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摘要: 蚜虫是半翅目 ( H em iptera)中一类取食植物韧皮部汁液的昆虫 , 由于具有一些独特的生物学特征, 是研究重要

适应进化问题的理想模型。蚜虫体内存在一类专性的胞内共生菌 Buchnera, 对于蚜虫营养代谢和正常发育有重要贡

献, 被称为蚜虫的初级内共生菌。蚜虫 Buchnera是研究共生关系的理想模型, 两者系统发育格局的研究有助于理解

生物间专性共生关系的演化。本文系统综述了两者在不同分类水平 (高级阶元、低级阶元 )上的系统发育关系研究。

现有证据暗示: 两者在低级阶元水平上具有系统发育一致性, 而在高级阶元水平上可能没有平行演化关系, 这些对

早期研究提出的平行演化假说提出了质疑。在现有研究的基础上, 本文建议从增加取样类群、增加基因数目和数据

量、系统发育一致性检验等几个方面开展更深入的系统发育研究, 并开展 Buchnera的转移实验, 从而检验 Buchnera

的横向转移及其基因在不同蚜虫支系中的进化速率一致性, 以便更客观地揭示蚜虫 Buchnera的进化关系。
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Abstract: Aph ids are a g roup of ph loem feeding hem ipteran insects. Due to their som e unique biolog ical

features, aphids are good mode l organ ism s for understand ing m any significant theoret ical issues in adaptive

evolution. Aph ids m a inta in an obligate endosym biotic association w ith Buchnera, their prim ary

endosym bionts, w hich are nutritionally and developm enta lly indispensab le to aphids. Stud ies on phy logenet ic

re lat ionsh ips betw een aph ids and Buchnera he lp us understand the evolution of obligate symb iosis. In this

artic le we rev iew ed the advances in phylogenetic re lat ionsh ips between aph ids and Buchnera at different

taxonom ic levels ( from h igher to lower) . Available ev idences ind icate that parallel diversif ications of aphids

andBuchnera occur at low er taxonom ic leve.l H ow ever, such relat ionsh ipsm ay not ex ist at h igher taxonom ic

leve,l wh ich contrad icts w ith the tradit ionally accepted para llelism hypo thesis. On the basis of the deta iled

rev iew of prev ious studies, it is proposed that more taxonom ic groups should be samp led and m ore genom ic

data as w ell as robust phy logenet ic concordance tests shou ld be used. Furthermore, Buchnera horizontal

transfer and consistency o f evo lutionary rates of Buchnera genes among d ifferent aph id lineages should be

investigated to c larify the evo lutionary relationsh ips betw een aph ids andBuchnera.

Key words: Buchnera; endosymb iosis; paralle l evo lut ion; phy logenetic re lationsh ip; h igher taxonom ic

leve;l horizontal transfer

蚜虫类包括蚜总科 ( Aph idoidea)、球蚜总科

(A de lgo idea)和根瘤蚜总科 ( Phy lloxero idea), 是半

翅目 (H em iptera)昆虫中一个较大的类群, 世界已

知 4 700余种。由于蚜虫类具有周期性的孤雌生

殖、复杂多样的生活史、胞内共生细菌、多样化的

虫瘿及明显的行为分化等生物学特征, 是研究重要

适应进化问题的理想模型 (黄晓磊和乔格侠,

2006)。
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蚜虫类刺吸取食植物韧皮部汁液, 但由于韧皮

部汁液所提供的必需氨基酸不足 ( Douglas, 1993) ,

并且蚜虫本身不能合成多种必需氨基酸, 如组氨

酸、赖氨酸、蛋氨酸、色氨酸、缬氨酸、精氨酸等

( The International Aph id Genom ics Consort ium,

2010) , 这样的取食策略表面上看不利于蚜虫生长

和繁衍。然而, 蚜虫类体内存在一类专性胞内共生

细菌 Buchnera, 被称为蚜虫的初级内共生菌, 该类

细菌能够提供其蚜虫寄主所缺乏的必需氨基酸和维

生素, 对蚜虫营养代谢和正常发育有重要贡献

( Buchner, 1965; M unson et al., 1991b; Doug las and

Prosser, 1992; Baum ann et al., 1995; Nakabach i and

Ishikaw a, 1997)。

Buchnera隶属于变形菌门 ( P roteobacteria)、 变

形 菌 纲 ( Gamm aproteobacteria ) 的 肠 杆 菌 科

( Enterobacteriaceae ), 该 属 目前 已 知 1 种, 即

Buchnera aphidicola, 并只存在于蚜虫类中 (Un term an

et al., 1989; Munson et al., 1991b)。Buchnera位于蚜

虫血腔中特化的含菌胞 ( bacteriocyte)内, 在亲代和

子代之间母系垂直传递, 并且离开蚜虫寄主不能存

活 ( Buchner, 1965; Braendle et al., 2003)。基于最近

获得的豌豆蚜 Acyrthosiphon p isum基因组及 Buchenra

基因组的广泛分析, 更清楚地揭示了两者在氨基酸

合成方面存在广泛互补 Buchnera为蚜虫提供必

需氨基酸, 而蚜虫为 Buchnera提供非必需氨基酸,

并共享某 些代 谢途径 ( The Internationa l Aphid

Genom ics Consort ium, 2010; W ilson et al., 2010)。早

期有研究认为蚜虫和 Buchnera间的内共生关系可能

起源于一次单独的侵染事件, 并至少形成于 160~

280 m ya ( m illion years ago ) ( Munson et al., 1991a;

M o ran et al., 1993)。

内共生关系 ( endosym b iosis)一直是生物学研究

的热点, 对于理解生物间关系的演化及细胞器起源

等有重要意义。专性内共生关系使得蚜虫 Buchnera

成为研究共生关系的理想模型, 目前的研究更多的

侧重于从生理和基因组数据来理解两者之间的营养

代谢关系以及 Buchnera基因组进化 ( Baum ann et al.,

1995; N akabach i and Ishikaw a, 1997; Shigenobu et

al., 2000; N akabach i et al. 2005; Thom as et al.,

2009; N ikoh et al., 2010; W ilson et al., 2010)。然

而, 要理解这种专性共生关系是如何演化的, 需要

基于系统发育分析深入研究两者的进化关系。早期

有研究基于少数蚜虫高级阶元类群及其 Buchnera

的系统发育关系, 提出蚜虫 Buchnera平行演化假

说 ( parallelism hypothesis) ( M unson et al., 1991a;

M oran et al., 1993) , 但越来越多的证据显示当时的

研究存在不足, 并且在高级阶元 (科级或亚科级 )和

低级阶元 (属级及以下 )水平上两者间关系模式可

能有一定差别, 并从不同方面反映了两者间进化关

系。为了更好地理解目前蚜虫 Buchnera系统发育

研究现状, 以及已有证据所反映的两者进化关系,

本文系统综述了不同层次的相关研究, 详细讨论了

前人提出的平行演化假说的局限性, 进一步提出了

可能的演化机理, 并就如何更好地理解两者进化关

系提出了建议。

1 高级阶元水平上两者的进化关系

Buchnera一般被认为存在于所有的蚜虫物种中

( Buchner, 1965), 后续研究对 Buchnera的检测以

及该细菌母系垂直传递的特点也证实了这一点

( Baum ann et al., 1995)。Buchnera在现生蚜虫类中

的分布, 暗示现生蚜虫类的共同祖先已经与

Buchnera建立了联系。通过对 4个主要蚜虫类群

[蚜科 ( A phididae) , 斑蚜科 ( D repanosiph idae ), 纩

蚜科 (M indaridae)和瘿绵蚜科 ( Pem phig idae) ; 在更

多人认可的蚜虫分类系统中 ( Rem aud i re and

Rem audi re, 1997; N ieto Nafr a et al., 1998) , 该 4

个类群相当于蚜亚科 ( A phidinae ), 毛蚜亚科

( Cha itophorinae) , 纩蚜亚科 (M indarinae)和瘿绵蚜

亚科 ( E riosom atinae) ] 的 11个物种的 Buchnera的

16S rRNA基因的分析, 并与基于形态特征构建的蚜

虫类高级阶元系统发育树 (H e ie, 1987)进行比较,

M unson等 ( 1991a)发现两者系统发育树的拓扑结构

完全对应, 并认为至少在 80 m ya这 4个蚜虫类群的

祖先通过一次侵染事件与 Buchnera建立了内共生关

系, 之后蚜虫和 Buchnera发生了平行的支系分化。

M oran等 ( 1993)分析了与 M unson等 ( 1991a)相

同的 11个蚜虫物种及瘿绵蚜科另一个物种中

Buchnera的 16S rRNA 基因, 获得了完全一致的

Buchnera系统发育树。在认同平行演化假说的基础

上, 他们基于蚜虫类化石和生物地理事件的时间,

以及 16S rRNA基因的进化速率, 估计了 Buchnera

系统树主要节点的分歧时间, 并推测所有现生蚜虫

类和 Buchnera之间内共生关系至少起源于 160 ~

280 mya(图 1)。基于相同的蚜虫和 Buchnera取样,

以及基于 18S rRNA基因及最大简约法所获得的蚜

虫分子系统发育树, Baum ann等 ( 1997)获得了与图

1一致的对应关系。
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图 1 蚜虫及其 B uchnera的平行演化 [引自 M oran等 ( 1993)并略作修改 ]

F ig. 1 Phy logeny o f selected aph ids and its Buchnera [ c ited from M oran et al. ( 1993) w ith som em odification]

左侧是蚜虫形态系统树 ( H eie, 1987 ) , P = 瘿绵蚜科 Pem ph ig idae, M = 纩蚜科 M indaridae, C = 毛蚜科 C haitophoridae (原文为斑蚜科

D repanos iph idae), A =蚜科 Aph id idae; 右侧是 B uchnera系统树, 基于 16S rRNA基因的最大简约法分析, 构树时所用外群为 Ec= E scherich ia coli,

Pv= P roteu s vu lgaris, Ra= Rum inobac ter amyloph ilus。蚜虫系统树上标注的分歧时间根据蚜虫类化石和生物地理事件估计; 基于 16S rDNA进化速

率计算的蚜虫 Buchnera共生关系至少形成于 160 ~ 280 mya(Buchnera系统树箭头标识 )。The left is aph id phy logeny b ased on m orphology (H eie,

1987 ) , P= Pem ph ig idae, M = M indaridae, C = C haitoph orid ae (D repan os iph idae in the origin alpaper) , A = Aph id idae; the righ t isBu chnera phylogeny

based on 16S rDNA sequnences and maxim um parsim ony an alysis, the ou tgroup s forBu chnera tree are Ec= E scherich ia coli, Pv= P roteu s vu lgaris, Ra=

Rum inoba cter amyloph ilu s. D ivergence tim es on aph id tree w ere es tim ated based on aph id fossils and b iogeograph ical even t; the origin of aph idBu chnera

associat ion w as estim ated 160- 280 m ya at least by us ing the evolu tionary rate of 16S rDNA sequnences ( th e arrow on the Bu chnera tree) .

利用与前面几个研究基本一致的样品集 ( 5个

主要蚜虫类群的 14个物种 ) , van H am等 ( 1997)对

Buchnera的 16S rRNA基因进行了最大似然法构

树, 所获得的系统树与图 1中拓扑结构存在差异,

表现为 蚜科物种的 Buchnera 与其他类群 的

Buchnera构成姐妹群 (图 1中则为瘿绵蚜科的

Buchnera位于系统树基部 )。由于所使用的构树方

法不同 (最大简约法与最大似然法 ) 而导致

Buchnera系统发育树拓扑结构不同, 对蚜虫

Buchnera平行演化假说所基于的系统树的准确性提

出了一定的疑问。通过扩大取样 ( 5个主要蚜虫类

群的 21个物种 ), M artinez Torres等 ( 2001)比较研

究了蚜虫及其 Buchnera的分子系统发育关系, 并期

望对两者平行演化假说进行检验。该研究一个显

著的结果是, 最大简约法和最大似然法所构建的系

统树都显示瘿绵蚜科蚜虫不同分支的 Buchnera并

没有聚为一支, 即不具有单系性, 这对两者严格平

行分化的假说进一步提出了疑问。然而, M artinez

Torres等 ( 2001)虽然指出了平行演化假说可能存在

问题, 但更倾向于认为两者系统发育格局的不对应

是因为蚜虫分子系统发育关系不稳定并需要修正

(该文只用了一个线粒体基因来构建蚜虫分子系统

发育关系 )。

虽然蚜虫 Buchnera平行演化假说一直被广泛

引用 ( Baum ann, 2005; M oran et al., 2008), 但前人

基于少数蚜虫类群及其 Buchnera所提出的有关两

者进化关系的结论, 仍需要审慎对待。早期研究选

取了 4或 5个蚜虫主要类群及其 Buchnera, 如此取

样量才仅是现生蚜虫主要类群数目的 1 /3, 少数类

群所得出的结论或许并不能代表蚜虫 Buchnera进
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化关系的总体情况。另外, 早期研究主要基于蚜虫

形态系统发育树或少数类群的分子系统发育树, 也

存在一定问题。由于蚜虫类本身形态特征的复杂

性, 多年来蚜虫学家对蚜虫形态系统发育关系一直

存在较大争论 (任珊珊等, 2006) , 即使同一个蚜虫

学家不同时期所提出的形态系统发育关系也有较

大出入 (H e ie, 1987; H eie andW eg ierek, 2009)。

近 10年来, 尚没有新的关于蚜虫 Buchnera系

统发育关系的研究发表。揭示蚜虫 Buchnera的进

化关系, 需要两者客观的系统发育框架, 考虑到

Buchnera是细菌以及蚜虫形态特征的不确定性, 两

者分子系统发育框架研究亟需加强。近来年蚜虫

高级阶元分子系统发育研究取得一定进展, 各蚜虫

主要支系的单系性基本得到验证, 并揭示了部分支

系间的系统发育关系; 虽然一些类群间的系统发育

关系并未获得稳定的支持 (基部支持率不高 ) , 但

更多基因数据的加入倾向于支持较稳定的拓扑结

构, 且与传统的形态系统树有所差别 ( von Doh len

and M oran, 2000; Ortiz R ivas et al., 2004; Ortiz

R ivas and M artnez Torres, 2010; H uang et al.,

unpub lished data)。在最近一项研究中, 我们基于

11个蚜虫主要类群 33个物种 Buchnera 的 16S

rRNA基因, 以及 8个蚜虫主要类群 19个物种

Buchnera的 gnd基因 (编码 6磷酸葡萄糖酸脱氢

酶 ) , 构建了 Buchnera系统发育树; 并基于 3个核

基因及 3个线粒体基因构建了蚜虫系统发育树。

结果显示 Buchnera系统树与 M unson等 ( 1991a)和

M oran等 ( 1993)存在差异, 并且目前已知的蚜虫与

Buchnera系统树之间缺乏严格的对应关系, 暗示平

行演化假说并不成立 ( H uang et al., unpub lished

data)。通过对已有证据系统的梳理, 鉴于前期研

究存在的缺陷, 我们可以得出一个结论, 即蚜虫

Buchnera高级阶元水平上的平行分化现象可能只是

前期研究取样量过小导致的假象。

2 低级阶元水平上两者的进化关系

为了检验近缘蚜虫物种及其 Buchnera系统发

育关系的一致性, C lark等 ( 2000)基于 4个线粒体

基因和 1个核基因构建了分布于北美和欧洲的指

网管蚜属 Uroleucon 14个蚜虫物种的分子系统发育

树, 并基于内共生菌基因组的 trpB基因 (编码色氨

酸合成酶的 链 )构建了相应的 Buchnera系统发育

树, 经过对两者拓扑结构的一致性检验, 发现指网

管蚜属物种与其 Buchnera严格对应, 暗示两者具有

平行分化关系。

从理论上讲, 内共生物的基因组为细胞质遗传

而不会在宿主间发生横向转移, 因此具有内共生关

系的双方应具有严格的系统发育一致性。为了检

验种内水平上是否存在这种一致性, Funk等

( 2000)对指网管蚜属 Uroleucon ambrosiae不同种群

的线粒体、Buchnera及其 2种质粒基因组中的 4个

基因进行了分析, 发现来自 4个基因组的数据支持

了一致的系统发育拓扑结构, 暗示这些基因组在蚜

虫寄主中母系垂直传播并平行演化, 即验证了蚜

虫 Buchnera种下水平上的平行演化关系 (线粒体基

因构建的系统树代表了蚜虫系统发育关系 )。他们

还发现, Buchnera基因 dnaN (编码 DNA聚合酶 III

的 亚基 )的进化速率大约是线粒体基因 COI /COII

的 2倍, 因此建议 Buchnera基因可以应用于蚜虫种

群遗传学研究。W ernegreen等 ( 2001)也发现指网

管蚜属 Buchnera基因组中与氨基酸合成相关的基

因可能发生了加速进化, 且基于这些基因所构建的

系统树具有拓扑结构一致性。

因为具有明显的寄主植物分化, 豌豆蚜多年来

被当作很好的模型用于研究植食性昆虫早期物种

分化问题 ( V ia, 1999; H aw thorne and V ia, 2001 ),

最近一项研究基于进化速率较快的微卫星标记和

大量取样, 揭示了豌豆蚜在欧洲西部发生了近期辐

射进化, 并可能至少包含 4个隐存物种 ( Peccoud et

al., 2009a)。鉴于 Buchnera的遗传特点及其基因的

高突变速率, Peccoud 等 ( 2009b )进一步使用

Buchnera基因组中进化速率快的假基因区段来估计

豌豆蚜种团适应辐射发生的时间, 结果显示豌豆蚜

种团的最近共同祖先可能存在于 8 000~ 16 000年

前, 并于 3 600~ 9 500年间发生了基于寄主植物特

化的快速辐射分化, 这可能与更新世后气候变暖及

豌豆蚜豆科寄主植物驯化有关。Buchnera标记与豌

豆蚜微卫星标记所构建的系统树及其主要节点的

分歧时间具有一致性, 也暗示蚜虫和 Buchnera在种

群水平上具有系统发育一致性。

虽然前人在低级阶元水平上的研究局限于少

数的蚜虫属或种, 但已知证据都很好地支持了蚜

虫 Buchnera平行分化关系, 这种关系也体现了

Buchnera的遗传特点。两者低级阶元水平上的系统

发育一致性仍需要在更多蚜虫类群中进行检验, 基

于 Buchnera标记推测蚜虫寄主分化的普遍有效性

也需要更多研究实例。
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3 蚜虫 Buchnera进化关系格局的演化

根据对蚜虫和 Buchnera的了解, 一个没有争议

的结论是, 蚜虫 Buchnera内共生关系起源于现生

蚜虫类祖先的一次偶然的侵染事件。对于两者进

化关系格局的演化, 虽然需要进一步验证, 但越来

越多的证据显示两者在高级阶元水平上可能没有

平行演化关系, 即严格对应的分化关系; 然而在低

级阶元水平上, 两者基本具有平行分化关系, 体现

了 Buchnera细胞质遗传和母系垂直传递的特点。

蚜虫 Buchnera系统发育格局在高级阶元和低级阶

元上的差异, 可能暗示了两方面的机制 (图 2) : 一

是 Buchnera基因组在不同蚜虫支系中的进化速率

存在差别, 经过漫长时间的演化, 形成了两者高级

阶元系统发育格局上的不对应关系; 二是在两者关

系进化的早期, Buchnera在刚演化出来的蚜虫类主

要支系间发生过横向转移 ( horizonta l transfer)。

图 2 蚜虫 B uchnera进化关系格局演化示意图

F ig. 2 Sketch ind icating po ssib le evo lutionarym echan ism s underlying aph id Buchnera relationsh ips

不同蚜虫支系 Bu chnera基因组进化速率差异以及 Buchnera横向转移可能是造成蚜虫 B uchnera系统发育格局在高级阶元和低级阶元上存在差异

的机制; 速率差异和横向转移更容易在大进化时间尺度下体现。The variation of evolu tionary rates ofBuchnera genom es am ong different aph id lineages

andB uchnera horizontal tran sfers are probab ly the evolu tionary m echan ism s underlying the difference betw een phylogenetic pattern s at h igher and low er

taxonom ic levels; the variation of evolu tionary rates andBuchnera horizon tal trans fers are easier to be uncovered under larger evolu tionary tim e scales.

M oran ( 1996 )对麦二叉蚜 Sch izaphis gram inum

和角倍蚜 Schlechtendalia chinensis 2种蚜虫 Buchnera

的 16S rRNA基因和 8个编码基因的进化特征进行

了分析, 并与近缘的非胞内共生细菌 (如 E. coli)

的相应基因的进化特征进行了对比, 发现内共生的

Buchnera的基因比自由生活细菌的基因进化速率明

显快很多。虽然 Buchnera基因在内共生环境下加

速进化, 但要理解蚜虫 Buchnera系统发育关系, 需

要验证不同 Buchnera基因间进化速率以及它们在

不同蚜虫支系中进化速率是否一致或存在差异。

理论上讲, 不同蚜虫支系间 Buchnera基因进化速率

差异经过漫长的进化时间会表现为两者在高级阶

元水平上的系统发育不一致性; 而在低级阶元水平

上, 同一支系内的不同蚜虫物种或种群中 Buchnera

基因的进化速率可能一致, 并表现为两者系统发育

的一致性 ( C lark et a l., 2000; Peccoud et al.,

2009b)。

Buchnera作为一种专性胞内共生菌, 在蚜虫亲

代和子代之间通过孤雌胎生或卵细胞进行母系垂

直传递, 因此被认为不可能在蚜虫支系间发生横向

转移 ( B aum ann et al., 1997; B aum ann, 2005 )。

C lark等 ( 2000)和 Funk等 ( 2000)都认为蚜虫间不
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可能发生 Buchnera的横向转移。虽然目前并没有

直接的证据显示 Buchnera横向转移的发生, 但这也

可能反映了以往研究的盲区, 即缺少对不同蚜虫支

系间 Buchnera的比较研究。 C lark等 ( 2000)认为只

有基于低级阶元水平上对亲缘关系较近的蚜虫物

种及其 Buchnera的研究才能揭示横向转移, 对此我

们并不认同 (理由见下文 )。越来越多证据所支持

的蚜虫 Buchnera在高级阶元系统发育格局上的不

对应关系, 暗示在两者关系进化的早期, 横向转移

有可能发生过。蚜虫化石和分子数据暗示现生蚜

虫类祖先在晚白垩纪 早第三纪发生了快速辐射分

化, 在较短的进化时间内形成了现存的主要蚜虫支

系 ( von Doh len and M oran, 2000; H uang et al.,

unpub lished data)。理论上讲, 在辐射分化未完全

完成的时候, 有共同祖先种群的蚜虫支系间仍存在

交配的可能, 相应的 Buchnera也可以随着卵细胞而

发生横向转移。实际上, 在自然界或实验条件下,

亲缘关系较近的物种被证实可以发生交配并产生

后代 ( Zhang and Zhong, 1990) , 也暗示 Buchnera随

有性生殖发生横向转移的可能性。在自然界中, 横

向转移发生的概率可能极其微小, 但即使是很小的

概率, 经过几千万年的进化时间, 仍可能造成蚜虫

Buchnera高级阶元水平上的不对应关系。然而, 母

系垂直传递决定了蚜虫 Buchnera在近缘类群间一

般应具有系统发育一致性。在低级阶元水平上, 即

使发生了偶然的横向转移, (因为进化时间较短 )

也不容易在系统发育格局上反映出来, 因此仍表现

为两者的平行分化关系。

4 展望

虽然已有不少研究基于生理和基因组数据来

理解蚜虫 Buchnera营养代谢关系以及 Buchnera基

因组特征 ( Shigenobu et al., 2000; Baum ann, 2005;

N akabachi et a l., 2005; M oran et al., 2008; Thom as

et al., 2009; W ilson et al., 2010) , 但要深刻理解蚜

虫 Buchnera各层次上的进化关系以及生物间共生

关系演化的普遍性问题, 则需要更多的系统发育

(进化历史 )方面的证据。现有证据暗示两者在高

级阶元水平和低级阶元水平上的系统发育格局存

在差异, 并可能与 Buchnera基因组的进化速率以及

横向转移有关, 我们需要更深入的研究来检验这些

假说。

基于更广泛取样 (覆盖尽量多的蚜虫类群及其

Buchnera )和数据量的高级阶元系统发育研究, 以

及 Buchnera在不同蚜虫支系间的转移实验研究 (经

天敌或其他方式 ) , 将有助于客观地揭示蚜虫

Buchnera进化关系, 并更好地检验横向转移的可能

性。另一个需要验证的重要问题是, 不同 Buchnera

基因之间以及它们在不同蚜虫支系中的进化速率

是否一致或存在差异, 这将有助于从进化时间尺度

上理解 Buchnera基因组演化, 以及对蚜虫 Buchnera

系统发育关系格局的影响。第一个蚜虫全基因组

序列的 发布 ( The International Aph id Genom ics

Consortium, 2010 )、Buchnera基因组较小 ( 416 ~

641 kb) (M oran et al., 2008)、以及测序和基因组学

技术的快速发展 ( Schuster, 2008; Schatz et al.,

2010), 使得我们有可能基于大量基因组数据研究

本文所提及的几方面问题, 此类研究也必将推进对

于生物间共生关系和基因组进化的理解。
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