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Abstract  Scolytid bark beetles that colonize living conifers are frequently associated with specific fungi that are

carried in specialized structures or on the body surface. These fungi are introduced into the tree during the attack

process. The association suggests that there is mutual benefit to the fitness of both beetles and fungi. The fungal

species may benefit from the association with the beetles by being transported to new host trees while beetle species

may benefit from the association with fungi by feeding on the fungi, or by the fungi contributing to the death of the host

trees through mycelial penetration of host tissue or toxin release. Extensive researches have been directed towards

characterizing the interactions of beetle-fungal complexes with live host conifers and determining the ecological

advantages for maintaining the associations. However , differences among systems and how species interact under

different population and environmental conditions make it difficult to generalize about the importance of the separate

biological components in successful host colonization.
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摘 要  危害健康松属植物的小蠹虫经常与一些特殊的真菌相联系。在小蠹虫危害松属植物的过程

中,这些真菌被小蠹虫的一些特殊结构或者体表携带到松属植物上。小蠹虫与其伴生菌的联系表明小

蠹虫和其伴生菌之间是一种互惠互利的关系。伴生菌随小蠹虫扩散而被带到新的寄主树木。而伴生菌

或作为小蠹虫的食物来源,但更重要的是, 有些伴生菌能够通过其菌丝渗透寄主组织, 释放毒素,致死寄

主树木,以帮助小蠹虫降低寄主抗性。许多研究致力于探索小蠹虫P伴生菌联合体与寄主树木之间关系

的特征和确定小蠹虫与其伴生菌相互关系在生态学上的意义。然而, 不同小蠹虫和其伴生菌所组成的

共生体系,不同小蠹虫的种群数量, 和不同环境条件下同种小蠹虫与其伴生菌相互作用方式的差异使我

们在研究小蠹虫和其伴生菌这个共生体系时,对它们各自在成功聚集寄主树木过程中所发挥的重要作

用的概括变得非常困难。
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  小蠹科昆虫在我国记录的约 500 种
[ 1]

, 其

中林业上危害比较严重的主要有: 落叶松八齿

小蠹 Ip s subelongatus ,建庄油松梢小蠹 Cryphalus

tabulaeformis chienzhuangensis , 马尾松 梢小蠹

Cryphalus massonianus , 红脂大小蠹 Dendroctonus

valens ,华山松大小蠹 Dendroctonus armandi ,云杉

大小蠹 Dendroctonus micans, 六 齿小 蠹 Ips

acuminatus ,重齿小蠹 Ips duplicatus, 光臀八齿小
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蠹 Ips nitidus , 十二齿小蠹 Ips sexdentatus, 云杉

八齿小蠹 Ips typographus , 杉肤小蠹 Phloeosinus

sinensis,泊肤小蠹 Phloeosinus aubei ,中穴星坑小

蠹 Pityogenes chalcographus L. , 横坑切梢小蠹

Tomicus minor, 纵坑切梢小蠹 Tomicus piniperda,

多毛 小 蠹 Scolytus seulensis , 黄 须 球 小 蠹

Sphaerotrypes coimbatorensis , 和 黑 条 木 小 蠹

Xyloterus lineatus
[ 2]
。然而对于这些小蠹虫伴生

菌的研究却很少。Zhou等人在我国云南采集

的纵 坑 切 梢 小 蠹 上 分 离 出 一 种 新 的

Leptographium 属 的 真 菌 Leptographium

yunnanensis
[ 3]
。此外,对于华山松大小蠹与其伴

生菌的关系也进行了一些研究
[4, 5]
。但是,我国

对危害松属植物的小蠹虫与其伴生菌的相互关

系全面系统的研究还没有。

然而,研究小蠹虫与其伴生菌的相互关系

是系统地研究森林害虫综合控制策略与技术的

重要组成部分, 能够丰富森林昆虫学,植物病理

学的研究内容,又由于这一领域的多学科交叉

这一特点, 还有可能形成生态学以及入侵生物

学上的新理论。因此在北美和欧洲的这一研究

是森林害虫防治研究的重点也是热点之一。

1  小蠹虫生活史策略

小蠹虫是一类重要的森林经济昆虫。虽然

小蠹虫寄主树木范围很广
[ 6]

, 但是以松属植物

为食的初期性和次期性小蠹虫还是引起了特别

的关注。这主要是由于这些小蠹虫能够利用聚

集信息素来大规模危害寄主树木
[ 7]
以及它们与

其伴生菌的联系。根据小蠹虫与其伴生菌的相

互关系,小蠹虫的生活史策略可以划分为 3种

类型: 初期性小蠹虫,次期性小蠹虫, 和腐生小

蠹虫。

初期性小蠹虫接近于专性寄生虫
[ 8]

, 它们

进攻健康的寄主树木, 在小蠹虫种群密度高时

可以致死寄主树木
[9, 10]
。初生小蠹虫主要包括

南部松大小蠹 Dentroctonus f rontalis, D . vitei , 墨

西哥大小蠹 D . mexicanus, 圆头松大小蠹 D .

adjunctus ,西部松大小蠹 D . brevicomis , 中欧山

松大小蠹 D . ponderosae ,光背大小蠹 D . jeff reyi

和云杉八齿小蠹 Ips typographus。初期性小蠹

虫的卵在双亲坑道的边缘孵化,幼虫在树皮内

部活动, 蛹室筑于坑道末端。当初期性小蠹虫

处于低密度种群数量时, 只在危害树势较弱的

寄主树木。然而,当初期性小蠹虫处于种群密

度较高时,初期性小蠹虫便会快速聚集,然后钻

蛀致死健康的寄主树木
[ 11~ 15]

。

还有一些接近于专性寄生虫的小蠹虫, 它

们几乎不致死健康的寄主树木。欧洲的云杉大

小蠹,还有北美的黑脂大小蠹 D . terebrans 和

红脂大小蠹就属于此类。这些小蠹虫一般进攻

寄主树木基部和根部, 使其树势变弱
[ 6, 16]
。它

们的幼虫群居生活,以寄主树的韧皮组织为食。

寄主树木不直接被小蠹虫致死,但是它们的进

攻会使寄主树木易于遭到其它攻击性强的小蠹

虫的进攻
[ 17, 18]

。

次期性小蠹虫接近于兼性寄生虫
[8]

, 主要

包括, 美松齿小蠹 Ips pini , Scolytus ventralis

LeConte,云杉树皮甲虫 D . ruf ipennis , 黄杉大小

蠹 D . pseudotsugae , 落叶松大小蠹 D . simplex ,

和纵坑切梢小蠹 Tomicus piniperda。次生小蠹

虫进攻树势较弱,或已染病的寄主树木,近来也

发现其也可以致死树木
[ 18, 19]

。初期性和次期性

小蠹虫具有相似的坑道构建行为与卵的发育过

程。当次期性小蠹虫处于低密度种群数量时,

次期性小蠹虫通常只会进攻那些已经被初生小

蠹虫攻击了的树木或者是那些被病害和恶劣气

候严重降低了树势的树木。当次期性小蠹虫处

于高密度种群数量时, 次期性小蠹虫会聚集,然

后致死健康的寄主树木。然而, 总的来说,次期

性小蠹虫相对于攻击性强的初期性小蠹虫而

言,其种群不易暴发。即使暴发,其持续时间也

相对较短。

小蠹虫的第三类生活史策略模式是小蠹虫

营腐生生活
[8]
。这类小蠹虫聚集于死的树木。

大多数小蠹虫都属于这一类
[ 7]
。虽然它们具有

多种多样的独特的生活史策略
[6]

,但并不是该

文所讨论的重点。

2  小蠹虫贮菌器与其伴生菌

滋生在松属植物上的小蠹虫与其伴生菌的

#519#2008 45( 4) 昆虫知识  Chinese Bulletin of Entomology  



关系是相当复杂的
[ 20~ 22]

。从广义上说可以把

伴生菌分为由贮菌器携带的伴生菌和不由贮菌

器携带的伴生菌 2种。由于这种划分可以帮助

我们深入理解小蠹虫与伴生菌的相互关系。所

以这种划分对于区别伴生菌种类和小蠹虫携带

伴生菌的方式是十分重要的。

贮菌器是与小蠹虫分泌细胞相联系的角质

层结构,它可以帮助小蠹虫携带伴生菌的孢子

和菌丝
[ 23]
。因其所在位置不同分为胸贮菌器,

颚贮菌器,上颌骨贮菌器和外部凹陷贮菌器等。

墨西哥松大小蠹, 南部松大小蠹, 西部松大小

蠹,和园头松大小蠹等都具有这种结构
[ 24~ 30]

。

在这些具有贮菌器的种类中, 南部松大小蠹和

西部松大小蠹研究得比较多
[ 25, 26, 29~ 33]

。研究发

现, 南部松大小蠹和西部松大小蠹主要携带一

种蓝变子囊菌 Ophiostoma minus 和一种担子菌

类的真菌Entomocorticium dendroctoni
[ 26, 34~ 36]

。一

种非蓝变的子囊菌 Ceratocystiopsis ranaculosus ,

通常在南部松大小蠹的贮菌器中发现
[ 36]
。而

一种 Ceratocystiopsis 属的伴生菌通常在西部松

大小蠹的贮菌器中发现
[ 33]
。

另外, 一个与 Ophiostoma clavigerum 相似的

蓝变菌能够从光背大小蠹的贮菌器中分离

到
[ 37]
。有些担子菌类的菌株也可以从这 2 种

小蠹虫的蛹室分离到, 但在贮菌器中没有发

现
[ 38]
。Molnar 在西部香脂毛小蠹 Dryocoetes

confuses 的 贮 菌 器
[40]
中 还 发 现 蓝 变 菌

Ophiostoma dryocoetidis
[ 39]
。

虽然绝大多数贮菌器伴生菌充其量对于寄

主树木有微弱的致病力
[ 22, 33, 41]

, 但是在小蠹虫

进攻寄主树木的过程中贮菌器伴生菌可以降低

寄主树木抗性的作用不应忽视
[ 26, 36, 42]

。

不具有贮菌器的小蠹虫是通过小蠹虫头

部,前胸腹板和翅鞘的表面带蓝变菌, 比如

Scolytus ventralis 携 带 Trichosporium

symbioticum
[ 43]

, 十二齿小 蠹携带 Ophiostoma

brunneociliatum
[ 44]

, 云 杉 八 齿 小 蠹 携 带

Ceratocystis polonica, Ophiostoma bicolor , 和

Ophiostoma penicillatum
[ 45]

, 黄杉大小 蠹携带

Ophiostoma pseudotsugae
[46]

和 Leptographium

abietinum
[ 47]

, 和 云 杉 树 皮 甲 虫 携 带

Leptographium abietinum
[ 48]
。而且从体表

[35]
和传

播性螨类
[ 44, 49~ 53]

分离的伴生菌很相似,大多也

是蓝变菌。

中欧山松大小蠹比较特殊, 其体表,坑道和

贮菌器能够携带不同种类的蓝变菌。蓝变菌

Ophiostoma ips 和 Ophiostoma minus 能够从中欧

山松大小蠹的体表和坑道中分离得到。而蓝变

子 囊 菌 Ophiostoma montium 和 Ophiostoma

clavigerum 能够从中欧山松大小蠹的贮菌器中

分离到
[ 54]
。

3  小蠹虫与其伴生菌之间的相互关系

小蠹虫与其所携带的真菌之间所形成的关

系是众多共生 (合作 )体系中的典型代表之

一
[146]
。近 30年来, 昆虫学家和生态学家对于

多种北美和欧洲的小蠹虫P寄主树木体系进行
了广泛的研究, 认为寄主树木抵抗小蠹虫进攻

是非常有效的。但是, 寄主树木抵抗小蠹虫与

其伴生菌进攻的机制是因小蠹虫与其伴生菌的

种类而异,还是没有种的特异性 ) ) ) 这一问题
还没有解决

[55, 56]
。但是, 一些文献得出了小蠹

虫伴生菌通过它们对寄主树木的致病力有助于

小蠹虫适应性的结论。人工接种试验证明有些

伴生菌能够致死寄主树木。尽管在接种技术和

接种浓度上还存在一些问题, 但是寄主树木在

伴生菌接种几个星期到几个月后开始枯萎,出

现病态是不争的事实
[ 35, 57, 63]

。在人工接种试验

中从接种接种物到寄主树木死亡的时间远长于

在野外观察到的小蠹虫与其伴生菌联合进攻寄

主树木的死亡时间。有一些研究证明,伴生菌

对于小蠹虫进攻的寄主树木的死亡起首要的作

用
[16, 64, 66]

,寄主树木的死亡是小蠹虫与其伴生

菌对于寄主树木动态相互作用的结果。Paal和

Halvor 通过比较研究初期性小蠹虫和次期性小

蠹虫所携带的蓝变真菌的致病力也证实,初期

性小蠹虫通常携带致病力强的蓝变真菌,以帮

助它们克服寄主树木对它们的抗性, 而次期性

小蠹虫往往携带致病力相对弱的真菌
[ 145]
。国

内的学者通过开展相关的实验也证实了这一结
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论
[ 67, 68]

。

311  小蠹虫对真菌的有益作用

小蠹虫对真菌的有益作用主要表现在: 伴

生菌是通过小蠹虫这一载体在寄主树木上传

播,真菌依赖小蠹虫提供入侵寄主树木的通道,

和小蠹虫有助于促进致病性真菌在寄主树木内

的发育和繁殖
[ 68]
。小蠹虫贮菌器的进化也说

明了小蠹虫受益于它和其伴生菌的相互作用。

312  真菌对小蠹虫的有益作用

许多钻蛀寄主树木的小蠹虫取食小蠹虫携

带的伴生菌
[69]

, 有些还能够改变寄主树木营养

的质量,有利于小蠹虫的发育。南部松大小蠹

和西部松大小蠹的幼虫的中间形态在耗尽寄主

树木韧皮部营养的情况下会取食伴生菌。而且

小蠹 虫 幼 虫 主 要 以 贮 菌 器 伴 生 菌 为

食
[ 27, 29, 30, 70]

。小蠹虫的伴生菌和其它伴生物也

会影响寄主树木的营养结构
[ 71~ 73]

。无论是直

接取食伴生菌还是取食被伴生菌影响的寄主树

木的组织,对于南部松大小蠹而言,有一点是一

定的,其幼虫在贮菌器伴生菌存在的条件下比

贮菌器伴生菌不存在的条件下具有更强的生殖

力
[ 74~ 77]

。对于中欧山松大小蠹的伴生菌

Entomocorticium dendroctoni 来说, 虽然还没有被

确定是否是贮菌器伴生菌,但这种伴生菌被证

明有助于提高小蠹虫的食物质量和成虫的生殖

适应性
[ 38]
。中欧山松大小蠹的末龄幼虫不仅

取食被贮菌器伴生菌侵染的寄主树木组织, 同

时刚羽化的成虫会也广泛地取食在蛹室上的真

菌
[ 78]
。

有些贮菌器伴生菌可以通过抑制其它真菌

的生长来提高小蠹虫的适应性。Ophiostoma

minus,一种蓝变菌, 通过其对寄主树木的致病

力, 来提高伴生这种伴生菌的南部松大小蠹的

适应性。而且这种伴生菌的存在对其它的南部

松大小蠹的伴生菌生长是有害的
[ 79~ 81]

。小蠹

虫一般不在寄主树木蓝变的部位产卵,主要是

因为在蓝变菌存在的情况下, 小蠹虫的生殖力

会下降
[76, 82]
。而且, 在有些情况下贮菌器伴生

菌的生长能够抑制蓝变菌的生长
[26, 79, 83]

。当

然,在这一问题上还有争论
[ 84]
。

贮菌器伴生菌和由贮菌器伴生的传播性细

菌,酵母也有助于小蠹虫的化学通讯
[ 85~ 89]

。中

欧山松大小蠹和南部松大小蠹的伴生微生物可

以将马鞭草烯醇转换为马鞭草烯酮
[90~ 92]

。无

菌情况下,中欧山松大小蠹产生的反式马鞭草

烯醇会阻碍马鞭草烯醇氧化为马鞭草烯酮,但

是在这些小蠹虫伴生微生物存在的情况下,马

鞭草烯醇可以被顺利地氧化为马鞭草烯酮
[ 93]
。

然而,还有一些证据表明,小蠹虫天敌也会利用

这些伴生微生物产生的气味来帮助寻找进攻寄

主树木的小蠹虫
[ 16]
。

313  小蠹虫的生活习性与其伴生菌致病力的

关系

Harrington认为小蠹虫及其伴生菌在小蠹

虫生活史的各个阶段的频繁的相互联系并不能

完全的揭示它们之间的共生关系。伴生菌与其

它伴生菌的竞争和与小蠹虫的共生都是伴生菌

致病力进化的原因
[ 22]
。大量的接种实验表明,

初期性小蠹虫一般携带致病力强的伴生菌,以

降 低 寄 主 树 木 的 抗 性
[ 22,33, 146,147]

。相 反,

Leptographium terebrantis, 一种高致病力的伴生

菌,与小蠹虫黑脂大小蠹和红脂大小蠹有紧密

的联系
[ 33,94~ 96]

, 而这 2种小蠹虫很少致死寄主

树木
[ 18, 97]

而且对树脂有很高的耐受性
[ 16,98]

。

314  小蠹虫与其伴生菌关系的典型例子
纵坑切梢小蠹, 一种攻击性相对较弱的小

蠹虫, 与其伴生菌的相互关系是偶然伴生

的
[100]
。当纵坑切梢小蠹进攻寄主树木时, 不能

够维持持续的高种群数量的进攻
[ 19]
。这种小

蠹虫携带的伴生菌 Leptographium wingf ieldii , 是

一种高致病力的伴生菌。然而, 中度攻击性的

小蠹虫十二齿小蠹则携带一种相对低致病力的

伴生菌 Ophiostoma brunneo-ciliatum
[ 99]

,伴生菌对

于纵坑切梢小蠹和十二齿小蠹的生殖不是必需

的
[100, 101]

。

云杉八齿小蠹有 3种蓝变伴生菌,但是它

们不是在小蠹虫进攻寄主树木的各个阶段都能

分离到的。实验表明: 当小蠹虫处于暴发期,进

攻健康的寄主树木的时候, 小蠹虫对于

Ceratocystis polonica, 3种伴生菌中致病力最强的
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一种的携带率最高, 而当小蠹虫处于稳定期, 只

进攻已被危害的寄主树木的时候, 小蠹虫对于

Ophiostoma bicolor , 3种伴生菌中致病力最弱的

一种的携带率最高
[102]
。然而, 有 2 点很难确

定, 一是伴生菌种群的变化是否有助于小蠹虫

攻击不同树势的寄主树木,还有就是不同的寄

主树木的树势是否对于伴生菌种群结构具有选

择性
[ 103]
。

值得注意的是: Ceratocystis 属的真菌比较

少被小蠹虫携带
[ 104]

,而腐生的 Ophiostoma 属的

真菌与小蠹虫伴生的情况则比较多
[ 33]
。云杉

八齿小蠹
[ 105]

, 黄杉齿小蠹
[106]

, 和云杉树皮甲

虫
[ 48]
伴生 Ceratocystis 属的高致病力的真菌。

而且这些小蠹虫都携带 Ceratocystis coerulescens ,

这种菌易于侵染健康云杉边材的伤口
[ 105]
。这

些小蠹虫的伴生菌对于寄主树木都有致病性,

但是伴生菌在小蠹虫进攻寄主树木的过程中并

不是一直被小蠹虫携带, 携带率比较低
[ 106~ 108]

。

小蠹虫进攻寄主树木后, Ceratocystis 属的真菌,

如果被小蠹虫携带, 会先于 Ophiostoma 属的真

菌侵袭寄主树木的边材, 表现出更强的致病

力
[ 48, 106, 107, 144]

。虽然 Ceratocystis 属的真菌的小

蠹虫携带率比较低, 但是它们的致病力足以使

它们在小蠹虫蛹室上孢子化和在寄主树木上传

播。而其它低致病力的伴生菌, 一旦能在小蠹

虫的蛹室上孢子化, 它们的小蠹虫携带率就相

对较高。

小蠹虫与其伴生菌之间的关系是多方面的

和复杂的, 而且根据小蠹虫所在生活史的不同

阶段,这种相互关系有时表现出互惠,有时表现

出互害。这种相互关系对于小蠹虫适应性的净

影响主要决定于寄主树木被小蠹虫危害前的树

势和小蠹虫伴生菌的菌落组成。

4  小蠹虫伴生菌的致病力和寄主树木

的死亡率

  关于小蠹虫伴生菌的致病力和寄主树木死
亡率的研究很多,有些蓝变致病菌对于那些被

小蠹虫进攻的树木的死亡, 起决定性作用
[ 109]

,

而有些是必不可少的致死因素之一
[ 21]
。虽然

致死寄主树木的机制还没有彻底的弄清
[ 65]

,但

有一点可以肯定的是:由于小蠹虫和其伴生菌

同时发生的行为和它们的相互作用, 而不是小

蠹虫和其伴生菌的一前一后的连续作用致死寄

主树木
[ 110]
。

Von Schrenk, Craighead, 和 Nelson & Beal认

为,蓝变菌对被小蠹虫危害寄主树木的死亡起

到决定性的作用。这主要是由于, 仅仅是小蠹

虫的钻蛀作用不会使寄主树木在较短的时期死

亡
[111~ 113]

。接下来的实验证明: 危害寄主树木

的小蠹 虫确实 能够 携带可 传播的 伴生

菌
[34, 35, 114, 115]

;伴生菌渗透进寄主树木的边材,

能够 吸 干 边 材 组 织 和 切 断 水 分 的 运

输
[59, 96, 107, 116]

;伴生菌产生的异香豆素毒素能够

影响寄主树木的水分运输
[ 42,107, 117~ 119]

。蓝变菌

接种 实验 表 明, 在 接 种 物 遍 布 寄主 树

木
[35, 59, 95, 120]

或者接种物浓度超过一定的临界

值
[60~ 62, 121~ 123]

时,蓝变菌能够致死寄主树木。

Hetrick首次发现, 在寄主树木没有伴生菌

侵染的情况下, 南部松大小蠹能够致死寄主树

木
[124]
。Hetrick的发现开始没有引起人们的重

视,直到昆虫学家发现在没有伴生菌侵染的情

况下, 活跃的南部松大小蠹和西部松大小蠹在

寄主树木上大量滋生
[26, 125]

。Bridges等人认为,

这种小蠹虫在寄主树木上的高浓度滋生,导致

了在没有蓝变菌侵染的情况下小蠹虫也能致死

寄主树木。然而,其它非蓝变菌对于寄主树木

死亡的作用不能忽略。这主要是因为,这些非

蓝变菌还可能通过其它媒介昆虫传播
[ 125]
。虽

然蓝变菌对于以上2种小蠹虫大量成功地滋生

寄主树木不是必需的,但是这只代表了极端的

例子,在大多数情况下,小蠹虫大量成功地滋生

寄主树木是小蠹虫与伴生菌共同作用的结果。

在其它大小蠹属 Dentroctonus 的小蠹虫和

其伴生菌体系中, 蓝变菌的侵染对于寄主树木

的死亡而言也不是必需的。Parmeter 等人发现

寄主树木边材的侵染不能说明小蠹虫危害后的

树冠的病状
[ 64]
。Hobson 等人证明, 伴生菌在边

材的渗透,发生在寄主树木边材闭塞后,小蠹虫

和蓝变菌之间不是共生关系
[ 66]
。其他研究表
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明, 在小蠹虫与其伴生菌联合危害下的寄主树

木的致死速度要比只有伴生菌存在时快
[ 16]
。

寄主树木在只有小蠹虫危害的条件下,释放的

单萜和其它化合物可以造成寄主树木外部表皮

的干枯和管胞的气穴现象,最终导致对寄主树

木蒸腾作用的破坏
[ 126,127]

。Harrington认为韧皮

部组织的坏死可以导致寄主树木边材的干枯。

利用模仿小蠹虫物理钻蛀寄主树木外部树皮的

技术
[ 33]

;Nebeker等人发现, 当树脂将要被耗干

时,树脂流动速率快速下降,但是在停止钻蛀几

天后, 树脂流动可以恢复正常。随后的小蠹虫

钻蛀坑道和伴生菌局部侵染会进一步拖垮寄主

树木的防御体系
[ 65]
。

5  小蠹虫进攻寄主树木的动态过程

小蠹虫进攻寄主树木的过程可以划分为扩

散、选择、聚集、和建立 4个步骤。研究发现, 在

寄主树木抵抗小蠹虫危害的过程中,寄主树木

会不断地产生聚集信息素
[14, 128~ 132]

。寄主树木

对小蠹虫抵抗的停止
[ 7, 133]

, 标志着小蠹虫进攻

寄主树木进入第 4个阶段 ) ) ) 建立。进入这一
阶段后,小蠹虫建成坑道,准备开始产卵

[7, 9, 133]
。

因此,小蠹虫坑道的建成和产卵作为一个生物

测定方法来判断寄主树木死亡时间的开始。在

这里,区分小蠹虫对寄主树木防御系统的攻克

(韧皮部的侵染)和寄主树木叶病状的发展(与

边材阻塞有关的叶退色)依然十分重要。

作为衡量寄主树木死亡的标准, 伴生菌的

致病力,寄主树木的树势,和小蠹虫的成功进攻

寄主树木在一些小蠹虫P伴生菌体系中研究得
较多。Raffa 和 Berryman认为, 中欧山松大小蠹

在危害扭叶松( Pinus contorta )的高峰出现的第

2和第 3天, 进攻一般在 5天后结束,此时小蠹

虫已经克服了寄主树木的抗性
[ 14]
。然而,

Solheim发现在中欧山松大小蠹危害扭叶松 14

天后,寄主树木的边材仅被阻塞20 mm
[ 48]

,小蠹

虫携带的蓝变菌首先定位侵染寄主树木的放射

状软组织细胞
[ 134]

, 在小蠹虫进攻 8~ 10周后,

仅仅只有 5% ~ 18% 的管胞被菌丝侵染
[ 135]
。

在小蠹虫进攻寄主树木 8周内, 寄主树木水势

没有明显地变化
[ 134]
。以上结果表明:对于寄主

树木死亡的生物测定是对于寄主树木不可逆损

害的准确反应, 在伴生菌在边材的生长和寄主

树木水势的变化前, 寄主树木就已被小蠹虫的

进攻所攻克。

在聚集信息素的介导作用下, 90%的云杉

八齿小蠹个体可以在 4天之内于寄主树木挪威

云杉 Picea abies 中成功定居下来
[ 136]

,一旦开始

产卵, 50%的云杉八齿小蠹个体可以在 2~ 4天

内完成产卵
[137]
。这说明挪威云杉的死亡起始

时间出现在被云杉八齿小蠹危害的 6天以内。

而云杉八齿小蠹的伴生菌只有在其攻击挪威云

杉 4~ 5 周后才分离到
[ 102]

, 此时进攻寄主树木

小蠹虫的子代已处在幼虫或蛹的虫态了
[ 138]
。

Caird研究遭到南部松大小蠹危害的萌芽

松( Pinus echinata)的水势变化时发现: 当小蠹

虫产卵时,寄主树木的边材没有被伴生菌侵染,

只有 1%的管胞组织在小蠹虫危害 4天后被吸

干
[116]
。从火炬松( Pinus taeda)的人工接种实验

看, Ophiostoma minus 在被接种 26天后, 才从 15

mm深的边材分离到
[ 84]

, 而这一时间小蠹虫可

以完成从卵到成虫的发育过程
[ 139, 140]

。最快的

伴生菌对于寄主树木的侵染发生在小蠹虫进攻

寄主树木的第 7天
[ 58]
。然而,小蠹虫对寄主树

木的成功进攻可以在 4~ 7天内完成
[141~ 143]

,树

脂油压在2~ 3天内可耗尽
[ 119]
。

在小蠹虫进攻寄主树木的初期,进攻寄主

树木的小蠹虫携带的伴生菌是否对于寄主树木

的死亡起到重要作用这一问题值得注意。植物

学家对小蠹虫在人工接种时伴生菌对于寄主树

木的潜在致病力进行了大量实验研究, 但没有

找到一个普遍的衡量寄主树木死亡的指标。寄

主树木在伴生菌侵染后,是被不可逆地损伤了,

但是它们将在好几周内保持正常地蒸腾作

用
[132]
。这就给我们理解小蠹虫与寄主树木的

相互作用和寄主树木抵抗小蠹虫的危害和伴生

菌的侵染这些问题带来困难。但是有一点是明

显的:伴生菌本身不能致死寄主树木,小蠹虫的

钻蛀, 伴生菌的侵染和寄主树木的树势之间的

动态相互作用决定了小蠹虫是否可以成功地克
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服寄主树木地抗性, 致死寄主树木。伴生菌, 通

过它们多方面地与小蠹虫和寄主树木地相互作

用,使小蠹虫致死寄主树木变得相对容易一些。

6  展望

在进攻松类植物的小蠹虫与其伴生菌相互

关系的研究中,有 3个重要的方面需要通过进

一步的实验来获得更加详细的信息。这 3个重

要的方面是: 小蠹虫与其伴生菌潜在相互作用

多样性的特征,在生化水平对于这种相互作用

动态速度的描述,和小蠹虫的伴生微生物在更

广范围的检查和鉴定。每一个方面都需要独立

地调查实验, 因为它们都是小蠹虫与其伴生菌

相互作用的重要特征,应该避免一般化。

许多研究集中于松属类植物边材被蓝变菌

侵染,这主要是由于一些科学家一直认为蓝变

菌的侵染阻塞寄主树木水运输的通道是寄主树

木死亡的主要原因。然而,小蠹虫进攻寄主树

木造成的表皮内部的机械损伤对于消耗寄主树

木的抗性和阻塞寄主树木的水运输通道都有重

要的作用
[ 65,110,126, 127]

。更有可能的是:伴生菌对

于小蠹虫在寄主树木虫孔处, 韧皮部,和内部表

皮的侵染
[ 21]

, 与小蠹虫的机械作用相结合, 能

够降低寄主树木的抗性, 造成寄主树木的不可

逆损伤,和为小蠹虫的成功产卵提供保障。蓝

变菌对于寄主树木边材的侵染能够作为小蠹虫

危害寄主树木的有力证据之一, 但并不是小蠹

虫进攻寄主树木中必不可少的因素。因此很有

必要对于在小蠹虫及其伴生菌危害寄主树木的

初期,发生在小蠹虫进攻寄主树木内部表皮位

点的生化和细胞水平上的动态变化进行研究。

不同进攻位点的小蠹虫与其伴生菌相互关

系的累积有助于促进寄主树木的快速变化, 这

些变化对于小蠹虫在寄主树木成功繁殖有很大

的帮助。我们应该进一步来定义和测定寄主树

木的这些快速变化。在这一领域的研究成果将

会为,在危害寄主树木时,伴生菌作为寄主树木

死亡的有利条件提供者而不是直接原因这一概

念打下更加坚实的基础。

由于小蠹虫与其伴生菌的种之间的差异,

我们很难提出一个对于所有小蠹虫P伴生菌体
系都适用的危害松属植物的小蠹虫与其伴生菌

的相互关系的假设。但是以下几点是它们的共

有特点: ( 1)初期性小蠹虫在正常情况下能够致

死寄主树木; ( 2)当小蠹虫处于低种群数量时,

小蠹虫一般危害已被危害和损伤的寄主树木,

而当小蠹虫处于高种群数量时,小蠹虫就会危

害健康的寄主树木; ( 3)次期性小蠹虫在正常情

况下不能够致死寄主树木。进攻松属植物的小

蠹虫与其伴生菌之间生态学上的相互关系因寄

主的选择性,小蠹虫的危害行为,小蠹虫的种群

数量水平的不同而表现出很大的差异。当小蠹

虫种群数量较低, 小蠹虫对寄主树木的危害较

少时, 蓝变菌对于小蠹虫在健康的寄主树木上

的成功聚集起到重要的作用。具有一定致病力

的伴生菌的侵染可以帮助小蠹虫克服寄主树木

的抗性,消耗内部树皮组织的营养,提高小蠹虫

在寄主树木上成功聚集的可能性。然而, 从生

态学上讲,这是一个不稳定的平衡。因为小蠹

虫通过伴生菌的侵染耗尽寄主树木抗性的同

时,寄主树木会启动对小蠹虫适应性有害的诱

导反应。如果诱导反应启动, 而寄主树木组织

还没有完全失活, 小蠹虫在诱导反应发生的部

位是很难存活的。从生态学上讲, 小蠹虫与其

伴生菌的相互关系, 首先是帮助小蠹虫在寄主

树木上成功聚集, 但接下来会对小蠹虫的后代

有不利的影响, 而且这种相互作用与其它真菌

类伴生物的关系还需要进一步研究。显而易见

的是: 小蠹虫和伴生菌是否受益于它们相互关

系以及受益的程度决定于小蠹虫的种群数量水

平,寄主树木树势,和小蠹虫危害寄主树木的强

度。而且,它们的相互作用很可能是小蠹虫携

带的伴生菌侵染寄主树木, 而不是携带伴生菌

的小蠹虫进攻寄主树木的结果
[ 33]
。

对于松属植物克服小蠹虫与其伴生菌共同

危害的防御反应的研究可以进一步提高我们对

植物诱导防御机制的理解。同样, 对于寄主树

木树势,抵抗力, 和小蠹虫在寄主树木上的聚集

行为的研究也能够加深我们对昆虫化学通信和

种群动态变化的理解。我们应该加强对与小蠹
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虫有关的真菌的分类学研究, 不只局限于伴生

菌; 应该加强伴生菌在深层次上受益于小蠹虫

与其伴生菌的相互关系的研究; 应该加强不同

寄主树木树势条件下, 小蠹虫与其伴生菌相互

关系差异性的研究; 还应该加强在小蠹虫危害

和伴生菌侵染寄主树木的初期, 寄主树木反应

机制的研究。另外, 寄主树木与小蠹虫P伴生菌
在细胞和组织水平的相互作用的研究可以加深

我们对于寄主树木死亡过程, 寄主树木防御反

应的生理作用, 和这种防御机制局限性的理解。
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