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褐飞虱内共生菌研究进展
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（中国计量大学生命科学学院，浙江省生物计量及检验检疫技术重点实验室，杭州 310018）

摘要：褐飞虱Nilaparvata lugens是我国及东南亚地区水稻上的主要害虫，其体内存在的大量共生

菌是褐飞虱生物防治中尚未开发的一类重要微生物资源。褐飞虱内共生菌种类丰富多样，目前研究

主要集中于其初级共生真菌——类酵母共生菌（yeast-like symbiotes，YLS）和2类次级共生细菌——

沃尔巴克氏体Wolbachia和杀雄菌Arsenophonus。早期关于褐飞虱内共生菌的分离及种类鉴定主

要采用体外离体培养、克隆文库构建以及PCR-变性梯度凝胶电泳等传统技术。近年来，宏基因组

和高通量测序技术的应用极大拓展了褐飞虱内共生菌种类多样性研究的深度。内共生菌不仅参与

褐飞虱的营养代谢，为宿主提供氨基酸、维生素和甾醇等必需营养物质以满足宿主正常的生长发育

和繁殖，同时还可以介导宿主的致害性变异、抗药性产生和病原物防御等生理过程。鉴于内共生菌

在褐飞虱生长发育及环境适应过程中的重要作用，利用内共生菌对褐飞虱进行生物防控已成为目

前研究的一大热点，并展现出良好的应用前景。该文对褐飞虱内共生菌的主要种类及其生物学特

性进行介绍，对其分离鉴定技术和多样性分析技术进行总结，并对褐飞虱内共生菌的生物学功能进

行系统综述，最后对内共生菌在褐飞虱生物防治过程中的应用潜能及存在问题进行探讨，并对今后

褐飞虱内共生菌相关研究进行展望。
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Research progresses in endosymbionts of the brown planthopper Nilaparvata lugens

(Hemiptera: Delphacidae)
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Abstract: The brown planthopper (BPH), Nilaparvata lugens, a major pest of rice in China and South‐

east Asia, harbors a large number of endosymbionts, which are considered as important microbial re‐

sources that can be exploited and utilized in BPH biocontrol. The endosymbionts in BPH are rich in spe‐

cies. Among them, the primary fungal endosymbionts namely yeast-like symbiotes and two groups of

bacterial endosymbionts Wolbachia and Arsenophonus were focused at present. Traditional methods for

isolation and identification of BPH endosymbionts mainly include in vitro culture technique, cloning li‐

brary construction and PCR-denaturing gradient gel electrophoresis. Recently, the depth of research on

BPH endosymbiont diversity was greatly expanded by the application of metagenomics and high-

throughput sequencing technologies. Endosymbionts are not only involved in host nutritional metabo‐

lism and hence provide essential nutrients, such as amino acids, vitamins and sterols for host growth, de‐

velopment and reproduction, but also mediate many physiological processes including virulence varia‐

tion, insecticide resistance and pathogen defense. In view of the key roles that endosymbionts play in
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褐飞虱 Nilaparvata lugens 隶属于半翅目飞虱

科，具有远距离迁飞习性，是我国及东南亚国家水稻

上的主要害虫。褐飞虱为单食性害虫，只能在水稻

和普通野生稻上取食和繁殖后代，不仅直接吸食水

稻汁液，而且雌成虫产卵还会破坏水稻组织，造成植

株枯干倒伏，即俗称“虱烧”，而且还能传播草状丛矮

病和齿叶矮缩病等水稻病毒病，严重危害水稻安全

生产（吕进等，2013）。如何通过多种途径对褐飞虱

进行安全有效的防治是当前褐飞虱防控工作中一个

亟待解决的问题（徐红星等，2017）。

昆虫体内含有大量共生菌，这些共生菌主要存

在于肠道、脂肪体或特殊器官（如菌胞）中，参与宿主

几乎所有的生命活动，是害虫生物防治中尚未完全

开发的一类重要资源（Crotti et al.，2012；Douglas，

2015；Masson & Lemaitre，2020）。昆虫内共生菌可

为宿主生存提供必需的营养，介导宿主的取食性和

抗药性，赋予宿主对病原微生物、寄生性及捕食性天

敌的抵御能力，从而影响宿主的生长发育、交配繁

殖、营养代谢和免疫防御等过程（Su et al.，2013；

Skidmore & Hansen，2017；Blanton & Peterson，

2020）。同蚜虫、粉虱和叶蝉等其他半翅目害虫一

样，褐飞虱体内亦存在大量共生菌，它们在长期的协

同进化过程中与宿主昆虫之间形成了互利共生的关

系（Noda & Omura，1992；Tang et al.，2010；Fan et

al.，2015）。近年来，褐飞虱与内共生菌的互作关系

研究越来越受到重视，并提出了应用内共生菌防控

褐飞虱的“以菌治虫”新策略（陈列忠等，2016；Gong

et al.，2020）。而明确褐飞虱内共生菌的种类、分布

和多样性，分离和鉴定关键内共生菌，并解析其生物

学功能是实现“以菌治虫”的前提和关键环节。本文

系统总结褐飞虱内共生菌的研究进展，重点围绕褐

飞虱内共生菌的种类多样性、分离鉴定技术及其生

物学功能进行综述，并对其在褐飞虱生物防控中的

应用潜能和存在问题进行探讨和归纳，以期为研究

褐飞虱与内共生菌协同进化机制，以及开发基于共

生菌的褐飞虱防治新技术提供参考。

1 褐飞虱内共生菌的主要种类及其生物
学特性

1.1 褐飞虱内共生真菌

与多数半翅目昆虫以细菌类微生物为初级共生

菌不同，褐飞虱的初级共生菌为共生真菌，即类酵母

共生菌（yeast-like symbiotes，YLS），是褐飞虱体内

共生菌的优势菌群（Noda & Omura，1992）（表 1）。

Noda et al.（1995）首次通过核糖体小亚基18S rDNA

基因测序及系统发育分析发现，类酵母共生菌与隶

属于子囊菌门核菌纲麦角菌目的金孢酵母菌Hypo‐

myces chrysospermus有较高的亲缘关系。随后该研

究团队在此基础上联合核糖体大亚基序列信息并与

其他56种真菌相应基因序列进行比对，认为该菌在

分类上属于子囊菌门粪壳菌纲肉座菌目真菌（Suh

et al.，2001）。因此，为突显 Noda Hiroaki 在稻飞虱

类酵母共生菌研究中的先驱作用，后续很多研究亦

将该菌简称为 Noda 菌。Fan et al.（2015）通过高通

量测序技术获得了该菌的全基因组序列信息，并将

其学名正式命名为 Entomomyces delphacidicola，并

得到界内广泛认可。陈法军等（2006）通过冷冻切片

和显微镜观察发现该菌主要分布于褐飞虱雌成虫腹

部脂肪体内，而在头部和胸部均未发现该菌，且其菌

体呈长梭形，长度一般在 10~15 μm之间，宽度为 3~

6 μm。Wang XQ et al.（2021）通过大尺度三维电镜

技术重构褐飞虱的纳米级分辨率三维结构时发现，

含类酵母共生菌的菌胞为单个细胞，体积占据 1龄

若虫腹部的22%。侯云（2013）通过显微计数统计发

现类酵母共生菌数量随褐飞虱龄期和性别的变化而

波动，其在褐飞虱卵期的数量相对较少，在若虫期时

次之，褐飞虱羽化后其数量急剧增加；且该菌在雌成

虫体内的数量显著高于雄成虫，且随着雌成虫的发

育其数量继续增加，于产卵前达到最高峰，而雄成虫

体内该菌的数量随发育时间呈现下降趋势。

host growth, development and environmental adaptation, the endosymbiont-based biocontrol strategies

for BPH have drawn much attention in recent years and shown a promising prospect for application.

This review first gave a brief description of the main species and their biological characteristics of BPH

endosymbionts, and then summarized the techniques used for the isolation, identification and diversity

analysis of endosymbionts. Next, the biological functions of endosymbionts performed in BPH were

systematically reviewed. Finally, the application potentials of endosymbionts in the biocontrol of BPH

as well as the exsiting problems and future perspects were discussed.
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类酵母共生菌在褐飞虱个体生长发育过程中的

分布和传递模式不同。在卵期和若虫期，该菌以菌

胞形式分别存在于卵的后部和若虫腹部的脂肪体

中；在成虫期，该菌在脂肪体内首先通过胞吐作用释

放到血腔中，之后血淋巴中游离的类酵母共生菌到

达卵巢管附近，靠近包裹着原初卵母细胞的滤泡细

胞，随后通过胞饮作用进入滤泡细胞并到达卵巢管

的上皮栓细胞，最终进入卵细胞（Cheng & Hou，

2001；何林懋，2018）。可见，类酵母共生菌在虫体内

是通过垂直卵传的方式由亲代传递给子代，没有在

体外停留的机会。Nan et al.（2016）研究发现肌动蛋

白和卵黄原蛋白在类酵母共生菌进入卵巢管的上皮

栓细胞进而移动到卵细胞的过程中发挥着非常重要

的作用。

除了类酵母共生菌外，目前通过体外离体培养、

分子标记文库构建及扩增子高通量测序等技术在褐

飞虱体内还检测到了嗜盐梗孢酵母 Sterigmatomy‐

ces halophilus（张珏锋等，2009）、解脂耶氏酵母Yar‐

rowia lipolytica（张珏锋等，2007）、假丝酵母 Candi‐

da sp.（Pang et al.，2012）、季也蒙毕赤酵母 Pichia

guilliermondii、隐球酵母 Cryptococcus sp. 以及诸多

不可培养的真菌类共生微生物，其中季也蒙毕赤酵

母和隐球酵母已经通过荧光原位杂交技术被证实在

褐飞虱脂肪体中存在，但其数量显著低于类酵母共

生菌（Dong et al.，2011；Hou et al.，2013）。总体而

言，相较于类酵母共生菌，对褐飞虱体内其他共生真

菌的生物学特性暂时还未开展深入研究。

1.2 褐飞虱内共生细菌

褐飞虱头部、胸部和腹部（包含肠道）均存在大

量共生细菌。李香香（2010）通过平板培养法从褐飞

虱肠道内分离到了包括不动杆菌属 Acinetobacter、

芽胞杆菌属Bacillus、金黄杆菌属Chryseobacterium、

肠杆菌属 Enterobacter、欧文氏菌属 Erwinia 和微杆

菌属 Microbacterium 在内的 6 属细菌；Tang et al.

（2010）通过 16S rDNA文库分析发现褐飞虱体内隶

属于变形菌门、厚壁菌门、放线菌门和拟杆菌门4个

门的18种共生细菌。Zhang et al.（2019）通过高通量

测序技术在褐飞虱脂肪体和卵巢中共鉴定到隶属于

11门 105属的共生细菌，且发现其中优势细菌种类

来源于厚壁菌门和变形菌门，两者相对丰度之和超

过99%。目前，在褐飞虱诸多共生细菌中，研究较多

的主要为沃尔巴克氏体Wolbachia和杀雄菌Arseno‐

phonus两类细菌（Bing et al.，2019）（表1）。

表1 褐飞虱内共生菌主要种类及其生物学特性

Table 1 The main taxa and their biological characteristics of Nilaparvata lugens endosymbionts

类型
Type

内共生真菌
Fungal
endosymbiont

内共生细菌
Bacterial
endosymbiont

种类
Species

类酵母共生菌
Yeast-like
symbiotes

沃尔巴克氏体
Wolbachia

杀雄菌
Arsenophonus

组织部位
Tissue

腹部、脂肪体、血淋巴、卵巢
Abdomen, fat body,
hemolymph, ovary

头部、胸部、腹部、脂肪体、
肠道、卵巢
Head, thorax, abdomen, fat
body, intestine, ovary

脂肪体、肠道、卵巢
Fat body, intestine, ovary

传递方式
Transmission mode

垂直传递
Vertical transmission

垂直传递、水平传递
Vertical transmission,
horizontal transmission

垂直传递
Vertical transmission

参考文献
Reference

Noda & Omura, 1992; Cheng & Hou,
2001; 侯云，2013 Hou, 2013; 陈法军
等，2006 Chen et al., 2006; 何林懋，
2018 He, 2018; Wang XQ et al., 2021

甘波谊等，2000 Gan et al., 2000; Zhang
et al., 2010; 屈吕宇，2013 Qu, 2013; Qu
et al., 2013; 姜建军等，2017 Jiang et al.,
2017

王渭霞等，2010 Wang et al., 2010; Qu et
al., 2013；陈 宇 等 ，2014 Chen et al.,
2014; Vijayakumar et al., 2018; Zhang et
al., 2019; Guo et al., 2021

沃尔巴克氏体是一类广泛存在于昆虫体内的次

级共生细菌，既可在亲代与子代之间经卵垂直传播，

也可通过寄主植物和寄生蜂的介导作用而在不同个

体间进行水平传递（甘波谊等，2000；Landmann，

2019）。该菌可通过诱导胞质不亲和、孤雌生殖、雌

性化或杀雄作用等机制调控宿主的生殖而使自身获

得种群优势（Bi & Wang，2020；Guo et al.，2020）。经

分子诊断技术证实沃尔巴克氏体广泛存在于褐飞虱

不同种群体内，其数量和分布与宿主地理来源、代

次、性别以及翅型密切相关（屈吕宇，2013；姜建军

等，2017）。屈吕宇等（2013）通过实时荧光定量

PCR技术检测了我国 22个不同地理种群褐飞虱体

内沃尔巴克氏体的感染频次，结果表明21个种群中

都有不同程度的沃尔巴克氏体感染，进一步对沃尔

巴克氏体感染种群褐飞虱个体不同发育阶段和不同

组织部位样品进行检测，发现雌成虫中肠内沃尔巴



2期 李慕雨等：褐飞虱内共生菌研究进展 277

克氏体的密度一般要高于雄成虫，短翅雌成虫中肠

内沃尔巴克氏体的密度要显著高于长翅型雌成虫；

且沃尔巴克氏体在宿主不同组织中的分布情况及含

量亦差异显著，腹部的沃尔巴克氏体含量最高，在非

生殖组织中，胸部的沃尔巴克氏体密度比头部和足

部的都要高。Zhang et al.（2010）通过杂交试验证明

沃尔巴克氏体可通过母系经卵垂直传递给子代，但

对雌成虫产卵量和成虫寿命有一定影响。Ju et al.

（2020）研究证实沃尔巴克氏体基因组中含有完整的

生物素和核黄素合成操作单元，可通过为宿主补充

维生素来促进褐飞虱生殖能力。除具有调节宿主生

殖的功能外，最新研究还发现沃尔巴克氏体可以通

过调控宿主解毒酶基因及其上游转录因子的表达进

而介导宿主对吡虫啉等化学农药的抗性（唐涛，

2019；Cai et al.，2021）。

杀雄菌亦是昆虫体内的一类常见共生细菌，褐

飞虱体内的杀雄菌由王渭霞等（2010）首先发现，而

后屈吕宇（2013）利用 16S rRNA基因为指征在我国

不同地理种群褐飞虱中均检测到杀雄菌的感染，系

统发育分析结果显示其亲源关系与粉虱科和木虱科

昆虫体内的杀雄菌较近；且分子诊断结果显示该菌

主要位于褐飞虱脂肪体中，含量随着宿主龄期的增

加而升高，且在褐飞虱同一个体中与沃尔巴克氏体

存在竞争现象，同一个种群一般只含有 2种菌中的

1种。然而，最新研究发现沃尔巴克氏体和杀雄菌

可以稳定共存于同一个地理种群中，尽管不同地理

种群中 2 种共生细菌的感染频次存在一定差异

（Guo et al.，2021）。大量研究显示地理分布和环境

因子可显著影响昆虫内共生菌的种类（Yun et al.，

2014；Liu et al.，2020）。因此，出现上述差异性结果

极可能与研究中褐飞虱的取样种群不同有关。与沃

尔巴克氏体传递方式类同，杀雄菌亦可通过宿主卵

的细胞质进行母系遗传传递给后代（Qu et al.，2013；

陈宇等，2014）。目前，通过第 2代高通量测序技术

已对杀雄菌全基因组完成测序，生物信息学分析表

明其可为宿主提供维生素（Fan et al.，2016）。最新

研究显示，该菌能够介导褐飞虱对病原真菌黄绿绿

僵菌Metarhizium flavoviride侵染的防御能力，并参

与调控宿主对化学杀虫剂的抗性（朱欢欢等，2017；

Pang et al.，2018）。

2 褐飞虱内共生菌的分离鉴定及多样性
分析技术

开展褐飞虱与内共生菌互作机制的研究主要建

立在明确褐飞虱内共生菌种类、群落结构和多样性

的基础上。早期主要是利用离体培养技术进行分

析，然而褐飞虱体内的微环境很难进行人为模拟，且

分离培养过程易受杂菌污染，试验重复性差。随后

出现的 DNA 克隆文库技术和变性梯度凝胶电泳

（denatured gradient gel electrophoresis，DGGE）技术

主要基于特定分子标记基因的扩增、电泳和测序进

行分析，可以避开微生物分离培养的过程，在研究昆

虫体内微生物多样性方面具有一定优势，然而上述技

术操作步骤繁琐，且严重低估了褐飞虱内共生菌的

多样性。近年来，随着分子生物技术的发展，特别是

宏基因组的应用，关于褐飞虱内共生菌的分离鉴定

及多样性分析等方面的工作取得了很大进展（表2）。

2.1 离体培养技术

内共生菌的离体培养是研究昆虫内共生菌生物

学特性最理想的模式，对明确其与宿主互作关系，以

及开发基于共生菌的害虫防控技术具有重要意义。

褐飞虱体内微环境与体外环境的差异导致褐飞虱内

共生菌的分离、培养和鉴定工作非常困难，一直未取

得较大进展。Nasu et al.（1981）利用平板涂布培养

法从褐飞虱卵和脂肪体中分离出 2株菌株，但仅从

形态上初步认定为类酵母共生菌。Kagayama et al.

（1993）在上述研究的基础上改进了离体培养方法，

成功从褐飞虱卵中分离到 7 株形态不同的真菌菌

株，经 18S rDNA 序列比对分析发现其均与酿酒酵

母 Saccharomyces cerevisiae的亲缘关系较近。张珏

锋等（2007；2009）采用类似的卵块培养法从褐飞虱

体内分离了 2株共生真菌，经鉴定分别为解脂耶氏

酵母和嗜盐梗孢酵母，但并未对其定位进行验证。

Pang et al.（2012）等通过脂肪体分离涂布法结合分

子生物学技术从褐飞虱脂肪体内分离获得1株假丝

酵母菌株。

2.2 DNA克隆文库技术

DNA克隆文库技术是以样品基因组总DNA为

模板，利用通用引物对微生物标志基因（如细菌16S

rDNA和真菌 ITS）进行PCR扩增，并进行连接转化，

构建相应的DNA克隆文库，最后通过测序将文库中

每一个待检目标基因序列与公共核酸序列数据库进

行比对，根据序列相似性对未知微生物进行分类和

鉴定。目前，该技术已应用于褐飞虱内共生细菌的

多样性分析，如李香香等（2011）综合运用平板培养

法以及16S rDNA文库测序法研究了褐飞虱肠道内

共生细菌的种类，检测到包括沃尔巴克氏体、不动杆

菌 Acinetobacter sp. 和欧文氏菌 Enwinia sp. 在内的
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10 余种细菌。Tang et al.（2010）构建了 3 个不同褐

飞虱致害性种群内共生细菌的 16S rDNA 文库，从

中鉴定到了包括沃尔巴克氏体、阿氏肠杆菌Entero‐

bacter asburiae 和 缺 陷 假 单 胞 菌 Brevundimonas

diminuta 在内的 10种共生细菌，并通过荧光原位杂

交技术对其中 2株菌进行了定位分析，发现它们主

要定位于雌成虫的生殖组织中，如卵巢或产卵器

及其附近组织。

表2 褐飞虱内共生菌分离鉴定及多样性分析技术

Table 2 Techniques used for isolation, identification and diversity analysis of Nilaparvata lugens endosymbionts

技术名称
Technique

离体培养
Culturable
in vitro

克隆文库
Clone library

PCR-变性梯
度凝胶电泳
PCR-denatured
gradient gel
electrophoresis

宏基因组学
Metagenomics

主要优点
Main advantage

可获得离体培养
菌株
Capable of obtaining
culturable strains

无需体外培养，准确
性高
Culture-independent,
high accuracy

无需体外培养，准确
性高，重复性好
Culture-independent,
high accuracy, good
repeatability

无需体外培养，通量
高，检测速度快
Culture-independent,
high throughput,
high-speed detection

主要缺点
Main disadvantage

耗时较长，重复性差，
大多数内共生菌无法
离体培养
Time consuming, poor
repeatability; most
endosymbionts cannot
be cultured in vitro

工作量大，成本较高
Heavy workload,
high cost

操作较复杂，分辨率
不足
Complicated operation,
low resolution

成本较高
High cost

内共生菌种类
Endosymbiont species

解脂耶氏酵母、嗜盐梗孢酵母、假丝酵母、不动
杆菌、欧文氏菌、芽胞杆菌和肠杆菌等及少量
未鉴定种
Yarrowia lipolytica, Sterigmatomyces halophilus,
Candida sp., Acinetobacter sp., Enwinia sp.,
Bacillus sp., Enterobacter sp., etc. and a few
unclassified species

沃尔巴克氏体、不动杆菌、苍白杆菌、草螺菌、白
色杆菌、肠杆菌、缺陷假单胞菌等诸多共生细菌
Wolbachia, Acinetobacter sp., Ochrobaclrum sp.,
Herbaspirillum sp., Leucobater sp., Enterobacter
sp., Brevundimonas sp., etc. and numerous other
bacterial endosymbionts
类酵母共生菌、季也蒙毕赤酵母、隐球酵母、汉
逊德巴利酵母、沃尔巴克氏体等及一些未鉴定种
Yeast-like symbiotes, Pichia guilliermondii,
Cryptococcus sp., Debaryomyces hansenii,
Wolbachia, etc. and serveral unclassified species

类酵母共生菌、酵母属、青霉属、节担菌属、沃
尔巴克氏体、杀雄菌、菠萝泛菌、沙雷氏菌等及
大量未鉴定种
Yeast-like symbiotes, Saccharomycetales sp.,
Penicillium sp., Wallemia sp., Wolbachia,
Arenophonus, Pantoea ananatis, Serratia sp.,
etc. and a large number of unclassified species

参考文献
Reference

Nasu et al., 1981;
Kagayama et al.,
1993; 张珏锋等，
2007 Zhang et al.,
2007; 李 香 香 ，
2010 Li, 2010;
Pang et al.，2012

Tang et al.，2010;
李 香 香 等 ，2011
Li et al., 2011

Dong et al., 2011;
Hou et al., 2013;
Xu et al., 2014;
2015

Vijayakumar et al.,
2018; Zhang et al.,
2018; 王天召等，
2019 Wang et al.,
2019; Zhang et al.,
2019; Wang ZL et
al., 2020; 2021；
Shentu et al., 2020

2.3 PCR-DGGE技术

PCR-DGGE 技术是将 PCR 和 DGGE 技术相结

合的一种DNA多态性检测技术，能够分辨长度相同

而序列不同（可以是一个碱基差异）的 DNA 片段。

该技术的基本原理是DNA双链因其内部核苷酸的

排列顺序不同而具有不同的解链温度，这使其在含

不同变性梯度变性剂（如尿素或甲酰胺）的聚丙烯酰

胺凝胶中的解链行为不同，进而致使电泳迁移速度

出现差异，最终在凝胶上呈现出差异性带型图谱。

该技术早期被广泛用于土壤和水体等环境样品中微

生物群落的多样性分析，并逐渐扩展用于昆虫体内

共生微生物群落的组成分析。Hou et al.（2013）通过

18S rDNA 和 5.8S-ITS 序列测定结合 DGGE 技术证

明了褐飞虱体内存在类酵母共生菌、季也蒙毕赤酵

母和假丝酵母等共生真菌及一些不能培养的其他酵

母，极大地丰富了褐飞虱共生真菌的种类多样性。

Xu et al.（2014；2015）利用该技术分析了不同发育阶

段、不同地理种群以及不同致害性种群褐飞虱体内

共生细菌群落的多样性，结果表明 1~5龄若虫体内

共生细菌群落的多样性差异显著，但成虫与 1龄若

虫的菌群结构具有较高的相似性。地理来源和宿主

水稻品种亦是影响褐飞虱体内共生细菌群落结构的

重要因子，如取食感虫水稻品种的褐飞虱种群体内

共生细菌群落结构与取食抗性水稻品种的褐飞虱种

群之间存在显著差异（Xu et al.，2015）。

2.4 宏基因组分析技术

宏基因组是生境中全部微生物遗传物质的总

和，包含可培养和不可培养的微生物的基因组。宏

基因组分析技术是以样品中微生物群体基因组为研

究对象，以测序分析手段研究目的样品所包含的全

部微生物的遗传组成及其群落功能。该技术可以避

开微生物分离培养的过程，能够准确、快速和高通量
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地解读微生物群体的多样性与丰度，已广泛应用于

各类昆虫体内共生微生物的多样性研究。最近，国

内外学者应用宏基因组测序技术已对褐飞虱不同发

育历期、不同性别和不同组织部位的内共生菌群落

结构进行了深入研究（Zhang et al.，2019；Wang et

al.，2020），并评估了交配行为（Shentu et al.，2020）、

地理来源（Zhang et al.，2018）、水稻品种（Wang ZL

et al.，2021）以及农药抗性（Vijayakumar et al.，2018）

等因素对褐飞虱内共生菌多样性的影响。如王天召

等（2019）采用 Illumina Miseq测序技术通过检测细

菌 16S rRNA和真菌 ITS序列系统分析了褐飞虱成

虫肠道内细菌和真菌的种类多样性和群落结构组

成，共注释到了7个细菌门和3个真菌门，变形菌门

和子囊菌门分别是肠道细菌和真菌的优势菌门，表

明褐飞虱肠道微生物种类丰富多样。该团队利用相

同的方法全面解析了褐飞虱不同发育阶段体内共生

细菌和共生真菌的群落结构和多样性，发现褐飞虱

内共生菌的种类组成和群落结构随宿主的发育历期

和性别而变化（Wang et al.，2020）。Wang ZL et al.

（2021）基于宏基因组技术比较了不同致害性种群褐

飞虱肠道细菌的多样性，结果显示褐飞虱抗性种群

肠道细菌的丰富度显著高于褐飞虱敏感种群。这些

结果不仅为开发基于共生关系的“以菌治虫”褐飞虱

防控技术提供了丰富的微生物数据信息，也为揭示

褐飞虱与共生微生物的协同进化机制研究奠定了科

学基础。

3 褐飞虱内共生菌的生物学功能

共生菌与宿主在长期的协同进化过程中形成了

互惠互利、相互依存的关系。研究显示，内共生菌在

褐飞虱生长发育和环境适应过程中发挥着重要作

用，参与宿主的营养代谢（Wan et al.，2014；Fan et

al.，2015）、致害性变异（Lü et al.，2004；陈宇，2013）、

解毒代谢（李文浩，2020；Cai et al.，2021）及病原物

防御（朱欢欢等，2017）等诸多生理生化过程（表3）。

3.1 参与宿主的营养代谢过程

褐飞虱以吸取水稻韧皮部汁液为食，而水稻韧

皮部汁液中的营养物质并不均衡，不足以满足褐飞

虱生长发育过程所需的营养物质。有研究发现以韧

皮部汁液为食的半翅目昆虫如蚜虫、飞虱和叶蝉等，

其体内均含有大量共生菌，以维持自身正常的营养

代谢（Blow et al.，2020）。褐飞虱体内的类酵母共生

菌、沃尔巴克氏体和杀雄菌能合成并为宿主提供所

缺乏的营养物质，包括必需氨基酸、甾醇和维生素等

（Wan et al.，2014；Fan et al.，2016；Ju et al.，2020）。

傅强等（2001）发现缺（少）共生菌的褐飞虱取食缺失

酪氨酸和甲硫氨酸的人工饲料后难以羽化，不能完

成整个发育周期。王国超等（2005）发现必需氨基酸

对缺（少）共生菌褐飞虱生长的影响明显大于非必需

氨基酸，且必需氨基酸的缺少对褐飞虱内共生菌的

数量有一定刺激作用，进而推测类酵母共生菌会对

褐飞虱的氨基酸营养进行补偿。Xue et al.（2014）对

褐飞虱及体内类酵母共生菌的基因组进行了测序，

从代谢基因组水平上验证了上述推测，全基因组序

列分析结果表明褐飞虱自身基因组缺失甲硫氨酸、

苯丙氨酸和赖氨酸等10种必需氨基酸的合成基因，

而在类酵母共生菌基因组中均可找到对应氨基酸的

合成基因。节肢动物普遍缺乏合成甾醇的能力，类

酵母共生菌可以为褐飞虱提供甾醇，该菌含有细胞

色素 P450 基因和甾醇 C-22 去饱和酶基因，可以产

生麦角固醇生物合成的中间产物，褐飞虱可利用该

中间产物进一步合成胆固醇，形成完整的胆固醇合

成途径（Noda & Koizumi，2003）。此外，类酵母共生

菌基因组可以编码褐飞虱基因组中缺失的大部分尿

酸酶，从而利用宿主的代谢废弃物——尿酸来合成

褐飞虱生长发育的必需物质（Sasaki et al.，1996；

Hongoh & Ishikawa，1997）。褐飞虱内共生细菌则

可以弥补类酵母共生菌和褐飞虱在维生素生物合成

途径上的缺陷，如沃尔巴克氏体能够产生维生素B2

和 B7，而杀雄菌基因组中亦含有维生素 B2、B7 和

PP等B族维生素合成基因簇（Fan et al.，2016；Ju et

al.，2020）。

3.2 参与宿主的致害性变异过程

培育和推广抗性水稻品种是当前防治褐飞虱的

一种优选策略。然而，褐飞虱致害性的快速与高度

变异往往造成抗虫品种使用年限缩短。褐飞虱致害

性的变化给抗性水稻选育及褐飞虱防治带来了前所

未有的挑战。有研究表明，内共生菌与褐飞虱的致

害性变异密切相关（吕仲贤等，2001a；Lü et al.，

2004；荆胜利等，2013）。吕仲贤等（2001b）和Xu et

al.（2015）研究了不同致害性褐飞虱种群内共生菌数

量的动态变化及其对褐飞虱在抗虫水稻品种上的取

食选择、生长发育和繁殖等生理过程的影响，结果表

明褐飞虱内共生菌数量的变化及其对氨基酸的吸收

利用能力是制约其种群致害性变异的重要因子。侯

云（2013）利用实时荧光定量 PCR 技术检测了类酵

母共生菌、季也蒙毕赤酵母和假丝酵母 3种内共生

真菌在褐飞虱适应水稻不同抗性品种时的变化规
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律，发现取食抗性水稻后褐飞虱 3种内共生真菌的

数量均急剧下降，特别是适应抗性品种过程中的第

2代褐飞虱，而到第3代褐飞虱其内共生菌的数量开

始回升。Chen et al.（2011）研究发现缺（少）共生菌

的褐飞虱在取食抗性水稻品种ASD7和 IR26后，其

雌成虫的体重、生长速率和产卵量均显著低于正常

含共生菌的褐飞虱。推测当食物中缺失褐飞虱自身

不能合成的必需氨基酸营养物质时，其体内类酵母

共生菌会出现数量增加的一种补偿平衡机制。Yu

et al.（2014）测定了取食水稻不同抗性品种的褐飞虱

脂肪体转录组，发现大量与褐飞虱致害性变异相关

的共生菌关键基因，包括隶属12个不同属类酵母共

生菌的317个基因和来源于沃尔巴克氏体的22个相

关基因。陈宇（2013）亦发现杀雄菌能够影响褐飞虱

对抗性水稻品种Mudgo的致害能力，主要表现为不

含杀雄菌的褐飞虱雌成虫在抗性水稻品种 Mudgo

上的产卵量显著下降。最近，基于扩增子的高通量

测序结果表明，取食水稻抗、感品种的褐飞虱实验室

种群的肠道细菌群落结构与田间种群均存在显著差

异（Ojha & Zhang，2019；Wang ZL et al.，2021）。褐

飞虱可以在很短的时间内就适应抗性水稻品种并形

成新的致害性种群，所以基本无法从褐飞虱本身的

遗传变异角度进行解释，因此诸多学者推测内共生

菌可能才是褐飞虱致害性变异的根本原因。然而，

关于共生菌介导褐飞虱致害性变异的机制还知之甚

少，相关研究亟待加强。

表3 褐飞虱内共生菌的生物学功能

Table 3 The biological functions of Nilaparvata lugens endosymbionts

生理过程
Physiological process

营养代谢
Nutritional
metabolism

致害性变异
Virulence variation

解毒代谢
Detoxification
metabolism

病原菌防御
Pathogen defense

内共生菌
Endosymbiont

类酵母共生菌
Yeast-like symbiotes

类酵母共生菌
Yeast-like symbiotes

沃尔巴克氏体
Wolbachia

杀雄菌
Arsenophonus

类酵母共生菌
Yeast-like symbiotes

类酵母共生菌
Yeast-like symbiotes

沃尔巴克氏体
Wolbachia

杀雄菌
Arsenophonus

沃尔巴克氏体
Wolbachia

杀雄菌
Arsenophonus

解脂耶氏酵母
Yarrowia lipolytica

类酵母共生菌
Yeast-like symbiotes

杀雄菌
Arsenophonus

功能
Function

提供必需氨基酸
Providing essential amino acids

提供类固醇
Providing steroids

提供维生素B2和B7
Providing vitamin B2 and B7

提供维生素B2、B7和PP
Providing vitamin B2, B7 and PP

参与氮素循环
Involved in nitrogen cycling

与致害性变异相关
Related to virulence variation

与致害性变异相关
Related to virulence variation

与致害性变异相关
Related to virulence variation

提高宿主对吡虫啉的抗性
Enhanced host resistance to imidacloprid

提高宿主对吡虫啉的抗性
Enhanced host resistance to imidacloprid

与宿主对吡虫啉的抗性有关
Related to host resistance to imidacloprid

参与宿主与黄绿绿僵菌的互作过程
Involved in the interactions between host
and Metarhizium flavoviride

提高宿主对黄绿绿僵菌侵染的防御能力
Enhanced host resistance to Metarhizium
flavoviride
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3.3 参与宿主的解毒代谢过程

当前，施用化学杀虫剂是防治褐飞虱的重要手

段，但是随着杀虫剂的持续大剂量施用导致了严重

的“3R”问题，即抗药性、再猖獗和农药残留，严重威



胁人类健康和生态环境。近年来，诸多研究显示褐

飞虱内共生菌在化学杀虫剂的代谢解毒过程中发挥

着重要作用（唐涛，2019；李文浩，2020；Cai et al.，

2021）。李娜等（2010；2011）通过比较褐飞虱吡虫啉

敏感品系和抗性品系内共生菌的 3种解毒酶活力，

发现褐飞虱对吡虫啉产生抗性与其内共生菌的羧酸

酯酶和多功能氧化酶活性增强显著相关。经杀虫剂

甲胺磷处理后褐飞虱低龄若虫羽化后的短翅雌成虫

内共生菌数量明显低于对照，推测类酵母共生菌在

褐飞虱抗药性方面发挥着重要作用（徐红星等，

2000）。Vijayakumar et al.（2018）比较分析了褐飞虱

田间抗性种群和室内敏感种群的肠道共生菌，发现

抗性群体肠道内共生菌的多样性和丰富度显著高于

敏感群体，田间抗性群体肠道内共生菌中厚壁菌的

丰度为 46.06%，类杆菌和变形杆菌的丰度分别为

30.08%和15.49%，而室内敏感种群中变形菌门占绝

对优势，丰度达到了 99.86%。Zhang et al.（2018）利

用 PICRUSt 宏基因组技术对褐飞虱不同种群内共

生菌的解毒代谢基因进行预测分析，结果显示不同

种群间内共生菌的解毒代谢基因数量无显著差异，

推测褐飞虱内共生菌并不直接参与宿主的解毒代谢

过程。Cai et al.（2021）最新研究表明，沃尔巴克氏

体可通过调控褐飞虱P450氧化酶系的表达而影响

宿主对吡虫啉的抗性，其中，NlCYP4CE1 是褐飞虱

体内响应吡虫啉胁迫的一个重要解毒酶基因，其表

达量受吡虫啉显著诱导；而通过四环素消除褐飞虱

体内沃尔巴克氏体后上述诱导效应显著减弱。杀雄

菌亦被证实与褐飞虱抗药性直接相关。Pang et al.

（2018）从褐飞虱中鉴定到S型和N型2种不同生物

型的杀雄菌，若将S型杀雄菌代替褐飞虱体内常驻

菌N型杀雄菌后可显著降低宿主对吡虫啉的抗性。

3.4 参与宿主对病原物的防御过程

昆虫病原微生物具有广谱高毒力、对环境友好

以及不易使害虫产生抗药性等诸多优点，在害虫的

生物防治中占据着重要地位。其中，昆虫病原真菌

主要通过独特的体壁接触侵染模式而致死各类害

虫，已被证实在褐飞虱防治中具有极大的应用潜力

（Tang et al.，2019；Peng et al.，2020）。然而，昆虫病

原真菌对褐飞虱的致病能力受诸多因素影响，包括

菌株专化性、寄主龄期及环境因子等，极大程度上限

制了相关真菌杀虫剂的开发及规模化应用。最近有

研究发现病原真菌对昆虫的侵染效率与褐飞虱内共

生菌的作用密切相关。如朱欢欢等（2017）研究发现

褐飞虱内共生细菌杀雄菌能显著提高宿主抵御黄绿

绿僵菌侵染的能力，且该介导作用受温度的显著影

响。生物测定试验表明，黄绿绿僵菌对褐飞虱含杀

雄菌种群的侵染效率明显低于褐飞虱杀雄菌缺失种

群，进一步的研究结果显示，杀雄菌可能通过影响褐

飞虱血淋巴中浆细胞的数量而提高宿主对黄绿绿僵

菌的抵御能力（朱欢欢，2017）。此外，张珏锋（2019）

在研究褐飞虱与病原真菌互作过程中发现，黄绿绿

僵菌侵染褐飞虱后能导致宿主体内尿酸积累，而褐

飞虱的尿酸代谢与其共生真菌类酵母共生菌密切相

关，由此推测可能褐飞虱在抵御病原真菌侵染早期

存在营养和空间竞争而导致类酵母共生菌数量减

少，但具体机制后续并未进一步深入研究。

4 内共生菌在褐飞虱防治中的应用潜能

施用化学农药和培育水稻抗性品种是当前防治

褐飞虱的 2种重要策略。然而，褐飞虱抗药性的剧

增和致害性的快速变异严重限制了化学农药的防治

效果。内共生菌是昆虫生物防治中一类重要资源，

在褐飞虱生长、发育、繁殖及环境适应过程中发挥着

重要作用，近年来利用内共生菌控制褐飞虱的“以菌

治虫”新理论和新策略不断被提出，且其中部分工作

已付诸实践。

基于内共生菌的“以菌治虫”防控策略主要有以

下 3种实现途径（图 1）。第 1种途径是通过添加内

共生菌的外源抑制剂降低其在宿主体内的数量和活

力，进而直接降低宿主昆虫的适合度。第 2种途径

是通过自然释放或人工转染的方式将调控宿主重要

生理行为如生殖行为的内共生菌导入昆虫宿主，导

致后代生长生殖缺陷，达到种群压制或种群替换的

目的。第3种途径是通过基因工程手段对内共生菌

进行遗传改造，并以其作为中间载体将外源效应因

子如毒素导入昆虫宿主，最终达到抑制宿主种群数

量或其媒介效能的防控效果。其中前 2种“以菌治

虫”途径目前已在褐飞虱防控应用研究中得到验

证。如 Shentu et al.（2016）通过将杀菌剂与杀虫剂

配伍喷施褐飞虱，结果表明该方法可极大地降低褐

飞虱内共生菌的数量，从而显著提高杀虫剂对褐飞

虱的防控效果。Gong et al.（2020）通过胚胎显微注

射方式将诱导高强度细胞质不亲和的沃尔巴克氏体

菌株（灰飞虱 Laodelphax striatellus wStri 沃尔巴克

氏体株系）人工转染至褐飞虱卵内，成功建立了可

100%稳定遗传的褐飞虱wStri转染品系，该品系在

不显著影响宿主适合度的情况下可诱导高强度的细

胞质不亲和，从而令其后代不育，且能显著阻断水稻
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齿叶矮缩病毒（rice ragged stunt virus，RRSV）的传

播。第3种“以菌治虫”途径目前在防蚊抗疟过程中

获得较大进展。如 Wang et al.（2012；2017）将过表

达抗疟效应分子的肠道共生细菌沙雷氏菌 Serratia

AS1和成团泛菌Pantoea agglomerans引入按蚊中肠

后，其能够在宿主体内高效、特异地抑制或杀灭恶性

疟原虫，从而达到降低蚊虫传播疟疾的媒介效能。

最近，该条途径亦成功应用于部分农业害虫的防控

研究。如Whitten et al.（2016）将西花蓟马Franklini‐

ella occidentalis内共生细菌——欧文氏菌通过基因

工程手段改造成双链 RNA（double-stranded RNA，

dsRNA）的递送载体，经遗传改造后的欧文氏菌可

将外源dsRNA高效表达并传递给靶标宿主，并通过

dsRNA 介导的特异性高效抑制基因表达途径（即

RNA干扰）来发挥治虫功效。然而，目前暂没有利

用第3种“以菌治虫”途径进行褐飞虱防控的研究报

道。由于褐飞虱全基因组序列的测定，使得通过功

能基因组学手段筛选和挖掘可高效应用于褐飞虱

防控的RNA干扰靶标基因变得切实可行。因此，未

来有必要充分整合内共生菌和RNA干扰 2种防虫

策略的优势，设计开发出绿色高效的褐飞虱防控新

技术。

A图中的×表示抑制或消除特定内共生菌；B图中的黑色和橙色轮廓昆虫分别代表褐飞虱和另一种类昆虫；C图

中的蓝点代表一种特定内共生菌，红点代表遗传改造后的内共生菌。The cross symbol indicates disruption or dele‐

tion of a specific endosymbiont in Fig. A; the insects with dark and orange outline represent Nilaparvata lugens and a

second insect species, respectively, in Fig. B; the blue dot represents a specific endosymbiont, with red dot as a geneti‐

cally modified endosymbiont in Fig. C.

图1 褐飞虱“以菌治虫”防控策略

Fig. 1 Strategies for the biocontrol of Nilaparvata lugens based on the manipulation of endosymbionts

5 问题与展望

“以菌治虫”策略为褐飞虱的防治指明了新方

向，尤其在减少杀虫剂使用、减缓褐飞虱抗药性产

生、延长水稻抗性品种使用年限和保障水稻安全生

产等方面具有重大意义。尽管目前在该领域的研究

已取得部分进展，但仍存在一些问题尚未完全解决。

首先，难以获得离体培养的内共生菌菌株。离

体共生菌是研究内共生菌在褐飞虱致害性变异、抗

药性产生和天敌防御等过程中的作用及其机制的前

提和基础。尽管目前已有部分内共生菌成功离体培

养，但褐飞虱初级共生菌类酵母共生菌始终难以体

外培养，而该菌正是“以菌治虫”最理想的靶标。其

次，难以获得无菌宿主昆虫。无菌宿主亦是研究褐

飞虱与内共生菌互作机制的关键试验材料。目前，

主要通过采用高温或抗生素处理的方式来获取缺菌

或减菌种群。然而，高温或抗生素处理虽然可以达

到缺菌或减菌的目的，但会给虫体带来副作用，一定

程度上干扰了试验结果的准确性。再次，内共生菌

介导宿主环境适应性机制仍不清楚。虽然目前已明

确内共生菌在褐飞虱抗药性产生、致害性变异和抵

御病原物入侵等环境适应过程中发挥着重要调控作

用，但当前研究大多仅停留在现象层面，而由现象入

本质，即解析内共生菌介导的宿主抗性机制的研究

严重匮乏。如在内共生菌介导褐飞虱抵御病原真菌

侵染过程中，内共生菌究竟是以产生抗菌物质或与
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病原真菌竞争营养的方式直接抑制了病原真菌的持

续增殖，还是以诱导宿主对外来病原真菌产生免疫

反应从而使防御通路表达上调的方式间接降低了宿

主对病原真菌的敏感性？这些问题的解决对于开发

具有强针对性的“以菌治虫”农药产品十分重要。最

后，内共生菌的传递机制不明。目前，褐飞虱内共生

菌的相关研究主要集中于类酵母共生菌，探明其垂

直传递过程的每一个环节及分子调控机制是以该菌

为靶标防治褐飞虱的重要前提条件。但截至目前，

关于褐飞虱类酵母共生菌垂直传递的分子机制还不

清楚，相关研究工作有待进一步加强。

随着生物学技术手段的不断革新，褐飞虱内共

生菌的研究将更加深入，一些新型技术手段的应用

或将“以菌治虫”策略进一步拓展和付诸实践。如借

助宏基因组学、转录组学、蛋白组学和代谢组学等多

组学手段可以明确褐飞虱内共生菌的种类和生物学

功能，挖掘更多的“以菌治虫”共生微生物标靶；利用

单细胞测序技术可以解析单个内共生菌菌株的全基

因组，进而可以依据组学分析结果来设计适宜的培

养基对其进行体外离体培养；通过显微注射技术可

以将特定内共生菌人工转染进入褐飞虱体内，以建

立遗传背景一致的含菌和缺菌种群，从而为褐飞虱

与内共生菌互作机制的研究奠定坚实基础。坚信在

不久的将来，“以菌治虫”策略将在褐飞虱防治工作

中占据重要地位。
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