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华山松大小蠹危害与寄主华山松
营养物质和抗性成分的关系

Ξ

蒲晓娟, 陈　辉
(西北农林科技大学 林学院, 陕西 杨凌 712100)

　　[摘　要 ]　对秦岭林区遭受华山松大小蠹危害不同阶段的被害华山松韧皮部内的营养物质含量和酶活性变

化进行了测定。结果表明, 在华山松大小蠹和共生蓝变真菌危害初期, 华山松韧皮部内的苯丙氨酸解氨酶 (PAL )、

多酚氧化酶 (PPO )、超氧化物歧化酶 (SOD )活性均显著提高, 丙二醛 (M DA )含量明显增加; 但随着华山松大小蠹种

群数量的增加和蓝变真菌对华山松韧皮部和木质部组织危害的加剧, 韧皮部组织内的 PAL、PPO 和 SOD 活性逐渐

降低, 在枯立木阶段降至最低; 与此同时, 华山松韧皮部内的水分及蛋白质、糖类、粗脂肪、淀粉等营养物质含量, 则

随华山松大小蠹和共生蓝变真菌危害的加剧而不断减少。华山松大小蠹的入侵危害降低了华山松韧皮部的生理生

化抗性, 加速了其营养的分解。
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Abstract: T h is paper focu sed on the nu trien t and enzym e of ph loem in differen t a t tack ing stages ho st

t rees, P inus a rm and i, in p ine eco system of Q in ling M oun ta in s. T he resu lts show ed that a t the beginn ing

stage of being at tacked by Ch inesis w h ite p ine beet le (D end roctonus a rm and i) and their sym b io t ic b lue2
sta in fungu s (L ep tog rap h ium qin ling ensis) , PAL , PPO , SOD act ivit ies and M DA con ten t sign if ican t ly in2
creased in the ph loem of P. a rm and i, and decreased w ith the increase of the num ber of D . a rm and i and the

at tack ing on the xylem and ph loem of P. a rm and i from b lue2sta in fungu s, then reached the m in im um level

in w ithering stage of P. a rm and i. Bu t the con ten ts of nu trit ion m ateria ls in the ph loem , such as w ater, p ro2
tein, g lucide, fa t, am ylum and so on, declined w ith the infesta t ion of D. a rm and i and sym b io t ic fungu s. In

summ ary, the resistance of physio logy and b iochem istry in the ph loem of P. a rm and i w as decreased, the re2
duct ion of nu trit ion w as accelera ted by the at tack ing of D. a rm and i.
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　　华山松大小蠹 (D end roctonus a rm and i T sai et

L i) 是我国秦岭巴山林区优质针叶树种华山松 (P i2
nus a rm and i F r. ) 的毁灭性先锋害虫, 主要选择入

侵 30 年生以上的健康华山松, 并在共生蓝变真菌的
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协同作用下, 导致被害寄主树木树势迅速衰弱, 从而

诱发次生性小蠹虫的大量入侵危害, 给秦岭巴山森

林生态环境和社会经济带来巨大损失, 也影响了森

林生态系统的可持续发展[1 ]。

国内外研究表明[124 ] , 许多韧皮部小蠹虫在入侵

寄主树木时, 都将体内外携带的致病性真菌或酵母

菌接种于寄主树木韧皮部和木质部组织内, 通过其

胞外酶分泌和转化, 有效降低寄主树木树脂等的生

理生化抗性, 并显著提高小蠹虫对寄主树木营养的

利用率。小蠹虫和共生真菌入侵定居过程中, 在抵御

寄主树木原生性抗性的同时, 必须能够克服寄主树

木所产生的诱导性抗性。随着小蠹虫种群数量的增

加和共生真菌对寄主树木抗性物质分解作用的提

高, 寄主树木的生理生化等抗性迅速衰退[428 ]。

本研究系统分析了华山松健康木和衰弱木 (包

括新侵木、枯萎木、枯立木 3 个危害阶段) 的抗性酶

活性, 及健康华山松和被害华山松韧皮部组织内氮、

磷、淀粉等营养物质含量的变化, 旨在进一步探索华

山松大小蠹和共生真菌间营养利用的内在联系, 及

华山松大小蠹和共生蓝变真菌致死寄主华山松的机

制, 以期为秦岭巴山林区华山松大小蠹的综合治理

提供科学依据。

1　材料与方法

1. 1　采样地概况

　　采样地火地塘林场位于秦岭南坡宁陕县境内,

地理坐标为北纬 33°25′～ 33°29′, 东经 108°25′～

108°30′, 海拔 1 500～ 2 450 m , 属于秦岭南坡山地温

带气候。主要成林树种有华山松 (P inus a rm and i)、

油 松 ( P inus tabu laef orm is )、落 叶 松 ( L a rix

gm elin ii )、 锐 齿 栎 ( Q uercus a liena var.

acu teserra ta)、红桦 (B etu la a lbo2sinensis) 和牛皮桦

(B etu la u tilis)。其中华山松多以点、片状与油松、锐

齿栎、红桦和牛皮桦构成混交林或形成华山松纯林。

1. 2　研究材料

2006205 在火地塘林区海拔 2 000～ 2 200 m 的

华山松林内, 随机选择华山松健康木和不同危害阶

段的华山松各 3～ 5 株 (树龄在 30 年以上, 胸径

25～ 30 cm )。在胸高处采集韧皮部组织 (每个样品采

集量不少于 1 kg) , 将采集的韧皮部装入塑料袋内

密存, 置冰箱中保存。

华山松危害阶段划分标准如下:

健康木。针叶全部为绿色, 树干表面较光滑、没

有漏斗状凝脂, 韧皮部和木质部颜色正常, 均无蓝变

现象, 木质部有大量的树脂流出。

新侵木。针叶部分失绿, 树干表面有少许凝脂漏

斗, 韧皮部和木质部颜色正常, 部分侵入孔有蓝变现

象, 树干有侵入孔的地方有树脂流出。

枯萎木。部分针叶变黄或呈黄褐色, 树干上有褐

色或暗褐色大型漏斗状凝脂, 树势衰弱, 韧皮部和木

质部之间有大量的小蠹虫坑道, 并有蓝变现象出现,

木质部有少量树脂流出且流速缓慢。

枯立木。针叶全部干枯, 呈红褐色或灰褐色, 树

势极度衰弱, 树木接近死亡, 树干上凝脂干缩或剥

落, 木质部没有树脂流出, 韧皮部和木质部蓝变现象

严重。

1. 3　研究方法

1. 3. 1　样品处理　样品分为干样和鲜样 2 种类型,

其中干样是将采集的韧皮部样品在除去外皮后置于

105 ℃下烘干 0. 5 h, 再转入 80 ℃烘干 8 h, 然后粉

碎获得。鲜样是将冷冻的新鲜样品除去外皮, 迅速剪

取 (未与空气接触变色的韧皮部材料)获得。

1. 3. 2　韧皮部水分含量测定　用常压加热干燥法

测定 (70 ℃恒温烘至恒重) [9 ]。

1. 3. 3　韧皮部淀粉、糖、蛋白质和粗脂肪含量测定

　用 3, 52二硝基水杨酸法测定还原性糖含量; 蒽酮

法测定可溶性总糖和淀粉含量[9210 ]; 用考马斯亮蓝

G2250 染色法测定蛋白质含量[10 ] , 以电泳纯牛血清

蛋白作标准曲线; 用索氏抽提法测定粗脂肪含量[9 ]。

1. 3. 4　韧皮部总氮和总磷含量测定　用半微量凯

氏定氮法测定总氮含量[9 ] , 钒钼黄比色法测定总磷

含量。

1. 3. 5　苯丙氨酸解氨酶 (PAL ) 活性测定　参照

Kouko l 等[11 ]的方法并略加改进。随机取韧皮部样

品 1 g (鲜重) , 加 0. 15 g 不溶性 PV P 和 0. 2 mo löL
硼酸缓冲液少量 (内含巯基乙醇 2 mmo löL , pH 为

8. 8 ) , 经冰浴研磨匀浆, 4 层纱布过滤, 在 0 ℃以

12 000 röm in 离心 15 m in, 收集上清液, 并用上述缓

冲液定容至 10 mL , 用于酶活力测定, 每处理重复

3 次。待测液总体积 5 mL , 内含 0. 2 mo löL 硼酸缓

冲液 (pH 8. 8) 3 mL、1 200 Λmo löL 的L 2苯丙氨酸和

酶液各 1 mL。对照不加L 2苯丙氨酸溶液, 以硼酸缓

冲液 (pH 8. 8) 代替。在 30 ℃恒温水浴中保温 60

m in, 加入 3 滴 6 mo löL HC l 终止反应, 用 721 型分

光光度计在 290 nm 处测定OD 值变化, 以OD 值每

增加 0. 01 为一个酶活力单位。

1. 3. 6　多酚氧化酶 ( PPO ) 和超氧化物歧化酶

(SOD ) 活性测定　PPO 活性用抗坏血酸滴定法测
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定[9 ]。超氧化物歧化酶 (SOD ) 活性采用氮蓝四唑

(NBT )还原法测定[9 ] , 以 (OD 无酶- OD 有酶) öOD 无酶表

示酶活单位。

1. 3. 7　丙二醛 (M DA ) 含量测定　M DA 含量采用

硫代巴比妥酸法测定[9 ]。

2　结果与分析

2. 1　华山松大小蠹和共生真菌危害与华山松韧皮

部含水量的关系

　　图 1 表明, 华山松健康木韧皮部的含水量

( (3. 495±0. 088) % ) 显著 (P < 0. 05) 高于华山松被

害木, 华山松大小蠹和共生真菌危害使华山松韧皮

部内的水分含量迅速降低, 但随着华山松大小蠹和

共生真菌危害的加剧, 被害华山松韧皮部组织内含

水量下降速度逐渐变缓。

图 1　华山松在华山松大小蠹不同危害

阶段韧皮部的含水量变化

F ig. 1　Change of w ater con ten t in the ph loem of

differen t a t tack ing stages of P inus arm and i

以上结果说明小蠹在韧皮部内大量繁殖和横向

取食危害, 使树木韧皮部遭到环割, 破坏了形成层细

胞的输导能力。同时, 小蠹携带的共生真菌菌丝在管

胞细胞内和细胞间不断扩展, 使树木管胞细胞的水

分输导作用受到严重抑制和阻碍, 从而导致健康华

山松水分代谢紊乱, 韧皮部含水量不断减少。

2. 2　华山松大小蠹和共生真菌危害与华山松韧皮

部营养物质含量的关系

　　由表 1 可以看出, 华山松健康木韧皮部组织内

还原糖、可溶性糖、淀粉和粗脂肪含量均最高, 分别

为 (102. 41±5. 71) , (32. 27±2. 54) , (111. 75±

10. 25)和 (83. 07±2. 11) m gög。各营养物质含量随

小蠹的入侵和发育, 呈明显下降趋势, 其中在华山松

新侵木阶段降幅最大, 在枯立木阶段降至最低, 分别

降为 (30. 90±1. 86) , (22. 14±1. 47) , ( 15. 80±

1. 30) 和 (31. 67±0. 30) m gög。这一方面主要是由

于小蠹在华山松韧皮部、木质部间大量取食和繁殖,

加之共生真菌蔓延, 使得华山松的物质合成和代谢

受阻, 特别是光合作用产物的运输严重受阻, 从而使

华山松韧皮部碳水化合物等储备物减少; 另一方面,

小蠹和真菌的入侵危害, 引起健康华山松树势衰弱、

针叶失水枯萎脱落等, 势必导致华山松光合能力逐

步下降, 进而引起碳水化合物合成和代谢发生变化,

导致韧皮部营养物质含量降低。

蛋白质含量降低与植物衰老密切相关, 也是逆

境对植物的一种伤害。已有大量研究证实, 逆境抑制

蛋白质合成并诱导蛋白质降解, 从而使植株体内的

总蛋白质含量降低[12213 ]。华山松健康木韧皮部可溶

性蛋白质含量最高 ( (158. 45±8. 14) m gög) , 但随

着华山松体内小蠹的入侵和发育, 呈明显下降趋势,

至枯立木阶段达到最低 ( (38. 5±2. 55) m gög) , 在

新侵木阶段可溶性蛋白的递减幅度最大。

表 1　华山松在华山松大小蠹不同危害阶段韧皮部内营养物质含量变化

T able 1　Change of nu trien t con ten ts in the ph loem of differen t a t tack ing stages of P inus arm and i m gög

阶段
Stages

还原糖含量
Reductive

sugar

可溶性糖含量
D isso lved

sugar

淀粉含量
Starch

可溶性蛋白质含量
So lub le
p ro tein

粗脂肪含量
E ther

ex tract

健康木 H ealth trees 102. 41±5. 71 a 32. 27±2. 54 a 111. 75±10. 25 a 158. 45±8. 14 a 83. 07±2. 11 a

新侵木 Infesting trees 65. 04±3. 23 b 29. 39±1. 22 b 33. 45±5. 16 b 74. 80±2. 79 b 52. 17±1. 33 b

枯萎木W eaken ing trees 38. 02±4. 08 c 23. 52±1. 83 b 19. 45±7. 78 b 41. 71±3. 25 c 39. 70±1. 08 c

枯立木W ithering trees 30. 90±1. 86 c 22. 14±1. 47 c 15. 80±1. 30 c 38. 5±2. 55 c 31. 67±0. 30 d

　　注: 表中同列数据后标不同小写字母表示差异显著 (P < 0. 05)。下表同。

N o te: V alues w ith differen t sm all letters w ith in the sam e co lum n differ sign ifican tly (P < 0. 05). Sam e in the fo llow ing tab les.

2. 3　华山松大小蠹和共生真菌危害与华山松韧皮

部氮、磷含量的关系

　　由图 2 可以看出, 华山松从健康木至枯萎木阶

段, 其韧皮部内总磷含量有所下降, 但各被害阶段差

异不显著 (P > 0. 05) ; 在枯立木阶段时, 总磷含量明

显减少 (P < 0. 05) , 并降至最低水平 (0. 642±0. 01)

m gög。

图 3 表明, 华山松健康木韧皮部内的总氮含量
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最低 ( (5. 51±0. 46) m gög) ; 在华山松大小蠹和共

生真菌危害初期 (新侵木阶段) , 韧皮部总氮含量明

显升高, 达到 (8. 04±0. 06) m gög; 之后随着小蠹和

真菌危害的加剧, 总氮含量又逐渐减少。M atthew

等[14 ]研究表明, 小蠹虫贮菌器携带入侵的真菌能提

高受害木韧皮部的氮浓度; 在受到小蠹虫危害前, 韧

皮部氮浓度均匀且相对于小蠹虫体内的氮浓度来说

很低; 而在感染期间, 韧皮部的氮浓度全面升高。氮

浓度的升高可能与树木受伤后的活性修补过程相

关。树木在逆境条件下通过增加可溶性氮的合成, 直

接参与其适应逆境的过程[14 ]。另外, 受害木韧皮部

内总氮含量的升高, 也可能与小蠹的排泄物有关, 因

小蠹排泄物、蛀屑等物质中氮浓度相对较高[14 ]。

图 2　华山松大小蠹不同危害阶段

华山松韧皮部总磷含量

F ig. 2　To tal pho spho rus con ten t in the ph loem

of differen t stages of P inus arm and i

图 3　华山松大小蠹不同危害阶段

华山松韧皮部总氮含量

F ig. 3　To tal n itrogen con ten t in the ph loem

of differen t stages of P inus arm and i

2. 4　华山松大小蠹和共生真菌危害与华山松韧皮

部酶代谢的关系

　　SOD 是植物细胞的保护酶之一, 主要清除超氧

阴离子自由基O -
2 酶, 是防御细胞膜脂过氧化的主

要酶, 与植物的抗逆性和抗衰老作用密切相关[15 ]。

PPO 与植物的愈伤反应有密切关系, 能促进植物伤

口的快速愈合, 还有抗病虫害侵染的功能, 与酚类物

质代谢和植物抗病性有关[15216 ]。苯丙烷代谢途径与

植物的抗病反应密切相关, 类黄酮植保素、木质素以

及多种次生酚类抗病物质都是通过苯丙烷代谢途径

合成的。PAL 是苯丙烷代谢途径的第一个关键酶,

其活性与植物的抗病反应直接相关。有研究发现, 所

有植物受病原菌侵染后, 其 PAL 活性均明显升

高[16 ] , 因此 PAL 活性常被用作植物抗病性的生化

指标。

表 2　华山松在华山松大小蠹不同危害阶段韧皮部的酶活性和丙二醛含量变化

T able 2　Change of enzym e activit ies and M DA conten t in the ph loem of differen t stages of P inus arm and i

阶段
Stage

SOD ö
(U ·g- 1·h - 1)

PAL ö
(U ·g- 1·h - 1)

PPO ö
(m g·g- 1·m in- 1)

M DA ö
(mmo l·g- 1)

健康木 H ealth trees 1 500. 21±5. 62 a 350. 52±3. 43 b 49. 66±0. 72 b 0. 77±0. 05 c

新侵木 Infesting trees 1 556. 84±27. 45 a 457. 87±10. 03 a 102. 44±2. 71 a 2. 08±0. 06 a

枯萎木W eaken ing trees 1 418. 90±7. 08 b 355. 94±0. 17 b 44. 67±3. 74 b 1. 58±0. 11 b

枯立木W ithering trees 1 289. 95± 13. 97c 269. 41±6. 23 c 15. 93±1. 91 c 0. 93±0. 03 c

　　由表 2 可以看出, 在华山松大小蠹和真菌危害

的新侵木阶段, 华山松韧皮部抗性酶的活性显著升

高 (SOD 活性变化不太明显) , 具有最高的 SOD、

PAL 和 PPO 酶活性。随着华山松大小蠹入侵数量

的增多和对树木危害的加剧, SOD、PAL 和 PPO 的

活性又逐渐降低, 至枯立木时活性降至最低, 分别为

(1 289. 95±13. 97) U ö(g·h ) , (269. 41±6. 23)

U ö(g·h) 和 (15. 93±1. 91) m gö(g·m in)。这是因

为华山松在遭受华山松大小蠹和真菌的入侵及危害

后, 树体迅速产生愈伤组织, 并诱导 PPO、SOD 和

PAL 活性迅速提高, 以抵御华山松大小蠹和真菌对

树木的进一步危害。但是, 随着华山松大小蠹入侵数
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量的不断增加及其共生真菌在树木组织内的不断蔓

延危害, 华山松产生愈伤组织的能力逐渐衰弱, 加之

真菌分泌的漆型酚氧化酶使树木酚类物质代谢受到

抑制, 抗性系统遭到不断破坏, 导致树木抗性酶合成

能力降低, 最终在枯立木阶段完全丧失抗性酶的活

性。

植物器官中膜脂的过氧化会对其造成极其严重

的伤害, 丙二醛是膜脂过氧化的主要产物之一, 是检

测植物膜在逆境条件下受伤害的一个重要指

标[13, 17 ]。由表 2 可知, 华山松新侵木、枯萎木和枯立

木中丙二醛含量均高于健康木, 说明小蠹和真菌的

危害诱发华山松细胞膜中的自由基引起了膜脂过氧

化作用, 其中在新侵木阶段小蠹和真菌的危害使细

胞膜损伤, 造成过氧化产物M DA 大量产生, 此时

M DA 含量最高, 增幅也最大, 达 ( 2. 08±0. 06)

mmo lög; 之后, 随着细胞的死亡和M DA 的进一步

分解, M DA 含量逐渐下降, 至枯立木时下降为

(0. 93±0. 03) mmo lög。

3　结　论

1) 华山松大小蠹在华山松树木组织内的大量

取食和繁殖, 造成华山松的物质合成和代谢紊乱或

阻断, 特别是树木光合作用产物的运输严重受阻, 导

致被害华山松韧皮部淀粉、糖、蛋白质等营养储备物

不断减少, 直至枯竭死亡。

2) 在华山松大小蠹和真菌入侵危害初期, 寄主

华山松产生诱导性抗性以抵御侵害, 但随着危害的

不断加剧, 寄主树木的抗性物质合成和代谢功能不

断减弱, 导致华山松的防御能力逐渐衰退, 最终丧

失。这也说明了华山松被害致死的过程是树木抗性

丧失的过程。
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