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苏云金芽孢杆菌的杀虫毒素及其增效方略
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摘　要: 苏云金芽孢杆菌由于其杀虫的特异性、低成本和环境可降解性而被广泛应用 1其作用机制和毒力
的增效已经进行了大量研究 1本文简介了苏云金杆菌的杀虫毒素的类型和作用机理 1为了提高毒素的效力,

很多因素包括物理的、化学的方法已经用于毒素的溶解、降解及与昆虫中肠的作用方面;筛选高毒力的新菌株、

使用昆虫取食刺激剂和与其他生物共同作用等都能提高苏云金杆菌的杀虫效果 1
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　　苏云金杆菌 (B acillius thu ring iensis, B . t)是从

自然界分离出来的昆虫病原细菌, 革兰氏染色阳

性,在芽孢形成期间能产生伴胞晶体 1它最早在日
本发现于家蚕的猝倒病[ 1 ] , 1915年Berline 再次发

现并定名, 1938年在法国首次成为商品[ 2 ] 1B . t 真

正实用化始于 20世纪 70年代高效菌株HD - 1的

发现,特别是 1992年联合国在巴西召开的“世界环

境和发展大会”,既促进了全球生物防治的发展,同

时又推进了B . t制剂产业化的进程 1自商品化以
来, B . t 产品就以其高效安全、对目标害虫的特异

性而倍受青睐,并逐渐成为研究最深入、应用最广

泛的生物杀虫剂 1B . t的毒素成分对包括大量农林

害虫及卫生害虫在内的无脊椎动物的 4 个门和节

肢动物门中 9个目,计 522种昆虫具有不同程度的

致病力,被广泛应用于 100余种常发生在农业、林

业、果树、蔬菜和环境卫生害虫的防治[ 3 ] ,对 20 余

种重要害虫防效显著,在害虫的综合防治中占有极

其重要的地位 1有关B . t增效剂的研究已有多种

论述[ 4～ 6 ] ,本文主要结合晶体毒素的致毒过程来探

讨提高B . t杀虫效果的可能途径 1

1　苏云金杆菌的杀虫毒素

B . t的毒素成分是多种多样的,不同亚种菌株

产生的毒素种类和性质亦不相同,表现出不同的杀

虫活性 1总的说来,伴胞晶体蛋白 ∆2内毒素是其杀

虫活性的主要来源 1除此之外还有 Α2外毒素、Β2外
毒素、Χ2外毒素、不稳定外毒素以及水溶性毒素等,

芽孢在杀虫过程中也起一定的作用 1
111　∆2内毒素及其作用方式

∆2内毒素即伴胞晶体,它是B . t杀虫的主要毒

素成分 1其形态发生是在前芽孢形成的第Ë阶段,

即前芽孢内卷时靠近芽孢外膜处,开始形成伴胞晶

体 1其形态及大小有多种多样,有菱形、方形和不

规则形等 11989年, Hofte和W h iteley根据伴胞晶

体的杀虫范围及基因序列的同源性将其分为两类:

一类为 C ry,在活体和离体条件下只对鳞翅目、双

翅目或鞘翅目幼虫有毒 1这是主要的一类[ 7 ]; 另一

类是 Cyt,只对双翅目有毒 1C ry 毒素又分为如下

类型: C ryÉ 对鳞翅目幼虫有毒[ 8 ]; C ryÊ 对鳞翅目
及双翅目均有毒[ 9 ]; C ryË 对鞘翅目有毒[ 10 ]; C ryÌ
对双翅目有毒[ 11 ]; Feitelson 等 (1992)报道了新增

加的C ryÍ 和C ryÎ 两类,其产物都是对动植物寄

生线虫有活性 1但随着新基因的不断发现,在序列

相似性和杀虫谱之间出现了越来越多的不一致现

象, 1995年, C rickm o re等在第 28界国际无脊椎动

物病理学年会 (S IP )上提出了只根据 ICP 氨基酸

序列的同源性差异作为 ICP s基因分类的原则,按

其差异将杀虫晶体蛋白分成小于 45% , 45%～

75%之间, 75%～ 95%之间和 95%以上 4 个等级,

并绘制了苏云金杆菌 73个杀虫晶体蛋白之间的同
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源性关系图[ 12 ] 1这一分类系统现已得到公认 1到
2001年 4月 30日,通过 In ternet检索 GenBank 和

EM BL 数据库, ICP s可分为C ry1～C ry32和Cyt1

～Cyt2共 34大组 (p rim ary rank s) ,又可细分为 63

个小组 ( secondary rank s) , 94 类 ( tert ia ry rank s) ,

206亚类 (qua ternary rank s) 1其中,各亚类编号为

阿 拉伯数字 1 的 作 为 模 式 毒 素 ( Ho lo type

Tox in s) ,其编码基因就是模式基因,共 94 类 1尽
管如此,老的分类系统因其简单明了,仍在很多场

合被使用 1
一般认为 ∆2内毒素的作用方式为: 溶解、酶解

活化、与受体结合、插入和孔洞或离子通道形成 5

个环节 1具体说来,就是 ∆2内毒素被昆虫取食后,

在昆虫中肠内溶解为前毒素,经中肠蛋白酶水解,

释放出的活性成分与中肠上皮细胞刷状缘膜的受

体结合,进一步插入膜内形成孔洞或通道,引起一

系列的病理过程,导致细胞膨胀裂解[ 13～ 15 ]1
112　Β2外毒素

Β2外毒素又叫热稳定外毒素或苏云金素
( thu ring iensin ) ,在苏云金杆菌的营养生长阶段产

生 1该毒素只在部分B. t 菌株中产生[ 16 ] 1它是一
种A T P 类物质[ 17 ] , 对多种昆虫有杀虫活性, 但其

作用机制尚不清楚 1张用梅等 (1987)认为 Β2外毒
素能损伤寄主昆虫的A T P 代谢作用,阻碍小鼠肝

脏新生 RNA 的合成, 并抑制大肠杆菌依赖DNA

的RNA 聚合酶活性,此外,核苷酶、已糖激酶也会

受到这种毒素的抑制 1当 Β2外毒素处于一定浓度
时,又是一种促细胞分裂素 1前苏联曾长期生产含
苏云金素的产品B itox ibacillin 杀虫剂, 用于防治

小地老鼠 (A orotic seg etun )、棉铃虫 (H elioth is

obsoleta )和甜菜夜蛾 (S p od op tera ex ig ua) ,对马铃

薯甲虫和棉叶螨也有效果 1由于近年来发现苏云
金素对人、畜的安全性较差,因而其应用受较大限

制 1
113　其他外毒素

除Β2外毒素外,苏云金芽孢杆菌产生的外毒素

还有 Α2外毒素、Χ2外毒素、不稳定外毒素、水溶性外
毒素等 1Α2外毒素即卵磷脂酶 C (p hosp holip ase

C ) ,它具有水溶性、热敏感性,对昆虫有毒性,其作

用方式是破坏细胞的磷脂膜,引起败血症 1Χ2外毒
素是一种尚不确定的酶类, H eim pel曾指出血清

H 6 型的杀虫亚种、亚毒亚种不产生 Α2外毒素,但能

产生与磷脂发生作用的物质,对虫体的作用尚不清

楚 1水溶性毒素是 Fast (1971)从B . t subsp a lesti

制剂中分离得到的,感染家蚕后引起类似于伴胞晶

体毒素的症状,进一步的研究未见报道 1
114　V IP s一类新的杀虫毒素

除以上毒素外, 1996 年 E struch 等还发现了

一种在营养生长期表达的分泌型外毒素V IP s1V ip

曾一度被认为与C ry5 相同,但有证据显示它编码

一种分泌型蛋白,它的表达不与 C ry 基因冲突,且

不同于 C ry5 在基因组中的静默状态 (缺少启动

子) 1V IP s代表一类新发现的杀虫蛋白,对谷物的

几种主要害虫具有很强的毒杀力 11996年泰国国

际会议上, Ko st ichka 等就V IP s 的鉴定、类别、纯

化以及编码区的克隆作了报告 1
115　芽孢在致毒过程中的作用

苏云金杆菌的芽孢,含有多种芽孢衣蛋白,部

分蛋白具有类似晶体毒素的作用 1除此之外,芽孢

的萌发还可穿透昆虫肠壁的能力 1Bu rgs 等

( 1976)、Yogn2B iao L iu 等 (1998)的研究均表明,

芽孢和晶体以一定的比例混合才能达到最大毒

效[ 18, 19 ] ,而单用芽孢和晶体时毒力却很低,表明了

芽孢在B . t对昆虫致病中的作用[ 20 ]1

2　苏云金杆菌的增效措施

尽管B . t有诸多优点,但它在田间应用时也存

在不够理想、防效不稳定、残效期短、杀虫速度慢、

对某些目标害虫不敏感等问题 1解决这一问题的
途径有二: 一是大量分离鉴定更有效的B . t株系,

如 B . t 杀虫变种 (B . t　subsp en tom ocid us)和美国

分 离 的 NDR 212 株 系 (商 品 名 J avelin ) 对

S p od op tera 属的活性较高;二是大力发展各种增效

剂和增效因子, 提高现有菌株的杀虫活性 1有关
B . t增效剂的研究近年来取得了较大发展,主要集

中在加快伴胞晶体毒素的活化及与目标害虫的作

用过程;保护制剂免受各种损伤,延长残效期;改进

剂型加工; 构建转基因工程菌; 使用取食刺激剂及

昆虫诱剂等 1
211　筛选、培育高效菌株及构建高效转基因工程菌

B . t在自然界广泛存在,可从土壤、昆虫、植物

等多种环境中分离得到 1对高效菌株的筛选一直
受到人们的重视 1尤其是自 1980 年 Go ldberg 等

分离到一株对双翅目——即蚊幼虫有特异敏感性

的 ON R 260A 4987 菌株 (B . t subsp israelensis ) 以

来,改变了许多学者长期以来认为B . t仅对鳞翅目

幼虫有毒的观点,更激发了研究者们对发掘具有特

异杀虫活性或更为广谱的B . t资源的兴趣 1随着
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新资源的日益开发,加之新品系的发现需要经过大

规模的筛选,新的高毒株的筛选越来越困难 1与之
相比,构建高效转基因工程菌则相对简单、快速 1
转基因工程菌的构建有两个方面:一是将现有伴胞

晶体毒素基因进行改良,提高杀虫活性[ 21 ]1F rancis

R ajam ohan 等 (1996)对 C ry1A b 环区的两个氨基

酸进行了改进,从而提高了它对 lym an tria d isp a r

的毒力[ 22 ]1二是将其他的杀虫基因转入B . t菌,使

之与C ry基因协同表达,提高杀虫效率[ 22, 23 ]1M ark

N Sam p son t等 (1998)曾进了将假单胞菌的几丁质

酶基因转入 B. t 以提高其杀虫活性的尝试;

T an t im avan ich 等 (1996)将几丁质酶基因克隆入

B. t 并获得的了表达; 菲律宾的B t R ice 在表达几

丁质酶的同时,也进行了C ry基因与几丁质酶基因

的组合 1L i T ian yong 等将B. s的C rt1 A b1基因

转入B. t中,从而提高了后者对抗性蚊虫的杀虫活

性[ 24 ] 1还有一些其他对害虫生命活动有影响的基
因,如N PV 的病毒增效蛋白基因与C ry 基因的共

表达也受到人们的重视 1A bbo tt 等发现, 一种

20KD 的伴侣蛋白——Chaperone基因与B . t毒素

基因共表达,其增效作用可达 50%～ 300%不等 1
212　保护B. t 免受紫外线损伤及雨水冲洗,延长

残效期

紫外光 (UV )对B . t 芽孢和晶体都有损伤作

用,是B . t制剂在田间条件下药效迅速丧失的主要

原因之一,但UV 对B . t芽孢和晶体的损伤的机理

研究还较少 1研究表明,损伤原因可能是与UV 照

射氨基酸后产生的过氧化物或自由基有关,也可能

是长时间照射引起晶体蛋白一级结构或立体结构

的变化,导致晶体蛋白难以活化[ 25 ] 1有研究表明,

阳光对伴孢晶体的钝化作用与晶体蛋白的酪氨酸

残基受损伤有关 1近年来,随着环境污染的加剧,

大气中紫外线含量大大增加,保护B . t制剂免受损

伤尤为必要 1Jones等 (1991)曾采用紫外线辐射技

术诱变得到了抗 UV 的 B . t 菌株 1Cohen 等

(1991)的研究表明,丫啶黄素等一些化学染料可以

吸收紫外线以减轻对B . t 戈尔斯得亚种的损伤 1
Salam a 等 (1991)、Petel KR 等 (1996)都进行了诱

变抗紫外线B . t菌的工作 1L iuY2T 等 (1993)使用

B . t 中具有杀蚊活性的黑色素作为紫外线屏蔽剂

来 延 长 其 残 效 期 1 采 用 紫 外 吸 收 剂, 如

U vinu lD s49、E rio A cid R ed、叶酸对氨基苯甲酸等

对延长制剂的残效期效果也很好 1V incen t

Sanch is等通过重组构建了一个新菌株,不但提高

了其杀虫谱,还使其晶体蛋白产生在包涵体内,从

而延长了残效期 1
除紫外线损伤外,田间应用时雨水的冲洗也是

B . t 制剂迅速失效的原因之一 1R. W. Beh le 等

(1997)用麦麸作为添加剂来防止雨水的冲洗收到

了良好的效果 1M ichael R M cgu ire等 (1996)筛选

的以淀粉和面粉为基础的B . t配方对防止雨水的

冲洗以及UV 稳定性也有较好的效果 1 为提高
B . t毒素蛋白的持效性,M ycogen 公司还研制了一

种Cellcap 包囊系统 1
213　加速伴胞晶体毒素的致毒过程

21311　使用取食刺激剂,促进昆虫取食

∆2内毒素对许多昆虫都有拒食作用,无论在任

何寄主植物上,绝大多数昆虫对B . t都表现出一定

的拒食,从而使昆虫不能摄取足够的B . t芽孢和晶

体而致其死亡 1应用取食刺激剂可避免这一点 1
取食刺激剂的来源主要有以下两种:一是各种简单

化合物及其组合,如糖类、脂类、氨基酸等[ 26, 27 ]; 二

是寄主植物组织及其加工品,如玉米叶、棉花叶、棉

子油的各种抽提物等[ 26229 ] 1目前取食刺激剂已有
开发成功的商品, 如 Coax、En tice. Bartelt 等

(1990)进一步研究了“Coax”及其他一些取食刺激

剂 1
21312　破坏分子内二硫键,加速晶体蛋白的溶解

蛋白质分子的二硫键显著阻碍着晶体蛋白的

溶解[ 30 ] 1超声波振荡及动态磁场的磁化处理都可
破坏 ∆2内毒素的二硫键,改变分子构型,增加溶解

度,提高毒效[ 31 ] 1一些植物中的次生化合物,如番

茄中存在的绿原酸和多酚氧化酶作用形成的邻苯

醌,使蛋白质的2SH 和2N H 2 基团烷基化,从而加强

了B . t晶体在活化条件下的溶解及活化 1另外,改

变活体培养时的结晶条件,也可能改变晶体蛋白的

溶解性而提高毒效[ 32 ]1
21313　改变昆虫中肠的碱性及还原性,创造良好

的溶解条件

由于B . t杀虫活性的最终落脚点在晶体毒素

的作用发挥上, 因此毒素作用的每一个环节的增

效,从毒素的溶解、活化、结合BBM V 每一步都倍

受关注 1晶体蛋白在昆虫中肠的迅速溶解需要碱
性及还原性的环境,而毒素的活化需昆虫中肠蛋白

酶的作用 1因此,选择碳酸钾等碱性盐添加到B . t

制剂中,可增强敏感昆虫中肠的碱性,使用蛋白溶

解剂可增强敏感昆虫中肠液的还原性,利于伴胞晶

体的溶解;使用二价离子激活和增强敏感昆虫中肠
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蛋白酶的活性,从而加速原毒素的活化[ 33 ]1温志强
等 (1999)以小菜蛾为供试对象,试验了 6种无机化

学添加剂对 B . t 的杀虫效果的影响, 结果表明

K 2CO 3,M gC l2 的增效最为显著, 分别较单用 B . t

增效了 11075 0倍和 01941 5倍,添加 0101 g·L - 1

的 ZnSO 4 也有一定的增效作用 (01153 5倍) ,而硼

砂、CaCO 3 对 B . t 无增效作用[ 34 ] 1 而 Salam a

(1984)以棉叶夜蛾为供试对象的研究,表明硼砂也

有很强的增效活性,这说明不同的添加剂对不同害

虫的增效程度不同 1Fe2 (SO 4) 3 反而有极显著的减

效作用 1此外还发现,添加剂的质量浓度对B . t的

杀虫效果也有极大的影响 1Salam a (1989)的实验

也表明, 在供试质量浓度下, 6 种 Ca 盐、2 种 Zn

盐、3 种Cu 盐及 K 2CO 3 可增加B. t ga lleriac HD 2
234 对小地老虎的杀虫效果 1孙明等 (1996)曾提

出在苏云金芽孢杆菌制剂中加入有助于伴胞晶体

溶解的介质有利于毒效的提高 1分析表明,无机盐

添加剂可增强昆虫肠液的碱性,而蛋白质溶解介质

的作用是增强敏感昆虫中肠液的还原性,这些措施

均有利于晶体的溶解及活化 1Salam a 等 (1984,

1985)、E l2M ou rsy 等 (1992)的研究还表明,无机盐

及多种含氮化合物如丝氨酸、精氨酸、丙氨酸、色氨

酸、已酰胺、硝酸钠等对B . t 的增效除能加速晶体

蛋白的溶解外,还能改变血淋巴的组成,影响昆虫

的正常的生理过程,提高了昆虫对病原微生物的敏

感性, 从而大大提高了 ∆2内毒素的毒效[ 35～ 37 ] 1我
国有些地方在B . t制剂中加入一定量的洗衣粉来

提高其杀虫效果,申继忠等 (1994)认 ,可能原因有

两方面: 一是洗衣粉可增强昆虫肠液的碱性,二是

洗衣粉相当于巯基乙醇作为还原剂,增强昆虫中肠

液的还原性,两者都利于B . t晶体蛋白的溶解 1
21314　破坏昆虫中肠,加快细胞毒效的发挥

有一些酶类和植物次生物质,可破坏昆虫的中

肠,从而提高B . t晶体的活性 1研究发现,丹宁可

导致昆虫中肠上皮破损,丧失再生能力,直至中肠

坏死[ 38 ]. 几丁质酶可以分解昆虫中肠的几丁质层,

将它加入B . t制剂,也有显著的增效作用[ 39 ]1杆状
病毒的增效蛋白也称病毒促进因子,或病毒增效因

子,它是由 GV 等病毒基因编码的一种磷脂蛋白,

分子量在 89～ 110KD 1它不但能增强多种N PV 的

感染力,还能提高B . t等生物杀虫剂的功效[ 40 ]1增
效蛋白能对B . t增效是因为它具有金属蛋白酶的

活性,可降解昆虫中肠的围食膜,破坏中肠粘膜的

物理屏障,使晶体蛋白更容易进入细胞 1M ariano

和 John (1997)的研究证实, L 2刀豆酸与D ipel和

T hu ricide两种B . t制剂分别混合后对烟草天蛾都

有增效作用 1他们认为其机理是改变烟草天蛾中
肠膜的透性和主动运输 1
21315　加速晶体毒素与BBM V 的结合

关于毒素与BBM V 的结合的研究较多 1实验
表明,一些蛋白酶抑制剂可抑制刷状缘膜上受体蛋

白的降解,延长受体的半衰期,从而增强了 ∆2内毒
素与受体结合的能力 1蛋白酶抑制剂的作用是多
种多样的, 它还可抑制 ∆2内毒素活力片段的进一
步降解 1实验表明, 当 ∆2内毒素降解到 20KD 以

下, 其活性就丧失 1E ric. V. stab (1994)等研究发

现, B . t 产生的一种水溶性物质 Zw it term icinA 能

加剧每感昆虫中肠上皮细胞受体孔道的形成,增强

伴胞晶体的作用效果 1
214　与化学农药及其他生物农药的混用以及与其

他昆虫病原微生物的互作

相对于化学杀虫剂来说, B . t 的作用速度较

慢,残效期较短 1与化学农药的混用能很好的解决
这一问题[ 41 ]1H eim pel (1961)曾对 18种农药与B . t

的混用作过研究,发现增效的有 6 种,可以混用的

有 8种 1庄占兴等 (1993)采用几种化学杀虫剂与

B . t进行混合防治棉铃虫,经大田实验证明,硫丹、

灭多威与 B. t 混用有明显的增效作用 1D ab i等

(1988)采用低剂量的B . t 处理棉铃虫可导致其对

某些化学农药的敏感性 1这些实验均表明, B . t与

化学农药间存在广泛的可混性 1当然, B . t与化学

农药的混用首先要考虑化学农药的高效、低毒、低

残留等问题 1
除化学杀虫剂外, B . t与其他生物杀虫剂的混

用也是提高防效的有力措施 1川楝素与青虫菌等
农药和B 1t混用对保护作物避免菜青虫幼虫的取

食为害有明显增效作用,而且对幼虫的化蛹及蛹都

有明显的制约作用[ 42 ]1N PV 与B . t 都是经口传染

的昆虫病原微生物,中肠是二者作用的共同靶位 1
Bell and Rom in 1986 年的研究表明B . t 与N PV

混用有明显的增效作用[ 43 ]1张循浩等 (1996)用B .

tPV 加适量助剂复配, 也同样证明了这一点 1 除
N PV 外, B . t 与 昆 虫 病 原 线 虫 与 L inear

Fu ranocoum arium 以及与真菌混用, 均有增效作

用[ 44 ]1
微生物间的互作也是提高B . t 毒效的有效途

径之一 1林开春等 (1998)对武汉市郊环境微生物

中的B . t 增效细菌进行了调查和筛选, 得到了对
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B . t 制剂具有强增效作用的菌株 21 株,其中对杀

甜菜夜蛾幼虫增效最强的菌株 34216, CTC 值为

1865, 对杀小菜蛾增效最强的菌株A 012, CTC 值

40711, 实验结果表明菌株 34216 对 D ipels、

Xen tari、B. t8010 等 B . t 商品制剂均有增效作

用[ 45 ]1
215　改进B. t剂型加工技术,增强制剂杀虫效果

目前,我国的B . t杀虫剂的制剂加工技术中,

还存在剂型单一,加工工艺落后,专用助剂的筛选

选缺乏系统研究等问题 1国外B . t杀虫剂的加工

剂型主要有粉剂、悬浮剂、油剂、乳剂、片剂、ES 等

12 种, 而我国目前仅有粉剂、可湿性粉剂和悬浮

剂、颗粒剂等几种,且质量较差 1这也是我国B . t

杀虫剂商品在田间防效较差或不稳定,较难被农民

接受的主要原因之一 1所以,加强B . t加工技术研

究是提高杀虫效果的重要途径 1近年来,美国科学

家还对B . t淀粉胶襄剂进行了一系列研究,证明胶

囊剂确能提高B . t杀虫剂在田间条件下的稳定性,

延长其残效期 1M cGu ire 等 (1990)的研究表明以

B . t 胶囊剂对欧洲玉米螟初孵幼虫的残效期可达

两周 1
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M echan ism and poten tia tion of B acillus thu r ing iens is tox in

in sectic ida l activ ity

QI Hong-bing,L IU M ing

(D ep t. of B io l. , X inyang N o rm al U n iversity, X inyang 464000, Ch ina)

Abstact: B acillus thu ring iensis (B . t) has been w idely u sed bacau se of its specif icity fo r ta rget in sects, it s

low developm en t co st and its environm en ta l com pat ib ility. M uch effo rts a re devo ted to the m echan ism of

act ion and the enhancem en t of tox icity. In o rder to im p rove the tox icity of endo tox in, variou s physica l

and chem ica l m ethods are u sed fo r st reng then ing the so lub iliza t ion, degrada t ion of endo tox in, o r the

in teract ion betw een endo tox in and in sect m idgu t. O ther m ean s, such as screen ing h igher tox icity st ra in s

of B . t, u sing the feed ing st im u lan ts increase la rva l ingest ion, p ro tect ing endo tox in from u ltravio let

irrad ia t ion and coopera t ing w ith o ther m icrobes, have a lso been p roved to be effect ive in the po ten t ia t ion

of endo tox in.
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Stud ies on the freshwa ter f ishes of M aoer m oun ta in na ture reserve
L I Hong- j ing

(D ep t. of B io l. , X inyang N o rm al U n iversity, X inyang 464000, Ch ina)

Abstract: 23 species freshw ater f ishes w ere found in M aoer m oun tam natu re reserve in th is su rvey. T hey

are belong to 3 o rders, 8 fam ilies, 18 genera, am ong w h ich there are 34. 8% herb ivo re, 21. 7% carn ivo re

and 43. 5% om n ivo rou s. A cco rd ing to environm en ts of their hab ita ts, 4. 3% dw ells above, 25. 8%

in term edia te and 69. 9% below. It w as found tha t the d ist ribu t ion characterist ics of above2m en tioned

fresh w ater f ish are rela ted to the environm en t of the hab ita t.
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