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美洲棉铃虫幼虫腹侧可外翻腺分泌物
对番茄抗虫反应的影响
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（1. 西北农林科技大学植物保护学院，陕西 杨凌 712100；2. 美国宾夕法尼亚州立大学帕克分校昆虫系，

宾夕法尼亚州 16802；3. 浙江大学昆虫科学研究所，杭州 310058）

摘要：为明确美洲棉铃虫 Helicoverpa zea 幼虫腹侧可外翻腺（ventral eversible gland，VEG）分泌物

对植物抗虫反应的影响，在宾夕法尼亚州立大学帕克分校校园日光温室大棚内分别测定取食未损

伤、机械损伤后涂抹磷酸缓冲盐溶液（phosphate buffer saline，PBS）和机械损伤后涂抹VEG分泌物

3种处理的番茄叶片后美洲棉铃虫幼虫体重增加量，不同处理番茄叶片中防御关键酶多酚氧化酶

（polyphenol oxidase，PPO）活性、胰蛋白酶抑制剂（trypsin proteinase inhibitors，TPI）抑制率以及防御

相关的蛋白酶抑制剂 II（proteinase inhibitor II，PIN2）基因相对表达量。结果显示，3种处理中，取食

机械损伤后涂抹VEG分泌物的番茄叶片的美洲棉铃虫幼虫体重较处理前增加量最少，为4.27 mg，

显著低于其它2种处理；机械损伤后涂抹VEG分泌物的番茄叶片中PPO活性和TPI抑制率最高，分

别为109.16 U/mg 和27.48%，分别显著高于其它2种处理；同时机械损伤后涂抹VEG分泌物的番茄

叶片中PIN2基因相对表达量显著上调，分别是未损伤和机械损伤后涂抹PBS缓冲液处理的11.83倍和

1.17倍。表明美洲棉铃虫幼虫VEG分泌物能够促使防御关键酶的大量积累，使得防御相关基因的

相对表达量上调，显著诱导番茄的抗虫反应，阻止后续昆虫的取食。
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Helicoverpa zea caterpillars on anti-herbivore responses in tomato
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Abstract: To explore the effect of secretions from the ventral eversible gland (VEG) of American cot‐

ton bollworm Helicoverpa zea caterpillars on plant anti-herbivore responses, tomato plants were used as

the experimental materials and three plant damage treatments were set to compare the differences of cat‐

erpillar weight gain, defensive key enzymes of polyphenol oxidase (PPO）, inhibition rate of trypsin pro‐

teinase inhibitors (TPI) and relative gene (proteinase inhibitor II, PIN2) expressions in tomato leaflets

including undamaged, mechanical wounding with application of phosphate buffer saline (PBS) and me‐

chanical wounding with application of VEG secretions in the greenhouse of Pennsylvania State Univer‐

sity, University Park. The results showed that the application of VEG secretions significantly decreased

caterpillar weight gain with 4.27 mg, which was significantly lower than caterpillars that fed on leaflets
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which were undamaged and mechanical wounding with application of PBS, respectively; the applica‐

tion of VEG secretions significantly increased the accumulation of PPO with 109.16 U/mg and inhibi‐

tion rate of TPI with 27.48% and up-regulated the expression of PIN2 in tomato leaflets; which were

11.83 or 1.17 times higher than that in tomato leaflets undamaged or mechanically wounded with appli‐

cation of PBS. Taken together, VEG secretions of H. zea caterpillars were capable to accumulate plant

defense related key enzymes, up-regulate plant defense related genes, significantly trigger plant anti-her‐

bivore defenses and retard the subsequent caterpillars.
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在与植食性昆虫长达上亿年的协同进化过程

中，植物进化出了一套精准复杂的防御体系（禹海鑫

等，2015；Erb & Reymond，2019；Pan et al.，2019a）。

植食性昆虫连续不断地取食会对植物造成一系列的

机械损伤，同时会将口腔分泌物分泌到被取食的植

物部位（Schaller，2008；Hilker & Meiners，2010；Bric‐

chi et al.，2013）。当植物感受到植食性昆虫取食过

程中分泌的化学信号物质时，会启动相应的防御反

应（Walling，2009；Hogenhout & Bos，2011）。因为植

物启动防御反应会消耗自身的能量资源，所以正确

区分昆虫取食和机械损伤不仅能避免植物自身能量

的浪费，也有利于植物采取正确有效的防御措施（秦

秋菊和高希武，2005；Erb & Reymond，2019）。

昆虫口腔分泌物作为影响植物正确区分昆虫取

食为害和机械损伤的重要信号物质，成为近几年的

研究热点（Felton & Tumlinson，2008；Acevedo et al.，

2015）。Reymond et al.（2004）和 Wu et al.（2007）研

究表明植物能正确分辨昆虫取食为害和机械损伤对

其造成的伤害，并启动相应的防御反应，如被西花蓟

马Frankliniella occidentalis取食为害后的番茄叶片

中的次生代谢物质含量显著高于机械损伤处理的番

茄叶片（蒲恒浒等，2018）；Halitschke et al.（2003）和

Maffei et al.（2004）研究表明植物通过识别昆虫口腔

分泌物中的效应因子来区别昆虫取食和机械损伤。

当感受到昆虫口腔分泌物，植物会产生信号分子来

诱导植物防御相关基因的表达量上调，使其产生特

定的防御性蛋白或酶（张羽宇等，2017），致使昆虫取

食该叶片组织后消化能力降低，影响其生长发育

（Wang et al.，2017）。多酚氧化酶（polyphenol oxi‐

dase，PPO）和胰蛋白酶抑制剂（trypsin proteinase in‐

hibitors，TPI）广泛存在于植物体内，是茉莉酸（jas‐

monic acid，JA）信号转导途径的重要产物，在植物

抵御植食性昆虫和病原体入侵方面扮演着重要角色

（Cao et al.，2014；赵显阳等，2018；Pan et al.，2019a），

其大量累积会影响昆虫消化酶的活性，破坏昆虫肠

道的消化吸收功能，影响昆虫对植物叶片营养物质

的摄取，保护植物免受害虫的侵害（Felton，2005；

Cao et al.，2014）。蛋白酶抑制 II（proteinase inhibi‐

tor II，PIN2）基因是 JA 信号途径的晚期表达基因

（Howe，2004），咀嚼式口器昆虫为害能够诱导PIN2

基因的过量表达，该基因是监测植物诱导抗虫防御

反应的标志基因之一。如科罗拉多马铃薯甲虫

Leptinotarsa decemlineata 取食诱导番茄叶片后，番

茄叶片中PIN2基因的表达量上调，PPO活性和TPI

抑制率上升，科罗拉多马铃薯甲虫幼虫的生长速率下

降（Chung & Felton，2011）；在小麦叶片上喷施茉莉

酸甲酯后，小麦叶片中PPO活性和TPI抑制率均显

著上升，蚜虫对寄主的偏好性降低（Cao et al.，

2014）。

鳞翅目昆虫的口腔分泌物包括来自中肠和前肠

的口腔回流物、下颚和唇腺分泌的唾液以及腹侧可

外翻腺（ventral eversible gland，VEG）分泌物（Muss‐

er et al.，2006；Schaller，2008；Zebelo & Maffei，

2012）。由于VEG的表皮导管能伸长至下颚部位，

当昆虫取食植物叶片时，VEG可外翻的表皮导管会

伸出并抵达被取食的叶片组织部位，将 VEG 分泌

物、唾液和口腔回流物一起分泌到被取食部位

（Bhonwong et al.，2009；Zebelo & Maffei，2012），植

物细胞感受到这些分泌物中的激发因子后便启动相

应的防御反应程序（Acevedo et al.，2015）。根据

VEG的结构和作用方式，Zebelo & Maffei（2012）指

出昆虫的VEG分泌物可能含有能够激发植物防御

反应的诱导子，并印证了该假设的正确性。虽然

VEG分泌物与植物的诱导抗虫反应有关（Zebelo &

Maffei，2012；Zebelo et al.，2014），但是VEG分泌物

诱导植物防御反应方面的研究较少。体重是衡量昆

虫生长发育状况的重要指标，能够反映寄主植物的

营养、生长环境的重要因素（Pan et al.，2014；成小芳

等，2017）。为明确VEG分泌物对植物抗虫性的影

响，本研究拟采用在植物防御反应方面已经体系化
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的番茄-美洲棉铃虫Helicoverpa zea系统进行研究，

番茄叶片分别进行未损伤、机械损伤后涂抹PBS缓

冲液和机械损伤后涂抹VEG分泌物3种处理，测定

取食3种处理番茄叶片后美洲棉铃虫幼虫的体重增

加量，对比3种不同处理番茄叶片中2种防御关键酶

PPO和TPI的累积量，比较3种不同处理番茄叶片中

防御相关基因PIN2相对表达量的变化，以期为深入

研究VEG分泌物在植物与昆虫互作中的作用提供

理论依据。

1 材料与方法

1.1 材料

供试昆虫和植物：美洲棉铃虫卵购于美国特拉

华州纽瓦克市前言农业科学公司，幼虫期用人工饲

料进行饲喂，卵和幼虫均置于温度 25℃、相对湿度

（65±1）%、光周期16 L∶8 D的人工气候箱中饲养，待

幼虫长至 5龄幼虫后用于试验。番茄品种为Better

Boy，种子于美国亚马逊购物网站购买。

试剂、肥料及仪器：牛胰蛋白酶、Nα-对甲苯磺

酰基-L-精氨酸甲酯盐酸盐、氯化钙、咖啡酸，美国

Sigma-Aldrich公司；聚乙烯吡咯烷酮，美国Alfa Ae‐

sar公司；高产量 cDNA反转录试剂盒，美国Applied

Biosystems 公司 ；FastStart Universal SYBR Green

Master Mix，德国 Roche Applied Science 公司；GoT‐

aq®Green Master Mix，美国Promega公司；其它试剂

均为美国产分析纯。奥绿肥，美国 Scotts 公司。

SpectraMax 190 多功能酶标仪，美国 Molecular De‐

vices 公司；GenoGrinder 2000 研磨机，美国 SPEX

SamplePrep公司；7500 Fast Real-Time PCR System，

美国Applied Biosystems公司；SZ51立体显微镜，日

本 Olympus 公司；移液器吸头，美国 VWR Corp 公

司；I-36VL光照生物培养箱，美国Percival公司。

1.2 方法

1.2.1 美洲棉铃虫幼虫VEG分泌物的制备

随机选取 10 头大小一致的美洲棉铃虫 5 龄幼

虫，冰上放置 20 min，使其失去活动能力，用发夹逐

一将其身体和头部固定在泡沫板上，待VEG表皮导

管伸出后，在显微镜下用100 µL移液器吸头通过毛

细管作用在其尖端收集VEG分泌物，10头幼虫约收

集 5 µL VEG 分泌物，存储于装有 0.1 mol/L pH 7.0

PBS缓冲液 20 µL的 1.5 mL离心管中，为 1个样品，

总共收集25个样品。

1.2.2 美洲棉铃虫幼虫体重变化的测定

试验于2017年9月在位于宾夕法尼亚州立大学

帕克分校校园的日光温室大棚中进行，日光温室大

棚长12 m，跨度8 m，脊高3.4 m，日光温室大棚内温

度为 25℃，相对湿度为（65±1）%，光周期为16 L∶8 D。

在直径13 cm的花盆中播种 3粒番茄种子，10 d后移

除多余的番茄苗，每个花盆中留1株番茄苗，所有番

茄苗大小一致，将花盆置于日光温室大棚内培养；播

种20 d后每株番茄苗施2 g奥绿肥，选取长势一致、

具有4片完全展开叶片的番茄苗，取其第4片叶片分

别进行未损伤、机械损伤后涂抹PBS缓冲液和机械

损伤后涂抹VEG分泌物3种处理，每种处理重复10次。

未损伤处理：叶片不做任何处理；机械损伤后涂抹

PBS 缓冲液处理：用 1 个尖端剪去 1 cm 的 30 µL 移

液器吸头在每片番茄叶片主叶脉距叶柄尖端 1 cm

处打1个直径约为0.6 mm小孔，并立即涂抹0.1 mol/L

pH 7.0 PBS缓冲液 20 µL；机械损伤后涂抹VEG分

泌物处理：用 1个尖端剪去 1 cm的 30 µL移液器吸

头在每片番茄叶片主叶脉距叶柄尖端1 cm处打1个

直径约为0.6 mm小孔 ，并立即涂抹1个25 µL VEG

分泌物样品。处理48 h后，剪下每种处理所有处理

过的番茄叶片，将其分别放入含有 1 mL 1%琼脂的

30 mL果冻杯中，每个果冻杯中接入1头4日龄美洲

棉铃虫2龄幼虫，称量其体重，取食4 d后，称量每头

幼虫的体重，计算每头幼虫体重增加量。体重增加

量=处理后体重-处理前体重。

1.2.3 不同处理番茄叶片中防御关键酶活性的测定

番茄苗种植及番茄叶片的处理方法同 1.2.2。

处理48 h后，分别自每种处理所有处理过的番茄叶

片上剪取 50 mg叶片组织，放入 2 mL离心管中，迅

速将离心管放入液氮中速冻，取出后置于-80℃冰

箱中保存，用于防御关键酶活性的测定。

PPO活性的测定：每种处理分别取 50 mg冷冻

的叶片组织，用研磨机研磨后置于离心管中，向离心

管中加入含 62.5 mg 聚乙烯吡咯烷酮的 0.1 mol/L

pH 7.0磷酸钾缓冲液 1.25 mL，充分混匀，于冰上静

置5 min，于4℃、11 000 g下离心 10 min。每个样品

用微量移液器取5 µL上清液置于96孔板中，以不加

样品为对照，每个孔中提前加入含3 mmol/L pH 7.0

咖啡酸的0.1 mol/L磷酸钾缓冲液 200 µL，充分混匀

后，将96孔板放入多功能酶标仪中，在450 nm波长

下测定吸光值，每种处理重复 5次。PPO活性以番

茄叶片组织鲜重计算，单位为U/mg。

TPI抑制率的测定：每种处理取50 mg冷冻的叶

片组织，用研磨机研磨后置于离心管中，向离心管中

加入含 62.5 mg 聚乙烯吡咯烷酮和 1.6 mg CaCl2的



0.046 mol/L pH 7.0 Tris-盐酸缓冲液 1.25 mL，充分

混匀，于冰上静置 10 min，于 4℃、11 000 g 下离心

10 min。每个样品用微量移液器取 10 µL上清液置

于 96孔板中，以不加样品为对照，每个孔中分别加

入0.046 mol/L Tris-盐酸缓冲液80 µL和工作浓度的

胰蛋白酶溶液10 µL，室温下静置10 min后，向每个

孔的混合液中分别加入含2 mmol/L pH 7.0 Nα-对甲

苯磺酰基-L-精氨酸甲酯盐酸盐的 0.046 mol/L Tris-

盐酸缓冲液 100 µL，充分混合后，将 96孔板放入多

功能酶标仪中，在 247 nm波长下测定吸光值，每种

处理重复6次。工作浓度的胰蛋白酶溶液是将1 mg

牛胰蛋白酶溶解到1 mL的1 mmol/L Tris-盐酸缓冲

液中。TPI 抑制率=（1-样品吸光度/对照吸光度）×

100%。

1.2.4 不同处理番茄叶片中PIN2基因相对表达量

番茄苗种植及番茄叶片的处理方法同 1.2.2。

处理24 h后，分别自每种处理所有处理过的番茄叶

片上剪取100 mg叶片组织，放入2 mL离心管中，迅

速将离心管放入液氮中速冻，取出后置于-80℃冰箱

中保存，备用。每种处理取100 mg冷冻的叶片组织，

参照Chung et al.（2013）方法提取叶片组织RNA，按

照高产量 cDNA反转录试剂盒说明书进行反转录，

cDNA 于-20℃冰箱中保存。番茄防御相关基因

PIN2 的特异性引物序列（F/R：5′-GGATTTAGCG‐

GACTTCCTTCTG-3′/5′-ATGCCA-AGGCTTGTAC ‐

TAGAGAATG-3′）和内部参照基因番茄泛素的引物

序列（F/R：5′-GCCAAGATCCAGGACAAGGA-3′/5′-

GCTGCTTTCCGGCGAAA-3′）参照Pan et al.（2019b），

按照 GoTaq® Green Master Mix 操作说明使用 7500

Fast Real-Time PCR System进行实时荧光定量PCR

扩增。25 µL 扩增体系：GoTaq® Green Master Mix

12.5 µL、正反向引物各1 µL、cDNA 模板 2 µL，加水

至 25 µL。扩增程序：94℃预变性 3 min；94℃变性

1 min，55℃退火 1 min，72℃延伸 3 min，循环30次；

72℃延伸10 min；4℃保存并退出程序。每种处理重

复 4次计算循环阈值（cycle threshold，CT）的平均数

和标准差，根据 2-ΔΔCT法（Livak & Schmittgen，2001）

分析 3种不同处理番茄叶片中PIN2基因的相对表

达量，PIN2基因相对表达量的结果进行 log10转换。

1.3 数据分析

试验数据采用SPSS19.0软件进行数据统计，应

用Duncan氏新复极差法进行差异显著性检验。

2 结果与分析

2.1 VEG分泌物对美洲棉铃虫体重的影响

取食3种处理番茄叶片前美洲棉铃虫幼虫体重

之间无显著差异（F2,27=1.09，P=0.35）；取食未损伤、

机械损伤后涂抹 PBS 缓冲液和机械损伤后涂抹

VEG分泌物番茄叶片 4 d后，美洲棉铃虫幼虫的体

重分别为 14.55、11.43 和 8.13 mg，三者之间差异显

著（F2,27=50.57，P<0.001）；美洲棉铃虫幼虫体重增加

量分别为10.99、7.77和4.27 mg，三者之间差异显著

（F2,27=59.93，P<0.001，表1），其中取食未损伤番茄叶

片的美洲棉铃虫幼虫体重增加量最多，取食机械损

伤后涂抹VEG分泌物番茄叶片的美洲棉铃虫幼虫

体重增加量最少。

表1 取食不同处理番茄叶片的美洲棉铃虫幼虫的体重增加量

Table 1 Weight gain of Helicoverpa zea caterpillars fed on tomato leaflets with different treatments

处理
Treatment

未损伤 Undamaged

机械损伤后涂抹PBS缓冲液
Mechanical wounding with PBS buffer

机械损伤后涂抹VEG分泌物
Mechanical wounding with VEG secretion

处理前体重（mg）
Weight before treatment

3.56±0.12 a

3.66±0.20 a

3.86±0.08 a

处理后体重（mg）
Weight after treatment

14.55±0.60 c

11.43±0.45 b

8.13±0.22 a

体重增加量（mg）
Weight gain

10.99±0.56 c

7.77±0.44 b

4.27±0.23 a

表中数据为平均数±标准误。同列不同字母表示经Duncan氏新复极差法检验在P<0.05水平差异显著。Data are mean±

SE. Different letters in the same column indicate significant difference at P<0.05 level by Duncan’s new multiple range test.

2.2 VEG分泌物对番茄防御关键酶活性的影响

未损伤、机械损伤后涂抹PBS缓冲液和机械损

伤后涂抹 VEG 分泌物 3 种处理番茄叶片中防御关

键酶PPO活性（F2,12=155.39，P<0.001，图 1-A）和TPI

抑制率（F2,15=26.04，P<0.001，图1-B）之间显著差异。

机械损伤后涂抹VEG分泌物的番茄叶片中PPO活

性最高，机械损伤后涂抹PBS缓冲液的番茄叶片中

PPO 活性次之，未损伤的番茄叶片中 PPO 活性最
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低，分别为 109.16 、38.30 和 15.43 U/mg。3 种处理

番茄叶片中TPI抑制率与PPO活性趋势相同，机械

损伤后涂抹 VEG 分泌物的番茄叶片中 TPI 抑制率

最高，机械损伤后涂抹 PBS 缓冲液的番茄叶片中

TPI抑制率次之，未损伤的番茄叶片中TPI抑制率最

低，分别为27.48%、13.42%和4.79%。

图1 不同处理番茄叶片中防御关键酶PPO活性（A）和TPI 抑制率（B）

Fig. 1 Activity of defensive key enzymes PPO（A）and inhibition rate of TPI（B）in tomato leaflets with different treatments

图中数据为平均数±标准误。不同字母表示经Duncan氏新复极差法检验在P<0.05水平差异显著。Data are mean±SE.

Different letters on the bars indicate significant difference at P<0.05 level by Duncan’s new multiple range test.

2.3 VEG分泌物对番茄PIN2基因相对表达量的影响

未损伤、机械损伤后涂抹PBS缓冲液和机械损

伤后涂抹 VEG 分泌物 3 种处理番茄叶片中防御相

关基因 PIN2 相对表达量之间存在显著差异（F2,9=

305.76，P<0.001，图 2），其中机械损伤后涂抹 VEG

分泌物的番茄叶片中PIN2基因的相对表达量最高，

分别是未损伤和机械损伤后涂抹 PBS 缓冲液的番

茄叶片的11.83倍和1.17倍。

图2 不同处理番茄叶片中PIN2基因的相对表达量

Fig. 2 Relative expressions of PIN2 gene in tomato leaflets

with different treatments

图中数据为平均数±标准误。不同字母表示经Duncan

氏新复极差法检验在P<0.05水平差异显著。Data are mean±

SE. Different letters on the bars indicate significant difference

at P<0.05 level by Duncan’s new multiple range test.

3 讨论

本研究结果显示，与其它2种处理相比，取食机

械损伤后涂抹VEG分泌物番茄叶片的美洲棉铃虫

幼虫体重显著增加，机械损伤后涂抹VEG分泌物的

番茄叶片中防御关键酶PPO活性和TPI抑制率以及

防御相关基因PIN2相对表达量显著升高，表明美洲

棉铃虫幼虫VEG分泌物中含有能够诱导番茄抗虫

防御反应的激发因子。PPO 和 TPI 是 JA 信号途径

的标志性蛋白，在植物抵御植食性昆虫和病原体入

侵方面扮演着重要角色（Pan et al.，2019a，b）。机械

损伤后涂抹VEG分泌物的番茄叶片中PPO活性和

TPI抑制率显著升高，表明番茄的 JA信号途径被美

洲棉铃虫幼虫的VEG分泌物激活（徐伟和严善春，

2005）。当寄主植物识别到害虫为害后，会启动相应

的防御机制，包括植物体内一系列防御性蛋白的变

化和有毒物质积累，其中PPO活性通过结合植物组

织中的蛋白质亲和基团来阻止昆虫摄取有营养价值

的蛋白质（Felton et al.，1989），TPI能结合昆虫的消

化酶来阻止昆虫对植物组织中蛋白质的吸收，叶片

中防御性蛋白的大量积累会导致昆虫的消化能力降

低，生长发育受阻（Wang et al.，2017；Pan et al.，

2019a）。因此取食机械损伤后涂抹VEG分泌物的

番茄叶片的美洲棉铃虫幼虫体重增加量最少。同

样，科罗拉多马铃薯甲虫取食为害番茄叶片后，诱导



番茄叶片中防御关键酶 PPO 活性和 TPI 抑制率增

加，导致科罗拉多马铃薯甲虫幼虫的生长速率下降

（Chung & Felton，2011）；喷施茉莉酸甲酯后小麦叶

片中PPO活性和TPI抑制率显著增加，致使蚜虫对

小麦的偏好性降低（Cao et al.，2014）；草地贪夜蛾

Spodoptera frugiperda 的唾液能诱导百慕大草积累

大量的TPI，取食涂抹草地贪夜蛾唾液的百慕大草

后，草地贪夜蛾幼虫体重增加量下降（Acevedo et

al.，2018）。

植物防御相关的信号途径处于警备状态，一旦

被相关的激发因子激活，防御相关基因表达迅速上

调，使得防御性蛋白大量积累，植物的防御反应被诱

导激活（焦龙等，2018）。本研究结果显示机械损伤

后涂抹VEG分泌物处理可使番茄叶片中PIN2基因

的相对表达量上调，PIN2 基因是植物防御反应 JA

信号途径的标志基因，表明美洲棉铃虫VEG分泌物

可诱导番茄的抗虫防御反应。如 Korth & Dixon

（1997）发现烟草天蛾Manduca sexta的口腔回流物

能激发马铃薯PIN2基因的表达；Tian et al.（2012）研

究表明美洲棉铃虫的唾液能激活番茄 JA信号途径，

诱导基因PIN2的相对表达量上调，但其口腔回流物

不会诱导PIN2基因上调；Zebelo & Maffei（2012）报

道灰翅夜蛾 S. littoralis取食拟南芥时，拟南芥叶片

积累大量钙离子和过氧化氢，开启早期感受信号的

传导并启动 JA信号转导途径；Zebelo et al.（2014）研

究结果表明甜菜夜蛾 S. exigua 的VEG分泌物能诱

导番茄防御相关酶活性增强，同时使植物防御反应

相关的一系列基因相对表达量上调，并产生能吸引

天敌的挥发性气味化合物。此外，Maffei et al.

（2004）研究结果表明昆虫口腔分泌物是诱导植物防

御反应的重要影响因子。

目前，VEG分泌物在介导植物防御反应方面的

研究处于起步阶段，VEG分泌物中起主要作用的活

性物质成分、不同种昆虫以及取食不同寄主植物的

昆虫VEG分泌物的组分差异以及其普遍适应性等

问题尚不清楚，有待进一步研究。
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