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摘  要  除了常染色体以外，一些生物体还存在某些非必需染色体，被称为 B 染色体，通常起源于种内

或种间的常染色体或性染色体片段。在昆虫中，B 染色体被报道于石蛃目、双翅目、半翅目、鞘翅目、

膜翅目、鳞翅目、直翅目等类群中。本文综述了昆虫 B 染色体的起源、传播及其对昆虫生长发育的影

响，并总结了相关研究方法。开展昆虫 B 染色体的研究不仅有助于揭示这类“自私”遗传元件的起源、

进化及生物学功能，还将为资源昆虫遗传改良、害虫遗传防治、基因组编辑技术等提供参考。 
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Progress in research on the insect B chromosome 
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Abstract  In addition to A chromosomes, the genome may contain other nonessential chromosomes, such as B chromosomes. 

These originate from fragments of A chromosomes and sex chromosomes via intra or inter-specific crossing. B chromosomes 

have been reported in Archaeognatha, Diptera, Hemitera, Coleoptera, Hymenoptera, Lepidoptera, and Orthopera. This study 

reviews the origin, transmission, effects, and methodology, of B chromosomes in insects. Studies on B chromosomes not only 

provide insights into the origin, evolution, and biological functions of these “selfish” genetic elements, but also offer an 

opportunity to advance genetic improvements, genetic pest control, and genome editing technology. 
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除了常染色体（A chromosomes，As），即 A

染色体以外，许多动植物中还存在额外的非必需

染色体，被称为 B 染色体（B chromosomes，Bs）

（ Jones, 1991, 1995; Camacho et al., 2000; 

Werren and Stouthamer, 2003），也称超数染色体

（ Supernumerary chromosome ）（ 祁 仲 夏 等 , 

2002）。B 染色体最早由 Wilson（1907）在研究

半翅目 Metapodius 属（现称为 Acanthocephala）

昆虫时发现。B 染色体存在于 15%的真核生物

中，其中大多数是植物（Jones et al., 2008）。在

昆虫中，B 染色体也广泛存在（表 1）。开展昆虫

B 染色体的研究对于揭示这类“自私”遗传元件

的起源、进化及生物学功能具有重要意义，还将

为害虫遗传防治、基因组编辑技术等提供参考。 
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表 1  B 染色体在昆虫类群中的分布 

Table 1  The distribution of B chromosome in insects 

目 Order 昆虫名称 Species name 参考文献 References 

蚤目 Aphaniptera 欧洲鼠蚤 Nosopsyllus fsciatus Bayreuther, 1969 

石蛃目 Archaeognatha Machilis ticinensis Gassner et al., 2014 

双翅目 Diptera 羽摇蚊 Chironomus plumosus Ilkova et al., 2007 

半翅目 Hemitera 短绵斑蚜 Euceraphis betula Blackman, 1976 

膜翅目 Hymenoptera 丽蝇蛹集金小蜂 Nasonia vitripennis 

蚬蝶赤眼蜂 Trichogramma kaykai 

Werren et al., 1987 
Stouthamer et al., 2001 

直翅目 Orthopera Myrmeleotettix maculatus Fox et al., 1974 

鞘翅目 Coleoptera Coprophanaeus cyanescens Gomes de Oliveira et al., 2012 

鳞翅目 Lepidoptera Eucheira socialis Underwood et al., 2005 

表中仅展示部分昆虫，数据来源于 B-chrom database（http://www.bchrom.csic.es）。 

The table only shows part insects, sourced from the B-chrom database (http://www.bchrom.csic.es). 

 

1  B 染色体起源与传播 

1.1  B 染色体的种内起源与传播 

B 染色体可以在昆虫的种内和种间传递。

通常，B 染色体由母代向子代垂直传递。B 染

色体存在某种驱动机制来确保自身可以在种

群中延续（Houben, 2017; Jones, 2018）。例如

红腿蝗 Melanoplus femurrubrum 和暗色粉蚧

Pseudococcus obscurus 的 B 染色体通过雌性减数

分裂驱动其种内传播（Hewitt, 1976; Nur, 1977; 

Jones, 2017）。 

通常认为，B 染色体起源于常染色体或性染

色体（Ruiz-Ruano et al., 2017）（表 2）。细胞遗

传学分析表明，二叉犀金龟 Dichotomius sericeus

的 B 染色体来源于种内、单系起源的第二或第

三对常染色体（Amorim et al., 2016）。黑腹果蝇

Drosophila melanogaster 荧光原位杂交结果表明

B 染色体起源于 4 号常染色体（Hanlon et al., 

2018）。一种粪虹蜣螂 Coprophanaeus cyanescens

的 B 染色体被发现可能来自于常染色体（Gomes 

de Oliveira et al., 2012）。Muñoz-Pajares 等（2011）

通 过 PCR 检 测 发 现 黑 背 蝗 Eyprepocnemis 

plorans 的 B 染色体可能起源于其常染色体的两

个单独片段。黄纹饥蝗 Abracris flavolineata 的 A

染色体与 B 染色体 snDNA 序列具有高度相似

性，说明了该 B 染色体的种内起源（Menezes-de- 

Carvalho et al., 2015）。 

性染色体也被认为是 B 染色体的来源之一

（Camacho et al., 2000）。Amos 和 Dover（1981）

认为舌蝇 Glossina sp.的 B 染色体形成分为两个

阶段：第一阶段为 A 染色体大片段（可能是 Y

染色体）的复制；第二阶段是将序列扩增成 B

染色体端粒处的串联重复序列。刺舌蝇 GIossina 

morsitans morsitans 的 B 染色体被认为来源于复

制后的 Y 染色体，但其中的部分串联重复序列

与 Y 染色体不同（Warnes and Maudlin, 1992）。

黑背蝗 E. plorans 的 B 染色体（B2 型）主要由

180 bp 串联重复序列和核糖体 DNA 组成，根据

着丝粒的位置和顺序，并比对 B 染色体与 X 染

色体的相应序列，表明黑背蝗的 B 染色体很可

能起源于 X 染色体（López-León et al., 1994）。 

同一物种的 B 染色体也可能有不同的起源：

染色体定位分析表明高加索地区黑背蝗的 B 染

色体可能来自于最小的常染色体，而分布于西

班牙和摩洛哥地区的黑背蝗种群的 B 染色体缺

乏 5S-rDNA，进一步发现 B 染色体上着丝粒的

位置和顺序及 2 个 DNA 序列与 X 染色体相应片

段一致，表明可能来源于 X 染色体（Cabrero 

et al., 2003）。 
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表 2  昆虫 B 染色体起源 

Table 2  The origin of insect B chromosome 

目 
Order 

昆虫名称 
Species name 

起源（种内或种间/ 

常染色或性染色体） 
Origin (intra or inter-specific/

A or sex chromosomes) 

参考文献 
References 

种内，常染色体 
Intraspecific, A chromosome 

Muñoz-Pajares et al., 2011 Eyprepocnemis plorans 

种内，性染色体 
Intraspecific, sex chromosome

López-León et al., 1994 

直翅目 
Orthopera 

Abracris flavolineata 种内，常染色体 
Intraspecific, A chromosome 

Menezes-de-Carvalho  
et al., 2015 

Coprophanaeus cyanescens Gomes de Oliveira  
et al., 2012 

鞘翅目 
Coleoptera 

Dichotomius sericeus 

种内，常染色体 
Intraspecific, A chromosome 

Amorim et al., 2016 

黑腹果蝇 Drosophila melanogaster 种内，常染色体 
Intraspecific, A chromosome 

Hanlon et al., 2018 双翅目 
Diptera 

刺舌蝇 GIossina morsitans morsitans 种内，性染色体 
Intraspecific, sex chromosome

Warnes and Maudlin, 1992 

丽蝇蛹集金小蜂 Nasonia vitripennis 

蚬蝶赤眼蜂 Trichogramma kaykai 

膜翅目 
Hymenoptera 

Partamona helleri 

种间 Interspecific Mcallister and Werren, 1997
Van Vugt et al., 2009 
Tosta et al., 2014 

 

1.2  B 染色体的种间起源与传播 

B 染色体也能来源于近缘物种间的杂交：

Sapre 和 Deshpande（1987）发现两种薏苡 Coix 

aquaticus和C. gigantea的种间杂交可产生B染色

体。John 等（1991）发现一种五色菊 Brachycome 

dichromosomatica 的 B 染色体上的重复序列来源

于其近缘物种的 A 染色体。 

2  昆虫PSR染色体——特殊的B染

色体 

PSR 染色体（Paternal sex ratio chromosome）

是一类仅通过精子传播的特殊 B 染色体（Nur 

et al., 1988）。目前仅在膜翅目昆虫丽蝇蛹集金小

蜂 Nasonia vitripennis，蚬蝶赤眼蜂 Trichogramma 

kaykai 和松毛虫赤眼蜂 T. dendrolimi 中发现

（Werren, 1991; Stouthamer et al., 2001; Aldrich 

et al., 2017）。这 3 种膜翅目昆虫的性别决定方式

均为单倍二倍体型，即受精卵发育为雌性，未受 

精卵发育为雄性。PSR 染色体通过特殊的调控作

用将二倍体“转化”为单倍体，导致子代均为携

带 PSR 染色体副本的雄性，由此确保了自身的

高效传播。 

2.1  PSR 染色体的起源与种间传播 

某些膜翅目昆虫的性别决定方式为单倍二

倍体型，即受精卵发育为雌性，未受精卵发育为

雄性。在丽蝇蛹集金小蜂 N. vitripennis 中报道了

一种特殊的 B 染色体，被称为 PSR 染色体。PSR

染色体通过精子传递给后代（Nur et al., 1988）。

PSR 染色体的存在可导致丽蝇蛹集金小蜂 N. 

vitripennis 和蚬蝶赤眼蜂 T. kaykai 胚胎中父系染

色体在第一次有丝分裂过程中凝缩成团，导致父

系基因组最终丢失，而 PSR 染色体则逃脱了父

系染色体的成团过程并随着母系染色体正常复

制、分裂，导致携带 PSR 染色体的雄性后代产

生，大幅度增加了后代的雄性比例（Werren, 1991; 

Stouthamer et al., 2001; Aldrich et al., 2017）。 

一般认为，PSR 染色体可能起源于一个物种，

随后通过种间杂交传递到另一个物种。Mcallister

和 Werren（1997）比对了丽蝇蛹集金小蜂 N. 
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vitripennis 的 PSR 染色体及其 4 个近缘种的 29

个逆转录转座子序列，发现它的 PSR 染色体的

逆转录转座子序列与 Trichomalopsis 属的关系近

于与 Nasonia 属的关系，推测 PSR 染色体来源于

Trichomalopsis 属的一个物种。值得注意的是，

丽蝇蛹集金小蜂 N. vitripennis 的 PSR 染色体可以

通过种间杂交传递至 N. giraulti 和 N. longicornis

（Dobson and Tanouye, 1998）。N. giraulti 与 N. 

vitripennis 的杂交实验发现，新的 B 染色体可产

生于杂交过程中产生的具有着丝粒的超数染色

体片段（Perfectti and Werren, 2001）。携带 PSR

染色体的蚬蝶赤眼蜂 T. kaykai 通过与 T. deion 的

杂交可挽救种间杂交不育的受精卵，并发育成携

带 PSR 染色体的雄性后代，实现其种间传播

（Jeong and Stouthamer, 2006）。 

2.2  PSR 染色体调控染色体行为 

携带 PSR 染色体的精子与正常卵子结合

后，PSR 染色体可诱导胚胎第一次有丝分裂期

间父本染色质凝缩为父系染色质团，称为 PCM

（Paternal chromosomes mass）（Werren et al., 

1987; Reed and Werren, 1995；Van Vugt et al., 

2003; Swim et al., 2012）。凝缩成团的父系染色体

无法正常分离，最终导致父系染色体丢失（Reed 

and Werren, 1995）。但精子传递而来的 PSR 染色

体逃脱了这种消除作用，可能是因为 PSR 染色

体在精子的前端（Swim et al., 2012）。精子进入

卵细胞后，精核的核膜溶解，父系染色质的鱼精

蛋白被组蛋白替换，组装成父系染色体（Poccia 

and Collas, 1996）。PSR 染色体可能通过影响组

蛋白与鱼精蛋白的替换过程，干扰父系染色体的

组装，导致父系染色体分离受阻。Swim 等（2012）

在金小蜂 Nasonia sp.中发现，PSR 染色体可引起

父系染色体组蛋白 H3 沉积异常，染色体复制受

到阻碍，进而使父系染色体包装异常。在这一过

程中，有 4 个组蛋白修饰标记 H3K9me2，

H3K9me3，H3K27me1 和 H4K20me1 在进入有

丝分裂前异常富集，而 PSR 染色体明显缺乏

H3K27me1 和 H4K20me1 标记。PSR 染色体通

过破坏受精后至少 3 个组蛋白标记导致父系基

因组消除，而 PSR 染色体本身通过避开其中 2

个标记来避免自我消除，进而顺利遗传给后代

（Aldrich et al., 2017）。 

3  B 染色体对昆虫的影响 

一般而言，B 染色体对生物体来说是非必需

的。某些 B 染色体可通过一些机制使其在生物

个体间具有较高的传递效率，并以降低宿主常染

色体组的遗传效率为代价，被认为是“基因组寄

生虫”（Hurst and Werren, 2001）。例如，某些金

小蜂N. vitripennis雄蜂携带有一种特殊的B染色

体，被称为 PSR 染色体（Werren and Stouthamer, 

2003）。PSR 染色体可使受精卵中的整个父本染

色体组丢失，而精子的 PSR 染色体则传递至子代

雄蜂，并通过雄蜂交配行为扩大了 PSR 染色体在

宿主种群中的传播（Aldrich and Ferree, 2017）。 

3.1  对寄主生殖能力的影响 

大多数 B 染色体常被认为是“寄生性”的、

自私的元素，并不利于宿主基因组。B 染色体可

能降低宿主生殖能力（Bougourd and Jones, 1997; 

Camacho et al., 2000; Jones and Houben, 2003）。

对银额果蝇 Drosophila albomicans 的研究发现：

少量的 B 染色体，如 1 条或 2 条 B 染色体可刺

激银额果蝇生长发育，并增强适合度，而 B 染

色体数量增加则抑制其生长发育（马克世等 , 

2008）。何利萍等（2000）发现 B 染色体对银额

果蝇净生殖量的影响有一定的时间分布特征，净

繁殖量的差异主要集中在雌蝇繁殖早期，因为雌

蝇繁殖后期产生的后代数占总后代数的比例很

低且对种群发展贡献较小。这种时间效应使携带

者在自然界中更具有生存竞争的优势。Rosetti

等（2007）对黑蝗亚科蝗虫 Dichroplus elongatus

生殖能力的研究发现，含 B 染色体的雌蝗虫卵

巢中成熟卵更多。 

3.2  对生殖细胞的影响 

在蚁蝗 Myrmeleotettix maculatus 中，B 染色

体的存在与发育迟缓（Harvey and Hewit, 1979）

和精子功能障碍（Hewitt et al., 1987）有关。携 

带 B 染色体的蝗虫 Xyleus discoideus angulatus

雄性精子异常，不仅精细胞比正常的精细胞大，
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且具有 2 个或更多的中心粒，正常精细胞只有

1 个中心粒（Machado et al., 2014）。另外，黑

蝗亚科的蝗虫 D. pratensis中未携带 B染色体个

体的精子异常率低于携带 B 染色体的个体，异

常精子的产生同时降低了宿主的生育能力

（Bidau, 1987）。 

3.3  对子代性比的影响 

在金小蜂 N. vitripennis 中的 PSR 染色体，

其作用是在胚胎发生早期破坏父染色体，将雌性

转变为雄性（Werren, 1991）。在寄生蜂蚬蝶赤眼

蜂 T. kaykai 中也存在这种特殊的 B 染色体，2 种

寄生蜂中的 B 染色体作用模式相同，即消除父

系基因组（Van Vugt et al., 2003）。并且在消除自 

身所在的父系基因组的同时，将自己保留下来，

与母系基因组一起遗传给后代。受精卵全部发育

为携带 PSR 染色体雄性，极大的改变了后代的

性别比例，使整个种群中雄性的数量大幅增加

（Aldrich and Ferree, 2017）。 

4  B 染色体的研究方法 

随着现代分子生物学的发展使研究 B 染色

体更加便捷，目前对 B 染色体进行研究的生物

学手段有 Southern 印迹杂交、荧光原位杂交、减

法杂交和染色体显微分离扩增技术等（马克世等, 

2008）。除此之外还有下一代测序技术、基因组

学和转录组技术等（Rajpal et al., 2022）（表 3）。 
 

表 3  B 染色体的研究方法 

Table 3  B chromosome research methods 

技术 Technology 特点 Feature 参考文献 References 

Southern 印迹杂交 
Southern blot 

具有一定同源性的 2 条核酸单链在一定的条件下，可

按碱基互补的原则特异性地杂交形成双链 

Sandery, 1990 

DNA 特异性荧光探针 DAPI 

（4', 6-二脒基-2-苯基吲哚） 
4',6-Diamidino-2-phenylindole 

一种能够与 DNA 强力结合的荧光染料，可透过完整的

细胞膜，用于活细胞和固定细胞的染色 

Kapuscinski, 1995 

荧光原位杂交 
Fluorescence in situ  
hybridization, FISH 

应用于核型分析、染色体识别、基因定位和基因组进

化研究等，具有较高的安全性、灵敏度和分辨率等，

不同荧光基团标记可同时对多个核苷酸序列进行检测

孔令娜等, 2020 

免疫荧光 
Immunofluorescence, IF 

抗原和抗体的结合作用对生物体进行免疫荧光染色，

抗体是由 B 细胞产生的蛋白质复合物，可启动针对靶

抗原的免疫反应 

Wardemann et al., 2003 

减法杂交 
Subtractive hybridization 

通过杂交获得差异片段，比较分析后获得新的序列 凌建华等, 1999 

染色体显微分离 
Chromosome microdissection 

借助显微操作系统对细胞内单个染色体切割分离 冉佐等, 2018 

定量聚合酶链式反应 
Quantitative polymearse chain  
reaction, qPCR 

一种可靠的定量方法，易于自动化，用于确定 B 染色

体上特定扩增序列的确切相对或绝对数量 

Fantinatti and Martins, 
2016 

下一代测序 
Next-generation sequencing 

一种超高通量、快速和可扩展的测序技术，用于了解

基因组组成、基因序列、结构重排和基因密度 

Ruban et al., 2017 

扩增片段长度多态性 
Amplified fragment length  
polymorphism, AFLP 

基于基因组限制片段的选择性扩增，AFLP 可对有无 B

染色体的基因组比较分析。进一步分析分离出 B 染色

体特异性 DNA 序列 

Qi et al., 2002 

GO（Gene ontology）富集分析 
Go (Gene ontology) enrichment  
analysis 

用于解释基因集，根据功能特征将其分配到一组中 
Ahmad and Martins, 
2019 

转录组测序技术（RNA-seq） 
Transcriptome sequencing  
technology 

使用高通量测序来研究细胞的转录组，与 Sanger 测序

相比，可以提供更高的覆盖率和更好的分辨率。比较

分析 B 染色体在整个基因组中的差异表达的重要工具

Boudichevskaia et al., 
2022 
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5  展望 

B 染色体具有独特的演化方式和特殊的生

物学现象。一方面，开展 B 染色体的研究有助

于揭示物种形成和演变、基因组功能等进化生物

学前沿问题，例如，B 染色体在染色体进化方面，

包括重复 DNA、基因沉默及转座子的进化等方

面的研究也有较大帮助；另一方面，通过 B 染

色体相关研究也有助于资源昆虫的遗传改良，开

发其优势性状，或者利用某些特殊的 B 染色体，

如 PSR 染色体引起害虫种群性比失调、种群崩

溃，可被开发为害虫遗传防控的新技术。 

PSR 染色体如何作用于父系染色质也是一

个具有广泛研究前景的课题。首先 PSR 染色体

能特异性地消除胚胎中的父系染色质，而其自身

则“逃离”父系染色质并随母系染色质正常进行

分裂，由此将二倍体胚胎转化为携带 PSR 染色

体的单倍体胚胎。对于膜翅目单二倍体性别决定

机制的昆虫来说，失去父系染色质并不会导致死

亡，只会产生雄性子代。通过这种方式 PSR 染

色体能实现稳定遗传，而核心作用即是使父系染

色质异常缩合，分离失败。因此，一方面可以通

过转录组等手段探究 PSR 染色体究竟影响了哪

些父系染色质缩合及分离相关因素。另一方面在

发现此关键因素后，PSR 染色体如何影响此因素

也是值得研究的。究其本质，PSR 染色体是一类

特殊的 B 染色体，主要由简单重复序列构成，

大多数不具有活性编码基因，因此更可能的是通

过小 RNA 等转录后调控以实现其作用。此外，

探明 PSR 染色体的作用机制后可以尝试将其作

用原理加以应用到其他害虫中。对于单二倍体性

别决定机制的昆虫，可以使其子代雄性性比大幅

增加，最终导致种群规模的下降，降低其为害水

平。对于非单二倍体性别决定机制的昆虫，丢失

一半的染色体可直接导致胚胎的死亡，也可以达

到控制害虫虫口的目的。 
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