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摘要<植物化感作用是生态学研究中一个十分活跃的领域3对植物为什么和在什么条件下释放化感物质这一重要问题有

不同的认识@在对环境胁迫下植物化感作用的变化及环境胁迫因子对化感物质的诱导机制等方面进行了评述后3指出植

物化感物质的产生和释放是植物在环境胁迫的选择压力下形成的3植物化感作用是植物在进化过程中产生的一种对环

境的适应性机制@
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生态系统中生物间存在着各种相互关系3以次生代谢物质为媒介的化学关系是其中一个重要方面@近

年来3植物与其它生物间的化学关系在化学生态学的研究中占有重要地位3尤其是植物化感作用7%1=

14105X6Tz;的研究引人注目@其研究内容主要涉及到化感物质的分离鉴定及其生物活性.化感物质对受体

生物的作用机理以及化感作用的应用潜力等几个方面@然而3随着研究的深入3一些不可回避的问题摆在

面前<化感作用在生态系统中到底处于一个什么样的地位/植物为什么和在什么条件下释放化感物质/化

感物质在什么环境条件下才能影响其它植物/这些问题是认识化感作用本质和其得到实际应用的根本所

在3它们制约着植物化感作用这一自然规律在农林业生产上的进一步应用@
自然界的资源是相对有限的3一种生物最终是否得以生存3取决于它在不良环境条件下的竞争效

率081@一般而言3植物不会无缘无故地释放化感物质@这一方面是因为植物的任何代谢功能都直接或间接

地需要能量和碳源0!1>另一方面3植物有在体内贮存和在特定条件下从头合成次生代谢物质的功能0)1@但

是3植物所生活的环境总是在不断变化着3有时变化幅度超过了植物正常生活的范围3即所谓逆境7(\}V=

~0\$4\6X1{6~4{{;@除此之外3植物还要承受其它生物的侵扰@植物面对这些胁迫时3有些植物会采用释放

次生代谢物质的方式来抵御昆虫.动物和微生物的侵袭3抑制邻近植物的生长3以增强自身的生存竞争能

力7即化感作用;@同时3受体植物在其逆境条件下3本身的抗逆性减弱3此时3其它植物对它的化感作用可

能成为其生长的限制因子@因此3对不同逆境下植物化感作用的研究3
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不仅可以探寻植物在什么条件下和
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为什么要释放化感物质!也就是植物化感物质的释放机制问题"而且有助于了解植物释放的化感物质在什

么环境条件下才能影响其它植物#这对全面评价植物化感作用在生态系统中的地位!揭示化感作用这一植

物在生态系统中的自然化学调控规律有着重要的价值#

$ 环境胁迫对植物化感作用的影响

$%$ 对化感物质产生和释放的影响

经过长期对环境的适应!植物已经选择了较为适宜的自然环境!但同时也必须经受自然环境的突然变

故&’(#在环境胁迫条件下!植物通过物理手段与其它植物竞争有限资源的能力大为降低!化学的方法就会

上升为其竞争的重要手段#因此!环境胁迫下!植物化感作用的增强具有重要的意义#
酚类物质是研究最多)也被证实是化感活性较强的一类物质&*(#+,-.等人&/(发现!万寿菊01234546

4748529在水分胁迫条件下0干旱9!其酚类物质的含量明显高于其在水分充足时的含量#:,;;等人&<(研究发

现!随着营养胁迫程度的增强!向日葵0=4>?2@5AB62@@BB69产生的酚类物质含量相应增加!因此!在营养胁

迫时!其对苋属植物西风谷0CD272@5AB67457EF>4GB69萌发的抑制作用明显增强#HIJKKJ等人&L(认为!在环

境胁迫条件下0非生物因子9!酚类化合物的积累在植物化感作用中有着重要的作用#他们的研究发现!M
胁迫下!向日葵根分泌物中酚类物质的含量显著增加&L(#
萜类物质是另一类研究较多且活性较强的化感物质!其在环境胁迫下含量的变化是近年来研究的热

点#NIOJK等人&P(研究了 QRS浓度对迷迭香0TE6D27?@B6EFF?8?@2>?69中单萜含量及其释放的影响!发现随着

QRS浓度的增加!其体内单萜含量显著增加#同时!其释放受外界环境影响很大!在高温季节!其释放的单

萜明显高于其他季节#作者在对胜红蓟化感作用的研究中发现!在缺肥)缺水等逆境下!胜红蓟的化感作用

明显增强!这与其体内早熟素U的增加有直接关系&VW(#
作者认为!在缺水)缺肥)高温等环境胁迫条件下!一方面!植物可以通过释放化感物质的方式抑制周

围其它植物的生长!从而增加其对养分)水分等的相对竞争能力"另一方面!有些化感物质0如酚类)酸类物

质9有助于植物吸收 X)M以及金属离子等营养元素&VV!VS(!提高抗逆性等生理作用0如多胺的增加能显著地

提高植物的抗寒性能&VY(9!从而增加了植物在逆境条件下的相对竞争能力!对其它植物就会产生间接的抑

制作用#而后者更可能是环境胁迫下!植物化感物质增多)化感作用增强的主要原因#
植物生长发育过程中!除了经受非生物环境的突然变故外!还要经受病原微生物)植食性昆虫以及其

它侵占性植物的侵扰!而病原微生物和植食性昆虫的侵袭往往是致命的#因此!病虫害诱导的植物抗性以

及植物与草食动物的协同进化近年来成为人们研究的热点问题#人们发现!在植物对病虫害的防御机制

中!最重要的是化学因素!其次才是物理因素&V’(#
有研究表明!萜烯类物质的产生主要与植物受到微生物的侵害有关!该类物质能够抵御微生物的进

攻&V*(#许多研究也表明!植物在受虫害损伤后!在次生代谢方面一个最明显的变化是酚类化合物含量的增

加&V/(#此外!虫害诱导植物产生的挥发物中!萜烯类物质是其中最主要的组成部分&V<(#这些研究主要集中

在次生代谢物质在植物抵御微生物侵袭以及植物通过释放挥发性物质调节植物)植食性昆虫及其天敌三

者间的相互关系!从而达到防御植食性昆虫的目的上#然而!如前所述!许多酚类和萜烯类物质是具有化感

活性的#当病原微生物或植食性昆虫所诱导的这些次生代谢物质进入环境时!植物周围的任何生物对这些

次生代谢物质都是一个接受者!这就势必对这些生物包括植物和微生物产生影响#因此!在病虫害胁迫条

件下!植物化感作用增加是可能的#
植物竞争是否对化感物质的产生具有诱导作用!目前尚未见报道#一方面是因为植物竞争涉及到营

养)水分等非生物因子的影响!从而很难区分起主导作用的因子#同时!也可能是由于植物竞争的诱导作用

不明显!难以鉴定其化感物质的变化#毕竟!植物竞争的影响在大多数情况下并非是致命的#
总之!植物化感物质的产生!不可能完全是植物与植物之间的选择压力下形成的!更有可能是以植物

与物理环境或者植物与其进攻者!如植物与病原微生物或植物与植食性昆虫之间的选择压力为基础而形

成的#

$%Z 对化感物质作用强度的影响
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许多研究表明!受试植物在其逆境条件下!受化感物质的影响会显著增大"#$%&’(($)*+,-的研究表明!在

高温条件下!阿魏酸对作物化感作用的最低作用浓度明显降低!如其对玉米的最低作用浓度 ./0时为

1223)45(!而 670时为 .223)45(8类似地!在 .60时!阿魏酸在 +223)45(对大豆无作用!而在 610时!具

有明显的抑制作用!尽管在这两个作用温度下!对照几乎无明显变化"同样!#$%&’(($)*+,!+/-证实!在水分胁

迫时9缺水:!化感物质对受试植物的活性也会增加"这可能是因为!土壤水分含量增加时!兼性厌氧微生物

9;<=>(<?<?$@’<%<’ABC$=BA)<%$D5D:增加!化感物质就会因发酵而降解*.2-"
许多化感物质能影响植物对营养元素的吸收*+/!.+-!在营养缺乏时!是否会加强化感物质的活性呢E许

多研究证实了这一点"F$(($<5DB%等人*..-报道!在低 G!低 H条件下!肉桂酸对受试植物 IJKLMJKNOLPQRJST

UMOLPQ的抑制作用明显加强"最近!作者研究了胜红蓟挥发油对不同营养水平下植物的化感作用!发现!
随着营养水平的降低!胜红蓟挥发油的化感作用强度明显增加*.6-"这可能是因为!一方面!在逆境条件下!
受试植物抗逆性较差!对化感物质的敏感性会增加8另一方面!施肥能够削弱化感物质的作用强度*.1-"目

前!有关化感物质作用的环境条件问题!研究尚不多见!特别是萜烯类化感物质"加强这方面的研究有助于

揭示化感作用的作用机制"

V 环境胁迫对植物化感物质的诱导机理

化感物质在环境胁迫条件下产生变化的内在生理机制问题!目前尚未见报道!但是!在次生代谢物质

随环境条件变化的生理机制方面!提出了一些有意义的假说"虽然环境胁迫下化感物质的变化可能会有所

不同!但化感作用的理论基础仍然是植物的次生代谢"因此!用这些假说来认识环境胁迫条件下化感物质

产生和释放的诱导机制是有意义的"

VWX 碳素4营养平衡9Y<ACB%4G>?A$’%?Z<(<%=’!YGZ:假说

YGZ假说认为!植物体内以 Y为基础的次生代谢物质9如酚类[萜烯类和其它一些仅以 Y[\[]为主

要结构的化合物:与植物体内的 Y4G9碳素4营养:比呈正相关!而以 G为基础的次生代谢物质9如生物碱等

含 G化合物:与植物体内 Y4G比呈负相关*.̂-"该假说建立在植物营养对植物生长的影响大于其对光合作

用影响的理论基础之上"在营养胁迫时!植物生长的速度大为减慢!与之相比!光合作用变化不大!植物会

积累较多 Y[\元素!体内 Y4G比增大!因此!酚类[萜烯类等以 Y为基础的次生代谢物质就会增多"然而!
在遮阴条件!光合作用降低!植物体内 Y4G比降低!导致酚类[萜烯类等不含 G次生代谢物质数量降低"

YGZ假说成功地预测了许多有关营养[光照对植物次生代谢物质的影响*._!.7-!但是许多研究也得出了

一些相反的结论*._!.7-"这可能是由于不同植物之间确实存在着这种差异"但另一方面!植物次生代谢物质

的产生!不只与体内的 Y[\[][G等元素的比例有关!它还受到诸如酶活力等许多因素的影响"此外!许多

研究者认为!植物次生代谢物质的产生是植物牺牲生长为代价的*.,!./-!在环境胁迫程度足以影响到植物的

生命时!植物就只能以生长为主要目的!相应就会减少次生代谢物质的产生*.7‘./-"

VWV 生长4分化平衡9aABb?&4c$dd’A’%?$<?$B%Z<(<%=’!acZ:假说

植物的生长发育从细胞水平上可分为生长和分化两个过程"前者主要包括细胞的分裂和增大!后者主

要包括细胞的特化和成熟"次生代谢物质是细胞特化和成熟过程中生理活动的产物*62-"aGZ假说认为!在

资源充足的情况下!植物以生长为主!而在资源匮乏的情况下!植物以分化为主*.7!6+!6.-!该假说与 YGZ假

说具有相同的理论基础"但它比YGZ假说的内容更为广泛"acZ假说认为!任何对植物生长影响超过对植

物光合作用影响的环境因子!都会导致次生代谢物质的增多9如营养匮乏[低温[Y].浓度升高等:"
尽管 acZ假说较之 YGZ假说有了很大的适用范围!而且许多研究结果都支持这一假说!但它也同样

存在着 YGZ假说相同的不足!如次生代谢的成本问题"这两个假说均认为次生代谢物质的产生是不会以

减少植物生长为代价的"

VWe 最佳防御9]f?$5>5c’d’%D’!]c:假说

植物次生代谢物质的产生是以减少植物生长为g机会成本h9]ffBA?>%$?i=BD?:!]c假说认为!植物只

有在其产生的次生代谢物质所获得的防御9c’d’%D’:收益大于其生长所获得的收益时!才产生次生代谢物

质*.,!./-"在环境胁迫条件下!植物生长减慢!此时!产生次生代谢物质的成本较低"同时!植物受损害的补偿
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能力较差!次生代谢物质的防御收益增加"因此!在环境胁迫条件下!植物会产生较多的次生代谢物质"

#$假说能从次生代谢物质的成本方面来考虑其随环境条件变化!有其合理之处"但是!它只考虑了次

生代谢物质所具有的防御性作用!而没有考虑其还有一些其它的功能!这些功能的存在!也就降低了它的

产生成本"如环境胁迫条件下!植物通过物理手段进行竞争的能力受到限制"它通过释放次生代谢物质%化

感物质&来增强自身的生存竞争能力!也会降低产生次生代谢物质的’机会成本("

)*+ 资源获得%,-./012-34567586769:!,3&假说

所有植物的生长发育!都依赖于光;水;营养等必需资源的获得"然而!自然界中的环境条件多种多样!
有资源丰富;良好的自然条件!也有资源馈乏;恶劣的自然条件",3假说认为!由于自然选择的结果!在环

境恶劣的自然条件下生长的植物!具有生长慢而次生代谢物质多的特点<而在良好自然条件下生长的植

物!其生长较快且次生代谢物质较少=>?!>@!AAB"该假说认为!当植物的潜在生长速度降低时!植物产生的用于

防御的次生代谢物质的数量就会增加=>?!>@!AAB"这是因为!一方面!在环境胁迫条件下!植物生长的潜在速度

较慢!受到损害时!其损失的相对成本较高!必然会产生较多的防御性物质用于防御"此外!在适宜的环境

条件下生长的植物!其生长速度较快!其产生次生代谢物质的相对成本较高!因而其数量就少"

,3假说从植物进化的角度来分析植物次生代谢物质随环境条件变化的内在机制!认为植物次生代谢

物质产生变化是植物长期对环境条件适应的结果"同时!该假说也认为次生代谢物质的产生是需要成本

的"但是!该假说是针对不同植物种间比较而提出的!很难说明同种植物在不同环境条件下次生代谢物质

是如何变化的"
比较以上 C个假说!可以发现其不同主要集中在以下两个方面D一是次生代谢物质的产生是否需要成

本<二是次生代谢物质的产生是一个主动的过程还是一个被动的过程"根据前两个假说!植物次生代谢物

质的产生是由于外界环境条件变化引起植物体内物质积累的一个被动过程<而后两者则认为植物次生代

谢物质的产生是根据其产生成本的变化而变化的主动过程!但是!这些假说都从各自的角度说明环境胁迫

条件下!植物次生代谢物质的数量是增加的"
植物化感物质作为次生代谢物质的一部分!其变化必然会受到植物体内次生代谢物质变化的影响"尽

管人们很难说明植物体内次生代谢物质含量增加!其释放的化感物质就一定会增加!但这至少从一个侧面

反映了环境胁迫条件下!植物增强向环境释放化感物质的可能性"
目前!关于虫害诱导植物产生次生代谢物质存在着两种主要的假说"%E&积极防御%32964-$-F-G.-!

3$&假说<%>&碳素H营养平衡%I518/GHJ0916-G9K575G2-!IJK&假说"前者认为!在虫害胁迫下!植物产生具

有抗性的次生代谢物质%主要是酚类;萜烯类物质&是植物对植食性昆虫的一种积极的防御反应!是植物与

植食性昆虫协同进化的产物=EL!AC!AMB"3$假说认为!植物在虫害胁迫时产生的化学防御物质是一种积极的

主动的过程"后者则认为!由于植食性昆虫的为害!导致植物营养素含量下降!使植物体内的碳素H营养失

去平衡!碳素过量积累!从而使植物合成一些不含 J的化合物!如酚类;萜烯类等=AC!AMB!这些物质的产生会

对植食性昆虫产生不利的影响"由此可见!IJK假说认为植物在虫害胁迫下产生的化学防御物质是一个消

级;被动的过程"
目前!许多实验结果分别给两种假说提出了难题"如植食性昆虫的口腔分泌物中存在着能够诱导植物

产生挥发性物质的化学诱导物%即激发子 N76269/1&=AO!ALB"植食性昆虫对植物某一部位的为害!能导致整株

植物甚至邻近植物系统性地释放化学物质=>L!A?!A@B"对于这些实验结果!IJK假说很难作出圆满的解释"
同样!积极防御假说也遇到了一些难以解释的实验结果!如 K1:5G9等人=EOB发现!虫害诱导植物释放化

学防御物质!仅存在于营养胁迫条件下生长较慢的植物中!在营养丰富的环境条件下!却不存在这种现象"
同时!施肥能够减少这种化学防御物质的释放=EO!ACB"
尽管这两种假说在很多方面几乎是相互矛盾的!但至少在一个方面是相同的D虫害胁迫能够导致植物

次生代谢物质的增加"而且这些次生代谢物质大多数是一些具有化感活性的物质!如酚类和萜烯类物质"
这就给了人们一种启示!植物化感物质的产生也可能是植物与植食性昆虫的选择压力下产生的"这也从一

个方面证实!环境胁迫条件下!植物化感物质是增加的这一观点"
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! 环境胁迫下的信号传递

生物体的新陈代谢和生长发育主要是受遗传信息及环境信息的调节控制"遗传基因规定个体发育的

潜在模式"其实现在很大程度上受控于环境信息#植物受到外界环境的刺激时会产生某些信号"这些信号

经过一系列的传导过程"最终会引起植物形态上或生理上的变化#$%&’()*+,-认为"在植物体内存在一个胁

迫反应的中心系统"它可以被多种环境胁迫所激活.如营养馈乏/缺水等0"通过某种机制来调控植物的生

长速率及物质分配#这种调控的结果是否会导致植物化感物质的变化呢1换言之"导致植物体内是否存在

着某种信号系统"如化学信号/物理信号"在环境胁迫的刺激下"激发该信号系统"植物体内代谢系统发生

改变"从而引起植物化感物质产生变化呢1目前"人们还没有从化感作用的角度去探讨这一问题#但这种猜

测不是没有根据的#有研究表明"植物在病原微生物的胁迫作用下产生的防御物质 植物抗菌素.萜烯

类物0"常常是由病原微生物或寄主植物细胞壁衍生的激发子引起"激发子的作用首先是作用于寄主细胞

表面受体"通过两者之间的识别与受体激活引起胞内的防御反应*+2-在研究植食性昆虫诱导的植物挥发物

的释放机制方面"一些学者也认为植物体内存在系统性传递信息的信号物#这方面的研究"国内已有详尽

的综述"本文不再重复*3+"34-#

5 结束语

植物有别与动物"它难以逃避或改变环境"因此"适应多变的环境是其维持生存的主要出路#在资源匮

乏条件下"植物对有限资源的竞争能力决定着其生存能力"而此时"植物通过物理手段获得资源的能力大

大降低"植物就会采用化学方法来增强其竞争能力"因此"化感作用的增强无疑具有重大的意义#在病虫害

胁迫条件下"植物通过释放次生代谢物质的方法来达到防御的目的"而这些次生代谢物质又必然会对周围

其它植物和微生物的生长产生影响"一物多用的生态功能在化感物质中是普遍存在的*+-#环境变化"尤其

是环境胁迫"植物必然产生一系列的生理和化学响应"环境/生理和化感物质三者之间必然存在着联系#因

此"笔者认为"植物化感物质的产生和释放是植物在环境胁迫的选择压力下形成的#植物化感作用是植物

在进化过程中产生的一种对环境的适应性机制#虽然这种机制"尤其是有关环境胁迫诱导植物化感物质变

化的内在生理机制目前尚无系统的研究#但可以相信"随着愈来愈多不同学科学者对这一问题的关注"化

感作用这一植物在生态系统中的自然化学调控规律的本质必将被揭示#

参考文献

*2- 6&))78曹日强译 9次生代谢作用8北京:科学出版社"2;438<43=3,;9
*<- >?@A%?)BC)786?D&ECF(GGCADACHD?@’?)C(I&GGJKJF&D(C)()%(L%?@’F&)DA8M8NOPQ8RSTU82;;+"VW:2<42=23<49
*3- X&@?XY"ZJKF()AC)7[8\)IJG?IA])D%?A(ACH’F&)D̂ CF&D(F?A8_‘abcP82;;d"!ef:3,=329
*+- 孔垂华 9植物化感作用研究中应注意的问题 9应用生态学报"2;;4"g:33<=33h9
*i- j(G?kl8mUUPUTn‘aOo8<)I?I8p?qrC@s:tG&I?K(GX@?AA\)G8"2;4+8<hd=<;,
*h- Z&)L$u"$&(Y v8wC%Fw"Pa‘U8XF&)DAD@?AA&)I&FF?FC’&D%]8mNx8xoQn8xPb82;;i"feV:2+<=2+d9
*d- [&FFty"yFJKz&)Iv(D?Aj$8uD@?AAKCI(H(G&D(C)CH&FF?FC’&D%](){PU|‘}aOc~‘}}cc~l8I?E@(AC)A??IL?@K()&!

D(C)8mQPb8M8"Ta82;4<"#g:ddh=d439
*4- wC?’’?k$k"uCJD%q(Gsl6 &)Iy(DD?FF7k8Z%?@?F&D(C)A%(’CHD(AAJ?G%FC@CL?)(G&G(IGC)G?)D@&D(C)A&)IF?&G%!

()LCH’%?)CF(GAH@CKAJ)HFCq?@AL@Cq)J)I?@̂ &@]()L’%CA’%&D?A)JD@(?)DGC)I(D(C)A8N‘}‘%8M8"Ta82;dh"f5:i;3
=i;;9

*;- 7CA?’X&)I7C&)l8kHH?GDACHG&@EC)I(C&(I?"q&D?@AJ’’F]"&)IA?&AC)&FF]C)D?@’?)?GC)D?)D&)I?K(AA(C)E]
’T~Q‘b|}c~T((|S|}‘U|~8M8NOPQ8RSTU82;;d"V!:;d;=;;39

*2,- 孔垂华"胡 飞"骆世明 9胜红蓟对作物的化感作用 9中国农业科学"2;;d"!W.i0:;i9
*22- pC@D%J’jj")?)LA%CJr"$&F(L@?)jt"Pa‘U8XCF]’%?)CFGC)D@CFCH)(D@CL?)@?F?&A?H@CK’()?F(DD?@8_‘acbP8

2;;i"!**:<<d=<<;9
*2<- $%&’()vu+8p?qGCL()D%?)(D@CL?)G]GF?"_‘acbP82;;i"!**:2;;=<,,9
*23- 孔垂华"胡 飞"谢华亮"等9外源多胺对水稻萌发和前期生长的作用及其在土壤中的滞留 9应用生态学报"2;;h"

*:3dd=34,9
*2+- 钦俊德 9昆虫与植物的关系,,论昆虫与植物的相互作用及其演化 9北京:科学出版社"2;4d934=h29
*2i- 薛应龙"欧阳光察 9植物抗病的物质代谢基础 9植物生理与分子生物学 9见:余叔文主编 9北京:科学出版社"

3i4i期 孔垂华等:环境胁迫下植物的化感作用及其诱导机制

万方数据



!""#$%%&’%#($
)!*+ ,-./012345678.-902,3:;.<=5/>23?@ABCDEE570=FEG6/5-.;/<0-606F/F/95;.H596/9<76I;5-5=6=0./756/J;.=K.

L.L5-I6-78CMNOBOPQC!""R3STU(&%%’(&#V$
)!%+ W67K5XCYF7.;./9=H=05G67L-F9<706F/FEZF;.06;585-I6ZF-5[6/9<75905-L5/F69=U0856--F;56/L;./0[85-I6ZF-5G<[
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