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摘要：为解析光肩星天牛 Anoplophora glabripennis 在宁夏回族自治区和浙江省对金丝垂柳 Salix

babylonica×S. alba-vitellina和旱柳S. matsudana的为害差异，通过代谢组学分析2种柳树木质部次

生代谢产物的差异，利用16S rDNA测序技术检测来自2个地区的光肩星天牛幼虫在取食原生地寄

主后肠道细菌群落的组成，测定其肠道消化酶、解毒酶和保护酶的活性，并将2种柳树的次生代谢

产物分别与光肩星天牛肠道细菌及肠道酶进行Spearman相关性分析。结果表明，在金丝垂柳和旱

柳木质部中共筛选出26种抗虫性差异代谢产物，其中苯甲酸及其衍生物、肉桂醛、吲哚及其衍生物

和有机氮化合物在旱柳样本中含量更高；而黄酮类化合物、芪类化合物、咪唑并嘧啶和二嗪则在金

丝垂柳样本中含量更高。以旱柳为食的幼虫肠道优势菌属为肠球菌属 Enterococcus、拉乌尔菌属

Raoultella、肠杆菌科未确定属、假单胞菌属 Pseudomonas、肠杆菌属 Enterobacter 和纤维单胞菌属

Cellulomonas；以金丝垂柳为食的幼虫肠道优势菌属则为拉乌尔菌属和Gibbsiella。取食旱柳的幼

虫肠道中外切β-1，4-葡聚糖酶、羧酸酯酶、谷胱甘肽S转移酶和细胞色素P450酶的活性均显著高于

取食金丝垂柳幼虫。金丝垂柳中黄酮类化合物含量高且变量投影重要性分析值较大，推测能被肠

道内优势菌属拉乌尔菌属和Gibbsiella有效代谢，因此解毒酶活性处于较低水平，且拉乌尔菌属和

Gibbsiella大量增殖；在取食旱柳的幼虫肠道中没有能有效代谢苯甲酸及其衍生物和肉桂醛等化学

物质的细菌群落存在，从而引起解毒酶活性显著提升以减少受到的毒害作用。表明在光肩星天牛

适应寄主植物的过程中，其肠道细菌在对寄主次生代谢产物的代谢过程中发挥着重要作用。

关键词：光肩星天牛；代谢组学；肠道微生物；肠道酶活；柳属

Host adaptation of Asian longhorn beetle Anoplophora glabripennis to Salix species

in Ningxia and Zhejiang, China

Guo Shuai1 Gu Qi1 Lu Pengfei1* Qiao Haili2* Li Yuchun3

（1. State Key Laboratory of Efficient Production of Forest Resources, College of Forestry, Beijing Forestry University,

Beijing 100083, China; 2. The Institute of Medicinal Plant Development, Chinese Academy of Medical Sciences &

Peking Union Medical College, Beijing 100193, China; 3. Diversiform-leaved Poplar Institute, Ejina Banner

Forestry and Grassland Bureau, Alxa League, Ejina 735400, Inner Mongolia Autonomous Region, China）

Abstract: To investigate the difference in the damages of Salix babylonica×S. alba-vitellina and S. mat‐

sudana caused by Asian longhorn beetle Anoplophora glabripennis in Ningxia Hui Autonomous Region

and Zhejiang Province, the differences in the secondary metabolites of the xylem of the two willow

trees were analyzed by metabolomics. 16S rDNA sequencing technology was used to detect the intesti‐
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植物与植食性昆虫在持续互作进化过程中形成

了各自的适应性策略。植物在应对病虫害侵染时一

般处于被动防御状态，但在受到昆虫为害时可产生

有毒的次生代谢物质，以化学防御方式阻止植食性

昆虫取食，这些次代谢生物质包括萜类化合物、苯及

其衍生物、生物碱、黄酮类化合物和肉桂醛等（汤德

良，1999）。黄酮类化合物作为一类重要的植物次生

代谢产物一直被认为具有抵御昆虫侵害的作用，如

大豆Glycine max、垂枝桦Betula pendula和茄属 So‐

lanum 植物等会利用黄酮类化合物抵御昆虫侵害

（Martemyanov et al.，2012；Bentivenha et al.，2018；

Vosman et al.，2018）。用于香料和日用化工行业的肉

桂醛也具有抗虫作用，如 Jeon et al.（2017）发现肉桂

醛在防控新纪录的广翅蜡蝉属Ricania sp.害虫种群

时具有显著的毒杀活性；Zaio et al.（2018）评测了12种

肉桂醛相关化合物对玉米象Sitophilus zeamais成虫

的毒杀和驱避效果，其中杀虫效果显著的有肉桂醛

和α-甲基肉桂醛，驱避效果最好的是α-溴代肉桂醛。

昆虫为消减植物次生代谢产物的伤害，在同植

物长期的协同进化过程中演化出了针对性的解毒能

力，即借助于体内解毒酶代谢摄入的外源性有毒物

质。昆虫的解毒酶通常包括羧酸酯酶、细胞色素

P450 酶和谷胱甘肽 S 转移酶 3 个主要的超家族酶

系。斜纹夜蛾 Spodoptera litura 体内的细胞色素

P450酶和谷胱甘肽S转移酶在代谢摄入的植物次生

物质黄酮、香豆素和花椒毒素过程中发挥了关键作

用（Huang et al.，2011；Wang et al.，2015）；西花蓟马

Frankliniella occidentalis摄入经取食诱导处理后次

生代谢产物含量升高的番茄 Lycopersicon esculen‐

tum叶片后，体内羧酸酯酶活性显著升高，以提高其

适应性（蒲恒浒等，2018）。除了自身产生的解毒酶

外，昆虫还可以依靠肠道内微生物降解植物次生代

谢产物，如黄酮类物质槲皮素在肠道环境内可被链

球菌 Streptococcus S-2、乳酸菌 Lactobacillus L-2、双

歧杆菌Bifidobacterium B-9和拟杆菌Bacteroides JY-6

等菌群转化为小分子化合物（Santangelo et al.，2019）；

nal bacterial community composition of A. glabripennis larvae from two regions after feeding on S. bab‐

ylonica×S. alba-vitellina or S. matsudana. The activities of intestinal digestive enzymes, detoxification

enzymes and protective enzymes were also measured. Spearman correlation analysis was carried out be‐

tween the secondary substances of two Salix species and intestinal bacteria and enzyme activity of A.

glabripennis. The results showed that a total of 26 insect-resistant differential metabolites were screened

from the xylem of S. babylonica×S. alba-vitellina and S. matsudana. Among them, the contents of ben‐

zoic acid and its derivatives, cinnamyl aldehyde, indole and its derivatives, and cinnamyl aldehyde were

higher in S. matsudana. In contrast, the expressions of flavonoids, stilbene, ethyleneurea, and diazine

were higher in S. babylonica×S. alba-vitellina. The dominant larval intestinal bacterial genera on S. mat‐

sudana were Enterococcus, Raoultella, unidentified Enterobacteriaceae, Pseudomonas, Enterobacter

and Cellulomonas. Raoultella and Gibbsiella were the dominant larval intestinal bacteria of A. gla‐

bripennis feeding on S. babylonica×S. alba-vitellina. The activities of exo-β-1,4-glucanase, lipase, car‐

boxylesterase, glutathione-S-transferase and cytochrome P450 activities in the intestinal samples of lar‐

vae feeding on S. matsudana were significantly higher than those on S. babylonica×S. alba-vitellina.

The content of flavonoid in S. babylonica×S. albavitellina was high with a substantial variable impor‐

tance in the projection value. It was speculated that the dominant bacterial species from the genus of

Raoultella and Gibberella in the gut of A. glabripennis could easily metabolize flavonoids, leading to

predominantly inactivated detoxification enzymes, which was accompanied by significant quantities of

the bacterial community of Raoultella and Gibberella, although the levels of detoxification enzyme ac‐

tivity in the larval intestine were higher likely due to the absence of bacterial populations that can effi‐

ciently metabolize substances such as benzoic acid and its derivatives and cinnamyl aldehyde in the gut

of A. glabripennis. The results indicated that, during the adaptation process of A. glabripennis to its host

plant, the bacteria in its gut play a crucial role in the metabolism of the host’s secondary metabolites.
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同样具有抗虫作用的单宁类物质儿茶素经链球菌

属 Streptococcus、乳杆菌属Lactobacillus和真杆菌属

Eubacterium等菌群分解为5-（3'，4'-二羟基苯基）-戊

酸内酯（Wiese et al.，2015）；沙雷氏菌Serratia sp.、假单

胞菌 Pseudomonas sp. 和水生拉恩氏菌 Rahnella

aquatilis能有效分解红脂大小蠹Dendroctonus valens

取食摄入的α-蒎烯，在该虫适应寄主油松Pinus tab‐

uliformis过程中起到了重要作用（徐乐天，2016）。

光肩星天牛Anoplophora glabripennis属鞘翅目

天牛科，该虫主要以幼虫为害植物木质部，导致树木

千疮百孔，甚至整株枯死（骆有庆和李建光，1999），

是我国危险性有害生物。目前，光肩星天牛在中国

辽宁、河北和山西等 29个省（自治区、直辖市）均有

分布（李娟等，2013），并且在美国、加拿大、奥地利、

德国乃至法国亦有光肩星天牛为害的报道（Takács

et al.，2008）。光肩星天牛寄主十分广泛，主要包括

杨属 Populus、柳属 Salix、槭属 Acer 和梣属 Fraxinus

等植物，梣属植物对光肩星天牛的抗性相较于柳属

植物更强（黄竞芳等，1992；王志刚等，2009）。本课

题组在近几年的野外调查中发现，在宁夏回族自治

区（简称宁夏）固原市具旱柳Salix matsudana和洋白

蜡F. pennsylvanica的生境中，光肩星天牛不为害传

统感虫树种旱柳，而专一为害传统抗虫树种白蜡；相

反，在浙江省慈溪市具金丝垂柳S. babylonica×S. al‐

ba-vitellina 和洋白蜡 F. pennsylvanica 的生境中，光

肩星天牛选择在金丝垂柳上取食产卵，而不为害洋

白蜡。根据国内外相关研究结果，柳属植物被划分

为光肩星天牛喜食树种（乔海莉等，2007；Straw et

al.，2015；Turgeon et al.，2022）。那么，该虫对其喜食

柳属植物的选择为何在不同地区存在差异？为解析

该疑问，本研究对宁夏固原市和浙江省慈溪市的旱

柳及金丝垂柳的非靶向次生代谢产物进行分析，明

确2种柳属植物在应对光肩星天牛为害时抗虫性物

质的含量差异，通过 16S rDNA 测序技术检测用原

生寄主植物枝干饲养的光肩星天牛幼虫肠道细菌群

落物种组成，同时测定中肠消化酶、解毒酶和保护酶

的活性，系统分析 2种柳属植物的次生代谢产物差

异及其与光肩星天牛肠道细菌物群落组成和酶活性

之间的相关性，以期解析 2种柳属植物和光肩星天

牛之间的互作机制，为该害虫的防治提供新思路。

1 材料与方法

1.1 材料

供试昆虫：2019年5—6月，在宁夏固原市（36°01′

N，106°28′ E）和浙江省慈溪市（30°10′ N，121°14′ E）

分别选取光肩星天牛受害树木，砍伐后使用石蜡对

木段切口处进行密封，带回北京林业大学森林保护

研究室进行处理，从中取出光肩星天牛幼虫，按照地

区严格分开并用原生寄主旱柳或金丝垂柳木质部饲

养。在实验室内通过测量头壳宽度鉴定幼虫龄期

（贺萍和黄竞芳，1992），挑选大小以及健康状态一致

的3龄幼虫（头壳宽度约为2.40~3.16 mm）供试。

供试植物：分别在宁夏固原市和浙江省慈溪市

收集旱柳和金丝垂柳的健康多年生枝条。所取枝条

为主干分枝，距离地面2 m左右，直径约为10~15 cm。

将采集到的植物枝条带回实验室洗净，低温条件下

去除韧皮部，保留木质部供试。

试剂：色谱级甲醇、乙腈，德国Merck公司；98%

甲酸和 98% L-2-氯-苯丙氨酸，美国 Sigma-Aldrich

公司；细菌DNA提取试剂盒、50×TAE缓冲液，北京

拜尔迪生物技术有限公司；FastPfu聚合酶，天根生

化科技（北京）有限公司；AxyPrep DNA Gel Extrac‐

tion Kit，美国 Axy-Gen 公司；Nextflex® Rapid DNA-

Seq Kit，美国 Bioo Scientific 公司；β-葡萄糖苷酶测

试盒、外切β-1，4-葡聚糖酶测试盒、内切β-1，4-葡聚

糖酶测试盒、脂肪酶测试盒，苏州科铭生物技术有限

公司；羧酸酯酶测试盒、谷胱甘肽 S转移酶测试盒、

细胞色素P450酶测试盒、过氧化物酶测试盒、超氧

化物歧化酶测试盒、过氧化氢酶测试盒，上海酶联生

物技术有限公司；其余试剂均为国产分析纯。

仪器：LHS-150SC 恒温恒湿培养箱，上海一恒

科技有限公司；Tissuelyser-24 多样品组织研磨机，

上海净信实业发展有限公司；1290 Infinity超高效液

相色谱仪、6545 UHD and Accurate-Mass Q-TOF质谱

仪，美国Agilent科技有限公司；Thermo Fresco 21离

心机、Nanodrop 8000超微量紫外分光光度计、Nano‐

drop 2000超微量分光光度计、QuantusTM Fluorometer

荧光计，赛默飞世尔科技（中国）有限公司；DYCP-

31DN电泳仪，北京六一仪器厂；Gel Doc XR+凝胶成

像系统、T100TM热循环PCR仪，美国Bio-Rad公司。

1.2 方法

1.2.1 旱柳和金丝垂柳木质部稳定性分析和成分检测

采用超高效液相色谱-质谱（liquid chromato‐

graph-mass spectrometer，LC-MS）联用仪检测旱柳

和金丝垂柳的木质部成分。分别称取旱柳和金丝垂

柳的木质部样品20 mg于EP管中，加入500 μL甲醇

溶液（含5 μg/mL L-2-氯-苯丙氨酸作为内标），50 Hz

条件下匀浆 4 min，涡旋 2 min，4 ℃、12 000 r/min条
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件下离心 10 min，分别取上清液待测。同时分别取

20 μL 旱柳和金丝垂柳木质部样本上清液混合后

作为质控样本待测。液相色谱柱为Waters X Select

R HSS T3 柱（填充颗粒粒径 2.5 μm，长 100 mm、内

径2.1 mm）；流动相A为水溶液（含0.1%甲酸），流动

相B为乙腈（含0.1%甲酸）；流速为0.35 mL/min；柱

温为 40 ℃；进样量为正离子模式 1 μL、负离子模式

2 μL；优化的色谱梯度为0~2 min，5% 流动相 B；2~

10 min，5%~95%流动相 B；10~15 min，95%流动相

B；进样时间间隔为 5 min，用于平衡系统。质谱仪

检测时使用正离子模式结合负离子模式，并优化检

测参数：毛细管电压为3.5 kV，干燥气流为10 L/min，

气体温度为325 ℃，喷雾器压力为137.9 kPa，裂解电

压为120 V，锥孔电压为45 V，质谱采集质核比范围

为50~3 000 m/z。

使用仪器自带 Agilent Masshunter Qualitative

Analysis B.08.00 软件将测得的原始数据转换成通

用格式（mz.data）；在R 4.0.3软件平台使用XCMS程

序包进行质谱峰识别、保留时间校正以及自动积分

等预处理；再将经XCMS程序处理后的质谱峰面积

用内标进行归一化处理，得到归一化的全部代谢产

物离子峰面积，即代谢产物的定量分析，结合HM‐

DB 在线数据库对代谢产物进行匹配和定性，得到

包含代谢产物名称、质核比对、质谱峰面积的可视化

矩阵；使用R语言函数包MetaboAnalyst对可视化矩

阵数据进行预处理，分别采用函数ReplaceMin、Fil‐

terVariable 和 Normalization 进行缺失值处理、去噪

声处理和二次归一化；然后利用R 4.0.3软件采用主

成分分析（principal component analysis，PCA）法对

质控样本和实际样本可视化矩阵数据的组间差异和

组内聚类进行考察，以此反映各组之间的真实差异，

并剔除离群值，从而检验仪器提取到的样本数据的

稳定性；同时采用正交偏最小二乘判别分析（orthog‐

onal partial least squares discrimination analysis，

OPLS-DA）法来筛选 2种柳属植物的差异代谢产物

并构建 OPLS-DA 模型，模型的解释率 R2及预测率

Q2是 2 个重要参数，对模型进行 200 次的响应排序

检验来衡量是否存在过拟合现象，计算P值和VIP

（variable importance in the projection）值，VIP 值表

示该物质在组间差异的贡献率，VIP值越大，表示贡

献率越大。在对比分析旱柳和金丝垂柳木质部样本

差异代谢产物数据时，利用函数Ttests.Anal进行 t检

验，采用函数 fold_change.csv 生成 2 组数据的差异

倍数（fold change，FC）值，即金丝垂柳代谢产物含量

与旱柳代谢产物含量的比值，并结合VIP值以及P

值筛选抗虫性差异代谢产物。

1.2.2 光肩星天牛幼虫肠道微生物DNA测序

挑选直径 4~5 cm左右的旱柳和金丝垂柳健康

枝条，截成5 cm长的小段，去除韧皮部后置于5 mL

离心管中。分别取来自宁夏和浙江省的光肩星天牛

3龄幼虫并饥饿24 h，再分别将幼虫放入装有各自原

生地寄主木段的离心管中，每管 1 头，在温度 27~

30 ℃、相对湿度40%~60%、全黑暗条件的恒温恒湿

培养箱中培养；植物枝条每 2 d更换 1次，连续饲养

1个月。饲喂试验结束后再次将所有供试幼虫饥饿

24 h，排空肠道内食物残渣后放入 75%乙醇中浸泡

1 min进行体表消毒；取出虫体用无菌水清洗 3次，

放入盛有 PBS 缓冲液的无菌培养皿中，冰浴解剖；

截取中肠放入装有 1 mL PBS缓冲液的无菌离心管

中，研磨得到肠道匀浆液。

使用细菌DNA提取试剂盒提取取食 2种柳属

植物木质部的光肩星天牛 3 龄幼虫肠道细菌的总

DNA。将取食同一寄主的 10头幼虫肠道匀浆液混

合摇匀后参照说明书提取总DNA，并通过超微量分

光光度计检测DNA纯度和浓度。10头幼虫为1组，

试验重复 3组。将检测合格后的DNA样本采用引

物 338F（5′-ACTCCTACGGGAGGCAGCAG-3′）和

806R（5′-GGACTACHVGGGTWTCTAAT-3′）进 行

16S rDNA序列扩增，引物委托上海美吉生物医药科

技有限公司合成。20 μL PCR反应体系：5×FastPfu

缓冲液4 μL、2.5 mmol/L dNTPs 2 μL、5 μmol/L上下

游引物各 0.8 μL、FastPfu 聚合酶 0.4 μL、10 ng/μL

DNA模板1 μL，ddH2O补足20 μL。PCR反应程序：

95 ℃预变性 3 min；95 ℃变性 30 s，55 ℃退火 30 s，

75 ℃延伸45 s，共循环27次；72 ℃终延伸10 min，最

后在4 ℃时取出PCR产物并使用2%琼脂糖凝胶进

行电泳检测，回收目的产物，利用AxyPrep DNA Gel

Extraction Kit进行纯化，经Tris-HCl缓冲液洗脱，再

经2%琼脂糖凝胶电泳检测，通过Gel Doc XR+凝胶

成像系统对回收产物进行定量检测。最后使用

Nextflex® Rapid DNA-Seq Kit 构建幼虫中肠基因组

DNA文库，委托上海美吉生物医药科技有限公司进

行测序。

测序所得原始序列利用Fastp 0.19.6软件（https://

github. com/OpenGene/fastp）进行质量控制；使用

FLASH在线程序（https://ccb.jhu.edu/software/FLASH/

index.shtml）进行 pair-end 双端序列拼接；用 Uparse

7.0.1090 软件（http://www.drive5.com/usearch/）按照
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97%相似性对序列进行分类单元（operational taxo‐

nomic unit，OTU）聚类并去除嵌合体；使用 RDP

classifier 2.11 软件（https://sourceforge. net/projects/

rdp-classifier/）对每条序列进行物种分类学注释，并

与 16S rRNA Silva 数据库（http://www.arb-silva.de）

进行比对，在门、属分类水平上统计各处理光肩星天

牛幼虫肠道样品中的细菌组成，设置比对阈值为

70%。通过 mothur 1.30.2 指数分析软件（https://

mothur.org/wiki/calculators/）对 97% 相似性的 OUT

进行Alpha多样性指数分析，包括反映群落丰富度

的Chao指数和ACE指数，反映群落均匀度的Shan‐

non 指数和 Simpson 指数以及反映群落覆盖度的

Coverage指数。基于获得的物种分类学信息，利用

R 4.0.3软件plyr包计算光肩星天牛幼虫肠道细菌的

相对丰度，绘制肠道细菌群落柱状图，并在属分类水

平对相对丰度高于 0.01%的肠道细菌进行卡方检

验，以筛选差异菌属。

1.2.3 光肩星天牛幼虫肠道酶活性测定

在冰上将 1.2.2中取食不同柳树植物的光肩星

天牛3龄幼虫进行解剖，取出中肠，每组设置6次重

复，共解剖12头。将中肠和预冷的pH 7.4 PBS冲液

按照质量体积比 1∶9 的比例进行冰浴匀浆，于 4 ℃

以 8 000 r/min 离心 10 min，取上清液即为酶原液。

利用相应试剂盒按照说明书测定光肩星天牛幼虫中

肠内β-葡萄糖苷酶、外切β-1，4-葡聚糖酶、内切β-1，

4-葡聚糖酶、脂肪酶、羧酸酯酶、谷胱甘肽S转移酶、

细胞色素P450酶、过氧化物酶、超氧化物歧化酶和

过氧化氢酶的活性，所有试验均设 3 次技术重复。

1.2.4 Spearman相关性分析

利用SPSS 25.0软件对1.2.1所得抗虫差异代谢

产物相对含量与 1.2.2所得光肩星天牛幼虫肠道细

菌相对丰度及 1.2.3所得光肩星天牛幼虫中肠酶活

性进行Spearman相关性分析，获得相关性数值矩阵。

1.3 数据分析

采用SPSS 25.0软件对植物次生代谢产物相对

含量和光肩星天牛肠道酶活性进行统计分析，应用 t

检验法进行差异显著性检验；利用R 4.0.3软件 stats

包和Python 3.7软件 scipy包对2组样本间的物种丰

度差异显著性进行卡方检验。

2 结果与分析

2.1 旱柳和金丝垂柳木质部代谢产物检测结果

2.1.1 木质部代谢产物质谱图分析结果

旱柳和金丝垂柳木质部样本的代谢产物在正负

离子模式下响应的总离子流图显示，同种离子模式

下旱柳和金丝垂柳木质部样本的总离子流出峰的时

间点较一致，但相对丰度存在差异（图1），表明利用

LC-MS方法检测到的各种代谢产物在不同寄主植

物样本中存在差异。

2.1.2 系统稳定性以及整体主成分分析

在正离子模式（图 2-A）和负离子模式（图 2-B）

下的PCA结果显示，旱柳和金丝垂柳木质部样本的

分布区别明显，离散程度较小，表明各处理样本间的

重复性较好。质控样本聚集在一起，组内差异很小，

表明整个分析系统稳定性良好，试验结果可靠。

对旱柳和金丝垂柳木质部样本的 PCA结果表

明，在正离子模式（图2-C）和负离子模式（图2-D）下

呈现出组间分离趋势，代表次生代谢产物存在组间

差异。OPLS-DA结果表明，正离子模式下模型的解

释率R2为 0.987，预测率Q2为 0.956（图 2-E）；负离子

模式下模型的解释率R2为 0.968，预测率Q2为 0.946

（图2-F）；正负离子模式下模型的解释率R2和预测率

Q2均大于0.4，表明模型能够可靠解释2组样本间的

代谢差异。对OPLS-DA模型的响应排序检验结果表

明，直线斜率较大，不存在过拟合现象，模型可靠，可

用于本研究中差异代谢产物判定与筛选（图2-G~H）。

2.1.3 代谢产物鉴定及抗虫性差异代谢产物筛选和分析

在旱柳和金丝垂柳木质部样品中筛选鉴定出

79种差异代谢产物，其中 21种不能确定类型，其余

58种代谢差异产物可分为 17类，其中，有机氧化合

物、羧酸及其衍生物、脂肪酰基、黄酮类化合物、苯及

其取代衍生物、甘油磷脂、咪唑核糖核苷和核糖核苷

酸这 7类的累计VIP值大于等于 5.008，表明这些代

谢差异产物在旱柳和金丝垂柳间的差异贡献率较大

（表 1）。分析这 2组样本中代谢产物的FC值，发现

甘油磷脂、咪唑核糖核苷和核糖核苷酸、肉桂醛、吲

哚及其衍生物、有机氮化合物、嘌呤核苷和鞘脂这

7类代谢产物的FC值小于 1，即在旱柳中的相对含

量大于在金丝垂柳中的相对旱柳，其余代谢产物的

FC值均大于1（表1）。

初步筛选后，发现羧酸及其衍生物、黄酮类化合

物、苯及其取代衍生物、肉桂醛类化合物、吲哚及其

衍生物、有机氮化合物、二嗪、咪唑并嘧啶和羟基酸

及其衍生物这9类共26种抗虫性相关差异代谢产物

占已鉴定出的差异代谢产物总数的 44.83%。综合

考量植物代谢产物与抗虫作用的相关性以及 VIP

值>1和FC值>2的标准，选取黄酮类化合物、苯及其

取代衍生物、肉桂醛类化合物、吲哚及其衍生物、有
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机氮化合物、二嗪和咪唑并嘧啶这 7类与光肩星天

牛幼虫肠道微生物组成及酶活性进行相关性分析。

苯及其取代衍生物所包含的抗虫物质在不同样本中

高表达，使得FC值<2，决定选取其中的苯甲酸及其

衍生物和芪类化合物进一步展开分析。筛选到的抗

虫次生代谢产物在金丝垂柳和旱柳中的含量存在差

异，吲哚及其衍生物、苯甲酸及其衍生物、肉桂醛和

有机氮化合物在旱柳样本中的含量更高，芪类化合

物、咪唑并嘧啶、黄酮类化合物和二嗪则在金丝垂柳

样本中的含量更高（图3）。

A~B：分别为正、负离子模式下旱柳和金丝垂柳木质部样本的总离子流图；1：旱柳样本；2：金丝垂柳样本。A-B: Total

ion current diagrams of S. matsudana and S. babylonica×S. alba-vitellina xylem samples in positive and negative ion modes, re‐

spectively; 1: sample of S. matsudana; 2: sample of S. babylonica×S. alba-vitellina.

图1 旱柳和金丝垂柳木质部代谢产物的质谱图

Fig. 1 Mass spectrum of metabolites in the xylem of Salix matsudana and Salix babylonica×S. alba-vitellina

2.2 光肩星天牛幼虫肠道微生物检测结果

2.2.1 肠道细菌测序结果分析

对光肩星天牛幼虫肠道细菌测序结果进行质控

后共获得98 952条有效序列，选择97%相似性阈值

对非重复有效序列进行 OTU 聚类后，共获得 38 个

OTU，分别注释到 5 门 8 纲 14 目 24 科 32 属 38 种细

菌（表2）。

根据 OTU 聚类结果，2 组样本共有的 OTU 为

15个。取食旱柳的光肩星天牛3龄幼虫肠道含9个

特有OTU，从属分类水平进行分析，分别为戴沃斯

菌属 Devosia、短状杆菌属 Brachybacterium、棒状杆

菌属Corynebacterium、纤维单胞菌属Cellulomonas、

劳尔氏菌属Ralstonia、苍白杆菌属Ochrobactrum和

亮杆菌属Leucobacter；取食金丝垂柳的光肩星天牛
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3龄幼虫肠道细菌含14个特有OTU，从属分类水平

进行分析，分别为梭状芽胞杆菌属Clostridium、链球

菌属、微球菌目未确定属、乳球菌属 Lactococcus、

葡萄球菌属 Staphylococcus、Dysgonomonas、片球菌

属 Pediococcus、变形菌门未确定属、魏斯氏菌属

Weissella和放线菌门未确定属。

A~B：旱柳和金丝垂柳木质部样本与质控样本在正、负离子模式下的PCA得分图；C~D：旱柳和金丝垂柳木质部样本

在正、负离子模式下的PCA得分图；E~F：旱柳和金丝垂柳木质部样本在正、负离子模式下的OPLS-DA得分图；G~H：

旱柳和金丝垂柳木质部样本 OPLS-DA 模型的正、负离子模式排列测试图。A-B: PCA positive ion mode scores and

negative ion mode scores for the samples from S. matsudana, S. babylonica×S. alba-vitellina and quality control; C-D: PCA

positive ion mode scores and negative ion mode scores for xylem samples from S. matsudana and S. babylonica×S. alba-

vitellina; E-F: OPLS-DA positive ion mode scores and negative ion mode scores for xylem samples from S. matsudana and

S. babylonica×S. alba-vitellina; G-H: positive ion pattern arrangement test diagram and negative ion pattern arrangement

test diagram of OPLS-DA model for xylem samples from S. matsudana and S. babylonica×S. alba-vitellina.

图2 仪器系统稳定性分析以及旱柳和金丝垂柳木质部样本的主成分分析和正交偏最小二乘判别分析

Fig. 2 Investigation of instrument stability during the experiment, principal component analysis (PCA) and orthogonal partial least

squares discrimination analysis (OPLS-DA) of xylem between Salix matsudana and Salix babylonica×S. alba-vitellina



表1 旱柳和金丝垂柳木质部中抗虫性相关代谢产物分类统计表

Table 1 Classification of metabolites related to insect resistance in xylem of Salix matsudana and Salix babylonica×S. alba-vitellina

物质类别
Category

有机氧化合物 Organooxygen compound

羧酸及其衍生物 Carboxylic acid and derivative

脂肪酰基 Fatty acyl

黄酮类化合物 Flavonoid

苯及其取代衍生物 Benzene and substituted derivative

甘油磷脂 Glycerophospholipid

咪唑核糖核苷和核糖核苷酸 Imidazole ribonucleoside and ribonucleotide

肉桂醛 Cinnamaldehyde

吲哚及其衍生物 Indole and derivative

苯并吡喃类 Benzopyran

有机氮化合物 Organonitrogen compound

嘌呤核苷 Purine nucleoside

鞘脂 Sphingolipid

线性1，3-二芳基丙烷 Linear 1,3-diarylpropanoid

二嗪Diazine

咪唑并嘧啶 Imidazopyrimidine

羟基酸及其衍生物 Hydroxy acid and derivative

种类数
No. of species

12

9

10

5

4

5

1

1

2

1

2

1

1

1

1

1

1

累积VIP
Accumulated VIP

22.388

16.515

15.582

11.606

9.618

9.131

5.008

3.688

3.652

3.068

2.751

1.767

1.702

1.321

1.319

1.227

1.112

FC

1.198

1.056

1.636

2.773

1.400

0.302

0.410

0.062

0.487

2.802

0.465

0.688

0.388

6.935

3.486

7.672

2.763

VIP表示该物质在组间差异的贡献率，VIP值越大，表示贡献率越大。FC为金丝垂柳代谢产物相对含量与旱柳代谢产物

相对含量的比值。VIP indicates the contribution rate of the substance to the difference between groups. The higher the VIP value,

the higher the contribution rate. FC value is the content of Salix babylonica×S. alba-vitellina metabolite compared to the content of

Salix matsudana metabolite.

H1~H6：旱柳的6个样本；J1~J6：金丝垂柳的6个样本。H1-H6: Six samples of S. babylonica; J1-J6: six samples

of S. babylonica×S. alba-vitellina.

图3 抗虫次生代谢产物在旱柳和金丝垂柳中的含量热图

Fig. 3 Heat map of the contents of insect-resistant secondary metabolites in Salix matsudana and Salix babylonica×S. alba-vitellina

2.2.2 肠道细菌多样性分析

统计取食金丝垂柳和旱柳后光肩星天牛幼虫肠

道菌群的Alpha多样性指数，结果显示，取食旱柳的

幼虫肠道细菌的Shannon指数、Chao指数和ACE指

数分别为 1.524、39.000 和 34.540，均高于取食金丝

垂柳的幼虫肠道细菌相关指数（0.420、31.500 和

31.890）；取食旱柳的幼虫肠道细菌的Simpson指数

为 0.277，低于取食金丝垂柳的幼虫肠道细菌的
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Simpson指数 0.841，表明取食旱柳的光肩星天牛幼

虫肠道内细菌的丰度更高。取食旱柳和金丝垂柳的

幼虫肠道细菌样本的Coverage指数均大于0.999，说

明测序结果能够准确反映样本中细菌的真实情况。

表2 光肩星天牛3龄幼虫肠道细菌分类统计

Table 2 Species taxonomic statistics of OTUs of intestinal bacteria in the 3rd instar larvae of Anoplophora glabripennis

样本名称
Sample name

旱柳 Salix babylonica

金丝垂柳 S. babylonica×S. alba-vitellina

门
Phylum

5

5

纲
Class

5

8

目
Order

12

15

科
Family

16

19

属
Genus

22

25

种
Species

24

29

序列数量
No. of sequences

53 127

45 852

2.2.3 肠道细菌组成分析

在门水平上，变形菌门和厚壁菌门为取食旱柳

样本光肩星天牛 3龄幼虫肠道中的优势菌门，相对

丰度分别为 58.65%和 38.99%；在取食金丝垂柳样

本的光肩星天牛3龄幼虫肠道中变形菌门占据绝对

优势，相对丰度达 98.40%，其他种类的细菌只占极

少比例（表3）。

在属水平上，以旱柳为食的光肩星天牛3龄幼虫

肠道优势菌属为肠球菌属 Enterococcus、拉乌尔菌

属Raoultella、肠杆菌科未确定属、假单胞菌属Pseu‐

domonas、肠杆菌属 Enterobacter 以及纤维单胞菌

属 Cellulomonas，相对丰度分别为 38.99%、31.28%、

13.83%、8.34%、3.08%和 2.21%。以金丝垂柳为食

的光肩星天牛 3 龄幼虫肠道优势菌属为拉乌尔菌

属和 Gibbsiella，相对丰度分别为 91.59% 和 6.01%

（表4）。

表3 取食2种柳属寄主植物后光肩星天牛3龄幼虫肠道细菌在门水平上的相对丰度

Table 3 Relative abundances of intestinal bacteria in the 3rd instar larvae of Anoplophora glabripennis at phylum level

after feeding on two host plants of Salix %

门
Phylum

变形菌门Proteobacteria

厚壁菌门Firmicutes

放线菌门Actinobacteria

蓝藻门Cyanobacteria

拟杆菌门Bacteroidetes

未确定细菌Unclassified bacteria

取食旱柳的幼虫肠道细菌的相对丰度
Relative abundance of intestinal bacteria in

the larva feeding on Salix matsudana

58.65

38.99

2.34

0.02

0.00

0.00

取食金丝垂柳的幼虫肠道细菌的相对丰度
Relative abundance of intestinal bacteria in the larva

feeding on Salix babylonica×S. alba-vitellina

98.40

1.43

0.04

0.03

0.01

0.01

2.2.4 差异菌属的筛选

在属分类水平对相对丰度高于0.01%的肠道细

菌进行卡方检验，共筛选到 17 个差异菌属（图 4）。

其中，取食旱柳的光肩星天牛 3龄幼虫肠道细菌中

的特异菌属为纤维单胞杆菌属、贝氏谷氨酸杆菌属

Glutamicibacter、微杆菌属Microbacterium和棒状杆

菌属Corynebacterium；较取食金丝垂柳的幼虫肠道

细菌的相对丰度显著增加的菌属包括肠球菌属、肠

杆菌科未确定属、假单胞菌属、不动杆菌属、肠杆菌

属和变形菌纲未确定属。而取食金丝垂柳的光肩星

天牛 3龄幼虫肠道细菌中的特异菌属为乳球菌属、

片球菌属、Dysgonomonas、乳酸杆菌属Lactobacillus

和魏斯氏菌属；较取食旱柳的幼虫肠道细菌的相对

丰度显著增加的菌属则为拉乌尔菌属和Gibbsiella。

2.3 光肩星天牛幼虫肠道酶活性的变化

2.3.1 取食不同寄主植物后消化酶活性差异

取食旱柳后光肩星天牛3龄幼虫肠道中的外切

β-1，4-葡聚糖酶活性（F=13.244，P=0.005）显著高于

取食金丝垂柳后，而 β -葡萄糖苷酶（F=0.403，P=

0.540）、内切 β-1，4-葡聚糖酶（F=1.174，P=0.304）和

脂肪酶（F=0.590，P=0.460）的活性在这 2 个处理间

差异不显著（图5-A）。

2.3.2 取食不同寄主植物后解毒酶活性差异

取食旱柳后光肩星天牛3龄幼虫肠道内的羧酸

酯酶（F=21.902，P=0.001）、细胞色素 P450 酶（F=

20.488，P=0.001）和谷胱甘肽 S 转移酶（F=77.440，

P<0.001）的活性均显著高于取食金丝垂柳的3龄幼

虫肠道相应酶活性（图5-B）。

2.3.3 取食不同寄主植物后保护酶活性差异

光肩星天牛3龄幼虫取食旱柳和金丝垂柳后肠

道内的过氧化物酶（F=3.186，P=0.105）、过氧化氢酶

（F=2.315，P=0.159）和超氧化物歧化酶（F=0.263，P=

0.619）的活性均无显著差异（图5-C）。
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表4 取食2种柳属寄主植物后光肩星天牛3龄幼虫肠道细菌在属水平上的相对丰度

Table 4 Relative abundances of intestinal bacteria in the 3rd instar larvae of Anoplophora glabripennis at genus level

after feeding on two host plants of Salix %

属
Genus

拉乌尔菌属Raoultella

肠球菌属
Enterococcus
肠杆菌科未确定属
Unclassified
Enterobacteriaceae

假单胞菌属
Pseudomonas
不动杆菌属
Acinetobacter
肠杆菌属
Enterobacter
纤维单胞杆菌
Cellulomonas
乳杆菌属
Lactobacillus
乳球菌属
Lactococcus
Gibbsiella

片球菌属Pediococcus

取食旱柳幼虫肠
道细菌的相对丰度
Relative abundance

of intestinal bacteria
in the larva feeding
on Salix matsudana

31.28

38.99

13.83

8.34

0.23

3.08

2.21

0.00

0.00

0.48

0.00

取食金丝垂柳幼虫
肠道细菌的相对丰度
Relative abundance of
intestinal bacteria in
the larva feeding on
Salix babylonica×
S. alba-vitellina

91.59

0.24

0.63

0.01

0.01

0.03

0.00

0.06

0.90

6.01

0.16

属
Genus

Dysgonomonas

谷氨酸杆菌
Glutamicibacter
变形菌纲未确定属
Unclassified
Gammaproteobacteria

魏斯氏菌属
Weissella
戈登氏菌属
Gordonia
微杆菌属
Microbacterium
根瘤菌属
Rhizobium
棒状杆菌属
Corynebacterium
葡萄球菌属
Staphylococcus
其他 Other

取食旱柳幼虫肠
道细菌的相对丰度
Relative abundance
of intestinal bacteria
in the larva feeding
on Salix matsudana

0.00

0.04

1.39

0.00

0.02

0.02

0.01

0.01

0.00

0.02

取食金丝垂柳幼虫
肠道细菌的相对丰度
Relative abundance
of intestinal bacteria
in the larva feeding

on Salix babylonica×
S. alba-vitellina

0.10

0.00

0.02

0.05

0.03

0.00

0.00

0.00

0.01

0.03

图4 取食旱柳和金丝垂柳后光肩星天牛肠道的差异菌属

Fig. 4 Differential bacteria in Anoplophora glabripennis gut after feeding on Salix matsudana and Salix babylonica×S. alba-vitellina

*和***分别表示经卡方检验法检验在 P<0.05 和 P<0.001 水平差异显著。* or *** indicates significant difference at P<

0.05 or P<0.001 level by Chi-square test, respectively.
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图5 取食旱柳和金丝垂柳后光肩星天牛3龄幼虫肠道中

消化酶（A）、解毒酶（B）和保护酶（C）的活性

Fig. 5 Activities of intestinal digestive enzymes (A), detoxifi‐

cation enzymes (B) and protective enzymes (C) in the gut of

the 3rd instar larvae of Anoplophora glabripennis after feeding

on Salix matsudana and Salix babylonica×S. alba-vitellina

图中数据为平均数±标准误。不同小写字母表示同一酶

在不同处理间经 t检验法检验差异显著（P<0.05）。Data are

mean±SE. Different lowercase letters indicate significant differ‐

ence among different treatments with the same enzyme by t

test (P<0.05).

2.4 Spearman相关性分析

2.4.1 次生代谢产物和肠道细菌的相关性分析

将从2种柳属植物中筛选出的次生代谢产物与

光肩星天牛取食不同寄主后的优势肠道菌属进行相

关性分析，发现在金丝垂柳中高表达的代谢产物黄

酮类化合物和二嗪均与拉乌尔菌属及Gibbsiella呈

显著正相关（P<0.05）；而在旱柳中高表达的代谢产

物肉桂醛与光肩星天牛肠道乳杆菌属呈显著负相关

（P<0.05；表5）。

2.4.2 次生代谢产物和肠道酶活性的相关性分析

将从2种柳属植物中筛选出的次生代谢产物与

光肩星天牛取食不同寄主后肠道酶活性进行相关性

分析，发现在金丝垂柳中高表达的黄酮类化合物和

二嗪均与光肩星天牛肠道羧酸酯酶及谷胱甘肽S转

移酶呈显著负相关（P<0.05）；而在旱柳中高表达的

苯甲酸及其衍生物与光肩星天牛肠道细胞色素

P450酶呈显著正相关（P<0.05），肉桂醛与光肩星天

牛肠道谷胱甘肽S转移酶和外切β-1，4-葡聚糖酶均

呈显著正相关（P<0.01），有机氮化合物也与光肩星

天牛肠道外切 β-1，4-葡聚糖酶呈显著正相关（P<

0.05；表6）。

3 讨论

植物在长期进化过程中形成了以次生代谢产物

防御植食性昆虫为害的策略，能引起植食性昆虫忌

避、拒食、中毒，或干扰其消化和对营养成分的吸收

（War et al.，2012）。昆虫为克服次生代谢产物的毒

害作用，利用解毒酶系进行解毒和排毒，此外肠道内

共生菌也发挥了一定的作用（董钧锋等，2002）。凭

借这种机制，光肩星天牛能够适应上百种不同的寄

主植物，并且因为摄食广度和地理分布之间的正相

关关系使其地理分布也更广泛（Slatyer et al.，2013）。

然而同属寄主植物的感虫性并不一致，如光肩星天

牛对分别位于宁夏和浙江省的旱柳和金丝垂柳的为

害情况截然不同。本研究结果表明，旱柳和金丝垂

柳木质部的次生代谢产物存在显著差异，表明各自

采用不同的防御策略应对昆虫为害。相较于旱柳，

在金丝垂柳木质部含量更高的次生代谢产物中，黄

酮类化合物被普遍认为具有抗虫性；二嗪和咪唑并

嘧啶均属于杂环类化合物，相关衍生物被开发为杀

虫剂（徐英等，2011；陈培华等，2012）；芪类化合物与

黄酮类物质都通过苯丙烷代谢途径合成，通常在高

等植物木质部共存，受到外界刺激时两者含量会同

时显著提升（Austin & Noel，2003；孟旭辉等，2010）。

芪类化合物在植物体内发挥着化感、抵抗病原真菌

和线虫以及威慑植食动物（昆虫）等作用，如芪类化

合物能干扰草地贪夜蛾 Spodoptera frugiperda 的表

皮硬化和蜕皮过程，导致其死亡（Torres et al.，2003；
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Chong et al.，2009）。相较于金丝垂柳，在旱柳木质

部含量更高的次生代谢产物中，苯甲酸及其衍生物

被报道对植食昆虫有趋避作用，其中虫酰肼已经被

开发成针对鳞翅目害虫的杀虫剂（司树鼎等，2008；

Liu et al.，2010；Alves et al.，2014）；肉桂醛除了作为

主要成分对害虫进行驱避和毒杀外，还可以用作拟

除虫菊酯的天然增效剂，能使野外防治致倦库蚊

Culex quinquefasciatus的效果显著提升（Yuan et al.，

2019）；有机氮化合物和吲哚及其衍生物也对昆虫有

拒食效果（蔡青年等，2002；Horty et al.，2019）。

表5 旱柳和金丝垂柳的差异代谢产物含量与光肩星天牛3龄幼虫肠道细菌相对丰度的相关系数

Table 5 Correlation coefficients between the contents of different metabolites of Salix matsudana and Salix babylonica×

S. alba-vitellina and the relative abundances of intestinal bacteria in the 3rd-instar larvae of Anoplophora glabripennis

拉乌尔菌属Raoultella

肠球菌属Enterococcus

肠杆菌科未确定属
Unclassified
Enterobacteriaceae

假单胞菌属Pseudomonas

Gibbsiella

肠杆菌属Enterobacter

纤维单胞杆菌Cellulomonas

变形菌纲未确定属
Unclassified
Gammaproteobacteria

乳球菌属Lactococcus

不动杆菌属Acinetobacter

片球菌属Pediococcus

Dysgonomonas

谷氨酸杆菌Glutamicibacter

乳杆菌属Lactobacillus

魏斯氏菌属Weissella

戈登氏菌属Gordonia

微杆菌属Microbacterium

黄酮类
化合物

Flavonoid

0.886*

-0.314
-0.371

-0.314

0.886*

-0.314

-0.455
-0.314

0.759

0.759

0.759

0.759

-0.319

0.696

0.759

-0.319

-0.455

苯甲酸及其
衍生物

Benzoic acid
and derivative

-0.086

0.086
0.143

0.086

-0.086

0.086

0.273
0.086

-0.273

-0.273

-0.273

-0.273

0.058

-0.232

-0.273

0.058

0.273

芪类
化合物
Stilbene

-0.143

0.029
0.257

0.029

-0.143

0.029

0.213
0.029

-0.273

-0.273

-0.273

-0.273

0.174

-0.493

-0.273

0.174

0.213

肉桂醛
Cinnamal-

dehyde

-0.657

0.200
0.486

0.200

-0.657

0.200

0.395
0.200

-0.638

-0.638

-0.638

-0.638

0.406

-0.812*

-0.638

0.406

0.395

吲哚及其
衍生物

Indole and
derivative

0.029

-0.486
-0.143

-0.486

0.029

-0.486

-0.395
-0.486

0.152

0.152

0.152

0.152

-0.203

-0.029

0.152

-0.203

-0.395

有机氮
化合物

Organonitrogen
compound

-0.029

0.143
0.371

0.143

-0.029

0.143

0.213
0.143

-0.152

-0.152

-0.152

-0.152

0.348

-0.377

-0.152

0.348

0.213

咪唑并嘧啶
Imidazopyri-

midine

-0.086

-0.600
-0.429

-0.600

-0.086

-0.600

-0.577
-0.600

0.213

0.213

0.213

0.213

-0.464

0.116

0.213

-0.464

-0.577

二嗪
Dia‐
zine

0.829*

-0.029
-0.314

-0.029

0.829*

-0.029

-0.273
-0.029

0.698

0.698

0.698

0.698

-0.203

0.696

0.698

-0.203

-0.273

*表示经Spearman相关性分析法检验在P<0.05水平（双侧）显著相关。* indicates significant correlation at P<0.05 level (bi‐

lateral) by Spearman correlation analysis.

光肩星天牛肠道细菌的相对丰度在取食不同寄

主植物后出现明显不同，可能是受到了次生代谢产

物的抑制或刺激。如广泛存在于自然界各种生物肠

道内的粪肠球菌 Enterococcus faecalis 的生长会受

到芪类化合物，如 Cajanin stilbene acid 和 Tapinarof

的抑制（Tan et al.，2020；Park et al.，2020）。取食旱

柳和金丝垂柳的光肩星天牛3龄幼虫肠道中共有的

优势菌属为拉乌尔菌属，推测该菌属在光肩星天牛

幼虫取食寄主植物过程中发挥着重要作用。同样，

取食2种不同寄主植物的幼虫肠道酶活性也有着显

著差异，尤其是解毒酶，在取食旱柳后光肩星天牛

3龄幼虫肠道中的解毒酶活性均显著高于取食金丝

垂柳后。初步推测旱柳中含量高的次生代谢产物对

光肩星天牛有着较强的毒害作用，导致解毒酶活性

显著提升。

在分析金丝垂柳中高表达的抗虫性次生代谢产

物与光肩星天牛幼虫肠道细菌组成、肠道酶活性的

相关关系时发现，二嗪与肠道细菌、酶活性的相关性

和黄酮类化合物相似，咪唑并嘧啶与肠道细菌、酶活

性无显著相关性，以上两者的VIP值均较低，不再进

行详细分析。光肩星天牛幼虫肠道细菌以及酶活性

与芪类化合物之间无显著相关性，无法断定不同菌

属相对丰度和肠道酶活性是否受到了芪类化合物的

影响。可能由于芪类化合物存在构效关系，不同异

构体之间的抗虫作用存在显著差异，有些甚至没有

观察到杀虫活性（McComic et al.，2021）。由此推测

本研究所筛选的芪类化合物的杀虫活性不足以对光

肩星天牛的取食等生长发育过程造成显著影响。取
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食金丝垂柳的光肩星天牛幼虫肠道细菌中属于肠杆

菌科的拉乌尔菌属、Gibbsiella、未确定属和肠杆菌

属的相对丰度总计为98.26%，显著高于取食旱柳的

光肩星天牛幼虫肠道样本。且本研究中黄酮类化合

物与肠杆菌科优势菌属拉乌尔菌属和Gibbsiella呈

显著正相关。此外，有研究表明肠杆菌科的部分菌

属如埃希氏菌属Escherichia、肠杆菌属参与多种黄

酮类化合物的 O-脱糖基化和脱羟基化（Hur et al.，

2000；Braune & Blaut，2016；Riva et al.，2020）。且黄

酮类化合物在肠道中无法被生命体直接代谢，通常

由肠道菌群转化分解为简单酚酸进行吸收或排泄

（Serra et al.，2012）。由此推测属于同一科的拉乌尔

菌属和Gibbsiella可能也具有代谢黄酮类化合物的

能力，即黄酮类化合物被摄入后，主要被肠道菌属代

谢，这就可以解释取食金丝垂柳的光肩星天牛幼虫

肠道的解毒酶活性显著低于取食旱柳的光肩星天牛

幼虫肠道样品。该现象与其他昆虫有所不同，如亚

洲小车蝗Oedaleus asiaticus和甜菜夜蛾 Spodoptera

exigua在摄入黄酮类物质后，解毒相关基因显著上

调（Hafeez et al.，2020；Huang et al.，2020）。肠道酶

活性和抗虫代谢产物相关系数显示，黄酮化合物和

光肩星天牛幼虫肠道羧酸酯酶及谷胱甘肽S转移酶

活性呈显著负相关，即由黄酮类化合物施加的解毒

压力被肠道细菌分担了，不需要提升解毒酶活性来

应对。同样，拉乌尔菌属和Gibbsiella可能具有代谢

黄酮类化合物的能力从而被大量繁殖并成为优势菌

属，在协助光肩星天牛适应金丝垂柳的过程中有着

不可替代的作用。

表6 旱柳和金丝垂柳的差异代谢产物含量与光肩星天牛3龄幼虫肠道酶活性的相关系数

Table 6 Correlation coefficients between the contents of different metabolites of Salix matsudana and Salix babylonica×

S. alba-vitellina and intestinal enzyme activities in the 3rd-instar larvae of Anoplophora glabripennis

β-葡萄糖苷酶β-glucosidase

内切β-1，4-葡聚糖酶
Endo-β-1,4-glucanase

外切β-1，4-葡聚糖酶
Exo-β-1,4-glucanase

脂肪酶Lipase

羧酸酯酶Carboxylesterase

谷胱甘肽S转移酶
Glutathione-S-transferase

细胞色素P450酶
Cytochrome P450 enzyme

超氧化物歧化酶
Superoxide dismutase

过氧化氢酶Catalase

过氧化物酶Peroxidase

黄酮类
化合物

Flavonoid

-0.420

-0.273

-0.706

-0.042

-0.867*

-0.860*

-0.692

0.224

-0.520

0.343

苯甲酸及其
衍生物

Benzoic acid
and derivative

0.126

0.238

0.727

0.245

0.713
0.776

0.839*

-0.210

0.245

-0.098

芪类
化合物
Stilbene

-0.293

-0.385

-0.622

-0.042

-0.748
-0.706

-0.671

0.315

-0.301

0.413

肉桂醛
Cinnamal-

dehyde

0.196

0.350

0.895**

0.343

0.811
0.874*

0.755

-0.301

0.490

-0.140

吲哚及其
衍生物

Indole and
derivative

-0.161

0.217

0.727

0.587

0.531
0.601

0.734

-0.427

0.350

0.021

有机氮化合物
Organonitrogen

compound

-0.182

0.364

0.846*

0.371

0.748
0.790

0.811

-0.280

0.364

-0.308

咪唑并嘧啶
Imidazopyri-

midine

-0.098

-0.413

-0.671

0.042

-0.818
-0.755

-0.685

0.168

-0.245

0.594

二嗪
Diazine

-0.378

-0.238

-0.741

-0.105

-0.867*

-0.860*

-0.706

0.182

-0.497

0.315

*和**分别表示经Spearman相关性分析法检验在P<0.05和P<0.01水平（双侧）显著相关。* or ** indicates significant cor‐

relation at P<0.05 or P<0.01 level (bilateral) by Spearman correlation analysis.

在旱柳木质部含量高的抗虫物质中，苯甲酸及

其衍生物、肉桂醛、吲哚及其衍生物都被报道对革兰

氏阳性菌和革兰氏阴性菌有一定的抗性（张丽娟等，

2006；张赟彬等，2015；Qin et al.，2020）。在旱柳木

质部含量高的次生代谢产物中，只有肉桂醛与光肩

星天牛幼虫肠道细菌乳杆菌属呈显著负相关，其他

几种次生代谢产物对光肩星天牛肠道细菌没有显著

影响。推测有以下 3种原因，一是代谢产物的抑菌

效果视菌属种类而定。有研究表明肉桂醛对所有测

试菌种都有抗性，但对不同菌的抑制程度不同，其中

对金黄色葡萄球菌 Staphylococcus aureus的抑制效

果最显著（Sanla-Ead et al.，2012）。在旱柳木质部中

含量高的次生代谢产物可能对光肩星天牛幼虫肠道

内的细菌有一定影响，但不足以显著抑制其生长。

二是代谢产物的抑菌效果受到肠道环境限制。光肩

星天牛中肠的pH在不同肠段有明显差异，中肠前部

pH 保持在 5.4~6.2，中肠中部 pH 为 7.5~8.7，中肠后

部 pH通常在 9.0以上（Mason et al.，2017）。苯甲酸

处于 pH 2.5~4.0之间时抑菌效果最好，在光肩星天

牛肠道中无法达到最佳抑菌效果，进而对肠道菌群
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的影响减弱（Mason et al.，2017）。三是代谢产物的

抑菌效果受到肠道细菌群落的影响。单独培养仙人

掌肠球菌 Enterococcus caccae 时，芹菜素可有效抑

制其生长，而将该菌连同其他菌一起培养时，施加芹

菜素后该菌通过上调DNA修复、细胞壁合成等基因

来应对胁迫，进而促进自身生长（Wang et al.，

2017）。除以上含量高的次生代谢产物外，有研究表

明从青钱柳Cyclocarya paliurus中提取的黄酮类化

合物在低浓度条件下反而会增强肠球菌属细菌对低

pH、高渗透性等不利环境的抗性，推测旱柳中较低

浓度的黄酮类化合物促进了肠球菌属相对丰度的提

升，在多种因素共同影响下，取食旱柳的光肩星天牛

幼虫肠道中优势菌属的种类更丰富（Zhang et al.，

2021；Yan & Zhang，2022）。总之，旱柳木质部中含

量高的次生代谢产物与光肩星天牛幼虫肠道内优势

菌属的相关关系不显著，两者之间不存在明显的相

互作用，即次生代谢产物抑制肠道细菌定殖生长或

被肠道细菌代谢。

本研究结果表明，在旱柳木质部中含量高的次

生代谢产物与光肩星天牛幼虫肠道酶活性的相关分

析中，外切β-1，4-葡聚糖酶活性与肉桂醛、有机氮化

合物含量显著正相关。该现象与玉米象 Sitophilus

zeamais在取食含有植物代谢产物凝集素后的表现

有共同之处，即体内淀粉酶活性提升，蛋白酶活性受

到抑制（Camaroti et al.，2018）。这是因为凝集素能

够与消化酶相互作用，调节其活性，导致代谢失衡。

结合旱柳受到光肩星天牛的为害程度显著低于金丝

垂柳这一现象，肉桂醛和有机氮化合物可能也具有

干扰光肩星天牛对营养物质吸收的功能。此外，肉

桂醛、苯甲酸及其衍生物与光肩星天牛幼虫肠道解

毒酶活性也存在正相关关系，虽然目前还没有苯甲

酸及其衍生物和肉桂醛对昆虫消化酶、解毒酶、保护

酶活性的影响研究，但其他物种如长角血蜱Haema‐

physalis longicornis 经过肉桂醛处理后体内解毒酶

活性显著提升（Nwanade et al.，2021）。推测取食旱

柳的光肩星天牛幼虫肠道解毒酶活性升高，极有可

能是受到了肉桂醛或苯甲酸及其衍生物等代谢产物

的诱导，从而加快代谢外源有毒物质，以减轻其引起

的毒害作用。从苯甲酸及其衍生物、肉桂醛、吲哚及

其衍生物和有机氮化合物对光肩星天牛幼虫肠道酶

活性的影响来看，尽管光肩星天牛会通过提升其体

内解毒酶活性来应对这几种抗虫次生物质，但该方

式不能有效处理这些次生代谢产物带来的负面作

用，因此旱柳能迫使光肩星天牛放弃取食，转而为害

周遭的洋白蜡。

综上所述，本研究的重点主要是探究光肩星天

牛应对植物次生代谢产物时自身做出的适应性调节

以及对寄主的选择。肠道承担了昆虫摄取生长发育

所需营养的重要功能，同时也容易受到外源性有毒

物质的攻击。在面对不同的植物次生物质时，光肩

星天牛肠道细菌群落组成和酶活性产生了不同的变

化，能够代谢次生物质的细菌种类获得了大量繁殖

的机会，同时也协助宿主昆虫抵御外源物质侵害；部

分次生物质在没有能够有效代谢该物质的肠道细菌

存在时会通过提高肠道解毒酶活性来进行代谢，如

苯甲酸及其衍生物和肉桂醛等。这些具有特定功能

的细菌在光肩星天牛肠道内定殖，有助于宿主更好

地适应寄主植物。肠道微生物作为昆虫生长发育必

不可少的共生生物，与代谢产物之间的相互作用还

需深入了解。本研究筛选到的苯甲酸及其衍生物以

及肉桂醛等在驱避光肩星天牛中发挥了重要作用，

具备开发为防治光肩星天牛等林业害虫药剂的潜

力，也可以辅助提升杀虫剂的杀虫效果，以减少化学

药剂的使用，保护生态环境。
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