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摘  要  【目的】 研究并比较冬虫夏草 Ophiocordyceps sinensis (Berk.) Sung et al.寄主白马蝠蛾 Hepialus 

baimaensis Liang 和云南蝠蛾 Hepialus yunnanensis Yang, Li et Shen 体内微生物群落组成及其功能差异，初

步分析蝠蛾体内微生物群落对冬虫夏草菌侵染蝠蛾的影响。【方法】 对白马蝠蛾（Hb）和云南蝠蛾（Hy）

4-5 龄期幼虫内微生物进行 Ion S5TMXL 高通量测序，并利用生物信息学软件对细菌和真菌群落分别进行群

落组成、LefSe（LDA Effect Size）、功能预测分析和比较分析。【结果】 Hb 组细菌共鉴定 17 门 145 属；

Hy 组细菌共鉴定 23 门 202 属。Hb 组细菌中肉杆菌属 Carnobacterium 相对丰度占比最高，为 95.55%；

Hy 组细菌中沃尔巴克氏体 Wolbachia 占主要比例（85.28%）。Hb 组真菌共鉴定 4 门 114 属；Hy 组真菌共

鉴定 5 门 113 属。Hb 组真菌中假裸囊菌属 Pseudogymnoascus 为最优势属（46.23%），Hy 组真菌中菌刺孢

属 Mycocentrospora 为最优势属（37.87%）。LefSe 分析 Hb 组中有 5 个细菌分类单元和 12 个真菌分类单元

与 Hy 组具有显著差异，而 Hy 组中有 7 个细菌分类单元和 9 个真菌分类单元与 Hb 组具有显著差异。两

组样本细菌群落进行 COG 功能预测，Hb 组更偏向氨基酸转运与代谢功能，而 Hy 组更偏向翻译、线粒体

的结构与发生功能。两组样本细菌群落进行 KEGG 功能预测，Hb 组中 DNA 解旋酶、ATP 结合区和 ABC

转运蛋白丰度较高，Hy 组中辅酶 Q 还原酶、推定转座酶和核糖体丰度较高。真菌群落 FUNGuild 分析，

Hb 组中 46.26%的真菌属于动物病原菌-土壤腐生真菌类别；而 Hy 组占比最高真菌类别为植物病原菌

（38.31%）。两组真菌样本进行 KEGG 和 MetaCyc pathway 功能预测，两组样本中真菌功能丰度较高的类

别均与基础代谢或生理功能相关。【结论】 白马蝠蛾和云南蝠蛾 4-5 龄期幼虫体内细菌和真菌组成及其功

能存在一定差异，而与其它寄主蝠蛾相比，白马蝠蛾 4-5 龄期幼虫内细菌和真菌组成存在相同的类群。本

研究发现，白马蝠蛾 4-5龄期幼虫内优势菌属肉杆菌属和假裸囊菌属很可能在冬虫夏草寄主蝠蛾生长发育、

冬虫夏草侵染等过程中发挥重要作用。 

关键词  冬虫夏草；白马蝠蛾；云南蝠蛾；微生物群落；高通量测序 
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Abstract  [Objectives]  To compare the microbial community composition and function of Hepialus baimaensis Liang and 

H. yunnanensis Yang, Li et Shen, and to investigate the influence of the microbial community on the infection of H. 
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baimaensis by Ophiocordyceps sinensis (Berk.) Sung et al.. [Methods]  The microbial 16S rRNA and internal transcribed 

space (ITS) of 4th and 5th instar larvae of H. baimaensis and H. yunnanensis were sequencing using the Ion S5TMXL 

high-throughput sequencing method. The community composition of these species, LefSe (LDA effect size), predicted 

community function and comparative analysis of bacteria and fungi, were carried out using bioinformatics analysis software. 

[Results]  Seventeen phyla and 145 genera of bacteria were identified in H. baimaensis, and 23 phyla and 202 genera in H. 

yunnanensis. In H. baimaensis, 95.55% of bacteria species belonged to the dominant genera Carnobacterium, whereas 

Wolbachia was the dominant genera (85.28%) in H. yunnanensis. Four phyla and 114 fungal genera were identified in H. 

baimaensis, and 5 phyla and 113 genera in H. yunnanensis. Pseudogymnoascus was dominant fungal genera (46.23%) in H. 

baimaensis, whereas Mycocentrospora was the dominant genera (37.87%) in H. yunnanensis. LefSe analysis indicates that the 

5 bacterial taxa and 12 fungal taxa found in H. baimaensis were significantly different to those found in H. yunnanensis. The 7 

bacterial taxa and 9 fungal taxa in H. yunnanensis were also significantly different to those in H. baimaensis . COG analysis of 

the bacterial communities indicates that most bacteria are involved in amino acid transport and metabolism in H. baimaensis, 

whereas most are involved in translation, ribosomal structure and biogenesis in H. yunnanensis. Bacterial KEGG function 

predicted that the most common microbial functions were associated with DNA helicase, the ATP-binding cassette and ABC 

transporters in H. baimaensis, and with NADH: Ubiquinone reductase (H (+)-translocating), putative transposase and ribosome 

in H. yunnanensis. A FUNGuild analysis of fungal community indicates that 46.26% of all fungi originated from animal 

pathogen-soil saprotrophs in H. baimaensis. However, in H. yunnanensis, 38.31% of fungi originated from plant pathogens. 

KEGG and MetaCyc pathway function prediction indicates that the majority of fungi are related to basic metabolic, or 

physiological, functions. [Conclusion] The bacterial and fungal communities of 4th and 5th instar H. baimaensis and H. 

yunnanensis larvae were entirely different and there were also some differences in the functions of these communities between 

species. The bacterial and fungal communities of H. baimaensis larvae were the same as those of other hosts of O. sinensis, 

whereas the corresponding communities in H. yunnanensis were not. Carnobacterium and Pseudogymnoascus were, 

respectively, the dominant bacterial and fungal genera in H. baimaensis, and could play important roles in both larval growth 

and development, and in infection by O. sinensis. 

Key words  Ophiocordyceps sinensis; Hepialus baimaensis; Hepialus yunnanensis; microbial community; high-throughput 

sequencing 

冬虫夏草 Ophiocordyceps sinensis (Berk.) 

Sung et al.是冬虫夏草菌寄生寄主蝠蛾幼虫，以

寄主蝠蛾幼虫为主要营养来源生长发育的虫生

真菌。冬虫夏草具有重要的药用价值和经济价

值。研究表明，冬虫夏草具有提高机体免疫力、

抗肺癌和肝癌等功能疗效（Sung et al.，2007；

杨大荣等，2009；张德利等，2017；韩日畴等，

2019；Dai et al.，2020）。冬虫夏草的药用价值

给其产地带来了巨大经济效益，但由于大量采

挖，冬虫夏草野生资源逐渐匮乏，生长环境遭到

严重破坏，致使寄主蝠蛾及食物数量减少。导致

野生冬虫夏草产量已不能满足市场需求。因此，

保护冬虫夏草寄主蝠蛾栖居的生态环境和人工

繁育冬虫夏草是保护冬虫夏草工作的必然选择。 

寄主蝠蛾的饲养繁殖是人工培育冬虫夏草

的基础。目前，已知冬虫夏草寄主蝠蛾约 63 种，

主要分布在我国西藏、四川、青海和云南等高海

拔地区（邱乙等，2015；林阳步等，2019）。寄

主蝠蛾幼虫是冬虫夏草菌的主要营养来源，也是

人工培育冬虫夏草成功与否的关键性因素之一，

决定着人工培育冬虫夏草的品质和产量（韩日筹

等，2019）。在冬虫夏草寄主识别中，早期由于

研究条件等限制，研究人员认为白马蝠蛾

Hepialus baimaensis Liang 和云南蝠蛾 Hepialus 

yunnanensis Yang, Li et Shen 均是冬虫夏草寄主

（杨大荣等，1991，1992）；但 Dai 等（2019）

通过广泛采样对冬虫夏草寄主蝠蛾进行谱系地

理分析，并未发现云南蝠蛾作为冬虫夏草寄主的

实例，推测云南蝠蛾可能并非冬虫夏草寄主。这

说明冬虫夏草菌对这 2 种蝠蛾的感染可能存在

一定差异。在寄生物对宿主的寄生过程中微生物

群落发挥重要作用，例如蝗虫肠道中的微生物能
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够产生抗真菌酚类物质，从而抑制肠道中真菌孢

子萌发（Dillon and Charnley，1995）。此外，昆

虫肠道内微生物能够保护宿主免受其他有害微

生物影响（Hurst and Jiggins，2000；Broderick 

et al.，2006）。由此可以推测 2 种遗传相近的蝠

蛾，是否能被冬虫夏草寄生，可能与二者体内的

微生物群落有关。 

本研究通过对冬虫夏草寄主白马蝠蛾体内

微生物群落多样性及其功能进行研究，并与寄主

云南蝠蛾体内微生物群落组成及功能进行比较，

探究不同寄主体内微生物群落对冬虫夏草菌侵

染蝠蛾产生的影响，为人工培育冬虫夏草寄主蝠

蛾的选育工作提供参考，这将有助于阐明冬虫夏

草菌侵染机制。 

1  材料与方法 

1.1  试验材料 

所用白马蝠蛾和云南蝠蛾均为人工繁育的

4-5 龄期幼虫，该龄期幼虫为冬虫夏草菌侵染龄

期。白马蝠蛾和云南蝠蛾 4-5 龄期幼虫样本来自

云南香格里拉市宜康宝生物科技有限公司蝠蛾

养殖基地（海拔：3 260 m；27.83°E，99.70°N） 

1.2  白马蝠蛾和云南蝠蛾 4-5 龄期幼虫内微生

物总 DNA 提取 

将白马蝠蛾和云南蝠蛾 4-5 龄期幼虫浸泡于

75%浓度酒精中 3 min 后，在浓度为 30%的双氧

水浸泡 5 min，然后用无菌水漂洗 3 次以进行样

本表面消毒（Li et al.，2021）。按照 DNeasy Blood 

& Tissue Kit 试剂盒（Qiagen，德国）方法提取

白马蝠蛾（Hb）和云南蝠蛾（Hy）4-5 龄期幼虫

体内微生物总 DNA，每组样本 3 个生物学重复。

提取出的微生物总 DNA 进行 1%琼脂糖凝胶电

泳检测，并用 NanoDrop 2000 超微量紫外分光光

度计（Thermo Scientific，美国）测定 DNA 浓度。 

1.3  PCR 扩增白马蝠蛾和云南蝠蛾 4-5 龄期幼

虫内微生物 

以白马蝠蛾和云南蝠蛾 4-5 龄期幼虫内微生

物总 DNA 为扩增模板，通用引物 515F 和 806R

扩增细菌 16s rRNA V4 区域基因片段（Liao 

et al.，2014），通用引物 2024F 和 2409R 扩增真

菌 ITS2 区域基因片段（Toju et al.，2012）。PCR

扩增体系如下：总 DNA 10 ng，浓度 10 μmol·L–1

的上下游引物各 1 μL， 2×Phusion® High- 

Fidelity PCR Master Mix 15 μL（New England 

Biolabs，英国），双蒸无菌水加至 30 μL。扩增

程序为：98 ℃预变性 1 min；98 ℃变性 30 s，

50 ℃退火 30 s，72 ℃延伸 45 s，30 个循环；72 ℃

延伸 5 min。 

1.4  Ion S5TMXL 测序 

将 PCR 产物进行 2%的琼脂糖凝胶电泳检

测，使用 GeneJET 胶回收试剂盒（Thermo 

Scientific，美国）进行回收。回收产物根据 Ion 

Plus Fragment Library Kit 48 rxns （ Thermo 

Scientific，美国）建库试剂盒方法构建文库，使

用 QuantiFluorTM-ST 定量系统（Promega，美国）

进行定量和文库质量检测。按照 Ion S5TMXL 测序

仪（Thermo Scientific，美国）要求进行上机测序。 

1.5  Ion S5TMXL 测序结果数据分析 

利用 Fastp 软件（Version 0.20.0，https://github. 

com/OpenGene/fastp）（Chen et al.，2018）和

FLASH （ http://www.drive5.com/usearch/manual/ 

chimera_formation.html）软件（Magoč et al.，

2011）对 Ion S5TMXL 测序得到的 Reads 序列进

行质控和拼接，得到有效序列（Clean reads）。

利用 Uparse（Version 7.1，http://www.drive5.com/ 

uparse/）软件（Edgar, 2013）在 97%相似度水平

下 对 Clean reads 进 行 OTU （ Operational 

taxonomic unit）聚类（Stackebrandt and Goebel，

1994），并选取出现频数最高的序列为 OTUs 代

表序列。 

根据 OTU 聚类结果，利用 RDP Classifier

（Version 2.2，https://sourceforge.net/projects/rdp- 

classifier/）软件进行物种注释分析（Wang et al.，

2007），在域、界、门、纲、目、科、属、种不

同分类水平统计各样本群落组成。利用 Mothur

（ Version 1.30.2 ， https://www.mothur.org/wiki/ 

Downl）软件进行 Chao 指数、Ace 指数、Shannon
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指数以及 Simpson 指数等 Alpha 多样性指数分析

（Rogers et al.，2016）。利用 LefSe（LDA Effect 

Size）分析软件（http://huttenhower.sph.harvard. 

edu/galaxy/root?tool_id=lefse_upload）进行组间

具有显著性差异影响的群落或物种分析（Chen 

et al.，2018）。利用 PICRUSt2（Version 1.0，

https://github.com/vaulot/pr2_datab）软件进行 16S 

rRNA 序列的 COG（Clusters of Orthologous 

Groups）、KEGG（Kyoto Encyclopedia of Genes 

and Genomes）功能预测分析（Hidalgo et al.，

2020）。利用 FunGuild（Version 1.0，http://www. 

funguild.org/）软件（Nguyen et al.，2016）和

PICRUSt2（Version 1.0，https://github.com/vaulot/ 

pr2_datab）软件（Park et al.，2020）进行真菌功

能预测。 

2  结果与分析 

2.1  OTU 数目及序列数据统计 

细菌 16S rRNA：Hb 组共检测到 192 158 条

序列，Hy 组共检测到 248 930 条序列，OTU 分

析注释按最小样本序列数抽平，即按样本 Hb 组 

347 994 条序列数抽平；真菌 ITS：Hb 组共检测

到 222 502 条序列，Hy 组共检测到 168 036 条序

列，OTU 分析注释同样按最小样本序列数抽平，

即按样本 Hb 组 352 843 条序列数抽平。抽平后

Hb 组和 Hy 组香农稀释曲线趋于平稳且 6 个样

本覆盖率（Coverage）≥99.74%，证明抽平后样

本数据量足以反映绝大多数微生物信息（图 1：

A，B）（表 1）。 

2.2  白马蝠蛾和云南蝠蛾 4-5 龄期幼虫内细菌

群落组成 

基于 Ion S5TMXL 测序鉴定 Hb 组和 Hy 组样

本细菌组成，其中 Hb 组共鉴定到 17 门 145 属；

Hy 组共鉴定到 23 门 202 属。 

Hb 组中厚壁菌门 Firmicutes 占比最高

（96.42%），其次为变形菌门 Proteobacteria，占

比 1.57%，其余各门占比不超过 1%。而 Hy 组细

菌组成与 Hb 组明显不同，以变形菌门占比最高

（91.69%），其次为放线菌门 Actinobacteriota

（4.44%）和厚壁菌门（2.25%）。通过两组鉴定

出的细菌门水平可以看出 Hb 组和 Hy 组细菌组

成具有较大差异，且硝基螺菌门 Nitrospirota 1

门 仅 在 Hb 组 中 被 鉴 定 到 ， 而 髌 杆 菌 门

Patescibacteria、粘球菌门 Myxococcota、纤维杆

菌门 Fibrobacterota 等 7 门仅在 Hy 组中被鉴定到

（图 2：A）。 
 

 
 

图 1  Hb 组和 Hy 组细菌和真菌香农稀释曲线 

Fig. 1  Shannon curve bacteria and fungi in Hb and Hy 

A. Hb 组和 Hy 组细菌香农稀释曲线；B. Hb 组和 Hy 组真菌香农稀释曲线。 

A. Shannon curve of bacteria in Hb and Hy; B. Shannon curve of fungi in Hb and Hy. 
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表 1  Hb 组和 Hy 组细菌和真菌 Alpha 多样性指数 

Table 1  Alpha diversity of bacteria and fungi in Hb and Hy 

微生物 

Microorganisms 

样本 

Samples 

香农指数 

Shannon index

辛普森指数

Simpson index

Ace 指数 

Ace index 

Chao 指数 

Chao index 

覆盖率 

Coverage 

Hb1 1.03 0.736 7 297 303 0.999 1 

Hb2 0.62 0.794 3 138 134 0.999 4 

Hb3 0.49 0.842 4 150 152 0.999 3 

平均值 Average 0.71 0.791 1 195 196 0.999 3 

Hy1 3.44 0.096 4 523 524 0.998 6 

Hy2 2.33 0.217 5 281 289 0.998 6 

Hy3 2.17 0.335 1 414 423 0.998 4 

细菌 Bacteria 

平均值 Average 2.65 0.216 0 406 412 0.998 5 

Hb1 2.67 0.149 7 170 178 0.997 8 

Hb2 2.83 0.091 0 141 152 0.997 8 

Hb3 2.84 0.108 9 158 185 0.997 6 

平均值 Average 2.78 0.116 3 159 178 0.997 7 

Hy1 2.92 0.117 9 176 181 0.997 7 

Hy2 2.17 0.217 9 100 119 0.998 6 

Hy3 2.98 0.093 1 202 236 0.997 4 

真菌 Fungi 

平均值 Average 2.69 0.143 0 156 171 0.997 9 

 
在 Hb 组中共鉴定 145 属细菌，其中肉杆菌

属 Carnobacterium 占比最高，为 95.55%，其次

为 Alkanindiges （ 4.31% ）、 粘 液 杆 菌 属

Mucilaginibacter （ 2.56% ）、 类 诺 卡 氏 属

Nocardioides（1.74%）和冢村菌属 Tsukamurella

（1.30%），且有 1.26%的 OTUs 未能鉴定到属。

而 Hy 组中鉴定到 202 属细菌，其中占比最高细

菌为沃尔巴克氏体 Wolbachia，占比 85.28%，其

次为叶杆菌属 Phyllobacterium 占 1.91%、肉杆菌

属占 1.73%和微杆菌属Microbacterium占 1.17%，

且有 2.74%的 OTUs 未能鉴定到属（图 2：B）。

对比 Hb 组和 Hy 组，2 组最优势菌属不同，且

在占比较高的细菌属类别中，仅肉杆菌属同时在

2 组中出现，其他占比较高细菌属均不相同。而

且 ， 在 Hb 组 中 鉴 定 到 Ellin6055 、

Methylobacterium-Methylorubrum、鞘氨醇菌属

Chitinophaga 等 43 个属，而在 Hy 组中没有；在

Hy 组中鉴定到脱醌菌种属 Demequina、下水道

球菌属 Amaricoccus、Bauldia 等 100 个属，而在

Hb 组中没有。 

2.3  白马蝠蛾和云南蝠蛾 4-5 龄期幼虫内真菌

群落组成 

基于 Ion S5TMXL 测序鉴定 Hb 组和 Hy 组真

菌组成，其中 Hb 组共鉴定到 4 门 114 属；Hy

组共鉴定到 5 门 113 属。在 Hb 组和 Hy 组中，

相 对 丰 度 占 比 最 高 的 真 菌 门 为 子 囊 菌 门

Ascomycota，分别为 94.58%和 83.50%，其次为

担子菌门 Basidiomycota（Hb：3.46%；Hy：

10.73%）和未分门类真菌（Hb：1.87%；Hy：

5.67%），表明 2 组样本门水平真菌群落组成相

似，但在 Hy 组中罗兹菌门 Rozellomycota 被鉴

定到，而在 Hb 组中没有（图 2：C）。 

Hb 组共鉴定到 114 属真菌，其中假裸囊菌

属 Pseudogymnoascus 为最优势属，占比 46.23%，

其次为未分属类真菌占 1 8 . 7 6 % 、虫草属

Cordyceps 占 11.64%、假丝酵母属 Candida 占

4.01%、树粉孢属 Oidiodendron 占 3.49%。而 Hy 
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图 2  Hb 组和 Hy 组微生物群落组成 

Fig. 2  Composition of microorganism communities in the Hb and Hy 

A. 细菌门水平群落组成；B. 细菌属水平群落组成；C. 真菌门水平群落组成； 

D. 真菌属水平群落组成。图 B 和图 D 中列出排名前 20 属名。 

A. Composition of bacterial communities at the phylum; B. Composition of bacterial communities at the genus;  
C. Composition of fungal communities at the phylum; D. Composition of fungal communities at the genus.  

The names of top 20 genera were listed in Fig. B and Fig. D. 
 

组 共 鉴 定 到 113 属 真 菌 ， 其 中 菌 刺 孢 属

Mycocentrospora 为最优势属，占比 37.87%，其

次短梗蠕孢属 Trichocladium 占 14.74%、未分属

类真菌占 10.72%、Piskurozyma 占 6.73%、

Pseudeurotium 占 5.56%。对比 Hb 组和 Hy 组，2

组样本优势菌属组成完全不同，且许多属只在其

中一组中被鉴定到，如 Pycnora、热链球菌属

Mycothermus、头梗霉属 Cephaliophora 等 42 属

仅在 Hb 组中被鉴定到；Chaetosphaeronema、尾

孢菌属 Cercospora、Cystobasidium 等 41 属仅在
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Hy 组中被鉴定到，但 2 组未分属类真菌丰度相

对占比均较高（图 2：D）。 

2.4  白马蝠蛾和云南蝠蛾 4-5 龄期幼虫内细菌

和真菌 Alpha 多样性分析 

在 6 个细菌样本中，Hb 组除 Hb1 样本的 Ace

指数和 Chao 指数略高于 Hy2 样本，其余两样本

均低于 Hy 组各样本，表明 Hb 组细菌群落丰富

度相对低于 Hy 组样本；Hb 组的香农指数显著

低于 Hy 组，而辛普森指数极显著高于 Hy 组，

表明 Hb 组群落多样性低于 Hy 组，辛普森指数

相对高于 Hy 组也表明 Hb 组优势种集中程度相

对高于 Hy 组（表 1，图 3）。 

在 6 个真菌样本中，Hb 组样本 Ace 指数和

Chao 指数与 Hy 组接近，平均值略低于 Hy 组；

Hb 组的香农指数平均值略高于 Hy 组，而辛普

森指数平均值略低于 Hy 组，表明 Hb 组群落多

样性略高于 Hy 组，辛普森指数低于 Hy 组则表

明 Hb 组优势种集中程度低于 Hy 组（表 1，图 4） 

2.5  白马蝠蛾和云南蝠蛾 4-5 龄期幼虫内细菌

和真菌群落 LefSe 分析 

利用 LefSe 以 LDA 值≥4.0 从门水平至属水

平进行 Hb 组和 Hy 组两组间差异微生物群落分

析，如图 5 所示，在 Hb 组中有 1 个细菌门（厚

壁 菌 门 ）， 1 个 细 菌 科 （ 肉 杆 菌 科

Carnbacteriaceae），1 个细菌属（肉杆菌属），和

3 个真菌科（假散囊菌科 Pseudeurotiaceae、黏毛

菌 科 Myxotrichaceae 和 麦 角 菌 科

Clavicipitaceae），3 个真菌属（假裸囊菌属、树

粉孢属和细梗霉属 Leptobacillium）与 Hy 组具有

显著差异的微生物群落（图 5）。其中，肉杆菌

属在 Hb 组的平均相对丰度较高，为 95.55%，而

在 Hy 组为 1.73%；假裸囊菌属、树粉孢属和  
 

 
 

图 3  Hb 组和 Hy 组细菌 Alpha 多样性指数箱图 

Fig. 3  The boxplots of Alpha diversity of bacteria in Hb and Hy 

A. Hb 组和 Hy 组细菌香农指数箱图；B. Hb 组和 Hy 组细菌辛普森指数箱图； 

C. Hb 组和 Hy 组细菌 Ace 指数箱图；D. Hb 组和 Hy 组细菌 Chao 指数箱图。 

A. The Shannon index boxplots of bacteria in Hb and Hy; B. The Simpson index boxplots of bacteria in Hb and Hy;  
C. The Ace index boxplots of bacteria in Hb and Hy; D. The Chao index boxplots of bacteria in Hb and Hy. 
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图 4  Hb 组和 Hy 组真菌 Alpha 多样性指数箱图 

Fig. 4  The boxplots of Alpha diversity of fungi in Hb and Hy 

A. Hb 组和 Hy 组真菌香农指数箱图；B. Hb 组和 Hy 组真菌辛普森指数箱图； 

C. Hb 组和 Hy 组真菌 Ace 指数箱图；D. Hb 组和 Hy 组真菌 Chao 指数箱图。 

A. The Shannon index boxplots of fungi in Hb and Hy; B. The Simpson index boxplots of fungi in Hb and Hy;  
C. The Ace index boxplots of fungi in Hb and Hy; D. The Chao index boxplots of fungi in Hb and Hy. 

 
Leptobacillium 在 Hb 组的平均相对丰度分别为

46.23%、3.49%和 0.03%，而在 Hy 组分别为

1.17%、0.23%和 0。 

在 Hy 组中也存在与 Hb 组具有显著差异的

微生物群落，包括 1 个细菌门（变形菌门），2

个细菌科（无形体科 Anaplasmataceae 和根瘤菌

科 Rhizobiaceae），1 个细菌属（沃尔巴克氏体），

和 2 个真菌科（球腔菌科 Mycosphaerellaceae 和

中国毛壳菌科 Chaetomiaceae），3 个真菌属（菌

刺孢属、短梗蠕孢属和 Pseudeurotium）（图 5）。

沃尔巴克氏体在 Hy 组平均相对丰度占比较高，

为 85.28%，而在 Hb 组中占比较低，仅为 0.02%；

在 Hy 组 中 菌 刺 孢 属 、 短 梗 蠕 孢 属 和

Pseudeurotium 的平均相对丰度分别为 37.87%、

14.74%和 5.56%，而在 Hb组中仅占 1.07%、0.05%

和 0.03%。 

2.6  白马蝠蛾和云南蝠蛾 4-5 龄期幼虫内微生

物群落功能预测 

2.6.1  白马蝠蛾和云南蝠蛾 4-5 龄期幼虫内细菌

群落功能预测  利用 PICRUSt2 对 Hb 组和 Hy

组样本进行 COG 功能预测，如图 6 所示，两组

样本未知功能细菌群落丰度均较高，且 Hb 组细

菌群落功能与 Hy 组有明显差异。Hb 组中，氨

基酸转运与代谢功能丰度较高，碳水化合物运输

和代谢功能次之；而 Hy 组中，翻译、线粒体的

结构与发生功能丰度较高，复制、重组和修复功

能丰度仅次于前者。 

利用 PICRUSt2 对 Hb 组和 Hy 组样本进行

KEGG 功能预测，如图 7（A）所示，①Hb 组中

DNA 解旋酶、蛋白质-N(pi)-磷酸组氨酸-糖磷酸

转移酶和 DNA 指导的 DNA 聚合酶等酶的丰度 
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图 5  Hb 组和 Hy 组微生物群落 LefSe 分析 

Fig. 5  LefSe analysis of microorganism communities between the Hb and Hy 

A. 细菌群落 LefSe 分析柱状图和分支图；B. 真菌群落 LefSe 分析柱状图和分支图。 

A. The histogram and cladogram of LefSe analysis of bacterial communities;  
B. The histogram and cladogram of LefSe analysis of fungal communities. 

 
相对较高；而 Hy 组中辅酶 Q 还原酶、DNA 指

导的 DNA 聚合酶和 RNA 指导的 DNA 聚合酶等

酶的丰度相对较高。基于 Hb 组和 Hy 组细菌群

落 KEGG 酶丰度热图对比分析发现，6-磷酸-β-

葡萄糖苷酶、脱氧核糖核酸酶Ⅰ和镉运出 ATP

酶等酶在 Hb 组中丰度较高但在 Hy 中较低；辅

酶 Q 还原酶、RNA 指导的 DNA 聚合酶和 L-苏

氨酸醛缩酶等酶在 Hy 组中丰度较高但在 Hb 组

中较低。②基于 KO（KEGG Orthology）丰度热

图可知，Hb 组中 ATP 结合区、蔗糖-6-磷酸酶和

2 型转运系统 ATP 结合蛋白等丰度较高；而 Hy

组中推定转座酶、转座酶和 RNA 指导的 DNA

聚合酶等丰度较高。对两组 KO 热图进行比较发

现，PTS 系统甘露糖特异性 IIB 组分、6-磷酸-

β-葡萄糖苷酶和寡肽转运系统底物结合蛋白在

Hb 组丰度较高，而在 Hy 组较低；而 Hy 组中

RNA 指导的 DNA 聚合酶、转座酶 K07486 和苏

氨酸醛缩酶丰度较高，在 Hb 组丰度较低（图 7：

B）。③对 KEGG 代谢通路丰度热图进行分析，

Hb 组中 ABC 转运蛋白、氨基酸的生物合成和碳

代谢等丰度较高；Hy 组中核糖体、氨基酸的生

物合成和碳代谢等丰度较高。对比两组 KEGG

代谢通路丰度发现，淀粉和蔗糖代谢、磷酸转移

酶系统（PTS）和半乳糖代谢在 Hb 组丰度较高，

而在 Hy 组丰度相对较低；而氧化磷酸化、细菌

分泌系统和卟啉与叶绿素代谢在 Hy 组丰度较

高，在 Hb 组丰度相对较低（图 7：C）。对比两

组细菌群落的 KEGG 功能预测，两组在酶、KO  
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图 6  Hb 组和 Hy 组细菌群落 COG 功能丰度图 

Fig. 6  Abundance comparison chart of COG function of bacterial communities in the Hb and Hy 

A. Hb 组 COG 功能丰度柱图；B. Hy 组 COG 功能丰度柱图；C. Hb 组和 Hy 组 COG 功能丰度对比图。 

A. Abundance column diagram of COG function of bacterial communities in the Hb;  
B. Abundance column diagram of COG function of bacterial communities in the Hy;  

C. Abundance comparison chart of COG function of bacterial communities in the Hb and Hy. 

 
和代谢通路上均存在较大差异。 

2.6.2  白马蝠蛾和云南蝠蛾 4-5 龄期幼虫内真菌

群落功能预测  基于 FUNGuild（Fungi functional 

guild）数据库对 Hb 组和 Hy 组真菌群落来源进

行归类预测，如图 8 所示，Hb 组中动物病原菌-

土壤腐生真菌相对丰度最高，为 46.26%，其次

为未定义腐生真菌占比 24.52%和动物病原菌-内

生麦角菌-寄生真菌占比 11.65%；而 Hy 组中植

物病原菌相对丰度最高，为 38.31%，其次为未

定义腐生真菌占比 28.81%和未知类别占比

14.36%。由此可见，两组样本真菌来源存在一定

差异。 

利用 PICRUSt2 对 Hb 组和 Hy 组样本进行

KEGG 功能预测分析，Hb 组中 ATP 酶、葡聚糖

α-1,4-葡萄糖水解酶和 L-阿拉伯糖异构酶等酶

的丰度较高；而 Hy 组中 ATP 酶、L-阿拉伯糖异

构酶和葡聚糖α-1,4-葡萄糖水解酶等酶的丰度

较高（图 9：A）。利用 PICRUSt2 对 Hb 组和 Hy

组样本进行 MetaCyc pathway 功能预测分析，Hb

组有氧呼吸第Ⅰ阶段（细胞色素 c）（PWY-3781）、

有氧呼吸第Ⅱ阶段（细胞色素 c）（酵母）

（PWY-7279）和棕榈酸生物合成第Ⅰ阶段（动

物和真菌）（PWY-5994）等代谢通路丰度较高（图

9：B）；Hy 组有氧呼吸第Ⅰ阶段（细胞色素 c）、

有氧呼吸第Ⅱ阶段（细胞色素 c）（酵母）和脂

肪酸 β 氧化（过氧化物酶体、酵母）（PWY-7288）

等代谢通路丰度较高。由此可见，两组真菌群落

功能具有一定的相似性，但丰度略有不同。 
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图 7  Hb 组和 Hy 组细菌群落 KEGG 功能丰度热图 

Fig. 7  Abundance heatmap of KEGG function of bacterial communities in the Hb and Hy 

A. Hb 组和 Hy 组细菌群落酶功能丰度热图；B. Hb 组和 Hy 组细菌群落 KO 功能丰度热图； 

C. Hb 组和 Hy 组细菌群落代谢通路丰度热图。 

A. Enzymes abundance heatmap of bacterial communities in the Hb and Hy; B. KO functions abundance heatmap of  
bacterial communities in the Hb and Hy; C. Pathways abundance heatmap of bacterial communities in the Hb and Hy. 
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图 8  Hb 组和 Hy 组真菌群落 FUNGuild 功能相对丰度柱状图 

Fig. 8  Relative abundance histogram of FUNGuild function of fungal communities in the Hb and Hy 
 

 
 

图 9  Hb 组和 Hy 组真菌群落功能丰度排名前 20 热图 

Fig. 9  Abundance heatmap of top 20 functions of fungal communities in the Hb and Hy 

A. Hb 组和 Hy 组真菌群落酶功能丰度排名前 20 热图; B. Hb 组和 Hy 组真菌群落 Metacye 代谢通路丰度排名前 20 热图。 

A. Top 20 enzymes abundance heatmap of fungal communities in the Hb and Hy;  
B. Top 20 metacye pathways abundance heatmap of fungal communities in the Hb and Hy. 
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3  讨论 

目前已知冬虫夏草寄主蝠蛾多分布于我国

西藏、云南、青海和甘肃等青藏高原及横断山脉

地区，鲜有分布于不丹、尼泊尔等国家喜马拉雅

山脉地区，具有典型区域分布、不同种狭窄分布

等分布规律（邱乙等，2015；林阳步等，2019）。

云南省共分布 23 种冬虫夏草寄主蝠蛾（杨大荣

等，2009；邱乙等，2015），早期研究认为白马

蝠蛾和云南蝠蛾均是冬虫夏草寄主（杨大荣等，

1991，1992）。而最新研究表明，云南蝠蛾可能

并不是冬虫夏草寄主（Dai et al.，2019），在宜

康宝生物科技有限公司蝠蛾养殖基地进行人工

冬虫夏草侵染过程中也发现，云南蝠蛾几乎不能

被冬虫夏草菌所侵染，且无法长出人工子实体。

人工培育冬虫夏草是解决野生冬虫夏草资源稀

缺和保护冬虫夏草等问题最直接有效的方法，但

人工培育冬虫夏草难度较大，目前尚不能大量获

得。其中，寄主蝠蛾的选育是人工培育冬虫夏草

的关键问题之一，但寄主蝠蛾幼虫期较长，一般

3-6 年完成一个世代（韩日畴等，2019），使得冬

虫夏草寄主蝠蛾研究和选育工作更为困难。本研

究选择相对容易侵染且可获得品质较好冬虫夏

草的寄主白马蝠蛾为研究对象，基于 Ion S5TMXL

测序平台对人工繁育的白马蝠蛾和云南蝠蛾 4-5

龄幼虫样本进行高通量测序，对测序结果进行微

生物群落组成、组间差异微生物群落以及微生物

群落功能预测分析，获得白马蝠蛾 4-5 龄幼虫体

内微生物群落多样性及其重要功能，并与云南蝠

蛾进行比较，分析 2 种人工繁育蝠蛾幼虫体内微

生物群落组成差异及微生物群落的功能差异，探

究蝠蛾体内微生物群落对冬虫夏草菌侵染蝠蛾

可能具有的影响。 

对人工繁育白马蝠蛾进行细菌群落多样性

分析发现，细菌群落丰富度和多样性较低而优势

种集中程度较高，门水平中相对丰度 96.42%皆

为厚壁菌门，属水平中 95.55%皆为肉杆菌属，

其他类群相对丰度较低。刘莉等（2008）利用变

性梯度凝胶电泳法对冬虫夏草寄主贡嘎蝠蛾

Hepialus gonggaensis 进行肠道细菌多样性研究

时也发现，肉杆菌属丰富度较高为优势菌属之

一。穆冬冬等（2010）将从贡嘎蝠蛾体内分离的

肉杆菌属优势菌株作为食品添加剂饲喂贡嘎蝠

蛾 4 龄期幼虫，得到该肉杆菌属优势菌株具有促

进寄主蝠蛾生长、调节肠道菌群平衡等作用的相

关结果（表 2）。而云南蝠蛾细菌群落相对丰度

最高的门水平和属水平类群分别是变形菌门

（91.69%）、沃尔巴克氏体（85.28%），而厚壁菌

门相对丰度仅为 2.25%，肉杆菌属相对丰度仅为

1.73%。对赤眼蜂 Trichogramma spp.中的沃尔巴

克氏体研究时发现，体内没有沃尔巴克氏体的赤

眼蜂寿命较长且羽化率较高（付海滨等，2005）。 
 

表 2  白马蝠蛾与云南蝠蛾优势菌属信息表 

Table 2  The information of advantage genera of Hepialus baimaensis and Hepialus yunnanensis 

宿主 
Host 

属名 
Genus name 

相对丰度（%）
Relative 

abundance (%)

主要来源 
Main sources 

主要功能 
Main functions 

参考文献 
References 

肉杆菌属 
Carnobacterium 

95.55 肉、鱼、家禽以及

湖泊等 

胃肠道菌群，某些物种具有

抑制有害病菌功能 

Hammes and 
Hertel，2006 

白马蝠蛾 
Hepialus 
baimaensis  

假裸囊菌属 
Pseudogymnoascus 

46.23 土壤 耐低温、耐盐，某些物种能

够产生抗氧化、抗病毒次级

代谢物 

Zhang et al. ，

2016；郭永智等，
2019 

沃尔巴克氏体 
Wolbachia 

85.28 节肢动物 控制宿主的繁殖，包括诱导

生殖不亲和、孤雌生殖和雌

性化 

Werren，1997 云南蝠蛾 
Hepialus 
yunnanensis 

菌刺孢属 
Mycocentrospora 

37.87 蔬菜、花卉及胞囊

线虫 

导致蔬菜和观赏植物病害等

多种病害 

傅俊范等，1994
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由此可见，沃尔巴克氏体很可能会对云南蝠蛾生

长发育具有影响（表 2）。 

对人工繁育白马蝠蛾进行真菌群落多样性

分析发现，真菌群落的优势种集中程度比细菌群

落低，相对丰度最高的门水平类别为子囊菌门

（94.58%），相对丰度最高的属水平类别为假裸

囊菌属（46.23%），其次为未分属类真菌（18.76%）

和虫草属（11.64%）。假裸囊菌属为一类嗜低温

真菌，嗜低温真菌为适应极端环境形成了与其他

真菌不同的生理代谢特征，同时产生了许多特殊

次级代谢物，而这些代谢物通常具有抗病毒、抗

氧化等活性（Zhang et al.，2016；郭永智等，

2019）。赵静雯（2014）采用纯培养方法在冬虫

夏草中也分离到了该真菌。由此可以推测，假裸

囊菌属真菌很可能在冬虫夏草寄主蝠蛾生长发

育、冬虫夏草侵染等过程中发挥了重要作用（表

2）。但在云南蝠蛾体内相对丰度仅为 1.17%，这

很可能与云南蝠蛾分布海拔相对较低而白马蝠

蛾分布海拔相对较高有关，该结果也表明，假裸

囊菌属真菌很可能在冬虫夏草寄主蝠蛾生长发

育、冬虫夏草侵染等过程中发挥了重要作用。在

云南蝠蛾样本中，相对丰度最高的门水平类别为

子囊菌门（83.50%），相对丰度最高的属水平类

别为菌刺孢属（37.87%），与白马蝠蛾真菌群落

组成具有明显区别，且菌刺孢属是一类能够导致

蔬菜和观赏植物病害的真菌（傅俊范等，1994）

（表 2），在云南蝠蛾中功能未知。在白马蝠蛾

中共鉴定到 114 属真菌，其中 42 属真菌未在云

南蝠蛾样本中被鉴定到，云南蝠蛾样本中也有

41 属真菌未在白马蝠蛾样本中被鉴定到。 

对白马蝠蛾和云南蝠蛾样本进行组间差异

微生物群落分析，在 LDA 值≥4.0 时，白马蝠蛾

中有 5 个细菌分类单元和 12 个真菌分类单元与

云南蝠蛾具有显著差异，而云南蝠蛾中有 7 个细

菌分类单元和 9 个真菌分类单元与白马蝠蛾具

有显著差异，其中包含上述优势分类单元，这表

明 2 种蝠蛾微生物群落存在明显的差异。在人工

饲养环境相似，饲喂食料相同的条件下，2 种人

工繁育蝠蛾体内细菌和真菌群组成结构完全不

同。而昆虫肠道内微生物与寄主共生，具有协助

寄主消化、解毒和抵御外来病原菌入侵等作用，

直接影响寄主生长发育以及交配繁殖等生命活

动（Engel and Moran，2013；周帆等，2020）。

由此推测白马蝠蛾和云南蝠蛾体内微生物群落

结构存在差异可能与其是否为冬虫夏草寄主以

及其是否被冬虫夏草菌侵染有关。 

本研究对 2 组样本细菌群落进行 COG 功能

预测，白马蝠蛾样本更偏向氨基酸转运与代谢功

能，而云南蝠蛾样本更偏向翻译、线粒体的结构

与发生功能，虽然都是基础代谢或生理功能，但

偏向有所不同。值得一提的是 2 组样本中未知功

能细菌群落丰度较高，但目前数据库还不能对全

部微生物的功能进行全面预测。对 2 组样本细菌

群落进行 KEGG 功能预测，白马蝠蛾样本中

DNA 解旋酶、ATP 结合区和 ABC 转运蛋白丰度

较高，云南蝠蛾样本中辅酶 Q 还原酶、推定转

座酶和核糖体丰度较高，均与基础代谢或生理功

能相关。白马蝠蛾样本中镉运出 ATP 酶和锌运

出 ATP 酶丰度较高，推测白马蝠蛾样本中部分

微生物存在对某些微量元素的代谢功能，尤其是

像镉等重金属元素。而云南蝠蛾样本中细菌分泌

系统丰度较高，细菌分泌系统，与细菌生长和致

病性密切相关（于俊媛等，2015），推测云南蝠

蛾样本中某些有害细菌较为活跃。FUNGuild 是

一款将真菌物种分类与功能分类联系起来进行

真菌分类分析的工具（Schmidt et al.，2019），通

过 FUNGuild 分析得到，白马蝠蛾样本中真菌属

于动物病原菌 -土壤腐生真菌类别最多，占

46.26%，未定义腐生真菌其次占 24.52%，证明

白马蝠蛾样本中真菌大部分来源于动物病原菌、

土壤腐生菌及未定义腐生菌；而云南蝠蛾样本中

占比最高的真菌类别为植物病原菌（38.31%），

其次为未定义腐生真菌（28.81%），与白马蝠蛾

样本不同，云南蝠蛾样本中真菌大部分来源于植

物病原菌和未定义腐生菌。2 组真菌样本进行

KEGG 和 MetaCyc pathway 功能预测，2 组样本

中真菌功能丰度较高的类别均与基础代谢或生

理功能相关。对比 2 组微生物群落预测的功能发

现，丰度较高的功能类别均与基础代谢或生理功

能相关，但存在一定差异。通过对微生物群落功
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能进行预测，初步分析了白马蝠蛾样本和云南蝠

蛾样本中部分微生物群落的功能，但若想挖掘寄

主蝠蛾体内微生物群落功能与冬虫夏草侵染过

程之间的密切关系，还需对其体内重要微生物进

行分离培养和更深入研究。同时，本文在分析白

马蝠蛾和云南蝠蛾微生物群落功能的研究中发

现，还有许多未知功能的真菌有待进一步研究。 
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