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摘  要  【目的】 探究草地贪夜蛾 Spodoptera frugiperda 幼虫对 3 种植物次生代谢物质苦参碱、印楝

素和鱼滕酮的味觉电生理反应和取食行为，为利用植物源物质防控草地贪夜蛾提供理论依据。【方法】  分

别利用单感受器记录技术和二项叶碟法测定草地贪夜蛾幼虫对苦参碱、印楝素和鱼滕酮的味觉电生理反

应和取食选择行为。利用浸叶法测定了 3 种植物次生代谢物质的化学制剂对草地贪夜蛾 1 龄、2 龄和 3

龄幼虫的致死作用。【结果】 草地贪夜蛾幼虫口器下颚外颚叶上的味觉中栓锥感器内存在对鱼滕酮敏感

的味觉受体神经元，侧栓椎感器内存在对印楝素和苦参碱敏感的味觉受体神经元；苦参碱、印楝素以及

鱼滕酮均能够显著抑制幼虫的取食选择行为；其中，印楝素抑制草地贪夜蛾幼虫取食选择行为的阈值浓

度最低。3 种植物次生代谢物质的化学制剂均能够对草地贪夜蛾幼虫产生有效的致死作用。如 6.0%鱼滕

酮和 0.3%印楝素稀释 120 倍时，对草地贪夜蛾 1 龄幼虫的致死率分别为 100%和 74.3%。【结论】 3

种植物次生代谢物质均能够对草地贪夜蛾幼虫的取食产生拒食作用，其拒食作用的趋势与幼虫味觉受体

神经元对这些物质的反应趋势一致。3 种植物次生代谢物质的相应制剂均能对草地贪夜蛾幼虫产生明显

的致死作用。 

关键词  草地贪夜蛾；植物源次生代谢物质；味觉感受；拒食；致死作用 
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Abstract  [Objectives]  To determine the gustatory electrophysiological and behavioral responses of the fall armyworm 

Spodoptera frugiperda to three plant secondary metabolites; rotenone, azadirachtin and matrine, and thereby provide a basis 

for the environmentally-friendly control of this important pest. [Methods]  Gustatory electrophysiological responses were 

measured by single sensillum recording whereas behavioral responses were determined using a dual-leaf-disc choice assay. In 

addition, the leaf-dipping method was used to investigate the lethality of the three plant secondary metabolites to first, second 

and third instar larvae. [Results]  The medial sensillum styloconicum on the maxillary galea of S. frugiperda caterpillars has 
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a gustatory receptor neuron (GRN) sensitive to rotenone, whereas the lateral sensillum on the maxillary galea has GRNs 

sensitive to matrine and azadirachtin. Certain concentrations of rotenone, azadirachtin and matrine inhibited feeding by 

larvae with azadirachtin having the strongest inhibitory effect, inhibiting feeding even at relatively low concentrations. 

Chemical agents of the three plant secondary metabolites had significant lethal effects on larvae; 6.0% rotenone and 0.3% 

azadirachtin (120 dilution ratio) caused 100% and 74.3%, respectively, mortality in first instar larvae. [Conclusion]  The 

plant secondary metabolites rotenone, azadirachtin and matrine, clearly suppress feeding by S. frugiperda larvae. This is 

consistent with the gustatory responses of the GRNs of larvae to these compounds, and their high lethality to first instar S. 

frugiperda larvae. 

Key words  Spodoptera frugiperda; plant secondary metabolites; gustatory perception; antifeedant; lethal effect 

草地贪夜蛾 Spodoptera frugiperda（J. E. 

Smith）(Lepidoptera：Noctuidae)，又称秋粘虫，

具有杂食性、迁飞性、食量大、爆发性和入侵性

的特点（Johnson，2011；FAO，2017；吴秋琳等，

2019；吴孔明，2020）。其寄主范围广泛，能够取

食玉米、水稻、高粱、烟草、番茄、马铃薯等 76

科 353 种植物（Montezanoet al.，2018），该害虫

2019 年 1 月入侵我国云南省后，迅速在国内蔓

延，不但严重威胁我国的玉米生产，而且已经发

现危害我国水稻和小麦等主要粮食作物（Xu   

et al.，2019；Batuxi et al.，2020）。因此，草地

贪夜蛾是我国粮食丰产丰收的一个重要威胁。 

草地贪夜蛾入侵后，我国已经相继建立了国

内分布区及潜在分布区的全国及地方监测预警

机制，制定了包括生物防治、理化诱控和应急化

学防控在内的综合防控技术体系，国内相应科研

单位也展开了对草地贪夜蛾研究的高潮（王磊

等，2019；吴孔明，2020；郭井菲等，2022）。

但是，作为害虫绿色防控之一的植物源农药以及

拒食剂的研究却鲜有报道。植物源农药或拒食剂

如萜烯类、生物碱和酚类化合物，因其具有低毒、

低残留、环境安全及对非靶标生物无影响或影响

小的优势越来越受到重视（Isman，1994；Koul，

2005；范佳等，2014）。因此，有必要加强对草地

贪夜蛾植物源农药或拒食剂的基础和应用研究。 

植物源农药或拒食剂一般系植物的次生代

谢物质，这些物质在昆虫与植物的关系中起着重

要的作用（Chapman，2003；Schoonhoven et al.，

2005；闫凤鸣，2011）。对于植食性昆虫，源于

非寄主植物的次生代谢物质往往是昆虫的拒食

剂，如三叶蔓荆子 Vitex trifolia 叶片提取物对小

菜蛾 Plutella xylostella 3 龄幼虫具有较好的拒食

活性（高燕等，2012），烟碱对假眼小绿叶蝉

Empoasca vitis 和茶尺蠖 Ectropis oblique 具有明

显的拒食活性（李喜旺等，2016）。而一些植物

的特异次生物质却能够刺激昆虫的取食，这些次

生物质是昆虫的“标志性刺激物质”（Token 

stimuli），如寡食性的烟草天蛾 Manduca sexta 趋

向取食其茄科植物的特异次生代谢物质紫花茄

皂苷（Indioside D）（del Campo et al.，2001）；

强心苷（Cardenolide）是诱导帝王斑蝶 Danaus 

plexippus 取食萝藦科 Asclepiadaceae 乳草属植物

如马利筋 Asclepias curassavicad 的“标志性刺激

物质”(Agrawal et al.，2021)。昆虫对这些次生

代谢物质的趋向或者拒食往往是由于其具有识

别这些物质的味觉受体神经元（ Gustatory 

receptor neurons，GRNs），如棉铃虫 Helicoverpa 

armigera 幼虫口器下颚外颚叶上栓锥感器内存

在识别番茄苷和棉酚的 GRNs（Sun et al.，2022），

而小菜蛾幼虫栓锥感器存在识别十字花科植物

标志性刺激物质的 GRN（Yang et al.，2020）。

我们前期研究发现草地贪夜蛾幼虫栓锥感器内

存在对黑芥子苷和单宁酸敏感的 GRNs，而且对

这 3 种物质具有明显的拒食作用（侯文华等，

2020），表明植物源次生代谢物质具有防治草地

贪夜蛾的潜力。 

苦参碱（Matrine）、印楝素（Azadirachtin）

和鱼滕酮（Rotenone）系 3 种植物源次生代谢物

质，其在防治不同类别的害虫中有着广泛的应用

（李水清等，2005；文吉辉等，2007；张怀江等，
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2016；王小武等，2017；夏丽娟等，2022）。但

是，这 3 种物质对草地贪夜蛾的拒食、毒杀及味

觉机理的研究尚不多见。本研究拟探究这 3 种物

质是否具有抑制草地贪夜蛾幼虫取食的效应，幼

虫是否存在对这 3 种物质敏感的 GRNs；最后，

探索这 3 种物质的制剂对草地贪夜蛾幼虫的致

死作用，从而为防治草地贪夜蛾提供理论和实践

上的基础。 

1  材料与方法 

1.1  供试植物与昆虫 

草地贪夜蛾幼虫采于中国农业科学院新乡

试验基地，在实验室条件下利用自制的人工饲料

饲养多代（表 1），成虫饲喂含有维生素的 10%

的蔗糖水，养虫室相对湿度为 70% ± 5%，光周

期为 14 L︰10 D，温度为（26 ± 1）℃。草地贪

夜蛾幼虫人工饲料配方如表 1 所示。 

供试玉米品种为秋乐 368，购自河南省秋乐

种业科技股份有限公司。 

1.2  主要试剂 

苦参碱（Matrine）、印楝素（Azadirachtin）

和鱼滕酮（Rotenone）购自 Sigma-Aldrich 公司，

氯化钾（KCl）购自天津华东试剂厂，均为分析

纯。试验中所用溶液多现配现用或者溶液配好后

置于 4 ℃冰箱保存，每次存放时间不超过 7 d。 

植物源制剂 0.3%苦参碱购自乳山韩威生物

科技有限公司；0.3%印楝素购自成都绿金生物科

技有限公司；6.0%鱼滕酮购自北京三浦百草绿色

植物制剂有限公司。 

1.3  取食选择行为试验 

草地贪夜蛾幼虫的取食选择行为试验采用

二项叶碟法（汤清波和王琛柱，2007），试验中

用边长为 1.0 cm 的正方形打孔器将新鲜的玉米

叶片打孔作为叶碟，然后将处理组叶碟和对照组

叶碟分别用处理溶液和对照进行浸泡，浸泡时间

为 10 min。根据前期取食选择行为预试验结果，

3 种化合物的处理浓度有所不同。苦参碱取食选

择试验的处理分别为 10、30 和 100 mmol·L–1 苦

参碱溶液处理的玉米叶碟，对照均为蒸馏水（溶

剂）处理的玉米叶碟；印楝素取食选择行为试验

的处理分别为 0.001、0.01 和 0.1 mmol·L–1 印楝

素溶液处理的玉米叶碟，对照均为 5.8%甲醇（溶

剂）处理的玉米叶碟；鱼滕酮取食选择试验处理

分别为 0.1、1.0、10 和 30 mmol·L–1 鱼滕酮处理

的玉米叶碟，对照均为 3%氯仿溶液（溶剂）处

理的玉米叶碟。 

取食选择试验所用昆虫为 6 龄第 2 天的幼

虫，试验前首先将幼虫饥饿约 12 h。在直径为

12 cm 的玻璃培养皿中放入标记“十”字的湿润

滤纸，然后将已经浸泡过的 4 片对照组叶碟（A）

对应“十”字 4 个方向置于培养皿的边缘，而 4

片处理组叶碟（B）则分别置于对照组叶片之间，

即按照 ABABABAB 的顺序沿滤纸边缘排列；测

试时，将饥饿过的幼虫放置在滤纸的“十”字线

交叉处，每隔 10 min 观察一次幼虫的取食情况。 

对于每头取食选择的幼虫，当其取食对照组

或者处理组任何一组叶片面积约二分之一（2 片

叶碟）时，即结束该头幼虫的取食选择，然后用

印有小网格的透明胶片分别测量该头幼虫对应 

 

表 1  草地贪夜蛾幼虫人工饲料配方取食 

Table 1  Components of artificial diet of Spodoptera frugiperda larvae 

饲料成分 

Artificial diet ingredient 

含量（g） 

Content（g） 

饲料成分 

Artificial diet ingredient 

含量（g） 

Content（g） 

麦胚粉 Wheat germ 40 酵母粉 Yeast 34 

玉米叶粉 Corn leaf powder 100 尼泊金甲酯 Methylparaben 4 

山梨酸 Sorbic acid 2 琼脂 Agar 18 

维生素 C Vitamin C 2.5 亚油酸 Linoleic acid 5-6 滴 Drops 

蒸馏水 Distilled water 900（mL）    
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培养皿中对照叶碟和处理叶碟被取食的面积。每

个处理-对照组试验至少测试 50 头幼虫，3 次重

复，1 头幼虫只使用一次。 

用取食选择指数来分析幼虫对处理叶碟和

对照叶碟的取食选择差异，取食选择指数计算公

式为： 

对照组叶碟的取食选择指数（Pc）= 取食对

照组叶碟的面积/取食所有叶碟的面积； 

处理组叶碟的取食选择指数（Pt）= 取食处

理组叶碟的面积/取食所有叶碟的面积。 

使用 SPSS 20.0 分析软件，利用配对 t 检验

法（Paired-sample t-test）比较草地贪夜蛾幼虫对

一个浓度处理叶碟和对照叶碟的取食选择差异

显著性（P < 0.05），并计算草地贪夜蛾幼虫对不

同的处理叶碟和对照叶碟的取食选择指数的平

均数及标准误。 

1.4  幼虫下颚外额叶栓锥感器的电生理反应 

利用单感受器记录（Single sensillum recording）

（van Loon，1990）技术测定草地贪夜蛾幼虫中

栓锥感器和侧栓锥感器对不同浓度的苦参碱

（0.01、0.1、1.0 和 10 mmol·L–1）、印楝素（0.000 1、

0.001、0.01、0.1 和 1.0 mmol·L–1）和鱼滕酮（0.01、

0.1、1.0 和 10 mmol·L–1）的电生理反应，对照

为 2 mmol·L–1 的 KCl。印楝素浓度最低浓度设置

较低是因为草地贪夜蛾幼虫对印楝素的最低电

生理反应阈值浓度较低。选取刚进入 6 龄第 2 天

的草地贪夜蛾幼虫，将其饥饿约 3 h，然后利用

锋利的解剖刀将幼虫头部切下，将连接于地线的

银丝沿切口腹部轻轻插入至幼虫头部的吐丝器

处并轻轻挤压，使栓锥感器向外突出；充满刺激

液的玻璃毛细管电极连接信号放大器，并进一步

连 接味觉探 头（ DTP-1 ） 和信号 处理系统

（IDIC-4）。轻推微动操作仪手柄，在显微镜下

将玻璃毛细管电极端部的液面与幼虫栓锥感器

的顶端轻轻接触，栓锥感器内相应的味觉神经元

受到化学物质刺激后产生的反应经过处理后以

电位的形式被连接的个人电脑中的 Autospike 32

软件记录。刺激时间持续 2 s，对于同一头昆虫，

每两次刺激操作间隔至少 2 min。每一种物质一

般测定 10 头以上幼虫。 

利用 Autospike 32 软件对记录的电信号进行

处理，分析、鉴定并统计刺激物在第 1 秒内激活

幼虫中栓锥感器或侧栓锥感器内反应味觉神经元

的种类和反应频率，即 1 s 内某神经元被激活反

应的电位数目。利用 SPSS 20.0 软件统计分析，

用单因素方差分析法（One-way ANOVA）比较同

一个味觉神经元对不同浓度的同一种刺激液的反

应频率差异（Tukey-HSD，P < 0.05）。 

1.5  次生代谢物质对昆虫的致死作用 

采用浸叶法（中华人民共和国农业部，2008）

在室内条件下测定 3 种植物源农药制剂对草地

贪夜蛾低龄（1 龄、2 龄和 3 龄）幼虫的致死作

用。将 0.3%的苦参碱、0.3%的印楝素和 6%的鱼

滕酮用水分别稀释 1 920、960、480、240、120

和 60 倍，以清水为对照，然后从健康玉米苗植

株上摘取宽度比较均匀且比较完好的玉米叶，将

叶片剪成 2 cm × 1 cm 的小块长形叶片，再将剪

好的叶片放入处理药液中浸泡 10 s，待其自然晾

干，放入直径 5 cm 的一次性盒中，每个盒中放

入等量叶子；再选取大小一致的幼虫放入一次性

盒子中，每个盒子放置 1 头幼虫，每个处理测试

10 头，重复 3 次。 

试验均在温度（26 ± 2）℃、光周期 L︰D = 

14︰10、相对湿度 65% ± 5%的人工培养箱中进

行，药后处理 24、48、72 h 分别检查和记录幼

虫的存活状态。由于观察时段比较长，部分叶子

可能会变质，需要适时更换新的经相应处理的玉

米叶，避免因为食物原因导致其死亡而影响实验

结果。观察时用镊子轻触幼虫体表，若一动不动，

则判定其为死亡，记录药后 72 h 后各处理的幼

虫死亡数、存活数，计算死亡率。 

死亡率（%）=死亡虫数/供试虫数×100。 

利用 SPSS 20.0 软件统计分析，用单因素方

差分析法（One-way ANOVA）分析计算 3 种植

物源制剂对 1 龄、2 龄和 3 龄幼虫的死亡率

（Tukey-HSD，P < 0.05）。 

2  结果与分析 

2.1  幼虫对植物次生代谢物质的味觉感受 

利用单感器记录技术测定了草地贪夜蛾 6
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龄幼虫口器下颚外颚叶中栓锥感器和侧栓锥感

器对不同浓度苦参碱、鱼滕酮和印楝素的电生理

反应。幼虫对 3 种次生植物代谢物质的代表性电

生理反应波如图 1 所示。利用 Autospike 32 软件

中“amplitude”（振幅）分类功能，可把中栓锥

感器和侧栓锥感器对每种次生物质的反应电位

分为 3 类，根据电位振幅由低向高依次命名为电

位Ⅰ（图 1，对应 a）、电位Ⅱ（图 1，对应 b）

和电位Ⅲ（图 1，对应 c），其对应的味觉神经元

则为神经元Ⅰ、神经元Ⅱ和神经元Ⅲ。对照 2.0 

mmol·L–1 KCl 溶液诱导的电位可分为电位Ⅰ和

电位Ⅲ，其对应的味觉神经元则为神经元Ⅰ和神

经元Ⅲ。 

2.1.1  幼虫中栓锥感器对 3 种植物次生代谢物

质的电生理反应  比较了不同浓度苦参碱溶

液诱导中栓锥感器内味觉神经元的反应频率。

首先，中栓锥内神经元Ⅰ对 0.01、0.1、1.0、

10.0 mmol·L–1 苦参碱溶液的反应频率分别为

（12.0 ± 2.485 5）、（7.25 ± 2.067 5）、（8.47 ± 

2.716 6）和（10.77 ± 4.302 9）spikes/s，反应频

率之间差异不显著（P = 0.717）；但是，均显著

低于对照 2.0 mmol·L–1 KCl溶液诱导神经元Ⅰ的

反应频率（27.10 ± 3.323 4）spikes/s（P <0.05）。

其次，神经元Ⅱ对 0.01、0.1、1.0、10.0 mmol·L–1

苦参碱溶液的反应频率分别为（30.79 ± 2.337 4）、

（36.73 ±3.428 8）、（35.72 ± 4.028 3）和（35.67 ± 

5.342 3）spikes/s，反应频率之间差异不显著   

（P = 0.811）。神经元Ⅲ对不同浓度苦参碱溶液

与对照 KCl 溶液的反应频率差异也不显著（P = 

0.342）（图 2：A）。表明中栓锥感器内不存在对

苦参碱敏感的 GRN。 

不同浓度印楝素溶液诱导中栓锥感器内味

觉神经元的反应如图 2（B）所示。神经元Ⅰ对

0.000 1、0.001、0.01、0.1 和 1.0 mmol·L–1 印楝 

 

 
 

图 1  幼虫下颚外颚叶上的栓锥感器对 3 种次生代谢物质的电生理反应示意波形 

Fig. 1  Representative recordings of electrophysiological responses of the sensilla styoconicum  
on maxillary of larvae to three plant secondary metabolites 

次生物质的示意波均为 1.0 mmol·L–1 物质诱导的反应。对照是 2 mmol·L–1 KCl。 

大方框内波形是对应小方框内波形的放大示意图。大框内的 a，b 和 c 代表对应小框内反应电位的分类 

（a：电位Ⅰ；b：电位Ⅱ；c：电位Ⅲ）。图中波形持续时间均为 1 s。 

The concentration of each plant representative secondary metabolite was 1.0 mmol·L–1. The control was 
 2 mmol·L–1 KCl. Spikes in each big rectangle show the expansion trace in the corresponding small rectangle. Letters of a,  

b and c in big rectangle represent the classified spikes in the corresponding small rectangle 

 (a: Spike Ⅰ; b: Spike Ⅱ; c: Spike Ⅲ). The duration of waveform is 1 s. 
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图 2  幼虫中栓锥感器对 3 种次生代谢物质的电生理反应 

Fig. 2  Electrophysiological responses of the medial sensilla styoconica of 
 Spodoptera frugiperda caterpillars to three plant secondary metabolites 

曲线显示中栓锥感器内不同类别的神经元（对应电位Ⅰ、Ⅱ和Ⅲ）对苦参碱（A）、印楝素（B）和鱼藤酮（C）的电

生理反应平均数±SE（标准误）。电位Ⅱ反应曲线上的小写字母表示神经元Ⅱ对不同浓度的同一种物质平均反应频率

的差异显著水平(P < 0.05)（Tukey-HSD 检验）。 C. (mmol/L): 表示刺激物质物质浓度（mmol·L–1）。CK: 2 mmol·L–1 KCl。

N: 昆虫重复头数。图 3 同（除了栓锥感器不同）。 

Curves show the mean ± SE of different GRNs (corresponding spike Ⅰ, Ⅱ and Ⅲ) to matrine (A), azadirachtin (B) and 

rotenone (C). Lowcase letters on curve Ⅱ show the significantly different levels of neuron Ⅱ to that plant secondary 

metabolite with different concentration (P < 0.05) (Tukey-HSD test after ANOVA). C. (mmol/L): Concentration of stimulus 
(mmol·L–1). N: Replicates of larvae tested. The same as Fig. 3 (except the type of sensillum styoconica) 

 

素溶液的反应频率分别为（8.75 ± 1.729 5）、 

（6.00 ± 1.619 3）、（3.00 ± 0.372 7）、（7.27±  

2.359 1）和（11.89 ±1.918 1）spikes/s，反应频

率之间差异不显著（P = 0.500），但是均显著低

于对照 2.0 mmol·L–1 KCl溶液诱导神经元Ⅰ的反

应频率（36.64 ± 4.529 0）spikes/s（P <0.05）。

神经元Ⅱ对不同浓度印楝素溶液（浓度由低到

高）的反应频率分别为（34.09 ± 4.733 7）、（37.81 ± 

4.106 1）、（40.09 ± 4.355 6）、（37.73 ±4.519 2）

和（31.31 ± 3.215 3）spikes/s，反应频率之间差

异不显著（P = 0.599）。中栓锥感器内神经元Ⅲ

对不同浓度印楝素溶液与对照 KCl 溶液的反应

频率差异不显著（P = 0.430）。表明中栓锥感器

内不存在对印楝素敏感的 GRN。 

不同浓度鱼藤酮溶液诱导中栓锥感器内味

觉神经元的反应如图 2（C）所示。神经元Ⅰ对

0.01、0.1、1.0 和 10 mmol·L–1 鱼藤酮溶液的反

应频率分别为（8.91 ± 1.209 5）、（6.67 ± 1.598 6）、

（6.00 ±1.174 3）和（7.86 ± 1.502 8）spikes/s，

反应频率之间差异不显著（P = 0.730），但是均

显著低于神经元Ⅰ对对照 2.0 mmol·L–1 KCl溶液

的反应频率（21.73 ± 3.286 6） spikes/s（P < 0.05）。

神经元Ⅱ对不同浓度鱼藤酮溶液（浓度由低到

高）的反应频率依次升高，分别为（27.67 ± 4.655 2）、

（38.45 ±3.334 0）、（48.42± 4.204 0）和（50.31 ± 

8.499 9）spikes/s。其中，0.1、1.0 和 10 mmol·L–1
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鱼藤酮溶液诱导神经元Ⅱ的反应频率差异不显

著（P = 0.534），0.01、0.1、1.0 mmol·L–1 鱼藤

酮溶液诱导神经元Ⅱ的反应频率差异也不显著

（P = 0.062）；但是，10 mmol·L–1 鱼藤酮溶液诱

导神经元Ⅱ的反应频率显著高于 0.01 mmol·L–1

诱导的反应频率（P < 0.05）。中栓锥感器内神经

元Ⅲ对不同浓度鱼藤酮溶液与对照 KCl 溶液的

反应频率差异不显著（P = 0.878）。表明中栓锥

感器内神经元Ⅱ对鱼藤酮敏感。 

2.1.2  幼虫侧栓锥感器对 3 种植物次生代谢物

质的电生理反应  测定了幼虫侧栓锥感器对不

同浓度苦参碱、印楝素和鱼滕酮 3 种刺激液的电

生理反应。结果显示，侧栓锥内神经元Ⅰ对 0.01、

0.1、1.0、10.0 mmol·L–1 苦参碱溶液的反应频率

分别为（2.375 0±1.034 0）、（6.50±1.040 8）、  

（7.33 ± 1.145 0）和（8.43 ±2.191 5）spikes/s，

反应频率之间差异不显著（P = 0.428）；但是， 

均显著低于对照 2.0 mmol·L–1 KCl溶液诱导神经

元Ⅰ的反应频率（17.86 ± 4.743 1）spikes/s（P < 

0.05）（图 3：A）。其次，神经元Ⅱ对 0.01、0.1、

1.0、10.0 mmol·L–1 苦参碱溶液的反应频率分别

为（9.90 ± 2.330 7）、（16.01 ± 4.781 0）、（19.00 ± 

1.997 3）和（39.36 ±5.060 1）spikes/s，反应呈

正浓度梯度反应模式。其中，10.0 mmol·L–1 苦

参碱溶液诱导神经元Ⅱ的反应频率显著其它浓

度苦参碱诱导的反应（P < 0.05）。神经元Ⅲ对不

同浓度苦参碱溶液与对照 KCl 溶液的反应频率

差异也不显著（P = 0.604）（图 3：A）。表明侧

栓锥感器内神经元Ⅱ对苦参碱敏感。 

不同浓度印楝素溶液诱导侧栓锥感器内味

觉神经元的反应如图 3（B）所示。神经元Ⅰ对

0.000 1、0.001、0.01、0.1 和 1.0 mmol·L–1 印楝

素溶液的反应频率分别为（9.83 ± 4.467 8）、

（9.17± 3.910 8）、（8.80±3.023 2）、（4.50 ±1.848 4） 
 

 
 

图 3  幼虫侧栓锥感器对 3 种次生代谢物质的电生理反应 

Fig. 3  Electrophysiological responses of the lateral sensilla styoconica of Spodoptera 
frugiperda caterpillars to three plant secondary metabolites 

A. 苦参碱；B. 印楝素；C. 鱼藤酮。 

A. Matrine; B. Azadirachtin; C. Rotenone. 
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和（4.11 ±0.949 3）spikes/s，反应频率之间差

异不显著（P = 0.860），但是均显著低于对照

2.0 mmol·L–1KCl 溶液诱导神经元Ⅰ的反应频率

（33.42 ± 4.250 6）spikes/s（P < 0.05）。神经元

Ⅱ对不同浓度印楝素溶液的反应呈明显的正浓

度梯度反应模式，1.0 mmol·L–1 印楝素诱导神经

元Ⅱ的反应频率最高，为（130.43 ± 11.23）spikes/s，

显著高于 0.001 mmol·L–1 和 0.000 1 mmol·L–1

印楝素诱导的反应频率 [0.000 1 mmol·L–1 ：

（73.91 ± 11.769 5）spikes/s；0.001 mmol·L–1：

（ 80.27 ± 9.317 9） spikes/s（P <0.05） ]；

0.1 mmol·L–1印楝素溶液诱导神经元Ⅱ的反应频

率（116.91 ± 11.12） spikes/s 也显著高于 0.000 1 

mmol·L–1 诱导的反应频率（P <0.05）。侧栓锥感

器内神经元Ⅲ对不同浓度印楝素溶液与对照

KCl 溶液的反应频率差异不显著（P = 0.627）

（图 3：B）。表明侧栓锥感器内神经元Ⅱ对印

楝素敏感。 

不同浓度鱼藤酮溶液诱导侧栓锥感器内味

觉神经元的反应如图 3（C）所示。神经元Ⅰ对

0.01、0.1、1.0 和 10 mmol·L–1 鱼藤酮溶液及对

照 2.0 mmol·L–1 KCl 溶液的反应频率差异不显

著（P = 0.790）。神经元Ⅱ对不同浓度鱼藤酮溶

液（浓度由低到高）的反应频率分别为（16.17 ± 

9.195 7）、（9.20 ± 0.969 5）、（12.0 ± 5.529 1）和

（9.87 ± 3.061 5）spikes/s，反应频率之间差异

也不显著（P = 0.240）。侧栓锥感器内神经元Ⅲ

对不同浓度鱼藤酮溶液与对照 KCl 溶液的反应

频率差异也不显著（P = 0.433）（图 3：C）。表

明侧栓锥感器内不存在对鱼藤酮敏感的 GRN。 

2.2  幼虫对植物次生代谢物质的取食选择行为 

利用二项叶碟法测定了草地贪夜蛾 6 龄幼

虫对不同浓度的苦参碱、印楝素和鱼滕酮的取食

选择行为。结果显示，随着次生代谢物质处理溶

液浓度的升高，幼虫对其处理玉米叶碟的取食选

择指数逐渐降低（图 4）。幼虫对 10.0、30.0 和

100.0 mmol·L–1苦参碱处理的叶碟的取食选择指

数分别为 0.471 4 ± 0.022 8、0.460 8 ± 0.028 5 和

0.423 6 ± 0.032 4。其中，幼虫对 10.0 mmol·L–1

和 30.0 mmol·L–1 苦参碱的取食选择指数与对照

均不显著（10.0 mmol·L–1 处理-对照：df = 121，

t = -1.255，P = 0.212；30.0 mmol·L–1 处理-对照：

df = 88，t =﹣1.375，P = 0.173），而幼虫对  

100.0 mmol·L–1苦参碱处理叶碟的取食选择指数

显著低于对照叶碟（df = 78，t = -2.354，P = 

0.021）（图 4：A）。 

草地贪夜蛾 6 龄幼虫对 0.001、0.01 和 0.1 

mmol·L–1 印楝素处理玉米叶碟和对照玉米叶碟

的取食选择如图 4（B）所示。幼虫对这该 3 个

浓度处理叶碟的取食选择指数分别为 0.531 9 ± 

0.024 8、0.356 8 ± 0.027 2 和 0.189 2 ± 0.023 6。

其中，幼虫对 0.001 mmol·L–1 印楝素处理叶碟和

对照叶碟的取食选择指数差异不显著（df = 125，

t = 1.287，P = 0.200），而幼虫对 0.01 mmol·L–1

和 0.1 mmol·L–1 印楝素处理叶碟的取食选择指

数均显著低于对照叶碟（0.01 mmol·L–1 处理-对

照：df = 92，t =﹣5.257，P < 0.000 1；0.1 mmol·L–1

处理-对照：df = 102，t =﹣13.150，P <0.000 1）。 

幼虫对不同浓度鱼滕酮处理玉米叶碟的取

食选择趋势与印楝素类似，即随着鱼滕酮处理

溶液浓度的升高，幼虫对其的取食选择指数逐

渐降低（图 4：C）。幼虫对 0.1、1.0、10.0 和

30.0 mmol·L–1 鱼滕酮处理叶碟的取食选择指数

分别为 0.522 5 ± 0.023 0、0.463 4 ± 0.020 1、 

0.412 9 ± 0.030 2 和 0.314 6 ± 0.026 9。其中，幼

虫对 0.1 mmol·L–1 和 1.0 mmol·L–1 鱼滕酮处理叶

碟与对照叶碟的取食选择指数差异均不显著

（0.1 mmol·L–1 处理-对照: df = 101，t = 0.978，

P = 0.331；1.0 mmol·L–1 处理-对照: df = 167，t = 

﹣1.819， P = 0.071），而对 10.0 mmol·L–1 和 30.0 

mmol·L–1 鱼滕酮处理叶碟的取食选择指数均显

著低于对照叶碟（10.0 mmol·L–1 处理-对照：df = 

99，t = ﹣2.884，P = 0.005；30.0 mmol·L–1处理-

对照: df = 97，t =﹣6.886，P < 0.000 1）。 

2.3  3 种植物源制剂对低龄幼虫的室内毒杀活性 

为评价使用 3 种植物源制剂制剂对草地贪

夜蛾幼虫的毒杀活性，在室内采用浸叶法分别测

定了 0.3%苦参碱、6.0%鱼滕酮和 0.3%印楝素对 
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图 4  草地贪夜蛾幼虫对 3 种植物次生代谢物质的取食选择偏好 

Fig. 4  Feeding preferences of the Spodoptera frugiperda caterpillars for plant secondary metabolites 

A. 苦参碱；B. 印楝素；C. 鱼藤酮。 
A. Matrine; B. Azadirachtin; C. Rotenone. 

柱状体表示幼虫对植物次生代谢物质处理的叶碟（treated leaf）和对照叶碟（CK leaf）的取食选择 

指数平均数±标准误（SE）。A，B 和 C 中对照（CK）分别是水处理、5.8%甲醇和 3%氯仿溶液处理的玉米叶碟。 

C. （mmol/L）表示次生代谢物质浓度；N 表示测试幼虫头数。ns 表示幼虫对处理叶碟和对照叶碟的取食选择 

指数平均数差异不显著，*、**、***分别表示幼虫对处理叶碟和对照叶碟的取食选择指数平均数的差异显著水平 

（*: P < 0.05; **: P < 0.01; ***: P < 0.001）。 
Columns show the mean ± SE of feeding preferences index of caterpillars for leaf discs treated by secondary metabolites  

and for CK leaf discs. CK leaf discs in A, B and C were treated by water, 5.8% methanol and 3% chloroform, respectively.  
C. (mmol/L): Concentration of secondary metabolites (mmol·L–1). N: Replicates of larvae tested. ns means the difference 

 is not significant. *, ** and *** mean the difference is significant (*: P < 0.05; **: P < 0.01; ***: P < 0.001). 
  

低龄草地贪夜蛾幼虫（1 龄、2 龄和 3 龄）的室

内毒杀活性。3 种植物源制剂制剂被稀释的倍数

均为 1 920、960、480、240、120 和 60 倍，玉

米叶片浸泡后用来饲喂幼虫。 

不同倍数的制剂对草地贪夜蛾幼虫的毒杀

活性如图 5 所示，3 种植物源制剂对 1 龄和 2 龄

幼虫的毒杀活性均高于 3 龄幼虫。对于 0.3%苦

参碱，其被稀释 120 倍时，1 龄幼虫的死亡率达

到 45.0%，显著高于对照（25.0%）（P = 0.007）；

而在稀释 480 倍时，2 龄幼虫的死亡率为 20%，

3 龄幼虫在不同稀释倍数下的死亡率与对照均无

显著性差异（P > 0.05）（图 5：A）。 

0.3%印楝素分别稀释 1 920、960、480、240、

120 和 60 倍后，1 龄幼虫的死亡率分别为 40.6%、

42.0%、40.6%、48.0%、74.3%和 96.0%（图 5：

B），均显著高于对照的死亡率（20.0%）（1 920

倍-对照：P = 0.005；960 倍-对照：P = 0.002；

480 倍-对照：P = 0.005；240 倍-对照、120 倍-

对照、60 倍-对照均 P < 0.000 1）；2 龄幼虫的死

亡率分别为 49.5%、40.5%、61.9%、58.6%、59.5%

和 78.6%，均显著高于对照的死亡率（24.8%），3

龄幼虫在稀释480倍时死亡率最高，却仅有21.7%。 
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图 5  3 种植物源制剂对草地贪夜蛾 1 龄、2 龄和 3 龄幼虫的致死作用 

Fig. 5  Lethal effects of the three plant pesticides against the 1st,  
2nd and 3rd instar larvae of Spodoptera frugiperda 

A. 苦参碱；B. 印楝素；C. 鱼藤酮。 

A. Matrine; B. Azadirachtin; C. Rotenone. 

图中同一条曲线上字母不同表示同一种代谢物质的制剂稀释不同倍数后对幼虫致死 

作用（平均死亡率±SE）差异的显著水平。 

Different letters on the same curve show the significantly different levels of the lethal effects (mean mortality rate) under  
treatments of the same plant pesticide with different dilution ratios. 

 
 
 
 
 
 
 

6.0%鱼滕酮分别被稀释 1 920、960、480、

240、120 和 60 倍处理幼虫 72 h 后，1 龄幼虫的

死亡率分别为 0、18.6%、40.7%、81.4%、100.0%

和 100.0%（图 5：C）。除了 1 920 倍，其他倍数

处理后的 1 龄幼虫死亡率均显著高于清水对照

（P < 0.000 1），在稀释 240、120、60 倍时，2

龄幼虫死亡率分别高达 67.7%、63.3%、75.6%，

均显著高于对照（12.2%）（P < 0.000 1）；3 龄

幼虫在稀释 60 倍时死亡率最高，为 25.0%   

（图 5：C）。 

3  结论与讨论 

植物次生代谢物由初级代谢产物衍生而来，

是植物体内复杂分支代谢途径的最后产物，又称

天然产物，不直接参与维持产生者的生长和生殖

有关的原始生化活动（Dixon，2001；闫凤鸣，

2011），也不为植食性昆虫提供营养，但能够影

响昆虫的摄食、生长发育以及存活等（钦俊德， 

1995），如印楝素能够抑制菜粉蝶 Pieris rapae 幼

虫的取食(Reina et al.，1995)，也能够影响赤拟

谷盗 Tribolium castaneum 和玉米象 Sitophilus 

zeamais 的发育（Huang et al.，1997）；常彦鹏等

（2022）发现棉铃虫幼虫饲喂印楝素后，幼虫

可以长期处于幼虫或形成幼虫-蛹中间体，直至

死亡。 

本研究结果表明一定浓度的苦参碱、印楝素

和鱼藤酮均能够抑制草地贪夜蛾幼虫的取食，且

随着处理液浓度的增加，幼虫对其的取食选择指

数减少。与苦参碱和鱼滕酮相比，印楝素抑制幼

虫取食的最低浓度阈值较低，为 0.01 mmol·L–1。

路伟等（2017）研究发现，印楝素对棉铃虫也有

良好的拒食活性，5 μg /mL 处理 48 h 对棉铃虫 3 
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龄幼虫的拒食率达到 85.17%。此外，本研究团

队前期研究发现黑芥子苷和盐酸奎宁等次生代

谢物质也能够抑制草地贪夜蛾幼虫的取食选择

（侯文华等，2020）。这些结果均表明，一定浓

度的次生代谢物质能够起到昆虫“拒食剂”的作

用。但是，并不是所有植物的次生代谢物质都系

昆虫“拒食剂”。一般来说，寡食性昆虫寄主特

异次生代谢物质可能能够刺激或吸引昆虫的取

食，如烟草天蛾对茄科植物次生代谢物质紫花茄

皂苷（Indioside D）的趋向取食（del Campo et al.，

2001）；多食性的棉铃虫的寄主棉花和番茄苷产

生的次生代谢物质棉酚和番茄苷也能够诱导棉

铃虫幼虫取食，但是却抑制寡食性的烟青虫幼虫

的取食（Sun et al.，2022）；丁布增强了寡食性

昆虫墨西哥玉米根虫 Diabrotica virgifera 对玉米

根的取食，而抑制了多食性巴西玉米根虫

Diabrotica balteata 的取食（Robert et al.，2012）。

这些结果说明，植物次生代谢物质是否能够作为

某种昆虫的“拒食剂”，不但与该物质的浓度有

关，也与昆虫的种类及其与产生它的植物相关。 

鳞翅目昆虫幼虫口器下颚外颚叶上的栓锥

状感器在很大程度上决定了幼虫的取食选择

（Schoonhoven et al.，2005）。如菜粉蝶 P. rapae

幼 虫 中 栓 锥 感 器 存 在 对 苦 味 物 质 柚 皮 苷

（Naringin）和番木鳖碱（Strychnine）敏感的

GRNs，这些 GRNs 的味觉反应在一定程度上决

定了对这些物质的取食选择（Zhou et al.，2009）；

棉铃虫 H. armigera、烟青虫 Helicoverpa assulta

和粉纹夜蛾 Trichoplusia ni 幼虫两栓锥感器内均

存在对黑芥子苷敏感的 GRNs，决定着对黑芥子

甘的取食选择（Shields and Mitchell，1995；王

艳，2018）。本研究团队前期的工作也发现草地

贪夜蛾幼虫趋向取食蔗糖、拒食黑芥子苷、单宁

酸和盐酸奎宁的行为均与其栓锥感器内的 GRNs

密切相关（侯文华等，2020）。本研究发现草地

贪夜蛾对鱼滕酮、苦参碱和印楝素的取食选择行

为取食也与其味觉神经元对这些物质的味觉电

生理反应趋势一致；此外，我们还发现，比较 3

种植物代谢物质诱导草地贪夜蛾幼虫味觉栓锥

感器的电生理反应，印楝素诱导侧栓锥感器内味

觉神经元的反应强度最高，这也与印楝素抑制草

地贪夜蛾幼虫取食行为的阈值浓度最低（即最敏

感）的结果也是一致的。因此，本研究的结果也

初步证明了草地贪夜蛾幼虫味觉神经元对苦参

碱、印楝素和鱼滕酮的味觉电生理反应在一定程

度上决定了对这些物质的取食选择行为。 

目前生产中防治草地贪夜蛾的药剂仍以化

学药剂为主，但长期使用化学药剂会使草地贪夜

蛾的抗药性增加，而且化学农药的使用不当会对

农作物的品质和环境产生不良影响（李永平等，

2019），而来源于植物的生物制剂可能会将这些

负面影响降低到较小的水平。本研究发现，0.3%

印楝素、6.0%鱼滕酮和 0.3%苦参碱 3 种制剂均

对草地贪夜蛾 1 龄、2 龄和 3 龄幼虫有一定的杀

虫活性。但是，相对于对 3 龄幼虫的毒杀活性（一

般不高于 30%），3 种制剂对 1 龄和 2 龄草地贪

夜蛾幼虫的毒杀效果较好；与 0.3%苦参碱相比，

0.3%印楝素和 6.0%鱼滕酮对低龄幼虫的毒杀活

性较好，对 1 龄幼虫的死亡率高达 95%以上，而

对 2 龄幼虫的死亡率也高达 70%以上。这些结果

也与苦参碱抑制草地贪夜蛾幼虫取食的程度以

及诱导幼虫 GRNs 活性的程度低于鱼滕酮和印

楝素的结果是一致的。 

本研究发现草地贪夜蛾幼虫对印楝素、鱼滕

酮和苦参碱 3 种植物次生代谢物质的味觉电生

理反应、取食选择行为以及致死作用的趋势是一

致的，一方面说明幼虫的取食选择在很大程度上

决定于昆虫的味觉感受，另外一方面显示了植物

源物质具有较好的杀虫或者抑制昆虫取食的效

果。这些结果能够为我们了解昆虫的取食选择基

础以及利用植物源次生代谢物质防治草地贪夜

蛾奠定理论基础。 
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