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专题：作物病虫害的导向性防控

近年来，随着昆虫肠道微生物结构及功能研究的不

断深入，以昆虫营养生理、免疫与感染为中心而开展的

昆虫肠道微生物的研究越来越多。本文简要概述了昆虫

共生菌的研究进展，重点围绕昆虫共生菌的多样性、生

物学功能、与宿主互作机制，以及其在病虫害和虫媒传

染病防治中的应用进行综述，并对未来研究提出展望。

1 昆虫共生菌的多样性

共生菌广泛分布于昆虫的各个部位，根据昆虫种

类和微生物类型的不同，共生菌在昆虫体内的位置和形

式各异。昆虫共生菌主要分为 2 种：外共生菌和内共生

菌。外共生菌是指生活在昆虫细胞外的微生物，包括附

着于昆虫肠壁细胞和游离在肠腔的细菌；内共生菌是指

生活在昆虫组织细胞内的微生物，其中沃尔巴克氏体

（Wolbachia）是迄今为止自然界中已知存在最为广泛的

革兰氏阴性胞内共生菌，约 65% 的昆虫天然携带这种细

菌[3]。外共生菌主要以肠道菌群的形式聚集于消化道内。

肠道菌群是一个复杂的生态系统，包括细菌、真菌、病

毒和原生动物，其中细菌的种类最为丰富，也是昆虫肠

道微生物中数量最多的。昆虫肠道结构因种类不同存在

较大差异，可能是昆虫为适应各种特殊生态位和食性而

长期进化的结果，这种协同进化逐渐演化为昆虫特定肠

道部位定居特定肠道微生物的现象[4]。

昆虫肠道中的微生物类群极其丰富，包括变形菌

（Proteobacteria）、拟杆菌（Bacteroidetes）、厚壁菌

（Firmicutes）、梭状芽孢杆菌（Clostridia）、放线菌

（Actinomycetes）、螺旋体（Spirochetes）和疣微菌

（Verrucomicrobia）等菌群[5]。但不同类型的昆虫在肠

道菌群的组成上存在较大差异，等翅目昆虫白蚁肠道微

生物优势菌有拟杆菌、厚壁菌、螺旋体及变形菌。鳞翅

目昆虫肠道的优势菌为厚壁菌门肠球菌属和变形菌；直

翅目中，沙漠蝗肠道的优势菌群为变形菌门肠杆菌属细

菌；双翅目蚊虫的成虫中，肠道内主要以变形菌门的肠

杆菌科细菌为主。

不同昆虫的肠道微生物在数量上也存在很大差异。

成年黑腹果蝇个体的肠道内约有 105 个细菌，成年蝗虫个

体的肠道内约有 106 个细菌，而成年蜜蜂个体肠道内的细

菌数量多达 109 个。大部分以植物树液为食的昆虫肠道

中细菌虽然很少，但这类昆虫的肠道内含有丰富的细胞

内共生菌。而以腐殖质或木屑为食的昆虫，如白蚁、蟋

蟀、蟑螂和甲壳虫等，其肠道微生物含量占宿主体内总

菌量的比例最大[6]。而诸如果蝇、蚊子、蚜虫等肠道内微

生物含量相对较少的昆虫则具有长而窄的肠道，这种形

状的肠道可能有利于宿主更好地吸收营养。

早期昆虫肠道微生物的研究主要依赖于传统的微

生物分离培养和基于  16S rRNA 基因的  PCR-DGGE、

RFLP、16S rRNA 探针及16S rRNA 克隆文库测序等。有些

昆虫肠道微生物在体外培养较为困难，因传统研究手段

的限制，影响了这些未培养微生物的发现。随着生物技

术和高通量测序技术的飞速发展，用于研究基因组学、

转录组学、蛋白组学以及代谢组学等多组学的新技术和

新方法已开始应用于肠道菌群结构、功能蛋白组成、代

谢活性及代谢通路等研究。这些新技术的发展和应用有

利于更好地了解昆虫肠道微生物的多样性和功能。

2 昆虫共生菌的主要功能

2.1 昆虫共生菌的营养和物质代谢功能

在长期协同进化的过程中，昆虫与肠道微生物形成

了相互依存的共生关系。肠道菌群对于维持昆虫正常的

生长发育和生理平衡具有重要作用。昆虫为肠道微生物

提供稳定的生存环境和必要的营养物质，肠道微生物也

参与昆虫的多种代谢过程，为昆虫提供一些营养物质以

及消化复杂的碳水化合物。有些昆虫可以适应各种各样

的生态栖位，在营养匮乏或食物难以消化吸收的条件下

生长繁殖，这其中昆虫与微生物的营养共生可能起着不

可或缺的作用。

肠道微生物在营养供给和物质代谢上起到至关重

要的作用，并通过这种方式影响昆虫的发育和健康。
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肠道共生菌为一些昆虫提供特定的营养物质，例如 B 族

维生素、固醇和氨基酸等。例如肠道共生菌椿象红球

菌（Rhodococcus rhodnii）为宿主长红锥蝽（Rhodnius 

prolixus）提供维生素 B[7]。在食草性动物的饮食中，氮元

素往往是一个重要的缺陷因子，很多昆虫依赖于具有固氮

系统的益生菌来弥补其氮元素的缺乏。白蚁肠道中的共生

菌不仅可以将宿主分泌的含氮废物回收成高价值的营养物

质，还可以直接吸收空气中的氮气进行固氮作用[8]。蟑螂

和一些食草蚂蚁体内存在能进行氮循环合成基本氨基酸

的内共生菌。蟑螂在缺氮条件下可借助内共生菌（蟑螂

杆状菌）来利用自身储藏的含氮废物尿酸，但蟑螂杆状

菌缺少编码降解尿酸所必需的尿酸酶基因，据此推测其

尿酸酶可能来源于其他肠道共生菌或宿主本身[9]。另外，

蚜虫共生菌 Buchnera 能产生多种必需氨基酸，以弥补蚜

虫单一吸食植物汁液导致的营养不足[10]。

有些昆虫基因组中缺少编码降解复杂碳水化合物

的代谢酶基因，肠道微生物可以帮助昆虫分解这些难

以消化的大分子物质，促进碳、氮的吸收和利用，使昆

虫能够在营养不均衡的环境下生存[11]，尤其是以植物木

质部和韧皮部为食的昆虫，其肠道中通常含有大量与

纤维素降解相关的微生物类群[12]。纤维素是一种丰富的

碳源，但大多以晶体或非晶体的微纤维形式存在于植

物细胞壁中，因而昆虫很难利用这种碳源，需要共生

微生物将纤维素降解成更简单的糖残基。例如，在白

蚁后肠定殖的细菌能产生多种葡聚糖酶，以帮助宿主

将纤维素分解为葡萄糖。除此之外，常见的伊蚊共生

菌 Serratia 和 Enterobacter 能够分泌溶血酶，有利于促进

吸血后血液的消化[13]。在白纹伊蚊肠道分离得到的共生

菌 Acinetobacter baumannii 和 Acinetobacter johnsonii 不仅

参与血液的消化吸收，还参与花蜜的消化吸收[14]。由此

可见，昆虫是一个“超级生物体”，包含着昆虫个体基

因和微生物基因联合参与的代谢。

昆虫肠道微生物在解毒方面也扮演着重要角色。烟

草甲（Lasioderm aserricorne）肠道中的共生酵母可以破

坏宿主食物中的毒素，提高烟草甲对毒素的抵抗力。肠

道微生物在对杀虫剂的解毒过程中，能够被诱导合成解

毒酶，并通过矿化作用或共代谢过程，将杀虫剂分解代

谢为一种或几种可被昆虫吸收利用的代谢物。点蜂缘蝽

（Riptortus pedestris）接触到化学农药“杀螟松”时，肠

道共生菌伯克氏菌（Burkholderia）可以帮助降解（杀螟

松），从而提高宿主对化学杀虫剂的抗性[15]。

2.2 共生菌影响昆虫的生长发育

一些昆虫共生菌可以通过垂直传播或从环境中被

摄取等方式存在于昆虫的世代中，并对宿主昆虫的正常

发育和繁殖至关重要。如中肠内的伯克氏菌对于宿主点

蜂缘蝽的生长和繁殖起重要作用[16]。另外，去除肠道菌

的果蝇虽然能够存活，但果蝇的生长发育会存在一定缺

陷，主要表现为幼虫生长速率缓慢或者成虫个体相对较

小，这表明果蝇肠道共生菌在果蝇系统发育中起到重要

作用。在自然条件下，果蝇主要以腐烂的水果为食，其

肠道中含有大量的发酵微生物，其中最主要的是醋酸

杆菌（Acetobacter）和乳酸菌（Lactobacillus）。研究

证实，醋酸杆菌通过吡咯并喹啉醌依赖的乙醇脱氢酶

（PQQ-ADH）参与调节宿主胰岛素信号通路来促进果蝇

的系统发育[17]。

沃尔巴克氏体（Wolbachia）是常见的昆虫细胞

内共生菌，能在蚊子生殖器官中定殖，通过胞质不相

容机制影响蚊子的生殖能力。感染  Wolbachia  的雄蚊

与未感染或感染不同种或菌株的  Wolbachia 的雌蚊交

配不能形成可发育的受精卵，因此可以通过释放大量

感染  Wolbachia  的雄蚊来抑制蚊子的种群数量 [18]。除

了 Wolbachia，其他细菌如 Bacillus 和 Staphylococcus 也

能影响淡色库蚊的产卵率[19]。

2.3 肠道微生物影响昆虫行为

近期研究发现昆虫肠道微生物也参与了昆虫行为的

调节。共生菌在昆虫体内可以合成或分解产生代谢物，

某些代谢物会被宿主用来合成信息素或种间激素，从而

影响昆虫的行为。如沙漠蝗肠道共生菌——成团泛菌
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（Pantoea agglomerans）能够利用沙漠蝗消化废弃产物中

的木质素衍生物香草兰酸合成愈创木酚，而愈创木酚是

沙漠蝗聚集信息素的前体，聚集信息素通过粪便挥发吸

引更多的蝗虫集群行动[20]。与之相反，蝗虫微孢子可以

改变飞蝗聚集化学信息，从而阻止飞蝗的群集行为。通

常蝗群可能被一组聚集信息素触发和维持，这些信息素

引起原本单独行动的蝗虫聚集形成一个迁徙群。微孢子

通过改变蝗虫免疫系统和肠道的化学性质，杀死大量参

与合成蝗虫聚集信息素的肠道微生物，从而扰乱了蝗虫

的神经系统，诱导和保持群居行为的神经递质（5-羟色

氨和多巴胺）水平下降，使群居的蝗虫回到独居[21]。近

年来，肠道微生物与昆虫行为之间的密切关系越来越多

地被发现和阐明，这对于发展新型害虫防治策略具有非

常重要的意义。

肠道微生物不仅可以通过合成信息素影响昆虫的行

为，还可以影响昆虫的交配取向或偏好性。有关黑腹果

蝇的研究发现，肠道共生菌能影响果蝇的交配取向[22]，

果蝇更趋向与肠道菌群组成相似的异性个体进行交配，

这种交配选择取向有可能最终导致新物种的形成[22]。针

对金小蜂的一项研究证实了肠道共生菌能够影响新物种

的分化。研究者尝试将 100 万年前发生种群分离的 2 种金

小蜂进行配对，结果发现其后代无法存活。但去除肠道

菌群后，这 2 种金小蜂的繁殖后代几乎都能够成活[23]。

2.4 共生菌具有保护昆虫的作用

昆虫在自然环境中会面对多种多样的生存压力，包

括天敌的攻击、病原菌和寄生虫的感染，以及高温和寒

冷等逆境的胁迫。大量研究表明，共生菌除了为昆虫宿

主提供稀缺的营养资源外，还可以保护宿主抵抗病原微

生物和捕食者的侵害，也能够协助昆虫宿主耐受一定的

不良环境。

体色通常作为一种重要的识别特征，对动物的各

种生命活动有重要影响，例如物种识别、交配选择、伪

装和警戒等。近年来，有研究表明昆虫共生菌能够控

制昆虫的体色，以保护昆虫免受天敌的捕食。在豌豆

蚜（Acyrthosiphon pisum）中发现了兼性内共生菌——

一种立克次氏小体（Rickettsiella），它能够诱导蚜虫合

成绿色色素，使蚜虫的体色由红色变成绿色，这有利于

蚜虫躲避被倾向捕食红色蚜虫的天敌捕食。同时，这

些体色由红变绿的蚜虫体内还有变形杆菌属的内共生

菌 Hamiltonella 和 Serratia，可以帮助豌豆蚜逃避寄生蜂

的寄生。Rickettsiella 通常与上述 2 种共生菌同时存在于

豌豆蚜体内，这样可以使绿色的蚜虫能够同时躲避天敌

的捕食和寄生蜂的入侵[17]。

在昆虫与致病菌的对抗中，共生菌发挥着重要作

用。无菌处理的昆虫比未处理昆虫更易受到病原菌和寄

生虫的感染，这种共生菌抑制其他外来微生物定殖或增

殖的现象称为定殖抗力。研究发现，白蚁的共生菌具有

氧化还原的能力，可抑制外来病原微生物的入侵[24]。果

蝇 C 病毒（DCV）是一种无包膜 RNA 病毒，对黑腹果蝇

表现出高致病性和致死性。但细胞内共生菌 Wolbachia 感

染果蝇能显著降低由D C V造成的死亡率，并且去除

Wolbachia 的果蝇对 DCV 更加易感[25]。昆虫共生菌的定

殖抗力对病原真菌同样有效，虫疫霉真菌（Erynia）是豌

豆蚜的一大天敌，当内共生细菌 Regiella insecticola 存在

时，豌豆蚜对虫疫霉菌的抗感染能力至少可提高 5 倍，

即便是虫霉菌感染并杀死了蚜虫，其最终产生的孢子

数量也会受到严重影响，只有正常状况下的 1/10[26]。因

此，内共生细菌 R. insecticola 对整个蚜虫群体起到了一

定的保护作用。此外，肠道微生物在促进昆虫免疫系统

发育，以及维持免疫系统的正常功能上同样不可或缺。

肠道菌群通过诱导宿主昆虫产生抗菌肽，维持昆虫正常

的免疫能力，从而间接抵抗病原菌的感染。如肠道菌群

可作为益生菌帮助蜜蜂抵抗芽孢杆菌的侵染[27,28]。

共生菌还可以通过产生有毒代谢产物来保护宿主

昆虫免于被捕食。豌豆蚜的一大天敌是拟寄生蚜茧蜂

（Aphidius ervi），豌豆蚜个体之间对拟寄生蚜茧蜂敏

感性的差别，与其体内某些共生菌的存在与否有直接关

系，其中共生菌 Hamiltonella defensa 产生的毒素可直接
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杀死蚜茧蜂的幼虫[29]。此外，白蚁体内的共生菌能够产

生甲烷气体来阻止蚂蚁及其他天敌的捕食。毒隐翅虫

（Paederus）体内的共生菌通过合成一种聚酮类有毒物质

隐翅虫毒素（pederin），用以抵御狼蛛的捕食[30]。雌性欧

洲狼蜂（Philanthus triangulum）依赖其触角中的共生放线

菌 Streptomyces 合成的抗生素来抵御致病真菌的感染[31]。

有研究发现，共生菌还可以通过保护“重要第三

者”的方式，间接保护昆虫宿主。切叶蚁与环柄菇科真菌

的相互关系是共生关系研究的一个经典案例。切叶蚁具有

挑选并种植环柄菇科真菌使之作为食物来源的独特能力，

但环柄菇科真菌自身缺乏竞争能力，当其他真菌入侵并竞

争抑制环柄菇科真菌生存时，切叶蚁体表的一种链霉菌属

共生菌能够产生抗真菌物质杀死非环柄菇科真菌，从而保

护切叶蚁与环柄菇科真菌之间的共生关系免遭破坏[32]。

昆虫在自然环境中除了要面对各种天敌的威胁，还

常面临人类活动诸如农药杀虫剂大量使用所带来的生存压

力。最近研究发现，在昆虫与杀虫剂的对抗中也有共生菌

的身影。日本科学家发现农场土壤中少量存在一种可以降

解杀虫剂的布克氏菌（Burkholderia），豆科害虫点蜂缘

蝽及同属的椿象可在幼虫期从土壤中获得这种共生菌；向

农场施放“杀螟松”能使这种菌在土壤中大量富集，并与

点蜂缘蝽形成共生关系赋予其抗药性[15]。除此之外，高温

等恶劣的自然环境也会威胁昆虫的正常存活，研究证实共

生菌对昆虫的温度耐受性具有一定贡献。如蚜虫的内共生

菌 Buchnera 能够增强蚜虫对高温的耐受力——在高温时

期，蚜虫内共生菌 Buchnera 的感染率显著提高，同时细

菌中分子伴侣 GroEL 也在持续表达，这使得昆虫宿主中的

蛋白在高温条件下维持稳定[33]。共生菌介导的保护是一个

已通过生态模型预测并且越来越多被观察到的现象。共

生菌为宿主昆虫提供保护使得共生组合具有更大的竞争优

势，有利于共生关系的稳定维持。

3 昆虫识别有益菌及抵御致病菌的调控机制

昆虫的消化系统中存在着多层次的防御系统，这对

于昆虫肠道菌群的塑造非常重要，该防御系统能使昆虫在

识别有益菌的同时抵御致病菌。目前免疫学方面的研究大

多集中于昆虫如何抵御外来致病菌，而对于昆虫是如何识

别有益共生菌则知之甚少。众所周知，大多数昆虫中肠都

具有围食膜，是由中肠上皮细胞分泌形成的一种非细胞薄

膜状结构，主要由几丁质、蛋白质和多糖组成[34]。围食膜

具半渗透性，允许营养物质、消化酶和效应分子等通过，

同时还能保护昆虫的上皮细胞层，使其不直接暴露于微生

物或者毒素中，前肠和后肠上皮细胞上的黏膜可能也具有

与围食膜相似的保护功能。这些介于上皮细胞和内腔之间

的物理屏障在一定程度上减少了微生物对宿主的影响。除

此之外，昆虫自身的免疫系统也是一道重要的防线，昆

虫的先天免疫与哺乳动物的免疫机制极为相似[35]。以黑腹

果蝇为例，其共生菌主要通过诱导产生抗菌肽（AMPs）

和合成活性氧分子（ROS）来增强肠道上皮细胞的免疫反

应。这 2 种诱导反应都是典型的抗性机制，通过负反馈调

控机制及其他调控元件来精确调控昆虫的免疫系统[27]。

昆虫肠道中存在着大量的微生物，昆虫肠道免疫

系统如何区分有益共生菌和致病菌，又如何应对免疫

系统的持续激活？以果蝇为例，昆虫肠道主要通过调

节  IMD 信号通路和  DUOX 系统的表达水平，从而获

得对有益肠道微生物类群的免疫耐受性。其中  IMD

（immune deficiency，免疫缺陷）通路是通过转录抑制因

子 Caudal 来抑制肠道中抗菌肽 AMPs 基因的转录[28]。同

时，中肠上皮细胞分泌的酰胺酶可分解引发炎症的 PGN

（肽聚糖），使共生菌分泌的 PGN 维持在较低水平[36]。

另外，Pirk 蛋白可以隔绝细胞质中特异的 PGN 结合受

体，从而减少定位到细胞表面的受体并且延迟 IMD 通

路信号的转导[37]。另一个 PGN 的结合蛋白 PGRP-LE 可

能在果蝇肠道的免疫调节过程中也扮演重要角色：一

方面对于致病菌的入侵，PGRP-LE 可诱导依赖于转录

因子 Relish 的免疫反应；另一方面还可通过调控酰胺酶

和 Pirk 蛋白表达量的上调来确保免疫系统对有益菌的免

疫耐受力[38]。


