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� � 许多昆虫在长期的进化过程中与其体内的共生菌建

立了互利共生的关系
[ 1]

,蚜虫与其共生菌的关系是最典

型的例子,也是研究共生关系的模型。几乎所有蚜虫种

类中都带有一种革兰氏阴性的球形胞内共生菌 (Buch-

nera )。这种共生菌存在于腹部的含菌细胞 ( mycetocytes

或 bacteriocytes)的胞质中,它们占蚜虫内共生微生物的

90%以上,因此被称为初级内共生菌 ( prmi ary symbion ts

或 P- symbionts)
[2]
。它们是专性垂直传播的,是蚜虫的

正常生长和繁殖所必需的 [ 3]。

此外,许多蚜虫还包含另外一种或多种其他细菌类

群,称为次级内共生菌 ( secondary symbionts或 S- symb-i

on ts)。它们大致可分 5类,即 R - type( PASS)、S- type

( PAR )、T- type( PABS)、U - type( PAU S)以及一种螺原

体 ( sp irop lasma)
[ 4]
。这些次级内共生菌类群在蚜虫体内

分布广泛, 在蚜虫中既可以垂直传播, 也可以水平

传播
[5]
。

事实上,蚜虫与其共生菌已建立了密切的互利共生

关系。近年来,随着分子生物学的不断发展和应用,有关

蚜虫与其体内共生菌相互关系的研究日趋深入,现就蚜

虫体内共生菌的生物学特性、与宿主蚜虫的相互作用以

及其研究的潜在生物学、生态学意义等方面进行综述,旨

在为更好的应用这种共生关系提供理论依据。

1� 共生菌的生物学特性

1. 1� 初级内共生菌 (Buchnera )

1. 1. 1� 分布 � 在所有的蚜虫中, Buchnera均存在于血腔

的含菌细胞中,含菌细胞呈两叶状结构,这一结构被称为

含菌体 ( bacteriome或 mycetom e)
[ 3]

,一般包含有 60~ 80

个菌胞,这些菌胞很少分裂,但随着蚜虫的生长体积逐渐

变大
[ 5]
。例如,野豌豆蚜出生后大约有 80个菌胞,经过

若蚜阶段的发育后,其细胞体积增长了 8倍,细胞质体积

的 60%被共生菌占据 [ 6~ 7]。

1. 1. 2� 传递途径 � Buchnera通过卵巢在蚜虫亲代与后

代间垂直传递,有性生殖中传递给卵细胞,而在孤雌生殖

中传递给胚胎
[ 5]
。M ira和 M oran ( 2002)利用电镜技术对

豌豆蚜体内的 Buchnera菌数量进行观察,发现 1龄若蚜

中含 1. 2 � 10
5
个 Buchnera细胞,而卵巢细胞中只有 1. 9

� 10
3
个。这说明 Buchnera在宿主中有一个数量减少和

增加的过程,数量减少发生在卵的形成过程中,增加则发

生在胚胎菌胞的形成过程,因此,对不同发育阶段内共生

菌数量的研究有利于对其遗传特征的了解
[ 8]
。

1. 1. 3� 基因组 � Sh igenobu ( 2000)率先获得了豌豆蚜

A cyrthosiphon p isum H arris体内 Buchnera的全基因序列,

发现 Buchnera的基因组由一个环状染色体和两个环状

质粒 -亮氨酸质粒和色氨酸质粒组成,大小在 450~ 642

kb之间,仅为与其亲缘关系很近的大肠杆菌 ( 4639 kb )

的 1 /7
[ 9~ 10]
。一般情况下,一个隐蔽、营养丰富、细胞内

的寄居者要选择降低基因组大小的策略。Buchnera基因

组的 ( G + C)平均含量为 26. 3%, AT含量富集, 这是



Buchnera区别于立克次氏体等与其亲缘关系较近的专性

细胞内病原体的显著特征
[ 11]
。

Buchnera菌的 rRNA基因由 rrs和 tRNA
G lu

- rrl- rrf

两个转录单元构成,每种转录单元只有一个拷贝
[ 2]
。通

过定量 PCR技术确定 rrs基因的数量,就可对寄主从出

生到成熟这一段时间内 Buchnera的记数
[ 12]
。每个 Buch-

nera菌细胞中含有 100个以上的基因组拷贝数,并随着

宿主蚜虫的龄期变化呈现出一定的变化规律, Komaki和

Ish ikawa( 2000)对豌豆蚜的研究发现,从胚胎后期到成虫

期 Buchnera基因组拷贝数增加,但随着蚜虫的虫龄增

大,其增加量逐渐减少,到生殖末期其功能不再需要时,

菌胞的数量就大大降低
[ 13]
。

1. 2� 次级内共生菌 � 迄今为止,仅对豌豆蚜体内次级共

生细菌的研究较为深入,尤其以 R - type类型研究较多。

Fukatsu等 ( 2000)利用电镜技术和分子生物学结合的方

法对豌豆蚜体内次级共生细菌分析结果表明,这类次级

共生菌被局限在菌胞周围的鞘细胞中,或分散或聚集于

蚜虫血腔中。另外,在脂肪体细胞和缺失 Buchnera的含

菌细胞中也偶有发现
[ 4]
。与 Buchnera相比,这些次级内

共生菌的种类可能因室内长期饲养而改变。李正西等

( 2005)通过对桃蚜的自然种群体内共生菌的研究,发现

了一种新类型的次级共生菌 泛菌类 (Pantoe ),这是迄

今有关在蚜虫体内存在泛菌次级共生菌的首次报道
[ 14]
。

次级内共生菌在多种蚜虫中以垂直传递方式传

播
[ 4]
。但考虑到次级内共生菌在蚜虫种内及种间的特

殊分布方式,垂直传递可能不是次级内共生菌的主要传

播方式, 而个体间的水平传递可能是其主要传播途

径
[ 15]
。M oran和 Dubar( 2006)有关豌豆蚜的最新研究表

明,次级共生菌的水平传递能够引起混合侵染,这种侵染

特性不仅为次级共生菌的竞争和再侵染创造了更多的机

会,同时也为共生菌的系统进化研究提供了很好的借鉴

依据
[16]
。但有关这种水平传递的机制尚不清楚。

2� 共生菌与宿主蚜虫的相互作用

2. 1� 初级内共生菌 (Buchnera )的功能 � 大量相关研究

已经从营养、生理等方面进行了论证, Buchnera的主要功

能是为宿主蚜虫提供多种必需氨基酸
[ 2, 17~ 18]

。目前,从

基因水平也证实了 Buchnera的氨基酸合成能力。与大

肠杆菌基因组相比, Buchnera全序列基因组大大缩小,但

保留了大多数必需氨基酸生物合成的基因
[ 9, 19~ 20]

。

此外, Buchnera对宿主蚜虫还有一些非营养的功能。

已有的研究证明 Buchnera编码的 G roEL蛋白具有保护

病毒在进入血腔的过程中免遭降解,促进蚜虫传播循环

性病毒的功能
[ 21]
。崔晓峰等 ( 2002)对桃蚜 Myzus perci-

cae Su lzer的研究表明,初级共生菌的 Buchnera G roEL蛋

白参与了宿主蚜虫传播多种植物病毒病,如马铃薯卷叶

病毒 PLRV等
[ 22]
。但这种促进作用的发生机制尚不清

楚。最新的资料表明 Buchnera对蚜虫的适合度有一定

影响。例如,它能够通过营养效应间接影响宿主的翅型

分化,加快宿主的个体发育进度,促进其繁殖
[ 23~ 24]

;通过

其核苷酸序列中的一个特定突变来增强宿主蚜虫对热胁

迫的耐受性,从而进一步影响到蚜虫的生态学特性
[25]
。

2. 2� 次级内共生菌的功能 � 一般认为,与 Buchnera相

比,次级共生菌对于蚜虫似乎不是非常重要,因为不管缺

少任何一种或几种次级内共生菌,均不影响蚜虫的正常

生长繁殖。但近年的研究发现了次级内共生菌的一些功

能,主要与宿主蚜虫的适合度、竞争力以及其他一些间接

的方面相关。例如能够增强蚜虫对热胁迫的耐受性
[26]

;

影响蚜虫利用特定寄主的能力, 扩大其寄主植物范

围
[ 27]

;提高蚜虫对寄生性天敌抵御的能力
[ 28]
以及减弱

真菌病原物对蚜虫的侵染
[ 29]
。尽管内在的机制还不清

晰,但田间和实验室的研究都证明,次级内共生菌的感染

可能在蚜虫生态学特性和适合度方面发挥重要的作用。

2. 3� 宿主蚜虫对体内共生菌的调控 � 通过对昆虫共生

现象的广泛观察后发现,寄主动物对共生菌的控制起主

导作用,也就是说共生菌的存在及其作用主要由寄主控

制,其中最有说服力的证据是寄主控制共生菌的增殖
[ 1]
。

W ilk inson等 ( 2007)最新研究表明,宿主蚜虫的营养水平

对其体内共生菌的增殖起调控作用, Buchnera菌的种群

密度与寄主所摄取食物中的 N含量呈正相关,而次级内

共生菌则与其呈负相关
[ 30]
。目前,对这种调控作用的解

释还只是停留在生理生化层面,而具体的调控作用方式

以及内在的分子机制尚不清楚。

3� 蚜虫内共生菌研究的意义

蚜虫内共生菌与宿主的进化关系,对研究昆虫的系

统进化及生物多样性是一个有利的工具。初生内共生菌

与宿主进化关系的一致性,次生内共生菌遗传多样性与

可塑性及与宿主之间系统发育的不一致性,对研究昆虫

的系统进化及其生物多样性,都是好的证据
[ 31]
。内共生

菌的研究还可以帮助解释蚜虫的部分生物学特性,辅助

蚜虫的分类
[ 32]
。

蚜虫内共生菌研究有助于了解蚜虫对植物抗性的

适应性。共生菌的垂直卵传递及其遗传基因的易变性等

特性,使蚜虫体内共生菌的遗传背景容易发生变化或突

变,导致蚜虫很快形成新的生物型, 以适应新的寄主

植物
[ 33]
。

蚜虫内共生菌的研究将有利于害虫的防治。Wolba-

ch ia可以改变宿主的生殖行为,调节繁殖力,以加强它到

下一代的垂直传播,使用抗生素去除Wolbachia导致宿主

死亡已作为治疗丝虫病的新方案
[ 34]
。此外,根据蚜虫体

内大量存在内共生菌的特性,通过内共生菌的转基因研

究,可望建立起病虫防治的新的生物控制系统
[ 35]
。

4� 结论

随着分子生物学的不断发展和应用,关于蚜虫与其

体内共生菌相互关系的研究,在近十多年间日趋深入。
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虽然对蚜虫与其初级内共生体之间的互利关系已取得了

很大的进展,但控制该特定共生关系的生态学基础以及

影响其动态的各种因素仍然需要进一步研究,而对于次

级共生,其侵染的效应及其生态学相互作用要复杂得多,

因为各种次级共生菌类群的生态学各不相同,对这些共

生菌的深入研究将可能揭示非病原性微生物与动物 (包

括昆虫 )进行联系的生态对策, 从而进一步推动生物间

的共生关系由理论研究向实践应用的转变。
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M: DNA M arker; CK: 阴性对照; P1、P2: 转基因植株

图 2� 转基因植株 LFY基因 RT- PCR检测

3� 讨论

在苹果的再生中影响最大的是细胞生长素和细胞

分裂素。苹果再生中常用的生长素是 NAA,细胞分裂素

是 BA
[ 5, 6]

,但是在难再生的品种上,一般用 TDZ代替

BA。TDZ可在低浓度下诱导对 BA反应效果小的植物

进行芽的增殖,高浓度的 TDZ容易出现玻璃化现象并且

使再生效率降低
[7]
。在本实验中,用苹果上常用的 NAA

0. 4 mg/L和不同浓度的 BA组合,得到的再生效果就不

很明显,再生率偏低。NAA 0. 4 mg /L和 TDZ组合,其中

TDZ 2. 0 mg/L的再生率最高,但高浓度的 TDZ抑制了

再生芽的分化且使得再生芽玻璃化。

组织培养中基因型的依赖性是一种普遍现象,它表

现为种间、品种间再生能力的不同。长富 2号在 BA的

作用下再生率达到 85%以上
[ 8]

,新红星在 BA作用下再

生率低,在 TDZ作用下再生率达到 75%以上
[ 7]
。本实验

中,杂交种整合了长富 2号和新红星的基因组,在 BA的

作用下,它的再生率比其亲本长富 2号低很多,使用了再

生效果较强的 TDZ后再生率得以提高并且明显高于其

亲本新红星。可见,基因型对苹果叶片再生能力的影响

较大。

对转基因植株进行了 PCR和 RT - PCR检测,表明

目的基因已经整合到苹果基因组中,并且能够正常表

达,为下一步试验奠定了基础。但转化率偏低,转化体

系有待于进一步改进。

参考文献:

[ 1] 曹上银,张秋明,吴顺. 果树花芽分化机理研究进展 [ J] . 果树

学报, 2003, 20( 5): 345~ 350.

[ 2] 杨传平,刘桂丰,魏志刚. 高等植物成花基因的研究 [ J] . 遗

传, 2002, 24( 3): 379~ 384.

[ 3] 李克贵,潘大仁,许莉萍. 基因枪法将 LEAFY基因导入甘蔗的

研究 [ J] . 作物学报, 2003, 29( 4): 541~ 544.

[ 4] 刘静 ,邵建柱 ,徐继忠,等. 农杆菌介导法将 LFY基因导入苹

果的研究 [ J ].河北农业大学学报, 2006, 29( 3): 6~ 9.

[ 5] 刘庆忠,赵红军, HAMM ERSCH LAG F A. 培育苹果转基因植

株的研究 [ J ]. 落叶果树, 2000, ( 1 ): 5~ 9.

[ 6] 邵建柱,马宝焜 . 转基因苹果研究进展 [ J]. 果树学报, 2003,

20( 1): 49~ 53.

[ 7] 刘莉莉,蔡斌华 ,刘丹,等.新红星苹果离体高效再生体系的建

立 [ J] . 果树学报, 2007, 24( 5 ): 679~ 681.

[ 8] 王贵章,徐凌飞,马锋旺, 等. 富士苹果黄化茎段再生不定芽

的研究 [ J] . 西北农林科技大学学报 (自然科学版 ), 2006, 34

( 6): 79~ 81.

68 江 � 西 � 农 � 业 � 学 � 报 � � � � � � � � � � � � � � � � � � 20卷


