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研究进展

果蝇细胞内共生菌 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 研究进展
张广１，２，陈雨１，２，王蓓蕾３

（１． 省部共建云南生物资源保护与利用国家重点实验室，昆明　 ６５００９１； ２ 云南大学 生命科学学院，昆明　 ６５００９１；
３． 甘肃农业大学 植物保护学院，兰州　 ７３００７０）

　 　 【摘要】 　 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 是一类存在于包括绝大多数昆虫在内的节肢动物以及线虫体内的细胞内共生菌，通过母

系传递给子代。 该菌能以多种方式调控宿主的生殖活动，包括诱导细胞质不亲和、孤雌生殖、杀雄、雌性化和增加

雌性生殖力。 本文对 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 的基础生物学及其分布、以及该菌对宿主果蝇的影响等进行了评述，并对与果蝇相

关的 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 的研究现状及趋势进行了讨论。
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　 　 １９２４ 年，Ｈｅｒｔｉｇ 和 Ｗｏｌｂａｃｈ［１］在尖音库蚊（Ｃｕｌｅｘ
ｐｉｐｉｅｎｓ）生殖组织中首次发现 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ，后被命名为

Ｗｏｌｂａｃｈｉａ ｐｉｐｉｅｎｔ［２］。 由于 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 能显著影响宿

主适合度并广泛分布在节肢动物内，２０ 世纪 ７０ 年

代引起广泛关注。
Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 主要通过宿主母系生殖细胞传递给

子 代， 并 诱 导 细 胞 质 不 亲 和 （ ｃｙｔｏｐｌａｓｍｉｃ
ｉｎｃｏｍｐａｔｉｂｉｌｉｔｙ， ＣＩ）、孤雌生殖（ｐａｒｔｈｅｎｏｇｅｎｅｓｉｓ）、杀
雄（ｍａｉｌ ｋｉｌｌｉｎｇ）、雌性化（ ｆｅｍａｌｉｚａｔｉｏｎ）和增强雌性

生殖力等［３ － ４］，从而影响宿主生殖活动。 此外，
Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 对宿主寿命、嗅觉反应、免疫力及干细胞

增殖等也产生影响［５ － ８］。 近年与 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 相关的

研究不断被报道，例如把Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 应用于控制蚊虫

传播疟疾、登革热等疾病［９］； Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 与宿主相互

作用中，交尾模式影响宿主体内 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 密度

动态［１０］。
近年果蝇种内或种间水平的 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 相关研

究大量被报道。 但国内外尚未见对此有专门的总
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结和 评 述。 因 此 本 文 对 果 蝇 细 胞 内 共 生 菌

Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 的基础生物学、分布、对果蝇生殖活动的

调控等进行评述，以及对果蝇相关的Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 研究

现状及趋势进行简要讨论，旨在为相关研究提供一

定参考。

１　 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 的普遍性及在果蝇中的
发现
　 　 ２０１５ 年 Ｗｅｉｎｅｒｔ 等［１１］ 报道 ５２％ 的节肢动物被

Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 感染。 据推测感染 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 的昆虫有

１５０ ～ ５００ 万种，大多数存在于宿主精巢和卵巢组织

细胞质内，在马氏管、靠近体腔的肌肉组织、血细

胞、血淋巴和神经组织中也有发现。
１９８６ 年，Ｈｏｆｆｍａｎｎ 等［１２］ 在雌性 Ｄ． ｓｉｍｕｌａｎｓ 中

首次发现果蝇体内存在 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ。 １９９７ 年 Ｍｉｎ ＆
Ｂｅｎｚｅｒ［１３］报道果蝇脑内大量积累 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ，并发现

Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 的 ｗＭｅｌＰｏｐ 株系感染 Ｄ． ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ，会
导致宿主寿命严重缩短的现象。 近年果蝇细胞内

Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 的研究较多，如 Ｒｉｃｈａｒｄｓｏｎ 等［１４］ 进行 Ｄ．
ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ 内 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 群落基因组分析，结果显

示 Ｄ． ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ 的 ｍｔＤＮＡ 谱 系 关 系 与 体 内

Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 的谱系关系是一致的，从而揭示单系祖先

种Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 通过宿主母系细胞质严格传递到子代。
Ｓｉｏｚｉｏｓ 等［１５］ 利用 ｗＭｅｌ、 ｗＲｉ、 ｗＡｎａ、 ｗＷｉｌ 和 ｗＳｉｍ
菌株基因组序列作为探针，在 Ｄ． ｓｕｚｕｋｉｉ 基因组序

列中检索到与 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 匹配的序列，也检索到

Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 菌株中新的 ｗＳｕｚｉ 基因组序列；Ｋｒｉｅｓｎｅｒ
等［１６］ 比 较 分 析 北 美 洲、 非 洲 和 欧 亚 大 陆 Ｄ．
ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ 中 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 的感染频率，并调查澳大

利亚 Ｈａｗｔｈｏｒｎ、美国南波特兰和英国爱丁堡三地区

寒冷条件下， 自然感染 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 对休眠期 Ｄ．
ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ 适 合 度 的 影 响。 国 内 研 究 者 利 用

Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 的 １６Ｓ、ｒＤＮＡ 和 ｗｓｐ 基因特异引物对 Ｄ．
ｓｕｚｕｋｉｉ 的 ７ 个地理种群（中国 ５ 个、韩国和美国各 １
个） 的 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 进行检测，发现我国 ５ 个种群的

Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 感 染 率 为 ３６ ７％ ～ ８０ ０％ ， 均 属 于 Ａ
组［１７］。 熊恩娟等［１８］ 对我国湖北武汉、云南六库和

天津 ３ 个地区 Ｄ． ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ 中 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 进行研

究，表明 ３ 地区感染的 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 都属于 Ａ 组，感染

的 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 序列类型不同，存在一定差异；对果蝇

生殖 活 动 分 析， 发 现 湖 北 武 汉 和 天 津 果 蝇 中

Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 能引起强烈的 ＣＩ，而云南六库果蝇中

Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 引起的 ＣＩ 强度相对较弱。 武汉果蝇中

Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 不能完全挽救天津果蝇中 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 引起

的 ＣＩ，而天津果蝇中 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 也不能完全挽救武

汉果蝇中 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 引起的 ＣＩ。 此外，Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 在

果蝇整个大脑内的分布不均匀，可通过不同的模式

在细胞间进行转移［１９］。 雌果蝇体内 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 能活

跃地从腹腔背部区域向生殖腺移动，穿过多个组织

界面最终建立宿主生殖细胞的干细胞龛［５，２０］。

２　 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 在果蝇中的传播方式

２ １　 垂直传播

Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 是一种专性细胞内共生菌，在宿主间

有不同的传播方式，其中通过卵细胞质在宿主世代

间的垂直传播（ｖｅｒｔｉｃａｌ ｔｒａｎｓｍｉｓｓｉｏｎ）是 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 主

要的母系传播模式［２１］。 此模式受不同因素影响，
Ｆｒｙｄｍａｎ 等［２０］ 认为长期感染 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 的果蝇，卵
巢躯体干细胞龛中有大量 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ，可能会增强

Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 在果蝇中垂直传播的效率。 也有研究表

明 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 在 Ｄ． ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ 种内能利用宿主肌

动蛋白进行有效的母系传递［２２］。
２ ２　 水平传播

１９９５ 年， Ｗｅｒｒｅｎ 等［２３］ 首 次 报 道 包 括 Ｄ．
ｓｉｍｕｌａｎｓ 在内的一些昆虫种间 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 的水平传

播 （ 或 横 向 传 播， ｈｏｒｉｚｏｎｔａｌ ｔｒａｎｓｍｉｓｓｉｏｎ ）； 近 年

Ｂｅｎｎｅｔｔ 等［２４］ 对夏威夷 ４ 个感染 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 的双翅

目昆虫家系进行筛选，发现果蝇科Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 的感染

占 １８％ 。 进行 ｗｓｐ 系统发育分析，发现果蝇物种如

远缘物种 Ｄ． ｅｕｒｙｐｅｚａ 和 Ｄ． ｎｒ． ｂａｓｉｍａｃｕｌａ、广布种

Ｄ． ｄａｓｙｃｎｅｍｉａ，Ｄ． ｒｅｄｕｎｃａ 和 Ｄ． ｐｒｏｄｉｔａ 等物种间存

在 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 水平传播。
自然界Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 水平传播途径非常复杂，已报

道的有同种宿主不同个体间的水平传播、系统发育

关系较远昆虫种间的水平传播及昆虫与其他节肢

动物间的水平传播。 这 ３ 种途径在传播过程中可能

受到诸如昆虫迁飞、非适龄交配、极端高温等因素

影响［２５］。
目前不同宿主间负责内共生菌传播的生态分

子机制尚不清楚［２６］，近年研究也取得了突破性进

展。 Ｖｉｊｅｎｄｒａｖａｒｍａ 等［２７］ 发现 Ｄ． ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ 幼虫

有噬食同类（ｃａｎｎｉｂａｌｉｓｍ）的现象，而 Ｆａｒｉａ［２６］发现噬

食同类是 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 在果蝇个体间水平传播的机制

之一。 Ｂｒｏｗｎ ＆ Ｌｌｏｙｄ［２８］ 还发现了果蝇通过体外寄

生的螨虫在个体间水平传播 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 的证据。

３　 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 感染对果蝇的影响

大量文献揭示了 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 通过不同方式影响

４５２
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或调控宿主果蝇的生殖活动，包括诱导细胞质不亲

和、诱导杀雄。 此外，Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 也对宿主果蝇寿命、
嗅觉反应等产生影响。 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 诱导的孤雌生殖

（ｐａｒｔｈｅｎｏｇｅｎｅｓｉｓ ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ， ＰＩ）与 ＣＩ 相似，发生在胚

胎发育的早期，但此现象仅发现在一些寄生蜂、螨
类和 蓟 马 中， 果 蝇 研 究 中 未 见 报 道。 雌 性 化

（ｆｅｍｉｎｉｚａｔｉｏｎ）也是 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 影响宿主的一种重要

方式，最早在等足目昆虫中被发现，后来在鳞翅目

和膜翅目中也发现了此现象，但迄今未见 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ
引起果蝇雌性化的报道。
３ １　 诱导细胞质不亲和

细胞质不亲和（ ｃｙｔｏｐｌａｓｍｉｃ ｉｎｃｏｍｐａｔｉｂｉｌｉｔｙ，ＣＩ）
是Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 引起的宿主中最普遍的一种表型，当感

染 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 的雄性宿主和未感染Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 或感染

不同品系Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 的雌性宿主交配后，受精卵不能

正常发育，在胚胎期死亡的现象。 目前对 ＣＩ 机理的

探索主要集中在细胞学水平上，而分子机理上的探

索则在转录组、基因组和 ｍｉＲＮＡ 水平上对部分昆虫

展开研究。 但 ＣＩ 受到宿主遗传背景、Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 株

系、环境等因素的影响［２９］。
目前 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 引起 ＣＩ 的分子机制尚不明

确［３０］，但“锁⁃钥匙”模型（１ｏｃｋ ａｎｄ ｋｅｙ ｍｏｄｅｌ）、“移
除⁃归还”模型（ ｔｉｔｒａｔｉｏｎ⁃ｒｅｓｔｉｔｕｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ）和“减速”
模型（ｓｌｏｗ⁃ｍｏｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ）可在一定程度上解释自然

界中 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 引起的 ＣＩ 表型［３１］。 “锁⁃钥匙”模型

认为 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 对父系精子进行修改（上“锁”），使
父系染色体不能正确表达而导致发育停止，胚胎死

亡。 但如果卵细胞中存在相同类型的 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ（锁
的“钥匙”），能使父系染色体功能得到恢复，胚胎正

常发育。 该模型与 １９９８ 年 Ｂｏｕｒｔｚｉｓ 等研究的“修

饰”（ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ）和“营救”（ｒｅｓｃｕｅ）功能不同，是由

不同基因决定的。 “移除⁃归还” 模型即 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ
锁定宿主的某些蛋白质并与其结合，从成熟的精母

细胞中共同移除，使父系染色体不能正常发育。 但

如果卵细胞中存在相同的 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ，可使受精后缺

失的染色体蛋白质得到归还，胚胎由此得以正常发

育。 “减速”模型认为雌性可产生与父系染色体结

合的减速因子，使父系染色体发育减缓，不能与母

系染色体发育同步，最终导致胚胎发育终止；倘若

父系和母系感染同种类型的 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ，二者在发育

上仍可保持同步，胚胎能够正常发育。 以上 ３ 个模

型都存在缺陷，但把 ＣＩ 机制分为两部分来解释，使
研究者更容易理解。

研究者们近年来对 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 引起果蝇的 ＣＩ 进
行了一系列研究。 Ａｗｒａｈｍａｎ 等［２９］ 通过不同龄期处

女 Ｄ． ｓｉｍｕｌａｎｓ 交尾实验，发现感染 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 的 Ｄ．
ｓｉｍｕｌａｎｓ 交尾率比未感染的高，且交尾过程中与未

感染的 Ｄ． ｓｉｍｕｌａｎｓ 相比， 感染非处女雄性 Ｄ．
ｓｉｍｕｌａｎｓ 精子转移较少；也进一步揭示 Ｄ． ｓｉｍｕｌａｎｓ
的年龄、交尾史和 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 共同对 ＣＩ 产生影响。
Ｒｉｃｈａｒｄｓｏｎ 等［３２］ 在澳大利亚热带果蝇 Ｄ． ｐａｎｄｏｒａ
种群实验中，调查 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 诱导的 ＣＩ 和杀雄两种

表型，发现 Ｄ． ｐａｎｄｏｒａ 种群内稀有的杀雄菌不会引

起 ＣＩ，且在 Ｄ． ｐａｎｄｏｒａ 种群中共存杀雄菌株和 ＣＩ
菌株。 Ｃｏｏｐｅｒ 等［３３］ 对 Ｄ． ｙａｋｕｂａ 复 合 种 中 Ｄ．
ｙａｋｕｂａ、Ｄ． ｓａｎｔｏｍｅａ 和 Ｄ． ｔｅｉｓｓｉｅｒｉ 三个物种长期研

究后首次发现 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 能引起种内或种间 ＣＩ，且
Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 感染的雌果蝇可能对种内或种间 ＣＩ 有保

护作用。 另外，Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 感染导致 Ｄ． ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ
体内 ｍＲＮＡ 和 ｚｉｐｐｅｒ 基因表达上调， 并诱导无

Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 感染的转基因 Ｄ． ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ 的 ｚｉｐｐｅｒ 过
度表达，导致产生类似 ＣＩ 关联的受精缺陷的父系损

伤，表明 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 能影响 Ｄ． ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ 精子发生

过程中细胞骨架活动的关键调节因子的表达［３４］。
Ｙｕａｎ 等［３０］ 对 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 诱导 Ｄ． ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ 的 ＣＩ
分子机制进行定量蛋白质组学分析，指出改变精液

蛋白表达可能是 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 诱导 ＣＩ 的分子机制之

一。 Ｘｉ 等［３５］ 研究果蝇 Ｓ２ 细胞株与 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 的相

互作用，发现Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 还可调节宿主热激蛋白的表

达，从而诱导 ＣＩ 发生。 此外，对 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 影响果蝇

Ｈｉｒａ 基 因 表 达 水 平 的 研 究 也 表 明 该 基 因 与

Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 诱导的 ＣＩ 现象有关，由此推测 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ
感染导致雄性果蝇 Ｈｉｒａ 基因表达下调可能是引起

ＣＩ 的分子机制之一。
３ ２　 诱导杀雄

杀雄（ｍａｌｅ⁃ｋｉｌｌｉｎｇ）是指节肢动物中通过细胞质

遗传的某些微生物引起宿主雄性胚胎或幼体的死

亡。 目前由 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 引起的杀雄表型在昆虫研究

中相对比较普遍。 果蝇研究发现了由 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 引

起的杀雄现象［３６］，但并不多见。 杀雄作用有早期杀

雄和晚期杀雄两种形式，前者发生在胚胎发育阶

段，后者发生在幼虫阶段或蛹期，且幼虫阶段或蛹

期的杀雄作用中，雄性致死可增加Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 水平传

递的机会［３７］。
两种杀雄形式在果蝇中均有发现［３８］。 果蝇种

群水平研究揭示，在竞争激烈、近交退化、相互作用

的姊妹种中，Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 感染导致的杀雄作用在种群

中可能是最易扩散的［３９］。 宿主可能以与杀雄表型

无关的方式从 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 中直接受益，因此，诱导杀

雄的细菌在果蝇物种中也相对更常见［４０］。 有研究

５５２



中国实验动物学报 ２０１８ 年 ４ 月第 ２６ 卷第 ２ 期　 Ａｃｔａ Ｌａｂ Ａｎｉｍ Ｓｃｉ Ｓｉｎ，Ａｐｒｉｌ ２０１８，Ｖｏｌ． ２６ Ｎｏ． ２

表明部分杀雄可以达到很高的频率，从而改变宿主

的交配系统，以适应雄性个体缺乏［４１］。 此外，宿主

的杀雄抑制基因型可以在感染群体中快速蔓延，对
杀雄作用产生影响，果蝇这方面的研究还有待挖掘。

诱导杀雄的细胞学机制研究近年持续深入。
Ｒｉｐａｒｂｅｌｌｉ 等［４２］ 研究发现 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 特异性地作用

于雄性果蝇染色质重构，从而影响其胚胎发育，扰
乱有丝分裂纺锤体组装和染色体行为。 这项研究

是有关Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 诱导杀雄细胞学机制的开端，为进

一步研究该现象的分子机制奠定基础。 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ
引起的杀雄作用与多种杀雄因素有关，其中与宿主

性别决定系统有着密切关系，但具体分子机制尚不

清楚。
３ ３　 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 对果蝇其他方面的影响

Ｚｕｇ ＆ Ｈａｍｍｅｒｓｔｅｉｎ 评述了 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 对宿主另

外一些方面的影响，包括增加寿命、病原体抑制及

营养供应等［４３］。 Ｐｏｉｎｓｏｔ 和 Ｍｅｒçｏｔ 利用抗生素清除

果蝇中的 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 后发现雌性果蝇个体的生殖力

下降，３ 代后其生殖力与共生 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 的果蝇个体

相同［４４］。 Ｈａｍｍ 等［４５］ 发现感染 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 的雌性

Ｄ． ｓｕｚｕｋｉｉ 生殖力下降，但产生的后代数量与没有感

染的雌果蝇无显著差异。 Ｍａｚｚｅｔｔｏ 等［４６］ 研究发现

Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 和 Ｄ． ｓｕｚｕｋｉｉ 两者间的互利共生关系导致

感染 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 的雌性 Ｄ． ｓｕｚｕｋｉｉ 生殖力增加，这与

Ｈａｍｍ 的研究结果不一致，进一步分析两者的共生

互作，有助于研究防控 Ｄ． ｓｕｚｕｋｉｉ 的策略。
并非所有 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 品系都会对宿主产生生殖

调控作用。 Ｃｈａｒｌａｔ 等［４７］对非洲加蓬地区 Ｄ． ｙａｋｕｂａ
种群研究发现，与该种群共生的Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 对雌性果

蝇个体生殖力没有明显影响，其作用为中性或接近

中 性。 通 过 研 究 感 染 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 的 雌 性 Ｄ．
ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ 揭示了 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 不同基因型可能会调

控宿主的生殖力，进一步推测Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 的基因型是

Ｄ． ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ 种群中细菌特异性扩散的因素之

一［４８］。 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 对雌性果蝇生殖力的影响可能与

感染Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 的种类、密度及宿主活动等生物因素

有关，也可能受到环境温度、湿度等非生物因素的

影响。 这为研究果蝇种群遗传学、基因组学乃至利

用果蝇中 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 进行有害生物防控提供新的

思路。
Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 对果蝇寿命的影响表现为延长或缩

短。 Ｃｈｒｏｓｔｅｋ ＆ Ｔｅｉｘｅｉｒａ 认为 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 的 ｗＭｅｌＰｏｐ
株系大量扩增使 Ｄ． ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ 寿命缩短是一种有

害的作用［４９］。 齐琳等［５０］研究也表明感染 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ
的 Ｄ． ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ 生殖力减退，幼虫发育历期延长、

死亡 率 增 加、 成 虫 寿 命 缩 短。 但 迄 今 为 止，
Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 影响果蝇寿命的主要分子机制仍不

清楚［６］。
Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 除对宿主果蝇进行生殖调控外，还提

供保护。 在不同宿主遗传背景下，Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 菌株

ｗＳｕｚ 在 Ｄ． ｓｕｚｕｋｉｉ 受到果蝇 Ｃ 病毒和兽棚病毒侵害

时，能保护 Ｄ． ｓｕｚｕｋｉｉ 并抵抗两种 ＲＮＡ 病毒，但这种

抗病毒保护在宿主谱系间是极其易变的，也进一步

解释了 ｗＳｕｚ 能长期存于自然种群的原因［５１］。
ｗＭｅｌＣＳ 菌株和 ｗＭｅｌＰｏｐ 菌株在果蝇受到蟋蟀麻痹

病毒和果蝇 Ｃ 病毒等侵袭时，能延缓宿主死亡［５２］。
另外，Ｏｓｂｏｒｎｅ 等［５３］研究表明 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 能够增加果

蝇的免疫力。 Ｓｈｏｋａｌ 等［５４］研究表明 Ｄ． ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ
的 免 疫 应 答 受 到 体 内 共 存 的 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 和

Ｓｐｉｒｏｐｌａｓｍａ 的影响，进而抵抗昆虫致病菌和非致

病菌。
Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 与果蝇的营养代谢也存在一定的关

系。 当 Ｄ． ｓｉｍｕｌａｎｓ 面临铁营养胁迫时，Ｗｏｌｂａｃｈｉａ
能帮助其提高产卵力，表明Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 在某些特定环

境下很可能参与宿主的铁营养代谢［５５］。 此外，Ｐｅｎｇ
＆ Ｗａｎｇ 以 Ｄ． ｓｉｍｕｌａｎｓ 为研究对象，采用嗅觉陷阱

并结合 Ｔ—迷宫法测定了 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 感染对果蝇嗅

觉反应的影响，并采用定量 ＰＣＲ 法，研究果蝇嗅觉

反应能力与其体内 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 的密度和 ４ 个嗅觉相

关基因表达的关系，证实Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 感染能显著提高

Ｄ． ｓｉｍｕｌａｎｓ 的嗅觉反应能力，果蝇体内 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ
的密度越高，嗅觉反应能力越强，且 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 可能

通过调节宿主相关基因的表达，从而提高宿主嗅觉

反应能力［７］。 随着研究的不断深入，Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 与果

蝇间的相互关系将不断地被挖掘和发展，现有现象

将从遗传学、基因组学、医学等领域在分子水平得

到不同角度的解释。

４　 小结与展望

已描 述 的 果 蝇 物 种 已 达 ４０００ 多 种， 但

Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 与果蝇相互作用的研究主要集中于 Ｄ．
ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ、Ｄ． ｓｉｍｕｌａｎｓ、Ｄ． ｓｕｚｕｋｉｉ 等少数物种，且
相关的分子机制尚不清楚。 随着新一代测序技术

的发展，Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 影响果蝇生殖力、寿命、免疫力、
嗅觉反应的分子机制将会得到更深入更全面的揭

示。 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 与果蝇之间的关系除受遗传背景、
Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 株系或基因型、共生菌密度、雄虫年龄、极
端高温以及抗生素等影响外，其功能关系还受蛋白

质及碳水化合物中碳（Ｃ）磷（Ｐ）等大量元素的影

响［５６］，因此研究 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 与果蝇间的相互关系，应

６５２



中国实验动物学报 ２０１８ 年 ４ 月第 ２６ 卷第 ２ 期　 Ａｃｔａ Ｌａｂ Ａｎｉｍ Ｓｃｉ Ｓｉｎ，Ａｐｒｉｌ ２０１８，Ｖｏｌ． ２６ Ｎｏ． ２

考虑更多影响因素。 此外，Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 可能作为一个

多变的准种存在于一个单一的宿主中，能短时间内

快速适应新宿主环境，诱使宿主表型、基因型改

变［５７］。 对此深入研究有助于理解 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 的基本

进化过程，并促进对Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 如何调控果蝇的生殖

活动、能否加速果蝇物种的分化和形成、Ｗｏｌｂａｃｈｉａ
与果蝇间的寄生关系是如何建立并维持等科学问

题的研究，进一步推动Ｗｏｌｂａｃｈｉａ 与其他宿主相互进

化的研究。
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