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摘要:采用开顶式生长室( Open top chamber，OTC) 模拟增温和苯菌灵抑制丛枝菌根研究上述两种因素综合作用下门源草原毛

虫幼虫的生长速率、蛹化时间和蛹重。结果表明，增温和丛枝菌根抑制及其交互作用均对门源草原毛虫幼虫生长速率产生了显

著影响。相比对照组而言，增温使该指标升高了 34%。丛枝菌根抑制未对上述指标产生显著影响。增温和丛枝菌根抑制的交

互作用使门源草原毛虫幼虫生长速率较对照组升高了 16%，而较增温组降低了 13%。增温处理下雌、雄幼虫的蛹化时间分别

为 204、218 d，而不增温处理下分别为 212、223 d。增温使得雌、雄幼虫的蛹化时间较不增温处理分别提前了 2%和 4%。增温和

不增温处理下的雌、雄虫蛹化时间差分别为 15、12 d。增温将上述时间差扩大了 25%。此外，增温及其与丛枝菌根抑制的交互

作用对门源草原毛虫雌虫蛹重的影响显著，而对于雄虫的蛹重来说，仅增温处理的影响显著。增温和增温丛枝菌根抑制处理，

使得雌蛹重较对照组增大了 22%和 8%。增温使雄蛹重增大了 18%。首次研究了增温和丛枝菌根对植食性昆虫的综合影响。
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Abstract: It is known that global warming，an extremely threatening problem for human，changes the ecological processes
and ecosystem in an unprecedented way． There is no doubt that climate warming can significantly affect insects that are more
sensitive to the changes in environment and are regarded as the bio-indicator of ecosystem to disturbances． Herbivores attract
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more attention than other insects owing to their advantages in terms of quantity and function． Although the general effects of
warming on herbivores are positive，recent studies suggest that they are highly variable across species and depend on the

optimum temperature． In addition，there are many abiotic and biotic factors，such as soil fertilization，precipitation，wind，

below ground herbivores，arbuscular mycorrhiza fungi，and enemies of herbivores affecting the interspecific interactions of
predation． They can probably alter the responses of herbivores to warming． This hypothesis had been validated by some field

studies． Arbuscular mycorrhiza fungi ( AMF) ，one of the most widely distributed soil organisms，develop root symbiotic

associations with nearly 85% of terrestrial plants． They can help roots uptake mineral elements，such as nitrogen ( N) and
phosphorus ( P) ，in exchange for photosynthetic products from host plant． By this pathway，AMF can interact with their

host plants，and the outcome of these interactions in plants can cascade up to insect herbivores． Despite little consensuses

on the effects of AMF on predation，several studies have suggested that they cannot be ignored． Surprisingly，there is no

study on the role of AMF in regulating the responses of herbivores to warming． To close this gap，we conducted an in situ
experiment in Tibetan Plateau ( TP ) ，the highest and largest plateau on earth，where temperatures increase more rapidly

than the global average． We used an open top chamber ( OTC ) ，benomyl simulating warming，and AMF control to

investigate their influences on the growth rate ( ＲG ) and pupation time ( PT ) of Gynaephora menyuanensis larvae，an
endemic generalist species in northeastern TP． The larvae acted an ideal object of study to solve the above problem． The

results showed that the colonization rate of AMF with fungicide treatment was 29% lower than that in no fungicide treatment

group，indicating that fungicide significantly suppressed mycorrhiza symbiosis． The mean GＲs under no warming without

fungicide ( NWNF) ，no warming with fungicide ( NWF) ，warming without fungicide ( WNF) ，and warming with fungicide
( WF) treatments were 1．63，2．17，1．57，and 1．88 mg /d． The effects of warming，fungicide，and their interaction on the

GＲ of caterpillars were significant． The GＲs under WNF and WF treatments increased by 34% and 16% compared with that

under NWNF treatment． The GＲ under WF treatment decreased by 13% compared with that under WNF treatment． Besides，
warming significantly affected the PT of both female and male． The advancement of pupation time of female ( 2%) and male

( 4%) under warming ( W) treatment was higher than that under no warming ( NW) treatment． The difference between the

pupation of female and male caterpillars under W treatment increased by 25% compared with that under NW treatment． The

effects of warming，fungicide，and their interaction on the pupal weight ( PW) of female caterpillars were significant，but
PW of males were only altered by warming． The PWs of females under WNF and WF treatments increased by 22% and 8%

compared with that under NWNF treatment． And the PWs of males under W treatment was increased by 18% compared with

that under NWNF treatment． This is the first report on the effects of warming and arbuscular mycorrhiza fungi on herbivores．
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当前，植食性昆虫对于气候变暖的响应已成为深入了解全球变暖对地球生态系统复杂影响的关键和热点

问题之一。气候变暖对于植食性昆虫的影响，主要通过调节昆虫和植物的代谢水平平衡、昆虫所取食植物的
生长-分化平衡以及昆虫来实现［1］。此外，昆虫天敌、第二营养级其他生物和地下生物也会对上述过程产生复
杂影响［2-3］。气候变化对植食性昆虫的作用，是由上述多个生态过程相互作用所产生的的综合结果。

门源草原毛虫( Gynaephora menyuanensis) 是青藏高原东北部的特有物种［4］。该物种一个世代周期为 1
年，共经历幼虫期、蛹期、成虫期以及卵期 4个发育阶段。此外，这一物种在发育过程中表现出性二型性，其雌
雄幼虫的发育龄期分别为 7龄和 6龄，且自 6龄开始，雌性幼虫个体的体重、体长、头宽等形态指标开始大于
雄性个体，另外，其成虫在形态和习性等方面均有明显差异［4］。门源草原毛虫是一种完全变态昆虫，其一龄
幼虫以滞育状态进行越冬，每年 3月中下旬结束滞育成为二龄幼虫并开始活动，至 7月份，其雄性个体完成六
龄发育开始化蛹，雌性个体继续发育经第 7个龄期后进入蛹期，8 月中旬以后破蛹成虫，9 月中旬前完成交配
产卵，10月中旬左右一龄幼虫孵化随即进入滞育状态越冬［4］。门源草原毛虫是多食性昆虫，喜食禾草类和莎
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草类植物叶片，其食谱随生长发育及密度增长有所扩大［5］。鉴于上述特性，门源草原毛虫可被作为气候变暖
背景下生物适应性研究的模式物种。
丛枝菌根真菌( Arbuscular mycorrhiza fungi，AMF) 可通过宿主植物获取其生长发育所必须的碳水化合

物，作为回报，AM真菌则帮助植物吸收磷、氮等矿质元素［6］。以往的研究表明它们能够通过宿主植物对食草
动物产生影响［7-8］。然而目前还没有关于 AMF和增温对植食性昆虫综合影响的研究，为填补这一空白，进一
步挖掘 AMF在陆地生态系统应对气候变暖过程中发挥的作用，我们以门源草原毛虫为研究对象，通过模拟增
温和杀菌剂抑制 AMF侵染，于青藏高原高寒矮嵩草草甸进行了野外试验，拟回答以下问题: 1) 增温对于门源
草原毛虫幼虫的生长发育有何影响; 2) 丛枝菌根对门源草原毛虫幼虫生长发育有何影响; 3) 丛枝菌根是否能
够调节增温对于门源草原毛虫幼虫的影响?

1 试验材料和方法

1．1 试验区域
本研究野外工作部分在中国科学院海北高寒草甸生态系统定位观测站( 以下称“海北站”) 附近草地进

行。该站位于青藏高原东北部，祁连山南麓，地理坐标为 37°29'—37°45'N，101°12'—101°23'E，平均海拔
3200 m。站区属高原大陆性气候，季风微弱，空气稀薄，年平均气压为 691 hPa，年均大气密度为 0．8496 kg /
m3［9］，植被为高寒矮嵩草草甸，其优势种以垂穗披碱草( Elymus nutans) 、早熟禾( Poa spp．) 、异针茅( Stipa
aliena) 等禾草和莎草类植物为主，平均植被覆盖率达到 95%［9］。
1．2 试验设计与方法
本试验采用增温与 AMF 控制相耦合的两因素两水平设计，共 4 个处理: 不增温不施用杀菌剂( No

warming×No fungicide，NWNF ) 、不增温施用杀菌剂( No warming × Fungicide，NWF ) 、增温不施用杀菌剂
( Warming×No fungicide，WNF) 、增温施用杀菌剂( Warming×Fungicide，WF) ，每个处理组设置 5 个重复，所有
试验均于花盆中进行。于 2016年 3月将草地植被原位移栽到规格为直径 32 cm×高 23 cm的花盆中，每个花
盆上安装一个直径 30 cm，高 60 cm的扣笼。扣笼由粗铁丝制成的框架并罩以孔隙大小为 0．2 mm×0．2 mm的
细钢丝网构成，用以限制门源草原毛虫幼虫的活动范围，避免毛虫的丢失。
本试验采用开顶式增温室( Open top chamber，OTC) 进行模拟增温，规格为高度 0．40 m，底部直径 1．15 m，

顶部直径 0．70 m［10］。增温效果已在我们先前的研究中有过报道［11］。

丛枝菌根控制处理通过苯菌灵杀菌剂实现。苯菌灵对丛枝菌根能够产生有效的抑制作用，并且对其他种
类的生物影响较小，被广泛应用于丛枝菌根研究中［12-13］。于实验开始后每隔 5 天向花盆中施用 0．5 L浓度为
2 g /L的苯菌灵溶液一次，对照组施用等体积清水。
1．3 试验指标测定
为了检验苯菌灵对 AMF侵染的抑制效果，于 2016年 10月用环刀对花盆内土壤进行取样，每个花盆取直

径 2．5 cm×深度 14 cm的土壤三份并混合，将上述样品带回实验室后参照刘润进等［14］的方法进行预处理。

随机挑选上述已处理的根段于洁净载玻片上并加盖盖破片后测定根断侵染率，每个处理测定 5 次，每次
选取 5个根段，其侵染率均值作为该重复内的菌根侵染率［14］。

2016年 3月下旬开始，每天在试验区域附近尽可能多地采集刚刚结束越冬的幼虫，于 4 月 3 日采集到足
够进行试验数量的幼虫，逐个称量后选取体重近似相等的个体放入上述花盆内进行试验，每个花盆放 5 只幼
虫，于 7月上旬，幼虫化蛹前，对其体重进行称量。生长速率( Growth rate，GＲ) 按如下公式计算:

GＲ= ( M2－M1 ) /D

式中，GＲ表示生长速率，M2为第二次测量体重，M1为初次测量体重，D为两次测量相隔天数，上述测量体重均
为鲜重。
在上述称量操作完成后，观察并记录幼虫的蛹化时间直至所有幼虫完成化蛹。
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1．4 数据分析
采用广义线性模型对所得数据做了两因素方差分析，在有交互作用的情况下运用 Tukey HSD对各组间的

均值进行比较，对交互作用不明显的指标，采用独立样本 t 检验对其进行均值比较。所有分析及统计图形的
制作均使用 IBM SPSS Statistics 22和 Microsoft office Excel 2013软件完成。

2 结果

2．1 苯菌灵对丛枝菌根的抑制效果
苯菌灵显著地抑制了 AMF对高寒矮嵩草草甸植物根系的侵染( F= 57．373，P＜0．001，表 1) 。相比未使用

灭菌剂的处理组而言，苯菌灵使得 AMF侵染率降低了 29% ( 图 1) 。本试验中的增温处理对上述抑制作用不
构成干扰( 表 1) 。

表 1 增温和丛枝菌根抑制对试验指标影响的方差分析

Table 1 Summary of two way ANOVA for the effects of warming，fungicide and their interaction on index in this study

指标 Index 因素
Factor

F P 指标 Index 因素
Factor

F P

侵染率 Colonization rate W 0．537 0．474 雄性幼虫蛹化时间 W 69．597 ＜0．001

F 57．373 ＜0．001 Male pupation time F 0．179 0．675

W×F 2．149 0．162 W×F 1．034 0．315

生长速率 Growth rate W 56．109 ＜0．001 雌蛹重 Female pupal weight W 17．952 0．001

F 9．292 0．003 F 3．195 0．096

W×F 4．345 0．040 W×F 5．354 0．036

雌性幼虫蛹化时间 W 22．188 ＜0．001 雄蛹重 Male pupal weight W 5．374 0．034

Female pupation time F 0．133 0．717 F 0．026 0．874

W×F 0．002 0．963 W×F 0．019 0．893

W: 增温，Warming; F: 杀菌剂，Fungicide; W×F: 增温和杀菌剂，Warming and fungicide

2．2 增温和丛枝菌根抑制对门源草原毛虫幼虫生长发育的影响
对照组( 不增温不施用苯菌灵) 、增温、丛枝菌根抑制( 施用苯菌灵) 、增温×丛枝菌根抑制组的门源草原毛

虫幼虫生长速率分别为 1．63、2．17、1．57、1．88 mg /d( 图 2) 。增温、丛枝菌根抑制以及两者间交互作用均对门
源草原毛虫幼虫的生长速率有着显著的影响( F值分别为 56．109，9．292，4．345，P值分别为＜0．001，0．003和＜
0．040; 表 1) 。相比对照组( 不增温不施用苯菌灵) 而言，增温将门源草原毛虫幼虫的生长速率提升了 34%( 图
2) 。增温和丛枝菌根抑制使得这一指标较对照组升高了 16%，而较增温处理降低了 13%( 图 2) 。

图 1 丛枝菌根抑制效果

Fig．1 Colonization rate of AMF under different treatments

F: 杀菌剂，Fungicide; NF: 无杀菌剂，No fungicide; 不同字母表示

差异显著，P＜0．05

图 2 不同处理下门源草原毛虫幼虫生长速率

Fig．2 Growth rate of Gynaephora menyuanensis under
different treatments
NWNF: 不增温且无杀菌剂，No warming and no fungicide; NWF:
不增温施用杀菌剂，No warming and fungicide; WNF: 增温无杀菌
剂，Warming and no fungicide; WF: 增温且施用杀菌剂，Warming
and fungicide
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增温对门源草原毛虫雌、雄性幼虫的蛹化时间均有显著的影响( F = 21．188，P＜0．001; F = 69．597，P＜
0．001。表 1) 。增温处理下雌、雄幼虫的蛹化时间分别为 204、218 d，而不增温处理下分别为 212、223 d ( 图
3) 。增温使得雌、雄幼虫的蛹化时间较不增温处理分别提前了 2%和 4%。增温和不增温处理下的雌、雄虫蛹
化时间差分别为 15、12 d( 图 3) 。增温将上述时间差扩大了 25%。
增温及其与丛枝菌根抑制的交互作用对门源草原毛虫雌虫蛹重的影响显著( F值分别为 17．952和5．354，

P值分别为 0．001和 0．036，表 1) ，而对于雄虫的蛹重来说，仅增温处理的影响显著( F = 5．374，P = 0．034，表
1) 。增温和增温丛枝菌根抑制处理，使得雌蛹重较对照组增大了 22%和 8% ( 图 4) 。增温使雄蛹重增大了
18%( 图 5) 。

图 3 增温对门源草原毛虫幼虫蛹化时间的影响

Fig．3 Effects of warmign on pupation time of Gynaephora

menyuanensis

NW: 不增温，No warming; W: 增温，Warming

图 4 不同处理下的门源草原毛虫雌蛹重

Fig．4 Female pupal weight of Gynaephora menyuanensis under

different treatment

图 5 不同处理下门源草原毛虫的雄蛹重

Fig． 5 Male pupal weight of Gynaephora menyuanensis under

different treatment

3 结论与讨论

本试验的结果表明，增温显著地升高了门源草原

毛虫幼虫的生长速率，提前了门源草原毛虫蛹化时间，

这与我们前期的结果一致［11］。余欣超等［11］的研究显
示，适当增温能够促进门源草原毛虫的生长，提高该物

种种群的存活率，而增温到达一定程度后又会对该昆

虫产生抑制效应。这种抑制效应可能是由于过高的增
温幅度抑制了门源草原毛虫幼虫的代谢过程，另一方

面也可能是因为由于增温在促进门源草原毛虫幼虫代

谢速率的同时，造成了植物 C /N 比的升高［15］，降低了
该昆虫对食物的利用率［4］，使其获取的能量不足以支

持代谢过程的需要，进而形成了过多的消耗。与本文的研究结果不同，曹慧等［16］认为在放牧条件下的增温提
高了门源草原毛虫幼虫的生长速率，而单独的增温并未对上述指标产生显著影响，这可能是因为两组试验所

采用的的增温设施以及试验样地植被情况不一致。此外，作为完全变态昆虫的一种，门源草原毛虫的一个世
代要经历幼虫期、蛹期、成虫期、卵期 4个发育阶段，其幼虫期主要进行营养生长［4］。该类昆虫在幼虫期面临
着极端环境、天敌捕食、种间偏害关系等的威胁［3，17-18］。本研究表明增温提前了门源草原毛虫蛹化时间，这有
利于其在一定程度上避免发育末期青藏高原东北部的低温环境以及更少的暴露在天敌等的威胁之下。
幼虫期的提前结束意味着毛虫更早地完成了变态发育和繁殖所需的能量积累，也将进一步导致羽化及产

卵时间的提前［18］。从更长的时间尺度来看，增温导致的上述变化会使得门源草原毛虫生活史周期的缩短乃
至世代数的增加，这将大大有利于该物种后代的繁衍和种群规模的扩大［19］。
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此外，本文的结果表明增温明显增大了门源草原毛虫蛹的重量，而蛹重的增大意味着其成虫繁殖能力的

提高［20］，余欣超［19］的研究能够证实这一观点。
丛枝菌根对于植食性昆虫的影响，主要通过其宿主植物实现。AMF 是植物专性营养共生菌，通过宿主植

物获取其生长发育所必须的碳水化合物，作为回报，AM 真菌则帮助植物吸收磷、氮等矿质元素［21］。AMF 还
可以调节植物抗逆抗病等生理作用［22］，进而改善植物与昆虫的相互关系［23］。大多数禾草类植物、少数莎草
科植物以及部分其他杂草都能够与丛枝菌根真菌形成互惠共生体［24］。门源草原毛虫幼虫的食物也主要以上
述种类植物为主，尤其对垂穗披碱草的利用率最高［4］。孙永芳等［25］的研究表明丛枝菌根显著提高了垂穗披
碱草的含氮量，而门源草原毛虫幼虫生长速率和其食物含氮量成正比［18］。这可以解释本试验中丛枝菌根抑
制对于增温对门源草原毛虫幼虫生长速率正向效应的减弱。然而，在未增温条件下，丛枝菌根抑制对门源草
原毛虫幼虫食物氮含量的降低并未引起其生长速率的变化。这可能是因为增温加快了门源草原毛虫幼虫的
代谢速率进而使得其对食物质量的要求提高［1］，因此增温条件下丛枝菌根抑制所造成食物质量的降低对其

影响较为显著，而在未增温条件下，尽管植物含氮量因丛枝菌根抑制而有所降低，但仍然足以满足门源草原毛

虫幼虫维持其正常的生长速率。此外，在研究中，雌雄个体的蛹重对丛枝菌根抑制处理表现出不同程度的响
应，在增温条件下，雌蛹重量因丛枝菌根的抑制而明显降低，而雄蛹未表现出这一趋势。这可能是由于门源草
原毛虫雌性个体的幼虫发育历期较雄性幼虫个体多了一个龄期，而且末龄幼虫的生长速率在雌性性别间的差

异更加明显，这就使得在同样的处理下，雌虫的体重更容易比雄虫发生变化，曹慧［18］的研究结果也表明在放

牧作用下门源草原毛虫雌蛹重量的增大比率是雄蛹重量的两倍。
综上，增温有利于门源草原毛虫幼虫的生长发育，表现为能够提高其生长速率及蛹重，提前其蛹化时间，

扩大其雄性先熟现象及性二型性。丛枝菌根对于门源草原毛虫的影响并不明显。增温扩大了丛枝菌根抑制
对门源草原毛虫幼虫生长速率的不利影响。
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