
昆 虫 学 报 !"#$ %&#’(’)’*+"$ ,+&+"$，!"#$% &’’(，)*（&）：+++ , +)- .//0 ’)1)2(&*(

基金项目：国家科技基础条件平台工作重点专项（&’’+3.!(0’’)）；国家“十五”攻关项目（&’’-3!1’*4’(’-）

作者简介：高艳，女，-*56 年 ) 月生，河南人，博士研究生，主要从事害虫三级营养关系研究，7289$%：:9;<9=56>?$=@A9=BC D E;8
! 通讯作者 !AC@;# F;# E;##BG";=HB=EB，7289$%：%I%A;> $""E99GD E=
收稿日期 JBEB$KBH：&’’12’12&+；接受日期 !EEB"CBH：&’’12-’2--

!"#$!%&’(!!)*+,-./012345

高 艳，罗礼智!

（中国农业科学院植物保护研究所，植物病虫害生物学国家重点实验室，北京 -’’’*)）

678 综述了近年来甜菜夜蛾 ,-’.’-#/0$ /1+*2$（LMN=B#）、寄主植物和寄生蜂互作关系方面的研究进展。介绍了甜

菜夜蛾取食诱导的植物抗虫性产生的原因和机制；阐述了诱导植物产生抗性的甜菜夜蛾激发子 K;%$E$C$= 的合成途

径和功能，以及虫害诱导的植物挥发物和蛋白酶抑制剂对甜菜夜蛾及其寄生蜂的生态学功能；展望了植物诱导抗

虫性在甜菜夜蛾的生物防治和新型抗虫品种开发等领域的应用前景。
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植物、植食性昆虫和昆虫天敌在自然界中通过

食物链（网）的关系相互依存，协同进化。植物在受

到植食性昆虫的胁迫作用后，体内的化学成分等产

生一系列的变化，形成一定的耐害和抗虫机制：诱导

产生的挥发性次生化合物对昆虫天敌具有引诱作

用，形 成 了 植 物 对 植 食 性 昆 虫 的 间 接 防 御

（4B#B=N9A8，-**’；严善春等，&’’+）；诱导产生的非挥

发性化合物的变化包括体内营养物质的减少及次生

代谢物质的增加，能够直接、快速地防御植食性昆虫

的危害。近年来植物2植食性昆虫2天敌的互作关系

研究已经受到越来越多的重视（\;@=G;= /# $) D，-*6*；

ZA#%$=:G /# $) D，-**’，-**1，-***；3B ];#9BG /# $) D，
-**6；W9#^ 9=H ZA8%$=G;=，-**6；Z@9%B#，-***；VBGG%B#
9=H 49%H[$=，&’’-；LB$%，&’’)；桂连友等，&’’)）。甜

菜夜蛾 ,-’.’-#/0$ /1+*2$（LMN=B#）及其寄主植物与

天敌三者关系的研究是目前该领域内研究较广泛、

进展较突出的主要对象之一。甜菜夜蛾是一种重要

的经济作物害虫，寄主范围广，危害严重，已对常规

杀虫剂和部分生物杀虫剂产生抗性，防治困难（江幸

福等，-***；罗礼智等，&’’’；刘永杰等，&’’)）。而甜

菜夜蛾的寄生性和捕食性天敌资源丰富，目前国内

外已记录的寄生蜂 ** 种，我国已发现 ++
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种，其中幼



虫的寄生蜂种类较多（何俊华等，!""!）。如甜菜夜

蛾镶颚姬蜂 !"#$%$&’( ’)*+,-’（#$%&%’(）、缘腹绒茧蜂

.$&’%*- /-(+*0*1’0&(*% 和侧沟茧蜂 2*3($#4*&*% )*+ 是幼

虫的内寄生蜂，对甜菜夜蛾幼虫的寄生率最高可达

,-./0，大部分寄生和因寄生而导致的死亡发生在

幼虫低龄阶段，尤其是 ! 1 2 龄幼虫期；在未经杀虫

剂处理区，寄生性、捕食性天敌和病原菌造成的甜菜

夜蛾死亡率在 ,,0以上，能够有效地抑制甜菜夜蛾

的发生（345%&%) ’& -4 +，6,78；9:;%&)4< ’& -4 +，6,,8；马

骏等，!"""）。系统研究甜菜夜蛾与其寄主植物和天

敌的互作关系，开发新型有效的防治途径已成为近

年来的研究热点，而我国相关的报道还很少。本文

就近年来寄主植物、甜菜夜蛾及其寄生蜂三级营养

关系的研究中所取得的主要进展进行概述。
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植物受到损伤时向空气中释放的小分子化合

物，称 为 创 伤 诱 导 型 挥 发 物（ =4:<>?$<>:’$;@%
A4@B5$@%)）。植物创伤诱导型挥发物种类很多，有些

是特异性的，只存在于某些植物中；有些是一般性

的，广泛存在于各种植物中。植物一旦受到侵害，便

会合成这些化合物，并通过叶片的气孔释放出去

（CB&D B<> E:F@$<)4<，6,,/，6,,7；9G)% ’& -4 +，6,,7）。

与机械损伤不同的是，昆虫取食危害造成的创伤诱

导型挥发物具有招引寄生性天敌的功能，又称为虫

害 诱 导 的 植 物 挥 发 物（ H%&;$A4&%?$<>:’%> *@B<5
A4@B5$@%)，IJC#)）（E:&@$<K) ’& -4 +，6,,2;；L% M4&B%) ’&
-4 +，6,,7；N%))@%& B<> OB@>=$<，!""6）。
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昆虫取食对寄主植物的影响包括两个方面，即

取食造成的机械损伤和口腔分泌物的化学刺激，这

两种作用既相互独立又相互关联。机械损伤仅可以

部分地模仿昆虫的取食，与昆虫的连续取食不同，其

损伤是一次性的，通常被作为昆虫取食草本植物反

应系统的对照。用昆虫的口腔分泌物处理机械损伤

植物，可以启动植物防御性反应，减轻植食性昆虫的

进一步危害。如甜菜夜蛾取食玉米 5’- /-"%、烟草

6*3$&*-0- &-7-3,0 和棉花8$%%"#*,/ 9*(%,&,/ 都能诱导

挥发物的大量释放，从而吸引甜菜夜蛾的寄生蜂。

这是因为甜菜夜蛾取食寄主植物时，分泌了激发植

物产 生 特 异 挥 发 性 化 合 物 的 活 性 成 分 A4@$’$5$<
（E:&@$<K) ’& -4 +，6,,"，6,,2;，6,,7；P@;4&< ’& -4 +，

6,,/；L% M4&B%) ’& -4 +，6,,7）。E:&@$<K) 和 E:F@$<)4<
（6,,!）将未受过虫害的玉米植株的茎部浸在甜菜夜

蛾幼虫口腔分泌物的稀释液中，其叶片也会释放引

诱寄生蜂的萜类物质。

A4@$’$5$< 是一种脂肪酸氨基酸共轭物（QB55R B’$>?
BF$<4 B’$> ’4<S:KB5%，TPU），6?（6/?羟基亚麻酰基）?:?
谷氨酰胺［6?（6/?HR>&4VR@$<4@%<4R@）?:?K@:5BF$<%］，最

初由 P@;4&< 等（6,,/）从甜菜夜蛾的口腔分泌物中分

离得到，它可以诱导玉米释放与甜菜夜蛾危害相似

的植物挥发物。P@;4&< 等（6,,/）用 6/?羟基?亚麻酸

和 :?谷氨酰胺人工合成了与天然分离物具有相同

生物活性的 A4@$’$5$<，分别用人工合成的和从口腔分

泌物中分离的 A4@$’$5$< 处理玉米苗，玉米释放的萜烯

和吲哚等化合物与甜菜夜蛾直接取食诱导的挥发物

成分相同，因此 A4@$’$5$< 又被称为虫害诱导的植物挥

发物 的 昆 虫 激 发 子（P@;4&< ’& -4 +，6,,/；CB&D B<>
E:F@$<)4<，6,,7；E:&@$<K) ’& -4 +，!"""）。

已知具有活性的激发子都是从鳞翅目昆虫的口

腔分泌物中分离得到的，其在昆虫体内的合成过程

还不清楚。甜菜夜蛾取食人工饲料、玉米和棉花，口

腔分泌物中都能分离到具有生物活性的 A4@$’$5$<；从

取食人工饲料的甜菜夜蛾幼虫口腔中抽取的分泌物

活性与取食植物的幼虫口腔中的分泌物活性相同

（P@;4&< ’& -4 +，6,,/），说明其活性与昆虫取食的食

物种类无关。合成 A4@$’$5$< 的脂肪酸部分可能来源

于从食物中获得的亚麻酸，这些脂肪酸在中肠共生

菌的作用下转变为酰氨酸；:?谷氨酰胺来自甜菜夜

蛾的血淋巴，由血淋巴转移到中肠。在适宜的条件

下，脂肪酸和 :?谷氨酰胺在甜菜夜蛾中肠共生菌作

用下结合生成 A4@$’$5$<（E:&@$<K) ’& -4 +，6,,7，!"""；

3*$5%@@%& ’& -4 +，!"""）。但是有不同的观点认为，仅

共生细菌的作用并不能满足 A4@$’$5$< 快速合成、积

累，并认为是由昆虫中肠内的一种膜蛋白作用的结

果（WB$5 ’& -4 +，!""2）。

进一步的研究证实，A4@$’$5$< 在调节植物、昆虫

及其天敌相互作用的一系列生化反应及化学信号传

递中起关键作用，在植食性昆虫损伤植物的过程中，

昆虫激发子的分子参与了植物体内的十八烷基酸信

号途径（M%R%& ’& -4 +，6,78）。当甜菜夜蛾嚼食玉米

时，玉米体内的信号分子茉莉酸衍生物被 A4@$’$5$< 激

活，使玉米释放引诱寄生蜂的萜类分子（P@;4&< ’&
-4 +，6,,/）。E&:$55 等（!""8）研究发现，A4@$’$5$< 可以

与玉米浆膜蛋白结合，激发植物挥发性化合物的释

放，而茉莉酸诱导和昆虫危害可以提高 A4@$’$5$< 和植
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物浆膜蛋白的结合能力。!"#$%$&$’ 处理可以诱导植

物释放与虫害相似的挥发性物质，但其释放量与昆

虫直接危害有极显著差异，说明昆虫口腔分泌物中

除 !"#$%$&$’ 外还有其他重要的激发子。昆虫唾液的

成分非常复杂，其中可能还存在一些能够抑制某些

植物挥发物合成的成分（(%)*+#, !" #$ -，.//0）。目

前具有生物活性的脂肪酸氨基酸共轭物只在鳞翅目

幼虫中发现，这些分子在植食性昆虫的生命代谢或

其他生命过程中的作用尚未知，!"#$%$&$’ 在植食性昆

虫体内可能具有激素或消化作用，然而要搞清它的

分泌机理还需要做更多的工作（1234 2’5 67*#$’8"’，

9:::；1")’+3& !" #$ -，9:::； (;$&+##+3 2’5 <"#2’5，

.//0）。

!"# !"#$%&’()’%*+,-
用昆虫的口腔分泌物处理机械损伤植物时，植

物防御反应系统被启动，诱导挥发性化合物释放，目

前已确定有 9/ 多种植物和植食性昆虫联合作用释

放出的挥发性化合物可以招引寄生性天敌（=23*+3
2’5 >?2’，9::/；673#$’@8 !" #$ -，9::/；<")#*2’’ !"
#$ -，9::A；B3",%"CD235+’28 2’5 >?2’，9:::；E2’5"#& !"
#$ -，9:::；(%)*+#, !" #$ -，.//9，.//0）。甜菜夜蛾取

食危害棉花和玉米后诱导产生的挥发物主要为：萜烯

类（&+3;+’"$58）、脂肪酸衍生物（F2&&? 2%$5 5+3$!2&$!+8）、芳

香族化合物（23"*2&$% %"*;"7’58）。甜菜夜蛾危害不同

植物后释放的挥发性化合物是有差别的，棉花受害后

释放的挥发物种类比玉米的多，但是玉米受害后释放

的!C香柠檬烯和橙花叔醇是棉花所没有的；甜菜夜蛾

危害野生棉诱导的植物挥发物种类比栽培品种要多

（E"7@)3$’ !" #$ -，9::G2，9::GH；62I2H2?28)$ !" #$ -，
9::G）。虫害诱导的植物挥发物的成分与单纯的机械

损伤不同，主要以萜烯类和吲哚为主，组成相也有改

变，增强了对天敌的引诱作用，且损伤后可以持续释

放相当长的时间（J+& 2’5 K$%I+，9::.）。因此推断，甜

菜夜蛾诱导的植物挥发性化合物的种类和成分与植

物本身的遗传特性有关。

!"$ !"#$%&’()’%./01
植物对虫害的反应是整体性的，创伤诱导挥发

物的释放是系统性的（K$%I+ !" #$ -，9::/；673#$’@8 2’5
67*#$’8"’，9::.；>L8+ !" #$ -，9::M）。植物受到昆虫

侵害后，不仅其受伤部位产生挥发物，没有被侵害的

叶片也产生这样的物质。同一棉株上甜菜夜蛾危害

的叶片和完整叶片释放的挥发物成分相同（1234 2’5
67*#$’8"’，9::A）。

虫害诱导的植物挥发物的释放具有一定的时间

规律，这与植食性昆虫和寄生性天敌的习性密切相

关，也与植物本身的防御机制相关。被甜菜夜蛾取

食的棉花幼苗挥发大量的链状萜烯，其峰值出现在

午后，正好与寄生性昆虫活动的时间相吻合。环状

单萜在昆虫取食后立即释放，移走昆虫后释放立即

停止，且没有明显的日变化（E"7@)3$’ !" #$ -，9::N）。

连续三个光周期内收集被甜菜夜蛾侵害的棉叶所释

放的挥发性物质，进行化学分析后发现：损伤的早期

主要释放大量的脂肪氧合酶衍生的挥发性化合物，

如：（%）C 0C己醛，（ %）C0C己烯基乙酸和萜类碳氢化

合物（如!C蒎烯、香叶烯、石竹烯）；随着危害的继续，

早期阶段释放得很少的其他一些萜类物质开始增

多，逐渐从早期的闭环和开环式萜类占优势转变成

另一些萜类为主要成分。玉米被甜菜夜蛾幼虫取食

危害开始 9M ) 后收集的挥发性物质中才含有大量

的诱导产生的吲哚、萜烯和倍半萜，危害开始后 . )
在植物上空收集到的挥发性物质中只含有绿叶气味

物质。其他的实验结果也说明，许多植物在受害的

第 . 天释放的挥发性物质，比刚受害时释放的挥发

性物质对害虫天敌有更加强烈的引诱作用（673#$’@8
!" #$ -，9::92，9::A）。由此可见，植物对植食性害虫

的侵 害 作 出 应 答 需 要 一 段 时 间，即 存 在 滞 后 性。

E"7@)3$’ 等（9::GH）还发现甜菜夜蛾的取食危害，诱

导棉花在释放新的气味时表现出明显的昼夜节律。

!"% 2!"#$%&’()’34%567$8
9

较为广泛报道的植物抗性信号分子是茉莉酸

（=23*+3，9::N）。有研究表明，外源茉莉酸及其衍生

物可以诱导植物防御物质的产生及相关调控基因的

表达；用茉莉酸和茉莉酸合成抑制剂同时处理植物

时，外源茉莉酸不能诱导植物产生防御物质。在受

到害虫危害时，植物体内的茉莉酸及其衍生物的含

量显著增加，这些物质激活了植物体内相应的防御

基因，植物产生蛋白酶抑制素、次生化合物和 OP1J8
等（=23*+3 !" #$ -，9::.，9::A；Q7+##+3，9::R；6)2#+3 !"
#$ -，9::M，.//.；>?2’ 2’5 1+23%+，9::A；S2##$’@，
.///；>"53$@$+, !" #$ -，.//9）。T#H"3’ 等（9::R）证实

昆虫激发子参与了植物体内的十八烷基酸途径。

!"#$%$&$’ 处理植株可以使茉莉酸含量显著提高（>?2’
2’5 1+23%+，9::A；(%)*+#, !" #$ -，.//0）。当甜菜夜

蛾取食玉米时，玉米体内的茉莉酸衍生物被 !"#$%$&$’
激活，玉米释放引诱寄生蜂的萜类化合物。甜菜夜

蛾取食以前，在番茄植株上喷洒茉莉酸可以使挥发

物发生变化，从而吸引更多的寄生蜂（6)2#+3，9:::）。
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!"#$%&’ 等（())*）的研究证明茉莉酸处理玉米幼苗

产生的挥发物中倍半萜烯的量比 +,&-"-.-/ 处理的要

高。此外，植物被昆虫取食时还会释放一种与茉莉

酸相似的化合物———茉莉酮，茉莉酮是茉莉酸脱羧

的一种副产物，是否有生理功能，还未见报道（012%
!" #$ 3，4556，4557；8% 9,:;%2 !" #$ 3，4557）。乙烯是

气态的植物激素，参与很多生理过程的调控，外源乙

烯能诱导植物多种与抗病虫有关基因的表达（<"=%:
;/8 >;+-2，457?）。甜菜夜蛾取食能诱导玉米释放乙

烯，!"#$%&’ 等（())*）研究证明甜菜夜蛾取食玉米诱

导的乙烯释放量显著高于同等条件下机械损伤和

+,&-"-.-/ 处理时的释放量；昆虫取食过程中与取食诱

导的乙烯交互作用可能增强昆虫激发子 +,&-"-.-/ 诱

导的植物挥发性化合物的释放活性，用低剂量的乙

烯气体协同茉莉酸和 +,&-"-.-/ 处理玉米诱导的倍半

萜 烯 和 吲 哚 的 释 放 量 显 著 高 于 仅 用 茉 莉 酸 和

+,&-"-.-/ 处理的（!"#$%&’ !" #$ 3，())*）。

! !"#$%&’()*+,%-.

植物直接防御植食性昆虫的危害主要有两种途

径，一是产生挥发性次生化合物，干扰植食性昆虫的

寄主定位和产卵，抑制其他昆虫的进一步危害；二是

产生非挥发性的次生化合物延缓植食性昆虫的生长

发育或对其产生毒害作用，诱导产生的植物蛋白酶

抑制剂是目前研究较多的一种（>-"=% ;/8 +;/ @,,/，

()))；A#;&%:，())(）。

!"# &’/0123’()*+,%45
植物挥发性化合物在植食性昆虫的寄主选择中

起着重要作用（B-22%:，4576）。昆虫对植物不同挥发

性化合物的识别与昆虫的取食专化性、适应性和经

历有关，虫害诱导的植物挥发物对植食性昆虫的作

用可能是吸引、排斥或没有作用（>-"=% ;/8 +;/ @,,/，

()))；C,:-D"#- !" #$ 3，())*；E,&2 !" #$ 3，())*；C%-&，
())F）。

虫害诱导的植物挥发物既能对同种昆虫产生影

响，亦能对异种植食性昆虫的行为产生影响。受害

后 的 玉 米 叶 片 能 排 斥 甜 菜 夜 蛾 的 进 一 步 危 害

（AD:&-/G2 ;/8 AD$&-/2,/，4554H）；玉米受到甜菜夜蛾

的危害后释放的萜烯和吲哚等化合物对甜菜夜蛾的

专性寄生蜂红足侧沟茧蜂 %&’()*$&"&+ ’()’!&*!+ 具有极

强的吸引作用（AD:&-/G2 ;/8 I:-.’2"#%，4555）；甜菜夜

蛾危害马铃薯产生的气味对马铃薯甲虫有明显的引

诱作用（J,&.%: !" #$ 3，455?）。棉 贪 夜 蛾 ,*)-)*"!(#

$&"")(#$&+ 的口腔分泌物处理机械损伤的玉米能使粟

缢 管 蚜 ./)*#$)+&*/01 1#&-&+ 产 生 逃 避 行 为

（J%:/;2",/- !" #$ 3，4557）。

萜烯类是甜菜夜蛾取食寄主植物时诱导的挥发

性化合物的主要成分，可以抑制植食性昆虫的进一

步危害（@,DG#:-/ !" #$ 3，455KH；张瑛和严福顺，4557；

!"#$%&’ !" #$ 3，())4，())*）。如柠檬烯、蒎烯、香叶

烯等许多成分能直接作用于植食性昆虫，对有些昆

虫可以起忌避或抗生作用。法尼烯有保幼激素活

性，能影响昆虫的生长发育。萜类化合物还可作为

同种或异种植食性昆虫的指示信号，诱导植食性昆

虫产生逃避或趋向行为（娄永根，4555）。被甜菜夜

蛾取食的棉花幼苗挥发大量的链状萜烯，可以吸引

它的寄生性天敌。经棉田甜菜夜蛾口腔分泌物处理

后的玉米，会产生（2）L法尼烯，它是粟缢管蚜报警

信息素的主要组分，可以引起粟缢管蚜的逃避行为

（J%:/;2",/- !" #$ 3，4557）。

植物体内的很多脂肪酸衍生物具有信号功能，

与植物的创伤和防御有关。已有的研究证明，单纯

机械损伤植物所释放的挥发物主要成分为脂肪酸衍

生物，但他们的释放时间很短（012% !" #$ 3，4556；

M;:N ;/8 AD$&-/2,/，4557；!"#$%&’ !" #$ 3，())*）。昆

虫取食植物时，植物所释放的挥发性脂肪酸衍生物

主要为 O6 的不饱和脂肪醛、醇及其酯类等，又被称

为绿叶性气味物质，棉花受到甜菜夜蛾危害的初期

释放的绿叶性物质只能引诱植食性昆虫的广谱寄生

蜂，对 专 性 寄 生 蜂 没 有 作 用（M;:N ;/8 AD$&-/2,/，

4557；!.%-/H%:G !" #$ 3，455*）。

吲哚是植物受到昆虫攻击后释放的唯一由色氨

酸途径产生的挥发性物质，是色氨酸合成的次末级中

间产物。棉花和玉米被甜菜夜蛾取食或用其口腔分

泌物处理离体植株幼苗时，植物合成并释放了吲哚，

而 机 械 损 伤 却 不 能 引 发 吲 哚 的 释 放（M;:N ;/8
AD$&-/2,/，4557；AD:&-/G2 !" #$ 3，4554;，455*;，4555）。

植食性昆虫对虫害诱导的植物挥发物的不同行

为反应，可能与植食性昆虫间生物学特性的差异有

关。如是否该虫的聚集为害能降低植物的防御能

力、是否该虫能有效地防御被植物挥发物所引诱的

天敌等（J,&.%: !" #$ 3，455?）。这种由挥发物传递的

植食性昆虫种内和种间的间接相互作用，将影响到

整个群落结构中植食性昆虫的组成。

!"! &’6/017823’9:;<=>()
*+,%-.

植物受到植食性昆虫危害后，植物的营养物质
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减少，对害虫有毒、抗营养和抗消化的物质增加。这

些变化直接影响植食性昆虫的寄主适合性，从而调

控昆虫的发育速率、个体大小、质量和种群密度。取

食抗性玉米的草地夜蛾 !"#$#"%&’( )’*+,"%&’(，个体变

小，生长速率变慢（!"#$%& #$’ ()*%+，,-./；01+$234)，
,-.-）。植物受到损伤后诱导植物蛋白酶抑制剂在

损伤部位大量表达，虫害诱导的信号通道物质使植

物对损伤的信号扩大，并在短时间内产生最大的防

御反应（5&#$，,--6）。植物蛋白酶抑制剂能与昆虫

消化道内的蛋白消化酶形成复合物，阻断或削弱蛋

白酶对食物中蛋白质的水解，使昆虫厌食或消化不

良而 致 死（7)3#’8#& #$’ 94::+&，,-.;；<)) &% (- =，
,-->）。昆虫的取食可激活寄主植物产生植物蛋白

酶抑制剂的信号通道，但昆虫有可能通过影响或利

用植物的信号传递途径来适应植物的诱导防御（李

欣和刘树生，?66?）。

根据蛋白酶抑制剂所抑制的蛋白酶类型可将其

划分为 > 种，即丝氨酸蛋白酶抑制剂、巯基蛋白酶抑

制剂、酸性蛋白酶抑制剂、金属蛋白酶抑制剂（5&#$，

,--6）。一些研究表明，只有诱导型的植物蛋白酶抑

制剂才可能具有抗虫作用（@+))# #$’ A+))+*)#，,-->）。

多数鳞翅目昆虫幼虫肠道内的蛋白消化酶主要是丝

氨酸蛋白酶，因此丝氨酸蛋白酶抑制剂对鳞翅目昆

虫生长发育有较显著的抑制作用，也是目前研究比

较多的。B3$C1D# 等（,--;）用 E9EF(GHI 的方法分离

纯化了甜菜夜蛾中肠内含物中的蛋白酶，其中有 J
种丝氨酸蛋白酶，, 种对巯基蛋白酶抑制剂敏感的

蛋白酶（B3$C1D# &% (- =，,--;）。

胰蛋白酶和胰凝乳蛋白酶抑制剂对甜菜夜蛾幼

虫的生长发育有抑制作用（@+))# #$’ A+))+*)#，,-->；

K2#3 &% (- =，,--;）。大豆胰蛋白酶抑制剂（13&L+#$
M)&N1*$ *$2*L*M3)，E@0），以 及 马 铃 薯 蛋 白 酶 抑 制 剂

（N3M#M3 *$2*L*M3)!，(0F?）以 6O,. CPQ 和 6O6. CPQ 的浓

度就能抑制甜菜夜蛾幼虫肠道的绝大部分胰蛋白酶

活性。人工饲料（含 ,O?R酪蛋白）中 E@0 和 (0F? 的

含量达到食物总蛋白含量的 ,6R时，甜菜夜蛾幼虫

的取食量明显下降，营养不良，虫体变轻，幼虫生长

期延长（7)3#’8#& #$’ 94::+&，,-.;）。<)M+C3 等（?66,）

用转基因 Q<SFTU 番茄（酯氧合酶缺失，损伤后诱导

产生的蛋白酶抑制剂含量比正常植株大量减少）叶

片饲养甜菜夜蛾幼虫，与正常叶片饲养的相比，幼虫

体重增加了 J?R V ;UR，成虫产卵量增加了 /UR。

但是甜菜夜蛾极易对寄主植物中的单一的丝氨

酸蛋白酶抑制剂产生适应性。甜菜夜蛾取食含有蛋

白酶抑制剂!的烟草叶片后，尽管蛋白酶抑制剂同

中肠蛋白酶已经紧密结合，但幼虫生长并未受到抑

制，因为甜菜夜蛾分泌了大量对某些蛋白酶抑制剂

不敏感的蛋白酶而避免了消化能力的降低（B32$13$
&% (- =，,-.-；<)) &% (-，= ,-->）。甜菜夜蛾幼虫取食

高度表达蛋白酶抑制剂基因的烟草后，中肠只有

,.R的蛋白酶活力被抑制，取食低蛋白酶抑制剂表

达的非转基因烟草后，/.R 的蛋白酶活力被抑制

（B3$C1D# #$’ 73"M+)，,--/）。将具有木瓜蛋白酶抑制

活力和胰蛋白酶抑制活力的 EW!F@U、EW!F@?U 和重

组的 EW!（)FEW!）等丝氨酸蛋白酶抑制剂混入食物

喂养甜菜夜蛾，,6 天后，甜菜夜蛾的生长受到显著

抑制，其中用含 EW!F@U 的饲料喂养的甜菜夜蛾最

轻（U? DC），然而仅用从苦葫芦种子提取的丝氨酸蛋

白酶抑制剂 7H0@ 饲养，对甜菜夜蛾生长影响很小

（7)3#’8#& #$’ 94::+&，,-.;）。说明带有两个植物半

胱氨酸蛋白酶抑制剂区和一个丝氨酸蛋白酶抑制剂

区的 EW!F@U 能有效地抑制甜菜夜蛾的生长，将其

基因转入植株会有很好的抗虫性。

植物蛋白酶抑制剂的损伤诱导对植物来说是一

种非常经济有效的防御方式，它避免了在非胁迫条

件下对资源的浪费，使植物在正常生长条件下将有

限的资源有效地投入到营养及生殖生长上。利用植

物蛋白酶抑制剂的诱导表达特性，我们可以将植物

蛋白酶抑制剂与具有损伤诱导特性的启动子结合转

入植物中，使植物蛋白酶抑制剂只在受虫害损伤时

大量表达，这样既避免了对资源的浪费又与抗虫性

结合起来，可起到事半功倍的效果。

! !"#$%&’()*+,-

茉莉酸处理的番茄对寄生蜂的生长发育也有间

接的影响，以取食茉莉酸处理叶片的同龄期甜菜夜

蛾为寄主的甜菜夜蛾镶颚姬蜂从卵到蛹的发育时间

延长、蛹重减轻，但是从蛹到成虫的发育时间、蜂的

成活率没有变化（@2#"+)，,---）。有关茉莉酸诱导的

植株可以提高寄生蜂的寄生率存在两种假设：一种

假设认为取食诱导植株的甜菜夜蛾免疫力降低，增

加了它们被寄生蜂攻击的弱点，使寄生率提高；另一

种假设认为取食诱导植株的幼虫生长率降低，使其

适宜寄生的时间延长，提高了寄生性天敌的寄生率

（低 生 长F高 死 亡 率 假 说）（!"#$%& #$’ ()*%+，,-./；

7+$)+& #$’ 9+$$3，,--/）。@2#"+)（,---）的实验否定

了这两种假设，取食诱导植株的甜菜夜蛾幼虫适于
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被寄生的时间比对照延长了，但不同质量的幼虫寄

生率差别较大：同龄期不同体重的甜菜夜蛾幼虫，取

食诱导植株时的寄生死亡率低，而同体重不同龄期

的幼虫寄生死亡率处理高于对照；在笼罩隔离条件

下，将同样多的甜菜夜蛾初龄幼虫和镶颚姬蜂雌蜂

分别放置在茉莉酸处理植株上和对照植株上时，虽

然茉莉酸处理植株上寄主幼虫发育较慢，有更多适

合寄生的时间，但幼虫被寄生率没有差异。这些结

果表明，甜菜夜蛾幼虫的寄生率与其暴露在适于寄

生条件下的时间无关；用茉莉酸处理番茄提高了寄

主幼虫的死亡率是因为诱导植株产生了对甜菜夜蛾

镶颚姬蜂有引诱作用的挥发物，诱导寄生蜂前来搜

索和寄生（!"#$%& !" #$ ’，())*；!"#$%&，()))）。

! !"#$%

甜菜夜蛾三级营养关系的研究不仅为阐明寄

主、害虫以及天敌之间的协同进化关系提供了重要

的科学依据，而且也为改善和利用天敌防治害虫开

拓了新的途径。甜菜夜蛾口腔分泌物中 +,$-.-/-0 的

发现和外源诱导化合物的应用使人为模仿昆虫取食

危害成为可能，可用于研究植物诱导防御反应产生

的机制，发现具有生物防治意义的新基因。从而将

具有天然驱虫作用，抑制幼虫取食和成虫产卵，引诱

害虫天敌等物质的植物基因转入到目标作物中，让

作物自身释放一些气味物质或产生特殊物质来干扰

害虫的寄主定向，抑制幼虫的取食或成虫产卵的行

为，或释放吸引大量天敌的气味物质来抵御害虫的

危害。

天敌是影响甜菜夜蛾种群动态的重要因子，合

理利用天敌在甜菜夜蛾的综合防治中有着重要的意

义（12&&-3 !" #$ ’，())4）。作物5害虫5天敌之间化学关

系的揭示，有助于利用天敌对害虫的生物控制。在

实验室、人工控制系统和自然条件下，植物通过释放

引诱天敌的挥发性物质可以达到对相关害虫的有效

控制，植物这种通过释放挥发物引诱天敌的间接化

学防御可以在自然条件下操作和应用（6,27"&-0 !"
#$ ’，())8#； !2&$-073 !" #$ ’， ())9； :%33$%& #0;
1#$;<-0，=>>(）。传统的天敌防治中，捕食螨和寄生

蜂释放后的分散是一个难以克服的问题，虫害诱导

作物释放引诱天敌的挥发性物质的关系被揭示后，

利用作物挥发性物质不仅能引诱田间的自然天敌聚

集，而且人工释放天敌的分散问题也可能被解决。

植物蛋白酶抑制剂在植物抗虫中已显示出应用

潜力。植物蛋白酶抑制剂对哺乳动物无毒性，其基

因中富含胱氨酸和赖氨酸，有助于提高作物品质，是

转基因作物的理想选择。但目前研究的植物蛋白酶

抑制剂，只有大豆、马铃薯、番茄及豇豆蛋白酶抑制

剂具有较强的抗虫作用。因此，还需要对植物蛋白

酶抑制剂进行更广泛的研究，以发现更多抗虫性较

强的蛋白酶抑制剂。由于甜菜夜蛾对单一蛋白酶抑

制剂极易产生抗性，因此进一步研究其肠道蛋白酶

的种类及分泌机理，以及摄入不同的蛋白酶抑制剂

后可能分泌的肠道蛋白酶种类对有效利用资源、研

制新的转基因抗虫植物具有重要的指导意义。

植物受害后产生引诱天敌的挥发性化合物，吸

引植食性昆虫的天敌，抑制昆虫的为害；产生非挥发

性物质直接防御昆虫取食。但是植物可利用的资源

是有限的，为了更好的适应环境，植物的直接防御和

间接防御是否也有主次和先后，植物在不同受害条

件下产生的抗性反应是否有差别还有待研究。虫害

诱导的植物挥发物对植食性昆虫成虫的影响研究还

较少，植物能否影响成虫的行为对阻止昆虫的进一

步危害有重要意义。植物可以根据早期受到的危害

预测并产生抗性，抑制后代植食性昆虫的进一步危

害，但植物诱导抗性的周期和昆虫发生世代的关系

还不清楚。探明植物5植食性昆虫5天敌三者之间的

关系，正确理解植物体内含有的特殊的次生物质、植

物的营养状况、植物诱导抗性的产生及其对昆虫和

天敌的作用机理将有助于我们探索并提出新的害虫

防治策略。
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