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Abstract The introduction of exogenous genes will cause physiological and metabolic changes and affect the

defense system of plants against insect pests. This paper reviews the influence of exogenous genes on external

morphological structure，internal biochemical resistance and induced resistance after introduction. It provides a

basis for combining exogenous and endogenous plant pest resistance systems and research on the use of

transgenic plants in the future.
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摘 要 外源抗虫基因的导入将导致植株本身生理代谢等方 面 发 生 改 变，从 而 对 植 物 原 有 抗 虫 防 御 体

系产生影响。本文综述了外源基因导入对植株外部形态结构、内在生化抗性以及诱导抗性的影响，为外

源、内源抗虫体系的相互利用以及抗性植物的研制与推广提供参考依据。
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1 前言

植物与昆虫在长期的进化过程中形成了相

互适应和协同进化机制，害虫对寄主植物进行

选择适应，而植物为抵抗害虫的侵害也发展了

一套抗 虫 防 御 体 系
［1］。其 防 御 体 系 中 的 抗 虫

性按抗虫基础可以分为生物化学基础和形态学

基础两大 类
［2，3］，而 植 物 的 生 化 特 性 在 抗 虫 性

方面扮演着重要角色，如植物的次生代谢产物，

包括生物碱、非蛋白氨基酸、芥子油、萜类、酚类

等;植物的一些营养物质在抗性方面也起着一

定作用;植 物 的 形 态 抗 性 包 括 植 株 的 颜 色、形

状、大小、高度、硬度、紧密度、解剖特性、表面的

毛状体、矿物质沉积物等也对植食性昆虫产生

拒避作 用
［3］。按 植 物 对 植 食 性 昆 虫 的 防 御 策

略则可以分为静态防御( static plant defence) 和

诱导防 御 ( induced plant defence)［4］。其 中，植

物的诱导防御是指在遭受植食性昆虫取食后植

物本身诱导产生的一种抗虫特性，它涉及到植

物的形态特征、生理生化等多个方面。根 据 对

昆虫不同世代的影响，诱导抗性又可分为快速

的诱导 抗 性 和 滞 后 的 诱 导 抗 性
［5］。这 些 抗 虫

性共同构成了植物的抗虫防御体系。
随着现代分子生物学技术 的 发 展，利 用 基

因工程技术培育抗虫植物的研究取得了重大进

展
［6，7］。自 1987 年首 次 成 功 将 Bt 杀 虫 基 因 导

入烟 草 获 得 抗 虫 植 株 以 来
［8］，利 用 Bt 杀 虫 基

因、蛋白酶抑制剂、凝集素及其它一些抗虫基因

转入植物获得了一系列对靶标害虫具抗性的植

物，部分转基因抗虫作物已经商业化，取得了较

高的经 济 效 益
［9］。转 基 因 抗 虫 植 物 自 身 在 不

同程度上产生了抗虫物质，提高了自身防御能

力，从而减少了化学农药的使用、环境污染和农

药残留，为 害 虫 的 治 理 做 出 了 贡 献
［10，11］。Mao
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等利用植物自身表达昆虫基因的双链 RNA，抑

制植食性昆虫防御基因的表达，从而抑制害虫

的生长
［12］。但由 于 导 入 的 外 源 基 因 并 非 来 自

于植株本身的基因库，其对植株本身的抗虫防

御体系将产生一定的影响。为了有效地利用外

源抗虫资源与植株本身的抗虫优势，本文对导

入的外源基因与植物自身抗虫防御体系的互作

关系做了综述。

2 外 来 基 因 插 入 对 植 物 原 有 形 态 抗 性

的影响

植物的形态抗虫性是植物在长期的自然进

化过程 中 为 适 应 不 利 的 环 境 而 产 生 的。近 年

来，随着转基因抗虫植物的问世，导入的一些外

源抗虫基因对植株原有的生长发育、形态构造

产生了一定影响。
据报道，与常规棉花相比，转基因抗虫棉的

棉苗长势较弱，株型偏紧，苗型偏矮，茎杆细弱。
据此推测这些转基因棉花品种所含的营养物质

以及口感可能不及常规棉，从而会增强植株的

抗虫性
［13，14］。刘海 涛 等 在 分 析 了 转 基 因 抗 虫

棉叶片形态并与常规对照品种比较后发现，抗

虫棉品系“R93 － 4”叶形较皱缩，叶片薄，缺刻

较深，叶面 积 较 小，但 叶 栅 栏 组 织 所 占 比 例 较

大，叶上表皮角质层较厚，叶绿素含量 较 高，叶

色较 深，由 此 影 响 棉 铃 虫 Helicoverpa armigera
在抗虫棉上产卵。抗虫棉“R93 － 4”的落卵量

比常规棉“中棉所 12”减少 30% 以上
［13］。这些

因外源基因导入引起的棉株形态结构的变化增

强了棉株的形态抗性效果。
早期的转基因棉花有一个共同的特点就是

铃小、结铃 性 强
［15 ～ 20］。棉 铃 小，其 铃 壳 可 能 就

比较 薄，将 适 合 高 龄 棉 铃 虫———棉 红 铃 虫

Pectinophora gossypiella 的 钻 蛀，从 而 导 致 抗 性

的降低;也有报道转基因水稻的植株矮小，花期

推迟及可育性降低，这也可能导致水稻原有抗

病、抗虫特性发生变化
［21］。

3 外 来 抗 虫 基 因 的 插 入 与 植 株 内 在 生

化抗性的相互影响

钦俊德认为，植物通过一系列的防御机制

来抵抗 害 虫 的 侵 害
［1］。其 中 植 物 的 生 化 特 性

起着关键性作用，这种作用一般是以量变的次

生物质和营养成分来影响昆虫的取食行为
［3］。

己有的研究发现，棉花富含单宁类化合物、萜烯

类化合物和黄酮类化合物等次生物质，使得棉

铃虫生长缓慢、取食受抑
［22］。单宁含量高的棉

花品种还能显著降低棉蚜 Aphis gossypii Glover、
朱砂叶螨 Tetranychus cinnabarinus Boisduval、棉

叶蝉 Empoasca biguttula Ishida 等害虫的种群增

长。此外，棉花植株挥发性它感信息化 合 物 对

棉花害虫的产卵、取食行为具调节功能，在害虫

治理中具有重要作用。然而，在转基因 抗 虫 作

物的培育中，外源基因的随机插入有可能会引

起作物某些物质组分或含量产生非预期效应，

从而影响非靶标害虫的生长和繁殖，以及植物

－ 害虫 － 天敌三级营养链的结构和化学信息联

系，进而影响到天敌昆虫的亚群落结构
［23］。

3. 1 外源抗虫基因与植株体内部分次 生 物 质

之间的互作效应

3. 1. 1 外源抗虫基因与单 宁 类 次 生 物 质 之 间

的互作效应 Arteel 和 Lindroth 研究发现，单宁

酸与 Bt 杀虫蛋白联合作用时，可以增加鳞翅目

害虫的死亡率
［24］。Gibson 等研究认为，单宁类

化合物可导致昆虫中肠上皮细胞破损，丧失再

生能力，直至中肠死亡，δ － 内毒素与单宁复配

可提高毒效
［25］;王琛柱和钦俊德研究后也认为

苏云金杆菌 δ － 内毒素和大豆胰蛋白酶抑制素

分别 与 单 宁 联 合 使 用 后 对 棉 铃 虫 有 增 效 作

用
［26］。但 Navon 等进行饲料剂量试验时发现，

缩合单宁与 δ － 内 毒 素 存 在 拮 抗 效 应，并 推 测

Bt 制剂或转 Bt 基因抗虫植物与高含量的缩合

单宁不兼 容
［27］。另 外 一 些 学 者 通 过 研 究 也 发

现 单 宁 的 存 在 能 够 减 少 Bt 杀 虫 蛋 白 的 毒

性
［28，29］。Carisey 等 研 究 发 现，在 摄 取 Bt 晶 体

蛋白后，云杉蚜虫 Choristoneura fumiferana 若虫

的死亡率会随着摄取单宁量的增加而降低
［29］;

张永军和郭予元在饲料剂量反应试验中也发现

棉花缩合单宁和 Bt 杀 虫 蛋 白 之 间 表 现 出 一 定

的交互拮抗作用
［30］。

武予清 等 研 究 了 转 Bt 基 因 棉 花 品 系 R93
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－ 4 及 R93 － l 中缩合单宁和总酚的变化情况，

发现两种次生物质的含量与对照相比有显著差

异
［31］;张永军和郭予元采用高效液相色谱法测

定转 Bt 基因棉花中缩合单宁的变化，发现 3 叶

期到花铃期转 Bt 基 因 棉 花 的 缩 合 单 宁 含 量 显

著低于对照品种，在一些组织器官中缩合单宁

含量减少达 30% ［30］。这说明 Bt 杀虫蛋白的表

达已影响到棉花中缩合单宁的合成。而棉花中

缩合单宁 的 含 量 与 对 刺 吸 性 害 虫 ( 棉 蚜、棉 叶

螨等) 的抗性有关
［32，33］。外源基因的导入降低

了棉花中缩合单宁的含量，这也许是转基因抗

虫棉 田 刺 吸 类 害 虫 发 生 为 害 加 重 的 一 个 原

因
［15，34］。另外，王琛柱和钦俊德研究发现大豆

胰蛋白酶抑制剂与植株体内单宁酸的协同作用

比二者的单独作用更能有效地抑制棉铃虫幼虫

的发育和中肠蛋白酶活性
［35］。

3. 1. 2 外源抗虫基因与黄 酮 类 次 生 物 质 之 间

的互作效应 黄酮类化合物大量存在于高等植

物中，它与 植 物 的 抗 虫 性 密 切 相 关
［36］。例 如，

从棉花植株中分离出的很多黄酮类化合物对昆

虫具有毒性或阻食作用
［22］;棉花组织中的芸香

苷、槲皮素和异槲皮苷等黄酮类物质能够抑制

美 洲 棉 铃 虫 Helicoverpa zea 和 烟 芽 夜 蛾

Helicoverpa virescens 的生长及化蛹
［37］，对棉铃虫

生理代谢中的酶活性也有部分影响
［38］。

Fitt 等研究发现，花青苷 能 够 增 加 Bt 杀 虫

蛋白的 杀 虫 功 效
［39］。Williams 等 也 得 到 了 类

似结论
［40］。张永 军 等 比 较 了 不 同 生 育 阶 段 转

Bt 基因棉 及 其 对 照 受 体 亲 本 不 同 器 官 中 主 要

抗虫黄酮类物质含量的差异，发现外源 Bt 杀虫

蛋白的导入对棉花原有的芸香苷、槲皮素和异

槲 皮 苷 等 抗 虫 黄 酮 类 化 合 物 的 含 量 无 不 利 影

响;饲料复合剂量反应试验表明，随着芸香苷浓

度的提高，Bt 杀虫蛋白对棉铃虫幼虫的杀虫效

果得到增 强
［41］。原 因 可 能 是 芸 香 苷 等 黄 酮 类

化合物酚羟基数目较少，鞣化 Bt 杀虫蛋白的功

能不强
［30］，同时，芸 香 苷 对 棉 铃 虫 幼 虫 生 长 的

抑制作用可能也有 利 于 Bt 杀 虫 蛋 白 毒 性 的 发

挥
［41］。

3. 1. 3 外源抗虫基因与萜 烯 类 次 生 物 质 之 间

的互作效应 棉花植株中的萜烯类化合物包括

棉酚、半棉酚酮、杀实夜蛾素 H1、H2、H3、H4 以

及甲氧基半棉酚酮等，它们广泛存在于棉花各

种器官组织中的色素腺内，是棉花中除缩合单

宁、黄酮类化合物之外又一类重要的抗性次生

物质，对棉花害虫具较强的抗性作用
［22，42 ～ 45］。

Fitt 等研 究 认 为，萜 烯 类 化 合 物 同 样 能 够

增加 Bt 杀 虫 蛋 白 的 杀 虫 功 效
［39］。Sachs 等 发

现，如果转 Bt 基 因 抗 虫 棉 花 品 种 ( 系 ) 中 萜 烯

类物质含量高，对烟芽夜蛾的抗性要比那些不

含萜烯类物质或萜 烯 类 物 质 含 量 低 的 转 Bt 基

因棉花品种( 系 ) 明 显 要 高。据 此 认 为 萜 烯 类

化合物能增强转 Bt 基因作物的抗虫性，并可以

维持 δ － 内 毒 素 的 持 久 性
［46］。王 琛 柱 和 饮 俊

德曾报道 δ － 内毒素与棉酚共用对棉铃虫有协

同增效作 用
［35］。张 永 军 等 比 较 了 不 同 生 育 期

转 Bt 基因棉花及其 对 照 亲 本 棉 花 植 株 不 同 器

官中抗虫萜烯类物质含量的差异，指出外源 Bt
杀虫蛋白的导入对棉花原有的棉酚、总杀实夜

蛾素及总抗虫萜烯类合成量无不利影响;用棉

酚和 Bt 杀虫蛋白的 复 合 剂 量 对 棉 铃 虫 幼 虫 进

行反应试验，结果表明棉酚对棉铃虫幼虫的毒

性作用达到极显著水平，棉酚和 Bt 杀虫蛋白之

间没有交互作用，由此说明饲料中棉酚和 Bt 杀

虫蛋白对 棉 铃 虫 的 抗 虫 作 用 是 相 加 的
［47］。究

其原因可能是:① 棉酚等化合物的酚羟基远较

棉花缩合单宁少，鞣化蛋白的功能不强，因而对

Bt 杀虫蛋白 的 负 面 影 响 较 小
［47］;② 棉 酚 在 棉

铃虫幼虫消化道内 的 靶 标 受 体 不 同 于 Bt 杀 虫

蛋白，不会在幼虫消化道内干扰 Bt 杀虫蛋白与

受体蛋白 的 结 合
［48］;③ 棉 酚 对 棉 铃 虫 幼 虫 生

长的 抑 制 作 用 有 利 于 Bt 杀 虫 蛋 白 毒 性 的 发

挥
［47］。

3. 1. 4 外源抗虫基因与植 株 其 他 一 些 抗 虫 性

物质之间的互作效应 植株体内的其他一些抗

虫性物质也会与外源抗虫基因产生互作效应。
一些学者通过研究 δ － 内毒素与植物抗虫次生

物的相互关系后认为，植物中次生物质氯原酸

和多酚氧化酶作用可形成邻苯醌，使蛋白质 －
SH 和 － NH2 基团烷基化，从而加强了 Bt 晶 体
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蛋白在活体条件下的溶解和活性。因为他们发

现氯原酸和多酚氧化酶能够提高 δ － 内毒素对

美洲棉铃虫的毒力
［49，50］。另外，没食子酸和间

苯二酚能引起 棉 铃 虫 的 畸 形 发 育
［51］;L － 刀 豆

氨酸具有抗代谢活性，可提高 Bt 的毒效
［52］;烟

草植株中富含抗虫活性的酚类化合物，酚类化

合物通过叶组织受伤而被氧化成醌类化合物，

从而 与 蛋 白 酶 抑 制 剂 结 合，降 低 其 抗 虫 活

性
［53］。

3. 2 外源抗虫基因的导入对植株挥发 性 次 生

物质的影响

近年来的研究表明，植物中 的 挥 发 性 化 合

物在植物 － 植食性昆虫 － 天敌三级营养关系中

发挥重要作用，它不仅可以刺激植食性昆虫的

取食、产卵等行为，而且还能引诱捕食性和寄生

性天敌寻找寄主
［54］。因此，植物中的挥发性化

合物在抗虫防御体系中起着重要作用。例如玉

米释放的乙烯可延缓棉铃虫的产卵行为
［55］，而

柠檬烯、香叶烯等挥发物可对某些昆虫起忌避

或抗生作用
［56］。

张永军等采用气 － 质联用 技 术，初 步 探 讨

了转 Bt 基因棉及其 受 体 品 种 在 不 同 生 育 期 以

及 不 同 器 官 内 主 要 挥 发 性 它 感 物 质 的 含 量 变

化，发现外源 Bt 杀虫蛋白的导入对棉花自身主

要挥发性它感物质的合成不会造成不利影响，

对植物 － 害虫 － 天敌之间的化学信息传递不会

存在潜在 干 扰 作 用
［57］。这 与 棉 铃 虫 在 转 基 因

棉 田 和 常 规 棉 田 的 落 卵 量 没 有 差 异 的 结 论 吻

合
［58，59］。阎凤鸣等的研究也认为外源 Bt 基因

的插入对棉花次生性挥发物的组成和含量没有

显著影响，但同 时 指 出，转 Bt 基 因 棉 的 α － 蒎

烯和 β － 蒎烯 的 相 对 含 量 都 显 著 高 于 常 规 棉，

而这两种化合物均可引起棉铃虫的触角电位反

应;Bt 棉的 挥 发 性 气 体 中，有 一 种 常 规 棉 所 没

有的、含量很低的化合物，也对棉铃虫有生理活

性
［60］。Sanford 在比较了转基因 油 菜 与 对 照 油

菜挥发性物质的组分后认为，基因的导入可以

改变植株原有的气味
［61］。

3. 3 外源抗虫基因的导入对植株体内 酶 系 的

影响

已有研究发现，转基因棉株 前 期 长 势 较 常

规棉弱，且生长过程中赘芽丛生。究其 原 因 可

能是转入的 Bt 基因影响了生长素 IAA、脱落酸

ABA 的酶系 活 性，导 致 IAA、ABA 绝 对 含 量 及

其比值发生变化，从而影响了转基因植株的生

长
［13，14］。

单宁、黄酮类物质的生物合 成 过 程 中 必 须

通过苯丙烷代谢途径。苯丙氨酸裂解酶(PAL)

是此代谢途径的关键酶，它在植物抗性的系统

诱导、交叉保护以及单宁、黄酮类等多酚物质的

生物合成 中 起 着 至 关 重 要 的 作 用
［62］。张 永 军

研究表明，转 Bt 基 因 棉 花 33B、GK2 和 中 棉 所

30 的 PAL 活性水平与其对照亲本 相 比 没 有 显

著差异，说明外源 Bt 杀虫基因的导入不会影响

棉花原有 PAL 的活性水平。因此推测转 Bt 基

因棉花缩合 单 宁 的 较 少 与 PAL 活 性 水 平 的 变

化无关
［63］。

白素芬等对萌发种子的酯酶同工酶酶谱进

行了分析，发现转基因抗虫棉后代的酶带与亲

本的酶带 存 在 较 大 差 异
［64］。说 明 外 源 基 因 的

导入对棉花酯酶同工酶有影响。丁志勇等发现

转 Bt 基因棉的可溶 性 过 氧 化 物 酶 的 活 性 显 著

高于常规棉，而且转 Bt 基因棉中酯酶的酶谱和

活性与常规棉明显不同
［65］。

关于外源抗虫基因的导入对植株体内酶系

的影响，目前的研究还需要深入，因为它关系到

转基因植株内部物质代谢的变化与外源抗性基

因的协调利用。

4 外来基因插入对植物诱导抗性影响

除害虫为害能够诱导植物 产 生 抗 性 外，其

它多种生物( 真菌、细菌、病毒等) 和非生物( 植

物生长调节剂、除草剂、机械损伤、某些 无 机 化

合物等) 因子也能诱导植物的抗虫性
［66］。诱导

抗性是植物抗虫防御体系中的重要组成部分，

也是众多 学 者 研 究 的 热 点。Campbell 发 现，缩

节胺(PIX) 能显著提高棉花对烟芽夜蛾的抗虫

能力，因为缩节胺能够诱导棉花中缩合单宁、花
青苷和萜 类 物 质 含 量 的 明 显 增 加

［67］。研 究 表

明，适当浓度的水杨酸和缩节胺共同处理能够
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显著提高转 Bt 基因 棉 花 顶 端 嫩 叶 中 缩 合 单 宁

和芸香苷的含量，适当浓度的水杨酸处理还能

够明显提高转 Bt 基 因 棉 花 顶 端 嫩 叶 中 总 抗 虫

萜烯物质的含量，但缩节胺处理对转 Bt 基因棉

花 顶 端 嫩 叶 中 总 抗 虫 萜 烯 物 质 的 含 量 影 响 不

大。由此看来，水杨酸和缩节胺能够在 一 定 程

度上调节转基因棉花抗虫次生物质的表达
［68］。

自从转基因植物问世后，植物诱导抗性的概念

在逐渐更新、范畴在逐渐扩大，甚至将外源抗虫

基因的导入也纳入了诱导抗性范畴。Qin 研究

报道，Bt 基因抗虫棉使用的启动子中就有一段

受水杨酸激活的 asl 序列
［69］;Gatz 研究认为，水

杨酸可 以 诱 导 转 基 因 抗 性 的 表 达
［4］。但 也 有

研究认为，水杨酸和缩节胺处理不能明显地影

响转 Bt 基因棉花顶端嫩叶中 Bt 杀虫蛋白的表

达
［68］。

Willians 等在培育转基因烟草过程中，曾将

与烟草病程相关蛋白的 PR-la 启动子与 cry1Ab
基因构建在 一 起，其 中 PR-la 的 激 活 与 烟 草 病

菌的感染有关，但水杨酸、聚丙稀酸等化学物质

也可诱导其表达。正常情况下，转基因 烟 草 并

不产生 Bt 杀虫蛋白，昆虫可以任意取食。但当

烟草发病或人为喷施水杨酸后，它们就会作用

于 PR-la 启动子使 Bt 基因得以表达，从而激活

Bt 杀虫蛋白，导致侵食植株的害虫死亡
［40］。生

产上，在害虫发生量较小的情况下，可以不喷施

水杨酸，使 Bt 基 因 不 表 达 活 性，但 当 害 虫 数 量

达到一定阈值 时，喷 施 水 杨 酸，使 Bt 基 因 迅 速

表达，它能在较短时间内积累大量的杀虫蛋白

将害虫杀死。由于接触 Bt 杀虫蛋白非连续，害

虫不易产生抗性和适应性，这样可有效地提高

转基因植株的抗虫性和抗性的持久性。
当然，特异性诱导启动子的 研 究 还 有 待 于

加强，以便为提高转基因抗虫植物的表达效果

和抗虫能力提供更加充分的依据。
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