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病毒操纵媒介昆虫行为的特征与机制* 
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2. 中国科学院大学生物互作卓越中心，北京 100049）  

摘  要  媒介昆虫能够传播众多病毒，对人类健康和农业生产构成巨大威胁。在与病毒的长期协同进化过

程中，带毒的媒介昆虫受到体内病毒的操纵，形成了许多不同的行为策略，不仅提高了对病毒的传播效率

和范围，也使自身更容易取食和扩散。其中，取食行为、寄主选择行为和产卵行为是病毒操纵媒介昆虫行

为变化的三个主要方面，但有关其形成的机制目前仍不清楚。本文基于最新的研究成果，以携带病毒的媒

介昆虫行为变化特征为切入点，综述了媒介昆虫-病毒-寄主植物互作系统的最新研究进展，重点探讨了病

毒对媒介昆虫神经调控的途径与机制。综述显示，病毒一方面通过与植物激素信号通路在蛋白水平上直接

互作，调控寄主植物的营养和抗性，并通过“推-拉”策略以间接操纵媒介昆虫的行为；另一方面能够直

接激发先天免疫的自噬与凋亡作用，或直接调控神经递质水平操控媒介昆虫的行为。显然，阐明媒介昆虫

获毒、带毒、传毒的行为学机制和神经生物学机理，有助于更准确地预测病毒发生程度与传播途径，为控

制和阻断病毒传播提供新思路。未来应进一步加强病毒对媒介昆虫免疫和神经系统调控的机制性研究，为

发展基于媒介昆虫行为操纵的农业病虫害防控新对策提供理论基础。 

关键词  植物病毒；媒介昆虫；取食行为；选择行为；神经系统 

The behavioral manipulation of insect vectors by viruses 
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(1. State Key Laboratory of Integrated Management of Pest and Rodents, Institute of Zoology, Chinese Academy of  

Sciences, Beijing 100101, China; 2. CAS Center for Excellence in Biotic Interactions,  

University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China) 

Abstract  Insect-borne viruses are critical threatens to agriculture and public health. Through long-tern co-evolution, vector 

insects have developed unique behavioral features that not only promote the efficiency and range of virus transmission, but 

also benefit their insect vectors. The feeding, host-seeking and oviposition, of insect vectors are all manipulated by viruses to 

increase viral transmission. This review focuses on virus-manipulated behavioral traits of insect vectors. We conclude that 

viruses indirectly manipulate vector behavior by consuming host nutrition, interacting with critical components of the 

phytohormone signaling pathway and reprogramming host defense systems. Insect-borne viruses also directly manipulate 

vector behavior by triggering insects’ innate immunity, including apoptosis and autophagy, or by interfering with an insect’s 

nervous system, such as by modulating neurotransmitter concentrations during viral dissemination within the insect’s 

hemolymph. It is worth noting that deciphering the behavioral traits of insect vectors and the neuro-mechanisms underlying 

virus acquisition, maintenance, and transmission, is necessary to predict viral epidemics, and could provide a basis for virus 

control. Future strategies of virus epidemic prevention should focus on the effects of virus-mediated insect immunity and 

nervous system modification, and aim to restrict virus transmission through the behavioral manipulation of insect vectors. 
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媒介昆虫能够传播寄生虫、病原菌、病毒等

多种病原微生物，给人类健康和农业发展造成巨

大威胁。媒介昆虫在病原传播上的优势，不仅取

决于其独特的生理构造，还依赖与病原长期协同

进化中所发展出来的独特行为（Conway et al.，

2014）。相对于寄生虫或病原细菌，病毒的构造

简单，应对昆虫免疫的主动性较弱。已有的研究

表明，带毒的媒介昆虫会产生取食、交配、产卵、

寄主寻觅等行为的改变，这些行为的变化又对病

毒传播的速度、时间和范围具有决定性的影响

（Han et al.，2015；Mauck，2016；Eigenbrode 

et al.，2018；Mauck et al.，2018）；但有关其行

为变化产生的机制目前仍不清楚。因此，阐明病

毒对媒介昆虫行为操纵的特征与机制，能够为阻

断媒介昆虫传播途径提供新思路。 

根据病毒能否在媒介昆虫体内循环，分为非

循环性病毒（Non-circulative virus）和循环性病

毒（Circulative virus）两大类（Eigenbrode et al.，

2018）。非循环性病毒通常只附着在媒介昆虫口

针内腔或前肠，依据昆虫带毒的持续时间，又被

分为非持久性传播（Non-persistent transmitted 

virus）和半持久性传播（Semi-persistent transmitted 

virus）病毒（Eigenbrode et al.，2018）。对于非

循环性病毒而言，媒介昆虫的获毒与传毒过程均

在较短时间内完成，频繁的刺探取食、更换取食

位点和寄主转移对于传播非循环性病毒来说更

为有利且高效。循环性病毒能够在媒介昆虫体内

大量和长期保留，又被称为持久性传播病毒

（Persistent transmitted virus），有些病毒还能在

昆虫体内复制增殖（Propagative），持续稳定的

取食状态可能更有利于循环性病毒被媒介昆虫

获取并增值（Mauck et al.，2012；Mauck，2016）。 

在病毒所造成的媒介昆虫众多行为的变化

中，只有增加病毒适合度的表型（如增加传播能

力或接触寄主的几率）才称为对昆虫的行为操纵

（Manipulation）（Sampson and Mazmanian，

2015；Johnson and Foster，2018）。根据传播类

型的不同，病毒对媒介昆虫的行为操纵的方式也

不同，分为间接作用和直接作用。其中，病毒通

过影响寄主植物营养状态、抗性水平、化学联系 

等方面改变媒介昆虫行为的方式为间接作用，这

种通过寄主植物的“推-拉”作用最终影响媒介

昆虫趋向、取食、繁殖等行为，对病毒来说是较

为普遍的策略。而对于循环性病毒通过跨越媒介

昆虫的中肠屏障，进入血淋巴循环，在生理和分

子水平与昆虫发生直接互作，改变行为反应，这

种病毒通过改变媒介昆虫的免疫系统、神经系

统、内分泌系统等直接操控昆虫行为的方式为直

接作用（Blanc and Michalakis，2016；Zhou et al.，

2018）。无论是通过直接还是间接操纵，病毒都

能极大地影响到媒介昆虫的取食、寄主选择、交

配产卵等与传毒相关的行为，从而提高病毒传播

的能力。由于机制性研究相对缺乏，国际上现有

的相关综述主要总结了病毒引起的媒介昆虫行

为变化特征，根据这些行为变化的作用方式进行

分类；本文基于我们最新的研究成果（Wang 

et al.，2020），对近年来病毒操纵媒介昆虫不同

行为的机制进行了系统总结，以不同的植物-昆

虫-病毒互作系统为案例，从病毒操纵媒介昆虫

行为直接作用的角度重点讨论了本领域未来研

究方向，以此为有效阻断病毒传播提供新思路。 

1  病毒操纵媒介昆虫行为变化的作

用方式与途径 

近年来有关媒介昆虫-病毒互作系统在行为

方面的研究进展可知（表 1），病毒所操纵的媒

介昆虫行为主要体现在取食、寄主选择、繁殖和

活跃度等方面，并在时间上具有动态变化的特

征。尽管媒介昆虫行为变化在不同研究系统中可

能是特异的，但病毒操控媒介昆虫行为的机制具

有一定程度的通用与普遍性。 

1.1  取食行为 

取食是媒介昆虫生长发育与传播病毒的必

须过程。目前主要使用刺吸电位图谱（Electrical 

penetration graph）来监测刺吸式口器昆虫取食活

动的有效手段。通过电位变化产生的相应波形区

分昆虫不同的取食过程，如对叶肉、木质部、韧

皮部的刺探、吸食和唾液分泌等。基于刺探、取

食和唾液分泌过程的频率和时长等参数值，可直 
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接影响和反映昆虫获毒和传毒过程（Nault，

1997；Tjallingii，1988）。 

已有的研究表明，病毒主要通过改变寄主植

物的营养含量、系统性抗性、过氧化物含量、次

生物质的浓度等间接操控媒介昆虫的取食行为

（Mauck，2016；Eigenbrode et al.，2018；Mauck 

et al.，2018）。病毒侵染寄主植物可改变植物的

碳源和氮源营养含量，影响昆虫的取食（Khan 

and Saxena，1985；Mauck et al.，2010，2014；

Casteel et al.，2015；Su et al.，2015）。对于非持

久病毒而言，通过降低植株整体的碳水化合物和

氨基酸含量，使获毒的媒介昆虫取食后迅速扩散

到未被病毒侵染的寄主，有利于传毒传播

（Mauck et al.，2010，2014）。而持久性病毒能

够特异性调控寄主植物不同组织或部位的营养

含量，如降低叶片却增加韧皮部的营养，从而使

媒介昆虫长时间停留在韧皮部取食，以获取足够

的病毒粒子（Su et al.，2015）。然而，病毒是如

何特异性调控局部营养含量的机制还不清楚，这

可能是由病毒在植物中复制或侵染的位置不同

造成的。 

自然界寄主植物同时面临着多种生物胁迫，

系统性抗性是应对病毒和媒介昆虫协同侵染的

有效手段。由于植物需要维持正常的生长发育，

只有有限的能量被用于免疫抗性（Walters and 

Heil，2007；Kempel et al.，2011）。相对于媒介

昆虫（以刺吸式为主）的少量取食，病毒的大量

复制侵染显然是寄主植物需要应对的主要胁迫

（Laliberté and Sanfaçon，2010；Alazem and Lin，

2015；Zhang et al.，2017）。因此，媒介昆虫会

采用“声东击西”的策略，在寄主植物主要抵抗

病毒侵染的同时，通过增加刺探频率、唾液分泌、

韧皮部取食等，在传播病毒的同时获得更好的取

食收益（Alvarez et al.，2007；Liu et al.，2013；

Lu et al.，2019）。研究表明，病毒能够调控植物

多个激素抗性途径从而影响昆虫的取食行为。如

黄瓜花叶病毒 Cucumber mosaic virus（CMV）侵

染能够同时调控水杨酸（Salicylic acid）、茉莉酸

（Jasmonic acid，JA）和乙烯（Ethyne）信号通

路（Mauck et al.，2014；Collum and Culver，

2016），并且通过 JA 与其他信号通路的拮抗关

系，实现媒介昆虫取食增加。进一步研究发现

CMV 的 2b，番茄斑萎病毒 Tomato spotted wilt 

virus（TSWV）的 NSs，中国番茄黄化曲叶病毒

Tomato yellow leaf curl China virus（TYLCCNV）

的 βC1 和甘蓝卷叶病毒 Cabbage leaf curl virus

的 BV1 等蛋白均能直接与 JA 途径中关键蛋白互

作，抑制下游信号通路，有利于媒介昆虫取食（Li 

et al.，2014；Liu et al.，2017；Wu et al.，2017，

2019）。此外，我们及相关团队还发现，植物的

过氧化物含量和胼胝质积累等因素同样直接影

响到媒介昆虫的取食效率（Casteel et al.，2015；

Su et al.，2015；Guo et al.，2019）。如番茄黄化

曲叶病毒 Tomato yellow leaf curl virus（TYLCV）

通过降低植物抗性酶活，包括 PAL、POD、PPO、

SOD 和胼胝质沉积增加烟粉虱的存活率，而

CMV 的 2b 蛋白则激活植物活性氧，促使蚜虫频

繁转换取食位点，有利于病毒快速转移和扩散

（Su et al.，2015；Guo et al.，2019）。 

除了通过寄主植物的间接作用，病毒还能直

接操控媒介昆虫的取食行为，如延长取食的时

间，增加刺探的频率，甚至改变昆虫的食性，如

杂食性西花蓟马Frankliniella occidentalis的雌虫

携带 TSWV 后，植食性逐步减少，而肉食性增

加，但这些直接操纵取食行为的相关机制仍不清

楚（Grimstad et al.，1980； Platt et al.，1997；

Stafford et al.，2011；Qualls et al.，2012；

Moreno-Delafuente et al.，2013；Carmo-Sousa 

et al.，2014；Jackson et al.，2014；Stafford-Banks 

et al.，2014；Lu et al.，2019）。 

1.2  寄主选择行为 

媒介昆虫传播病毒的过程中，一旦获取了一

定量的病毒粒子后，它必须经过寄主转移的过程

才能完成传毒，完成病毒在未被侵染寄主间的扩

散。可见，媒介昆虫对寄主的选择行为变化在病

毒传播过程中尤为重要，直接关系到病毒的传播

能力和最终的扩散范围（Shaw et al.，2017；

Gandon，2018）。大量研究表明，未携带病毒的

媒介昆虫和已获毒的媒介昆虫（以下简称无毒媒
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介和带毒媒介）对于健康植株和染病植株的趋向

性存在明显差异，通常表现为无毒的媒介昆虫趋

向于选择发病植株，而带毒的媒介昆虫则趋向于

选择健康植株或无明确趋向（Mauck，2016；

Eigenbrode et al.，2018）。然而，即使对于同一

种媒介昆虫而言，根据其所传的病毒不同，趋向

性选择的变化也可能是不同的，如我们及相关团

队发现，无毒的烟粉虱通常趋向于染病植株；获

取病毒粒子后，携带番茄多皱病毒 Tomato severe 

rugose virus 的烟粉虱趋向于健康植株，而携带

TYLCV 的烟粉虱则在发病和健康植株间无明显

趋向（Fang et al.，2013；Fereres et al.，2016；

Wang et al.，2020）。 

病毒也可通过增加寄主植物对媒介昆虫视

觉和嗅觉的吸引力，间接操纵媒介昆虫对寄主选

择行为。如叶片黄化是多数病毒侵染植株所引发

的普遍病症，而高饱和度的黄色对多数媒介昆虫

都具有很强的吸引作用。而且 Fereres 等（1999）

还发现，在排除气味因素后，媒介昆虫无法分辨

病毒侵染所导致的叶片黄化和叶绿素缺乏导致

的黄化，并且在黑暗条件下，媒介昆虫也无法分

辨健康与病毒侵染的植株，说明叶片黄化是病毒

通过寄主植物视觉上吸引媒介昆虫获毒的重要

方式（Hodge and Powell，2008；Fereres et al.，

2016）。但其它病毒侵染导致的病症如卷叶，反

而起到排斥的作用。因此，在病毒侵染和复制的

不同阶段，植株对媒介昆虫的视觉吸引力可能有

所差别（Macias and Mink，1969）。 

病毒还会通过改变寄主挥发物的释放量与

组成，增加对媒介昆虫嗅觉上的吸引，改变对寄

主的选择行为，但这种作用通常是整体的而非单

一组分的吸引或排斥作用（Eigenbrode et al.，

2002；Ngumbi et al.，2007；Mauck et al.，2010；

Fang et al.，2013；Rajabaskar et al.，2013a）。如

病毒通过降低总体挥发物释放量、提高绿叶挥发

物和萜稀类的比例和减少萜稀类释放等方式，增

加寄主植物对媒介昆虫在嗅觉上的吸引（Fang 

et al.，2013；Luan et al.，2013；Wu et al.，2014）。

进一步研究发现，萜稀类挥发物的合成与释放受

到 JA 通路调控，病毒编码的蛋白能够与 JA 通

路直接互作，降低寄主抗性的同时，还能减少萜

稀类挥发物的产生，从而吸引媒介昆虫选择染病

植株，有利于其获取病毒（Li et al.，2014；Wu 

et al.，2017，2019）。如 CMV 和 TYLCCNV 的

沉默抑制子 2b 和 βC1，能够分别与 JA 途径中

MYC2 和 JAZ 互作，抑制 JA 途径调控的萜稀合

成通路，减少对媒介昆虫有排斥作用的挥发物组

分如雪松烯（Cedrene）等的释放（Luan et al.，

2013；Wu et al.，2017）。 

由于病毒侵染植株对媒介昆虫的吸引力较

强，它获取病毒粒子后又产生趋向性行为变化，

选择健康无毒植株，帮助病毒传播扩散。因此，

病毒对媒介昆虫的寄主选择行为存在明确的直

接操纵作用（Zhou et al.，2018；Mauck et al.，

2019）。有研究发现病毒能够突破血脑屏障，侵

入媒介昆虫的神经系统，从而影响到昆虫在视觉

或嗅觉上的感知能力（Platt et al.，1997；Grimstad 

et al.，1980；Ammar and Nault，1985；Ammar el 

and Hogenhout，2008；Chen et al.，2011）。一般

而言，外界空气中的气味分子通过昆虫触角的孔

洞进入触角淋巴，在气味结合蛋白（Odorant- 

binding proteins ， OBP ） 和 化 学 感 受 蛋 白

（Chemosensory proteins，CSP）的结合下，传

递至嗅觉神经元上的跨膜嗅觉受体（Odorant 

receptors，OR），从而通过神经电位变化，传递

相应的嗅觉信号，实现昆虫的嗅觉识别过程（Suh 

et al.，2014）。近期研究还发现，媒介昆虫获毒

后，OR 或 OBP 在转录水平上的表达量发生了显

著变化，通过 RNAi 干扰 OR 或 OBP 的表达，

能够直接影响媒介昆虫寄主选择的能力，说明外

周神经系统的信号转导过程在病毒操纵媒介昆

虫趋向中发挥重要功能（Hu et al.，2019；Li et al.，

2019）。 

1.3  繁殖行为 

除个体行为以外，媒介昆虫的种群数量同样

对带毒和传毒能力具有重要意义。尤其对于一年

生寄主植物而言，病毒在媒介昆虫体内的留存越

冬，并在次年重新传播（Reeves，1974）。其中

媒介昆虫产卵量（繁殖力）的变化是反映病毒对
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媒介昆虫繁殖影响的重要指标。大多数病毒对媒

介昆虫的产卵量都具有促进作用（Turell et al.，

1985；McKenzie，2002；Matsuura and Hoshino，

2009；Casteel et al.，2014；Wu et al.，2014；Su 

et al.，2015），但也有研究发现病毒不利于媒介

昆虫繁殖，如 TSWV 侵染会导致寄主植物抗性

次生物质酰基糖增加，从而减少蓟马的产卵量

（Ben-Mahmoud et al.，2019）。此外，媒介昆虫

的产卵选择也受到植物的间接影响，媒介昆虫趋

向于在健康植株或染病植株上产卵（Chen et al.，

2013；Shrestha et al.，2019）。 

病毒对媒介昆虫繁殖行为的直接操纵可能

是通过卵黄蛋白原实现的。卵黄蛋白是幼虫胚胎

生成和发育的重要营养来源，可直接影响雌虫的

产卵数量和质量。一些持久性病毒能通过与媒介

昆虫的卵黄蛋白原直接互作，经卵巢垂直传播，

显著增加卵黄蛋白原的表达，由此增加雌虫产卵

（Guo et al.，2010，2012；Huo et al.，2014；

Wei et al.，2017）。在产卵行为方面，尽管有研

究发现卵黄蛋白原能够影响昆虫社会性行为，但

其繁殖相关的行为能否被病毒操控仍需进一步

探明（Münch and Amdam，2010；Roy-Zokan 

et al.，2015）。此外，病毒还能直接影响媒介昆

虫的交配行为，如三序伊蚊 Aedes triseriatus 携

带拉克罗斯病毒 La Crosse virus 后，交配行为会

被提前，但相关机制也尚未明确（Reese et al.，

2009）。 

1.4  行为响应的时间动态 

媒介昆虫的行为是一个动态变化过程，常常

伴随着病毒侵染寄主的不同阶段而发生改变，实

际所观察到的行为，可能是多个因素驱动而产生

的复合现象。因此，需要从时间动态考虑媒介昆

虫的行为变化。以媒介昆虫选择寄主行为为例，

从时间上看包括定位（ Orientation）和定殖

（Colonization）两个阶段，媒介昆虫对同一寄

主的初始趋向和最后定殖的选择并不总是一致。

如二点黑尾叶蝉 Nephotettix virescens 虽然在初

始阶段趋向于东格鲁病毒 Tungro virus 侵染的植

株，但在 24 h 后会转移到健康植株定殖；而南

方 水 稻 黑 条 矮 缩 病 毒 Southern rice black- 

streaked dwarf virus 和水稻齿叶矮缩病毒 Rice 

ragged stunt virus 侵染的植株对其媒介昆虫白背

飞虱 Sogatella furcifera 和褐飞虱 Nilaparvata 

lugens 在初始阶段吸引力较弱，随后增加，最后

再减弱，说明病毒的侵染阶段和病毒粒子含量差

异对媒介昆虫行为的影响可能有所差别（Khan 

and Saxena，1985；Mann et al.，2009；Rajabaskar 

et al.，2013b；Lu et al.，2016）。 

不 同 行 为 驱 动 因 素 的 差 异 ， 如 产 卵

（Oviposition）趋向和觅食（Foraging）对寄主

植物质量的需求也不尽相同，导致媒介昆虫行为

上的差异。 Shrestha 等（2019）发现烟粉虱在

南瓜脉黄病毒 Squash vein yellowing virus 侵染

5-6 d 的寄主和健康寄主之间无明显趋向，然而

在侵染 10-12 d 后，烟粉虱首先趋向病毒侵染寄

主，8 h 后转移至健康寄主，并且雌虫在健康寄

主上产卵量显著增加，这种趋向的变化可能受到

昆虫取食经验的影响（Carmo-Sousa et al.，

2014）。尽管染病植株会通过视觉和嗅觉吸引媒

介昆虫，但随着病毒侵染导致的植物衰败，营养

降低和抗性变化会带来较差的取食反馈，使媒介

昆虫长时间无法得到类似“奖赏”（Rewarding）

的正面反馈，据此媒介昆虫可能不再会被同样的

吸引所“欺骗”（Macias and Mink，1969；Mauck 

et al.，2010；Ghosh et al.，2015）。 

1.5  活跃度与病态行为 

媒介昆虫的活跃度（Activity）是决定其行

为的另一个重要参数，直接影响到活动能力、取

食次数和交配频率等，但在现实研究中常常被忽

略。对蚊虫的研究发现，病毒可能通过增加谷氨

酸盐（Glutamate）水平，提高整体的兴奋度和

活跃度；而大部分媒介昆虫获取病毒后，趋向性、

取食效率、飞行能力、活跃度均发生显著下降，

这可 能是由于 病毒导致 昆虫的 5 - 羟色胺

（Serotonin）、多巴胺（Dopamine）水平和内在

节律发生了变化（Platt et al.，1997；Lee et al.，

2000；Lima-Camara et al.，2011；Moreno- 

Delafuente et al.，2013；Gaburro et al.，2018；
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Yang et al.，2019）。在病毒-宿主互作的研究中

发现，病毒导致的感官辨识能力下降、活动力下

降和节律紊乱，可能是病态行为（Sickness 

behavior）的表现。病态行为是指个体在受到感

染时表现出的适应性行为，在动物宿主中发挥着

避免病原在种群中大规模扩散的“避险作用”，

而在媒介昆虫中病态行为却可能有利于病毒传

播（Patot et al.，2009；Jenkins et al.，2011；Han 

et al.，2015；Mauck，2016；Eigenbrode et al.，

2018）。我们在 TYLCV-烟粉虱互作的研究中发

现，TYLCV 进入烟粉虱体内后，能够通过一种

炎症类似的免疫信号级联使烟粉虱脑部产生

Caspase 依赖的凋亡性神经退行，削弱其嗅觉和

视觉的辨识能力，间接增加了带毒昆虫对健康寄

主植物的趋向，从而促进了病毒的传播（Wang 

et al.，2020）。近年来越来越多的研究发现媒介

昆虫的先天免疫系统能够被所传播的持久性病

毒激活，并可能影响到最终的行为表现，但媒介

昆虫如何通过神经系统在觅食、交配、产卵和节 

 

律等方面对传毒产生影响还所知甚少（Wang 

et al.，2016，2017；Chen et al.，2017，2019）。 

2  病毒对媒介昆虫行为操纵的神

经调控机制 

病毒对媒介昆虫行为操纵的机制不尽相同，

绝大多数都是通过对神经系统的调控而实现的。

尽管对病毒-媒介昆虫互作的神经机制报道不

多，但基于广泛的微生物对寄主行为调控的神经

机制，病毒可能通过腹神经索（Ventra nerve 

cord）、循环系统和免疫系统三个方面操纵媒介

昆虫的行为。其中，媒介昆虫肠道是病毒侵入的

关键屏障，也是循环-免疫-神经系统交互的主要

场所，而肠脑轴（Gut-brain zxis）可能是病毒作

用于媒介昆虫神经的重要途径（图 1）。图 1 显

示，媒介昆虫在病毒侵染的寄主上获取病毒后，

病毒粒子跨越中肠屏障，一方面能激发免疫响应

如凋亡和自噬，通过免疫-神经的交互关系作用 

 
 

图 1  病毒对媒介昆虫行为操纵的神经机制 

Fig. 1  The neuromechanism of the behavioral manipulation of virus on the insect vector 
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于神经系统；另一方面还能导致血淋巴中激素或

神经递质的水平发生变化，通过血脑屏障作用于

神经系统；抑或通过肠脑轴侵入神经系统，最终

作用于中枢神经，导致行为上的变化。 

2.1  腹神经索    

昆虫的腹神经索连接大脑和肠道，对内部的

生理活动和外部的行为反应具有重要的调控作

用，其类似于哺乳动物的迷走神经（Vagus 

nerve）。大量研究表明，肠道微生物组成的变化

能够改变宿主的行为，而切除迷走神经后，这些

变化则消失了，说明微生物的信号能通过肠脑轴

调控神经系统功能（Bravo et al.，2011；Savignac 

et al.，2014）。许多病毒不仅能在媒介昆虫的肠

道复制和长期保存，还能进入肠道周围的神经，

随神经系统进入唾液腺，使其具备经媒介昆虫唾

液传播的能力。如弹状病毒科（Rhabdoviridae）

的玉米花叶病毒 Maize mosaic virus 和水稻矮缩

病毒 Rice dwarf virus，甚至还能侵入媒介昆虫的

神经节（Nerve ganglia）和大脑，说明其对媒介

昆虫神经可能存在直接作用关系（Ammar and 

Nault，1985；Ammar el and Hogenhout，2008；

Chen et al.，2011）。 

2.2  循环系统 

病毒突破媒介昆虫的肠道屏障后，能够随着

血淋巴在全身循环，并被主动泵入感器（如触角）

和附肢的淋巴液中，与暴露在淋巴液中的外周神

经存在直接接触的可能（Hillyer and Pass，2020）。

此外，血淋巴中神经递质、激素等代谢组分变化，

对突破血脑屏障影响神经系统具有重要作用。已

有研究发现，病毒能够改变媒介昆虫神经递质的

水平，但对于其他神经肽和具有潜在行为调控作

用的营养物质研究还较为缺乏（Gaburro et al.，

2018；Yang et al.，2019）。如卵黄蛋白原，过去

通常认为只在雌虫脂肪体合成，是卵形成的重要

营养来源，近期研究却发现，卵黄蛋白原还能在

雌、雄虫的头部、中肠表达。如通过在跳镰猛蚁

Harpegnathos saltator 大脑中注射 siRNA 下调卵

黄蛋白原表达，能够增加跳蚁的攻击行为， 

减少其繁殖行为，意味着昆虫大脑中的卵黄蛋白

原具有潜在的行为调控功能（Li et al.，2010；

Gospocic et al.，2017）。中肠表达的卵黄蛋白原

还能够帮助病毒跨越中肠屏障，参与免疫调节，

但其能否帮助病毒跨越血脑屏障仍需进一步研

究（Rono et al.，2010；Salmela et al.，2015；Huo 

et al.，2018）。此外，血脑屏障本身致密性的变

化，能够导致选择性地通过原本无法通过血脑屏

障的某些代谢组分，作用于神经系统，从而导致

最终产生行为变化。如在小鼠中的研究发现，某

些肠道细菌的缺乏能够影响血脑屏障的致密程

度，使其对循环系统中一些短链脂肪酸通透性发

生变化，从而导致最终行为上的焦虑或抑郁

（Braniste et al.，2014）。因此，病毒对媒介昆虫

血脑屏障本身的影响也可能是其调控行为变化

的重要途径。  

2.3  免疫系统   

病毒在媒介昆虫体内所激发的免疫响应，是

研究行为变化和神经调控的重要方向。过去认为

媒介昆虫能从传播病毒中获利，忽视了病毒在昆

虫体内的负面效应；近年来发现，病毒能够激活

媒介昆虫的先天免疫响应（Wang et al.，2012，

2016，2017；Huang et al.，2015；Chen et al.，

2017，2019）。其中，细胞凋亡（Apoptosis）和

自噬作用（Autophagy）是昆虫先天免疫的重要

组成，能够抵抗外源病原的入侵和复制。病毒在

媒介昆虫体内循环过程中，免疫激发意味着这些

病毒可能给媒介昆虫带来生理负担。如烟粉虱利

用自身的自噬作用清除体内的 TYLCV 病毒粒

子，避免造成严重的损伤（Wang et al.，2016）。

相反，有些病毒却能够利用媒介昆虫自身免疫，

促进其在昆虫体内扩散。如光电叶蝉 Recilia 

dorsalis 所传播的水稻瘤矮病毒 Rice gall dwarf 

virus，能够引起昆虫的自噬和凋亡，进一步通过

化学抑制剂减弱自噬作用或细胞凋亡反而降低

了病毒的传播能力（Chen et al.，2017，2019）。

在动物病毒媒介昆虫埃及伊蚊 Aedes aegypti 的

研究中，其传播的 Sindbis virus 能够引起伊蚊中

肠的细胞凋亡，通过 RNAi 抑制细胞凋亡后，虽
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然降低了伊蚊的死亡率，却也削弱了病毒的扩散

能力。因此，细胞凋亡可能是帮助病毒跨越伊蚊

生理屏障的关键，说明病毒利用媒介昆虫免疫系

统帮助其自身扩散的现象可能在不同的媒介昆

虫-病毒研究系统间具有普遍性（Wang et al.，

2012，2020）。 

免疫系统的信号转导会导致一系列的神经

功能障碍（Neurological disorders），其中病态行

为是较为典型的表现。病毒侵染通过病原体相关

的分子模式（PAMPs）或损伤相关的分子模式

（DAMPs）能够激活先天免疫细胞，如巨噬细

胞（Macrophages）、嗜中性粒细胞（Neutrophils）

和树突细胞（Dendritic Cells）等，从而产生多种

促炎性细胞因子（Pro-inflammatory cytokines），

这些促炎因子跨过血脑屏障后与神经元和胶质

细胞（尤其是小胶质细胞）上的受体结合，从而

导致神经系统生理状态发生变化，产生病态行为

（Dantzer et al., 2008; Sampson and Mazmanian, 

2015）。尽管对于植物病毒所引发的媒介昆虫病

症的研究较少，但在许多昆虫病毒中发现，病毒

侵染寄主昆虫后，能够通过免疫系统引发一系列

的病态行为，包括活动力下降，消极，交配减少，

感官辨识能力下降等（Han et al., 2015; Jenkins 

et al., 2011; Patot et al., 2009）。如 Invertebrate 

iridescent virus 6 侵染甲虫 Phyllophaga vandinei

后，甲虫完全停止了进食和交配（Jenkins et al., 

2011）。有假说认为，现有的植物病毒可能是由

昆虫病毒演化而来的，并且早在 1959 年就有研

究发现植物病毒对其媒介昆虫存在致死作用。由

此可见，媒介昆虫的免疫系统对传播病毒的识别

和响应，也是影响媒介昆虫传毒行为的重要因素

（Jensen, 1959）。 

3  展望 

自 20 世纪早期开始，带毒后媒介昆虫的行

为变化就成为媒介昆虫学研究的热点。但过去的

研究主要集中在对昆虫行为的简单观察和记录。

近年来，随着分子生物学和生物化学技术的发

展，在病毒通过植物间接操控媒介昆虫行为的机

制研究上取得了许多突破，发现了一系列病毒编

码的蛋白通过直接参与植物抗性通路的蛋白互

作，调控寄主植物的抗性与代谢水平，从而影响

媒介昆虫的行为（Li et al., 2014; Liu et al., 2017; 

Wu et al., 2017; Wu et al., 2019）。然而，由于许

多媒介昆虫个体小、解剖操作难、干扰效率低、

编辑技术不成熟、遗传背景不清晰等因素，有关

病毒对媒介昆虫行为的直接操纵机制仍不清楚。

目前通过酵母双杂、免疫沉淀-质谱等技术筛选

出了媒介昆虫中许多蛋白能够在口针、中肠、血

淋巴、唾液腺、卵巢等与病毒发生直接互作，意

味着揭示病毒直接操纵行为的作用途径和机制

逐步成为可能。至于病毒是如何在蛋白水平上直

接调控调控媒介昆虫行为的，则是未来昆虫传毒

行为的研究重点之一；利用病毒与媒介昆虫在行

为上的特异性联系来阻断病毒传播，则可为发展

防治新手段提供基础。 

过去认为在病毒与媒介互作关系中，病毒不

会对媒介昆虫生长发育产生明显的负面作用。然

而从近年来有关病毒激发媒介免疫系统的研究

案例来看，病毒的侵入对媒介昆虫生长发育也会

造成明显的负效应。显然，通过打破媒介昆虫体

内的免疫平衡，可能会起到同时控制病毒与其媒

介昆虫的效果。此外，借助媒介昆虫自身的免疫

系统控制病毒的复制与扩散，将会是一种环境友

好的病毒控制新策略。通过降低昆虫的免疫力，

可使病毒在昆虫体内的无限制地扩散甚至复制，

大量占据其自身资源，增加毒性，最终导致昆虫

个体寿命缩短和种群适合度降低；而激发免疫系

统，可以利用媒介昆虫自身直接减少、甚至完全

消除病毒在昆虫体内的拷贝，从而降低其传毒能

力。但过度激发免疫系统也可能导致媒介昆虫的

病态行为加强，使其在传毒方面从中性或一定程

度的正面促进作用转变为过度的消极和活动能

力削减，从而缩小病毒的传播范围。因此，开发

无毒性的昆虫免疫激发剂或抑制剂，或利用改造

的无致病性毒株，破坏媒介昆虫体内的免疫平

衡，可能有助于在控制病毒传播的同时，减少对

生态系统和人类健康的威胁。 

通过转基因等方式直接让植物表达特异性

靶向昆虫神经系统的物质，是通过改变媒介昆虫

行为控制病毒传播的另一种途径。通过靶向媒介
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昆虫的神经系统，麻痹其视觉、嗅觉和味觉，可

能使其对外界环境中的生物或非生物胁迫不敏

感，如减弱对寄主的明确趋向，增加交配的困难

程度，延长在抗性植株上的取食，降低对天敌的

敏感性等。这种行为上的变化可直接导致媒介昆

虫的种群适合度降低，达到同时控制病毒和媒介

昆虫的效果。显然，对病毒所操纵的行为机制解

析是深入了解媒介昆虫和病毒互作关系、开发媒

介昆虫所传播病毒的防控新技术基础。研究病毒

对媒介昆虫神经、循环和免疫系统的影响，有助

于针对性地从行为上反向操纵媒介昆虫的行为

而减弱其病毒传播的能力，同时也能为其他媒介

昆虫所传播的病原细菌或真菌的防治提供理论

参考，也将是害虫生态调控的一个重要手段（戈

峰，2020a，2020b）。 
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