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昆虫免疫及五种重要入侵昆虫免疫机制研究进展

曾令瑜 李志红 柳丽君*

（中国农业大学植物保护学院，北京 100193）

摘要：我国入侵昆虫种类繁多、为害范围广，在植物检疫与入侵生物学领域备受关注。昆虫免疫是指

昆虫识别“自己”和“异己”成分、破坏或排斥外来有害物质，从而维持自身健康并延长寿命的反应机

制，在入侵昆虫的传入、定殖和为害过程中发挥着重要作用。本文综述了模式昆虫黑腹果蝇Drosoph-

ila melanogaster的免疫机制，并在此基础上分析了5种代表性入侵昆虫红棕象甲Rhynchophorus fer-

rugineus（Oliver）、烟粉虱Bemisia tabaci（Gennadius）、意大利蜜蜂Apis mellifera lingustica Spinola、

日本龟蜡蚧Ceroplastes japonicus Green和舞毒蛾Lymantria dispar（L.）的免疫机制以及该机制在其

生物入侵过程中发挥的作用，提出了加强重要入侵昆虫免疫机制研究的展望，一方面要加强研究更多

种入侵昆虫的免疫机制，另一方面应将关注点逐步从免疫现象的发现深入至分子机制。
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Research progress in the immunity of insects and the immune mechanisms of
five important invasive insects
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Abstract: China has a wide variety of harmful invasive insects, which has attracted great attention in

the field of plant quarantine and invasion biology. Insect immunity, which plays an important role in in-

vasive insects’introduction, colonization and damaging, refers to the reaction mechanism how insects

recognize self or non-self components and prevent pathogens from entering their body systems to main-

tain their own health and prolong their lives. Based on the immune mechanisms of Drosophila melano-

gaster, this article summarized the research progress in immune mechanisms of five representative inva-

sive insects, Rhynchophorus ferrugineus (Oliver), Bemisia tabaci (Gennadius), Apis mellifera lingustica

Spinola, Ceroplastes japonicus Green and Lymantria dispar (L.), and the future research emphasis of in-

vasive insects’immune mechanisms was also proposed: doing more research on other invasive insects,

secondly, focusing more on molecular mechanisms rather than discovery of new immunity phenomena.
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昆虫种类繁多、分布广泛，是地球上数量最多的

一类节肢动物。入侵昆虫是指一种由原生地经过自

然或人为的传播后入侵到另一个环境，并对当地生

态环境、经济发展、公众健康等带来或可能带来严重

危害损失的昆虫（张巧和郝建锋，2011），具有生态适

应性强、传播快、繁殖迅速等特点。我国外来入侵物

种数据库中记录的入侵昆虫已有 114 种（www.chi-

naias.cn/wjPart/index.aspx），而研究外来生物的入侵

机制有助于科学预防和管理入侵物种，因此开始被

越来越多的研究人员关注。目前，被接受的外来生

物入侵机制有 4种：一是依赖于外来物种自身特殊

的生物学特性，如较强的环境适应性和繁殖能力、易

于传播和具备特殊的种群遗传结构；二是依赖于入

侵地的生态环境；三是天敌及非天敌种间竞争力
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不足导致入侵物种在数量上的增长和空间分布上的

扩张；四是多种入侵生物协同入侵（柳丽君，2012）。

在长期进化过程中，昆虫为抵御外界病原物的

干扰、提高环境适应能力，进化出了发达的天然免疫

系统。昆虫利用与生俱来的免疫方式识别“自己”和

“异己”成分，破坏或排斥外来有害物质，从而维持自

身健康（宁媛媛等，2009），在昆虫的环境适应性，以

及入侵昆虫的传入、定殖和致害过程中发挥着重要

作用。因此，外来入侵昆虫的免疫应答机制研究，不

仅有助于深入了解外来昆虫的入侵机制，还能为研

究较为复杂的高等动物天然免疫机制提供理论依

据，同时为切断外来昆虫的传播扩散、定殖路径和开

发干预入侵昆虫免疫系统的新型防控技术奠定基础。

1 昆虫免疫机制研究现状

不同于高等动物，昆虫的免疫系统中没有免疫

细胞、免疫球蛋白及完整的补体系统，缺乏特异性抗

原-抗体反应，只能依靠肠道常驻微生物群的辅助或

天然免疫系统来抵御外来病原物的入侵（宁媛媛等，

2009；Bonnay et al.，2013）。在基于肠道常驻微生物

群的免疫抵御中，常驻菌群可以通过激活免疫效应物

和产生毒素来激发免疫反应，赋予昆虫对外来病原物

的抵抗作用（Bonnay et al.，2013）；在依靠天然免疫系

统的免疫抵御中，昆虫体内的模式识别蛋白（pattern

recognition protein/receptor，PRP）可以识别外来病原

物，并与病原物表面特有的模式分子（pathogen-asso-

ciated molecular pattern，PAMP）结合（Hughes，2012），

从而激活和调控与丝氨酸蛋白酶及其抑制剂相关的

级联反应，最终产生抗菌肽等免疫效应分子来清除或

杀死外界病原物（张明明等，2012）。本文将对昆虫免

疫识别、天然免疫及肠道免疫的具体发生机制进行详

细阐述，并以模式昆虫黑腹果蝇Drosophila melano-

gaster为例，介绍以上机制的研究进展。

1.1 昆虫免疫反应识别机制

昆虫体内的模式识别蛋白分布于脂肪体、血淋

巴细胞表面，或游离在血淋巴中，可以识别细菌细胞

壁的脂多糖、肽聚糖等特有成分和真菌的 β-1，3-葡

聚糖及受损细胞产生的有害次生代谢物等（Jiang et

al.，2010）。不同昆虫中模式识别蛋白的分布、结构

和作用机制均存在差异，不同昆虫体内的同一种模

式识别蛋白作用位点也可能不同。如今已鉴别出并

开展了相应研究的模式识别蛋白有10种，包括β-1，

3-葡聚糖识别蛋白（β -1，3-glucan recognition pro-

tein，βGRP）或革兰氏阴性细菌结合蛋白（gram-neg-

ative bacteria binding protein，GNBP）、抑血细胞聚集

素（hemolin）、肽聚糖识别蛋白（peptidoglycan recog-

nition protein，PGRP）、C型凝集素（C-type lectin）、半

乳糖凝集素（galectin）、整联蛋白（integrin）、载脂蛋

白家族成员 Apolipophorin III（ApoLp-III）、清道夫

受体（scavenger receptor，SCR）及纤维蛋白原相关蛋

白（fibrinogen-related protein，FREP），其结构域和功

能如表1所示。

表1 昆虫10种模式识别蛋白的结构域及功能

Table 1 The protein domains and functions of ten kinds of PRPs in insects

模式识别蛋白
Pattern recognition

protein/receptor

β-1，3-葡聚糖
识别蛋白
β-1，3-glucan
recognition
protein（βGRP）

革兰氏阴性细菌
结合蛋白
Gram-negative
bacteria binding
protein（GNBP）

抑血细胞聚集素
Hemolin

结构域
Protein domain

1. 氨基末端带有葡聚糖结合区
1. A glucan binding domain（GBD）
at the amino terminal
2. 羧基末端有一段类似于β-1，3-
葡聚糖酶的区域
2. A region similar to β-1，3-gluca-
nase at the carboxy terminal
1. 氨基末端带有葡聚糖结合区
1. A glucan binding domain（GBD）
at the amino terminal
2. 羧基末端有一段类似于β-1，3-
葡聚糖酶的区域
2. A region similar to β-1，3-gluca-
nase at the carboxy terminal
由4个免疫球蛋白结构域组成
Composed of four immunoglobulin
domains

功能
Function

1. 识别并结合β-1，3-葡聚糖
1. Recognizing and binding β-1，3-glucanase
2. 激活酚氧化酶级联反应
2. Activation of phenoloxidase（PO）
cascade system

1. 识别革兰氏阴性菌的脂多糖
1. Recognizing lipopolysaccharides（LPS）in G-

2. 诱导抗菌肽的产生
2. Induction of antimicrobial peptide（AMP）

1. 促进血淋巴细胞之间的结合
1. Increasing the binding between blood lymph-
ocytes
2. 结合革兰氏阳性和阴性细菌
2. Binding G+ and G-
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8 植 物 保 护 学 报 46卷

模式识别蛋白类别
Pattern recognition

protein/receptor

肽聚糖识别蛋白
Peptidoglycan
recognition
protein（PGRP）

C型凝集素
C-type lectin

半乳糖凝集素
Galectin

整联蛋白
Integrin

载脂蛋白
家族成员
Apolipophorin III
ApoLp-III

清道夫受体
Scavenger
receptor（SCR）

纤维蛋白原相
关蛋白
Fibrinogen-related
protein（FREP）

结构域
Protein domain

羧基末端含有1个与细菌 II型酰
胺酶同源的区域
A region homologous to bacterial
type II amidase at the carboxy
terminal

含有1个或2个糖识别结构域
One or two carbohydrate
recognition domain（CRD）

含有1个或2个糖识别结构域
One or two carbohydrate
recognition domain（CRD）

1. 含有1个可与细胞外基质蛋白
结合的脂双分子层区域
1. A lipid bilayer region that can
bind extracellular matrix proteins
2. 1个可与肌动蛋白相连的尾部
区域
2. A tail domain that can bind actins

含有Apolipophorin-I和-II的必要
组成结构
Necessary structure in ApoLp-I
and ApoLp-II

富含半胱氨酸结构域
Cysteine-rich domain

1. 氨基末端含有1个或2个免疫球
蛋白超家族结构域
1. One or two domains of Immuno-
globin super-family（IgSF）at the
amino terminal
2. 羧基末端含有纤维蛋白原
2. Fibrinogen at the carboxy terminal

功能
Function

1. 激活Toll信号途径和 Imd信号途径
1. Activation of the Toll（Toll receptor）signaling
pathway and the Immune deficiency（Imd）
signaling pathway
2. 诱导抗菌肽的产生（黑腹果蝇）
2. Induction of antimicrobial peptide（AMP）
（Drosophila melanogaster）
3. 促进吞噬作用（黑腹果蝇）
3. Increasing phagocytosic activity（D. melanogaster）
4. 激活酚氧化酶原产生黑化反应（烟草天蛾）
4. Activation of prophenoloxidase（PPO）and incre-
ase the abilities of melanization（Manduca sexta）
1. 结合脂多糖或脂磷壁酸
1. Binding lipopolysaccharides（LPS）or teichoic acid
2. 引起微生物凝集
2. Agglutination of microbial
3. 激活酚氧化酶原
3. Activation of prophenoloxidase（PPO）
4. 增加血淋巴细胞的包囊和黑化反应（C型凝集素2）
4. Increasing the abilities of encapsulation and mela-
nization of blood lymphocytes（IML-2）
1. 识别并结合β-半乳糖苷
1. Recognizing and binding β-galactosin
2. 调节细胞存活、细胞活化
2. Modulating cell survival and cell activation

1. 识别并结合特异细胞表面、细胞外基质或可溶蛋
白的精氨酸-甘氨酸-天冬氨酸三联体中心
1. Recognizing and binding RG（Arginine-Glycine-
Aspartic acid）of specific receptors of cell surface，
extracellular matrix or soluble proteins
2. 促进吞噬作用（地中海实蝇）
2. Increasingphagocytosicactivity（Ceratitiscapitata）
3. 促进包囊作用（烟草天蛾）
3. Increasing the abilities of encapsulation（M. sexta）
1. ApoLp-I、ApoLp-II、ApoLp-III都属于载脂蛋白家
族且具有转运脂类物质的功能
1. ApoLp-I，ApoLp-II，and ApoLp-III all belong to
apolipoprotein family and have the function of trans-
porting lipids
2. 只有ApoLp-III在昆虫免疫中发挥作用（具体机
制不清楚）
2. Only ApoLp-III plays a role in insect immunity
（the specific mechanism is unclear）

1. 结合脂多糖或脂磷壁酸
1. Binding lipopolysaccharides（LPS）or teichoic acid
2. 识别、清除病原体和凋亡细胞
2. Recognizing and removing pathogens and apoptotic
cells

1. 特异性结合N-乙酰-D-葡糖胺和N-乙酰-D-
半乳糖胺
1. Specific binding to N-acetyl-D-glucosamine and
N-acetyl-D-galactosamine
2. 激活免疫应答
2. Activation of immune response
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续表1 Continued
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目前，类免疫球蛋白仅在鳞翅目中发现，如入侵

昆虫美国白蛾 Hyphantria cunea（Drury）（Shin et

al.，1998）和舞毒蛾（Lee et al.，2002）；C型凝集素已

被证实在入侵昆虫美国白蛾、赤拟谷盗、美洲大蠊的

体内存在，但鳞翅目昆虫的C型凝集素结构与其它

目昆虫不同，含有2个糖识别结构域，而其它目昆虫

只含有 1个糖识别结构域（宁媛媛等，2009；张明明

等，2012）。相对而言，有关类免疫球蛋白、载脂蛋白

家族成员Apolipophorin III及清道夫受体这3种模式

识别蛋白的研究较少，其它7种蛋白在结构域、具体

作用机制等方面已有较系统的研究。但不同模式识

别蛋白间如何相互协同作用、多方位免疫识别机制

和多因子免疫识别机制等重要科学问题仍待进一步

探索与发现。

1.2 昆虫天然免疫发生机制

昆虫的天然免疫反应包括细胞免疫和体液免

疫。细胞免疫主要是由血淋巴细胞介导完成的免疫

反应；体液免疫主要是由相关蛋白分子和昆虫体内

产生的效应分子参与完成的免疫反应（张明明等，

2012）。二者虽存在差异，但相互关联、相辅相成，共

同完成对外界不良因素的抵御。

1.2.1 昆虫细胞免疫

细胞免疫主要包括吞噬作用、集结作用和包囊

作用等（张明明等，2012）。其中，吞噬作用是由单细

胞完成的清除入侵病原物和细胞凋亡残体的过程

（Williams，2007）；集结作用和包囊作用是由血淋巴

细胞在入侵病原物的表面层聚集形成“鞘”状结构，

使病原物在包囊中窒息而死，或被昆虫自身产生的

免疫相关因子消灭（Nappi & Ottaviani，2000）。昆虫

体内的吞噬作用可能存在不同的分子调节机制，这

表现在昆虫对不同种类病原物的吞噬速度不同

（Levashina et al.，2001；Hernández - Martínez et al.，

2002；Lamprou et al.，2007）。集结作用和包囊作用

中，“鞘”状结构的形成依赖于细胞黏附态的形成，该

过程需要促进浆细胞黏附的细胞因子参与（Lavine &

Strand，2002）。但因昆虫体内血淋巴命名混乱、血

淋巴难以收集等因素限制，目前对昆虫细胞免疫发

生机制的研究鲜少。

1.2.2 昆虫体液免疫

昆虫的体液免疫包括凝结反应、黑化反应、Toll

途径（由真菌和大部分革兰氏阳性菌激活）和 Imd途

径（由革兰氏阴性菌激活）。参与体液免疫的蛋白分

子和产生的效应分子主要由脂肪体和昆虫血细胞产

生（张明明等，2012）。

在凝结反应中，病原物表面的脂多糖和β-1，3-葡

聚糖被模式识别蛋白识别后，引发了一系列丝氨酸蛋

白酶级联反应，最终凝血酶原被激活，导致血淋巴的

凝结（Muta & Iwanaga，1996；Iwanaga et al.，1998）。

黑化反应与凝结反应有相似之处，过程同样涉及β-1，

3-葡聚糖识别蛋白和丝氨酸蛋白酶的级联反应，而最

终酚氧化酶被激活（An et al.，2009；Jiang et al.，

2010），形成黑色素，在抵御病原物入侵、促进伤口愈

合及形成结节与包囊的过程中起作用（Lavine &

Strand，2001；2003；Mavrouli et al.，2005）。

Toll途径和 Imd途径都与抗菌肽的产生相关，二

者通过激活不同的转录因子来调节昆虫体内抗菌肽

基因的表达。其中，与Toll途径相关的转录因子为

NF-κB转录因子Dorsal和Dif（Lemaitre & Hoffmann，

2007；Aggarwal & Silverman，2008；Feldhaar & Gross，

2008）；与 Imd途经相关的转录因子为Relish（Lemai-

tre & Hoffmann，2007；Aggarwal &Silverman，2008）。

1.2.3 昆虫细胞免疫和体液免疫的相互作用

昆虫细胞免疫和体液免疫并不是单独反应、毫

无联系的，二者之间具有相互作用，例如果蝇体内β-

1，3-葡聚糖识别蛋白同时也参与了体液免疫中抗菌

肽的产生和细胞免疫中的吞噬作用（Kaneko & Sil-

verman，2005）；烟草天蛾Manduca sexta体内C型凝

集素同时参与了体液免疫中的黑化反应（宁媛媛等，

2009）和细胞免疫中的包囊作用（Kanost，1999）；家

蚕Bombyx mori体内C型凝集素对细胞免疫中的集

结作用和体液免疫中的黑化反应均具有重要作用

（Koizumi et al.，1999）。

每种免疫内部的不同途径也可能相互交叉，例

如烟草天蛾中丝氨酸蛋白酶 HP6 同时参与了黑化

反应和抗菌肽反应这 2种体液免疫反应（An et al.，

2009），黄粉虫Tenebrio molitor中的酚氧化酶原激活

酶SPE同时参与了黑化反应和Toll途径这2种体液

免疫反应（Kim et al.，2008）。笔者认为，如果克服了

昆虫血淋巴难以获取、血淋巴命名紊乱等问题的干

扰，关于细胞免疫发生机制的研究将会更加完善，有

利于探究细胞免疫与体液免疫之间、每种免疫内不

同免疫途径之间的交叉互作和协同作用，将为全面

了解昆虫免疫系统的综合作用机制奠定基础。

1.3 昆虫肠道免疫

昆虫的肠道细菌，包括“常驻细菌”和“过路细菌”

（Dillion & Dillion，2004；Ley et al.，2008；Engel & Mo-

ran，2013）。其中，“常驻细菌”发挥着分解毒素、抵

御病原物、信号转导和营养合成等作用（Cheng et
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al.，2017）。进化过程中，昆虫也形成了有效的肠道

免疫防御系统，用以维持自身免疫反应和肠道微生

物之间的平衡，并维持肠道微生物稳态（Sansonetti，

2004；Artis，2008）。虽然昆虫的主要免疫反应是细

胞免疫和体液免疫，但由于肠道是病原微生物从口

器进入昆虫体内的第一道屏障（陈康康，2016），对于

昆虫肠道免疫反应的研究可为深入了解微生物与昆

虫之间的互作机制奠定基础。

昆虫的中肠可以利用活性氧（reactive oxygen

species，ROS）和抗菌肽（antimicrobial peptide，AMP）

清除肠道内致病微生物，是肠道免疫中的第一道防

线（Ha et al.，2009；Bae et al.，2010；Ryu et al.，2010）。

ROS反应是针对入侵病原物的快速防御（Ha et al.，

2005a），可直接清除对 ROS 敏感的病原物；对于

ROS 不敏感的革兰氏阴性菌，昆虫肠道可以激活

Imd途径合成抗菌肽；对于入侵的革兰氏阳性菌，肠

道 则 激 活 Toll 途 径（Hoffmann，2003；Wu et al.，

2010）。在病毒入侵时，昆虫肠道可利用 c-Jun氨基

末端激酶（c-Jun N-terminal kinase，JNK）、Janus激酶

信号转导与转录活化因子（Janus kinase-signal trans-

ducers and activators of transcription，JAK / STAT）和

p38丝裂原活化蛋白激酶（p38 mitogen-activated pro-

tein kinases，p38）应对病毒感染（Hoffmann，2003；

Tanaka et al.，2008；Chen et al.，2010）。除此之外，黑

化反应也可以参与肠道免疫（Lu et al.，2014）。

1.4 模式昆虫黑腹果蝇的免疫机制

黑腹果蝇属双翅目果蝇科，是最常见的一种模

式昆虫。昆虫免疫的研究通常以黑腹果蝇为研究对

象。目前，黑腹果蝇免疫研究主要集中于体液免疫

分子响应机制、基于肠道常驻微生物群的免疫机制

及其与不同器官免疫反应之间的联系等方面。

1.4.1 黑腹果蝇体液免疫分子响应机制研究

黑腹果蝇体内已确认存在参与黑化反应的丝氨

酸蛋白酶，但关于其作用途径的研究仍不完善。当

外源入侵信号被识别后，未知的蛋白酶首先激活丝

氨酸蛋白酶 MP2 的酶原 proMP2，然后激活丝氨酸

蛋白酶 MP1 的酶原 proMP1，进而导致黑色素的形

成，完成黑化反应（An et al.，2009）。昆虫的黑化反

应也被证明和丝氨酸蛋白酶抑制剂有关（An et al.，

2009），丝氨酸蛋白酶抑制剂潜在地调控丝氨酸蛋白

酶，但该现象至今尚未在果蝇中被发现。

在所有昆虫中，关于黑腹果蝇抗菌肽的产生机

制是为最清楚的。在由真菌和大部分革兰氏阳性菌

激活的 Toll 途径中（Buchon et al.，2014），先由肽聚

糖识别蛋白 PGRP-SA和GNBP1识别病原体，该信

号传导给一个包含丝氨酸蛋白酶在内的水解级联过

程，从而导致细胞因子样多肽 Spätzle（Spz）在羧基

末端被切割，产生一个包含半胱氨酸结的羧基末端。

果蝇细胞膜上的 Toll 受体和该末端结合，诱发 Toll

构象改变，导致包括Pelle胞浆蛋白在内的胞浆蛋白

聚集。胞浆蛋白促使抑制因子 Cactus 磷酸化和水

解，从而与 NF-κB 转录因子 Dorsal 和 Dif 分离。最

终，转录因子Dorsal和Dif转移到细胞核内与抗菌肽

基因的启动子元件结合，启动抗菌肽的表达（张明明

等，2012）。在由革兰氏阴性菌激活的 Imd 途径中

（Buchon et al.，2014），模式识别蛋白 PGRP-LE 和

PGRP-LC与细菌表面的DAP型肽聚糖结合并将信

号传递给接头蛋白 Imd，引起包括κB抑制蛋白激酶

（inhibitor of nuclear factor kappa-B kinase，IKK）和

半胱氨酸蛋白酶在内的一系列反应，导致转录因子

Relish被切割，从而使Relish中的Rel区域进入细胞

核并进一步诱导抗菌肽的转录表达（张明明等，

2012）。有关黑腹果蝇 Imd 途径的研究没有对 Toll

途径的研究深入，外源入侵信号具体如何传给接头

蛋白、Relish诱导抗菌肽转录的具体作用机制等仍

有待研究探讨。

1.4.2 黑腹果蝇肠道免疫机制

黑腹果蝇是研究昆虫细胞免疫和体液免疫的模

式昆虫，研究其肠道免疫机制为昆虫肠道细菌和寄主

间关系的研究奠定了基础。果蝇的肠道免疫防御机

制包括肠道的物理屏障和由肠道细胞介导的ROS反

应及AMP合成组成的抗菌反应防线（陈康康，2016）。

外来病原物进入黑腹果蝇的肠道后首先会遇

到物理屏障——围食膜和黏液层可以阻止病原物与

肠道接触，从而减弱对肠道细胞的免疫刺激（Hege-

dus et al.，2009；Kuraishi et al.，2011；Buchon et al.，

2013）。同时，完整的肠道细胞排布和结构也有利于

黑腹果蝇抵御细菌感染（陈康康，2016）。

在病原物破坏黑腹果蝇肠道的物理屏障后，肠

道细胞介导的ROS反应及AMP合成组成的抗菌反

应防线便开始发挥作用（Ryu et al.，2010；Charroux

& Royet，2012；Buchon et al.，2013）。其中，ROS 经

双氧化酶DOUX产生，由抗氧化剂系统降解（Ha et

al.，2005a，b）；AMP受 Imd途径和 JAK-STAT途径的

调节与控制（Nehme et al.，2007；Buchon et al.，2009；

Osman et al.，2012）。黑腹果蝇肠道免疫反应如图1

所示。除此之外，在黑腹果蝇肠道中，JAK-STAT途

径是由JNK途径和Hippo途径协同调节的，以促进肠
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道上皮更新，从而保护肠道免受ROS代谢损伤和细 菌毒素的侵染（Buchon et al.，2013）。

图1 黑腹果蝇肠道免疫反应示意图

Fig. 1 Diagram of gut immunity in Drosophila melanogaster

黑腹果蝇肠道细菌聚集部位和免疫作用在肠道

内有严格的区域划分，前中肠主要负责抗菌肽的表

达，后中肠更倾向于转录上调 Imd途径的负调节因

子如酰胺酶等（Capo et al.，2016）。在肠道细菌与寄

主免疫反应关系的研究中，有关肽聚糖的研究占一

定比例。黑腹果蝇对于肽聚糖有发达的检测系统，

可通过PGRP-LC和PGRP-LE两种不同的受体蛋白

进行识别（Capo et al.，2016）。黑腹果蝇肠道细菌产

生的肽聚糖既能通过产生局部抗菌肽引起肠道免疫

反应，也可通过作用于神经元激活脂肪体细胞，从而

引起全身免疫反应。研究人员发现黑腹果蝇

PGRP-LB基因座负责编码 2种肽聚糖降解酶（细胞

溶质中的肽聚糖降解酶和机体分泌的肽聚糖降解

酶），这 2种酶在功能上存在差异：细胞溶质中的肽

聚糖降解酶系统地控制与 NK-κB途径相关的肠道细

胞免疫激活，而机体分泌的肽聚糖降解酶阻止肽聚糖

从肠腔扩散到血淋巴。但肽聚糖如何协调这2个过

程仍需进一步研究（Charroux et al.，2018）。除肽聚

糖外，由肠道细菌代谢产生的尿嘧啶也可激活黑腹

果蝇肠道内的寄主信号级联反应（Bosco-Drayon et

al.，2012；Neyen et al.，2012；Lee et al.，2013）。

2 重要入侵昆虫的免疫机制

目前，有关入侵昆虫免疫机制的研究主要围绕

红棕象甲 Rhynchophorus ferrugineus（Oliver）、烟粉

虱 Bemisia tabaci（Gennadius）、意大利蜜蜂 Apis

mellifera lingustica Spinola、日本龟蜡蚧 Ceroplastes

japonicus Green 和舞毒蛾 Lymantria dispar（L.）展

开，本文对这 5 种重要入侵昆虫的免疫机制研究进

行综述，并分析免疫机制在其生物入侵过程中发挥

的作用，为更深入地研究入侵昆虫免疫机制提供重

要理论依据。

2.1 红棕象甲

红棕象甲于1997年首次入侵我国，常栖息于森

林、果园及苗圃，对数 10种重要经济性棕榈树种造

成威胁（www.chinaias.cn/wjPart/index.aspx）。在基

因敲除、实时荧光定量分析、基因克隆等技术手段的

帮助下，现阶段有关红棕象甲免疫机制的研究主要

定位于核转录因子RfRelish编码基因和具备降解作

用的RfPGRP-LB蛋白上（谢二明等，2017；Dawadi，

2018；Dawadi et al.，2018）。

2.1.1 核转录因子RfRelish编码基因的研究

红棕象甲RfRelish基因编码的Relish蛋白与其

它昆虫同源，但红棕象甲的氨基酸序列不存在大多

数双翅目昆虫Relish蛋白中共有的保守蛋白酶酶切

位点L-V-E-D-G（Rogers et al.，1986；Shumway et al.，

1999；Shi et al.，2017），推测红棕象甲的核转录因子

Relish 蛋白可能有着与双翅目昆虫不同的酶切机

理，该Relish可能参与介导其对革兰氏阴性菌的系

统性免疫应答反应，而不参与对革兰氏阳性菌的应

答反应（谢二明，2017）。同时，对红棕象甲的嗉囊、

肠道、血淋巴、脂肪体、头部和表皮等不同组织进行
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实时荧光定量检测，结果表明RfRelish基因在其肠

道内表达水平较高，推测该转录因子介导的免疫反

应在红棕象甲的肠道菌群稳态维持过程中发挥重要

作用（谢二明，2017）。

2.1.2 RfPGRP-LB蛋白的研究

RfPGRP-LB 是一种能够降解肽聚糖的肽聚糖

识别蛋白，外来病原菌侵染可诱导该蛋白的表达。

除了能通过降解肽聚糖来负调控肠道免疫反应外，

RfPGRP-LB 还能作为杀菌物质直接防止肠道共生

菌的过度生长和“过路细菌”的持续存在，从而调节

红棕象甲肠道微生物群的稳态（Dawadi，2018；

Dawadi et al.，2018）。

2.2 烟粉虱

烟粉虱于 1995 年首次入侵我国，寄主范围广

泛，对农业生产造成巨大为害，是世界性重大入侵

害虫（www.chinaias.cn/wjPart/index.aspx）。烟粉虱

体内与免疫相关的基因数量多。王登杰等（2015）

采用新一代高通量测序技术对感染和非感染白僵

菌 Beauveria bassiana 的烟粉虱 4 龄若虫进行了测

序分析，并筛选了差异表达基因，发现1 166个差异

表达基因中与免疫相关的基因有 405 个。针对烟

粉虱免疫的研究报道较多，主要集中于丝氨酸蛋白

酶抑制剂和 β-1，3-葡聚糖识别蛋白的先天免疫应

答机制。

2.2.1 丝氨酸蛋白酶抑制剂的研究

丝氨酸蛋白酶抑制剂负调控蛋白酶介导的一系

列生命进程，在昆虫中主要起抑制过度黑化反应的作

用。为了阐明烟粉虱免疫相关基因的结构与功能并

研制以免疫通路为靶标的新型防治农药，冯佳颖

（2016）克隆了全长1 899 bp的烟粉虱丝氨酸蛋白酶抑

制剂基因的cDNA，该基因的开放阅读框为1 206 bp，

共编码 401个氨基酸，明确该丝氨酸蛋白酶抑制剂

基因在烟粉虱的所有龄期都有表达，且在卵期和成

虫期表达量显著高于其它龄期，4龄若虫期的表达

量显著低于其它龄期。

2.2.2 β-1，3-葡聚糖识别蛋白的先天免疫应答机制

烟粉虱的 3 个 β-1，3-葡聚糖识别蛋白（β-1，3-

glucan recognition protein，βGRP）序列均含有 βGRP

家族特有的保守性结构域，即糖苷水解酶活性结构

域；且3个βGRP独自聚在进化树的一支上（于洁等，

2016）。3个βGRP基因在不同虫态和不同诱导时间

点均有不同程度的上调表达趋势。基因在成虫期的

表达稍晚，可能是烟粉虱成虫体表的白色蜡粉等物

质延迟了外源真菌对虫体的侵染。推测 3个 βGRP

可能参与了烟粉虱对真菌侵染的免疫反应，是烟粉

虱生物防治中具备潜力的防控新靶标（王登杰等，

2015）。

2.3 意大利蜜蜂

意大利蜜蜂在国外是重要的经济昆虫，常栖息

于森林、耕地、公园等生境，于 1917 年引入我国

（www.chinaias.cn/wjPart/index.aspx）。因其竞争力

强，使本土的其它蜜蜂种群数量急剧下降，故被列入

入侵生物名录。研究意大利蜜蜂肠道对霉菌病的免

疫反应机制，对于揭示西方蜜蜂幼虫肠道对霉菌病

的免疫反应机制，保障蜜蜂产业具有重要意义。病

原物侵染后，意大利蜜蜂的体液免疫和细胞免疫相

关途径中分别有13个和50个相关基因差异表达；溶

酶体、泛素介导的蛋白分解、昆虫激素生物合成等过

程的相关基因被激活（Chen et al.，2017）。此外，疑

似Toll途径中的大部分差异表达基因和丝裂原活化

蛋白激酶（mitogen-activated protein kinase，MAPK）

信号通路在受侵染的肠道中的表达上调，而除了参

与NF-κB信号通路的2个基因之外的其它所有基因

表达均下调，表明在抵抗真菌病原体的过程中，被激

活的基因大多数为参与体液免疫的基因。

2.4 日本龟蜡蚧

日本龟蜡蚧于1987年首次入侵我国，具备繁殖

速度快、为害果树种类多的特点，且其排泄物还可诱

发煤烟病，是许多农林、果树和花卉的重要害虫

（www.chinaias.cn/wjPart/index.aspx）。董晶（2015）

利用相差、荧光及透射电镜显微技术和细胞化学标

记技术对日本龟蜡蚧的血淋巴免疫进行研究，发现

蜡蚧霉侵染后日本龟蜡蚧血细胞的形态会发生变

化，推测浆血细胞和类绛色细胞可能在蚧虫的免疫

中发挥着重要作用；利用二氨基联苯胺反应进行标

记后，染菌后的血细胞中酚氧化酶和过氧化物酶颗

粒在数量及强度上均高于未染菌的血细胞，说明日

本龟蜡蚧血淋巴中的酚氧化酶和过氧化物酶可以帮

助机体抵抗外来病原菌的入侵。

2.5 舞毒蛾

舞毒蛾于 1920 年以前入侵我国，其幼虫食性

广，主要为害叶片，可对500多种植物造成严重威胁

（www.chinaias.cn/wjPart/index.aspx）。Broderick et

al.（2010）试图探讨舞毒蛾的免疫应答在苏云金芽胞

杆菌Bacillus thuringiensis与肠道细菌结合引起的死

亡中的潜在作用。舞毒蛾幼虫摄取苏云金芽胞杆菌

后血细胞会减少，可调节舞毒蛾先天免疫应答的化

学药剂能改变苏云金芽胞杆菌诱导的死亡率，这表
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明苏云金芽胞杆菌侵染引起了舞毒蛾幼虫的细胞免

疫应答的变化，其中具体的免疫响应机制可能为破解

与肠道细菌相关的败血症机制研究提供新模型。

3 展望

基于当前入侵昆虫免疫的研究现状，结合国内

外昆虫领域的研究热点，本文提出关于重要入侵昆

虫免疫机制研究的2点展望。一是加强更多种入侵

昆虫的免疫机制研究。我国外来入侵物种数据库中

记录的入侵昆虫有 114种，其中已展开免疫相关研

究的却不及10种，仅包括红棕象甲、烟粉虱、意大利

蜜蜂、日本龟蜡蚧和舞毒蛾。许多昆虫总科数量庞

大却缺乏研究，如蚧总科的入侵昆虫有 18种，而开

展了研究的仅为日本龟蜡蚧（www. chinaias. cn /

wjPart/index.aspx）；另有一些入侵昆虫是我国重要

的农业害虫，给我国农业生产和果蔬贸易造成重大

损失，例如橘小实蝇Bactrocera dorsalis Hendel等入

侵实蝇。已有研究证实肠道细菌在橘小实蝇的生长

发育、生殖和农药抗性等过程中发挥着重要作用，但

橘小实蝇的肠道免疫机制相关的报道仍较少（Dam-

odaram et al.，2016；Yao et al.，2016；Cheng et al.，

2017）。昆虫学科各研究领域学者应充分借鉴黑腹

果蝇的免疫研究成果和技术，尽量克服研究中的不

利因素，针对更多的入侵昆虫开展免疫机制研究，为

入侵昆虫的入侵机制研究奠定理论基础。

二是关注点应逐步从免疫现象的发现深入至分

子机制的研究。目前，除黑腹果蝇的免疫机制研究

较为透彻外，大多数入侵昆虫的免疫研究局仍限于

免疫现象的发现。多数通过使用病原物人工诱导入

侵昆虫产生免疫反应，检测了相关免疫基因的表达

趋势，初步证实了不同入侵昆虫中发挥主要作用的

免疫类型。但并未开展对于具体的免疫相关通路

（如 Imd 途径）的研究，以及对多个免疫相关通路

（Imd、Toll、JAK-STAT等）的交互作用研究。只能说

入侵昆虫的免疫机制研究仅处于起步阶段，具体的

免疫机制有待深入探究。而在深入研究昆虫尤其

是入侵昆虫免疫机制的基础上，将重要的免疫基

因，如红棕象甲的 RfRelish 编码基因和 RfPGRP-LB

蛋白、烟粉虱的 3 个 β-1，3-葡聚糖识别蛋白、意大

利蜜蜂和舞毒蛾体内参与免疫调节的基因、日本

龟蜡蚧的酚氧化酶和过氧化物酶等，作为入侵昆

虫的防治靶点，开发环保、高效的新型入侵昆虫防

控技术，均将为入侵昆虫的科学预防和管理提供

重要的理论依据。
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