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毛蚜属 Chaitophorus 蚜虫 
（半翅目：蚜科：毛蚜亚科） 

与初级内共生菌 Buchnera 的演化关系* 
杨  雪 1, 2**  姜立云 1  陈  静 1*** 乔格侠 1, 2*** 
（1. 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； 

2. 中国科学院大学生命科学学院，北京 100049） 

摘  要  【目的】 蚜虫体内共生菌种类丰富，二者关系十分密切。几乎所有蚜虫都具有一类专性的初级

内共生菌 Buchnera aphidicola，二者的专性共生关系使蚜虫-Buchnera成为研究共生关系演化的理想模型。

本研究对蚜虫-Buchnera在低级阶元水平上的“平行演化假说”进行了验证。【方法】 选取在杨属 Populus

或柳属 Salix植物上营同寄主全周期生活的毛蚜属 Chaitophorus蚜虫作为研究对象，基于不同来源的分子

标记（蚜虫线粒体基因、核基因和内共生菌基因），运用最大似然法和贝叶斯法重建蚜虫和 Buchnera 的

系统树，并利用 TreeMap、Jane和 ParaFit检验二者是否具有协同系统发生关系。【结果】 TreeMap和 Jane

分析检测到毛蚜属蚜虫与 Buchnera具有显著的共成种信号，ParaFit分析结果表明二者的总体关联极为显

著。【结论】 毛蚜属蚜虫与其初级内共生菌 Buchnera 在种级及以下水平上符合“平行演化假说”，并且

二者的演化关系不会受到寄主植物差异的影响。 

关键词  蚜虫，Buchnera，共生菌，系统发育，平行演化 

Study of the evolutionary relationship between Chaitophorus  
aphids and their primary endosymbiont Buchnera  

(Hemiptera: Aphididae: Chaitophorinae) 

YANG Xue1, 2**  JIANG Li-Yun1  CHEN Jing1***  QIAO Ge-Xia1, 2*** 

(1. Key Laboratory of Zoological Systematics and Evolution, Institute of Zoology, Chinese Academy of Sciences, Beijing 100101, 

China; 2. College of Life Sciences, University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China) 

Abstract  [Objectives]  Aphids harbor various symbionts, all of which have a close endosymbiotic relationship with their 

hosts. For example, almost all aphids harbor an obligatory primary endosymbiont, Buchnera aphidicola. Due to this almost 

universal, obligate, endosymbiotic relationship, Buchnera is an ideal model for studying the evolution of mutualism. This 

study tested the parallelism hypothesis between aphids and Buchnera. [Methods]  Species from the aphid genus 

Chaitophorus, which are monocious and holocyclic on Populus and Salix, were chosen for study. We reconstructed the 

phylogenies of Chaitophorus and Buchnera based on different kinds of molecular markers (i.e., mitochondrial and nuclear 

genes of aphids and genes derived from Buchnera), using both maximum likelihood and Bayesian methods. The phylogenetic 

congruence between aphids and Buchnera was tested with TreeMap, Jane and ParaFit. [Results]  TreeMap and Jane analyses 

confirmed a significant pattern of cophylogeny between Chaitophorus and Buchnera. ParaFit analyses indicated that their 

overall correlation was extremely significant. [Conclusion]  Our results provide strong evidence for the parallel evolution of 
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Chaitophorus and Buchnera at the intraspecific, and interspecific, and taxonomic levels. In addition, the evolutionary 

relationships between Chaitophorus and Buchnera are not affected by host plants. 
Key words  Aphids, Buchnera, symbiont, phylogeny, parallel evolution 

蚜虫类隶属于半翅目 Hemiptera，包括卵胎

生的蚜科 Aphididae 以及卵生的球蚜 Adelgidae

和根瘤蚜科 Phylloxeridae，世界已知 5 000 余

种，大多数蚜虫物种生活在北半球的温带和亚热

带地区（Heie，1994；Remaudière and Remaudière，

1997；Blackman and Eastop，2000；Favret，

2016）。蚜虫体内具有一类专性初级内共生菌

Buchnera aphidicola，对维持蚜虫的营养代谢、

生长繁殖具有重要作用（Buchner，1965；Douglas 

and Prosser，1992；Baumann et al.，1995；

Nakabachi and Ishikawa，1997）。此外，蚜虫还

感染多种次级共生菌，这些次级共生菌能够提高

蚜虫对环境的耐受性和适合度（Montllor et al.，

2002；Tsuchida et al.，2002；Oliver et al.，2005；

Scarborough et al.，2005）。 

Buchnera aphidicola 隶 属 于 变 形 菌 门

Proteobacteria、γ-变形菌纲 Gammaproteobacteria、

肠杆菌科 Enterobacteriaceae布赫纳氏属 Buchnera 

Muson，Baumann & Kinsey，是该属唯一的物种，

仅生活于蚜虫特化的含菌胞内（Unterman et al.，

1989；Munson et al.，1991a）。蚜虫与 Buchnera

之间严格专性共生，二者在营养代谢方面紧密关

联，Buchnera从宿主蚜虫体内获取营养物质，并

为蚜虫提供其生长繁殖所必需但自身无法合成

的氨基酸与维生素（Nakabachi and Ishikawa，

1999；McCoy et al.， 2005；Nieberding and 

Olivieri，2007）。Buchnera 在蚜虫亲代和子代

之间垂直传播，由亲代的卵巢传至正在发育的卵

或胚胎中（Harrison et al.，1989；Brough and 

Dixon，1990）。二者的共生关系可能起源于

160~280百万年前的一次独立侵染事件（Munson 

et al.，1991b；Moran et al.，1993）。 

共生关系一直是生态学与进化学领域的研

究热点，对于理解生物间关系的演化具有重要意

义（黄晓磊等，2011）。蚜虫与 Buchnera 是研

究共生关系演化的理想模型。Munson 等

（1991b）、Moran等（1993）基于蚜科 Aphididae

的有限类群提出蚜虫-Buchnera 平行演化假说

（Parallelism hypothesis）。然而，随着取样量、

分子标记和分析方法的不断完善，越来越多的研

究发现蚜虫与 Buchnera 的系统发育格局并非总

是一致（van Ham et al.，1997；Martinez-Torres  

et al.，2001；Pérez-Brocal et al.，2006）。黄晓磊

等（2011）综述了蚜虫-Buchnera 进化关系的研

究进展，并提出二者在低级阶元水平上具有系统

发育一致性，而在高级阶元水平上可能并不存在

平行演化关系，这对“平行演化假说”提出了质

疑。在低级阶元水平上，蚜虫-Buchnera 共生关

系研究主要集中于瘿绵蚜族 Pemphigini（Liu et 

al.，2014）、短尾蚜属 Brachycaudus van der Goot

（Jousselin et al.，2009）、指网管蚜属 Uroleucon 

Mordvilko（Clark et al.，2000；Funk et al.，2000）、

声毛管蚜属Mollitrichosiphum Suenaga（Liu et al.，

2013）以及豌豆蚜 Acyrthosiphon pisum (Harris)

（Peccoud et al.，2009a，2009b）等族级、属级、

种级阶元水平上。研究结果均支持蚜虫与

Buchnera在低级阶元水平具有平行演化关系。 

在共生体系中，生态因子可能对共生关系产

生直接或间接的影响（Guay et al.，2009；Anbutsu 

and Fukatsu，2011）。Liu等（2013，2014）分别

以具有多样化寄主植物、营同寄主全周期生活的

声毛管蚜属，以及仅在杨属 Populus植物上诱导

形成虫瘿或伪虫瘿、营异寄主全周期生活的瘿绵

蚜属 Pemphigus Harting 及其近缘属为研究对

象，探讨了具有不同生物学背景的蚜虫与其初级

内共生菌 Buchnera 之间的演化关系，研究结果

表明二者的平行演化关系并未受到寄主植物或

虫瘿这一隔离生境的影响。 

毛蚜属 Chaitophorus Koch隶属于毛蚜亚科

Chaitophoridae 毛蚜族 Chaitophorini，世界已知
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110 余种，中国记录 36 种（张广学等，1999；

Favret，2016）。该属蚜虫广泛分布于全北区

（Blackman and Eastop， 1994），在杨柳科

Salicaceae杨属 Populus或柳属 Salix植物上营同

寄主全周期生活，主要取食植物嫩叶和嫩梢，个

别北美物种寄生于植物根部或树干上（Richards，

1972；张广学等，1999）。 

鉴于毛蚜属物种寄主专一性强、物种多样性

丰富、营同寄主全周期生活等特性，本研究以该

属蚜虫为研究对象，基于蚜虫线粒体基因、核基

因以及内共生菌基因，运用最大似然法和贝叶斯

法重建并比较了毛蚜属蚜虫与其初级内共生菌

Buchnera的系统发育树，检验了二者的系统发生

关系一致性，探讨了寄主植物对毛蚜属与

Buchnera演化关系的影响。 

1  材料与方法 

1.1  研究样品的选择 

本研究所用样品的相关信息见表 1。其中，

内群包括毛蚜属 16 种 38 号样品。对于蚜虫类

群，外群选取京枫多态毛蚜 Periphyllus diacervorus 

Zhang、栾多态毛蚜 Periphyllus koelreuteriae 

(Takahashi)以及弯刺三毛蚜 Trichaitophorus 

recurvispinus Hille Ris Lambers & Basu。对于共

生菌 Buchnera，选取大肠杆菌 Escherichia coli、

肺炎杆菌 Klebsiella pneumoniae 和肠道沙门氏

菌 Salmonella enterica作为外群。 

所有蚜虫样品在野外采集时保存在 75%和

95%乙醇液体中，室内置于﹣20°C 低温保存，

分别用于凭证标本制作、形态鉴定和分子实验。

在光学显微镜下基于玻片标本鉴定蚜虫物种。所

有液浸标本和玻片凭证标本均保存于中国科学

院动物研究所国家动物博物馆（中国，北京）。 

1.2  目的片段的获取 

采 用 动 物 组 织 DNA 提 取 试 剂 盒

（QIAGEN，Germany）提取蚜虫总 DNA。蚜虫

的分子标记选取核基因翻译延伸因子 1α 基因

（EF-1α）和线粒体细胞色素氧化酶Ⅰ亚基基因

（COⅠ）、Leu-tRNA与细胞色素氧化酶Ⅱ亚基

基因（ tRNA-COⅡ）以及细胞色素 b 基因

（Cytb）。初级内共生菌 Buchnera 的分子标记

选取 ATP 合成酶 β-亚基基因（atpD）、6 磷酸

葡萄糖脱氢酶基因（gnd）、色氨酸合成酶 β 亚

基基因（trpB）以及 16S核糖体 DNA基因（16S 

rDNA）。各分子标记的引物序列见表 2。 
 

表 1 本研究所用样品信息 
Table 1  Information of aphid and bacteria samples used in this study 

GenBank 登录号 
GenBank accessions 

物种名 Species 
标本号 
Voucher

采集地 
Location 

寄主

植物
Host 
plant

COⅠ/tRNA-COⅡ 
/Cytb/EF-1α 

atpD/gnd/trpB 
/16S rDNA 

Chaitophorus capreae (Mosley, 1841) 21279 
中国吉林 

延边州 
柳 KX620547/KX645846/

KX620588/KX645805 
KX620658/KX620694/
KX620731/KX620629 

Chaitophorus indicus  
Ghosh, Ghosh & Raychaudhuri, 1970 

13505 
中国西藏 

波密县 
杨 KX620551/KX645850/

KX620592/KX645809 
KX620662/KX620698/
KX620735/KX620633 

Chaitophorus inouyei  
Hille Ris Lambers, 1976 

33090 
中国陕西 

西安市 
杨 KX620550/KX645849/

KX620591/KX645808 
KX620661/KX620697/
KX620734/KX620632 

白曲毛蚜 
Chaitophorus leucomelas Koch, 1854 

20003 
中国新疆 

塔城市 
杨 KX620524/KX645823/

KX620565/KX645784 
KX620642/KX620671/
KX620709/KX620606 

白曲毛蚜 
Chaitophorus leucomelas Koch, 1854 

27142 
俄罗斯圣彼

得堡 
杨 KX620525/KX645824/

KX620566/KX645785 
KX620643/KX620672/
KX620710/KX620607 

白曲毛蚜 
Chaitophorus leucomelas Koch, 1854 

28717 
中国内蒙古

巴彦淖尔市
小叶杨 KX620526/KX645825/

KX620567/KX645786 
KX620644/KX620673/
KX620711/KX620608 
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续表 1 (Table 1 continued) 

GenBank 登录号 
GenBank accessions 

物种名 Species 
标本号 
Voucher

采集地 
Location 

寄主

植物
Host 
plant

COⅠ/tRNA-COⅡ 
/Cytb/EF-1α 

atpD/gnd/trpB 
/16S rDNA 

白曲毛蚜 

Chaitophorus leucomelas Koch, 1854 
31119 

中国河北 

承德市 
杨 KX620527/KX645826/

KX620568/KX645787 
KX620645/KX620674/
KX620712/KX620609 

白曲毛蚜 
Chaitophorus leucomelas Koch, 1854 

31213 
中国四川 

雅安市 
杨 KX620528/KX645827/

KX620569/KX645788 
KX620646/KX620675/
KX620713/KX620610 

Chaitophorus nigricantis nigricantis 
Pintera, 1987 

31725 
中国陕西 

宝鸡市 
灰叶柳 KX620530/KX645829/

KX620571/KX645790 
KX620648/KX620677/
KX620715/KX620612 

Chaitophorus nigricantis nigricantis 
Pintera, 1987 

32298 
中国吉林 

长春市 
柳 KX620531/KX645830/

KX620572/KX645791 
KX620649/KX620678/
KX620716/KX620613 

Chaitophorus nigricantis nigricantis 
Pintera, 1987 

34141 
中国青海 

门源县 
柳 KX620532/KX645831/

KX620573/KX645792 
KX620650/KX620679/
KX620717/KX620614 

白杨毛蚜 
Chaitophorus populeti (Panzer, 1801) 

15653 
中国贵州 

道真县 
杨 KX620534/KX645833/

KX620575/KX645794 
-/KX620681/KX620719/
KX620616 

白杨毛蚜 
Chaitophorus populeti (Panzer, 1801) 

17709 
中国黑龙江密

山市 
杨 KX620535/KX645834/

KX620576/KX645795 
-/KX620682/KX620720/
KX620617 

白杨毛蚜 
Chaitophorus populeti (Panzer, 1801) 

23661 
中国新疆 

阿克苏市 
白杨 KX620536/KX645835/

KX620577/KX645796 
-/KX620683/KX620721/
KX620618 

白杨毛蚜 
Chaitophorus populeti (Panzer, 1801) 

28112 
中国宁夏六盘

山 
白杨 KX620537/KX645836/

KX620578/KX645797 
-/KX620684/KX620722/
KX620619 

白杨毛蚜 
Chaitophorus populeti (Panzer, 1801) 

33104 
中国陕西 

西安市 
毛白杨 KX620538/KX645837/

KX620579/KX645798 
-/KX620685/-/KX62062
0 

白 毛 蚜 Chaitophorus populialbae 
(Boyer de Fonscolombe, 1841) 

16587 
中国新疆 

吉木乃县 
杨 KX620539/KX645838/

KX620580/KX645799 
KX620651/KX620686/
KX620723/KX620621 

Chaitophorus pruinosae  
Narzikulov, 1954 

20070 
中国新疆阜康

市 
胡杨 KX620548/KX645847/

KX620589/KX645806 
KX620659/KX620695/
KX620732/KX620630 

Chaitophorus pruinosae Narzikulov, 
1954 

28773 
中国内蒙古额

济纳旗达镇
胡杨 KX620549/KX645848/

KX620590/KX645807 
KX620660/KX620696/
KX620733/KX620631 

Chaitophorus saliapterus 
quinquemaculatus Bozhko, 1976 

13793 
中国新疆 

尼勒克市 
胡杨 KX620529/KX645828/

KX620570/KX645789 
KX620647/KX620676/
KX620714/KX620611 

柳黑毛蚜 
Chaitophorus saliniger Shinji, 1929 

25009 
中国陕西 

西安市 
柳 KT237841*/KX645842/

KT236787*/KT238323* 
KX620655/KX620690/
KX620727/KX620625 

柳黑毛蚜 
Chaitophorus saliniger Shinji, 1929 

26680 
中国浙江 

杭州市 
柳 KX620544/KX645843/

KX620585/KX645803 
-/KX620691/KX620728/
KX620626 

柳黑毛蚜 
Chaitophorus saliniger Shinji, 1929 

27541 

中国北京中国

科学院生物物

理所 

柳 KX620545/KX645844/
KX620586/KX645804 

KX620656/KX620692/
KX620729/KX620627 

柳黑毛蚜 
Chaitophorus saliniger Shinji, 1929 

30494 
中国云南 

昆明市 
柳 KT237859*/KX645845/

KT236805*/KT238341* 
KX620657/KT237272*/
KX620730/KX620628 

切毛蚜 Chaitophorus truncatus 
(Hausmann, 1802) 

21332 韩国乌山市 柳 KX620552/KX645851/
KX620593/KX645810 

KX620663/KX620699/
KX620736/KX620634 
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续表 1 (Table 1 Continued) 

GenBank 登录号 
GenBank accessions 

物种名 Species 
标本号 
Voucher

采集地 
Location 

寄主

植物
Host 
plant

COⅠ/tRNA-COⅡ 
/Cytb/EF-1α 

atpD/gnd/trpB 
/16S rDNA 

切毛蚜 Chaitophorus truncatus 
(Hausmann, 1802) 

24796 蒙古国 柳 KX620553/KX645852/
KX620594/KX645811 

KX620664/KX620700/
KX620737/KX620635 

Chaitophorus sp. 1 13647 
中国新疆 

乌鲁木齐市
杨 KX620559/KX645858/

KX620600/KX645817 
-/KX620706/KX620738/
KX620641 

Chaitophorus sp. 2 17556 
中国辽宁 

鞍山市 
柳 KX620560/KX645859/

KX620601/KX645818 
-/KX620707/KX620739/
- 

Chaitophorus sp. 2 28403 
中国北京 

奥林匹克公园
柳 KX620561/KX645860/

KX620602/KX645819 
KX620670/KX620708/
KX620740/- 

Chaitophorus sp. 3 14280 
中国河北 

承德市 
杨 KX620533/KX645832/

KX620574/KX645793 
-/KX620680/KX620718/
KX620615 

Chaitophorus sp. 4 27417 
中国内蒙古

呼和浩特市
杨 KX620540/KX645839/

KX620581/KX645800 
KX620652/KX620687/
KX620724/KX620622 

Chaitophorus sp. 4 30858 
中国河北 

张家口市 
杨 KX620541/KX645840/

KX620582/KX645801 
KX620653/KX620688/
KX620725/KX620623 

Chaitophorus sp. 4 31589 
中国甘肃 

定西市 
杨 KX620542/KX645841/

KX620583/KX645802 
KX620654/KX620689/
KX620726/KX620624 

Chaitophorus sp. 5 14070 
中国青海 

德令哈市 
杨 KX620558/KX645857/

KX620599/KX645816 
KX620669/KX620705/-/
KX620640 

Chaitophorus sp. 5 22328 
中国吉林 

长白山 
小叶杨 KX620554/KX645853/

KX620595/KX645812 
KX620665/KX620701/-/
KX620636 

Chaitophorus sp. 5 27326 
中国内蒙古

阿拉善左旗
山杨 KX620555/KX645854/

KX620596/KX645813 
KX620666/KX620702/-/
KX620637 

Chaitophorus sp. 5 33181 
中国北京 

门头沟百花山
杨 KX620556/KX645855/

KX620597/KX645814 
KX620667/KX620703/-/
KX620638 

Chaitophorus sp. 5 34139 
中国青海 

门源县 
加杨 KX620557/KX645856/

KX620598/KX645815 
KX620668/KX620704/-/
KX620639 

京枫多态毛蚜 
Periphyllus diacerivorus Zhang, 1982 

33202 
中国北京 

门头沟百花山
五角枫 KX620562/KX645861/

KX620603/KX645820  

栾多态毛蚜 Periphyllus koelreuteriae 
Takahashi, 1919 

27400 
中国北京中国

林业科学院
栾树 KX620563/KX645862/

KX620604/KX645821  

弯刺三毛蚜 Trichaitophorus 
recurvispinus Hille Ris Lambers & Basu 

14764 
中国福建 

武夷山 
五裂槭 KX620564/KX645863/

KX620605/KX645822  

大肠杆菌 Escherichia coli     
V00267*/U00096*/ 
JW1253*/J01859* 

肺炎杆菌 Klebsiella pneumoniae     
CP015822*/CP000964*/C
P014647*/X87276* 

肠道沙门氏菌 
Salmonella enterica 

    
CP012151*/CP015157*/C
P007484*/CP002099* 

*序列下载自 GenBank。 

* Sequences downloaded from GenBank. 
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表 2  分子标记及引物序列 
Table 2  Molecular markers and primers used in this study 

类别 Type 基因 Gene
引物名称 
Primers 

正反向引物序列 Sequences (5′-3′) 参考文献 References 

蚜虫线粒体基因 COⅠ LepF ATTCAACCAATCATAAAGATATTGG Foottit et al., 2008 

 COⅠ LepR TAAACTTCTGGATGTCCAAAAAATCA Foottit et al., 2008 

 COⅠ LCO1490 GGTCAACAAATCATAAAGATATTGG Folmer et al., 1994 

 COⅠ HCO2198 TAAACTTCAGGGTGACCAAAAAATCA Folmer et al., 1994 

 tRNA-COⅡ 2993+ CATTCATATTCAGAATTACC Stern, 1994 

 tRNA-COⅡ A3772 GAGACCATTACTTGCTTTCAGTCATCT Normark, 1996 

 Cytb CP1 GATGATGAAATTTTGGATC Harry et al., 1998 

 Cytb CP2 CTAATGCAATAACTCCTCC Harry et al., 1998 

 Cytb CB2 ATTACACCTCCTAATTTATTAGGAAT Jermiin and Crozier, 1994 

蚜虫核基因 EF-1α EF3 GAACGTGAACGTGGTATCAC von Dohlen et al., 2002 

 EF-1α EF2 ATGTGAGCAGTGTGGCAATCCAA Palumbi, 1996 

 EF-1α EF6 TGACCAGGGTGGTTCAATAC von Dohlen et al., 2002 

Buchnera基因 atpD 149-156 CGGGGATCCTGCAGTTTGGWGGWGCW
GGWGTWGGWAAAAC 

Clark et al., 1993 

 
atpD 309-308 CGGGGATCCGTCGACGCATCWARATGW

GCAAAWGTWGTWGCWGG 
Clark et al., 1993 

 
gnd BamHI CGCGGATCCGGWCCWWSWATWATGCC

WGGWGG 
Clark et al., 1999 

 
gnd ApaI CGCGGGCCCGTATGWGCWCCAAAATAA

TCWCKTTGWGCTTG 
Clark et al., 1999 

 trpB trpB102F GG(TA)CC(AG)CATCCCTATCC Rouhbakhsh et al, 1996 

 trpB trpB582R CC(AT)CCACC(AT)ACACATGC Rouhbakhsh et al, 1996 

 16S rDNA 8-30 AGAGTTTGATCATGGCTCAGATTG Van Ham et al., 1997 

 16S rDNA 1507-1484 TACCTTGTTACGACTTCACCCCAG Van Ham et al., 1997 
 

PCR扩增体系为 30 μL，包括 20 μL ddH2O、

0.4 μL Taq DNA聚合酶、3 μL 10 × buffer、2.4 μL 

dNTPs 以及正反向引物各 0.6 μL。反应条件如

下：94~95°C预变性 5 min；94~95°C变性 20 s~ 

5 min，42~54°C退火 30 s~1 min，72°C延伸 45 s~ 

2 min，35~40个循环；最后 72°C终延伸 7~10 min。

PCR 产物纯化后直接测序。部分 PCR 产物使用

pMD19-T 载体（大连宝生物工程有限公司）进

行克隆，每号样品选取至少 3个阳性克隆进行测

序。测序仪为 ABI 3730（Applied BioSystem，

USA）。 

1.3  序列分析与系统发育关系重建 

利用 SeqMan Ⅱ（DNASTAR，Inc.，1996）

校对并拼接序列，人工修正误读碱基，同时去除

上下游引物。将蛋白质编码基因翻译为氨基酸序

列，以验证基因序列的准确性。使用 ClustalX 2.1

（Thompson et al.，1997）进行多序列比对。利

用 Gblocks v.0.91b（Talavera and Castresana，

2007）删除比对结果不佳的区域。使用Mega 6.0.6

（Tamura et al.，2013）统计各比对序列的长度、

可变位点和简约信息位点的数目，并计算各序列

的核苷酸组成。 

基于蚜虫 COⅠ/tRNA-COⅡ/Cytb/EF-1α 联

合基因数据集和 Buchnera atpD/gnd/trpB/16S 

rDNA 联合基因数据集，使用最大似然法

（ Maximum likelihood， ML）和贝叶斯法

（Bayesian inference，BI）分别构建蚜虫与
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Buchnera 的系统发育树。基于 BIC 信息准则

（ Schwarz， 1978），运用 jModelTest 2.1.7

（Darriba，2012）计算各基因的最优核苷酸替代

模型。COⅠ、tRNA-COⅡ、Cytb、EF-1α、atpD、

gnd、trpB和 16S rDNA基因序列的最优进化模型

分别为：HRY+I+G、TIM3+I+G、TIM2+I+G、

TrNef+G、TPM2uf+I+G、TPM1uf+G 、TIM3+G

和 TPM3uf+I 。应用 RAxML 8.1.20（Stamatakis  

et al.，2006）构建最大似然树，并进行 1 000次

bootstrap 重抽样检验（Felsenstein，1985）。应

用 MrBayes 3.2.2（Ronquist and Huelsenbeck，

2003）构建贝叶斯树，每 100代进行 1次抽样，

经过 1 000 000和 3 000 000代,蚜虫和 Buchnera

数据集的马尔可夫链分别达到收敛状态，舍弃前

25%老化样本，基于剩余树构建合一树并计算分

支后验概率（Posterior probability，PP）。 

1.4  协同系统发生检验 

使用基于系统发育树拓扑结构的TreeMap 3.0

（Charleston，2011）、Jane 4（Conow et al.，2010）

和基于遗传距离的 ParaFit（Legendre et al.，2002）

来检验毛蚜属蚜虫及其内共生菌 Buchnera 的平

行演化。系统发育树采用蚜虫和 Buchnera 的多

基因联合 ML树（不含外群）。 

TreeMap（Page，1994）基于共生菌与宿主

蚜虫的系统发育树构建信息调和树，计算共生菌

与宿主共同成种以及共生菌独立成种、丢失、寄

主转移 4类事件的发生次数，寻找具有最多共同

成种事件的最优解集合。本研究运用基于丛林算

法（Jungles algorithm）的 TreeMap 3.0（Charleston 

and Robertson，2002）构建宿主与共生菌间个体

联系的调和树，考虑所有协同系统发生事件，评

估二者间的系统发育关系一致性。 
在 Jane 分析中，依据 Charleston 罚分准则

（Charleston，1998），使用启发式搜索评估共

生菌与宿主共同成种以及共生菌独立成种、丢

失、寄主转移成种、分化失败 5类事件的发生次

数与总罚分值；对宿主与共生菌的系统发育树进

行 1 000次随机端部映射或随机生成 1 000棵共

生菌系统发育树，对总罚分值最低的最优解进行

显著性检验。 

在 ParaFit分析中，基于宿主遗传距离矩阵、

共生菌遗传距离矩阵以及宿主-共生菌关联矩阵
评估二者协同进化的一致性水平，并计算每一宿

主-共生菌关联对于总体拟合度的贡献，进行 999

次重复评估以计算显著性差异水平。 

2  结果与分析 

2.1  序列特征 

蚜虫与 Buchnera 各基因序列的特征信息详

见表 3。除 EF-1α和 16S rDNA以外，所有基因

序列均具有显著的 AT偏好性（COⅠ：72.2%；

tRNA-COⅡ：78.6%；Cytb：75.7%；atpD：67.6%；

gnd：77.0%；trpB：70.5%）。蚜虫线粒体基因 

 
表 3  用于系统发育分析的 DNA 序列特征 

Table 3  Characters of DNA sequences used in phylogenetic analyse 

基因 Gene 
序列数目 
Number of 
sequences 

比对长度 
Length of 
alignments 

可变位点数目 
Numbers of 

variable sites 

简约信息位点数目 
Numbers of parsimony

-informative sites 

核苷酸组成 
Nucleotide composition  

(T︰C︰A︰G) 

COⅠ 38 658 211 (32.1%) 173 (26.3%) 38.0︰17.3︰34.2︰10.5 

tRNA-COⅡ 38 769 209 (27.5%) 177 (23.3%) 38.8︰13.3︰39.8︰8.1 

Cytb 38 745 234 (31.4%) 201 (27.0%) 41.6︰15.1︰34.1︰9.2 

EF-1α 38 801 83 (10.4%) 63 (7.9%) 26.3︰22.0︰27.8︰24.0 

atpD 29 501 87 (17.4%) 71 (14.2%) 34.0︰12.4︰33.6︰19.9 

gnd 38 858 294 (34.3%) 236 (27.5%) 37.8︰10.3︰39.2︰12.7 

trpB 32 473 154 (32.6%) 124 (26.2%) 30.2︰13.5︰40.3︰16.0 

16S rDNA 36 1 404 113 (8.0%) 60 (4.3%) 22.4︰20.4︰29.2︰28.0 
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COⅠ、tRNA-COⅡ和 Cytb的可变位点和简约信

息位点数目显著高于核基因 EF-1α。Buchnera各

基因序列中，gnd和 trpB基因的可变位点和简约

信息位点数目较高。 

2.2  毛蚜属与 Buchnera 的系统发育树 

基于 COⅠ/tRNA-COⅡ/Cytb/EF-1α 联合基

因数据集所构建的毛蚜属ML树与BI树的拓扑结

构较为一致（图 1），二者仅内群基部支系有所不

同：ML 树中基部分支为柳黑毛蚜 Chaitophorus 

saliniger，而 BI 树中白杨毛蚜 Chaitophorus 

populeti与 Chaitophorus sp. 3构成姐妹群共同位

于内群最基部。基于 atpD/trpB/gnd/ 16S rDNA联

合基因数据集所构建的 Buchnera ML树和 BI树

具有基本一致的拓扑结构（图 2），BI 树中蚜虫

种下水平的系统发育关系解析度较 ML树略低。 

在蚜虫和 Buchnera 系统发育树中，毛蚜属

各物种均形成单系分支，并且节点支持率很高。

尽管蚜虫和 Buchnera 系统发育树的拓扑结构具

有一定的差异，但是二者也反映出一些一致的系

统发育关系，例如：C. indicus与 C. inouyei构成

姐妹群 ；白毛蚜 C. populialbae与 Chaitophorus sp. 

4构成姐妹群；切毛蚜C. truncatus与C. nigricantis 

nigricantis + C. saliapterus quinquemaculatus聚为

一支 ，并与 Chaitophorus sp. 2、C. capreae共同构

成内群的端部支系。 
 

 
图 1  基于 COⅠ/tRNA-COⅡ/Cytb/EF-1α 联合基因数据集构建的毛蚜属最大似然树 

Fig. 1  Aphid maximum likelihood (ML) tree based on the combined COⅠ/tRNA-COⅡ/Cytb/EF-1α dataset 

分支上方的数值为 ML自举值（>50）和贝叶斯后验概率值（>0.70）。 

Values above branches indicate ML bootstrap values (>50) and Bayesian posterior probabilities values (>0.70). 
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图 2  基于 atpD/gnd/trpB/16S rDNA 联合基因数据集构建的 Buchnera 最大似然树 
Fig. 2  Buchnera maximum likelihood (ML) tree based on the combined atpD/gnd/trpB/16S rDNA dataset 

分支上方的数值为 ML自举值（>50）和贝叶斯后验概率值（>0.70）。 

毛蚜属各物种所含 Buchnera的名称用相应蚜虫物种名表示。 

杨属 Salix和柳属 Populus植物分别用黑色的三角形和圆形表示。 
Values above branches indicate ML bootstrap values (>50) and Bayesian posterior probabilities values (>0.70). 

 Buchnera species are represented by the names of corresponding aphid hosts. 
 Different host plants (Salix and Populus) are shown by black triangles and circles. 

 

2.3  协同系统发生检验 

TreeMap 分析中，基于蚜虫与 Buchnera 系

统发育树所构建的个体关联的信息调和树得到

较好匹配。红色实心圆的数量与宿主和共生菌的

系统发育一致性呈正相关。如图 3所示，毛蚜属

蚜虫-Buchnera 间的系统发生具有明显的相关

性。TreeMap启发式搜索得到的最优解揭示蚜虫

内共生菌 Buchnera共发生了 48次与宿主共同成

种、26 次独立成种、46 次丢失与 0 次寄主转移 

事件。Jane分析结果（图 4）揭示毛蚜属初级内

共生菌 Buchnera 共发生了 22 或 23 次与宿主蚜

虫的共同成种、0 次独立成种、4~6 次丢失、13

或 14 次寄主转移成种以及 0 次分化失败事件，

总罚分值为 34。统计检验结果显示最优解总罚

分值与随机检测总罚分值差异显著（P<0.01），

表明毛蚜属内 Buchnera 与其宿主蚜虫具有平行

演化关系。 

P a r a F i t 分析结果表明，毛蚜属蚜虫与

Buchnera之间的总体关联极为显著（P=0.001）。 
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图 3  TreeMap 蚜虫-Buchnera 系统发育树对比图 
Fig. 3  TreeMap comparison of aphid and Buchnera phylogenies 

左：基于 COⅠ/tRNA-COⅡ/Cytb/EF-1α联合基因构建的毛蚜属蚜虫最大似然树； 

右：基于 atpD/gnd/trpB/16S rDNA联合基因构建的 Buchnera最大似然树。 

实心圆表示蚜虫-Buchnera个体对间的一致性水平。 

Left: Maximum likelihood tree of Chaitophorus aphids based on the combined COⅠ 

/tRNA-COⅡ/Cytb/EF-1α dataset; right: Buchnera maximum likelihood tree based on the combined  

atpD/gnd/trpB/16S rDNA dataset. Solid circles indicate congruence levels between pairs of aphid and Buchnera. 
 

在个体关联水平上，所评估的 38对关联中 37对

达到显著水平（P≤0.05），其中 24对达到极显

著水平（P≤0.01），这表明蚜虫-Buchnera在不

同个体间同样具有强烈的关联性。 

3  讨论 

3.1  毛蚜属蚜虫与 Buchnera 的平行演化关系 

本研究采用基于不同原理的 3 种方法对毛蚜

属与 Buchnera的协同系统发生关系进行了检测。 

分析结果均表明毛蚜属蚜虫与其初级内共生菌

Buchnera 之间具有平行演化关系，从而为低级阶

元水平蚜虫-Buchnera的“平行演化假说”提供了新

的例证（Clark et al.，2000；Funk et al.，2000；

Wernegreen et al.，2001；Jousselin et al.，2009；Peccoud 

et al.，2009a，2009b；Liu et al.，2013，2014）。 

基于联合基因数据集所构建的毛蚜属与

Buchnera 系统发育树虽然在拓扑结构上具有一

定差异，但是二者也揭示了一些一致的系统发育

关系。Jane分析检测到 Buchnera在毛蚜属内发生

了 13或 14次寄主转移成种事件（图 4），7次发 
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图 4  Jane 蚜虫-Buchnera 系统发育树对比图 
Fig. 4  Cophylogeny of Chaitophorus aphids and Buchnera from Jane 

黑色系统树为毛蚜属蚜虫最大似然树，蓝色系统树为 Buchnera 最大似然树。 

空心圆表示 Buchnera与宿主蚜虫共同成种事件，实心圆表示 Buchnera独立成种事件，实心圆附带箭头表示 

Buchnera寄主转移成种事件，虚线表示 Buchnera丢失事件。各标识旁的数字表示各事件发生的支持率。 

Blue and black trees indicate the phylogeny of Buchnera and aphid, respectively. Hollow circles indicate  
cospeciation events; solid circles indicate duplications; arrows indicate host switch events;  

dashed lines indicate sorting events. Support values for each event are shown. 
 

生在蚜虫不同物种间，其中 3次发生的支持率较

高 （ P>80% ） ： 白 杨 毛 蚜 C. populeti + 

Chaitophorus sp. 3 的共同祖先分支和柳黑毛蚜

C. saliniger 分支之间（P=100）、白杨毛蚜  + 

Chaitophorus sp. 3的共同祖先分支和 C. indicus 

+ C. inouye的共同祖先分支之间（P=100）以及

C. capreae分支和 Chaitophorus sp. 2的分支之间

（P=81）；另有 6或 7次发生在蚜虫种下水平。

Buchnera 寄主转移可能是导致其系统发育树与

蚜虫系统发育树拓扑结果存在差异的原因之一。 

此外，取样有限、不同分子标记的解析度存

在差异、解析关键分支节点所需的有效信息不足 

（Clark et al.，2000；Jousselin et al.，2009）等也

可能造成二者系统发育树拓扑结构的不一致。蚜

虫线粒体基因进化速度较快，前人主要将 COⅠ

应用于蚜虫低级阶元的系统发育分析（Lunt  

et al.，1996；张合彩和乔格侠，2006）；tRNA-CO

Ⅱ和 Cytb常与其他基因联合分析。核基因 EF-1α

相对保守，在不同的分类阶元研究中都具有较高

的建树效力（Lin and Danforth，2004）。Buchnera

具有比蚜虫更快的进化速率（Clark and Baumann，

1999；Jousselin et al.，2009），为宿主蚜虫提供

补充的进化信息（Nováková et al.，2013）。本研 

究选取的联合数据集包括上述 3 种来源的分子
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标记，基本反映了毛蚜属与 Buchnera在系统发

育水平的相互关系。鉴于两者系统发育树之间的

差异与不同基因的建树效力以及选样原则有

关，且本研究近涉及 1个核基因，因此未来的研

究在增加样品覆盖度的同时，需要筛选更多合适

的核基因标记。 

3.2  寄主植物对毛蚜属-Buchnera 演化关系的

影响 

生态因子或生物学背景可能直接或间接对

共生关系产生影响（Guay et al.，2009；Anbutsu 

and Fukatsu，2011）。目前相关研究多集中于温

度、紫外线、寄主植物等因子对宿主生理生化以

及体内菌胞数量的影响（Wilkinson et al.，2001；

李献辉和李保平，2006；Guay et al.，2009；

Anbutsu and Fukatsu，2011）。 
蚜虫吸食植物韧皮部汁液，Buchnera从蚜虫

体内获取营养物质并为其提供生长繁殖所必需

的氨基酸与维生素（Nakabachi and Ishikawa，

1999；McCoy et al.， 2005；Nieberding and 

Olivieri，2007），植物、蚜虫与共生菌由此构成

了三级营养关系。其中，宿主蚜虫对寄主植物的

适合度会在一定程度上受到体内共生菌的影响。

Adams 和 Douglas（1997）研究发现，Buchnera

会影响甜菜蚜 Aphis fabae对寄主植物的适应性。

人工去除 Buchnera 后的豌豆蚜 Acyrthosiphom 

piaum 对 原 有 寄 主 植 物 的 适 应 性 降 低

（Wilkinson，1993）。而植物对蚜虫体内的共生

菌也具有一定影响。例如Wilkinson等（2001）研

究结果表明取食紫野芝麻 Lamium purpureum的甜

菜蚜体内 Buchnera 的数量显著高于取食白藜

Chenopodium album和罂粟 Papaver dubium的甜

菜蚜。这暗示不同寄主植物会对蚜虫与共生菌的

共生关系产生影响。 

目前，生态因子对蚜虫-Buchnera演化关系影

响的研究较少。Liu等（2014）在研究中推测具有

隔离生境的成瘿蚜虫与不成瘿蚜虫相比，可能因

虫瘿能够提供更丰富的营养而具有与Buchnera不

一致的系统发育关系；然而研究结果表明虫瘿相

对独立的生境并不影响瘿绵蚜族 Pemphigini 蚜

虫与 Buchnera的进化关系。本研究选取的 16种

毛蚜属蚜虫分别取食杨属和柳属植物，C. 

capreae、C. nigricantis nigricantis、柳黑毛蚜 C. 

saliniger、切毛蚜 C. truncatus和 Chaitophorus sp. 

2取食柳属植物，其余 11个物种取食杨属植物。

如图 2 所示，杨属与柳属植物在 Buchnera 系统

发育树上并未呈现特定的分布格局，例如 C. 

nigricantis nigricantis 与 C. saliapterus 

quinquemaculatus，尽管两个物种取食不同的寄主

植物，但是它们的 Buchnera 却具有较近的亲缘

关系，且结果与蚜虫系统发育树所揭示的系统发

育关系一致。因此，研究表明不同寄主植物并不

会对毛蚜属蚜虫与其初级内共生菌 Buchnera 之

间的系统发育关系产生影响。 
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