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在长期进化过程中，共生菌与宿主形成了较为

稳定的共生关系。根据共生菌与昆虫宿主联系的稳

定程度，可将昆虫共生菌分为 4 类，专性内共生菌、

兼性内共生菌、胞外共生菌和体外共生菌。宿主为

共生菌提供营养物质和能量来源，而共生菌对昆虫

宿主具有多种功能，能参与昆虫的生理生化过程，

影响昆虫的营养、抗药性、天敌防御和免疫能力等［1］。

对于单食性的昆虫，如以植物汁液为食的蚜虫、以

木材为食的白蚁，共生菌的营养功能尤为重要，可

帮宿主消化植物多糖，提供碳源、必需氨基酸、维

生素等［2］。

尽管共生菌对昆虫宿主功能相关的综述很多，

但缺乏对共生菌与昆虫营养联系的系统总结和分析，

其研究也多停留在揭示双方营养联系的层次，鲜少

涉及双方营养素转运的过程及其调控机制，而后者

为研究共生菌与人类营养健康的联系提供参考，也

为研发害虫防治技术提供新思路。因此，本文在总

结共生菌对昆虫宿主营养功能最新研究结果的基础

上，分析共生菌和宿主间营养素的转运模式、宿主

对共生菌营养素生产和转运的调控，以及共生菌与
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摘 要 ： 共生菌和昆虫间存在广泛的营养共生关系。昆虫为共生菌提供营养物质和能量来源，共生菌向昆虫提供必需的营

养素，帮助昆虫消化食物，参与氮素循环、维持正常的生理环境。共生菌和昆虫间还存在营养素代谢途径互补，这为两者的协同

进化提供了动力。本文就共生菌对昆虫的营养功能、共生菌和昆虫间营养素的转运模式、昆虫对共生菌营养素生产和转运的调控

等进行综述，以期为共生菌与宿主营养共生及其机制的深入研究提供参考。
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宿主营养共生的进化意义，以期为共生菌与宿主营

养共生及其机制的深入研究提供参考。

1 共生菌对昆虫营养的功能

1.1 为宿主提供营养素

1.1.1 提供必需氨基酸 植物汁液中昆虫必需氨基

酸的含量小于 20%。共生菌提供的必需氨基酸对以

植物汁液为食的半翅目昆虫具有重要意义［3］。三方

面的证据表明共生菌 Buchnera aphidicola 向豌豆蚜

（Acyrthosiphon pisum）提供色氨酸等必需氨基酸：（1）

使用抗生素去除 B. aphidicola 后，豌豆蚜丧失合成

必需氨基酸的能力［4］；（2）体外培养的 B. aphidicola
可以合成亮氨酸和苯丙氨酸等必需氨基酸［5］；（3）

尽管 B. aphidicola 的基因组在进化过程中极度退化，

但保留了合成宿主必需氨基酸的相关基因［6］。此外，

基因组分析表明，隐尾蠊（Cryptocercus punctulatus）
中 的 Blattabacterium cuenoti 和 点 蜂 缘 蝽（Riptortus 
pedestris）中的 Burkholderia insecticola 均具有合成宿

主必需氨基酸的关键基因［7-8］。

1.1.2 提供维生素 共生菌能将氮固定为氨后合成

维生素，以水溶性的 B 族维生素为主［9］。血食性昆虫，

如采采蝇（Glossina brevipalpis）和其他双翅目蛹生类

昆虫、臭虫、吸血虱以及一些植食性昆虫和木食性

昆虫，如以植物汁液为食的半翅目昆虫和鞘翅目昆

虫的常驻共生菌均能为宿主提供 B 族维生素［3］。代

谢组学有助于从维生素的合成途径上揭示维生素的

来源，如全基因组和代谢组分析发现，烟粉虱（Bemisia 
tabaci） 的 共 生 菌 Arsenophonus 和 Hamiltonella、 褐

飞 虱（Nilaparvata lugens） 和 灰 飞 虱（Laodelphax 
striatellus）的共生菌 Wolbachia 的基因组中都存在合

成 B 族维生素的基因，且共生菌存在时，宿主可以

合成更多的 B 族维生素［10-12］。

1.1.3 提供甾醇 甾醇是昆虫蜕皮、发育和生长所

必需的营养素，但昆虫不能合成甾醇化合物，必须

从食物或共生菌中获得。共生菌饲喂实验证实，木

蚁（Camponotus vicinus） 的 共 生 菌 Schwanniomyces 
polymorphus 可以帮助宿主获得甾醇类营养素［13］。在

烟草甲（Lasioderma serricorne）、药材甲（Stegobium 
paniceum）和褐飞虱与类酵母菌的共生体系中，利

用 GC-MS 检测来自宿主和类酵母的甾醇物质发现，

在类酵母菌中检测到的大多是生物合成晚期的麦角

甾醇，在宿主中检测到的大多是麦角甾醇到 7- 脱氢

胆固醇的中间代谢产物，表明宿主体内甾醇来源于

类酵母产生的麦角甾醇［14］。

1.1.4 参与氮素循环 共生菌可从宿主的食物和含

氮代谢废物中，或通过自身的固氮作用获得含氮的

前体物质［3］。黑胸大蠊（Periplaneta fuliginosa）中

的 Blattabacterium spp. 主要存在于宿主尿酸盐细胞旁

的含菌细胞内，它们可以从尿素和氨中回收氮素［15］。

代谢物建模和基因组分析已初步揭示共生菌参与宿

主体内氮素循环的生化过程。在豌豆蚜中，共生菌

B. aphidicola 和宿主联合将含氮代谢废物转化为必需

氨基酸。首先由共生菌合成氨基酸的碳骨架，然后

豌豆蚜分泌转氨酶将代谢废物氨转化为氮，并整合

到碳骨架上生成氨基酸［16］。橄榄果实蝇（Bactrocera 
oleae）肠道共生菌 Candidatus Erwinia dacicola 的基

因组可以编码尿素酶，Tatumella sp. 可以编码尿素羧

化酶和脲基甲酸水解酶，这些酶帮助宿主将尿素水

解为有用的氮素［17］。

共生菌的固氮作用广泛存在于白蚁中。白蚁肠

道共生菌螺旋体的固氮作用为白蚁提供氮源［18］。肠

道共生菌的固氮能力由白蚁食物中的氮素含量决定。

以土壤为食的白蚁的肠道共生菌的固氮能力不明

显，而以木材为食的白蚁的肠道共生菌如 Citrobacter 
freundii 和 Enterobacter agglomerans 具有明显的固氮

能力［19］。而且，共生菌的固氮量与昆虫氮日摄取

量负相关，说明白蚁氮日摄取量过高会抑制其共生

菌的固氮作用［20］。地中海实蝇（Ceratitis capitata）、

黑 森 瘿 蚊（Mayetiola destructor） 和 红 脂 大 小 蠹

（Dendroctonus valens）的共生菌也有固氮能力［21-23］。

1.2 协助宿主昆虫消化食物

1.2.1 消化蛋白质 通过研究共生菌来源的蛋白

消化酶的结构和功能，发现肠道共生菌梭状芽孢

杆 菌 Clostridium、 拟 杆 菌 Bacteroides、 乳 酸 杆 菌

Lactobacillus 等能产生蛋白水解酶［9］。例如，对幕

谷蛾（Tineola bisselliella）幼虫肠道共生菌的分离培

养和蛋白质组学分析发现，肠道芽孢杆菌能产生帮

助宿主水解角蛋白的酶［24］。单食性的橄榄果实蝇以

橄榄果皮为食，能分解果皮中的非水解蛋白质。基
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因组功能分析发现其肠道共生菌 Candidatus Erwinia 
dacicola 的基因组中具有编码丝氨酸蛋白酶等酶的基

因，这些酶可以帮助宿主消化非水解蛋白质［25］。实

际上共生菌分泌到胞外的蛋白质组成复杂，包括蛋

白酶、转运蛋白和应激蛋白等，这些活性物质的协

同作用在宿主消化中的意义要远远超过单一的蛋白

酶，值得进一步的研究。

1.2.2 消化多糖 共生菌消化多糖对植食性昆虫的

碳营养极具意义。植物细胞壁的成分主要是纤维

素、半纤维素和一些果胶，昆虫体内缺乏降解这些

复杂植物多糖的酶。昆虫后肠的共生菌会分泌纤维

素酶和半纤维素酶，将细胞壁消化为简单的糖，然

后生成短链脂肪酸供昆虫利用［26］。此外，在切叶蚁

（Acromyrmex echinatior）中，共生菌可能参与甲壳素

的水解［27］。

在取食高糖食物的昆虫中，共生菌利用糖类

合成宿主所需的乙酸盐等产物［28］。以高糖腐烂水

果为食的黑腹果蝇（Drosophila melanogaster）的肠

道共生菌代谢多糖产生三至五碳的醇、醛、酸及其

酯［29］。多种共生菌的体外共同作用可以提高消化

产物的产量和种类，而果蝇也更偏爱多种共生菌的

消化产物［30］。共生菌群落代谢在其中起着重要的

作用，醋酸杆菌 Acetobacter pomorum 利用乳酸杆菌

Lactobacillus plantarum 产生的乳酸合成乙偶姻，醋酸

杆 菌 Acetobacter malorum 利 用 酵 母 菌 Saccharomyces 
cerevisiae 产生的乙醇合成乙酸［30-31］。

在蜜蜂代谢花蜜和花粉的过程中，肠道共生

菌起着重要作用。Gilliamella apicola 是蜜蜂肠道共

生菌的核心菌群。通过比较来自于东方蜜蜂（Apis 
cerana）、西方蜜蜂（Apis mellifera）和熊蜂（Bombus 
spp.）的共 42 个 G. apicola 菌株的基因组，发现一

些菌株可以帮助蜜蜂利用有毒的甘露糖、树胶醛糖、

木糖和鼠李糖［32］。在厌氧条件下，蜜蜂后肠共生菌

可以水解多种糖类，基因组和转录组学研究表明，

醋酸杆菌、乳酸杆菌等利用糖类生成乙醇、乙酸、

乳酸、乙酰丙酮酸和 2, 3- 丁二醇等物质［33］。

1.2.3 消化木质素 如果宿主缺乏木质素消化酶，

且食物中存在木质素时，共生菌会产生木质素降

解酶帮助宿主克服营养限制［34］。除了一些传统真

菌（ 白 腐 菌 Phanerochaete chrysosporium 和 褐 腐 菌

Gloeophyllum trabeum）外，大量以木材为食的昆虫

的肠道真菌也可以降解木质素［35］。体外培养实验证

实共生菌可以产生降解木质素的酶。以木质素为唯

一碳源培养昆虫肠道共生菌，发现白蚁（Bulbitermes 
sp.） 的 共 生 真 菌 Aspergillus sp. A1［36］、 黑 胸 散 白

蚁（Reticulitermes chinensis） 的 共 生 真 菌 Candida 
pseudorhagii SSA-1542 T.［37］ 均 可 以 产 生 木 质 素 降

解 酶。 此 外， 大 家 白 蚁（Coptotermes curvignathus）
的 共 生 细 菌 Lysinibacillus sp.、Acinetobacter sp. 和

Bacillus sp.［38］，旱白蚁（Anacanthotermes）的共生细

菌 Bacillus sp. CF96［39］、白蚁（Bulbitermes sp.）的共

生细菌 Bacillus sp. B1 和 Bacillus sp. B2［36］也可以产

生木质素降解酶。实际上，昆虫体内木质素的降解

过程非常复杂，木质素的消化需要宿主和共生菌的

协同作用。木质素进入后肠（共生菌定殖处）之前，

已被宿主进行了初步消化，共生菌仅参与木质素的

后期消化。木质素在肠道内消化过程的研究，有助

于理解共生菌群落组成和宿主间的协同进化。

1.3 影响宿主肠道环境

共 生 菌 的 代 谢 产 物 会 影 响 宿 主 肠 道 的 O2 浓

度、pH 值和氧化还原电位［40］。熊蜂肠道中的乳

酸杆菌 Lactobacillus bombicola 产生的大量乳酸［41］、

西 方 蜜 蜂 后 肠 的 糖 发 酵 菌 G. apicola 和 乳 酸 杆 菌

Lactobacillus sp. 产生大量的短链脂肪酸均能降低肠

道的 pH 值。西方蜜蜂后肠中的共生菌 Snodgrassella 
alvi 还能利用这些脂肪酸和 O2 进行能量代谢，维持

肠道的低氧状态。肠道环境的低氧和低 pH 有利于

其他益生菌的生长［42］。此外，在白蚁的肠道中，后

肠室的比表面积较大，导致肠壁流入的 O2 量很大，

但肠道共生菌的 O2 消耗利于维持肠道内容物的低氧

状态，降低了肠道的氧化还原电位，保证甲烷生成

和乙酸生成作用的顺利进行［43］。共生菌对宿主肠道

环境的影响意义远不止此，因为中后肠的缺氧环境

对某些复杂大分子的消化具有特殊意义。

1.4 影响宿主肠道的形成

共生菌能调控宿主围食膜合成相关基因的表达，

影响宿主肠道围食膜的形成。利用抗生素去除共生

菌后，家蚕（Bombyx mori）的围食膜表面变得粗糙

和疏松，通透性显著增加，与围食膜合成相关的基
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因表达明显下调［44］。同样，利用抗生素去除共生菌

后，科鲁兹按蚊（Anopheles coluzzii）的围食膜碎片化，

与围食膜合成相关的基因表达下调，尤其是相关酶

的表达量下调或延迟表达［45］。此外，利用抗生素去

除共生菌后，斯氏按蚊（Anopheles stephensi）的围

食膜碎片化，而且与围食膜合成相关的基因表达明

显下调。回接 Enterobacter sp. 后，围食膜结构恢复 
正常［46］。

1.5 对宿主营养代谢的调控

共生菌可以影响宿主的营养代谢，目前的研

究集中在宿主的分解代谢。肠道共生菌可以利用自

身产生的短链脂肪酸等代谢物与宿主进行信息交

流［47］。肠道的内分泌细胞上特定的 G 蛋白偶联受体

识别短链脂肪酸后，会分泌 Tk 等肽类物质，调节肠

道乃至全身的脂质和糖类代谢，维持内环境稳定［48］。

在黑腹果蝇中，IMD 通路基因沉默降低了 Tk 基因的

转录水平，导致肠壁细胞中脂滴的积累。用微生物

发酵产生的乙酸盐饲喂无菌果蝇后，与 G 蛋白偶联

受体作用相似的肽聚糖识别蛋白可以识别乙酸，并

调控 IMD 通路信号传导水平上升，使肠壁细胞脂质

代谢恢复正常［49］。胞内共生菌 Wolbachia 会调控黑

腹果蝇 sirt-4 基因的表达，进而影响宿主谷氨酸脱

氢酶（葡萄糖代谢中的关键酶）的表达，影响宿主

糖类代谢［50］。事实上在体内很难研究共生菌与糖

类、脂类代谢等生物过程的关系，体外细胞系（cell 
lines）为研究这些生物过程提供了新的机遇。例如，

通过建立蚊子 Aedes fluviatilis 的胚胎细胞系（含菌

和无菌）并对其进行功能表征发现，Wolbachia 能调

控宿主细胞能源物质的动员，进而影响宿主的脂质、

蛋白质和糖类代谢［51］。

2 共生体系联合代谢

2.1 共生菌群落代谢

共生菌群落代谢生成营养素的速率远高于单

一共生菌，一些代谢过程往往需要群落里不同菌群

的分工合作。通过快速移除代谢产物，可将某些吸

热生化反应转变成放热反应，从而最大程度降低共

生菌群落的能量消耗［52］。正如前面所述，乳酸杆

菌产生的乳酸是醋酸杆菌生产乙偶姻的底物，酵母

菌产生的乙醇是醋酸杆菌生产乙酸的底物。共生菌

的代谢组学和基因组学分析进一步证实，胞内共生

菌之间存在营养共生的现象［53］。基因组学分析显

示，烟粉虱中的共生菌 Hamiltonella 可以完成共生菌

Portiera 合成某些必需氨基酸的缺失步骤［54］。在沫

蝉（Clastoptera proteus）中，利用同位素标记法和代

谢建模发现，它的一个共生菌群（Sulcia 等）主要

对葡萄糖进行糖酵解，产生的丙酮酸和乳酸被第二

个菌群（Zinderia 等）进行氧化磷酸化产生能量［55］。

共生菌群落间，除了代谢物传递外，还能在基因水

平实现信息交流。基因组学分析显示，豌豆蚜中的

共生菌 Erwinia 补充了 Buchnera 合成维生素的缺失

步骤，这个基因是从共生菌 Sodalis 水平传递过来

的，这些基因随后转移到 Hamiltonella 中［56］。基因

的水平传递在共生菌群的进化中发挥重要作用，可

以增强共生菌的适应能力或缓解内共生菌基因组退

化带来的不利影响［57］。此外，共生菌间还存在代

谢的相互调控，如代谢组建模和碳原子同位素标

记发现，在豌豆蚜 -Buchnera-Hamiltonella 共生体系

中，Hamiltonella 可以促进 Buchnera 合成更多的组氨

酸［58］。

2.2 共生菌与宿主的联合代谢

昆虫共生菌与宿主通过共享某些代谢途径，

共 同 合 成 必 需 的 营 养 素。 豌 豆 蚜 中 的 共 生 菌 B. 
aphidicola、烟粉虱中的共生菌 Portiera、Hamiltonella
和 柑 橘 粉 蚧（Planococcus citri） 中 的 共 生 菌

Tremblaya、Moranella 均丢失了编码合成支链氨基酸

末端转氨酶的基因（ilvE）。从转录组和代谢组数据

推测，相应的生化反应由昆虫宿主产生的等效酶来

催化完成［59］。共生菌失去关键的生物合成的步骤可

能对宿主有益，因为它有助于宿主对营养素生产和

共生菌生长的控制［60］。反之，有些昆虫生物合成必

需氨基酸的基因来自于共生菌的水平传递。在柑橘

粉蚧中，至少有 22 个表达基因从共生菌 Tremblaya 
princeps 转移至粉蚧基因组后，使宿主具有了合成必

需氨基酸的能力［61］。

3 共生菌营养素的转运模式

目前研究较多的是昆虫胞内共生菌营养素的转

运方式。胞内共生菌产生的营养素需要跨多层膜才

能传递给宿主，包括共生菌细胞膜、宿主产生的包
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裹共生菌的菌胞体膜（symbiosomal membrane）和宿

主细胞膜［62］。菌胞体膜可以让必需营养素、代谢物

和生物合成中间体选择性地通过［63］。共生菌产生

的特异性转运蛋白参与营养素跨共生菌细胞膜的转

运。豌豆蚜共生菌 B. aphidicola 有内、外两层细胞

膜，两层膜上均分布有共生菌产生的特异性转运蛋

白，这些转运蛋白参与宿主与共生菌之间的营养素

转运［64］。

实际上，大多胞内共生菌的基因组缺失了编码

特异性转运蛋白的基因，特别是在共生菌过量生产

宿主所需营养素的共生体系中明显缺失，而宿主有

丰富的编码特异性转运蛋白的基因［65］。共生菌产生

的营养素可以正常传递给宿主，说明宿主产生的特

异性转运蛋白最少参与了宿主细胞膜和菌胞体膜的

营养素运输［66］，但相关的直接例证较少。通过基

因表达、蛋白结构预测和免疫组学，在豌豆蚜中的

B. aphidicola 的菌胞体膜上发现了的一种宿主表达的

转运蛋白 ApNEAAT1，该蛋白在非洲爪蟾（Xenopus 
laevis）卵母细胞中异源表达后，可以介导丝氨酸、

脯氨酸、半胱氨酸、丙氨酸、甘氨酸等偶极氨基酸

（dipolar amino acids）的转运［63］。

当然，也存在着一些特殊的营养素转运途径。

豌豆蚜的胞内共生菌 B. aphidicola 表面均匀分布着

数百个鞭毛基体，而 B. aphidicola 基因组不编码鞭

毛丝和运动蛋白，因此这些鞭毛不具有运动功能。

这些鞭毛基体属 III 型分泌系统。在各种致病菌和共

生菌中， III 型分泌系统介导蛋白质从共生菌到真核

细胞的选择性转移［64］，据此推测 B. aphidicola 通过

这些鞭毛选择性转运蛋白质和其他小分子。

4 宿主对共生菌营养代谢的调控

事实上，昆虫的营养需求在整个生命过程中不

断发生变化，以满足其生长和繁殖等特定阶段的需

求，宿主可以通过调控共生菌营养素的生产和转运

以适应自身的需要［67］。

4.1 宿主对营养素生产的调控

宿主可以通过控制共生菌的空间分布和群落组

成调控共生营养素的生成。白蚁可以通过控制后肠

共生菌的空间分布来产生高营养价值的乙酸。乙酸

生成作用和甲烷生成作用都依赖于 H2 对 CO2 的还

原作用，高浓度的 H2 利于两种生成作用的进行。尽

管甲烷生成具有热力学优势，但产甲烷的共生菌被

宿主限制在 H2 浓度较低的肠壁内，限制了甲烷的生

成，从而保证肠道内乙酸生成作用的优势［43］。宿主

对营养相关共生菌丰度的调控更为常见。豌豆蚜中

的 B. aphidicola［68］和玉米象（Sitophilus zeamais）中

Sodalis pierantonius［69］的丰度随着宿主的发育不断变

化。从卵到若虫的发育过程中，烟粉虱中提供必需

氨基酸的共生菌 Portiera 的丰度逐渐上升，以满足

宿主逐渐增加的营养需求［70］。此外，伴随着宿主生

存条件尤其是食物条件的变化，共生菌的丰度也会

发生变化，如随着寄主植物必需氨基酸浓度的增加，

烟粉虱中的 Portiera 丰度下降［71］。

宿主的免疫系统可以控制含菌细胞的数量和大

小，直接影响共生菌的丰度。转录组分析发现，当

食物中缺乏酪氨酸和苯丙氨酸时，豌豆蚜体内参与

细胞增殖、控制细胞大小的基因（如 ACYPI005644、

ACYPI004569）表达上调，含菌细胞数量增加、体

积变大，共生菌丰度也随之增加［72］。宿主也可通过

免疫系统调控其他兼性竞争性共生菌的生长或病毒

的感染情况，间接调控特定共生菌的丰度。通过荧

光定量 PCR 分析发现，豌豆蚜内的 Rickettsia 能抑制

B. aphidicola 的生长［73］。利用荧光原位杂交技术发现，

感染番茄黄化曲叶病毒后，Rickettsia 能影响烟粉虱

体内共生菌 Portiera 的生长［74］。

对于胞内共生菌，昆虫宿主可以通过菌胞体膜

与溶酶体的融合或通过诱导内共生菌基因组编码的

噬菌体来裂解共生菌。基因组分析发现，温带臭虫

（Cimex lectularius）中的 Wolbachia 含有多个完整的

噬菌体基因组，噬菌体进入溶菌周期，就会裂解共

生菌，释放维生素等营养素［75］。昆虫宿主可从活的

共生菌或从裂解的共生菌获取 B 族维生素，两种途

径的相对重要性因维生素的种类和昆虫的营养需求

而异，并受宿主食物条件和发育阶段的影响［2］。

此外，昆虫宿主可以通过调控氨基酸合成前

体的供给量或产物浓度调控共生菌营养素的生物合

成［67］。胞内共生菌的生理代谢趋向简单，某些生理

代谢转移到昆虫宿主后，共生菌无需通过负反馈循

环调节代谢水平，降低了代谢成本［2］。豌豆蚜含菌

细胞的分离培养和蛋白质组学分析发现，宿主可以
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通过移除底物或富集产物浓度来负反馈调节共生菌

B. aphidicola 必需氨基酸合成的通量。豌豆蚜通过谷

氨酰胺转运蛋白（ApGLNT1）调控氨基酸合成前体

的供给量，控制 B. aphidicola 必需氨基酸的合成量。

一些宿主的基因，如将氨转化为谷氨酸（GS-GOGAT

循环）相关的基因、B. aphidicola 必需氨基酸合成

补偿基因和将非必需氨基酸转运到含菌细胞的基

因，可能是豌豆蚜调节共生菌营养素合成的关键 
基因［67］。

4.2 宿主对营养素转运的调控

除了通过表达特异性转运蛋白来调控营养素的

转运外，宿主调控营养素跨膜转运的另一种机制可

能是 ：宿主产生的抗菌肽会改变共生菌细胞膜的通

透性，允许营养素的非特异性转移。抗菌肽仅作用

于共生菌细胞膜，而不会作用于菌胞体膜。菌胞体

膜包围在胞内共生菌外，通常与共生菌细胞膜紧密

并列，使得共生菌胞外的有效空间非常小，这样被

宿主修饰后的共生菌产生的营养素只会部分流出细

胞，并会立即被菌胞体膜内宿主编码的特异性转运

蛋白转运到宿主的细胞质中［62］。尽管该假说尚未在

昆虫共生体系得到直接验证，但在豆科植物 - 根瘤

菌共生体系中，豆科植物产生的富含半胱氨酸的多

肽诱导根瘤菌的细胞膜和菌胞体膜的修饰，可以促

进植物细胞和根瘤菌之间的营养交换［76］。

5 共生体系基于营养关系的协同进化

在长期的进化过程中，许多单食性昆虫通过

与共生菌建立营养联系来改善营养摄入不足的状

态［67］。如在许多昆虫谱系中，胞内共生菌逐渐演

化出为昆虫宿主提供必需营养素的功能。这种共生

关系起因于宿主的营养需求，而宿主的持续进化可

以促进益生菌在世代间的传递，或者更好地维护、

支持和控制共生关系，实现昆虫与共生菌的协同进

化［77］。在开放的共生体系中（昆虫 - 胞外共生菌或

体外共生菌），宿主可以从环境中获得具有营养功能

的共生菌，在进化过程中，宿主相应的功能基因退化，

或通过基因的水平传递获得相应的功能基因而进化。

同样地，共生菌之间可以通过噬菌体介导的基因水

平传递而进化。在封闭的共生体系中（昆虫 - 专性

内共生菌），共生菌主要是通过基因缺失和基因组退

化来进化，宿主通过代谢补偿维持两者的共生关系，

或用新的共生菌代替这些过度退化的共生菌。在混

合系统中（昆虫 - 兼性内共生菌），共生菌大多无性

繁殖，不利于基因的重组，但宿主可以获得新的共

生菌，共生菌之间也可以通过基因的水平传递获得

新的基因［57］。

胞内共生菌与昆虫代谢途径的共享是昆虫与共

生菌协同进化的直接证据。在豌豆蚜中，胞内共生

菌 B. aphidicola 依赖宿主合成的非必需氨基酸，而

宿主依赖 B. aphidicola 合成的必需氨基酸［67］。协

同进化起因于共生菌基因组的退化，但它们保留了

与昆虫宿主营养需求有关的基因，如豌豆蚜的 B. 
aphidicola 退化的基因组保留了合成宿主必需氨基酸

的基因。由于共生菌为昆虫提供必需的营养素，昆

虫就必须对共生菌退化的功能进行补偿，而共生菌

基因组的持续退化迫使宿主不断地适应进化［78］。基

因组学分析发现，一种蝉（Diceroprocta semicincta）

的内共生菌 Candidatus Hodgkinia cicadicola 缺失了几

个参与 tRNA 加工的关键基因，但相关的 tRNA 仍然

得到了加工和修饰，据此推测，宿主补偿了共生菌

缺失的功能和基因［79］。此外，在烟粉虱中，PanBC
基因从共生菌 Portiera 传递给烟粉虱，而 B 族维生

素的合成需要 PanBC 基因和 Portiera 的协同合作［80］。

6 小结和展望

在许多昆虫与共生菌共生体系中，已明确共生

菌可以通过提供营养素及其代谢中间物、消化酶等

与宿主建立营养关系。宿主通过控制共生菌的空间

分布、群落组成、细胞裂解、特异性转运蛋白的表

达等调控共生菌营养素的生成和转运。两者间的营

养功能互补成为共生体系协同进化的动力。然而，

目前缺乏共生菌与宿主之间营养素转运通量的研究，

尚未系统性地明确营养素转运的调节机制和细胞结

构基础［65］。共生菌代谢为昆虫宿主营养需求而进化

适应的程度（如基因退化程度）及其调控机制也还

需要进一步研究。

基因组学、转录组学、蛋白组学、代谢组学、

显微技术和建模技术的发展为解决这些问题提供了

机遇［81］。可以从基因组和转录组信息中推断出某类

共生菌、共生菌群落及其昆虫宿主代谢的遗传基础。
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基因组学、转录组学、蛋白质组学和建模技术的联

用有助于揭示共生菌与宿主之间营养素转运的分子

基础，包括宿主对共生菌基因组退化的补偿方式［65］。

内共生菌培养方式的创新（昆虫细胞系和无菌培养

基）和基因工程的应用也为研究内共生菌的传播途

径和营养功能提供了机遇［82］。精细的代谢模型工

具、高灵敏度的微量样品代谢物分析方法以及可以

对共生菌种类和代谢功能进行精确空间定位的显微

技术，提高了共生体系代谢物流定性和定量分析的

水平。代谢定量模型为未来的实验研究提供了精确

的预测，并为分析共生体代谢功能网络的组织提供

了机会［83］。

昆虫共生菌能产生多种生物活性物质，如消

化酶和功能性营养素等，因此可被用于合成氨基

酸、维生素、乳酸、抗菌化合物，生产生物燃料和

可再生化学品，处理污水和修复生态以及控制农业

害虫［84］。由于昆虫的种类、栖境、食性等方面具有

多样性，受此影响，昆虫肠道共生菌菌落的组成也

复杂多变，使其成为各种生物活性物质的丰富来源。

共生菌培养和基因技术的发展大大提高了从复杂的

共生菌群落中筛选生物工程菌的效率。昆虫共生菌

各种功能及其机制的深入研究，有助于进一步提高

这些生物活性物质的应用价值。
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