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虫瘿与其生物群落及寄主植物间的关系
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摘要: 虫瘿是自然界极其常见的生物现象，是植物与昆虫互作的奇特产物。本文对虫瘿生物群落多样性、虫瘿与

其生物群落的关系以及虫瘿与寄主植物的关系进行概述，探讨了致瘿昆虫在虫瘿形成中的作用、植物化学对致瘿

昆虫产卵交配行为的影响以及植物激素在虫瘿形成中的作用，最后对虫瘿今后的研究方向进行了讨论，为虫瘿的

致瘿生物学及其瘿内生物相互关系的进一步研究奠定基础。
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The relationships between insects galls and its biological community and
their host plants
SHEN Jie，DONG Ying-Ying，WANG Yi-Ping* ( School of Forestry and Biotechnology，Zhejiang A. ＆ F.
University，Linan 311300，Zhejiang Province，China)

Abstract: Galls are extremely common in nature，which are the peculiar product of the interaction between
insects and plants. This paper mainly present the biological community diversity of insects galls，the
relationship between insects galls and its biocenosis，the relationship between galls and their host plants. At
same time，the role of gall maker and plant hormone in the process of the gall formation were also involved.
Additionally，the influence of plant chemistry to gall insects spawning and mating behavior were also
reported. Finally，the future research orientation are discussed. This review can make a foundation for the
further study of the biology of gall-forming and the mutual relation of organism within insects galls.
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虫瘿是植物组织遭受昆虫取食或产卵的刺激

后，细胞加速分裂和异常分化而长成的畸形瘤状

物或突起 ( 刘世彪等，2008 ) 。致瘿生物主要包括

昆虫、线虫、细菌及真菌等，其中昆虫诱导产生

的虫瘿最为复杂，是进化生物学及生态学研究的

热点，也是多交叉学科的新研究方向。致瘿昆虫

种类繁多，主要涉及的致瘿类群有双翅目 Diptera、
膜翅 目 Hymenoptera、半 翅 目 Hemiptera、缨 翅 目

Thysanoptera、 鳞 翅 目 Lepidoptera、 鞘 翅 目

Coleoptera 等 6 目 13000 余种。其中，瘿蜂和瘿蚊

是主要的致瘿昆虫 ( 贾春枫和刘志琦，2004 ) 。致

瘿昆虫的寄主植物种类繁多，从草本到木本、蕨

类到维管植物、阔叶树到针叶树、从陆生到水生

植物，甚至在寄生植物上都能够找到虫瘿 ( 邵淑

霞等，2012) 。寄主植物和致瘿生物共同决定了虫

瘿的形态结构，且不同寄主植物和致瘿生物形成

的虫 瘿 形 态 结 构 各 异， 表 现 为 一 定 的 专 一 性

( Stone and Schonrogge，2003) 。大多数虫瘿的结构

从外到内分为厚壁营养层、内生薄壁组织、空泡

薄壁 组 织 和 营 养 层 等 ( Stone and Schonrogge，
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2003) 。虫瘿的形成是昆虫和植物在生物进化和自

然选择中达成的一种平衡。虫瘿对农林业生产一

般是有害的，但它又是一种潜在的生物资源。因

此，加强对虫瘿的研究，全面了解虫瘿的致瘿生

物学、瘿内生物群落结构、以及虫瘿与寄主植物

的相互关系，对减少其危害、挖掘其潜在的经济

价值具有重要的意义。

1 虫瘿及其生物群落

1. 1 虫瘿的生物群落组成

虫瘿内除致瘿昆虫外常有其它生物种群: 客

居生物、寄生生物和真菌等。客居生物自身不能

形成虫瘿，以虫瘿组织为食。客居生物可分为两

类，一类是本身幼虫虫室建立在虫瘿组织外围，

不会引起致瘿昆虫的死亡，为非致死性客居生物;

另一类是本身在致瘿昆虫的虫室内完成自身的生

长发育，引起致瘿昆虫的死亡，为致死性客居生

物 ( Stone et al. ，2002 ) 。寄生生物即天敌，它们

完全以致瘿昆虫为主要的食物来源。有研究表明，

瘿蜂致瘿所形成的虫瘿内，大多数寄生蜂为抑生

型寄 生 蜂， 被 其 寄 生 后 致 瘿 昆 虫 不 能 存 活

( schonrogge et al. ，1995) 。寄生生物通常包含广泛

的寄生类群，很少有相对专一的寄生天敌。真菌

是引起致瘿昆虫群落死亡的重要因素。有研究表

明，植物组织的生长通常伴随有大量真菌菌丝的

生长，内生真菌能够引起致瘿昆虫的死亡，但部

分虫瘿组织富含单宁酸，对抑制真菌的感染有一

定的作用 ( Wilson and Carroll，1997) 。另外，一些

以植物叶片或直接以虫瘿组织为食的捕食者能够

引起致瘿昆虫的死亡。如啄木鸟和一些啮齿类动

物能够取食或破坏较大且坚硬的虫瘿，致使瘿内

幼虫死亡 ( Shorthouse and Ｒohfritsch，1993) 。
1. 2 虫瘿对其生物群落结构的影响

致瘿昆虫导致虫瘿的形成，而虫瘿的形成又

会对致瘿昆虫的生长发育产生影响，两者之间存

在复杂而密切的关系。虫瘿 － 致瘿昆虫能被其他

生物寄生甚至重寄生，形成一个具有多级营养关

系和丰富生物多样性的生物群落。虫瘿表型多样

性、环境条件以及寄主植物等因素，都对虫瘿的

生物群落结构有一定影响。
除了瘿蚊以真菌为食外，致瘿昆虫大多取食

植物组 织 或 汁 液，获 得 生 长 所 需 的 营 养 ( Price
et al. ，1987 ) 。许多虫瘿包含高度分化的营养组

织，相对于正常组织来说，含有大量营养，为幼

虫的生长发育提供有利条件。同时，虫瘿的形成

有利于保护致瘿昆虫远离非生物因素的影响。如

在未成熟的虫瘿内，内部相对湿度比外部高 40%，

虫瘿内相对湿度甚至接近 100%。而致瘿昆虫羽化

后的成 熟 虫 瘿，内 外 相 对 湿 度 的 差 异 仅 有 3%
( Plantard and Hochberg，1998 ) 。这表明虫瘿能够

保持瘿内环境的湿度，保护致瘿昆虫免受干旱条

件的影响。
天敌寄生是导致致瘿昆虫种群死亡的重要因

素，虫瘿的形态结构对保护致瘿昆虫免受天敌危

害有重要作用 ( Price and Clancy，1986 ) 。有研究

表明，在较小的虫瘿中的瘿蜂更易受到天敌的攻

击 ( Ito and Hijii，2004) 。这可能由于较大的虫瘿

能够提供更多的营养资源，并且能够保护瘿蜂不

被寄生。此外，瘿壁硬度和厚度、虫瘿外表面的

绒毛等 都 显 著 的 减 少 了 天 敌 对 致 瘿 昆 虫 的 袭 击

( Bailey et al. ，2009 ) 。一些学者对虫瘿的研究表

明，虫瘿组织中多酚氧化酶的活性较高，而多酚

氧化酶通过参与木质素的合成和细胞壁蛋白的交

联化作用来促进细胞壁的增厚，导致虫瘿不易受

到其他生物的捕食和入侵，对生活在虫瘿内的昆

虫起到一定的保护作用 ( 汪少飞等，2014 ) 。同

时，虫瘿组织的化学组分也对致瘿昆虫有一定的

保护作用。Hartley 和 Westphal 等对虫瘿中的酚类

物质是否能够抵抗天敌寄生进行了研究，结果表

明，虫瘿组织一般都含有高含量的酚类混合物如

单宁酸等，单宁酸对大多数昆虫有毒害作用，能

够保护致瘿昆虫免于被寄生或捕食，降低致瘿昆

虫死亡 率 ( Westphal and Bronner，1981; Hartley，

1999) 。捕食也是导致致瘿昆虫幼虫死亡的一个重

要因素，捕食频率是随着虫瘿大小的增加而增加，

寄生率却与之相反 ( Stone et al. ，2012 ) 。因此，

虫瘿最适合的大小，可能是天敌寄生和捕食者捕

食两者协同作用的结果 ( László et al. ，2014) 。
不同形态结构的虫瘿，寄生类群也不尽相同。

例如对犁瘿蜂属的 Diplolepis mayri 和 Diplolepis rosae
形成的虫瘿研究发现，D. mayri 形成的虫瘿内寄

生蜂的多样性更高 ( Lászlò and Tòthmérész，2013) 。
致瘿昆虫通常在较大的发育较晚的虫瘿中发育成

熟，而寄生类群则更易出现在较小的发育较早的

虫瘿中 ( Ito and Hijii，2002) 。然而也有一些学者

指出，大多数寄生生物和寄居生物比致瘿昆虫有

更长的羽化期和滞育期 ( Maxwell et al. ，2011 ) 。
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除了虫瘿的形态结构及发育时期对瘿内生物群落

的影响外，环境气候的不同也会导致瘿内生物群

落结构的差异。寄生蜂种类与虫瘿的大小及外界

气候关系表明，不同的寄生蜂能够利用虫瘿特性

选择最适合自身生长发育的虫瘿作为寄生对象，

而且在夏季较早的时候出现的虫瘿，寄居生物的

多样性较高。然而，在夏末时期，寄生生物种类

则更多 ( Joseph et al. ，2011) 。虫瘿内寄居生物的

多样性与寄主植物类群也有显著关联，木本植物

的虫 瘿 内 寄 居 生 物 的 类 群 更 加 丰 富 ( Maxwell
et al. ，2011) 。而且，致瘿昆虫在寄主植物上的寄

生部位不同，寄生蜂的种类也有很大差别。生长

在花序上的虫瘿比生长在叶片上得虫瘿寄生率低。
这可能是因为在花序上生长的虫瘿更易脱落，不

适合寄生生物在瘿内的长期发育 ( Ito and Hijii，
2000) 。

2 虫瘿与其寄主植物的关系

虫瘿可发生在各种植物 ( 如种子植物、蕨类、
苔藓、地衣及藻类等) 上，但主要发生在被子植

物———特别是双子叶植物 ( 各种草本植物、藤本

植物、灌 木 和 乔 木 ) 上 ( 贾 春 枫 和 刘 志 琦，

2004) 。蚜虫虫瘿的寄主植物涉及 5 科 9 属 46 种之

多，存在着较丰富的多样性 ( 张合彩等，2006 ) 。
其中绵蚜亚科的虫瘿主要结在榆科榆属植物上，

瘿绵蚜亚科的虫瘿主要结在杨柳科杨属植物上，

五节根蚜亚科的虫瘿主要结在漆树科黄连木属和

盐肤木属植物上。致瘿昆虫在寄主植物上的寄瘿

部位也比较复杂，植物的根、茎、叶片、花、果

实、种子等各个部位都可以形成虫瘿。如瘿绵蚜

科的虫瘿致瘿部位有 叶 片、主 脉、侧 脉、叶 柄、
复叶、总轴以及嫩枝等，其中以在叶片上形成虫

瘿者居多，其次是在主脉和嫩枝上，而寄生于漆

树科植物上的五节根蚜亚科的蚜虫，可在盐肤木

Ｒhus chinensis 羽状复叶总轴上形成虫瘿 ( 张合彩

等，2006) 。
致瘿昆虫与其寄主植物存在密切联系，通常

被形容为寄生关系。昆虫产卵行为发生在虫瘿形

成前，在这个过程中，寄主植物的物理或化学作

用影响致瘿昆虫的产卵; 而产卵反过来又会决定致

瘿 昆 虫 的 发 育 及 存 活 ( Stone and Schonrogge，

2003; 郭瑞等，2012 ) 。大部分虫瘿的产生对寄主

植物是有害的，然而也有研究表明，虫瘿能够引

发植物的生理变化进而提高植物防御抵抗冻害的

机制。桉 树 枝 瘿 姬 小 蜂 Leptocybe invasa Fisher ＆
LaSalle 感染的桉树对冻害是不易感的，而且有虫

瘿产生的植株耐冻性更好 ( Ｒocha et al. ，2013 ) 。
虫瘿的形成会导致植物产生一系列的生理生化反

应，导致营养物质和次生物质含量的改变及保护

酶活性的变化。超氧化物歧化酶 ( SOD) 、过氧化

氢酶 ( CAT) 、过氧化物酶 ( POD) 和多酚氧化酶

( PPO) 是细胞内防御系统中重要的保护酶。研究

表明，受刺桐姬小蜂 Quadrastichus erythrinae 危害

后受害叶片内保护酶 ( SOD、CAT、POD、PPO )

活性显著提高，说明刺桐姬小蜂虫瘿的形成诱导

刺桐的 保 护 酶 产 生，表 现 出 了 明 显 的 防 御 反 应

( 汪少飞等，2014) 。虫瘿的出现不仅提高了植物

的抗害性，而且在植物的致瘿和非致瘿部分，植

物叶片的一些生理改变: 蛋白质、吸光度、叶绿

素等都有很大的不同 ( Ｒocha et al. ，2013) 。而且，

致瘿昆虫似乎可以控制虫瘿的形状，导致高浓度

的营养物质和代谢物的聚集。一些研究表明，虫

瘿的形成能够阻碍植株叶片的光合作用，抑制树

叶的生长，使植株更多的能量传递到虫瘿组织，

以保证其生长发育 ( Fay et al. ，1993 ) 。然而，也

有一些学者指出，产生虫瘿的植物叶片具有更高

的光合速率，这可能是因为植物的补偿性光合作

用机制 ( Ｒaman，2011) 。

3 虫瘿的形成机制

虫瘿是致瘿昆虫所释放的某种物质刺激植物

而产生的，但其形成机理尚不明确。致瘿昆虫在

虫瘿的形成过程中仅仅是起启动作用。虫瘿生长

发育一旦开始，即使致瘿昆虫离开或被天敌寄生、
捕食后，虫瘿仍会生长 ( Stone et al. ，2002 ) 。有

些学者认为，致瘿昆虫释放的化学物质刺激植物、
改变了植物体内生长素及赤霉素等酶的活性，促

使细胞不断分裂增长导致虫瘿形成。同时，虫瘿

形成过程中还存在致瘿昆虫与其寄主植物间大量

的化学物质的相互作用。
3. 1 致瘿昆虫在虫瘿形成中的作用

许多学者认为，致瘿昆虫在虫瘿的形成中起

到决定性的作用 ( Weis et al. ，1988) ，而且对致瘿

昆虫系统发育学的研究也证实了昆虫与虫瘿之间

的密切关系。对蚜虫、蓟马、瘿蜂、叶蜂等致瘿

类群的研究发现，致瘿昆虫对虫瘿大小、形状以
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及寄生部位等具有决定作用 ( Weis et al. ，1988) 。
致瘿昆虫成功致瘿的关键是克服寄主植物的

防御体系。研究表明，致瘿昆虫为了避免植物产

生的化学伤害，它们利用自身的酶化系统，使其

具有毒性的组织处于最外层，而包围幼虫的内层

组织 没 有 毒 性，以 此 来 减 少 伤 害，利 于 其 生 长

( Allison and Schultz，2005 ) 。化 学 物 质 在 致 瘿 昆

虫、虫瘿组织以及非虫瘿组织中的含量差别较大，

表明幼虫能够操纵寄主植物营养为自身的生长发

育提供有利条件。研究表明，叶蜂能够操控寄主

植物而导致植物组织的膨大，而且虫瘿中酚醛树

脂化 合 物 的 浓 度 比 叶 片 低 ( Kolehmainen et al. ，

1994) 。水杨酸有杀菌活性，能够保护卵和幼虫免

受病原物的伤害。研究发现，水杨酸、茉莉酸和

水杨酸前体物质，在许多昆虫的幼虫中都可以检

测到，并且比植物组织中的浓度更高 ( Tooker and
Helms，2014) 。虫瘿组织中的氮含量并不随着寄主

植物氮含量的增加而增加，而且虫瘿组织中的氮

水平比非虫瘿组织低。金小蜂虫瘿在形成初期，

钙含量相对较低，但是铜、镍、铁、锌的含量却

很高 ( Williams and Cronin，2004) 。
致瘿昆虫唾液与虫瘿组织的产生有重要联系，

唾液酶类能帮助刺吸式昆虫对植物进行穿刺，破

坏植物的防御反应。刺吸式昆虫唾液中的多聚半

乳糖醛酸酶、碱性磷酸酯酶、蔗糖酶多酚氧化酶

等，可能是某些植物特定病理反应的激发子，同

时昆虫唾液中的氨基酸和蛋白酶还是引起植物虫

瘿的原因之一 ( 严盈等，2008 ) 。而且，在昆虫的

唾液中还发现少量的生长素、细胞分裂素及其他

植物 激 素， 这 可 能 与 虫 瘿 的 产 生 有 关 ( Hori，
1992) 。

因此，致瘿昆虫的活动对在虫瘿形成过程中

起着决定性作用。对桉树枝瘿姬小蜂的研究结果

表明，桉树枝瘿姬小蜂成虫在桉树枝叶上产卵，

卵的发育刺激了枝叶细胞分化和增殖，生长素在

梢头 聚 集，导 致 嫩 梢、叶 柄 肿 大 ( 吴 耀 君 等，

2012) 。
3. 2 植物化学与虫瘿形成的关系

致瘿昆虫的产卵行为以及卵的生长发育是导

致虫瘿形成的重要因素。致瘿昆虫的性信息素的

合成、交配行为及产卵行为等，都可能受到寄主

植物化学物质的影响。因此，寄主植物特性及其

环境因素在诱导虫瘿形成过程中也具有间接作用。
在许多致瘿昆虫中，寄主植物的次生代谢产

物能够作为性信息素的前体化合物，诱导昆虫的

成功交配。研究发现，植物生物碱在灯蛾的整个

生活史中都作为无毒的氮氧化合物存在，雄性的

灯蛾能取食植物并将能将生物碱转化为求偶的信

息素从味刷释放出来 ( Hartmann et al. ，2004) 。除

了植物的次生代谢产物，寄主植物的花和营养器

官的挥发物在诱导昆虫产卵，进而导致虫瘿形成

的过 程 中 发 挥 着 重 要 作 用 ( Ｒeisenman et al. ，

2010 ) 。如 刺 激 叶 蜂 产 卵 的 物 质 即 为 酚 醛 糖 苷

( Ｒoininem et al. ，1999 ) 。膜翅目致瘿昆虫在选择

寄主植物时，就是被寄主植物特殊的挥发物所吸

引，引发致瘿昆虫的产卵行为，导致了虫瘿的形

成 ( Fay et al. ，1993) 。瘿蜂科昆虫大部分在栎属

植物上形成虫瘿，这可能是因为栎属植物的挥发

性物质对瘿蜂科昆虫的吸引力更强，也表明致瘿

昆虫在选择寄主植物时并不具有绝对专一性。致

瘿昆虫所需营养来源于其寄主植物，寄主植物的

营养品质越高，生长活力越高，昆虫的产卵的数

量可能也会越多 ( Tooker and Helms，2014 ) 。因

此，大部分致瘿昆虫会选择生长旺盛的植物及其

部位致瘿。研究表明，光合作用强的植物周围 CO2

浓度较高，这种浓度可能是致瘿昆虫检测植物生

长活力的一种标准 ( Langan et al. ，2001 ) 。此外，

植物叶片边界层的挥发物以及 CO2浓度对卵的发育

也有重要影响 ( Woods，2010) 。
3. 3 植物激素与虫瘿形成的关系

植物 激 素 对 虫 瘿 形 成 的 影 响 有 两 种 假 说。
Hartley ( 1999) 认为致瘿昆虫诱导的虫瘿的生长

发育与细菌诱导的虫瘿相似，这可能与酚类物质

与吲哚乙酸或者吲哚乙酸氧化酶的相互作用有关。
许多虫瘿中富含吲哚乙酸和吲哚乙酸氧化酶以及

酚类物质 ( 如水杨酸等) ，酚类对吲哚乙酸及吲哚

乙酸氧化酶有抑制作用。而 Miles ( 1999 ) 认为虫

瘿组织需要大量的氧气来维持其营养能力，氧气

可能会抑制吲哚乙酸氧化酶的活性，导致吲哚乙

酸水平局部增加并影响了细胞生长。
植物激素在虫瘿以及致瘿昆虫中的动态变化，

与虫瘿的生长发育密切相关。相关研究表明，在

致瘿昆虫及其虫瘿组织中含有高浓度的植物激素

( Bartlett and Conner，2014) ，植物激素 ( 生长素和

细胞分裂素) 在虫瘿形成过程中可能起到关键作

用。通过人为因素来控制虫瘿的形成有很多限制

因素，但注射植物激素的混合物诱导了一些类似

虫瘿结构的产生 ( Conner et al. ，2012) ，部分证明
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了植物激素在虫瘿形成中的重要作用。一些研究

表明，即使将寄主植物的顶芽和叶 ( 产生植物激

素的部位) 去掉，虫瘿仍继续生长，表明了虫瘿

是产生植物激素的部位 ( Tooker and De Moraes，
2011) 。然而，也有学者认为植物激素的合成是由

昆虫自身完成的 ( Yamaguchi et al. ，2012 ) 。比如

一种在柳树上致瘿的叶蜂 Pontania bridgmannii，通

过酶转化作用合成生长素，并且通过表皮和口器

来分泌生长素于幼虫周围，这些幼虫还含有大量

细胞分裂素，是对照叶片含量的上千倍，雌性成

虫的附腺也发现高含量的细胞分裂素及其前体细

胞 ( Nyman et al. ，2000) 。对于致瘿叶蝉来说，细

胞分裂素的增加与其取食行为相关，生长素却与

之无关。一些致瘿昆虫的幼虫中含有高浓度的生

长素，但是生长素主要存在于植物中，这表明幼

虫操控生长素的聚集，这可能是虫瘿产生的必要

条件 ( Tooker and De Moraes，2011 ) 。生长素同样

在金小蜂的幼虫中发现，它在刺槐上形成的虫瘿

中，在幼虫中的生长素的浓度比在虫瘿组织中的

浓度高几千倍，并且生长素的浓度在雌性个体中

更高，雌 性 幼 虫 产 生 的 虫 瘿 个 体 更 大 ( Dorchin
et al. ，2009) 。而且，虫瘿内部生长素的含量与虫

瘿的大小呈负相关，较小的虫瘿生长旺盛，含有

更高浓度的生长素 ( Tooker and Helms，2014) 。与

生长素相似，细胞分裂素同样在多种致瘿昆虫都

有发现，在虫瘿的生长发育中具有重要作用。研

究发现，在双翅目和鳞翅目的致瘿昆虫中，幼虫

中细胞分裂素的浓度是周围虫瘿组织浓度的 50 －
60 倍 ( Dorchin et al. ，2009 ) 。在木虱科幼虫中，

细胞分裂素浓度是虫瘿组织 40 倍，非虫瘿组织的

200 倍 ( Straka et al. ，2010 ) 。此外，赤霉素等一

些其他的植物激素也与虫瘿的形成有一定关联。

4 展望

虫瘿是包括了致瘿昆虫、寄主植物、寄居动

物、天敌以及一些共生的细菌、真菌的多营养层

组织，各个营养层之间存在复杂的联系。致瘿昆

虫的致瘿类别及其多样性都很高，生活习性复杂，

因此首先要明确其基本的生物学和分类及其寄主

植物等。瘿室内部物种群落结构组成及其相互关

系、虫瘿形态结构对瘿内生物群落结构的影响以

及虫瘿与寄主植物的相互关系等，值得深入研究。
昆虫对植物的刺激导致了虫瘿的形成，但是虫卵

如何克服植物组织本身的防御作用，在其内部继

续生长发育还有待研究。此外，虫瘿的形成机理，

致瘿昆虫产卵或取食如何诱导虫瘿形成，致瘿昆

虫的生殖系统中是否携带有病毒、细菌或真菌等

致瘿因子，将是未来研究的重点。虫瘿是一个跨

越多个学科的研究，除了动植物学方面的基本研

究和生态学等的探讨外，在医学方面的应用也有

待发展。
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