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自然界中部分动物具有成球行为（Conglobation），可在遇到危险时将身体卷曲成球，如犰狳、
穿山甲、刺猬、球马陆、球鼠妇等。这些动物均是依赖多个体节的卷曲形成紧密球形，保护身体
腹面、足等脆弱部位。昆虫的身体躯干只有头胸腹三个体节，因而具有成球行为的昆虫通常无法
形成紧密的球形，身体腹面、足等部位不可避免的会有外露。然而，昆虫中也有特例。例如，球
金龟是一类能够形成紧密球形的昆虫，其特殊技能受到科学界和科普界的关注。然而，球金龟成
球行为仍存在谜团。近日，中国科学院动物研究所牵头，中意德科学家参与的研究揭示了球金龟
成球行为的起
源、演化及功能形态学机制。相关研究成果发表在《通讯生物学》（Communications
Biology）上。

球金龟是生活于白蚁巢、枯枝落叶层和朽木中等隐秘生境的一类罕见甲虫，是金龟总科、驼金龟
科、球金龟亚科的统称，世界已知44属449种，分布在泛热带区。虽然都被称为球金龟，但不是
全部球金龟都可以形成紧密球形，还有一些球金龟只能形成松散球形，或者完全不能成球（图1
）。不成球形种类与普通甲虫的形态相似，松散球形的个体其头部和胸部有一定程度的弯曲，紧
密球形的个体进一步特化，各结构之间互相嵌合形成完整的球形。

本研究要弄清楚哪些表型结构参与成球行为？这三类行为类型有哪些形态区别？研究发现，球金
龟的头、前胸背板、鞘翅和足等结构在三种成球类型中均有稳定差异。研究通过几何形态学定量
分析全球74种球金龟的形态特征发现，在比较形态学中难以呈现的细微形态变化趋势，如松散球
形和紧密球形种类的头和前胸背板差异更明显，鞘翅的主要差别体现在不成球形和球形之间。进
一步结合显微CT和三维重建技术，研究首次发现了紧密型球金龟在体壁厚度上存在异速生长现
象，也就是球外侧（前胸背板和鞘翅）的体壁厚度显著厚于内侧体壁（胸部和腹部腹面），同时
与不具成球能力的金龟体壁厚度具有显著差异，推测这或是在能量有限情况下的一种权衡策略（
trade-offs）。

球金龟的成球行为演化历史尚不清晰，仅有的一块化石记录表明，松散球形种类可能最早出现在
新生代（约1500万至2500万年前）。在详细调查不同产地和地质时间的化石后，研究在克钦琥珀
和多米尼加琥珀中均发现了球金龟的存在，且首次在中生代（约1亿年前）记录了松散球形的新
属种以及新生代完整球形的新种。这些发现将球金龟成球行为的起源提前了约8000万年，且是昆
虫中成球行为的最早记录之一。

结合发现的化石及现生种类的形态特征，本研究构建了球金龟及近缘类群的系统发育树，揭示了
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球金龟成球行为的演化历史。研究表明，成球行为在球金龟中是单次起源的，即从不成球到松散
球形，然后到紧密球形的演化顺序，其中伴随着在少量节点上的反转。

在成球行为的演化历程中，与球形相关的表型结构是不是同时出现特化以及如何演化？为探究这
一问题，研究根据获得的几何形态数据，重建了球金龟祖先的头、前胸背板和鞘翅等结构的几何
形态，进而检验了这些祖先的可能行为类型，从而定量刻画出球形相关表型结构的演化历史，结
果表明三个形态表型演化过程不同，其中中生代球金龟鞘翅首先经历了快速的适应演化，为成球
行为形成奠定了基础，前胸背板紧随其后，最后在新生球秋金龟头部的快速演化，为紧密球形的
形成补上了关键一环。

动物为什么会演化出如此复杂的行为？以往研究猜测，成球行为可能具有防御和生理功能，例如
保水能力和温度调节能力。比较典型的例子是甲壳纲中最大的陆生类群——鼠妇，由于缺乏陆生
节肢动物的气门系统，它们的成球行为减缓了体内水分的散失，从而适应了登陆后的生活。对于
球金龟这样的陆生昆虫而言，结合其生境，研究曾提出多种假说，包括防御功能以及滚动逃跑等
可能性。本研究选择金龟子中球金龟、驼金龟及鳃金龟开展了机械力学分析，针对昆虫被天敌直
接攻击的特定场景，单轴压力实验发现球金龟在卷曲成球时可以抵抗更大的咬合力而不变形，进
而证实了球金龟在成球状态下具有较高的防御力。为了进一步揭示防御力提高的原因，研究结合
材料力学的基本知识，提出了适用于生物材料的中心假说即防御力来源于形状、材料厚度和材料
强度三方面。结合显微CT、三维重建技术以及纳米压痕实验，研究证实了球金龟具有较大的外
侧体壁厚度，且体壁本身的机械强度较高。因此，球金龟的整体防御力来源于球形形状、体壁厚
度及体壁本身的机械强度，说明体壁在球金龟成球能力的演化过程中至关重要。

那么，在进化历史中球金龟的防御能力如何变化？通过最大程度的还原化石的内部结构，研究在
三维模型中测量了其体壁厚度，证实中生代和新生代的球金龟化石均具有较高的外体壁厚度，且
新生代的种类厚度更高。鉴于无法对灭绝的物种开展力学实验，研究采用有限元模拟的方法，结
合重建出的鞘翅三维模型，分析了球金龟祖先鞘翅结构的防御能力，结果表明伴随历史进程，鞘
翅的防御力逐渐提升。

结合球金龟的生活习性，研究提出了“攻击者压力”假说来解释球金龟的进化驱动因素。球金龟
大多数种类生活在密闭环境中，例如前文提到的枯枝落叶层、白蚁巢穴等。松散球形种类主要生
活在枯枝落叶层，紧密球形主要生活在白蚁巢穴中，环境的特化驱动了球金龟的成球行为演化，
且白蚁的进化历史中真社会性行为更加复杂，其兵螱攻击方式也多样化，这一过程中攻击者的压
力驱动球金龟成球行为的复杂化。现生部分松散球形个体活动在白蚁废弃巢穴中的记录也从侧面
佐证了这一观点。对一些生活在开放环境生活的球金龟而言，球形行为还有另一种好处，即通过
滚动快速逃脱，而这更可能是紧密球形个体在适应开放环境中成球行为的二次适应性演化。

该研究对球金龟全球样本、现生和绝灭种类开展了全面系统总结，综合运用几何形态学、显微C
T和三维重建、系统发育学、有限元、单轴压力测定、纳米压痕和材料性质测定等交叉学科方法
，结合定量形态学和材料力学的实验测试和计算机模拟分析，高精度刻画了球金龟球形行为起源
和适应性进化历程，为动物行为的表型演化及功能形态学研究提供了范例。
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图1.球金龟的成球行为
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图2.球金龟成球行为进化主要研究内容

研究团队单位：动物研究所 
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