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研究报告 

莱氏绿僵菌对斜纹夜蛾的致病力及生理效应 

陶新娉  王彬  管清真  王彦  杨淑仪  刘守柱* 
(聊城大学农学院  山东 聊城  252059) 

 
 

摘  要：【目的】测定莱氏绿僵菌 Metarhizium rileyi Nr5772 菌株对斜纹夜蛾 Spodoptera litura 幼

虫及蛹的致病能力，研究莱氏绿僵菌侵染后在寄主体内的发育及对寄主的生理效应，探讨莱氏绿

僵菌的致病机制。【方法】采用浸渍法测定莱氏绿僵菌孢子对斜纹夜蛾 3−6 龄幼虫及蛹的致死中

浓度(LC50)和致死中时(LT50)。采用微量注射法接种莱氏绿僵菌虫菌体，在不同时间后采集斜纹夜

蛾幼虫血淋巴，在显微镜下检查虫菌体的数量、形态及寄主血细胞数量，并用酶标仪测定寄主血

淋巴酚氧化酶(Phenoloxidase，PO)的活性。【结果】M. rileyi 孢子对 3 龄斜纹夜蛾幼虫毒力最强，    

10 d 后 LC50=3.12×106个孢子/mL，龄期越大，致病力越低；孢子浓度为 5×109个/mL 时，对 3 龄

幼虫的致死速度最快，LT50=4.55 d，致死速度随龄期的增大和浓度的降低逐渐减缓；M. rileyi 孢
子对蛹的致病力远低于对幼虫的致病力。注射接种虫菌体后，64 h 内，虫菌体数量在寄主血腔中

以幂函数的形式增长，寄主的血细胞数量没有明显的变化；在侵染初期(接种后 44 h 内)，血淋巴

PO 活性正常；在侵染后期，虫菌体数量不再增加(55−64 h 后)，逐渐转化为菌丝体，并快速杀死

寄主，PO 活性受到抑制。【结论】莱氏绿僵菌 Nr5772 菌株对斜纹夜蛾幼虫有较强的致病力，应

在害虫低龄期应用；莱氏绿僵菌在侵染初期对寄主血细胞和血淋巴 PO 无影响，后期则完全抑制

PO 活性。 
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Virulence and physiological effects of Metarhizium rileyi against 
Spodoptera litura 

TAO Xin-Ping  WANG Bin  GUAN Qing-Zhen  WANG Yan   
YANG Shu-Yi  LIU Shou-Zhu* 

(College of Agriculture, Liaocheng University, Liaocheng, Shandong 252059, China) 

Abstract: [Objective] This study aimed to determine the virulence of Nr5772 isolate of Metarhizium 
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rileyi against larvae and pupae of Spodoptera litura, observe the development of M. rileyi in vivo and 
the physiological effect on host and illustrate the pathogenic mechanism of M. rileyi to insect pest. 
[Methods] Dipping method was adopted to assay the LC50 and LT50 of M. rileyi conidia against    
3−6 instar larvae and pupae of S. litura. After the hyphal bodies of M. rileyi was injected into the 
hemocoel, the hemolymph was sampled at different time intervals to record the morphism, meanwhile, 
the number of hyphal bodies and hemocytes was counted and the phenoloxidase (PO) activity of host 
was assayed. [Results] As the lethal effect decreased along with the increase of instar, M. rileyi has the 
strongest lethal effect on 3rd instar larvae (LC50=3.12×106 spores/mL). The lethal velocity decreased 
with the increase of the instar and decline of spore concentration. When dipped in 5×109 spores/mL 
solutions, the 3rd instar larvae died rapidly (LT50=4.55 d). Within the following 64 h after inoculation, 
the hyphal body reproduction in vivo fit the power function model, whereas the hemocyte number in 
larvae was remain stable. At the primary period of infection (44 h post inoculation), PO activity in 
inoculated larvae was the same as control, however, it was inhibited strongly in the later stage (55−64 h 
post inoculation) when yeast-like hyphal bodies transformed into mycelia and killed the host. Apart 
from larvae, M. rileyi had no significant lethal effect on pupae. [Conclusion] Nr5772 isolate of M. 
rileyi has stronger lethal effect on earlier instar S. litura larvae, thus, to achieve better control 
efficiency, it is recommended to apply this fungus on lower instar larvae. M. rileyi has no obvious 
harmful effect on hemocytes and PO activity of host at the primary stage of the invasion, but it will 
strongly inhibit the PO activity at later stage. 

Keywords: Metarhizium rileyi, Spodoptera litura, Virulence, Pathogenic mechanism, Physiological effect 

莱氏绿僵菌 (Metarhizium rileyi)属子囊菌门
(Ascomycota)粪壳菌纲(Sordariomycetes)肉座菌目

(Hypocreales)麦角菌科(Clavicipitacea)，是一种广泛

分布的昆虫病原真菌(Entomopathogenic fungus)。

M. rileyi旧称莱氏野村菌 Nomuraea rileyi，是野村
菌属的模式种，但 Kepler 比较了 Metarhizium 和
Nomuraea 属的若干蛋白质编码基因后，认为
Nomuraea属应当合并到 Metarhizium属中[1]，因此

N. rileyi相应地改成 M. rileyi。该菌可以寄生多种鳞
翅目害虫，尤其对夜蛾科害虫具有较高的侵染能 

力[2]。除了昆虫外，该菌对牛身上的寄生性蜱虫

Rhipicephalus microplus也有一定的防治效果[3]。作

为一种生防菌，莱氏绿僵菌在国外的研究和利用取

得了较大的成功[4]，在田间应用并引起了昆虫疾病

的流行。国内对该菌的研究和利用也取得了很多成

果：在应用方面，研究了 M. rileyi 对甜菜夜蛾
Spodoptera exigua[5]、棉铃虫 Helicoverpa armigera[6]、

斜纹夜蛾 Spodoptera litura[7]等夜蛾科害虫的致病

力；在寄主-病原菌互作方面研究了孢子附着机制[8]、

侵染过程中的几丁质酶活性[9]、侵染后的寄主抗氧

化酶活性变化[10]等生理生化过程，筛选出了一批

致病力强的菌株，为实际应用奠定了良好的技术 

基础。 

作为一种侵染性的致病菌，莱氏绿僵菌主要通

过体壁穿透进入昆虫的血腔，因而其致病能力的强

弱在一定程度上取决于体壁穿透能力。在体壁穿透

过程中，几丁质酶是必不可少的活性成分，协助孢

子萌发的芽管溶解体壁，进入血腔[9]。芽管侵入昆

虫血腔后，通过出芽或裂解的方式进行增殖，形成

酵母状的细胞(Yeast-like cells)，称为虫菌体(Hyphal 

bodies)。虫菌体利用昆虫血淋巴中的营养成分进行

扩增，其数量增长到一定程度后，诱导寄主产生密

度感应分子(Quorum-sensing molecular，QSM)，QSM

进一步诱导改变虫菌体的生长方式，由出芽生长转

变为两端生长，形成真正的菌丝(Mycelia)并杀死 

寄主[2,11]。 

一般认为，大部分病原微生物在侵入昆虫体内

后会触发寄主的免疫反应，然后被寄主通过吞噬作

用(Phagocytosis)、形成结节(Nodule formation)、包

囊反应(Encapsulation)、黑化反应(Melanization)等过
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程清除。作为关键因子，酚氧化酶(Phenoloxidase，

PO)在免疫反应中起着非常重要的作用[12]。因此，

是否引起寄主的免疫反应，以及免疫反应的强弱，

决定了昆虫病原菌穿透寄主体壁屏障后在寄主血

腔内定殖的成功率，直接影响生防菌的防治效果。 

为了进一步了解莱氏绿僵菌对斜纹夜蛾的侵

染能力及致病机制，以 Nr5772 为供试菌株，测定

了M. rileyi对不同龄期斜纹夜蛾幼虫和蛹的致死能
力，以及侵染后的发育过程和寄主的生理反应，以

期为该菌的开发利用提供理论指导。 

1  材料与方法 

1.1  主要试剂、仪器及培养基 

多巴胺，Sigma公司；ImrkTM酶标仪，Bio-Rad

公司；OlympusTM BX51显微镜及 OlympusTM DP72

显微摄像头，奥林巴斯公司。莱氏绿僵菌培养基采

用萨氏麦芽糖酵母琼脂培养基(SMAY)，根据文  

献[11]报道的方法配制。 

1.2  供试菌株与试虫饲养 

莱氏绿僵菌 Nr5772 菌株，由美国佛罗里达大

学 Drion G. Boucias教授提供，在实验室内用 SMAY

继代培养，冷藏保存。鉴于菌种多次培养保存后有

活力退化现象，因而使用前先接种斜纹夜蛾进行复

壮，然后从僵尸回接至培养基，纯化后使用。 

斜纹夜蛾第一代购自河南科云生物公司，在人

工气候养虫室内用人工饲料继代饲养，饲料配制参

照文献[13]报道的方法进行。养虫室温度 25 °C，相

对湿度 50%，光暗比 16 h:8 h。斜纹夜蛾 1−3龄幼

虫置于 90 mm培养皿内饲养，4龄后置于 30 mL养

虫盒内单头饲养。 

1.3  孢子悬浮液制备 

为最大限度保证孢子的活力，从接种后死亡

的斜纹夜蛾僵尸上刮取孢子粉，将其放于 15 mL

离心管中，加入 10 mL含吐温-80 (0.01%)的无菌

水，振荡均匀，使之形成稳定的悬浮液，然后用

血球计数板计数孢子浓度，3 000 r/min离心 5 min

后弃去上清液，加入适量的吐温-80水，调整孢子

浓度为 5×109 个 /mL，然后 10 倍稀释，得到  

5×109−5×105个/mL的孢子悬浮液各 5 mL，用作试

虫或蛹的毒力测定。 

1.4  M. rileyi 对斜纹夜蛾的毒力测定 

采用浸渍法分别接种斜纹夜蛾幼虫和蛹。用镊

子夹取斜纹夜蛾 3、4、5和 6龄幼虫及蛹，放入各

浓度莱氏绿僵菌孢子悬液中浸渍10 s后移入玻璃皿

中自然晾干，然后移入放有人工饲料的养虫盒中单

头饲养。每个浓度处理试虫 20头，以 0.01%吐温-80

水处理作为对照。接种后置于人工气候养虫室中饲

养，观察、记录 10 d死亡虫数或至化蛹。重复 3次。 

蛹晾干后放入用湿润脱脂棉保湿的玻璃皿中，

每个浓度处理蛹 30只，以 0.01%吐温-80水处理作

为对照。置于人工气候养虫室中，每天观察，记录

死亡蛹数直至羽化。重复 3次。 

1.5  离体虫菌体制备及接种 

用接种环从 Nr5772平板中刮取分生孢子，接

入含有萨氏麦芽糖酵母液体培养基(SMY)的三角

瓶中，25 °C、180 r/min振荡培养 3 d，制备离体虫

菌体[11]。取 1 mL培养好的虫菌体，用血球计数板计

数虫菌体数量后，3 000 r/min离心 5 min，移去液体

培养基，加入适量无菌水，调整数量为2.5×103个/μL，

用于试虫接种。 

离体虫菌体的接种采用注射法。挑选健壮的  

5龄幼虫 30只，70%酒精消毒后，用 10 μL的尖头

微量进样器吸取 2 μL虫菌体悬浮液，经由腹足进行

穿刺，将虫菌体注射入试虫血腔，缓慢抽出针尖，

以不流血淋巴或流量较小为注射成功标准。以注射

相同量无菌水的试虫作为对照。所有试虫置于养虫

盒中，按前述方法饲养。 

1.6  血淋巴采集、虫菌体发育观察及斜纹夜蛾幼

虫血细胞计数 

幼虫注射接种后，分别在 10、20、24、32、44、

55、64、72 h后用消毒的昆虫针穿刺腹足，把血淋

巴滴在冰冷的 Parafilm膜上，每头幼虫提取 30 μL

左右，分装于 3个预冷的 1.5 mL离心管中，分别用

于虫菌体计数、拍照，以及血细胞计数和酚氧化酶
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活性测定。每次取样 3只幼虫。 

虫菌体和血细胞总数用血球计数板在普通显

微镜下进行计数，由于感染后期虫菌体数量太多，

需要进行稀释。虫菌体在不同阶段的形态特征用装

备有显微摄像头 OlympusTM DP72 的显微镜

OlympusTM BX51进行拍照。 

1.7  酚氧化酶活性测定 

酚氧化酶的活性测定采用酶标仪法进行[14]，并

稍有改动。简言之，血淋巴用 2 倍的磷酸缓冲液  

(0.2 mol/L Na2HPO4-NaH2PO4，pH 7.0)稀释后取  

10 μL加入 96孔板，然后再加入 90 μL上述磷酸缓

冲液，用移液枪吹匀后加入 100 μL 20 mmol/L多巴

胺，使总测酶活体系为 200 μL。反应开始后，用

Bio-Rad ImrkTM酶标仪在 495 nm处检测吸光度(OD)

的动态变化(动力学检测)，每隔 60 s测量一次，间

隔期振荡 30 s，共测 10次，以稀释后每 10 μL血淋

巴每分钟 OD495 值变化 0.001 为 1 个酶活力单位   

(1 U)。各处理血淋巴分别采自 3头幼虫，PO活性

测定 3次。 

1.8  数据统计分析 

采用 SPSS 22.0 软件对所获得的数据进行分

析。M. rileyi分生孢子对斜纹夜蛾幼虫的 LC50、LT50

计算根据参考文献[15]报道的方法进行，其他数据

的差异显著性用 ANOVA方差分析。 

2  结果与分析 

2.1  M. rileyi 对斜纹夜蛾的毒力测定 

不同龄期的幼虫对 M. rileyi 的敏感性不同(表

1)，3 龄幼虫易受病菌感染，LC50最低；6 龄虫的

抵抗力则较强。以 3龄幼虫 LC50为标准计算相对毒

力指数，可以看出莱氏绿僵菌分生孢子对 6龄幼虫

的毒力极低，较 3 龄虫低 1 000 倍以上。M. rileyi
分生孢子对不同龄期幼虫的差异较大，并随幼虫龄

期增加而提高。 

随着孢子浓度的增加，各龄期幼虫的死亡速度

增快，LT50变小(表 2)。相同孢子浓度处理，低龄

幼虫死亡速度快于高龄幼虫，趋势明显。低浓度 

表 1  接种 10 d 后莱氏绿僵菌对不同龄期斜纹夜蛾 

幼虫的致死中浓度 
Table 1  LC50 of M. rielyi against larvae of S. litura 10 d 

post inoculation 
虫龄 

Instar 

回归方程 

Regression 

LC50 

(conidia/mL) 

毒力指数

Toxic index

3 Y=−3.947+0.608x 3.12×106 100.00 

4 Y=−5.552+0.769x 1.65×107 18.909 

5 Y=−4.237+0.573x 2.46×107 12.683 

6 Y=−7.018+0.733x 3.79×109 0.082 

 
(5×105孢子/mL)处理，4、5龄幼虫最终累计死亡率

较低，未能测得 LT50。除 5×109孢子/mL 处理外，    

6 龄幼虫各浓度处理最终累计死亡率均较低，大部

分化蛹并成功羽化，因而也未能测定 LT50。总体来

看，幼虫龄期越小，孢子浓度越高，死亡速度越快。 

M. rileyi孢子不仅可以寄生斜纹夜蛾幼虫，对
蛹也有一定的寄生能力，但致病性较弱(表 3)。 

5×109孢子/mL处理后 10 d，累计死亡率为 33.3%，

大部分蛹均正常羽化，低浓度处理未见死亡蛹，说

明蛹不是该菌的主要寄生虫态。 
 

表 2  不同浓度分生孢子对斜纹夜蛾幼虫的致死中时

Table 2  LT50 of M. rielyi against larvae of S. litura 
虫龄 

Instar 

孢子浓度(个/mL) 

Conidia (cell/mL) 

回归方程 

Regression 
LT50 (d) 

3 

5×105 y=−5.784+0.718x 8.06 

5×106 y=−5.547+0.955x 6.81 

5×107 y=−5.954+1.099x 6.42 

5×108 y=−7.288+1.501x 4.86 

5×109 y=−6.954+1.527x 4.55 

4 

5×105 − − 

5×106 y=−6.232+0.780x 7.99 

5×107 y=−5.594+0.748x 7.48 

5×108 y=−7.268+1.094x 6.64 

5×109 y=−6.974+1.187x 5.85 

5 

5×105 − − 

5×106 y=−6.815+0.608x 9.34 

5×107 y=−7.240+0.902x 8.02 

5×108 y=−5.542+0.740x 7.49 

5×109 y=−8.020+1.239x 6.55 

注：−：由于死亡率低，未测出 LT50. 

Note: −: LT50 was not determined due to the low mortality. 
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表 3  莱氏绿僵菌分生孢子对斜纹夜蛾蛹的致死率 
Table 3  Lethality of M. rielyi against pupa of S. litura 

孢子浓度(个/mL) 

Conidia (cells/mL) 

累计校正死亡率 

Corrected mortality (%) 
1−6 d 7 d 8 d 9 d 10 d

对照 Control 0 0 0 0 0 

5×105 0 0 0 0 0 
5×106 0 0 0 0 0 
5×107 0 0 0 0 0 
5×108 0 0 0 3.33 6.67
5×109 0 0 20 30.00 33.33

2.2  虫菌体在斜纹夜蛾幼虫体内的发育 

虫菌体注入幼虫血腔后，很快就利用血淋巴中

的营养成分进行增殖，并且单个虫菌体的细胞数和

长度大小不断增长，密度不断增大(图 1)。在接种初

期，虫菌体以出芽生长为主(图 1A、B)，接种大约

64 h左右，生殖方式由出芽生殖转换为两端生长，

形态逐渐向形成菌丝的方向转变(图 1E)。在注射后

64 h左右，虽然菌丝体的数量在不断增多，消耗寄 
 

 
 

图 1  侵入斜纹夜蛾幼虫体内后虫菌体的发育过程 
Figure 1  Hyphal bodies development in haemocoel of S. litura larvae 

注：A：接种后 24 h，虫菌体较小且数量少于血细胞数量；Hb: Hyphal bodies：虫菌体；Hc: Hemocytes：血细胞. B：32 h后，虫菌

体数量增多，变大，明显以出芽的方式生长. C、D：接种 44 h和 55 h后，虫菌体数量快速增长，密度在 108个/mL以上，远大于血

细胞密度且长度明显增加. E：64 h，虫菌体密度达到阈值后，生长方式由出芽生长转变为两端生长，两端尖细，逐渐形成菌丝. F：

72 h，幼虫开始死亡，逐渐僵化，虫菌体已经全部转化成菌丝，缠绕在一起，形成菌丝团. G：分离开的单条菌丝. 

Note: A: Post inoculation 24 h, the hyphal bodies are small, and fewer than hemocytes; Hb: Hyphal bodies; Hc: Hemocytes. B: 32 h later, hyphal bodies 
elongated and the number increased, obviously, it’s reproductive is by budding growth. C, D: 44 h and 55 h later, hyphal bodies increased rapidly, over 
108/mL, far more than hemocytes, and its length increased. E: 66 h later, densities of hyphal bodies reached the threshold, and the growth transited from 
budding growth to apical growth, so, yeast-like cell transformed to mycelial cell. The larva begins to die in this stage. F: 72 h later, larva died and the 
body mummified, all the hyphal bodies turned into mycelia, adhered each other to form clusters. G: Single mycelia separated from mycelial clusters.  
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主的营养，但幼虫此时外观表现正常，取食量和活

动性没有明显的减弱，虫菌体在昆虫血腔中随血淋

巴流动，并未侵染组织器官。 

注射后 72 h左右，酵母状虫菌体已完全转换为

菌丝，幼虫开始出现死亡。刚死亡的幼虫身体较软，

但 1−2 h左右即僵化变硬。此时，昆虫体内的虫菌

体已全部形成菌丝(图 1F、G)，虫体的器官组织被

菌丝穿透，虫体表面长出白色的菌丝，1 d 后出现

绿色的分生孢子。 

虫菌体进入昆虫血腔后，在开始阶段增长较为

缓慢(图 2)，30 h左右其密度达到 1×106个/mL以上，

此后增殖速度加快，44 h后虫菌体数量明显多于血

细胞数量(图 1C、D)，此时，虫菌体的密度达到一

定阈值(图 2，大于 1×108/mL)，增长速度减缓。至    

64 h左右，虫菌体密度接近上限，不再大幅增长，

生长方式开始出现转变。接种后 72 h，幼虫已经死

亡，虫菌体完全转换为菌丝。对取得的数据进行曲

线模拟，其增长模型与幂函数较为相符。 

2.3  M. rileyi侵染后斜纹夜蛾幼虫血细胞的数量

变化 

斜纹夜蛾幼虫感染 M. rileyi后，在试虫死亡之
前，血淋巴细胞的总体数量未出现剧烈的变化，波

动幅度大部分在 6×106/mL−8×106/mL之间，仅有少

量幼虫血细胞总数超过 1×107/mL (图 3)。经ANOVA

方差分析，注射处理组与对照组幼虫的细胞总量差 
 

 
 

图 2  虫菌体在斜纹夜蛾幼虫体内的增长趋势 
Figure 2  Growth curve of hyphal bodies in haemocoel of  
S. litura larvae 

 
 

图 3  斜纹夜蛾感染 M. rileyi 后血细胞数量变化 
Figure 3  Hemocyte counts of S. litura larvae after 
injection with hyphal bodies of M. rileyi 
注：柱形图上方相同字母表示方差分析差异不显著(P<0.05). 

Note: The values withe same letters above the column is of no 
significant difference by ANOVA test (P<0.05). 
 

异不明显。同时，显微观察未发现有细胞崩解或凝

结成团的现象(图 1A−E)，也未在脂肪体等组织上发

现黑色的结节或包囊等常见的细胞免疫现象。 

2.4  M. rileyi侵染后斜纹夜蛾幼虫酚氧化酶的活

性变化 

M. rileyi侵入斜纹夜蛾幼虫血腔后，在初始阶
段，虫菌体的增殖对酚氧化酶的活性没有明显的

影响，PO活性水平与对照无显著差异(图 4)。接种 
 

 
 

图 4  M. rileyi 接种后斜纹夜蛾幼虫酚氧化酶活性变化 
Figure 4  Phenoloxidase activity from larvae of S. litura 
post inoculation with M. rileyi 
注：柱形图上方相同字母表示方差分析差异不显著(P<0.05). 

Note: The values withe same letters above the column is of no 
significant difference by ANOVA test (P<0.05). 
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55 h后，PO活性开始出现明显的下降，64 h后，

PO活性大幅下降，72 h后(幼虫已经死亡)，PO活

性完全消失，无法检测。结合虫菌体的增殖趋势分

析(图 2)，PO活性强弱与虫菌体密度存在一定程度

的负相关性。 

3  结论与讨论 

作为一种昆虫寄生真菌，自然状况下，M. rileyi
主要通过体壁侵染进入昆虫体内，而体壁的化学组

成成分和厚度是影响病菌入侵成功的重要因素[16]。

不同种类、不同龄期的昆虫其体壁厚度及组成成分

存在差异，一般而言，低龄幼虫体壁较高龄幼虫体

壁薄，因而更有利于病原菌的入侵。本研究中，斜

纹夜蛾不同龄期幼虫对 M. rileyi 的抵抗力差异明
显，低龄幼虫死亡率和致死速度优于高龄幼虫，其

主要原因应是体壁厚度不同；更为明显的是，蛹因

其蛹壳的厚度远大于幼虫的的体壁(目测观察)，因

而对 M. rileyi抗性更强，死亡率更低(表 3)。幼虫感

病后的病程较长，4–5 d后逐渐死亡(表 2)，在此期

间，其取食量与取食活动没有明显变化，因此防治

高龄幼虫并不能对作物起到有效的保护作用。因此

在应用M. rileyi防治害虫时，应掌握在幼虫低龄期，
以增加病原菌的侵染成功率，保护作物免受危害。 

M. rileyi在侵入昆虫体内后，其发育过程具有
二型现象(Dimorphism)，即具有酵母状虫菌体(酵母

型)和丝状菌丝体(菌丝型)两种不同的形态[2,17]。虫

菌体消耗昆虫血淋巴中的营养进行增殖，但对寄主

没有明显伤害，感病个体与健康个体表现一致，取

食行为不受影响；虫菌体转换为菌丝体后，开始破

坏寄主的器官组织，并分泌代谢物(包括毒素)，杀

死寄主。在感病第一阶段，虫菌体的数量增长明显

没有受到寄主的抑制，即寄主的免疫系统未能识别

出 M. rileyi这种外来病原物，虫菌体以幂函数的形
式自由生长 2−3 d (图 2)，同时，虫菌体对寄主的生

理活动也没有不利影响。在其密度达到一定阈值

时，触发寄主产生 QSM，QSM 诱导虫菌体发生形

态改变，进入感病第二阶段，形成菌丝体，在较短

的时间内(几小时)杀死寄主[11]。从本实验的结果分

析，寄主在被侵染 64 h后产生 QSM，此时的虫菌

体密度约为 2.5×108 个/mL 左右，推测诱导产生

QSM的密度阈值为 2.5×108个/mL虫菌体。M. rileyi
侵染成功后，虫菌体达到 QSM 阈值的增殖速度，

成为影响病菌致死速度的主要因素。 

一般情况下，病原物侵入昆虫体内后，通常会

引起寄主的免疫反应。如念珠菌 Candida albicans
注入 Spodoptera exigua血腔后，则很快被吞噬细胞
吞噬，形成黑色的结节[18]。然而，昆虫寄生菌，如

M. rileyi和 B. bassiana等在长期的进化过程中，都
形成了避开昆虫免疫屏障的特殊形态。球孢白僵菌

B. bassiana 孢子萌发穿透体壁侵入甜菜夜蛾
Spodoptera exigua血淋巴后，形成特殊的形态——

芽孢子(Blastspores)，芽孢子无法被寄主识别，免疫

反应过程不能启动[18]。但是，把白僵菌的孢子直接

注射到昆虫 Eurygaster integriceps体内后，寄主的
血细胞数量和血细胞的类型发生明显变化，免疫反

应强烈[19]，说明孢子无法逃避寄主免疫系统的监

视。本研究中，虫菌体在血腔中大量增殖，寄主血

淋巴细胞的数量没有明显变化，吞噬和包囊现象均

未被观察到，说明虫菌体与芽孢子一样，可以躲避

寄主免疫系统的攻击。昆虫之所以无法对虫菌体进

行免疫识别，主要原因是虫菌体细胞表面缺少免疫

识别因子，表面抗原无法被寄主识别为非自身成分

(Non-self)[20]，因而细胞的吞噬和包囊作用等无法 

进行。 

PO是昆虫免疫系统中的关键酶，尤其是包囊、

结节形成及黑化等反应过程[21−22]，也是测定免疫能

力的常用指标。寄主在受到病原侵染后，PPO级联

反应(Prophenoloxidase cascade)启动，无活性的 PPO

被水解形成有活性的 PO[23]，从而导致血淋巴中 PO

活性升高。毫无疑问，高活性 PO 的存在不利于昆

虫病原菌的发育。如前所述，M. rileyi在虫菌体阶
段、B. basisana在芽孢子阶段不能被寄主免疫系统
识别，但在转换为菌丝体后这种“隐身”能力消失。

研究发现，B. basisana接种 S. exigua后，在初期阶
段(芽孢子)，血淋巴 PO 活性没有明显变化，但侵



1356 微生物学通报 Microbiol. China 2017, Vol.44, No.6 

  

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

染后期血细胞 PO活性明显降低[24]，主要原因是菌

丝体发育过程中可分泌次生代谢物抑制 PO 活   

性[19]。与此类似，M. rileyi侵染后的 55 h内，寄主

血淋巴 PO 活性没有变化，但虫菌体转换为菌丝体

后，PO活性开始下降，至试虫死亡时，PO活性降

为 0 (图 4)，这可能因为菌丝分泌的代谢产物抑制了

PO 活性，至于是何种成分，则需要进一步进行分

离纯化。 

昆虫病原菌与寄主的互作是个非常复杂的过

程，包含很多不同的生理生化过程，其中细胞的数

量和类型，包囊、结节的数量，PPO与 PO活性，

溶菌酶(Lysozyme)活性等是免疫功能强弱的直观反

映，虽然各指标之间相互独立，但在生理过程中却

是互相参与、互相影响的，有一定的内在联系。本

研究对感染后期虫菌体的数量增长趋势与 PO 活性

变化进行了比较，可以看出两者之间存在负相关

性，即随着虫菌体数量的增长，PO 活性下降。与

此类似，绿僵菌侵染沙漠蝗 Schistocerca gregaria后，
PO活性与溶菌酶活性之间也有明显的相关性[25]。 

虽然 M. rileyi对斜纹夜蛾有较好的防治效果，
而且有诸多优点，但从长远利用的角度考虑应当注

意不可滥用。已有研究证实，连续用白僵菌进行抗

性选育 25 代后，面对巨大的选择压力，大蜡螟

Galleria mellonella可对白僵菌表现明显的抗性[26]，

说明微生物制剂与化学农药一样，可引起害虫抗性

产生。抗性的产生除了因为昆虫体壁屏障得到加强

外，免疫功能的加强可能也是原因之一[27]。M. rileyi
如果在未来得到大量应用，应当与其他生物农药交

替使用，以避免可能的抗性风险。 
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