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摘  要  昆虫肠道为某些微生物提供了一个特定的定殖环境，这些肠道菌群也为其宿主提供了很多潜在的
有益作用。因而昆虫在一定范围和程度上表现出对肠道菌群的依赖并形成一种互惠互利的共生关系。近年

来，随着高通量测序技术的广泛应用，促进了肠道菌群及其功能基因的研究。也为进一步了解如何区分非

致病性菌（共生菌）和致病菌（病原菌）的致病机理、调控昆虫肠道菌并用来防治害虫或保护授粉昆虫在

内的有益昆虫奠定了基础。本文概述了昆虫肠道菌群定殖环境、起源和进化以及传播方式，综述了近年来

昆虫肠道菌群功能研究的最新进展，并对今后昆虫肠道菌群的研究方向进行了展望。 
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Advances in research on insect gut microbiota and their functions 
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Abstract  Insect guts present distinctive environments for microbial colonization, and their gut bacteria potentially provide 

many beneficial services to their hosts. Insects show a wide range of dependence on, and mutualistic interactions with, their 

gut bacteria. In recent years, the extensive use of high-throughput sequencing technology has promoted the study of gut 

microbiota and their functions. These technology will further understanding of how insects discriminate between 

non-pathogenic (gut symbionts) and harmful pathogens, and will allow us to further manipulate the gut microbes of insects to 

both control insect pests and protect beneficial insects (including pollinators). This paper first overviews the gut environment 

required for bacterial colonization, then introduces the evolutionary origins of the microbiota before focusing on reviews of the 

latest developments in insect gut bacteria function studies. Directions for future research are discussed. 
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昆虫是陆地生态系统中生物数量、种类以及

生态习性上最为丰富的动物类群，也是生物多样

性最高的群体之一（Erwin，1982；Chapman et al.，

2013）。由于它们多样化的取食特性和行为，几

乎陆地上所有的食物资源（人类可以食用、能提

供营养素和热能的一切物质）都能被昆虫消耗

（Shi et al.，2010）。昆虫多样化和进化的成功，

在某种程度上部分依赖于各种有益微生物的贡

献（Engel and Moran，2013 a），这些微生物与宿

主有着密切的关系并参与到宿主生活的很多方

面，如昆虫的生理和进化（Crotti et al.，2012），

改善宿主的营养，帮助消化食物成分，还能防止

捕食者、寄生虫和病原体入侵，协助种间种内通

讯等（Engel and Moran，2013 a；Kaltenpoth and 
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Engl，2014）。这些微生物主要以肠道菌群（Gut 

microbiota）的形式聚集在消化道内，相互之间

高度依赖，与宿主共生并参与调节宿主的各种生

命活动，从而间接影响昆虫的健康（Shi et al.，

2010）。 

昆虫肠道菌群通常与农业、生态以及医药等

多个领域的学科相关（Engel and Moran，2013 b）。

昆虫作为一个很好的实验模型，通过昆虫建立细

菌感染模型来研究人类疾病（Ishii et al.，2014）；

此外，还可以利用这种模型来研究共生微生物影

响媒介昆虫的疾病传播效率（Ricci et al.，2012）

或疾病的发生规律（Chouaia et al.，2012），同时

还可借助这一模型开展肠道共生菌与宿主相互

作用的相关研究，进而促进人类对微生物与其宿

主间互惠共生关系的了解（ Lemaitre and 

Hoffmann，2007）。 

鉴于昆虫肠道共生菌群的重要功能和应用

价值，肠道共生菌的研究逐渐受到各国学者的关

注。本文对昆虫肠道菌群进行了简要概述，重点

围绕昆虫肠道菌群功能研究展开了论述，并对未

来的研究提出展望。 

1  昆虫肠道菌群概述 

肠道菌群（Gut microbiota或 Gut flora）是

所有栖息于动物消化道内的微生物的统称

（Rangberg et al.，2012），也是动物体内微生物

相 互 作 用 最 集 中 的 群 体 （ Cummings and 

MacFarlane，1997）。一般而言，肠道菌群主要

包括细菌和古菌，其中细菌的种类最为丰富和多

样，但昆虫肠道内主要以细菌为主。Yun 等

（2014）对大量不同种的昆虫（218个种）的肠

道菌群多样性的研究表明，昆虫肠道中的优势

菌群主要隶属于 Proteobacteria 和 Firmicutes 两

大门。 

1.1  昆虫肠道菌群的定殖环境 

大部分昆虫肠道主要由前肠、中肠和后肠组

成（Chapman et al.，2013）。前肠往往具有用于

临时贮存食物的嗉囊（蜜蜂为蜜囊）；中肠是很

多昆虫消化食物和吸收养份的主要部位；后肠

（包括回肠和直肠）含有一定的含氮废物和食物

残渣，为昆虫肠道菌群提供营养环境（Engel and 

Moran，2013 a），回肠主要功能是将中肠已消化

吸收后的食物废渣和马氏管在血淋巴中截获的

代谢废物送入直肠，而直肠的主要功能是贮存和

排出粪便，还能继续吸收粪便中的水分（黄少康，

2011；Engel and Moran，2013 a）。 

昆虫肠道因种类而变异很大，这也是昆虫适

应各种特殊生态位和饮食习惯的长期协同进化

结果，这种协同进化逐渐演化为昆虫特定肠道部

位定居特定肠道微生物的现象（Engel and 

Moran，2013 a）。对于完全变态的昆虫来说，幼

虫、蛹和成虫等几个阶段区分十分明显，在这一

变态过程中肠和其他器官发生彻底变化，如幼虫

肠道的完全消除和蛹期肠道蛹便被围食膜包裹等

（Chapman et al.，2013；Engel and Moran，2013 a）。

然而，许多昆虫的肠道内具有特化的隐窝（Crypts）

结构，可以促进微生物的留存（Chapman et al.，

2013；Engel and Moran，2013 a）。此外，昆虫在

达到成虫阶段前常蜕皮数次，因此最后一次蜕皮

完成后，前肠或后肠壁形成了适于细菌定殖的表

面结构（Engel and Moran，2013 a）。 

1.2  肠道菌群的起源和进化  

很多昆虫都已进化出特定的肠道结构以便

于各种肠道微生物群落的栖息，并能使宿主从肠

道中吸取碳、氮、维生素以及一些低营养或从难

以消化的食物中获取能量（如反刍动物、白蚁等）

（Mackie，1997；Brune and Friedrich，2000）。

而肠道微生物同时也进化成适应于这种营养丰

富、稳定的肠道环境（Ohkuma et al.，2007）。

一项对蚂蚁肠道菌群的研究表明，尽管这些菌群

相对简单，但常常包含一些与饲喂模式等相关的

肠道共生菌，这表明蚂蚁家系与特定的共生菌具

有协同进化的关系，这种关系在一些食草蚂蚁群

体中表现的尤为突出（Anderson et al.，2012）。

不同宿主之间肠道菌群的系统发育关系可以概

括宿主的种系发生，这表明宿主与其肠道菌群之

间有着长期的协同进化关系（Ochman et al.，

2010；Brucker and Bordenstein，2012）。 
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1.3  肠道共生菌的传播及维持 

宿主不同代次之间传播微生物对有益细菌

的保持至关重要。目前通过垂直传播维持特定共

生菌的实例已在社会性或群居性昆虫中（如蜜蜂

和白蚁）发现。在蜜蜂 Apis mellifera 中，细菌

的传播最初可能是在蜂群内通过粪食性

（Coprophagy）和交哺作用（Trophallaxis）获得，

不同的后肠隔室分布着不同的细菌群落（Köhler 

et al.，2012）。现已证实蜜蜂幼蜂出房后主要通

过与蜂群内的其他成年工蜂的社会性接触获得

相关共生菌（Martinson et al.，2012）。一些社会

性昆虫也能通过共享住所而获得有益菌，这些细

菌可能通过动物与住所的接触而在种群中传播

（Hughes et al.，2008）。 

非社会性昆虫中同种宿主之间肠道细菌之

间的直接传播程度还不清楚。群居性昆虫（如蟑

螂和蟋蟀）可在公共区域排便和摄取食物来传播

细菌，这也证明了昆虫之间这些细菌是通过水平

方式传播的（Woodbury et al.，2013；Woodbury 

and Gries，2013）。独居性雌性蜂也可能通过在

卵附近排便这一简单方式传播细菌到子代，让后

代能够摄入这些粪便中的细菌（Engel and 

Moran，2013 a）。可见，这种食粪或其他粪口途

径对很多通过宿主-宿主之间传播微生物的动物

（如蟑螂等）非常重要（Nalepa et al.，2001）。

此外，细菌为了能在昆虫体内长期存在，必须具

有逃避或应对宿主防御的机制，如类似细菌同其

他微生物竞争或共栖息的机制（Walter et al.，

2011）。研究表明宿主及其天然肠道菌群之间的

分子信号对细菌的正确定殖和群落稳态也至关

重要（Ashida et al.，2012）。 

2  昆虫肠道菌群的主要功能 

2.1  昆虫肠道菌群的营养及代谢功能 

肠道菌群在营养供给、消化及吸收上起到了

至关重要的作用，并通过这种方式影响宿主的发

育和健康（Hosokawa et al.，2007；Kikuchi et al.，

2007）。研究表明肠道共生菌可为宿主提供氨基

酸（Nikoh et al.，2011）、维生素 B（Eichler and 

Schaub，2002）以及固醇等营养物质，并参与物

质代谢作用及合成作用（Douglas，1993）。利用

宏基因组分析方法，研究人员预测了蜜蜂八大类

肠道共生菌之一的 Alpha-1 含有维生素 B12的合

成系统，可能为蜜蜂合成维生素（Engel et al.，

2012）。蜜蜂共生菌可将花粉转化为蜂粮（Evans 

and Lopez，2004），蜂粮比花粉含有更多的维生

素、更少的多糖以及不同的氨基酸，这些营养成

份的变化很可能是共生的乳酸菌（Lactic acid 

bacteria，LAB）群参与转化而成（Babendreier 

et al.，2007；Mattila et al.，2012）。  

进一步的实验也证实了 Gilliamella、

Lactobacillus和 Bifidobacterium等蜜蜂肠道内的

共生菌具有合成果胶降解酶（Pectin-degrading 

enzymes）、糖苷水解酶（Glycoside hydrolases）

和多糖水解酶（Polysaccharide lyases）等降解碳

水化合物的功能，并从基因水平上证明了

Lactobacillus和 Bifidobacterium等组成的乳酸菌

菌群参与了蜂蜜的酝造和糖类物质的代谢

（Engel et al.，2012；Engel and Moran，2013 b）。

此外，很多昆虫都依赖共生菌作为一种专用氮代

谢机制来补充机体对氮代谢机制的缺乏，如白蚁

可利用宿主的含氮排泄物，并将它们回收成高价

值的营养物质，或者直接排到大气中（Hongoh  

et al.，2008；Thong-On et al.，2012）；蟑螂、白

蚁和一些食草性蚂蚁肠道内栖息着一些内共生

菌，它们可进行氨的回收和一些必需氨基酸的生

物合成（Sabree et al.，2012）。 

肠道菌群还具有潜在的食物解毒功能，由于

很多来源的营养只有在无毒性的条件下才有效，

并且一些分子的水解作用如一些植物细胞壁成

分既具有解毒作用，也能使食物成为有效的营养

来源（Hehemann et al.，2010）。很多昆虫特化为

以某些有毒植物为食，其肠道菌可能在消化和解

毒这些来源的食物上发挥了重要作用（Hehemann 

et al.，2010）。 

2.2  肠道菌群对昆虫生理的影响 

由于果蝇肠道共生菌多样性较低，加上果蝇

具有各种可利用的遗传工具（Chandler et al.，

2011；Wong et al.，2011），从而使果蝇非常适合

作为一种模式生物来研究肠道环境下各种细菌
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间相互作用。果蝇对中肠中非致病或致病病原菌

的宿主反应不仅是由免疫系统激活构成，还涉及

到包括干细胞增殖和上皮细胞更新等肠道细胞

生理学的各个方面（Buchon et al.，2009 a；Cronin 

et al.，2009），而果蝇中肠上皮细胞上具有自我

更新的程序，这一程序可使肠细胞由底层干细胞

不断更新（Casali and Batlle，2009；Amcheslavsky 

et al.，2009）。细菌在中肠中调节这种干细胞活

性，可能通过诱导上皮细胞损伤和凋亡从而导致

激活 JAK-STAT信号通路（Buchon et al.，2009 b；

Cronin et al.，2009；Jiang et al.，2009）。上皮细

胞更新的程度与细菌在中肠中的毒力和浓度成

正比，在栖息有共生菌的正常蚊子中，其上皮细

胞的更替率提高，而存在致病菌的蚊子中的上皮

细胞更替率则减慢（Buchon et al.，2009 a）。当

果蝇中缺乏肠道菌群定殖会导致代谢中心的类

胰岛素通路的失误调节从而引起严重的体内平

衡失调问题（Shin et al.，2011）。 

2.3  肠道菌群对昆虫寿命的影响 

肠道菌群还能影响昆虫寿命。研究表明，在

果蝇成虫的不同生活阶段，细菌的存在可以延长

或者缩短宿主的寿命（Brummel et al.，2004）。

改变果蝇中细菌和肠壁吸收细胞之间的共生关

系可以促进它的健康并能延长寿命（Guo et al.，

2014）。该研究指出，果蝇肠道中的细菌量随着

年龄增大而显著增加，从而导致一种炎症状态，

这是由应激反应基因 FOXO长期激活所驱动，其

抑制了一类叫做 PGRP-SCs（ Peptidoglycan 

recognition protein SC）的分子活性，而 PGRP-SCs

调控了机体对细菌的免疫反应；PGRP-SC 抑制

使得一种在启动对肠道细菌有效免疫反应中起

重要作用的信号分子 Rel/NFkB解除控制。由此

导致的免疫失衡使得细菌数量不断扩增，触发了

一种炎症反应，生成自由基。当在肠上皮细胞中

提高 PGRP-SC表达时，则修复了细菌平衡，限

制了干细胞增殖，因此只需增强 PGRP-SC的功

能就可以延长果蝇的寿命（Guo et al.，2014）。 

2.4  肠道菌群对昆虫生长发育的影响 

肠道菌群还可以通过直接与宿主接触而影

响宿主的发育过程，如通过上皮细胞感知细菌信

号有助于免疫和细胞内稳态，还对宿主适应变化

的肠道环境条件至关重要。另外，共生肠道菌群

还可以通过调节宿主激素信号来促进果蝇的系

统增长和发育（Shin et al.，2011）。共生菌能够

通过影响生长率和个体大小的方式影响果蝇的

系统发育（Shin et al.，2011）。研究表明，无菌

的果蝇幼虫较正常幼虫表现出增长减慢和发育

变缓等现象，当定殖足够的  Acetobacter 

pomorum（从果蝇消化道中分离的一种共生菌）

后，这些果蝇可以恢复幼虫的发育和增长水平

（Shin et al.，2011）。促进果蝇生长的另一个共

生菌则归功于乳酸菌的贡献。研究发现无菌果蝇

和单一存在乳酸菌的果蝇在低营养条件下生长

和发育存在显著差异（Storelli et al.，2011）。 

2.5  肠道菌群的防御及保护功能  

在昆虫生命周期的所有阶段中，都会受到许

多捕食者、寄生虫、拟寄生物以及病原体的威胁

（Kaltenpoth and Engl，2014）。一些膜翅目昆虫

的生活和摄食方式使它们更易受到病原体侵扰，

社会性昆虫的大规模的群居生活也增加了病原

体感染的风险和同种个体之间疾病的传播

（Kaltenpoth and Engl，2014）。当昆虫面临众多

的寄生虫和致病菌威胁时，能够通过共生菌群的

屏蔽作用与疾病进行对抗并通过这些途径对机

体进行保护（Li et al.，2012）。如切叶蚁、独居

的泥蜂、蜜蜂和熊蜂等除了自身防御应对这些威

胁外，均有一些共生菌群参与到保护宿主与细菌

的相互作用中；还有些昆虫通过共生菌产生的毒

素来抵抗寄生蜂从而对昆虫进行保护（Kaltenpoth 

and Engl，2014）。 

环境压力可导致微生物群落生态失调，并进

一步引起宿主对疾病的易感性（Cox-Foster  

et al.，2007）。一项对来自 CCD（Colony collapse 

disorder，简称 CCD）的蜂群和正常蜂群的成年

西方蜜蜂 A. mellifera 工蜂的肠道菌群的调查表

明，未受 CCD 感染的正常蜂群主要以厚壁菌门

细菌和一种变形菌门细菌定殖为主，CCD 感染

的蜂群则检测到较高的 γ-变形菌门细菌（Cox- 
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Foster et al.，2007）。这可能与肠道菌的生态失

调有关，从而导致一些可能的功能丧失，进一步

造成对蜂群健康状态的负面作用（Cox-Foster  

et al.，2007）。另有研究表明，当对蜜蜂幼虫饲

喂含有组成不同的乳酸菌和双歧杆菌的混合共

生菌时，在免疫反应观察中发现一个类似幼虫芽

孢杆菌感染时出现的免疫反应，这表明这些共生

细菌可以用来预防或治疗自然的病原体（Evans 

and Lopez，2004）。一些细菌菌株在体外也表现

出对幼虫芽孢杆菌的直接的拮抗作用，并且在另

一项研究中也证实了在体内实验中也具有一定

的抑制活性（Forsgren et al.，2010）。但对这种

宿主和共生菌之间相互作用和动态变化的精确

揭示还需要进一步的研究。 

此外，还有一些报道表明在昆虫中还存在不

同肠道微生物与寄生虫之间的相互对抗作用。比

较典型的例子是欧洲熊蜂 Bombus terrestris的肠

道菌（尤其是 Snodgrassella alvi）能在一定程度

上提高宿主蜂对寄生的短膜虫 Crithidia bombi

的抵抗作用（Koch and Schmid-Hempel，2011）。

研究还发现熊蜂对短膜虫的易感性受宿主特定

肠道菌群的影响而不是受宿主昆虫基因型的影

响，这一结果也证实了社会性昆虫（蜜蜂）的肠

道微生物群落在保持肠道内稳定及抵抗寄生虫

和疾病中发挥了一定的作用（Koch and Schmid- 

Hempel，2012）。Li等（2012）的研究结果表明，

东方蜜蜂对微孢子虫 Nosema的敏感性可能取决

于其体内细菌群落的组成。而对沙漠蝗

Schistocerca gregaria的实验也表明，肠道菌群的

多样性和一种沙雷氏菌属 Serratia marcescens

（一种病原菌）的成功定殖呈负相关，这也支持

了肠道菌种类丰富度越高其抵抗病原菌入侵的

功能越强的假设（Crotti et al.，2010）。 

近年来，蜂群衰竭失调（CCD）现象的发生

导致美国，欧洲和日本等国蜜蜂数量严重下降

（Cox-Foster et al.，2007），众多影响蜜蜂健康

的因素是对养蜂产业的严重挑战。然而，健康蜂

群的维持可能离不开肠道菌群的调节作用，由于

益生菌可以诱导宿主产生抗菌肽（Abaecin）和

防御素（Defensing），增强宿主的免疫能力，从

而提高其对病原菌的抵抗能力（Evans and 

Lopez，2004），目前已提出作为蜜蜂幼虫抵抗幼

虫芽孢杆菌的重要益生菌，很可能成为养蜂中常

用的化学处理的一个合适替代品（Evans and 

Lopez，2004；Crotti et al.，2010）。  

3  展望 

昆虫是影响全球生物多样性的重要因素，尤

其是授粉昆虫作为传粉媒介的重要组成部分为

作物和野生植物提供了至关重要的生态服务

（Potts et al.，2010）。昆虫授粉可产生巨大的经

济和生态价值，全球每年因昆虫授粉所创造的价

值高达 1 530亿欧元（Gallai et al.，2009）。鉴于

昆虫丰富的生态学和分类学多样性，目前很难对

其肠道菌群进行统一概括。尽管对昆虫肠道菌群

的研究只在极小一部分昆虫类群中取样，但已经

发现肠道菌群在昆虫营养、生理、免疫反应以及

抗病性等方面发挥着重要作用。大量研究表明宿

主的健康状态和肠道微生物平衡之间有一种严

格的相互联系（Douglas，2011），当肠道微生物

以适宜的顶极群落存在时，可对机体应对疾病发

生起到重要的作用，而肠道微生物群落生态平衡

失调将导致病原体的入侵（Cox-Foster et al.，2007）。 

随着新一代高通量测序技术的广泛应用，为

测定肠道微生物多样性和研究其功能提供了先

进的技术平台（Engel et al.，2014），极大地促进

昆虫-微生物群落的研究和分析水平，并将进一

步揭示大量未知的保护性共生微生物（Shi et al.，

2010）。然而，详细了解宿主的自然生活史是阐

述肠道菌群有益功能和从分子水平理解肠道菌

群保护功能的基础。借助最新的研究工具深入研

究细菌之间及与其宿主的之间的关系、昆虫及其

共生体之间如何维护体内平衡、昆虫和细菌如何

影响彼此的基因等内容，是进一步深入了解更多

有关昆虫如何区分肠道共生菌和致病菌的致病

机理的基础，这些肠道共生菌群功能的研究为有

益昆虫的保护和害虫防治奠定理论基础。 
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枸杞木虱 Poratrioza sinica Yang et Li 成虫 
 

 
枸杞木虱隶属于半翅目 Hemiptera 木虱科 Psyllidae，是危害枸杞的重要害虫，以成虫、若虫刺

吸叶片组织，吸食汁液导致致叶片枯黄、树势衰弱、果实发育不良、品质下降。枸杞木虱成虫体长

3.6~4.0 mm，体黄褐至黑褐色，具橙黄色斑纹。额前具乳头状颊突 1对，复眼赤褐色，触角的基节和

末节黑色，其余黄色。前胸背板黄褐色至黑褐色。小盾片黄褐色。腹部背面褐色，近基部具 1 明显

白色横带。翅透明。枸杞木虱以成虫在土缝、落叶及树皮缝内越冬。早春成虫出蛰后在拘杞枝叶上

刺吸取食、交尾、产卵。每年发生 3~4 代，世代重叠严重。该虫在我国的宁夏、甘肃、内蒙古、新

疆、陕西等省区均有分布，是许多地区枸杞的主要害虫。照片拍摄于宁夏回族自治区的中宁县。 

 
（张润志  中国科学院动物研究所） 

 


