
Abstract: The insect feeding activity on plants can elicit plant defensive responses, and induce the synthe原
sis of plant secondary metabolites with defensive capabilities by regulating their metabolic network. In recent
years, the research of defensive secondary metabolites in plants induced by herbivorous insects has become
one of the important issues. Here, the herbivore-induced defensive secondary metabolites, the various types
of insect elicitors, plant’s recognization of insect elicitors and the next signal transduction processes for the
regulation of the secondary metabolite accumulation were reviewed with the aim of providing reference for
the mechanism studies of herbivore -induced secondary metabolites and theoretical guidance for the pest
control study, as well as the production and utility of plant secondary metabolites.
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植物次生代谢产物(secondary metabolites)是

由植物通过次生代谢途径合成的小分子有机化

合物。植物次生代谢是其在长期进化中与环境相

互作用的结果, 与植物对环境的适应密切相关。
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摘 要:昆虫对植物的取食活动可以激活植物的防御反应,诱导植物通过调控自身的代谢网络合成防御性次生
代谢产物,抵御外界不良刺激遥虫害诱导植物合成防御性次生代谢产物及其机制研究已成为近年来的研究热点
之一遥现对虫害诱导的植物防御性次生代谢产物尧昆虫危害产生的各类激发子尧植物对激发子的识别尧虫害应答
相关的信号转导通路及其对次生代谢物质积累的调控进行了综述,可为虫害诱导植物合成防御性次生代谢产
物的机制研究提供参考,为植物虫害防治研究尧植物次生代谢物质的生产和利用提供理论依据遥
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表 1 虫害诱导的植物防御性次生代谢产物
Table 1 Plant defensive secondary metabolites induced by herbivorous insects

次生代谢产物在植物对昆虫的适应机制中发挥着

重要作用, 植物可通过合成和释放防御性次生代
谢产物对植食性昆虫进行直接防御(如:大豆可合成
黄酮类物质以抑制鳞翅目幼虫的进一步危害)和
间接防御(如: 黄瓜遭受二斑叶螨危害后可释放萜
类物质吸引捕食螨至受害植株进行生物防治)[1, 2]。

植物在受到外界伤害包括机械伤害、昆虫危

害、微生物侵染等时, 会产生一系列防御反应[3]。
如: 产生局部过敏反应或系统获得抗性; 合成有
毒物质和防御蛋白; 释放挥发性次生代谢产物来
吸引捕食性和寄生性天敌等。昆虫的取食行为是

植物产生防御应答的一种重要诱因[4]。昆虫啃食
植物时, 除了引起机械性伤口, 还会从口腔引入

唾液等分泌物[5]。唾液分泌物中含有能够引起并
触发植物特异性防御反应的昆虫特异性激发子,
激发子被植物细胞识别并激发特异性的信号网

络, 诱导植物产生各种防御性次生代谢产物, 如
棉酚、单宁、挥发性萜类等。植物次生代谢产物

也是现代药物、杀虫剂、香料及很多化工原料的

重要来源。阐明虫害诱导植物合成防御性次生

代谢产物的机制 , 将对植物抗虫机制的研究提
供重要的指导 , 同时对于指导次生代谢产物的
生产和利用具有重要意义。现以近年来国内外

研究报道为基础, 对虫害诱导的次生代谢产物、
昆虫特异性激发子、植物对激发子的识别以及

信号转导进行综述。

注: DIMBOA: 2,4-二羟基-7-甲氧基-1,4-苯并噁嗪-3-酮(丁布); DIBOA: 2,4-二羟基-1,4-苯并噁嗪-3-酮遥
Notes: DIMBOA: 2,4-Dihydroxy-7-methoxy-1,4-benzoxazin-3-one; DIBOA: 2,4-Dihydroxy-1, 4-benzoxazin-3-one.

Type of secondary metabolites
Terpenes Monoterpenes

Sesquiterpenes

Diterpenes
Phenolic compounds

With nitrogen

With sulphur

Secondary metabolites induced by insects
(E)-茁-Ocimene

(Z)-Ocimene
Linalool

琢-Pinene
茁-Pinene

Limonene
Myrcene

(E,E)-琢-Farnesene
(E)-茁-Farnesene

琢-Humulene
茁-Caryophyllene

琢-trans-Bergamotene

Abietic acid
Flavone

Isoflavones
Gossypol
Tannin

Alkaloid
DIMBOA
DIBOA

Glucosinolate
Isothiocyanate

Plant species
Balsam poplar

Cucumber
Maize
Cotton

Tobacco
Cotton

Masson pine
Maize

Masson pine
Maize

Balsam poplar
Cucumber

Cotton
Maize

Balsam poplar
Maize
Cotton

Tobacco
Masson pine

Maize

Pines
Soybean
Cotton

Tobacco
Cotton

Cruciferae

Insect species
Lymantria dispar

Tetranychus urticae
Rhopalosiphum maidis

Heliothis virescens
Helicoverpa zea

H. virescens
H. zea

Dendrolimus punctatus
R. maidis

D. punctatus
R. maidis
L. dispar
T. urticae

H. virescens
H. zea

Spodoptera littoralis
R. maidis
L. dispar
R. maidis

H. virescens
H. zea

D. punctatus
H. virescens

H. zea
S. littoralis
R. maidis

Weevil
Spodoptera litura

Helicoverpa armigera

Manduca sexta
H. armigera
S. littoralis

Otiorhynchus sulcatus
Plutella xylostella

Trichoplusia ni
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1 虫害诱导的植物防御性次生代谢产物

植物受到昆虫危害时往往会合成不同的防御

性次生代谢产物, 抵御害虫的进一步危害[6, 7]。植
物在受到昆虫危害、机械伤害等伤害后合成的具

有防御功能的次生代谢产物可称为诱导型防御性

次生代谢产物。植物防御性次生代谢产物主要包

括: 萜类化合物、酚类化合物、含氮化合物和含硫
化合物[1, 2, 6~20]。虫害诱导植物合成防御性次生代谢
产物的示例见表 1。

萜类化合物是植物防御性次生代谢产物中最

丰富的一类。很多研究表明, 虫害诱导的挥发性
萜类化合物的种类和相对含量都比健康植物合成

的挥发性萜类多[2, 8耀10], 且其中有些萜类化合物是机
械伤害不能诱导合成的。如: 棉花被甜菜夜蛾取
食后可诱导产生较多的 琢-法尼烯(琢-farnesene), 而
受机械伤害或健康的棉花植株几乎不产生这些物

质[8]。植物产生的很多萜类次生代谢产物可作为
昆虫毒素和拒食剂抑制昆虫对植物的取食活动[7]。
如: 甜菜夜蛾取食玉米时释放的挥发性萜类对玉
米蚜具有驱避作用[11]。植物亦可通过挥发性萜类
物质的释放, 吸引害虫的天敌, 抑制害虫的进一
步危害。如: 黄瓜受二斑叶螨危害后释放的 茁-罗
勒烯(茁-ocimene)能够吸引捕食螨到受害植株对害
螨进行捕食[2]。通过测量不同植食昆虫取食不同
植物后植物释放的挥发性成分发现, 植食性昆虫
诱导植物释放的挥发性萜类化合物的成分与不同

的植物-植食性昆虫组合相关[8], 表明次生代谢产
物具有明显的物种特异性。

酚类化合物主要包括黄酮类、简单酚类、醌类

等,是植物防御植食性昆虫的重要防御性次生代谢
产物[1, 12]。昆虫危害可以诱导植物合成黄酮、单宁等
物质。如:斜纹夜蛾取食可诱导大豆叶片合成异黄
酮苷、大豆甙元和芒柄花黄素等黄酮类物质[1];棉铃
虫的危害可诱导棉花体内合成单宁、棉酚等物质[12]。
酚类物质对于植物防御害虫具有重要意义。很多酚

类物质具有杀虫活性, 如: 大豆黄酮对鳞翅目幼虫
具有毒害作用。此外,大豆异黄酮可作为昆虫拒食
剂抑制菜豆莹叶甲对十字花科植物的取食[13]。

含氮化合物主要包括生物碱、胺类、非蛋白氨

基酸和生氰苷等。目前已发现一些含氮化合物对

昆虫具有拒食、驱避和毒害作用。如: 烟碱对烟草
天蛾具有毒害作用, 丁布(DIMBOA)对海灰翅夜蛾
有毒害作用[14耀18]。与昆虫危害相关的含硫化合物

主要有麸胱甘肽、芥子油苷和植物抗毒素等[19, 20]。
一些含硫化合物对植物防御害虫也具有重要作

用, 如: 植物通过芥子酶介导的 茁-硫代葡糖糖苷
水解产物产生的气味可以驱避害虫[19]; 芥子油苷对
十字花科植物抵抗小菜蛾的危害具有重要作用[20]。

2 昆虫特异性激发子及其识别

植物通过识别昆虫相关的激发子激活体内针

对昆虫的防御应答。任何来源于昆虫并与植物在

细胞水平发生互作的化合物都是潜在的激发子。

昆虫特异性激发子主要来源于昆虫口腔分泌物

(oral secretions)和产卵液(表 2), 其中对口腔分泌
物的研究较多。常见植食性昆虫口器多为咀嚼式和

刺吸式。咀嚼式昆虫取食时对植物组织撕咬而产

生机械损伤, 因此植物对这类昆虫危害的防御应
答模式与机械损伤应答模式具有重叠之处[21]。而刺
吸式昆虫取食时几乎不伴随机械损伤, 这类昆虫
主要通过刺吸植物韧皮部汁液获取植物营养[22]。
2.1 口腔分泌物类激发子

表 2总结了目前发现的几类昆虫激发子。其
中,脂肪酸氨基酸共轭物(fatty acid-amino acid con-
jugates, FACs)是目前研究最多的昆虫特异性激发
子, 主要包括 N-(17-羟基亚麻酰基)-L-谷氨酰胺
(N -(17 -hydroxylinolenoyl) -L -glutamine, volicitin)
和 N-亚麻酰基-谷氨酸(N-linolenoyl-glutamic acid,
N-linolenoyl-Glu)两类。第一个被鉴定的植食性昆
虫类激发子就是 FACs类激发子, 为甜菜夜蛾口
腔分泌物的 volicitin激发子[23], 可以诱导玉米幼苗
释放挥发性物质, 吸引寄生蜂对甜菜夜蛾幼虫进
行寄生。从蟋蟀、果蝇及其他鳞翅目昆虫也分离得

到了 FACs[24~27],即第二类 FACs。除 FACs类外, cae-
liferins是从南美沙漠蝗口腔反吐液中鉴定的含硫
脂肪酸类激发子, 是一类鉴定于非鳞翅目昆虫的
激发子, 其功能与 volicitin类似, 可以引起玉米产
生挥发性萜类物质[28]。Inceptins是从草地夜蛾幼
虫口腔分泌物分离到的一类含二硫键的多肽类激

发子, 是昆虫取食植物组织后, ATP合酶亚基在
昆虫消化道内被酶解所产生[29]。草地夜蛾取食豆
科植物时产生的 inceptins可促进植物合成乙烯
(ethylene, ET), 且 1 fmol inceptins 就可以引起植
物体内与防御相关的植物激素茉莉酸 (jasmonic
acid, JA)、水杨酸(salicylic acid, SA)含量的增加[29]。
茁-葡萄糖苷酶(茁-glucosidase)是从欧洲粉蝶口腔
反吐液中鉴定到的成分, 分别用 茁-葡萄糖苷酶和
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欧洲粉蝶口腔分泌物处理卷心菜叶片, 发现二者
都能使卷心菜释放类似的挥发物, 表明 茁-葡萄糖
苷酶是欧洲粉蝶口腔分泌物激发子[30]。此外, 棉铃
虫唾液里的葡萄糖氧化酶(glucose oxidase, GOX)
是一类能够抑制植物防御反应的昆虫口腔分泌物

类激发子[31]。由上述总结可知, 昆虫口腔分泌物激
发子种类繁多, 主要包括脂肪酸、多肽、酶类、脂
肪酸和氨基酸的共轭物。

2.2 产卵分泌物类激发子

昆虫产卵液也是激发子的重要来源。许多雌

性成虫直接在植物上产卵, 而植物可以通过感知
昆虫的产卵活动来对这类害虫进行直接防御。

如: Bruchins为来自豌豆象产卵液的一种激发子,
是含有一个或多个氧原子的被酯化的长链 琢, 棕-
二醇-3-羟基丙酸, 能引起产卵着生点产生赘生
物, 阻止幼虫直接进入植物组织, 也能使卵粒与
植物接触点坏死以致卵粒脱落而降低虫卵的成活

率[32]。此外虫卵中的激发子也可诱导植物合成挥
发性化合物, 吸引卵寄生。如: 菜粉蝶产卵液中含
有的苯乙腈(benzyl cyanide)也是一种激发子, 用
苯乙腈处理甘蓝叶片, 可诱导植物化学成分的改
变, 吸引天敌赤眼蜂至甘蓝进行卵寄生[33]。
2.3 植物对昆虫激发子的识别

植物与昆虫长期的互作使植物进化出一套能

够感知昆虫活动的识别系统。植物可通过受体或感

应器与激发子特异性结合而识别昆虫的活动。科研

人员普遍认为病原相关的分子模式(microbial-as-
sociated molecular patterns, MAMPs)具有特殊的受
体识别机制。植食性昆虫相关的分子模式(herbi

vore-associated molecular patterns, HAMPs)类似于
MAMPs, 也被认为是具有与特殊受体结合的特异
性防御机制[34]。目前, 植物识别昆虫激发子的分子
机制尚不清楚。甜菜夜蛾[3H]-L-volicitin能与玉米
细胞质膜迅速、可逆、可饱和的结合,并且用茉莉酸
甲酯处理植物可以提升这种结合能力[35]。这表明植
物细胞质膜上包含 FACs特异性的受体, 其丰度主
要取决于 JA信号。通过检测不同种类植物对不同
类型激发子的响应情况,发现植物对昆虫口腔分泌
物类激发子的识别具有多样性。没有一种激发子可

以诱导所有植物产生防御应答, 另一方面, 即使是
近缘物种对同一个激发子也可能有不一样的响

应[36]。这些对植物识别昆虫激发子的初步研究显示
了这种识别的特异性、多样性和复杂性,这可能也
是植物适应于昆虫激发子多样性的结果。

2.4 植物通过 R基因对刺吸式昆虫的特异性识别
虽然蚜虫、粉虱等刺吸式昆虫通过刺吸植物

韧皮部汁液获取营养, 并不对植物造成明显的机
械伤口, 但是这也能改变植物的代谢方式及次生
代谢产物的积累。植物可以通过 R 基因 (resis原
tance genes)对刺吸式昆虫的取食活动进行识别以
激发下游的代谢网络, 形成对该类害虫的防御应
答。番茄和水稻中的 R 基因 Mi-1 (Meloidogyne
incongnita-1)和 Bph14 (the brown planthopper 14)
都编码具有富含亮氨酸重复序列的卷曲螺旋核苷

酸结合位点(coiled-coil nucleotide-binding site and
leucine-rich repeat, CC-NBS-LRR)结构的蛋白质,
Mi-1使番茄具有对蚜虫、粉虱及根结线虫的抗性,
Bph 14使水稻具有对褐飞虱的抗性[37, 38]。目前尚不

表 2 诱导植物特异性防御反应的昆虫激发子
Table 2 Insect-associated elicitors that induce specific responses in plants

Type of elicitors
FACs

Caeliferins
Inceptins
Bruchins
Others

Elicitors
Volicitin

[N-(17-hydroxylinolenoyl)-L-glutamine]
N-linolenoyl-L-Glu
N-linolenoyl-L-Gln

N-hydroxylinolenoyl-L-Glu
Fatty acid chains of 15~20 carbons

Proteolytic fragments of chloroplastic
ATP synthase 酌-subunit

琢, 棕-Diols-o-3-hydroxypropanoic acid
茁-Glucosidase

Glucose oxidase

Benzyl cyanide

Insect species
Spodoptera exigua

Manduca sexta
Manduca quinquemaculata

S. litura
Drosophila melanogaster
Teleogryllus taiwanemma

Schistocerca
americana

Spodoptera frugiperda

Bruchus pisorum
Callosobruchus maculatus

Pieris brassicae
H. zea

Spodoptera exigua
H. armigera

Pieris brassicae

Plant species
Zea mays

Nicotiana attenuata
Solanum melongena

Glycine max
Eleusine indica

Z. mays
Arabidopsis thaliana

Vigna unguiculata

Pisum sativum

Brassica oleracea
Lycopersicon esculentum

N. tabacum
Medicago truncatula

Brassica oleracea

References
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清楚 R基因参与植物针对植食行为的防御调控
机制。由于这些刺吸式昆虫取食时会引入其唾液

中的酶, R基因是否参与识别这些潜在的激发子
值得进一步研究。根据植食昆虫的多样性及植物

对昆虫取食的不同适应结果, 可以推测, 就像参
与植物-微生物互作的 R蛋白一样, 植物在应对
植食性昆虫危害时也需要多样的受体和感应器以

形成复杂的监控系统。

3 虫害相关的信号转导

3.1 早期的信号转导

昆虫激发子被识别后引起植物细胞产生一系

列的分子反应, 激活下游信号转导网络, 最终导
致植物防御性次生代谢产物的积累。虽然植物识

别植食昆虫的机制尚不清楚, 但许多植物响应昆
虫危害的生物分子如钙调蛋白、促分裂原活化蛋

白激酶(mitogen-activated protein kinase, MAPK)、活
性氧(reactive oxygen species, ROS)等已被鉴定为
复杂的调控网络的重要信号分子, 能使植物优化
资源分配, 部署相应的防御。
3.1.1 膜电位及 Ca2+信号

Ca2+作为真核生物重要的第二信使参与许多
信号转导。昆虫取食植物早期可引起细胞质膜电

位的改变, 膜电位的迅速改变和电信号的诱导与
Ca2+浓度的改变有关[39]。灰翅夜蛾取食青豆叶片可
使细胞膜去极化, 这样的去极化可以贯穿整个叶
片而不仅仅是伤害组织周围, 并且可以在啃食伤
口 30~200 滋m的区域诱导 Ca2+流入细胞质。与虫
害相比机械伤害诱导的 Ca2+信号要弱得多, 表明
口腔分泌物识别机制参与了 Ca2+流入的激活 [40]。
细胞内 Ca2+的变化进一步被多种 Ca2+感应蛋白转
化为下游的反应。Ca2+感应蛋白包括钙调蛋白、钙
结合蛋白和钙依赖性蛋白激酶(calcium-dependent
protein kinases, CDPKs)等, 都是植物特有的。昆虫
取食植物后可以诱导 Ca2+流入细胞质, 然后激活
CDPKs[41]。CDPKs对于植物防御病原菌和昆虫的
危害具有重要作用 , 如 : 烟草受到病原侵染时 ,
NtCDPK2参与了 ET、JA生物合成的调控, 并对伤
害诱导的蛋白激酶(wound-induced protein kinase,
WIPK)和 SA诱导的蛋白激酶(salicylic acid-induced
protein kinase, SIPK)信号产生影响; 拟南芥受昆虫
危害后 , CPK3 和 CPK13 激活防御基因 PDF1.2
(plant defensin 1.2)的转录[41]。病原体相关的激发
子必须与其特异性受体结合以诱导 Ca2+流入细胞

质[35, 39]。昆虫激发子可能也必须与特异性受体结
合从而激发 Ca2+流入细胞质, 但尚未有鉴定到受
体的报道。上述研究表明, 昆虫的危害可以引起
植物 Ca2+信号的改变, Ca2+信号的改变可进一步对
植物激素(如 ET、JA)进行调控, 从而影响植物的
防御应答反应。需要指出的是, 目前仍缺乏证据
表明 Ca2+信号的改变与植物合成次生代谢产物有
直接关系。

3.1.2 MAPK信号
MAPK级联是受体和感应蛋白下游的重要信

号通路, 在真核生物中调控响应内外源刺激的细
胞反应。植食昆虫的危害可以高度激发植物

MAPK的活性, 并且昆虫口腔分泌物诱导的 JA、
ET等植物激素的积累以及许多防御相关基因的
转录调控都依赖于 MAPK途径。SIPK和WIPK是
两个重要的 MAPK, 在植物响应植食昆虫危害中
发挥着重要作用。在烟草中 SIPK可调控烟草天
蛾诱导 ET的生物合成[42]。SIPK 和 WIPK 基因的
沉默可以抑制虫害侵袭番茄中 JA的积累[43]。此外,
马铃薯中 SIPK 和 WIPK 也参与 Mi-1 介导的蚜
虫抗性[44]。现阶段, 越来越多的研究揭示, 植物抵
御病原菌及植食昆虫的危害与 MAPK途径有关。
由于烟草受到烟草天蛾危害后可诱导烟草合成生

物碱等次生代谢产物[14],所以MAPK途径也可能参
与了烟草天蛾诱导的烟草次生代谢产物合成。但

是, 目前尚无 MAPK途径参与调控虫害相关次生
代谢产物合成的直接证据。

3.1.3 活性氧

ROS 主要包括超氧阴离子、过氧化氢、单态
氧及羟基自由基, 产生于线粒体、叶绿体、过氧化
物酶体以及原生质膜, 是植物胁迫应答反应的重
要部分[45, 46]。ROS也参与植食昆虫诱导的植物防
御应答。美洲棉铃虫取食大豆导致大豆细胞 ROS
水平的明显升高[47]。灰翅夜蛾和二斑叶螨取食苜
蓿叶片 48 h后, 用含碘淀粉染色观察法检测到植
物叶片含有 ROS, 而机械伤口处理未见 ROS的产
生[22]。此外, 有研究借助过氧化氢敏感染料的亚细
胞定位展开研究, 发现灰翅夜蛾危害青豆后 ROS
水平亦有升高[45]。这些研究表明虫害可以诱导ROS
的产生, 其作用可能强于机械伤害。病原体诱导
植物产生的 ROS 主要依赖于质膜上的 NADPH
氧化酶。植食性昆虫诱导植物细胞内 ROS水平的
升高可能也是由 NADPH氧化酶激活所引起。虽
然已有研究证明 ROS参与植食昆虫诱导的植物
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防御应答, 但是 ROS在虫害诱导次生代谢产物合
成中的具体作用机制尚未见报道。

3.2 虫害诱导的植物激素的积累与信号转导

昆虫诱导植物产生早期的信号事件之后, 高
度互联的植物激素网络随之产生变化。特别是以

JA、SA、ET等激素系统组成的复杂调控网络, 使
得植物可以针对不同病原或昆虫进行精确调控,
产生特异性应答反应。

3.2.1 茉莉酸类物质
JAs包括 JA及其前体化合物(如: 12-oxophy原

todienoic acid, OPDA)或衍生物(如: jasmonic acid-
isoleucine, JA-Ile), 是参与植物对昆虫防御应答
的主要植物激素[48, 49]。咀嚼式昆虫对植物组织的
伤害可引起植物 JA信号途径的激活。在昆虫取
食植物过程中 , 植物体内包括 JA、OPDA 等 JAs
会发生明显的变化[48~50]。许多实验表明, JAs生物
合成受损或感知缺陷型的植物, 其防御性次生代
谢产物的积累受到严重影响, 因此严重减弱了这
类植物对植食昆虫的抵抗力[48, 51], 表明 JAs可调控
虫害诱导次生代谢产物的合成。JAR (jasmonate-
resistant)是调控 JA-Ile 合成的关键基因, jar4 及
jar6基因沉默的烟草更容易受到昆虫的危害; 分
别用 JA与不同氨基酸的共轭衍生物 JA-Ile、JA-
Leu、JA-Val处理 jar4/6基因沉默的烟草后, 只有
JA-Ile的处理可以恢复 jar4/6基因沉默植株的抗
虫性, 说明不是 JA-Leu和 JA-Val而是 JA-Ile具
有调控植物抗虫特性的功能[52]。JA-Ile可引起 JA
通路抑制蛋白 JAZ (jasmonate-ZIM-domain)的降
解,释放并激活 JA-Ile下游反应所需的转录因子[53]。
然而一些证据表明, 由植食昆虫诱导的 JA调控
的相关应答反应的信号分子不仅有 JA-Ile, 还有
其他未知的 JAs。如在拟南芥中, JA相关的伤害
应答基因在 jar1突变体植株中也能被诱导; 且用
JA-Ile处理 JA生物合成受损的烟草并不能完全
恢复 JA调控的植株防御功能[52, 54]。此外, 有实验
表明 JA的前体如 OPDA也是激活一些伤害或虫
害应答的信号分子[50]。这些研究表明, 可能有多种
JA和 JA相关物质参与植物虫害防御, 特别是防
御性次生代谢产物的诱导。

3.2.2 乙烯

ET对植物抵御生物胁迫起到广泛的调控作
用[55]。其生物合成是植物对植食昆虫的另一种早
期应答模式, 昆虫危害植物后可迅速地激发植物
体内 ET的生物合成。Von Dahl等[56]用烟草天蛾

口腔分泌物或 FACs处理烟草的机械伤口, 发现
这些处理诱导烟草产生的 ET量远大于单一的机
械伤害处理后的诱导量。ET对植物防御虫害的功
能还体现在对 JA诱导的应答进行调控。如: 在番
茄中, 相关伤害应答基因编码的蛋白酶抑制子可
抑制昆虫的取食, 而 ET可加强 JA诱导的蛋白酶
抑制子积累[54], 且用 ET抑制剂和 ET合成缺陷型
植株进行实验, 发现 ET对于诱导蛋白酶抑制子
mRNA是不可缺少的[57, 58]。以上研究结果表明, ET
可参与某些植物的虫害防御反应。烟草天蛾危害

不但可诱导 ET合成, 亦可同时诱导烟草合成更
多的生物碱等次生代谢产物[14], 所以虽然尚未有直
接证据, 但 ET可能参与了生物碱等防御性次生
代谢产物的合成。

3.2.3 水杨酸

SA是植物防御反应的重要激素之一[59]。有研
究表明, 蚜虫和烟粉虱等刺吸式昆虫诱导的植物
转录应答与 SA处理或病原体侵染的应答模式相
似[60, 61]。也有报道指出, 蚜虫在 SA合成缺陷型番
茄上比在野生型植株上存活更久, 但其繁殖未受
影响[44]。进一步证据显示, 虽然含抗蚜虫基因 Mi-
1的番茄具有对马铃薯蚜虫的抗性, 但是含 Mi-1
基因的 SA合成缺陷型番茄则完全失去了对蚜虫
的抗性; 而且使用可激活 SA下游信号途径的 SA
同源物处理后又能成功恢复这种抗性, 表明 SA
是 Mi-1调控番茄对蚜虫抗性的重要途径[44]。这些
都为 SA参与植物对刺吸式昆虫的抗性提供了证
据。但也有研究显示, 与 SA应答缺陷型突变体相
比,蚜虫在野生型拟南芥上生长得更好[60], 表明 SA
对刺吸式昆虫的影响可能具有物种特异性。对于

咀嚼式昆虫, 烟草天蛾只诱导烟草中少量 SA的
积累, 甜菜夜蛾则能诱导烟草产生大量的 SA, 表
明咀嚼式昆虫的危害是否改变植物的 SA水平可
能也取决于植物和昆虫的种类[62]。综上所述, SA
可能参与了某些虫害应答反应, 但和 ET一样, 尚
未有证据表明 SA直接调控虫害诱导的次生代谢
产物合成。

3.2.4 虫害相关的植物体内激素系统网络

JA、ET、SA等激素及其互作调控了植物对植
食昆虫及病原体的防御应答。目前认为 SA可诱
导植物对活体营养型病原体及部分刺吸式昆虫的

抗性, JA可诱导植物对死体营养型病原体及部分
刺吸式昆虫和咀嚼式昆虫的抗性, 而且 SA与 JA
存在相互拮抗的作用[63]。在拟南芥中, SA通过部分
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依赖于 NPR1 (non-expressor of pathogenesis-relat原
ed protein 1)、SSI2 (suppressor of SA insensitive 2)、
WRKY 转录因子及 MPK4的通路来减弱 JA的作
用。这种 SA-JA通路的互作, 部分是通过细胞氧
化还原状态的瞬时改变而产生的。植物激素间的

另一种互作是基于其信号转导通路中的共用组

分。例如: JA、ET共有一种保守的识别机制, 该机
制基于泛素连接酶复合体对转录因子的泛素化和

泛素蛋白酶对蛋白的降解[64]。因此, 由昆虫取食引
起的一些共用组分的改变最终可能会同时影响多

种植物激素的识别和信号转导(图 1)。
由上述研究可知, 虫害应答信号通路已有较

多的研究基础, 但与虫害防御性次生代谢产物产
生相关的信号通路研究十分缺乏, 仅 JA被证明
参与防御性次生代谢产物的合成。虽然这些研究已

为虫害防控提供了一定的理论基础, 但对可利用
的, 特别是有经济价值的次生代谢产物的生产指
导仍然十分有限。ET、SA等逆境激素, 乃至钙信
号、ROS、MAPK等早期信号在诱导防御性次生代
谢产物中的作用亟待阐明。这些信号功能的挖掘,
将为植物次生代谢产物生产提供有力的理论支撑。

4 结论与展望

在植物的生长过程中, 次生代谢产物对维持
有机体的基本生命过程无直接关系, 并非生命活
动所必须。但次生代谢产物对于植物抵御外界不

良因子如病虫害、非生物胁迫, 提高植物对外界环
境的适应能力 , 促进生存繁衍能力起到重要作
用。当植物受到外界的胁迫时, 可以通过改变自
身的代谢网络合成多种防御性次生代谢产物, 以
提高自身的生存能力。现代药学研究表明, 药用
植物的药理作用与植物的次生代谢产物紧密相

关, 次生代谢产物的积累直接关系到药用植物的
药效品质[65]。而次生代谢产物的积累又与外界因
子的胁迫紧密相关。因此研究植物合成防御性次

生代谢产物的机制, 次生代谢产物与外界环境的
关系, 对于人工生产大量优质的药用次生代谢产
物具有重要指导意义。

近年来的研究加深了我们对植物识别植食昆

虫危害并部署防御应答的理解。植物对咀嚼式昆

虫危害的识别, 除了机械伤害信号, 还有特异性
的昆虫激发子激活的信号, 特异性信号的改变最
终也会导致植物合成新的次生代谢产物。植物对

刺吸式昆虫危害的识别机理则可能类似于植物对

病原体的识别, 如 R基因的识别, 能引起植物产
生特异性的免疫应答, 最终导致植物合成新的诱
导型次生代谢产物。这些诱导型次生代谢产物往

往具有抑菌或杀虫活性等生理功能, 对于研究新
型药物、杀虫剂等具有重要意义。尽管如此, 目前
仍有很多关键问题需要解决, 如还有哪些未发现
的昆虫激发子？植物感知昆虫激发子的受体或者

结合蛋白究竟是什么？早期信号分子是如何被激

发的？还有哪些信号分子及激素系统参与了不同

植物应对各种虫害的防御反应？其作用机制又是

什么？哪些信号分子参与了虫害相关次生代谢产

物的诱导以及是如何诱导的？等等。随着功能基

因组学、蛋白质组学、代谢组学的发展, 越来越多
的技术和工具可以运用于次生代谢产物的研究,
这将推进虫害相关的防御性次生代谢产物合成机

制的研究, 加速对上述问题的解答, 促进目标代
谢物质的生产和利用。

图 1 植食性昆虫危害诱导的植物信号转导网络[2]

Rboh: NADPH 氧化酶, 又称植物呼吸爆发氧化酶; ROIs:
活性氧中间体 ; MAPKK: 促分裂原活化蛋白激酶激酶 ;
MAPKKK: MAPKK 激酶 ; WIPK: 伤害诱导的蛋白激酶 ;
SIPK: SA诱导的蛋白激酶; NPR1: 病程相关基因非表达子
1; CDPKs: 钙依赖性蛋白激酶遥
Fig.1 Plant signaling transduction networks induced by
herbivore-attack[2]

Rboh: Respiratory burst oxidase homologs; ROIs: Reactive oxy鄄
gen intermediates; MAPKK: Mitogen-activated protein kinase
kinase; MAPKKK: MAPKK kinase; WIPK: Wound -induced
protein kinase; SIPK: SA-induced protein kinase; NPR1: Non-
expressor of pathogenesis-related protein 1; CDPKs: Calcium-
dependent protein kinases.
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