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共生菌与昆虫抗药性* 
王争艳  王文芳  鲁玉杰 

（河南工业大学粮油食品学院，郑州 450001） 

摘  要  越来越多的研究表明，共生菌与昆虫的抗药性存在一定的联系。在不同的虫菌共生体系中，共生

菌和昆虫抗药性联系的表现型存在较大的差异。昆虫对抗药性的生理补偿效应会影响共生菌群落组成。反

之，共生菌通过提高宿主的适合度，利用自身的解毒作用或通过免疫系统间接调控宿主的解毒能力来影响

宿主昆虫的抗药性。多组学和分子生物学技术的发展有助于对共生菌和昆虫抗药性的联系进行更深入的

研究。 
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Abstract  An increasing body of literature reveals an association between symbiotic microbiota and insecticide resistance in 

insects and a clear differentiation in associations between symbiotic microbiota and insecticide resistance among different 

holobionts. Physiological tradeoffs between insecticide resistance and symbiont infection can induce shifts in the composition of 

the microbial symbiont community. Specific microbes can adversely modify the host fitness cost associated with insecticide 

resistance, detoxify insecticides, or mediate the host immune response to modulate a host’s susceptibility to insecticides. 

Developments in multi-Omics and molecular biology will help obtain deeper insights into the link between symbiotic microbiota 

and insecticide resistance.  
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共生菌作为一类与宿主生物体共生的微生

物群体，广泛生存于节肢动物体内，在长期协同

进化过程中，与宿主逐渐形成稳定互利的共生关

系。共生菌能够改变昆虫的生态和生理，参与昆

虫的进化过程，与宿主的营养、繁殖、防御、免

疫和耐受胁迫等有密切关系（Feldhaar，2011；

Engel and Moran，2013；Douglas，2015）。共

生菌群落的组成及变化直接影响昆虫的生长发

育、新陈代谢及对环境的适应性（Indiragandhi  

et al.，2007；Malathi et al.，2018）。通过共生

菌群落组成分析、去除和回接共生菌实验、共生

菌及宿主对杀虫剂的降解活性测定、转录组和基

因组分析，已明确共生菌与昆虫抗药性间存在着

一定的联系（夏晓峰，2014；Liu and Guo，2019）。

并且，在不同的虫菌共生体系中，共生菌和昆虫

抗 药 性 联 系 的 表 现 型 存 在 较 大 的 差 异 。 

共生菌和昆虫抗药性之间的联系可能为随

机联系，也可能为必然的因果联系（Pietri and 

Liang，2018）。共生菌与昆虫抗药性的因果关

系体现为 2 种：一是昆虫抗药性引起的生理补偿

效应会削弱其调控共生菌群落组成的能力，致使

共生菌组成发生变化（Agnew et al.，1999；Zhang 

et al.，2019）；二是共生菌参与昆虫抗药性的形

成，包括提高昆虫的适合度，参与和调控昆虫的
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解毒代谢等（Engel and Moran，2013；Ramya 

et al.，2016；Li et al.，2017；Liu and Guo，2019）。

但是，目前尚未明确这些联系的普遍性、形成的

机制和进化意义。因此，本文首先综述了共生菌

组成与昆虫抗药性的联系，然后分析这种联系产

生的机制，最后讨论共生菌和昆虫抗药性联系的

进化含义，以期为共生菌功能和昆虫抗药性的研

究，以及昆虫抗药性的治理提供思路。本文侧重

于讨论对杀虫剂产生抗性的虫菌共生体系，关于

共生菌在昆虫适应寄主植物防御性代谢物过程

中的作用可参见相关综述（Dowd，1992；van den 

Bosch and Welte，2017）。 

1  共生菌与昆虫抗药性的联系 

共生菌和昆虫抗药性间存在着一定的联系，

并且这种联系具有宿主昆虫-杀虫剂特异性。也

就是说，对同种杀虫剂产生抗性时，抗性相关共

生菌因昆虫种类而异，或是在同种宿主昆虫中，

抗性相关共生菌因杀虫剂种类而异（Raymond 

et al.，2009；夏晓峰，2014）。相对于敏感个体，

抗性昆虫特定共生菌的组成会发生 2 种变化：一

种是丰度升高或降低；一种是消失或出现（Xie 

et al.，2012；Malathi et al.，2018）。 

在一些昆虫中，抗性品系肠道共生菌的组成

更为复杂。敏感和抗性褐飞虱 Nilaparvata lugens

的肠道共生菌组成差异显著，敏感品系的肠道共

生菌主要为变形菌门 Proteobacteria（99.86%），

而抗性品系的肠道共生菌主要有厚壁菌门

Firmicutes（46.06%）、拟杆菌门 Bacteroidetes

（30.8%）和变形菌门（15.49%）（Malathi et al.，

2018）。B 型烟粉虱 Bemisia tabaci 抗丙硫磷品

系 中 有 能 够 降 解 杀 虫 剂 的 肠 道 共 生 菌

Pseudomonas sp.和 Stenotrophomonas sp.，而敏感

品系中未检测到这 2 种菌（Xie et al.，2012）。

同样，与敏感品系相比，二化螟 Chilo suppressalis

的多抗品系、小菜蛾 Plutella xylostella 的抗氰氟

虫腙品系和抗丙硫磷品系的肠道共生菌的组成

更为复杂（Indiragandhi et al.，2007；张珏锋等，

2013；Li et al.，2019）。在棉铃虫 Helicoverpa 

armigera 中，抗性种群肠道中可体外培养的微生

物的种类显著多于敏感种群的，并且抗药性对肠

道共生菌组成的影响要大于寄主植物的影响

（Gracy et al.，2016），这进一步突显了共生菌

和昆虫抗药性的联系。 

而在另一些昆虫中，敏感品系肠道共生菌的

组成更为复杂。在小菜蛾、德国小蠊 Blattella 

germanica 和阿拉伯按蚊 Anopheles arabiensis

中，分别与各自的抗溴氰菊酯品系、抗高效氯氰

菊酯品系和多抗品系相比，敏感品系的肠道共生

菌组成更为复杂（刘浩，2013；李文红等，2018；

Barnard et al.，2019）。 

由于特定共生菌存在与否的判定受到共生

菌检出水平的限制，因此丰度发生变化的优势共

生菌应受到更多的关注。小菜蛾体内的优势菌为

变形菌门的肠杆菌目 Enterobacteriales 和弧菌目

Vibrionales ， 厚 壁 菌 门 的 乳 杆 菌 目

Lactobacillales，三者占菌总量的 97%。与敏感品

系相比，小菜蛾抗毒死蜱品系和抗氟虫腈品系中

肠 的 乳 杆 菌 目 、 变 形 菌 门 的 假 单 胞 菌 目

Pseudomonadales和黄单胞菌目Xanthomonadales

丰度较高，而肠杆菌目丰度较低，并且杀虫剂处

理后，2 个抗性品系中肠的乳杆菌目的丰度均上

升（Xia et al.，2013）。与敏感品系比，小菜蛾

抗氰氟虫腙品系中肠的变形菌门的丰度较高，而

厚壁菌门的丰度较低（Li et al.，2019）。与实

验室敏感品系相比，褐飞虱的野外多抗品系肠道

的 Wolbachia、Actinobacteria 和 Herbaspirillum

丰度较高，而 Pantoea 和 Stenotrophomonas 的丰

度较低（Zhang et al.，2018）。这些优势共生菌

丰度的变化，往往伴随着宿主昆虫对杀虫剂敏感

性的变化，如使用低剂量的敌敌畏连续处理四纹

豆象 Callosobruchus maculatus 5 代后，带菌豆象

对敌敌畏的抗性升高，而无菌豆象的抗性未发生

变化（Akami et al.，2019）。 

除肠道共生菌外，与昆虫建立稳定共生关系

的内共生菌与宿主抗药性也存在一定的联系。在

尖音库蚊 Culex pipiens 的野外种群中，共生菌

Wolbachia 的丰度与有机磷杀虫剂抗性等位基因

出现的频率正相关。与具有相同遗传背景的敏感

品系相比，尖音库蚊抗性品系体内 Wolbachia 丰 
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度更高（Berticat et al.，2002；Duron et al.，2006），

但在埃及伊蚊 Aedes aegypti 中未发现这种联系

（Endersby and Hoffmann，2013）。与实验室敏

感品系相比，禾谷缢管蚜 Rhopalosiphum padi 田

间抗高效氯氰菊酯品系的专性共生菌 Buchnera 

aphidicola 的丰度显著上升（黄彦娜，2018）。

与敏感品系相比，棉蚜 Aphis gossypii 抗螺虫乙

酯品系内共生菌 Anderseniella 丰度下降，而

Arsenophonus和乳杆菌属 Lactobacillus丰度上升

（Zhang et al.，2016）。B 型烟粉虱内共生菌和

宿主抗药性之间的联系较为复杂。与敏感品系性

比，抗噻虫嗪品系的 Rickettsia 的丰度升高，而

Porteira 和 Hamiltonella 的丰度下降；抗吡虫啉

品 系 的 Rickettsia 、 Candidatus Portiera 、

Candidatus Hamiltonella、S24-7、Prevotella 的丰

度升高；抗吡丙醚品系的 Rickettsia、Candidatus 

Portiera、Candidatus Hamiltonella 的丰度升高

（Pan et al.，2013；陈露等，2018）。 

此外，共生菌和昆虫抗药性的联系具有宿主

种群/品系特异性和性别特异性。在 3 个烟粉虱

抗吡虫啉品系中，B 型烟粉虱的优势共生菌为

Candidatus Hamiltonella、乳杆菌属、幽门螺杆菌

属 Helicobacter 和脱硫弧菌属 Desulfovibrio，而

Q 型烟粉虱 2 个品系的优势共生菌为 Candidatus 

Nitrososphaera、芽孢杆菌属 Bacillus 和鞘氨醇杆

菌属 Sphingobium 等（陈露等，2018）。在携带

ace-1R 或 Ester4 抗性基因的尖音库蚊中，野外品

系雌蚊的 Wolbachia 丰度高于实验室品系，雌蚊

体内的 Wolbachia 丰度是雄蚊的 10-30 倍。此外，

抗性雄蚊体内的 Wolbachia 丰度要高于敏感雄

蚊，而抗性雌蚊体内的 Wolbachia 丰度要低于敏

感雌蚊（Echaubard et al.，2010）。这说明昆虫

共生菌的组成除受到抗药性的影响外，可能还受

垂直传递共生菌的性腺大小（卵巢的体积大于精

巢）的影响（Berticat et al.，2002）。与未感染

Wolbachia 的黑腹果蝇 Drosophila melanogaster

相比，被感染雌蝇对马拉硫磷、氯氰菊酯和噻嗪

酮的抗性增强，而被感染的雄蝇对马拉硫磷和氯

氰菊酯的抗性降低，对噻嗪酮的抗性增强（齐琳，

2017）。 

昆虫共生菌的组成是高度变化的，共生菌之

间也存在着相互作用。一些易受环境影响的共生

菌种类丰度的变化，往往会引起其它共生菌的竞

争性或补偿性生长，如嗜铁菌的生长会隔离或抢

占微生物生长所必需的铁元素，从而抑制其它菌

的生长，致使嗜铁菌与宿主建立单一的寄生联系

（Indiragandhi et al.，2007；Engel and Moran，

2013；Douglas，2015），因此，共生菌和昆虫

抗药性之间的联系可能为随机联系，也可能为必

然的因果联系（Pietri and Liang，2018）。只有

利用新的研究思路和研究技术才能明确共生菌

组成变化和昆虫抗药性的因果联系。例如通过测

定抗生素处理或特定共生菌回接前后宿主昆虫

的解毒能力和抗药性，已证实共生菌和宿主昆虫

抗药性间存在着一定的因果联系。并且，在不

同的虫菌共生体系中，这种联系的表现型存在

较大的差异。 

在一些虫菌共生体系中，共生菌能提高宿主

对杀虫剂的敏感性。与未感染 Rickettsia 的 B 型

烟粉虱相比，被感染的烟粉虱对啶虫脒、噻虫嗪、

螺甲螨酯和蚊蝇醚的敏感性较高（Kontsedalov 

et al.，2008）。在感染不同共生菌的 Q 型烟粉

虱单雌品系（Isofemale strains）中，与只感染

Arsenophonus 的 烟 粉 虱 相 比 ， 双 重 感 染

Rickettsia-Arsenophonus 或 Rickettsia-Wolbachia

的烟粉虱对噻虫嗪、吡虫啉、蚊蝇醚、螺甲螨酯

的敏感性较高（Ghanim and Kontsedalov，2009）。

抗生素处理可以提高小红蛱蝶 Vanessa cardui、

烟草天蛾 Manduca sexta 和菜粉蝶 Pieris rapae

对苏云金杆菌 Bacillus thuringiensis（Bt）孢子和

Bt 毒素的抗性，以及舞毒蛾 Lymantria dispar 对

Bt 毒素的抗性。通过饲喂回接革兰氏阴性肠道菌

Enterobacter sp. NAB3 后，4 种昆虫恢复对 Bt 的

敏感性（Broderick et al.，2009）。一种沙雷氏

菌 Serratia sp.显著提高了小菜蛾对毒死蜱的敏

感性（夏晓峰，2014）。降低宿主抗药性的共生

菌应该起到了类似于病原菌的作用，削弱了昆虫

对杀虫剂的防御体系（Broderick et al.，2009，

2010 ） 。 如 黑 腹 果 蝇 体 内 的 植 物 乳 杆 菌

Lactobacillus plantarum 能将毒死蜱代谢为毒性
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更强的氯吡硫磷一氧，从而提高宿主对毒死蜱的

敏感性（Daisley et al.，2018）。 

在一些虫菌共生体系中，有些共生菌能提高

宿主的抗药性。抗生素处理可以提高棉红铃虫

Pectinophora gossypiella 对 Bt 毒素的敏感性，说

明其体内唯一的革兰氏阳性共生菌 Enterococcus 

casseliflavus 能提高宿主对 Bt 的抗性（Broderick 

et al.，2009）。大肠杆菌 Escherichia coli 感染烟

草天蛾后，可以提高宿主对 Bt 毒素的抗性，但

是对宿主耐受 Bt 孢子的能力没有影响（Johnston 

and Crickmore，2009）。使用 35 °C 高温去除灰

飞虱 Laodelphax striatellus 体内的类酵母内共生

菌（Yeast-like endosymbiote）后，灰飞虱对吡虫

啉、毒死蜱、锐劲特的敏感性增加，并且类酵母

内共生菌数量越少，灰飞虱对杀虫剂的敏感性越

高（张晓婕，2008）。用抗生素去除肠道共生菌

后，斜纹夜蛾 Spodoptera litura 对氟虫双酰胺、

Indoxocarb 和毒死蜱敏感性增加（Gadad and 

Vastrad，2016）。抗生素处理后，棉蚜对螺虫乙

酯的敏感性增加（Zhang et al.，2016）。一种肠

杆菌 Enterobacter sp. Mn2 可以提高小菜蛾对 Bt

毒素的抗性（Raymond et al.，2009）。一种肠球

菌 Enterococus sp.能够显著提高小菜蛾对毒死蜱

的抗性（夏晓峰，2014）。与未感染 Wolbachia

的二化螟相比，被感染的二化螟体内 Wolbachia

丰度含量越高，宿主对氟虫腈的抗性越高（周文

慧，2017）。与敏感品系相比，灰飞虱抗噻虫嗪

品系体内的 Wolbachia 丰度较高，并且去除

Wolbachia 后，宿主对噻虫嗪的敏感性增加（Li  

et al.，2018）。取食含抗生素的糖水后，阿拉伯

按蚊对溴氰菊酯和马拉硫磷的敏感性增加。取食

添加万古霉素（革兰氏阳性菌杀菌剂）的血餐后，

按蚊对 2 种杀虫剂的敏感性增加，而取食添加庆

大霉素（广谱杀菌剂）和链霉素（革兰氏阴性菌

杀菌剂）的血餐后，按蚊对杀虫剂的抗性增加

（Barnard et al.，2019）。 

2  共生菌与昆虫抗药性联系的机制 

目前有两种理论解释了共生菌和昆虫抗药

性的因果联系：（1）昆虫抗药性引起的生理补

偿效应会削弱其调控共生菌群落组成的能力，致

使共生菌组成发生变化；（2）共生菌参与昆虫

抗药性的形成，包括提高昆虫的适合度，参与和

调控昆虫的解毒代谢等。 

2.1  昆虫抗药性对共生菌组成的影响 

从已有研究可以推测，昆虫抗药性和调节共

生菌群落组成能力之间的生理补偿效应可能会

引起共生菌组成发生变化。补偿效应（Tradeoff）

是指一个生理特征的变化会导致同一机体中另

一个生理特征出现相反的变化趋势。各种生物学

机制都会引起这种补偿效应，然而补偿效应大都

起因于能量的有限性，即有限的能量需在不同生

理过程中进行重新分配。生理补偿效应的表现形

式多样，常见的有交配和产卵会降低昆虫的免疫

能力（Siva-Jothy et al.，1998；Hosken，2011），

对寄生物的免疫应答会降低宿主的繁殖成功率

（Agnew et al.，1999），抗药性的形成会给昆虫

带来广泛的适合度代价（Rivero et al.，2011；

Gordon et al.，2015）等。类似地，促进抗药性

形成的筛选压力和突变应该会削弱宿主调控共

生菌组成的能力，进而影响昆虫共生菌的组成

（Pietri and Liang，2018）。 

实际上，在自然和人工的抗药性筛选压力

下，昆虫抗性相关的生理代价会造成特定共生菌

的丰度，以及群落组成的迅速进化。甲胺磷和氧

化乐果处理 4 d 后，褐飞虱短翅雌成虫体内的共

生菌数量均低于对照组，而且明显低于处理 2 d

后的共生菌数量（徐红星等，2000）。杀虫剂处

理 3-7 d 后，棉蚜的共生菌组成发生显著变化

（Zhang et al.，2019）。使用低剂量的 Lippia 

adoensis 精油连续处理四纹豆象 5 代后，豆象的

肠道共生菌组成多样性降低，变形菌门、厚壁菌

门和拟杆菌门的丰度下降（Akami et al.，2019）。

在无杀虫剂胁迫的条件下，尖音库蚊抗性种群的

Wolbachia 丰度在 50 个月内显著下降，但敏感个

体的保持稳定（Echaubard et al.，2010）。虽然

尚未揭示杀虫剂的筛选压力和抗药性诱导共生

菌组成变化的机制，但已明确昆虫的固有免疫系

统参与调节肠道共生菌的组成（Nyholm and 

Graf，2012），如果蝇肠道同源盒基因（Homeobox 
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gene）Caudal 通过抑制抗菌肽基因来调节肠道共

生菌的组成（Ryu et al.，2008）。在尖音库蚊和

冈比亚按蚊 Anopheles gambiae 中，与杀虫剂解

毒作用增强和靶标敏感性降低相关的突变可能

会影响昆虫抑菌基因的表达（Vontas et al.，2005；

Vezilier et al.，2013）。这种免疫系统的改变可

能会抑制抗性昆虫体内某些共生菌的增长，进一

步导致某些微生物的竞争性或补偿性生长，从而

改变共生菌的组成（Pietri and Liang，2018）。 

2.2  共生菌在昆虫抗药性形成中的作用 

2.2.1  共生菌对昆虫适合度的影响   抗药性对

昆虫的生活史和代谢产生不利影响，造成昆虫的

适合度代价，而一些微生物会加剧或消除这些不

利影响。面对宿主的生殖逆境，一些微生物能帮

助宿主提高适合度，如共生菌可以通过调节宿主

的激素信号促进宿主的生长发育（Engel and 

Moran，2013）。在携带 Ester2 抗性基因的尖音

库蚊中，Wolbachia 的感染并未降低宿主的适合

度，而在其它抗性品系中，Wolbachia 的感染会

降低宿主的适合度（Duron et al.，2006），这说

明共生菌对抗性宿主适合度的影响有不同的表

现型。相对于感染小孢虫 Vavraia culicis 的敏感

种群，有 ace-1R 抗性等位基因的尖音库蚊感染小

孢虫后发育至成虫的机率增大（Agnew et al.，

2004）。相对于正常的抗性德国小蠊，去除肠

道菌的抗性雌虫所产的卵荚出现畸形，幼虫孵

化率降低，后代雌雄比下降（刘浩，2013）。

与小菜蛾敏感品系相比，抗丙硫磷品系肠道菌

中 具 有 抗 真 菌 和 杀 虫 剂 降 解 活 性 的

Pseudomonas 和 Stenotrophomonas，以及产几丁

质合成酶的 Serratia marcescens 菌群分化和丰度

明显上升，从而提高了宿主的生长发育速率

（Indiragandhi et al.，2007）。此外，在褐飞虱

和二化螟的抗性品系中均发现能产生胞外多糖、

木质纤维素酶等的有益共生菌的丰度上升（张珏

锋等，2013；Malathi et al.，2018）。共生菌调

控宿主适合度的研究进展有助于理解和揭示共

生菌在昆虫抗药性形成中的作用。 

2.2.2  共生菌直接降解某些杀虫剂  一些体外

培养的共生菌能产生与杀虫剂代谢相关的解毒

酶，如羧酸酯酶、多功能氧化酶（MFO）、谷胱

甘肽-S-转移酶（GST）等。点蜂缘蝽 Riptortus 

pedestris 的肠道共生菌 Burkholderia 能降解杀螟

硫磷，接入 Burkholderia 后点蜂缘蝽对杀虫剂的

抗性增加（Kikuchi et al.，2012）。东方蜚蠊 Blatta 

orientalis 肠道中的一些细菌可以降解硫丹、拟除

虫菊酯和 α-氯氰菊酯（Gur et al.，2014；Ozdal 

et al.，2016）。草地贪夜蛾 Spodoptera frugiperda

幼虫的一些肠道共生菌能降解毒死蜱、溴氰菊

酯、氯氟氰菊酯、多杀菌素和氟丙氧脲（de 

Almeida et al.，2017）。营养基质有限时，蜡样

芽胞杆菌 Bacillus cereus 等小菜蛾肠道共生菌将

茚虫威作为唯一的碳源（Ramya et al.，2016）。

从小菜蛾幼虫肠道中分离的沙雷氏菌属菌株也

能在以毒死蜱为唯一碳源的无机盐培养基上生

长（夏晓峰， 2014）。苹果实蝇 Rhagoletis 

pomonella 的 专 性 内 共 生 菌 Pseudomonas 

meloplzthora 在体外可以降解敌敌畏、二嗪磷、

对硫磷、丙氟磷、狄氏剂和西维因（Boush and 

Matsumura，1967）。从小菜蛾肠道内分离的细

菌具有很强的酯酶活性，能代谢含 C、N 和 P 的

底物（Li et al.，2017）。将褐飞虱共生菌离体

菌株解脂假丝酵母 Candida lipolytica 在含吡虫

啉的培养基中连续培养 20 代后获得抗性菌株，

其羧酸酯酶和 MFO 活性显著高于敏感菌株（李

娜等，2010）。从油葫芦 Teleogryllus occipitalus

体表分离纯化的 18 个菌株均能分解毒死蜱，其

中 3 个菌株还能抑制 Bt 的生长（He et al.，2018）。 

此 外 ， 鼠 李 糖 乳 杆 菌 Lactobacillus 

rhamnosus 的 2 个菌株 GG 和 GR-1 不是通过降

解代谢，而是通过被动吸附隔离有机磷杀虫剂，

从而降低杀虫剂处理时黑腹果蝇的死亡率。加热

致死的菌体能起到同样的吸附效果（Trinder 

et al.，2016）。需要指出的是，共生菌在体外表

现的解毒能力并不意味着其在虫菌共生体系中

同样可以提高宿主的抗药性。如在小菜蛾的肠道

共生菌中，一种肠球菌 Enterococcus sp.的体外菌

株对毒死蜱的耐受程度最低，而回接后对宿主杀

虫剂抗性提高的程度却最高；一种沙雷氏菌的体
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外菌株对毒死蜱的耐受程度很高，回接后却降低

小菜蛾对杀虫剂的抗性。这说明中肠细菌直接参

与杀虫剂的代谢降解并不是其介导宿主杀虫剂

抗性的主要机制（夏晓峰，2014）。沙雷氏菌属

共生菌的许多种类都能分解杀虫剂，而回接 S. 

symbiotica 后豌豆蚜 Acyrthosiphon pisum 对杀虫

剂的敏感性升高（Skaljac et al.，2018），这意

味着有杀虫剂降解能力的共生菌的回接可能降

低宿主的适合度，从而抵消其对宿主抗药性形成

的有利影响。 

通过去除和回接共生菌实验证实，一些共生

菌利用自身的解毒作用直接提高昆虫的抗药性。

桔小实蝇 Bactrocera dorsalis 的肠道共生菌弗劳

地枸橼酸杆菌 Citrobacter freundii 能降解敌百

虫。使用敌百虫处理桔小实蝇时，该菌特异的磷

酸水解酶基因表达上调。另外，当桔小实蝇的敏

感品系接种了该菌后，其对敌百虫的抗性增强；

使用链霉素去除该菌后，桔小实蝇恢复了对敌百

虫的敏感性（Cheng et al.，2017）。这说明该菌

介导了桔小实蝇对敌百虫的抗药性。低氧条件下

培养的斯氏按蚊 Anopheles stephensi 中肠共生菌

能够降解 Bt 杀虫蛋白。使用抗生素处理去除中

肠共生菌后，幼虫对 Bt 的敏感性提高，证明了

中肠共生菌与按蚊抗药性的联系（Patil et al.，

2013）。黑腹果蝇抗吡虫啉品系体内的 Cyp6g1

基因过量表达，引起吡虫啉的氧化降解。与无菌

的 Cyp6g1 基因敲除的幼虫相比，带菌幼虫体内

的吡虫啉硝基还原降解产物的含量升高，而氧化

降解产物未发生变化，表明共生菌可以通过自身

的硝基还原途径降解吡虫啉，从而提高宿主的抗

药性（Fusetto et al.，2017）。 

2.2.3  共生菌对昆虫抗药性的间接调控  通过

测定宿主解毒酶的活性，可以揭示共生菌，特别

是难以体外培养的共生菌对虫菌共生体系抗药

性的调控作用。感染柑橘黄龙病菌 Candidatus 

Liberibacter asiaticus 的亚洲柑桔木虱 Diaphorina 

citri 体内酯酶活性的降低，导致其对毒死蜱和多

杀菌素的抗药性降低（Tiwari et al.，2011）。在

感染 Wolbachia 的黑腹果蝇雌蝇体内，与抗药性

相关的乙酰胆碱酯酶、MFO 和 GST 的活性显著

升高，而感染 Wolbachia 降低了雄蝇体内这 3 种

酶的活性（齐琳，2017）。感染植物菌原体

Candidatus Phytoplasma ulmi 35 d 后 ， 叶 蝉

Amplicephalus curtulus 的 β-酯酶和 GST 的活性

提高（Arismendi et al.，2015）。同样，中肠的

共生菌可提高斯氏按蚊 α-酯酶和 GST 等解毒酶

的活性，从而增强了宿主对双硫磷的抗性

（Soltani et al.，2017）。但由于实验设计存在缺

陷，这些研究均未能排除共生菌的直接解毒作用

对宿主抗药性的贡献。 

共生菌可以调控宿主的基因表达（Xi et al.，

2008），据此推测共生菌可能通过调控宿主解毒、

杀虫剂靶标和免疫系统相关基因的表达来影响

宿主抗药性的形成过程（Liu and Guo，2019）。

借助宿主转录组分析、共生菌的宏基因组和多组

学联用分析手段，可以排除共生菌的解毒作用在

宿主抗性形成中的作用，从而明确共生菌对宿主

抗药性的调控。宏基因组分析显示，与敏感品系

比，小菜蛾抗氰氟虫腙品系肠道共生菌与能量和

营养代谢相关的基因表达量提高，但是解毒代谢

相关基因表达量降低，说明肠道共生菌并未直接

参与解毒代谢，而是通过代谢补偿提高宿主的抗

药性（Li et al.，2019）。转录组分析表明，厚

壁菌门中的肠球菌和抗生素对小菜蛾中肠解毒

酶基因的调控相似，均能诱导小菜蛾 GST 和羧

酸酯酶基因表达量的增加，从而提高小菜蛾对杀

虫剂的抗性（夏晓峰，2014）。Wolbachia 能调

控灰飞虱解毒酶细胞色素 P450 基因的表达，这

可能影响宿主对杀虫剂的耐受水平（Liu and 

Guo，2019）。转录组和代谢组结果显示，使用

S 型的 Arsenophonus 取代褐飞虱体内的原驻菌

Arsenophonus 后，宿主体内解毒代谢相关基因表

达量下调（Pang et al.，2018）。但是，目前尚

未通过实验揭示共生菌在基因表达水平上调控

宿主抗药性的分子机制（Liu and Guo，2019）。 

尽管目前缺乏共生菌对杀虫剂靶标的调控

研究，但一些研究表明共生菌可通过影响昆虫的

免疫系统来调控宿主的抗药性。研究证实，非病

原细菌的侵染能够诱导宿主的免疫应答，并且在

多数情况下，过量的免疫应答对昆虫具有致死效
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应（Broderick et al.，2010）。被细菌侵染后，

小菜蛾 4 种抗菌肽基因和 6 种酚氧化酶相关基因

表达量上调。一种茧蜂多分 DNA 病毒 Cotesia 

plutellae bracovirus（CpBV）编码的 RNase T2

能抑制小菜蛾对细菌侵染的免疫应答，抑制了

cecropin、酚氧化酶和 serpin 1 免疫相关基因的表

达，从而提高了小菜蛾对 Bt 的敏感性（Park and 

Kim，2012）。肠道共生菌能提高舞毒蛾对 Bt

的敏感性，而使用抗生素处理后，革兰氏阴性肽

聚糖（免疫增强剂）能恢复无菌舞毒蛾对 Bt 的

敏感性，据此推测肠道共生菌可能通过诱导免疫

应答提高宿主对 Bt 的敏感性（Broderick et al.，

2010）。但是，在甜菜夜蛾 Spodoptera exigua

中，肠道微生物载量增加会提高宿主对 Bt 的免

疫应答水平，从而提高宿主对 Bt 的抗性

（Hernandez- Martinez et al.，2010）。此外，一

种肠球菌 Enterococcus sp.、抗生素、以及与免疫

相关的维生素 C 和乙酰水杨酸对小菜蛾抗菌肽

基因表达的调控模式相近，都可通过刺激免疫系

统（抗菌肽 Cecropin 表达量下调，而 Gloverin

和溶菌酶的表达量上调）提高小菜蛾的抗药性

（夏晓峰，2014）。由于目前相关的文献和研究

太少，只有进一步的研究才能明确免疫系统介导

的共生菌和昆虫抗药性的联系。 

3  共生菌和昆虫抗药性联系的进

化意义 

如果缺乏其它筛选因素，昆虫对杀虫剂的适

应会给自身造成很大的适合度代价（Rivero 

et al.，2011；Gordon et al.，2015）。在这种条

件下，如果没有其它基因突变来补偿抗药性带来

的适合度代价，昆虫后代中敏感个体的数量应会

超过抗性个体的数量，敏感基因对抗性基因的稀

释作用使抗性等位基因形成速率很低。抗性昆虫

适合度代价的大小与抗性基因衰减的速率成正

比。然而，其它影响敏感和抗性个体适合度的筛

选压力同样会影响抗性进化速率（Agnew et al.，

2004）。 

在共生菌和昆虫的共生体系中，共生菌可调

节抗性宿主的适合度。根据虫菌共生体系的不

同，共生菌会对宿主适合度产生不同的影响，从

而影响作用于昆虫抗性基因突变的筛选压力的

性质和强度（Agnew et al.，2004；Duron et al.，

2006）。互利的虫菌共生关系（如共生菌能提高

宿主的抗药性或适合度）有助于共生体系适应杀

虫剂的筛选压力，得以持续协同进化，而偏利的

虫菌共生体系（如共生菌提高宿主对杀虫剂的敏

感性或降低宿主的适合度）被淘汰（Feldhaar，

2011）。 

此外，相对于宿主自身基因的突变和进化，

共生菌基因组的变化更为迅速（Kikuchi et al.，

2012）。Burkholderia 是一种常见的土壤细菌，

该菌能够降解有机磷杀虫剂，点蜂缘蝽在若虫期

通过土壤水平传播获得该菌。该属细菌仅少数株

系能降解杀螟硫磷，但杀螟硫磷的长时间使用使

得土壤中能降解杀螟硫磷的菌株丰度大大增加。

因此，即使没有垂直传递或者是昆虫之间的水平

传递，从土壤中稳定获取的 Burkholderia 也能提

高点蜂缘蝽对杀螟硫磷的抗性（Werren，2012；

Tago et al.，2015）。相对于宿主自身抗性基因

的突变，能提高宿主抗药性的共生关系进化速度

更快（Feldhaar，2011）。 

最后，联系紧密的虫菌共生体系会诱导自身

全 基 因 组 的 突 变 （ Rosenberg and Zilber- 

Rosenberg，2018），如 Wolbachia 可将自身基因

转入昆虫或线虫的基因组中，并且这些转入的基

因可以在不含有内共生菌的细胞内进行转录

（Hotopp et al.，2007）。 

总之，抗药性筛选压力可以调控昆虫肠道共

生菌的组成，筛选有助于提高宿主适合度或具有

解毒能力的共生菌。有些共生菌与昆虫建立稳定

的共生关系后，可以利用自身的解毒能力，或从

基因水平调控宿主抗性相关基因的形成或表达，

从而提高宿主，更准确地讲是虫菌共生体系抗药

性形成的速率（Werren，2012）。 

4  展望 

共生菌组成、昆虫生理和抗药性之间存在复

杂的相互作用。研究共生菌调节昆虫抗药性的生

化和生态机制，不仅有助于理解生物进化和昆虫
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共生菌功能，以及昆虫适应植物防御性代谢物等

天然化合物的过程，同时对于治理害虫抗药性，

理解生物治理、化学污染生态修复、制药学、人-

微生物组的相互作用也具有重要的意义（Pietri 

and Liang，2018）。在害虫治理中，可根据共生

菌对宿主抗药性的影响制定新的防治策略。如去

除肠道共生菌的舞毒蛾幼虫对 Bt 产生抗性，回

接大肠杆菌后，可以恢复幼虫对 Bt 的敏感性

（Broderick et al.，2006）；相反地，可以采用

抗生素去除能提高昆虫抗性的共生菌，实现杀虫

剂和抗生素的协同增效，如伊维菌素和抗生素联

用防治体虱 Pediculus humanus humanus（Sangare 

et al.，2016）。 

尽管已经明确共生菌与昆虫抗药性存在一

定的联系，但尚未系统阐明这种联系的生理生化

机制。在未来的研究中，只有扩大研究对象的范

围，并采用新的研究手段和研究思路，才能揭示

这种联系的普遍性和形成的机制。在共生体系的

研究中，常使用抗生素、高温处理等共生菌去除

技术，以及共生菌体外培养和回接来揭示共生菌

和宿主表现型之间的联系。通过检测共生菌回接

前后敏感和抗性昆虫对微生物的免疫和代谢响

应的差异，可以验证抗药性引起的生理补偿效应

对共生菌组成的调控作用。对于难以体外培养的

共生菌，可使用昆虫的粪便、肠道内容物或其它

组织（如脂肪、卵巢等垂直传递共生菌的组织）

的细菌提取物进行饲喂或注射进行共生菌回接

（Johnston and Crickmore，2009；Park and Kim，

2012；周文慧，2017）。 

在未来的研究中，可利用新一代 DNA 测序

平台和活体荧光成像技术明确共生菌的分布位

置、丰度和基因表达情况，如利用荧光原位杂交

技术分析与抗药性相关的共生菌的位置和丰度

的变化（Kikuchi et al.，2012；Sangare et al.，2016；

Cheng et al.，2017；Guo et al.，2017），或通过

转录组分析，预测共生菌对昆虫生理生化的影响

（Li et al.，2019）。可利用具有不同突变品系

的黑腹果蝇等模式昆虫区分杀虫剂代谢途径中

宿主和共生菌的各自作用（Fusetto et al.，2017），

模式昆虫的研究结果和研究方法对于其它共生

菌调控昆虫抗药性的研究有一定的参考意义。随

着检测方法及研究技术的发展，将微生物技术、

宏基因组学、代谢组学、蛋白组学、转录组学，

甚至环境基因组学（Environmental genomics）多

种技术相结合，结合微观操作和宏观分析，有助

于揭示共生菌和昆虫抗药性联系的生理生化机

制（Simon et al.，2019）。 
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鳞纹肖蛸 Tetragnatha squamata Karsch 

  
蜘蛛是节肢动物门 Arthropoda 蛛形纲 Arachnida 蜘蛛目 Araneae)种的通称。《应用昆虫学报》不

仅发表昆虫（节肢动物门的昆虫纲 Insecta）的各类研究成果，同时也从广义角度关注蜘蛛等相关研

究成果的报道，同时很多蜘蛛是昆虫的天敌。本期封面照片为鳞纹肖蛸 Tetragnatha squamata Karsch

（肖蛸科 Tetragnathidae，李枢强鉴定物种名称，张润志拍摄照片），2020 年 7 月 30 日拍摄于江苏

句容。鳞纹肖蛸广泛分布于我国河北、安徽、江苏、湖北、湖南、福建、江西、广东、广西、四川、

海南、贵州、云南、陕西、台湾等地。雄蛛体长 4 mm 左右（雌蛛 5-6 mm）。螯肢基部背面有一明

显齿突，位于螯肢前端 1/4 处有 1 末端不分叉的针刺。 

 
（张润志，中国科学院动物研究所） 

 


