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01$ 围食膜是昆虫中肠细胞分泌的一层特有的非细胞结构，由蛋白质、粘多糖和几丁质组成，是昆虫中肠细胞抵御随食物摄
入的病原微生物入侵的第一道天然屏障。昆虫病毒增效蛋白、几丁质酶、荧光增白剂和外源凝集素等生物防治促进因子通过

与围食膜上特异位点的结合，可破坏围食膜结构，改变其通透性，促进病原微生物对害虫的感染。该文综述了与昆虫围食膜

密切相关的生防促进因子的增效活性及其作用机理，阐明了以围食膜为害虫生物防治靶标的应用前景。

234$ 围食膜；靶标；生防促进因子；害虫生物防治
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昆虫病原微生物杀虫剂因其与环境的相容性而

极具发展潜力，然而与化学杀虫剂相比，微生物杀虫

剂杀虫速度慢、杀虫谱窄，限制了其在大田的广泛应

用。微生物农药增效因子因而成为我国虫害基础研

究的关键科学问题之一（李典谟等，5---）。围食膜
（F"&8B&;F>8# $"$%&7@"，WS）是昆虫中肠与外环境直
接接触的区域，是中肠细胞抵御病原微生物入侵的

第一道天然屏障（V"997$，5--,；V"997$ 7@G 68E"$7@@，
’(((；U;9;O@"E8 7@G J8%"8&;，’((5；谢超等，’((’）。
多种生物防治促进因子如昆虫病毒增效蛋白、几丁

质酶、荧光增白剂和外源凝集素等通过与围食膜上

特异位点的结合，可破坏围食膜结构，促进病原微生

物对害虫的感染（郭慧芳等，’((4；朱蓉等，’((4）。
本文综述与昆虫围食膜密切相关的生防促进因子的

增效活性及其作用机理，阐明了以围食膜为害虫生

物防治靶标的应用前景。
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围食膜是由昆虫中肠细胞分泌的一层厚薄均匀

的长管状非细胞膜状结构，主要由蛋白质、粘多糖和

几丁质组成，从中肠前端一直延伸到后肠（相静波

等，’((*）。根据其成因分为!型围食膜和"型围食
膜，前者为多层管状膜，由中肠细胞分泌形成；后者

呈连续的套筒管状，是中肠前端器官贲门中高度特

化的细胞连续分泌产生；"型围食膜较!型更具结
构性（V"997$，5--,；V"997$ -# $) A，5---）。
围食膜中蛋白质的含量为 ’(Y Z ))Y，根据其

提取的难易程度分为可溶于生理盐水蛋白、可溶于

较弱表面活性剂蛋白、可溶于强变性剂蛋白和强变

性剂亦不可抽提蛋白 *类，其中可溶于强变性剂蛋
白特称为围食膜因子（F"&8B&;F>8@）（V"997$ -# $) A
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!"""）。#$#%&’()分析表明，围食膜中所含蛋白质
种类较多，!型围食膜中约 *+ , -+ 种，"型围食膜
中约 -+ 种（./012/ !" #$ 3，!""4；5/6617 !" #$ 3，
!"""）。氨基酸序列分析表明，围食膜因子由信号序
列和数量不等的相似结构域组成。绿蝇 %&’($(#
’&)*(+# 的 8/9:;9<80:2%--和 8/9:;9<80:2%-=含有 * 个潜
在的 >%糖基化位点，一个信号序列和 ? 个连续的
8/9:;9<80:2%’区域，每个结构域长约 4+ , @+ 个氨基
酸，且含有 4 个保守的 ABC，4 个 ABC 形成 D 个二硫
键，在 ABC!%ABC*、ABC*%ABCD和 ABC-%ABC?之间还有 D
个保守的疏水芳香族氨基酸；8/9:;9<80:2%"?除含 ?个
8/9:;9<80:2%’ 区域外，还有 ! 个富含 &9<E509 的类粘
蛋白结构域，并具 ?个 >%糖基化位点和多个 F%糖基
化位点；8/9:;9<80:2%D+ 的信号序列后连接 * 个
8/9:;9<80:2%G区域（每个区域含 = 个 ABC），并含 ! 个
潜在 的 >%糖 基 化 位 点；8/9:;9<80:2%?? 有 ! 个
8/9:;9<80:2%G区域和 !个富含 &9<E509类粘蛋白结构
域，具 !个 >%糖基化位点和 F%糖基化位点（)6H:2 12I
JK<L<6<，!""4；5/6617，!""4；A1CK !" #$ 3，!""@；
5/6617 !" #$ 3，!"""）。冈比亚按蚊 ,+-).!$!/ 0#12(#!
的围食膜蛋白 ’M%’8/9!由信号序列和 *个富含 &9<
的 8/9:;9<80:2%’区域组成（#0/2 12I N19L/6<，!""=）。
蛆症金蝇 3.*4/-14# 2!55(#+# 幼虫的 8/9:;9<80:2%!?由
信号序列和 !个 8/9:;9<80:2%A区域组成，无潜在的糖
基化位点，A区含 4个 ABC；8/9:;9<80:2%-*在信号序列
和 A区间还包括一段含 - 个 ABC的序列，具 ! 个潜
在的 >%糖基化位点（):C/7122 !" #$ 3，*++!；O:PQQ/6C
12I ):C/7122，*++!）。
围食膜中糖的含量因虫种和虫龄差异较大，大

部分的糖与蛋白质结合形成糖蛋白或蛋白多糖

（):C/7122 !" #$ 3，!""-）。粘蛋白的多聚糖侧链形成
高度伸展缠绕结构，亲水带电荷的糖基及硫酸根通

过吸引渗透性好的 A1* R可吸收大量水分；水溶性粘
蛋白具较强的抗挤压能力，能增强围食膜的牢固性。

粉纹夜蛾 6*(’.-)$&/(# +(!型围食膜上的肠粘蛋白
（:2C/L; :2;/C;:216 7KL:2，SSN）SSN!-和 SSN**高度糖基
化，其氨基酸序列与人类肠粘蛋白 NTA* 高度同源
（O12M 12I (9121I<C，!""=）。从该虫围食膜上分离
的 *种非粘蛋白 AG&!和 AG&*各具 !*和 !+个串联
的几丁质结合域（O12M 12I (9121I<C，*++-）。糖蛋
白和蛋白多糖增加了围食膜屏障的致密性、坚韧性

和半渗透性，可能与决定围食膜孔径大小有关

（O12M 12I (9121I<C，!""=）。
昆虫围食膜中几丁质含量较低，约占围食膜总

量的 -U , *+U，是 >%乙酰%7%葡糖胺（(6L>’L）以#

（!，-）糖苷键聚合形成的大型线性同聚体，由$、#和

%D种结晶状态以蜂巢式、随机交错或正交方式组织
排列形成几丁质纤维（5/6617，!""4；5/6617 12I
):C/7122，*+++）。几丁质是"型围食膜的关键组
分，其弹力保证了围食膜的机械强度。

在昆虫围食膜中，蛋白质以共价或非共价键形

式结合到几丁质微纤丝上，构成围食膜的骨架结构，

决定了围食膜的功能：通过 ABC 富集区，8/9:;9<80:2%
--与几丁质中的 D%>%乙酰基壳三糖和脱乙酰壳多
糖特异性结合，8/9:;9<80:2%!? 在细胞微绒毛顶端与
新生围食膜的几丁质微纤丝末端特异性结合，而

8/9:;9<80:2%D+则以非共价方式与围食膜紧密结合，
共同维持围食膜结构稳定并决定其孔径大小；’M%
’8/9!可能是连接几丁质原纤维到三维网络结构的
分子连接物（ )6H:2 12I JK<L<6<，!""4；#0/2 12I
N19L/6<，!""=；):C/7122 !" #$ 3，*++!；O:PQQ/6C 12I
):C/7122，*++!）。"型围食膜中，8/9:;9<80:2%?? 和
8/9:;9<80:2%"?具有与粘蛋白类似的高分子量和强二
硫键，趋于形成聚合体，其二硫键和几丁质网状基质

紧密相连；SSN通过二硫键与几丁质网状基质紧密
相连（5/6617 !" #$ 3，!"""；O12M 12I (9121I<C，*++!）。
这些特异性结合，使蛋白质和几丁质最小程度地暴

露在消化酶中，不仅使围食膜蛋白具抗水解能力，同

时也保护了几丁质免受消化道内几丁质酶的降解

（5/6617 12I ):C/7122，*+++；.: !" #$ 3，*++!）。
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昆虫病毒增效蛋白（/2012L:2）主要存在于颗粒
体病毒（M912K6<H:9KC，(J）中。迄今为止，已在美洲
粘虫 8/!&9#$!"(# &+()&+’"# (J（&K(J）、粉纹夜蛾 (J
（52(J）、棉铃虫 :!$(’-;!*)# #*1(0!*# (J（V1(J）、八
字地老虎 <!/"(# ’%+(0*&1 (J（WL(J）、甜菜夜蛾
=)-9-)"!*# !>(0&# (J（ #/(J）、粘 虫 8/!&9#$!"(#
/!)#*#"# (J（&C(J）、菜青虫 8(!*(/ *#)#! (J（&9(J）、
旋幽夜蛾 =’-"-0*#11# "*(?-$(( (J（#;(J）等 = 种颗粒
体病毒和舞毒蛾核型多角体病毒（ %41#+"*(# 9(/)#*
2KL6/19 8<6B0/I9<C:C H:9KC，.I>&J）以及粘虫痘病毒
（8 3 /!)#*#"# /2;<7<8<XH:9KC，&C)&J）等 -种痘病毒共
计 !D 种昆虫病毒中发现了增效蛋白的存在，其中
&K(J、52(J、V1(J、WL(J、.I>&J和 &C)&J等 4个增
效基因的序列已测定（V1C0:7<;< !" #$ 3，!""!；WK 12I
VKYK0191，!""*；Z</6H:2Y !" #$ 3，!""?；G:CL0<QQ 12I
#61H:L/Y，!""@）。纯化的天然增效蛋白具广谱高效增
效作用，可极显著促进核型多角体病毒对幼虫和离
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体昆虫细胞的感染，增强苏云金芽孢杆菌（ !"#$%%&’
()&*$+,$-+’$’，!"）对幼虫的毒力，其增效倍数一般可达
#$$倍，%&’$缩短 ()’ * +, -（./0-123"3 -( "% 4，#((#；
5/67 /68 9:/6/830，#((;）。%8<=>增效基因 ?#、?+
单独失活或两者同时失活，则重组病毒对宿主的感

染力明显下降（=3@-/2 -( "% 4，+$$#）。
生化测定和氨基酸序列分析表明，增效蛋白富

含酸性氨基酸，是一种金属蛋白酶，含糖量很少但具

丰富的潜在糖基化位点。已测序的 ;种杆状病毒增
效蛋白中均含一个典型的金属蛋白酶锌结合氨基酸

序列 .?AA.，且其位置极其保守；在这一类酶中，
B6+ C先与结合域中的两个 .残基络合，再与下游 +$
* #+$个氨基酸处的第 D个残基（通常是 .、E、F、?
残基）络合；在结合域中的 ?残基作为催化基团，使
一个水分子极性化亲核攻击肽链上的肽键并使之断

裂，从而发挥金属蛋白酶活性（!10G-3HH /68 IJ/K1GLM，
#((N）。=0?=> 增效蛋白中也含有一个锌结合域类
似序列 .?<O<O..。杆状病毒增效蛋白的潜在糖
基化位点多集中于中部，约 #$ * #+ 个，位置也较为
保守；在已检测的 &69>和 =P9>增效蛋白中未检出
糖的存在，暗示增效基因在翻译后并未进行糖基化

修饰；QQR高度糖基化，增效蛋白丰富的潜在糖基化
位点可能与其对宿主中肠围食膜上 QQR的结合、降
解有关（S/2/23"3 /68 &/6/8/，#(;$；刘强等，#((;；
袁哲明等，+$$#；郭慧芳等，+$$D）。=0?=>增效蛋
白仅含 #个可能的糖基化位点。
增效蛋白的作用机理有：（#）发挥金属蛋白酶

活性，降解宿主中肠围食膜上的 QQR，破坏围食膜，
使病毒粒子等更易进入中肠细胞，有效避免病毒随

排泄物排出体外或被肠道消化液灭活；（+）促进病
毒核衣壳与细胞质膜的吸附、融合，加速感染（5/67
/68 9:/6/830，#((N）。&69>增效蛋白饲喂 ’龄粉纹
夜蛾幼虫后，在粪便中检测到 QQR的存在；随增效蛋
白剂量增加，QQR体外降解程度加剧。美洲粘虫饲
喂增效蛋白后，电镜观察围食膜的孔径显著增大，染

料检测表明处理组较对照组围食膜能通过更多较大

的蓝色葡聚糖颗粒；苜蓿丫纹夜蛾 .&(/,*"0)"
#"%$1/*+$#" <=>（TG<=>）中添加 &69>增效蛋白感染
美洲粘虫后发现在幼虫的刷状缘膜上有增效蛋白的

特异性结合位点（FL:M0L6 /68 9:/6/830，#(;;；=L67
-( "% 4，#(((）。增效蛋白还可破坏围食膜上蛋白质
的二硫键和糖基化位点，使几丁质U蛋白复合体解
离，围食膜崩溃（5/67 /68 9:/6/830，+$$#）。
由于颗粒体病毒宿主域极窄且有些不含增效蛋

白、含增效蛋白的颗粒体病毒与核型多角体病毒混

用时可能发生拮抗作用等诸多限制（93"3，#(($），因
此前人主要考虑将增效基因插入广谱型病毒 TG<=>
@#$基因启动子下游构建重组病毒，但目前已构建
的数个重组病毒毒力均未明显改善。其主要原因

是：病毒多角体在昆虫中肠经碱解释放的病毒粒子

如短期内不能攻入中肠上皮细胞，在碱液的纯化下

将失去感染活性；病毒粒子一旦攻入中肠上皮细胞，

后续感染则主要通过血腔扩散；@#$ 启动子为极晚
期基因启动子，增效蛋白表达较迟，对第一代病毒粒

子侵入中肠细胞并无促进作用；在以血腔扩散为主

的后续感染中，增效蛋白虽已表达却失去了其作用

靶标围食膜，因此其毒力与野生型病毒比较并未见

提高。将增效基因插入广谱型病毒早期基因启动子

下游构建重组病毒是未来值得进一步研究的课题。

在 &69>和 =P9>增效蛋白中未检出糖的存在，
暗示增效基因在翻译后并未进行糖基化修饰；大肠

杆菌表达的增效蛋白虽形成包涵体晶体，但存在由

昆虫中肠碱性消化液溶解而释放出有增效作用活性

片段的可能（就像 !"伴胞晶体在中肠的碱解释放一
样），从而勿需变性重折叠。基于上述考虑，袁哲明

等（+$$#）构建了重组表达载体 @V?WL6-/6G16，并在
大肠杆菌中表达获得了有显著增效活性的含 &69>
增效蛋白 E端 ;#; 个氨基酸的融合蛋白 =(X。=(X
作用广谱，可促进多种作用于消化道的微生物杀虫

剂对多种鳞翅目害虫的感染；活性高效，# 2%大肠
杆菌培养液表达的 =(X可有效促进 ./<=>对 #$ $$$
头 D龄棉铃虫的感染；对害虫生长发育有明显的弱
化作用（袁哲明等，+$$+，+$$,；陈浩涛等，+$$D）。
./9>增效基因的全长与截断片段在大肠杆菌中也
都获得了有生物活性的表达（刘相国等，+$$$；欧洋
等，+$$$；胡蓉等，+$$#）。大肠杆菌表达系统具有生
产简单、低成本、安全和表达产物形成包涵体晶体稳

定等特点，因此在大肠杆菌中大量表达增效蛋白用

作昆虫病毒、!"、阿维菌素等的高效广谱生物增效剂
已具有较为切实的应用前景。含增效基因的转基因

水稻、马铃薯和烟草已构建成功并表现出较强的抗

虫性（./Y/M/Z/ -( "% 4，#((X）。将增效基因与 !"杀
虫基因耦连构建双价广谱重组病毒或高效 !"工程
菌是颇为有趣的课题。

! !"#$%!"#&’()*+,
-./01

几丁质酶是一类具生物催化活性的水解酶，能

特异性水解成形的几丁质。序列分析表明其结构一
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般包括 !"端催化域、中部富含 #$%&’(% 区和 )"端富
含 )*+ 的 几 丁 质 结 合 域（ ),-）（ .%/0$% /12
345(46%7+(1/1，899:）。几丁质酶能显著提高细菌、
病毒、真菌等微生物杀虫剂的毒力：,5 中添加微生
物几丁质酶防治云杉卷叶蛾 !"#$%&’#()*$+ ,*-%,)$+(+
幼虫，在低温下可加速幼虫死亡；;2!<=中添加微量
几丁质酶防治舞毒蛾，增效显著；烟草天蛾 .+(/*0+
&)1’+ 几丁质酶基因插入 >?!<=中构建重组病毒，对
草地夜蛾 23#/#3’)$+ ,$*4%3)$/+ 的 ;’@A从 BB (缩短到
C@ (；昆虫杆状病毒表达的几丁质酶对病毒破坏昆
虫中肠的几丁质组分和虫体液化作用关键，云杉卷

叶蛾 !<=（)D!<=）几丁质酶基因对 )D!<=感染和穿
透云杉卷叶蛾幼虫中肠上皮细胞是必需的

（#07%1EDD，89:F；#(/G7%E，89B:；彭 辉 银 等，899B；
#/0G+E1 /12 HEE2/*，899B）。含几丁质酶基因的转
基因作物在生产上已显示了广泛的抗病抗虫应用前

景（贾放和余泽华，IAAJ）。
几丁质酶的增效活性与其对围食膜中几丁质组

分的降解有关，微量的几丁质酶能有效阻止围食膜

形成或造成围食膜穿孔，使杀虫活性物质快速侵入

中肠上皮细胞，加速幼虫罹病进程，提高幼虫死亡

率：经几丁质酶体外处理的围食膜出现孔和缝，且随

处理时间延长，破坏程度越大，对围食膜蛋白质和糖

的含量也有一定影响；鸡疟原虫可分泌一种几丁质

酶前体，当蚊消化酶扩散进入围食膜后激活，生成成

熟的几丁质酶，降解几丁质，促进疟原虫动合子对围

食膜的穿透；马来布鲁线虫 5$*4%+ -+6+7% 产生的几
丁质酶能降解蚊子的围食膜，使线虫快速进入寄主

体内；灰色链酶菌 2’$)3’#-70)& 4$%&)*& 的几丁质酶能
使黄杉毒蛾 8$47%+ 3&)*/#’&*4+’+ 幼虫离体围食膜表
面变得粗糙，出现小洞和被侵蚀的坑（37KK$% /12
;$(/1$，899J；谢超等，8999；’$KK/0 )’ +6 L，IAAA；
M7$K$% /12 H/%E1，IAAA；张严峻等，IAAA/，IAAAN；;7
/12 3/%?$KE，IAA8；3$%O$12E%D$% /12 M70E?(，IAAJ）。
酰基脲类、噻嗪酮类几丁质合成抑制剂不但强

烈抑制昆虫新表皮形成过程中几丁质的合成，还削

弱 P"糖苷键对 QQ3的保护，干扰蛋白质和几丁质的
结合，阻止围食膜形成（R/1S /12 H%/1/2E+，IAA8）。
除虫脲可在 8@ 071内抑制猿叶虫 9"+)/#( :$+&&%0+)
幼虫围食膜中几丁质的合成，对红头丽蝇 !+66%3"#$+
)$7’"$#0)3"+6+ 和甘蓝夜蛾 .+-)&’$+ :$+&&%0+) 也有类
似作用；克菌丹能抑制花蝇围食膜的形成；几丁质亲

和剂 )/K(E4%处理后 @ 种鳞翅目幼虫不能形成围食
膜（ )E($1，89B:；’$KK/0 )’ +6 L， IAAA；R/1S /12
H%/1/2E+，IAAA；M(4 )’ +6 L，IAAI）。

! !"#$%&’()*+,

荧光增白剂主要用作涂料、纺织、洗涤等化工产

品的助剂，包括萘酰亚胺类、吡唑啉类、香豆素类、杂

环类和二苯乙烯类等，它通过吸收紫外光并将其转

化为蓝色的可见光可使产品显白。在生物防治中，

光增白剂最早用作昆虫病毒、线虫、真菌等微生物杀

虫剂的紫外保护剂，后来发现其还可提高微生物杀

虫剂毒力、加快害虫死亡进程。添加 8T浓度的二
苯乙烯光增白剂 3IU，对甜菜夜蛾 !<=（#$!<=）感
染甜菜夜蛾的增效倍数为 8JA倍，;’@A缩短 JFT；对
芹菜夜蛾 ;(+4$+3"+ ,+60%,)$+ !<=感染棉铃虫的增效
倍数为 JAA倍；对 ;2!<=感染舞毒蛾的增效倍数为
I8F倍；对 >?!<=感染粉纹夜蛾的增效倍数为 F8倍
（-E4S($%5* )’ +6 L，899C；#(/G7%E，IAAA；#(/G7%E /12
>%S/4$%，IAA8）。3IU 能促进 V/!<= 和大蜡螟
<+66)$%+ -)66#()66+ !<=对各自宿主的感染，;’@A缩短

JAT W FAT（郭君慧等，IAAI）。另外 F 种类似的二
苯乙烯荧光增白剂对 !<=感染能力也各具不同的
增效作用，最高的达 FAA倍以上，相互混用可进一步
增效。

正常的围食膜表面光滑致密、无孔洞和缝，光增

白剂可竞争性结合到几丁质上导致围食膜蛋白和几

丁质解离，从而促进细菌毒素作用和病毒感染，加速

幼虫死亡（;7 /12 3/%?$KE，IAA8）。用 8T 3IU处理
粉纹夜蛾幼虫，I (后扫描电镜观察发现其!型围食
膜表面粗糙，出现凹沟和小孔，随处理时间延长围食

膜损坏程度加重，F (后围食膜完全消失；#-#"<>HX
表明 8T 3IU在离体条件下可使围食膜蛋白和几
丁质解离；液滴法喂食幼虫蓝色葡聚糖 IAAA进一步
证实了光增白剂能破坏围食膜的完整性，光增白剂

处理后，光学显微镜下观察到大量蓝色葡聚糖溢出

至中肠肠腔（R/1S /12 H%/1/2E+，IAAA；朱蓉等，
IAAJ）。荧光增白剂通过干扰纤维素和原纤维性几
丁质的代谢，可阻止昆虫中肠围食膜的形成或改变

其结构，使病毒粒子迅速进入中肠细胞；中肠杯状细

胞和柱细胞中的钾离子泵影响 .Y在两种细胞中的

流通，在维持和调节中肠 GV中起关键作用，光增白
剂可破坏两种细胞之间的电耦合作用，造成害虫营

养不良，生长发育受阻（#($GG/%2 /12 #(/G7%E，899F）。
荧光增白剂对人畜安全，可自然降解，是微生物杀虫

剂（特别是昆虫病毒杀虫剂）的理想助剂，兼具紫外

保护和增效功能。
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! !"#$%&’()*+,

植物组织中广泛存在能破坏昆虫围食膜的几丁

质结合蛋白———凝集素。凝集素主要存在于植物细

胞的蛋白粒中，是一类非免疫性来源的蛋白质或糖

蛋白，不具几丁质酶活力，能非共价、可逆性地与糖

结合（朱玉等，!"""）。雪花莲凝集素（#$%）含 & 个
’()并富含 *+,、%)-和 #.(，由 /个分子量为 !012 34
的亚基组成，四聚体之间是一个溶剂通道；每个亚基

56$%编码 !27 个氨基酸的蛋白前体，翻译后加工
去除 $8端 0&个氨基酸的信号肽和 ’8端 0" 个氨基
酸残基，变成 !92 个氨基酸的成熟蛋白亚基，具 !0
个甘露糖结合位点（路子显等，0990）。
凝集素能识别和结合暴露于昆虫及哺乳动物消

化道中的糖复合物，在植物生长的各阶段协同其他

的保护性蛋白（如几丁质酶）建立起一个高效的防御

系统，抵御害虫的侵害；并可促进害虫消化道内细菌

的增殖，诱发病灶，使害虫死亡（朱玉等，!""7；
:+;<=- !" #$ >，0990）。麦胚凝集素（?#%）能强烈抑
制欧洲玉米螟 %&"’()(# )*+($#$(& 的生长，饲喂 9192@
的?#% 70 <后，& 龄幼虫体重无增长，电镜观察表
明围食膜层组织结构紊乱，中间几乎无食物颗粒；小

扁豆凝集素（*’%）和伴刀豆球蛋白 %（’A-%）能引起
丽蝇幼虫取食减少；#$%对飞虱、叶蝉、蚜虫等刺吸
式害虫的生长发育也有明显抑制作用（B=CD+C !"
#$ >，!""E；BAD3F-) =-G B=CD+C，099!）。
凝集素分子以围食膜蛋白、几丁质或中肠上皮

细胞表面的糖基化位点为主要靶标，发生可逆结合

但不改变糖苷键的共价结构（*+<=-+ !" #$ >，!""H）。
?#%通过扰乱中肠前部细胞微绒毛的形成而产生
大量不完全的围食膜，影响营养物质的吸收，使害虫

生长发育受到抑制甚至死亡。多种外源凝集素对人

和哺乳动物有较强的毒性，在生产上应用较少。豌

豆凝集素（:I%）和雪花莲凝集素对人的毒性极低，
对害虫却有极强的抑制作用，常作为外源基因转入

作物。目前，已有油菜、西红柿、水稻、甘蔗等至少

!9种植物获得了转雪花莲凝集素基因抗虫植株。
转外源凝集素基因植物作用广谱，对鳞翅目、同翅

目、双翅目害虫均有较强抗性，凝集素基因有取代

JK杀虫晶体蛋白基因成为未来转基因抗虫作物首
选外源基因的趋势（’L=D.= =-G *=-M，!""9；朱玉等，
!""7）。

" -.

以围食膜为作用靶标，进一步的研究重点可在

以下几个方面展开：一是构建高效转几丁质酶基因

和凝集素基因植物；二是构建早期启动子控制的、含

增效基因和其他杀虫基因的多价广谱重组病毒或

JK工程菌；三是在病原微生物杀虫剂中直接添加荧
光增白剂或大肠杆菌表达的重组增效蛋白、几丁质

酶和凝集素等；四是对重要医学昆虫，可将其围食膜

蛋白重组表达，免疫寄主动物产生抗体，阻滞害虫生

长发育或使其致死。
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