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摘要: 植物为数十万种昆虫提供各种资源，如食物、交配、产卵和躲避天敌的场所。目前对昆虫检测植物寄主的

研究主要关注昆虫嗅觉系统和植物寄主挥发物之间的相互作用，对昆虫视觉系统发挥的作用关注较少。近年来，

对昆虫视觉器官、光行为反应及分子生物学的研究表明，昆虫具有优异的视觉能力，能够辨别植物寄主的颜色、
大小和轮廓，应该将视觉纳入昆虫检测植物寄主的研究中。昆虫能够利用视觉信号准确检测寄主，远距离时，主

要依靠植物寄主轮廓检测寄主，近距离时，寄主的大小、颜色和形状发挥重要作用。利用昆虫视觉识别寄主的专

一性研制诱捕装置，可为害虫的监测和防治提供一定的理论基础。
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The role of visual signals in insect detection of plant hosts
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Abstract: There are hundreds of thousands of insect species for which plants provide a variety of resources
such as adult food，mating encounter sites，ovipositional sites，shelter from harmful biotic agents． At
present，the research on insect detection plant hosts is mainly concentrated on the interaction of insect
olfactory systems and plant host volatiles，while the role of vision systems in insect interactions with host
plants has been relatively received little attention． Ｒecent studies on insect visual organs，photobehavioral
responses and molecular biology have shown that insects have excellent visual ability to discriminate the
color，size，and outline of plant hosts，and visual cues always should be considered into the studies of host
finding． Insects can use visual signals to accurately detect hosts，when insects are detecting plant hosts in
a long distance，mainly rely on the outline of the host; at close range，the size，color and shape of the host
play an important role． Using the specificity visual recognition of insect to host plant could provide a
theoretical basis for the monitor and control of pests，such as developing species-specific traps．
Key words: Insect; vision; plant host; detection; optical signal

昆虫与植物的长期进化过程中，两者之间的

相互作用一直是生态学研究的重要问题，植食性

昆虫与寄主发生交互作用之前，必须先找到寄主

( Heil，2015) 。因此，定位一个合适的植物寄主是
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任何一种昆虫和植物发生相互作用前最重要的一

步。多年来，昆虫与植物之间的关系主要以化学

生态学为主，即植物挥发性物质与昆虫嗅觉器官

之间的关系 ( Ｒeeves，2011 ) 。由于受到研究方法

和仪器设备的限制，一直认为昆虫的视觉较差，

无法通过视觉辨别植物。但是近年来对昆虫复眼

结构、行为反应及分子生物学的研究表明，昆虫

具备通过视觉信号检测植物寄主的能力 ( Briscoe
and Chittka，2001) 。昆虫与植物之间的关系非常复

杂，在昆虫检测植物寄主机制的研究中，化学信

号比视觉信号受到更多的关注，昆虫视觉发挥的

作用常被忽视，化学生态学的研究占主导地位。
近年来许多研究表明，在昆虫检测植物的过程中，

视觉信号比嗅觉信号更重要，或至少是视觉和嗅

觉 协 同 发 挥 作 用 ( Harris et al． ， 2011;

Vaishampayan et al． ，2011) 。因此，本文认为应该

将昆虫的视觉纳入检测植物的研究中，因为任何

一项单一的研究方法都可能会低估昆虫在检测植

物过程中掌握的信息量。

1 昆虫与植物进化关系

古植物学和分子生物学的证据表明，现代植

物主要群体进化起源过程如下: 蕨类植物在泥盆

纪时期出现，到石炭纪和二叠纪时期占主导地位，

至今种类仍然很丰富。种子植物在石炭纪时期出

现，在侏罗纪时期非常丰富; 被子植物在白垩纪

早期出 现，并 在 今 天 继 续 占 主 导 地 位 ( Doyle，

2012) 。现代昆虫主要群体的进化起源研究表明，

石炭纪中出现了直翅目昆虫; 二叠纪出现半翅目、
鞘翅目和膜翅目昆虫; 三叠纪出现双翅目昆虫;

白垩纪出现鳞翅目昆虫 ( 阎锡海等，2003 ) 。昆虫

与植物之间的进化存在着两种观点相反的假说:

“协同进化”假说和 “顺序进化”假说。Ehrlich
和 Ｒaven ( 1964) 根据对粉蝶科昆虫与十字花科植

物关系，首次提出 “协同进化”假说，该假说认

为昆虫和寄主植物是共同进化的，两者相互影响，

特定植物分类单元的上升会伴随着昆虫分类单元

的同时上升，植物类群与昆虫类群有着古老联系，

古老的昆虫类群往往无法取食利用新的植物类群。
王琛 柱 和 钦 俊 德 ( 2007 ) 深 入 研 究 了 棉 铃 虫

Helicoverpa armigera 和烟青虫 Helicoverpa assulta 与

植物寄主和天敌三者的关系，证实了协同进化假

说。然而，Jermy ( 1976) 提出的 “顺序进化”假

说则认为昆虫是跟随植物而进化的，昆虫对植物

进化的影响不大，植物的进化主要受到其他因素

的影响，如植物间的资源竞争、脊椎动物取食和

环境的胁迫等。“协同进化”假说突出植物寄主对

昆虫的防御作用，而 “顺序进化”重视昆虫对植

物的感受与识别。

2 昆虫视觉

2. 1 昆虫的视觉器官

昆虫视觉器官主要为复眼和单眼。复眼是昆

虫最主要的视觉器官，多为完全变态昆虫成虫和

半变态若虫具有，长翅目昆虫的幼虫是唯一具有

复眼结构的幼虫 ( Paulus，2000 ) 。昆虫的复眼由

小眼构成，小眼通常由角膜、晶锥、感杆束以及

色素细胞等组成。根据昆虫复眼结构的差异，将

复眼分为了并列像眼 ( Apposition eye) 和重叠像

眼 ( Superposition eye) ( 蒋月丽，2016 ) 。并列像

眼的视杆只能接受单个小眼的光线，不能感受到

低强度的光照，多为日出性昆虫具有。重叠像眼

的视杆能够接受多个邻接小眼的光线，对低强度

的光照较敏感，通常存在于夜行性昆虫中 ( 文超

等，2019) 。日行性昆虫复眼具有良好的聚焦能

力，而夜行 性 昆 虫 复 眼 的 聚 焦 能 力 较 弱。Jia 和

Liang 等 ( 2017) 应用悬滴法和曲率半径法测定了

夜行性昆虫毛蠓 Clogmia albipunctata 的焦距，研究

表明毛蠓复眼具有较低的聚焦比数，其空间分辨

率较差。复眼结构决定了昆虫的视觉能力，复眼

提供的视觉能力有利于昆虫对寄主植物的轮廓、
颜色 和 大 小 的 判 断 ( Prokopy，2003; Moericke
et al. ，2011) 。

昆虫单眼分为背单眼和侧单眼 ( 刘红霞和彩

万志，2007) 。背单眼 ( Dorsal ocelli) 通常为昆虫

成虫和半变态类若虫具有，位于复眼两侧，不同

昆虫的数量和结构差异较大，常作为昆虫分类的

依据 ( Tan and Hua，2009) 。昆虫背单眼由外向内

依次为角膜、角膜细胞、晶体和视网膜细胞，能

够感受强度较低的光，具有辅助昆虫复眼进行视

觉判断的功能。侧单眼 ( Stemmata ) 是完全变态

昆虫的幼虫独有的视觉器官，由外向内依次为角

膜、晶体、视网膜细胞和色素细胞，与复眼一样，

昆虫的侧单眼可以感知寄主植物的颜色、形状和

大小 ( Gilbert，1994) 。
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2. 2 昆虫视觉能力

对昆虫复眼电生理、行为和分子生物学的研

究均表明昆虫具有良好的色视觉能力，昆虫可能

通过视觉信号寻找植物寄主。Jiang 等 ( 2015 ) 对

铜绿丽金龟 Anomala corpulenta 复眼视网膜电位的

研究表明，铜绿丽金龟对近紫外光 ( 400 nm) 、黄

绿光 ( 498 ～ 562 nm) 和蓝光 ( 460 nm) 较敏感。
魏国树等 ( 2002 ) 运用视网膜电位技术测定了棉

铃虫成虫复眼对光刺激的电生理反应，表明棉铃

虫对 近 紫 外 光 400 nm、蓝 光 483 nm 和 黄 绿 光

562 nm 的电生理响应较明显。昆虫复眼的视网膜

电位技术已经在鞘翅目、膜翅目和鳞翅目等多个

目昆虫中应用 ( Kirchner et al. ，2005) 。
昆虫对不同波长光源具有选择偏好性。例如，

Jeon 等 ( 2012 ) 研究发现蓝光是对米象 Sitophilus
oryzae 成虫最有吸引力的波长，其次是绿光、红

光、紫 外 光 和 红 外 光。在 野 外 测 试 红 裸 须 摇 蚊

Propsilocerus akamusi 成虫 对 发 射 白 光、绿 光、红

光、蓝光、琥珀光和紫外光的 LED 灯的趋性，研

究发现紫外光对红裸须摇蚊的吸引能力最强，其

次是绿光、白光、蓝光、黄光和红光 ( Hirabayashi
and Ogawa，2016) 。Wen 等 ( 2018) 在室内外对沟

眶象 Eucryptorrhynchus scrobiculatus 和其近缘种臭椿

沟眶象 E. brandt 光行为反应的研究表明，两种象

甲均对波长为 405 nm 的紫光最敏感。
昆虫感受光的本质是视觉色素吸收光子，将

吸收的光学信号转化为电信号后在昆虫体内传导。
视觉色素分子包含视蛋白，是 G 蛋白的偶联受体，

含有 7 个跨膜结构域和发色团，结构通常为 11-顺
式视黄醛 ( 文超等，2019) 。昆虫视蛋白根据色素

的光谱峰分为 3 个进化枝，即紫外线敏感、蓝光

敏感 和 长 波 长 敏 感 蛋 白 质 ( Briscoe and Chittka，

2001) 。Liu 等 ( 2018) 运用荧光定量 PCＲ 和蛋白

质印迹法对甜菜夜蛾 Spodoptera exigua 视蛋白基因

的表达研究发现，甜菜夜蛾存在 3 种视蛋白基因，

通过 ＲNA 干扰敲除其中的一个视蛋白基因后，其

他两个视蛋白基因的表达增强，并且改变了甜菜

夜蛾的光行为反应。

3 植物光学信号

3. 1 植物个体的光学信号

昆虫能够识别植物个体的多种视觉特征，主

要包括光谱特性、大小和轮廓。在自然光的照射

下，植 物 叶 片 的 反 射 光 谱 曲 线 非 常 相 似

( Schoonhoven，2005 ) 。这种相似性是由于维管植

物中的叶绿素吸收绿色光，而叶绿素的反射光谱

变化较小。但由于植物叶片的其他色素如胡萝卜

素、叶黄素和花青素的存在，导致植物叶片反射

的光谱可能变化很大。植物衰弱后产生大量的胡

萝卜素或叶黄素，叶片变为黄色至红色 ( Mooney
and Gulmon，1982; 吴春燕和王雪峰，2014) 。

叶片表面反射光的强度受到叶片蜡质层厚度，

短柔毛及入射光角度等因素的影响。叶片蜡质层

越厚、短柔毛越多或入射光角度趋向于垂直都会

导致反射的短波光比例增加，饱和度降低，从而

产生白色外观 ( 对人类) ，这使得昆虫难以检测到

植物寄主，例如，沙丘上的植物通过腺体分泌液

体吸附沙粒而使叶片看起来是白色，从而避免被

昆虫取食 ( LevYadun，2007) 。
植物的大小和轮廓在物种间的变化远远大于

叶片反射光谱的变化。即使对于同一种植物，在

不同的生长发育阶段，其大小和轮廓存在很大不

同。昆虫能够根据植物的大小和形状辨别植物寄

主。同样，不同发育阶段的植物叶片、芽、苞片、
花朵、种子、果实等结构的光谱反射特性不同，

昆虫可以通过视觉识别植物不同的结构。例如，

云杉不同发育时期的球花反射光谱差异很大，云

杉球果小卷蛾 Cydia strobilella 可以通过球花的颜色

辨别 不 同 生 理 状 态 的 球 花 ( Jakobsson et al. ，

2017) 。
3. 2 植物群落的视觉信号

在昆虫定位植物寄主的过程中，植物群落结

构特征与单个植物的形态特征同样重要。森林斑

块的大小、林缘与周围环境之间的对比度，森林

内寄主的密度、分散模式以及植物群落的景观都

可能 对 昆 虫 定 位 植 物 寄 主 产 生 影 响 ( Ｒausher，
1981; Smith，2010) 。植物群落结构组成对昆虫的

取食行为也有较大的影响。例如 Bach ( 1981 ) 评

估了 不 同 作 物 构 成 的 栖 息 地 对 黄 瓜 条 叶 甲

Acalymma vittata 丰富度的影响，栖息地的群落结

构强烈影响黄瓜条叶甲的取食偏好。
为了研究昆虫的视觉环境，可以使用较多的

技术来量化植物群落中的自然光源或植物寄主表

面反射光的能量和光谱，对研究昆虫通过视觉功

能识别寄主具有重要意义。野外便携式光度计和

光谱仪能够直接测量光谱和光照强度。同样，可

以使用选择性滤波器研究植物寄主反射光对昆虫
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的行为响应 ( 刘东蔚等，2014; 刘畅等，2016 ) 。
在复杂的森林或农田生态系统中，自然光的波动

较大，使用分光光度计、光谱仪、滤波器等方法

测定自然环境中的光谱特性并非绝对准确，但可

以对视觉信号的特征进行相对估计。

4 昆虫检测植物寄主

已经证明昆虫常利用天体发射的偏振光进行

定向和导航。昆虫复眼电生理研究表明，一些昆

虫复眼的背部边缘区域有许多对偏振光敏感的感

受器 ( Schwind，1983; 文超等，2019 ) 。同样，昆

虫的背单眼也能感受到天体发射的偏振光 ( Fent
and Wehner，1985; Schwarz et al. ，2011 ) 。昆虫相

对于天体以恒定的速率移动，天体为昆虫提供了

最稳定的定向信号 ( Wehner，2003 ) ，例如，非洲

粪金龟 Scarabaeus zambesianus，溪岸蠼螋 Labidura
riparia 和夜间中美洲汗蜂 Megalopta genalis 均会利

用天体进行定向 ( Ugolini and Chiussi，1996; Dacke
et al. ，2003; Hironaka et al. ，2008) 。

对于森林冠层中活动的昆虫来讲，天体不可

能常常清晰可见，地面目标物更适合用作定向和

导航的信号。昆虫主要基于目标物轮廓确定远处

的植物，其中昆虫远距离感知植物的颜色特性和

图案细节可能性比较小，尤其是昆虫朝向太阳运

动的昆虫，因为除了相当近的范围之外，昆虫复

眼缺乏相应的视觉灵敏度 ( Prokopy，1983 ) 。在定

位植物寄主的过程中，昆虫使用地面目标物，如

寄主或其他物体 ( 如石头) 轮廓作为参照，以确

定飞行的速度和方向 ( Kennedy，2010) 。相对于较

小的植物，大多数昆虫更容易检测到远处的大型

植物，这导致植物群落结构中，相对突出的植物

( 乔木，而不是草本植物) 往往会积累更多的昆虫

( Prokopy，2003) 。
4. 1 昆虫远距离检测植物寄主

昆虫能 够 远 距 离 识 别 寄 主，例 如 榆 紫 叶 甲

Ambrostoma quadriimpressum 成虫的选择和非选择试

验的野外研究中，寄主植物和纸柱 ( 不含挥发物)

吸引了相同数量的甲虫。同时，如果视野范围内

有一个直立的目标物，甲虫将会朝向其运动，否

则甲虫将会随机运动，直到看见直立的目标物，

这表明该甲虫检测寄主由视觉信号引导，而不是

化学信号 ( Sun and Bao，2016) 。同样，温室白粉

虱 Trialeurodes vaporariorum 可以利用视觉远距离识

别寄主和非寄主植物，而嗅觉信号发挥次要作用

( Vaishampayan et al. ，2011) 。
高速飞行的有翅昆虫远距离定位植物寄主类

似于人类在高速汽车上对道路旁树木的感知，主

要依靠轮廓识别不同的植物寄主。尽管人类和昆

虫的视觉器官在形态结构和生理功能上存在差异，

但对于面临类似的视觉信号，视觉系统可能具有

相似的作用 ( Chapman，1998; 郑胜男，2013; 蒋

月丽等，2016) 。将人类视觉与昆虫视觉类比，模

拟昆虫对单株植物的视觉感知，但是植物生长的

环境十分复杂，这种模拟可能是非常简单的。
4. 2 昆虫近距离检测植物寄主

靠近植物寄主后，昆虫可以检测到植物更精

确的物理视觉刺激，如叶片颜色和饱和度、寄主

大小及长势等 ( Egusa et al. ，2006; Ｒamírez et al. ，

2008) 。通过研究不同波长单色光的响应，证明了

多种昆虫可以独立于光照强度区分不同波长的光，

如 白 背 飞 虱 Sogatella furcifera、锈 赤 扁 谷 盗

Cryptolestes ferrugineus 和沟眶象等 ( 邵英等，2013;

王争艳等，2016; 文超等，2018 ) 。研究室内模拟

植物寄主反射光对昆虫行为的影响，发现最接近

寄主反射光谱的光能够 强 烈 吸 引 昆 虫 ( Prokopy
and Boller，1971; Chen et al. ，2013) 。

对同翅目昆虫的寄主选择行为研究发现，蚜

虫可以基于反射光的饱和度差异来实现对寄主和

非寄 主 植 物 之 间 或 植 物 不 同 部 位 之 间 区 分

( Kennedy，2010; Mound，2011 ) ，如 桃 粉 大 尾 蚜

Hyalopterus pruni 在寻找芦苇属植物作为寄主的过

程中，通过视觉系统区分饱和与不饱和色调的芦

苇叶片，以饱和色调芦苇叶片为寄主的蚜虫不会

被不饱和的黄色叶片所吸引，同时蚜虫能够通过

叶 片 色 调 饱 和 度 区 分 寄 主 和 非 寄 主 植 物

( Moericke，1969) 。当寄主进入视野后，昆虫可以

感知到寄主的相对大小 ( 根据角度测量尺寸) ，但

是它 们 不 能 感 知 物 体 的 绝 对 大 小 ( Saxena and
Khattar，1977; Tang et al. ，2013 ) ，因为昆虫不具

备通过改变复眼焦距来评估与寄主植物间距离的

能力，但是可以通过 “比较”行为评估到寄主的

距离 ( Wallace，1959; Prokopy，2003) 。
昆虫同样会基于植物大小或长势近距离检测

潜在的寄主植物，包括了达摩凤蝶 Papilio demoleus
幼虫，蟋蟀 Nemobius sylvestris 和中欧山松大小蠹

Dendroctonus ponderosae 成虫 ( Campan and Gautier，
1975; Schonherr，1977; Saxena and Khattar，1977) ，
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这些昆虫均选择了森林中较高的植物作为寄主。
植物叶片冠层结构的差异可能是影响昆虫近距离

选择寄主的一个附加因素，例如，植物冠层结构

会刺激苹果实蝇 Ｒhagoletis pomonella 和地中海实蝇

Ceratitis capitata 选 择 寄 主 ( Moericke， 1969;

Moericke et al，2011) 。
昆虫近距离检测植物受到背景颜色的强烈影

响，不同背景会影响环境的色彩对比度和光照强

度，对 昆 虫 具 有 不 同 的 刺 激。在 对 管 尾 燕 尾 蝶

Battus philenor 检 测 植 物 寄 主 马 兜 铃 Aristolochia
reticulata 的过程发现，雌虫通过视觉检测没有被其

他植被包围的寄主植物，并在这类植物上产卵，

而不 是 在 与 其 他 植 物 混 作 的 马 兜 铃 上 产 卵

( Ｒaushe， 1981 ) 。同 样 地， 甘 蓝 蚜 Brevicoryne
brassicae 和甘蓝粉虱 Aleyrodes brassicae 偏向于在裸

地上寄主植物上产卵，而不是杂草包围的植物寄

主 ( Smith，2010) 。
4. 3 昆虫冠层内检测植物寄主

昆虫到达植物群落冠层后，面临对不同寄主

的选择。寄主形状、反射光的强度和颜色对比等

对检测冠层内植物同样十分重要。苹果实蝇在冠

层中搜索寄主的过程说明昆虫具备在冠层识别寄

主的能力。补充营养时，苹果实蝇基于寄主果实

的形状和大小检测寄主，产卵时主要基于叶片的

色调检 测 合 适 的 产 卵 场 所 ( Boller and Prokopy，

1976) 。
昆虫对叶片边缘的感知比叶片中心更强，因

为叶片边缘与背景的对比度较大，昆虫对叶片与

背景的对比度差异比较敏感 ( Wehner，2003 ) 。土

壤和植被之间的颜色对比很明显，理论上昆虫识

别叶片和土壤需要一个检测波长 580 nm 以上的光

感受器，这类光感受器已经在一些鳞翅目昆虫中

发现 ( Bernard，1979) 。昆虫为了增强对地面图案

运动的检测能力，复眼腹侧部分小眼特化为对长

波光 ( 大于 500 nm) 非常敏感，而对短波光 ( 小

于 500 nm) 不敏感 ( Kennedy，2010 ) 。因此，在

冠层内检测植物寄主的过程中，色彩对比可能在

有植被与 没 有 植 被 地 面 的 距 离 检 测 中 起 到 刺 激

作用。

5 结论与展望

本文阐述了昆虫视觉能力，植物反射光的特

征以及昆虫如何利用视觉信号检测植物寄主。对

昆虫复眼结构、视网膜电位和分子生物学的研究

表明昆虫拥有优异的视觉能力。昆虫吸收光子后，

从视网膜电位产生到行为反应的过程还是未知的，

这个过 程 是 如 何 发 生 以 及 发 生 的 位 置 值 得 深 入

研究。
昆虫定位植物寄主的过程中，除了植物的嗅

觉刺激外，昆虫能够利用视觉检测远处的寄主或

非寄主植物，主要基于寄主植物的总体轮廓，昆

虫不能在较远的距离感知植物的色调或形状等细

节。当昆虫接近植物到几米或更近的距离时，植

物光谱特性 ( 形状、大小和饱和度) 成为检测植

物的的主要信号。当昆虫进入冠层后，植物寄主

与背景组成 ( 土壤或灌木植被) 在昆虫检测寄主

和非寄主植物中发挥重要的作用。
目前，灯光诱杀技术已成为害虫综合管理重

要的一部分 ( Katsuki et al. ，2012 ) 。灯光防治害

虫不仅没有化学防治方法所带来的环境问题，并

且有利于延缓害虫抗药性 ( 边磊等，2012 ) 。与昆

虫性信息素相比，灯光诱捕器被证明具有更大的

价值，因为灯光诱捕器可以吸引两性的昆虫。目

前市场上作为灯光诱杀技术的光源主要是黑光灯

和频振式杀虫灯，这两种光源均是广谱性光源，

虽然可以诱捕到目标昆虫，但也会杀死大量的昆

虫天敌或中性昆虫，对生态环境稳定性和生物多

样性造成一定影响。研究昆虫视觉能力，对害虫

的监测和防控也具有重要意义，目前广泛使用含

有昆虫性信息素或植物源引诱剂的诱捕器如何借

助视觉感知特性进一步提高效果和专一性等，例

如，将 LED 灯与聚集信息素结合使用后，显著提

高了聚集信息素对赤拟谷盗 Tribolium castaneum 的

标记回捕率 ( Duehl et al. ，2011 ) 。因此，基于昆

虫视觉特性研发高效、特异性强和环境友好的光

源诱捕器也有重要的应用价值。
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