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嗜线虫致病杆菌对棉铃虫的生物活性研究
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摘  要:嗜线虫致病杆菌 HB310(Xenorhabdus nem atoph ila HB310)菌液中主要的杀虫活性物质是

一种高分子量的复合蛋白 ) 毒素Ⅱ。以该菌液和毒素Ⅱ分别饲喂棉铃虫 He licoverpa a rm igera 幼

虫,检测其对棉铃虫生长发育的影响,同时通过生化分析研究了该毒素对幼虫中肠内几种蛋白酶活

力的影响。结果表明:菌液和毒素Ⅱ对棉铃虫幼虫的取食量和生长发育均有显著的影响,取食拌有

菌液和毒素Ⅱ的人工饲料的棉铃虫食量明显减少, 发育速度延缓,发育历期比对照明显推迟;尽管

一直取食混合原菌液 ( 6. 5 @ 10
8
cells/mL )人工饲料的棉铃虫 2龄幼虫前期死亡率很低, 但是其生

长发育几乎完全被抑制,该处理组所有幼虫均不能化蛹; 原菌液对 4龄幼虫的食量、发育历期、蛹重

及化蛹率均有显著影响。菌液对棉铃虫幼虫的影响与菌液的浓度和幼虫的龄期成反比,稀释 50倍

的菌液对 2龄和 4龄幼虫的生长发育仍有一定影响;毒素Ⅱ ( 51. 9 Lg /mL)对 4龄棉铃虫的生长发

育也有明显的抑制作用。短时间 ( 2 d)饲喂原菌液后更换正常饲料,仅延缓了棉铃虫幼虫的发育历

期,而对其化蛹率、蛹重及羽化率均无明显影响。饲喂毒素Ⅱ的棉铃虫幼虫中肠主要蛋白酶的活性

受到明显的抑制。
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Abstract: The m ain insecticida l tox in from Xeno rhabdus nema tophila HB310 w as a k ind o f h igh

m o lecularw e ight pro tein comp lex) tox inⅡ 1The ef fec ts o f the cu lture bro th and the tox inⅡ on the

grow th and severalm idgut enzym at ic act iv ities o f theH1arm igera larvae w ere investigated1The results

ind icated that the cu lture bro th and the tox inⅡ no t on ly af fec ted the feeding fo od quan tity but a lso

d isrupted the development o f theH 1a rm igera larvae ( including larv ae period, pupa tion percentage,

pupa w e ight and em ergence percentag e) 1The grow th o f the 2nd instar larv ae expo sed to 6. 5 @
10

8
ce lls/mL culture bro th w as alm ost en tire ly inh ib ited, and a ll the larvae d id no t pupated1The grow th

of the 2nd instar larvae expo sed to 1. 3 @ 10
7
cells/mL culture bro th w as stillm arked ly inh ib ited1The

grow th o f the 4 th in star larvae expo sed to 51. 9 Lg /mL tox inⅡ w as also inhibited remarkably1Sho rt
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t ime expo sure to the culture bro th pro longed the deve lopm ent period o f the 2nd and 4th instar larvae,

but did no t impact on the pupation percentag e, pupa w e ight and em ergence percentage o f

H1arm igera1Tox inⅡ a lso sign if ican tly inhibited the prim ary enzym atic activ ities o f the m idgut o f

H1arm igera larvae1
Key words:Xeno rhabdus nema tophila;He licoverpa a rm igera; pro tea se; m idgu;t b io act iv ity

  棉铃虫 Helico verpa a rm igera ( Hôbner)是农

业上的重要害虫,随着苏云金芽孢杆菌 ( B t)生物制

剂的大量使用,特别是表达 B t毒素的转基因植物的

大面积种植, 加速了棉铃虫对 B t抗性的发展
[ 1 ]
,

因此亟待筛选和开发新的杀虫毒素和杀虫基因。

嗜线虫致病杆菌 Xeno rhabdus nema tophila 是

与线虫 Ste inernem a carpocapsae互惠共生的细菌,

二者联合可以侵染和杀死多种昆虫, 此类线虫-共

生菌复合体作为生防制剂早已应用于生产中
[ 2, 3]
。

近年来,又从多种昆虫病原线虫共生菌中发现了

具有口服胃毒活性的蛋白毒素, 并且其杀虫谱较

B t菌广
[ 4~ 6]
。昆虫病原线虫共生菌具有胃毒活性

的杀虫蛋白及其基因的发现和研究, 为共生菌在

害虫生物防治中的应用开辟了一条新的途径, 昆

虫病原线虫共生菌有可能直接作为生防制剂用于

防治叶面害虫, 其杀虫基因也可能像 B t cry基因

一样用于培育转基因抗虫植物。

嗜线虫致病杆菌 HB310菌株是从小卷蛾斯氏

线虫 S1ca rpocapsae HB310体内分离获得的共生

菌, 其发酵液经盐析获得胞内蛋白提取物, 然后通

过制备型非变性凝胶电泳从中分离得到对棉铃虫

幼虫具有胃毒活性的蛋白复合物 ) ) ) 毒素Ⅱ [ 7]
,

该毒素能够破坏棉铃虫中肠组织, 并导致其生长

发育缓慢
[ 8 ]
。作者以嗜线虫致病杆菌 HB310菌液

以及毒素Ⅱ分别饲喂棉铃虫幼虫, 观察其对棉铃

虫幼虫生长发育的影响, 并通过测定饲毒幼虫中

肠蛋白酶的活性, 来揭示该菌及其毒素对棉铃虫

幼虫的影响, 以期更深入地了解嗜线虫致病杆菌

的作用机理。

1 材料与方法

1. 1 供试昆虫与菌株
  棉铃虫 H 1a rm igera和嗜线虫致病杆菌 HB310

菌株 X 1nema toph ila HB310均由河北农业大学害

虫生物防治实验室提供。

1. 2 供试药剂及仪器

考马斯亮蓝 G-250、甘氨酸、氨苯磺胺偶

氮酪蛋白、A-N-苯甲酰-DL-精氨酸-p-硝 基苯胺

( BA PNA )、p-甲苯磺酰-L-精氨酸甲酯 ( TAM E )、

N-苯甲酰-L-酪氨酸乙酯 ( BTEE )、5, 5c-二硫基-双

( 2-硝基苯甲酸 ) ( DTNB )及二甲基亚砜均为

S igm a公 司产品; N, N, N c, N c-四甲 基乙二 胺

( TEMED )为 Fluca公司产品; 其他试剂均为国产

分析纯。

Eppendo rf C entrifug e 5180 离 心 机; UN ICO

UV-2602紫外可见分光光度计。

1. 3 HB310菌液的培养及毒素Ⅱ的分离纯化

按李秀花等
[ 6]
方法制备菌液, 菌液的细胞浓

度一般在 6. 5 @ 10
8
ce ll/mL左右。

采用盐析法提取共生菌胞内总蛋白; 采用制

备型非变性凝胶电泳法
[ 7]
分离纯化毒素Ⅱ, 纯化

后的毒素Ⅱ置于 - 70e 保存备用。

1. 4 HB310菌液对棉铃虫生长发育的影响

分别挑选生长发育一致的棉铃虫 2龄和 4龄

幼虫, 预先饥饿 6 h, 分别以 HB310原菌液 ( 5 @

10
8
ce lls/mL )和用灭菌水稀释 50倍的菌液 ( 1 @

10
7
ce lls/mL )供试, 以无菌牛肉汤为对照。每处理

设 3次重复, 每重复 40头幼虫。每处理按样品 B

饲料 = 1 B10(体积质量比, mL /g )的比例混合后分

装于 10孔生测板内, 每孔接 1头试虫, 加盖 1层保

鲜膜和两层纸巾, 置于 ( 25 ? 1) e 、14 h光照培养

箱内至试虫羽化, 记录棉铃虫的死亡、化蛹和羽化

情况并计算其死亡率,同时称量处理第 5 d的幼虫

质量和蛹重。处理 1和处理 2为一直饲喂带菌饲

料,处理 3为饲喂带菌饲料 2 d后取出剩余饲料,

换成正常的人工饲料继续饲养。

1. 5 HB310菌液对棉铃虫非选择性拒食作用的

影响

参照 1. 4节中的幼虫饲毒处理, 设 HB310原

菌液和稀释 50倍菌液两个处理, 同时设两组对

照,一组接试虫, 另一组不接试虫作为空白对照。

饲喂前称量饲料质量, 48 h再称量剩余饲料的质

量,计算饲料失水量及棉铃虫幼虫取食量。

1. 6 毒素Ⅱ对棉铃虫生长发育的影响

挑选生长发育一致的棉铃虫 4龄幼虫, 预先

饥饿 6 h, 以 毒素Ⅱ为供 试药 剂 (蛋 白浓 度为
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51. 9 Lg /mL ), 以无菌水为对照。每处理按药

剂 B饲料 = 100 B1(体积质量比, LL /g )的比例混合

后饲喂棉铃虫。实验于 ( 27 ? 1) e 、14 h光照培养

箱内进行, 一直延续到试虫化蛹。每处理 100头

幼虫,记录棉铃虫的死亡和化蛹情况并统计其死

亡率,称量化蛹后第 2 d的蛹重。

1. 7 毒素Ⅱ对棉铃虫幼虫中肠蛋白酶活性的影

响

幼虫饲毒处理同 1. 6节,饲毒后定期取样, 每

个样品取 10头幼虫, 设 3个重复。在 48 h内, 按

6 h /次的时间间隔取上述处理过的棉铃虫幼虫, 在

0~ 4e 下迅速解剖, 用预冷的 0. 15 mo l/L的氯化

钠溶液冲去体液, 截取中肠及其内含物, 于 - 70e

下冰冻贮存。测试前取出, 稍融后加 0. 15 m o l /L

的氯化钠缓冲溶液, 冰浴下匀浆。匀浆液在

12 000 r /m in、4e 下离心 15 m in, 取上清液作为测

试用酶液。

根据王琛柱等报道
[ 8]
, 于 30e 、最适 pH值下,

用紫外-可见分光光度计测定蛋白酶活性。总蛋白

酶活力测定时采用 pH 10. 5的甘氨酸缓冲液, 以

氨苯磺胺偶氮酪蛋白为底物。反应混合物于

12 000 r /m in、4e 下离心 15 m in, 取上清液, 测定

其在 366 nm 下的光吸收值 (A 366 ) , 将反应混合物

1个吸收单位的变化定义为 1个偶氮酪蛋白单位。

类胰蛋白酶活力以 BAPNA和 TAME两种专性底

物, 分别用 pH 10. 5的甘氨酸缓冲液和 pH 8. 5的

T ris缓冲液, 测定其在 406和 248 nm 下反应混合

物的光吸收变化值 A 406 (A 248 )。类胰凝乳蛋白酶

活力用 pH 8. 5的 T ris缓冲液,以 BTEE为专性反

应底物,测定 256 nm 下光吸收的变化值 (A 256 )。

酶活力是以棉铃虫幼虫中肠的匀浆组织中每微克

蛋白在单位时间内水解相应底物的微摩尔数计

算。

蛋白质含量以牛血清蛋白为标准蛋白, 用考

马斯亮兰 G-250方法测定。

1. 8 数据分析

采用 D PS数据处理系统进行方差分析和

D uncancs新复极差多重比较 [ 9]
。

2 结果与分析

2. 1 毒素Ⅱ的分离纯化

从图 1可以看出, 盐析法得到的胞内蛋白, 通

过 6% native-PAG E分离纯化的毒素Ⅱ只有 1个

条带, 其大小与原胞内蛋白条带一致 (见图 1)。

图 1 胞内蛋白和毒素Ⅱ的 nat ive-PAGE图谱

F ig. 1 N a tiv e-PAGE o f in tracellular

pro te ins and Tox inⅡ
注: 1.毒素Ⅱ; 2.胞内蛋白提取物

N o te: 11Tox inⅡ; 2. In trace llu lar pro tein s ex tract

2. 2 HB310菌液对棉铃虫幼虫生长发育的影响

由表 1可以看出, HB310原菌液对棉铃虫

2龄幼虫取食量和生长发育影响较大。取食原菌

液 (处理 1)的 2龄幼虫表现出明显的拒食现象,

生长缓慢, 饲菌 2 d的取食量和 5 d时幼虫体重

分别为 2. 3和 0. 3 Lg /头, 显著低于对照 ( 17. 1和

10. 1 Lg /头 )。尽管取食原菌液的幼虫前期死亡

率较低, 但随着饲毒时间的延长, 试虫虫体萎缩,

在对照幼虫化蛹时, 该处理大部分试虫已经死亡,

所有试虫均不能化蛹。原菌液稀释 50倍后 (处理

2)对棉铃虫幼虫的影响有所减小,但 2 d的取食量

仍明显低于对照, 2龄幼虫-化蛹历期也比对照组

推迟了 3. 0 d, 尽管化蛹率与对照组比较无显著差

别,但是蛹重和羽化率明显低于对照组, 其蛹多为

畸形, 难以正常羽化或成虫致畸展翅不良。饲喂 2

d原菌液后再饲喂正常饲料的处理 (处理 3) , 2龄

幼虫-化蛹历期比对照组延长了 3. 9 d, 而对蛹重、

化蛹率和羽化率均没有显著影响。

HB310菌液对棉铃虫 4龄幼虫生长发育的影

响程度低于对 2龄幼虫的影响。从表 1可以看出,

原菌液及其 50倍稀释液 (处理 1和 2 )对棉铃虫

4龄幼虫有明显的拒食作用, 2 d的取食量明显低

于对照。一直取食原菌液和稀释 50倍菌液的

棉铃虫幼虫发育速度延缓 , 4龄幼虫-化蛹历期分
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表 1 HB310菌液对棉铃虫幼虫生长发育的影响

T ab le 1 E ffects o f HB310 culture bro th on the deve lopm en t o fH 1a rm igera larvae

龄期

In star
供试样品     
Sam p les    

2 d取食量

Am oun t o f food

con sum p tion

in 2 d / ( m g /头 )

5 d幼虫体重

5 d Larvae w eigh t

/ ( Lg /头 )

幼虫-蛹历期

L arvae p eriod( f rom

larvae to pupae)

/d

蛹平均体重

Average w eigh t

of pupae

/ ( m g /头 )

化蛹率

Pupat ion

percen tage

(% )

羽化率

E closion

percentag e

(% )

2nd 无菌培养基 (对照 )

B roth( CK )

17. 1 ? 1. 7 a 10. 1 ? 1. 8 a 13. 7 ? 0. 3 b 250. 3 ? 11. 6 a 76. 6 ? 3. 3 a 91. 7 ? 4. 2 a

原菌液 * (处理 1)

C u ltu re bro th ( T reatm ent 1 )

2. 3 ? 0. 1 b 0. 3 ? 0. 0 b ) ) 0. 0 ? 0. 0 b )

稀释 50倍菌液 (处理 2)

D i luted 50 @ culture bro th

( T reatm en t 2)

7. 0 ? 0. 6 b 1. 2 ? 0. 1 b 16. 7 ? 0. 9 a 163. 7 ? 15. 2 b 56. 7 ? 12. 0 a 44. 0 ? 6. 5 b

饲喂 2 d原菌液 (处理 3 )

Feed ing culture bro th in

2 d ay s ( T reatm ent 3 )

) 6. 8 ? 0. 7 b 17. 6 ? 0. 3 a 225. 3 ? 5. 8 a 70. 3 ? 8. 3 a 81. 0 ? 10. 7 a

4 th 无菌培养基 (对照 )

B roth( CK )

65. 2 ? 5. 2 a
)

7. 0 ? 0. 6 b 256. 2 ? 3. 3 a 90. 0 ? 5. 8 a 89. 2 ? 5. 8 a

原菌液 * (处理 1)

C u ltu re bro th ( T reatm ent 1 )

24. 9 ? 1. 5 b ) 12. 7 ? 0. 7 a 196. 7 ? 0. 9 b 61. 8 ? 5. 8 b 83. 3 ? 16. 7 a

稀释 50倍菌液 (处理 2)

D i luted 50 @ culture bro th

( T reatm en t 2)

40. 8 ? 4. 3 b ) 10. 0 ? 0. 6 a 216. 0 ? 4. 4 b 93. 3 ? 3. 3 a 96. 3 ? 3. 7 a

饲喂 2 d原菌液 (处理 3 )

Feed ing culture bro th in

2 d ay s( Treatm en t 3)

) ) 9. 3 ? 0. 3 a 235. 7 ? 3. 3 a 86. 7 ? 3. 3 a 84. 7 ? 3. 5 a

  注:表中数据为平均值 ? SE;同一列数据后的不同字母表示在 P < 0. 05水平差异显著。 * 原菌液的浓度为 6. 5 @ 108 cells /mL, 稀释

50倍菌液浓度为 1. 3 @ 107 cells /m L。下同。

N ote: Th e data in th e tab le ind icate m ean ? SE1The m ean s in th e sam e co lum n fo llow ed by d if feren t letters are sign if ican tly d if feren t atP <

0. 051* C oncen tration o f th e cu lture b ro th w as6. 5 @ 108 cells /m L1C oncentra tion o f the d i luted 50 @ cu lture bro th w as 1. 3 @ 107 cel ls /mL. Th e

sam e as in the fallow in g tab les.

别为 12. 7 d和 10. 0 d, 较对照组分别推迟 5 d和

2 d,且其蛹重也明显低于对照。处理 1的化蛹率

为 61. 8% , 与对照差异显著, 而处理 2的化蛹率与

对照组无显著差别。取食原菌液 2 d后换喂正常

饲料,试虫仅仅发育速度受到影响, 4龄幼虫到化

蛹的历期比对照组推迟 2. 3 d, 而蛹重、化蛹率和

羽化率与对照组比较差异均不显著。

2. 3 毒素Ⅱ对幼虫生长发育的影响
从表 2中的数据可以看出,取食正常人工饲料

的对照组棉铃虫幼虫发育速度较快, 而饲喂拌有

毒素Ⅱ人工饲料的幼虫发育缓慢, 4龄幼虫-化蛹

历期比对照组推迟 2 d。毒素Ⅱ对棉铃虫幼虫化

蛹也具有显著的影响,饲毒幼虫化蛹率为 62. 0% ,

显著低于对照组幼虫化蛹率 ( 98. 0% ); 并且处理

组蛹的平均体重也明显低于对照,两者差异显著。

表 2 毒素Ⅱ对棉铃虫 4龄幼虫生长发育的影响

Table 2 E ffects o f to x inⅡ on the grow th o f 4 th in star la rvae o fH 1a rm igera

供试样品

S am p les

4龄幼虫-化蛹历期

Th e larvae period( from 4 th in star to pupae)

/ ( d)

蛹平均体重

A verage w e ight of pupae

/ ( m g /头 )

化蛹率

Pupation rate

(% )

对照 CK 4. 7 ? 0. 02 b 348. 2 ? 4. 9 a 98. 0 ? 1. 3 a

毒素Ⅱ T ox inⅡ

( 51. 9 Lg /m L )

6. 7 ? 0. 01 a 241. 8 ? 7. 9 b
62. 0 ? 2. 0 b
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2. 4 毒素Ⅱ对幼虫中肠蛋白酶活性的影响
由图 1~ 4可以看出, 饲毒后棉铃虫幼虫中肠

几种蛋白酶活性的变化趋势基本一致,前期 ( ~ 12 h)

处理与对照各种蛋白酶活力差别不大, 12 h后饲

毒幼虫各种蛋白酶的活性受到抑制, 在饲喂毒素

Ⅱ后 36 h, 棉铃虫幼虫中肠弱碱性类胰蛋白酶、强

碱性类胰蛋白酶、类胰凝乳蛋白酶和总蛋白酶活

性均显著低于对照。对照幼虫中肠各种蛋白酶活

性在 6~ 48 h内均呈现低-高-低的变化趋势, 波动

较大,不同时间的酶活性差异显著, 在 36 h时, 对

照幼虫这几种蛋白酶活性开始降低, 到 48 h即降

低到饲毒幼虫的蛋白酶活性水平。

图 1 处理后不同时段棉铃虫幼虫中肠内弱碱

性类胰蛋白酶活力变化 (底物为 TAME)

F ig. 1  Change o f w eak a lkaline trypsin- like

enzym e activ ity of m idgut f rom H. a rm igera larv ae

af ter trea tm en t at different tim es ( using TAM E as

substrate)

图 2 处理后不同时段棉铃虫幼虫中肠内强碱性类

胰蛋白酶活力变化 (底物为 BAPNA )

F ig. 2  Change o f strong alka line trypsin- like

enzym e activ ity o f m idgut f rom H 1a rm igera larv ae

af ter trea tm ent a t d ifferent tim es ( using BAPNA as

substrate)

图 3 处理后不同时段棉铃虫幼虫中肠内类

胰凝乳蛋白酶活力变化 (底物为 BTEE)

Fig. 3  Change of chym o trypsin- like enzym e

act iv ity o f m idgut from H 1a rm igera larv ae a fter

trea tm en t at dif feren t tim e s ( using BTEE as

substrate)

图 4 处理后不同时段棉铃虫幼虫中肠内总

蛋白酶活力变化 (底物为偶氮酪蛋白 )

Fig. 4  Change o f to ta l pro tease act iv ity o f

m idgut from H 1arm igera larvae af ter trea tm en t at

d ifferent tim es ( using azocase in a s substrate)

3 结论与讨论

已有研究发现, 嗜线虫致病杆菌 HB310菌液

和毒素Ⅱ对棉铃虫幼虫具有明显的生长抑制作

用,但是致死作用较低
[ 7, 10]
。本实验结果表明, 无

论是取食菌液还是毒素Ⅱ, 棉铃虫幼虫取食量均

减少, 表现出明显的拒食作用, 幼虫生长发育减

慢,发育历期比对照明显推迟, 并且还会影响到化

蛹和羽化, 其平均蛹重也明显低于对照。此外该

菌对棉铃虫的影响随着菌液浓度的降低而减小,

并且随棉铃虫龄期的增大其影响力减小。尽管嗜

线虫致病杆菌菌液和毒素对棉铃虫幼虫的致死作

用较低, 但是对其后期的生长发育影响较大,因而
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对种群数量的影响较大, 蛹重的降低还有可能影

响到成虫的寿命和繁殖力, 进而会影响棉铃虫下

一代的种群数量。因此在评价该菌对害虫的防治

效果时, 不能只考虑幼虫的死亡率, 应该从死亡

率、害虫的取食量、化蛹率、羽化率、成虫寿命和雌

虫的产卵量等多方面因素来进行综合评价。

中肠是昆虫消化和吸收食物的重要场所, 毒

素Ⅱ对中肠蛋白酶有明显的抑制作用, 与常规胃

毒剂抑制消化酶系活力的特性类似, 但与同为蛋

白毒素的 B tD-内毒素对棉铃虫中肠蛋白酶活性的

影响有所差异。棉铃虫幼虫在取食 B t毒蛋白后,

其类胰凝乳蛋白酶活力显著升高, 这是因为类胰

蛋白酶在 B t前毒素活化为 B t毒素的过程中起着

主要作用
[ 11 ]
。而本研究发现, 在棉铃虫幼虫取食

毒素Ⅱ后 36 h时, 类胰凝乳蛋白酶活性受到显著

抑制,说明毒素Ⅱ不需要中肠酶的酶解活化就能

直接发挥作用,受昆虫中肠内的环境影响较小, 这

可能也是导致嗜线虫致病杆菌的杀虫谱比 B t广的

原因。昆虫中肠蛋白酶是中肠上皮细胞分泌的消

化蛋白质和碳水化合物的重要酶
[ 8 ]
。南宫自艳等

研究证明, 毒素Ⅱ对棉铃虫幼虫中肠组织有明显

的破坏作用, 其特征类似于 B t D-内毒素引起的症

状
[ 10]

,因此,毒素Ⅱ对棉铃虫中肠蛋白酶活性所表

现的抑制作用可能与中肠被破坏有关。HB310菌

液和毒素Ⅱ对棉铃虫的拒食作用也可能与此有

关。

  本实验还发现, 对照棉铃虫幼虫体内酶活性

并不是固定不变的, 特别是中肠蛋白酶在不同时

间段差异非常显著。李伟等测定了棉铃虫幼虫在

4龄期内取食及消化变化及与中肠蛋白酶的关系,

结果显示, 4龄期内取食及消化呈现有规律的变

化, 中肠主要蛋白酶活性和取食量均随幼虫发育

的前-中-后期呈现低-高-低的变化趋势
[ 12]
。本实

验所用试虫是蜕皮后饥饿 6 h的 4龄幼虫, 取样时

间正好涵盖了同一龄期内的前-中-后 3个时期, 因

而对照幼虫中肠几种蛋白酶活性的变化规律与李

伟等人的结果是类似的, 而饲毒幼虫中肠蛋白酶

活性因受到抑制而一直比较低。此外在本实验结

果中,出现了处理后 48 h时对照与处理幼虫中肠

蛋白酶活性差异缩小的现象, 这与对照试虫龄期

间中肠酶活性的变化有很大关系, 此外与饲毒幼

虫的发育速度慢可能也有一定的关系。
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