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害虫行为调控与抗药性

害虫嗅觉行为调控技术的研究现状、机遇与挑战
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[摘　要]　害虫嗅觉行为调控技术是特异性调节靶标害虫行为的绿色防控技术,包括性引诱剂、植
物源引诱剂和害虫交配干扰剂等嗅觉调控化合物及其应用技术.其主要原理是对来源于昆虫、植
物、微生物等的活性气味分子,进行人工合成后以特定剂型释放到田间,通过吸引害虫取食、产卵、
交配,直接诱杀成虫或者干扰害虫交配,减少靶标害虫的后代种群数量,从而达到害虫绿色防控的

目的.本文结合我国植物保护学科研究及产业发展所面临的国家重大需求,总结了环境友好的害

虫嗅觉行为调控技术的研究现状和发展趋势,提出了害虫嗅觉行为调控技术未来的发展机遇、所面

临的挑战及研究方向.
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１　我国对害虫绿色防控的需求分析

中国是农业大国,据统计２０１８年我国农业国内

生产 总 值 达 ６４７３４ 亿 元,占 国 内 生 产 总 值 的

７．２％[１].而害虫为害造成农作物产量损失可达

３０％,严重威胁了我国农业可持续发展和粮食安全,
因此如何有效防控害虫为害是攸关国计民生的大

事.我国常见农业害虫多达８６０余种,加之环境变

化和种植制度变革等诸多因素的影响,害虫呈现多

发、频发、重发的特点[２,３].据统计,２００６—２０１５年,
全国农作物病虫草鼠害年发生面积为４．６亿至５．１
亿公顷次,平均４．８亿公顷次,造成了年均１．２亿吨

左右的巨大经济损失[４].目前,我国主要采用以化

学防治为主的害虫防治手段[５],大量不合理地使用

化学农药严重破坏了生态环境,降低了天敌种群数

量和生物多样性,残留的农药还会污染土壤和地下

水,造成了一系列突出的环境生态问题,同时由于害

虫对农 药 产 生 了 抗 性,导 致 了 害 虫 频 繁 爆 发 成

灾[５,６].此外,２０１９年全国共计发生３．５万起食品

安全类投诉,较２０１５年上涨６２％,由农药残留引起

的食品安全问题和国际贸易纠纷也日益被人们重

视.因此,降低化学农药使用量,开发新型绿色无公

害的害虫防控方法,推动农业绿色发展,从抓总量向
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抓质量转变,已经是我国农业发展中的重中之重,是
当前国家和民众共同的迫切需求.习近平总书记讲

话和２０１９年中央一号文件明确指出中国需要优化

农业生产技术,调整优化农业结构,大力发展紧缺和

绿色优质农产品生产,推进农业由增产导向转向提

质导向,深入推进优质粮食工程.因此,国家从政策

方面也大力支持农业核心技术的突破与集成创新,
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这为害虫绿色技术研发提供了坚强的后盾.
害虫绿色防控技术主要包括生物防控、物理防

控、调整耕作制度等几个方面.生物防控技术已经

应用多年,取得了不错的害虫防控效果,包括引入天

敌,使用苏云芽孢杆菌、绿僵菌、微孢子虫等生物制

剂进行害虫防控.物理防控是利用各种物理因素及

机械工具或设备防治害虫,具有简单方便、经济有

效、副作用少、无残留的优点,包括灯光诱杀、色板诱

杀等.调整耕作制度就是通过改变栽培种类、改变

播种时间等方法,避开害虫的发生期,从而达到害虫

防控的目的.近年来,随着科学的进步,针对害虫灵

敏的嗅觉系统发展的害虫行为调控技术受到了大家

的重视,被国际公认为是一项新型绿色的植保技术.
害虫嗅觉行为调控技术的主要原理是利用自然

界的各种气味化合物来特异性的调节靶标害虫的行

为,将人工合成的来源于昆虫、植物等的信息化合物

用释放器缓释到田间,吸引害虫取食、产卵、交配,直
接诱杀成虫或者干扰害虫交配,减少靶标害虫的后

代种群数量,从而达到害虫绿色防控的目的.与其

它害虫防治技术相比,嗅觉行为调控技术具有安全

性、选择性、高效性、持效性、兼容性五大特点.害虫

嗅觉行为调控技术绿色环保无公害,可有效降低农

药使用量,不杀伤天敌,目标昆虫不易产生抗药性,
在害虫综合防治中具有良好的应用前景.

害虫嗅觉行为调控技术中最常用的化合物是昆

虫性信息素.从第一个昆虫信息素被鉴定出开始,
以研究昆虫信息素为主的昆虫化学生态学取得了巨

大的进展[７９],基于信息素的监测和大规模诱捕也开

始应用于我国的害虫防控中[１０,１１].从２００２年开

始,我国的性信息素产业得到了快速发展,但与国际

先进国家相比在产品质量和种类上都还存在明显差

距,不能满足我国农业、林业、环境保护等方面的发

展需要.我国应重点组织多层次、多学科的专家联

合攻关,有计划地对国内主要农业害虫的行为调控

技术进行研究.同时,由于国际社会对于昆虫的研

究主要集中在模式昆虫果蝇和疾病载体昆虫蚊子

上,仅有少数单位进行农业害虫嗅觉识别机制研究,
如德国的马普研究所、瑞典的隆德大学、美国加州大

学等.害虫嗅觉行为调控技术的国内外研究背景和

资源相对匮乏,这对农业害虫嗅觉行为调控技术研

发人员而言也是一种新的挑战,中国科研人员需要

利用有限的资源,不断创新,开发出适应中国国情的

新型绿色害虫防控方法.

２　害虫嗅觉行为调控技术发展历史、现状及

趋势

　　在农田生态系统中,化学信号发挥着重要的作

用,它是昆虫与昆虫以及昆虫与环境之间特殊的“语
言”,影响着昆虫求偶、觅食、告警、产卵等重要行为.
研究最早的化学信号是昆虫的性信息素,目前研究

最多和最为深入的第一个昆虫性信息素是德国化学

家１９５８年从５０万只家蚕(Bombyxmori)中提取、分
离并鉴定出来的,它的化学结构为反Ｇ１０Ｇ顺Ｇ１２Ｇ十六

碳烯醇(E１０,Z１２Ｇ１６∶OH),命名为“蚕蛾醇”[７].
迄今为止,在已知结构的昆虫性信息素中,绝大多数

是鳞翅目(Lepidoptera)昆虫[１２].随着传统化学生

态学和化学分析技术的发展,昆虫性信息素的分离、
鉴定、合成和应用已经形成了非常完整的体系[１３].
利用微量化学分析技术、触角电位技术、风洞技术、
生物测定技术等方法,很多鳞翅目的重要农业害虫

的性信息素已经被鉴定并投入商业化生产,在农业、
林业和果园昆虫的预测预报、交配干扰和诱杀防治

方面都有所应用.
据我国昆虫不育技术发展战略研究项目组统

计,截止２０１６年底,全世界范围内已鉴定合成的昆

虫信息素及其类似物达２０００多种,国外市场上已商

品化的为４００多种[１４].截至２０１９年底,我国商品

化的昆虫信息素及其类似物有１６０余种,其中能够

实现工厂化合成原药的仅１０余种.已商品化的昆

虫行为调控产品中以鳞翅目昆虫的性信息素及其类

似物居多,其中性信息素产品占比约７５％;植物源

引诱剂及聚集信息素类产品占比约１６％;驱避剂产

品占比约２．５％;食诱剂产品占比约６．５％.性信息

素产品主要针对特异性靶标害虫,以引诱剂、迷向产

品居多.植物源产品及聚集信息素类产品同样具有

引诱作用,主要应用于小型害虫及林业、检疫方面的

鞘翅目害虫;驱避剂产品主要应用于林业,对害虫具

有驱避效果.食诱剂产品包含靶标特异性食诱剂与

广谱性食诱剂,可以诱集一种或多种昆虫,除害虫以

外,还可以吸引蜜蜂等传粉昆虫[１５].根据对国内外

相关企业(国内企业主要包括北京中捷四方生物科

技股份有限公司、宁波纽康生物技术公司、漳州市英

格尔农业科技有限公司、广州瑞丰生物科技有限公

司、常州宁录生物科技有限公司、深圳百乐宝生物农

业科技有限公司;国外企业主要包括美国 TheBug
Stop,Inc．,RK ChemicalSystems,Inc．;英 国

Agralan Ltd,International Pheromone Systems
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Ltd;加拿大PheroTech．(nowContechEnterprises
Inc．);法国DistributionsSolidaInc．等)调研发现,
截止到２０１９年,全球生产经营昆虫信息素的企业大

约有１００家,年产值约为５２亿元,其中中国企业约

有１０余家,年产值８~１０亿元,占全世界份额的

１７％左右.然而与国内相比,国外信息素产品的研

发力度及深度显著高于我国.虽然国外各类型产品

的占比情况与国内类似,但产品数量和靶标害虫种

类明显更高,尤其是增加了针对天敌昆虫的信息素,
包括吸引食蚜蝇的蚜虫报警信息素产品,以及七星

瓢虫、蜜蜂等益虫的信息素引诱剂.
除了性信息素以外,植物源气味也是害虫嗅觉

行为调控技术的重要组成部分.害虫利用寄主植物

的气味定位寄主,进行取食及产卵等行为,一些植物

挥发物对害虫也可能有驱避作用[１６].早期的害虫

化学生态学防控技术就是利用这一原理采用的害虫

“推—拉”策略,其主要方法就是在农业耕种的时候

选择同时种植多种植物,对害虫有驱避效果的植物

种植在离作物较近的地方(推),对害虫有吸引作用

的植物可以种植在距作物稍远的地方(拉),通过这

样的 “推—拉”组 合,减 少 害 虫 对 农 作 物 的 危

害[１７,１８].近年来,研究人员发现植物在受到植食昆

虫的危害后能够改变自身释放到环境中的化合物成

分和比例,这些虫害诱导植物挥发物不但可以引起

害虫驱避和拒食等行为,对害虫具有直接的防御作

用,还可以作为天敌定位寄主的可靠线索,作物利用

这些化合物向天敌“呼救”,对害虫起到间接防御作

用[１９,２０].随着分析技术的发展和研究队伍的壮大,
越来越多的害虫行为活性气味分子被鉴定出来,极
大地促进了害虫嗅觉行为调控技术的发展.

近年来,随着高通量测序技术、功能组学技术和

神经电生理技术的迅速发展,为在反向化学生态学

研究的基础上,以嗅觉基因或神经为靶标高通量筛

选害虫嗅觉行为调控剂提供了理论基础和技术手

段[２１].昆虫的外周嗅觉系统是化学通信过程中第

一步,许多重要的蛋白家族参与了化学气味的运输、
识别以及降解,主要包括气味结合蛋白(OdorantＧ
BindingProtein,OBP)、化学感受蛋白(Chemosensory
Protein,CSP)、气味受体(OdorantReceptor,OR)、离
子型受体(IonotropicReceptor,IR)等[２２２６].小分子

气味化合物比如醇、醛、酯类化合物以及萜烯类化合

物和芳香族化合物等,通过昆虫触角感器上的极孔

进入,被 OBP运输至相应的受体蛋白,受体蛋白识

别气味分子后激活外周嗅觉神经,将化学信号转化

为电信号传递到更高级的神经中枢进行加工整合,
从而指导昆虫的行为[２２].目前,对于昆虫嗅觉中枢

神经的研究还处于初级阶段,多数研究集中于模式

昆虫果蝇中,针对害虫嗅觉中枢神经编码外界气味

分子的机制报道不多[２７２９].深入揭示害虫外周和中

枢嗅觉系统对混合物的编码机制,为昆虫化学生态

学研究成果应广泛应用于害虫的防控提供理论

基础.
传统的化学生态学以昆虫行为为主要依据来筛

选嗅觉活性气味分子,但这种方法费时费力,效率较

低.在反向化学生态学研究基础上,以嗅觉基因为

靶标可实现高通量筛选嗅觉活性气味分子,迅速鉴

定调控害虫行为的活性化合物.ZhangRB等人利

用反向化学生态学的理念,系统性地开展蚜虫嗅觉

识别报警信息素的分子和神经机制研究,筛选获得

激活受体 OR５的气味分子对蚜虫有明显驱避作用,
阐明了蚜虫感受报警信息素的信号传导通路,建立

了嗅觉受体和昆虫行为的关系,证实以气味受体为

靶标筛选昆虫行为调控剂是可行性的,为发展绿色

环保的害虫防治策略提供了新思路和新方法[３０].

ChooM 等人采用了反向化学生态学的方法,在爪

蟾卵母细胞中表达了七个致倦库蚊CulexquinquefＧ
asciatus气味受体,筛选了２３０种气味分子后,明确

了乙醛能够激活 CquiOR３６,是一种产卵引诱剂,具
有潜在的实际应用价值[３１].由此可见,与传统的化

学生态学研究手段相比,反向化学生态学研究方法

以嗅觉蛋白为靶标进行筛选,增加了行为调控剂筛

选的通量、极大地提高了筛选的效率,标志着昆虫嗅

觉编码机制进入理论研究和实际应用并举的新

时期.

３　存在的问题及未来研究方向

害虫嗅觉行为调控技术是一种绿色安全的害虫

防控方法,对环境安全、与其它方法有很好的兼容

性.但是其在生产实际中的广泛应用还存在一些问

题.在生产实际中,一种作物往往有两种甚至多种

害虫同时发生,害虫的性信息素组分以及其他可识

别的气味也可能有所重叠,因此针对害虫防控和监

测的不同目的,害虫嗅觉行为调控技术需要从靶标

一体化和靶标精准化两个方面进行深入的研究.第

一,害虫嗅觉行为调控剂的防控效果需要进一步提

高,昆虫、植物、微生物等释放的活性气味分子通常

是多种化合物按一定比例组成的混合物.目前被鉴

定出来的主要是一些表达量高的成分,表达量低的

次要成分也可能具有重要的生态学功能,可以显著
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提高对害虫的引诱或驱避效果.以前由于收集和分

析技术的限制,很多有重要功能的微量成分没有被

鉴定出来,降低了性引诱剂、食诱剂等的诱杀效果.
除此之外,害虫诱导的寄主植物挥发物通常能够驱

避害虫、吸引天敌,可用于害虫的直接防御或间接防

御.利用新的化学分析技术、昆虫电生理技术重新

鉴定这些微量成分非常重要.第二,对于害虫如何

识别同种昆虫或者环境中的气味分子进而做出相应

的行为反应的机制仍不太清楚.虽然近十年来昆虫

嗅觉编码的神经和分子机制研究取得了长足进展,
但是目前为止,绝大多数的研究主要集中于昆虫外

周嗅觉系统如何识别单一气味分子,对于昆虫中枢

神经系统的作用机制尤其是如何整合和编码多种气

味分子组成的混合物的机制研究尚甚少.特别是对

于农业害虫,其嗅觉识别机制研究手段以及嗅觉活

性气味分子筛选手段仍缺乏.第三,害虫嗅觉行为

调控剂通常有几种化合物按照一定比例组成,这些

物质的理化特性各不相同,在田间应用时,化合物的

释放量和比例对害虫行为调控的影响很大.因此亟

需研发合适的缓释材料以保证化合物按照一定数量

和比例长时间进行释放.第四,寄主/非寄主植物挥

发物对害虫具有吸引和驱避作用,然而很多对昆虫

嗅觉行为有活性的化合物在植物体内的合成代谢调

控途径还不清楚,不能有效改造和利用寄主/非寄主

植物的引诱和驱避作用,以发展“推—拉”策略来控

制害虫为害.
针对以上几个问题,需要更加深入地解析植

物—微生物—害虫—天敌昆虫四营养级间的化学通

讯关系,发展基于信息网的整合生态学的防控害虫

新理论、新策略和新技术.通过干预植物—微生

物—害虫—天敌四营养级间的信息流向,最大限度

地发挥和调节生态系统自身对害虫的内在持续调控

功能,减少化学农药的使用.为了完成这一目标,需
要对以下四个方向进行深入研究:

(１)植物—微生物—害虫—天敌昆虫协同进化

的化学通讯机制

化学信号是自然环境中的主要信号之一,植物、
微生物、害虫、天敌昆虫均可释放并感受特定的化合

物,从而影响自身或其他物种的生理或行为的变化,
研究四者的化学通讯机制可以找到对害虫或天敌具

有调控作用的调控剂,从而能更好地研发新型绿色

害虫防控产品[３２,３３].通过传统化学生态学鉴定昆

虫产卵信息素、植物虫害诱导挥发物、以及微生物介

导的昆虫行为调控化合物.这些化合物按靶标昆虫

的种类可以分为两大类,一类是可以调控害虫行为

的化合物,主要特性为吸引或驱避害虫,通过诱捕或

者驱避效果来减少农田中的有效虫口密度,从而达

到害虫防控的目的;另一类是调控害虫天敌的化合

物,主要特性是吸引天敌对害虫进行捕食或寄生,通
过增加农田中天敌(如寄生蜂)的数量来防控害虫.
昆虫产卵信息素广义上讲是指可以引起昆虫雌成虫

产卵的化合物,包括昆虫自身分泌的化合物以及寄

主植物源挥发物.植物虫害诱导挥发物就是在植物

受到害虫危害后,体内的防御机制被激活,从而诱导

产生并释放到外界环境中的化合物,这些化合物一

方面可以对害虫产生一定的驱避效果,另一方面可

以吸引天敌,从而达到自我保护的目的.此外,植物

病原菌等微生物也会介导产生一些挥发物,对害虫

的行为具有调控作用.
(２)昆虫嗅觉编码的分子和神经机制

昆虫可以识别环境中复杂的气味,明确昆虫嗅

觉编码的神经和分子机制,有利于鉴定出对害虫行

为调控有增效作用的复合成分配方,且可以进行更

加精准的成分组合调校,有利于增加害虫防控效果,
减少脱靶,降低害虫抗性的形成,是害虫嗅觉行为调

控技术的重要组成部分.昆虫的嗅觉系统是一个错

综复杂的系统,不同的化学感受基因、不同的神经彼

此独立或相互关联,将环境中复杂的化学信号一一

识别并整合到中枢神经,这些信号相互作用进而最

终调控了昆虫的行为[３４３６].通过对害虫嗅觉的分子

机制以及神经机制进行深入的研究,明确“气味受体

基因—外周神经—中枢神经”三者间的关系,探索三

者对不同气味化合物的组合编码机制,可以针对性

地将对害虫有吸引作用的化合物或对害虫有驱避效

果的化合物按照一定的比例进行组合,从而开发出

更加高效的害虫行为调控剂.对昆虫嗅觉编码的分

子和神经机制进行深入研究,并在不同种类害虫间

进行比较,也可以为研发以多种害虫为靶标的一体

化性信息素等嗅觉调控技术提供指导.
(３)基于嗅觉识别机制发展活性气味分子高通

量筛选策略

植物、微生物、害虫、天敌昆虫都会释放大量的

气味分子到环境中去,但其中只有少数气味可以影

响害虫的行为,因此,如何从自然环境中成千上万的

气味化合物中筛选出行为活性气味分子是害虫嗅觉

行为调控技术的首要任务.传统化学生态学的方法

费时费力,很难做到高通量筛选,极大地限制了害虫

嗅觉行为调控技术的发展.因此,基于害虫嗅觉机

制研究的反向化学生态学方法是高通量筛选行为活

性气味分子的重要手段.如通过昆虫触角电位实验

可以迅速的筛选昆虫能够识别的气味化合物,进而

通过非洲爪蟾卵母细胞体外表达系统,可以将这些
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化合物与害虫的化学感受基因相对应,获得不同化

学感受基因的气味结合谱.特定的气味受体可以激

活特定的神经,从而引起昆虫特定的行为.在此基

础上,针对特异性识别驱避剂或引诱剂的受体,可以

尝试测试结构类似的不同化合物,从而筛选出合成

成本更低、害虫感受更灵敏、害虫行为调控效果更好

的气味化合物.
(４)活性气味分子在植物体内的合成调控途径

及在害虫防控上的应用

植物在受到害虫危害后可以发生应激防御反

应,产生特定的信号通路(比如茉莉酸和水杨酸),从
而诱导产生具有抗虫效果的次生代谢物质,此外,植
物应激防御反应针对不同昆虫的强度也可能不同,
比如棉铃虫和烟青虫同样危害烟草后,烟草中被诱

导产生的烟碱和茉莉酸的含量是不同的[３７３９].对这

些信号通路进行深入的研究,可以从植物防御机理

的角度增加植物对昆虫防控效果.例如通过基因编

辑的方式增大抗虫次生代谢物质的含量,或改变某

些植物次生代谢化合物合成通路中的某个酶,使之

可以合成具有抗虫效果的次生代谢物质等.此外,
昆虫对具有抗虫效果的植物次生代谢物也存在抗

性,利用基因编辑技术和转基因技术等新技术,也可

以针对昆虫抗植物次生代谢物的相关基因进行转基

因操作,把能够降低昆虫抗性基因表达的物质(例如

dsRNA等)导入植物体内,间接地使植物对害虫的

防御能力增强.最后,利用转基因技术还可以构建

能够合成昆虫性信息素等外源活性气味的气味工程

植物,结合作物种植的田间布局,也可以应用于害虫

的行为调控.
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Abstract　OlfactionＧbasedbehaviorallymanipulatedtechnologyofpestinsectsisanenvironmentalＧfriendly
pestmanagementmethodincludingsexpheromoneattractants,foodＧbasedattractants,matingdisruption
formulationandsoon．Themainprincipleofbehaviorallymanipulatedtechnologyofpestinsectsisto
releasetheartificialsyntheticvolatilesderivedfrominsects,plants,microorganismsetc．tothefieldfor
pestcontrolbyaffectingtheirbehaviorssuchasmating,oviposition,orfeedingandsoon．Inthisreview,

wesummarizedtheresearchprogressanddevelopmenttrendsaswellasdiscussedtheopportunitiesand
challengesforfutureresearcheson OlfactionＧbasedbehaviorally manipulatedtechnologyofpestinsects
accordingtothemajorneedsofplantprotectioninChina．
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