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摘　要：植食性昆虫是陆地生态系统的重要组成部分，是昆虫中进化成功且多样性较高的类群。昆虫在向

植物食性转变时需要面对营养不均衡、植物聚合物难以降解、植物产生的有毒次生代谢物等困难。越来越

多证据表明，植食性昆虫往往通过与共生微生物建立紧密的共生关系，来分解复杂植物大分子、弥补食物

中缺乏的营养元素、降解有毒的次生代谢物。处于昆虫宿主不同位置 ( 环境、肠道、细胞内 ) 的共生微生

物在昆虫对植物的利用方面发挥的作用也不尽相同。本文系统地总结了不同类型共生微生物对植食性昆虫

生态适应方面的作用，探讨目前存在的问题，并对未来利用基因组学、代谢组学等分子方法开展进一步研

究作出展望。
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The role of symbiotic microorganisms in the ecological 
adaptation of herbivorous insects
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Abstract: Herbivorous insects are an important part of terrestrial animals. They are the most evolutionarily 
successful and extraordinarily diverse groups among insects. When insects change to herbivory, they need to face 
difficulties such as nutritional imbalance, difficult degradation of plant polymers, and toxic secondary metabolites 
produced by plants. Growing evidence suggests that herbivorous insects establish symbiotic relationship with 
microbes to degrade complex plant macromolecules, provide the lacking nutrients and overcome toxic metabolites 
in their plant diets. Symbiotic microorganisms in different locations of the insect (environment, gut, intracellular) 
play different roles in the utilization of plant diets. This article summarizes the roles of different types of symbiotic 
microorganisms in the ecological adaptation of herbivorous insects, discusses the current issues in this research 
field, and makes a prospect for further research using molecular methods such as genomics and metabolomics in the 
future.
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昆虫是地球上物种最丰富的多细胞生物类群，

目前已报道约 100 万种 [1]。植食性的产生是昆虫进

化过程中的一个重要事件 [2]，这类昆虫成功发展出

了取食植物组织的食性，并构成了陆地动物的主要

组成部分，目前约有 50 万种，占已知物种的三分

之一 [3-4]。

在向植食性转变的过程中，昆虫需要克服取食

植物所面临的诸多困难，包括消化复杂的大分子、

补充饮食中缺乏的营养物质和降解次生代谢物等 [5-6]。
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高等植物细胞壁中含有大量纤维素、半纤维素、木

质素等，多数昆虫不具有降解这类化合物的有效途

径 [7]。同时，半翅目昆虫以植物韧皮部和木质部汁

液为食，而该来源的食物通常无法提供昆虫所需的

氮元素、必需氨基酸、维生素等营养物质 [8-9]。许

多植物组织内含有蛋白酶抑制剂等化合物，它们会

使昆虫肠道中的消化酶失活，阻碍肠道的消化和吸

收功能，从而导致植食性昆虫所摄取的营养质量进

一步降低 [10]。此外，有些植物还能够产生一系列具

有排斥性或毒性的次生代谢物，这类代谢物会降低

昆虫的存活率和发育率 [11-12]。

在长期的演化过程中，植食性昆虫通过形态、

生理和行为上的转变来减少植物食性带来的不利影

响。这些昆虫与一些共生微生物结成互惠共生的“联

盟”来拓宽宿主在生理和新陈代谢上的功能 [13]。许

多研究表明，共生微生物在植食性昆虫生态适应的

过程中发挥着重要作用，它们帮助宿主合成必需的

营养物质、消化复杂的植物聚合物和降解植物毒

素 [14]。例如，龟蚁属 (Cephalotes) 肠道中的伯克氏

菌目 (Burkholderiales)、丰佑菌目 (Opitutales) 微生

物能够降解尿素、尿酸等含氮废物，并利用产物合

成大量氨基酸 [15-16] ；斜纹夜蛾 (Spodoptera litura)
肠道中的肠球菌属 (Enterococcus) 和假单胞菌属

(Pseudomonas) 含有与纤维素、木聚糖和果胶降解

有关的酶编码基因，在帮助宿主降解聚合物方面发

挥着重要作用 [17] ；豌豆蚜 (Acyrthosiphon pisum) 的
内共生微生物布赫纳氏菌属 (Buchnera) 拥有必需氨

基酸合成途径的大部分基因，而宿主本身缺乏这些

基因 [18]。切叶蚁与 Leucoagaricus gongylophorus 等
共生真菌形成了复杂的真菌花园，真菌通过分解富

含聚合物和次生代谢物的植物叶片来获取营养，进

而为蚂蚁提供食物 [19]。

根据相对于昆虫体细胞的位置，共生微生物被

分为外共生微生物和内共生微生物，由于所处位置

不同，它们在帮助植食性昆虫应对食物中的营养挑

战时具有不同的潜能 ( 图 1)。外共生微生物包括环

境共生微生物和肠道共生微生物，前者位于昆虫体

外，稳定存在于植食性昆虫取食的植物组织上，某

些环境微生物能够被宿主稳定地传递到下一代；后

者则在昆虫肠道中生存，这些肠道微生物可以通过

一些方式保证在代系间稳定的传递 [20]。内共生微生

物通常定殖在昆虫细胞内或体腔内，根据其与宿主

的相互关系又被分为初生内共生微生物和次生内共

生微生物。前者与宿主关系紧密，通过卵母细胞在

世代之间进行垂直传递，对于这类共生微生物，宿

主往往会进化出专门的细胞 ( 含菌胞，Bacteriocyte)
来容纳它们，而后者对于宿主的必要性较低，在宿

主体内存在的概率、位置并不稳定，既可分布在细

胞内 ( 如含菌胞、脂肪体细胞内 ) 也可分布在细胞

外 ( 血淋巴中 )[21]。在本文中，我们首先考虑到内

外共生微生物由于处于不同位置而为植食性昆虫宿

主提供不同类型的营养补给，其中外共生微生物能

够直接接触宿主肠道或环境中的食物，协助宿主消

化植物大分子或者降解有毒的植物次生代谢产物，

而内共生微生物由于生活在特殊的宿主细胞中而通

常不具备这些功能。其次，由于内外共生微生物具

有不同传递保真度，不同类型的共生微生物与植食

性昆虫具有不同稳定性的共生关系。另外，内外共

生微生物具有不同的基因组动态变化情况。内共生

微生物由于处于封闭的宿主细胞环境内，在长期的

进化过程中存在基因丢失的现象，通常也不会引入

新的基因，而外共生微生物由于处于开放的环境，

可以与外界自由生活的细菌直接接触获取新的代谢

功能，后者可以帮助植食性昆虫更好地面对新的营

养环境挑战。因此，本文总结了三类共生微生物在

昆虫利用植物作为食物这一过程中所扮演的角色。

1　外共生微生物在植食性昆虫生态适应中的

作用

1.1　环境共生微生物

1.1.1　环境共生微生物概况

植食性昆虫生活的环境中存在大量微生物。某

些植食性昆虫“招募”特定的环境微生物稳定存在

于其所取食的植物上，并能被稳定地传递到下一代，

帮助宿主直接分解植物纤维素、果胶等物质，或合

成食物中缺失的氮素等特殊养分 [22-24]。目前，仅在

少数植食性昆虫中发现它们依赖于环境微生物来占

据植食性的营养生态位。例如，切叶蚁 Atta cephalotes
和 A. colombica 的真菌园中存在由柠檬酸杆菌属

(Citrobacter)、克雷伯氏菌属 (Klebsiella) 和泛菌属

(Pantoea) 等组成的细菌群落，并且这些细菌参与了

木质纤维素的降解和昆虫的营养循环 [25]。另外，对

切叶蚁 A. cephalotes 的基因组分析发现，该昆虫丢

失了两个催化合成精氨酸的基因，推测可能是共生

真菌为它提供了该必需氨基酸 [26]。环境共生微生物

对昆虫宿主的生命活动有重要影响，但它们与宿主

相互作用的机制在不同宿主中存在差异。
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1.1.2　环境共生微生物与昆虫宿主形成不同的共生

机制

目前研究较多的是蚂蚁 - 真菌共生模式，蚂蚁

在专门的真菌园中培养食用菌 [27-28]，它们的粪便中

存在真菌产生的酶，首先它们将植物叶片组织切成

小块，然后与粪便液滴混合，再将混合物沉积在花

园顶部的真菌脊上，利用这些酶降解植物组织和

有毒次生代谢物 [29]。例如，在顶切叶蚁 Acromyrmex 
echinatior 粪便中已发现的 33 种蛋白质中，有 7 种

是源自真菌共生体产生的果胶分解酶，它们被切叶

蚁摄入但不被消化，最终进入粪便液并与新鲜植物

混合，进而破坏植物组织细胞壁 [30]。顶切叶蚁 A. 
echinatior 所培养的真菌共生体 L. gongylophorus 还
能够产生一种特殊的漆酶，并且显示出高水平的氧

化酚类物质的活性，可能与叶片中酚类物质的降解

有关 [31]。另一方面，切叶蚁培养的共生真菌会生长

出一些特殊结构，成为它们的食物来源。由顶切叶蚁

属 (Acromyrmex) 和芭切叶蚁属 (Atta) 的蚂蚁所培养

的真菌会产生顶端膨胀的菌丝，被称为“gongylidia”，

其富含脂质、碳水化合物、蛋白质，可以供蚂蚁及

其幼虫食用 [32-33]。此外，切叶蚁与其共生真菌并不

一定是一一对应的关系，同一种切叶蚁能够同时培

养两种不同的真菌 [34]，这可能与普遍认为的切叶

蚁共生真菌的宿主专一性的观点有所不同。

在另一种共生系统中，真菌还能够为植食性昆

虫提供食物和保护，从而拓展昆虫寄主植物广

度。在已知的与真菌共生的昆虫群体中，种类最多、

分布最广的一类是“Ambrosia”瘿蚊，它是瘿蚊科

(Cecidomyiidae) 的重要组成部分 [35]。虫瘿是植物对

昆虫造成的刺激所产生的生长反应，通过细胞生长

或细胞扩大产生，从瘿蚊科的虫瘿或贮菌器

(Mycangia) 中分离或鉴定的大多数真菌属于葡萄座

腔菌科 (Botryosphaeriaceae)，这些真菌被认为是一种

广泛存在的植物病原体，可感染相应的寄主植物 [36]。

与真菌共生的雌蚊腹部或产卵器上存在含有真菌孢

子的霉囊，在产卵过程中，真菌孢子与蚊卵一起进

入植物组织中。在虫瘿形成时，真菌菌丝体迅速繁

殖并充满中央腔室，将每个幼虫封闭在一个单独的

图1  不同类型共生微生物对植食性昆虫生态适应的作用
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化蛹细胞中。同时，菌丝体分化成坚韧、致密的营

养结构，能增加虫瘿的硬度，对其中的幼虫起到一

定的保护作用，同时这些菌丝也能够为发育中的幼

虫提供类固醇等营养物质 [37-38]。

在植食性昆虫的生活环境中存在着许多微生

物，昆虫宿主选择性地招募某些环境微生物，通过

复杂的行为、形态适应等方式，例如将对昆虫有益

的环境共生体转移到肠道、唾液腺等，才能维持与

环境微生物紧密的互作关系，为克服植物食物中的

营养限制发挥重要作用。

1.2　肠道共生微生物

1.2.1　肠道共生微生物概况

迄今为止，在几乎所有昆虫的肠腔中都发现了

微生物的存在，且种类丰富、数量庞大，大多数昆

虫的肠道微生物群由少数菌种主导，在少数以木质

纤维为食的昆虫肠道中发现具有高度的微生物多样

性 [39-41]。不同昆虫物种的肠道微生物多样性存在差

异，台湾乳白蚁 (Coptotermes formosanus) 等食木昆

虫拥有最丰富的肠道细菌群落，舞毒蛾 (Lymantria 
dispar) 等食叶昆虫居中，而以汁液为食的豌豆蚜

(Acyrthosiphon pisum)、柑橘木虱 (Diaphorina citri)
和烟粉虱 (Bemisia tabaci) 等昆虫的肠道微生物多样性

最低 [42-44]。目前，植食性昆虫肠道微生物区系如何

塑造、肠道微生物对宿主是否重要等方面的研究仍

然有限，仅对少部分昆虫物种已有了较深入的认识。

1.2.2　肠道共生微生物可以协助昆虫宿主获取营

养、降解植物大分子和有毒次生代谢物

相比于环境微生物与昆虫宿主相互作用的不稳

定性，大多数植食性昆虫经过长期的自然选择和协

同进化，选择与某些肠道微生物建立紧密的共生关

系。同时，肠道微生物存在于昆虫消化和吸收食物

的器官中，可以更有效地帮助宿主消化植物大分

子或降解有毒的次生代谢产物。例如，植食性的龟

蚁属 (Cephalotes) 蚂蚁，它们体内具有大量宿主特

异的肠道微生物，这些微生物能够从宿主体内的

含氮废物中获取食物中缺乏的氮元素，将其循环再

利用，合成宿主生命所需的必需氨基酸 [45-47]。白蚁

(Nasutitermes sp.) 是另外一类肠道微生物研究比较

深入的昆虫类群，它们的肠道微生物能够产生木质

纤维素酶、半纤维素酶、木聚糖酶、果胶酶等多种

不同的水解酶，帮助降解复杂的植物组织 [48]。例如，

白蚁的肠道代谢体系中与木质纤维素降解相关的糖

基水解酶含量较丰富，进一步研究揭示了共生体酶

在寄主降解植物组织过程中所发挥的潜在作用 [49]。

在红棕象甲 (Rhynchophorus ferrugineus) 幼虫的肠道

中也鉴定出能够通过编码相应的水解酶来降解多糖

和蔗糖的细菌种类，如肺炎克雷伯菌 (Klebsiella 
pneumonia) 和乳酸乳球菌 (Lactococcus lactis)[50]。

除了协助昆虫宿主获取营养补给和降解植物大

分子外，有些昆虫肠道微生物还有助于降解植物产

生的有毒次生代谢物。例如，油菜蚤跳甲 (Psylliodes 
chrysocephala) 所取食的植物中广泛存在异硫氰酸

酯，但其肠道内泛菌属 (Pantoea) 细菌的存在保障

了油菜蚤跳甲的生长发育不受该有毒物质的影

响 [51]。咖啡因是一种对昆虫有毒的生物碱，是植物

自身防御机制的产物，而取食咖啡果的咖啡果小蠹

(Hypothenemus hampei) 肠道中的泛菌属 (Pantoea)、
欧文氏菌属 (Erwinia) 等能够有效降解咖啡因；利用抗

生素去除其肠道微生物后发现，相比对照组，抗生素

处理组的昆虫几乎丧失了降解咖啡因的能力 [52-53]。

此外，将烟粉虱置于西瓜和辣椒上生长，发现在辣

椒上发育的昆虫肠道微生物含有大量的外源物质降

解途径 ( 如双酚、柠檬烯等 )，而在西瓜上发育的

昆虫肠道微生物含有丰富的生物合成途径 ( 如维生

素、氨基酸等 )[54]，说明昆虫会根据所取食植物的

营养特点，有针对性地获取或保留肠道微生物群，

以保证正常的生存和发育。

1.2.3　肠道微生物在宿主体内稳定维持

为了保证肠道微生物在植食性昆虫体内稳定地

生长和繁殖，昆虫宿主通过一些方式在代系间传递

共生微生物，使得它们在宿主特化的环境中长期生

存，成为宿主特异的共生微生物。这些传递方式包

括垂直传递 ( 如从亲代传给子代 ) 和水平传递 ( 如从

生活环境中获取 )[55]。豆龟蝽 Megacopta punctatissima
可以利用被称为“共生胶囊 (symbiont capsule)”的

结构垂直传递其肠道共生细菌 γ- 变形菌，豆龟蝽幼

虫通过取食沉积在卵块底部的共生胶囊获取共生

细菌 [56]。欧文氏菌属 (Erwinia) 大量存在于西花蓟

马 (Frankliniella occidentalis) 肠道中，并对西花蓟

马的营养吸收发挥重要作用，然而，该肠道细菌并

不能在西花蓟马世代间垂直传递，而是幼虫通过取

食同种蓟马所食用过的叶片来重新获得 [57]。同样地，

点蜂缘椿象 (Riptortus clavatus) 的饲养实验证明，

其肠道中的伯克氏菌 (Burkholderia sp.) 均通过水平

方式从生境中获取 [58]。

不同的植食性昆虫有不同丰度的肠道菌群，且

昆虫能够通过不同的方式获得它们。肠道微生物可

能会为宿主昆虫提供养分、帮助消化植物组织或降
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解植物毒素，表明它们在植食性昆虫生态适应的过

程中可能发挥重要作用。但随着有关昆虫自身适应

植物防御机制的文献不断发表，肠道微生物的作用

程度仍有待进一步讨论 [12]。

2　内共生微生物在植食性昆虫生态适应中的

作用

2.1　内共生微生物概况

相比于环境和肠道中的共生微生物，昆虫内共

生微生物与宿主的关系更加密切。昆虫的内共生微

生物主要包括真菌和细菌两大类，其中内共生真菌

主要为线虫草属 (Ophiocordyceps)，这类真菌在宿

主体内往往形成类酵母样共生体 (yeast-like symbiont, 
YLS)[59-60]。细菌主要分布在变形菌门 (Proteobacteria)
的 α 和 γ 变形菌纲、衣原体门 (Chlamydiae) 的衣原

体纲以及拟杆菌门 (Bacteroidetes) 的类噬胞细菌 [61]。

内共生微生物通常是定殖于昆虫细胞内或体腔内

的，根据其与宿主的相互关系又被分为初生内共生

微生物和次生内共生微生物，对于昆虫宿主而言，

前者往往是必要的 [20]。初生内共生微生物 ( 即专性

内共生微生物，obligate endosymbiotic bacteria) 与
宿主的关系可以追溯到大约 2.6 亿年前，在长期的

协同进化过程中，它们与宿主的关系密切，在宿主

的生存和繁殖过程发挥不可或缺的作用。这类共

生微生物往往存在于专门的含菌胞中，大量含菌胞

在昆虫体腔内形成特化的共生结构 —— 含菌体

(Bacteriome)[21]。初生内共生微生物可以通过母体生

殖细胞垂直传播到子代中，其多度和丰度都在昆虫

种群中保持稳定 [21, 62-63]。蝉科昆虫体内普遍存在

Sulcia 和 Hodgkinia 两种古老的内共生菌，其含菌

胞会随着血淋巴进入卵巢，在卵细胞顶端凹陷形成

共生体球，进而实现其在宿主昆虫亲子代之间的垂

直传递 [64-65]。相较而言，次生内共生微生物 ( 又称

兼性内共生微生物，facultative endosymbiotic bacteria)
与宿主协同进化时间较短，在宿主体内存在的概率、

位置并不稳定 [61, 66]。例如，烟粉虱体内的 Rickettsia
既可以与其初生内共生菌 Portiera 共同分布于含菌

胞中，也可以独立存在于宿主的生殖器官和唾液腺

中 [67-68]。近年来，越来越多研究发现，兼性内共生

菌与昆虫的多种生物学特性存在一定的相关性 [69-70]。

虽然兼性内共生微生物也可以与其宿主形成稳定的

共生关系，但是其并不具备宿主世代间稳定遗传的

特性，往往伴随宿主种群内和种群间大量的水平传

播，因此次生内共生菌对于宿主而言往往是非必

需的 [71-72]。

2.2　内共生微生物为昆虫提供必需营养物质，参与

调控宿主的生态适应性

内共生微生物普遍存在于各类植食性昆虫体

内，弥补宿主昆虫所缺乏的必需氨基酸、维生素和

一些辅酶因子等 [73]。以植物为食的昆虫通常会受到

有效氮的限制，尤其是以植物汁液为食的昆虫类群

( 木质部与韧皮部之间的氮浓度通常只有叶片的

10%~50%)[74-75]，且植物汁液中通常缺乏昆虫不能自

主合成的必需氨基酸 [76]。因此，昆虫与体内具备这

些氨基酸和辅酶因子合成途径的微生物结合来克服

饮食所带来的营养缺陷。叶甲科 (Chrysomelidae) 和
象甲科 (Curculionoidea) 昆虫种类繁多，可以取食

多种类型的植物，其体内普遍存在多样的内共生微

生物 [62, 77-79]。在以半翅目 (Hemiptera) 为代表的以植

物汁液为食的昆虫类群中，如烟粉虱、蚜虫、蚧壳虫、

叶蝉、蝉和一些异翅亚目昆虫 ( 缘蝽科、蝽科 )，
也存在大量内共生微生物 [67-68, 80-86]。随着测序技术

的发展，基因组及蛋白质组学数据直接印证了内共

生微生物在昆虫植食性维持中的作用。在蚜虫 - 布
赫纳氏菌的共生系统中，该内共生菌可以有效利用

昆虫自身合成的谷氨酸来实现氮的回收循环，以维

持低氮饮食条件下的共生关系 [82]。对蝉科多种昆虫

内共生菌的全基因组测序表明，Sulcia 和 Hodgkinia
代谢互补，共同为宿主蝉提供生长发育所必需的组

氨酸、蛋氨酸等必需氨基酸和维生素 B 等 [84]。

除此之外，内共生微生物还在进化和自然选择

的过程中，参与调控宿主的生态适应性，影响宿主

与植物的互作。昆虫对温度及其变化幅度的适应性

是影响其地理分布范围的关键因素，且温度也会直

接或间接影响内共生微生物在昆虫体内的丰度和向

子代传播的概率 [70, 87]。Dunbar 等 [87] 发现内共生微

生物的存在可以加强蚜虫对高温的适应性，Buchnera
热激蛋白调控基因的变异增加了豌豆蚜的耐热能

力。烟粉虱体内立克次氏体 (Rickettsia) 耐热分子基

因的表达有效提高了宿主的环境适应度，使其产卵

量和存活率都显著提高 [69, 88]。虽然兼性内共生菌通

常不是昆虫生存所必需的，但 Serratia 和 Hamiltonella
的存在可以有效提高蚜虫的生殖能力 [89-90]。此外，

蚜虫的植物取食范围也与其兼性内共生菌 Regiella
有很大相关性，感染 Regiella 后本不取食三叶草的

紫云英蚜发生取食植物类型的扩大，豌豆蚜在三叶

草上的生殖力也显著增加 [91-92]。潜叶蛾幼虫体内的

Wolbachia 可以诱导宿主产生高水平的细胞分裂素，
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从而延缓寄主植物的叶片衰老，保障了自身生存发

育所需的食物 [93]。当然，内共生菌的存在对宿主并

非只有有益作用，如蚜虫取食韧皮部氨基酸含量较

低的寄主植物后，其体内并不提供必需营养物质的

兼性共生菌 Serratia、Hamiltonella 丰度上升，增加

了宿主昆虫的生存压力 [94-95]。

2.3　内共生微生物的基因组处于动态变化过程

内共生微生物在与宿主昆虫的长期协同进化

中，频繁遭遇基因漂变和极端的遗传瓶颈，往往呈

现出基因组大小和基因数量的高度缩减，以及快速

的序列进化和一种“A+T”突变偏向，使得共生微

生物的基因组处于不断丢失与获得的动态变化过

程，二者的共生伙伴关系也随之改变 [96]。这种“基

因组极端缩减”的情况在以植物汁液为食的昆虫营

养性内共生菌中尤为普遍 [97-98]。褐透翅尖头叶蝉

(Homalodisca vitripennis) 的内共生微生物 Sulcia 在

与其宿主协同进化的过程中丢失了将近 90% 的祖

先基因，但保留了必需氨基酸的合成途径，以弥补

昆虫宿主饮食中缺少的营养成分 [61, 96, 99]。在某些植

食性昆虫中，这些共生微生物甚至丢失了原本对宿

主有益的功能基因，但为了稳定维持共生关系，并

保证植食性昆虫在营养不均衡饮食条件下的正常生

长发育，植食性昆虫会“招募”新的共生伙伴来保

证原有合成通路的完整性。例如，Carsonella 是木

虱重要的营养性内共生菌，但近年来的研究表明，

这种内共生菌的基因组大小均不超过 200 kb，缺失

了很多涉及基因复制、转录和翻译的基因，且大多

数必需氨基酸的生物合成途径也都不再完整 [100]。

另外一项研究发现，桉树木虱的专性内共生菌

Carsonella 在精氨酸和色氨酸合成途径中丢失的基

因，被宿主昆虫体内存在的其他内共生微生物所弥

补 [101]。在烟粉虱、柑橘粉蚧以及多种蝉科昆虫等

多个独立进化的共生系统中，也存在大量其他内共

生微生物，具备与专性共生菌互补的代谢途径，共

同弥补宿主昆虫营养物质的缺乏 [59, 67-68, 84, 86, 98, 102-103]。

在一些特殊的情况下，某些植食性昆虫通过水平基

因转移 (horizontal gene transfer, HGT) 将细菌源的

基因整合到自己的基因组中，来弥补与原有内共生

微生物互补的代谢途径中缺失的功能基因。例如，

烟粉虱的基因组中具有其初级内共生菌 Portiera 缺

少的合成必需氨基酸的关键基因，对这些基因进一

步的系统发育分析发现部分基因来自其他细菌，表

明烟粉虱在进化的过程中通过多次独立获取其他

细菌源的基因补偿了其初级内共生菌丢失的功能

基因 [104]。同样地，柑橘粉蚧 (P. citri) 的基因组中

存在 5 个细菌源基因，填补了其内共生菌 Tremblaya
和 Moranella 在维生素合成途径上的缺失，确保了

昆虫宿主能以营养极不均衡的韧皮部汁液为食 [105]。

近年来的分子数据表明，即使经过长期协同进

化，被认为十分稳定的专性内共生关系也并非持久

不变，而且可能在漫长的进化过程中经常破裂，并

不断有新的微生物加入。蝉科昆虫与其古老的内共

生伙伴 Hodgkinia 经历了漫长的协同进化，但有大

量研究表明，蝉科的很多种类昆虫中普遍存在

Hodgkinia 的基因组碎裂现象 [84, 86, 106]。在 Tettigades 
undata 中，Hodgkinia 由一个完整的基因组裂解成

两个，而在 Magicicada tredecim 中已裂解为 30 多

个基因组大小不等的小型环状分子，共同完成对宿

主的营养供应 [106]。尽管有效基因的数量没有增加，

但这种基因组的碎裂增加了内共生菌基因组的大

小，这似乎与共生关系形成过程中内共生菌基因组

大小的缩减相违背，并且这种基因组的碎裂在一定

程度上加速了共生关系的瓦解 [64, 106]。此外，在许

多蝉科昆虫中发生了至少三次由 Hodgkinia 向酵母

样真菌过渡的共生体替代事件 [59, 107]，类似的现象

在树皮象属的昆虫中也被发现 [77]。尽管共生体替代

事件发生的原因尚不清楚，但我们推测这与内共生

关系形成过程中微生物基因组动态变化以及宿主的

取食和所处环境相关，在某种程度上讲，这种共生

体替代事件是昆虫 - 微生物共生系统进化过程中不

可避免的。

综上所述，微生物与昆虫宿主所形成的内共生

系统在昆虫生长发育以及生态适应和扩张过程中发

挥相对核心的作用。但也有一些研究证明，并不是

所有内共生微生物都对宿主昆虫产生有益影响，在

某些情况下内共生微生物也会给宿主带来一定的负

面作用。在昆虫 - 内共生微生物系统中，专性内共

生微生物与宿主昆虫的作用相对更密切也更重要，

尽管兼性内共生微生物的必要性相对较低，也不可

忽略它们在宿主植食性维持中的作用。此外，内共

生关系虽然相对于外共生微生物 - 昆虫的关系更稳

定，但这种稳定的模式并非持久不变，某些情况下

这种关系也随时面临土崩瓦解和重新构建。

3　小结与展望

微生物具有广泛而复杂的代谢功能，与包括昆

虫在内的所有动物都有着紧密的联系。植食性昆虫

在其进化过程中能够不断适应并克服在取食过程中
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所遇到的营养、消化和防御等障碍，共生微生物发

挥了不可或缺的作用。近年来，越来越多的实验表

明共生微生物所具有的具体功能很大程度上取决于

其相对于昆虫身体的位置。环境共生微生物具有动

态的基因组和菌株的多样性，但是要维持共生关系，

需要昆虫进行复杂的行为或形态适应。在已知的昆

虫系统中，环境共生微生物以真菌为主，它们通过

补充营养、分解植物多糖和毒素来帮助宿主利用植

物。肠道共生微生物与前者有相似的特点与优势，

需要宿主进行特殊的行为适应，才能使其在亲子代

间传递，但也有研究表明，肠道共生微生物对于某

些植食性昆虫的生活没有明显的影响。内共生微生

物在昆虫体内的存在通常比较稳定，且具有垂直传

递的特性，但这种稳定的共生关系并非长久不变。

共生体基因组的不断衰减使其不可避免地丢失了一

些必需营养物质合成的关键基因，但由于内共生微

生物难以获取新的功能，只能依靠宿主或共生伙伴

进行补偿，因此宿主昆虫在食性维持和拓展的过程

中，很可能会再次寻找新的共生伙伴，或通过不断

积累水平转移基因的手段逐步取代内共生体的位置。

共生微生物与植食性昆虫建立了密切的相互作

用，涉及宿主生存、繁殖和进化等诸多方面，不同

的昆虫宿主拥有各具特色的共生模式，其共生伙伴

在种类、数量、分布和功能等方面也均有差异。随

着共生微生物的研究逐渐深入，其潜力被农业、生

态、环境保护等多个学科领域所关注。但目前关于

植食性昆虫食性起源和维持的研究还不充分，肠道

微生物具有很多重要功能，且近年来植食性昆虫本

身适应植物防御机制的研究越来越多，昆虫本身缺

乏降解次生代谢物的观点受到挑战，肠道微生物扮

演的角色对宿主的重要性仍然未知；某些内共生微

生物可以与昆虫宿主维持长达几百万年的稳定共生

关系，但另一些却发生了共生体替代事件，导致共

生关系瓦解的原因目前也尚未阐明。随着研究手段

的不断发展，未来可以利用环境微生物学、基因组

学、蛋白质组学和代谢组学等方法，多角度地进行

研究，从而找到现存问题的答案。
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