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摘 要：蜜蜂与熊蜂作为重要的农业传粉昆虫，其肠道微生物在宿主营养代谢、免疫调节与环

境适应中发挥关键作用。尽管肠道细菌群落已被广泛研究，肠道真菌的组成特征与生态功能尚缺

乏系统性认知。为了系统揭示传粉昆虫肠道真菌的群落结构与潜在功能，本研究基于文献公开数

据的内部转录间隔区(internal transcribed spacer, ITS)扩增子测序结果，系统解析了中华蜜蜂(Apis 

cerana)、意大利蜜蜂(Apis mellifera)、美洲熊蜂(Bombus impatiens)和黑尾熊蜂(Bombus vosnesenskii)

肠道真菌群落的结构特征；同时结合从采集自北京市百花山国家级自然保护区的蜜蜂(Apis spp.)

和熊蜂(Bombus spp.)肠道样本中分离获得的 25 株可培养真菌，开展了全基因组分析。结果表明，

子囊菌门(Ascomycota)为优势类群，不同宿主之间真菌多样性与群落组成存在显著差异。系统发

育分析表明，分离菌株在种属水平上具有较高的一致性，并表现出多样的基因组结构。功能注释

显示，肠道真菌广泛参与碳水化合物代谢、细胞结构维持与信号调控，梅奇酵母属

(Metschnikowia)菌株在糖苷水解酶(glycoside hydrolases, GH)与糖基转移酶(glycosyl transferases, GT)

等 CAZymes 家族中表现出高度富集。此外，部分菌株具备非核糖体肽 (nonribosomal peptide 

synthetase, NRPS)与 β-内酰胺类代谢产物的合成能力，可能在菌群竞争和宿主互作中发挥生态调

节功能。本研究揭示了蜂类肠道真菌群落的多样性与功能潜力，丰富了对昆虫微生物组结构与生

态作用的理解，为传粉昆虫健康维持与微生态干预提供了理论基础。
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Gut fungal community composition and metabolic potential in 
honeybees and bumblebees

XU Zimeng, LANG Haoyu, WU Qiuyang, WANG Xiaofei*, ZHENG Hao*

College of Food Science and Nutritional Engineering, China Agricultural University, Beijing 100193, China

Abstract: Honeybees and bumblebees are key agricultural pollinators, whose gut microbiota play 
critical roles in host nutrient metabolism, immune regulation, and environmental adaptation. While 
gut bacterial communities have been extensively studied, the composition and ecological functions 
of gut fungi remain poorly understood. This study aims to fill this knowledge gap by systematically 
characterizing the diversity, phylogeny, and functional potential of pollinator gut fungi. In this 
study, we analyzed the gut fungal community structures of four pollinator species—Apis cerana, 
Apis mellifera, Bombus impatiens, and Bombus vosnesenskii—based on publicly available internal 
transcribed spacer (ITS) amplicon sequencing data. Additionally, we conducted whole-genome 
analyses of 25 cultivable fungal strains isolated from the gut of Apis spp. and Bombus spp. 
individuals collected from the Beijing Baihuashan National Nature Reserve. The results showed 
that Ascomycota was the dominant fungal phylum across all hosts, with significant differences in 
fungal diversity and community composition among host species. Phylogenetic analysis indicated 
high taxonomic consistency of isolated strains at the genus and species levels, along with diverse 
genome architectures. Functional annotations revealed that gut fungi were broadly involved in 
carbohydrate metabolism, cellular structure maintenance, and signal transduction. Notably, 
Metschnikowia strains exhibited significant enrichment in CAZyme families, particularly glycoside 
hydrolases (GH) and glycosyltransferases (GT). In addition, some strains possess biosynthetic gene 
clusters for secondary metabolites, such as nonribosomal peptide synthetase (NRPS) and β- 
lactones, which suggested potential roles in microbial competition and fungus-host interactions. 
This study uncovers the diversity and functions of fungal communities in bee guts, enriching our 
understanding of insect microbiomes and providing a theoretical foundation for pollinator health 
maintenance and microbiota-targeted interventions.
Keywords: honeybees; bumblebees; gut fungi; internal transcribed spacer (ITS) amplicon 
sequencing; whole-genome sequencing

蜜蜂和熊蜂作为关键的农业授粉昆虫，在

保障粮食生产安全和维护生态系统稳定等方面

发挥着重要的作用。研究表明，在全球 107 种

主要农作物中，超过 90% 的作物授粉过程离不

开蜂类的参与[1]，而在人类摄入的食物中，超过

1/3 需要依靠其完成授粉过程[2]。蜂类的授粉活

动可以有效提高作物的产量和质量，例如在撒

哈拉以南的非洲地区，蜂类授粉助力棉花产量

从 37% 提升至 62%[3-4]，给农业生产带来了显著

的经济效益。

然而近年来，全球蜜蜂和熊蜂数量急剧下

降，部分物种甚至濒临灭绝[5]。越来越多的证据

表明，农药广泛使用[6-8]、气候变化加剧[9-11]、栖

息地不断丧失[12-14]以及病原体感染[15-17]等是驱
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动蜂类种群衰退的主要原因。特别是自 2005 年

起，美国等多个国家的蜂巢内出现大量工蜂离

奇消失的现象，该现象被称为蜜蜂群崩溃症

(colony collapse disorder, CCD)，受到了专家学

者的广泛关注[18]。随着蜂群数量的持续减少，

保护蜜蜂和研究其健康状态成为了现代农业领

域的重要课题。

蜜蜂和熊蜂抵御外界环境压力的能力与寄

居于肠道中的微生物群落紧密相关。肠道微生

物群，即由细菌、真菌等多种微生物构成的复

杂生态系统，在宿主的营养代谢、免疫调节及

疾病防御中扮演着核心角色[19]。随着高通量测

序技术的进步和发展，研究者逐步揭示了蜜蜂

和熊蜂肠道微生物的结构特征——组成相对简

单、特异性强。目前已知有 9 种细菌为其主要

成员，约占肠道总菌量的 95% 以上[20]。其中，

有 5 种细菌广泛且稳定地存在于不同个体中，

构 成 其 核 心 菌 群 。 包 括 2 种 革 兰 阴 性 菌

Snodgrassella 和吉利氏菌(Giliamella)，2 种乳杆

菌属 Lactobacillus、Bombilactobacillus 以及 1 种

双歧杆菌属 Bifidobacterium[21]。这些菌群参与了

宿主免疫调节、营养消化和抗病防御等多方面

的生命活动[22]，例如蜜蜂肠道微生物群可以消

化和代谢食物中的碳水化合物[23]，产生短链脂

肪酸并促进宿主体重增加[24]。

当前，昆虫微生物组研究多聚焦于细菌群

落，但已有研究指出，真菌，尤其是酵母类真

菌，在多种昆虫体内普遍存在，不仅在营养互

补、信号传导和免疫调节中发挥作用，还可能

通过与细菌共建微生态系统，促进宿主适应力

的提升[25-26]。例如，在某些白蚁和果蝇体内，

真菌与细菌共存构成稳定的微生物群落，对宿

主营养获取与环境适应发挥协同作用[27-28]。这

提示有必要将真菌纳入昆虫微生物组研究的核

心视野，尤其是在传粉昆虫这一关键生态类群

中，其功能潜力亟待系统发掘。

作为肠道微生物群的重要组成部分，真菌

在维持蜂类健康中可能同样扮演着重要角色。

然而与细菌群落的研究相比，关于蜂类肠道真

菌的研究仍相对滞后，其多样性与功能机制尚

未得到充分揭示[29]。已有的研究表明，子囊菌

门(Ascomycota)和担子菌门(Basidiomycota)真菌

是蜜蜂肠道真菌的重要组成成分[30]。此外，蜜

蜂的肠道真菌群在宿主营养和免疫等方面也发

挥着重要的作用，可以增强宿主对于环境的适

应性[31-32]。例如，蜜蜂肠道共生真菌接合酵母

(Zygosaccharomyces sp.)可以作为类固醇的重要

来源，促进幼虫正常发育，并通过与其他共生

真菌的互作，共同参与调控宿主的生长过程[33]；

小星裂酵母属(Starmerella)则能发酵少量碳水化

合物，产生活性糖脂索福罗脂 (sophorolipids)，

具有一定的乳化与抗菌能力，可能帮助其在蜜

蜂肠道或蜂粮中适应高糖环境，并抑制病原微

生物的生长[34]。这些发现提示肠道真菌在维系

蜂类健康方面可能具有重要而独特的功能，但

其多样性与具体作用机制仍有待深入探索。

目前，真菌群落研究主要依赖于内部转录

间隔区(internal transcribed spacer, ITS)高通量测

序技术[35]。ITS 区由于在真菌分类中具有良好的

物种分辨率，已被广泛应用于环境样本中真菌的

鉴定和群落结构分析，为理解真菌群落的多样性

提供了基础。然而，ITS 分析主要关注群落组

成，尚难以揭示各类群的生态功能和潜在作用。

为深入理解蜂类肠道真菌在营养代谢、宿主互作

等方面的功能特征，有必要结合代表性真菌分离

株的全基因组测序数据，从群落结构延伸至功能

层面，进一步拓展对其生态潜力的认知。

因此，本研究综合运用 ITS 扩增子测序与代

表性真菌的全基因组信息，系统解析蜜蜂与熊蜂

肠道真菌群落的分类组成、多样性差异、系统发

育关系及代谢潜力，以期全面评估其在蜂类健康

中的生态功能，突出真菌在宿主微生态中的重要作

用，并为蜜蜂与熊蜂的保护与管理提供理论支持。

1　材料与方法　材料与方法

1.1　实验昆虫

本研究整体包括 2 部分分析：一是基于文
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献与数据库公开数据开展的 ITS 扩增子群落结

构分析；二是基于实地采集的蜂类个体进行肠

道真菌分离培养及代表性菌株的全基因组测序。

用于 ITS 扩增子分析的样本包括中华蜜蜂

(Apis cerana)、意大利蜜蜂(Apis mellifera)、美洲

熊 蜂 (Bombus impatiens) 和 黑 尾 熊 蜂 (Bombus 

vosnesenskii)，其详细信息见表 1。

用于真菌分离与培养的昆虫样本，具体包

括中华蜜蜂(Apis cerana)与多种熊蜂，如长足熊

蜂 (Bombus longipes)、 火 红 熊 蜂 (Bombus 

pyrosoma)、红光熊蜂(Bombus ignitus)和地熊蜂

(Bombus terrestris)等，采集地点为北京市百花山

国家级自然保护区。所有样本在分离前均经健

康状态评估，实验过程中使用单个昆虫肠道进

行真菌分离，样本间未进行混合处理，以确保

分离菌株来源的准确性和可比性。

1.2　供试培养基及主要试剂

实验中使用酵母膏胨葡萄糖培养基 (yeast 

extract peptone dextrose medium, YPD)进行菌株

培养。ITS 扩增使用的 ITS1F 和 ITS4 引物对参

考 Yan 等的研究设计[40]，并由生工生物工程(上

海)股份有限公司合成。PCR 反应体系中使用的

2×Rapid Taq Master Mix 购自南京诺唯赞生物科

技股份有限公司。

1.3　主要仪器设备

恒温培养箱(上海龙跃仪器设备有限公司)；

超净工作台(北京亚泰科隆仪器技术有限公司)；

塑料方盒(福建喇叭花环保科技有限公司)；变速

组织研磨器套装[天根生化科技(北京)有限公司]；

PCR 扩增仪、移液枪(Eppendorf 公司)；接种环

(Biologix 公司)；培养皿(浙江柏美特医用塑料有

限公司)；镊子(启东市维特斯工具有限公司)。

1.4　ITS 扩增子分析

为分析蜜蜂与熊蜂肠道真菌群落结构，本

研究收集了文献与公共数据库中包含 ITS 区域

的高通量测序数据(表 1)。所得原始双端测序数

据以 FASTQ 格式整理，并使用 QIIME2 (v2023.5)

进行分析[41]。具体流程包括对序列质量进行统

计评估、对测序数据进行去噪、拼接与去除嵌

合体，最终获得特征表、代表性序列文件及去

噪统计信息。为确保物种分类的准确性，基于

UNITE 数据库(v10，99% 相似度，2024 年 4 月

发布版本)训练 Naive Bayes 分类器[42]，并用于

对代表性序列进行物种注释，获得每条扩增子

序列变体(amplicon sequence variant, ASV)对应的

分类标签。通过绘制真菌群落分类组成柱状图，

展示不同宿主样本中真菌类群在门、纲等水平

的 组 成 差 异 ， 并 计 算 Shannon、 Simpson 和

Chao1 等 α 多样性指标以评估样本内群落多样

性。此外，为进一步探讨不同宿主间肠道真菌

群落的结构异同，基于纲水平的相对丰度数据

进 行 了 主 坐 标 分 析 (principal co-ordinates 

analysis, PCoA) 和非度量多维尺度分析 (non-

metric multidimensional scaling, NMDS)，揭示群

表1　本研究中用于ITS分析的蜜蜂与熊蜂肠道真菌高通量测序样本信息

Table 1　High-throughput ITS sequencing samples of gut fungal communities from Apis cerana, Apis spp. and  

Bombus spp. used in this study

Host

Apis cerana

Apis mellifera

Bombus 
impatiens

Bombus 
vosnesenskii

Number

6

44

19

58

Sample source

Animal Experimental Research Base of Shandong Agricultural University

Tocal Agricultural College Bee Research and Training Centre in Paterson; Department of 
Agricultural, Forest and Food Sciences

Monterey, California

Monterey, California

Reference

[36]

[29,37-38]

[39]

[39]
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落结构的 β 多样性分布格局。

1.5　肠道真菌的分离与培养

使用镊子取出蜜蜂和熊蜂的完整肠道，将

其置于 100 μL 25% (体积分数)甘油溶液中，并

使用研磨棒充分研磨肠壁组织，随后将样品存

储于−80 ℃超低温冰箱中。取部分样品接种至

YPD 固体培养基，并采用三区划线法进行菌落

分离，在 30 ℃培养 2−3 d 后，观察菌落形态并

挑选单菌落。对选定菌落进行四区划线纯化培

养，以确保获得单一菌株。

1.6　可培养真菌的 ITS 条带扩增与初步

鉴定

选取从多个蜜蜂与熊蜂肠道样本中分离获

得的 25 个纯化菌落，使用 ITS1F 和 ITS4 引物

对 ITS 1-5.8S−ITS 2 区域进行 PCR 扩增。PCR

反应体系总体积为 30 μL，包括 2×Rapid Taq 

Master Mix 15 μL， 引 物 ITS1F (TCCGTAG 

GTGAACCTGCGG)和 ITS4 (TCCTCCGCTTATT 

GATATGC)各 1 μL (工作浓度为 10 μmol/L)，适

量无菌水补足，并用枪头挑取单菌落作为 DNA

模板。PCR 反应条件为：95 ℃初始变性 8 min；

95 ℃ 15 s，56 ℃ 15 s，72 ℃ 30 s，30 个循环；

72 ℃终延伸 7 min。扩增产物使用 1% (质量分

数)琼脂糖凝胶电泳进行检测，确保获得清晰且

大小正确的条带。

扩增产物送至生工生物工程(上海)股份有限

公司进行 Sanger 一代测序。测序结果上传至

NCBI (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/)进行 BLAST

比对，以确定菌株的初步分类信息。

1.7　全基因组测序与生物信息学分析

为深入解析菌株的遗传特性与潜在功能，

本研究对前期鉴定获得的目标菌株进行了全基

因组测序与详细的生物信息学分析。首先，将

纯培养的菌株样品送至北京诺禾致源科技股份

有限公司，采用 Illumina NovaSeq 平台进行高通

量测序，以获取高质量的基因组原始测序数据。

原始数据使用 fastp (v0.20.1) 进行质量控制

(quality control, QC)[43]，具体包括去除接头序列

(adapter trimming)、 低 质 量 碱 基 过 滤 (quality 

filtering)以及统计测序数据的整体质量情况，确

保后续分析数据的准确性与可靠性。其次，利

用 SPAdes 软件(v3.15.3)进行基因组从头组装[44]，

以获得目标菌株的高质量基因组序列。此外，

采用 BUSCO 工具(v5.4.3)评估基因组组装的完

整性和基因覆盖度[45]，使用的参考数据库为

fungi_odb10 (版本号：2024-01-08)，以验证组装

质量。为进一步明确各菌株的系统发育关系及

分类准确性，采用 FastANI-based search and 

ANI identification (FASANI)工具对每株菌株与数

据库中已知真菌参考基因组进行快速比对分析，

以计算两者间的平均核苷酸相似度 (average 

nucleotide identity, ANI)[46]。为确保系统发育分

析的准确性与分类注释的可靠性，所有比对使

用的参考基因组均来自 NCBI RefSeq 数据库

(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/refseq/)。本研究将

分离菌株与这些参考基因组进行全基因组序列

比对，并计算 ANI 值，用于辅助判断物种亲缘

关系和系统发育聚类准确性。比对所使用的参

考菌株及其数据库信息详见表 2。随后，采用

Funannotate (v1.8.9)软件进行基因结构预测与注

释[47]，明确编码基因的基因结构、外显子-内含

子分布及相关调控元件特征。进一步采用

InterProScan (v5.55-88.0) [48] 以及 eggNOG-mapper 

(v2.1.6)[49]对预测获得的蛋白序列进行功能注释，

以揭示目标菌株基因组的蛋白功能域、代谢通

路、碳水化合物活性酶家族及潜在生物学功能。

此外，使用 antiSMASH 软件(v7.0)预测菌株基因

组中的次生代谢产物生物合成基因簇(biosynthetic 

gene clusters, BGCs)[50]，探讨目标菌株可能具有

的次生代谢产物生物合成能力及其在生物防治

或药物开发中的潜在应用价值。

本研究测得的真菌全基因组数据已存储在

国家微生物科学数据中心(National Microbiology 

Data Center, NMDC)，登录号为NMDC40084645。
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2　结果与分析　结果与分析

2.1　基于 ITS 的蜜蜂与熊蜂肠道真菌群

落结构和多样性特征分析

为解析蜜蜂和熊蜂肠道真菌群落的组成特

征，本研究基于 ITS 扩增子测序数据，对中华

蜜蜂(Apis cerana)、意大利蜜蜂(Apis mellifera)、

美洲熊蜂(Bombus impatiens)和黑尾熊蜂(Bombus 

vosnesenskii)这 4 种宿主的肠道样本进行了系统

分析。图 1A 展示了真菌群落在门水平的相对丰

度分布情况，分析中保留相对丰度最高的前

5 个门类，其余统一归为 others 处理。子囊菌门

(Ascomycota)真菌在所有宿主中均为优势类群，

占据主导地位。担子菌门(Basidiomycota)真菌主

要分布于蜜蜂(A. cerana 和 A. mellifera)样本中，

平均相对丰度为 5.82%，在部分个体中相对丰度

超过 20.00%，而在熊蜂中平均相对丰度较低，

仅为 1.04%。毛霉门(Mucoromycota)真菌则在黑尾

熊蜂中检出比例较高，最高相对丰度可达 98.36%，

但在大多数样本中丰度较低，为 0.96%−11.57%，

提示其在该宿主中可能具有高度个体差异性。

此外，未分类门(Unclassified)在各宿主中均有分

布，可能反映了数据库覆盖的局限或存在尚未

鉴定的真菌类群。

为进一步揭示各门类真菌在更细分类群水

平的组成特征及宿主间差异，本研究进一步在

纲水平分析真菌群落结构(图 1B)。分析中仅保

留相对丰度最高的前 10 个纲类，其余统一归为

others 处 理 。 来 自 子 囊 菌 门 的 酵 母 菌 纲

(Saccharomycetes)几乎在所有宿主样本中广泛存

在。伞菌纲(Agaricomycetes)仅出现在蜜蜂样本

中，并在所有中华蜜蜂中被检出，相对丰度为

0.64%−5.36%。座囊菌纲(Dothideomycetes)和散

囊菌纲(Eurotiomycetes)主要分布于熊蜂个体，平

均相对丰度分别为 15.28% 和 37.08%。部分纲如

小丛梗孢纲(Moniliellomycetes)仅在意大利蜜蜂

个体中被检出，最高相对丰度可达 11.47%。未

分类纲(Unclassified)在全部样本中亦占一定比

例，说明昆虫肠道真菌群落中仍存在大量未被

充分认识和注释的类群，具有重要的研究潜力。

通过比较各宿主之间的物种组成，发现中华蜜

蜂与黑尾熊蜂的群落结构差异最为显著，提示

不同传粉昆虫在肠道真菌群落构成上存在宿主

特异性。

为进一步评估不同传粉昆虫肠道真菌群落

的复杂性，本研究使用 Shannon、Simpson 和

Chao1 指数这 3 种常见 α 多样性指标，比较 4 种

宿主间群落的物种丰富度与均匀性(图 1C−1E)。

Shannon 指数结果显示，黑尾熊蜂的多样性水平

最高，显著高于其他 3 种昆虫，意大利蜜蜂最

表2　本研究中用于系统发育分析的参考真菌基因组信息

Table 2　Reference genomes used for phylogenetic analysis in this study

NCBI accession number

GCA_030556705.1

GCA_015708715.1

GCA_030573055.1

GCA_030569435.1

GCA_030561035.1

GCA_000026365.1

GCA_042851295.1

GCA_030572115.1

GCA_030555795.1

GCA_030579915.1

Taxon

Metschnikowia reukaufii

Kodamaea ohmeri

Metschnikowia anglica

Metschnikowia koreensis

Wickerhamiella bombiphila

Zygosaccharomyces rouxii

Zygosaccharomyces sp.

Starmerella apicola

Starmerella sorbosivorans

Starmerella bombi

Strain

NRRL Y-7112

UWOPS01-666b4

UWOPS01-666b4

CBS 8854

NRRL Y-27640

CBS 732

NBRC 1877

NRRL Y-2481

NCYC 2938

NRRL Y-17081

472



： cjb@im.ac.cn☏： 010-64807509

徐子萌 等 | 蜜蜂与熊蜂肠道真菌群落组成与代谢潜力解析

低，差异具有统计学显著性。Simpson 指数的变

化趋势与 Shannon 指数一致，黑尾熊蜂样本中

群落均匀性最高，意大利蜜蜂最低。Chao1 指数

分析表明，黑尾熊蜂具有最高的物种估计丰富

度，且显著高于其余 3 种昆虫。综合来看，黑

尾熊蜂与意大利蜜蜂的多样性差异最大，其余

2 种宿主的多样性水平居中且彼此更为接近。

总体而言，不同宿主昆虫在真菌群落组成

及多样性水平上均存在明显差异，黑尾熊蜂展

现出更为复杂且均衡的肠道真菌群落结构，而

意大利蜜蜂则呈现出相对单一的群落特征。为

进一步评估不同宿主间肠道真菌群落结构的差

异性，本研究基于纲水平的相对丰度数据，计

算 Bray-Curtis 距离，并开展 β 多样性分析。主

坐标分析(principal coordinates analysis, PCoA)结

果显示，蜜蜂属和熊蜂属样本在 PCoA1 坐标轴

上呈现出明显的分离趋势，表明不同宿主之间

的真菌群落结构存在显著差异(图 1F)。基于二

维坐标系上群落分布的 PERMANOVA 分析进一

步表明，宿主物种对真菌群落结构具有显著影

响(R2=0.210 9, P =0.001 0)，支持了 PCoA 分析

结果。此外，非度量多维尺度分析(non-metric 

multidimensional scaling, NMDS)同样揭示了清晰

的样本聚类模式，蜜蜂和熊蜂样本在二维空间

中呈明显分离(图 1G)。NMDS 分析的应力值为

0.201，表明降维拟合效果较好，NMDS 结果与

PCoA 分析相互印证，共同表明宿主身份在塑造

肠道真菌群落结构中发挥着关键作用。

总体来看，4 种传粉昆虫在肠道真菌类群的

组成和多样性水平上均表现出明显差异。蜜蜂

样本中以酵母菌纲为主，熊蜂样本则表现出更

高的纲水平多样性。在 α 多样性方面，黑尾熊

蜂具有最高的物种丰富度与均匀性，意大利蜜

蜂最低。这些在群落组成和多样性层面的差异

也反映在 β 多样性分析中，提示宿主生态位或

生理特征可能驱动其肠道真菌群落的差异化

组装。

2.2　基因组特征评估与系统发育分析

基于前述 ITS 扩增子测序揭示的 4 种蜂类

肠道真菌群落组成差异，为深入探究蜜蜂与熊

蜂肠道真菌的遗传特征及其系统发育关系，进

一步从北京市百花山国家级自然保护区的蜜蜂

与熊蜂肠道样本中分离获得了 25 株 (编号为

B1−B25)真菌菌株并进行 Sanger 测序，BLAST

比对结果如表 3 所示，这些菌株主要隶属于梅

奇 酵 母 属 (Metschnikowia)、 柯 达 酵 母 属

(Kodamaea)、小星裂酵母属(Starmerella)、拟威

克 酵 母 属 (Wickerhamiella) 和 接 合 酵 母 属

(Zygosaccharomyces)等，涵盖了蜂类肠道中常见

的酵母型真菌类群。

在此基础上，对上述 25 株真菌开展全基因

组测序，所有样本均采用 Illumina 平台进行双端

高通量测序，并经由 SPAdes 软件完成 de novo

组装，获得了覆盖度高、组装质量良好的基因

组序列。从基因组完整度、G+C 含量、基因组

大小与编码能力等维度对真菌基因组特征进行

了系统性评估(图 2)。

BUSCO 分析结果显示，大多数菌株的基因

组完整度较高，其中 12 株超过 95%，5 株达到

98% 以上，具备良好的分析基础(图 2A 左)。接

合 酵 母 属 (Zygosaccharomyces) 和 柯 达 酵 母 属

(Kodamaea)菌株表现出最高的 BUSCO 评分，来

源于包括红光熊蜂、火红熊蜂和长足熊蜂在内

的多种熊蜂，提示其基因组结构较为稳定；而

主要来自地熊蜂和中华蜜蜂的小星裂酵母属

(Starmerella)与拟威克酵母属(Wickerhamiella)的

部分菌株完整度略低，可能存在基因缺失或组

装不完整现象。G+C 含量分析显示不同属间存

在明显差异，范围为 39.02%−58.93% (图 2A

中)。其中，小星裂酵母属(Starmerella)菌株的

G+C 含量较高，柯达酵母属(Kodamaea)与接合

酵母属(Zygosaccharomyces)相对较低，主要分离

自红光熊蜂与火红熊蜂个体。图 2A 右展示了蛋

白编码区总长度与基因组大小之间的关系，整

体 呈 显 著 正 相 关 趋 势 。 梅 奇 酵 母 属
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图1　四种传粉昆虫肠道真菌群落结构及多样性分析   A：不同昆虫宿主中肠道真菌的门水平组成。柱状

图显示蜜蜂和熊蜂中主要真菌门的相对丰度，包括Ascomycota、Basidiomycota、Mucoromycota等。B：真

菌群落的纲水平组成分析。柱状图展示了在蜜蜂和熊蜂中主要真菌纲的相对丰度分布，包括

Saccharomycetes、Eurotiomycetes、Dothideomycetes等。C−E：昆虫间肠道真菌群落的α多样性比较，包括

香农指数(Shannon index) (C)、辛普森指数(Simpson index) (D)以及Chao1多样性指数(E)。采用Kruskal-

Wallis检验统计显著性，显著性水平标注为：* P<0.05，*** P<0.001，**** P<0.000 1。F−G：昆虫间肠道

真菌群落的β多样性比较。包括基于纲水平的蜜蜂和熊蜂肠道真菌群落PCoA分析图(F)以及基于纲水平的

蜜蜂和熊蜂肠道真菌群落NMDS分析图(G)。
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(Metschnikowia)菌株基因组最大，对应的编码区

也最长，反映出其潜在的基因复杂性，该属菌

株全部来自地熊蜂和中华蜜蜂；接合酵母属

(Zygosaccharomyces) 和 拟 威 克 酵 母 属

(Wickerhamiella)则表现出较高的编码区占比，说

明其基因组结构更为紧凑，这些菌株均分离自

地熊蜂、火红熊蜂和长足熊蜂个体。

鉴于 ITS 序列难以支撑高分辨率的系统发

育分析，在确认基因组质量可靠后，首先通过

平均核苷酸相似度 (average nucleotide identity, 

ANI)分析筛选用于系统发育分析的参考基因组。

采用 FASANI 工具，将每株分离菌株与 NCBI 

RefSeq 数据库中的高质量参考基因组进行比对。

基于 ANI 值(>95% 为同种，75%−95% 为同属不

同种)，为每株分离菌株筛选出其最相似的参考

菌株(在系统树中以红色加粗字体标示)。随后，

结合这些筛选出的高相似度参考基因组以及分

离菌株，采用基于核心基因的最大似然法[36]，

构建了高分辨率的系统发育树(图 2B)。具体而

言，Zygosaccharomyces 属和 Kodamaea 属分别

聚类于子囊菌门 (Ascomycota) 下的酵母菌纲

(Saccharomycetes)酵母目(Saccharomycetales)酵母

科 (Saccharomycetaceae) 和 毕 赤 酵 母 菌 纲

(Pichiomycetes)金丝酵母菌目(Serinales)德巴利酵

母科 (Debaryomycetaceae)，形成清晰独立的分

支；Wickerhamiella 属和 Starmerella 属的菌株均

归 属 于 子 囊 菌 门 (Ascomycota) 下 的

Dipodascomycetes 纲 Dipodascales 目 口 蘑 科

(Trichomonascaceae)，但在科内部又各自聚集成

独立分支；Metschnikowia 属的菌株则归属于子

囊 菌 门 (Ascomycota) 下 的 毕 赤 酵 母 菌 纲

Figure 1　 Composition and diversity of gut fungal communities in four pollinator species. A: Phylum-level 

composition of gut fungal communities in different insect hosts. Bar plots show the relative abundances of major 

fungal phyla in the guts of Apis cerana, Apis mellifera, Bombus impatiens, and Bombus vosnesenskii, including 

Ascomycota, Basidiomycota, and Mucoromycota. B: Class-level composition of fungal communities. The 

relative abundances of dominant fungal classes, such as Saccharomycetes, Eurotiomycetes, and 

Dothideomycetes, are presented for each A. cerana, A. mellifera, B. impatiens, and B. vosnesenskii species. C−E: 

Comparison of α - diversity indices among pollinators, including Shannon index (C), Simpson index (D), and 

Chao1 index (E). Statistical significance was assessed using the Kruskal-Wallis test, with significance levels 

indicated as * P<0.05,  *** P<0.001, **** P<0.0001. F−G: Comparison of β-diversity of gut fungal communities 

among pollinators, including principal coordinates analysis (PCoA) (F) and non-metric multidimensional scaling 

(NMDS) (G) at the class level.

表3　分离菌株的BLAST比对结果

Table 3　BLAST results of isolated fungal strains

Isolate ID

B1

B2

B3

B4

B5

B6

B7

B8

B9

B10

B11

B12

B13

B14

B15

B16

B17

B18

B19

B20

B21

B22

B23

B24

B25

Sample source

Bombus terrestris

Apis cerana

Apis cerana

Bombus terrestris

Bombus terrestris

Bombus terrestris

Bombus ignitus

Bombus ignitus

Bombus ignitus

Bombus ignitus

Bombus ignitus

Apis cerana

Bombus terrestris

Apis cerana

Bombus pyrosoma

Bombus terrestris

Bombus terrestris

Bombus terrestris

Bombus terrestris

Bombus pyrosoma

Bombus pyrosoma

Bombus pyrosoma

Bombus pyrosoma

Bombus longipes

Bombus pyrosoma

BLAST result

Zygosaccharomyces rouxii

Saccharomyces sp.

Nakaseomyces bracarensis

Zygosaccharomyces rouxii

Zygosaccharomyces rouxii

Zygosaccharomyces rouxii

Pleurotus djamor

Ganoderma boninense

Pichia kudriavzevii

Metschnikowia sp.

Umbelopsis sp.

Candida sorbosivorans

Starmerella magnoliae

Starmerella apicola

Starmerella bombi

Kodamaea ohmeri

Kodamaea ohmeri

Kodamaea ohmeri

Kodamaea ohmeri

Metschnikowia persici

Candida sp.

Metschnikowia sp.

Metschnikowia reukaufii

Metschnikowia reukaufii

Metschnikowia reukaufii
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(Pichiomycetes)金丝酵母菌目(Serinales)梅奇酵母

科(Metschnikowiaceae)，形成一个明显独立的演

化分支，显示出较高的系统发育独立性。

在系统树外围，绿色和橙色柱状图分别展

示了每个菌株的基因组大小和预测基因数量。

分析结果显示，不同属间的基因组结构差异显

著。梅奇酵母属(Metschnikowia)部分菌株的预测

基因数量超过 10 000 个，表明其具备更为复杂

的 基 因 组 成 和 潜 在 功 能 。 接 合 酵 母 属

(Zygosaccharomyces)和柯达酵母属(Kodamaea)菌

株的基因数量虽不足 5 000 个，但呈现较高的基

因密度。小星裂酵母属(Starmerella)和拟威克酵

母属(Wickerhamiella)菌株则兼具适中的基因组规

模和基因数量。

基于平均核苷酸相似度(ANI)进一步评估物

种关系，结果显示多数菌株与参考菌株的 ANI

值高于 95% (以绿色圆点标注)，为同种关系；

少数菌株如部分梅奇酵母属(Metschnikowia)样

本，其 ANI 值为 75%−95% (以紫色圆点标注)，

代表同属不同种，存在一定演化独立性。

2.3　基因组功能注释与代谢潜力分析

为深入解析蜜蜂与熊蜂肠道真菌的功能特

征及其潜在生态角色，本研究对分离获得的 25 株

真菌全基因组进行了系统注释分析，涵盖代谢

通路、基因功能分类、碳水化合物活性酶及次

级代谢产物合成潜力等方面。

在代谢通路注释方面，使用 KEGG 数据库

对基因功能进行分级归类分析。如图 3A 所示，

在第 1 级分类(L1)中，真菌基因主要富集于代谢

(metabolism)模块，在各属真菌中占比约为 31%。

其 次 为 遗 传 信 息 处 理 (genetic information 

processing)和生物体系统 (organismal systems)，

基因占比分别为 20% 和 19%，说明肠道真菌具

有较强的能量转化和环境适应潜力。在第 2 级

分类(L2)中，多个核心代谢通路的基因注释数量

较 为 丰 富 ， 主 要 包 括 信 号 传 导 (signal 

transduction)、翻译(translation)、碳水化合物代

谢(carbohydrate metabolism)、氨基酸代谢(amino 

acid metabolism) 等 。 其 中 ， 梅 奇 酵 母 属

(Metschnikowia)表现最为突出，该属菌株在上述

通路中注释到的基因数量分别为 700、480、458

和 369 个，高于其他真菌属类。这些梅奇酵母

属(Metschnikowia)菌株均分离自地熊蜂和中华蜜

蜂，显示出其在特定宿主肠道中可能具有更强

的代谢潜力。进一步在第 3 级分类(L3)中筛选丰

度最高的 30 条通路，如图 3B 所示，核糖体

图2　分离获得的蜜蜂和熊蜂肠道真菌菌株的系统发育关系与基因组特征分析   A：不同菌株的基因组特

征统计，包括基因组大小(Mb)、编码区长度(Mb)、G+C含量(%)、蛋白编码基因数量(千)及BUSCO完整性

评分(%)。5个属级分类单元分别为：接合酵母属、拟威克酵母属、小星裂酵母属、柯达酵母属和梅奇酵

母属，对应昆虫肠道中典型酵母菌群。B：基于全基因组平均核苷酸相似性(ANI)构建的系统发育树，显

示所分离的25株真菌的系统演化关系。颜色标注代表不同属分类单元，树形结构中ANI>95%的节点被标

记为同种水平聚类。

Figure 2　Phylogenetic relationships and genomic features of fungal strains isolated from the guts of bumblebees 

(Bombus spp.) and honeybees (Apis spp.). A: Summary of genomic features of 25 gut-associated fungal strains, 

including genome size (Mb), total coding sequence length (Mb), G+C content (%), number of predicted protein-

coding genes (in thousands), and BUSCO completeness scores (%). These isolates belong to five representative 

yeast genera commonly found in insect guts: Zygosaccharomyces, Wickerhamiella, Starmerella, Kodamaea, and 

Metschnikowia. B: Whole-genome-based phylogenetic tree constructed using average nucleotide identity (ANI) 

values, illustrating the evolutionary relationships among the isolated strains. Genus-level classifications are 

indicated by distinct branch colors. Nodes with ANI values greater than 95% are labeled to denote clusters at the 

species level.
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图3　分离获得的肠道真菌菌株的功能注释与代谢潜力分析   A：基于KEGG数据库一级分类(L1)的基因

数量统计，展示各属真菌在代谢(metabolism)、遗传信息处理(genetic information processing)、环境信息处

理(environmental information processing)等主要代谢模块中的基因分布情况。 B：各属真菌在代表性三级通

路(L3)中的基因数量，包括核糖体(ribosome)、细胞周期(cell cycle-yeast)、RNA转运(RNA transport)等，揭

示其基础代谢能力与潜在生理功能差异。C：GO注释结果，展示各属菌株在生物过程(biological process, 

BP)、细胞组分(cellular component, CC)与分子功能(molecular function, MF)这3个维度的基因注释数量，揭

示其在胞器结构、生物合成及信号传导等方面的功能分化。D：各属真菌编码的碳水化合物活性酶(CBM、

CE、GT、GH)总量分布，进一步支持其在碳水化合物代谢与宿主生态互作中的多样化潜能。E：不同GH

亚家族在各属真菌中的基因数量对比。F：不同GT亚家族在各属真菌中的基因数量对比。G：次级代谢合

成潜力分析，包括非核糖体肽合成酶(NRPS)、萜类(terpene)及β-内酯(β-lactone)等基因簇在不同属真菌中

的基因数量。

Figure 3　Functional annotation and metabolic potential analysis of gut fungal strains isolated from bees. A: 

KEGG-based classification at Level 1 (L1), showing the number of annotated genes in major functional 

categories including metabolism, genetic information processing, and environmental information processing 

across different fungal genera. B: Distribution of genes across representative Level 3 (L3) KEGG pathways such 

as ribosome, cell cycle-yeast, and RNA transport, reflecting differences in basic metabolic activity and potential 
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(ribosome)、细胞周期(cell cycle-yeast)、RNA 转

运(RNA transport)等基本代谢路径在各属真菌中

均有分布，其中梅奇酵母属(Metschnikowia)仍在

相关通路中保持基因数优势，该属内所有菌株

在上述 3 条通路中的注释到的基因数量分别为

131、128 和 120 个，提示其代谢活性与适应能

力可能更强。

综合 KEGG 注释结果可以看出，肠道真菌

在多个代谢通路中发挥关键作用。为明确其在

细胞功能层面的具体分布，本研究结合基因本

体数据库(gene ontology, GO)数据库对基因进行

了多维度注释(图 3C)。三大功能类别中细胞组

分 (cellular component, CC)相关基因数量最多，

在各属真菌中占比均超过 50%，主要定位于胞

器腔(organelle lumen)、线粒体包膜(mitochondrial 

envelope)和细胞外区域(extracellular region)等关

键结构。其中梅奇酵母属(Metschnikowia)和接合

酵母属(Zygosaccharomyces)在上述通路中注释到

的基因数量较多，平均基因总数分别为 30 206 个

和 20 647 个，显示其在能量代谢与宿主互作中

可能具有一定活性，值得注意的是，这 2 类菌

株绝大多数来源于熊蜂个体，包括地熊蜂、长

足熊蜂和火红熊蜂，提示其宿主来源可能与其

功 能 特 征 密 切 相 关 ； 生 物 过 程 (biological 

process, BP)类基因主要富集于细胞代谢过程

(cellular catabolic process)、 DNA 复制负调控

(negative regulation of DNA replication)和一氧化

氮生物合成过程(nitric oxide biosynthetic process)

等功能，在梅奇酵母属(Metschnikowia)中分别注

释到 23 246、24 346 和 20 446 个基因，进一步

反映出其在代谢调控和应激响应中的潜在功能

优势；分子功能(molecular function, MF)中，仅

有 合 成 海 藻 糖 -6- 磷 酸 [alpha, alpha-trehalose-

phosphate synthase (UDP-forming) activity]相关的

功能基因在各属中普遍富集，平均基因数量为

1 052 个，提示肠道真菌可能通过海藻糖代谢参

与胁迫应答。

蜜蜂和熊蜂肠道细菌在糖类降解过程中的

代 谢 分 工 已 较 为 明 确 ， 如 双 歧 杆 菌

(Bifidobacterium)和吉利氏菌(Gilliamella)可以高

效利用肠道内的多糖[21]。但真菌在该过程中的

作用尚不明确，其底物利用潜力缺乏系统研究。

鉴于蜜蜂和熊蜂的饮食结构以富含碳水化合物

的花粉和花蜜为主[51]，这些底物中富含复杂多

糖与可发酵糖类，肠道真菌在底物降解过程中

的作用可能同样重要。为评估肠道真菌在碳源

获取与营养转化方面的潜在功能，本研究进一

步结合 CAZy 数据库，开展碳水化合物活性酶

的注释分析，揭示其在多糖降解及糖基转移中

的具体酶类组成(图 3D)。结果显示，所有菌株

的 CAZymes 主 要 由 糖 苷 水 解 酶 (glycoside 

hydrolases, GH) 和 糖 基 转 移 酶 (glycosyl 

transferases, GT)组成，占比均超过 95%，远高

于碳水化合物酯酶(carbohydrate esterases, CE)和

physiological functions among genera. C: Gene ontology (GO) annotation results, illustrating the number of 

annotated genes in biological process (BP), cellular component (CC), and molecular function (MF) categories for 

each genus, and highlighting functional differentiation in organelle structure, biosynthesis, and signal 

transduction. D: Total number of carbohydrate-active enzymes (CAZymes) annotated in each genus, including 

CBM, CE, GT, and GH families, supporting their diverse roles in carbohydrate metabolism and host-microbe 

interactions. E: Comparative heatmap of gene counts across fungal genera for the top glycoside hydrolase (GH) 

subfamilies, indicating their involvement in polysaccharide degradation. F: Comparative heatmap of gene counts 

for the top glycosyltransferase (GT) subfamilies across genera, reflecting their potential in cell wall synthesis, 

glycan modification, and stress response. G: Predicted biosynthetic potential of secondary metabolites, including 

gene clusters encoding nonribosomal peptide synthetases (NRPS), terpenes, and β-lactones in different fungal 

genera.

480



： cjb@im.ac.cn☏： 010-64807509

徐子萌 等 | 蜜蜂与熊蜂肠道真菌群落组成与代谢潜力解析

碳水化合物结合结构域 (carbohydrate-binding 

modules, CBM)。 未 检 测 到 多 糖 裂 解 酶

(polysaccharide lyases, PL) 与辅助氧化还原酶

(auxiliary activities, AA)类成员，表明肠道真菌

在碳水化合物代谢中主要通过糖苷键的水解与

合成参与底物降解及结构重塑。在 GH 家族中，

如图 3E 所示，GH16、GH18 与 GH76 为各属真

菌中相对丰度较高的酶类，注释到的基因总数

分别为 49、84 和 66 个。这些酶主要参与多糖

底物的降解过程，如 β-葡聚糖、几丁质和甘露

聚糖等，为肠道真菌在花粉、蜂粮等天然底物

的降解过程中提供了分子基础。在 GT 家族中，

如图 3F 所示，GT2、GT15 与 GT71 为主要的优

势类群，基因注释总数分别为 200、155 和 119 个，

广泛参与细胞壁合成、糖链修饰及应激响应等

糖基转移过程，指示肠道真菌不仅具有分解复

杂底物的能力，也可能通过合成胞外多糖参与

生物膜形成、群体感应及宿主互作等过程。梅

奇酵母属(Metschnikowia)在上述关键 GH (GH16、

GH18、GH76)与 GT (GT2、GT15、GT71)家族

中均表现出较高的基因丰度，该属菌株共注释

到相关基因 260 个，其中 GH 类关键酶 80 个，

GT 类关键酶 180 个，高于其他属的水平。提示

其兼具强降解力与结构重塑能力，在复杂肠道

环境中可能处于代谢核心地位。

除了在底物降解中可能发挥重要作用外，

肠道真菌是否也具有合成具有生理活性的次级

代谢产物的能力，是另一个值得关注的问题。

已有研究表明，蜜蜂肠道中的共生细菌可合成多

种次级代谢产物，如非核糖体肽(nonribosomal 

peptide synthetase, NRPS)和核糖体合成和翻译后

修 饰 肽 类 (ribosomally synthesized and post-

translationally modified peptides, RiPPs)，在维持

微生物群落结构、抑制致病菌定殖、调节宿主

免疫反应以及介导微生物间信号传导等方面发

挥重要作用[51]。然而，目前关于肠道真菌是否

具备类似的合成能力及其在群落结构维持中的

潜在作用仍知之甚少。为进一步探索其在生态

适 应 与 群 落 竞 争 中 的 潜 力 ， 本 研 究 利 用

antiSMASH 对这些真菌的次级代谢产物合成能

力进行了预测分析。不同菌属之间在次级代谢

产物相关基因数量上存在差异(图 3G)。其中，

梅奇酵母属(Metschnikowia)菌株在整体次级代谢

基因数量上表现最为突出，部分菌株相关基因

数量接近 100 个，表明其在合成多种代谢产物

方面具有显著优势，可能具备更复杂的代谢调

控能力与环境应答策略。总体而言，各菌株普

遍含有合成萜类化合物(terpene)的能力，主要来

源于红光熊蜂的小星裂酵母属(Starmerella)和柯

达酵母属(Kodamaea)的菌株还具备与 β-内酰胺

类(β-lactone)与非核糖体肽合成酶(nonribosomal 

peptide synthetase, NRPS)相关的基因簇，在对应

代谢通路中平均注释基因数量分别为 18 个和

24 个。这表明部分肠道真菌可能具有合成抗菌

或信号类分子的能力，有助于在复杂肠道微环

境中维持种群稳定与生态位竞争。

3　讨论与结论　讨论与结论

本研究通过整合 ITS 扩增子测序与真菌全

基因组分析，全面解析了蜜蜂与熊蜂肠道真菌

群落的组成、系统发育关系及潜在功能特征。

研究结果显示，肠道真菌不仅在宿主微生态中

广泛存在，而且在代谢调控、环境适应与宿主

互作中具有不可忽视的重要作用。

群落结构分析表明，子囊菌门(Ascomycota)

为蜜蜂和熊蜂肠道真菌的优势类群，这一特征

与果蝇[52]、白蚁[53]等昆虫肠道的真菌群落结构

高度一致。已有研究显示，在果蝇中，子囊菌

门真菌如酿酒酵母(Saccharomyces cerevisiae)可

通过代谢挥发物影响宿主的嗅觉偏好、食物摄

取行为及繁殖选择，对宿主的营养与生殖具有

正向调节作用[54]。而在木食性昆虫如白蚁中，

子囊菌门成员则与纤维素降解相关，可表达裂

解多糖单加氧酶，通过氧化机制促进纤维素降

解，为宿主提供可利用碳源[55]。这些研究表明，

子囊菌门真菌不仅在多类昆虫中广泛存在，而
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且在底物降解、宿主调控等方面发挥多重功能，

具备高度的生态适应性与共生潜力。本研究中，

不同宿主间的真菌组成呈现出显著宿主特异性

分布，进一步支持了昆虫肠道微生物群落受宿

主物种影响的观点[56]。其中，黑尾熊蜂表现出

最高的真菌多样性和群落异质性，可能与其广

泛的地理分布和多样化的食源有关[57]。

在系统发育层面，本研究构建的核心基因

系统树与真菌的分类学一致性较高，不同属间

的基因组大小、G+C 含量和功能基因数量差异

明显。已有研究表明，真菌基因组结构常与其

生态位适应紧密相关，基因组越大、基因越丰

富的物种往往在环境适应和代谢能力上更具优

势[26]。以分离自地熊蜂和中华蜜蜂肠道的梅奇

酵母属(Metschnikowia)菌株为例，其基因组规模

与编码基因数量在本研究中处于较高水平，这

一结构性特征为后续功能层面的深入探讨提供

了基础。此外，与细菌相比，真菌作为真核微

生物，其基因组在结构和规模上普遍更为庞大，

编码基因数量也显著更多[56,58]。这种基因组上的

复杂性为其在代谢调控、信号传导以及与宿主

的互作中提供了更为多样的遗传基础，提示其

在肠道微生态系统中可能发挥着不同于细菌的

生态功能。

功能注释显示，肠道真菌广泛参与碳水化

合物代谢、信号转导、能量转换及细胞结构维

护等生物过程。已有文献指出，真菌在昆虫肠

道中可通过多糖降解、短链脂肪酸生成等途径

参与宿主营养代谢，同时也可能通过分泌次级

代谢产物调节宿主免疫或在微生物群落中与共

生细菌展开竞争[23-24]。本研究进一步揭示，来

自 地 熊 蜂 和 中 华 蜜 蜂 肠 道 的 梅 奇 酵 母 属

(Metschnikowia)在多类碳代谢通路及糖苷水解酶

(GH)与糖基转移酶(GT)等 CAZymes 家族中均表

现出显著富集，显示其在碳水化合物代谢相关

功能上具有较强的潜力。具体而言，GH16、

GH18 和 GH76 是该属中富集程度较高的 3 类

GH 家族。其中，GH16 主要催化 β-1,3/1,4-葡聚

糖水解，靶向植物细胞壁中常见的结构性多

糖[59]；GH18 家族包括几丁质酶和 N-乙酰-β-葡

萄糖胺酶，能有效分解真菌细胞壁或昆虫几丁

质[60]，不仅在梅奇酵母属(Metschnikowia)中高丰

度表达，也在拟威克酵母属(Wickerhamiella)、小

星 裂 酵 母 属 (Starmerella) 和 柯 达 酵 母 属

(Kodamaea)中表现出较高水平的富集，可能与

定殖、竞争或免疫相关功能有关；GH76 则作用

于甘露聚糖底物[61]，广泛存在于植物种子和酵

母壁中，适用于复杂花粉来源的碳源分解。在

GT 家族中，梅奇酵母属(Metschnikowia)同样在

GT2、GT15 和 GT71 这 3 类糖基转移酶中表现

出较高的基因丰度。其中，GT2 家族参与真菌

细胞壁葡聚糖的合成，是维持细胞结构稳定的

关 键 酶 系[62]， 该 家 族 在 拟 威 克 酵 母 属

(Wickerhamiella)、小星裂酵母属(Starmerella)和

柯达酵母属(Kodamaea)中亦表现出较高丰度；

这 3 类菌株大多来源于熊蜂个体，尤其以红光

熊蜂和地熊蜂为主，提示熊蜂肠道真菌在细胞

结构重塑方面可能具有一致的适应策略。GT15

涉及蛋白糖基化，参与多糖链的延伸与修饰[63]；

GT71 与应激调控有关，可能在宿主肠道环境变

化下增强真菌适应性[64]，该家族在小星裂酵母

属(Starmerella)的部分菌株中亦表现出一定程度

的富集。综上，梅奇酵母属(Metschnikowia)在多

种关键酶类中的高丰度分布表明其不仅具备较

强的多糖降解能力，还可能参与细胞结构的构

建和环境适应，在蜂类肠道中发挥重要的代谢

和生态功能。

值 得 注 意 的 是 ， 非 核 糖 体 肽 合 成 酶

(nonribosomal peptide synthetase, NRPS)和 β -内

酰胺类等次级代谢产物通常由细菌合成，在

微生物群落平衡、信号传导及宿主免疫调节

方面发挥重要作用[65]。本研究在蜂类肠道真

菌中也检测到了与上述代谢产物相关的基因

簇，特别是在柯达酵母属(Kodamaea)和小星裂

酵母属 (Starmerella)菌株中，提示肠道真菌可

能具备一定的化学生态调节潜力。NRPS 产物
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是一类结构多样的肽类化合物，具有抗菌、

免疫调节、铁螯合等功能[66]，在微生物群落

竞争与宿主防御中具有重要生态意义；而 β-

内酰胺类代谢物结构类似于传统抗生素，可

抑制细胞壁合成，在微生境中可能帮助宿主

抑制潜在致病菌或调节共生网络[67]。这些次

级代谢产物不仅有助于宿主在复杂微生境中

的生态位维持与菌群竞争，还可能通过化学

生态作用影响宿主的免疫调控过程，这与已

有真菌 NRPS 类产物研究高度一致[68]。这些

发现进一步拓展了对蜂类肠道真菌生态功能

的认知，表明其在维持菌群稳定性和宿主健

康方面可能发挥重要作用。此外，柯达酵母

属(Kodamaea)和小星裂酵母属(Starmerella)菌株

主要来源于红光熊蜂，提示其代谢能力可能

与特定宿主生态位密切相关。

蜜蜂肠道细菌也被证实在碳水化合物利用

中具有显著分工与协同机制，如吉利氏菌

(Gilliamella apicola) 和 星 状 双 歧 杆 菌

(Bifidobacterium asteroides)分别在果胶和寡糖代

谢中发挥关键作用[21]。本研究中 GH 与 GT 家族

在真菌 CAZymes 组成中占据绝对优势，提示其

可能与细菌在底物利用上形成互补，共同拓展

宿主对多样化植物碳源的适应能力，并维持微

生态系统的稳定性。这种跨界微生物间的代谢

协作机制，值得在未来通过联合培养、代谢产

物分析等实验手段加以深入验证。

此外，虽然部分分离菌株在 ITS 条带测序

结果中被注释为相同种，但在形态特征、生长

状态及来源宿主等方面表现出一定差异。已有

研究指出，即使为同一物种，不同宿主来源或

生态环境下的菌株在其基因组组成、代谢潜力

及宿主适应性等方面可能存在差异[69]。因此，

本研究对多个物种注释相同但来源背景不同的

代表性菌株进行了全基因组测序，旨在探讨其

在宿主适应性、碳源利用能力及次级代谢产物

合成等方面的潜在功能差异，进一步为揭示肠

道真菌的生态功能提供基础，也为后续开展比

较基因组与功能验证研究提供依据。

需要注意的是，本研究中分离获得的部分

真菌可能具有多重生态来源。已有研究表明，

多种酵母和丝状真菌可存在于植物花部、花

蜜或花粉中，并通过采食行为进入传粉昆虫

的消化道[70-71]。因此，部分真菌可能并非典型

的肠道共生种群，而是在宿主取食过程中进

入肠道并短暂存留的过渡类群。近年研究亦

发现，一些来源于植物或环境的微生物在传

粉昆虫肠道内可实现稳定定殖，并在营养转

化、抗氧化或抗菌防御等方面发挥潜在功能，

这一现象提示传粉昆虫肠道真菌组成不仅受

宿主自身因素影响，还可能与采食植物的种

类、季节和地理环境密切相关[72-73]。未来可进

一步结合植物群落调查与微生物共现网络分

析，深入探讨肠道真菌的定殖机制及其与宿

主生态行为之间的关系。

总体而言，本研究强调了肠道真菌作为传

粉昆虫共生微生物的重要组成部分，不仅在群

落多样性上具有显著宿主差异，在功能层面也

展现出丰富的生态潜力。尽管昆虫肠道微生物

研究长期聚焦于细菌，真菌的作用较少被探讨，

近年来的研究已逐步揭示其在营养补偿[74]、环

境适应[75]甚至抗农药反应中的重要作用[76]。本

研究所获得的数据为深入理解肠道真菌在宿主

健康维持中的角色奠定了基础，也为开发真菌

益生资源、推动传粉昆虫保护与干预策略提供

了新视角。
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