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五倍子蚜与寄主树的互作研究进展* 
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摘  要  五倍子 Galla chinensis是五倍子蚜寄生在盐肤木属植物叶片上形成的虫瘿。五倍子蚜与寄主树的
互作研究是提高人工培育五倍子技术的重要理论基础，也是解析昆虫-植物互作机制的重要途径。本文综
述了近十年来国内外关于五倍子蚜-寄主树的互作机制研究，并提出了今后的研究重点，以期对五倍子人
工培育技术提供理论支撑。 
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Abstract  The Chinese gallnut aphid, Galla chinensis, forms galls on trees of the genus Rhus. The interaction between this 

aphid and its host trees provides an important theoretical basis for improving the artificial cultivation of gallnuts, and to 

analyze insect-plant interactions. This paper reviews research on the interaction between G. chinensis and host trees, both in 

China and overseas over the past decade, and suggests topics for future research with the goal of providing theoretical support 

for improving the artificial cultivation of G. chinensis. 
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虫瘿是致瘿昆虫与寄主植物防御及环境的

长期协同进化形成的结果（Martinez，2010）。虫
瘿作为昆虫-植物互作的奇特产物，一直是昆虫
学的研究焦点之一。当今，国内外学者一般都认

为虫瘿是致瘿昆虫改变植物发育过程而造成的

（Stern，1995），虫瘿的形成是由致瘿昆虫所控
制的（Weis et al.，1988）。对致瘿昆虫而言，虫
瘿具有许多方面的功用，例如：作为栖息地，抵

御不良气候和天敌，提供营养等（Price et al.，
1987；Morris et al.，2002；Tosaka and Nishida，
2007）。五倍子 Galla chinensis 就是五倍子蚜虫
在盐肤木属（Rhus L.）植物的复叶叶翅或小叶上
寄生形成的一类虫瘿总称（雷朝亮，2011），包

括肚倍、角倍和倍花三大类。 
与其他危害农林生产的虫瘿不同，五倍子富

含单宁，是重要的资源昆虫产物之一，是我国传

统的林特产品和出口创汇商品（杨子祥，2011）。
因此，关于五倍子蚜-寄主树的互作机制的研究
早在 20世纪 40年代就已有文献报道（蔡邦华和
唐觉，1943）。但是，早期关于五倍子的研究基
本上集中在五倍子的形态分类（唐觉，1956；向
和，1980）、五倍子蚜的生物学习性（唐觉，1976；
张传溪等，1977）等。20 世纪 80 年代到 21 世
纪初，五倍子生产开始涉及人工培育，研究内容

不仅扩展到五倍子蚜、寄主树和寄主藓的人工培

育（雷朝亮等，1995；张燕平等，1996）、环境
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因子对五倍子产量的影响（邱明生等，1999）、
五倍子蚜的分子生物学研究（杨子祥等，2006），
而且在五倍子蚜-寄主树的互作机制研究方面也
有了一些发展，比如角倍蚜 Schlechtendalia 
chinensis（Bell）致瘿数与盐肤木叶片序数密切
相关，而且盐肤木叶片含氮高不利于角倍蚜寄生

（张燕平等，2000，2001），青麸杨长势旺盛有
利于肚倍蚜 Kaburagia rhusicola Takagi致瘿（荣
秀兰等，2002）。 
近年来，随着现代生物技术的飞速发展，五

倍子蚜-寄主树的互作机制研究取得了更多的成
就，不仅为昆虫-植物互作机制提供了重要的解
析途径，而且为人工培育五倍子提供了科学依

据。本文综述了近十年来国内外关于五倍子蚜-
寄主树的互作机制研究，并提出了今后的研究重

点，以期对五倍子人工培育技术提供理论支撑。 

1  寄主树与五倍子蚜行为的互作 

1.1  五倍子蚜上树与取食 

五倍子蚜是转寄主昆虫，春季五倍子蚜由冬

寄主藓迁飞到寄主树上（雷朝亮，2011）。五倍
子蚜具有极强的寄主专一性，在寄主转移过程

中，嗅觉起着非常重要的作用。寄主树挥发物对

五倍子春迁蚜具有显著的引诱效果（查玉平等，

2018），而且不同时期寄主树挥发物组成不同（图
1），当迁飞初期进入高峰期、末期时，α-蒎烯等
萜类物质在寄主树挥发物中成为主导类化合物。

因此，推断在迁飞期，醛、醇、酯、烷烃等化合

物的逐渐下降，以及萜烯类转为主导类化合物，

是导致五倍子蚜向寄主树迁飞的诱因（郑华等，

2017）。 
五倍子蚜主要取食寄主树的韧皮部汁液中

的养分来满足自身发育需要。五倍子蚜取食阶段

基本上是在虫瘿内完成的，因此虫瘿的形态结构

对五倍子蚜取食行为影响较大。虫瘿的外壁、中

层和内壁组织结构之间存在较大差异，特别是内

壁的细胞小、间隙大、无层次感，与其他两层细

胞紧密结合的结构大不相同（李芒，2011）。五
倍子蚜取食是通过口器直接穿透寄主植物组织

细胞，取食路径呈直线，并数次改变刺探方向的

方式到达维管束的韧皮部筛管（图 2）（刘平等，
2011，2014）。随着五倍子的不断生长，栅栏组
织消失，取而代之的是薄壁组织。虫瘿内腔从没

有乳汁道和维管束最终形成发达的乳汁道 
和维管束，并贯穿多个纵向截面，以利于蚜虫接

近维管束取食（Liu et al.，2014）。反之，这些
组织结构变化使得虫瘿外壁增厚的薄壁组织可

以储存大量的防御物质——单宁，从而让寄主树

有更强的防御能力，这是蚜虫与寄主树协同进化

的重要依据（Martinez，2010）。 

1.2  五倍子蚜栖息与繁殖 

五倍子蚜的干雌阶段是生活在虫瘿内的，虫

瘿为蚜虫提供庇护避开不利环境（刘平，2014），
并提供充足的食物资源（王超，2018）。虫瘿随
瘿内虫口数量增长而逐渐长大（图 3），两者之
间呈极显著正相关，因此虫瘿的体积也可用于 

 

 
 

图 1  寄主树青麸杨挥发物组成变化 
Fig. 1  Changes of volatiles composition from host plants, Rhus Potaninii 
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图 2  瘿壁内倍蚜的取食路径（刘平，2014） 
Fig. 2  Feeding traces of the aphids in gall wall (Liu, 2014) 

A. 蚜虫口针刺入瘿壁；B. 多次穿刺所致的叉状路径。 
A. Detail showing tip of aphid rostrum with stylets inserted into gall wall;  

B. Showing branching trace due to multiple probing. 
ph：韧皮部；ss：唾液鞘；st：口针；ie：虫瘿内表皮。 

ph: Phloem; ss: Saliva sheath; st: Stylets; ie: Inner epidermis of gall. 
 

 
 

图 3  虫瘿体积与瘿内肚倍蚜蚜虫种群数量 
的变化图（查玉平等，2016） 

Fig. 3  Changes in gall volume and number of aphids 
of Kaburagia rhusicola inside the gall （Zha et al., 2016） 
 
衡量五倍子蚜的干母适应度（Shao et al.，2013；
查玉平等，2016）。 
五倍子虫瘿结构复杂，为五倍子蚜提供了一

个良好的种群栖息繁衍的场所。虫瘿外壁长有分

布气孔的绒毛，以抵御其他食草动物的攻击。虫

瘿内壁凹凸不平，并分布大量的缝隙和孔，便于

蚜虫附着以及蜜露的排泄（陆沁等，2018）。无
论天气如何，瘿内温度的变化幅度小于外界环境

的变化幅度，处于一个相对稳定的状态。瘿内的

相对湿度则一直稳定在 99.9%-100%的饱和状
态（刘平，2014）。此外，五倍子虫瘿大小与
瘿内迁飞蚜繁殖能力密切相关。大虫瘿（67.0 

4.2）cm3 内的迁飞蚜单头产若蚜量和怀卵量最

大，其次是中虫瘿（28.20.8）cm3内的迁飞蚜，

最小的是小虫瘿（5.40.3）cm3内的迁飞蚜，也

就是说虫瘿体积越大，瘿内迁飞蚜单头产若蚜量

和怀卵量越大（唐翊峰等，2014）。 

2  五倍子蚜-寄主树的生理生化互

作机制 

2.1  五倍子蚜的唾液蛋白及抗氧化 

五倍子蚜干母唾液是诱导虫瘿形成的主要

物质。唐翊峰（2014）采用“双层膜夹营养液”
法收集干母唾液，分析出唾液中可能含有纤维素

酶、果胶甲酯酶、多聚半乳糖醛酸酶和多酚氧化

酶。其中，果胶酶和纤维素酶有降解植物细胞壁

和细胞间组织的功能，多酚氧化酶能使多酚物质

转化成对蚜虫无害的苯醌。马琳等（2015）进一
步分析了五倍子蚜唾液蛋白。在五倍子蚜唾液中

发现两类特异结合蛋白以及唾液腺中的 4 类特
异蛋白，不仅都占有很高的比例，而且在非致瘿

蚜唾液蛋白中没有出现，推断这些蛋白可能与致

瘿相关（马琳，2015）。 
五倍子富含单宁，也决定了瘿内处于一个相

对高的单宁环境，五倍子蚜对寄主树的刺探行为

不可避免地导致酚类物质进入体内。植物多酚的 
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氧化会对生物体产生氧化胁迫（Barbehenn et al.，
2008）。为了清除体内多酚氧化所产生各种过多
的自由基，昆虫通常利用体内的抗氧化系统

（Gross et al.，2008）。瘿内时期的五倍子蚜抗
氧化能力普遍显著高于瘿外时期的春迁蚜水平，

而且从春迁蚜开始到夏（秋）迁蚜，不同时期五

倍子蚜体内的抗氧化能力呈上升的趋势。超氧化

物歧化酶（SOD）、过氧化氢酶（CAT）、过氧
化物酶（POD）和谷胱甘肽 -S-转移酶转移酶
（GST）等抗氧化酶的活性都显著提高（李芒等，
2011）。这些抗氧化酶的功能就是清除生物体内
氧化胁迫产生的自由基（Meng et al.，2009）。
因此，瘿内五倍子蚜抗氧化能力的提高是其对高

单宁环境的一种适应。 

2.2  寄主树的生理生化应答 

虫瘿是一种具有一定光合作用能力的变态

叶，其叶绿素、脱落酸含量虽低于寄主树叶片，

但变化规律基本一致（邵淑霞，2013）。虫瘿对
着生复叶上的小叶生长具有促进作用（王超，

2018）。有虫瘿复叶内侧小叶的净光合速率、气
孔导度、蒸腾速率要高于外侧小叶，胞间 CO2

浓度是低于外侧小叶，也就是说，虫瘿形成会对

有虫瘿复叶的潜在光合能力有明显提升，并随着

虫瘿的生长而增强（李杨，2013）。当有虫瘿时，
寄主植物内侧小叶对强光的利用能力增强，并通

过提高光补偿点来补偿呼吸作用的消耗（李杨

等，2013）。 
在营养分配上，寄主树将虫瘿和五倍子蚜列

为优先分配对象，甚至在虫瘿发育的后期，从距

离较远的无虫瘿叶输送部分营养给虫瘿（邵淑

霞，2013）。虫瘿生长过程中，无虫瘿叶片中的
可溶性蛋白含量持续上升，而有虫瘿叶的可溶性

蛋白含量基本维持在一定的水平上（阮桢媛等，

2013）。虫瘿中游离氨基酸含量高于寄主树叶片
的游离氨基酸含量，并随着瘿内五倍子蚜种群数

量和体积的增加而增加。此外，有虫瘿叶的游离

氨基酸含量也要高于正常叶（王超等，2018）。
虫瘿不仅液泡酸性转化酶和细胞壁酸性转化酶

活性显著高于叶片（阮桢媛，2013），且蔗糖合

成酶焦磷酸：1,6-二磷酸果糖转移酶（PFP）和
磷酸蔗糖合成酶（SPS）活性高表达，说明虫瘿
吸收并协调分配运输营养的能力强大（王超，

2018）。寄主树内源赤霉素（GA）是促进虫瘿
生长的关键调控激素，其浓度与虫瘿内蚜虫数量

程极显著正相关（Wang et al.，2016），这为通
过植物激素的变化来控制虫瘿的形成提供了可

能（Takei et al.，2015）。 

3  五倍子蚜-寄主树的分子互作机制 

近年来，人们在五倍子蚜-寄主树的分子协
同进化和互作机制开展了诸多研究（查玉平等，

2014；Chen et al.，2018）。有学者采用 ISSR分
子标记技术对五倍子蚜和寄主树种群遗传多态

性及遗传结构进行检测，发现在五倍子蚜和寄主

树中遗传变异主要发生在种群内的个体间，同时

揭示了蚜虫及其宿主有着相似的基因流格局

（Ren et al.，2008）。五倍子蚜和寄主树的遗传
多样性变异趋势基本一致，具有明显的相关性，

并且五倍子蚜种群遗传多样性低于寄主树种群

的遗传多样性（李继变等，2009）。任竹梅（2009）
应用生物信息学方法，将寄主植物和五倍子蚜系

统发育关系进行比较分析，结果显示了二者之间

明显的协同进化关系，但是五倍子蚜的聚类和寄

主植物之间并没有完全形成一对一的平行对应

关系。 
五倍子蚜的抗氧化基因在适应瘿内环境起

到了重要作用，瘿内时期的五倍子蚜的 SOD-1、
CAT、PRX 和 GST 基因表达量显著高于瘿外时
期（李芒等，2012）。五倍子蚜体内的 LAC-1
基因在无翅秋迁蚜和有翅秋迁蚜阶段表达水平

较高（李芒，2011），该基因编码蛋白是一种作
用于多酚底物的氧化酶，对于适应食物中的酚类

物质具有重要意义（Hattori et al.，2010）。 
从虫瘿发育初期至末期，寄主树的 Rc PP2C 

基因的表达量呈现“S”形变化，与虫瘿体积成
正相关，未达到显著水平；而 Rc GAI基因的表
达量呈现显著下调趋势，与虫瘿体积呈显著负相

关（王海英，2017）。寄主树的液泡型转化酶基 
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因 INV3可能对虫瘿形成的早期调控具有重要作
用，因为其表达在有虫瘿叶与虫瘿中呈现出相同

的下降趋势，而无虫瘿叶仅在虫瘿快速生长时显

著下降。而液泡型转化酶基因 INV2的表达在虫
瘿和叶片中的变化趋势相反，且具有组织和发育

特异性，可能具有正调控虫瘿形成和快速生长的

功能（阮桢媛，2013）。王超（2018）研究表明，
虫瘿的光化反应系统相关基因转录本表达量水

平低，而光合同化物传输运载能力及光合同化物

蔗糖合成和转移酶转录本表达量水平高。 

4  展望 

通过近十年来的研究，我们对五倍子蚜如何

适应高单宁环境进行取食、栖息和繁衍，寄主树

如何适应五倍子蚜的寄生、分配营养、调节生理

生化指标等机制有了更多的更深入的了解，同时

对五倍子蚜-寄主树的分子互作机制也有了一定
的了解。但是，五倍子蚜是转主寄生昆虫，在夏

寄主树和冬寄主藓之间交替寄生，对于五倍子蚜

-寄主藓的互作机制研究非常匮乏，五倍子蚜如
何在寄主藓上越冬，寄主藓如何适应五倍子蚜的

寄生等机制都未曾得到解答。此外，虫、藓、树

三者之间的互作机制研究更未见报道，这三者之

间的协同进化为植物-昆虫-植物的互作机制研
究提供了很好的研究模式，同时也是影响生产实

践的关键问题，将是未来研究的重点。 
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