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摘 要 生物荧光是活体生物自身可以发光的有趣生命现象。具有这一现象的生物存在于生物四界

中，但目前关于这一现象的研究报道主要来自于昆虫，尤其是以萤火虫为代表的发光甲虫的研究。文章

对发光甲虫的分类地位、生物荧光发生的原理、发光器官的类型、闪光的“开关”机制、生物荧光的生物学

意义及其相关行为学研究进展等进行了详细介绍。此外，还简要提及了荧光生物及其荧光酶的应用。

这对了解及探讨生物荧光现象、加强对中国的发光甲虫及其它发光生物的研究及保护利用具有一定的

借鉴作用。
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生物荧光（L6=>-:62.?@.2@.）是自然界活体

生物自身发光的现象，具有这一现象的生物称

作发光生物。发光生物在生物四界即原生生物

界 I=2.B1、真菌界 J-276、植物界 K>12A1. 和动物

界 326:1>61 的 !! 个门中发现［!］。动物界最大

的门———节肢动物门 3BADB=C=G1 就是这 !! 个门

之一。发 光 节 肢 动 物 主 要 分 布 在 海 蜘 蛛 纲

KN@2=7=26G1 或 K12A=C=G1、真甲壳纲 S-@B-?A1@.1、
倍足纲 U6C>=C=G1、多足纲 8D6>=C=G1、及昆虫纲

+2?.@A1 中［"］。

发光昆虫分布于弹尾目 8=>>.:L=>1、同翅目

V=:=CA.B1、 双 翅 目 U6CA.B1 和 鞘 翅 目

8=>.=CA.B1［! W ’］。这些类群在长期进化过程中演

化出特殊的身体构造———发光器官（CD=A=7.26@
=B712? 或 >-:62=-? =B712?）。发光器官或在雌雄

两性均有，或仅发生在雌虫或不成熟的形态（幼

虫或蛹期），分布于从头部到腹部的任何部位。

尽管如此，发光昆虫主要集中在鞘翅目，通常将

这些发光鞘翅目昆虫统称为发光甲虫（>-:62=-?
L..A>.?）。
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对生物荧光现象及发光类群的研究，一直

是科学家们关注的焦点。但遍观发光生物，很

多结果均来自以发光甲虫，尤其是萤火虫为模

式的研究。为了加强对发光甲虫的保护和利

用，更好地了解生物荧光现象，本文对发光甲虫

及其生物荧光研究进展进行了概述。

! 发光甲虫概述

发 光 甲 虫 主 要 分 布 在 叩 甲 总 科

!"#$%&’()%#［*］ 的 萤 科 +#,-.&()#%、雌 光 萤 科

/0#1’-0$0#",()#%、光萤科 20%31’)()#% 和叩头虫

科 !"#$%&()#%［4］。也有分布在叩甲总科稚萤科

5&("()#% 的报道［6，7］，但其发光类群现已移至萤

科、雌 光 萤 科 或 光 萤 科［*］。此 外 隐 翅 虫 总 科

8$#-0."(3’()%# 的隐翅虫科 8$#-0."(3()#% 也有发

光种类［9］。

萤科昆虫，俗称萤火虫（ :(&%:".）（狭义），是

最常见的发光甲虫，其幼虫均可发光，而成虫则

包括发光和不发光种。雌光萤科因发光虫态限

于雌成虫及幼虫而得名，其在外部形态及发光

行为等方面都与萤科很相似，且在分类上也有

人认为是萤科的一亚科［;，<］，故广义的萤火虫应

包括雌光萤科。本文即指广义萤火虫（萤科和

雌光萤科）。萤火虫的发光器官在腹部腹面，雄

性通常 6 节，雌性通常 = 节。发光波长 4>; ?
4;6 3,。萤科已知 6 @@@ 多种，分布于南极洲外

的各大洲；而雌光萤科已知 >@ 多种，分布于亚

洲。

光萤科的发光虫态也限于雌成虫和幼虫，

但其发光器官分布与萤火虫不同，常呈胸节和

腹节背面后侧缘点状（A-’$B"(C%）结构或体节背

面的发光带（"D,(3’DA E#3)A）。点状发光器官发

光时如同夜间行驶的火车窗口，因此，常称光萤

科为“/#("&’#)BF’&,A”［=@］。发光波长 4>7 ? 76>
3,。雄成虫为典型甲虫，具有羽状触角用以感

受雌性激素，无发光器。此科仅发现于美洲［*］。

叩头虫科是常见甲虫，因其被捉住时不停

地叩头，故称叩头虫（G"(GC E%%$"%A）。但发光种

类仅限于 2.&’-0’&(3#% 亚科的 > 属即分布于热

带和亚热带美洲的 !"#$%&$#’(、新赫布里底群岛

和 斐 济 群 岛 的 !&$)$%&$#’( 及 智 利 的

*+,%"-$./0’(［6］。发光叩头虫的发光器官有两

类，最显著一类位于前胸背板后侧角的卵圆型

点状发光器官，发淡绿色光；另一类位于第 = 腹

节的心型发光器官，仅在飞行或鞘翅展开时可

见，发橙色光。两类光的波长 4>* ? 4<6 3,。前

胸背板的发光器官发光时如同汽车的 6 个前

灯，故发光叩头虫也称作“#D$’,’E("% ED1A”［6，==］。

隐翅虫科也是常见甲虫，但发光种类仅报

道 = 种［9］。发光波长 46@ ? 47; 3,。

" 生物荧光发生的原理

生物荧光是自然界的奇特现象，是生物体

发光器官内一系列化学反应结果，即在 HI2、

J16 K 、氧气（L6）和荧光酶（"DG(:%&#A%）存在时，底

物荧光素（"DG(:%&(3）转变成中间产物腺苷酸荧

光素（#)%3.""DG(:%&(3），中间产物进而被氧化成氧

化荧光素（#)%3."’M."DG(:%&(3），同时产生生物荧

光［4］。

荧光酶从功能上讲是氧化酶。尽管已知生

物的荧光反应都需要 L6 和过氧化中间产物，自

然界的荧光酶却是一组不相关的酶［6，=6，=>］。不

过，发光甲虫的荧光酶是分子量大约 7@ C5 的

蛋白单体［=*，=4］，由荧光酶基因（ "DG(:%&#A% 1%3%）

编码。目前已有 =@ 多种发光甲虫的荧光酶基

因被克隆与测序［=7 ? >6］。几种荧光酶基因的结

构与功能已有详细报道［>> ? >4］。发光甲虫的荧

光 素 是 苯 并 噻 唑 复 合 物（ N%3O’$0(#O’"%
G’,-’D3)）［=4］，有关的研究见 5#. 等［>7］。

# 发光甲虫的发光器官类型

昆虫发光器官通常位于体表表皮层下。除

双翅目 H&#G03’G#,-# 的发光器官起源于马氏小

管外，昆虫发光器官主要起源于脂肪体［>9］。

根据对萤 科 等 研 究 及 前 人 工 作 的 总 结，

NDGC 将发光甲虫发光器官归为 7 类［6］：P 型：仅

在光 萤 科，由 大 量 松 散 独 立 的 大 型 细 胞 如

L%3’G.$%A 构 成，无 专 门 的 气 管 或 神 经 供 应

（ $&#G0%#" ’& 3%&Q% AD--".）；! 型：以 光 萤 科

!&#1.$)&#1.、萤 科 2+,%$#&13+ (%-/0414’-+ 及
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!"#$%&% ’()#*+$,((& 幼 虫 为 代 表，该 型 是

“!"#$%&’()# *%"+",&-./ /&##0”的紧密结合体，有气

管供应但无反射层（(&1#&/+"( #)$&(）和气管终端

细胞（ +()/%&)# &-’ /&##0）；!型：类似"型，但有

反射 层，该 型 在 !"+-$*&% .(//%0)1#/&2# 幼 虫、

3$2&+)# 2*$2&#-# 和 !0*+2+()&# *$4#、 5&."+-$%
6+/-#/$% 成虫和 3#6.0*&% /+2-&)$2# 雌虫等萤科

昆虫中。叩头虫胸、腹部发光器官也属此型。

余下 2 型（#、$和%型）都具有气管终端细胞，

存在于萤科。#型：气管终止于发光层表面

（03(1)/& "1 +%& *%"+",&-./ #)$&(）的气管终端细胞，

而微气管进入发光层，该型存在于 !"+-$*&% 一

些种；4 型：存在于日本的 3$2&+)# .#*1$ 和 3 5
1&-&2+)))&%，气管主干向光细胞分支，气管终端细

胞在光细胞中分散分布；%型：普遍存在于北美

!"+-&/$% 和 !"+-$*&% 及 3$2&+)# .#*1$)# 和 3 5
&-#)&2#，特点是大而垂直的气管主干穿透反射层

和光细胞层。

尽管不同类型的发光器官构成有所不同，

其最基本的组分都为光细胞（*%"+"/$+&0），而荧

光反应便在光细胞内一个富含荧光素的细胞器

即过氧物酶体（*&("6.0"7&0）中完成。

! 闪光（1#)0%）的“开关”机制

关于生物荧光“开关”机制，一直都是科学

家们探寻的问题。早在 89:; 年 <=(0+&( 就发现

萤火虫在有氧气（>;）时可发光，而在氢气（?;）

或二氧化碳（@>;）环境中荧光则熄灭［;］。基于

>; 在荧光反应不可缺少，有人提出了“氧气控

制理论”。随着研究深入，研究者们都认为发光

由神经控制（即“神经控制理论”），但不确定神

经是 终 止 于 光 细 胞 还 是 气 管 终 端 细 胞 或 两

者［;］。之后，A7.+% 提出控制发光器官的神经元

不直接终止于光细胞而是突触结合在气管细胞

上［2:］。而随后的研究又发现神经活动释放的

神经递质巴胺（>/+"*)7.-&）引起荧光反应［2:］。

神经递质引发荧光反应，但神经终止于气

管细胞而非光细胞，而在气管终端细胞与光细

胞内过氧化物酶体间仍有约 89&7 的距离［2:］，

那在神经递质释放与光反应之间的信号通路又

如何完成？B(.77&( 指出在巴胺的释放与光反

应之间的信号通路是由一氧化氮（C>）完成，C>
的合成是萤火虫发光的重要控制要素［2:］。他

认为巴胺可激活一氧化氮合成酶（C>A），从而

合成 C>，C> 可穿越气管终端细胞与光细胞内

过氧化物酶体间的距离，暂时抑制光细胞线粒

体的呼吸作用，因此增加过氧化物酶体中 >; 浓

度，>; 浓度增加直接引发荧光反应。B(.77&(
的研究结果将“氧气控制理论”和“神经控制理

论”有机结合起来。但对神经递质如何激活

C>A 等问题，仍待进一步研究。作者将这个过

程总结如图 8。

图 " 闪光的“开关”机制

# 生物荧光的生物学意义

生物荧光的生物学意义主要是异性间求偶

与交配信号、捕食信号和防御信号［29，2D，EF］。对

发光行为的研究主要围绕这 2 方面开展，下面

逐一介绍。

#$" 信息交流体系与交配行为

闪 光 最 重 要 功 能 是 性 交 流（ 0&63)#
/"773-./)+."-），即求偶与交配。尽管很早以前

的昆虫学家就提及了萤火虫通信系统［2］，对通

信系统进行比较系统研究的是美国的 G#"$’ 和

日本的 >%H)。
G#"$’ 在通过对北美萤科的 G)7*$(.-)& 和

!%"+3(.-)& 的种类进行研究，将交流体系分为 ;
类［2］：信号体系’（0$0+&7’）：雌性常静止或不

动，并发出种特异性信号吸引雄性，如 3#6.0*&%
/+2-&)$2#；信号体系"（0$0+&7 "）：雄性常在飞
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行时发出种特异性信号，而雌性也以种特异性

信号 应 答（ !"#$%&#"）于 雄 性 并 将 其 吸 引，如

!"#$%&’(，!"#$’)%(，*(+’(#,- 和 !.&-/$#,0)-。不

过，也有一些信号体系表现!和"之间的过渡

模式（ 如 +"-%(’( &0$’/%1-$- ）或 组 合 模 式（ 如

!$0&#+$.2）。

’(%)* 及其之前的研究者主要对研究发光

种类的交流体系。但并非所有萤科种类都发

光。+,-. 研究了日本 /0 种萤火虫（包括日行

性，夜行性及黄昏性种）的交流体系，将其分为

0类［/1 2 /3］：（1）45 体系（45 #)#6"7）：以 3#$-&’-
+-&4%1- 为代表，雌性在一定时间延迟（*"(.)）后

应答于雄性，相当于 ’(%)* 的体系"。（8）’’ 体

系（’’ #)#6"7）：以 5%/’#1- 1-$0&-1’( 为代表，雄性

被雌性的光信号吸引，然后发生交配。（3）’9
体系（’9 #)#6"7）：以 5%/’#1- /&%/’-$- 为代表，雄

性发出不同的闪光模式（ :(.#, $.66"!&），并展示

行 走 荧 光（ ;.(<=&>?(@7=&"#A=&>）、静 止 信 号

（ #"*"&6.!) #=>&.(=&>）、追 赶（ A,.#=&>）、攀 爬

（7%@&6=&>）和交配（A%$@(.6=&>）等过程。（/）5B
体系（5B #)#6"7）：以 !.&#/#01’- &%6- 为代表，雄

性被雌性的持续光信号吸引，交配行为由雌性

激素引发，相当于 ’(%)* 的体系!。（C）9B 体系

（9B #)#6"7）：以 7.+"#)#/0&%( &%6’/#11’( 为 代 表，

雄、雌性均昼行性，当雄性接近雌性时，交配行

为由雌性激素引发，微弱荧光可能作为交配的

辅助信号。（0）’D 体系（’D #)#6"7）：以 5%/’8’)-
9’+1-:’-$- 为代表，该体系与 9B 体系很相似，但

无光信号参与。

’(%)* 和 +,-. 建立了萤火虫发光与交配行

为研究的基本框架，但研究热点主要集中在

!$0&#+$.2 和 5%/’#1-。尤其是 !$0&#+$.2，其同步闪

烁行为（6," #)&A,!%&%@# :(.#,=&> -",.E=%!）很早就

引起西方学者关注，仍是当前行为学研究热点。

’(%)* 探讨了同步闪光行为及其意义，并提出了

下述交配流程模型［//］：（1）雄、雌性被适中的种

特异性闪烁节律吸引而聚集到已停息了许多同

种个体的树上；（8）停息在树上的雄性探测到合

适的雌性荧光光谱，并改变自身的行为以显示

其在所栖树上的位置；（3）飞行中的雄、雌性探

测到同步闪烁节律以外的信号；（/）雌性停下来

观察特定的雄性或是雄性停下来且与附近的雄

性同步闪烁，通过同步性增加获得雌性的机会；

（C）雄性和雌性个体进入集群（#;.!7）后，其它

行为使它们进一步靠近；（0）交配最后阶段，将

发生交流频道（A%77@&=A.6=E" A,.&&"(）的变化。

+,-. 认为同步闪光是保持高种群密度的信号，

是交配选择的一种有效行为［/C］。荧光可吸引

同种个体聚集到一起，因而间接增加交配机

会［3F］。同 步 闪 烁 行 为 最 初 是 发 现 于 南 亚 的

!$0&#+$.2，最 近 也 发 现 于 北 美 的 !"#$%&’(
6&#)$-1’(［/0］。

不同种具有不同交配体系，但对同一交配

体系的种类，闪光模式在种间或同种不同性别

或群体也有不同［3G］。+,-. 发现 5%/’#1- /&%/’-$-
不同 地 理 种 群 闪 光 模 式 不 同［/G］。 !"#$’)%(
/#)(’,’1’( 雌性更愿意选择雄性群体中高闪烁率

（:(.#, !.6"）个体，闪烁的雄性个体将赢得成功的

交 配，因 此，雄 性 的 强 烈 荧 光 展 示（ H,"
#$"A6.A@(.! -=%(@7=&"#A"&6 *=#$(.)#）是性选择压力

下的一种广告信号［/F］。

!"# 生物荧光与捕食行为

多数萤火虫成虫不取食或仅食花粉及露水

等，而 !"#$%&’( 雌成虫例外，它们为捕食性，可

通过模仿异种萤火虫如 !"#$’)%( 雌性闪光———

应答（:(.#,?!"#$%&#"#）来吸引后者雄性并将其吃

掉，这 种 行 为 称 为 侵 略 式 模 仿（ .>>!"##=E"
7=7=A!)），具 有 这 种 行 为 的 雌 性 称 为“I"77"#
:.6.("#”［/J 2 C1］。这是萤火虫行为学研究的另一

热点。侵略式模仿可能使 !"#$%&’( 雌性获得补

充营养从而极大增加产卵量［C8］；此外，!"#$%&’(
雌 性 还 可 从 !"#$’)%( 获 得 一 种 称 作

“’@A=-@:.>=&#”的 防 御 性 物 质，该 物 质 存 在 于

!"#$’)%( 但 在 !"#$%&’( 中 缺 乏［C3］。 捕 食 了

!"#$’)%( 后的 !"#$%&’( 雌性还可将“’@A=-@:.>=&#”
传给卵，因而减少了卵被捕食［C/，CC］。

侵略式模仿很可能是西半球萤火虫发光行

为进化的一个重要的选择压力［C8］。在 !"#$%&’(
雌性的捕食压力下，其猎物如 !"#$’)%( 的信号

系统发生进化，同时也导致了同种即 !"#$%&’(
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雄性信号系统的平行进化，这种行为模仿复合

体（!"#$%&’ "( )&*+,-".+% #-#-!.-&/）在动物界绝无

仅有［01］。这也令分类学家很沮丧，因为他们长

期以 来 利 用 闪 光 模 式 去 区 分 其 它 属 的 姐 妹

种［02］。本文作者将这种复合体总结如图 3。

图 ! !"#$%&’( 侵略式模仿复合体

"#$ 生物荧光与防御行为

对成虫来说，生物荧光也可作为群体的防

御信号。如被蜘蛛网粘住或被捕捉时，它们会

发出 沮 丧 信 号（4-/5.&// /-67+%）来 警 告 其 它 个

体［82］。但对幼虫来说，生物荧光主要是一种防

御信号，证据来自萤火虫幼虫栖息地的蟾蜍对

萤火虫的厌食性［9:］。

% 荧光生物及荧光酶的应用

由于生物荧光在物种的性交流中的重要作

用，荧光生物本身就成了研究性选择与物种形

成（ /&’;+% /&%&!5-"7 +74 /$&!-+5-"7）的 模 式 生

物［8，9<，99，0=］。萤火虫因其美丽的生物荧光可作

观赏昆虫［0>，1:］。萤火虫等发光甲虫多生活在热

带与亚热带地区的森林、河流及小溪边，对环境

变化非常敏感，因此，它的分布与种群变化可作

为生态环境变化的一项重要指标［1:］。

生物荧光是冷光，对生物体无损害且可用

光度计（ %;#-7"#&5&.）直接检测。因此，生物荧

光作为重要的实验工具正被很多领域开发和利

用。根据荧光反应对 ?@A 的依赖性，荧光酶已

成为测量、分析 ?@A 的有效工具［<0，82，1<，13］。荧

光酶基因以易检测、敏感及对人体无毒等优点

在医学研究或诊断、分子生物学研究中作为报

告基因（.&$".5&. 6&7&）［<0，82，18］。

致谢 中国科学院动物所杨星科研究员提供了

部分资料，日本大阪产业技术综合研究所近江

谷克裕教授和横须贺市自然博物馆大场信义教

授提供了部分资料且进行了很多交流，作者表
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