应用昆虫学报Chinese Journal of Applied Entomology     2016, 53(3): 435(445.   DOI: 10.7679/j.issn.2095(1353.2016.058
·444·
应用昆虫学报Chinese Journal of Applied Entomology
53卷
3期
莫晓畅等: 水稻害虫化学生态调控研究进展
·445·


[image: image1.png]il





水稻害虫化学生态调控研究进展*
莫晓畅**  娄永根*** 
（浙江大学昆虫科学研究所农业部农业昆虫学重点实验室，杭州 310058）

摘  要  自然界中，在昆虫和植物种内与种间都存在着复杂的化学联系。开发利用生态系统中这些调控生物种内种间关系的生态功能分子，可望有效降低害虫的种群密度，从而减少化学农药的使用。本文根据目前国内外在利用生态功能分子调控水稻害虫方面的最新研究成果，分别就利用昆虫性信息素、水稻挥发物、非寄主植物提取物、化学激发子以及遗传改良水稻品种等在调控水稻害虫及其天敌中作用的研究进展进行了综述，并提出了今后的研究重点与方向。希望通过本文能促进化学生态调控技术在水稻害虫治理中的应用，以减轻水稻害虫治理对化学农药的依赖。
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Review of the use of naturally occurring, ecologically active 
chemicals to regulate insect pests in rice crops
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Abstract  Chemicals play an important role in mediating insect-plant interactions and the intra- and interspecific interactions of insects or plants. Exploitation of chemicals that regulate these intra- and interspecific interactions could effectively reduce the population densities of insect pests and decrease pesticide use. We here review the latest research on the use of such chemicals to modulate the numbers of insect pests and their natural enemies in rice crops, including insect sex pheromones, rice volatiles, non-host plant extracts, chemical elicitors, and genetically-modified rice varieties. We also provide some insights for the direction of future research. We hope that this paper will promote the application of techniques based on ecologically functional chemicals in rice fields and thereby reduce reliance on pesticides.
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自然界中，昆虫与植物之间以及昆虫和植物各自种内与种间都存在着复杂的化学联系。如很多昆虫的雌成虫可以通过释放性信息素引诱雄成虫，从而达到繁衍后代的目的。植物在受到植食性昆虫为害时，为了保护自身，一方面会产生有毒化合物毒杀或驱避植食性昆虫，另一方面则会通过释放挥发物引诱植食性昆虫的天敌（Browse and Howe，2008；Howe and Jander，2008；Hilker and Fatouros，2015；Schuman and Baldwin，2015）。此外，处于受植食性昆虫为害植物附近的其他植物，可以探知这些受害植物所释放的化学信号，从而提前做好防御植食性昆虫的准备（Heil and Silva Bueno，2007；Frost et al.，2008；Karban，2011；Erb et al.，2015）。这些在生态系统中到处存在的发挥着重要生态学功能的化学物质（我们称之为生态功能分子），除了能直接地对植食性昆虫行为和种群适合度产生影响外，亦能间接地通过影响植物的防御反应而影响到植食性昆虫的行为与种群适合度（Frost 
et al.，2008；Howe and Jander，2008；Baldwin，2010；Hilker and Fatouros，2015；Schuman and Baldwin，2015）。因此，深入剖析生态系统中这些调控生物种内种间关系的生态功能分子的化学本质及其合成与作用机理，则可有效地开发害虫的化学生态调控技术。例如，通过剖析对害虫天敌具有引诱作用的植物挥发物组分就可以开发天敌引诱剂、通过揭示植物诱导抗虫性的产生机理可以开发植物的诱导抗虫剂以及培育具有化学调控作用的作物品种等。这些害虫绿色防控技术的开发，可望大大降低化学农药的使用量。

迄今为止，国内外已在多种植物-植食性昆虫-天敌系统中，分离与鉴定了很多影响生物种内种间关系的生态功能分子，并且一些生态功能分子已在控制害虫中发挥了作用。目前这方面做得最好的是昆虫性信息素，不仅国内外已有很多种昆虫的性信息素得到了鉴定，而且已有80多种昆虫的性信息素在害虫的测报与控制得到了应用（李咏玲等，2010）。其次，近几年来科学家利用虫害诱导的寄主植物挥发物或非寄主植物源化合物开发了天敌引诱剂、害虫驱避剂和引诱剂等。如在蛇麻草田中使用水杨酸甲酯缓释剂可使天敌数量比对照田的增加3倍，并使害螨和蚜虫数量在随后的生长季节里始终维持在防治指标以下（Khan et al.，2008）；印楝和马缨丹叶片挥发物对柑橘潜叶蛾Phyllocnistis citrella 成虫产卵有明显的驱避作用（曾鑫年等，2003）。此外，在揭示植物诱导抗虫反应相关机理（Browse and Howe，2008；Howe and Jander，2008；Wu and Baldwin，2010；Karban，2011；Erb et al.，2012；Hilker and Fatouros，2015；Schuman and Baldwin，2015）的基础上，开发了可以激活植物的抗虫反应的类似于茉莉酸、水杨酸等重要防御相关信号分子的化学激发子（Thaler et al.，2002；Lou et al.，2006；Xin et al.，2012），并培育或筛选了对害虫天敌具有强引诱作用的作物品种（系）（Schnee et al.，2006；Degenhardt et al.，2009；Xiao et al.，2012）。这些工作为进一步开发害虫化学生态调控技术，从而减少化学农药使用量打下了良好基础。但总体而言，目前利用化学生态调控技术控制害虫为害在技术手段方面还非常有限，并且在效率方面也需大力提高。

水稻是我国最重要的粮食作物，常年受到多种害虫，如褐飞虱Nilaparvata lugens（Stål）、白背飞虱Sogatella furcifera （Horváth）、灰飞虱Laodelphax striatellus （Fallén）、二化螟Chilo suppressalis（Walker）、三化螟Scirpophaga incertulas（Walker）、稻纵卷叶螟Cnaphalocrocis medinalis（Guenee）等的危害。尽管目前已在水稻-害虫化学与分子互作机理、水稻害虫性信息素鉴定等领域开展了大量的基础性研究工作，但在如何开发利用这些生态功能分子防控害虫，尤其是在田间的实际应用方面还研究得很少，这不仅制约了这些绿色防控技术的有效开发与利用，而且也导致了在害虫治理中对化学农药的过度依赖。鉴于至今已有多篇文章对水稻-害虫互作关系与机理进行了综述（刘光杰等，2003；Cheng et al.，2013；Lou et al.，2015），因此，本文将主要围绕国内外在水稻害虫化学生态调控技术方面的最新研究成果作一概述，并提出今后的研究重点与方向，以促进化学生态调控技术在水稻害虫防控中的应用。
1  基于性信息素的害虫引诱剂的开发与利用

昆虫性信息素是昆虫种内个体之间性联系的化学信号，在昆虫求偶、交配等过程中发挥着重要作用。因此，利用昆虫性信息素可以开发专一性的昆虫引诱剂，从而在虫情监测、害虫检疫、虫种鉴定以及害虫防治（大量诱捕、干扰交配等）等方面发挥作用。在水稻害虫方面，目前已对稻纵卷叶螟、二化螟等性信息素进行了鉴定，并且对性引诱剂中相关组分的配比及相关的增效化合物进行了研究。如二化螟雌蛾性信息素主要成分为顺-十六碳烯醇（Z11-16-Ald）、顺-十八碳烯醇（Z13-18-Ald）和顺-十六碳烯醇（Z9-16-Ald）（Nesbitt et al.，1975；Tatsuki et al.，1983）。稻纵卷叶螟的性信息素组分为4种，分别是：（Z）-11-十八烯醛（Z11-18:Al），（Z）-13-十八烯醛（Z13-18:Al），（Z）-11-十八烯醇（Z11-18:OH）和（Z）-13-十八烯醇（Z13-18:OH）（Kawazu 

et al.，2000；Wu et al.，2013）。Cho等（2013）室内研究发现，稻纵卷叶螟对（Z）-11-十六碳烯醛（Z11-16:Al）、Z11-18:Al 、（Z）-11-十六碳烯基乙酸酯（Z11-16:Ac）、（Z）-13-十八碳烯基乙酸酯（Z13-18:Ac）和Z13-18:OH具有较强烈的触角电位反应，但这些化合物在田间对稻纵卷叶螟的引诱力较低；将Z11-18:OH和Z13-18:OH加入Z11-18:Al和Z13-18:Al的混合物中可增加诱饵对稻纵卷叶螟的引诱力，且其配比以（Z11-18:Al/Z13-18:Al/Z11-18:OH/Z13-18:OH=11/100/24/36）最佳；同时，将它们加入Z13-18:Ac中也有类似的效果，且配比以（Z11-18:Al/Z13- 18:Al/Z13-18:Ac=11/100/11）最佳。有报道表明植物挥发物和性信息素的混合物对昆虫有协同作用，如顺-3-乙酸叶醇酯、正十五烷、正十六烷和芳樟醇与性信息素的混合物能显著增强二化螟的触角电位反应（左文，2007）。
目前，生产上商品化应用的水稻害虫性引诱剂主要有二化螟性引诱剂和稻纵卷叶螟性引诱剂，研究发现这些性引诱剂对害虫有很好的引诱作用或控制效果。如田间试验发现，二化螟性引诱剂对第2代和第3代二化螟均有较好的诱杀效果（姚卫平，2011；胡代花等，2014），并且在诱芯中添加Z11-16:Ac和Z13-18:Ac可增加诱芯对三化螟的引诱力（Ho et al.，2014）。同时，与灯光诱捕相比，二化螟性诱剂的诱蛾能力更强，防治效果更好（邹治等，2013）。此外，稻纵卷叶螟性诱剂对稻纵卷叶螟也有良好的控制效果（张甲云等，2014）。研究也发现与诱捕器合理配合使用可以提高性引诱剂的诱集效果。如二化螟诱芯垂直摆放且与粘胶型诱捕器结合使用可显著增加诱蛾效果（曾伟等，2012）；冯新军等（2013）发现盆式诱捕器与北京中捷四方科贸有限公司生产的粒状诱芯搭配使用对二化螟的诱捕效果最佳。
2  利用水稻挥发物调控害虫及其天敌
植物挥发物是指植物通过地上部分和地下部分释放到环境中的挥发性有机化合物（Volatile organic compounds），如醇类、醛类、酯类、萜类、芳香族类等，可分为植物自然释放的挥发物和植物在逆境如植食性昆虫取食等胁迫下所释放的挥发物（Baldwin，2010；Holopainen and Gershenzon，2010；Schuman and Baldwin，2015）。植物挥发物不仅能对植食性昆虫的寄主定向、取食、产卵等行为产生影响，而且也能影响到植食性昆虫天敌的寄主选择行为（Baldwin，2010；War et al.，2011；Hilker and Fatouros，2015；Schuman and Baldwin，2015）。因此，基于植物挥发物的生态学功能，可以有效开发植食性昆虫及其天敌的行为调控剂，如植食性昆虫驱避剂和引诱剂、天敌引诱剂等，从而在控制植物生态系统中植食性昆虫的为害发挥重要作用。

2.1  对水稻害虫的调控作用
水稻挥发物对害虫具有明显的引诱或驱避作用。如杨朗等（2009）发现，水稻感虫品种TN1的挥发物对褐飞虱若虫具有引诱作用，而抗虫水稻的挥发物则有一定的驱避作用。生测结果表明，水稻挥发物中的（E）-β-石竹烯、雪松醇、2-庚醛、E-3-罗勒烯、柠檬烯、α-蒎烯、异喇叭烯对褐飞虱具引诱作用，而芳樟醇、橙花叔醇、崁烯、（-）-α-可巴烯、（-）-α-雪松烯、（+）-β-雪松烯、茉莉酸甲酯、水杨酸甲酯、2-庚酮对稻飞虱具驱避作用（卢海燕，2010；汪鹏，2011；Xiao et al.，2012；张献英等，2014）。刘芳等（2009）发现，水稻挥发物中的Z-法尼烯、橙花叔醇和雪松醇对灰飞虱有明显的引诱作用。

水稻螟虫是影响水稻产量的另一大类害虫。室内行为生测结果表明，水稻挥发物组分水杨酸甲酯、苯甲酸甲酯、己醛、庚醇、芳樟醇、环己醇、（E）-2-己烯-1-醇、（Z）-2-己烯-1-醇、2-庚酮、十九烷等能引起稻纵卷叶螟雌雄成虫强烈的触角电位反应（Sun et al.，2014），而反-2-己烯醛、乙酸叶醇酯、β-紫罗兰酮、法尼醇、（+）-雪松醇、反式石竹烯、正二十烷、2-对甲基苯乙酮则能引起二化螟成虫产生较显著的触角点位反应（左文，2007；魏丹等，2013）。中华稻蝗Oxya chinensis对正戊醛、顺-3-己烯-1-醇、1-庚醇、反-2-己烯-1-醇、乙酸顺-3-己烯酯和反-2-己烯醛等化合物具有一定的趋向性（卢芙萍等，2008）。
2.2  对害虫天敌的调控作用

水稻挥发物，尤其是害虫为害诱导的水稻挥发物对水稻害虫天敌具有较强的引诱作用。如褐飞虱诱导的水稻挥发物对稻飞虱卵寄生性天敌稻虱缨小蜂Anagrus nilaparvatae和捕食性天敌黑肩绿盲蝽Cyrtorrhinus livdipenni有强烈的引诱作用（Lou and Cheng，2003；Lou et al.，2005b）。在虫害植株、健康植株和机械损伤植株挥发物中，稻虱红螯蜂Haplogonatopus japonicus雌蜂对虫害植株挥发物的触角电位反应最明显，虫害处理的湘优109、黔香优302和宜香481植株均能显著地引诱稻虱红螯蜂雌蜂（李帅等，2014）。三化螟危害过的水稻提取物能显著增加稻螟赤眼蜂的寄生率；进一步研究发现，三化螟危害过的水稻提取物中，硬脂酸稀丙酯、十六烷、十八烷、二十二烷和三十烷的含量明显增加（Rani and Sandhyarani，2013）。
结合化学分析与生物测定表明，水稻挥发物中的芳樟醇、（E）-β-石竹烯、1-戊烯-3-醇、（E）-2-己烯醛、顺-3-己烯醛、异喇叭烯、顺-3-己烯醋酸酯、（E）-3-己烯醋酸酯、水杨酸甲酯对稻虱缨小蜂引诱作用明显（卢海燕，2010；汪鹏，2011；Xiao et al.，2012；杨丽娟，2013）；芳樟醇、水杨酸甲酯、异喇叭烯、异石竹烯对黑肩绿盲蝽有引诱作用（卢海燕，2010）；水杨酸甲酯、（-）-异石竹烯、法尼烯、橙花叔醇则对拟水狼蛛Pirata subpiraticus有引诱作用（卢海燕，2010）。此外，芳樟醇、水杨酸甲酯和茉莉酸甲酯能引起稻纵卷叶螟卵寄生蜂，玉米螟赤眼蜂Trichogramma ostriniae显著的触角电位反应（高媛媛等，2010）。除了引诱作用外，也发现一些水稻挥发物对天敌具有驱避作用。如柠檬烯、橙花叔醇、雪松醇对黑肩绿盲蝽有驱避作用；可巴烯、正十六烷、雪松醇对拟水狼蛛有驱避作用；柠檬烯则对稻虱缨小蜂具驱避作用（卢海燕，2010）。这些具驱避作用的挥发物组分也许可以通过结合天敌引诱剂，通过推-拉（Push-pull）作用（Cook et al.，2006），将天敌集中到水稻田中。
近来，在明确单一挥发物组分对稻虱缨小蜂引诱作用的基础上，Wang和Lou（2013）发现稻虱缨小蜂受混合物水杨酸甲酯+顺-3-己烯醛、顺-3-己烯醛+顺-3-己烯醋酸酯+芳樟醇以及混合物水杨酸甲酯+顺-3-己烯醛+顺-3-己烯醋酸酯+芳樟醇的显著引诱，并且在田间试验中发现后两种混合物能明显提高稻虱缨小蜂对褐飞虱卵的寄生率。这表明通过化学生态调控技术可以达到增强害虫天敌作用、从而有效降低害虫种群密度的目的。
3  利用非寄主植物提取物调控水稻害虫
由于非寄主植物中常含有植食性昆虫不能适应的一些次生代谢产物如萜类、酚类、生物碱类等，因此非寄主植物的提取物常对昆虫有毒杀、拒食、忌避以及抑制生长发育等的作用。这些次生代谢产物通常仅对昆虫有毒害作用，而对人畜的毒性较低，且不污染环境（庞雄飞，1999）。因此，以这些次生代谢物为基础，可望开发一些植物源杀虫剂以及害虫引诱剂与驱避剂。

目前，在水稻害虫的研究中也发现了很多潜在的可用于调控害虫的植物提取物。如研究发现，银杏叶的乙醇粗提物对二化螟成虫具有较强的产卵忌避效果，对二化螟幼虫具有明显的生长发育抑制作用和一定的触杀作用（郑许松等，2003）。毛竹Phyllostachys pubescens、水葫芦Eichhirnia crasslpes等5种植物的乙醇提取物对褐飞虱若虫具有较强的拒食效果，花椒Zanthoxylum bungeanum、葱Allium fistulosum等5种植物乙醇提取物对褐飞虱产卵具有较好的忌避作用，花椒、石菖蒲Acorus gramineus、胡芦巴Trigonella foenum-graecum等植物乙醇提取物和辣椒Capsicum annuum、小茴香Foeniculum vulgare等植物的乙醇提取物对褐飞虱若虫的具有较强的触杀作用；塞楝Khaya senegalensis、毛麻楝Chukrasia tabularis等4种植物的乙醇提取物对褐飞虱若虫有显著的引诱作用（苏远萍等，2009；梁玉勇等，2010；卢海燕，2010；刘胜宁等，2011）；石菖蒲的乙醇提取物对褐飞虱有明显的触杀、产卵忌避和熏蒸活性（姚英娟等，2014）。此外，洋葱挥发物对褐飞虱有较显著的引诱作用，蟛蜞菊Wedelia chinensis、鬼针草Bidens pilosa、胜红蓟Ageratum conyzoides等9种植物挥发物对褐飞虱雌成虫具有显著的驱避作用（张献英等，2014）。田间试验表明，田埂上生长的香根草Vetiveria zizanioides对水稻螟虫具有较强的引诱作用（夏岳章和孙文岳，2012）。这些研究结果为进一步开发水稻害虫的行为调控剂提供了很好的基础。
4  化学激发子的开发与利用

在长期的进化过程中，植物已经形成了一套完整的防御机制应对植食性昆虫的为害。这些防御机理包括组成型防御和诱导型防御（娄永根和程家安，1997）。组成型防御是指植物在遭受植食性昆虫为害之前就已存在的抗虫特性，而诱导型防御是指植物在受植食性昆虫为害时诱导产生的抗虫特性。植物的组成型防御与诱导型防御除了能直接降低植食性昆虫的种群适合度（直接防御）外，亦能间接地通过引诱天敌和/或增强天敌作用（如释放特异性挥发物引诱天敌等）而降低植食性昆虫种群密度（间接防御）。机理研究表明，植物诱导防御反应起始于对源自植食性昆虫化学信号的识别，然后启动体内多条防御相关的信号转导途径（如茉莉酸、水杨酸以及乙烯信号途径）及其下游的众多转录因子，最后产生系统性的（包括植物地上部分与地下部分（根系））抗虫反应（防御基因转录水平上升、防御化合物积累、抗虫性上升）；在这一过程中，一些小分子化合物，如与害虫相关的化学信号物、茉莉酸、水杨酸、乙烯等起着非常重要的作用（Browse and Howe，2008；Howe and Jander，2008；Wu and Baldwin，2010；Erb et al.，2012；Hilker and Fatouros，2015；Schuman and Baldwin，2015）。通过合成与应用这些自然小分子化合物或其类似物（化学激发子），则可以特异性地激活植物的防御反应，从而增强对害虫的直接抗性和间接抗性（引诱或促进天敌控制害虫），达到控制害虫的目的（Thaler et al.，2002；Lou et al.，2006；Xin et al.，2012）。
化学激发子是指本身没有杀虫或杀菌活性，但却能触发植物防御反应或增强植物调动防御反应能力的一些化学物质（Pare et al.，2005）。目前，这些自然发生的或合成的化学激发子已经鉴定和/或合成了很多种，其中能诱导植物产生抗虫反应的有20多种，主要包括植食性昆虫相关分子模式、植物激素及其类似物（水杨酸及其类似物和茉莉酸及其类似物）、萜类化合物、绿叶性气味以及两种无机化合物铜和硅等（Lou 

et al.，2015）。

在水稻上，已有研究发现茉莉酸类化合物、2，4-二氯苯氧乙酸（2，4-D）以及硅等化学物质可以作为化学激发子，诱导水稻产生抗虫反应。

4.1  茉莉酸类化合物

研究发现，茉莉酸类化合物能够诱导水稻防御基因的表达，使水稻植株中直接和间接防御物质的含量升高，对水稻害虫起到直接和间接的防御作用。例如，用茉莉酸处理水稻苗，可降低稻水象甲Lissorhoptrus oryzophilus的种群数量、雌虫产卵量和一龄幼虫的存活率，提高水稻对稻水象甲的抗性（Hamm et al.，2010）；外施茉莉酸甲酯可使TNI、1R26、IR36稻株内的总酚含量升高，对褐飞虱的抗性显著增强，使危害稻株的褐飞虱若虫发育历期延长、存活率降低及雌成虫蜜露分泌量减少（吴莹莹等，2012）；喷施茉莉酸也能诱导水稻产生系统防御，影响褐飞虱对食物的摄取和吸收，显著降低褐飞虱成虫的寿命和产卵量及若虫的存活率（Senthil-Nathan et al.，2009）。同时，用茉莉酸处理水稻，能显著增加水稻挥发物的释放量，增加稻苗对稻虱缨小蜂的吸引，提高田间稻虱缨小蜂对褐飞虱卵的寄生率（Lou et al.，2005a，2006）。
4.2  2, 4-D
2, 4-D是一种人工合成的植物激素，与生长素有相似的生理效应。Xin等（2012）发现低浓度的2, 4-D处理能增加水稻内源茉莉酸和乙烯含量，提高胰蛋白酶抑制剂活性和水稻挥发物的释放量；这些变化导致水稻对二化螟的抗性增强，但却更招引褐飞虱（更喜欢在2, 4-D处理过的水稻上取食和产卵）及其卵寄生蜂稻虱缨小蜂。田间试验结果表明，在喷施过2. 4-D的水稻上有更多的褐飞虱成虫和卵，并且也有更高的褐飞虱卵被寄生率，导致2, 4-D处理水稻成为褐飞虱卵的死亡诱捕器。这类化学激发子可以在水稻害虫的化学生态调控中发挥重要作用。

4.3  硅

硅是地壳中第二丰富的元素。虽然硅在植物生长中的作用仍不明确，但毫无疑问硅在植物抗生物和非生物胁迫中有着极其重要的作用。20世纪60年代就有报道，土壤中硅酸盐的含量与二化螟的发生呈负相关（Nakano et al.，1960）。硅对害虫有直接或间接的作用（Reynolds et al.，2009）。直接的作用表现为产生有毒化合物、防御蛋白或增加有毒化合物的含量，进而影响昆虫正常的生长发育（韩永强等，2012）。间接作用表现为增加对害虫自然天敌的吸引，如用硅酸钾处理黄瓜增加植株对棉铃虫Helicoverpa armigera （Hübner）捕食性天敌红蓝甲虫Dicranolaius bellulus（Guérin-Méneville）的吸引（Kvedaras，2010）。
大量研究表明施用硅肥可增强水稻对植食性昆虫的直接抗性和间接抗性。如使用硅肥导致稻纵卷叶螟在水稻上的着虫数减少、幼虫发育历期延长、幼虫和蛹的存活率显著降低（何文强，2012；Han et al.，2015）；也阻碍二化螟幼虫的蛀入、影响二化螟体重的增加及发育，降低二化螟对水稻的损伤（韩永强等，2010；Hou and Han，2010；Seyedeh et al.，2012）。在水稻叶面喷施硅肥能增加水稻内草酸和可溶性糖的含量，显著降低褐飞虱雌成虫的产卵量，提高对稻飞虱的抗性（钟飞鸣等，2012；杨国庆等，2014）。此外，硅能在害虫为害水稻时增加水稻对害虫天敌的引诱，进而提高生物防治的效果（Kvedaras et al.，2010）。最近的研究还发现，硅能提高水稻茉莉酸信号途径介导的防御反应对生物逆境的响应能力，从而增强水稻对稻纵卷叶螟的抗性（Ye 
et al.，2013）。

5  品种的遗传改良

通过深入揭示植物诱导防御反应的分子机理，就可采用基因工程提高植物对植食性昆虫的化学生态调控作用 （Degenhardt et al.，2003；War et al.，2011；Peñaflor and Bento，2013）。已有研究表明过表达或敲除一个或几个与防御相关信号通路、防御化合物合成等相关的基因，能提高植物对植食性昆虫的直接或间接抗性（Degenhardt et al.，2009；Schuman et al.，2012；Xiao et al.，2012）。如转基因玉米通过表达（E）-β-石竹烯（一个昆虫病原线虫寻找寄主的重要信号）合成酶基因使玉米植株能释放（E）-β-石竹烯，进而减少玉米根叶甲Diabrotica virgifera virgifera对植株为害 （Degenhardt et al.，2009）。

Xiao等（2012）发现不能释放S-芳樟醇的水稻品系降低对褐飞虱寄生性天敌和捕食性蜘蛛的吸引，但增加其对褐飞虱的吸引力；（E）-β-石竹烯释放量降低的水稻品系降低对褐飞虱及其天敌的吸引；这两种水稻品系都会增加田间褐飞虱的种群数量。因此，通过创制释放或不释放上述两种生态功能分子的水稻品系，可以结合起来控制褐飞虱，在稻田边缘种植产生（E）-β-石竹烯而不产生S-芳樟醇的水稻品系吸引褐飞虱及其自然天敌，其他的可种植释放S-芳樟醇而不是（E）-β-石竹烯的植株，以驱避褐飞虱但吸引天敌。这样可发挥“推-拉”式效应，减轻褐飞虱对水稻田主体的危害。

6  总结与展望
最近10多年来，随着各种组学（基因组学、蛋白组学和代谢组学）技术的发展和相关知识的积累，有关昆虫与植物化学与分子互作关系、昆虫种内化学联系等取得了重要研究进展，并且也开发了一些新的害虫防控技术，如应用天敌引诱剂、喷施化学激发子以及遗传改良作物品种等。水稻在这方面的研究也取得了很好的进展，不仅鉴定了几种害虫的性信息素、明确了对一些重要害虫及其天敌具有生物活性的化合物、开发了一些相关的害虫性诱剂和天敌引诱剂，而且发现了多个能激发水稻室内与田间抗虫反应的化学激发子。此外，也证实了通过改良水稻品种调控害虫的现实可能性。这些工作不仅展示了利用化学生态调控技术控制水稻害虫的巨大潜力，而且也为进一步深入研究与开发水稻害虫的化学生态调控技术打下了坚实基础。

从文中也可以看出，目前有关水稻害虫化学生态调控技术方面的研究大多还处于实验室阶段，田间应用还很少。因此，今后要加强实际应用技术方面的研究工作，以使化学生态调控技术真正在害虫防控中发挥作用。田间应用技术方面，不仅要考虑到利用何种剂型或介质来实现对生态功能分子的释放，而且要考虑到使用的浓度、时间（昆虫世代、生育期等）以及跟其他措施（如生物多样性等）的搭配等。此外，与其他所有的害虫防控技术一样，化学生态调控技术也可能带来多方面的负面影响。如使用害虫和天敌行为调控剂有可能对非靶标昆虫（害虫或天敌）产生影响，导致害虫为害上升；使用的天敌引诱剂可能不能给予被引诱天敌回报（没有可供寄生或捕食的寄主或猎物），导致对天敌的引诱作用下降；应用的化学激发子在激活植物对一种害虫抗性的同时，有可能抑制对另一种害虫或有害生物的抗性，并且可能影响植物的生长发育；遗传改良的作物可能由于持续产生防御化学物质，浪费过多能量而无法健康生长（Steppuhn et al.，2004；Zavala et al.，2004），也可能由于继续的选择压而导致害虫很快适应（Lou et al.，2015）。这些问题的解决需要对不同地区水稻主要害虫及其天敌种类以及它们之间的化学联系与机理有一个比较全面的了解。同时，要开发适用于特定区域特定害虫的防御或信息化合物、对水稻无害且又对害虫有效的能激活不同防御机制的化学激发子以及具有强诱导防御反应能力的水稻品种等等（Degenhardt et al.，2003；Turlings and Ton，2006；Lou et al., 2015）。最后，害虫的化学生态调控技术能否成功实施，很大一部分有赖于害虫天敌的作用，因此害虫的化学生态调控技术需要与生态工程如改善景观条件，提高生物多样（Gurr et al.，2011）等措施协调使用。随着这些方面研究工作的深入以及相关技术的逐步完善，相信化学生态调控技术将在害虫防控中发挥越来越大的作用。
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