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综述与进展

基因序列在金龟总科(Scarabaeoidea)分子系统
学研究中的应用*

方晨晨 郭晓华＊＊ 刘广纯 张 卓
(沈阳大学生物与环境工程学院 沈阳 110044)

摘 要 基因序列分析是揭示金龟总科系统发育关系的重要工具。统计了应用于金龟总科中 13 个科的线粒体

和核基因序列，综述了 COⅠ、16S rRNA、28S rRNA、18S rRNA 等基因序列在金龟总科分子系统学研究的新进展，探

讨了不同基因序列在分类鉴定、隐存种发现、系统发育关系重建等方面的作用，对未来研究趋势进行了展望，为进

一步阐明金龟总科系统发育机制奠定基础。
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Application of gene sequences to the molecular systematics
of the Scarabaeoidea
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Abstract Analysis of gene sequences is an important approach to revealing the phylogenetic relationships of the

Scarabaeoidea． Here we summarize the mitochondrial and nuclear gene sequences of 13 families of the Scarabaeoidea．

Advances in gene sequences ( COⅠ，16S rRNA，28S rRNA，18S rRNA，etc． ) and their application to the molecular

systematics of Scarabaeoidea are reviewed． The application of these sequences in species’identification and classification，

the discovery of cryptic species and the phylogenetic analysis of the Scarabaeoidea are discussed． Developmental trends in

the molecular systematics of the Scarabaeoidea are summarized in order to provide a basis for further recovering the

phylogenetic dynamics of this group．
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金 龟 总 科 Scarabaeoidea 隶 属 鞘 翅 目
Coleoptera，多食亚目 Polyphaga，目前全球记载约
3． 5 万种(Grebennikov and Scholtz，2004)。金龟子
是该类昆虫的统称，按其食性可分为植食性、粪食
性或腐食性(白明和杨星科，2008)。金龟子的幼
虫是重要土栖性农业害虫。该总科多数种类可危
害农作物、果树、蔬菜等，给农业生产带来严重影
响，但部分粪食性或腐食性种类可清洁粪便和生
物残骸，对保护环境，维持生态平衡有重要作用。

国内外对金龟总科分类和系统发育关系研究

始于林奈(Linnaeus)时期，至今已有 200 多年的历
史，涉及金龟子外部形态、内部结构、食性选择、行
为特征、生态意义、化石记录、地理分布、染色体核
型、基因序列和表达等诸多方面。国内学者也曾
对金龟子成虫、蛹、幼虫的形态分类(包括新种发
现)、系统发育、生活习性、化石记录、生态学价值
以及防治措施等方面进行了许多研究 (林平，
1980;张芝利，1983;马文珍，1990;方红等，2000;
任国栋，2003;白明和杨星科，2005; Bai et al．，
2006，2010;白明和杨星科，2010)。但由于受金龟
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子不同形态学鉴定标准、地理生态环境、发育阶段
和鉴定者个人主观意见等因素影响，国内外依据
形态的分类鉴定和系统发育关系始终存在模糊和
争议的现象，尤其对金龟总科下某些类群作为科
级或亚科分类单元没有获得一致认可 ( Lawrence
and Newton，1995; 刘广瑞等，1997; Browne and
Scholtz，1999;Grebennikov and Scholtz，2004;Smith，
2006)。

基因序列分析不受昆虫发育阶段、形态特征
不全、分类专家不足等因素的限制，是形态分类鉴
定的重要补充，可解决近缘种、新种、隐存种和多
型现象等形态学问题，揭示不同分类阶元种群的
系统发育关系，有望成为物种快速分类鉴定的新
型工具 (Hebert et al．，2003)。与其它昆虫比较，
金龟子分类基础较为雄厚，将其作为形态学与分
子水平联合分析的代表性昆虫具有一定优势
(Forgie et al．，2006;中国科协学会学术部，2010)。
目前，应用基因序列对金龟总科分子系统学研究
正在逐步深入。

表 1 金龟总科(Scarabaeoidea)研究应用的基因序列 (来自 GenBank，截止 2011 年 2 月) *

Table 1 Gene sequences used in Scarabaeoidea ( from GenBank，up to February，2011)

科名
Family

线粒体基因 Mitochondrial genes 核基因 Nuclear genes

COⅠ 16S 12S COⅡ ND1 /16S Cyt b 28S CAD wg 18S

金龟科 Scarabaeidae 2 063 1 663 53 235 399 254 1 587 61 2 460

粪金龟科 Geotrupidae 168 3 0 0 0 0 1 0 0 5

绒毛金龟科 Glaphyridae 2 3 0 0 0 0 3 0 0 3

驼金龟科 Hybosoridae 6 1 0 0 5 0 16 0 0 4

锹甲科 Lucanidae 147 91 0 0 70 1 5 0 66 12

红金龟科 Ochodaeidae 0 0 0 0 0 0 3 0 0 2

黑蜣科 Passalidae 25 2 0 0 0 0 0 0 0 16

皮金龟科 Trogidae 1 57 0 0 1 0 0 0 0 1

角金龟科 Ceratocanthidae 1 1 0 0 0 0 0 0 0 1

毛金龟科 Pleocomidae 0 0 0 0 0 0 1 0 0 2

重口金龟科 Diphllostomatidae 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

砂金龟科 Glaresidae 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1

刺金龟科 Belohinidae 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

* 分类体系依照 Lawrence and Newton(1995)。

Taxonomy following Lawrence and Newton(1995) ．

1 金龟总科研究中的主要基因序列

随着分子生物学的发展，基因序列广泛应用
于昆虫系统学研究，并得到迅速发展。截至 2011
年 2 月 10 日，GenBank 有关金龟总科的核苷酸序

列有 7 494 条记录。应用于不同分类阶元研究的
基因片段取决于序列的进化速率。线粒体 DNA
(mitochondrial DNA，mtDNA)序列进化速率较快，
具有区别形态相近种群的足够核苷酸变异(Avise，
1994)，是研究种、属间系统发育关系的良好标记
(Simon et al．，1994)。核基因进化速率相对较慢，
碱基组成较均匀，不存在替代偏好性，更适于解决
高级分类阶元的系统发育关系( Lin and Danforth，
2004)，也有学者将核基因片段应用于低等分类的
研究(Borer et al．，2010)。金龟总科研究常用的
mtDNA 基因主要有编码细胞色素氧化酶亚基Ⅰ
( cytochrome oxidase subunit Ⅰ，COⅠ / cox1 )、16S
rRNA( rrnL)、12S rRNA、细胞色素氧化酶亚基Ⅱ
( cytochrome oxidase subunit Ⅱ，COⅡ)、细胞色素 b
( cytochrome b，Cyt b )、NADH 氧 化 还 原 酶 1
(dehydrogenase subunit 1，ND1)的基因等，核基因
有编码 28S rRNA、18S rRNA、氨基甲酰磷酸合成
酶( carbamoyl-phosphate synthase，CAD) 的基因和
无翅基因 wingless(wg)等。国外应用于金龟总科
的基因序列主要集中在金龟科 Scarabaeidae (表
1)。国内研究报道较少 (何平，2004;孙娜等，
2009)。COⅠ基因在 mtDNA 中分布普遍，具有多
态性较高、基因进化速率适中、适于通用引物扩增
等特点，是分子系统学研究中应用最多的分子标
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记，也是 DNA 条形码(DNA barcoding)标准基因应
用的 理想序 列 ( Pfenninger et al．，2007 )。 16S
rRNA 基因在不同种群之间较为保守，进化速率较
慢，适于高级阶元的分类鉴定研究 ( Flook and
Rowell，1997)，常单独使用(Han et al．，2010)或与
ND1 基因联合使用。ND1 是 NADH 氧化还原酶的
第 1 个亚基，是线粒体电子传递链复合体的组分
之一。与线粒体其他编码蛋白质和 rRNA 基因相
比，ND1 基因具有更快的进化速率，多数是和其他
基因联合使用(Knisley et al．，2008)。COⅡ基因
为细胞色素 C 提供重要的结合位点，进化速率较
快，常用于分析亚属、亲缘关系密切的种、亚种之
间的系统发育关系(Emlen et al．，2005)。Cyt b 是
参与氧化磷酸化合成 ATP 过程电子传递链中的重
要物质，进化速度适中，用于研究种间乃至科间的
系统发育关系(任竹梅等，2002;Cruz and Whiting，
2003)。28S rRNA 基因是进化过程中比较保守的
核基因，包含较多的系统发育信息，且基因序列不
存在替换饱和现象，可用于探讨属和科级水平以
上的系统发生关系(Mardulyn and Whitfield，1999;
Dietrich et al．，2001)。18S rRNA 基因在蛋白质合
成中具有重要的功能，是至今发现的最为保守的
核 DNA 序列，经常被作为昆虫高级分类时的分子
标 记 ( Dohlen and Moran，1995 )。无 翅 基 因
(wingless，wg)是昆虫飞行能力的重要决定基因，
对昆虫翅的形成起主要作用(Brower and Desalle，
1998)。CAD 是由参与嘧啶核苷酸从头合成途径
的氨甲酰磷酸合成酶 (CPS)、天冬氨酸转氨甲酰
酶 (ATC)和二氢乳清酸酶 (DHO)构成的融合蛋
白基因，具有片段较长、单拷贝、普遍存在、低杂合
性等特点(Moulton and Wiegmann，2004)。

2 基因序列在金龟总科分子系统学
中的应用

分子系统学是检测、描述并揭示生物在分子
水平上的多样性及其演化规律的科学 (黄原，
1998)。目前应用基因序列对昆虫分子系统学研
究主要是结合形态学和地理生态学，通过扩增候
选基因片段、比对基因序列、分析核苷酸替代信
息、构建分子树等方法，探讨不同种群的系统发育
关系，追溯物种的起源和进化进程，构建种群系统
发育模式，解决现行系统发育关系中的疑难问题，
并对传统的分类系统加以验证。国内外对于金龟

总科的分子系统发育研究还处在初始阶段，已有
的研究数据还较为零散，要明确系统演化关系还
需获得大量的分子数据。目前研究主要集中在金
龟子种群的分类鉴定、隐存分类单元的发现及系
统发育和进化关系等方面。

2. 1 基因序列在分类鉴定中的应用
基因序列包含一定的物种亲缘关系和系统发

育信息，可以用于种群的分类鉴定，探讨低级阶元
(Zhang and Hewitt，1997)以及高级阶元(刘殿锋和
蒋国芳，2005) 的分类。Piau 等(1999) 基于COⅠ
基因研究了蜉金亚龟科的 Aphodius obsurus 及 A．
immaturus 的种间亲缘关系，并通过印度洋金龟子
形态学、生态学、COⅠ序列分析，明确 Hoplia freyi
Baraud 与 H． chlorophana Erichson 为同物异名
(Piau et al．，2003)。Miller 等(1999)对澳大利亚
东部鳃金龟族(Melolonthini)幼虫 COⅡ基因进行
分析，以确定种间 mtDNA 的多态性及其特定分类
地位。Carisio 等(2004)应用 COⅠ序列对粪金龟
科 Geotrupidae 的 Trypocopris 属的地理位置谱系和
种群内结构进行分析，证明COⅠ序列分析结果与
形态学中亚种分类地位一致。Villalba 等(2002)
对金龟科 Scarabaeidae 的 33 种样本进行了 COⅠ
与 COⅡ序列研究，证实了大多数已知类群的组成
及其合理性。Ocampo 等(2010)利用 28S rRNA 基
因序列和形态学的支序分析，对阿根廷特有属
Neogutierrezia ( Scarabaeidae: Rutelinae) 的系统发
育地位进行修订，认为 Neogutierrezia 属为丽金龟
亚科 Rutelinae 比鳃金龟金亚科 Melolonthinae 更合
理。我国学者在对金龟总科进行形态分类时，将
丽 金 龟 和 鳃 金 龟 列 为 科 级 ( Rutelidae 和
Melolonthidae)，分别下设不同的属和种(刘广瑞
等，1997)，这与国外分类地位划分存在较大差异。
Ahrens 等(2007)对金龟子幼虫及成虫的线粒体
cox1、16S rRNA ( rrnL)和核 28S rRNA 基因片段分
别进行了分析对比，证明 DNA 标准序列能对不同
发育阶段的金龟子进行有效的种类鉴定。Smith
等(2006)对金龟总科 600 个样本的 28S rRNA 和
150 个样本的 18S rRNA 基因序列进行分析，把金
龟总科划分为 3 个类群:粪金龟科 Geotrupidae、黑
蜣科 Passalidae 和毛金龟科 Pleocomidae 为一个类
群; 锹 甲 科 Lucanidae、 重 口 金 龟 科
Diphyllostomatidae、皮金龟科 Trogidae 和砂金龟科
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Glaresidae 为一个类群;驼金龟科 Hybosoridae、红
金龟科 Ochodaeidae、绒毛金龟科 Glaphyridae 和金
龟子科 Scarabaeidae 为一个类群。Hunt 等(2007)

等采用 18S rRNA、16S rRNA( rrnL)、cox1 基因研究
了鞘翅目高阶分类阶元，对代表 80% 甲虫的科，
1 900种鞘翅目个体的系统发育关系进行了全面分
析，定义了 3 万个种的多食亚目的基本关系，并确
立了最早的五大家族谱系分支。Orsini 等(2007)

利用线粒体基因 COⅠ、16S rRNA、12S rRNA、CO
Ⅱ、Cyt b 和核基因 28S rRNA、18S rRNA 序列，对
马达加斯加 Canthonini 和 Helictopleurini 类群的 44
种蜣螂(dung beetle)的分类地位进行了分析。

2. 2 基因序列在鉴定隐存分类单位中的应用
有些金龟子群体包含隐存种( cryptic species)

或近缘种( siblings species)，但由于形态极为相似
常被视为同一物种，给分类学研究带来混乱。在
依据外部形态难以鉴定隐存分类单元的情况下，
基因信息无疑是发现隐存分类单元的有效方法，

这对揭示隐存生物多样性具有重要意义。
Ahrens 和 Vogler(2008)基于 cox1、16S rRNA

( rrnL)和 28S rRNA 基因序列比对，分析了 183 种
金龟亚科个体的分子数据，获得了 Sericini 族与
Ablaberini 族的姐妹关系。Wirta (2009)利用COⅠ
和 ITS2( internal transcribed spacer 2)序列研究了
马达加斯加东部热带雨林金龟科 ( Coleoptera:
Scarabaeidae)优势种群 Nanos 属的 3 个种的基因
渗入和隐存种，提出该地区北部的 2 个种 Nanos
clypeatus 和 N． dubitatus 形态区别明显，而在基因
序列上不存在明显差异;南部的 N． viettei 种形态
差异不明显，但基因序列差异较大，推测在 100 ～
200 万年间的北半球冰川周期运动时期已经发生
了从 N． dubitatus 种到 N． viettei 种的基因渗入，并
在后续的基因杂交以及进化过程中形成了复杂的
遗传模式。

昆虫 DNA 条形码标准基因的应用研究正在
逐步深入(Frézal and Leblois，2008)。DNA 条形码
提供了精细分类学标准和有效分类手段，是快速
识别物种的崭新途径。但金龟子 DNA 条形码研
究涉及的种群还不够广泛。Monaghan 等(2005 )
探讨了金龟科 Scarabaeidae 的 Scarabaeinae 亚科的
Canthon 属的 28S rRNA 和 cox1 基因作为 DNA 条
形码应用的可行性，认为线粒体 DNA 和核基因片

段联合分析可界定物种并提高分类鉴定的速度。
Monaghan 等 ( 2009 ) 用 GMYC 模型 ( the general
mixed Yule-coalescent ) 分 析 了 包 括 金 龟 亚 科
(Scarabaeidae:Scarabaeinae)在内的 4 个目 12 个
科 270 个种的 mtDNA 和核 28S rRNA 序列，比较
了形态学数据，提出了发现物种和生物多样性评
估的方法，对基因序列的 DNA 条形码应用做了深
入探讨。鉴定隐存种和近缘种，揭示隐存生物多
样性，是 DNA 条形码对分类学的特殊贡献，在金
龟子隐存分类方面的研究需要进一步深入和拓
展。

2. 3 基因序列在系统发育研究中的应用
金龟子种群多样性和进化趋势反映了对食物

类型的适应性和避免生境竞争的不同策略。众多
学者基于金龟子形态特征(幼虫、蛹、成虫)、滚粪
球和挖洞等行为、植食和粪食等生物学特性，广泛
研究了种群多样性和演化趋势等系统发育学问题
(Scholtz and Chown，1995;ípek et al．，2009)。目
前，基于基因序列的系统发育研究也有诸多报道。

Cabrero-Saudo 和 Zardoya (2004)结合翅脉、

口器、生殖器等 84 个外部形态性状以及 COI、
tRNA—Leu、COⅡ部分序列，重建了伊比利亚金龟
科 Scarabaeidae 的 Aphodiini 族的系统发育树，显
示了 Aphodiini 族起源的快速辐射及替换饱和现
象。Hosoya 和 Araya(2005)基于 16S rRNA 基因和
形态性状对锹甲科(Lucanidae)属间系统发育关系
进行分析，并提出甲虫的下颌骨具异形性。Muraji
等(2010)基于 COⅠ和 16S rRNA 基因分析了日本
琉 球 群 岛 的 Dasylepida ishigakiensis 种
(Coleoptera:Scarabaeidae) 150 个幼虫标本的遗传
分化现象，将其分成 6 个单倍型( haplotype)，并认
为 Ishigaki-jima 岛森林与 Miyako 岛甘蔗林的不同
单倍型之间存在基因交流。Price (2009)扩增了
COⅠ、28S rRNA 基因，并结合 67 个形态学性状，
利用 最 大简约 法和 贝叶 斯法 分析 了金 龟 科
Scarabaeidae 的 Phanaeus 属的 28 个种的分类地位
和生物地理进化关系。

金龟子的行为多样性使系统学及进化关系变
得更为复杂，行为进化可促进形态的适应性进化
(葛斯琴等，2008 )。 Sole 和 Scholtz (2010 ) 利用
COⅠ、16S rRNA、CAD、28S rRNA 基因序列，结合
化石研究结论，分析了金龟亚科 Scarabaeinae 的
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Canthonini 族甲虫的滚球行为和 Dichotomiini 族甲
虫的挖掘行为的进化关系，认为 2 个族的分化时
间约在 5 600 万年前。Wirta 等(2008)采用分子系
统 学 方 法 对 Scarabaeidae 的 Onthophagini 和
Oniticellini 族 的 食 性 进 化 进 行 了 推 测，认 为
3 700 ～ 2 300 万年前该类群主要取食哺乳动物，随
着祖先移居至开放的腐蚀性生境地带，食性进化
为粪食性，其生存的地理范围大大增加，体型逐渐
增大。

Monaghan 等 ( 2007 ) 基于 28S rRNA、COⅠ、
16S rRNA ( rrnL)基因，构建了系统树，对金龟亚科
Scarabaeinae 中代表 6 个不同地理位置的 12 个类
群的 214 个种进行了研究，提出非挖洞型的
Sarophorus + Coptorhina 位于进化树的分支基部，
与滚粪球型 Odontoloma + Dicranocara 有较近的
亲缘关系，得出其在早期获得滚粪球行为的结论。
Emerson 和 Wallis(1995)基于 COⅡ基因研究了新
西 兰 南 部 Prodontria 属 ( Scarabaeidae:
Melolonthinae) 金龟子的飞行行为，建树结果支持
P． modesta 与 P． bicolorata 种的翅退化的形态相
似性，但不支持与 P． lewisi 的姐妹种关系。Ohta
等(2009)应用 COⅠ基因，研究了日本不同地理区
域粪金龟科 Geotrupidae 的 Phelotrupes laevistriatus
种的飞行肌类型，认为中南部金龟有发达的飞行
肌，而北部金龟不具发达的飞行肌，致使飞行能力
存在差异。

Ocamp 和 Hawks (2006)扩增了 28S rRNA 和
18S rRNA 基 因 片 段，研 究 了 南 美 金 龟 亚 科
Scarabaeinae 的不同族的行为进化关系，得出
Eucraniini 族 为 单 系 群，并 与 Phanaeini 和
Dichotomiini 族为姐妹群的结论。Ahrens 和 Ribera
(2009)分析了 COⅠ ( cox1)、tRNA-Leu、ND1、16S
rRNA 序列，结合性别特征，推测了伊比利亚
Hymenoplia 属的物种形成模式。Hanski 等(2008)
也基于 COⅠ基因分析，结合形态、地理、食性，对
马达加斯加的 Helictopleurus 属(Scarabaeidae)不同
种的系统发育关系进行了研究。

3 结语及展望

金龟子为鞘翅目中较大的昆虫类群。虽然研
究历史久远，但仍有诸多需要探索的问题，如不同
分类阶元鉴定存在分歧，系统发育关系模糊不清，
大量物种有待于描述、鉴定，行为机制有待于深入

探讨，资源利用途径有待于研究等。基因序列应
用于金龟子系统学的研究虽日趋深入，但目前的
研究报道还十分有限，主要集中在少数科和局部
地区代表性物种，缺乏宏观、大尺度范围的全球高
级阶元的系统研究。金龟子地理系统学是研究者
关注重点之一，但始终以形态学为主要依据。研
究证明，不同地域、不同生态环境下的系统发育关
系研究更需要得到分子数据的支持，以便能更合
理地追溯物种的起源与进化规律，重建系统发育
模式。未来的研究强调增加样本的数量、代表性，
增加基因序列的重要性;强调形态性状、地理生态
特征和分子标记的综合分析;主张将 mtDNA 序列
和核 DNA 序列结合起来进行研究，以克服两者核
苷酸不平衡偏好和假基因等带来的影响。DNA 条
形码在金龟子研究中的应用刚刚起步，筛选 DNA
条形码标准基因，发展 DNA 条形码技术，建立
DNA 条形码数据库，拓展 DNA 分类鉴定理论基础
和应用范围，是未来金龟子分子系统学研究主要
任务。
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