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摘要：松树萎蔫病是导致我国松林资源严重受损的主要原因之一，该病的传播主要是由于健康松树被寄生于媒介

昆虫上的松材线虫侵染所引发。 该文介绍了影响媒介昆虫松褐天牛携带松材线虫传播的生物化学物质。 在松材

线虫进入媒介昆虫体内过程中，脂肪酸、挥发性萜烯、碳氢化合物和 ＣＯ２发挥重要调控作用；在媒介昆虫寻找寄主

过程中，会受到寄主植物产生的挥发物质萜烯和碳氢化合物的影响；松材线虫体内的中性脂质含量高低是决定松

材线虫从媒介昆虫脱落挥发物释放的化学开关。
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　 　 松材线虫（Ｂｕｒｓａｐｈｅｌｅｎｃｈｕｓ ｘｙｌｏｐｈｉｌｕｓ）是一种分

布广泛的植物病原寄生虫（ＰＷＮ）。 它通常侵染松

树导致“松树萎蔫病” （ＰＷＤ），该病会在短时间内

对松林造成毁灭性破坏［１］。 ＰＷＤ 威胁着全球的松

林生态系统，对动植物均有不同程度的伤害，造成

巨大的经济损失［２］。 松材线虫最初是在美国路易

斯安那州的长叶松树干中被发现［３］，２０ 世纪初传入

日本，随后在欧洲国家蔓延［４⁃５］。 ２０ 世纪 ８０ 年代

ＰＷＤ 传入我国境内［６］，目前已对江苏、浙江、安徽、

福建、江西及台湾和香港等 １６ 个省（市） 和地区的

松林造成侵害（国家林业局 ２０１７ 年公告），且呈逐

年增加趋势。
Ｍａｍｉｙａ 和 Ｋｉｙｏｈａｒａ 的研究表明松材线虫的个

体运动距离被限制在 ２０ μｍ 至 ０􀆰 ８５ ｍｍ 的范围内，
不能进行长距离传播，但利用媒介昆虫每年可传播

千米［７］。 松褐天牛是松树萎蔫病传播的主要媒介

昆虫，在扩散和侵染过程中起关键性作用［８］。 松材

线虫和松褐天牛生活史精确的同步化使松材线虫
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成功入侵寄主松树，松褐天牛携带松材线虫侵入寄

主树种的行为有赖于松材线虫对寄主树和松褐天

牛释放化学物质信号的识别，其所释放化学信号的

引诱和刺激对于松材线虫的聚集以及生命周期转

换至关重要。 研究表明，松材线虫的分散型 ４ 龄幼

虫（ＪＩＶ）体内化学信号物质中性脂质的含量会影响

其入侵松树宿主或进入甲虫体内的活动。 因此，通
过改变松材线虫体内化学物质组成比例可调节其

繁殖和扩散活动［１２］。
ＰＷＤ 在松树的树干、树枝和树根上通过成虫有

性繁殖进行传播［８］。 此繁殖性行为可分为执行繁

殖型和分散型 ２ 种，均 ５ 个阶段。 这 ２ 种繁殖中，若
寄主树木提供充足的营养，松材线虫蜕皮为成虫，
通过分化成繁殖型来快速繁殖。 若寄主树木细胞

不能提供足够的营养，当媒介昆虫出现并形成蛹室

时，碳氢化合物和二氧化碳等物质被释放出来，位
于木质部的分散型 ３ 龄幼虫（ ＪＩＩＩ）由于受到这些化

合物的刺激诱导聚集于天牛蛹室周围，羽化蜕皮发

育成分散型 ４ 龄幼虫（ＪＩＶ），随后通过媒介昆虫的气

门附着在新羽化的天牛成虫气管中，通过天牛扩散

出去寻找新的健康寄主，此为分散型［８， １３］。 寻找到

健康寄主后，松材线虫在取食阶段通过取食伤口或

在松褐天牛产卵期间掉落［１４］。 一旦松材线虫成功

入侵，其繁殖周期将重新建立。 虽然 ＪＩＩＩ没有口针，
食道和食道腺，但由于其特殊的身体结构，ＪＩＩＩ拥有

更厚的角质层和较厚的基底层，可以充分储存脂

滴，对饥饿更加耐受，比繁殖型 ３ 龄幼虫（Ｊ３）幼体

更易生存，因此也增加了防控的难度［１４⁃１５］。
虽然松材线虫侵染机制基本明确，但有关目标

寄主的选择、入侵的时机、松材线虫和松褐天牛与

寄主树木之间的信号传递等仍需进一步探讨研

究［１６］。 本综述总结了影响松材线虫传播的生物化

学信号，并探讨环境友好的防控方法，为松褐天牛

以及松树萎蔫病的预防提供一定的理论依据。

１　 影响松材线虫进入媒介昆虫体内的
生物化学物质

早在 ２０ 世纪 ５０ 年代，人们就发现松材线虫易

受 ＣＯ２、氨基酸、碳水化合物、脂肪酸、环腺苷酸、无
机盐等影响。 许多研究表明，寄主松属和松褐天牛

的蛹可以产生化合物作为吸引松材线虫的化学或

生物信号［９， １１， １７⁃１８］。 这些信号可分为 ４ 大类：脂肪

酸、挥发性萜烯、碳氢化合物和 ＣＯ２。

１􀆰 １　 脂肪酸

松树蛹室周围的不饱和脂肪酸浓度可能是松

褐天牛携带的线虫传播的驱动因素之一［１９］。 媒介

昆虫产生的脂肪酸能诱导松材线虫进入分散型 ４ 龄

幼虫阶段。 研究表明，在媒介昆虫松褐天牛羽化过

程中，其体表释放的不饱和脂肪（Ｃ１６ 和 Ｃ１８）刺激

分散型 ３ 龄幼虫聚集在蛹室周围，从而促进分散型

４ 龄幼虫的形成［１９］。 释放的不饱和脂肪酸主要有

棕榈油酸、油酸、亚油酸、棕榈酸和硬脂酸［１０， １３， ２０］。
油酸、亚油酸和棕榈油酸对于促进松材线虫的聚集

活性均有显著作用，其中亚油酸最为常见，且因具

有 ２ 个双键结构，比只具有一个双键结构的棕榈油

酸和油酸促进作用更大。 然而，这种诱导效果不是

持续加强的，当聚集活性达到一定程度时将不再

增加［２１⁃２２］。
１􀆰 ２　 萜烯类化合物

分散型 ３ 龄幼虫能够识别松树和松褐天牛释放

的多种挥发性萜类化合物并集中在蛹室周围，然后

进入松褐天牛体内随之侵染松树。 研究发现当释

放的化合物 α⁃蒎烯、β⁃蒎烯和长叶烯比例为 １ ∶２􀆰 ７ ∶
１􀆰 １ 时对松材线虫的吸引最强烈［２２⁃２３］。 被侵染后树

木中萜类化合物的含量大大增加，其中 α⁃蒎烯的数

量是健康树的 ２—４ 倍，β⁃蒎烯、长叶烯和其他一些

萜烯的含量是健康树木的约 ３ 倍［１７］。
１􀆰 ３　 碳氢化合物

松材线虫会被存在于媒介昆虫表皮的碳氢化

合物所吸引，其中甲苯和对二甲苯对松材线虫的繁

殖型和分散型生活史都有影响［２１］。 此外，性成熟的

松褐天牛通常会被遭受虫害、火灾、风暴等灾害导

致枯死或近枯死的松树所吸引。 这些异常松树会

释放碳氢化合物乙醇，对松材线虫具有很强的凝聚

作用［１７］。
１􀆰 ４　 ＣＯ２

松褐天牛的呼吸产物二氧化碳会引导松材线

虫进入其气管，其浓度是影响传播的关键因素，一
般在媒介昆虫羽化时达到最大［２４］。 松材线虫受到

一定浓度 ＣＯ２的刺激后，ＪＩＩＩ蜕皮到 ＪＩＶ阶段，促使其

移动到媒介昆虫身体表面和它们的气门，随后进入

呼吸系统的气管，从而完成传播［１３］。

２　 影响媒介昆虫寻找寄主的生物化学
物质

研究表明，松褐天牛携带松材线虫传播过程中

４５
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会受寄主植物产生的挥发物质影响。 未交配与交

配后的天牛对挥发物质的选择不同。
２􀆰 １　 萜烯类化合物

一些萜烯类松树挥发物在松褐天牛携带松材

线虫传播过程中常作为信号，在天牛定位寄主植物

过程中发挥作用。 松褐天牛成虫羽化出孔后的移

动扩散期中，未交配的天牛受寄主植物挥发的 α⁃蒎
烯、β⁃蒎烯、月桂烯和 β⁃水芹烯等单萜烯类物质影

响，飞往健康松树进行取食补充营养［２５］。 在人工饲

料中添加一定量的 α⁃蒎烯可以显著提高幼虫的取

食量；添加低浓度的 β⁃蒎烯、３⁃蒈烯、月桂烯混合物

也可以刺激取食量，这表明松褐天牛对寄主的定位

受植物挥发物影响［２６］。
２􀆰 ２　 碳氢化合物

衰弱木、濒死木或新死木的挥发物主要为烯类

化合物和厌气性发酵产物乙醇［２７］。 乙醇在衰弱木、
濒死木或新死木中含量很高，在快速生长期的健康

木形成层中也有少量分布［２８］。 交配后的成熟雌虫

则偏好选择相对衰弱松枝以便于产卵繁殖，在选择

过程中会被松木释放的单萜和乙醇所吸引［２９⁃３０］。
研究表明，松褐天牛成虫对 α⁃蒎烯与乙醇混合物产

生的趋性反应显著大于对 ２ 种化合物单体的反应，
前者约是后者的 ５ 倍，当乙醇或者是乙醛与（ ＋）⁃α⁃
蒎烯混合比例为 １ ∶ ３ 时， 对 天 牛 的 引 诱 效 果

最佳［３１］。

３　 影响松材线虫从媒介昆虫脱离的生
物化学物质

研究人员发现挥发物的释放与 ＪＩＶ的中性脂质

储存含量有关。 当健康寄主释放的挥发物为一定

比例时，松材线虫脱离媒介昆虫，无法侵入健康寄

主树木［３２］。
３􀆰 １　 中性脂质减少

松材线虫在媒介昆虫羽化的 ３—１０ ｄ 后自发离

开媒介昆虫［３３］。 这种自发的离开被认为与 ＪＩＶ的中

性脂质储存含量有关［１２］。 Ｓｔａｍｐｓ 和 Ｌｉｎｉｔ（２００１）研
究证实 ＪＩＶ在媒介昆虫体内的中性脂质含量会随着

媒介昆虫年龄的增加而减少。 当中性脂含量较低

时，松材线虫会被松树挥发物 β⁃月桂烯吸引而脱离

媒介昆虫。
３􀆰 ２　 萜类化合物的比例

松材线虫与松褐天牛的分离活动与寄宿活动

相似，都是由释放的多种萜类化合物诱导完成［２３］。

健康松树释放的 β⁃月桂烯和 α⁃蒎烯等单萜类物质

对松材线虫的引诱能力最强。 通过鉴定，当 α⁃蒎
烯、β⁃蒎烯和长叶烯的比例为 １ ∶０􀆰 １ ∶０􀆰 ０１ 时，松材

线虫的繁殖型将从松褐天牛中分离出来［２２］。 这些

化合物比例在影响松材线虫传播研究中起重要

作用。

４　 讨论

ＰＷＤ 的防控是全球面临的严峻问题。 松材线

虫的主要生命周期是在树干内完成，因此在树干中

注射杀虫剂是控制病原体的直接方式，但此措施仅

在小规模地区可行。 对于大规模防控，喷洒合成化

学杀虫剂是全球范围内最常用的方法，不过喷洒化

学合成杀虫剂效果有限且威胁环境安全，侵害人类

健康［３４］。
目前对松材线虫传播的研究，已逐渐从探索其

传播机制转向利用其传播机制从而进行无害化防

控。 松墨天牛成虫羽化后寻找健康松树取食补充

营养或产卵时，在松树表皮造成伤口，并释放化学

物质吸引松材线虫幼虫在蛹室周围聚集，通过伤口

进入树体进而对健康松树造成危害，因此防止或抑

制 ＪＩＶ的形成至关重要。 如果能尽早检测到繁殖型

线虫的存在，则能对尚在潜伏期的病害采取措施，
预防病害在林区的扩展。 有研究表明，萜烯类物质

可特异性地诱集繁殖型线虫，当 α⁃蒎烯与 β⁃蒎烯的

质量配比为 ９０ ∶１０ 或 α⁃蒎烯、β⁃蒎烯与长叶烯的重

量配比为 ９０ ∶ ９ ∶ １时，均对线虫的诱集有较好的

效果［３５］。
通过监测诱捕天牛成虫，可以降低其种群密

度，延缓松材线虫病扩散蔓延。 松褐天牛种群动态

变化是防治松褐天牛的重要参考依据。 在监测诱

捕方面，引诱剂的使用已取得较好效果且得到应用

推广［３６⁃３７］。 非水溶性的引诱物质主要为萜烯类物

质，郝德君等选用单萜和倍半萜等挥发性物质配制

了 ７ 种引诱剂，均对松褐天牛有一定程度的引诱作

用［３６］。 一些松褐天牛引诱剂已被开发并应用于实

验或实际控制活动中［１７］。 唐伟强等人的野外试验

表明，引诱剂的诱捕效果明显高于松诱木和灯光引

诱［３８］。 赵锦年测试了 Ｍ９９⁃１ 诱捕器对松褐天牛的

诱捕效果，在松褐天牛成虫时期，平均每个诱捕器

可诱捕成虫 １５１􀆰 ５ 头，雌虫数量占据 １ ／ ２，使马尾松

的枯死率降低了 ９７􀆰 ４％［３７］。 蒋丽雅的研究也表明

引诱剂对于降低松褐天牛种群数量起到重要作用。

５５
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Ｍａｔ⁃１ 诱捕器的设置距离林缘越近，效果越好，且成

本较低。 在距离林缘 ３０ ｍ 处设置诱捕器的引诱率

最高，为 ５０％，距离 ５０，１００，１５０，２００ ｍ 的引诱率依

次递减，分别为 ２０％—２２􀆰 ７％，９􀆰 １％—１０％，４􀆰 ５％—
７􀆰 ５％［３９］。 随后倍半萜烯、二萜、α⁃蒎烯、β⁃蒎烯等

活性单体被利用开发出了 Ａ⁃３ 型引诱剂（主要成分

为 α⁃蒎烯和乙醛）、ＦＪ⁃ＭＡ⁃０２ 型引诱剂（主要成分

为 β⁃蒎烯、松节油和乙醇）、Ｍ⁃９９ 型引诱剂（单萜

烯、倍半萜、松节油和乙醇）和 ＡＰＦ⁃Ｉ 型（主要成分

为 ２⁃ｕｎｄｅｃｙｌｏｘｙ⁃１⁃ｅｔｈａｎｏｌ、 α⁃蒎烯和乙二醇） 引诱

剂［４０］。 其中 ＡＰＦ⁃Ｉ 型化学诱剂诱捕效果优于其他

诱剂［４０⁃４２］。
研究表明，小蠹聚集性信息素齿小蠹烯醇和齿

小蠹二烯醇可以用来提高对天牛的引诱，除此之

外，松褐天牛雄虫挥发出来的聚集信息素壬醛对松

褐天牛也有引诱作用［４３］。 信息素与植物源引诱剂

复合使用，如褐天牛雄虫挥发出来的聚集信息素壬

醛与小蠹聚集性信息素齿小蠹烯醇、齿小蠹烯醇和

α⁃蒎烯等植物源信息素的复合，不但能提高对天牛

的诱虫效果，还可以引诱未进行交配、产卵的松褐

天牛，将带线虫的松褐天牛提早诱杀，从而更有效

地减少松材线虫病。
不过，松材线虫遍布世界各地，在长期独立进

化下逐渐衍生出地方特有的特性，引诱剂对松褐天

牛的引诱效果会因寄主植物差异、地理环境差异以

及自然环境差异而存在差别［４４］。 不同地区的松褐

天牛对寄主植物的偏好不同，从而导致松褐天牛种

群分布差异；地理隔离会导致松褐天牛在遗传学上

的差异，从而导致引诱剂在不同地区的效果不同；
温度、湿度、空气流速差异等自然环境差异会影响

引诱剂的效果［４５］。 因此引诱剂的应用需考虑不同

林分和地区。
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