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摘 要 水分作为一种重要的环境因子，对陆地生物生长发育有着至关重要的作用。随着全球气候变暖，

异常天气频发，水分胁迫也成为了影响农作物及其害虫生长发育的重要逆境胁迫。本文从水分胁迫对植食

性昆虫的直接和间接影响进行阐述：从湿度、降雨量和土壤含水量角度讨论了水分胁迫对昆虫的直接影响；

从水分影响植物和天敌角度，讨论了水分胁迫对植物-植食者性昆虫-天敌三营养阶层互作的间接影响，以

期为理解农业害虫发生机制及其可持续治理决策提供研究信息和理论参考。
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The influence of water stress on the plant-herbivore interactions

TAN Ye1, 2** XU Wen-Yan1, 2 SHANG Han-Wu1*** ZHU Zeng-Rong2***

(1. Zhejiang Provincial Key Laboratory of Biometrology and Inspection & Quarantine, College of Life Sciences, China Jiliang

University, Hangzhou 310018, China; 2. State Key Laboratory of Rice Biology, Key Laboratory of Agricultural Entomology,

Ministry of Agriculture, Institute of Insect Sciences, Zhejiang University, Hangzhou 310058, China)

Abstract Water as an important environment factor that plays a vital role in the growth and development of terrestrial life.

With global warming and the consequent more frequent occurrence of abnormal weather conditions, water stress has become

an important adverse stress factor which influences the growth and development of both plants and herbivores. This article

describes both the direct and indirect influence of water stress on phytophagous insects. Direct effects include humidity,

rainfall and soil moisture content and indirect effects include the effects of water stress on the host plants and the natural

enemies of herbivorous insects. The object of this review is to provide a theoretical reference for understanding the effects of

water stress on agricultural pests and to thereby improve their prevention and control.
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在陆地生物生长发育过程中，会经常发生一

些逆境胁迫为害，例如非生物因子的水分胁迫、

高温、高盐、冷冻或生物因子的病原体感染等，

对生物有着灾难性的影响（Suzuki et al.，1989）。

其中，温度和水分是影响陆地生物分布和丰度的

两大最重要的非生物因素，而昆虫因为其个体小，

尤其容易受到水分胁迫的影响(Addo-Bediako

et al.，2001)。在全球环境变化的趋势下，许多

研究的重点都放在温度改变上，然而，降雨量和

可利用水资源的改变对昆虫也有着重大影响，尤

其是农作物害虫的生理特性，干旱甚至诱发害虫

中期暴发。因此了解水分胁迫对昆虫的影响及其

耐旱机制对农业生产有重要作用。

水分胁迫（Water stress）包括水分过多的水
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淹 、 浸 水 胁 迫 与 过 少 的 干 旱 胁 迫 （ Drought
stress），可以直接影响昆虫生理生化尤其是水

分代谢，从而导致昆虫行为、扩散模式和种群动

态甚至暴发（Chown et al.，2011）等生态过程及

结果，还可以通过影响植物的生理生化特性，从

而对取食该植株的昆虫的生理生化特性产生间

接影响，更可通过植物-植食者-天敌多营养阶层

或植物-昆虫共生关系改变植物-昆虫互作动态。

本文就水分胁迫对昆虫的直接和间接影响两方

面展开讨论。

1 水分胁迫对昆虫的直接影响

水分胁迫不仅可以对单个虫体的含水量、表

皮失水率、呼吸代谢速率等生理特性产生影响，

还可以影响到虫体的生长发育、交配选择及繁

殖，从而可能改变种群的增长趋势、迁移扩散和

栖息地选择等众多生态特征。

1.1 昆虫体内水平衡及水分耐受性变化

Parkash 等（2009）研究 6 种山地果蝇的种

群个体黑化程度（Melanisation）和抗水分胁迫

能力发现，在种群间和种群内个体黑化与水分耐

受性呈正相关，而与表皮失水率成负相关。有趣

的是，随着海拔与季节的变化果蝇的表皮脂肪量

并没有发生变化，因此表皮脂肪不能解释果蝇的

抗水分胁迫能力。因此，他们认为季节性的黑化

现象增加了高山果蝇种群的抗水分胁迫能力。

Khasa 等（2013）研究发现，在低相对湿度

下，深色型果蝇的含水量较高、水分损失率较低、

抗脱水能力较强，使其具有更强的抗旱性。在水

分胁迫过程中，两种色型的果蝇均以碳水化合物

作为代谢燃料，但是在低湿条件下，深色果蝇中

贮存碳水化合物的含量明显要高。而且，在两种

湿度条件下，这两种色型果蝇之间的总能量收支

显著不同。据此认为，果蝇色型特异性分化与水

平衡相关，即与其对水分胁迫环境的适应性相

关。这与 Parkash 等（2011）在另一个研究中发

现不同果蝇黑化程度与水分胁迫相关特性有关

的结论相一致。

1.2 水分胁迫对昆虫生物学特性的影响

水分是影响昆虫种群扩散和行为形成的主

要因素。已有研究表明，昆虫会对水分胁迫表现

出不同的响应，主要包括地理分布变化、发生期

改变、生长发育加快及繁殖代数增加等方面（胡

朝兴等，2013）。某些昆虫因无法应对水分胁迫

以及气候变化的带来的负面影响，对个体生长及

种群动态产生变化，例如，果蝇由于不能在失水

情况下存活而仅分布于热带雨林区域；一些昆虫

的产卵容量（Egg-laying capacity）对栖息地选择

性的反应表明，栖息地的严重干旱也许会导致该

种群的灭绝。同样的，间歇性的水分胁迫可以减

少尖音库蚊 Culex pipiens 新陈代谢的速率以及

产卵量，而由此影响其种群动态（Bazinet et al.，
2010）。

昆虫经受的水分胁迫主要包括环境湿度变

化、降雨量以及土壤水分变化。

1.2.1 湿度的影响 湿度是反应环境中水分的

一个重要指标。一般来说，大部分昆虫的最适宜

湿度范围大约在相对湿度 70%至 90%之间。在适

宜的湿度范围内，昆虫生长发育较快、繁殖力强、

寿命也长。环境湿度过低将影响昆虫产卵率和孵

化率，例如在温度过高、湿度偏小时，斜纹夜蛾

Spodoptera litura 蛹体重较轻，雌成虫产卵量也

较少，尤其对幼虫取食有较大的影响。在相对湿

度 62%~90%，幼虫取食量随湿度升高而增加，

据此可认为斜纹夜蛾是一种喜湿性的害虫（钟国

洪，2001）。但低湿对昆虫生长发育的影响没有

光周期和温度等其他非生物因子明显，主要原因

在于短期水分胁迫下，昆虫能够通过自身的血淋

巴系统进行一定的调节，只有在持续的干旱环境

下，低湿引发的水分胁迫才会对昆虫的生长发育

有显著的影响。王青锋（1977）报道，在对田间

湿度进行长期的有效控制后，褐飞虱 Nilaparvata
lugens 产卵量急剧下降，天敌活力和数量明显加

强和增多，持久控制田间湿度是一项行之有效的

农业措施，不利的生存条件能有效减少了褐飞虱

的发生数量。搁田是控制水稻多种植食者种群的

重要措施。
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袁哲明和陈永年（1999）在研究温湿度对

菜青虫 Pieris rapae 幼虫发育历期及食叶量影

响时得出，在同一温度下，随湿度升高，一方

面菜青虫幼虫通过体表的失水减缓，需经食物

获取水分的压力减轻；另一方面，湿度升高也

缩短了幼虫历期，因而总食叶面积呈下降趋势。

黄冠辉和马世骏（1964）研究水分在东亚飞蝗

Locusta migratoria 飞 翔 过 程 中 所 起 的 影 响

时，发现在高温低湿的情况下，由于水分消耗

速度随环境湿度饱和差而增加，因失水速度加

大，造成虫体水分的失调，则会影响飞蝗飞翔

的持续时间。

Parkash 等（2013）进行了雌性果蝇在不同

环境胁迫下对雄果蝇选择偏好性的研究发现，

在低湿条件下，有翅斑的雄性果蝇比无翅斑的

雄性果蝇的交配成功率明显要高；相反，在高

湿条件下，无翅斑雄性果蝇的交配频率更高；

在水分缺失较重的条件下，与有翅斑雄性交配

的雌性果蝇的生殖力以及所得后代由卵发育至

成虫的存活率更高。说明不同水分胁迫下交配

选择能给雌性带来间接好处，这与优良基因性选

择假说相一致。

1.2.2 降雨量的影响 降雨量的变化对昆虫的生

存和发展有着重要作用。霍治国等（2012）报道，

一定区域、时段的降水偏少、高温干旱有利于部

分害虫的繁殖加快、种群数量增长，水分亏缺严

重的年份可使部分病虫害大发生，飞蝗可比常年

多发生 1 代，西太平洋副热带高压偏强年份有利

于害虫迁入始见期提早、数量增加、范围扩大、

危害加重。有专家认为，水分胁迫会导致植食性

昆虫数量的变化需具体分析，在干旱少雨的情况

下，棉铃虫 Helicoverpa armigera 幼虫及其蛹溺

水的情况会减少，其种群密度就会增加；同样，

在水分胁迫下，蚜虫吸食汁液少，不会因水分过

多而饱胀致死，数量也自然会增多，如此分析，

水分胁迫确会导致棉铃虫和蚜虫数量的增加，但

并不能代表全部植食性昆虫，有些植食者还可能

因 为水 分的 缺 失而 减 少（Heong and Hardy，

2009）。

许 瑞 秋 等 （ 1999 ） 研 究 稻 纵 卷 叶 螟

Cnaphalocrocis medinalis 主害代发生量与降雨

量关系得出，稻纵卷叶螟蛾迁入量随雨日和降雨

量的增加而增多，1~2 龄幼虫存活率随降雨强度

的增大而降低：降雨强度分别为 68.7 mm/d 和

27.3 mm/d 的年份，其 1~2 龄幼虫存活率较低，

分 别 仅 为 1.2% 和 2.5% ； 降 雨 强 度 分 别 仅 0.1
mm/d 和 0.6 mm/d，其 1~2 龄幼虫存活率较高，

分别为 72%和 50%。这主要是因为稻纵卷叶螟蚁

螟（ant larva）盛孵期遇到强度较大的降雨，刚

孵化不久的 1~2 龄幼虫会在卷叶之前被冲走或

冲死，影响存活卷叶；反之，降雨强度小（如毛

毛雨）时则有利于 1~2 龄幼虫存活。

1.2.3 土壤含水量变化的影响 王守生（1995）

认为除了降雨量减少，淹水也会造成植物与昆虫

的水分胁迫。例如太干或太湿的土壤对蛾子的展

翅 和 出 土 不 利 ， 羽 化 适 宜 相 对 含 水 量 为

20%~60%，其中最适为 40%。相对含水量超过

80%，正常羽化率明显降低。土壤水分增多后棉

铃虫主要死亡机制是幼虫和蛹因缺氧而窒息死

亡，土壤浸水时间超过 1 d，蛹和蛾子的死亡率

显著上升。土壤遇雨后风干或晒干，土表变硬，

可使羽化率明显低于较潮土壤中的羽化率（杨燕

涛，2000）。

张建军等（2001）研究发现雨水和土壤含水

量对棉铃虫种群有较大的抑制作用。棉铃虫卵经

雨水浸泡 8 h，幼虫孵化率明显下降；中等雨水

对棉铃虫卵有较大的冲刷作用，雨量越大，卵被

冲刷的数量越多；初孵幼虫经雨水浸泡 1 h，其

存活率明显低于对照；土壤湿度对棉铃虫蛹的影

响主要表现在化蛹初期与羽化前，25%的含水量

对虫蛹有致死作用。

2 水分胁迫对昆虫的间接影响

植物特性在植食性昆虫种群动态中所起的

作用已经引起了众多争论，争论的一个主要问题

就是寄主植物生理特性改变的重要性，并且这种

特性的改变是否会导致植食性昆虫取食状况的

改变。已经有假说认为，非生物胁迫下的植株会

更适合作为昆虫的食物。这种被广泛接受的假说

建立在两种观点的基础上：第一，众多证据证明
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植物受到环境胁迫后，常常引起植食性昆虫到达

爆发密度值；第二，胁迫后植株的生理生化改变

促进了昆虫的表现（Performance）（Larsson，

1989）。

气温和土壤温度的升高、植物蒸腾耗水量和

土壤的蒸发量增加，致使土壤大量失水而导致作

物的水分胁迫（于莹等，2013）。在生理生态水

平，水分胁迫导致了植物形状、营养等多方面的

变化；在分子水平，水分胁迫能显著影响其基因

表达及基因组的变化。

2.1 对植物生理生化的影响

潘根生（2001）对茶树的水分胁迫研究表明，

4 个茶树品种叶片的脯氨酸含量在干旱胁迫过程

中持续上升，脯氨酸在植物细胞中主要起渗透调

节作用，叶片脯氨酸含量增加，可提高细胞溶质

含量 ，增 强渗透 调节 能力； 茶树 内源 脱落酸

（ABA）大量累积，在胁迫过程中，叶片内源

ABA 含量不断增加，胁迫 3 d 增加较缓慢，6 d、

9 d 含量上升幅度加剧。研究得出, 在土壤含水

量小于 9% 和叶片含水量小于 42% 的状况下，

叶片 ABA 累积量增加，胁迫 6~9 d 达到高峰值。

不同生育期水稻水分胁迫研究结果表明，叶

片水势均显著下降，根系和叶片的有机渗透调节

物质和无机渗透调节物质包括 K+、Mg2+等含量

均大幅度上升（蔡昆争等，2008）。用聚乙二醇

模拟水稻的干旱胁迫研究发现，胁迫后水稻叶片

中可溶性糖含量、游离氨基酸总量、脯氨酸/游
离氨基酸总量比值均成倍增加，特别是其中的脯

氨酸成倍增加（朱维琴和吴良欢，2003）；对幼

苗叶片的光合作用和水分状况进行比较分析发

现，在水分胁迫下叶片水势和含水量都显著下

降，水稻叶片的光合速率、气孔导度、叶肉导度、

总导度和叶绿体内 CO2 浓度等都显著降低（丁雷

等，2014）。

2.2 对植物分子水平的影响

王玉成等（2007）研究了水分胁迫下柽柳

（Tamarix androssowii）基因的表达情况，发现

与脱水诱导蛋白 RD22 （CF199692）和 Lea（Late
embryogenesis abundant protein，CF199700）序

列相似性高的基因表达量上升；柽柳体内许多胁

迫相关基因，如与金属硫蛋白（Metallothionein，

CN605576）序列相似性高的基因表达量增加。

此外，水分胁迫使与 Trx 蛋白（Thioredoxin，

CV121773）序列相似性高的基因表达量增加 3
倍以上，干旱诱导产生的 Trx 蛋白 CDSP32，其

mRNA 可因胁迫的诱导而大量聚集，并通过保护

叶绿体的结构方式来对抗由水分亏缺引起的氧

化胁迫。一些柽柳信号传导及表达调控类基因的

表达量发生了变化，信号类蛋白序列相似性高的

基因表达量升高，如丝氨酸/苏氨酸蛋白激酶基

因的表达量增加最大，许多代谢类基因的表达量

明显上升。

路运才等（2006）采用 cDNA-AFLP 技术对

玉米幼苗在聚乙二醇胁迫和土壤干旱胁迫下的

基因表达进行了研究分析，在表型上，－0.5 Mpa
渗透压条件下，玉米幼苗叶片很快初始感应，叶

子耷拉（6 h）、深度萎蔫（24 h）及永久萎蔫（48
h），然后恢复供水，植株也很难恢复生长。在

基因表达上，分析了水分胁迫条件下玉米基因差

异表达规律，获得转录本衍生片段（TDFs）488
条，经测序和同源比对获得 42 个 cDNAs。cDNAs
所对应的基因与已经发现的干旱胁迫相关基因

在蛋白水平上有很高的同源性，如 3-磷酸甘油醛

脱氢酶、线粒体转运蛋白、丙糖磷酸转运蛋白、

蛋白激酶 C、GTP 结合蛋白、丝氨酸/苏氨酸蛋

白激酶、锌指蛋白和 MYB 等。

肖金平等（2011）对不同水分胁迫处理下柑

橘叶片的基因表达谱进行分析，发现 113 条差异

表达 TDF 中，上调表达 71 条（63%），下调表

达 29 条（26%），另外 13 条（11%）为瞬时表

达。TDF13 编码的细胞色素 P450 是广泛存在于

动植物及微生物体内的一个古老基因超家族的

产物，参与植物体的基础代谢，在植物防御体系

中起重要作用，TDF13 的下调表达提高了柑橘中

ABA 的积累，促进了叶片气孔的关闭，减少了

细胞内水分丧失，从而提高耐水分胁迫的能力。

cDNA-AFLP 分析的结果表明，柑橘植物在遭受

到外界水分胁迫时，体内的基因表达会发生很大

的变化，而且大部分的基因都是被胁迫诱导而上
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调表达，其产物应该是参与提高植株对干旱的耐

受性和抵御能力。

2.3 水分胁迫植物对昆虫的影响

植物对环境胁迫的反应表现在其适应性的

改变，这种变化是十分复杂的，并且可以通过植

物的防御机制进行协同或相反的调整。Rani 和

Prasannalaxmi（2014）研究了由非生物逆境水分

胁迫引起的蒌叶（Piper betle）和蓖麻（Ricinus
communis）生理生化和氧化水平的反应变化，以

及此种变化对植食性昆虫夜蛾取食行为的影响。

结果表明，在水分胁迫下植物叶片的叶绿素含量

和 相 对 含 水 量 均 低 于 对 照 。 用 HPLC （ High
performance liquid chromatography）分析了两种

植物的酚酸含量，发现其在水分胁迫后均下降。

两种植物的初级代谢产物的下降水平十分明显，

而蓖麻中黄酮类物质随氨基酸含量上升而增多。

这些变化为取食这两种植物的夜蛾创造了良好

的生存环境，并且提高了夜蛾在水分胁迫植株上

的取食率。蒌叶和蓖麻叶片中抗氧化酶以及过氧

化氢酶活性的增强表明了它们对水分胁迫下产

生的氧自由基的防御或抵抗作用。他们认为水分

胁迫导致蒌叶和蓖麻的防御反应，并由此影响了

植食性昆虫的取食行为。

Huberty 和 Denno （ 2004 ） 采 用 了 计 数 法

（Vote-counting）和荟萃分析（Meta-analysis）

两种方法来评价目前已发表的文章中，昆虫对实

验条件下植物水分亏缺反应的探究结果。两种方

法都显示水分胁迫对大部分的吸汁昆虫尤其部

分韧皮部和叶肉取食者的行为有不利反应。水分

胁迫对亚取食群影响的不均衡性，导致咀嚼式昆

虫对水分胁迫的反应不明显。例如，分析表明水

分胁迫对喜好钻孔的昆虫有持续的有利作用，对

产瘿瘤昆虫有不利反应，而对非寄生生物和潜叶

蛾则没有持续的反应。

该研究挑战了长久以来的观点，即昆虫在水

分胁迫植株上表现出积极的行为并引起昆虫种

群动态的大暴发。然而，仍然有广泛的证据证明

持续的水分胁迫对许多植食性昆虫尤其是吸汁

类昆虫有显著影响。为了解释自然界中植食性昆

虫取食水分胁迫植物后大暴发现象与实验中植

物持续的水分胁迫对昆虫的负面影响之间的矛

盾，Huberty 和 Denno 提出了“脉冲胁迫假说

（Pulsed Stress hypothesis）”，凭借间歇的水分

胁迫和细胞膨压的恢复，使得吸汁昆虫从胁迫诱

导的氮元素增加中获利，发现韧皮部取食昆虫对

间歇性的植物胁迫有正反应，而对持续性的胁迫

表现出不利反应，这一点支持了假说的观点，并

表明气候性的水分胁迫调节了氮素的可利用度，

这也许是了解水分胁迫影响植食性昆虫种群动

态的关键因素。此后，Huberty 和 Denno（2006）

进行了进一步的验证，发现植食性昆虫在氮磷充

足的植株上生长时，它们表现出很强的存活力，

并长成为较大个体，发育更加迅速，并且较氮素

缺乏植物上达到的密度值更高。

据 English-Loeb（1990）报道，由于营养物

质的增加，或者防御物质的减少，植食性昆虫的

行为会在中度胁迫下加强，而在重度胁迫下其行

为会减缓，因为植物已经接近死亡而不适合作为

食物来源。尽管害虫的暴发常常与干旱的环境相

联系，但是这种情况不是简单的像假说中植物营

养成分增加或化学防御物质减少而导致的。他们

的研究提供了 3 种不同的可能因素：首先，干旱

胁迫的强度与植食者的表现有着非线性的功能

关系，这表明害虫的暴爆发与干旱的强度有关。

其次，植食性昆虫通过取食来减少死亡率，尽管

其繁殖率、生长速率和存活率不受显著影响，但

干旱也许能够促进害虫的暴发。第三，因为干旱

胁迫使植物形态变小，这使植食者在干旱胁迫植

株上的种群数与植物大小相应或更小，但对于植

物所受伤害而言，在干旱植株上会更严重。

此外，干旱胁迫下植物组织细胞的膨压降

低，导致了植物与蚜虫“上行效应”的互作。与

咀嚼式口器的昆虫不同，刺吸式口器昆虫利用其

特化的口针，依靠韧皮部内部的压强将筛管汁液

压入口器中进行被动吸食（Mittler，1957）。因

此，保持恒定的水分含量和水势是维持这类植食

者正常取食、防止自身脱水的必要条件。一旦遭

遇干旱胁迫，植物组织失水细胞膨压降低，这类

昆虫的生长发育将受到抑制（Simpson et al.，
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2012）。然而，在田间试验中，干旱被认为是诱

导刺吸式口器昆虫大暴发的重要因子。植物胁迫

假说（Plant stress hypothesis，PSH）认为：由于

干旱引起水分亏缺，植物要很好地调节其渗透

压，就必须提高自身的多糖类物质浓度，而可溶

性糖浓度的升高往往不利于植食性昆虫对食物

的吸取，尤其是植物韧皮部汁液，其蔗糖浓度过

高会 对植 食性昆 虫的 消化功 能产 生抑 制作用

（Thomas and Hodkinson，1991），而同咀嚼式

口器昆虫相比，刺吸式口器的昆虫受可溶性糖含

量变化的影响会更大（Koricheva et al.，2014）。

同时，前述 Huberty 和 Denno（2004）的研

究也表明，植物为了避免水分胁迫导致的水势降

低，会产生并积累大量的含氮渗透保护物，这种

间接诱导氮素的增加导致了刺吸式昆虫在干旱

胁迫下种群的暴发。显然，从植物的水分含量和

氮素营养两个不同的角度，对刺吸式昆虫相应干

旱胁迫的结论并不一致。

3 水分胁迫对植物-植食者-天敌三
者关系的影响

水分胁迫除了通过影响植物来间接影响植

食性昆虫，还能通过天敌作用来间接影响植食性

昆虫（Zhu et al.，1995），这种关系可用图 1 的

正四棱锥体来形象地表示。在昆虫取食植物或植

物受到环境胁迫后，都会产生挥发性有机物，这

些有机物都可以作为天敌和寄生者找寻目标的

重要线索。就水分胁迫而言，对天敌控制植食性

昆虫的作用有两种不同的解释。

3.1 水分胁迫促进天敌的控制

3.1.1 植物挥发物对天敌的吸引作用 虫害引起

植被的挥发物排放增加已经被反复报道，尤其是

绿叶挥发物和萜烯类，而水分胁迫同样能引起植

物 的 挥 发 性 物 质 排 放 增 加 （ Holopainen and
Gershenzon，2010）。

Copolovici 等（2014）研究了绿色桤木叶蜂

Monsoma pulveratum 幼虫在水分胁迫下，取食的

落叶植物普通赤杨引起其叶片挥发物排放的情

况发现，水分胁迫严重抑制赤杨的光合速率和气

孔导率，水分胁迫植株释放的水杨酸甲酯在受虫

害的第一天显著增加，并在第 6 天复水后仍保持

很高的水平，并且，在仅有水分胁迫植株中有同

样明显的排放趋势。这个证据表明，尽管虫害的

伤害较小，但水分胁迫的挥发物排放仍然很强

烈。虫害能够导致脂氧合酶途径的挥发物和单萜

类挥发性物质排放。在植物水分胁迫的初始阶

段，挥发物排放强烈并达到最大值。Raguso 等

（2011）认为萜类是一种特别的挥发物，常常通

过受伤植被给植食性昆虫天敌发射信号，从而与

植物对植食性昆虫的间接反应相关。值得考虑的

是，虫害会导致植物萜类化合物释放从而吸引天

敌，但水分胁迫是否也会引起植物挥发物中萜类

物质的增加，从而引起某些天敌的注意来预防植

食性昆虫的侵害，还需要进一步的研究。

图 1 水分胁迫对植物-植食者-天敌三营养阶层影响的
金字塔关系

Fig. 1 Pyramid schematic effect of water stress on the
tritrophic interactions of plant-herbivore-natural enemy

3.1.2 水分胁迫下的共生作用 生态系统的相互

作用强度是由每个物种消耗和获益平衡来判断

的，这取决于相互作用发生时的环境背景，胁迫

环境下会促进物种间的“交易”作用。协同作用，

是一种使两个相互作用的物种都有净利益的作

用，在环境胁迫下也会加强。Pringle 等（2013）
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在研究昆虫和植物的共生情况时发现，非生物环

境的变化强烈的影响着种群间相互的作用，种群

间的共生作用在资源受限制时会变得更加强烈。

他们沿着不同年降水量梯度的地方探测了蚂蚁

和植物的共生体系，这个体系中植物提供食物和

栖息地给蚂蚁，而蚂蚁保护植物不受植食性昆虫

的侵害。Pringle 等发现在降水量低的情况下，蒜

味破布木（Cordia alliodora）通过取食其植株的

昆虫向阿兹特克蚁（Aztecaant）提供更多的碳源，

使蚂蚁获得更多的糖分，促使蚂蚁更好地保护产

碳的叶片（图 2）。他们认为两物种共生的强度

随着可获得水的减少而增加，当水分胁迫时，碳

短缺会更加频繁，植物会为防御者提供更多资

源，以便它们抵御植食者的侵害，因为在水分胁

迫下，受到植食性昆虫侵害的植物会更容易死

亡。因此，水分胁迫加强了昆虫和植物的共生力，

这种作用虽然不是天敌对植食性昆虫的直接捕

食，但可以认为是一种间接的防御作用，起到了

控制植食性昆虫侵害植物的作用。

3.2 水分胁迫抑制的天敌控制

Mattson 和 Haack（1987）认为干旱通过提

高热量和营养水平来促进植食者的生长，同时增

强其解毒作用及免疫活性来促进昆虫大暴发，并

且，这些变化也使得昆虫易于逃离天敌的控制，

如在干旱期间，高温导致植食性昆虫逃离天敌的

控制。例如 Wilson（1974）曾报道云山卷叶蛾

Nosema fumiferanae 的小孢子寄生虫最适温度为

23℃以下，但云山卷叶蛾的最适温接近 27℃。

类 似 最 适 温 的 分 歧 还 存 在 于 班 克 斯 草 螨

Oligonychus pratensis 和它的捕食者中。Zhu 等

（1995）也发现稻飞虱类主要的捕食者尖钩宽黾

蝽 Microvelia horvathi，在干旱的地区种群会显

著减少；在含有白背飞虱 Sogatella furcifera 卵的

基 质 内 饲 养 寄 生 蜂 （ 稻 虱 缨 小 蜂 An a g r u s
nilaparvatae）进行水分胁迫实验，发现在含中度

水分基质内的寄生蜂生长速率显著高于高水分

和干旱胁迫基质内的生长速率，这表明，在长期

干旱胁迫下，寄生蜂的生长发育会受到延迟或不

能进行正常生长，显然这对害虫的控制是不利

的。此外，Mattson 和 Haack（1987）认为与干

旱相关的低湿和强光照也许能降低病原菌的数

量和毒性。干旱限制真菌性病害，因为孢子需要

高湿环境来对昆虫体被进行出芽和渗透作用。同

样，细菌和病毒性疾病在干旱时也会减少，因为

图 2 蒜味破布木（Cordia alliodora）与阿兹特克蚁（Aztecaant）共生系统中的水、碳和共生碳水化合物分布策略示
意图（源自 Pringle 等，2013）

Fig. 2 Schematic of relationships among water, carbon, and mutualistic carbohydrate allocation strategies
(from Pringle et al., 2013)
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在高紫外线条件下许多病毒失去了活性。因此，

在干旱时，天敌正常群集发挥的作用变小，从而

失去了在暴发初始时的遏制作用（图 3）。

也有研究认为干旱初期对固有的挥发物排

放没有影响，然而，随着胁迫时间延长（重度胁

迫）导致挥发物大量减少，包括甲醇挥发物，脂

氧合酶途径产物的排放物，莽草酸途径产物挥

发物以及特异的单萜和倍半萜烯（Niinemets，

2010）。我们知道萜类是吸引天敌的重要挥发物

之一，随着胁迫的加重，萜类挥发物减少，那么

对天敌的引诱作用可能就有所下降，这势必也会

削减天敌对植食者的控制作用。

4 小 结

Jactel 结合众多研究进行荟萃分析后发现，

取食植物茎杆（秆）上的主要害虫对水分胁迫的

植株造成的伤害是很低的，而取食叶片的主要害

虫却能对水分胁迫的植株造成很大的伤害，并且

与胁迫的严重程度无关。相反的，次要害虫的伤

害随胁迫程度加重，这可以由黎明前胁迫植株叶

片的水势与木质部水势之比来估计。因此，昆虫

取食行为、取食植物部位以及水分胁迫程度这三

者可以作为干旱条件下植被受虫害程度的重要

预警信号（Jactel et al.，2012）。这是图 3 与其

mailto:hwshang@cjlu.edu.cn
mailto:zrzhu@zju.edu.cn
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图 3 水分胁迫对植物-植食者-天敌三者关系影响要素（参照Mattson和 Haack，1987，结合新进展重绘）
Fig. 3 Brief elements of the effect of water stress on tritrophic interaction of plant - phytophagous insect - natural

enemy (redraw from Mattson and Haack, 1987 with inputs from current advances)
原图（Mattson et al.，1987）只图解干旱胁迫引

发植食者种群暴发、而没有顾及种群不变甚或下

降的最大不同。

环境胁迫造成的植食性昆虫大暴发，常常是

由于植物诱导防御物质释放延迟和天敌控制作

用 降 低 及 营 养 水 平 变 化 等 混 合 因 素 造 成 的

（Mattson and Haack，1987）。水分胁迫作为环

境逆境中重要的非生物胁迫，不仅会造成植物、

植食者及天敌各自的生长发育变化，也会造成胁

迫后三者的相互作用。目前，对于水分胁迫对植

物和植食性昆虫的影响研究已经十分广泛，但对

水分胁迫植株对昆虫天敌的作用及其胁迫后天

敌对昆虫的影响研究还不是很深入，建议从三者

的相互作用展开研究，重点在于水分胁迫后植物

挥发物对害虫天敌的引诱，以及天敌对害虫种群

动态的调控，为进一步水分胁迫对昆虫种群动态

的分子机理研究奠定基础。
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