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　 　 摘要:　 Ｅｎｔｏｍｏｐｈａｇａ ｍａｉｍａｉｇａ 是一种天然存在的舞毒蛾幼虫的专性真菌病原体ꎬ本文主要介绍了 Ｅｎｔｏｍｏｐｈａ￣
ｇａ ｍａｉｍａｉｇａ 国外相关的研究进展ꎬ包括其分布、孢子种类、生物生态学特征、孢子特征、检测技术及生防菌 Ｅｎｔｏ￣
ｍｏｐｈａｇａ ｍａｉｍａｉｇａ 在北美、欧洲及亚洲舞毒蛾防治中的应用ꎮ 介绍了中国舞毒蛾生物防治方法ꎬ并对 Ｅｎｔｏｍｏｐｈａｇａ
ｍａｉｍａｉｇａ 在国内的发展前景进行了展望ꎮ
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　 　 舞毒蛾( Ｌｙｍａｎｔｒｉａ ｄｉｓｐａｒ Ｌ.) 属鳞翅目( Ｌｅｐｉ￣
ｄｏｐｔｅｒａ)毒蛾科(Ｌｙｍａｎｔｒｉｄａｔｅ)毒蛾属(Ｌｙｍａｎｔｒｉａ)ꎬ
别名苹果毒蛾、柿毛虫、秋千毛虫ꎬ是一种食性广谱

的食叶类害虫[１]ꎮ 在中国ꎬ舞毒蛾分布于西北、东
北、华东、华北、华南、华中、西南等地区ꎬ它具有分布

广、危害重、食性杂、幼虫顺风迁移等特点ꎮ １９８１
年ꎬ美国约有 ６.０×１０６ ｈｍ２森林遭受损害ꎬ在欧洲舞

毒蛾危害发生也很普遍ꎬ在中国舞毒蛾也经常周期

性的发生ꎬ是森林、园林、果树、蚕业上的一大害虫ꎬ
给中国林业生产造成了巨大的经济损失[２]ꎮ 因此

有效控制舞毒蛾种群密度ꎬ使林木免受危害ꎬ是一项

长期而艰巨的任务ꎮ
１９８６ 年欧洲舞毒蛾引入北美ꎬ而在近年亚洲舞

毒蛾也被传入北美[３]ꎬ构成北美种群ꎮ 欧洲舞毒蛾

和亚洲舞毒蛾的主要区别在于ꎬ前者雌成虫不具有
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飞翔能力ꎬ而后者雌虫具有较强的飞翔能力[４]ꎮ 据

美国农业部相关部门分析数据显示ꎬ亚洲舞毒蛾雌

成虫的迁移飞行能力强ꎬ而且其寄主范围比欧洲舞

毒蛾广很多ꎬ所以其蔓延和传播的速度比欧洲舞毒

蛾快ꎬ如果亚洲舞毒蛾在北美定居ꎬ对北美的危害将

比欧洲舞毒蛾更厉害ꎬ侵染和传播能力更强[５￣６]ꎮ
舞毒蛾最常用的生物防治方法有昆虫天敌、核

型多角体病毒(ＬＤＮＰＶ)、Ｂｔ 杀虫剂和昆虫性信息素

等ꎬ而在一些国家和地区发现了一种新的生防真菌

Ｅｎｔｏｍｏｐｈａｇａ ｍａｉｍａｉｇａꎬ它是一种天然存在的舞毒

蛾幼虫的专性真菌病原体[７]ꎮ Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ首先在日

本发现ꎬ在当地舞毒蛾发生后期其群体常会出现

Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ菌的流行病ꎬ经常能见到舞毒蛾的群体

被Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ消灭的现象ꎮ 据美国 Ｍａｓｓａｃｈｕｓｅｔｔｓ
Ａｍｈｅｒｓｔ 大学的 Ｔｈｏｍａｓ. Ｓ 教授介绍ꎬＥ.ｍａｉｍａｉｇａ是
北美地区控制舞毒蛾非常有效的生物制剂ꎮ 而

Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ的研究和应用在中国未见报道ꎬ本文较

详细介绍Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ国外相关研究进展ꎬ为其在国

内进一步研究与应用提供参考ꎮ

１　 Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ的分布、孢子种类及生
物生态学特征

　 　 Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ 是舞毒蛾生物防治菌ꎬ属接合菌门

(Ｚｙｇｏｍｙｃｏｔａ)、虫霉目 ( Ｅｎｔｏｍｏｐｈｔｈｏｒａｌｅｓ)、虫霉科

(Ｅｎｔｏｍｏｐｈｔｈｏｒａｃｅａｅ)、噬虫霉属(Ｅｎｔｏｍｏｐｈａｇａ)ꎬ是一

种专一性强的虫生真菌ꎬ属于北半球温带鳞翅目幼虫

病原菌 Ｅｎｔｏｍｏｐｈａｇａ ａｕｌｉｃａｅ 种群复合体[８]ꎮ
Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ被认为起源于亚洲ꎬ目前广泛分布于

北美、欧洲及亚洲的一些国家和地区ꎮ Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ通
常产生 ２ 种类型的孢子ꎬ一种是分生孢子ꎬ另一种是

休眠孢子ꎮ 分生孢子是在受侵染的虫体外产生ꎬ寿命

相对较短ꎬ并在同一时期被积极地排出以引起感染ꎬ
一年可形成多次侵染ꎻ休眠孢子是尸体内产生的厚壁

孢子ꎬ在形成后通常进入休眠ꎬ在不利条件下存活ꎬ可
适应不良环境条件存活数年ꎬ在条件适宜时会萌发对

舞毒蛾进行侵染[９]ꎮ
Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ的生命周期与舞毒蛾的发育正好是

同步ꎬ春季真菌病原体活动与害虫幼虫的发育相一

致ꎮ 它具有对舞毒蛾毒性强ꎬ特异性高ꎬ对其他昆虫

没有作用等特点ꎮ 因此ꎬ在日本和美国等国家ꎬ
Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ被公认为天然防治舞毒蛾最重要、最有

效的生防真菌[１０]ꎮ

２　 Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ分生孢子和休眠孢子的
特性

２.１　 分生孢子的侵染特性及动态

Ａｎｎ 等[１１]采用生物分析法和扫描电镜法ꎬ比较

舞毒蛾和 ４ 种冬夜蛾亚科(Ｃｕｃｕｌｌｉｉｎｅ)幼虫角质层上

Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ分生孢子附着和萌发情况ꎮ Ｃｕｃｕｌｌｉｉｎｅ 角

质层的分生孢子主要分布在大而松散节间区域ꎬ且很

少萌发ꎬ扫描电镜显示有一层厚厚粘膜包裹着分生孢

子ꎬ推测分生孢子会被这种厚粘膜包裹ꎬ只是松散地

附着在幼虫角质层上ꎮ 而舞毒蛾幼虫角质层上分生

孢子也是松散吸附ꎬ却未发现类似的粘膜包裹ꎮ 用测

角仪测定了幼虫角质层的相对疏水性ꎬ舞毒蛾比 Ｃｕ￣
ｃｕｌｌｉｉｎｅ 更具疏水性ꎬ表明高的疏水性可能是影响

Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ分生孢子在角质层上附着和萌发能力的

一个必要因素ꎮ 用正己烷、甲醇和氯仿依次提取舞毒

蛾和 ４ 种 Ｃｕｃｕｌｌｉｉｎｅ 的角质层ꎬ将分生孢子淋在不同

提取物上ꎬ研究发现ꎬ分生孢子在 ３ 种舞毒蛾提取物

中ꎬ大部分产生胚芽管ꎬ这是表皮穿透的先决条件ꎮ
分生孢子在 Ｃｕｃｕｌｌｉｉｎｅ 氯仿和正己烷提取物中产生次

生分生孢子ꎬ减少发芽ꎬ而在 Ｃｕｃｕｌｌｉｉｎｅ 甲醇提取物中

发芽产生胚芽管ꎮ 以上研究结果表明ꎬ舞毒蛾易感染

Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａꎮ
Ａｎｎ 等[８]进行了Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ空气分生孢子动态

研究ꎮ １９９２ 年ꎬ在发生地森林冠层采集Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ
的空气分生孢子ꎬ密度很高ꎬ达到每 １ ｈｍ２ ２０ ０００卵
块ꎬ但在 １９９３ 年初期ꎬ当地舞毒蛾种群已降到每 １
ｈｍ２ １００ 卵块ꎬ几乎检测不到ꎬ舞毒蛾从三龄到化

蛹ꎬ空气中Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ分生孢子偶然发生ꎬ并且当地

舞毒蛾种群感染仅在空气分生孢子生长第一个峰值

后增加ꎬ在达到峰值后的 ５~ １４ ｈ 分生孢子量与叶

片湿度呈正相关ꎮ 笼养在地面 ０􀆰 ５ ｍ 处的幼虫感染

也与叶片湿度有关ꎮ 笼养在含有Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ休眠孢

子和分生孢子地面的幼虫在整个季节都被感染ꎬ而
笼养在含有空气分生孢子的幼虫偶尔被感染ꎬ表明

地面幼虫的感染是由休眠孢子和分生孢子引发的ꎬ
而且水分对分生孢子存活和感染至关重要ꎮ
２.２　 休眠孢子的特性、分布及影响因素

Ａｎｎ 等[１２] 研究 ９ 种Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ菌株在体外和

体内是否产生休眠孢子ꎮ 在体外产生分生孢子的 ３
种Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ菌株ꎬ在体内也能产生休眠孢子ꎬ另外

２ 种仅在体内产生休眠孢子ꎮ 体外产生分生孢子比
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不产生分生孢子的菌株更频繁地在体内产生休眠孢

子ꎮ 休眠孢子产生随时间而变化ꎮ 经过 ２ ａ 以上冷

藏后ꎬ３ 种菌株继续在体内产生休眠孢子ꎬ另 ３ 种菌

株在体内不再产生休眠孢子ꎮ
Ａｎｎ 等[１３]研究了Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ休眠孢子在土壤

和树皮上不均等的分布ꎮ 由Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ致死的舞毒

蛾尸体常常附着在树干上数周后才脱落并落在地

上ꎬ这些尸体主要含休眠孢子ꎮ 采用密度梯度离心

法测定土壤和树皮中休眠孢子数量ꎬ在离树基部

０~１０ ｃｍ 处土壤中休眠孢子滴度最高ꎬ并且随着距

离增加而减少ꎬ在土壤表层中滴度也非常高ꎬ随着土

壤深度的增加ꎬ其数量急剧减少ꎮ 而从树皮中获得

的休眠孢子ꎬ密度远远低于树基部有机土壤层ꎮ 用

笼养的舞毒蛾幼虫进行田间生物测定ꎬ比较感染水

平与树基部距离的关系ꎬ感染率最高的是距离树基

部 ５０􀆰 ０ ｃｍ 处ꎬ而最低感染率则在距离树基部 ０􀆰 ５
ｍ 处ꎮ 试验结果表明ꎬ舞毒蛾幼虫在含休眠孢子的

土壤表面易受到感染ꎬ而被埋藏距土壤表面 １ ｃｍ 以

下深处的幼虫ꎬ未被休眠孢子感染ꎮ
Ａｎｎ 等[１４]研究了Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ休眠孢子的非寄

生性:隔离和冷暴露的影响ꎮ 近期死亡含未成熟休

眠孢子的幼虫尸体在 １％水琼脂 ２０ ℃下放置 １４ ｄ
后ꎬ休眠孢子成熟ꎬ这是成熟休眠孢子的接合时间ꎮ
将尸体中休眠孢子悬浮液转移至 １５ ℃潮湿土壤中ꎬ
４ ｄ 后将舞毒蛾幼虫连续暴露ꎬ持续 １９６ ｄꎬ生物测定

开始后的 ２４~２８ ｄ 幼虫中首次发现感染ꎬ且感染潜

力持续 １９６ ｄꎮ 发芽试验证实了休眠孢子的萌发ꎮ
２.３　 Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ孢子的形成和对舞毒蛾种群爆发

的影响

　 　 Ａｎｎ 等[１５] 研究Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ产生孢子类型及影

响因子ꎬ调查Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ感染舞毒蛾的环境因子(温
度、光周期、寄主蜕皮状态)和真菌因子(分离物、剂
量、菌株衰减)与产生分生孢子和休眠孢子的关系ꎮ
舞毒蛾尸体产生的孢子包括尸体表面的分生孢子、
尸体内的休眠孢子或 ２ 种孢子同时存在ꎮ 对产生孢

子类型影响最大的因素是寄主龄期:二龄幼虫尸体

在任何温度下几乎不产生休眠孢子ꎬ而五龄幼虫尸

体在较高温度下产生休眠孢子ꎮ 光周期是唯一一个

不会显著影响孢子产生的因素ꎮ 休眠孢子产量与蜕

皮周期呈负相关ꎬ在感染和死亡期间蜕皮或表现出

蜕皮前期特征的尸体包含较少休眠孢子ꎮ 增加真菌

剂量产生更多的休眠孢子ꎬ如同广泛连续传代一样ꎬ

同 时 导 致 分 生 孢 子 的 减 少ꎮ 以 上 结 果 显 示

Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ的寄主状况以及它周围的环境都会影响

产生孢子的类型ꎮ
Ｎｉｅｌｓｅｎ 等[７] 研究舞毒蛾感染Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ后死

亡和孢子形成的日变化ꎬ来评估 １ ｄ 中舞毒蛾死亡

时间是否受Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ操纵ꎮ 在 １５ ℃和 ２０ ℃下进

行室内生物测定ꎬ以记录在光 １４ ｈ /暗 １０ ｈ 光周期

和 １００％相对湿度下 ２４ ｈ 内舞毒蛾幼虫死亡和孢子

形成模式ꎮ 结果表明ꎬＥ.ｍａｉｍａｉｇａ感染的舞毒蛾幼

虫主要在下午死亡ꎬ并且夜间产生真菌孢子ꎬ这种节

律与真菌分离物和幼虫死亡后产生的孢子类型无

关ꎮ 将温度从 １５ ℃提高到 ２０ ℃ꎬ致死时间缩短并

且在晚上较早开始孢子形成ꎮ
Ｊａｍｅｓ 等[１６]研究天气作用引起Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ对舞

毒蛾种群爆发的影响ꎮ 通过测量宾夕法尼亚州中部

１２ 个地点 ３ 年以上的真菌感染率、土壤湿度、降雨量、
温度和湿度ꎮ 利用野外采集的幼虫和实验室笼养在

森林地面上的幼虫来评估真菌感染引起的死亡率ꎮ
水分相关可变因素(降雨量、相对湿度和土壤湿度)对
野外采集的幼虫和实验室笼养在森林地面上的幼虫

真菌感染引起的死亡率都具有显著正效应ꎮ 温度对

野外采集的幼虫死亡率具有显著的负效应ꎬ对笼养幼

虫的死亡率没有明显影响ꎬ可能与休眠孢子和分生孢

子引起感染的微气候效应有关ꎮ

３　 Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ的检测技术

Ｌｏｕｅｌａ 等[１７]开发了 ＤＮＡ 提取和实时 ＰＣＲ 检测

２ 种方法ꎬ用于检测和量化森林土壤有机层中

Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ 休眠孢子ꎮ 用去污剂和珠磨机均质化

处理土壤ꎬ然后使用 Ｓｅｐｈａｄｅｘ￣聚乙烯聚吡咯烷酮微

柱纯化粗 ＤＮＡ 提取物ꎬ提取土壤中休眠孢子 ＤＮＡꎮ
纯化步骤消除了土壤样品中基因组 ＤＮＡ 共提取的

大部分环境污染物ꎬ但检测试验仍然需要添加牛血

清白蛋白以减轻 ＰＣＲ 抑制ꎮ 决定检测灵敏度的关

键因素是土壤背景 ＤＮＡ 和共提取污染物ꎮ 根据对

不同森林土壤中休眠孢子滴度进行比较得出该方法

是对休眠孢子密度相对较高的有机土壤评估最好的

方法ꎮ
Ｔｏｎｙａ 等[１８]设计了一种捕获空气中分生孢子的

孢粉 式 捕 集 器ꎬ 通 过 定 量 ＰＣＲ 技 术 来 检 测

Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ空气分生孢子ꎬ用于量化空气分生孢子的

沉积ꎮ Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ空气分生孢子相对较大(大小与花
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粉相似)ꎬ具有特殊特征ꎬ并且需要特殊方法进行收集

和量化ꎮ 干采样法因分生孢子的 ＤＮＡ 快速降解未被

采用ꎮ 后又设计了一种用于孢粉学的腔室式捕集器ꎬ
来捕获缓冲液中沉降孢子ꎮ ２０１６ 年夏季对宾夕法尼

亚州舞毒蛾爆发区进行了大规模孢子捕获调查ꎬ测试

了这种湿捕集方法ꎮ 在老龄期和蛹发育期ꎬ收集的 ４
ｄ 里ꎬ检测到来自空气中不同量的分生孢子沉降ꎬ数
量随着季节和距离新落叶区域的距离而变化ꎮ

Ａｎｎ 等[１９] 为了提高土壤中Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ休眠孢

子对 环 境 的 适 应 性ꎬ 改 进 和 测 试 了 ２ 种 用 于

Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ休眠孢子的定量方法ꎮ 这 ２ 种方法用于

恢复时大于每 １ ｇ 干土 １００ 个的休眠孢子是非常有

效的ꎮ Ｗｅｓｅｌｏｈ 和 Ａｎｄｒｅａｄｉｓ[２０] 最初描述的改进方

法比 Ｐｅｒｃｏｌｌ 密度梯度改进方法获得了更多的休眠

孢子ꎬ但 ２ 种方法估算真实密度的能力是相似的ꎮ
用 ２ 种方法预测真实休眠孢子的密度ꎬ回归方程式

的 Ｒ２值都大于等于 ０􀆰 ９０ꎮ
Ｌｏｕｅｌａ 等[２１] 研究森林土壤中和Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ休

眠孢子相关的变异寄生菌检测ꎮ 通过研究发现舞毒

蛾种群在感染水平上表现出高度变异性ꎬ一种可能

的生物因素是受变异寄生菌攻击的Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ休眠

孢子在土壤里的持久性ꎮ 使用诱饵和分子技术ꎬ调
查推定Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ休眠孢子上的变异寄生菌为子囊

菌(Ｐｏｃｈｏｎｉａ ｓｐ.)和卵菌(Ｐｙｔｈｉｕｍｓｐｐ.)ꎮ

４　 生防菌Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ在舞毒蛾防治中
的应用

４.１　 生防菌Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ在北美舞毒蛾防治中的应用

　 　 Ｔｈｅｏｄｏｒｅ 等[２２] 在整个北美东北部的许多森林

和居民区中发现Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａꎮ 该菌在舞毒蛾爆发种

群中广泛流行传播ꎬ它的出现与异常湿润季节有关ꎮ
大多数真菌感染的舞毒蛾幼虫在其第四或第五龄期

大量死亡ꎬ并且其头部紧贴着树干指向下方ꎮ 当新

死的幼虫放置在潮湿的环境中ꎬ在舞毒蛾尸体内产

生厚壁的休眠孢子和感染性的分生孢子ꎮ
Ｃｈａｒｌｏｔｔｅ 等[２３]研究北美初级种群和亚洲源种

群Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ的遗传多样性ꎮ Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ起源于亚

洲ꎬ它可以抑制舞毒蛾爆发流行病ꎮ 亚洲源种群比

美国种群更加多样化ꎮ ＡＦＬＰ 数据分析结果表明ꎬ北
美菌株形成了一个与日本菌株(除东京外)关系最

密切 的 分 支ꎬ 没 有 检 测 到 来 自 不 同 地 理 位 置

Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ的形态变化ꎮ

Ｎａｔｈａｎ 等[２４] 评估美国中北部Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ流行

病的气候潜力ꎮ 调查了 １６ 个Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ流行病相

关天气条件与 １ ３５１个北美地区气候条件ꎬ根据

ＣＬＩＭＥＸ 气候相似性的总体指数ꎬ在美国东部的大

部分地区年度气候条件与流行病的发生条件相似ꎮ
对 １９７１ 年至 ２０００ 年 ９ 个中北部州的月天气记录进

行调查ꎬ比较降水和温度与Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ流行期间观

测到的条件ꎬ根据记录流行病学确定的气候平均值ꎬ
６ 个地区的温度和降水条件比另 ３ 个地区更有利于

流行病发生ꎬ这在近 ３０ 年内可能至少有 ６ 年的时间

利于Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ流行病的发生ꎮ
Ｐａｔｒｉｃｋ 等[２５] 研 究 舞 毒 蛾 种 群 发 生 岛 屿 上

Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ的释放和最初传播ꎬ还比较了 ３ 个岛屿上

舞毒蛾核型多角体病毒感染率与寄生虫寄生率ꎮ
Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ初始传播速率为 ０􀆰 ８ ｋｍ / ａꎬ１ 年后在距离

释 放 点 ６􀆰 １ ｋｍ 检 测 到 Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ 存 在ꎮ 在

Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ被释放的岛屿上ꎬ病毒和寄生虫感染率远

远低于Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ感染率ꎬ然而ꎬ在没有任何真菌病

原体被释放的情况下ꎬ幼虫的寄生虫寄生率最高ꎬ这
表明真菌病原体比幼虫寄生虫具有更高的感染率ꎮ

Ａｎｎ 等[２６]研究了Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ持久性及其对土

著舞毒蛾的影响ꎬ估计土著舞毒蛾何时何地可能接

触到Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ病原菌ꎮ 野外生物测定结果表明ꎬ
Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ休眠孢子 ４ 月份在树基部土壤中开始活

跃ꎬ特别是土壤潮湿时ꎮ
Ａｎｎ 等[２７]研究舞毒蛾幼虫行为对真菌感染的影

响ꎮ 舞毒蛾老龄幼虫从树冠上下来游走ꎬ白天在黑暗

地方休息ꎮ 距树干 ２００~３００ ｃｍ 区域采样ꎬ在地面上

发现舞毒蛾老龄幼虫占 ７１％ꎮ 在干净的土壤表面提

供黑暗的休息地点ꎬ老龄幼虫会在这里迅速定居ꎮ 在

有落叶的地方距离树干 ０~ ５０ ｃｍ 与 ５０~ ２００ ｃｍ 相

比ꎬ舞毒蛾幼虫更普遍存在ꎮ 在有Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ地区ꎬ
将幼虫笼养在光区或黑暗区的树干上、叶子中或土壤

表层ꎬ１ ｄ 的 ２ 个时间里ꎬ感染水平最高的总是发生在

土壤上ꎬ感染最低的则是叶子中ꎬ感染水平光区高于

黑暗区ꎮ 在土壤上幼虫白天暴露 ３０ ｍｉｎ 和 ６０ ｍｉｎ 后

感染率分别为 ４􀆰 ７％和 ６􀆰 １％ꎬ随着暴露时间延长ꎬ感
染率增加ꎮ 舞毒蛾种群高水平的真菌感染率与老龄

舞毒蛾幼虫强烈的杂物寄居行为有关ꎮ 在地面上其

他鳞翅目幼虫的稀有性ꎬ可能有助于解释该真菌病原

菌在野外的寄主特异性ꎮ
Ａｎｎ 等[２８]研究由真菌病原体Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ取代
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显性病毒病原体控制区域森林舞毒蛾爆发ꎮ 前期的

工作结果表明ꎬ降水影响北美舞毒蛾爆发的时空模

式ꎬ间接地影响病原菌感染效应ꎻ也报道了舞毒蛾核

型多角体病毒是造成舞毒蛾爆发区域崩溃死亡的主

要因子ꎬ然而ꎬ在舞毒蛾多发的美国大西洋中部地

区ꎬＥ.ｍａｉｍａｉｇａ已经取代引起寄主种群死亡的主要

病毒ꎮ 真菌和病毒的关系与当地生物和非生物条件

有关ꎬ但降水明显影响真菌和病毒的流行ꎮ 这项研

究结果证明ꎬＥ.ｍａｉｍａｉｇａ在舞毒蛾爆发崩溃期间占

主导地位ꎬ并强调小范围微气候条件也发挥了重要

作用ꎮ
４.２　 生防菌Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ在欧洲舞毒蛾防治中的应用

　 　 Ｇｅｏｒｇｉ 等[２９] 在保加利亚调查了Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ和
寄生虫复合体与舞毒蛾幼虫之间的相互作用ꎮ 在

Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ最初引入橡树林中 ９ 个地点和通过自然

延伸入侵范围的 １０ 个地点收集舞毒蛾幼虫ꎮ 总共

检测４ ３７５个舞毒蛾幼虫ꎬ它们中出现了 ４０１ 个寄生

幼虫ꎮ 在这些地点ꎬ由寄生虫引起的寄主死亡率为

０~４８􀆰 ５％ꎮ 新出现的成虫寄生虫 ５４ 个个体属于 ６
个种 类: Ｃｏｍｐｓｉｌｕｒａ ｃｏｎｃｉｎｎａｔａꎬ Ｅｘｏｒｉｓｔａ ｌａｒｖａｒｕｍꎬ
Ｓｅｎｏｍｅｔｏｐｉａ ｓｅｐａｒａｔａꎬ Ｓｅｎｏｍｅｔｏｐｉａ ｅｘｃｉｓａꎬＤｒｉｎｏ ｉｎｃｏ￣
ｓｐｉｑｕａ 和 Ｚｅｎｉｌｉａ ｌｉｂａｔｒｉｘꎮ 其余 ８６.５％的寄生虫在蛹

期死亡ꎬ蛹的表面观察到Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ休眠孢子ꎬ这表

明舞毒蛾幼虫感染了真菌ꎬ在寄生虫体内没有观察

到休眠孢子ꎮ 寄生虫高死亡率可能是与Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ
在同一寄主发育期间竞争的结果ꎮ

Ｃｏｎｔａｒｉｎｉ 等[３０] 研究了土著舞毒蛾种群对外来

Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ的不同感染性ꎬ评估了巴尔干地区未被该

真菌侵染的意大利半岛及主要岛屿上Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ对
舞毒蛾种群的有效性和适应性ꎮ 不同生物测定结果

证实了Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ感染舞毒蛾幼虫ꎬ还报道了该真菌

对同一地区其他鳞翅类物种缺乏显著的感染性ꎮ
Ｐｉｌａｒｓｋａ 等[３１] 对保加利亚 ２ 种舞毒蛾种群

Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ的建立及流行性进行了监测ꎮ 在卡尔洛

沃地区ꎬ１９９９ 年引入Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ种群ꎬ流行时感染

率从 ６􀆰 １％到 １５􀆰 ９％不等ꎻ由 Ｅｎｄｏｒｅｔｉｃｕｌａｔｕｓ ｓｐ􀆰 (微
孢子虫)引起的感染每年也被记录ꎬ流行发病率从

２􀆰 １％ 和 ５􀆰 ０％ 不 等ꎮ 在 斯 沃 盖 地 区ꎬ ２０００ 年

Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ被引入ꎬ２００２ 年首次发现ꎬ流行感染率

从 ８􀆰 ８％上升到 １３􀆰 ８％ꎮ 在这 ２ 种舞毒蛾种群中由

Ｃｏｔｅｓｉａ ｍｅｌａｎｏｓｃｅｌａ(柳毒蛾盘绒茧蜂)ꎬＰｒｏｔａｐａｎｔｅｌｅｓ
ｌｉｐａｒｉｄｉｓ(膜翅目ꎬ茧蜂科)以及 Ｔａｃｈｉｎｉｄ(双翅目ꎬ绦

虫科)引起的幼虫寄生率很低ꎮ
Ｊａｎｇ 等[３２]在俄罗斯远东滨海边疆区研究蛾类

寄生虫复合体攻击舞毒蛾ꎬ符拉迪沃斯托克 ３ 个地

点及滨海边疆区中部 ７ 个地点长期的收集结果显示

有 １５ 种主要寄生虫和 ３ 种病原体:１ 种卵寄生虫ꎬ
１１ 种幼虫寄生虫ꎬ１ 种幼虫￣蛹寄生虫ꎬ１ 种寄生线

虫ꎬ １ 种 外 寄 生 虫 以 及 核 型 多 角 体 病 毒 和

Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ在内的 ３ 种病原菌ꎮ 绒茧蜂属(姬蜂科)
占据寄生复合体主体ꎬ符拉迪沃斯托克 ５􀆰 ５％舞毒

蛾有寄生幼虫ꎬ滨海 ９􀆰 ３％的舞毒蛾有寄生幼虫ꎬ比
俄罗斯和东北亚其他地区寄生率低很多ꎬ这 ２ 个地

区昆虫复合体有些萎缩ꎮ 俄罗斯东部平均寄生率为

１１􀆰 ８％ꎬ与美国的 １２􀆰 ０％相似ꎬ这 ２ 个地区都有大量

舞毒蛾爆发ꎮ
Ｍａｒａ 等[３３]报道了塞尔维亚爆发新的昆虫病原

菌Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａꎮ 在贝尔格莱德和瓦列沃地区森林中

老龄舞毒蛾幼虫死亡率较高ꎮ 对死亡原因的田间和

室内的研究结果表明ꎬ死亡幼虫中存在Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ
分生孢子和休眠孢子ꎬ塞尔维亚是报告这种真菌的

第三个欧洲国家ꎮ
Ｐｉｌａｒｓｋａ 等[３４] 报道了欧洲Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ首次引入

保加利亚南部的一个种群ꎮ 结果发现ꎬ在 ５ 个试验

地收 集 的 所 有 舞 毒 蛾 幼 虫 中ꎬ ６􀆰 ３％ 含 有 Ｅ￣
􀆰 ｍａｉｍａｉｇａ 分生孢子和休眠孢子ꎬ１４􀆰 ２％含有寄生

虫ꎬ２􀆰 ３％含有核型多角体病毒(ＮＰＶ)ꎮ 从不同采集

日期和试验地块观察ꎬ尸体中有真菌的存在ꎮ
Ｍｉｌａｎ 等[３５] 报道了 ２０１３ 年在斯洛伐克首先发

现Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａꎮ 解剖来自不同种群密度的 ２ 个地点

的舞毒蛾老龄幼虫来评估病原体的存在ꎮ 结果确认

这 ２ 个地点舞毒蛾尸体中存在 Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ 的分生

孢子和休眠孢子ꎮ
Ｄａｎｉｅｌａ 等[３６] 报道了巴尔干半岛Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ流

行传播的概况ꎮ 经过 １５ 年时间ꎬ 对保加利亚

Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ的分布进行持续监测ꎬ该真菌通过自然

传播或引入方式已经在 ２２ 个国家的许多地方存在ꎮ
保加利亚由于引入Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａꎬ在过去 １５ 年几乎没

有使用过杀虫剂ꎬ节省了 ５.００× １０６ 欧元ꎮ 在 ２００５
年、２０１０ 年和 ２０１１ 年Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ流行病在邻国发

生ꎬ进一步加剧了传播ꎬ到 ２０１３ 年底已经扩大到整

个巴尔干半岛ꎮ Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ真菌目前已引入塞尔维

亚、希腊、马其顿、欧洲的土耳其、克罗地亚、波斯尼

亚和黑塞哥维那等部分地区并传播ꎬ清晰地显示了
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其对舞毒蛾种群的巨大影响ꎬ具有在有利气候条件

下阻止舞毒蛾爆发并在较低水平上维持害虫种群密

度的能力ꎮ
Ｍｉｌａｎ[３７]等报道了欧洲Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ控制舞毒蛾

的潜力ꎮ １９９９ 年ꎬ在保加利亚Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ成功引入

舞毒蛾种群ꎬ随后Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ在欧洲迅速传播ꎬ真菌

的潜力已成为调节欧洲舞毒蛾种群的重要因素ꎮ
４.３　 生防菌Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ在亚洲舞毒蛾防治中的应用

　 　 Ｃｈａｒｌｏｔｔｅ 等[３８] 研究亚洲舞毒蛾是否易受北美

Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ菌株侵染ꎮ 来自亚洲、欧洲和北美的 ６
种Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ病原菌菌株对亚洲舞毒蛾都有致病

性ꎬ所有真菌菌株和舞毒蛾结合的死亡率都在 ８６％
以上ꎬ说明亚洲舞毒蛾易受北美Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ侵染ꎮ
但这些分离菌株的毒力作用时间存在差异ꎬ俄罗斯

菌株作用时间最慢ꎬ日本菌株最快ꎮ
Ｋｅｒｅｓｅｌｉｄｚｅａ 等[３９] 首次报道了格鲁吉亚地区

Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａꎮ ２００５ 年ꎬ格鲁吉亚舞毒蛾发生地区ꎬ
舞毒蛾死亡率很高ꎬ在幼虫尸体内发现典型的昆虫

致病真菌休眠孢子ꎬ并且分子分析证实该病原体是

Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａꎮ

５　 中国舞毒蛾生物防治方法

近几年ꎬ舞毒蛾发生严重ꎬ防治困难ꎬ该类虫害

生物防治的研究和应用在中国取得了一定的成绩ꎬ
但都比较滞后ꎮ
５.１　 昆虫天敌

据统计数据显示中国舞毒蛾寄生性昆虫有 ５７
种[４０]ꎬ其中最多的是幼虫寄生性天敌ꎬ寄生率很

高[４１]ꎮ 据 报 道 毒 蛾 绒 茧 蜂 [ Ａｐａｎｔｅｌｅｓ ｌｉｐａｒｉｄｉｓ
(Ｂｏｕｃｈｅ)]对舞毒蛾的幼虫寄生率高达 １５％ ~４０％ꎬ
４ 种舞毒蛾绒茧蜂的自然寄生率为 ３２％ꎬ绒茧蜂等

天敌对舞毒蛾前期幼虫的自然寄生率达 ４４％[４２￣４３]ꎮ
５.２　 舞毒蛾核型多角体病毒(ＬＤＮＰＶ)

在国内应用比较多的是用喷雾器喷洒舞毒蛾核

型多角体病毒来防治舞毒蛾幼虫[４４]ꎬ用 ＬＤＮＰＶ 防治

后舞毒蛾幼虫的死亡率达到 ８０％以上[４５]ꎮ 该方法是

舞毒蛾生物防治的重要手段之一ꎬ但研究结果表明该

方法防治的害虫死亡比较慢ꎬ需要大约 ３２ ｄ[４６￣４７]ꎬ另
外病毒的工厂化生产也是影响其推广应用的一个非

常重要的因素[４８]ꎮ
５.３　 Ｂｔ 杀虫剂

Ｂｔ 杀虫剂是苏云金杆菌(Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｔｈｕｒｉｎｇｉｅｎｓｉｓ)

的简称ꎬ是一类比较广谱的具有选择性的微生物杀

虫剂[４９]ꎬ只对舞毒蛾起作用ꎬ对捕食性动物和有益

昆虫没有影响ꎬ对植物和人没有害处[５０]ꎬ是昆虫类

病原细菌中应用最广最多的一类ꎬ也是目前世界上

产量最大的一类微生物杀虫剂[５１￣５２]ꎮ
５.４　 昆虫性信息素

昆虫性信息素作为一种防治害虫的手段一直被

人们探索利用ꎬ但其释放条件及应用环境受到很大

限制[５３]ꎮ 舞毒蛾成虫趋化性较强ꎬ尤其对雌蛾释放

出的性信息素具有趋向性特征ꎬ根据舞毒蛾的这一

特点可采用人工合成的性引诱剂来诱杀舞毒蛾成

虫[５４]ꎮ 根据研究结果ꎬ温度是调节性信息素分泌周

期的重要因子[５５]ꎮ 雌蛾的头部是产生性信息素调

控因子的主要部位ꎬ通过舞毒蛾腹神经索传导的促

信息素因子是调控性信息素的重要因子[５６]ꎮ

６　 生防菌Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ在中国的应用前景

　 　 舞毒蛾生防真菌Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ被认为是北美、欧
洲和亚洲舞毒蛾害虫最重要的天敌ꎬ它来源于自然

界ꎬ具有无抗性、无污染、控制作用持久等特点ꎬ已在

北美等国家大规模生产并进行了大面积应用ꎬ目前

基本取代化学农药ꎬ并取得了显著的经济、社会和生

态效益ꎮ 而该生防真菌的研究和应用在中国未见报

道ꎮ Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ菌种及其生产技术引进中国ꎬ必将

带来广阔的应用前景ꎮ
(１)生防菌Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ用于森林舞毒蛾的防治ꎬ

对林木舞毒蛾有较强的专一性ꎬ对其他昆虫无害ꎬ它
的应用必将改变国内舞毒蛾防治依赖化学农药的局

面ꎬ同时还能弥补中国舞毒蛾生物防治的不足ꎬ促进

对该类虫害生物防治的发展ꎬ对中国森林虫害的防治

具有重要的意义和推动作用ꎬ而且还可保证中国天然

林保护工程、退耕还林工程等的顺利实施ꎮ
(２)生防菌Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ也可应用于观赏树木、

园林、果树等植物的舞毒蛾防治ꎬ具有特殊的防治效

果ꎬ保护树木、园林及果树等植物免受舞毒蛾的危

害ꎬ促使它们健康生长ꎮ 对于经济价值较大的果树、
观赏价值高的树木等的产量和质量都将起着不可估

量的作用ꎮ
(３)生防菌Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ在中国对外贸易进出口

货物的动植物检疫中也起到重要的作用ꎮ 中国北方

的一些港口已被美国动植物检疫局列为可能传播亚

洲舞毒蛾的港口[５７]ꎬ生防菌Ｅ.ｍａｉｍａｉｇａ在国内舞毒

８８１１ 江 苏 农 业 学 报 　 ２０１８ 年 第 ３４ 卷 第 ５ 期



蛾防治中的应用ꎬ必将减少中国境内舞毒蛾的爆发

和流行ꎬ使进出口货物和船舶免受舞毒蛾的侵袭ꎬ减
少对外贸易动植物检疫带来的不利影响ꎬ促进中国

对外贸易更好更快的发展ꎮ
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