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人类基本呈味物质对菜粉蝶幼虫的拒食作用

游秀峰，孙淑君，原国辉，郭线茹，李为争＊
（河南农业大学 植物保护学院，河南 郑州４５０００２）

摘要：呈味物质是人类经过漫长筛选形成的味感强烈的物质，可能在调控害虫取食行为中发挥重
要作用，但传统的二分式定性法难以阐明其对昆虫味觉反应的复杂相互作用。为此，以菜粉蝶为研
究对象，采用叶碟法结合正交设计测试了６种人类呈味物质（柠檬酸、蔗糖、奎宁、氯化钠、山椒醇和
辣椒素）对菜粉蝶幼虫取食反应的影响。单一呈味物质与对照叶碟的配对测试表明，拒食反应指数
较高的呈味物质为柠檬酸（９３．８９％）、奎宁（９０．３３％）、山椒醇（８３．３３％），但正交测试却发现辣椒
素、蔗糖、山椒醇影响较大，且奎宁和氯化钠可能相互拮抗。进一步采用对菜粉蝶幼虫取食量影响
较大的４种呈味物质进行选择性取食和非选择性取食测定，发现辣椒素效应最大。２种条件下均
表现出较强拒食活性的样品组合为蔗糖９μＬ＋山椒醇９μＬ＋辣椒素３μＬ＋柠檬酸１２μＬ。结果
表明，特定呈味物质在单剂刺激和混合刺激下的表现存在较大差异，利用多因素试验设计方法优化
多元组分的拒食剂，可能有助于解决害虫味觉反应习惯化的问题。
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　　人类有４种基本味感，Ｈ＋引起酸味；无机盐类
特别是氯化盐引起咸味；生物碱、萜类和部分糖苷引
起苦味；而多羟基化合物（如糖）和一些氨基酸呈甜
味。这些呈味物质以混合状态作用时，存在相邻补
强、对角补缺的规律［１］。昆虫的味觉语言主要用味
觉神经元电位和取食量来评判［２］，且与人类的味觉
反应存在较多相似性。例如，奎宁、奎宁定、阿托品、
咖啡因、苯甲地那铵、蔗糖八乙酸酯、柚苷等化学结
构迥异的苦味物质均对烟芽夜蛾（Ｈｅｌｉｏｔｈｉｓ　ｖｉｒｅｓ－
ｃｅｎｓ）幼虫具有较强拒食活性，电生理试验表明，奎
宁、苯甲地那铵抑制了糖敏细胞对蔗糖的反应［３］。
鳞翅目幼虫味觉感受系统生理构造简单，主要

是口器两侧的一对下颚须，每个下颚须上分别有

１个中栓锥感器和１个侧栓锥感器，每个感器由４个
味觉细胞和１个机械感觉细胞组成［４］，仅仅由１６个
功能谱不同的味觉细胞与中枢系统形成复杂的反馈

式回路，就能满足复杂的食物成分鉴别功能，并形成
食性的种间特异性。菜粉蝶（Ｐｉｅｒｉｓ　ｒａｐａｅ）幼虫中
栓锥感器的４个感受细胞分别是糖细胞、广谱拒食
剂感受细胞、芳香族硫代葡萄糖苷细胞和盐细胞；而
侧栓锥感器内分别为糖细胞、硫代葡萄糖苷细胞、氨
基酸细胞和特异性拒食剂感受细胞［５］。
大量植物单离成分的生物测定表明，刺激取食

物质和抑制取食物质共存于同一植物，二者相互影
响，最终权衡的结果决定着幼虫的取食选择［６］。其
中，植物次生代谢物的质和量是决定植食性昆虫食
谱范围的首要因素［７］。多食性昆虫的取食刺激剂多
为植物初生代谢物如糖类和氨基酸类等，而专食性
昆虫依赖寄主特异性次生物识别寄主或刺激取

食［８－９］。和同属的多食者相比，寡食者能更好地适应
甚至嗜好寄主次生代谢物，但对来自非寄主的次生
物质的敏感度更高［１０－１１］。在害虫的寄主植物上外源
施用适当剂量的化学拒食剂，可以与这些寄主植物
中天然存在的刺激取食剂相拮抗，从而保护其免受
害虫的取食危害［１２］。然而，某些植物成分单独测试
时并无活性，但与其他成分混合时起着增效或拮抗
的作用；还有些物质低浓度时表现为刺激取食作用，
而高浓度时表现为拒食作用；另外，还发现了大量的
交叉适应现象［１３－１４］。采用二分式定性法测定植物成
分对昆虫味觉反应的相互作用存在着明显缺陷，许
多高等植物同时利用多种结构迥异的次生物质，延
缓植食性昆虫食性的专化［１５］，故需要引入适于多因
素、多水平的试验设计方法，才能弄清各种成分之间
的相互作用。本实验室（河南农业大学农业昆虫与
害虫防治实验室）曾用正交设计法对６种呈味物质

进行混合，测试了棉铃虫（Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ　ａｒｍｉｇｅｒａ）
的选择性取食反应，发现氯化钠和花椒乙醇提取物
混合能够很好地抑制棉铃虫在烟草上的取食［１］。
菜粉蝶是危害十字花科蔬菜如菜花、甘蓝、大白

菜、萝卜、花椰菜等植物的主要害虫之一，严重影响蔬
菜的产量与质量。此前大量研究表明，硫代葡萄糖苷
类和生物碱类物质在粉蝶属幼虫取食选择和成虫产

卵选择中起着重要作用。已经定性的植物源活性化
合物有黑芥子苷、屈曲花苷、３－吲哚－甲基－硫代葡
萄糖苷、磁麻苷、葡萄糖芥苷、桂竹糖芥苷、芸薹葡糖
硫苷等［１６－２３］。然而，这些物质具有非常复杂的结构，
难以大规模合成。此外，尽管研究者也对活性物质进
行了一些剂量反应测试，但活性物质之间的相互作用
远未探明。为此，以菜粉蝶幼虫为试验对象，首先测
试了菜粉蝶幼虫对自然浓度呈味物质涂布的甘蓝叶

碟的选择性取食反应，然后采用正交设计法研究了这
些物质之间的相互作用，以探明寡食性害虫菜粉蝶幼
虫的味觉感受能力与人类味觉的关联性，并为研究与
开发简易高效的害虫拒食剂提供理论依据。

１　材料和方法

１．１　供试昆虫和试剂

２００９年在河南农业大学科教园区甘蓝田采集
菜粉蝶幼虫，放入塑料养虫盒中并用新鲜的甘蓝叶
片饲养，试虫饲养气候箱设置条件为（２６±２）℃，相
对湿度７５％±１０％，光照１４Ｌ∶１０Ｄ。试验时选用
发育正常、生理条件一致的四龄幼虫，饥饿１２ｈ后
用于取食量测定。
选择氯化钠、柠檬酸、蔗糖（均为天津瑞金特化

学品有限公司）、奎宁（博尚生物科技有限公司）、辣
椒素（Ｆｌｕｋａ试剂公司）和山椒醇（河南倍特生物科
技有限公司）分别作为咸味、酸味、甜味、苦味、辣味
和麻味物质的代表。柠檬酸和蔗糖用蒸馏水配成与
植物中自然含量相似的溶液（柠檬酸为３．５％，蔗糖
为１．３５％）［５，２４］，氯化钠按０．９０％配制，奎宁、辣椒
素和山椒醇分别用无水乙醇制备成５．０％、０．２５％
和２．２％的溶液［２５－２６］，于４℃条件下保存备用。

１．２　生物测定方法

１．２．１　菜粉蝶幼虫对单一呈味物质的选择取食反
应　用叶碟法进行测试［１］。采集长势良好、无病虫
害、大小相同的甘蓝叶片，用直径１．５ｃｍ打孔器打
成叶碟，将４枚叶碟放入直径１４．０ｃｍ的培养皿中
（内垫滤纸，加少量蒸馏水保湿）。进行选择性拒食
活性测定时，２个处理叶碟和２个对照叶碟十字交
叉放在培养皿中，处理叶碟用移液器涂布４０μＬ呈
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味物质试液，对照叶碟涂布同体积的相应溶剂，然后
在每个培养皿接入１头四龄菜粉蝶幼虫，以有孔保
鲜膜覆盖，放在人工气候箱中测试，４～６ｈ后用透
明方格纸（１ｍｍ２）测定取食量。如总取食量小于

２０ｍｍ２说明试虫活性太低，重新测定（下同），每个
处理重复１２～１７次。

１．２．２　菜粉蝶幼虫对呈味物质正交组合样品的取食
反应　首先采用Ｌ８（２７）正交设计测定，每种呈味物质
视为一个因素，设０μＬ（水平１）和１０μＬ（水平２）２个
水平，共８个试验处理（表１），每个处理重复１０次。
根据初步的测试结果，选择对菜粉蝶幼虫取食量影响
较大的呈味物质蔗糖、辣椒素、柠檬酸和山椒醇，每种
呈味物质设置３μＬ（水平１）、６μＬ（水平２）、９μＬ（水
平３）、１２μＬ（水平４）４个水平，采用Ｌ１６（４

５）正交设计
分别进行选择性取食测定和非选择性取食测定，共

１６个试验处理（表２），每个处理重复１０次。其中，在
进行非选择性取食测定时，将４枚处理叶碟和４枚对
照叶碟分别放在２个不同的培养皿中，其他设置同上。

１．３　数据处理
采用配对ｔ测验比较单一呈味物质测定时处理

叶碟和对照叶碟被食量的差异显著性，并计算拒食反
应指数（ｆｅｅｄｉｎｇ　ｄｅｔｅｒｒｅｎｃｅ　ｉｎｄｅｘ，ＦＤＩ），选择性和非选
择性条件下的计算方法见文献［１］。在正交试验中，
首先计算各个试验组中处理叶碟和对照叶碟的平均

被食量，然后计算ＦＤＩ值并作为试验指标，利用正交
设计的极差分析法，根据各实际因素与空白列极差的
大小，分清主要因素、次要因素和无关因素［１］。

２　结果与分析

２．１　菜粉蝶幼虫对６种呈味物质单剂的选择性取
食测定结果

菜粉蝶幼虫对６种人类基本呈味物质单剂的选
择性取食反应测定结果如图１所示。从图１可以看
出，除了蔗糖和辣椒素配对测试组中处理叶碟和对
照叶碟的被食量差异不显著外，其他４种物质处理
叶碟和对照叶碟的被食量均存在着极显著差异

（Ｐ＜０．００１）。ＦＤＩ值按由高到低的顺序依次是柠檬
酸（９３．８９％）、奎宁（９０．３３％）、山椒醇（８３．３３％）、氯
化 钠 （６１．０５％）、辣 椒 素 （３１．６０％）和 蔗 糖
（２８．７１％）。

柠檬酸、蔗糖和山椒醇处理重复１７次，奎宁和氯化钠处理重复１４次，辣椒素重复１２次。每种呈味物质处
理上方的“＊＊＊”和“ｎｓ．”分别表示配对ｔ测验中处理叶碟和对照叶碟被食量存在极显著差异（Ｐ＜０．００１）
和无显著差异（Ｐ＞０．０５）

图１　菜粉蝶四龄幼虫对涂布不同呈味物质甘蓝叶碟的选择取食量

２．２　菜粉蝶幼虫对６种呈味物质正交组合样品的
选择性取食测定结果

为了探明呈味物质混合样品中各种呈味物质对

菜粉蝶幼虫取食的影响是否与单剂测试一致，采用
二水平正交设计对８种样品进行了测定，结果见
表１。根据正交设计的极差分析结果，发现各因子的
效应顺序为：辣椒素（Ｒ＝１．５８）＞蔗糖（Ｒ＝１．２４）＞

山椒醇（Ｒ＝１．２１）＞柠檬酸（Ｒ＝０．９１）＞氯化钠
（Ｒ＝０．５４）＞奎宁（Ｒ＝０．４８），与上述单剂的测试结
果存在较大差异。空白列所致的极差值是０．８９，说
明氯化钠和奎宁在０μＬ和１０μＬ之间变动时对取
食量没有影响，而其余４种物质引起的Ｋ 值均为水
平２（即１０μＬ）较大，说明这些物质均表现为拒食作
用，暗示着菜粉蝶幼虫对于非寄主植物来源的呈味
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物质非常敏感。第１组的处理叶碟和对照叶碟相
同，故ＦＤＩ值最低。通过比较其余７个试验组的

ＦＤＩ值可以发现，除了第６组和第８组外，其他５个
试验组的ＦＤＩ值均在９０％以上，并无太大差别（因
为幼虫的试咬就足以造成处理叶碟平均被食面积达

到２～５ｍｍ２）。通过比较第６组和第８组的因素组
合发现，其共性是均含有氯化钠和奎宁，而不含辣椒
素，推测奎宁和氯化钠之间的拮抗作用可能是主要
原因，因为第３组试验同样不含辣椒素，但ＦＤＩ值
却达到了９５．４３％。

表１　菜粉蝶幼虫对呈味物质正交组合样品的选择性取食反应

处理号
呈味物质溶液剂量／μＬ

氯化钠 柠檬酸 蔗糖 奎宁 辣椒素 山椒醇
空白列

平均取食量／ｍｍ２

处理 对照
ＦＤＩ／％

１　 ０　 ０　 ０　 ０　 ０　 ０　 １　 １１８．７８　 ９５．２４ －１１．００

２　 ０　 ０　 ０　 １０　 １０　 １０　 ２　 ４．４０　 １２１．４０　 ９３．００

３　 ０　 １０　 １０　 ０　 ０　 １０　 ２　 ２．３３　 ９９．５６　 ９５．４３

４　 ０　 １０　 １０　 １０　 １０　 ０　 １　 ４．５０　 １５４．２０　 ９４．３３

５　 １０　 ０　 １０　 ０　 １０　 ０　 ２　 ３．４３　 １４１．００　 ９５．２５

６　 １０　 ０　 １０　 １０　 ０　 １０　 １　 ２１．１３　 １５３．６３　 ７５．８２

７　 １０　 １０　 ０　 ０　 １０　 １０　 １　 ３．５０　 １４１．６３　 ９５．１８

８　 １０　 １０　 ０　 １０　 ０　 ０　 ２　 ４６．７１　 １８３．２９　 ５９．３８

Ｋ１ ２．７２　 ２．５３　 ２．３７　 ２．７５　 ２．２０　 ２．３８　 ２．５４

Ｋ２ ３．２６　 ３．４４　 ３．６１　 ３．２３　 ３．７８　 ３．５９　 ３．４３

Ｒ　 ０．５４　 ０．９１　 １．２４　 ０．４８　 １．５８　 １．２１　 ０．８９

注：每种呈味物质所在列中的Ｋｉ值表示该物质取第ｉ水平的所有处理号对应的ＦＤＩ之和，Ｒ值表示该呈味物质引起的系列Ｋｉ值的极
差（即最大值与最小值之差）；空白列中Ｋｉ值和Ｒ 值的计算方法和实际因素相同，下表同。

２．３　菜粉蝶幼虫在２种条件下对影响较大的呈味
物质正交组合样品的取食反应

淘汰对菜粉蝶幼虫选择性取食反应没有影响或

存在相互拮抗作用的奎宁和氯化钠，将蔗糖、山椒醇、
辣椒素和柠檬酸４种物质进一步采用Ｌ１６（４５）正交设
计方案，分别在选择性取食和非选择性取食２种条件
下测定菜粉蝶幼虫的取食反应（表２）。结果表明，

２种条件下的因子效应顺序是一致的，均为辣椒素＞
山椒醇＞柠檬酸＞蔗糖，柠檬酸和蔗糖对菜粉蝶幼虫
的取食量没有显著影响。在２种条件下均表现出良

好拒食活性的样品为第９号（蔗糖９μＬ＋山椒醇

９μＬ＋辣椒素３μＬ＋柠檬酸１２μＬ）。选择性取食条
件下，除了第１组和第１１组ＦＤＩ值较低外，其余试验
组的ＦＤＩ值均接近１００％，理论最优组合为山椒醇

６μＬ＋辣椒素６μＬ＋柠檬酸１２μＬ；非选择性取食条
件下，拒食反应指数普遍较低，第６组和第１６组的

ＦＤＩ值表现为负值，说明在忍受饥饿处理较长时间
后，菜粉蝶幼虫会逐步调谐其味觉感受系统使之与取
食对象适应，产生味觉脱敏现象，理论上９μＬ的辣椒
素拒食活性最强，但需要进一步通过试验证实。

表２　选择性和非选择性条件下菜粉蝶幼虫对４种呈味物质正交组合样品的取食反应

处理号
呈味物质溶液剂量／μＬ

蔗糖 山椒醇 辣椒素 柠檬酸

空白列

选择性条件下平均
取食量／ｍｍ２

处理 对照

ＦＤＩ／％
非选择性条件下平均
取食量／ｍｍ２

处理 对照

ＦＤＩ／％

１　 ３　 ３　 ３　 ３　 １　 ２３．８８　 ４２．２５　 ２７．７８　 ６５．８３　 ８７．１７　 ２４．４８

２　 ３　 ６　 ６　 ６　 ２　 ０．００　 １３４．５６　 １００．００　 ７２．３３　 ９７．６７　 ２５．９４

３　 ３　 ９　 ９　 ９　 ３　 ２．１０　 １３６．１０　 ９６．９６　 ８３．５０　 １６９．００　 ５０．５９

４　 ３　 １２　 １２　 １２　 ４　 ０．７８　 ６４．００　 ９７．５９　 ５２．８３　 １８９．５０　 ７２．１２

５　 ６　 ６　 ３　 ９　 ４　 １．００　 ９２．６４　 ９７．８６　 ４３．８３　 １５１．１７　 ７１．０１

６　 ６　 ３　 ６　 １２　 ３　 ０．３８　 ９５．００　 ９９．２０　 ７２．２０　 ６７．８０ －６．４９

７　 ６　 １２　 ９　 ３　 ２　 ４．６３　 １２４．１３　 ９２．８１　 １１０．００　 ２０３．１７　 ４５．８６

８　 ６　 ９　 １２　 ６　 １　 ２．１１　 １１６．３３　 ９６．４４　 ７５．５０　 １６５．１７　 ５４．２９

９　 ９　 ９　 ３　 １２　 ２　 ４．２２　 １４２．３３　 ９４．２４　 １７．３３　 ２０６．３３　 ９１．６０

１０　 ９　 １２　 ６　 ９　 １　 ０．００　 １１５．００　 １００．００　 ４１．３３　 ６３．００　 ３４．４０

１１　 ９　 ３　 ９　 ６　 ４　 １０．８３　 ９４．４２　 ７９．４２　 １１５．８０　 １３７．４０　 １５．７２

１２　 ９　 ６　 １２　 ３　 ３　 ０．４５　 １２９．５５　 ９９．３１　 １０６．１７　 １４５．５０　 ２７．０３

１３　 １２　 １２　 ３　 ６　 ３　 ５．５０　 １３５．２０　 ９２．１８　 ９２．００　 １４７．７５　 ３７．７３
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续表２　选择性和非选择性条件下菜粉蝶幼虫对４种呈味物质正交组合样品的取食反应

处理号
呈味物质溶液剂量／μＬ

蔗糖 山椒醇 辣椒素 柠檬酸

空白列

选择性条件下平均
取食量／ｍｍ２

处理 对照

ＦＤＩ／％
非选择性条件下平均
取食量／ｍｍ２

处理 对照

ＦＤＩ／％

１４　 １２　 ９　 ６　 ３　 ４　 ０．２５　 １００．７５　 ９９．５０　 ３４．００　 １７７．６７　 ８０．８６

１５　 １２　 ６　 ９　 １２　 １　 ２．３０　 １５５．１０　 ９７．０８　 ６６．８０　 ９５．８０　 ３０．２７

１６　 １２　 ３　 １２　 ９　 ２　 ５．６３　 １４３．７５　 ９２．４６　 １１６．８３　 ７７．３３ －５１．０８

　　　　选择性条件下的极差分析

Ｋ１ ３．２２　 ３．１２　 ２．９９　 ３．１９　 ３．２１

Ｋ２ ３．８６　 ３．９９　 ３．９４　 ３．６８　 ３．８０

Ｋ３ ３．７３　 ３．６６　 ３．８７　 ３．８７　 ３．８８

Ｋ４ ３．８１　 ３．８６　 ３．８３　 ３．８８　 ３．７４

Ｒ　 ０．６４　 ０．８７　 ０．９５　 ０．６９　 ０．６６

　　　　非选择性条件的极差分析

Ｋ１ １．７３　 ２．２５ －０．１７　 １．７８　 １．４３
Ｋ２ １．６５　 １．３５　 １．５４　 １．３４　 １．１２
Ｋ３ １．６９　 １．４２　 ２．７７　 １．０５　 １．０９
Ｋ４ ０．９８　 １．０２　 １．９０　 １．８８　 ２．４０
Ｒ　 ０．７５　 １．２２　 ２．９５　 ０．８３　 １．３１

　 注：选择性条件下的极差计算采用选择性ＦＤＩ，非选择性条件下的极差计算采用非选择性ＦＤＩ。

３　结论与讨论

目前已发现的拒食化合物主要有萜类、生物碱
类、糖苷类和多元酚类等［２７－２８］。然而，由于研究对象
食性差异较大，活性物质结构多样，很难找出一般性
的规律［２９］。近年来，采用分子生物学和电生理技术
研究高等动物的味觉感受机制取得了显著进展，已经
明确哺乳动物通过特异性的味觉神经元分别检测酸、
甜、苦、咸等基本呈味物质［３０］，蜜蜂（Ａｐｉｓ　ｍｅｌｌｉｆｅｒａ）、
果蝇（Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａ　ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ）等模式昆虫也有类似
的味觉感受系统［３１－３３］，这意味着可以借鉴呈味物质的
概念，通过少数基本呈味物质的相互搭配来研制重要
农业害虫的取食调控剂。
本试验首先采用传统的简单配对方法对６种人

类基本呈味物质单剂进行了测试，发现柠檬酸、奎宁
和山椒醇具有较好的拒食活性，但将这些物质进行正
交组合测试却发现，辣椒素、蔗糖、山椒醇整体影响较
大，苦味物质奎宁和咸味物质氯化钠可能存在相互拮
抗作用，且许多组合样品的拒食反应指数接近１００％。
进一步采用对菜粉蝶幼虫取食量影响较大的４种呈
味物质进行正交试验，发现在选择性取食和非选择性
取食２种条件下因子效应顺序一致，辣椒素仍为效应
最大的因素，２种条件下均表现出较强拒食活性的样
品组合为：蔗糖９μＬ＋山椒醇９μＬ＋辣椒素３μＬ＋
柠檬酸１２μＬ。其中蔗糖和柠檬酸在本次试验中所致
极差较小，是否在新的拒食剂配方中可以只保留山椒
醇和辣椒素２种酰胺类物质，值得进一步研究。“麻”
和“辣”是由于味感物质刺激味觉感受器产生的烧灼
感，而咸味和甜味是包括人在内的许多动物的基本味

感，揭示这类现象的机制，有助于从根本上澄清昆虫
的取食习性。
本试验获得的样品拒食活性优于已报道的活性

物质。鳞翅目幼虫对食物化学成分的短期检测方式
包括摄入前反应和摄入后反应［５］。另外，许多植物化
学物质的适口性和生理毒性并无关联，为了避免单纯
依赖上述短期厌食反应造成对富营养食物的误判，幼
虫还会对这些“欺骗性”的信息产生感觉适应、习惯化
和诱导偏好性等长期适应机制［３４］。尽管近年来筛选
出的活性物质越来越多，但无论在选择性取食测定条
件下，还是在非选择性取食测定条件下，菜粉蝶幼虫
均会随着饥饿时间的延长发生味觉的习惯化（ｈａｂｉｔｕ－
ａｔｉｏｎ）现象，该过程可能作用于外周感觉系统甚至包
括中枢神经系统［５］，远比遗传所致的“抗药性”的产生
迅速，是生产上亟待解决的问题。而采用二元物质混
合可以延缓味觉习惯化现象的发生［１５］。故笔者认
为，未来昆虫取食行为调控剂从实验室研究到实际应
用的关键环节在于，通过正交设计或均匀设计手段来
探明各种物质之间的相互作用关系，尽可能简单地用
“拒食”、“刺激取食”定性化合物。
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