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摘要：植食性昆虫通过取食和产卵诱导的植物挥发物（Herbivore induced plant volatiles，HIPVs）是植物适应性进

化产物，对植物抵御害虫至关重要。本文系统综述了植物HIPVs的成分、产生、作用机制及应用前景。HIPVs种
类繁多，涵盖萜烯类、绿叶挥发物、芳香族化合物等，具有独特的合成路径。昆虫诱导植物释放HIPVs的机制多

样，如取食和产卵分泌物中的激发子或微生物，以及取食、产卵行为引发的叶片损伤和卵沉积。植物则借助细胞

膜受体识别入侵，以激活防御早期信号与激素传递，上调防御基因并最终合成HIPVs。这些挥发物在直接防御中

充当毒素抵御昆虫，在间接防御中招募天敌并诱导其他植物防御反应。总之，目前对于HIPVs的诱导和防御功能

研究较深入，未来需要利用基因编辑等生物技术推动作物抗虫育种，并结合其他绿色防控措施促进田间应用。
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Research advances in the herbivore induced plant volatiles through 
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(College of Plant Science & Technology, Huazhong Agricultural University, WuHan 430070, China）
Abstract: Herbivore-induced plant volatiles (HIPVs), elicited by insect feeding and oviposition, represent 
evolutionary adaptations in plants that mediate ecological defenses against insects. Here, we systematically 
review the components, production, induction mechanism, and application prospects of HIPVs. HIPVs 
comprise a wide variety of compounds, including terpenoids, green leaf volatiles, and aromatic compounds, 
which are synthesized via unique biosynthetic pathways. The mechanisms by which insects trigger plants to 
release HIPVs are varied, such as elicitors or microbes in feeding and oviposition secretions, as well as the 
related leaf damage and egg deposition. Plants recognize invasions through cell membrane receptors, 
activate early defense signals and phytohormone transmission, upregulate defense-related genes, and 
ultimately synthesize HIPVs. These volatiles act as toxins against pests in direct defense, while recruit 
natural enemies and prime defense responses in neighboring plants in indirect defense. Collectively, while 
significant progress has been made in basic research related to induced defense mechanisms of plant 
volatiles, future studies should take advantage of biotechnologies like gene-editing technologies to promote 
insect-resistant plant breeding, and integrate other green control measures for field applications.
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植物在长期的适应性进化中，形成了多种防

御策略来抵抗植食性昆虫的为害 （Schuman and 
Baldwin，2016；张海霞等，2024）。这些策略根据

来源可分为组成型防御和诱导型防御 （Mithöfer 
and Boland，2012）。组成型防御主要依赖于植物

固有的物理与化学特性 （Cribb et al.，2010）。诱

导型防御则是植物在昆虫侵袭后激活的防御反应，

涉及感知、信号传导与防御物质的合成，并干扰

植食性昆虫卵的孵化和取食 （Truitt et al.，2004；
Boutrot and Zipfel，2017）。诱导型防御包括植食性

昆虫为害诱导产生的植物挥发物（HIPVs）、有毒

蛋白和次生代谢物 （Howe and Jander，2008）。其

中 HIPVs 种类多样，根据植食性昆虫在寄主植物

上的不同行为及为害主要分为取食和产卵诱导的

植物挥发物。

植物的诱导型防御又分为直接防御和间接防

御，直接防御通过产生有毒物质直接影响昆虫生

长发育和卵的孵化，间接防御则是产生挥发物吸

引昆虫的天敌 （Dicke and Baldwin，2010）。而植

物诱导型挥发物不仅能够作为植物分泌的有毒物

质直接防御害虫及其卵，而且还能作为信号分子，

在生态系统中不同营养级间传递信息，从而实现

植物的间接防御（Kessler and Baldwin，2001）。植

物 HIPVs 在植物防御体系中具备功能多样性，可

应用于作物抗虫育种及害虫防治，进一步提高农

业生产效益。本文综述了国内外有关 HIPVs 的研

究进展，包括化学成分、诱导因子、信号传递及

其在生产实践中的应用潜力。

1  HIPVs主要成分

植物产生的 HIPVs 种类丰富，迄今已鉴定的

挥发物成分主要有萜烯类化合物，如 β-罗勒烯、

（E、E） -α-法尼烯、β-石竹烯和（E） -4,8-二甲

基壬-1、3、7-三烯（DMNT）等；绿叶挥发物如

（E） -2-己烯醇、（Z） -3-己烯醇和（Z） -3-乙酸

己烯酯等；芳香族化合物，如吲哚、水杨酸甲酯、

二甲苯和甲基丁香酚等 （Turlings and Tumlinson，
1992；Tamiru，2011）。

萜烯类化合物（Terpenes）来源于异戊二烯单

元，涵盖半萜、单萜、倍半萜、同型半萜和二萜

等 ， 是 结 构 最 多 样 的 植 物 挥 发 物 （Li et al.，

2023）。其主要通过植物细胞质中的甲羟戊酸途径

和质体中的 2-C-甲基-d-赤藓糖醇 4-磷酸途径，

即 图 1 中 MEP 途 径 进 行 合 成 （Nagegowda and 
Gupta，2020）。目前的研究发现部分HIPVs大部分

都属于萜烯类化合物。如番茄在受到大戟长管蚜

Macrosiphum euphorbiae 取食后，会产生 β-罗勒烯

进行防御；欧洲赤松叶蜂 Diprion pini 在松树上产

卵会刺激松树产生（E） -β-法尼烯（Coppola et al.，
2017；Hundacker et al.，2021）。

绿叶挥发物 （Green leaf volatiles，GLVs） 主

要由六碳醛、醇类以及其脂类组成，在维管植物

中 普 遍 存 在 ， 并 响 应 植 物 受 到 的 外 来 胁 迫

（Matsui， 2006； Matsui and Engelberth， 2022）。

GLVs 通过脂氧合酶途径由游离亚麻酸进行合成，

在植物受损时该通路被快速激活，短时间内形成

并释放大量GLVs（Nakashima et al，2013）（图1）。

在此过程中，游离的亚麻酸或半乳糖在脂氧合酶

的催化下，形成氢过氧化物，随后在过氧化氢裂

解酶的作用下生成六碳醛挥发物和十二碳氧酸；

而六碳醛可在六烯醛还原酶的作用下转化为六碳

醇，并在乙酰转移酶催化下形成相应的乙酰基脂

类（Engelberth et al.，2020）。

植物挥发物中的芳香族化合物主要为吲哚

（Indole） 和 水 杨 酸 甲 酯 （Methyl salicylate，
MeSA）。其在植物防御挥发物中的研究甚广，是

植物体内莽草酸途径的衍生物（Maruri-López et al.，
2019）。MeSA 的产生与植物激素有关，水杨酸

（Salicylic acid，SA） 作为重要的植物防御信号分

子，在外界胁迫下通过莽草酸途径大量合成，参

与植物防御信号传导；同时，在苯甲酸-水杨酸羧

基甲基转移酶的作用下，SA甲基化形成MeSA。而

莽草酸途径产生的前体吲哚-3-甘油磷酸（Indole-
3-glycerol-phosphate，IGP），可在 IGP裂解酶的作

用下，形成挥发物吲哚抵御昆虫侵害（Engelberth 
et al.，2024）（图 1）。对于寄主植物而言，利用

HIPVs合成机制快速大量地合成防御挥发物是一大

挑战。大部分研究主要集中于利用基因编辑技术

靶向编辑关键基因，然而目前技术对于多基因调

控的 HIPVs 合成路径编辑效率不高，需要对这些

通路的合成机制进行更深入的研究，并同时靶向

多个关键基因。
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图1  HIPVs主要合成途径

Fig. 1  Main synthesis pathways of HIPVs

2  HIPVs诱导来源

植食性昆虫在寄主植物上取食和产卵后，能

诱导植物产生多种挥发物。但植食性昆虫是如何

引起植物释放挥发物从而产生防御？现有研究表

明，植食性昆虫在取食或产卵的过程中，其唾液

或产卵液中存在多种激活因子，这些激活因子能

被植物特异性识别，从而引发植物防御程序。不

仅如此，植物在受到咀嚼式口器昆虫取食造成的

组织破坏，以及产卵造成的局部沉积，都会引起

其免疫反应并释放挥发物质。以下总结几类主要

引起植物防御的激活因子。

2.1  植食性昆虫取食或产卵产生的激发子

植 物 模 式 识 别 受 体 （Pattern recognition 
receptors，PRRs） 是植物细胞表面的一类受体，

主 要 负 责 识 别 植 食 性 昆 虫 相 关 模 式 分 子

（Herbivore-associated molecular pattern， HAMPs）
或 损 伤 相 关 模 式 分 子 （Damage-associated 
molecular patterns，DAMPs）等特定模式分子，从而

激活植物的免疫反应。当植物遭受植食性昆虫取

食或产卵时，其细胞膜上的 PRRs 会与 HAMPs 和
DAMPs 等结合，进而激活下游植物防御相关通路

（Upson et al.，2018）。这些能激活植物防御的模式

分子被统称为激发子（Elicitor）（Diezel et al.，2009）。
激发子成分主要为脂肪酸衍生物、酶和其他

一些蛋白质（Bonaventure et al.，2011）。最早被鉴

定出来的激发子为脂肪酸-氨基酸共轭物 （Fatty 
acidamino acid conjugates，FACs），是从甜菜夜蛾

口腔分泌物（Oral secretions，OS）中分离到，能诱

导玉米Zea mays产生挥发物来吸引天敌（Alborn et al.，
1997）。植食性昆虫分泌的蛋白类激发子，其主要

通过OS进入寄主中，诱导植物免疫反应，如从欧

洲粉蝶Pieris brassicae幼虫中分离得到的β-葡萄糖

苷酶可诱导寄主植物甘蓝 Brassica oleracea 释放挥

发物吸引天敌捕食（Morin et al.，2024）。

此外，植食性昆虫产卵分泌物中也存在激发

子，如松树叶蜂产卵液存在一种名为 Diprionin 的

分泌蛋白，能激活萜烯合酶基因的表达并诱导植

物释放（E） -β-法尼烯（Hundacker et al.，2021）。

褐飞虱Nilaparvata lugens产卵分泌的卵黄原蛋白可

作为激发子，诱导植物形成系统性防御，其释放

量显著上升（Zeng et al.，2023）。目前主要针对昆

虫唾液腺激发子进行了研究，然而，对于植食性

昆虫产卵时诱导植物生态防御的激发子研究较少，

在收集样本进行组学分析上并不精准，需要对昆

虫卵源激发子的成分与功能进行深入解析。

2.2  与植食性昆虫有关的微生物

植食性昆虫侵染寄主植物引起后者形成间接

防御，并不是二者之间的简单互作，而是包含了

植食性昆虫-微生物-寄主植物的三者之间的相互
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调控。植食性昆虫在寄主植物上取食过程中，利

用唾液中的微生物调控植物防御反应，如马铃薯

蚜虫 Myzuspersicae sulzer 内共生菌通过三型分泌系

统分泌的 GroEL 蛋白，诱导拟南芥 Arabidopsis 
thaliana活性氧的爆发和HIPVs的释放（Chaudhary 
et al.，2014）；此外，一些微生物在侵染植物后会

诱导植物释放挥发物，从而吸引植食性昆虫来取

食或产卵，如马铃薯卷叶病毒 （Potato leafroll 
virus，PLRV）侵染水稻后，引起马铃薯叶片挥发

物的变化，吸引桃蚜 Myzus persicae 的取食，从而

促进该病毒的传播 （Eigenbrode et al.，2002）。这

种微生物通过操纵寄主植物免疫防御，从而改变

植食性昆虫的取食和产卵行为的内在机制，有待

深入研究。

2.3  叶片损伤和产卵沉积

咀嚼式口器昆虫在寄主植物上取食会破坏叶

片组织，植物细胞会释放一些内源性分子如细胞

壁片段和蛋白质即 DAMPs。DAMPs 会触发植物模

式免疫，产生防御相关挥发物（Erb and Reymond，
2019）。植物细胞表面受体激酶（Receptor kinases，
RK） 主 要 负 责 对 DAMPs 的 识 别 ； RK 通 过 与

DAMPs 结合，改变自身结构，将信号传递至下游

并激活一系列防御反应，由此来监测植物细胞壁

的完整性。如一种植物质膜结合受体样激酶

THESEUS1，不仅可以介导生长中的植物细胞对纤

维素合成扰动的反应，而且充当细胞壁完整性传

感器（Bacete et al.，2022）。

植食性昆虫在寄主植物叶片上产卵时，其卵

块的沉积引起植物过敏样反应 （Hypersensitive-
like response，HR）并释放，这种反应同样需要植

物细胞模式识别受体进行早期识别 （Reymond，
2013；Boutrot et al.，2017）。最早发现与昆虫卵沉

积相关的植物受体为拟南芥上发现的一种L型凝集

素受体激酶 lecRK-I.8，其存在能识别昆虫卵在拟

南 芥 叶 片 上 的 沉 积 （Gouhier et al.， 2019）。

Reymond等（2013）发现不同拟南芥品系对欧洲粉

蝶卵提取物处理后的HR样反应程度不同，随后利

用全基因组相关联研究 （GWAS） 鉴定出一种

LecRK-1.8 近同源物 LecRK-1.1；发现由卵提取物

诱导 HR样反应的严重程度变化与 LecRK-1.1相关

遗传变异有一定关联 （Groux et al.，2021）。目前

对于植物感知卵沉积的受体研究较少，后续工作

可利用GWAS技术鉴定出更多的LecRK-1.8近同源

物，并研究更多受体基因家族。

3  HIPVs产生的信号途径

3.1  植物信号途径

植物细胞膜受体在接受到昆虫胁迫的信号后，

会引发一系列连锁反应，从而将信号传递至下游，

并做出相应的防御措施。植食性昆虫诱导的植物

防御相关信号途径分为早期途径和下游植物激素

途径；前者包括活性氧 （Reactive oxygen species，
ROS）爆发、膜的去极化、钙离子跨膜运输，以及

丝裂原活化蛋白激酶（MAPK）活化；通过 4种途

径的传递，植物防御信号被植物激素进一步转运，

最终形成植物模式免疫，产生防御相关挥发物

（Erb and Reymond，2019）。以下对植物早期和激

素信号途径进行阐述（图2）。

3.1.1  植物早期信号途径

植物模式识别受体感知到 HAMPs和植物伤口

等因子后，快速激活保守且功能重要的 MAPK 信

号通路 （Howe et al.，2008）。在昆虫胁迫的免疫

应答中，MAPKs 活性的上升会调控多种转录因子

的表达，从而进一步引起下游茉莉酸活性形式 JA-
Ile的上调，研究表明MAPKs在烟草中与 JA的形成

和 JA防御通路有密切联系，MAPKs家族中的损伤

诱导蛋白激酶（MIPKs）的编码基因在被沉默后显

著抑制烟草中 JA 及其挥发物形式 MEJA 的积累

（Wu et al.，2007）。

早期信号中的胞质内部 Ca2＋上升同样引起下

游植物激素级联，该信号与膜的去极化信号相关；

Ca2＋信号的传递依赖多种Ca2+传感器，包括钙调素

（CaM）、钙调素样蛋白 （CMLs） 和钙依赖蛋白激

酶 （CDPKs）；由于细胞膜上的呼吸爆发氧化酶

（RBOHs）活性受到细胞质内部Ca2＋浓度和CDPKs
的影响，故植物 Ca2＋信号级联与植物活性氧通路

密切相关（Erb and Reymond，2019），例如，向农

杆菌缓冲液中添加Ca2＋抑制剂LaCl3或GdCl3，能抑

制由蛋白Te16诱导的烟草活性氧的爆发（Cui et al.，
2024）。

3.1.2  植物激素信号网络

茉莉酸（Jasmonic acid，JA）信号通路是植物

激素介导的下游信号转导中的核心保守通路。早

期信号激活后，促进 JA前体 JA-ile被转运体 JAT1
转 运 至 细 胞 核 ， 与 含 有 JAZ 和 Coronatine 
Insensitive 1 （COI1） 的核受体蛋白结合，促进

COI1 与 JAZ 互作，导致 JAZ 被 26S 蛋白酶体降解，
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释放与 JAZ相互作用的转录因子，激活下游防御基

因 的 表 达 ， 从 而 抵 抗 昆 虫 侵 害 （Howe et al.，
2018；Erb and Reymond，2019）。植食性昆虫取食

寄主植物诱导其产生 PTI 反应，JA 通路在信号传

递和放大中起到了重要作用。

与应对取食行为有所不同，植物在昆虫产卵

沉积诱导的 PTI 中，存在大量的 SA 积累。如欧洲

粉蝶在产卵时会诱导拟南芥叶片上 SA 的积累

（Lortzing et al.，2019）。但榆黄毛莹叶甲 Pyrrhalta 
maculicollis 在产卵时，其寄主叶片中的 JA 含量和

相关基因表达也显著增加（Hilker et al.，2002）；不

同之处在于，榆黄毛莹叶甲在产卵前会对寄主叶

片造成机械损伤，说明 JA信号通路对昆虫产卵造

成的植物机械损伤更为敏感，而 SA信号通路则更

多针对叶片压力胁迫，但其差异性机制尚不清楚。

寄主植物对植食性昆虫的免疫反应具有一定

的特异性，如果只是靠单个保守的激素信号途径

是无法实现的。因此，其他植物激素如脱落酸、

赤霉素、乙烯等植物激素也参与防御信号转导。

这些激素通过调控 JA或 SA信号通路来影响植物防

御信号通路，构成复杂的植物激素信号网络，从

而将营养物质在植物生长和免疫激活中进行合理

分配，以获得最大效率 （Thaler et al.，2012；Erb 
and Reymond，2019）。

3.2  防御相关基因表达

植物在免疫信号级联和释放防御挥发物的过

程中，激活了多种防御相关基因，形成了复杂的

互作网络。受到昆虫胁迫后，植物体内编码 PRRs
的基因表达量会显著上调，如受体基因 PEPR1、
PEPR2和PROPEP3在棉叶虫取食后，表达量显著

上调（Klauser et al.，2015）。在早期信号和植物激

素信号级联网络中，防御相关基因同样起到重要

作用，如Ca2＋信号传递依赖于相应的阳离子通道，

缺失这些通道基因的突变体会促进植食性昆虫的

取食和生长（Qi et al.，2010）。而对于活性氧早期

信号而言，ROS的爆发主要依赖于质膜NADPH氧

化酶 （RBOHs），如拟南芥中 rbohD 被沉默后，拟

南芥难以抵抗桃蚜的侵染（Miller et al.，2009）。

在植物激素级联网络中，激素的合成需要多

种物质参与，包括一些防御相关的蛋白质和前体

物质，这些物质表达量上升能调控植物激素信号

的传递；如和 JA-Ile结合的COI1蛋白（Monte et al.，
2018）。而 SA 的积累也与一些中枢调控因子的表

达有关，如EDS1和NPR1能够调控油菜中 SA通路

基因的表达（Liu et al.，2002）。

转录因子同样发挥着重要作用，如 MAPKs 信
号激活后，会触发转录因子WRKYs的表达，从而

在调控下游植物激素信号中发挥重要作用；在植

物激素如 JA的积累下，一些调控下游植物防御挥

发物的转录因子的表达也会受到激活，如转录因

子 EREB58 响应 JA 信号级联，直接结合 TPS10 启

动子-300 至-200 区域内的 GCC 盒来促进 TPS10 表

达，TPS10 进一步诱导玉米挥发物 （E） -β-法尼

烯和（E） -α-香柑油烯的释放（Li et al.，2015）。

图2  诱导的关键信号途径及植物防御基因的调控模式

Fig. 2  Key induced signaling pathways and regulatory patterns of plant defense genes
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4  HIPVs在植物防御中的作用

4.1  招募天敌

HIPVs通过招募昆虫天敌进行捕食或寄生实现

间接防御（表1）（Arimura et al.，2005；Hilker et al.，
2015）。昆虫侵害会导致植物表面释放的防御挥发

物含量和比例发生显著变化，这些变化被昆虫天

敌的嗅觉系统感受到后，吸引天敌前往侵染区域。

如非洲玉米螟 Chilo partellus 在玉米上产卵后，诱

导的挥发物会吸引卵寄生蜂，从而抑制寄主昆虫

卵的正常发育（Tamiru et al.，2011）。这种防御策

略不仅存在于植物地上部，也见于植物地下部，

玉米根甲虫 Diabrotica virgifera 幼虫取食玉米根部

会诱导其释放（E） -β-石竹烯，吸引昆虫病原线

虫，从而降低其成虫为害（Rasmann et al.，2005）。
另一方面，植物挥发物与昆虫天敌的互作也能促进

植物生长，这些挥发物吸引寄生性天敌，以提高植

物适应性。如野生型玉米在寄生蜂存在区域的生

长情况优于无寄生蜂存在的区域 （De et al.，
2018）。

HIPVs在植物中的作用并非孤立，昆虫产卵或

取食往往会诱导植物产生多种挥发物，如榆树面

对昆虫产卵沉积会释放（E，E） -α-法尼烯、β-
石竹烯等多种萜类化合物（Wegener et al.，2001）。

针对不同食性昆虫为害，植物释放 HIPVs 的类型

及含量表现出一定的特异性，如专食性昆虫和多

食性昆虫为害油菜后，诱导产生的挥发物对寄生

蜂 的 吸 引 力 存 在 差 异 （Fatouros et al.， 2012；
Cusumano et al.，2015）。同时植物产生的挥发物能

在多营养级之间进行传递并发挥作用，从而构建

复 杂 的 化 学 信 息 网 络 并 影 响 整 个 群 落 动 态

（Sabelis et al.，2007）。然而，昆虫天敌对化学信

息网络的响应具有一定的可塑性，昆虫卵沉积时

间和寄生蜂的生理状态等都会有影响。如新鲜卵、

产卵 1 d 和产卵 3 d 卵诱导松针吸引寄生蜂的效率

逐步增高；羽化 2 d 和 4 d 的赤松叶蜂对 HIPVs 敏
感性高于刚羽化的成虫（Hilker et al.，2002）。这

种可塑性原因复杂，内部机制值得探索。

4.2  调控取食和产卵

HIPVs在植物间接防御中发挥作用，也能直接

抑制植食性昆虫的取食和卵的活性，如表 1 所示

（Dudareva et al.，2013）。一些挥发物在植物体内

存在丰富的合成前体和非免疫诱导的合成酶，在

叶片受损后会迅速合成并积累在叶片表面。如

（Z） -3-己烯醛会于受伤的拟南芥叶片中快速产生

并在 30~45 s时达到峰值，随后形成（Z） -3-己烯

-1-醇和Hex-Ac并在约 5 min时达到峰值。这种化

学成分迅速变化对植食性昆虫具有直接毒性，有

效抑制其取食和产卵 （D'Auria et al.，2007）。如

过表达 HIPVs合成关键酶 13HP的拟南芥更能影响

昆虫的取食，其抗性源于叶片 C6醛积累形成的毒

性（Kandzia et al.，2003）。萜烯类化合物DMNT能

直接破坏小菜蛾Plutella xylostella中肠围食膜结构，

使肠道保护屏障受损、肠道内微生物群落紊乱及

幼虫死亡（Chen et al.，2023）。

此外，植物防御挥发物还能调控植食性昆虫

取食和产卵选择。植食性昆虫通过嗅觉系统识别

植物挥发物，作为选择寄主的依据，而植物防御挥

发物可以作为警告或诱导信号，影响昆虫行为（Wang 
et al.，2024）。如在拟南芥上过表达BSMT1会造成

欧洲粉蝶的产卵驱避，马铃薯的挥发物能够吸引

马铃薯甲虫（Bolter et al.，1997；Groux et al.，2014）。
4.3  植物叶片以及相邻植物间的防御信息传递

HIPVs在激活植物系统性防御中也起到关键作

用（表 1）。这些挥发物以气传方式接触同株或其

他植物叶片诱导其产生防御反应，被称为气传性

防御（Airborne defense，AD）（Gong et al.，2024）。

相邻植物的 AD 反应主要由 HIPVs 诱导形成，而

HIPVs 氧 化 形 成 次 级 有 机 气 溶 胶 （Secondary 
organic aerosols，SOA）能诱导远距离植物的AD反

应（Yu et al.，2024）。与昆虫唾液和卵源激发子诱

导植物防御类似，植物通过识别HIPVs，触发免疫

信号级联，通过植物激素信号级联激活防御反应

（Loreto and D'Auria，2021）。目前与植物 AD 有关

的识别受体主要与乙烯信号有关，如在拟南芥中

鉴定出一种名为 ETR1 的基因编码乙烯结合受体

（Bleecker and Schaller，1996）。而与激发子诱导的

PTI 不同的是，植物细胞膜处的转运体在结合

HIPVs 中同样发挥重要作用，如烟草中发现的

SABP2 是一种能够识别空气中 MeSA 的 OBP 样受

体，通过对矮牵牛三磷酸腺苷结合盒转运蛋白

PhABCG1 的表征证明，挥发物通过质膜依赖其主

动转运（Adebesin et al.，2017；Gong et al.，2023）。
尽管如此，关于植物 PPRs和转运体在识别昆虫激

发子和植物防御挥发物方面的认知仍然有限，需

要利用组学和分子生物学技术进一步研究。
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HIPVs 也能通过土传的方式在根系中进行传

播，如粗矢车菊Centaurea stoebe的根系挥发性有机

物（E） -β-石竹烯的排放，有效促进在同种植物

不同部位的发芽和生长（Gfeller et al.，2019）。在

微生物诱导的植物防御中，局部病原微生物侵染

和免疫激活导致整个植物叶片中对微生物的广谱

抗性增加，这种现象被称为植物系统获得性抗性

（Systemic acquired resistance， SAR）（Fu et al.，
2013）。叶片上的局部卵沉积同样也能诱导植物

SAR 的产生，如昆虫卵提取物处理的植物叶片能

产生对拟南芥乳霜霉 Hyaloperonospora arabidopsidis
和坏死性灰霉病菌 Botrytis cinerea 的 SAR，且周围

其他植物同样也会被触发 SAR，表明植物间能够

通过信息交流来调控这种防御反应（Alfonso et al.，
2021；Stahl et al.，2023）。有研究指出，植物诱导

其他植物产生 SAR 的过程中有根系挥发物参与，

但这种传播是否依靠 HIPVs 通过土传方式进行，

有待进一步验证（Stahl et al.，2016）。

表1  不同挥发物在直接防御和间接防御中的作用

Table 1 Roles of different volatile compounds in direct and indirect defense
种类Classification

萜烯类化合物

Terpenes

绿叶挥发物

GLVs

芳香族化合物

Aromaticity

直接防御功能Direct defense function
① 驱避害虫或阻碍取食和产卵行为

Repelling or inhibiting feeding and oviposition behaviors 
② 直接毒性抑制取食和产卵

Direct toxicity inhibits feeding and oviposition
③ 调控昆虫翅型分化

Regulation of insect wing dimorphism
④ 抑制昆虫生长发育

Inhibition of insect growth and development
⑤ 阻止害虫的定位

Interference with pest localization
① 驱避害虫或阻碍取食和产卵行为

Repelling or inhibiting feeding and oviposition behaviors 
② 直接毒性抑制取食和产卵

Direct toxicity inhibits feeding and oviposition
③ 激活植物应对病原菌的SAR反应

Activation of SAR in plants in response to pathogens
④ 阻止害虫的定位

Interference with pest localization

① 驱避害虫或阻碍取食和产卵行为

Repelling or inhibiting feeding andoviposition behaviors 
② 直接毒性抑制取食和产卵

Direct toxicity inhibits feeding and oviposition
③ 激活植物应对病原菌的SAR反应

Activation of SAR in plants in response to pathogens
④ 阻止害虫的定位

Interference with pest localization

间接防御功能 Indirect defense function

① 多食性天敌对寄主识别

Host recognition by generalist predators
② 吸引高等植物天敌

Attraction of natural enemies of higher plants
③ 害虫诱导预警信号

Provision of pest-induced early warning signals
④ 激活邻近植物的防御反应

Activation defense responses in neighboring plants

① 吸引害虫的天敌

Attraction of natural enemies
② 激活邻近植物的防御反应

Activation defense responses in neighboring plants
③ 害虫诱导预警信号

Provision of pest-induced early warning signals
④ 通过空气传播，引起植物系统性防御

Airborne dissemination to induce systemic defense in 
plants
① 吸引害虫的天敌

Attraction of natural enemies
② 激活邻近植物的防御反应

Activation defense responses in neighboring plants
③ 害虫诱导预警信号

Provision of pest-induced early warning signals
④ 通过空气传播，引起植物系统性防御

Airborne dissemination to induce systemic defense in 
plants

5  HIPVs在农业上的应用

随着 HIPVs 研究深入，如何将其应用于生产

实践是一个重要问题。利用植物防御挥发物调控

昆虫行为和激活植物免疫的特性，能在作物育种、

生态调控和化学防治等方面开发新方法、新策略
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（Turlings et al.，2018）。在作物育种方面，可通过

研究与HIPVs合成及调控相关的基因来改良作物；

不同作物品种在挥发物释放上的差异会影响其吸

引天敌的能力，杂交品种通常比野生型弱，这可

能是因为近交抑制了防御挥发物合成基因的表达

（Gish et al.，2015）。例如，未受害虫侵染的近交

马荨麻比异交植物更易吸引植食性昆虫，但在受

侵染时却吸引较少的天敌 （Kariyat et al.，2012）。

此外，商业杂交玉米品种相较于野生型玉米，往

往缺少关键的合成基因，如 β-石竹烯合成所需的

萜烯合酶，限制了它们吸引病原线虫的能力

（Köllner et al.，2008）。利用基因编辑技术，在农

作物上培育过表达植物挥发物相关基因，使其拥

有较强的防御挥发物合成和释放效率，更好地在

生态调控中发挥作用。

此外，HIPVs作为诱导植物间免疫反应的化学

激发因子 （Peñaflor and Bento，2013；Turlings and 
Erb，2018），通过体外合成，将其喷洒在作物叶

片上，可显著提升作物抗虫效果。不仅如此，可

利用作物释放 HIPVs 调控昆虫及其天敌的寄主选

择策略进行防治，如吸引或驱避作用，依据此原

理可以将植物诱导挥发物应用于农业“推拉策

略”，即合成对害虫有驱避作用的挥发物施用于主

要农作物，而合成对天敌有吸引力的挥发物施用

于陷阱植物，促进害虫的绿色防控 （Pickett and 
Khan，2016）。

另一方面，HIPVs在农业上的应用需要考虑植

物防御与生长之间的平衡。虽然植物间的信息交

流可通过连锁防御反应提升作物抗虫性，但这并

不总是对最终产量有益。因此，在利用植物防御

进行害虫防治时，必须综合考虑。长期释放防御

挥发物可能会消耗植物生长所需的能量，对作物

生长产生不利影响（Gish et al.，2013）。此外，作

物区域较为单一的品种释放 HIPVs 会专一招募周

边复杂环境中的天敌，但驱避剂的使用在减少农

田害虫数量的同时，也影响天敌的捕食行为，继

而影响三级营养关系的建立（Vet et al.，1998）。

6  小结与展望

在植食性昆虫与寄主的协同进化中，植食性

昆虫在寄主植物上取食和产卵，而植物则通过

PRRs识别植食性昆虫留下的各类线索如激发子或

相关微生物等并启动 PTI。植物的 PTI主要存在两

种防御模式，即直接防御和间接防御。HIPVs作为

植物抵抗昆虫取食和产卵的重要化合物，目前对

其种类和产生机制上的研究已受到关注。HIPVs种
类繁多，在识别到植食性昆虫侵害后，植物会通

过早期信号和植物激素级联将防御信号传递并促

进各类 HIPVs 在不同合成途径上大量合成，产生

的挥发物根据自身化学特性参与植物直接防御和

间接防御中，以对抗害虫卵沉积和取食行为。

对于 HIPVs 未来的研究值得关注以下内容：

（1） 相比于植食性昆虫唾液激发子诱导植物挥发

物的研究，卵源激发子的研究相对匮乏，需要进

一步通过组学、RNAi及 CRISPR-Cas9等技术解析

昆虫卵表成分及激发子的种类及功能。（2） 效应

子指昆虫分泌进入植物体内并抑制其防御反应的

蛋白质、多肽等物质，有利于昆虫的生存。目前

聚焦于昆虫唾液效应子作用于植物互作蛋白来抑

制 HIPVs 释放，但昆虫卵源效应子如何调控植物

防御知之甚少。（3） CRISPR-Cas9 技术靶向编辑

HIPVs 关键合成基因，提高其在植物中的合成速

率，同时纳米载体可以提高其在田间的持久性和

有效性。然而，对于减少基因编辑技术的脱靶效

应和纳米材料的生产成本仍需探索。（4） 生物农

药能够调控昆虫免疫能力，因此在利用植物挥发

物吸引天敌的同时施用生物农药，可做到对害虫

的协同防治。因此，未来可结合植物防御挥发物

及其他害虫绿色防治措施进行深入研究。综上所

述，阐明植食性昆虫与植物之间的适应及内在调

控机制，将为害虫可持续治理以及生物育种提供

新见解、新策略。
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