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Abstract Current knowledge of mutualism between entomopathogenic nematodes， Xenorhabdus and

Photorhabdus bacteria， and the molecular mechanisms involved in this， are reviewed. Xenorhabdus and

Photorhabdus，members of the bacterial family Enterobacteriaceae，are highly virulent to a wide range of insect

pests but have a mutualistic association with the entomopathogenic nematodes Steinernema and Heterorhabditis.

These bacteria therefore engage in both pathogenic interaction with insect hosts and mutualistic interaction with

nematode hosts during their life cycle. The bacteria provide four essential functions for their nematode hosts:

(1) production of food signals to induce development of arrested，non-feeding infective nematode juveniles

( IJs) ，(2) production of nutrients to facilitate nematode growth and development，(3) colonization and growth

within IJ nematodes，(4) production of nematicidal toxin capable of killing non-symbiotic nematodes.
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摘 要 嗜 线 虫 致 病 杆 菌 属 Xenorhabdus 和 发 光 杆 菌 属 Photorhabdus 细 菌 隶 属 肠 杆 菌 科

Enterobacteriaceae，对多种害虫致病能力强，分别与斯氏属 Steinernema 和异小杆属 Heterorhabditis 昆 虫 病

原线虫互惠共生。该两属共生细菌既存在对昆虫 寄 主 的 病 原 性，又 存 在 与 线 虫 寄 主 的 共 生 性。共 生 细

菌与其线虫寄主的共生性主要表现以下 4 方面:(1) 细菌产 生 食 物 信 号 诱 导 滞 育 不 取 食 的 感 染 期 线 虫

恢复;(2) 细菌为线虫生长与繁殖提供营养;(3) 细菌能于感染期 线 虫 的 肠 道 定 殖 与 生 长;(4) 细 菌 产

生杀线虫毒素杀死非共生线虫。本文综述了共生菌以上 4 方面的共生性及其相关的分子机制。
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微生物与动物、植物共生是自然界中普遍

存在的一种生物学现象，大量的动物和植物与

微生物 间 有 共 生 关 系。斯 氏 属 Steinernema 和

异小杆属 Heterorhabditis 昆 虫 病 原 线 虫 分 别 与

肠杆菌科 Enterobacteriaceae 的嗜线虫致病杆菌

属 Xenorhabdus 和 发 光 杆 菌 属 Photorhabdus 细

菌互惠共生
［1，2］。这类线虫作为昆虫的“蛔虫”

是与其体内专化性携带的共生菌一起致死寄主

昆虫的。目前这种线虫—细菌共生体作为商业

化生物杀虫剂已应用于害虫的防治
［3］。

在自然界中，昆虫病原线虫 以 肠 道 携 带 共

生 菌 的 感 染 期 幼 虫 ( infective juvenile， IJ;
infective jurenites，IJs) 存在于土壤中，能主动寻

找寄主，遇到合适的昆虫寄主后便可通过害虫
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的一些自然开口( 如口腔、肛门等) 或节间膜进

入昆虫血腔并释放出共生菌，共生菌在昆虫体

内快速增殖，分泌毒素使昆虫在 48 h 内 死 亡，

并能产生 抗 菌 素、胞 外 酶 等 物 质，分 解 昆 虫 尸

体，为线虫的生长与繁殖发育提供营养和理想

的环境;线虫则取食共生菌和分解的寄主组织

并发育繁殖，在昆虫体内可繁殖几代，最后又释

放出大量肠道携菌的 IJs，重新回到土壤中寻找

新的寄主
［4 ～ 6］。因 此，嗜 线 虫 致 病 杆 菌 和 发 光

杆菌既存在对昆虫寄主的病原性，又存在与线

虫寄主的共生性，为人们提供了一个研究细菌

共生性和病原性的系统模型。从线虫载体到昆

虫寄主的过程中，共生菌由与线虫的共生状态

转变为对昆虫的致病状态，昆虫的死亡又标志

着致病期的结束和共生期的开始
［6，7］。在昆虫

病原线虫的商业化生产过程中，线虫与共生菌

组成单菌培养体系
［8 ～ 10］，共生菌为线虫的发育

繁殖建立理想环境并提供营养
［11，12］。因此，共

生菌与昆虫病原线虫之间的共生关系对这类生

物杀 虫 剂 的 致 病 力 和 产 业 化 生 产 都 极 为 重

要
［7，13，14］。本文从食物信号、营养作用、线虫肠

腔中的定殖能力、杀线虫毒素四方面综述了共

生菌的共生性及相关的分子机制，为深入研究

线虫与共生菌的共生机理和优化线虫产业化培

养技术提供重要依据。

1 食物信号

昆虫病原线虫的感染期幼虫是其一生中唯

一具有侵染能力并可自由生活于寄主体外的虫

态，也是其整个生活史中的最 重 要 虫 态。 IJ 的

恢复( IJ recovery) ，即不取食的 3 龄感染期幼虫

向取食虫态发育的过程，是昆虫病原线虫发育

的关键第一步，在线虫生产中具有极其重要的

地位。在昆虫体内，IJs 的恢复是昆虫血淋巴中

发育化学信 息 物 质 诱 导 的 结 果
［15，16］。共 生 菌

也产生化学 信 息 物 质 诱 导 IJs 恢 复，这 种 诱 导

IJs 恢复的化学信息物质被称为食物信号 ( food
signal)［15］。在昆 虫 病 原 线 虫 与 共 生 菌 的 组 合

培养中，共生菌产生的食物信号可控制 IJs 发

育的速度、同步性，进而影响线虫的繁 殖 代 数、

最后产量
［17，18］，这是线虫产业化培养过程中的

关键 技 术 问 题。目 前，已 有 关 于 IJs 恢 复 发 育

的食物信号、影响因素、检测手段以及恢复过程

中 差 异 表 达 基 因 的 报 道
［15 ～ 20］。烟 草 天 蛾

Manduca sexta 幼 虫 血 淋 巴 中 的 食 物 信 号 是 一

种非蛋白、非核酸、热稳定且分子量比较小的一

种物 质，但 其 具 体 成 分 和 作 用 方 式 仍 未 清

楚
［16］。最近的研究表明，来自发光杆菌的食物

信号的主要成分是抑制酚氧化酶活性的芪类化

合物 ( stilbenes，ST 分 子 )［21］。发 光 杆 菌 可 产

生两种 ST 分子:2 － 异丙基 － 5 － ［(E) － 2 － 苯

基乙烯基］苯 － 1，3 － 二醇(ST1) 和 2 － 乙基 －
5 － ［( E) － 2 苯 基 乙 烯 基 ］苯 － 1，3 － 二 醇

(ST2)［22，23］。ST1 具 有 抗 微 生 物 活 性，是 昆 虫

毒力因子，可抑制昆虫先天性免疫反应主要成

分酚氧化 酶 的 活 性
［24］。研 究 表 明，ST1 是 IJs

恢复的 必 需 条 件，由 stlA 基 因 编 码，不 能 产 生

ST 分子的 stlA 突变菌株菌苔上的 IJs 恢复率很

低，只有野生型菌的 5% ～ 15% ，当往平板上加

入纯 ST 分子，IJs 恢 复 率 又 回 升;但 当 只 有 ST
分子而没有 共 生 菌 存 在 时，IJs 不 能 恢 复 发 育，

说明 ST 分子不是 IJs 恢复的充足条件
［21］。因

此，对于诱导 IJs 恢 复 的 食 物 信 号 的 具 体 成 分

和作用方式仍有待进一步的研究。
ASJ 感 化 性 神 经 元 参 与 了 秀 丽 线 虫

Caenorhabditis elegans 和 人 类 寄 生 虫

Strongyloides stercoralis 的 IJs 恢 复
［25，26］。激 光

消融研究也 证 实 了 ASJ 感 化 性 神 经 元 在 异 小

杆线虫 H. downseii IJs 恢复中的作用，ST 分子

可能是这些神经元的一个配体。然而，IJs 的恢

复过程也有 cGMP 信号系统和毒蕈碱乙酰胆碱

受体的参与，因 此 ST 分 子 的 确 切 作 用 方 式 需

要进一步 测 定
［27］。但 明 确 的 是，ST 是 一 个 在

共生菌病原性和共生性方面都具有重要作用的

多功能分子。

2 营养作用

昆虫病原线虫依赖共生菌 提 供 营 养，这 是

线虫与共生菌共生关系中的一个重要特征。共

生菌能将昆虫、培养基组分转化为适宜线虫的
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营养物质，支持线虫的生长、繁 殖。目 前，两 者

的营养关系、相关的营养基因及调控机制等方

面的研究已取得了新的进展。
已有研究证明，共生菌与线 虫 之 间 具 有 不

完全的营养专化性，线虫一般从自身携带的共

生菌中获得最佳营养
［5，28］，但若共生菌对线虫

不存在毒性，共生菌对一些非特异共生线虫也

具有重要的营养作用
［18］，甚至能支持其它类线

虫的生长繁 殖
［29，30］。不 同 的 共 生 菌 株 支 持 非

特异共生寄主线虫的能力不同。没有一线虫品

系能在所有共生菌株中生长，也无一共生菌株

支持所有试验线虫品系
［5，18，28，31 ～ 34］。异小杆线

虫的生长繁殖对其共生菌具有严格的依赖性和

特异性;而斯氏线虫则取决于其对共生菌的依

赖程度，一般从嗜线虫致病杆菌都可以得到理

想的繁殖率
［5，11，35 ～ 38］。斯氏线虫可以无菌条件

下离体培养，而异小杆线虫则必须在共生菌存

在的情况下才可以进行离体培养。两者的专化

性是线虫大量培养、线虫应 用 和 细 菌—线 虫 共

生机理研究的热点，对这类生物杀虫剂的产业

化意义重大。
在昆虫尸体内，线虫繁殖受 共 生 菌 提 供 营

养和抑制竞争性微生物能力的影响。活体内线

虫寄 主 的 营 养 需 求 仍 未 清 楚，但 已 知 括 脂

类
［9，39］。调节子 Lrp、CpxR、LrhA、FlhD 调 控 范

围内的活性 ( 如 脂 肪 酶、蛋 白 酶、溶 血 素) 有 利

于共生菌分解昆虫组织为线虫所利用。共生菌

X. nematophila 的 lrp 突 变 体
［40］

和 lrhA 突 变

体
［41］

只 能 支 持 少 量 后 代 线 虫 的 繁 殖; Lrp －、
CpxR －、LrhA －、FlhD － 依赖性脂酶 XlpA 是昆

虫寄主内后代线虫产生的必要条件
［41］，是分解

昆虫脂类为线虫所用所必需的。
发光杆菌和嗜线虫致病杆菌在生长稳定期

分别 产 生 胞 内 蛋 白 晶 体 CipA、CipB 和 IP1、
IP2［42 ～ 44］。发光杆菌的晶体蛋白对线虫发育具

有支持作用，cipA 或 cipB 基因的失活导致发光

杆菌不能支持线虫生长
［42］，当表达于大肠杆菌

时，CipA 和 CipB 能促进线虫的发育
［45］。嗜线

虫致病杆菌 中 只 有 编 码 IP1 蛋 白 的 pixA 基 因

被鉴定，研究发现 X. nematophila 的 pixA 突变

体仍能正常支持线虫的生长与发育
［44］。因此，

异小杆线虫对发光杆菌的严格依赖性可能与线

虫依靠晶体蛋白作为营养源有关。有 趣 的 是，

pixA 突变 体 定 殖 IJs 肠 道 的 能 力 优 于 野 生 型

菌，这说明晶体蛋白 IP1 的表达可能是个代谢

负担，降 低 了 共 生 菌 在 线 虫 环 境 中 的 适 应 能

力
［44］。

共生菌支持线虫生长发育的能力取决于活

细菌的存在，这意味着有活性成分伴随着它们

之间的 营 养 关 系
［6］。共 生 菌 可 产 生 线 虫 正 常

发育所需要的 信 号
［15，46］。发 光 杆 菌

［47］
和 嗜 线

虫致病杆 菌 ( http: / /www. xenorhabdus. org) 的

基 因 组 里 大 量 基 因 预 测 编 码 聚 酮 合 成 酶

(PKSs) 和非 核 糖 体 多 肽 合 成 酶 (NRPSs)。这

些蛋白常参与生物活性小分子的产生，是产生

信号的良 好 物 质 来 源。PKSs 的 活 性 依 赖 细 胞

内 4′ － P′pant 转移酶的活性，发光杆菌内编码

4′ － P′pant 转 移 酶 的 ngrA 基 因 是 线 虫 生 长 与

发育所必需的
［48，49］，ngrA 突变体不能支持线虫

生长与发育。
发光 杆 菌 支 持 线 虫 生 长 发 育 的 能 力 由

LysR 类 转 录 抑 制 蛋 白 HexA ( LrhA) 所 调 节。
HexA 蛋 白 是 共 生 关 系 的 抑 制 蛋 白，与 野 生 型

菌相比，hexA 突变体能支持更多线虫的生长发

育，晶 体 蛋 白 合 成 等 多 个 活 性
［50］

及 cipA、cipB
等 100 多 个 基 因 的 表 达 均 受 HexA 蛋 白 的 抑

制
［6］，其中的许多基因对共生菌稳定时期的存

活力十分重要，这进一步说明共生菌的存活力

是与线虫 共 生 的 必 需 条 件。研 究 也 表 明 hexA
突变 体 显 著 减 弱 了 对 昆 虫 的 毒 力，HexA 蛋 白

在病原与共生的转换调节上起着关键作用，这

说明病原性和共生性之间具有权衡关系
［50，51］。

铁是线虫生长与发育的基 本 营 养，发 光 杆

菌 吸 收 铁 离 子 对 线 虫 生 长 与 发 育 具 有 重 要 作

用。研究表 明，exbD 基 因 的 突 变，使 发 光 杆 菌

P. temperata K122 失去了支持异小杆线虫生长

发育的能力
［52］。TonB 复合体是给铁载体外膜

受体供能和促进周质摄取铁 － 铁载体复合体所

必需的
［53］。在 exbD 突变体生长的琼脂培养基

上添加高水平铁使其恢复了对线虫生长发育的
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支持作用，显示了共生菌的铁水平对共生关系

的 重 要 性
［52］。然 而，P. luminescens TT01 的

exbD 突变 体 并 不 影 响 其 线 虫 H. bacteriophora
的 生 长 发 育; 然 线 虫 H. downseii 在 P.
luminescens TT01 菌 中 生 长 良 好，但 却 不 能 在

TT01 的 exbD 突变体中生长;说明铁在 发 光 杆

菌与线虫之间的营养关系中的重要性是因种类

而异的，不同的线虫种类对铁的需求不同
［54］。

3 线虫肠道中的定殖能力

昆虫病原线虫 － 共生菌关系中的一个关键

时期是共生菌重新定殖于 IJs 肠道，由 IJs 携带

进入新 的 昆 虫 寄 主。这 种 定 殖 关 系 具 有 特 异

性，从自然界分离的每个线虫种类都被特定的

细菌寄生，将线虫培养于非特异共生细菌一般

可以获 得 肠 道 不 带 菌 的 IJs ［5，16，18，55，56］。发 光

杆菌与嗜线虫致病杆菌在其 IJs 肠道的定殖位

置有所不同，前者主要定殖于异小杆线虫肠道

的前端部分，然后以不同程度延伸至肠道其它

部分甚至布满整条肠道
［16］，后者则位于斯氏线

虫 肠 道 前 端 部 分 的 一 个 称 为 菌 囊 的 特 异 结 构

内
［57，58］。细菌与线 虫 共 生 性 的 特 异 性 程 度 受

发生在定殖过程中线虫寄主与细菌之间分子和

细胞界面的活动控制。
一般认 为，发 光 杆 菌 是 通 过 环 境 ( 如 昆 虫

尸体) 传递至后代 IJs 的，在 IJs 形成过程中保

留一些细菌于线虫肠道中但不消化细菌。然而

最近研究表明，共生菌的传递实际上是来源于

母体
［59］。雌雄同体的成虫取食细菌，这些细菌

不被咽 压 碎 而 进 入 肠 道，特 异 结 合 于 末 梢 的

INT9 肠细胞，然后迁移并感染邻近的直肠腺细

胞并在此液泡中繁殖。所有 IJs 都在雌雄同体

的成虫体内发育而形成，进行着噬母 过 程。卵

在母体内孵化，IJs 形 成 之 前 幼 虫 以 母 体 为 食。
在 IJs 的形成 过 程 中，受 感 染 的 母 体 直 肠 腺 破

裂，释放发光杆菌至母体的体腔中。形 成 的 每

条 IJs 被单个 细 菌 寄 生，该 细 菌 粘 附 在 前 肠 瓣

膜细胞 ( pre-intestinal valve cell ，PIVC) 上，并

繁殖至 100 CFU / IJs 的种群密度
［59］。因 此，共

生菌于异小杆线虫肠道的定殖可分三个阶段:

母体直肠 腺 的 定 殖，IJs 肠 道 的 定 殖，IJs 的 产

出。发光杆菌的基因组中包含了 中 11 个 编 码

伞毛或菌毛的基因座，适应于附着参与传递的

不同细胞
［47］。该 传 递 机 制 也 可 用 于 解 释 线 虫

一般只被其特异共生或亲缘关系密切的共生菌

寄生的现象。一些编码菌毛的基因座在不同发

光杆菌株中发生变异，这意味着这些基因座在

细菌与线虫的特异性进化中发挥了作用
［60］。

发光杆菌复杂的传递机制在分子水平上仍

未明了，目前为止已报道为传递必需的基因座

只有 pbgPE 操 纵 子 一 个
［61］。pbgPE 操 纵 子 是

发光杆菌病原性和共生性所必需的，突出显示

了共生性与病原性在遗传上的相似性。pbgPE
操纵子能抵抗抗菌肽，这种抵抗能力促进了鼠

伤寒沙门菌 Salmonella typhimurium 对秀丽线虫

的持续感 染
［62］。发 光 杆 菌 在 定 殖 过 程 可 能 也

必须 克 服 线 虫 寄 主 的 体 液 天 然 免 疫 反 应。
pbgPE 突变体的寄生缺陷可能是该突变体不能

抵抗在感染母体直肠腺过程中线虫所产生的抗

菌活性所造成。这种抗菌活性可能担任着对共

生菌的正向选择。异小杆线虫 － 发光杆菌共生

的特异性在一定程度上受母体直肠腺定殖的选

择过程控制。
相比之下，人们对嗜线虫致 病 杆 菌 于 斯 氏

线 虫 肠 道 定 殖 的 细 胞 与 分 子 生 物 学 的 研 究 多

些，而 S. carpocapsae 线 虫 的 特 异 共 生 菌 X.
nematophila 是 该 属 细 菌 中 共 生 分 子 机 制 研 究

得最多的一个种类。与异小杆线虫 － 发光杆菌

共生 关 系 相 似，斯 氏 线 虫 肠 道 定 殖 着 约 1 ～ 2
个 X. nematophila 细 胞，这 些 细 菌 在 线 虫 肠 道

内腔繁 殖 并 形 成 50 ～ 100 CFU / IJs 的 成 熟 种

群
［58］。因此嗜线虫致病杆菌于斯氏属线虫 IJs

的定殖也包括起始与产出阶段。但定殖细菌的

来源仍未清楚，可能也来自母体。与异 小 杆 线

虫不同，斯氏属线虫的定殖位点是肠道前端部

分 的 特 化 结 构 菌 囊
［57］。 在 菌 囊 内，X.

nematophila 细 菌 附 着 在 统 称 为 内 囊 结 构

( intravesicular structures，IVS ) 的 球 状 体 无 核

簇
［63］。球状体间 的 细 胞 间 隙 包 含 着 与 麦 胚 凝

集素起反应的粘液类物质。粘液或球状体可能
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代 表 共 生 菌 的 特 异 附 着 位 点
［63］。 X.

nematophila 细菌定殖 S. carpocapsae 线虫必

需的三个基因 nilA、nilB、nilC 预测或已知编码

在粘着方面 起 作 用 的 膜 蛋 白
［64，65］。这 些 蛋 白

可能直接作用于线虫环境而促进定殖，通过发

信号或粘附在线虫表面参与了定殖过程
［65 ～ 67］。

nilABC 基因为 X. nematophila 细 菌 所 特 有，赋

予了嗜线虫致病杆菌定殖于 S. carpocapsae 线

虫的能力;将 nilABC 基因引入其他的嗜线虫致

病杆 菌 后，这 些 菌 也 能 够 在 与 X. nematophila
相同的 S. carpocapsa 线虫寄主组织中定殖。以

上结果表明，一个单独的遗传基因座能够决定

细菌 － 动物共生关系中的寄主特异性，而且寄

主范围的扩大可以通过遗传小元件的获得而发

生
［67］。

X. nematophila 与 线 虫 寄 主 间 共 生 关 系 必

需的多个调节子已被鉴定与研究。RpoS、NilR、
Lrp、CpxR 调 节 子 被 证 明 是 X. nematophila 细

菌定殖 S. carpocapsae 线 虫 肠 道 的 必 需 因 子。
σ 因子缺陷的 rpoS 突变体不能起始定殖

［64，68］。
NilR 为包 含 α 螺 旋 － 转 角 － α 螺 旋 结 构 的

DNA 结 合 蛋 白，抑 制 着 定 殖 必 需 基 因 nilA、
nilB、nilC 的表达

［66］。全局性调节子 CpxR、Lrp
也是通过调节 nil 基因座的表达而影响其定殖

能力的
［69，70］，且都是与小转录因子 NilR 协同作

用的
［65，66］。在 X. nematophila 感染和生长早期

不需要定殖因子时，nil 基因的表达受 Lrp 调节

子的抑制，而在寄主环境营养消耗后需要传递

到新寄主时的繁殖后期又受 CpxR 的诱导而表

达。
CpxRA 和 Lrp 调节子具有多效性，它们对

X. nematophila 细菌的病原 性 及 共 生 性 都 具 有

重要的作用。CpxRA 正向影响 X. nematophila
细菌的运动性、脂肪酶活性及共生相关基因的

转录;反向影响溶血素、蛋白酶、抗菌素 活 性 及

编码伞毛蛋 白 基 因 mrxA 的 表 达;CpxRA 控 制

包膜定位和分泌产物的表达，它的活性是共生

和病原功能所必需的
［69，70］。Lrp 调节子正向调

节 X. nematophila 中 由 xaxAB 和 xhlA 编 码 的

多种溶血素，反向调节线虫肠道定殖基因 nilA、

nilB、nilC 的表达
［65，71，72］，其在寄主相互关系中

的作 用 是 根 据 适 应 性 而 变 动 营 养 可 用 性，Lrp
调节 子 还 能 作 为 细 胞 内 起 代 谢 作 用 的 传 感

器
［71，73］。感应和 响 应 外 界 环 境 变 化 在 寄 主 －

微生物之间关系中极为重要。
定殖因子受到抑制的事实表明定殖因子在

生活周期的 其 他 阶 段 ( 如 昆 虫 感 染 期 ) 对 细 菌

是不利的，也暗示了在共生与病原之间存在着

权衡关系，需要通过控制表达每个相互作用的

相关因子来调节。共生菌能在 IJs 体内生长表

明它 们 已 获 得 营 养，但 是 无 菌 S. carpocapsae
IJs 的存活时间要比携菌的长，这表明线虫的适

应性是要付出代价的，它们必须为肠道中共生

菌的生长提供营养
［37，74］。然而，线虫菌囊并没

有足够的代谢产物支持细菌生长
［64，75，76］，IJs 肠

道是个营养 有 限 且 具 有 压 力 的 环 境
［71，77］。当

从线虫肠道释放到昆虫血腔中时，共生菌面对

的则是营养相对丰富但同样要克服昆虫免疫反

应的环 境
［71，78 ～ 81］。共 生 菌 能 感 应 到 环 境 哪 些

特征及这些信息如何转换仍未清楚。与这个转

换过程相关的 CpxRA 双元信号系统 是 细 菌 与

线虫及与昆虫寄主相互关系中所必需的，有助

于细菌从线虫向昆虫环境转换的调节
［69］。

4 种间特异的杀线虫毒素

当昆虫病原线虫与非特异共生的共生菌组

合培养时，一些共生菌可以产生对非特异性共

生线虫( 非 适 合 线 虫 寄 主) 具 有 致 死 作 用 的 杀

线虫毒素杀 死 线 虫
［34，82］。共 生 菌 对 非 特 异 共

生线虫产生的种间杀线虫作用影响多种线虫共

感染昆虫寄主的竞争效果，对线虫之间的营养

竞 争 也 十 分 重 要。研 究 表 明，尽 管 共 生 菌 P.
luminescens LN2 ( 与 H. indica LN2 线虫特异共

生) 能产生信 息 物 质 诱 导 H. bacteriophora H06
的 IJs 恢复，但 LN2 细菌对 H06 线虫具有毒性

作用使其不能利用 LN2 细菌进 行 繁 殖
［18］。将

两种线虫的共生菌上清过滤液混合后对无菌的

H06 IJs 具有 毒 性 作 用，而 在 80℃ 处 理 任 一 种

滤液都会破坏这种作用，次生型菌也不具备这

种毒性
［82］。这种 种 间 特 异 的 杀 线 虫 作 用 同 样
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存在嗜线虫致病杆菌和斯氏属线虫之间，研究

发现，X. bovienii SN 细菌 ( 从 S. feltiae SN 线

虫分离) 对非特异共生线虫 S. carpocapsae A24
具有致死作 用

［83］，研 究 结 果 还 显 示，两 属 共 生

细菌对非特异共生线虫的致死能力可以通过利

福 平 诱 变 而 改 变
［83，84］。最 近，共 生 菌 P.

luminescens LN2 与 杀 线 虫 毒 性 相 关 的 基 因

namA 已 被 分 离 和 鉴 定，大 小 为 1 095 bp 的

namA 基因编码 364 个氨基酸。namA 的插入突

变使 LN2 细菌失去了对 H06 线虫的致死作用，

并能支持 H06 线 虫 的 生 长 与 繁 殖。功 能 互 补

实验进一步证实了 namA 基因参与了共生细菌

LN2 对 H06 线虫的杀线虫活性
［85］。但当表达

于大肠杆菌时，NamA 重组蛋白对 H06 IJs 无直

接的毒性 作 用，NamA 蛋 白 的 生 物 学 功 能 仍 有

待进一步研究
［84］。另外，namA 基因为 LN2 细

菌所特有，说明每个共生菌菌株对不适线虫的

杀线虫活性可能由不同的因子控制，这种杀线

虫活性可能是多个因子协同作用的结果，共生

菌种间特异的杀线虫机理仍有待深入研究。

5 结语与展望

随着研究的不断深入，近年 来 昆 虫 病 原 线

虫共生细菌的多种生物学功能被发现，其共生

性和病原性的遗传机制也日趋明了。病原性是

研究较早、成果较多的领域，但在具体代谢机制

上仍存在大量未知的问题。研究共生性有助于

阐明病原性，反之亦然。近年来共生性 方 面 的

研究成果，如 食 物 信 号 主 要 成 分 ST 分 子 的 鉴

定，IJs 肠道细菌来 源 的 明 确、肠 道 定 殖 基 因 的

分离与鉴定、多效调节子功能的确定等促进了

人们对细菌 － 线虫共生系统及共生性与病原性

关系的了解。虽然嗜线虫致病杆菌和发光杆菌

的生活史存在高度的相似性，但它们的共生性

和病原性在分子水平上存在着一些明显差异。
如发光杆菌中的 HexA 蛋白是其病原性和共生

性的关键调 节 子
［50］，而 在 嗜 线 虫 致 病 杆 菌 中，

则由 Lrp 蛋白来执行该功能
［40］。实际上，共生

性和病原性并无严格的界限，具有一定程度的

重叠性，很多与病原相关的基因常常也在共生

关系中扮演重要角色。共生性和病原性之间存

在权衡关系，它们之间的转换是受到精密调控

的。全局 性 调 节 子 Lrp、CpxR、LrhA 能 感 知 昆

虫寄主环境中的营养状况，在调控病原性和共

生性之间的转换发挥了重要作用
［41］。

然而，该两属细菌的共生性 和 病 原 性 仍 存

在大 量 有 待 研 究 的 领 域。如:诱 导 IJs 恢 复 的

食物信号的具体成分除了 ST 分子外还有哪些，

其作用机制又是怎样的? 共生性和病原性的遗

传重叠程度多大? 诱导调控共生性与病原性转

换的特异代谢信号是什么? 何种压力导致了调

控共生性和病原性的不同调控网络的进化? 调

控网络的差异是否反映了两属细菌在与线虫或

昆虫 寄 主 相 互 作 用 的 根 本 差 别? 发 光 杆 菌

( http: / /www. sanger. ac. uk; http: / / genolist.
pasteur. fr / PhotoList) 和 嗜 线 虫 致 死 杆 菌 ( http:

/ /www. xenorhabdus. org) 基 因 组 序 列 的 公 布 或

测定以及后基因组分析工具如功能基因组学、
转录组学、蛋白质组学的应用将会为以上问题

的解答提供数据与研究途径，控制细菌与不同

线虫或昆虫寄主之间相互作用及相互作用的结

果的基本机制也将会得以阐明。
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