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摘   要：【目的】肠道微生物中的真菌群落在宿主生命活动中具有多种功能。锹甲是常见的腐食

性甲虫，但目前对其肠道真菌群落的研究较少，本研究分析彩虹锹甲(Phalacrognathus muelleri)
不同发育阶段的肠道真菌群落结构和多样性，试图阐明彩虹锹甲在不同发育阶段中肠道真菌群落

的特征。【方法】本研究通过高通量测序(Illumina MiSeq)技术对彩虹锹甲不同发育阶段(包括新生

幼虫、成熟幼虫、成虫)之间肠道真菌群落结构进行比较研究，分析其 α 多样性、β 多样性和功能

预测。【结果】彩虹锹甲肠道优势真菌类群为假丝酵母属 (Candida)、Phialocephala、青霉属

(Penicillium)、烧瓶状霉属(Lecythophora)。肠道真菌群落组成与多样性在幼虫期和成虫期存在显

著差异，成虫与幼虫食性差别可能是导致肠道真菌群落组成和多样性差异的重要原因。功能预测

结果显示，幼虫肠道中含有更高的内共生菌多样性与相对丰度，说明幼虫可能更加依赖其肠道有

益真菌来获得充分的养分。β 零模型结果显示，成虫肠道对其真菌群落具有更强的过滤作用，从

而选择特定的肠道真菌类群，导致成虫肠道真菌群落共现网络具有更高的稳定性，增强成虫对环

境波动的适应能力。【结论】本研究发现彩虹锹甲不同发育阶段参与食物降解的功能真菌类型不

同，幼虫可能对肠道真菌的依赖性更强，而成虫肠道较强的选择作用有助于选择特定真菌类群和

保持肠道真菌群落稳定。本研究有助于更好理解锹甲肠道真菌群落的多样性，为开展腐栖甲虫作

为生态系统重要功能群的利用与保护提供更多理论参考。 

关键词：腐栖甲虫；彩虹锹甲；肠道真菌群落；高通量测序；发育阶段  
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Abstract: [Objective] Gut fungal microorganisms play multiple roles in the life history of their 
hosts as indispensable part of gut microbiota. Although stag beetles are common saprophytic 
insects, little is known about their gut fungal community. In this study, we compared the 
structure and diversity of gut fungi at different developmental stages of the rainbow stag beetle, 
Phalacrognathus muelleri, aiming to reveal the characteristics of the fungi at different 
developmental stages of this insect. [Methods] We employed high-throughput sequencing 
(Illumina MiSeq) to study the gut fungal community structure in the newborn larvae, mature larvae, 
and adults of P. muelleri. Further, we analyzed alpha and beta diversity and carried out functional 
prediction for the fungi. [Results] The predominant fungal genera in the gut of P. muelleri were 
Candida, Phialocephala, Penicillium, and Lecythophora. The composition and diversity of the 
gut fungal community were significantly different between the larvae and adults, which may be 
associated with their different diets. The functional prediction showed that endosymbiotic fungi in 
the larval gut had higher diversity and relative abundance, suggesting that the larvae might depend 
more on the beneficial fungal taxa in the gut to obtain nutrients. The results of the abundance-based 
β-null deviation showed that the adult gut exerted a stronger filtering effect to select specific fungal 
taxa. Thus, the adults might build a more stable co-occurrence network of gut fungal community 
which supported them to adapt to the environmental fluctuations. [Conclusion] Different groups of 
functional fungi are involved in the food degradation of P. muelleri at different developmental 
stages. The larvae may depend more on gut fungi, and the adult gut has strong filtering effect to 
select specific groups of fungi and maintain the stability of the gut fungal community. Our study 
enhances our understanding of the gut microbiota of stag beetles, which can aid in the conservation 
and utilization of these saprophytic beetles as an important functional group in ecosystems.  
Keywords: saprophytic insect; Phalacrognathus muelleri; gut fungal community; Illumina 
MiSeq; developmental stages 
 
 

昆虫是动物界种类多、数量大、分布广和

生态习性多样的一个类群，有复杂且高度专业

化的肠道系统，其聚集大量微生物群落，利于

昆虫适应各种环境和食物资源[1-2]。研究表明，

昆虫肠道微生物在宿主中具有重要的生理功

能，如提供不均衡饮食所缺少的必需营养成分，

调节新陈代谢，提高对食物养分的吸收效率。

此外肠道微生物还具有解毒、增强免疫等功能，

可使宿主免受潜在有害微生物的侵害[2]。肠道

菌群可以分为驻留菌群和过路菌群，前者可在
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宿主肠道特定位置定殖，增殖更新速度等于或

大于损失速度，而且其种类会因食性不同而发

生变化；后者在宿主肠道内停留较短，并随着

食物残渣排出体外，易受到外界环境的影响[3]。 
甲虫肠道微生物的研究关注对农林作物有

危害的甲虫如小蠹[4]、天牛[5]等，以期通过对肠

道微生物的干扰来促进害虫的死亡，达到生物防

治的目的；同时也对一些具有特殊食性的甲虫如

葬甲[6]、蜣螂[7]等的肠道细菌进行深入探索，旨

在理解其肠道微生物与特有食物分解与营养吸

收的关系。Salem & Kaltenpoth 对甲虫肠道细菌

的研究进行了系统的总结与回顾[8]。 
锹甲(Lucanidae)隶属于鞘翅目(Coleoptera)

金龟总科(Scarabaeoidea)，其大多具有鲜艳色彩

的金属光泽，且雄性具有长而弯曲、形似鹿角的

上颚，具有较高的观赏价值，深受昆虫爱好者的

喜爱[9]。大多数锹甲栖息于热带和亚热带森林，

对栖息地的温度、湿度变化、人为干扰程度等响

应敏感，可作为森林生态系统指示物种[10]。在

自然环境下，锹甲幼虫主要以朽木为食，成虫以

花蜜或树汁为食，并在森林生态系统的碳氮循环

中占据独特的生态位[11]。目前，有关锹甲科的肠

道微生物主要涉及从个别属或种肠道内分离出

酵母菌、细菌等[12-13]。尽管高通量测序技术已

广泛用于多种昆虫的肠道微生物群落研究，将

其应用于探索锹甲肠道微生物的研究还较少。

截止目前，主要开展了对锹甲肠道细菌群落的研

究，如对华美奥锹甲成虫的野外种群研究发现，

肠道细菌的多样性和组成在不同大小及颚型的

雄性间、雌雄之间存在差异[14]，人工饲养条件

下不同发育阶段彩虹锹甲的细菌群落多样性也

存在显著不同[15]，但关于锹甲肠道真菌群落的

研究鲜有报道[16]。锹甲幼虫多以木屑为食物，

真菌与木质素降解间关系密切，从而推测锹甲肠

道内真菌群落对食物消化和养分吸收起到主要

作用，值得深入研究，以期将肠道真菌群落作为

工具，应用于生物质废弃物的降解、回收和循环

利用等。 
彩虹锹甲不仅是对森林生态系统健康维持

有益的腐栖甲虫，也因绚丽的体色和奇特的外形

而成为著名观赏昆虫及宠物，具有较高的商业价

值，目前已在全球多个国家进行人工饲养。在室

内恒温条件下利用发酵木屑和果冻即可进行人

工饲育。本研究选取人工饲养条件下不同发育

阶段(新生幼虫、成熟幼虫、成虫)和不同性别(雌
虫和雄虫)的彩虹锹甲作为研究对象，通过高通

量测序技术研究肠道真菌群落组成和多样性，并

探讨其在彩虹锹甲生长发育中的潜在作用。 

1  材料与方法 
1.1  样本采集和饲养条件 

本研究使用的不同发育阶段彩虹锹甲样本

来自牧野虫社公司 (浙江省丽水县 )，在恒温

(22 °C)条件下进行彩虹锹甲饲养，新生幼虫及成

熟幼虫生活在含有 50%水分发酵木屑(VINOX 维

式甲虫初级发酵木屑，5 L/包，主要成分：蒙古

栎、发酸菌、动植物蛋白等)的饲养盒中，并以

发酵木屑为食，通过定期观察彩虹锹甲摄食情

况，进行食物更换和补充水分。成虫生活在含

有 50%水分生木屑垫料的饲养盒中，饲喂果冻

(YUE-享栎甲虫专用果冻，25 颗/包，主要成分

为琼脂、多种糖类、维生素等)，定期更换饲料

和垫料，在每个发育阶段后的第 10 天进行取样。

从牧野虫社公司采集彩虹锹甲后立即进行解剖。

样本总数共有 42 头，分别是新生幼虫 9 个重复；

成熟幼虫 18 个重复，含雌虫 9 个重复和雄虫 9 个

重复；成虫 15 个重复，含雌虫 10 个重复和雄虫   
5 个重复。彩虹锹甲幼虫的雌雄发育在成熟幼虫阶

段可以通过头宽和体重来区分[17]。雌幼虫的头部

宽度小于雄幼虫。雌幼虫头部宽度约 7–9 mm，
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雄幼虫可达 11–12 mm；雌幼虫的重量也比雄幼

虫轻。雌幼虫重 8–12 g，雄幼虫重 14–22 g。在

成虫阶段的雌雄鉴定主要是通过上颚发育的大

小来区分，雄成虫的上颚较雌成虫显著发达。 

1.2  样品解剖和肠道 DNA 提取 
以下操作均在超净工作台内进行，解剖前

将样品用 70%乙醇浸泡 3 min，再用无菌水冲洗

2 遍，然后将虫体浸泡在磷酸盐缓冲溶液(PBS)
中(500 mL, NaCl 1.37 mol/L, KCl 26.8 mmol/L, 
Na2HPO4 81.0 mmol/L, KH2PO4 17.6 mmol/L, 
pH 7.2–7.4)[18]，在解剖显微镜(OLYMPUS)下对

样本进行解剖取出中后肠并除去肠道内容物[19]。

使用 QIAamp FAST DNA Stool Mini Kits 试剂盒

(Qiagen)提取肠道样品 DNA，并将其储存于

–20 °C 冰箱中用于后续操作。 

1.3  PCR 扩增和测序 
以肠道样品 DNA 作为模板，使用引物 ITS1F 

(5′-CTTGGTCATTTAGAGGAAGTAA-3′)[20] 和

ITS2R (5′-GCTGCGTTCTTCATCGATGC-3′)[21]

对真菌 ITS 片段进行 PCR 扩增。反应体系为    
20 µL：2 µL 10×Buffer 缓冲液；2 µL 2.5 mmol/L
脱氧核苷酸(dNTPs)；ITS1F 和 ITFS2F 各 0.8 µL；
0.2 µL DNA 聚合酶；0.2 µL 牛血清白蛋白；10 ng
模板 DNA；去离子纯水补至 20 µL。扩增程序：

95 °C 3 min；95 °C 30 s，55 °C 30 s，72 °C 45 s，
共 27 个循环；最后 72 °C 10 min。每个样品做

3 次 PCR 扩增后混匀。扩增产物经 2%琼脂糖凝

胶电泳检测，将扩增合格的 PCR 产物送往上海

美吉生物公司测序。 

1.4  生物信息学分析 
原始数据用 Quantitative Insights Into Microbial 

Ecology (QIIME Version 1.9)软件 [22]处理和分

析，删除低质量(q 值低于 30)和较短序列(短于

250 bp)，并使用 USEARCH (Version 1.8.0)去除

嵌合体，用 UCLUST 通过 97%相似度进行聚类

获得操作分类单元(operational taxonomic units, 

OTU)，每个操作分类单元中丰度最高的序列被

选为代表序列，代表序列使用 UNITE 数据库

(Version 8.0) (http://unite.ut.ee)进行注释和分类[23]。 

1.5  统计分析 
采用 SPSS 软件(Version 20)单因素方差分

析比较不同处理中真菌优势属的相对丰度和  
α 多样性差异[24]。使用 R 软件(Version 4.1.3)的
vegan 包进行非度量多维度分析 (non-metric 
multidimensional scaling, NMDS)和相似性分析

(analysis of similarities, ANOSIM; permutations= 
999)[25]。通过线性判别分析(LDA effect size)揭
示不同发育阶段肠道真菌标志物[26]。使用 R 软

件(Version 4.1.3)的 labdsv 包进行指示物种分

析，揭示不同发育阶段富集的真菌种类[25]。利

用 vegan 包进行 SIMPER 分析，揭示引起不同发

育阶段肠道真菌群落差异的真菌类群[27]。采用

FUNGuild 方法进行真菌功能预测分析，具有高

置信度(即极大可能和可能)的功能预测结果进

行后续分析[28]，使用 R 软件(Version 4.1.3)中的

dplyr、igraph 和 Hmisc 包构建肠道真菌共现网络，

并用 Gephi 软件(Version 0.9.2)进行可视化[29]。 

2  结果与分析 
2.1  肠道真菌 α 多样性 

在所有样品中共获得 2 505 932 条高质量的

真菌序列，每个样本的序列从 33 877–70 245 不

等。总共发现 5 394 种真菌 OTU (相似性>97%)，
所有样品的 OTU 数范围为 44–668 不等。其中

332 (8.6%)个真菌 OTU 在不同发育阶段中都能

检测到。新生幼虫、成熟幼虫和成虫的特有肠

道真菌 OTU 分别为 780 个(20.1%)、1 197 个

(30.9%)和 721 个(18.6%) (图 1A)。对彩虹锹甲

的不同发育阶段和不同性别肠道真菌的 α 多样

性(OTU richness、Chao1)进行分析，结果表明，

成熟幼虫的 α 多样性(OTU richness、Chao1)显
著高于成虫(图 1B1、B2)。不同性别之间，雌 
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图 1  不同发育阶段肠道真菌操作分类单元(OTU)的重叠度(A)及 α 多样性的比较(B) 
Figure 1  The overlapping of intestinal fungal operational taxonomic units (OTU) (A) and fungal alpha 
diversity at different developmental stages (B). B1: Comparison of OUT richness in different developmental 
stages; B2: Comparison of Chao1 index in different developmental stages; B3: Comparison of OUT richness 
in different sexs; B4: Comparison of Chao1 index in different sexs. Different letters above box plots indicate 
significant differences at 0.05 level. 
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雄成熟幼虫之间肠道真菌多样性差异显著，而雌

雄成虫之间无显著差异(图 1B3、B4)。 
2.2  肠道真菌群落结构 

彩虹锹甲的优势属主要是假丝酵母属

(Candida) (16.01%)、Phialocephala (8.88%)、青

霉 属 (Penicillium) (3.99%) 和 烧 瓶 状 霉 属

(Lecythophora) (3.25%) 。 新 生 幼 虫 阶 段 中

Phialocephala 和烧瓶状霉属(Lecythophora)相对

于成熟幼虫和成虫的相对丰度较高，假丝酵母

属(Candida)在成虫阶段中相对丰度最高(图 2)。 
非度量多维度分析(NMDS)和相似性分析

(ANOSIM: permutations=999)揭示，彩虹锹甲不同

发育阶段和不同性别之间肠道真菌群落组成的

差异。结果表明幼虫和成虫肠道真菌群落组成之

间存在显著差异(ANOSIM: P=0.001)，但新生幼

虫与成熟幼虫之间差异不显著(ANOSIM: P=0.063) 
(图 3A)。成熟幼虫雌性和成熟幼虫雄性之间肠

道 真 菌 群 落 组 成 存 在 显 著 差 异 (ANOSIM: 
P=0.033) (图 3B，表 1)，但成虫雌性与成虫雄性

之间无显著差异(ANOSIM: P=0.765) (图 3B)。
SIMPER 分析结果显示 Candida sojae 是引起幼

虫与成虫之间肠道真菌群落组成差异的主要真

菌种类(表 2)。基于丰度的 β 零模型(abundance- 
based beta-null deviation, NDV)结果显示，彩虹

锹甲幼虫发育过程中其肠道真菌群落构建随机

过程性逐渐增强，但是从成熟幼虫到成虫发育

过程中确定性过程逐渐增强(图 4)。 
利用线性判别(LDA effect size, LEfSe)分

析不同发育阶段彩虹锹甲肠道真菌生物标志

物，结果表明在新生幼虫中富集真菌 2 个纲 
 

 
 
图 2  不同发育阶段肠道真菌优势属相对丰度的比较 
Figure 2  The comparison of relative abundance of intestinal fungal dominant genera at different 
developmental stages. Different letters above bar plots indicate significant differences at 0.05 level. A: 
Phialocephala. B: Lecythophora. C: Penicillium. D: Candida. 
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图 3  采用 NMDS 分析肠道真菌群落结构差异 
Figure 3  The difference in intestinal fungal community structure were analyzed by NMDS. A: The 
intestinal fungal of different developmental stages community compositions. B: The intestinal fungal of 
different sexes community compositions. 
 
表 1  采用相似分析比较不同发育阶段和不同性别之间肠道真菌群落组成的差异 
Table 1  Comparison of the difference in intestinal fungal community composition among developmental 
stages and between different sexes using similarity analysis 
Stages ANOSIM 

R P 
Neonate larval vs. mature larval 0.134 0.063 
Neonate larval vs. adult 0.658 0.001 
Mature larval vs. adult 0.741 0.001 
Larval vs. adult 0.785 0.001 
Mature larval ♀ vs. mature larval ♂ 0.160 0.033 
Adult ♀ vs. adult ♂ –0.082 0.765 
Mature larval ♀ vs. adult ♀ 0.667 0.001 
Mature larval ♂ vs. adult ♂ 0.816 0.001 

 
表 2  不同发育阶段肠道真菌的 SIMPER 分析 
Table 2  The SIMPER analysis for different developmental stages 
Taxonomy Contribution (%) 

Neonate larval vs. mature larval Neonate larval vs. adult Mature larval vs. adult 

s__Phialocephala humicola 27.04 15.53 8.44 
s__Candida sojae 15.54 18.80 22.52 
s__Lecythophora fasciculata 10.99 7.48 ‒ 
s__Trichosporon veenhuisii 5.67 ‒ ‒ 
s__Scedosporium prolificans 4.84 ‒ ‒ 
s__Kazachstania exigua ‒ 5.92 7.18 
s__Williopsis californica var. dimennae ‒ 4.94 6.48 
s__Candida quercitrusa ‒ ‒ 6.00 
‒ indicates that the fungus is not present in the given group. 
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图 4  基于丰度 β 零偏差模型研究不同发育阶段

肠道真菌群落的构建过程 
Figure 4  The study of intestinal fungal community 
assembly process at different developmental stages 
using abundance-based beta-null deviation. 
Different letters above box plots indicate significant 
differences at 0.05 level. 

[ 粪 壳 菌 纲 ( S o rd a r i o m y c e t e s )、锤舌菌纲

(Leotiomycetes)]，2 个目[柔膜菌目(Helotiales)、毛

孢壳目(Coniochaetales)]和 5 个科[水盘菌科

(Vibrisseaceae)、毛孢壳科(Coniochaetaceae)、
Chaetomiaceae 等]；在成熟幼虫中富集真菌的

4 个目 [煤炱目 ( C a p n o d i a l e s )、刺球壳目

(Chaetosphaeriales)、小囊菌目(Microascales)等]
和 4 个科[刺球壳科(Chaetosphaeriaceae)、小囊

菌科(Microascaceae)、齿菌科(Hydnaceae)等]；
在成虫中富集真菌 1 个纲(Saccharomycetes)、
5 个目[酵母菌目(Saccharomycetales)、肉座菌

目 (Hypocreales)、红菇目 (Russulales)等 ]和    
7 个科[酵母科(Saccharomycetaceae)、类酵母科

(Saccharomycodaceae)、皱皮菌科(Meruliaceae)等] 
(图 5)。指示物种分析确定了新生幼虫、成熟幼  

 

 
图 5  不同发育阶段肠道真菌的 LEfSe 分析图 
Figure 5  The LEfSe analysis for intestinal fungi among different developmental stages. 
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虫和成虫中富集的真菌种类分别为 18 种

(Phialocephala humicola、Lecythophora fasciculata、

Coniochaeta gigantospora 等)、10 种(Scedosporium 

prolificans、Penicillium spinulosum、Chloridiumvirescens 

var. chlamydosporum 等)和 20 种[Candida sojae、

Kazachstania exigua 、 桔 假 丝 酵 母 (Candida 

quercitrusa)等] (表 3)。 

2.3  肠道真菌群落共现网络分析 
通过构建肠道真菌群落间的共现网络，可

阐明彩虹锹甲肠道微生物中真菌群落之间的微

生物共现模式。总体而言，不同发育阶段中的网

络连接节点大部分是子囊菌门(图 6A)。以自然

连通性评价网络稳定性，与新生幼虫和成熟幼虫

相比，成虫的网络稳定性最高(图 6B)。为描述

节点间复杂的相互关系模式，对不同发育阶段的

网络拓扑特征进行计算。以平均度的值表示网络

复杂度，成虫肠道真菌网络复杂度(66.621)明显

高于新生幼虫(55.933)和成熟幼虫(45.030；表 4)。 
 
表 3  不同发育阶段肠道真菌的指示物种 
Table 3  Intestinal fungal indicator species in different developmental stages 
Stage Taxonomy Relative abundance (%) P value 
Neonate larval s__Phialocephala humicola 16.504  0.032 
 s__Lecythophora fasciculata 5.930  0.001 
 s__Coniochaeta gigantospora 1.578  0.007 
 s__Pseudogymnoascus roseus 0.512  0.034 
 s__Mortierella amoeboidea 0.279  0.042 
 s__Penicillium abidjanum 0.225  0.015 
 s__Candida albicans 0.087  0.026 
 s__Arnium gigantosporum 0.038  0.021 
 s__Gymnopilus aeruginosus 0.025  0.046 
 s__Gibberella intricans 0.024  0.018 
 s__Mortierella parvispora 0.012  0.018 
 s__Acremonium alternatum 0.010  0.006 
 s__Dioszegia takashimae 0.009  0.034 
 s__Cyathus stercoreus 0.007  0.033 
 s__Humicola nigrescens 0.006  0.034 
 s__Pestalotiopsis rhododendri 0.003  0.027 
 s__Holtermannia corniformis 0.001  0.047 
 s__Penicillium adametzii 0.001  0.042 
Mature larval s__Scedosporium prolificans 2.957  0.050 
 s__Penicillium spinulosum 1.816  0.017 
 s__Chloridium virescens var. chlamydosporum 1.101  0.005 
 s__Mycothermus thermophilus 0.615  0.004 
 s__Westerdykella dispersa 0.374  0.021 
 s__Penicillium bialowiezense 0.127  0.002 
 s__Penicillium christenseniae 0.028  0.007 
 s__Aspergillus caesiellus 0.007  0.020 
 s__Acremonium polychromum 0.001  0.041 
Adult s__Candida sojae 22.469  0.027 
 s__Kazachstania exigua 5.218  0.009 
(待续)    
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   (续表 3) 
Stage Taxonomy Relative abundance (%) P value 
 s__Candida quercitrusa 3.947  0.002 
 s__Hanseniaspora thailandica 3.579  0.005 
 s__Williopsis californica var. dimennae 3.389  0.001 
 s__Candida tropicalis 1.185  0.003 
 s__Wickerhamomyces anomalus 0.693  0.001 
 s__Candida boleticola 0.664  0.001 
 s__Vanrija humicola 0.374  0.007 
 s__Debaryomyces udenii 0.372  0.003 
 s__Torulaspora delbrueckii 0.315  0.001 
 s__Wallemia sebi 0.149  0.011 
 s__Capronia semi-immersa 0.126  0.017 
 s__Zygosaccharomyces rouxii 0.092  0.028 
 s__Candida maltosa 0.032  0.030 
 s__Malassezia restricta 0.014  0.017 
 s__Saccharomycopsis schoenii 0.012  0.007 
 s__Zygosaccharomyces microellipsoides 0.009  0.002 
 s__Candida salmanticensis 0.005  0.050 
 s__Lipomyces starkeyi 0.002  0.041 

 

 
 

图 6  不同发育阶段肠道真菌共现网络结构(A)和自然连通度(B)分析 
Figure 6  The analysis of intestinal fugal co-occurrence network structure (A) and natural connectivity (B) 
at different developmental stages.  



 

 

 

2738 BIN Xiaoyan et al. | Acta Microbiologica Sinica, 2023, 63(7) 

 actamicro@im.ac.cn,  010-64807516 

 

表 4  不同发育阶段肠道真菌共现网络拓扑特征 
Table 4  Topological characteristics of intestinal fungal 
co-occurrence network at different developmental stages 
Network properties Group 

Neonate 
larval 

Mature 
larval 

Adult 

Average degree 55.93 45.03 66.62 
Graph density 0.09 0.062 0.16 
Clustering coefficient 0.96 0.79 0.99 
Average weighted degree 107.82 75.79 127.47 
 

2.4  肠道真菌群落功能预测 
采用 FUNGuild 分析对彩虹锹甲不同发

育阶段的腐生菌和内共生菌的丰度和多样性

进行推断。新生幼虫的内共生菌多样性和相对

丰度最高，而成虫的内共生菌多样性和相对丰

度最低(图 7A1、A2)。幼虫肠道中的腐生菌多

样性显著高于成虫(图 7B1)，但幼虫和成虫腐

生菌相对丰度无显著差异(图 7B2)。 

 

 
 
图 7  采用 FUNGuild 预测不同发育阶段肠道真菌功能 
Figure 7  Functional prediction of the intestinal fungi at different developmental stages using FUNGuild. A: 
Endophytes. A1: The endophytic diversity; A2: The relative abundance of endophytic. B: Saprophytes. B1: 
The saprotrophic diversity; B2: The relative abundance of saprotrophic. Different letters above bar plots 
indicate significant differences at 0.05 level. 
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3  讨论 
已有研究证实食性是影响宿主肠道微生物

群落变化的主要驱动力之一[30-31]。本研究中彩

虹锹甲在幼虫期以发酵木屑作为食物，而成虫

期以果冻为食，不同食性是导致肠道微生物群

落差异的重要因素(图 3A)，该结果与前人研究

一致 [15]。本研究发现新生幼虫与成熟幼虫肠

道真菌群落差异不显著，主要原因可能也是

新生幼虫和成熟幼虫食性相似。此外，完全

变态类昆虫在蛹期蜕变成成虫期时，变态过

程会剧烈重塑肠道和其他器官，严重影响肠

道微生物群落的附着 [2]，这可能也是导致彩

虹锹甲幼虫与成虫肠道真菌群落组成差异的

原因之一。  
在以发酵木屑为食的幼虫期肠道中发现

Phialocephala、Lecythophora、Penicillium 处于

优势地位(图 2)，其中 Lecythophora 可降解木质

素和纤维素[32]，Penicillium 具有降解木质纤维

素物质的酶，如木质素过氧化物酶和 β-葡萄糖

苷酶等[33]；而在以果冻为食的成虫期肠道中，具

有降解脂蛋白质和发酵木糖功能的 Candida[34]相

对丰度显著上升。彩虹锹甲幼虫期和成虫期可

能因不同食物种类而导致其肠道中真菌优势菌

属差异，进而引起肠道功能真菌类型产生差异。

总体而言，不同发育时期富集的特定真菌可以

帮助彩虹锹甲在不同发育阶段获得更多可利用

的营养物质，为其发育提供必要的营养和能量，

保证其生长发育和繁殖。 
采用 FUNGuild 功能预测分析发现幼虫较

成虫肠道中含有更高内共生菌的多样性和相对

丰度(图 7A1、A2)。大量研究表明昆虫内共生菌

是昆虫的有益菌[35-36]，昆虫肠道内共生菌可为宿

主提供营养，如必需的氨基酸、维生素[37-38]等；

此外内共生菌还可以帮助宿主降解木质纤维素

等高分子结构化合物、合成营养物质等 [39]。

由于幼虫取食木屑，而成虫取食果冻。与木屑

相比，果冻主要为黑糖，成分简单且易消化。

相比较于成虫，幼虫肠道真菌可能对辅助宿主

食物消化具有更重要的作用，进而幼虫肠道中

具有更高的内共生真菌的多样性和相对丰度

(图 7A1、A2)。 
彩虹锹甲肠道真菌的多样性随着不同发育

阶段先上升后下降，这与已有研究结果一致[40]。

可能是因成熟幼虫期正是快速生长发育阶段，

需要从食物中获取更多的营养准备蛹期发育，

进而摄食量变大，而成虫刚经羽化阶段后，进

食很少。此外，幼虫与成虫的食物种类不同，

其中发酵木屑的微生物群落多样性高于果冻。

因此以上原因可能导致成熟幼虫期肠道有大量

微生物定殖，具有较高的真菌多样性。前人报

道证明肠道微生物群落构建受随机性过程或确

定性过程控制[41]。肠道可看作微生物群落的“岛
屿”，具有选择外来微生物功能，组建独特的微

生物群落[42-43]。本研究采用 NDV 对肠道真菌群

落构建进行研究，发现成虫肠道真菌 NDV 值高

于幼虫(图 4)。NDV 越高说明确定性过程越强，

肠道具有更强选择性[44]。肠道选择作用是影响

微生物群落组成和多样性的重要因素之一[45]，

它不仅会选择特定的肠道微生物类群而且可以

排除其中某些类群，从而引起微生物群落组成

改变和多样性的下降。因此，与幼虫相比，成

虫肠道选择作用的增强可能是导致彩虹锹甲成

虫肠道真菌群落组成改变和多样性下降的一个

重要原因(图 1B1、B2)。 
进一步采用网络分析发现成虫期彩虹锹甲

肠道真菌的共现网络具有更高的稳定性，且平

均度和聚集系数最大(图 6B，表 4)。研究表明，

高稳定性的微生物网络结构可能对环境波动有

更强的抵抗力[46]，较高的网络平均度有利于肠
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道微生物群落之间的物质代谢和信息交换，增

强微生物之间的协作能力。与彩虹锹甲幼虫相

比，成虫更能适应不同环境，并且对外界不利

环境的抵抗力更强。因此，彩虹锹甲在发育过

程中肠道真菌群落构建发生改变，成虫通过增

强肠道选择作用对真菌定殖进行选择，进而获

得稳定的肠道真菌群落。 

4  结论 
本研究揭示了彩虹锹甲不同发育阶段对肠

道真菌群落组成和多样性的影响，发现不同发

育阶段显著影响肠道真菌群落的组成和多样

性。彩虹锹甲不同发育阶段食性不同，导致参

与食物降解的功能真菌类型不同。幼虫较成虫

可能更加依赖肠道真菌获得更多可利用的营养

物质。成虫肠道较强的选择作用对于选择特定

真菌类群和保持肠道真菌群落稳定具有重要作

用。本研究结果有助于更好地了解肠道微生物

在宿主生长发育中的潜在作用，可为从微生物

角度开展腐栖甲虫的利用与保护提供理论支

持。在今后的研究中，需对食物中的真菌组成

进行分析以进一步探究食物真菌对肠道真菌群

落组成的影响，并补充彩虹锹甲发育过程中的

蛹期、成虫性成熟后的样本研究；另外，还要

考虑对锹甲肠道的驻留菌群和过路菌群进行区

分，探讨它们对锹甲生长发育的影响。 
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