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昆虫变态发育类型与调控机制* 
洪  芳**  宋  赫  安春菊* 

（中国农业大学农学与生物技术学院，北京 100193） 

摘  要  昆虫变态发育使得昆虫成为地球上种类最多、分布最广的动物种群。它特指末龄幼虫化蛹，或者

蛹向成虫的转变过程。根据变态剧烈程度，可将昆虫变态发育简单分为增节变态、表变态、原变态、不完

全变态及全变态 5 种类型。此外，昆虫变态发育是一个极其复杂的生物学过程，受到激素、基因、营养

等多种因素的精密调控。本文简要介绍了昆虫变态发育的类型和分子调控机理方面的研究进展。 
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Introduction to insect metamorphosis 

HONG Fang**  SONG He  AN Chun-Ju*** 

(College of Agriculture and Biotechnology, China Agricultural University, Beijing 100193, China) 

Abstract  Metamorphosis has allowed insects to become the most diverse and widely distributed land organisms. 

Metamorphosis is the biological process through which insect larvae develop into pupae and pupae develop into adults. It is 

divided into five types on the basis of the degree of morphological change that takes place, these types are; anamorphosis, 

epimorphosis, prometamorphosis, and incomplete and complete metamorphosis. Metamorphosis in insects is a complicated 

process that is accurately regulated by various factors, such as hormones, genes and nutrients. This review provides a brief 

description of the types of insect metamorphosis and their molecular regulatory mechanisms. 
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昆虫是地球上种类最多的动物类群，现已发

现并命名的昆虫有 100万种以上，约占整个动物

界已知种的 2/3。昆虫分布极为广泛，几乎遍布

地球上的每个角落，有翅昆虫的出现更是将昆虫

的足迹延伸到了空中。昆虫的这些特点与其多种

多样的变态发育类型密切相关。昆虫的变态特性

是长时间与自然环境协同进化的结果，最终演化

出了我们现在所看见的绚丽多姿、精彩纷呈的昆

虫世界。本文主要就昆虫变态发育的类型和调控

机理做一简单介绍。 

1  什么是昆虫变态？ 

昆虫的一生有长有短，少则一日，多则数年，

但无一例外都要经历一个孵化、发育、死亡的过

程。昆虫在其生命周期中的不同发育时期表现出

不同的形态、结构、功能和生活习性的变化被称

为变态（Metamorphosis）。需要注意的是昆虫的

变态和另外一个生理现象——蜕皮（Ecdysis）不

同。变态一般指末龄幼虫化蛹，或者蛹向成虫的

转变过程（周树堂等，2012b）。而蜕皮特指昆

虫幼虫或成虫阶段发生的脱皮现象，中间无虫态

转变。变态发育对于昆虫来说，具有十分重要的

意义。因为昆虫往往通过变态发育到成虫才获得

飞翔和生殖的能力，从而使昆虫扩大了生活范

围，增强了对环境的适应能力。对昆虫变态发育

的研究，不仅有助于了解昆虫本身复杂的生理变 
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化过程，也有助于理解包括人在内的高等动物的

器官发生和胚胎发育，因此一直是科学研究的前

沿和热点。 

2  昆虫变态类型 

提到昆虫变态，人们最为熟知的就是毛毛虫

化蛹之后破茧成蝶的现象。这只是变态发育类型

中比较剧烈的一种，事实上千姿百态的昆虫界远

不止这一种变态类型。根据变态的不同程度，可

将昆虫变态分为增节变态（Anamorphosis）、表变

态（Epimorphosis）、原变态（Prometamorphosis）、

不完全变态（Incomplete metamorphosis）及全变态

（Complete metamorphosis）5种类型（陈世骧，

1962；彩万志等，2011；周树堂等，2012b）。其

中不完全变态又包括半变态（Hemimetamorphosis）、

渐变态（ Paurometamorphosis）和过渐变态

（Hyperpaurometamorphosis）3种类型。下面将

对每一种变态类型的主要特点进行简单描述。 

增节变态是最原始的昆虫变态类型，其主要

特点是昆虫从幼期发育至成虫期的过程中只是

腹部体节数逐渐增加，其余均保持不变（彩万志

等，2011）。目前只在低等无翅的原尾目昆虫中

观察到这种变态类型。中国原尾目昆虫是著名昆

虫学家杨集昆先生于 1956 年在陕西省华山最先

发现的，打破了“中国无原尾虫”的结论，震动

了整个昆虫学界（周尧和杨集昆，1964）。 

表变态的特点是从卵孵化出的幼虫与成虫

形态基本相同，只是在生长发育过程中个体增

大、性器官逐渐成熟，并且成虫期会继续蜕皮（杨

红珍，2008）。因为整个变态发育过程中昆虫的

生物学特性没有变化，所以有时又被称为无变

态。无翅昆虫中除了原尾目昆虫外，弹尾目、双

尾目 蛃、石 目、缨尾目昆虫都采用了这种变态方

式（彩万志等，2011）。例如蛀食书籍字画的书

虫（也称为衣鱼或蠹）一生可经历大约 8次蜕皮，

但是幼虫和成虫生活习性完全相同，一直躲在温

湿黑暗的地方以书籍或丝绸为食。 

原变态是有翅昆虫最原始的变态类型，仅见

于素有“朝生暮死”之称的蜉蝣目昆虫。其主要

特点是从幼虫转变为成虫需经过一个短暂的亚

成虫阶段，亚成虫外形与成虫相似，已达到性成

熟也具备了飞翔的能力，但是体色较浅，多呈静

止状态。亚成虫再经过一次蜕皮就会变成成虫

（杨红珍，2008）。 

以上 3种变态类型是较为少见的变态方式，

而以下不全变态和全变态两种类型则是现存昆

虫中较为普遍的变态方式（贾凤龙和张群玲，

1999）。大体来说，不全变态昆虫的发育只经历

卵、幼虫、成虫三个阶段，翅在幼体的体外发育；

而全变态昆虫的一生则经历卵、幼虫、蛹、成虫

四个阶段，翅在幼虫的体内发育。 

不全变态又可细分为半变态、渐变态和过渐

变态三个亚型。半变态昆虫的幼虫（常称为稚虫）

水生，成虫陆生。稚虫与成虫在体型、取食器官、

呼吸器官、运动器官等方面都有所不同，稚虫适

于水中生活的一些构造在发育成成虫后就完全

消失了（许再福，2009）。例如蜻蜓的稚虫（俗

称水虿）潜伏在溪池水库的泥底或残枝败叶下，

靠腹部内的直肠鳃来呼吸。但到末龄稚虫时，就

不能在水中呼吸了，且胸部出现明显的翅芽。最

终胸部膨胀、腹部变细变为蜻蜓成虫，在陆地和

水面上自由飞翔。渐变态昆虫的幼虫与成虫在形

态和生活习性等方面都相似，但幼虫（常称为若

虫）与成虫相比，翅发育不完全，生殖器官也不

成熟。典型代表昆虫包括蝗虫、螳螂、蟑螂、蚜

虫、蝉等（彩万志等，2011）。如图 1所示，东

亚飞蝗 Locusta migratoria manilensis一生不同时

期外观都比较相似。刚由卵孵化出的若虫还没有

翅，能够跳跃，叫做“跳蝻”。然后逐渐长大，

当受到外骨骼的限制不能再长大时，就蜕皮脱掉

原来的外骨胳。这样蜕皮 5次后，就变成了能飞

的蝗虫成虫。整个过程中除了个体变大以外，若

虫与成虫的形态结构和生活习性方面都基本相

似。过渐变态的过程比渐变态更为复杂，其特点

是幼虫（常称为若虫）与成虫均为陆生，形态相

似，但末龄若虫变为成虫前要经历一个不食且基

本不动的时期，有些类似全变态昆虫的蛹期，故

有时又称为伪蛹（许再福，2009）。但是过渐变

态只能被当作是不完全变态向全变态演化的过

渡，并不能算作是全变态，因为过渐变态昆虫的 
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图 1  不完全变态昆虫的生活史简图（以东亚飞蝗为例，图片来自中国农业大学张龙教授） 
Fig. 1  Sketch of life history of insects with incomplete metamorphosis (Locusta migratoria manilensis was taken for 

example. The photos were from Professor Zhang Long China Agriculture University) 

 
若虫翅着生在体外，肉眼可见，而全变态昆虫的

幼虫翅芽在体内发育，表面是看不见的。这一变

态类型常见于蓟马、粉虱和雄性蚧壳虫等。 

全变态类型是进化最完全的变态类型，也是

人们最为熟悉的一种变态类型，85%以上的昆虫

都是全变态昆虫（彩万志等，2011）。全变态昆

虫的幼虫在外形、器官、习性等方面都与成虫有

很大的差别，尤其是幼虫期无可见翅而成虫期有

姿态曼妙的翅。全变态昆虫特有的蛹期是幼虫转

变为有飞翔和交配能力的成虫的过渡虫态，虽然

表面看起来静止不动，实则里面正进行着剧烈的

变化，为即将羽化为成虫进行着各种组织器官的

分化（许再福， 2009）。如图 2所示，黑脉金斑

蝶 Danaus plexippus（俗称帝王蝶）从卵里孵化

出来以后就大量取食植物并定期蜕皮。当成长到

某一时期就会停止取食，转而寻找一个合适的地

方吐丝并固定身体成为蛹。帝王蝶的蛹是头下尾

上地悬掉着，附肢和翅紧贴在蛹体内部不能活

动。但是蛹内其实正急剧地进行着幼虫组织解离

和成虫组织发生，直至成虫发育成熟从蛹中羽化

而出。待翅完全舒展开后，就变成美丽的蝴蝶，

成为自然界中“会飞的花朵”了。此外，全变态

类型中还有一个更为复杂特殊的类型——复变

态，这类昆虫不仅幼虫和成虫之间存在明显差

异，而且幼虫各龄期之间的生活方式和身体形态

都不尽相同。可入药的芫菁是复变态类型的典型

代表。芫菁仅幼虫就有 3种截然不同的形式，幼

龄初期为行动活泼的步甲型幼虫，四处搜寻蝗卵

寄生；进入蝗卵后则变为行动迟缓的蛴螬型幼

虫；然后又进入土中变为体壁坚硬的伪蛹型幼 
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图 2  完全变态昆虫的生活史简图（以黑脉金斑蝶为例，图片来自弗罗里达大学的 Andrei Sourakov 博士） 
Fig. 2  Sketch of life history of insects with complete metamorphosis (Danaus plexippus was taken for example.  

The photos were from Dr. Andrei Sourakov, Florida Museum of Natural History) 

 
虫；最后化蛹并羽化为成虫（彩万志等，2011）。 

以上只是针对昆虫每一种变态类型的主要

特点作了简单的描述，其实昆虫世界家族庞大，

种类繁多，具体到某一种变态类型，也会因为不

同种昆虫而在细节上表现出区别，这也正是昆虫

变态类型的复杂和迷人之处。 

3  昆虫变态的分子水平调控机理 

如上所述，昆虫的变态类型多种多样，但无

一例外都经历着旧器官的消亡和新器官的重建，

蕴含着非常复杂的生物学过程。人们在感叹其神

奇的同时，也一直试图探索其中的奥妙。随着现

代生物学的快速发展，昆虫变态发育的内部调控 

机理正逐渐被揭示。越来越多的证据表明，昆虫

变态受到多种激素、基因、营养和能量等的共同

调控。调控昆虫变态最主要的激素包括促前胸腺

激素（Prothoracicotropic hormone，PTTH）、蜕

皮激素（Ecdysone）和保幼激素（Juveni le 

hormone，JH）（Truman and Riddiford，1999；

Dubrovsky, 2005；Jindra et al.，2013）。促前胸

腺激素的主要作用是启动蜕皮激素的合成及分

泌（李毅平和龚和，1998）；蜕皮激素诱导昆虫

的蜕皮和变态（Truman and Riddiford，2002）；

保幼激素则阻止蜕皮激素引起的变态，使幼虫蜕

皮后仍维持幼虫状态（Truman and Riddiford，

2007；Jindra et al，2013；）。保幼激素和蜕皮 
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激素作用于昆虫的许多生理过程，例如变态、生

殖、食物消化等等（Wyatt and Davey，1996；Liu 

et al.，2009）。其中对于昆虫变态发育的调控，

是由保幼激素和蜕皮激素相互协同完成的（赵小

凡，2010；Jindra et al.，2013）。如图 3所示，

当昆虫体内保幼激素水平较高时，昆虫只会从上

一个龄期的幼虫向下一个龄期的幼虫发育，而不

会进入下一个虫态；只有体内保幼激素水平下降

同时蜕皮激素水平增高的情况下，才会出现全变

态昆虫的幼虫发育为蛹，或者不全变态昆虫的幼

虫发育为成虫（Truman and Riddiford，1999）。 

保幼激素和蜕皮激素的作用如此重要，在昆

虫体内的含量轻微改变就能引起巨大的变化，所

以它们的合成必然要受到精密的调节。保幼激素 

 

 
 

图 3  保幼激素和蜕皮激素在昆虫变态前后的滴度变化（引自 Truman and Riddiford，1999，并稍作改动） 
Fig. 3  Titer change of juvenile hormone and ecdysone before and after insect metamorphosis (incited from Truman 

and Riddiford, 1999, with some changes) 
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在昆虫脑后的咽侧体中合成，再释放到血淋巴，

然后通过其结合蛋白运输到靶组织发挥作用

（Truman and Riddiford，2007）。而蜕皮激素受

促前胸腺激素调控在昆虫前胸腺中合成，同样分

泌到血淋巴中并经血液运送到各个靶组织

（Gilbert et al，2002）。保幼激素和蜕皮激素到

达靶组织后不能独自发挥作用，需要和各自特异

的受体结合。这些位于细胞核内的受体携带着激

素与应答基因上游的激素反应元件结合，从而启

动或关闭靶标基因的表达。鉴定保幼激素和蜕皮

激素的细胞核受体及功能是研究昆虫变态分子

机制的重点之一。目前，蜕皮激素的受体被公认

为是一个由非共价键连接起来的蜕皮激素受体

（ Ecdysone receptor， EcR）和超气门蛋白

（ Ultraspiracle， USP）组成的异源二聚体

（EcR/USP）（Riddiford et al，2000；李康等，

2011）。大量研究表明 Met（Methoprene-tolerant）

是保幼激素的核受体，但是保幼激素是否还存在

除 Met 以外的其它受体尚需进一步的研究证明

（Wilson and Ashok，1998；Riddiford，2012）。

保幼激素与 Met蛋白结合后再与 Taiman结合形

成复合物，调控靶基因如 Krüppel homolog 1

（kr-h1）的表达，进而引起下游基因如 broad等

基因的表达，而 broad编码的蛋白是启动昆虫变

态的关键转录因子（Zhou and Riddiford，2002）。

这样，保幼激素和蜕皮激素通过各自特异的受体

和信号通路调控着昆虫的变态发育。另一方面，

它们也能通过一些共同的转录因子或激活因子

等互作。例如，共激活因子 Taiman与 Met结合

形成的异源二聚体是保幼激素的功能受体，同时

Taiman也与 EcR/USP 结合构成蜕皮激素功能受

体的复合体。最终根据昆虫体内保幼激素和蜕皮

激素的综合滴度，决定昆虫是进行变态还是仅仅

只是发生蜕皮现象（周树堂等，2012a）。 

保幼激素和蜕皮激素相互协同作用，调控着

昆虫一生从幼虫到成虫的变态发育。而仅就幼虫

期的蜕皮活动本身而言，还受着羽化激素

（Eclosion hormone，EH）和蜕皮触发激素

（Ecdysis-triggering hormone，ETH）的调控。许

可等（2001）在蜕皮前期，血淋巴中的蜕皮激素

促进气门腺 Inka 细胞合成蜕皮触发激素，但同

时也抑制蜕皮触发激素的分泌。只有血淋巴中的

蜕皮激素滴度下降，脑神经分泌细胞产生的羽化

激素开始促进蜕皮触发激素的分泌。因此，蜕皮

激素对蜕皮触发激素具有双重调控作用。分泌出

的蜕皮触发激素最终与神经细胞产生的蜕皮触

发激素受体结合，产生一些可调节肌肉收缩的神

经肽。这些神经肽再通过控制身体各部分的蠕动

最终启动昆虫的蜕皮行为（郭恩恩等，2008）。

蜕皮后期，鞣化激素（Bursicon）促进新生表皮

的硬化和褐化，最终完成整个蜕皮过程。 

此外，昆虫变态发育还受到 microRNA，营

养和能量以及相关基因级联表达过程的调控

（Lucas and Raikhel，2013；曾保娟和冯启理，

2014）。无论是幼虫的蜕皮期还是幼虫-蛹或蛹-

成虫的变态期，昆虫均暂时停止取食，不能从外

界环境获得营养。所以昆虫必须动用体内的营养

和能量来维持本身的生存，并实现变态过程中必

须的形态结构变化和重建。因此，营养和能量供

应也会调控昆虫的变态发育。但是，目前这方面

的研究还较少，存在着许多未知的问题。 

4  研究昆虫变态的意义及应用 

昆虫能成为地球上种类最多、个体数量最

大、生活方式最多样、生存策略最奇特的一大类

生物，是多种原因共同作用的结果，而昆虫复杂

多变的变态类型无疑也是一个重要原因。有翅昆

虫的出现至少有 4亿年以上的历史，无翅昆虫甚

至更早，而人类出现不过 100多万年，对昆虫变

态及各类型进化的研究可为我们在系统演化等

方面的研究提供很多材料和模型。其次，全变态

昆虫的一生中，幼虫旧的组织器官需要退化消

失，成虫新的组织器官需要重建形成，在该过程

中什么信号引起了凋亡，又是什么因素触发了生

长和分化？深入了解该过程涉及的分子机理可

以为研究高等动物干细胞分化和组织器官的形

成方面提供线索。另外，根据昆虫化蛹时“不吃

少动”的特点，结合昆虫变态发育的调控机理，

已经发展出一些控制害虫的新方法。例如，将蜕

皮激素和保幼激素及其类似物作为生长调节剂
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类杀虫剂来防治害虫。相较于传统杀虫剂而言，

这种杀虫剂生物活性更高、选择性更强，对人畜

更安全、残毒更小。 

尽管目前对昆虫变态发育的类型和调控机

制有了深入的研究，但是尚有很多问题缺乏定

论。例如变态发育类型方面，原变态类、不全变

态类与完全变态类昆虫之间是如何进化的？它

们又分别起源哪种变态方式？这些都有待于进

一步研究。此外，对调控昆虫变态发育分子机制

的解读方面也存在很多谜团。例如，Met是否的

确是保幼激素的受体？如果是，是否存在其他的

保幼激素受体？保幼激素与蜕皮激素在昆虫变

态发育过程中是如何受到精确调节的？除了激

素外，包括 microRNA在内的其他因素又是如何

与激素一起协同调节昆虫变态发育的过程？总

之，对昆虫变态发育的研究，不仅具有重要的科

学意义，还具有重要的应用意义。随着人类对其

更深入的探索，更多关于昆虫变态发育的未知领

域将会被认识，所获得的知识也将更好地为人类

服务。 
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枸杞木虱 Poratrioza sinica Yang et Li 若虫 
 
枸杞木虱隶属于半翅目 Hemiptera木虱科 Psyllidae，是危害枸杞的重要害虫，以成虫、若虫刺吸

叶片组织，吸食汁液导致致叶片枯黄、树势衰弱、果实发育不良、品质下降。枸杞木虱初孵若虫黄

色，背上具大型褐斑 2对，具红色眼点，体缘具白缨毛。 
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