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摘　 要　 植物与环境长期相互作用和生存竞争的过程中，为了抵抗不利环境，形成了一套
完整的防御体系。 植物一方面通过改变形态结构作为机械 ／ 物理防御策略，另一方面则在
生理生化做出响应作为化学防御策略。 在化学防御中，植物主要以次生代谢物及防御性酶
等作为抵抗和响应病原菌、植食动物以及非生物环境胁迫的重要生化基础，而常以叶脉网
络结构、茎 ／ 叶韧性、硬度及其纤维素、半纤维素和木质素含量等来增强机械防御能力。 本
文从机械防御和化学防御两个角度评述了植物的防御体系，并从生物侵害、气候因素和资
源分配 ３ 个方面综合评述了植物防御策略及其环境作用机制。 从植物防御角度出发，可以
更深层次地理解和发掘植物与环境的内在联系并提供新的思路，为全面认识植物区域环境
适应、抗虫种质资源选育以及科学营林等相关研究提供参考。
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　 　 植物与环境间的相互关系一直是生态学界研究

的热点问题之一。 植物在抵御外界的生物环境（如
昆虫、病原菌或植食动物等）或非生物环境（如高

温、冷害、干旱、紫外线等气候环境）胁迫过程中，形
成了多种防御机制，一方面通过改变形态结构作为

机械防御策略，另一方面则在生理生化上做出响应

作为化学防御策略。 植物有别于动物，无法主动逃

避各种环境压力，只能适应多变的环境来维持自身

的生存竞争力。 研究植物防御响应机理及其环境影
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响机制对于理解植物资源分配策略，特别是防御、生
长和繁殖三者间相互关系方面，具有重要的科学价

值和实践意义。
长期以来，生态学家们对植物为抵抗植食动物

和病原菌所形成的表型差异进行了许多研究，并提

出若干假说以解释这些差异形成的潜在格局和机

理，主要涉及气候（Ｐｅａｒｓｅ ｅｔ ａｌ．，２０１２）、资源有效性

（Ｆｉｎｅ ｅｔ ａｌ．，２００６；Ｅｎｄａｒａ ｅｔ ａｌ．，２０１１）和资源分配

（Ｋａｒｂａｎ，２０１１）等方面。 这些假说认为植物防御的

种间差异可按防御的投入成本 ／收益比来解释，而资

源可用性、非生物胁迫和植食压力等均可导致这些

差异的形成。 如适应于资源贫瘠或环境胁迫的植物

生长相对较慢，组织浓度较高，导致植食者的取食成

本增大，从而相对增加了植物的防御投入（Ｃｏｌｅｙ ｅｔ
ａｌ．，１９８５；Ｅｎｄａｒａ ｅｔ ａｌ．，２０１１）。 同时，不同植食压力

可能引发植物防御上的变化（ Ｆｅｅｎｙ，１９７０，１９７６）。
因此，植食压力和非生物环境可能共同驱动植物防

御体系的形成（Ｆｉｎｅ ｅｔ ａｌ．，２００４）。 本文将从机械防

御和化学防御两个角度评述了植物的防御体系，并
从生物侵害、气候因素和资源分配 ３ 个方面综合评

述植物防御策略及其环境作用机制，以期为植物区

域环境适应、提高林木抗虫以及科学营林等相关研

究提供参考。

１　 植物防御及其分类

植物防御，也叫植物抗性，是指植物抵御各种不

利生存环境的能力，包括对不同病虫害、各种物理或

化学刺激等的抵抗能力。 它是植物进化过程中的一

种可遗传性状（张蓬军，２００７）。 在自然生态系统

中，昆虫与植物以复杂关系共存，昆虫啃食植物，植
物为抵御虫食提高自身防御能力，两者之间存在协

同进化现象。
植物在长期的演化过程中，形成了多种多样的

防御方式（图 １）。 根据植物对昆虫及环境胁迫的抵

抗及适应，按表现时期的先后，可将植物的防御体系

归纳为两类（孙绪艮等，２００２）：一类是组成型防御

（ｃｏｎｓｔｉｔｕｔｉｖｅ ｄｅｆｅｎｓｅ），即防御性物质不依赖于环境

胁迫（如植食作用）而存在，即受昆虫危害和其他胁

迫前就存在的防御特性。 组成型防御是植物受基因

控制且在长期系统发育过程中形成的一种固有特

性，但随着环境条件的差异其防御程度存在差异。
另一类为诱导型防御（ ｉｎｄｕｓｉｖｅ ｄｅｆｅｎｓｅ），即当植物

受到虫害或某种环境胁迫（例如高温、冷害等气候

变化，或是营养、水分变化，以及非自然干扰等）时，
才大量合成的防御性化合物，而产生的防御反应

（李会平等，２００１）。 某种程度上，这些诱导防御产

生的理化反应会较大程度地启动化学防御和物理防

御，从而影响植食昆虫的正常生长发育或是环境耐

受能力，这种诱导现象类似于免疫反应，并被认为具

有开⁃关效应（娄永根等，１９９７）。 有研究还发现，这
些诱导出来的防御特性有时在第 ２ 代个体中还能够

继续保持（Ａｇｒａｗａｌ，１９９９）。
根据植物对植食昆虫及外界环境胁迫的防御及

抵抗方式，可分为化学防御（ｃｈｅｍｉｃａｌ ｄｅｆｅｎｃｅ）（Ｐａｓｓ
ｅｔ ａｌ．，１９９８；Ｍｏｏｒｅ ｅｔ ａｌ．，２００４）和机械防御（ｍｅｃｈａｎｉ⁃
ｃａｌ ｄｅｆｅｎｃｅ ） （ Ｓａｎｓｏｎ ｅｔ ａｌ．， ２００１； Ｉｂａｎｅｚ ｅｔ ａｌ．，
２０１３）。 化学防御是指植物通过生理生化调节而产

生对昆虫取食等不利环境的抵抗作用，包括次生代

谢产物、防御蛋白的产生以及一些营养成分的变化，
这些物质的丰寡可以忌避或抑制昆虫取食进而杀死

或延缓害虫生长发育等。 其中，植物的次生代谢物

常被认为在化学防御中起主导作用。 机械防御也称

物理防御，即通过改变形态结构抵抗不利环境的防

御方式， 如通过改变叶脉结构 （ Ｂｌｏｎｄｅｒ ｅｔ ａｌ．，
２０１１）、叶片厚度（张寰等，２００６）、叶片表面茸毛（常
金华等，２００４）以及植物的表皮、枝干结构等来抵御

外界环境胁迫。 下文将从化学防御和机械防御角度

做进一步阐述。
１􀆰 １　 植物的化学防御

不同植物物种或个体的化学防御存在差异，很
大程度上取决于植物组织中存在的各种次生代谢物

的含量。 次生代谢物曾一度被认为是植物代谢的废

弃物。 但随着次生代谢物研究的不断深入，人们开

始重视次生代谢物的作用，认识到多数次生代谢物

对植物具有保护功能。次生代谢物是植物在适应其

图 １　 植物防御分类
Ｆｉｇ．１　 Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｄｅｆｅｎｓｅ
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生存环境中长期进化的结果，是对其他生物的生长

发育、行为或生态处境具有影响的某些非营养性物

质（Ｈａｙ，１９９６；Ｒｏｓｅｎｔｈａｌ ｅｔ ａｌ．，２０１２）。 有研究发现，
当遭受昆虫取食、病原菌侵染时，植物体内次生代谢

物质，如单宁、类黄酮、总酚、萜烯、蛋白酶抑制剂等

发生不同程度的增加（ Ｆｅｅｎｙ，１９７０；Ｆｏｒｋｎｅｒ ｅｔ ａｌ．，
２００４），而植物体内可溶性糖含量有降低的现象（尹
淑艳等，２００２）。 次生代谢物的增加可抑制幼虫的

消化和发育，而水溶性糖含量的降低在一定程度上

影响营养的摄取，这些多因素的综合效应，使植物对

植食昆虫产生了防御作用（钦俊德等，２００１）。
次生代谢物的合成是植物化学防御的重要策略

之一。 植物次生代谢物质种类繁多，结构迥异，一般

可分为三大类：酚类化合物、萜类化合物和含氮有机

物（董新纯，２００６）。
酚类化合物（ｐｈｅｎｏｌｉｃｓ）中以单宁、黄酮类以及

醌类最为常见。 其中单宁是植物次生代谢物的重要

成分之一，对于调节生态系统过程有着不可代替的

作用，如影响食草动物的取食、分解作用以及营养循

环。 单宁的这些作用归因于它的生化特性，即单宁

分子有许多的羟基团，能形成带有羰基功能团的氢

键存在于蛋白质中（Ｈａｇｅｒｍａｎ ｅｔ ａｌ．，１９８１）。 单宁的

这种蛋白质沉淀能力抑制了蛋白质水解酶的活性，
阻碍了氮矿化以及抑制草食动物的消化作用（Ｋｒａｕｓ
ｅｔ ａｌ．，２００３）。 因此，单宁的这些阻滞作用调节了食

草动物和营养循环的比率。 植物组织中的黄酮类物

质主要通过莽草酸⁃苯丙烷代谢途径形成（Ｙｏｓｈｉｔａ⁃
ｍａ，２０００），具有抗氧化活性，可清除自由基。 许多

黄酮类成分可作为植保素，而且可转化形成单宁，在
植物⁃环境互作中起重要作用，如抗病、防紫外辐射

损伤等；同时还参与细胞壁的组成，起到支撑植物的

作用（王玲平等，２０１０）。 目前对类黄酮功能及作用

的研究也在逐步深入 （阎秀峰，２００１；杜丽娜等，
２００５）。

萜类化合物（ ｔｅｒｐｅｎｏｉｄｓ）是由异戊二烯单元组

成，是植物次生代谢物中的一类重要化合物。 萜类

化合物在自然界中种类较多，目前已知的化合物已

超过 ２ 万种。 植物萜类化合物主要用于防御虫害及

其各种致病真菌的侵扰，是植物体内重要的防御物

质（龚治等，２０１０）。
含氮化合物 （ ｎｉｔｒｏｇｅｎ⁃ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｃｏｍｐｏｕｎｄ） 则

包括生物碱、非蛋白氨基酸、胺类、生氰苷等和芥子

油苷等，主要从普通氨基酸合成，多具有防御作用

（孙立影等，２００９）。 生物碱也是一大类次生代谢产

物，约一千多种。 大多通过芳香族的氨基酸（苯丙

氨酸酪氨酸和色氨酸）和脂肪族氨基酸（鸟氨酸赖

氨酸）代谢产生的生物碱，多具毒或带苦，也是植物

体内重要的防御物质。
除了以上 ３ 大类外，植物还产生有机酸等次生

物质，如茉莉酸 （ ＪＡ）、水杨酸 （ ＳＡ）、水杨酸甲酯

（ＭｅＳＡ）、茉莉酸甲酯（ＭｅＪＡ）、苯骈噻唑（ＢＴＨ）、茉
莉酮、过氧化物酶（ＰＯＸ）、过氧化氢（Ｈ２Ｏ２）和乙烯

等，可作为植物防御病虫害的信号分子，在植物信号

传导功能上发挥着重要的作用。 植物受到局部危害

后，通过内源信号分子在植株间传递、诱导，激发植

物的整体防御。
高等植物的次生代谢非常复杂，化学防御可按

次生代谢物的抗虫活性分为拒避型和抗生型两种类

型。 拒避型防御是指植物通过形成引起昆虫忌避或

抑制其取食的次生代谢物，使觅食昆虫避开或阻碍

取食中的昆虫继续取食。 抗生型防御是指植物叶片

对植食昆虫等外界胁迫可产生负面影响，即虽然植

物叶片为植食性昆虫提供了食物，但叶片的化学成

分和形态均产生防御外界的抗生作用，如单宁、类黄

酮、生物碱和有机酸等次生物质对植食昆虫具有抑

制作用甚至具有毒性（Ａｐｐｅｌ ｅｔ ａｌ．，１９９４；钦俊德等，
２００１）。

除了次生代谢物，化学防御物质还可包括油脂、
灰分含量（Ｍａｓｏｎ ｅｔ ａｌ．，２０１５），以及植物体内的保护

性酶和蛋白酶抑制剂。 保护性酶主要有多酚氧化酶

（ＰＰＯ）和苯丙氨酸转氨酶（ＰＡＬ）（Ｔｓｃｈａｒｎｔｋｅ ｅｔ ａｌ．，
２００１；Ｃｈｒｉｓｔｏｐｈｅｒ ｅｔ ａｌ．，２００４）等。 多酚类生物合成

的主要途径是苯丙烷代谢途径，其中苯丙氨酸转氨

酶（ＰＡＬ）、肉桂酸⁃４⁃羟化酶（Ｃ４Ｈ）、４⁃香豆酸⁃ＣｏＡ
联结酶 （ ４ＣＬ） 是苯丙烷代谢途径的 ３ 个关键酶

（Ｓｉｎｇｈ ｅｔ ａｌ．，２００９）；蛋白酶抑制剂则主要有胰蛋白

酶抑制剂（ＴＩ）和胰凝乳蛋白酶抑制剂（ＣＩ） （Ｒｙａｎ，
１９９０；刘会香等，２００５）。
１􀆰 ２　 植物的机械防御

植物的机械防御主要表现在叶脉网络结构（李
乐等，２０１３）、叶片表面茸毛（常金华等，２００４）、叶片

韧性 （ Ｐｅａｒｓｅ ｅｔ ａｌ．， ２０１２）、 叶片厚度 （ 张寰等，
２００６）、植物的树皮、种皮、枝干结构等形态结构以

及植物纤维素、半纤维素和木质素含量上（Ｃｈｒｉｓｔｏ⁃
ｐｈｅｒ ｅｔ ａｌ．，２００４；Ａｌｖａｒｅｚ⁃Ｃｌａｒｅ ｅｔ ａｌ．，２００７）。 Ｃａｒｍｏ⁃
ｎａ 等（２０１１）认为，植物对植食昆虫在结构上的防御
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图 ２　 植物防御物质及其分类
Ｆｉｇ．２　 Ｐｌａｎｔ ｄｅｆｅｎｓｅ ｓｕｂｓｔａｎｃｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ

或是物候上的避逆比植物的化学防御更为有效。
植物茎或是叶片的韧性（ｔｏｕｇｈｎｅｓｓ）常被作为机

械防御的主要指标之一。 对植食昆虫而言，较强的

植物韧性将使其耗费更多能量去咬断和啃食。 有研

究也发现植物茎、叶等器官的机械韧性与纤维素含

量正相关（Ｃｈｏｏｎｇ，１９９６）。 因此，多数研究通过分

析植物体内的纤维素、半纤维素含量来表征植物的

机械防御能力。 木质素（ｌｉｇｉｎ）是一种填充在纤维素

构架中的复杂酚类聚合物，可增强植物体的机械强

度（Ｎｉｋｌａｓ，１９９２），而且具有较强的抗真菌能力。 当

植物受到病原菌等侵染后，可诱导木质素合成，对受

害部位起到局部木质化作用，从物理上隔离或阻止

病原菌进一步扩散侵染，为植物提供了有效防护

（Ｈｕｍｐｈｒｅｙｓ ｅｔ ａｌ．，２００２）。
叶脉网络结构（ ｌｅａｆ ｖｅｎａｔｉｏｎ）是叶脉系统重要

的形态结构，它表征了叶脉系统在叶片里的分布和

排列样式（Ｂｌｏｎｄｅｒ ｅｔ ａｌ．，２０１１；Ｓａｃｋ ｅｔ ａｌ．，２０１３）。
早期对于叶脉网络结构的研究主要集中在分类学意

义上，近年来叶脉网络功能性状在植物防御功能上

也受到越来越多的关注。 李乐等（２０１３）对叶脉网

络功能性状与叶脉系统功能进行了综合阐述，认为

叶脉系统在应对植食侵害方面具有防御功能。 叶脉

密度越高，植食昆虫越难啃食叶片或是需要消耗更

多能量咬断叶脉（Ｏｌｅｋｓｙｎ ｅｔ ａｌ．，１９９８；Ｒｏｔｈ⁃ｎｅｂｅｌｓｉｃｋ
ｅｔ ａｌ．，２００１；Ｓａｃｋ ｅｔ ａｌ．，２００８）。 叶脉中网眼状空隙

或闭合环状区域提高了叶片对虫食等的耐受性，可
增加叶片抵御虫害的能力 （Ｒｏｔｈ⁃ｎｅｂｅｌｓｉｃｋ ｅｔ ａｌ．，
２００１；Ｓａｃｋ ｅｔ ａｌ．，２００８）。 叶脉功能性状是环境因子

与系统发育共同作用的结果，因此，理清叶脉网络功

能性状与周围环境的适应关系将对未来开展分子⁃
叶片⁃植物⁃生态系统等多尺度研究提供新的启示

（孟婷婷等，２００７）。

２　 植物防御的驱动机制

理论上，所有环境因子都会影响植物的生长发

育。 不同环境作用，如辐射强度、干旱、营养状况、生
物侵害、季节变化、机械损伤、植物种间竞争以及植

物自身的资源分配等，都会对植物自身次生代谢物

的合成和分布产生影响（Ｈａｒｂｏｒｎｅ，２０１４）。 虽然，植
物体内次生代谢物根本上受遗传因素调控，但是在

不同环境条件下，其含量与分布都存在明显差异

（Ｓｏｌａｒ ｅｔ ａｌ．，２００６；Ｓｐｉｔａｌｅｒ ｅｔ ａｌ．，２００６）。
因此，我们将影响植物防御的主要因素，或者说

驱动植物防御的主要因子，分为 ３ 类，即生物侵害

（如虫害、病原菌侵染等）、气候因子（如高温、冷害、
干旱、紫外线等）和植物对资源的分配（图 ３）。 三者

不仅直接影响植物的防御，三者之间又可相互作用，
相互影响。 气象因子不仅能影响植物的生长发育，
也可以影响昆虫的植食作用（Ａｎｄｒｅｗ ｅｔ ａｌ．，２００５；
Ｓｃｈｅｍｓｋｅ ｅｔ ａｌ．，２００９；Ｎｅｔｈｅｒｅｒ ｅｔ ａｌ．，２０１０；Ｇａｒｉｂａｌｄｉ
ｅｔ ａｌ．，２０１１）。 许多研究发现，在低纬度地区昆虫种

类以及数量均明显高于高纬度地区，这与气候环境

是密切相关的；而被认为较高程度的虫害和病原菌

侵扰可使植物产生较高的防御能力（Ｃｏｌｅｙ ｅｔ ａｌ．，
１９８５；Ａｄａｍｓ ｅｔ ａｌ．，２００９；Ｓｃｈｅｍｓｋｅ ｅｔ ａｌ．，２００９；Ｍｏｌｅｓ
ｅｔ ａｌ．，２０１１）；而植物的营养成分对昆虫的关系主要

体现在适口性，含有较高的含 Ｎ 营养物、淀粉等的

植物叶片或种子会更受到昆虫的青睐 （Ａｍｓｌｅｒ ｅｔ
ａｌ．，２００５；Ｓａｌｇａｄｏ ｅｔ ａｌ．， ２００５；Ｅｒｉｃｋｓｏｎ ｅｔ ａｌ．，２００６；
Ｐｅｔｅｒｓ ｅｔ ａｌ．，２００９）。
２􀆰 １　 生物侵害（昆虫等取食）驱动植物防御

昆虫作为动物界种类最多的类群，其中的 １ ／ ３
（大约 ３５ 万种）是植食性昆虫，它们对植物施加的

选择压力不容忽视。 由于植物本身缺乏移动的能

力，植物为抵抗昆虫等生物的危害，为适应各种生态

胁迫，逐渐发展形成了复杂的防御体系，这可能是地

球上现存植物在自然演化过程中，屡经害虫猖獗而

没有灭绝的重要原因之一（赵爽等，２００７）。
植食作用不仅影响着植物的生长和发育，同时

也影响植物竞争的结果和群落的组成。有研究发

５４５３王小菲等：植物防御策略及其环境驱动机制



表 １　 植物防御分析指标及功能特性
Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｌａｎｔ ｄｅｆｅｎｓｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ
编号 内容　 　 功能特性 文献

１ 叶脉结构 包括叶脉直径，叶脉韧性，叶脉密度，叶脉闭合度等，除了物质运
输、机械支撑外，对防御虫害有显著作用；较高的叶脉密度、直径以
及韧性可迫使昆虫耗费更多能量咬断叶脉，从物理特性上减少植
食作用

Ｏｌｅｋｓｙｎ ｅｔ ａｌ．， １９９８； Ｒｏｔｈ⁃Ｎｅｂｅｌｓｉｃｋ ｅｔ ａｌ．，
２００１；Ｓａｃｋ ｅｔ ａｌ．，２００８；Ｂｒｏｄｒｉｂｂ ｅｔ ａｌ．，２０１０；
Ｂｌｏｎｄｅｒ ｅｔ ａｌ．，２０１１；李乐等，２０１３

２ 叶片韧性 以叶脉韧性为主，功能同上 Ｓｃｈｕｌｔｚ ｅｔ ａｌ．，１９８２；Ｐｅａｒｓｅ ｅｔ ａｌ．，２０１２；Ｍａｓｏｎ
ｅｔ ａｌ．，２０１５

３ 叶片绒毛 防止昆虫啃食植物；防止蒸腾过快、光照过强 常金华等，２００４；Ｋｉｔａｍｕｒａ ｅｔ ａｌ．，２００７
４ 叶片厚度 跟气候的冷、热，以及水分有关，如仙人掌的叶退化成刺是适应干

旱高温，减少水分散失的表现
Ｓｃｈｕｌｔｚ ｅｔ ａｌ．，１９８２；张寰等，２００６

５ 种子大小、种皮
厚度

机械防御的一种表现，响应环境胁迫 武高林等，２００６

６ 纤维素、半纤维
素、木质素

纤维素为大分子多糖，细胞壁主要成分；半纤维素包括木糖、阿伯
糖、甘露糖和半乳糖等；木质素是一种复杂的酚类聚合物，填充在
纤维素构架中用于增强植物体的机械强度，利于输导组织的水分
运输和抵抗不良外界环境的侵袭

Ｃｈｒｉｓｔｏｐｈｅｒ ｅｔ ａｌ．，２００４；Ａｌｖａｒｅｚ⁃Ｃｌａｒｅ ｅｔ ａｌ．，
２００７；Ｄｕｍａｓ ｅｔ ａｌ．，２００８；严善春等，２００８

７ 叶片干物质含量 部分文献也作为典型机械防御的一个指标 Ｍａｓｏｎ ｅｔ ａｌ．，２０１５
８ 总酚 包括单宁、黄酮类以及醌类等，可有效地防止动物、微生物以及病

毒等对植物的伤害；酚类物质总含量常作为化学防御首要指标
Ｓｃｈｕｌｔｚ ｅｔ ａｌ．，１９８２；Ｆｒｉｔｚ ｅｔ ａｌ．，２００６；Ａｄａｍｓ ｅｔ
ａｌ．，２００９；Ｗｒｉｇｈｔ ｅｔ ａｌ．，２０１０； Ｐｅａｒｓｅ ｅｔ ａｌ．，
２０１２

９ 单宁 分为水解单宁和缩合单宁，其单宁分子具蛋白质沉淀能力，可抑制
蛋白质水解酶活性，阻碍氮矿化以及抑制植食动物内脏的消化作
用，从而影响食草动物的取食、分解作用以及营养循环；作为植物
体内重要的化学防御物质

Ｆｅｅｎｙ， １９７０； Ｓｃｈｕｌｔｚ ｅｔ ａｌ．， １９８２； Ａｐｐｅｌ ｅｔ
ａｌ．，１９９４；Ｆｏｒｋｎｅｒ ｅｔ ａｌ．，２００４；Ａｄａｍｓ ｅｔ ａｌ．，
２００９； Ｒａｎｄｒｉａｍａｎａｎａ ｅｔ ａｌ．， ２０１４； Ｍａｓｏｎ ｅｔ
ａｌ．，２０１５

１０ 类黄酮 植保素，具有抗氧化活性，可清除自由基，对植物抗病、防紫外辐射
损伤等有着显著作用

阎秀峰，２００１；杜丽娜等，２００５；王玲平等，
２０１０；Ｒａｎｄｒｉａｍａｎａｎａ ｅｔ ａｌ．，２０１４

１１ 萜烯类（ｖｏｃｓ） 植物萜烯类化合物种类较多，通常研究主要体现在成分种类及含
量上；多用于防御虫害及其各种致病真菌的侵扰，是植物体内重要
的化学防御物质

娄永根等，１９９７；何培青等，２００５；高海波等，
２００７；孙立影等，２００９；龚治等，２０１０；Ｍａｊａ ｅｔ
ａｌ．，２０１５

１２ 生物碱 种类较多，结构较复杂，多具毒性 钦俊德等，２００１
１３ 水杨酸、水杨酸

甲酯
植物防御相关的重要信号分子 Ｖａｎ Ｐｏｅｃｋｅ ｅｔ ａｌ．，２００３；Ｈｅｉｓｋａ ｅｔ ａｌ．，２００７；

高海波等，２００７；Ｒｕｕｈｏｌａ ｅｔ ａｌ．，２０１１；Ｍｏｒｅｉｒａ
ｅｔ ａｌ．，２０１４；Ｒａｎｄｒｉａｍａｎａｎａ ｅｔ ａｌ．，２０１４

１４ 茉莉酸、茉莉酸
甲酯

同上 Ｍｉｌｌｅｒ ｅｔ ａｌ．，２００５；高海波等，２００７

１５ 灰分含量 部分文献也作为化学防御的一个指标 Ｍａｓｏｎ ｅｔ ａｌ．，２０１５
１６ 油脂 同上 Ｍａｓｏｎ ｅｔ ａｌ．，２０１５
１７ 酶 （ ＰＰＯ， ＰＡＬ，

Ｃ４Ｈ，４ＣＬ 等）
酚类化合物在 ＰＰＯ 的作用下，将酚氧化为醌，对病原菌和一些昆
虫具有较强的抗生性作用；ＰＡＬ，Ｃ４Ｈ，４ＣＬ 是植物酚类物质合成途
径（苯丙烷代谢途径）的三个关键酶

Ｔｓｃｈａｒｎｔｋｅ ｅｔ ａｌ．，２００１；何红卫等，２００５；何培
青等，２００５；Ｓｉｎｇｈ ｅｔ ａｌ．，２００９

现，在低纬度的热带森林，每年约有 １１％的叶产量

被虫食（Ｃｏｌｅｙ ｅｔ ａｌ．，１９９１）。 在我国热带次生林中，
唐建维等（１９９８）发现，受虫食的林分叶片损失量

超过总生物量的２０％以上。Ｃｏｌｅｙ等（１９９６）甚至认

图 ３　 植物防御与驱动因子的关系
Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｄｒｉｖｉｎｇ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｄｅｆｅｎｃｅ
ｉｎ ｐｌａｎｔ

为，植物在热带森林中受虫害的损失接近于植物繁

殖投入。 然而，为了抵抗昆虫的啃食，植物也从形

态、生理以及分子水平上形成了防御外界胁迫的生

存策略（蔡志全等，２００２；Ｗａｒ ｅｔ ａｌ．，２０１２）。
植食作用在陆地生态系统中普遍存在，许多科

研人员通过研究大的环境梯度上（多集中在纬向

上）植物防御的变化趋势，来分析了植食作用与植

物防御的关系。 如有研究认为，在赤道附近地区植

物防御性较强，并归因于生物的交互作用（如植食

作用） 在热带地区比较激烈 （ Ｃｏｌｅｙ ｅｔ ａｌ．， １９９６；
Ｓｃｈｅｍｓｋｅ ｅｔ ａｌ．，２００９）。 单宁等化学防御物质含量

的变化可能受控于植食作用变化 （ Ａｄａｍｓ ｅｔ ａｌ．，
２００９），受植食动物危害的叶片通常具有较高的单

宁含量（Ｆｅｅｎｙ，１９７０；Ｆｏｒｋｎｅｒ ｅｔ ａｌ．，２００４）。 其次，许
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多研究认为，热带地区比温带地区，以及温带较暖区

域比较冷区域具有更强烈的植食作用以及更丰富的

植食动物多样性（Ｃｏｌｅｙ ｅｔ ａｌ．，１９９１，１９９６），这是由

于较高的气温能促进植食动物的活动，从而导致热

带植物对食草侵害有更强的化学防御作用。 但是也

存在相反的观点，如 Ｍｏｌｅｓ 等（２０１１）在综述了近年

来纬度梯度上有关植物防御能力和植食作用的研究

现状后发现，不同纬度植食作用的比较研究中仅有

较少的文献表明在低纬度地区存在较高的植食作

用；同时对于植物防御的比较研究中，仅有较少研究

发现，在低纬度地区的植物含有较高的化学防御化

合物。 因而，为了更清楚地理解植物防御在地理空

间上的变化，仍有必要进一步研究诱导植物防御的

驱动因子。
另外，随着防御量化理论研究的不断深入，已有

部分研究通过对叶片成分及其含量的变化与叶片被

啃食程度之间的相关关系，来揭示植物的防御机制。
有学者还发现植物在受到外界伤害后，邻近的健康

植物能够感受到威胁来临，并通过表达抗性基因和

产生防御物质来提高自身的防御能力，这种现象被

称为“植物⁃植物相互交流” （张苏芳等，２０１２）。 然

而，在长期的演化过程中，昆虫对植物化学防御也产

生一定的适应性。 植物通过间接防御来抵抗昆虫取

食，如当受到植食昆虫侵害时，植物会释放出次生物

质招引昆虫天敌（许冬等，２００９）。 对于植物间接防

御的研究也在逐渐深入，从直接生态作用“植物⁃植
食性昆虫”的 ２ 个营养级结构扩展到“植物⁃植食性

昆虫⁃天敌”３ 个营养级关系。 挥发性次生代谢物作

为互利素，为植食昆虫天敌提供了一种可靠的、精确

的信号。 目前已发现 ２０ 多种植物在受到侵害之后，
可明显地招引天敌过来（Ａｌｂｏｒｎ ｅｔ ａｌ．，２００３；秦秋菊

等，２００５；许冬等，２００９）。 对昆虫来说，挥发物还可

以暗示寄主的防御体系是否已启动、营养成分是否

改变、天敌潜伏的可能性等等。 植物和植食昆虫在

长期相互作用过程中形成了复杂的防御体系，有待

深入研究。
２􀆰 ２　 气候因子对植物防御的影响

植物所拥有的防御特性不仅是自身遗传的结

果，也是植物对外界环境适应的结果 （ Ａｇｒａｗａｌ，
２００７）。 在物种水平上的相关研究多强调遗传进化

在植物和食草动物相互作用的重要性（Ｍｉｔｔｅｒ ｅｔ ａｌ．，
１９９１；Ｗｅｉｂｌｅｎ ｅｔ ａｌ．，２００６），而在种群水平上则强调

区域适应的重要地位 （ Ｆｉｎｅ ｅｔ ａｌ．， ２００４；Ｋｕｒｓａｒ ｅｔ

ａｌ．，２００９），意味着防御在环境中的快速进化有利于

植物的生长。 Ｐｅａｒｓｅ 等（２０１２）研究发现，随着纬度

降低，植物的防御性越来越强，并认为可从植物的防

御性跨宏观进化追踪非生物环境。
水热条件（包括温度、光照和水分）作为调节植

物代谢水平的主要环境因子，时刻影响着植物的生

长。 在植物对干旱、低温及盐胁迫的耐受能力方面，
次生代谢物也起到了重要的作用。 如在干旱胁迫

下，植物组织中次生代谢物的含量增加。 虽然，目前

还不清楚某些次生代谢物的形成机理，但根据其含

量高低与干旱程度的相关性，可以推测这些次生代

谢物与植物的抗旱性有关。 其次，太阳辐射的强弱

以及日照长短等会对植物次生代谢物有影响。 有研

究发现，植物中的酚类含量与光照强度呈正相关

（董新纯，２００６）。 曹建国等（２００５）通过比较刺五加

（Ｅｌｅｕｔｈｅｒｏｃｏｃｃｕｓ ｓｅｎｔｉｃｏｓｕｓ）在 ３ 种生境（林内、林隙

和林缘）下叶片总黄酮含量时发现，生长在林缘的

植物其总黄酮含量最高，林隙植物次之，林内植物含

量最低，据此认为光照可能影响了类黄酮的含量。
大气成分变化（如 ＣＯ２和 Ｏ３等）也可能影响植

物体内酚类等次生代谢物浓度。 Ｐｅｌｔｏｎｅｎ 等（２００５）
发现 ＣＯ２和 Ｏ３影响了欧洲桦（Ｂｅｔｕｌａ ｐｅｎｄｕｌａ）叶片

中 ２７ 种酚类化合物含量。 当 ＣＯ２浓度增加，欧洲桦

叶片中酚酸 （ ｐｈｅｎｏｌｉｃ ａｃｉｄｓ）、杨梅酮苷 （ｍｙｒｉｃｅｔｉｎ
ｇｌｙｃｏｓｉｄｅｓ）、儿茶素派生物（ ｃａｔｅｃｈｉｎ ｄｅｒｉｖａｔｉｖｅｓ）以

及可溶性的缩合单宁（ｓｏｌｕｂｌｅ ｃｏｎｄｅｎｓｅｄ ｔａｎｎｉｎｓ）的
浓度增加；Ｏ３胁迫则导致绿原酸（ｃｈｌｏｒｏｇｅｎｉｃ ａｃｉｄ）、
黄酮糖苷配基（ ｆｌａｖｏｎｅ ａｇｌｙｃｏｎｓ）含量增加。 Ｋｉｎｎｅｙ
等（１９９７）也发现，植物叶片单宁含量也随大气中

ＣＯ２浓度增加而增加。
此外，紫外辐射对植物的影响也受到越来越多

的关注。 有研究发现，紫外胁迫可导致植物体内类

黄酮代谢增加，认为类黄酮物质在植物体内起到

“紫外吸收屏障” （ ＵＶ⁃ｆｉｌｔｅｒ ） 的作用 （ 董 新 纯，
２００６）。 这是因为类黄酮化合物对波长 ３００～４００ ｎｍ
的紫外光下具有较强的吸收能力，可以作为体内滤

光器保护叶绿体、各种细胞以及各种生物大分子免

受紫外辐射的伤害（董新纯，２００６）。 类黄酮物质主

要存在于开花植物的近茎叶的表皮细胞、叶茸毛及

叶蜡中，以保护植物光合组织等受损。 辐射强度不

同，植物体内类黄酮含量也产生差异，如高等植物中

黄酮类化合物的含量随海拔的升高而升高，而且生

长在北极和高山环境中的红叶植物对紫外光具有较
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强的抵抗力（Ｓｃｈｎｉｔｚｌｅｒ ｅｔ ａｌ．，１９９７；李鹏等，２００１；段
传人等，２００３）。 也有研究发现，除了类黄酮外，许
多酚类化合物同样可作为紫外线的“防晒霜”（Ｃｌｏｓｅ
ｅｔ ａｌ．，２００２；Ｓｕｌｌｉｖａｎ，２００５）。 因此，酚类化合物的含

量同样受紫外辐射强弱的影响。 植物还可通过物候

调节对植食昆虫进行防御。 如植物在植食昆虫胁迫

下，植物生长的关键时期和植食昆虫的活跃期存在

一定的时差，使植物在发芽初期避开了多数食叶昆

虫的危害，从而降低了昆虫的侵害程度 （ Ｓｔｒａｕｓｓ⁃
ｄｅｂｅｎｅｄｅｔｔｉ ｅｔ ａｌ．，１９９６），因此，可以认为，在植物生

长关键时期，叶片将部分养分转移而与昆虫取食高

峰错开，可称作是一种物候防御 （ Ｋｕｒｓａｒ ｅｔ ａｌ．，
１９９２）。 这也是长期协同进化的一种表现。
２􀆰 ３　 资源分配对植物防御的影响

对于环境胁迫下植物防御物质形成和诱导机

制，许多学者从资源分配角度提了不同假说，如碳

素 ／营养平衡假说（ ｃａｒｂｏｎ：ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｂａｌａｎｃｅ ｈｙｐｏｔｈｅ⁃
ｓｉｓ，ＣＮＢＨ）、生长分化平衡假说（ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ⁃ｄｉｆｆｅｒｅｎ⁃
ｔｉａｔｉｏｎ ｂａｌａｎｃｅ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ， ＧＤＢＨ）、最佳防御假说

（ｏｐｔｉｍａｌ ｄｅｆｅｎｓｅ ｔｈｅｏｒｙ，ＯＤＴ）、资源可用性假说（ ｒｅ⁃
ｓｏｕｒｃｅ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ，ＲＡＨ）等。 其中，碳素 ／
营养平衡假说（Ｂｒｙａｎｔ ｅｔ ａｌ．，１９８３）认为，植物组织

内以碳链为结构的次生产物，如萜类、酚类等物质，
与植物体内的碳氮比呈正相关，而通过以氮为基础

结构的次生产物，如生物碱，与植物体内的碳氮比呈

负相关；这种假设的理由是植物营养对其自身生长

的影响大于其对光合作用的影响，即植物受营养胁

迫时，其生长减慢，而光合作用的变化不大，植物体

就会积累较多的 Ｃ 和 Ｈ 元素，使得碳氮比增大，所
以以碳为结构的次生产物，如酚类、萜烯类就会增

多；相反，如果在遮荫条件下，光合作用就会减小，然
而植物碳氮比随之减小，结果是酚类、萜烯类等次生

物质会减少。 生长分化平衡假说（Ｗａｒｅｉｎｇ ｅｔ ａｌ．，
１９８１；Ｈｅｒｍｓ ｅｔ ａｌ．，１９９２）在很大程度上改进了碳素 ／
营养平衡假说，认为在细胞水平上，植物的生长发育

分为生长和分化 ２ 个过程，其中生长指的是细胞的

分裂，分化则包括细胞的特化和成熟，而植物的次生

代谢物是在植物的分化（即细胞特化和成熟）过程

中形成的，所以该理论认为在资源充足时，植物以生

长为主，而在资源受限时，植物以分化为主。 因此，
该理论认为外界的环境胁迫如营养受限、低温等，只
要对植物生长所产生的影响超过了对光合作用的影

响，植物体内的次生代谢物都会增多。 最佳防御假

说（Ｂｅｒｅｎｂａｕｍ ｅｔ ａｌ．，１９９２）认为，当植物通过产生次

生代谢物所获得的防御收益超过自身生长所获得的

收益时，次生代谢物才会形成。 提出该假设的理由

是植物合成次生代谢物来抵御外界胁迫，是付出植

物的生长成本为代价的，因此认为，环境胁迫下，植
物生长较慢，由于次生代谢物的合成成本较低，同时

如果植物对受损的补偿能力较差，次生代谢物的防

御收益增加，植物便产生较多的次生代谢物。 资源

可用性假说（Ｃｏｌｅｙ ｅｔ ａｌ．，１９８５）解释了在植物受非

生物胁迫下防御物质的形成，并考虑了植物对植食

者的抵抗，认为在资源限制下进化的植物种作出了

更大的防御投入来限制植食的发生。 受自然选择影

响，在恶劣环境下生长的植物生长速度较慢，而且产

生较多的次生代谢物；但是在适宜自然条件下，植物

则生长较快，而次生产物形成较少。 该假说认为，当
植物潜在生长速度降低时，植物的次生代谢物就会

增加。
单宁等酚类化合物作为含碳（Ｃ）而不含氮（Ｎ）

的次生代谢物，从资源分配的角度来看，如果植物的

碳库比营养库高时，“多余”的含碳化合物会以碳为

基础合成次生代谢物作为防御物质（Ｃｏｌｅｙ ｅｔ ａｌ．，
１９８５），这属于生长资源不平衡时表型可塑性的一

种，也是受遗传差异决定的一种防御方式（严善春

等，２００８）。 Ｒｕｕｈｏｌａ 等（２０１１）和 Ｈｅｉｓｋａ 等（２００７）
研究发现欧洲山杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｒｅｍｕｌａ），像其他杨柳科

树种一样，以碳为基础骨架的高分子次生代谢化合

物（特别是水杨酸）是对抗植食动物的一种防御化

合物。 基于资源分配最杰出的理论是蛋白质竞争模

型 （ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ， ＰＣＭ） （ Ｊｏｎｅｓ ｅｔ ａｌ．，
１９９９）。 它是从碳⁃营养平衡假说（ＣＮＢＨ）和生长分

化平衡假说（ＧＤＢＨ）中推导出来的。 蛋白质竞争模

型提出蛋白质和酚类化合物产生前同时竞争一种普

通的合成物质即苯丙氨酸（ＰＨＥ）。 在缺氮情况下，
生长相关蛋白质的合成可能比酚类化合物减少得更

多，因为生长相关蛋白质合成不仅需要苯丙氨酸，还
需要其他含氮的氨基酸，而此时大部分苯丙氨酸被

用于酚类化合物的合成。 因此，在矿质营养较低的

情况下，苯丙氨酸合成的酚类化合物途径优先于生

长，因为生长速率降低的同时，减少了苯丙氨酸合成

到生长相关蛋白质的可能性。 相反，当矿质营养没

有受限时，由于苯丙氨酸合成生长和光合相关蛋白

质的速率增加，酚类物质的浓度会有所降低（ Ｊｏｎｅｓ
ｅｔ ａｌ．，１９９９）。 Ｗｒｉｇｈｔ 等（２０１０）认为，Ｎ 限制将可能
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降低参与生长相关蛋白的苯丙氨酸，导致酚类化合

物含量增加；但 Ｐ 缺乏主要通过影响新细胞生成来

干扰生长而非蛋白质合成，因而 Ｐ 缺乏可能对酚类

化合物合成影响较小。 一般认为，植物对外界胁迫

进行主动防御需要付出更大的代价，首先会延缓有

效资源的输入，而且防御被认为是一个耗能的过程，
对植物自身的营养消耗较大，植物为了更多地投入

生长与繁殖，不可能将大量的能量用于防御，而只有

当需要防御时才投入较大能量，才是经济上可行的

策略（Ｌａｍｂｅｒｓ ｅｔ ａｌ．，２００３）。

３　 结　 语

植物与环境（包括生物和非生物环境）的关系

一直是植物生态学研究的一个热点问题。 然而，植
物用什么样的防御策略来适应不同环境，或者说是

植物如何调整自身防御策略来适应周围环境，这对

于全球气候变化背景下植物适应性的理解和预测以

及未来森林生态系统经营与管理具有重要的学术价

值和实践意义。 从化学防御角度，植物次生代谢物

作为植物抗病、虫害以及非生物环境胁迫的重要生

化基础，通过研究植物次生代谢产物与环境因子的

关系，可以更深层次地发掘植物与环境的内在联系，
并深入了解次生代谢物的防御机理，以及利用植物

的资源分配对林木抗虫性的影响可使我们充分发掘

更多的自然资源，为全面认识区域环境适应、提高林

木抗虫性和科学营林，同时利用植物的次生性物质

控制害虫，减少化学农药的使用等方面，具有十分重

要的理论和现实意义。
然而，当前研究更多集中在化学防御的研究上，

而对机械防御的相关研究较少。 机械防御的提出对

于认识植物与环境的相互关系，能使我们更全面了

解和探索植物的防御机制。 另外，区域环境及地理

样带上的研究对植食作用和非生物环境形成植物防

御进化跨大尺度提供了独特的方法和途径（Ｐｅａｒｓｅ
ｅｔ ａｌ．，２０１２）。 许多研究开始指向并解释不同的地

理区域环境和气候驱动植物防御分配格局及其防御

策略（Ｍｏｌｅｓ ｅｔ ａｌ．，２０１１；Ｗｏｏｄｓ ｅｔ ａｌ．，２０１２；Ｍｏｒｅｉｒａ
ｅｔ ａｌ．，２０１４），如热带地区比温带地区存在较大的植

食动物的多样性，而随着全球变暖，植食动物物种丰

富度也发生极大的增加（Ｃｏｌｅｙ ｅｔ ａｌ．，１９９６；Ｓｃｈｅｍｓｋｅ
ｅｔ ａｌ．，２００９；Ｃａｒｍｏｎａ ｅｔ ａｌ．，２０１１）。 因此，在热带地

区较高的植食动物多样性是否转化为对植物的植食

压力（Ｍｏｌｅｓ ｅｔ ａｌ．，２０１１），以及区域环境中经历较高

的植食压力的物种为最大化地适应环境是否也会投

入较大防御（Ｐｅａｒｓｅ ｅｔ ａｌ．，２０１２）也是植物防御研究

中的一个热点问题。 我国幅员辽阔，且南北气候差

异较大，植物资源丰富，这为国内开展相关研究提供

了有利的资源和条件，然而目前国内在大尺度防御

格局的研究很少，且尚未见到从防御角度来解释植

物在不同区域环境的适应机制方面的研究，特别是

对于植物在纬向上防御策略及其环境驱动机制缺乏

系统的研究和探讨，这些都将是下一步研究的重点。
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