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摘 要 大气二氧化碳浓度升高及其伴随的全球变暖引起国内外科学家的极大关注。CO2 浓度升高主要通过改

变植物的初级和次级代谢产物，影响以之为食的昆虫。本文结合作者近年来的研究成果，着重于以 CO2 浓度升高

为作用因子，以植物和植食性昆虫的相互关系为对象，比较了咀嚼式口器昆虫与刺吸式口器昆虫对大气 CO2 浓度

升高的响应特征，分析了不同取食类型昆虫 －植物对大气 CO2 浓度升高的响应机制。
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Abstract Global warming accompanied by increased atmospheric CO2 is the subject of enormous interest from scientists．

Evidence of the direct effects of elevated CO2 on herbivorous insects is weak，and the major influence of CO2 on insects is

through a cascade effect when host plants alter their primary and secondary metabolites． This review focuses on elevated

CO2 as the main factor determining the interaction between plants and herbivorous insects． We here compare the responses

of browsing herbivorous insect and phloem sucking insects to elevated CO2 ． We also explore the different response

mechanisms of different insect feeding guilds to elevated environmental CO2 ．

Key words elevated CO2，herbivory insects，individual development，population fitness，interspecific interaction

* 资助项目: 国家自然科学基金项目( 31000854、31170390 ) 。

＊＊通讯作者，E-mail: gef@ ioz． ac． cn

收稿日期: 2011-08-02，接受日期: 2011-08-25

近年来，大气二氧化碳( CO2 ) 浓度升高及伴随

而来的全球变暖对人类社会和生态环境的影响越

来越被世人关注。由于人类活动的加剧，尤其是
化石燃料的过度使用和土地利用的改变，导致全

球大气 CO2 浓度的不断升高。研究资料显示，全
球大气 CO2 浓度由工业革命前的 280 μL /L 上升
到 2009 年的 387 μL /L，预计在本世纪末将达到
540 ～ 970 μL /L( Intergovernmental Panel on Climate
Change，IPCC，2007 ) 。大气 CO2 浓度的升高不仅

加速了全球变暖的进程，还改变了动植物的生长

发育过程，并对整个生态系统产生深远影响( 许振

柱等，2005 ) 。

作者前期研究表明，大气 CO2 浓度升高( 550
～ 750 μL /L) 对昆虫的直接影响甚微( Yin et al．，
2010 ) ，它主要通过植物的级联效应间接作用于昆
虫( Wu et al．，2006 ; Sun et al．，2011a) 。

事实上，CO2 作为植物光合作用的底物，对大

部分植物，特别是 C3 植物的生理代谢产生影响。
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大气 CO2 浓度升高将会增强植物的光合作用，加

速植物的生长与发育，增加作物的产量; 同时还会

增加植物体内的碳氮比，改变植物对初生和次生

代谢产物的资源分配，进而对叶片的营养物质及

次生抗性物质含量产生影响 ( Pe珘nuelas et al．，
2002 ) ，这些变化将最终通过食物链作用于以之为
食的植食性昆虫( Bezemer and Jones，1998 ; 戈峰
等，2010a) 。

作者曾系统地介绍了不同类型昆虫对大气

CO2 浓度升高的响应特征( 戈峰等，2010b) 及其我
国在这个领域所取得的成就( Sun et al．，2011c) 。

本文着重于以 CO2 浓度升高为作用因子，以植物

和植食性昆虫的相互关系为对象，比较咀嚼式口

器昆虫与刺吸式口器昆虫对大气 CO2 浓度升高的

行为响应和危害特征，分析不同取食类型昆虫 －

植物对大气 CO2 浓度升高的响应机制，旨在于完

善大气 CO2 浓度升高下的植物 －昆虫相互作用关
系理论，为未来大气 CO2 浓度升高下有效开展害

虫管理提供参考价值。

1 昆虫种群对大气 CO2 浓度升高响应的

特征

大气 CO2 浓度升高对不同类型的昆虫种群的

影响不同。按照取食习性不同，一般将昆虫分为
咀嚼性食叶昆虫( leaf-chewers) 和刺吸式口器昆虫
( phloem-suckers) 2 种类型。

大量的研究表明，大气 CO2 浓度升高不利于

咀嚼式口器昆虫的生长发育和种群增长。如在高
CO2 浓度下，棉铃虫在小麦、玉米和棉花上的发育
历期延长，虫重减轻，适合度下降 ( Chen et al．，
2005b; Yin et al．，2010 ) 。取食植物 ( Populus
pseudo-simonii Kitag) 和( Betula platyphylla ) 的舞毒
蛾 Lymantria dispar 幼虫的体重下降，生长发育明
显放缓( Wang et al．，2009 ) 。

相对于咀嚼式昆虫在 CO2 浓度升高条件下适

应力下降的趋势，以蚜虫为代表的刺吸式口器昆

虫对 CO2 浓度升高的响应存在种间特异性

( species-specific) ，即使是同一蚜虫取食不同寄主
植物对 CO2 浓度升高的响应也明显不同( Bezemer
and Jones， 1998 ; Hughes et al．， 2001 ) 。如
Awmack 等( 1996 ) 研究发现随着大气 CO2 浓度升

高，取食冬小麦的麦长管蚜产卵期提前，繁殖力提

高; 而 Diaz 等( 1998 ) 的研究却表明在禾本科的 4
种草本植物上，麦长管蚜的繁殖力并没有发生改

变。陈法军等( 2005 ) 和 Chen 等( 2005a ) 发现高
CO2 浓度下处理的棉蚜发育历期缩短，繁殖力增

加，棉蚜的发生量增加。但这种作用对生长在转
Bt 棉 GK-12 和常规棉 Simian-3 上的棉蚜影响不
同，转 Bt 棉 GK-12 上的棉蚜发生量明显高于常规
棉 Simian － 3 上的蚜虫发生量( 陈法军等，2004 ) 。
总之，刺吸式口器蚜虫类是目前观测到对 CO2 升

高有积极响应的唯一一类昆虫 ( 张钧等，2002 ;
Chen et al．，2004 ) ，预计在未来大气 CO2 浓度持

续升高的情况下蚜虫种群有暴发的可能性。

2 CO2 浓度升高下昆虫对寄主植物的行

为响应

咀嚼性昆虫的取食喜好及寄主选择行为对

CO2 浓度升高的响应因物种不同而异 ( Stange，
1997 ; 戈 峰 等，2010b ) 。如 Marcel 和 Andreas
( 2003 ) 利用 4 种草本科植物( Agrostis stolonifera，
Anthoxanthum odoratum， Festuca rubra 和 Poa
pratensis ) 研 究 了 不 同 浓 度 的 CO2 下 眼 蝶

Coenonympha pamphilusc 幼虫行为表现，发现在对
照的 CO2 浓度下，幼虫偏向取食 Agrostis stolonifera
与 Festuca rubra，而在高 CO2 浓度下，幼虫偏向取

食 Anthoxanthum odoratum 与 Poa pratensis。Abrell
等( 2005 ) 发现 CO2 浓度升高降低了仙人掌螟蛾

Cactoblastis cactorum 的产卵行为以及烟草天蛾
Manduca sexta 搜寻食物的能力。而 Arnone 等
( 1995 ) 却认为 CO2 浓度升高对昆虫的寄主选择行

为没有影响。目前有关 CO2 浓度升高对昆虫行为

学的研究报道还比较少，且各研究所用的实验条

件及处理时间相差较大，因此很难得出普遍性的

结论。
CO2 浓度升高对刺吸式口器昆虫的取食行为

也产生影响。在高 CO2 环境中，由于光合作用的

增强，更多的碳源物质被分配到叶片，植物叶片的

多种组织如叶片表面的蜡质角质层、表皮组织和
细胞壁的显微结构等都会不同程度的增 厚

( Engloner et al．，2003 ; Tricker et al．，2004 ) 。
CO2 浓度升高改变了植物叶片的物理结构，导致

蚜虫的口针到达韧皮部筛管前的刺吸变得更加困

难; 另一方面 CO2 浓度升高导致植物 C /N 比增
加，改变韧皮部液汁的营养物质含量，这将对蚜虫
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的取食特征产生影响。张广珠等( 2009 ) 利用刺吸
电位仪( electronic penetration graph，EPG ) 技术研
究了麦长管蚜在不同浓度 CO2 环境下的取食行为

特征，结果显示在 CO2 浓度升高环境中蚜虫的首

次吸食汁液的时间延迟，且取食持续时间延长，显

示 CO2 浓度升高导致蚜虫花费更多的时间在寄主

植物上取食。

不仅如此，CO2 浓度升高还会影响植物的挥

发物，改变化学信号物质的含量以及释放速率，进

而影响天敌昆虫搜寻植食性昆虫的能力。如 CO2

浓度升高减少了 Brassica oleracea 受植食性昆虫
Plutella xylostella 危害以后所诱导的挥发物( Z) -3-
hexenyl acetate、DMNT 以及单萜类含量，导致其捕
食性天敌 Podisus maculiventris 以及寄生性天敌
Cotesia plutellae 的搜索寄主昆虫的 效 率 降 低
( Vuorinen et al．，2004 ) 。

大气 CO2 浓度的升高还将通过寄主植物的介

导作用改变昆虫的种间关系 ( Gonzáles et al．，
2002 ) 。如 Sun 等( 2009a) 系统地研究了 CO2 浓度

升高对 3 种麦蚜( 麦二叉蚜、禾谷缢管蚜和麦长管
蚜) 种间关系的作用，发现在高 CO2 浓度下，禾谷

缢管蚜 Rhopalosiphum padi 单一种群上升，而与麦
长管蚜 Sitobion avenae 同时存在时种群数量却下
降，这可能是由于禾谷缢管蚜对于竞争及植物液

汁的营养变化更加敏感所致; 同时发现高 CO2 浓

度下同一植株上 3 种麦蚜种群的生态位重叠指数
减少，3 种麦蚜之间的竞争作用下降。高 CO2 浓

度下植物的体积增大，以及 3 种麦蚜在同一植株
上取食位点的分化可能是产生上述现象的主要原

因。Li 等( 2011 ) 研究表明在未来 CO2 浓度升高

条件下烟粉虱相对棉蚜更能够适应环境的改变，

烟粉虱可能会在未来竞争环境中更具有优势。

3 CO2 浓度升高下昆虫对寄主植物的为

害能力

CO2 浓度升高还将改变昆虫与植物关系，影

响昆虫对寄主植物的为害能力。Wu 等( 2006 ) 利
用高 CO2 浓度处理生长的麦穗喂饲棉铃虫幼虫，

发现比对照 CO2 浓度下第 2 代和第 3 代种群数量
分别下降了8. 81% 和23. 87%。Knepp 等( 2005 ) 发
现在高 CO2 浓度降低了咀嚼食叶害虫对 12 种阔
叶树的危害。尽管 CO2 浓度升高降低了咀嚼式口

器的种群适合度，但单头幼虫由于补偿取食，取食

量却上升。从整个种群的危害程度来看，CO2 浓

度升高加重了棉铃虫种群对棉花和玉米的为害，

却减轻了对小麦的为害作用( Wu et al．，2006 ; Yin
et al．，2010 ) 。

取食韧皮部液汁的蚜虫种群对于 CO2 浓度升

高的危害作用存在很大的寄主植物品种的特异

性，而且蚜虫个体对大气 CO2 浓度升高的响应并

不一定最终决定蚜虫种群危害作用能量的变化

( Docherty et al．，1997 ) 。Holopainen ( 2002 ) 曾分
析了 26 项有关蚜虫对大气 CO2 浓度升高响应的

研究，发现其中 6 项研究是 CO2 浓度升高对蚜虫

种群有利，6 项研究对蚜虫种群不利，其余 14 项表
现为无影响。Hughes 等( 2001 ) 对 5 种蚜虫种群的
研究显示，不同的蚜虫种群数量对大气 CO2 浓度

升高反应各异，1 种蚜虫数量增加，1 种减少，另外
3 种没有改变。由于刺吸类口器的蚜虫专食植物
韧皮部液汁，对其种群的为害能力很难定量，只能

基于种群数量预测其为害作用。

4 咀嚼口器昆虫对 CO2 浓度升高的响应

机制

在解释大气 CO2 浓度升高不利于咀嚼式口器

昆虫的生长发育和种群增长的机制上，通常认为

大气中的 CO2 浓度升高直接导致了植物的含 N 量
的降低及 C /N 比的升高，从而降低了植物的营养
含量，不利于昆虫的生长发育和种群增长。植食
性昆虫为适应大气 CO2 浓度的增加下植物营养的

降低主要采用 2 种对策，一是通过增加个体的取
食以获得更多的植物营养物资来补偿其对含氮物

质的需要; 二则是减缓生长发育进程( Wu et al．，
2006 ; Yin et al．，2010 ) 。大量研究表明，昆虫主
要通过延长发育历期、降低生长速率 ( RGR 或
MRGR) 和食物转化率( ECI、ECD、AD) 以及氮的利
用( RNCR 和 NUE) 来响应大气 CO2 浓度的增加下

植物营养的变化( Chen et al．，2005b; Wu et al．，
2006 ) 。如在加倍的大气 CO2 环境( 750 μL / L )

中，所生长的转 Bt 基因棉花 GK12 和常规棉花
Simian-3 的棉铃中可溶性糖、淀粉、总糖量和总糖
的显著增加，而水分含量和氮含量显著降低。利
用这些棉铃分别饲喂棉铃虫，则表现出大气 CO2

浓度升高使棉铃虫生长发育减慢、体重和单雌产
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卵量减少、营养利用效率减少，其种群数量和适合
度下降等特征( Chen et al．，2005b，2007 ) 。

大气 CO2 浓度升高还可通过改变植物的次生

代谢物质影响咀嚼式昆虫的生长发育。其中碳氮
营养平衡( carbon nutrient balance，CNB ) 假说被用
来解释这个机制，该假说认为植物化学防御物质

的产生受组织内可利用的碳氮等营养物质的限

制。如当大气 CO2 浓度升高时，植物( 棉花) 光合

作用的提高和组织内含氮量的降低，会导致棉花

体内含碳的化学防御物质( 如酚类物质和单宁等)

增加，含氮的化学防御物质( 如生物碱类物质) 降

低( Chen et al．，2007 ) 。因此，当棉铃虫取食高 C /
N 比的寄主植物时，由于这类植物中含碳化学防
御物质的增加和组织中氮含量的降低，导致昆虫

的发育延缓，死亡率增加( Wu et al．，2007 ) 。
最近，Zavala 等( 2008，2009 ) 利用分子生物

学手段研究了昆虫个体生理的消化代谢相关通路

对 CO2 浓度升高的适应性机制。他们的研究发
现，高 CO2 浓度下咀嚼式昆虫可以触发植物的防

御信号物质———JA 途径的表达，高 CO2 浓度使大

豆植物体内编码与茉莉酸途径相关的信号物质的

基因转录活性下调，使日本甲虫 Popillia japonicac
体内的中肠蛋白酶活性上调，从而使得大豆对日

本甲虫变得更加敏感。这一研究结果很好解释了
CO2 浓度升高不利于咀嚼性昆虫个体发育，却增

加个体取食量这一现象。

5 刺吸式口器昆虫对 CO2 浓度升高的响

应机制

取食韧皮部的蚜虫类是唯一一类与 CO2 浓度

成正相关的昆虫( Bezemer and Jone，1998 ) ，针对
这种响应特征，国际上提出两种解释的可能性: 植

物介导的上行效应( bottom-up effect) 模型认为，蚜
虫种群对寄主组织内氮营养的需求和对种群密度

大小的反应敏感程度决定其对大气 CO2 浓度增加

的反应，假如一种蚜虫对于氮素营养需求低且其

对自身种群密度的敏感程度低，则该种蚜虫种群

更有可能在大气 CO2 浓度升高的情况下上升，反

之则下降，通过这些方面该模型解释了不同种蚜

虫对于 CO2 浓度升高所表现出来的种群上升、不
变及下降的机制; 天敌介导的下行效应( top-down
effect) 模型则说明，在 CO2 浓度升高的情况下，寄

主植物只是决定蚜虫种群的一个方面，天敌对于

蚜虫种群的控制同样非常有效，但天敌并不会改

变蚜虫对于 CO2 浓度升高的响应 ( Hoover and
Newman，2004 ) 。无论是“上行效应”和“下行效
应”都认为不同的寄主植物 － 蚜虫系统的特异性
是导致蚜虫种群差异变化的重要原因。
除此之外，O’Neill 等( 2011 ) 提出 CO2 浓度升

高可能通过改变蚜虫周围的微环境来影响昆虫的

生长及种群。CO2 浓度升高降低植物的气孔导度

( Ainsworth and Long，2005 ) ，随着气孔导度的降
低，导致叶片表面的温度升高 1 ～ 2℃，这种微环境
的温度升高可能是导致 Aphis glycines 取食大豆后
种群增加的原因之一。
最近，Sun 等( 2009b) 分析了在高 CO2 浓度环

境中取食棉花的棉蚜中 16 种常见氨基酸的供需
平衡，发现大气 CO2 浓度升高降低了棉叶液汁氨

基酸含量，而棉蚜体内的游离氨基酸含量却随着

CO2 浓度升高而升高。尽管棉蚜蜜露中游离氨基
酸的含量没有发生变化，但在高 CO2 浓度环境中

取食棉花的棉蚜却分泌出更多量的蜜露。张广珠
等( 2009 ) 进一步分析了棉蚜取食高 CO2 浓度环境

中棉花的刺吸电位图 ( EPG ) ，发现棉蚜取食高
CO2 浓度环境中棉花的刺探时间和有效取食时间

均增加，表明在高 CO2 浓度环境中，棉蚜通过取食

更多的棉花韧皮部液汁维持自身的生长发育。由
此，作者提出“新营养补偿假说”解释这一现象，认
为刺吸式口器昆虫可通过延长在寄主植物上的取

食时间，以补偿寄主植物由于 CO2 浓度升高而导

致的营养匮乏。
不仅如此，CO2 浓度升高还可能通过改变植

物激素水平，调节植物对昆虫的抗性，影响植食性

昆虫的种群适合度。刘勇等( 2011 ) 以模式植物拟
南芥( Arabidopsis thaliana) 和刺吸式口器昆虫桃蚜
Myzus persicae 为研究对象，利用多种拟南芥防御
途径缺失的突变体为材料，通过转录组测序和分

子生物学等手段，研究大气 CO2 浓度升高对植物

诱导抗性以及桃蚜种群适合度的影响。研究表明
CO2 浓度升高将增强植物对蚜虫的无效抗性 － 水
杨酸信号途径，削弱植物对蚜虫的有效抗性 － 茉
莉酸信号途径，从而增加桃蚜在拟南芥上的种群

数量。

6 展望

目前，大量的研究都已表明，咀嚼食叶性昆虫
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在高 CO2 浓度下生长发育降低，取食量增加，种群

数量下降。产生这个现象原因主要是 CO2 浓度升

高增加植物体内的 C /N 比，从而降低了植物叶片
的营养物质含量，同时改变了植物的次生代谢和

抗性物质所致。而就取食韧皮部的刺吸昆虫( 蚜
虫) 对 CO2 浓度升高的响应来说，因昆虫 －植物系
统特异性存在上升、下降和不变 3 种不同特征，其
产生的机制目前仍不清楚。如前所示，Newman 等
( 2003 ) 和 Hoover 和 Newman( 2004 ) 将多种蚜虫对
CO2 浓度升高响应的研究建立模型，认为种间特

异性是因为不同的蚜虫物种对氮素的需求和对种

群密度的依赖程度不同而照成的。然而，我们依
然缺乏足够的生理和分子生物学的实验证据解释

这一现象。因此，今后的研究将利用转录组和蛋
白质组等组学手段进一步研究刺吸式口器昆虫对

CO2 浓度升高的响应机制。重点在以下 3 个方
面:

( 1 ) 响应的神经机制 昆虫具有感知 CO2 的

嗅觉感应神经元( olfactory sensory neurons ) ，通过
CO2 的浓度梯度信息感知寄主。在一些模式昆虫
( 例如果蝇) 和医学昆虫( 如蚊类) 中，昆虫的 CO2

受体已经被发现，并且受体蛋白如何感知 CO2 浓

度梯度，以及感知的信号如何在脑中传导已经被

报道( Dekker et al．，2001 ) 。果蝇可以通过感知
CO2 浓度定位食物源，例如未成熟的香蕉相对于

成熟的香蕉会释放更多的 CO2，果蝇根据 CO2 浓

度的释放量选择成熟的香蕉 ( De Bruyne et al．，
2006) 。在未来 CO2 浓度升高的环境中，利用模式

昆虫中感知 CO2 浓度梯度的嗅觉感受系统相关的

遗传背景，是未来研究昆虫响应全球气候变化研

究中的重要方向。
( 2 ) 植物激素的调控作用 经历数百万年的

协同进化，植物与昆虫的关系是复杂而独特的，植

物的诱导防御机制在介导与昆虫相互关系中发挥

重要作用。研究表明大气 CO2 浓度升高会改变植

物茉莉酸、水杨酸、乙烯等信号物质介导的诱导防
御反应，并对这些信号途径的下游基因的表达调

控产生影响( Zavala et al．，2008，2009 ; Sun et al．，
2010，2011b) 。咀嚼式口器昆虫与刺吸式口器昆
虫激发植物的防御应答机制是不同的，因此大气

CO2 浓度升高对不同类型的昆虫影响不同。未来
研究将更加关注 CO2 浓度升高如何影响植物体内

多种防御激素的互作( cross-talk ) 调节机制，这将

为昆虫响应 CO2 浓度升高的机制提供新的线索。
( 3 ) 内共生菌的分子调控机制 内共生菌在

昆虫对环境变化的适应性进化中发挥重要的作用

( Douglas et al．，1998 ) 。研究表明蚜虫的初级和
次级内共生菌能帮助寄主昆虫适应植物抗性、补
充营养匮乏和防御天敌，不仅如此，还对个体发育

和生殖调节起调节作用 ( Oliver et al．，2005 ;
Scarborough et al．， 2005 ; Moran and Dubar，
2006 ) 。尽管大气 CO2 浓度升高对植物的营养和

次生抗性物质均产生影响，可是许多昆虫种类的

种群适合度并没用发生变化，这可能与其内共生

菌的调节机制相关。至此，CO2 浓度升高对昆虫

内共生菌及寄主昆虫互作的研究较少，未来研究

将加强这个领域的研究，可为揭示昆虫响应 CO2

浓度升高的机制开辟新的思路。
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