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摘要  松材线虫 Bursaphelenchus xylophilus 主要靠媒介昆虫松墨天牛 Monocha mus alternat us 传播 , 并通过天牛造成的伤口侵入松树 , 因此 ,
掌握松材线虫的传播机制 , 有助于了解线虫病的发生机理和发生规律。综述了松材线虫与其媒介昆虫关系研究的最新进展。
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Review on Transmission Mechanismof Bursaphelenchus xyl ophilus
XIE Li-qunet al  ( College of Forest Resource and Environment , Nanjing Forest University , Nanjing , Jiangsu 210037)
Abstract  Bursaphelenchus xylophilus transmission mai nly depended on its vector insect Monochamus alternatus and i nvaded the host trees through
wounds caused bythe vector beetle maturationfeeding and oviposition. Elucidation of the transmission mechanismof the nematode fromone host tree to an-
other was helpful to fully understand the pathogenesis and epidemic of pine wilt disease . The latest progress i nthe relationgship between the Bursaphe-
lenchus xylophilus and its i nsect vectors was reviewed .
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  松 材线虫 病是由 松材 线虫[ Bursaphelenchus xyl ophil us

( Steiner & Buhrer) Nickle] 引起的松树萎蔫性病害, 近年来在

我国发生蔓延迅速 , 严重威胁我国松属( Pi nus) 植物的安全。

黑松( P .t hunber gii) 、赤松( P . densiflora) 及马尾松( P . massoni-

ana) 等松树一旦受松材线虫的感染, 不论树龄大小、长势强

弱、立地条件好坏 , 几乎都能致病枯死 , 仅仅是症状出现的快

慢、病害发生过程的时间长短有所不同而已。因此, 松材线

虫病一旦发生, 对松林的为害几乎是毁灭性的。

与其他种类的病原不同, 植物线虫能主动运动, 寻找寄

主, 并主动侵染 , 但松材线虫本身活动范围有限, 移动能力

低, 一般仅在寄主体内活动, 自然传播方式主要靠媒介昆虫。

松墨天牛( Monocha mus alternat us) 等媒介昆虫不但将线虫传带

至适合的寄主上, 同时还可造成有利于线虫侵入的伤口, 因

此, 线虫与媒介昆虫间的关系倍受关注。掌握松材线虫与媒

介昆虫间的关系, 有助于了解线虫病的发生机理和发生规

律。为此, 笔者综述了松材线虫与其媒介昆虫松墨天牛关系

研究的最新进展。

1  传播松材线虫的媒介昆虫

1 .1  松材线虫的媒介昆虫 寄生在松材线虫感病树中的钻

蛀性害虫, 许多种类都可传带松材线虫。在日本, 松材线虫

携带率高、数量大, 并被证实可传病的为松墨天牛[ 1 - 2] 和云

杉花墨天牛( Monocha mus salt uari us ) [ 3] 。1996 年, Makihara 分

析和比较了分布在我国大陆地区、台湾地区、韩国和日本的

松墨天牛在形态上的差别, 同时认为在日本存在松墨天牛的

近缘种 , 分布在日本的不同地区[ 4] , 主要有 Monocha mus not- a-

t us ( Drury) 、Monocha mus titill ator ( Fabricius) 、Monocha mus caroli-

nensis( Olivier) ( 卡罗莱纳墨天牛) 、Monocha mus mut ator Lecone 、

Monocha mus scutell atus ( Say) 、Monocha mus saltuari us Gebler( 云杉

花墨天牛) 。在美国有卡罗莱纳墨天牛和 Anmiscus sexgutt at us

等, 以卡罗莱纳墨天牛为主。1988 年 Linit 报道, 卡罗莱纳墨

天牛自然情况下, 能携带线虫万条以上, 多的可达5 万条 ,
�
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其他种类个体平均带线虫量均不超过300 条[ 5] ; 韩国能传病

的仅松墨天牛 , 但在树干下部寄生密度高的小灰长角天牛

( Acanthocinus griseus) 和在树皮下以成虫越冬的皮花天牛

( Rhagiumrugipenne) 也可能是松材线虫的媒介昆虫[ 6] 。

1995 年, 朱克恭等归纳了我国各地携带松材线虫的媒介

昆虫的种类[ 7] 。据徐福元调查 , 可携带松材线虫的昆虫 , 在

江苏有松墨天牛、小灰长角天牛、台湾长角天牛( Acant hoci nus

gundai ensis) 、松纵坑切梢小蠹( Blastophagus piniperda) 和黑翅

土白蚁( Ololntoter mes formosamus) , 但其中松墨天牛是最主要

的传病媒介昆虫, 出孔成虫携带率为62 .5 % , 平均携带量为

4 601 条/ 头 , 其余4 种昆虫携带率在12 .5 % 以下, 携带量在

10 .5 % 条/ 头以下[ 8] ;2000 年刘曙雯报道, 在南京紫金山地区

的松材线虫病死木中 , 主要钻蛀昆虫种类以小蠹类和天牛类

为主, 携带有线虫的昆虫有松墨天牛、马尾松梢小蠹( Shira-

hoshizo i nsi di osus) 、松纵坑切梢小蠹、松瘤小蠹( Orthotomicus

erosus) 、小灰长角天牛和台湾长角天牛, 松墨天牛松材线虫携

带量最大 , 平均每头携带2 875 条, 而其他种类的昆虫携带量

均小于10 条/ 头[ 9] ; 严敖金调查的南京铁心桥墨松上松墨天

牛的线虫, 发现平均每头天牛携带量为1 .2 万条, 最多的一

头可达7 .2 万条[ 10] ; 柴希民调查了浙江的情况, 松材线虫在

松墨天牛上的携带量可达5 000 条[ 11] 。此外, 在我国的深

圳、香港、台湾等地, 松材线虫主要也是由松墨天牛传播

的[ 12 - 15] 。

因此, 虽然能传带松材线虫的昆虫种类不少, 各个国家

和不同地区也有差异, 但基本上都以松墨天牛、卡罗莱纳墨

天牛和云杉花墨天牛为主。

1 .2  松墨天牛  1988 年, 王乔对松墨天牛属( Monocha mus

Guer) 的生物地理学进行了研究[ 16] , 总结了该属的情况认为 ,

我国的墨天牛区系有两个来源, 即当地和印度、中南半岛。

我国已记载的25 个种和亚种中, 有6 个古北种和18 个东洋

种, 其中特有种11 个全部属东洋种。日本的古北区特有种

如白点墨天牛、巨墨天牛、石纹天牛、桔墨天牛完全可能在我

国北方林区造成危害。台湾的特有种 M. kaszabi 和 M. Tai -

hezanensis 对我国南方林区有潜在威胁。

松墨天牛在我国的地理分布上, 南界在老挝最南端 , 西
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北界没有跨越秦岭。但由于我国东部没有明显的自然屏障 ,

其东北界已沿浙江、江苏延伸到古北区的山东和河北等地 ,

松墨天牛南部分布区与 M. bi maculat us 的北部分布区在越

南、老挝, 与我国的云南、广东、广西和台湾重叠 , 北部分布区

与 M. sutor 和 M. Asltuari us 在山东、河北有小范围的重叠[ 16] 。

2  松墨天牛对松材线虫的传播过程

2 .1  松墨天牛和松材线虫与松树的关系  松墨天牛与松材

线虫的生活史都是在松树上完成的。1988 年, 日本学者岸洋

一将线虫、天牛和松树3 者在线虫传播过程中的关系, 归纳

为以下几个过程[ 3] : ①天牛成虫飞至健康松枝上补充营养,4

龄线虫脱皮为成虫, 由伤口侵入枝条; ②线虫在树体内取食

薄壁细胞, 树脂分泌减少 ; ③天牛在感病植株枝条上产卵, 以

后, 卵孵化为幼虫; ④线虫在树体内繁殖, 寄主于夏秋枯死 ;

⑤线虫在寄主体内数量渐减 ,3 龄幼虫越冬; ⑥天牛3 ～4 龄

钻入木质部越冬; ⑦次年春季天牛化蛹 ,3 龄线虫移至蛹室 ;

⑧天牛羽化,4 龄线虫移至天牛成虫体, 随后线虫随天牛离开

病死木。

2 .2  松墨天牛传播松材线虫的过程  松材线虫和天牛共栖

于病死松木 , 松材线虫在天牛羽化出孔前进入天牛体内, 借

助天牛进行传播和扩散。在松墨天牛幼虫越冬和越冬后至

次年化蛹期间,3 龄扩散型线虫不断向天牛蛹室集中; 在次年

晚春, 集中于天牛蛹室内的3 龄扩散型蜕变为4 龄扩散型线

虫。一旦天牛羽化,4 龄扩散型线虫则能主动移到尚未飞出

病树的天牛体表, 大多数4 龄扩散型线虫再通过天牛腹部气

门进入遍布天牛全身的气管, 包括触角和腿的气管内。

天牛羽化后, 从羽化孔飞出, 至健康松树, 取食幼嫩的枝

条。研究表明, 天牛成虫取食对树种和枝龄都有明显的选择

性[ 17] 。柴希民等通过试验与林间调查统计, 认为松墨天牛

成虫在以马尾松补充营养情况下, 主要取食1 年生树枝, 羽

化后20 d 以内的取食量最大[ 18] ; 统计显示天牛更多选择树

冠下部1 年生的树枝取食, 取食痕和取食面积分别占50 .42 %

和51 .06 % [ 18 - 19] , 成虫的取食活动多在白天, 而交配和产卵

则在夜间进行。树皮内的一些物质被认为具有刺激成虫取

食的作用, 刚发病木或新鲜原木对天牛成虫都有引诱作用 ,

原木对天牛成虫的引诱力受温度的影响; 成虫产卵与树木散

发的气味有关, 具有引诱力的时间正好与原木散发CO2 的时

间相吻合。

松材线虫具有从松墨天牛上自然离开的特性, 松树体内

挥发性物质、线虫本身的生理状态以及天牛本身对松材线虫

离开传播媒介松墨天牛都有明显的影响。4 龄扩散型线虫转

移至松枝上的途径可能是先通过天牛气门从气管移出至体

表, 再爬向天牛尾尖, 最后脱离天牛到达松枝伤口[ 20] 。

大多数情况下, 植物体内寄生线虫较易从伤口处侵入 ,

也可以从气孔、皮孔等自然孔口或从表皮直接侵入。在自然

条件下 , 松材线虫大多通过天牛成虫在健康树上补充营养和

在衰弱树上产卵所造成的伤口而侵入松树体内。

3  松墨天牛传播松材线虫的机理  在自然条件下, 松材线

虫主要由松墨天牛传播。因为线虫的携带和脱落可直接导

致线虫病的发生, 松墨天牛对寄主的选择性, 直接导致了松

材线虫病发生的寄主范围。病害的发展速度与线虫的接种

数量直接相关[ 22 - 23] 。进入健康松树的线虫与每头天牛携带

的线虫数量直接相关[ 21] 。因此, 松墨天牛对线虫的携带机

理显得十分重要。

3 .1 松墨天牛对线虫的携带及其相互影响 线虫与其媒介

昆虫松墨天牛的关系是在特定的环境生态下形成的, 松材线

虫要借助天牛进行传播和扩散就必须在天牛羽化出孔前进

入天牛体内。在天牛化蛹前后和成虫羽化前,3 龄扩散型松

材线虫就向天牛蛹室集中,1982 年Tominaga 证实这种聚集行

为是由不饱和脂肪酸( 油酸和亚油酸) 所吸引[ 24] 。Miyazaki 认

为不饱和脂肪酸污染蛹室是刺激3 龄线虫向蛹室积聚的原

因, 因为试验表明, 这时不饱和脂肪酸( 油酸、亚油酸和棕榈

油酸) 和脂肪酸高于非蛹室的其他木质部部分[ 25] ; Miyazaki

的研究还表明, 挥发性物质及 CO2 在松材线虫主动移到天牛

体上这个过程中也起重要作用, 随后 Stamps 的研究表明, 天

牛产生的碳氢化合物 - 甲苯能明显吸引4 龄扩散型线虫[ 26] 。

松材线虫的生活史分为繁殖型和扩散型。4 龄扩散型幼

虫是媒介昆虫携带传播的, 所以这一阶段是线虫生活史中的

重要阶段。Machara 的试验表明, 天牛影响线虫的生活史, 可

促进其发育 , 使线虫从3 龄扩散型发育成4 龄扩散型。同

时, 在分别接种不同真菌后接入线虫的木块内 , 接入用人工

饲料长成的天牛老熟幼虫, 结果表明, 作为在病死木中的优

势真菌[ Ophi ostoma minus ( Hedgcock) ] 处理中, 天牛羽化时携

带的线虫数量( 平均每头天牛2 759 条) 大大高于其他真菌的

处理( 平均每头天牛0 ～87 .9 条不等) , 说明某些真菌的存在

不但有利于线虫的生长发育, 同时也有利于线虫向天牛体内

集中[ 27] 。

一定数量的线虫存在于天牛体内, 对天牛的生长、发育

和繁殖影响不大, 但大量线虫存在于天牛的气管中, 可能对

天牛的生活造成不利影响。用携带较大量松材线虫的天牛

的试验中,Togashi 的试验证实对松墨天牛本身的寿命是不利

的[ 28] , 而 Humphry 用吊飞试验的方法, 记载了线虫在天牛体

上对卡罗莱纳墨天牛的飞行可造成影响, 对飞行的时间不

利[ 29] , 随后Linit 又改进了吊飞试验, 采用飞行磨的方法 , 证

实卡罗莱纳墨天牛的飞行能力雌雄间没有差异, 携带少量和

中等数量的线虫, 其生殖力没有明显的影响 , 当携带数量超1

万条线虫时, 将对其产卵不利[ 30] 。

3 .2 松材线虫从松墨天牛上的脱落 松材线虫在天牛体上

随天牛离开病木 , 以后, 在天牛的生活过程中, 逐渐脱落 , 脱

落的同时或随后, 通过天牛在健康树上补充营养和在衰弱树

上产卵所造成的伤口而侵入树体 , 在健康的树木上造成新的

病害。通常, 在天牛出蛰后的第1 周内, 线虫脱落的数量很

低, 在以后的2～3 周内迅速增加, 以后在天牛存活的时间内

逐渐减少[ 5 ,31 - 32] , 但所有携带的线虫并不能全部脱落, 一般

成虫死亡后在体内残存的线虫约有30 % ～75 % 。据报道, 脱

离天牛虫体且能侵入松树体的线虫, 在室内饲养约为20 % ,

在野外大约有10 % [ 33] , 与此相类似, 在我国, 松墨天牛每天

传递松材线虫的数量以第20 天为最多 , 到第30 天数量仍较

大, 之后明显下降[ 19] 。

线虫的脱落可能是由于线虫的本身因素, 也可能是由于

天牛及其环境的外在因素, 或两者的共同作用造成的。松树
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内的挥发性次生物质极大地影响着线虫的行为。Edwards 推

测,4 龄扩散线虫的大量脱落可能与松树体内的挥发性化合

物有关[ 34] 。

松树内的挥发性物质影响着线虫的脱落, 其中比较明确

的物质为β- 香叶烯。β- 香叶烯可吸引琼脂培养基上的4 龄扩

散型线虫[ 35 - 36] ,Enda 将赤松松枝在70 ℃下干燥以除去挥发

性物质, 还潮后, 用β- 香叶烯处理, 发现可极大的促进松材线

虫从松墨天牛上脱落下来[ 37] 。Stamps 的试验也表明,β- 香叶

烯对松材线虫有明显的吸引作用[ 26] 。

针对线虫生理状态的研究表明, 线虫的脱落与线虫本身

也有关系。Stamps 的研究认为松材线虫体内的类脂含量高

低可能是决定松材线虫是否脱离媒介昆虫卡罗莱纳墨天牛

的关键[ 36] , 因为在成虫生活的最初4 周内, 脱出天牛体的4

龄扩散线虫的类脂化合物含量要比天牛体内的约低50 % , 并

且随4 龄扩散线虫体内的类脂物质的降低, 线虫趋向于从天

牛体内脱出。类脂含量低的松材线虫趋于向天牛在补充营

养或产卵造成的、有β- 香叶烯散发的松树伤口运动。Stamps

进一步用β- 香叶烯、α- 蒎烯、甲苯、亚油酸、甘油酸酯处理, 结

果表明, 亚油酸、甘油酸酯对繁殖型线虫有明显的吸引作用 ,

而β- 香叶烯和甲苯能吸引4 龄扩散型线虫[ 26] , 同时, 染色表

明, 随着时间的推移 , 在天牛上的松材线虫4 龄扩散型幼虫

类脂物质明显减少。在天牛羽化后的70 d 内的11 个观察处

理中, 每一组不同日龄的天牛上居留线虫的类脂含量也高于

相应日龄的脱落线虫, 这说明线虫的脱落与线虫体内类脂物

质含量减少有关。

松树内的挥发性物质不但可以促进线虫的脱落, 也可抑

制其脱落。Aikawa 等用高温处理的方法, 除去1 年生赤松松

枝的挥发性物质饲养松墨天牛, 对比研究表明 , 尽管线虫从

天牛脱落的数量随时间的推移都呈单峰线, 但具体的情况明

显不同。不经高温处理的对照组的单峰线峰值明显较高, 脱

落50 % 线虫的时间, 处理组( 12 .3 ～18 .4 d) 明显短于的对照

组( 17 .2～38 .6 d) ,51 d 后天牛体内残余线虫的比例处理组

( 15 .8 %) 也明显低于对照组( 33 .0 %) [ 38] 。因此 ,Aikawa 等认

为, 抑制线虫脱落的物质可能存在于赤松松枝的挥发性物质

中。Enda 的试验也表明抑制线虫脱落的物质可能存在于松

枝挥发性物质中, 并解释为抑制线虫脱落的物质的作用超过

了其他物质的促进脱落的作用, 同时又指出, 值得注意的是

食料的影响 , 食料质量的变化, 可能导致天牛成虫生理状态

的改变 , 从而影响线虫的脱落[ 37] 。

Langentei m 推测在正常赤松松枝上, 松材线虫脱落受到

某些挥发性物质的抑制, 这可能显示其本来特性[ 39] , 因为在

北美, 松材线虫作为本地种, 由于抗性或气候等原因 , 不适于

该病害的发生 , 所以从未在松林导致流行[ 40] , 这很可能与松

树的一些挥发性物质不无关系, 因为从高等植物上挥发的单

萜烯能对抗植食性动物和病原物[ 39] , 从而对植物本身具有

保护作用。
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有政策下有对策, 想尽合法手段来抬高自己在新利益下的限

额基数。

3 .2 堵住财政资源的渗漏 乡镇财政出现困境, 人们还要

浪费手中有限的钱财, 这种现象在乡镇财政工作中都能看

见。他们一边讲提高效率, 另一边又在低效运作, 乡镇的许

多公务员每日忙合法的集财, 但财政资源渗漏的却更多, 乡

镇政府大都备有职工宿舍和食堂, 要求职工周末值班、加班

和各种应酬, 过多的加班财政资源渗漏支出越来越多。乡镇

中还有“四大班子”( 党、政、人、协) 也都融入到财政支出的构

架中。这些财政资源的不合理渗漏应及时堵住。

3 .3  限制上级收占下级的财政资源  乡镇财政常被认为是

县财政支配的势力范围 , 当县财力紧缺时, 就以行政管理权

合法形式侵占乡镇财力 , 例如, 制定乡镇财力分配调整或随

意提高乡镇财政上交税、费用的比例和补助规模, 而乡镇财

政也会对非财政的村级公共收入以类同的方式处理。上级

多是以筹集市场费、会议费、检查费、合作费等获得收入, 目

前统一要求乡管村会计帐的作法就是侵占下级财政资源的

一种形式。这些问题都要加以限制。

3 .4 调整财政与税务之间的关系  财政改革后, 财政要理

财和税务要聚财, 其属性被划分出来, 例如税务人员的经费

标准不同于财政, 他们的利益分配争执是影响支出的一方

面。据徐州市财政统计整理: 乡镇财政2006 年给税务部门的

分成款高达6 亿元 , 占乡镇工商税收入的32 % 左右。1 个税

所管辖多个乡的财政, 形成税务之争, 各个乡镇之间纳税圈

的竞争激烈且重叠。因此, 要调整财政与税务之间的关系。

4  徐州财政支出小康标准的微调研究

指标数据按照小康标准测定可增收入, 财政的具体运行

状况可分两类: 一类是县级财政收支平衡; 另一类是县级财

政运行收不抵支财政赤字。徐州乡镇财政维持生计部分占

据财政支出最大, 即财政供养人员的工资支出最易受财政赤

字的冲击, 工资财政运行风险大, 按照小康各期标准测定渐

变工资支出可使财政赤字对收入的冲击最小, 农业项目抵御

财政赤字风险的能力最弱, 乡财政运行以甩包袱形式将财政

支出压力抛给村, 村的恶性循环事情就会多起来。

5  理性负债的研究

基层债务集中在乡镇和村, 而乡实际承担的净债务远大

于村的账面净债务。乡镇级的债权、债务多转嫁给了村的集

体经济组织, 这是非理性负债。如果乡镇财政负债是一种暂

时的, 具有周转性质的借款, 这种负债为理性负债。但是据

统计,2006 年徐州乡镇的平均负债700 万元, 现阶段的财政

负债已超出理性负债向非理性负债方向变化。缓解乡镇财

政非理性负债有3 个渠道: 谋求额外的财力用于弥补财政运

转收支的缺口; 吸引外资; 平衡乡镇财政运行。

6  结语

乡镇财政运行的负面细节增多而微调变少, 这是目前的

实际情况。因此要加大对乡镇财政运行的负面细节进行微

调, 关键是 : 税收收入在财政间的分配有适当的比率 ; 重新调

整以所得税为核心进行的税收分配体系; 多方面调整税制从

根本上解决理性的负债; 实现乡镇财政的富足以事权作划分

并以事权定财权; 及时转移出理性负债的支付权利。
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