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摘要! 昆虫免疫在昆虫抵御有害外源刺激的过程中具有重要的生理调控作用#因而近年来受到了

广泛关注$ 虽然体内免疫和体外免疫皆为昆虫免疫防御系统的组成部分#但是传统观点普遍认为#

体内免疫是昆虫迅速和主要的免疫反应#而体外免疫防御仅仅被认为是一种次要的免疫响应$ 然

而#以分泌防御物为核心的体外免疫却构成了外源异物入侵昆虫的第一道防线$ 因此#体外免疫和

体内免疫是昆虫的两种免疫防御策略$ 当昆虫遭受外来生物入侵或外界不良环境因子影响时#为

了抵御天敌或抵抗逆境#它们将优先选择体外免疫防御策略$ 但是#昆虫在整个防卫过程中#体内

免疫和体外免疫却是同步进行的#这将涉及到两种免疫防御策略之间的能量分配问题$ 同时#当昆

虫受到外源物入侵时#必然启动一系列的免疫响应来阻止潜在的威胁#这将严重影响到害虫生物控

制的效果$ 本文以昆虫体外免疫为焦点#就昆虫防御分泌物)两种免疫防御策略及其权衡进行综

述#旨在了解昆虫防御分泌物及体内体外免疫权衡的研究现状和重要作用#深入剖析昆虫和外源因

子的免疫互作效应和多样化的免疫防御策略#为促进该领域的发展和开发以昆虫免疫系统为靶标

的新型杀虫剂提供新的思路和方法$
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! H [̂YTEI#B̂0I#! Z[!À X1IBL" "H%E%GaG]ZE90FE%0F]0UO70D0#17ED

\G$%N0I%F0DU0FM"51EIB>E1_EI NF0J$! aG]ZE90FE%0F]0U[I$G7%O70D0#]1I M"51EI! M"51EI !#F17"D%"FGEI/

M0FG$%F]=I1VGF$1%]! M"PT0" 3.'''&! NT1IE#

%82*4-)*$ [I$G7%1@@"I1%]TE$#FE/"EDD]E%%FE7%G/ 9F0E/ E%%GI%10I 1I FG7GI%]GEF$9G7E"$G0U1%$1@J0F%EI%

JT]$10D0#17EDU"I7%10I$1I %TGJF07G$$0U1I$G7%FG$1$%EI7G%0TEF@U"DG80#GI0"$$%1@"D1S!D%T0"#T 90%T

1I%GFIEDEI/ G8%GFIED1@@"I1%]EFGJEF%$0U%TG1I$G7%1@@"IG/GUGI$G$]$%G@! 1%1$#GIGFEDD]9GD1GVG/ %TE%

%TG1I%GFIED1@@"I1%]1$EI 1@@G/1E%GEI/ JF1@EF]1@@"IGFG$J0I$G0U1I$G7%$_T1DG%TGG8%GFIED1@@"IG

/GUGI$G1$0ID]70I$1/GFG/ E$E61I/ 0U$G70I/EF]1@@"IGFG$J0I$GSAGVGF%TGDG$$! %TGG8%GFIED1@@"I1%]

"$1I#/GUGI$1VG$G7FG%10I$E$%TG70FG70@J0IGI%70I$%1%"%G$%TGU1F$%9EFF1GF%0U0FG1#I $"9$%EI7G$_T17T

1IVE/G1I$G7%$S!770F/1I#D]! G8%GFIED1@@"I1%]EI/ 1I%GFIED1@@"I1%]EFG%_061I/$0U1@@"IG/GUGI$G

$%FE%G#1G$U0F1I$G7%$SiTGI 1I$G7%$$"UUGFG80%170F#EI1$@1IUG7%10I 0FE/VGF$GGIV1F0I@GI%EDUE7%0F$! %TG

G8%GFIED1@@"I1%]1$0U%GI %TGJF10F1%]%09GG@JD0]G/ %0U1#T%E#E1I$%%TG1IVE$10I 0UIE%"FEDGIG@1G$0F
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::昆虫是生物界种类最多)分布最广)数量最大的

一类节肢动物"许再福! &'';#( 然而在自然界中!

各种昆虫不可避免地遭受到捕食者和寄生者"寄生

蜂)寄生蝇)寄生线虫)病原微生物等#天敌的入侵

或其他外界不良环境因子"温度)湿度)酸碱性)种

群密度等#的影响"崔旭红等! &'')% 徐利等! &'((%

华瑞香等! &'(,% >EI#4#$)S! &'(,% \" EI/ 0̂"!

&'(*% \" 4#$)S! &'()#( 为了个体生存和种群繁衍!

它们进化出了以免疫系统为核心的多种防御策略!

以抵御各种外来异物和克服逆境"HT14#$)S! &'(,!

&'(*% 冯珊珊和侯有明! &'(.#( 目前!大多研究认

为昆虫免疫防御系统是在生物体内发挥作用!它具

有感知和响应能够威胁寄主生物完整性和平衡性的

多种病原体的能力">TG0J0D/ 4#$)S! &'',% ZEPPEF0

EI/ ?0DUU! &'((#!如通过体液免疫或细胞免疫等体

内免疫途径!对细菌)真菌)病毒或大型寄生物等多

种大量入侵至体内的有害生物做出响应" 0̂UU@EII

4#$)S! (;;*% 吕鸿声! &''+% HT14#$)S! &'(.% WGI#

4#$)S! &'(*#%同时这也是适应外界不良环境条件的

途径"W1660DEEI/ ?EI%EDE! &'('#( 但是!昆虫一旦

遭到外源物入侵胁迫时!并非立即启动体内免疫防

御系统!而是发挥第一道防线的*体外免疫+防御策

略!尽可能将大部分外源物阻挡在昆虫体外"d%%14#

$)S! &'(,% H1DVE4#$)S! &'(*#( 传统观点认为!体内

免疫是昆虫迅速和主要的免疫反应!而包括表皮和

外部分泌物在内的外部免疫防御系统的功能不受到

重视!因而目前国内外针对昆虫体外免疫的研究仍

然屈指可数!内部免疫和外部免疫之间的权衡关系

也未能完全诠释( 然而外部免疫却构成昆虫对病原

菌的第一道屏障!操控着微生物环境!同时能够有效

逃避天敌的捕食)寄生和躲避逆境等"d%%14#$)S!

&'(,% YT0" 4#$)S! &'(*#( 因此!体外免疫和体内免

疫是同时存在的!且体外免疫启动和发生的时间稍

早于体内免疫(

近年来!越来越多的研究已经表明!抗菌物不仅

仅在昆虫体内发挥作用!也能通过昆虫的分泌腺体

分泌到体外!起到抗菌作用" F̀E]$%076 EI/ "̂#TG$!

&'((% Z14#$)S! &'(3#( 由于这些分泌至体外的抗

菌物形成了对微生物的一种防御功能!因而应将这

些体外分泌抵御物作为免疫系统和外部免疫防御的

重要组成部分"d%%14#$)S! &'(,#( 而且通过外部免

疫系统!昆虫能够在早期阻止潜在的威胁!降低病原

菌的寄生压力等" Ê@1D%0I 4#$)S! &'((E% C"D@GF4#

$)S! &'(&#( 事实上!外部防御化合物的相关文献已

经揭示了不同动物类群中抗菌分泌物无处不在( 据

报道!蛛形纲和两栖动物的表皮能够分泌抗菌物

"a"TIBAGI%_1#! &''3% ?0DD1I$BH@1%T 4#$)S! &''.#!

同时人的皮肤也存在抗菌物以保护人免受病菌的感

染" ÈDD0EI/ 0̂0JGF! &'(&#( 虽然已有昆虫体外分

泌物的零星报道!同时有研究证据表明这些分泌物

存在抗菌活性!但是在免疫防御!尤其是体外免疫

中!它们的角色和重要性还不能很好地被理解( 本

文以昆虫的体外免疫为焦点!重点阐述了昆虫外部

防御分泌物及体内体外免疫权衡的研究进展!同时

以此为立足点!展望昆虫体外免疫的研究前景(

:;昆虫的两种免疫防御策略

:<:;内部免疫防御

昆虫内部免疫防御主要依靠增加血细胞的吞

噬)成瘤)包囊和凝集等作用!或者提高血浆中某些

物质的浓度来发挥免疫能力!前者属于细胞免疫!后

者属于体液免疫"王荫长! &'',#( 其中!体液免疫

依赖于血淋巴中的先天性免疫和后天性免疫两种因

子!具体而言!该免疫类型又可分为凝结作用)黑化

反应和抗菌肽"EI%1@17F191EDJGJ%1/G$! !W\$#的产生

等过程"吕鸿声! &''+#(

酚氧化酶"JTGI0D081/E$G! \d#是昆虫免疫系统

的重要组成成分!是昆虫体内一种先天性免疫因子!

发挥着重要的作用!它既参与昆虫的细胞免疫!同时
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又和体液免疫息息相关"徐亚玲和李文楚! &'('#(

\d通常以酚氧化酶酶原"JF0JTGI0D081/E$G! JF0\d#

的形式存在于昆虫的血淋巴)血细胞)表皮及中肠等

组织中"王荫长! &'',% 吕鸿声! &''+#( 对家蚕

-'(./0('1+和折翅蠊 -)$.4135"1$&++;41等的研究表

明!在病原菌侵染寄主的过程中!当病原物的表面被

识别后!引发一系列丝氨酸蛋白酶的级联反应!最终

凝血酶原被激活!导致血淋巴的凝结!进而激活

JF0\d级联反应( 同时!JF0\d级联被细菌细胞膜中

的脂多糖和肽聚糖或真菌细胞壁中的
%

B(!3B葡聚糖

所激活后!释放出\d( 在分子氧存在的情况下!\d

能把单酚物质氧化成邻苯二酚!进而再氧化成醌!最

终聚合成黑色素!这就是*黑化反应+( 同时!JF0\d

级联的激活又可刺激血细胞附着)延展和去颗粒化!

进而发生细胞免疫"!$T1/EEI/ LE@EPE61! (;;'% 王

荫长! &'',% 徐亚玲和李文楚! &'('% >EI#4#$)S!

&'(,% WGI#4#$)S! &'(*#(

目前!大量研究表明!昆虫体内免疫系统中主要

存在着 3 种信号转导通路!其中两种通路是通过模

式识别受体"JE%%GFI FG70#I1%10I FG7GJ%0F! \??#">0DD

和[@/#调节!而第 3 种通路是通过来自组织的压力

信号.酪氨酸激酶"5EI"$61IE$G! b!a#4信号转导与

转录激活因子 "$1#IED%FEI$/"7%10I EI/ E7%1VE%0F$0U

%FEI$7F1J%10I! H>!>#/ 调节 "?E%P6E4#$)S! &'((%

H7T@1/B̂G@JGD! &'((#( 这些通路有大量的免疫效

应因子!包括 !W\$)活性氧和外源凝集素"H7T@1/B

Ĝ@JGD! &'((#( 因此!这些通路与免疫细胞和效应

器一起形成了内部免疫系统的基础( 对于体内免疫

系统而言!!W\$可能是一种最佳的免疫效应分子(

目前在昆虫中已经鉴定出了几百个不同的 !W\$

"H7T@1/B̂G@JGD! &'((#!它们具有种间多样性的特

征"iE%GFT0"$G4#$)S! &'')#( 在一定程度上!当昆

虫受到病原物或寄生物等侵染时!必然能够诱导虫

体内部产生免疫反应"H7T@1/B̂G@JGD! &'((#(

从进化角度而言!体内免疫是一种多特征防御

系统的结果" HE// EI/ H7T@1/B̂G@JGD! &'';#( 这

种多特征系统不仅仅是由寄主和寄生物的共同进化

而形成的"H7T@1/B̂G@JGD! &'((#!而且也会受外界

多种生态因子的影响!例如温度 "MGDD0_G$4#$)S!

(;;;#)食物"CF"IIGF4#$)S! &'(,#和栖息地"N0F9]B

ÊFF1$EI/ \F0@1$D0_! &''+#等( 环境)社会组织水

平)寄主种群密度和病原压力等方面的改变!会影响

到昆虫在体内免疫上的投资程度"?0DUUEI/ H1VEB

b0%T]! &''3#( 因此!昆虫个体在对免疫系统的要求

方面是有差异的( 昆虫个体对环境中病原体抗性的

变化可以形成机体的免疫功能!同时可能影响到免

疫性状的进化( 目前!关于体内免疫的机理研究虽

然主要集中于与防御反应相关的基因!但是也可能

会涉及到宿主生理学这种较广的层面"ZEPPEF0EI/

Z1%%DG! &'';#!例如欧洲熊蜂-'(.35#41145#1+5的营养

状态可能会影响到免疫基因的表达"CF"IIGF4#$)S!

&'(,#!黑腹果蝇?1'5'97+)$ (4)$&'*$5#41受到病原菌

感染之后会引起厌食等 "!]FG$EI/ H7TIG1/GF!

&'';#(

:<@;外部免疫防御

昆虫免疫性状的选择是受寄主环境改变而驱使

的!这可能是基于生物和非生物因子( 这种变化的

一个重要来源是生物周围的微生物群落( 但是!这

些微生物对昆虫造成的胁迫并不一定通过内部免疫

防御来缓解!以分泌体外抗菌物为核心的外部免疫

防御也可以减轻微生物侵染的压力!然而昆虫个体

使用外部免疫防御策略的能力是有所不同的(

纵观近年来的研究!昆虫外部免疫防御主要有

两种类型!一种是表皮免疫 " H0"PE4#$)S! &'(3%

H1DVE4#$)S! &'(*% eEII1I1EI/ i1DD1$! &'(*% YT0" 4#

$)S! &'(*#!另一种是化学防御" F̀0$$4#$)S! &''+%

Ê@1D%0I 4#$)S! &'((E% Z14#$)S! &'(3% b00J 4#$)S!

&'(,% CG%P4#$)S! &'(*% =DF17T 4#$)S! &'(*#( 表皮

是昆虫的第一道物理防线!当外来物侵染昆虫时!必

须首先突破这道防线后!才能激活体内产生一系列

的免疫应答"吕鸿声! &''+#( 表皮上分布有大量的

蛋白!这些蛋白在表皮防御中发挥着重要的作用

"H1DVE4#$)S! &'(*% eEII1I1EI/ i1DD1$! &'(*% YT0"

4#$)S! &'(*#( 其中黑色素大量存在于外表皮的鞣

化蛋白中!它的形成往往与表皮的黑化与硬化同时

发生"王荫长! &'',#( W1660DE和 ?EI%EDE"&'('#研

究发现!在许多工业污染严重的地区!鳞翅目昆虫!

如松针毒蛾 F/($&#1+$ ('&$"7$!会出现工业黑化现

象!这就是表皮黑色素大量积累的缘故( 昆虫通过

启动这种表皮黑化的体外免疫方式来适应逆境(

H1DVE等"&'(*#证实了黄粉虫 E4&4.1+'(')+#'1体色

具有棕色和黑色两种表型的原因( 当病原物侵染黄

粉虫E2(')+#'1时!表皮会立即发生黑化与硬化!从

而在体外的层面上抵御病原物的胁迫( 同时!黑色

素沉积于微生物或寄生物周围!与结节一起形成机

械屏障!也可能对入侵的病原物表现毒性作用"王

荫长! &'',#( 化学防御是一种重要的体外免疫防

御!除了分泌腺体合成并分泌至体外的化学防御物
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质以外!表皮也能产生一些化学分泌物!起到防御功

能"H0"PE4#$)S! &'(3#( 这就说明了!这两种不同类

型的体外免疫防御方式并不是孤立存在的!它们之

间具有交叉重叠的部分( 此外!外部免疫防御策略

除了表皮防御和化学防御以外!还包括个体对环境

中微生物的分布有影响的其他行为 "d%%14#$)S!

&'(,#(

昆虫和其他节肢动物普遍存在体外抗菌分泌

物!这些分泌物可能是由个体自身产生的"b00J 4#

$)S! &'(,#!也可能是来自于生物或非生物环境因素

"NTF1$%G4#$)S! &''3% NTEJ"1$E%4#$)S! &'')% H1@0IG

4#$)S! &'';#!或者是源于生物之间的共生关系

"e{$Q"GP4#$)S! &'(&% aED%GIJ0%T EI/ OI#D! &'(,#(

虽然我们也可以把肠道当作是一种外部的环境!但

是肠道免疫以及体内免疫系统和肠道微生物之间的

特殊关系已经作为一个单独的领域被研究"OI#GD

EI/ W0FEI! &'(3#( 因此!体外免疫防御中化学防

御的研究重点主要集中于个体自身所产生的体外防

御分泌物质!而不明确探索肠道中的抗菌物(

昆虫个体自身产生的体外抗菌防御物质主要由

外分泌腺体释放到外界环境中发挥作用 "a"TIB

AGI%_1#! &''3% W0FGE"! &'(3#( 外分泌腺体分泌物

的抗菌活性对于自身或巢穴的卫生清洁!以及在猎

物或食物的保存中具有突出的作用"a"TIBAGI%_1#!

&''3#( 一般而言!外分泌腺的分泌物可能是毒素)

酸或酶等防御复合物 "CD"@! (;+(% ?0%T EI/

O1$IGF! &''3#!也可能是体内免疫系统的组分!例如

!W\$和结合病原相关分子模式"JE%T0#GIBE$$071E%G/

@0DG7"DEFJE%%GFI$! \!W\$# 的 模 式 识 别 受 体

" Ê@1D%0I 4#$)S! &'((E#( 因此!认识体外防御分泌

物的起源或前体对于体外免疫的研究是至关重要

的( YT"等"&'(,#通过实验将防御素转化为毒素!

证实了!W\$和神经毒素之间的一种进化关系(

与体内免疫系统相似!科学家在昆虫的外分泌

腺体中也分离到了少量的!W\$!例如中华蜜蜂!9+5

"41$&$ "41$&$的蜂毒肽和丝光绿蝇 F3"+)+$ 541+"$#$的

荧光素"C"DG%4#$)S! &'',% >T0@J$0I 4#$)S! &'(3#(

!W\$基因的迅速分化和高特异性是体外免疫防御

进化和维持的先决条件( 在白蚁中!!W\$#41(+"+&

基因)模式识别蛋白 " JE%%GFI FG70#I1%10I JF0%G1I!

\?\#和革兰氏阴性结合蛋白"#FE@BIG#E%1VG91I/1I#

JF0%G1I! ÀC\#等外源成分已经经历了基因复制!

而且我们认为这是一种正选择"C"D@GFEI/ NF0P1GF!

&'',! &''*% C"D@GF4#$)S! &'';! &'(&#( 白蚁种间

#41(+"+&基因数量的变化在一定程度上很可能是病

原菌压力和栖境改变而造成的"C"D@GFEI/ NF0P1GF!

&'',#( 此外!白蚁种间 ÀC\基因的研究表明!有

着相似微生物压力的栖境导致了 ÀC\基因的趋同

进化"C"D@GFEI/ NF0P1GF! &''*#(

@;昆虫体外防御分泌物

@<:;体外防御分泌物的产生

昆虫外部免疫主要通过昆虫特殊的外分泌腺体

合成并分泌化学防御物质!释放至体外发挥其免疫

功能"王香萍等! &''(#( 然而这些外分泌腺体在不

同昆虫类群中的分布具有很大差异!主要包括头腺

"?0$GI#E"$4#$)S! &'(( #)胸腺 "\FGI/GV1DDGEI/

H%GVGI$! &''&% LGPGF$614#$)S! &'') #) 腹 腺

"?0$GI#E"$4#$)S! &'',% Z"$G9F1I6 4#$)S! &''+%

È$7T 4#$)S! &'(3% >FE#"$%4#$)S! &'(3#和体壁腺

"王香萍等! &''(#!尤以腹腺"毒腺)杜氏腺)臀腺)

肠腺等#分泌居多( 此外!翅基)跗足和腹管等部位

也能产生防御分泌物" 0̀UUEI/ AE"D%! (;),% ?0_GDDB

?ET1GFEI/ \E$%GGD$! (;;,#(

对于一种昆虫而言!体外防御分泌物的产生部

位或许不只一处( Z1等"&'(3#在研究模式昆虫赤

拟谷盗E1+.')+3("$5#$&43(与防御物质醌类化合物

合成有关基因的过程中发现!腹腺和前胸腺均是醌

产生和分泌的部位( >T0@J$0I等"&'(3#研究表明!

双翅目绿蝇属 F3"+)+$ 的唾腺和肠道腺皆能产生防

御分泌物(

@<@;体外防御分泌物的化学成分

气相色谱B质谱联用 "#E$7TF0@E%0#FEJT]B@E$$

$JG7%F0@G%F]! ǸBWH#技术综合了色谱法的高分离

效率和质谱法的定性长处!可在较短时间内对多组

分混合物进行分析!因此该法逐渐成为定性定量分

析复杂混合物最为有效的手段之一 "郭明等!

&'(3#( 昆虫的这些防御分泌物质往往不是单一的

组分!而是由复杂的化学混合物组成!甚至很大一部

分是挥发性的微量有机物!因此随着 ǸBWH 技术的

不断完善和发展!该方法在定性和定量分析昆虫外

部防御分泌物化学组成上显得格外重要"关万鹏!

(;+)#(

目前国内外关于昆虫体外免疫防御分泌物化学

组成成分的鉴定和研究主要集中于鞘翅目)膜翅目

和半翅目等几个为数不多的与农林业生产关系较为

密切的昆虫目中"表(#!同时研究昆虫体外免疫及
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表 :;部分昆虫体外免疫防御分泌物的主要化学成分

=-8.0:;=M0!-"()M0!")-.)+(2*"*'0(*2+3*M00L*04(-."!!'(0/030(2",020)40*"+(2"(2+!0"(20)*2

目

dF/GF

科

ME@1D]

属4种

G̀I"$4HJG71G$

防御分泌物或其主要成分

cGUGI$G$G7FG%10I$0F%TG1F@E1I 70@J0IGI%$

鞘翅目 N0DG0J%GFE 拟步甲科 >GIG9F10I1/EG 赤拟谷盗 E1+.')+3("$5#$&43( 醌类物质 K"1I0IG$

杂拟谷盗 E1+.')+3("'&;353( 醌类物质 K"1I0IG$

琵琶甲 -)$95$JJ2 (B十三烯 (B>F1/G7]DGIG! 苯醌CGIP0Q"1I0IG

黄粉虫 E4&4.1+'(')+#'1

&B甲基对苯醌 &BWG%T]DB9BCGIP0Q"1I0IG! 对甲酚9B

NFG$0D

埋葬甲科 H1DJT1/EG 埋葬虫 B+"1'97'135$(41+"$&35 溶菌酶 Z]$0P]@G

叶甲科 NTF]$0@GD1/EG 柳叶甲 271$#'1$ C+#4))+&$4 水杨醛 HED17]DED/GT]/G

半翅目 Ĝ@1J%GFE 臭虫科 N1@171/EG 温带臭虫 6+(40)4"#3)$1+35

"%#B&B己烯醛"%#B&B̂G8GIED! "%#B&B辛烯醛"%#B

&Bd7%GIED

膜翅目 ]̂@GI0J%GFE 蚁科 M0F@171/EG 蚂蚁 !I%$ 蚁酸 M0F@17E71/

蜜蜂科 !J1/EG 蜜蜂 0̂IG]9GG$ 毒液 eGI0@

其与体内免疫之间的权衡关系!也几乎是以这些已

鉴定出主要防御物质种类的昆虫物种作为研究对

象!这为进一步提高这些害虫的生物防控效果提供

了参考依据(

作为体外防御分泌物成分之一的醌类物质!主

要存在于鞘翅目拟步甲科的昆虫中( 研究表明!甲

醌)乙醌)苯醌等醌类物质是赤拟谷盗 E2"$5#$&43(

防御分泌物的主要成分"梁永生! (;;.% Z14#$)S!

&'(3% b00J 4#$)S! &'(,% aTEI 4#$)S! &'(*#%从琵琶

甲-)$95$JJ2鉴定出了多种体表防御分泌化合物!

其中苯醌是一种主要物质"郭志峰等! &'''% 刘勇

等! &'''% 李伟等! &''; #( 同时在黄粉虫 E2

(')+#'1成虫腹部产生的防御分泌物中检测出了 &B甲

基对苯醌等"强承魁等! &''*E! &''*9#(

烷烃和烯烃等烃类物质是昆虫防御分泌物另一

类主要的化学成分( 除醌类外!(B十五碳烯和 (!*B

十七碳二烯也在赤拟谷盗E2"$5#$&43(分泌物中占

了较大的比重!发挥了一定的防御作用"梁永生!

(;;.#( 同时!(B十三碳烯属于琵琶甲 -2$JJ2的一

种防御化合物"李伟等! &'';#( 此外!在黄粉虫 E2

(')+#'1成虫腹部产生的防御分泌物中检测出了 , 种

长链烷烃和 ( 种长链烯烃等"强承魁等! &''*9#(

醇)酮)酸)酚等化合物也是昆虫防御分泌物的

成分( 梁永生"(;;.#在赤拟谷盗E2"$5#$&43(中鉴

定出了芍药醇!该物质在其分泌物中也占一定的比

例( 随后!郭志峰等"&'''#在齿琶甲-)$95;4('1$)+5

的防御腺分泌物中鉴定出了 , 种醇)& 种酮和 3 种

酸( 此外!黄粉虫 E2(')+#'1成虫腹部产生的防御

分泌物的化学成分包含了对甲酚!然而幼虫腹部末

端和蛹腹部末端体液提取物还含有 3 种有机酸!但

不含毒性较强的 &B甲基对苯醌和对甲酚!以及长链

烯烃等"强承魁等! &''*9#(

当柳叶甲 271$#'1$ C+#4))+&$4受到外来病原物的

侵染时!它会持续释放出挥发性腺体分泌物!以此对

外来物起到防御和抵抗作用!而水杨醛正是这种分

泌物的主要成分" F̀0$$4#$)S! &''+#( 同样!醛类物

质也是臭虫防御性分泌物的主要成分!温带臭虫

6+(40)4"#3)$1+35释放出的防御分泌物含有两种主要

的醛类物质!即"%#B&B己烯醛和"%#B&B辛烯醛!这两

种物质具有抗真菌的活性!能显著抑制金龟子绿僵

菌D4#$17+V+3($&+5'9)+$4的生长"=DF17T 4#$)S! &'(.!

&'(*#(

埋葬甲B+"1'97'135$(41+"$&35的肛门分泌物含

有溶菌酶的成分!用于保存食物!即保护尸体免受微

生物的感染( 因此!溶菌酶被认为是该虫的主要防

御分泌物"N0%%GF4#$)S! &'(3#(

膜翅目昆虫作为社会性昆虫的典型代表!在营

社会性生活的过程中不仅进化形成特有的社会免疫

能力"H0"PE4#$)S! &'(3#!所产生的分泌物也与其他

种类的昆虫具有本质上的差异( 例如蚂蚁分泌的蚁

酸" "̀J%E4#$)S! &'(.#和蜜蜂分泌的毒液"d%%14#

$)S! &'(,#!除了在特殊情况下具有攻击对手的作用

外!还发挥着防御的功能!因此我们认为这两类物质

是该类昆虫的防御物质(

此外!对于直翅目蝗虫"CG%P4#$)S! &'(*#)蜚蠊

目蜚蠊"C"D@GF4#$)S! &'(&% CG%P4#$)S! &'(*#和等
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翅目白蚁 " Ê@1D%0I 4#$)S! &'((E% C"D@GF4#$)S!

&'(&#等昆虫的体外分泌物也有少量的研究!虽然

科学家们尚未完全鉴定出这些分泌物的化学组成成

分!但是研究表明!这些分泌物同样具有体外抑菌的

活性(

@<A;体外防御分泌物的特殊功能及昆虫的行为反

应

@<A<::清洁与保护$ 由于昆虫合成和分泌的体外

防御物质具有较强的抑菌效果!因此这些分泌物除

了具有逃避捕食者捕食和抵抗寄生物寄生的作用

外!在昆虫物种进化过程中!不断形成了有意义的

*清洁与保护+ 功能!包括食物保存 "?0$GEI/

CF1##$! (;*;% \FGI/GV1DDGEI/ H%GVGI$! &''&% ĜFPIGF

4#$)S! &'(3#)巢穴清洁 "NTF1$%G4#$)S! &''3% ZG

N0I%G4#$)S! &'((% >FEI%GF4#$)S! &'(,#)保护后代

"!F7G4#$)S! &'(&% N0%%GF4#$)S! &'(3% b00J 4#$)S!

&'(,#)负责个体和群体卫生 " H7T"@E7TGF4#$)S!

(;;&% CEFE77T14#$)S! &'(&#以及其他功能"CD"@4#

$)S! (;.+% È$7T 4#$)S! &'(3#(

蚂蚁)蜜蜂等社会性昆虫是自然界一类特殊的

类群( 一方面!因为群体成员之间的密切联系能够

促进病原体在群体内部个体之间的转移!所以巢穴

内较高的种群密度可能造成一定的卫生问题%另一

方面!社会性群居昆虫在群体水平上已经演变出了

许多相应的卫生措施!例如清洁行为或利用抗菌分

泌物等其他体外免疫防御物质!有利改善个体的健

康!这被称为一种*社会免疫+现象"NFG@GF4#$)S!

&'')% e1D71I$6E$! &'(3% d%%14#$)S! &'(,#(

@<A<@:阻碍发育$ 由于体外防御性分泌物在昆虫

系统发生学研究和化学生态学研究等方面具有特殊

的意义!因此近些年来对它的研究开始受到重视!尤

其是化学成分的鉴定( 然而以往对这些分泌物成分

的研究多是从系统发生学及分类学方面进行的!很

少涉及生理功能( 但早在 &' 世纪初!一些研究中便

观察到杂拟谷盗E2"'&;353(能分泌一种刺鼻液体!

其挥发性气体能使面粉变成粉红色!这种粉红色的

面粉味道难闻!同时这种分泌物的挥发气体能显著

影响昆虫的生理!使杂拟谷盗E2"'&;353(幼虫及蛹

变形!发育成畸形的成虫"NTEJ@EI! (;&*#( 随后

!DG8EI/GF和CEF%0I"(;,3#才证明这种挥发性气体

的主要成分就是甲醌和乙醌等醌类混合物"表 (#(

@<A<A:引诱作用$ 随着行为学研究技术的不断发

展和完善!昆虫对这些防御物质的行为反应也逐渐

成为研究的一个热点( 研究表明!昆虫体外防御分

泌物能引起昆虫特定的行为反应!对昆虫具有引诱

"吸引#或驱避"排斥#作用( 梁永生"(;;.#采用滤

纸片法和滤纸条陷阱法测定了赤拟谷盗 E2

"$5#$&43(成虫防御性分泌物的主要成分)混合物和

分泌腺提取液对赤拟谷盗E2"$5#$&43(老熟幼虫引

起的行为响应!结果发现它们对幼虫具有引诱效果(

=DF17T等"&'(*#通过视频跟踪技术!观察并记录了

臭虫的防御分泌物对温带臭虫 6+(40)4"#3)$1+35的

行为反应!试虫运动轨迹的分析证实了"%#B&B己烯

醛和"%#B&B辛烯醛对温带臭虫62)4"#3)$1+35具有引

诱能力!而"%#B&B己烯醛和"%#B&B辛烯醛正是温带

臭虫 62)4"#3)$1+35的防御分泌物 "=DF17T 4#$)S!

&'(.#( 昆虫防御分泌物的引诱效果有望使其发展

成为一种新型的害虫监测的手段!同时结合生理功

能!也可将其用于害虫防治实践(

@<A<D:驱避作用$ 梁永生"(;;.#采用滤纸条陷阱

法和面粉法测定了赤拟谷盗E2"$5#$&43(成虫防御

性分泌物的主要成分)混合物和分泌腺提取液对不

同性别和不同日龄的赤拟谷盗E2"$5#$&43(引起的

行为响应!出乎意料的是!不同于幼虫的行为响应!

它们对成虫却具有驱避作用( 然而!这些分泌物对

雌虫和雄虫的驱避效果并没有显著的差异!只不过

与低龄成虫相比!高龄成虫对这些化合物更加敏感(

利用昆虫防御分泌物的驱避作用可避免害虫的为

害!实现保护植物的目标(

@<D;体外分泌物的合成通路及其调控机理

昆虫不同的防御性分泌物的合成途径差异较

大( 近年来!基于系统 ?A!干扰的反向遗传学

"C"7TGF4#$)S! &''&% >0@0]E$" 4#$)S! &''+#)基于

插入突变的正向遗传学 "Z0FGIPGI 4#$)S! &''.%

>FE"IGF4#$)S! &''; # 以及全注释的基因组序列

">F190D1"@ G̀I0@GHGQ"GI71I#N0I$0F%1"@! &''+#等

遗传和基因组学工具的发展!为体外分泌物的合成

通路及其调控机理的研究奠定了重要基础( 由于赤

拟谷盗E2"$5#$&43(拥有这些工具!因此该物种作

为一种模式生物已被广泛应用于遗传学的研究中

"iEI#4#$)S! &'')#( 在赤拟谷盗E2"$5#$&43(中!

已经发现了分泌体外防御物质腺体的表型具有

(5*! #$1和 .'0等几种突变体 "OI#GDTEF/%4#$)S!

(;*.% CGG@EI 4#$)S! (;;*#( 醌作为一类主要的体

外防御分泌物!已初步明确其生物合成的途径!烷基

化的苯醌是由酯缩合形成的!而对苯醌产生于氨基

酸"酪氨酸和苯丙氨酸#的芳香环 "CD"@! (;+(%

WG1I_ED/ 4#$)S! (;**#( 在腺体分泌细胞中!对苯醌
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是以酚的
%

B糖苷形式存在!然后被转移到腺体的内

部!通过一系列的酶促反应形成具有活性的醌

" ÊJJ! (;*+#( 烯烃作为另一类体外防御分泌物!

它通过氧化脱羧反应由脂肪酸合成" |̀F#GI 4#$)S!

(;;'#( 然而!控制这些防御物合成和分泌的分子

基础仍有待进一步确定!与这些过程相关基因的研

究还较少( 为了获得对防御分泌物遗传和分子基础

更深层次的认识!Z1等 " &'(3 # 以赤拟谷盗 E2

"$5#$&43(为研究对象!通过对不同分泌腺体组织的

?A!测序和转录组测序!检测出了 .(( 个专一性和

表达量高的腺体基因!然后借助?A!干扰的手段进

行基因功能验证后发现!其中有 )) 个基因与防御物

合成和分泌有关!能够改变腺体形态和挥发性成分!

同时还鉴定出了 3 个在醌的生物合成中必要的新基

因!即E"$5<H)XEN)! E"$5<H)!P,-和E"$5<H)DP2(

防御分泌物对分泌者本身也是具有一定毒性

的!然而节肢动物能够采用一系列的机制来减少或

避免体外分泌物对自身的毒害"CD"@! (;+(#( 例

如!马陆A0+@35*1$"+)+5自身通过酪氨酸酚裂解酶将

外源分泌的有毒酚快速降解为酪氨酸"c"UUG]EI/

CD"@! (;))#( 苯醌具有高活性)不稳定性和有毒的

特性!这类物质除了被用于化学防御之外!拟谷盗属

甲虫和其他昆虫利用它们作为鞣化剂来硬化角质层

"\F]0F! (;,'% aFE@GF4#$)S! &''(% H"/GF@EI 4#$)S!

&''*#!这就要求昆虫拥有一套完整的解毒系统(

因此!昆虫对防御化合物自动解毒机制的认识能够

提供新的害虫控制的思路( 拟步甲科昆虫通过内部

和外部的表皮组织避免自身受毒素分泌物的危害

"CD"@! (;+(#( 拟谷盗属甲虫是通过表皮内部的

细胞器产生分泌物" ÊJJ! (;*+#!并保存在由表皮

内陷的储存囊中"?0%T! (;,3#!新羽化的成虫缺少

这种防御分泌物!这意味着需要建立一个自我保护

屏障"=IF"T 4#$)S! (;;+#!如果能够破坏这种自我

保护系统!害虫将会受到自身的伤害(

不仅仅编码!W\$或参与免疫信号通路因子的

典型基因!而且编码与体外或社会免疫防御相关性

状的基因!都应该属于社会昆虫免疫系统的一部分

"d%%14#$)S! &'(,#( ZGN0I%G等"&'((#发现了几个

可能与蜜蜂社会免疫相关的基因( 最近在与蚂蚁近

缘的一种木蚁 6$(9'&'#3594&&5/)C$&+"35的研究中

表明!类似蛋白酶的一种组织蛋白酶 c是通过交哺

而传递给群体中其他蚂蚁的!这导致了接受者提高

了抵抗病原体感染的能力" Ê@1D%0I 4#$)S! &'((9#(

蜜蜂的首个基因组序列揭示了社会性昆虫与非社会

性昆虫相比!其免疫相关功能基因的数量明显较少

"OVEI$4#$)S! &''*#!这表明正因为外部和内部免

疫防御可能互相抵消!所以体外免疫防御或社会免

疫可能能够缓解来自先天免疫因子的选择压力( 然

而!最近蜜蜂基因组的完善鉴定出了比之前的报道

多大约 . ''' 个编码基因的蛋白!这在未来的研究

中需要仔细地对这些蛋白进行分析"OD$16 4#$)S!

&'(,#( 另外!其他几个膜翅目和双翅目物种的基

因组序列揭示了双翅目昆虫似乎拥有异常高的免疫

基因的数量!并且社会生活方式可能并非和这个数

量直接相关"M1$7T@EI 4#$)S! &'((#(

A;昆虫两种免疫防御策略的权衡

白蚁等社会性昆虫体外免疫的研究揭示了体内

免疫防御和体外免疫防御之间存在着一种联系( 与

内部免疫防御相比!昆虫在外部免疫防御的投资中

明显突出了环境作为选择压力的重要性( 然而!环

境中的哪些因子可能促使昆虫选择体外免疫防御策

略, 一系列的研究证实!昆虫的微环境)营养生态位

和生活史等生态方面的因素在昆虫选择体外免疫防

御的过程中扮演了重要的角色"d%%14#$)S! &'(,#(

当遭受外来生物侵袭或外界不良环境因子时!

昆虫为了抵御天敌的入侵或抵抗逆境!将立即采取

两种免疫防御策略222体外免疫和体内免疫"吕鸿

声! &''+% d%%14#$)S! &'(,% H1DVE4#$)S! &'(*#( 虽

然昆虫将优先选择体外免疫防御!然而在整个防御

过程中!体内免疫和体外免疫却是同步进行的!它们

的区别在于免疫启动时间和免疫能力强度的差异!

而且这种免疫能力是随时在发生变化的"N0%%GF4#

$)S! &'(3% Z14#$)S! &'(3% b00J 4#$)S! &'(,% aTEI 4#

$)S! &'(*#( 因此昆虫是如何权衡这两种免疫防御

的能量分配的呢, 衡量体内免疫强弱的指标包括

\d活性)血淋巴抑菌"EI%1@17F091ED! !W#活性)血细

胞数目和包囊率等"W1660DEEI/ ?EI%EDE! &'('% HT1

4#$)S! &'(,% 冯珊珊和侯有明! &'(.% WGI#4#$)S!

&'(*#( 衡量体外免疫功能的指标主要涉及体外分

泌物的抗菌活性和表皮黑化程度等 "CEFIG$EI/

H1VEBb0%T]! &'''% =DF17T 4#$)S! &'(.#( 不论是体内

免疫还是体外免疫!昆虫均要付出很大的代价的(

然而由于昆虫需要将部分能量用于除防御以外的交

配繁殖" 0̂" EI/ iGI#! &'('% Z14#$)S! &'(,% 蒲宇

辰等! &'(.#等其他生理行为活动!因此体外免疫和

体内免疫能力的强弱有可能一种增强另一种减弱!
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也有可能同时增强!甚至存在同时减弱的情况( 研

究表明!交配繁殖"N0%%GF4#$)S! &'(3% b00J 4#$)S!

&'(,% aTEI 4#$)S! &'(*#)伤口修复"N0%%GF4#$)S!

&'(3#)种群密度"CEFIG$EI/ H1VEBb0%T]! &'''#)寄

主生理 "d%%14#$)S! &'(,#)寄主状态 "d%%14#$)S!

&'(,% aTEI 4#$)S! &'(*#等单独因素或其综合因子!

均影响和调控着昆虫两种免疫防御策略之间的权衡

关系(

免疫和其他生理过程之间的联系表明!如果没

有对遗传或生理相关的生活史对策施加间接压力!

那么自然选择或许不能直接在免疫功能上产生作用

"YGFEEI/ ÊF$T@EI! &''(% ZEPPEF0EI/ Z1%%DG!

&'';#( 多种拟谷盗属的昆虫能够产生来自氨基酸

的醌衍生物!例如臭腺分泌的 (!,B苯醌 "CD"@!

(;+(#!这些分泌物除了对捕食者具有抵御作用外!

它们对病原微生物也可以发挥抗菌活性"梁永生!

(;;.% \FGI/GV1DDGEI/ H%GVGI$! &''&% LGPGF$614#$)S!

&'')% b00J 4#$)S! &'(,#( 苯醌分泌量在个体和种

间是变化的!而且是可以遗传的 "LGPGF$614#$)S!

&''.#( 甲虫能够根据寄生物的流行等环境因子来

调节苯醌的分泌量"LGPGF$614#$)S! &'',#!同时分

泌量也会在分泌物抵抗不同微生物类群的效果上发

生变化"LGPGF$614#$)S! &'')#( 此外!甲虫也喜欢

生长在酵母中!并把它当作食物来源!进而通过虫体

分泌防御物而抑制其他微生物的生存"LGPGF$614#

$)S! &''.#( 这表明拟步甲科昆虫能够通过腺体分

泌醌类物质作为外部免疫因子来减少或操控环境中

的微生物群落!从而避免它们的食源受到污染(

通过将防御腺体中与醌的生物合成相关的基因

进行沉默!证明了醌的前体物质能在分泌物不同合

成与调控通路之间相互影响!同时这种基因沉默降

低了分泌物的抑菌能力和体内免疫防御 \d级联的

活性"Z14#$)S! &'(3#( 在黄粉虫 E2(')+#'1中!\d

酶活性)表皮颜色和血细胞之间负遗传相关揭示了

代谢通路之间的权衡"?0DUU4#$)S! &''.#( 假如将

腺体化学防御和黑化包囊反应联系在一起!那么外

部免疫防御和体内免疫性状或其他生活史对策之间

存在着资源分配上的权衡"!F@1%E#GEI/ H1VEBb0%T]!

&''.% Z14#$)S! &'(3% b00J 4#$)S! &'(,#(

黄粉虫 E2(')+#'1在高饲养密度条件下!即种

群密度较高时!表皮黑化程度显著上调!这意味着虫

体对病原菌具有较高的抗性"CEFIG$EI/ H1VEBb0%T]!

&'''#( 然而!虽然包囊反应能力的上升是以寿命

的减少作为代价!但是拟步甲科的昆虫在免疫方面

的投资并不会减少寿命及其繁殖力"!F@1%E#G4#$)S!

&''3#( 相 比 之 下! 用 加 热 杀 死 的 大 肠 杆 菌

%5"741+"7+$ "')+对赤拟谷盗 E2"$5#$&43(幼虫进行

免疫感染后!虫体更快的生长发育引起了成虫繁殖

力的下降!但是昆虫个体的大小和寿命不受影响

"?0%T EI/ a"F%P! &''+#( 这些研究结果表明!昆虫

在体内免疫防御和体外免疫防御上的最优投资!促

使了其权衡种群密度)生长发育)寿命和繁殖力等其

他生活史组分(

目前!科学家在昆虫产生抗菌防御分泌物的过

程中!已经针对表皮的形成)免疫功能和生活史之间

的权衡开展独立的研究( 将外部免疫防御融入到生

活史研究中去!这将以一种更加简洁的方式来阐明

两种免疫防御策略之间的权衡关系!通过控制环境

变化或研究体内体外免疫防御性状!将能够揭示体

内体外免疫的最佳投资权衡(

D;小结与展望

害虫的生物防治!由于具有毒性低)对靶标的特

异性和环境友好等优势 "WEFF0IGEI/ WE7DI]0$T!

(;;3% ?0T 4#$)S! &'')#!在害虫综合治理"1I%G#FE%G/

JG$%@EIE#G@GI%! [\W#中越来越受到重视!是害虫

防治的关键手段( 然而!当寄主受到外来生物侵袭

时!必然启动一系列的免疫响应来阻止潜在的威胁!

这将严重影响到生物防治的效果( 因此!深入开展

害虫免疫防御策略的研究!揭示免疫防御与外源物

入侵之间的关系!阐明害虫免疫防御的作用机理!对

于进一步提高害虫生物防治的效能具有重要意义(

大量研究发现!昆虫的体外防御分泌物质具有

免疫及抑菌活性!能调控周围的微生物环境!减少病

原体侵染的风险!降低昆虫面临的寄生和捕食压力!

帮助昆虫顺利度过不良的环境条件 "d%%14#$)S!

&'(,#( 但是针对以体外防御分泌物为核心的体外

免疫防御策略是如何发挥作用的!以及这种策略和

以体液免疫)细胞免疫为核心的体内免疫防御策略

之间是如何进行权衡的研究还很少( 因此!有关昆

虫体外免疫是一个新兴的研究课题!具有很大的发

展空间和发展前景!未来的研究将以评估抗菌分泌

物与体内免疫之间的关系为重点!但仍存在着很多

亟待解决的问题( 首先!体外防御物质的来源是什

么, 功能基因组和系统发育分析表明!与来源于其

他代谢通路的基因相比!外部免疫复合物的前体更

加可能来源于内部免疫防御基因"Z14#$)S! &'(3%
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A##+4#$)S! &'(,% "̀J%E4#$)S! &'(.#( 其次!外部免

疫防御是否能够被诱导而产生, 是否能够表现出专

一性的特征, 到目前为止!证据是不足的( 和内部

免疫防御相似!专一性的问题已经引起科学界的关

注!因此研究外部免疫防御是否广泛或专一性地发

挥作用将有很大的价值( 再者!与内部免疫防御相

比!外部免疫防御需要付出多少代价!受益多大, 虽

然已经证明了外部防御分泌物具有抗菌活性!但是

仍然需要进一步研究它们所带来的适应性益处和对

寄主的影响( 因此!未来的研究需阐明体内体外免

疫防御的代价和受益之间的权衡关系( 最后!外部

免疫防御是否是一个更好的选择, 正常情况下!外

部免疫相对于内部免疫而言是互补还是多余的关

系, 体内免疫与体外免疫之间的权衡关系及其影响

因素如何, 这些科学问题的回答和解释将是该领域

未来研究的方向(

利用病原生物及其他天敌生物控制害虫!是开

展害虫持续控制的关键( 从寄主的角度考虑!深入

了解害虫对外源物的免疫响应策略!是从侧面间接

提升其持续控制效果的关键( 害虫具有哪些体外免

疫防御分泌物!这些分泌物合成的通路)作用方式和

作用效果等问题!是提升生物防治效能的核心( 害

虫的免疫能力如何影响病原物和天敌生物入侵的特

性, 免疫防御策略的采用是如何削弱害虫对病原物

等的敏感性, 害虫体外免疫和体内免疫之间的权衡

关系如何, 交配)寄主状态)寄主生理及其他因素是

如何调控这两种不同的免疫防御策略的, 这些问题

的回答!将是从免疫学角度探讨害虫为害特性和控

制基础的关键所在!进一步为采用生物防治技术有

效控制害虫种群提供科学依据( 害虫免疫能力方面

的信息对于深入了解害虫的猖獗为害机理!采用生

物防治技术成功控制其危害等均具有重要的理论和

实践意义( 此外!有关这方面的研究!不仅有助于加

强病原菌及其他天敌田间自然控害效果!而且对于

开发以昆虫免疫系统为靶标的新型杀虫剂也有着重

要的指导意义(
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