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(1.广西大学林学院,广西森林生态与保育重点实验室,广西南宁 530004;2.广西农业科学院,广西作物遗传改良生物技术重点
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摘要:为明确南方根结线虫(Meloidogyne
 

incognita)侵染对癞皮夜蛾(Gadirtha
 

fusca)幼虫的影响是否因龄期

而异,本研究以南方根结线虫侵染乌桕(Triadica
 

sebifera),选用该植株叶片饲喂癞皮夜蛾大龄幼虫,以未受

南方根结线虫侵染植株的叶片作为对照,比较不同龄期幼虫生长指标和食物利用指标的差异。结果表明:随着

幼虫龄期的增加,癞皮夜蛾幼虫体质量、取食量及发育历期呈上升趋势;相对生长率呈下降趋势;食物利用率和

食物转化率先上升后下降,而近似消化率则呈先下降后略微上升的趋势。线虫侵染处理后,与对照相比,癞皮

夜蛾4龄幼虫的相对生长率、食物利用率和食物转化率显著提高;5龄、6龄幼虫的虫体质量和5龄幼虫的相对

生长率以及6龄幼虫的取食量、近似消化率、化蛹率显著降低。南方根结线虫侵染对癞皮夜蛾幼虫生长及食物

利用的影响因发育阶段而异,主要通过抑制两个末龄龄期幼虫的生长发育及化蛹,从而间接减轻癞皮夜蛾对乌

桕的危害。
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  在自然环境中,地上和地下植食性生物常通过共

同的寄主植物发生复杂的相互作用,二者可通过直接

途径(产生毒性物质)[1]或间接途径(如影响植物生

长、代谢物及资源分配等)[2􀆼5]产生相互影响,并对植

物产生加性、协同或拮抗效应[6􀆼8]。目前,地上􀆼地下

植食性生物间的互作及协同进化备受关注。例如,

Kutyniok等[9]报道了甘蓝蚜(Brevicoryne
 

brassi-
cae)取食使拟南芥(Arabidopsis

 

thaliana)地下甜菜

孢囊线虫(Heterodera
 

schachtii)的数量降低;Wurst
等[10]研究证明,车前草(Plantago

 

lanceolata)地下

部的穿刺根腐线虫(Pratylenchus
 

penetrans)侵染使

其地上部桃蚜(Myzus
 

persicae)的繁殖力降低;Kap-
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lan等[11]发现,南方根结线虫(Meloidogyne
 

incogni-
ta)促进了地上广食性昆虫粉纹夜蛾(Trichoplusia

 

ni)的幼虫发育,而对专食性昆虫烟草天蛾(Manduca
 

sexta)没有显著影响。因此,虽然目前对植食性生物

进行了大量的研究,但大多数研究都集中在单一空间

或生物种类,对地上􀆼地下植食性生物间的互作研究

相对较少[12􀆼15],同一寄主植物介导的地上􀆼地下生物

互作理论尚未完善[12,16]。

  乌桕(Triadica
 

sebifera)是一种大戟科(Eu-
phorbiaceae)乌桕属(Triadica)的乔木,具有较高的

观赏价值,同时也是一种应用前景广阔的油料作

物[17]。在我国,乌桕害虫种类繁多,现已知的乌桕害

虫有190种[18,19]。其中,癞皮夜蛾(Gadirtha
 

fusca)
与南方根结线虫是严重危害乌桕叶片和根部的重要

植食性生物[18,20]。癞皮夜蛾属鳞翅目(Lepidoptera)
夜蛾科(Noctuidae),是乌桕上的一种专食性害虫,其
幼虫共6龄,初始龄期取食量较小,3龄后取食量大

增,可食完整株乌桕叶片,对乌桕生长造成严重危

害[21]。南方根结线虫作为世界上广泛分布的一种植

物寄生线虫,是乌桕最为常见的地下病害之一[20]。
前人研究表明,南方根结线虫侵染能显著抑制癞皮夜

蛾在乌桕上的表现[14,20,22]。例如,Li等[14]研究发现,
南方根结线虫与癞皮夜蛾间能产生拮抗效应,从而使

乌桕受益;Yang等[15]研究认为,南方根结线虫与癞

皮夜蛾的互作受地下线虫密度的影响较大。但这些

研究只分析了南方根结线虫侵染对癞皮夜蛾幼虫的

短期影响,未对幼虫各个龄期进行研究,其化蛹表现

也尚未可知。

  鉴于癞皮夜蛾大龄幼虫(3龄后)的暴食性及其

对乌桕的危害性,本研究选用癞皮夜蛾3龄幼虫为研

究对象,以被南方根结线虫侵染和未被侵染的乌桕植

株作为处理组和对照组,分别取该植株叶片饲喂癞皮

夜蛾幼虫,比较不同龄期幼虫生长发育和食物利用的

差异,进而筛选出最大影响龄期,探究南方根结线虫

与癞皮夜蛾间的互作效应,为深入研究癞皮夜蛾的生

物防治提供理论基础,丰富地上􀆼地下生物互作理论。

1 材料与方法
 

1.1 材料及处理

  将野外采集的乌桕种子浸泡于10
 

g/L洗衣液中

2
 

d以去除外蜡质层,采用湿沙层积法处理2个月打

破休眠[22]。在温室内以装有混合土壤(草炭土∶壤

土=1∶1)的苗盘育苗。45
 

d后,选取大小相近的幼

苗单独移栽至花盆(高为16
 

cm,直径为25
 

cm)中,定
期浇水以保持土壤湿润,并用100目尼龙网罩住乌桕

幼苗以隔绝其他昆虫[13]。2个月后,选取生长良好且

长势一致的幼苗供试。

  试验用癞皮夜蛾幼虫采集自野外,并置于实验室

中饲养,多代繁殖后,取健康无病的3龄幼虫供试。
接种所需的南方根结线虫在番茄苗上进行扩繁。

1.2 南方根结线虫接种

  参照刘维志[23]的方法配置1
 

000头·mL-1 的2
龄南方根结线虫幼虫悬浮液。用打孔器于乌桕根部

钻5个约3
 

mm深的小孔,每个小孔注入2
 

mL的南

方根结线虫悬浮液(10
 

000头·植株-1),对照组则

注入2
 

mL无菌水,然后将小孔用土壤覆盖。30
 

d
后,检查线虫侵染情况,挑选长势一致且有明显根结

的植株开展生物测定。

1.3 生物测定

  采集乌桕顶端完全展开的第4-5片叶饲喂癞皮

夜蛾幼虫,将3龄幼虫(M0)与乌桕叶片(M1)称重,
放入垫有湿润滤纸的培养皿(直径为10

 

cm)中,以封

口膜密封并置于室温下饲养,定期更换新鲜叶片、补
充滤纸水分。实验设置两个处理(线虫侵染乌桕和未

被侵染乌桕),每个处理重复15次。每24
 

h检查一

次癞皮夜蛾幼虫的生长状况和叶片取食状况,观察幼

虫是否蜕皮,记录幼虫各龄期发育历期(N)及化蛹情

况。蜕皮当天称量幼虫体质量(Mt)并更换培养皿,
收集剩余叶片及粪便,于60℃下烘干至恒重,得到剩

余叶片干重(M2)及粪便干重(Mexc)。实验设置完全

对照,以校正叶片质量(M1)和幼虫质量(M0、Mt),

换算为干重。采用 Waldbauer[24]的方法计算各龄期

幼虫生长指标和食物利用参数,具体如下:

  取食量Meat=M1-M2,

  相对生长率=
2(Mt-M0)
N(Mt+M0)

×100%,

  食物利用率=
Mt-M0

Meat
×100%,

  近似消化率=
Meat-Mexc

Meat
×100%,

  食物转化率=
Mt-M0

Meat-Mexc
×100%。

1.4 数据统计及分析

  通过重复测量方差分析比较南方根结线虫侵染

对癞皮夜蛾不同龄期生长指标(虫体质量、相对生长

率、发育历期)及食物利用指标(取食量、食物利用率、
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近似消化率、食物转化率)的影响,以线虫侵染处理

(线虫侵染、对照)作为组间变量,以龄期作为组内变

量,并考虑二者的交互效应。不满足球形假设的结

果,采用 Huynh􀆼Feldt对自由度进行校正。采用独

立样本t检验分析线虫侵染对癞皮夜蛾化蛹率的影

响。所有数据均采用SPSS
 

23.0进行统计分析,采用

SigmaPlot
 

12.5软件作图。
 

2 结果与分析

2.1 线虫侵染处理对不同龄期癞皮夜蛾生长发育的

影响

  癞皮夜蛾幼虫的虫体质量、相对生长率及发育历

期在不同龄期间存在极显著差异,龄期×线虫侵染处

理互作对虫体质量和相对生长率产生显著的交互影

响(表1)。随着龄期的增加,幼虫虫体质量逐渐升

高,发育历期逐渐变长,而相对生长率则逐渐降低(图

1)。与对照相比,南方根结线虫虽然显著提高了癞皮

夜蛾4龄幼虫的相对生长率,但却显著降低了5龄和

6龄幼虫的虫体质量以及5龄幼虫的相对生长率[图

1:(a)(b)]。此外,线虫侵染处理显著降低了癞皮夜

蛾的化蛹率(t=2.269,P=0.034),线虫侵染处理下

的化蛹率与对照相比降低了约33.3%(图2)。
 

表1 癞皮夜蛾幼虫发育参数的方差分析

Table
 

1 Variance
 

analysis
  

of
 

developmental
 

parameters
 

of
 

G.fusca
 

larvae

方差来源
Variance

 

source df

幼虫体质量(mg)
Larval

 

body
 

weight
 

(mg)

F P

df

相对生长率(%)
Relative

 

growth
 

rate
 

(%)

F P

df

发育历期(d)
Developmental

 

duration
 

(d)

F P

Within
subjects

Instar 1.9,52.8 1
 

781.53 <0.001** 3,84 335.55 <0.001** 1.7,46.4 420.26 <0.001**

Instar×
Nematode

 

in-
festation

1.9,52.8 8.16 0.001* 3,84 4.42 0.006* 1.7,46.4 0.95 0.379

Between
 

subjects
Nematode

 

in-
festation

 1,28 8.58 0.007* 1,28 0.06 0.814 1,28 0.03 0.855

Note:*
 

indicates
 

significant
 

differences
 

(P<0.05),**
 

indicates
 

extremely
 

significant
 

differences
 

(P<0.001)

Different
 

lowercase
 

letters
 

indicate
 

significant
 

differences
 

(P<0.05)

图1 南方根结线虫侵染处理对不同龄期癞皮夜蛾幼虫生长发育的影响

Fig.1 Effects
 

of
 

M.incognita
 

infection
 

treatment
 

on
 

the
 

growth
 

and
 

the
 

development
 

of
 

G.fusca
 

larvae
 

of
 

different
 

instars
 

2.2 线虫侵染处理对不同龄期幼虫食物利用的影响

  如表2所示,癞皮夜蛾幼虫的取食量、食物利用

率、近似消化率和食物转化率在不同龄期间存在极显

著差异;线虫侵染处理能显著影响癞皮夜蛾幼虫的取

食量、近似消化率和食物转化率;龄期×线虫侵染处

理互作对癞皮夜蛾幼虫的食物利用率产生显著的交
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  Different
 

lowercase
 

letters
 

indicate
 

significant
 

differences
 

(P<0.05)
图2 南方根结线虫侵染处理对癞皮夜蛾化蛹率的影响

  Fig.2 Effects
 

of
 

M.incognita
 

infection
 

treatment
 

on
 

the
 

pupation
 

rate
 

of
 

G.fusca

互影响。随着龄期的增加,幼虫取食量逐渐增大,近
似消化率先降低后略微回升,食物利用率和转化率则

先升高后降低(图3)。与对照相比,线虫侵染处理使

癞皮夜蛾4龄幼虫的食物转化率和食物利用率显著

升高,但6龄幼虫的取食量和近似消化率却显著降低

(图3)。

表2 癞皮夜蛾幼虫食物利用的方差分析

Table
 

2 Variance
 

analysis
  

of
 

food
 

utilization
 

of
 

G.fusca
 

larvae

方差来源
Variance

 

source df

取食量(mg)
Food

 

consumption
(mg)

F P

df

食物利用率(%)
Food

 

utilization
 

efficiency
 

(%)

F P

df

近似消化率(%)
Approximate

 

digestibility
 

(%)

F P

df

食物转化率(%)
Food

 

conversion
 

efficiency
 

(%)

F P

Within
subjects Instar 1.1,31.4 959.71 <0.001** 2.2,60.8 34.50 <0.001** 3,84 26.95 <0.001** 2.8,78.3 5.79 <0.001**

Instar×
Nematode

 

infestation
1.1,31.4 2.96 0.091 2.2,60.8 3.17 0.045* 3,84 0.52 0.669 2.8,78.3 1.30 0.209

Between
subjects

Nematode
 

infestation
 1,28 5.13 0.031* 1,28 2.44 0.129 1,28 8.21 0.008* 1,28 4.63 0.040*

Note:*
 

indicates
 

significant
 

differences
 

(P<0.05),**
 

indicates
 

extremely
 

significant
 

differences
 

(P<0.001)

Different
 

lowercase
 

letters
 

indicate
 

significant
 

differences
 

(P<0.05)
图3 南方根结线虫侵染处理对不同龄期癞皮夜蛾幼虫食物利用的影响

Fig.3 Effects
 

of
 

M.incognita
 

infection
 

treatment
 

on
 

food
 

utilization
 

of
 

G.fusca
 

larvae
 

of
 

different
 

instars
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3 讨论

  通过比较不同龄期幼虫的生长发育指标,可以明

确幼虫的生长和营养效应,评价食物对植食性生物的

影响[25􀆼27]。本研究发现,癞皮夜蛾幼虫的相对生长速

率、取食量、消化率、食物利用率等指标在不同龄期间

差异显著。申思等[27]研究虾钳菜披龟甲(Cassida
 

piperata)幼虫也发现类似的现象。食物利用率可以

反映昆虫摄取的食物转化为生物量的效率,是昆虫食

物利用的一项重要指标,食物被转化为身体组成的比

例越高,越有利于昆虫的生长发育[28]。本研究中,癞
皮夜蛾6龄幼虫的取食量达到最高,但相对生长率、
食物利用率和食物转化率却大幅度降低,可见6龄幼

虫所摄取的大部分食物并未转化为生物量。此外,本
研究还发现南方根结线虫侵染显著提高了癞皮夜蛾

4龄幼虫的食物利用率和转化率。较高的食物转化

率能在一定程度上补偿消化率降低所带来的不利影

响,短暂地促进4龄幼虫的生长发育。该结果说明癞

皮夜蛾幼虫具有一定的补偿和调节能力,可在一定程

度上抵消不利环境因素的影响。这种较高的食物转

化率可能是昆虫自身的一种生理调节结果,其目的是

维持自身的生理平衡,其他昆虫如虾钳菜披龟甲[27]、
斜 纹 夜 蛾 (Prodenia

 

litura)[28]、稻 纵 卷 叶 螟

(Cnaphalocrocis
 

medinalis)[29]、甜 菜 夜 蛾 (Spo-
doptera

 

exigua)[30]也发现有类似的现象。

  空间分离的地上和地下植食性生物可通过相互

影响对共同寄主植物形成加性、协同或拮抗效应,且
地上􀆼地下植食性生物间的互作受寄主植物种类[31]、
植食性生物食性[20]、虫口密度[15]、取食顺序[32]、龄
期[27]等诸多因素的影响。本研究中,癞皮夜蛾幼虫

取食被南方根结线虫侵染乌桕植株的叶片后,与对照

相比,其5龄、6龄幼虫的虫体质量显著降低,5龄幼

虫的相对生长率以及6龄幼虫的取食量、近似消化率

和化蛹率均显著降低,说明线虫侵染能抑制癞皮夜蛾

化蛹,降低了化蛹的成功率,从而间接减少了乌桕上

癞皮夜蛾的种群数量。前人研究也发现,南方根结线

虫对癞皮夜蛾存在拮抗效应[14,20,22],主要是由于植食

性生物胁迫能诱导植物在营养、次生代谢物质、挥发

性物质等方面发挥作用[1􀆼5,33,34]。Yang等[15]发现,南
方根结线虫侵染显著提高了乌桕叶片中类黄酮和单

宁的含量。刘亚珍等[35]发现,线虫侵染会显著降低

乌桕的胞间CO2 浓度、气孔导度和叶绿素含量。陈

书霞等[32]也发现,南方根结线虫能提高黄瓜植株的

过氧化物酶(POD)、过氧化氢酶(CAT)、苯丙氨酸解

氨酶(PAL)及总酚含量。以上因素均能影响昆虫的

取食选择及对食物的吸收利用。

  本研究虽然探讨了南方根结线虫对癞皮夜蛾不

同龄期幼虫生长发育的影响,但并未考虑不同龄期幼

虫生理代谢差异与其响应机制的相关性。植物与昆

虫在长期的相互作用和共同进化过程中形成了复杂

的适应机制[36],植食性生物为克服植物防御也相应

地进化出一系列反防御策略[37,38]。Ji等[39]发现,褐
飞虱(Nilaparvata

 

lugens)可通过β􀆼1,4􀆼葡聚糖酶

(NIEG1)降解植物细胞壁中的纤维素并规避茉莉酸

(JA)和茉莉酸与异亮氨酸的偶联物(JA􀆼Ile)介导的

水稻防御反应。Yuan等[40]研究发现,解毒酶在美国

白蛾(Hyphantria
 

cunea)体内的解毒作用随着龄期

的增加越来越显著。此外,朱香镇等[41]发现,绿盲蝽

(Apolygus
 

lucorum)受到不同浓度外源次生物质胁

迫后,昆虫体内保护酶和解毒酶被激活的程度不同。
因此,可以推测南方根结线虫与癞皮夜蛾不同龄期间

的互作效应可能也与昆虫各龄期的生理代谢及植物

次生代谢物浓度有关。后续将继续探究昆虫解毒酶

及植物次生代谢物浓度在地上􀆼地下植食性生物互作

中的影响,以期进一步阐明不同空间植食性生物之间

的互作机制,丰富地上􀆼地下互作理论。

4 结论

  南方根结线虫侵染对癞皮夜蛾幼虫生长发育的

影响因龄期而异,线虫侵染虽然显著提高了癞皮夜蛾

4龄幼虫的相对生长率、食物利用率和食物转化率,
但却抑制了其末龄幼虫的生长发育及化蛹。本研究

结果表明,南方根结线虫与癞皮夜蛾间总体上形成一

种拮抗效应,从而对乌桕植株形成加性效应,间接减

轻了癞皮夜蛾对乌桕的危害。
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Abstract:In
 

order
 

to
 

examine
 

whether
 

effects
 

of
 

Meloidogyne
 

incognita
 

infection
 

on
 

Gadirtha
 

fusca
 

larvae
 

vary
 

with
 

instars,the
 

older
 

larvae
 

of
 

G.fusca
 

were
 

fed
 

by
 

the
 

leaves
 

of
 

Triadica
 

sebifera
 

infected
 

by
 

M.in-
cognita,

 

and
 

the
 

leaves
 

of
 

T.sebifera
 

uninfected
 

by
 

M.incognita
 

were
 

used
 

as
 

controls.The
 

differences
 

in
 

growth
 

indexes
 

and
 

food
 

utilization
 

indexes
 

of
 

larvae
 

at
 

different
 

instars
 

were
 

compared.The
 

results
 

showed
 

that
 

the
 

larval
 

biomass,the
 

food
 

consumption
 

and
 

the
 

developmental
 

duration
 

of
 

G.fusca
 

gradually
 

increased
 

with
 

the
 

increase
 

of
 

larval
 

instars.While
 

the
 

relative
 

growth
 

rate
 

showed
 

a
 

downward
 

trend.The
 

food
 

utiliza-
tion

 

rate
 

and
 

food
 

conversion
 

rate
 

increased
 

first
 

and
 

then
 

decreased.While
 

the
 

approximate
 

digestibility
 

de-
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creased
 

first
 

and
 

then
 

increased
 

slightly.After
 

M.incognita
 

infection,the
 

relative
 

growth
 

rate,food
 

utilization
 

rate
 

and
 

food
 

conversion
 

rate
 

of
 

the
 

4th
 

larvae
 

significantly
 

increased
 

compared
 

with
 

control
 

group.The
 

larval
 

biomass
 

of
 

5th
 

and
 

6th
 

larvae,the
 

relative
 

growth
 

rate
 

of
 

5th
 

larvae,the
 

food
 

consumption,the
 

approximate
 

digestibility
 

and
 

pupation
 

rate
 

of
 

6th
 

larvae
 

all
 

significantly
 

decreased
 

compared
 

with
 

control
 

group.Effects
 

of
 

M.incognita
 

infection
 

on
 

the
 

growth
 

and
 

food
 

utilization
 

of
 

G.fusca
 

larvae
 

varied
 

with
 

the
 

developmental
 

stage,mainly
 

by
 

inhibiting
 

the
 

growth
 

and
 

development
 

and
 

pupation
 

of
 

the
 

two
 

last
 

instar
 

larvae,the
 

damage
 

of
 

G.fusca
 

to
 

T.sebifera
 

was
 

reduced
 

indirectly.
Key

 

words:Meloidogyne
 

incognita;Gadirtha
 

fusca;Triadica
 

sebifera;instars;developmental
 

stages;pupation
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