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摘要:从动物>植物协同进化模式S植物对动物采食反应及动物对植物防卫的适应对策等方面综述了以植物次生化合物为

媒介的植食性哺乳动物>植物协同进化的研究进展B动物与植物的协同进化模式包括成对协同进化S扩散协同进化S躲避

>辐射协同进化S多样性的协同进化S平行分枝进化S互惠进化等模式B植物不仅以超补偿反应2物理防卫作为对植食性动

物采食的应答2延长植食性动物的觅食时间2降低植食性动物的觅食效率2更能以其派生的次生化合物抑制动物的摄食2
进而影响其消化S代谢及生长等生理生态特征B动物通过改变觅食行为2调整对各食物项目的相对摄入量2减少次生化合

物的摄入量=动物还通过氧化S还原S络合S改变消化道内环境S形成相应的降解酶S改变代谢率等途径降低次生化合物对

其的负作用B
关键词:植物次生化合物=植食性哺乳动物=植物=协同进化
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植物与植食性动物在长期协同进化C3),-)2*!$)%E过程中’植物形成一系列的防卫机制’植食性动物则

进化形成相应的适应对策[D\]一些研究表明’以植物次生化合物为媒介’探讨植物与植食性哺乳动物的协

同进化模式为进化生态学及营养生态学极为活跃的研究领域[F’G\]
有关动物V植物系统相互作用的早期研究’主要集中于授粉生物学和植物V植食性昆虫的相互作用[H\]

植物次生化合物对昆虫的觅食[I\ 生̂长 繁̂殖及存活均有显着的抑制作用[K’_\]同时’又为昆虫种群动态的

重要调节因子[X’W\]而以次生化合物为媒介’探讨植物V植食性哺乳动物系统相互作用研究则甚少[DU’DD\]本

文试图论述以植物次生化合物为媒介’植物与植食性哺乳动物的协同进化模式’及该领域的最新研究进

展’以期对我国动物V植物系统相互作用的研究有所裨益]亦为草地生态系统有毒植物控制’濒危物种的保

护’提供可靠的生态学理论基础]

‘ 植食性动物V植物系统的协同进化模式

自 a).,[DF\在研究植物与真菌病原体基因相互作用的种群遗传学模型中首次提出协同进化

C3),-)2*!$)%E的概念以来’特别是 L8/$38和 b"-,%[DG\发表在 ;3$,%3,上的c蝴蝶与植物<协同进化研究d一

文’使这一概念倍受生态学家的关注’尤其是在植食性昆虫与植物相互关系的研究中’经常涉及到协同进

化]同时’这一概念也广泛用于其它物种间相互作用的研究中]B8)5(#)%[DH\指出’拮抗相互作用

C"%!"&)%$#!$3$%!,/"3!$)%#E可促进植食性昆虫与植物的适应辐射C"."(!$-,/".$"!$)%E]然而’L8/$38和

b"-,%[DG\论述的协同进化较 a).,[DF\提出的协同进化意义更为广泛]在现代生态领域’有关协同进化的概

念和模式甚为复杂]

B8)5(#)%[DI\提出成对协同进化C("$/:$#,3),-)2*!$)%E的概念]这种进化意指相互作用的两个’或多个

物种的相互适应反应?或一个物种的性状作为对另一物种性状的反应而进化’而后一物种的这一性状本身

又是作为前一物种性状反应而进化]描述捕食者与猎物’植食性动物与植物以及寄生者与宿主的协同进化

大都属于此类模式’此类模式亦称谓专性协同进化C#(,3$+$33),-)2*!$)%E’相似的还有协同进化军备竞赛

C3),-)2*!$)%4"/5#/"3,E[DK\]

@*!*45"[D_\建立了扩散协同进化C.$++*#,3),-)2*!$)%E的概念]扩散协同进化为在生态学特征相近的

两类动物中’一类物种对另一类物种选择的互惠适应C/,3$(/)3"2"."(!"!$)%E]在长期的协同进化过程中’许

多植食性昆虫的食物选择使禾本科植物产生次生化合物’而一些昆虫则通过进化’适应禾本科植物形成的
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次生化合物!选择摄食此类植物"尽管!扩散协同进化普遍存在于自然界"但尚未对其进行详尽的描述"
躲避#辐射协同进化$%&’()%#*(+,’(-’.%/.-01,.23这一概念是由 45.6)&.2789:提出的!它的含义是一种

植物新防卫性状的进化使其免受以前植食性动物的摄食!而只有适应这种防卫性状的植食性动物才能利

用这种植物!从而!使物种数增多$表 83!蝴蝶与植物之间的协同进化即属于这种类型78;:"
表 < 以植物次生化物为媒介的植食性哺乳动物=植物系统协同进化>

?@ABC< DECFEBGHIEJEKL@LL@BI@JMCNAIFENC=OB@JHPQPHCLLCRI@HCRAQOB@JHPCSEJR@NQSELOEGJRP>

协同进化次序 植物反应 动物反应

T.%/.-01,.2.*+%* U-(21*%&).2&% V2,6(-*%&).2&%

8
毒素 8的合成与积累 WX215%&,&(2+
(’’060-(1,.2.Y1.Z,28

所有物种回避 V/.,+(2’%[X(--&)%’,%&

\
继续合成 T.21,20(-&X215%&,& 少数物种适应!大多数物种回避 V+()1(1,.2[XY%]

&)%’,%&V/.,+(2’%[X6.&1&)%’,%&

;
仅 在 有 限 的 捕 食 压 力 条 件 下 存 活

W0*/,/(-],15 .2-X-,6,1%+ )*%+(1,.2
)*%&&0*%

毒素 8成为适应物种的觅食诱食剂 4.Z,28[%’.6%
Y%%+,2̂ (11*(’1(211.(+()1%+&)%’,%&

9 _
大多数物种适应!引起觅食压力 ‘.&1&)%’,%&[%’.6%
(+()1%+!’(0&,2̂ 5%*[,/.*%)*%&&0*%

a
毒 素 \合 成 和 积 累 WX215%&,&(2+
(’’060-(1,.2.Y1.Z,2\

所有物种回避 V/.,+,2̂ [X(--&)%’,%&

b
继续合成毒素 8和毒素 \T.21,20%+
&X215%&,&1.Z,28(2+1.Z,2\

少数物种适应!大多数物种回避 V+()1(1,.2[XY%]
&)%’,%&!V/.,+(2’%[X6.&1&)%’,%&

>更进一步的过程!包括植物中毒素 8消失!同时!进一步合成更有效的毒素 ;c9de0*15%*%/%21&6,̂51,2’-0+%15%
+,&())%(*(2’%.Y1.Z,28Y*.615%)-(21(2+15%&X215%&,&.YY0*15%*6.*%%YY%’1,/%1.Z,2&;c9

在以植物次生化合物为媒介的条件下!植食性哺乳动物#植物系统的协同进化过程中!需要动物个体

降解及排泄植物合成和积累的毒素!动物才能以该种植物为食f随之!动物进化并逐步适应毒素!动物则对

植物的摄食压力增大!而植物对过度摄食压力的响应为合成第 \种次生化合物!与第 \种次生化合物协同

保护植物免受动物摄食"新的动物种形成!适应受双重保护的植物!并以此为食"

4.]2&%2+78g:曾提出多样性的协同进化$+,/%*&,YX,2̂ ’.%/.-01,.23"此种协同进化认为!相互作用的两

物种间!一物种可诱使另一物种形成新种或协同物种形成f同时形成的物种可能是物种间相互作用偶然形

成的副产物"亦为协同物种形成$’.&)%’,(1,.23"在自然界"相互作用的植食性昆虫与植物间的协同进化即

属于此种格局!某些植食性昆虫同时也是植物的专一授粉者"
在一定程度上!昆虫群体内部的遗传关系是其宿主间遗传关系的反映因此!进入 \h世纪 ih年代!

e010X6(和 j%&&%78i:提出平行分枝进化$)(*(--%1’-(+.̂%2&,&3的概念"此种概念的意义为在平行分枝进化

内!亲缘相近物种的趋异性几乎同时发生!与协同物种形成相同!平行分枝进化可能为附带性的或偶然发

生的!但并非皆为协同进化的结果"
对植食性动物与植物协同进化的研究主要在植食性昆虫与植物的相互作用中进行"由于植食性哺乳

动物的食性泛化!且活动能力强!因此!此类动物与其它物种之间并未显示出成对协同进化所期望的专性

协同作用及和协同物种形成!从而使涉及植食性哺乳动物的此类研究甚为贫乏"45.6)&.2789:已报道的植

食性哺乳动物和植食次生化合物的互惠进化$*%’,)*.’(-%/.-01,.23!似乎应为扩散协同进化"对此研究较为

深刻者为大型植食性哺乳动物与禾本科植物的相互作用"‘’k(0̂51.27\h:认为!有蹄类动物和牧草同时扩

散!动物消化系统的进化有利于其以禾本科植物为食!而有蹄类动物的摄食则能促进禾本科植物的生长"
植食性动物的食性越特化!与植物的协同进化潜力越大"若以植物的根c叶c果实c种子为类别!则植食

性哺乳动物为食性泛化类群"若以植物种类或所含植物次生化合物分类!则分布区重叠的哺乳动物以其对

植物的特化程度而进行资源分配7\8:"在植物次生化合物为媒介的条件下!植食性哺乳动物与植物的相互作

用是决定二者协同进化的关键7\\:"
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! 植物对食草动物采食的反应

!"# 植物对食草动物采食的超补偿反应

某些植物在受到动物采食后所表现出的生物量$无性繁殖体或种子产量增加的现象%称为植物的超补

偿反应&’()*+,-./0,1’.*2)+3,*/.2’,*2.45食草动物在一定程度上采食植物%不仅不危害植物的生存和生

长%相反%还会对植物的生长发育有促进作用%该促进作用可以弥补植物因食草动物采食造成的营养和生

殖的损失67895一些研究表明%取除了顶端生长点的植物产量高于未受伤害的对照植物67:%7;95烟青虫

&<=>?@ABCDDEEF>GD4咬食烟草或棉花顶尖后%运集中心由植株顶端移向侧生叶片%从而使烟草或棉花产量得

到提高%品质也有所改善67H95食草动物的采食还可以去除植物的衰老组织5这些衰老组织不仅不能进行有

效的光和作用%而且呼吸消耗植物的营养资源%并且遮荫而阻止下部枝叶的产生和生长5当这些衰老组织

被食草动物采食后%即有利于植物的再生67I95
当有动物放牧时%动物J吃割K植物地上组织被及践踏植物残体%并以粪尿形式滋养土地%把种子踩入

土中5由此可见%动物的采食不仅加速土壤L植物系统的养分循环%提高土壤肥力而诱导植物的超补偿%还

能调节植物种间关系%使草地生态系统的植被保持一定的稳定性67M95
植 物对食草动物采食的超补偿反应的另一种解释为动物唾液促进植物生长的假说5根据

N0O)PQR+,*67S9报道%塞伦盖提大草原的牧草经角马&<?TT?U=DCGCE4采食后%牧草生长速度明显加快5他用

围栏的方式%把角马拒于栏外%观察有放牧和不放牧的两种情况下植物生物量的变化%结果发现%在角马原

来吃过草的样地中%植物的生物量恢复得很快%长出短而茂密的牧草叶子%而未被吃过的样方内%植物的生

物量反而有所下降5VW./和 X,YR)/368Z9发现%经蝗虫&[U@ABABDC4采食的格兰马草&\?FGC>?FD]@DUA>AE4分蘖

数量较机械切割的格兰马草的分蘖数量多5而另一些研究则与此相反68̂95

!"! 植物对食草动物采食的防卫反应

植物不仅与周围其它植物竞争养分$水分及阳光%且还受微生物$植食性昆虫$爬行类$鸟类及食草动

物的摄食5因此%植物为防止植食性动物的摄食%不仅形成坚硬的角质层%针$刺$钩$针毛等进行物理性防

卫&’RW230)(_.‘.*2.4%以延长植食性动物的觅食时间%降低植食性动物的觅食效率%更能以其派生的次生化

合物抑制动物的摄食%进而影响其消化$代谢及生长等生理生态特征&图 4̂6:%8795

a)/b)*和 XW./26889指出%由于食草动物的摄食作用%诱使受损植物形成或强化针$刺$钩等物理防卫及

次生化合物的化学性防卫5由于食草动物的摄食作用%诱使植物防卫性化合物含量增加%从而降低植物作

为动物食物的质量%防御食草动物的摄食5而蚜虫&[c=AB?BDC2’"4对欧洲杨&d?cF>FEG@CeF>D468:9%欧洲兔

对白桦的摄食均可引起植物次生化合物的含量升高68;95大量的研究表明%植物次生化合物对植食性哺乳动

物的食物摄入量68H9$蛋白质利用率6̂9$生长速率68I9均具有显着的抑制作用5fR,1)2等68M9以含 Hg没食子

酸 的食物饲喂草甸田鼠&hUA@?GFEcCTTEi>jDTAUFE4%处理组较对照组的 XNk增高 8̂lHgm77lHg5

n/..()*_等68S9以 ;g的单宁酸食物饲喂小白鼠 ImS_后%发现实验个体的肾腺盘壮小球较对照组显著增

大%且小肠对钠的吸收明显下降5o)2,*和 p)(,6:9将富含酚类化合物的白桦枝条萃取物加入美洲兔&qCcCFE

DeC@AUDTFE4的食物中%发现美洲兔的尿液中 O)r分泌量增加%严重影响实验个体的钠平衡状态5p)*+./
等6:Z9以富含生物碱的黄花棘豆&stG@?cAE?U=@?UCc=D>D4饲喂怀孕母羊%并利用超声波定期检测母羊体内胚

胎的发育状况%结果发现摄食棘豆的母羊%胚胎发育延迟%胎儿和子宫血管发育不良%胎儿畸形$死胎和流

产现象增加5u((32等6:̂9则发现%摄食棘豆属植物的怀孕母羊%血清孕酮含量显著下降%初生羔羊的死亡率

和畸形率增加5

v 植食性哺乳动物对植物化学防卫的适应对策

v"# 行为适应

在自然界%植食性哺乳动物在觅食过程中%选择能满足其对能量$蛋白质及水分等营养因子需求的植

物%同时也摄入了一定量的植物次生化合物5植物次生化合物不仅能影响动物的消化和代谢%而且还影响

植食性哺乳动物的食物选择和觅食行为5

p/,-.*w)等6:79认为%动物能将食物滋味与其食物摄入后的反馈加以联系%通过觅食行为的改变%调整
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图 ! 动物"植物系统协同进化模式

#$%&! ’()*+(,-(*.(+/0$(1(,21$32+"4+2105650*3

对各食物项目的相对摄入量7829+*:和 #(+*6;<=>发现?卷尾袋貂@ABCDEFGHCIJDBKCJCLJIMDBN对含有萜类化

合物的桉树枝叶?根据枝叶的气味调整其摄入量7O21%和 P:(.*1Q2;<<>的研究表明?小山羊选择未经氯化

锂处理的食物?避食具有苦味的食物?还能通过改变口量大小与每口食物的处理时间?降低次生化合物的

摄入量7826-(-R等;<S>和 T2:U(:1*;<V>认为?由于植物含有次生化合物?而使之具有特殊的滋味7单宁酸具

有涩味?类黄酮和生物碱则具有苦味7因此?植食性动物可根据食物滋味调整各类食物的摄入量?从而降低

植物次生化合物的相对摄入量7W2X.212$1*1等;<Y>的研究发现?山地兔@ZCKDB[I\IEDBN喜欢摄食植物次生

化合物含量低的幼嫩柳树@]̂_I‘544&N枝叶?拒食次生化合物含量高的老枝条?同时?山地兔对柳树枝条的

摄入量与枝条中酚类化合物的含量呈负的相关关系7

a&b 生理适应

植食性哺乳动物在其消化道能将植物次生化合物形成络合物?降低其对动物的毒害作用7c:*00等;<d>

指出?植物次生化合物在动物消化道内可与其他化合物形成非共价络合物?使其灭活或活性降低7由于络

合的化合物活性低?难于被动物吸收?可经粪便排出体外;<e?Sf>7g(UU$15等;S!>发现?驯鹿@hiIB̂ JICBN和美

洲黑熊@jJBDB̂\CJIĜMDBN的唾液蛋白可与食物中单宁酸络合?形成沉淀或难溶解的化合物7在这两种动物

的唾液蛋白中?对单宁具有很高的亲和力的脯氨酸含量达 <fk?能减少必需氨基酸与单宁酸形成络合

物;Sl>7#:**+21)等;S=>的研究表明?单宁酸食物处理小家鼠 <)后?实验个体的腮腺重量较对照组个体增大

Yffk?且唾液腺分泌的唾液量增加?唾液中脯氨酸含量较高7
植物次生化合物的化学活性随环境温度m4T值和溶液极性而有差异7动物可通过改变消化道环境?使

植物次生化合物的化学活性发生大的改变?以降低其作用7这种反应在植食性哺乳动物尚未被广泛研究?
但植食性昆虫则广泛采用这种对策防止单宁"蛋白质络合物的形成;S<>7当烟草天蛾@n M̂EDĜ BC‘[̂N取食

fe!l 生 态 学 报 ll卷

万方数据



富含单宁酸的桉树枝叶时!则调整其肠道 "#值!分泌小肠表面活性物质!降低蛋白质与单宁的络合$%%&’
当植物次生化合物经动物肝脏线粒体酶系统降解及络合的过程中!先将其氧化(还原(水解!降低或增

加其活性)其次!将其与体内代谢物络合增加活性!并被排出体外$%*!%+&’,-./0$1*&在野外围栏的条件下!以

桉树的枝叶或人工食物饲喂卷尾袋貂!发现处理组动物尿中铵态氮和葡萄糖醛酸含量分别为对照组的 23
倍及 24倍’
植食性哺乳动物对植物次生化合物的间接适应对策是降低其 567及食物的摄入!以降低对植物次生

化合物的总摄入’卷尾袋貂和树袋熊89:;<=>?;@=A><=BCD@DE<F的 567仅为相同体重有胎动物的一半$%G&’
过敏是哺乳动物进化形成的最后一道防线!防卫以植物次生化合物和毒液形式存在于周围环境中的

各类有毒化合物’然而!典型的非免疫防卫仅能防御几类毒素!免疫系统则能根据各种毒素特定的分子构

型进行微调’动物对有毒物质通常都具有过敏反应’在以 HIJ抗体为媒介的典型过敏反应是机体肥大细胞

释放的药理性化合物引起呕吐和腹泻(咳嗽(流泪(打喷嚏或瘙痒!这些反应有助于机体回避能触发过敏的

毒素$%K&’动物通常能避食引起上述过敏反应的物质’
总之!以植物次生化合物为媒介!探讨动物L植物协同进化的研究日益广泛!涉及到植物L昆虫!植物L

鸟类!植物L鱼类及植物L植食性哺乳动物的协同进化模式)甚至利用分子生物学技术!探讨植物L植食性哺

乳动物协同进化的研究也正在进行’为揭示植物L植食性小哺乳动物间的协同进化!作者正在开展植物衍

生的防卫性酚类化合物和萜类化合物对植食性小哺乳动物的生理生态学特征的作用格局!以期草地生态

系统的保护和鼠害治理!提供理论依据’虽然!动物L植物协同进化的模式各异!但随着研究的深入!相信将

会进一步揭示动物L植物协同进化的机理’
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*生态科学+\GGY年征订,征稿启事

*生态科学+是经国家科技部批准,广东省生态学会和暨南大学主办,国内外公开发行的
综合性学术期刊?全文由中国自然科学期刊网收录?是中国科学引文数据库统计源期刊-本
刊坚持.双百/方针?主要报道生态学,环境科学及各相关学科领域c陆地动植物生态,海洋生
态,淡水生态,农业生态,森林生态,草地生态,土壤生态,系统生态,区域生态,景观生态,城
市生态,污染生态等d的创新成果及动态-

*生态科学+为季刊?自 \GG\年起全面改版?组建全国性编辑委员会?采用国际标准大
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