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摘要　蚜虫作为农业害虫和植物病毒的传播者，已经成为严重威胁全球农业生产发展的主要害虫之一。本文综述

了植物宿主免疫系统在抗蚜过程中的作用，从物理屏障、化感元素以及基因调控等方面阐述目前的抗蚜应答机理研

究，提出了抗蚜研究应该整体地考虑植物－蚜虫互作动态体系，抗蚜基因的挖掘应该建立在有效性和持久性双重标

准上，培育抗蚜新品种应考虑蚜虫效应因子与植物的基因间互作以及植物ＮＢＳＬＲＲ抗病基因家族可能参与抗蚜

免疫反应等观点，以期为揭示植物－蚜虫之间相互作用的分子机制，探索在生产实践中绿色、生态的蚜虫防治新方

法提供理论依据。
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　　蚜虫是一种吸取植物汁液并具有高繁殖速率的

半翅目昆虫，目前约有５０００多种，是世界上群体最

大、地域分布最广、造成经济损失最严重的刺吸式昆

虫［１］。早期陆地板块中的化石遗迹表明，昆虫取食植物
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开始于大约４．２亿年前，当时的蚜虫祖先有着原始的刺

吸式口器［２］。化石和分子生物学数据表明，最早的蚜虫

大约出现于三叠纪，而与现代植食性蚜虫最为接近的

物种大约在１．５亿年前出现
［３４］。许多蚜虫种群高度适

应了主要的世界作物，它们的取食行为在全世界范围

造成了很大的损失［５］。蚜虫的取食行为会影响植物的

生长甚至导致死亡，也会造成植物病毒的传播［６７］。

研究表明，大多数蚜虫取食是高度特异性的，它

们只在一部分近缘植物上取食，或者在某一个科的

植物上取食。少数蚜虫则是杂食性的，它们可以在

多个科的植物上取食。例如，豌豆蚜犃犮狔狉狋犺狅狊犻狆犺狅狀

狆犻狊狌犿只能在豆科植物上繁殖，而桃蚜犕狔狕狌狊狆犲狉

狊犻犮犪犲则可以在超过４００种植物上取食，尤其在双子

叶植物中，它可以为害超过４０个科的植物。由于蚜

虫的生命周期中存在无性繁殖阶段，它的为害行为

以及群体增长发展迅速［８］。大多数蚜虫种群会在春

夏季通过无性繁殖繁育后代，而在秋天，随着日照时

间缩短、温度降低，如果它们能成功地寻找到第二寄

主植物，则会进入有性繁殖阶段。而有些蚜虫的有

性繁殖阶段取决于最初寄主的出现，或者它们根本

不需要有性繁殖阶段就能度过冬天［９１０］。最近的研

究发现，有些蚜虫物种或世系完全不能进行有性繁

殖，只能通过单性繁殖来获取后代［１１］。

以往关于植物—蚜虫的相互作用研究一般将关

注点放在植物的角度，重点阐明植物有效抵御蚜虫

的应答机理，包括先期的物理屏障、组成型化学抵御

反应、直接或间接的诱导反应［１２］。最新的研究发

现，植物与蚜虫之间的相互作用存在着一种复杂的

分子机制，需要我们突破固有的单层面的角度，去重

新认识、理解抗感的遗传基础及分子机理。在过去

的几十年中，植物病原菌的效应因子及其宿主靶位

点受体一直是植物病理学科的研究热点［１２］，进一步

的研究结果表明，昆虫包括蚜虫也会产生和分泌效

应因子来调控植物的抵御反应［１３１４］，说明植物—昆

虫与植物—病原菌之间的相互作用模式有着相似之

处，这也为我们在分子水平上思考和探索前一种作

用机制提供了全新的角度。本文对植物宿主免疫系

统在抗蚜过程中的作用进行了综述，分析了该领域

现存的问题并对今后的研究趋势进行了展望。

１　植物宿主免疫系统在植物—蚜虫关系中

的相互作用

　　在现存的５０００多种蚜虫中，既包括可以为害

数百种寄主植物的物种，也包括只寄生于少数植物

近缘种的种类。一些蚜虫通过在取食过程中诱导虫

瘿的形成促使植物形态发生改变，同时，蚜虫为害植

物会导致一些共同的植物表观特征，包括枯斑、黄化、

凋萎以及萎缩。在一些植物—蚜虫的相互作用之中，

植物氮代谢的调控发挥着重要作用。例如，麦双尾蚜

犇犻狌狉犪狆犺犻狊狀狅狓犻犪和麦二叉蚜犛犮犺犻狕犪狆犺犻狊犵狉犪犿犻狀狌犿导

致宿主植物筛管汁液中必需氨基酸含量的增加［１５１６］。

而豌豆蚜导致苜蓿中的氮从顶端位置转移到取食部

位［１７］。不同于类似鞘翅目或者鳞翅目幼虫的咀嚼式

昆虫，蚜虫为刺吸式口器，只对植物造成很少的明显

组织伤害；相反，它们采用高度特异化的取食方式，其

中包括细胞间口针穿透和韧皮部汁液的吸取［１８］。通

过韧皮部取食前的细胞内容物的取样，蚜虫能判断和

决定是否适合在此植物上取食［１９］。以ｐＨ、氨基酸内

容物和糖浓度的反应作为导向从而使蚜虫能找到韧

皮部，而植物对于蚜虫取食位点的识别会诱导植物的

防御反应［２０２１］。

蚜虫将唾液从准备取食的地方注入植物组织当

中［２２］，第一阶段是将水状唾液不断地注入韧皮部

中，第二阶段将凝胶状唾液注入口器经过的路径周

围［２３］。通过观察蚜虫在人造细胞壁与筛管的模拟

环境下取食试验，证实蚜虫能根据口针的周围情况

来调控水状与凝胶状唾液的分泌［２４］。同时，蚜虫可

以调节宿主植物反应，通过它们的取食和唾液蛋白

来影响植物体内营养分配和抑制植物的防御反

应［２５２６］，甚至导致植物的形态发生改变［２７］。同时蚜

虫类似于其他植物相关的生物体，将效应因子注入

它们的宿主中从而调控植物细胞程序来实现与植物

的相互作用［２８］。

近年来，随着蚜虫效应因子不断被发现和鉴定，

研究结果认为蚜虫与病原菌的侵染信号通路存在着

相似性［２９３０］。Ｊｏｎｅｓ和Ｄａｎｇｌ提出了一个“ｚｉｇｚａｇ”

模型来解释植物与病原菌之间的互作［３１］。Ｊｏｎｅｓ等

人认为，许多植物Ｒ蛋白可能会间接地被病原菌编

码的效应因子激活，而不是被直接识别。Ｒ蛋白识

别“病原菌诱导自身修饰”类似于哺乳动物免疫系统

中“危险信号”模型中的“自身修饰”识别过程。植物

依赖于两个分支的免疫系统，一种采用跨膜模式识

别受体（ＰＲＲｓ），响应缓慢进展的微生物或者病原菌

相关的分子模式，可以诱导ＰＡＭＰ（ｐａｔｈｏｇｅｎａｓｓｏ

ｃｉａｔｅｄｍｏｌｅｃｕｌａｒｐａｔｔｅｒｎｓ）激活的免疫反应（ＰＡＭＰ

·２１·
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ｔｒｉｇｇｅｒｅｄｉｍｍｕｎｉｔｙ，ＰＴＩ）。另一种则是植物通过携

带受体或Ｒ蛋白从而识别效应因子来启动免疫反

应（ｅｆｆｅｃｔｏｒｔｒｉｇｇｅｒｅｄｉｍｍｕｎｉｔｙ，ＥＴＩ）。

蚜虫与植物间的互作是否也遵循该模型目前还

不甚清楚，蚜虫表现的保守分子与ＰＡＭＰｓ非常相似，

并触发病程相关分子模式的免疫反应（ＰＴＩ）
［２９３０］。蚜

虫可以通过传递效应因子进入寄主植物从而抑制

ＰＴＩ，同时防御反应会提高效应因子触发的易感性

（ＥＴＳ）。一些植物物种／基因型可能带有受体或者

Ｒ蛋白，上述受体可以识别效应因子并触发ＥＴＩ。

但是在实际情况中，植物的防御反应系统可能比“双

之字”模型要复杂得多，触发ＰＴＩ和ＥＴＩ的需求条

件可能存在部分重叠［３１］。通过分析蚜虫唾液中的

蛋白，研究人员发现与鉴定了数十种蚜虫唾液蛋

白［３２］。目前仅对少量的水状唾液蛋白做了功能性

研究，生物信息学的数据表明来自唾液腺的蛋白有

着分泌信号序列的功能。当前被研究得较为深入的

蚜虫唾液蛋白是Ｃ００２，在烟草中过量表达桃蚜的

犆００２（犕狆犆００２），会导致转化株上蚜虫的繁殖量增

加［３３］。相反地，通过 ＲＮＡ干涉来减少蚜虫中的

犆００２表达量，会导致豌豆蚜的死亡和桃蚜繁殖量的

减少［３４］。李雪峰等人通过饲喂ｄｓ犆００２的麦长管蚜

发现当其基因发生沉默后，蚜虫会发生大量的死亡

现象［３５］。张勇等发现桃蚜在直接取食含茉莉酸

（ｊａｓｍｏｎｉｃａｃｉｄ，ＪＳ）和水杨酸（ｓａｌｉｃｙｌｉｃａｃｉｄ，ＳＡ）的

人工饲料后，ｓｉｇｍａ型犌犛犜及犆００２基因表达量会

显著升高，表明桃蚜可能会以ＪＡ和ＳＡ作为信号分

子来上调唾液腺的相关基因表达［３６］。在蚜虫唾液

蛋白与植物效应蛋白相互识别的基础上，植物 蚜虫

互作体系是一个复杂的动态过程。

本文在袁亮罗列出的蚜虫唾液因子［３７］基础上汇

总了近年来的蚜虫效应蛋白（表１）。Ｋｅｔｔｌｅｓ等人发

现，Ｍｅ４７是第一个被认为对蚜虫繁殖既有益又有害

的效应因子。Ｍｅ４７蛋白能被识别和诱导多种防御反

应基因，其在烟草上过量表达能抑制桃蚜的繁殖［３８］。

表１　蚜虫效应蛋白

犜犪犫犾犲１　犃狆犺犻犱犲犳犳犲犮狋狅狉狆狉狅狋犲犻狀狊

效应因子

Ｅｆｆｅｃｔｏｒ

蚜虫种类

Ａｐｈｉｄｓｐｅｃｉｅｓ

角色

Ｒｏｌｅ

分子活性

Ｍｏｌｅｃｕｌａｒａｃｔｉｖｉｔｙ

参考文献

Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

Ｃ００２

豌豆蚜

犃犮狔狉狋犺狅狊犻狆犺狅狀狆犻狊狌犿
桃蚜犕狔狕狌狊狆犲狉狊犻犮犪犲

蚜虫取食所必需

Ｅｓｓｅｎｔｉａｌｆｏｒａｐｈｉｄｆｅｅｄｉｎｇ

未知

Ｕｎｋｎｏｗｎｓｏｆａｒ
３３，３４

Ｍｅ１０
马铃薯长管蚜

犕犪犮狉狅狊犻狆犺狌犿犲狌狆犺狅狉犫犻犪犲

增加蚜虫繁殖力

Ｉｎｃｒｅａｓｅａｐｈｉｄｆｅｃｕｎｄｉｔｙ

未知

Ｕｎｋｎｏｗｎｓｏｆａｒ
９５

Ｍｅ２３
马铃薯长管蚜

犕．犲狌狆犺狅狉犫犻犪犲

增加蚜虫繁殖力

Ｉｎｃｒｅａｓｅａｐｈｉｄｆｅｃｕｎｄｉｔｙ

未知

Ｕｎｋｎｏｗｎｓｏｆａｒ
９５

ＭＰ１／

ＰＩｎｔＯ１

桃蚜

犕．狆犲狉狊犻犮犪犲

增加蚜虫繁殖力

Ｉｎｃｒｅａｓｅａｐｈｉｄｆｅｃｕｎｄｉｔｙ

未知

Ｕｎｋｎｏｗｎｓｏｆａｒ
３３，９４

Ｍｐ１０
桃蚜

犕．狆犲狉狊犻犮犪犲

减少蚜虫繁殖力

Ｒｅｄｕｃｅａｐｈｉｄｆｅｃｕｎｄｉｔｙ

改变植物中ＪＡ和ＳＡ相关的防御信号途径

ＡｌｔｅｒＪＡａｎｄＳＡｄｅｆｅｎｓｅｒｅｌａｔｅｄｓｉｇｎａｌｉｎｇｉｎｐｌａｎｔｓ
３０，３３

Ｍｐ４２
桃蚜

犕．狆犲狉狊犻犮犪犲

减少蚜虫繁殖力

Ｒｅｄｕｃｅａｐｈｉｄｆｅｃｕｎｄｉｔｙ

破坏核膜和质膜；质膜的团粒形成

Ｄｅｓｔｒｏｙｎｕｃｌｅａｒｅｎｖｅｌｏｐｅａｎｄｍｅｍｂｒａｎｅｓ；

ｆｏｒｍａｔｉｏｎｏｆＥＲａｇｇｒｅｇａｔｅｓ

３０，３３

Ｍｐ５５
桃蚜

犕．狆犲狉狊犻犮犪犲

抑制植物防御反应

Ｓｕｐｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆｐｌａｎｔｄｅｆｅｎｓｅｓ

抑制胼胝质与过氧化氢的形成

ＬｏｗｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｏｆｃａｌｌｏｓｅａｎｄＨ２Ｏ２
２８

ＰＩｎｔＯ２
桃蚜

犕．狆犲狉狊犻犮犪犲

增加蚜虫繁殖力

Ｉｎｃｒｅａｓｅａｐｈｉｄｆｅｃｕｎｄｉｔｙ

未知

Ｕｎｋｎｏｗｎｓｏｆａｒ
９４

Ｍｅ４７
马铃薯长管蚜

犕．犲狌狆犺狅狉犫犻犪犲

减少蚜虫繁殖力

Ｒｅｄｕｃｅａｐｈｉｄｆｅｃｕｎｄｉｔｙ

诱导番茄中的防御相关基因

Ｉｎｄｕｃｅｄｅｆｅｎｓｅｒｅｌａｔｅｄｇｅｎｅｓｉｎｔｏｍａｔｏ
３８

　　早期提出植物存在５种广义上的初级生理机制

来抵御蚜虫的取食：（１）受到伤害后净光合速率增

加；（２）相对生长速率增加；（３）在顶端优势释放后分

枝和分蘖增加；（４）在根部预贮存大量的碳水化合

物；（５）有能力在受伤之后将碳水化合物从根部运

送到茎部［３９］。迄今为止，在抗性机制方面的研究最

为深入的是作物，对刺吸式昆虫（特别是蚜虫）的抗

性因子的研究结果如表２所示。随着对植物抗蚜机

理的研究越来越多，其机制慢慢变得集中清晰。

Ｋｙｌｅ等人认为植物对刺吸式昆虫的抗性研究中两
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种生理机制会成为以后研究的重点［４０］：（１）光合作

用的增加；（２）通过解毒机制的上调来抵消取食活动

产生的毒性［４１４２］。高感植物面对蚜虫的取食时，其

总叶绿素和类胡萝卜素的量会整体下降［４３］。蚜虫

取食过程中造成的机械损伤和化学信号都会使得植

物总叶绿素和类胡萝卜素产生波动，因此这也成为一

种鉴定抗感品种的新方法。另一方面，植物在响应昆

虫取食时，活性氧（ｒｅａｃｔｉｖｅｏｘｙｇｅｎｓｐｅｃｉｅｓ，ＲＯＳ）信号

作为最先的中心信号来整合环境信息和调节抗压。

正常情况下，细胞内氧化还原体系在大量酶和抗氧化

剂下消除掉氧化剂，从而重新达到平衡状态。有意思

的是，越来越多的证据表明，ＲＯＳ的信号特征非常类

似于植物激素茉莉酸（ＪＡ）和水杨酸（ＳＡ）信号转导途

径［４４］。Ｋｙｌｅ等人还提出一个模型以解释抗性植物在

刺吸式昆虫不同取食时间（＜５ｄ、５～１０ｄ、＞１０ｄ）下

各个免疫系统所起的作用［４０］。

表２　植物抗蚜因子

犜犪犫犾犲２　犘犾犪狀狋狋狅犾犲狉犪狀犮犲犳犪犮狋狅狉狊犻狀狉犲狊狆狅狀狊犲狋狅犪狆犺犻犱狊

植物

Ｐｌａｎｔ

蚜虫种类

Ａｐｈｉｄｓｐｅｃｉｅｓ

植物抗性因子

Ｐｌａｎｔｔｏｌｅｒａｎｃｅｆａｃｔｏｒ

参考文献

Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

粗山羊草犃犲犵犻犾狅狆狊狋犪狌狊犮犺犻犻 麦二叉蚜犛犮犺犻狕犪狆犺犻狊犵狉犪犿犻狀狌犿 生长，叶绿素Ｇｒｏｗｔｈ，ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ４１

大豆犌犾狔犮犻狀犲犿犪狓 大豆蚜犃狆犺犻狊犵犾狔犮犻狀犲狊 产量Ｙｉｅｌｄ ９７

大麦犎狅狉犱犲狌犿狏狌犾犵犪狉犲 麦双尾蚜犇犻狌狉犪狆犺犻狊狀狅狓犻犪 生长，叶绿素Ｇｒｏｗｔｈ，ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ９８，９９

兵豆犔犲狀狊犮狌犾犻狀犪狉犻狊 豌豆蚜犃犮狔狉狋犺狅狊犻狆犺狅狀狆犻狊狌犿 生长Ｇｒｏｗｔｈ １００

蒺藜状苜蓿犕犲犱犻犮犪犵狅狋狉狌狀犮犪狋狌犾犪 苜蓿斑蚜犜犺犲狉犻狅犪狆犺犻狊狋狉犻犳狅犾犻犻 生长Ｇｒｏｗｔｈ １０１

柳枝稷犘犪狀犻犮狌犿狏犻狉犵犪狋狌犿 麦二叉蚜犛．犵狉犪犿犻狀狌犿 生长Ｇｒｏｗｔｈ １０４

高粱犛狅狉犵犺狌犿犫犻犮狅犾狅狉 高粱蚜犕犲犾犪狀犪狆犺犻狊狊犪犮犮犺犪狉犻 生长，活力Ｇｒｏｗｔｈ，ｖｉｇｏｒ １０２

小麦犜狉犻狋犻犮狌犿犪犲狊狋犻狏狌犿 麦双尾蚜犇．狀狅狓犻犪 生长，叶绿素，活力Ｇｒｏｗｔｈ，ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ，ｖｉｇｏｒ １０５

一粒小麦犜狉犻狋犻犮狌犿犿狅狀狅犮狅犮犮狌犿 麦长管蚜犛犻狋狅犫犻狅狀犪狏犲狀犪犲 生长Ｇｒｏｗｔｈ １０３

２　抗蚜类型及理化特性与抗性的关系

针对刺吸式昆虫，传统意义上的植物抗性可以

分为三类：抗生性、排趋性和耐受性。抗生性植物通

过影响害虫的死亡率、生长速度、寿命以及繁殖力来

降低其危害［４５４６］。排趋性经常也被称为不选择性，

是宿主植物对害虫行为的一种不利影响的表现特

征［４５］。而耐受性则是指植物在虫害发生时表现为

减少机械伤害带来的不利影响，并且和在易感植物

上一样保持一定数量的害虫群体［４５４６］。在综合分析

害虫防御系统时，耐受性潜在地减少了由害虫取食

和繁殖带来的产量损失［４７］。由于抗生性和排趋性

是共现和共遗传的，所以它们的作用非常难以区分，

且最后都会造成蚜虫群体的变小和植物受到损伤。

通常情况下，耐受性是由多基因调控的，它能使植物

忍受或者从蚜虫取食的情形下恢复过来，在相同情

况下耐受性强的植物会收获更多的产量。

在早期选择性阶段，植物的挥发物会引导或者

破坏蚜虫的嗅觉器官对于植物的定位作用［４８］。刘

亚丽等通过在无毛黄瓜的幼苗期以及结果期接种蚜

虫，发现均会产生特异性的挥发物质罗勒烯，且低浓

度的罗勒烯会对蚜虫起到一定的趋避作用［４９］。在

抗蚜材料黄花蒿犃狉狋犲犿犻狊犻犪犪狀狀狌犪接种蚜虫后挥发

性物质对蚜虫行为趋向影响的研究中，发现寄主植

物大量释放（犈）β法尼烯来作为一种警报信号
［５０］。

如果植物－蚜虫相互接受，接下来就取决于蚜虫是

否能顺利地穿透叶片的附着层，以及将口器刺入到

细胞中去“品尝”汁液并且一直到达韧皮部，韧皮部

经常是植物抗性蛋白产生的部位。

在韧皮部位置，蚜虫将含有钙离子结合蛋白的

唾液注入韧皮部，以便阻止探针阻塞筛管［５１５３］。植

物通过固有的物理屏障作为一层防线来应对蚜虫的

取食，例如表面的毛状体、细发状体、刺和蜡质等（表

３）
［５４５６］。例如，菊花 犆犺狉狔狊犪狀狋犺犲犿狌犿犿狅狉犻犳狅犾犻狌犿

的叶片上存在着Ｔ形腺毛和盾状腺体两种毛状体，

其腺体密度分布与抗蚜性并无直接关系，其腺体内

含物与抗蚜性呈现一定的相关性，但仍需进行纯化

分析来做进一步的探究［５７］。任佳等对黄瓜叶片绒

毛密度等物理性状与蚜虫种群指数的相关性做了研

究，结果表明不同抗性品种黄瓜间叶片绒毛密度差

异显著，感虫品种叶片绒毛密度显著大于抗性品

种［５８］。叶树辉等在前人的基础上试验发现春小麦

旗叶颜色、光滑度、叶毛密度均与麦长管蚜抗性无

关，并认为叶毛抗蚜性的探究应从密度、长度、硬度、

生长方向等多方面结合蚜虫行动、取食等一系列细

节着手探究［５９］。
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植物会产生一些有毒性的化学物质例如萜类化

合物、生物碱、花青素、酚类、醌类物质等来杀死害虫

或者延缓它们的生长发育（表４）
［６０６３］。植物的抗蚜

性通常与假定的化感素抗性因子的水平有着密切联

系。在萱草属犎犲犿犲狉狅犮犪犾犾犻狊植物的抗蚜研究中，以

蚜虫密度对１１种类黄酮化合物含量和类黄酮总量

（ＴＦ）做非参数相关性分析，其中异鼠李糖３犗葡萄

糖７犗鼠李糖苷与蚜虫分布密度显著负相关
［６４］。

雷关红发现遭受蚜虫为害后，无毛黄瓜与对照相比

具有较高含量的类黄酮、单宁等次生代谢物质［６５］。

蔡青年等发现小麦不同抗蚜品种的蚜量比值与穗部

吲哚生物碱含量呈显著相关性，高抗品种中的吲哚

生物碱含量高［６６］。陈青等利用西瓜抗感材料试验

发现其游离氨基酸、脯氨酸、可溶性氮含量与总酚、

单宁酸含量均呈显著性相关，而丙二醛的含量与抗

蚜性呈现负相关［６７］。

表３　植物抗蚜的物理屏障

犜犪犫犾犲３　犘犾犪狀狋狆犺狔狊犻犮犪犾犫犪狉狉犻犲狉狉犲狊犻狊狋犪狀犮犲狋狅犪狆犺犻犱狊

生物物理因子

Ｂｉｏｐｈｙｓｉｃａｌｆａｃｔｏｒ

作用

Ｅｆｆｅｃｔ（ｓ）

植物

Ｐｌａｎｔ

分类

Ｃａｔｅｇｏｒｙ

蚜虫种类

Ａｐｈｉｄｓｐｅｃｉｅｓ

参考文献

Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

腺毛

Ｇｌａｎｄｕｌａｒｔｒｉｃｈｏｍｅ

阻碍，诱捕

Ｄｅｔｅｒｒｅｎｔ，ｅｎｔｒａｐｍｅｎｔ

苜蓿属，茄属植物

犕犲犱犻犮犪犵狅ｓｐｐ．，犛狅犾犪狀狌犿狀犲狅犮犪狉犱犲狀犪狊犻犻

抗生性，排趋性

Ａｎｔｉｂｉｏｓｉｓ，ａｎｔｉｘｅｎｏｓｉｓ

豌豆长管蚜、桃蚜

犃犮狔狋犺狅狊犻狆犺狅狀狆犻狊狌犿，犕．狆犲狉狊犻犮犪犲
１０６ １０７

浓密的茎皮层

Ｔｈｉｃｋｓｔｅｍｃｏｒｔｅｘ

阻碍

Ｄｅｔｅｒｒｅｎｔ

野生毛番茄

犔狔犮狅狆犲狉狊犻犮狅狀犺犻狉狊狌狋狌犿

抗生性，排趋性

Ａｎｔｉｂｉｏｓｉｓ，ａｎｔｉｘｅｎｏｓｉｓ

马铃薯长管蚜

犕犪犮狉狅狊犻狆犺狌犿犲狌狆犺狅狉犫犻犪犲
１０８

光滑叶

Ｇｌｏｓｓｙｌｅａｆ

排趋

Ｒｅｐｅｌｌｅｎｔ

大麦，球芽甘蓝

Ｂａｒｌｅｙ，ｂｒｕｓｓｅｌｓｓｐｒｏｕｔｓ

排趋性

Ａｎｔｉｘｅｎｏｓｉｓ

菜蚜、玉米蚜

犅狉犲狏犻犮狅狉狔狀犲犫狉犪狊狊犻犮犪犲，犚犺狅狆犪犾狅狊犻狆犺狌犿犿犪犻犱犻狊
１０９１１０

表４　植物抗蚜的化感物质

犜犪犫犾犲４　犘犾犪狀狋犪犾犾犲犾狅犮犺犲犿犻犮犪犾狊狋狅犪狆犺犻犱狊

化感物质

Ａｌｌｅｌｏｃｈｅｍｉｃａｌ

作用

Ｅｆｆｅｃｔ（ｓ）

植物

Ｐｌａｎｔ

分类

Ｃａｔｅｇｏｒｙ

蚜虫种类

Ａｐｈｉｄｓｐｅｃｉｅｓ

参考文献

Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

类黄酮

Ｆｌａｖｏｎｏｉｄａｇｌｙｃｏｎｅｓ

生长抑制剂

Ｇｒｏｗｔｈｉｎｈｉｂｉｔｏｒ

豇豆，萱草

Ｃｏｗｐｅａ，犎犲犿犲狉狅犮犪犾犾犻狊Ｌ．

抗生性

Ａｎｔｉｂｉｏｓｉｓ

蚕豆蚜

犃狆犺犻狊犳犪犫犪犲
６０，６４

生物碱

Ａｌｋａｌｏｉｄ

毒质

Ｔｏｘｉｎ

羽扇豆

Ｌｕｐｉｎ

抗生性

Ａｎｔｉｂｉｏｓｉｓ

桃蚜

犕狔狕狌狊狆犲狉狊犻犮犪犲
６１

绿原酸

Ｃｈｌｏｒｏｇｅｎｉｃａｃｉｄ

生长抑制剂

Ｇｒｏｗｔｈｉｎｈｉｂｉｔｏｒ

莴苣

Ｌｅｔｔｕｃｅ

抗生性

Ａｎｔｉｂｉｏｓｉｓ

囊柄瘿绵蚜

犘犲犿狆犺犻犵狌狊犫狌狉狊犪狉犻狌狊
１１１

酚类

Ｐｈｅｎｏｌｉｃｓ

生长抑制剂

Ｇｒｏｗｔｈｉｎｈｉｂｉｔｏｒ

大麦，燕麦，小麦

Ｂａｒｌｅｙ，ｏａｔ，ｗｈｅａｔ

抗生性

Ａｎｔｉｂｉｏｓｉｓ

禾谷缢管蚜

犚犺狅狆犪犾狅狊犻狆犺狌犿狆犪犱犻
６２，１１２

非蛋白氨基酸

Ｎｏｎｐｒｏｔｅｉｎａｍｉｎｏａｃｉｄｓ

生长抑制剂

Ｇｒｏｗｔｈｉｎｈｉｂｉｔｏｒ

大麦，蚕豆，小麦

Ｂａｒｌｅｙ，ｆａｂａｂｅａｎ，ｗｈｅａｔ

抗生性

Ａｎｔｉｂｉｏｓｉｓ

麦长管蚜

犛犻狋狅犫犻狅狀犪狏犲狀犪犲
１１３

蜡固醇，酯类，烷类

Ｗａｘｓｔｅｒｏｌｓ，ｅｓｔｅｒｓ，ａｌｋａｎｅｓ

排趋，阻碍

Ｒｅｐｅｌｌｅｎｔ，ｄｅｔｅｒｒｅｎｔ

覆盆子

Ｒｅｄｒａｓｐｂｅｒｒｙ

抗生性，排趋性

Ａｎｔｉｂｉｏｓｉｓ，ａｎｔｉｘｅｎｏｓｉｓ

大悬钩子蚜

犃犿狆犺狅狉狅狆犺狅狉犪犻犱犪犲犻
６３

　　蚜虫取食会诱导不同的植物防御信号系统。一

旦蚜虫在植物上的取食行为发生，跨膜模式识别因

子（ＰＲＲＳ）会在细胞中大量激发，Ｒ基因也会编码生

成各种多态性核酸结合富亮氨酸重复蛋白。植物通

过细胞内生的生物活性物质和一些分子化合物来进

行信号调控转导。其中，茉莉酸、水杨酸和乙烯在整

个诱导防御信号网络中起着主要的作用。而Ｓｍｉｔｈ

等提出包括蔗糖、葡萄糖、果糖、海藻糖等糖类物质

在植物抗蚜调控信号转导中也起着十分重要的作

用，它们有激活细胞壁中寡糖释放胞间隙几丁质酶、

β１，３葡聚糖酶的作用
［６８］。

在植物防御信号系统中，茉莉酸和茉莉酸甲酯

是亚油酸衍生的环戊酮基化合物，并且是脂肪酸信

号途径的重要调控元件［６９］。茉莉酸最为重要的作

用就是伤口诱导防御响应，外源茉莉酸或者茉莉酸

甲酯也会诱导植物的防御反应。目前研究通过转基

因植株和突变体来探究茉莉酸在植物直接防御信号

转导中的作用。除了茉莉酸，一些其他相关氧脂素

比如１２氧植物二烯酸（ＯＰＤＡ）也会作为信号调控

元件产生作用。当植物细胞被蚜虫刺入，茉莉酸信

号很可能被结合这些元件的活化受体所转换［７０］。

拟南芥犃狉犪犫犻犱狅狆狊犻狊狋犺犪犾犻犪狀犪防御反应被ＯＰＤＡ和

茉莉酸同时诱导，但其雄蕊发育是只被茉莉酸而不

是ＯＰＤＡ诱导的。这表明在拟南芥中，有两种不同

的信号转导途径，一条路径是依赖于识别ＯＰＤＡ或

者ＪＡ的其中一种，而另一条路径则是只依赖于ＪＡ

的识别［７０］。许多针对蚜虫取食响应的拟南芥突变

体已有报道，其中最为典型的就是犮狅犻１和犼犪狉１
［７１］。
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Ｃｏｉ１编码的蛋白包含一个Ｎ末端Ｆｂｏｘ的主体。

Ｆｂｏｘ蛋白常常发生在真核生物的有机体中，并且

经常被作为防御调控的受体。犑犃犚１则表现出与大

豆中生长素诱导相关转录产物ＧＨ３具有相似性，并

且这两种蛋白与先前研究的植物受体蛋白都不具有

同源性。

水杨酸是通过莽草酸途径进行合成的，已有研

究发现其可以促进系统获得性抗性（ＳＡＲ）的活力，

能防御病原菌的入侵和引起定点组织取食的过敏性

反应［７２］。在小麦中，水杨酸的诱导预示着一种抵御

麦双尾蚜的防御机制开始起作用，过氧化氢酶和过

氧化物酶的活性在抗病小麦中均要高于感病品种。

ＳＡ水平的升高极有可能是下游防御反应信号的关

键步骤［７３］。许多研究表明，水杨酸途径的激活可能

是抗性植株中抗生性或者排趋性的基本机制，例如

水杨酸甲酯是一种很强的排趋性物质，它可以驱赶

走蚜害很严重的植株上的蚜虫。各种水杨酸防御相

关基因已被证明参与到植物响应蚜虫取食的过程。

拟南芥犖犘犚调节水杨酸响应反应，犖犘犚１为不同

的防御反应提供一个十分重要的纽带作用，诱导犘犚

响应蚜虫取食［７４］。而另外两个被蚜虫取食诱导的

水杨酸途径信号基因犘犚１和犅犌犔２同时也是响应

病原菌入侵的。据报道，在水杨酸途径缺失狀狆狉１突

变体中，犘犚１和犅犌犔２的ｍＲＮＡ也会被桃蚜取食

所诱导［７５］。

此外，植物中乙烯会被蚜虫取食、机械伤或者效

应因子所诱导释放。以番茄为例，对其细胞进行外

源系统素或茉莉酸处理会造成其植物激素水平的升

高。在番茄中，乙烯生成过程主要由犛腺苷甲硫氨

酸、１氨基环丙烷１羧酸合酶（ＡＣＳ）和１氨基环丙

烷１羧酸氧化酶 （ＡＣＯ）参与，植物受伤后上述酶编

码基因表达呈上调趋势［７６］。伴随着植物的受伤，即

刻用外源性的乙烯处理后，发现苯丙氨酸氨基水解

酶（ＰＡＬ）、查耳酮合酶（ＣＨＳ）、富羟脯氨酸糖蛋白

（ＨＰＲＧ）都会在一定程度上被激活。乙烯还能被膜

相关受体蛋白所感知，例如拟南芥中的 ＥＴＲ１／

ＥＴＲ２，ＥＲＳ１／ＥＲＳ２和ＥＩＮ４
［７７］等受体蛋白。以往

的研究认为在紫花苜蓿犕犲犱犻犮犪犵狅狊犪狋犻狏犪、小麦和大

麦中，蚜虫的侵入会在感蚜品种中引发比抗蚜品种

更为剧烈的乙烯浓度的改变［７８］。在抗感植物与蚜

虫的相互作用过程中，乙烯相关核心基因的表达存

在两种模式，一种称之为番茄犕犻大戟长管蚜系统，

另一种称之为甜瓜蚜虫病毒传播基因（犞犪狋）棉蚜

犃狆犺犻狊犵狅狊狊狔狆犻犻，后者在乙烯途径基因的诱导上要比

前者更为迅速、强烈［７９］。

３　作物抗蚜基因的功能分析

在过去的３０年中，抗虫转基因从苏云金杆菌

（Ｂｔ）编码杀虫晶体蛋白到其他的一些基因表达毒性

蛋白或者生长抑制剂（蛋白酶抑制剂、α淀粉酶抑制

剂、外源凝集素、几丁质酶等），通过基因工程途径达

到抗虫的效果。转Ｂｔ基因的棉花、玉米和水稻通过

表达抗性蛋白来达到减少鳞翅目昆虫的危害［８０］。

包括转Ｂｔ基因和非Ｂｔ转基因植株常被作为抗虫植

株的参考，实验室中可以显著观察到Ｂｔ植株毒力对

昆虫的影响［８１］。即便如此，田间转基因Ｂｔ的寿命

仍需依赖于抗虫管理方案，要让活下来的节肢动物

保持遗传纯合才能被Ｂｔ蛋白有效消灭
［８２］。

同时，分子标记辅助选择技术的出现和发展极

大地促进了农作物抗虫品种的选育，通过基因选择、

定位和杂交直接将植物的抗蚜基因聚合到新的受体

亲本［８３］。昆虫学家和育种家用ＤＮＡ分子标记来研

究抗性基因图谱，目前已经在苹果（抗苹果绵蚜

犈狉犻狅狊狅犿犪犾犪狀犻犵犲狉狌犿）、蒺藜状苜蓿 犕．狋狉狌狀犮犪狋狌犾犪

（抗豌豆蚜）、小麦（抗麦二叉蚜）等作物上取得了进

展。数量性状遗传图谱（ＱＴＬ）提供了一种高效的

研究数量性状的分子方法。ＱＴＬ定位图谱经常被

用于阐述抗生性、排趋性的机制，但较少用于对植物

耐受性的研究。ＱＴＬ技术的不断发展为拓宽抗蚜

育种视野并挖掘出更为持久的抗蚜特性打下了牢固

的基础，例如ＱＴＬ曾被用作苹果对苹果红圆尾蚜

犇狔狊犪狆犺犻狊犱犲狏犲犮狋犪的抗生性鉴定
［８４］。国内ＱＴＬ的

应用也越来越频繁，大豆中以ＳＳＲ分子标记为辅助

手段挖掘出两个与大豆蚜犃狆犺犻狊犵犾狔犮犻狀犲狊抗性相关

的位点［８５］；高粱中发现一个主效ＱＴＬ抗蚜位点，表

现为显性和负向加性遗传［８６］；郭素敏在蒺藜苜蓿抗

蚜遗传研究中，利用中抗品系Ａ１７和感虫品系Ａ２０

的重组自交系进行ＱＴＬ分析，发现在豌豆长管蚜与

桃蚜侵害时，植物生物量的减少和蚜虫的生物量增

殖是由不同的位点控制的［８７］。抗蚜基因的定位与

挖掘不仅仅是为了找到强效的防治因子，更要结合

持久性、简易性等潜在要求，为选择改良不同作物的

抗蚜性奠定基础。

郭洪年等人从植物基因工程的角度总结了特异
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性抗蚜基因和广谱性抗蚜基因［８８］，而目前经过ＱＴＬ

定位未被利用的抗性基因非常多，包括苹果中的

犛犱１、大麦中的犚犱狀（２）、高粱中的犛狊犵（９）、大豆中

的犚犪犵（３）、小麦中的犇狀（１０）。而多毛番茄犔狔犮狅狆

犲狉狊犻犮狅狀犺犻狉狊狌狋狌犿 的犕犻１和甜瓜犆狌犮狌犿犻狊犿犲犾狅的

犞犪狋研究较为成熟，目前均已被分离与鉴定，与此同

时它们都被确定是属于ＣＣＮＢＳＬＲＲ基因家族的

成员［８９］。犕犻１表现为对多种刺吸式昆虫与根结线

虫的抗性，犕犻１的ＬＲＲ区域参与细胞死亡，其中相

关的犕犻１和蚜虫效应因子形成的基因对基因模型

与植物—病原菌相互作用模型十分相似［８９］。蒺藜

苜蓿中定位于ＲＧＡ簇的抗蚜基因也与ＣＣＮＢＳ

ＬＲＲ亚家族有高度的相似性。核苷酸结合位点

（ＮＢＳ）是Ｒ蛋白的一个功能性核酸结合区域，包括

ＡＴＰ／ＧＴＰ的结合元件，例如激酶１ａ或称之为Ｐ

环、激酶２和激酶３。激酶１ａ在结合核苷酸磷酸的

过程中形成一个富亮氨酸的环状结构，同时还包含

一个赖氨酸残基［９０］。激酶２含有一个固定的天冬

氨酸来调节磷酸转移反应的金属离子浓度（Ｍｇ２＋），

而激酶３则用于结合核苷酸的嘌呤碱基或者戊糖部

分［９０］。调节信号传导过程中经常发生核苷酸结合

和水解，最经典的例子就是ＧＴＰ酶亚家族成员。这

些蛋白质在分子信号转导过程中起着非常重要的作

用。很多蛋白都含有Ｃ末端ＬＲＲ区域，它的功能是

作为蛋白与蛋白相互作用的位置和蛋白质与肽的结

合位点［９１］。Ｒ蛋白的ＬＲＲ结构域可能导致不同病

原体衍生配体的识别。番茄的 Ｍｉ１基因位于番茄

６号染色体着丝粒附近，与羧酸酯酶基因（犃犛犘１）

连锁，编码的含１２５７个氨基酸的蛋白质序列属于

植物抗性蛋白家族中的一类，其作用能减少提供马

铃薯长管蚜 犕犪犮狉狅狊犻狆犺狌犿犲狌狆犺狅狉犫犻犪犲生长发育所

必需的营养物质，从而降低其生长速率与繁殖力。

而番茄的犕犻１抗性表达更为复杂，需要Ｈｓｐ９０１、

Ｓｇｔ１和Ｒｍｅ１蛋白、促分裂素活化酶和水杨酸等多

种物质的参与。Ｒｍｅ１蛋白作为马铃薯长管蚜注入

唾液中的无毒蛋白的攻击目标，与此同时Ｍｉ１蛋白

的ＮＢＳ区域与ＡＴＰ结合，ＡＴＰ水解使得 Ｍｉ１蛋

白构象改变从而启动抗性反应。Ｈｓｐ９０１、Ｓｇｔ１与

Ｍｉ１蛋白结合并激活下游的信号转导元件，促使下

游促分裂活化激酶、糖基转移酶、水杨酸等途径相关

基因的表达发生改变，最终调控植物的抗蚜性［９２９３］。

４　植物抗蚜生理及分子机制的研究展望

植物通过固有的物理屏障作为第一层防线从而

应对蚜虫的取食，例如表面的毛状体、细发状体、刺

和蜡质等。同时，植物还会产生一些有毒性的化学

物质例如萜类化合物、生物碱、花青素、酚类、醌类物

质等来杀死蚜虫或者延缓它们的生长发育。其应对

蚜虫取食的免疫系统与抵御病原菌的相类似，但具

体的机制尚未研究清楚。蚜虫的种类多、数量庞大，

又有特异性和非特异性取食之分，与不同植物的互

作是一个庞大的动态复杂系统，目前的观察手段主

要有刺探电位图谱技术、罗丹明Ｂ荧光检测法等，难

以实时准确地观察到蚜虫在植物上取食的基本信

息。如何利用好现有的条件和技术做好植物抗蚜性

试验设计是抗蚜领域的研究者所需要重视和思考的

问题。对植物蚜虫互作的探究应该着重放在蚜虫

水状唾液蛋白与植物体内有识别功能的抗蚜因子

上，用转基因技术来过表达和敲除蚜虫或者植物的

关键基因，调节唾液蛋白和抗蚜因子的表达量，从而

进一步清晰观察到这个交互系统的运作，探明植物

抗蚜的免疫反应，通过育种与分子改良培育出优良

品种。

目前研究者已在苹果（抗苹果绵蚜）、蒺藜状苜

蓿（抗豌豆蚜）、小麦（抗麦二叉蚜）、甜瓜（抗棉蚜）、

番茄（抗马铃薯长管蚜）等作物上鉴定出了抗蚜基

因，但仅有少量的转基因研究来探究基因功能。如

转犕犻１，２基因的马铃薯可使 Ｗｕ３生物型的蚜虫

在测试９ｄ后全部死亡，而Ｗｕ４生物型则没有受到

影响；但是表达犕犻１，２的转基因茄子却只能抵御线

虫，对蚜虫则没有效果。而针对甜瓜中的犞犪狋转基

因研究目前尚未有报道。受限于转化体系与生长周

期，不同作物的抗蚜转基因研究进展缓慢；而由于抗

蚜基因表达的不稳定，转基因研究往往会陷入瓶颈

之中，以至于放弃。当前的植物抗蚜性研究不再像

传统意义上仅仅通过数量性状遗传位点来寻找定位

植物抗蚜基因，而是要考虑整个免疫系统的响应与

调节，抗感材料及其后代的转录组、全基因组分析能

为我们提供足够多的信息，如何从这些繁杂的信息

中去筛选有用信息，挖掘优异抗蚜基因并进行功能

验证就成为今后必须解决的紧迫问题。

随着测序技术的日渐成熟，其成本也日益下降，

转录组分析成为研究植物抗性的主要技术手段。目

·７１·
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前研究分析的抗性植株转录组包括Ｒ基因、病原菌

相关（ＰＲ）蛋白、植物ＲＯＳ激活子以及ＪＡ等信号通

路基因的表达特征及其化学、物理组成防御相关基

因的表达特征的综合分析。不管是双子叶植物还是

单子叶植物的组织，响应蚜虫取食的时间大致在１ｈ

以内，导致防御信号途径中的活性氧系统的激活。

接着活性氧系统会激活参与防御反应信号ＪＡ／ＳＡ／

ＥＴ／ＡＢＡ／ＧＡ等信号途径基因的表达。ＪＡ、ＳＡ信

号途径和ＪＡＳＡ联合信号则都会受到 ＷＲＫＹ转录

因子的调节来响应蚜虫的取食。未来在抗蚜基因以

及信号通路的梳理与验证上仍然需要大量资源与人

力的投入。

在育种学方面，对于植物抗蚜品种的研究将一

直为包括大麦、白菜、莴苣、树莓、高粱、大豆和小麦

这些主要作物的生产者提供重要的经济和环境管理

的技术和方法。传统育种方法是通过植物对蚜虫的

高抗性来发挥作用，但是这种方法往往会导致蚜虫

的变异和唾液中毒力蛋白的改变。目前的研究将会

将重点更多地考虑适度水平的抗生性以兼顾抗蚜的

时效性。未来需要更多的研究来了解植物生长和发

育过程中涉及植物代谢基因的高度表达和耐受性机

制。目前ＮＢＳＬＲＲ蛋白在植物—病原菌相互作用

中研究较多。该类蛋白质能够识别病原菌关联分子

模式（ＰＡＭＰ），参与调控效应蛋白激活免疫反应

（ＥＴＩ）。ＮＢＳＬＲＲ相关的Ｒ蛋白最简单的作用模

型是作为结合病原菌分泌的效应因子，而在抗蚜研

究领域，Ｒ蛋白的表现也有探索的价值。由于蚜虫

在刺吸植物细胞的过程中会传播病毒和病原菌，所

以这三种为害过程有可能是平行进行的。
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