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摘要：昆虫病原微生物是调控昆虫种群数量动态的重要因子，其作为生物防治害虫的重要手段被广泛应

用。昆虫病原物往往通过调控其寄主行为来提高自身的适应性，而有些寄主行为的改变却是其应对病原

物侵染的免疫反应。发烧行为被证明可抑制病原增殖并延长寄主死亡；取食行为变化影响病原物或寄主

的适应性；繁殖行为主要表现在产卵力、交配行为和性信息素等方面的变化；社会性行为改变对整个社

会群体的适应性或病原物传播有影响；病原物所引起的寄主防卫和群集能力下降被认为对病原传播不

利；病虫趋光和趋地行为、顶峰行为和活体寄主传病行为等被认为是病原物操纵的有利于病原微生物

扩散和传播的行为。明确昆虫病原物调控其寄主行为的策略和机制对于寻找到新的害虫防治方法有指

导意义。 
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能够侵染昆虫使其发生疾病并且病害能在昆

虫种群中流行的微生物称之为昆虫病原微生物，

昆虫病原微生物是自然界调控昆虫种群数量动态

的一类重要因子。人们对昆虫病理学的研究是从

家蚕和蜜蜂的病害开始的。1979 年，利用绿僵菌

防治澳洲金龟甲为最早的应用微生物防治害虫的

实验。紧接着利用蝗球杆菌防治沙漠蝗、日本金

龟甲芽孢杆菌防治日本金龟甲、苏芸金杆菌防治

玉米螟、核多角体病毒防治舞毒蛾和欧洲云杉叶

蜂、蝗虫微孢子虫防治蝗虫等。昆虫病原真菌是

昆虫病原生物中的最大类群，据野外调查越冬昆

虫发现，昆虫疾病中约有 60%是由真菌病原引起

的，病原真菌也是最早被系统地研发利用来防治

害虫的昆虫病原微生物；其次还有昆虫病原细菌、

病毒和微孢子虫等。采用昆虫病原微生物开发出

来的微生物杀虫剂，因其具有与环境相容、易于

工业化生产、可自然扩散以及持续控制害虫等优

点而作为化学农药的替代品，备受国内外生物防
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治学者及相关产业界的广泛关注。所有的昆虫病

原微生物与寄主之间的关系有一个共同点，那就

是其通过改变寄主的生理、生态和行为等来最大

化其繁殖和适应环境的能力，如感病昆虫常常表

现为行为、机能、外形、虫体构造上的变化，这

些变化与病原的适应性和环境等有关，如发烧、

迟钝、不安、食量下降或不取食、呕吐、排出粘

液体即痢疾、萎缩或臃肿、生长缓慢、不能蜕皮、

产卵少或不产卵、不育等特定行为上的变化[1–6]。

这里我们评述了昆虫病原微生物诱导的寄主行为

变化，讨论了这些寄主行为的特异性改变是否有

益于寄主或病原微生物，并展望了昆虫病理行为

学的发展趋势。 

1  发烧行为 

发烧行为是指感染了病原物的寄主体温要明

显高于没有感染病原物的寄主的现象。感病寄主

往往寻找到高温的环境来提高体温以便抑制病原

的增殖并延长死亡。发烧是寄主应对多种病原侵

染的一种普遍的寄主反应，虽然消耗能量大但对

寄主是有益的[7]，如被真菌侵染的蝗虫和蠕虫等被

证明是通过晒太阳来提高体温以降低由真菌病原

引起的死亡率。有时候对于区别发烧行为对寄主

是有益还是有害的并不容易，而蟋蟀感病后体温

的升高对其自身和病原物的影响并不明显[8–9]。 

有关家蝇 Musca domestica L.被家蝇虫霉

Entomophthora muscae 或实蝇虫霉 Entomophthora 

schizophorae 感染后的发烧行为的报道发现，家蝇

被感染后寻找超过 40 °C 以上的高温环境来抑制

这些病原物。进一步研究发现接种的家蝇置于短

时间高温条件下可以延长染病家蝇的存活时间，

在某种程度上家蝇被诱导的发烧程度与真菌的分

泌物有关[10–11]。同样在田间也观察到感染初期的

家蝇喜欢寻找高温的环境栖息，而后期则宁愿待

在较凉爽的位点。无论如何，在阴凉处捕捉到病

蝇染病后 2 d 死亡，而在向阳的地方捕捉的病蝇在

染病后 6–8 d 死亡，标记释放试验也表明病蝇主要

集中在温度较高的灯泡处。被白僵菌感染的家蝇

通过体温升高来延长存活时间同时增加产卵量，

感染程度越高其体温升高越多，但卵的存活率则

降低[12–14]。 

对蝗虫的研究表明，蝗虫的发烧病理行为不

仅仅与虫霉有关，也与感染蝗虫的真菌种类有关。

昆虫通过自我温度调节来抑制病原，而染病后的

发烧行为往往可以增强昆虫的这种温度调节能

力[15–21]。最新研究发现，染病后的飞蝗在高温环

境中的存活时间要明显长于低温环境下的个体，

而且低温条件下的病蝗往往不能繁殖，而高温环

境下的飞蝗可以蜕皮、成熟和繁殖，显示了很强

的适应性[22]。 

2  取食行为 

病原物对寄主昆虫取食影响的研究发现，虽

然昆虫病原微生物对昆虫的致死时间比化学农药

处理所需时间长，但在疾病潜伏期间，由于受感

染的昆虫比健康的昆虫取食量少，所以对作物的

为害减少。病原物与昆虫取食行为之间关系的研

究集中在植食性昆虫，如鳞翅目幼虫、蝗虫和鞘

翅目昆虫等[23–28]。研究发现昆虫感染了肉座菌目

真菌如绿僵菌或白僵菌后的 1–4 d 取食显著减少，

之后的取食量逐渐减少直至死亡[29]，而且取食减

少量与接种剂量有关，以较高剂量的绿僵菌处理

沙漠蝗，在死亡前 5 d 取食小麦的量和接受较低剂

量的蝗虫 3 d 的取食量没有明显差异[30]。飞蝗被
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蝗虫微孢子虫感染后，接种后 2-3 d 取食量略有增

加，随后取食量大量减少直至不取食死亡，前期

的食量增加有利于取食更多微孢子虫，后期取食

减少，蝗虫抵抗力下降有利于微孢子虫繁殖，这

种行为也是微孢子虫的一种适应性反应[31]。对感

染了白僵菌和绿僵菌的鳞翅目幼虫营养指标的计

算显示，体重增加与取食和消化食物的转换效率

随食物消耗而降低[32]。因此，当感病昆虫开始减

少进食时，它们消化食物的能力就会降低。分析

认为，进食减少可能部分是由于有毒代谢产物或

这些肉座菌目真菌引起的机械损伤所致[33–34]。 

在疾病潜伏期，虫霉菌例如噬虫霉、灯蛾噬

虫霉和根虫瘟霉感染的昆虫，比肉座菌目感染的

昆虫较晚出现取食减少的现象。感染噬虫霉的舞

毒蛾幼虫 Lymantria dispar 仅在死亡前 2 d 减少取

食 [35]，感染了灯蛾噬虫霉的云杉卷叶蛾幼虫

Choristoneura fumiferana 在死亡前 24 h 与健康昆

虫消耗食物没有差别，被根虫瘟霉侵染的小菜蛾

幼虫 Plutella xylostella 也有此现象[36–37]。与虫霉

菌相关的取食减少延迟的现象表明，这些专性病

原菌只影响接近死亡的寄主行为，从而使寄主尽

可能长时间地进食和生长，确保这些病原菌的最

大生长和繁殖潜力，因为死亡虫体的大小与产生

孢子的数量有直接关系[38]。透射电子显微镜观察

显示，这些病原直到感染过程后期才侵入寄主的

重要组织，以便尽可能延长寄主存活时间[39]。感

病昆虫尽可能长时间保持正常的食物消耗和消化

率，最大限度地增加昆虫的食物量，这显然有利

于病原体的适应性。有些昆虫核型多角体病毒可

以阻碍鳞翅目幼虫寄主的蜕皮和化蛹以延长被感

染昆虫的取食，这进一步增加了昆虫病原微生物

利用寄主的数量[40]。 

有关昆虫病原物对其寄主取食量的影响报道

较多，但是有关病原微生物对其寄主取食位点的

影响研究较少。一般来说，在疾病潜伏期，被病

原物侵染的昆虫取食和栖息位点都不会发生明显

变化，但当昆虫不再取食直至死亡前的取食位置

会发生明显的改变。如感染了新蚜霉菌的豌豆蚜

Acyrthosiphon pisum 与健康蚜虫相比更多地出现

在叶子底部或者是离开苜蓿植株，1/3 的受感染蚜虫

在植物的中高和较低的位置上，只有 1/8 健康蚜虫停

留在此位置。很少移动的麦长管蚜 Sitobion avenae 在

感病后也会改变其在小麦上的取食高度[41–42]。感病

豌豆蚜的取食位置发生改变，可能是病原为了孢

子扩散和传播，也可能是利他行为，移动的病蚜

为了保护后代和近亲免受感染，蚜虫离开植物甚

至试图“自杀”，这将减少将病原传播到其他群体

成员的机会[43]。目前的研究只清楚感病蚜虫的位

置变化，而不清楚感病蚜虫存活时间与病原之间

的关系以及其在潜伏期对蚜虫的影响。 

3  繁殖行为 

个体的适应性直接决定其产生后代的数量，

而病原菌和寄主都采取了最大化繁殖策略。因此，

许多研究都从病原物对其寄主繁殖力的直接影

响、求偶行为、性信息素的释放和反应的变化等

来探究病原对其寄主繁殖行为的变化。 

3.1  产卵行为 

昆虫繁殖力的增加要消耗大量的资源，因此

病原菌往往通过转移昆虫寄主的资源如能量，来

减少寄主的繁殖力同时增强病原菌的适应性。对

肉座菌目真菌和虫霉菌研究表明，感病昆虫寄主

产生更少的后代。桃蚜被 Lecanicillium longisporum
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感染后 2 d 蜜露分泌减少，繁殖率显著下降，而感

病初期蚜虫的移动能力增加，有利于病原的传播[44]。

感染了绿僵菌的沙漠蝗 Schistocerca gregaria 的总

繁殖量明显少于未感染的个体，尽管在感染初期

感病蝗虫产生了更多的卵[45]。感染了蝗虫微孢子

虫的飞蝗的产卵量也明显减少，而且所产卵有一

部分携带有孢子，这些卵孵化后孢子可以再次侵

染蝗虫，使得病原垂直传播多代，现有的数据证

明其至少可以传播 5 代以上，显示出了良好的持

续控制作用[46]。从进化角度看，感病初期增加繁

殖力是明智的，因为能确保个体实现它们的部分

生殖潜能。接种成蝗发现病原菌对蝗虫的繁殖行

为没有明显影响，分析认为保幼激素的产生与卵

母细胞的成熟有关，而刚羽化蝗虫不会产生这种

激素，但病原可诱导保幼激素的快速合成，因此

可能促进刚羽化成虫保幼激素的合成，而成熟蝗

虫(羽化后 10 d 以上)已经有了很高的激素水平，

因而影响不明显[45]。 

感染了白僵菌或新蚜霉的豌豆蚜的繁殖量均

明显减少，两者在感染后 24 h 内繁殖力就显著下

降，感染期若虫总数显著低于未感染蚜虫。不同

种类的真菌却以类似的方式破坏寄主蚜虫的繁殖

量，但通过这些真菌生活史的研究表明，实际作

用机制可能不同。新蚜霉从感染到寄主死亡大约

需要 4 d，像大多数专性虫霉菌一样，寄主必须在

孢子形成之前保持活力。而白僵菌通过产生次生

代谢物杀死蚜虫大约需要 6 d，然后进入腐生阶

段，寄主死亡后几天孢子开始萌发[46]。分析认为，

新蚜霉转移寄主资源并诱导降低其繁殖力，而白

僵菌感染的蚜虫繁殖力的降低可能是由于病原侵

入寄主组织，产生干扰昆虫的次生代谢物。这些

假设需要进一步的探索。跟踪研究受感染和未受

感染蚜虫产生后代的繁殖力，发现没有受到感染

的影响，这些病原直接影响寄主蚜虫若虫量，但

对寄主后代的适应性没有影响[47]。 

实蝇虫霉更多是间接影响胡萝卜蝇成虫

Chamaepsila rosae 的繁殖力。通常，雌性胡萝卜

蝇将卵产在胡萝卜等植物的近地上部，孵化后的

幼虫进入土壤中取食幼根，而感病的胡萝卜蝇会

寻找树梢和灌木的顶部等高处产卵并死亡，这些

卵可正常发育，但孵化的幼虫无法找到合适的可

食植物，并不利于胡萝卜蝇种群增加[48]。进一步

研究发现，刚羽化的雌蝇被感染后其所产的卵不

能正常发育，但这些雌蝇经常将受精卵产在高处。

夜蛾科 Heliothis virescens 感染 Serratia entomophila

通过增加产卵来提高其对病原的适应性，而降低

产卵位点选择却降低了其适应性[49]。这些行为改

变是否对病原菌或寄主有适应性意义，需要进一

步研究。 

3.2  交配行为 

虫霉菌常常作用于一些昆虫成虫的腹部，裸

露的腹部对那些寻求交配的寄主个体具有很强的

吸引力。与未受感染雌性家蝇相比，被病原物侵

染致死的雌性对雄性家蝇更有吸引力[50]。分析认

为，这种吸引力的增加是由于受感染雌性腹部肿

胀而增大所致，但与未感染家蝇相比，受感染的

雌性家蝇的性信息素的产生量减少[51]。因此，不

能只用腹部的大小或性信息素产生量的原因来解

释受感染雌蝇对雄蝇的吸引力，其他如视觉或化

学因素包括真菌可能会产生吸引雄性的化学物

质。对雄虫吸引力的增加对病原物无疑是有利的。

首先，在与死亡虫体进行身体接触时，雄性可能

会受到孢子感染；其次，与死亡虫体进行交配的

雄性可能会在之后的交配时将孢子传染给未受感
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染的雌性。对寄主昆虫来说，这种行为是不利的，

不仅有更多的个体死于感染，而且在与受感染的

雄性交配后，雌性的产卵量会减少[52]。为什么被

感染的雌性吸引力强，影响因子十分复杂，需要

进一步的研究以明确机制。 

3.3  性信息素 

性信息素是由雌性昆虫释放到体外吸引异性

前来交尾的一类化学物质。雌性小菜蛾产生性信

息素吸引雄性，雄性在交配前扇动翅膀回应。与

没有受根虫瘟霉感染的雌性相比，感病雌性小菜

蛾性信息素的释放量明显减少，而受感染的雄蛾

对性信息素的反应明显减弱直至没有反应[53]。病

原物抑制寄主昆虫性信息素合成或释放的机理目

前还不清楚，需要深入研究。 

4  社会行为 

全社会性昆虫在生活史等许多方面都与前社

会性昆虫相似，但社会性昆虫的适应性是群体合

作努力的结果，社会性昆虫对病原物的任何行为

反应都有超出个体更多的适应性影响，而这对于

解释宿主和病原物因昆虫行为改变而产生的利弊

变得更加复杂。尽管存在这种复杂性，仍有很多

关于宿主行为减少病原物在群体内传播的报道。

宿主行为包括梳理毛发、巢穴清洁、抗生素分泌、

避免感染、被感染个体的扩散以及整个群体的迁

移等[54]。 

通过增加梳理行为减少病原物在前社会性昆

虫和社会性昆虫中流行都有很多报道。通过异体

梳理和相互梳理对去除真菌分生孢子效果非常

好，梳理能够显著减少红火蚁 Solenopsis invicta

幼虫和成虫体壁中白僵菌 Beauveria bassiana 分生

孢子的数量[55]。同样地，虫草孢子 Cordyceps spores

也能被另一种蚂蚁——滑翔蚁 Cephalotes atratus

通过梳理清除[56]。尽管增加梳理行为对于减少宿

主的感染似乎是有益的，但是梳理过程偶然引发

的病原物接种会将分生孢子传播到巢穴内同种生

物中[57]。通过口器梳理移除的被感染繁殖体没有

被摄入，而是储存在一个位于颊腔的口下囊内，

在那里它们作为一个小颗粒被释放出来，如果繁

殖体萌发出孢子并侵染入颊腔，则宿主会被感染。

存在一种假说即能分泌富含几丁质酶的下唇腺具

有抑菌功能[58]。对脊椎和节肢动物梳理行为免疫

机理的研究发现，通过梳理表皮的行为不仅可以

机械上去除表皮的病原物孢子，而且可以促进表

皮抗菌物质的分泌，同时诱导肠道排除病菌毒素，

促进体内多酚氧化酶和吞噬小体的产生，激发内

部免疫系统，需要进一步明确梳理行为所诱导的

生理生化、神经和药理机制[59]。蚂蚁也可以通过

体外共生真菌 Laboulbenia formicarum来增加其对

病原真菌的抗逆性，如增加梳理行为，当然这种

外共生真菌的保护作用是以削弱寄主资源开发和

增加行为及免疫反应为代价的[60]。 

社会性昆虫的栖息环境大都能提供有利于微

生物生长的环境，而且群居昆虫通常在高密度环

境中生活，彼此之间的接触频繁，因此病原体传

播概率增加。然而，社会性昆虫采用了一系列的

卫生行为如巢穴清洁行为，来减少病原在种群中

传播。尸体清除是社会性昆虫对大多数病原物的

反应，如入侵红火蚁埋葬感染上白僵菌的同伴，

可减少病原物的传播。蚂蚁也会利用从蚂蚁腹部

得到的抗菌分泌物消毒，因为白僵菌的存在与这

些抗菌物质浓度的增加有关，因此可以推断出这

些分泌物的释放是由病原体引起的[61]。对蓟马种
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群特性的研究发现，蓟马可以通过改变社群类型

来主动抑制病原菌的侵染，主要是通过增加表皮

的抗菌物质来实现，散居和群集的蓟马表皮含有

的抗菌物质要明显低于社会性和真社会性蓟马，

显示昆虫可以通过改变社会行为来增强对病原菌

的抗性，而不是被动应战[61]。 

在某些情况下，群居昆虫避开了巢穴内的病

原体高密度区域或者建立新的巢穴地点，以便减

少与病原体的接触[62]。生活在高密度种群的切叶

蚁对绿僵菌 Metarhizium anopliae 的抗性比预期的

要大得多，而且成本很低[59]。卫生行为和病原体

回避是一种减少病原体接触和传播的协同行为，

增加了宿主昆虫的整体适应性，但病原体并没有

直接诱发个体行为的变化。然而，有证据表明，

感染病原体的社会性昆虫的行为改变是从群体中

开始的，这被称为“适应性自杀”，但这句话很有

争议。不仅因为它暗示了拟人化的内涵，还因为

这个过程并不一定会增加宿主的适应性[63,64]。当

然，感染个体的迁出可将病原体从群体中清除，

但也可以通过蚁穴清理来达到相同的结果，除非

病原传播太快导致清洁失败[55]。最近研究发现，

工蚁可以侦察并区别出单独相遇的被病原物感染

的蚂蚁个体，并攻击它，但是在巢穴内部等社会

背景下并不能识别或者驱离感病的蚂蚁，即便是

守卫巢穴的工蚁也不会拒绝病蚁进入洞穴，但病

蚁会自动将自己隔离在洞穴外[65]。事实上，寄主

扩散行为的增加最终有可能增加病原传播使病原

体受益。有许多受感染的蚂蚁迁移到较高的地点，

这有利于病原菌的传播。 

社会性昆虫行为的改变可对整个社会群体的

适应性有影响。因此，揭示社会性昆虫行为改变

的机制具有挑战性。从社会性昆虫的行为角度研

究宿主-病原体关系具有独特价值，应该加强该领

域的研究，有利于可持续控制或保护此类昆虫。 

5  群集行为 

生物群集行为是一种普遍存在的自然现象，

昆虫的群集行为是指雌雄个体大量聚集在一起的

行为。人们最为熟悉群集行为的社会性昆虫，如

蚂蚁、蜜蜂、白蚁和胡蜂等。另外迁飞性昆虫的

群集行为也被广泛关注，如飞蝗、沙漠蝗、飞虱、

粘虫等。昆虫的群集行为常常受温度、湿度、自

身密度、信息素、生理生化和病理因子等的影响
[66-67]。蝗虫的专性病原物蝗虫微孢子虫可以显著

抑制飞蝗的群集行为，感病飞蝗对其聚集信息素

的敏感性下降，聚集行为反应减弱。进一步研究

发现，蝗虫微孢子虫可抑制飞蝗的群居行为并朝

散居行为转变，主要是通过酸化后肠环境抑制参

与聚集信息合成相关的细菌种群发育、降低对飞

蝗群集行为有启动和保持作用的神经递质血清素

和多巴胺的水平来干扰飞蝗的群集行为。分析认

为病原微孢子虫对飞蝗聚集行为的抑制，不利于

微孢子虫病原的扩散和传播[68–69]。而开展绿僵菌

对飞蝗型变影响的研究后发现，群居型的飞蝗对

病原真菌有较强免疫能力，而散居型飞蝗更容易

被侵染，有利于病原孢子的增殖，增强了病原真

菌的适应性[70]。而蚂蚁被绿僵菌感染后，感病个

体将离开群体孤独死亡，是为了保护群体中的其

他个体不被感染，还是被病原物所操纵而失去群

集的能力，以便去感染其他群体，需要深入探讨。 

6  防御行为 

昆虫利用各种防御策略应对来自捕食者和寄
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主生物的攻击，从隐密到显著的逃跑行为等。昆

虫防御反应的研究主要集中在猎物或宿主对捕食

者或寄生物的反应。部分研究描述了寄主对病原

物的防御行为反应。一般来说，宿主对病原体的

防御反应是从免疫角度考虑。然而，研究表明，

黄肢散白蚁 Reticulitermes flavipes 和湿木白蚁

Zootermopsis angusticollis 发现真菌病原体绿僵菌

存在时会表现出一种纹状振动行为，同伴检测到

相应的信号后，增加自身与暴露在孢子环境中的

白蚁之间的距离，从而避免感染[71]。在地下环境

中，为了应对病原体而产生报警行为的选择压力

要高得多，在这种环境下，病原物浓度很高，尤

其是对群居性昆虫而言，高宿主密度对病原体的

快速传播是有益的。 

寄主被感染病原物后降低了其防御捕食者

的能力，感染绿僵菌的飞蝗在感染一段时间后，

变得迟钝，不太能逃脱捕食，较容易成为捕食者

的目标，这是蝗虫的利他行为还是感染的副作

用，是否可减少病原菌的适应性等，需要进一步 

研究[72]。 

病原体可以从被感染个体的防御行为中受

益，但也有可能病原体操纵防御行为以增加其优

势。感染新蚜霉菌 Pandora neoaphidis 的豌豆蚜虫对

同种生物产生的报警信息素的反应不那么灵敏[73]，

从而确保更多被感染的蚜虫尸体留在植物上，使

病原体传染给其他以叶为食的蚜虫，尽管感病蚜

虫容易受到捕食者的攻击，而蚜虫特异性的捕食

者通常不喜欢捕食被真菌感染的蚜虫，这对病原

传播均是有益的[74–75]。研究发现，蚜虫感染了广

谱性病原体白僵菌后仍然能对报警信息素作出反

应，但自身不会产生此类信息素[76]。分析认为，

特异性的病原物如新蚜霉菌，会改变宿主行为以

增加它们的传播和随后的适应性，这类病原与宿

主的亲密联系似乎会推动这种适应性的变化。然

而，对广谱性病原物而言，这种选择压力较小，

因为它与许多种宿主都有联系，可以有多种多样

的营养获取途径和传播方式。 

像白僵菌一样广谱的病原菌，宿主只能避免

与病原体接触才能保证其潜在的利益。白蚁可以

识别并避免与被绿僵菌分离菌株感染的同种生物

接触，但是其对弱毒菌株没有回避行为，说明白

蚁有可能辨别出病原菌的种类甚至菌株[77–78]。而

肿腿蜂 Cephalonomia tarsalis 则不能识别和回避

被白僵菌分生孢子感染的贮粮甲，导致其攻击感

病甲虫后自身被感染的风险增加，虽然这种寄生

菌和寄生生物是共同进化的，但白僵菌不仅与拟

寄生物竞争宿主资源，而且还可以直接感染拟寄

生物[79]。昆虫、病原物和天敌之间的相互作用非

常复杂，当昆虫天敌接触与宿主相同的病原物时，

则有直接感染以及被竞争资源的风险，并且该昆

虫可能通过行为改变来应对这一状况。例如，捕

食性昆虫 Anthocoris nemorum 不会在感染白僵菌

分生孢子的树叶中觅食或产卵，这可能是对这种

病原的一种选择性的适应优势，但是，这种昆虫

无法在土壤中发现和躲避病原。不考虑直接易感性，

一些拟寄生物可以发现并躲避受感染的宿主[80]，相

反，也存在一些在宿主接近死亡之前，其拟寄生

物改变其攻击行为的例子 [81]。柑桔木虱姬小蜂

Tamarixia radiate 与亚洲柑橘木虱的病原菌玫烟

色棒束孢 Isaria fumosorosea 也存在明显的竞争关

系，柑桔木虱姬小蜂产卵于被病原物寄生的木虱

体内，导致其存活率显著下降，而且柑桔木虱姬

小蜂更喜欢选择健康木虱而不是被感染的木虱，

有明显避开行为，避免资源竞争[82]。昆虫病原微
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生物能比拟寄生物更快地杀死宿主，故它总是在

宿主内的相互作用中获取胜利，而且由于拟寄生

物或捕食性动物觅食能增加真菌传播，故昆虫病

原微生物能在这种相互作用中受益。 

捕食者逃避是另一种典型的被病原物操纵的

防御行为。田间为什么很少观察到被病原菌

Cordycepioideus bisporus 感 染 的 有 翅 型 白 蚁

Macrotermes sp.，因为被感染白蚁被病原菌操纵并

诱导其飞行栖息于石头下面等隐秘处，以避免感

病白蚁被捕食者捕食，另一方面湿润的微环境也有

利于孢子的萌发传播，保证了病原物的适应性[71]。

病原物如何从这些隐秘的地方传播到未受感染个

体的传播机理需要进一步明确。 

7  趋光和趋地行为 

有关寄主昆虫被病原物侵染后的趋光行为研

究较少，而且趋光行为往往与趋地行为是密不可

分的，因此人们一般将两种行为综合起来进行研

究和论述。 

常见的夜蛾科幼虫 Pseudaletia separata 通常

在黑暗土壤中度过白天，晚上离开土壤出来觅食，

而当其感染病原菌 Entomophaga aulicae 后，很多

感病幼虫会一直在光下度过，有时在植物上垂直

向上移动，当被感染后，它们避光的正常行为发

生了改变，这种行为改变使幼虫暴露在捕食者视

线中，这可能对寄主或病原物均有风险，但它也能

因为幼虫在暴露的地方死亡从而使病原菌受益[83]。

尖眼蕈蚊的幼虫通常生活在上层土壤中，而当其

感染红斑病 Erynia sciariae 并且孢子形成后，感病

幼虫就会移动到土壤或生长培养基的表面，这种

行为似乎对病原菌是有益的，因为分生孢子分散

在土壤表面，它们会感染进入土壤的幼虫。在人

们确定这些行为变化是否有益于宿主或病原体，以

及它们是否通过趋光、趋地或温度反应来调节之

前，我们需要对这些机制进行更多的深入研究。 

大量的研究证明，在傍晚或晚上虫霉目真菌

会杀死寄主昆虫，实验证明了光周期和被真菌感

染后的昆虫死亡时间之间的关系，大多数蚜虫的

死亡都与光周期有关，并且死亡发生在有光照的

时候[84]。接种 Entomophthora planchoniana 和新蚜

霉菌后，每隔 4 h 都会造成昆虫的死亡，它们分别

在黎明后 8 至 9 h 和 14 h 后，昆虫达到死亡高峰

期。在 24 h 的光照周期中，根虫瘟霉 Zoophthora 

radicans 使一些昆虫死亡，但在黎明后 12 h 内昆

虫死亡达到高峰期，而其余三种蚜虫的死亡高峰

期则没有那么明显。感染 E. muscae 的家蝇在黑暗

前 0–5 h 被记录到死亡，但感染后一直处于黑暗中

的家蝇并不符合这种节律。而家蝇感染后连续 3 d

暴露于 12 h:12 h 光暗中，然后在暗处饲养则可以

观察到死亡的周期性。这表明昆虫病原体很可能

控制了生物钟的昼夜节律。结果表明，在特定的

时间内，病原可以在有利于病原体传播的环境条

件下杀死宿主。昆虫在傍晚或晚上死亡可以确保

尸体中病原物的孢子在夜间潮湿的环境下萌发并

感染新宿主。昆虫尸体在田间的时间越长，则被

腐生菌腐蚀和被食尸者吃掉的可能性越大，因此

病原物孢子需要快速被传播[85]。 

8  顶峰行为 

昆虫病原在最终致死寄主前往往要最大化传

播病原，一方面通过传播适应性状的改变或者提

高其持续性，主要通过操纵寄主来实现。如仅让

寄主处于垂死状态，延长其死亡时间，这种策略

主要在肉座菌中普遍存在，而在虫霉菌中较少。
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例如金龟子绿僵菌和球孢白僵菌侵染蛴螬，侵染

后的幼虫在土壤中垂死挣扎，不立即致死，有利

于病原传播。蝇虫霉菌感染菜蝇后，菜蝇寻找合

适地点和时间坠落地面，有利于真菌的存活和感

染未来的寄主[86]。在很多案例中，昆虫被寄生物

操纵而改变自己的行为，如爬向高处气流较好的

位置，以便孢子能够高效远距离扩散。昆虫感病

后期爬上顶峰的行为是一个普遍现象，如松针毒

蛾被杆状病毒感染后，死亡前要爬到树的顶部，

这种行为称之为顶峰行为[87]。 

许多被虫霉菌侵染的寄主昆虫在死亡前几小

时爬到植物的顶端死亡，如感染蝗霉菌的蝗虫、

感染虫霉的一点星粘虫、感染了新蚜霉菌的甜菜

根蚜 Pemphigus betae 等。这有利于孢子随风或气

流扩散传播。蚊子的幼虫被感染后在分生孢子成

熟时期漂浮在水面上，被虫霉菌 Erynia aquatica

杀死的幼虫或蛹漂在水面，分生孢子释放到空气中

再侵染其他的蛹或正羽化的成虫[88]。但是顶峰行

为有时对寄主种群有益，如远离其他敏感个体或

群体，减少种群之间的传染，另一方面顶峰行为

增加了病虫被捕食或残食的几率，其对寄主或病

原的益害难以评价。有证据认为，病原破坏了寄

主的神经系统并且释放诱导其行为改变的神经递质

或破坏寄主的呼吸系统，这方面的证据正在增加[89]。 

9  活体寄主传病行为 

最有趣和最进化的病原类群如 Strongwellsea，

Massospora，在虫霉属，Erynia，Entomophaga，

和肉座菌目，如 Lecanicillium longisporum 是通过

活体寄主来传播病原。Strongwellsea 侵入双翅目

的昆虫后，在昆虫腹部繁殖，被侵染的昆虫腹部

有 1–3 个伤口，孢子通过伤口扩散传播，而寄主

却有正常的行为。M. cicadina 侵染 13 年或 17 年

蝉后，活蝉就是病原分生孢子和休眠孢子的传播

媒介，当腹部孢子满了后，腹部脱落，孢子释放

并扩散[90]。还有被食虫菌侵染的有瓣蝇类，是通

过活蝇腹部流出物侵染其他个体[91]，盲蝽 Lygus 

communis var. novascotiensis 被 Entomophthora 

erupta 感染后，分生孢子由活体盲蝽释放[92]，被

Erynia kansana 侵染的双翅目成虫也通过腹部脱落

传播，Entomophthora thripidum、L. longisporum 在

蚜虫附节上长出菌丝并萌发产孢，通过活体传播[93]。 

10  微生物调控寄主行为的分子机制 

在物种相互作用过程中，分子水平上的相互操

纵是自然存在的现象。病原微生物往往通过对寄主

细胞信号传导途径的干扰来操纵其行为。家蚕核型

多角体病毒 Bombyx mori nucleopolyhedrovirus 

(BmNPV)感染家蚕幼虫后，可以通过编码蛋白酪

氨酸磷酸酶(PTP)基因来诱导家蚕增强活动能力，

感病家蚕显示正趋光性并向植物的高处爬行，促

进了病原物的传播[94]。进一步研究证明，敲除了蛋

白酪氨酸磷酸酶基因的家蚕核型多角体病毒和苜蓿

银纹夜蛾单粒包埋型病毒 Autographa californica 

multiple nucleopolyhedrovirus (AcMNPV)不能诱导

其寄主的增强活动能力，这两种病毒显示有不同的

方式来诱导寄主增强活动能力，前者与磷酸酶的活

性不相关，而后者则具有密切关系[95]。多巴胺是

一种重要的神经递质，其可以促进飞蝗的聚集行

为，而蝗虫微孢子虫可以通过干扰编码多巴胺生物

合成的限速酶基因 pale 的表达来操控飞蝗的聚集

行为[69]。有关病原物操纵寄主行为的分子机制研

究是当前的热点，相信不久的将来会有新的与病原

微生物操纵寄主行为相关的信号途径被揭示。 
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11  小结和讨论 

11.1  昆虫病原物与寄主协同进化 

协同进化是指相互作用的物种随着时间的推

移相互影响，同时又是相互作用的物种为了适应对

手遗传上的变化而改变自身遗传结构的过程[96]。昆

虫病原微生物与寄主之间关系的研究是协同进化

研究较好的模式，它们之间相互联系但利益相反，

病原物是要最大化地利用寄主，而寄主要排除病

原物的侵染[97]。昆虫病原物与寄主之间常常以相

互侵略性的方式进化。昆虫病原物与寄主之间相

互侵略性的协同进化不可避免地导致偏利共生。

最新的研究发现，协同进化的结果是高度敌对到

互惠互利均存在可能，主要取决于与其行为调控

相关的复杂因素。当前的研究主要集中在寄主对

病原的敏感性和病原对寄主的毒力对寄主生理生

化的影响，而对影响寄主寿命和病原物传播的寄

主行为上的变化常常被忽略。 

11.2  寄主行为改变谁得益？ 

毫无疑问，病原和寄主的多样性反应在行为

互作的多样性上，但是在很多情况下，预测某种

行为是否对寄主或者病原物有益相当困难，一种

行为上的改变对一种关系而不是相互关系上可能

对病原传播有益或者对寄主防卫有益，具有寄主

特异性的专性病原物，如虫霉菌或少数肉座菌，

似乎比兼性病原物更易改变寄主的行为，特别是

针对大多数肉座菌而言[47]。具有寄主特异性的病

原物通过改变寄主的行为来增加自身的适应性是

非常常见的。无论如何，广谱性的病原物操纵寄

主行为的选择性压力较小，因为这类病原与很多

寄主具有寄生关系并能在寄主种群中流行。 

在病原与寄主之间的竞争过程中，竞争中协

同进化的局面是变化和复杂的。毫无疑问，寄主

行为影响病原的生物学基本特性如毒性、繁殖和

传播等以及病原的进化。应该避免在没有完整考

虑和理解其机制的情况下，指定一个适应性的功

能给所有的改变寄主的行为。当前，大多数的寄

主和病原物相互作用的研究集中在寄主生理或者

行为的一个方面。将来的研究应该是用复合的方

法以便阐明导致寄主特定行为改变的生理、免疫

和生化等方面的因素和机制。最近的研究，特别

是在昆虫生化和行为方面，开始注重这些特性。

深入理解寄主行为上的改变对于推进寄主和病原

物之间的协同进化关系，对于寻找新的害虫防治

方法有重要意义。 
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Effects of entomopathogens on host behavior 
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Abstract: Entomopathogens are an important factor to regulate dynamics of insect population, and widely applied 

for biological control of pest insects. Entomopathogens increase their fitness by modifying the host behavior; some 

modifications of host behavior are immune response for infection of pathogens. Behavioral fever could suppress 

pathogen reproduction and extend the death time of host. The changes of feeding behavior affect the fitness of both 

host and pathogen. Reproductive behavior changes contain the modification from the fecundity, sexual 

attractiveness and sex pheromones. The alterations of social behavior are effective on the fitness of social crowd 

and transmission of pathogens. The weakness of defensive and aggregation behavior of infected host is unbeneficial 

to the transmission of pathogens; but the responses of phototropism and geotropism of host manipulated by 

pathogen are helpful for the spread and transmission of the pathogen. It is meaningful to find new methods 

controlling insect pests by discovering the strategy and mechanism of the pathogen regulating host behaviors. 
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