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摘要:在 14、18、22、24℃及 30℃下对异色瓢虫 Harmoniaaxyridis(Pallas)的不同同血缘的四龄幼虫自残行为及其对生长发育的

影响进行研究。结果表明 , 异色瓢虫四龄幼虫自残发生概率受环境温度条件影响显著。在 22-24℃处理范围内同血缘个体间

自残发生概率均显著小于非同血缘个体。自残滞后时间同样受环境温度条件影响显著 , 且在同一温度条件下同血缘个体间均

显著小于非同血缘处理。个体间相互攻击率不受环境温度变化影响 , 而在高于 22℃下受血缘关系影响显著。此外 , 总受攻击

次数在不同温度处理间差异显著。同血缘个体间自残后死亡率随温度增加而减少 , 均在 30%以上。 而非同血缘个体间自残后

死亡率不受温度变化影响 ,均在 70%以上。自残后残存个体的化蛹率及成虫羽化率均不受环境温度变化及个体间血缘关系的

影响 , 化蛹率除 30℃处理外均在 90%以上 , 而在各温度下两血缘处理的羽化率均大于 70%。
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Abstract:Presentexperimentswereset5 differenttemperatureconditionsas14, 18, 22, 16, 30 ℃ tocomparethe

variationofcannibalismbehaviorandrelatedeffectstodevelopmentofHarmoniaaxyridis4thstagelarvaeinSiblingand

Non-sibling.Theresultsshowedsignificanteffectsoftemperaturesonthecannibalismratiobothintwokingroups.And

under22-24℃, thecannibalismratioinsiblinggroupwaslowerthannon-siblinggroupsignificantly.Wefoundtheeffect

oftemperaturesonlagdurationofcannibalismwasalsosignificantandthelagdurationinnon-siblinggroupwashigherthan

theother.Themutualattackratiowasn' tinfluencedbytemperaturevariationsignificantly.Theexceptionofthemutual

attackratiowasshowedsignificantlydifferentbetweentwokingroupswhenthetemperatureswerehighthan22 ℃.

Furthermore, thesignificantdifferencesoftotalsufferingcannibalismattacktimeswereshownamongdifferenttemperatures.

Fortheobservationofcannibalismmortality, areducedtendencywithtemperatureincreasingwasshowninsiblinggroupand

themortalitieswereallhigherthan30%.Onthecontrast, themortalityinnon-siblinggroupwasn'tinfluencedby

temperaturevariation, andallmortalitieswerehigherthan70%.Thepupaeratioandemergencyratioofsurvivorswerenot

influencedbytemperatureandkin-relationshipvariationsignificantly.Thepupaeratioineachtemperaturewashighthan

90% consistentlyexceptin30 ℃.Andtheemergencyratiosinalltemperatureswerehigherthan70%.
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在现代农业生产体系中开发利用各种捕食性昆虫作为生物防治天敌进行有害生物防治的工作已经取得

了十分显著的效果
[ 1-3]
。在不断深入引种释放生物防治天敌的同时 ,人们也非常关注这些捕食性天敌昆虫种

群动态及与定殖扩散相关的基础生物学研究
[ 4]
。自残行为作为影响种群消长及逆境定殖的重要因素 ,已经

被作为生物入侵定殖机制的重要组成部分而得到广泛研究
[ 5-6]
。当种群所处的自然环境中食物供应量低于

种群所需的最小水平 ,或者种群内绝大多数个体处于极端逆境时 ,个体之间通过自残行为淘汰孱弱个体以保

证种群规模维持在一定水平避免消亡
[ 7]
。因此 ,具有自残行为的物种可以通过猎食同类个体增强其对环境

波动的适应性 ,继而提高自身在环境中的竞争力
[ 8]
。

本试验选取的研究对象异色瓢虫 Harmoniaaxyridis(Pallas),属鞘翅目 Coleoptera,瓢虫科 Coccinellida是

一种极为重要的捕食性天敌 。 20世纪其初作为重要的生物防治作用物自原产地亚洲东部及俄罗斯远东地区

引入北美地区进行生物防治 ,并在其后的近一个世纪内在世界范围内广泛推广应用
[ 9-11]

。自 20世纪 90年后

期 ,异色瓢虫以其非靶标作用及强大的生物入侵替代定殖能力而逐渐为人们所关注
[ 12-15]

。一系列相关研究

表明 ,异色瓢虫作为广食性昆虫 ,其种间及种内自残行为对其在引入地定殖 、替代其它本地物种等生物入侵行

为起到了极为显著的促进作用
[ 16-18]

。近年来 ,随着异色瓢虫商业化集群饲养规模的不断加大 ,如何提高天敌

昆虫的产能效率 ,降低种群增长消极因素已经成为国内外学者的关注热点。而自残行为作为造成种群负增长

的重要因素 ,具有重要的研究价值。异色瓢虫自残行为多为幼虫之间 、幼虫对未孵化卵及幼虫对预蛹和蛹的

自残
[ 19]
。通常情况下高龄幼虫对低龄幼虫在自残竞争中具有一定优势 ,但处于蜕皮期的高龄幼虫受低龄幼

虫攻击的风险大幅上升
[ 20]
。而四龄幼虫作为异色瓢虫化蛹前的重要虫期 ,其生长发育状况会直影响化蛹以

及间接影响成虫的获得
[ 7]
。纵观现有的研究结果 ,目前对四龄幼虫自残行为的研究还十分缺乏。

本试验在室内条件下对不同血缘组合(同血缘及非同血缘)个体间自残行为进行系统观察研究。此外本

试验将温度这一重要的环境条件变化与自残行为相结合 ,比较分析不同环境温度条件对自残行为的影响 。以

明确温度变化与异色瓢虫四龄幼虫的自残行为的相关性 ,获得其自残随温度梯度增减的变化规律以及血缘关

系对高龄幼虫间的自残行为影响程度 。继而丰富异色瓢虫自残行为研究体系 ,并对异色瓢虫大规模人工饲养

技术的提高与完善提供一定的理论支持。

1　材料与方法

1.1　活体瓢虫获得与室内种群建立

本试验所用活体异色瓢虫 H.axyridis(Pallas)于 2008年 4— 5月间采集自北京市平谷区山东庄设施桃园

中 ,分 3次采集雌雄成虫共 420只 。将所得成虫移入北京市农林科学院植物保护环境保护研究所天敌昆虫研

究组昆虫繁育室内集中饲养。瓢虫饲养以豆蚜 Aphiscraccivora(Koch)(寄主为生长期 1周的蚕豆苗 , 豆蚜平

均净重 =0.0005g, n=300)为饲料 。将野外采集的异色瓢虫成虫置入养虫笼中饲养(金属 +纤维纱网制 ,

60.0cm×45.0cm×55.0cm, 40只 /笼)。同时将足量蚜虫接入此笼中 ,且每 48h更新一次 。饲养室内环

境条件以全自动室内人工气候控制设备调控 ,各参数设置为:温度(25±1)℃,湿度(65±5),光照强度 3000lx

且光照周期 L∶D=16∶8。

1.2　供试材料及温度梯度设置

室内瓢虫种群饲养 3代以上 ,取初孵幼虫移入一次性塑料培养皿中(D=4.5 cm, 1只 /皿),同时放入足

量蚜虫 ,皿口覆盖以封口膜(Parafilm, 3.4 inch)并用解剖针扎取通气孔若干 。连续饲养至 4龄 ,取蜕皮后 3h

以上的个体进行试验 。本试验所设各温度梯度如表 1所示。

1.3　不同温度对异色瓢虫四龄幼虫自残行为及其生长发育的影响

1.3.1　非同血缘个体间个体间自残

(1)自残行为观察　取上述 4龄幼虫(来源于不同一雌性瓢虫后代)一对 ,经饥饿 12h处理后同时置入一
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表 1　不同温度梯度设置

　　 Table 1 　 Theset-up ofdifferentenvironmentaltemperature

treatments　

实验处理

Theset-up

温度值 /℃
Temperature

Value

辅助说明

Supplementinstruction

1 14

2 18

3 22

4 24

5 30

低温逆境

最适温区

高温逆境

各温度参数以人工气候

箱控制(SanyoMH-350H)
控制 ,其余基本环境参数

同室内种群饲养。

塑料培养皿中(D=9.5 cm, 内置一湿润脱脂棉以保

持小环境湿度)。皿口覆盖以封口膜(Parafilm, 5.5

inch)并用解剖针扎取通气孔若干。将此样本放入按

照表 1温度及环境参数设定的人工气候箱(表 1)中

进行观察试验。每 15 min观察 1次 ,连续观察 24 h。

上述各部分试验共重复 6组 ,每组含 8个样本组 。

观察记录并按表 2所列公式计算所需参数 。

(2)自残后残存个体化蛹率及羽化率　于(1)观

察试验完成后(>24 h)将死亡个体移出 ,如试验对

象均存活即将其中一头幼虫转移至另一同样规格的

培养皿中继续饲养观察。将非同血缘四龄幼虫行走步足移除并经 CO2麻醉后作为饲料供应给试验观察对象

(每 4h补充 1头),直至试验对象化蛹 ,观察并计算化蛹率(化蛹率 =化蛹样本数 /全部自残存活样本数)。

待成虫羽化完成后观察并计算羽化率(羽化率 =羽化样本数 /化蛹样本数)。

表 2　试验所得参数及其计算方法

Table2　Theparametersofpresentresearch＆therelatedpathwayoffigurations.

试验参数 Experimentalparameters 计算方法 Pathwayoffiguration

自残发生率 RatioofCannibalismoccurrence 自残发生样本组数 /总样本组数 × 100%

自残滞后时间 Lagdurationofcannibalism 自残发生时间 -样本组置入时间

不同部位受攻击比例 Ratioofattackingsufferanceofdifferentparts 各部位(头节 ,胸节,腹节及尾须)所受攻击次数 /总次数

相互攻击率 Ratioofmutualattacking 存在相互攻击的样本组数 /总自残样本组数

总受攻击频次 Totalattacktimes —

自残致死率 CannibalicMortality 自残致死样本组数 /总自残样本组数

1.3.2　同血缘样个体自残

除供试异色瓢虫为同一雌性个体所产 F1代外 ,其余同 1.3.1。

1.4　数据分析方法

利用统计分析软件 SPSS15.0StudentEditionPlus对所得参数进行统计分析 ,计算各参数平均值及标准

误 。以不同温度梯度为独立变量 ,对各参数进行单因素方差分析(ANOVA)。而以样本属性(非同血缘及同

血缘)为独立变量对同一温度梯度下各参数进行独立样本 t检验。

2　试验结果

2.1　自残行为观察

不同温度条件下 ,异色瓢虫四龄幼虫自残行为发生概率如图 1所示 。本试验中非同血缘个体间(F=

11.246, P <0.001)及同血缘个体间(F=7.924, P <0.001)自残发生概率受环境温度条件影响显著 。非

同血缘个体在 22— 26℃范围内其自残发生率最高且显著大于其它温度处理;处于相对逆境温区(14℃、18℃

及 30℃,下同)的个体间自残发生率均显著小于最适温区 。同血缘个体间在 18℃以上各温度间未有显著差

异;而在 14℃下自残发生率显著小于其余各处理 ,仅为 6.3%。

在 22— 26℃内非同血缘个体间自残发生概率均显著高于同血缘处理(t22 =4.227, df=10, P(2-tailed)=

0.002;t26 =8.991, df=6.212 , P(2-tailed)=0.001)。而处于相对逆境温区下非同血缘及同血缘处理间自残发

生概率未见显著性差异(t14 =1.754 , df=10, P(2-tailed)=0.11;t18 =0.859, df=6.476, P(2-tailed)=0.411;t30 =

1.589, df=10, P(2-tailed)=0.143)。

各处理下的自残滞后时间参见图 2。各处理温度下非同血缘个体及同血缘个体间的自残滞后时间均存

在显著性差异(FNon-sibling=12.233, P<0.001;FSibling=31.113 , P <0.001)。非同血缘和同血缘处理的自
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图 1　不同温度下异色瓢虫自残发生概率

　Fig.1　TheprobabilityofcannibalismoccurrenceofH.axyridis

indifferentenvironmentaltemperature

图中同一色系柱型上方相同小写字母表示其在 P=0.05水平上

差异不显著 ,下同

残滞后时间在相对逆境条件下均显著大于最适温度区

间 。而在两血缘处理内均为 26℃下的自残滞后时间最

短((6.2±0.5)h和(10.2±0.5)h),而最低温度梯度

(14℃)下最长((14.2±0.9)h和(18.5±1.4)h)。 t

检验结果表明 ,在同一温度梯度下非同血缘个体间自残

滞后时间均显著大于同血缘处理(t14 =-2.538, df=

9, P(2-tailed)=0.032;t18 =-6.871, df=22, P(2-tailed)<

0.001;t22 =-3.091, df=39, P(2-tailed)=0.004;t26 =

-4.825 , df=50, P(2-tailed)<0.001, t30 =-6.941, df=

35 , P(2-tailed)<0.001)。

异色瓢虫四龄幼虫在本试验中表现出极高的攻击

性 。无论在非同血缘还是同血缘处理内异色瓢虫四龄

幼虫在遭受自残性攻击时均会进行反击(图 3A)。同

血缘处理内个体间自残的相互攻击率不受环境温度变

图 2　不同温度下异色瓢虫自残滞后时间

　Fig.2　ThelagdurationofcannibalismofH.axyridisindifferent

environmentaltemperature

化影响(F=4.329, P=0.009)。在各温度梯度下非同

血缘个体间相互攻击率均大于 60%,而同血缘处理内

仅在 14 ℃下自残的相互攻击率大于 60%。在同一温

度下处于相对低温逆境条件下的个体间发生相互攻击

的概率不受血缘关系的影响 (t14 =0.158, df=7,

P(2-tailed) =0.879;t18 =0.507, df=10, P(2-tailed) =

0.623)。而在大于 20℃时这种相互攻击行为的发生概

率受个体间的血缘关系影响显著(t22 =2.515, df=10,

P(2-tailed)=0.031;t26 =4.202, df=10, P(2-tailed)=0.002;

t26 =4.296 , df=10, P(2-tailed)=0.002)。

图 3　不同温度条件下异色瓢虫相互攻击率及总攻击次数

Fig.3　Theratioofmutualattacking＆totalattacksufferancetimesofvictimsofH.axyridisindifferentenvironmentaltemperature

A.相互攻击率;B.总攻击次数

异色瓢虫四龄幼虫在不同温度梯度下自残行为内

的总(受)攻击次数在两个血缘处理下均表现出显著差

异(图 3B, FNon-sibling=11.495, P < 0.001;FSibling=

8.639, P <0.001)。非同血缘处理下在各温度梯度下的总攻击次数均大同血缘处理。在自残行为观察过程

中 ,本试验将受攻击对象的攻击部位划分为:头节 、胸节 、腹节及尾须 ,细化观察各部位遭受攻击的具体情况 。
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其最终结果如图 4所示。在非同血缘处理内各温度梯度下自残个体均会对受害者胸节及腹节进行攻击且腹

节受攻击比例最大 ,胸节其次(图 4A)。当温度梯度大于等于 18℃时自残个体开始攻击头节。而在最适温度

范围内尾须也成为受攻击的对象 ,此时受害者身体各部分均会成为自残个体取食的目标。但同血缘处理内只

有腹节在各温度梯度下的自残行为中都会遭受攻击 。在低温逆境条件(14 ℃、18 ℃)下 ,个体间自残行为只

以受害个体腹节为攻击目标。也随着环境温度增加受害部位扩大至整个受害者躯体。在各温度处理下仍然

为腹节遭受攻击比例最高 ,均在 50%以上。

图 4　不同温度条件下异色瓢虫不同部位受攻击比例

Fig.4　TheratioofattackingsufferanceofdifferentpartsofvictimsofH.axyridisindifferentenvironmentaltemperature

A.非同血缘个体间;B.同血缘个体间

同血缘处理内自残个体的死亡率受环境温度影响显著(F=8.639, P <0.001),自残后其死亡率在低温

逆境环境下较高 。而随着温度上升 ,死亡率大幅下降 ,至 26℃时死亡率下降至 36.1%。而后在 30℃下小幅

上扬 ,但与 26 ℃下无显著差异。 (图 5),非同血缘处理内自残个体的死亡率不受环境温度条件变化的影响

(F=0.381, P=0.820),且随温度上高缓慢下降。 22℃时 ,不同处理间自残死亡率无显著差异(t14 =0.369 ,

df=6, P(2-tailed)=0.725;t18 =-0.212, df=11, P(2-tailed)=0.836;t22 =1.857, df=10, P(2-tailed)=0.093)。而

当温度上升至 26℃以上后 ,非同血缘处理内的自残死亡率显著大于同血缘处理(t26 =3.772, df=10, P(2-tailed)

=0.004;t30 =-2.315, df=10, P(2-tailed)=0.043)。

图 5　不同温度下的异色瓢虫自残致死率

　Fig.5　MortalityofcannibalvictimsofH.axyridisindifferent

environmentaltemperature

2.2　自残后残存个体化蛹率及羽化率　

如表 3所示 ,自残后个体的化蛹率均不受环境温度

变化影响(非同血缘 F=0.646 , P=0.635;同血缘 F

=0.704, P=0.598)。各温度下的化蛹率除 30℃外均

在 90%以上。)。但血缘关系对自残后个体的化蛹率未

表现出显著影响 (t14 =-0.181, df=8 , P(2-tailed) =

0.861;t18 =0.567, df=10 , P(2-tailed) =0.583;t22 =

-0.499, df=10, P(2-tailed) =0.629;t26 =0.632, df=

10 , P(2-tailed) =0.542;t30 =0.31 , df=10, P(2-tailed) =

0.763)。

成虫羽化率也不受温度变化的影响(FNon-sibling=

1.245, P=0.318;FSibling=0.1.153, P=0.457),其羽

化率均大于 70%。相关 t检验表明任意温度梯度下 2个不同处理间成虫羽化率未有显著差异(t14 =0.882 ,

df=3.378, P(2-tailed)=0.403;t18 =0.998, df=10, P(2-tailed)=0.341;t22 =-0.359, df=10 , P(2-tailed)=0.7279;

t26 =-0.976, df=7.032 , P(2-tailed)=0.542;t30 =0.178, df=10, P(2-tailed)=0.862)。
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表 3　不同温度下异色瓢虫自残后个体化蛹率及羽化率

Table3　Pupation＆ emergenceratiooflarvaeaftercannibalismofH.axyridisindifferentenvironmentaltemperature

环境温度 /℃
Environmentaltemperature

自残后四龄幼虫化蛹率及成虫羽化率 /%
PPupation＆emergenceratioof4thstagelarvaeaftercannibalism

化蛹率Pupationratio

非同血缘Non-sibling 同血缘 Sibling

羽化率 Emergenceratio

非同血缘Non-sibling 同血缘 Sibling

14 91.7±8.3 93.8±6.25 95.8±4.2 83.3±16.7

18 90.3±6.2 83.3±10.5 75.0±9.1 87.5±8.5

22 91.3±6.0 94.5±5.6 90.7±5.8 93.1±4.5

26 97.2±6.8 91.7±8.3 86.1±9.0 95.8±4.2

30 82.0±8.7 77.8±10.2 75.0±11.2 72.2±10.9

3　分析与讨论

自残行为作为影响昆虫种群动态的重要因子 ,其相关生理学 、生态学以及行为学研究一直为众多学者所

关注
[ 21-22]

。以低龄幼虫对同种卵的自残行为的深入研究作为开端 ,一系列以亲缘关系作为主要自残行为影

响条件的工作逐渐将同种个体间的利它行为确定为自残行为发生发展的决定因素之一
[ 23]
。针对异色瓢虫一

龄幼虫对同血缘卵自残的研究表明 ,初孵幼虫倾向取食同卵堆未孵化的卵来补充营养 ,而母代个体会通过调

整产卵策略 (营养卵比例)以及改变卵体表面化学附着物 (如正己烷)来减少同血缘个体对卵的自残

行为
[ 24-26]

。

本试验中各温度处理下 ,同血缘个体间对自残表现出一定的趋避作用。与一龄幼虫对同血缘卵自残不

同 ,四龄幼虫个体间会通过亲缘识别来避免同血缘个体间的自残。在试验进行过程中观察到:当四龄幼虫受

到其它幼虫攻击时 ,其自身会主动排出一种黄色液体。而此种液体具有一定的趋避性 ,可以在一定程度上驱

赶同类攻击者
[ 27]
。通过对试验所得的各项参数进行分析比较可以进一步了解利他行为在自残过程中的主导

性 。根据 Hamlton的亲缘选择理论 ,亲缘个体通过利它行为来增加间接适合度来提高某一血缘体系内相同基

因的遗传概率
[ 28]
。在本试验中通过进一步比较自残后个体化蛹率以及成虫羽化率后可以发现:尽管同血缘

处理内的自残水平显著低于非同血缘个体 ,但是其成虫获得率并无显著差异。因此 ,根据 Hamilton亲缘选择

发生条件(B/C>1 /r, B:接受利它行为受益者所得到的利益;C:利它行为给予者所遭受的损失;r:给予

者和受益者之间的亲缘关系指数)可以推断同血缘个体间自残在保持一定潜在后代繁殖能力的基础上尽可

能的使受害者的损失最大限度的转嫁给自残者
[ 29]
。

温度作为昆虫生理及行为变化的重要影响条件 ,在瓢虫的个体发生 、发育以及取食 、繁殖等过程中有发挥

着极为关键的作用
[ 19]
。本试验结果表明异色瓢虫四龄幼虫在最适温度范围内表现出强烈的自残趋势 。相对

而言 ,低温环境对自残行为的发生要显著低于高温环境 。相关异色瓢虫取食等运动能力的研究结果表明低温

条件可以在很大程度上抑制其活跃性
[ 10]
。低温处理下的瓢虫个体能量流失更为迅速 ,尽管通过自残行为可

以获得少量能量补充 ,但是与高温条件相比 ,前者在自残行为中所投资的能量很难维持一种高的自残比例 。

因此 ,虽然低温条件下同样可以发生自残 ,但自残者只能集中针对受害者躯体较柔软的部位发动攻击(胸 、腹

节),且攻击前需要更多的预备时间 ,但自残致死率也大于高温处理。而处于最适生长温度范围内的个体 ,无

论是非同血缘还是同血缘处理内其自残行为发生强度均高于逆境温区 。

异色瓢虫原产地纬度跨度极大 ,主要分布区自西伯利亚南部至中国岭南北麓一线
[ 30]
。而在生物防治应

用地区引种释放后其扩散面积也十分可观
[ 14]
。异色瓢虫这种强大的分布定殖能力与其优秀的环境适应性有

着不可分割的关系。当异色瓢虫进入生态系统中 ,其种群在不同环境条件下可以进行内部伴随性调整
[ 19]
。

除了对相邻生态位同资源种团内的捕食性物种产生极大的非靶标作用外 ,当整体环境营养水平下降时异色瓢

虫幼虫可以通过具有近血缘个体趋避的种内自残行为淘汰边缘个体 ,将种群规模精炼地保持在安全水平以

下 。这种通过调整生理行为度过瓶颈期的策略不单是异色瓢虫在扩散过程中的可塑性进化
[ 31]
,更多的是一

种基于遗传性的种群调整策略
[ 17, 32]

。
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而针对实际天敌大规模饲养中出现的高密度种群自残现象 ,结合温度及血缘关系的影响 ,我们可以在人

工大规模饲养异色瓢虫时采取相应策略 ,以减少自残损耗。首先 ,在饲养初期尽量保持同一容器内个体为同

血缘。而一龄幼虫孵化后尽快将其与卵堆分离 ,以减少原始损耗。当幼虫发育至四龄幼虫后 ,在保证食物量

充足的情况下适当降低环境温度(或者仅在白天降低环境温度)以减少自残发生概率 。此外 ,在幼虫释放或

者运输前进行一定的低温处理可以有效的减少个体因暂时性事物缺乏引起的自残。
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