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植物与植食性昆虫相互作用的分子机制*
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摘 要 在长期的协同进化中，植物建立起应对昆虫取食为害的精密而又复杂的防御机制，植物转录组调控中防

御应答基因的表达及防御物质的合成因不同的昆虫取食方式而异。一般来说，咀嚼式口器昆虫取食时造成大面

积组织伤害，可诱导植物产生伤害反应;而刺吸式口器昆虫因其特殊的口针取食，诱导植物激活病原体相关的防

御途径。不同的防御途径激活不同的识别机制和信号途径。本文从信号识别和转导上综述了不同食性的昆虫取

食植物时所引发的防御反应，分析了昆虫-植物相互作用关系的分子机制。
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Abstract Plants have developed complex and accurate defense mechanisms in the course of their long term co-evolution

with herbivorous insects． These typically involve the expression of specific defensive genes and subsequent production of

defensive substances that deter different insect feeding guilds． Generally，chewing insects cause more extensive tissue

damage and activate wound-signaling pathways whereas phloem-sucking insects induce pathogen-defense response

pathways． These different defensive responses require distinct recognition mechanisms and signaling pathways． We here

briefly analyze the defensive responses of plants to different insect feeding guilds．
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植物在与昆虫长期的协同进化中形成了一系
列有效的防御机制，具体可将其分为组成型防御
( constitutive defenses ) 和 诱 导 型 防 御 ( induced
defenses)。前者指的是植物固有的，防止昆虫或
病菌入侵的一些物理和化学屏障，包括叶片绒毛、
蜡质、细胞壁组成等，组成型防御属基础防御而不
够灵活，其对植食性昆虫的防御具有很大的局限
性(Paiva，2000);因此相对来说，诱导型防御被认
为在植物的自我保护中起着更为重要的作用

(Maleck and Dietrich，1999)。
植物的诱导型防御机制启动后将引发一系列

的信号转导、基因的表达及防御物质的生成。由
于昆虫的食性和种类的不同，植物所形成的防御
途径也不尽相同。其中，咀嚼式昆虫取食时引起
大量的植物组织的损伤，可极大地改变植物应对
机械损伤时的伤害反应途径，涉及多种伤害信号
途径 的 相 关 基 因 的 表 达 ( Rojo et al．，1999;
Reymond et al．，2000;Ryan，2000);而刺吸式昆虫
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利用口针取食所造成的物理伤害较小，其与植物
的相互作用也更加持久，其引起的反应机制与植
物的应对病原体入侵的防御反应相近 ( Stotz
et al．，1999;Walling，2000)。但无论何种防御反
应，都要消耗植物大量的能量与物质，因此植物对
机体的自我保护有着严格的分子调控机制。

近年来有关植物的防御反应在细胞水平的研
究已取得了许多进展，而对植物是如何识别昆虫
取食机制的了解还非常有限。但随着分子生物学
技术的发展与广泛应用，尤其是应用基因芯片
(microarray)技术对实验植物的野生型和突变体进
行比较研究( Felton，2005)，使人们能更多地从分
子水平上理解虫害诱导植物所产生的防御反应。
本文从分子机制的角度，对昆虫危害所诱导的植
物防御反应中涉及的识别机制、信号通路和基因
表达等近年来的研究成果进行系统综述。

1 植物对昆虫取食的信号识别及传
递

植食性昆虫的取食尤其是咀嚼式昆虫的取食
都必然造成植物组织的物理损伤，因此植物中的
某些应答基因如与细胞修补相关的基因在植物受
昆虫危害和机械损伤时同时表现为表达上调。不
过机械损伤并不是植物识别昆虫取食的唯一途
径。近年来多项实验应用基因芯片技术对多种植
物(如拟南芥、烟草、云杉)在分别受到植食性昆虫
取食和普通的机械损伤后基因的表达模式进行了
比较(Reymond et al．，2004;Voelckel et al．，2004;
De Vos et al．，2005;Ralph et al．，2006)，结果显示
虽然这两种情况诱导的表达模式有相当的重叠，
但植物对于昆虫的取食及昆虫在危害点的口腔分
沁物存在特异的转录表达途径。随后的一些研究
也发现，咀嚼式昆虫在取食时存在将口腔里的物
质反刍回植物组织而诱导植物产生防御反应的现
象 ( Felton and Tumlinson，2008; Mithfer and
Boland，2008)。因此普遍的观点认为，植物可以通
过识别昆虫口腔产生的分泌物中的某些组分来引
导接下来的防御反应。这一观点很快就被证实。

第 1 个被鉴定的激发子( elicitor)是从甜菜夜
蛾 Spodoptera exigua 口腔中分离出来的 N-17-羟基
亚麻酰基-L-谷氨酰胺 ( volicitin) ( Alborn et al．，
1997)，这是一种存在于鳞翅目昆虫幼虫唾液中的
脂肪酸-氨基酸轭合物( FACs) (Halitschke et al．，

2001;Alborn et al．，2003)。它由 2 个主要的功能
团组成，其中亚麻酸部分来自植物，谷氨酰胺部分
来自昆虫，最后在昆虫的口腔中合成完整的
Volicitin。Truitt 等 (2004) 的研究显示，在玉米的
细胞质膜上可能存在可与脂肪酸-氨基酸轭合物
FAC 发生选择性结合的受体，该种结合引起植物
体内基因表达的改变，从而促成下游烟碱和蛋白
酶抑制因子的合成 ( Halitschke et al．，2003; Giri
et al．，2006)。随后更多的昆虫激发子相继被发
现与鉴定，如落叶粘虫 Spodoptera frugiperda 取食
豇豆 ( Vigna unguiculata ) 会 产 生 一 种 多 肽 链
inceptins，它是由寄主植物的叶绿体 ATP 合成酶经
昆虫幼虫的中肠部分消化水解后而成，被幼虫反
刍至植物组织上后可引起植物体内与防御途径相
关的物质茉莉酸和水杨酸的合成增加( Schmelz et
al．，2006，2007 ); 此 外，从 蚱 蜢 Shistocerca
americana 口 腔 中 分 离 得 到 的 硫 酸 化 脂 肪 酸
caeliferins 也被认为是植物识别虫害的效应物
(Schmelz et al．，2007)。但不同的激发子所引起
的反应不同，而且即使对同一种激发子，不同植物
所产生的防御应答也有不同 (Howe and Jander，
2008)，因此植物的防御反应可能是对昆虫取食时
所造成的机械损伤和产生的口腔分泌物进行综合
识别的结果。

相对于咀嚼式昆虫，存在于刺吸式昆虫如蚜
虫、粉虱体内的激发子还未见确切的报道。Miles
(1999)认为蚜虫唾液中的氧化酶及果胶酶可能在
植物对其取食的识别起着重要作用;Madhusudhan
和 Miles(1998)研究显示蚜虫刺吸时在口针附近
容易产生活性氧和寡聚糖类。这些分子可能是使
植物产生伤害反应和病原体防御反应的有效刺激
因子(Howe et al．，1996)，但这一观点还有待进一
步的验证。也有研究发现某些寄主植物中存在抗
性基因(R 基因)介导的基因对基因系统( gene-for-
gene interaction)参与了对韧皮部取食昆虫的识别
(Smith and Boyko，2007)，该系统原本存在于植物
的病原体防御途径中用于决定病原体毒性并启动
相对应的防御基因(Walling，2000)。其中，Mi-1. 2
是最先从野生土豆 ( Lycopersicon peruvianum)中被
克隆出来的 R 基因，属于编码含有核苷酸结合区
和富含亮氨酸重复区 ( nucleotide-binding sites-
leucine-rich repeat，NBS-LRR)结构域蛋白质的抗
病基因家族 ( Rossi et al．，1998; Martin et al．，



·1698· 应用昆虫学报 Chinese Journal of Applied Entomology 49 卷

2003)，对土豆蚜 Macrosiphum euphorbiae 和 3 种根
瘤类线虫存在抗性，其编码的蛋白质可以参与对
蚜虫发出识别，但存在于蚜虫内的无毒蛋白还未
得到鉴定(Martin et al．，2003)。其他的一些 R 基
因随后也被克隆与鉴定，如从甜瓜(Cucumis melo)
中发现的 Vat 基因同样编码 NBS-LRR 蛋白，参与
植物对棉蚜 Aphis gossypii 的防御。但至今这种基
因对基因的特定模式还只在几种蚜虫与其寄主植
物的相互作用中发现。

目前对植物识别昆虫取食后信号如何传至细
胞内并引发相应的防御途径了解还不够清楚，但
钙离子被认为在其中起到了第二信使的作用。昆
虫取食后可引起植物细胞器中 Ca2 +大量地流入细
胞质，从而激活钙调蛋白并触发下游的蛋白质磷
酸化及相应基因的转录(Maffei et al．，2006)，最近
多种与免疫激活相关的 Ca2 +结合转录因子已经被
分离鉴定 ( Moore et al．，2011 )。如 Arimura 等
( 2000 ) 用 Ca2 + 离 子 螯 合 剂 处 理 后 的 棉 豆
(Phaseolus lunatus)在防御蛛螨 Tetranychus urticae
时多种防御基因的表达受到阻碍，可见 Ca2 + 通路
在植物防御中起着重要作用。

2 植物诱导抗性途径的激活

植物识别昆虫的取食信号以后，会通过多种
信号途径来启动相应的防御反应，其中水杨酸途
径和茉莉酸途径是目前研究最多、也最为了解的
信号转导途径。水杨酸( salicylic acid，SA)又名邻
羟基苯甲酸，其在植物内的生物合成主要是经过
莽草酸途径来完成的。植物组织内 SA 的积累可
使植物启动系统获得性抗性 ( systemic acquired
resistance，SAR ) 和病程相关蛋白 ( pathogenesis-
related protein，PR)基因的表达。而 SA 合成途径
发生突变的突变体植株不能积累 SA，因此不能启
动 SAR，在受到病原菌侵染时不能激活 PR 基因
(Wildermuth et al．，2001; Nawrath et al．，2002 )。
由此可见 SA 是植物防御中的重要信号物。SAR
途径中存在一个 npr1 调控蛋白，研究发现拟南芥
npr1 突变体可以正常积累 SA 却无法启动 SAR 和
PR 基因的表达(Delaney et al．，1995;Shah et al．，
1997)，表明 npr1 基因的表达是植物防御中存在于
SA 信号途径下游的一个重要节点。

茉莉酸( jasmonicacid，JA)是普遍存在于植物
体内的一种植物激素，参与植物多种代谢过程

(Gols et al．，1999)。其生物合成途径起始于亚麻
酸及一些中间代谢产物 ( Vick and Zimmerman，
1983)。茉莉酸本身对昆虫无毒，但它是昆虫取食
引起植物组织损伤时最关键的防御信号分子，其
介导的 JA 信号途径可诱导多种防御基因和防御
相关蛋白 (如多酚氧化酶 PPO、蛋白酶抑制剂 PI
等)的表达 ( Cheong and Choi，2003;Bruce et al．，
2003)，而植物的 CORONATINE INSENSITIVE 1
(COⅡ)基因缺陷突变体几乎损失所有 JA 信号途
径并表现对大批的植食昆虫高度敏感( Li et al．，
2004;Chen et al．，2005)。

植物在应对不同的胁迫时会激活不同的防御
基因，产生不同的防御途径。以往的观点一般认
为 JA 途径是植物应对病原菌和咀嚼式昆虫时所
必需涉及的防御途径，而 SA 途径只在专一性地应
付对植物病原菌的防御(Glazebrook，2005)。但随
后的研究发现，水杨酸在应对昆虫取食时也存在
一定作用。蚜虫的吸食可以导致拟南芥中与水杨
酸途径相关的基因表达的上调，但这一现象并不
会对蚜虫的生长与繁殖有直接的影响，因此水杨
酸途径在植物对昆虫防御中的功能还需要进一步
的研究(De Vos et al．，2005;Park et al．，2006)。

除了上述两种途径外，植物同样还存在其他
防御反应途径。Glazebrook (2001)对拟南芥的各
种突变体进行基因表达分析以后，共定义了 4 种
部分重叠却又明显不同的防御反应途径。Ralph
等 ( 2006 ) 利 用 基 因 组 学 技 术 对 云 杉 ( Picea
sitchensis)受到多种虫害后的基因表达进行测定后
发现，差异基因富集的路径除 SA 和 JA 信号途径
外还有其他诸如十八烷酸和乙烯等信号途径。显
然，随着分子技术的发展，更多的植物对昆虫的防
御途径将会得到揭示。

3 咀嚼式口器昆虫诱导的防御反应

咀嚼式口器昆虫的取食造成植物组织的大量
损伤，其引起的植物相关基因表达的改变及相应
防御物质的积累类似于植物的损伤反应。植物损
伤反应的启动主要依赖于 JA 介导的信号途径，伴
随着植物 JA 途径相关基因如 LOX、PAL 的上调
(Walling，2000)。植物体内茉莉酸水平的上升积
极地促进下游相应防御基因的表达与防御蛋白的
合成，包括多种蛋白抑制因子( proteinase inhibitor，
PI)、氧化酶和氨基酸降解酶等次生代谢物，从而
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对昆虫的取食和生长发育产生拮抗作用( Pechan
et al．，2000)。如 pin 基因编码的丝氨酸蛋白酶抑
制因子可通过对昆虫中肠中蛋白酶的阻断来干扰
昆虫 的 生 长 和 发 育 ( Kombrink and Somssich，
1997)。此外，昆虫口腔分泌物可以直接引起植物
损伤组织中壳聚 ( chitosan) 和寡聚半乳糖醛酸
( oligogalacturonides，OGAs)，这些分子都是植物体
内另一种不依赖于 JA 信号途径的十八碳酸途径
(octadecanoid pathway)的有效激发子，十八碳酸途
径是也植物防御咀嚼式昆虫取食的重要途径之一
(Taki et al．，2005)，其分子机制目前还不是很清
楚。

尽管咀嚼式昆虫的取食和单纯的机械损伤同
样能引起植物的损伤反应，但是两者的防御过程
还是很大区别。如相对于机械损伤，咀嚼式昆虫
的取食往住能引起植物体内更多的 JA 的积累和
损伤应答基因的转录与表达 ( Baldwin et al．，
1997)，而且昆虫取食可引起某些在普通的机械损
伤反应中没有的基因表达及次生物质的产生
(Korth et al．，1997)。可见，相对于普通的机械损
伤，植物应对咀嚼式昆虫取食的防御机制更加繁
杂。

4 刺吸式口器昆虫诱导的防御反应

刺吸式昆虫如蚜虫的取食往往引起植物的病
原体防御反应，这可能是因为蚜虫口针刺入植物
组织的方式与某些菌丝的入侵相似，或者蚜虫取
食与真菌生长过程中产生了一些相似的水解酶
类，导致植物将昆虫的取食误认成病原菌的入侵
(Fidantsef et al．，1999;Walling，2000)。植物的病
原菌防御反应可极大地激活 SA 信号转导途径。
Zhu-Salzman 等(2004)通过 cDNA 微阵列技术对
麦二叉蚜-高梁系统中多种基因的表达进行了测
定，发现蚜虫取食可引起 SA 途径相关基因及其调
节的 PR 基因的表达，JA 调节的基因表达则比较
微弱。多种蚜虫都可以激活植物体内 SA 途径和
PR 基因的表达，但是 PR 蛋白对蚜虫是否存在抗
性作用还不明确;同样，SA 抗性途径的激活对蚜
虫的抵抗作用也不明显 (Moran and Thompson，
2001)。除 SA 途径和 PR 基因外，蚜虫的取食还
可诱导植物多种基因表达的改变，这些基因主要
编码氧化作用、细胞维护、光合作用及一些未知功
能的蛋白(Botha et al．，2006)。

与 SA 途径不同，JA 途径调节的基因如 PI 基
因的表达对蚜虫的抗性效果明显，蚜虫的取食会
引起 JA 途径相关基因的表达，但相对比较微弱，
这可能是因为刺吸式昆虫口针在穿刺时会或多或
少地对植物细胞造成破坏(Kaloshian and Walling，
2005)，刺吸时引起的机械损伤要比蚜虫小很多的
烟粉虱 Bemisia tabaci 并不激活植物 JA 途径相关
基因的表达(Zarate et al．，2007)，更多的证据表明
蚜虫的取食积极地抑制 JA 防御途径 ( Thompson
and Goggin，2006)。这可能是因为高水平的 SA 对
JA 途径存在拮抗作用(Doares et al．，1995)。

5 昆虫特异性与多信号途径的诱导
防御反应

通过对南瓜的 3 种防御基因 Wfi1、SLW1、
SLW3 的研究证明:在植物对昆虫危害的防御中，
某些防御基因只对某些特定昆虫甚至特定阶段昆
虫的取食产生响应。粉虱诱导基因 Wfi1 基因只对
粉虱幼虫吸食产生反应，而蚜虫或粉虱成虫的取
食并不能引起 Wfi1 基因的表达;而 SLW1 、SLW3
基因的触发范围更小，只对银叶粉虱幼虫的危害
产生响应，同科的其他昆虫如甘薯粉虱的取食也
对其无效(Walling，2000)。可见即使同一昆虫的
成虫和幼虫取食时产生的刺激信号也存在差异。

Wfi1 基因编码 NADPH 氧化酶的一个膜结合
亚基并参与植物被病原菌感染时活性氧分子的生
成(Bolwell and Wojtaszek，1997)。研究显示茉莉
酸和乙烯的处理可增加植物体内 Wfi1 RNAs 水平
(Ryan，2000)，这说明 Wfi1 的表达受到 JA /ET 信
号途径的调控，而与之不同的是，SLW3 基因的表
达不受任何已知的防御信号的影响 ( van de Ven
et al．，2000)，植物在防御银叶粉虱时可能存在新
的识别机制和防御途径，未来在这一方面还需更
深的研究。

6 展望

植物与昆虫的相互作用机制极其复杂，不同
食性的昆虫引发不同的防御反应，激活不同的信
号途径，不同的基因表达，不同的防御物质的合
成。以往的研究多集中在植物和咀嚼式昆虫相互
作用上，而对其它食性的昆虫研究相对较少。咀
嚼式昆虫口腔中多种有效的激发子已经被分离和
鉴定，而我们仍然对存在于蚜虫等昆虫中的激发
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子知之甚少。受到蚜虫等昆虫的危害时植物更倾
向于激活无效的 SA 途径而抑制更加有效的 JA 途
径，这一效应使得某些蚜虫寻找寄主时反而更乐
意选择受害植物取食(Prado and Tjallingii，1997)，
是蚜虫的刺吸被植物误认成病原菌的入侵，还是
植物存在其他的识别机制和信号途径，尚待进一
步的研究。

目前很多研究利用高通量测序技术对昆虫取
食引起植物的基因表达的改变进行宏观的测定，
发现植物的防御反应涉及的基因多而杂。如 Zhu-
Salzman 等(2005)测定显示超过 80 条高梁基因在
麦二叉蚜的取食下表达发生改变，而 Reymond 等
(2000)用同样的方法研究显示有 150 条拟南芥基
因在毛虫的取食下发生上调或下调，其中很多基
因在防御中的作用已经得到阐述，但大多数的功
能与作用还是未知，还需更进一步的观察与研究。
显然，随着分子生物学技术的发展，植物与植食性
昆虫相互作用的研究也不断深入，如开始应用基
因敲除技术对植物的单个基因进行敲除以评估该
基因在昆虫防御中的作用与功能，从而更好地理
解植物与植食性昆虫之间的作用机制。
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