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作者簡介 

 

我是周文瑋，就讀北一女中高三。一眨眼，我們也和線蟲與線蟲捕捉菌一起相

處了一年多，從一開始懵懵懂懂什麼都不會，到現在可以很有自信的在科展的舞台

和別人分享自己的研究。十分感謝一路上幫助我們的人，整個科展的旅程不只是完

成一份報告，更是在過程中學會科學研究的方法，而我也從實驗室教授與學長姐身

上看到作為一個科學家所擁有的態度與特質，大家對科學與生物的熱情深深感染

著我。雖然有時候實驗結果可能不如預期，但過程中不斷發現新的事物，親自動手

解決問題的感覺，讓我覺得做研究是一件很有趣也很有意義的事情！ 

我是盧佳欣，目前就讀北一女中科學班。一年前我們因緣際會的和線蟲與線蟲

捕捉菌相遇，誤打誤撞的開啟養蟲和養菌的旅程，拾獲了許多意外的成長和驚喜。

感謝實驗室學長姊、教授、專研老師和所有一路上支持我們的人，總是大方的提供

資源與建議，讓我們得以摸索如何做一位研究者，並建構在實驗失敗中的挫折忍受

力。 
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摘要 

獵食關係(predator-prey interaction)普遍存在於自然界中，本研究欲以線蟲與線蟲捕捉菌

(nematode trapping fungi, NTF)做為探討獵食關係的分子模型，進一步了解獵食者與獵物的共同

演化關係。依此，本研究設計了適性實驗以了解線蟲在線蟲捕捉菌獵食壓力下，其母體或子代

行為與適應性變化。本研究發現，當暴露於線蟲捕捉菌所分泌的吸引性氣味分子 MMB，線蟲

會降低其生長速率；而線蟲在被線蟲捕捉菌捕捉後，子代對線蟲捕捉菌與 MMB 之趨化性顯著

降低，並可能透過 piRNA 路徑遺傳此行為改變，影響三個世代，藉此增加族群的適應性。本研

究未來會進一步了解線蟲適應行為改變的分子機制，並希望能藉此系統增進對獵食者-獵物交互

作用的了解。 

 

Abstract 

 Predator-prey interaction is commonly seen in the nature. In our research, we use nematode-

trapping fungi Arthrobotrys oligospora and nematodes Caenorhabditis elegans as our model to study 

predator-prey interaction and the co-evolution relationship from the perspective of nematodes. We 

designed fitness assays to study how P0 worms and the following progeny react to the predation stress 

from the fungus. We found that C. elegans growth rate decreases after 48 hr exposure to A.o. odor 

MMB, and trapping will induce avoidance of A.o. by decreasing chemotaxis to both A.o. and MMB. 

Also, the Ａ.o.-induced avoidance is transgenerational inherited, and it might require piRNA pathway 

and epigenetic modifier. These efforts will allow us to further investigate the molecular mechanism of 

this behavioral change during evolution, and gain more insights into the predator-prey interaction 

between nematodes and nematode-trapping fungi. 
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壹、前言 

一、研究背景 

(一)秀麗隱桿線蟲(Caenorhabditis elegans) 

秀麗隱桿線蟲(Caenorhabditis elegans)是分子生物學和發育生物學的最佳模式生物之

一，具有簡單的神經系統，體積小且方便培養。一般的秀麗隱桿線蟲為雌雄同體，生長週

期短，約兩天便能繁殖下一代，子代繁多。 

C. elegans 的生活史可以分為幼蟲第一期(L1)、幼蟲第二期(L2)、幼蟲第三期(L3)、幼蟲

第四期(L4)和成蟲期(adult)，如圖一。秀麗隱桿線蟲主要是食細菌線蟲，在野外可食用的細

菌種類繁多，其中包含致病菌與大腸桿菌，實驗室中常利用 E. coli OP50 (以下簡稱 OP50)

作為食物來源。 

 

圖一 C. elegans 生活史 (Murgatroyd et al., 2010) 

 

(二) Arthrobotrys oligospora 

線蟲捕捉菌是部分以線蟲為食的真菌的總稱，其中A. oligospora 是目前已知分布最廣、

最常見的線蟲捕捉菌，在世界五大洲都有其分布。其生活環境多樣，可以生長於自然土

壤、水域表面、動物排泄物中，甚至是嚴重污染的環境都有A. oligospora 出現的紀錄，顯示

A. oligospora具有強大的環境適應能力 (Niu and Zhang, 2011)。 

近年來，A. oligospora已成為研究線蟲與線蟲捕捉菌獵食關係的模式真菌 (Niu and 

Zhang, 2011; Ulzurrun and Hsueh, 2018)。 A. oligospora 在低營養環境下，能感知線蟲信號進

而產生立體的黏著網路 (adhesive network)（圖二）作為捕捉線蟲的陷阱；此黏著網路表面

披覆黏液，可以黏附捕捉路過之線蟲，並發育特殊菌絲結構穿破線蟲體壁，破壞其組織器

官，以吸取養分作為碳源與氮源。據以往研究顯示，A. oligospora 獵食能力對線蟲具普遍
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性，可以捕捉多種線蟲，包括以農作物為食的植物寄生性線蟲、獵食性線蟲與腐生性線

蟲。於實驗室環境下，其陷阱之捕捉率與線蟲死亡率均接近百分之百。因此相關研究有望

應用於線蟲的病蟲害防治上。 

 

圖二 電子顯微鏡下拍攝線蟲捕捉菌之捕捉陷阱 (Hsueh et al. 2013, 2017) 

 

(三)線蟲與線蟲捕捉菌的獵食關係(predator-prey interaction) 

線蟲與真菌是地球上最普遍的一組獵食者與獵物之一。研究指出，在台灣山區的野外採

集中，約有60%的樣本線蟲與線蟲捕捉菌共存（圖三），顯示這兩者在自然界中生存於相

似生態棲位，可能面臨彼此施加的生存壓力，長期演化出多樣的適應能力(Yang et al., 

2020)。 

獵食關係(predator-prey interaction)普遍存在於自然界，而線蟲與線蟲捕捉菌可以做為探

討獵食關係分子機制的簡化模型，進一步了解獵食者與獵物的共同演化關係。 

 

圖三 在超過60%的土壤樣本中，線蟲與線蟲捕捉菌是共存的(Yang et al., 2020) 
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二、研究動機 

線蟲(nematode)為地球上數量最多的多細胞生物，廣泛分佈於全球各生態系中，個體總數高

達約4.5 × 1020隻(Hoogen et al., 2019)。其中有許多種類的線蟲為植物寄生性線蟲，每年造成大

量的農作物與經濟損失。線蟲捕捉菌(nematode trapping fungi, NTF)作為獵捕和消化線蟲的捕食

真菌，在多數的土壤中與線蟲共存，利用寄生、製造陷阱、分泌神經毒素等方式殺死線蟲，以

獲得有機養分。 

線蟲和線蟲捕捉菌是地球上最普遍的獵食者-獵物關係之一；然而，它們交互作用關係與適

應機制還有待深入研究。我們利用線蟲與線蟲捕捉菌作為獵食者-獵物關係(predator-prey 

interaction)的模型，並以線蟲的角度，探討獵食者-獵物交互作用的共同演化與線蟲適應性的分

子機制。 

 

三、研究目的 

(一) 觀察不同環境下線蟲捕捉菌捕捉陷阱生長情形 

(二) 比較線蟲與線蟲捕捉菌共同培養下的生長速率變化 

(三) 比較線蟲與線蟲捕捉菌共同培養下的育雛數變化 

(四) 比較被捕食的線蟲其子代育雛數差異 

(五) 比較被捕食的線蟲其子代趨化性差異 

(六) 探討被捕食與未被捕線蟲間是否存在警告傳訊行為 

(七) 比較不同野生線蟲株之適應性 

 

 

貳、研究方法與過程 

一、實驗器材 

1.5mL 微量離心管、微量吸管、Parafilm、六公分培養皿、九公分培養皿、解剖顯微鏡、微

分干涉相差顯微鏡、巴斯德玻璃吸管、玻璃毛細管、防震光學桌、樣品盒、細胞計數器、

25˚C 培養箱 
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二、實驗藥劑 

M9 buffer (pH 7)、ddH2O、95%酒精、礦物油、methyl 3-methyl-2-butenoate (MMB)、

NaN3、NGM 培養基、PDA 培養基、LNM 培養基、Chemotaxis plate (CXP) 

 

三、研究流程與方法 

 

四、線蟲培養 

(一) 以 NGM(nematode growth medium)培養 C. elegans，食物來源為 OP50，培養於室溫

25°C，每三天繼代一次並更換培養基。 

(二) 單獨培養(single)：將一隻線蟲單獨置於一盤 NGM 培養基。 

 

五、線蟲捕捉菌培養 

(一) 以 LNM(low-nutrient medium)培養 A. oligospora，置於 25°C 培養箱生長 2 天。 

(二) 以 PDA(potato dextrose agar medium)培養 A. oligospora，置於 25°C 培養箱生長 2 天。 

(三) 誘導陷阱產生 

 以 M9 buffer 將 NGM 培養基上的 N2 線蟲洗入 1.5mL 離心管，以 M9 buffer 清洗

兩次後將水分吸乾，將線蟲加入真菌培養基，並等待一天。 
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六、不同環境下 A. oligospora 的陷阱(trap)生長情形 

接種 A. oligospora 於 LNM 與 PDA 培養基，生長兩天後分別加入線蟲，等待一天後觀

察真菌陷阱生長情形。 

 

七、與 A. oligospora 共同培養(co-culture)之線蟲育雛數(brood size)變化 

接種 A. oligospora 於 NGM 培養基，生長兩天後每盤分別加入線蟲的卵約 50 顆，待線

蟲生長至 L4 幼蟲，每盤挑出 3 隻線蟲進行單獨培養，每天將子代的幼蟲挑起並計算數量。 

 

八、與 A. oligospora 共同培養(co-culture)之線蟲生長速率(growth rate)變化 

本實驗分為三個組別進行：對照組(control)的線蟲培養在未進行任何處理的 NGM 培養

基、MMB 實驗組(MMB)則於培養基的蓋子上滴加 MMB、共同培養組(NGM+A.o.)的線蟲從

蛋及幼蟲時期即培養於有線蟲捕捉菌的環境。每組準備 2 盤，分別放置 24 小時、48 小時後

觀察。 

實驗時，挑約 30 隻成蟲至一盤 NGM 培養基，待其下蛋 1 小時後，挑約 10~30 顆蛋於

各盤。等待 24 小時、48 小時後，以微分干涉相差顯微鏡(DIC microscopy)搭載 BSI 相機拍

照並分析照片中蟲體長度。 

 

(一) 對照組(control) 

於未經任何處理的 NGM 培養基每盤挑入約 10~30 顆蛋。 

 

(二) MMB 實驗組(MMB) 

切下一小塊洋菜膠置於培養基的蓋子上，並於洋菜膠上滴加 1μL 的 MMB(100%) 

(圖四)。每盤挑入約 10~30 顆蛋，以 Parafilm 將培養皿封起。 

 

(三) 共同培養組(NGM+A.o.) 

接種 A. oligospora 於 NGM 培養基，生長兩天後，每盤挑入約 10~30 顆蛋。 

 

(四) 影像處理 

利用 ImageJ 的 Segmented line 分析照片中蟲體長度。  
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圖四 生長速率實驗裝置示意圖。 

 

九、受捕線蟲子代之適性測驗(fitness assay) 

本實驗分為三個組別進行：實驗組(trained)P0與已被誘導產生陷阱之線蟲捕捉菌接觸四

小時、模擬組(mock) P0與尚未被誘導產生陷阱之線蟲捕捉菌接觸四小時、對照組(control) 

P0則完全未預先接觸線蟲捕捉菌。(圖五) 

 

圖五 受捕線蟲子代適性測驗示意圖。 
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(一) 訓練(training) 

接種 A. oligospora 於 LNM 培養基，生長兩天，每盤加入線蟲誘導陷阱產生。第三

天加入 P0線蟲，等待 4 小時後將已死亡的 P0線蟲蟲體挑至 NGM 培養基上，待隔天 L1

幼蟲(F1)從母體爬出後，將受真菌汙染的區域切除避免影響線蟲生長。 

 

(二) 模擬訓練(mock train)  

接種 A. oligospora 於 LNM 培養基，生長三天後加入 P0線蟲，等待 4 小時後挑約

20 隻 P0至 NGM 培養基上，隔天將 P0挑起，保留 F1 幼蟲。 

 

(三) 育雛數(brood size) 

待 F1 子代生長至 L4 幼蟲，每組各挑 9 隻單獨培養，每天將子代的小蟲挑起並計

算數量。 

 

(四) 四點趨化性測試(4-point chemotaxis assay) 

以 ddH2O 將真菌培養基上的孢子洗入 1.5mL 離心管，以細胞計數器確認孢子密度

(顆/mL)，如圖六，在 Chemotaxis plate 的第 I、III 區加入約 1000 ~ 1500 顆胞子，置於

25˚C 培養箱生長 2 天。 

待 F1 子代生長至成蟲，進行四點趨化性測試。待測線蟲以 M9 buffer 清洗兩次，

再用 ddH2O 清洗一次，以去除蟲體沾黏之 OP50。 

實驗時，在 Chemotaxis plate 中央加入約 50~100 隻蟲，並在 I~IV 區中間處加入

NaN3以麻痺行經的線蟲，以毛細管吸除多餘水分後，將 Chemotaxis plate 裝在樣品盒

中置於防震光學桌。1 小時後計算四個區域的線蟲數量，並依圖六的公式計算

Chemotaxis index(CI)。CI 會介於-1.0 ~ 1.0，-1.0 表示線蟲完全不被真菌吸引，而 1.0 表

示完全被真菌吸引。 
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圖六 四點趨化性測試(4-point chemotaxis assay)示意圖。將 Chemotaxis plate 劃分為四個

區域，A. oligospora 培養於第 I 和 III 區。 

Chemotaxis index (CI) = 
#(I+III)−#(II+IV)

#(I+III)+#(II+IV)
，-1.0 ≤ CI ≤ 1.0 

 

(五) 兩點趨化性測試(2-point chemotaxis assay) 

如圖七，在 Chemotaxis plate 中央加入約 50~100 隻蟲，在 I、II 區加入 1 μL NaN3以

麻痺行經的線蟲後，分別加入 1 μL 10-5 MMB（以礦物油稀釋）與 1 μL 礦物油。以毛細

管吸除多餘水分後，將 Chemotaxis plate 裝在樣品盒中置於防震光學桌。1 小時後計算四

個區域的線蟲數量，並依圖七的公式計算 Chemotaxis index(CI)。CI 會介於-1.0 ~ 1.0，-

1.0 表示線蟲完全不被真菌吸引，而 1.0 表示完全被真菌吸引。 

 

圖七 兩點趨化性測試(2-point chemotaxis assay)示意圖。分別於 I 區和 II 區滴加 MMB

與礦物油。 

Chemotaxis index (CI) = 
#(I−II)

#(I+II)
，-1.0 ≤ CI ≤ 1.0 

 

十、被捕食線蟲與未被捕線蟲間傳訊行為測試 

本實驗分為三個組別進行，包含未誘發陷阱的線蟲捕捉菌(A.o.)、已誘發陷阱之線蟲捕捉菌

(A.o.+trap)、受陷阱捕捉之線蟲(A.o.+trap+N2)。三組別之真菌於同一天接種至 LNM，等待三天

生長後，以 N2 adult 誘發 A.o.+trap、A.o.+trap+N2 二組別之捕蟲陷阱。等待 16 至 18 小時陷阱生

長、加入之線蟲消化分解，A.o.+trap+N2 組別再加入約 400 隻 N2 adult 作為被捕線蟲。 

I. 10-5 MMB

II. Oil control



 10 

(一) 單邊測試 

以盤為單位，蒐集三組別每盤 6 cm LNM 培養基上之內容物(包含真菌菌絲與線

蟲)，置於 Chemotaxis plate 的其中一端並滴加 NaN3，另一端只滴加 NaN3。測試的時

間條件包含四種組合，A.o.+trap+N2 之組別再加入線蟲後等待其被捕捉 2 小時或 4 小

時，轉移至 Chemotaxis plate 後等待 0 或 1 小時，進行趨化性測試。(圖八) 

 

圖八 被捕線蟲間傳訊行為之單邊測試實驗示意圖。 

 

(二) 雙邊測試 

以盤為單位，蒐集 A.o.+trap、A.o.+trap+N2 兩組別每盤 6 cm LNM 培養基上之內

容物，分別置於 Chemotaxis plate 的兩端並滴加 NaN3。測試的時間條件包含四種組

合，A.o.+trap+N2 之組別再加入線蟲後等待其被捕捉 2 小時或 4 小時，轉移至

Chemotaxis plate 後等待 0 或 1 小時，進行趨化性測試。(圖九) 

 

圖九 被捕線蟲間傳訊行為之雙邊測試實驗示意圖。 
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參、研究結果 

一、 不同環境下 A. oligospora 的陷阱生長情形 

 為了解 A. oligospora 在何種環境條件下會生成捕蟲陷阱，本實驗觀察不同營養情形、線

蟲出現與否的條件下，A. oligospora 的陷阱生長情形。此實驗分別以 PDA、LNM 培養基作為高

營養環境與低營養環境之代表，觀察加入線蟲前後陷阱生長情形。 

 從圖十可以發現，A. oligospora 在低營養環境、線蟲出現的情況下生成陷阱(黑色箭頭)；

在低營養環境但未加入線蟲的條件下，並不會生成陷阱；而在高營養環境下，無論線蟲出現與

否，都不會生成陷阱。配合文獻與本實驗結果可推論：線蟲捕捉菌只會在低營養環境與線蟲的

出現兩條件皆符合的情況下，才生成捕蟲陷阱(Niu et al., 2011)。 

 

 未加入線蟲 加入線蟲 

PDA 

(高營養環境) 

  

LNM 

(低營養環境) 

  

圖十 不同環境下 A. oligospora 的捕蟲陷阱生長情形。A. oligospora 僅在低營養環境、線蟲出現

的情況下生成陷阱(黑色箭頭)。 
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 在野外，A. oligospora 常生長於腐爛的木頭，亦可生長於土壤中，時常處於低營養環

境，若是感受到線蟲存在的訊號，線蟲捕捉菌便會發展出捉蟲陷阱，以捕食線蟲作為氮源 

(Gray 1987; Jaffee 2004)。 

由此推測，線蟲與線蟲捕捉菌在自然中時常存在獵食者-獵物的生存壓力。為了生存，線

蟲會透過何種機制應對強力的線蟲捕捉菌獵食？我們設計以下實驗來探討線蟲面對線蟲捕捉菌

產生的適應性差異：包含生長速率、繁殖能力與趨化性等行為變化。 

 

二、 線蟲與線蟲捕捉菌共同培養下的生長速率變化 

我們好奇如果線蟲生長於充滿獵食者線蟲捕捉菌的環境中，是否會影響線蟲的行為表現。

有文獻指出，獵物水蚤與獵食者魚類共同存在時會加速水蚤的生活週期並增加其子代數量

(Walsh et al., 2015)；另外在共生關係中，螞蟻釋放費洛蒙促進蚜蟲的生育能力(Xu T. et al., 

2021)；若將線蟲暴露於具吸引性的氣味分子苯甲醛(BA)會使線蟲生育能力增加(Remy J. and 

Hobert O., 2005)。因此我們假設：獵食者氣味可能會造成獵物的生長速率差異。 

C. elegans 作為模式物種，目前對其細胞譜系與生長週期已具有深入了解，因此我們利用固

定時間下線蟲蟲體長度作為生長速率的指標。在線蟲與線蟲捕捉菌共同培養的環境下，線蟲長

期暴露於真菌分泌的化學物質中，其中又以 methyl 3-methyl-2-butenoate (MMB)為 A. oligospora

專一分泌的吸引性氣味分子，MMB 類似線蟲的性費洛蒙氣味，可以吸引線蟲接近線蟲捕捉菌

的獵食範圍(Hsueh et al., 2017)。 

因此我們設計實驗，分別將線蟲暴露於 MMB 或與 A.o.共同培養，在 24 與 48 小時後量測

蟲體長度，作為生長速率的指標。發現經過 48 小時後，暴露於 MMB 的線蟲其生長速率較對照

組慢。(圖十一) 

已知 L1 幼蟲對於線蟲捕捉菌趨化性較低(Hsueh et al., 2017)，由此推測，線蟲可能透過降低

生長速率延長停留在幼蟲階段的時間，減少被捕捉的機會，以利族群的延續。 



 13 

 

圖十一 線蟲與線蟲捕捉菌共同培養或暴露於 MMB 24 小時、48 小時下的生長速率。(n=3~9; 

**p<0.01) 

 

三、 線蟲與線蟲捕捉菌共同培養的育雛數變化 

除了生長速率，我們亦好奇與線蟲捕捉菌共同培養是否會影響線蟲的生育能力？因此我們

將線蟲與線蟲捕捉菌共同培養，觀察幼蟲時期與線蟲捕捉菌共同生長的線蟲其子代數量變化。

如圖十二，與真菌共同培養下的線蟲其育雛數變化並不顯著。 

此外，除了實驗室 N2 模式線蟲株，其他野生株線蟲在相同實驗處理下的變化是否會較 N2

顯著？因此我們以 TWN2542 野生株線蟲重複同樣的實驗。台灣山區野外採集時，TWN2542 為

與線蟲捕捉菌同時分離的線蟲株，推測 TWN2542 可能已演化出對線蟲捕捉菌更完整的適應

力。然而圖十二顯示與線蟲捕捉菌共同培養下的 TWN2542 線蟲其子代數量並沒有明顯增加。

同時，TWN2542 整體的育雛數顯著低於 N2。 

  

圖十二 線蟲與線蟲捕捉菌共同培養的育雛數。(n=9) 
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四、 被捕食的線蟲其子代育雛數變化 

 天擇是透過生存與繁殖來完成，線蟲在自然界中長期面臨來自線蟲捕捉菌的生存壓力，

為探討這種生存壓力對線蟲是否具有跨世代的(transgenerational)影響，我們設計了適性測驗以

觀察受捕線蟲子代的各項特徵變化，包含繁殖面的育雛數與生存面的趨化性測試。 

當線蟲遇到線蟲捕捉菌的陷阱後，便會被陷阱的黏著網路困住。此時可觀察到線蟲被固

定在捕捉陷阱上來回扭動掙扎。約 1 小時後，隨著線蟲捕捉菌侵入線蟲與線蟲能量耗損，線蟲

活動力逐漸下降。此時線蟲會將儲存於 uterus 的蛋排出體外，且由於線蟲尚未完全死亡，仍會

生成新的蛋再次儲存於 uterus。此段時間生成之線蟲子代即為本實驗的實驗對象，用以探討線

蟲捕捉菌對被捕線蟲造成之生存壓力是否具有跨世代的(transgenerational)影響。 

 如圖十三，無論 N2 或 TWN2542，被捕食的線蟲其 F1 子代育雛數並未與對照組或模擬

訓練組有明顯差異。但可以發現 TWN2542 的育雛數顯著少於 N2，與圖十二的結果一致。 

 
 

圖十三 被捕食的線蟲其 F1 子代育雛數。(n=9) 
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五、 被捕食的線蟲其子代趨化性變化 

前面的實驗以繁殖的角度探討線蟲的適應力，本實驗則欲從生存的角度，藉由趨化性測

試，探討被捕線蟲之子代是否能藉由降低對線蟲捕捉菌吸引力而提升適應力。 

如圖十四，實驗室模式株 N2 線蟲對 A.o.具有相當高的趨化性，N2 模擬組的趨化性與對照

組相比則無明顯差異，表示當線蟲與真菌共處且未被捕捉時不會影響其子代行為；然而 N2 被

捕線蟲 F1 子代對 A.o.的趨化性明顯低於模擬組與對照組，推測藉由降低對 A.o.的趨化性可使子

代線蟲較不易被吸引而增加存活機會。另外，與 A.o.共域的野生株線蟲 TWN2542 趨化性明顯

低於 N2，推測是長期受獵食者壓力之演化結果，然而其被捕線蟲 F1 子代的趨化性與對照組或

模擬組並無明顯差異，我們推測是造成趨化性降低的機制在已適應的野生株已不具作用。 

 

 

圖十四 被捕食的線蟲(N2 及野生株 TWN2542)其 F1 子代對 A.o.的趨化性。(n=3~9; *p<0.05, 

**p<0.01) 

 

而 A.o.會分泌特定的氣味分子 MMB 以吸引線蟲靠近線蟲捕捉菌的掠食範圍(Hsueh et al., 

2017)，我們參考實驗室先前的研究，嘗試使用 10-5 MMB 進行被捕線蟲子代趨化性測試實驗。

發現對照組 N2 線蟲對於 10-5 MMB 的趨化性近乎為完全吸引，然而在被捕食後，其子代對於

MMB 的趨化性顯著降低，與圖十四對於 A.o.的趨化性的結果相符，且此趨化性行為改變可以持

續影響至 F3 子代(圖十五)。因此以下實驗使用 MMB 代替真菌，進行趨化性測試實驗。綜上所

述，當親代 N2 線蟲被捕捉過後會透過某些機制影響其子代行為，降低子代對線蟲捕捉菌的趨

化性，減少被吸引而被捕食的機會。 
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圖十五 被捕食的線蟲(N2)其子代對 10-5 MMB 之趨化性。(n=9~17; *p<0.05, **p<0.01) 

 

六、 prg-1 突變株被捕食線蟲其子代趨化性變化 

 從圖十五可知，跨世代趨化性改變可以影響三個世代，然而 F1~F3 子代線蟲並未事先接

觸過線蟲捕捉菌，因此我們好奇此行為改變是透過何種機制達成？查詢相關文獻發現，當線蟲

在攝取致病菌綠膿桿菌的小 RNA 後，小 RNA 會影響線蟲的 piRNA 路徑，進行基因靜默並影響

表觀遺傳，使 P0母蟲與 F1~F4 子代對致病菌的趨化性下降。我們推測，被捕線蟲與其子代可能

藉由相似的 piRNA 路徑遺傳趨化性行為變化。 

為驗證此猜想，我們使用 piRNA 路徑有缺陷的 prg-1 突變株進行被捕線蟲子代趨化性實

驗，雖從圖表上來看，其 F1 子代趨化性下降，然而數據分佈差異大，在統計上並沒有顯著差

異。而 F2、F3 子代趨化性與對照組相比，並沒有降低，顯示 piRNA 路徑參與在降低趨化性的

機制之中。(圖十六) 

 

圖十六 prg-1 突變株被捕食的線蟲其子代對 10-5 MMB 趨化性。(n=3~8; **p<0.01) 
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七、 被捕食與未被捕線蟲間傳訊行為 

被捕線蟲除了以跨世代影響子代的適應力，我們猜測線蟲是否亦存在物種間的警告信號

(alarm signal)。先前關於線蟲警告費洛蒙的研究並不多，詳細機制也尚未明瞭(Zhou et  al., 

2017)，我們好奇線蟲被線蟲捕捉菌捕捉後，是否會傳訊警告同伴，使其他鄰近個體遠離真菌獵

食範圍，以增加族群的存活率？ 

實驗包含四種時間條件，分別為線蟲被捕捉 2 小時/4 小時，轉移至 Chemotaxis plate 後，未

等待/等待 1 小時後進行趨化性測試，並分為單邊測試與雙邊測試兩種測試方法。 

 

(一) 單邊測試 

如圖十七，在四種時間條件下，A.o.+trap 組別和 A.o.+trap+N2 組別並無顯著趨化性差

異，顯示被捕線蟲的存在並不影響其他自由移動線蟲的趨化性，被捕線蟲與自由移動線蟲

間可能不存在強烈警告信號。 

    

圖十七 被捕線蟲間傳訊行為之單邊測試。(n=4~25) 

 

(二) 雙邊測試 

雙邊測試實驗更直接地比較自由移動線蟲對於被捕食的線蟲是否有趨化性偏好。如圖

十八，在四種時間條件下，CI 值皆接近 0，表示自由移動線蟲對於 A.o.+trap 和

A.o.+trap+N2 兩組並無明顯偏好差異，此結果不支持被捕線蟲與未被捕線蟲間存在警告信號

之假說，與單邊測試所得的結論一致。 
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圖十八 被捕線蟲間傳訊行為之雙邊測試。(n=4~22) 

 

肆、討論 

一、 A. oligospora 與線蟲的交互作用 

 A. oligospora 與線蟲分別屬於真菌界與動物界，親緣關係遙遠。然而 A. oligospora 具有線

蟲費洛蒙氣味的受器，而線蟲亦具有感受真菌所分泌的氣味分子(如 MMB)的神經元，分屬不同

界的兩物種竟互相具有彼此化學分泌物的受器，顯示線蟲與線蟲捕捉菌之間可能存在共同演化

關係，長期演化出多樣的機制以適應彼此施加的生存壓力。 

 

二、 線蟲捕捉菌捕捉發展捉蟲陷阱之條件 

 在實驗中的觀察我們發現，線蟲捕捉菌僅會在低營養環境與線蟲出現兩條件皆符合的情

況下才會生成捕蟲陷阱，配合文獻可以發現，線蟲捕捉菌捕食線蟲是為了補充氮源碳源等養

分，因此線蟲捕捉菌演化出此機制，減低不必要的能量消耗，以獲得最大的效益。(Niu et al., 

2011) 

 在野外，A. oligospora 時常生長在低營養的環境下，因此演化出獵食線蟲的能力，以增

加營養來源。因此我們好奇在線蟲與線蟲捕捉菌彼此所建立的獵食者-獵物關係下，線蟲會發展

什麼適應性策略，以面對來自獵食者真菌的獵食壓力。 

 

三、 線蟲與線蟲捕捉菌共同培養下生長速率變化 

根據先前的文獻，掠食者的存在可能會改變獵物的生理狀態，例如加速獵物的生長週期等

(Walsh et al., 2015)。在生長速率實驗中，我們發現僅有暴露於 MMB 的線蟲其生長速率較對照

組慢，而與線蟲捕捉菌共同培養的線蟲則否。推測在共同培養環境下，MMB 濃度較低，因此
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未能造成線蟲生長速率改變。另一方面，目前已有研究發現，L1 幼蟲對線蟲捕捉菌趨化性較低

(Hsueh et al., 2017)，由此推測，線蟲可能透過降低生長速率延長停留在幼蟲階段的時間，減少

被捕捉的機會，以利族群的延續。 

 

四、 共同培養與被捕食子代之育雛數變化 

本研究發現線蟲在經過與線蟲捕捉菌共同培養後，並沒有顯著改變其個體的子代繁殖數

量；被線蟲捕捉菌捕捉後其子代繁殖數量亦無顯著改變。因此初步推測，線蟲並非透過增加育

雛數的方式來提高族群的適應性。 

 

五、 被捕食的線蟲子代之趨化性變化 

我們猜想，直接讓線蟲被線蟲捕捉菌的陷阱捕捉，是否更能訓練線蟲使其提高適應力？由

於被捕捉的線蟲會死亡，我們無法測得 P0母蟲的適應力，但 P0或許能將線蟲捕捉菌的生存壓力

信號，透過某些機制影響子代的行為，提升子代的適應力。因此我們設計實驗，讓線蟲被陷阱

捕捉以訓練 P0線蟲，並以適性測驗觀察被捕線蟲子代的各項特徵變化。 

在趨化性測試中，可以看到 N2 被捕線蟲的 F1 子代對真菌及其所分泌的吸引性氣味分子

MMB 的趨化性皆明顯降低，且此跨世代趨化性行為改變可以影響三個世代。透過降低子代的

趨化性，可以減少被真菌吸引而落入捕蟲陷阱的機會，藉此逃離線蟲捕捉菌的獵食範圍，得以

延續族群，有效地提升適應性。 

 

六、 以 prg-1 突變株探討被捕食線蟲跨世代趨化性改變之機制 

由前面的實驗可知，跨世代趨化性改變可以影響三個世代，然而 F1~F3 子代線蟲並未事先

接觸過線蟲捕捉菌，我們好奇此行為改變是透過何種機制達成？ 

由於線蟲被捕捉 4 小時後，線蟲捕捉菌的菌絲會刺穿線蟲體壁，生長進入線蟲體內，並分

泌多樣的物質包含小分子有機物、蛋白質、多肽、小 RNA 等，引發線蟲的免疫反應，線蟲亦

分泌多樣的化學物質作為刺激的回應，當線蟲捕捉菌的陷阱捕捉到線蟲，化學物質頻繁的交

流，此過程很可能進一步影響線蟲子代的適應性。 

有研究發現，線蟲在攝取致病菌綠膿桿菌的小 RNA 後，致病菌對線蟲的吸引力會下降，

且此效應會透過表觀遺傳的方式影響四個世代。其機制為利用 piRNA 路徑影響表觀遺傳，調控

子代的基因表現(Kaletsky et al., 2020)。故我們猜測，在線蟲捕捉菌捕捉線蟲後，線蟲可透過類
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似的機制，藉由菌絲分泌的小 RNA 並以 piRNA 路徑改變其子代的基因表現，降低趨化性。 

因此我們使用 piRNA 路徑有缺陷的 prg-1 突變株進行被捕線蟲子代趨化性測試實驗，從圖

表發現 F1 子代趨化性下降，然而此變化無法延續至 F2 子代。由於線蟲在製造卵子時會直接將

生殖腺附近的物質包入卵中，當線蟲捕捉菌菌絲分泌的小 RNA 直接注入 P0線蟲生殖腺時，P0

線蟲可能將這些小 RNA 也包入卵中，小 RNA 直接對 F1 子代進行基因靜默，並影響其趨化

性，因此 prg-1 訓練後的 F1 子代趨化性仍然降低。然而 F1 子代並未直接與線蟲捕捉菌接觸，

因此真菌的小 RNA 無法對 F2 子代進行基因靜默。F2 子代的趨化性改變，可能是透過 F1 子代

生殖腺 piRNA 路徑進行表觀遺傳，而缺乏 piRNA 路徑的 prg-1 突變株，其 F2、F3 便無法遺傳

F1 的行為改變，因此趨化性與對照組相比並未下降。 

然而 prg-1 F1 子代趨化性分佈範圍並不一致，數據點分布範圍廣，且數據並不多，因此與

對照組的趨化性相比，並未在統計上呈現顯著差異。未來我們會再重複此實驗，以確認被捕

prg-1 的 F1 子代其趨化性是否會下降。 

  

七、 野生株與 N2線蟲株的比較 

從生態棲位可以發現多數線蟲與線蟲捕捉菌同域存在，我們好奇其他 C. elegans 野生株線

蟲比起實驗室 N2 模式線蟲株，是否會對線蟲捕捉菌有更好的適應力？ 

TWN2542 為野外採集時和 A. oligospora 共同分離之線蟲株。無論在與線蟲捕捉菌共同培養

或是受捕線蟲其子代適性測驗的育雛數實驗中，其育雛數皆顯著少於 N2，趨化性顯著低於

N2，推測這可能是 TWN2542 在演化上權衡(trade-off)的結果。 

而在 TWN2542 的趨化性測試中，訓練後的子代趨化性與對照組相比並未有顯著差異，推

測某些調控趨化性的基因在野生株線蟲中，可能已突變或不表現，因此造成對真菌氣味分子有

較低的趨化性，同時也使得訓練後基因靜默效應不如 N2 線蟲明顯，因此訓練後子代與對照組

或模擬組相比均未有明顯降低的趨化性。 
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伍、結論與應用 

本研究以線蟲與線蟲捕捉菌之系統探討獵食者-獵物共演化(predator-prey coevolution)，欲了

解獵食者對獵物行為表現之影響及其分子路徑。研究中利用模式生物 C. elegans，作為探討獵食

關係分子機制之簡化模型，屬新穎之研究方式。透過探討育雛數、生長速率與趨化性等適應力

指標，試圖了解線蟲應對線蟲捕捉菌獵食壓力所發展出之適應策略。 

從實驗結果初步判斷，當線蟲接觸真菌所分泌的吸引性氣味分子 MMB，會降低生長速

率，藉此提高適應力。此外，當線蟲受到線蟲捕捉菌的陷阱捕捉後，會降低持續三個世代的子

代線蟲對真菌的趨化性，並透過 piRNA 路徑參與此行為改變。 

目前已發現此系統中，獵食者真菌 A. oligospora 可造成其獵物線蟲的行為改變。未來將試

圖從分子生物學角度探討其路徑，增進獵食者-獵物共演化與線蟲-線蟲捕捉菌系統之認識。 

 

 

圖十九 被捕線蟲跨世代趨化性行為改變機制。①當線蟲被線蟲捕捉菌陷阱捕捉後，真菌菌絲會

刺穿線蟲體壁(cuticle)並生長進入線蟲體內。②線蟲捕捉菌菌絲分泌小 RNA，可以對線蟲基因

進行 RNAi。③P0線蟲在卵子生成時將真菌所分泌的小 RNA 包入卵中，小 RNA 直接對 F1 子代

線蟲進行基因靜默，改變 F1 子代的行為表現。④F1 子代生殖腺以 piRNA 路徑進行表觀遺傳，

造成 F2 與 F3 子代的趨化性改變。 
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050001-評語 

【評語】050001 

1. 此研究為以模式生物線蟲為材料，在線蟲捕捉菌

Arthrobotrys oligospora 獵食壓力下之適應性，研究架構設

計完整。邏輯清楚聚焦，具原創性方法可行，了解線蟲與線

蟲捕捉菌獵食關係可做為未來提高植病生物防治效率。 

2. 報告中分別使用共演化和共同演化二名詞，請統一，並請說

明共演化的定義。 

3. 在樣本重複數部分，圖 11、14、16、17、18 樣本數偏差大，

且在樣本數小的分組中，資料分散度大，例如圖18之 trapped 

4hrs，wait 0 hr，其 CI 值 4 數值偏差過大，此部分需要說

明，未來須重新進行實驗以達可統計顯著性數據資料。 

4. 在前言中對於 Arthrobotrys oligospora 專一分泌吸引性氣

味分子 methyl 3-methyl-2-butenoate (MMB)未有說明，實

驗中出現此部分在連結上不清楚，宜加以說明。 

5. 討論第一部分的 A。oligospora 與線蟲的交互作用提及：「A。

oligospora 具有線蟲費洛蒙氣味的受器，而線蟲亦具有感受

真菌所分泌的氣味分子(如 MMB)的神經元，…」，此部分在



此實驗中需要說明由何種證據證明。或若是由文獻資訊得知，

請引用文獻資料。 

6. 應增加線蟲陷阱的實驗數值資料，例如線蟲經過陷阱後速度

改變情形，將清楚顯示真菌線蟲陷阱的效果。 

7. piPNA 部分現階段屬於推測，宜有未來設計規畫部分。  
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