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瓢虫性选择行为及进化机制研究
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摘要: 昆虫性选择行为一直是行为生物学家和进化生物学家所关注的热点。早期对瓢虫性选择行为研究主要集

中在非随机性交配模式，随着研究的深入，近些年对瓢虫性选择行为研究取得了许多新成果，包括多次交配的

行为机制、性选择的识别机制、精子传送及竞争等。为全面地了解瓢虫性选择行为研究现状，本文总结了瓢虫

非随机性交配模式，综述了近十余年对瓢虫性行为及进化的研究成果，同时对瓢虫性选择行为未来的研究方向

进行了展望。
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Abstract: Sexual behaviour of insects is always an intriguing topic to behavioural and evolutionary
biologists． The early studies to sexual behaviour of ladybird beetles were mostly focusing on non-random
mating patterns． Ｒecently there have been gained many novel achievements in sexual behaviour of
ladybird beetles，including the mechanism of multiple mating，recognition in sexual selection，sperm
transfer etc． To better understand the progress of sexual behaviour of ladybird beetles，this paper
summarizes the non-random mating patterns and the achievements of the sexual behaviour and evolution of
ladybird beetles within recent ten years，and finally gives future perspectives．
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世界范围内，目前被发现的瓢虫种类已超过

6000 种，其中大多数为捕食性，在中国已被发现

的瓢虫种类有 720 余种 ( Iperti，1999; 任顺祥等，

2009) 。不同种类瓢虫的地理分布、取食习性、形

态特征差异较大，根据食性的不同，可以将其分

为: 植食性瓢虫，食菌性瓢虫和捕食性瓢虫 ( 虞国

跃和林文祥，2011) 。
瓢虫间的形态学特征差异较大，其个体大小、

鞘翅颜色及色斑类型变化较多，有时同一种瓢虫

的鞘翅颜色及色斑变化也比较大，如较常见的异

色 瓢 虫 Harmonia axyridis、二 星 瓢 虫 Adalia
bipunctata、六斑月瓢虫 Cheilomenes sexmaculata 和

龟 纹 瓢 虫 Propylaea japonica 等 ( Majerus et al． ，

1982; 庞 虹，1990; 曾 涛 和 庞 虹，2000; 王 甦

et al． ，2007 ) 。部分瓢虫的鞘翅颜色呈现出多态

性，这种表型的多态性与性选择之间的关系已受

到较多的关注 ( Kearns et al． ，1992; O’Donald ＆
Majerus，1992; Hirai et al． ，2006) 。为阐明表型多
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态性与性选择之间的关系，研究者探讨了以下几

个问题: 为什么同一种的瓢虫鞘翅颜色和色斑表

现出多态性? 是自然选的结果还是性选择的结果?

通过大量的野外观察以及室内实验，发现瓢虫的

非随机交配模式对表型多态性有着重要的作用，

同时研究发现非随机性交配可能由基因导致 ( O’
donald ＆ Majerus，1985; 1992 ) ，然而基因导致的

非随 机 性 选 择 假 说 并 没 有 得 到 一 致 的 认 可

( Tomlinson et al． ，1990; Kearns et al． ，1992) 。
近些年，对瓢虫性选择行为深入研究后发现，

具有交配优势性的表型并非一直表现出优势性，

它们可能随着季节的变化而发生改变 ( Osawa ＆
Nishida，1992; Wang et al． ，2009) 。不同的交配模

式 ( 多次或者单次交配) 能够影响自身繁殖力和

后 代 的 适 合 度 ( Mishra，2005; Haddrill et al． ，

2008; Xie et al． ，2014; Colares et al． ，2015) ，同时

瓢虫自身经历的营养环境条件也可能影响其性选

择行为 ( Perry et al． ，2009; Xie et al． ，2015 ) 。基

于瓢虫性选择行为已获得的研究成果，本文将从

以下六个方面进行综述: 一是瓢虫的交配体系及

面临潜在的交配对象时，它们所表现出的交配偏

好性; 二是瓢虫多次交配的行为机制; 三是性选

择过程中的识别机制; 四是不同的交配对象与适

合度的关系; 五是精子传送与利用模式; 六是瓢

虫性选择、环境与进化的相互关系。

1 交配体系及选择偏好性

不同种类昆虫的交配体系不尽相同，大多数

瓢虫表现出一种“混交模式”，即雌性或者雄性个

体可与相近或者亲缘关系较远的异性进行多次交

配 ( Haddrill et al． ，2007; Haddrill et al． ，2008 )

( 表 1 ) 。对雄性而言，与不同雌性交配之后可以

产生更丰富的后代，实现交配利益最大化; 而对

于雌性而言，与不同的雄性交配之后可以获得物

质或者基因上的利益 ( 不同类型的精子) ，提高自

身的繁殖力和后代的多样性 ( Hodek ＆ Ceryngier，
2000; Ahmad，2005; Chaudhary ＆ Mishra，2015 ) 。
然而，自然界中瓢虫的交配行为并非随机发生，

在交配的时候它们倾向选择某种特定表型的对象，

并影响自身和 ( 或者) 后代的适合度 ( O’Donald
＆ Majerus，1992; Tomlinson et al． ，1995; Ueno et
al． ，1998) 。瓢虫的交配过程主要分为六个步骤:

靠近、观 察、检 查、接 触、交 尾 和 完 成 交 配

( Hemptinne et al． ，1998) ，其促使性选择行为的完

成来源于视觉、嗅觉、触觉等刺激因素，同时也

受到周围环境的影响。
瓢虫非随机交配模式普遍存在，一些研究表

明，这种非随机性交配行为可能由基因介导 ( O’
Donald ＆ Majerus，1992; Tomlinson et al． ，1995 ) 。
对异色瓢虫 H． axyridis、二星瓢虫 A． pipunctata 的

性选择行为研究发现，雌雄会对黑底型表现出一

定的交配偏好性，然而对黑底型的选择偏好性会

随着 时 间 的 变 化 而 发 生 改 变 ( Brakefield，1984;

O’donald ＆ Majerus，1985 ) 。异色瓢虫主要分为

黑底和非黑底两种表型，这两种表型的个体在不

同季节中所占的频率有所差异 ( Osawa ＆ Nishida，

1992; Ueno et al． ，1998; Wang et al． ，2009) 。异色

瓢虫野外种群观察发现，一段时间里黑化表型为

该种群中的主要类群，但随着时间的推移，从春

天到夏天，非黑底型所占的频率逐渐增加 ( Osawa
＆ Nishida，1992) 。为什么种群中两种表型的频率

会发生变化? 研究认为非黑底型在春末夏初的时

候是交配优势表型，他们将获得更多的交配机会，

这种优势表型能够大量积累，到夏天时非黑底型

所占有的频率就会增加 ( Osawa ＆ Nishida，1992) 。
实验室的交配选择实验也发现，在春天无论黑化

或者非黑化的雌性都偏好与非黑化的雄性个体进

行交配，但到秋天的时候，黑化个体的交配成功

率逐 渐 增 加 ( Osawa ＆ Nishida，1992; Hodek ＆
Ceryngier，2000) 。中国北方异色瓢虫种群的野外

观察发现，秋天时非黑底型和黑底型个体在种群

中的比例甚至达到 5 ∶ 1，而在春天两种表型在种群

中的频率变为 1 ∶ 1，这种随季节变化的表型频率与

雌雄的交配选择有关，可能不同季节中的交配优

势表型发生了变化 ( Wang et al． ，2009) 。
黑底和非黑底表型对太阳光的吸收和反射能

力不一样，同一光照强度下，黑底表型相对于非

黑底 表 型 而 言 可 获 得 能 多 的 能 量 ( Brakefield ＆
Willmer，1985; Stewart ＆ Dixon，1989) 。从秋天到

冬天的演变过程中，周围环境的温度逐渐降低、
光照时间逐渐变短，这时候黑底表型可以获得更

多的能量，具有较高的性活动力，表现为一种优

势交配表型 ( Brakefield ＆ Willmer，1985) ; 相反，

夏天温度较高、光照时间较长，非黑底表型的吸

热能 力 较 弱， 从 而 表 现 为 一 种 优 势 交 配 表 型

( Stewart ＆ Dixon，1989; Ueno et al． ，1998) 。特定

的时期里雌雄个体都倾向与优势表型进行交配，
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而劣势表型获得的交配机会较少，导致不同表型

在种 群 中 的 频 率 随 着 季 节 的 变 化 而 发 生 改 变

( Stewart ＆ Dixon，1989) 。瓢虫鞘翅颜色是影响其

性选择行为的重要因素之一，同时身体的大小也

能够 影 响 雌 性 个 体 的 交 配 选 择 性 ( Xie et al． ，

2015) 。异色瓢虫和二星瓢虫对黑底或者非黑底表

型的交配偏好并不固定 ( Brakefield，1984; Wang
et al． ，2009) ，当黑底型为优势表型时，只有较大

的非黑底型个体才能获得交配机会 ( Ueno et al． ，

1998) 。
瓢虫交配行为导致表型多态性变化主要包括

两种假说，一是鞘翅颜色的多态性是由一个位点

上的一对等位基因控制，交配偏好性可能导致表

型的多态性变化; 二是鞘翅多态性由不同位点的

多个基因控制，随机性交配不能实现表型多态性，

而 是 其 他 因 素 ( O’ donald ＆ Majerus，1985;

1992) 。人为控制二星瓢虫交配选择性 ( 偏好性

组，不断选择与黑底型交配的雌虫; 非偏好性组，

不断选择与非黑底型交配的雌虫) 并通过不断地

重复筛选后，第九代偏好性组中雌性对黑底型选

择的比例从 20% 增加到 65%，而非偏好性组中的

雌性几乎没有表现出对黑底型的偏好 ( O’donald
＆ Majerus，1985) 。瓢虫的性选择能够影响表型的

多态性，野外的重复观察发现，种群中黑底型为

主要表型时，该地区的个体对黑底型也表现出较

高的偏好性 ( Haddrill et al． ，2013; Awad et al． ，

2015) 。

表 1 不同种类瓢虫性选择行为研究

Table 1 Ｒesearch of sexual behaviour of different ladybird beetle species

瓢虫种类

Ladybird beetle species
性行为

Sexual behaviour
参考文献

Ｒeferences

毛斑长足瓢虫

Hippodamia convergens
多次交配行为

Multiple mating
Bayoumy ＆ Midhaud，2014

二星瓢虫

Adalia bipunctata
非随机交配及多次交配行为

Non-random mating ＆ Multiple mating
O’ Donald ＆ Majerus， 1985，

1992; Haddrill et al． ，2007

孟氏隐唇瓢虫

Cryptolaemus montrouzieri
交配选择及多次交配行为

Mating choice ＆ Multiple mating
Jayanthi et al． ，2013; Xie et al． ，

2014，2015

异色瓢虫

Harmonia axyridis
非随机交配及多次交配行为

Non-random mating ＆ Multiple mating

Grill et al． ，1997; Wang et al． ，

2009; 肖 红 ＆ 李 金 钢，2010;

Awad et al． ，2015

西南龟瓢虫

Propylea dissecta
交配选择行为

Mating choice
Mishra ＆ Omkar，2014

七星瓢虫

Coccinella septempunctata
交配选择及多次交配行为

Mating choice ＆ Multiple mating
Srivastava ＆ Omkar，2005; Omkar
＆ Mishra，2005

六斑月瓢虫

Cheilomenes sexmaculata
交配选择及多次交配行为

Mating choice ＆ Multiple mating
Omkar ＆ Mishra， 2005; Omkar
et al． ，2006

赤星瓢虫

Coelophora saucia
交配选择行为

Mating choice
Omkar et al． ，2006

狭臂瓢虫

Coccinella transversalis
多次交配行为

Multiple mating
Michaud et al． ，2013

斑点瓢虫

Coleomegilla maculata
交配选择行为

Mating choice
Harmon et al． ，2008

马铃薯瓢虫

Henosepilachna vigintioctomaculata
交配选择行为

Mating choice
Matsubayashi ＆ Katakura，2007

马铃薯瓢虫

Henosepilachna pustulosa
交配选择行为

Mating choice
Matsubayashi ＆ Katakura，2007

弯叶毛瓢虫

Nephus regularis
多次交配行为

Mating choice
Ｒawat ＆ Modi，1969
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2 多次交配的行为机制

雌雄一次或者少量几次的成功交配就可以满

足雌性卵子的受精成功率，但对瓢虫野外种群的

观察以及室内实验发现，雌性个体普遍存在多次

交配行为 ( Seo et al． ，2008; 胡阳等，2010) 。交配

过程中，雌性个体会面临一些潜在的代价，包括

能量的消耗 ( 对雄性的选择及负担雄性的身体) 、
被天敌捕食的风险 ( 交配时雌性会将自己的身体

暴露，容易被其捕食者发现) 、时间损失 ( 交配过

程是一个耗时的过程，交配持续时间几分钟到几

小时，甚 至 持 续 数 天) ( Mishra，2005; Sahu，

2012; Perry ＆ Crystal，2013 ) 。同时多次交配时雌

性还可能遭受物理伤害，例如交配过程中雄性生

殖器对雌性的损伤，雄性精液中含有有害的物质

或感染病原菌等，进而影响雌性的繁殖力和寿命

( Penn ＆ Potts，1998; Webberley et al． ，2002) 。相

比较而言，雄性通过多次交配可以更多地传递自

身的遗传信息，实现交配利益最大化。但弯叶毛

瓢虫 Nephus regularis 未交配的成虫比有过交配行为

的成虫具有更长的寿命，表明成虫将为性行为付

出直接的代价 ( Ｒawat ＆ Modi，1969 ) ; 二星瓢虫

雄性交配后的寿命也明显短于没有过交配行为的

个体，但连续交配之后雄性所付出的代价越来越

小 ( Perry ＆ Crystal，2013) 。已发现的瓢虫种类中，

大多数瓢虫的性选择行为表现出一妻多夫和一夫

多妻的交配模式，目前主要有物质利益和基因利

益两种假说来解释为什么雌性可能面临高昂的交

配代价时还进行多次交配。
首先多次交配可以获得物质上的利益，雌性

通过多次交配可以获得足够的精子，确保所有卵

子受 精 的 同 时， 还 可 以 获 得 一 些 优 秀 的 精 子

( Kamala Jayanthi et al． ，2013; Bayoumy ＆ Michaud，

2014) 。瓢虫精液中一般含有精子和非精子成分的

精液，雌雄交配的时候，雄性精液中所含的营养

物质 可 以 补 充 雌 性 所 需 的 部 分 能 量 ( Perry ＆
Ｒowe，2010) 。二星瓢虫在交配的时候，雄性将精

囊传送给雌性，精囊含有许多营养物质，可以通

过这 些 营 养 物 质 补 充 雌 性 能 量 的 损 失 ( Perry
et al． ，2009) 。孟氏隐唇瓢虫雌虫无论与相同还是

不同的雄性 5 次交配后，雌性的产卵量比只交配

1 次的要高，但其卵孵化率和后代适合度并没有表

现出差异 ( Xie et al． ，2014 ) ，二星瓢虫的多次交

配也没有影响其孵化率 ( Perry ＆ Ｒowe，2008b) 。
孟氏隐唇瓢虫的印度种群也发现 3 次交配比 1 次或

者 2 次交配的雌虫产卵量高，然而随着时间的推

移，3 次交配每日产卵减少的速率要比 1 次或者 2
次 交 配 的 雌 性 要 快 ( Kamala Jayanthi et al． ，

2013) 。与此比较，二星瓢虫非重复的多次交配可

以提高后代的产卵量和孵化率，而重复的多次交

配并 没 有 提 高 后 代 产 卵 量 和 孵 化 率 ( Haddrill
et al． ，2007) 。3 种食蚜瓢虫，七星瓢虫 Coccinella
septempunctata、六斑月瓢虫 Cheilomenes sexmaculata
和西南龟瓢虫 Propylea dissecta 多次交配也可以提

高自身生殖力，但龟纹瓢虫和六斑月瓢虫的寿命

随着交配次数的增加而缩短，表现出一种代偿关

系 ( Mishra，2005 ) 。相比较而言，七星瓢虫的寿

命没有因交配次数的增加而缩短，这可能与吸收

的雄性精囊有关，精囊中的营养物质弥补了部分

损失 ( Mishra，2005 ) 。异色瓢虫雌虫也可以通过

多次交配提高雌性的产卵量和孵化率，但与单次

交配的雌虫相比较，将缩短成虫的寿命，雌性交

配的次 数 越 多 其 寿 命 就 越 短 ( 肖 红 和 李 金 钢，

2010) 。
其次多次交配也可带来基因上的利益，通过

多次交配雌性可以获得更丰富的精子，与不同类

型的精子受精后促进后代的多样性，有利于对气

候环境变化的适应 ( LaDage et al． ，2008) 。面对多

种类型的精子，通过选择优秀的精子，以维持后

代的优势性。另外多次交配可以提高精子兼容性，

因为一些雄性的精子与该雌性不能兼容，从而降

低卵子的受精率; 增加交配次数，特别是与不同

雄性个体的交配次数可以提高精子选择机会，获

得更高的繁殖收益 ( Omkar ＆ Mishra，2010 ) 。已

经发现二星瓢虫通过多次交配可以提高后代的适

合度，异色瓢虫通过多次交配可以提高卵的孵化

率，其雌性交配 7 次后 ( 与交配 1、7 和 14 次)

的产卵有最高的孵化率，说明多次交配的雌性可

能获得一些基因利益 ( 肖红和李金钢，2010 ) 。但

其他瓢虫的多次交配并没有提高孵化率或者后代

适合度，这可能与雌性的生殖结构和精子利用模

式有关 ( Kaufmann，1996; Xie et al． ，2014) 。

3 性选择中的识别机制

面临多个潜在的交配对象时，雌雄瓢虫是通

过怎样的机制选择特定的个体，并表现出的选择
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偏好性，这一问题日渐受到关注。研究表明视觉

信号是重要的影响因素之一，雌性通过评估身体

大小来判断潜在交配对象的身体质量，对异色瓢

虫性选择行为研究发现，雌性与非黑底型雄性交

配时，他们更喜欢与身体较大的进行交配 ( Ueno
et al． ，1998) 。身体大小可以反应个体身体质量状

况，通常大的个体身体质量状况比小的个体身体

质量状况好，在交配过程中它们比其他潜在的竞

争者具有更高的竞争优势。另外个体活动力也能

够影响雌雄的交配选择，活动力高的个体可以主

动寻 找 交 配 对 象， 也 具 有 更 高 的 异 性 吸 引 力

( Brakefield ＆ Willmer，1985) 。
同时发现瓢虫鞘翅上的表皮碳氢化合物在性

选择行为 中 有 着 重 要 的 意 义 ( Hemptinne et al． ，

1996; Hemptinne et al． ，1998) 。为什么瓢虫选择与

异性交配，而避免与同性交配? 他们是通过怎样

的方式来辨别区分? 这可能与表皮碳氢化合物的

组成有关。对二星瓢虫的研究发现，雄性不会与

活着的雄性发生交配行为，但是它们会对没有活

动力 ( 死亡) 的同性也表现出交配行为，另外当

一个“假瓢虫”的鞘翅上加上雄性或者雌性的鞘

翅时，其交配发生的频率没有表现出差异性，然

而用氯仿脱洗后的鞘翅不能刺激雄性的交配行为

( Hemptinne et al． ，1998) 。分析发现该瓢虫的鞘翅

上富含 7-、9-甲基二十三烷等碳氢化合物，这种表

皮碳氢化合物对刺激瓢虫的性行为有着重要的作

用。进一步研究发现二星瓢虫雄虫与雌性的鞘翅

接触之后才会表现出交配行为，说明该化合物是

一种接触性信息素，需要接触后才能刺激性行为

的发生 ( Hemotinne et al． ，1996 ) 。信息素可能在

蛹期 就 已 经 产 生 并 刺 激 雄 性 的 性 行 为， 瓢 虫

Leptothea galbula 雌雄蛹期就可以产生一种信息素，

雄性用触须和触角接触蛹后会选择在一个蛹周围

等待 直 到 该 雌 虫 羽 化， 以 此 获 得 交 配 机 会

( Ｒichards，1980) 。
瓢虫鞘翅的颜色也可能是一种化学防御信号，

异色瓢虫鞘翅浅色区域富含更多的生物碱，这种

物质被认为是一种抵御交配和驱离捕食者的信息

素，非黑底型异色瓢虫鞘翅中含有较多的生物碱

导致 非 黑 底 型 的 异 性 吸 引 力 没 有 黑 底 型 高

( Bezzerides et al． ，2007) 。另外，还发现异色瓢虫

雌性可以产生一种特有的挥发性信息素，可以吸

引一定距离内的雄性，而这种化合物只对雌性没

有 吸 引 力。进 一 步 分 析 该 化 合 物 后， 发 现

B-caryophyllene是这种挥发性信息素最主要的成分，

占到总量的 80% 到 86%，另外还富含 B-element，
methyl-eugenol，a-hamulene 和 a-bulnesene ( Fassotte
et al． ，2014) 。

4 交配对象与适合度关系

不同交配模式或者不同的交配对象会影响雌

性的繁殖力和 ( 或者) 后代的适合度，雌性与优

秀的雄性个体交配之后，会表现出较高的繁殖力，

其后代的发育时间较快、成活率较高 ( Bayoumy ＆
Michaud，2014; Mishra，2014; Xie et al． ，2015 ) 。
交配时候的年龄对雌雄的交配成功率和繁殖力也

有较大的影响，羽化 10 d 后七星瓢虫雌雄的交配

发生率为 100%，而 40 － 50 日龄时的交配发生率

降低，20 到 30 日龄的雄性与 20 日龄的雌性的交

配持续时间最长、繁殖力和卵孵化最高，然而不

同日龄雌雄交配后，其产卵前期和产卵持续时间

并没 有 表 现 出 差 异 性 ( Srivastava，2004 ) 。瓢 虫

Anegleis cardoni 的交配持续时间较短 ( 14 min 左

右) ，并表现出可变性，它们与有过交配行为的雄

性进行交配时的持续时间较长，而与没有过交配

行为雄性交配持续时间较短，其繁殖力也表现出

差异性 ( Sahu ＆ Kumar，2013 ) 。六斑月瓢虫雌性

10 日龄与 60 日龄雄性的交配持续时间较长、繁殖

力较高，当雄虫 10 日龄，雌虫 40 日龄的时，它们

的繁殖力最高，而其他不同日龄组合的交配持续

时间和繁殖力相对较低 ( Singh ＆ Singh，2006 ) 。
研究也发现较长的交配时间会产生较高的繁殖力

和较长的繁殖期，但其内在机制还不清楚 ( Singh
＆ Pervez，2006; Singh ＆ Singh，2006) 。

六斑月瓢虫、赤星瓢虫 Coelophora saucia 的交

配时间越长其繁殖力和生育力都增加，同时产卵

前期缩短 ( Singh ＆ Pervez，2006 ) 。然而交配持续

时间小于 10 s 时，虽然雌虫能够产卵，但其所产

的卵不能孵化，可能交配的时间太短导致没有足

量精子的传送，六斑月瓢虫和赤星瓢虫交配过程

中直接传送精子，而不是通过精囊的形式传送，

1 min 以上的交配持续时间对其产卵很重要 ( Singh
＆ Pervez，2006 ) 。七星瓢虫、狭臂瓢虫 Coccinella
transversalis 雄性的交配历史会影响雌性的生育力和

后代的发育，只有 1 次交配经历的雄性比有过 5 次

交配经历的雄虫所产生的后代成活率要高，同时

发育更 快 ( Michaud et al． ，2013 ) 。西 南 龟 瓢 虫
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Propylea dissecta 的性选择行为将影响后代的成活

率，研究发现黑色表型比浅色的表型具有更高的

交配倾向性，同时黑色表型的雌性也具有更高的

繁殖力，它们所产生的后代成活率也更高、发育

更快 ( Mishra，2014) 。

5 精子传送与利用

雄性瓢虫与雌性瓢虫交配的时候，有的直接

传输精子，而部分瓢虫种类通过精囊的形式进行

传输，雌性能够通过吸收精囊来补充部分营养物

质。吸收精囊后可以影响自身的繁殖力和自身的

寿命，然而对二星瓢虫精子传送模式研究后发现

雄性的精囊既非营养物质用于补充能量，但也不

是有害物质影响雌性的繁殖力或者寿命 ( Perry ＆
Ｒowe，2010) 。进一步研究发现二星瓢虫雄性精囊

可能是一种信号物质，用以刺激雌性繁殖，也可

以阻止雌性与其他雄性的再次交配，以保证自身

精子的竞争优势 ( Perry ＆ Ｒowe，2008a) 。一般而

言，精液的输送量受到自身身体质量的影响，较

强壮的雄性个体在交配的时候可以传送更多的精

液，较大的二星瓢虫雄虫交配时会输送更多的精

液，然而比较后发现精液中所含精子的数量相对

较小 个 体 精 液 中 所 含 精 子 的 数 量 少 ( Perry ＆
Ｒowe，2010) 。为了提高自身精子的竞争优势，较

小雄性传送了更多的精子，但也有可能产生精子

所需要的代价比较小。
在交配过程中，雄性瓢虫通常会晃动自己的

身体，这样的晃动可以有效地传送精子 ( Obata，

1987) 。如果交配时雄性身体的晃动行为被阻碍，

雌性会产生未受精卵，而如果晃动行为没有被阻

碍，雌虫很少产生未受精卵，说明身体晃动在交

配过程中有助于雄性完成射精活动 ( Obata，1987;

Obata ＆ Hidaka，1987) 。异色瓢虫的研究表明射精

行为主要受到神经系统的调剂，如果雄性交配时

候身体没有晃动的过程，即使两性的生殖器连接

也不能完成精子的传送 ( Obata，1987; Hodek ＆
Ceryngier，2000) 。

雌性与多只雄性个体交配后，体内将含有多

只雄性个体的精子，面对这种情况，雌性呈现出

交配后选择行为，对精子进行选择利用，同时精

子本身也会表现出一种竞争行为 ( Arnaud et al． ，

2003) 。精子的移动速度以及精子类型会影响与卵

子结合的成功率，雌性也可以通过自身的特殊的

结构混合并置换潜在的精子，选择较高质量的精

子，表现为雌性选择和精子竞争的双向模式 ( De
Jong et al． ，1998) 。部分种类瓢虫对精子的利用模

式表现出优先性，主要包括最先精子优势，即雌

性利用最先交配雄性的精子; 最后精子优势，即

雌性利用最后交配雄性的精子; 以及随机模型，

雌性利用精子表现为随机性，不受最先或者最后

交配雄性精子的影响。二星瓢虫精子利用模式为

最后精子优先，雌性与 2 头不同的雄性个体交配

之后，他们优先利用第 2 头雄性的精子 ( De Jong
et al． ，1993) 。然而实验室和野外的观察实验比较

发现，二星瓢虫每一簇卵平均来自于 4 个不同雄

性的精 子，雌 雄 对 交 配 后 精 子 的 利 用 作 用 较 小

( Haddrill et al． ，2008) 。另外，捷克地区的异色瓢

虫对雄性精子的利用模式表现出季节性变化，在

春天某种特定表型精子的利用率最高，到秋天时

候这种精子利用率会降低 ( Awad et al． ，2015) 。
对孟氏隐唇瓢虫生殖结构进行解剖后发现，

雌性的生殖系统包含两个几丁质结构和一个大的

肌肉块，这种特化结构在传送和混合精子时非常

有效，而其他瓢虫种类中没有对该结构的相关报

道 ( Kaufmann，1996; Hodek ＆ Ceryngier，2000 ) 。
交配时这个肌肉块将精子泵入精囊，精囊占据着

整个雌性阴道，并被输精管包围，精囊进入阴道

并完 成 一 次 授 精 大 约 需 要 30 min ( Kaufmann，

1996) 。在受精前，雌性体内的精子将被混合，其

孟氏隐唇瓢虫对精子的利用没有表现出优先性，

因此精子的利用优先性和精子竞争模式可能还与

雌性的生殖器结构有一定的关系。

6 环境、性选择与进化

影响瓢虫性选择行为的因素较多，包括环境、
种群结构和个体表型等，其性选择可能受到一种

或多种因素的影响。二星瓢虫面临变化的环境条

件时，其性选择模式会发生一定的变化。食物条

件匮乏时，较小的雄性个体比较大的雄性个体具

有更高的交配成功率，因为这样的环境条件下较

小的雄性所需的能量较少，它们将拥有更多的时

间进行交配，而较大的雄性则需要更多的食物补

充营养，因 而 交 配 的 时 间 有 所 减 少 ( Yasuda ＆
Dixon，2002) 。进一步研究发现二星瓢虫雌性经历

一段时间饥饿后，其拒绝交配的频率比饱食的雌

性更高，同 时 拒 绝 再 次 交 配 的 愿 望 更 加 的 强 烈
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( Perry ＆ Ｒowe，2008a) 。雌雄交配行为是一种能量

消耗的过程，交配过程中雄性提供的 “彩礼”并

不能完全地代偿能量损失，但饥饿后的雌性倾向

与较大个体的雄性进行交配 ( Perry et al． ，2009) 。
马铃薯瓢虫 Henosepilachna vigintioctomaculata 和

Henosepilachna pustulosa 是两个相近种，研究发现马

铃薯瓢虫 H. vigintioctomaculata 雄性交配时候更加偏

好同种的雌性瓢虫而不是异种的雌性瓢虫，而马铃

薯瓢虫 H. pustulosa 的雄性个体并没有表现出对同种

或者 异 种 的 交 配 偏 好 性，同 时 马 铃 薯 瓢 虫 H．
vigintioctomaculata 雌性进行交配时比马铃薯瓢虫 H．
pustulosa 雌性具有更高的挑剔性 ( Matsubayashi ＆
Katakura，2007 ) 。H. viginatioctomaculata 雄 性 的 交

配选择以及雌性对异性的挑剔性导致了这两个相

近种的行为隔离，从而产生两种不同的性选择模

式。混 群 中 隔 离 出 来 的 斑 点 瓢 虫 Coleomegilla
maculate 雌雄个体会表现出更高的交配愿望，雄性

单独隔离后的交配次数比混合群中的雄性多26 次，

说明该瓢虫所处的环境条件 ( 如种群密度和结构)

会影 响 了 它 们 的 性 选 择 行 为 ( Harmon et al． ，

2008) 。隔离可以有效地提高雌雄个体的交配频

率，其两种状态下交配所获得的利益也有所差异，

隔离后提高了它们交配模式多样性，同时避免近

亲交配，实现多次交配的基因利益 ( Matsubayashi
＆ Katakura，2007; Harmon et al． ，2008) 。

异色瓢虫和孟氏隐唇瓢虫面临不同的环境条

件时，通过可塑性发育实现个体表型的差异性变

化，能够更好地适应新的环境条件以及可能面对

的选择压力 ( Grill et al． ，1997; Xie et al． ，2015) 。
性选择行为可以对特定表型进行选择从而改变不

同表型的交配频率，使优势表型的个体数量得到

积累。不同的环境条件也将直接影响瓢虫的性选

择行为，如异色瓢虫面临不同的环境条件时交配

优势表型可能发生变化，其获得的交配机会也将

发生改变，从而促进性选择 ( Seo et al． ，2008 ) 。
具有交配优先权的表型通过性选择的方式积累优

势表型，但因环境条件的变化，优势表型的种类

也可能发生变化，从而不同表型在种群中的频率

也可能随环境和季节的变化而发生改变 ( Ｒoulin ＆
Bize，2007) 。另外寄生菌是昆虫性行为过程中传

播疾病的媒介，它们也可以影响寄主交配体系的

进化，然而二星瓢虫雌雄的性选择行为并没有因

为寄生菌的 感 染 而 发 生 变 化 ( Webberley et al． ，

2002; Jones et al． ，2015) 。

性选择通过对特定优势表型的不断选择，促

进种群中该表型的积累，非优势表型将被逐渐被

淘汰。然而优势表型因为周围环境条件的变化而

可能变成劣势表型，如异色瓢虫和二星瓢虫，因

此促进瓢虫性进化将面临自于环境和性选择的双

重压力。

7 展望

瓢虫表型的多态性与交配选择的关系是瓢虫

性选择行为主要的研究方向之一，并取得了一定

的成果。但大部分研究成果是基于室内观察或比

较，其雌雄个体面临的环境条件比较稳定，相遇

频率较高。在自然条件下，雌雄个体将面临复杂

多变的气候环境条件，它们的性选择行为如何变

化，还有待更多的验证和研究。随着生物学技术

的发展，为继续研究瓢虫自然条件下的性选择行

为提供了很好的技术支持，可以更高效地获得野

外的实验数据并进行准确分析。
异色瓢虫和二星瓢虫在不同的季节它们的不

同表型频率表现出变化趋势，如春季黑底型为优

势表型，但 到 了 秋 天 非 黑 底 型 变 成 了 优 势 表 型

( O’ donald ＆ Majerus，1985; Osawa ＆ Nishida，

1992; Wang et al． ，2009; Wang et al． ，2013;

Noriyuki ＆ Osawa，2015) 。有假设认为鞘翅黑色素

的丰富度对太阳光吸收和反射有差异，导致不同

表型个体的活动力不同，对异性的吸引力不一样，

从而引起黑底或者非黑底型瓢虫对异性的性选择

行 为 发 生 改 变 ( Brakefield ＆ Willmer， 1985;

Stewart ＆ Dixon，1989) 。但也有研究发现瓢虫鞘翅

上的碳氢化合物和一些挥发性信息素可以吸引异

性或者 产 生 排 斥 作 用，导 致 交 配 选 择 的 差 异 性

( Hemptinne et al． ，1998; Bezzerides et al． ，2007;

Fassotte et al． ，2014 ) 。因此，环境、表型和性选

择行为之间的关系有待更深入的研究。
面临多个的交配对象时，雌雄通常表现出不

一样的交配偏好性，而这种偏好性的驱动力是什

么? 是什么信号引起瓢虫对特定表型的选择? 视

觉或者嗅觉在性选择行为中的作用是什么? 是一

种协同还是独立的作用等问题都有待更深入的研

究。目前 对 瓢 虫 性 选 择 行 为 的 研 究 主 要 集 中 在

10 余种，只占所有种类瓢虫的很小一部分，其他

种类瓢虫的性选择行为如何，是否与已经研究过

的种类表现出相似性? 有待更多的研究和补充。
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瓢虫精子的优先利用模式表现出了一定的差异性，

而目前只对孟氏隐唇瓢虫的生殖器进行了较完整

地解剖比较，是否生殖器结构会影响精子利用模

式，是如何影响精子的利用? 希望在以后的工作

中能够进行更多的探索。
其它昆虫研究发现雄虫在传送精子时，会因

为环境条件或者雌性的交配历史而进行调整，例

如与有个多次交配经历的雌性进行交配时，交配

持续时间较长、传输的精子较多，但在瓢虫性选

择行为的研究中还缺少这样的报道，对瓢虫进行

相关的研究将有利于解释瓢虫性选择行为及精子

利用机制。
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