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植物介导的昆虫内共生菌水平传播及其 
对宿主生物学特性的影响* 
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3. 华南农业大学昆虫学系，广州 510640） 

摘  要  内共生菌（Endosymbionts）与其昆虫宿主的生物学特性联系非常密切。近年来，昆虫内共生菌

水平传播的途径及机制已经成为昆虫学研究的热点之一。越来越多的研究表明，亲缘关系相距甚远的昆虫

可以感染有相同或相似的内共生菌，说明昆虫内共生菌的水平传播在自然界中普遍存在。植物介导的昆虫

内共生菌水平传播便是其中的一条途径，即同种或不同种类的昆虫可以通过取食，获得供体昆虫传入植物

组织中的内共生菌，形成内共生菌从供体昆虫-寄主植物-受体昆虫传播的路径。本文主要以植物介导的昆

虫内共生菌水平传播途径为对象，介绍了昆虫内共生菌的水平传播途径，以及内共生菌传入后对新宿主生

物学、生态学特性的影响，以期为昆虫内共生菌水平领域的研究提供更多有价值的参考。 
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Plant-mediated horizontal transmission of insect endosymbionts and 
their biological effects on recipients 

LIU Yuan1, 2**  FAN Ze-Yun1, 2  LI Ying1  PENG Jing2  CHEN Xin-Yi2  QIU Bao-Li1, 2, 3*** 
(1. Key Laboratory of Bio-Pesticide Innovation and Application, Guangzhou 510640, China;  

2. Engineering Research Center of Biological Control, Ministry of Education, Guangzhou 510640, China;  

3. Department of Entomology, South China Agricultural University, Guangzhou 510640, China) 

Abstract  Endosymbionts are closely adapted to the biology of their insect hosts. In recent years, the routes and 

mechanisms involved in the horizontal transmission of insect endosymbionts has been an important topic in 

entomological research. A growing number of studies have revealed that insects with no close taxonomic affinity are 

infected with the same, or similar, endosymbionts. This indicates that horizontal transmission of insect endosymbionts 

is ubiquitous in nature, and that plant-mediated horizontal transmission of insect endosymbionts is a pathway for this. 

Recipient insects either of the same, or different, species can acquire endosymbionts from infected host plants; i.e. 

endosymbionts are transmitted from source insects to recipients via host plants. This paper reviews the mechanisms and 

processes involved in the plant-mediated horizontal transmission of insect endosymbionts, as well as the biological and 

ecological effects of endosymbionts on recipient hosts. We hope this review will provide a valuable reference for 

research on insect endosymbionts and pest control. 
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昆虫在自然界中种类繁多，数量庞大。1953 年，Buchner（1965）首次从组织解剖学角度描
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述了上百种昆虫与微生物的共生现象，并且估计

至少有 15%-20%的昆虫与微生物有共生关系。

当微生物与昆虫等其他生物共生时，这种微生物

被称为共生菌。一般可以将共生关系分为互利共

生、中性共生、寄生共生（Ewald，1987；Werren 
et al.，2008；Frago et al.，2012），而生活在昆虫

细 胞 内 部 的 共 生 菌 被 称 为 内 共 生 菌

（Endosymbionts）。内共生菌与昆虫的相互作用

往往是错综复杂的，在长期的协同进化过程中，

宿主昆虫为内共生菌提供其生长所必需的小生

境，而内共生菌在宿主昆虫的生长发育、生殖调

控、遗传进化、对环境的适应度等方面发挥重要

作用（Cardoza et al.，2006；Oliver et al.，2009；
张灿等，2015；刘媛等，2019）。它们彼此相互

依赖、相互影响、协同进化（Baumann et al.，
1995）。 

近年来，昆虫与内共生菌之间的互作关系受

到越来越多的关注。国内外研究主要集中在内共

生菌的功能及其对宿主昆虫生殖、防御、抗药性

和环境适应性的影响等方面，但昆虫内共生菌传

播的路径与机制已成为近年来研究的热点之一。

由于内共生菌无法离体培养，对它们的研究只能

以宿主昆虫为载体，在评估单个共生菌在复杂

生物体中发挥的潜在作用时，往往需要采用抗

生素处理、微量注射转染和高温处理等方法，

建立某种共生菌阳性或阴性的昆虫种群，但这

些方法往往也因为环境条件的改变，而面临诸

多的挑战。 
自然界中，已知大约有 60%以上的昆虫都含

有内共生菌，以刺吸式昆虫为例，蚜虫的内共生

菌 主 要 有 Buchnera aphidicola ， Candidatus 
Hamiltonella defensa ， Candidatus Regiella 
insecticola， Serratia symbiotica， Wolbachia，

Rickettsia 等，粉虱的内共生菌主要有 Portiera，
Wolbachia，Rickettsia，Cardinium，Hamiltonella，
Arsenophonus 等（安璇等，2015；尹祥杰等，2015；
李迁等，2016；Tang et al.，2018）。本文在简要

阐述昆虫内共生菌概况的基础上，重点介绍寄主

植物介导的昆虫内共生菌的传播方式、传播过

程，以及内共生菌对受体昆虫生物学特性的影

响，并对今后的研究进行展望，以期为探索基于

共生菌-宿主互作关系的新型害虫防治策略提供

参考。 

1  昆虫内共生菌概况 

内共生菌是由一个自由的有机体进化而来

的一个类细胞器，其结构和功能与线粒体、叶绿

体相似，都有一层来自宿主的膜包裹，存在于宿

主的整个生命周期中，并且具有不同于宿主的核

酸、蛋白质合成系统，使其可以免于宿主防御系

统的干扰，形成稳定的、可遗传的共生系统（谭

周进等，2005；李迁等，2016）。 
昆虫内共生菌主要包括酵母类、真菌和细菌

类，多属于变形菌门 Proteobacteria 变形菌纲

Alphaproteobacteria 和厚壁菌门 Firmicutes 柔膜

菌纲 Mullicutes 等（李迁等，2016）。根据内共

生菌在宿主昆虫体内的分布及其与宿主的进化

关 系 ， 可 将 其 分 为 原 生 共 生 菌 （ Primary 
symbiont）和次生共生菌（Secondary symbiont）
（Baumann，2005）。在长期的协同进化中，每

个昆虫体内有且只有一种原生共生菌，如蚜虫体

内的 Buchnera aphidicola、粉虱体内的 Portiera 
aleyrodidarum、木虱体内的 Carsonella ruddii、
粉蚧体内的 Trenblaya princeps（Santos-Garcia 
et al.，2012；Russell et al.，2014；Lopez-Madrigal 
et al.，2015；Morrow et al.，2017）。原生共生菌

一般分布于宿主特化的细胞内，这样的细胞被称

为含菌细胞，多个含菌细胞聚集而形成含菌体。

原生共生菌与宿主昆虫有着严格的协同进化关

系（Douglas，1989；Baumann，2005；Moran et al.，
2008），能够为宿主提供生长所必需的营养物质、

能量及解毒能力（Lanham，1968；Douglas，1989； 
Douglas，1996）。与原生共生菌不同，次生共生

菌具有个体小、形状不规则、分布广泛的特点，

它不仅可以分布于含菌细胞内，也可以分布于宿

主昆虫的血淋巴、马氏管、生殖器官以及唾液腺

等组织中（Fukatsu et al.，2001；Frydman et al.，
2006；Bution et al.，2008；Gottlieb et al.，2008；
Macaluso et al.，2008）。次生共生菌与其宿主没

有明显的协同进化关系（Feldhaar，2011；孙秀
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新等，2016），也并不是宿主昆虫生长繁殖所必

需的，但其能够促进植物病原微生物的传播、提

高宿主昆虫的适应性、不良环境耐受力、对天敌

及病原微生物的防御能力（Zchori-Fein and 
Brown, 2002；杨义婷等，2014）。 

2  昆虫内共生菌的传播方式 

昆虫内共生菌传播方式一般分为两种：垂直

传播和水平传播，垂直传播指通过受精卵或胚胎

由母代传递给子代；水平传播指在同一世代同一

生态位的同种或不同种昆虫个体之间进行的传

递。昆虫内共生菌常呈严格的母系垂直传播，即

由雌性带菌昆虫传给后代，是典型的“过卵巢传

播”模式。值得一提的是，次生共生菌的垂直传

播存在瑕疵，即阳性雌虫在产生大量阳性后代的

同时，也能产生部分阴性后代（Oliver et al.，
2009）。也有研究发现，昆虫内共生菌在进行垂

直传播的同时也会发生小比例的水平传播

（Moran et al.，2008；Duron et al.，2010；Ahmed 
et al.，2013；Carvalho et al.，2014），而且水平

传播的机制是当前研究的热点问题。Carvalho 等

（ 2014 ） 通 过 对 玉 米 象 Sitophilus zeamais 
Motschulsky 及以玉米象饲养的雅脊金小蜂

Theocolax elegans（Westwood）进行原生共生菌

Sitophilus 的检测，发现二者感染的 Sitophilus16S 
rRNA 基因片段完全相同，这也为昆虫原生共生

菌在不同营养级昆虫间的水平传播提供了证据。

Chen 和 Purcell（1997）通过实验发现，人工显

微注射能使阴性豌豆蚜 Acyrthosiphon pisum 
(Harris) 成功感染，并且人工注射的次生共生菌

Serratia symbiotica（PASS, R-type）、Rickettsia
（PAR）能通过垂直传播的方式传递给下一代。

这些研究利用实验证据解释了为什么内共生菌

在节肢动物中如此丰富，为什么亲缘关系相距甚

远的昆虫可以感染有相同或相似的内共生菌。 

2.1  植物介导的水平传播 

昆虫是许多植物病原菌的传播媒介，能通过

取食感病植株将病原菌传播给健康植株，其中大

部分植物病原菌是通过半翅目昆虫（Hemiptera）

传递的，包括蚜虫、粉虱、叶蝉、飞虱和蓟马等

（Markham，1983；Hogenhout et al.，2008）。
Purcell 等（1994）发现叶蝉 Euscelidius variegatus 
(Jassidae)体内的一种未分类的肠道细菌（称为

BEV），可以通过叶蝉取食黑麦草 Lolium Perenne 
L.实现从一个宿主到另一个宿主的转移，这种传

播方式也发生在甜菜 Beta vulgaris L.和普通大麦

Hordeum vulgare L.两种寄主植物上，进而开启

了人们研究植物介导的昆虫共生菌水平传播的

大门。 
2.1.1  植 物 介 导 的 Wolbachia 水 平 传 播     
Wolbachia 属于变形菌纲（Alphaproteobacteria）
立克次氏体目（Rickettsiales）立克次氏体科

（Rickettsiaceae），是不规则杆状或球孢状的革

兰氏阴性细菌。Hertig 和 Wolbach（1924）在尖

音库蚊 Culex pipiens Pallens 的卵巢组织中首次

发现，并命名为 Wolbachia pipientis。自然界中，

大约 40%-75%的节肢动物感染 Wolbachia（Zug 
and Hammerstein，2012），主要分布在半翅目、

双翅目 Diptera、直翅目 Orthoptera、鞘翅目

Coleoptera 、 膜 翅 目 Hymenoptera 和 鳞 翅 目

Lepidoptera；另外，在蛛形纲 Arachnida、甲壳

纲 Crustacea 、 螨 类 及 丝 线 虫 中 也 有 分 布

（Breeuwer and Jacobs，1996；Moret et al.，2001；
Vavre et al.，2002）。Wolbachia 广泛地分布在宿

主体内，可能依赖其多样的传播方式，其除了能

在宿主世代间进行垂直传播外，还可以在同种宿

主的不同个体间、不同种宿主间进行水平传播。

例如，Sintupachee 等（2006）研究表明，取食同

一寄主植物（南瓜 Cucurbita moschata Duchesne）
的烟粉虱 Bemisia tabaci、飞虱 Nisia nervosa、跳

甲 Phyllotreta sp.、跳盲蝽 Halticus minutus 4 种

昆虫均感染有 Wolbachia，并且 4 种昆虫感染的

Wolbachia 系统遗传关系非常接近，于是率先提

出植物有可能介导昆虫内共生菌 Wolbachia 的水

平传播。我们前期的研究也发现，寄主植物棉花

Gossypium hirsutum L.可以作为 Wolbachia 从阳

性烟粉虱 B. tabaci（AsiaII7 型）传播到阴性烟粉

虱（AsiaII7 型）的桥梁，即未感染 Wolbachia 的

阴性烟粉虱，通过取食阳性烟粉虱危害后带菌的
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棉花而感染 Wolbachia，并首次利用荧光原位杂

交技术（FISH）揭示了 Wolbachia 内共生菌在棉

花叶片筛管中的分布形态（Li et al.，2017a）。赵

倩等（2019）的研究也表明，寄主植物棉花可以

作为媒介，实现 Wolbachia 从阳性土耳其斯坦叶

螨 Tetranychus turkestani （Ugarov et Nikolski）
到阴性土耳其斯坦叶螨的水平传播。 
2.1.2  植物介导的 Rickettsia 水平传播   

Rickettsia 属于变形菌纲，立克次氏体目，立

克次氏体科，多为球状或杆状的革兰氏阴性细菌。

1909 年由美国病理学家 Howard Taylor Ricketts
在研究落基山斑疹热时首次发现，次年 Ricketts
博士因在研究过程中感染落基山斑疹热不幸去

世，为了纪念他，将此菌命名为普氏立克次体

Rickettsia prowazekii（张婧等，2017)。Rickettsia
在自然界中分布广泛，主要包括脊椎动物、节肢

动物、环节动物、变形虫、纤毛虫、水螅纲动物

等，同时，不同生物种群 Rickettsia 的感染率也

存在差异（潘慧鹏和张友军，2012）。现有的研

究表明，Rickettsia 具有多样化的传播方式，包

括垂直传播和水平传播（Gottlieb et al.，2008；
Chiel et al.，2009）。Caspi-Fluger 等（2012）研

究发现，未感染 Rickettsia 的烟粉虱，可以通过

取食阳性烟粉虱危害过的棉花而感染 Rickettsia，
揭示了以植物为介导的 Rickettsia 在 B 型烟粉虱

种内的传播。Li 等（2017b）通过实验证明

Rickettsia 能够通过棉花在相同或不同生物型烟

粉虱间传播，即 Rickettsia 阳性 B 型烟粉虱通过

棉花介导，将 Rickettsia 传播至未感染有 Rickettsia
的 B 型、Q 型烟粉虱中。大多数情况下，共生菌

在宿主的种内传播比种间传播更容易发生，这可

能是因为近缘昆虫具有相似的遗传背景和适应

性（Lukasik et al.，2015）。 
2.1.3  植物介导的其它内共生菌水平传播   

Gonella 等（2015）研究发现，昆虫次生共

生菌  Cardinium 可以通过人工培养基和葡萄

Vitis vinifera L.叶片的介导，实现叶蝉种间从

Scaphoideus titanus Ball 到 Macrosteles 
quadripunctulatus （Kirschbaum），Empoasca vitis 
Gothe 的水平传播。在赵倩等（2019）的研究中，

未感染 Cardinium 的土耳其斯坦叶螨可以通过取

食先前阳性土耳其斯坦叶螨取食过的棉花而感

染 Cardinium。Li 等（2018）研究发现，小麦

Triticum aestivum L.介导了昆虫次生共生菌

Hamiltonella defensa 在麦长管蚜 Sitobion miscanthi
（Takahashi）种内的传播，且这种传播也发生在

水稻 Oryza sativa L.、玉米 Zea mays L.，禾谷缢

管麦蚜 Rhopalosiphum padi（L.）和麦二叉蚜

Schizaphis graminum（Rondani）等不同水稻-蚜
虫组合中。此外，Pons 等（2019）近年来已分

离出能够独立存活于宿主蚜虫体外，而且可以培

养的共生菌 S. symbiotica，它可以通过蚕豆 Vicia 
faba L.内的植物汁液实现从阳性黑豆蚜 Aphis 
fabae Scopoli 到阴性黑豆蚜的转染，也为植物介

导 S. symbiotica 水平传播提供了直接证据。 

2.2  其他途径的水平传播 

随着人们对昆虫内共生菌水平传播的深入

研究，发现昆虫内共生菌的水平传播途径除植物

介导外，还存在寄生蜂介导、两性交配介导的水

平传播途径等。 
在寄生蜂介导的水平传播过程中，Vavre 等

（1999）通过对多种果蝇及其多种寄生蜂体内的 
Wolbachia 检测，发现果蝇及其寄生蜂感染的

Wolbachia 基因序列高度相似，且存在双重感染

与三重感染的现象。Heath 等（1999）研究发现，

寄生蜂 Leptopilina boulardi Barb 可以从其宿主

拟 果 蝇 Drosophila simulans sp. 中 获 取

Wolbachia，且感染的 Wolbachia 可以垂直传播。

甘波谊等（2002）指出，灰飞虱 Laodelphax 
striatellus Fallen、褐飞虱 Nilaparvata lugens Stal、
白背飞虱 Sogatella furcifera Horvath 所感染的

Wolbachia 具有完全一样的 wsp 基因序列，而这

3 种飞虱的寄生蜂稻虱红螯蜂 Haplgonatouatopus 
japonicus Esaki et Hashimoto 也 受 到 同 种

Wolbachia 的感染，暗示着 Wolbachia 可能通过

寄生蜂介导的方式在不同昆虫间进行水平传播。

Chiel 等 （ 2009 ） 研 究 发 现 ， 桨 角 蚜 小 蜂

Eretmocerus eremicus Rose and Zolnerowich 和

Eretmocerus emiratus Rose and Zolnerowich 能通

过取食阳性烟粉虱的血淋巴而感染 Rickettsia；
同时烟粉虱体内的桨角蚜小蜂幼虫也能获菌，且
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持续到寄生蜂羽化；但 Rickettsia 不能入侵桨角

蚜小蜂的卵母细胞，而是存在于滤泡上皮细胞

内，故桨角蚜小蜂都无法将 Rickettsia 垂直传播

至下一代。此外，恩蚜小蜂 Encarsia pergandiella 
Howard 体内也检测到 Rickettsia，只是一旦其停

止取食 Rickettsia 阳性烟粉虱，恩蚜小蜂体内

Rickettsia 的感染率就锐减。Gehrer 和 Vorburger
（2012）研究发现，豆柄瘤蚜茧蜂 Lysiphlebus 
fabarum Marshall、阿布拉小蜂 Aphidius colemani 
Viereck 可以通过反复刺探阳性和阴性的黑豆蚜

实现共生菌 H. defense 和 Regiella insecticola 的

转染。陆玉恒（2015）研究指出，Rickettsia 阴

性的海氏桨角蚜小蜂 Eretmocerus hayati Rose 
and Zolnerowich 寄生 Rickettsia 阳性的 B 型烟粉

虱 24 h 后，该蜂的感染率为 46.4%，但 Rickettsia
在海氏桨角蚜小蜂体内不能垂直传播给后代。

Ahmed 等（ 2015）研究发现，桨角蚜小蜂

Eretmocerus furuhashii Rose and Zolnerowich 在

Wolbachia 阳性的烟粉虱宿主上取食、产卵刺探

后，Wolbachia 会存留在其口器和产卵管内，然

后 能 够 通 过 对 烟 粉 虱 的 非 致 死 性 刺 探 将

Wolbachia 传播至阴性烟粉虱。  
在两性交配介导的水平传播过程中，Moran

和 Dunbar（2006）对豌豆蚜的次生共生菌 R. 
insecticola 进行了研究，他们发现，阴性雌性蚜

虫与阳性雄性蚜虫交配产生的后代感染有 R. 
insecticola，且新感染的 R. insecticola 在蚜虫后

代中呈垂直传播。同时，叶蝉 S. titanus 中的共

生菌 Asaia sp.也可以通过交配在雌雄个体间水

平传播（Gonella et al.，2012）。此外，共同的食

物源、同类相残、血淋巴接触也能导致次生共生

菌在同种昆虫不同个体间的传播（Rigaud and 
Juchault, 1995；Huigens et al.，2000；Duron et al.，
2010）。Huigens 等（2000）研究指出，当蚬蝶赤

眼蜂 Trichogramma kaykai Pinto and Stouthamer
的 Wolbachia 阳性个体与 Wolbachia 阴性个体共

享同一食物源（同一个花蚬蝶卵）时，Wolbachia
可由阳性个体传染给阴性个体，并且通过这种途

径获得的 Wolbachia 可以在新宿主体内垂直传递

至子代个体。Duron 等（2010）研究发现，丽蝇

蛹集金小蜂 Nasonia vitripennis Walker 的杀雄菌

Arsenophonus 阳性个体与阴性个体共同寄生同

一蝇蛹宿主时，阴性的丽蝇蛹集金小蜂可以感染

Arsenophonus。 

3  昆虫、植物及内共生菌不同路径

的传播过程 

3.1  内共生菌由昆虫宿主向寄主植物传播 

内共生菌从供体昆虫传递到寄主植物是植

物介导水平传播的 初环节，该途径的传播效率

不仅取决于供体昆虫的遗传组成、取食机制、生

理结构及反应等，还取决于内共生菌的种类、丰

度以及环境因素（Caspi-Fluger et al.，2012）。当

然，内共生菌在植物体内的存活也是完成植物介

导水平传播所必需的。供体昆虫在取食过程中向

植物组织内分泌的各种物质（包括通过唾液腺输

入的共生菌），往往会引起植物茉莉酸、水杨酸

信号等途径的防御反应，因此，共生菌等外源物

质需要克服或抵抗植物本身的防御反应，才可以

在植物体内存活或存留（Pieterse et al.，2012）。 
有研究发现，植物组织中的 Wolbachia 和

Rickettsia 可以在棉花叶片的韧皮部存活，并且

没有引起任何明显的致病症状（Caspi-Fluger 
et al.，2012；Li et al.，2017a；Li et al.，2017b）。

Caspi-Fluger 等（2012）研究发现，Rickettsia 可

以从烟粉虱宿主转移到棉花、罗勒 Ocimum 
basilicum L.和龙葵 Solanum nigrum L.植物上。Li
等（2017b）通过 PCR 和荧光原位杂交（FISH）

实验发现，Rickettsia 通过烟粉虱取食进入棉花

叶片后，能在叶片的韧皮部筛管中转移，在没有

烟粉虱取食的邻近叶片中也检测到 Rickettsia 的

存在。同时，他们还发现供体烟粉虱的种群不同，

Rickettsia 在棉花植株中的滞留时间也存在一定

的差异，与 Q 型烟粉虱相比，从 B 型烟粉虱传

播到棉花叶片中 Rickettsia 的滞留时间至少长

5 d。Li 等（2017a）通过实验证实 Wolbachia 能

在棉花叶片上存活 50 d 以上，并可以转移到邻

近的叶片，其透射电镜（TEM）、荧光原位杂交

（FISH）结果表明 Wolbachia 存在于棉花韧皮部 
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筛管中，以及一些新的 “储集 ”球粒中，但

Wolbachia 如何从植物组织中获取营养以延续其

存活，其机制尚不明确。赵倩等（2019）研究发

现，双感染的土耳其斯坦叶螨可以将 Wolbachia
和 Cardinium 释放到棉花叶片的木质部、韧皮部，

两者 初检测到摄食叶片的时间为 19 d，摄食正

下方叶片为 22 d，且检测到的时间与土耳其斯坦

叶螨数量呈负相关，但 Wolbachia 的相对表达量

明显高于 Cardinium。同时，还指出当土耳其斯

坦叶螨保留在棉花叶片上时：Wolbachia 至少存

活 47 d、Cardinium 至少存活 41 d；在去除宿主

昆虫的情况下：Wolbachia 至少存活 45 d、

Cardinium 至少存活 41 d。Li 等（2018）研究发

现，麦蚜的唾液腺中的 H. defense 内共生菌能通

过麦蚜的口针注入植物叶片的韧皮部，且在植物

叶片中至少存活 10 d；同时，H. defense 只引起

叶片的局部感染，而不是系统感染。Pons 等

（2019）研究发现，共生菌 S. symbiotica 可以进

入植物的韧皮部并在其体内移动，且没有引起任

何明显的致病症状；同时，S. symbiotica 对寄主

植物的生长发育具有积极影响：与未受 S. 
symbiotica 感染的植物相比，受感染植物的根更

多、根直径更大，为根系生长分配的能量更多，

更促进植物根系的生长。总体来说，昆虫内共生

菌的入侵可能对寄主植物带来众多未知的生物

学影响，需要今后开展进一步的研究。 

3.2  共生菌由植物内向受体昆虫传播  

与内共生菌由供体昆虫宿主向寄主植物的

输入过程相似，共生菌从寄主植物向受体昆虫宿

主转移的效率不仅取决于内共生菌在植物中的

分布、内共生菌的种类及丰度，还取决于受体昆

虫的种类、数量及环境因素等。一般来说，当内

共生菌经过取食进入到受体昆虫肠道时，首先需

要应对肠腔内的消化作用、碱性 pH 环境以及肠

道其它微生物的影响，更为重要的是，如果内共

生菌不能快速附着肠壁，就存在被肠道蠕动代谢

排出的风险（Vallet-Gely et al.，2008）。其次，

内共生菌必须穿透受体昆虫宿主围食膜基质，侵

入宿主肠道上皮细胞，或通过细胞外空间，进入

体腔，并在合适的昆虫组织中定殖。当然，一旦

内共生菌刺激了昆虫宿主的免疫系统，还需要抵

抗宿主相应的免疫反应。 后，内共生菌需要侵

入昆虫宿主生殖系统内的相关组织如上皮鞘、围

巢膜和滤泡上皮细胞等，才能确保其垂直传播

（Hughes and Rasgon，2014）。所以外源昆虫内

共生菌从寄主植物向受体昆虫的成功转移，需要

克服诸多屏障。  

3.3  内共生菌在昆虫与寄主植物之间水平传播

的保守性 

Li 等（2017b）比较了 Rickettsia 从棉花到 2
种受体烟粉虱的传播效率，发现 B 型烟粉虱的

获菌率约为 86%±5.1%，Q 型烟粉虱的获菌率为

78%±5.8%，且 B 型烟粉虱获取 Rickettsia 的相对

含量约是 Q 型烟粉虱的 2 倍，但获取的 Rickettsia
在烟粉虱体内都呈“散布型”分布，并不能将 
Rickettsia 垂直传播给子代个体。遗传与系统发

育分析表明，供体阳性烟粉虱、棉叶、受体 B
型、Q 型烟粉虱四者体内的 Rickettsia 聚为一支，

同属于 Rickettsia 属 Bellii 组。Li 等（2017a）的

研究发现，当未携带 Wolbachia 的烟粉虱（AsiaII7
型）以受感染的植物叶片为食时，4 d 后，首次

在阴性烟粉虱体内检测到 Wolbachia；而 q-PCR
结果显示，随着取食时间的增加，受体雌性烟粉

虱 Wolbachia 的相对含量显著增加，且大多数感

染了 Wolbachia 的烟粉虱，可以将 Wolbachia 稳

定地垂直传播给后代。而 wsp 基因的多位点序列

分型和测序证实，供体阳性烟粉虱、棉花、受体

烟粉虱三者的 Wolbachia 序列型均为 ST388，表

现出高度的同源性与保守性。Gonella 等（2015）
通过荧光原位杂交（FISH）证实，Cardinium 分

布在叶蝉 M. quadripunctulatus 和 E. vitis 的中肠

中，且叶蝉 S. titanus、M. quadripunctulatus 及

E. vitis 三者的 Cardinium 序列一致。赵倩等

（ 2019 ）研究指出，经抗生素处理未感染

Wolbachia 和 Cardinium 的土耳其斯坦叶螨可以

成功感染 Wolbachia 和 Cardinium，且 Wolbachia
的水平传播能力高于 Cardinium。Li 等（2018）
的研究也发现，大多数未受 H. defensa 感染的麦

蚜在持续取食受感染的植物叶片后感染了 H. 
defensa，且 F1-F5 代表现出几乎 100%的稳定垂
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直传播。Pons 等（2019） 近的研究发现，S. 
symbiotica 阴性蚜虫可以从携菌的植物叶片中获

取汁液和 S. symbiotica，S. symbiotica 位于蚜虫

的肠道内，并在细胞外通过蚜虫世代传递。需要

提出关注的是，在一些新的昆虫宿主中，由共生

菌诱导的表型可能与原寄主不同（McGraw 
et al.，2002；Sasaki et al.，2002；Hornett et al.，
2008；Le Clec’h et al.，2012）。 

4  水平传播的内共生菌对受体昆

虫宿主生物学特性的影响 

昆虫内共生菌经过植物介导的水平传播，往

往可以跨越物种间的障碍，使多种受体昆虫宿主

获得新的内共生菌，进而建立新的植物-内共生

菌-昆虫宿主之间的共生关系，甚至存在以新替

旧、多重感染的现象，还能够扩大宿主的生态位，

影响昆虫宿主的生物学特性（Sintupachee et al.，
2006；Stahlhut et al.，2010；Morrow et al.，2014）。
总体来讲，内共生菌对受体昆虫的影响可以分为

以下几个方面。 

4.1  为昆虫宿主提供更多的营养物质 

一些刺吸式口器的昆虫通过取食植物韧皮部

汁液（主要以碳水化合物为主）获取的营养有限，

往往不能满足其各项生命活动的进行，这使得宿

主昆虫不得不从其它途径补充营养，而昆虫内共

生菌就在营养供应、生理代谢方面扮演着重要角

色（张焱等，2016）。如蚜虫体内的原生共生菌

Buchnera，参与超过 10 种必需氨基酸的生物合

成（Sandström and Pettersson，1994；Hansen and 
Moran，2011）；烟粉虱的原生共生菌 Porteria，
提供其宿主生长发育所必需的类胡萝卜素

（ Sloan and Moran ， 2012 ）； 次 生 共 生 菌

Hamiltonella，可为烟粉虱宿主提供不能从食物

中摄取的必需辅酶因子和氨基酸（Su et al.，
2015）；褐飞虱的类酵母共生菌，可提供宿主自

身难以合成的必需氨基酸和固醇类物质（王荫

长，1994）。 Lv 等（2018）研究也指出，缺失

Buchnera 的豌豆蚜，其蛋白质、可溶性糖及糖原

含量显著减少，中性脂肪含量显著增加。总的来

说，昆虫内共生菌能合成宿主所需要的氨基酸、

胆固醇、维生素等营养物质。 

4.2  提高昆虫宿主防御寄生蜂、病毒、细菌等

的能力 

越来越多的研究表明，内共生菌在宿主防御

寄生蜂及病原微生物方面具有重要作用，但内共

生菌通过什么机制来增强宿主昆虫的抵抗力目

前尚不完全清楚。Asplen 等（2014）研究发现

H. defensa 可以提高宿主豌豆蚜防御阿尔蚜茧蜂

Aphidius ervi Haliday、黑豆蚜防御豆柄瘤蚜茧蜂

寄生的能力。张焱（2016）也发现，Rickettsia
的存在，可以显著降低桨角蚜小蜂 Er. hayati 对
烟粉虱的取食量、寄生量及总致死量，并在一定

程度上降低该寄生蜂的适合度。当然，内共生菌

除了能改变宿主对天敌昆虫的防御能力外，还能

保护宿主免受病原微生物侵害。有研究指出，

Wolbachia 可以增强双翅目昆虫如果蝇、致乏库

蚊 Culex quinquefasciatus Say and Cx 及埃及伊蚊

Aedes aegypti L.对 RNA 病毒的抵抗能力，提高

宿主昆虫的存活率，降低后代的病毒感染率

（Hedges et al.，2008；Teixeira et al.，2008；Glaser 
and Meola，2010）。同样地，Hendry 等（2014）
也发现 Rickettsia 可以降低因取食寄主植物而感

染丁香假单胞菌 Pseudomonas syringae pv.的烟

粉虱的死亡率，改善丁香假单胞菌 P. syringae 对

烟粉虱种群带来的负面影响。 

4.3  增强昆虫宿主的抗逆性和抗药性 

Engl 等（2018）研究发现，内共生菌可以影

响其昆虫宿主角质层厚度、黑色素及碳氢化合物

的 分 布 ， 进 而 增 强 锯 谷 盗 Oryzaephilus 
surinamensis (L.)的耐旱性，从而提高其在干燥条

件下的适应性。Brumin 等（2011）也发现，

Rickettsia 可以提高烟粉虱对高温环境的忍耐力。

另外，杀虫剂的抗性机理也与昆虫内共生菌密切

相关，Kontsedalov 等（2008）研究发现，与阴

性烟粉虱相比，Rickettsia 阳性烟粉虱对啶虫咪、

噻虫嗪、蚊蝇醚、螺甲螨酯 4 种药剂更敏感，

但对吡虫啉、丁醚脲敏感性无差异。 
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4.4  影响昆虫宿主的生长发育 

昆虫内共生菌通常在不同世代间进行母系

垂直传播，原则上这种传播方式有利于提高宿主

自身的适合度（Moran and Telang，1998）。Himler
等（2011）指出，Rickettsia 可以缩短 B 型烟粉

虱的世代发育历期，提高其产卵量、存活率和后

代雌性比。Su 等（2013）也研究发现，与阴性

烟粉虱相比，感染 Hamiltonella 的 Q 型烟粉虱，

表现出更高的产卵量、若虫存活率，而且其成虫

体型更大，发育时间更短，这也为 Hamiltonella
在烟粉虱种群中的高流行性提供了一个合理解

释。然而，并非所有的内共生菌都对宿主的发育

有利，Chen 等（2000）通过对具有同一遗传背

景的 Rickettsia 阳性与 Rickettsia 阴性豌豆蚜品系

进行研究，发现在一定的环境条件下，Rickettsia
可导致豌豆蚜的体重减轻、生殖力下降；我们认

为，其研究结果的代表性及其生态学机制有待深

入探讨。 

4.5  调控昆虫宿主的生殖方式 

昆虫内共生菌作为生殖调控因子在自然界

普遍存在。目前， 受关注且研究 多的是次生

共生菌 Wolbachia，它可以通过诱导细胞质不亲

和、孤雌生殖、雌性化及杀雄等多种功能，调控

宿主昆虫的生殖和发育（Clark et al.，2008）。需

要强调的是，除 Wolbachia 外，其它内共生菌也

在宿主的生殖调控方面发挥着重要作用。有研究

发现，Rickettsia 与二星瓢虫 Adalia bipunctata
（L.）、十星瓢虫 Adalia decempunctata（L.）的

雄性致死有关，也可以诱导寄生蜂 Pnigalio 
soemius（Walker）孤雌生殖（Hurst et al.，1993，
1996；Giorgini et al.，2010）。此外，Gotoh 等

（2007）通过阳性雄虫与阴性雌性的杂交实验发

现，Cardinium 可以诱导桑始叶螨 Eotetranychus 
suginamensis Yokoyama 后代的细胞质不亲和。 

5  展望 

目前，对于植物介导的昆虫内共生菌水平传

播的生态学机制还处于探索阶段，在植物-内共

生菌-昆虫宿主三者之间的互作关系中仍然有许

多问题尚待深入研究。如共生菌是被动地沿着供

体昆虫-寄主植物-受体昆虫的路径运输，还是积

极地参与这一过程？这些相互作用有多普遍？

共生菌进入寄主植物体内会引起植物怎样的防

御反应、如何影响植物的生长？共生菌在寄主植

物体内、受体昆虫体内建立新的共生关系需要什

么条件？共生菌在昆虫宿主体内是短暂停留还

是稳定定殖？如果可以稳定存留和垂直传播的，

其前提条件和影响因子是什么？发生的频率是

多少？随着我们对这种传播途径有了更深的了

解，就可以从生产应用的角度出发，有目的地促

进某种特定共生菌的传播，诱导植食性昆虫产生

新的理想表型，达到对害虫生物防治的效果。 
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