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摘要：蚜虫由于本身具有的一些特性，如周期性的孤雌生殖、多样的生活史、卵生或卵胎生、多样化的虫瘿、行为分

化等特征，成为众多昆虫学家和进化生物学家研究的对象，以蚜虫为研究模型可以解决很多重大的生物学问题。

综合最新的研究成果，本文从蚜虫系统学、蚜虫与寄主植物的关系、蚜虫生物地理学和多样性、蚜虫生物学和生态

学、蚜虫行为学、蚜虫与内共生菌关系以及蚜虫功能基因组学等方面综述了蚜虫学的研究进展，并指出了蚜虫学研

究中的热点。

关键词：蚜虫；蚜虫学；研究现状；发展趋势

中图分类号：P+)+O4)-O, 文献标识码：F 文章编号：(*2*3)’+)（’(()）()3,(,-3,(

!"#"$%&’ #($()# $*+ (%"*+# ,* -.’,+/0/12
QRF1S T;:C3U";,，’，P/FV S"3T;:,，!（,O /?IG;G>G" CH WCC<C@X，6=;?"I" F#:K"$X CH 0#;"?#"I，Y";Z;?@
,(((8(，6=;?:；’O S&:K>:G" R?;N"&I;GX CH 6=;?"I" F#:K"$X CH 0#;"?#"I，Y";Z;?@ ,(((*+，6=;?:）
-3#(%$&(：!>" GC G=";& >?;L>" #=:&:#G"&I，I>#= :I G=" #X#<;# J:&G="?C@"?"I;I，$><G;J<" <;H" #X#<"I，CN;J:&C>I
C& CN;J:&C>I[N;N;J:&C>I，K;N"&I" @:<<I，:?K K;HH"&"?G;:G;C? CH %"=:N;C&，:J=;KI :<\:XI :GG&:#G $>#= :GG"?G;C? CH
"?GC$C<C@;IGI :?K "NC<>G;C?:&X %;C<C@;IGI E FJ=;KI :&" @CCK $CK"<I HC& &"IC<N;?@ $:?X I;@?;H;#:?G J&C%<"$I ;?
%;C<C@XE /?G"@&:G"K G=" ?"\ H&>;GI ;? FJ=;KC<C@X，G=;I J:J"& &"N;"\"K G=" &"I":&#= IG:G>I CH FJ=;KC<C@X :?K
K;I#>II"K G=" J&C%<"$I ;? I>#= :IJ"#GI :I :J=;K IXIG"$:G;#I，:J=;K %;C@"C@&:J=X :?K K;N"&I;GX，%"=:N;C>&:<
I#;"?#" CH :J=;KI，:J=;K3J<:?G ;?G"&:#G;C?I，%;C<C@X :?K "#C<C@X CH :J=;KI，:J=;K3IX$%;C?G ;?G"&:#G;C?I :?K
:J=;K H>?#G;C?:< @"?C$;#I E 5;?:<<X，G=" H>G>&" =CG GCJ;#I ;? FJ=;KC<C@X \"&" I>@@"IG"KE
4"2 5/%+#：FJ=;K；FJ=;KC<C@X；&"I":&#= IG:G>I；G&"?KI

蚜总科（FJ=;KC;K":）隶属于昆虫纲半翅目
（Q"$;JG"&:）［传统上归为同翅目（QC$CJG"&:）胸喙亚
目（0G"&?C&&=X?#=:）］。蚜虫类是半翅目昆虫中一个
较大的类群，世界已知种类 * -((余种（NC? !C=<"? -#
$) E，’(()）。中国蚜虫类资源丰富，已知种类 , (((
余种（P;:C :?K W=:?@，’((*）。蚜虫刺吸植物的韧皮
部，吸食植物汁液；具有周期性的孤雌生殖（孤雌世

代和有性世代交替）、复杂多样的生活史、卵生或卵

胎生等特征。由于蚜虫类本身的一些特性，使其成

为众多昆虫学家和进化生物学家研究的对象，蚜虫

学也成为异常活跃的研究领域。首先，一些蚜虫种

类是重要的农林业害虫，如棉蚜 !./+0 *’001.++
（S<CN"&）、桃蚜 21340 .-50+"$-（ 0><D"&）、桔二叉蚜
6’7’.#-5$ $45$&#++（YCX"& K" 5C?I#C<C$%"）、大豆蚜

!./+0 *)1"+&-0 （ ]:GI>$>&: ）、 禾 谷 缢 管 蚜
8/’.$)’0+./4( .$9+（U;??:">I）等常造成严重危害，苹
果绵蚜 %5+’0’($ )$&+*-54(（Q:>I$:??）和葡萄根瘤蚜
:+#-40 ;+#+<’)+$-（5;G#=）则为重要的检疫害虫，针对这
些蚜虫的生活史和生态学等方面的研究对于制定有

效的防治策略是必需的。其次，蚜虫一些有趣的现

象，比如复杂多样的生活史、多样化的虫瘿、行为的

分化等，值得深入研究。另外，蚜虫是解决一些重大

生物学问题极好的研究模型，如蚜虫同一生活周期

中有性和孤雌生殖方式转换机理的研究有助于解决

有性生殖方式的进化和相关基因的表达调控等重大

科学问题，蚜虫3寄主植物关系模型和蚜虫3内共生
菌模型则可用于协同进化研究。
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蚜虫学研究涵盖范围很广，不同分支领域研究



水平不一，对不同科学问题的研究也涉及了多样的

研究方法。参考蚜虫学领域相关文献，结合 !""#年
$"月在澳大利亚 %&’()*+,’举行的第七届国际蚜虫
学大会所报道的最新研究成果，本文将从蚜虫系统

学、蚜虫与寄主植物的关系、蚜虫生物地理学和多样

性、蚜虫生物学和生态学、蚜虫行为学、蚜虫与内共

生菌关系以及蚜虫功能基因组学等方面对蚜虫学研

究现状做一综述，并对蚜虫学未来的研究热点进行

分析。

! 蚜虫系统学

蚜虫系统学（-./01 232+’()+042）研究包括两方面
的研究内容，一是蚜虫分类和鉴定；二是蚜虫各类

群系统发育关系。

!"! 蚜虫分类学
传统分类仍然是目前最常用的蚜虫分类方法，

应用的形态学性状主要为蚜虫的表型特征，还包括

细胞学特征如染色体特征、超微结构特征等。在传

统分类的基础上，建立了较为成熟的蚜虫高级阶元

分类 系 统，如 56’,’70’8046（ $9:;）、5/).<2/*0=<>
（$9?9）、张广学和钟铁森（$9;@）、A,)4=()* 和 B)2+<.
（$9;C，$99C）、D’0’（$9;?）、E’()F10G&’和 E’()F10G&’
（$99?）等，但各分类系统之间仍有较大争议。
随着最近几年 HI-条形码（HI- A)&4<1’，可以

代表物种的特定 HI-序列）被用于物种分类（D’J’&+
!" #$ K，!""@，!""C；L’)&2<*，!""C），蚜虫学家也倡导
将其作为新的“性状”用于蚜虫分类学研究，以鉴定

形态学性状难以鉴别的物种，并精确、快速的对蚜虫

进行分类（ 5)J)+’&MNF*<6 !" #$ K，!""#）。 5)J)+’&M
NF*<6等（!""#）用线粒体 OPQ 序列很清楚地鉴定出
形态学上难以鉴别的五节根蚜族（%<&10*0）蚜虫的次
生寄主型。HI-条形码可以有效地鉴定隐存种、蚜
虫不同的生物型、次生寄主型等，此类研究将是未来

蚜虫分类学的一个增长点。但仍有一些问题需要探

讨，如蚜虫不同类群物种间采用多大的遗传差异标

准、OP!标记对所有的蚜虫类群是否适合等。
!"# 蚜虫系统发育研究
!"#"! 蚜虫分支系统学：在分类系统建立的基础
上，许多蚜虫分类学家基于形态特征对蚜虫类高级

阶元的系统发育关系进行了探讨，并提出了相应的

系统发育关系假说（ 5/).<2/*0=<>， $9?9；D’0’，
$9;?）。分支系统学由于其方法的客观性和科学性，
在蚜虫系统发育研究中也得到了比较广泛的应用，

如张广学等（$999）对蚜虫类 $@ 科的系统发育关系
的探讨，乔格侠（$99:）对蚜虫类 $@ 科、扁蚜科
（D<&()./0101)’）属间、毛蚜科（O/)0+<./<&01)’）属间、
群蚜科（R/’,)S01)’）属间和毛管蚜科（T&’’*01’01)’）属
间系统发育关系的研究，U/)*7 和 O/’*（$999)，
$999J）对 瘿 绵 蚜 科（ L’(./0701)’）和 大 蚜 科
（V)4/*01)’）的系统发育关系的研究，W’*2’*（$99?）对
谷网蚜属 %&"’(&’) 的支序系统学研究等。
但蚜虫分支系统学研究中存在几个问题。一是

蚜虫类由于许多形态特征退化导致可用于分类和系

统发育分析的特征较少；二是在确定性状演化极向

时，由于研究者的主观性，不同的研究者可能得出不

同的结果；三是分支系统学本身存在的问题，即不

能体现出“时间”这个进化研究中的重要因素，因此

不能揭示蚜虫系统发育关系在时间框架内的演化历

史。

!"#"# 蚜虫分子系统学：随着分子生物学技术在生
物系统学研究中的应用，分子系统学很快发展为热

门的研究领域，相应的技术和分析方法也在蚜虫系

统学研究中得到广泛应用，其中应用最多的分子标

记是蚜虫线粒体基因 OP!、OP"、核基因 B%M$#、核
视长蛋白基因、蚜虫内共生菌基因、微卫星等。最

近，张合彩和乔格侠（!"":）对基因序列在蚜虫分子
系统发育研究中的应用进行了综述。

利用分子系统学对蚜虫类系统发育关系的研

究，主要集中在对蚜总科内高级阶元（亚科间）系统

发育关系的探讨。><* H</,’*和 N<&)*（!"""）利用线
粒体核糖体基因构建蚜科分子系统树，但没有解决

高级 阶 元 间 的 系 统 发 育 关 系，除 了 蚜 亚 科

（-./010*)’）和大蚜亚科（V)4/*0*)’）形成单系之外，
其它亚科都没有得到重建，他们提出了蚜虫亚科水

平上快速辐射的进化假说来解释系统树的拓扑关

系，但传统形态学支持的亚科在分子系统树上纷纷

瓦解仍为这个假说留下了疑问。利用 #个科蚜虫的
线粒体 %M-RL)2’复合体第 :亚基序列以及这 #个科
的蚜虫初级内共生菌 $:2 &HI-、%M-RL)2’ 复合体$
亚基序列所构建的系统树也没有解决高级阶元间的

关系，但也暗示蚜虫于早第三纪发生了适应辐射

（N)&+0*’6MR<&&’2 !" #$ K，!""$）。P&+06ME0>)2 等（!""C）
利用核视长蛋白基因构建了 ?亚科蚜虫的系统发育
树，将卵胎生蚜虫分为大蚜亚科、群蚜亚科

（R/’,)S0*)’）X瘿绵蚜亚科（L’(./070*)’）以及蚜亚科
X斑蚜亚科（H&’.)*<20./0*)’）三个支系，并得到了较
高的支持率，但这项研究的取样所覆盖的亚科和族

;$"$ 昆虫学报 *+"# ,)"’-’$’.&+# %&)&+# C9卷



都显得不足；此外，瘿绵蚜亚科和斑蚜亚科都存在

并系，这也使得结果不够清晰。近来作者所在的研

究组利用 !"#$%基因构建了蚜科系统发育树，虽然
结果显示高级阶元间的系统发育关系仍不能得到很

好的解决，但较前人工作有进一步的改善，并对 &’(
)’*+,(和 -’.%( 的假说提出修订，提出蚜虫演化历
史中发生 / 次辐射的观点（另文发表）。0.123$42&%5
等（/667）对线粒体基因和核基因标记的联合分析暗
示增加分子标记对解决蚜虫高级阶元间系统发育关

系可有一定效果。

对蚜虫低级阶元（亚科内、族间、属间等）系统发

育关系的研究开展尚少，有限的研究如 8’.9%.:
（/666）对大蚜科蚜虫的分子系统学研究，&’( )’*+,(
等（/66/）对扁蚜族（;’.9%<*2=2(2）的分子系统学研
究，&’( )’*+,(等（/66>）对蚜亚科的分子系统学研究
等。利用 !"$#!、亮氨酸 148?基因、@0"所构建的
蚜亚科系统发育关系树中，蚜族（?<*2=2(2）的单系性
得到了确认，并处于系统树的基部；而粉毛蚜族

（A1,.’B’99%12(2）被并入长管蚜族（-%B.’52<2(2），并与
二尾蚜属 !"#"$%&’’" 聚在一起，这与形态学认为蚜亚
科分为蚜族、粉毛蚜族和长管蚜族有一定差别（&’(
)’*+,( &( "’ C，/66>）。
上述可见，基于形态特征的蚜虫系统发育关系

假说之间有很大分歧，且分子系统发育关系假说与

形态系统发育关系假说之间也有差异，但分子系统

学的发展仍为解决这些问题提供了机遇。合理解决

蚜虫类高级阶元系统发育关系仍是将来的重点和难

点，应增加类群和取样量，并尝试采用更多分子标记

进行联合分析。同时，为解决蚜虫类其他的生物学

问题，如虫瘿的演化、蚜虫和寄主植物间协同进化关

系、蚜虫类分布格局的演化等，利用分子系统学方法

在不同分类阶元（科、亚科、属、种、种群）水平上对蚜

虫系统发育关系的研究有待加强。

! 蚜虫与寄主植物的关系

蚜虫与寄主植物关系研究主要包含两个层次，

一是蚜虫和植物的宏观进化关系的研究，如化石蚜

虫（;,2,，#D>E，#DFE，#DDD）、系统发育关系（ &’(
)’*+,( %(= -’.%(，/666）、蚜虫与寄主植物的形态适
应（-’.%(，#DF>）等研究，主要在种上阶元进行研究；
二是蚜虫和植物的微观进化关系研究，主要在种级

或种下探讨蚜虫对寄主植物的选择（G’H.(’&2++, &(
"’ C，/66I；JK%++2(L22，/66I）、蚜虫与植物的相互影响

（如蚜虫取食对植物生理上的影响、植物抗蚜性机理

等）（M%.5’(，#DDF；MH:%52: &( "’ C，/66I；@*%:.%N%.12
%(= @*%:.%N%.12，/66I）、寄主植物特化与蚜虫物种形
成（O2%，#DDD；;%P1*’.(, %(= O2%，/66#；O2% %(=
;%P1*’.(,，/66/）等。两个层次的研究不是截然分
割的，很多问题需同时跨越这两个层次。

蚜虫类有很高的寄主植物特异性，很多种类只

寄生在一种或几种寄主植物上，并且演化出许多与

寄主植物表面特征相适应的形态特征，这暗示蚜虫

与寄主植物间密切的协同进化关系（!%51’<，#DF>）。
有些蚜虫种类则有非常广泛的寄主植物，甚至可以

同时寄生不同科的植物，如可以发生寄主转移的种

类（!%51’<，#DEQ，#DF>）。
更合理的蚜虫系统发育关系的构建可以在宏观

进化层次上为阐明一些进化问题，如虫瘿演化、食性

演化、蚜虫和寄主植物的协同进化等提供分析的基

础。蚜虫的祖先类群是否取食裸子植物，其后是否

发生由裸子植物向被子植物的寄主转换，各方有一

些争论，如有的学者认为大蚜科由取食被子植物的

祖先起源，在蚜总科内处于较进化的位置（;,2,，
#DFE）；而近来一些分子系统学研究发现大蚜科在
蚜总科内处于基部的位置（&’( )’*+,( %(= -’.%(，
/666），并暗示其祖先与裸子植物关系更密切
（8’.9%.:，/666）。在蚜虫高级阶元水平上和各类群
内部，其食性演化分别是怎样的格局，需要更多的结

合蚜虫系统发育的研究。传统观点认为蚜虫与寄主

植物有平行进化的关系（!%51’<，#DF>），而最近对分
布于北美矮松类（<2(R’(）植物上的长足大蚜属
!%)"$" 一些种类的分子系统发育分析表明，蚜虫的
分化和寄主植物的分化并没有平行关系，寄主转换

（*’51 5P21B*2(L）是矮松上该属蚜虫发生物种分化的
主要原因（"%&.,1 %(= O’,L1+2(，/66I）。大蚜类的分化
是否与其寄主植物有对应关系？在何种水平上（科、

属、种等）有对应关系？蚜虫与寄主植物平行进化的

格局是否普遍？回答上述问题需要更多类群更合理

的系统发育关系的构建以及与寄主植物间关系的分

析，这是从宏观进化层次验证蚜虫和寄主植物存在

协同进化关系所必需的。

虫瘿的形成是蚜虫与寄主植物关系密切的反

映。虫瘿的种类特异性很高，它们为蚜虫提供了适

宜的寄生环境（S’’+，/66I）。另一方面，虫瘿蚜虫
的寄生对寄主植物的生理代谢产生影响，虫瘿的产

生本身可能就是植物发育过程被蚜虫改变的结果

（T1,.(，#DD7；T1’(, %(= TB*U(.’LL,，/66Q）；有研究发
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现盐肤木倍蚜 !"#$%&’( )&*’(（!"#$%）诱导一种漆树
+&,( -#$.)$ 形成虫瘿后，被寄生形成虫瘿的叶片的
光合效率比没有形成虫瘿且远离虫瘿的叶片下降了

&’( ) *&(（+,-./0，1223）。虫瘿的产生及形态多样
性可能受蚜虫自身的调控，未来在分子水平对蚜虫

相关基因及控制寄主植物形态分化的相关基因表达

调控的研究将有助于阐明虫瘿产生和分化的机理。

对虫瘿蚜虫类群的系统发育研究也将最终揭示虫瘿

在各类群中的演化历史。

植食性昆虫在不同的植物上产生适应，进而发

生寄主植物高度特化，伴随着生殖隔离增加，则可能

发生物种分化（!454- "/ $# 6，1233；7,8#%/-04 ,05
9",，&::1；;4-</$%4- ,05 !454-，&::&）。7,8#%/-04和
9",（ &::1）以 寄 生 于 不 同 植 物 上 的 豌 豆 蚜
012)/&*(’%&*3 %’(,4（7,--".）为研究材料，发现决定其
植物利用和交配选择的数量性状基因紧密连锁，促

进了寄主特化和生殖隔离的共同进化，进而可能导

致物种分化。取食不同寄主植物的广食性蚜虫或进

行寄主转换的蚜虫可以做为寄主专化和物种形成研

究的理想模型。关于蚜虫对寄主植物选择的研究进

展，=/84<<等（&::>）进行了详尽地综述，并讨论了对
蚜虫进化研究及防治的意义。

! 蚜虫生物地理学和多样性研究

蚜虫类在其生活周期中大部分时间以无翅孤雌

蚜存在，主动迁移能力很有限，有翅蚜虽有相对较强

的迁移能力，但也局限在有限的范围内。蚜虫类迁

移能力较差，加上其分布受寄主植物分布范围的限

制，是动物地理学研究的好材料。?/-,0（1232）应用
生物地理学证据分析了蚜虫和寄主植物的关系及蚜

虫生活周期的演化，同时也为蚜虫动物地理学研究

指出了一个方向，即利用蚜虫和寄主植物分布关系

来解决生物地理学问题。但目前为止，蚜虫动物地

理学方面的研究并不多，一些代表性的工作最近才

见报道。@/0 A/%<40 等（&::&）利用核基因 B!C1!部
分序列和线粒体 DE"序列对间断分布于东亚和北
美东部的扁蚜族蚜虫的系统发育关系进行了分析，

发现东亚属和北美属分别形成单系，暗示蚜虫及其

寄主植物可能经历了同样的地质事件即北美大陆和

欧亚大陆的隔离，之后隔离分化成为不同的支系。

但这一地质事件是否对蚜虫类的分布格局有普遍影

响，尚需对更多具有此类间断分布的蚜虫类群（如纩

蚜科 ?"05,-"5,4）的生物地理学研究。蚜虫同其寄主

植物生物地理学的联合分析不但有助于了解蚜虫分

布格局的演化，还可以验证一些典型的生物地理格

局和地质事件，加上蚜虫类演化历史较长（约 &F*亿
年），对于探讨板块运动等一些大的地理格局非常合

适。

蚜虫与其寄主植物之间有密切的关系，但蚜虫

分布与其寄主植物的分布是否有较大的相关性，这

种相关性在不同的蚜虫类群是否不同？一些研究对

这些问题进行了初步探讨。乔格侠等（&::G）应用
HIJ（地理信息系统）技术对中国侧棘斑蚜属
5,.")1,#$/,( 蚜虫的分布格局进行了分析，并将寄主
植物分布与蚜虫分布叠加，探讨了两者关系，结果表

明两者分布基本吻合，但一些寄主植物分布的地区

没有蚜虫分布记录，是采集疏漏还是那些地区确实

不适合蚜虫的生长，有待于进一步的研究；同时还

基于寄主植物分布对蚜虫的可能分布进行了预测，

以指导以后的野外考察工作。

蚜虫多样性与寄主植物分布的关系研究，对蚜

虫保护生物学是非常重要的。7/KL"0. 和 M%,$L4-
（&::’）通过对英国小蛾类与其寄主植物分布研究确
定了小蛾类稀有程度同寄主植物分布范围的数量关

系，并将该数量关系用于蚜虫稀有物种的确定。但

利用小蛾和寄主范围的数量关系确定蚜虫稀有物种

存在的问题是，虽然小蛾类和蚜虫类在一些生物学

特性如较低的寄主搜寻能力上很相似，毕竟两者还

有很多其他生活习性差异，由小蛾类得到的数量关

系用于蚜虫类就值得商榷。A"N/0（&::’）也认为稀有
蚜虫的研究将对保护生物学有很重要的启发。从保

护生物学角度，将来需要加强对蚜虫物种多样性格

局及这些格局的决定因子的研究。

开展充分的野外调查，是了解蚜虫种类的确切

分布及生物地理学分析的基础。利用系统发育方法

包括分子系统学研究蚜虫分布格局演化属于历史生

物地理学范畴，利用 HIJ技术、统计分析等方法对蚜
虫分布与寄主植物分布及其他环境因子关系的研究

属于生态生物地理学范畴，这些研究对于了解蚜虫

类的演化历史和多样性格局成因都是非常重要的。

" 蚜虫生物学和生态学研究

蚜虫生物学和生态学研究是开展蚜虫防治的基

础，对于探讨其他理论问题也非常重要（A"N/0，
&::’）。此处蚜虫生物学指其生活习性包括生活史、
种群变化、生理等，与气候、环境因子等的关系则构
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成了蚜虫生态学研究内容。

蚜虫生物学研究有很长的历史，早期的研究多

是对现象的描述，大多基于野外观察，如蚜虫的迁移

和光周期对性蚜的诱导、光对蚜虫发育的影响、蚜虫

的滞育等（!"#$%，&’’(）。现阶段蚜虫生物学研究则
利用实验设计开展的更加深入，!"#$% 和 )$*+"%,
（&’’-）以 -种蚜虫为对象，研究了温度与其季节性
发育和分布的关系；./"010和 !"#$%（&’’-）探讨了实
验室长期培养对豌豆蚜生物学特性的影响。蚜虫生

活周期非常复杂多样，对于蚜虫生活周期演化的研

究需要回答蚜虫生活周期演化中的一些关键环节，

如孤雌生殖和胎生的起源、蚜虫多型性的演化、寄主

转换的获得与丢失、有性生殖阶段的丢失等。先分

解后综合即对这些环节的分别研究以及进一步的综

合分析可能是研究蚜虫生活周期演化的唯一途径。

2$34%（566&）曾对蚜虫生活周期演化中的关键问题
进行了综述，并尝试着提出了一些解释，对未来研究

的方向提出了自己的见解，这是迄今为止蚜虫生活

周期演化研究方面最全面和精细的一篇综述。无

疑，蚜虫生活周期演化是蚜虫学研究领域一个非常

复杂的问题，需要不同学科研究的综合。

综合气候因素，研究蚜虫发生、迁飞、分布规律

即种群动态规律，以推测蚜虫暴发机制，可以为制定

准确的防治措施提供依据。为研究蚜虫种群动态及

全球变化对蚜虫的影响，欧洲 56个国家建立了蚜虫
吸集器网络（,789"$% 934*, %09:$3+），长期的监控将会
提供大量有价值的数据（)433"%;9$% !" #$ <，&’’(）；为
监控大豆蚜的种群动态，蚜虫吸集器网络在北美也

被广泛建立（=$0;9>"% !" #$ <，&’’-）；利用从遍布全
国的吸集器网络所获得的数据，新西兰构建了

?*/"@A498/< 8$1网络数据库，提供蚜虫迁飞、蚜虫携
带病毒预报等信息（B410, !" #$ <，&’’-）。同时，寻找
有效的蚜虫天敌，研究蚜虫与天敌的关系（C70%90,D
E$%93034, !" #$ <，&’’(；F’G0"> !" #$ <，&’’-），开展蚜
虫生物防治，也是未来的发展方向。

! 蚜虫行为学研究

?$+"（56HH）发现铁线莲扣绵蚜 %&$&’()*# +$!,#")-
（I/"%J"）产生 5龄不育兵蚜，这类蚜虫有防御和进攻
的行为，这是蚜虫行为学研究的开始。随后在其他

一些蚜虫种类中也发现了兵蚜，在已记录的 ( H’’
余种蚜虫中，5K左右的种类分化出了兵蚜，但它们
的“武器”和行为方式比较多样（I903% 4%@ C$,903，

566L）。蚜虫的其他行为陆续被报道，如利他扩散行
为（I09M03，56N’；?$+"，56N&）、清洁行为（?$+"，56N’；
?$+" 4%@ O73$,7，56N6；P0%9$% 4%@ C$,903，566&），Q"+0
和 C$,903（&’’(）发现螺瘿绵蚜 .!,’()/0- -’12&"(!+#!
（Q4,,03"%"）具有虫瘿修复（R$3930,, 30*4"3）行为，这种行
为的发现为证明蚜虫是否属于真社会性昆虫提供了

重要证据。

目前发现社会性的蚜虫种类主要局限在瘿绵蚜

科和扁蚜科（I903% 4%@ C$,903，566L）。继续调查有行
为分化的蚜虫种类，并描述其相关生物学和行为分

化，对于搞清社会性蚜虫在整个蚜虫类各阶元的分

布并开展进一步的工作是必需的。基于前人的研究

工作，I903% 和 C$,903（566L）对兵蚜的演化进行了综
述，涉及兵蚜的分类，虫瘿和兵蚜，兵蚜的行为，兵蚜

产生的可能原因等，并构建了一个影响兵蚜演化的

-变量模型。该文章中提出的一些假说和模型基于
有限的蚜虫行为学证据，其合理性尚有待检验。近

些年从不同角度和水平对兵蚜产生及行为机理的研

究多了起来。从系统发育角度探讨兵蚜起源方面，

I903%（566N）利用分子标记对扁蚜科坚蚜族内兵蚜的
系统发育关系进行了分析，认为兵蚜在坚蚜族内有

几次独立起源。?SS$9等（&’’5）观察到相当数量的
瘿绵蚜属胖睡莲瘿绵蚜 .!,’()/0- &3!-)*1,’(#!
（?$+" 4%@ 2$34%）迁移到其他种类的虫瘿中，他们应
用多位点简单重复序列（TIIU）作为遗传标记对虫瘿
内蚜虫进行了遗传分析，发现虫瘿内来自不同克隆

的蚜虫混合程度很高；更有趣的是，他们进一步应

用遗传标记对“入侵”蚜虫的行为进行了分析，发现

迁移后的蚜虫已经不再行使防御和进攻的角色，而

是“自私”的迅速发育为有翅成蚜，对这种行为的机

理他们做了进一步的讨论。关于这种行为方式，

A"9/;$99等（566H）的工作可能会给我们另外一些提
示，他们设计实验发现胖睡莲瘿绵蚜虫瘿内干母的

死亡使兵蚜迅速发育为有翅成蚜，推测可能兵蚜的

发育过程是由干母来控制的。而干母是通过信息素

还是其他方式来影响兵蚜的发育，有待进一步的研

究。C$,903（&’’&）认为这类蚜虫采取了防御和扩散
结合的综合生存策略，但这种策略在其他社会蚜虫

种类中是否广泛以及这种策略对自然选择的适应意

义还需要更多的探讨。对于兵蚜产生的机理，I/"S4$
等（&’’V）以安息香管扁蚜 403!2#’()- -"12#+) 为研究
模型发现高的种群密度可以诱导兵蚜的产生。此

外，可能光周期、植物的营养状况、温度等因素对兵

蚜的分化都有影响，但需要研究去验证。这些因素
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仅是影响兵蚜分化的外部因素，它们如何与内部因

素（如基因表达）共同作用，也是将来要研究的内容。

遗传基础完全相同的一个蚜虫克隆发生行为的

分化，无疑是基因的差异表达在起作用，而且可能有

一些“关键基因（!"# $"%"&）”在蚜虫行为的演化中扮
演了重要角色。’()&(!*!" 等（+,,-）利用 ./01 消
减、差异筛选及 023)4"3% 杂交等技术从安息香管扁
蚜的 +龄兵蚜的 ./01中分离出兵蚜高度特异表达
的一个蛋白酶基因，该基因编码的蛋白酶在序列和

结构上与组织蛋白酶类似，暗示该蛋白酶在兵蚜的

发育中起重要作用，但其具体功能并不清楚。寻找

特异基因，并对其在不同行为个体中的表达调控进

行研究可能是最终揭示蚜虫行为分化机制的方向。

蚜虫社会性行为分化的机制（一个克隆内）与其他社

会性昆虫的行为分化机制是否不同？是否有共同的

基因在起作用？为何大部分蚜虫类群没有行为的分

化，而有行为分化的蚜虫不同类群的行为方式也不

同（如有的种类只分化出防御和进攻行为，有的还分

化出清洁行为）？要回答这些问题，需要我们综合生

物学、生理学、遗传学、分子系统发育等数据进行深

入的研究。

! 蚜虫与内共生菌关系

在已知的 - 5,, 余种蚜虫物种中，绝大部分体
内都有胞内初级内共生菌（6378*3# "%92&#8:72%)），很
多体内还有次级内共生菌（&".2%9 "%92&#8:72%)）。蚜
虫初级内共生菌隶属于 !"#$%&’( 属，该属随着第一
株蚜虫内共生菌 !"#$%&’( ()$*+*#,-( 的发现而被创
立（;(%&2% &. (- <，=>>=）。
众多研究者从不同角度对蚜虫与内共生菌关系

进行了大量研究，?*(8*%% 等（=>>@）的综述从遗传
学、生理学、系统地位等角度充分反映了之前的研究

成果。营养和生理研究发现，蚜虫内共生菌可以提

供给蚜虫寄主必需氨基酸和维生素等营养物质

（0*!*:*.47 *%9 A&47!*B*，=>>5，=>>>）。关于内共生
菌是否会影响蚜虫寄主植物特化，存在一些争议

（C7&"%:*.4 *%9 ;7))D"3，=>E5；19*8& *%9 /2($D*&，
=>>5）。’%*:" 和 /7F2%（+,,-）将带有亚种特异内共
生菌的豌豆蚜不同寄主植物亚种进行互交实验以验

证内共生菌对其寄主选择的影响，发现携带寄主特

异内共生菌的杂交后代与携带非特异内共生菌的杂

交后代对寄主的选择没有明显差异，他们认为内共

生菌对蚜虫寄主植物选择影响不大，但他们的实验

设计中不同内共生菌及不同遗传背景的蚜虫亚种共

存的缺陷使得不能清晰的阐述内共生菌对蚜虫寄主

选择的影响。G&(.479*等（+,,@）选择了遗传背景相
同的豌豆蚜，并用抗生素处理获得携带和不携带次

级内共生菌 /(%+*+(."0 ’&1*&--( 的豌豆蚜克隆系，发
现两者在不同寄主植物上的存活力有明显差异，表

明可能该内共生菌对豌豆蚜寄主植物特化有重要影

响。虽然 G&(.479* 等的研究设计较 ’%*:" 和 /7F2%
的实验可能更令人信服，但要想阐清此类涉及内共

生菌H蚜虫H寄主植物三者关系的问题需要更深入的
研究。蚜虫初级和次级内共生菌都是从母体到胚胎

垂直传播的，但其具体的感染过程并不清楚。应用

先进的荧光原位杂交技术，’2$*等（+,,@）对内共生
菌感染胚胎的时空过程进行了观察，发现在胚盘时

期，初级内共生菌从被初级和次级内共生菌同时感

染的母系菌胞中特异性的导出到胚胎中，并在胚胎

中专性的定位于单核初级菌胞（82%2%(.D"*)"9
6378*3# :*.)"372.#)"）中；而次级内共生菌则直接通过
体腔感染胚胎，并定位于体积大的多核次级菌胞

（62D#%(.D"*)"9 &".2%9*3# :*.)"372.#)"）中。
目前，蚜虫和内共生菌关系研究在分子水平已

开展的非常深入。!"#$%&’( 基因组全序列已经测得
（I47$"%2:( &. (- <，+,,,），并且对基因组结构、基因
类型和功能等做了初步分析（A&47!*B*，+,,-）。为探
讨蚜虫寄主在蚜菌共生关系中所起的作用，

0*!*:*.47等（+,,@）分离了豌豆蚜的菌胞，并利用实
时逆转录 JKL和 CIG&（"F63"&&"9 &"M("%." )*$&）技术
对其转录组进行了分析，结果显示菌胞参与了蚜虫

和 !"#$%&’( 之间氨基酸交换这一关键代谢过程，运
输相关基因和溶酶体相关基因的高表达可能暗示了

蚜虫H!"#$%&’( 共生关系中一些未知的方面。最近，
J"3"NH?32.*D的研究组测定了长足大蚜属 /*%(’( #&+’*
的初级内共生菌 !"#$%&’( ()$*+*#,-(（?K.）的基因组
全序列，该基因组包含 -++ !对碱基和 -,=个基因，
是目前所报道的最小的细菌基因组（J"3"NH?32.*D &.
(- <，+,,@）。
在蚜虫与其内共生菌进化关系方面，利用 @个

科的蚜虫线粒体 OH1GJ*&" 复合体亚基 P 序列以及
这 @个科蚜虫初级内共生菌 =P& 3/01、OH1GJ*&"复
合体!亚基序列所构建的两者系统发育树的比较
（;*3)7%"NHG233"& &. (- <，+,,=），支持了蚜虫和其初级
内共生菌的平行进化假说（;23*% &. (- <，=>>Q）。
鉴于内共生菌与蚜虫密切的进化关系，来自于

内共生菌的基因作为分子标记被越来越多的用于蚜

++,= 昆虫学报 2#.( 3%.,4,-,1*#( 5*%*#( ->卷



虫分子系统发育的研究，如 !"# $%&’、()’*+,#-复合
体!亚基等，这对于寻找更多有效的分子标记来解
决蚜虫高级阶元间的系统发育关系将是很有帮助

的。加强蚜虫与其初级内共生菌关系的研究还可能

有助于我们更多的理解真核细胞的产生机制。将

来，更多的研究将集中在对蚜虫)内共生菌的关系，
以及内共生菌)蚜虫)植物三者关系的研究。并且内
共生菌的基因组较小，可以较方便的进行全序列测

定，也为更多基于基因组信息的深入研究提供了可

能。

! 蚜虫功能基因组学研究

对于大多蚜虫的生殖方式，即孤雌世代和有性

世代交替，已有研究发现温度、寄主植物状态等外因

影响孤雌世代和有性世代的转换，但要真正阐明蚜

虫生殖方式转换的机理，需从基因组水平上深入研

究。*,./ 等（0112）利用禾谷缢管蚜 !"#$%&#’($")*
$%+(（3455,-/#）的 6龄幼虫为材料测得了从孤雌生殖
向有性生殖转换时期的 78*#，分析发现 !9个基因与
蚜虫发育和分化有关。应用同样的技术，*$4:55,4$-
等（0119）从豌豆蚜的卵母细胞和脑中提取了
;<&’#，并将生活在长日照和短日照下（短的光周期
诱导性蚜的产生）的豌豆蚜的 <&’#在 =%&’芯片上
杂交，发现 !6个基因差异表达明显，其中 > 个基因
可能编码表皮蛋白，但这些基因的具体调节作用有

待进一步研究。这些工作为从分子水平了解孤雌生

殖和有性生殖转换的机理迈出了可喜的一步。但对

更多蚜虫类群 78*#的测定以确定可能起作用的基
因，以及对这些基因如何调控孤雌生殖和有性生殖

的转换的研究是未来必需的。

现代分子生物学技术的成熟能够进行更多基因

组水平的研究，使得包括综合探讨杀虫剂抗性快速

进化机理、蚜虫的多型性、孤雌生殖和有性生殖的转

换、蚜虫和寄主植物关系等生物学问题成为可能。

第一步则是要获得基因组水平的数据信息，包括构

建相应的 =%&’文库、构建 %&’芯片、78*#测定、全
基因组测序等。?@,54;和 8@-$;,5（0119）基于桃蚜
,-.)’ $/0’(1%/（8/AB-$）不同发育时期、不同器官的
=%&’文库构建了 %&’芯片，该芯片将被用于蚜虫
发育，蚜虫与寄主植物关系，蚜虫与内共生菌关系等

研究。同时，为研究蚜虫寄主植物选择所涉及的分

子过程及寄主特化的分子基础，取食不同次生寄主

植物的广食性夏季型蚜虫（在不同寄主植物上基因

表达存在差异）和专一取食木本原生寄主植物的秋

末型蚜虫（广食性和专一性蚜虫基因表达的差异）是

理想的模型。(4./-$:,等（0119）测得了取食烟草的
桃蚜的 960条 78*#序列，并对这些基因可能行使的
功能进行了初步分析。在国际蚜虫基因组联盟

（C5D-$5,D4:5,A ’E@4F ?-5:;4=# G:5#:$D4/;，C’?G）倡议
下，0119年 6月 !日，美国国立卫生研究院（&,D4:5,A
C5#D4D/D-# :H I-,AD@，&CI）的人类基因组研究所
（&,D4:5,A I/;,5 ?-5:;- <-#-,$=@ C5#D4D/D-，&I?<C）宣
布，他们将对具有战略研究意义的豌豆蚜基因组进

行全序列测定（@DDE：JJKKKL .-5:;-L .:MJ!61!2226）。
豌豆蚜是一种危害严重的经济害虫，又是良好的研

究模型，相信第一个蚜虫全基因组序列的测定将会

为蚜虫学研究带来新的契机。

" 结语

蚜虫是许多生物学理论问题研究的极好模型，

蚜虫学是一个非常活跃的研究领域，众多的科学家

在不同的研究方向、不同层次对不同的生物学问题

开展了深入的研究，在这篇综述中不可能穷尽所有

的内容。我们可以看出，以蚜虫为研究模型对一些

理论问题的探讨越来越深入，如转主寄生生活周期

的演化、有性和无性生殖方式的交替、行为的分化

等。整合形态、寄主植物、分子等数据对相关进化问

题（如蚜虫系统发育关系、生物地理格局演化、蚜虫

和植物协同进化、物种形成尤其是同域物种形成等）

的探讨将是未来蚜虫学研究的发展趋势。然而，对

以上理论问题的探讨要以蚜虫物种分类为基础，综

合形态、分子、地理分布、寄主植物等信息进行物种

鉴定仍是必需的，%&’ 条形码的应用将是未来的研
究热点；宏观上对蚜虫物种多样性及其格局的研究

有待加强。同时，对蚜虫类中农林害虫的生物学、生

态学及防治的研究也仍将是未来关注的重点，并将

带来很好的经济效益。蚜虫基因组水平上的研究也

逐渐流行，但这样庞大的项目需要更多国际合作的

开展，国际蚜虫基因组联盟（C’?G）将起重要作用，
作为该联盟的一个项目，以整合、共享蚜虫相关基因

和基 因 组 数 据 信 息 为 目 标 的 网 络 数 据 库

’+IC%N’87（?,/D@4-$ /2 %& L，0119）的建立也需要国
际同行的积极参与。
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