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Κεψ ωορδσ  Τριχηογραµ µα o³«¼̄²ª̈ ±¼ o √̈²̄∏·¬²±q

摘  要  赤眼蜂是一类重要的天敌昆虫 o该属包括的种类达 t{s多种 o并且广泛地分布于世界各地 ∀通

过对形态特征的分析 o赤眼蜂属的系统发育研究在不同的研究者中得到不同的分类系统 ∀由于赤眼蜂

的个体微小 o仅 s1w °°左右 o现有的化石记录稀少 o并且可用作系统发育研究的形态特征很少 o导致该

类群的系统发育研究仍有许多不清楚的地方 ∀同时 o近年来分子生物学的发展为赤眼蜂系统发育研究

提供了很好的途径 o也取得了一些共识 ∀但仍然未能提出一套精确的 !更可靠的分类系统 ∀作者对近年

来的赤眼蜂属系统进化研究进行了综述 ∀

关键词  赤眼蜂属 o系统发育 o进化
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  赤眼蜂属 Τριχηογραµ µα • ¶̈·º²²§隶属于膜

翅目 �¼°̈ ±²³·̈µ¤!赤眼蜂科 ×µ¬¦«²ªµ¤°°¤·¬§¤̈ o

在世界范围内被广泛应用于农业害虫控制 o特

别是防治鳞翅目害虫的重要天敌昆虫 ∀最早的

赤眼蜂 k×µ¬¦«²ªµ¤°°¤·¬§¶l化石记录出现在渐新

世的琥珀中 o距今约 z ≅ ts{年≈t  ∀在与其主要

寄主鳞翅目昆虫的长期协同进化的过程中 o已

经形成专化寄生于鳞翅目昆虫的卵中的一种寄

生模式 ∀据记载 o赤眼蜂的寄主多达几百种≈u  ∀

虽然赤眼蜂用于生物防治的时间已超过 t个多

世纪 o并取得显著成果 o但由于赤眼蜂的个体微

小 o近缘种间缺乏清晰可鉴的形态特征 o单单依

靠以形态特征来研究赤眼蜂属的分类与系统发

育仍有许多未能解决的问题 ∀

1  赤眼蜂分类研究的进展

111  全世界赤眼蜂新种发现概况

自 • ¶̈·º²²§在 t{vv年描述的第 t种赤眼

蜂 Τq εϖανεσχενσ • ¶̈·º²²§到 t||w 年共有 twx

种赤眼蜂被描述≈v  ∀到 t|||年止 o赤眼蜂属在

全世界记录分布已有 t{s多种≈w 
o中国有记录

的种为 u|种k部分数据参考林乃铨≈x 
l o而在最

近的 vs年中描述新种近 tys多种 o见图 tk部分

数据参考 ∂²̈ ª̈¯̈
≈y 

l ∀这些数字的增长 o一方

面可以认为是自 ys年后 o人们开始认识到农药

对人类生存环境带来危害 o继而寻求一些生物

防治的方法来防治农业害虫 o同时认识到赤眼

蜂对农业生产的重要性 ∀另一方面也可以认为

是由于显微技术的发展 o赤眼蜂分类学家找到

了以雄外生殖器这个重要的分类标记 o为赤眼

蜂的分类提供了更可靠和更有价值的依据 ∀可

以看到 o从 t|zs年到 t|||年在新种发现方面

做了大量的工作 ∀这 u方面的原因促使赤眼蜂

分类自 zs年代到现在快速发展 o并且以 °¬±·²

在 t|||年出版的专著为代表≈w  ∀

112  赤眼蜂地理分布的研究概况

纵观近 vs年间各大洲发表赤眼蜂新种的

情况k图 ul来看 o美洲k北美和南美l !欧洲和亚

洲远超过非洲和澳洲 o基本反映各地对赤眼蜂

科学研究的深入程度 ∀赤眼蜂发现数量最多的

图 1  自 1833年 Ωεστωοοδ 第 1次描述 Τριχηογραµ µα

εϖανεσχενσ后发现赤眼蜂新种的数目

大陆为北美洲 o共 y{种 o其次为古北区 o共 xu

种 ∀东洋区发现的赤眼蜂有 ws种 o南美洲已知

的赤眼蜂有 uw种 o其余相当小的数量来自非洲

区为 {种 o澳洲为 z种 o新西兰为 w种≈w  ∀这些

数字的多少一方面与当地赤眼蜂的采集工作相

关 o另一方面与当地的农业发展相关 ∀赤眼蜂

世界性分布的物种内 o分布在北美的赤眼蜂中 o

有 ux h的赤眼蜂可以从其他的大陆中发现有

记载≈w  ∀但又没有 t种赤眼蜂是遍布全世界

的 ∀这样广泛的分布区域 o一方面与赤眼蜂的

寄主范围较广有关 o与自然传播有关 ∀另一方

面可能与农业经济的发展 o一些人为传播有关 ∀

例如 }亚洲玉米螟赤眼蜂 Τq οστρινιαε 原产于亚

洲地区 o经常用于防治玉米上的玉米螟≈z  ∀近

年来人为引入到美国用于田间释放防治欧洲玉

米螟≈{ o| 
o继而定殖于北美 ∀

图 2  赤眼蜂地理分布图

113  赤眼蜂属的物种形成

对于赤眼蜂分化起源的问题有 u种不同的

探讨 o首 先 是 }�¤ª¤µ®¤··¬和 �¤ª¤µ¤­¤ 认 为

�¬±∏·∏° 类群包含的赤眼蜂种类最多 o应该是

分化较早的类群 o其它的类群都由此类群分化 o

即 �¬±∏·∏°类群为本属中最早分化的类群≈ts  ∀

但 °¬·±² 对形态特征支序分析结果显示 o

#vu#ussx wuktl 昆虫知识  ≤«¬±̈ ¶̈ �∏̄̄ ·̈¬± ²© ∞±·²°²̄²ª¼  



�¬±∏·∏°类群并不与代表着祖征的外群亲缘关

系最近≈w  ∀

其次是 °¬±·∏µ̈¤∏曾经试图用赤眼蜂的地

理分布与其专化寄生的寄主之间的关系探讨赤

眼蜂物种形成的模式≈tt  ∀遗憾的是 o赤眼蜂的

地理分布数据仍然缺乏 o所提供信息较少 ∀并

且 o赤眼蜂对寄主嗜好性会影响赤眼蜂的物种

形成 o对于非单一性寄主的赤眼蜂的物种形成

模式更为复杂 ∀至今为止 o仍未能探清楚寄主

与赤眼蜂物种分化之间的关系 ∀

2  建立在形态特征基础上的系统发育研究

赤眼蜂属分为 v个亚属 }包括赤眼蜂指名

亚 属 Τριχηογραµ µα k共 tzv 种 赤 眼 蜂 l o

Τριχηογραµ µανζα 亚属 k共 v 种赤眼蜂 l 和

ςανλισυσ亚属 kw种赤眼蜂l ∀ Τριχηογραµ µα亚

属为世界性分布的 o而 Τριχηογραµ µανζα亚属只

分布于澳洲和新西兰 oςανλισυσ亚属分布于中美

洲 !北美洲西南部的加佛利亚和澳洲≈w  ∀不同

的赤眼蜂分类学家根据不同的分类特征尝试将

赤眼蜂属分为不同类群k从 |个类群到 ty个类

群l
≈ts otu ∗ tz  ∀其中论述了类群特征并分析类群

之间的进化关系的仅见 °¬±·∏µ̈¤∏kt||vl和 °¬±·²

kt|||lk见图 vl的分类系统 ∀

°¬±·²和 °¬±·∏µ̈¤∏的分类系统中有重叠的

部分 o如 °¤µ®̈µ¬≥̈ ¦·¬²±包括了 °¬±·∏µ̈¤∏分类系

统中的 °̈ µ®¬±¶¬�µ²∏³和 °¬±·²¬�µ²∏³∀ ∞¬¬ª∏∏°

≥̈ ¦·¬²±包括 �¬±∏·∏° �µ²∏³! ⁄̈ ±§µ²̄¬°¬ �µ²∏³!

∞√¤±̈ ¶¦̈±¶ �µ²∏³和 °µ̈·¬²¶∏° �µ²∏³∀ ⁄µ̈³¤±²2

³«²µ∏° ≥̈ ¦·¬²±相当于ƒ¤¶¦¤·∏° �µ²∏³∀

°¬±·²根据包括触角 !前翅和雄外生殖器在

内的 xs个形态特征 o以系统发育的理论对北美

y{种赤眼蜂k其中 u种来自古北区 ou种来自新

西兰和澳洲l做了详细的分析对比 o但仍有 vt

种赤眼蜂的亲缘关系仍未能解决≈w  ∀

利用形态特征进行的支序分析已经很好地

解决很多问题 o如 }明确赤眼蜂指名亚属是个单

系的问题 o解决赤眼蜂属内大部分的物种鉴定 o

以及尽管有着不同的意见但也对赤眼蜂亚属内

细分为各大类群进行了多种尝试 ∀然而 o以形

态特征做系统发育分析存在一些关键的问题 o

例如 }许多用于统计的形态特征都是数量性状

而不是质量性状 o这些特征在一些物种之间是

一种连续的性状 o根本不可能用支序分析中的

有或无来定义 o而且从未以系统发育的角度进

行检验≈w  ∀另外 o大部分的赤眼蜂 o包括一些俄

罗斯 !中国和南美洲所描述的赤眼蜂都未被收

入现有的分类系统 ∀要想将一些新发现的赤眼

蜂纳入到以形态特征为依据的系统发育研究是

很困难的或者是不可能的 ∀因此提出寻找其他

可利用的数据以解决系统发育的问题 ∀

近年来 o分子生物学技术的发展对现代进

化生物学产生了重大的影响 o分子生物学技术

已经成为研究分化进化的重要手段 ∀

图 3  Πιντο(左)和 Πιντυρεαυ(右)的赤眼蜂属分类系统
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3  建立在分子特征基础上的系统发育研究

311  蛋白质和同工酶多态

自 ∂²̈ ª̈¯̈ 和 �̈ µª̈ 在 t|zy年发表第 t篇

电泳技术在赤眼蜂分类中的应用报告后 o用电

泳的方法对赤眼蜂进行分类鉴定在 us世纪 {s

∗ |s年代报道较多≈tv otw ot{ ot| 
o主要运用以下几

种酶作为分析标记 }酯酶k∞≥×l o苹果酸脱氢酶

k�⁄�l o过氧化物歧化酶k≥�⁄l或其它酶k四唑

氧化酶 o靛酚氧化酶l ∀催化剂的分析包括 }磷

酸葡糖变位酶k°��l o酸性磷酸酶和 Αp 磷酸

甘油脱氢酶k�°⁄�l ∀借助聚丙烯酰凝胶电泳

对酶或蛋白质类进行分离 o然后酶谱扫描 o得出

不同种类的赤眼蜂具有不同的扫描峰数目或峰

间距离不同的结果 o以此来区别不同的赤眼蜂 ∀

或者利用赤眼蜂酯酶同工酶的电泳比较区别少

数几种赤眼蜂 o并指出赤眼蜂酯酶同工酶带的

变化与蜂种的系统进化 !亲缘关系有关 ∀利用

同工酶进行系统发育的研究优点在于 }等位酶

的遗传和表达遵循孟德尔定律 o可以把亲缘关

系量化 o可探测物种隐藏的变异性 ∀例如 }种间

kΤq δενδρολιµι 与 Τq ϖοεγελειl的遗传距离为

s1tyw ∗ t1sts o种内变异范围为 s1sss k Τq

εϖανεσχενσo Τq βρασσιχαε l ∗ s1vtw k Τq

χαχοεχιαεl
≈tv  ∀尽管酯酶电泳的方法在当时被

认为是一种能够提供精确鉴别形态特征较为相

似的物种的方法 o但它仍然不能区分出部分赤

眼蜂≈tu  ∀同时 o在酯酶同工酶亲缘关系的量化

计算中 o会出现一些种群间的差异大于种间的

差异 o因此不能正确反映亲缘关系的远近≈tw  ∀

而且 o实验所选取的酶或蛋白质种类有限 o分析

结果会带来一定的偏差≈us out  ∀进行电泳实验需

要大量新鲜样品 o多数赤眼蜂标本都是采集后

经过浸制 o特别是现已存在的模式标本 o赤眼蜂

体内的酶或蛋白质已降解 o因此运用电泳技术

研究赤眼蜂属的分类存在一定的困难 ∀

312  基因位点和 ⁄��序列多态

对赤眼蜂进行基因位点多态的研究 o主要

运用 � ƒ�° !� �°⁄和微卫星的方法 ∀ �¤±§µ¼等

比较了 Τq δεµδρολιµι �¤·¶∏°∏µ¤oΤq πρετιοσυµ

Ριλεψ 和 Τq εϖανεσχενσ • ¶̈·º²²§的 � �°⁄2°≤�

⁄��产物 o可通过非特异的扩增片段区别出这

v种形态较为相似的寄生蜂≈uu  ∀ � �°⁄还可用

作研究构建赤眼蜂的遗传图谱≈uv  ∀建立于

°≤� 基础上的 � �°⁄技术有以下特点 }随机引

物不需要特定设计 ~退火温度较低 o允许适当的

错配 o提高多态检出率 o可以检出 � ƒ�°标记不

能检出的重复顺序区 ∀但它对模板的要求很

高 o由于赤眼蜂的个体较小 o仅 s1w °° o在模板

制备上有特殊要求 ~且实验的重复性不强 ∀

� ƒ�°标记呈孟德尔遗传规律 o不受环境影

响 o结果稳定 o重复性好 ∀因此适宜于分析群体

内和群体间的遗传变异度 o群体间基因流的评

价及谱系和亲缘关系的确定 ∀通过对来自线粒

体k°·⁄��l全序列的 � ƒ�°分析 o可以较好地

阐明一些近缘种赤眼蜂的进化关系 ∀ ≥¤³³¤̄ 对

Τq µινυτυµ oΤq βρασσιχαε o Τq ±̈ ¤µσιβιριαχυµ v

种蜂的 �×≥ !t{≥ !u{≥ ⁄�� 进行酶切反应 o都能

利用限制性内切酶所切得的特异片段区分出这

v种蜂 o但没有对这些赤眼蜂的亲缘关系进行

分析≈uw  ∀ ∂¤±̄ µ̈√̈ µª«̈ 等用 tt种限制性内切酶

对 Τq εϖανεσχενσo Τq βρασσιχαε o Τq ϖοεγελει o Τq

χαχοεχιαε o Τq δαυµαλαε o Τq σεµβλιδισ等 z种赤

眼蜂的 °·⁄�� 全序列kty xss ? vss ¥³l进行

� ƒ�°分析 ∀并根据酶切片段的多态性用距离

法和简约法推导出这 z 种赤眼蜂的进化关

系≈ux  ∀ � ƒ�°也存在着缺点 ∀例如 }� ƒ�°需要

的 ⁄��量较大 o必须分别进行多种限制性酶的

酶切反应 o多态性检出效率低 o只能检测内切酶

识别位点上的变异 o提供有限的信息≈uw ouy ouz  ∀

微卫星 ⁄�� 在进化过程中所受选择压力

相对来说要小得多 o因此具有丰富的多态性 ∀

微卫星 ⁄��多位于基因非编码区和端粒区 o其

核心序列为串联重复的 u ∗ y个碱基 o核心序列

重复次数的不同就构成了位点的遗传多态性 ∀

微卫星的多态与探针技术结合起来可以为赤眼

蜂的鉴定提供可靠的方法 o�¤±§¤¬等通过微卫

星测序的方法 o根据微卫星的核酸替代速率计

算出 }Τq εϖανεσχενσ在 x百万年前出现 o而 Τq

βρασσιχαε 与 Τqϖοεγελοι在 t1zx百万年前自 t个

#xu#ussx wuktl 昆虫知识  ≤«¬±̈ ¶̈ �∏̄̄ ·̈¬± ²© ∞±·²°²̄²ª¼  



共同祖先中分化而来≈u{  ∀微卫星多态是基于

整个基因组进行扫描 o所得的信息量较大 o对于

赤眼蜂近缘种的鉴定应有较大的应用前景 ∀

在目前条件下 o我们仍未能将每个物种的

基因组全部序列测出来 o仅能利用基因片段进

行研究 ∀因此 o选择有代表性的基因片段进行

标记对解决上述问题有一定的帮助 ∀

迄今为止 o在赤眼蜂属研究中 o用于序列分

析的标记主要有核糖体第一内部可转录间隔区

k¬±·̈µ±¤̄ ·µ¤±¶¦µ¬¥̈§¶³¤¦̈µt o�×≥tl和第二内部

可转录间隔k�×≥ul ∀采用�×≥t作为遗传标记分

析赤眼蜂种间关系的报道较少 o仅见 �µµ̈ª²和

�ª∏§¤获得 Τqπρετιοσυµ �¬̄̈ ¼ o Τq δεµδρολιµι

�¤·¶¶∏°∏µ¤的µ⁄�� �×≥t差异达 uz1t h ≈u|  ∀张

淑贞得出 Τq οστρινιαε °¤±ª ετ ≤«̈ ± 和 Τq

χονφυσυµk�¤ª¤µ¤­¤ ετ �¤ª̈µ®¤··¬o±̈ ¦q�¶«¬¬lµ⁄��

�×≥t相似性为 {y1t h ∀最终得出 �×≥t在这些

种内比较稳定 o种间差异明显的结论≈vs  ∀

协同演化作用于 µ⁄�� 的重复单位 o维持

着种内序列的同源性大于种间序列的同源性 o

这就是 µ⁄�� 分析诊断物种学说的原理≈vt  ∀

�×≥u在赤眼蜂种间变异较大 o并且在序列上有

长短的变化 o最长的序列与最短的序列种间差

异 vys ¥³以上kvs{ ∗ yy{ ¥³l
≈vu 

o因此适用于物

种的鉴定 ∀近期 o°¬±·²在发表赤眼蜂新种的时

候也附带上了该新种的 �×≥u序列≈vv  ∀李正西

和沈佐锐也运用 �×≥u的差异发展特异引物来

对赤眼蜂进行分子鉴定的研究≈vw  ∀

核糖体 ⁄��k�¬¥²¶²°¤̄ ⁄�� oµ⁄��l长期以

来被认为是一种可用于进化和系统发育研究的

标记基因 ∀在昆虫的系统发育研究中 oµ⁄��有

用于高级阶元六足纲的起源问题≈vx ovy 
o也有用

于昆虫科级k©¤°¬̄¼ ¯̈ √̈ l̄以下的系统发育研究

及近缘物种的亲缘关系分析 o如膜翅目昆

虫≈vz ∗ ws  !按蚊≈wt ∗ wv 和果蝇≈ww owx 等类群 ∀相对而

言 o由于 �×≥u序列的长短变异太大而不适宜用

于赤眼蜂属系统发育的分析 o现在大多报道仅

限于利用 �×≥u序列研究一些亲缘关系较近的

种≈v{ ov| owy  ∀

除了这 u个间隔区以外 o目前仍未见有其

它的基因序列用于分析赤眼蜂的进化问题 ∀但

在膜翅目等其它昆虫中 o已有利用 ≤� µ o≤¼·¥o

ty≥及 u{≥基因等进行科间 !属间及种间的亲

缘关系分析≈wz ∗ w|  ∀因此 o很有必要借鉴这些经

验对赤眼蜂属进行分析 ∀

4  结束语

比较以上各种方法 o研究的方法不一样 o所

获得的信息和结果也不一样 ∀而各种方法所得

到的数据都有其不足 o依据单个方法或单项遗

传指标在分析赤眼蜂的系统发育过程时的结果

往往有差异 o这提示我们在依据单项指标解释

赤眼蜂的种间关系时需要慎重 ∀因为单个形态

性状或基因位点的遗传信息毕竟有限 o有时基

因本身还要受到环境选择作用 !随机漂变以及

群体间基因流的影响 o因而在分析过程中应联

合运用多种方法或多个基因位点 o同时应尽可

能多地选取样本进行综合分析 ∀还要结合传统

研究方法方面的结果才有可能使分析的结果更

接近于实际情况 ∀赤眼蜂属的系统发育和分布

的研究还是非常的不足 o主要受实验材料的限

制 o赤眼蜂为世界性分布物种 o要尽量多地得到

已描述的种类进行系统的研究是一件困难的事

情 ∀而且 o目前的采集工作主要集中于农业生

产系统 o而自然生态系统的采集工作进行得较

少 ∀

总而言之 o目前对赤眼蜂的形态支序数值

分析 !杂交分析 !蛋白质和同工酶及基因位点的

分析都做了很多有建设性的探索工作 o也取得

了一些共识 o但存在的争议还较多 o主要体现对

赤眼蜂属内的种间系统发育关系上 o不同的赤

眼蜂分类学家根据不同的分类特征提出了不同

的分类系统≈w o{ otz 
o另外一方面 o赤眼蜂属所包

括的物种之多 o而相对清晰的分类特征较少 o甚

至有些可以认为是同型k«²°²³«̄¤¶¼l特征 o这些

困难都极大地阻碍了赤眼蜂属的系统发育研

究 ∀所以有必要将主要的分类特征和信息量丰

富的基因序列进行综合分析 o建立相对客观的

系统发育关系系统 o对一些同物异名或误定的

种类进行订正 o这需要进行广泛的国际合作 ∀
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综合分类学 !分子进化和生物防治方面研究人

员的力量 o以便共同克服构建相对理想的赤眼

蜂属的系统发育关系的种种困难 ∀
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