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摘要BKLMNOPQRO是广泛分布在节肢动物生殖组织中的一类细胞质遗传的细菌J它们能通过多种机制调节寄主的生殖2包

括诱导细胞质不亲和S孤雌生殖和遗传上的雄性雌性化J目前对这些微生物的研究已取得了可喜的进展J通过主要综述

KLMNOPQRO的分布S功能S系统发育S多样性及时空动态2也讨论了将来的研究方向J
关键词BKLMNOPQROG细胞质不亲和G孤雌生殖G系统发育G时空动态
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;&$O;7T7$87!:<$:-5X4X4FYZ4[&((&:>$:7!&#:<7 Ĥ(>P!&T&(&)#)*:<7+;):7)P$’:7;&$5V<7J7#>(-./012341

$(’>;;7#:8"!7*&#7!&(K)8"K<"87:&’56;)%:<7’)%K$;&()#)*:<7(7G>7#’7)*-5XF@[421$#!-5X4X4FYZ4[O&:

&(’87$;:<$::<7:=)P$’:7;&$$;7#):’8)(78";78$:7!5-./012341XF@[421O:<7)#8"):<7;%7%P7;)*:<7

J7#>(-./012341OP78)#J(:):<7_H(>P!&T&(&)#)*:<7+;):7)P$’:7;&$5V<7‘Z[a(:>!"*);bc!&**7;7#:-./H

012341(:;$&#(*;)%bb<)(:(K7’&7(>#’)T7;7!’)#(&!7;$P87T$;&$:&)#$%)#J-./012341(:;$&#(5V<7;7$;7

:=)%$d);(>P!&T&(&)#(OS$#!e5S::<7($%7:&%7O:<7‘Z[aK<"8)J7#"(<)=(<);&I)#:$8:;$#(%&((&)#)*

-./012341O7(K7’&$88"SH!&T&(&)#(:;$&#5S#!<);&I)#:$8:;$#(%&((&)#<$($8()P77#!7:7’:7!&#eH-./01234H
15,#f$K$#O-./012341&#*7’:&)#;$:7)*:<7()>:<=7(:7;#K)K>8$:&)#g5[Z@41ZF//C[&(<&J<7;:<$#:<$:)*:<7

#);:<7$(:7;#K)K>8$:&)#(O=<&87&#K)K>8$:&)#=<&’<);&J&#$:7!*;)% :<7P)>#!$;";7J&)#(P7:=77#:<7

()>:<=7(:7;#$#!#);:<7$(:7;#K)K>8$:&)#(O:<7&#*7’:7!$#!>#&*7’:7!’":):"K7’)79&(:7!5e7:=77#hicj

$#!hiij:<7;7=7;7*)>;$!!&:&)#$8*>88"&#*7’:7!K)K>8$:&)#(LklmOnRMOVnM$#!kopN5M)%7K)K>H

8$:&)#(Lq,VOnlqOMQ,N<$T7P77#’<$#J7!*;)%:<7>#&*7’:7!:):<7K$;:8"&#*7’:7!(:$:7O=&:<&#*7’:&)#

;$:7(P7&#JibrObbr $#!crO;7(K7’:&T78"5V<7)#8"K>;78">#&*7’:7!K)K>8$:&)#=$(6ln5V<7;7*);7

MQ,$#!6ln%&J<:P7&#:<77$;8"(:$J7)*-./012341(=77K&#:):<7K)K>8$:&)#(5V<7!&;7’:&)#)*-./H

012341&#*7’:7!K8$#:<)KK7;(K)K>8$:&)#(&(P;)$!8":<7($%7:):<$:)*:<78)#J!&(:$#’7%&J;$:&)#)*K8$#H

:<)KK7;(5V<&(;7T&7=(<)=(:<$:(&J#&*&’$#:$!T$#’7(<$T7P77#%$!7&#:<7(:>!")*:<7(7&#:7;7(:&#J%&H

’;));J$#&(%(56>:>;7;7(7$;’<!&;7’:&)#()*:<7(7%&’;));J$#&(%(=7;7$8()!&(’>((7!5

stuvwxyz{-./012341|’":)K8$(%&’&#’)%K$:&P&8&:"|K$;:<7#)J7#7(&(|K<"8)J7#"|(K$:&$8$#!:7%K);$8

’<$#J7
文章编号{h}}}H}ibbL~}}~N}bH}j}iHhh 中图分类号{!ibi"b 文献标识码{S

hi~j年Op7;:&J和 m)8P$’<在尖音库蚊 \C/F]X4X4FY[的生殖组织里首次发现细胞内细菌并将此命名

为 -./012341X4X4FYZ4[#h$%hi&}年O’<7878)T&:’<和 ($T7#发现尖音库蚊某种内交配是不亲和的O因为它们

很少产生或不产生后代%随后O($T7#证明这种不亲和因素具有细胞质遗传特性L雌性遗传NO继而把这种现

象 命名为细胞质不亲和Lo":)K8$(%&’,#’)%K$:&P&8&:"O以下简称o,N#~$%直到 hi)}年早期O当q7#和e$;;通

过抗生素处理消除 -./012341后O发现感染菌株的雄性与感染同一菌株且用抗生素处理过的雌性是不亲和

的O但反交是亲和的L单向不亲和NO这才证实o,是跟细菌的存在有关#b$%随后的 ~&$间O在许多昆虫内都发

现 了 o,的 现 象O包 括 赤 拟 谷 盗#j$*苜 蓿 叶 象 甲#&$*寄 生 蜂#+O)$*飞 虱#cOi$*地 中 海 粉 螟#h}$*伊 蚊#hh$和 果

蝇#h~,hj$%最典型的o8现象是株系间杂交后代数目会减少O并且在随后的交配中会出现细胞质遗传%大量的

事例已从微观上证实了细菌存在于昆虫卵巢或睾丸内O并可通过抗生素或高温处理将其去除%然而O直到

hii}年早期O人们才知道存在不同寄主昆虫的生殖组织中的 o,细菌间系统发育的亲缘关系%在相关的研

究 中Ohic)年 (7J;$#!和 他 的 同 事 们 在 等 足 目 动 物 中 发 现 了 诱 导 雌 性 化L*7%&#&I$:&)#N的 细 胞 质 遗 传 因

素#h&$|hii}年 M:)>:<$%7;等发现赤眼蜂某株系的孤雌生殖能够通过抗生素处理消除O即抗生素处理后的

株系能恢复雄性生殖#h+$%现今用 ‘Z[aL细胞分裂基因N#h)Ohc$*h+M;QRS#cOh)Ohc$*-[XL外膜蛋白基因N#+$设计
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的 特 异 性 引 物 进 行 !"#$已 证 明 细 胞 质 不 亲 和 细 菌%诱 导 孤 雌 生 殖 &’()*+,-./,-0101-234*1.-$以 下 简 称

!56细菌和等足目动物雌性化细菌共同组成了一类家族7789:;<=>?<@ABCDEFG89:;<=>?<在自然界中分布

非常广泛$在占 AHI以上的昆虫种类中存在着这类细菌$并已涉及到昆虫纲的各主要目@DAFG用细胞学和分

子生物学方法可以准确地检测该菌的存在@DDF$抗生素和JKEL的高温处理可使该菌失活@AM$AH$DDFG细胞学方

法是利用 N(4O.12染色$但只对用高温或抗生素处理后可从孤雌生殖转为产两性生殖的寄生蜂进行检测P
分子生物学方法是用 89:;<=>?<的特异性引物进行 !"#检测$精确性很高$并已被广泛用于 89:;<=>?<检

测G89:;<=>?<的研究具有其重要的理论和实践意义G利用 89:;<=>?<在寄主上的广泛分布和影响$对于研

究一些重要的进化进程$尤其是快速物种的形成机制具有重要的价值P并且又可利用 89:;<=>?<改变寄主

早期发育和有丝分裂进程的特点来研究这些基础进程P同时$作为一种微生物Q天敌R$可利用 89:;<=>?<来

加强天敌的生殖率或作为一种媒介在昆虫种群中传播人为改变的遗传特征$达到生物防治的目的G本文主

要对 89:;<=>?<的研究作一个简短的历史性概括$回顾它近年来的进展及讨论它将来研究的发展方向@DEFG
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S TUVWXYZ[X的分布

89:;<=>?<在自然界中的分布非常广泛G根据u,)),-等 Ayyt年对巴拿马热带雨林及u,0*等 AyyB年

对温带地区寄主77拟寄生物间的调查$在所有取样的昆虫中检测到带有 89:;<=>?<的占 AB-HI$其中膜

翅目占 A{IG但查到的这些数据是假设对于给定种

的所有成员来说$89:;<=>?<要么存在$要么缺失G而

实际上自然界中$并 不 是 认 定 一 种 昆 虫 的 所 有 种 群

都感染 89:;<=>?<$并且感染和未感染的个体经常出

现在同一种群中G因而这些查到的数据实际上都远

远 低 估 了 自 然 界 中 带 有 89:;<=>?<的 昆 虫 种 类@HFG
人 们又根据现 阶 段 地 球 上 存 在 的 昆 虫 种 类&AEEEC

KEEE万种6进 行 推 测$认 为 在 世 界 范 围 内 感 染 89:s

;<=>?<的昆虫种类至少为 AtECtEE万种G据此89:s

;<=>?<很 可 能 是 现 阶 段 寄 生 细 菌 中 最 为 丰 富 的 类

群@DEFG现得到的关于 89:;<=>?<在拟寄生物种类间

的盛行率见表 A@HFG并且人们已在膜翅目昆虫的 KA
个属%{A个种及 K种双翅目拟寄生物上检测到 89:s

;<=>?<&表 D6@HFG

. 功能

89:;<=>?<是 广 泛 分 布 在 节 肢 动 物 生 殖 组 织 中

的一类细菌G这些细菌主要通过卵细胞传递给后代$
并 通 过 各 种 机 制$包 括 "5%!5和 雌 性 化$操 纵 寄 主

的生殖G

.-S 细胞质不亲和

诱 导 89:;<=>?<"5$是 精 子 和 卵 间 的 生 殖 不 亲

和G"5不亲和有两种形式’单向不亲和和双向不亲

和G当感染89:;<=>?<的精子与未感染89:;<=>?<的

卵细胞进行受精时 会 发 生 单 向 不 亲 和$但 未 感 染 的

雄性与感染的雌性 的 正 反 交 都 是 亲 和 的P当 雄 性 和

雌性包含有互相不亲和的不同的 89:;<=>?<株系时

就会发生双向不亲和G尽管准确的机制还不清楚$但

AAMK期 施婉君等’昆虫共生细菌 89:;<=>?<的研究进展
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表 ! 带有 "#$%&’()&的拟寄生物种类及依据*+,
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\]̂_‘abcdeĉ‘_fd]gcfc h i i jBNNBF]̂‘klKmnnopL
蚜小蜂科 ZAYBTDFDIRB
qarŝfcdrfk]gcfc Ut i i uOHHTDBp]̂‘klKmnnvL
qarŝfcdr_scewar‘] Ut i i uOHHTDBp]̂‘klKmnnvL

qarŝfcxf‘cafxfc Ut i yCYONDz{BDF]̂‘kl
KmnnoL uOHHTDBp]̂‘klKmnnvL

qarŝfckfg|g‘g]gcfc Ut
yCYONDz{BDF]̂‘kl
KmnnvL

yCYONDz{BDF]̂‘kl
KmnnoL

qarŝfcs‘geg]gcfc h yCYONDz{BDF]̂‘kl
KmnnoL

jBNNBF]̂‘kl
KmnnoRL

}gd‘_cf‘~e_wec‘ Ut i yCYONDz{BDF]̂‘kl
KmnnoL jBNNBF]̂‘klKmnnoRL

跳小蜂科 JFCPNHDIRB
qae‘g‘|s_bcxf!]_cfde_gfc Uth i UD"TE]̂‘klKmnn#L
姬小蜂科 J$TOAYDIRB
qdr_scedr‘_efx]cgf!]fa]c h i i jBEH]̂‘klKmnnvL
qdr_scedr‘_efx]ck‘̂_]fkkf h i i jBEH]̂‘klKmnnvL
%ekfaedksa]bc~ke_bc h i i &$HCYBNRFIVOO’K$(IL
}bkearbc)fdeke_ h i i &$HCYBNRFIVOO’K$(IL
}bkearbck‘_!‘_bw h i i &$HCYBNRFIVOO’K$(IL
*]kf̂e)f‘EAl h i i jBNNBF]̂‘klKmnnoRL
+]xfe)fbc‘kd‘]bc h i i jBEH]̂‘klKmnnvL
+]xfe)fbcc‘bkfbc h i i jBEH]̂‘klKmnnvL
\]̂_‘ĉfdrbc|‘k‘d̂eabc h i i &$HCYBNRFIVOO’K$(IL
金小蜂科 UHBNOSRTDIRB
%e_bg‘dk‘!‘̂‘ h i i jBEH]̂‘klKmnnvL

,‘)_edŝbc)]x]|b‘_fc h i i @CYDTHY$D-BFRFI
@HO$HYRSBNKmnnvL

*bcdfxf~b_‘.bgf_‘âe_ Ut i @HO$HYRSBN]̂‘kl
Kmnn/L @HO$HYRSBN]̂‘klKmnn0L

1‘cegf‘|f_‘bk̂f Vt i &NBB$2BNRFI
jRNNBFKmnn3L

&NBB$2BN]̂‘klKmnn4L

1‘cegf‘keg|fde_gfc Vt i i &NBB$2BN]̂‘klKmnn4L
1‘cegf‘!f̂_fa]ggfc Vt i @R$TKmn#mL &NBB$2BN]̂‘klKmnn4L
+csdrear‘|bcewgf!e_bc h i i &$HCYBNRFIVOO’K$(IL
+̂]_ew‘kbcaba‘_bw h i i &$HCYBNRFIVOO’K$(IL
+̂]_ew‘kbc!f)bkfc h i i &$HCYBNRFIVOO’K$(IL
5a‘k‘g|f‘~bcdfa]c h i i jBNNBF]̂‘klKmnnoRL
长尾小蜂科 6ONPSDIRB

\e_swbc)]x]|b‘_fc h i i @CYDTHY$D-BFRFI
@HO$HYRSBNKmnnvL

\e_swbc_b)f h i i @CYDTHY$D-BFRFI
@HO$HYRSBNKmnnvL

赤眼蜂科 6NDCYO[NRSSRHDIRB

\_fdre|_‘ww‘)eb_‘_‘dr‘] i uDNDFRFI&O$TBHNBR$
KmnnoL 7R8NB]̂‘klKmnnnL 7R8NB]̂‘klKmnnnL

\_fdre|_‘ww‘)_]!fd‘afkkbw Ut
@HO$HYRSBNRFI
jBNNBFKmnn0L

@HO$HYRSBNRFI
jBNNBFKmnn0L

jBNNBF]̂‘klKmnnoRL

\_fdre|_‘ww‘drfkegfc Ut
@HO$HYRSBNRFI
jBNNBFKmnn0L

@HO$HYRSBN]̂‘kl
Kmnn3RL

i

\_fdre|_‘ww‘de_xb)]gcfc Ut
@HO$HYRSBNRFI
jBNNBFKmnn0L

@HO$HYRSBN]̂‘kl
Kmnn3RL

WO$EEBH]̂‘klKmnn4RL
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续表 !
感染种类

"#$%&$’&()$%*$+
作用

,))$%*
-显微.镜检测

/&%01’%1#2
例子

,345#6$
聚合酶链式反应

789

:;<=>?@;ABBACD<?E 7F G "*1H*I45$0DJAKL
-MNNO4.

"*1H*I45$0DJAKL-MNNP.

:;<=>?@;ABBAE;LCD<?E 7F "*1H*I45$0-MNNP.
"*1H*I45$04(+
Q4R5$0-MNNS.

G

:;<=>?@;ABBA DBT;U?V>W
A@XB

7F
"*1H*I45$04(+
Y$00$(-MNNP.

"*1H*I45$0DJAKL
-MNNO4.

G

:;<=>?@;ABBADZAED[=DE[ 7F
"*1H*I45$04(+
Y$00$(-MNNP.

"*1H*I45$0DJAKL
-MNNO4.

G

:;<=>?@;ABBA\AU\A< 7F G G "%I&6*IH&R$(DJAKL
-MNN].

:;<=>?@;ABBAEXT<KAKD 7F G G "%I&6*IH&R$(4(+
"*1H*I45$0-MNN̂.

:;<=>?@;ABBA?KDAD 7F _1H&’DJAKL-MNNP.
"*1H*I45$0DJAKL
-MNNO4.

91H’’$*DJAKL-MNN‘4.

:;<=>?@;ABBAVKAJED;< 7F
"*1H*I45$04(+
Y$00$(-MNNP.

"*1H*I45$0DJAKL
-MNNO4.

G

:;<=>?@;ABBAV;DJ<?[XB 7F
"*1H*I45$04(+
Y$00$(-MNNP.

"*1H*I45$0DJAKL
-MNNO4.

"*1H*I45$0DJAKL
-MNNP.

:;<=>?@;ABBAE;LV;DJ<?[XB 7F G G "%I&6*IH&R$(4(+
"*1H*I45$0-MNN̂.

:;<=>?@;ABBA[<TD;<=XB 7F G G "%I&6*IH&R$(4(+
"*1H*I45$0-MNN̂.

:;<=>?@;ABBAE;L[<TD;<=XB 7F G G "%I&6*IH&R$(DJAKL
-MNN].

瘿蜂总科 82(&#1&+$4
瘿蜂科 82(&#&+4$
a<VK?KDV<[T<=?K?; b G G c4(/$$0DJAKL-MNNd.

a<VK?KDV<[=AK<e?;E<=A b G G 764(*40+DJAKL
-’Hf5&**$+.

a<VK?KDV<[D@KAEJD;<AD b G G 764(*40+DJAKL
-’Hf5&**$+.

a<VK?KDV<[e;X=JXXB b G G 764(*40+DJAKL
-’Hf5&**$+.

a<VK?KDV<[BAU;< b G G 764(*40+DJAKL
-’Hf5&**$+.

a<VK?KDV<[E?CXK?[A b G G 764(*40+DJAKL
-’Hf5&**$+.

a<VK?KDV<[V?K<JA b G G 764(*40+DJAKL
-’Hf5&**$+.

a<VK?KDV<[;AC<=XB b G G 764(*40+DJAKL
-’Hf5&**$+.

a<VK?KDV<[;?[AD 7F G G c4(/$$0DJAKL-MNNd.

a<VK?KDV<[[V<E?[A b G G 764(*40+DJAKL
-’Hf5&**$+.

a<VK?KDV<[[V<E?[<[[<BAD 7Fb G G 764(*40+DJAKL
-MNN].

g<V?[J>DED[@KD=>?BA b G G 764(*40+DJAKL
-’Hf5&**$+.

:<BA[V<[KABV[AEAD b G G 764(*40+DJAKL
-’Hf5&**$+.

h>AEA=<[>UV?=>AD;<C<[ b G G 764(*40+DJAKL
-’Hf5&**$+.

h>AEA=<[=DEJAX;DA b G G 764(*40+DJAKL
-’Hf5&**$+.

隆脊瘿蜂科 ,H%1&6&+4$

gDVJ?V<K<EAAX[J;AK<[ 7F G Y$00$(4(+ijk$&66
-MNN̂.

Y$00$(DJAKL
-MNNd4.
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续表 !
感染种类

"#$%&$’&()$%*$+
作用

,))$%*
-显微.镜检测

/&%01’%1#2
例子

,345#6$
聚合酶链式反应

789

:;<=><?@?ABC@BD?<;E 7F G H$00$(4(+IJK$&66
-LMMN. H$00$(;=B@O-LMMP4.

:;<=><?@?ABQ;=;R>=>SB 8F G TU*%V$0;=B@O-UW+. TU*%V$0;=B@O-UW+.

姬蜂总科 F%V($U51(1&+$4
茧蜂科 T04%1(&+4$

XE>YBRB=BY?ZB 8F G H$00$(;=B@O
-LMMP4.

TU*%V$04(+811[-UW+.

\>@BE=;EYRBC>A?]E ^ G G H$’*;=B@O-LMM_.

\>=;E?B‘@>S;RB=B ^ G G TU*%V$04(+811[-UW+.

姬蜂科 F%V($U51(&+4$

aR=Q><;@SBS;Z?B=>R ^ G G "%V&6*VU&b$(4(+
"*1U*V45$0-LMM_.

c?BZ;‘SBCQRdE>E=?C=>E 8F G TU*%V$0-LMM_. TU*%V$0-LMM_.

e;A=]R?BCBA;EC;AE 8F G TU*%V$0;=B@O-UW+. TU*%V$0;=B@O-UW+.

fR?;C;E=R?CBR?AB=]E ^ G TU*%V$04(+811[
-UW+.

TU*%V$04(+811[-UW+.

细蜂总科 701%*1*0U#1&+$4
细蜂科 701%*1*0U#1&+4$

fR?CQ><R?BZR>E><Q?@B; 8F G g4*4&(H$00$(4(+
IJK$&66-LMMN.

H$00$(;=B@O-LMMP4.

双翅目 g&#*$04
寄蝇科 h4%V&(&+4$
ij>R?E=B@BRDBR]S ^ G G TU*%V$04(+811[-UW+.
kQRdj;A;S;A ^ G G TU*%V$04(+811[-UW+.
k@B=dSdB=?SYR?B=B ^ G G TU*%V$04(+811[-UW+.

l7Fm代表诱导孤雌生殖nl8Fm代表细胞质不亲和nlUW+m代表未发表的例子nl7F̂m代表 o>@YBCQ?B对其寄主的影响

缺乏有力的证据nl̂m代表目前还不知道其对寄主生理的影响

表 p 不同地区灰飞虱 qrstuvwxry

z{|}r{uvv~z的交配试验结果

!"#$%p !&%’%()$*+,-’+((%(#%*.%%/qrstuvwxry

0
000

z{|}r{uvv~z1/21,,%’%/*’%31+/

雌虫

4$546$

雄虫

/46$

4L代

若虫数 4L
I))5’#0&(6

雌虫

4$546$

雄虫

/46$

4L代

若虫数 4L
I))500 ’#0&(6

云南78 上海8 9P 北京:8 上海00 8 LP
北京8 PM 辽宁00 8 ;L
四川8 NL 四川<8 辽宁00 8 =L
辽宁8 _ 四川> 云南00 8 ?
宁夏> 9N 辽宁00 8 ?

上海@8 云南8 AN 宁夏00 > A
北京8 N_ 宁夏B> 上海00 8 ?
辽宁8 AN 云南00 8 ?
宁夏> ;M 北京00 8 ?

辽宁C8 上海8 PM 辽宁00 8 ?
云南8 ;M 四川00 > ;9
上海> 9M 筑波D> 上海00 8 ?
四川> PL 宁夏> LP

l8m代表感染 o>@YBCQ?BEl>m代表未感染 o>@YBCQ?BO

7 FU((4(E@ "V4(6V4&EC G&41(&(6E: T$&H&(6E< "&%VU(E

B K&(63&4ED IVUJ1

很 明 显 不 亲 和 包 括 两 个 组 成 系 统E精 子 的 细 菌 l改

变-51+&)&%4*&1(.m和受精卵的细菌 l营救-0$’%U$.mK
根 据这个模型E在睾丸中 存 在 的 细 菌l改 变m精 子 的

发 育-很可能通过染 色 质 结 合 蛋 白 进 行.K为 了l营

救m这个l改变mE卵 中 必 定 存 在 着 同 样 的 细 菌 株 系K
假 如这个l营救m不发 生E那 么 卵 和 精 子 间 必 将 导 致

不 亲和K这个模型 跟 单 向 不 亲 和-感 染 雄 虫 精 子 的

l改变m没有被未感染的卵 所l营 救m.和 双 向 不 亲 和

-不 同 的 细 菌 株 系 采 用 不 同 的l改 变5营 救m系 统.相

一致K现已提出两个一般性的生化模式L-L.雄性中

的 o>@YBCQ?B产 生 了 在 卵 中 破 坏 精 子 进 程 的 产 物

-除非被l营救m.n-;.雄性中的 o>@YBCQ?B扮演了一

个l"&([mE给 合 了 卵 中 正 常 精 子 进 程 必 须 具 备 的 产

物M;?NK8F不亲和的生化机制到目前还不为人知K但

近 来E同 l"&([m假 说 相 一 致E发 现 许 多 寄 主 染 色 质

结 合 蛋 白-比 如 OFOV&’*1($56&[$5#01*$&(.结 合 了 寄

主细胞中的 o>@YBCQ?BM;9NK
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感染 !"#$%&’(%)()(*+,(-的各地区灰飞虱 ./012345/6789:/8233;<=它们之间的交配实验证明了 >03?

@/A5:/引起的细胞质不亲和BCDE现象的存在=感染 >03@/A5:/的雌虫与未感染和感染的雄虫均可交配F并

有后代出现F而未感染 >03@/A5:/的雌虫只能在与未感染的雄虫交配时F才有 GH代出现=各地区间的灰飞

虱交配结果F均符合 CD的表现规律B表 IEJKL=
现已提出大量影响 CD表达的因素F包括细菌株系M寄主基因型和细菌密度JNOL=这些因素能够彼此互相

作用F以复合的方式影响 CD的强度和方向=其中F细菌株系扮演了一个很重要的角色=现已发现有诱导 CD
和不诱导 CD的株系P另外F根据 HQRSTUV或 W8<X的序列不同F发现双向不亲和发生在不同的 >03@/A5:/
株系之间JQFNYL=寄主基因型对 >03@/A5:/表达的影响还在推测之中F到目前为止还未发现种内寄主遗传变

化会影响 CD的表达=微注射的研究表明F细菌的密度同 CD?>03@/A5:/的表达和转移都相关JQFNYFNZL=一旦细

菌密度增加FCD表达和转移率都会随之提高=降低细菌密度的抗生素处理能导致亲和力的上升F提高不亲

和力的选择能导致更高的细菌密度=

[\[ 诱导孤雌生殖

在自然情况下F寄生蜂的生殖方式多种多样=在主要行两性生殖的同时F相当一部分类群行孤雌生殖

B)%S,’*+"]*+*-(-EF后者又可分 为 产 雄 孤 雌 生 殖B%SS’*+","̂_FV‘E和 产 雌 孤 雌 生 殖B,’*#_,"̂_Fa‘EF也

即未经交配的雌性蜂分别只产生雄性和雌性后代=目前普遍认为产雌孤雌生殖方式主要有以下两方面的

原因b减数分裂驱动Bc*(",(&dS(e*E和共生微生物引起的细胞质性比偏离因子B&_,")#%-c(&-*fS%,("d(-,"S?

*S-EJNQL=引起寄生蜂产雌孤雌生殖的微生物主要有细菌M病毒M原生动物F尤其是细菌>03@/A5:/F它广泛存

在于昆虫中F已在赤眼蜂科M蚜小蜂科M瘿蜂科M隆脊瘿蜂科及拉美掠 蝇 金 小 蜂 g;<A:1:W;9/6;h:9/4809等

寄生蜂中发现=该菌使第一次有丝分裂过程中的染色体不分离F形成二倍体卵F发育成雌性子代=抗生素和

高温处理可使该菌失活F从而使未交配的雌性蜂恢复行产雄孤雌生殖P细胞学和分子生物学方法可以准确

地检测该菌的存在JQFHQFHKFNNL=
同 时F>03@/A5:/对宿主种群适合度存在一定的影响=单倍?二倍体物种 预 先 适 应 了 诱 导 配 子 复 制 的

iD?>03@/A5:/的侵入=配子复制导致彻底的纯合化F在正常的双倍体杂交中暴露了隐性的有害突变=相反F
假如它们的雄性是单倍体的F则单倍?二倍体有害隐性的频率却是很低的=这是因为F一方面F配子复制对

于带有单?位点性别决定的单倍?二倍体是不起作用的F因为它导 致 产 生 双 倍 体 的 雄 性 而 不 是 双 倍 体 的 雌

性P另一方面F也能提高在单倍?二倍体中的 iD细菌j没有受精的单倍体卵开始发育=因而F相对于许多双

倍体物种F单倍?二倍体物种不需专门诱导卵活化的机制=所以F只要孤雌生殖的雌性蜂产出的感染雌性后

代比该种群一般雌性产出的雌性后代数多F那么在两性种群中 iD细菌的频率就会上升=假如转移是相当

完全F那么种内 iD的感染很易扩展到一个固定数Bk(f%,("+EF导致完全的孤雌生殖=但对于 iD感染的二性

生殖的雌性种群例如 l9:A50m9/nn/12:0h则是多态的=这是因为感染 iD的雌性具有一定的适合度F赤眼

蜂种群的无性生殖降低了其子代数=当寄主丰富时F无性生殖产生的雌性子代比有性生殖少P而当寄主稀

少 时F无 性 生 殖 则 产 生 更 多 的 雌 性 子 代=因 而F寄 主 的 丰 富 度 影 响 着 无 性 生 殖 后 代 雌 性 率 的 增 加 或 减

少JNOFNoL=

[\p 雌性化

迄今F诱导雌性化的 >03@/A5:/主要发现于甲壳纲等足目的动物中=最佳例子是一种叫鼠妇 q9n/1:3?

3:1:;nr;3m/92的土鳖JNsL=它的雌性化性别决定受雌性化寄生性别因子Bk*c(+(t(+])%S%-(,(&-*fk%&,"S-F以

下简称 iRGE控制=其中有一个iRG为>03@/A5:/细菌B简称为GEP另外其它所有的因子B简称为kE则是随

机整合进入寄主基因组的 G?>03@/A5:/的 TUV=鼠妇大多数的野生种群都带有 iRGF所有的个体从原则上

都 为遗传雄性BttEF只有当 iRG存在并制 服B"e*SS(d*Eu染 色 体 上 携 带 的 雄 性 决 定 子 时 才 产 生 雌 性 子 代

B因而新雌性子代一般为 ttvG或 ttvkE=但鼠妇常染色体上的显性雄性化基因Bc%-&w#(+(t(+]]*+*F以下

简称 xE却能通过制服 k的雌性化作用而恢复雄性性别P只有当其与 G?>03@/A5:/竞争时才不能恢复=由

此可得F不同的雌性化决定子Fx的作用也不同F这也反映了 G和 k两个行为模式间的根本性区别=并且 G
定位于细胞质的事实也表明了 G抑制 B(+’($(,E雄性决定子的方式远比 k复杂=

ZHYI期 施婉君等b昆虫共生细菌 >03@/A5:/的研究进展
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根据 !"#$%&’()*+年的预见,在性别比率均衡的种群中,-基因在逻辑上是不能被选择的.但在偏/雌

01&234&/5"3#&67种群中,只有当 1为唯一的雌性决定子时,- 这种雄性恢复基因才有可能被选择并进行扩

散.并且理论上,只有在一个完全由 1/侵染的种群,且该种群内所有的雌性子代都为 8891,雄性子代为 88
时,1和 - 才能根据各自出现的频率01’&:;&<$=7决定该种群的性别比率,才能定留0&#>354"#%7- 基因,种

群性别比率才能达到 (?(,雄性为 (@A-291,雌性为 (@A2291.但令人惊奇的是,事实上,-在 !@1混合

种群中出现的频率大约为 *+B,而在只带有 1的种群中出现的频率却少于 (+B,并且在雌性的个体之间C
同一谱系的各代之间C甚至同一母亲的各窝子代间,1的传播率都不同,因而每一代中所得到的雄性物质比

率也都不确定.但有一点可以肯定,尽管 - 能潜在性地恢复其种群的雄性性别,但相对于雌性化因子,它

被选择的能力是很低的.并且 -有利于 1的传播,随着 1传播率的提高,1的雌性化效率也随之提高.这也

很可能就造成了鼠妇中 DE!控制其性别决定的复杂性.并且,种群动态参数0例如?空间组织C建立者效应C
迁移率等7都可能有利于其可能进化途径的多样性FA)G.

(++53#&#;5#>">;>"H<#

图 ( 由 IJKLMNOPMQPQPRSTPU0取自尖 音 库 蚊7及 VCWCX/
亚门的其 它 蛋 白 细 菌 组 成 的 系 统 树.采 用 的 是 YZ/

%3;#>"[&34\H’">%2的 D]̂ D*_+版.‘MNPKKaUUaLTPKPU
在此作为外类群

!"\_( D%=4H\&<&>"$>’&&6&’"[&61’H2 I_QPQPRSTPU

0>3b&<1’H2caKRdQPQPRSU2H#:;">H&#73<6H>%&’’&e/

’&#&<>3>"[&e’H>&H53$>&’"31’H2>%&V,W,3<6X#;56"["/

#"H<#_f%&>HeH4H\=#%Hg<"<>%"#1"\;’&g3#$H</

1"’2&65=>%&YZ%3;#>"[&34\H’">%2H1D]̂ Dh&’#"H<

*_+_]<6>%&i’32/eH#">"[&53$>&’";2‘MNPKKaUUaL/

TPKPUg3#;#&63#>%&H;>\’H;e_

j 多样性与系统发育

()kk年,E>3$b&5’3<6等对来自尖音库 蚊 l;4&Z

e"e"&<#组织的 IJKLMNOPMQPQPRSTPU序列经过仔细分

析 后,认为 I_QPQPRSTPU属 于 蛋 白 细 菌 的 V/亚 门0图

(7F(kG.这个亚门包括大多数的紫色非硫光合菌和许

多真核生物细胞内的非光合内共生体.I_QPQPRSTPU
最 近 的 亲 属 是 mSMQKMUnMnMopPSMKRCqOoKPNOPMoPU/

TPNPP及 立 克 次 氏 体.其 中 mSMQKMUnMnMopPSMKR是

IJKLMNOPMQPQPRSTPU的姐妹群.序列分析的结果也表

明,IJKLMNOPM属是多元的,除了 IJKLMNOPMQPQPRSTPU
外,还有 IJKLMNOPMQRoUPNM,但它属于蛋白细菌的 Xr

s亚 门,也 是 从 IJKLMNOPM属 唯 一 分 离 出 去 的 成

员F(kG.这里值得提醒的是,本文中所指的 IJKLMNOPM
都是指 IJKLMNOPMQPQPRSTPU亚属中的成员.

对 来 自 **个 不 同 寄 主 的 *k个 不 同 IJKLMNOPM
株 系 的 tTUu研 究 表 明,IJKLMNOPM株 系 间 存 在 着 很

大的差异.IJKLMNOPM株系分为 ]组群和 v组群.同

义 替 代 率 的 研 究 表 明,]/IJKLMNOPM和 v/IJKLMNOPM
在 wk++xyz++万 3前就已互相分离,两组群间很少

发 生 或 不 发 生 基 因 重 组,(yE’{|] 的 差 异 为

ABFA+G.IJKLMNOPM同时存在着水平传播0%H’"8H<>34

>’3<#2"##"H<7FyG,水平传播是指 IJKLMNOPM在寄主种

间 的 传 播}相 应 地,IJKLMNOPM在 寄 主 各 代 间 的 传 播

称之为垂直传播0[&’>"$34>’3<#2"##"H<7FAAG.利用 tT/

Uu研 究 发 现,在 鞘 翅 目C双 翅 目C膜 翅 目C鳞 翅 目 的

不 同 寄 主 上 存 在 着 不 同 ]/IJKLMNOPM隔 离 种 群,这

些菌估计在 +x(_y百万年前分离,而它们的寄主则

在 A++多百万年前就已分离.并且水平传播已在 v/

IJKLMNOPM上作了检测,认为这可能是寄生物和寄主

之间交换的一种机制FA+G.

~ 时空动态

())!年秋,E;\"%"bH"H#%"83b"等在日本 "H<#%;中心收集了灰飞 虱 #MJ$RKQOMdUToPMTRKKaU的 )个 自

y(! 生 态 学 报 AA卷
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然 种 群!种 群 的 范 围 南 到 "#$%$&$’()*!+$,$-$%$.&/0/1)2&/!北 到 32&24$%$’()*!5(*$-(.&/0/1)2&/
6表 78表 9:;<=>

从表 7?表 9可以看出!位于最东北的种群!即 3@+6种群名字的缩写!见表 A:!不感染 BCDEFGHIF6表

9:J相反!位于最西南面的 9个种群 K’L?M+N?+ON?K@P 和 "QP!完全感染 BCDEFGHIFJ而位于两种

群间的 NQR?+@S和 SRM!则部分感染 BCDEFGHIF!它们各自的感染率为 <T?AAT和 UAT6表 9:>由此可

见!U个灰飞虱种群被 BCDEFGHIF感染的比率随纬度降低而增加6表 78表 9:>
表 V 灰飞虱 WXYZ[\]̂X_‘abcXa[\\d‘种群的收集点

efghiV jkhhilmnkopnmipkqmriWXYZ[\]̂X_

‘abcXa[\\d‘sksthfmnkop

种群

.uv2w$x
)(u,

收集点

yu1$w()*
纬度6zO:
y$)()2#/

收集时间

’uww/1)(u,#$)/

3@+ 32&24$%$’()*{ A<|AA }~"1)}UU7
NQR N/,#$(’()*! A<|}< }~"1)}UU7
+@S +"&(*$,#$’()*$ A%|}& &}N/v}UU7
SRM S$()$’()*’ A(|7< }<N/v}UU7
K’L K1)()$&$Mu%,* A(|}& }(N/v}UU7
M+N M$4$+$4(’()*, A(|}% UN/v}UU7
+ON +",u+2’()*- A(|~& UN/v}UU7
K@P K&$%$’()*. A9|9A 7N/v}UU7
"QP "#$%$&$’()*/ A9|}% &N/v}UU7
{ 古川市 ! 仙台市 $ 郡山市 ’ 矢板市 * 内原

镇 , 高崎市 - 鸿巢市 . 浦河市 / 小田原市

表 0 灰飞虱 W|‘abcXa[\\d‘的 1个自然种群

盛行 2Y\3X4̂cX的感染

efghi0 eris5i6fhiolikqnoqilmnko7nmr2Y\3X4̂cX

noonoiofmt5fhsksthfmnkopkqW|‘abcXa[\\d‘
种群

.uv2w$x

)(u,

雄性个体数

5$w/

雌性个体数

3/#$w/

总个体数

Mu)$w
O O8 O O8 O .

3@+ U ~ }A ~ && ~
NQR % ~ ( } }A <
+@S A } }9 9 }< AA
SRM % ( &A && A~ UA
K’L 9 9 9 9 }~ }~~
M+N }~ }~ }9 }9 &9 }~~
+ON < < &~ &~ &< }~~
K@P 9 9 A A A }~~
"QP 7 7 }% }% &} }~~

:O;?:O8;和:.;分别代表分析的个体数?BCDEFGHIF
感染的个体数和感染个体的百分比|

由于来自 "QP?K@P?+ON?M+N和 K’L的

所 有样本昆虫6个体总 数 的 <%T:都 感 染 BCDEFGHIx
F!因而推测认为灰飞虱的感染种群内!无细胞质感

染的昆虫!可能来源于 BCDEFGHIF丢失!也可能是无

感染种群的迁移后代!再或者作为一种残留种!但这

种机率很少>但在加利福尼亚却发现了相似的情况!
约 (T未 感 染 BCDEFGHIF的 <=C>C?HIDF>I@ADFB>能

够在高感染的该种群内持续几年;}&!}A=>
根据 }U<7年 Ou#$对相同采 集 地 种 群 的 调 查!

当时只有 "QP 完全感染 BCDEFGHIF>而到 }UU7年

N|Lu+)(C$4(的调查却发现除了 "QP 外!完全感染

BCDEFGHIF的种群另外增加了 7个!即 K@P?+ON?

M+N和 K’L>并 SRM?+@S?NQR的 感 染 率 分别为

UAT?AAT和 <T!只有 3@+不 感 染 BCDEFGHIF>这

说明在过去的 }&$间!+ON?K@P?M+N?K’L从不

感 染 变 成 完 全 感 染JSRM?+@S?NQR则 从 不 感 染 转

变成部分感染>即 BCDEFGHIF的感染已从西南扩展

到东北>因而!N|Lu+)C$4(等预测 NQR?3@+可能正

处于最初感染 BCDEFGHIF状态>

BCDEFGHIF扩 展 的 方 向 跟 日 本 岛 上 飞 虱 迁 移 的

方向一致>飞虱迁移的方向是从西南向东北扩展!飞

虱的迁移可能促进了 BCDEFGHIF向东北的扩展>在

加利福尼亚某种果蝇 <=C>C?HIDF>I@ADFB>上也发现

BCDEFGHIF的动态进程;}&!}A=>只在 A$内人们发现此

果 蝇 感 染 BCDEFGHIF速 率 发 生 了 闪 电 式 的 变 化!平

均每年以 }~~4#的速度进展>

0 讨论

由 于 BCDEFGHIF存 在 着 ’R?.R和 雌 性 化 的 特

性!因而它很有希望 被 用 于 许 多 虫 媒 传 播 的 重 大 人

类疾病的基因工程防治和生物防治>对于前者!人们

对 传 毒 介 体 的 昆 虫 体 内 共 生 菌 进 行 抗 体 基 因 的 转

化!再放回到昆虫体内!利用 ’R机制使工程昆虫的群体在自然界扩大!抗体基因得以表达!并逐步减弱介

体昆虫的传毒能力!最终达到阻断对病毒6或病菌:的传播J而对于后者!利用其 .R机制!可将 BCDEFGHIF移

植到对生产有极大意义的昆虫天敌体内!使其大量繁殖!在生产上真正起到控制害虫的主要作用!从而达

到综合防治的实际运用>而雌性化的存在则为性别决定上的遗传竞争创造了潜在性的条件!这将导致在性

别决定系统上的快速进化>但这些都是对BCDEFGHIF应用的展望!具体运用的落实还需作大量的研究工作>
虽然至今为止!对 BCDEFGHIF的 ’R?.R和雌性化都作了一定的研究!也提出了相应的一些理论!但总得

%}7A期 施婉君等D昆虫共生细菌 BCDEFGHIF的研究进展
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来说还很不完善!因为在很多方面!"#$%&’()&的具体机制还不清楚*辟如!+,-.,和雌性化的生化机制是什

么/"#$%&’()&是如何广泛分布的/"#$%&’()&在种内与种间的进化轨迹是怎样的/"#$%&’()&能促进物种

进化吗/"#$%&’()&能有效地用于生物防治吗/等等!都需要进一步的研究*
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