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昆虫病原线虫共生菌杀虫毒素研究进展"
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摘 要：对昆虫病原线虫共生菌杀虫毒素的种类、与口服毒性有关的杀虫毒素以及口服毒性与杀虫毒素基因的关

系等研究进展进行了综述，并对未来的研究方向提出了作者的见解。
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昆虫病原线虫共生菌是存在于昆虫病原线虫

（7@D%8%)9DC%B3@+? @389D%>3:，7F,:）肠道内的一类细菌，革兰
氏染色阴性，属肠杆菌科（7@D3*%G9?D3*+9?393）［.］。现已描述的
共生菌有两个属———异杆菌属（!"#$%&’()*+）和发光杆菌属
（,&$-$%&’()*+），其中，!"#$%&’()*+ 与斯氏属线虫（.-"/#"%#"0’）
共生，,&$-$%&’()*+ 与异小杆属线虫（1"-"%$%&’()/-/+）共生［"］。
由于线虫 A 共生菌复合体具有杀虫能力强、杀虫谱广的优
点，线虫又具有主动搜索能力，已成为引人注目的新型生物

杀虫剂［-］，广泛应用于防治多种隐蔽性害虫。

在昆虫病原线虫 A共生菌复合体对昆虫的致病作用中，
起主要作用是共生菌。当线虫进入昆虫体内后，即在昆虫血

腔内释放共生菌，共生菌大量繁殖并分泌杀虫毒素蛋白，在

短时间内使昆虫死亡。由于这类杀虫毒素蛋白具有高效、杀

虫谱广和杀虫迅速等诸多优点［!，0］，从共生菌中克隆杀虫毒

素基因用于转基因抗虫作物的开发，以延缓害虫对转 HD基
因抗虫作物产生的抗性［5］，已成为当今的研究热点。

! 共生菌中与口服毒性有关的杀虫毒素

目前，已经发现有多种物质参与共生菌对昆虫的致死作

用，包括脂多糖类物质（IFJ）［/］，高分子量蛋白毒素
（K@:3?D+?+>9& D%L+@:，2?）［0，4］，蛋白酶［1，.#］，致软毒素（MN?）［..］，
抗生素类［."，.-］等。这些杀虫活性物质在细菌不同生长阶段

产生或存在于细菌细胞的不同位置［.!，.0］，共同构成了一个

对昆虫免疫系统的立体防御和进攻体系。

转基因抗虫作物转入的杀虫毒素基因其表达产物对靶

标害虫应具有口服毒性才具有应用价值。现将从昆虫病原

线虫共生菌中克隆到的具有口服杀虫活性的毒素基因及其

表达的蛋白综述如下：

!"! . # */0&-12"1-2 $!% 的杀虫毒素
目前在昆虫病原线虫共生菌杀虫毒素的研究中，对从

, ’ 2*0/#"+"#+ O.! 品系中分离的高分子量蛋白毒素的研究
最为深入。

P=%等［4］从 , ’ 2/0/#"+3"#+ O.!的发酵液中分离出了分
子量在 /## Q 1##RS之间的杀虫活性物质。这种物质经过高
温或蛋白酶 R处理后，杀虫活力会降低或消失，说明该物质
是一种蛋白质。

H%T3@等［!，0］先用超滤及 S7(7离子交换层析法对 , ’
2*0/#"+"#+ O.!发酵液粗提，然后用 UFIV对粗提物纯化，得
到 !种毒素蛋白（2%L+@ ?%8)&3L，2?）（分别称为 2?9，2?G，2??，
2?>），JSJ6F(P7表明每种 2?又由多个多肽组成。分别用各
成分饲喂烟草天蛾 4’#)*3’ +"5-’的初孵幼虫，各成分之间具
有显著的杀虫活性差异，其中 2?9，2?>在毒素的杀虫活性中
起主要作用。对分离到的毒素蛋白氨基酸序列进行同源分

析，发现 2?G和 2?>的氨基酸序列与 62$+-%/)/*0（梭状芽孢杆
菌）毒素的 29和 2G只有 ./W的同源性。其中对部分序列进
行同源分析，发现 2?9V和 2??V分别与沙门氏菌（.’20$0"22’）
的 J)X(和 J)XH蛋白有 !/W的同源性［!，.5］。
从昆虫病原线虫共生菌中分离的毒素蛋白与另外一类

重要的杀虫蛋白 HD!6内毒素有明显差异（表 .）［!，0，4］。
H&9?YG=*@等［./］观察注射或饲喂 2? 后的 4’#)*3’ +"5-’

的幼虫中肠的组织变化发现，其病理特征与 HD杀虫晶体蛋
白 KVF相似［.4］，即首先会在前中肠上皮组织出现空洞，在肠
腔中出现细胞碎片，在 !4C时，空洞出现在整个中肠并逐渐
变大，柱状细胞消失，整个中肠充满着细胞碎片。结果幼虫

停止取食，最后死亡或停止发育。

H%T3@等［!］从 , ’ 2*0/#"+3"#+ O.!中克隆到 !个杀虫毒
素基因，分别为 -3’、-3(、-33 和 -3)。这 !个基因有两种基因
组织结构：-3’、-33和 -3)有多个开放读码框（Z[\），而 -3( 则
只有一个长开放读码框。目前还没有实验揭示这 !个 -3 位
点在基因组中的位置关系［.5，.1］。另外，这些毒素基因之间有

较高的同源性。



表 ! ! " "#$%&’()’&( #!$的杀虫毒素
和 %&!’内毒素理化性状比较

!"#$% & ’()*"+,-. (/ *012,3"$ "-4 30%),3"$ *+(*%+5,%2 #%56%%-

5(7,-2 /+() ! 8 "#$%&’()’&( 9&: "-4!;%-4(5(7,-2

<+(*%+5,%2 =5!;%-4(5(7,-2
!(7,-2 /+()

! 8 "#$%&’()’&( 9&:

>($%3?$"+ 6%,.05 @A B &CDEF B @GDEF

=,(30%),3"$ /(+) >(-()%+,3 H$,.()%+2

I($?#,$,51 J-5+"3%$$?$"+
3+125"$2 *+(5%,-

K75+"3%$$?$"+
2($?#$% *+(5%,-

9"5%+/,%$4等［@D］在 ! 8 "#$%&’()’&( 9&: 的基因组中找到
一个基因岛包括多个拷贝的 *) 基因，这些 *) 基因被插入到
一个 L2*M5NOL之中。在这个基因岛中，有 C个拷贝的 *)+,
类似基因（ *)+,&、*)+,@和 *)+,C）、@个拷贝的 *)+- 类似基因
（ *)+-&和 *)4-@）以及 A个拷贝的 *)). 类似基因，这种基因
排序与一种肠道重复共有基因序列（K-5%+,3 +%*%5,P% ,-5%+.%-,3
3(-2%-2?2，KNJ’）类似［@&］，这种连接方式说明这个区域是一
个水平基因重组的热点（+02，+%3()#,-"5,(-"$ 0(5 2*(5）。这个
基因岛与 &/0,基因相连，&/0, 所编码的 :Q;<*"-5转移酶（:Q;
*0(2*0("-5%50%,-1$ 5+"-2/%+"2%）是肠杆菌素（K-5%+(#"35,-）合成所
必需的酶，该基因缺失后 ! 8 "#$%&’()’&( 不能支持其共生线
虫的生长［@D］，说明在 ! 8 "#$%&’()’&( 中致病基因与共生基因
处在基因组中相邻的位置。

在 *)位点周围还常常有一些 HNR与 01&C和 01&S两个
噬菌体基因相似，这两个 HNR2的编码蛋白又分别与沙门氏
菌的溶菌酶和穿孔蛋白（<(+,-）有同源性。据此，9"5%+/,%$4等
人［@@］认为，! 8 "#$%&’()’&( 9&:的杀虫毒素基因可能本身就
是一个隐蔽原噬菌体［@C］（’+1*5,3 *+(*0".%）的一部分。
!() * " &’$+,-./%"#(的杀虫毒素基因

>(+."-等［@:］从 2 8 &’$3*415%"#( <>R&@ST 品系的粘粒文
库中筛选到一个粘粒克隆对菜青虫 !%’/%( 6/3((%)3’ 有口服毒
性。该粘粒克隆所携带的毒素基因簇包括多个 HNR2。其中
71*,&、71*,@、71*-&、71*.&和 71*8&等 A HNR的核苷酸序列和
编码氨基酸序列与 ! 8 "#$%&’()’&( 9&:的杀虫毒素基因及蛋
白均有一定的同源性，此外，71*,&和 71*,@之间还有一定同
源性。在这些 HNR之间及两侧，还有一些其它基因，如外几
丁质酶（K7(30,5,-"2%）基因、转座酶（!+"-2*(2"2%2）基因等，这些
基因的突变对粘粒克隆的杀虫活性没有明显影响，说明这些

基因与该基因区域的杀虫活性无关。

崔龙等［@A，@T］从 2 8 &’$3*415%"#( =<的粘粒文库中筛选出
多个克隆对棉铃虫（9’"%)4:’/13 3/$%0’/3）具有口服毒性。对
这些粘粒克隆中的毒素基因分析发现，2 8 &’$3*415%"#( =<
中的杀虫毒素基因簇同样具有 71*,&、71*,@、71*-&、71*.&和
71*8&等 A个 HNR2，且基因结构与 2 8 &’$3*415%"#( <>R&@ST
的杀虫毒素基因簇相同。

!(* 与口服毒性有关的杀虫毒素基因在基因组中的位置
如上所述，从共生菌中克隆到的与口服毒性有关的杀虫

毒素基因均有多个 HNR组成。! 8 "#$%&’()’&( 9&:的杀虫毒
素基因分布于基因组的不同位置，各基因的位置关系目前尚

未确定，但对该菌株的基因组序列分析发现，其杀虫毒素基

因在基因组中存在多个拷贝，同一基因的每个拷贝序列存在

明显差异，其可能原因是不同拷贝基因表达的毒素具有不同

的杀虫谱［&T］；2 8 &’$3*415%"#( 的杀虫毒素基因则集中在一个
:DE#左右的基因簇中［@:，@T］；崔龙等从两个属多个共生菌菌
株的粘粒文库中没有筛选到对棉铃虫有口服毒性的克隆，说

明共生菌与口服毒性有关的基因分布在基因组的不同位置

可能具有一定的共性（未发表资料），而 2 8 &’$3*415%"#( 的杀
虫毒素基因相对较为集中可能是个例外。

) 口服毒性与杀虫毒素基因的关系

! 8 "#$%&’()’&( 9&:的单个杀虫毒素基因在大肠杆菌中
表达后没有杀虫毒性［:，A］。对从 ! 8 "#$%&’()’&( 9&: 和 2 8
&’$3*415%"#( <>R&@ST克隆到的毒素基因的功能分析发现，共
生菌对昆虫的口服毒性与多个基因的联合表达有关［@@，@U］。

虽然 2 8 &’$3*415%"#( <>R&@ST的 71*,&基因的表达产物对菜
青虫有一定的口服毒性，但毒性较低［@S］。

9"5%+/,%$4等［@@，@U］对克隆到的共生菌毒素基因及其它微
生物的同源基因序列分析发现，这些基因中均有 C个明显的
保守区，即 *)3,- 或 *)+, 类似基因；*)3. 或 *)+- 类似基因；
*)).类似基因。这 C个保守区的普遍存在说明其对口服毒
性可能是必须的。

9"5%+/,%$4［@U］等研究发现，*)).与 *)+,和 *)+-的联合表达
对 ; 8 (’7*3有明显毒性，缺少 *)). 的 *)+, 与 *)+- 的重组质
粒表达产物对 ; 8 (’7*3 无明显口服毒性，说明 !33’在杀虫
毒素的口服毒性中起重要作用。对重组质粒在大肠杆菌表

达后形成的超分子结构（I?*%+;)($%3?$"+ 25+?35?+%）!K>观察，
发现只有 *)+,和 *)+-的重组质粒在大肠杆菌中的表达物可
形成特殊的超分子结构，而 *)). 与 *)+, 和 *)+- 的重组质粒
在大肠杆菌中的表达产物对这种超分子结构没有明显改变。

9"5%+/,%$4等［@@］对这一现象的解释是，!34L和 !34=共同组成
毒素的运输系统，而 !33’本身是一个通过这个运输系统运
输的具有活性的毒素。

>(+."-等［@:］通过对 2 8 &’$3*415%"#( <>R&@ST 的毒素基
因簇（ 71*,&、71*,@、71*-&、71*.&及 71*8&）插入突变和单基因
表达，发现对菜青虫的口服毒性与 71*,&、71*-&及 71*.& C个
基因的联合表达有关，其它基因的突变对口服毒性无明显影

响。

崔 龙等［@T］对 2 8 &’$3*415%"#( =<杀虫毒素基因簇中各
HNR与对棉铃虫口服毒性的关系研究发现，71*.& 和 71*,@
两个基因中缺少任何一个都会使口服毒性大幅度地下降或

完全消失，而缺少 71*8& 和 71*,& 对杀虫活力影响很小。
71*,@ 的单独表达产物具有口服毒性，但与多基因的联合表
达产物相比，其杀虫活性明显降低。

* 其它细菌中 *) 同源基因

已有多篇文献报道，在其它非昆虫病原线虫共生菌中有

*)类似基因。V?+25 等［@G］在一种自由生活的菌株嗜虫沙雷
氏菌 <’//3*%3 ’&*4$415%"3中克隆到 (’1,、(’1-和 (’1.等 C个基
因，这 C个基因位于一个 &&A E#质粒上，其联合表达产物可
导致 .4(*’"=*/3 >’3"3&+%)3 的 显 形 琥 珀 病（L)#%+ 4,2%"2%
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!"#$%&’!#）。同源分析表明，这 (个基因的编码氨基酸与 ! )
"#$%&’()’&( *+,的杀虫毒素蛋白的有较高的同源性，其中，
-#!.与其在 ! ) "#$%&’()’&( *+,的杀虫毒素蛋白的同源区域
都存在一个 /01模体（/01 2%&34），/01模体为人类病原菌
*+,-’.’""/ 0’,.#((%(细胞表面的一种吸附蛋白（.5"#63$6），被称
为丝状血凝素（73892#$&%:6 "#29;;8:&:$3$）［<=］或外膜蛋白
（>#?&9@&3$）［(A］，这类蛋白有助于 *+,-’.’""/ 0’,.#((%(吸附到真核
生物细胞的表面。-#!.的 /01模体与 ! ) "#$%&’()’&( *+,
的杀虫毒素蛋白的 /01模体存在于二者的高度同源区，其
作用可能是帮助这类杀虫毒素吸附到昆虫细胞的表面。

-#!B与 C@9D在肽链的长度及末端氨基酸序列上均与沙门氏
菌的毒性蛋白（E3?:8#$@# !?%&#3$）-!FB 有很高的相似性［(+］。
-!FB末端的 +A个氨基酸残基位于其富脯氨酸区域上游，推
测它可将 -!FB裂解成独立的结构域［(<］，从而使 -!FB具有
使有毒力沙门 氏 菌（E3?:8#$& 1/"$+&’""/）在 小 噬 细 胞
（G9@?%!"9;#6）内存活力增强的功能，由此推测，C@9D和 -#!B
可能具有攻击昆虫血细胞的功能［,］。

随着一些细菌基因组测序的完成，科学家还在其它一些

非昆虫致病菌中找到一些与昆虫病原线虫共生菌杀虫毒素

基因同源性较高的基因。>9?H"388 等［((］对鼠疫杆菌 2’,(%&%/
0’(.%(的基因组序列分析发现，在其染色体和质粒上均找到
一些编码蛋白与 C@9.，C@9B，C@9D 和 C@@D同源性较高的毒
素基因，在这些基因中，.)/3是完整的，.)/*含有一个移码突
变，在 .)/4中则有一个缺失突变。这些基因突变可能对于
鼠疫杆菌的生活史是必需的，因为这种细菌需要长期生活在

跳蚤的肠道内而对跳蚤本身不产生致病作用。

44?#$@"ID%$6&9$&等人和 G%?;9$等人的研究发现，在 .) 基
因周围存在许多转座酶和噬菌体相关基因有关［<(，<,］，这些

基因的存在可能会造成共生菌不同的品系、不同种共生菌甚

至共生菌与非共生菌之间发生基因重组。这可能是造成其

它非昆虫病原菌存在 .)类似基因的原因。
如前文所述，在沙门氏菌中也有 .) 类似基因存在。随

着越来越多的微生物基因组测序工作的完成，或许会有更多

的 .)类似基因被发现。昆虫病原线虫共生菌和嗜虫沙雷氏
菌 1 ) ’&.+$+05%"/作为昆虫病原细菌，.) 基因的作用是显而
易见的，但对于其它细菌中 .) 基因的功能是什么？这是一
个值得思考的问题。

综上所述，昆虫病原线虫共生菌杀虫毒素已在杀虫机

理、基因克隆等许多方面取得了一定进展。这类具有高效杀

虫活力的毒素的发现，使得有限的用来开发转基因抗虫作物

的基因资源得到了补充，相信在不久的将来，昆虫病原线虫

共生菌杀虫毒素基因将用来培育抗虫作物，成为除转 B&基
因抗虫植物以外的另一支生力军，这必将有效地缓解害虫对

转 B&基因抗虫作物产生的抗性压力［J］。

! 小结

昆虫病原线虫共生菌杀虫毒素（C@）具有高效、杀虫谱
广、杀虫迅速等优点，有广阔的应用前景。作为一类可用来

培育转基因抗虫植物的潜在基因源，.) 类基因转入植物之
前，还有一些问题需要研究清楚。未来的研究应重点解决如

下问题：（+）C@作为由多个亚基组成的复合蛋白，各亚基在

C@的杀虫活性中所起的作用是什么？（<）C@作为一种大分
子复合蛋白，是如何分泌到胞外的？（(）.) 类基因由多个开
放读码框组成，各开放读码框在转录、翻译过程中是如何调

控的？（,）C@与昆虫中肠的接合机制是什么？中肠中存在
的 C@的受体蛋白是什么？（K）一种共生菌中存在多拷贝的
.)基因，可产生多种杀虫毒素蛋白和其它杀虫物质，这些多
拷贝基因之间的关系是什么？产生多种类型的致病因子的

原因是什么？多种致病因子在对昆虫的致病、致死过程中是

如何协调的？（J）其它微生物中存在的 .) 基因的功能是什
么？该类基因释放到环境后对生态的影响如何？
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