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摘 要：低等白蚁肠道里存在着复杂的微生物区系，包括真核微生物鞭毛虫和原核生物，细菌及古细菌。低等白蚁

的后肠以特别膨大的囊形胃及其氢氧浓度的明显梯度分布和丰富的微生物区系为特征，是白蚁进行木质纤维素消

化的主要器官。后肠内的鞭毛虫能将纤维素水解并发酵为乙酸，二氧化碳和氢，为白蚁提供营养和能源。系统发

育研究表明，低等白蚁肠道共生细菌的主要类群为白蚁菌群 2、螺旋体、拟杆菌，低 DE F 7;/G含量的革兰氏阳性菌

和紫细菌等。而古细菌主要为甲烷短杆菌属的产甲烷菌。共生原核生物与二氧化碳的还原和氮的循环等代谢有

关。但肠道共生微生物的具体功能和作用机制还有待进一步的揭示。
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在自然界广泛分布的 $"%% 多种白蚁中，有 2,G属于低

等白蚁，其特点是在它们的肠道共生着多种多样的鞭毛虫和

原核生物（细菌和古细菌）。低等白蚁共有 " 个科，其中绝大

多数都是木食性的种类［2］。它们喜食不同来源的植物，如树

皮、树干、朽木、干草等，对森林果园、农田作物、房屋建筑等

的危害相当严重，是热带、亚热带森林的重要害虫之一。白

蚁对植物源食物的消化与其肠道共生微生物的活动密不可

分［$］。作为研究共栖生物间复杂的相互关系最重要的模型

系统之一，低等白蚁肠道共生鞭毛虫和原核生物的多样性及

其功能近年来成为这个领域的研究热点［#］。

! 低等白蚁肠道环境的生理状态

低等白蚁的肠道分为前肠，中肠和后肠。前肠和中肠为

细管状，主要起摄食、储藏、磨碎食物及部分消化食物的作

用。后肠由特别膨大的囊形胃（J4)*?9）、结肠、直肠等组成，

是白蚁进行木质纤维素消化的主要器官，同时吸收食物和尿

中的水分及无机盐类，并排除食物残渣和代谢废物。低等白

蚁的前 肠 能 够 分 泌 一 些 生 物 活 性 物 质。对 栖 北 散 白 蚁

（!"#$%&’$#"()"* *+"(,#&*）的研究显示，其唾液腺分泌的溶菌酶［!］

在前 肠 活 性 很 高，可 能 参 与 裂 解 由 白 蚁 相 互 交 哺

（.K;L94//458M）进入前肠的细菌；而中肠里蛋白酶的活性也较

高［,］，说明低等白蚁自身也有部分消化食物的能力。对黄胸

散白蚁（!"#$%&’$#"()"* -’,.$%"+*）［"］的研究则显示，前肠和中肠

纤维素酶的种类和活性与后肠是不同的。尽管纤维素酶如

内葡聚糖酶、外葡聚糖酶及纤维二糖酶等可以由白蚁的唾液

腺、前肠和中肠分泌，但木质纤维素的消化主要是在后肠进

行［-］。后肠具 有 相 对 较 低 的 氧 化 还 原 势 能（在 A ,% 到 A
$-%7N 之间），LO 位于中性（"P$ 到 -P" 之间）。

应用微电极技术（Q8?K;+/+?CK;@+M），RK)*+［0］及其合作者发

现在散白蚁 !"#$%&’$#"()"* -’,.$+"* 后肠囊形胃区，O$ 及 S$ 的浓

度是呈辐射状分布的，在肠腔中心 O$ 浓度最高，从中心到肠

壁 O$ 浓度逐渐降低，而肠壁 S$ 的浓度则最高，囊形胃区 O$

及 S$ 浓度明显的梯度分布表明，S$ 梯度驱使氧连续地流向

肠壁周围，使得囊形胃大部分区域处于有氧状态，而严格厌

氧区则集中在肠腔的中心。囊形胃区 O$ 及 S$ 浓度明显的

梯度分布显著地影响着肠道内微生物的分布，既给严格厌氧

的微生物提供了发酵的环境［&］，使其能产生乙酸等发酵产物

作为白蚁的主要能源，也可很好地解释从肠道中分离出的一

些兼性厌氧菌如乳酸菌［2%］和氧依赖的芳香族单体降解菌的

存在［$］。因此，白蚁肠道虽小，却高度结构化，为肠道内微生

物提供了不同的生理化学微生态环境，而绝不仅仅是一个厌

氧发酵器［0］。

" 低等白蚁肠道内共生鞭毛虫的多样性及其功能

低等白蚁的肠道内，尤其是后肠的囊形胃里含有高密度

多种多样的微生物区系，直接的显微计数表明，每毫升肠液

中微生物密度达 2%& ’ 2%22 个细胞［$］。对散白蚁 ! > -’,.$+"*
肠道微生物的原位形态学观察发现，在其后肠存在着至少 2$
种鞭毛虫和 $% 到 #% 多种不同形态的细菌或古细菌。低等白

蚁后肠内共生的鞭毛虫可占白蚁总体重的 2T- 到 2T#［$］。第

一个被描述的鞭毛虫为散白蚁 ! > -’,.$+"* 肠道内的尖状火

焰滴虫（/0(*120)+3, ."(#"2*）。此后，从许多低等白蚁消化道

内发现了各种各样的鞭毛虫。至上世纪中后期，已从 $%, 种

低等白蚁消化道内发现了 !#! 种不同的鞭毛虫［22］。所有白

蚁共生鞭毛虫均属于原生动物动鞭毛纲（U;;74MC8<;L9;K+4）中

的 # 个 目，即 毛 滴 虫 目 （ .K8?9;7;*4@8@4）、超 鞭 虫 目

（OBL+K74MC8<8@4）和锐滴虫目（S5B7;*4@8@4）［2］。它们都没有

线粒体，但有一些典型的细胞器，如由微管组成的轴杆。毛

滴 虫 目 和 超 鞭 虫 目 的 鞭 毛 虫 含 有 氢 化 酶 体



（!"#$%&’(%)%*’)），以底物水平磷酸化的形式产生 +,- 并释

放乙酸，供给白蚁代谢需要的能量。这 . 个目的鞭毛虫同属

于副基体纲（-/$/0/)/1’/），核糖体大小与细菌同为 234，是较

原始的原生动物，在真核生物起源的研究中特别令人关注。

锐滴虫目鞭毛虫没有氢化酶体，系统发育研究表明，它们不

是早期分支的真核生物，与 !"#$%&’#( 属亲缘关系最近［5.，56］。

研究表明，没有肠道内共生鞭毛虫的帮助，低等白蚁就

不能消化含木质纤维素的植物组织。经处理使鞭毛虫消失

后连续喂食白蚁，两周内白蚁即死亡［5］。从透射电镜图片［57］

可以观察到台湾乳白蚁中鞭毛虫 )&*+,-’"#./-01$2/% 3"%&&## 吞

噬的木质片段和正被降解的纤维物质。对同种白蚁［58］肠道

6 种共生鞭毛虫的研究表明，不同鞭毛虫在木质纤维素的消

化中分别起着不同的作用。最大的鞭毛虫（) 9 3"%&&##）主要

降解高度聚合的纤维素，而较小的鞭毛虫 4-5-$%&’#3-’-#,*&
/%"’$%00# 和 62#"-’"#./-01$2/% 5*#,1# 则消化低分子量的纤维

素。低等白蚁肠道共生鞭毛虫能将纤维素水解并发酵为乙

酸，二氧化碳和氢［5:］，这已被分离培养鞭毛虫的研究所证实。

在台湾乳白蚁（7-2’-’*"$*& 8-"$-&%0+&）中 ;2<的外=纤维二糖

水解酶活性来自后肠的鞭毛虫而非白蚁自身合成［52］。将纤

维素水解为葡萄糖所需要的酶包括内葡聚糖酶、外葡聚糖酶

及纤维二糖酶等。近年来，运用 ->? 技术分别从栖北散白

蚁、澳白蚁（9%&’-’*"$*& ,%":#0#*0&#&）和台湾乳白蚁肠道共生鞭

毛虫中克隆出了不同的纤维素酶基因，如葡糖水解酶 78 家

族［5;，5@］、水解酶 A!B2［.3］和!=5，7=葡聚糖酶［.5，..］，并且原位杂

交等技术也证实了这些基因的鞭毛虫来源。这些研究为鞭

毛虫降解纤维素的作用提供了直接证据。

! 低等白蚁肠道内共生原核生物的多样性及功能

!"# 低等白蚁肠道内共生原核生物的多样性

显微和超微结构观察揭示低等白蚁肠道内共生原核生

物不仅多种多样而且密度很高，既有细菌也有古细菌。在肠

道的各个部位，细菌一般占优势，但古细菌在某些部位如后

肠肠壁和某些鞭毛虫中有分布。将散白蚁 ; 9 &%0’-0*0&#& 后

肠解剖，以专用于观察产甲烷菌的 B7.3 表面荧光滤色镜观

察后肠肠壁，发现肠壁内表面分布着数量众多的短杆型或略

微弯曲的杆形产甲烷菌；以古细菌 5:4 $?C+ 基因通用引物

对肠壁 DC+ 抽提物的 ->? 也证实了古细菌的存在（作者实

验结果，未发表）。应用不依赖培养的分子生物学方法从低

等白蚁肠道得到了很多产甲烷菌克隆，这些产甲烷菌克隆绝

大多数属于甲烷短杆菌属（9*’/%0-<"*=#<%.’*"）［6］。对栖北散

白蚁和高山原白蚁（4-,-’*"$-2&#& &>-*&’*,’#）的研究表明，在某

些鞭毛虫内也有产甲烷菌共生，但与鞭毛虫相关的产甲烷菌

和生活于后肠肠壁的产甲烷菌在系统发育上是不同的［.6］。

近年来，对从多种白蚁得到的细菌克隆的系统发育分析

表明，低等白蚁肠道内的共生细菌是多种多样的［6］。EFGH*/
等［.7］较早报道了对栖北散白蚁肠道共生细菌的系统发育研

究结果，从 该 白 蚁 肠 道 得 到 的 绝 大 多 数 克 隆 属 于 螺 旋 体

（ 4IJ$%KF’L’)），滑 行 菌 门（ 71’-2/%3%=?5%=-<%.’*"=@%.’*"-#,*&
-F"1H*）的拟杆菌科（M/KL’$%J#’)），低 AN >*%1<含量的革兰氏

阳性菌（梭 状 芽 孢 杆 菌 样 的，75-&’"#,#+$=1JG’），和 紫 细 菌

（-$%L’%0/KL’$J/）。此外，还有大量的克隆属于在系统发育上与

其它物种十分不同的一类细菌，特称为“白蚁菌群 5”（,’$*JL’

&$%HI 5）。!%(&%F［.8］进一步研究表明，螺旋体是栖北散白蚁

肠道中最占优势的细菌，占所有已分析克隆的近一半。拟杆

菌，梭状芽孢杆菌和“白蚁菌群 5”也为明显的优势细菌，分别

占已分析克隆的 8< O 58<，其它克隆则属于紫细菌，不动细

菌属（A.’#0-<%.’*"#%），和支原体（P"K%I1/)*/）等。采用种群特

异性引 物，从 不 同 的 低 等 白 蚁 肠 道 抽 提 物 中 得 到 了 螺 旋

体［.:］、拟杆菌［.2］及“白蚁菌群 5”［.;］等的克隆。这些克隆在

系统 发 育 上 呈 现 多 样 性，且 均 能 形 成 明 显 的“白 蚁 簇”

（,’$*JL’ K1H)L’$），显示出低等白蚁肠道共生细菌与其它环境

中的细菌显著不同。考虑到地球上总计有超过 .:33 种的白

蚁种类，白蚁肠道应该是一个巨大的微生物新种库。

原核生物在低等白蚁肠道中的分布是不均匀的，有的与

鞭毛虫共生，有的游离生活于肠腔，还有的密布于后肠肠壁。

原核生物的分布不仅受肠道环境生理因素（如 I! 值，氢氧浓

度，氧化还原电位等）的影响，也与肠道内的物质循环和代谢

有关［.］。荧光原位杂交技术清楚地显示出螺旋体［.@］、拟杆

菌［63］及“白蚁菌群 5”［.;］与鞭毛虫的内共生或表共生关系。

以散白蚁 ; 9 &%0’-0*0&#& 为模型，作者新近报道了肠道环境的

异质性对微生物区系结构的影响［65］。对该白蚁肠道中肠、后

肠肠壁、后肠肠液和鞭毛虫四个部分的研究表明，在该白蚁

肠道内最大的一个细菌类群为 ”白蚁菌群 5”门的细菌，且绝

大多数与鞭毛虫相关，并在系统发育树上形成两个不同的

簇。此外，在该白蚁肠道不同微环境中占优势的细菌类群为

革兰氏阳性菌，拟杆菌，螺旋体和一些紫细菌。其中，螺旋体

主要分布于肠液，也有很多与鞭毛虫相关；低 A N > *%1<含

量的革兰氏阳性菌部分分布于中肠和后肠的肠壁，也有部分

分布于肠液中；滑行菌门的细菌则主要分布于肠液和肠壁，

少数与鞭毛虫相关。

!"$ 低等白蚁肠道内共生原核生物的功能

低等白蚁肠道内共生的原核生物与多种代谢活动有关，

其中有许多可能参与了对鞭毛虫发酵产物的进一步代谢。

对散白蚁 ; 9 85%=#2*& 的研究表明，在有氧条件下，耐氧乳酸

菌可将由鞭毛虫分解产生的单糖发酵为乳酸［.］，而拟杆菌则

能将乳酸发酵为乙酸，丙酸和 >E.。由于鞭毛虫发酵纤维素

产生大量的 !. 和 >E.，因此，白蚁肠道中能够以 !. 还原 >E.

的微生物引起了人们的特别关注。推测至少有两大类原核

生物参与氢的氧化和二氧化碳的还原，其一为产甲烷菌，它

能将 >E. 还原为甲烷（7!. N >E.! >!7 N .!.E）；其二为同

型产 乙 酸 菌，它 能 将 >E. 还 原 为 乙 酸（7!. N .>E. !
>!6>EE!）［.］。从散白蚁 ; 9 85%=#2*& 肠道分离得到了 6 株产

甲烷菌，它们均为甲烷短杆菌属的新种，其中 9 9 .+’#.+5%"#&
和9 9 .+"=%’+& 为杆形［6.］，而 9 9 8##5#8-"$#& 为长纤维状［66］。这

6 个纯培养均证实了产甲烷菌的代谢途径。近年来，从白蚁

B--’*"$-2&#& %03+&’#.-55#& 中获得了螺旋体的分离株［67］，进一步

研究表明，从该白蚁分离的螺旋体既有同型乙酸菌也有非同

型乙酸菌，同型乙酸菌的生长需要其它肠道菌分泌产生的叶

酸［68，6:］。由于螺旋体在白蚁肠道微生物中占很大的比例，很

显然，低等白蚁肠道中产乙酸菌超过产甲烷菌为二氧化碳的

主要还原者，同时表明，螺旋体在白蚁的营养代谢中起着重

要的作用。

低等白蚁主要取食木质纤维素，从食物来源的氮十分缺

乏。因此，肠道微生物很可能在氮的营养方面起重要的作

用。运用乙炔还原作用分析法（+K’L"1’(’ $’#HKLJ%( /))/"，>+）

2@7杨 红等：低等白蚁肠道共生微生物的多样性及其功能 9 Q微生物学报（.33:）7:（6）



研究表明，!" 多种白蚁肠道具有固氮活性。梅建凤等［#$］报

道台 湾 乳 白 蚁 工 蚁 有 较 高 的 固 氮 活 性。 从 澳 白 蚁，

!"#$"$%&’%( )*+$%,(，和台湾乳白蚁等肠道均得到了具有固氮作

用的分离株［!］。对散白蚁 - % .)*/0#%( 的系列研究表明，肠道

内 #"&的尿酸所含的氮可以被尿酸分解菌转化为可利用的

氮源，在该白蚁肠道内尿酸分解菌大约为 ’ ( )"* +,--./012［#3］。

以固氮菌特有的固氮酶 10.2（45652780,69., 7,:1+29.,）基因为

标记的分子生物学研究表明，在不同白蚁肠道内均存在着多

种多样的 10.2 基因，表明白蚁肠道潜在地存在着具有固氮

作用的共生菌［#］。

除此之外，从低等白蚁肠道内还分离得到一些具有半纤

维素［#;］水解作用和芳香化合物［*"］分解作用的细菌，说明某

些细菌直接参与了白蚁对半纤维素等植物源食物的消化。

! 展望

尽管在低等白蚁肠道共生微生物的多样性和功能的研

究方面已取得了一些进展，但迄今为止，人们对这些共生微

生物彼此复杂的相互关系及其在纤维素消化中所起的具体

作用和机制尚知之甚少。对微生物功能的阐释有赖于分离

培养技术的提高。最近的研究表明，综合一些新的策略如培

养基低营养化、相对长时间的培养、添加腐殖酸或类似物以

及群体感应信号（<1871=>.5069-560 +8=?816:.）如酰基高丝氨

酸环内酯类（@+A->B8=8.,756, -9+286,）等物质可以提高纯培养

的效率。应用这种新的策略从散白蚁 - % .)*/0#%( 的肠道首

次分离出了不动细菌和 3%&&,+"’0+&"40*［*)］。此外，稳定性同

位素探针（C29D-, 5.828?, ?78D,）等新技术的应用也可以促进对

肠道微生物可能的生理功能的研究［*!］。总之，低等白蚁肠道

是一个十分丰富的微生物资源库，对肠道共生菌重要类群如

“白蚁菌群 )”的生理功能、共生菌与鞭毛虫的相互关系、鞭毛

虫协助消化的机制等的进一步研究，将有助于阐明肠道共生

微生物之间的相互关系，对有益微生物资源的开发与应用也

具有实际的意义。
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