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寄主植物轮换饲养和次生代谢物交叉涂布
对棉铃虫取食的影响

李慧玲,原国辉,胡晶晶, 李洋洋,郭线茹,李为争*

(河南农业大学植物保护学院, 郑州摇 450002)

摘要:食物混合通常对多食性昆虫的生长表现有积极的影响,然而此前的研究对象主要是成虫期和幼虫期迁移能力较强的种

类。 某些鳞翅目种类尽管是多食性的,但其幼虫个体因时空隔离的原因,并无机会自由选择食料寄主。 采用寄主叶片轮换饲养

和次生代谢物交叉涂布两种方法研究了多食性棉铃虫幼虫的取食行为,供试寄主植物包括烟草、辣椒、番茄和棉花,次生代谢物

采用自然浓度进行交叉涂布。 结果表明,食物混合并没有造成幼虫总体摄食量的显著增加。 其中,烟草和水合烟碱能显著抑制

棉铃虫对其他寄主叶碟的取食,而辣椒及(E)鄄辣椒素对其他寄主叶碟的被食量均无影响。 番茄叶片轮换饲养不影响棉铃虫对

与其轮换的其他寄主叶片的被食量,但 琢鄄番茄苷涂布在辣椒和棉花叶碟上则对棉铃虫有显著拒食作用。 棉花鄄烟草轮换饲养组

中的烟草被食量显著大于烟草非轮换组中的烟草被食量,但(+)鄄棉酚涂布处理却能显著抑制棉铃虫对烟草的摄食。 两种生物

测定方法均未发现棉花与辣椒存在显著性相互影响。 总之,棉铃虫可能是以耐受式的对策适应寄主植物次生代谢物的,符合相

称性形态构成假说,即扩散能力较差的鳞翅目幼虫个体并不需要进化出同时应对来自两种或两种以上的寄主植物次生代谢物

的适应机制。
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Effects of host鄄switching and cross鄄coating with host secondary metabolite on
Helicoverpa armigera larvae feeding
LI Huiling, YUAN Guohui, HU Jingjing, LI Yangyang, GUO Xianru, LI Weizheng*
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Abstract: Dietary mixing, which means that polyphagous animals prefer to switch the diet items during ontogeny, often
affects their growth and developmental performance positively. Two hypotheses, known as nutritional compensation and toxin
dilution effect, have been put forward to explain such positive effect based upon the observations of various grasshopper
species. As have been demonstrated in many Lepidopterous species, however, polyphagy at the species or population levels
do not necessarily imply polyphagy at the individual level, for a caterpillar often has no chance to choose among host plant
species due to temporal and spatial separation. In this paper, the authors reported the larvae feeding behavior of a typical
generalist species, Helicoverpa armigera (H俟bner), by means of forced host鄄switching ( at two hour interval) and cross鄄
coating of secondary metabolites (at natural concentrations) from four common host plant species of H. armigera larvae:
tobacco, hot pepper, tomato, and cotton. The results show that, in all the cases, the dietary鄄mixing did not significantly
increase the overall leaf consumption of the fourth instar larvae, moreover, some combinations inhibited feeding amounts
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and others had no effect, suggesting that nutritional compensation hypothesis could not explain the dietary mixing behavior
of H. armigera larvae. Both tobacco leaf and its major secondary metabolite, nicotine hydrate, significantly inhibited the leaf
consumption of all the other host species, while neither hot pepper leaf nor its secondary metabolite, ( E)鄄capsaicin,
showed effect on feeding amounts of all the other host species. Although tomato leaf in dietary鄄switching groups did not affect
the consumptions of all the other three host leaves, 琢鄄tomatine showed significant feeding deterrence when coated on the leaf
of hot pepper or cotton. The consumption of tobacco leaf discs increased in cotton鄄tobacco switching group compared with
that in tobacco non鄄switching group, but the coating of (+)鄄gossypol on tobacco leaf discs decreased the feeding amounts.
Cotton and hot pepper leaf showed no significant interactive effect, neither in force鄄switching bioassay nor in cross鄄coating
bioassay. Taken together, H. armigera larvae may cope with the secondary metabolites contained in their natural host plants
by tolerance strategy, and the tolerance level of an individual larva is in accordance with the symmorphosis hypothesis, i.e.
a certain individual larva does not necessarily evolve the mechanisms to adapt multiple secondary metabolites which derived
from all the recorded host species.

Key Words: Helicoverpa armigera; dietary mixing; secondary metabolite; gustatory habituation; multiple defense

摇 摇 食物混合是指多食性动物在个体发育中偏好在

多种食物选项中转移取食的行为,通常对食性较杂

的植食性昆虫生长表现有积极的影响[1鄄6],可能是由

于植物营养成分的相互补偿或来自单一植物的有毒

次生代谢物被稀释所致[6鄄9]。 然而,此前的食物混合

研究以成虫和若虫扩散能力均较强的各种蝗虫报道

最多。 “多食性冶的概念是针对物种或种群水平而言

的,用于描述一个物种在其所有分布区内的寄主范

围[10鄄11]。 由于时间隔离和空间隔离的原因,某些鳞

翅目种类尽管是多食性的,但特定幼虫个体并没有

机会在各种寄主之间自由选择。 如果人为强迫使其

摄入两种或两种以上的寄主,可能会出现两种相反

的结果:一是植物营养物质更加全面,这些幼虫取食

量比提供单一寄主时更大;二是植物次生性毒素种

类更多,造成取食抑制。 已有证据表明,合成并利用

多种化学防卫物是高等植物延缓或消除昆虫味觉习

惯化的重要对策[12鄄13]。
实夜蛾亚科具有很高的农业经济重要性,其中

约 70% 种 类 是 单 食 性 或 寡 食 性 的。 棉 铃 虫

Helicoverpa armigera(H俟bner)是该亚科典型的多食

性种类,主要作物类寄主有棉花、亚麻、烟草、番茄、
辣椒、玉米、高粱、鹰嘴豆、四季豆、秋葵、菊花、向日

葵等[14鄄15],但包括棉铃虫在内的鳞翅目多食性昆虫

的食物混合行为研究较少。 此前已经通过叶碟法测

试了棉铃虫幼虫对烟草、玉米、棉花、番茄、辣椒和花

生叶片的取食偏好性[16鄄17],本试验选择烟草、棉花、
番茄和辣椒 4 种寄主植物及其主要次生代谢物为研

究对象,通过食物轮换和次生物质交叉涂布检验上

述假说,期望弄清棉铃虫在多种寄主食物共存条件

下的取食行为,为丰富多食性昆虫的食物混合行为、
挖掘作物本身的抗虫资源以及克服取食调控剂应用

中的习惯化现象提供科学依据。

1摇 材料与方法

1.1摇 供试昆虫

试验虫源最初采集于河南农业大学科教园区的

烟田,在室内用麦胚基人工饲料连续饲养数代。 饲

养环境如下:光周期 15 L 颐 9 D(暗期在 23:00—次日

8:00);温度条件为(30 依 2)益 (光期),(28 依 2)益
(暗期);相对湿度为 70%。 成虫饲以为 10%的蔗糖

溶液。
1.2摇 供试寄主植物和寄主次生代谢物

供试烟草品种为“NC89冶,棉花品种为“鲁 28冶
(非转基因棉),辣椒为“豫优鲜辣 2 号冶,番茄为“美
佳特冶,种植于河南农业大学科教园区。 根据田间观

察获得棉铃虫幼虫在棉花和烟草上不同位置的分

布,在无虫害植株上相应位置采摘叶片。 辣椒和番

茄上的大龄棉铃虫幼虫常见于果实中,取花器和果

实附近的叶片用于生物测定。 ( +)鄄棉酚购买于

Sigma Co Ltd.,(E)鄄辣椒素购买于 Fluka Co Ltd.,琢鄄
番茄苷购买于日本神户株式会社,水合烟碱购买于

北京化学试剂公司,无水乙醇购买于中国医药集团

上海化学试剂公司,均为分析纯(逸98%)。
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1.3摇 生物测定

1.3.1摇 寄主叶片单独饲养和轮换饲养时棉铃虫取

食量

图 1摇 棉铃虫幼虫轮换取食和非轮换取食测试与数据采集方法

Fig. 1 摇 Non鄄switching and switching feeding bioassay of H.
armigera larvae and data collection

选取长势良好、无花叶和虫害的寄主叶片作为

取食基质,采用叶碟法进行测定。 为增强取食驱力

并克服虫粪对体重称量的干扰,取饥饿 24 h 的 4 龄

幼虫进行测定。 棉铃虫幼虫取食高峰发生在下午和

前半夜,因此每日 10: 00 前用分析天平称量完当日

待测试虫原始体重,从 10: 00 开始将 2 枚 1.5 cm ID
的寄主叶碟放在底部铺有湿滤纸的 14 cm ID 的培养

皿中央,引入幼虫一头,放入洁净无气味的暗箱中,
温度为(25依2)益,相对湿度为(70依5)%。 每隔 2 h
将测试叶碟取出,放在 1 mm2规格的透明坐标纸上

测量叶碟被食面积,并更换新叶碟。 共 16 个处理,
分为非轮换取食测试和轮换取食测试。 非轮换取食

测试包括 4 组处理,即分别用上述 4 种寄主叶碟饲

养,且每次取食测定后更换同一寄主种类的新叶碟;
轮换取食测试是从 4 种寄主植物中取出 2 种进行轮

换饲喂,共 6 种组合,每个组合又分为 2 种轮换方

式。 为了比较某寄主单独饲养时棉铃虫的取食量和

另一寄主叶片存在时棉铃虫对该寄主取食量的差

异,取每组处理第 2、4、6、8 次的取食量数据进行比

较,以保证棉铃虫饥饿程度和取食时间的一致性(图
1)。 其中,以寄主 A 和寄主 B 为例,非轮换组 A 的

测量数据和 B鄄A 型轮换组进行比较,判断 B 的存在

对 A 取食量的影响;非轮换组 B 的测量数据和 A鄄B
型轮换组进行比较,判断 A 的存在对 B 被食量的影

响。 每头个体共测定 8 次取食量,每组处理重复 13

次,共测试了 208 头棉铃虫个体。 所有测试均没有

发现 2 h 内食物消耗完的情形。
1.3.2摇 次生代谢物交叉涂布测试

为了探明各寄主的主要次生代谢物是否能解释

上述轮换饲养对棉铃虫取食量的影响,取饥饿 8 h 的

4 龄幼虫进行了次生代谢物交叉涂布处理的取食测

试。 每个培养皿中放置 4 枚来自同一寄主植物的叶

碟,2 个为处理,另 2 个为对照,“十冶字交叉放置于

底部衬有湿滤纸的培养皿内部边缘[16]。 每个 1. 5
cm ID 叶碟平均重量为 0.0308 g,为保证基质所含次

生代谢物和涂布其上的次生代谢物纯品的量相当,
根据文献报道的次生代谢物含量[18鄄19],分别将 77
mg 的(+)鄄棉酚、102.7 mg (E)鄄辣椒素、77 滋L 的水

合烟碱或 77 mg 的 琢鄄番茄苷溶解于 20 mL 的无水乙

醇中。 测试时,用移液器在每个叶碟上下表面各涂

布 20 滋L,对照叶碟涂布相应体积的无水乙醇。 在培

养皿中央释放幼虫 1 头,6 h 后将叶碟取出,测定被

食面积。 根据叶碟基质将试验分为 4 个组,每个组

又分为 3 个亚组,每亚组处理分别涂布与叶碟基质

来源不同的其他 3 种寄主次生代谢物,重复 20 次。
1.4摇 数据分析

采用 SPSS 19.0 进行数据分析。 寄主叶片轮换

组和非轮换组取食量比较采用重复测量的协方差分

析,因变量为取食量,固定因素为同一寄主植物的非

轮换组和轮换组,协变量为原始体重,重复测量因素

为相应比较组别中的第 2、4、6、8 次测定,采用 Tukey
氏多重比较法检验组间差异。 寄主次生代谢物交叉

涂布的取食量数据首先采用 Shapiro鄄Wilk 检验判断

各配对组处理和对照被食量差值的分布是否正态,
满足要求(P > 0.05)的组直接用原始取食量进行配

对 t 测验;不满足要求的对原始取食量进行平方根

转换。

2摇 结果与分析

2.1摇 不同寄主叶片轮换对棉铃虫取食量的影响

将每种寄主植物叶片单独测定,并分别与其他 3
种寄主叶片轮换饲养时相应时间段的被食量进行比

较,结果如图 2 所示。 凡是有烟草参与轮换的成对

比较中,取食量均达到了显著差异。 其中,非轮换组

的烟草被食量显著小于棉花鄄烟草轮换组的烟草被

食量(F = 6.7018,P = 0.0164),非轮换组辣椒被食量
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极显著大于烟草鄄辣椒轮换组的辣椒被食量 (F =
20郾 9033,P= 0.0001),非轮换组番茄被食量极显著

大于烟草鄄番茄轮换组的番茄被食量(F = 8.5443,P =
0郾 0077),非轮换组棉花被食量极显著大于烟草鄄棉

花轮换组的棉花被食量(F = 11.4585,P = 0.0025)。
此外,棉花的存在也能极显著地抑制棉铃虫对番茄

叶片的取食(F = 16.9273,P = 0.0004)。 其他非轮换

组和轮换组中棉铃虫的取食量没有差异。

图 2摇 不同寄主叶碟单独饲养或轮换饲养时棉铃虫的取食量

Fig.2摇 Leaf consumption of H. armigera larvae on single host leaf disc or two host leaf discs switched
每对柱图上方的*表示相应植物在轮换和非轮换状态下的被食量在 P= 0.05 水平上有显著性差异,**表示相应植物在轮换和非轮换状态

下的被食量在 P= 0.01 水平上有显著性差异,ns 表示无显著差异,重复取样的协方差分析,Tukey 氏多重比较

2.2摇 寄主次生代谢物交叉涂布对棉铃虫取食反应

的影响

不同叶碟基质上分别涂布其他 3 种寄主次生代

谢物对棉铃虫取食量的影响结果如图 3 所示。 各配

对试验组处理与对照取食量差值仅 3 组不满足正态

分布,分别是烟草叶碟涂布(E)鄄辣椒素、辣椒叶碟涂

布水合烟碱以及棉花叶碟涂布水合烟碱,将原始值

平方根转换后均满足了正态性。 从图 3 可以看出,
共 5 组处理和对照叶碟的被食量存在极显著差异,
有 1 组处理和对照的被食量达到了边际显著性(棉
花涂布 琢鄄番茄苷:t = 2.092,P = 0.050)。 分析可知,
水合烟碱无论涂在其他任何基质上均有极显著拒食

作用(棉花叶碟: t = 5. 007,P< 0. 001;辣椒叶碟: t =
5郾 808,P<0.001;番茄叶碟:t = 4.485,P<0郾 001);相

图 3摇 不同寄主叶碟与寄主源次生代谢物交叉涂布对棉铃虫取食的影响

Fig.3摇 Effect of different cross鄄coating treatments of host leaf substrates and host secondary metabolites on H. armigera feeding
每对柱图上方的*表示相应植物在涂布其他植物的次生代谢物和涂布空白溶剂时的被食量在 P= 0.05 水平上有显著性差异,**表示在 P
= 0.01 水平上有显著性差异,ns 表示无显著差异,双样本配对 t 测验
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反,(E)鄄辣椒素涂在任何基质上均对相应基质的被

食量无显著影响(棉花叶碟:t= 0.520,P= 0.609;烟草

叶碟:t = 1. 667,P = 0. 112;番茄叶碟: t = 0. 977,P =
0郾 341)。 棉花和烟草的基质和次生代谢物交叉涂布

均对棉铃虫取食量有显著影响(棉花叶碟上涂布水

合烟碱:t= 5.007,P<0.001;烟草叶碟上涂布( +)鄄棉
酚:t= 2.958,P= 0.008),而棉花和辣椒的情形恰好相

反(棉花叶碟上涂布 ( E)鄄辣椒素: t = 0. 520, P =
0郾 609;辣椒叶碟上涂布 ( +)鄄棉酚: t = 0. 631, P =
0郾 535)。 此外,琢鄄番茄苷涂布在辣椒叶碟上也能极

显著地抑制取食( t= 3.570,P= 0.002)。
两种生物测定方法所得结果整理于表 1。 从中

可以看出,棉铃虫取食烟草后对其他寄主叶片取食

量的下降可以用其含有的主要次生代谢物水合烟碱

来解释,而辣椒与其主要次生代谢物(E)鄄辣椒素则

对其他寄主叶片的被食量均无影响。 番茄叶片轮换

饲养不影响其他植物叶片的被食量,但其自然浓度

的主要次生代谢物 琢鄄番茄苷涂布在辣椒和棉花叶碟

上则有拒食作用。 棉花的情形比较特殊,当棉花与

烟草轮换饲养时,棉铃虫对烟草的取食量增加,但
(+)鄄棉酚涂布在烟草上却又能显著减少烟草被食

量。 棉花与辣椒针对棉铃虫的取食量均不存在交互

影响。

表 1摇 4 种寄主植物叶片或主要次生代谢物对棉铃虫取食的相互影响

Table 1摇 Interactive effect of the four host leaves or their major secondary metabolites on the feeding amount of H. armigera larvae

被试寄主叶片
Host leaf subject

寄主叶片或次生代谢物 Host leaf or secondary metabolites

烟草 / 水合烟碱
Tobacco / Nicotine hydrate

辣椒 / (E)鄄辣椒素
Hot pepper / (E)鄄capsaicin

番茄 / 琢鄄番茄苷
Tomato / 琢鄄Tomatine

棉花 / ( +)鄄棉酚
Cotton / (+)鄄Gossypol

烟草 Tobacco 0 / 0 0 / 0 + / -

辣椒 Hot pepper - / - 0 / - 0 / 0

番茄 Tomato - / - 0 / 0 - / 0

棉花 Cotton - / - 0 / 0 0 / -

摇 摇 表格中的-表示行所在的植物或次生代谢物对第一列所属的相应植物的取食有抑制作用,0 表示相应的物质施加于第一列所属的植物上是

无效的,+则表示相应的物质施加于第一列所在的植物时有增强取食作用; 交叉格为空的表示未作相应的测定

3摇 讨论

本试验研究对象是典型的多食性昆虫,供试植

物也全部是棉铃虫的重要寄主[14]。 然而,通过两种

方法测试棉铃虫的取食量,发现许多组合能够显著

抑制取食,而另一些组合则对取食没有影响。 所有

测试中仅发现一例取食量增加的情况,即与棉花轮

换时烟草的被食量大于非轮换组烟草被食量,但与

此同时,却发现与烟草轮换时棉花被食量显著小于

非轮换组棉花被食量,也就是说当棉花和烟草轮换

时,棉铃虫对烟草的取食偏好性逐渐增强,对棉花叶

片的取食偏好性逐渐下降。 说明人为将两类植物性

食物混合供给给棉铃虫幼虫,至少在取食量方面并

没有为试虫带来明显优势,不支持多种寄主植物混

合摄食会平衡营养成分的假说。
本试验观察到的现象可用多食性昆虫对寄主植

物次生代谢物的耐受式对策和相称性形态构成假说

来解释。 现有的 48 万种植食性昆虫是从多食性向

专食性进化的[20],决定其食性范围最重要的因素是

植物次生代谢物的质和量[21]。 在协同进化中,植食

性昆虫发育出了与其食性相适应的机制来应对寄主

次生代谢物[22]。 多数专食性昆虫依赖标志性化学

刺激搜索寄主,其后代的取食也受这些刺激物的诱

导[23鄄24];而多食性害虫主要是以耐受式对策适应寄

主次生代谢物的,很少受这些物质刺激取食[25鄄26]。
相反,以人工浓度测试时,许多物质还会表现出明显

生理毒性[27鄄31]。 本试验观察到的现象是与棉铃虫的

取食习性相吻合的。 从时间上讲,一年中不同世代

的幼虫面临的是多变的寄主分布格局或多变的寄主

生育期;从空间上讲,幼虫扩散能力较差,其分布几

乎完全由母代雌成虫的产卵选择决定[32]。 尤其是

在大面积单作的农田中,幼虫一生只能在 1 种植物

甚至只能在 1 株植物的特定部位取食。 因此,棉铃

虫并不需要进化出同时应对来自两种或两种以上的

寄主植物的次生代谢物的能力,符合相称性形态构

成假 说。 类 似 的 现 象 也 在 菲 罗 豆 粉 蝶 Colias
philodice 中发现[10],初孵幼虫完全能接受主要寄主

紫花苜蓿 Medicago sativa、次要寄主黄香草木樨
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Melilotus officinalis 和非寄主小冠花 Coronilla varia 作

为食物,但发育到 5 龄时强迫转移到新寄主上取食,
会造成相对取食速度和相对生长速度延缓,食物转

化率下降,发育成的蛹重量减轻。 是否幼虫期取食

部位较固定的其他鳞翅目多食性昆虫也会在寄主植

物混合饲养时表现出类似的取食行为,尚待进一步

研究。
植物往往存在许多化学结构迥异的次生物质,

被认为是延缓或防止植食性昆虫味觉习惯化的适应

机制。 例如,粉纹夜蛾 Trichoplusis ni 幼虫对瓦氏楝

Melia volkensii 提取物、牛至 Origanum vulgare 提取

物、磁麻苷(cymarine)、花椒毒素(xanthotoxin)、川楝

素(toosendanin)和百里香酚( thymol)等拒食剂会表

现出习惯化现象[12],但将上述物质两两混用能有效

地延缓习惯化的发生,为害虫取食调控剂的研发提

供了理论基础[13, 33]。 然而,这些作者的供试物质来

源于非寄主植物,且测试浓度并非植物叶片中的自

然浓度,故生态学关联性较小。 本试验选择的全部

是寄主来源的次生代谢物,仍然发现许多组合对棉

铃虫有较强拒食作用,这种相互作用模式与寄主植

物科别、次生物质化学结构以及作用机制等关联性

较小。 最明显的是烟草及其主要次生代谢物烟碱,
与其他 3 种寄主植物的任何一种共存,均会显著抑

制棉铃虫的取食。 而据报道,在棉铃虫人工饲料中

加入浓度远高于新鲜烟叶中自然含量的水合烟碱,
仍不能表现出任何显著作用[18],该结果与本文所得

结果的差异可能在于选择的取食基质不同。 (E)鄄辣
椒素涂布在任何叶碟基质上均对棉铃虫取食量没有

显著影响,而 琢鄄番茄苷涂布在辣椒和棉花上则有显

著拒食作用,这与棉铃虫在大田条件下的取食习性

是吻合的。 因为 琢鄄番茄苷主要存在于叶片中,棉铃

虫嗜好番茄果实可能是为了回避叶片中高浓度 琢鄄番
茄苷;反过来,(E)鄄辣椒素在果实中的含量远高于叶

片,棉铃虫嗜好辣椒的果实而不是叶片,说明(E)鄄辣
椒素没有抑制取食作用。

本研究结果有助于从作物本身挖掘抗虫资源,
因种植面积大,取其非收获部分分离纯化大量的取

食调控物质可以大大降低成本,也减少了外源化学

品的引入,符合农业害虫可持续管理的要求。 当然,
这种对策的评估仍需要大量的试验。 例如,棉铃虫

取食量的下降并不一定造成体重的明显下降,还涉

及不同寄主植物环境下的食物同化效率问题;体重

下降也不见得会造成总体适合度的下降,大田环境

下棉铃虫也可能会以体重下降为代价在体内富集大

量毒素用于防御天敌。
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