
应用昆虫学报 Chinese Journal of Applied Entomology 2011，48( 6) : 1823—1834

Wolbachia 与昆虫寄主关系研究进展*

王 哲＊＊ 乔格侠＊＊＊

( 中国科学院动物研究所动物进化与系统学院重点实验室 北京 100101)

摘 要 Wolbachia pipientis 是一种广泛存在于节肢动物和线虫生殖组织中的细胞内共生菌，通过母系生殖细胞在

寄主种群内垂直传播。据分析，Wolbachia 在昆虫中的感染率大约为 66% ，是昆虫中分布最广泛的胞内共生菌。
Wolbachia 能够以多种方式调控寄主的生殖行为，包括诱导细胞质不亲和、诱导孤雌生殖、雌性化、杀雄作用等。近

10 年来，Wolbachia 的研究在多个领域都取得了长足进展。本文介绍了 Wolbachia 的多样性与分布、对寄主生殖行

为的影响、基因组结构，以及其与寄主在基因组水平上的相互作用等领域的最新研究成果，并展望了 Wolbachia 研

究的发展趋势。
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Abstract Wolbachia pipientis is a common and maternally inherited endosymbiont that resides in the reproductive tissues
of many arthropods and nematodes． Recent surveys have found Wolbachia in over 66% of insect species． As a microbial
manipulator，Wolbachia can cause a number of reproductive alterations in its hosts，such as cytoplasmic incompatibility
( CI) ，inducing parthenogenesis ( PI) ，feminization and male-killing． Considerable progress in research on Wolbachia has
been made in the past 10 years． In this paper，the biology of Wolbachia is reviewed，including its distribution，diversity，

genome，mitochondrial DNA polymorphism，horizontal gene transfer to hosts and phenotypic effects on host． Directions for
future research are also discussed．
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Wolbachia pipientis 属于细菌门 Bacteriophyta，

α 变 形 菌 纲 alpha-Proteobacteria，立 克 次 氏 体 目

Rickettsiales，无形体科 Anaplasmataceae，Wolbachia
属，是 该 属 中 唯 一 的 一 个 物 种 ( Riegler and
O’Neill，2006) 。Wolbachia 是一种通过母系细胞

质遗传的细胞内共生菌，寄主范围十分广泛，包括

节肢动物门的六足总纲( 昆虫纲、弹尾纲) 、蛛形

纲、甲壳纲和线虫动物门的尾管器纲。Wolbachia
种下分化明显，与寄主关系丰富多样，涉及寄生、
共栖和互利共生等。在过去 10 年中，Wolbachia 因

其与寄主的复杂关系，以及在生物防治和疾病控

制等方面的作用，吸引了研究者极大的关注，取得

了令人瞩目的研究成果。

1 Wolbachia 的多样性及分布

Wolbachia pipientis 由一系列的单系类群组成，

这些 单 系 类 群 被 分 别 命 名 为 不 同 的“超 组”
( supergroup ) ，目 前 已 确 立 了 11 个 超 组

( supergroups A-K ) ( Werren et al． ，2008; Ros
et al． ，2009) ，除了 A、B、F 超组是广泛分布的类
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群外，其他 8 个超组的分布都局限在很小的范围

内。A、B 2 个超组是最早被确立的，在节肢动物

中的分布范围很广，包括蛛形纲的蜱螨目 ( Hoy
and Jeyaprakash，2005; 苗慧等，2006 ) 和蜘蛛目

( Rowley et al． ，2004 ) ，甲 壳 纲 的 速 足 介 目

( Vandekerckhove et al． ，1999 ) 、端足目 ( Cordaux
et al． ，2001) 和等足目( Nyiro et al． ，2002) ，以及

昆虫 纲 的 鞘 翅 目、鳞 翅 目、双 翅 目 等 12 个 目

( Werren et al． ，2008 ) 。F 超组是 2002 年确立的

( Lo et al． ，2002) ，此后的研究发现 F 超组的寄主

范围比 A、B 2 个超组更大，不仅在蛛形纲( 蝎形

目) ( Baldo et al． ，2007 ) 和昆虫纲( 蜚蠊目、鞘翅

目、半 翅 目、等 翅 等 9 个 目) ( Rasgon and Scott，
2004; Lo et al． ，2007; Panaram and Marshall，
2007) 中有分布，在线虫纲( 旋尾目) 中也有分布

( Keiser et al． ，2008) ，是目前发现的唯一一个在

节肢动物和线虫中均有分布的超组。C 和 D 超组

只在 丝 虫、线 虫 中 有 发 现 ( Bandi et al． ，1998;

Keiser et al． ，2008; Ferri et al． ，2011) 。E 超组只

在弹尾纲中有分布( Vandekerckhove et al． ，1999;

Czarnetzki and Tebbe，2004 ) 。G 超组在部分蜘蛛

种类中发现( Rowley et al． ，2004) ，但是 G 超组的

确定一直存在争议，主要原因在于用来确立 G 超

组的 wsp 基因被发现具有很广泛的重组现象。分

析表明，G 超组很可能是 A、B 2 个超组的重组体，

而 不 是 一 个 独 立 的 超 组 ( Baldo and Werren，

2007) 。H 超组目前仅在等翅目的内华达古白蚁

Zootermopsis nevadensis 和 细 腰 湿 木 白 蚁

Zootermopsis angusticollis 2 种 昆 虫 中 有 分 布

( Bordenstein and Rosengaus，2005) 。I 超组在蚤目

昆虫 中 有 着 广 泛 分 布 ( Gorham et al． ，2003;

Dittmar and Whiting，2004 ) ，J 超组目前仅在细薄

双瓣 线 虫 Dipetalonema gracile 中 发 现 ( Casiraghi
et al． ，2004) ，这 2 个超组虽然发现比较早，但其

地位直到最近才被确定( Ros et al． ，2009 ) 。K 超

组是最新发现的一个类群，其寄主是蜱螨目苔螨

属的物种( Ros et al． ，2009) 。
通过对 现 有 数 据 的 统 计 分 析，研 究 者 预 测

Wolbachia 在 所 有 种 类 昆 虫 中 的 感 染 率 大 约 为

66%，是 昆 虫 中 分 布 范 围 最 广 的 共 生 菌

( Hilgenboecker et al． ，2008) 。随着相关研究的不

断深入，Wolbachia 的寄主范围也将不断扩大。

2 Wolbachia 对寄主的影响

作为一种胞内共生菌，Wolbachia 能够具有如

此广泛的寄主，很大程度上是由于它能通过调控

寄主的生殖行为，或改变寄主种群的性别比例，使

寄主种群更倾向于产出感染的雌性个体，或者通

过诱导细胞质不亲和等方式阻止非感染的雌性个

体产生，以达到在寄主种群中迅速扩散的目的。
Wolbachia 对寄主的影响主要有以下几个方面。

2. 1 诱导细胞质不亲和

诱 导 细 胞 质 不 亲 和 ( cytoplasmic
incompatibility，CI) 是 Wolbachia 对寄主生殖行为

最为常见的一种影响，是指被 Wolbachia 感染的雄

性个体与未感染的雌性个体，或者感染不同类型

Wolbachia 的雌性个体交配后不能或很少产生后代

的现象。CI 作用使感染的雌性个体在种群中具有

很大的繁殖优势，凭借这种繁殖优势，Wolbachia 能

够迅 速 在 寄 主 种 群 中 扩 张 ( Engelstadter and
Telschow，2009) 。CI 作用在鞘翅目、膜翅目、同翅

目、双 翅 目、鳞 翅 目、直 翅 目 等 昆 虫 ( Giordano
et al． ，1997; Werren and O’Neill，1997; 宋社吾

等，2002; Bordenstein et al． ，2003 ) 中均有发现。
此外，在 一 些 螨 类 ( Gotoh et al． ，2007 ) 、蜘 蛛

( Breeuwer，1997 ) 和等足目动物 ( Rousset et al． ，

1992) 中也有发现。
细胞学研究证明，受精作用完成后，来自父本

和母本的生殖细胞原核在胚胎第一次有丝分裂过

程中发育的不同步直接导致受精卵发育失败。有

丝分裂前期，来自父本感染 Wolbachia 的生殖细胞

原核的核膜解体开始时间落后于来自母本的生殖

细胞原核; 中期，父本染色质不能正确地浓缩，并

排列在赤道板上; 后期，父本染色单体不能分开，

导致胚胎发育终止。并发现驱动细胞进入有丝分

裂的细胞周期蛋白依赖激酶 1 ( Cdk1) 的激活被延

迟，很可能是导致父本生殖细胞周期落后的原因，

并据此推测，Wolbachia 可能与 Cdk1 的激活有关

( Reed and Werren，1995; Callaini et al． ，1997;

Tram and Sullivan，2002; Tram et al． ，2006 ) 。最

近的研究发现，细胞周期开始后，与染色质浓缩有

关的组蛋白 H3. 3 /H4 复合体的沉积也被推迟，这

很可能是造成染色体无法浓缩的原因，因为组蛋

白 H3. 3 /H4 复合体的沉积作用发生在 Cdk1 作用
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之前( Landmann et al． ，2009) 。
尽管相关研究很多，但是 CI 作用的分子机制

至今仍不是很清楚( Serbus et al． ，2008) 。有研究

表明 Wolbachia 的感染会导致果蝇 Hira 基因的转

录表达水平显著降低。Hira 基因是组蛋白基因表

达的一种负调控因子，在果蝇中，Hira 基因的突变

会导致进入卵细胞的精子细胞核不能完全去浓

缩，进而导致受精卵发育失败。Wolbachia 很可能

正是通过调节 Hira 基因的表达对果蝇的精子的细

胞核 产 生 影 响，进 而 导 致 其 与 携 带 不 同 类 型

Wolbachia 的卵子发生 CI 现象。而且，在 Hira 基

因突变的胚胎发育的早期可以观察到“染色质

桥”，这种“染色质桥”在 CI 现象受精卵第一次有

丝分裂过程中也有出现，进一步说明，Hira 基因与

Wolbachia 导致的 CI 现象有关( 陈丽娟等，2008;

Zheng et al． ，2011 ) 。但 Hira 基因表达水平降低

与 Wolbachia 对果蝇精子的影响之间存在怎样的

联系还有待进一步的研究。
对于 CI 作用的解释，目前被普遍接受的观点

是 Werren 和 O’Neill ( 1997 ) 提 出 的“修 饰

( modification) —矫正( rescue) ”模型。该模型认为

存在于精巢内的 Wolbachia 对发育中的精子具有

修饰作用，只有卵细胞中存在相同或相似类型的

Wolbachia 才能矫正这种修饰。研究分析认为“修

饰”和“矫正”能力受多个遗传位点控制，并且可能

独立进化( Charlat et al． ，2005) 。最近的研究也证

明了 Wolbachia 不同菌株“修饰”与“矫正”作用之

间的关 系 十 分 复 杂，受 多 种 因 子 的 影 响，而 且

Wolbachia 对父本遗传物质的影响能够持续很长时

间，甚至将 Wolbachia 从成熟的精子中移除后，这

种影 响 还 能 够 持 续 ( Duron and Weill，2006;

Zabalou et al． ，2008; Atyame et al． ，2011) 。

2. 2 诱导孤雌生殖

Wolbachia 能 够 诱 导 寄 主 进 行 孤 雌 生 殖

( parthenogenesis inducing，PI) ，但这种作用没有 CI
作 用 普 遍，仅 发 现 在 一 些 寄 生 蜂 ( Zchori-Fein
et al． ， 1995， Stouthamer and Mak， 2002;

Pannebakker et al． ，2004 ) 、蓟马 ( Arakaki et al． ，

2001) 和一些螨类( Weeks and Breeuwer，2001) 中

存在。
多种寄生蜂具有特殊的性别决定系统，即未

受精的单倍体卵细胞发育成雄性 ( 产雄孤雌生

殖) ，受精卵( 双倍体) 发育成雌性。而对于感染

PI-Wolbachia 的雌性寄生蜂来说，雌性后代的产出

不再依赖于交配和卵细胞的受精。
与 CI 作用相似，Wolbachia 诱导孤雌生殖的调

控作用也发生在胚胎发育的早期，在未受精的卵

细胞进行第一次有丝分裂时，Wolbachia 通过某种

调控机制干扰了正在进行的细胞周期，使得本来

应该产生 2 个单倍体子代细胞的过程最终只产生

了 1 个二倍体的子代细胞( Werren et al． ，2008 ) ，

这种二倍体的子代细胞可以直接发育成雌性。但

在不同的寄主昆虫中，调控机制有所不同。赤眼

蜂 Trichogramma sp． 和瘿蜂 Leptopilina clavipes 在

胚胎第 1 次分裂的过程中，细胞分裂后期过程异

常中止，只产生了 1 个二倍体的细胞核，而不是正

常的 2 个 单 倍 体 的 细 胞 核 ( Pannebakker et al． ，

2004) ，而 金 小 蜂 科 寄 生 蜂 Muscidifurax uniraptor
则是胚胎的第 1 次有丝分裂正常完成，但之后 2
个单倍体细胞核发生了融合，形成 1 个二倍体的

细胞核 ( Gottlieb et al． ，2002) 。
在 PI-Wolbachia 感染稳定的寄生蜂种群中，经

常伴随着雌性性功能部分丢失的现象。即使经过

交配，卵细胞也不能与功能正常的雄性产生的精

子进行 受 精 形 成 受 精 卵 ( Jeong and Stouthamer，
2005; Kremer et al． ， 2009; Russell and
Stouthamer，2011) 。Wolbachia 诱导赤眼蜂产雌孤

雌生殖在生物防治领域具有潜在优势: 产雌孤雌

生殖的赤眼蜂后代都是雌蜂，具有更高的种群增

殖率和产卵能力，可以大大减少赤眼蜂放蜂数量，

由于不需要与雄性个体交配就能产生雌性后代，

因此更容易在低密度下进入新生境并建立种群，

这对赤眼蜂在田间种群的建立和扩散具有重要的

生态学意义( 潘雪红等，2007a) 。

2. 3 雌性化

雌性化( feminizaiton) 作用指 Wolbachia 通过

某种调控机制使基因型为雄性的个体表现出一些

雌性的特征。雌性化作用最早在等足目动物中发

现，而后在部分昆虫中也有发现，例如: 亚洲玉米

螟 Ostrinia fumacalis( Kageyama et al． ，1998) 、豆秆

野螟 Ostrinia scapulalis( Kageyama et al． ，2000) 、宽
边黄粉蝶 Eurema hecabe( Hiroki et al． ，2002) 和叶

蝉 Zyginidia pullula( Negri et al． ，2006) 。但是，在

不同的寄主中，雌性化作用的机制有所不同。在
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等足目动物中，Wolbachia 在雄性的促雄腺内的增

殖导致促雄腺肥大，功能受到抑制，导致遗传上为

雄性的个体发育成雌性 ( Vandekerckhove et al． ，

2003) 。对于昆虫来说，Wolbachia 雌性化作用的机

制还不清楚。
Negri 等( 2006 ) 研究发现，感染 Wolbachia 的

雌性叶蝉 Z． pullula，有一部分实质上是被雌性化

的雄性。在这些被雌性化的个体中，为卵母细胞

发育提供大分子物质和细胞器的卵巢管细胞和看

护细胞发生了形态学改变，这表明 Wolbachia 的感

染会导致叶蝉卵巢功能的改变和卵母细胞质量的

下降，但这与 Wolbachia 雌性化作用之间的联系还

有待进一步研究( Negri et al． ，2008) 。

2. 4 杀雄作用

某些寄生在节肢动物中的微生物能够引起其

寄主雄性胚胎或幼虫的死亡，这种作用被称为杀

雄作用( male killing) ，杀雄作用会导致寄主种群

的雌雄性比偏高。Wolbachia 引起的杀雄作用被发

现 在 鞘 翅 目 ( Hurst et al． ，1999; Fialho and
Stevens，2000) 、双翅目( Dyer and Jaenike，2004) 、
鳞翅目( Hurst et al． ，1999; Jiggins et al． ，2000;

Morinoto et al． ，2001; Mitsuhashi et al． ，2004 ) 昆

虫中。杀雄作用有 2 种形式，早期杀雄和晚期杀

雄。早期杀雄指的是发生在胚胎发育阶段的杀雄

作用，晚期杀雄指的是发生在幼虫或者蛹期的杀

雄作用。早期和晚期杀雄在 Wolbachia 引起的杀

雄作用中都有发现( Jaenike，2007) 。Wolbachia 引

起的杀雄作用与寄主的性别决定系统有关，但具

体机制目前还不清楚。

2. 5 Wolbachia 与寄主的营养代谢

一直以来的研究都表明 Wolbachia 与寄主的

关系都与寄主的生殖活动有关。但最新的研究发

现，Wolbachia 与寄主的营养代谢也有关系。例如，

在黄蜂 Asobara tabida、拟果蝇 Drosophila simulans、
埃及伊蚊 Ades aegypti 中，Wolbachia 参与了寄主的

铁营养代谢过程( Kremer et al． ，2009 ) 。在发生

铁营养胁迫的情况下，Wolbachia 能够帮助寄主黑

腹果蝇 Drosophila melanogaster 提高产卵力，表明

Wolbachia 很可能在某些特定的环境条件下参与了

寄主的铁营养代谢( Brownlie et al． ，2009) 。

2. 6 Wolbachia 对寄主的保护作用

除了生殖调控作用之外，Wolbachia 也能为一

些双翅目寄主提供保护。
wMelCS 菌株和 wMelPop 菌株在寄主果蝇受

到果蝇 C 病毒、兽棚病毒和蟋蟀麻痺病毒等 RNA
病毒侵袭时，能够延缓寄主的死亡( Hedges et al． ，

2008; Teixeira et al． ，2008) 。此外，将 wMelPop 菌

株人工转染到埃及伊蚊 Aedes aegypti 后，能够降低

登革热病毒和奇孔古尼亚热病毒，以及疟原虫属

寄生 虫 在 蚊 子 体 内 建 立 可 繁 殖 感 染 的 能 力

( McMeniman et al． ，2009; Moreira et al． ，2009 ) 。
尽管在感染了 wMelPop 菌株的 Wolbachia 的蚊子

中发现 了 免 疫 效 应 基 因 功 能 上 调 的 现 象，但 是

Wolbachia 与这些昆虫病毒之间的影响机制还不清

楚( Moreira et al． ，2009) 。而且，目前只发现这 2
个菌株具有此类功能，是否所有菌株 Wolbachia 都

具有此功能，以及能够影响的昆虫病毒的范围都

还不清楚( Osborne et al． ，2009) 。
这些研究成果为蚊传疾病的防治提供了新的

手段。自然界中约有 28% 的蚊子体内天然携带

Wolbachia，但是在能够传播人类致病微生物的种

类，如登革热病毒传播载体埃及伊蚊 Aedes aegypti
却没有感染。实验证明，将 wAlb 菌株( 自然寄主

Aedes albopictus) 人工转染到埃及伊蚊体内后，限制

了登革热病毒在埃及伊蚊体内的复制和传播，与

未感染的野生型埃及伊蚊相比，感染了 Wolbachia
的埃 及 伊 蚊 传 播 病 毒 的 潜 力 大 大 减 弱 ( Bian
et al． ，2010) 。将能够缩短寄主寿命的 wMelPop
菌株( 自然寄主 Drosophila melanogaster) 人工转染

到埃及 伊 蚊 后，埃 及 伊 蚊 的 寿 命 缩 短 了 一 半，

Wolbachia 的存在也抑制了蚊子体内丝虫的发育

( Kambris et al． ，2009) 。

2. 7 Wolbachia 对寄主的其他影响

除了上述影响外，Wolbachia 还能够增强雌性

生殖力和雄性生育力( 龚鹏等，2002) ，这有利于其

在寄主种群内的传播和扩散。此外，随着研究的

不断扩展和深入，Wolbachia 对寄主多方面的影响

也初步被揭示。如: Wolbachia 感染能够显著提高

拟果蝇的嗅觉反应能力，果蝇体内的 Wolbachia 密

度越高，嗅觉反应能力越强，Wolbachia 可能通过调

节宿主嗅觉相关基因的表达，提高宿主的嗅觉反

应能力( 彭宇和王玉凤，2009 ) 。而对于拟澳洲赤

眼蜂来说，Wolbachia 侵染的初期对寄主的嗅觉造

成的影响是负面的，但随着繁殖代数的增加，这种
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负面影响会逐渐消失( 潘雪红等，2007b) 。

2. 8 Wolbachia 与寄主关系的演化

在长期的进化过程中，Wolbachia 形成了两种

生存策略: 在线虫寄主中的专性共生和在节肢动

物寄主中的兼性共生。对于线虫寄主来说，去除

Wolbachia 会导致其生长速度减缓，胚胎发育异常

甚至死亡，基因组分析表明，Wolbachia 能够为线虫

寄主提供核黄素、亚铁血红素、谷胱甘肽，以及合

成嘌呤和嘧啶所必需的一些化合物( Foster et al． ，

2005; Fenn and Blaxter，2006) 。而对包括昆虫在

内的节肢动物寄主来说，Wolbachia 与其他一些能

够改变寄主种群性别比例的共生菌一样，是一种

兼性内共生菌，它们并不是寄主完成正常生活史

所必需的，去除寄主体内的 Wolbachia，可以消除其

对寄主生殖行为的影响。那么，这两种策略中哪

一种是祖先策略呢? Wolbachia 与寄主关系的演化

方向 如 何 呢? Mercot 和 Poinsot ( 2009 ) 通 过 对

Wolbachia 部分基因序列的分析认为，Wolbachia 的

共同祖先可能是一种与生殖有关的细胞内共生

菌。并认为 Wolbachia 与寄主关系的演化经历了 3
个阶段: 首先，祖先共生菌入侵寄主成功以后，通

过其自身优势在种群内扩散; 而后，经过长期的演

化，成为寄主的卵子发生和发育不可或缺的因子;

最后，与寄主形成真正的互利共生关系。但是，对

于为何 Wolbachia 只与线虫寄主形成互利共生的

关系，目前仍然没有一种合理的解释。有研究发

现，对于弹尾纲的白符( 虫兆) Folsomia candida 和

膜翅目的 1 种黄蜂 Asobara tabida 来说，Wolbachia
是其产生可育后代的必要条件 ( Dedeine et al． ，

2001，2005; Timmermans and Ellers，2009 ) ，这表

明对于这 2 种寄主来说，Wolbachia 很可能正在演

化成为一种专性共生菌，这些研究为 Mercot 的假

说提供了一定的佐证。然而，由于系统发育分析

过程中缺乏合适的外群，目前 Wolbachia 种内超组

间的 系 统 演 化 关 系 仍 未 明 确 ( Lo et al． ，2002;

2007) ，因此对 Wolbachia 与寄主之间的系统演化

关系的解析还需大量的研究工作。

3 Wolbachia 基因组研究

2004 年，研 究 人 员 完 成 了 wMel 菌 株

Wolbachia 的 全 基 因 组 序 列 的 测 定 和 注 释 ( Wu
et al． ，2004 ) ，标志着 Wolbachia 的基因组研究进

入了一个新阶段。目前已完成全基因组序列测序

和注释的还有 wBm 菌株 ( Foster et al． ，2005 ) 、
wPip 菌 株 ( Klasson et al． ，2008 ) 、wRi 菌 株

( Klasson et al． ，2009) ，其基因组基本信息如表 1
所示。此外，已经完成基因组草图的有 5 个菌株。
从表 1 可以看出，以昆虫为寄主的 Wolbachia 的基

因组具有如下特点。

3. 1 含丰富的锚蛋白编码区

锚蛋白是一种在真核生物中广泛存在的蛋

白，能够调控蛋白之间的相互作用，但在细菌中并

不多见。因此，有学者认为 Wolbachia 基因组中锚

蛋白编码区很可能在调控 Wolbachia 与寄主相互

作用方面起作用( Tram and Sullivan，2002) 。

3. 2 含有一定数量的噬菌体片段区

Masui 等( 2000) 在 wPip 菌株 Wolbachia 中首次

发现了噬菌体的存在，并命名为 WO 噬菌体。研究

表明 WO 噬菌体广泛分布于 Wolbachia 基因组中，

既可以溶原形式插入到 Wolbachia 染色体中，又能

以溶 菌 状 态 自 由 存 在 于 细 胞 质 中 ( Fujii et al． ，

2004) 。在已有的 3 个 Wolbachia 菌株的基因组中，

都发现了不同数量的噬菌体片段区。在一些以昆

虫为寄主的 Wolbachia 中也检测到了噬菌体的存

在，这些昆虫涉及直翅目、鞘翅目、双翅目、鳞翅目及

膜翅目，有些 WO 噬菌体可能是侵染 Wolbachia 的

专性病毒( 周丽丽等，2010) 。噬菌体被认为很可能

携带重要的基因或介导 Wolbachia 基因组的进化，

是促进 Wolbachia 遗传进化的可移动遗传因子之

一。Wolbachia 超感染现象的存在使噬菌体在不同

菌株间的传播成为可能。在鳞翅目昆虫中已经发

现了感染同一寄主属于不同超组的 Wolbachia 菌株

间的噬菌体传播现象( Masui et al． ，2000) 。

3. 3 含有相当数量的插入序列

基因组中含有相当数量的插入序列( insertion
sequence，IS) ，wMel 菌株基因组中的 45 个 IS 分

别属于 7 个 IS 家族; wPip 菌株基因组中的 116 个

IS 分别属于 8 个 IS 家族，wRi 菌株基因组中的 126
个 IS 分别属于 11 个 IS 家族。IS 在 wMel 菌株和

wPip 菌株基因组中的分布是不相重叠的，大部分

来自同一 IS 家族的 IS 因子之间存在很大差异，表

明这些 IS 因子是在较近的时间内入侵到基因组中

的，或者 IS 因子在扩张过程中的波动和丢失导致

了这 2 个菌株中 IS 的不同( Klasson et al． 2008 ) 。
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基于稻 水 象 甲 的 研 究 发 现 这 些 IS 很 可 能 与

Wolbachia 诱导的孤雌生殖作用有关( 陈淑娟等，

2010) 。

3. 4 存在着大量的重复序列

wMel 和 wPip 菌株基因组中存在一定比例的

重复序列，其中很多是转座因子，这些转座因子在

基因组中的扩散，很可能提供了大量的同源重组

位点。这在进化上具有重要意义，因为基因重组

增强了基因组的可塑性，同时提供了一种基因快

速进化的机制( Foster et al． ，2005; Brownlie and
O’Neill，2006) 。

3. 5 显著的核苷酸多样性

Wolbachia 的基因组具有显著的核苷酸多样

性。持家基因的多样性在 6% ～ 9% ( Baldo et al． ，

2006 ) ; 原 噬 菌 体 的 多 样 性 在 30% 以 上

( Bordenstein and Wernegreen，2004 ) ，wsp 基因多

样性高达 43%以上( Baldo et al． ，2005) 。
此外，通过与 D 超组 wBm 菌株的 Wolbachia

基因组的比较可以看出，在基因组大小、噬菌体片

段数、锚蛋白编码区数、插入序列类型数以及重复

序列含量的方面，以昆虫为寄主的 3 个菌株都与

wBm 菌株存在着很大的差异。这些差异很可能是

与寄主营互利共生关系的 wBm 菌株丢失了部分

微生物与寄主相互作用的相关基因造成。

表 1 Wolbachia pipientis 基因组基本结构信息

Table 1 General features of the Wolbachia pipientis genomes

项目 Subjects
菌株 Strain

wMel wRi wPip wBm

超组 Supergroup A A B D
寄主 Host Drosophila melanogaster Drosophila simulans Culex quinquefasciatus Brugia malayi

基因组大小( bp)
Genome size

1 267 782 1 445 873 1 482 355 1 080 084

GC 含量( % )
GC content

35. 2 35 34. 2 34. 2

基因数
Coding sequences

1 270 1 150 1 386 903

假基因数
Pseudogenes

94 114 97 98

锚蛋白编码区
ANK genes

23 35 60 5

WO 噬菌体片段数
WO prophage

3 4 5 0

插入序列类型数
IS types

7 11 8 0

重复序列含量( % )
Repeat sequences

8. 9 22. 1 大量 5. 4

4 Wolbachia 与寄主在基因组水平上的互

作

Wolbachia 与寄主在基因组水平上的相互作用

主要表现在以下 3 方面: 对线粒体基因的影响，

DNA 渐渗现象和横向基因转移。

4. 1 对线粒体基因多态性的影响

Wolbachia 的侵染会引起线粒体的“搭乘 作

用”( hitch-hiking effect) 。当 Wolbachia 侵染一个

寄主种群后，依赖自身的选择优势在寄主种群内

迅速扩散，与其相关联的线粒体类型在种群中的

比例也随之扩大，使寄主种群线粒体 DNA 多态性

水平降低( Jiggins，2003; Shoemaker et al． ，2004;

Hurst and Jiggins， 2005 ) ，这 种 现 象 被 称 为

Wolbachia 的“选择性清扫”( selective sweep) 作用。
这种作用已经在一些物种中得到了很好的证明，
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包括: 珍蝶属的 Acraea encedana 和 Acraea encedon
( Jiggins， 2003 ) ，果 蝇 属 的 Drosophila recens
( Shoemaker et al． ， 2004 ) 、Drosophila innubila
( Dyer and Jaenike，2004 ) 和 Drosophila simulans
( Dean et al． ，2003 ) ，白 纹 伊 蚊 Aedes albopictus
( Birungi and Munstermann， 2002; Armbruster
et al． ，2003 ) ，以 及 原 丽 蝇 Protocalliphora sialia
( Baudry et al． ，2003) 等。

Rasgon 等( 2006) 的研究表明在广泛分布于北

美和泰国的尖音库蚊 Culex pipiens 复合体种群中，

Wolbachia 的传播导致了线粒体多样性的显著下

降: 所有感染种群中，99% 的个体只有一个单倍

型; 未感染的北美种群中有 11 个单倍型。而核同

种异型酶的多样性在感染和未感染的北美种群中

很相似。据此推断，北美种群很可能是一个隐藏

种，Wolbachia 的侵染被生殖隔离作用所阻断，因此

保留了祖先的线粒体多样性水平。分子钟分析表

明，Wolbachia 的清扫出现在 47 000 年前。

4. 2 DNA 渐渗现象

此外，在昆虫中，Wolbachia 的感染还会导致近

缘 种 之 间 的 线 粒 体 DNA 渐 渗 现 象

( introgressiong) ，主要表现为: 在核基因水平上关

系非近缘的种类却具有非常相似的线粒体 DNA
单倍型和 Wolbachia 菌株。

目前，有 5 例 Wolbachia 导致近缘种之间的线

粒体 DNA 渐渗现象。分别发生在以下物种间:

( 1 ) 果 蝇 Drosophila simulans 和 Drosophila
mauritiana 之 间 ( Rousset and Solignac， 1995;

Ballard，2000a，2000b ) ; ( 2 ) 果 蝇 Drosophila
santomea，Drosophila yakuba 和 Drosophila teissieri
之 间 ( Monnerot et al． ，1990; Lachaise et al． ，

2000 ) ; ( 3 ) 珍 蝶 属 Acraea encedon 和 Acrae
encedana 之 间 ( Jiggins，2003 ) ; ( 4 ) 宽 边 黄 粉 蝶

Eurema hecabe 的 黄 色 型 和 褐 色 型 之 间 ( Narita
et al． ，2006) ; ( 5 ) 原丽蝇属 Progocalliphora 的一

些近缘种之间( Whitworth et al． ，2007) 。

4. 3 横向基因转移

横 向 基 因 转 移 ( horizontal gene transfer，
HGT) ，又 称 侧 向 基 因 转 移 ( lateral gene transfer，
LGT) ，指有机体将遗传物质传递给其他细胞而非

其子代的过程。这种现象在原核生物中较为常

见。近年来，在真核生物中也发现了横向基因转

移现象，植物的叶绿体和线粒体与细胞核之间的

横向基因转移就是很好的例证。
Kondo 等( 2002b) 运用定量 PCR 和反向 PCR

等技术证实了 Wolbachia 的基因片段横向转移到

了寄主绿豆象 Callosobruchus chinensis 的 X 染色体

上。这是研究者首次证明 Wolbachia 基因组与寄

主之间存在基因水平的转移。后续的研究发现，

这个转移片段大约占 Wolbachia 基因组 30% 左右。
这种转移基因在日本和台湾的绿豆象种群中很常

见，但是不同的种群中转移基因的数量有所不同。
在绿豆象的近缘种四纹豆象 C． maculatus 和罗得

西亚豆象 C． rhodesianus 中却没有发现这种转移

基因，说明横向基因转移事件发生在绿豆象物种

形成之后 ( Nikoh et al． ，2008 ) 。Dunning-Hotopp
等( 2007) 采用荧光原位杂交技术发现几乎整个

Wolbachia 基因组完全转移到寄主果蝇 Drosophila
ananassae 的 2L 染色体上。

综合现有的无脊椎动物基因组数据，研究者

发现，大约 1 /3 已测序的无脊椎动物基因组包含

Wolbachia 横向基因转移，转移片段大小从 ＜ 500
bp 的小片段( 在 Nasonia 属中) 到 ＞ 1Mb 的将近整

个基因组序列 ( 在 Drosophila ananassae 中) 不等

( Dunning-Hotopp et al． ，2007) 。
Wolbachia 与寄主之间的横向基因转移方向是

双向 的，通 过 对 埃 及 斑 蚊 Aedes aegypti，疟 蚊

Anopheles gambiae 和 致 倦 库 蚊 Culex
quinquefasciatus 的 基 因 组 与 wMel 和 wPip 菌 株

Wolbachia 基因组的比较，发现唾液腺表面蛋白基

因在 Wolbachia 与蚊之间存在着横向基因转移现

象，分 析 表 明 横 向 基 因 转 移 是 从 真 核 寄 主 到

Wolbachia。这个基因在 Wolbachia 中已经发生了

分化( Woolfit et al． ，2009) 。
横向基因转移不仅可能发生在亲缘关系很近

的物种之间，也可以发生在亲缘关系较远，或没有

亲缘 关 系 的 物 种 间，有 的 甚 至 跨 越 了“界”，

Wolbachia 与寄主间的横向基因转移就是一个很好

的例证。横向基因转移在细菌进化中具有重要的

意义，那么这些从 Wolbachia 横向转移到寄主的基

因是否在寄主的进化过程中具有一定的作用呢?

在 埃 及 斑 蚊 Aedes aegypti 中 已 经 证 实 来 自

Wolbachia 基因被转录和表达，说明这些通过横向

转移 获 得 的 基 因 是 有 功 能 的 ( Klasson et al． ，

2009) 。
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5 展望

Wolbachia 因其在节肢动物中的广泛分布以及

与寄主的复杂关系引起了研究者的极大兴趣，各

领域均取得了很大进展，并且向基因组学方向不

断 深 入。但 是，很 多 问 题 仍 未 得 到 解 答，如:

Wolbachia 与范围如此广泛的寄主间的寄生关系是

如何建立和保持的? Wolbachia 对寄主生殖行为的

不同调控作用是如何实现的? Wolbachia 在其寄主

进化过程中是否具有推动作用? Wolbachia 与其寄

主的基因横向转移是否加速了物种的分化和形

成? 对这些科学问题的解答是未来该领域研究的

重点，也将有力推动 Wolbachia 与寄主之间相互作

用以及相互关系形成与进化领域的研究。
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