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摘摇 要摇 在圆柱形透明有机玻璃罩内,观察了斑痣悬茧蜂对不同寄主密度斑块的选择和滞
留时间,并用 Cox 比例风险模型分析了寄主密度、产卵次数和搜寻特征对斑痣悬茧蜂在斑
块上的驻留时间及其影响因素。 结果表明:斑痣悬茧蜂对高密度寄主斑块的初次选择次
数、访问次数均高于低密度寄主斑块,导致在高密度斑块上具有更高的寄生率;斑痣悬茧蜂
在各斑块的驻留时间随寄主密度的增加而增加。 Cox 模型分析结果显示,斑块内寄主密度
和产卵数均对其离开斑块的倾向起消极作用,即随寄主密度和产卵数的增加而倾向于留在
斑块上;而寄主密度与产卵数的互作反而对寄生蜂离开斑块倾向具有促进作用,这两种作
用可使寄生蜂利用寄主斑块获得最大适合度。
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Host鄄density patches selection and optimal foraging behavior of Meteorus pulchricornis
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Abstract: A large transparent cage trial was conducted to observe the host selection of parasitoid
Meteorus pulchricornis and its residence time on different host鄄density patches of Spodoptera exu鄄
gia larvae, and the Cox proportional hazard model was used to examine the effects of host densi鄄
ty, oviposition, and foraging attributes on the patch鄄residence time. The parasitoid made more
choices of and undertook more visits to higher鄄density patches to realize higher parasitism rate.
The residence time on the patches increased with host density. Cox model fitting results indicated
that both the host density and the number of oviposition during the observation period had nega鄄
tive effects on the patch鄄leaving tendency, while the interaction of the two factors produced posi鄄
tive effects on the patch鄄leaving tendency, which could warrant the parasitoids to optimally
exploit host patches to gain maximum fitness.

Key words: host density; oviposition; patch鄄residence time; optimal patch鄄time allocation;
optimal foraging behavior.
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摇 摇 由于寄主资源在自然界往往呈离散型斑块状分

布(Godfray,1994),寄生蜂面临在不同质量寄主斑

块上搜寻时间的决策问题,即何时离开该寄主斑块

才能获得最大的适合度收益(Wajnberg,2006)。 诸

多理论模型预测和实验研究表明,许多因素不同程

度地影响寄生蜂的斑块搜寻行为,其中寄生蜂状态

(如抱卵量、营养水平等)和寄主斑块质量(如寄主

密度、适宜寄主数量等)是两大类主要因素(van Al鄄
phen et al. ,2003)。 寄主密度是决定斑块资源质量

的主要因素之一,由于随着寄生蜂搜寻时间的增加,
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可利用寄主的数量则逐渐减少,因而寄主密度是寄

生蜂搜寻时间的递减函数(Strand,2000),但在哪一

时间点离开则受到许多其他因素的影响(Wajnberg,
2006)。 因此,寄生蜂在寄主斑块上的时间分配机

理可能是近十几年来行为生态学研究最集中的科学

问题(Wajnberg et al. ,2008)。
斑痣悬茧蜂(Meteorus pulchricornis)是斜纹夜蛾

(Spodoptera litura)、甜菜夜蛾( S郾 exigua)、棉铃虫

(Helicoverpa armigera)和舞毒蛾( Lymantria dispar)
等重要食叶害虫的优势寄生性天敌,属单性寄生,营
产雌孤雌生殖(何俊华等,2002;刘亚慧和李保平,
2006)。 迄今已先后对该寄生蜂的寄生生物学(伍
和平和李保平,2007;郭林芳和李保平,2008)、学习

行为和寄主龄期选择行为进行了研究(杨德松等,
2009a,2009b;陶敏等,2010),但仍不清楚哪些因素

影响该寄生蜂在不同密度寄主斑块上的驻留时间长

短。 为此,本研究以斑痣悬茧蜂为材料,设置不同的

寄主密度,观察寄生蜂对不同密度斑块的选择行为

及在不同寄主斑块上的寄生行为,并采用 Cox 比例

风险模型分析了影响寄生蜂在寄主斑块上驻留时间

长短的因素,以期为阐明斑痣悬茧蜂的寄主搜寻行

为机理提供理论依据。

1摇 材料与方法

1郾 1摇 供试昆虫与植物

供试大豆 (Giycine max) 品种为 “南农鄄9414冶
(南京农业大学作物遗传与种质资源国家重点实验

室大豆研究中心提供)。 在温室中用花盆(直径 20
cm,高 24 cm)种植,每盆 1 株。

供试甜菜夜蛾采自江苏省丰县郊区,斑痣悬茧

蜂于 2002 年 8 月由采自南京市江浦区大豆田中的

甜菜夜蛾幼虫育出,两种昆虫在实验室人工饲料饲

养多年。 斑痣悬茧蜂雌蜂在寄主幼虫体内产逸1 粒

卵,但只有 1 头后代幼虫发育成熟后咬破寄主体壁,
爬出来吐丝结茧,茧悬吊在一根粘着于植物的丝

线上。
1郾 2摇 试验方法

观察在圆柱形透明有机玻璃罩(直径 80 cm、高
100 cm)内进行,罩顶部和两侧有直径 20 cm 的纱网

孔通风,观察罩四周用 4 只荧光灯 (长 100 cm,
40 W)照明(>3000 lx)。 罩笼中放置 4 株受甜菜夜

蛾幼虫取食的大豆植株(主茎高 40 cm,有 7 个分

枝),每株植物之间相距 25 cm。 在 4 株植物上分别

随机放置 0、5、10、30 头未被寄生的 3 龄甜菜夜蛾幼

虫,每一植株定义为 1 个斑块,用红色细布条标记植

物和有虫枝条。 待幼虫取食 2 h 后,引入 1 头 6 日

龄无寄生经历的寄生蜂,寄生蜂释放前饲喂 10%的

蜂蜜水。 在罩笼的中心放入 1 头蜂后开始计时,跟
踪裸眼直接观察寄生蜂 7 h,详细记录寄生蜂的搜寻

行为;7 h 后移走寄生蜂,将各斑块寄主幼虫分别移

入试管用人工饲料单头饲养,待寄生蜂幼虫钻出寄

主后结茧或寄主化蛹(未被寄生的寄主)后停止观

察,如果期间幼虫死亡,则解剖观察是否被寄生。 试

验观察在夏季进行,室内环境温度 25 益 ~ 30 益。
试验重复 32 次。
1郾 3摇 数据分析

1郾 3郾 1摇 斑块选择数据摇 用以下变量代表寄生蜂对

不同密度寄主斑块的偏好:1)初次选择次数。 指首

次降落时对各寄主斑块的选择次数 (共 32 次重

复),用卡方检验分析选择比例随密度的变化趋势;
2)访问次数。 在观察期内对各寄主斑块的访问次

数,用 Tukey HSD 多重比较进行分析;3)观察期内

对各寄主斑块的寄生率,用 Tukey HSD 多重比较进

行分析。
1郾 3郾 2摇 斑块驻留时间数据摇 寄生蜂在寄主斑块上

的驻留时间为因变量,定义为从寄生蜂首次降落在

植物上开始直到离开植株的持续时间,若寄生蜂飞

离该植株后在 30 s 内未在另一植株上活动又返回

该植株,则仍计入驻留时间;以下变量为协变量:1)
寄主密度,指试验所设定的不同斑块的寄主密度

(0、5、10 和 30 头·株-1);2)产卵次数:指在该驻留

时间内用产卵器刺扎寄主幼虫的次数;3)末次产卵

后时间:指最后一次刺扎寄主(如发生刺扎)直到离

开斑块的时间。 用生存分析(失效时间分析)模型

中的 Cox 比例风险模型拟合寄生蜂在寄主斑块上的

驻留时间与寄主密度、刺扎次数和末刺扎间隔时间

等因素的关系。
Cox 比例风险模型专门分析时间变量的非参数

统计方法,本研究用该模型分析雌蜂离开寄主斑块

的倾向(即“风险率冶),即仍在寄主斑块上的寄生蜂

单位时间内离开斑块的概率,该倾向根据以下公式

用预先确定的因素(即协变量)进行拟合:

h( t) = h0( t)exp 移
p

i = 1
茁iz{ }i

式中:h( t)为风险率;h0( t)为固有离开斑块倾向(即
所谓“基线风险冶), t 为进入斑块后经历的时间;茁i
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为 p 个协变量 zi 的系数,检验协变量影响的系数的

指数函数即风险比率比,风险比率比>1 说明对雌蜂

离开斑块倾向具有增强作用,而风险比率<1 说明对

雌蜂离开斑块倾向具有相反的作用;协变量既可以

是固定的,也可以随时间而变化;当所有协变量的作

用为 0 时,基线风险就是离开斑块的倾向(Wajnberg
et al. ,2000),用 R 统计软件(R鄄2郾 7郾 1)的生存分析

(survival)功能包进行分析(Crawley,2005; R Devel鄄
opment Core Team,2007)。

2摇 结果与分析

2郾 1摇 寄生蜂对不同寄主斑块的选择

斑痣悬茧蜂对高密度斑块的选择次数显著多于

低密度斑块( 字2 = 22郾 53,df = 1,P<0郾 001),例如,对
10 头·株-1的寄主斑块的选择次数比对 5 头·株-1

的斑块高 2郾 5 倍(表 1)。 在 7 h 观察期内斑痣悬茧

蜂对不同密度斑块的访问次数存在显著差异,尽管

对密度为 5 头·株-1 的斑块的访问次数与对照(0
头·株-1)没有显著差异,但与更高密度均存在显著

差异,例如对 30 头·株-1 斑块的访问次数比对 10
头·株-1斑块高 2郾 5 倍。 在观察期内斑痣悬茧蜂对

不同密度斑块的寄生率亦存在显著差异,例如,对密

度为 10 头·株-1的斑块的寄生率比对 5 头·株-1斑

块的高近 3郾 5 倍(表 1)。
2郾 2摇 在不同密度斑块上驻留时间及其影响因素

Cox 比例风险模型拟合结果表明:1)寄主密度

对斑痣悬茧蜂离开寄主斑块的倾向具有消极作用

(茁 为负值),例如,寄生蜂离开密度为 10 头·株-1

斑块的倾向比离开 5 头·株-1 斑块降低 5% (参数

-0郾 0469取反对数后为 0郾 95)(图 1,表 2),寄生蜂驻

留时间随寄主密度增加而延长,在寄主密度为 0、5、
10 和 30 头·株-1 的斑块上平均停留 8郾 06、20郾 56、
42郾 90 和 176郾 27 min;2) 产卵次数对斑痣悬茧蜂

离 开寄主斑块的倾向具有消极作用(茁为负值),例

表 1摇 斑痣悬茧蜂对不同密度寄主斑块的偏好
Table 1摇 Preferences of Meteorus pulchriconis for different
host鄄density鄄patches
斑块寄主密度
(头·株-1)

初次选择次数
(n=32)

访问次数
(次·7 h-1)

寄生率
(% )

0 2 1郾 44 依 0郾 20 a -
5 4 1郾 78 依 0郾 24 a 9郾 38 依 2郾 00 a
10 8 3郾 06 依 0郾 39 b 32郾 50 依 2郾 00 b
30 18 5郾 56 依 0郾 45 c 42郾 20 依 1郾 43 c
数值为平均值依标准误;同列数值后不同小写字母表示差异显著
(Tukey HSD 多重比较, P<0郾 05)。

图 1摇 斑痣悬茧蜂离开不同密度寄主斑块的累计风险函数
曲线
Fig. 1 摇 Cumulative hazard function curves for the patch鄄
leaving tendency on different host鄄density patches in Mete鄄
orus pulchricornis

表 2摇 拟合斑痣悬茧蜂寄主斑块驻留时间及其影响因素的
Cox 比例风险模型参数估计值
Table 2 摇 Estimated coefficients of Cox proportion hazard
model fitted to host鄄patch residence time and covariates in
Meteorus pulchricornis
变量 系数 茁 标准误 Wald 字2 P

密度 -0郾 0469 0郾 0155 -3郾 02 <0郾 001
产卵次数 -0郾 5034 0郾 1454 -3郾 46 <0郾 001
密度伊产卵数 0郾 0169 0郾 0050 3郾 38 <0郾 001
末次产卵后时间 0郾 0167 0郾 0246 0郾 681 0郾 496

如,在寄主斑块上产卵两次的寄生蜂离开斑块的倾

向比产卵 1 次的蜂下降 40% (参数-0郾 50 的反对数

为 0郾 60);3)寄主密度与产卵次数互作对斑痣悬茧

蜂离开寄主斑块的倾向具有积极作用(茁 为正值),
例如,当寄主密度低而产卵数量多时,寄生蜂离开寄

主斑块的倾向要比寄主密度高而产卵数少时增加

1郾 7% (参数 0郾 0167 的反对数为 1郾 017);4)末次产

卵后时间对斑痣悬茧蜂离开寄主斑块的倾向没有显

著影响。

3摇 讨摇 论

行为生态学的核心问题之一是动物根据何种机

制来搜寻离散分布的资源斑块(Stephens & Krebs,
1986)。 寄生蜂通过挥发性化合物的浓度评估寄主

幼虫密度差异,已发现许多寄生蜂具有这种能力

(van Alphen et al. ,2003)。 本研究中斑痣悬茧蜂对

寄主密度相对较高的斑块初次选择偏好、访问次数

和驻留时间都显著较高于寄主密度较低的斑块,这
与 Tenhumberg 等(2001b)对粉蝶微红绒茧蜂 Cotesia
rubecula 的观察一致,均符合 Charnov(1976)最优搜
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寻理论的预测。
本研究表明,斑痣悬茧蜂访问各密度斑块过程

中,寄主密度和产卵数量对其离开斑块的倾向起消

极作用,即随寄主密度和产卵数量的增加而倾向于

留在斑块上。 寄主密度作为斑块质量的主要代表性

特征,是寄生蜂驻留寄主斑块的主要决定性因素,这
在对其他寄生蜂的研究中也得到了印证,例如,Vos
等(1998)对粉蝶微红绒茧蜂的研究发现,寄生蜂在

粉蝶幼虫密度高的斑块上倾向于驻留更长的时间;
Wagge(1979)对仓蛾姬蜂 Venturia canescens 搜寻石

榴螟 Ectomyelois ceratoniae 蛹的行为学研究表明,产
卵促使雌蜂延长驻留时间。 本研究同时发现,寄主

密度和产卵次数存在显著互作,对斑痣悬茧蜂离开

斑块倾向产生促进作用。 这说明虽然寄主密度增大

或产卵次数增多时,均促进寄生蜂驻留斑块;但若二

者同时变化,则促进寄生蜂离开寄主斑块,这一机制

显然对寄生蜂的斑块最优利用有利。 例如,当寄主

密度高但产卵次数亦多时,意味着寄主斑块质量随

时间而迅速下降,离开当前斑块去搜寻质量更好的

斑块就可能获得更大的适合度。
然而,本研究也发现与先前研究结果不完全一

致,斑痣悬茧蜂在寄主斑块上末次产卵至离开斑块

的时间(末次产卵后时间)对其离开斑块倾向没有

显著影响。 而 Tenhumberg 等(2001a)以粉蝶微红绒

茧蜂为例用随机动态编程模型模拟预测,末次产卵

后时间与斑块的寄主密度存在正相关关系,即与后

者对雌蜂离开斑块倾向具有同样的作用,但这一关

系的程度(斜率)随产卵数量增加而降低。 可能本

研究的斑痣悬茧蜂产卵次数较多,从而掩盖了末次

产卵后时间对寄生蜂离开寄主斑块倾向的影响。
斑痣悬茧蜂对寄主幼虫密度的搜寻行为对于防

治许多夜蛾类幼龄幼虫具有重要意义。 例如,斜纹

夜蛾以卵块方式产卵,所以在 3 龄前呈明显的聚集

分布;此前研究表明,3 龄幼虫对于斑痣悬茧蜂幼虫

发育最好(Liu & Li,2006,2008;刘正等,2010)。 所

以,在生物防治这类害虫时,在其幼虫发育早期释放

斑痣悬茧蜂不仅有利于其寄主搜寻,而且可以避免

寄主幼虫后期取食为害,可望收到较好的防治效果。
当然,除了斑块的寄主密度和寄生蜂的产卵外,其他

因素也可能与斑痣悬茧蜂的斑块驻留时间决策有

关。 对其他寄生蜂斑块驻留时间决策行为的研究表

明,有很多因素潜在影响寄生蜂的斑块离开决策,诸
如寄生蜂本身特征(如搜寻经历、抱卵量等)、寄主

斑块特征(质量、分布、寄主抵抗行为等)、其他天敌

或同种其他个体的存在情况、斑块所在的植物以及

环境因素(如温度)等等(Wajnberg,2006)。
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