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植物和刺吸式口器昆虫的诱导防御
与反防御研究进展*
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摘 要 刺吸式口器昆虫在长期的进化过程中形成特殊的口针结构，用于专门吸食植物韧皮部筛管细胞的汁液

成分。以蚜虫为例，它们在取食过程中分泌的胶状唾液和水状唾液将有效的降低植物防御反应，其中水状唾液包

含的大量酶类不仅可以帮助蚜虫穿刺植物韧皮部，刺探到筛管细胞，同时也是植物感受蚜虫为害的激发因子，诱

导出植物防御反应和相关抗性基因的表达。一般来说，蚜虫通常诱导植物水杨酸( SA) 防御途径，但也有证据表明

茉莉酸 /乙烯( JA /ET) 途径也参与了蚜虫诱导植物的防御反应过程，而蚜虫会采取反防御策略避开并适应植物的

诱导抗性，使植物 forisome 蛋白失活，进而持续的在取食位点吸食汁液。由此可见，刺吸式口器昆虫的唾液分泌物

将在昆虫与寄主植物互作关系中发挥重要作用。
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Abstract In the course of long term co-evolution with their host plants，phloem-sucking insects have evolved a special

stylet that facilitates feeding on phloem sap． Using aphids as an example，we investigated the feeding mechanisms used by

phloem-sucking insects． Aphids secrete both viscous and watery saliva to reduce the resistance of their host plants during

the feeding process． The watery saliva contains a complex mixture of enzymes that not only make it easier for the aphid to

penetrate the phloem but which also appear to trigger the plant’s chemical defense mechanisms． Generally，aphids

activate the plant’s defenses via the salicylic acid signaling pathway． However，previous research demonstrates that the

jasmonic acid and ethylene signaling pathways are also involved in plant defenses against aphids． Aphids have evolved a

variety of adaptations to counter plant defenses． For example，aphid feeding activity renders plant forisome protein

inactive，thereby allowing aphids to continue feeding on their host plants． Our observations suggest that components of the

saliva of phloem-sucking insects are likely to play an important role in the interaction between herbivorous insects and their

host-plants．
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植物和植食性昆虫协同进化已有数百万年。
植物除了依靠自身茎和叶片上的毛、刺等组成的

第一道物理屏障外，更主要依赖于一系列信号传

导，基因调控的化学防御，通过释放挥发物和分泌
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蛋白来防御植食性昆虫的取食危害。而植食性昆
虫，则会主动适应植物建立起来的防御系统，例如

对植物防御蛋白酶抑制剂 ( proteinase inhibitors，
PI) 的适应。这种植物 － 植食性昆虫之间的化学
“军备竞赛”使植物获得了防御昆虫的能力，产生
了一系列防御植食性昆虫的基因 ( Schoonhoven
et al．，2005 ) 。同时植物在适应昆虫危害过程中，
也激活了昆虫自身的遗传变异 ( Schittko et al．，
2001 ) ，昆虫分化出不同类型的口器，取食不同类
别的植物，在昆虫取食过程中也会激发出植物不

同途径的诱导抗性通路。
植物在与昆虫长期抗争中，进化出一系列可

精密调控的诱导抗性机制，根据昆虫口器和取食

特征，植物可“识别”出不同类型的昆虫。其中咀
嚼式口器昆虫与植物的相互作用关系研究最早，

研究最多，例如烟草天蛾 Manduca sexta 幼虫唾液
中的脂肪酸 － 氨基酸轭合物 ( fatty acid － amino
acid conjugates，FACs( Halitschke et al．，2001 ) ，草
地贪夜蛾 Spodoptera frugiperda 幼虫取食寄主植物
时破坏的植物叶绿体 ATP 合成酶均可以诱导植物
防御系统( Schmelz et al．，2006，2007 ) 。由于咀
嚼式口器昆虫对植物创伤较大，在取食植物时会

产生特异性的昆虫激发子( volicitin ) N － ( 17 － 羟
基亚麻酰基 ) － L － 谷氨酰胺［N － 17 ( 17 －
hydroxylinolenoyl) － L － glutamine］，这种激发子可
以诱导植物挥发性化合物的释放( Turlings et al．，
2000 ) 。同时咀嚼式昆虫可以激发植物茉莉酸
( jasmonic，JA ) 防御途径，植物 JA 途径的诱导又
会提高 volictin 和植物浆膜蛋白的结合能力( Truitt
et al．，2004 ) ，并且诱导下游 PI，细胞色素 P450 基
因等的表达。早期研究表明植物叶片在遭受虫害
后会表达更多的 PI ( Green and Ryan，1972 ) ，而 PI
的多少则标志着植物抗性反应的强弱。
与此不同，刺吸式口器昆虫如蚜虫、粉虱、飞

虱和叶蝉等，通过吸食植物韧皮部或木质部茎液，

造成植物系统伤害。同时传播植物病毒造成植物
组织坏死，从而危害着整个世界的农业系统。韧
皮部是将光合产物以及有机酸等转运至花、果、茎
及根部的输导组织，同时可以分泌和运输植物激

素等分子信号 ( Baker，2000 ) 、RNAs ( Jorgensen，
2002 ) 、大分子物质如蛋白等，在伤反应、植物和昆
虫之间的诱导防御和反防御过程中起着重要的作

用( Kehr，2006 ) 。以桃蚜 Myzus persicae 为代表的

刺吸式口器昆虫，其主要危害十字花科植物，取食

植物时将口针刺入植物组织表皮细胞和薄壁细胞

间，插入筛管内，口针分泌出胶状唾液( gel saliva，
GS) 和水状唾液( watery saliva，WS) 保护口针并且
防止植物组织愈合，从而可以长时间不断地取食

植物韧皮部汁液( Tjallingii，2006 ) 。由于刺吸式
口器昆虫取食对植物的创伤较小，植物将采取完

全不同于咀嚼式口器昆虫的防御手段响应刺吸式

口器昆虫的危害。
本文总结了植物对刺吸式口器昆虫的诱导防

御途径，包括防御信号分子的积累、传导途径以及
下游相关防御基因的表达，同时，系统综述了刺吸

式口器昆虫反防御措施和唾液主要成分在取食和

抑制植物防御过程中的作用以及蚜虫的反防御措

施。

1 刺吸式昆虫的取食特征

刺吸式口器昆虫具有特殊的口针结构，在取

食植物韧皮部茎液的过程中需要克服植物的物理

障碍和相关诱导防御系统。蚜虫在取食植物时，
首先在叶片表面分泌出一滴胶状唾液，而后将口

针刺通过细胞间隙刺透植物表皮，沿着纤维素次

生细胞壁向植物筛管刺去( Tjallingii，2006 ) 。并
且蚜虫口针的每一次刺探持续时间很短，只有 5 ～
10 s ( Tjallingii and Hogen Esch，1993 ) ，只会造成
植物筛管细胞轻微的伤害，甚至没有一点反应，而

且在这一次次的刺探过程中，蚜虫不断分泌着唾

液，保护口针探寻植物合适的取食位点 ( Martin
et al．，1997 ) ，一旦找到合适的取食位点，蚜虫则
可以连续取食几个小时甚至几天 ( Tjallingii，
1995 ) 。
蚜虫具有 2 个唾液腺，较大的是由神经系统

控制含有 8 个分泌细胞的主唾液腺，另一个较小
的是副唾液腺，2 个唾液腺分泌出唾液后会在唾液
导管内聚集在一起，但 2 个唾液腺并没有因为主
副腺体的区别而淡化副唾液腺的功能。例如 Gray
和 Gildow( 2003 ) 综述报道蚜虫传播的病毒就是通
过副唾液腺从血淋巴传到唾液导管最终传染给植

物。刺吸式口器昆虫分泌的唾液包括 2 种类型，
胶状唾液 GS 和水状唾液 WS，其中 GS 分泌出后很
快形成口针鞘，润滑并保护口针，在定位取食植物

过程中起到关键性作用( Cohen et al．，1998 ) ; WS
中含有的各种酶类可以帮助口针穿刺植物细胞，
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消化营养物质，并且可以防止植物茎液因口针的

穿刺造成的营养物质浪费，刺吸式昆虫 WS 中的
酶类在取食过程中连接着植物和昆虫之间的诱导

防御和反防御( Miles，1999 ) 。

2 刺吸式口器昆虫唾液的主要酶类及作用

2． 1 蚜虫唾液的主要酶类
自从 Miles( 1965 ) 曾利用 Parafilm 膜夹营养液

的方法成功提取了麦二叉蚜 Schizaphis graminum

的唾液后，关于蚜虫唾液中蛋白酶的研究便没有

停止过。Harmel 等( 2008 ) 利用蛋白组学技术鉴定
并研究了桃蚜唾液分泌物蛋白的相关功能，发现

桃 蚜 唾 液 中 有 葡 萄 糖 脱 氢 酶 ( glucose
dehydrogenase，GLD ) 、葡 萄 糖 氧 化 酶 ( glucose
oxidase， GOX ) 、 NADH 脱 氢 酶 ( NADH
dehydrogenase) 、α-糖苷酶( α-glucosidase) 和 α －淀
粉酶 ( α-amylase ) 。Carolan 等 ( 2009 ) 从豌豆蚜
Acyrthosiphon pisum 唾液中分离出 9 种蛋白，通过
EST 和基因组比对，确认了包括 2 种金属蛋白酶
( M1、M2 metalloprotease ) 以 及 GMC ( glucose-
methanol-choline) 氧化还原酶在内的 4 种蛋白; 另
外 5 种未被描述的蛋白中，有一个富含丝氨酸，酪
氨酸和半胱氨酸的由 1 161 个氨基酸组成的蛋白
( ACYPI009881 ) ，并推测这个蛋白和豌豆蚜持续
取食植物汁液的能力有关。郭光喜等( 2006 ) 同样
利用 Parafilm 膜夹营养液的方法收集麦长管蚜
Macrosiphum avenae 3 龄若蚜唾液，并鉴定出果胶
酶、多酚氧化酶和纤维素酶。

2． 2 刺吸式口器昆虫唾液酶的作用
葡萄糖脱氢酶 GLD 在昆虫中的主要作用是免

疫功能，在昆虫细胞受到抗原或是真菌感染时，

GLD 便被激活从而起到免疫作用( Cox-Foster and
Stehr，1994 ) 。葡萄糖氧化酶 GOX 最初在意蜂
Apis mellifera 咽下腺中分离出来 ( Ohashi et al．，
1999 ) ，主要作用是催化 D －葡萄糖生成 D － 葡萄
糖酸和过氧化氢，而过氧化氢可以抑制脂氧合酶

Lox 的活性，Lox 又是茉莉酸 JA 合成的重要限速
酶( Sporn and Peters-Golden，1998 ) ，所以 GOX 可
以有效的抑制 JA 途径。蚜虫在危害植株时引起
伤反应，反而会抑制相关防御基因的表达，至于其

中的分子机制，还未研究清楚( Zhu-Salzman et al．，
2005 ) ，但是作者可以推断出葡萄糖氧化酶 GOX

在蚜虫抑制 JA 途径过程中起到了一定作用。
NADH 脱氢酶主要参与线粒体合成 ATP 的过程。
α －糖苷酶和 α － 淀粉酶主要作用是帮助刺吸式
口器昆虫对食物进行体外消化，在刺吸式口器蝽

类唾液中也发现了淀粉酶( Kazzazi et al．，2005 ) 。
蚜虫中其他的一些重要酶类如在桃蚜中最早发现

的果胶酶，不仅可以帮助蚜虫在植物韧皮部刺探

时寻找合适的位点( Dreyer and Dampbell，1987 ) ，
也可以在刺穿韧皮部时降解细胞壁，但同时果胶

酶降解的果胶片段，也可以诱导植物防御系统的

表达( Merijn et al．，2004 ) 。另一种重要的酶多酚
氧化酶，最早也是在蚜虫唾液中发现 ( Miles and
Oertil，1993 ) ，刺吸式口器昆虫在刺探植物韧皮部
的过程中会造成取食位点多酚的生产，尤其是儿

茶酚的积累，多酚氧化酶的作用则是降低多酚对

蚜虫的毒害作用，催化多酚生产苯醌( o-quinones)
( Miles， 1999 ) 。 Funk ( 2001 ) 在 B 型 烟 粉 虱
Bemisia tabaci type B 的主副唾液腺中发现了碱性
磷酸酶，而碱性磷酸酶在酚虱中的作用却没有定

论。

3 植物对蚜虫取食危害的识别机制

刺吸式口器昆虫因其特殊的取食方式，对植

物韧皮部造成微小的伤口，持续不断的吸食汁液，

这就造成了植物对刺吸式口器昆虫危害时特殊的

识别机制，不同于识别特异性的咀嚼式口器昆虫

激发子 volicitin。Thompson 和 Goggin ( 2006 ) 通过
对韧皮部取食昆虫( phloem-feeding insects) 转录组
和防御基因的功能分析，发现刺吸式口器昆虫取

食植物时会引起韧皮部植物细胞壁的改变，降低

植物光合作用，改变源 － 库比率以及植物次生代
谢物 的 生 成。植 物 启 动 一 些 相 关 抗 性 基 因
( resistance geng，R gene) 来对抗刺吸式口器昆虫
的危害，同时植物在受伤位点导致氧暴发反应

( reactive oxygen species，ROS) ，导致取食点 PI 蛋
白的积累和伤反应发生( Park et al．，2005 ) ，并迅
速产 生 抗 菌 相 关 物 质 例 如 病 程 相 关 蛋 白

( pathogensis-related，PR ) ( Kaloshian，2004 ) 。植
物启动抗性基因的表达和韧皮部被取食有直接的

关系，说明韧皮部的封闭系统在遭受虫害后直接

会导致 R 基因的表达。另外刺吸式口器唾液中的
一些脂类、糖类及大量的如氧化酶、水解酶和磷酸
酶类等同样是诱导植物产生抗性的相关激发子，
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而且这些酶水解细胞壁的碎片也可以诱导植物的

抗性反应( Miles，1999 ; Tjallingii，2006 ) 。

4 植物对蚜虫采取的防御机制

植物和昆虫在长期的协同进化中形成了多种

防御机制，在健康状况下，植物以组成型防御为

主，而当植物受到昆虫危害时又会形成诱导性防

御，这种植物在不同环境和应对不同植食性昆虫

演化的不同防御策略错综复杂( 娄永根和程家安，

1997) 。通常植物以水杨酸( SA ) 、茉莉酸( JA ) 和
乙烯( EJ) 3 个信号物质介导植物防御反应途径，

三者虽然介导不同的信号途径，但同时三者之间

又表现出协同或拮抗作用 ( Winz and Baldwin，
2001 ) 。

一般认为，蚜虫危害主要诱导 SA 途径，可是
近年来的研究，JA 和 ET 通路的防御蛋白也参与
了植物对昆虫的抗性反应。例如 Voelckel 等
( 2004 ) 研究发现烟蚜在危害烟草时同样诱导了
JA 防御途径，麦二叉蚜取食小麦时也激活了 JA 相
关基因的表达 ( Boyko et al．，2006 ) 。 Zhou 等
( 2009 ) 克隆了一个水稻 茉莉酸途径 JA 合成过程
中的关键酶基因 OsHI-LOX，其在水稻防御害虫过
程中发挥重要作用。

4． 1 刺吸式口器昆虫介导的 SA 防御机制
水杨酸 SA 和水杨酸甲酯 ( methyl salicylate，

MeSA) 是一种内源酚类物质，作为诱发植物产生
过敏反应( hypersensitive reaction，HR) 和系统获得
性抗性( systemic acquired resistance，SAR ) 的关键
信号分子之一，虽然其含量较低，但在植物的抗病

过程中发挥着重要作用。SA 经莽草酸途径，由莽
草酸生成苯丙氨酸，苯丙氨酸在苯丙氨酸转氨酶

作用下生成反式肉桂酸，反式肉桂酸侧链经 β 氧
化或邻羟基化转变形成 SA ( 李德红和潘瑞炽，
1995) 。SA 在水杨酸羧基转甲基酶( salicylic acid
carboxyl methyltransferase，SAMT) 作用下生成水杨
酸甲酯。MeSA 同样在植物诱导防御过程中参与
调控植物抗病基因的表达 ( De Boer and Dicke，
2004 ) 。刺吸式口器蚜虫在取食植物后，会诱导植
物 SA 通路相关基因的上调，增加植物抗性，特别
是病程相关蛋白基因的上调，而 JA 通路相关基因
只有少数被激活( Reymond et al．，2000 ; De Vos
et al．，2005 ; Park et al．，2005 ) 。 Kempema 等

( 2007 ) 通 过 研 究 银 叶 粉 虱 危 害 拟 南 芥
( Arabidopsis) 后发现拟南芥 700 个基因上调，556
个基因下调。在使用拟南芥野生型和突变体 pad4

同时研究蚜虫和银叶粉虱后，发现二者虽都为刺

吸式口器，但诱导的防御途径不同，银叶粉虱表现

出病 原 菌 防 御 的 类 似 途 径。 Zhu-Salzman 等
( 2004 ) 通过芯片技术分析高粱蚜和高粱互作，发
现高粱在被高粱蚜取食后产生大量的水杨酸调剂

基因，而茉莉酸通路的基因只有少量被激活，因而

可以认为，蚜虫在取食寄主植物诱导植物抗性反

应途径和真菌具有一定的相似过程，植物误将韧

皮部 取 食 的 昆 虫 认 为 是 病 原 真 菌 ( Walling，
2000 ) 。

4． 2 刺吸式口器昆虫介导的 JA /ET 防御途径
茉莉酸 JA 及茉莉酸甲酯( methyl Jasmonate，

MeJA ) 是 一类脂肪酸的衍生物，JA 由亚麻酸
( linolenic acid ) 在脂氧合酶 ( lipoxygenase，Lox ) 、
丙二烯氧化合成酶( allene oxide synthase，AOS) 和
丙二烯氧化环化酶( allene oxide cyclase，AOC ) 作
用下生成的 12 － 氧 － 植物二烯酸( 12-OPDA ) ，后
者经 12 －氧 －植物二烯酸还原酶( OPR ) 3 次氧化
作用生成茉莉酸，而 JA 在茉莉酸羧基甲基转移酶
( JMT) 的作用下又可生成挥发性化合物 MeJA。
JA 除了参与调节植物生长发育外，又作为启动创
伤诱导、渗透胁迫等的重要内源信号分子，不仅使
植物对昆虫的取食、病原体的侵染产生诱导防御，
而且对紫外线辐射，臭氧等其它环境的胁迫也同

样产生防御反应。乙烯( ethylene，ET ) 是植物体
内的一种气态激素，与植物的生长发育过程中许

多生理效应有关。ET 的合成是由 S － 蛋氨酸
( SAM) 在 1 － 氨基环丙烷 － 1 － 羧酸合酶 ( 1-
aminocyclopropane-1-carboxylic acid synthase，ACS)
和 1 － 氨 基 环 丙 烷 － 1 － 羧 酸 氧 化 酶 ( 1-
aminocyclopropane-1-carboxylate，ACC) 作用下生成
ET ( Aihmura et al．，2005 ) 。

喷洒外源茉莉酸，可以显著增强马铃薯对马

铃薯蚜虫的抗性( Cohen et al．，1993 ) ，也可以诱
导植物相邻未处理叶片的 PI 的基因表达( Farmer
and Ryan，1992 ) 。Bruce 等( 2003 ) 在小麦上喷洒
外源茉莉酸，显著降低了麦长管蚜的种群数量。

此外，研究表明，JA 和 ET 是诱发性系统抗性
产生的关键信号分子，不仅能在被害叶诱导产生
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抗性，在健康的叶片甚至是相邻未受害的植株也

会诱导出抗性( Sotoz et al．，2000 ) 。

4． 3 蚜虫诱导植物的防御途径
拟南芥被桃蚜取食后会激发与植物诱导直接

防御 有 关 的 反 应 途 径 ( Moran and Thompson，
2001 ) 。Kaloshian ( 2004 ) 认为蚜虫取食植物时同
时激活了植株的茉莉酸和水杨酸防御通路，已有

研究表明蚜虫诱导植物防御系统表达过程中不仅

唾液分泌物作为信号物质，其内共生菌代谢产物

也参与激活植物诱导防御系统的表达 ( Forslund
et al．，2000 ) 。相比咀嚼式口器昆虫的幼虫直接
取食植物叶片，刺吸式口器昆虫口针在吸食植物

茎液时对植株造成较小的影响，从而诱导植物防

御程度也相对较小( De Vos et al．，2005 ) 。赵丽艳
( 2006 ) 研究麦长管蚜诱导小麦防御途径发现麦长
管蚜既激活了 JA 介导了茉莉酸信号传导途径，同
时也激活了 SA 水杨酸传导途径，激活了下游脂氧
合酶 Lox、苯丙氨酸解氨酶 Pal 和多酚氧化酶 PPO
等防御基因的表达。

5 蚜虫反防御策略

植物茎叶受伤后通常在流失一些液体后便可

形成结疤防止伤口继续外流，Will 等( 2007 ) 研究
发现，豌豆韧皮部含有一类可以伸缩的蛋白

( forisome) ，这类蛋白受 Ca2 + 浓度调节，当植物受

到危害时，钙调蛋白调节细胞内的钙离子浓度从

而调节 forismoe 蛋白，forisome 在创伤口可以阻止
汁液继续外流，这种类似于人体“血小板”功能的
植物蛋白，保护着植物危害后形成结疤防止营养

物质的流失。蚜虫在取食植物韧皮部过程中为何
可以防止汁液凝固，这是因为植物韧皮部在遭受

蚜虫口针刺探取食过程中，蚜虫口针分泌的唾液

可以封闭刺探植物筛管细胞形成的伤口，防止

Ca2 +进入筛管内，另外蚜虫口针唾液中的酶类同

时作用于植物 forisome 蛋白，从而造成 forisome 维
持原状，不能保护植物伤口，蚜虫便可以不断的取

食植物汁液。

6 小结与展望

植物 － 植食性昆虫之间的协同进化关系，诱
导和反诱导防御途径的研究，多年来一直是世界

各国在研究昆虫学、化学生态学及昆虫分子生物

学的热点，咀嚼式口器和刺吸式口器昆虫有相当

一部分是农业的重要害虫，直接取食农作物造成

植物减产，另外刺吸式口器昆虫经常在取食植物

过程中传播植物病毒，造成植物大面积的死亡，只

有透彻研究植物 －植食性昆虫之间的关系和作用
方式，我们才能采取有效的方法和措施来控制害

虫的危害和植物病毒的传播。其中咀嚼式口器昆
虫和植物的关系研究的相对刺吸式口器昆虫和植

物的关系比较透彻。咀嚼式口器昆虫和植物互作
过程中，昆虫体内具有各种蛋白消化酶，几乎可以

取食自然界中的所有植物，而植物通过产生各种

毒素、次生物质及抗代谢类物质来破坏昆虫的消
化系统。但在昆虫和植物长期的协同进化过程
中，昆虫建立了自己的反防御途径来应对植物的

破坏。另外植物蛋白酶抑制素能够抑制昆虫消化
系统的酶，然而有的昆虫却能够表达超量的蛋白

消化酶来适应蛋白酶抑制素 ( De Leo et al．，
1998 ) ，有的则可以产生对蛋白酶抑制素不敏感的
蛋白酶类 ( Cloutier et al．，2000 ; Zhu-Salzman
et al．，2003 ) ，这都是植物和昆虫之间协同进化的
一个结果。
关于刺吸式口器昆虫的取食行为特征，以及

唾液中酶活性的研究，我们已经知道了植物韧皮

部，forisome 蛋白及刺吸式口器昆虫唾液酶活性的
一些关系和作用方式( Klingler et al．，2005 ) ，但是
深入的分子调控背景和作用机制的研究还不够透

彻，对于目前研究的真菌菌丝诱导植物防御 SA 途
径和刺吸式口器昆虫口针诱导植物 SA 途径之间
究竟有什么区别，植物是通过什么方式来分别菌

丝和口针? 这些都需要更深入的研究。可喜的是
随着豌豆蚜转录组测序的完成，相信这也会加快

刺吸式口器昆虫和植物互作关系的研究。
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