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摘  要  寄主植物这个概念有其特定的含义。寄主植物选择是植食性昆虫与寄主植物相互关系研究的重要

内容。表述寄主植物选择的假说主要有 4 个：霍普金斯寄主选择原理、新霍普金斯寄主选择原理、化学遗

存假说和偏好-表现假说。本文在界定并讨论寄主植物概念的基础上，对这些假说作了介绍和讨论。 
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Abstract  The term “host plant” has a specific meaning and host plant selection is an important part of the relationship 

between phytophagous insects and plants. There are four main hypotheses describing host plant selection：the Hopkin’s host 

selection principle, the new Hopkin’s host selection principle, the chemical legacy hypothesis and the preference-performance 

hypothesis. This article introduces and discusses these four hypotheses and provides a definition and discussion of the host 

plant concept. 
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昆虫与植物的关系历来是昆虫生态学研究

的重要问题（Price，1981；王琛柱和钦俊德，

2007），而植食性昆虫与寄主植物（Host plants）

的关系又是其中的核心研究内容。这些内容涉及

许多方面，例如，植食性昆虫出现与陆生绿色植

物进化和演替（Succession）的关系，与绿色植

物的协同进化，寄主植物的选择，食害与寄主植

物抗性的关系等。这诸多方面的观察、研究工作，

尤其是寄主植物选择的研究，已有百余年历史。 

植食性昆虫对寄主植物的选择是一种行为

反应，这种行为包括选择的时序性、经历的影响、

寄主接受或拒绝的时间依赖性等。这里的时序性

分为寄主植物栖境定向、寄主定位、寄主接受

和寄主利用 4 个连续性步骤（Heard，2000），

其中的定向和定位是搜寻过程，期间，昆虫的

嗅觉和视觉起主要作用；接受和利用与否是择

定过程，此过程中，起主导作用的是昆虫的味

觉及触觉。 

上述寄主植物搜寻和择定，是从行为生态学

（Behavioral ecology）角度对植食性昆虫寄主植
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物选择的过程进行研究，而另一方面需要研究的

是寄主选择成因等问题。例如，一种昆虫为什么

选择或主要选择某种或某些种植物，而不选择或

很少选择他种植物。这类研究是从生理生态学

（Physiological ecology）角度切入而开展起来

的。有关这方面的研究工作开展得也很早，积累

的资料颇为丰富，并提出了一些有关选择成因的

假说。本文就这方面进行了梳理和总结。 

1  什么是寄主植物 

什么是寄主植物，这是植食性昆虫寄主植物

选择研究首先涉及到的问题。 

农作物、蔬菜、花卉、果树、牧草、林木等

陆生植物上，集聚着多种多样的昆虫，其中，取

食这些植物活体组织和/或汁液的种类称为植食

性昆虫（Phytophagous insects）。植物为这些昆

虫提供食物、栖息场所、着卵位置，或作为它们

的隐避处所（Shelter）、传布载体等。就植食性

昆虫而言，单从其将植物作为食物来看，在亿万

年的时间进程中，随其自身进化（昆虫适应环境

因素变化，其特征特性相应发生变化的现象）及

其与植物协同进化（植食性昆虫与其食料植物之

间在进化过程中相互作用的现象）（Ehrlich and 

Raven，1964），它们所取食的植物种类数即食

物广度（Diet breadth），也逐渐发生了分化。将

植食性昆虫划分为单食性、寡食性和多食性等类

型的论述（Cates，1981；Wiklund，1981），就

是基于这样的情况提出来的。 

从上述 3 类植食性昆虫的食物广度，可引申

出寄主植物这一重要概念。其所以说重要，是因

为农作物及经济植物等的植食性昆虫管理方案

的制定，国际、国内植物检疫性昆虫对象的确定

乃至检疫规则的制定，作物田诱虫植物种类的选

定，杂草的天敌食草昆虫种类的确定及其利用、

引进与保护措施的制定等诸方面的工作，都与这

个概念密切关联。 

那么，什么是寄主植物？现有的资料表明，

有关这方面的论述颇多。例如，生活于西北欧地

区（包括挪威、瑞典等国家）的金凤蝶 Papilio 

machaon，其在不同栖境中所取食或潜在取食的

植物，可分为 4 类：（1）主要寄主植物（Primary 

host plants）：生长于金凤蝶主要繁殖栖境中的

植物，这些植物是伞形科的前胡 Peucedanum 

palustre、欧白芷 Angelica archangelic 和林当归

Angelica silvestris。这种栖境中金凤蝶的绝大部

分幼虫生活于这 3 种植物上；（2）次要寄主植

物（Secondary host plants）：生长于金凤蝶次要

繁殖栖境中的植物，如伞形科毒芹 Cicuta virosa、

藏茴香 Carum carvi、莳萝 Anethum graveolens 等。

这些植物上，偶尔能见到金凤蝶幼虫；（3）不

适宜的寄主植物（Unsuitable host plants）：不适

宜金凤蝶繁殖的栖境中的一些植物，幼虫不能在

这些植物上生存；（4）潜在的寄主植物（Potential 

novel host plants）：生长于金凤蝶潜在繁殖栖境

即新繁殖栖境中的一些植物，雌蝶对这些植物还

未形成适应性反应，幼虫对这些植物还不适应

（Wiklund，1981）。但如何界定这 4 类寄主植

物的概念，文中未予给出。 

再例如，用茄科 10 种植物和其他科 12 种植

物饲喂烟草天蛾 Manduca sexta 的 1 龄幼虫，发

现茄科 9 种植物和其他科的 3 种植物能使幼虫发

育到 5 龄，据此，这些植物可分为寄主植物（Host 

plants）、可接受非寄主植物（Acceptable non-host 

plants）和不可接受非寄主植物（Unacceptable 

non-host plants）3 类（de Boer and Hanson，1984）。

但文章未对这 3 类植物予以解释。 

又例如，收集棉花、烟草、木豆和鹰嘴豆等

寄主植物以及非寄主植物马樱丹和夹竹桃植株

的顶空气味，采用气相色谱-昆虫触角电位（GC- 

EAD）技术测试棉铃虫 Helicoverpa armigera 已

交配雌虫对这些气味的反应。根据反应状态，将

鹰嘴豆认定为首要寄主植物，其他植物为偶然寄

主植物或次要寄主植物（Rajapakse et al.，2006）。

如何表述这些术语，文章也未给出。 

实夜蛾亚科中的许多种类是重要的农业昆

虫，从制定其管理对策角度来看，这类昆虫的寄

主植物，应当是能够保障幼虫发育且使种群中具

生殖能力的成虫的数量提高的植物（Cunningham 
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and Zalucki，2014）。辨析这种表述可知，雌虫

（包括鳞翅目大多数种类）在野外应当搜寻这类

植物并在其上产卵，且这些卵能孵出幼虫。这些

幼虫中，有一定比例的个体能成功发育为具有生

殖能力的成虫。室内试验（甚至野外）观察到的

成虫趋向的一种植物或其气味，不一定是它的寄

主植物，因为昆虫可能还有其他需求。在野外，

成虫或许不会在这样的植物上降落，或产在其上

的卵孵化出的幼虫可能不会正常生长发育。例如

棉铃虫，成虫对黑杨 Populus nigra 萎蔫枝叶所

释放的气味趋性很强，但黑杨不是其幼虫所取食

的植物；成虫喙上常见桉树属 Eucalyptus 植物的

花粉（Gregg，2006），且室内试验发现，桉树

植物对成虫的引诱力也很强，但这类植物也不是

幼虫所取食的植物（Del Socorro et al.，2010）。 

检疫性昆虫寄主植物的确定，也有不少文

献。例如实蝇 Tephritidae，根据昆虫基础生态位

（Fundamental niche）和实际生态位（Realized 

niche）概念（Hutchinson，1957），实蝇的寄主

植物可划分为基础（或称潜在）寄主植物和实际

寄主植物。基础寄主植物指的是，植物的整个生

长发育过程中，可能都会发生实蝇幼虫生理和形

态适应的情形，幼虫的这种适应使其能够利用现

有的营养物质，降解或回避植物的有毒次级代谢

物；实际寄主植物是“幼虫所取食的实际植物的

种类”（Fitt，1986a，1986b）。若按寄主地位

（Host status）划分，检疫性实蝇的寄主植物可

分作自然寄主植物（Natural host plants）、条件

性寄主植物（Conditional host plants）和非寄主

植物（Non-host plants）3 类。自然寄主植物是完

全自然条件下，确实受到实蝇侵害的水果、蔬菜

等植物；条件性寄主植物（亦称潜在寄主植物或

人工寄主植物）是在野外未发现被实蝇侵害，但

在控制条件下会受其侵害的植物；非寄主植物是

通常不会受到实蝇侵害的植物（ Aluja and 

Mangan, 2008）。检疫性昆虫有其特殊性，如何

界定其寄主植物的概念，本文姑不论之。单就上

述这些定义的标准来看，实践中难以掌握，因为

侵害有程度轻重之分。 

上述资料表明，不同作者在论述植食性昆虫

寄主植物时，因所采用的标准或侧重点不大相

同，对寄主植物的概念的表述也不相同。那么，

何谓寄主植物？本文作者认为，对于通常所称的

植食性昆虫而言，寄主植物指的是植食性昆虫的

幼虫或若虫赖以正常生长发育，且能（化蛹）羽

化出正常成虫的植物。寄主植物之外的其他植

物，可泛称为非寄主植物。非寄主植物中，绝大

多数种类是植食性昆虫幼虫或若虫所拒食的，而

其中有些种类也会被取食，但一直取食这些植物

的个体，不能羽化出正常的成虫。对这类植物，

姑且称之为可食非寄主植物。例如烟青虫

Helicoverpa assulta，其寄主植物是烟草 Nicotiana 

tabacum、辣椒 Capsicum annuum、曼陀罗 Datura 

stramonium 等，但笔者在野外观察发现，番茄

Lycopersicon esculentum 植株上偶尔可见其幼虫

取食其叶片或番茄青果；吴坤君等（2006）室内

饲养发现，幼虫能取食用番茄制作成的食料，但

不能正常生长发育为成虫。这里的番茄，即是烟

青虫的可食非寄主植物。 

需要注意的是，广见于一些文献中的“寄主

植物”一词，大多是指这里所给出的“寄主植物”

和“可食非寄主植物”这两类植物。 

植食性昆虫寄主植物的多寡因昆虫食性不

同而异。食性是在长期进化中形成的。植食性昆

虫大多数种类仅取食 1 科或几个近缘科的植物，

利用 3 科以上植物的昆虫种类不到 10%（Bernays 

and Graham，1988），这就是说，它们多为专食

者。例如，英国的约 5 000 种植食性昆虫中，80%

以上是专食性种（Schoonhoven et al.，2005）；

再例如，在有记录的实夜蛾亚科全世界已鉴定种

365 个及美洲已鉴定的 14 属 148 种中，所食植

物仅记录有 92 种（Cho et al.，2008）。根据这

些记录，估计实夜蛾 55%的种类仅取食 1 种植

物，83%仅取食 1 个属的几种植物，96%的种类

只取食 1 个科（ 74%为菊科）的一些植物

（Cunningham and Zalucki，2014）。这表明，

实夜蛾昆虫的食性高度专化，尽管也存在少数多

食性种类如棉铃虫、烟芽夜蛾 Heliothis virescens。
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据此可作出这样的推论：亲缘关系很近的植食性

昆虫，一般都生活在亲缘关系很近的植物上。换

言之，亲缘关系很近的植物，滋养着亲缘关系很

近的（植食性）昆虫（Price，1981）。 

2  寄主植物选择假说 

寄主植物选择是植食性昆虫的一种重要生

命活动。在这种活动中，雌虫对着卵植物的选择

至关重要，因为这种选择决定其子代的存活、生

长发育和适合度（Fitness）。雌虫的这种选择行

为不仅与其自身的遗传特性、可塑性（Plasticity）

密切相关，而且也与其学习（Learning）行为密

切关联（Janz，2002）。 

这里所说的“学习”，是指昆虫个体发育中

出现的且与经历俱进的行为调整过程（Dukas，

1998）。学习的常见类型是：习惯化（Habituation）、

经典的条件化[Classical conditioning，即 Павлов

（Pavlov）条件反射]、尝试-错误式学习（Trial and 

error learning，对多次重复出现的有益的或惩罚性

的刺激形成特定反应的现象）、印记（Imprinting，

个体对其生长发育早期所频见的实体的慕随、偏

好现象）等（孙儒泳，1992）。与学习一词相关

联的是“记忆”，它是指个体对新获得的信息贮

存一段时间的能力（Dukas，2008）。 

寄主植物选择形成的原因比较复杂，许多学

者就其进行了大量的观察或系统性的研究，提出

了多个假说，其中主要是以下 4 种：霍普金斯寄

主选择原理（Hopkins’ host-selection principle，

HHSP）、新霍普金斯寄主选择原理（Neo-Hopkins 

host selection principle）、化学遗存假说（Chemical 

legacy hypothesis）和偏好-表现假说（Preference- 

performance hypothesis，PPH）等。 

2.1  霍普金斯寄主选择原理 

Hopkins 在观察美国西部松树混交林中黑山

大小蠹 Dendroctonus monticolae 对不同种松树

的为害程度时发现，陆均松 Dacrydium sp.、美国

黄松 Pinus ponderosa、黑松（扭叶松）P. contorta

和糖松 P. lambertiana 等都会被其食害。这种小

蠹一旦在某种松树上经过多年多代繁殖而建立

起种群后，其后代明显偏好在这种松树上继续繁

殖，即使其种群数量大暴发，也多集中在这种松

树上取食，而不会对与之毗邻的其他松树造成威

胁，尽管这些松树也是其合适的寄主（Hopkins，

1916，1917）。Hopkins 所观察到的这种现象即

被称作霍普金斯寄主选择原理（HHSP）。这个

原理的通常表述是：完全变态类昆虫雌虫多会在

其幼虫赖以完成生长发育的同一种植物上产卵。

亦可表述为：在 2 种或多种寄主植物上生活繁殖

的植食性昆虫，多倾向于在其业已适应的寄主植

物上继续繁衍（Barron，2001）。 

HHSP 与 Walsh（1864）提出的寄主专化

（Host specialization）的观点颇为一致。寄主专

化是说，昆虫会对其赖以完成发育的寄主产生条

件反射（Conditioned reflex），因而使得雌虫在

这种寄主植物上产卵，子代继续在其上发育。这

可理解为，雌虫产卵偏好是由其对幼虫食物的

“记忆”决定的（Thorpe，1930）。 

HHSP 还有其他的表述形式，例如，成虫前

条件化（Preimaginal conditioning）（Thorpe and 

Caudle，1937），植食者对其幼虫取食习性的记忆，

使其倾向于在幼虫完成发育的植物上产卵

（Phillips，1977），雌虫倾向于在其幼虫或若虫

取食的寄主植物上产卵（Jaenike，1983）等。 

2.2  新霍普金斯寄主选择原理 

新霍普金斯寄主选择原理是说，成虫取食并

生活于一种特定类型的寄主植物（或食料）上时，

其对这种植物或食料作为着卵实体的接受度通

常会（虽然并非总会）增强（Jaenike，1983）。

也就是说，成虫产卵偏好性取决于羽化初期短时

间内的产卵学习经历，雌虫接触的植物（或食料）

能决定其后来的产卵选择行为（Forister et al.，

2009）。 

这个原理是基于如下的试验结果提出来的：

以黑腹果蝇 Drosophila melanogaster 为供试昆

虫，分别用苹果、番茄、香蕉和西葫芦等天然食

物制作成的食料（培养基）饲养其幼虫，结果表

明，所羽化出的成虫对着卵实体的偏好性不受幼
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虫食物种类的影响。但当接下来给予苹果和番茄

制作的食料供这些成虫产卵时，发现先前用这两

种食料饲养的个体，对这两者的偏好性增强了；

在另一试验中，先分别用苹果、橘子、葡萄、番

茄或洋葱制作成的食料饲养成虫，随后用这 5 种

食物制作成的食料供其产卵，结果显示，某种情

况下，先前采用什么样的食料饲养，成虫对这种

食物的接受度会予增强（Jaenike，1983）。 

在早前对几种果蝇的试验中也曾发现，幼虫

活动于含有特定化学物质的食料中时，对随后的

成虫着卵实体的偏好从未产生显著影响，但先前

即已活动于这样的食料中的成虫，其对这种食料

作为着卵实体的偏好性明显增强（ Jaenike，

1982）。 

2.3  化学遗存假说 

化学遗存假说指的是，昆虫个体的早期生活

环境对其随后阶段化学感受反应（Chemosensory 

response）的影响，不是或不只是取决于神经系

统的持续性变化（即记忆），而是取决于其早期

生活阶段遗留下来的化学物质对随后阶段的直

接影响（Corbet，1985）。这里所说的遗留的化

学物质，指的是昆虫个体发育各种形态的体内和

体表的痕量化合物，这些物质能从昆虫的一个发

育阶段存留到另一个发育阶段。在成虫羽化或

卵孵化期（所谓敏感期），这些痕量化合物影响

成虫的行为，或许能特别明显地改变其化学感受

反应。 

Thorpe（1939）观察、研究仓蛾圆柄姬蜂

Nerneritis canescens 和黑腹果蝇后认为，幼虫或

许会给成虫遗留下痕量化学物质，而不是遗留下

“记忆”。 

这个假说是 Corbet 在总结、分析前人

（Craighead，1921；Thrope，1939；Jaenike，1982）

研究结果和观察资料的基础上提出来的（Corbet，

1985）。例如，有些昆虫的幼虫取食行为的变化，

与成虫着卵实体选择的变化具因果关系（Hopkins，

1917；Craighead，1921）；有的昆虫幼虫化学生

活环境会影响成虫的化学感受反应（Thorpe and 

Caudle，1937；Thrope，1939；Jaenike，1982）。

黑腹果蝇的幼虫可能会给成虫遗留下痕量化学

物质，而不是遗留下“记忆”，因为其成虫对薄

荷精油具有厌恶感，但用添加薄荷精油的食物饲

喂其幼虫，可使成虫对薄荷精油的厌恶感减弱或

逆转（Thorpe，1939）。如果用水洗涤这些幼虫

或其所化的蛹，能使幼虫生活环境对成虫行为的

影响减弱，但不能消除（Thorpe，1939；Hershberge 

and Smith，1967）。这种影响通过洗涤而减弱，

表明化学遗留物至少是其部分成因，而这种影响

不能被消除，表明幼虫的经历也是其部分成因

（Diehl and Bush，1984）。 

2.4  偏好-表现假说 

亲代产卵雌虫对某些植物的偏好（Preference）

与其子代在这些植物上的表现（Performance）之

间的关系，是植食性昆虫与植物的寄主关联进化

理论的核心问题之一（Thompson，1988）。表

述这种关系的理论，通常称为偏好-表现假说

（PPH）。这个假说指的是，雌虫产卵时优先选

择适合其子代幼虫生长发育的寄主。 

这里所说的偏好，是指在不同寄主植物生物

量相同情况下，雌虫在有的植物上产卵较多，有

的产卵较少的现象。也就是说，植物丰度

（Abundance）与可获得性相同时，根据植物上

的着卵量，能对产卵雌虫的偏好作出层次性排

序；所说的表现，指的是幼虫在不同寄主植物上

的生长发育状况，这常用卵、幼虫和蛹的存活数

量、幼虫生长速率、食物利用率、蛹的质量及其

所羽化的成虫的繁殖力和寿命等参数或性状来

表示。 

偏好-表现假说是 Thompson 在观察和分析 3

种凤蝶和 2 种斑蝶的不同地理种群的寄主植物

变化及其产卵雌虫所偏好的寄主植物与其子代

幼虫生长的相关情况后提出来的。观察发现，在

西北欧（包括芬兰、挪威、瑞典等），金凤蝶的

寄主植物有 21 种（见于伞形科和芸香科），但

不同种群寄主植物的种类数不一样。与亲代产卵

雌虫相比，子代幼虫能够在更多的植物上生存和

生长；在北美的加拿大和美国的阿拉斯加州，雌

虫可在菊科的一种蒿 Artemisia arctica 上或一些
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伞形科植物上产卵，但幼虫取食伞形科一些植物

时生长发育得较快；再往南，在美国西部山区，

凤蝶 Papilio oregonius 专一地在龙蒿 Artemisia 

dracunculus 上产卵。在这些地区，P. oregonius

与金凤蝶同时发生或部分重叠发生，当将龙蒿

A. dracunculus 和几种伞形科植物（均为金凤蝶

的寄主）提供给 P. oregonius 雌虫以供其产卵时，

卵几乎都产于这种龙蒿上。但最初的试验表明，

P. oregonius 幼虫取食一些伞形科植物时生长得

很快，有的甚至与取食龙蒿的一样快；再如择丽

凤蝶 P. zelicaon，其在美国华盛顿州东部和俄勒

冈州东北部，主要在伞形科的 Lomatium grayi 和

厚翅芹 Cymopterus terebinthinus 上产卵和取食。

但在华盛顿州西部，仅在 100-200 年前引种的伞

形科的茴香 Foeniculum vulgare 上产卵和取食

（Thompson，1988）。 

偏好-表现假说还有其他的表述形式，例如

“最优产卵理论”（Optimal oviposition theory）

（Scheirs et al.，2000），“妈妈知道什么对孩

子最好假说”（Mother-knows-best hypothesis）

（Johnson et al.，2006），“朴素适应论假说”

（ Naïve adaptionist hypothesis ）（ Gripenberg 

et al.，2010）等。 

3  对选择假说的讨论 

自从 HHSP 以及新霍普金斯寄主选择原理、

化学遗存假说和偏好-表现假说（PPH）等提出

以来，验证性的研究报告以及述评，或与之相关

的文章约 200 余篇，其中支持与不支持这些假说

的研究报告互见，充实和完善这些假说的文章、

文字常见于相关刊物，它们或以专题性述评和综

述性文献形式出现，或散见于专题研究报告的前

言和讨论部分。 

3.1  关于霍普金斯寄主选择原理 

成虫偏好选择其幼虫赖以完成生长发育的

寄主植物的现象称作 HHSP。HHSP 的提出，源

于对松树混交林中黑山大小蠹发生、为害情况的

观察。黑山大小蠹暴发后，很少从黑松扩散到相

邻的黄松上，虽然二者都是合适寄主。霍氏当时

没有提出这种小蠹多局限于一种寄主的原因。更

多的研究、观察表明，植食性昆虫对寄主的适

应，很可能既涉及遗传因素，也涉及环境效应

（Rossiter，1996）以及条件化（Conditioning）

（Barron，2001），也有可能是霍氏所观察到的

是专食黑松的黑山大小蠹的一个寄主宗（Host 

race）（Diehl and Bush，1984）。所谓寄主宗，

指的是部分生殖隔离的、生活在特定寄主上的同

种昆虫的专化种群（Diehl and Bush，1984；Bush，

1992）。霍氏当时尚不知晓寄主宗的概念（Thorpe，

1930）。 

资料表明，对 HHSP 的争论已久。一些有关

甲虫、蝇类和蛾类的研究报告支持 HHSP。例如，

用陆地棉 Gossypium hirsutum、埃及车轴草

Trifolium alexandrinum、豇豆 Vigna unguiculata、

卷心菜 Brassica oleracea、玉米 Zea mays 等寄主

植物饲养棉贪夜蛾 Spodoptera littoralis 幼虫，结

果发现，饲养所得的雌虫最喜欢产卵于其幼虫所

取食的植物上（车轴草除外）（Thöming et al.，

2013）；还有其他一些支持 HHSP 的研究报告

（Akhtar and Isman，2003；Chow et al.，2005；

Olsson et al.，2006；Facknath and Wright，2007；

Blackiston et al.，2008；Moreau et al.，2008；吕

建华和刘树生，2011；Prager et al.，2014）。但

是，对鳞翅目一些昆虫的研究发现，成虫对寄主

的偏好与其幼虫取食经历无关。例如，在白云杉

Picea glauca 抗虫品种上饲养的云杉色卷蛾

Choristoneura fumiferana 幼虫所羽化出的成虫，

偏好选择感虫品种作为其子代的寄主，而感虫品

种上的成虫对寄主类型的选择无偏好性。还有一

些类似的未发现幼虫取食经历对成虫产卵行为

影响的研究报告（Jaenike，1983；van Emden 

et al.，1996；Solarz and Newman，2001）。 

实践中，完全变态类昆虫幼虫条件化对成虫

行为影响的有说服力的证据极少（Barron，

2001），尽管也有采用巴甫洛夫条件化技术，研

究并发现果蝇和烟草天蛾幼虫联系性学习和记

忆，能跨越变态保留到成虫的例证（Tully et al.，
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1994；Blackiston et al.，2008）。HHSP 与一些

研究不能充分地将羽化的成虫与幼虫的环境分

离开来，存在成虫是对幼虫环境的化学遗留物产

生反应的可能性（参见化学遗存假说），或所诱

导出的行为改变是成虫羽化早期经历所致，而与

幼虫经历无关（Anderson and Anton，2014）。

许多证据表明，成虫经历对寄主选择的影响要比

幼虫经历的影响更大，这也正是新霍普金斯寄主

选择原理所阐明的内容。 

3.2  关于新霍普金斯寄主选择原理 

“新霍普金斯寄主选择原理”和“霍普金斯

寄主选择原理”都认为，昆虫的个体经历会影响

成虫对产卵寄主的选择，与 HHSP 完全变态类昆 

虫雌虫多会在其幼虫赖以完成生长发育的寄主

上产卵所不同的是，新霍普金斯寄主选择原理，

指的是成虫所食食物与活动环境对其随后的产

卵选择偏好性产生影响。 

分析沟龟甲Deloyala camptata对 2种牵牛花

的选择（Rausher，1983）、四纹豆象 Callosobruchus 

maculatus 对老鸦嘴和鹰嘴豆作为产卵场所的选

择（Mark，1982）、一种荆凤蝶 Battus philenor

对 2 种不同叶形的马兜铃的选择（Papaj and 

Rausher，1983）等其他学者的研究结果或观察

资料，也发现了类似新霍普金斯寄主选择原理的

现象，即先前生活于某种寄主植物或粮粒上的成

虫（不是幼虫），随后对这种寄主植物或粮粒的

偏好性会增强或厌恶性会下降。这似乎表明，在

昆虫中，环境改变寄主偏好性的现象可能相当

普遍。 

一些研究结果还发现，成虫经历不仅能影响

成虫自身的行为，甚至还能促进或改变幼虫经历

的影响，同时，雌虫与寄主的前期接触经历，可

能会限制其对着卵植物的选择范围（Anderson 

and Anton，2014）。例如苹绕实蝇 Rhagoletis 

pomonella，雌虫与一种寄主有多次接触经历时，

会回避其他寄主，如在山楂树上产卵的个体，不

再在苹果树上产卵（Prokopy et al.，1982；Papaj 

and Prokopy，1986；Diehl and Prokopy，1986）；

再例如，干果粉斑螟 Ephestia cautella 雌虫明显

偏好在其幼虫所取食的食物上产卵，而其近缘种

印度谷斑螟 Plodia interpunctella 不会发生这种

现象（Olsson et al.，2006）。然而，当将两者初

羽化的雌虫置于特定的食料中时，能诱导出它们

对这种食料的强烈偏好性。 

3.3  关于化学遗存假说 

这个假说认为，粘附于蛹壳内外的幼虫寄主

植物的痕量化学物质会影响羽化的成虫，并能使

后者的早期阶段（所谓敏感期）对植物气味的接

受度发生变化。因此，成虫行为的变化是由成虫

生活的早期阶段决定的，而与幼虫记忆无关。需

要指出的是，无论是卵的化学遗留物对初孵幼虫

选择食物的影响，还是幼虫的化学遗留物对成

虫着卵实体选择的影响，都具有重要的生态学

意义。 

支持这个假说的例证，其研究对象多为双翅

目的果蝇和家蝇等（Barron，2001）。在鳞翅目

昆虫中，有一些支持的例证，如对粉纹夜蛾

Trichoplusia ni 和小菜蛾 Plutella xylostella（Akhtar 

and Isman，2003）、干果粉斑螟和印度谷斑螟

（Olsson et al.，2006）、粉纹夜蛾（Chow et al.，

2005）等的研究；也有不予支持的例证，如对烟

草天蛾（Blackiston et al.，2008）的研究。 

以烟草天蛾为供试昆虫，将柔性电击

（Electrical shock）与乙酸乙酯气味相伴联，制

造出厌恶性条件化气味，用来处理其 5 龄幼虫，

然后在 Y 形管中测试幼虫以及所羽化出的成虫

对乙酸乙酯的反应，结果表明，幼虫对乙酸乙酯

能产生回避行为，且这种回避行为成虫仍予保

持。成虫的这种回避反应，并非是幼虫发育环境

中的化合物被携带至成虫所致，因为无论是将乙

酸乙酯涂在无经历的蛹上，或是对有这种经历的

幼虫所化的蛹进行洗涤，均不能改变成虫的行

为。这也表明，其幼虫的记忆能通过变态保留下

来而影响成虫的寄主选择（Blackiston et al.，

2008）。这个研究报告中还指出，对甲虫、果蝇、

蚂蚁和寄生蜂等一些全变态类昆虫所进行的研

究结果表明，幼虫经历对成虫行为的影响，并非

是羽化的成虫受到幼虫所残存的化学物质所致。 
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3.4  关于偏好-表现假说 

植食性昆虫很多种类，尤其是鳞翅目昆虫

（Ozaki et al.，2011），它们的幼期（幼虫或若

虫）移动能力很弱或不具备移动能力，因此会有

很强的选择压（Selection pressure）促使雌虫为

其后代选择合适的寄主（Jiménez et al.，2014）。

适合度是昆虫产卵对策（Strategy）和寄主选择

进化的基础理论问题（Agosta，2008），也是偏

好-表现假说提出的依据。偏好-表现假说认为，

雌虫的进化方向是将卵产于最适合其子代取食、

生活的寄主上（Mayhew，1997；Gripenberg et al.，

2010）。这即是说，产卵雌虫能够为子代卵和幼

虫选择适合度最优的实体（植物等），由此所形

成的子代分布状态和适合度，会对幼虫和成虫种

群的分布格局和动态产生连锁性影响（Bovill 

et al.，2013）。 

但是，有些研究结果表明，雌虫偏好与幼虫

的表现无关或两者的关系模糊不清。例如，分析

133 个与偏好-表现假说有关的研究报告发现，其

中的一多半支持偏好-表现假说，而其余的报告

则表明，偏好与表现之间仅是部分关联甚或不相

关联（Mayhew，1997）。支持偏好-表现假说的

研究报告如根瘤象 Sitona lepidus（寄主是白三叶

草 Trifolium repens）（Johnson et al.，2006）、

取 食梣树花 Ramalina fraxinea 和肉刺树花

Ramalina farinacea 的地衣尺蛾Cleorodes lichenaria

（Pöykkö，2006）、向日葵同斑螟 Homoeosoma 

electellum（Mphosi and Foster，2010）、瘿蚊

Asphondylia microcapillata（Santos et al.，2010）、

粉纹夜蛾（Shikano et al.，2010）、棉铃虫和烟

青虫（Liu et al.，2012）、草地贪夜蛾 Spodoptera 

frugiperda（徐蓬军等，2019）等对寄主植物的

选 择 。 不 支 持 这 个 假 说 的 实 例 如 彩 潜 蝇

Chromatomyia nigra（Mayhew，2001）、小菜蛾

（Newman et al.，2016），它们的成虫选择的着

卵寄主并不适合其子代幼虫的生长发育。 

可见，偏好-表现之间的关系，既有密切相

关的类型，也有一般相关甚或不太相关的类型。

相关不太密切的原因，可用时间假说（Time 

hypothesis）、斑块动态假说（Patch dynamics 

hypothesis）、寄食者/牧食者假说（Parasite/grazer 

hypothesis）和无天敌空间假说（Enemy-freespace 

hypothesis）等假说来解释。具体来说就是：   

（1）产卵偏好的首选植物可能稀有。（2）雌虫

所选择的着卵植物可能是新近的入栖种，但这种

植物不利于子代幼虫生长。雌虫之所以在这种植

物上产卵，是因为尚未形成能避开这种植物的性

状。（3）尽管一种植物有利于幼虫生长，但这

种植物可能生长在有碍于产卵雌虫飞行或幼虫

生长发育的栖境。（4）在雌虫优先选择的着卵

植物上，子代幼虫能将植物有毒次级代谢物贮存

隔离起来，即使这些植物会导致子代幼虫生长发

育缓慢。（5）产卵雌虫可能优先选择无天敌的

寄主植物，尽管这种植物对于子代幼虫生长发育

并非是最优的。（7）对于寄食者（幼虫的生长

发育在 1 种植物上完成）和牧食者（幼虫的生长

发育在 2 种或更多种植物上完成）这两类生活方

式不同的昆虫，雌虫并非总是偏向于在某一种植

物上产卵，除非这种植物非常利于子代卵和幼龄

幼虫存活，或其为丛生，从而使幼虫能方便地从

一株爬到另一株上（Thompson，1988；Thompson 

and Pellmyr，1991）。 

另外，昆虫自身的遗传因素、生理状态、个

体发育不同阶段的偏好性（ Jaenike，1990；

Bar-Yam and Morse，2011）、寄主植物的化学物

质特性等一些生态因子，也是寄主选择的决定性

因素或潜在的影响因素。例如昆虫生理状态影响

的例证：根据生理状态模型（Physiological state 

models，假设雌虫所受到的潜在寄主刺激超过一

定阈值时将会产卵）（Singer，1971，1982）和昆

虫产卵行为最优模型（Jaenike，1990），雌虫在

卵荷量较大，或搜索着卵位置时间较长时，更愿

意在低等级寄主上产卵。室内测定发现，四纹豆

象（Mark，1982）和果蝇 Drosophila suboccidentalis

（Courtney and Chen，1988）繁殖力强的个体，

倾向于选择陌生或低等级的寄主；昆士兰实蝇

Dacus tryoni 在卵持续成熟而潜在寄主缺乏时，

会随时间推移转而接受低等级寄主（Fitt，
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1986a）；多食性的冬夜蛾 Copitarsia decolora

和疆夜蛾 Peridroma saucia，它们的雌虫和幼虫

均能积极选择寄主，但两者都不能正确选择幼虫

生长发育最好的寄主，这意味着还存在其他的影

响寄主选择的因素（Jiménez et al.，2014）；再

如寄主植物营养和防卫物质影响的例证：将烟粉

虱 Bemisia tabaci 的 B 型和 Q 型用营养条件（糖

类等）和防卫物质（酚类）差异明显的棉花、番

茄和一品红饲养，结果发现，两者都偏好在营养

条件良好的番茄上定殖，然而喜欢在营养条件较

差的一品红上产卵，但一品红上若虫的存活率

低，发育历期显著延长（Jiao et al.，2012）。这

与偏好-表现假说不相符，而与最优觅食理论

（Optimal foraging theory）相吻合（Jiao et al.，

2012）。 

所谓最优觅食理论，是说植食性昆虫成虫偏

好在自身表现（生殖能力能够实现）最优的寄主

上取食的现象（Scheirs and de Bruyn，2002）。

最优觅食也能塑造植食者寄主偏好模式，因为植

物不仅是植食性昆虫幼虫（或若虫）的营养源，

同时还是成虫的食物资源（Scheirs and de Bruyn，

2002）。据此而言，对于那些成虫期仍需取食的

全变态类昆虫，用最优觅食理论进行分析，或许

可以透见其偏好-表现某些时候不相协调的成因。 

4  结束语 

1917 年第一个寄主植物选择假说霍普金斯

寄主选择原理的提出，开启并推动了植食性昆虫

与寄主植物相互作用的深入、持续研究，新霍普

金斯寄主选择原理、化学遗存假说、偏好-表现

假说等应时而生，与这些假说相关的研究报告及

综述、评介文章随之陆续发表。这些假说与相关

的研究，极大地丰富了昆虫与植物相互关系的内

容，拓宽了这种相互关系研究的思路（例如，研

究可从三级营养阶层入手），同时也为植食性昆

虫管理措施的制定提供了一些理论依据。 

这里还要述说的是，由于本文介绍的寄主植

物选择 4 种假说提出者的观察对象或关注点、着

眼点不同，假说所涉及的昆虫类别仅限于鞘翅

目、鳞翅目、双翅目及膜翅目等全变态的种类，

不全变态类昆虫都未涉及，因此，其指导性意义

难免受限。同时，这些假说提出的时间距今远的

百年有余，近的也有几十年，而随着自然环境的

变化，植物与昆虫的进化，研究技术的改进和提

高，人们对这些假说的认识也会逐渐深化，这在

今后的相关研究中是需要注意的。 
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