为显著和普遍的现象，广泛存在于各种

哺乳动物和无脊椎动物中。自 8G;$DH"?（,/42）首次

报 道 在 英 国 [9?CS$DH$’ 发 现 的 桦 尺 蠖 4+0#’(
51#6)$3+$ 黑化个体以来，昆虫的黑化现象越来越受到

各国生物学家和生态学家的重视。以桦尺蠖为模式

昆虫，有关昆虫黑化的形成原因、分类、遗传调控以

及黑化个体生物学特性变异与适应性等研究也取得

了显著的进展，同时，桦尺蠖的黑化现象也成为揭示

物种在自然界中进化与适应的经典范例（[9>$’ND，
,55/）。近年来，围绕昆虫黑化的黑色素形成系统，

有关黑色素形成过程中各种关键酶及其基因表达的

分子基础研究也越来越受到重视。

本文根据国外黑化昆虫研究取得的主要进展，

结合我国东方粘虫 -.#/+(&$ 012$3$#$（\9;]$’）种群

中发生的成虫黑化现象（刘红兵等，())2；江幸福，

())2），对昆虫黑化的形成原因、类别、遗传调控、生

物学变异以及黑化的分子基础等方面研究现状做一

综述，并对黑化昆虫的未来研究热点进行探讨。

4 黑化的定义

!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!

物种黑化的定义是随着研究的深入不断发展



的。!"##$"%"$$ 将黑化定义为“由于表皮内某些聚合

酪氨酸类物质转化而形成黑色素类物质的增多，使

得物种内某些种群或种群内某些个体的体色要比正

常型黑”（!"##$"%"$$，&’()）。这个定义从生理学角度

阐明了物种黑化的形成机制，对于人们了解黑化形

成的本质有重要意义。但这个定义过于严格，某些

物种的黑化并不包含在该定义的范围内，如单型黑

化（*+,+*+-./01 *"$2,03*）由于没有“正常型”对照就

不属 于 这 个 范 围（425"-63，&’’7）。 因 此，425"-63
（&’’7）将黑化简单地定义为“某个物种内某些个体

的体 色 较 黑 或 完 全 黑 化 ”。 这 个 定 义 抛 弃 了

!"##$"%"$$ 定义中黑色素形成的生理机制，因为当时

大多数昆虫黑化的生理过程并没有进行过研究。

8-6"（9::)）将黑化定义为“表皮呈现大部分或完全

变黑的变异个体或群体现象，这种现象可认为是种

群内多型现象或近似种内的固定变异”。实际上，物

种可存在不同发育阶段和不同程度的黑化，以及可

遗传与不可遗传的黑化等。如美洲虎凤蝶 !"#$%$&
’%"()(* 黑化个体中翅的颜色（灰;黑色）随着发育阶

段的不同而差异（!+1/ +, "% <，&’’7）。东方粘虫种群

中既有幼虫随着密度的变化而发生黑化（罗礼智等，

&’’=），也有成虫体表发生可遗传的完全黑化（刘红

兵等，9::>）。前者是在多种昆虫普遍存在的密度依

赖型黑化（?2@", +, "% <，9::)，9::A），主要是受环境

因素的影响，遗传力较小或不可遗传（B6*$"" 2,C
D0$3+,，9::A），后者是由基因调控可遗传的黑化变

异。

! 昆虫黑化现象

昆虫黑化是动物中黑化最为明显的现象，最早

报道 昆 虫 的 黑 化 现 象 要 追 溯 到 &’ 世 纪 下 半 叶

（EC$"3#+,，&7A>）。86##（&7’&）在《英国鳞翅目昆虫的

黑化与褐化》一书中记载多种鳞翅目昆虫发生黑化，

并认为湿度是影响黑化型产生及分布的重要因素，

但并未将昆虫黑化与工业化相联系。自 &7>7 年在

英国首次出现黑化型桦尺蠖以来，之后短短的 =: 年

中，其黑化个体已遍及欧洲大陆的西北部，并认为黑

化桦尺蠖的大量出现是与欧洲工业革命相联系的。

同时，昆虫发生黑化的种类也迅速增多，范围已涉及

到鳞翅目、鞘翅目、同翅目以及膜翅目的一些种类。

鳞翅目昆虫黑化最为普遍，包括蛾类和蝶类，蛾类中

主要 有 虎 蛾（F@2-03#0C2"）、灯 蛾（F-1#00C2"）、斑 蛾

（GH@2",0C2"）、蝙 蝠 蛾（?".02$0C2"）、尺 蛾（I"+*";

#-0C2"）、毒蛾（JH*2,#-00C2"）及夜蛾（K+1#60C2"）等科的

昆虫。 蝶 类 中 主 要 有 凤 蝶（ B2.0$0+,0C2"）、粉 蝶

（B0"-0C2"）和蛱蝶（KH*./2$0C2"）等科的昆虫（425"-63，
&’’7）。据不完全统计，英国目前有记录的黑化蛾类

已达 9:: 多种（!"##$"%"$$，&’()）。其他昆虫也有黑

化种 类 出 现，如 膜 翅 目 胡 蜂 科 黄 蜂 -&%$).&/+*#(%"
0+1$"（L-6@"，&’’9），鞘翅目瓢虫科二星瓢虫 21"%$"
3$#(4),"," 和 十 六 星 瓢 虫 5$)6"*#$* &A;#(4),","

（425"-63，&’’&），同翅目沫蝉科牧场沫蝉 !.$%"+4(*
*#(0"6$(*（L"--H 2,C D0$$*"-，&’7A）等。

由于昆虫体色发生黑化后，其行为、生理特征以

及生活史等生物学习性也随之发生变异，并形成较

为稳定的种群遗传特征，且大多数变异均与自然选

择和种群进化密切相关，有害昆虫往往会发生对农

作物致害性的变异从而导致害虫暴发成灾。因此，

有关黑化昆虫产生的原因、调控机制、种群遗传特征

以及生物学习性变异等均成为生物变异的研究热点

之一。

" 昆虫黑化的产生原因及类别

昆虫黑化产生原因是多种多样的，如在寒冷的

环境中增加运动量，以利于引诱异性、交配产卵、避

免被天敌捕食以及不易暴露和充当警戒色等。另

外，组成黑色素的物质比颜色本身更有利于昆虫生

存，如增强抗病性、抗寄生性、抗磨损性等抗伤害能

力，并且有些组成黑色素的分子物质还是昆虫生理、

生化代谢过程中的辅助物质。

"#$ 昆虫黑化的生理机制

"#$#$ 热效应：昆虫热效应黑化通常发生在高海拔

或高纬度地区，主要原因是由于黑色体表能较快地

吸收和散发热量，以快速调节体温从而适应环境。

这种现象常发生在一些蝶类、蛾类和瓢虫等昆虫中。

在英国，黑山夜蛾 !*&1&* )&6")$4"（E3."-）和网山夜

蛾 7+0$&,.$*" )"63&4"6$"（M$"-1N）即是高海拔黑化的

典型例子（!"##$"%"$$，&’()）。牧场沫蝉的黑化频率

与不同海拔间也存在显著相关（L"--H 2,C D0$$*"-，
&’7A）。

"#$#! 抗伤害或伤害过敏性：在大多数昆虫中，黑

色素是以色素颗粒的形式存在于表皮细胞中，有利

于昆虫表皮固化，经常产生于受损伤的表皮周围。

这种抗伤害或伤害过敏性黑化不仅发生在一些成虫

黑化的昆虫中，而且在幼虫密度依赖型黑化的昆虫

中更 为 明 显。 在 地 中 海 粉 螟 8#.+*,$" 9(.4$+%%"

>(&& 昆虫学报 2)," 84,&0&%&’$)" 7$4$)" =: 卷



（!"##"$）种群中，黑化个体具有较强的抑制寄生蜂产

卵和其幼虫生长发育能力（%"$&’’( !" #$ )，*++,）。

这表明昆虫黑化可能对机体免疫起到重要的保护作

用，这种可能性在天蚕 -./&"$0"0 1"$.23 黑化成虫中

得到证实（4"$5&".6’.，*++7）。研究表明，天蚕黑化

个体相对于正常型个体，具有较强的抗核多角体病

毒（89%）的功能，尽管这种抗病性是否是因为黑化

个体本身特性还是黑化基因的影响还不清楚。在密

度依赖型黑化昆虫中，这种抗伤害性现象普遍发生。

如：海灰翅夜蛾 %&’(’&"!)# $*""’)#$*+ 的黑化幼虫与正

常型相比，具有显著的抗白僵菌特性（:3#5’. !" #$ )，
;<<*）；非洲粘虫 %&’(’&"!)# !,!-&"# 黑化幼虫对核多

角体病毒的抗性是正常型的 7 倍（=""5’. !" #$ )，
*++>）；东方粘虫黑化幼虫对核多角体病毒和昆虫病

原真菌的抗性分别是正常型的 ; 倍和 ? 倍（@3/5A3
0.B CA.3D3，*+>>；CA.3D3 0.B E0D0B0，*++<）。黑化

黄粉虫 .!/!0)*’ -’$*"’) 对病原真菌的抗性是正常型

的 F 倍（G0$."5 0.B H3I0JK’/&2，;<<<）。

!"#"! 抗磨损性：这种现象存在于大部分甲虫中，

如大多数生活在沙漠地区的甲虫均发生黑化，这似

乎与热效应黑化的观点相矛盾，并引起了“黑化甲虫

矛盾论”（G#0LM N""/#" 10$0B’O）（P0D3#/’.，*+QF）。对

这种现象的解释是沙漠中这些甲虫会产生难闻的气

味，而 黑 色 正 是 起 到 向 天 敌 告 戒 的 作 用

（="//".D"2"$，*+Q<）。然而，这种现象的第 ; 种可能

性即是甲虫外骨骼表面的黑色素颗粒起到了抗沙子

磨损的作用。实际上，昆虫黑色素能够增强表皮结

构的 强 度 已 在 多 种 昆 虫 中 普 遍 存 在（R&01D0.，

*+>;）。

!"#"$ 警戒色：尽管黑化作为警戒色在鳞翅目昆虫

中并不是普遍发生，但确实是在一些中存在。在多

种情况下，这种警戒色大多是因为基因突变形成，其

发生频率很低。这种现象在斑蛾和灯蛾科昆虫中较

为常见，这些昆虫中的大部分种类具有毒性且对捕

食的天敌（鸟类）来说口味是不好的。在五星灯蛾

123#!/# ")*4’$** 和六星灯蛾 123#!/# 4*$*&!/(5$#! 中，正

常型前翅通常是蓝黑色，斑点红色，后翅红色，而黑

化型的翅膀红色部分均被黑色取代，从而起到警戒

作用。但这种黑化型通常是单基因控制的隐性遗传

或不完全显性遗传，发生频率非常低。同样的现象

也发生在甘蓝褐灯蛾 6)7"*# 7#8# 和猩红灯蛾 9#/#,*#
(’-*/5$# 中（@0S"$A5，*++>）。

!"% 鳞翅目昆虫的黑化

关于鳞翅目昆虫黑化产生的原因，*+ 世纪就引

起了许多昆虫学家的注意，对于黑化产生的原因也

有多种观点给予解释，如：幼虫取食环境污染的食物

而发生黑化（R’’M"，*>QQ），种植植物（幼虫食物）的

土壤变化引起成虫黑化（9$"5/，*>QQ），茂密的森林遮

光而引起成虫黑化（TA//，*>+*），自然选择有利于黑

化种群的生存（R’LM"$"##，*>>Q）等。昆虫黑化是烟

熏和其它化学污染物引起的还是自然选择引起的，

这两种观点曾有着激烈的争论。鳞翅目昆虫的黑化

通常被划分为工业黑化（3.BA5/$30# D"#0.35D）、非工业

黑化（.’.J3.BA5/$30# D"#0.35D）和警戒色黑化（D"#0.35D
3. U0$.3.(#2 L’#’A$"B 51"L3"5）F 类（C"//#"U"##，*+QF；

@0S"$A5，*++>）。

!"%"# 工业黑化：工业黑化通常是指分布、发生于

工业较为发达地区的正常型昆虫浅色个体，长期受

到大气、水、工业废弃物等污染作用，通过遗传物质

（基因）变异，种群内的部分或少数成虫外部型态（体

色）发生部分或完全黑化的现象。在鳞翅目昆虫中，

工业黑化个体主要表现在成虫的翅和其它部位，其

基本特征是：（*）黑化型个体的产生与消失通常与工

业污染的程度密切相关；（;）黑化型个体发生、扩展

迅速，生命力增强，在大多数种类中都没有中间型出

现；（F）除极少数种类外，黑化在遗传上遵循孟德尔

遗传规律（C"//#"U"##，*+QF）。根据昆虫黑化发生的

原因，@0S"$A5（*++>）又把鳞翅目昆虫工业黑化进一

步分为 F 个亚类：（*）完全工业黑化：这类黑化只发

生于欧洲工业革命后，由于工业化环境的影响使得

同一种昆虫的黑化型比例逐渐增多。英国桦尺蠖的

黑化 即 是 完 全 工 业 黑 化 最 为 典 型 的 例 子（V’$B，

*+7<）；（;）部分工业黑化：这类黑化出现在欧洲工业

革命之前，但在工业革命时发生量达到最多。如荒

尺蛾 :-#"5)3# #"’-#)*# 的黑化；（F）多源性工业黑

化：这类黑化是在工业化坏境的影响下，物种对逐渐

变黑 的 土 壤 颜 色 进 行 选 择 的 结 果，如 一 种 蛾 类

;<$’)’7$2+"# 7*")#"# 的黑化（@0S"$A5，*++>）。

!"%"% 非工业黑化：非工业黑化是指与工业污染无

关的各种昆虫黑化现象，其产生的历史较长。根据

黑化进化的原因和生态适应性可将非工业黑化划分

为 > 个亚类：（*）热效应黑化：黑色体表能迅速吸收

和散发热量，以调节体温适应环境，多发生于一些蛾

类和蝶类的黑化（G$0M"W3"#B，*+>Q）。（;）田园或背景

选择黑化：不同表现型的昆虫有选择不同栖息背景

和小生境的能力，如小眼夜蛾 9#/’$*+ 4$#--!# 黑化

个体喜欢选择带叶的树梢上，而正常型则喜在树干

上（@0S"$A5，*+>;0）。（F）北纬黑化：黑化主要发生于
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高纬度地区，昆虫为了更快的逃离捕食者的攻击，其

黑化体表有利于体温的快速上升而“活跃”，如歌梦

尼夜 蛾 !"#$%&’( )%#$’*( 的 黑 化（!"##$"%"$$，&’()）。

（*）西部海岸黑化：欧洲一些物种沿着西海岸呈现一

定比例的黑化，但在内陆则逐渐消失，如一种夜蛾

+(,-.( /-"/0-1( 的黑化（+,-"./0 &’’1）；（2）多雨性黑

化：黑化在降雨量多的森林地区普遍发生（3/4056，

&’71）。（8）与耐火树种相关的黑化：在英国就有关

于昆虫黑化频率与火灾发生相关的记载（+,-"./0，
&’1&）。（(）残存黑化：黑化仅仅发生在不易被污染

的 远 古 森 林 和 栖 息 地，已 有 上 万 年 的 历 史

（!"##$"%"$$，&’()）。（1）躲避搜索黑化：黑化是较为

常见的，成虫黑化以后相对于正常型易于隐藏而不

易被天敌（鸟类）捕食（!"##$"%"$$，&’()）。

!"#"! 警戒色黑化：这类黑化通常是将黑化作为信

号物质，向天敌或同种其它个体发出的一种信息。

根据其信息的作用与目的，警戒色黑化又可分为隐

性黑 化、拟 态 黑 化 和 性 别 选 择 黑 化 ) 个 亚 类

（+,-"./0，&’’1）。

$ 昆虫黑化的遗传基础

昆虫黑化的遗传调控是多种多样的，不同种类

的昆虫黑化性状遗传机制不同，揭示昆虫黑化的遗

传学基础，对于明确黑化的原因及其在进化上的作

用有重要的意义。

$"% 孟德尔式遗传

$"%"% 单基因差别遗传：单基因差别遗传是由一对

等位基因控制或起主要作用的遗传方式，等位基因

基本上按孟德尔规律进行传递，所以这种遗传方式

也称为孟德尔式遗传。在猩红灯蛾中，正常型和黑

化型体色的遗传呈单基因不完全显性遗传。模式种

,%2’.30( 表型与变种 4’2(*30( 体色差异是由一对等

位基 因 调 控 的（95:;,<6"，&’71），,%2’.30( 纯 合 子

（=4=4）黑色前翅上具 1 个白点和 7 个黄点，后翅红

色且轻微黑化，而 4’2(*30( 纯合子（=>=>）前翅只有

& 个白点和 & 个黄点，后翅黑化明显加深，其杂合子

（=4=>）翅膀颜色表现为中间型。遗传交配实验结

果表明，当 ,%2’.30( 纯合子（=4=4）自交时，后代表

现为 ,%2’.30(；同理，当 4’2(*30( 纯合子（=>=>）自交

时，后 代 仅 表 现 为 4’2(*30(；然 而，当 ,%2’.30( 与

4’2(*30( 杂交时，所有后代均表现为中间型，当这些

中间 型 杂 交 时，后 代 表 现 型 出 现 分 离 比 例 为 &
（,%2’.30(）? 7（2-,’%.’)"(）? &（4’2(*30(）。

许多种昆虫的黑化是由单基因控制，以杂合子

的性状与两种纯合子性状区别开来，仅仅在鳞翅目

昆虫中就有多个例子，如对桦 剑 纹 夜 蛾 5*"%.’*#(
(0.’ 的研究表明，其黑化是由同一位点上一对等位

基因调控，黑化型遗传也呈不完全显性（+,-"./0，
&’17>）。小眼夜蛾也表现出类似的现象（+,-"./0，
&’17,）。对东方粘虫黑化的遗传方式研究表明，成

虫体色是受常染色体上一对等位基因控制，符合孟

德尔式完全隐性遗传规律（刘红兵，7@@7）。

$"%"# 复等位基因：复等位基因是指在一个基因位

点上有两个以上等位基因，复等位基因的遗传方式

遵循孟德尔规律。灰斑霜尺蠖 5/%*$-’2( /’0%&("’( 有

) 种表现型：非黑化的正常型、完全黑化型和中间

型。黑化型与正常型遗传是单对基因遗传，黑化基

因是显性；而中间型遗传是由同一基因位点上第 )
个等位基因调控，这个基因对于正常型是显性，而对

于黑化型是隐性（A""0，&’(*）。

$"%"! 基因互作：上位作用，两对独立遗传基因共

同对一对性状发生作用，其中一对基因对另一对基

因的表现有遮盖作用。起遮盖作用的基因如果是显

性基因，称为上位显性基因，这种基因互作称为显性

上位作用。其中一对隐性基因对另一对基因起上位

作用，称 为 隐 性 上 位 作 用。一 种 尺 蠖 6-"’4(#%,-&
"$%24%’,("’( 黑化的遗传表现为基因互作，其体色表

现为黑化、正常和黄灰 ) 种表现型，这 ) 种表现型是

由不同位点上的 7 对等位基因调控，黑化型与黄灰

型杂交 B& 代自交 B7 代的 ) 种表现型比例接近于 &7
?) ?&，这个比例与黑化等位基因上位于黄灰等位基

因的结果基本相符（CD$$D,=0，&’)&）。

$"%"$ 致死基因：致死基因指可导致胚胎和出生后

幼体死亡的基因。显性致死突变基因导致杂合体的

死亡，隐性致死突变基因导致纯合体的死亡。致死

基因虽对个体是有害的。但对种群可能是有利的。

它可使致死基因的传递中断。一种灰桦蛾 5-#$(03"(
/3.*#30(#( 黑化等位基因是隐性，且纯合子是完全致

死的（+,-"./0，&’’1）。

$"# 非孟德尔式遗传

$"#"% 连锁遗传：杂交试验中，原来为同一亲本所

具有的两个性状在 B7 中不符合独立分配规律，而有

连 在 一 起 遗 传 的 倾 向。 一 种 啮 虫 7-&%/&%*3&
3.’/3.*#(#3& 表现为工业黑化，一个基因位点调控头

胸部颜色，另一个位点调控腹部颜色，每个基因位点

均有两个等位基因，分别调控黑化和非黑化，且黑化

相对于非黑化是显性。这两个基因位点是紧密连锁
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的（!"#$%&’ !" #$ (，)*+,），其重组率为 -./。这表

明，头胸部黑化与腹部黑化的杂合体自交时，会产生

一定比例的重组型。另外一个复杂的黑化连锁遗传

出现在一种枯叶蛾 %#&’()#*+# ,-!.)-& 上，其幼虫黑

化是由单基因控制，且相对于正常型为隐性，这种幼

虫黑化是与成虫黑化连锁的（0$112$3$22，)*+4）。在

北美洲的虎凤蝶种群中，雌虫的野生型是黄色，而黑

化型 为 黑 色。黑 化 型 是 由 56连 锁 的 单 基 因 调 控

（7&89:$8 !" #$ (，)**;），因此，黑化的雌蝶产下的下一

代雌蝶通常为黑化型。

!"#"# 限性遗传：限性遗传是指在雌雄某一方表现

型上显示出来的遗传。在绿豹蛱蝶 /.0122’& +#+3’#
种群中，雄性呈橙棕色，雌性有两种表现型，一种与

雄性类似，只是颜色稍暗，另一种表现为黑化型，且

受常染色体上单对显性等位基因调控，但这种显性

基因在雄性种群中受到抑制（<=>?’%，)*.,）。

!"$ 连续变异和多基因遗传

一些昆虫的黑化表现为连续变异和多基因遗

传，如双斑壁蛾 /.)3#2#.# 0!*’2’+-2)"# 成虫颜色表

现为灰白色到黑色的连续变异，但这种性状既不是

完全由环境因素导致，也不是简单的孟德尔式遗传。

大量的自然选择试验表明，这种黑化性状的遗传是

由多基因调控的数量遗传（<=@$8’%，)**,）。这种现

象也出现在一种蜘蛛 4-1(31+3#2"!& +3.10’#2-& 的黑

化遗传中。遗传力估算结果表明，黑化遗传力为

ABC4，表明遗传因素对其黑化的贡献率接近于 )D-
（E’??=8%%"?，)*,+）。

!"! 行为遗传

昆虫黑化的遗传不仅体现在体色的遗传，而且

涉及到与黑化相关的一些行为特征的遗传。例如，

在许多鳞翅目昆虫黑化现象中，黑化经常是与一些

行为紧密联系在一起，如优先选择适宜的背景色栖

息地休息，优先选择适宜小生境（生态位）生长繁衍。

在瓢虫中，交配优先与维持黑化的多型现象紧密联

系，尽管研究这种行为的遗传较为困难，但在二星瓢

虫中明确了黑化的雄虫具有交配优先的特征，且这

种行为的遗传是由单基因显性遗传（F’G"?=2H =?H
<=@$8’%，)*,.）。

!"% 环境变异

尽管许多昆虫黑化是由于基因调控的结果，但

也不乏受到各种环境因素的影响，特别是所处的环

境温度和栖息地周围背景色，在某些种类的昆虫中，

环境因素起到主要的作用，而在另一些种类中，环境

因素起到修饰遗传基因作用。研究环境因素影响鳞

翅目昆虫 的 黑 化 已 有 一 百 多 年 的 历 史 了，!"’21"?
（),*-）研究了栖息地周围环境对鳞翅目幼虫黑化的

影响作用，如：桦尺蠖与另一种尺蠖 5+’&"3(0.#+"’&
$-"!($#"# 幼虫取食绿叶时，其体色呈绿色。幼虫取食

棕色树梢时体色为棕色，且棕色的程度取决于幼虫

栖息的树梢黑化程度。这种现象在多种昆虫中被发

现。同样的现象也出现一些鳞翅目昆虫的蛹中，黄

凤蝶 4#+’$’( *#)3#(2 蛹的颜色有绿色到棕色各种形

式，当年羽化的蛹通常是绿色，而越冬蛹主要是棕

色。在其它一些凤蝶种类中，湿润季节中形成的蛹

通常 是 绿 色，而 干 躁 季 节 中 形 成 的 主 要 是 棕 色

（<=@$8’%，)**,）。这种现象从拟态的角度很好解

释，但要明确其形成的机制也很困难。还有一些昆

虫黑化是环境因素与遗传因子相互作用的结果，这

种由遗传调控的黑化是需要的一定的环境信号激发

的。

% 黑化昆虫的生物学变异

黑化基因不仅控制昆虫体色，而且还会导致其

行为、生理特征、生活史等变化，如生长发育、取食、

存活、交配和产卵能力的变异等。黑化个体的幼虫

和成虫生命力通常比正常型强，生长发育和交配行

为也有显著差异。如桦尺蠖幼虫取食被工业污染后

植物叶片时，黑化型个体的存活率显著提高，这表

明，黑化型与正常型相比，对有毒物质的抵抗能力增

强（0$112$3$22，)*;)）。还有一些研究也表明，桦尺蠖

黑化型种群的适合度要比正常型高（I8$$H !" #$ (，
)*,A）。交配实验表明，桦尺蠖正常型与黑化型雌蛾

对正常型雄蛾的吸引力及交配能力有显著差异，并

且这种差异主要取决于所处的环境温度条件。如在

寒冷的夜晚正常型雄蛾易于吸引正常型雌蛾交配，

而在温暖夜晚却易于吸引黑化型雌蛾交配，且易于

存活，产卵量增多，具有更高的适合度（0$112$3$22，
)*;)）。猩红灯蛾 4#2#6’# 7(*’2-$# 的正常型与黑化

型交配时，交配率明显降低（7J$##=8H，)*.-）。二星

瓢虫雌虫无论是否黑化，均趋向选择黑化的雄虫进

行交配，且这种行为受基因控制（K"?> !" #$，)**,）。

一种蝴蝶 8($’#& 2#&"!& 的黑化个体“活动性”明显加

强，且飞行距离显著增长（L"2=?H，-AA;）另外，在多

基因调控的昆虫黑化种类中，不同基因型的黑化型

与正常型在飞行能力以及适合度等均有显著的变异

（M$8J""> !" #$，)**,）。对东方粘虫黑化型与正常型

的生存对策与适应能力的研究结果也表明，黑化粘
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虫生活史对策、幼虫行为、成虫飞行与生殖以及对环

境条件适应能力均产生明显变异，黑化粘虫的生长

发育明显加快，存活率提高，蛹重增加，成虫产卵前

期显著缩短，产卵量显著增加，种群增长指数和相对

适合度也明显提高，但成虫的飞行能力却显著降低，

黑化型分化与其迁飞型分化密切相关，很有可能是

滞留型进化所至（刘红兵等，!""!）。

! 昆虫黑化的分子基础

除极少数脊椎动物外，在大多数种群中黑化现

象的分子遗传学基础还不清楚。在鸟类和哺乳动物

中，主 要 是 由 于 肾 上 腺 皮 质 激 素#$ 受 体 基 因

（!"$#）发生了突变，引起受体蛋白中氨基酸发生

取代作用，导致黑素细胞合成黑色素而发生黑化现

象，这种现象普遍发生在一些老鼠和猫上（%&’()*+，
!"",；-.(/+0)& &12 3&456&1，!"",）。由于昆虫的细

胞和色素沉着的基本原理与脊椎动物有很大的差

别，昆虫的黑化不能简单等同于脊椎动物的黑化。

随着分子生物学技术的发展，国外对昆虫黑化

的研究越来越深入，特别是在黑化形成的生理机制

和分子基础方面，取得了重要进展。目前，有关昆虫

黑化的分子本质主要是围绕昆虫黑色素形成的生理

代谢过程中的关键酶及编码这些酶的基因研究。果

蝇 $%&’&()*+, -.+,/&0,’1.% 是研究得较为清楚的昆虫

之一，基本阐明了果蝇黑色素形成路径中大部分酶

促反应过程：酪氨酸经由 2,+. 基因编码的酪氨酸羟

化酶（7-）和多巴脱羧酶（889）催化下形成多巴和多

巴胺，二 者 在 表 皮 细 胞 分 化 时，经 酚 氧 化 酶 体 系

（:;）及协作因子加工后形成黑色素（<&=0() .1 ,+ >，
$??@）。果蝇黑色素合成中所需酶的编码基因包括

黄体基因（ 3.++&4）、556、1,/ 和黑檀体基因（ .7&/3）

等，其中 3.++&4、1,/ 和 .7&/3 基因突变可导致体色的

变异（<A00/.BB .1 ,+ >，!""!）。

在直翅目昆虫中，飞蝗的体色具有多型现象，散

居型和群居型在形态特征、生理机能、行为及体色等

方面存在明显差异。保幼激素已被证实能诱导飞蝗

散居型绿色的出现。近年来，从飞蝗心侧体成功地

分 离 了 一 种 神 经 肽#黑 化 诱 导 激 素（［ -A+C ］#
4.)&D.1A1），并用白化型进行检测，证实了其对飞蝗体

色黑化作用的活性（朱道弘和阳明苏，!""E）。

尽管鳞翅目昆虫的黑化基因频率的消长有较为

翔实的观察数据，但很少涉及到分子调控机制。虎

凤蝶黑化型黑色素形成过程中一种关键酶 3#!丙氨

酰多巴胺合成酶（FGH）的活性受到了抑制，而在正

常型中，多巴胺在 3#!丙氨酰多巴胺合成酶的催化

下生成 3#!丙氨酰多巴胺，再生成黄色素复合物，从

而产生黄色体色（I.45 .1 ,+ >，!"""）。另外，虎凤蝶

另一种关键酶多巴脱羧酶（889）的活性以及编码该

酶的基因 6J3G 表达也具有时空特异性（I.45 .1
,+ >，$??K）。对东方粘虫幼虫黑化的研究表明，幼虫

背纵线有黑色和白色两种表型，黑色素形成的关键

酶多巴脱羧酶和酪氨酸羟化酶（7-）的活性及编码

该酶的基因 6J3G 表达均具有特异性。进一步的研

究还表明，这两种关键酶是受生长阻抑肽（L).M05#
N=.4/A1L B(B0A2(，OF:）所调控。因此，黑化的分子基

础也就迈向了 OF: 神经肽的功能研究（3A1.6AP& &12
-&P&/&M&，!""C）。

" 结语和展望

我国昆虫种类多，遗传多样性丰富，但对昆虫黑

化研究较为薄弱，对黑化昆虫发生的种类及其在田

间发生程度和频率缺乏系统调查。近年来越来越多

的昆虫学家注意到一些主要迁飞害虫如东方粘虫、

棉铃虫 8.+*6&9.%(, ,-*0.%, 以及甜菜夜蛾 :(&5&(1.%,
.;*0<, 的黑化现象，并对其黑化与致害性变异表现

出浓厚的兴趣。特别是对东方粘虫黑化的研究，在

明确黑化型生物学变异与生态适应性关系的基础

上，应用 GQR: 技术，根据多态性 83G 指纹图谱明确

了东方粘虫黑化型与正常型遗传距离较大，分化程

度较高，是正常型演变成了不同基因型。并结合东

方粘虫黑化型近等基因系（3SR+）的建立，筛选出了

黑化 东 方 粘 虫 的 特 异 性 83G 标 记，并 成 功 地 将

GQR: 标记转化为 H9GJ 标记（江幸福，!""E）。这些

结果的获得不仅对鉴定东方粘虫的遗传变异、评估

自然种群中黑化基因发生突变的频率、从质量性状

上作为鉴定东方粘虫迁飞或滞留型有力的分子手段

以及明确基因突变与致害性变异的关系有重要的作

用，而且为最终克隆东方粘虫黑化基因、了解基因功

能奠定了坚实基础。

综上所述，昆虫黑化的形成原因、遗传学机制、

生态适应性以及分子基础等是复杂的，我国今后对

昆虫黑化的研究应主要体现在以下几个方面：（$）系

统调查我国发生黑化的昆虫种类及其野外发生频

率；（!）昆虫黑化基因频率的消长与生态系统（生物

和非生物环境因素）之间的关系，特别是与大气质量

之间的关系；（,）昆虫黑化的抗逆性、致害性变异研

KC$$ 昆虫学报 =61, >/1&-&+&0*6, :*/*6, T" 卷



究；（!）黑化个体的生物学变异及其遗传与进化研

究；（"）黑化个体的黑色素代谢途径及分子遗传机制

研究；（#）昆虫黑化基因的克隆与功能分析等。随着

对昆虫黑化研究范围的扩大和研究程度的加深，围

绕黑色素形成过程中的关键酶的分子生物学以及黑

化基因的发掘无疑会从本质上揭示昆虫黑化的形成

本质，昆虫黑化的各种影响因素以及在生物进化适

应中的功能作用将会越来越清楚，并将会有力地促

进进化、遗传、环境、行为、种群动态和生物多样性保

护等学科的发展。
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