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摘 要 本文综述了昆虫的行为遗传机制、昆虫的 发 育 与 变 态、昆 虫 对 主 要 环 境 因 子 变 化 的 响 应、害 虫 与 寄 主 植

物的化学通讯和多营养级信息网及其对昆虫行为调 控 等 国 内 外 研 究 进 展，提 出 了 害 虫 治 理 要 从 杀 灭 防 治 转 变 为

行为调控的新思路和新理念，认为未来的研究将围绕害虫暴发成灾的遗传与行为机理等科学问题，通过深入研究

害虫发育变态、行为遗传，及其对关键生态因子和食 物 网 内 信 号 物 质 适 应 机 制，揭 示 影 响 害 虫 发 生 的 内 外 关 键 因

素，寻找基于基因和生态调控行为治理害虫的新技术和新方法，为有效开展害虫治理、减少化学农药做出贡献。

关键词 行为遗传，发育与变态，环境因子，化学通讯，多营养级信息网，昆虫行为调控
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虫害是我国农业生产持续稳定发展的重要限

制因素之一，而 害 虫 防 治 过 程 中 化 学 农 药 的 大 量

使用又是我国社会、经济、生态环境和食品安全的

重大隐患。当 今，人 类 还 面 临 重 大 害 虫 持 续 暴 发

成灾和次要害虫上升为主要害虫的严峻形势。害

虫暴发成灾是灾害性昆虫的遗传特征及其行为的
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内 部 调 节 机 制 复 杂 ( Zhu-Salzman et al． ，2005 ;

Kang et al． ，2009 ; Guo et al． ，2011 ) ，以及生存的

外 界 环 境 因 子 不 断 变 化 的 结 果 ( Tomas et al． ，

2009 ) 。近些年，随着测序技术和相关生物信息学

的迅速发展，以 及 人 类 基 因 组 计 划 在 生 物 医 学 和

基因组药学 取 得 的 卓 越 成 果，使 人 们 意 识 到 昆 虫

基因组将对益虫的利用和害虫的治理起到重要作

用。近期，科学家发起了 5 000 种重要昆虫基因组

测序计划 ( Robinson et al． ，2011 ) ，预期随着越来

越多害虫基 因 图 谱 的 解 析，将 为 深 入 解 析 害 虫 发

生的内部调 节 机 制 带 来 机 遇。同 时，人 们 认 识 到

气候变暖，生 物 入 侵 及 转 基 因 作 物 种 植 等 环 境 因

子改 变 对 害 虫 适 应 性 和 行 为 机 制 的 影 响 ( Kurs
et al． ，2008 ; Lu et al． ，2010 ) 。本文将在综述国

内外有关昆 虫 的 行 为 遗 传 机 制、昆 虫 的 发 育 与 变

态、昆虫对主要环境因子变化的响应、害虫与寄主

植物的化学 通 讯、多 营 养 级 信 息 网 对 昆 虫 行 为 调

控等研究进 展 基 础 上，提 出 了 未 来 害 虫 防 治 策 略

和研究重点。

1 昆虫的行为遗传机制

行为遗传 学 是 21 世 纪 生 命 科 学 领 域 交 叉 研

究的前沿和 热 点。近 年 来，随 着 分 子 生 物 学 和 基

因组学的蓬 勃 发 展，突 破 了 基 于 突 变 体 筛 选 的 传

统技术手段 的 限 制，使 行 为 遗 传 学 发 展 迅 速。现

在昆虫系统 中，尤 其 是 对 模 式 昆 虫 行 为 的 遗 传 机

理已有了较 好 的 理 解。以 生 殖 行 为 为 例，Wheeler
等人( 1991 ) 发现果蝇的求偶 鸣 叫 行 为 受 到 period
基因表达的 调 控。而 果 蝇、家 蚕 的 交 配 行 为 被 几

类 G 蛋 白 偶 联 受 体 和 转 录 因 子 ( fruitless ) 控 制

( Baker et al． ， 2001 ; Bray and Amrein，2003 ;

Sakurai et al． ，2004 ) 。Wang 等 人 ( 2008 ) 发 现 一

类 Cyp6a20 可参与调控果蝇受种群密度影响的与

雄性竞争 相 关 的 攻 击 行 为。对 于 觅 食 行 为 来 说，

一类被称为 foraging 的环鸟苷酸依 赖 的 蛋 白 激 酶

基因参与 了 果 蝇、蜜 蜂、蚂 蚁 等 昆 虫 的 行 为 调 节

( Osbomek et al． ，1997 ; Ben-Shahar et al． ，2002 ;

Lucas and Sokolowski，2009 ) 。Wu 等 人 ( 2003 ) 还

发现神经 肽 Y 的 表 达 可 影 响 果 蝇 的 集 群 取 食 行

为。而在蜜蜂觅食性工蜂和抚育性工蜂摄食行为

转化的过程 中，卵 黄 原 蛋 白 和 胰 岛 素 受 体 基 因 的

表达起到重要作用 ( Wang et al． ，2010 ) 。其 它 行

为，例如，一类节律基因 Cry 可以通过感受太阳光

的方向调 控 美 洲 帝 王 蝶 的 定 向 迁 飞 行 为 ( Merlin
et al． ，2009 ) 。在果蝇中，这个基因还参与了对光

依赖的磁感受的调控( Gegear et al． ，2008 ) 。对于

社会性昆虫“阶层”的分化机 制，也 已 取 得 了 一 些

进展。如，Hexamerin 基因被证明可以参与到白蚁

从工蚁 到 兵 蚁 的 转 换 ( Zhou et al． ，2006 ) 。DNA
甲基化机制 被 发 现，如 在 蜜 蜂 从 工 蚁 到 蜂 王 的 转

换中 DNA 甲基化起到重要的调控作用( Kucharski
et al． ，2008 ) 。然而，这些工作主要基于几种模式

昆虫开展的，阐 释 的 行 为 遗 传 机 制 还 远 远 代 表 不

了丰富的昆虫纲其它物种。尤其是众多农业害虫

或者其天敌 昆 虫，具 有 许 多 与 农 业 生 产 关 系 密 切

的独特行为学特性。由于受到遗传学和基因组信

息缺乏的限 制，对 这 些 昆 虫 的 行 为 遗 传 学 研 究 还

非常少。但随 着 测 序 技 术 和 基 因 敲 减 技 术 的 发

展，大规模鉴 定 非 模 式 生 物 的 基 因 功 能 已 成 为 可

能。这将为害虫行为遗传机制的深入研究带来前

所未有的机遇。
我国昆虫 行 为 遗 传 学 的 研 究，近 些 年 在 重 要

农业害虫上 也 取 得 了 长 足 的 进 展，特 别 是 关 于 飞

蝗型变机制的研究取得重大突破。最近的研究表

明嗅觉 相 关 基 因 的 表 达 参 与 了 集 群 行 为 的 转 变

( Guo et al． ，2011 ) ，而 多 巴 胺 代 谢 途 径 的 基 因 在

型的维持上具有重要作用 ( Ma et al． ，2011 ) 。这

些研究为进一步理解和阐释飞蝗的型变机制奠定

了很好的基础。可见我国在重大害虫的遗传与行

为分子 调 控 机 理 方 面 已 经 具 备 很 强 的 国 际 竞 争

力。

2 昆虫的发育与变态

昆虫的生长发育的两大特征是快速发育和蜕

皮变态。多数昆虫在数周之内体重增加约 10 000
倍( 人大约在 20 年 里 仅 增 加 20 ～ 30 倍) ，快 速 生

长发育导致 大 量 取 食，危 害 农 作 物。在 昆 虫 生 长

发育过程中，蜕皮变态是昆虫的最大特征，通过蜕

皮，个体迅速增大; 通过变态，例如从蛹到成虫，获

得飞翔能力，扩大生活范围和增加生存机会，同时

危害农作物的概率剧增。所以昆虫的发育与变态

研究一直受 到 国 际 上 广 泛 的 关 注，过 去 的 研 究 证

明发育与 变 态 是 内 分 泌 控 制 的，通 过 脑 的 促 ( 或

抑) 前胸腺激素、促( 或抑) 咽侧体素分别调节蜕皮

激素、保幼激素，而蜕皮激素与保幼激素的相互作

用引 发 昆 虫 生 长 发 育、变 态 蜕 皮 的 一 般 规 律
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( Gade et al． ，1997 ) 。
伴随分子生物学的进步，许多与发育、变态相

关的基因被 陆 续 鉴 定，取 得 一 系 列 重 大 的 发 现 和

进展( Zitnan and Adams，2005 ) ，但是发育与变 态

是非常复杂 的 生 物 学 过 程，个 别 的 基 因 研 究 依 然

无法回答这些科学问题。近年来基因组、转录组、
蛋白组等组 学 的 发 展 以 及 许 多 新 技 术 的 应 用，看

到众多的基因同时调节某一个生物学问题。现在

需要回答众 多 基 因 如 何 组 成 一 个 调 节 网 络，单 个

基因如何在 一 个 系 统 中 发 挥 作 用。例 如，环 境 条

件如何作用于昆虫，昆虫如何应答环境刺激，导致

哪些基因 表 达 来 调 控 相 关 激 素，同 时 在 转 录、翻

译、蛋白修饰 等 水 平 上 如 何 启 动 发 育 与 变 态 的 程

序( Talamillo et al． ，2008 ; Gomez-Orte and Belles，
2009 ; Graveley et al． ，2010 ) 。在不同的 环 境 条 件

下，昆虫可以选择发育或滞育，什么关键基因在选

择性 发 育 这 个 行 为 过 程 中 起 作 用 ( Denlinger
et al． ，2005 ) ? 昆虫有幼虫蜕皮与变态蜕皮，这个

行为过程是如何控制的 ( Riddiford，2008 ) ? 昆虫

在生长发育 过 程 中，许 多 生 理 和 行 为 方 面 均 具 有

内在的活动节律和生物钟，如发育与蜕皮、学习与

记忆、行为节律等是如何被调节的 ( Stoleru et al． ，

2007 ) ? 除了少 数 参 与 发 育 与 变 态 的 基 因 为 人 们

认识，大 部 分 的 基 因 及 其 调 节 机 制 仍 然 不 清 楚。
分子生物学的巨大进展使人们认识到所有生长发

育、蜕皮变态、生 物 节 律 都 是 基 因 控 制 的，找 到 调

节这些生理现象的重要或关键基因是最初也是最

重要的一步，也 是 利 用 这 些 基 因 开 展 害 虫 治 理 的

基础( King-Jones and Thummel，2005 ) 。

3 昆虫对主要环境因子变化的响应

昆虫对环 境 中 温 度、温 室 气 体 升 高 等 非 生 物

因子的响应 和 适 应 性，以 及 对 施 用 农 药 等 人 为 环

境因子的应答，一直是昆虫生态学研究的重点。
昆虫是变 温 动 物，在 一 定 的 温 度 范 围 内 将 随

着环境温度增加，其生长发育速率加快，发生危害

时间提前，发生世代增多。据报道，在 1976—1998
年之间，英国中 部 的 春 季 温 度 大 约 增 加 了 1. 5℃ ，

夏季温 度 大 约 增 加 了 1℃ ，导 致 了 26 种 蝴 蝶 第 1
次出 现 的 时 间 提 前，其 中 红 襟 粉 蝶 Anthocharis
cardamines 和红蛱蝶 Vanedda atalanta 第 1 次出现

的时 间 分 别 提 前 了 17. 5 d 和 36. 3 d ( Roy and
Sparks，2000 ) 。原本一年发生 2 代的昆虫将可能

发生 3 代 ( Yamanaka et al． ，2008 ; Gomi et al． ，

2009 ) 。此外，暖 冬 也 提 高 了 害 虫 越 冬 的 存 活 率，

增加来年危 害 的 种 群 基 数，导 致 害 虫 的 暴 发 成 灾

( Ge et al． ，2005 ) 。为此，害虫在生理生化和分子

水平也发展了相应的适应机制以应对温度的变化

( Walters et al． ， 2009 ; Marshall and Sinclair，
2010 ) 。另外，温度的变化还影响了生态系统中食

物链各物种 之 间 的 关 系，改 变 了 害 虫 和 天 敌 的 行

为，如气候变化将导致寄生蜂对 15 个不同地理分

布鳞 翅 目 幼 虫 的 寄 主 定 位 能 力 下 降 ( Stireman
et al． ，2005 ) ，影响 3 种蝗虫的物候学和种间关系

( Guo et al． ，2008 ) 。总 之，全 球 气 候 变 化 下 害 虫

的生长发育 速 率 加 快、危 害 时 间 提 前、世 代 增 多，

生态系统中 食 物 链 关 系 发 生 改 变，昆 虫 的 行 为 也

受到了影响，导致了害虫发生的频率和强度增加，

加重了防治的难度。
温室气体升高特别是 CO2 浓度升高是近年来

世界各国关注的焦点( Kurs et al． ，2008 ) 。研究表

明，CO2 浓度 升 高 将 改 变 农 业 害 虫 的 种 间 竞 争 关

系( Sun et al． ，2008 ) 、通 讯 联 系 ( Awmack et al． ，

1997 ; Sun et al． ，2010 ) 及其与寄主植物的互作关

系( Stacey and Followes，2002 ; Veteli et al． ，2002 ;

Chen et al． ，2007 ) ，进 而 影 响 农 业 害 虫 的 暴 发 危

害。高浓度 CO2 环 境 下，重 大 农 业 害 虫 种 间 竞 争

关系的变化 将 导 致 农 田 害 虫 种 群 演 化，如 麦 蚜 和

棉蚜种群发生严重( Chen et al． ，2005 ) ，棉铃虫个

体取食危害增加( Chen et al． ，2005，2007 ) 。而害

虫对种内 /种间 报 警 信 息 素 的 反 应 敏 感 度 变 化 也

将导致天敌 控 害 能 力 的 下 降 ( Sun et al． ，2010 ) 。
高 CO2 浓度环 境 下，寄 主 营 养 成 分 的 变 化 将 改 变

害虫种群分 化 和 对 寄 主 的 选 择 行 为，如 麦 蚜 有 翅

型个体增加，扩散危害加重，而棉蚜的寄主选择能

力增强( Chen et al． ，2005 ) 。由此可见，CO2 浓度

升高环境下，农 业 害 虫 危 害 的 形 势 更 为 严 峻。近

年来，国际上 昆 虫 对 CO2 浓 度 升 高 响 应 研 究 越 来

越多，大部分 集 中 于 生 态 系 统 和 种 群 生 态 学 的 层

次，机理性的研究进展缓慢。因此，未来研究的发

展趋势是注 重 从 分 子、生 理、种 群 等 多 个 水 平 上，

利用分子生物学、转录组、蛋白质组等新型技术手

段研究农业重大害虫对大气 CO2 浓度升高响应的

生理、生化适应机制。因此，围绕害虫适应环境变

化的行为、表 型 及 其 调 控 机 制 的 研 究 将 会 在 环 境

变化诱导害虫暴发成灾的机制方面取得突破。
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抗药性作为研究生物适应进化的重要科学问

题，长期以 来 引 起 了 人 们 的 广 泛 重 视。抗 药 性 研

究经历了从抗药性检测、生理生化机制、抗药性种

群遗传学到 现 在 的 分 子 机 制 及 调 控，基 因 组 学 的

发展为抗药性研究提供了新的思路和手段。目前

国内外抗药性遗传机制的研究围绕着以下核心科

学问题: ( 1 ) 抗 药 性 基 因 的 变 异 与 表 达 调 控; ( 2 )

抗药性的表观遗传学; ( 3 ) 抗药性基因间的分子互

作。目前以果 蝇、蚊 虫 等 昆 虫 为 模 型 的 研 究 取 得

了重要的进展，明确了靶标抗性相关的靶标基因

的一些遗传 变 异。由 复 杂 多 基 因 酶 系 ( 如 细 胞 色

素 P450、酯酶 等) 介 导 的 代 谢 抗 性 分 子 基 础 的 研

究也 取 得 了 突 破 进 展 ( Ffrench-Constant et al． ，

2004 ; Zhu et al． ，2010 ) ，为害虫防治 提 供 了 许 多

有益的启示。鉴 于 杀 虫 剂 化 学 结 构 的 多 样 性、作

用模式的差 异 以 及 害 虫 发 生 环 境 的 不 同，害 虫 抗

性适应呈现多重机制。虽然以模式昆虫的研究取

得的发现提 供 了 很 好 的 借 鉴 作 用，但 对 于 不 同 的

害虫对象，还需要有针对性的系统研究。在我国，

棉铃虫、棉蚜、稻 飞 虱、小 菜 蛾 等 农 业 害 虫 都 表 现

出对各类杀 虫 剂 的 抗 药 性，其 抗 药 性 机 制 的 研 究

有不同程度 的 开 展，研 究 工 作 主 要 以 实 验 室 用 单

一药剂汰选 的 种 群 为 材 料，关 注 或 揭 示 的 往 往 是

抗性相关的 单 一 基 因 的 变 化，对 其 抗 性 机 制 的 认

识还非常有 限。针 对 田 间 种 群，充 分 利 用 组 学 和

RNAi 技术，揭示抗药性相关的遗传变异与行为适

应及其相互 作 用，为 抗 药 性 检 测 和 抗 药 性 基 因 组

合治理害虫行为的技术发展提供科学依据。

4 害虫与寄主植物的化学通讯

害虫和寄主植物的化学生态学涉及 3 个层面

的科学问题: 1 ) 植 物 化 学 信 息 分 子 的 基 因 调 控 机

制，2 ) 寄主 植 物 和 害 虫 之 间 的 化 学 通 讯 及 对 害 虫

行为调控，3 ) 昆虫嗅觉识别的分子机制。
近年来，昆 虫 学 家 对 寄 主 植 物 萜 烯 类 信 息 化

合物的基因 调 控 开 展 了 大 量 研 究，发 现 萜 烯 合 成

酶( terpene synthases，TPS) 是萜类生物合成中的关

键酶。已有的的证据表明，( E ) － β － 法尼烯是驱

避蚜虫的报 警 素，自 然 界 中 的 很 多 植 物 能 够 释 放

这类化合 物，只 是 释 放 量 很 低。Schnee 等 ( 2006 )

成功分离到一个萜烯合酶基因 tps10，它可 以 控 制

植物释放 9 种挥发物，包括( E) － β － 法尼烯、( E )

－ α － 香柑油烯等，把该基因转入到大肠杆菌和拟

南芥中后均 能 正 常 表 达，且 经 转 化 的 拟 南 芥 植 株

对蚜虫具有强烈的驱避作用。Picaud 等( 2005 ) 从

黄花蒿 Artemisia annua 中分离到一个( E ) － β － 法

尼烯合成酶，开放阅读框 1 746 bp，编码 574 个氨

基酸，大肠杆 菌 原 核 表 达 此 酶 的 产 物 可 催 化 法 尼

基焦磷 酸 ( farnesyl diphosphate，FPP ) 形 成 单 一 产

物 β － 法 尼 烯。Ro 和 Bohlmann ( 2006 ) 从 火 炬 松

( Pinus taeda ) 中 成 功 克 隆 获 得 Abietadiene /
Levopimaradiene synthase ( PtTPS-LAS ) 基 因，发 现

它能 调 控 Geranylgeranyl diphosphate ( GGPP ) 形 成

海松二烯、松 香 二 烯 等。这 些 分 子 机 理 上 取 得 的

重要成果，为 通 过 植 物 基 因 调 控 化 学 信 息 分 子 治

理害虫提供 了 新 思 路，增 强 了 大 家 开 辟 新 防 御 途

径的信心。
气味信息分子在植物 － 害虫二者相互关系中

作用及对昆虫行为调控的化学通讯机制越来越受

到研究人员的普遍关注。植物挥发性气味是植食

性害虫区分 寄 主 与 非 寄 主，以 及 对 寄 主 植 物 进 行

选择与定位的重要信号。单食性害虫一般利用单

个或少数几 个 特 异 性 化 合 物 作 为 识 别 信 息，而 多

食性害虫常 能 识 别 多 种 类 型 的 化 合 物，因 此 全 面

解析多食性害虫的寄主识别通讯机制成为了昆虫

与植物互作机制研究领域的一大难点。通讯机制

研究中筛选、鉴 定 出 的 特 异 性 化 合 物 组 分 可 以 用

于发展害虫引诱剂以及“推 － 拉”策略等行为调控

措施，这已成 为 害 虫 可 持 续 防 控 新 技 术 与 新 策 略

研究的一个重要增长点( Cook et al． ，2007 ) 。国外

在苹绕实蝇 Rhagoletis pomonella 等 害 虫 的 引 诱 剂

研制与应用 上 取 得 了 较 大 进 展，而 我 国 目 前 尚 缺

少成熟的害虫引诱剂产品以及相关的行为调控措

施，特别是在多食性的重大农业害虫上凸现不足。
昆虫通过嗅觉系统鉴定和识别环境中的特异

性化学气味分子，并启动如寻找食物和配偶、搜寻

产卵及生殖 场 所 等 行 为。研 究 表 明，位 于 昆 虫 触

角感器中的 多 种 蛋 白 参 与 了 这 一 过 程，这 些 蛋 白

包 括 气 味 结 合 蛋 白 ( odorant binding proteins，
OBP ) 、化 学 感 受 蛋 白 ( chemosensory specific
proteins，CSPs) 又称之为 OS-D-like 蛋白( olfactory
specific-D-like proteins) 或者感觉附属蛋白( sensory
appendage proteins，SAPs ) 、气 味 受 体 ( olfactory
receptors，ORs) 、感 觉 神 经 膜 蛋 白 ( sensory neuron
membrane proteins，SNMPs) 和气味降解酶 ( odorant
degrading enzymes，ODEs) 等。气味受体的发现是
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嗅觉研究上 的 一 个 重 大 突 破，并 由 此 开 创 了 嗅 觉

神经分子生物学研究新时代。通过对果蝇和蚊子

嗅觉受体的系统研究表明，OR 与识别的气味分子

之间并不是一一对应的关系，虽然每个 OR 都有一

个特异的气味反应谱( Wang et al． ，2010 ) ，但是一

种气味分子 可 能 激 活 多 个 受 体，而 一 个 受 体 也 可

以编码多 种 气 味 分 子 ( Hallem and Carlson，2006 ;

Carey et al． ，2010 ; Wang et al． ，2010 ) 。近 几 年

对于嗅觉受 体 功 能 的 研 究 也 由 果 蝇、蚊 子 及 家 蚕

等模式和经济昆虫开始逐步扩展到多种农业害虫

方面。相对国外 在 ORs 方 面 的 突 破 性 进 展 而 言，

国内在该领 域 的 研 究 相 对 滞 后，目 前 有 少 数 实 验

室鉴定了为 数 不 多 的 气 味 受 体 基 因，对 气 味 受 体

功能的 研 究 才 刚 刚 开 始，这 方 面 工 作 急 需 加 强

( Zhang et al． ，2009 ; Zhao et al． ，2011 ) 。气味结

合蛋白 OBPs 的功 能 一 直 以 来 也 是 研 究 的 热 点 问

题，通过 荧 光 标 记 结 合 实 验 已 经 明 确 多 种 昆 虫

OBPs 能 与 气 味 分 子 紧 密 结 合 ( Qiao and Tuccori，
2009 ; Zhou et al． ，2009 ) ，而且至少有 9 种昆虫的

OBPs 的三维结构得到了解析。迄今为止，真正能

证明 OBPs 功能的直接证据很少，LUSH ( OBP76a)

是第一个证明确切功能的昆虫 OBPs，最新研究表

明它对 果 蝇 识 别 性 信 息 素 cVA 是 必 须 的，而 且

LUSH 不只是简单的运送配体分子穿过淋巴液，它

与气味分子 结 合 后 空 间 构 象 发 生 改 变，直 接 参 与

激活受 体 分 子 ( Xu et al． ，2005 ; Laughlin et al． ，

2008 ) 。最近几年，国 内 对 昆 虫 OBPs 的 大 规 模 鉴

定的 方 法 和 OBP 结 合 功 能 的 研 究 进 展 非 常 迅 速

( Xu et al． ，2009 ) ，特别是荧光标记结合实验已经

用于如东亚飞蝗( Ban and Scaloni，2003 ) 、水稻二

化螟 ( Gong et al． ，2009 ) 、苜 蓿 盲 蝽 ( Gu et al． ，

2010 ) 等多种昆虫 OBP 和气味分子的结合实验中。
另外，国 际 上 研 究 OBPs 和 ORs 的 实 验 室 相 对 独

立，相互之间没有有效地进行合作，对于 OBPs 与

ORs 如何互 作 识 别 气 味 分 子 仍 然 不 是 很 清 楚，我

们需要将 OBPs 或 ORs 放到一起进行信号传递通

路研究。毋庸置疑，OBPs 和 ORs 的互作对于气味

分子的识别非常重要。通过大规模鉴定嗅觉靶标

基因、深入研究这些基因的功能，使靶向预测并调

控害虫嗅觉行为成为可能。

5 多营养级信息网及其对昆虫行为

调控

种间关 系 涉 及 的 信 息 化 合 物 的 产 生、传 递 和

响应机制复杂，可 以 从 2 个 营 养 级 到 多 个 营 养 级

的相互作用，因 而 长 期 以 来 也 是 人 们 关 注 的 焦 点

( Dicke et al． ，2009 ; Wei and Kang，2011 ) 。例

如，植物 － 昆 虫 相 互 作 用 研 究 中 植 食 性 害 虫 危 害

诱导的化合物( HIPVs) 对害虫和天敌生理、行为的

影响 ( Wei et al． ，2007 ; Dicke et al． ，2009 ; Wei
and Kang，2011 ) ，以及在害虫防治中的应用 取 得

了长 足 进 展 ( Cook et al． ，2007 ; Kang et al． ，

2009 ) 。近十几 年 随 着 分 子 生 物 学、基 因 组 学、分

析化学和神 经 生 物 学 等 学 科 的 迅 速 发 展 和 融 合，

多级营养相互作用的化学通讯机制正在成为多学

科领域交叉 和 整 合 的 一 门 热 点 学 科，使 人 们 可 以

从基因组到生态系统的每个水平研究信息化合物

的来源、结构和功能( Takken and Dicke，2006 ) 。
植物受虫害后释放的挥发物在害虫与天敌互

作，特别是在 天 敌 寻 找 和 选 择 寄 主 昆 虫 中 发 挥 着

重要作用。例 如，尽 管 植 物 受 斑 潜 蝇 危 害 后 释 放

的主要挥发 物 近 百 种，行 为 实 验 和 电 生 理 实 验 证

明其中 绿 叶 化 合 物 ( GLVs ) 、几 种 萜 烯 类 化 合 物

( terpenoids) 和肟类化合物( oximes) 是引起寄生蜂

触角电 生 理 和 行 为 反 应 的 主 要 挥 发 物 ( Wei and
Kang，2006 ; Wei et al． ，2007 ) 。通过对植物 － 斑

潜蝇 － 寄生 蜂 三 级 营 养 互 作 研 究 得 出 结 论: 寄 生

蜂利用植物受伤后释放出的普遍化合物来寻找寄

主是三级营养互作和它们协同进化过程中形成的

最为保守的适应机制( Wei et al． ，2007 ) 。茉莉酸

( JA) 作为一种可以长距离运输的信号分子，在植

物 － 害虫 － 天敌三营养级之间相互作用的直接防

御( 产生有毒次生代谢物抑制植食性昆虫的策略)

和间接防御( 释 放 信 息 化 合 物 招 引 天 敌 间 接 防 御

害虫 的 策 略 ) 中 起 到 了 核 心 调 控 作 用 ( Pauwels
et al． ，2009 ) 。例 如，茉 莉 酸 ( JA ) 信 号 途 径 已 被

证实正调控 水 稻 对 咀 嚼 式 口 器 害 虫 的 抗 性，但 负

调控 对 刺 吸 式 口 器 害 虫 的 抗 性 ( Zhou et al． ，

2009 ) 。近些年，由于在植物转基因技术方面取得

的进展，使人 们 可 以 构 建 植 物 防 御 途 径 中 关 键 基

因( 茉 莉 酸 路 径 的 LOX、AOS、HPL 等 基 因 ) 突 变

体，并将其应用 于 3 个 营 养 级 间 相 互 作 用 机 制 的

研究中，使人 们 能 更 清 晰 的 了 解 特 定 防 御 基 因 的
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生 态 学 功 能 ( Halitschke et al． ， 2008 ; Kessler
et al． ，2008 ; Wei et al． ，2011 ) 。如人们已经在拟

南芥、烟草和 玉 米 等 植 物 中 成 功 地 将 植 物 挥 发 物

DMNT，( E ) -α-bergamotene 和 β-caryophyllene 的

转录酶基因 过 表 达，并 得 到 了 挥 发 物 释 放 量 明 显

增加的转基 因 植 物，它 们 也 对 天 敌 有 更 强 的 吸 引

作用 ( Kappers et al． ，2005 ; Schnee et al． ，2006 ;

Degenhardt et al． ，2009 ) 。最 近 对 不 同 取 食 类 型

害虫同 时 危 害 植 物 诱 导 间 接 防 御 机 制 的 研 究 显

示，烟粉虱和二点叶螨同时危害，能够明显上调水

杨酸途径上 相 关 基 因 的 表 达，同 时 抑 制 了 茉 莉 酸

途径相关基因的表达进而影响植物对捕食性天敌

的吸引性( Zhang et al． ，2009 ) 。
近来，害 虫 － 寄 主 － 共 生 物 － 天 敌 多 营 养 级

的研究成 为 昆 虫 － 寄 主 植 物 互 作 研 究 的 热 点 内

容。研究害虫 － 共生物 － 天敌和害虫 － 寄主 － 共

生物的相互关系是系统地研究农业害虫综合防治

策略与技术 的 重 要 组 成 部 分，能 够 丰 富 昆 虫 学 和

植物病理学 的 研 究 内 容，发 挥 多 学 科 交 叉 这 一 特

点，有 可 能 形 成 生 态 学 上 的 新 理 论 ( Tsuchida
et al． ，2010 ) 。已有的国、内外研究主要通过野外

调查和生物测定的方法来论证害虫 － 寄主 － 共生

物 － 天 敌 的 化 学 通 讯 联 系 和 适 应 性 进 化 ( Scott
et al． ，2008 ; Lu et al． ， 2010，2011 ; Tsuchida
et al． ，2010 ) 。我国在 B 型烟粉 虱 － 寄 主 － 双 生

病毒互作的 研 究 也 取 得 了 进 展，研 究 揭 示 了 寄 主

植物中双生病毒的感染有利于 B 型烟粉虱种群的

繁衍，而这种间接互利关系，可能是近年来 B 型烟

粉虱在许多地 方 大 发 生、竞 争 取 代 非 B 型 烟 粉 虱

并大量传播双生病毒导致病毒大发生的重要机制

之一( Jiu et al． ，2007 ) 。目前，对于害虫 － 寄主 －
共生物 － 天敌的研究主要集中在其互作的化学和

分子机制的 研 究 上。更 为 重 要 的 是，调 控 害 虫 －
寄主 － 共生物 － 天敌互作的化学物质、合成途径、
生理途径和相关基因仍需进一步的研究。

6 害虫行为控制策略的转变

人类与害虫作斗争的历史伴随着人类农业生

产的发 展 史。我 国 早 在 二 三 千 年 前 就 “嘉 草 除

蛊，莽草熏蠹，焚石除小 虫”和“螟 蛉 有 子，蜾 蠃 负

之”的记载，而应用黄猄蚁防治柑橘害虫被公认是

世界上最早利用天敌防治害虫的记录。可见当时

我们的祖先已经初步掌握了化学防治和生物防治

的技术。但受限于人对自然的认识和科学技术的

落后，害 虫 防 治 思 想 主 要 着 眼 于 害 虫 发 生 后 的

“治”，而 不 是 事 先 的“防”。因 此，当 时 重 大 害 虫

如飞蝗暴发成灾对人类社会造成的灾难不亚于战

争和瘟疫。上世纪 40 年代化学农药 DDT 的合成

和应用促使人们形成了以“杀灭”为主的害虫防治

思想和技术 体 系。后 来 的 相 当 一 段 时 间，人 们 追

逐高效、广谱杀虫剂的效果，甚至一些人认为害虫

防治 的 问 题 基 本 解 决 了。直 至 上 世 纪 60 年 代 后

化学农药副 作 用 越 来 越 突 出，生 物 防 治 和 综 合 治

理的策略开 始 受 到 了 重 视。近 十 几 年，随 着 遗 传

工程和转基 因 等 技 术 蓬 勃 发 展，害 虫 防 治 技 术 又

有了新的进 展。但 是，农 业 生 产 实 践 中，以“杀 灭

防治”为主的 害 虫 防 治 技 术 体 系 仍 然 占 有 主 要 的

地位。21 世纪人类社会更强调经济可持续发展以

及人与自然 和 谐 共 存 的 主 题。因 此，建 立 新 的 害

虫防治思路 和 技 术 路 线，是 人 类 面 临 的 巨 大 挑 战

和必由之路。

图 1 害虫遗传与行为调控研究的思路和

研究间的关系

Fig． 1 The schematic relevances among five topics

related to uncover the ourbreak mechanisms

underlying insect genetics and behaviors

图中的虚线圈代表 5 个研究内容相互关联性，

箭头代表与总体目标的关系。

The relevances among studies are linked with a

circle of broken line． Arrows point the ultimate

objective of this research．

近些年，基因组学、分子生物学、生物信息学、

化学生物学等新兴学科的迅速发展为深入了解害
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虫暴发的遗传与行为机理，建立 以“行 为 调 控”为

主的害虫治理新思想和新技术体系提供了可能和

机遇。作者综合分析国内外害虫治理的历史和发

展趋势，结合 多 年 从 事 害 虫 治 理 的 基 础 研 究 和 实

践经验，提出害虫治理要从“杀灭防治”转变为“行

为调控”的 新 思 路 和 新 理 念，以 及 总 的 研 究 路 线

( 图 1 ) 。我 们 认 为 随 着 重 大 农 业 害 虫 基 因 组、蛋

白质组、代谢组信息的解析，可以发展高效和安全

的以行为调控为主的重大农业害虫可持续控制的

新途径和新方法，为实现自然与人和谐共存，保障

农业生 产 和 食 品 安 全 可 持 续 和 健 康 发 展 作 出 贡

献。

7 发展趋势

综上所述，尽 管 国 内 外 在 昆 虫 的 遗 传 与 行 为

机制方面已 经 取 得 了 显 著 的 进 展，但 在 农 业 害 虫

发育变态的 遗 传 基 础、种 群 暴 发 的 行 为 遗 传 机 制

以及害虫对关键生态因子和食物网内信号物质的

适应机理这 3 个方面的研究还比较薄弱。随着测

序技术和相 关 生 物 信 息 学 的 发 展，越 来 越 多 的 农

业害虫的基 因 组 将 被 测 序，将 为 害 虫 行 为 遗 传 学

的深入研究来带机遇。
未来的研 究，将 基 于 害 虫 治 理 要 从 杀 灭 防 治

转变为行为 调 控 的 新 思 路 和 新 理 念，从 害 虫 行 为

的基因调控和 生 态 调 控 2 个 方 面 入 手，围 绕 害 虫

暴发的遗 传 与 行 为 机 理，从 害 虫 的 遗 传、行 为 遗

传、行为适应这 3 个 相 互 关 联 的 层 面 开 展 系 统 研

究( 图 1 ) 。主 要 为: 将 利 用 前 期 研 究 得 到 的 基 因

和基因组信息 和 数 据，通 过 基 因 克 隆、敲 除、转 基

因以及基因 干 扰 等 现 代 分 子 生 物 学 技 术，系 统 深

入研究昆虫 发 育 与 变 态 重 要 的 相 关 基 因 和 功 能，

以及害虫聚 群 和 迁 飞 行 为 的 分 子 机 制，寻 找 害 虫

行为基因调 控 的 新 途 径 和 新 方 法; 结 合 分 子 生 物

学和化学生 态 学 等 新 技 术 和 手 段，深 入 研 究 害 虫

对温度、温室 气 体 和 杀 虫 药 剂 等 生 态 因 子 的 响 应

和生态适应 性; 揭 示 化 学 信 息 分 子 在 寄 主 植 物 和

害虫间的化 学 通 讯 及 行 为 调 控 机 制，明 确 虫 害 胁

迫植物主要 化 学 信 息 分 子 相 关 基 因 及 调 控 网 络，

解析害虫嗅 觉 相 关 蛋 白 的 行 为 学 功 能，探 明 害 虫

昆虫嗅觉识别的分子机制，设计、创制害虫嗅觉行

为调控剂，为 昆 虫 行 为 的 生 态 调 控 提 供 科 学 依 据

和新方法。
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