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摘要：异色瓢虫 Harmonia axyridis（Pallas）是农业和林业上一种重要的捕食性天敌昆虫，对蚜虫、叶螨、

蚧壳虫等农林害虫具有很强的捕食能力。除了作为捕食性天敌昆虫受到广泛的关注外，其鞘翅色斑多样性

也是昆虫遗传学和生理学的研究热点。异色瓢虫鞘翅主要由黑色或黄色作为底色，镶嵌以黄色或黑色点状

色斑，根据鞘翅底色可以将其简单分为黑底型和黄底型。本文综述分析了异色瓢虫不同色斑亚型个体之间

差异性的研究成果，从地理分布、生物学特性、环境适应度、捕食能力、选型交配、耐受性等方面进行了

阐述。为异色瓢虫规模化繁育、人工释放技术提供了较为全面的参考因素。另外，从遗传机制和生理通路

方面，综述了异色瓢虫种内色斑多样性形成的内在原因。经典的“镶嵌显性遗传”理论和新近发现的转录

因子 Pannier 调控机制是异色瓢虫产生色斑多样性的重要遗传机制。以多巴胺为核心的黑色素合成途径是

异色瓢虫体壁黑化的主要生理通路。此外，从异色瓢虫人工繁育、释放应用以及作为研究种内表型多样性

的模式昆虫等方面，展望了未来的研究方向。  
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Abstract: Harmonia axyridis (Pallas) is an important predatory natural enemy in agriculture and forestry that has a 
strong predatory ability to aphids, spider mite, scale insect, among the others. Besides, H. axyridis has emerged as a 
research hotspot in insect genetics and physiology study for the diversity of the elytra color patterns. The elytra of H. 
axyridis is basically black or yellow as the basic color, inlaid with yellow or black spots. According to the basic 
color of elytra, the insect is simply divided into black and yellow patterns. In this paper, we summarized and 
analyzed the differences of subtypes in H.axyridis in geographic distribution, biological characteristics, environmental 
adaptability, prey capacity, assortative mating, tolerance and other aspects, to provide a comprehensive reference for 
the large-scale breeding and artificial release of H. axyridis. In addition, we also summarized the internal causes of 
diverse color patterns in H. axyridis from genetic mechanism and physiological pathway aspects. The classical 
“mosaic dominant inheritance” theory and the newly discovered regulation mechanism of transcription factor 
Pannier are the important genetic mechanisms of diverse color pattern in H. axyridis. The dopamine melanin 
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synthesis pathway is the main physiological pathway for the melanization in H. axyridis. Furthermore, the future 
research directions of H. axyridis were outlooked from the aspects of artificial breeding, release applications, and a 
model insect for the intraspecific phenotypic diversity research. 
Key words: Harmonia axyridis; color pattern; diversity 

 
异色瓢虫 Harmonia axyridis (Pallas)，属于鞘翅目 Coleoptera 瓢虫科 Coccinellidae，是重要的捕食性瓢

虫之一，对蚜虫、叶螨、蚧壳虫等农林害虫具有很强的捕食能力[1,2]。除了作为捕食性天敌昆虫受到广泛的

关注外，其鞘翅色斑多样性也是昆虫遗传学和生理学的研究热点。异色瓢虫鞘翅色斑类型非常丰富，据不

完全统计其色斑类型可以多达 200 种[3]。异色瓢虫鞘翅主要由黑色或黄色作为底色，镶嵌以黄色或黑色点

状色斑，根据鞘翅底色可以将其简单分为黑底型（melanic）和黄底型（succinic）[4,5]。1924 年，进化遗传

学家 Theodosius Dobzhansky 对来自亚洲东部的 2000 多个异色瓢虫样本进行研究，进一步细化并提出了基

于鞘翅色斑分化的 4 种亚型：即黄底型 succinea（f. succinea, f. frigida, f. 19-signata）、黑底花斑型 axyridis、
黑底窗型（f. spectabilis, f. conspicua）和黑缘型（f. transversifacia, f. aulica）等[6,7]。在此基础上 Dobzhansky
推测了异色瓢虫鞘翅色斑多样性是受遗传调控的，同时环境因素也会影响色斑亚型出现的频率。通过进化、

遗传、生理生化等方面的研究，研究人员发现异色瓢虫复杂的种内多样化具有重要的遗传、生理和进化意

义[4,8]。本文从遗传和生理角度阐述色斑多样性形成的内在原因，并系统阐述了异色瓢虫不同色斑型个体在

地理分布、捕食能力、选型交配以及环境胁迫反应等方面的差异性。 

1  种内表型差异性内在机制 
昆虫表型多样性的遗传机制研究是生态学和进化生物学中的热点。20 世纪初，现代实验生物学奠基人

Thomas Hunt Morgan 证明基因在染色体上是线性排列之后，许多遗传学家开始对异色瓢虫色斑多样性的遗

传机制进行解析[9,10]。  
1.1  遗传机制 

1899 年，日本昆虫学家 Nawa[11]首次对异色瓢虫成虫鞘翅色斑多样性和遗传基础进行讨论。1924 年，

苏联进化遗传学家 Dobzhansk[6]研究并报道了异色瓢虫鞘翅产生色斑多样性是受基因控制的，同时环境因

素（气候）会影响色斑型出现的比例。1925 年，日本昆虫学家 Komai 从 Morgan 实验室引入遗传学研究方

法后，多位学者便将目光投向了异色瓢虫的遗传学研究。Hosino 在 Komai 实验室通过杂交试验，发现异色

瓢虫 4 种主要色斑亚型（succinea，axyridis，spectabilis，conspicua）与同一基因位点有关，而且 4 种色斑

亚型和其他次要色斑型对应着不同的等位基因，并且这些等位基因与单个遗传位点紧密相关，Komai 将此

基因位点称为“h”位点[7,12-14]。我国著名遗传学家谈家桢先生指出异色瓢虫不同等位基因的杂合个体鞘翅

色斑型表现出一种有趣的“mosaicism”现象，在杂交遗传试验中发现纯合亲本鞘翅只要有黑色，杂合子代

也会在同一位置出现黑色，也就是黑色相对黄色占显性，他将这种遗传方式命名为“镶嵌显性遗传”[5,15,16]。

近年来，随着基因测序技术的发展，加速推动了异色瓢虫色斑多样性的遗传机制解析工作[7]。2018 年，日

本和法国的研究团队几乎同时报道了异色瓢虫色斑多样性的遗传进化机制。他们分别进行了异色瓢虫全基

因测序分析，选取了与昆虫翅（或体壁）发育相关的基因进行 RNAi 筛选和免疫组化分析，最终挖掘出 GATA
转录因子 Pannier 基因，该基因与异色瓢虫色斑多样性的进化发育具有相关性。转录因子 Pannier 基因位

于 h 基因座上，研究发现其第一个内含子序列远长于其他昆虫，其中约有 50 kbp 片段在异色瓢虫 4 个常见

亚型（succinea，axyridis，spectabilis，conspicua）之间具有明显的差异，进一步研究证实 Pannier 第一内

含子区的顺式调控差异是异色瓢虫种内 4 种主要色斑亚型形成的首要原因，并推测第一内含子区域每一次

染色体倒置都会产生一个新的色斑亚型[3,8,17]。 
1.2  生理机制 

异色瓢虫鞘翅色斑展现出红色（黄色）与黑色镶嵌的模式。谈家桢[18]先生认为异色瓢虫鞘翅表型的变

异是黑色素与非黑色素（类胡萝卜素衍生物）的分布范围与布局的变更引起的。纽约州立大学特鲁教授研

究认为异色瓢虫鞘翅颜色的变异可能是昆虫表皮的黑化现象[19]。日本冈崎国立基础生物学研究所的研究团
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队针对异色瓢虫鞘翅色素沉积的过程做了更为细致的研究，结果表明异色瓢虫鞘翅上类胡萝卜素和黑色素

的基因调控网络在其化蛹之后 80 h 左右开始启动，首先类胡萝卜素合成并积累在鞘翅靠近腹部一侧相对较

厚的上皮细胞中，随后黑色素合成并积累在鞘翅靠近背部一侧相对较薄的上皮细胞中，与红色区域镶嵌互

补，具体的表现是，在获得鞘翅区域面积等信息后（图 1A），会促使 Pannier 基因在鞘翅未来显示黑色区

域高表达（图 1B），在此区域，Pannier 可以促进黑色素的表达，抑制类胡萝卜素的积累（图 1C），从而

形成模式众多的鞘翅斑型[7,8,17]。因此，我们可以看出黑色素合成部位的差异是产生色斑亚型的主要原因。 
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A：位置信息导致鞘翅模式基因的表达 Positional information leads to the expression of patterning genes；B：模式基因 Pannier 在特定的位置表达并激活

与黑色素合成和转运相关的效应基因 The patterning gene Pannier is expressed in a specific location and activates the effector genes involved in melanin 

synthesis and transport；C：在 Pannier基因高表达区域促进黑色素的合成积累，并抑制类胡萝卜素的沉积，最终形成鞘翅色斑 In the high expression region 

of the Pannier gene, pannier promotes melanin and represses carotenoids, and finally forms elytra colour pattern 

图 1  异色瓢虫鞘翅色斑形成示意图 

Fig. 1  Schematic diagram of elytra colour pattern formation in Harmonia axyridis 

目前，昆虫表皮的黑色素合成途径相对清晰且保守，黑色素合成的起始底物为酪氨酸（tyrosine），首

先酪氨酸在酪氨酸羟化酶（ tyrosine hydroxylase, TH）作用下合成 3,4-二羟基苯丙氨酸（多巴）

（3,4-dihydroxyphenylalanine, DOPA），多巴可以直接被酚氧化酶（phenoloxidase）氧化生成多巴黑色素

（DOPA melanin）。除此之外，多巴还可以被多巴脱羧酶（DOPA decarboxylase, DDC）催化生成多巴胺

（dopamine），然后多巴胺再经酚氧化酶氧化成多巴胺黑色素（dopamine melanin）[19]。在此基础上，本

研究团队以黑色素合成途径中重要转化酶 TH 和 DDC 为切入点，利用基因沉默技术（RNAi）分别将其抑

制表达并从表观角度揭示异色瓢虫黑化途径，结果表明多巴胺黑色素（dopamine melanin）合成途径是异

色瓢虫鞘翅黑化的主要途径[20,21]。昆虫表皮的鞣化过程包含色素沉积和骨化过程[22]。有研究表明，异色瓢

虫黑色素合成的底物多巴胺还可以与天冬氨酸（aspartate）经天冬氨酸脱羧酶（aspartate decarboxylase, ADC）
催化生成的产物 β-丙氨酸（β-alanine）结合，在 N-β-乙酰多巴胺（N-β-alanyldopamine, NBAD）合成酶（ebony）
作用下生成 NBAD，参与昆虫表皮骨化，抑制天冬氨酸-β-丙氨酸通路上 HaADC 和 Haebony 基因的表达，

会引起底物多巴胺积累，使得异色瓢虫蛹体壁黑色加深。此外，温度升高会引起 HaADC 和 Haebony 基因

的表达量升高，导致多巴胺被过多的催化生成 NBAD，引起多巴胺黑色素含量降低。这也是异色瓢虫黄底

型个体经过高温处理后，鞘翅黑色斑点面积变小的原因[23,24]。 

2  地理分布 
异色瓢虫的原产地为亚洲，其分布从西部的阿尔泰山脉延伸到东部的太平洋海岸，从北部的西伯利亚 
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南部延伸到中国南部[1,25]。异色瓢虫不同色斑型个体出现的频率与其所在的地理环境因素具有相关性[26]。

从全球范围来看，异色瓢虫在原产地亚洲中部及东部地区以黑底型（spectabilis，conspicua，axyridis）为

主，其中 conspicua 在日本异色瓢虫种群所占比例最高，axyridis 在西伯利亚的东部太平洋沿岸和中国非常

罕见。异色瓢虫在其引入地北美地区则以黄底型为主[25,27,28]。在我国异色瓢虫色斑类型与纬度存在一定相

关性，黄底型个体在高纬度地区种群中的比例高于低纬度地区[29-31]。针对我国内蒙古、山西、湖北、云南

和四川 5 个省（自治区）的异色瓢虫种群调查结果显示，黄底型个体比例显著高于黑底型，黑底型中黑缘

型（aulica）个体所占比例最低，内蒙古自治区黄底型个体所占比例显著高于其他 4 个省份，在内蒙古贺

兰山地区共发现 11 个黄底亚型，按比例从多到少依次为：19 斑亚型、16 斑亚型、黄底无斑亚型、2 斑亚

型、18 斑亚型、4 斑亚型、10 斑亚型、12 斑亚型、14 斑亚型、8 斑亚型、6 斑亚型。其中黄底十九斑（19-signata）
个体所占比例最高为 28.77 %[32]。 

有研究报道异色瓢虫黄底型和黑底型个体对气候变化会产生不同的生理反应，因此推断异色瓢虫基于

地理分布的表型差异性与气候因素具有一定的相关性[12]。在韩国大田（Daejon）和忠南（Chungnam）地区

的越冬种群中黄底型个体的比例约为 90%，而实验室种群中则是以黑底型个体为主[33]。我国异色瓢虫不同

色斑亚型的分布与气候因素也表现出相关性，即自西向东黄底型个体的比例逐渐增多，而自北向南黄底型

比例逐渐减少，黑底型逐渐增多[18]。2011 年，本研究团队针对我国东北地区异色瓢虫越冬种群调查结果显

示，黄底型个体的数量是黑底型的 2 倍以上[34]，进一步分析推断湿度在异色瓢虫地理分布上起着重要作用，

干燥的环境益于黄底型个体繁衍，而黑底型更适合在湿润的环境中生活。 

3  生物学特性 
异色瓢虫不同色斑型个体在生物学参数方面存在一定的差异性。有研究报道，在（25±1）℃，相对

湿度 65%±2%，光周期 16L:8D 条件下，黄底型（succinea）和黑底型（spectabilis）个体的存活时间无显

著差异，但 succinea 个体的世代周期较短，间接说明 succinea 的潜在种群增长率高于 spectabilis[35]。在针

对两窗黑缘型（aulica）和全黑型（nigra）个体的研究发现，aulica 个体的寿命长于 nigra 个体。除一龄幼

虫外，aulica 其他龄期幼虫，蛹和成虫体质量明显高于 nigra，尽管这两种亚型的异色瓢虫在各龄期体质量

增加情况（即蜕皮第一天体质量到最大体质量差值）无显著差异，但除雌性成虫外，其他各龄期的 aulica
对蚜虫消耗量显著高于 nigra[36]。  

异色瓢虫不同色斑型个体的繁殖能力也存在一定差异，例如：Serpa 等[37]对异色瓢虫五种亚型（succinea 
s0，succinea s9，conspicua，nigra，aulica）的生殖力进行比较，发现较为稀有的 nigra 和 aulica 亚型的生

殖力低于常见的 succinea 和 conspicua 亚型。有研究报道，异色瓢虫繁殖能力差异性与猎物种类有关。在

不考虑猎物种类的情况下，两窗黑缘型（aulica）个体的生殖力、繁殖力以及卵的孵化率均显著高于全黑

型（nigra）。在饲喂甜菜蚜 Aphis fabae Scopoli 或桃蚜 Myzus persicae Sulzer 时，发现两种猎物对 aulica 个

体的生殖力、繁殖力和卵孵化率无明显影响，而针对 nigra 亚型，饲喂甜菜蚜时的生殖力显著高于桃蚜[36,38]。

在饲喂甜菜蚜时，succinea 个体的生殖力显著高于 spectabilis[35]。此外，我们在饲养异色瓢虫种群过程中发

现，长期提供单一猎物豌豆修尾蚜 Megoura japonica 且环境条件不变，种内色斑亚型会逐渐减少，易趋向

单种类型。 
比利时根特大学研究团队针对光周期和猎物对黑底型和黄底型个体的发育历期和生殖能力开展了研

究工作，结果显示饲喂豌豆蚜 Acyrthosiphon pisum 且环境条件为等光照 12L:12D 时，黑底型（spectabilis
和 conspicua）的产卵前期明显低于黄底型（succinea），而饲喂地中海粉螟 Ephestia kuehniella Zeller 卵且

环境条件为长光照 16L:8D 时，产卵前期的差别情况正好相反。另外，饲喂豌豆蚜且环境条件为长光照

16L:8D 时，黑底型的产卵周期长于黄底型。以上所有处理中，黄底型的寿命均长于黑底型，其中饲喂地中

海粉螟且环境条件为长光照 16L:8D 时，黄底型个体发育速度高于黑底型，在等光照 12L:12D 条件下，这

种差异更为明显。该研究结果间接说明异色瓢虫黄底型个体对非自然猎物的取食适应性高于黑底型个体，

进一步推断黄底型个体在其入侵地欧美等地区更具有竞争优势[39]。 
异色瓢虫在感受外界胁迫时会释放生物碱（harmonine）用来抵抗外界的干扰，生物碱作为异色瓢虫血 
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淋巴中的一种防御化合物，是异色瓢虫具有强大免疫力的关键因素[40,41]。有研究表明异色瓢虫体内生物碱的

含量与其鞘翅的颜色具有一定的相关性，即黄底型个体中鞘翅黑色斑点越少其体内总生物碱的含量越多[4]。

生物碱不仅在异色瓢虫免疫功能上发挥重要的作用，其也可能作为警戒素或聚集信息素在防御反应方面发

挥作用。 

4  环境适应度 
环境适应度是衡量一个物种基因型的相对表现对其后代的贡献，在生物防治中，通常采用间接适应度来

评价捕食效率和引入后种群数量增长情况[36]。异色瓢虫种群中黄底型和黑底型个体数量的比例会随季节变化

而变动，如在日本京都地区，春季和初夏时期黄底型个体数量逐渐增多[42]。我国华北地区，秋季异色瓢虫种

群中黄底型个体的数量是黑底型的 5 倍，在次年春季，黄底型和黑底型个体数量基本相同，该研究结果说明

黑底型是冬季低温环境下的优势种群[43]。有研究表明黑色个体比非黑色个体可以获得更多的热量以维持机体

的正常生命活动[44]，因此推断异色瓢虫黑底型个体可以在冬季低温环境中依靠体色优势吸收更多的热量维持

其在低温逆境中的生理活动，进而导致在次年春季黑底型个体数量增多[45,46]。另外，色斑的多样与对温度的

适应性差异相关，异色瓢虫全黑型（nigra）个体最适温度比两窗黑缘型（aulica）低 3.7 ℃，且 nigra 成虫

和幼虫适应温度范围均比 aulica 小，在接近耐受温度上限，此时 nigra 对甜菜蚜的捕食量低于 aulica[47]。 
异色瓢虫色斑亚型具有温度诱导的可塑性。黄底型（succinea）个体鞘翅黑色斑点的面积与环境温度

具有明显的相关性，例如：黄底型个体经过低温（14 ℃或 15 ℃）诱导后，其鞘翅黑色斑点的面积显著增

加[45,48,23]。经过高温（33 ℃或 35 ℃）诱导后，其鞘翅黑色斑点的面积显著减少，且雄虫黑色斑点对温度

诱导的反应显著高于雌虫[23,49]。到目前为止，还未见有关异色瓢虫黑底型个体鞘翅黑色素可受温度调控的

报道。此外，辛海泉[50]通过比较长春市区 1989 年到 2008 年异色瓢虫表型及基因频率，发现异色瓢虫色斑

表型频率和基因频率年代差异与年平均温度变化显著相关，黑底型出现的频率与年平均温度呈正相关，黄

底型出现的频率与年平均温度呈负相关。 

5  捕食能力 
异色瓢虫是生物防治领域重要的捕食性天敌昆虫，对靶标猎物具有较强的捕食能力。有研究表明，异

色瓢虫黄底型和黑底型个体在取食能力方面具有差异性，进一步研究表明同一底色不同斑型个体之间的捕

食能力也存在差异。例如，黑底型中的两窗黑缘型（aulica）个体取食能力高于全黑型（nigra），在满足

正常生长和产卵的情况下，雌性 nigra 个体对猎物桃蚜的取食数量要低于雌性 aulica 个体，但两种亚型雌

性成虫日增重相同。在取食相同数量的甜菜蚜时，aulica 雌虫日增重高于 nigra 雌虫[38]。上述研究表明 nigra
和 aulica 对猎物甜菜蚜和桃蚜存在取食差异性，这也间接说明异色瓢虫不同色斑亚型个体的营养需求不同。

Komai 和 Hosino[51]在日本名古屋地区调查研究发现，异色瓢虫不同亚型个体在植物上的分布有一定的差

异，例如：与小麦和果树相比，松树上黑底花斑型 axyridis 个体的比例较高，黑底窗型 conspicua 个体的比

例较少，这种差异可能与异色瓢虫不同亚型个体对猎物的选择喜好性有关。正是由于异色瓢虫不同色斑型

个体生长发育所需猎物种类不同，可能为该物种的遗传多态性提供了一个选择性的基础[38]。 
环境因素（温度、光周期）和猎物种类可以影响异色瓢虫的捕食能力，在适温（20 ℃和 25 ℃）环境下，

异色瓢虫黄底型个体捕食西花蓟马 Frankliniella occidentalis Pergande 和烟粉虱 Bemisia tabaci Gennadius 的数

量略高于黑底型，在低温（10 ℃和 15 ℃）环境下，黄底型个体捕食烟粉虱、桃蚜和西花蓟马的数量显著高

于黑底型，而在高温（30 ℃和 35 ℃）环境下，黄底型个体捕食桃蚜的数量显著低于黑底型。光周期研究结

果表明：在等光照 12L:12D、短光照 8L:16D 和 4L:20D 以及长光照 20L:4D 环境条件下，黄底型个体对烟粉

虱、桃蚜和西花蓟马的捕食能力均高于黑底型个体[52]。因此，在利用异色瓢虫防控害虫时，可以综合分析不

同色斑亚型个体间捕食能力的差异，充分发挥不同色斑亚型的环境适应性进而提高其应用控害效果。 

6  选型交配 
性选择是推动物种进化过程的一个重要动力，是形成生物多样性的原因之一。性选择对于两性交配繁 
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衍后代的物种具有重要进化和生理意义，通过选择具有优良基因背景的配偶进行交配，从而繁殖出优势的

后代[53]。在多型性物种中，这种非随机的选型交配是该物种遗传变异的基础，也是适应环境的一种策略[42]。

异色瓢虫种内众多色斑亚型个体之间具有选型交配的特性，且有一定的季节性规律。在春季，黑底型和黄

底型雌虫更倾向于选择黄底型雄虫交配，黄底型个体之间选择配对的速度较快，但是在夏季黄底型的交配

成功率低于黑底型，在秋季黑底型个体之间选择配对的速度较快[42,43]。春季异色瓢虫繁殖时期，雌虫在接

受黑底型雄虫精子前会等待更长的时间，并且黑底型雌虫比黄底型等待时间长，而且黑底型雄虫与黄底型

雌虫的交配时间大于黑底型雌虫[54]。异色瓢虫也可以通过拒绝与不喜好的异性交配而表现出选型交配特

性，如果雌虫与不喜欢的雄虫交配后会将精子保留一段时间阻止受精，进而等待喜好雄虫进行交配繁衍后

代[43,55]。在春季，黑底型 conspicua 的交配成功率显著低于黄底型 succinea，将黑底型和黄底型瓢虫的鞘翅

分别用色素染料涂上与鞘翅底色相反颜色后，发现涂成黄色的黑底型个体的交配成功率显著提高，而涂成

黑色的黄底型个体交配成功率无显著变化。然而在夏季，鞘翅涂抹色素染料后不会影响异色瓢虫的性选择

偏好[42]。上述结果表明雄性鞘翅颜色是雌性选型交配时的一个重要影响因素。此外，异色瓢虫个体大小，

生物碱的含量也可能是性选择的参考因素[4,42,43]。 

7  入侵性 
早在 1916 年，异色瓢虫作为高效的生防因子被引入到北美用于防治蚜虫[56,57]，1988 年异色瓢虫在北

美地区建立了定殖种群，并以北美东部为“桥头堡”向欧洲，非洲和南美洲扩散[58,59]。异色瓢虫具有强大

的环境适应能力，且在入侵地缺少天敌，使当地本土瓢虫处于竞争劣势，对侵入地其他昆虫造成威胁。此

外，在欧美地区异色瓢虫常聚集在成熟的葡萄上，酿酒时极易造成污染，影响葡萄酒的品质[60-63]，因此，

异色瓢虫在北美和欧洲等地被认定为入侵害虫而受到广泛的关注和研究[64-66]。2006 年，Majerus 等[67,68]报

道了英国地区异色瓢虫的三种亚型包括黄底型（succinea）和黑底型（conspicua, spectabilis）。随后十年中，

又陆续报道 2 种亚型 equicolor 和 aulica，但 axyridis 亚型一直未见报道，进一步研究调查表明 succinea 个

体数量占已有记录种的 80%[69-71]。根据黑化热导理论（theory of thermal melanism），黑色个体可以吸收更

多热量，日照较弱的时候更有利，相反，日照强的条件下，黄底型个体更占优势。Purse 等[71]通过建立贝

叶斯空间生存模型分析黄底型和黑底型入侵和传播，发现尽管夏季更强的光照有利于黄底型扩散，但异色

瓢虫各色斑型扩散范围相似。 

8  耐受性 
异色瓢虫作为生物防治领域中重要的天敌昆虫，对其在逆境条件下（高温、低温、药剂胁迫）的可塑

性研究尤为重要。异色瓢虫对低温环境具有较强的耐受性，如在低温（3 ℃和 6 ℃）储存 5 个月后对其生

殖能力无不良影响[72]。过冷却现象是昆虫体内抗寒物质在低温状态下所表现出来的一种抵御低温环境的生

理现象，过冷却点的高低可以从一定程度上反应生物的抗寒能力[73]。异色瓢虫自然种群中黄底型与黑底型

成虫的过冷却点呈现出明显的季节性变化规律，越冬前黑底型过冷却点略低于黄底型，而在整个越冬期

间，黄底型过冷却点一直低于黑底型[74,75]。研究人员推断黑底型成虫可以通过体壁颜色（黑色）从环境

中吸收更多的热量，而黄底型成虫则通过更低的过冷却点来获得更强的耐寒性，以保证种群在低温下存

活[75,76]。热激蛋白（heat shock proteins, HSPs）是生物体受到环境温度刺激后表达，用于短期应对逆境胁

迫的一类蛋白质[77]。低温可以诱导热激蛋白的表达，在抗寒机制差异探究方面，汪慧娟等[78]通过测定异色瓢

虫 3 个小分子热激蛋白基因（HaHSP47.74，HaHSP21.53 和 HaHSP21.52）的表达情况，发现在低温（4 ℃）

储存条件下，黑底型雌虫和黄底型雌虫对 HaHSP47.74 和 HaHSP21.53 响应时间不同。而 HaHSP21.52 的

表达情况在两种色斑亚型之间无显著差异。值得一提的是，异色瓢虫越冬种群中黑底型和黄底型雌虫经低

温储存后，其体内的 HaHSP47.74，HaHSP21.53，HaHSP21.52 的表达量无显著变化。 
天敌昆虫和害虫处于同一生态位，因此，在害虫综合治理过程中，使用化学药剂防治害虫时，也不可

避免对异色瓢虫产生毒害作用。我们研究团队对广谱性杀虫剂高效氯氰菊酯对异色瓢虫的亚致死效应进行

研究，结果表明黄底型（succinea）雌性成虫在接触亚致死剂量的高效氯氰菊酯后，其飞行次数、时间和
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距离均显著增加，同时其爬行速度、时间和距离也显著增加[79]。2018 年，Haelewaters 等[80]针对专性寄生

菌 Hesperomyces virescens 对异色瓢虫致病能力进行研究，结果表明 H. virescens 对体型较小的瓢虫具有较

高的致病率，且对雄虫的感染强度高于雌虫。除此以外，研究发现黄底型 succinea 种群中鞘翅黑色斑点数

量越多, H. virescens 对其感染强度越高，这可能是由于 H. virescens 真菌对生物碱较为敏感。已有研究表明

黄底型个体中，鞘翅黑色斑点数量越多其体内生物碱 harmonine 含量越少[4]。 
同工酶是催化相同反应而分子结构和理化性质不同的酶，常用于昆虫分类鉴定，遗传进化研究[81]。

如酯酶同工酶是生物体内广泛存在的水解酶类，在昆虫中，酯酶广泛参与杀虫剂的代谢，使杀虫剂酯键

断裂, 因此可作为种内抗性与感性品系鉴定的标准[82]。根据电泳酶带的变化，推断出基因位点和等位基

因的异同，计算出基因频率作为研究分类和进化的依据[83]，通过比较多种变型间的同工酶谱，发现除苹

果酸酶同工酶外，各色斑型成虫间酯酶、苹果酸脱氢酶和过氧化物酶的同工酶带数、活性均有差异。同

一色斑类型间的酶带数量相同，如六斑变型 sexsignata 和十九斑变型 19-signata 同属于黄底型，酯酶同工

酶均有四条酶带；拟月斑变型 falcata 和黑底二窗变型 conspicua 同属于黑底二窗型，酯酶同工酶均有两

条酶带。异色瓢虫不同色斑型的杂交后代，在幼期不同发育阶段的个体，其酯酶同工酶带数、活性有较

大差异，但同一发育阶段的个体，其酯酶同工酶没有差别[84]。另外，研究表明异色瓢虫黑底型个体的酯

酶含量明显高于黄底型。六斑变型 sexsignata, 八斑变型 octosignata, 十二斑变型 duodecimsignata 和十四

斑变型 quattuordecimsignata 的酯酶酶谱与其他斑型差异较大。黄底型的异色瓢虫过氧化氢酶含量高于黑

底色斑型瓢虫[85]。 

9  结论与展望 
异色瓢虫自然进化的多型性有利于种群的生长发育，同时提高其应对不同环境的适应能力[86]。作为控

害潜能优良的天敌昆虫，异色瓢虫已被广泛应用于蚜虫、粉虱等多种害虫的防治中[87-89]，近期研究表明其

对某些鳞翅目幼虫的卵和低龄幼虫也具有较好的防治效果[90-92]。目前，异色瓢虫的人工饲养技术相对成熟

且已实现规模化繁育[93-95]。通过本文综述结果可以得出，异色瓢虫不同色斑型个体完成生长发育的营养需

求存在一定的差异性，因此在人工繁育方面，我们可以考虑提供种类相对丰富的猎物，供其取食，以期获

得优质的异色瓢虫品系，提高其在应用中的控害效果。异色瓢虫不同色斑型个体对逆境的适应性也具有一

定的差异性，例如：在低温环境中黑底型个体可以依靠体色优势吸收更多的热量维持生命活动，发挥控害

作用。因此，可以考虑在人工繁育过程中，加入色斑型纯化的环节，培育异色瓢虫不同色斑型品系，根据

环境条件选择适宜的品系进行释放，提高异色瓢虫在逆境下的控害效果。  
生物种内多型性的形成机制一直是进化发育生物学领域的研究热点[96]。从本文综述可以看出，异色瓢

虫是研究昆虫表型多样性的理想实验材料。国内外研究人员利用经典的遗传学实验结合现代分子生物技

术，明确了异色瓢虫种内四种常见色斑亚型（succinea，axyridis，spectabilis，conspicua）形成的遗传进化

机制。以此结果为基础，未来我们将着眼于其他色斑亚型遗传机制的解析工作。以期获得一套全面的异色

瓢虫色斑亚型形成的遗传机制，为进化发育生物学提供有参考价值的科学论据。  
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