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摘要: 综述虫生真菌的资源、应用方式多样性，及其次生代谢产物的种类、结构和作用方式的多样性，并就虫生

真菌多样性在害虫生物防治中的作用进行讨论。为更好地利用虫生真菌生物防治害虫奠定基础。
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Abstract: The diversity of entomopathogenic fungi，including their resources，applying approaches，cate-
gories，structures and action modes of entomopathogenic fungi secondary metabolites is summarized． The ap-
plication of entomopathogenic fungi and their secondary metabolites against pest insects in biological control are
also discussed．
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昆虫病原真菌( 虫生真菌) 能感染和杀死害虫，具有较大的利用和开发价值。真菌病原物一般通过

体壁侵入寄主昆虫，无需从口器摄入［1］。利用虫生真菌防治害虫成为以生物防治为主的综合治理的一

个重要方面，虫生真菌是害虫种群自然调节的重要因子和害虫生物防治的重要材料［2］。如何利用种类

十分丰富的虫生真菌及其代谢产物，是近 20 多年来发达国家许多实验室的主攻方向，亦将是跨世纪的

研究热点［3］。本文就虫生真菌多样性在害虫生物防治中的应用进行综述。

1 虫生真菌资源的多样性

昆虫病原真菌是昆虫病原微生物中一个最大的类群，全世界已报道的约有 100 多个属 800 多种，寄
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主范围较广，可寄生 5 个目 100 多个属的 215 种昆虫。1980 以前我国发现和记录的虫生真菌种类仅 30
余种［4］，至 2000 年已增加到 430 种［5 － 6］。在害虫的微生物防治中，具有利用和开发价值的杀虫真菌主

要包括两大类，一是属于半知菌亚门的丝孢菌类( Hyphomyctes) ，如白僵菌、绿僵菌、拟青霉和轮枝菌等，

二是属于接合菌亚门的虫霉目( Entomophthorales) 真菌，后者包含许多经常引发高强度害虫流行病的种

类，如虫疠霉、虫瘟霉、虫疫霉等。

2 虫生真菌的应用方式的多样性

1879 年 Metchnikoff［7］用绿僵菌防治奥国丽金龟获得成功，并且生产出大量用于生物防治的绿僵菌

孢子产品。随后昆虫病原微生物用来防治害虫的研究与应用渐多。其研究应用的方式主要在以下几个

方面。
2． 1 真菌杀虫剂

由于虫生真菌具有可观的扩散效果，较长的土壤宿存能力，独特的体壁侵染方式，以及害虫抗药性

发展缓慢和容易生产等显著优点，使得真菌杀虫剂在刺吸式口器害虫、森林害虫和土壤害虫和的防治中

始终具有无可代替的吸引力。近 20 年来菌剂大量生产、采收、稳定化和制剂技术的的进展，大大提高了

生产效率、产品的储藏期、应用特性和田间效果，国际上先后有 171 种产品登记注册，其中球孢白僵菌

( Beauveria bassiana) 最多，达 58 种，占产品种类总数的 33． 9%［8］。根据互联网上关于欧美生产企业产

品的不完全资料，目前仍见于市场的有 8 种真菌的约 30 种产品。球孢白僵菌的知名产品有 Mycotech
公司的 Mycotrol 和 BotaniGard 等( 防治多种害虫) ，布氏白僵菌有 Ago Biocontrol 公司的 Ago Biocontrol
Beauveria( 防治多种害虫) ，金龟子绿僵菌有 Bayer 公司的 Bio EcoScience 公司的 BioBlast 等( 防治金龟

子、白蚁等土栖害虫) ，金龟子绿僵菌蝗变种有 Biological Control Products 公司的 Green Muscle( 防治蝗

虫) ，莱氏野村菌有 Ago Biocontrol 公司的 Ago Biocontrol Nomaraea( 防治鳞翅目害虫) ，玫烟色棒束孢有

Thermo Triology 公司的 PFR-97( 防治白粉虱、蚜虫、蓟马等) ，蚁霉有 Koppert 公司的 Mycotal( 防治白粉

虱) 和 Uertalec( 防治蚜虫) ，大链壶菌有 AgraQuest 公司的 Laginex( 防治蚊子) 等。前苏联和前捷克斯洛

伐克的球孢白僵菌产品 Boverin，Boverol 和 Boverosil 曾是上世纪 70 年代以来的著名品牌，但近年来鲜

见报道。巴西的真菌杀虫剂产品注册比我国早，在 10 年前即有关于至少 6 种产品注册的报道，主要由

于防治甘蔗沫蝉等［9］。
我国市场上现有江西天人生态工业有限责任公司、合肥农药厂、重庆重大生物技术发展有限公司、

浙江宁波舜宏化土有限公司和澳大利业克德伍德公司的球孢白僵菌、金龟子绿僵菌小孢变种和蝗变种

等 3 种真菌的 11 种真菌杀虫剂产品登记注册( 表 1) ［9］，包括球孢白僵菌和金龟子绿僵菌的母药( 原粉)

及油悬浮剂、可湿性粉剂及无纺布菌条( 挂条) 等几种剂型，球孢白僵菌主要用于防治松毛虫、天牛等森

林害虫以及茶假眼小绿叶蝉和蚜虫等刺吸式口器的害虫，金龟子绿僵菌蝗变种用于防治蝗虫［9］。
真菌制剂剂型多样化，有粉剂、可湿性粉剂、悬乳剂、油悬浮剂、颗粒剂、粘膏、胶囊剂、微胶囊剂等，

它们可使用与同样剂型的化学农药相同的方法用各种药械进行喷粉、喷雾、涂刷茎干或处理土壤。另有

专门用于防治天牛等蛀干害虫的无纺布菌条剂型，应用方法是将其悬挂在树干上［9］。
2． 2 昆虫真菌流行性疾病的人工诱发及调控

人工诱发及调控昆虫真菌流行性疾病，是利用虫生真菌的另一方面，这种途径实质上是地方性疾病

的强化，包括适时利用人工培养的病原物扩散、诱发、克服自然流行性疾病的时滞现象，调整流行高峰出

现的时间和进度; 改善环境条件及利用害虫本身的习性等［10］。
典型的例子有高日霞等研究了粉虱座壳孢对柑桔粉虱的寄生、毒力、使用方法及流行规律等，提出

“挂技法”控制桔园柑桔粉虱，即在柑桔粉虱发生严重的桔园，于柑桔春梢期用挂枝( 枝上有粉虱座壳孢

感染的柑桔粉虱虫尸) 法引进粉虱座壳孢，田间粉虱密度较大时，采用多点或隔行挂。此技术在福建推

广面积达 0． 67 万 hm2，在华南、西南、浙江、台湾等都得到推广，并取得明显效果［11 － 12］。
改变引种地的生态条件，创造菌物定殖的环境，也是造成疾病流行的有力措施。关雄等从桔园生态

条件出发，运用统计学和生态学的理论，对柑桔粉虱和座壳孢在福建的地理分布、消长动态、空间分布型

及座壳孢对粉虱的跟随和控制效能，以及改变植物—虫—菌等系统功能影响的若干问题，进行了统计学
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的数量分析，提出在桔园的现有生态系统中引进霍香蓟等绿肥作物，提高荫蔽度以改变林间小气候，从

而使粉虱座壳孢的寄生率大大提高［13］。
表 1 我国登记的真菌杀虫剂商品［9］

Tab． 1 Fungal insecticide regestied in China

真菌

Fungus
含量与剂型

Content and formulation
商品名

Trade name
防治对象

Control objects
生产厂商

Manufacture

金龟子绿 100 亿 /mL( 孢子 /油悬浮剂) 1 克洛卡 飞蝗 重庆重大生物技术

僵菌 500 亿 /g( 孢子 /母药) 2 － － 发展有限公司

M． anisopliae 700 亿 /g( 孢子 /原药) － － 江西天人生态工业有限责任公司

var． acridurn 200 亿 /g( 孢子 /母药) － － 澳大利亚克德伍德公司

600 亿 /mL( 孢子 /油悬浮剂) － 飞蝗

球孢白僵 100 亿 /g( 孢子 /母药) － － 合肥农药厂

菌 300 亿 /mL( 孢子 /油悬浮剂) － 松毛虫

B． bassiana 400 亿 /g( 孢子 /可湿粉剂) － 松毛虫 江西天人生态工业有限

2 亿 /cm2 ( 孢子 /挂条) － 松褐天牛 责任公司

500 亿 /g( 孢子 /母药) －

100 亿 /mL( 孢子 /油悬浮剂) － 茶小绿叶蝉: 十字花科蔬菜蚜虫 浙江宁波舜宏化工有限公司

1． 100 亿 /mL( 孢子 /油悬浮剂) ( 克洛卡) 系金龟子绿僵菌蝗变种，其余金龟子绿僵菌制剂皆小孢变种; 2． 原药与母

药皆指本制剂的主要成分为分生孢子( 含有少量菌丝) 的培养物。
1． The formultion of one billion conidil spores /mL oil suspension Carols is from M． anisopliae var． acridurn，the others are

M． anisopliae var． anisopliae． 2． Original drug and the parent drug are unformulated biocide which the main content are culture，i．
e． ，conidial spores( few myceliums) ．

2． 3 虫生真菌的研究被结合进害虫综合治理体系

在害虫综合治理( IPM) 系统中，虫生真菌是一类十分重要的控制因子。由于虫生真菌能侵染各类

昆虫和昆虫的各个发育阶段，不少能大量产孢并扩散流行，因而在 IPM 中有其独到的作用。国内外通

过合理使用化学农药、其它微生物制剂、天敌昆虫和栽培技术措施，有效调节了虫生真菌的作用，发挥了

良好的治虫效果［14］。荷兰和捷克利用粉虱座壳孢( Aschersonia aleyrodis) 和粉虱蚜丽小蜂( Encarsia for-
mosa) 配合防治温室白粉虱，取得 85%的防治效果，均比单独利用粉虱座壳孢或粉虱蚜丽小蜂控制效果

高［15 － 16］; 前苏联以座壳孢与瓢虫相结合防治黑刺粉虱( Aleurocanthus spiniferus) 也取得良好的防效［10］;

在美国依荷华州，球孢白僵菌能与捕食性瓢虫( Coleomegilla maculata) 协调控制玉米地的欧洲玉米螟
［Ostrinia nubilalis ( Hübner) ］［17］。
2． 4 利用其代谢产物

虫生真菌形成的毒素物质种类很多，一些非真正病原的兼性病原乃至腐生真菌也能产生对昆虫有

毒的次生代谢产物［18］。虫生真菌作用方式多种多样，在害虫防治中具有广阔的应用前景［19］。虫生真

菌毒素的室内研究工作虽然十分活跃，但在应用方面，特别是在田间防治害虫方面，成功的例子不多，当

前，在商品杀虫剂中不没有真正的真菌代谢产物。因此，这方面的研究应大力加强。

3 虫生真菌代谢产物的多样性

真菌侵染昆虫后，不仅在虫体内大量生长、掠夺营养，而且往往还产生有毒的次生代谢物质—毒素，

从而引起昆虫死亡。动、植物病原菌的次生代谢产物称为毒素。关于毒素对虫生真菌的重要性有不同

的评价，但是对有些虫生真菌的活性来说，必须先产生毒素。对于半知菌类的虫生真菌来说，寄主的死

亡多与虫生真菌毒素有关，病理切片显示，有些虫生真菌是以毒素杀死昆虫的，而不是对寄主组织造成

侵染。因此，毒素被认为是昆虫病原真菌对昆虫的一种有效手段［10］。
1952 年 Aoki 和 Shimodara 报道，培养过白僵菌 1 个月的培养基对家蚕有毒，这首次证明了虫生真

菌产生有杀虫活性的代谢产物［20］。其后 Kodaira 研究了 9 种虫生真菌的 17 个菌株在人工培养基中产

生有毒代谢产物的可能性，指出如果培养条件合适，还可以产生好几种毒性物质［20］。他同时证明，从被
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表 2 昆虫病原真菌产生的几种重要毒素结构与作用方式

Tab． 2 Structure and action mode of several important tonxins from entomopathogenic fungi

名称

Toxin
产生菌

Fungus
化学结构

Chemical structure
作用方式

Action mode
文献

Ref．

白僵菌素 Beauveria． Vuill 环状缩羧肽 影响离子运载 ［1，32 － 33，35 － 39］

( beauvericin) Paecilomyces fumosaroseus ［41，45 － 46］

白僵菌素类似物 Verticillium lecanii 环状缩羧肽 拒食和忌避作用 ［40］

( beauvericin analogs)

白僵菌交酯 B． bassiana ( Bals． ) Vuill 环状缩羧肽 作用于围心细胞 ［1，57］

( beauverolides) H，I B． brongniartii ［5］

P． fumosaroseus

球孢交酯 B． bassiana ( Bals． ) Vuill 环状缩羧肽 核变性 ［1］

( bassianolide) Verticillium lecanii

棒束孢交酯 B． brongniartii 环状缩羧肽 未知 ［1，48］

( isarolide) A，B，C

色素 Beauveria Vuill 未知 未知 ［1，42 －44，47 －48］
( pigments) Fusarium Link ex Fr． ［1］

破坏素或绿僵菌素 Metarhizium anisopliae 环状缩羧肽 强直麻痹 ［1，52］
( destruxin A － E ) ［3，52］

细胞松驰素 M． anisopliae 吲哚环 抑制细胞运动和分裂 ［1］
( cytochalasins)
莱氏野村菌素 Nomuraea rileyi 吲哚环 肌肉麻痹 ［1］

虫草菌素( cordycepin) Cordyceps( Fr) Link 腺苷类似物 阻碍 RNA 合成 ［3］

黄曲霉毒素 Aspergillus flavus 双呋喃蚕豆 绝育 ［1］
( aflatoxin) 素衍生物

赭曲菌素 ( aspochracin) Aspergillus ochraceus 环三肽 麻痹，触杀 ［1］
虫曲霉毒素( asperentin) Aspergillus flavus 酚类化合物 影响蛹发育拒食 ［1］

虫霉毒素 Entomophthora Fres 蛋白酶 麻痹

有机酸

镰红菌素( fusarubrin) Fusarium Link ex Fr． 羧酸 影响幼虫发育和卵孵化 ［1］
Javanicin Fusarium Link ex Fr． 有机酸 未知 ［49］

镰孢菌酸 ( Fusaric acid) Fusarium Link ex Fr． 有机酸 未知 ［49］
Efrapeptins Tolypocladium spp． 多肽 抑制线粒体 ATP 酶活性 ［63］
Tolypin Tolypocladium spp． 多肽 未知 ［63］

Cyclosporin A Tolypocladium spp． 多肽 ［63］
V． lecanii ［54］

B． bassiana ( Bals． ) Vuill ［3］
Hirsutellin A Hirsutella thompsonii 多肽 胃毒 ［34，58 － 60］
Hirsutellin B H． ． thompsonii 多肽 胃毒 ［57］
Phomalactone H． thompsonii 胃毒 ［59］

磷酸酯 V． lecanii 磷酸酯 胃毒，触杀 ［39 － 41］
吡啶 2，6 － 二羧酸 V． lecanii 吡啶 2，6 － 二羧酸 胃毒，触杀， ［42 － 45］
( dipicolinc acid) B． bassiana ( Bals． ) Vuill 拒食，忌避 ［56］

吡啶二羧酸类似物

( dipicolinc acid analogs)
V． lecanii 吡啶二羧酸衍生物 ［55］

在蒲蛰龙和李增智［10］，Boucias ＆ Pendland ［27］基础上作了补充。

Revised on the base of ref． Pu and Li［10］ and Boucias ＆ Pendland［27］．
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绿僵菌( Metarhizium sp． ) 或赭曲霉( Aspergillus ochraceas) 侵染的家蚕幼虫的血液中提取的物质注入健康

家蚕的体腔中能致死家蚕，从而表明有毒素存在［20］。病理观察证明，绿僵菌菌丝还没有侵入到的细胞

也发生典型的病理变化，这被认为是毒素所致［21］。对感染白僵菌的昆虫超微结构的研究结果同样证实

了这一点，说明了白僵菌 也产生毒素［10］。绿僵菌培养物的滤液通过注射可将大蜡螟( Galleria mellonel-
la) 幼虫致死，其菌丝的抽提物通过接触对家蚕成虫也有毒害，也会引起幼虫的死亡［22］。Suzuki［23］和 Cham-
lin［24］分别从患病死亡的昆虫和从感染真菌病的昆虫体内分离、探测到了真菌毒素，用分离到的真菌处

理昆虫后与该真菌感染昆虫后得了相似的结果［25］。Ferron［26］认为真菌毒素是许多半知菌亚门真菌感

染昆虫后死亡的真正原因。昆虫病原真菌毒素能引起部分致病效应加快昆虫的致死进程。
由虫生真菌产生的毒素已发现很多［27］。大约有 13 个属 47 种或变种的真菌可产生对昆虫有毒的

次生代谢产物 34 种以上［10，18 － 19，28 － 33］。除白僵菌、绿僵菌外，从莱氏野村菌及曲霉、轮枝菌、拟青霉、镰
孢、虫草等属和一些虫霉的菌丝或培养液中也曾分离出一系列毒素［34］。目前研究较多的虫生真菌毒素

见表 2。
( 1) 种类繁多: 对昆虫有毒性作用的真菌毒素种类包括有环缩肽类、氨基酸、酶、有机酸、腺苷、吲哚

苯酸以及类似于 DDT 的物质等，这些物质多数结构简单，性质稳定，对昆虫具一定毒性［1］。
( 2) 作用方式多样: 它们可阻碍核酸合成( 虫草菌素［1］) ，使细胞核变性( 球孢交酯［1］) ，降低血淋巴

中吞噬细胞的活动和囊化作用( 细胞松弛素［1］) ，肌肉麻痹( 野村菌毒素［1］) ，绝育( 黄曲霉毒素［1］) ，影

响变态( 曲酸［1］) ，拒食作用( 单端孢霉素［1］、绿僵菌素［52］、蜡蚧轮枝菌毒素［56］) 以及影响幼虫发育和卵

孵化( 镰刀菌毒素［1］) 等。
( 3) 昆虫病原真菌毒素不同于通常在食物和饲料中引起人、畜中毒的真菌毒素( mycotoxins) ，如 af-

latoxins，citrinin，ergot，patulin 和 zearalanone 等［31］。除少数一些昆虫病原真菌毒素，如黄曲霉毒素具有

致癌作用，虫生镰孢有一些菌产生的 T2 毒素能引起造血组织坏死和肝脏出血，一般来说，昆虫病原真菌

的杀虫毒素很少对哺乳动物有毒性，对天敌也相对安全［1，56］。

4 讨 论

包括蜡蚧轮枝菌在内的所有虫生真菌，在生防中最大的局限是菌剂的孢子萌发、感染和传授受到环

境的制约。蜡蚧轮枝菌孢子萌发要求温度 15 ～ 25 ℃，RH 85% ～ 90%，而这个温湿条件恰好是植物病

原真菌发生的良好条件［29］。菌丝生长温度范围较窄，高于 32 ℃多数停止生长，而在南方的大棚温室

中，晴天白天大棚内的最高气温大大超过 32 ℃ ( 有时甚至达到 40 ℃ 以上，与棚外温差 18． 7 ℃ ) ［58］。
在冬天由于给温室加温设施，导致棚内温度极低，因此不管是大棚内的温度还是湿度条件都不适于蜡蚧

轮枝菌发挥生防效益，而大棚作物上的烟粉虱都能适应极端的高温和低湿［59 － 60］。限制虫生真菌应用的

一个主要因素是孢子萌发和侵染过程要求高湿条件。为了克服这一障碍，就需筛选出在较高温和较低

湿度条件下致病性较强的菌株。同时还必须更加深入了解控制流行病发生的各类环境因子。目前通过

调节环境温度来提高虫生真菌的活性和持续性的研究已开展较多，然而同时要保证不提高植物病原真

菌的致病性仍然是一个挑战。
真菌杀虫剂生防效果不稳定，微生物活体的局限性是真菌杀虫剂应用中遇到的一个大问题。菌剂

施用时受到杀菌剂、除草剂和一些杀虫剂、太阳紫外光影响，孢子萌发率大大限制［60］; 蜡蚧轮枝菌的流

行常常受到杀菌剂使用的干扰［61］，并且菌剂的时间影响较大，应用效果的不稳定性，以及与化学杀虫剂

处于劣势的竞争性，都是制药菌剂应用的障碍。
作用效果缓慢，有时难以充分保护作物不受损害，也是真菌杀虫剂与化学杀虫剂竞争中处于劣势的

一个原因。对不中同发育阶段虫态的致病力不同，蜡蚧轮枝菌对成虫毒杀作用较低［61］。
防治成本高，真菌杀虫剂的生产、贮藏和标准化问题尚有困难，对害虫侵染的生物学和流行规律的

研究基础薄弱。对真菌的次生代谢产物以及虫生真菌毒的了解太少［10］。
然而真菌的次生代谢产物已引起人们的极大兴趣，研究真菌对昆虫的有毒代谢产物有以下目的:①

探索虫生真菌对昆虫的作用方式;②寻求新的防治害虫的化学杀虫剂;③评价用作杀虫剂的真菌的安全

性［62］;④进行天然物化学的基础研究［10］;⑤根据毒素的多少选择供防治害虫用的菌株［10］。在穿透寄主
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体壁能力相等的情况下，高毒菌株能杀死寄主更快，保护植物的作用比不产生毒素的菌株更为显著。鉴

定毒素和选择高毒分离株的研究将有助于我们获得用于防治害虫的优良品系，因此这方面的研究具有

很大的潜力。但迄今尚未开发出任何真菌代谢产物的商业制剂［10］。
利用真菌次生代谢产物中杀虫毒素，可以不受环境、温度、湿度、紫外光以及杀菌剂、除草剂等的外

界因子的影响。因此开发利用虫生真菌代谢产物中杀虫毒素物质，将是虫生真菌的一个十分重要的发

展方向［10，20］。
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