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摘要: 昆虫表皮碳氢化合物 ( cuticular hydrocarbons) 是正烷烃、不饱和烃以及甲基支链烃的混合物。除了保持水
分的基本功能外，还具有多种生物功能。鞘翅目昆虫 ( 俗称甲虫) 是多样性最为丰富的昆虫类群，目前对其表皮
碳氢化合物研究开展颇多，主要见于化学通讯领域，内容涉及到性信息素、标记信息素、聚集信息素、化学拟
态、寄主 /猎物定位和识别等方面。此外，在甲虫表皮碳氢化合物组成的影响因素、表皮碳氢化合物生物合成的
分子机制以及在化学分类中的应用等方面的研究也有不同程度的进展。本文对上述方面进行了系统的归纳与总
结，以期为相关研究的进一步开展提供参考。
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Research progress in cuticular hydrocarbons of beetles
WANG Yuan1，2，3，XUE Huai-Jun2，3* ( 1. Institutes of Physical Science and Information Technology，
Anhui University，Hefei 230601，China; 2. Institute of Zoology，Chinese Academy of Sciences，Beijing
100101，China; 3． College of Life Sciences，Nankai University，Tianjin 300071，China)
Abstract: Cuticular hydrocarbons ( CHCs) of insects are comprised of straight chain，unsaturated and
methyl-branched complex mixtures. In addition to acting as a desiccation barrier，the CHCs may have
mutually nonexclusive functions. Here，we summarized the research progress in cuticular hydrocarbon of
beetles，the most diversified insect group，mainly focused on chemical communication，including sex
pheromone，marking pheromone，aggregation pheromone，chemical mimicry，host recognition，etc. Also，
the factors influencing CHC profiles， molecular mechanism of biosynthesis and application in
chemotaxonomy were reviewed. By summarizing these above，we aim to provide insights for further related
study．
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昆虫表皮碳氢化合物 ( cuticular hydrocarbons，
CHCs) 是正烷烃、不饱和烃以及甲基支链烃的混
合物，碳链长度一般在 21 到 50 个碳原子之间，有
时甚至可达 70 个 ( Blomquist and Bagnères，2010) 。
除了能够在昆虫表皮形成疏水层防止水分丧失和

抵抗有害物质及病菌入侵之外 ( Gibbs，1998;
Herzner and Strohm，2007 ) ，昆虫表皮碳氢化合物
还具有多种生物功能。研究表明，表皮碳氢化合
物被昆虫作为多种化学识别信号，其中包括种内

性别识别、种间生殖隔离和种间信息素通讯等。
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社会性昆虫的表皮碳氢化合物则承载了更多的功

能，包括族群识别、巢间识别、品级分化等
( Howard and Blomquist， 2005; Blomquist and
Bagnères，2010; Chung and Carroll，2015) 。
鞘翅目 Coleoptera昆虫俗称甲虫，是世界上多

样性最丰富的昆虫类群，已记述的种类超过 38 万
种 ( Zhang et al．，2018 ) 。目前对甲虫表皮碳氢化
合物研究开展颇多，本文主要对表皮碳氢化合物

在甲虫化学通讯中的作用进行了归纳与总结，并

对甲虫表皮碳氢化合物组成的影响因素、生物合
成的分子机制及在化学分类中的应用等几个方面

的研究进展进行了综述，以期为相关研究的进一

步开展提供参考。

1 甲虫表皮碳氢化合物在化学通讯
中的作用

1. 1 性信息素
1. 1. 1 利用表皮碳氢化合物作为性信息素的甲虫
类群

性信息素在昆虫化学通讯中提供了重要的信

号，一般来说，挥发性性信息素吸引远处的异性，

而接触性性信息素则有助于交配识别和激发交配

行为 ( Wyatt，2003) 。甲虫的表皮碳氢化合物主要
为非挥发性的，据统计，表皮碳氢化合物至少在

甲虫的 9 个科中的一些种类中起到性信息素的作
用 ( 表 1) 。
隐翅虫 Aleochara curtula 表面用薄层树脂包裹

或索氏抽提后的雌虫对雄虫不再具有性吸引作用，

而雌虫身体的多个部位均能激发雄虫的交配行为，

并且正己烷的雌虫体表提取物可以诱发雄虫的交

配行为，这是在隐翅虫中第一次发现接触性性信

息素的存在 ( Peschke，1978) ，在后续的研究中确
认了其成分为多种碳氢化合物 ( Peschke and
Metzler，1987; Peschke，1987a) 。

Ginzel等将脊虎天牛 Xylotrechus colonus 雌性的
表皮碳氢化合物用有机溶剂漂洗，发现其失去了

对雄性的吸引力，将表皮碳氢化合物重置于漂洗

过的雌性个体后则恢复了对雄虫的吸引，证明了

雌虫表皮碳氢化合物在交配行为中的作用 ( Ginzel
et al．， 2003a ) 。对 光 肩 星 天 牛 Anoplophora
glabripennis的表皮碳氢化合物进行研究，以离心
管作为假试体，发现用表皮碳氢化合物中的 5 种
成分按照一定比例混合后处理，可以激发雄虫的

交配行为，证实了雌性表皮碳氢化合物起到性信

息素的作用 ( Zhang et al．，2003 ) 。与之类似，
Ibeas等对墨天牛 Monochamus galloprovincialis 的交
配行为进行了研究，当玻璃棒用雌性正己烷提取

物处理后，雄性天牛会表现出与玻璃棒交配的行

为，从而证实雌性表皮碳氢化合物起到性信息素

的作用 ( Ibeas et al．，2009) 。
另外，研究表明，表皮碳氢化合物在吉丁科

( Lelito et al．，2009; Silk et al．，2009 ) 、萤科
( Ming and Lewis， 2010 ) 、埋 葬 甲 科 ( Steiger
et al．，2007，2009 ) 、金龟科 ( Ortiz-Domínguez
et al．，2006) 、瓢甲科 ( Hemptinne et al．，1998 ) 、
叶甲科 ( Peterson et al．，2007; Kawazu et al．，
2011; Zhang et al．， 2014; Xue et al．， 2016a;
Shimomura et al．，2017 ) 和象甲科 ( Mutis et al．，
2009; Chen et al．，2019; Isa et al．，2019) 的一些
种类起到性信息素的作用 ( 表 1) 。

表 1 利用表皮碳氢化合物作为性信息素的甲虫类群
Table 1 Beetles that use cuticular hydrocarbons as sex pheromones

科 Family 种类 Species 参考文献 References

吉丁科 Buprestidae Agrilus planipennis
Silk et al．，2009
Lelito et al．，2009

萤科 Lampyridae Ellychnia corrusca
South et al．，2008
Mingand Lewis，2010

隐翅虫科 Staphylinidae Aleochara curtula
Peschke，1978，1985，1987a，1987b; Peschke and Metzler，
1987; Schlechter-Helas et al．，2012

埋葬甲科 Silphidae Nicrophorus vespilloides Steiger et al．，2007，2009

金龟科 Scarabaeidae Canthon cyanellus cyanellus Ortiz-Domínguez et al．，2006
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续表 1 Continued table 1

科 Family 种类 Species 参考文献 References

瓢甲科 Coccinellidae Adalia bipunctata Hemptinne et al．，1998

天牛科 Cerambycidae Anoplophora malasiaca
Anoplophora glabripennis
Xylotrechus colonus
Megacyllene robiniae
Megacyllene caryae
Pidonia grallatrix，P. takechii
Neoclytus acuminatus acuminatus
Callidiellum rufipenne
Mallodon dasystomus
Batocera horsfieldi
Tetropium fuscum，T. cinnamopterum
Psacothea hilaris
Hedypathes betulinus

Fukaya et al．，2000; Fukaya and Yasui，2020
Zhang et al．，2003
Ginzel and Hanks，2003; Ginzel et al．，2003b
Ginzel et al．，2003a
Ginzel et al．，2006
Tanigaki et al．，2007
Lacey et al．，2008; Hughes et al．，2015
Rutledge et al．，2009
Spikes et al．，2010
Luo et al．，2011
Silk et al．，2011
Fukaya et al．，1996; Fukaya and Yasui，2020
Andrade et al．，2019

叶甲科 Chrysomelidae Gastrophysa atrocyanea
Chrysochus spp．
Callosobruchus chinensis
Callosobruchus maculatus
Callosobruchus analis
Callosobruchus rhodesianus
Phaedon cochleariae
Brontispa longissima
Pyrrhalta maculicollis，P. aenescens
Altica spp.

Sugeno et al．，2006
Peterson et al．，2007
Tanaka et al．，1981，1982
Nojima et al．，2007
Shimomura et al．，2010
Shimomura et al．，2016，2017
Geiselhardt et al．，2009，2012
Kawazu et al．，2011
Zhang et al．，2014
Xue et al．，2016a，2016b，2018a

象甲科

Curculionidae

Aegorhinus superciliosus
Pissodes strobi
Euscepes postfasciatus

Mutis et al．，2009
Chen et al．，2019
Isa et al．，2019

1. 1. 2 种内个体的识别
种内个体的识别在昆虫中非常重要，两性个

体可以借此获益，比如，获得更有竞争力的后代

和避免无谓的投资 ( Andersson and Simmons，2006;
Scharf et al．，2013) 。
隐翅虫种群中存在偏雄现象，雄性之间竞争

激烈。性未成熟、饥饿和已经多次交配的弱势雄
虫存在种内的化学拟态，为了避免遭到同性攻击

会产生类似于雌虫的性信息素，即两种烯烃

( ( Z) -7-Heneicosene 和( Z) -7-tricosene) ( Peschke，
1985，1987a，1987b) 。在这种情况下，雌虫可以
通过表皮碳氢化合物来识别雄性个体，拒绝与具

有雌性化学表型的雄虫进行交配 ( Peschke，
1987a，1987b) 。A. curtula雄虫可以通过表皮碳氢
化合物的信息识别雌虫的交配状态，从而可以减

少雄虫无谓的时间和能量浪费 ( Schlechter-Helas
et al．，2012) 。
埋葬甲 Nicrophorus vespilloides 对动物尸体有领

地意识，雌虫对雄性个体有较高的容忍度，当被

测试的雌雄个体表皮碳氢化合物互换之后，雌性

的攻击行为发生了逆转，说明雌性埋葬甲通过表

皮碳氢化合物来识别同种个体的雌雄; N.
vespilloides雌虫也可通过表皮碳氢化合物信号识别
亲本个体，表现出明显较弱的攻击性 ( Steiger
et al．，2009) 。
对 3 种跳甲 ( 蛇莓跳甲 Altica fragaria、老鹳草

跳甲 A. viridicyanea 和蓟跳甲 A. cirsicola) 的研究
表明，跳甲的雄性个体在交配时均可以识别被选

择对象的性别，当互换被选择对象的表皮碳氢化

合物时，交配选择行为发生了明显的改变; 雄性
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个体也可以很好地识别初羽化和性成熟的雌性个

体，当互换被选择对象的表皮碳氢化合物后，雄

虫的交配选择行为也会发生改变。据此推测，表
皮碳氢化合物是跳甲种内个体识别的重要信号

( Xue et al．，2016b) 。
但是，并不是所有甲虫的种类都具有种内个

体识别能力，个体间表皮碳氢化合物指纹图谱的

差异也并不意味着一定会被雄虫当作交配识别的

信号。比如，在猿叶甲 Phaedon cochleariae 中，虽
然表皮碳氢化合物起到性信息素的作用，但雌雄

之间仅存在相对含量的差别，雄虫并不能依靠这

种差异来识别种内个体的性别差异 ( Geiselhardt
et al．，2009) ; 异色瓢虫 Harmonia axyridis 雌虫交
配后和交配前表皮碳氢化合物一些成分的相对含

量发生变化，但是异色瓢虫雄虫在选择条件下并

不能识别不同交配状态的雌虫 ( Legrand et al．，
2019) 。
1. 1. 3 在生殖隔离中的作用
种间特异性的表皮碳氢化合物可以起到性信

息素的作用，在同域物种的生殖隔离中常常发挥

重要作用。对两种同域分布的访花天牛 ( Pidonia
grallatrix和 P. takechii) 的研究表明，雌虫的表皮
碳氢化合物会引发同种雄性的交配行为，两个种

的表皮碳氢化合物存在种特异性，通过替换雌性

表皮碳氢化合物的方法证实了雄性可以通过这种

接触性信息素识别同种雌性和异种雌性 ( Tanigaki
et al．，2007) 。通过替换体表碳氢化合物的方法对
两种萤叶甲 ( 榆黄毛萤叶甲 Pyrrhalta maculicollis
和榆绿毛萤叶甲 P. aenescens ) ( Zhang et al．，
2014 ) 和两种跳甲 ( 蛇莓跳甲和老鹳草跳甲 )
( Xue et al．，2016a) 的研究也证实了表皮碳氢化
合物在近缘物种间生殖隔离的作用。

Otte等对两种同域分布的猿叶甲 ( Phaedon
cochleariae 和 P. armoraciae) 进行了交配行为研究
和表皮碳氢化合物表型比较，发现两个种在取食

相同的寄主植物情况不存在行为隔离 ( 性隔离) ，

而在取食不同植物时雄虫则可以表现出明显的交

配选择倾向，寄主植物诱导表皮碳氢化合物表型

的可塑性导致了近缘种的行为隔离 ( Otte et al．，
2016) 。
表皮碳氢化合物在杂交体系中仍然会一定程

度上起到性信息素的作用。蛇莓跳甲和老鹳草跳

甲的各杂交后代 ( 杂交一代、二代和回交代) 均
具有各不相同，也不同于亲本的表皮碳氢化合物

指纹图谱 ( profile) 。其中，蛇莓跳甲和杂交 F1的

雄虫可以利用表皮碳氢化合物的差异识别自身和

老鹳草跳甲的雌虫，但杂交 F1并不能有效的识别

老鹳草跳甲和杂交 F1雌虫，这种识别不对称的现

象也出现在其他一些组合。总的来看，表皮碳氢
化合物的这种差异并不能有效地阻止杂交个体和

亲本个体之间的基因交流 ( Xue et al．，2018a) 。
1. 1. 4 性信息素活性成分的鉴定
在鞘翅目昆虫中，多数昆虫的表皮碳氢化合

物成分非常复杂，因此活性成分的确认和鉴定存

在很大难度，因此，目前只有为数不多的甲虫种

类的表皮碳氢化合物活性成分得到了鉴定 ( 表 2) 。
隐翅虫 Aleochara curtula 雌虫表皮碳氢化合物

成分复杂，包括了直链烷烃、直链烯烃、单甲基
烷烃和双甲基烷烃等，碳链长度在 21 到 29，其中
两种烯烃 ( ( Z) 7-Heneicosene 和 ( Z) 7-tricosene )
是接触性性信息素的主要活性成分 ( Peschke and
Metzler，1987) 。
性信息素活性成分的鉴定工作主要集中于经

济重要的种类，比如天牛科昆虫。目前已有超过
100 种天牛的挥发性性信息素被鉴定 ( Fukaya and
Yasui，2020) ，但由于接触性性信息素在害虫防治
中的潜在利用价值相对较低 ( Nojima et al．，
2007) ，仅在少数种类中得到了研究。不同种类的
天牛接触性性信息素的复杂程度有很大差别，比

如，7-甲基二十七烷 ( 7Me-C27 ) 是黑腹尼虎天牛
Neoclytus acuminatus acuminatus 接触性信息素的主
要成分，7Me-C25 和 9Me-C27 可起到增效作用

( Lacey et al．， 2008 ) ; 与 之 类 似，黄 星 天 牛
Psacothea hilaris 的接触性性信息素组成也比较简
单，只包含一种碳氢化合物 Z8-21Me-C35 ( Fukaya
and Yasui， 2020 ) ; 光 肩 星 天 牛 Anoplophora
glabripennis的接触性性信息素则相对复杂，由 5 种
烯烃 ( ( Z) -9-tricosene，( Z) -9-pentacosene，( Z) -7-
pentacosene，( Z) -9-heptacosene，( Z) -7-heptacosene )
共同组成 ( Zhang et al．，2003 ) ; 而 Anoplophora
malasiaca的接触性性信息素则包含了 8 种碳氢化
合物、5 种脂肪酮和 3 种内酯，这些物质共同作用
才能诱发交配行为 ( Fujiwara-Tsujii et al．，2019;
Fukaya and Yasui，2020) ，这也是迄今为止所发现
的最复杂的昆虫接触性性信息素组成 ( Fukaya and
Yasui，2020) 。
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表 2 部分甲虫的性信息素活性成分
Table2 Active components of sex pheromones in some beetles

种类 Species 活性成分 Active components 参考文献 References

隐翅虫 Aleochara curtula ( Z) 7-heneicosene; ( Z) 7-tricosene Peschke and Metzler，1987

黑腹尼虎天牛

Neoclytus acuminatus acuminatus
7Me-C27 ; 7Me-C25 ; 9Me-C27 Lacey et al．，2008

黄星天牛 Psacothea hilaris Z8-21Me-C35 Fukaya and Yasui，2020

光肩星天牛

Anoplophora glabripennis

( Z) -9-tricosene; ( Z) -9-pentacosene;
( Z) -7-pentacosene; ( Z) -9-heptacosene;
( Z) -7-heptacosene

Zhang et al．，2003

星天牛

Anoplophora malasiaca

Gomadalactone A，B，C;
Ketones ( C27-10-one，Z18-C27-10-one，18Z，21Z-C27-10-one，

18Z，21Z，24Z-C27-10-one，C27-12-one) ;

nC27，nC29，4Me-C26，4Me-C28，9Me-C27，9Me-C29，

15Me-C31，15Me-C33

Fujiwara-Tsujii
et al．，2019;
Fukaya and Yasui，2020

绿豆象

Callosobruchus chinensis

3-methylpentacosane; 11-methylheptacosane;
3-methylheptacosane; 11-methylnonacosane;
13-methylnonacosane; 11，15-dimethylnonacosane;
13-methylhentriacontane; 9，13-dimethylhentriacontane;
11，15-dimethyltritriacontane; 11，15-dimethyltritriacontane;
( E) -3，7-dimethyl-2-octene-1，8-dioic acid

Tanaka et al．，1981，1982

四纹豆象

Callosobruchus maculatus

2，6-dimethyloctane-1，8-dioic acid;
nonanedioic acid;
C27 － C35的直链烷烃和甲基支链烃

Nojima et al．，2007

鹰嘴豆象

Callosobruchus analis

2，6-Dimethyloctane-1，8-dioic acid;
( E) -3，7-dimethyl-2-octene-1，8-dioic acid
碳氢化合物

Shimomura et al．，2010

豆象

Callosobruchus rhodesianus

hexahydrofarnesyl acetone; 2-nonadecanone;
C27 － C33的直链烷烃和甲基支链烃

Shimomura et al．，
2016，2017

蓼蓝齿胫叶甲

Gastrophysa atrocyanea
9-methylheptacosane; 11-methylheptacosane;
9-methylnonacosane; 11-methylnonacosane

Sugeno et al．，2006

猿叶甲 Phaedon cochleariae 非极性碳氢化合物
Shimomura et al．，
2016，2017

叶甲科个别种类的性信息素成分也有一些研

究。豆象属 Callosobruchus 昆虫为重要的仓储害虫，
其中绿豆象 C. chinensis 的接触性性信息素由几种

碳氢化合物和一种二羧酸 ( ( E) -3，7-dimethyl-2-
octene-1，8-dioic acid) 组成 ( Tanaka et al．，1981，
1982) ; 四纹豆象 C. maculatus 具有复杂的接触性
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信息素，其活性成分为 2，6-二甲基-1，8-二酸
( 2， 6-dimethyloctane-1， 8-dioic acid ) 、壬 二 酸
( nonanedioic acid) 以及 C27 － C35的直链烷烃和甲

基支链烃，这些成分协同作用，引发雄性的交配

行为 ( Nojima et al．，2007) ; C. analis的接触性信
息素的活性成分为 2，6-二甲基-1，8-二酸 ( 2，6-
Dimethyloctane-1，8-dioic acid ) 、一种单帖二羧酸
( callosobruchusic acid ) 和 一 些 碳 氢 化 合 物
( Shimomura et al．，2010 ) ; 而 C. rhodesianus 的接
触 性 性 信 息 素 比 较 特 殊， 为 两 种 酮 类

( hexahydrofarnesyl acetone 和 2-nonadecanone ) ，
C27 － C33的直链烷烃和甲基支链烃可起到增效剂的

作用 ( Shimomura et al．，2016; 2017 ) 。蓼蓝齿胫
叶甲 Gastrophysa atrocyanea雌性产生的甲基二十七
烷和甲基二十九烷 ( 9-methylheptacosane、11-
methylheptacosane、 9-methylnonacosane 和 11-
methylnonacosane) 可以激发雄虫的交配行为
( Sugeno et al．，2006 ) 。猿叶甲 Phaedon cochleariae
体表的非极性成分 ( 碳氢化合物) 可以激发雄虫

的交配行为，极性成分不能使雄虫产生交配行为，

但极性成分和非极性成分混合可以显著提高交配

活性 ( Geiselhardt et al．，2009) 。
1. 2 聚集信息素
为应对不利环境和食物缺乏的境况，很多昆

虫有滞育现象，在这个阶段，常常大量个体聚集

在一起，这有助于昆虫提高生存率和寻找交配对

象 ( Susset et al．，2013 ) 。Susset 等人的研究证实
烷基甲氧基吡嗪 ( alkyl-methoxypyrazine ) 在瓢虫
Adalia bipunctata中起到聚集信息素的作用，同时
也发现滞育个体的表皮碳氢化合物可以延长瓢虫

的停留时间 ( Susset et al．，2013) 。Durieux等对异
色瓢虫 Harmonia axyridis 越冬聚集行为的研究表
明，长链的碳氢化合物中一类物质可以引导瓢虫

寻找聚集地点，另一类物质促使瓢虫聚集成群

( Durieux et al．， 2012 ) ; 对 毛 斑 长 足 瓢 虫
Hippodamia convergens的越冬聚集行为的研究发现，
瓢虫爬行足迹残余的碳氢化合物对同种个体有吸

引作用，二十三烷是其主要活性成分，当碳氢化

合物和甲氧基吡嗪 ( methoxypyrazine) 共同使用时
可维持瓢虫长时间的聚集 ( Wheeler and Carde，
2014) 。甲虫的很多类群，比如叶甲类昆虫也常常
具有群集越冬的现象，但表皮碳氢化合物是否起

到聚集激素的作用尚未见到报道。研究还发现，

接触性表皮碳氢化合物在异色瓢虫的非越冬聚集

行为也起到重要作用 ( Durieux et al．，2014) 。
1. 3 标记信息素
产卵地点选择不当可能会导致食蚜瓢虫后代

面临饥饿以及由此引发的同种相残 ( cannibalism，
即动物杀死并取食同种其他个体的行为) 和集团

内捕食 ( intraguild predation，即某物种以其竞争者
( 同营养级) 为食的现象) ( Meisner et al．，2011) ，
因此产卵地点的选择对于雌虫至关重要 ( Magro
et al．，2007) 。
食蚜瓢虫利用幼虫足迹中的碳氢化合物作为

识别信号，选择未被占领的区域产卵。这些化学
物质是由位于幼虫第十腹节的臀片 ( anal disk) 分
泌 ( Laubertie et al．，2006 ) ，其主要成分为烷烃，
包括直链、一甲基和二甲基烷烃 ( Hemptinne
et al．，2001; Magro et al．，2007 ) 。尽管同种和异
种的幼虫印记都可能阻止雌性产卵，但雌虫往往

对前者的反应更为明显，并且这种阻碍作用存在

很强的种差异性。例如，对二星瓢虫 Adalia
bipunctata、十星瓢虫 Adalia decempunctata 和七星
瓢虫 Coccinella septempunctata 的比较研究发现，同
种和异种幼虫的印记均会显著地阻碍二星瓢虫和

十星瓢虫产卵，但同种幼虫的印记对七星瓢虫产

卵仅有轻微的阻碍作用，而异种幼虫印记对七星

瓢虫产卵的阻碍作用不明显。对 5 种瓢虫的研究
发现，同种幼虫、蛹和两性成虫的化学信息素存
在均会阻碍雌虫产卵，这种阻碍程度具有显著的

密度依赖性和种特异性 ( Mishra et al．，2012) ; 另
一项研究显示，异种卵、幼虫、蛹和两性成虫的
化学信息素存在也均会阻碍瓢虫 Menochilus
sexmaculatus雌虫的产卵，且抑制程度具有密度依
赖性，活跃阶段比静止阶段的虫态具有更强的产

卵阻碍作用 ( Mishra et al．，2013) 。
除了阻碍产卵外，幼虫化学印记对瓢虫的取

食也具有阻碍作用。例如，七星瓢虫和异色瓢虫
的幼虫均回避在留有同种幼虫化学印记的区域取

食; 七星瓢虫也回避在留有异色瓢虫幼虫化学印

记的区域取食，但异色瓢虫对七星瓢虫的化学印

记没有明显反应 ( Meisner et al．，2011 ) 。另一研
究表明，七星瓢虫和 C. transversalis 的幼虫和雌成
虫留下的化学印记 ( 碳氢化合物) 会影响到其它

幼虫的捕食效率和个体发育 ( Kumar et al．，
2014) 。
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1. 4 化学拟态
虽然化学通讯在很多生物中占主导地位，但

由于化学通讯不易被察觉，由化学刺激引起的拟

态现象往往受到忽视 ( Dettner and Liepert，1994) ，
前期大多数的研究主要集中于视觉拟态 ( Pasteur，
1982) ，
许多昆虫寄宿于其它群居昆虫的巢穴中，因

为这些群居昆虫群体内部常常拥有复杂的通讯系

统，可以识别同巢者并分辨异己，入侵者进化出

一系列适应性机制，以躲避宿主识别。许多入侵
者获得了模仿其宿主物种化学信号的能力。
嗜蚁的节肢动物种类繁多，目前据估算多达

1 万至 10 万种 ( Parker and Grimaldi，2014; von
Beeren et al．，2018 ) ，这里面包括甲虫的很多种
类。甲虫为了适应于蚁巢的生活，其中一种常用
的策略就是化学拟态。金龟科 Myrmecaphodius
excavaticollis的宿主是 Solenopsis和 Iridomyrmex两个
属的蚂蚁，在寄主蚁巢内，M. excavaticollis可以通
过交哺 ( trophallaxis) 的方式直接从工蚁处获得食
物，或者以蚂蚁幼虫、死去的蚂蚁以及蚂蚁的战
利品等为食，并且可以自由活动而不受工蚁的攻

击。M. excavaticollis通过各种和宿主接触的行为获
取其宿主的表皮碳氢化合物，以此达到化学拟态

的目的，其获得的碳氢化合物在离开宿主两周后

会逐渐消失，当接触到新的宿主种类后又会开始

新的化学模拟 ( Vander Meer and Wojcik，1982 ) 。
阎甲 Sternocoelis hispanus和隐翅虫 Chitosa nigrita寄
居于 Aphaenogaster 属蚂蚁巢穴内，两种甲虫均具
有和寄主相同的特定碳氢化合物指纹图谱，但这

些碳氢化合物并非获得性来自宿主，而是甲虫自

身的合成 ( Lenoir et al．，2012 ) 。瓢虫 Diomus
thoracicus 幼 虫 专 性 寄 生 于 蚂 蚁 Wasmannia
auropunctata的巢穴内，取食蚂蚁的幼体，并不会
受到工蚁的攻击，化学分析结果显示，多数种类

的表皮碳氢化合物为瓢虫幼虫和宿主共享

( Vantaux et al．，2010 ) 。隐翅虫科 Tetradonia 属的
种类为多食性，每种隐翅虫可以捕食多种 Eciton属
蚂蚁，而 Ecitomorpha 属及 Ecitophya 属的隐翅虫为
专性寄生，每个种专门寄生于 Eciton 属的一种蚂
蚁。比较研究显示，专性寄生者表皮碳氢化合物
成分和含量更接近于 Eciton属宿主，而兼性寄生的
种类表皮碳氢化合物的相似性和宿主相差较远，

专性寄生甲虫更多采用了化学拟态的整合策略融

入蚁巢 ( von Beeren et al．，2018) 。

大花蚤 Metoecus paradoxus 寄生于胡蜂 Vespula
vulgaris的巢穴内，研究发现，M. paradoxus 与其
宿主 V. vulgaris的表皮碳氢化合物组成相似，而与
另一种近缘的胡蜂 V. germanica 则有明显差异，
M. paradoxus 通过这种化学模拟而不被宿主攻击。
研究者推测，M. paradoxus可能是通过对所取食的
胡蜂幼虫表皮碳氢化合物回收利用的方式达到化

学模拟的目的 ( van Oystaeyen et al．，2015) 。
另一类甲虫寄生于蜚蠊目的白蚁巢穴中，例

如，隐翅虫 Trichopsenius frosti 和宿主北美散白蚁
Reticulitermes flavipes的表皮碳氢化合物在成分组成
和相对含量上均非常相似，同位素示踪实验表明，

隐翅虫 T. frosti可以通过自身合成的方式来模仿宿
主的表皮碳氢化合物 ( Howard et al．，1980 ) 。进
一步对另外 3 种隐翅虫 ( Philotermes howardi、
Trichopensius depressus 和 Xenistusa hexagonalis ) 及
其寄主南方散白蚁 Reticulitermes virginicus 的研究发
现，这 3 种隐翅虫与其白蚁寄主的表皮碳氢化合
物指纹图谱均非常相似，并且至少其中的一个种

( X. hexagonalis) 也是通过自体合成的方式实现化
学拟态 ( Howard et al．，1982) 。
还有一些甲虫寄生于其它种类的甲虫洞穴之

中，例如拟步甲 Eremostibes opacus寄居于另一种拟
步甲 Parastizopus armaticeps 的洞穴之中 ( Hein
et al．，1996) ，二者之间表皮碳氢化合物组成高度
相似，E. opacus 通过对宿主进行化学模仿的方式
以达到防止宿主攻击的目的 ( Geiselhardt et al．，
2006) 。
芫菁 Meloe franciscanus进化出非常奇特的 “性

欺骗”行为。其幼虫为寄生性，在美国加利福尼
亚莫哈韦 Mojave 沙漠地区，寄主为沙丘打洞独居
的回条蜂 Habropoda pallida。M. franciscanus 的幼
虫孵化后在植物茎秆上聚集成簇，可以模拟雌蜂

表皮碳氢化合物成分，从而吸引雄蜂来交配。芫
菁幼虫用特化的足抱握住雄蜂而被带入宿主巢穴，

在蜂巢能取食蜜蜂储备的食物以及蜂幼体，完成

个体发育 ( Hafernik and Saul-Gershenz，2000; Saul-
Gershenz and Millar，2006) 。进一步研究发现，M.
franciscanus在俄勒冈地区的宿主为另一种同属的
蜜蜂 H. miserabilis，由于两个不同地理种群的宿主
( 蜜蜂) 种类不同，M. franciscanus 受到强烈的选
择压力，芫菁幼虫进化出了模拟当地的雌蜂的化

学信号的能力 ( Saul-Gershenz et al．，2018) 。
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1. 5 宿主 /猎物的定位和识别
对于寄生、共生和捕食者而言，昆虫宿主的

表皮碳氢化合物常常被用作定位和识别的信号。
专性寄生的肿腿蜂 Cephalonomia waterstoni 雌虫可
以追踪 0. 0001 当量的扁谷盗 Cryptolestes ferrugineus
幼虫体表化合物，而对非宿主 Cryptolestes pusillus
和 Tribolium castaneum的幼虫体表化合物则无明显
趋性。研究发现，自然留存在滤纸上的化学印记
激发寄生蜂的追踪行为可维持一周的时间，而人

工涂抹在平板玻璃上的化学物质则可以维持大约

2 周 ( Howard and Flinn，1990) 。另一项研究显示，
杂拟谷盗 Tribolium confusum 爬行过后会留下表皮
碳氢化合物印记，这种印记可以存留大约 1 d 的时
间，体外寄生蜂 Holepyris sylvanidis 利用这种印记
来寻找宿主，并最终通过直接接触的方式完成宿

主识别 ( Füerstenau et al．，2017 ) 。螨虫 Grandiella
rugosita 专性共生于龟甲 Acromis sparsa 体表，G.
rugosita不仅对龟甲的体表化学物质具有趋性，还
可以依赖于龟甲的体表化学物质识别宿主和非宿

主 ( Beran et al．，2014 ) 。甲虫的表皮碳氢化合物
还可作为捕食者搜寻猎物的信号，跳甲属 Altica 种
类是捕食性蓝蝽 Zicrona caerulea 最偏好的猎物，
行为实验表明，老鹳草跳甲的表皮碳氢化合物可

以激发蓝蝽的捕食行为，是其搜寻和识别猎物的

关键信号 ( Xue et al．，2018b) 。
在一些类群，表皮碳氢化合物还可以起到化

学防御的作用。例如，二星瓢虫和七星瓢虫卵表
面的碳氢化合物均可以阻碍其幼虫取食同种的卵

( Hemptinne et al．，2000) ; 异色瓢虫在欧洲属于入
侵种，研究发现，异色瓢虫幼虫对欧洲本地物种

Calvia decemguttata卵的取食偏好性明显高于 Calvia
quatuordecimguttata的卵，其原因是二者卵表面的
碳氢化合物成分存在差异，前者表皮碳氢化合物

的多样性明显低于后者，清除卵表面的碳氢化合

物可以显著提高取食率，表明卵表面的碳氢化合

物具有化学防御的功能 ( Ware et al．，2008;
Katsanis et al．，2017) 。拟谷盗 Tribolium brevicornis
蛹表面的碳氢化合物可以阻碍被同种和同属其它

种的捕食，其活性成分主要是二十八烷 ( Alabi
et al．，2011) 。

2 影响甲虫表皮碳氢化合物组成的
因素

2. 1 性别
研究显示，甲虫表皮碳氢化合物存在着性别

差异，这种差异常常表现在成分的相对含量上，

例如在猿叶甲和三种跳甲 Altica ( Geiselhardt
et al．， 2009; Xue et al．， 2016b ) 。而 在 天 牛
Pidonia grallatrix、 Pidonia takechii 和 Xylotrechus
colonus，以及萤火虫 Ellychnia corrusca，雌雄之间
表皮碳氢化合物不但存在相对含量的差异，也存

在成分种类的差异 ( Akino et al．，2001; Ginzel
et al．，2003a; Tanigaki et al．， 2007; Ming and
Lewis 2010) 。
2. 2 发育阶段 /繁殖状态
拟谷盗 Tribolium destructor 幼虫和成虫的表皮

碳氢化合物组成和相对含量均存在差异。成虫中
正庚烷和 3-甲基正庚烷含量最高，幼虫则以正构
烷烃为主，幼虫含有正构烷烃，其中的 C14-C17为

成虫中所不存在的 ( Hebanowska et al．，1990) 。埋
葬甲 Nicrophorus vespilloides的繁殖状态对表皮碳氢
化合物成分的相对含量有影响，和不育幼的个体

相比，繁殖状态的个体具有更高含量的不饱和碳

氢化合物成分 ( Steiger et al．，2007) 。对 3 种跳甲
Altica的研究显示，初羽化和性成熟状态的同性个
体也存在显著的种内差异，这种种内个体的差异

可以一定程度被雄虫作为交配识别的信号上 ( Xue
et al．，2016b) 。和正常阶段相比，滞育阶段的二
星瓢虫 Adalia bipunctata 存在特异性的碳氢化合物
成分 ( Susset et al．，2013) 。
2. 3 食物
多个研究表明，食物对甲虫的表皮碳氢化合

物指纹图谱具有明显影响。寡食性的猿叶甲取食
大白菜和取食西洋菜 ( watercress) 时表皮碳氢化
合物表现出显著差异，并且这种碳氢化合物指纹

图谱 可 随 着 饲 喂 植 物 的 互 换 而 发 生 逆 转

( Geiselhardt et al．，2012 ) ; 进一步的研究发现，
食物内脂肪酸的差异会影响叶甲 P. cochleariae 中
直链和甲基化碳氢化合物的含量 ( Otte et al．，
2014) 。在饲喂不同的食物时，豆象 Acanthoscelides
obtectus 表皮碳氢化合物的指纹图谱表也现出可塑
性 ( Stojkovic＇ et al．，2014) 。两种近缘的专食性跳
甲 ( Altica属) 寄主植物相互隔离，均不取食对方
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的植物，在实验室条件下可实现种间杂交，其杂

交一代可取食两个亲本的寄主植物而完成个体发

育，当杂交一代用两种植物分别饲喂时，其表皮

碳氢化合物表现出显著差异 ( Xue et al．，2016a) 。
在上述情况下，甲虫的基因并未发生改变，

但寄主植物的改变会影响昆虫的交配信号，即表

皮碳氢化合物的成分，产生植食性昆虫的行为隔

离，从而导致植食性昆虫的生殖隔离和物种形成，

这在物种分化的初始阶段可能起到重要作用

( Geiselhardt et al．，2012; Xue et al．，2016a) 。
2. 4 季节 /温度
研究表明，甲虫表皮碳氢化合物的指纹图谱

存在季节性变化。例如，拟步甲 Eleodes armata
( Hadley，1977 ) 和异色瓢虫 ( Durieux et al．，
2013) 表皮碳氢化合物的相对含量存在季节性差
异; 温度对拟步甲 Eremostibes barbatus 表皮碳氢化
合物 的 相 对 含 量 也 具 有 一 定 程 度 的 影 响

( Geiselhardt et al．，2006) 。

3 碳氢化合物生物合成的分子机制

昆虫表皮碳氢化合物的合成场所是位于腹部

的绛色细胞，其合成过程涉及到四步: ( 1 ) 通过
脂肪酸合成酶形成直链饱和、非饱和或者甲基支
链脂肪酸前体; ( 2 ) 通过延长酶将脂肪酸延伸形
成长链脂肪酰辅酶 a; ( 3) 通过脂肪酰基辅酶 a 还
原酶将长链脂肪酰辅酶 a 转化成醛; ( 4) 通过氧
化脱羧反应形成碳氢化合物 ( Blomquist and
Bagnères，2010; Ginzel and Blomquist，2016) 。
目前，关于碳氢化合物生物合成的分子机制

的研究大多基于果蝇 Drosophila melanogaster 和家
蝇 Musca domestica 等模式生物。昆虫碳氢化合物
合成的最后一步受细胞色素 P450 超基因家族成员
的调控 ( Reed et al．，1994) 。细胞色素 P450 的 4G
家族为昆虫所特有，迄今为止已经测序的昆虫基

因组都至少有一个 CYP4G 基因 ( Feyereisen，
2012) 。其中山松大小蠹 Dendroctonus ponderosae 中
存在两个氧化脱羧反应的候选基因，即 CYP4G55
和 CYP4G56。研究表明，脂肪乙酰辅酶 a 还原酶
催化还原脂肪乙酰辅酶 a 生成醇，然后由 CYP4Gs
催化氧化生成醛，再氧化脱羧形成碳氢化合物，

CYP4Gs可将短链的醇和醛转化成碳氢化合物。研
究也证明了 CYP4G 酶具有高保守性，可以催化不
同长度的碳链 ( MacLean et al．，2018 ) 。在另一项

研究中，采用 RNA干扰技术验证了 CYP4G家族中
两个基因 ( TmCYP4G122 和 TmCYP4G123) 在黄粉
虫 Tenebrio molitor 表皮碳氢化合物合成中的催化作
用，发现沉默掉这两个基因中的任意一个或者同

时沉默掉两个基因，在幼虫中或蛹中的表皮碳氢

化合物含量均会显著减少 ( Wang et al．，2019) 。

4 表皮碳氢化合物在化学分类中的
应用

昆虫表皮碳氢化合物组成是昆虫化学分类的

分类特征之一。近年来，昆虫表皮碳氢化合物在
昆虫化学分类中的应用已经取得长足进展 ( Kather
and Martin，2012; 李群臣等，2019) 。
其中一类工作是将表皮碳氢化合物用于争议

和疑难物种的鉴定及分类。例如，两种拟谷盗
Tribolium castaneum和 T. confusum的形态和表皮碳
氢化合物组成均相似，但其碳氢化合物成分相对

含量的差异可以用来区分两个物种 ( Lockey，
1978) ; Sullivan等对墨西哥地区小蠹 Dendroctonus
frontalis 的两种不同形态类型的表皮碳氢化合物进
行定量分析，结果发现不同形态类型的 D. frontalis
是两个独立的物种 ( Sullivan et al．，2012) ; 3 种近
缘跳甲 ( 蓟跳甲、蛇莓跳甲和老鹳草跳甲) 的表
皮碳氢化合物表型在种间和种内 ( 雌雄之间，初

羽化和性成熟个体之间) 均存在差异，但统计分

析结果表明其种间差异显著大于种内差异，该化

学特征可作为近缘物种鉴定和界定的依据 ( Xue
et al．，2016b) 。类似的工作在萤叶甲、天牛和象
甲等类群也有开展 ( Zhang et al．，2014; 王书平
等，2017; Duffy et al．，2018; Chen et al．，2019) 。
另一类工作是将表皮碳氢化合物数据用于揭

示甲虫的亲缘关系。例如，Lockey and Metcalfe
( 1988) 对 22 种拟步甲表皮碳氢化合物的组成和
含量进行分析，并尝试以聚类分析的方法对种间

关系进行了探讨; Page et al． ( 1997 ) 对小蠹 Ips
属 Grandicollis 亚属的 7 个种进行了表皮碳氢化合
物成分的鉴定，并基于系统发育的方法对种间关

系进行了分析，由此对一些疑难种的系统分类地

位提出了见解，发现基于表皮碳氢化合物数据得

到的系统关系与基于形态学等其它方法得出的结

论大致吻合; 近期一项对地中海地区 12 种蜣螂的
分析结果表明，表皮碳氢化合物具有种特异性，

聚类分析结果显示，部分物种自身的所有个体聚
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在一起，聚类分析的结果和基于分子标记的系统

发育结果部分吻合，说明了表皮碳氢化合物在一

定程度上可以作为蜣螂物种分类和亲缘关系推定

的工具 ( Niogret et al．，2019) 。

5 结语与展望

甲虫种类繁多，目前仅有一小部分种类的表

皮碳氢化合物被测定，对表皮碳氢化合物在不同

类群中的功能尚知之甚少。比如，哪些甲虫类群
利用表皮碳氢化合物作为性信息素仍不十分清楚。
由于甲虫表皮碳氢化合物组成成分非常复杂，多

数情况下，行为活性成分测定存在困难，除了部

分重要林木害虫的研究较为透彻外，目前对大多

数种类均不清楚。
对于一些甲虫的类群，表皮碳氢化合物在物

种分化及生殖隔离中发挥重要作用。对于这类以
表皮碳氢化合物作为性信息素的类群而言，碳氢

化合物合成相关的基因可能受到性选择的影响，

而对于不以碳氢化合物为信息素的类群而言，受

到环境选择方面的压力更大，二者可能存在不同

的演化机制，但目前这方面的研究鲜有涉及。鉴
于上述原因，表皮碳氢化合物在昆虫物种界定和

系统发育推断中的应用价值可能因类群而异。
在化学分类方面，由于昆虫表皮碳氢化合物

存在种内变化，如何界定种内变化和种间差异是

一个需要思考的问题; 另外，不同的提取方法和

分析方法，包括不同的溶剂和不同的色谱柱均可

能导致结果的差异，因此不同研究之间的比较难

以进行，怎样建立标准化的提取和分析规范是一

个值得关注的问题。
以甲虫为对象进行表皮碳氢化合物生物合成

机制 /途径的研究还不多见，其主要活性成分差异
的分子机制尚不明了。比如，蛇莓跳甲和老鹳草
跳甲种间存在显著的行为隔离，这个生殖隔离是

由表皮碳氢化合物的种间差异介导的 ( Xue et al．，
2016a) ，那么哪些基因改变或以怎样的方式进行
调控，从而导致二者表皮碳氢化合物指纹图谱的

变化及其相应的选择行为的改变是一个非常值得

探讨的问题。
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