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蚜虫取食中的细胞壁修饰与免疫功能* 
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摘  要  蚜虫是世界性害虫，它通过独特的口针结构和丰富的唾液组分破坏植物细胞壁，穿过表皮细胞和

叶肉细胞间隙，克服多重植物抗性，到达韧皮部取食为害。已有报道蚜虫唾液中含有多种细胞壁修饰酶能

够降解修饰细胞壁，帮助蚜虫在细胞间刺探，更为有效的定位韧皮部。而细胞壁作为保护植物细胞的重要

屏障，能感知和传递细胞壁损伤信号，通过调控细胞壁修饰酶的表达水平启动胞内诱导抗性，从而影响蚜

虫的刺探、取食和定殖。此外，蚜虫唾液中的一些效应因子还能抑制细胞壁免疫和胞内抗性。可见，细胞

壁免疫在蚜虫持续取食和成功定殖中发挥重要功能。为深入理解细胞壁免疫在蚜虫刺探与取食过程中的作

用机制，本文概述了蚜虫唾液关键组分对细胞壁修饰与免疫的调控作用，从植物细胞壁多糖结构修饰、损

伤信号传导和胞内抗性等方面重点论述对蚜虫取食行为的影响，结合病原菌与细胞壁免疫互作机制，进一

步揭示蚜虫与细胞壁免疫互作新机制，为基于阻断蚜虫韧皮部取食的分子抗虫育种提供新思路。 
关键词  蚜虫；唾液蛋白；取食行为；细胞壁修饰；细胞壁免疫 
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Abstract  The unique structure of the stylet and components of the saliva of aphids allow them to penetrate plant epidermis 

and mesophyll cells without stimulating the plant’s defensive mechanisms. Aphid saliva consists of a variety of cell wall 

modifying enzymes (CWMEs) that can degrade or modify cell wall components, thereby facilitating penetration by the aphid’s 

mouthparts. In addition to protecting the protoplast, the cell wall also plays an important role in intracellular defense. 

Components of aphid saliva are able to suppress cell wall immunity (CWI) and other intracellular defenses, thereby allowing 

aphids prolonged access to the phloem. This paper reviews the effects of aphid saliva on cell wall modification and immunity, 

and the effects of cell wall polysaccharide structural modification, damage signaling and intracellular defense, on the feeding 

behavior of aphids. In addition, case studies of interactions between pathogenic bacteria and CWI are provided to elucidate the 

novel mechanism underlying aphid-CWI interactions. It is hoped that this review provides information useful for developing 

targeted pest control technologies based on manipulating the feeding efficiency of piercing-sucking pests. 
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蚜虫是以植物韧皮部汁液为食的刺吸式口

器昆虫，在汲取植物光合产物的同时，能够传播

300 多种植物病毒，其中一些类群如桃蚜、麦蚜、

棉蚜是重要的农业害虫和农业病媒昆虫，对农业

生产和农作物品质造成巨大损失（Hooks and 
Fereres，2006；Dedryver et al.，2010）。在取食
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过程中，蚜虫会通过口针内腔将唾液分泌至寄主

植物，降解破坏植物细胞壁并形成口针鞘，穿过

细胞壁网络结构，在表皮细胞和叶肉细胞间刺探

定位，最终到达韧皮部筛管取食为害。可见，蚜

虫主动分泌唾液有效成分以帮助其顺利刺探、定

位并最终取食为害，是其能够成功定殖和种群发

生的重要前提。近年来，围绕蚜虫这一独特刺探

和取食行为中的生理和分子作用机制被逐步揭

示出来，在寄主植物细胞膜抗性受体、胞内信号

转导、激素信号途径、核内抗性蛋白转录调控等

方面均有重要进展和相关综述（Sauge et al.，
2002；Mutti et al.，2008；Naessens et al.，2015；
Foyer et al.，2016；Zust and Agrawal，2016；Erb 
and Reymond，2019)。然而，针对细胞壁化学修

饰与免疫调控在蚜虫刺探、取食和定殖过程中的

作用未见专题综述。 
细胞壁是植物细胞与外界交流的第一道屏

障，也是蚜虫定位并取食韧皮部面临的首要防

线。细胞壁能够实时感知并监测自身组成结构的

完整性，通过调控细胞壁修饰酶（Cell wall- 
modifying enzymes，CWMEs），动态改变化学组

成和修饰程度，进而增强细胞壁抗性；与此同时，

将损伤信号传导至细胞内，参与调控胞内的诱导

防御反应（Paredez et al.，2006；Chan，2012）。
由此，在蚜虫与细胞壁免疫的“博弈”中，深入

研究和理解以下 3 个方面的内容，既代表研究方

向的前沿科学问题，也能够为蚜虫类群的害虫防

治提供新策略：（1）蚜虫口针穿过质外体的过程

中，唾液中的水解酶降解了哪些细胞壁成分，这

些游离的单体是如何激发细胞壁免疫抗性的？

（2）细胞壁修饰与免疫调控在蚜虫刺探表皮细

胞和叶肉细胞中的功能？（3）模式性的病原微

生物与植物细胞壁免疫互作研究能为蚜虫取食

调控提供哪些新思路？本文针对以上科学问题，

以蚜虫取食活动不同阶段为表型，以唾液分泌蛋

白功能为线索，以细胞壁免疫与病原菌互作新进

展为参考，围绕蚜虫建立取食路径、细胞壁修饰

与免疫调控和蚜虫效应因子对诱导抗性的抑制 3
个方面内容，详尽综述了细胞壁修饰与免疫调控

在蚜虫取食过程中的功能。 

1  蚜虫唾液对细胞壁的降解与损伤 

植物细胞壁主要由果胶、纤维素和半纤维素

等多糖以及少量蛋白质和矿物质组成。纤维素微

纤丝与半纤维素相互交联锚定在植物细胞上，嵌

入果胶中，形成包裹支撑植物细胞的活性动态网

络结构，在控制细胞生长和植物组织的延伸、感

知和抵御有害生物为害中具有重要作用（Paredez 
et al.，2006；Chan，2012）。针对细胞壁这些主

要成分，蚜虫唾液中含有多种细胞壁修饰酶和效

应因子，一方面可以直接降解或修饰细胞壁中的

多糖，改变细胞壁物理化学特性，减少植物细胞

间的物理阻碍，保护口针，帮助蚜虫刺探；另一

方面，效应因子可以抑制因细胞壁降解和修饰激

发的植物抗性，提高蚜虫取食效率（Adams and 
Drew；1965；Dreyer and Campbell，1984；Ma  
et al.，1990）。 

1.1  蚜虫唾液对细胞壁果胶的降解作用 

果胶是一种以半乳糖醛酸为糖基，由 α-1, 4 键

连接的多糖，各主链以共价键相连，大约占植物细

胞壁组成的 30%。根据其结构特征和组成可分 3
类：Ⅰ型鼠李半乳糖醛酸聚糖（Rhamnogalacturonan
Ⅰ， RG Ⅰ ） 、 Ⅱ 型 鼠 李 半 乳 糖 醛 酸 聚 糖

（RhamnogalacturonanⅡ，RGⅡ）和同聚半乳糖

醛酸聚糖（Homogalacturonan，HG）（张保才和

周奕华，2015)。目前，有关果胶在植物中防御

作用的研究主要集中在 HG。 
HG 是在高尔基体合成的，由甲酯化的半乳

糖醛酸构成的同聚物，甲酯化修饰程度最高可达

80%，也存在乙酰化修饰（Ibar and Orellana，
2007）。HGs 进入质外体构成细胞壁后，可在果

胶甲酯酶（Pectin methylesterases，PMEs）作用

下脱去甲酯基，释放甲醇（Caffall and Mohnen，
2009）。果胶甲酯酶抑制子（Pectin methylesterase 
inhibitors，PMEIs）则抑制了 HGs 去甲酯基过程

（Hothorn et al.，2004）。甲酯化程度降低的 HGs
可能会直接被聚半乳糖醛酸酶（Polygalactorunase，
PG）和果胶裂解酶（Pectin lyase，PL）水解使

细胞壁结构变得疏松；若甲酯化程度升高，HGs
可能通过钙离子桥与其他去甲酯化的 HG 链产
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生离子交联，从而加固细胞壁（Braccini et al.，
1999；Willats et al.，2001）。因此，HGs 的甲

酯化程度会直接影响植物细胞壁的机械性能，一

方面控制细胞生长和植物发育，另一方面调控细

胞壁对生物胁迫的防御能力（Levesque-Tremblay 
et al.，2015）。 

早在 1961 年，研究人员就发现桃蚜 Myzus 
persicae 、 甜 菜 蚜 Aphis fabae 和 马 铃 薯 蚜

Macrosiphum euphorbiae 等 16 种蚜虫唾液具有

果胶水解酶的活性，帮助蚜虫在不破坏植物细胞

的情况下在细胞间来回刺探，避免细胞损伤导致

的强烈抗性。然而，将不具有果胶水解酶活性的

蚜虫唾液分泌至植物，其口针只能进入果胶中层

或直接穿过植物细胞，无法持续在细胞间进行刺

探。可见，蚜虫唾液的果胶水解酶活性能够帮助

蚜虫穿过细胞壁，进行细胞间的刺探，避免口针

刺入植物细胞引起胞内抗性（McAllan and Adams，
1961）。此外，在麦二叉蚜 Schizaphis graminum、

豌豆蚜 Acyrthosiphon pisum (Harris)和苜蓿斑蚜

Therioaphis trifolii maculata (Buckton)的唾液中

还存在 PME 和 PG（Ma et al.，1990；Madhusudhan 
and Miles，1998）。有研究发现，对蚜虫高抗的

高粱 Sorghum bicolor 品系被唾液中 PME 活性较

高的麦二叉蚜为害后，对蚜虫为害变得更敏感，

抗性减弱（Dreyer and Campbell，1984）。推测

麦二叉蚜唾液中活性较高的 PME 能够降低高粱

细胞壁果胶的甲酯化程度，果胶水解使得细胞壁

结构更为松散，从而降低了对蚜虫的免疫抗性。

由此可见，蚜虫唾液中果胶相关的修饰酶能够帮

助蚜虫在细胞间刺探，并在调控植物抗性方面发

挥重要作用。 

1.2  唾液纤维素水解酶帮助蚜虫分解细胞壁纤

维素 

纤维素是由纤维素合酶 A（Cellulose synthase A, 
CESA）蛋白复合体在细胞质膜上合成的-D-1,4-
葡聚糖链（Somerville，2006）。几十条葡聚糖

链组装形成结晶态的微纤丝，进一步聚集形成纤

维素的高级结构，构成了细胞壁的基本骨架，为

植物细胞提供了能够控制膨压的刚性网络，保障

细胞能够扩张并垂直生长（Paredez et al.，2006；

Chan，2012）。 
20 世纪 60 年代就有研究通过体外实验发现

桃蚜和苹果蚜 Aphis pomi 等 30 多种蚜虫的唾液

中含有能够将纤维素水解为纤维二糖或葡萄糖

的活性因子（Adams and Drew，1965）。近些年，

在桃蚜和樱桃瘤蚜 Myzus cerasi 组织研磨液的转

录组中发现了多种纤维素酶（Thorpe et al.，
2016）。但目前还没有针对这些纤维素酶在调控

蚜虫取食行为和植物细胞壁免疫机制方面的研

究。不仅是蚜虫，褐飞虱 Nilaparvata lugens 的

唾液中含有一种 β-1,4-葡聚糖内切酶（Endo-β- 
1,4-glucanase，NlEG1）。RNA 干扰后，褐飞虱

在水稻上取食的非刺探阶段显著增长，并且需要

更长的时间才能够定位到韧皮部，蜜露分泌量、

种群数量、存活率和繁殖力都显著降低，但并不

影响褐飞虱在人工饲料上的取食。这表明这种酶

可能作为效应因子分泌到水稻中，通过降解植物

细胞壁中的纤维素抑制水稻细胞壁抗性，有利于

褐飞虱定位并最终到达韧皮部取食为害（ J i  
et al.，2017）。 

1.3  蚜虫唾液蛋白对半纤维素的潜在作用 

半纤维素主要由糖基转移酶在高尔基体合

成，同样具有 β-1,4-糖苷键连接的链状结构。合

成后被转运至质外体，通过氢键或范德华力与纤

维素交联结合，调节细胞壁的弹性与强度

（Bergander and Salmen，2002；Gu and Catchmark，
2013）。半纤维素有多种类型，包括木聚糖

（Xylan）、木葡聚糖（Xyloglucan）、甘露聚糖

（Mannan）和混联型葡聚糖（β-1,3; 1,4-glucan）
等（张保才和周奕华，2015）。其中，木葡聚糖

存在于多种植物中，尤其在双子叶植物的初生壁

中含量最高（Scheller and Ulvskov，2010）。    
催化木葡聚糖的聚合与裂解，主要由细胞壁上 
的木葡聚糖内糖基转移酶/水解酶（Xyloglucan 
endotransglucosylase/hydrolases，XTHs）完成。

当该酶发挥木葡聚糖内糖基转移酶（Endotran-
sglucosylase activity，XET）活性时，可以将木

葡聚糖链与其他低聚糖或其他可用的木葡聚糖

链相连，松弛或重构细胞壁；当其发挥木葡聚糖

水解酶（Hydrolase activity，XEH）活性时，可
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将木葡聚糖链水解（Maris et al.，2011）。 
在病原物与植物互作中发现，番茄果实被青

霉菌 Penicillium expansum 侵染后，XET 的酶活

性降低，细胞壁松弛。这可能是病原菌破坏解离

植物组织以利于自身成功定殖的机制（Miedes 
and Lorences，2007）。但目前还没有蚜虫唾液

能作用于木葡聚糖或半纤维素的直接证据，仅发

现桃蚜为害烟草会降低半乳糖化木葡聚糖的丰

度，改变植物细胞壁的组成（Rasool et al.，2017）。  

2  蚜虫取食引起的细胞壁抗性 

在蚜虫唾液降解破坏细胞壁的过程中，植物

能够感知多糖的损伤以及细胞壁聚合物的合成 
与组装的变化，并进一步调节细胞壁抗性和胞内 
免疫抵抗蚜虫侵染。植物抗虫性一方面体现在调

节细胞壁结构修饰和组成的关键基因，通过主动

增强细胞壁的合成能力，增加对蚜虫的抵御；另

一方面，细胞壁多糖被蚜虫唾液水解后，产生的

低聚糖是具有活性的损伤相关分子模式（Damage- 
associated molecular pattern molecules，DAMPs），
能够被细胞膜上的抗性受体识别，将信号转导至

胞内，激活诱导防御反应。 

2.1  植物通过加固细胞壁和加速细胞壁合成不

利于蚜虫取食 

从表 1 中列出的细胞壁结构修饰和组成对 
蚜虫取食和种群的影响看出，不同的蚜虫种类在

不同的寄主植物取食过程中，寄主植物可通过加

固细胞壁或加速细胞壁合成不利于蚜虫取食。 
2.1.1  果胶结构的修饰增强细胞壁对蚜虫的抗

性  果胶是细胞壁中重要且最为复杂的多糖。目

前研究发现，植物能通过 PME、PMEI、PAE 和

聚 半 乳 糖 醛 酸 酶 抑 制 子 （ Polygalacturonase 
inhibito，PGIP）等修饰酶的作用，直接改变 HG
甲酯化、乙酰酯化和水解程度，间接影响植物甲

醇释放，增强细胞壁对病原微生物和虫害的防御

力。植物中 PMEI 能有效抑制 HG 在 PME 作用

下的去甲酯化反应，加固细胞壁。在病原物与植

物的互作中，PMEI 对增强植物抗菌性起到了关

键作用。在拟南芥 Arabidopsis thaliana 中过表达

辣椒 Capsicum annuum PMEI1(CaPMEI1)后抑制

了丁香假单胞菌 Pseudomonas syringae 的生长，

增强了拟南芥的抗病能力（An et al.，2008）。

当蚜虫通过唾液中 PME 破坏 HGs 的同时，植物

利用 PMEI 增强细胞壁对蚜虫的抗性。研究发现 
PMEI13（Pectin methylesterase inhibitor 13，

AtPMEI13；AT5G62360）能够显著上调，特异

性响应桃蚜为害（De Vos et al.，2005）。之后

有研究进一步研究揭示了 AtPMEI13 在抑制桃蚜

为害中的重要作用，发现桃蚜在 pmei13 突变体

植株上取食时能够快速定位到韧皮部，韧皮部取

食时间更长，更倾向于在 pmei13 突变体上定殖。

这表明对 PME 活性的抑制使得蚜虫的定殖和取

食偏好明显下降，增强了拟南芥对蚜虫取食的抵

抗能力（Silva-Sanzana et al.，2019）。 
由于 HGs 在 PME 作用下发生去甲酯化反应

产生甲醇，植物在受到植食性昆虫为害时细胞壁

果胶被水解，从而释放大量甲醇，甲醇可作为

DAMP 激活植物的防御反应，同时增强对植食性

昆虫的毒性（Penuelas et al.，2005；Hann et al.，
2014）。不仅如此，这些甲醇还可以作为植物间

交流的信号物质，增强邻近植物对细菌的抗性

（Dorokhov et al.，2012）。PME 作用果胶产生

的甲醇在蚜虫与植物互作中也起到重要作用。在

过表达拟南芥或黑曲霉 Aspergillus niger PME 相

关基因的转基因烟草中，其甲醇含量是野生型的

16 倍，使得桃蚜种群数量降低了 99%，显著提

高了烟草对桃蚜的抗性；同时，还发现烟粉虱

Bemisia tabaci 种群数量也降低了 75%，棉铃虫

Helicoverpa armigera 和斜纹夜蛾 Spodoptera 
litura 的幼虫死亡率分别达到 100%和 85%，这些

转基因烟草对多种类型的植食性昆虫抗性均有

大幅提升（Heil et al.，2013）。反之，降低渐狭

叶烟草 Nicotiana attenuata 中的 PME1 的表达量

后，叶片中的甲醇含量降低了 70%，烟草天蛾

Manduca sexta 幼虫比在野生型上生长得更快

（Körner et al.，2009）。这些研究表明，果胶被

修饰过程中产生的甲醇很可能是调控蚜虫寄主

适应性和植物诱导防御响应的关键因素。 
除甲酯化修饰外，植物对 HGs 乙酰酯化修

饰也能够改变蚜虫的取食行为。Kloth 等（2019）
发现桃蚜在拟南芥果胶乙酰酯酶 9（Pec t in  
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表 1  细胞壁结构修饰和组成对蚜虫取食和种群的影响 
Table 1  Effects of cell wall structure modification and composition on aphids feeding behavior and population 

蚜虫种类 
Aphid 

寄主植物 
Host plant 

细胞壁组分 
Cell wall element

表型 
Phenotype 

参考文献 
Reference 

桃蚜 
Myzus persicae 

过表达拟南芥和黑曲

霉 PME 基因的转基

因烟草 

果胶甲酯酶 
（PME） 

转基因烟草的甲醇含量是野生

型的 16 倍；桃蚜种群数量减少
99% 

Heil et al.，2013

桃蚜 
Myzus persicae 

拟南芥 pmei13 突变

体，WT Col-0 
果胶甲酯酶抑制子

13（PMEI13） 
桃蚜取食后，拟南芥 PMEI13 在

转录水平上显著上调；桃蚜更倾

向于在 pmei13 突变体上定殖，

且韧皮部取食时间更长 

De Vos et al., 
2005；
Silva-Sanzana
et al.，2019 

桃蚜 
Myzus persicae 

拟南芥 pae9 突变体，
WT Col-0 

果胶乙酰酯酶 9
（PAE9） 

桃蚜在 pae9 突变体上能更快到

达韧皮部进行取食，且在韧皮部

中分泌唾液时间显著缩短。 

Kloth et al.，
2019 

桃蚜 
Myzus persicae 

转基因烟草
Nicotiana tabacum 

木葡聚糖 桃蚜为害后降低了半乳糖化木

葡聚糖的丰度 
Rasool et al.，
2017 

桃蚜 
Myzus persicae 

芹菜 
Apium graveolens 

木葡聚糖内糖基转

移酶 1（XTH1） 
桃蚜侵染后，芹菜韧皮部在转录

水平上显著上调 
Divol et al.，
2005 

桃蚜 
Myzus persicae 

拟南芥 xth33（与芹菜

中的 xth1 同源）突变

体，WT Col-0 

木葡聚糖内糖基转

移酶 33（XTH33）
相较于野生型（Col-0），桃蚜更

倾向于在 xth33突变体上定殖取食

Divol et al.，
2007 

麦双尾蚜 
Diuraphis noxia 
（适应型和非适应型） 

小麦 
Triticum aestivum 

纤维素合酶（CES） 非适应型麦双尾蚜取食 24 h 后，

小麦中 CES 在转录水平上显著

上调 4-7 倍。非适应型取食后上

调约 1-3.5 倍 

Liu et al.，2011

桃蚜 
Myzus persicae 

拟南芥 cev1 
突变体 

纤维素合酶 3 
（CESA3） 

桃蚜在突变体上的种群数量显

著低于在野生型上的种群数量 
Ellis et al.，2002

麦双尾蚜 
Diuraphis noxia 

小麦 
Triticum aestivum 

胼胝质 麦双尾蚜取食后，在筛板、维管

束薄壁组织的胞间连丝以及口

针刺探通道处有胼胝质沉积。 

Botha and 
Matsiliza，2004

禾谷缢管蚜 
Rhopalosiphum padi 
麦双尾蚜 Diuraphis 
noxia 
桃蚜 Myzus persicae 
樱桃瘤蚜 Myzus cerasi 

大麦 
Hordeum vulgare 

胼胝质 蚜虫取食后，在筛板、维管束薄

壁组织的胞间连丝处有胼胝质

沉积 

Saheed et al.，
2009；Escudero-
Martinez et al.，
2017 

 
acetylesterase 9，PAE9）突变体上能更快到达韧

皮部进行取食，并且在韧皮部中分泌唾液的时间

显著缩短，说明 PAE9 在一定程度上提高了拟南

芥对桃蚜的抗性。 
植物中还有一类聚半乳糖醛酸酶抑制子

（Polygalacturonase inhibitor，PGIP）能够特异

性抑制病原物对 HGs 的水解作用。在葡萄 Vitis 
vinifera 中过表达梨果实中的 PGIP 后显著减弱

了灰霉菌Botrytis cinerea和木质部难养菌Xyllela 
fastidiosa 的侵染症状，提高了 V. vinifera 对病原

真菌和细菌的抗性（Aguero et al.，2005），但

目前还未发现植物通过 PGIP 调控蚜虫取食行为

和抵御蚜虫为害的证据。 
2.1.2  细胞壁纤维素和半纤维素生物合成在蚜

虫抗性中的作用  在纤维素方面，植物主要通过

CESA 调节纤维素的生物合成来增强细胞壁对
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生物胁迫的防御能力。不同生物型的麦双尾蚜

Diuraphis noxia 为害后，小麦 Triticum aestivum 
CESA 上调水平有显著差异。非适应型 D. noxia
取食 24 h 后，小麦 CESA 在转录水平上显著上

调 4-7 倍，而适应型取食后仅上调约 1-3.5 倍。

这表明小麦 CESA 的上调可能降低了蚜虫对小

麦的适应性（Liu et al.，2011）。但 Ellis 等人研

究发现，拟南芥 cev1 突变体在 CESA3 基因上存

在缺陷，桃蚜在该突变体上的种群数量显著低于

在野生型上的种群数量。同时，cev1 突变体对白

粉菌 Erysiphe cichoracearum 和丁香假单胞菌的

抗性也有所增强（Ellis and Turner，2001；Ellis  
et al.，2002）。此外，植物中 XTH1 可能会改变

半纤维素中木葡聚糖的聚合状态，调控细胞壁对

蚜 虫 的 抗 性 。 受 桃 蚜 为 害 的 芹 菜 Apium 
graveolens 韧皮部组织中 XTH1 等相关基因在转

录水平上显著上调（Divol et al.，2005），他们

利用拟南芥 xth33（与 A. graveolens 中的 xth1 同

源）突变体研究了桃蚜的取食行为和寄主选择趋

向，发现相较于野生型 Col-0，桃蚜更倾向于在

xth33 突变体上取食，植物中 XTH1 上调表达很

可能增强了植物对蚜虫的抵御能力（Divol et al.，
2007）。 
2.1.3  胼胝质沉积降低蚜虫取食效率  胼胝质

是由胼胝质合酶（Callose synthase，CalS）和钙

离子在植物细胞质膜上合成，由β-1,3 键连接的

线性葡聚糖（Kauss，1985；Shi et al.，2016）。

细胞壁中胼胝质的含量很低，仅占 0.3%-5%，是

一种较为特殊的组分，但胼胝质参与了植物多个

生理过程，在植物生长发育、物质运输和防御能

力方面都具有重要作用，比如：细胞有丝分裂后

期细胞板的形成（Verma，2001），通过调节胞

间连丝稳态控制植物质外体运输（Wu et al.，
2018），植物筛板的形成（Levy and Epel，2009）
以及阻止损伤筛管分子处韧皮部汁液外渗等

（Furch et al.，2007）。 
当病原真菌侵染植物时，胼胝质通过与纤维

素、木质素等在侵入位点形成乳突结构，限制病

原物的侵染与扩散（Hueckelhoven，2007）。通

过胼胝质合酶增加胼胝质的生物合成能有效抑

制病原菌在植物细胞间的扩散。有研究发现，两

种白粉菌（Golovinomyces cichoracearum和Blumeria 
graminis）侵染过表达了 POWDERY MILDEW 
RESISTANT 4（PMR4; 编码一种病原物诱导的胼

胝质合酶）基因的拟南芥 6 h 后，该植株上胼胝

质沉积较野生型显著增加，明显抑制了两种白粉

菌的早期侵染（Ellinger et al.，2013）。对过表

达 PMR4 拟南芥的进一步研究证实，这种植株不

仅能在病原物侵染位点附近沉积更多的胼胝质，

还能使合成的胼胝质扩散至周围的纤维素微纤

丝中，扩大抗性范围（Eggert et al.，2014）。 
当植物筛管受到机械损伤或蚜虫等刺吸式

口器昆虫侵染时，为防止韧皮部汁液外渗，植物

通过堵塞机制对损伤部位进行修补填充，如筛管

阻塞蛋白（Will et al.，2009），而通过胼胝质沉

积，堵塞筛管也是植物应对蚜虫破坏筛管组织较

为普遍的方式。比如，小麦叶片被麦双尾蚜取食

后，在筛板、维管束薄壁组织的胞间连丝以及口

针刺探通道处有胼胝质沉积（Botha and Matsiliza，
2004）。除此之外，大麦 Hordeum vulgare 被禾

谷缢管蚜 Rhopalosiphum padi、麦双尾蚜、桃蚜

和樱桃瘤蚜为害后，在筛板、维管束薄壁组织的

胞间连丝处也有胼胝质沉积（Saheed et al.，
2009）。 

2.2  信号传导与胞内抗性 

蚜虫能够向植物分泌含有 PME、PG 和

CESA 等破坏细胞壁的活性酶，克服细胞壁的物

理阻碍；同时，植物不仅能改变细胞壁结构修饰

和组成，增强细胞壁完整性和抗性，还可以通过

质膜上的受体，感知受损信号，释放活性氧

（Reactive oxygen species，ROS），诱导胼胝质

沉积，激活胞内抗性相关基因表达，以提高植物

细胞的防御能力。 
在病原物为害植物的过程中，HGs 会被降解

为低聚状态的糖醛酸（Oligogalacturonides， 
OGs）（Kubicek et al.，2014；Lionetti et al.，2017），
而 OGs 是具有生物活性的 DAMPs，能被细胞膜

上的细胞壁相关蛋白激酶受体 1（Wall-associated 
kinase 1，WAK1）识别以感知细胞壁的损伤，进

而激活丝裂原活化蛋白激酶（Mitogen-activated 
protein kinase，MAPK）信号级联反应，激活植

物下游防御反应（Decreux et al.，2006；De 
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Lorenzo et al.，2011；Bacete et al.，2018）。用

OGs 的溶液直接处理拟南芥叶片，在处理位点有

胼胝质沉积（Denoux et al.，2008）。同理，蚜

虫为害过程中取食位点也有胼胝质的沉积。Will 
and van Bel 等（2018）推测蚜虫唾液作用细胞壁

产生 OGs 有关的下游防御机制很可能就是胼胝

质沉积和过氧化氢的释放。但目前还未有研究直

接证明在蚜虫取食位点附近有 OGs 的存在，仅

在 Silva-Sanzana 等（2019）的研究中发现蚜虫

口针刺探路径上确实存在大量去甲酯化的 HGs，
这为 Will and van Bel 等（2008）的推测提供了

一个间接证据。 
OGs 能够激发植物对不同病原微生物的防

御响应。葡萄 V. vinifera 叶片经 OGs 处理后，使

灰霉菌的病变面积减少了 65%，降低了植物对坏

死性真菌的敏感度（Aziz et al.，2004）。OGs
还可以诱导拟南芥幼苗病原菌相关基因的上调，

降低拟南芥对坏死性营养细菌-胡萝卜软腐菌

Pectobacterium carotovorum 的敏感性（Davidsson 
et al.，2017）。此外，改变植物中 OGs 受体 WAKs
的表达也会显著改变植物的抗病表型。有研究发

现，用不同的病原微生物侵染拟南芥 WAK 类受

体（WAKL）突变体，突变体植株更易感染这些

病原物，具体表现为：突变体更利于黄瓜织球壳

菌 Plectosphaerella cucumerina 的生长；卵菌

Hyaloperonospora arabidopsidis 孢子数量和丁香

假单胞菌的菌落数量均显著增加（Sopeña-Torres 
et al.，2018）。反之，若在水稻中过表达 OsWAK25
基因会增强水稻对水稻白叶枯病菌 Xanthamonas 
oryae pv. oryzae 和稻瘟病菌 Magnaporthe oryzae
这类半活体营养型病原物的抗性，病变症状都有

所减轻。但对腐生型病原菌，比如立枯丝核菌

Rhizoctonia solani 却更为敏感（Harkenrider  
et al.，2016）。这些研究表明 WAK 受体是识别

OGs 并且级联调控下游防御反应的关键。 
与 OGs 类似，纤维素水解后的纤维二糖以

及木葡聚糖低聚糖也可以作为 DAMPs 诱导激发

植物细胞内 MAPK 信号级联反应。纤维二糖可

诱导拟南芥细胞内水杨酸、茉莉酸和乙烯相关基

因的表达上调（Souza et al.，2017）。木葡聚糖

低聚糖则增强了拟南芥对灰霉菌和卵菌 Hyalo-

peronospora arabidopsidis 的诱导抗性（Claverie 
et al.，2018）。但至目前，还未鉴定出这两种组

分在植物细胞膜上的特异性受体，仅发现拟南芥

抗性胁迫相关的转录因子 WRKY30 能够特异性

响应纤维二糖（Souza et al.，2017）。  
细胞壁修饰与组成变化也能够激活植物细

胞内的防御反应。Kloth 等（2019）发现拟南芥 
PAE9 突变体中响应生物胁迫的亚麻荠素和吲哚

芥子油苷生物合成的基因PAD3 和 IGMT2在转

录水平上显著下调；茉莉酸、茉莉酸类化合物、

水杨酸、脱落酸和吲哚-3-乙酸含量下降。拟南

芥 cev1 突变体在纤维素合酶 3（ Cellulose 
synthase 3，CESA3）基因上存在缺陷，但激活了

茉莉酸和乙烯信号途径（Ellis and Turner，2001；
Ellis et al.，2002），因此，蚜虫在这些突变体上

取食效率变化的原因可能是细胞壁与胞内抗性

综合作用的结果。 

3  蚜虫唾液对细胞壁抗性的抑制 

面对严密精细的细胞壁免疫调控，蚜虫并不

是“坐以待毙”，而是通过主动分泌唾液，利用

唾液中的效应因子抑制胼胝质的沉积，减少和规

避细胞壁介导的免疫抗性。由于蚜虫向韧皮部中

分泌的水状唾液具有钙离子螯合活性，能够抑制

筛管阻塞蛋白的阻塞作用（Will et al.，2007），

并也可能阻碍取食位点处依赖钙离子合成的胼

胝质的沉积（van Bel and Will，2016）。还有研

究发现，表达了桃蚜唾液蛋白效应因子 Mp55 的

拟南芥受到蚜虫取食为害后，取食位点的胼胝质

沉积显著减少（Elzinga et al.，2014）。在本氏

烟草 Nicotiana benthamiana 中瞬时转染桃蚜唾

液中的效应因子 MIF1，再用隐地蛋白（一种微

生物相关分子模式，Microbe-associated molecular 
pattern，MAMP）对烟草叶片进行诱导处理，发

现胼胝质沉积减少（Naessens et al.，2015）。蚜

虫唾液抑制细胞壁抗性主要是通过抑制取食位

点和路径上的胼胝质沉积，降低植物内源诱导的

物理阻碍，有利于蚜虫持续稳定取食，但更多组

分和调控机制还有待进一步探索。 
除抑制胼胝质沉积外，蚜虫唾液中还存在一
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些脱氢酶和葡萄糖氧化酶，能够抑制水杨酸和茉

莉酸等植物激素抗性途径（Louis and Shah，2013）。

如甘蓝蚜 Brevicoryne brassicae 可能通过唾液中

这类酶抑制了拟南芥中茉莉酸调控的抗性反应，

降低了植物有效抗性（Kuśnierczyk et al.，2011）。
但脱氢酶和葡萄糖氧化酶如何调控由细胞壁损

伤或化学修饰引发的胞内激素信号变化仍未可知。 

4  展望 

随着痕量组学技术的发展，蚜虫唾液中参与

细胞壁水解和修饰的组分逐渐被鉴定出来，这些 

组分能够帮助蚜虫口针顺利穿过细胞壁，在植物

细胞间隙刺探并建立韧皮部取食路径，为保障持

续稳定的韧皮部取食发挥重要作用。蚜虫取食对

细胞壁的损伤会激发植物细胞壁的免疫反应，这

涉及了 CWMEs 参与的细胞壁多糖结构修饰、信

号传导和胞内抗性等多层面、多信号构成的复杂

网络调控，植物细胞壁修饰与免疫蚜虫取食过程

中发挥重要功能（图 1）。 
尽管病原菌与植物细胞壁免疫互作的研究

更为深入和系统，但蚜虫等刺吸式口器昆虫具有

更为独特的行为特征、更加丰富的取食策略和更 
 

 
 

图 1  蚜虫取食过程中植物细胞壁修饰与免疫 
Fig. 1  Cell wall modification and immunity during aphids’ feeding 

PME：果胶甲酯酶；PMEI：果胶甲酯酶抑制子；PAEs：果胶乙酰酯酶； PG：聚半乳糖醛酸酶； 
PGIP：聚半乳糖醛酸酶抑制子；PL：果胶裂解酶；CESA：纤维素合酶 A；HGs：同聚半乳糖醛酸聚糖； 

OGs：低聚半乳糖醛酸；ROS：活性氧；Ca2+：钙离子；WAKs：细胞壁相关蛋白激酶受体；MAPK：丝裂原活化 
蛋白激酶；SA：水杨酸；JA：茉莉酸；IAA：吲哚-3-乙酸；ABA：脱落酸；ET：乙烯；WRKY30：转录因子。 

PME: Pectin methylesterases; PMEI: Pectin methylesterase inhibitors; PAEs: Pectin acetylesterases;  
PG: Polygalactorunase; PGIP: Polygalacturonase inhibitor; PL: Pectin lyase; CESA: Cellulose synthase A; HGs: 

Homogalacturonans; OGs: Oligogalacturonides; ROS: Reactive oxygen species; Ca2+: Calcium ion;  
WAKs: Wall-associated kinases; MAPK: Mitogen-activated protein kinase; SA: Salicylic acid; JA: Jasmonic acid;  

IAA: Indole-3-acetic acid; ABA: Abscisic acid; ET: Ethylene; WRKY30: Transcription factor. 
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加强大的调节和适应能力。针对蚜虫与病原微生

物侵染方式的异同，未来研究应着重集中于以下

三个方面，这些研究为进一步深入挖掘植物细胞

壁免疫抗性资源，增强基于细胞壁免疫调控的蚜

虫取食阻断技术提供理论支持，为设计抗刺吸式

口器昆虫的现代分子育种提供新思路。 
（1）蚜虫口针刺探过程与病原真菌侵染植物

细胞有相似之处，都是在机械压力和多种酶共同

作用下突破细胞壁的防御进入植物组织定殖

（Schmidt and Panstruga，2011）。那么，蚜虫

在更高效的刺探过程中，除唾液组分外，口针机

械刺探产生的物理刺激在蚜虫克服细胞壁阻碍

发挥什么作用？是否也会引起植物 CWMEs 的

变化从而增强细胞壁对蚜虫的抗性？病原真菌

侵染植物时孢子会先萌发形成附着胞和芽管，进

一步形成侵染钉，突破细胞壁的防御进入寄主细

胞。有研究表明机械刺激可引起植物木质素的合

成，明显增加苯丙氨酸解氨酶（Phenylalanine 
ammonia-lyase，PAL）、几丁质酶和 β-1,3-葡聚

糖酶的活性，增强了植物细胞对病原菌入侵的抵

抗能力（Zhao et al.，2005），可能会提高对蚜

虫的抗性。但植物细胞壁似乎无法分辨口针结构

相似的刺吸式口器昆虫的为害。烟粉虱口针形态

结构和取食行为总体上与蚜虫非常相似，但烟粉

虱口针端部有一个非常小的倒钩状结构（Rosell 
et al.，1995, Uzest et al.，2010）。有报道烟粉虱

取食拟南芥后细胞壁修饰的相关基因表达和蚜

虫取食类似，都有所上调，与蚜虫诱导抗性的差

异没有体现在细胞壁抗性上（Kempema et al.，
2007）。所以对于口针结构类似的刺吸式口器昆

虫，唾液组分化学诱导的响应可能是植物诱导抗

性差异的主要原因。 
（2）蚜虫唾液新组分是否介导蚜虫与细胞壁

互作的新途径和新机制？目前已发现蚜虫唾液

具有降解和修饰细胞壁多糖的活性，且水解后的

多糖能够作为损伤信号被植物识别，引发免疫抗

性。那么，唾液中是否具有一些组分能够抑制或

者竞争性结合水解后的低聚糖被植物所识别

呢？比如通过与低聚糖等底物或受体竞争性结

合，使细胞壁损伤信号无法传递至胞内；或者直

接交联修补已受损的细胞壁，降低细胞内的防御

反应。蚜虫唾液腺作为分泌唾液的主要器官，分

为主腺和副腺，由十几个特化的转录旺盛的分泌

细胞组成。但目前还不清楚各个细胞是否有特异

性的唾液分泌组分和功能分化。近几年迅速发展

的单细胞测序技术也许能够解决这个问题，从蚜

虫唾液腺单细胞中发现能作用于细胞壁的新组

分，甚至比较蚜虫在不同寄主植物上的唾液腺转

录功能差异，或者从植物角度比较蚜虫刺探路径

上组织和细胞对蚜虫为害的特异性响应。因此，

利用单细胞测序技术对蚜虫唾液分泌蛋白未知

组分的功能鉴定和作用机制的深入研究，或成为

深入理解细胞壁抗性的重要突破口之一。 
（3）对细胞壁各组分的研究中，除果胶 HGs

甲酯化修饰及作用机制外，其他组分信号传导和

调控细胞壁抗性的具体机制仍不清楚，如细胞是

如何感知质外体纤维二糖和木葡聚糖的变化。由

于这两种物质都能够激活下游 MAPK 信号级联

反应，因此质膜上的类受体激酶很可能参与这个

过程。植物对细胞壁各组分稳态水平的调控，很

可能是植物在不同环境下抗病虫资源分配的内

在分子调控机制。此外，无论是蚜虫还是病原真

菌，对细胞壁的作用途径和方式有很多相似之

处，而植物中低聚糖-类受体激酶-MAPK 是否是

植物抵御有害生物的关键节点并具有普适性机

制仍需进一步明确。 
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