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非社会性植食昆虫的同种相残行为及其机理
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摘要: 同种相残是指动物杀死并取食同种其他个体的行为, 一般被认为是种群密度自我调节的一种方式, 常常是影

响种群动态和群落结构的重要因素,具有重要的生态学和进化生物学意义。本文从以下几个方面综述了非社会性

植食昆虫的同种相残行为及其机理的研究进展: 影响同种相残行为发生的因素, 同种相残的获利与代价, 同种相残

与亲子识别及护幼行为的关系,同种相残的进化驱动力等。对植食性昆虫同种相残行为的研究不但具有重要的理

论意义,同时, 如果我们对同种相残行为发生的生态学、生理学和遗传学机理进行深入研究, 或许有助于我们利用

相关机理实现植食性昆虫田间种群数量的自我调控, 这将对害虫的综合治理产生重要的影响。
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Cannibalistic behavior in unsocial herbivorous insects and its mechanism
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Abstract: Cannibalism is defined as the fact of killing, followed by consumpt ion of either all or part of

conspecifics. Cannibalism has many important evolut ionary and ecological implications. Several aspects were

reviewed in this paper: factors of cannibalism, benefits and costs from cannibalism, the relat ionship among

cannibalism, kin recognition and maternal care, and evolutionary force of cannibalism. The significance of

cannibalism is not only in the theory of ecology and evolutionary biology but also in possible applicat ion.

Cannibalism may have signif icant practical importance in pest population suppression if we understand the

ecological, physiological and genet ic mechanism of cannibalism in depth one day.
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同种相残( cannibalism)是指动物杀死并取食同

种其他个体的行为 ( Mafra-Neto and Jolivet, 1996;

Schausberger, 2003)。一般认为, 同种相残是一种特

殊的取食行为 ( Stephens and Krebs, 1986) , 长期以

来,这一现象并未得到太多的关注,并且还曾经被认

为是非正常的行为 ( Mafra-Neto and Jolivet, 1996)。

但是,事实上这种现象广泛存在,几乎存在于所有的

动物类群中 ( Fox, 1975; Polis, 1981; Elgar and

Crespi, 1992; Wissinger et al . , 2004)。近期越来越

多的资料表明, 同种相残行为具有重要的生态学和

进化生物学意义,值得进行更为深入的研究。

同种相残包括成虫取食成虫、成虫取食幼虫、成

虫取食卵、幼虫取食幼虫、幼虫取食卵( Mafra-Neto

and Jolivet , 1996)和幼虫取食成虫 ( Polis, 1981) 6种

方式。昆虫纲中至少有 11个目中存在同种相残现

象,包括蜻蜓目、螳螂目、直翅目、缨翅目、半翅目、脉

翅目、鞘翅目、双翅目、毛翅目、鳞翅目和膜翅目等

( Elgar and Crespi, 1992; Johansson, 1992; Mafra-Neto

and Jolivet, 1996)。同种相残现象存在于肉食性昆

虫中是人们易于接受的,但奇怪的是,这种现象在植

食性类群中也广泛存在( Fox, 1975; Whitman et al . ,

1994)。具有这种特殊取食行为的非社会性植食昆

虫主要为鞘翅目和鳞翅目昆虫, 亦包含少量半翅目

种类。本文根据最新的研究报道对非社会性植食昆

虫的同种相残行为进行综述。



1 影响同种相残发生的因素

统计表明, 大约一半的陆生植食性动物的同种

相残现象和种群密度较大或者取食的寄主植物营养

较低相关( Fox , 1975; Mafra-Neto and Jolivet , 1996)。

Sigsgaard 等 ( 2002)认为, 夜蛾科棉铃虫 Helicoverpa

armigera 食卵率取决于卵的密度、幼虫的密度、卵的

分布情况和寄主植物的种类。这一规律同样也适用

于幼虫之间的相互残食。但是,需要指出的是,即使

在优质食料充足的情况下, 夜蛾科草地粘虫

Spodoptera f rugiperda幼虫同种相残现象仍时有发生,

只不过在食料不充足和虫口密度大的情况下发生更

为频繁( Chapman et al . , 1999a)。

1 1 种群密度

当棉铃虫幼虫的密度增加时, 卵被取食的机率

相应增加( Sigsgaard et al . , 2002) , 这是因为高的种

群密度会增加幼虫和卵接触的机会; 对粉蝶 Ascia

monuste 的 研 究显 示, 幼虫 食卵 是 机会 性 的

(opportunistic) ,卵块的密度增大也会增加幼虫和卵

接触的机会,从而导致食卵率的增加( Barros-Bellanda

and Zucoloto, 2005) ; 卵块的大小也和卵被残食的比

率密切相关, 凸胸钳叶甲 Labidomera clivicollis 和粉

蝶A . monuste卵的孵化成功率和卵块的大小呈负相

关,实际上,这是因为卵块增大也导致了初孵幼虫和

卵接触的机会增加( Dickinson, 1992; Barros-Bellanda

and Zucoloto, 2005)。与卵被残食的情况类似, 草地

粘虫幼虫之间的同种相残比率随着虫口密度的增加

而增加( Chapman et al . , 1999a)。

1 2 食物条件

寄主植物的质量常常会影响到卵的被残食率和

幼虫之间的残食率。对于棉铃虫来说, 以木豆

Cajanus cajan 作为寄主植物要优于以高梁 Sorghum

bicolor 作为寄主植物, 相应的, 当以高梁作为寄主植

物时, 棉铃虫幼虫的食卵率要明显高于以木豆作为

寄主( Sigsgaard et al . , 2002)。李哲等( 2006)以棉花、

烟草和花生为食物对棉铃虫幼虫的同种相残行为进

行了研究, 认为食物质量差异会造成同类相残特征

的改变,不利的寄主作物环境下,同类相残对棉铃虫

种群数量下降的作用尤为突出, 亦即寄主质量差的

情况下幼虫间同种相残发生更为频繁。与棉铃虫类

似,草地粘虫的幼虫在选择条件下强烈嗜食玉米, 相

应的, 取食菜豆时幼虫之间的相互残食率明显高于

取食玉米(Raffa, 1987)。

1 3 发育阶段和性别

幼虫性别对同种相残行为没有影响, 但龄期对

残食行为影响很大, 高龄幼虫残食同类的频率要显

著高于低龄幼虫, 并且,幼虫喜欢残食低龄的而不是

和它同龄的同种幼虫, 这对于残食者来说可以降低

被残食者伤害的可能, 因此,这种 不对称 遭遇的残

食率会增加 ( Chapman et al . , 1999b; 李哲等,

2006)。不同性别的成虫却明显具有不同的同种相

残行为, 凸胸钳叶甲德克萨斯州种群的雌虫在野外

表现出取食同种卵的行为, 但雄虫却很少食卵

( Dickinson, 1992) ; 在饥饿条件下, 蓄齿胫叶甲

Gastrophysa polygoni雌成虫的食卵率也显著高于雄

成虫(作者未公开报道结果)。这可能和雌虫产卵期

间需要消耗大量营养有关 ( Church and Sherratt,

1996; Chapman et al . , 1999b) ,也有一种可能是雌成

虫为了清除其后代潜在的竞争(捕食)者( Dickinson,

1992)。

2 同种相残的获益与代价

2 1 同种相残对残食者的直接影响

一般观点认为,卵含有很高的营养成分,比其他

食物更能满足初孵幼虫的营养需求 ( Barros-Bellanda

and Zucoloto, 2005)。Getto 等( 2005)认为, 残食同类

可以获得能量和营养, 特别是一些植物组织中稀缺

的物质,例如蛋白质。

凸胸钳叶甲的部分种群会把相当大比率的卵产

于非寄主植物上, 幼虫孵化后会首先取食附近的卵

壳和未孵化的卵, 然后再去寻找合适的寄主植物

( Dickinson, 1992) ,初孵的矛叶甲属昆虫 Doryphoranr

punctatissima、绿齿胫叶甲 Gastrophysa viridula 和粉蝶

A . monuste幼虫也先取食卵壳或未孵化的卵, 然后

才取食植物组织 ( Eberhard, 1981; Kirk, 1988;

Barros-Bellanda and Zucoloto, 2005) , 因此, 同种相残

行为对 1龄幼虫的存活具有至关重要的意义。另有

研究表明, 有同种相残行为的柳圆叶甲 Plagiodera

versicolora 初孵幼虫的发育具有明显优势, 残食同类

者 4天后身体干重比不残食同类者高 14% ( Breden

and Wade, 1985)。

不同食物条件下同种相残对美洲棉铃虫

Heliothis zea 幼虫个体发育的影响是不同的,在食物

含水量低的情况下, 取食同种幼虫的个体可以缩短

发育时间,提高存活率和蛹重; 但是在正常食物饲

喂情况下, 同种相残并未表现出益处 ( Joyner and
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Gould, 1985)。棉铃虫的同种相残现象在营养贫乏

和幼虫种群密度高的情况下发生频繁, 同种相残对

营养丰富和贫乏条件下幼虫发育速率和蛹重的影响

有很大差异。在合适的食物条件下,同种相残降低

残食者的适合度: 化蛹率和蛹重降低, 幼虫历期延

长; 在不适条件下, 少量取食同类可以增加蛹重。

然而,即使在不适营养条件下,棉铃虫幼虫过度取食

同类也将减少食物的摄取总量, 从而会导致体重降

低,幼虫历期延长( Kakimoto et al . , 2003)。相对于

不残食同类的个体来说, 残食同类的草地粘虫幼虫

存活率、体重和雌成虫生殖力均降低, 发育缓慢, 并

且残食同类的个体在不同食物质量条件下存活率均

显著降低( Chapman et al . , 1999b)。由此可见,植食

性昆虫可能要为同种相残付出很大的代价。

Kirk( 1988)认为,食卵导致绿齿胫叶甲发育速率

降低是因为油酸 ( oleic acid) 和异 唑烷酮糖苷

( isoxazolinone glucoside)的存在, 绿齿胫叶甲初孵幼

虫仅取食同种的卵不能进入 2龄。另一种解释认

为,植食性昆虫的消化系统的形态或生理特征不适

合消化动物性组织 ( Whitman et al . , 1994; Barros-

Bellanda and Zucoloto, 2005)。

2 2 同种相残对残食者的间接影响

同种相残行为除了对各项发育指标有直接影响

外,可能还会对残食同类者产生间接的影响。同种

相残有时可以降低植食性昆虫被捕食或寄生的风

险。在离散型栖境斑块中, 固定栖息的植食性昆虫

生活于单个植株上面, 同种相残将导致本地区种群

密度的降低,这将从两个方面减小被捕食和(或)被

寄生的几率: 第一, 捕食或寄生者在猎物密度高的

斑块内停留的时间较长, 这将增加斑块内特定个体

被捕食的可能性,因此,降低斑块内猎物的种群密度

将会降低其被捕食或寄生的可能性; 第二, 植食性

昆虫密度高的斑块内会释放出更高浓度的挥发性物

质,而这些化学物质的释放会吸引捕食者和(或)寄

生者。与之相反,如果种群大小和被捕食或寄生的

危险性呈负相关,那么由于同种相残造成的种群减

小对个体来说是要付出代价的, 种群密度的降低会

增加被捕食的可能性。McCauley( 1994)的研究表明,

同种相残导致的瘦跗叶甲 Leptinotarsa juncta 种群减

小将会增加其被捕食的几率, 对柳圆叶甲的研究结

果( Breden and Wade, 1987, 1989)也支持这一观点,

这可能是和捕食者的饱食度( predator satiat ion)有关。

对于草地粘虫的研究结果表明, 被害严重的玉米田

内捕食者的数量明显高于被害较轻的地块( Chapman

et al . , 2000) ,幼虫的同种相残可以减轻捕食者的聚

集程度。但他们的研究也显示, 幼虫的种群密度对

寄生者寻找寄主的行为并无显著影响,因此,由于同

种相残造成的种群密度下降并不能降低被寄生的风

险。

还有一种观点认为,同种相残行为和化学防御

密切相关。一些种类的叶甲可以贮存并富集寄主植

物的有毒物质用于化学防御,叶甲卵或幼虫体内可

能存在高浓度的这种物质,卵可通过雌成虫获得次

生物质( Pasteels et al . , 1986) ,而这些化学物质常常

被叶甲作为取食刺激素, 从而诱导了同种相残行为

(Mafra-Neto and Jolivet, 1996)。但是,这一假说在叶

甲类群还有待于实验证实。与之类似, 许多鳞翅目

幼虫也贮存食物内的一些次生物质用于化学防御

( Nishida, 2002)。美丽灯蛾 Utetheisa ornatrix 一些种

群体内缺乏双吡咯烷类生物碱( PA) ,从而嗜食含PA

的卵( Bogner and Eisner, 1991) , 同种相残可以使残

食者获得必要的次生物质用于化学防御或益于其他

生理行为。

另外,棉铃虫、印度谷螟 Plodia interpunctella 以

及草地粘虫等多种鳞翅目幼虫均可能由于同种相残

而从被残食者处感染疾病( Dhandapani et al . , 1993;

Boots, 1998; Chapman et al . , 1999a, 1999b) , 因此,

易于感染病原物和寄生物可能抑制了同种相残行为

的进化(Pfennig et al . , 1998)。

总的来说,从个体角度而言,同种相残可能存在

的有利方面包括: 减少潜在的种内竞争(食物、分布

空间、交配机会) ; 得到高质量的食料,加快个体生

长发育; 提高成虫或后代的存活率。不利方面包

括: 增加从被残食者处感染疾病的可能性; 减缓个

体发育; 存在被其他同种个体残食的潜在危险

( Elgar and Crespi, 1992; Mafra-Neto and Jolivet , 1996;

Joseph et al . , 1999)。从种群水平来说,有利方面包

括: 可以实现种群数量平衡的自我调控 ( Polis,

1981) ; 不利方面主要为降低广义适合度。

3 同种相残与亲缘识别及护幼行为的

关系

最为常见的同种相残行为是成虫取食卵和幼虫

以及幼虫取食卵, 也就是我们所说的杀幼行为

( infant icide)。具有同种相残行为的种类常常可以识

别并避免取食亲缘关系密切的个体, 具有亲缘识别

能力的残食同类者应该较缺乏这种能力者更为有
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利,因为这可以增大其广义适合度( Pfennig, 1997)。

研究表明,这种亲缘识别能力在种内和种间, 以及同

一物种的不同性别和发育阶段均有不同 ( Pfennig,

1997; Joseph et al . , 1999)。

避免非亲缘( non-kin)个体之间的同种相残是育

幼行为进化的驱动力 ( Dickinson, 1992; Elgar and

Crespi, 1992) , 同种相残时的亲缘识别行为和社会

性行为的演化密切相关 ( Breden, 1990; Pfennig,

1997; Bilde and Lubin, 2001)。

凸胸钳叶甲德克萨斯种群的雌成虫在野外表现

出食卵行为,但纽约种群雌成虫在野外未发现有食

卵现象,前者将绝大多数卵产在寄主植物上, 而后者

卵多产在非寄主植物上, 对于后者,成虫遇到卵的机

会就会大大减少,这可能是凸胸钳叶甲应对同种相

残特性的一种遗传变异( Dickinson, 1992)。

凸胸钳叶甲的雌虫倾向于取食其他个体所产的

卵,对于该种来说,食卵可能并不是雌虫获得营养和

化学防御物质的重要途径, 如果我们将这一行为和

亲缘识别能力联系起来, 可以做如下推定: 雌虫可

以在产卵之前将同种其他个体的卵吃掉, 以此来避

免自己所产的卵不被其他雌虫的后代取食, 如果雌

成虫的食卵行为确实有这种保护功能, 那么这可以

被看作是一种另类的护幼行为( Dickinson, 1992)。

但是, 并不是所有的类群在残食同类时都表现出亲

缘识别能力, 例如前面提到的绿齿胫叶甲 ( Kirk,

1988) ,甚至一些种类更为嗜食自己的子代( Pfennig,

1997)。强烈的同种相残导致了昆虫亚社会行为(护

卵行为)的产生( Eberhard, 1981; Ashe, 1987; Crespi,

1990)。凸胸钳叶甲具有取食同种卵的行为,与之同

属的 Labidomera suterella 具有亚社会性并表现出护

幼行为,近缘的矛叶甲属 Dorhyphora 种类也具有食

卵行为但无护幼行为, 对这些种类的行为学和系统

发育等方面进行综合分析将有助于深入理解同种相

残和护幼行为的进化( Dickinson, 1992)。

4 同种相残的进化驱动力

一些种类的幼虫在有充足的食物条件下也优先

选择食卵( Joyner and Gould, 1985; Sigsgaard et al . ,

2002; Barros-Bellanda and Zucoloto, 2005) ,那么,是什

么因素导致了这一行为的产生?

一些研究认为,营养方面的获益并不足以导致

同种相残行为的进化( Eickwort, 1973; Via, 1999)。

例如, 残食同种的草地粘虫个体在不同食物质量条

件下存活率均显著降低( Chapman et al . , 1999b) ,并

且,在高质量的食物条件下,残食同种的草地粘虫个

体蛹重降低,而在劣质食物条件下,残食同种者发育

速率降低( Chapman et al . , 2000) , 可见,对于该种而

言同种相残并未使其直接获益。因此, 同种相残行

为进化可能是由于间接获益而导致的, 即减少潜在

的种内竞争和应对不适的环境 ( Kakimoto et al . ,

2003)。

对于美丽灯蛾来说,其同种相残进化的驱动力

可能存在特异性。该种幼虫取食豆科猪屎豆属

Crotalaria 植物(该属植物含有对多数生物有毒的生

物碱 PA) , 幼虫优先选择生物碱含量高的种子

( Eisner and Meinwald, 1987)。该属的灯蛾不但对这

些生物碱有耐受力,而且,它们把这些化学物质贮存

在身体组织内, 并且一直保存到成虫期。身体组织

内化学物质的含量对化学保护是非常重要的,而且,

这种生物碱是雄性激素形成的必要前体, 对于成功

的交配非常重要( Eisner and Meinwald, 1987)。幼虫

取食同类的蛹或卵可以弥补其体内生物碱的不足

( Bogner and Eisner, 1991, 1992) , 所以, 生物碱可能

是同种相残行为进化的主要驱动力。种内死亡率主

要是由于生物碱的缺乏及可获得性, 而不是种群密

度和饥饿等其他因素( Bogner, 1996)。化学分析表

明,一次同种相残行为就可以提供给幼虫足够量的

生物碱( Bogner and Eisner, 1991, 1992)。

叶甲一些种类的幼虫有环形防御的习性,多头

幼虫头部冲外,组成紧密的环形防御圈防御天敌的

侵袭。一般来说, 这类昆虫没有同种相残的习性,但

柳圆叶甲是个例外。柳圆叶甲孵化后 24 h 左右表

现出强烈的同种相残行为( Breden and Wade, 1985,

1987, 1989; Wade and Breden, 1986; Stevens and

McCauley, 1989) ,卵块中一半的卵会被刚孵化的幼

虫取食( Wade, 1994) , 幼虫孵化 24 h 后会停止同种

相残的行为并开始聚集,此时的幼虫开始取食植物,

群集的幼虫首先要咬破植物表皮建立最初的公共取

食位置, 这对于种群的存活是至关重要的一步, 1或

2头幼虫通常不能成功的建立取食部位而饥饿致

死, 1龄幼虫种群大的情况下存活率较高( Mafra-Neto

and Jolivet, 1996)。柳圆叶甲同种相残行为的产生

至少有两种相反的进化选择压力: 在种群内, 相对

于不残食同类者, 残食同类者表现出发育和存活上

的优势; 而在种群间, 大的种群或者不表现出同种

相残行为的种群存活率更高。

同种相残在营养贫乏和幼虫种群密度大的情况
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下发生频繁,似乎表明增加适合度不是主动的而是

被动的,主要是为了应对不适的环境状况( Kakimoto

et al . , 2003)。近年来, 救生船 机制 ( life boat

mechanism)得到了较多的关注,该理论认为, 同种相

残是个体间的交互作用, 在种群水平上可导致违反

直觉的( counterintuitive)结果, 其显著的作用是在不

残食同类的种群灭绝的情况下, 残食同类的种群得

以延续,从而使这种机制获得进化上的优势。 救生

船 机制的首要条件是同种相残的突变体是成功的

侵略者( invaders)。因此, 在食物缺乏的条件下, 同

种相残行为可以既为个体又为种群带来优势( Getto

et al . , 2005)。

5 结语与展望

从理论角度来说,对同种相残行为及其机理进

行研究具有重要的意义。首先, 同种相残要付出代

价,这也意味着存在某些优势,否则这种行为就不会

在种群内保存; 深入研究代价与获益可以解释同种

相残行为在不同分类单元中的分布格局。第二, 同

种相残行为具有重要的生态学和进化生物学意义

( Elgar and Crespi, 1992; Giray et al . , 2001) ,例如, 同

种相残对于某些种来说是造成死亡率的重要因素,

对种群动态具有很强的密度制约影响( Johansson,

1992; Dong and Polis, 1992; Stevens, 1992) ,常常是

影响种群动态和群落结构的重要因素( Fox, 1975;

Polis, 1981; Via, 1999; Chapman et al . , 2000;

Wissinger et al . , 2004) ; 同种相残还会影响到个体

的取食行为,例如食物选择和斑块选择,特别是对于

后者,因为猎物可能也是捕食者。第三,同种相残行

为可能对一些社会行为及交配行为产生重要影响。

从应用角度考虑,相当部分的植食性昆虫为重

要的农林业害虫,也有一部分专食性植食昆虫已经

被用作生物防治(农田杂草防治) , 因此,深入探究植

食性昆虫同种相残的行为机理具有巨大的潜在应用

价值。同种相残对种群的控制作用类似于种间的捕

食(Hast ings and Constantino, 1991) , 例如, 对于铃夜

蛾属Helicoverpa 一些种来说, 同种相残是重要的种

群密度制约调节因子( Polish, 1981; Sigsgaard et al . ,

2002) ,在某些情况下, 同种相残基因可以极大的降

低种群的适合度。Stinner 等( 1976)曾报导, 由于同

种相残,美洲棉铃虫幼虫的死亡率可超过 75%; 同

种相残甚至导致鞘翅目拟谷盗属 Tribolium 某些种

类整个地区种群的绝灭 ( Polis, 1981; Stevens,

1989)。如果我们对同种相残行为发生的生态学、生

理学和遗传学机理进行深入研究, 或许有助于我们

利用相关机理实现植食性昆虫田间种群数量的自我

调控。这将对害虫的综合治理产生重要的影响。

目前, 对于同种相残现象的机制我们尚缺乏深

入的了解( Chapman et al . , 1999a)。例如, 物种在个

体受益和广义适合度之间如何寻求平衡? 同种相残

的非遗传多型性( polyphenism)是由遗传和环境因素

共同决定的, 但两种因素在多大程度上起作用? 这

些问题尚难以回答。
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