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植食性昆虫寄主植物嗅觉搜寻述介

郭线茹１ꎬ２ꎬ刘晓光１ꎬ２ꎬ汤清波１ꎬ２ꎬ丁识伯３ꎬ周　 洲４ꎬ李为争１ꎬ２ꎬ马继盛１ꎬ２ꎬ∗

１ 河南农业大学植物保护学院ꎬ郑州　 ４５００４６

２ 河南省害虫绿色防控国际 ａ 联合实验室ꎬ郑州　 ４５００４６

３ 中华人民共和国扬州海关ꎬ扬州　 ２２５００９

４ 信阳农林学院农学院ꎬ信阳　 ４６４０００

摘要:植食性昆虫与寄主植物关系的本质是化学ꎮ 植食性昆虫搜寻寄主的嗅觉媒介是植物气味即化学信息物质ꎮ 在介绍植物

气味构成及其扩散模型基础上ꎬ阐述了植物气味在地上植食性昆虫成虫、幼虫和地下植食性昆虫搜寻寄主过程中的嗅觉导向作

用ꎬ并指出了今后相关研究需要注意的问题ꎮ 从植物与环境因子的关系来看ꎬ植物气味包括构成性气味和诱发性气味两类ꎬ这

两类气味的概念既相联系而又不同ꎮ 构成性气味组分及构成因植物分类地位等而不同ꎮ 诱发性气味组分因植食性昆虫取食、

植物病原微生物、机械致伤等因子的胁迫而变化ꎬ这种变化性状随植物属和 /或种、植株生长发育阶段、胁迫因子性质及其作用

方式而不同ꎮ 无论是哪种植物气味ꎬ其释放均具有节律性ꎮ 气味扩散过程比较复杂ꎬ扩散状态可用数学模型表征ꎮ 对于地上植

食性昆虫成虫ꎬ植物气味对其寄主搜寻行为具有导向特异性ꎬ重点分析了这种特异性形成的两个假说ꎻ鳞翅目昆虫幼虫ꎬ能够利

用植物化学信息物质趋向寄主植物或回避非寄主植物ꎻ地下植食性昆虫搜寻寄主ꎬ既与寄主植物地下组织释放或分泌的次级代

谢物有关ꎬ又与一些初级代谢物有关ꎮ 初级代谢物中的 ＣＯ２ꎬ起着“搜寻触发器”作用ꎮ 有助于增强人们对昆虫与植物化学联系

的理解ꎬ同时也为利用植物气味调控植食性昆虫寄主选择行为提供了参考资料ꎮ

关键词:植食性昆虫ꎻ寄主植物ꎻ植物气味ꎻ构成性气味ꎻ诱发性气味ꎻ嗅觉搜寻
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昆虫搜寻其所需资源是主动而重要的生命活动ꎬ所需的资源主要包括食物ꎬ配偶ꎬ产卵、筑巢和藏匿的场

所等[１]ꎮ 这些资源均是实体ꎬ凡实体都包含和 /或传递着信息ꎬ昆虫就是借助这些信息搜寻资源的ꎮ 寄主植

物[２]是植食性昆虫￣取食植物活体组织或汁液的昆虫￣所需的食物ꎬ因此ꎬ搜寻食物就是搜寻寄主植物的活动ꎮ
植食性昆虫的寄主搜寻行为具时序性ꎬ时序性分为寄主的栖境定向、定位、接受和利用等 ４ 个连续性步

骤[３]ꎮ 其中定向和定位是搜寻过程ꎬ期间起主要作用的是昆虫的嗅觉ꎬ亦兼及视觉ꎻ接受和利用是择定过程ꎬ
其中味觉及触觉起主导作用[４]ꎮ 本文仅就植食性昆虫寄主嗅觉搜寻方面的一些资料进行了梳理、总结和讨

论ꎬ希冀为相关研究的深入开展、利用植物气味人为调控植食性昆虫寄主选择行为等提供可资参考的资料ꎮ

１　 植物气味

植食性昆虫搜寻寄主的嗅觉媒介是植物气味ꎮ 植物气味包括构成性气味和诱发性气味这两类气味ꎮ 构

成性气味是指绿色植物正常生长发育进程中释放的挥发性有机物ꎻ诱发性气味指的是植物因受昆虫食害、机
械致伤、病原物侵染等生物和非生物胁迫因子的影响ꎬ构成性气味中释放量发生显著变化(提高或下降)的有

机物和新释放出的构成性气味中不曾出现的有机物ꎮ 构成性气味和诱发性气味都是植物的次级代谢物ꎮ
１.１　 构成性气味

绿色植物正常生长发育期间会释放多种挥发性有机物ꎬ这些有机物即构成性气味的组分ꎬ大多是分子量

在 ３００ 以下的亲脂性物质ꎬ其中多数是脂肪酸衍生物、类异戊二烯、类苯和类苯丙烷以及一些含氮或硫的化合

物ꎮ 这些物质多是植物地上部营养组织和花释放的ꎬ例如花释放的约 １ꎬ０００ 种(其中已鉴定的有 ７００ 多

种) [５]ꎬ也有些是根释放的[６]ꎮ
气味的组分数与构成因植物分类地位而不同ꎮ 例如禾本科玉米 Ｚｅａ ｍａｙｓ、锦葵科陆地棉 Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ

ｈｉｒｓｕｔｕｍ、豆科豇豆 Ｖｉｇｎａ ｕｎｇｕｉｃｕｌａｔａ 和埃及车轴草 Ｔｒｉｆｏｌｉｕｍ ａｌｅｘａｎｄｒｉｎｕｍ 以及十字花科甘蓝 Ｂｒａｓｓｉｃａ ｏｌｅｒａｃｅａ
等植物的营养组织释放的气味组分有 ４８ 种ꎬ这些化合物包括单萜、倍半萜、同源萜(不规则萜)、脂肪酸衍生

物以及其他化合物等 ５ 大类物质ꎮ 但不同种类植物的气味组分数及构成差异很大:玉米和陆地棉的气味组分

分别有 １６ 种和 ２２ 种ꎬ均见于上述 ５ 大类物质中ꎻ豇豆和甘蓝分别有 １７ 种和 １４ 种ꎬ均是单萜最多ꎬ倍半萜阙

如ꎬ但 α￣异佛尔酮和 β￣异佛尔酮为甘蓝所特有ꎮ 以上 ５ 种植物释放的这些特定组分的气味混合物ꎬ都会引发

棉贪夜蛾 Ｓｐｏｄｏｐｔｅｒａ ｌｉｔｔｏｒａｌｉｓ 成虫触角产生显著不同的反应ꎮ 除玉米外ꎬ其他 ４ 种植物气味混合物组分的比

例ꎬ在植物种内是保守的ꎬ棉贪夜蛾成虫就是利用这样的混合物搜寻到寄主的[７]ꎻ
槭树科槭属的复叶槭 Ａｃｅｒ ｎｅｇｕｎｄｏ、五角枫 Ａ. ｐｉｃｔｕｍ、华北五角枫 Ａ. ｔｒｕｎｃａｔｕｍ 和挪威槭 Ａ. ｐｌａｔａｎｏｉｄｅｓꎬ气

味组分计有 ８４ 种ꎬ但它们的共有组分只有乙酸乙酯、２￣己烯醛、α￣蒎烯、β￣蒎烯等 ８ 种ꎮ 复叶槭气味中以酯、醛
和烷烃化合物为主ꎬ五角枫以酯和醛为主ꎬ华北五角枫以酯、萜和醇较多ꎬ挪威槭最多的是酯ꎮ 研究发现ꎬ不同
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树种对光肩星天牛 Ａｎｏｐｌｏｐｈｏｒａ ｇｌａｂｒｉｐｅｎｎｉｓ 的抗性与其气味组分有关ꎬ感虫的复叶槭气味中未检测到醇和酮ꎬ
４ 种树木中醛、醇和酮的相对含量顺序是复叶槭<五角枫<华北五角枫<挪威槭ꎬ这与 ４ 种槭树抗虫性高低顺序

相一致ꎬ光肩星天牛即是借助气味中这些组分的含量搜寻这些槭树的[８]ꎻ
茄科烟草属的黄花烟草 Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｒｕｓｔｉｃａ、香甜烟草 Ｎ. ｓｕａｖｅｏｌｅｎｓ 等 ９ 种烟草ꎬ整个生长发育期间营养器官

和花释放的气味组分多达 １２０ 余种ꎬ其中包括单萜和含氧单萜、不规则萜、倍半萜和含氧倍半萜、芳香醇和醛、
芳香酯、脂肪酸衍生物以及含氮化合物等ꎮ 但这些烟草气味组分的数量差异很大:具翼烟草 Ｎ. ａｌａｔａ 组分数

最多(６６ 种)ꎬ蓝格斯多夫烟草 Ｎ. ｌａｎｇｓｄｏｒｆｆｉｉ 最少(仅 １４ 种)ꎬ且后者几乎都是单萜ꎮ 这些组分的释放在白天

特异性不明显ꎬ在夜间具有种特异性ꎬ这种特异性与传粉昆虫烟草天蛾 Ｍａｎｄｕｃａ ｓｅｘｔａ 的活动有关ꎬ利用天蛾

授粉的花在夜间释放含氮的醛肟和苯酯ꎮ 对烟草天蛾成虫具有引诱活性的芳樟醇、橙花叔醇和法尼醇异构

体、醛肟和苯酯ꎬ具翼烟草的释放量最大ꎬ而蓝格斯多夫烟草气味中ꎬ有的组分缺乏ꎬ有的释放量少ꎮ 烟草气味

的这种表型变异ꎬ是传粉者和植食性昆虫介导的选择、生物合成途径和共同的进化历史等因素决定的[９]ꎮ
气味中具有植物种特征性的组分或组分组合ꎮ 怀特曼陀罗 Ｄａｔｕｒａ ｗｒｉｇｈｔｉｉ 和渐狭叶烟草 Ｎ. ａｔｔｅｎｕａｔａ 均

为烟草天蛾的寄主ꎬ但烟草天蛾偏好选择后者产卵ꎬ这种偏好仅是借助于渐狭叶烟草气味中的 ３￣甲基￣ ２￣丁
烯￣ １￣醇实现的ꎬ表明这种化合物是渐狭叶烟草的特征性组分[１０]ꎮ 陆地棉、甘蓝、埃及车轴草和豇豆的气味

中ꎬ则都具有能表征各自“身份”的组分组合:甘蓝气味组分的特征性组合是香叶烯和 １ꎬ８￣桉叶油素ꎬ陆地棉

是反￣４ꎬ８￣二甲基￣１ꎬ３ꎬ７￣壬三烯(Ｅ￣ＤＭＮＴ)和芳樟醇ꎬ埃及车轴草是乙酸顺￣ ３￣己烯酯和顺￣ ３￣己烯￣ １￣醇ꎬ豇豆

是香叶烯、１ꎬ８￣桉叶油素、顺￣β￣罗勒烯和反￣β￣罗勒烯ꎮ 各组合相关组分的释放速率之间呈显著正相关ꎮ 由这

些特征组分组成的混合物ꎬ均能使棉贪夜蛾成虫产生显著的行为反应[７]ꎮ
气味中一些组分的释放具节律性ꎮ 在夜出性昆虫为传粉媒介的一些植物中ꎬ夜间植株的花香味更强ꎬ如

在光 /暗导引条件下ꎬ林烟草 Ｎ. ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ 和香甜烟草花释放的苯甲醇、苯甲醛和苯甲酸甲酯等主要组分的最大

释放量皆出现在暗期[１１]ꎻ晚上开花的夜香树 Ｃｅｓｔｒｕｍ ｎｏｃｔｕｒｎｕｍ 在暗期开始后 ２ ｈ 花香释放量达到高峰ꎬ正好

与传粉的夜出性蛾的取食高峰吻合ꎻ陆地棉枝叶构成性气味中的反￣β￣罗勒烯、Ｅ￣ＤＭＮＴ 和反ꎬ反￣４ꎬ８ꎬ１２￣三甲

基￣１ꎬ３ꎬ７ꎬ１１￣十三碳四烯[(ＥꎬＥ)￣ＴＭＴＴ]的释放量白天显著高于夜间ꎬ被甜菜夜蛾 Ｓｐｏｄｏｐｔｅｒａ ｅｘｉｇｕａ 幼虫食害

后ꎬ诱发性气味中萜的释放量也呈现明显的节律性[１２]ꎻ甘蓝中硫代葡萄糖苷含量具有 ２４ ｈ 变化的昼夜节律

性ꎬ这种节律性除与温度和光照等因素有关外ꎬ还与植食性昆虫的昼夜活动周期有关[１３]ꎮ
１.２　 诱发性气味

植物在昆虫食害等胁迫因子的作用下所释放的气味包括构成性和诱发性这两类气味[１４]ꎮ 构成性气味组

分ꎬ如顺￣ ３￣己烯醛、顺￣３￣己烯醇和一些储存于溶生腺中的单萜和倍半萜等[１４—１５]ꎬ释放量会在受到食害或机械

致伤后快速发生变化ꎬ诱发性气味则释放较晚[１４]ꎮ 诱发性气味组分及构成不仅受胁迫因子的影响ꎬ还与植物

本身属性有关ꎮ
分类地位不同的植物ꎬ气味的组分与构成差别很大ꎮ 研究发现ꎬ受同种昆虫食害后ꎬ不同植物释放的气味

物质差异很大ꎮ 如受二斑叶螨 Ｔｅｔｒａｎｙｃｈｕｓ ｕｒｔｉｃａｅ 食害后ꎬ豆科的大豆 Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ 叶片释放的气味组分有 ７
种ꎬ毒豆 Ｌａｂｕｒｎｕｍ ａｎａｇｙｒｏｉｄｅｓ １６ 种ꎬ刺槐 Ｒｏｂｉｎｉａ ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ ２６ 种ꎬ豇豆 ９ 种ꎻ茄科的普通烟草 Ｎ. ｔａｂａｃｕｍ
２０ 种ꎬ茄子 Ｓｏｌａｎｕｍ ｍｅｌａｌｏｎｇａ １２ 种ꎬ曼陀罗 Ｄａｔｕｒａ ｓｔｒａｍｏｎｉｕｍ １３ 种ꎬ甜椒 Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ １６ 种ꎻ桑科的啤

酒花 Ｈｕｍｕｌｕｓ ｌｕｐｕｌｕｓ 和葡萄科的葡萄 Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ 叶释放的气味组分分别有 １３ 种和 １４ 种[１６]ꎮ 这些组分中ꎬ
有些是构成性组分ꎬ有些是新出现的组分ꎮ 新组分出现是气味“质”的变化ꎬ如豇豆气味中出现的 ２￣丁酮、Ｚ￣
ＤＭＮＴ、反￣β￣法尼烯和(ＥꎬＥ)￣ＴＭＴＴ 等ꎬ甜椒释放的 β￣榄香烯、右旋大根香叶烯和(ＥꎬＥ)￣ＴＭＴＴ 等ꎮ 同时ꎬ构
成性气味某些组分的释放量也发生了很大变化ꎬ如葡萄叶被食害后 Ｅ￣ＤＭＮＴ 的释放量提高了 ４ 倍多[１６]ꎮ 这

种“量”变会改变气味组分间的比例ꎬ从而会影响植食性昆虫的寄主搜寻行为ꎮ
气味的构成因植物基因型而不同ꎮ 玉米是棉贪夜蛾的主要寄主ꎬ但棉贪夜蛾幼虫对不同基因型玉米植株

气味的诱发性有差异ꎮ 将棉贪夜蛾幼虫反吐液注射入 ３１ 个玉米自交系幼苗后ꎬ不同自交系释放的气味组分
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明显不同ꎬ如在比较重要的 ２３ 个组分中ꎬ自交系 Ｆ１８５２ 气味中缺乏其他自交系气味中都存在的乙酸顺￣ ３￣己
烯￣１￣酯等 ４ 种酯ꎬｌｏ３、Ｆ７００１、Ｆ２、ＣＭ１７４、Ａ１８８ 和 ｌａ５ｐｏｐ 气味中缺乏在其他自交系中都存在的环异洒剔烯和

α￣依兰烯ꎮ 同时ꎬ各自交系气味总释放量也呈现显著差异:Ｆ１８５２、ｌｏ４、Ｆ４７６ 和 Ｄｕ１０１ 等的气味释放量较大ꎬ
而 Ｗ４０１、Ｆ７、ＭＩＳ３、Ｆ１１３、Ｆ７５２ 等都很小ꎮ ２３ 个组分中绝对释放量的广义遗传力平均为 ０.８４ꎬ大于 ０.８ 的组分

多达 １５ 个ꎬ表明气味组分的大部分变异是遗传因素决定的ꎮ 实践中ꎬ即可据此性状辨别自交系的来源ꎬ如根

据典型的反￣β￣石竹烯的释放量差异ꎬ可以区分开欧洲系和美洲系[１７]ꎮ
气味中的有些组分是由植物属、种特征性成分衍生的ꎮ 在机械致伤和昆虫食害后ꎬ十字花科植物释放的

异硫氰酸酯[１３]ꎬ百合科葱蒜类植物释放的含硫化合物[１８] 等ꎬ分别是由非挥发性硫代葡萄糖苷和 Ｓ￣丙烯基半

胱氨酸亚砜在植物体内酶的作用下生成的ꎮ 诱发性气味的这种性状与植物自身防卫密切相关ꎬ如对葱蝇

Ｄｅｌｉａ ａｎｔｉｑｕａ 敏感的洋葱 Ａｌｌｉｕｍ ｃｅｐａ 根系分泌物中含硫化合物含量高于抗性品种ꎬ敏感品种释放的产卵引诱

物质甲基丙基二硫醚和二丙基二硫醚较多[１８]ꎮ
气味组分随植物生长发育阶段或器官不同而变化ꎮ 陆地棉幼苗被谷实夜蛾 Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ｚｅａ 幼虫食害后ꎬ

０—２ ｈ 释放的气味组分有 １８ 种ꎬ其中构成性组分 １３ 种ꎬ诱发性组分 ５ 种ꎮ 这些组分中多为萜和醛ꎮ 被食害

后 １６—１９ ｈ 释放的气味组分有 ２２ 种ꎬ其中构成性组分 １３ 种ꎬ诱发性组分 ９ 种[１９]ꎻ现蕾株的棉蕾被食害后ꎬ即
刻释放出的气味组分有 １２ 种ꎬ其中诱发性组分 ３ 种(丁酸顺￣ ３￣己烯酯、异丁酸顺￣ ３￣己烯酯和乙酸顺￣ ３￣己烯

酯)ꎻ食害后 ２４ ｈ 的气味组分有 ２６ 种ꎬ其中乙酸己酯、橙花叔醇等为新释放的组分ꎮ 即刻释放的 ３ 种诱发性

组分ꎬ也是烟草被烟芽夜蛾 Ｈｅｌｉｏｔｈｉｓ ｖｉｒｅｓｃｅｎｓ 幼虫食害后夜间释放的特有组分ꎮ 这些组分可能也像烟草对烟

芽夜蛾成虫产卵的驱避作用一样ꎬ驱避谷实夜蛾成虫在其幼虫食害的棉蕾上继续产卵ꎬ以避免种内竞争[２０]ꎮ
气味释放随昆虫食害方式而不同ꎮ 白芥 Ｓｉｎａｐｉｓ ａｌｂａ 是萝卜蚜 Ｌｉｐａｐｈｉｓ ｅｒｙｓｉｍｉ、烟蚜 Ｍｙｚｕｓ ｐｅｒｓｉｃａｅ 和菜蛾

Ｐｌｕｔｅｌｌａ ｘｙｌｏｓｔｅｌｌａ 的寄主ꎮ 白芥韧皮部被两种蚜虫刺吸食害后ꎬ白芥花气味中苯甲醛、茴香醛、水杨酸甲酯等

的释放量较之构成性气味显著下降ꎬ而被菜蛾幼虫咀嚼食害后ꎬ这些组分的释放量则未发生变化ꎮ 有意义的

是ꎬ以白芥花气味定向寄主的这两种蚜虫的天敌仍能保持对受害白芥植株的嗅觉定向ꎬ表明刺吸类昆虫取食

能使寄主繁殖器官的防卫功能增强ꎮ 据推测ꎬ防卫功能的提升可能是白芥韧皮部汁液中含有某些信号分子ꎬ
蚜虫取食引起韧皮部汁液的移动ꎬ从而引发防卫物质释放[２１]ꎮ 与蚜虫食害方式相同的褐飞虱 Ｎｉｌａｐａｒｖａｔａ
ｌｕｇｅｎｓ 和与菜蛾幼虫食害方式相同的二化螟 Ｃｈｉｌｏ ｓｕｐｐｒｅｓｓａｌｉｓ 食害水稻 Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ 后ꎬ两者单独食害稻株和

联合食害稻株以及未受害稻株所释放的气味组分计有 ６１ 种ꎬ与未受害稻株相比ꎬ双重被害稻株不仅释放的气

味组分较多ꎬ而且对二化螟成虫产卵的引诱性也强ꎮ 由于褐飞虱取食使稻株释放的气味组分构成发生了变

化ꎬ稻株对稻螟赤眼蜂 Ｔｒｉｃｈｏｇｒａｍｍａ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ 的引诱性下降ꎬ从而降低了二化螟卵被寄生的风险[２２]ꎮ 还有

研究发现ꎬ同种昆虫对某种寄主致害方式不同ꎬ也会诱发寄主产生不同的气味物质ꎮ 如山核桃 Ｊｕｇｌａｎｓ
ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ 植株受星天牛 Ａｎｏｐｌｏｐｈｏｒａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ 雌虫产卵、取食和幼虫钻蛀致害时ꎬ释放的气味组分数均较未

受害株多ꎬ并且未受害株气味中仅有 ３ 种组分能引发雄虫产生反应ꎬ而成虫取食株、产卵株和幼虫钻蛀株分别

有 ６、７ 和 ５ 种ꎻ气味组分中ꎬ罗勒烯对雌虫的引诱作用较强ꎬ蒎烯和罗勒烯对雄虫的引诱作用较强ꎬ丙烯酸￣ ２￣
乙基己酯对雌虫具驱避作用[２３]ꎮ

昆虫产卵影响气味释放ꎮ 草地贪夜蛾 Ｓｐｏｄｏｐｔｅｒａ ｆｒｕｇｉｐｅｒｄａ 产卵会使玉米植株芳樟醇等萜的释放量显著

降低ꎮ 如在玉米叶片受伤处涂抹其幼虫口腔反吐液后ꎬ１.５ ｈ 时释放的气味组分有反￣ ２￣己烯醛、Ｅ￣ＤＭＮＴ、吲
哚等 ６ 种ꎬ而涂抹反吐液且又承接雌虫产卵的叶片ꎬ释放的气味组分只有前述气味中的 ５ 种ꎮ 处理 ６ ｈ 后ꎬ虽
然两种处理叶片释放的气味均为 １０ 种相同的组分ꎬ但涂抹反吐液又承接雌虫产卵的叶片中ꎬ单萜及同源萜等

８ 种组分的释放量均较未承接产卵的叶片显著下降[２４]ꎮ 萜是一些天敌昆虫定位猎物或寄主的信号ꎬ其释放

量减少能提高植食性昆虫的防卫性能[２５]ꎮ
病原物其或其他微生物定殖会改变气味组分构成ꎮ 马铃薯 Ｓｏｌａｎｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ 叶构成性气味组分有 ２￣己

烯￣１￣醇、庚醛和壬醛等 ２１ 种ꎬ而受马铃薯卷叶病毒(ＰＬＲＶ)侵染后ꎬ这 ２１ 种组分总释放量提高了 １.９ 倍ꎻ受马
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铃薯 Ｘ 病毒(ＰＶＸ)或马铃薯 Ｙ 病毒(ＰＶＹ)侵染后ꎬ虽然气味释放总量与构成性气味差异不显著ꎬ但感染

ＰＶＸ 的植株ꎬ２￣己烯￣ １￣醇和壬醛的释放量分别提高了 ３ 倍和 ５ 倍ꎬ荜澄茄油烯释放量显著下降ꎻ感染 ＰＶＹ 的

植株ꎬ香叶烯的释放量显著提高ꎬ荜澄茄油烯显著下降[２６]ꎻ拟南芥 Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ 受甘蓝夜蛾 Ｍａｍｅｓｔｒａ
ｂｒａｓｓｉｃａｅ 幼虫食害后ꎬ释放反￣α￣香柑油烯、水杨酸甲酯和铃兰醛等诱发性气味组分ꎬ但定殖于拟南芥根际的细

菌ꎬ能使这些组分的释放量下降[２７]ꎮ 球孢白僵菌 Ｂｅａｕｖｅｒｉａ ｂａｓｓｉａｎａ 在玉米幼苗根部定殖后ꎬ能使玉米植株对

亚洲玉米螟 Ｏｓｔｒｉｎｉａ ｆｕｒｎａｃａｌｉｓ 产卵具有引诱作用的顺￣３￣己烯醇和 ２￣乙基己醇的释放量提高ꎬ产卵驱避素 ß￣石
竹烯的释放量下降ꎬ从而导致玉米植株上的落卵量增加[２８]ꎮ 这表明ꎬ病原物侵染或微生物定殖能改变植物释

放的气味组分ꎬ从而影响植食性昆虫的嗅觉定向ꎮ
病菌侵染且同时被昆虫食害会改变寄主气味的构成ꎮ 花生 Ａｒａｃｈｉｓ ｈｙｐｏｇａｅａ 叶释放的构成性气味组分仅

有 １９ 种ꎬ但受白绢病菌 Ｓｃｌｅｒｏｔｉｕｍ ｒｏｌｆｓｉｉ 侵染同时又被甜菜夜蛾幼虫食害后ꎬ气味组分多达 ２８ 种(反￣ ２￣己烯

醛、３￣辛酮、橙花叔醇)等ꎬ其中一些组分的释放量ꎬ尤其是 ３￣辛酮(单独受白绢病菌侵染的叶释放的特征性组

分)、β￣罗勒烯和芳樟醇等ꎬ较之白绢病菌单独侵染时显著提高ꎮ 而单独受甜菜夜蛾幼虫食害的叶释放的组分

中未见 ３￣辛酮、水杨酸甲酯和反￣ ２￣己烯醛[２９]ꎮ
机械致伤、温度、光照、紫外线、湿度等非生物因子也影响植物气味的组分数及构成ꎮ 如玉米幼苗受植食

性昆虫食害产生的诱发性气味物质主要是萜和吲哚ꎬ但它们的释放量随非生物因子而变化:干旱土壤中的释

放量大于湿土ꎬ空气相对湿度 ６０％左右时释放量最大ꎬ气温 ２２—２７℃时释放量高ꎬ黑暗中则不释放[３０]ꎻ渐狭

叶烟草和长花烟草 Ｎ. ｌｏｎｇｉｆｌｏｒａ 幼苗经紫外线￣Ｂ 处理后ꎬ绿原酸和二咖啡亚精胺的异构体积累提高ꎬ但云香

苷的积累只有经紫外线￣Ｂ 诱发才会产生[３１]ꎮ

２　 气味扩散模型

自然环境中ꎬ气味物质被风从其释放源头吹散开时ꎬ便会形成气缕ꎮ 气缕是分子扩散、湍流扩散[３２] 和平

流扩散等这 ３ 个物理学过程综合作用的结果ꎮ 气味扩散状态显著影响昆虫的嗅觉定向行为ꎮ
气味扩散状态可以用数学模型表征ꎮ 气体在空气中扩散的第一个数学模型ꎬ是基于对硝烟自然扩散的研

究构建起来的ꎬ这个模型给出了气味源下风向气味平均浓度的估算方程ꎮ 后来ꎬ地面气缕源扩散状态的半经

验方程即 Ｓｕｔｔｏｎ 模型被构建出来ꎮ 该模型假定垂直于气缕中心线所有方向上的化合物平均浓度呈高斯正态

分布ꎬ且设定湍流或大气稳定度决定的扩散系数为一常数[３２ꎬ３３]ꎬ则气缕中心线上气味浓度距气味源由近到远

时的下降情形符合特定的幂指数定律ꎮ
此后ꎬ应用 Ｓｕｔｔｏｎ 模型构建了估测昆虫信息化合物在释放源下风向各处浓度的方程:在空气静止的空间ꎬ

若设时间 ｔ＝ ０ 时气味化合物 Ｑ 从笛卡尔直角坐标系的原点瞬间释放ꎬ同时又快速消失ꎬ则其分布密度函数 Ｕ

( ｍｏｌ / ｃｍ３ )随时间推进而变化的状态可用公式 Ｕ ｘꎬｙꎬｚꎬｔ( ) ＝ Ｑ
４πＤｔ( ) ３ / ２ ｅ

－ｒ２
４Ｄｔ 描述ꎮ 式中ꎬ ｒ２ ＝ ｘ２ ＋ ｙ２ ＋ ｚ２ ꎬＤ 是

扩散常数(ｃｍ２ / ｓｅｃ)ꎮ 此模型假定ꎬ气味分子在所有方向上都可以自由扩散ꎮ 若设所有 ｚ < ０ 时 Ｕ 皆为 ０ꎬ对

应于在地面上的释放点源ꎬ一个在 ｚ＝ ０ 处的反射平面上的 Ｕ 可用公式 Ｕ ｘꎬｙꎬｚꎬｔ( ) ＝ ２Ｑ

４πＤｔ( )
３
２

ｅ
－ｒ２
４Ｄｔ 描述[３３]ꎮ 如

舞毒蛾 Ｌｙｍａｎｔｒｉａ ｄｉｓｐａｒ 雌蛾连续释放性信息素时ꎬ在已知 Ｑ / Ｋ〔Ｑ 为气味释放量ꎬＫ 为气味阈值浓度(ｍｏｌ /
ｃｍ３)〕条件下ꎬ用此模型计算可知ꎬ风速恒为 １００ ｃｍ / ｓ 时ꎬ下风方向能吸引雄性个体的空间体积参数是 ｘ ＝
４５６０ ｍꎬｙ＝ ２１５ ｍꎬｚ＝ １０８ ｍꎻ风速为 ３００ ｃｍ / ｓ 和 ５００ ｃｍ / ｓ 时ꎬ参数分别是 ｘ ＝ ２４２０ ｍꎬｙ ＝ １２５ ｍꎬｚ ＝ ６２.５ ｍ及

ｘ＝ １８２０ ｍꎬｙ＝ ９７ ｍꎬｚ＝ ４８.５ ｍꎮ 由此可知ꎬ气缕活性空间体积随风速加大而缩小[３３]ꎮ
近一二十年来ꎬ一些描述气味扩散的模型陆续刊出ꎬ如以化学信息介导的食根昆虫寄主植物定位的概念

模型[３４]ꎬ基于高斯模型构建的气缕追踪行为模型[３５]ꎬ植食性昆虫在林木实时气味环境中的气味检测以及气

缕追踪最佳路线模型[３６]等ꎮ
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实践中ꎬ表征气味扩散状态时ꎬ应用比较普遍的是预测大气污染物平均浓度的基于高斯气缕分布的模型ꎮ
该模型假定气味沿 ｘ 轴平行扩散ꎬ 且气味全总部被地表反射ꎬ 则该模型的基本形式是 Ｃ ｘꎬｙꎬｚ( ) ＝

Ｑ
２π ｕｒ σｙ σｚ

ｅｘｐ
－ ｙ２

２ σ２
ｙ

æ

è
ç

ö

ø
÷ × ｅｘｐ

－ ｚ － ｈ( ) ２

２ σ２
ｚ

é

ë
ê
ê

ù

û
ú
ú ＋ αｅｘｐ

－ ｚ ＋ ｈ( ) ２

２ σ２
ｚ

é

ë
ê
ê

ù

û
ú
ú{ } ꎮ 式中ꎬＣ( ｘ ꎬ ｙ ꎬ ｚ )是任何位置(ｘꎬｙꎬｚ)气味化

合物的平均浓度ꎬＱ 是气味化合物的释放速率ꎬｕｒ 是平均风速ꎬσｙ 和 σｚ 分别是水平方向和垂直方向气味

浓度的标准差ꎬｈ 是气缕中心线距地面的高度[３２]ꎮ 对地面任一点的气味浓度ꎬ即 ｈ ０ 时ꎬ则 Ｃ ｘꎬｙꎬｚ( ) ＝

Ｑ
π ｕｒ σｙ σｚ

ｅｘｐ － ｙ２

２ σ２
ｙ

＋ ｚ２

２ σ２
ｚ

æ

è
ç

ö

ø
÷

é

ë
ê
ê

ù

û
ú
ú ꎮ

３　 昆虫对寄主植物的嗅觉搜寻

植物生长发育进程中释放气味是正常的生命活动现象ꎮ 对植食性昆虫来说ꎬ植物气味无论是具驱避作

用ꎬ还是具引诱作用ꎬ都会影响成虫和 /或幼虫的嗅觉搜寻和定向行为[３７]ꎮ
３.１　 地上植食性昆虫的嗅觉搜寻

３.１.１　 成虫搜寻

成虫嗅觉搜寻寄主借助于植物气味来完成[３８ꎬ３９]ꎮ 植物气味具有特异性ꎬ这种特异性是针对植食性昆虫

来说的ꎬ特异性成因有 ２ 个可供选择的假说:Ｉ、植物气味具有植物属种特定的特异性ꎬ形成这种特异性的成分

是它类植物所不具有的ꎬ或 ＩＩ、植物气味具有特异性ꎬ这种特异性是由广泛存在于植物中的普通成分间的特定

比例形成的[４０]ꎮ
假说 Ｉ 所称的特异性气味ꎬ是植物次级代谢物的分解产物ꎬ例如十字花科植物释放的异硫氰酸酯ꎬ百合科

葱蒜类释放的硫醚类等ꎬ这些物质在植物受到生物或非生物因子胁迫(如被昆虫食害或机械致伤)后的释放

量更多[１３ꎬ４０]ꎮ 假说 ＩＩ 所称的普通成分ꎬ是植物中普遍存在的合成途径形成的ꎬ如不饱和脂肪酸(亚麻酸、亚油

酸等)生成所谓绿叶性气味的己烯醛、己醛及相对应的醇类[４１]ꎬ异戊二烯焦磷酸聚合得到的萜(单萜、倍半萜

等) [４２]ꎮ
对于假说 Ｉꎬ支持的证据基本都是来自对异硫氰酸酯的研究ꎮ 研究表明ꎬ昆虫触角上具有专事调谐这类

化合物的嗅感神经元(ＯＲＮｓ)ꎬ例如ꎬ十字花科专食者甘蓝蚜 Ｂｒｅｖｉｃｏｒｙｎｅ ｂｒａｓｓｉｃａｅ[４３]、种子象 Ｃｅｕｔｏｒｈｙｎｃｈｕｓ
ａｓｓｉｍｉｌｉｓ[４４]都有这类 ＯＲＮｓꎮ 异硫氰酸酯是这两种昆虫搜寻寄主的关键化合物ꎮ 但不以十字花科植物为寄主

的昆虫ꎬ如忽布疣蚜 Ｐｈｏｒｏｄｏｎ ｈｕｍｕｌｉ 和豆卫矛蚜 Ａｐｈｉｓ ｆａｂａｅꎬ也具有对异硫氰酸酯高度特异的 ＯＲＮｓ[４３]ꎮ 研

究发现ꎬ有些昆虫能主动回避营养质量不良的寄主或非寄主[４５]ꎬ因此ꎬ对于上述这两种蚜虫ꎬ异硫氰酸酯是驱

避性物质ꎬ可能就是借此避开十字花科植物的ꎮ 还要注意的是ꎬ在这个假说背景中ꎬ专食者和多食者似应进化

出不同的 ＯＲＮｓꎬ但实际情况并非如此ꎮ 例如烟青虫 Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ａｓｓｕｌｔａ 和棉铃虫 Ｈ. ａｒｍｉｇｅｒａ 这两近缘种ꎬ前者

是寡食性种ꎬ后者是高度多食性种ꎬ但两者鉴别植物气味的 ＯＲＮｓ 却相似[４６]ꎻ烟青虫、棉铃虫和烟芽夜蛾这 ３
种实夜蛾亚科昆虫成虫触角中ꎬ都存在“气味受体￣共受体”ＯＲ１２ / Ｏｒｃｏꎬ用 ６１ 种挥发性化合物(其中大多数是

植物气味组分)进行测试后发现ꎬ３ 者的 ＯＲ１２ / Ｏｒｃｏ 皆被调谐至 β￣香茅醇、香叶醇、３ꎬ７￣二甲基￣３￣辛醇、(￣)￣芳
樟醇、芳樟醇、乙酸反￣ ２￣己烯酯等 ６ 种挥发性化合物[４７]ꎬ说明近缘种功能相似的 ＯＲＮｓ 或气味受体(ＯＲ)具有

保守性或重现性[４６—４７]ꎮ 多食性的白条天蛾 Ｈｙｌｅｓ ｌｉｎｅａｔａ 与专食性的节天蛾 Ｓｐｈｉｎｘ ｐｅｒｅｇｌａｎｓ[４８]及多食性的稻

纵卷叶螟 Ｃｎａｐｈａｌｏｃｒｏｃｉｓ ｍｅｄｉｎａｌｉｓ 与寡食性的刷须野螟 Ｍａｒａｓｍｉａ ｐａｔｎａｌｉｓ 对寄主气味的电生理反应相当[４９]ꎬ
也呈现出同科而食性不同种类嗅觉识别的相似性ꎮ

假说 ＩＩ 是假说 Ｉ 的替代性假说ꎮ 对许多植食性昆虫的电生理学研究发现ꎬ昆虫的外周受体及其参与的信

号通路ꎬ能与植物气味中普遍存在的组分结合并被激活[４５]ꎬ这些组分如脂肪酸衍生物、类苯丙烷和类异戊二

烯化合物等[５]ꎮ 如果昆虫大多数外周受体检测到的气味组分并非是其寄主所特有(这是最常见的)ꎬ那么ꎬ植
物气味某些组分的比例就成为嗅觉信号的关键特征ꎮ 这时ꎬ则必须检测特定气味组分的混合物ꎮ 支持这种认
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识的实例是对马铃薯叶甲 Ｌｅｐｔｉｎｏｔａｒｓａ ｄｅｃｅｍｌｉｎｅａｔａ 搜寻行为的研究ꎮ 普遍存在于植物气味中的反￣ ３￣己烯醇、
反￣２￣己烯醇、顺￣ ２￣己烯醇和反￣ ２￣己烯醛的比例发生些微变化ꎬ就会显著影响马铃薯叶甲成虫的定向行为ꎬ而
这些组分非自然比例的混合物对成虫不具引诱活性[５０]ꎮ

对寄主的嗅觉搜寻ꎬ植物气味的组分混合至关重要ꎬ这是因为混合物具有涌现性￣系统具有组成它的单个

要素所不具有的特性￣这种性状ꎬ会引发昆虫产生不同于单个组分所引发的行为反应ꎬ而昆虫对混合物的感知

就是建立在这一特性之上的[５１]ꎮ 因此ꎬ当寄主气味混合物的单个组分独立存在时ꎬ可能不会被昆虫认为是寄

主气味混合物的组分而被检测到ꎮ 例如ꎬ桃 Ｐｒｕｎｕｓ ｐｅｒｓｉｃａ 新枝气味中的乙酸顺￣ ３￣己烯酯、顺￣ ３￣己烯醇和苯

甲醛ꎬ若以 ４∶１∶１ 比例混合时ꎬ能引诱梨小食心虫 Ｇｒａｐｈｏｌｉｔｈａ ｍｏｌｅｓｔａ 雌虫ꎬ而单独任何一种组分均无引诱活

性[５２]ꎮ 而且混合物中各组分须以适当比例存在才会对昆虫产生嗅觉导向作用ꎮ 如小麦 Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ 花

普通气味组分的适当配比ꎬ能引诱寡食性的麦红吸浆虫 Ｓｉｔｏｄｉｐｌｏｓｉｓ ｍｏｓｅｌｌａｎａ 成虫ꎬ而组分比例不适当的混合

物则无引诱性[５３]ꎻ食害葡萄树叶的葡萄花翅小卷蛾 Ｌｏｂｅｓｉａ ｂｏｔｒａｎａ 雌蛾对葡萄植株表现出定向飞行反应ꎬ引
发这种行为的关键信号物质是葡萄叶片释放的反￣β￣石竹烯、反￣β￣法尼烯和 Ｅ￣ＤＭＮＴꎬ三者 １００∶７８∶９ 比例(葡
萄树叶气味中的比例)的混合物对雌蛾的引诱效果显著高于 ３７∶１７∶１００ 比例(非寄主植物苹果树叶气味的比

例)的混合物[５４]ꎮ 一般地ꎬ昆虫搜寻寄主植物ꎬ通常利用植物气味中 ３—１０ 种重要组分[５１]ꎮ
由上可知ꎬ寄主植物嗅觉搜寻ꎬ或是需检测含有植物种特征性的气味组分ꎬ或是需检测含有某些组分比例

特定的混合物ꎬ而后一种情况更为复杂ꎬ因为昆虫既要检测组分的比例ꎬ又要确定它们是否来自寄主植物ꎮ 自

然情况下ꎬ寄主植物栖息地中的其他植物也都会释放气味ꎬ因此昆虫都是生活在许多植物的气味组成的“空
气汤”中[４５]ꎮ 如何从空气汤中挑拣出寄主植物的信号ꎬ昆虫对植物气味特异的 ＯＲＮｓ 提供了一种机制ꎬ通过

这种机制ꎬ昆虫可以根据植物气味中普遍存在的某些化合物的比例界定寄主ꎬ因为不同化合物向中枢神经系

统(ＣＮＳ)输入的型式或标记线型不同ꎬ从而可以区分气味组分的比例ꎮ 但是ꎬ除非 ＯＲＮｓ 在空间上的位置相

同ꎬ否则ꎬ两个差异调谐的 ＯＲＮｓ 并不能探测出同时到达的不同化合物[４５]ꎮ 研究发现ꎬ触角上同一嗅觉感器

中存在着对植物气味产生共同反应的共表达嗅感神经元ꎬ这些神经元有频密协调的功能性结构[４４]ꎬ这种结构

能向 ＣＮＳ 输入相关化合物尺度精细的时空分辨率ꎮ 这种情况在谷实夜蛾对雌性信息素与其拮抗素的感知研

究中已得以证实[５５]ꎮ 昆虫具有这种结构ꎬ便赋有了这样一种机制:通过确定两种气味是否以正确的比例出自

同一源点ꎬ来鉴别寄主植物特有的气缕[４５]ꎮ
通过上述这些研究结果可知ꎬ昆虫中成对或聚集的 ＯＲＮｓꎬ能对气味中普遍存在的化合物进行时空精细

分辨率方面的整理ꎬ即进行重合检测ꎮ 按照重合检测原理ꎬ植食性昆虫能够在弥混着非寄主植物气味的复杂

环境中ꎬ通过对植物气味嗅觉信息的中央处理ꎬ而不是对其所做的最初检测ꎬ来鉴别寄主的气味[５５]ꎮ
３.１.２　 幼虫搜寻

分析多种鳞翅目昆虫幼虫的寄主搜寻研究结果发现ꎬ幼虫也能够利用植物气味信息趋向或回避植物ꎮ 葡

萄花翅小卷蛾饥饿的幼虫遇到普通气流(对照)时ꎬ做无方向性缓慢爬行运动ꎬ但当遇到葡萄气味(含有水杨

酸甲酯、１￣己醇、Ｅ￣ＤＭＮＴ 等近 １０ 种组分)中的某些组分或其混合物的气流时ꎬ爬行形式即变成近似直线的目

标取向性方式ꎮ 这种化学性靶向位移现象表明ꎬ食物气味中的某些组分能激起饥饿幼虫的取食欲ꎬ且幼虫对

气味组分的反应是浓度梯度性的ꎬ因而能有效定向于食物源[５６]ꎻ欧洲玉米螟 Ｏｓｔｒｉｎｉａ ｎｕｂｉｌａｌｉｓ 初孵幼虫对其寄

主植物玉米与非寄主植物菠菜 Ｓｐｉｎａｃｅａ ｏｌｅｒａｃｅａｅ 的气味反应也明显不同:玉米气味流量 ４０ ｍＬ / ｍｉｎ 与气味脉

冲 ２ ｓ 及 ６ ｓ 的组合ꎬ能诱使幼虫产生正趋向反应ꎬ脉冲频率低至 ９ ｓ 和 １０ ｓ 时幼虫会避离ꎬ而对菠菜气味ꎬ气
味流量为 ４０ ｍＬ / ｍｉｎ 时ꎬ无论脉冲状态如何ꎬ幼虫都会避离[５７]ꎮ

被苹果小卷蛾 Ｌａｓｐｅｙｒｅｓｉａ ｐｏｍｏｎｅｌｌａ 幼虫食害 ５ ｄ 后的苹果与未被食害的苹果相比ꎬ食害后的苹果对这种

卷蛾初孵幼虫的吸引力大于未被食害的苹果ꎮ 分析发现ꎬ受害苹果中幼虫引诱素(ＥꎬＥ)￣α￣法尼烯含量显著

高于未受害苹果[５８]ꎻ草地贪夜蛾初孵幼虫在不同处理豇豆幼苗上的扩散行为不同ꎬ留居于被其幼虫食害或经

Ｉｎｃｅｐｔｉｎ 处理的植株上的数量ꎬ高于未被幼虫食害株、机械致伤株、新受害株或口腔分泌物中缺乏 Ｉｎｃｅｐｔｉｎ 的
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幼虫食害的植株ꎮ Ｉｎｃｅｐｔｉｎ 是豇豆叶绿体三磷酸腺苷(ＡＴＰ)合成酶部分水解而形成的一种含二硫键的多肽ꎮ
豇豆叶片被草地贪夜蛾 ６ 龄幼虫取食后ꎬＩｎｃｅｐｔｉｎ 能触发豇豆苗产生诱发性气味ꎬ而且只有先前摄入过含叶绿

体组织的幼虫的口腔分泌物中才有这种多肽[５９]ꎮ 草地贪夜蛾幼虫食害能诱发豇豆释放 Ｅ－ＤＭＮＴꎬ用这种化

合物处理未受害豇豆植株ꎬ可显著提高幼虫的选择偏好性[６０]ꎮ 玉米苗受草地贪夜蛾幼虫食害 ６ ｈ 后芳樟醇

的释放量显著高于未受害苗ꎬ而芳樟醇对第 ６ 龄幼虫具显著引诱性[６１]ꎮ 这些结果表明ꎬ食害诱发的气味能改

变幼虫对受害植株的嗅觉搜寻行为ꎬ同时也是幼虫搜寻寄主的化学信息ꎮ
菊科千里光属的 Ｓｅｎｅｃｉｏ ｇｒｅｇｏｒｉｉ 与万头菊属的Ｍｙｒｉｏｃｅｐｈａｌｕｓ ｓｔｕａｒｔｉｉ 均为斑实夜蛾 Ｈｅｌｉｏｔｈｉｓ ｐｕｎｃｔｉｆｅｒａ 的寄

主ꎬ在沙漠中两种植物的斑块状混合分布区ꎬ幼虫在前一种寄主上的丰度高于后一种ꎮ 室内检验结果表明ꎬ幼
虫在这两种植物上的分布不均匀现象ꎬ是幼虫的寄主定向搜寻行为所致ꎬ而且取食经历在定向搜寻中具有重

要作用[６２]ꎮ
上述这些研究表明ꎬ鳞翅目昆虫幼虫依靠嗅觉对植物气味的感知搜寻寄主ꎬ尽管视觉也会参与其中ꎮ 迄

今所知ꎬ幼虫触角和下颚须上的嗅觉感器中ꎬ约有 ７８ 个神经元投射到触角叶上ꎬ其中有些神经元用来检测植

物气味ꎮ 与成虫相比ꎬ幼虫的嗅觉感器构造相对简单ꎬ但鳞翅目一些昆虫初孵幼虫仍能定向于寄主气味源ꎬ且
表现出特定的选择性ꎬ进而搜寻到寄主[５７ꎬ ６３]ꎮ
３.２　 地下植食性昆虫的嗅觉搜寻

地下植食性昆虫搜寻寄主ꎬ与食害植物地上部的昆虫相似ꎬ也主要是利用化学信息[６４]ꎮ
植物根会释放或分泌初级和次级代谢物[６ꎬ ３４]ꎮ 初级代谢物(ＣＯ２、氨基酸、糖类等)和次级代谢物都是地

下植食性昆虫搜寻定位根系的信息物质ꎬ而次级代谢物往往具有植物种特定性ꎬ正因为如此ꎬ才使昆虫得以区

分出寄主植物和非寄主植物[３４]ꎮ 如洋葱的含硫化合物烯丙基硫醚、正丙基硫醚、甲基二硫醚和丙基硫醇、异
丙基硫醇等ꎬ对葱蝇幼虫具引诱作用ꎬ这种幼虫正是根据这些信息化合物定位寄主的[３７]ꎻ早竹 Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ
ｐｒａｅｃｏｘ 竹笋气味组分 α￣－蛇麻烯对筛胸梳爪叩甲 Ｍｅｌａｎｏｔｕｓ ｃｒｉｂｒｉｃｏｌｌｉｓ 幼虫具有明显的引诱作用ꎬ且引诱作用

随 α￣蛇麻烯浓度增加而增强[６５]ꎮ
在业经研究的与地下植食性昆虫寄主搜寻有关的 ７４ 种化合物中ꎬ８０％以上的种类能诱使这类昆虫产生

行为反应ꎬ其中分子量低的化合物如醇、酯和醛(占化合物总数的 ３７％)多具引诱性ꎬ而碳氢化合物通常有驱

避性[３４ꎬ ６４]ꎮ 搜寻寄主地下组织时ꎬ寡食性昆虫多倾向于利用寄主特异性次级代谢物ꎬ而多食性昆虫大多利用

普通的信息化合物[３４]ꎮ
ＣＯ２是根系释放于土壤中最多的气味物质ꎬ其与地下植食性昆虫搜寻寄主的行为密切相关ꎮ 如西方玉米

根叶甲 Ｄｉａｂｒｏｔｉｃａ ｖｉｒｇｉｆｅｒａ ｖｉｒｇｉｆｅｒａ 对植物根定位的唯一特定物质是 ＣＯ２
[６６]ꎻ专食性的胡萝卜茎蝇 Ｐｓｉｌａｅ ｒｏｓａｅ、

根瘤象 Ｓｉｔｏｎａ ｌｅｐｉｄｕｓ、筛胸梳爪叩甲幼虫以及多食性的步甲 Ｅｖａｒｔｈｒｕｓ ｓｏｄａｌｉｓꎬ也都会对 ＣＯ２产生浓度依赖性趋

向反应[６４ꎬ ６５]ꎻ大麦 Ｈｏｒｄｅｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ 根系释放的反￣２￣己烯醛、己醛等 ４ 种醛的混合物对叩甲 Ａｇｒｉｏｔｅｓ ｓｏｒｄｉｄｕｓ 幼
虫定向作用会因 ＣＯ２的缺失而减弱[６７]ꎻ西洋蒲公英 Ｔａｒａｘａｃｕｍ ｓｅｃｔｉｏ ｒｕｄｅｒａｌｉａ 根系水溶性提取物能“掩蔽”
ＣＯ２的释放ꎬ从而能规避被五月鳃金龟 Ｍｅｌｏｌｏｎｔｈａ ｍｅｌｏｌｏｎｔｈａ 幼虫发现的风险[６８]ꎮ

最近的研究表明ꎬ玉米幼苗释放于土壤中的 ＣＯ２浓度随着距根的距离增大而渐次降低ꎮ 在距玉米幼苗根

３２ ｃｍ 或更近距离释放的西方玉米根叶甲幼虫ꎬ能借助 ＣＯ２浓度梯度正向搜寻幼苗位置ꎬ而在更远距离释放

的幼虫ꎬ其移动是随机的ꎮ 这种叶甲幼虫有 ＤｖｖＧｒ１、ＤｖｖＧｒ２ 和 ＤｖｖＧｒ３ 等 ３ 组 ＣＯ２受体ꎬ在玉米根际生理活性

范围内ꎬ幼虫被富集 ＣＯ２的环境吸引ꎬ而沉默 ＤｖｖＧｒ２ 受体基因则会特异性地抑制幼虫对 ＣＯ２的响应[６９]ꎮ 但

ＣＯ２缺乏特异性ꎬ且根系释放入土壤中的 ＣＯ２的垂直梯度往往比水平梯度更强ꎬ故而无助于土壤植食性昆虫在

水平方向上定位寄主[３４]ꎬ因此在地下植食性昆虫寄主搜寻中ꎬＣＯ２可能充当“搜寻触发器”角色ꎬ或者作为周

围存在寄主植物的信号ꎬ从而引导昆虫频密地在其潜在资源区内觅食[６４]ꎮ

４　 结束语

植食性昆虫与寄主植物关系的本质是化学ꎮ 植物构成性气味与诱发性气味之间不存在天然鸿沟ꎮ 气味
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的形成与释放ꎬ是植物自身及其与环境因素相互作用的结果ꎬ是复杂的生理生态学现象ꎮ 植物气味具有多样

性ꎬ其构成不仅具有植物科、属、种或品种特性的“化学指纹图”ꎬ而且与环境因子和胁迫因素等密切相关ꎮ 植

物气味之于植食性昆虫及其天敌、乃至气味释放植株的毗邻植株等ꎬ都是一种重要的化学信息[２４]ꎬ强烈影响

它们之间的相互作用ꎬ尤其是植物与植食性昆虫的相互作用[７０]ꎮ
构成性气味的组分和构成随植物分类地位而差异很大ꎮ 对分类地位不同或经济价值不同等植物的构成

性气味ꎬ至今已进行了许多研究[７—９]ꎬ而对食害这些植物的昆虫如何利用这种气味搜寻到寄主的研究相对较

少ꎮ 昆虫食害、病原物侵染、机械致害、气象因素等生物和非生物因子胁迫引发诱发性气味生成和释放的研

究ꎬ近二三十年来开展得很多ꎬ其原因与诱发性气味中的某些组分或混合物能招引植食性昆虫的天敌ꎬ以致赋

予植物间接防卫功能有关ꎮ 研究表明ꎬ无论是诱发性气味还是构成性气味ꎬ作用于植食性昆虫时ꎬ它们或单独

或共同参与或影响这类昆虫对寄主的嗅觉识别、寄主定向[１８]、寄主选择[２２]、产卵场所选择[２０ꎬ ２３ꎬ ２７]、雌雄个体

间信息交流[７１]、天敌昆虫的寄主定向[２１ꎬ ７２]以及植物的直接防卫或间接防卫[２９]ꎬ有的还会抑制植物自身的生

长发育[７３]等ꎮ 限于本文设定的范围ꎬ对于植物气味的这些生态学以及生理学功能ꎬ文中未予或未多论述ꎮ
在寄主搜寻方面ꎬ成虫的搜寻比幼虫重要得多ꎬ因为成虫的搜寻行为关系下代存活乃至种群繁衍问题ꎮ

植物构成性气味是成虫搜寻寄主的媒介ꎬ对植食性昆虫而言ꎬ这种气味有特异性ꎬ特异性成因有 ２ 个假说ꎬ但
将植物气味以这样的特异性来划分ꎬ显得有些粗浅ꎮ 近些年对植物气味的深入研究发现ꎬ植物气味与其分类

地位或系统进化程度的吻合度差异较大ꎬ以“特征性挥发物”即“化学指纹图”中的主组分及对昆虫嗅觉感受

贡献较大的组分来界定植物气味[７４]ꎬ或许更为准确和实用ꎮ
与成虫相比ꎬ幼虫活动能力有限ꎬ嗅觉搜寻寄主能力较弱ꎬ但嗅觉搜寻在幼虫的寄主转换和植株间转移方

面有一定作用[５９ꎬ ６２]ꎬ同样应予重视ꎮ
地下植食性昆虫寄主搜寻也主要是利用嗅觉ꎮ 与搜寻行为密切关联的因素是植物地下组织释放或分泌

的初级和次级代谢物ꎬ其中作为“搜寻触发器”的 ＣＯ２ꎬ使这类昆虫的搜寻更为有效[３４ꎬ ６４]ꎮ 气味物质难以收集

和昆虫活动状态不易观察ꎬ是地下植食性昆虫寄主搜寻行为研究的瓶颈ꎬ因此ꎬ结论比较明晰的研究资料比较

少ꎮ 随着气味收集新技术及现代监测手段与观测仪器设备的出现ꎬ这类研究将会深入开展ꎮ
植食性昆虫寄主嗅觉搜寻研究中需要特别重视的问题是ꎬ如何将昆虫触角电位、单细胞记录等电生理研

究或室内行为研究与野外测试以至实践应用结合起来ꎮ 电生理研究仅仅是第一步ꎬ但若不与野外测试应用研

究结合ꎬ仅凭电生理研究的结果ꎬ还不能确切断言一种气味的某些组分或其混合物与特定昆虫行为反应或电

生理反应相对应的因果关系ꎬ因为实施测试时的室内小微环境ꎬ与野外自然环境或特定环境(如仓库)的差别

非常大ꎬ在室内观察到的植物气味的某些组分特定比例的混合物能诱使一种昆虫产生趋向行为ꎬ但在野外未

必能观察到这样的现象[７５]ꎬ只有进行多次野外试验ꎬ才能获得准确的可用于实践的结果ꎮ 相应地ꎬ研究植食

性昆虫对植物气味的嗅觉感受机制ꎬ也应与野外试验研究相结合ꎮ 还需注意的是ꎬ在研究植食性昆虫嗅觉搜

寻寄主时ꎬ应重视和借鉴化学生态学在探究物种相互作用、分布、丰度和多样性的成因和结果时所秉持的观念

和所采用的机理性研究方法[７６]ꎬ近年来昆虫系统发育学、比较基因组学、系统生物学、代谢工程学和神经生物

学等的发展ꎬ也为拓深植食性昆虫与植物之间的化学信息介导的相互作用研究提供了新技术、新工具ꎬ这也必

将有力推动相关研究的系统、深入开展ꎮ
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[１８] 　 Ｉｋｅｓｈｏｊｉ Ｔ. Ｓ￣ｐｒｏｐｅｎｙｌｃｙｓｔｅｉｎｅ ｓｕｌｆｏｘｉｄｅ ｉｎ ｅｘｕｄａｔｅｓ ｏｆ ｏｎｉｏｎ ｒｏｏｔｓ ａｎｄ ｉｔｓ ｐｏｓｓｉｂｌｅ ｄｅｃｏｍｐａｒｔｍｅｎｔａｌｉｚａｔｉｏｎ ｉｎ ｒｏｏｔ ｃｅｌｌｓ ｂｙ ｂａｃｔｅｒｉａ ｉｎｔｏ ａｔｔｒａｃｔａｎｔ ｏｆ

ｔｈｅ ｏｎｉｏｎ ｍａｇｇｏｔꎬ Ｈｙｌｅｍｙａ ａｎｔｉｑｕａ (Ｄｉｐｔｅｒａ: Ａｎｔｈｏｍｙｉｉｄａｅ) . Ａｐｐｌｉｅｄ Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｚｏｏｌｏｇｙꎬ １９８４ꎬ １９(２): １５９￣１６９.

[１９] 　 ＭｃＣａｌｌ Ｐ Ｊꎬ Ｔｕｒｌｉｎｇｓ Ｔ Ｃ Ｊꎬ Ｌｏｕｇｈｒｉｎ Ｊꎬ Ｐｒｏｖｅａｕｘ Ａ Ｔꎬ Ｔｕｍｌｉｎｓｏｎ Ｊ Ｈ. Ｈｅｒｂｉｖｏｒｅ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｖｏｌａｔｉｌｅ ｅｍｉｓｓｉｏｎｓ ｆｒｏｍ ｃｏｔｔｏｎ (Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ｈｉｒｓｕｔｕｍ Ｌ.)

ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｃｈｅｍｉｃａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ １９９４ꎬ ２０(１２): ３０３９￣３０５０.

[２０] 　 Ｒöｓｅ Ｕ Ｓ Ｒꎬ Ｔｕｍｌｉｎｓｏｎ Ｊ Ｈ. Ｖｏｌａｔｉｌｅｓ ｒｅｌｅａｓｅｄ ｆｒｏｍ ｃｏｔｔｏｎ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ｚｅａ ｆｅｅｄｉｎｇ ｄａｍａｇｅ ｏｎ ｃｏｔｔｏｎ flｏｗｅｒ ｂｕｄｓ. Ｐｌａｎｔａꎬ

２００４ꎬ ２１８(５): ８２４￣８３２.

[２１] 　 Ｐａｒｅｊａ Ｍꎬ Ｑｖａｒｆｏｒｄｔ Ｅꎬ Ｗｅｂｓｔｅｒ Ｂꎬ Ｍａｙｏｎ Ｐꎬ Ｐｉｃｋｅｔｔ Ｊꎬ Ｂｉｒｋｅｔｔ Ｍꎬ Ｇｌｉｎｗｏｏｄ Ｒ. Ｈｅｒｂｉｖｏｒｙ ｂｙ ａ ｐｈｌｏｅｍ￣ｆｅｅｄｉｎｇ ｉｎｓｅｃｔ ｉｎｈｉｂｉｔｓ ｆｌｏｒａｌ ｖｏｌａｔｉｌｅ

ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ. ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ ２０１２ꎬ ７(２): ｅ３１９７１.

[２２] 　 Ｌｉｕ Ｑ Ｓꎬ Ｈｕ Ｘ Ｙꎬ Ｓｕ Ｓ Ｌꎬ Ｎｉｎｇ Ｙ Ｓꎬ Ｐｅｎｇ Ｙ Ｆꎬ Ｙｅ Ｇ Ｙꎬ Ｌｏｕ Ｙ Ｇꎬ Ｔｕｒｌｉｎｇｓ Ｔ Ｃ Ｊꎬ Ｌｉ Ｙ Ｈ. Ｃｏｏｐｅｒａｔｉｖｅ ｈｅｒｂｉｖｏｒｙ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｗｏ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｐｅｓｔｓ ｏｆ

ｒｉｃｅ. Ｎａｔｕｒｅ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓꎬ ２０２１ꎬ １２(１): ６７７２.

[２３] 　 马艳ꎬ 史黎央ꎬ 赵艺ꎬ 徐华潮. 星天牛不同为害状态下山核桃挥发物成分的 ＧＣ￣ＥＡＤ 和行为反应. 应用昆虫学报ꎬ ２０１９ꎬ ５６(３): ５３０￣５３８.

[２４] 　 Ｐｅñａflｏｒ Ｍ Ｆ Ｇ Ｖꎬ Ｅｒｂ Ｍꎬ Ｒｏｂｅｒｔ Ｃ Ａ Ｍꎬ Ｍｉｒａｎｄａ Ｌ Ａꎬ Ｗｅｒｎｅｂｕｒｇ Ａ Ｇꎬ Ｄｏｓｓｉ Ｆ Ｃ Ａꎬ Ｔｕｒｌｉｎｇｓ Ｔ Ｃ Ｊꎬ Ｂｅｎｔｏ Ｊ Ｍ Ｓ. Ｏｖｉｐｏｓｉｔｉｏｎ ｂｙ ａ ｍｏｔｈ

ｓｕｐｐｒｅｓｓｅｓ ｃｏｎｓｔｉｔｕｔｉｖｅ ａｎｄ ｈｅｒｂｉｖｏｒｅ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｐｌａｎｔ ｖｏｌａｔｉｌｅｓ ｉｎ ｍａｉｚｅ. Ｐｌａｎｔａꎬ ２０１１ꎬ ２３４(１): ２０７￣２１５.

[２５] 　 Ｓｃｈｎｅｅ Ｃꎬ Ｋöｌｌｎｅｒ Ｔ Ｇꎬ Ｈｅｌｄ Ｍꎬ Ｔｕｒｌｉｎｇｓ Ｔ Ｃ Ｊꎬ Ｇｅｒｓｈｅｎｚｏｎ Ｊꎬ Ｄｅｇｅｎｈａｒｄｔ Ｊ. Ｔｈｅ ｐｒｏｄｕｃｔｓ ｏｆ ａ ｓｉｎｇｌｅ ｍａｉｚｅ ｓｅｓｑｕｉｔｅｒｐｅｎｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ ｆｏｒｍ ａ ｖｏｌａｔｉｌｅ

ｄｅｆｅｎｓｅ ｓｉｇｎａｌ ｔｈａｔ ａｔｔｒａｃｔｓ ｎａｔｕｒａｌ ｅｎｅｍｉｅｓ ｏｆ ｍａｉｚｅ ｈｅｒｂｉｖｏｒｅｓ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ

２００６ꎬ １０３(４): １１２９￣１１３４.

[２６] 　 Ｅｉｇｅｎｂｒｏｄｅ Ｓ Ｄꎬ Ｄｉｎｇ Ｈ Ｊꎬ Ｓｈｉｅｌ Ｐꎬ Ｂｅｒｇｅｒ Ｐ Ｈ. Ｖｏｌａｔｉｌｅｓ ｆｒｏｍ ｐｏｔａｔｏ ｐｌａｎｔｓ ｉｎｆｅｃｔｅｄ ｗｉｔｈ ｐｏｔａｔｏ ｌｅａｆｒｏｌｌ ｖｉｒｕｓ ａｔｔｒａｃｔ ａｎｄ ａｒｒｅｓｔ ｔｈｅ ｖｉｒｕｓ ｖｅｃｔｏｒꎬ

Ｍｙｚｕｓ ｐｅｒｓｉｃａｅ (Ｈｏｍｏｐｔｅｒａ: Ａｐｈｉｄｉｄａｅ) . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｒｏｙａｌ Ｓｏｃｉｅｔｙ Ｂ: Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２００２ꎬ ２６９(１４９０): ４５５￣４６０.

[２７] 　 Ｐａｎｇｅｓｔｉ Ｎꎬ Ｗｅｌｄｅｇｅｒｇｉｓ Ｂ Ｔꎬ Ｌａｎｇｅｎｄｏｒｆ Ｂꎬ ｖａｎ Ｌｏｏｎ Ｊ Ｊ Ａꎬ Ｄｉｃｋｅ Ｍꎬ Ｐｉｎｅｄａ Ａ. Ｒｈｉｚｏｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｒｏｏｔｓ ｍｏｄｕｌａｔｅｓ ｐｌａｎｔ ｖｏｌａｔｉｌｅ

ｅｍｉｓｓｉｏｎ ａｎｄ ｅｎｈａｎｃｅｓ ｔｈｅ ａｔｔｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｐａｒａｓｉｔｏｉｄ ｗａｓｐ ｔｏ ｈｏｓｔ￣ｉｎｆｅｓｔｅｄ ｐｌａｎｔｓ. Ｏｅｃｏｌｏｇｉａꎬ ２０１５ꎬ １７８(４): １１６９￣１１８０.

[２８] 　 付军. 球孢白僵菌(Ｂｅａｕｖｅｒｉａ ｂａｓｓｉａｎａ)对亚洲玉米螟(Ｏｓｔｒｉｎｉａ ｆｕｒｎａｃａｌｉｓ)产卵选择行为的调控机制[Ｄ]. 长春: 东北师范大学ꎬ ２０１８.
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[２９]　 Ｃａｒｄｏｚａ Ｙ Ｊꎬ Ａｌｂｏｒｎ Ｈ Ｔꎬ Ｔｕｍｌｉｎｓｏｎ Ｊ Ｈ. Ｉｎ ｖｉｖｏ ｖｏｌａｔｉｌｅ ｅｍｉｓｓｉｏｎｓ ｆｒｏｍ ｐｅａｎｕｔ ｐｌａｎｔｓ ｉｎｄｕｃｅｄ ｂｙ ｓｉｍｕｌｔａｎｅｏｕｓ ｆｕｎｇａｌ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｎｓｅｃｔ ｄａｍａｇｅ.

Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｃｈｅｍｉｃａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２００２ꎬ ２８(１): １６１￣１７４.

[３０] 　 Ｇｏｕｉｎｇｕｅｎｅ Ｓ Ｐꎬ Ｔｕｒｌｉｎｇｓ Ｔ Ｃ Ｊ. Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ａｂｉｏｔｉｃ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ｉｎｄｕｃｅｄ ｖｏｌａｔｉｌｅ ｅｍｉｓｓｉｏｎｓ ｉｎ ｃｏｒｎ ｐｌａｎｔｓ. Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００２ꎬ １２９(３): １２９６￣

１３０７.

[３１] 　 Ｉｚａｇｕｉｒｒｅ Ｍ Ｍꎬ Ｍａｚｚａ Ｃ Ａꎬ Ｓｖａｔｏš Ｖ Ａꎬ Ｂａｌｄｗｉｎ Ｉ Ｔꎬ Ｂａｌｌａｒｅ Ｃ Ｌ. Ｓｏｌａｒ ｕｌｔｒａｖｉｏｌｅｔ￣Ｂ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｎｓｅｃｔ ｈｅｒｂｉｖｏｒｙ ｔｒｉｇｇｅｒ ｐａｒｔｉａｌｌｙ ｏｖｅｒｌａｐｐｉｎｇ

ｐｈｅｎｏｌｉｃ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｉｎ Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ａｔｔｅｎｕａｔａ ａｎｄ Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｌｏｎｇｉｆｌｏｒａ. Ａｎｎａｌｓ ｏｆ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２００７ꎬ ９９(１): １０３￣１０９.

[３２] 　 Ｍｕｒｌｉｓ Ｊꎬ Ｅｌｋｉｎｔｏｎ Ｊ Ｓꎬ Ｃａｒｄé Ｒ Ｔ. Ｏｄｏｒ ｐｌｕｍｅｓ ａｎｄ ｈｏｗ ｉｎｓｅｃｔｓ ｕｓｅ ｔｈｅｍ. Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｙꎬ １９９２ꎬ ３７(１): ５０５￣５３２.

[３３] 　 Ｂｏｓｓｅｒｔ Ｗ Ｈꎬ Ｗｉｌｓｏｎ Ｅ Ｏ. Ｔｈｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｏｌｆａｃｔｏｒｙ ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎ ａｍｏｎｇ ａｎｉｍａｌｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ １９６３ꎬ ５(３): ４４３￣４６９.

[３４] 　 Ｊｏｈｎｓｏｎ Ｓ Ｎꎬ Ｇｒｅｇｏｒｙ Ｐ Ｊ. Ｃｈｅｍｉｃａｌｌｙ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｈｏｓｔ￣ｐｌａｎｔ ｌｏｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｂｙ ｒｏｏｔ￣ｆｅｅｄｉｎｇ ｉｎｓｅｃｔｓ. Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｙꎬ ２００６ꎬ ３１(１):

１￣１３.

[３５] 　 Ｇｒüｎｂａｕｍ Ｄꎬ Ｗｉｌｌｉｓ Ｍ Ａ. Ｓｐａｔｉａｌ ｍｅｍｏｒｙ￣ｂａｓｅｄ ｂｅｈａｖｉｏｒｓ ｆｏｒ ｌｏｃａｔｉｎｇ ｓｏｕｒｃｅｓ ｏｆ ｏｄｏｒ ｐｌｕｍｅｓ. Ｍｏｖｅｍｅｎｔ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１５ꎬ ３(１): １１.

[３６] 　 Ｓｈａｏ Ｘ Ｌꎬ Ｃｈｅｎｇ Ｋꎬ Ｗａｎｇ Ｚ Ｗꎬ Ｚｈａｎｇ Ｑꎬ Ｙａｎｇ Ｘ Ｔ. Ｕｓｅ ｏｆ ｏｄｏｒ ｂｙ ｈｏｓｔ￣ｆｉｎｄｉｎｇ ｉｎｓｅｃｔｓ: ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅ ｏｄｏｒ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ａｎｄ ｏｄｏｒ ｍｉｘｉｎｇ

ｄｅｇｒｅｅ. Ｃｈｅｍｏｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０２１ꎬ ３１(３): １４９￣１５８.

[３７] 　 Ｓｕｔｈｅｒｌａｎｄ Ｏ Ｒ Ｗ. Ｐｌａｎｔ ｃｈｅｍｉｃａｌｓ ｉｎｆｌｕｅｎｃｉｎｇ ｉｎｓｅｃｔ ｂｅｈａｖｉｏｕｒ. Ｎｅｗ Ｚｅａｌａｎｄ Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｉｓｔꎬ １９７７ꎬ ６(３): ２２２￣２２８.

[３８] 　 江丽容ꎬ 刘守安ꎬ 韩宝瑜ꎬ 欧阳立明. ７ 种寄主和非寄主植物气味对茶尺蠖成虫行为的调控效应. 生态学报ꎬ ２０１０ꎬ ３０(１８): ４９９３￣５０００.

[３９] 　 盛子耀ꎬ 李为争ꎬ 原国辉. 植物气味多样性与昆虫关系的研究进展. 应用昆虫学报ꎬ ２０１９ꎬ ５６(４): ６５２￣６６１.

[４０] 　 Ｖｉｓｓｅｒ Ｊ Ｈ. Ｈｏｓｔ ｏｄｏｒ ｐｅｒｃｅｐｔｉｏｎ ｉｎ ｐｈｙｔｏｐｈａｇｏｕｓ ｉｎｓｅｃｔｓ. Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｙꎬ １９８６ꎬ ３１(１): １２１￣１４４.

[４１] 　 Ｖｉｓｓｅｒ Ｊ Ｈꎬ Ｖａｎ Ｓｔｒａｔｅｎ Ｓꎬ Ｍａａｒｓｅ Ｈ. Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｖｏｌａｔｉｌｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｆｏｌｉａｇｅ ｏｆ ｐｏｔａｔｏꎬ Ｓｏｌａｎｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍꎬ ａ ｈｏｓｔ ｐｌａｎｔ ｏｆ ｔｈｅ

Ｃｏｌｏｒａｄｏ ｂｅｅｔｌｅꎬ Ｌｅｐｔｉｎｏｔａｒｓａ ｄｅｃｅｍｌｉｎｅａｔａ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｃｈｅｍｉｃａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ １９７９ꎬ ５(１): １３￣２５.

[４２] 　 Ｍａ Ｗ Ｃꎬ Ｖｉｓｓｅｒ Ｊ Ｈ. Ｓｉｎｇｌｅ ｕｎｉｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｏｄｏｕｒ ｑｕａｌｉｔｙ ｃｏｄｉｎｇ ｂｙ ｔｈｅ ｏｌｆａｃｔｏｒｙ ａｎｔｅｎｎａｌ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｓｙｓｔｅｍ ｏｆ ｔｈｅ Ｃｏｌｏｒａｄｏ ｂｅｅｔｌｅ. Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｉａ

Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌｉｓ ｅｔ Ａｐｐｌｉｃａｔａꎬ １９７８ꎬ ２４(３): ５２０￣５３３.

[４３] 　 Ｎｏｔｔｉｎｇｈａｍ Ｓ Ｆꎬ Ｈａｒｄｉｅ Ｊꎬ Ｄａｗｓｏｎ Ｇ Ｗꎬ Ｈｉｃｋ Ａ Ｊꎬ Ｐｉｃｋｅｔｔ Ｊ Ａꎬ Ｗａｄｈａｍｓ Ｌ Ｊꎬ Ｗｏｏｄｃｏｃｋ Ｃ Ｍ. Ｂｅｈａｖｉｏｒａｌ ａｎｄ ｅｌｅｃｔｒｏｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ

ａｐｈｉｄｓ ｔｏ ｈｏｓｔ ａｎｄ ｎｏｎｈｏｓｔ ｐｌａｎｔ ｖｏｌａｔｉｌｅｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｃｈｅｍｉｃａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ １９９１ꎬ １７(６): １２３１￣１２４２.

[４４] 　 Ｂｌｉｇｈｔ Ｍ Ｍꎬ Ｐｉｃｋｅｔｔ Ｊ Ａꎬ Ｗａｄｈａｍｓ Ｌ Ｊꎬ Ｗｏｏｄｃｏｃｋ Ｃ Ｍ. Ａｎｔｅｎｎａｌ ｐｅｒｃｅｐｔｉｏｎ ｏｆ ｏｉｌｓｅｅｄ ｒａｐｅꎬ Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ (Ｂｒａｓｓｉｃａｃｅａｅ)ꎬ ｖｏｌａｔｉｌｅｓ ｂｙ ｔｈｅ

ｃａｂｂａｇｅ ｓｅｅｄ ｗｅｅｖｉｌ Ｃｅｕｔｏｒｈｙｎｃｈｕｓ ａｓｓｉｍｉｌｉｓ (Ｃｏｌｅｏｐｔｅｒａꎬ Ｃｕｒｃｕｌｉｏｎｉｄａｅ) . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｃｈｅｍｉｃａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ １９９５ꎬ ２１(１１): １６４９￣１６６４.

[４５] 　 Ｂｒｕｃｅ Ｔ Ｊ Ａꎬ Ｗａｄｈａｍｓ Ｌ Ｊꎬ Ｗｏｏｄｃｏｃｋ Ｃ Ｍ. Ｉｎｓｅｃｔ ｈｏｓｔ ｌｏｃａｔｉｏｎ: ａ ｖｏｌａｔｉｌｅ ｓｉｔｕａｔｉｏｎ. Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００５ꎬ １０(６): ２６９￣２７４.

[４６] 　 Ｓｔｒａｎｄｅｎ Ｍꎬ Ｒøｓｔｅｌｉｅｎ Ｔꎬ Ｌｉｂｌｉｋａｓ Ｉꎬ Ａｌｍａａｓ Ｔ Ｊꎬ Ｂｏｒｇ￣Ｋａｒｌｓｏｎ Ａ Ｋꎬ Ｍｕｓｔａｐａｒｔａ Ｈ. Ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｎｅｕｒｏｎｅｓ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｈｅｌｉｏｔｈｉｎｅ ｍｏｔｈｓ ｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ｔｏ

ｆｌｏｒａｌ ａｎｄ ｉｎｄｕｃｉｂｌｅ ｐｌａｎｔ ｖｏｌａｔｉｌｅｓ. Ｃｈｅｍｏｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２００３ꎬ １３(３): １４３￣１５４.

[４７] 　 Ｃａｏ Ｓꎬ Ｌｉｕ Ｙꎬ Ｇｕｏ Ｍ Ｂꎬ Ｗａｎｇ Ｇ Ｒ. Ａ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｏｄｏｒａｎｔ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｔｕｎｅｄ ｔｏ ｆｌｏｒａｌ ｖｏｌａｔｉｌｅｓ ｉｎ ｔｈｒｅｅ Ｈｅｌｉｏｔｈｉｎａｅ ｓｐｅｃｉｅｓ. ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ ２０１６ꎬ １１(５):

ｅ０１５５０２９.

[４８] 　 Ｒａｇｕｓｏ Ｒ Ａꎬ Ｌｉｇｈｔ Ｄ Ｍ. Ｅｌｅｃｔｒｏａｎｔｅｎｎｏｇｒａｍ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｍａｌｅ Ｓｐｈｉｎｘ ｐｅｒｅｌｅｇａｎｓ ｈａｗｋｍｏｔｈｓ ｔｏ ｆｌｏｒａｌ ａｎｄ ‘ ｇｒｅｅｎ￣ｌｅａｆ ｖｏｌａｔｉｌｅｓ’ . Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｉａ

Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌｉｓ ｅｔ Ａｐｐｌｉｃａｔａꎬ １９９８ꎬ ８６(３): ２８７￣２９３.

[４９] 　 Ｒａｍａｃｈａｎｄｒａｎ Ｒꎬ Ｋｈａｎ Ｚ Ｒꎬ Ｃａｂａｌｌｅｒｏ Ｐꎬ Ｊｕｌｉａｎｏ Ｂ Ｏ. Ｏｌｆａｃｔｏｒｙ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｔｗｏ ｓｙｍｐａｔｒｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｒｉｃｅ ｌｅａｆ ｆｏｌｄｅｒｓ (Ｌｅｐｉｄｏｐｔｅｒａ: Ｐｙｒａｌｉｄａｅ)

ｔｏ ｐｌａｎｔ ｖｏｌａｔｉｌｅｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｃｈｅｍｉｃａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ １９９０ꎬ １６(９): ２６４７￣２６６６.

[５０] 　 Ｖｉｓｓｅｒ Ｊ Ｈꎬ Ａｖé Ｄ Ａ. Ｇｅｎｅｒａｌ ｇｒｅｅｎ ｌｅａｆ ｖｏｌａｔｉｌｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｏｌｆａｃｔｏｒｙ ｏｒｉｅｎｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｃｏｌｏｒａｄｏ ｂｅｅｔｌｅꎬ Ｌｅｐｔｉｎｏｔａｒｓａ ｄｅｃｅｍｌｉｎｅａｔａ. Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｉａ

Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌｉｓ ｅｔ Ａｐｐｌｉｃａｔａꎬ １９７８ꎬ ２４(３): ７３８￣７４９.

[５１] 　 Ｂｒｕｃｅ Ｔ Ｊ Ａꎬ Ｐｉｃｋｅｔｔ Ｊ Ａ. Ｐｅｒｃｅｐｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｖｏｌａｔｉｌｅ ｂｌｅｎｄｓ ｂｙ ｈｅｒｂｉｖｏｒｏｕｓ ｉｎｓｅｃｔｓ￣ｆｉｎｄｉｎｇ ｔｈｅ ｒｉｇｈｔ ｍｉｘ. Ｐｈｙｔｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０１１ꎬ ７２ ( １３):

１６０５￣１６１１.

[５２] 　 Ｎａｔａｌｅ Ｄꎬ Ｍａｔｔｉａｃｃｉ Ｌꎬ Ｈｅｒｎ Ａꎬ Ｐａｓｑｕａｌｉｎｉ Ｅꎬ Ｄｏｒｎ Ｓ. Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｆｅｍａｌｅ Ｃｙｄｉａ ｍｏｌｅｓｔａ (Ｌｅｐｉｄｏｐｔｅｒａ: Ｔｏｒｔｒｉｃｉｄａｅ) ｔｏ ｐｌａｎｔ ｄｅｒｉｖｅｄ ｖｏｌａｔｉｌｅｓ.

Ｂｕｌｌｅｔｉｎ ｏｆ Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｉｃａｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２００３ꎬ ９３(４): ３３５￣３４２.

[５３] 　 Ｂｉｒｋｅｔｔ Ｍ Ａꎬ Ｂｒｕｃｅ Ｔ Ｊ Ａꎬ Ｍａｒｔｉｎ Ｊ Ｌꎬ Ｓｍａｒｔ Ｌ Ｅꎬ Ｏａｋｌｅｙ Ｊꎬ Ｗａｄｈａｍｓ Ｌ Ｊ. Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｆｅｍａｌｅ ｏｒａｎｇｅ ｗｈｅａｔ ｂｌｏｓｓｏｍ ｍｉｄｇｅꎬ Ｓｉｔｏｄｉｐｌｏｓｉｓ

ｍｏｓｅｌｌａｎａꎬ ｔｏ ｗｈｅａｔ ｐａｎｉｃｌｅ ｖｏｌａｔｉｌｅｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｃｈｅｍｉｃａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２００４ꎬ ３０(７): １３１９￣１３２８.

[５４] 　 Ｔａｓｉｎ Ｍꎬ Ｂäｃｋｍａｎ Ａ Ｃꎬ Ｂｅｎｇｔｓｓｏｎ Ｍꎬ Ｉｏｒｉａｔｔｉ Ｃꎬ Ｗｉｔｚｇａｌｌ Ｐ. Ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｈｏｓｔ ｐｌａｎｔ ｃｕｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｇｒａｐｅｖｉｎｅ ｍｏｔｈ. Ｎａｔｕｒｗｉｓｓｅｎｓｃｈａｆｔｅｎꎬ ２００６ꎬ ９３(３):

１４１￣１４４.

[５５] 　 Ｂａｋｅｒ Ｔ Ｃꎬ Ｆａｄａｍｉｒｏ Ｈ Ｙꎬ Ｃｏｓｓｅ Ａ Ａ. Ｍｏｔｈ ｕｓｅｓ ｆｉｎｅ ｔｕｎｉｎｇ ｆｏｒ ｏｄｏｕｒ ｒｅｓｏｌｕｔｉｏｎ. Ｎａｔｕｒｅꎬ １９９８ꎬ ３９３(６６８５): ５３０￣５３０.

[５６] 　 Ｂｅｃｈｅｒ Ｐ Ｇꎬ Ｇｕｅｒｉｎ Ｐ Ｍ. Ｏｒｉｅｎｔｅｄ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｇｒａｐｅｖｉｎｅ ｍｏｔｈ ｌａｒｖａｅ Ｌｏｂｅｓｉａ ｂｏｔｒａｎａ ｔｏ ｖｏｌａｔｉｌｅｓ ｆｒｏｍ ｈｏｓｔ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ａｎ ａｒｔｉｆｉｃｉａｌ ｄｉｅｔ ｏｎ ａ

ｌｏｃｏｍｏｔｉｏｎ ｃｏｍｐｅｎｓａｔｏｒ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｉｎｓｅｃｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００９ꎬ ５５(４): ３８４￣３９３.

[５７] 　 Ｐｉｅｓｉｋ Ｄꎬ Ｒｏｃｈａｔ Ｄꎬ ｖａｎ ｄｅｒ Ｐｅｒｓ Ｊꎬ Ｍａｒｉｏｎ￣Ｐｏｌｌ Ｆ. Ｐｕｌｓｅｄ ｏｄｏｒｓ ｆｒｏｍ ｍａｉｚｅ ｏｒ ｓｐｉｎａｃｈ ｅｌｉｃｉｔ ｏｒｉｅｎｔａｔｉｏｎ ｉｎ Ｅｕｒｏｐｅａｎ ｃｏｒｎ ｂｏｒｅｒ ｎｅｏｎａｔｅ ｌａｒｖａｅ.

Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｃｈｅｍｉｃａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２００９ꎬ ３５(９): １０３２￣１０４２.
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[５８]　 Ｌａｎｄｏｌｔ Ｐ Ｊꎬ Ｂｒｕｍｌｅｙ Ｊ Ａꎬ Ｓｍｉｔｈｈｉｓｌｅｒ Ｃ Ｌꎬ Ｂｉｄｄｉｃｋ Ｌ Ｌꎬ Ｈｏｆｓｔｅｔｔｅｒ Ｒ Ｗ. Ａｐｐｌｅ ｆｒｕｉｔ ｉｎｆｅｓｔｅｄ ｗｉｔｈ ｃｏｄｌｉｎｇ ｍｏｔｈ ａｒｅ ｍｏｒｅ ａｔｔｒａｃｔｉｖｅ ｔｏ ｎｅｏｎａｔｅ

ｃｏｄｌｉｎｇ ｍｏｔｈ ｌａｒｖａｅ ａｎｄ ｐｏｓｓｅｓｓ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ａｍｏｕｎｔｓ ｏｆ (Ｅꎬ Ｅ)￣α￣ｆａｒｎｅｓｅｎｅ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｃｈｅｍｉｃａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０００ꎬ ２６(７): １６８５￣１６９９.

[５９] 　 Ｓｃｈｍｅｌｚ Ｅ Ａꎬ Ｃａｒｒｏｌｌ Ｍ Ｊꎬ ＬｅＣｌｅｒｅ Ｓꎬ Ｐｈｉｐｐｓ Ｓ Ｍꎬ Ｍｅｒｅｄｉｔｈ Ｊꎬ Ｃｈｏｕｒｅｙ Ｐ Ｓꎬ Ａｌｂｏｒｎ Ｈ Ｔꎬ Ｔｅａｌ Ｐ Ｅ Ａ. Ｆｒａｇｍｅｎｔｓ ｏｆ ＡＴＰ ｓｙｎｔｈａｓｅ ｍｅｄｉａｔｅ ｐｌａｎｔ

ｐｅｒｃｅｐｔｉｏｎ ｏｆ ｉｎｓｅｃｔ ａｔｔａｃｋ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ ２００６ꎬ １０３(２３): ８８９４￣８８９９.

[６０] 　 Ｃａｒｒｏｌｌ Ｍ Ｊꎬ Ｓｃｈｍｅｌｚ Ｅ Ａꎬ Ｔｅａｌ Ｐ Ｅ Ａ. Ｔｈｅ ａｔｔｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ Ｓｐｏｄｏｐｔｅｒａ ｆｒｕｇｉｐｅｒｄａ ｎｅｏｎａｔｅｓ ｔｏ ｃｏｗｐｅａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｉｓ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｂｙ ｖｏｌａｔｉｌｅｓ ｉｎｄｕｃｅｄ ｂｙ

ｃｏｎｓｐｅｃｉｆｉｃ ｈｅｒｂｉｖｏｒｙ ａｎｄ ｔｈｅ ｅｌｉｃｉｔｏｒ ｉｎｃｅｐｔｉｎ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｃｈｅｍｉｃａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２００８ꎬ ３４(３): ２９１￣３００.

[６１] 　 Ｃａｒｒｏｌｌ Ｍ Ｊꎬ Ｓｃｈｍｅｌｚ Ｅ Ａꎬ Ｍｅａｇｈｅｒ Ｒ Ｌꎬ Ｔｅａｌ Ｐ Ｅ Ａ. Ａｔｔｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ Ｓｐｏｄｏｐｔｅｒａ ｆｒｕｇｉｐｅｒｄａ ｌａｒｖａｅ ｔｏ ｖｏｌａｔｉｌｅｓ ｆｒｏｍ ｈｅｒｂｉｖｏｒｅ￣ｄａｍａｇｅｄ ｍａｉｚｅ

ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｃｈｅｍｉｃａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２００６ꎬ ３２(９): １９１１￣１９２４.

[６２] 　 Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍ Ｊ Ｐꎬ Ｌａｎｇｅ Ｃ Ｌꎬ Ｗａｌｔｅｒ Ｇ Ｈꎬ Ｚａｌｕｃｋｉ Ｍ Ｐ. Ｈｏｓｔ ｌｏｃａｔｉｏｎ ｂｅｈａｖｉｏｕｒ ｉｎ ｔｈｅ ｄｅｓｅｒｔ ｃａｔｅｒｐｉｌｌａｒꎬ Ｈｅｌｉｏｔｈｉｓ ｐｕｎｃｔｉｆｅｒａ. Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｉａ

Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌｉｓ ｅｔ Ａｐｐｌｉｃａｔａꎬ ２０１１ꎬ １４１(１): １￣７.
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