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摘  要：欧洲山芥（Barbarea vulgaris R. Br.）是一种能合成皂苷的二年生十字花科植物，被认为是研

究皂苷生物合成、植物与昆虫协同进化的理想模式植物。综述了欧洲山芥形态及生物学特性、起源演化、

抗虫相关次生代谢、营养条件及环境对抗虫性的影响、作为“诱杀作物”的优越性、抗虫基因定位等研

究进展，并对存在的问题和发展方向进行了讨论，以期为充分利用该优异种质资源进行十字花科作物抗

病抗虫遗传育种研究和进行重要流行病虫害的综合防治提供参考。 
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Abstract：Barbarea vulgaris is a biennial crucifer which can synthesize and accumulate saponins. It 

is an ideal model species for studying saponin biosynthesis，insect resistance and plant-insect co-evolution. 

In this paper，the research advances on B. vulgaris about the morphological and biological characteristics，

evolution，insect-resistant related secondary metabolisms，effects of nutrition and environment on its insect 

resistance，the advantages as dead-end trap crops，gene mapping of insect-resistance genes were presented. 

The existing problems and the research orientation in the future were discussed. This review will provide 

the valuable information for the effective use of this wild species in pest management and genetic 

improvement of cruciferous crops. 

Key words：Barbarea vulgaris；glucosinolate；saponin；diamondback moth；dead-end trap crops；

white blister rust  

 

欧洲山芥（Barbarea vulgaris R. Br.）是一种起源于地中海地区的二年生十字花科野菜（Macdonald 

& Cavers，1991），植株内存在有益人体健康的植物化学成分，可作为蔬菜和药膳，具有抗坏血病、

治疗咳嗽及利尿之功效（Senatore et al.，2000；Nielsen et al.，2010），也极具作为油料作物的潜能 
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（Andersson et al.，1999），广泛分布于亚欧大陆和北美，中国新疆北部也有分布（中国科学院中国

植物志编辑委员会，2010）。欧洲山芥能合成抗真菌及虫害的次生代谢物质皂苷（Augustin et al.，

2012），高抗由植物卵菌亚纲真菌引起的白条锈病（van Mölken et al.，2014a，2014b）和小菜蛾（Shinoda 

et al.，2002）、跳甲（Nielsen，1997a，1997b）、甘蓝夜蛾（van Leur et al.，2008a，2008b）等十字

花科寡食性害虫，早已被用作“诱杀作物”进行害虫的防治（Badenes-Perez et al.，2004，2005，2010，

2011，2013，2014b）。近年来研究者在欧洲山芥抗虫物质的分离鉴定方面进行大量研究，并开始了

优异基因的定位与挖掘（Kuzina et al.，2009，2011；Augustin et al.，2012）。在中国其相关研究及应

用严重滞后，吕建华（2004）初步研究了欧洲山芥对小菜蛾的诱杀效应，魏小春（2012）、魏小春等

（2012a，2012b）、Wei 等（2013）进行了欧洲山芥对小菜蛾抗性的遗传分析，通过对小菜蛾胁迫下

欧洲山芥的转录组测序，预测并克隆了部分次生代谢相关的基因，但尚未有功能验证的报道。 

本文综述了对欧洲山芥的研究与利用进展，以期引起相关研究者对这一优异种质资源的关注，

并为其进一步研究与利用提供有价值的信息和参考。 

1  欧洲山芥两种不同的生态类型 

欧洲山芥（2n = 2x = 16）在进化过程中产生了两种不同的生态型（图 1）：叶表面被毛的 P 型和

叶表面光滑的 G 型（Ørgaard & Linde-Laursen，2007，2008；Augustin et al.，2012；Hauser et al.，

2012；Wei et al.，2013），它们合成不同类型的皂苷（Kuzina et al.，2009）、硫甙（Agerbirk et al.，

2003a）和黄酮（Dalby-Brown et al.，2011；Augustin et al.，2012），两种生态型间存在一定程度的生

殖障碍（Toneatto et al.，2010）。扫描电镜观察发现，G 型叶片上表皮气孔数显著少于 P 型，但两者

的下表皮气孔数差异不明显；G 型欧洲山芥气孔附近有较多的雪花状及棒状的蜡质，而 P 型则很少 

 

 
 

图 1  G 型（G1 ~ G4）和 P 型（P1 ~ P4）欧洲山芥的形态差异 

G1、P1：基生叶；G2、P2：茎生叶；G3、P3：花；G4、P4：角果；A、B：G 型欧洲山芥营养生长和生殖生长期植株。 

Fig. 1  Morphological comparison of G-type（G1–G4）and P-type（P1–P4）B. vulgris 

G1 and P1：Basal leaf；G2 and P2：Stem leaf；G3 and P3：Flower；G4 and P4：Silique； 

A and B：G-type B. vulgris during vegetative and reproductive growth period. 
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（魏小春，2012）。G 型欧洲山芥抗跳甲（Phyllotreta nemorum）、小菜蛾（Plutella xylostella）等十

字花科寡食性害虫（Nielsen，1997a，1997b；Renwick，2002），但易感白锈病（van Mölken et al.，

2014a）；而 P 型则感十字花科寡食性害虫（Nielsen，1997a，1997b；Renwick，2002），却高抗白锈

病（van Mölken et al.，2014a）。田间网室产卵试验发现，小菜蛾在 G 型欧洲山芥上的产卵数比在 P

型的产卵数高 40%；室内饲虫试验表明，取食 G 型欧洲山芥叶片的小菜蛾幼虫停止生长甚至死亡，

而取食 P 型欧洲山芥的其质量显著增加（魏小春，2012）。研究者发现，一种携带一个常染色体显

性抗性基因（R 基因）的跳甲可在 G 型欧洲山芥上正常存活，而其它种类仅在 P 型欧洲山芥种群中

被发现（de Jong et al.，2000），因此欧洲山芥被认为是研究植食昆虫与植物协同进化机制和皂苷生

物合成的理想模式植物（Toneatto et al.，2010；Augustin et al.，2012；Vermeer et al.，2012）。 

Christensen 等（2014）对中欧至乌拉尔山脉地域范围内的 26 个欧洲山芥自然种群分析发现，P

型欧洲山芥在俄罗斯、波罗的海及芬诺斯坎底亚的部分地区有分布，但在中欧地区没有发现；与此

相反，G 型主要分布于芬兰及其以西的地域。由此推测这两种类型的欧洲山芥是在冰川时代由于地

理隔离，各自进化适应当地的生态条件而形成的（Hauser et al.，2012；Christensen et al.，2014），但

这一推测需要进一步的试验验证。 

2  欧洲山芥抗虫相关次生代谢物质的研究 

陆生植物为适应食草动物的胁迫进化出一系列的防御机制，包括合成生物碱、萜类、黄酮和皂苷

等次生代谢物质（Onkokesung et al.，2014）。植物抗性的强弱在很大程度上取决于次生代谢物质的种

类和含量（van Leur et al.，2006）。欧洲山芥植株的颜色和形状不是引诱小菜蛾的主要因子（吕建华，

2004），而植株挥发物在这一过程中发挥主要作用（Badenes-Perez et al.，2004；吕建华，2004）。用黑

芥子硫苷酸钾处理 G 型欧洲山芥不能增加小菜蛾幼虫的取食，但用黑芥子硫苷酸钾处理非寄主植物莴

苣可诱使小菜蛾的取食；在甘蓝叶片上喷施 G 型欧洲山芥叶片的甲醇粗提物可显著减少小菜蛾对甘蓝

叶片的取食，证明欧洲山芥植株体内存在抑制小菜蛾等害虫取食的成分（Serizawa et al.，2001）。 

植物对昆虫的防御反应和昆虫对植物防御物质的适应是协同进化的。因此，研究植物抗虫机制

同时需了解昆虫的解毒机制（胡慧芬 等，2006）。R 基因在跳甲种群中非常稀有，但在以 G 型欧洲

山芥为寄主的跳甲种群中却常见（Nielsen，1997a，1999；de Jong & Nielsen，1999；de Jong et al.，

2000）。单显性的 R 基因能够使跳甲适应 G 型欧洲山芥的抗性，Agerbirk 等（2001a）推测只有一种

生化因子（之后的研究发现是皂苷）在 G 型欧洲山芥中起主要抗虫作用。尽管跳甲适应 G 型欧洲山

芥的遗传机制已经明确，但对欧洲山芥的抗虫机制仍知之甚少（Kuzina et al.，2009），目前研究主

要集中于 G 型和 P 型欧洲山芥种类和含量有差异的硫甙、黄酮和皂苷 3 类次生代谢物质。 

2.1  硫甙 

硫甙普遍存在于十字花科作物中（Hopkins et al.，2009），至少有 120 种已确定结构（Mithen，

2001）。经长期的协同进化，十字花科寡食性昆虫对硫甙产生了生化适应性，成为寡食性昆虫的寄主

定位信号（Serizawa et al.，2001；Hopkins et al.，2009）。欧洲山芥嫩叶硫甙含量高于老叶，小菜蛾

在嫩叶上的产卵量是老叶的 3.7 倍（Badenes-Perez et al.，2014a）。植株受损后，黑芥子酶（葡糖硫

苷酶）将硫甙水解生成异硫氰酸酯、硫氰酸酯、腈及恶唑烷–2–硫酮等有毒物质（Brown et al.，2003），

其中异硫氰酸酯的毒性最大，它甚至影响十字花科寡食性害虫的生长和成活率（Agrawal & 

Kurashige，2003）；腈类和硫氰酸酯对昆虫的毒害较小（Lambrix et al.，2001）；恶唑烷–2–硫酮对
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昆虫的影响尚不清楚（Wittstock et al.，2003）。 

不同类型欧洲山芥所含硫甙种类不同，甚至同一类型的不同个体间也有差异。得益于现代仪器

分析技术的发展，利用高效液相色谱结合核磁共振和串联质谱技术大大提高了硫甙检测的精度和准

确性（Agerbirk et al.，2001a，2001b）。Agerbirk 等（2001a，2001b）发现 G 型欧洲山芥叶片中主要

硫甙种类为 S–2–羟基–2–苯乙基硫甙，也含有微量的吲哚–3–亚甲基硫甙、R–2–羟基–2–

苯乙基硫甙、2–苯乙基硫甙和 4–甲氧基吲哚–3–亚甲基硫甙；而 P 型主要含有 R–2–羟基–2–

苯乙基硫甙，也含微量的吲哚–3–亚甲基硫甙、2–苯乙基硫甙、S–2–羟基–2–苯乙基硫甙、

4–甲氧基吲哚–3–亚甲基硫甙和 R–2–羟基–2–（4–羟苯基）乙烷基硫甙，但这些硫甙种类和

含量的差异与抗虫性的差异并不显著相关。van Leur 等（2006）还发现 G 型欧洲山芥群体内部存在

形态上难以区分的两种不同的化学型：BAR 型和 NAS 型，它们体内所含的主要硫甙种类分别为

S–2–羟基–2–苯乙基硫甙和 2–苯乙基硫甙，这两种类型的硫甙仅有一个羟基官能团的差异，这

一差异由单基因控制，编码前者的等位基因为显性，后者为隐性（van Leur et al.，2006）。对德国、

比利时、法国和瑞士的 12 份欧洲山芥自然群体分析发现均为 BAR 型，而 15 份荷兰种群中 8 份欧

洲山芥其 NAS 型比例为 2% ~ 22%（van Leur et al.，2006）。 

硫甙合成途径在模式植物拟南芥等十字花科作物中的研究已很深入，主要包括氨基酸侧链延长；

硫甙核心骨架形成和侧链修饰 3 个步骤，在此不再赘述。S–2–羟基–2–苯乙基硫甙和 2–苯乙基

硫甙的水解产物分别为 S–5–苯基–1,3–恶唑烷–2–硫酮和 2–苯乙基异硫氰酸酯（van Leur et 

al.，2008a），这 2 种水解产物对昆虫的抗性差异很大，因此两种硫甙的微小差异却产生了完全不同

的生物功能。尽管 BAR 型欧洲山芥硫甙总量是 NAS 型的 2 倍，但小菜蛾在 NAS 型欧洲山芥上的

产卵量是 BAR 型的 2.2 倍（Badenes-Perez et al.，2014b），似乎硫甙种类在吸引小菜蛾产卵时比总量

作用更大。广食性害虫甘蓝夜蛾（Mamestra brassicae L.）偏好于 NAS 型山芥（van Leur et al.，2008b），

而十字花科专食性的甘蓝地种蝇（Delia radicum L.）更偏好 BAR 型（van Leur et al.，2008a），菜青

虫（Pieris rapae L.）在 2 种化学型间却没有表现出偏好性（van Leur et al.，2008b），这可能是在进

化过程中 2 种化学型在同一群体中共同得以保存的原因（van Leur，2008）。 

欧洲山芥地下部硫甙含量显著高于地上部（魏小春，2012），与 van Dam 等（2009）综述的 29

种植物的研究结果一致。G型和P型欧洲山芥根部2–苯乙基硫甙含量分别达48.4和41.26 µmol · g-1，

而在叶片中的含量分别仅为 0.11 和 0.26 µmol · g-1，可能是由于其水解产物 2–苯乙基异硫氰酸酯毒

性大，且挥发性低和高疏水性而不易在土壤中流失，能更好地防御土壤真菌和线虫（van Dam et al.，

2009）。结球甘蓝地上部硫甙含量受环境影响波动较大，而不同时期和生长环境下根部硫甙含量相对

稳定，可能是为应对更频繁的地下生物和非生物的胁迫，而地上部的生物胁迫呈季节性变化，因此

地上部诱导型的防御机制对植物更为经济（Kabouw et al.，2009）。魏小春（2012）也发现欧洲山芥

叶片总硫甙含量变化与自然界小菜蛾的产卵和危害期变化一致，但对其与根部不同时期和生长环境

中的变化情况尚未见有研究报道。 

有研究者用叶片在有机溶剂中浸泡数秒钟的方法提取蜡质表层或蜡质中的代谢物质，得出了硫

甙存在于蜡质表层或蜡质层中吸引十字花科寡食性害虫产卵的结论（Städler & Roessingh，1991）。

直到 2005 年，Reifenrath 等（2005）利用机械分离法证明甘蓝型油菜和豆瓣菜 2 种十字花科作物叶

表蜡质中不含硫甙，并在光照和黑暗条件下测定生长叶片的浸提液成分证实叶内组织中的硫甙通过

开放的气孔进入浸提液。Badenes-Perez 等（2011）用同样的方法分析了 3 种山芥属植物（包括欧洲

山芥）和甘蓝型油菜、豆瓣菜共 5 种十字花科作物叶表蜡质组成，仅在 3 种山芥属植物叶表蜡质中
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检测到硫甙的存在，因而欧洲山芥对十字花科寡食性害虫有较强的吸引力；而远轴叶面硫甙含量高

于近轴叶面，但小菜蛾在远、近轴叶面的产卵量无显著差异（Badenes-Perez et al.，2011），说明硫

甙不是影响其产卵偏好的唯一次生代谢物质（Marazzi & Städler，2004；Renwick et al.，2006；

Badenes-Perez et al.，2011）。其它十字花科作物叶表蜡质中是否存在硫甙需要进一步的研究。 

2.2  黄酮 

 黄酮类物质在植物生长发育（如色素形成、种皮和花粉管的发育）、抵抗生物胁迫（如抗病虫害）

和非生物胁迫（如抗紫外线）过程中起重要作用，而且具有有益人类健康的药理作用，其在拟南芥、

金鱼草和矮牵牛等模式植物体内的生物合成途径已研究的比较清晰（Onkokesung et al.，2014）。

Senatore 等（2000）以研究欧洲山芥的药用和营养作用为目的，在意大利南部采集的欧洲山芥叶片

中鉴定出了 7 种黄酮苷类物质。已有研究证明蒜芥（Alliaria petiolata）中对菜粉蝶起拒食作用的物

质是黄酮（Renwick et al.，2001），且其含量有季节性波动（Haribal & Renwick，2001）。Dalby-Brown

等（2011）为了研究欧洲山芥抗虫性的季节变化与次生代谢物质种类和含量的关系，在 G 型欧洲山

芥中分离出了 4 种黄酮，另有 19 种物质推测为黄酮类。分离的 2 种四糖基黄酮仅在 G 型山芥中存

在，然而它们在欧洲山芥中的含量随季节变化不大；19 种推定的黄酮类物质中有 3 种含量的变化趋

势与山芥抗虫性的季节变化趋势一致，当时被认为是潜在的抗虫物质（Dalby-Brown et al.，2011）。

但后来的研究发现，含有 G 型欧洲山芥黄酮物质的提取液对小菜蛾没有明显的拒食作用，而皂苷却

作用明显，且皂苷含量的季节性变化与欧洲山芥抗虫能力的季节性变化一致（Shinoda et al.，2002；

Agerbirk et al.，2003a，2003b），因此之后的研究更多的集中于皂苷，但研究者也同时指出不能忽视

黄酮苷类物质的作用，有研究发现黄酮苷可与其他次生代谢物质协同作用（Simmonds，2003；

Dalby-Brown et al.，2011）。 

2.3  皂苷 

皂苷是一类参与植物抵抗真菌及害虫的次生代谢物质（Dowd et al.，2011）。它是由 1 个疏水性

的三萜糖苷配基（皂角苷配基）连接 1 个或多个亲水性的糖基组成的双亲分子，这种特性使其能够

嵌入到冷血动物生物膜系统与膜甾醇形成复合物，从而破坏脂双层导致膜损伤，使细胞死亡

（Augustin et al.，2011）。 

皂苷合成是甾醇初生合成途径上进化出的一条次生代谢途径，在进化上晚于硫甙（Badenes-Perez 

et al.，2014a）。目前的研究认为，前体物质 2,3–氧化角鲨烯在氧化鲨烯环化酶（OSCs）家族的 β–

香树脂合成酶（β–As）的催化下形成 β–香树脂醇，之后由细胞色素 P450 催化添加重要的功能基

团，最后在糖基转移酶（UGT）作用下添加糖基生成皂苷（Augustin et al.，2012）。 

欧洲山芥是一种能够合成皂苷的十字花科作物（Augustin et al.，2012）。Shinoda 等（2002）在

欧洲山芥中鉴定出了第 1 个抗虫皂苷——纤维二糖基常春藤皂苷元，对 3 龄小菜蛾幼虫具有明显的

拒食活性。随后，Agerbirk 等（2003a）利用核磁共振分离鉴定了另一种皂苷——纤维二糖基齐墩果

酸，并证实欧洲山芥对小菜蛾抗性的季节性变化与其含量成正相关。2009 年，Kuzina 等（2009）通

过代谢组学手段研究由 G 型和 P 型欧洲山芥为亲本杂交获得的 F2 群体的抗虫性与代谢物的关系，

发现了 2 种新的抗虫皂苷，即纤维二糖基棉根皂苷和纤维二糖基–4–表常春藤皂苷。Kuzina 等

（2011）又利用该 F2 群体构建了包含 100 个 AFLP 标记和 31 个 SSR 标记的遗传连锁图谱，定位了

与皂苷、硫甙、有无叶毛和抗跳甲（Phyllotreta nemorum）等相关的数量性状位点，其中包括与 4

种皂苷合成有关的 9 个 QTL 和与抗性相关的 2 个 QTL，且抗跳甲的 2 个 QTL 和与抗性相关的 4 种
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皂苷的 QTL 共定位，P 型欧洲山芥虽含有其他种类的皂苷，但缺乏这 4 类，因此造成了抗虫性的显

著差异（Kuzina et al.，2009，2011）。根据以上研究结果，Kuzina 等（2011）推测欧洲山芥抗虫的双

基因模型：F2群体中显性纯合（AABB）单株与 G 型亲本表现为极抗虫，而隐性纯合（aabb）个体与

P 型亲本极感虫，双杂合子（AaBb）单株抗性居中；第 4 连锁群上 B 基因的效应大于第 1 连锁群上的

A 基因。这是目前关于欧洲山芥唯一的一张遗传图谱，对探索欧洲山芥抗虫机理具有重要的指导意义。

但是，由于该图谱主要为 AFLP 标记且标记数量少，标记区间大，仍无法确定候选基因。 

目前欧洲山芥抗虫研究的一个热点就是解析在各种生物逆境下 4 种皂苷合成相关基因的作用。

魏小春（2012）以不接种小菜蛾 G 型欧洲山芥作对照，接种后 1、4、8、12、24 及 48 h 取样转录组

测序发现，小菜蛾取食后皂苷合成途径中 beta-AS 及 HMGR 基因上调表达，并通过 RACE 方法克隆

了 beta-AS 基因。抗虫皂苷的皂角苷配基和糖苷配基均无抗性，说明皂角苷配基的糖基化对欧洲山

芥抗虫性至关重要（Nielsen et al.，2010），因此糖基转移酶可能是造成 G 型和 P 型山芥抗虫差异的

原因（Augustin et al.，2012）。Augustin 等（2012）克隆了 5 个 UGT73C 亚家族基因，其中 UGT73C10

（P 型）和 UGT73C11（G 型）体外催化齐墩果酸和常春藤皂角苷配基 3−O 单糖基化，后者糖基化

产物对跳甲的拒食活性远强于前者。由于 G型和 P型欧洲山芥中的糖基转移酶具有相同的催化活性，

因此推断皂苷合成的上游步骤，即由 OSCs 催化的环化或细胞色素 P450 催化的骨架修饰决定了它们

的抗虫差异。欧洲山芥的种子和子叶中不含皂苷，皂苷合成某些关键基因可能是在真叶出现后开始

表达（Badenes-Perez et al.，2014a）。 

3  营养及环境对欧洲山芥抗虫性的影响 

不同物种间、相同物种的不同群体间及个体间所产生的次生代谢物质是不同的（van Leur et al.，

2006），控制次生代谢物质生物合成、转运和降解的机制主要由基因型决定（Cipollini et al.，2003），

但也受个体发育（Boege & Marquis，2005）、其它生物诱导（Dicke et al.，2003）和季节变化的影响

（Agerbirk et al.，2001a），欧洲山芥 G 型和 P 型抗虫性差异及 G 型抗性的强弱是由基因型和环境共

同作用的结果。 

硫甙是吸引小菜蛾等十字花科作物害虫产卵的寄主定位信号（Agerbirk et al.，2003a；

Badenes-Perez et al.，2013），欧洲山芥不同营养水平植株中硫甙含量存在差异。不同氮肥水平对 P

型欧洲山芥叶片中硫甙含量无显著影响，而高氮处理显著增加了根中硫甙的含量；高氮水平显著降

低了 G 型欧洲山芥叶和根中总硫甙含量（魏小春 等，2012a）。硫是硫甙及参与皂苷生物合成相关

酶（如乙酰辅酶 A）的组成成分（Cheng et al.，2007），增施硫显著提高了 G 型欧洲山芥硫甙的含

量，但对皂苷含量无显著影响，小菜蛾在 G 型欧洲山芥上的产卵率较不施硫肥提高了 144%，增加

了其作为“诱杀作物”的效能（Badenes-Perez et al.，2010）。P 型欧洲山芥全年均表现为感虫，而 G

型欧洲山芥的抗虫性随季节变化而发生改变。春季光照充足、温度超过 15 ~ 20 ℃时 G 型欧洲山芥

开始产生化学抗性，但 10 月开始抗性又逐渐消失（Nielsen，1997b；Agerbirk et al.，2001a）。魏小

春（2012）发现 G 型欧洲山芥的总硫甙含量在 6—9 月显著高于 5 月和 11 月，P 型的变化趋势与之

有所不同，以 7 月含量最低，其它各月差异不显著，并指出 G 型欧洲山芥的硫甙含量的季节变化与

自然界小菜蛾的产卵和危害盛期一致。欧洲山芥植株中总硫甙含量秋季显著高于春夏季，G 型欧洲

山芥在春、夏季对跳甲幼虫具有很高的抗性，而在秋季逐渐失去抗性，但抗性水平与硫甙含量无相

关性（Nielsen，1997b；Agerbirk et al.，2001a）。离体鉴定对小菜蛾抗性也发现，生长在温室或夏季
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采集的 G 型欧洲山芥莲座期植株对二龄小菜蛾具有强致死性，而深秋季节伴随着抗虫皂苷含量的降

低抗性减弱（Agerbirk et al.，2003a）。 

4  欧洲山芥抗白锈病研究进展 

白锈菌科（Albuginaceae）真菌是能够侵染被子植物发生白锈病的一类专性寄生菌，是十字花科

作物普遍存在的一种病害，严重影响产品器官的产量和品质（Choi et al.，2011）。Choi 等（2011）

分析了分别于 1925 年（美国）、1943 年（爱尔兰）和 1992 年（德国）采集于欧洲山芥的白锈菌，

与感染其他植物的白锈菌做了系统发生关系分析，虽然欧洲山芥上的白锈菌来源地不同且取样时间

相隔 67 年，但它们的 cox2 mtDNA 和 ITS rDNA 序列完全一致，在进化树上被聚在单独的一枝。据

此推测，侵染欧洲山芥的白锈菌是一个单独的种，并与欧洲山芥一起经历了长时间的协同进化（Choi 

et al.，2011），van Mölken 等（2014a）的研究结果证实了这一推测。侵染欧洲山芥的白锈菌具有寄

主专一性，尚未发现其能侵染栽培十字花科作物（Choi et al.，2011）。但是，当接种白锈菌于抗虫

性显著差异的 G 型和 P 型欧洲山芥时，两者在抗病性上也显示出了显著的差异，所不同的是感虫的

P 型却高抗白锈病，而抗虫的 G 型却高感白锈病（van Mölken et al.，2014a，2014b），可能由于二者

所含硫甙种类不同导致它们抗病性的差异（Christensen et al.，2014）。 

5  欧洲山芥的利用研究 

很早之前研究者就尝试利用欧洲山芥优异基因改良栽培十字花科作物，但均未获得成功。1994

年 Fahleson 等（1994）利用欧洲山芥和甘蓝型油菜进行种间体细胞杂交获得了杂种组培苗，但由于

种间杂交的不亲和性没能在温室条件下长成成熟植株。目前欧洲山芥主要用作“诱杀作物”进行十

字花科作物害虫防治。 

在化学杀虫剂大规模使用之前，诱虫作物被广泛用于农业害虫的防治（Talekar & Shelton，1993）。

近年来，随着虫害的加剧和害虫抗药性的增强（Furlong et al.，2013）、环境问题的日益突出和对食

品安全问题的广泛关注，种植诱虫作物进行害虫的综合防治再次引起重视（Shelton & Badenes-Perez，

2006）。生产中可将诱虫作物与主栽作物间套作或种植在主栽作物田四周，也可两者结合使用

（Hokkanen，1991），通过影响昆虫的产卵及取食行为达到保护主栽作物的目的。然而当虫口密度

高时就会产生“溢出效应”（Luther et al.，1996），解决办法是利用既对害虫成虫产卵具有强大的引

诱力，又对虫卵或幼虫有强致死效应的植物作为“诱杀作物”（吕建华，2004）。研究发现，欧洲山

芥作为“诱杀作物”具有极大的优越性，G 型欧洲山芥与其它十字花科作物间套作种植，小菜蛾更

倾向于在欧洲山芥上产卵，是在花椰菜上的 24 ~ 26 倍；与甘蓝同时供小菜蛾选择产卵时，雌蛾几

乎只在欧洲山芥上产卵，但其幼虫却不能在 G 型欧洲山芥上存活（Idris & Grafius，1996；

Badenes-Perez et al.，2004；Lu et al.，2004；Shelton & Nault，2004）。 

欧洲山芥真叶同时有高含量的硫甙和抗虫皂苷，是其作为“诱杀作物”的两个先决条件，既对

害虫具有很大的吸引力又对其有强烈的致死作用（Badenes-Perez et al.，2011，2013，2014a）。

Badenes-Perez 等（2013，2014b）研究发现，小菜蛾偏爱在欧洲山芥上产卵，但皂苷含量高使得幼

虫无法存活。甘蓝田间种植欧洲山芥显著降低了甘蓝植株上的小菜蛾幼虫数量，虫卵数和虫口密度

随着欧洲山芥植株种植量的增加而减少（Badenes-Perez et al.，2005）。除小菜蛾外，欧洲山芥还可
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作为跳甲 Phyllotreta nemorum（Agerbirk et al.，2001a）、白粉蝶 Pieris napi oleracea（Harris）（Renwick，

2002）和甘蓝夜蛾 Mamestra brassicae（van Leur et al.，2008b）的“诱杀作物”。但欧洲山芥可诱杀

害虫的种类有限（Badenes-Perez et al.，2005），菜青虫 Pieris rapae（L.）和小地老虎 Agrotis ipsilon 

Hufnagel（Busching & Turpin，1977）可在 G 型欧洲山芥上生长化蛹（Badenes-Perez et al.，2005），

也不能在甘蓝田中作为粉纹夜蛾 Trichoplusia ni（Hübner）、盐泽枝灯蛾 Estigmene acrea（Drury）

（Badenes-Perez et al.，2005）的“诱杀作物”。油菜花露尾甲 Meligethes aeneus 产卵于花蕾（Williams 

& Free，1978），且在欧洲山芥上产卵很少（Börjesdotter，2000），因此不能诱杀该害虫。 

利用欧洲山芥作为“诱杀作物”，根部高含量的硫甙还可进行土壤“生物熏蒸”，减轻土传病虫

害（van Dam et al.，2009），应用前景广阔。 

6  研究展望 

病虫害是制约十字花科作物生产的主要障碍之一，受到世界各国的普遍重视。目前关于对十字

花科作物害虫（如小菜蛾、跳甲）的药剂控制和抗虫性鉴定方法研究较多，而抗虫育种研究进展缓

慢，其主要原因是抗虫种质资源缺乏且鉴定出的抗性材料多由隐性基因控制并呈数量遗传（王欣，

2007；陆鹏 等，2011），难以直接应用于抗虫育种。因此，亟待发现新的抗虫资源和抗虫基因。表

型和抗性显著差异的两种生态型欧洲山芥引起了研究者的极大兴趣，已在形态及生物学特性、起源

及演化、抗虫相关次生代谢物质、营养条件及环境对抗虫性的影响、作为“诱杀作物”、抗虫基因定

位等方面开展了研究，并取得了重要进展。但欧洲山芥作为一种野生植物资源，长期以来未被足够

重视，与其他作物相比研究很不深入。综述前人对欧洲山芥的研究与利用进展，作者认为今后至少

要在以下几方面进一步深入研究： 

（1）虽然通过传统杂交方法利用欧洲山芥优异基因改良栽培十字花科作物的尝试因种间杂交的

不亲和性至今均未获得成功，但现代生物学技术的发展使研究者可利用转基因技术快速获得转基因

植株。欧洲山芥蕴含的优异基因在十字花科作物的遗传改良方面的应用具有广阔的前景。一方面，

二代测序技术的飞速发展为快速准确的基因定位提供了有力工具。据悉，哥本哈根大学研究人员已

完成了欧洲山芥全基因组测序并即将公布，这将极大方便该物种的研究。利用基因组重测序、

QTL-seq 或简化基因组测序（RAD-seq）技术将更加快速、准确地定位其抗病、抗虫及次生代谢相

关的抗性基因。另一方面，许多园艺作物已有比较成熟的遗传转化体系，一旦欧洲山芥的优异基因

被确定，育种家便可通过转基因方法在短时间获得具有这些优异性状的园艺植物新品种。现阶段，

利用欧洲山芥作为“诱杀作物”与栽培十字花科作物间套作，进行十字花科寡食性害虫的防治和利

用硫甙的“生物熏蒸”功能防治土传病虫害，对减少农药使用，提高食品安全，缓解日益突出的环

境问题具有重要意义。但是，适宜中国生态环境和露地及保护地栽培条件的主栽作物与欧洲山芥间

作、套作模式尚未建立，筛选合适的间作、套作时期、确定合理的种植密度以实现单位面积土地效

益最大化，是欧洲山芥在中国推广利用需要解决的问题。 

（2）继续加强欧洲山芥种质资源的收集与评价。由于之前对野生资源重视不足，中国对欧洲山

芥种质资源的收集、引种和保存工作起步较晚，通过中国农业科学院蔬菜花卉研究所种质资源课题

组近几年的努力，已收集到 33 份欧洲山芥种质资源，多数高抗小菜蛾，为今后研究提供了材料。然

而，这些欧洲山芥的地理分布有限，仍需继续进行种质资源的搜集。近年发现对白锈病具有抗性，

改变了 G 型抗 P 型感的传统观念，欧洲山芥中还有许多尚未被发现的优异性状，需要更深入的鉴定
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评价。 

（3）在十字花科作物中，目前仅发现欧洲山芥等几种山芥属植物硫甙可分泌到叶表蜡质中，这

也可能是欧洲山芥与其他十字花科作物相比更吸引小菜蛾、跳甲等寡食性害虫的原因（Badenes-Perez 

et al.，2011）。但极性分子硫甙穿透叶表角质层的机制尚不明确，水孔及气孔在这一运输过程中的作

用需要进一步试验验证。 

（4）G 型和 P 型欧洲山芥地上部主要硫甙成分分别为 S–2–羟基–2–苯乙基硫甙和 R–2–

羟基–2–苯乙基硫甙，这两种同分异构体通过同一前体——2–苯乙基硫甙的一步羟基化反应形成。

催化 2–苯乙基硫甙生成 S 或 R–2–羟基–2–苯乙基硫甙的基因需要挖掘验证。 

两种类型欧洲山芥黄酮类物质结构和功能研究还不深入，不同分子结构的黄酮需进一步分离鉴

定，差异黄酮在两种不同类型欧洲山芥中的生物学功能尚不明确，需继续试验验证。 
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