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摘　 要　 植物与昆虫在长期的相互作用过程中ꎬ形成了复杂的防御体系ꎮ 这个防御体系在时空方面都涉及多个

层次ꎬ从而组成多个防御类型ꎮ 本文首先总结了目前植物防御研究中的热点概念ꎻ而后根据文献并综合自己的研

究ꎬ探讨了不同植物防御类型之间的相互关系ꎬ从机理上总结了各种植物防御类型的内在联系ꎻ最后ꎬ探讨了植物

防御研究的发展趋势ꎮ 本文从不同时空角度探讨了植物防御的概念及其相互关系ꎬ以期为研究者提供较为全面

和深入的理论知识ꎮ
关键词　 防御类型ꎬ 信号通路ꎬ 对抗ꎬ 平衡
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　 　 “四月秀葽ꎬ五月鸣蜩ꎮ 八月其获ꎬ十月陨

萚”ꎬ来自«诗经豳风七月»的优美诗句ꎬ描述了

一片虫飞草长、生生不息的自然更替场景ꎬ揭示古

人对自然的亲近以及对昆虫、植物密切关系的初

步认识ꎮ 而苏轼的“两角徒自长ꎬ空飞不负箱ꎮ 为

牛竞何益ꎬ利吻穴枯桑”则把天牛对桑树的危害描

绘得形象而生动ꎮ 我国劳动人民在几千年前养蚕

伊始既知“养蚕先养桑”ꎬ人们对植物和昆虫之间

密切关系的关注程度可见一斑ꎮ
昆虫和植物都是迄今为止发现的世界上最古

老的类群ꎬ它们在地球上已经生活了至少 ３ 亿多

年 ( Ｗｈａｌｌｅｙ ａｎｄ Ｊａｒｚｅｍｂｏｗｓｋｉꎬ １９８１ꎻ 钦 俊 德ꎬ
１９８７)ꎮ 昆虫数量巨大ꎬ约占世界物种总量的 ６０％
之多ꎬ虽然昆虫纲的 ２９ 个目中只有 ９ 个目以被子

植物为食ꎬ但是这 ９ 个目包含的物种数量巨大ꎬ约
有 ３６０ ０００ 种植食性昆虫ꎬ取食一种或者多种植

物ꎬ占整个昆虫数目的一半ꎻ而多达 ３００ ０００ 的微

管植物ꎬ几乎无一例外和昆虫具有相互作用(钦俊

德ꎬ１９８７ꎻＳｃｈｏｏｎｈｏｖｅｎ ｅｔ ａｌ. ꎬ１９９８)ꎮ 在漫长的进

化过程当中ꎬ这两个类群相互影响、相互适应ꎬ形
成了复杂的互作关系ꎮ

关于昆虫与植物的相互关系ꎬ有两种不同的

理论ꎮ 一种理论认为植物能够进行光合作用、自
滋营养ꎬ昆虫要靠植物提供的生境和食物来存活ꎬ
因此在植物和昆虫相互作用中ꎬ植物占据主导位

置ꎬ而昆虫是协从者ꎬ它们的关系是顺序进化

(ｓｅｑｕｅｎｔｉａｌ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ) (Ｊｅｒｍｙꎬ１９７６ꎬ１９９３)ꎮ 然而ꎬ
更多的研究表明昆虫对植物也具有很大的反作
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用ꎬ植物和昆虫之间是相互协调、相互适应ꎬ在漫

长的历史中共同进化的(ｃｏ￣ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ)(Ｅｈｒｌｉｃｈ ａｎｄ
Ｒａｖｅｎꎬ １９６４ꎻ Ｂｒｅｅｄｌｏｖ ａｎｄ Ｅｈｒｌｉｃｈꎬ １９６８ꎬ １９７２ꎻ
Ｅｈｒｌｉｃｈ ａｎｄ Ｅｈｒｌｉｃｈꎬ１９７３ꎻＷｈｉｔｈａｍꎬ１９８３ꎻＥｈｒｌｉｃｈꎬ
１９８４)ꎮ 一方面ꎬ植物和昆虫是互惠互利的ꎬ例如

植物为昆虫提供了基本的营养和生存环境ꎬ一定

程度上对昆虫具有保护作用ꎻ而植物无法移动ꎬ很
多时候靠昆虫来运输种子和传播花粉等(钦俊德

和王琛柱ꎬ２００１ꎻＢｒｏｎｓｔｅｉｎ ｅｔ ａｌ. ꎬ２００６)ꎮ 另外一方

面ꎬ昆虫取食会对植物生长繁殖造成影响ꎬ因此植

物在进化过程中形成了多种抗虫机制ꎬ而昆虫也

会积极地寻求避免受到植物抗性影响的方法

(Ｓｃｈｏｏｎｈｏｖｅｎ ｅｔ ａｌ. ꎬ１９９８)ꎬ“军备竞赛”似的互相

对抗ꎬ对物种的分化、生物多样性的形成起到了重

要的作用(Ｒａｕｓｈｅｒꎬ２００１)ꎬ成为共进化的一种强

大的驱动力(Ｅｈｒｌｉｃｈ ａｎｄ Ｒａｖｅｎꎬ１９６４)ꎮ
昆虫主要是通过一个开放的、完整的免疫防

御体系ꎬ用抗菌肽等作为抗性物质来应对植物中

的有毒物质 ( Ｆａｙｅ ｅｔ ａｌ. ꎬ １９７５ꎻ Ｅｄｌｕｎｄ ｅｔ ａｌ. ꎬ
１９７６)ꎬ绿色植物所含营养成分大体相近ꎬ植食性

昆虫的食性取决于对植物次生物质的适应性

(Ｆｒａｅｎｋｅｌꎬ１９５９)ꎮ 而昆虫对植物的为害则是多方

面的ꎬ按照危害方式不同ꎬ可分为咀嚼式昆虫、刺
吸式昆虫、潜食性昆虫三类ꎮ 咀嚼式害虫为害根、
茎、叶、花、果ꎬ被侵害的部分出现缺刻、穿孔、刺洞

等ꎬ如小菜蛾 Ｐｌｕｔｅｌｌａ ｘｙｌｌｏｓｔｅｌｌａ (Ｌｉｎｎａｅｕｓ)、菜粉

蝶 Ｐｉｅｒｉｓ ｒａｐａｅ Ｌｉｎｎｅ、 烟草天蛾 Ｐｒｏｔｏｐａｒｃｅ ｓｅｘｔａ
( Ｊｏｈａｎ. ) 等 ( Ｎｅｕｖｏｎｅｎ ｅｔ ａｌ. ꎬ １９８７ꎻ Ｈａｎｈｉｍａｋｉꎬ
１９８９ꎻＨｕｎｇ ｅｔ ａｌ. ꎬ１９９０ꎻ Ｈａｎｈｉｍａｋｉ ｅｔ ａｌ. ꎬ１９９５ꎻ
Ｋｏｒｔｈ ａｎｄ Ｄｉｘｏｎꎬ１９９７ꎻ Ｄｏｗｄ ｅｔ ａｌ. ꎬ１９９８ꎻ Ｇｏｓｓｅｔ
ｅｔ ａｌ. ꎬ２００９ꎻＰａｒｋ ｅｔ ａｌ. ꎬ２００９)ꎮ 刺吸式昆虫用口

器刺入植物体内吸取汁液ꎬ大多数同翅目昆虫如

蚜 虫 Ａｐｈｉｓ、 白 粉 虱 Ｔｒｉａｌｅｕｒｏｄｅｓ ｖａｐｏｒａｒｉｏｒｕｍ
(Ｗｅｓｔｗｏｏｄ)等能特异性取食韧皮部汁液ꎬ故又称

为韧皮部取食昆虫( ｐｈｌｏｅｍ￣ｆｅｅｄｉｎｇ ｉｎｓｅｃｔｓꎬＰＦＩｓ)
(Ｔｈｏｍｐｓｏｎ ａｎｄ Ｇｏｇｇｉｎꎬ２００６)ꎬ它们能够通过减少

光合作用ꎬ影响生长和营养分配ꎬ受其侵害的茎叶

会出现斑点、皱缩、变色等症状ꎻ同时ꎬ它们也是最

流行的植物病毒载体ꎬ有时甚至会直接向植物体

内注入毒性物质ꎮ 潜食性昆虫的幼虫直接在寄主

叶片内取食和生长ꎬ对寄主生长代谢影响很大ꎮ 主

要代表为斑潜蝇、潜叶蛾等(Ｑｕｉｒｉｎｇ ａｎｄ Ｍｃｎｅｉｌꎬ
１９８７ꎻ Ｃｈａｎｄｌｅｒ ａｎｄ Ｔｈｏｍａｓꎬ １９９１ꎻ Ｗｅｉ ｅｔ ａｌ. ꎬ

２０００)ꎮ 植物体不能够通过移动来避开植食者的

进攻ꎬ所以有效的抗虫机制是植物在自然界中能

够繁荣昌盛的关键因素之一ꎮ 进化过程中ꎬ植物

形成了多种防御方式ꎬ既有物理屏障ꎬ又有化学因

子ꎻ既可以靠自身物质对害虫直接造成适应性下

降ꎬ又可以借助昆虫的天敌来降低昆虫的密度ꎬ并
且植物防御系统还在随着环境的变化而处于不断

进化中(孙玉成等ꎬ２０１１)ꎮ 本文根据已有文献及

自己的研究结果(张苏芳ꎬ２０１０)ꎬ就植物对昆虫的

防御方式进行了知识梳理和总结ꎬ并对植物防御

研究的发展趋势和一些亟待解决的问题进行展

望ꎮ

１　 植物防御的一些基本概念

组成型防御( ｃｏｎｓｔｉｔｕｔｉｖｅ ｄｅｆｅｎｓｅ):植物没有

受到虫害或者其它损伤时就存在可以对植食性昆

虫取食或者病原菌侵染等造成阻碍的物理或者化

学因子ꎮ 包括植物形态上的防御ꎬ如植物表面的

突起、刺、绒毛、植物的蜡质层结构等ꎻ还包括一些

植物次生化合物ꎬ如萜烯类大分子ꎬ生物碱等(钦
俊德ꎬ１９８７)ꎻ以及植物始终释放的能够吸引昆虫

天敌的挥发性物质ꎮ 植物的组成型防御一般是在

全株表达ꎬ并且表达量会随着环境而发生变化

(Ｌｏｍｂａｒｄｅｒｏ ｅｔ ａｌ. ꎬ２０００)ꎬ但是始终存在于植株中

并发挥抗性作用ꎮ
诱导型防御( ｉｎｄｕｃｉｂｌｅ ｄｅｆｅｎｓｅ):植物受到外

界因子的诱导ꎬ如外界损伤、昆虫取食、病菌侵染

等以后才开始表达并且对昆虫取食或者病菌侵染

形成阻碍的反应(Ｋａｒｂａｎ ａｎｄ Ｍｙｅｒｓꎬ１９８９ꎻＵｋｎｅｓ
ｅｔ ａｌ. ꎬ１９９２ꎻＡｇｒａｗａｌꎬ１９９８)ꎮ 诱导型防御物质一

般是化学因子ꎬ包括已有化学物质表达量的升高、
挥发性物质的增多ꎻ也可产生新的次生物质或者

新的挥发物ꎬ如影响昆虫取食的蛋白酶抑制剂等ꎮ
局部防御(ｌｏｃａｌ ｄｅｆｅｎｓｅ):植物受到外界损伤、

昆虫取食或者病原菌侵染后ꎬ被取食或者侵染的

部位表达次生物质积累、蛋白酶抑制剂合成、挥发

物释放等反应叫做局部防御ꎬ它是诱导防御的一

部分(Ｖｉｇｎｕｔｅｌｌｉ ｅｔ ａｌ. ꎬ１９９８)ꎮ
系统防御(ｓｙｓｔｅｍｉｃ ｄｅｆｅｎｓｅ):植物抗性的一种

特征ꎬ指植物被外界损伤后ꎬ除了被损害的叶片或

者组织会表达抗性物质外ꎬ其它未被损害的叶片

或者组织也会进行抗性物质的积累ꎬ这叫做植物

的系统防御(Ｏｒｉａｎｓꎬ２００５)ꎮ 一般来说系统防御的
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物质基础和局部防御相似ꎬ但是表达量有差异

( Ｔｕｒｌｉｎｇｓ ａｎｄ Ｔｕｍｌｉｎｓｏｎꎬ １９９２ꎻ Ａｇｒａｗａｌꎬ １９９８ꎻ
Ｖｉｇｎｕｔｅｌｌｉ ｅｔ ａｌ. ꎬ１９９８)ꎮ

直接防御(ｄｉｒｅｃｔ ｄｅｆｅｎｓｅ):指能够对害虫或者

病原菌直接造成负面效应的抗性反应ꎮ 包括物理

方式ꎬ如植物表面的突起、刺、绒毛ꎻ化学方式ꎬ如
植物毒素、次生化合物和蛋白酶抑制剂等(Ｄｉｃｋｅ
ａｎｄ Ｐｏｅｃｋｅꎬ２００２)ꎮ

间接防御(ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｄｅｆｅｎｓｅ):植食性昆虫常常

有很多天敌ꎬ如捕食者和寄生峰等ꎮ 植物通过释

放挥发性物质吸引植食性昆虫的天敌来“帮助”植
物对抗害虫ꎬ这种防御方式叫做间接防御 ( Ｄｅ
Ｍｏｒａｅｓ ｅｔ ａｌ. ꎬ１９９８ꎻＡｒｉｍｕｒａ ｅｔ ａｌ. ꎬ２００５ꎻＭａｒｔｉｎꎬ
２００８)ꎮ

２　 各种植物防御之间的关系

从以上各种植物防御类型的概念可以看出ꎬ
它们之间存在着错综复杂的关系ꎮ 关于植物防御

的研究已经有很多ꎬ尽管不同植物类型、不同生长

期、不同环境等条件下的防御反应有很大差异ꎬ我
们依旧可以根据已有的文献对植物抗性网络做一

个简单总结(图 １)ꎮ 需要说明的是ꎬ我们主要关

注植物和昆虫的相互作用ꎬ因此对病害引起的植

物防御较少提及ꎮ 不同植物防御类型之间存在错

综复杂的相互联系ꎬ有时间上的拉伸、空间上的错

落以及防御主体的多样化ꎬ在此对不同防御类型

之间的关系进行阐述ꎮ

图 １　 植物防御系统总结

Ｆｉｇ. １　 Ｐｌａｎｔ ｄｅｆｅｎｓｅ ｓｙｓｔｅｍ

２ １　 组成型防御和诱导型防御是植物防御在时

间分布上的跨越

在植物和昆虫漫长的相互作用中ꎬ有很多能

够对昆虫造成不利影响的因素在植物中固定下

来ꎬ时刻防备着外界攻击的发生ꎬ这就是植物的组

成型防御ꎮ 组成型抗性是植物对抗外界伤害的第

一道关卡ꎬ如表皮毛性状是棉花抗虫能力的重要

指标(李根源和郭香墨ꎬ１９９２)ꎮ 当植物的第一道

关卡被突破ꎬ受到昆虫取食等伤害时ꎬ植物会启动

诱导防御机制ꎬ对植食性昆虫从食物消化、营养吸

收、生长等各个角度来进行防御ꎬ从而降低昆虫取

食该种植物的适合度(Ａｇｒａｗａｌꎬ１９９９)ꎬ是一种类似

于免疫反应的抗性现象(Ａｇｒａｗａｌꎬ１９９８)ꎮ 可见ꎬ组
成型防御和诱导防御是植物在不同时间启动的两

种防御反应ꎮ
诱导抗性和组成抗性的防御效果也不一样

(Ｕｎｄｅｒｗｏｏｄ ａｎｄ Ｒａｕｓｈｅｒꎬ２００２)ꎮ 诱导防御反应往

往能够对昆虫造成较大的伤害ꎬ如茄科植物中的

蛋白酶抑制剂、葫芦科植物的乳汁等都可以对昆

虫的消化系统造成干扰ꎬ从而使昆虫无法正常的

吸收植物营养ꎬ甚至对植物的生长发育造成影响

(Ｃａｒｒｏｌｌ ａｎｄ Ｈｏｆｆｍａｎꎬ１９８０)ꎮ 虫害后植物还能够
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释放大量的挥发物吸引昆虫的天敌ꎬ达到很好的

间接防御效果(Ｍａｒｔｉｎꎬ２００８)ꎮ 诱导防御反应有快

有慢ꎬ快速的诱导反应可以随着被取食即开始表

达ꎻ较慢的诱导反应可以预防同种或者异种昆虫

随后的袭击ꎬ效果慢但是往往有良好的持续性ꎮ
诱导防御的效果要从它们在植物的整个生活史中

对某种昆虫整个类群的死亡率影响上来评价

(Ｋａｒｂａｎ ａｎｄ Ｍｙｅｒｓꎬ１９８９)ꎮ 在抗性的分布上ꎬ组
成抗性一般是全株性的ꎬ而诱导抗性为局部和全

株性分布(Ｂａｌｄｗｉｎꎬ２００１)ꎮ
那么ꎬ为什么植物要在虫害后才启动诱导型

防御反应呢? 目前主要有以下三方面的解释ꎮ
第一ꎬ自毒性和包装问题ꎮ 有的植物毒素既

对病 菌 和 昆 虫 有 害ꎬ 也 对 植 物 自 身 有 毒 性

(Ｓｉｒｉｋａｎｔａｒａｍａｓ ｅｔ ａｌ. ꎬ２００８)ꎮ 因此在需要的时候

才释放ꎬ可以减小自毒性ꎮ 如植物毒素的前体存

在于液泡中ꎬ只有受伤后ꎬ液泡内物外流和细胞中

的酶混合ꎬ才能产生植物毒素(Ｄｕｆｆｅｙ ａｎｄ Ｆｅｌｔｏｎꎬ
１９８９)ꎮ

第二ꎬ植物的诱导防御使昆虫比较难于形成

抗性ꎮ 一来诱导抗性很快能够产生并应对很多新

的变化ꎬ不像组成型防御只有在一个进化尺度上

才能形成ꎻ而且植物的诱导防御使植物处于变化

中ꎬ昆虫不能够很快形成一个适应机制(Ｗｈｉｔｈａｍꎬ
１９８３)ꎮ

第三ꎬ耗能较少ꎮ 很多研究都表明植物防御

是一个非常耗能的过程 ( Ｒｈｏａｄｅｓꎬ１９７９ꎻＭｏｏｎｅｙ
ａｎｄ Ｇｕｌｍｏｎꎬ１９８２ꎻＣｏｌｅｙ ｅｔ ａｌ. ꎬ１９８５)ꎬ这种代价在

没有植食者的情况下会降低植物适合度(Ｋａｒｂａｎ
ａｎｄ Ｍｙｅｒｓꎬ１９８９)ꎮ 很多工作都集中在对这种抗性

代价的检测上ꎬ 如 Ｍａｕｒｉｃｉｏ ( １９９８ ) 以拟南芥

(Ａｒａｂｉｄｏｐｓ ｔｈａｌｉａｎａ)微绒毛和芥子油苷的浓度两

个性状的诱导为基础ꎬ检测到了这种代价ꎮ 最近

有人对有关适合度代价的研究作了全面的分析ꎬ
发现植物的适合度代价受很多因素的影响ꎬ其中

基因型和表型上的差异影响最大ꎬ其次为营养物

质的可利用性和防御物质的类型 ( Ｋｏｒｉｃｈｅｖａꎬ
２００２)ꎮ 植物必须在必要的时间和空间分配能量ꎬ
才能达到利益最大化ꎮ

综上ꎬ有人提出了产生诱导抗性是为了获得

最佳防御效果的假说 ( ＭｃＫｅｙꎬ １９７４ꎻ Ｒｈｏａｄｅｓꎬ
１９７９)ꎮ 最佳防御理论是在功能水平上分析防御

在植物内的分布ꎮ 该理论认为具有高适合度值的

组织特别是那些对植物适合度具有最大贡献的组

织比那些低适合度值的组织会得到更好的防御ꎬ
同时认为防御所付出的代价很昂贵ꎬ因此在防御

与其它功能ꎬ如生长和繁殖之间存在风险平衡

(ｔｒａｄｅ￣ｏｆｆ)ꎮ 防御在植物体内的分布是植物各部

分相对适合度值和被攻击机率的函数ꎮ 由于适合

度值随植物个体发育而变ꎬ因此ꎬ防御的分配同样

也处于变动之中ꎮ 关于最佳防御理论已经被不同

科学家验证(Ｚａｎｇｅｒｌ ａｎｄ Ｒｕｔｌｅｄｇｅꎬ１９９６ꎻＯｈｎｍｅｉｓｓ
ａｎｄ Ｂａｌｄｗｉｎꎬ２０００)ꎮ

２ ２　 局部防御和系统防御是植物诱导防御在空

间上的跨度

昆虫危害诱导的植物防御可以超越时间ꎬ从
几分钟到一个进化的时间ꎻ也可以超越空间ꎬ从一

片叶子到整棵树或者整株植物 ( Ｔｕｒｌｉｎｇｓ ａｎｄ
Ｔｕｍｌｉｎｓｏｎꎬ １９９２ꎻ Ｄｉｖｏｌ ｅｔ ａｌ. ꎬ ２００５ꎻ Ｒｏｓｅ ａｎｄ
Ｔｕｍｌｉｎｓｏｎꎬ２００５)ꎮ 某一个抗性特征的空间范围可

以决定它能不能起到显著的抗性作用ꎬ因为如果

某种抗性物质只在局部表达ꎬ那么这会鼓励昆虫

到同株植物的其它地方取食ꎬ结果是伤害传播了

但是没有减少(Ｋａｒｂａｎ ａｎｄ Ｍｙｅｒｓꎬ１９８９)ꎮ
关于系统防御的最早证据来源于 Ｒｏｓｓ 和他的

同事们(Ｒｏｓｓꎬ１９６１)ꎬ他们发现烟花草叶病毒侵染

烟草植株下半部分叶片之后ꎬ上面的叶片同样会

增强对病毒感染的抵抗力ꎮ 接下来 Ｒｙａｎ 和他的

同事们在这个领域作出了重大突破(Ｇｒｅｅｎ ａｎｄ
Ｒｙａｎꎬ１９７２)ꎬ发现昆虫取食番茄叶片以后ꎬ被取食

的叶片和未被取食的叶片都可以表达重要抗性物

质蛋白酶抑制剂ꎮ 除了蛋白酶抑制剂和抗菌物质

这些直接抗性外ꎬ能够吸引昆虫天敌从而达到间

接抗性的植物挥发物也往往能够在植物中系统挥

发(Ｔｕｒｌｉｎｇｓ ａｎｄ Ｔｕｍｌｉｎｓｏｎꎬ１９９２)ꎮ
目前关于植物系统防御的研究主要集中在植

物长程信号转导上ꎬ也就是说防御信号是如何从

被伤害的叶片传递到其它未受害叶片的ꎮ Ｒｙａｎ 和

他的同事们最早发现了番茄被昆虫咬食后会在咬

食部位合成一个短肽ꎬ称为系统素ꎬ在植物中过表

达这个短肽可以引起蛋白酶抑制剂的持续表达

(Ｍｃｇｕｒｌ ｅｔ ａｌ. ꎬ１９９４)ꎬ人们一度不清楚系统素的

系统表达是因为它自身是一个系统信号ꎬ能够在

植物中长距离运输ꎬ还是有另外一种系统信号能

够引起系统素在植物的各个部位产生ꎮ 直到 ２００２
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年ꎬ李传友等科学家才利用遗传学和嫁接实验ꎬ证
明介导系统抗性的、可以进行长距离运输的信号

分子不是系统素而是茉莉酸(Ｌｅｅ ａｎｄ Ｈｏｗｅꎬ２００３ꎻ
Ｌｉ ｅｔ ａｌ. ꎬ２００３)ꎮ 更进一步的实验表明ꎬ系统素引

起茉莉酸的产生ꎬ而茉莉酸作为长程信号来引起

系统 防 御 反 应 ( Ｓｃｈｉｌｍｉｌｌｅｒ ａｎｄ Ｈｏｗｅꎬ ２００５ꎻ
Ｗａｓｔｅｒｎａｃｋ ｅｔ ａｌ. ꎬ２００６)ꎮ 这一结论从根本上改变

长期以来人们在系统防御长程信号上的认识误

区ꎬ并确立了茉莉酸在调控植物对昆虫抗性反应

中的核心地位ꎬ对植物抗虫领域十多年的工作模

型进行了重大修正(Ｌｉ ｅｔ ａｌ. ꎬ２００２)ꎬ在国际上引

起了重大反响(Ｒｙａｎ ａｎｄ Ｍｏｕｒａꎬ２００２ꎻＳｔｒａｔｍａｎｎꎬ
２００３)ꎮ

然而ꎬ人们发现那些没有植物微管连接ꎬ也就

是茉莉酸信号难以被运达的地方ꎬ也能够迅速的

表达系统防御信号(Ｋｉｅｆｅｒ ａｎｄ Ｓｌｕｓａｒｅｎｋｏꎬ２００３)ꎬ
这说明除了体内的长程信号外ꎬ应该还有一个系

统防御的诱导因子ꎮ 实际上ꎬ植物挥发物能够跨

越组织障碍而引起叶片表达抗性物质 ( Ｆｒｏｓｔ
ｅｔ ａｌ. ꎬ２００７ꎻＨｅｉｌ ａｎｄ Ｓｉｌｖａ Ｂｕｅｎｏꎬ２００７)ꎮ

挥发物信号和微管长程信号在系统防御的诱

导中各有优势ꎮ 微管运输长程信号的优势显而易

见ꎬ因为植物已经在进化中具备了复杂而完善的

微管连接系统ꎬ茉莉酸等长程信号分子可以通过

微管直接运输到植物其它叶片的各个位置ꎬ从而

为系统防御提供有利的保证ꎮ 这样看来似乎挥发

物作为系统发育长程信号的意义就不大了ꎬ实际

上ꎬ并非如此ꎮ 首先ꎬ昆虫为害植物时ꎬ常常从一

片叶子转移到相邻的叶子上ꎬ而空间上相邻的叶

子很少有直接的微管联系ꎻ对于大型植物来说ꎬ相
邻叶片常常来自不同的分支ꎬ依赖微管联系更是

个问题ꎬ而植物挥发物则能够跨越植物本身纵列

线的空间障碍(Ｏｒｉａｎｓꎬ２００５ꎻＦｒｏｓｔ ｅｔ ａｌ. ꎬ２００７)ꎮ
其次ꎬ挥发物能够更快地传递系统信号ꎬ这具有很

大的优势ꎬ因为防御的速度往往决定了防御的效

果ꎮ 挥发物信号和微管长程信号在系统防御中相

互补充ꎬ从而形成最佳防御模式(Ｈｅｉｌ ａｎｄ Ｔｏｎꎬ
２００８)ꎮ

２ ３　 植物防御按照起作用主体的不同可以分为

直接防御和间接防御

直接防御和间接防御是根据抗虫主体的不同

来划分的ꎮ 直接抗性由被为害的植物本身产生ꎬ

对害虫直接产生适合度下降的影响ꎻ而间接抗性

则是由植物吸引其它的物种ꎬ也就是昆虫的天敌

来控制害虫ꎮ 实际上ꎬ如图 １ 所示ꎬ组成型防御、
诱导防御(包括局部诱导防御和系统诱导防御)都
是由直接防御或者间接防御构成的ꎬ只不过是在

不同的时间和空间尺度上来表达抗性ꎮ 因此ꎬ直
接防御和间接防御是两种基本的植物防御策略ꎮ

３　 植物防御的信号通路及其相互关
系

　 　 以上分析表明ꎬ不同植物防御类型是植物防

御系统在不同背景和时空条件下的不同表现形

式ꎬ而植物防御系统的启动ꎬ尤其是诱导型防御系

统的启动ꎬ都有赖于植物体内的几条抗性信号通

路ꎬ分别是茉莉酸( ＪＡ)信号通路、水杨酸(ＳＡ)信

号通路和乙烯(ＥＴ)信号通路(Ｔｏｎ ｅｔ ａｌ. ꎬ２００２)ꎮ
水杨酸是植物抗病的关键因子 ( Ｊｏｎｅｓ ｅｔ ａｌ. ꎬ
２００７)ꎬ茉莉酸的抗虫作用在上面已经有比较详尽

的叙述ꎬ而茉莉酸和乙烯交叉途径在抗真菌方面

有决定性作用(Ｔｏｎ ｅｔ ａｌ. ꎬ２００２)ꎮ 植物被昆虫危

害后ꎬ茉莉酸合成往往快速上升ꎬ启动诱导性防

御ꎬ在局部和系统防御中都起到了重要作用ꎬ其直

接表现就是加强直接防御和间接防御能力(戈峰

等ꎬ２０１１)ꎮ 水杨酸和乙烯信号通路则和茉莉酸信

号通路之间存在着复杂的相互作用ꎬ从而增强或

者削弱茉莉酸信号通路在植物抗虫防御系统中的

作用ꎮ 协作(ｓｙｎｅｒｇｙ)和平衡( ｔｒａｄｅ ｏｆｆ)是不同信

号通路之间相互作用的两种基本关系(Ｂｏｓｔｏｃｋꎬ
２００５)ꎮ

３ １　 协作

三大植物防御激素(ＳＡ、ＪＡ、ＥＴ)常常可以互

相协作而达到功能上的协同ꎮ 乙烯(ＥＴ)和茉莉

酸(ＪＡ)的协同作用已经在多个物种中被证明ꎮ 例

如拟南芥防御基因 ＰＤＦ１ ２ 的调动需要茉莉酸和

乙烯两个信号共同活动(Ｐｅｎｎｉｎｃｋｘ ｅｔ ａｌ. ꎬ１９９８)ꎬ
而烟草中抗菌蛋白 ＰＲ 可以在乙烯和茉莉酸信号

的共同作用下被上调(Ｘｕ ｅｔ ａｌ. ꎬ１９９４)ꎮ 更加细

节的研究表明ꎬ乙烯(ＥＴ)和茉莉酸(ＪＡ)信号所诱

导的基因既有重叠的部分ꎬ又有各自特异诱导的

基因ꎮ 其中两个植物激素共同诱导的基因是由一

个叫做 ＥＲＦ１ 的蛋白共同调控的ꎬ野生型的拟南芥

中ꎬ乙烯和茉莉酸都能够诱导 ＥＲＦ１ 表达ꎬ并且引
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起下游防御蛋白的表达ꎻ但是如果乙烯和茉莉酸

中的任何一个信号被突变或者阻断ꎬ则另外一个

信号不能诱导 ＥＲＦ１ 的表达ꎬ说明 ＥＲＦ１ 的诱导需

要乙烯和茉莉酸都具有一个基础的含量ꎮ
虽然大多数时候茉莉酸(ＪＡ)和水杨酸(ＳＡ)

是相互排斥的ꎬ但是植物体内两种激素也能够同

时高表达ꎮ 例如ꎬ茉莉酸(ＪＡ)和水杨酸(ＳＡ)共同

上调ꎬ 能够加强对植物病原细菌 Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ
ｓｙｒｉｎｇａｅ ｐｖ. ｔｏｍａｔｏ 的抗性ꎬ说明茉莉酸和水杨酸存

在功能上的协同 (ｖａｎ Ｗｅｅｓ ｅｔ ａｌ. ꎬ２０００)ꎮ 植物间

接防御过程中ꎬ水杨酸和茉莉酸也都具有重要作

用ꎮ 外加茉莉酸能够加强植物吸引寄生蜂的作

用ꎬ而外加水杨酸却没有这种效果ꎻ然而水杨酸信

号缺失的拟南芥突变体中ꎬ外加茉莉酸的寄生蜂

吸引效果减弱ꎬ这说明水杨酸在植物的间接防御

中虽然不能够直接起作用ꎬ却支持了茉莉酸的作

用(ｖａｎ Ｐｏｅｃｋｅ ａｎｄ Ｄｉｃｋｅꎬ２００２)ꎮ 目前ꎬ关于茉莉

酸和水杨酸协同作用的分子机理却还不清楚ꎬ这
是一个复杂而前沿的问题ꎮ

３ ２　 对抗和平衡

植物抗虫和抗病过程中ꎬ茉莉酸和水杨酸介

导的信号之间存在平衡( ｔｒａｄｅ￣ｏｆｆ)ꎮ 早期的研究

集中在基因表达层面ꎬ水杨酸(ＳＡ)可以抑制机械

损伤或者茉莉酸(ＪＡ)下游信号的反应ꎮ 例如番茄

中茉莉酸诱导的蛋白酶抑制剂能够被水杨酸所抑

制(Ｄｏａｒｅｓ ｅｔ ａｌ. ꎬ１９９５)ꎮ 而后ꎬ人们发现这种基

因层面上的相互抑制也能够在抗性表型上体现出

来(Ｔｈａｌｅｒ ｅｔ ａｌ. ꎬ１９９９)ꎮ 例如水杨酸诱导烟草系

统性抗病反应ꎬ但是相应的抗虫能力下降ꎬ增加了

抗虫方面的风险(Ｐｒｅｓｔｏｎ ｅｔ ａｌ. ꎬ１９９９)ꎮ 深入的分

子方面的研究证明茉莉酸和水杨酸之间是一种对

抗的关系ꎬ相互之间存在一个平衡ꎮ 例如转基因

植物研究表明植物抗微生物和抗虫系统防御具有

相反的关系(Ｆｅｌｔｏｎ ｅｔ ａｌ. ꎬ１９９９)ꎮ 然而ꎬ大部分的

研究都表明水杨酸信号的增强能够抑制茉莉酸信

号的作用ꎬ而相反方向的作用研究比较少ꎮ
水杨酸信号对茉莉酸信号途径的抑制作用和

ＮＰＲ１(ｎｏｎｅｘｐｒｅｓｓｏｒ ｏｆ ＰＲ ｇｅｎｅｓ１)基因有密切的关

系ꎮ ＮＰＲ１ 基因是介导水杨酸依赖的植物系统抗

病反应的重要因子ꎬ该基因的突变体能够导致植

物对水杨酸或者其类似物诱导的系统抗病反应失

效ꎮ １９９４ 年该基因被发现后(Ｃａｏ ｅｔ ａｌ. ꎬ１９９４)ꎬ

人们一直致力于它如何介导水杨酸依赖的植物抗

病反应ꎬ但是最近人们发现ꎬ该基因还介导了植物

防御信号的相互作用ꎬ尤其是水杨酸信号对茉莉

酸信 号 的 抑 制 作 用ꎮ 拟 南 芥 对 Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ
ｓｙｒｉｎｇａｅ ｐｖ. ｔｏｍａｔｏ ＤＣ３０００(ＰｓｔＤＣ３０００)的抗性主

要依赖水杨酸信号ꎬＰｓｔＤＣ３０００ 侵染会诱导拟南芥

中水杨酸及其下游信号的升高ꎻ但是ꎬ当 ＮＰＲ１ 基

因被突变后ꎬＰｓｔＤＣ３０００ 不再能够诱导水杨酸信

号ꎬ但是茉莉酸的合成和信号转导却被调动ꎮ 这

证明自然界中茉莉酸参与了 ＰｓｔＤＣ３０００ 的抗性ꎬ
但是在拟南芥中被水杨酸信号抑制(Ｓｐｏｅｌ ｅｔ ａｌ. ꎬ
２００３)ꎮ 芯片研究也证明 ＮＰＲ１ 基因突变后ꎬＳＡ 诱

导的很多基因受到了影响ꎬ而其中部分基因的诱

导同样需要茉莉酸(Ｇｌａｚｅｂｒｏｏｋ ｅｔ ａｌ. ꎬ２００３)ꎻ同
时ꎬｎｐｒ１￣３ 突变体仅仅能够诱导水杨酸特异的基

因ꎬ这些都说明 ＮＰＲ１ 在茉莉酸和水杨酸信号相互

作用中起到了重要作用ꎮ
乙烯(ＥＴ)和茉莉酸(ＪＡ)之间一般认为是协

作关系ꎬ但是某些情况下它们也能够相互抑制ꎮ
例如烟草中的重要直接防御物质尼古丁的合成能

够被茉莉酸诱导ꎬ而乙烯则能够抑制这个过程ꎬ这
可能是因为乙烯抑制了尼古丁合成中的限速步骤

(Ｗｉｎｚ ａｎｄ Ｂａｌｄｗｉｎꎬ２００１)ꎮ

４　 展望

４ １　 不同植物类型中防御模式的差异及其机理

植物每天要应对不同的取食者和伤害ꎬ并因

此发展出了多样的防御策略ꎬ如直接防御和间接

防御ꎮ 而不同类型的防御策略之间的相互配合对

于植物来说也是一个复杂的过程ꎬ而最终目的就

是达到不同防御的最优化配置ꎬ这可能还要取决

于植物在实际环境中常常遇到的伤害类型以及害

虫天敌出现的频率等ꎮ
直接防御和间接防御有时候会相互冲突ꎬ并

且不同植物类群中ꎬ这两种防御策略的侧重点不

一样ꎮ 例如ꎬ植物的直接防御可能会干扰昆虫天

敌的捕食活动ꎮ 番茄茎上的分泌腺能够防御昆虫

取食ꎬ但是天敌捕食昆虫时也可能被这些分泌腺

所伤害ꎮ 以上就是直接防御和间接防御可能冲突

的例子ꎮ 有趣的是ꎬ像番茄和甘蓝这样直接防御

比较强的植物ꎬ它们被昆虫为害时就很少释放新

的挥发物ꎻ相应的ꎬ利马豆或者玉米这样直接防御
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不太强的植物ꎬ昆虫来袭时释放的新挥发物种类

和数量都大大增加ꎮ 这样看来ꎬ直接防御和间接

防御在不同的植物类群中具有不同的侧重点ꎬ在
进化中为什么形成这种格局是一个有意思的问

题ꎮ

４ ２　 植物对不同外界损伤的识别

不仅各种的植物防御模式之间存在差异ꎬ植
物应对不同的攻击者也演化出了不同的防御策

略ꎮ 例如植物防御害虫和病原菌的策略就具有较

大区别ꎮ 植物对不同危害模式的昆虫也具有迥然

不同的防御模式ꎮ 例如ꎬ植物对咀嚼式昆虫的抗

性和对机械损伤的抗性有时候一样ꎬ有的研究又

证明 不 同 ( Ｈａｒｔｌｅｙ ａｎｄ Ｌａｗｔｏｎꎬ １９８７ꎻ Ｎｅｕｖｏｎｅｎ
ｅｔ ａｌ. ꎬ１９８７)ꎬ这种不同有时候是量的差别ꎬ有时候

是质的差别ꎻ刺吸式昆虫对植物引起的机械性损

伤较小ꎬ但是危害周期较长ꎬ因此植物对这类昆虫

呈现轻微但持续性防御 (Ｍｏｒａｎ ａｎｄ Ｔｈｏｍｐｓｏｎꎬ
２００１ꎻＴｈｏｍｐｓｏｎ ａｎｄ Ｇｏｇｇｉｎꎬ２００６)ꎬ这和植物对咀

嚼式昆虫的防御具有明显不同(Ｋｅｍｐｅｍａ ｅｔ ａｌ. ꎬ
２００７ꎻＺｈｅｎｇ ａｎｄ Ｄｉｃｋｅꎬ２００８)ꎻ另外ꎬ潜食性昆虫是

一类具有特殊危害模式的昆虫ꎬ植物相应的防御

模式也和其他昆虫不同ꎬ甚至在一定程度上和抗

病模式比较相似(Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ. ꎬ２０１２)ꎮ 植物是如

何识别不同的攻击者并启动相应的防御物质还较

少有报道ꎬ是一个亟待解决的问题ꎮ

４ ３　 ３ 种植物抗性信号通路之间的相互作用机理

水杨酸、茉莉酸和乙烯 ３ 大信号通路各自主

要对抗不同的危害ꎬ抗病和抗虫在表型上的协作

或者冲突ꎬ实际上是这 ３ 种信号通路的协同或者

相互抑制ꎮ 众所周知ꎬ茉莉酸(ＪＡ)和水杨酸(ＳＡ)
途径在植物体内常常相互拮抗ꎬ如番茄中水杨酸

会抑制茉莉酸诱导在蛋白酶抑制剂(Ｄｏａｒｅｓ ｅｔ ａｌ. ꎬ
１９９５)ꎮ 就目前的知识看来ꎬ茉莉酸、水杨酸和乙

烯三大植物激素在植物体内的信号通路存在交

叉ꎬ而植物最终的防御表现可能是交叉点开关调

节的结果ꎮ 但是ꎬ这 ３ 种信号通路之间相互作用

的分子机理虽然吸引了大批的科学家ꎬ但是目前

还没有一个比较明晰的相互作用网络图ꎮ 未来的

研究中ꎬ三大植物激素信号通路的相互关系可能

是一个热点和难点ꎮ
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ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｎ ｔｈｅ ｉｎｃｉｄｅｎｃｅ ｏｆ Ａｌｔｅｒｎａｒｉａ ｌｅａｆ￣ｂｌｉｇｈｔ ｌｅｓｉｏｎｓ ｏｎ
ｍｕｓｋｍｅｌｏｎ ｌｅａｖｅｓ. Ｐｌａｎｔ Ｄｉｓ. ꎬ ７５(９):９３８ － ９４０.

Ｃｏｌｅｙ ＰＤꎬ Ｂｒｙａｎｔ ＪＰꎬ Ｃｈａｐｉｎ ＦＳꎬ １９８５. Ｒｅｓｏｕｒｃｅ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ
ａｎｄ ｐｌａｎｔ ａｎｔｉｈｅｒｂｉｖｏｒｅ ｄｅｆｅｎｓｅ. Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２３０(４７２８):８９５
－ ８９９.

Ｄｅ Ｍｏｒａｅｓ ＣＭꎬ Ｌｅｗｉｓ ＷＪꎬ Ｐａｒｅ ＰＷꎬ Ａｌｂｏｒｎ ＨＴꎬ Ｔｕｍｌｉｎｓｏｎ
ＪＨꎬ １９９８. Ｈｅｒｂｉｖｏｒｅ￣ｉｎｆｅｓｔｅｄ ｐｌａｎｔｓ ｓｅｌｅｃｔｉｖｅｌｙ ａｔｔｒａｃｔ
ｐａｒａｓｉｔｏｉｄｓ. Ｎａｔｕｒｅꎬ ３９３(６６８５):５７０ － ５７３.

Ｄｉｃｋｅ Ｍꎬ Ｐｏｅｃｋｅ ＲＭＰｖꎬ ２００２. Ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｉｎ ｐｌａｎｔ￣ｉｎｓｅｃｔ
ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ:ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ ｄｉｒｅｃｔ ａｎｄ ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｐｌａｎｔ
ｄｅｆｅｎｃｅ / / Ｓｃｈｅｅｌ Ｄꎬ Ｗａｓｔｅｒｎａｃｋ Ｃ ( ｅｄｓ. ) . Ｐｌａｎｔ Ｓｉｇｎａｌ
Ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ. Ｏｘｆｏｒｄ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ Ｐｒｅｓｓ. ２８９ － ３１６.

Ｄｉｖｏｌ Ｆꎬ Ｖｉｌａｉｎｅ Ｆꎬ Ｔｈｉｂｉｖｉｌｌｉｅｒｓ Ｓꎬ Ａｍｓｅｌｅｍ Ｊꎬ Ｐａｌａｕｑｕｉ ＪＣꎬ
Ｋｕｓｉａｋ Ｃꎬ Ｄｉｎａｎｔ Ｓꎬ ２００５. Ｓｙｓｔｅｍｉｃ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ａｐｈｉｄ
ｉｎｆｅｓｔａｔｉｏｎ ｂｙ Ｍｙｚｕｓ ｐｅｒｓｉｃａｅ ｉｎ ｔｈｅ ｐｈｌｏｅｍ ｏｆ Ａｐｉｕｍ
ｇｒａｖｅｏｌｅｎｓ. Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌ. Ｂｉｏｌ. ꎬ ５７(４):５１７ － ５４０.
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Ｄｏａｒｅｓ ＳＨꎬ Ｎａｒｖａｅｚｖａｓｑｕｅｚ Ｊꎬ Ｃｏｎｃｏｎｉ Ａꎬ Ｒｙａｎ ＣＡꎬ １９９５.
Ｓａｌｉｃｙｌｉｃ￣ａｃｉｄ ｉｎｈｉｂｉｔｓ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎａｓｅ￣ｉｎｈｉｂｉｔｏｒｓ ｉｎ
ｔｏｍａｔｏ ｌｅａｖｅｓ ｉｎｄｕｃｅｄ ｂｙ ｓｙｓｔｅｍｉｎ ａｎｄ ｊａｓｍｏｎｉｃ ａｃｉｄ. Ｐｌａｎｔ
Ｐｈｙｓｉｏｌ. ꎬ １０８(４):１７４１ － １７４６.

Ｄｏｗｄ ＰＦꎬ Ｂｅｈｌｅ ＲＷꎬ ＭｃＧｕｉｒｅ ＭＲꎬ Ｎｅｌｓｅｎ ＴＣꎬ Ｓｈａｓｈａ ＢＳꎬ
Ｓｉｍｍｏｎｓ ＦＷꎬ Ｖｅｇａ ＦＥꎬ １９９８. Ａｄｈｅｒｅｎｔ ｍａｌａｔｈｉｏｎ ｆｌｏｕｒ
ｇｒａｎｕｌｅｓ ａｓ ａｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌｌｙ ｓｅｌｅｃｔｉｖｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｆｏｒ ｃｈｅｗｉｎｇ
ｉｎｓｅｃｔ ｐｅｓｔｓ ｏｆ ｄｅｎｔ ｃｏｒｎ ｅａｒｓ: Ｉｎｓｅｃｔ ｃｏｎｔｒｏｌ. Ｊ. Ｅｃｏｎ.
Ｅｎｔｏｍｏｌ. ꎬ ９１(５):１０５８ － １０６６.

Ｄｕｆｆｅｙ ＳＳꎬ Ｆｅｌｔｏｎ ＧＷꎬ １９８９. Ｒｏｌｅ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｅｎｚｙｍｅｓ ｉｎ
ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｉｎｓｅｃｔｓ / / Ｗｈｉｔｔａｋｅｒ ＪＲꎬ Ｓｏｎｎｅｔ ＤＥ ( ｅｄｓ. ) .
Ｂｉｏｃａｔａｌｙｓｉｓ ｉｎ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ. Ｃｈｅｍｉｃａｌ Ｓｏｃｉｅｔｙꎬ Ｗａｓｈｉｎｇｔｏｎꎬ
ＤＣ. ２８９ － ３３１.

Ｅｄｌｕｎｄ Ｔꎬ Ｓｉｄｅｎ Ｉꎬ Ｂｏｍａｎ ＨＧꎬ １９７６. Ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｆｏｒ ２
ｉｍｍｕｎｅ ｉｎｈｉｂｉｔｏｒｓ ｆｒｏｍ Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｔｈｕｒｉｎｇｉｅｎｓｉｓ ｉｎｔｅｒｆｅｒｉｎｇ
ｗｉｔｈ ｈｕｍｏｒａｌ ｄｅｆｅｎｓｅ ｓｙｓｔｅｍ ｏｆ ｓａｔｕｒｎｉｉｄ ｐｕｐａｅ. Ｉｎｆｅｃｔ.
Ｉｍｍｕｎ. ꎬ １４(４):９３４ － ９４１.

Ｅｈｒｌｉｃｈ ＰＲꎬ １９８４. Ｔｈｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｂｕｔｔｅｒｆｌｙ
ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ∥ Ｖａｎｅ￣Ｗｒｉｇｈｔ ＲＩꎬ Ａｃｋｅｒｙ ＰＲ ( ｅｄｓ. ) . Ｔｈｅ
Ｂｉｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｂｕｔｔｅｒｆｌｉｅｓ. Ｌｏｎｄｏｎ Ａｃａｄｅｍｉｎ Ｐｒｅｓｓ. ２５ － ４０.

Ｃｏｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ￣Ｆｕｔｕｙｍａꎬ Ｄｊꎬ Ｓｌａｔｋｉｎꎬ Ｍ. Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ３８ (１):
２２６ － ２２７.

Ｅｈｒｌｉｃｈ ＰＲꎬ Ｅｈｒｌｉｃｈ ＡＨꎬ １９７３. Ｃｏｅｖｏｌｕｔｉｏｎ￣ｈｅｔｅｒｏｔｙｐｉｃ
ｓｃｈｏｏｌｉｎｇ ｉｎ ｃａｒｉｂｂｅａｎ ｒｅｅｆ ｆｉｓｈｅｓ. Ａｍ. Ｎａｔ. ꎬ １０７(９５３):
１５７ － １６０.

Ｅｈｒｌｉｃｈ ＰＲꎬ Ｒａｖｅｎ ＰＨꎬ １９６４. Ｂｕｔｔｅｒｆｌｉｅｓ ａｎｄ ｐｌａｎｔｓ￣ａ ｓｔｕｄｙ
ｉｎ ｃｏｅｖｏｌｕｔｉｏｎ. Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ １８(４):５８６ － ６０８.

Ｆａｙｅ Ｉꎬ Ｐｙｅ Ａꎬ Ｒａｓｍｕｓｏｎ Ｔꎬ Ｂｏｍａｎ ＨＧꎬ Ｂｏｍａｎ ＩＡꎬ １９７５.
Ｉｎｓｅｃｔ ｉｍｍｕｎｉｔｙ Ⅱ. ｓｉｍｕｌｔａｎｅｏｕｓ ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ａｎｔｉｂａｃｔｅｒｉａｌ
ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｓｅｌｅｃｔｉｖｅ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｓｏｍｅ ｈｅｍｏｌｙｍｐｈ ｐｒｏｔｅｉｎｓ
ｉｎ ａｉａｐａｕｓｉｎｇ ｐｕｐａｅ ｏｆ Ｈｙａｌｏｐｈｏｒａ ｃｅｃｒｏｐｉａ ａｎｄ Ｓａｍｉａ
ｃｙｎｔｈｉａ. Ｉｎｆｅｃｔ. Ｉｍｍｕｎ. ꎬ １２(６):１４２６ － １４３８.

Ｆｅｌｔｏｎ ＧＷꎬ Ｋｏｒｔｈ ＫＬꎬ Ｂｉ ＪＬꎬ Ｗｅｓｌｅｙ ＳＶꎬ Ｈｕｈｍａｎ ＤＶꎬ
Ｍａｔｈｅｗｓ ＭＣꎬ Ｍｕｒｐｈｙ ＪＢꎬ Ｌａｍｂ Ｃꎬ Ｄｉｘｏｎ ＲＡꎬ １９９９.
Ｉｎｖｅｒｓｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｙｓｔｅｍｉｃ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｔｏ
ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ ａｎｄ ｔｏ ｉｎｓｅｃｔ ｈｅｒｂｉｖｏｒｙ. Ｃｕｒｒ. Ｂｉｏｌ. ꎬ ９
(６):３１７ － ３２０.

Ｆｒａｅｎｋｅｌ ＧＳꎬ １９５９. Ｒａｉｓｏｎ ｄｅｔｒｅ ｏｆ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｐｌａｎｔ
ｓｕｂｓｔａｎｃｅｓ. Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ １２９(３３６１):１４６６ － １４７０.

Ｆｒｏｓｔ ＣＪꎬ Ａｐｐｅｌ ＨＭꎬ Ｃａｒｌｓｏｎ ＪＥꎬ Ｍｏｒａｅｓ ＣＭＤꎬ Ｍｅｓｃｈｅｒ
ＭＣꎬ Ｓｃｈｕｌｔｚ ＪＣꎬ ２００７. Ｗｉｔｈｉｎ￣ｐｌａｎｔ ｓｉｇｎａｌｌｉｎｇ ｖｉａ ｖｏｌａｔｉｌｅｓ
ｏｖｅｒｃｏｍｅｓ ｖａｓｃｕｌａｒ ｃｏｎｓｔｒａｉｎｔｓ ｏｎ ｓｙｓｔｅｍｉｃ ｓｉｇｎａｌｌｉｎｇ ａｎｄ
ｐｒｉｍｅｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ａｇａｉｎｓｔ ｈｅｒｂｉｖｏｒｅｓ. Ｅｃｏｌ. Ｌｅｔｔ. ꎬ １０(６):
４９０ － ４９８.

Ｇｌａｚｅｂｒｏｏｋ Ｊꎬ Ｃｈｅｎ Ｗꎬ Ｅｓｔｅｓ Ｂꎬ Ｃｈａｎｇ ＨＳꎬ Ｎａｗｒａｔｈ Ｃꎬ
Ｍéｔｒａｕｘ ＪＰꎬ Ｚｈｕ Ｔꎬ Ｋａｔａｇｉｒｉ Ｆꎬ ２００３. Ｔｏｐｏｌｏｇｙ ｏｆ ｔｈｅ
ｎｅｔｗｏｒｋ ｉｎｔｅｇｒａｔｉｎｇ ｓａｌｉｃｙｌａｔｅ ａｎｄ ｊａｓｍｏｎａｔｅ ｓｉｇｎａｌ

ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ ｄｅｒｉｖｅｄ ｆｒｏｍ ｇｌｏｂａｌ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｎｇ.
Ｐｌａｎｔ Ｊ. ꎬ ３４(２):２１７ － ２２８.

Ｇｏｓｓｅｔ Ｖꎬ Ｈａｒｍｅｌ Ｎꎬ Ｇｏｂｅｌ Ｃꎬ Ｆｒａｎｃｉｓ Ｆꎬ Ｈａｕｂｒｕｇｅ Ｅꎬ
Ｗａｔｈｅｌｅｔ ＪＰꎬ ｄｕ Ｊａｒｄｉｎ Ｐꎬ Ｆｅｕｓｓｎｅｒ Ｉꎬ Ｆａｕｃｏｎｎｉｅｒ ＭＬꎬ
２００９. Ａｔｔａｃｋｓ ｂｙ ａ ｐｉｅｒｃｉｎｇ￣ｓｕｃｋｉｎｇ ｉｎｓｅｃｔ (Ｍｙｚｕｓ ｐｅｒｓｉｃａｅ
Ｓｕｌｔｚｅｒ) ｏｒ ａ ｃｈｅｗｉｎｇ ｉｎｓｅｃｔ ( Ｌｅｐｔｉｎｏｔａｒｓａ ｄｅｃｅｍｌｉｎｅａｔａ
Ｓａｙ) ｏｎ ｐｏｔａｔｏ ｐｌａｎｔｓ ( Ｓｏｌａｎｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ Ｌ. ) ｉｎｄｕｃｅ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｖｏｌａｔｉｌｅ ｃｏｍｐｏｕｎｄ ｒｅｌｅａｓｅ ａｎｄ
ｏｘｙｌｉｐｉｎ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ. Ｊ. Ｅｘｐ. Ｂｏｔ. ꎬ ６０(４):１２３１ － １２４０.

Ｇｒｅｅｎ ＴＲꎬ Ｒｙａｎ ＣＡꎬ １９７２. Ｗｏｕｎｄ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎａｓｅ
ｉｎｈｉｂｉｔｏｒ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｌｅａｖｅｓ: ａ ｐｏｓｓｉｂｌｅ ｄｅｆｅｎｓｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ
ａｇａｉｎｓｔ ｉｎｓｅｃｔｓ. Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ １７５(４０２３):７７６ － ７７７.

Ｈａｎｈｉｍａｋｉ Ｓꎬ １９８９. Ｉｎｄｕｃｅｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｍｏｕｎｔａｉｎ ｂｉｒｃｈ￣
ｄｅｆｅｎｓｅ ａｇａｉｎｓｔ ｌｅａｆ￣ｃｈｅｗｉｎｇ ｉｎｓｅｃｔ ｇｕｉｌｄ ａｎｄ ｈｅｒｂｉｖｏｒｅ
ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ. Ｏｅｃｏｌｏｇｉａꎬ ８１(２):２４２ － ２４８.

Ｈａｎｈｉｍａｋｉ Ｓꎬ Ｓｅｎｎ Ｊꎬ Ｈａｕｋｉｏｊａ Ｅꎬ １９９５. Ｔｈｅ ｃｏｎｖｅｒｇｅｎｃｅ ｉｎ
ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｆｏｌｉａｇｅ￣ｃｈｅｗｉｎｇ ｉｎｓｅｃｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｎ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ
ｍｏｕｎｔａｉｎ ｂｉｒｃｈ ｔｒｅｅｓ. Ｊ. Ａｎｉｍ. Ｅｃｏｌ. ꎬ ６４(５):５４３ － ５５２.

Ｈａｒｔｌｅｙ ＳＥꎬ Ｌａｗｔｏｎ ＪＨꎬ １９８７. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｙｐｅｓ ｏｆ
ｄａｍａｇｅ ｏｎ ｔｈｅ ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ｏｆ ｂｉｒｃｈ ｆｏｌｉａｇｅꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ
ｏｆ ｂｉｒｃｈ ｆｅｅｄｉｎｇ ｉｎｓｅｃｔｓ. Ｏｅｃｏｌｏｇｉａꎬ ７４(３):４３２ － ４３７.

Ｈｅｉｌ Ｍꎬ Ｓｉｌｖａ Ｂｕｅｎｏ ＪＣꎬ ２００７. Ｗｉｔｈｉｎ￣ｐｌａｎｔ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｂｙ
ｖｏｌａｔｉｌｅｓ ｌｅａｄｓ ｔｏ ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｒｉｍｉｎｇ ｏｆ ａｎ ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｐｌａｎｔ
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Ｔｏｂａｃｃｏ ｍｏｓａｉｃ ｖｉｒｕｓ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｉｎｈｉｂｉｔｓ ｗｏｕｎｄ￣ｉｎｄｕｃｅｄ
ｊａｓｍｏｎｉｃ ａｃｉｄ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｗｉｔｈｉｎ ｂｕｔ ｎｏｔ ｂｅｔｗｅｅｎ
ｐｌａｎｔｓ. Ｐｌａｎｔａꎬ ２０９(１):８７ － ９５.

Ｑｕｉｒｉｎｇ ＤＴꎬ Ｍｃｎｅｉｌ ＪＮꎬ １９８７. Ｄａｉｌｙ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ａｂｕｎｄａｎｃｅ
ａｎｄ ｔｅｍｐｏｒａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ ｏｆ ｆｅｅｄｉｎｇꎬ ｍａｔｉｎｇ ａｎｄ ｏｖｉｐｏｓｉｔｉｏｎ
ｏｆ ｔｈｅ ｄｉｐｔｅｒａｎ ｌｅａｆ ｍｉｎｅｒꎬ Ａｇｒｏｍｙｚａ￣Ｆｒｏｎｔｅｌｌａ. Ｅｎｔｏｍｏｌ.
Ｅｘｐ. Ａｐｐｌ. ꎬ ４５(１):７３ － ７９.

Ｒａｕｓｈｅｒ ＭＤꎬ ２００１. Ｃｏ￣ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ
ｎａｔｕｒａｌ ｅｎｅｍｉｅｓ. Ｎａｔｕｒｅꎬ ４１１(６８３９):８５７ － ８６４.

Ｒｈｏａｄｅｓ ＤＦꎬ １９７９. Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｄｅｆｅｎｓｅ
ａｇａｉｎｓｔ ｈｅｒｂｉｖｏｒｅｓ / / Ｒｏｓｅｎｔｈａｌ ＧＡꎬ Ｊａｎｚｅｎ ＤＨ ( ｅｄｓ. ) .
Ｈｅｒｂｉｖｏｒｅｓ: Ｔｈｅｉｒ Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ Ｗｉｔｈ Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ Ｐｌａｎｔ
Ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ. Ｎｅｗ Ｙｏｒｋꎬ Ａｃａｄｅｍｉｃ. ４ － ５４.

Ｒｏｓｅ ＵＳꎬ Ｔｕｍｌｉｎｓｏｎ ＪＨꎬ ２００５. Ｓｙｓｔｅｍｉｃ ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ｖｏｌａｔｉｌｅ
ｒｅｌｅａｓｅ ｉｎ ｃｏｔｔｏｎ: ｈｏｗ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｉｓ ｔｈｅ ｓｉｇｎａｌ ｔｏ ｈｅｒｂｉｖｏｒｙ?
Ｐｌａｎｔａꎬ ２２２(２):３２７ － ３３５.

Ｒｏｓｓ ＡＦꎬ １９６１. Ｓｙｓｔｅｍｉｃ ａｃｑｕｉｒｅｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎｄｕｃｅｄ ｂｙ
ｌｏｃａｌｉｚｅｄ ｖｉｒｕｓ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ. Ｖｉｒｏｌｏｇｙꎬ １４(３):３４０ －
３５８.

Ｒｙａｎ ＣＡꎬ Ｍｏｕｒａ ＤＳꎬ ２００２. Ｓｙｓｔｅｍｉｃ ｗｏｕｎｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｉｎ
ｐｌａｎｔｓ:Ａ ｎｅｗ ｐｅｒｃｅｐｔｉｏｎ. ＰＮＡＳꎬ ９９(１０):６５１９ － ６５２０.

Ｓｃｈｉｌｍｉｌｌｅｒ ＡＬꎬ Ｈｏｗｅ ＧＡꎬ ２００５. Ｓｙｓｔｅｍｉｃ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｉｎ ｔｈｅ
ｗｏｕｎｄ ｒｅｓｐｏｎｓｅ. Ｃｕｒｒ. Ｏｐｉｎ. Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌ. ꎬ ８ (４):３６９ －
３７７.

Ｓｃｈｏｏｎｈｏｖｅｎ ＬＭꎬ Ｊｅｒｍｙ Ｔꎬ Ｌｏｏｎ ＪＪＡｖꎬ １９９８. Ｉｎｓｅｃｔ￣ｐｌａｎｔ
Ｂｉｏｌｏｇｙ:ｆｒｏｍ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ｔｏ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ. Ｌｏｎｄｏｎꎬ Ｃｈａｐｍａｎ ＆
Ｈａｌｌ Ｌｔｄ. １ － ４０９.

Ｓｉｒｉｋａｎｔａｒａｍａｓ Ｓꎬ Ｙａｍａｚａｋｉ Ｍꎬ Ｓａｉｔｏ Ｋꎬ ２００８. Ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ
ｏｆ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｓｅｌｆ￣ｐｒｏｄｕｃｅｄ ｔｏｘｉｃ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ｉｎ



５ 期 张苏芳等:植物对昆虫不同防御类型及内在联系 １４３７　 

ｐｌａｎｔｓ. Ｐｈｙｔｏｃｈｅｍ. Ｒｅｖ. ꎬ ７(３):４６７ － ４７７.
Ｓｐｏｅｌ ＳＨꎬ Ｋｏｏｒｎｎｅｅｆ Ａꎬ Ｃｌａｅｓｓｅｎｓ ＳＭＣꎬ Ｋｏｒｚｅｌｉｕｓ ＪＰꎬ Ｖａｎ

Ｐｅｌｔ ＪＡꎬ Ｍｕｅｌｌｅｒ ＭＪꎬ Ｂｕｃｈａｌａ ＡＪꎬ Ｍｅｔｒａｕｘ ＪＰꎬ Ｂｒｏｗｎ Ｒꎬ
Ｋａｚａｎ Ｋꎬ Ｖａｎ Ｌｏｏｎ ＬＣꎬ Ｄｏｎｇ Ｘꎬ Ｐｉｅｔｅｒｓｅ ＣＭＪꎬ ２００３.
ＮＰＲ１ ｍｏｄｕｌａｔｅｓ ｃｒｏｓｓ￣ｔａｌｋ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓａｌｉｃｙｌａｔｅ￣ａｎｄ
ｊａｓｍｏｎａｔｅ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｄｅｆｅｎｓｅ ｐａｔｈｗａｙｓ ｔｈｒｏｕｇｈ ａ ｎｏｖｅｌ
ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｃｙｔｏｓｏｌ. Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ １５(３):７６０ － ７７０.

Ｓｔｒａｔｍａｎｎ ＪＷꎬ ２００３. Ｌｏｎｇ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｒｕｎ ｉｎ ｔｈｅ ｗｏｕｎｄ
ｒｅｓｐｏｎｓｅ￣ｊａｓｍｏｎｉｃ ａｃｉｄ ｉｓ ｐｕｌｌｉｎｇ ａｈｅａｄ. Ｔｒｅｎｄｓ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉ. ꎬ
８(６):２４７ － ２５０.

Ｔｈａｌｅｒ ＪＳꎬ Ｆｉｄａｎｔｓｅｆ ＡＬꎬ Ｄｕｆｆｅｙ ＳＳꎬ Ｂｏｓｔｏｃｋ ＲＭꎬ １９９９.
Ｔｒａｄｅ￣ｏｆｆｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｄｅｆｅｎｓｅ ａｇａｉｎｓｔ ｐａｔｈｏｇｅｎｓ ａｎｄ
ｈｅｒｂｉｖｏｒｅｓ:Ａ ｆｉｅｌｄ ｄｅｍｏｎｓｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｌｉｃｉｔｏｒｓ ｏｆ
ｉｎｄｕｃｅｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ. Ｊ. Ｃｈｅｍ. Ｅｃｏｌ. ꎬ ２５(７):１５９７ － １６０９.

Ｔｈｏｍｐｓｏｎ ＧＡꎬ Ｇｏｇｇｉｎ ＦＬꎬ ２００６. Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃｓ ａｎｄ
ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｅｎｏｍｉｃｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｄｅｆｅｎｃｅ ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ ｂｙ ｐｈｌｏｅｍ￣
ｆｅｅｄｉｎｇ ｉｎｓｅｃｔｓ. Ｊ. Ｅｘｐ. Ｂｏｔ. ꎬ ５７(４):７５５ － ７６６.

Ｔｏｎ Ｊꎬ Ｖａｎ Ｐｅｌｔ ＪＡꎬ Ｖａｎ Ｌｏｏｎ ＬＣꎬ Ｐｉｅｔｅｒｓｅ ＣＭＪꎬ ２００２.
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅｎｅｓｓ ｏｆ ｓａｌｉｃｙｌａｔｅ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ａｎｄ
ｊａｓｍｏｎａｔｅ / ｅｔｈｙｌｅｎｅ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｉｎｄｕｃｅｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ. Ｍｏｌ. Ｐｌａｎｔ Ｍｉｃｒｏｂｅ Ｉｎ. ꎬ １５(１):２７ － ３４.

Ｔｕｒｌｉｎｇｓ ＴＣꎬ Ｔｕｍｌｉｎｓｏｎ ＪＨꎬ １９９２. Ｓｙｓｔｅｍｉｃ ｒｅｌｅａｓｅ ｏｆ
ｃｈｅｍｉｃａｌ ｓｉｇｎａｌｓ ｂｙ ｈｅｒｂｉｖｏｒｅ￣ｉｎｊｕｒｅｄ ｃｏｒｎ. ＰＮＡＳꎬ ８９
(１７):８３９９ － ８４０２.

Ｕｋｎｅｓ Ｓꎬ Ｍａｕｃｈ￣Ｍａｎｉ Ｂꎬ Ｍｏｙｅｒ Ｍꎬ Ｐｏｔｔｅｒ Ｓꎬ Ｗｉｌｌｉａｍｓ Ｓꎬ
Ｄｉｎｃｈｅｒ Ｓꎬ Ｃｈａｎｄｌｅｒ Ｄꎬ Ｓｌｕｓａｒｅｎｋｏ Ａꎬ Ｗａｒｄ Ｅꎬ Ｒｙａｌｓ Ｊꎬ
１９９２. Ａｃｑｕｉｒｅｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ. Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ４
(６):６４５ － ６５６.

Ｕｎｄｅｒｗｏｏｄ Ｎꎬ Ｒａｕｓｈｅｒ Ｍꎬ ２００２. Ｃｏｍｐａｒｉｎｇ ｔｈｅ
ｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｉｎｄｕｃｅｄ ａｎｄ ｃｏｎｓｔｉｔｕｔｉｖｅ ｐｌａｎｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｆｏｒ
ｈｅｒｂｉｖｏｒｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｙｎａｍｉｃｓ. Ａｍ. Ｎａｔ. ꎬ １６０(１):２０ －
３０.

ｖａｎ Ｐｏｅｃｋｅ ＲＭＰꎬ Ｄｉｃｋｅ Ｍꎬ ２００２. Ｉｎｄｕｃｅｄ ｐａｒａｓｉｔｏｉｄ
ａｔｔｒａｃｔｉｏｎ ｂｙ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ: ｉｎｖｏｌｖｅｍｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ
ｏｃｔａｄｅｃａｎｏｉｄ ａｎｄ ｔｈｅ ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄ ｐａｔｈｗａｙ. Ｊ. Ｅｘｐ. Ｂｏｔ. ꎬ
５３(３７５):１７９３ － １７９９.

ｖａｎ Ｗｅｅｓ ＳＣＭꎬ ｄｅ Ｓｗａｒｔ ＥＡＭꎬ ｖａｎ Ｐｅｌｔ ＪＡꎬ ｖａｎ Ｌｏｏｎ ＬＣꎬ
Ｐｉｅｔｅｒｓｅ ＣＭＪꎬ ２０００. Ｅｎｈａｎｃｅｍｅｎｔ ｏｆ ｉｎｄｕｃｅｄ ｄｉｓｅａｓｅ
ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｂｙ ｓｉｍｕｌｔａｎｅｏｕｓ ａｃｔｉｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｓａｌｉｃｙｌａｔｅ￣ａｎｄ
ｊａｓｍｏｎａｔｅ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｄｅｆｅｎｓｅ ｐａｔｈｗａｙｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ. ＰＮＡＳꎬ ９７(１５):８７１１ － ８７１６.

Ｖｉｇｎｕｔｅｌｌｉ Ａꎬ Ｗａｓｔｅｒｎａｃｋ Ｃꎬ Ａｐｅｌ Ｋꎬ Ｂｏｈｌｍａｎｎ Ｈꎬ １９９８.
Ｓｙｓｔｅｍｉｃ ａｎｄ ｌｏｃａｌ ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ａｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈｉｏｎｉｎ ｇｅｎｅ
ｂｙ ｗｏｕｎｄｉｎｇ ａｎｄ ｐａｔｈｏｇｅｎｓ. Ｐｌａｎｔ Ｊ. ꎬ １４(３):２８５ － ２９５.

Ｗａｓｔｅｒｎａｃｋ Ｃꎬ Ｓｔｅｎｚｅｌ Ｉꎬ Ｈａｕｓｅ Ｂꎬ Ｈａｕｓｅ Ｇꎬ Ｋｕｔｔｅｒ Ｃꎬ
Ｍａｕｃｈｅｒ Ｈꎬ Ｎｅｕｍｅｒｋｅｌ Ｊꎬ Ｆｅｕｓｓｎｅｒ Ｉꎬ Ｍｉｅｒｓｃｈ Ｏꎬ ２００６.
Ｔｈｅ ｗｏｕｎｄ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｉｎ ｔｏｍａｔｏ￣Ｒｏｌｅ ｏｆ ｊａｓｍｏｎｉｃ ａｃｉｄ. Ｊ.

Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌ. ꎬ １６３(３):２９７ － ３０６.
Ｗｅｉ ＪＮꎬ Ｚｏｕ Ｌꎬ Ｋｕａｎｇ ＲＰꎬ Ｈｅ ＬＰꎬ ２０００. Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｌｅａｆ

ｔｉｓｓｕｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｎ ｈｏｓｔ ｆｅｅｄｉｎｇ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｂｙ ｐｅａ ｌｅａｆ ｍｉｎｅｒ
Ｌｉｒｉｏｍｙｚａ ｈｕｉｄｏｂｒｅｎｓｉｓ ( Ｄｉｐｔｅｒａ : Ａｇｒｏｍｙｚｉｄａｅ ). Ｚｏｏｌ.
Ｓｔｕｄ. ꎬ ３９(４):２９５ － ３００.

Ｗｈａｌｌｅｙ Ｐꎬ Ｊａｒｚｅｍｂｏｗｓｋｉ ＥＡꎬ １９８１. Ａ ｎｅｗ ａｓｓｅｓｓｍｅｎｔ ｏｆ
Ｒｈｙｎｉｅｌｌａꎬ ｔｈｅ ｅａｒｌｉｅｓｔ ｋｎｏｗｎ ｉｎｓｅｃｔꎬ ｆｒｏｍ ｔｈｅ Ｄｅｖｏｎｉａｎ ｏｆ
Ｒｈｙｎｉｅꎬ Ｓｃｏｔｌａｎｄ. Ｎａｔｕｒｅꎬ ２９１(５８１３):３１７ － ３１７.

Ｗｈｉｔｈａｍ ＴＧꎬ １９８３. Ｈｏｓｔ ｍａｎｉｐｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｐａｒａｓｉｔｅｓ: ｗｉｔｈｉｎ￣
ｐｌａｎｔ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ａｓ ａ ｄｅｆｅｎｓｅ ａｇａｉｎｓｔ ｒａｐｉｄｌｙ ｅｖｏｌｖｉｎｇ ｐｅｓｔｓ / /
Ｄｅｎｎｏ ＲＦꎬ ＭｃＣｌｕｒｅ ＭＳ ( ｅｄｓ. ) . Ｖａｒｉａｂｌｅ Ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ
Ｈｅｒｂｉｖｏｒｅｓ ｉｎ Ｎａｔｕｒａｌ ａｎｄ Ｍａｎａｇｅｄ Ｓｙｓｔｅｍｓ. Ｎｅｗ Ｙｏｒｋꎬ
Ａｃａｄｅｍｉｃ. １５ － ４１.
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