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摘要： 在长期的协同进化过程中，昆虫与其体内的共生菌建立了密切的互利共生关系。 昆虫内共

生菌不仅能调控宿主昆虫的营养代谢和生殖代谢，还能协助昆虫抵御生物、非生物胁迫，提高昆虫

对化学农药的抗性及对寄主植物的适应性等。 因此，内共生菌是宿主昆虫生长发育及适应性的重

要调控因子。 目前，随着组学技术的不断发展，内共生菌在宿主昆虫和寄主植物中的原位功能不断

被挖掘，通过对内共生菌 － 昆虫 － 植物互作模型的研究，将进一步揭示昆虫内共生菌与昆虫、植物

的互作机理，加深对昆虫适应性机制的理解并推进新型害虫防控和靶标技术的研发。 本文就昆虫

内共生菌的起源、特点、分布和传递，昆虫内共生菌在昆虫 － 植物 － 环境互作中的作用，以及昆虫内

共生菌研究的方法和新技术等方面进行了综述，并对未来昆虫内共生菌介导的防御效应及昆虫适

应性机理等热点问题进行了展望。
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　 　 昆虫与内共生菌的互作关系在自然界普遍存在

（Ｄｏｕｇｌａｓ，１９９８），几乎所有昆虫都含有内共生菌。
１８５０ 年，Ｌｅｙｄｉｇ 首次在蚜虫体内发现了一种生活在

体腔内的特殊巨型细胞（Ｌｅｙｄｉｇ，１８５０），从此开启了

研究共生菌与昆虫相互关系的大门 （彩万志，
１９９０）。 在长期的协同进化过程中，昆虫与其体内

共生菌形成了密切的互利共生关系 （吕仲贤等，
２００１）。 昆虫为共生菌提供稳定的小生境并共享某

些代谢途径，而内共生菌不仅能为宿主昆虫提供多

种必 需 营 养 物 质 （ Ｂｉｒｋｌｅ ｅｔ ａｌ． ， ２００２； Ｄｏｕｇｌａｓ，
２００６），保护病毒在昆虫体内免遭降解，促进循环性

病毒传播（ｖａｎ ｄｅｎ Ｈｅｕｖｅｌ ｅｔ ａｌ． ，１９９４），抵御病原微

生物侵染（Ｓｕ ｅｔ ａｌ． ，２０１５），降低宿主被寄生性天敌

寄生的风险（Ｃａｙｅｔａｎｏ ＆ Ｖｏｒｂｕｒｇｅｒ，２０１３；Ｖｏｒｂｕｒｇｅｒ，
２０１４），还通过调节宿主耐热性和抗药性、改变体色

等途径提高昆虫对环境的适合度 （ Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ． ，
２０００；Ｏｌｉｖｅｒ ｅｔ ａｌ． ，２０１０；Ｔｓｕｔｏｍｕ ｅｔ ａｌ． ，２０１０）。 因

此内共生菌被认为是调控宿主昆虫新陈代谢及生物

学性状的重要因子之一。
近年来，昆虫内共生菌的研究逐渐成为热点。

清除内共生菌前后昆虫表型宏观现象的改变成为研

究昆虫内共生菌的主要切入点，同时随着组学技术

的不断进步，极大地促进了内共生菌与宿主昆虫共

生机制研究的发展。 然而，当前关于昆虫内共生

菌 －昆虫 － 植物三者互作模型的研究较少，昆虫在

抵御寄主植物防御反应所带来的选择压时，内共生

菌是否参与介导或协助宿主昆虫反寄主植物防御效

应依旧未知。 因此，对昆虫内共生菌、昆虫与植物三

者之间互作关系进行综述，不仅有利于明确昆虫内

共生菌的原位生态功能，加深昆虫对寄主植物适应

性的理解，同时也为提高植物抗虫新思路及防治害

虫新策略———“抑菌防虫”提供一定的理论支撑。

１ 昆虫内共生菌的概况

１ １ 内共生菌的起源、种类和特点

内共生菌是由一个自由的有机体演变而来，其
结构及功能与线粒体、叶绿体相似，与昆虫的共生关

系可追溯到 ２ ～ ２ ５ 亿年前，在宿主昆虫体内逐渐进

化成一个类细胞器的结构，含有与宿主完全不同的

核酸、蛋白质合成系统，且不受宿主免疫系统的抵

御，正是因为这种长期的协同进化过程，才最终形成

了稳定的、可遗传的共生系统。

昆虫内共生菌主要包括酵母类、真菌和细菌类，
多属于变形菌门 Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ 变形菌纲和厚壁菌门

Ｆｉｒｍｉｃｕｔｅｓ 柔膜菌纲等。 昆虫内共生菌种类的多样

性是影响其对寄主植物和环境条件适应性的重要因

素。 目前已报道的蚜虫内共生菌的种类主要有初级

共生菌布赫纳氏菌 Ｂｕｃｈｎｅｒａ ａｐｈｉｄｉｃｏｌａ 和若干次级

共生菌，如沙雷氏菌 Ｓｅｒｒａｔｉａ ｓｙｍｂｉｏｔｉｃａ、立克次氏体

Ｒｉｃｋｅｔｔｓｉａ ｓｐｐ． 、沃尔巴氏菌 Ｗｏｌｂａｃｈｉａ ｓｐｐ． 、Ｕ 型共

生肠杆菌 Ｒｅｇｉｅｌｌａ ｉｎｓｅｃｔｉｃｏｌａ、Ｔ 型共生肠杆菌 Ｈａｍｉｌ⁃
ｔｏｎｅｌｌａ ｄｅｆｅｎｓａ 等；褐飞虱 Ｎｉｌａｐａｒｖａｔａ ｌｕｇｅｎｓ （Ｓｔåｌ）体
内的初级共生菌主要属于类酵母菌（ｙｅａｓｔ⁃ｌｉｋｅ ｓｙｍ⁃
ｂｉｏｎｔ，ＹＬＳ）的 Ｃａｎｄｉｄａ 属（吕仲贤等，２００１），而烟粉

虱 Ｂｅｍｉｓｉａ ｔａｂａｃｉ （Ｇｅｎｎａｄｉｕｓ）体内除了含有初级共

生菌 Ｐｏｒｔｉｅｒａ ａｌｅｙｒｏｄｉｄａｒｕｍ 之外也检测到立克次氏

体、沃尔巴氏菌、Ｔ 型共生肠杆菌 Ｈ． ｄｅｆｅｎｓａ（Ｊｉａｎｇ ｅｔ
ａｌ． ，２０１２），因此昆虫内共生菌的种类具有特殊性及

普遍性。 而相对于自由生活的真菌和细菌，昆虫内

共生菌具有独特的遗传性状，如较小的基因组和较

高的（Ａ ＋ Ｔ）含量（Ｃｌａｒｋ ｅｔ ａｌ． ，２０００）。 由于其部分

生物进程的基因高度缺失，因此决定了内共生菌对

宿主细胞的依赖性，导致大部分内共生菌无法在宿

主昆虫体外进行离体培养。 研究昆虫与内共生菌的

关系不仅能揭示内共生菌的功能，同时对于理解生

物间关系的演化及细胞器起源与进化等都有重要

意义。
１ ２ 内共生菌的分布和传递

根据其生物学和进化史，昆虫内共生菌可分为

初级共生菌和次级共生菌（Ｄａｌｅ ＆ Ｍｏｒａｎ，２００６）。
不同昆虫其体内共生菌的分布不同，在所有蚜虫体

内，初级共生菌布赫纳氏菌因其独特性被局限于血

腔中特化的含菌细胞里（Ｂａｕｍａｎｎ ｅｔ ａｌ． ，２００６），菌
胞体积随着蚜虫的发育不断增大。 豌豆蚜 Ａｃｙｒｔｈｏ⁃
ｓｉｐｈｏｎ ｐｉｓｕｍ 经过若蚜阶段后，含菌细胞的体积增长

了 ８ 倍，细胞质体积的 ６０％被共生菌占据（Ｓｍｉｔｈ ＆
Ｄｏｕｇｌａｓ，１９８７）。 而次级共生菌因其发生概率低很

难寄生在宿主专一组织中，可以感染或随宿主昆虫

的发育转移到细胞外的其它组织，例如蚜虫次级共

生菌分布于菌胞周围的鞘细胞中，或分散或聚集于

血腔中，在脂肪体细胞和缺失布赫纳氏菌的含菌细

胞中也偶有发现（Ｆｕｋａｔｓｕ ｅｔ ａｌ． ，２０００）；寄生蜂体内

存在大量的内共生菌，被公认为是共生菌传播的带

菌者（Ｗｅｒｒｅｎ ｅｔ ａｌ． ，１９９５），其中沃尔巴氏菌分布最
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广，在寄生蜂中的感染率高于其它昆虫类群，主要存

在于生殖组织的细胞质中；大量电子显微镜及荧光

原位杂交观察结果表明，褐飞虱内共生菌主要分布

于腹部脂肪体的含菌细胞内，表皮上也有少量的分

布，但在头部和胸部没有发现共生菌（陈法军等，
２００５）；烟粉虱体内的次级共生菌立克次氏体分布

于宿主的体腔中，而实蝇的次级共生菌在幼虫阶段

主要分布于中肠外的突囊中，羽化出成虫后，则转移

到头部的食道球内（柳丽君等，２０１１）；还有些共生

菌分布在昆虫的肠道里，成为昆虫肠道系统中重要

的一部分，如舞毒蛾 Ｌａｍａｎｔｒｉａ ｄｉｓｐａｒ、棉铃虫 Ｈｅｌｉ⁃
ｃｏｖｅｒｐａ ａｒｍｉｇｅｒａ、家蚕 Ｂｏｍｂｙｘ ｍｏｒｉ 等的中肠内的门

肠球菌 Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ （ Ｂｒｏｄｅｒｉｃｋ ｅｔ ａｌ． ，２００４；相辉

等，２００７）。
共生菌在昆虫体内的传播方式主要分为垂直传

播和水平传播。 在蚜虫体内局限于含菌细胞中的初

级共生菌布赫纳氏菌通过雌蚜的卵细胞或细胞质垂

直传 递 给 后 代 （ Ｂａｕｍａｎｎ， ２００５； Ｇｒｕｗｅｌｌ ｅｔ ａｌ． ，
２０１２）；褐飞虱体内共生菌利用肌动纤维蛋白介导

的卵巢传递方式，随血淋巴流经卵巢管柄的上皮鞘

时其被含菌细胞包被，并通过细胞包吞作用进入卵

原母细胞传递给后代（Ｙｕｋｕｈｉｒｏ ｅｔ ａｌ． ，２０１４）。 而次

级共生菌既能通过受精卵或胚胎进行垂直传递，也
能通过个体间的接触侵染甚至寄生性天敌的间接作

用进行水平传递，相关研究表明烟粉虱体内的次级

共生菌沃尔巴氏菌和蚜虫体内的次级共生菌 Ｕ 型

共生肠杆菌 Ｒ． ｉｎｓｅｃｔｉｃｏｌａ 可通过寄生蜂的产卵管在

不同个体之间进行转染（Ｇｅｈｒｅｒ ＆ Ｖｏｒｂｕｒｇｅｒ，２０１２；
Ａｈｍｅｄ ｅｔ ａｌ． ，２０１５）。 但考虑到次级共生菌其特殊

的分布方式和感染概率低的事实，水平传递可能是

其主要传播途径（Ｈａｙｎｅｓ ｅｔ ａｌ． ，２００３）。

２ 昆虫内共生菌的作用

ｄｅ Ｂａｒｙ 在 １８７９ 年首次定义了共生关系（ｓｙｍｂｉ⁃
ｏｓｉｓ），用来描述 ２ 种或更多不同物种彼此互利的生

活在一起的紧密关系（ｄｅ Ｂａｒｙ，１８７９），在自然界中

存在大量的共生案例（Ｓａｐｐ，２００２）。 在长期的协同

进化过程中，昆虫与内共生菌形成了稳定的互惠共

生关系，也许正是这些共生关系推动了多细胞生物

的进化（Ｔａｙｌｏｒ，１９７９）。 昆虫内共生菌在昆虫、植物

与环境的互作关系中具有重要的作用。
２ １ 调控宿主昆虫的营养物质代谢

植食性昆虫仅通过取食植物汁液很难满足其自

身生长发育的需求，而内共生菌的存在能弥补其饮

食营养的不平衡。 大量研究表明蚜虫体内的初级共

生菌布赫纳氏菌能为宿主提供多种必需氨基酸

（Ｄｏｕｇｌａｓ，１９９８；苗雪霞和丁德诚，２００３）。 早期研究

人员通过营养缺失试验发现豌豆蚜能够在缺失必需

氨基酸色氨酸的人工饲料中正常生长超过 ２ 代，但
利用抗生素清除内共生菌后的豌豆蚜在子一代幼虫

即出现死亡现象；同时，收集饲养在不含色氨酸的正

常豌豆蚜蜜露后发现蜜露中含有 ０ ３２ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 的色

氨酸（Ｄｏｕｇｌａｓ ＆ Ｐｒｏｓｓｅｒ，１９９２），意味着内共生菌能

够为蚜虫合成所缺失的必需氨基酸。 随着分子生物

学技术的不断发展，豌豆蚜全基因组序列的测定也

揭示了布赫纳氏菌作为某些必需氨基酸的“捐赠

者” 与蚜虫共享某些代谢途径 （ Ｍｏｒｇａｎ ｅｔ ａｌ． ，
２０１０）。 Ｗｉｌｋｉｎｓｏｎ ＆ Ｉｓｈｉｋａｗａ（２００１）对褐飞虱体内

共生菌的功能进行研究，发现脱共生后的褐飞虱体

内总蛋白含量降低了 １０％ ，游离氨基酸水平增加了

１ ４ 倍，说明共生菌能利用昆虫体内游离氨基酸为

其合成蛋白质。 大量研究还表明，内共生菌不仅为

昆虫提供必需氨基酸，还能通过一系列的生化作用

为昆虫提供脂类和维生素 （ Ｄａｄｄ，１９８５；Ｋｅｒｋｕｔ ＆
Ｇｉｌｂｅｒｔ，１９８５；Ｄｏｕｇｌａｓ，１９９８）。 因此，内共生菌在昆

虫营养物质调控中扮演着重要的角色。
２ ２ 调控宿主昆虫的生殖代谢

共生菌作为生殖调控因子在自然界广泛存在。
如沃尔巴氏菌，全球大约 ６５％的昆虫种群受其感染

（Ｄｕｒｏｎ ｅｔ ａｌ． ，２００８；Ｈｉｌｇｅｎｂｏｅｃｋｅｒ ｅｔ ａｌ． ，２００８）。 该

类共生菌通过调控宿主生殖来增加自己在种群中的

母系垂直传播效率，主要通过诱导胞质不亲和使感

染与未感染的雌虫产生生殖差异，改变后代性比；还
可通过孤雌生殖或杀雄作用来提高后代雌虫比例，
影响种群动态 （ Ｃｌａｒｋ ｅｔ ａｌ． ， ２００８ ）。 Ｂｉａｎ ｅｔ ａｌ．
（２０１３）在全球范围内首次使传播疟疾的主要媒介

斯氏按蚊 Ａｎｏｐｈｅｌｅｓ ｓｔｅｐｈｅｎｓｉ （Ｌｉｓｔｏｎ）与沃尔巴氏菌

形成稳定的共生关系，利用沃尔巴氏菌诱导胞质不

亲和的能力，通过胚胎注射技术人工诱导出绝育雄

蚊，与野生雌蚊交配产的卵难以正常孵化，从而显著

降低其传播人类疟疾病原体的能力。 在日本，三叶

斑潜蝇 Ｌｉｒｉｏｍｙｚａ ｔｒｉｆｏｌｉｉｊｉ 及二星大丽瓢虫 Ａｄａｌｉａ ｂｉ⁃
ｐｕｎｃｔａｔａ 体内的立克次氏体能诱导雄虫的死亡

（Ｗｅｒｒｅｎ ｅｔ ａｌ． ，１９９４）。 此外，近年来其它几种生殖

调控型共生菌的发现也引起了广泛的关注，如屈挠

杆菌 Ｃａｒｄｉｎｉｕｍ、肠杆菌 Ａｒｓｅｎｏｐｈｏｎｕｓ、拟杆菌 Ｆｌａ⁃
ｖｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ 和柔膜菌 Ｓｐｉｒｏｐｌａｓｍａ，这些共生菌在宿主

昆虫体内发挥着和沃尔巴氏菌、立克次氏体相似的生
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殖调控作用（徐超，２０１３）。 这类共生菌的传播能够快

速削弱昆虫种群的遗传多样性，因此利用共生菌对宿

主的生殖调控可以作为害虫防治的新思路。
２ ３ 调节宿主昆虫对环境的适应性

昆虫在自然界中通过物质交换和能量代谢的方

式与环境紧密联系，并在长期进化过程中形成了对

环境的适应性。 昆虫的生长发育等一系列生命活动

均受环境条件的影响，其中以温度对昆虫的影响最

大。 目前，关于昆虫内源微生物影响宿主环境适应

性的研究很多，其中以内共生菌对昆虫耐热性的影

响研究最多。 如蚜虫的最适生长温度为 ２０℃，其耐

高温能力很差（Ｄｅａｎ，１９７４；宫亚军等，２００６），通过

选择性热处理，如夏季高温时期及沙漠等高温地点，
蚜虫体内共生菌感染率提高（Ｈａｒｍｏｎ ｅｔ ａｌ． ，２００９）；
标准条件下，体内被注射次级共生菌沙雷氏菌后的

蚜虫生长温度阈值范围变大（Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ． ，２０００），
３９℃热激 ２ ｈ 处理后，感染沙雷氏菌的蚜虫繁殖力

虽下降到 ５０％ 左右但仍显著高于未受感染蚜虫的

７％ （Ｍｏｎｔｌｌｏｒ ｅｔ ａｌ． ，２００２；Ｏｌｉｖｅｒ ｅｔ ａｌ． ，２０１０）。 Ｂｒｕ⁃
ｍｉｎ ｅｔ ａｌ． （２０１１）发现烟粉虱在受到 ２５、３２、３７、４０℃
处理后，体内次级共生菌立克次氏体数量逐渐增加，
且未感染立克次氏体的种群死亡率随着温度升高而

显著高于感染立克次氏体的种群，同时立克次氏体

能诱导烟粉虱体内耐热基因产物的大量表达。 而在

高温季节，家蚕追寄蝇 Ｅｘｏｒｉｓｔａ ｓｏｒｂｉｌｌａｎｓ 经过高温

处理清除体内共生菌沃尔巴氏菌后，雌蝇产卵量与

孵化率都显著下降，推测沃尔巴氏菌能提高宿主昆

虫对不良环境的适应性（Ｇｕｒｕｐｒａｓａｄ ｅｔ ａｌ． ，２０１１）。
因此，对于处于不利温度等环境选择压力下的昆虫

种类，可能共生菌作为一种“调节者”与宿主昆虫形

成的共生体具有在逆境条件下的进化优势（单红伟

等，２０１６），从而提高了昆虫对不良环境的适应性。
２ ４ 调节宿主昆虫对生物胁迫的抵御能力

昆虫在自然界会受到捕食者的捕食、寄生性天

敌的寄生及病原微生物的侵染，而内共生菌在昆虫

防御生物胁迫方面具有重要作用。 自从 Ｏｌｉｖｅｒ ｅｔ
ａｌ． （２００５）根据次生共生菌能导致蚜虫寄主防御寄

生蜂的攻击而首先提出了“共生菌介导抗性（ｓｙｍｂｉ⁃
ｏｎｔ⁃ｍｅｄｉａｔｅｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ）”的概念以来，在共生菌对宿

主昆虫表型性状的影响方面已有大量研究报道，主
要表现在为宿主抵御天敌危害等方面，包括抵御病

原物（Ｓｕ ｅｔ ａｌ． ，２０１５）、寄生蜂（Ｃａｙｅｔａｎｏ ＆ Ｖｏｒｂｕｒｇ⁃
ｅｒ，２０１３；Ｖｏｒｂｕｒｇｅｒ，２０１４）、捕食性瓢虫 （ Ｆｅｒｒａｒｉ ｅｔ
ａｌ． ，２００４；Ｇｅｒａｒｄｏ ＆ Ｐａｒｋｅｒ，２０１４）等。 Ｏｌｉｖｅｒ ｅｔ ａｌ．

（２００３）首次描述了蚜虫体内 ２ 种次级共生菌 Ｔ 型

共生肠杆菌 Ｈ． ｄｅｆｅｎｓａ 和沙雷氏菌能够提高宿主对

蚜茧蜂的抵御能力，随后研究人员又发现 Ｕ 型共生

肠杆菌 Ｒ． ｉｎｓｅｃｔｉｃｏｌａ 也具有相同的功能（Ｏｌｉｖｅｒ ｅｔ
ａｌ． ，２０１０；Ｖｏｒｂｕｒｇｅｒ ｅｔ ａｌ． ，２０１０），在这十几年里，大
量研究证实共生菌介导的宿主昆虫抵御生物胁迫的

抗性是一种非常重要和普遍的现象（Ｄｕｒｏｎ ＆ Ｈｕｒｓｔ，
２０１３）。 虽然次级共生菌并不能显著降低蚜虫的寄

生率，但 Ｈ． ｄｅｆｅｎｓａ 却能编码一种毒蛋白基因（Ｄｅｇ⁃
ｎａｎ ＆ Ｍｏｒａｎ，２００５；Ｍｏｒａｎ ｅｔ ａｌ． ，２００８），通过提高幼

虫的死亡率从而间接提高蚜虫对寄生蜂的抗性，降
低了被寄生的风险（Ｏｌｉｖｅｒ ｅｔ ａｌ． ，２００９）。 然而病原

菌的侵染也是造成昆虫死亡的重要因素之一。 最新

研究发现，沃尔巴氏菌增强了果蝇及其它双翅目昆

虫抵御 ＲＮＡ 病毒的能力（Ｈｅｄｇｅｓ ｅｔ ａｌ． ，２００８），通过

给果蝇显微注射沃尔巴氏菌后能够减少因果蝇 Ｃ
病毒 （ Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａ Ｃ ｖｉｒｕｓ， ＤＣＶ） 造 成 的 死 亡 数

（Ｂｒｏｗｎｌｉｅ ＆ Ｊｏｈｎｓｏｎ，２００９），同时感染沃尔巴氏菌的

果蝇后代携带病毒的概率显著降低（Ｇｌａｓｅｒ ＆ Ｍｅｏ⁃
ｌａ，２０１０）。 含有 Ｕ 型共生肠杆菌 Ｒ． ｉｎｓｅｃｔｉｃｏｌａ 的蚜

虫能够降低被真菌孢子寄生的概率，从而提高其存

活率（Ｓｃａｒｂｏｒｏｕｇｈ ｅｔ ａｌ． ，２００５）。 自然条件下，体色

作为生物的第一道视觉屏障是重要的生态适应性特

征，涉及到生物种类识别、性别选择、拟态、警戒色等

（Ｒｕｘｔｏｎ ｅｔ ａｌ． ，２００４；Ｇｉｌｂｕｒｎ，２０１１）。 生态学研究表

明瓢虫等捕食性天敌倾向于取食绿色植物上的红色

蚜虫（Ｌｏｓｅｙ ｅｔ ａｌ． ，１９９７），而蚜茧蜂等寄生性天敌却

倾向于寄生绿色蚜虫（Ｌｉｂｂｒｅｃｈｔ ｅｔ ａｌ． ，２００７）。 早期

的研究发现蚜虫体色的变化是由遗传决定的（Ｔａｋａ⁃
ｄａ，１９８１），然而最近研究却表明蚜虫体内次级共生

菌立克次氏体能影响幼蚜的体色，在若蚜期表现为

红色，发育至成蚜后变为绿色，因此能保护幼蚜免受

捕食（Ｔｓｕｔｏｍｕ ｅｔ ａｌ． ，２０１０）。 同时，立克次氏体常与

其它能够提高蚜虫对寄生性天敌的抗性的 Ｔ 型共

生肠杆菌 Ｈ． ｄｅｆｅｎｓａ 或沙雷氏菌共存（Ｏｌｉｖｅｒ ｅｔ ａｌ． ，
２００３），因此缓和了因体色改变导致寄生概率增高

的风险。 尽管共生菌介导的抗性机理仍不是很清

楚，但可以推测共生菌可能通过在昆虫体内占据一

种生态位阻止其它病原物的入侵，同时还可以作为

一种“免疫启动子”激发昆虫免疫系统来达到保护

宿主的目的（Ｔｏｅｎｓｈｏｆｆ ｅｔ ａｌ． ，２０１２）。
２ ５ 提高宿主昆虫对化学农药的抗性

内共生微生物在宿主对杀虫剂解毒方面也有着

极其重要的作用。 相关研究表明，受到高浓度药剂
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胁迫后，昆虫内共生菌含量迅速增加（Ｓｉｎｇｈ ｅｔ ａｌ． ，
２００５；Ｔａｇｏ ｅｔ ａｌ． ，２００６），感染伯克氏菌 Ｂｕｒｋｈｏｌｄｅｒｉａ
的点蜂缘蝽 Ｒｉｐｔｏｒｔｕｓ ｐｅｄｅｓｔｒｉｓ 三龄幼虫取食有机磷

农药包裹的大豆种子后存活率显著高于未感染的对

照组，该内共生菌可将有机磷农药水解成具有低杀

虫活性的物质，并将产物作为供其生长所需的碳源

（Ｋｉｋｕｃｈｉ ｅｔ ａｌ． ，２０１２）。 虽然对于其它昆虫内共生

菌是否存在类似的解毒机制，尚待进一步研究明确

（Ｄｏｕｇｌａｓ，２０１５），但为理解昆虫抗药性产生的机理

提供了新思路。
２ ６ 影响宿主昆虫对植物病毒的传播

昆虫作为病毒的载体可以传播多种植物病毒，
而内共生菌具有保护病毒并促进传播的功能。 如马

铃薯卷叶病毒（Ｐｏｔａｔｏ ｌｅａｆ⁃ｒｏｌｌ ｖｉｒｕｓ，ＰＬＲＶ）的传播

依赖于蚜虫体内布赫纳氏菌所合成的 ＧｒｏＥＬ 蛋白

（崔晓峰等，２００４），该蛋白能够保护病毒在进入血

腔的过程中免遭降解，同时该蛋白与大麦黄矮病毒

（Ｂａｒｌｅｙ ｙｅｌｌｏｗ ｄｗａｒｆ ｖｉｒｕｓ，ＢＹＤＶｓ）的结合能力影响

其在蚜虫种间的传毒效率（于文娟等，２０１３）。 白背

飞虱 Ｓｏｇａｔｅｌｌａ ｆｕｒｃｉｆｅｒａ （Ｈｏｒｖáｔｈ）可携带南方水稻黑

条矮缩病毒（Ｓｏｕｔｈｅｒｎ ｒｉｃｅ ｂｌａｃｋ⁃ｓｔｒｅａｋｅｄ ｄｗａｒｆ ｖｉｒｕｓ，
ＳＲＢＳＤＶ），内共生菌群落的变化会影响其对该病毒

的传播能力，相反，白背飞虱感染 ＳＲＢＳＤＶ 病毒后又

可引起体内共生细菌的变化（康小影，２０１４）。
２ ７ 调节宿主昆虫的行为及对寄主植物的适应性

内共生菌作为昆虫 － 植物互作关系中的“经纪

人”不仅能改变昆虫的行为，还能调节宿主昆虫对

寄主植物的适应性（Ｃａｍｐｂｅｌｌ，１９９０）。 Ｆｒａｎｃｉｓ 研究

团队发现共生菌通过蚜虫蜜露提供的信息来提高天

敌对寄主的定位效率（Ｌｅｒｏｙ ｅｔ ａｌ． ，２０１１）；果蝇偏好

与拥有相同肠道共生菌的个体交配，这种偏好可能

与共生菌决定的表皮烃类物质组成变化有关（Ｓｈａｒ⁃
ｏｎ ｅｔ ａｌ． ，２０１０）。 遗传学认为昆虫对寄主植物的选

择受自身基因组信息的调控，然而最新研究表明，内
共生菌也能够影响昆虫对寄主植物的选择（瞿钰峰

等，２０１５）。 在日本，Ｔｓｕｃｈｉｄａ ｅｔ ａｌ． （２００４）发现豌豆

蚜主要以野豌豆 Ｖｉｃｉａ ｓａｔｉｖａ 和白三叶草 Ｔｒｉｆｏｌｉｕｍ
ｒｅｐｅｎｓ 为食，去除 Ｕ 型共生肠杆菌 Ｒ． ｉｎｓｅｃｔｉｃｏｌａ 前

后的蚜虫在野豌豆上的种群数量无显著差异，但在

白三叶草上的种群数量却显著降低，重新感染 Ｒ．
ｉｎｓｅｃｔｉｃｏｌａ 后种群数量恢复。 而褐飞虱在适应抗性

水稻品种过程中其体内的共生菌不仅在数量上发生

变化，而且随着褐飞虱对抗性品种适应程度的提高，
共生菌的遗传物质也发生了改变 （吕仲贤等，

２００１）。 同样，感染次级共生菌立克次氏体的粉虱

在豇豆 Ｖｉｇｎａ ｕｎｇｕｉｃｕｌａｔａ 叶片上的产卵量及后代的

存活率显著高于未感染的粉虱，因此共生菌能够影

响昆虫利用特定寄主植物的能力，从而扩大其对寄

主植物的适应性范围，虽然这种适应性机理仍然未

知，但推测可能与共生菌介导反寄主植物防御效应

或调节宿主昆虫营养代谢有关 （ Ｈｉｍｅｌｒ ｅｔ ａｌ． ，
２０１１）。

３ 昆虫内共生菌的研究方法和技术

离体共生菌和无菌宿主是研究昆虫和内共生菌

之间共生机理必不可少的试验材料，但是由于大部

分昆虫内部生理环境难以模拟且在分离培养过程中

易受杂菌污染等原因，导致这 ２ 种必需试验材料的

缺少是延缓“抑菌防虫”新策略发展的关键因素。
共生菌的研究首先需要对昆虫内共生菌的种类进行

检测与鉴定，通过清除的方式研究宿主感染共生菌

前后性状的变化是研究内共生菌功能的主要思路。
３ １ 内共生菌的检测与鉴定

由于大部分内共生菌无法脱离宿主进行体外纯

培养，所以很难用传统的微生物学方法对其进行鉴

定和研究。 早期研究人员利用 ＤＮＡ 荧光染色和电

镜分析法对昆虫内共生菌进行鉴定 （ Ｏ’ Ｎｅｉｌｌ ＆
Ｋａｒｒ，１９９０），但花费时间长、成本高，且鉴定结果的

不稳定性也会对后续的试验研究造成一定影响。 随

着分子生物学技术的不断发展，尤其是 ＰＣＲ 技术和

分子系统学方法的不断应用，使这些细胞内微生物

的检测和鉴定有了重大突破。 李正西和李定旭

（２００５）采用细菌 １６Ｓ ｒＤＮＡ 通用引物从桃蚜 Ｍｙｚｕｓ
ｐｅｒｓｉｃａｅ （Ｓｉｌｚｅｒ）北京烟草种群体内扩增出 １ ５ ｋｂ 的

共迁移片段，经过同源性分析发现桃蚜北京烟草种

群中至少含有 ２ 种共生菌，一种为专性共生菌 Ｂｕｃｈ⁃
ｎｅｒａ ａｐｈｉｄｉｃｏｌａ，另一种属于泛菌类。 该发现是迄今

为止有关蚜虫体内存在泛菌类共生菌的首次报道。
龚鹏等（２００２）利用编码沃尔巴氏菌表面蛋白的 ｗｓｐ
基因通用引物在北京麦田中的麦长管蚜 Ｓｉｔｏｂｉｏｎ
ａｖｅｎａｅ （Ｆａｂｒｉｃｉｕｓ）体内检测出沃尔巴氏菌。 而罗晨

等（２０１５）对我国 ６ 个不同地理种群的麦长管蚜体

内 ３ 种次级共生菌进行检测后发现，次级共生菌沙

雷氏菌和 Ｕ 型共生肠杆菌 Ｒ． ｉｎｓｅｃｔｉｃｏｌａ 在 ６ 个不同

地理种群体内的感染率为 １００％ ，显著高于日本种

群的 ３８ ７％和 １６ ０％ ，但均没有发现沃尔巴氏菌感

染的个体。 同样，Ｔｓｕｃｈｉｄａ ｅｔ ａｌ． （２００２）检测了 １１９
个地理种群的豌豆蚜也没有发现沃尔巴氏菌的侵
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染。 由于通过 ＰＣＲ 方法可能无法检测到蚜虫体内

丰度过低的内共生菌，因此也不排除沃尔巴氏菌在

其它蚜虫体内存在的可能。 昆虫内共生菌的种类因

不同的环境条件具有差异性，所以对昆虫不同地理

种群内共生菌种类的检测和鉴定是研究内共生菌重

要的前期工作基础。
３ ２ 内共生菌的清除方法

　 　 在明确昆虫内共生菌种类后，通过清除内共生

菌来观察宿主感染共生菌前后性状的变化是研究内

共生菌功能的主要思路之一。 从昆虫体内去除内共

生菌的常用方法有热处理、溶菌酶注射和抗生素处

理。 只有当共生菌的耐热能力高于宿主昆虫时，热
处理才适用；同时已有证据表明注射溶菌酶对昆虫

的生长发育具有潜在的威胁 （ Ｄａｎｉｅｌ ＆ Ｂｒｏｏｋｓ，
１９７２），因此，抗生素处理是目前最常用的清除内共

生菌的方法，利用抗生素处理获得脱共生昆虫已有

大量的报道 （Ｏｌｉｖｅｒ ｅｔ ａｌ． ，２０１０；于文娟等，２０１３；
Ｖｏｒｂｕｒｇｅｒ，２０１４）。 通过对抗生素处理给昆虫带来的

潜在风险进行评估后发现，脱共生后的昆虫所产生

的一般生理不适性，特别是低生长速率和低生育率

并不是抗生素直接导致的，但是去除共生菌后的次

要影响的累积是否会对利用脱共生昆虫所做的试验

研究产生影响尚难以解释清楚（Ｗｉｌｋｉｎｓｏｎ，１９９８）。
因此进行共生作用的所有试验中，所用昆虫的虫龄

和抗生素处理的时间都需具有严格的一致性，研究

脱共生昆虫的相关生物学特征时要使用刚经过抗生

素处理后的幼（若）虫进行研究（苗雪霞，２００２）。 目

前抗生素处理最常见的是添加到人工饲料中口服或

利用显微注射，同时不同种类和浓度的抗生素能选

择性地去除不同的共生菌。
３ ３ 内共生菌研究的新技术

对昆虫体内共生微生物群落的研究一直受限于

纯培养技术，随着分子生物学技术和 ２ 代测序技术

的不断发展，针对难以体外培养微生物的研究的一

门新型学科———宏基因组（ｍｅｔａｇｅｎｏｍｅ）学技术应运

而生并迅速发展起来。
宏基因组是指某一生境中全部微小生物遗传物

质的总和，主要指细菌和真菌的基因组总和。 宏基

因组学技术是对于一些不可以培养微生物的群落结

构和功能进行研究时，受限制于获取样本高纯度

ＤＮＡ 和 ＲＮＡ，对样品进行整体水平分析获得包括蛋

白质和代谢物水平信息的一种新技术。 通过高通量

测序与分析，对微生物群落的 ＤＮＡ 片段进行拼接重

组，并与公布数据库中其它菌类的信息比对，可用来

揭示生境中微生物的多样性、种群结构、进化关系、
功能活性、相互协作关系及这些微生物与环境之间

的关系（Ｍｏｕ ｅｔ ａｌ． ，２００８）。 随着研究技术的发展和

研究领域的扩大，宏基因组学研究的微生物对象已

经从细菌和真菌延伸到古菌、病毒甚至噬菌体

（Ｓｃｈｌｏｓｓ ＆ Ｈａｎｄｅｌｓｍａｎ，２００５）。
宏基因组学技术为解决昆虫内共生菌研究中的

问题提供了捷径。 利用宏基因组测序技术对不同生

物型的豌豆蚜进行研究，鉴定出了 ２１ 种共生菌，其
中 ８ 种占主导地位，共生菌之间的复杂联系是导致

寄主植物 专 化 性 的 重 要 因 素 （ Ｇａｕｔｈｉｅｒ ｅｔ ａｌ． ，
２０１５）。 杨义婷（２０１５）通过宏基因组数据的分析，
揭示了烟粉虱 ＭＥＤ 隐种比 ＭＥＡＭ１ 隐种具有更高

的细菌多样性。 ｄｅ Ｃｌｅｒｃｋ ｅｔ ａｌ． （２０１５）通过宏基因

组测序分析首次揭示了初级共生菌布赫纳氏菌与次

级共生菌沃尔巴氏菌之间关于营养物质调控的互补

协作过程；同时 Ｈｅｄｇｅｓ ｅｔ ａｌ． （２００８）也报道沃尔巴

氏菌能够提高宿主对病毒的抵抗能力，因此该研究

结果还为以香蕉交脉蚜 Ｐｅｎｔａｌｏｎｉａ ｎｉｇｒｏｎｅｒｖｏｓａ 为载

体的香蕉束顶病毒 （ Ｂａｎａｎａ ｂｕｎｃｈｙ ｔｏｐ ｄｉｓｅａｓｅ，
ＢＢＴＤ）的传播与疾病的预防和控制提供了新的防

治思路（Ｒｏｂｓｏｎ ｅｔ ａｌ． ，２０１３）。 随着宏基因组学技

术的不断应用，越来越多的共生细菌完成了全基因

组序列测定（Ｍｏｒａｎ ｅｔ ａｌ． ，２００８），目前已完成１３ 类

昆虫的 １５ 种专性共生细菌基因组测序，大多数来源

于半翅目刺吸式口器昆虫，如蚜虫的布赫纳氏菌

Ｂｕｃｈｎｅｒａ ａｐｈｉｄｉｃｏｌａ（０ ６４ Ｍｂ）、凹斑豆龟蝽Ｍｅｇａｃｏｐｔａ
ｐｕｎｃｔａｔｉｓｓｉｍａ 的 Ｉｓｈｉｋａｗａｅｌｌａ ｃａｐｓｕｌａｔｅ （０ ７５ Ｍｂ）、烟
粉虱的 Ｐｏｒｔｉｅｒａ ａｌｅｙｒｏｄｉｄａｒｕｍ（０ ３５ Ｍｂ）、柑橘粉蚧

Ｐｌａｎｏｃｏｃｃｕｓ ｃｉｔｒｉ 的 Ｔｒｅｍｂｌａｙａ ｐｒｉｎｃｅｐｓ（０ １４ Ｍｂ）、草
翅叶 蝉 Ｈｏｍａｌｏｄｉｓｃａ ｃｏａｇｕｌａｔａ 的 Ｓｕｌｃｉａ ｍｕｅｌｌｅｒｉ
（０ ２４ Ｍｂ）和 Ｂａｕｍａｎｎｉａ ｃｉｃａｄｅｌｌｉｎｉｃｏｌａ（０ ６８ Ｍｂ）、
灌木榆蝉 Ｄｉｃｅｒｏｐｒｏｃｔａ ｓｅｍｉｃｉｎｃｔａ 的 Ｈｏｄｇｋｉｎｉａ ｃｉｃａｄｉ⁃
ｃｏｌａ（０ １４ Ｍｂ）、亚长胸沫蝉 Ｃｌａｓｔｏｐｔｅｒａ ａｒｉｚｏｎａｎａ 的

Ｚｉｎｄｅｒｉａ ｉｎｓｅｃｔｉｃｏｌａ（０ ２１ Ｍｂ）、澳洲梳木虱 Ｃｔｅｎａｒ⁃
ｙｔａｉｎａ ｅｕｃａｌｙｐｔｉ 的 Ｃａｒｓｏｎｅｌｌａ ｒｕｄｄｉｉ（０ １７ Ｍｂ）、夹竹

桃圆 盾 蚧 Ａｓｐｉｄｉｏｔｕｓ ｎｅｒｉｉ 的 Ｕｚｉｎｕｒａ ｄｉａｓｐｉｄｉｃｏｌａ
（０ ２６ Ｍｂ）、吸血昆虫如刺舌蝇 Ｇｌｏｓｓｉｎａ ｍｏｒｓｉｔａｎｓ 的
Ｗｉｇｇｌｅｓｗｏｒｔｈｉａ ｇｌｏｓｓｉｎｉｄｉａ （０ ７１ Ｍｂ）、体虱 Ｐｅｄｉｃｕｌｕｓ
ｈｕｍａｎｕｓ 的 Ｒｉｅｓｉａ ｐｅｄｉｃｕｌｉｃｏｌａ（０ ５７ Ｍｂ）和 Ｒｉｃｋｅｔｔｓｉａ
ｆｅｌｉｓ（１ ４９ Ｍｂ），以及一些杂食性昆虫如弓背蚁 Ｃａｍ⁃
ｐｏｎｏｔｕｓ ｃｈｒｏｍａｉｏｄｅｓ 的 Ｂｌｏｃｈｍａｎｎｉａ ｓｐｐ（０ ７２ Ｍｂ）、点
刻隐尾蠊 Ｃｒｙｐｔｏｃｅｒｃｕｓ ｐｕｎｃｔｕｌａｔｕｓ 的 Ｂｌａｔｔａｂａｃｔｅｒｉｕｍ
ｓｐｐ（０ ６３ Ｍｂ）（饶琼和吴慧明，２０１４）。 这些昆虫内
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共生菌的基因组信息为今后研究其与宿主昆虫的互

作和进化关系提供了重要的数据支撑。

４ 展望

共生菌与昆虫在长期的进化过程中形成了互惠

共生的关系，在昆虫的生命周期以及昆虫与植物互

作关系中具有特殊的作用。 从进化角度来看，内共

生菌与昆虫的共生模型丰富了物种进化史，昆虫内

共生菌的研究可以作为理解共生关系格局演化、探
讨生命起源与进化、揭示物质和生殖代谢等生命现

象的理想模型。 从适应性角度来看，植物为了抵御

昆虫的取食会形成一系列的防御效应，从而导致增

强昆虫抵御植物防御反应能力即昆虫反寄主防御现

象普遍存在，包括昆虫逃避寄主植物的防御、克服植

物的生化防御 ２ 个方面，正是这种互相克制却又相

互推动的“防御军备竞赛”才推动了昆虫与植物的

协同进化过程。 在昆虫 － 植物互作关系中，昆虫体

内的共生菌可能扮演着隐蔽的“执行者”角色（Ｆｒａｇｏ
ｅｔ ａｌ． ，２０１２）。 大量研究表明昆虫体内共生菌在抑

制植物抗虫防御反应（直接防御或间接防御）中起

着非常重要的作用（Ｂａｒｒ ｅｔ ａｌ． ，２０１０；Ｇｅｒａｒｄｏ ＆ Ｐａｒ⁃
ｋｅｒ，２０１４；Ｓｕ ｅｔ ａｌ． ，２０１５），同时昆虫内共生菌能通

过增加寄生性天敌幼虫的死亡率和改变捕食性天敌

的行为来降低宿主昆虫被寄生和捕食的风险（Ｋｅｌｌ⁃
ｎｅｒ ＆ Ｄｅｔｔｎｅｒ，１９９６；Ｄｕｒｏｎ ｅｔ ａｌ． ，２００８），表明以清除

内共生菌为目标的防治手段能提高昆虫对寄主植物

防御效应的敏感性和对自然天敌的寄生和捕食效

率，从而抑制其种群暴发和流行。 因此，以昆虫内共

生菌为靶标在害虫防治、天敌繁殖等研究中具有重

要的理论和实际应用价值（徐红星等，２００９），将成

为害虫综合防治的新思路。
由于内共生菌难以在体外纯培养从而限制了其

功能及互作机理的研究，但随着分子生物学技术的

发展和宏基因组学技术的普及，打破了大部分内共

生菌无法体外培养、抗生素清除不稳定的技术瓶颈，
不仅可以明确昆虫内共生菌的种类，还可以预测单

个共生菌、共生菌间以及共生菌种群的相应功能

（杨义婷，２０１５），为更加深入研究内共生菌提供了

新契机。 同时，随着显微注射仪器的不断更新升级，
将抽取含某种共生菌的昆虫组织液注射到未感染的

昆虫体内进行人工重感染成为验证共生菌功能的新

方法。 目前，关于内共生菌的研究主要集中在其生

态适应性功能上，但是在昆虫与寄主植物互作关系

中，内共生菌的原位生态功能、内共生菌帮助宿主克

服植物防御及调控机制的研究报道仍较少。 因此，
深度挖掘内共生菌在昆虫 －植物 －环境互作关系中

的潜在功能，对合理解释昆虫对生物、非生物因素的

适应性机理及揭示内共生菌介导的宿主昆虫反寄主

植物防御效应的分子机理具有极为重要的理论和现

实意义。
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