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虱目裂化线粒体基因组研究进展 
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摘要: 虱目是哺乳类和鸟类体表的专性寄生虫。在虱科、阴虱科、长角鸟虱科和兽羽虱科的某些寄生虱种中

发现了线粒体基因组裂化现象 , 其线粒体基因组裂化成了多个环状的线粒体染色体 , 如体虱 (Pediculus 

humanus)、头虱(pediculus capitis)和阴虱(Pthirus pubis)的线粒体基因组分别裂化形成 20 个、20 个和 14 个微环

染色体。微环染色体可能是基因删除和同源重组的结果, 关于线粒体基因组裂化的具体原因和机制, 目前并不

清楚, 推测可能是进化选择或随机遗传漂变的结果或与线粒体单链 DNA 结合蛋白的缺失有关。鉴于线粒体基

因组裂化研究对于深入理解线粒体的起源和进化方面具有重要意义, 文章以虱目裂化线粒体基因组为主线, 列

举了动物裂化线粒体基因组和裂化特征, 阐述了虱目裂化线粒体基因组的研究现状, 分析了虱目线粒体基因组

裂化的类型、原因和机制, 并对该领域未来的研究方向进行了展望。 
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Abstract:  Lice are obligate ectoparasites of mammals and birds. Extensive fragmentation of mitochondrial genomes has 
been found in some louse species in the families Pediculidae, Pthiridae, Philopteridae and Trichodectidae. For example, the 
mt genomes of human body louse (Pediculus humanus), head louse (Pediculus capitis), and public louse (Pthirus pubis) 
have 20, 20 and 14 mini-chromosomes, respectively. These mini-chromosomes might be the results of deletion and 
recombination of mt genes. The factors and mechanisms of mitochondrial genome fragmentation are currently unknown. 
The fragmentation might be the results of evolutionary selection or random genetic drift or it is probably related to the lack 
of mtSSB (mitochondrial single-strand DNA binding protein). Understanding the fragmentation of mitochondrial genomes 
is of significance for understanding the origin and evolution of mitochondria. This paper reviews the recent advances in the 
studies of mitochondrial genome fragmentation in lice, including the phenomena of mitochondrial genome fragmentation, 
characteristics of fragmented mitochondrial genomes, and some factors and mechanisms possibly leading to the mitochon-
drial genome fragmentation of lice. Perspectives for future studies on fragmented mt genomes are also discussed. 

Keywords: Phthiraptera; mitochondrial genome; chromosome evolution; genome fragmentation 

虱目(Phthiraptera)属于节肢动物门(Arthropoda)
昆虫纲(Insecta), 是哺乳类和鸟类体表的专性寄生
虫, 有 4 个亚目：钝角亚目(Amblycera)、丝角亚目
(Ischnocera)、象虱亚目 (Rhyncophthirina)和虱亚目
(Anoplura)。虱亚目种类通常称为吸虱(sucking lice), 
一般寄生在哺乳类动物。其他 3 个亚目则统称为羽
虱(Chewing lice), 一般寄生在鸟类[1~4]。 

近年的研究发现, 部分虱目线粒体基因组的结
构、碱基组成、基因排列等具有其自身的特殊性[5~8], 
部分虱种的线粒体基因组呈现出剧烈的裂化现象

(Extensive fragmentation), 形成多个微环线粒体染
色体 (Minicircular mitochondrial chromosomes, 或
mini-chromosomes), 这种裂化后形成的多个环状或
线状线粒体基因组称为裂化线粒体基因组(Fragmented 
mitochondrial genome)。虱目裂化线粒体基因组的
发现, 弥补了对线粒体基因组传统认识的不足和缺
陷, 为全面认识真核生物线粒体基因组揭开了新的
一页。结合近几年的一系列研究成果, 本文对虱目
裂化线粒体基因组的研究进展进行了简要综述。 

1  裂化线粒体基因组和裂化特征 

节肢动物典型的线粒体基因组通常包含 13 个
蛋白质编码基因(cob、cox1、cox2、cox3、atp6、atp8、
nad1、nad2、nad3、nad4、nad4L、nad5和 nad6), 22

个 tRNA 基因和 2 个 rRNA 基因(共 37 个基因)以及
非编码的 D-loop控制区(AT-富集区), 其基因排列方
式极为紧凑, 编码效率高, 蛋白质编码基因无内含
子, 几乎没有基因间隔序列(图 1A) [6]。某些寄生虱

种的线粒体基因组则不同于上述典型结构, 而是裂
化为多个微环线粒体染色体 ,  如体虱 (Pediculus 
humanus)(图 1B)、头虱 (Pediculus capitis)和阴虱
(Pthirus pubis)的线粒体基因组分别裂化成 20 个、
20个和 14个微环染色体[6, 9]。 

裂化线粒体基因组的变异并不仅仅局限于虱目, 
其他一些真核生物中也存在此裂化变异, 目前已在
两侧对称动物中的中生动物 (Mesozoa)、线虫
(Nematodes)、轮虫(Rotifer)和啮总目(Psocodea)中相
继发现了裂化线粒体基因组(图 2)[10~15]。非两侧对称

动物也存在裂化线粒体基因组且显示出比两侧对称

动物更多的多样性, 其裂化线粒体基因组染色体数
目的差异很大[13, 16~18], 此外, 在植物[19]、真菌[20]、

刺胞动物 [21]、原生生物的水藻(Algae)[22]、纤毛虫

(Ciliates)[23]、鞭毛虫(Flagellates)[17]和寄生变形毛菌[24]

等中也发现存在裂化线粒体基因组。 
真核生物线粒体基因组裂化特征的差异体现在

许多方面, Shao等[6]和魏丹丹[25]认为主要有：(1) 线
粒体染色体的拓扑结构(线状或环状); (2) 线粒体染
色体的数量; (3) 线粒体染色体序列的长度; (4) 每 
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图 1  节肢动物典型的线粒体基因组结构图(以雅库巴果蝇为例)(A)和体虱(Pediculus humanus)线粒体基因组结构图(B) [6]  
 
个线粒体染色体上的基因排序; (5) 每个线粒体染色
体上的基因含量。 

裂化线粒体基因组已经在不同的生物类群被发

现。多细胞动物的典型环状线粒体基因组含有 37个
基因[50], 魏丹丹[25]根据体虱等动物裂化线粒体的研

究认为, 在某些极端情况下形成的模糊线粒体小环
可能很不稳定, 尚不能算作严格意义上的裂化线粒

体基因组。严格意义上的裂化线粒体基因组, 至少
应该具备以下条件：(1)至少裂化为 2 个环, 极限环
裂数为 37个, 且典型线粒体染色体主环结构已经被
小环取代; (2)每个线粒体染色体环上基因的转录方
向趋于一致; (3)每个线粒体染色体环上都应具备非
编码区, 且该非编码区在各个环间具有很高的序列
相似性, 至少应具备相似的二级结构; (4)不同的小
环之间拥有一段相似度很高的序列作为转录和复制

的信息位点; (5)每个小环必须至少具有一个完整功
能的基因。 

2  虱目裂化线粒体基因组的研究现状 

在种类繁多的昆虫纲, 线粒体基因组裂化现象
仅在啮总目(Psocodea)中有报道, 其中, 虱目中最为
普遍。据 Shao 等[6]报道, 体虱的线粒体基因组裂化
成了 18 个微环染色体, 线粒体基因组的 37 个基因
分散在 18 个微环染色体上, 每一个微环染色体有
1~3 个基因加一个高度保守的非编码区(图 1B)。 

2012年, Shao等[9]又一次报道了头虱(P. capitis)和阴
虱(P. pubis)的线粒体基因组分别裂化成 20 个和 14

个微环染色体,并更正了体虱的线粒体基因组也包

含 20个微环染色体。 Cameron等[14]从 10种寄生虱
中发现有 6 种寄生虱的线粒体基因组发生了裂化, 
这 6 种寄生虱分别属于长角鸟虱科(Philopteridae)的
4 个属(Ibidoecus、Anaticola、Philopterus 和 Quadra-
ceps)、Goniodidae科的 1个属(Coloceras)和兽羽虱科
Trichodectidae的 1个属(Damalinia)。在 Cameron等
所报道的线粒体基因组裂化的 6 个属中, Ibidoecus 
属(14 908 bp, 登录号 JN122005) 和 Coloceras 属
(14 868 bp, 登录号 JN122000)具有完整的线粒体基
因组序列, 包括蛋白编码基因、rRNA 和 tRNA 基
因(图 3)[14]; 另外 4个属的微环染色体仅仅是典型线
粒体 37 个基因的一个子集(图 4)[14], 其中 Anaticola 
属有 18 个基因(8 188 bp, 登录号 JN121999)、Philo-
pterus属有6个基因(3 721 bp, 登录号 JN122006)、Qua-
draceps 属有 6 个基因(2 553 bp, 登录号 JN21998)、
Damalinia 属(有 3 个微环)中的每一个微环仅包含 1
个蛋白编码基因或者是 1个 rRNA基因加 1个 tRNA 
(2 079, 2 083, 2 306 bp; 登录号：JN122002, JN122003, 
JN122004)(图 4)[14]。相反, 与吸虱亲缘关系很近的
部分羽虱却仍固守着典型的动物线粒体基因组, 如
鸽虱(Campanulotes bidentatus)和叫鸭虱(Bothrio-
metopus macrocnemis) 仍固守着典型的动物线粒体 
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图 2  2627 种两侧对称动物线粒体染色体的结构图[15] 
实线环表示典型的动物线粒体染色体, 虚线环表示非典型的线粒体染色体(包括裂化线粒体染色体); 普通卷甲虫(Armadillidium vul-
gare)有 1个线性线粒体染色体加一个环状线粒体染色体。括号中的数字为已知整个基因序列的物种数。星号表示部分线粒体基因组。 
 
基因组[26, 27]。显然, 探讨虱目线粒体基因组的变异
进化是一个非常有趣的问题。 

3  虱目线粒体基因组裂化的类型和原因 

关于虱目裂化线粒体基因组的类型 , Cameron

等[14]将其分成 3类：(1)具有全长线粒体基因的异质
微环 (Heteroplasmic minicircles), 目前主要见于
Coloceras 属, 如图 3所示; (2)具有短的、简单控制
区的多基因微环染色体 (Multigene chromosomes), 
目前主要见于 Anaticola、Philopterus 和 Quadraceps 



 
第 7期 董文鸽等: 虱目裂化线粒体基因组研究进展 851 

 

 

3个属, 如图 4所示; (3)具有长的、复杂控制区的多
基因染色体环, 主要见于 Damalinia 属以及由 Shao
等[6]报道的体虱, 如图 4所示。 

目前关于导致虱目产生裂化线粒体染色体的原

因尚不清楚。Shao 等[6]曾推测, 线粒体基因组裂化
可能与其吸食血液的生活习性有关。但是随着线粒

体基因组裂化现象相继在啮食羽毛的长角鸟虱科

(Philopteridae)有 4 个属、取食皮屑的兽鸟虱科
(Trichodectidae)有 1 个属中被报道[28, 29]; 而在其它
寄生性吸血虱类, 如袋鼠虱( Heterodoxus macropus ) 
及其他吸血性节肢动物, 如蚊、锥蝽和蜱中都没有
发现裂化线粒体基因组[30~33], 说明这种推测并不正
确。Rand认为[34], 随机遗传漂变也可能是线粒体基
因组裂化的原因之一, 他认为裂化线粒体基因组的
结构具备进化上的选择优势 , 基因在这些基因组 
上具有更高的表达效率。Landweber 据现有研究认
为[25, 35], 之所以有如此奇异的遗传结构出现, 是因

一些遗传系统 (Genetic system)具有进化新征
(Evolutionary novelty)之源泉的作用, 例如, 构建复
旧或重组(Module recycling or shuffling)可不破坏原
有基因或不需复制即可产生新的基因产物, 另一种
可能的原因是基于遗传背景的返祖现象(Atavism)。
缩减进化(Reductive evolution)也可能是推动基因组
裂化的原因之一, 例如原生动物基因组缩减可引起
染色体内重排(Intrachromosome rearrangement)或基
因重叠(Overlapping genes)。也有学者认为, 基因组
裂化可能是纯粹的随机事件(Pure chance)[36], 但这
种解释有点牵强, 因为越来越多的研究表明, 线粒
体基因组裂化现象不是偶然的、随机的事件, 而在
某些类群动物中会频繁出现, 如寄生虱中已经有 6
个属的线粒体基因组出现了裂化现象, 这种看似随
机的进化事件背后, 很可能隐藏着一种生物进化的
普遍性机制。 

有学者认为, 线粒体单链 DNA 结合蛋白(mito- 
 

 
 

图 3  虱目线粒体基因组的完整基因图[14] 
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chondrial single-strand DNA binding protein, mtSSB)
的缺失, 似乎更有可能解释线粒体基因组为什么发
生了裂化。单链 DNA结合蛋白的重要功能之一是在
复制阶段保护DNA[37], 因此, 一旦线粒体单链DNA
结合蛋白缺失, 线粒体基因组就无法被完整复制[5, 14]。

线粒体单链结合蛋白的缺失可能引起寄生虱基因发

生高频置换[38, 39], 甚至形成多环。而且, 线粒体单链
结合蛋白缺失也有助于多环的保留。但是, 线粒体
单链结合蛋白缺失的解释也有一些牵强, 以啮虫目
中的书虱为例[25, 38], 首先是关于体虱 mtSSB蛋白的

丢失与否问题, 基因无法被检测到并不等于该基因
的丢失, 有些基因的核苷酸序列变异很大, 与其他
同源基因的相似度很低 , 因而基于核苷酸序列的
Blast比对很难对这一类基因进行鉴定。当遇到这种
情况时, 利用氨基酸序列或根据蛋白质疏水性亲和
图与同源基因进行比对才更加可靠; 其次, 即使某
些基因丢失后 , 其他相关基因会代替其行驶功能 ; 
再者, mtSSB 蛋白的丢失无法解释较大的线粒体染
色体环(7~8 kb)的复制[15], 因为在没有 mtSSB 蛋白
的情况下, mtDNA复制的产物大小仅在 2 kb左右[14]。 

 

 
 

图 4  虱目微环线粒体基因组的基因图[14] 
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还有学者认为裂化线粒体染色体的形成是选择

的结果, 动物倾向于选择小而紧凑的线粒体基因组[36], 
这种选择可以从多个方面获得支持, 如：在进化过
程中许多线粒体基因组的基因被转移到核基因组或

者丢失 [40]; 线粒体基因组基因缺少内含子, 间隔区
很小、甚至重叠; tRNA基因缺失等[41~44]。 

4  虱目线粒体基因组裂化的机制 

怎样解释线粒体基因组的裂化现象？已有学者

提出, 线粒体基因组裂化中微环的产生可能是由于
基因删除和同源重组的结果[45~46]。体虱线粒体基因

组是已知的最小的昆虫基因组, 其线粒体染色体更
紧凑[7]。有的学者假设, 当不同大小的线粒体染色体
共存时, 与典型的大环线粒体染色体相比, 选择可
能更青睐于小环的线粒体染色体[36]。 

对寄生虱Coleceras属的羽虱线粒体基因组的研
究发现, 大环线粒体基因组可以发生线粒体基因或
基因区块的随机删除[14]。Coloceras属一种羽虱的线
粒体基因组同时存在典型的大环和具有控制区的小

环[14], 在 Philopterus属和 Quadraceps属的羽虱中则
发现有缺乏控制区的线粒体染色体小环, 但它们只
具有功能基因[14]。如不具备转录和复制机制, 缺乏
控制区的线粒体染色体小环是不能表现其功能的。

而典型大环和具有控制区的小环同时存在时, 由于
两个环可共享转录和复制机制, 二者的基因可同时
进行转录, 且小环线粒体基因的转录和复制效率更
高, 从而具有相对选择优势。概之, 大环 mtDNA在
随机删除事件后可能形成与大环同时存在的一个或

多个小环的 mtDNA, 其中具有控制区的小环将可延
续存在并在进化过程中被优先选择, 而缺乏控制区
的小环则将在进化过程中被淘汰。 

DNA 复制过程中常出现两份相同基因的现象, 
其中一个不能实现其原有功能而成为假基因, 基因
删除事件将对假基因的剔除过程发挥控制作用。对

环腹峰科 Figitidae的Anacharis属昆虫和无肺蝾螈科
Plethodontidae的蝾螈等动物的研究表明, DNA的非
精确复制、滑链错配、分子内重组 (Intramolecular 
recombination)等均可能产生同一个线粒体基因的两
个相同拷贝, 但一个为功能基因拷贝, 另一个为非
功能基因拷贝(假基因)[48]。Shao 等对人体虱裂化线
粒体的研究还证实, 线粒体微环染色体之间甚至存
在同源和非同源重组, 同一个微环有相同基因的重

复拷贝——功能基因和非功能基因(假基因), 且另一
个微环有此基因的非功能拷贝[8]。Wei等对嗜卷书虱
裂化线粒体基因组研究也发现了这一现象 [15]。

Cameron等通过对虱目 10个种微环线粒体基因组的
研究认为, 进化过程中重复基因(多余基因)或假基
因的删除在该类群是普遍现象[14], 可以认为这也是
产生微环的主要成因。Gibson 等对马铃薯白线虫
Globodera pallida 和马铃薯金线虫 Globodera rosto-
chiensis的 6 个线粒体亚基因组的研究发现, 重复介
导的重组(Repeat-mediated recombination)事件将导
致大的删除, 这种重复介导的删除(Repeat-mediated 
deletion)结果也可能只留下非功能基因片段[49]。 

迄今为止, 关于裂化线粒体形成原因和机制的
上述种种解释, 都不能充分证明裂化线粒体基因组
形成的真正原因, 都存在一定的缺陷。线粒体基因
组裂化的真正原因和机制可能是多种因素综合作用

的结果, 而单独强调某一个方面的作用可能难以获
得满意的解释。 

5  展 望 

国内在虱目裂化线粒体基因组研究方面还是一

个空白, 目前尚未检索到此类文献报道。虱目裂化

线粒体基因组的发现以及对裂化原因和机制的深入

探索, 对理解线粒体的起源和进化以及物种形成和

进化都具有重要意义。裂化现象还提醒人们在对一

个物种进行全线粒体基因组测序时, 应慎重考虑

“丢失”的基因, 因为这些基因可能并没有真正丢

失, 而是存在于其他的线粒体染色体上, 只是没有

被发现而已; 当已经知道所研究物种的线粒体基因

组存在裂化现象时, 需谨慎对待序列拼接和组装, 

避免假基因的干扰[25]。虽然迄今为止的研究还不能

完整地回答线粒体基因组裂化的原因, 但对虱目及

其与虱目亲缘关系较近物种的线粒体基因组染色体

裂化的研究, 对进一步探索线粒体基因组裂化的原

因和机制均具有重要意义。到目前为止, 虱目中只
有少数虱种进行了线粒体全基因组测序、基因裂化

和分子机制方面的研究, 还有很多虱目的线粒体基
因组有待进一步研究, 虱目裂化线粒体基因组的研
究将进一步丰富真核生物线粒体基因组数据, 这对

深入揭示线粒体基因组的一系列科学奥秘具有十分

重要的理论意义和学术价值, 同时也将在线粒体基
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因组研究方面开辟一个新的研究领域。 
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