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摘要: 水稻(Oryza sativa)代谢物在水稻与褐飞虱(Nilaparvata lugens)相互作用中有非常重要的作用。初生代谢

物和非挥发性的次生代谢物决定褐飞虱在水稻上的取食及存活, 并可能具有直接的抗虫效应; 而挥发性次生代

谢物主要影响褐飞虱对寄主的定位及选择。本文以代谢物为媒介, 描述和分析了水稻与褐飞虱之间的化学关

系, 旨在从化学物质方面找出二者之间的联系, 为进一步深入理解和阐明水稻应对褐飞虱危害而产生的防御机

制提供新的思路。
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水稻(Oryza sativa L.)是世界上非常重要的粮

食作物, 常常受到褐飞虱(Nilaparvata lugens Stål)
危害。褐飞虱是一种典型的单食性刺吸式昆虫, 
主要吸食水稻韧皮部汁液, 同时也会传播病毒到

水稻植株中, 从而对稻株造成严重伤害(Zhang等
2004)。水稻与褐飞虱的相互作用主要包括水稻初

生和次生代谢物对褐飞虱的寄主选择、取食、产

卵等的影响, 如水稻在受到褐飞虱危害后产生的

挥发性次生代谢物影响褐飞虱对寄主的定位及选

择, 产生的酚类、萜类等次生代谢物能作为化学

防御以抵御褐飞虱的进一步危害。本文概述了褐

飞虱取食前后水稻代谢物的变化, 分析了水稻代

谢物对褐飞虱在宿主选择、产卵、取食和存活等

方面的影响, 并阐述了在水稻以及褐飞虱代谢变

化过程中的信号通路变化, 为研究水稻与褐飞虱

之间的关系提供新的切入点, 以进一步补充和完

善目前的褐飞虱防治策略和方法。

1  褐飞虱对水稻代谢的影响

褐飞虱与水稻之间的相互作用是很复杂的, 
之前的很多研究主要关注褐飞虱侵害水稻后水稻

在转录水平和蛋白水平的变化情况, 而代谢物层

面的研究相对较少。利用代谢组学手段研究褐飞

虱取食前后水稻代谢物的变化, 可以为水稻与褐

飞虱相互作用提供一个新的理解思路。

1.1  褐飞虱侵害导致水稻初生代谢物的变化

植物初生代谢物主要包括氨基酸如丙氨酸

(alanine, Ala)、天冬氨酸(aspartic acid, Asp)、谷氨

酸(glutamic acid, Glu)等各种游离氨基酸, 葡萄糖、

果糖等糖类, 有机酸(苹果酸、甘油酸等)以及核酸

等物质。通过代谢组学手段研究抗性水稻和感性

水稻在褐飞虱取食过程中叶片和叶鞘中代谢物的

变化, 结果表明, 感性水稻‘TN1’在褐飞虱处理后, 
代谢谱的变化较为剧烈, 其中, 可溶性糖(蔗糖、葡

萄糖、果糖), 苹果酸、甘油酸和琥珀酸以及Ala、
缬氨酸(valine, Val)、异亮氨酸(isoleucine, Ile)、
Glu、谷氨酰胺(glutamic acid, Gln)、天冬酰胺

(l-asparagine, Asn)等游离氨基酸等的代谢物含量

发生了显著变化, 胆碱、乙醇胺等的含量相比褐

飞虱未取食的‘TN1’植株略有上升; 随着褐飞虱侵

染时间的增加, 水稻代谢物中莽草酸和Ile显著升

高, 此外还有甜菜碱的含量增加, 并伴随苹果酸、

十六烷酸、α-酮戊二酸水平降低, 延胡索酸以及胆

碱含量的降低(Peng等2016; Liu等2010; Jayasimha
等2015)。相反, 抗性水稻中的代谢物谱变化范围

很小。

在褐飞虱侵害早期, 氨基酸的变化显著, 而这

些代谢物与转氨过程以及γ-氨基丁酸(γ-aminobu-
tyric acid, GABA)旁路和糖异生代谢有关, 这些通

路可能在应对褐飞虱等生物胁迫中有重要作用。

在侵害中晚期, 一些氨基酸如亮氨酸(leucine, Leu)、
苯丙氨酸(phenylalanine, Phe)、色氨酸(tryptophan, 
Trp)、Val等以及有机酸(乳酸)的浓度在抗性品种

中显著增加。这些代谢物涉及到氨基酸代谢、次

生代谢物合成以及糖异生通路; Trp和Phe在植物的

生长发育过程中起着关键作用。此外, 这些代谢
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物还是在防御虫害方面起作用的黄酮和酚类物质

的前体, 如Trp可以作为吲哚黄酮以及葡糖异硫氰

酸盐等杀虫物质的前体; Phe是水杨酸(salicylic acid, 
SA)的前体, 并且发现在褐飞虱取食的‘B5’水稻中

其含量明显增加(Liu等2010); Uawisetwathana等(2015)
的研究表明, 在抗性品种(‘IL7’和‘IL308’)中, 氨基

酸代谢、莽草酸代谢以及糖异生代谢在早期发生

的变化可能是由褐飞虱抗性基因引起的。此外, 
在侵害晚期, 仅仅在抗性水稻‘IL308’中发生了利

用嘌呤和嘧啶调节核酸补给通路以及甲羟戊酸和

脂肪酸合成途径来应对褐飞虱危害, 可能是抗性

品种中的萜烯合酶的响应造成的(Uawisetwathana
等2015)。相反, 在感性品种中, 氨基酸代谢、糖异

生以及氨基酸调节核酸合成通路发生了改变, 则
可能是对胁迫诱导的感知。

由此可见, 褐飞虱能够引起水稻体内广泛的

代谢网络如转氨作用、GABA旁路、柠檬酸循

环、乙醛酸循环、磷酸戊糖途径、糖酵解和胆碱

等初生代谢以及莽草酸酯调控的次生代谢等的变

化; 相比于抗性水稻, 就涉及的代谢物种类和反应

规模而言, 褐飞虱感性水稻植株对褐飞虱侵害显

示出更为剧烈的反应; 另一方面, 褐飞虱抗性水稻

在GABA旁路以及苯丙氨酸向次生代谢物的转化

方面显示出更为强烈的反应(Peng等2016; Liu等
2010; La Camera等2004)。感虫稻株中这种代谢水

平的变化可能是由于缺乏抗性基因所致。这种变

化表明初生代谢物在褐飞虱取食诱导的抗、感水

稻品种的响应中起着关键作用。

1.2  褐飞虱侵害导致水稻次生代谢物的变化

植物次生代谢物主要包括酚类、萜类、含氮

化合物等物质。借助非靶向代谢组学手段, Alamgir
等(2016)研究水稻对咀嚼式昆虫灰翅夜蛾(Spodop-
tera mauritia)、稻弄蝶(Parnara guttata)和刺吸式

昆虫褐飞虱的代谢响应。在受到虫害后, 大多数

代谢物水平显著上调, 仅有少数表现为下调或者

受抑制。从诸多上调的代谢物中筛选出两个苯胺类

物质(phenolamides, PAs), 对香豆酰腐胺( p-couma-
roylputrescine, CoP)和阿魏酰腐胺(feruloylputrescine, 
FP)。褐飞虱取食水稻后, 检测到CoP含量升高, 而
FP则表现为显著上调。相比于PAs, 稻内酯A (mo-
milactones A, MoA)和B (momilactones B, MoB)在

褐飞虱取食水稻时是受抑制的, 直到褐飞虱取食6 
d后, MoB才表现出显著差异(Alamgir等2016)。

植物激素茉莉酸(jasmonic acid, JA)、SA等在

调节植物防御虫害的信号网络中有重要作用。许

多分离出来的调节褐飞虱抗性的基因与水杨酸、

茉莉酸以及乙烯(ethylene, ET)等信号通路或者其

他代谢物有关。大量研究表明, SA可以介导稻对

褐飞虱抗性。在褐飞虱侵害早期, 相比于感性水

稻, 抗性水稻‘Rathu Heenati’ (含有Bph3)和‘9311’背
景的Bph6近等基因系(9311-Bph6-NIL)植株中的SA
水平相对较高, 并且抗性水稻中SA的变化比感性

水稻更迅速。然而, SA的一种无活性储存形式水

杨酸-2-O-β-d-葡萄糖苷(salicylic acid 2-O-β-d-glu-
coside, SAG)并没有被褐飞虱取食诱导; 而有生物

活性的JA储存形式JA-Ile含量在褐飞虱侵害后显

著且持续增加。同时还发现, 在‘Nip’ (Nipponbare)
背景下的Bph6近等基因系(Nip-Bph6-NIL)植株中

SA和JA以及玉米素(cis-zeatin, cZ)形式的细胞分裂

素(cytokinin, CK)等含量显著高于‘Nip’ (Nippon-
bare)以及Bph6-RNAi植株(Guo等2018); 同样, 在褐

飞虱侵害后, 水杨酸通路中其他与SA合成相关的

基因均表现为上调(Li等2017)。
褐飞虱取食还可以导致水稻挥发物组分及含

量发生变化, 与未处理的水稻植株相比, 褐飞虱危

害稻株中3-己烯醇、2-己烯醇、环己醇、2-庚酮

等挥发性物质以及2-庚醇、芳樟醇、柠檬烯、罗

勒烯、β-石竹烯、α-香柑油烯等萜烯类化合物; 
4,8-二甲基-1,3,7-壬三烯以及正十八烷、正十九烷

等几种烷烃的含量发生了明显变化(Xu等2002), 此
外, 实验中发现褐飞虱若虫危害稻株与雌成虫危

害稻株释放的挥发物之间没有明显的区别。通过

对比分析发现, 不同褐飞虱抗性水稻品种中的化

学组成是不完全相同的: 感性品种中含有1,2-苯二

羟酸二丁基酯和双-(2-乙己基)肽酸, 抗性品种中则

没有; 抗性品种含量丰富的6,10,14-三甲基-2-十五

烷酮和二丁基酞酸酯, 在感虫品种中含量很低(杨
朗等2009)。

酚类物质是植物体内一种重要的防御性物质, 
在抗性水稻品种中酚类物质的含量显著高于感性

水稻品种(Jayasimha等2015)。张振飞等研究了抗

感水稻麦黄酮含量的差异: 抗性水稻品种‘Rathu 
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Heenati’中麦黄酮的含量显著高于感性水稻品种

‘TN1’ (Zhang等2015)。综上所述, 抗、感水稻品种

除了基本代谢物的基本组成不一样之外, 其差异

亦表现在受到褐飞虱危害诱导产生的代谢物成分

和含量上。从代谢角度出发, 褐飞虱侵染会造成

褐飞虱抗、感水稻复杂的代谢物差异响应, 并且

感性品种由褐飞虱侵染而引起的变化更广泛、更

剧烈, 这对于研究褐飞虱寄主选择以及抗性水稻

对褐飞虱的抗性机制有重要的意义。

2  水稻代谢物对褐飞虱的影响

作物的抗虫性本质上是植物对外界生物胁迫

的防御问题, 而植物产生的代谢物在这个过程中

起着重要作用。在禾本科作物水稻中, 不同品种

的抗虫性差异与植株中次生代谢物的含量及组成

有密切关系(赵颖等2004)。虽然褐飞虱的寄主搜

寻和取食行为与寄主的抗性是密切相关的, 但是

褐飞虱抗性和感性水稻植株中的初生代谢物和次

生代谢物在这个过程中也起到了重要作用(Wang
等2015)。我们认为不同抗性的水稻品种能够通过

其产生的代谢物对褐飞虱的行为(如对寄主的选择

和取食行为)产生影响: 如萜类和醛类、醇类等挥

发性次生代谢物在褐飞虱的寄主选择方面发挥作

用; 而非挥发性次生代谢物(植物毒素、激素等)以
及初生代谢物(糖类、氨基酸及多糖等)则对褐飞

虱的取食和存活产生作用。

2.1  水稻初生代谢物对褐飞虱的影响

水稻初生代谢物对褐飞虱的影响主要表现在

抑制褐飞虱取食、影响褐飞虱正常的生长发育和

繁殖上, 具体表现为褐飞虱在抗性水稻上取食量

及蜜露量减少, 生长发育迟缓, 死亡率升高等。褐

飞虱在选择寄主稻株后其取食过程包括: (1)寻找

着陆位置; (2)分泌少量唾液; (3)刺探选择一个合适

的取食位点; (4)插入口针; (5)持续分泌唾液; (6)吸
食水稻韧皮部汁液; (7)排泄蜜露(Cheng等2013; 
Sōgawa 1982)。利用刺探电位技术(electrical pene-
tration graphs, EPG)可以揭示寄主植物适应性以及

取食行为的一些细节, 包含刺探频率、口针插入

持续时间、韧皮部和木质部取食持续时间等一系

列复杂过程。唾液分泌分为几个阶段: 细胞间的

唾液鞘分泌、沿口针路径的细胞内唾液分泌、初

始韧皮部唾液分泌、韧皮部取食分泌; 唾液鞘由

褐飞虱口针刺探过程中分泌的唾液凝固形成, 然
后残留于植物组织中, 这为研究褐飞虱取食行为提

供了可利用的证据(Cheng等2013; Wang等2008)。
水稻韧皮部汁液是褐飞虱主要的营养来源, 

通过收集褐飞虱口针内的液体进行分析, 发现其

主要成分为糖类, 还含有部分游离氨基酸[Asp、
Glu、丝氨酸(serine, Ser)、Gln、苏氨酸(l-threonine, 
Thr)等]。不同水稻品种在褐飞虱危害后叶鞘可溶

性总糖含量均下降, 并使可溶性糖转化为次生代

谢物, 从而阻碍褐飞虱取食。此外, 如Asp、Glu、
Ala等氨基酸, 琥珀酸、苹果酸等有机酸以及蔗糖

等对褐飞虱刺吸行为有促进作用 ,  而羟基脯氨

酸、赖氨酸以及酪胺、苯乙胺、麦芽碱等物质对

其刺吸有抑制作用(Sōgawa 1971; Sakai和Sōgawa 
1976)。褐飞虱口针的刺探和刺吸都需要有各自的

刺激因子的激发才能完成, 水稻初生代谢产物Asn
和次生代谢产物甾醇类物质与褐飞虱寻找寄主及

取食行为有关联, 因为高水平的Asn和低水平的植

物甾醇会吸引褐飞虱。与此相反, 水稻表皮蜡质

的烃基和羰基的数目则可以减少褐飞虱的停留和

刺探(Wang等2008)。低水平的必需氨基酸也影响

褐飞虱的韧皮部取食, 并且有可能是取食刺激因

子(Zhang等2015)。
通过对取食抗、感水稻后褐飞虱的排泄物蜜

露进行代谢谱分析发现, 相比于感性水稻‘TN1’, 
生物型1褐飞虱在取食抗性水稻‘YHY15’时, 蜜露

中的三羧酸循环(tricarboxylic acid cycle, TCA)中
间物(琥珀酸和苹果酸)以及尿素等物质的含量升

高, 但是6种氨基酸 (Val、Leu、Ser、Thr、Pro和
Gln)水平降低; 当生物型Y褐飞虱在‘YHY15’上取

食时, 相比于‘TN1’, 蜜露中的大多数氨基酸(Var、
Leu、Gly、Ser、Thr、Pro、Phe、Asp、Glu和
Typ)是减少的, 但尿素的含量也增加了。结果表

明, 褐飞虱取食抗性品种‘YHY15’时, 可能增强了

其对氨基酸的吸收(Peng等2016)。对褐飞虱体内

的代谢物进一步研究发现, 在取食抗性水稻NIL-
Bph15 (以‘TN1’为遗传背景)后, 褐飞虱幼虫体内

的葡萄糖、大部分必需氨基酸(Var、Leu、Gly
等)、脂肪酸(棕榈酸、硬脂酸、油酸等)和TCA循

环中间物(α-酮戊二酸盐以及柠檬酸盐)的含量比
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取食感性水稻后要低。随着取食时间的增加, 这
些代谢物水平又开始恢复, 同时伴随着海藻糖、

胆碱、柠檬酸盐以及核苷酸等水平的增加。海藻

糖是昆虫的主要血糖, 为昆虫跳跃提供能量, 海藻

糖是葡萄糖经由海藻糖-6-磷酸合酶(trehalose-6- 
phosphate synthase, TPS)催化合成的。取食抗性水

稻后, 在所有的时间段内, 褐飞虱幼虫体内TPS基
因的表达水平显著高于感性水稻(Liu等2017), 与
取食抗性水稻时褐飞虱需要更多的海藻糖以及

ATP作为能量来源支持其跳跃的生理需求相一

致。同样地, 脂肪酸是昆虫的能量储存形式, 随着

褐飞虱持续在抗性水稻上取食, 更高水平的脂肪

酸以及脂肪酸合酶表达揭示了褐飞虱能够通过促

进脂质的储存来适应不利的取食条件。

综上所述, 褐飞虱在取食抗、感水稻植株时

有着显著的代谢差异, 在取食抗性水稻植株的早

期阶段, 褐飞虱受到营养的抑制, 导致氨基酸、脂

肪酸、葡萄糖和随后的能量代谢紊乱; 而在取食

晚期阶段, 褐飞虱体内的代谢物水平逐渐恢复; 此
外, 褐飞虱若虫需要增加跳跃频率选择其他合适

刺吸位点, 并吸取更多的水稻韧皮部汁液以维持

其营养和能量代谢。

2.2  水稻次生代谢物对褐飞虱的影响

2.2.1  植物毒素对褐飞虱的影响

在植物与昆虫协同进化的过程中, 昆虫进化

出能够利用来自寄主植物的物理或化学线索来定

位它们的寄主植物并取食和产卵的能力, 植物则

相应进化出精细的防御系统去抵御植食性昆虫, 
它们进化出物理阻碍, 如刺、表皮毛、角质层等; 
此外, 很多植物体内的次生代谢物也是有力的化

学武器(Wu和Baldwin 2010)。植物的结构特征如

叶片表面的蜡质、刺或者表皮毛以及细胞壁厚度

和木质化程度等形成了第一道物理防御, 而次生

代谢物如芥子油苷、生氰糖苷、酚类物质和蛋白

酶抑制剂(protease inhibitors, PIs)等具有毒性、驱

避或抑制消化的作用(Mithofer和Boland 2012; Wu
和Baldwin 2010; Zhang等2004), 会影响昆虫的生

长发育以及抑制消化等, 在植物持续受害时形成

了下一步的防御(War等2014)。植物的间接防御包

括诱导产生的挥发性化合物, 如绿叶性气体, 吸引

昆虫的寄生性天敌和捕食性天敌。

当褐飞虱取食携带抗性基因的水稻品种时, 
花费较长时间进行刺探, 相对来说, 持续取食的时

间则较短。此外, 褐飞虱口针在水稻维管束中的

刺探深度同样受到水稻不同抗性等级的影响。抗

虫植株上若虫的生长发育普遍受影响, 产卵被严

重抑制, 并且存活率也比感虫植株上低很多(Wei等
2009)。褐飞虱在抗性品种上的这种刺探行为还可

能与存在于稻株韧皮部汁液中的非挥发性次生代

谢物有关, 水稻中的非挥发性次生代谢物对品种

抗性的影响可能比挥发性次生代谢物的影响更为

重要(赵颖等2004)。对褐飞虱的抗性是由韧皮部

相关特征决定的, 基于韧皮部的抗性可能与韧皮

部化学物质有关, 诸如硅酸、草酸、反乌头酸、

苯甲酸、SA以及甾醇类、芹菜素苷类、黄酮苷

类、芳族氨基酸的脱羧产物(苯乙胺、酰胺、麦芽

碱)等物质对褐飞虱的吸食行为有一定的抑制作

用, 并且与水稻对褐飞虱的抗性相关联(Zhang等
2015; Cheng等2013; 都健和丁锦华1988)。

在植物的次生代谢物中, 有几类作为植物毒

素而起到直接防御作用的次生代谢物: 黄酮类和

二萜类植物抗毒素。水稻麦黄酮是禾本科植物中

一种重要的黄酮类代谢物, 并且是一种褐飞虱的

刺吸抑制剂和口针刺探兴奋剂, 它能够帮助水稻

等植物抵御害虫如褐飞虱的侵害。通过人工饲料

并借助EPG研究褐飞虱在抗性水稻品种和感性水

稻品种上的取食行为, 发现麦黄酮显著增加了褐

飞虱无刺探和路径探索阶段的持续时间, 并且强

烈抑制了褐飞虱韧皮部取食的过程, 当浓度增加

到1 g·L-1时, 完全抑制了褐飞虱在韧皮部的取食活

动(Zhang等2015)。此外, 麦黄酮还能够显著影响

褐飞虱幼虫的死亡率, 并且抑制成虫的产卵和取食

行为, 水稻韧皮部汁液中的麦黄酮浓度与褐飞虱口

针在韧皮部刺探的次数之间有着很强的正相关; 同
时还发现, 麦黄酮浓度与水稻对褐飞虱的抗性水平

也有着显著关联, 这表明水稻韧皮部的相关化学特

性影响甚至决定了水稻对褐飞虱的抗性。

作为水稻化感物质, 稻内酯MoA和MoB除了

能够用于对抗其他植物竞争者, 还能够帮助水稻

抵御病原体的侵染。Alamgir等发现MoA和MoB
仅仅在褐飞虱侵害时才会被诱导, 并且仅在褐飞

虱处理6 d后MoB才表现为显著(Alamgir等2016); 
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其他化合物如PAs在水稻对逆境的防御过程中也

起着重要作用, 用含有CoP和FP的15%蔗糖溶液饲

喂褐飞虱, 与对照相比, 褐飞虱的死亡率更高。相

比于水稻体内的PAs水平, 能够抑制褐飞虱取食的

PAs浓度是比较高的, 而CoP和FP的积累在褐飞虱

取食时明显被促进, 由此推测, CoP和FP的大量积

累是由褐飞虱诱导产生的(Alamgir等2016)。阿魏

酸是一种存在于水稻茎秆和根部的酚酸类物质, 
不仅是植物细胞壁的重要成分, 还对许多昆虫具

有毒性, 因而可以帮助植物抵御昆虫。谷胱甘肽-S-
转移酶(glutathione S-transferase, GST)和羧酸酯酶

(carboxylesterase, CarE)是昆虫体内对外源毒性物

质代谢的解毒酶。同样, 用含有阿魏酸的蔗糖溶

液饲喂褐飞虱, 并检测GSTs和CarEs酶的活性, 结
果表明, 褐飞虱体内的GSTs和CarEs活性被高浓度

的阿魏酸诱导显著升高。此外 ,  还发现GSTs和
CarEs以及其他的解毒酶如过氧化氢酶和细胞色素

P450也能够参与对有毒的外来化学成分的解毒过

程(Yang等2017)。
褐飞虱在取食抗性水稻品种‘B5’时, 其体内

的CarEs基因表达显著上调, 并且在抗性水稻上取

食的褐飞虱体内检测出更多的CarEs分子, 表明在

抗性水稻中存在能够诱导CarEs基因表达的化学物

质(Yang 等 2005)。NADH是呼吸链的第一个电子

传递酶, 它有助于ATP合成。一些来源于微生物和

植物的次生代谢物如鱼藤酮和奈醌类物质, 通过

抑制NADH而作用于呼吸链的重要组分(Lümmen 
1998)。褐飞虱取食‘B5’时, NADH基因表达水平上

调, 表明‘B5’植株中可能存在一些与鱼藤酮结构相

似、功能相近的化合物, 能够在一定程度上抑制

褐飞虱的呼吸链, 或者, 一些来自于‘B5’的刺激物

通过一系列信号转导诱导NADH基因表达。相反, 
在感性品种‘TN1’中尚未发现类似物质(Yang等
2005)。
2.2.2  植物激素对褐飞虱的影响

虫害诱导产生了一系列的植物激素, 例如JA、

SA、脱落酸(abscisic acid, ABA)等。研究表明, 植
物激素及其相关代谢物不仅在植物生长发育方面

起着重要作用, 还能够帮助植物抵御生物和非生

物胁迫。茉莉酸羧基转移酶(jasmonic acid carbox-
yl transferase , JMT)可能通过调节JA甲基化为茉莉

酸甲酯(methyl jasmonate, MeJA)从而与植物的防

御和发育有关。在褐飞虱侵害时, 水稻体内的JMT
基因表达上调, 在过表达株系中, 虫害诱导的MeJA
水平升高, 而JA水平则降低。并且发现过表达株

系对褐飞虱雌成虫更具吸引力, 对褐飞虱若虫的

抗性增强。用不同浓度的MeJA处理野生型植株和

过表达株系对褐飞虱雌成虫都具有吸引力。从以

上结果可以推测, MeJA本身对褐飞虱雌成虫具有

吸引作用, 而对褐飞虱若虫具有一定的毒性和趋

避性(Qi等2016)。
水稻中水杨酸信号通路对病原菌的防御与褐

飞虱抗性基因Bph14和Bph29对褐飞虱的抗性机制

是相似的。褐飞虱取食激活了SA依赖的激素信号

通路, 并通过水杨酸信号通路抑制胼胝质降解, 从
而增强了对褐飞虱的抗性(Yang和Zhang 2016); 最
新的研究发现, Bph6是一种新型的抗虫基因, 能够

与SA、JA、CK等激素协同作用, 调节水稻的抗虫

性。对含有Bph6的抗性水稻9311-Bph6-NIL和感

性水稻‘9311’植株用外源SA和MeJA处理, 都增强

了对褐飞虱的抗性, 降低了褐飞虱的存活率, 此外, 
还发现用CK处理也能够增强水稻对褐飞虱的抗性

(Guo等2018)。
众所周知, ABA是重要的植物激素之一, 不仅

能够调节植物的胚胎发育、种子休眠和萌发等生

理过程, 也能够调节植物对生物胁迫的响应。研

究发现, 外源施用ABA能够通过促进水稻韧皮部

胼胝质沉积抑制褐飞虱的取食, 从而增强水稻对

褐飞虱的抗性。胼胝质是一种由β-1,3-葡聚糖酶和

胼胝质合酶调控的植物细胞壁多糖, 广泛存在于

高等植物的韧皮部筛管等部位。当使用38 μmol·L-1

的外源ABA处理水稻时, 褐飞虱口针刺探阶段的

频率显著升高, 并且在使用19、38和76 μmol·L-1的

外源ABA后, 口针刺探的时间大大增加, 但是口针

在韧皮部摄取汁液的时间却缩短。随着ABA浓度

的升高, β-1,3-葡聚糖酶活性显著降低, 胼胝质合酶

的活性则显著升高。结果表明, 外源使用ABA能

够抑制β-1,3-葡聚糖酶, 诱导胼胝质合酶活性增强, 
从而促进胼胝质沉积, 这是阻止褐飞虱吸食韧皮

部汁液的一种重要防御机制(Liu等2017; Jannoey
等2015)。

挥发性植物激素ET在水稻抗性中也发挥着重



李毅等: 水稻与褐飞虱化学关系的研究进展 533

要作用, 能够增强水稻对二化螟(Chilo suppressalis)
的抗性, 同时降低对褐飞虱的抗性, ET缺陷增强了

褐飞虱诱导的挥发物的释放, 增加了对褐飞虱的

直接和间接抗性(Lu等2014)。研究表明, 用低剂量

的2,4-二氯苯氧乙酸(2,4-dichlorophenoxyacetic acid, 
2,4-D)处理水稻植株能够诱导茉莉酸和乙烯信号

通路的上游反应, 导致胰蛋白酶抑制剂活性以及

挥发物的产生显著增强, 最终确定2,4-D可以作为

水稻的一种防御激发子, 并推导出了2,4-D作为防御

激发子的机制: 植物识别2,4-D, 并迅速激活丝裂原

活化蛋白激酶(mitogen-activated protein kinase, 
MAPK)级联反应或者WRKYs (Xin等2012)。
MAPKs和WRKYs的激活增强了其他转录因子的

转录水平, 包括了其他的WRKY和防御信号合成

相关基因,如OsHI-LOX、OsAOS1以及OsACS2, 使
JA和ET的浓度急剧升高, 导致信号分配然后形成

水稻防御反应。2,4-D与植物体内的吲哚乙酸作用

类似, 表明2,4-D通过结合植物体内的生长素受体, 
触发防御反应(Yuan等2008)。综上所述, ET和
2,4-D都可以作为水稻防御反应的激发子。以上结

果表明, 植物激素SA、JA、CK、ET等在水稻对

褐飞虱的防御作用中具有重要的调节作用。

2.2.3  挥发性次生代谢物对褐飞虱的影响

在植物与昆虫相互关系中, 挥发性次生代谢

物占据了重要地位, 主要影响昆虫对寄主植物的

定位及选择。植食性昆虫的寄主选择涉及到昆虫

的视觉、嗅觉、味觉和触觉等多种感知方式, 昆
虫进化出高度敏感的特异性化学感受器去鉴别植

物的次生代谢物质, 并利用这些特异的化学物质

作为寻找寄主的线索(Nishida 2014)。植物挥发性

次生代谢物, 即植物挥发物, 在昆虫寄主定位过程

中起着很重要的作用, 无论是单食性还是杂食性

昆虫, 往往都是根据寄主植物物种特异性化合物

或特定比例挥发物而获得的嗅觉信号来识别宿主

植物的。多食性和寡食性昆虫主要通过植物挥发

物中各组分的含量来识别寄主植物, 单食性昆虫

则主要通过植物挥发物的种类来识别寄主; 昆虫

的这种气体感知水平行为主要依赖于昆虫对植物

挥发性化合物形成的完整认知(Bruce等2005; Bruce
和Pickett 2011)。

化学感知在昆虫行为中起到重要作用, 如寻

找食物和伴侣。通过特定的化学感受机制, 昆虫

可以感知来自周围环境中的化学信息, 并对自身

的行为作出相应的调节(He等2011)。嗅觉和味觉

系统组成的化学感觉系统主要负责昆虫的寄主

搜寻、选择和繁殖等。基因组水平的研究明确了

褐飞虱化学感觉系统的基因组成: 气味结合蛋白

(odorant binding proteins, OBPs)、化学感受蛋白

(chemosensory proteins, CSPs)、嗅觉受体(olfactory 
receptors, ORs)和味觉受体(gustatory receptors, GRs) 
(Xue等2014)。OBPs和CSPs是感知外界环境中化

学物质的信号结合蛋白, 能识别植物挥发物; 化学

受体, 包括ORs和GRs, 能够将化学信号转换为神

经元活动。当气味通过褐飞虱触角表面微孔进入

OR时, OBPs和CSPs与之结合, 并协助其传递到嗅

觉神经元或直接结合气味识别受体, 从而触发神

经系统的下游反应, 通过中枢神经系统的处理, 褐
飞虱最终感知到气味化合物的信息, 从而控制其

特异的寄主选择行为(David等2015)。 
植物在遭受植食性昆虫的危害后, 常常会释

放大量植物挥发物作为植物信息素来吸引植食性

昆虫的天敌, 以应对昆虫造成的损伤, 从而实现间

接防御。虫害诱导的植物挥发物可分为四大类: 
(1)萜类化合物, 大多是单萜、倍半萜及其衍生物; 
(2)绿叶性气体, 即植物挥发物中6个碳的醛、醇及

其酯类; (3)含氮化合物, 主要是腈类和肟类; (4)其
他化合物, 如醛、醇、酮、酯以及一些呋喃衍生

物(娄永根和程家安2000)。其中, 与水稻对褐飞虱

抗性有关的主要是萜类化合物、含氮化合物以及

一些其他的挥发性次生代谢物。

褐飞虱危害的水稻植株显示出对褐飞虱天敌 
——黑肩绿盲蝽(Cyrtorrhinus livdipennis)和稻虱缨

小蜂(Anagrus nilaparvatae)的强烈吸引力(Xu等
2002; Yuan等2008); 已经鉴定的植物信息素包括萜

烯类、吲哚以及水杨酸甲酯等化合物; 还有研究

发现, 褐飞虱侵害会激活水稻初生和次生代谢产

物的产生, 比如莽草酸酯调节的类苯基丙烷的生

物合成, 可通过挥发物等含量的变化来调节水稻

对褐飞虱的抗性。在褐飞虱取食后, 水稻挥发物

通过吸引褐飞虱的天敌如寄生蜂稻虱缨小蜂和其

他褐飞虱捕食者来调控水稻对褐飞虱的防御; 然
而, 关于褐飞虱是怎样诱导水稻挥发物的合成及

这些化合物又如何影响褐飞虱的寄主选择行为仍

知之甚少。
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娄永根等比较了6个品种在JA处理后释放的

挥发物成分, 感性品种‘TN1’ ‘Bing97-59’ ‘Bing97-
34’以及‘Xiushui63’等挥发物总量显著高于抗性品

种, 除了挥发物种类总数以外, 还有较高含量的柠

檬烯、芳樟醇、β-石竹烯、香柑油烯、橙花叔

醇、十七烷、(3E,7E)-4,8,12-trimethyl-1,3,7,11-tride- 
catetraene、(E)-4,8-dimethyl-1,3,7-nonatriene以及

几种未知物; 而抗性品种‘IR64’和‘IR26’释放的2-
庚酮、2-庚醇含量居中, 以及低水平的香柑油烯和

十七烷(Lou等2006)。不管是抗虫还是感虫品种, 
高浓度的水稻挥发物对褐飞虱表现为驱避作用, 
这说明水稻植株体内均含有对褐飞虱有驱避作用

的物质, 其差异在于不同抗性品种中的该种或该

类物质含量的不同。野生稻对褐飞虱等多种害虫

具有极强的抗性, 申建梅等(2010)从药用野生稻的

挥发提取物中初步鉴定出近60种化合物, 包括糠

醛、邻苯二甲酸二异丁酯、4-乙烯基-2-甲氧苯

酚、2,3-苯并二氢呋喃等; 此外, 还有己醛、糠

醛、正庚醛、3-甲硫基丙醛、苯甲醛等醛类物

质。通过四臂嗅觉反应测定, 发现药用野生稻挥

发油对褐飞虱的行为选择具有明显的干扰作用, 
对褐飞虱具有一定的驱避效果。

有研究者认为, 水稻挥发物中的某些特异性

成分或其化合物, 以一定比例组成了水稻的化学

指纹图谱, 对褐飞虱等单食性昆虫来说可能起到

识别寄主植物的作用(周强等2004); 代谢指纹图谱

是一种非靶向、高通量的方法, 可以检测到大量

的代谢物, 以获得生物代谢组学的“快照” (snap-
shot), 代谢指纹已被用于评估植食性昆虫对植物

的影响(Riach等2015)。水稻释放的挥发性信息物

质是由多种不同结构和不同浓度物质组成的复杂

混和物, 某些水稻组织提取物中鉴定出60多种化

学物质, 已被证实具有引诱褐飞虱定位作用的活

性化合物共计有27种。检测到的已知化合物中部

分为被证实具有引诱飞虱定位作用的活性化合物, 
如6,10,14- 三甲基-2-十五烷酮、酞酸二丁酯、

十六烷酸等(杨朗等2009)。这可能是因为这些挥

发物为寄生蜂提供了寄主生境的特异信息, 因此

能够解释实验中所观察到的寄生蜂行为反应(Lou
等2005a)。

水稻绿叶性气体以及害虫诱导的挥发物能够

影响褐飞虱的取食和产卵偏好; 同时, 氨基环丙烷

羧酸(aminocyclopropane carboxylic acid, ACC)合酶

基因OsACS2的反义表达, 增加了褐飞虱诱导的挥

发物的数量, 包括了2-庚醇、2-庚酮和芳樟醇, 这
些挥发物对褐飞虱有驱避作用, 而乙烯本身对于

褐飞虱寄主定位是没有作用的。因此, 乙烯信号通

路通过增加水稻驱避挥发物的释放而对褐飞虱取

食和产卵偏好产生了消极影响(Yang和Zhang 2016; 
Lu等2014)。

已有的虫害诱导的植物挥发物产生机制的研

究, 揭示了昆虫特异性激发子的作用。这些激发

子能够激活植物中的多个信号通路。通过细胞间

信号的交互作用, 引起了广泛的防御相关基因的

上调, 最终导致了防御化学物质的积累或释放。

在这些信号通路中, 茉莉酸信号通路的研究最为

透彻, 研究表明茉莉酸在诱导植物防御害虫和病

原菌方面起着重要作用, 其中包括释放挥发物以

吸引害虫天敌。用茉莉酸处理过的水稻植株产生

的挥发物对稻虱缨小蜂具有很强的吸引力, 这表

明茉莉酸通路可能参与了水稻植株的防御反应, 
并且证明了卵寄生昆虫稻虱缨小蜂利用植物提供

的挥发物线索来进行寄主定位(Lou等2005b)。
Bph14基因抗性机理相关研究表明褐飞虱可以携

带激发子到水稻体内并抑制水稻的防御反应, 如
MAPK级联反应, 此类激发子应该存在于褐飞虱的

口腔分泌物中并通过口针刺吸传递到水稻细胞中, 
然后被Bph14编码的水稻免疫受体NB-LRR蛋白识

别出来, 引起防御免疫反应(Cheng等2013)。昆虫

口腔分泌物中存在激发子, 其中最早被报道的且

研究较透彻的是从大菜粉蝶(Pieris brassicae)幼虫

唾液中分离得到的β-葡萄糖苷酶, 另一种是N-(17-
羟基亚麻基)-l-谷氨酰胺, 从甜菜夜蛾(Spodoptera 
exigua)幼虫唾液中分离鉴定出来(Zhang等2004)。
同样, 研究发现褐飞虱唾液中存在的蛋白质类物

质很可能与水稻体内水杨酸信号转导途径、乙烯

信号转导途径及其他信号转导途径的激活相关。

虫害除了能诱导植物产生代谢物来抵御以外, 
还会诱导植物产生防御蛋白, 这些蛋白通常是一

些酶类, 如苯丙氨酸解氨酶(phenylalanine ammonia- 
lyase, PAL)、过氧化物酶(peroxidase, PO)、多酚氧

化酶(polyphenol oxidase, PPO)、脂氧合酶(lipoxy-
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genase, LOX)等(Howe和Jander 2008), 这些酶通常

抑制昆虫的消化作用, 从而影响昆虫正常的生长

发育。褐飞虱取食水稻植株后, PPO和PAL活性在

抗性品种稻株内显著高于感虫品种, 但PO活性的

变化趋势则相反(Alagar等2010); 并且, 较高表达的

蛋白酶抑制剂也会抑制褐飞虱侵染。

3  总结与展望

水稻对褐飞虱的抗性涉及到多个方面的复杂

机制, 本文主要从化学生态学和代谢组学角度综

述和分析了水稻代谢物对褐飞虱寄主选择、取食、

产卵等行为的影响。研究发现, 水稻对褐飞虱行

为的影响主要取决于水稻代谢过程中产生的代谢

物, 包括初生代谢物和次生代谢物, 而次生代谢物

又包含萜烯类、醛类等挥发性物质和植物毒素等

非挥发性物质。水稻挥发性物质决定了褐飞虱对

寄主的初步选择, 而最终决定褐飞虱取食行为的

是水稻的非挥发性物质, 这类物质影响着褐飞虱

在稻株上刺探、取食、产卵、蜜露分泌等一系列

取食行为。因此, 鉴定并注释出与褐飞虱寄主选

择、取食等行为有关的化学物质是研究的关键。

目前, 通过代谢组学技术已经鉴定到了水稻中上

千种代谢物成分, 但能够精确定性的物质仅有几

百种, 而这仅仅是水稻庞大代谢物系统中很小的

一部分。只有尽可能多地鉴定出水稻中的代谢物, 
才有可能通过对比抗、感稻株以及健康稻株和褐

飞虱危害稻株代谢物的差别, 找出水稻次生物质

与褐飞虱抗性之间的联系。此外, 野生稻作为一种

对多种害虫具有抗性的珍贵植物资源, 应该加以利

用。随着日趋完善和成熟的基因组测序技术, 以及

近年来发展的代谢组学技术, 并通过代谢物结合全

基因组关联分析(metabolome genome- wide associa-
tion study, mGWAS), 有希望从新的角度去发现和

挖掘更多的潜在的水稻抗逆基因。同时, 结合显

微镜与EPG技术, 能帮助我们更精确地观察水稻代

谢物对褐飞虱等昆虫取食行为的影响, 进而可以

更直观地对研究成果进行验证。

水稻对褐飞虱抗性的信号通路的研究在近几

年有了实质性的进展, 尤其是褐飞虱取食诱导触

发了水稻的激素信号通路。然而, 依旧有很多问

题亟待解决: 水稻怎样感知褐飞虱的取食和产卵, 

JA、SA、ET等激素在水稻防御信号网络中如何

相互作用, 水稻体内这些信号通路与代谢通路之

间怎样协调互作, 又有哪些基因直接参与褐飞虱

诱导水稻次生代谢物的产生和释放, 这些代谢物

的生物合成怎样被调控, 都有待去深入研究(Wang
等2015)。植物在受到昆虫损伤后的防御反应是一

系列复杂因素综合作用的结果, 并不一定局限于

激发子和许多其他昆虫相关分子, 有研究发现植

物表面的微生物可能会改变植物的防御通路

(Felton和Tumlinson 2008)。
因此, 对水稻与褐飞虱化学关系彻底、准确

的理解需要考虑到植物生理学和化学生态学、代

谢组学、遗传学以及分子生物学等方面的内容, 
包括水稻产生的次生代谢物的化学组成和释放特

点及其在协调水稻-褐飞虱-天敌三者关系中的作

用, 这将为植物次生物质对害虫综合治理提供坚

实的理论基础。
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Research progress of chemical interactions between rice and brown 
planthopper
LI Yi, ZHANG Jia-Jiao, DU Bo, HE Guang-Cun, LI Jia-Ru*

State Key Laboratory of Hybrid Rice, College of Life Sciences, Wuhan University, Wuhan 430072, China

Abstract: Rice (Oryza sativa) metabolites play a vital role in the interaction between rice and brown planthop-
per (Nilaparvata lugens). Primary metabolites and non-volatile secondary metabolites determine the feeding 
and survival of brown planthopper on rice and may have a direct effect on insect-resistance, while the volatile 
secondary metabolites mainly impact the location and selection of brown planthopper for the hosts. Thus, we 
here describe and analyze the chemical relationship between rice and brown planthopper from the perspective 
of metabolites. This article aims at uncovering the association of chemical substances between rice and brown 
planthopper and offering new ideas to further understanding the defense mechanism of rice to brown planthop-
per attack.
Key words: rice; brown planthopper; metabolites; resistance response
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