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摘要 昆虫线粒体基因组(mitochondrial DNA, mtDNA)在基因含量、基因排序和拓扑结构等方面具有高度保守 

性. 然而, 啮总目昆虫的mtDNA存在丰富的变异性, 包括基因的复制与丢失、基因剧烈重排以及基因组环裂化等 

现象. 为深入了解啮总目mtDNA的进化属性及裂化机制, 本文基于81种啮总目昆虫完整mtDNA展开比较分析, 结 

果发现: (ⅰ) 27个物种拥有mtDNA裂化现象, 且寄生虱mtDNA裂化水平远高于书虱. (ⅱ) 裂化mtDNA的AT含量显 

著低于未裂化mtDNA. (ⅲ) 书虱线粒体基因发生剧烈重排, 几乎没有共享的基因排序模块, 但基因重排水平与 

mtDNA裂化无关. (ⅳ) 书虱裂化mtDNA往往拥有不同类型的线粒体假基因. (ⅴ) mtDNA裂化可能与线粒体蛋白 

编码基因松弛的纯化选择有关. (ⅵ) 系统发育分析支持书虱与寄生虱互为姊妹群, 啮虫目与虱目应合并为啮总目. 
(ⅶ) 啮总目昆虫mtDNA的裂化产生可能是mtDNA进化事件综合作用的结果, 包括维持mtDNA稳定性关键基因的 

缺失、mtDNA重组、mtDNA复制以及随机删除事件. (ⅷ) mtDNA裂化现象在啮总目昆虫中发生至少18次独立演 

化事件. 此外, 本文针对mtDNA在啮总目昆虫研究中的应用进行综述, 并对未来啮总目昆虫mtDNA的研究方向进 

行展望. 总之, 本文为理解动物裂化mtDNA的进化特征及生成机制提供了新的视角. 
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啮虫目(Psocoptera)主要包括书虱(booklice)和皮 

虱(barklice), 分3个亚目, 即粉啮亚目(Troctomorpha)、 

窃啮亚目(Trogiomorpha)以及啮亚目Psocomorpha) [1]. 
虱目(Phthiraptera)主要包括羽虱和吸虱, 分4个亚目, 即 

钝角亚目(Amblycera)、细角亚目(Ischnocera)、象虱 

亚目(Rhyncophthirina)和虱亚目(Anoplura) [2]. 近年来, 
基于分子和形态学证据, 虱目被认为源于啮虫目内部, 
并且兽鸟虱科(Trichodectidae)是羽虱的一类亚目 [3], 但 

仍存在争议. 目前, 普遍认为啮虫目和虱目合并为啮总 

目(Psocodea), 且该总目有10000余个物种被鉴定和描 

述 [4~6]. 书虱取食范围广, 常发生于粮仓及食品加工厂, 
是一类具有重要经济意义的仓储害虫. 吸虱因直接危 

害真兽类哺乳动物、传播病菌和引起过敏等, 被认为 

是一类重要的卫生害虫. 因此, 啮总目现已成为农业 

和医学等领域具有重要研究价值的昆虫类群 [7,8]. 
线粒体是真核生物的一种半自主胞质细胞器, 其 

功能、生长和凋亡受到自身基因组和核基因组的双向 

调控 [9]. 与核基因组相比, 线粒体基因组因其高度保 
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守、易于获取、重组较少以及母系遗传等特点, 被广 

泛应用于种群遗传学、比较基因组学以及系统发育学 

等领域的研究 [10]. 昆虫线粒体基因组通常是一个双链 

闭合环状DNA分子, 大小约为15~18 kb, 包括37个线 

粒体基因以及1个非编码控制区(control region). 其中, 
线粒体基因包含13个蛋白质编码基因(protein-coding 
genes, PCG), 2个核糖体RNA基因(ribosomal RNA, 
rRNA)和22个转运RNA基因(tranfer RNA, tRNA) [11,12]. 
昆虫线粒体基因组的基因排序和分子结构十分保守, 
只有少数类群的基因排序或拓扑结构发生剧烈变化, 
其中尤以啮总目 [13]、膜翅目(Hymenoptera) [14,15]和缨翅 

目(Thysanoptera) [16,17]昆虫最为典型. 有趣的是, 书虱和 

吸虱线粒体基因组不仅表现出剧烈的基因重排, 而且 

发生裂化现象, 即线粒体基因组从单一染色体分裂成 

多个微环染色体 [18]. 事实上, 类似的环裂化现象除了 

在其他两侧对称动物被发现, 如中生动物(Mesozoa)、 

线虫(Nematode)、轮虫(Rotifer)以及蓟马(Thrips)等, 
甚至在植物、真菌以及原生生物水藻(Algae)中也被 

观察到 [19,20]. 不仅如此, 在水螅(Hydra)及水母(Jelly 
fish)中相继发现线性裂化的线粒体染色体结构 [19]. 

有学者根据啮总目昆虫裂化线粒体基因组的特点 

提出动物线粒体基因组核型概念, 并初步构建线粒体 

基因组的裂化过程 [8]. 然而, 由于先前可供研究的啮总 

目昆虫线粒体基因组数量极其有限, 造成对裂化线粒 

体基因组进化属性和产生机制的认知具有一定局限 

性. 目前, 关于啮总目昆虫线粒体基因组的相关综述主 

要集中于虱亚目及其个别属中, 更多是针对线粒体基 

因组特征的描述 [20,21]. 近年来, 随着高通量测序技术的 

发展, 昆虫线粒体基因组信息呈爆发式增长, 线粒体基 

因组的复杂性和多样性打破人们对线粒体基因组固有 

保守性的认知. 因此, 全面解析啮总目昆虫线粒体基因 

组的进化特征与裂化产生机制, 对于理解动物线粒体 

基因组的进化具有重要意义. 
本综述基于81种83条完整啮总目昆虫线粒体基因 

组序列, 比较分析裂化线粒体基因组进化特征, 明确线 

粒体基因组裂化与基因重排、碱基组成、线粒体假基 

因以及线粒体染色体重组之间的关系; 阐明啮虫目昆 

虫裂化线粒体基因组的进化时间尺度和选择压力. 同 

时, 结合其他动植物裂化线粒体基因组的研究文献, 
深入探讨线粒体基因组的裂化成因及其生成机制, 并 

对该领域未来的研究方向进行展望. 

1 啮总目昆虫具有丰富的线粒体基因组 
核型 

1.1 啮总目昆虫线粒体基因组测序现状 

自2001年获得第一个啮总目昆虫袋鼠虱(Hetero
doxus macropus)的线粒体基因组序列以来, 截至2023年 

6月, GenBank数据库共收录啮总目昆虫线粒体基因组 

序列141条, 涉及7亚目34科131种(表1). 其中, 裂化线 

粒体基因组占总数目的46%, 包含5亚目16科. 本文选 

取代表性物种, 以81种83条完整线粒体基因组序列(测 

序且基因完整)为研究对象进行后续分析, 涉及6亚目 

12科. 
人类体虱(Pediculus humanus)是第一个被证实发 

生线粒体基因组多裂化的啮总目昆虫 [57]. 此前, 人们 

普遍认为节肢动物线粒体基因组是由单一环状DNA 
分子组成, 这也导致人类体虱线粒体基因组的解析一 

度陷于停滞状态. 当人类体虱基因组完成测序后, 研 

究者才意识到人类体虱线粒体基因组是由20个大小不 

等的微环染色体组成, 这也是首次在节肢动物中发现 

线粒体基因组多裂化现象. 

1.2 啮总目昆虫线粒体基因组的大小及基因含量 

83条完整啮总目昆虫线粒体基因组序列长度在 

13656~40211 bp之间(表1), 其中最大的是小瘤血虱 

(Haematopinus tuberculatus), 最小的是啮书虱(Liposce
lis corrodens). 啮总目昆虫线粒体基因组大小超过 

20000 bp的物种均集中在虱目, 占本文所分析物种总 

数的18.1%(图1). 有趣的是, 虽然裂化线粒体基因组的 

微环染色体在减小, 但是非编码区重复及其长度变异 

导致整个线粒体基因组的碱基总数迅速增加. 线粒体 

基因组非编码区的长度变异可能是自然选择的结果, 
也可能是随机事件的产物, 它们对昆虫的适应性可能 

有重要影响. 
本文利用嗜卷书虱线粒体全长转录组信息, 进一 

步修订啮总目昆虫线粒体蛋白质编码基因起始密码子 

和终止密码子的位置. 结果显示, atp8基因最短, 平均 

长度为167 bp; nad5基因最长, 平均长度为1666 bp 
(图3A). 就同一基因而言, 物种间存在明显差异, 其中 

线粒体复合体Ⅰ和Ⅲ所编码的蛋白, 如cytb和nad2, 
nad4, nad5以及nad6基因, 其长度变异相较于其他蛋 

白质基因更加剧烈. 值得一提的是, cytb基因的平均长 
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度为1099 bp, 其中网翅鳞啮(Lepinotus reticulatus) cytb 
基因最长, 为1194 bp; 一种鸟虱(Trichophilopterus ba
bakotophilus)的cytb基因最短, 仅有612 bp [24,45](图2). 然 

而, 该极端缩短的cytb基因与其他近缘种鸟虱相比, 相 

似度仅约30%. 总体而言, 裂化线粒体基因组的13个线 

粒体蛋白质编码基因总长度显著低于未裂化物种, 这 

主要源自线粒体复合体Ⅰ编码基因的长度变异(图3B 

和C). 事实上, 动物线粒体基因长度在属内种间的剧烈 

差异是相当罕见的现象. 
啮总目昆虫线粒体基因组不仅会发生tRNA基因 

丢失与复制现象, 还会产生蛋白质编码基因的丢失与 

复制 [8]. 如嗜虫书虱(Liposcelis entomophila)和杨氏书 

虱(Liposcelis sculptilimacula)线粒体基因组缺失nad4L 
基因 [18,34]; 克氏甲胁虱(Hoplopleura kitti)缺失nad5基 

表 1 啮总目昆虫已测序线粒体基因组信息 

Table 1 Information for sequenced mitochondrial genomes in Psocodea 

亚目 科名 物种数 长度(bp) 染色体数 参考文献 

窃啮亚目 
(Trogiomorpha) 

鳞啮科(Lepidopsocidae) 1 16924 1 [22] 

跳啮科(Psyllipsocidae) 1 18512 1 [23] 

锯啮科(Prionoglarididae) 3 15685~17244 1 [23] 

窃啮科(Trogiidae) 2 15763~16299 1 [24,25] 

啮亚目 
(Psocomorpha) 

啮科(Psocidae) 3 14442~15589 1 [23,26,27] 

古啮科(Archipsocidae) 1 15349 1 [23] 

狭啮科(Stenopsocidae) 1 16991 1 [28] 

围啮科(Peripsocidae) 1 15745 1 [29] 

分啮科(Lachesillidae) 24 15680~17797 1 [23,29] 

外啮科(Ectopsocidae) 1 15586 1 [29] 

沼啮科(Elipsocidae) 2 15201~16088 1 [29] 

准单啮科(Paracaeciliidae) 2 16130~16457 1 [29] 

单啮科(Caeciliusidae) 2 15753~15966 1 [29] 

双啮科(Amphipsocidae) 2 16041-16480 1 [29] 

亚啮科(Asiopsocidae) 1 16612 1 [29] 

粉啮亚目 
(Troctomorpha) 

虱啮科(Liposcelididae) 13 16430~17424 1~7 [30~35] 

重啮科(Amphientomidae) 1 14904 1 [23] 

钝角亚目 
(Amblycera) 

短角羽虱科(Menoponidae) 5 14683~17624 1~3 [36~38] 

鸟虱科(Ricinidae) 1 13841 1 [38] 

毛鸟虱科(Trimenoponidae) 1 16333 3 [38] 

袋鼠鸟虱科(Boopidae) 2 14670~14744 1 [38,39] 

水鸟虱科(Laemobothriidae) 1 15052 3 [38] 

鼠羽虱科(Gyropidae) 1 13632 7 [38] 

细角亚目 
(Ischnocera) 

兽羽虱科(Trichodectidae) 4 17757~23293 12,13 [36] 

长角羽虱科(Philopteridae) 31 12631~38084 1~17 [36,40~45] 

象虱亚目 
(Rhyncophthirina) 象鸟虱科(Haematomyzidae) 1 25349 10 [46] 

虱亚目 
(Anoplura) 

多板虱科(Polyplacidae) 3 18283~28490 11 [47,48] 

甲胁虱科(Hoplopleuridae) 3 14294~27162 11,12 [47,49] 

骆虱科(Microthoraciidae) 1 30137 12 [50] 

兽虱科(Haematopinidae) 4 19942~40211 9,10 [51~53] 

阴虱科(Pthiridae) 2 25646~26746 15~17 [54~56] 

人虱科(Pediculidae) 3 22426~25948 18~20 [54,57,58] 

猿虱科(Pedicinidae) 2 19760~37589 12~14 [55] 

海兽虱科(Echinophthiriidae) 5 15356~19496 9~12 [56]   

李一等: 啮总目昆虫裂化线粒体基因组进化特征及生成机制  

1254  



因 [59]; 一种兀鹰寄生虱(Falcolipeurus quadripustulatus) 
的线粒体基因组拥有两个cox3基因拷贝, 两者相似度 

高达99.6% [36]. 总体而言, 蛋白质编码基因缺失现象仅 

发现于线粒体复合体Ⅰ和复合体Ⅴ. 基因缺失的原因 

可能主要有以下三种情况: (ⅰ) 基因序列发生高度变 

异导致其同源性极低而被忽略; (ⅱ) 丢失基因可能存 

在于未鉴定的微环染色体上; (ⅲ) 丢失基因可能被转 

移至核基因组中. 

1.3 啮总目昆虫线粒体基因组结构变异与碱基 
组成 

典型动物线粒体基因组的拓扑结构十分保守, 为 

单一闭合环状DNA分子. 然而, 啮总目部分昆虫线粒 

体基因组出现不同程度的裂化现象. 例如, 书虱线粒 

体基因组裂化为2~7个微环染色体, 而寄生虱线粒体 

基因组的裂化程度相对更高, 一般为9~20个微环染色 

体. 目前, 虱亚目和象虱亚目物种的线粒体基因组均 

发生裂化现象. 但是, 皮虱、部分书虱和鸟虱未发生 

线粒体基因组裂化现象 [45]. 可见, 啮总目昆虫线粒体 

基因组结构变异, 并非只发生在某一类群, 即使是在 

属内种间也存在差异. 
动物线粒体基因组碱基组成偏向性是一种常见现 

象, 如高水平AT含量和AT偏斜是大多数昆虫线粒体基 

因组的共性特征 [60]. 线粒体基因组高水平的AT含量, 
可能是相比于鸟嘌呤(G)和胞嘧啶(C)核苷酸, 腺嘌呤 

(A)和胸腺嘧啶(T)核苷酸需要更少的能量进行生物合 

成 [61]. 啮总目昆虫线粒体基因组虽然存在明显的AT偏 

向性(57.0%~79.7%), 但不同类群间有所差异. 其中, 皮 

虱线粒体基因组AT含量集中在71.1%~79.7%之间, 而 

书虱和寄生虱线粒体基因组AT含量分别在68.6% 
~77.5%和57.0%~79.3%之间, 更加分散(图4A). 本文分 

析发现, 啮总目昆虫未裂化线粒体基因组AT含量均大 

于70%, 而裂化线粒体基因组AT含量在57.0%~78.6% 
之间, 两者具有显著性差异(图4B). 笔者认为啮总目昆 

虫裂化线粒体基因组与其AT含量密切相关, 即裂化将 

提升线粒体基因组复制和转录的效率, 使其能够承受 

图 1 啮总目亚目间线粒体基因组序列长度统计 
Figure 1 Mitochondrial genome sequence length from different 
suborders in Psocodea  

图 2 啮总目三种代表性物种cytb基因多序列比对图 
Figure 2 Multiple sequence alignment of cytb gene of three representatives in Psocodea  

中国科学: 生命科学 2025 年 第 55 卷 第 6 期  

1255  



更低水平AT含量所需要的能量消耗压力. 此外, 研究 

者提出多种基于选择的假设来解释基因组高GC含量 

现象, 如资源可用性 [62]、环境条件 [63]、基因表达调 

控 [64]和GC偏向性基因转换(gBGC) [65], 但上述假设都 

无法令人信服地解释基因组的高GC含量内在原因. 因 

此 ,  裂化线粒体基因组高GC含量的驱动因素仍不 

清楚. 
与AT含量有所不同, AT偏斜(AT-Skew)和GC偏 

斜(GC-Skew)表示链特异性碱基组成偏向性. 本文 

发现 ,  啮总目6个亚目间的线粒体基因组正链上的 

AT和GC偏斜具有明显差异(图5). 其中啮虫目昆虫 

线粒体基因组GC偏斜主要为负数, 即C>G, 而虱目 

则相反. 鉴于虱目拥有高水平的线粒体基因组裂化 

现象, 而上述啮虫目和虱目间的碱基组成偏向性差 

异暗示着线粒体基因组裂化水平可能影响其碱基组 

成偏向性. 

图 3 啮总目昆虫线粒体蛋白质编码基因长度统计. A: 13个线粒体蛋白质编码基因长度箱图; B: 裂化与未裂化物种线粒体蛋 
白质编码基因总长比较; C: 裂化与未裂化物种线粒体复合体Ⅰ蛋白质编码基因长度比较. 注: “*”表示显著性差异情况, “***” 
(分图B, P=0.0002, T检验; 分图C, P=0.0001, T检验) 
Figure 3 Statistics of the mitochondrial protein-coding gene length in Psocodea. A: Box plots of the lengths of 13 mitochondrial protein-coding 
genes; B: comparison of the total length of mitochondrial protein-coding genes between fragmented and unfragmented mtDNA; C: comparison of the 
length of mitochondrial complex I protein-coding genes between fragmented and unfragmented mtDNA. Note: “*” indicates significant difference. 
“***” (Part B, P=0.0002, student’s t test; part C, P=0.0001, student’s t test)  

图 4 啮总目AT含量在裂化和未裂化线粒体基因组中的分布模式. A: 啮总目亚目间线粒体基因组AT含量统计; B: 裂化与未 
裂化线粒体基因组AT含量比较. 注: “*”表示显著性差异情况, “***” (P<0.001, T检验) 
Figure 4 Different patterns of AT content in fragmented and unfragmented mtDNA in Psocodea. A: AT content of mitochondrial genomes from 
different suborders in Psocodea; B: comparative of AT content between fragmented and unfragmented mtDNA. Note: “*” indicates significant 
difference. “***” (P<0.001, student’s t test)  
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1.4 啮总目昆虫线粒体基因排序发生剧烈重排 

尽管昆虫线粒体基因排序相当保守, 但一些tRNA 
的重排现象却并不罕见 [12,66]. 一般而言, 更为广泛的基 

因重排, 尤其是蛋白质编码基因或rRNA基因的重排, 
只在部分昆虫类群中有所报道, 如膜翅目 [14,15]和缨翅 

目 [16,17]等. 然而, 即使在啮总目昆虫属内种间, 其线粒 

体基因排序也发生更加剧烈的重排, 这种现象在昆虫 

中较为罕见 [8]. 啮总目昆虫线粒体基因重排主要有以 

下几种类型: (ⅰ) 重排范围仅限tRNA或少数蛋白质编 

码基因, 如皮虱; (ⅱ) 伴随着轻度的线粒体基因组裂 

化, tRNA和蛋白质编码基因存在广泛性重排, 物种间 

几乎没有保守的基因排序模块, 如书虱; (ⅲ) 伴随着高 

度或中度的线粒体基因组裂化, 线粒体基因均匀分布 

在不同染色体上, 仅有个别基因排序模块可供分析研 

究, 如寄生虱. 啮总目昆虫线粒体基因重排现象可由 

以下3种机制进行解释: (ⅰ) 重复/随机丢失模型(tan
dem repeat and random lost, TDRL), 即基因被复制后, 
其中一个拷贝被随机删除. 该机理可用于解释皮虱线 

粒体基因重排事件 [23]; (ⅱ) 由tRNA基因错误起始引 

起的复制产生(illicit priming of replication by tRNA 
genes), 该模型适用于理解寄生虱线粒体基因的重排 

现象 [48]; (ⅲ) 重组(recombination), 该模型可以解释嗜 

卷书虱线粒体基因重排的产生原因 [30]. 然而, 上述模型 

并不能很好地解释书虱线粒体基因剧烈重排的现象. 
书虱线粒体基因重排还可能是基因洗牌和重组共同作 

用的结果 [8]. 此外, 利用共享基因边界的数量(number 
of shared gene boundaries, NGBs)可量化动物线粒体 

基因重排频率的大小. 有研究表明, 书虱种间NGBs很 

低, 远小于其他后生动物. 有趣的是, 书虱属一些未裂 

化线粒体基因组同样含有较低的NGBs, 如皮氏书虱 

(Liposcelis pearmani) [30], 这暗示裂化可能会加剧重排 

频率, 但线粒体基因剧烈重排并非导致线粒体基因组 

裂化的驱动因素. 值得一提的是, 昆虫线粒体基因重 

排与核苷酸替换率和碱基组成等分子特性密切相 

关 [22,67]. 

1.5 啮总目昆虫线粒体基因的密码子偏好性与选 
择压力 

密码子是蛋白质编码基因的基本结构单位, 其不 

仅能反映DNA水平碱基偏好性的变化, 而且与蛋白质 

功能紧密相关, 可用于揭示基因组内部或组间的演化 

关系. 啮总目昆虫线粒体蛋白质编码基因的起始密码 

子一般为ATN, 终止密码子为TAA或TAG, 少数基因 

则以不完整的终止密码子TA-或T-结尾. 上述不完整的 

终止密码子可通过转录后多聚腺苷酸化修饰进而形成 

完整终止密码子以行使终止作用 [68,69]. 此外, 除atp6基 

图 5 啮总目昆虫线粒体基因组AT和GC偏斜散点图(GC和AT偏斜计算公式: AT skew=(A−T)/(A+T); GC skew=(G−C)/(G+C)) 
Figure 5 AT and GC skew scatter plot of mitochondrial genome in Psocodean insects (The calculation formulas of GC and AT skew: AT skew=(A 
−T)/(A+T); GC skew=(G−C)/(G+C))  
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因外, 其他蛋白质编码基因均出现TTG或GTG非典型 

起始密码子现象. 非典型起始密码子在其他昆虫线粒 

体基因组中亦有报道, 但只出现在少数的蛋白质编码 

基因上, 如双翅目食蚜蝇科nad1基因以及半翅目叶蝉 

科atp8和nad5基因等 [70,71]. 然而, 裂化线粒体基因组非 

典型起始终止密码子的使用频率明显高于未裂化线粒 

体基因组. 
同义密码子一般呈非随机或相等的概率使用, 有 

时更加偏好使用一个或一组密码子的现象被称为密码 

子使用偏好性 [72,73]. 密码子使用偏好性也是导致线粒 

体基因组AT含量大于GC含量的重要原因之一. 密码 

子偏好性特征及其产生机制是近年来进化生物学的热 

点领域. 突变、自然选择和遗传漂变都是促进同义密 

码子产生的重要因素, 因此密码子偏好性对基因组进 

化有重要影响 [74]. 常见衡量昆虫线粒体基因组密码子 

使用偏好性的特征指标有3种, 即相对同义密码子使 

用度(relative synonymous codon usage, RSCU)、有效 

密码子数(effective number of codon, ENC)以及密码子 

适应指数(codon adaptation index, CAI). 基于13个线粒 

体蛋白质编码基因序列RSCU值的分析发现, 啮总目 

昆虫线粒体基因组对62个密码子使用频率不尽相同. 
如以亮氨酸(Leu)为例, 编码亮氨酸的密码子共有6个 

(UUA, UUG, CUU, CUC, CUA和CUG), 其中UUA在 

啮总目昆虫线粒体基因组中RSCU均值在2.8左右 ,  
CUG则为0.3. 另外, 编码氨基酸的27个高频密码子均 

以A和U结尾(图6A). 此外, RSCU<0.5的密码子总数在 

12~21个之间, 该数目在裂化与未裂化线粒体基因组间 

有所差异. 上述结果说明啮总目昆虫以C或G结尾的线 

粒体基因密码子使用频率降低, 且未裂化线粒体基因 

组在编码氨基酸的过程中避免使用以C和G结尾的密 

码子. 就CAI和ENC值而言, CAI=0.5或ENC=35被认为 

是判断密码子使用偏好性强弱的界限指标 [75]. 本文分 

析发现, 啮总目昆虫线粒体基因组CAI和ENC值分别 

在0.103~0.185和32.510~56.600之间(图6B和C). 结果 

说明, 啮总目昆虫线粒体基因组的密码子使用偏好性 

整体较低, 暗示啮总目昆虫线粒体基因组可能经历着 

较弱的选择压力, 而更多地受到突变压力的影响, 这 

可能使得基因在表达和功能上具有一定的灵活性和适 

应性. 
进一步, 本文对啮总目昆虫线粒体基因Ka/Ks值进 

行评估, 以衡量其所承受的进化选择压力. 结果表明, 

13个线粒体蛋白质编码基因Ka/Ks值在0.296~0.918之 

间, 其中atp8基因的Ka/Ks值最高, cox1基因的Ka/Ks值 

最低(图7A). 线粒体复合体Ⅰ所编码的NADH脱氢酶 

基因比其他蛋白质编码基因具有更高的Ka/Ks值. 一 

般认为, 远离线粒体基因组复制起点的基因进化速率 

更快, 如nad和cytb基因等, 因为它们在复制过程中花 

费更长的时间从而致使其在单链中积累更多突变 [77]. 
总体而言, 13个线粒体蛋白质编码基因的Ka/Ks值均小 

于1, 即非同义替代率低于同义替代率, 表明啮总目昆 

虫线粒体基因主要经历的是清除有害突变的纯化选 

择. 此外, 上述纯化选择作用在裂化和未裂化线粒体基 

因组间呈现不同的强度, 如裂化线粒体基因组蛋白质 

编码基因具有更加松弛的纯化选择(Ka/Ks比值向1.0 
转移, nad6除外). 上述结果暗示裂化可能在某种程度 

上与选择压力有关, 即线粒体基因组裂化可能是自然 

选择在线粒体基因组上逐渐减弱的表现(图7B). 

1.6 线粒体假基因: 基因复制、重组和删除的分子 
痕迹 

线粒体假基因主要有两种形式, 一种是位于核基 

因组上的线粒体假基因(nuclear mitochondrial pseudo
genes) [43], 它是线粒体DNA拷贝转移至核DNA中的现 

象; 另一种是位于线粒体基因组上的假基因(mitochon
drial pseudogenes) [8], 是线粒体功能基因的非功能拷贝. 
本文所指的线粒体假基因为后者, 其被认为是功能基 

因删除过程中遗留序列, 不再行使具体功能 [13]. 在啮 

总目昆虫中, 最早报道的线粒体假基因是尖叫虱(Bo
thriometopus macrocnemis) tRNA基因 [43]. 事实上, 线 

粒体假基因在昆虫中极为罕见, 主要是因为线粒体基 

因组的进化模式以及承受的选择压力很难容忍线粒体 

假基因的出现. 然而, 啮总目昆虫裂化线粒体基因组含 

有大量线粒体假基因, 其几乎涵盖所有线粒体基因类 

型, 如蛋白质编码基因、rRNA以及tRNA基因等 [32]. 
以书虱为例, 嗜卷书虱、暗褐书虱(Liposcelis brun
nea)、嗜虫书虱、小眼书虱(Lipocelis paeta)、红书虱 

(Liposcelis rufa)中分别出现4, 16, 15, 8以及2个假基 

因. 上述线粒体假基因主要来源于nad5, cox3, cytb和 

atp6等蛋白质编码基因, 并且暗褐书虱、红书虱和小 

眼书虱还具有rRNA假基因. 由于线粒体假基因主要存 

在于裂化线粒体基因组中, 因此, 有学者认为假基因可 

能与书虱线粒体基因组的裂化有关 [18]. 有趣的是, 目前 
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在高度裂化的寄生虱线粒体基因组中, 并未发现线粒 

体蛋白假基因, 只发现部分tRNA假基因 [42,43]. 上述结 

果说明, 线粒体假基因的出现可能与线粒体基因组的 

裂化程度有关, 裂化程度越高则假基因的数量和类型 

越少. 线粒体假基因作为物种遗传多样性的一种储备 

形式, 其终将在删除事件的作用下逐渐被清除. 
在裂化线粒体基因组中, 线粒体假基因可以与其 

功能基因位于同一线粒体染色体上, 也可以存在于不 

同染色体之上. 位于同一染色体上, 说明线粒体基因复 

制现象的存在; 而上述不同微环染色体之间会携带彼 

此的基因或基因片段的现象, 则可以用线粒体染色体 

间的重组进行解释. 事实上, 裂化线粒体基因组的重组 

现象在人类体虱和嗜卷书虱中均已被证实存在 [30,78]. 

2 啮总目昆虫线粒体基因组裂化的产生 
机制 

当前, 已有研究对啮总目线粒体基因组裂化的原 

因做出推测, 包括达尔文选择优势、随机遗传漂变、 

线粒体单链DNA结合蛋白(mitochondrial single-strand 

图 6 啮总目线粒体基因组密码子偏好性指标. A: RSCU值; B: CAI值; C: ENC值. 三种密码子偏好性指标的计算公式参照文 
献[76] 
Figure 6 Codon usage bias indexes of mtDNA in Psocodea. A: RSCU values; B: CAI values; C: ENC values. The formulas for computing the three 
codon usage bias indices were adopted from the literature [76]  
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DNA-binding protein, mtSSB)的缺失、吸血的寄生方 

式以及生殖方式等 [40,57,79,80]. 然而, 上述解释都缺乏直 

接的实验证据, 关于线粒体基因组裂化产生原因及分 

子机制仍不清楚. 本文主要结合动物和植物线粒体基 

因组多裂化生成过程, 构建啮总目昆虫线粒体多裂化 

微环染色体的形成机制. 同时, 结合相关文献, 本文提 

出线粒体微环染色体产生是关键核编码基因缺失、线 

粒体染色体重组、线粒体基因复制以及随机删除事件 

综合作用下的结果. 
线粒体基因组裂化可能始于维持线粒体基因组复 

制稳定性关键基因的丢失. 如人类体虱缺少线粒体单 

链DNA结合蛋白, 致使其无法合成较长的复制产物, 
使微环染色体更加容易被选择保留 [40]. 类似关键基因 

缺失的现象在具有多裂化线粒体基因组的茎丝藻纲 

(Stylonematophyceae)中同样存在, 如RAD52. 该基因通 

过同源重组(homologous recombination, HR)机制在藻 

类核基因组和线粒体基因组复制稳定性修复过程中发 

挥重要作用, 可阻止微同源介导的重组(microhomol
ogy-mediated recombination, MHMR). 缺失该基因, 会 

导致微同源介导的重组并进一步促进微环染色体形 

成 [81]. 在被子植物盾片蛇菰(Rhopalocnemis phalloides) 
中, 参与DNA复制、修复和重组的两个核编码线粒体 

靶向酶(WHY2和OSB2/3/4)也发生丢失 [82,83], 上述结果 

暗示线粒体基因组复制过程中关键基因的丢失, 可能 

是造成线粒体基因组裂化的重要分子驱动力之一. 
当缺少阻止同源重组和修复停滞复制叉等关键基 

图 7 啮总目昆虫线粒体蛋白质编码基因的进化速率. A: 线粒体蛋白质编码基因非同义突变率(Ka)、同义突变率(Ks)及非同 
义突变率与同义突变率的比值(Ka/Ks); B: 裂化与未裂化线粒体基因组蛋白质编码基因非同义突变率与同义突变率的比值 
(Ka/Ks) 
Figure 7 Evolution rate of mitochondrial protein-coding genes in Psocodea. A: The non-synonymous mutations rate (Ka), synonymous mutations 
rate (Ks), and the proportionality of non-synonymous mutations rate to synonymous mutations rate (Ka/Ks) of mitochondrial protein-coding genes; B: 
the proportionality of non-synonymous mutations rate to synonymous mutations rate of protein-coding genes in fragmented and unfragmented 
mitochondrial genomes (Ka/Ks)  
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因, 这将促进线粒体基因组重复序列之间的微同源性 

重组, 并产生异串联体(hetero-concatemers). 异串联体 

内部重组可以产生多个微环染色体 [81,84](图8). 当多个 

微环染色体的相同拷贝同时存在时, 那些含有控制区 

的染色体将逐渐取代缺乏控制区的微环染色体. 微环 

染色体由于其复制时间缩短、转录效率更快, 具有一 

定的选择优势, 从而造成物种对典型的线粒体染色体 

大环依赖性降低, 并最终丢失 [8]. 同时, 线粒体微环染 

色体间的重组进一步加剧线粒体基因组的裂化复杂 

性. 基于嗜卷书虱不同地理种群线粒体基因组的重测 

序数据发现, 重组机制造成该物种线粒体基因组的丰 

富多样性, 并导致线粒体基因重排加剧 [30,85]. 最终, 线 

粒体基因组上的重复序列降解以及由此导致的重复序 

列介导的重组减少或停止 [84,86], 得以保留多个线粒体 

微环染色体结构(图8). 

3 线粒体基因在啮总目昆虫中的应用 

3.1 啮总目昆虫系统发育及裂化发生时间尺度 

线粒体基因组被广泛用于昆虫不同分类单元的系 

统发育研究 [87]. 基于81种啮总目昆虫系统发育关系结 

果表明(图9): (ⅰ) 啮虫目(书虱和皮虱)是复系群; (ⅱ) 

虱目(寄生虱)是单系群, 单系性来源于粉啮亚目; (ⅲ) 
粉啮亚目重啮科(Amphientomidae)的一种皮虱(Stimu
lopalpus japonicus)被归入窃啮亚目, 导致粉啮亚目的 

并系性 [88,89]; (ⅳ) 细角亚目是复系群; (ⅴ) 书虱属和虱 

目互为姊妹群, 支持啮虫目与虱目合并为啮总目. 并且 

其共同祖先出现在大约200百万年前 [90]. 此外, 线粒体 

基因组裂化和微环染色体特征将真兽类哺乳动物的虱 

亚目和象虱亚目聚类在一起 [3]. 根据系统发生关系可 

以推断线粒体基因组裂化事件, 在粉啮亚目、细角亚 

目、钝角亚目独立进化, 且其在书虱中发生4次, 在寄 

生虱中至少发生14次 [91]. 啮总目线粒体基因组裂化现 

象最早发生在107百万年前. 书虱线粒体基因组裂化 

较晚, 大致出现在43~61百万年前, 而吸虱大约出现在 

97百万年前 [34]. 总体而言, 物种进化时间尺度越久, 其 

线粒体基因组裂化程度越高. 结合前文所述结果可以 

推测, 线粒体基因进化速率与线粒体基因组裂化程度 

以及基因重排的频率具有一定的相关性. 

3.2 书虱分子鉴定和种群遗传学研究 

由于书虱体微小(约1 mm), 种类间形态极为相似, 
利用传统鉴定方法极为困难. 此外, 昆虫分类特征多适 

用于成虫阶段, 对于卵和幼体而言, 无法准确鉴定. 然 

图 8 微环染色体演化模型示意图 
Figure 8 Schematic model of minicircle formation  
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而, 分子鉴定技术可以有效解决上述问题, 并发掘隐存 

种. 线粒体DNA常被作为啮总目昆虫分子鉴定和种群 

遗传学研究的重要分子标记. 近20年来, 利用线粒体 

cox1和16S等基因片段快速鉴定储粮书虱的研究已有 

大量报道, 主要包括DNA条形码技术 [92]和环介导等温 

扩增(loop-mediated isothermal amplification, LAMP)技 

术 [93]等. 以上方法虽能将常见书虱种区分开来, 但无法 

鉴别书虱隐种或种下水平生物型. 最近, 国内学者基于 

线粒体nad2基因, 结合重组酶聚合酶扩增(recombinase 
polymerase amplification, RPA)技术, 开发RPA- 
CRISPR/Cas12a可视化核酸系统, 不仅弥补其他技术 

无法鉴定嗜卷书虱生物型的缺陷, 还更具简便性、准 

确性以及省时高效等优势 [94]. 
在分子种群遗传学方面, 研究者利用cytb, nad5, 

16S和12S等线粒体基因对书虱和皮虱种群遗传结构和 

分化开展系统研究. 研究证实嗜卷书虱和嗜虫书虱均 

具有较高的遗传多样性, 而营孤雌生殖的嗜卷书虱, 
其遗传多样性明显高于两性生殖的嗜虫书虱 [95]. 皮虱 

(Echmepteryx hageni)单性生殖种群的遗传多样性也显 

著地高于其两性生殖种群 [96]. 书虱及皮虱孤雌种群高 

水平遗传多样性为解释其具有极强的逆境适应能力提 

供遗传学信息证据. 此外, 中国的书虱种群间存在广泛 

的遗传分化, 这种现象可能是由于遗传漂变、近亲繁 

殖和防控措施造成的, 较少受到地理距离的影响. 另 

外, 研究者利用线粒体12S和16S基因发现嗜卷书虱两 

性生殖种群存在两种不同的线粒体DNA单倍型. 其中 

一种单倍型只存在于雌性个体, 而另一种则在雌雄个 

体中都存在 [97]. 昆虫种内存在不同线粒体基因单倍型 

的现象很可能与内共生菌(如Wolbachia和Rickettsia等) 
有关. 有趣的是, 在嗜卷书虱两性生殖种群中没有检测 

到立克次氏体(Rickettsia), 但在孤雌生殖种群的所有 

个体中均检测到立克次氏体 [97]. 

4 问题与展望 

随着高通量测序(next-generation sequencing tech

图 9 基于线粒体基因组序列构建的啮总目昆虫系统发育树. 括号内代表该科或物种线粒体基因组裂化后微环染色体数目. 
系统发育树构建流程: 提取啮总目昆虫13个线粒体蛋白质编码基因序列, 使用MEGA7.0比对序列, 随后采用Gblocks (v0.91b) 
(参数:-t=c -b5=h)选取保守区域并进行拼接. 利用IQ-TREE软件获得最佳进化模型为GTR+F+I+I+R7, 同时采用最大似然 
(maximum likelihood, ML)法建树, bootstrap设置为1000 
Figure 9 Phylogenetic tree of Psocodea based on mtDNA sequence. Numbers in the brackets represent the number of mitochondrial mini- 
chromosomes from the family or species. Phylogenetic tree was constructed based on 13 mitochondrial protein-coding gene sequences from 
Psocodean insects. Multiple sequence alignment was employed using MEGA7.0. The resulting alignments were then trimmed using Gblocks (v0.91b), 
with the parameters ‘-t=c -b5=h’, and subsequently concatenated. Maximum-likelihood trees were constructed with 1000 bootstrap replicates, and the 
optimal model for this analysis was determined to be GTR+F+I+I+R7 by IQ-TREE  
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nology, NGS)技术的出现, 大量啮总目昆虫线粒体基因 

组序列被测序与注释. 然而, 目前测序获得的完整线粒 

体基因组序列数量不到啮总目已描述物种总数(约 

10000个)的百分之一. 未来测序更多啮总目昆虫线粒 

体基因组, 特别是种内不同种群间线粒体基因组的变 

异研究, 将为全面理解啮总目昆虫线粒体基因组在种 

间和种内水平的进化属性提供理论支撑. 
线粒体基因组裂化现象是啮总目昆虫频繁发生的 

线粒体基因组进化事件. 本综述所提出的微环染色体 

生成过程中的部分关键分子机制, 需要进一步的深入 

研究. 关于线粒体基因组裂化是否具有选择优势, 裂 

化后线粒体基因是否具有更高的表达效率? 上述问题 

还有待线粒体功能方面的研究. 
因此, 啮总目昆虫裂化线粒体基因组的功能将会 

成为未来的研究热点, 如构建线粒体转录组图谱分析 

裂化与未裂化线粒体基因组基因表达差异; 构建啮总 

目昆虫线粒体核蛋白基因的数据库, 发掘线粒体基因 

组转录与复制过程中的关键基因并解析其功能, 进而 

阐释啮总目昆虫线粒体基因组裂化分子机制, 从分子 

水平层面上探究裂化线粒体基因组产生的驱动力. 同 

时, 一些线粒体基因遗传操作技术, 诸如RNAi和基因 

敲除或定点突变技术仍需突破. 毋庸置疑的是, 啮总 

目昆虫将成为研究动物线粒体基因组进化的模式 

类群.   
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The mitochondrial genome (mtDNA) of insects exhibits high conservation in gene content, gene order, and topological structure. 
However, Psocodean insects display notable variability in their mitochondrial genomes, including gene duplication and lost, extensive 
gene rearrangement, and mtDNA fragmentation. In order to gain a deeper understanding of the evolutionary attributes and 
fragmentation mechanism within Psocodea, comparative analyses of the complete mitochondrial genomes of 81 Psocodean species 
were conducted in this paper. The results are listed as follows: (i) Twenty-seven species have fragmented mitochondrial genomes, 
with parasitic lice exhibiting significantly higher fragmentation levels compared to booklice. (ii) The AT content of fragmented 
mtDNA is significantly lower than that of unfragmented mtDNA. (iii) Mitochondrial genes in booklice underwent extensive 
rearrangements, resulting in the absence of shared gene boundaries. However, the level of gene rearrangement was not directly related 
to mtDNA fragmentation. (iv) Mitochondrial genomes of booklice often contain different types of mitochondrial pseudogenes. (v) 
The fragmentation of mtDNA structure may be associated with the purification selection of relaxed mitochondrial protein-coding 
genes. (vi) Phylogenetic analysis supported that booklice and parasitic lice are sister groups, suggesting that Psocoptera and 
Phthiraptera should be merged into the Psocodea superorder. (vii) The mechanism of mtDNA fragmentation in Psocodea primarily 
involves the loss of key genes responsible for mtDNA stability, mtDNA recombination, mitochondrial gene duplication and random 
deletion events. (viii) mtDNA fragmentation occurred independently at least 18 times in Psocodea. Additionally, this paper 
summarizes the application of mitochondrial genes in the study of Psocodean insects and proposes future research direction for 
Psocodean mitochondrial genomes. In summary, this review provides a new perspective for understanding the evolutionary 
characteristics and formation mechanism of fragmented mitochondrial genomes in animals. 
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