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昆虫同性性行为的研究进展
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摘要: 从自然选择和性选择角度分析，同性性行为的存在是一个进化悖论，其成因和意义是当今进化生物学研究

的重要科学问题。本文综述了昆虫同性性行为的发生、进化意义和遗传基础等方面的研究进展，分析了研究中存

在的问题，并展望了未来的研究方向，以期为昆虫同性性行为的进一步研究提供参考。同时，希望本文能引起更

多科学工作者关注昆虫同性性行为，并积极投身到此项研究中来，为该研究领域的发展做出贡献。
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The progress of studies on homosexual behavior in insects
MING Qing-Lei* ，CHENG Chao ( School of Life Sciences，Jiangsu Normal University，Xuzhou 221116，

Jiangsu Province，China)

Abstract: In the view of natural and sexual selection，homosexual behavior represents an evolutionary
paradox. The topic on causes and significances of homosexual behavior is an important research issue in
evolutionary biology. Here we reviewed the ethology，causes，evolutionary implications and genetic bases of
homosexual behavior in insects. Not only were the existed problems analyzed，but research directions were
also proposed，which was expected to provide references for the future study. At the same time，we hope
that more and more researchers pay attention to the homosexual behavior in insects，focus on it，devote
themselves to the great job and make a great contribution to the research area.
Key words: Insects; homosexual behavior; evolutionary paradox; causes; genes

性行为是两性生殖昆虫繁殖后代的必然环节

和基础，是延续生命的最原始、最本质和最重要

的行为。昆虫性行为可分为同性性行为和异性性

行为; 从生物学来说，这两种性行为是一个事情

的两个方面，探究同性性行为不仅有助于理解异

性性行为，也有助于理解性行为的功能、机制及

其进化 ( Scharf and Martin，2013) 。同性性行为是

昆虫行为学研究中一个非常有趣的领域，其成果

不仅在理论上有重大意义，在实际应用中也有重

要的价值，可为害虫的防治奠定基础 ( Andersson
and Simmons，2006) 。例如，通过促进害虫同性交

配或抑制害虫异性交配使其种群繁殖受到影响，

减少其后代的数量，从而达到生物防治的目的。
定义昆虫同性性行为是很复杂的，因为不清

楚昆虫这种行为的目的是否为性，也可能看起来

是性，实 际 上 另 有 其 它 的 功 能。根 据 Bagemihl
( 1999) 的定义，同性性行为是指同性之间有接

触、爬跨和交配行为产生。大约有 100 多种昆虫存

在着同性性行为 ( Scharf and Martin，2013) 。需要

指出的是，还应对有同性性行为的两个个体进行

区分，因为其中一个为主动，另一个为被动，它

们潜在的发生和进化机制可能不同。
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生物都有将自身基因保存并传递给后代的强

烈欲望，从这个角度来说，生物进化的动力在于

成功交配与繁殖。昆虫选择异性作为交配对象，

即异性性行为，是成功繁衍的前提。然而，对具

有同性性行为的昆虫来说，选择同性交配的最大、
最显而易见的不利在于它将失去繁衍后代的机会。
依照生物进化论，只有具备生殖和生存优势的性

状才能在自然选择中不被淘汰，从而被保留下来。
但问题在于: 既然昆虫同性性行为不能繁殖后代，

那为什么自然选择和性选择没有将同性性行为这

一性状淘汰呢? 任何有损繁殖能力的性状，哪怕程

度轻微，从进化的角度讲都应该被淘汰。因此，

从自然选择和性选择角度分析，昆虫同性性行为

的存在是一个进化悖论。
同性性行为没有被进化所淘汰，却还在有些

昆虫中继续存在，显然，昆虫同性性行为是进化

的产物。其进化意义是什么? 其产生的遗传基础

是什么? 这是目前昆虫同性性行为研究中主要回

答的两个问题，该论题是当前进化生物学领域中

的重 要 科 学 问 题 和 研 究 热 点 ( Bailey and Zuk，

2009) 。

1 同性性行为的进化意义

昆虫同性性行为是在自然选择和性选择这一

最基础的进化机制中形成的，也就是说这种行为

是自然选择和性选择的产物，它一经形成，也必

然成为一种力量，能够推动物种其他方面的进化，

其 最 终 结 果 则 是 促 进 种 群 的 生 存 和 繁 衍

( Andersson and Simmons，2006 ) 。研究人员推测，

昆虫同性性行为并不是一种绝对浪费，对其有如

下几种适应性解释 ( 表 1) 。
1. 1 交配技巧的训练与学习功能

来自果蝇的证据表明，年轻雄性果蝇同性交

配行为的 经 历 提 高 了 其 以 后 的 异 性 交 配 成 功 率

( McＲobert and Tompkins，1988) 。
1. 2 替代性生殖

研究表明赤拟谷盗的同性性行为不是由于性

别识别和选择错误造成的 ( Arnaud and Haubruge，

1999) 。雄赤拟谷盗进行同性性行为时将精液射在

另一只雄性的外生殖器上。外生殖器上沾有另一

个体精液的雄赤拟谷盗在与雌赤拟谷盗交配时，

把其外生殖器上沾有的精子也带入雌性体内并完

成了受精 ( Levan et al. ，2009) 。也就是说，赤拟

谷盗借助同性性行为实现了精子间接转移到雌体

内。由此可见，赤拟谷盗的同性性行为并非浪费

精力和体力，反而具有生殖优势，先前那只雄赤

拟谷盗通过同性性行为间接完成了繁殖过程。研

究人员还提出赤拟谷盗通过同性性行为可以释放

储精囊内的老精子，有利于新精子的产生 ( Levan
et al. ，2009; Shimomura et al. ，2010) 。但也有研

究发现，雄性赤拟谷盗的同性性行为使其寿命变

短 ( Spratt，1980) 。
1. 3 性内竞争

雄蝇常常需要通过性内竞争才能使雌蝇受精，

在这种情况下，为了抢在竞争者之前得到雌蝇，

一个策略是雄蝇趴到其他雄蝇身上并保持这个姿

势，这样，当雌蝇飞过来时，上面的雄蝇最先飞

到雌蝇身边并与其交配 ( Preston-Mafham，2006 ) 。
在一雌多雄多次交配制的昆虫中，粪蝇和茧蜂等

雄性个体间要竞争与雌性个体的交配机会，往往

采取先与雄性进行交配并对其造成损伤，以阻止

其他雄性与雌性进行交配 ( Wendelken and Barth，

1985; Preston-Mafham， 2006; Kureck et al. ，

2011; Caballero-Mendieta and Cordero，2012; Kant
et al. ，2012) 。又如，蝗虫间的雄性同性交配会使

它们各自付出代价，这种代价或许增加了选择压

力并促使其进化，因为雄性蝗虫释放出一种被称

作 panacetylnitrile 的化学物质，这种化学物质能阻

止其他雄性与其进行交配 ( Ｒono et al. ，2008) 。
1. 4 防御机制的进化

雄性非洲蝙蝠臭虫身上长有类似雌性的 “扮

异性”外生殖器，这种生殖器不具有生育能力;

雌性非洲蝙蝠臭虫也具有 “扮异性”特征，它们

中只有六分之一的个体拥有雌性外生殖器，其余

的则长有类似雄性的外生殖器。因为在交配过程

中，雄性非洲蝙蝠臭虫的生殖器常会刺穿雌性臭

虫的腹部，鉴于其交配行为常导致雌虫受伤，通

过这种 “扮异性”策略可以减少性吸引力，从而

尽量 避 免 交 配 带 来 的 伤 害 ( Ｒeinhardt et al. ，

2007) 。另外，研究表明白蚁同性串联追逐中被猛

蚁捕食的风险低于单头爬行白蚁被捕食的风险，

其同性性行为是一种防御策略 ( Matsuura et al. ，

2002; Wen et al. ，2012) 。
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表 1 昆虫同性性行为的适应性解释

Table 1 Adaptive explanation for homosexual behavior in insects

种类 Species 成因 Causes 参考文献 Selected references

果蝇 Flies 练习交配 Practice of copulation McＲobert and Tompkins，1988; Dukas，2010

甲虫 Beetles 排出老精子 Dumping of old sperm Levan et al. ，2009; Shimomura et al. ，2010

甲虫 Beetles 间接受精 Indirect insemination Levan et al. ，2009

白蚁 Termites 避免捕食 Predator avoidance Matsuura et al. ，2002; Wen et al. ，2012

粪蝇，茧蜂，蝗虫

Flies，wasps，locusts
性内竞争 Intrasexual conflict

Preston-Mafham， 2006; He， 2008; Ｒono et al. ，

2008; Kant et al. ，2012

另外，有些昆虫的同性性行为只能用非适应

性进化进行解释 ( 表 2 ) 。例如，昆虫若通过个体

大小来判断潜在交配对象的雌雄，这很容易导致

性 别 错 误 识 别 ( Aiken， 1981; Bland， 1991;

Solensky，2004) 。身体大小可以反应个体的身体

质量状况，通常大的个体其身体状况比小的要好，

在交配过程中它们具有更强的竞争优势。有的雄

性昆虫分辨雌雄靠个体活动能力进行判断，活动

力高的个体具有更高的性吸引力，这种雌雄活跃

程 度 的 差 异 也 很 容 易 导 致 性 别 错 误 识 别

( Hemptinne et al. ，1998 ) 。另一种性别识别错误，

可能是因为与雌性交配过的雄性昆虫沾有雌性信

息素，或因雌性信息素在空气中扩散到雄性身体

上而 误 被 雄 性 昆 虫 错 误 识 别 ( Keeping et al. ，

1986; Ｒasa，1995) 。还有研究发现，若只允许豆

娘的雄性与雄性在一起，这种 “囚禁”会导致雄

性豆 娘 同 性 性 行 为 的 发 生 ( van Gossum et al. ，

2005) 。有时雄性信息素也会引起雄性间相互吸引

而 导 致 昆 虫 同 性 性 行 为 的 发 生 ( Curcillo and
Tompkins，1987; Leal et al. ，1998) 。

表 2 昆虫同性性行为的非适应性解释

Table 2 Non-adaptive explanation for homosexual behavior in insects

种类 Species 成因 Causes 参考文献 Selected references

甲虫，蝴蝶，蚱蜢，蟋蟀

Beetles，butterflies，grasshoppers，crickets
错误识别

Mistaken identification

Aiken，1981; Bland 1991; Hemptinne
et al. ，1998; Solensky，2004; Switzer
et al. ，2004; Bailey and French，2012

豆娘 Damselflies 囚禁效应 Prison effect van Gossum et al. ，2005

甲虫，苍蝇，蜂，蟑螂

Beetles，flies，wasps，cockroaches
沾有雌性信息素

Attached female sex pheromones

Parker，1968; Post and Jeanne，1983 ;

Wendelken and Barth，1985; Keeping
et al. ，1986; Ｒasa，1995

蝽象，果蝇，蜂 Bugs，flies，wasps
释放雄性吸引信息素

Ｒelease of male-attracting pheromones
Curcillo and Tompkins， 1987; Leal
et al. ，1998

隐翅虫，根螨 Beetles，mites
减少同性争斗

Ｒeducing same-sex aggression
Peschke，1987; Ｒadwan et al. ，2000

昆虫同性性行为在进化中可能有优势，从而

被保留下来，即“同性性行为有进化优势”，这个

表面上看很奇怪，不过有这种可能。因为，同性

性行为这种自身不进行直接繁殖的行为也可以通

过亲缘选择来传递自己的基因 ( 饶毅，2012 ) 。亲

缘选择主要是对支配行为的基因起作用，它所增

进的不一定是个体适合度，而是个体的广义适合

度，所以，即使一个个体没有留下后代，它的广

义适合度也不等于零，它的基因也可以靠旁系个

体传递下去。
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2 同性性行为的遗传基础

所有行为都一定有基因参与，只是不清楚多

少基因参与某一特定行为、某个基因参与多大的

程度、它参与的具体步骤和方式 ( 饶毅，2012 ) 。
同性性行为是否有基因参与，答案是肯定的，越

来越多的证据表明昆虫同性性行为的发生存在遗

传基础。
2. 1 神经递质水平的改变

郭爱克研究组以果蝇为模式动物，在研究多

巴胺水平在帕金森病的神经基础中扮演的角色时，

十分偶然地发现提高神经元中多巴胺水平可以诱

发雄 性 果 蝇 间 很 强 的 同 性 性 行 为 ( Liu et al. ，

2008) 。多巴胺是一种重要的神经递质，在果蝇雄

性同性求偶中的作用呈倒 “U”规律，即过高或过

低都会导致雄性果蝇同性性行为发生，前者诱发

的是主动的果蝇雄性同性求偶，即雄蝇自身的求

偶倾向性发生改变; 而后者诱发的是被动的果蝇

雄性同 性 求 偶，即 雄 蝇 自 身 的 吸 引 力 发 生 改 变

( Liu et al. ，2008) 。通过改变几个基因可导致果蝇

同性性行为的发生，有些基因是控制脑中谷氨酸

和多巴胺的水平 ( Grosjean et al. ，2008 ) 。饶毅研

究组发现，当把两个同样含有五羟色胺相关基因

突变的雄蝇放在一起时，雄性之间有爬跨和交配;

当把基因突变的雄蝇与基因未突变的雄蝇放在一

起，发现突变的雄蝇追逐未突变的雄蝇，而未突

变的雄蝇并不追逐突变的雄蝇，可见，五羟色胺

相关基因突变造成雄蝇同性性行为的发生 ( 饶毅，

2012) 。
2. 2 基因突变或基因表达的改变

Gill ( 1963) 发现了第一个造成雄果蝇性取向

变化的基因，他发现的基因以后被称为无果或无

后基因 ( Fruitless) ，“无果或无后”是基因突变造

成的，雄蝇突变体对雌性索然无味，但却对雄性

兴趣盎然并试图与其交配 ( Ｒyner et al. ，1996 ) 。
上世纪 90 年代以来，在果蝇中还发现了其它几个

同性性行为相关基因。
Zhang 和 Odenwald ( 1995) 发现导致果蝇红眼

白化的基因 ( 白化基因) 影响果蝇体内五羟色胺

的合成，而五羟色胺对果蝇的性取向起到一定的

作用，将这一基因植入果蝇胚胎，胚胎发育成熟

后，基因的植入导致了受试果蝇的性取向改变，

它们疯狂地追逐同性，并试图与同性交配，这表

明，该基因的植入能导致果蝇同性性行为的发生。

研究人员通过对果蝇进行遗传改造，使其脑

细胞 中 产 生 一 个 叫 做 Shibire-ts 的 基 因 突 变，

Shibire-ts 是一种与循环使用神经递质有关的蛋白，

其正常工作温度是 19℃，但在 30℃时，它会失活;

当为一个被称为 C309 的果蝇品系提供 30℃环境温

度时，雄果蝇在几分钟之内开始向雄果蝇求偶和

交配，当把环境温度降低到 19℃ 时，雄果蝇便抛

下同 性 并 自 行 离 开 ( Kitamoto，2002; Murphey
et al. ，2003) 。

Demir 和 Dickson ( 2005 ) 通 过 改 变 果 蝇 的

Fruitless 基因，即可改变果蝇的性取向。正常雄果

蝇大脑中存在一种神经细胞，这种神经细胞决定

了果蝇的性取向，“无果”基因发生突变的雄果蝇

都无法产生一种名为 Fru 的蛋白质，缺少了 Fru 蛋

白的雄果蝇就会缺少这种神经细胞，导致性取向

发生变化。
雄性果蝇因为缺失某一特异的气味受体基因

而导致其对雌性的求爱信号无动于衷，但对雄性

果蝇表现出暧昧的倾向，引发这一异常的求偶表

现主要是由于这些雄性果蝇会错误地感受雌性果

蝇和 雄 性 果 蝇 释 放 的 性 信 息 素 ( Miyamoto and
Amrien，2008) 。

Featherstone 等 ( 2008 ) 发 现 了 一 种 被 称 为

“性盲” ( Genderblind) 的基因，该基因与将谷氨

酸盐运输出神经胶质细胞有关，利用遗传手段和

药物改变果蝇的神经突触，结果发现，它们能够

在几小时之内开启或关闭果蝇的同性性行为。

3 总结与展望

同性性行为存在着进化悖论，备受人们的关

注。经过国内外学者几十年的探索，昆虫同性性

行为的成因、进化意义和遗传基础等研究取得了

可喜进展。然而，昆虫同性性行为研究仍存在一

些问题。
3. 1 研究不系统

同性性行为虽已在一些昆虫 ( 主要是鞘翅目、
双翅目和膜翅目昆虫) 里有过研究，但大部分研

究仅仅是报道发现存在昆虫同性性行为并推测了

其成因和进化意义，而对昆虫同性性行为的发生

率和潜在代价 ( 如能量消耗、寿命和时间损失等)

研究很少，缺乏系统的调查与实验验证。
3. 2 研究不平衡

对昆虫同性性行为的进化意义研究较多且研

究对象广泛，而对其遗传基础研究较少且研究对
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象单一，主要集中在果蝇。除果蝇外，赤拟谷盗

也是研究昆虫同性性行为的模式生物。赤拟谷盗

的性行为包括接触、爬跨和交配三步 ( 沈加飞等，

2016) ，在此过程中基本不飞，性行为简单且易观

察，是研究昆虫性行为的理想系统。尽管已有很

多研究 表 明，雄 性 赤 拟 谷 盗 间 存 在 同 性 性 行 为

( Wool，1967; Taylor and Sokoloff，1971; Ｒich，

1972，1989; Serrano et al. ，2000) ，且其同性性行

为是 可 遗 传 的 ( Graur and Wool，1982; Serrano
et al. ，1991; Castro et al. ，1994) ，但关于赤拟谷

盗同性性行为产生的遗传基础和分子机制尚不清

楚，需尽快开展此研究。
3. 3 研究有待深入

虽然对昆虫同性性行为的遗传基础已有一些

认识，但还是知之甚少。作为神经递质，多巴胺

和五羟色胺是如何通过其合成、释放和受体介导

的信号转导通路调控果蝇性取向改变的呢? 应进

一步筛选参与果蝇同性性行为的神经递质相关基

因，寻找神经通路，阐明其分子机制。另外，昆

虫同性性行为有基因参与，但也不能排除环境的

作用，因为环境和基因之间可相互作用; 随着分

子生物学技术的迅猛发展，相对而言比较容易研

究基因参与，但很多环境因素迄今较难控制和观

察从而不便研究 ( 饶毅，2012) 。
3. 4 研究有待交叉

对同性性行为的研究，通常采用遗传学和分

子生物学的方法，未来应不局限于这两种方法，

利用其它方法 ( 如电生理和成像等) ，并根据需要

建立新方法，进行系统性研究。在自然界中，存

在同性性行为的动物已发现约有 450 种，包括哺

乳类、鸟 类、爬 行 类、两 栖 类、鱼 类 和 昆 虫 等

( Sommer and Vasey，2006) 。研究昆虫同性性行为

的科学家与研究其它动物同性性行为的科学家应

携起手来，搭建一个高水平的学术交流平台，启

迪思维，碰撞智慧，促进学科交叉与融合，共同

解决同一科学问题。
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