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摘要: 蚜虫作为典型的刺吸式昆虫ꎬ需要以取食植物韧皮部汁液来补充营养ꎬ几乎所有蚜虫均带有一种能为其提供植物韧

皮部缺失营养物质的初生共生菌 Ｂｕｃｈｎｅｒａ ａｐｈｉｄｉｃｏｌａꎮ 此外ꎬ蚜虫还可携带一种或多种次生内共生菌ꎮ 在众多共生菌—寄

主系统中ꎬ蚜虫与其所带内共生菌间的互作研究最为透彻ꎮ 虽然次生内共生菌对寄主的存活和生殖影响并不显著ꎬ但其在

寄主对环境耐受力、天敌防御能力等方面作用明显ꎮ 本文在查阅大量蚜虫次生内共生菌相关文献的基础上ꎬ着重对蚜虫次

生内共生菌的种类及传播规律、次生内共生菌对蚜虫表型的影响、蚜虫次生内共生菌基因组学等方面的研究现状进行综

述ꎬ以求为刺吸式昆虫次生内共生菌的研究提供参考ꎮ
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　 　 刺吸式昆虫通过取食植物韧皮部汁液来补充

营养ꎬ但其所取食的营养物质有限ꎬ不能完全满足

生命所需ꎬ因此这类昆虫通常都携带一种或多种能

够补充植物韧皮部缺失营养物质的内共生细菌ꎮ
正因为这一特殊属性ꎬ刺吸式昆虫与内共生菌相互

作用的模式和机制也成为当前的研究热点ꎮ
蚜虫类害虫为典型的刺吸式昆虫ꎬ几乎所有的

蚜虫均带有一种能够为其提供植物韧皮部缺失营

养物质的初生共生菌 Ｂｕｃｈｎｅｒａ ａｐｈｉｄｉｃｏｌａꎮ 此外ꎬ蚜
虫还携带一种或多种次生内共生菌ꎮ 虽然次生内

共生菌对寄主的存活和生殖影响并不显著ꎬ但其在

寄主对环境耐受力、天敌防御能力等方面作用明

显ꎮ 在众多共生菌—寄主系统中ꎬ蚜虫与其所带内

共生菌间的互作研究最为透彻ꎮ 本文收集并整理

了蚜虫次生内共生菌的相关文献ꎬ着重对蚜虫次生

内共生菌的种类及传播规律、次生内共生菌对蚜虫

表型的影响、蚜虫次生内共生菌基因组学等方面的

研究现状进行综述ꎬ以期为刺吸式昆虫次生内共生

菌的研究提供参考ꎮ

生物安全学报 ２０１６ꎬ ２５(２): ９２－９８ꎬ １２２
ＪＯＵＲＮＡＬ ＯＦ ＢＩＯＳＡＦＥＴＹ ｈｔｔｐ:∥ｗｗｗ.ｊｂｓｃｎ.ｏｒｇ



１　 蚜虫次生内共生菌的种类及传播规律

１.１　 蚜虫内共生菌的发现及种类鉴定

蚜虫携带的共生菌可分为专性初生共生菌

(ｏｂｌｉｇａｔｅ ｐｒｉｍａｒｙ ｓｙｍｂｉｏｎｔ)和兼性次生共生菌( ｆａｃ￣
ｕｌｔａｔｉｖｅ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｙｍｂｉｏｎｔ)ꎮ 据报道ꎬ所有蚜虫都

带有一种初生共生菌布赫纳氏菌 Ｂｕｃｈｎｅｒａ ｓｐ.ꎬ属
变形菌门 Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ γ －变形菌纲 Ｇａｍｍａｐｒｏ￣
ｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ 肠杆菌科 Ｅｎｔｅｒｏｂａｃｔｅｒｉａｃｅａｅ 布赫纳氏属

Ｂｕｃｈｎｅｒａꎮ 研究最多的初生共生菌是蚜虫布赫纳氏

菌 Ｂｕｃｈｎｅｒａ ａｐｈｉｄｉｃｏｌａꎮ 初生共生菌是蚜虫体内最

原始也是最稳定的共生菌ꎬ只存在于蚜虫腹部血腔

中特化的含菌胞(ｂａｃｔｅｒｉｏｃｙｔｅ)内ꎬ通过母代卵子垂

直传播给下一代(Ｍｕｎｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９１ꎻ Ｕｎｔｅｒｍａｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ１９８９)ꎮ 该菌能够提供寄主蚜虫所缺少的多种

必需营养物质(如多种氨基酸、维生素)(Ｎａｋａｂａｃｈｉ
＆ Ｉｓｈｉｋａｗａꎬ１９９７)ꎬ对维持蚜虫营养代谢和正常生

殖与发育发挥了重要作用(Ｂｒａｅｎｄｌｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００３ꎻ
Ｂｕｃｈｎｅｒꎬ１９６５ꎻ Ｄｏｕｇｌａｓ ＆ Ｐｒｏｓｓｅｒꎬ１９９２)ꎮ

次生共生菌个体小ꎬ形状不规则ꎬ分布广泛(既
可分布于菌胞中ꎬ也可零星分布于昆虫血腔中)ꎬ因
此在早期研究中受到的关注较少ꎬ即使偶尔被观察

或检测到也没有引起重视ꎮ 这期间(１９３０—１９５０
年)ꎬ德国著名昆虫微生物学家 Ｐａｕｌ Ｂｕｃｈｎｅｒ 和他

的团队对蚜虫次生内共生菌进行了大量研究ꎮ 他

们利用简单的光学显微镜观察到了蚜虫体内的初

生共生菌和一些次生共生菌ꎬ限于当时显微观测水

平ꎬ并没有从细胞形态水平上鉴定次生共生菌的种

类ꎬ但已经注意到这种共生菌不规则的分布规律ꎬ
尤其以纲管蚜族 Ｍａｃｒｏｓｉｐｈｉｎｉ 和大蚜族 Ｌａｃｈｎｉｎｉ 居
多ꎮ 随着电子显微镜的应用ꎬ蚜虫内共生菌的形态

描述和分布才进一步被明确 ( Ｇｒｉｆｆｉｔｈｓ ＆ Ｂｅｃｋꎬ
１９７３ꎻ Ｈｉｎｄｅꎬ１９７１ꎻ Ｍｃｌｅａｎ ＆ Ｈｏｕｋꎬ１９７３)ꎮ

随着分子生物学的发展ꎬ尤其是对昆虫共生菌

基因序列的扩增(ＰＣＲ)、克隆和测序等技术的发展

和应用ꎬ从分子水平上对蚜虫内共生菌种类的鉴定

和系统发育关系的分析成为可能ꎮ Ｕｎｔｅｒｍａｎ ｅｔ ａｌ.
(１９８９)首次基于蚜虫的 １６ｓ ｒＲＮＡ 序列分析了美国

加利福尼亚地区蚜虫内共生菌的种类多样性及系

统发育关系ꎬ研究结果揭示了初生共生菌 Ｂｕｃｈｎｅｒａ
ａｐｈｉｄｉｃｏｌａ 属变形菌门 γ－变形菌纲ꎬ同时检测到少

量属于肠杆菌科的次生内共生菌(后被命名为 Ｃａｎ￣

ｄｉｄａｔｕｓ Ｓｅｒｒａｔｉａ ｓｙｍｂｉｏｔｉｃａ)ꎮ 之后ꎬ类似研究大量出

现ꎮ Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.(１９９６)和 Ｃｈｅｎ ＆ Ｐｕｒｃｅｌｌ(１９９７)鉴
定了美国加州豌豆蚜 Ａｃｙｒｔｈｏｓｉｐｈｏｎ ｐｉｓｕｍ (Ｈａｒｒｉｓ)
上带有的一种立克次氏体菌 Ｒｉｃｈｅｔｔｓｉａ 和沙雷氏菌

Ｓｅｒｒａｔｉａ ｓｙｍｂｉｏｎｔｉｃａꎮ Ｆｕｋａｔｓｕ ｅｔ ａｌ.(２０００)发现ꎬ不
同地理种群(日本、法国和美国)的豌豆蚜上仅有一

种次生内共生菌(沙雷氏菌)ꎬ且基因序列完全相

同ꎮ 进一步分析发现ꎬ一种螺原体菌 Ｓｐｉｒｏｐｌａｓｍａ 最

初起源于日本豆蚜品系(Ｆｕｋａｔｓｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００１)ꎮ 同

时ꎬＳａｎｄｓｔｒöｍ ｅｔ ａｌ.(２００１)通过对长管蚜族 Ｍａｃｒｏｓｉ￣
ｐｈｉｎｅ 的 １５ 个蚜虫种群系统发育分析发现ꎬ除初生

共生菌 Ｂ. ａｐｈｉｄｉｃｏｌａ 外ꎬ还有 ３ 种次生内共生菌存

在于蚜虫体内ꎬ且都属于肠杆菌科:(１)Ｒ 类共生菌

(Ｒ￣ｔｙｐｅ)ꎬ与前期报道的沙雷氏菌 Ｓ. ｓｙｍｂｉｏｔｉｃａ 类

似ꎻ(２)Ｔ 类共生菌(Ｔ￣ｔｙｐｅ)ꎬ与前期在烟粉虱上鉴

定的 Ｃａｎｄｉｄａｔｕｓ Ｈａｍｉｌｔｏｎｅｌｌａ ｄｅｆｅｎｓａ 类似ꎻ(３)Ｕ 类

共生菌(Ｕ￣ｙｐｅ)ꎬ为 Ｈ. ｄｅｆｅｎｓａ 的一种姐妹群ꎬ后被

定名为 Ｃａｎｄｉｄａｔｕｓ Ｒｅｇｉｅｌｌａ ｉｎｓｅｃｔｉｃｏｌａꎮ Ｒｕｓｓｅｌｌ ｅｔ ａｌ.
(２００３)通对美国 １５ 个族的 ７５ 种蚜虫内共生菌的

分析发现ꎬ以上 ３ 种内共生菌广泛存在于各个蚜虫

种群中ꎬ除此之外还含有一些属于肠杆菌科的其他

次生 内 共 生 菌ꎬ 如 昆 虫 杀 雄 菌 Ａｒｓｅｎｏｐｈｏｎｕｓꎮ
Ｈａｙｎｅｓ ｅｔ ａｌ.(２００３)在英格兰的 ５ 个蚜虫种群上也

检测到了以上 ３ 种内共生菌和一种螺原体菌ꎬ但是

携带情况并不稳定ꎮ 在法国种群上ꎬ类似的结果也

被检测到ꎬ另外还发现了立克次氏体(Ｓｉｍｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００３)ꎮ 然而在日本种群中ꎬ研究人员只检测到了

除 Ｈ. ｄｅｆｅｎｓａ 外的 ２ 种肠杆菌科的共生菌ꎬ一种螺

原体菌和立克次氏体(Ｔｓｕｃｈｉｄａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００２)ꎮ 据此

可知ꎬ蚜虫所携带的次生内共生菌随蚜虫种类和地

理种群的变化呈现多样性ꎮ

１.２　 蚜虫次生内共生菌的传播规律

蚜虫次生内共生菌大多存在于蚜虫的血淋巴

中ꎬ有些也存在于菌胞中ꎬ主要随母代垂直传播ꎮ
然而ꎬ有研究表明ꎬ次生内共生菌也可以在种内和

种间发生水平传播ꎮ Ｃｈｅｎ ＆ Ｐｕｒｃｅｌｌ (１９９７)通过比

较蚜虫Ｍａｃｒｏｓｉｐｈｕｍ ｒｏｓａｅ (Ｌ.)和 Ａ. ｋｏｎｄｏｉ Ｓｈｉｎｊｉ 的
核糖体基因序列ꎬ发现两者可能携带相同的次生内

共生菌ꎬ为次生内共生菌的水平传播提供了分子依

据ꎮ 进一步研究表明ꎬ带菌和不带菌的蚜虫同时取

食一种寄主植物ꎬ不会导致共生菌的水平传播

(Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０００ꎻ Ｄａｒｂｙ ＆ Ｄｏｕｇｌａｓꎬ２００３)ꎬ但是当
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感菌和不感菌的蚜虫在笼罩中混合饲养时ꎬ蚜虫体

内的共生菌发生了水平传播(Ｏｌｉｖｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００８)ꎮ
蚜虫不会通过唾液将共生菌 Ｈ. ｄｅｆｅｎｓａ 注入植物组

织ꎬ但是在寄主的蜜露和腹管分泌物中却检测到了

共生菌(Ｄａｒｂｙ ＆ Ｄｏｕｇｌａｓꎬ２００３)ꎬ这可能是共生菌

发生水平传播的原因ꎮ 此外ꎬ父代传播也可能在两

性种群间发生水平传播ꎬ当带有次生内共生菌的雄

性蚜虫尝试与雌性蚜虫交配时ꎬ尽管并没有发生受

精ꎬ但是这种行为可能导致共生菌的传播ꎻ当母代

和父代均带有不同内共生菌时ꎬ子代可能同时携带

２ 种不同的共生菌(Ｍｏｒａｎ ＆ Ｄｕｎｂａｒꎬ２００６)ꎮ

２　 蚜虫次生内共生菌引起的寄主表型
多数蚜虫营孤雌产雌的生活方式ꎬ这有利于在

室内建立基因型相同但所带共生菌不同的不同蚜

虫种群或品系ꎬ进而研究特定的可遗传内共生菌对

宿主的生态和生活史表型的影响ꎬ以明确不同内共

生菌在寄主上的表型ꎮ

２.１　 寄主防御效应

微生物ꎬ尤其是细菌ꎬ具有产生多种生物活性

物质的能力(如毒素)ꎬ有些昆虫能够利用这些物质

保护自身ꎬ增加自身存活率、生殖能力或天敌死亡

率ꎮ 研究表明ꎬＨ. ｄｅｆｅｎｓａ 内共生菌能够为昆虫提

供抵御天敌的能力(Ｏｌｉｖｅｒ ＆ Ｍｏｒａｎꎬ２００９)ꎮ
次生内共生菌能够提高蚜虫对其优势寄生蜂

阿尔韦蚜茧蜂 Ａｐｈｉｄｉｕｓ ｅｒｖｉ 的防御能力ꎮ Ｏｌｉｖｅｒ ｅｔ
ａｌ.(２００３)发现寄生蜂 Ａ. ｅｒｖｉ 在携带不同次生内共

生菌的 ３ 种美国地理种群的豌豆蚜(亚利桑那州

Ｔｕｃｓｏｎꎬ纽约州 Ｃａｙｕｇａꎬ纽约州 Ｔｏｍｐｋｉｎｓ)上的寄生

率不同ꎮ 只携带 Ｓ. ｓｙｍｂｉｏｔｉｃａ 和 Ｈ. ｄｅｆｅｎｓａ 的蚜虫

品系寄生蜂的寄生率显著降低ꎮ 进一步研究发现ꎬ
携带不同 Ｈ. ｄｅｆｅｎｓａ 且具有相同遗传背景的蚜虫对

寄生蜂的防御能力也不同ꎬ而携带相同 Ｈ. ｄｅｆｅｎｓａ
的不同遗传背景的蚜虫对寄生蜂的防御能力无差

别(Ｏｌｉｖｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００５)ꎬ说明内共生菌才是引起蚜

虫对寄生蜂防御能力差异的主要因子ꎮ 在英国也

发现类似结果(Ｆｅｒｒａｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００１、２００４)ꎮ
不带菌的蚜虫品系对寄生蜂表现出较高的敏

感性ꎬ表明蚜虫本身可能缺少对寄生蜂有效的防御

机制ꎮ 一般蚜虫对寄生蜂具有较弱的自我防御能

力ꎬ甚至细胞内没有胞囊反应 ( Ｂｅｎｓａｄｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００６)ꎮ 然而ꎬ当蚜虫感染 Ｈ. ｄｅｆｅｎｓａ 后ꎬ寄生蜂的

寄生率显著降低ꎬ这表明感染次生内共生菌可能为

豌豆蚜提供了抵御寄生蜂攻击的能力ꎮ 进一步研

究表明ꎬ感染 Ｈ. ｄｅｆｅｎｓａ 的蚜虫对寄生蜂所产生的

抗性是由一类外来噬菌体引起ꎬ称为豌豆蚜次生内

共生菌 ( Ａ. ｐｉｓｕｍ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｅｎｄｏｓｙｍｂｉｏｎｔꎬ ＡＰＳＥ)
(Ｄｅｇｎａｎ ＆ Ｍｏｒａｎꎬ２００８ａꎻ Ｍｏｒａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００５ꎻ Ｏｌｉｖｅｒ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９ꎻ ｖａｎ ｄｅｒ Ｗｉｌｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９９)ꎮ Ｈ. ｄｅｆｅｎｓａ
的改变由其所带噬菌体种类(ＡＰＳＥ￣１ꎬＡＰＳＥ￣２ 等)
的变化引起ꎬ不同的噬菌体编码含不同的毒素蛋

白ꎬ进而导致蚜虫产生不同程度的防御力(Ｄｅｇｎａｎ
＆ Ｍｏｒａｎꎬ２００８ｂꎻ Ｍｏｒａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００５)ꎮ 感染 ＡＰＳＥ￣２
(编码了一种细胞致死膨胀毒素)的 Ｈ. ｄｅｆｅｎｓｅ 蚜虫

可获得中等水平的寄生蜂防御能力ꎬ导致近 ４０％的

寄生蜂死亡(Ｏｌｉｖｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００３、２００５)ꎻ然而ꎬ带有

ＡＰＳＥ￣３(编码一种 ＹＤ－重复蛋白质ꎬＤｅｇｎａｎ ＆ Ｍｏ￣
ｒａｎꎬ２００８ａ)的 Ｈ. ｄｅｆｅｎｓｅ 蚜虫具有较高水平的寄生

蜂防御力ꎬ引起超过 ８５％的寄生蜂死亡(Ｏｌｉｖｅｒ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２００５)ꎮ 相反ꎬ不带 ＡＰＳＥ 但含有 Ｈ. ｄｅｆｅｎｓａ 的

蚜虫ꎬ尽管含有的 １０ 个染色体位点与高防御力的

ＡＰＳＥ￣３ 相似性非常高ꎬ但仅表现出较低的寄生蜂

防御力(约 １５％) (Ｏｌｉｖｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００５)ꎮ 室内环境

下ꎬ仅含有 Ｈ. ｄｅｆｅｎｓａ 的蚜虫种群对寄生蜂的防御

力显著降低(Ｏｌｉｖｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９)ꎮ 进一步研究发

现ꎬＡＰＳＥ 噬菌体的缺失不仅改变了带 Ｈ. ｄｅｆｅｎｓａ 蚜

虫对寄生蜂的防御力ꎬ而且进一步延缓了蚜虫的产

卵时间ꎬ并降低了后代个体的大小和总的生殖力

(Ｗｅｌｄｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１３)ꎮ
共生菌增加了蚜虫对天敌的防御能力ꎬ那么天

敌会采取何种措施应对这一改变? Ｏｌｉｖｅｒ ｅｔ ａｌ.
(２０１２)发现ꎬ阿尔韦蚜茧蜂在选择性试验中倾向于

在不带共生菌的蚜虫上产 １ 粒卵ꎬ而在含有共生菌

的蚜虫上产 ２ 粒或更多卵ꎮ 寄生蜂这种产卵行为

的改变可以增加寄生蜂克服蚜虫防御能力的机率ꎬ
表明寄生蜂对蚜虫是否带菌具有一定的识别和选

择能力ꎻ同时表明ꎬ天敌昆虫并不是防御性共生菌

的被动牺牲品ꎬ蚜虫和寄生蜂之间可能存在一种由

共生菌调控的协同进化竞争的关系ꎮ
除了能改变蚜虫对寄生性天敌的防御能力外ꎬ

内共生菌也能改善其对一些有害微生物的防御能

力ꎮ 蚜虫的专一性虫生真菌———新蚜虫疠霉 Ｐａｎ￣
ｄｏｒａ ｎｅｏａｐｈｉｄｉｓ 利用孢子发芽产生菌丝ꎬ寄生于蚜

虫的表皮ꎬ进而侵入蚜虫外壳并杀死蚜虫ꎮ Ｆｅｒｒａｒｉ
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ｅｔ ａｌ.(２００１)发现ꎬ感染 Ｒ. ｉｎｓｅｃｔｉｃｏｌａ 的不同豌豆蚜

种群对新蚜虫疠霉的防御力不同ꎮ 另外ꎬＳｃａｒｂｏｒ￣
ｏｕｇｈ ｅｔ ａｌ.(２００５)将带有 Ｒ. ｉｎｓｅｃｔｉｃｏｌａ 的蚜虫体液

显微注射到不带菌的个体中ꎬ发现蚜虫对真菌 Ｐａｎ￣
ｄｏｒａ 的防御力显著增加ꎮ

２.２　 温度耐受性

一个物种能够耐受的温度范围和变化强度是

决定该物种地理分布范围的重要因子ꎮ 许多蚜虫

不耐高温ꎬ在高温下常常表现为存活率、生殖力降

低ꎬ发育速率加快(Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０００)ꎮ 研究表明ꎬ
低于 ２５~２８ ℃ꎬ多种蚜虫适合度显著降低ꎻ超过 ３８
~４０ ℃ꎬ大多数蚜虫不能存活(Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０００ꎻ
Ｆｅｎｊｖｅｓꎬ１９４５ꎻ Ｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００４ꎻ Ｔｕｒａｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９８)ꎮ
这种情况下ꎬ蚜虫体内类菌体和 Ｂ. ａｐｈｉｄｉｃｏｌａ 细胞

的数量迅速降低 ( Ｄｏｕｇｌａｓꎬ １９８９ꎻ Ｍｏｎｔｌｌｏｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００２ꎻ Ｏｈｔａｋａ ＆ Ｉｓｈｉｋａｗａꎬ１９９１)ꎮ

在炎热地区(如美国加利福尼亚中部山谷)ꎬ豌
豆蚜的 Ｓ. ｓｙｍｂｉｏｔｉｃａ 感染率达 ８０％ꎮ 当带 Ｓ. ｓｙｍｂｉ￣
ｏｔｉｃａ 或 Ｒｉｃｋｅｔｔｓｉａ 的蚜虫个体经低温处理后转移到

常温 ２５ ℃下ꎬ生殖力显著高于不带菌的处理ꎮ 然

而ꎬ２ 个带菌蚜虫种群的适合度并没有表现出显著

的差异ꎬ表明共生菌与蚜虫基因型对其生活史的影

响存在一定的交互效应 ( Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０００)ꎮ 经

３９ ℃高温处理 ４ ｈ 后ꎬ５０％带 Ｓ. ｓｙｍｂｉｏｔｉｃａ 的蚜虫

种群能恢复生殖力ꎬ但不带菌的蚜虫种群几乎丧失

生殖能力(Ｍｏｎｔｌｌｏｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００２)ꎮ 当较低龄期蚜虫

若虫遭受热击时ꎬＳ. ｓｙｍｂｉｏｔｉｃａ 的保护效应更加显

著ꎮ 热处理后ꎬ带 Ｓ. ｓｙｍｂｉｏｔｉｃａ 的蚜虫保持了 ７０％
的类菌体细胞ꎬ不带菌的蚜虫仅仅维持了 ７％ꎬ这一

结果表明ꎬ蚜虫感染 Ｓ. ｓｙｍｂｉｏｔｉｃａꎬ保护了共生菌 Ｂ.
ａｐｈｉｄｉｃｏｌａ 免受高温的损害(Ｍｏｎｔｌｌｏｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００２)ꎮ

Ｒｕｓｓｅｌｌ ＆ Ｍｏｒａｎ (２００６)通过对美国亚利桑那、
威斯康星和纽约 ３ 个地区的豌豆蚜种群研究发现ꎬ
高温条件下ꎬＳ. ｓｙｍｂｉｏｔｉｃａ 对蚜虫的存活率、发育历

期和生殖力存在促进作用ꎬ不同的共生菌品系对蚜

虫具有不同的保护水平ꎮ 从高纬度气温较低的地

区(威斯康星和纽约)分离到的 Ｓ. ｓｙｍｂｉｏｔｉｃａ 与亚

利桑那品系在高温条件下相比ꎬ其对蚜虫具有较低

的保护能力ꎮ ２ 种共生菌(Ｈ. ｄｅｆｅｎｓａ 和 Ｒ. ｉｎｓｅｃｔｉｃｏ￣
ｌａ)在高温下对蚜虫的保护效应不同ꎬ前者能够提

高蚜虫的存活率ꎬ但是对生殖力和发育历期影响不

大ꎮ 此外ꎬＢ. ａｐｈｉｄｉｃｏｌａ 的热击基因启动子的重复

突变对豌豆蚜的高温耐受性起到了一定作用ꎬ这可

能是由于兼性共生菌对蚜虫高温耐受力的影响产

生交互效应(Ｄｕｎｂａｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００７)ꎮ 田间蚜虫种群

遭受高温处理时ꎬ带 Ｓ. ｓｙｍｂｉｏｔｉｃａ 且 Ｂ. ａｐｈｉｄｉｃｏｌａ
启动子活跃的蚜虫的高温耐受性要显著高于不带

菌且启动子不活跃的蚜虫(Ｈａｒｍｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９)ꎮ
然而ꎬ耐高温的蚜虫因为密度效应更容易遭受天敌

的捕食ꎬ这也表明了环境对蚜虫自然种群影响的复

杂性ꎮ
２.３　 寄主植物的相互作用

针对世界范围内豌豆蚜的调查结果显示ꎬ感染

Ｒ. ｉｎｓｅｃｔｉｃｏｌａ 和以三叶草为寄主的蚜虫具有相关性

(Ｆｅｒｒａｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００４ꎻ Ｌｅｏｎａｒｄｏ ＆ Ｍｕｉｒｕꎬ２００３ꎻ Ｓｉｍｏｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３ꎻ Ｔｓｕｃｈｉｄａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎮ Ｌｅｏｎａｒｄｏ ＆
Ｍｕｉｒｕ (２００３)发现ꎬ感染 Ｒ. ｉｎｓｅｃｔｉｃｏｌａ 的蚜虫在紫

花苜蓿上不能存活ꎬ但在三叶草上生殖力最高ꎬ２ 倍

于带其他共生菌的蚜虫种群ꎻ带 Ｈ. ｄｅｆｅｎｓａ 的蚜虫

在紫花苜蓿上的生殖力比带 Ｓ. ｓｙｍｂｉｔｉｃａ 的蚜虫多

出 ５０％ꎮ 在日本ꎬＲ. ｉｎｓｅｃｔｉｃｏｌａ 的感染促进了豌豆

蚜在白三叶草上的表现ꎬ但是在野豌豆上却没有ꎮ
当利用氨苄青霉素去除蚜虫体内的共生菌后ꎬ蚜虫

在白三叶草上的生殖力下降了 ５０％ꎻ然而ꎬ当蚜虫

再次人为获得共生菌时ꎬ蚜虫的生殖力又完全恢复

(Ｔｓｕｃｈｉｄａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００４)ꎮ Ｌｅｏｎａｒｄｏ (２００４)在美国加

州的研究却发现ꎬ感染 Ｒ. ｉｎｓｅｃｔｉｃｏｌａ 对取食白三叶

草的豌豆蚜种群并不存在促进作用ꎮ 另外ꎬ以 ５ 种

欧洲豆蚜为研究对象的研究证实ꎬ只有一种感染 Ｒ.
ｉｎｓｅｃｔｉｃｏｌａ 的蚜虫能够显著增加对红三叶草的取食

(Ｆｅｒｒａｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００７)ꎮ
感染 Ｒ. ｉｎｓｅｃｔｉｃｏｌａ 和利用三叶草作为寄主植物

间的关联也可能被其他因子影响ꎮ 如 Ｒ. ｉｎｓｅｃｔｉｃｏｌａ
和三叶草之间的相关性可以用来解释由 Ｒ. ｉｎｓｅｃｔｉ￣
ｃｏｌａ 引起的对新蚜虫疠霉的抗性ꎮ 当寄主植物为

三叶草时ꎬ蚜虫遇到致病真菌的可能性要大大高于

其他寄主植物ꎮ 次生内共生菌也能通过为蚜虫补

充营养来增加营养供给ꎬ或通过与初生共生菌 Ｂ.
ａｐｈｉｄｉｃｏｌａ 或蚜虫竞争基本营养物质来改变蚜虫在

寄主植物上的表现ꎮ Ｄｏｕｇｌａｓ ｅｔ ａｌ. (２００６)通过对

含有不同糖类和氨基酸浓度的人工饲料的研究证

明ꎬ感染不同共生菌(Ｈ. ｄｅｆｅｎｓｅ、Ｒ. ｉｎｓｅｃｔｉｃｏｌａ 或 Ｓ.
ｓｙｍｂｉｏｔｉｃａ)的蚜虫生长速率受到的影响是有限的ꎮ
Ｓ. ｓｙｍｂｉｏｔｉｃａ 的含量随着食物中氮含量的降低而增
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加ꎬ这可能会影响到蚜虫在低氮植物上的表现

(Ｗｉｌｋｉｎｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００７)ꎮ 蚜虫 Ａ. ｆａｂａｅ 在野芝麻上

表现出了较低的适合度ꎬ感染 Ｒ. ｉｎｓｅｃｔｉｃｏｌａ 或 Ｓ.
ｓｙｍｂｉｏｔｉｃａ 进一步降低了蚜虫的表现( Ｃｈａｎｄｌｅｒ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２００８)ꎮ 该研究也发现ꎬ当蚜虫取食野芝麻和低

氮的人工食物时ꎬ２ 种共生菌的含量显著增加ꎬ这表

明低氮食物和次生内共生菌密度的增加可能导致

蚜虫活力下降ꎮ 因此ꎬ在某种情况下ꎬ感染次生内

共生菌可以促使蚜虫利用额外的食物资源而扩大

寄主可利用食物资源的范围 ( Ｔｓｕｃｈｉｄａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００４)ꎮ 虽然许多研究都已发现共生菌能够影响寄

主与植物之间的互作ꎬ但是当前还主要集中于生态

行为规律的研究ꎬ关于生理生化及分子机制的研究

仍有所欠缺ꎮ

３　 蚜虫次生内共生菌基因组学
基因组序列和基因表达分析越来越成为研究

人员解答生态、进化及相关基因功能研究的常用手

段ꎮ Ｓｈｉｇｅｎｏｂｕ ｅｔ ａｌ. (２０００)从碗豆蚜上获得了第 １
个布赫纳氏菌 Ｂ. ａｐｈｉｄｉｃｏｌａ 的基因组ꎮ Ｆｅｂｖａｙ ｅｔ ａｌ.
(１９９９)发现ꎬ大约 １０％的基因与植物韧皮部体液中

较低浓度的必需氨基酸的合成相关ꎬ验证了初生共

生菌具有合成营养物质的功能ꎮ 分析次生共生菌

的基因组序列是解析其进化和功能作用的有效方

法ꎮ 专性胞内病菌和共生菌ꎬ如 Ｂ. ａｐｈｉｄｉｃｏｌａꎬ倾向

于具有较小(小于 １ Ｍｂ)的、快速进化、富含 Ａ＋Ｔ 基

因组和表现为最小水平基因转移(ＨＧＴ)或移动的

基因ꎮ 而独立生存的细菌和病菌(如 Ｅｓｃｈｅｒｉｃｈｉａ 和

Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ)ꎬ具有较大的基因组(大致 ３ ~ ６ Ｍｂ)、
适度的 Ａ＋Ｔ 组成、ＨＧＴ 频率和移动基因ꎮ 目前ꎬ蚜
虫次生内共生菌研究最为透彻的是 Ｈ. ｄｅｆｅｎｓｅꎮ

Ｈ. ｄｅｆｅｎｓａ 的基因组大小为 ２.１ Ｍｂꎬ含有 ４０％
的 Ｇ＋Ｃꎬ染色体上的 ｍｎｍＧ(ｇｉｄＡ)和 ｍｉｏＣ 之间具

有典型的复制起点 ( ｏｒｉＣ)ꎮ 在全部的编码序列

(ｃｏｄｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓꎬ ＣＤＳ)中ꎬ超过 ７９％(达 １６６５ 条)
能够在 Ｇｅｎｂａｎｋ 中找到同源序列(Ｄｅｇｎａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００９)ꎬ这与前期分子和系统发育的研究结果一致

( Ｄｅｇｎａｎ ＆ Ｍｏｒａｎꎬ ２００８ａꎻ Ｒｕｓｓｅｌｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３ꎻ
Ｓａｎｄｓｔｒöｍ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００１)ꎮ 此外ꎬＨ. ｄｅｆｅｎｓａ 基因编码

合成 ２ 种必需氨基酸和 ７ 种非必需氨基酸ꎬ还能合

成除维生素 Ｂ１ 和维生素 Ｂ５ 之外的大多数必需维

生素ꎮ 与初生共生菌缺乏能量代谢物的运输机制

不同ꎬＨ. ｄｅｆｅｎｓａ 积极参与运输已有氨基酸ꎬ还编码

了许多生成和调节细胞结构的基因ꎬ说明它具有可

在健康蚜虫之间传播和提高寄主对寄生蜂防御能

力的双重作用(Ｄｅｇｎａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９)ꎮ
与初生共生菌 Ｂ. ａｐｈｉｄｉｃｏｌａ 稳定的基因组不

同ꎬＨ. ｄｅｆｅｎｓａ 基因组高度可变ꎬ具有较强的水平基

因转移、重组和转座活性ꎮ Ｈ. ｄｅｆｅｎｓａ 基因组还包

含溶原性噬菌体 ＡＰＳＥ 序列信息ꎬ是整个基因组中

唯一的活性噬菌体ꎮ ７ 个 ＡＰＳＥ 品系的基因序列编

码了不同的真核毒素ꎬ这些毒素与蚜虫对寄生蜂的

防御能力水平相关(Ｄｅｇｎａｎ ＆ Ｍｏｒａｎꎬ２００８ａ)ꎮ Ｈ.
ｄｅｆｅｎｓｅ 染色体也编码了一类公认的毒力位点ꎬ包括

１０ 个效应蛋白、２ 个 Ｔｙｐｅ￣３ 分泌系统(Ｔｙｐｅ￣３ ｓｅｃｒｅ￣
ｔｉｏｎ ｓｙｓｔｅｍꎬ Ｔ３ＳＳ)、１０ 种完整及 ２２ 种不完整的

ＲＴＸ 毒素蛋白(Ｄｅｇｎａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９)ꎮ 在肠杆菌科

病原菌中(包括沙门氏菌 Ｓａｌｍｏｎｅｌｌａ 和耶尔森氏鼠

疫杆菌 Ｙｅｒｓｉｎｉａ)ꎬＴｙｐｅ￣３ 型分泌系统具有入侵真核

细胞的功能ꎬ并且这些基因的存在是 Ｈ. ｄｅｆｅｎｓａ 潜

在入侵的证据ꎬ与其感染和固定在新的寄主中的功

能一致(Ｄｅｇｎａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９)ꎮ

４　 结语与展望
昆虫内共生菌是当前昆虫学领域的研究热点之

一(Ｏｌｉｖｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１０)ꎮ 在分子生物学、基因组学、转
录组和蛋白质组学高速发展的前提下ꎬ采用实验生

物学和分子生物学相结合的方法ꎬ明确共生菌多样

性和特异性的功能机制将是下一步的重点研究方

向ꎮ 随着越来越多共生菌基因组的发表ꎬ研究人员

能够采用更多手段研究和探求共生菌与寄主昆虫的

相互作用模型和分子机制ꎬ及共生菌间的相互作用

等ꎮ 到目前为止ꎬ蚜虫ꎬ尤其是豌豆蚜ꎬ是研究多种

可遗传共生菌最好的模式昆虫ꎬ且这些研究可以进

一步扩展到其他昆虫中去(Ｈａｎｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００７)ꎮ
内共生菌在植物—害虫—天敌间的相互作用

模式和机制也是当前的研究热点之一ꎮ 经典的生

物防治通常利用专一性天敌(寄生蜂、捕食性天敌

和病原菌等)控制植食性害虫种群ꎮ 然而ꎬ防御性

共生菌能够增加寄主对天敌的防御力ꎬ可能会降低

原有天敌的防治效力ꎮ 另外ꎬ对于利用植食性昆虫

防治杂草的生物防治案例而言ꎬ防御性共生菌可能

会增加这类植食性昆虫对天敌的防御力ꎬ有利于种

群的建立和扩张ꎬ提高生物防治的效力ꎮ 因此ꎬ深
入探究共生菌对植物—昆虫—天敌 ３ 级营养链的

作用和影响机制具有重要的理论和实际意义ꎮ
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寄主植物的转换或范围的扩大能够改变昆虫

的分布和扩散ꎬ所以防御性共生菌ꎬ如 Ｈ. ｄｅｆｅｎｓａꎬ
可能影响昆虫获取新寄主或入侵到新的地理区域

的能力ꎮ 次生内共生菌对寄主昆虫的作用相当于

细菌中水平传播基因的作用ꎬ即允许随时从外界资

源获得新的能力ꎬ同时允许被选择的基因稳定地转

移到另一个物种ꎮ 这种进化模型与传统的动物基

因和生活史进化的观点完全相反:昆虫能够规律性

地获得新的能力并且稳定地遗传多代ꎮ 因此ꎬ对共

生菌的研究可能会进一步揭示不同昆虫对不同环

境、寄主或生境的适应机制ꎮ
当前ꎬ大多数关于内共生菌的研究工作集中于

几种主要的刺吸式昆虫ꎬ如蚜虫、粉虱、叶蝉、书虱

等ꎬ还需进一步探明共生菌在其他昆虫中的分布与

作用ꎬ进而阐明它们对昆虫种群生物学的影响ꎮ
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Ａ Ｅꎬ ２００４. Ｌｉｎｋｉｎｇ ｔｈｅ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ ｐｅａ ａｐｈｉｄｓ
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Ｆｕｋａｔｓｕ Ｔꎬ Ｎｉｋｏｈ Ｎꎬ Ｋａｗａｉ Ｒ ａｎｄ Ｋｏｇａ Ｒꎬ ２０００. Ｔｈｅ ｓｅｃｏｎｄ￣
ａｒｙ ｅｎｄｏｓｙｍｂｉｏｔｉｃ ｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｏｆ ｔｈｅ ｐｅａ ａｐｈｉｄ Ａｃｙｒｔｈｏｓｉｐｈｏｎ
ｐｉｓｕｍ (Ｉｎｓｅｃｔａ: Ｈｏｍｏｐｔｅｒａ). Ａｐｐｌｉｅｄ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｍｉ￣
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ｔｅｒｉａｌ ｅｎｄｏｓｙｍｂｉｏｎｔｓ ｂｅｎｅｆｉｔ ｐｅａ ａｐｈｉｄｓ Ａｃｙｒｔｈｏｓｉｐｈｏｎ ｐｉｓｕｍ ｕｎ￣
ｄｅｒ ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ. Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｙꎬ ２７(２): １８９－１９５.

Ｍｏｒａｎ Ｎ Ａꎬ Ｒｕｓｓｅｌｌ Ｊ Ａꎬ Ｋｏｇａ Ｒ ａｎｄ Ｆｕｋａｔｓｕ Ｔꎬ ２００５. Ｅｖｏｌｕ￣
ｔｉｏｎａｒｙ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｎｅｗ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ Ｅｎｔｅｒｏｂａｃｔｅｒｉ￣
ａｃｅａｅ ｌｉｖｉｎｇ ａｓ ｓｙｍｂｉｏｎｔｓ ｏｆ ａｐｈｉｄｓ ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ｉｎｓｅｃｔｓ. Ａｐｐｌｉｅｄ
ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙꎬ ７１(６): ３３０２－３３１０.

Ｍｏｒａｎ Ｎ Ａ ａｎｄ Ｄｕｎｂａｒ Ｈ Ｅꎬ ２００６. Ｓｅｘｕａｌ ａｃｑｕｉｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｂｅｎｅ￣
ｆｉｃｉａｌ ｓｙｍｂｉｏｎｔｓ ｉｎ ａｐｈｉｄｓ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄ￣
ｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ １０３(３４):

１２８０３－１２８０６.
Ｍｕｎｓｏｎ Ｍ Ａꎬ Ｂａｕｍａｎｎ Ｐ ａｎｄ Ｋｉｎｓｅｙ Ｍ Ｇꎬ１９９１. Ｂｕｃｈｎｅｒａ

ｇｅｎ. ｎｏｖ. ａｎｄ Ｂｕｃｈｎｅｒａ ａｐｈｉｄｉｃｏｌａ ｓｐ. ｎｏｖ.ꎬ ａ ｔａｘｏｎ ｃｏｎｓｉｓ￣
ｔｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｍｙｃｅｔｏｃｙｔｅ￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄꎬ ｐｒｉｍａｒｙ ｅｎｄｏｓｙｍｂｉｏｎｔｓ ｏｆ
ａｐｈｉｄｓ. Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃ Ｂａｃｔｅｒｉｏｌｏｇｙꎬ ４１
(４): ５６６－５６８.

Ｎａｋａｂａｃｈｉ Ａ ａｎｄ Ｉｓｈｉｋａｗａ Ｈꎬ １９９７. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｄｉｓｐｌａｙ ｏｆ ｍＲ￣
ＮＡｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｉｎ ｔｈｅ ｅｎｄｏｓｙｍｂｉｏｔｉｃ
ｓｙｓｔｅｍ ｏｆ Ａｐｈｉｄｓ. Ｉｎｓｅｃｔ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ
２７: １０５７－１０６２.

Ｏｈｔａｋａ Ｃ ａｎｄ Ｉｓｈｉｋａｗａ Ｈꎬ １９９１. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｈｅａｔ￣ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｎ
ｔｈｅ ｓｙｍｂｉｏｔｉｃ ｓｙｓｔｅｍ ｏｆ ａｎ ａｐｈｉｄ ｍｙｃｅｔｏｃｙｔｅ. Ｓｙｍｂｉｏｓｉｓꎬ １１
(１): １９－３０.

Ｏｌｉｖｅｒ Ｋ Ｍꎬ Ｄｅｇｎａｎ Ｐ Ｈꎬ Ｂｕｒｋｅ Ｇ Ｒ ａｎｄ Ｍｏｒａｎ Ｎ Ａꎬ ２０１０.
Ｆａｃｕｌｔａｔｉｖｅ ｓｙｍｂｉｏｎｔｓ ｉｎ Ａｐｈｉｄｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｈｏｒｉｚｏｎｔａｌ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｏｆ
ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌｌｙ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｔｒａｉｔｓ. Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｙ.
５５: ２４７－２６６.

Ｏｌｉｖｅｒ Ｋ Ｍꎬ Ｒｕｓｓｅｌｌ Ｊ Ａꎬ Ｍｏｒａｎ Ｎ Ａ ａｎｄ Ｈｕｎｔｅｒ Ｍ Ｓꎬ ２００３.
Ｆａｃｕｌｔａｔｉｖｅ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｓｙｍｂｉｏｎｔｓ ｉｎ ａｐｈｉｄｓ ｃｏｎｆｅｒ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ
ｐａｒａｓｉｔｉｃ ｗａｓｐｓ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉ￣
ｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ １００(４): １８０３－１８０７.

Ｏｌｉｖｅｒ Ｋ Ｍꎬ Ｍｏｒａｎ Ｎ Ａ ａｎｄ Ｈｕｎｔｅｒ Ｍ Ｓꎬ ２００５. Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ
ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｐａｒａｓｉｔｉｓｍ ｉｎ ａｐｈｉｄｓ ｉｓ ｄｕｅ ｔｏ ｓｙｍｂｉｏｎｔｓ ｎｏｔ ｈｏｓｔ
ｇｅｎｏｔｙｐｅ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ
ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ １０２(３６): １２７９５－１２８００.

Ｏｌｉｖｅｒ Ｋ Ｍꎬ Ｃａｍｐｏｓ Ｊꎬ Ｍｏｒａｎ Ｎ Ａ ａｎｄ Ｈｕｎｔｅｒ Ｍ Ｓꎬ ２００８.
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｄｅｆｅｎｓｉｖｅ ｓｙｍｂｉｏｎｔｓ ｉｎ ａｐｈｉｄｓ. Ｐｒｏ￣
ｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｒｏｙａｌ Ｓｏｃｉｅｔｙ Ｂ: Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２７５:
２９３－２９９.

Ｏｌｉｖｅｒ Ｋ Ｍꎬ Ｄｅｇｎａｎ Ｐ Ｈꎬ Ｈｕｎｔｅｒ Ｍ Ｓ ａｎｄ Ｍｏｒａｎ Ｎ Ａꎬ ２００９.
Ｂａｃｔｅｒｉｏｐｈａｇｅｓ ｅｎｃｏｄｅ ｆａｃｔｏｒｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ｉｎ ａ
ｓｙｍｂｉｏｔｉｃ ｍｕｔｕａｌｉｓｍ. Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ３２４: ９９２－９９４.

Ｏｌｉｖｅｒ Ｋ Ｍ ａｎｄ Ｍｏｒａｎ Ｎ Ａꎬ ２００９. Ｄｅｆｅｎｓｉｖｅ ｓｙｍｂｉｏｎｔｓ ｉｎ ａ￣
ｐｈｉｄｓ ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ｉｎｓｅｃｔｓ∥Ｗｈｉｔｅ Ｊ Ｆ ａｎｄ Ｔｏｒｒｅｓ Ｍ Ｓ. Ｄｅｆｅｎｓｉｖｅ
Ｍｕｔｕａｌｉｓｍ ｉｎ Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ Ｓｙｍｂｉｏｓｉｓ. Ｂｏｃａ Ｒａｔｏｎꎬ ＦＬ: ＣＲＣ
Ｐｒｅｓｓ: １２９－１４７.

Ｏｌｉｖｅｒ Ｋ Ｍꎬ Ｎｏｇｅ Ｋꎬ Ｈｕａｎｇ Ｅ Ｍꎬ Ｃａｍｐｏｓ Ｊ Ｍꎬ Ｂｅｃｅｒｒａ Ｊ Ｘ
ａｎｄ Ｈｕｎｔｅｒ Ｍ Ｓꎬ ２０１２. Ｐａｒａｓｉｔｉｃ ｗａｓｐ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｓｙｍｂｉｏｎｔ￣
ｂａｓｅｄ ｄｅｆｅｎｓｅ ｉｎ ａｐｈｉｄｓ. ＢＭＣ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ １０(１): １１.

Ｒｕｓｓｅｌｌ Ｊ Ａꎬ Ｌａｔｏｒｒｅ Ａꎬ Ｓａｂａｔｅｒ￣Ｍｕñｏｚ Ｂꎬ Ｍｏｙａ Ａ ａｎｄ Ｍｏｒａｎ
Ｎ Ａꎬ ２００３. Ｓｉｄｅ￣ｓｔｅｐｐｉｎｇ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｙｍｂｉｏｎｔｓ: ｗｉｄｅｓｐｒｅａｄ
ｈｏｒｉｚｏｎｔａｌ ｔｒａｎｓｆｅｒ ａｃｒｏｓｓ ａｎｄ ｂｅｙｏｎｄ ｔｈｅ Ａｐｈｉｄｏｉｄｅａ. Ｍｏｌｅｃｕ￣
ｌａｒ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ １２(４): １０６１－１０７５.
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ａｎｄ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｅｖｉｄｅｎｃｅ. Ｐｌａｎｔ Ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃｓ ａｎｄ Ｅｖｏｌｕ￣
ｔｉｏｎꎬ ３０１(５): １５１７－１５４１.

Ｌｅｉｓｓ Ｋ Ａꎬ ２０１１. Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ｐｒａｃｔｉｃｅｓ ｆｏｒ ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｒａｇｗｏｒｔ
ｓｐｅｃｉｅｓ. Ｐｈｙｔｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ Ｒｅｖｉｅｗｓꎬ １０(１): １５３－１６３.

ＭｃＬａｒｅｎ Ｄ Ａꎬ Ｉｒｅｓｏｎ Ｊ Ｅ ａｎｄ Ｋｗｏｎｇ Ｒ Ｍꎬ ２０００. Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ
ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｒａｇｗｏｒｔ (Ｓｅｎｅｃｉｏ ｊａｃｏｂａｅａ Ｌ.) ｉｎ Ａｕｓｔｒａｌｉａ∥Ｓｐｅｎ￣
ｃｅｒ Ｎ Ｒ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｘ Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｓｙｍｐｏｓｉｕｍ ｏｎ
Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ Ｗｅｅｄｓ. Ｂｏｚｅｍａｎꎬ Ｍｏｎｔａｎａꎬ ＵＳＡ:
Ｍｏｎｔａｎａ Ｓｔａｔｅ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ: ６７－７９.

Ｐｙšｅｋ Ｐꎬ Ｒｉｃｈａｒｄｓｏｎ Ｄ Ｍꎬ Ｒｅｊｍáｎｅｋ Ｍꎬ Ｗｅｂｓｔｅｒ Ｇ Ｌꎬ Ｗｉｌ￣
ｌｉａｍｓｏｎ Ｍ ａｎｄ Ｋｉｒｓｃｈｎｅｒ Ｊꎬ ２００４. Ａｌｉｅｎ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｃｈｅｃｋｌｉｓｔｓ
ａｎｄ ｆｌｏｒａｓ: ｔｏｗａｒｄｓ ｂｅｔｔｅｒ ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔａｘｏｎｏ￣

ｍｉｓｔｓ ａｎｄ ｅｃｏｌｏｇｉｓｔｓ. Ｔａｘｏｎꎬ ５３(１): １３１－１４３.
Ｗａｎｇ Ｒ ａｎｄ Ｗａｎｇ Ｙ Ｚꎬ ２００６. Ｉｎｖａｓｉｏｎ ｄｙｎａｍｉｃｓ ａｎｄ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ

ｓｐｒｅａｄ ｏｆ ｔｈｅ ｉｎｖａｓｉｖｅ ａｌｉｅｎ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ Ａｇｅｒａｔｉｎａ ａｄｅｎｏ￣
ｐｈｏｒａ (Ａｓｔｅｒａｃｅａｅ) ｉｎ Ｃｈｉｎａ. Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓꎬ １２
(４): ３９７－４０８.

Ｘｕ Ｈ Ｇꎬ Ｑｉａｎｇ Ｓꎬ Ｇｅｎｏｖｅｓｉ Ｐꎬ Ｄｉｎｇ Ｈꎬ Ｗｕ Ｊꎬ Ｍｅｎｇ Ｌꎬ Ｈａｎ
Ｚ Ｍꎬ Ｍｉａｏ Ｊ Ｌꎬ Ｈｕ Ｂ Ｓꎬ Ｇｕｏ Ｊ Ｙꎬ Ｓｕｎ Ｈ Ｙꎬ Ｈｕａｎｇ Ｃꎬ
Ｌｅｉ Ｊ Ｃꎬ Ｌｅ Ｚ Ｆꎬ Ｚｈａｎｇ Ｘ Ｐꎬ Ｈｅ Ｓ Ｐꎬ Ｗｕ Ｙꎬ Ｚｈｅｎｇ Ｚꎬ
Ｃｈｅｎ Ｌ ａｎｄ Ｊａｒｏšíｋ Ｖꎬ ２０１２. Ａｎ ｉｎｖｅｎｔｏｒｙ ｏｆ ｉｎｖａｓｉｖｅ ａｌｉｅｎ
ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ Ｃｈｉｎａ. ＮｅｏＢｉｏｔａꎬ １５: １－２６.

(责任编辑:郭莹) 　 　



　 (上接第 ９８ 页)
Ｒｕｓｓｅｌｌ Ｊ Ａ ａｎｄ Ｍｏｒａｎ Ｎ Ａꎬ ２００６. Ｃｏｓｔｓ ａｎｄ ｂｅｎｅｆｉｔｓ ｏｆ ｓｙｍｂｉｏｎｔ

ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ ｉｎ ａｐｈｉｄｓ: ｖａｒｉａｔｉｏｎ ａｍｏｎｇ ｓｙｍｂｉｏｎｔｓ ａｎｄ ａｃｒｏｓｓ ｔｅｍ￣
ｐｅｒａｔｕｒｅｓ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｒｏｙａｌ Ｓｏｃｉｅｔｙ Ｂ: Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｓｃｉ￣
ｅｎｃｅｓꎬ ２７３: ６０３－６１０.

Ｓａｎｄｓｔｒöｍ Ｊ Ｐꎬ Ｒｕｓｓｅｌｌ Ｊ Ａꎬ Ｗｈｉｔｅ Ｊ Ｐ ａｎｄ Ｍｏｒａｎ Ｎ Ａꎬ ２００１.
Ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｏｒｉｇｉｎｓ ａｎｄ ｈｏｒｉｚｏｎｔａｌ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｏｆ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｓｙｍｂｉ￣
ｏｎｔｓ ｏｆ ａｐｈｉｄｓ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ １０(１): ２１７－２２８.

Ｓｃａｒｂｏｒｏｕｇｈ Ｃ Ｌꎬ Ｆｅｒｒａｒｉ Ｊ ａｎｄ Ｇｏｄｆｒａｙ Ｈ Ｃ Ｊꎬ ２００５. Ａｐｈｉｄ ｐｒｏ￣
ｔｅｃｔｅｄ ｆｒｏｍ ｐａｔｈｏｇｅｎ ｂｙ ｅｎｄｏｓｙｍｂｉｏｎｔ. Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ３１０: １７８１.
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