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棉铃虫低龄幼虫对花香挥发物的联系性学习
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摘要：鳞翅目昆虫的寄主选择主要是成虫的任务，但幼虫也可以精细调节取食部位。 低龄幼虫记忆一些与食物伴随的化学信息

能够提高适合度。 当幼虫被迫离开寄主植物后，最好是搜索与此前取食过的寄主气味相似的植物，以便节省寄主转移的生理代

谢成本。 棉铃虫幼虫嗜食作物花器，因此推测花香挥发物可以代表幼虫食物的典型化学信息。 采用人工饲料为无条件刺激，在

条件化训练开始时使初孵幼虫取食时暴露在 ７ 种花香挥发物下，随后 ７ ｄ 逐日测试低龄幼虫学习表现。 结果发现，在 ７ 次测试

中，苯乙醛选择频次有 ３ 次显著多于对照，芳樟醇条件化组在 ２ 次测定中处理被选频次显著或极显著多于对照，苯乙醇条件化

组仅 １ 次对处理选择频次显著多于对照，其他 ４ 种挥发物无论训练时间长短均不能造成嗅觉偏好性的改变，说明棉铃虫在取食

过程中是选择性采集食物关键化学信息。 然而，无经历组无论训练时间如何均不对苯乙醛表现出嗅觉偏好性，证实气味偏好性

的改变并非生理性成熟所致。 总之，和同种的成虫以及若虫期比较活泼的其他种类相比，棉铃虫低龄幼虫嗅觉联系性学习表现

较差，并且嗅觉偏好性变化与条件化训练时长没有明确关系，结合棉铃虫的生态学习性讨论了可能的原因。

关键词：棉铃虫；低龄幼虫；花香挥发物；联系性学习；选择偏好性
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ｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｔｏ ｐｈｅｎｙｌａｃｅｔａｌｄｅｈｙｄｅ ｉｎ ａｌｌ ｔｈｅ ｔｅｓｔｓ， ｒｅｇａｒｄｌｅｓｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｉｍｅ ｌｅｎｇｔｈ ａｆｔｅｒ ２４ ｈ ｏｆ ｆｅｅｄｉｎｇ； ｔｈｉｓ ｓｕｇｇｅｓｔｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ
ａｌｔｅｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｏｌｆａｃｔｏｒｙ ｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｄｕｒｉｎｇ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｉｎｇ ｗａｓ ｎｏｔ ｉｎｄｕｃｅｄ ｂｙ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｍａｔｕｒｉｔｙ． Ｔａｋｅｎ ｔｏｇｅｔｈｅｒ， Ｈ．
ａｒｍｉｇｅｒａ ｌａｒｖａｅ ｅｘｈｉｂｉｔｅｄ ｏｌｆａｃｔｏｒｙ ｌｅａｒｎｉｎｇ ｃａｐａｂｉｌｉｔｙ， ａｎｄ ｔｈｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｏｌｆａｃｔｏｒｙ ｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｈａｄ ｎｏ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｗｉｔｈ ｔｈｅ
ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｉｎｇ ｔｉｍｅ ｌｅｎｇｔｈ． Ｐｏｓｓｉｂｌｅ ｅｘｐｌａｎａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ｓｕｃｈ ｆｉｎｄｉｎｇｓ ｈａｖｅ ｂｅｅｎ ｄｉｓｃｕｓｓｅｄ ｗｉｔｈ ｒｅｓｐｅｃｔ ｔｏ ｔｈｅ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｈａｂｉｔｓ ｏｆ
ｔｈｅ ｌａｒｖａｅ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ａｒｍｉｇｅｒａ； ｅａｒｌｙ⁃ｉｎｓｔａｒ ｌａｒｖａｅ； ｆｌｏｒａｌ ｏｄｏｒ； ａｓｓｏｃｉａｔｉｖｅ ｌｅａｒｎｉｎｇ； ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

联系性学习（ａｓｓｏｃｉａｔｉｖｅ ｌｅａｒｎｉｎｇ）是昆虫在复杂多变的环境中适应的基本机制之一。 当前联系性学习行

为的研究主要集中在成虫阶段，受调控的行为包括觅食、产卵寄主选择、聚集、避敌甚至与交配有关的性信息

素通讯等［１⁃６］。 可能是由于成虫迁移能力和幼虫相比强得多，涉及的生命行为不仅仅是取食。 鳞翅目的 １０５
种昆虫大田统计资料表明，低龄幼虫面临着各种死亡因子的威胁，自然死亡率平均为 ６６％—８２％ ［７］，但幼虫

也能通过近距离的扩散进行有限的逃避［８⁃１０］ ，例如海灰翅夜蛾 Ｓｐｏｄｏｐｔｅｒａ ｌｉｔｔｏｒａｌｉｓ 幼虫可以通过调整自身的取

食位置，矫正母代雌成虫在棉花植株上不适当的产卵位置选择［１０］。 很显然低龄幼虫期取食是最关键的生命

行为，如果低龄幼虫在取食过程中能够事先记住一些与食物伴随的关键化学信息，则在因机械扰动、捕食未遂

或干旱等被迫离开寄主植物后，有助于搜索与已适应的植物气味相似的种类，从而降低寄主转移后被迫重新

调整代谢途径而付出的生理代价［１０］。 弄清幼虫联系性学习的规律，有助于通过人为干预农业生态系统来强

化这些发育阶段自然死亡因子的效果，并为培育不易被幼虫取食适应的作物品种提供参考依据。 然而，目前

幼虫联系性学习仅在海灰翅夜蛾 ［１１］、苹果蠹蛾 Ｃｙｄｉａ ｐｏｍｏｎｅｌｌａ［１２］和黑腹果蝇 Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａ ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ［１３］中报

道过，而经济重要性很高的大部分农业害虫还未见相关研究。
棉铃虫 Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ａｒｍｉｇｅｒａ 是实夜蛾属的一种多食性种类，低龄幼虫嗜食许多农作物的花器［１４］，这些器

官与营养生长部分的挥发性物质有较大的差异，前者以芳香族化合物和单萜类为主，后者以 ６ 个碳原子的绿

叶气味（ｇｒｅｅｎ ｌｅａｆ ｖｏｌａｔｉｌｅ）为主。 此前本课题组以蔗糖溶液为无条件刺激研究了成虫对 ２ 种关键花香气味的

联系性学习，发现成虫对苯乙醛的学习表现比乙酸苯甲酯更好，且外周感觉系统水平的改变不能解释学习诱

导的气味偏好性变化 ［１５］。 棉铃虫幼虫不能象成虫一样单独依赖蔗糖等纯化学物质生长发育。 为此，作者使

棉铃虫初孵幼虫在人工饲料（无条件刺激）取食时，分别暴露于 ７ 种花香气味下连续 ７ ｄ，逐日取样测试其学

习表现；然后，为了判断气味偏好性的改变是生理性成熟还是联系性学习造成的，测试了不同日龄的无经历幼

虫对苯乙醛的偏好反应，期望弄清低龄幼虫是否具有嗅觉联系性学习能力，以及学习表现与同种成虫相比的

强弱。
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１　 材料与方法

１．１　 供试昆虫

棉铃虫蛹购于河南济源白云实业有限公司，放在室内人工气候箱内饲养，饲养条件为日温（２８±２）℃，夜
温（２６±２）℃，相对湿度（５０±１０）％，光周期 １６ Ｌ ∶８ Ｄ。 成虫饲喂 ５％蔗糖溶液，幼虫用麦胚基饲料连续饲养 １０
代以上，在本试验中该饲料也用作无条件刺激物。 制备方法如下：将 １４００ ｍＬ 蒸馏水煮沸并分成两份，一份

６００ ｍＬ，另一份 ８００ ｍＬ。 第一份中加入 ３ ｇ 山梨酸并搅拌，完全溶解后加入 １５０ ｇ 小麦胚芽粉、８０ ｇ 黄豆粉和

２５ ｇ 烘焙酵母；第二份中加入 ２０ ｇ 琼脂、２０ ｇ 蔗糖和 ４０ ｇ 干酪素并搅拌均匀。 随后将二者混合，待温度降至

４０℃左右时，加入 ３ ｇ 维生素 Ｃ 和 ８ｇ 复合维生素，最终搅拌均匀并在 ４ ℃下保存。
１．２　 供试试剂

条件刺激为 ７ 种花香挥发物：乙酸苯甲酯、苯甲醛、苯乙醛、苯甲醇、β⁃苯乙醇、香叶醇和外消旋芳樟醇。
苯甲醛、苯甲醇购于北京化学试剂公司；乙酸苯甲酯购于中国医药集团（上海）化学试剂公司，纯度为 ９５％；苯
乙醛购买于 Ｓｉｇｍａ⁃Ａｌｄｒｉｃｈ Ｃｏ Ｌｔｄ．，纯度为 ９８％；β⁃苯乙醇、芳樟醇、香叶醇购于 Ｆｌｕｋａ 化学试剂公司，分析纯。
上述花香挥发物各 ２００μＬ 分别注入 １０ ｍＬ 玻璃瓶中，将煮沸后并在室温下冷却到 ６０℃ 左右的 ２％琼脂

（Ａｍｒｅｓｃｏ，９９％）胶液分装到各个小瓶中（８ ｍＬ ／瓶），迅速盖紧瓶塞并摇匀，当瓶壁温度与室温接近时停止摇

动使样品凝固，制成 ０．５ ｃｍ ＩＤ×０．５ ｃｍ Ｈ 柱状小块，条件化之后的气味偏好性测试仍然使用这些气味源，另外

还制备了空白琼脂胶作为对照。
１．３　 学习训练

收集棉铃虫卵放入人工气候箱中，孵化条件同上。 每日 ８： ００ ａｍ． 和下午 １７： ００ ｐｍ． 各检查一次孵化情

况，获得日龄整齐的幼虫。 每日 １８： ００ ｐｍ． 取当日孵化个体随机分配到两个试验组：（１）单独 ＵＳ 暴露组（ＵＳ⁃
ｏｎｌｙ ｇｒｏｕｐ）：在 １４．０ ｃｍ ＩＤ × ２ ．０ ｃｍ Ｈ 培养皿底部铺上湿滤纸，正中央放入 ３．０ ｃｍ Ｌ × ３．０ ｃｍ Ｗ× １．５ ｃｍ Ｈ
的饲料块，每个饲料块上部中央插放一支装有琼脂胶柱的 １ ｍＬ 离心管。 小心挑取 ２０ 头初孵幼虫放在饲料块

上，盖上盖子之后放入人工气候箱；（２）条件化组（Ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｉｎｇ ｇｒｏｕｐ）：操作同上，饲料块上方离心管中放入不

同花香挥发物制备的琼脂胶柱，使幼虫在花香气味氛围下取食 ２４ ｈ。 本组又分为 ７ 个亚组，分别使用上述 ７
种花香气味作为条件刺激。 不同处理组放在隔离环境中，很少发现训练期间试虫逃逸到培养皿外面的现象。
１．４　 气味偏好性测定

为了克服情境依赖性学习现象，气味偏好性测试所用装置仍为 １４．０ ｃｍ ＩＤ × ２ ．０ ｃｍ Ｈ 的培养皿，且测试

气味源仍然使用和上述学习训练相同的花香挥发物琼脂胶柱和空白琼脂胶柱进行配对。 训练后 ２４ ｈ 进行第

１ 次测试。 测试在洁净无味的暗室中进行，在底部铺有湿滤纸的培养皿内，沿一条直径的两端分别放置花香

挥发物琼脂胶柱和空白琼脂胶柱，然后由 ３ 人配合同时在每个培养皿中放入相应训练的幼虫 ５ 头，盖上盖子

后立刻放在 １．５ Ｗ 红色 ＬＥＤ 灯泡下观察。 幼虫在湿滤纸上爬行一段时间后，会移动到处理或对照琼脂胶柱

上。 及时移除做出选择反应的个体以便使社会性相互作用最小化，直到所有 ５ 头幼虫全部做出选择为止。 预

试验发现一般在 １０ ｍｉｎ 测试时间内所有个体均会做出选择。 测试结束后，试虫返回相应处理环境中继续学

习训练，但更换新的培养皿、滤纸、饲料块和气味源。 ２４ ｈ 进行第 ２ 次测试，依此类推，直到训练后第 ７ ｄ，以便

确定训练时长对学习表现的影响，该过程跨越了 ２ 个龄期。 ７ 种挥发物的条件化组每组累计测试 ５０ 头个体。
１．５　 不同日龄的无经历组幼虫对苯乙醛的趋性反应

在供试的 ７ 种花香挥发物中苯乙醛条件化效应最明显。 因此，测试了无经历组幼虫对苯乙醛 ｖｓ 空白琼

脂胶的偏好选择反应，用来鉴别联系性学习效应与生理性成熟。 为了同条件化组测试对应，仍然跟踪测试 ７
ｄ。 不同之处在于每批幼虫仅测试 １ 次，即将孵化当日的大量幼虫放在人工饲料上饲养，２４ ｈ 后挑取 ５０ 头进

行第 １ 次测定，４８ ｈ 后另外挑取 ５０ 头进行第 ２ 次测定，依此类推。
１．６　 统计分析

采用 ＳＰＳＳ １９．０ 统计软件分析数据。 每个处理组每次测试得到的是二项分布的频次数据，采用 Ｙａｔｅ 修正
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的c
２测验来分析两种气味源被选择频次的差异。

２　 结果与分析

２．１　 棉铃虫低龄幼虫对 ７ 种花香挥发物的联系性学习表现时相

棉铃虫低龄幼虫经 ７ 种常见花香挥发物不同时间的条件化后在条件化气味源和对照配对测试条件下的

趋性反应结果见图 １，对应的c
２测验见表 １。 在 ７ 次测定中，苯乙醛条件化组第 １ｄ、第 ３ ｄ 和第 ４ ｄ 表现出对苯

乙醛的显著或极显著偏好性（第 １ｄ：c
２ ＝ ６．６３；第 ３ ｄ：c

２ ＝ １２．５０；第 ４ ｄ：c
２ ＝ ５．７８），尤其是第 １ ｄ 和第 ３ ｄ，选

择苯乙醛的百分率分别达到了 ７０％和 ７６％，芳樟醇条件化组在 ２ 次测定中处理被选频次显著或极显著多于

对照（第 ４ ｄ：c
２ ＝ ４．５０；第 ６ ｄ：c

２ ＝ １０．５８），苯乙醇条件化组仅有 １ 次测定中对苯乙醇的选择频次显著多于对

照（第 ３ ｄ：c
２ ＝ ４．５０）。 无论经历多长训练时间，对苯甲醛、苯甲醇、乙酸苯甲酯和香叶醇均不会表现出显著

嗅觉偏好。 另外，处理选择百分率的变化趋势与条件化时间长短没有明显关系，例如苯乙醛和苯乙醇条件化

时第 ３ ｄ 选择处理的百分率最高，而芳樟醇条件化时则是第 ５ ｄ 最高。

图 １　 棉铃虫低龄幼虫对花香挥发物⁃食物联结联系性学习表现的时相

Ｆｉｇ．１　 Ｔｅｍｐｏｒａｌ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ｔｈｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｖｅ ｌｅａｒｎｉｎｇ ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ ｏｆ Ｈ． ａｒｍｉｇｅｒａ ｅａｒｌｙ⁃ｉｎｓｔａｒ ｌａｒｖａｅ ｔｏ ｓｅｖｅｒａｌ ｆｌｏｒａｌ ｖｏｌａｔｉｌｅｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ

ｔｈｅ ａｒｔｉｆｉｃｉａｌ ｄｉｅｔ

２．２　 不同日龄的无经历组幼虫对苯乙醛的嗅觉偏好性

棉铃虫雌蛾对苯乙醛的学习表现强于对乙酸苯甲酯的学习表现［１５］，上述测试再次发现苯乙醛条件化组

的棉铃虫低龄幼虫对苯乙醛的选择频次显著高于对照的次数最多。 因此，进一步研究了无花香挥发物接触经

历的棉铃虫低龄幼虫在苯乙醛 ｖｓ ＣＫ 配对条件下的嗅觉选择反应，结果如图 ２。 无经历组幼虫无论 ２４ ｈ 取食
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后经历的时间长度如何，均没有对苯乙醛表现出明显的偏好，证实上述测试中气味偏好性的改变并非生理性

成熟所致。

表 １　 不同花香挥发物不同条件化时间的棉铃虫低龄幼虫气味选择频次的卡方测验

Ｔａｂｌｅ １ 　 Ｃｈｉ⁃ｓｑｕａｒｅ ｔｅｓｔ ｏｆ ｔｈｅ ｃｈｏｉｃｅ ｆｒｅｑｕｅｎｃｉｅｓ ｏｆ Ｈ． ａｒｍｉｇｅｒａ ｅａｒｌｙ⁃ｉｎｓｔａｒ ｌａｒｖａｅ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｅｄ ｂｙ ｓｅｖｅｎ ｆｌｏｒａｌ ｖｏｌａｔｉｌｅｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｉｎｇ ｔｉｍｅｓ

条件刺激
Ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｉｎｇ ｓｔｉｍｕｌｉ

经历不同条件化时间（天）的气味选择频次卡方值

c２ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｃｈｏｉｃｅ ｆｒｅｑｕｅｎｃｉｅｓ ｓｕｂｊｅｃｔｅｄ ｔｏ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｍｅｓ （ｄａｙ） ｏｆ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｉｎｇ

１ ２ ３ ４ ５ ６ ７

苯乙醛 Ｐｈｅｎｙｌａｃｅｔａｌｄｅｈｙｄｅ ６．６３ ０．０２ １２．５０ ５．７８ ０．０２ １．６２ １．６２

苯甲醛 Ｂｅｎｚａｌｄｅｈｙｄｅ ２．４２ １．６２ ０．９８ ０．０２ ０．０２ ０．５０ ０．５０

芳樟醇 Ｌｉｎａｌｏｏｌ ０．９８ ０．０２ １．６２ ４．５０ ０．０２ １０．５８ １．６２

乙酸苯甲酯 Ｂｅｎｚｙｌ ａｃｅｔａｔｅ ２．４２ ０．０２ １．６２ ０．０２ ０．５０ ０．０２ ０．１８

香叶醇 Ｇｅｒａｎｉｏｌ ０．０２ ０．１８ ０．５０ ０．９８ ０．０２ ０．０２ ０．５０

苯甲醇 Ｐｈｅｎｙｌ ｍｅｔｈａｎｏｌ ０．５０ ０．９８ ０．０２ ０．０２ ０．１８ ０．０２ ０．０２

苯乙醇 Ｐｈｅｎｅｔｈｙｌａｌｃｏｈｏｌ ０．０２ １．６２ ４．５０ ３．３８ ０．９８ ０．１８ ０．０２

　 图 ２　 不同日龄的无经历组棉铃虫幼虫对苯乙醛的气味偏好性

Ｆｉｇ． ２ 　 Ｏｌｆａｃｔｏｒｙ ｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ ｎａïｖｅ Ｈ． ａｒｍｉｇｅｒａ ｌａｒｖａｅ ｏｆ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄａｙ⁃ａｇｅｓ ｔｏ ｐｈｅｎｙｌａｃｅｔａｌｄｅｈｙｄｅ

３　 讨论

自然界鳞翅目初孵幼虫能量储备有限［１６］，却面临

着大量的威胁，如叶毛、叶蜡、坚硬组织、乳胶管、腺体、
毒素、植物诱导防卫、多变的微栖境和生物致死因子等
［７］。 低龄幼虫可以通过有限的扩散运动主动逃避这些

严酷的条件［１３， １７⁃１８］。 棉铃虫多在寄主花器或果实上取

食，取食过程中如果能够记忆某些关键花香挥发物，在
被迫离开寄主植物后就更容易重新定殖到同一植物种

类上，降低食物混合的负面影响［１９］。 每次训练中条件

刺激和无条件刺激的间隔（ ｉｎｔｅｒ⁃ｓｔｉｍｕｌｕｓ ｉｎｔｅｒｖａｌ）和相

邻训练的间隔（ ｉｎｔｅｒ⁃ｔｒｉａｌ ｉｎｔｅｒｎａｌ）严格控制，海灰翅夜

蛾和黑腹果蝇幼虫才有较好学习表现［７， ９］。 然而，幼虫野外取食环境始终弥散着寄主挥发物，这样的条件下

试虫是否仍然会表现出良好学习能力尚不清楚。
选择 ７ 种花香挥发物研究了棉铃虫低龄幼虫的联系性学习，这些挥发物在许多寄主植物花器的顶空挥发

物中发现［２０］。 其中，棉铃虫的姊妹种烟青虫 Ｈ． ａｓｓｕｌｔａ 成虫受开花期烟草花顶空挥发物中的外消旋芳樟醇引

诱［２１］，在棉铃虫［５］、烟芽夜蛾 Ｈｅｌｉｏｔｈｉｓ ｖｉｒｅｓｃｅｎｓ［２２］、烟草天蛾 Ｍａｎｄｕｃａ ｓｅｘｔａ［２３］成虫学习研究中使用过；烟芽夜

蛾、棉铃虫和烟青虫成虫触角存在对香叶醇反应最强的感觉神经元［２４］，该物质在烟芽夜蛾［６， ２２］、海灰翅夜

蛾［７， ２５⁃２６］和烟草天蛾［２７］成虫学习研究中使用过；夜蛾花香引诱剂的 ２ 种关键成分［２８］苯乙醛和乙酸苯甲酯在

棉铃虫［５， １５］和海灰翅夜蛾［２６］学习研究中使用过。 棉铃虫初孵幼虫仅涉及取食的行为需求，需要以食物本身

作为无条件刺激，然而幼虫不能像成虫一样依赖蔗糖溶液就能存活，自然寄主作为无条件刺激又难以避免寄

主本身气味的干扰，故采用人工饲料作为无条件刺激，这种饲料的整体挥发物当前尚未报道，但主要原料小麦

胚芽粉、黄豆粉、烘焙酵母的主要挥发物成分已有报道。 其中，小麦麸皮主要成分为挥发性很弱的脂肪酸类和

一些酚酸、黄酮等［２９］，小麦全粉顶空挥发物成分主要是（Ｅ， Ｅ）⁃ ２，４⁃癸二烯醛（３７．４６％）和十二碳⁃ ２⁃烯醛

（１１．８８％），黄豆粉顶空挥发物的主要成分是正己醇（２４．７７％）、正己醛（２５．５０％）、１⁃辛烯⁃ ３⁃醇（１９．９３％）和 Ｅ⁃
２⁃己烯醛（１１． ３８％） ［３０］，酵母浸膏去除作者分析明显杂质后，重新计算的主要物质及相对含量是乙酸

（３８．６６％）、吲哚（１６．７０％）和 ２⁃乙基己醇（１２．２２％） ［３１］。 均不含有本试验的 ７ 种花香挥发物，或者虽然痕量存

５　 １３ 期 　 　 　 胡晶晶　 等：棉铃虫低龄幼虫对花香挥发物的联系性学习 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

在但不会显著影响试验结果。 苯乙醛条件化组在 ７ 次测定中有 ３ 次对苯乙醛表现出显著或极显著偏好，芳樟

醇条件化组在 ２ 次测定中对芳樟醇表现出显著或极显著偏好，苯乙醇条件化组仅 １ 个案例对苯乙醇表现出显

著偏好，其他 ４ 种挥发物无论训练多长时间嗅觉偏好性也不显著改变，说明棉铃虫在取食过程中并非记忆所

有挥发物信息，而是选择性地采集一些关键信息，如各种显花植物的花器中最普遍存在的苯乙醛。 此外，棉铃

虫低龄幼虫有避开油腺取食的习性，大龄幼虫则偏好到花器上取食［３２］，暗示着棉铃虫嗅觉偏好性可能随着日

龄而变化。 以苯乙醛为代表性物质测试了低龄幼虫嗅觉偏好性随着日龄的变化，发现所有日龄的试虫对苯乙

醛均没有显著偏好，暗示着生理性成熟不会造成嗅觉偏好性改变，证实这种学习的本质是联系性的，未来需要

全程检测整个幼虫发育期气味偏好性的变化情况。
然而，棉铃虫低龄幼虫的联系性学习表现较差，且与训练时间长度关系不大。 可能原因如下：（１）在物种

水平上，学习发生在需要持续搜索寄主的虫态［３３］。 若虫期活跃的黄斑黑蟋蟀 Ｇｒｙｌｌｕｓ ｂｉｍａｃｕｌａｔｕｓ、马德拉蜚蠊

Ｌｅｕｃｏｐｈａｅａ ｍａｄｅｒａｅ 等需要不断探索食物源，具有极强嗅觉学习能力［３４⁃３５］；相反，鳞翅目初孵幼虫选择取食位

置的能力非常有限，很大程度上依赖成虫产卵决策；（２）棉铃虫成虫采集花蜜时对嗅觉的依赖性远比味觉强，
故表现出相对较强的嗅觉学习能力［３⁃５， １５］，而味觉信息对于幼虫食物的指示作用比嗅觉信息更可靠，因为幼

虫发育期大部分时间是在植物挥发物相似、但味觉信息差异较大的同一植株不同部位转移为害的，未来需要

采用呈味物质作为条件刺激研究其联系性学习来证实。 但寻找一种味觉系统能够感知但呈行为学中性的味

觉条件刺激并不容易，许多人类基本呈味物质本身对幼虫取食选择有较大的影响［３６］。 目前鳞翅目幼虫联系

性学习仅在苹果蠹蛾［１２］和海灰翅夜蛾［１１］中报道过，但只有苹果蠹蛾研究的是味觉学习（条件刺激是糖精）；
（３）以往昆虫学习的经典条件化步骤中，是将条件刺激与无条件刺激前配对进行若干次训练，训练间隔期被

试置于不存在条件刺激和无条件刺激的洁净空间中休息［２５， ２７， ３７］。 这种周期性的配对方式可能更容易使条件

刺激成为无条件刺激的标志性信息。 为了模拟自然生态环境，本试验测试前和训练过程中均没有剥夺试虫的

食物，也会潜在削弱花香挥发物的信息指示功能。 此前的昆虫嗅觉学习的种间比较表明，食性杂、社会性、寿
命长、体型大的种类学习能力更突出［２， ２２］。 我们认为学习的首要功能是使生物更好地适应多变的环境，某些

种类尽管具有利用多种寄主植物的潜能，但在个体发育中如果不需要持续开拓食物资源，仍不具备很强的学

习表现。
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