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摘 要 昆虫的寄主选择行为受到遗传、可传承的环境因 素 或 学 习 行 为 的 调 控。尽 管 大 量 实 验 已 证 实 昆 虫 寄

主选择中的遗传变异，但在实际中很难将其与温度、营 养、条 件 作 用 和 可 传 承 的 环 境 因 素 的 作 用 区 别 开 来。一

些报道已证实可传承的环境因素会影响昆虫的寄主选择行为。幼虫期和成虫期对寄主的经历可以改变该虫态

的取食和产卵寄主偏嗜行为。虽然巴甫洛夫条件反射和神经组织移植实验初步揭示了幼虫经历对成虫气味选

择行为的影响，但寄主选择行为中的前印象条件作用尚需进一步验证。在城市垃圾生态系统中，杂食性的蝇类

的取食和产卵选择行为较腐食性的蝇类更易受到学习经历的重塑。
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Abstract The host preference of an insect can be genetic，caused by otherwise heritable environmental effects，or

shaped by experience within the insect’s lifetime. While genetic variation in habitat selection appears to be widespread

it can be extremely difficult to prove that host preferences observed in the field have a genetic basis and are not the

result of other factors，such as temperature，nutrition，conditioning and inherited environmental effects. There is some

published evidence that inherited environmental effects influence habitat selection and that experience can modify

feeding and oviposition preferences. Although a Pavlovian conditioning test and a nervous tissue grafting test challenged

the assumptions of the preimaginal conditioning hypothesis，this result needs further investigation. The feeding and

oviposition preferences of polyphagous flies in urban garbage were more plastic than those of saprophagous flies.
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雌虫产卵偏嗜行为和幼虫取食偏嗜行为是评

价 昆 虫 对 某 种 寄 主 接 受 程 度 的 2 个 指 标

(Thompson，1988)。据此，可以将一种昆虫的寄主

分为 3 类:自 然 寄 主，可 以 接 受 的 非 自 然 寄 主，不

可接受 的 营 养 基 质 (De Boer and Hanson，1984)。
取食或对自然寄主的产卵偏嗜行为的可遗传性会

引起昆虫 偏 嗜 在 某 种 食 物 或 植 物 上 生 长。另 外，

昆虫生活史某时期对某植物或食物的经历也会引

起昆虫的偏 嗜 行 为。因 此，昆 虫 的 寄 主 选 择 行 为

受到以下机制的调控:遗传调控，如昆虫对自然寄

主的嗜食或产卵偏嗜;可传承的环境因素的调控，

如亲代残留 的 食 物 气 味 物 质 的 影 响;自 身 先 前 经

历( 学 习 行 为) 的 影 响。后 两 者 为 条 件 作 用 性 偏

嗜。在特定的 进 化 时 段，这 三 种 机 制 独 立 或 协 同

来调控昆虫的寄主选择行为(Barron，2001)。

1 遗传和可传承的环境因素的调控

遗传和可传承的环境因素引起的昆虫寄主偏

嗜行为都属于遗传性偏嗜。尽管大量实验已证实

昆虫寄主选 择 中 的 遗 传 变 异，但 在 实 验 中 很 难 区

分遗传变异与温度、营养、条件作用或可传承的环

境因素的作用 (Rossiter，1996)。一 些 实 验 已 证 实

可传承的环 境 因 素 会 影 响 昆 虫 的 寄 主 选 择 行 为，

如 Ophraella notulata 亲代取食过的食 物 能 显 著 影
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响后代的产卵行为(Barron，2001) ;亲代经历反-茴
香脑和川楝素后，粉纹夜蛾 Trichoplusia ni 和 小 菜

蛾 Plutella xylostella F1 代幼虫对两者的 拒 食 行 为

显著降低(Akhtar and Isman，2003)。
尽 管 有 很 多 实 验 证 实 寄 主 多 态 性 ( host-

associated polymorphism) 的 存 在，但 是 仅 有 少 数 文

献记载基因 变 异 如 何 影 响 昆 虫 的 寄 主 选 择 行 为。
如可能由于周边感受器对寄主引诱物信息的感受

作用存在差异，苹果绕实蝇 Rhagoletis pomonella 和

越桔绕实蝇 Rhagoletis mendax 以及苹 果 实 蝇 不 同

寄主宗(host race) 的寄主偏嗜存在 差 异。触 角 敏

感度在寄主变更和该属物种形成的过程中起到了

重要的作用。另 外，遗 传 因 素 控 制 的 寄 主 偏 嗜 行

为很 不 稳 定，经 常 会 被 经 历 和 条 件 作 用 重 塑

(Barron，2001)。

2 学习行为

对寄主的经历可以改变昆虫的取食和产卵寄

主偏嗜行为。很多目的昆虫都能够学习寄主的特

征信息，但是 尚 需 进 一 步 证 实 幼 虫 期 的 条 件 性 偏

嗜行为对成虫寄主选择行为的影响。
2. 1 幼虫期的学习行为

幼虫期的经历对幼虫随后的行为有显著的影

响。如幼虫期的取食经历能明显影响幼虫随后对

潜在拒食剂的反应。在其它寄主上的取食经历促

进昆虫对拒 食 剂 敏 感 性 的 发 展，而 连 续 接 触 拒 食

剂则 会 引 起 习 惯 性 反 应 或 抑 制 敏 感 性 的 发 展

(Renwick and Huang，1995;Chow et al. ，2005)。值

得注意的是，昆 虫 寄 主 选 择 行 为 诱 导 的 程 度 受 到

虫龄以及 诱 导 作 用 持 续 时 间 的 影 响。Szentesi 和

Jermy(1990 ) 认 为 昆 虫 在 学 习 敏 感 期 ( sensitive
period) 的寄主 经 历 会 持 久 影 响 随 后 的 选 择 行 为，

并在烟草天蛾 Manduca sexta 的寄主选择实验得到

了证实(Renwick and Huang，1996;De Boer，2004)。
2. 2 成虫期的学习行为

成虫期的经历对成虫随后的行为有显著的影

响。如果蝇属 Drosophila 成 虫 期 的 气 味 经 历 能 明

显减 弱 成 虫 对 薄 荷 醇 的 驱 避 行 为 ( Barron and
Corbet，1999) ;粉斑螟 Ephestia cautella 和印度谷螟

Plodia interpunctella 羽化初期的食物经历能显著提

高两者羽化后的成虫对该食物选择。并且与寄主

定位过程( 飞行搜索) 相比，学 习 行 为 对 成 虫 寄 主

接受 行 为 ( 产 卵 ) 的 影 响 更 显 著 ( Olsson et al. ，

2006) ;玉米 螟 赤 眼 蜂 Trichogramma ostriniae 通 过

羽化后的学习才能获得对同种昆虫产生的抑制素

的识别能 力 ( 王 素 琴 等，2007) ; 桃 木 虱 Cacopsylla
pyricola、小麦瘿蚊 Mayetiola destructor( 李月红和刘

树生，2004) 和小菜 蛾 ( 吕 建 华 和 刘 树 生，2006) 等

昆虫的成虫随着与不嗜好的寄主植物接触时间的

延长，在该植物上产卵的相对嗜好性增加。
2. 3 前印象条件作用

早期的文献认为幼虫期经历能够影响成虫的

行为是合理的假设，并将其称作“前印象条件作用

( preimaginal conditioning )”( Thorpe and Jones，
1937)。在变态过程中，完全变态昆虫的神经系统

发生显著 的 变 化。在 神 经 系 统 剧 烈 的 重 组 过 程

中，很难保留以神经系统为基础的感受记忆信息。
果蝇属 Drosophila 幼虫的感受组织在蛹期解体，成

虫的感觉器官从器官芽中重新生成。大脑中参与

学习和记忆行为的蕈形体与外部神经纤维重新连

接。这些神经解剖学的研究进展对前印象条件作

用产生了质 疑。而 最 近 的 研 究 结 果 显 示，在 变 态

的早期，幼虫的高级神经元 Kenyon 的神经纤维溶

解，但细胞 体 在 变 态 过 程 中 得 以 保 存。这 种 神 经

元位于蕈形 体 和 触 角 叶 内，它 们 是 嗅 觉 学 习 的 核

心，并 参 与 了 跨 越 变 态 的 记 忆 行 为 ( Tissot and
Stocker，2000)。另 外，在 蛹 期 嗅 觉 神 经 纤 维 生 成

的过程中仍 可 发 现 嗅 觉 传 入 神 经 纤 维，这 些 纤 维

可能仍具有传导功能(Tissot et al. ，1997)。
昆虫其它行为的前印象条件作用已得到研究

者的肯定。有 关 昆 虫 对 光 照、电 击 这 些 不 利 物 理

刺激回避行 为 的 学 习 表 明，幼 虫 所 记 忆 的 回 避 经

历信息经历 蛹 期 变 态 后，仍 可 保 留 到 成 虫 并 影 响

成虫行为 ( 李 月 红 和 刘 树 生，2004)。而 有 关 完 全

变态昆虫寄主选择行为的前印象条件作用的直接

例证很少。这主要是由于幼虫的寄主信息可能存

在成虫体内 和 蛹 壳 中 及 其 表 面，并 且 实 验 表 明 蛹

表面残留的寄主信息足以诱导羽化后成虫的选择

行为(Corbet，1985) ，因 此 无 法 排 除 幼 虫 期 环 境 中

化合物的持 续 污 染，从 而 使 研 究 者 无 法 彻 底 证 实

前印象条件作用的存在。
但是，Tully 等(1994) 证实了果蝇属的学习行

为中存在前印象条件作用。作者使用巴甫洛夫条

件反射方法研究野生果蝇幼虫的相关性学习和记

忆保留行为。实验中，幼虫前后经历两种气味( 乙

酸乙酯和乙酸异戊酯) ，将其中一种气味与电击联
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系。在其它前 印 象 条 件 作 用 研 究 中，人 们 仅 研 究

接触过新环境的幼虫羽化后的成虫行为变化。而

Tully 等(1994) 将气味与电击进行绑定测试，观察

成虫的条件 性 驱 避 行 为。结 果 显 示，乙 酸 乙 酯 和

乙酸异戊酯 对 没 有 学 习 经 历 的 果 蝇 具 有 引 诱 性，

而将气味与电击( 非条件刺激) 共同作用于果蝇幼

虫后，引起处 理 过 的 果 蝇 幼 虫 及 其 羽 化 后 成 虫 对

这两种气味 产 生 驱 避 性 的 条 件 反 射 行 为，而 只 经

历气味或电 击 处 理 的 果 蝇 未 表 现 出 类 似 的 行 为。
这些行为不是简单的条件性气味的化学遗赠作用

的结果。尽管 与 成 虫 期 的 条 件 作 用 相 比，这 种 前

印象条件作用较弱。但这至少证明了在变态过程

中，昆 虫 能 够 保 存 对 驱 避 作 用 的 记 忆。Tully 等

(1994) 的实验结论和方法值得在其它昆虫中进一

步验证。
在另 一 个 实 验 中，Ray(1999) 将 羽 化 前 72 h

的家蝇 Musca domestica 用具有驱避活性的薄荷油

和香叶醇处理 24 h 后，用蒸馏水漂洗蛹。随后羽

化后的成虫对这些气味表现出明显的趋向性。在

家蝇预蛹期 脑 部 组 织 移 植 实 验 中，作 者 将 经 历 过

气味的幼虫的脑部组织移植到未经历气味的预蛹

家蝇的头部，随 后 羽 化 的 成 虫 表 现 出 类 似 的 气 味

条件学习行 为。尽 管 在 该 实 验 中 蛹 被 水 洗，但 无

法完全排除化学遗赠的影响。不过该实验证实了

神经组织移植可以传递行为变更的信息。如果能

够排除化学 遗 赠 的 影 响，该 实 验 将 会 初 步 证 实 前

印象条件作 用 的 真 实 性。因 此，用 关 联 和 非 关 联

的条件作用和各种行为生测来揭示组织移植引起

的行为变化的本质具有重要的意义。

3 城市蝇类的寄主选择行为

在城市生态系统中，蝇类赖以生存的畜粪、腐

败的食物和 动 物 组 织 等 是 城 市 垃 圾 的 主 要 组 分。
而垃圾是一 种 不 稳 定 的 资 源，通 常 不 能 满 足 一 个

或多个世代蝇生长发育的营养需求，因此，蝇类面

临着不断更 换 幼 虫 食 物 和 成 虫 产 卵 基 质 的 情 形。
昆虫对经历过基质的学习行为有助于栖息地定位

和选择行为，是 昆 虫 面 临 易 变 资 源 的 一 种 进 化 性

行为，可以提高昆虫的存活率和促进种群的繁荣。
在实验室，取食 经 历 对 2 龄 家 蝇 幼 虫 食 物 选 择 行

为有显著影 响，并 且 蛹 期 经 历 对 雌 家 蝇 产 卵 基 质

选择行为有 显 著 影 响，而 幼 虫 期 的 经 历 对 雌 蝇 产

卵基质选择 行 为 无 显 著 影 响，这 证 实 了 化 学 遗 赠

假说。家蝇选 择 行 为 的 可 塑 性 与 其 杂 食 性 相 符，

这在一定程 度 上 受 遗 传 控 制，这 也 解 释 了 家 蝇 的

全球广泛分布。而取食经历并不能改变 2 龄大头

金蝇 Chrysomya megacephala 幼 虫 的 取 食 选 择 行

为，并且幼虫 或 蛹 期 经 历 也 不 能 改 变 羽 化 后 的 大

头金蝇雌蝇的产卵基质选择行为 (Wang and Mo，

2009) ，这 可 能 是 由 于 遗 传 前 决 定 作 用 ( Wood，

1963) 使雌大 头 金 蝇 失 去 了 选 择 和 适 应 新 产 卵 基

质的能力。
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