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摘  要  植物与昆虫之间全方位的“军备竞赛”使得彼此之间的防御反应和反防御反应逐级递进，近年来

越来越多的研究发现昆虫共生微生物也参与其中。昆虫肠道是共生微生物着生的最重要场所之一，也是植

食性昆虫与寄主植物互作的关键界面。肠道微生物在植食性昆虫及其寄主植物互作过程中的作用是多方面

的。首先，肠道微生物可以为植食性昆虫合成寄主植物不能提供或者提供量不足的营养成分；其次，肠道

微生物协助昆虫应对寄主植物防御反应，比如操纵植物的防御信号转导和降解抗虫次生代谢产物等；最后，

肠道微生物在植食性昆虫、寄主植物与昆虫天敌三级营养关系中也发挥着重要作用。本文综述了植物与昆

虫二者之间的“攻防”互作机制，在此基础上重点探讨了肠道微生物在昆虫适应寄主植物防御方面的作用，

展望了肠道微生物的研究方法及其在害虫综合防治中的应用前景。 
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Abstract  The evolutionary arms race between plants and herbivorous insects is a complex process that has developed 

multiple facets over time. Recent studies have increasingly highlighted the role of symbiotic microorganisms in this dynamic 

co-evolutionary contest. The insect gut serves as a crucial interface for herbivore-plant interactions, and is also the primary 

habitat for symbiotic microorganisms. These microorganisms influence plant-insect interactions on several levels. First, they 

can provide essential nutrients that plants may not provide to herbivores. Second, insects often rely on these symbionts to cope 

with the defensive strategies of their host plants, including the manipulation of defense signaling pathways and the detoxification 

of harmful compounds. Finally, gut microbes play a significant role in tritrophic interactions between host plants, herbivorous 

insects and natural enemies. In this article, we review the arms race between plants and insects and emphasize how gut 

microorganisms help insects counter plant defenses. Furthermore, we discuss cutting-edge methodologies employed to study 

insect-symbiont interactions and explore the potential applications of gut microbiome research in integrated pest management. 
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植物-昆虫-微生物三者在自然界中相互依存

（Engel and Moran, 2013）。一方面，依赖植物作

为庇护所和食物来源的植食性昆虫，对植物在抗

虫防御方面的演化能够产生迅速且重大的影响

（Ramos and Schiestl, 2019）；另一方面，植食性

昆虫也演化出适应寄主植物的防御以持续从植
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物获取能量的生存机制。越来越多的研究表明在

这种植食性昆虫与植物的攻防互作过程中，昆虫

肠道或其他组织中栖息的微生物发挥了不可忽

视的作用，并且一定程度上促进了植物-昆虫攻

防方式的多样性和进化上的成功（Schmidt and 

Engel, 2021）。本文综述了植物与昆虫攻防互

作，重点探讨了肠道微生物在该过程中的作用，

展望了肠道微生物在农业害虫防治领域的应用

前景。 

1  植物对植食性昆虫的防御机制 

类似于植物应对病原微生物的防御体系

（Yuan et al., 2021b），植物对昆虫的防御也可以

分为激发子诱导（ PAMP-triggered immunity, 

PTI）和效应子诱导（Effector-triggered immunity, 

ETI）的 2 种不同层级的防御反应（Ye et al., 2021; 

Snoeck et al., 2022）。昆虫口腔分泌物中的激发

子能够被植物细胞膜表面的受体所识别，如叶绿

体中的腺嘌呤核苷三磷酸合酶（ATP synthase）

被昆虫取食消化后，能够产生 11 个氨基酸的小

肽 Inceptin 。Inceptin 会被位于植物细胞膜表面

的类受体蛋白激酶 INR（Inceptin receptor）所识

别，并最终诱导植物产生包括释放挥发物在内的

一系列防御反应（ Steinbrenner et al., 2020, 

2022）。植物识别昆虫的激发子后，会启动一系

列免疫反应，包括胞外 Ca2+离子内流、活性氧

（Reactive oxygen species, ROS）暴发和有丝分

裂原活化蛋白激酶（Mitogen-activated protein 

kinase, MAPK）磷酸化等，并随后进一步激活茉

莉酸（Jasmonate, JA）、水杨酸（Salicylic acid, SA）

和乙烯（Ethylene）等防御信号转导途径（Chen 

and Mao, 2020；Gandhi et al., 2021；Yuan et al., 

2021a）。另外，活性氮（Reactive nitrogen species, 

RNS）也是近年来发现的能够参与植物对昆虫的

防御信号分子（Kerchev et al., 2012；Dietz et al., 

2016）。不同的信号通路之间会互相影响，形成

交互的网络，共同决定了植物防御反应的输出形

式。比如，通过对渐狭叶烟草 Nicotiana attenuata

进行非靶向代谢组分析发现，茉莉酸信号通路是

调控植物基础防御的决定性因子，同时乙烯信号

通路调控着植物对不同害虫的特异性反应，2 条

信号通路协同完成了植物对不同害虫的精准防

御（Li et al., 2022）。 

识别到植食性昆虫的危害信号后，经过防御

相关的信号转导，植物会产生许多对昆虫有驱

避、拒食或者直接毒性的次生代谢产物，甚至还

可以通过产生挥发性气体吸引害虫天敌实现间

接防御（Aljbory and Chen, 2018；Zogli et al., 

2020）。如喜树 Camptotheca acuminata 产生的喜

树碱能破坏草地贪夜蛾 Spodoptera frugiperda 的

肠道结构（Shu et al., 2021）。在甘薯 Ipomoea 

batatas 抗虫品种中，挥发性次生物质(E)-4,8-二

甲基 -1 ,3 ,7-壬三烯（E -4 ,8-d imethyl -1 ,3 ,7- 

nonatriene, DMNT）通过诱导甘薯产生或提高石

竹烯和十三醛等多种萜烯及醛类化合物含量来

提高对斜纹夜蛾 S. littoralis 的抗性（Meents et al., 

2019）。茶树在受到茶尺蠖 Ectropis obliqua 的取

食刺激后会产生 DMNT，DMNT 能够激活邻近

植株的 JA 途径，从而引起邻近植株对茶尺蠖的

抗性响应（Jing et al., 2021）。过表达萜类物质合

成基因的水稻可以通过挥发性次生代谢物质招

募二化螟Chilo suppressalis的天敌二化螟盘绒茧

蜂 Cotesia chilonis（Li et al., 2018）。此外，有些

次生代谢物本来在植物体内是无毒的，但是被昆

虫取食以后会由无毒化合物转变为有毒化合物。

如渐狭叶烟草被烟草天蛾 Manduca sexta 取食

后，叶片中原本无毒性的二萜经过羟基化修饰，

生成为靶向抑制昆虫鞘脂代谢的有毒化合物，阻

止烟草天蛾进一步取食（Li et al., 2021a）。与此

同时，植物也能够将化合物储存在体内，待昆虫

取食后生成有毒化合物。如十字花科植物特有的

次生代谢物芥子油苷以糖苷的形式储存在植物

的 S 细胞中，负责解离糖苷的黑芥子酶储存在相

邻的芥子细胞中；当叶片细胞被昆虫取食破坏

后，黑芥子与芥子油苷分别从各自的细胞中释放

出来，释放出有毒的氰化物（Shirakawa et al., 

2016）。植物分开储存非活性的次生代谢物和激

活这些代谢物的酶，在受到危害的情况下两者结

合释放出有毒物质的体系被称为化学防御的二 

元系统，即炸药（非活性的抗虫化合物）和点火

（酶）两部分（Pentzold et al., 2014）。植物防御

的二元系统一般是针对于抗虫代谢物的作用靶
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点具有普遍性的化合物，即这些防御化合物对植

物本身也是有毒的，而利用二元系统既可以实现

抗虫功能，又避免了有毒化合物对植物自身的伤

害（Li et al., 2022）。 

除化学防御外，植物表面的结构也会构成物

理性的防御。一些植物表面被有蜡质层，被视为

抵抗各类生物胁迫的第一道防线（Arya et al., 

2021）。在小麦与番茄中，抗性品系的毛状体和

蜡质均明显多于非抗性品系（Javed and Qiu, 

2020）。部分植物表面布有毛状体（腺毛和非腺

毛），或通过物理结构阻挡昆虫移动（Andama 

et al., 2020; Arya et al., 2021; Kortbeek et al., 
2021）。由黄蜂传粉的党参 Codonopsis lanceolata

和蜜蜂传粉的贝母 Fritillaria koidzumiana 的花

萼都被光滑的蜡质所覆盖以阻止食蜜蚂蚁窃取

果蜜（Takeda et al., 2021）。物理性防御与化学防

御并非孤立，二者还可以互相促进实现最大化的

害虫防御效果。比如，分泌型毛状体（腺毛）除

了具备毛状体的物理防御外，还可以合成种类丰

富的挥发性或非挥发性次生代谢物，通过化合物

实现直接防御或间接防御（Fiesel et al., 2024）。 

2  昆虫对植物防御的适应性机制 

针对植物不同层级和方式的防御，昆虫也相

应进化出不同的应对策略（图 1）。昆虫可以通

过分泌效应蛋白抑制激发子诱导的防御反应，如

刺吸式口器害虫蚜虫口腔分泌物中的 C002、

Mp1、Mp10 和 Mp42（van Bel and Will, 2016; 

Elston et al., 2023）及褐飞虱 Nilaparvata lugents

口腔分泌物中的 NlShp、NlEG1 和 NlSEF1 等

（Huang et al., 2019），其作用机理与植物病原菌

效 应 子 介 导 的 感 病 性 （ Effector triggered 

susceptibility, ETS）（Todd et al., 2022）相似。咀

嚼式昆虫如棉铃虫 Helicoverpa armigera 口腔分

泌物中鉴定到的效应蛋白 HARP-1（Chen et al., 

2019）和 HAS-1（Chen et al., 2023），可以作用

于茉莉酸通路关键负调控因子 JAZ 进而抑制植

物的防御反应。植物还进化出了针对 ETS 的免

疫系统。植物依赖于胞内的受体蛋白（Nucleotide- 

binding leucine-rich repeat, NLR）发挥 ETI 的防

御反应，提高了对植食性昆虫的抗性。最近，有

研究鉴定到水稻中关键的抗褐飞虱基因 BPH14

能够识别褐飞虱效应蛋白 BISP，并解析了水稻

精细调控 ETI 反应对褐飞虱生长抑制作用的分

子机制（Guo et al., 2023），该研究发现植物抗虫

基因（PTI）、效应子诱导的感虫性（ETS）和效

应子诱导的抗虫性（ETI）均参与了植物-昆虫互

作过程，证实了经典的植物抗病 Zig-zag 模型

（Jones and Dangl, 2006；Ngou et al., 2022）同样

适用于植物抗虫。 

大多数情况下植物的防御反应并不会在防

御信号转导层面完全被抑制，信号会继续传递下

去诱导次生代谢物质的合成并阻止昆虫的进一

步危害。昆虫也进化出了针对于植物次生代谢物

的适应性策略。虽然尼古丁是烟草属植物产生的

一种重要抗虫生物碱，但是茄科植物专食性昆虫

烟草天蛾已经进化出对尼古丁极强的耐受性，可

以通过粪便排出几乎所有的尼古丁（Kumar et al., 

2014b），甚至还可以吸收少部分尼古丁驱避其天

敌（Kumar et al., 2014a）。烟粉虱 Bemisia tabaci

基因组中包含了开源于植物中的编码酚糖丙二

酰基转移酶的同源基因，该酰基转移酶可以通过

修饰酚糖类化合物降低其对烟粉虱的毒性（Xia 

et al., 2021），说明通过“水平转移”获取解毒基

因也是昆虫适应植物抗性的一种手段。对烟草天

蛾幼虫的粪便进行代谢组分析，发现烟草天蛾可

以通过利用植物自身 2 种防御物质，绿原酸和

17-羟基香叶酰芳樟醇二萜苷（HGL-DTGs）来进

行相互解毒（Heiling et al., 2022）。除了对有毒

化合物直接加以修饰或转化，植食性昆虫还能隔

离植物有毒化合物，利用其抵御天敌也是一种常

见的策略（Beran and Petschenka, 2022）。如强心

甾（Cardenolides）作为一类植物合成的三萜类

化合物，能够作用于昆虫细胞膜表面 Na+/K+离

子 通 道 （ Na+/K+-ATPase ）； 帝 王 蝶  Danaus 

plexippus 在演化过程中通过突变 Na+/K+-ATPase

的 关 键 氨 基 酸 位 点 ， 阻 碍 了 强 心 甾 与

Na+/K+-ATPase 的结合（Karageorgi et al., 2019），

它们还可以在体内积累高浓度的强心甾，驱避寄

生蜂的寄生（Stenoien et al., 2019）。 
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图 1  昆虫的共生微生物能够帮助昆虫更好地适应环境 

Fig. 1  Symbiotic microorganisms contribute insects to adapt harsh environments 
 

萝蘑肖叶甲属的 Chrysochus auratus 体内的 ABC

转运蛋白能够响应强心甾的诱导并将其转运至

储存器官（Kowalski et al., 2020），用来应对天敌。

除强心甾外，辣根跳甲 Phyllotreta armoraciae 马

氏管中的糖转运体能够选择性吸收硫代葡萄糖

苷，利用积累的硫代葡萄糖苷来抵御昆虫天敌

（Yang et al., 2021b）。然而，转运体如何识别硫

代葡萄糖苷、昆虫如何精准调控吸收和利用特定

硫代葡萄糖苷等问题仍需要进一步探索。 

昆虫肠道是解毒的主要场所，肠道从口开

始，分为前肠、中肠和后肠，直到肛门结束（Terra 

et al., 2018）。肠道的不同部位环境和结构具有较

大差异，这也导致其在功能上的不同。对于解毒

来说，大多数昆虫的前肠被角质层包被，如辣根

跳甲的前肠几乎被几丁质覆盖，可以有效应对植

物的物理防御，减少对上皮细胞的破坏；同时前

肠也是芥子油苷吸收的的主要部位。选择几丁质

覆盖的区域吸收芥子油苷，可能是为了缩短芥子

油苷暴露在黑芥子酶下的时间（Sporer et al., 

2021；Yang et al., 2022）。在前肠降解植物次生
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代谢物质，避免有毒物质继续流向中肠和后肠，

缩短了昆虫暴露在有毒物质中的时间，这可能也

是昆虫应对植物防御性次生代谢物的一种策略。

昆虫的后肠则处于相对厌氧和营养贫瘠的环境，

但依然有不少微生物定殖在昆虫的后肠。蜜蜂的

肠道寄生虫 Lotmaria passim 能够通过降低自身

蛋白质翻译、糖酵解和氧自由基清除相关基因的

表达而专性寄生于蜜蜂后肠（Liu et al., 2020b）。 

中肠是昆虫消化、免疫和解毒主要发生的场

所。大多数昆虫具有独特的围食膜 （Peritrophic 

membrane, PM）结构，半翅目 Hemiptera 和缨翅

目 Thysanoptera 昆虫没有围食膜，但具有微绒毛

膜结构（Perimicrovillar membranes，PMM）（Terra 

and Ferreira, 2009; Klowden, 2013）。PM 由几丁

质与糖蛋白组成，具有充满孔隙且多层重叠的折

叠结构，也是肠道微生物着生的合适场所。蜱虫

肠道中的 PM 结构完整性与肠道微生物定殖数

量和传播力相关（Yang et al., 2021a）。家蚕的 PM

结构在食物丰富时会表现得细密平滑，一旦饥饿

或清除肠道微生物则会变得粗糙且松散（Zha 

et al., 2021），暗示了 PM 在昆虫营养吸收及微生

物定殖方面重要的地位。细菌表面的几丁质结合

蛋白能够与 PM 上的几丁质结合（Qin et al., 

2020），帮助细菌更好地附着在鳞翅目昆虫的肠

道内。植物的挥发性次生代谢物 DNMT 通过抑

制 PM上编码粘蛋白样蛋白质的 PxMucin基因的

表达而破坏了 PM 结构，最终导致小菜蛾 Plutella 

xylostella 幼虫的死亡（Chen et al., 2021），这也

可能是由于肠道微生物失衡而引起。 

3  肠道微生物在昆虫-植物互作中

的研究现状 

肠道是包括昆虫在内的所有动物消化和吸

收营养的器官，也是微生物最为富集的器官。昆

虫肠道微生物在不同种类的昆虫之间体现出群

落结构差异大和分布位置不同的特点。昆虫肠道

微生物组成受到宿主紧密调节，即使在同一种昆

虫肠道内，寄主植物的差异也会导致昆虫肠道微

生物结构呈现显著差异。取食 2 种不同山茶树

Camellia oleifera 和 Camellia reticulata 种子的山

茶花象甲 Curculio chinensis 肠道微生物群落结

构显著不同，优势菌门的相对丰度也完全不同

（ Zhang et al., 2020 ）。 在 取 食 垂 柳 Salix 

babylonica 、银白杨 Populus alba 和二白杨

Populus gansuensis 3 种不同树种的光肩星天牛

Anoplophora glabripennis 肠道中，微生物多样

性、组成及结构也具有显著差异（Wang et al., 

2022）。与此同时，肠道微生物在昆虫肠道中分

布 的 区 域 十 分 广 泛 。 家 白 蚁 Coptotermes 

formosanus 肠道中的原生生物共生体 Cononympha 

leidyi 定殖于白蚁后肠（Nishimura et al., 2020）。

不动杆菌 Acinetobacter sp. strain 在山茶花象甲

前肠、中肠和后肠均有分布，并且在山茶花象甲

危害的茶树附近土壤中，也检测到不动杆菌

（Zhang et al., 2022），表明肠道微生物的来源或

许与寄主和生境有关。黑腹果蝇 Drosophila 

melanogaster 前肠定殖的醋酸杆菌 Acetobacter 

thailandicus 可以提高果蝇生殖力，缩短发育历

期，并且该菌可以通过食物作为介质水平传播至

群体中的其他果蝇甚至子代（Pais et al., 2018；

Stoffolano, 2019）。部分定殖在中肠隐窝处的细

菌（Sato et al., 2021），由于接触面积受限，在昆

虫体内解毒的效率可能受到隐窝特有的褶皱结

构影响。 

肠道微生物的功能多种多样（Blow et al., 

2020）。锥蝽 Rhodnius prolixus 中肠内多种细菌

参与了 B 族维生素的生物合成（Tobias et al., 

2020）。臭蝽属 Megacopta punctatissima 中肠第 4

区域定殖的细菌 Ishikawaella 能够给宿主提供必

需氨基酸，如支链氨基酸和芳香族氨基酸；失去

了共生菌的臭蝽若虫颜色变浅、生长缓慢、体型

减小，且存活率降低（Moriyama and Fukatsu, 

2022），暗示了肠道微生物与寄主不可分割的共

生关系。有意思的是，共生菌 Ishikawaella 的垂

直传播依赖于臭蝽产卵时产生的“共生胶囊”，

若虫通过咬破胶囊来获得共生菌，未能获得该菌

的初孵幼虫的生长受到严重抑制（Koga et al., 

2021）。这一看似“冗余”的胶囊结构，实际上

确保了臭蝽若虫能够在孵化后第一时间获取有

益共生菌，大大提高了若虫获取共生微生物的效

率，促进了后代种群繁衍。点蜂缘蝽 Riptortus 
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pedestris 中肠定殖的 Burkholderia 属细菌可以将

寄主昆虫的代谢废物（如尿酸）转化为氨基酸，

但 Burkholderia 对胁迫更敏感且丧失了运动能

力，细胞表面也与体外培养的状态具有很大差

别，表现出对寄主更强的依赖性（Ohbayashi et al., 

2019）。肠道微生物还会参与调节昆虫的免疫反

应，如红棕象甲 Rhynchophorus ferrugineus 的肠

道共生菌群通过上调病原体识别受体、核因子-κB

和抗菌肽相关基因来增强宿主的免疫能力

（Muhammad et al., 2019），从而提高红棕象甲幼

虫对粘质沙雷菌的抗性。值得一提的是，由于原

生生物不易被观察到，其功能基因有可能会被误

判为属于真菌或细菌。对肠道不同来源或分类的

微生物的观察，有助于进一步了解昆虫肠道中尚

未被发现的微生物种类。另一个有趣的现象是，

同一属的肠道微生物可能在不同昆虫中具有普

遍的功能。如魏斯氏菌 Weissella 介导了德国小

蠊 Blattella germanica 的 聚 集 行 为 （ Wada- 

Katsumata et al., 2015），在具有同样聚集行为的

沙 漠 蝗 Schistocerca gregaria 和 东 亚 飞 蝗

Locusta migratoria 的肠道中魏斯氏菌也被发现

占有主导地位（Lavy et al., 2020）。尽管在沙漠

蝗产卵时分泌的泡沫栓状物中发现含有定殖的

部分肠道菌，魏斯氏菌却没有在垂直传播的过

程中被传播给下一代（Lavy et al., 2021），暗示

了蝗虫聚集行为的复杂性。魏斯氏菌在昆虫成

长中后期才占有主导地位可能是由于其生长消

耗了寄主大量能量，在生长期无法保证能量供

应导致。 

植食性昆虫的肠道微生物在昆虫与植物互

作过程中同样重要。在植物防御早期的信号转导

阶段，肠道微生物能够通过直接作用于植物防御

信号转导或植物代谢物的方式参与昆虫适应植

物的防御反应。如豌豆蚜 Acyrthosiphon pisum 唾

液腺中的沙雷氏菌 Serratia symbiotica 可以利用

富含组氨酸的 Ca2+结合蛋白 ApHRC 抑制植物

中 Ca2+离子通道和 ROS 积累，从而抑制植物对

昆虫的防御反应（Wang et al., 2020）。稻绿蝽

Nezara viridula 的共生微生物 Sodalis sp.可以抑

制植物 JA 通路上调，因此也有可能直接抑制植

物的脂肪族硫代葡萄糖苷防御途径（Coolen et al., 

2024）。反之，植物也会通过识别昆虫的肠道微

生物群落，直接启动对昆虫的防御功能。如玉米

叶片上着生的腺毛含有几丁质酶，草地贪夜蛾取

食后会导致肠道的 PM 结构被严重破坏，肠内微

生物流出至血腔进一步抑制草地贪夜蛾的生长

（Mason et al., 2019）。目前，尚不清楚相对于直

接识别昆虫取食过程中分泌的唾液激发子，识别

肠道微生物的优势有哪些，未来研究亟需解析肠

道微生物在昆虫-植物互作的信号转导过程发挥

作用的生态学优势。 

肠道微生物在昆虫适应植物的次生代谢物

方面也发挥重要作用，如参与解毒有害的糖苷、

萜类化合物和生物碱（Salem and Kaltenpoth, 

2022）。不动杆菌 Acinetobacter sp. strain AS23 能

够有效帮助山茶花象甲降解茶皂苷（Zhang et al., 

2020）。假单胞杆菌 Pseudomonas fulva 在咖啡果

小蠹 Hypothenemus hampei 肠道中定殖，可以帮

助咖啡果小蠹降解咖啡因，并通过卵垂直传播给

子代（Ceja-Navarro et al., 2015；Vega et al., 2021）。

卷心菜茎跳蚤甲虫 Psylliodes chrysocephala 的肠

道菌 Pantoea 参与降解异硫氰酸酯类次生代谢

物质 4-甲基亚磺酸丁基硫代葡萄糖苷（4MSOB 

GLS）（Shukla and Beran, 2020）。根大小蠹

Dendroctonus rhizophagus 肠道内的共生酵母

Cyberlindnera americanake 能够降解单萜，帮助

小蠹虫应对韧皮部中的高毒性萜烯类次生代谢

物质（Soto-Robles et al., 2019）。马铃薯甲虫

Leptinotarsa decemlineata 的肠道共生菌肠杆菌

Enterobacter BC-8 能够帮助昆虫在取食时抑制

植物因受到机械损伤而引起的过氧化物反应和

酚类物质积累（Sorokan et al., 2020）。针对细胞

壁加厚、木质化和栓质化等植物的物理防御，肠

道微生物还可以直接协助昆虫破碎植物细胞壁，

如 木 质 素 的 降 解 。 家 白 蚁  Coptotermes 

formosanus 肠道中的原生生物共生体 C. leidyi 参

与了降解木质素（Nishimura et al., 2020）。肠道

微生物帮助昆虫适应形态各异和营养不均衡的

植物，反映了三者互作关系的多样性和可塑性，

以及肠道微生物功能繁多的潜力（表 1）。 
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表 1  不同昆虫肠道微生物的功能及研究方法 

Table 1  The function and methodology of insect symbiotic microorganisms 

微生物名称 
Name 

可否分离

培养
Culturable 

or not 

寄主昆虫 
Host insect 

体内定位
Localization

传播方式 
Transmission

对宿主的功能
Function 

测定方法 
Methodology 

参考文献 
Reference 

Ishikawaella Y 凹斑豆龟蝽 
Megacopta 
punctatissima 

中肠 
Midgut 

经体外胶囊垂

直传播 
Vertical 
transmission 
via capsules 

提供必须氨基酸
Supply essential 
amino acids 

表型观察 
Phenotype 
quantification 

Koga et al., 
2021; Moriyama 
and Fukatsu, 
2022 

Enterobacter 
ludwigii 

Y 棉铃虫 
Helicoverpa 
zea 

肠道 
Gut 

未知 

Unknown 

增强寄主免疫 
Enhance host 
immunity 

检测免疫相关基

因表达量 
Quantification of 
immunity-related 
gene expression 

Wang et al., 
2018 

Acetobacter 
thailandicus 

Y 黑腹果蝇
Drosophila 
melanogaster 

前肠 
Foregut  

以食物为介质

进行水平和垂

直传播 
Horizontal and 
vertical 
transmission 
via foods  

促进生长发育 
Promote growth 
and development

无菌体系和生物

测定 
Axenic system 
and bioassay 

Pais et al., 2018; 
Stoffolano, 2019

Acetobacter 
pomorum 
&Bacillus sp. 

Y 布拉迪小环腹

瘿蜂
Leptopilina 
boulardi 

未知 
Unknown 

未知 
Unknown 

决定寄生能否 

成功 
Defining host 
permissiveness 
for parasites 

无菌体系和生物

测定 
Axenic system 
and bioassay 

Zhou et al., 2022

Weissella  Y 德国小蠊 
Blattella 
germanica 
沙漠蝗虫
Schistocerca 
gregaria 

粪便 
Feces 

通过泡沫塞垂

直传播 
Vertical 
transmission 
via foam plug

诱导聚集行为 
Triggering 
aggregation 

无菌体系和生物

测定 
Axenic system 
and bioassay 

Wada-Katsumata
et al., 2015; 
Lavy  
et al., 2020; 
Lavy et al., 2021

Pantoea Y 卷心菜茎跳蚤

甲虫
Psylliodes 
chrysocephala 

肠道 
Gut 

未知 
Unknown 

降解植物抗虫物

质 
Degradation of 
4MSOB-GLS 

无菌体系和生物

测定 
Axenic system 
and bioassay 

Shukla and 
Beran, 2020 

Cyberlindnera 
americana 

Y 根大小蠹 
Dendroctonus 
rhizophagus 

全身多 

处/粪便 
Body and 
Feces 

未知 
Unknown 

对萜类化合物进

行解毒 

Detoxification of 
Terpenoids 

转录组学 
Transcriptome 

Soto-Robles  
et al., 2019 

Cononympha 
leidyi 

N 家白蚁 
Coptotermes 
formosanus 

后肠 
Hindgut 

未知 
Unknown 

降解木质素 
Degradation 
lignin 

单细胞测序 
Single-cell 
sequencing 

Jasso-Selles  
et al., 2020; 
Nishimura  
et al., 2020 

Pseudomonas 
fulva 

Y 咖啡果小蠹 
Hypothenemus 
hampei 

肠道/ 

粪便 

Gut and  
Feces 

随卵垂直传播
Vertical 
transmission 
via eggs 

降解咖啡因 
Degradation of 
caffeine 

质谱检测 
Mass spectrum 
detection 

Ceja-Navarro 
et al., 2015; 
Vega et al., 2021

Acinetobacter 
sp. AS23 

Y 山茶花象甲 
Curculio 
chinensis 

肠道 
Gut 

Horizontal 
transmission 
via 
environments

降解茶皂苷 

Degradation of 
saponin 

质谱检测 
Mass spectrum 
detection 

Zhang et al., 
2020; Zhang  
et al., 2022 
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续表 1 (Table 1 continued) 

微生物名称 
Name 

可否分离

培养
Culturable 

or not 

寄主昆虫 
Host insect 

体内定位
Localization

传播方式
Transmission

对宿主的功能
Function 

测定方法 
Methodology 

参考文献 
Reference 

Enterobacter 
BC-8 

Y 马铃薯甲虫 
Leptinotarsa 
decemlineata 

肠道 
Gut 

未知 
Unknown 

抑制植物抗虫性
Inhibiting plant 
defense 

微生物接种和植

物抗性评估 
Bacteria 
inoculation and 
plant defense 
evaluation 

Sorokan et al., 
2020 

Hamiltonella 
defensa 

N 狄草谷网蚜
Sitobion 
miscanthi, 
烟粉虱
Bemisia tabaci 

后肠、 

卵巢 
Hindgut and 
ovary 

垂直和水平

传播 
Horizontal 
and vertical 
transmission

提高抗药性 
Enhancing 
pesticide- 
resistance 

原位杂交 
Insite 
hybridization 

Shan et al., 2019;
Kaech and 
Vorburger, 2020; 
Li et al., 2021b; 
Yao et al., 2023

Y, Yes，是; N，No，否。 
 

不仅如此，肠道微生物还参与了昆虫-天敌

之间军备竞赛（Beran and Petschenka, 2022；Speer, 

2022），在昆虫与捕食性或寄生性天敌的协同进

化进程中扮演着重要角色。如黄粉虫 Tenebrio 

molitor 被缩小膜壳绦虫 Hymenolepis diminuta 寄

生后，缩小膜壳绦虫在失去肠道共生菌的宿主上

的寄生成功率会显著降低（Fredensborg et al., 

2020），肠道微生物的结构和群落结构发生了明

显变化；此类现象在膜翅目昆虫中也具报道，如

清除宿主肠道共生菌后，布拉迪小环腹瘿蜂

Leptopilina boulardi 无法在黑腹果蝇上完成完整

的生活史（Zhou et al., 2022）。 

4  肠道菌群在害虫综合防治的研究

展望 

肠道微生物在植食性昆虫适应环境和寄主

植物抗性方面发挥着重要作用，越来越多的研究

指出靶向肠道微生物的农业害虫防治措施是植

物保护发展的重要方向之一（ Jordan et al., 

2021）。如植物共生菌假单胞菌 Pseudomonas 

protegens 既可以诱导植物防御、抑制植物病害，

又可以靶向昆虫肠道微生物菌群，显著改变了菜

粉 蝶 Pieris brassicae 幼 虫 肠 道 内 肠 杆 菌

Enterobacteriaceae 家族的丰度，最终实现抑制菜

粉蝶生长的同时也增强植物抗病性（Vacheron 

et al., 2019）。通过肠道微生物进行害虫防治，可

以达到“一举两得”的效果。狄草谷网蚜 Sitobion 

miscanthi 共生菌 Hamiltonella defensa 能够通过

增加解毒酶活性显著降低狄草谷网蚜对低剂量

杀虫剂的敏感性，提高其解毒能力（Li et al., 

2021b）。去除该共生菌为提高狄草谷网蚜的防治

效果提供了另一视角。清除共生菌 Hamiltonella 

defensad 导致烟粉虱无法完成正常受精，仅能产

生雄性后代（Shan et al., 2019；Yao et al., 2023）。

基于共生菌 Wolbachia 的胞质不相容技术

（Incompatible insect technique-IIT）结合基于辐

射的昆虫不育技术（Sterile insect technique- 

SIT），可以成功清除入侵物种白纹伊蚊 Aedes 

albopictus 种群（Zheng et al., 2019），克服了基

因编辑外溢的风险，有效减少了白纹伊蚊的数

量。因此，全面揭示肠道微生物对农业害虫适应、

农药降解和作物抗性方面的功能，针对性地清除

或积累对农业害虫防控不同方面具有协同效果

的肠道微生物是农业害虫防控的新路径。 

对于植食性昆虫肠道微生物的深入研究，能

够从宏观的角度理解环境-植物-昆虫三者微生

物网络，进一步服务于农业害虫防治和生态保

护。一方面，进行害虫防治时需关注原有微生物

的减少或流失，预防由于当地微生物群落结构改

变而引起病虫害的暴发或加剧。如杀虫剂的持续

使用会降低土壤微生物的多样性，伯克霍尔德氏

菌 Burkholderia 可以降解杀虫剂杀螟硫磷，在持

续用药的土壤中成为优势菌群，协助点蜂缘蝽增
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强抗药性（Itoh et al., 2018）。事实上，昆虫肠道

微生物、植物根际微生物和土壤微生物三者在群

落构成上存在共享种群。碳氮循环和极端天气等

宏观尺度的变化会对土壤微生物造成显著影响，

土壤环境的改变也能够重塑植物根际微生物

（Jansson and Hofmockel, 2020）；土壤微生物群

落可以进一步影响植物对昆虫的抗性（Pineda 

et al., 2020），并影响昆虫肠道微生物群落构成，

在空间和时间的尺度上改变昆虫肠道微生物的

优势种群（Hannula et al., 2019; Gomes et al., 

2020）。因此，害虫的传播及定殖与其所在环境

空间关系密切，二者互为因果。另一方面，外来

微生物的引入可能会改变原有生态系统的平衡，

在水平或垂直方向发生溢出效应，动态改变昆虫

生存的原有生态系统（Thakur et al., 2019；Xia 

et al., 2021）。外来物种入侵的过程中，微生物会

随之一同迁入新的栖息地，如果条件适宜则会随

着宿主定殖于新的生态系统中（Thakur et al., 

2019）。如伴生真菌 Leptographium procerum 可

以通过松树害虫红脂大小蠹 Dendroctonus valens

招募当地菌群，通过降解酚类物质柚皮素和加速

真菌碳水化合物等代谢途径组成复杂的共生体，

使入侵昆虫的适应性显著增强，最终成功定殖于

不同国家，造成对松树的全球性破坏（Cheng 

et al., 2018；Liu et al., 2020a）。因此，保护当地

土壤微生物种群的丰富度，关注动植物入侵所伴

随的微生物入侵，是农业害虫防治和生态管理需

要 关 注 的 新 方 向 （ Carrasco-Espinosa et al., 

2022）。区别于传统的“植物-昆虫”二元关系，

从“植物-昆虫-微生物”三者关系，甚至“植物-

昆虫-微生物-天敌”四者之间立体耦合的互作网

络考虑更有助于治理外来入侵物种和农药评估

对环境的影响。 

5  结语 

作为“看不见的大多数”，在地下环境和极

端气候条件下，微生物甚至可能是惟一的生命体

形式（Cavicchioli et al., 2019）。了解包括肠道微

生物在内的共生微生物，对于系统理解昆虫与植

物的互作关系和农业害虫防治至关重要。自 1923

年人们关注到昆虫肠道微生物与其生存环境至

今（Cleveland, 1923），越来越多的研究发现微生

物不仅对昆虫的生长发育不可或缺，还参与“植

物-昆虫”之间的攻防互作。肠道微生物对于昆

虫及其寄主植物的重要性，不仅体现在协助昆虫

应对植物次生代谢产物以及其他寄主植物对昆

虫的防御机制，更体现在肠道微生物在植食性昆

虫-寄主植物-昆虫天敌的三级营养关系中，彼此

协同进化的互作模式。植物、昆虫与其共生微生

物共同经历着遗传与生理生化的演化，三者的关

联不仅塑造了植物和昆虫的表型，更进一步影响

了植物和昆虫相互作用的方式，甚至是物种的进

化轨迹（Gupta and Nair, 2020；Smee et al., 2021）。

植物在进化的角度上发展出更多类型的次生代

谢物质应对昆虫，极大扩增了天然产物的多样

性。在植物不同的防御模式下，促使昆虫进化出

多变的策略用以应对有毒的植物次生代谢物质，

昆虫与肠道微生物动态的共生效应也促使昆虫

或昆虫肠道微生物协同进化。植物、昆虫与昆虫

肠道微生物三者的互作关系体现出重要的生态

和经济价值（van den Bosch and Welte, 2017；Bai 

et al., 2021），为农业管理提供了全新角度。未来

有望从群落结构整体出发，设计出更具有绿色和

特色的生物防治产品。 
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