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松树蜂与其共生真菌的互利共生关系

李大鹏，石 娟，骆有庆*

( 北京林业大学林木有害生物防治北京市重点实验室，北京 100083)

摘要: 松树蜂 Sirex noctilio Fabricius是一种重要的国际林业检疫性害虫，主要危害针叶树，原产欧亚大陆和北非。

近 100 多年来，先后入侵大洋洲( 新西兰和澳大利亚) 、南美洲( 乌拉圭、阿根廷、巴西和智利) 、北美洲( 加拿大和美
国) ，以及南非。2013 年 8 月，在中国黑龙江省内首次发现松树蜂，目前发现其主要危害樟子松。松树蜂能与一种
淀粉韧革菌属 Amylostereum的真菌 Amylostereum areolatum ( Fr．) Boidin形成严格的互利共生关系，该虫除直接钻蛀
树木外，还能通过产卵行为将自身毒素腺体分泌的毒素和体内共生真菌随同虫卵一起注入寄主树木体内，形成

“虫-毒-菌”3 个致害因子相互协作的特殊危害方式，加速树势的衰弱并造成寄主树木死亡。本文就国内外松树蜂
与其共生菌互利共生关系的研究进行了综述，分别从结构与功能的层次上对其互利共生关系进行了梳理和总结，

重点阐释了松树蜂与共生菌的营养共生关系，松树蜂携带传播共生菌的机制，共生菌的种群遗传学以及松树蜂毒

素和共生菌在危害寄主树木时的协同关系等。以期为开展关于松树蜂的专项研究提供一些合理的建议，同时为积
极有效地防控该害虫提供科学依据。
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Mutualism between the Eurasian woodwasp，Sirex noctilio ( Hymenoptera:
Siricidae) and its fungal symbiont Amylostereum areolatum ( Ｒussulales:
Amylostereaceae)
LI Da-Peng，SHI-Juan，LUO You-Qing* ( Beijing Key Laboratory for Forest Pest Control，Beijing
Forestry University，Beijing 100083，China)
Abstract: The Eurasian woodwasp，Sirex noctilio Fabricius is an important forestry quarantine pest in the
world，which prefers to attack conifer． It is native to Eurasia and North Africa． However，over the last
one hundred years，S． noctilio has been gradually introduced to New Zealand and Austria in Oceania，
then to South American countries including Uruguay，Argentina，Brazil，and Chile and later to Canada，
the US and South Africa． The woodwasp was first detected in Heilongjiang Province，in the northeast
region of China in August，2013，where it mainly attacked Pinus sylvestris． A very strict mutualistic
relationship exists between S． noctilio and the white rot fungus Amylostereum areolatum ( Fr．) Boidin． S．
noctilio’s terrible attacks on host tree are in fact the act of its distinctive oviposition: female insects drill
1 － 5 small holes in the host tree through the bark to the cambium，injecting phytotoxic venom together
with the arthrospores of A． areolatum，and sometimes an egg，into the holes． Together，the three
pathogenic factors，Sirex larvae，symbiotic fungus and phytotoxic venom，act to weaken or even kill the
tree． Particular attention should be paid to this important forest invading pest to China on account of its
potential economic and ecological importance to Chinese forest ecosystem． In this article we reviewed the
current researches on the symbiotic relationship between the woodwasp S． noctilio and its fungal symbiont
A． areolatum． A great number of research findings on this subject were compared and
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summarized，in which the trophobiosis between Sirex larvae and the fungus，the spread of the fungus by
woodwasps，the population structure of the fungus and the collaborative damage effect of the Sirex venom
and the fungus on host tree were discussed in details． We attempted to provide some reasonable
suggestions for the future study and open new insight into the control on this pest effectively．
Key words: Sirex noctilio; fungal symbiont; Amylostereum; insect venom; mutualism; invasive species

松树蜂 Sirex noctilio Fabricius，属于膜翅目
( Hymenoptera) ，树蜂科( Siricidae) ，树蜂属 Sirex，是
一种重要林木钻蛀性害虫。该虫寄主广泛，主要危
害针叶树，包括松属 Pinus、冷杉属 Abies、落叶松属
Larix、云杉属 Picea、黄衫属 Pseudotsuga 和南洋杉属
Araucaria的一些针叶树种，其中最为偏好松属 Pinus
树种 ( Spradbery and Kirk，1978，1981; Madden，
1988) 。松树蜂原产欧亚大陆和北非，在原产地主
要危害死亡的或者濒死的松属类寄主，被认为是一

种次要害虫 ( Spradbery and Kirk，1978 ) 。然而，自
近代以来，随着国际经济一体化进程的逐步加快，各

国之间的经济往来也日趋频繁。在 20 世纪初，松树
蜂随同相关林木产品的国际贸易从原产地被携带到

南半球，并在随后近 100 多年内先后入侵到大洋洲
( 新西兰和澳大利亚) 、南美洲 ( 乌拉圭、阿根廷、巴
西和智利) 、北美洲 ( 加拿大和美国) ，以及南非，并
在这些入侵地区先后暴发成灾 ( Neumann and
Minko，1981; Hoebeke et al．，2005; Hurley et al．
2007) 。因此，松树蜂被联合国粮农组织 ( FAO) 列
为国际重大林业检疫对象，并成为全球范围内最受

关注的害虫之一。
2013 年 8 月，在黑龙江省首次发现并明确这一
国际重大林业检疫对象———松树蜂已入侵我国( 骆
有庆等，待发表资料) 。松树蜂能严重危害寄主树
木，其强大的破坏力体现在，除直接钻蛀树木外，还

能通过产卵行为将自身分泌的毒素和体内的共生真

菌随同虫卵一起注入寄主树木体内，“虫-毒-菌”3
个致害因子相互协作，共同危害寄主树木，加速树势

的衰弱甚至造成寄主树木死亡。从 20 世纪 40 － 50
年代至今，众多科学家围绕松树蜂、毒素、共生菌以
及基于虫菌互利共生关系开展了大量系统的研究

( Slippers et al．，2012 ) 。其中涉及松树蜂的分类及
系统发育学，基因及分子生物学，种群生态学，种群

遗传学和生物防治( Boissin et al．，2012; Slippers et
al．，2015) ;松树蜂毒素的成分组成、毒理学和对寄
主 树 木 的 致 病 机 理 ( Boros， 1968; Wong and
Crowden，1976; Bordeaux et al．，2014; Bordeaux，
2014) ;松树蜂共生菌的系统发育学，基因及分子生

物学和种群遗传学等诸多研究领域( Slippers et al．，
2001，2002，2003，2012) 。面临松树蜂这一国际重
大林业检疫对象在我国首次发现并有可能在我国扩

散的紧急现状，有必要对前人的相关研究进行总结，

一是梳理研究思路，为开展松树蜂及其共生菌关系

研究提供一些合理的建议; 二是为积极有效地防控

该害虫提供科学依据。

1 松树蜂及其共生菌

1． 1 松树蜂的形态特征与生物生态学特性
松树蜂成虫体长约为 10 ～ 44 mm，雌性与雄性

成虫相比体型略大，圆柱形，触角黑色;雌虫头部、胸
腹部具蓝色金属光泽，胸足桔黄色，腹部末端呈现角

突状( 图 1: A) ; 雄虫头胸部具蓝色金属光泽，腹部
基部和末端呈黑色，中部桔黄色。后足粗大、黑色
( 图 1: B) ;松树蜂幼虫乳白色且为圆筒形，老熟时
其体长约 10 ～ 20 mm，头宽约 3 ～ 5 mm 左右; 蛹类
型属于离蛹，乳白色，长约为 10 ～ 18 mm; 松树蜂的
卵呈梭形，长约 1． 4 mm，中部最宽处直径约 0． 5
mm，乳白色 ( Schiff et al．，2012) 。
松树蜂的世代长短不固定，一般 1 ～ 3 年 1 代，

随所处的环境因子变化 ( Morgan，1968 ) ，其中环境
温度因子最为关键，对该虫的生长发育起着制约作

用。松树蜂的发育起始温度为 6． 8℃，且有效积温
需达到 2 500℃·日才能完成其生长发育( Madden，
1981) 。但在一些热带地区，如澳大利亚东南部，松
树蜂只需 3 个月便可完成一个世代，而在北欧的挪
威和丹麦，由于低温松树蜂需 3 年才能完成一代
( Neumann and Minko，1981) 。
在北半球，成虫一般在 5 月至同年 9 月羽化，羽

化盛期集中在 7 月末和 8 月初; 在南半球，一般在
10 月至次年 2 月羽化，羽化盛期集中在 12 月末和
次年 1 月初 ( Neumann and Minko，1981 ) 。雄虫一
般早于雌虫 3 ～ 5 d 羽化 ( Morgan and Stewart，
1966) 。阳光充足、温暖的天气( ＞ 21℃ ) 有利于雌雄
虫的交配，而潮湿阴冷的天气不利于其交配。成虫期
寿命较短，雄虫大概 12 d，雌虫只有 5 d ( Neumann and
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图 1 松树蜂雌( A) 、雄( B) 成虫( 侧面观) ( 骆有庆拍摄)
Fig． 1 Female ( A) and male adults ( B) of Sirex noctilio ( lateral view) ( photographed by LUO You-Qing)

Minko，1981) 。交配过的雌虫可产雌性后代，也可
产雄性后代，未交配的雌虫可孤雌生殖，但所产后代

均为雄虫 ( Madden，1988 ) 。通过一系列的探测行
为选择好合适的寄主后，雌虫在树干的 3 ～ 14 m 范
围内产卵，产卵器穿过树皮形成一个产卵孔，继而插

入木质部，形成 1 ～ 4 个的产卵道 ( Ｒawlings and
Wilson，1949; Morgan and Stewart，1966) ，深度可达
10 ～ 19 mm ( Gilbertson，1984; Madden，1988 ) 。在
一个产卵孔，雌虫至多产 3 粒卵，且每粒卵分别产于
各自产卵道内 ( Madden，1974 ) ; 在产卵的同时，雌
虫将体内的昆虫毒素和贮藏的共生菌菌丝片段或分

节孢子通过产卵器注入一个没有卵的产卵道内

( Coutts and Dolezal，1969 ) 。在某些情况下雌虫在
产卵道内并不产下卵，而只是将共生菌和毒素注入

产卵道，有可能是雌虫为了判断该寄主是否适合产

卵的探测行为( Coutts and Dolezal，1969; Spradbery，
1977) ，这种行为被一些研究者认为具有降低寄主
的防御能力，为松树蜂对该寄主的后续进攻奠定基

础的作用( Madden and Irvine，1971) 。
随各分布地区环境温度的不同，松树蜂卵的孵

化一般需 16 ～ 28 d( Morgan and Stewart，1966) 。早

龄( 3 龄之前) 幼虫活动空间基本在产卵道附近，不
向木质部深处钻蛀; 3 龄后( 包括 3 龄) 的幼虫开始
向木质部深处钻蛀( Taylor，1981 ) 。松树蜂的幼虫
龄期数不固定，一般有 6 ～ 12 个龄期，这主要取决于
寄主树木木质部内部的温湿度条件( Morgan，1968;
Madden，1981) 。幼虫经历的龄期越多，最后发育成
的成虫体型越大( Madden and Coutts，1979; Madden，
1981) 。幼虫经历完所有龄期后随即开始向外钻蛀，
在距树皮 3 cm 左右处形成蛹室，虫体进入预蛹期，
预蛹期持续 4 周左右( Madden，1981) 。松树蜂幼虫
在寄主树木体内的钻蛀而形成的蛀道一般呈 U 型。
松树蜂成虫有较强的飞行能力，研究表明该虫的扩

散能力为 30 ～ 50 公里 /年( Hoebeke et al．，2005) 。
1． 2 松树蜂共生菌的分类地位
目前，已经确定了松树蜂的共生菌是一种白腐

真菌，种名为 Amylostereum areolatum ( Fr． ) Boidin，
属 于 担 子 菌 门 ( Basidiomycota ) ，伞 菌 纲
( Agaricomycetes ) ，红菇目 ( Ｒussulales ) ，韧革菌科
( Stereaceae) ，淀粉韧革菌属 Amylostereum ( Morgan，
1968; Taylor，1981; Slippers et al．，2003) 。其所在
属是由法国真菌分类学家 J． Boidin 于 1958 年正式
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提出的，在此之前由于该属物种的大部分形态特征

符合韧革菌属 Stereum的描述，所以该属物种一直被
认为属于韧革菌属。但除了 2 个属共有的形态特征

外，淀粉韧革菌属还有其他的特点:能产生一种光滑

并富含淀粉的担孢子，囊状体有外壳包裹且呈透明

色和子实体边缘向上翻转( 图 2) 。

图 2 真菌 Amylostereum areolatum的子实体( Slippers et al．，2012)
Fig． 2 Fruitbodies of Amylostereum areolatum ( Slippers et al．，2012)

1． 3 树蜂科昆虫与其共生菌的种类对应关系
除了松树蜂，树蜂科的大部分昆虫均能与某种

真菌形成共生关系，且共生真菌均属于淀粉韧革菌

属。树蜂与真菌形成的这种共生关系是严格的，而

且一一对应。具体来讲，一种树蜂只携带一种真菌，
它们形成的虫菌共生关系是极其稳定的( Tabata and
Abe，1997，1999; Slippers et al．，2003) ;同时，一种
真菌可以分别和不同种的树蜂形成共生关系( 表 1) 。

表 1 已知树蜂科昆虫共生菌种类总结
Table 1 A summary of symbiotic relationship between siricid species and Amylostereum species

树蜂种名
Siricid species

共生菌种名
Amylostereum species

文献出处
Ｒeferences

松树蜂 Sirex noctilio Amylostereum areolatum Gaut，1969

蓝黑树蜂 S． juvencus A． areolatum Gaut，1970; Slippers et al．，2003

新渡户树蜂 S． nitobei A． areolatum Slippers et al．，2003; Nielsen et al．，2009

S． nitidus A． areolatum Nielsen et al．，2009

S． edwardsii A． areolatum Nielsen et al．，2009

S． nigricornis A． areolatum Tabata et al．，2000; Slippers et al．，2003

S． cyaneus A． chailletii Tabata et al．，2000

S． imperialis A． chailletii Tabata et al．，2000

S． areolatus A． chailletii Tabata et al．，2000; Slippers et al．，2003

S． californicus A． chailletii Tabata et al．，2000; Slippers et al．，2003

泰加大树蜂 Urocerus gigas A． chailletii Slippers et al．，2003

U． augur augur A． chailletii Slippers et al．，2003

U． augur sah A． chailletii Slippers et al．，2003

U． japonicas A． ferreum Tabata and Abe，1997

U． antennatus A． ferreum Tabata and Abe，1999
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2 虫菌互利共生关系在松树蜂雌虫内
部组织构造特点上的体现

松树蜂在与其共生菌的长期合作中逐步适应彼

此，形成了高度进化的共生关系 ( Cartwright，1929;
Francke-Grosman，1939; Morgan，1968 ) 。这种高度
进化的适应性体现在松树蜂体内高度特化的器官构

造:松树蜂雌性成虫在体内形成一对专门贮藏共生

菌菌丝片段和分节孢子的囊状器官———贮菌囊，该
器官位于产卵器的基部，通过细管与中输卵管相连，

这种连接方式能够保证雌虫在产卵的同时将贮菌囊

内的真菌菌丝片段和分节孢子一并注入寄主体内;

另外，在雌性幼虫虫体两个侧面也形成了一对专门

贮藏共生菌的外部器官，位于第 1 和第 2 腹节之间
的褶皱处( Francke-Grosman，1939; Parkin，1941) 。

Thomsen 和 Harding( 2011 ) 在松树蜂和共生菌
的共生关系研究中，通过对松树蜂雌成虫腹部的解

剖和观察，展示了松树蜂雌成虫第 2 － 8 腹节内部主
要组织和器官，基本明确了内部生殖系统的组织构

造和结构特点以及贮菌囊、毒素分泌腺体和毒素囊
等重要组织和器官的分布位置; 并从贮菌囊中成功

分离、培养出树蜂的共生菌菌株。进一步的细微观
察发现，贮菌囊位于产卵器的基部，通过管状组织和

中输卵管相连;毒素囊也位于产卵器基部附近的位

置，与其他组织和器官相比，毒素囊占据了雌虫腹部

相当大的空间，呈淡黄透明色，类似绿豆粒般大小球

状晶体，肉眼可见，毒素囊同样通过管状组织和中输

卵管相连。值得注意的是，管状组织将贮菌囊、毒素
囊和生殖系统紧密地联系在一起，形成了一个类似

“三通管”的结构，贮菌囊、毒素囊和卵巢位于“三通
管”的 3 个分支方向，3 个分支最终汇集到中输卵
管。“三通管”结构印证了松树蜂雌虫产卵行为的
特点，充分地体现了结构和功能的高度一致性。这
种组织结构方式保证了松树蜂雌虫在产卵时能够将

卵巢中的卵、贮菌囊贮藏的共生菌菌丝片段 ( 分节
孢子) 和毒素囊中的毒素一起注入寄主体内。

3 虫菌互利共生关系在功能上的体现

3． 1 共生菌对松树蜂的有益作用
共生菌对松树蜂完成整个生长发育过程有着至

关重要的意义，特别是在幼虫期，共生菌尤为重要。
雌性成虫完成产卵后，虫卵不会立即孵化，需要休眠

一段时间，而随同虫卵一并产下的共生菌菌丝片段

和分节孢子一进入寄主体内便开始在虫卵的周围空

间生长，并和昆虫毒素一起作用于寄主，降低寄主的

抗性，为卵的孵化创造有利的环境;如果共生菌的生

长受到限制，那么卵的孵化也会延迟受阻( Madden，
1981) 。松树蜂幼虫期的生长同样离不开共生菌，
早龄( 3 龄之前) 幼虫只能以共生菌菌丝为食，3 龄
后期的幼虫也只能取食被共生菌侵染过的木材

( Morgan and Stewart，1966; Taylor，1981) 。当环境
条件越有利于共生菌的生长时，幼虫也能生长得越

好，最后形成的成虫体型也越大; 反之，当共生菌的

生长受到抑制时，幼虫的生长也会受阻，甚至饿死

( King，1966) 。共生菌作为一种白腐真菌，能够降
解寄主树木的木质素和纤维素等大分子物质，破坏

寄主树木的内部结构，为幼虫的钻蛀提供便利

( Gilmour，1965) 。
3． 2 松树蜂对共生菌的有益作用
共生菌能够借助松树蜂的产卵行为寻找到合适

的寄主，松树蜂产卵前的一系列寄主搜寻和定位行

为为其后代和共生菌寻找到了相对适宜的生活场

所，这对共生菌在寄主体内占据有利的生态位和资

源是至关重要的。此外，一头雌虫所产的雌性后代
完成幼虫期和蛹期进入成虫期，又会重新携带着共

生菌攻击新的寄主，后代携带的共生菌是母本携带

共生菌的无性繁殖系，具有相同的遗传结构，因此，

共生菌可随着松树蜂的扩散而实现其无性繁殖系的

远距离传播( Vasiliauskas et al．，1998; Thomsen and
Koch，1999; Vasiliauskas and Stenlid，1999; Slippers
et al．，2001) 。

4 松树蜂毒素的研究进展

4． 1 松树蜂毒素对寄主树木的危害
松树蜂雌性成虫体内有专门制造昆虫毒素的腺

体，毒素腺分泌的毒素能够储存在一个被称为毒素

囊的器官内，该器官位于产卵器的基部，通过细管与

中输卵管相连成为雌虫生殖系统的一部分( Boros，
1968) 。雌虫产卵时能够将体内贮藏的共生菌菌丝
片段和分节孢子，毒素以及虫卵一并注入寄主体内

( Talbot，1977; Coutts，1969b) 。寄主树木在遭到松
树蜂攻击( 产卵) 2 周后，会出现一系列典型的早期
症状。通常树冠上的幼嫩针叶叶色变黄、萎蔫呈下
垂状，出现早衰现象，在树干松树蜂产卵处流出树脂

类胶状物质，呈现“泪珠”状 ( Ｒawlings，1948;
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Coutts，1968，1969b; Fong and Crowden，1973) 。因
为这些早期症状发生在卵孵化之前，且共生菌尚处

萌发阶段，所以研究者推测受害树木的这些症状是

由毒素造成的( Coutts，1969b) 。这种推测很快被后
续关于松树蜂毒素的生理接种实验所证实。研究者
从松树蜂雌虫分离出毒素囊和毒素腺体、均匀混合
并配制成毒素溶液，人工接种到整株活树和离体培

养的幼嫩枝条，结果发现两种类型的实验对象均出

现了上述野外情况下受害寄主树木的症状，且测试

的幼嫩枝条对毒素更为敏感，其表现出的受害状严

重程度随毒素溶液浓度的变化更为明显，呈线性相

关 ( Fong and Crowden，1973; Spradbery，1973;
Wong and Crowden，1976) 。此外，这些生理实验还
发现，毒素可以破坏整个树体的水分平衡，导致树体

上部尤其是树冠上的幼嫩针叶内部膨压和渗透压下

降，蒸腾速率降低 ( Madden and Coutts，1979 ) 。因
为受害树体内部的蒸腾作用受到抑制，水分不能有

效地从树体根部流向顶部，所以受害树体内部的温

度升高，高出周围环境温度 1 ～ 5℃，而健康的植株
内部温度一般低于环境温度 2 ～ 5℃ ( Jamieson，
1957) 。毒素溶液处理的幼嫩枝条还出现呼吸速率
提高、针叶内的淀粉含量提高的现象，可能跟枝条韧
皮部的输导组织受到毒素影响有关，这些实验现象

与野外受害植株的表现症状基本相符( Madden and
Coutts，1979) 。
4． 2 松树蜂毒素的主成分分析及毒理学研究
关于膜翅目昆虫的毒素，以往的研究对象主要

集中在跟人类健康密切相关且有重大经济价值的种

属，如蜜蜂科 ( Apidae) 和胡蜂科 ( Vespidae) 的一些
昆虫。这些研究表明，膜翅目昆虫毒素是一种极其
复杂的混合物，含有多种小分子量物质和生物活性

多肽 ( Danneels et al．，2010; Asgari and Ｒivers，
2011; Colinet et al．，2013; Moreau，2013) 。与此类
似，早期的研究学者指出，松树蜂毒素是一种由粘多

糖和蛋白质等物质组成的呈酸性的混合物，含有多

种酶、活性多肽和其他小分子量物质( Boros，1968;
Wong and Crowden，1976) 。后有研究者利用化学成
分分离技术结合生理实验，证实毒素混合物中的一

种具有生物活性的多肽是引起寄主受害症状出现的

关键因子，接种该活性多肽的供试枝条出现了萎蔫、
失绿变黄等典型症状。这种活性多肽的分子量为
2 ～6 kDa，能溶于水且具有一定的热稳定性，当毒素
随着松树蜂产卵进入寄主体内后该小分子量多肽能

够通过寄主木质部的导管在寄主体内扩散 ( Wong

and Crowden，1976) 。在此基础上 Bordeaux 利用分
馏和反相高效液相层析的方法分离纯化得到了这种

小分子量的活性肽，经氨基酸测序和核磁共振分析，

发现该活性肽由 11 个氨基酸 ( SEGPＲOGTKＲP) 组
成，分子量为 1． 85 kDa，并且命名为 Noctilisin; 此外
他还利用基因芯片和实时荧光定量 PCＲ技术筛选出
火炬松受毒素处理后表达量显著提高的基因，同时发

现活性肽 Noctilisin 不仅能导致供试枝条出现萎蔫，
失绿变黄等典型症状，还能显著地促进相关基因表达

量的上调( Bordeaux et al．，2014; Bordeaux，2014) 。

5 松树蜂共生菌及虫菌互利共生关系
相关的国内外主要研究

5． 1 松树蜂共生菌的真菌病理学研究
共生菌在松树蜂危害寄主树木时起到了不可或

缺的作用，如保证卵的孵化以及为幼虫的生长创造

了必要营养条件和活动空间等。共生菌之所以能够
起到这些作用是基于其自身作为一种病原真菌，对

寄主构成的危害。共生菌随着松树蜂产卵进入寄主
体内后，能够造成邻近的寄主细胞迅速失水，导致细

胞死亡，形成一定范围的干燥区域，为菌丝的生长创

造合适的环境，共生菌生长所需的相对湿度是 70%
左右，这远低于正常情况下寄主体内的相对湿度水

平，所以营造相对干燥的环境是共生菌对寄主细胞

形成有效侵染的前提 ( King，1966; Kile and
Turnbull，1974) 。但关于这一现象背后的机理尚未
清楚，有研究学者指出在加速寄主细胞失水干燥的

过程中，松树蜂的毒素和共生菌共同参与其中，造成

寄主细胞死亡( Kile and Turnbull，1974 ) 。然而，在
其他病原真菌的病理学研究中，研究人员发现松树

蜂共生菌的近缘物种———白腐真菌 Heterobasidion
annosum 能够通过向寄主细胞释放一种低分子量的
有毒物质从而加速寄主细胞的死亡 ( Bassett et al．，
1967; Coutts，1976; Maijala et al．，2003 ) 。松树蜂
共生菌在危害寄主时是否也能产生类似的有毒物质

还需进一步的确认。
共生菌是一种白腐真菌，具有降解寄主树木木

质纤维素等大分子物质，进而破坏树体内部结构的

能力( Campbell，1932; Buchanan，2001 ) ; 正是基于
这种能力，共生菌才能为松树蜂幼虫的生长创造了

必要营养条件和活动空间。因此，关于共生菌木质
纤维素酶类的研究成为了共生菌病理学研究的一个

重要方面。Bordeaux( 2008) 系统地研究了松树蜂共
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生菌的胞外漆酶( 白腐真菌降解酶系中最重要的一

类酶) 的酶学性质，发现该真菌在固体和液体培养

环境下均能产生漆酶，并且通过蛋白质超滤技术分

离纯化到分子量为 75 kDa的漆酶蛋白;但他同时指
出，松树蜂共生菌是一种致病力较弱的病原真菌，虽

然具有分泌漆酶的能力，但与其他病原菌相比其漆

酶酶活力较低且容易受到抑制。
5． 2 虫菌共生关系的建立对共生菌生殖方式的
影响

松树蜂和共生菌形成的这种高度进化的共生关

系对二者在生活习性和生态适应性方面产生了深远

的影响，尤其对共生菌的繁殖传播方式影响更大

( Van der Nest et al．，2012) 。共生真菌是一种典型
的担子菌，在自然界存在有性和无性两种生殖方式。
其有性生殖方式符合担子菌的典型特征，即通过菌

丝联合产生双核菌丝，经过营养生长阶段后，由营养

菌丝顶端直接产生担孢子，形成子实体 ( 担子果) ，

在性的亲和性方面，属于异宗配合的四极性交配方

式( Kües，2000; Van der Nest et al．，2008) 。大多数
种类的担子菌在自然条件下很少出现无性繁殖，只

有少部分的担子菌能通过芽殖、菌丝断裂产生芽孢
子、分节孢子和粉孢子的方式进行无性繁殖，然而松
树蜂的共生真菌却是个例外，由于虫菌共生而形成

的相互适应使得共生菌选择无性生殖为其主要的传

播方式( Thomsen，1998) ;共生菌以分节孢子和菌丝
片段的形式贮藏在松树蜂雌虫的贮菌囊内，随雌虫

的产卵而进入寄主树木内并进行营养性生长，当下

一代雌虫羽化后，又重新携带着共生菌攻击新的寄

主，往复循环 ( Coutts and Dolezal，1969; Madden，
1981) 。共生菌以这样一种特殊的无性生殖的方式
进行繁殖，并且可以依靠松树蜂较强的扩散能力在

较大的区域范围形成广泛的无性繁殖系 ( Herre et
al．，1999; Slippers et al．，2001) 。截止目前，在全球
范围内关于松树蜂共生菌子实体( 担子果) 发现的

记录非常少，只在松树蜂的原产地欧洲有过罕见的

发现，而在其入侵的南半球和北美洲，截至目前都未

曾有过共生菌子实体发现的记录 ( Talbot，1977;
Slippers et al．，2001 ) ，这一现象也能充分证明虫和
真菌建立的共生使无性生殖成为共生真菌的主要繁

殖方式 ( Slippers et al．，2003) 。
5． 3 松树蜂共生菌的种群遗传学研究
由于与松树蜂的结合，共生菌主要通过无性生

殖的方式繁殖后代，并且可以借助松树蜂的扩散在

较大区域甚至是全球范围形成一系列的无性繁殖性

( Herre et al．，1999; Slippers et al．，2001 ) 。无性生
殖是一种单向、垂直的传播方式; 与有性生殖相比，
无性生殖产生的后代其基因型能在相当长的时间内

和原始亲本保持一致，相对比较保守 ( Herre et al．，
1999; Slippers et al．，2003) 。在 20 世纪，松树蜂随
同相关林木产品的国际贸易而被携带到南半球并逐

步扩散至大洋洲、南美洲、北美洲以及南非。在各个
地区( 包括入侵地和原产地) 形成了具有不同遗传

结构的松树蜂种群，同样也形成了一系列的共生菌

无性繁殖系。利用分子生物学的手段分析和比较不
同地区的共生菌无性繁殖系的种群遗传特征，可以

追溯其亲本源头并判断不同地区松树蜂种群的传播

扩散路径( Slippers et al．，2003) 。Slippers等( 2002)
采用限制性片段长度多态性( ＲFLP) 技术比较了不
同地区( 包括松树蜂的原产地和入侵地) 松树蜂共

生菌种群的 nuc-IGS-rDNA 片段的序列差异和结构
特点，发现来自入侵地不同地区的共生菌种群间亲

缘关系非常近，遗传结构比较单一，如南半球的巴

西、新西兰、南非和乌拉圭等诸多松树蜂入侵国家，
其共生菌种群遗传结构几乎完全一致，拥有共同的

亲本源头并形成了一个广泛分布的无性繁殖系; 而

来自原产地不同地区的共生菌种群遗传结构较为复

杂，能明显地区分为几个不同的地理种群。Slippers
等 ( 2001，2002) 据此推测松树蜂在世界范围内的
扩散路径很有可能是: 该虫首先从原产地的一个或

几个相邻地区传播到南半球的一个或几个入侵点，

随后又从这些入侵点逐步扩散到南半球的其他地

区;而不是先前大多数研究者推测的，入侵到南半球

不同地区的松树蜂分别来自原产地的不同地区，在

不同的时间点由原产地携带而来。值得关注的是，
Slippers等 ( 2001，2002) 基于共生菌种群遗传分析
推测出的松树蜂在南半球各地的入侵先后顺序与事

实上南半球各入侵地发现松树蜂的时间先后顺序基

本符合。
5． 4 松树蜂毒素和共生菌在危害寄主树木时的协
同关系

松树蜂之所以能够引起广泛关注并被列为国际

重大林业检疫对象，是因为该虫拥有的强大破坏力，

并已经对世界范围内很多国家和地区的森林生态系

统构成了严重威胁( Slippers et al．，2012 ) 。在松树
蜂和共生真菌组成的复合系统内，昆虫、毒素和病原
共生真菌 3 者相互配合，共同危害寄主树木。相比
于松树蜂幼虫的取食和钻蛀对寄主树木造成的破坏

作用，毒素和共生菌能够严重影响寄主体内的水分
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平衡、光合产物运输等重要的生理代谢过程，降解寄
主木质纤维素等大分子物质和破坏树体内部结构，

逐步削弱寄主的防御能力从而加速树势的衰弱甚至导

致树木死亡，为松树蜂幼虫创造了适宜的营养环境和

活动空间。在这一过程中，毒素和共生菌相互协作，互
为条件，缺一不可( Coutts，1968，1969a，1969b)。
共生菌是一种致病力较弱的病原真菌，野外接

种试验显示，植株在只接种共生菌的情况下，树势没

有明显降低，健康状况也没有太大变化，表明共生菌

自身很难对植株构成威胁 ( Titze and Mucha，1965;
Coutts，1969a; Madden，1971) 。Bordeaux( 2008) 在
研究共生菌的漆酶活力时也指出，共生菌自身分泌

漆酶的能力较弱，在一定的诱导条件下其漆酶活力

能显著提高，考虑到松树蜂和共生菌协同危害寄主

树木的事实，他推测毒素有可能对共生菌胞外酶的

分泌有促进作用。同样，野外接种毒素的试验也表
明，毒素能对接种植株产生一定的危害，植株出现了

一系列的典型受害症状，但是毒素自身不能对供试

植株构成致命的威胁。只有同时接种共生菌和毒素
这两种致病因子，才能导致供试植株在较短时间内

迅速衰弱，甚至死亡 ( Coutts，1969b; Fong and
Crowden，1973; Bordeaux et al．，2014) 。
基于前人关于松树蜂与共生菌协同危害的研究

结果，特别是毒素与共生菌胞外分泌酶，包括漆酶之

间关系的推测 ( Coutts，1968，1969a，1969b;
Bordeaux，2008) ，作者所在本课题组通过实验已经
证实松树蜂毒素能够显著地促进共生菌菌株

Amylostereum areolatum YQL03 漆酶的分泌，提高漆
酶活力( Li et al．，2015) 。实验以菌株 A． areolatum
YQL03 为研究对象，培养第 5 天时，在真菌液体培
养基中添加配制好的松树蜂毒素溶液，以未添加毒

素溶液的实验组为空白对照; 定期取一定量的真菌

发酵液，通过分光光度法，以 2，2'-连氮-双 ( 3-乙基
苯并噻唑-6-磺酸) ( ABTS) 为底物测定发酵液中的
漆酶活力，通过比较处理组( 添加毒素溶液) 和空白

对照组( 未添加毒素溶液) 的漆酶活力差异，以此判

断毒素对菌株 A． areolatum YQL03 的漆酶分泌和漆
酶活力的影响。值得注意的是，在实验中发现 2 种
类型的毒素溶液，即灭过菌的和未灭菌的毒素溶液

均能显著地提高菌株 A． areolatum YQL03 的漆酶活
力，且两种处理并无显著差异，由此，我们推测在毒

素中很有可能存在一种或几种耐热因子，这些因子

可以抵抗住高温和高压的处理，在促进菌株 A．
areolatum YQL03 漆酶的分泌，提高漆酶活力的过程

中起着核心作用。

6 小结与展望

松树蜂与其共生菌的形成的互利共生关系与寄

主植株健康存在着密切的关系，研究其虫菌共生机

制是系统地研究该害虫综合控制策略和技术的关

键，不仅能够丰富森林昆虫学、植物病理学的研究内
容，因为虫菌共生关系研究这一领域涉及多学科交

叉的特点，对其开展深入研究有可能会在生态学及

入侵生物学上形成新的理论。鉴于此，本文认为后
续关于松树蜂与其共生菌的研究中，有如下 4 个重
要的方面需要通过进一步的实验来获得更加详细的

信息。
6． 1 共生菌在松树蜂不同虫态之间的生活史循环
策略

松树蜂雌虫在和共生菌的长期合作关系中进化

形成了专门贮藏共生菌菌丝片段和分节孢子的器

官—贮菌囊;此外，在雌性幼虫虫体两个侧面也形成
了一对专门贮藏共生菌的外部器官，位于第 1 和第
2 腹节之间的褶皱处 ( Francke-Grosman，1939;
Parkin，1941) 。相关研究已经确定了贮菌囊的存在
以及成功地从囊内分离出共生菌，但是关于雌虫幼

虫贮藏共生菌的外部器官关注较少，共生菌在幼虫

体内是如何存在的，当虫体发生变态时，从幼虫、蛹
到成虫阶段，共生菌有着怎样的生活史循环，这些问

题至关重要，也对更深入了解虫菌共生关系具有重

要意义，因此，在以后的研究中，要重点关注于此。
6． 2 在我国发现的松树蜂入侵来源及扩散路径
问题

鉴于松树蜂于 2013 年在中国东北地区发现，目
前亟待研究的重要问题是中国境内发现的松树蜂的

来源，即它是循着哪一条或多条路径传入中国的。
基于本文上述关于共生菌的传播扩散机制和种群遗

传学的描述，应该开展大范围的松树蜂及其近缘物

种的调查，弄清楚树蜂在中国其他地区的分布情况，

获得不同分布地区的松树蜂标本和共生菌菌株，利

用分子标记等分子生物学技术探明中国不同地区松

树蜂及其共生菌的种群遗传和扩散规律。
6． 3 松树蜂毒素的主要成分分析及生物活性成分
的筛选

我们前期已通过实验证实了松树蜂毒素能够显

著地促进共生菌菌株 A． areolatum YQL03 漆酶的分
泌，提高漆酶活力。并推测出在毒素中很有可能存
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在 1 种或几种耐热因子，这些因子可以抵抗住高温
和高压的处理，在促进菌株 A． areolatum YQL03 漆
酶的分泌，提高漆酶活力的过程中起着核心作用( Li
et al．，2015) 。但这种耐热因子究竟是什么成分，其
对真菌漆酶的诱导遵循着什么样的机制，这些问题

还有待进一步的研究。关于松树蜂毒素的成分分析
和有效因子筛选，前人已经做了一些基础工作。如
前文所述，Bordeaux 等 ( 2014 ) 在对松树蜂毒素的
生物活性成分分析和筛选的研究中，从松树蜂毒素

中筛选出了一种耐高温的小分子肽物质 Noctilisin，
该物质能够明显地导致供试寄主枝条出现萎蔫和早

衰的症状，并且有效促进该寄主与这些症状相关的

防御基因表达量的提高。Bordeaux 等 ( 2014 ) 的研
究成果对目前的研究有很大的启发，下一步应该对

毒素的有效成分进行分析和筛选，找出毒素中能够

有效促进共生菌漆酶分泌的耐热因子，以证实我们

前面的推测。
6． 4 松树蜂毒素对共生菌漆酶诱导的分子机制
松树蜂毒素能有效地促进共生菌漆酶的分泌和

提高漆酶活力这一生理现象背后的机理是什么，这

些假设的耐热因子通过什么样的途径来作用共生

菌，刺激其漆酶分泌，这些问题都尚未清楚。至今，
国内外关于松树蜂毒素和共生菌漆酶之间关系的研

究还比较少，可供参考的资料和研究成果甚少。但
是，在关于其他种类白腐真菌漆酶的研究中，前人已

取得了很多重要的发现。Yang等 ( 2013) 在关于白
腐真菌 Trametes velutina 5930 的漆酶研究中发现一
些金属离子 ( Cu2 +和 Fe2 + ) 以及芳香族化合物 ( 愈

创木酚和丁香酸) 能显著提高 Trametes velutina 5930
发酵液中的漆酶活力，并且进一步研究发现这些刺

激因子也能显著地提高 Trametes velutina 5930 的漆
酶基因 lac5930-1 的表达量; 此外，芳香族化合物还
可以通过降低发酵液中 Trametes velutina 5930 分泌
的蛋白酶活性来提高漆酶蛋白的稳定性，以此提高

漆酶活力。这些关于漆酶基因表达和漆酶蛋白稳定
性的研究成果对我们揭示松树蜂毒素和共生菌漆酶

之间关系有很大的启发意义，因为松树蜂毒素是一

种呈酸性的以粘多糖和蛋白质为主要成分的混合物

( Boros，1968; Wong and Crowden，1976) ，毒素混合
物中的某些生物活性成分，或者某些耐热因子的存

在很有可能通过提高菌株 A． areolatum YQL03 漆酶
基因表达量或提高漆酶蛋白稳定性的方式来提高其

漆酶活力。在后续的研究中我们将围绕菌株 A．
areolatum YQL03 漆酶基因的克隆以及毒素与漆酶

基因表达之间的关系展开深入研究，以期揭示出内

在的机理。
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