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摘要：植物种间杂交是一种普遍自然现象，杂交往往造成植物表型及生理变异，从而改变杂种抗虫性。 与亲本种相比，杂种抗虫

性可能增强或减弱，也有可能处于与亲本相似水平。 初生、次生代谢物的质变与量变是引起杂种抗虫性变异的重要原因。 近年

来，桉树杂交育种已在世界范围内广泛应用并取得了显著成效，桉树杂交种间抗虫性表现参差不齐，因此，桉树是研究杂交种抗

虫性变异机制的理想材料。 以 ２ 个桉树杂交种巨细桉 ＤＨ２０１⁃２、巨尾桉 Ｇ９ 及桉树重要害虫桉树枝瘿姬小蜂为研究对象，比较

了 ２ 个杂交种与其纯亲本种［（巨桉×细叶桉），（巨桉×尾叶桉）］间的抗虫性差异；同时，综合比较了品系间叶片性状（叶片厚

度、含水率、比叶面积）、初生化合物（Ｃ、Ｎ、可溶性糖、可溶性蛋白）及次生化合物（总酚、单宁）差异，以研究桉树杂交种抗虫性

变异的理化机制。 结果表明：ＤＨ２０１⁃２ 感染桉树枝瘿姬小蜂的虫瘿数目显著高于其双亲本种，而 Ｇ９ 上虫瘿数目显著低于其双

亲本种。 ＤＨ２０１⁃２ 与 Ｇ９ 的叶片厚度与巨桉相近，而显著薄于另一亲本种。 ＤＨ２０１⁃２ 叶片含水率显著高于细叶桉、与巨桉相近；

Ｇ９ 叶片含水率则显著低于其双亲本种。 相似的是，ＤＨ２０１⁃ ２ 和 Ｇ９ 的比叶面积均显著高于其双亲本种。 初生化合物方面，

ＤＨ２０１⁃２ 叶片可溶性糖和可溶性蛋白含量均显著高于其亲本种，Ｎ 含量则仅高于细叶桉；而 Ｇ９ 叶片可溶性蛋白含量虽高于其

双亲本种，可溶性糖含量则无显著差异，Ｎ 含量显著低于其双亲本种。 次生化合物方面，ＤＨ２０１⁃ ２ 叶片总酚和单宁含量显著低

于其双亲本种，而 Ｇ９ 则显著高于其双亲本种。 因此，与其亲本种相比，ＤＨ２０１⁃２ 感虫性增加，而 Ｇ９ 抗虫性增加；与桉树枝瘿姬

小蜂发育相关的营养指标（如含水率、可溶性糖、Ｎ 含量）及次生防御物质（如总酚、缩合单宁）在桉树杂交种组织内的含量差异

影响了桉树杂交种对桉树枝瘿姬小蜂的抗性。 在全球推行桉树杂交育种且桉树害虫数量逐年增加的大背景下，应加强对桉树

杂交种抗虫性机制研究，为选育高抗品系及桉树产业可持续发展提供理论指导。
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Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｈｙｂｒｉｄ ｂｒｅｅｄｉｎｇ； Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ； Ｌｅｐｔｏｃｙｂｅ ｉｎｖａｓａ； ｈｅｒｂｉｖｏｒｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ； ｐｒｉｍａｒｙ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ； ｓｅｃｏｎｄａｒｙ
ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ　

杂交普遍存在于天然植物种群中，是植物遗传改良的一种重要方式。 杂交种由于组合了两个亲本的优良

基因，在生长势、生活力、繁殖力、抗逆性和品质上往往表现得比双亲更优越［１］。 人工杂交育种在农、林业也

得到广泛运用［２⁃４］。 杂交通过基因种间融合和遗传重组形成新等位基因及表型，增加了杂种遗传多样性，从
而影响植食性昆虫的多度及丰度［５］。 与其亲本种相比，杂种抗虫性可能增强或减弱，也有可能处于中间水平

或与双亲相似水平［６］。 杂交是促使植物物理、化学抗性进化的重要原因之一，有研究表明杂交能使植物次生

代谢物质发生量变和质变［５，７⁃８］，从而影响杂交种抗虫性。 然而，目前关于杂交种抗虫性及变异机制的研究相

对较少［９⁃１２］。
桉树（Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｓｐｐ．）种类繁多，具有广阔的遗传基础，加之桉树种间亲合力极强，极易通过人工授粉实

现种间杂交产生杂种优势，因此，桉树杂交育种在世界范围内一直备受关注，且已取得了显著成效［３，１３⁃１４］。 近

８５１６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　



htt
p:/

/w
ww.ec

olo
gic

a.c
n

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

年来，我国华南地区大力发展桉树杂交育种，筛选的多种优良杂交无性系已用于大规模造林，并取得了较好经

济效益。 这些桉树优良杂种品系在速生性、萌芽率、浆产率等方面表现出显著的性状优势［３］。 桉树杂种品系

间抗虫性差异也很大［１５⁃１６］，大多数昆虫更倾向于感染桉树杂种［４］，通过杂交育种筛选出高抗品系具有广阔前

景。 在全球推行桉树杂交育种且桉树害虫数量逐年增加的大背景下［１７］，研究桉树杂交种抗虫性变异的理化

机制，将能为研究桉树抗虫、筛选高抗优良品种提供理论指导。
桉树枝瘿姬小蜂（Ｌｅｐｔｏｃｙｂｅ ｉｎｖａｓａ Ｆｉｓｈｅｒ ｅｔ Ｌａ Ｓａｌｌｅ）是一种起源于澳洲的重要桉树害虫，至今已在欧洲、

亚洲、非洲等 ２０ 多个国家和地区均有分布［１８］。 由于该害虫能危害多种桉树品系，并在植物嫩枝、叶柄及叶脉

上形成虫瘿，后期能导致植株枝叶变形、矮化、甚至死亡，每年给全球桉树产业造成巨大经济损失 ［１８⁃１９］。 杂交

种巨细桉 ＤＨ２０１⁃２（Ｅ． ｇｒａｎｄｉｓ × Ｅ． ｔｅｒｅｔｉｃｏｒｎｉｓ）、巨尾桉 Ｇ９（Ｅ． ｇｒａｎｄｉｓ × Ｅ． ｕｒｏｐｈｙｌｌａ）是两种优良杂交无性系，
由于长势快，近年来在我国南方地区被用于大规模造林种植。 但实践发现，ＤＨ２０１⁃ ２ 特别容易感染桉树枝瘿

姬小蜂，而 Ｇ９ 对桉树枝瘿姬小蜂的抗性较强。 因此，本文选用 ＤＨ２０１⁃ ２ 和 Ｇ９ 为研究对象，比较了 ２ 个杂交

种与其纯亲本种［（巨桉 Ｅ． ｇｒａｎｄｉｓ、细叶桉 Ｅ． ｔｅｒｅｔｉｃｏｒｎｉｓ），（巨桉 Ｅ． ｇｒａｎｄｉｓ、尾叶桉 Ｅ． ｕｒｏｐｈｙｌｌａ）］对桉树枝瘿

姬小蜂的抗性差异；同时，系统比较了品系间叶片性状（叶片厚度、含水率、比叶面积）、初生化合物（Ｃ、Ｎ、可
溶性糖、可溶性蛋白）及次生化合物（总酚、单宁）差异，以研究桉树杂交种抗虫性变异的理化机制，为筛选桉

树抗虫品系及杂交育种提供理论指导。

１　 实验方法

１．１　 供试苗木

桉树纯种品系巨桉 Ｅ． ｇｒａｎｄｉｓ、尾叶桉 Ｅ． ｕｒｏｐｈｙｌｌａ、细叶桉 Ｅ． ｔｅｒｅｔｉｃｏｒｎｉｓ 由广西国有东门林场提供，杂交

种 ＤＨ２０１⁃２、Ｇ９ 由广西壮族自治区林业科学研究院提供。 苗木高度约为 ４０ ｃｍ 左右，并于 ２０１５ 年 ４ 月份在

广西大学林学院苗圃内进行试验。 将供试苗木植入 ２０ ｃｍ×１５ ｃｍ 塑料盆中，基质为壤土：草炭土 １∶１ 混合。
每天浇水，以保证苗木正常生长。
１．２　 杂交种与亲本种间抗虫性差异比较

每种桉树品系各 ８０ 盆，随机摆放。 将其中 ４０ 盆苗木置于开放条件下，并每隔 １ 周轮换苗木位置，以让其

均匀感染虫瘿。 剩余 ４０ 盆用 １００ 目网罩罩上，避免感染虫瘿。 ２ 个月后，平均苗木高度达到了 １—１．２ ｍ 左

右。 从笼罩外每株桉树品系树冠中部东、南、西、北 ４ 个方位分别剪取一枝长度为 ３５ ｃｍ 的枝条，用自封袋封

装，做上标记，迅速带回室内。 统计每个枝条上的虫瘿数（包括枝条、叶片、叶脉、叶柄上的虫瘿），计算样枝平

均虫瘿数。
１．３　 叶片性状比较

从笼罩内未感染虫瘿的植株上选择完全伸展的第 ４ 至第 ５ 片叶，将叶片用剪刀剪下，并置于两片湿润滤

纸之间，用自封袋封装。 叶片储藏于冰盒内，迅速带回实验室。 剪去叶柄，在万分之一电子天平上称重（ｇ）。
采用美国 ＬＩ⁃ＣＯＲ 公司生产的 ＬＩ⁃ ３０００Ｃ 便携式叶面积仪测定叶面积（ ｃｍ２），采用游标卡尺测定叶片厚度

（ｍｍ）。 最后将叶片放入 ６０℃烘箱内烘干至恒重称重（ｇ）。 叶片含水率、比叶面积计算公式分别为：

比叶面积＝叶面积 ／ ｃｍ２

叶片干重 ／ ｇ

含水率＝叶片鲜重 ／ ｇ－叶片干重 ／ ｇ
叶片鲜重 ／ ｇ

×１００％。

１．４　 化学分析

测定项目为不同品系叶片 Ｃ 含量、Ｎ 含量、可溶性糖、可溶性蛋白、总酚和缩合单宁含量。 从笼罩内未感

染虫瘿的植株上选择完全伸展的第 ４ 至第 ５ 片叶，将叶片置于 ５０℃烘箱内烘干，５ｄ 之后取出，用粉碎机将叶

片磨成粉末后进行化学物质测定。 其中，Ｃ、Ｎ 含量（％）由德国 ＥＬＥＭＥＮＴＡＲ 元素分析仪测定，并计算 Ｃ ／ Ｎ
比；采用蒽酮比色法测定可溶性糖含量（％） ［２０］；采用考马斯亮蓝 Ｇ⁃２５０ 比色法测定可溶性蛋白含量（％） ［２１］。

９５１６　 １８ 期 　 　 　 李晓琼　 等：桉树杂交种对桉树枝瘿姬小蜂的抗性变异分析 　
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总酚和单宁含量则采用 Ｆｏｌｉｎ⁃Ｃｉｏｃａｌｔｅｕ 法进行测定（％） ［２２］。
１．５　 数据统计

为了分别比较杂交种 ＤＨ２０１⁃２、Ｇ９ 与其双亲本种［（巨桉、细叶桉）、（巨桉、尾叶桉）］间抗虫性差异，采用

单因素方差分析比较品系间样枝平均虫瘿数差异。 采用单因素方差分析比较杂交种 ＤＨ２０１⁃ ２、Ｇ９ 与其亲本

种间叶片性状（含水率、叶片厚度，比叶面积）、初生化合物（可溶性糖、可溶性蛋白、Ｃ、Ｎ、Ｃ ／ Ｎ 比）、次生化合

物（总酚、单宁）含量差异。 差异显著水平为 Ｐ ＝ ０．０５。 对差异显著的因变量，采用 Ｓ⁃Ｎ⁃Ｋ 多重比较法分析品

系间同一指标差异。 所有数据均采用 ＳＰＳＳ １８．０ 进行统计分析，并用 Ｓｉｇｍａｐｌｏｔ １２．５ 绘图。

２　 结果与分析

２．１　 杂交种与亲本种间抗虫性比较

ＤＨ２０１⁃２、Ｇ９ 的样枝平均虫瘿数与其双亲本种相比均差异显著。 桉树枝瘿姬小蜂能在巨桉、尾叶桉、细
叶桉、ＤＨ２０１⁃２ 上形成明显虫瘿，但并不能在 Ｇ９ 上产生虫瘿。 ＤＨ２０１⁃ ２ 上平均每枝虫瘿数显著高于其亲本

种巨桉和细叶桉（Ｆ２，１１７ ＝ １２．０８８，Ｐ＜０．００１），因此，ＤＨ２０１⁃２ 感虫性显著增强（图 １）；与此相反，姬小蜂在 Ｇ９ 上

并不能产生虫瘿，而其双亲本种巨桉和尾叶桉平均每枝虫瘿数分别为 １０．２ 个 ／枝和 ３．４ 个 ／枝，与其双亲本种

相比，Ｇ９ 抗虫性显著增强（Ｆ２，１１７ ＝ ３５．２７６，Ｐ＜０．００１）（图 １）。

图 １　 桉树杂交种 ＤＨ２０１⁃２、Ｇ９ 及其双亲本种平均每枝虫瘿数比较

Ｆｉｇ．１　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｍｅａｎ ｇａｌｌ ｎｕｍｂｅｒｓ ｐｅｒ ｂｒａｎｃｈ ａｍｏｎｇ ｈｙｂｒｉｄｓ ＤＨ２０１⁃２， Ｇ９ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｔｗｏ ｐａｒｅｎｔａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ

数值代表平均值±标准误（ｎ＝ ２００），不同字母表示多重比较结果在 Ｐ＜０．０５ 水平差异显著

２．２　 杂交种与亲本种间叶片性状比较

ＤＨ２０１⁃２ 叶片厚度与巨桉相近，而显著薄于细叶桉（Ｆ２，１１７ ＝ １２．０８８，Ｐ＜０．００１）（图 ２）；叶片含水率也与巨

桉相近，但显著低于细叶桉（Ｆ２，１１７ ＝ １１３．６３９，Ｐ＜０．００１）（图 ２）。 Ｇ９ 叶片厚度与其亲本种之一巨桉相近，而显

著薄于尾叶桉（Ｆ２，１１７ ＝ ３５．２７６，Ｐ＜０．００１） （图 ２）；叶片含水率则显著低于巨桉和尾叶桉（Ｆ２，１１７ ＝ ７２．３１６，Ｐ＜
０．００１）（图 ２）。 相似的是，ＤＨ２０１⁃２ 和 Ｇ９ 叶片比叶面积均显著高于其双亲本种（ＤＨ２０１⁃ ２：Ｆ２，１１７ ＝ ９．３１４，Ｐ＜
０．００１；Ｇ９：Ｆ２，１１７ ＝ ７．１９２，Ｐ＝ ０．００１）；巨桉与尾叶桉、巨桉与细叶桉叶片比叶面积则无显著差异（图 ２）。
２．３　 杂交种与亲本种间初生化合物含量比较

ＤＨ２０１⁃２ 叶片可溶性糖（Ｆ２，１１７ ＝ ３３．６５２，Ｐ＜０．００１）和可溶性蛋白含量（Ｆ２，１１７ ＝ １３５．６０２，Ｐ＜０．００１）均显著高

于其两个亲本种，而巨桉和细叶桉叶片中两种化合物含量则处于相似水平（图 ３）。 Ｇ９ 叶片可溶性蛋白含量

显著高于其两个亲本种（Ｆ２，１１７ ＝ １７．５００，Ｐ＜０．００１），但可溶性蛋白含量在巨桉和尾叶桉叶片中无显著差异（图
３）；Ｇ９ 叶片可溶性糖含量与巨桉和尾叶桉处于相近水平，但尾叶桉叶片可溶性糖含量要显著高于巨桉

（Ｆ２，１１７ ＝ ４．５９２，Ｐ＝ ０．０１９）（图 ３）。
ＤＨ２０１⁃２ 叶片 Ｎ 含量显著高于细叶桉（Ｆ２，１１７ ＝ ４４３．０６８，Ｐ＜０．００１）、Ｃ ／ Ｎ 比则显著低于细叶桉（Ｆ２，１１７ ＝

０６１６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　



htt
p:/

/w
ww.ec

olo
gic

a.c
n

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 ２　 桉树杂交种 ＤＨ２０１⁃２、Ｇ９ 与其双亲本种叶片性状比较

Ｆｉｇ． ２　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ａｍｏｎｇ ｈｙｂｒｉｄｓ ＤＨ２０１⁃２， Ｇ９ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｔｗｏ ｐａｒｅｎｔａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ

数值代表平均值±标准误（ｎ＝ ２００），不同字母表示多重比较结果在 Ｐ＜０．０５ 水平差异显著

２８１．１３４，Ｐ＜０．００１），Ｎ 含量及 Ｃ ／ Ｎ 比与另一个亲本种巨桉则处于相似水平（图 ４）。 与此相反，Ｇ９ 叶片 Ｎ 含

量显著低于两个亲本种（Ｆ２，１１７ ＝ ６５２．３８，Ｐ ＝ ０．００１）、Ｃ ／ Ｎ 比则显著高于双亲本种（Ｆ２，１１７ ＝ ４２９．４８５，Ｐ＜０．００１）；
巨桉与尾叶桉叶片内 Ｎ 含量及 Ｃ ／ Ｎ 比则无显著差异（图 ４）。 ＤＨ２０１⁃２ 和 Ｇ９ 叶片 Ｃ 含量与其双亲本种相比

均无显著差异（ＤＨ２０１⁃２：Ｆ２，１１７ ＝ ４．７７１，Ｐ＝ ０．１０；Ｇ９：Ｆ２，１１７ ＝ １４．３５４，Ｐ＝ ０．４６）。
２．４　 杂交种与亲本种间次生化合物含量比较

ＤＨ２０１⁃２ 叶片总酚和缩合单宁含量显著低于其双亲本种（总酚 Ｆ２，１１７ ＝ ４８．９２６，Ｐ＜０．００１；单宁 Ｆ２，１１７ ＝

７．５２９，Ｐ＝ ０．００１）（图 ５）；而 Ｇ９ 叶片总酚和缩合单宁含量则显著高于其两个亲本种（总酚 Ｆ２，１１７ ＝ ２８．６０５，Ｐ＜
０．００１；单宁 Ｆ２，１１７ ＝ ４２．４２８，Ｐ＜０．００１）（图 ５）；缩合单宁、总酚含量在巨桉与细叶桉、巨桉与尾叶桉间则无显著

差异（图 ５）。

３　 讨论

杂种品系由于结合了双亲本性状而在抗虫性强弱方面表现出很大差异。 与亲本种相比，杂种抗虫性可能

增强（Ｒ 型），也可能感虫性增强（Ｓ 型），也可能因抗性加性遗传而使杂种抗虫性处于双亲中间水平（Ａ 型）。
在有些情况下，杂种抗虫性还可能与亲本之一（Ｄ 型）或双亲相似（Ｎ 型） ［６， ９⁃１０］。 有研究表明杂交种抗性水平
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图 ３　 桉树杂交种 ＤＨ２０１⁃２、Ｇ９ 与其双亲本种间叶片可溶性糖、可溶性蛋白含量比较

Ｆｉｇ．３ 　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ａｎｄ ｓｏｌｕｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ａｍｏｎｇ ｈｙｂｒｉｄｓ ＤＨ２０１⁃ ２， Ｇ９ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｔｗｏ

ｐａｒｅｎｔａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ

数值代表平均值±标准误（ｎ＝ ２００），不同字母表示多重比较结果在 Ｐ＜０．０５ 水平差异显著

表现出 Ｎ 型（２２％）、Ａ 型（２１．７％）、Ｓ 型（２２．４％）的比例要远远高于 Ｒ 型［７］。 本文中，杂交种 ＤＨ２０１⁃２ 每枝平

均虫瘿数显著高于其双亲本，属于杂交感虫性（Ｓ 型）（图 １Ａ）；而桉树枝瘿姬小蜂不能在 Ｇ９ 上产生虫瘿，与
双亲本种相比抗虫性增强，属于杂交抗虫性（Ｒ 型）（图 １）。 以往研究也发现，相对于桉树纯种品系，大部分昆

虫更易感染杂种品系［５］。 １９９４ 年，Ｄｕｎｇｅｙ 等人［２３］ 发现天然桉树杂交种感染植食性昆虫的种类、数量均显著

高于纯亲本种。 总体说来，桉树纯种及杂交种品系间对桉树枝瘿姬小蜂的抗性差异很大，主要表现在是否能

产生虫瘿及产生虫瘿数量多少等方面［２４⁃２６］。 因此，通过杂交育种选育出对桉树枝瘿姬小蜂高抗的优良品系

具有广阔前景。
杂交被认为是使植物化学抗性进化的重要原因之一。 杂交能使植物次生代谢物质发生质和量的变

化［７⁃８］。 Ｏｒｉａｎｓ 等对 ３１ 篇文章中涉及的 ８０ 种杂种次生化合物进行比较发现 ６０％杂种至少有一种次生代谢物

质消失，４０％杂种产生了至少一种新次生代谢物质［８］。 次生防御物质种类和含量变化是桉树杂交种抗虫性发

生变异的重要原因［２７］。 Ｄｕｎｇｅｙ 等通过同质园调查表明 ３０ 种节肢动物在桉树杂交种 Ｅ． ａｍｙｇｄａｌｉｎａ ×
Ｅ．ｒｉｓｄｏｎｉｉ上的多样性表现为 Ｆ１ ＞ Ｆ２ ＞亲本［５］。 Ｄｕｎｇｅｙ 和 Ｐｏｔｔｓ［２７］ 发现桉象 （ Ｇｏｎｉｐｔｅｒｕｓ ｓｃｕｔｅｌｌａｔｕｓ） 在 Ｅ．
ａｍｙｇｄａｌｉｎａ × Ｅ． ｒｉｓｄｏｎｉｉ Ｆ１代上的感虫率、产卵率均显著高于其亲本，但在 Ｆ１与 Ｆ２代间则没有显著差异，认为

杂种 Ｆ１感虫性增强是由于杂交改变了桉树防御水平。 单宁和总酚是桉树中两种重要的次生防御性物

质［１６，２８］。 在本研究中，ＤＨ２０１⁃２ 叶片内单宁、总酚含量显著低于其双亲本巨桉和细叶桉（图 ５），而 Ｇ９ 叶片内

单宁、总酚含量显著高于其双亲本巨桉和尾叶桉（图 ５）。 王伟等［２８］、张华峰等［１６］ 均发现桉树抗虫品系中黄

酮、单宁、总酚等次生代谢物质含量要显著高于高感品系。 因此，次生代谢物质含量变化会影响桉树对桉树枝

瘿姬小蜂的抗性强弱。
除了次生防御，初生代谢物质如可溶性糖、可溶性蛋白质、氨基酸等也能影响寄主植物的营养水平和适口

性，从而影响昆虫取食发育［２９⁃３０］。 有研究认为，植物低水平的营养状况本身也构成一种防御［３０］。 本文中，杂
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图 ４　 桉树杂交种 ＤＨ２０１⁃２、Ｇ９ 与其双亲本种叶片 Ｎ 含量及 Ｃ ／ Ｎ 比值比较

Ｆｉｇ．４　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｔｈｅ Ｃ ／ Ｎ ｒａｔｉｏ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ａｍｏｎｇ ｈｙｂｒｉｄｓ ＤＨ２０１⁃２， Ｇ９ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｔｗｏ ｐａｒｅｎｔａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ

数值代表平均值±标准误（ｎ＝ ２００），不同字母表示多重比较结果在 Ｐ＜０．０５ 水平差异显著

交种 ＤＨ２０１⁃２ 叶片可溶性糖和可溶性蛋白含量均显著高于其双亲本种（图 ３），Ｎ 含量则仅高于细叶桉、与巨

桉处于相似水平（图 ４）；而 Ｇ９ 叶片可溶性蛋白含量虽高于其双亲本种（图 ３），可溶性糖含量则无显著差异

（图 ３），Ｎ 含量显著低于其双亲本种（图 ４），Ｃ ／ Ｎ 比显著高于其双亲本种（图 ４）。 由此说明，与昆虫发育密切

相关的初生代谢物如可溶性糖、可溶性蛋白、Ｎ 含量及 Ｃ ／ Ｎ 比在杂交后代中的表达量也是影响杂交种抗虫性

变化的重要因素。 由于 ＤＨ２０１⁃２ 叶片营养特性更适合桉树枝瘿姬小蜂寄生和发育，使得其感虫性增强。 王

伟等［２８］指出桉树叶营养物质及次生代谢物质含量与对桉树枝瘿姬小蜂的抗性有关。 张华峰等［１６］ 认为多糖

对桉树枝瘿姬小蜂生长发育影响较大，单宁则影响到桉树抗虫性强弱。 因此，营养物质与次生防御物质种类

和数量综合变化影响了桉树对桉树枝瘿姬小蜂的抗性。
叶片特征如叶片厚度、腊质、绒毛及叶片结构生理特征也能影响植物抗虫性［３１］。 赵杰军等发现白蜡虫容

易取食叶片光滑肥厚、叶脉发达的寄主植物［３２］。 常金华等［３３］发现高粱叶片上单位面积的茸毛密度及长度与

高粱对蚜虫的抗性相关。 张觉晚等［３４］发现茶树叶片栅栏组织和海绵组织、厚角组织层数越多，茶树对假眼小

绿蝉的抗性越强。 本文中，ＤＨ２０１⁃２ 和 Ｇ９ 叶片厚度均与其亲本之一巨桉相近，而显著薄于另一个亲本细叶

桉或尾叶桉（图 ２）。 相似的是，ＤＨ２０１⁃２ 和 Ｇ９ 叶片比叶面积均显著高于其双亲本种（图 ２），说明叶片厚度及

比叶面积并不是影响桉树对桉树枝瘿姬小蜂抗性变化的关键因素。 植物比叶面积大小直接反应了叶片截获

光源的能力以及在强光下的自我保护能力。 同时，比叶面积也反映了单位干物质量下的叶面积大小，比叶面

积越大，单位干物质量下的叶面积也越大，因此叶片也越薄，叶片密度就越低［３５］。 有研究表明，植物抗虫性与

叶片比叶面积成负相关关系［３６］。 此外，植物组织水分含量对昆虫取食发育也能产生极大影响［３７］，张华峰

等［３８］认为桉树枝瘿姬小蜂寄生在叶柄部位多于叶片，说明桉树枝瘿姬小蜂喜寄生于含水率相对较高的部位。
陈汉章等［３９］通过测定不同桉树品系叶片和叶柄结构特征发现含水率与对桉树枝瘿姬小蜂的抗性成反比。 本

文发现感虫品系 ＤＨ２０１⁃２ 叶片含水率显著高于其亲本种之一细叶桉，而抗虫品系 Ｇ９ 叶片含水率显著低于两

亲本种（图 ２），说明因含水率引起的植物适口性差异也是影响桉树杂交种对桉树枝瘿姬小蜂抗性变异的重要

原因。
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图 ５　 桉树杂交种 ＤＨ２０１⁃２、Ｇ９ 与亲本种叶片总酚、缩合单宁含量比较

Ｆｉｇ．５ 　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｔｏｔａｌ ｐｈｅｎｏｌｉｃｓ ａｎｄ ｃｏｎｄｅｎｓｅｄ ｔａｎｎｉｎｓ ａｍｏｎｇ ｈｙｂｒｉｄｓ ＤＨ２０１⁃ ２， Ｇ９ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ

ｐａｒｅｎｔａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ

数值代表平均值±标准误（ｎ＝ ２００），不同字母表示多重比较结果在 Ｐ＜０．０５ 水平差异显著

受昆虫诱导后植物品系间生理生化差异响应也与植物抗虫性强弱有关［４０］。 桉树在遭受桉树枝瘿姬小蜂

危害后，会使桉树组织结构、生理生化发生一系列变化。 桉树枝瘿姬小蜂成虫寄生会使虫瘿组织内营养成分

（如可溶性总糖、游离氨基酸、叶绿素等）、次生化合物（如类黄酮、单宁、缩合单宁等）含量发生变化［４１⁃４２］，并改

变过氧化氢酶（ＣＡＴ）、过氧化物酶（ＰＯＤ）、超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）等活性［３０］。 桉树枝瘿姬小蜂寄生还能诱导

桉树产生 ３ 种挥发性物质，其中以萜品油烯含量最高［４３］。 这一系列生理生化变化在感虫品系与抗虫品系间

也存在极大差异。 吴耀军等［４２］发现感虫品系叶片缩合单宁含量能在感虫后大幅升高，达到与抗虫品系相近

水平。 陈汉章等［３９］发现感虫品系受害后叶柄和叶片蜡质含量会降低。 因此，尚需要进一步比较感虫与抗虫

桉树杂交品系被桉树枝瘿姬小蜂寄生后的理化诱导响应，以便深入阐明桉树杂交种抗虫性变异机制。

４　 结论

本文通过比较 ２ 个桉树杂交种巨细桉 ＤＨ２０１⁃２、巨尾桉 Ｇ９ 与其纯亲本种对桉树枝瘿姬小蜂的抗性差异，
并综合比较了品系间几种有代表性的叶片性状、初生化合物及次生化合物含量差异，以研究桉树杂交种抗虫

性变异的理化机制。 通过方差分析和多重比较结果表明，与其亲本种相比，ＤＨ２０１⁃ ２ 感虫性增加，而 Ｇ９ 抗虫

性增加；与桉树枝瘿姬小蜂发育密切相关的营养物质（如含水率、可溶性糖、Ｎ 含量）及次生防御物质（如总

酚、缩合单宁）在桉树杂交种组织内含量差异影响了桉树杂交种对桉树枝瘿姬小蜂的抗性。 目前，桉树枝瘿

姬小蜂在全球分布范围已越来越广［１６， １８， ４４］，给桉树产业带来严重威胁［１９， ４５］。 因此，在未来我们应加强对桉

树杂交种抗虫性机制研究，为选育高抗品系及桉树产业可持续发展提供理论指导。

参考文献（Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ）：

［ １ ］　 崔会会， 项超， 石英尧， 王文生， 高用明． 杂种优势形成的表观遗传学研究进展． 植物遗传资源学报， ２０１５， １６（５）： ９３３⁃９３９．

４６１６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　



htt
p:/

/w
ww.ec

olo
gic

a.c
n

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

［ ２ ］　 李善文， 张志毅， 何承忠， 安新民． 中国杨树杂交育种研究进展． 世界林业研究， ２００４， １７（２）： ３７⁃４１．

［ ３ ］ 　 申文辉． 东门桉树人工杂交育种研究． 桉树科技， ２０００， （１）： ３４⁃３９．

［ ４ ］ 　 杨章旗． 我国南方松树杂交育种研究进展及发展趋势． 广西林业科学， ２００１， ３０（４）： １８３⁃１８５．

［ ５ ］ 　 Ｄｕｎｇｅｙ Ｈ Ｓ， Ｐｏｔｔｓ Ｂ Ｍ， Ｗｈｉｔｈａｍ Ｔ Ｇ， Ｌｉ Ｈ Ｆ． Ｐｌａｎｔ ｇｅｎｅｔｉｃｓ ａｆｆｅｃｔｓ ａｒｔｈｒｏｐｏｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ａｎｄ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ： ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｆｒｏｍ ａ ｓｙｎｔｈｅｔｉｃ

ｅｕｃａｌｙｐｔ ｈｙｂｒｉｄ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ． Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ， ２０００， ５４（６）： １９３８⁃１９４６．

［ ６ ］ 　 Ｆｒｉｔｚ Ｒ Ｓ． Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｏｆ ｈｙｂｒｉｄ ｐｌａｎｔｓ ｔｏ ｈｅｒｂｉｖｏｒｅｓ： ｇｅｎｅｓ， ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ｏｒ ｂｏｔｈ？ Ｅｃｏｌｏｇｙ， １９９９， ８０（２）： ３８２⁃３９１．

［ ７ ］ 　 Ｃｈｅｎｇ Ｄ Ｄ， Ｖｒｉｅｌｉｎｇ Ｋ， Ｋｌｉｎｋｈａｍｅｒ Ｐ Ｇ Ｌ． Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ ｏｎ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ａｎｄ ｈｅｒｂｉｖｏｒｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ： ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ｔｈｅ

ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ． Ｐｈｙｔｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ Ｒｅｖｉｅｗｓ， ２０１１， １０（１）： １０７⁃１１７．

［ ８ ］ 　 Ｏｒｉａｎｓ Ｃ Ｍ． Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ ｏｎ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ： ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ⁃ｈｅｒｂｉｖｏｒｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ．

Ａｍｅｒｉｃａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｏｔａｎｙ， ２０００， ８７（１２）： １７４９⁃１７５６．

［ ９ ］ 　 Ｆｒｉｔｚ Ｒ Ｓ， Ｍｏｕｌｉａ Ｃ， Ｎｅｗｃｏｍｂｅ Ｇ． Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｏｆ ｈｙｂｒｉｄ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ａｎｉｍａｌｓ ｔｏ ｈｅｒｂｉｖｏｒｅｓ， ｐａｔｈｏｇｅｎｓ， ａｎｄ ｐａｒａｓｉｔｅｓ． Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ

Ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃｓ， １９９９， ３０： ５６５⁃５９１．

［１０］ 　 Ｆｒｉｔｚ Ｒ Ｓ， Ｎｉｃｈｏｌｓ⁃Ｏｒｉａｎｓ Ｃ Ｍ， Ｂｒｕｎｓｆｅｌｄ Ｓ Ｊ． Ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｈｅｒｂｉｖｏｒｅｓ： ｈｙｐｏｔｈｅｓｅｓ， ｇｅｎｅｔｉｃｓ， ａｎｄ ｖａｒｉａｂｌｅ

ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｉｎ ａ ｄｉｖｅｒｓｅ ｈｅｒｂｉｖｏｒｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ． Ｏｅｃｏｌｏｇｉａ， １９９４， ９７（１）： １０６⁃１１７．

［１１］ 　 王亦学， 郝曜山， 杜建中， 张欢欢， 吴家和， 秦永军， 孙毅． 转人工改造的 Ｂｔ Ｃｒｙ１Ａｃ 基因中林美荷杨的获得及其抗虫性分析． 中国农学

通报， ２０１４， ３０（２８）： ２３⁃２８．

［１２］ 　 张文辉， 刘光杰． 水稻抗虫性遗传与育种研究应用． 中国农学通报， ２００１， １７（３）： ５３⁃５７．

［１３］ 　 谢耀坚． 中国桉树育种研究进展及宏观策略． 世界林业研究， ２０１１， ２４（４）： ５０⁃５４．

［１４］ 　 Ｐｏｔｔｓ Ｂ Ｍ， Ｄｕｎｇｅｙ Ｈ Ｓ． Ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ： ｋｅｙ ｉｓｓｕｅｓ ｆｏｒ ｂｒｅｅｄｅｒｓ ａｎｄ ｇｅｎｅｔｉｃｉｓｔｓ． Ｎｅｗ Ｆｏｒｅｓｔｓ， ２００４， ２７（２）： １１５⁃１３８．

［１５］ 　 刘慧清． 不同桉树种质对桉树枝瘿姬小蜂的抗性研究［Ｄ］． 海南： 海南大学， ２０１２．

［１６］ 　 张华峰． 桉树枝瘿姬小蜂侵害机理及寄主桉树化学防御研究［Ｄ］． 福州： 福建农林大学， ２０１３．

［１７］ 　 Ｗｉｎｇｆｉｅｌｄ Ｍ Ｊ， Ｓｌｉｐｐｅｒｓ Ｂ， Ｈｕｒｌｅｙ Ｂ Ｐ， Ｃｏｕｔｉｎｈｏ Ａ， Ｗｉｎｇｆｉｅｌｄ Ｂ Ｄ， Ｒｏｕｘ Ｊ． Ｅｕｃａｌｙｐｔ ｐｅｓｔｓ ａｎｄ ｄｉｓｅａｓｅｓ： ｇｒｏｗｉｎｇ ｔｈｒｅａｔｓ ｔｏ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ

ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ． Ｓｏｕｔｈｅｒｎ Ｆｏｒｅｓｔｓ： Ａ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２００８， ７０（２）： １３９⁃１４４．

［１８］ 　 Ｍｅｎｄｅｌ Ｚ， Ｐｒｏｔａｓｏｖ Ａ， Ｆｉｓｈｅｒ Ｎ， Ｓａｌｌｅ Ｊ Ｌ． Ｔａｘｏｎｏｍｙ ａｎｄ ｂｉｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｌｅｐｔｏｃｙｂｅ ｉｎｖａｓａ ｇｅｎ． ＆ ｓｐ． ｎ． （Ｈｙｍｅｎｏｐｔｅｒａ： Ｅｕｌｏｐｈｉｄａｅ）， ａｎ ｉｎｖａｓｉｖｅ ｇａｌｌ

ｉｎｄｕｃｅｒ ｏｎ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ． Ａｕｓｔｒａｌｉａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｙ， ２００４， ４３（２）： １０１⁃１１３．

［１９］ 　 常润磊， 周旭东． 桉树枝瘿姬小蜂国外研究现状． 中国森林病虫， ２０１０， ２９（１）： ２２⁃２５．

［２０］ 　 李合生． 植物生理生化实验原理和技术． 北京： 高等教育出版社， ２０００．

［２１］ 　 曲春香， 沈颂东， 王雪峰， 崔永华， 宋卫平． 用考马斯亮蓝测定植物粗提液中可溶性蛋白质含量方法的研究． 苏州大学学报： 医学版，

２００６， ２２（２）： ８２⁃８５．

［２２］ 　 Ｍａｋｋａｒ Ｈ Ｐ Ｓ． Ｑｕａｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔａｎｎｉｎｓ ｉｎ ｔｒｅｅ ａｎｄ ｓｈｒｕｂ ｆｏｌｉａｇｅ： ａ ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｍａｎｕａｌ． Ｎｅｔｈｅｒｌａｎｄｓ： Ｓｐｒｉｎｇｅｒ， ２００３．

［２３］ 　 Ｗｈｉｔｈａｍ Ｔ Ｇ， Ｍｏｒｒｏｗ Ｐ Ａ， Ｐｏｔｔｓ Ｂ Ｍ． Ｐｌａｎｔ ｈｙｂｒｉｄ ｚｏｎｅｓ ａｓ ｃｅｎｔｅｒｓ ｏｆ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ： ｔｈｅ ｈｅｒｂｉｖｏｒｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｏｆ ｔｗｏ ｅｎｄｅｍｉｃ Ｔａｓｍａｎｉａｎ ｅｕｃａｌｙｐｔｓ．

Ｏｅｃｏｌｏｇｉａ， １９９４， ９７（４）： ４８１⁃４９０．

［２４］ 　 Ｔｈｕａ Ｐ Ｑ， Ｄｅｌｌｂ Ｂ， Ｂｕｒｇｅｓｓ Ｔ Ｉ． Ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｉｌｉｔｙ ｏｆ １８ ｅｕｃａｌｙｐｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｔｏ ｔｈｅ ｇａｌｌ ｗａｓｐ Ｌｅｐｔｏｃｙｂｅ ｉｎｖａｓａ ｉｎ ｔｈｅ ｎｕｒｓｅｒｙ ａｎｄ ｙｏｕｎｇ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎｓ ｉｎ

Ｖｉｅｔｎａｍ． Ｓｃｉｅｎｃｅ Ａｓｉａ， ２００９， ３５： １１３⁃１１７．

［２５］ 　 Ｎｙｅｋｏ Ｐ， Ｍｕｔｉｔｕ Ｅ Ｋ， Ｄａｙ Ｒ Ｋ． Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｉｎｆｅｓｔａｔｉｏｎ ｂｙ Ｌｅｐｔｏｃｙｂｅ ｉｎｖａｓａ ｉｎ Ｕｇａｎｄａ． Ａｆｒｉｃａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２００９， ４７（３）： ２９９⁃３０７．

［２６］ 　 Ｎｙｅｋｏ Ｐ， Ｍｕｔｉｔｕ Ｋ Ｅ， Ｏｔｉｅｎｏ Ｂ Ｏ， Ｎｇａｅ Ｇ Ｎ， Ｄａｙ Ｒ Ｋ． Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ Ｌｅｐｔｏｃｙｂｅ ｉｎｖａｓａ （Ｈｙｍｅｎｏｐｔｅｒａ： Ｅｕｌｏｐｈｉｄａｅ） ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ

ｉｎｆｅｓｔａｔｉｏｎ ｏｎ ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｅｒｍｐｌａｓｍｓ ｉｎ Ｕｇａｎｄａ ａｎｄ Ｋｅｎｙａ． Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｅｓｔ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ， ２０１０， ５６（２）： １３７⁃１４４．

［２７］ 　 Ｄｕｎｇｅｙ Ｈ Ｓ， Ｐｏｔｔｓ Ｂ Ｍ． Ｅｕｃａｌｙｐｔ ｈｙｂｒｉｄ ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｉｌｉｔｙ ｔｏ Ｇｏｎｉｐｔｅｒｕｓ ｓｃｕｔｅｌｌａｔｕｓ （Ｃｏｌｅｏｐｔｅｒａ： Ｃｕｒｃｕｌｉｏｎｉｄａｅ） ． Ａｕｓｔｒａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２００３， ２８（１）：

７０⁃７４．

［２８］ 　 王伟， 徐建民， 李光友， 韩超， 吴世军， 陆钊华． 桉树枝瘿姬小蜂危害对桉树次生代谢产物含量的影响． 热带亚热带植物学报， ２０１３， ２１

（６）： ５２１⁃５２８．

［２９］ 　 陈建明， 俞晓平， 程家安， 郑许松， 徐红星， 吕仲贤， 张珏锋， 陈列忠． 植物耐虫性研究进展． 昆虫学报， ２００５， ４８（２）： ２６２⁃２７２．

［３０］ 　 王梦军， 宛新荣， 钟文勤． 食草动物与植物的相互关系． 生态学杂志， ２００１， ２０（５）： ３９⁃４３．

［３１］ 　 张风娟， 陈凤新， 徐东生， 霍志梅． 植物组织结构与抗虫性的关系（综述） ． 河北科技师范学院学报， ２００６， ２０（２）： ７１⁃７６．

［３２］ 　 赵杰军， 陈晓鸣， 王自力． 白蜡虫 ７ 种寄主植物叶片解剖结构与寄主选择性的关系． 热带亚热带植物学报， ２０１２， ２０（３）： ２４７⁃２５５．

［３３］ 　 常金华， 张丽， 夏雪岩， 李荣改， 罗耀武， 刘国庆． 不同基因型高粱植株的物理性状与抗蚜性的关系． 河北农业大学学报， ２００４， ２７（２）：

５⁃７．

［３４］ 　 张觉晚， 王沅江， 黄亚辉． 茶树抗虫品种资源调查及抗性机制研究———Ｉ． 茶树品种对假眼小绿叶蝉抗性的筛选、鉴定． 茶叶通讯， １９９４，

（１）： ２⁃５．

５６１６　 １８ 期 　 　 　 李晓琼　 等：桉树杂交种对桉树枝瘿姬小蜂的抗性变异分析 　



htt
p:/

/w
ww.ec

olo
gic

a.c
n

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

［３５］　 Ｈａｓｓａｎ Ａ Ｍ Ｊ， Ｎａｗａｂ Ｋ， Ａｌｉ Ａ． Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ （ＳＬＡ）， ｌｅａｆ ａｒｅａ ｉｎｄｅｘ （ＬＡＩ） ａｎｄ ｌｅａｆ ａｒｅａ ｒａｔｉｏ （ＬＡＲ） ｏｆ ｍａｉｚｅ （Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ．）

ｔｏ ｐｌａｎｔ ｄｅｎｓｉｔｙ， ｒａｔｅ ａｎｄ ｔｉｍｉｎｇ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ． Ｗｏｒｌｄ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ Ｊｏｕｒｎａｌ， ２００７， ２（３）： ２３５⁃２４３．

［３６］ 　 Ｋｒｅｂｓ Ｃ， Ｇｅｒｂｅｒ Ｅ， Ｍａｔｔｈｉｅｓ Ｄ， Ｓｃｈａｆｆｎｅｒ Ｕ． Ｈｅｒｂｉｖｏｒｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｏｆ ｉｎｖａｓｉｖｅ Ｆａｌｌｏｐｉａ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｈｙｂｒｉｄｓ． Ｏｅｃｏｌｏｇｉａ， ２０１１， １６７（４）：

１０４１⁃１０５２．

［３７］ 　 刘志国， 蔡永立， 李恺， 孙灿． 鹿角杜鹃展叶期叶片发育与虫食动态． 生态环境学报， ２００９， １８（４）： １４４３⁃１４４８．

［３８］ 　 张华峰， 康文通， 陈顺立， 汤行昊， 林秀琴． 不同桉树品系与桉树枝瘿姬小蜂危害关系的研究． 福建林学院学报， ２０１２， ３２（４）： ３４５⁃３４９．

［３９］ 　 陈汉章， 方晓敏， 陈德兰， 郑宏， 陈顺立． 桉树叶片特征与桉树枝瘿姬小蜂的抗性关系． 山东农业大学学报： 自然科学版， ２０１５， ４６（２）：

１９８⁃２０３．

［４０］ 　 Ｋａｒｂａｎ Ｒ， Ｂａｌｄｗｉｎ Ｉ Ｔ． Ｉｎｄｕｃｅｄ Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ Ｈｅｒｂｉｖｏｒｙ． Ｃｈｉｃａｇｏ： Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ｃｈｉｃａｇｏ Ｐｒｅｓｓ， １９９７．

［４１］ 　 吴耀军， 常明山， 李德伟， 秦元丽， 盛双． 桉树枝瘿姬小蜂危害对桉树类黄酮、花色素苷含量的影响． 广西林业科学， ２０１０， ３９（３）：

１１９⁃１２３．

［４２］ 　 吴耀军， 常明山， 李德伟， 罗基同， 秦元丽， 黄华艳， 叶建仁． 桉树枝瘿姬小蜂危害对桉树缩合单宁含量的影响． 南京林业大学学报： 自

然科学版， ２０１０， ３６（６）： １⁃４．

［４３］ 　 吕文玲， 李诺， 杨振德， 玉舒中， 徐丽， 赵岩岩． 桉树枝瘿姬小蜂危害对桉树化学成分的影响． 安徽农业科学， ２０１２， ４０（１２）： ７１３７⁃７１３９．

［４４］ 　 Ｈｕｒｌｅｙ Ｂ Ｐ， Ｇａｒｎａｓ Ｊ， Ｗｉｎｇｆｉｅｌｄ Ｍ Ｊ， Ｂｒａｎｃｏ Ｍ， Ｒｉｃｈａｒｄｓｏｎ Ｄ Ｍ， Ｓｌｉｐｐｅｒｓ Ｂ． Ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｎｕｍｂｅｒｓ ａｎｄ ｉｎｔｅｒｃｏｎｔｉｎｅｎｔａｌ ｓｐｒｅａｄ ｏｆ ｉｎｖａｓｉｖｅ ｉｎｓｅｃｔｓ

ｏｎ ｅｕｃａｌｙｐｔｓ． Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｉｎｖａｓｉｏｎｓ， ２０１６， １８（４）： ９２１⁃９３３．

［４５］ 　 Ｐｅｔｒｏ Ｒ， Ｍａｄｏｆｆｅ Ｓ Ｓ， Ｉｄｄｉ Ｓ， Ｍｕｇａｓｈａ Ｗ Ａ． Ｉｍｐａｃｔ ｏｆ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇａｌｌ ｗａｓｐ， Ｌｅｐｔｏｃｙｂｅ ｉｎｖａｓａ ｉｎｆｅｓｔａｔｉｏｎ ｏｎ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ

Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｒａｎｄｉｓ ａｎｄ Ｅ． ｓａｌｉｇｎａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｉｎ Ｔａｎｚａｎｉａ． Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｅｓｔ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ， ２０１５， ６１（３）： ２２０⁃２２７．

６６１６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　




