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烟草植株对斜纹夜蛾的警备防御* 
黄丽娜 1**  孙玉梅 2  孙  晓 2*** 

（1. 开封市蔬菜科学研究所，开封 475004；2. 河南大学生命科学学院，开封 475004） 

摘  要  【目的】 植物的诱导防御反应在植物应对植食性昆虫取食时发挥重要作用。在自然界中，植物

会频繁遭受植食性昆虫的取食，然而，植物遭受昆虫多次取食时是否会产生警备防御，进而诱导更强烈的

防御反应尚未阐明。本研究旨在深入探究植物对昆虫的警备防御。【方法】 以烟草-斜纹夜蛾为体系，通

过生测实验研究烟草植物警备防御对昆虫生长发育的影响；通过检测单次取食和多次取食的烟草植株茉莉

酸、水杨酸和脱落酸，在激素水平分析烟草警备防御的调控途径；通过检测单次取食和多次取食的烟草叶

片次生代谢物质，在代谢水平分析烟草警备防御的作用方式。【结果】 斜纹夜蛾 Spodoptera litura 诱导导

致烟草植株对斜纹夜蛾的防御能力增强。与取食对照烟草植株相比，遭受斜纹夜蛾多次取食和单次取食的

烟草植株使斜纹夜蛾的体重分别下降了 30.3%和 14.6%，二次诱导后的烟草植株比一次诱导后的烟草植株

对斜纹夜蛾的防御作用更强。与对照相比，二次诱导导致烟草植株体内茉莉酸含量的显著升高，二次诱导

后烟草植株茉莉酸的含量比一次诱导的烟草植株增加 78.9%。斜纹夜蛾取食对烟草植株水杨酸和脱落酸的

含量无显著影响。斜纹夜蛾取食诱导导致烟草植株中尼古丁、绿原酸和胰蛋白酶抑制剂的含量均显著升高，

且二次诱导的增加量显著高于一次诱导的增加量。【结论】 烟草对植食性昆虫斜纹夜蛾存在警备防御，植

物的警备防御使植物对植食性昆虫的诱导防御反应更强。 

关键词  烟草；斜纹夜蛾；警备防御；激素；次生代谢 

Primed defence of tobacco (Nicotiana tabacum) plants against 
Spodoptera litura (Lepidoptera: Noctuidae) 

HUANG Li-Na1**  SUN Yu-Mei2  SUN Xiao2*** 

(1. Vegetable Science Research Institute of Kaifeng, Kaifeng 475004, China; 

 2. School of Life Sciences, Henan University, Kaifeng 475004, China) 

Abstract  [Objectives]  Herbivore induced plant defenses play a key role in protecting plants against herbivore damage. 

Plants suffer herbivore damage frequently in nature, however, it is unclear if damaged plant have primed defensive 

mechanisms that allow them to mount a stronger defense against repeated herbivore attacks. [Methods]  Experiments were 

conducted on tobacco plants Nicotiana tabacum to see if there was a difference in the plant defenses induced by single, or 

repeated, episodes of attack by Spodoptera litura larvae. Concentrations of jasmonic acid (JA), salicylic acid (SA) and abscisic 

acid (ABA) were measured to monitor hormone levels. Secondary metabolites were also measured to reveal the key 

metabolites involved in defense against herbivores. [Results]  Caterpillar damage induced a defensive response from tobacco 

plants and repeated damage induced a stronger defensive response than a single episode of damage. Compared to healthy 

plants, plants subject to repeated herbivore damage had significantly higher concentrations of JA (78.9%), but similar levels of 

SA and ABA. Herbivore damage significantly increased the concentration of nicotine, chlorogenic acid and trypsin inhibitors; 

plants subject to repeated herbivore attacks had higher concentrations of all three metabolites than those subject to an isolated 

attack. [Conclusion]  Tobacco plants have evolved primed defense against herbivores which allows them to mount a stronger 

defensive response to repeated herbivore attacks.  
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警备防御是指植物在遭受连续不断的环境

压力后，通过调整防御反应以更好的应对未来的

环境压力。与诱导防御的区别在于，诱导防御是

植物应对外界压力的瞬时反应，而警备防御是植

物应对先前压力的一种记忆防御。在植物的生长

过程中，植物会面临各种生物、非生物胁迫，这

些压力因素影响植物的生长、发育和繁殖。植物

为了更快适应环境胁迫，将通过对胁迫压力的警

备来进一步加强自己的防御能力，使植物自身变

得更强或者在环境干扰再次发生时，能采取更迅

速的防御反应（Crisp et al., 2016）。很多文章已

经对高等植物的警备防御进行了综述（Bruce 

et al., 2007; Conrath, 2011）。然而，关于警备防

御的研究多集中在植物应对干旱、寒冷、盐度、

过 量 光 照 和 氧 化 应 激 等 非 生 物 胁 迫 方 面

（ Virlouvet et al., 2014; Wang et al., 2014; 

Virlouvet and Fromm, 2015）。研究表明，提前暴

露与健康的水稻相比，暴露于二化螟诱导的挥发

物的水稻增加了对二化螟的直接抗性和间接抗

性（Yao et al., 2023）。同样，提前暴露于昆虫诱

导的挥发物中的植物，当受到昆虫取食时会产生

更高浓度的茉莉酸 (Jasmonic acid, JA)，并释放

更高浓度的挥发物（Engelberth et al., 2004）。并

且有证据表明，这种警备防御可以跨代传递，这

种适应性跨代可塑性的警备防御在植物应对紫

外线、温度、干旱和热量等因素均被报道

（Scoville et al., 2011; Rasmann et al., 2012）。这

些结果表明警备防御通过跨代效应传递给后代，

进而增加后代的竞争力。此外，支持植物警备防

御的分子机制已被部分阐明。植物警备防御形成

的一种途径可能是通过关键信号分子或转录因

子的持续改变，进而影响植物的次生代谢物质

（Vriet et al., 2015）。另一种途径是通过改变染

色体状态，例如蛋白质末端修饰、DNA 甲基化

等，影响基因表达进而维持植物警备反应

（Eichten et al., 2014）。然而，目前关于植物警

备防御的研究多集中于植物应对非生物胁迫，关

于植物应对植食性昆虫等生物胁迫的警备防御

研究报道较少。 

昆虫与植物的关系，构成了生态系统中重要

的生态学关系（钦俊德, 1985）。在植物与植食性

昆虫 3.5 亿年的协同进化过程中，植物建立了一

系列针对昆虫为害的识别和防御机制（Hernán  

et al., 2019; 盛子耀等 , 2019;Visakorpi et al., 

2019; Dalling et al., 2020）。植物在遭受昆虫取食

等环境胁迫时，会启动诱导防御反应（Chen, 2008; 

Orrock et al., 2015; Lucas-Barbosa, 2016; 

Mauch-Mani et al., 2017; Zhang et al., 2021; 张涛

等, 2021; 赖城玲, 2022），诱导植物体内次生代

谢物如生物碱、萜类、酚类和抗虫类蛋白如蛋白

酶抑制剂等含量的升高，进而影响昆虫的生长和

繁殖（Li et al., 2002; Kessler and Baldwin, 2004; 

van Loon et al., 2006; Kliebenstein et al., 2012; 

张帆等, 2012; Sun et al., 2019; Lai et al., 2022）。

诱导防御是一种灵活的低成本的防御方式，可以

使植物节约资源，更好的平衡自身生长和防御之

间的权衡关系（Kettles et al., 2013; 张苏芳等, 

2013; Züst and Agrawal, 2017）。激素在植物应对

昆虫取食的诱导防御中发挥关键作用（Conrath 

et al., 2002; Berens et al., 2017）。植物应对咀嚼式

昆虫的防御反应通过茉莉酸途径实现（Fu et al., 

2021），在咀嚼式昆虫取食过程中，植物体内 JA

会发生明显升高（Mao et al., 2017）。许多实验表

明，JA 生物合成受损或 JA 缺陷型的植物，在遭

受咀嚼式昆虫取食时，其防御性次生代谢产物的

积累受到严重影响，因此严重减弱了这类植物对

植食性昆虫的抵抗力，这表明茉莉酸途径可调控

虫害诱导的次生代谢产物的合成（Kessler et al., 

2004）。在自然界中，植物会遭受昆虫的多次取

食，然而，当遭受过植食性昆虫取食的植物再次

遭受昆虫取食时，植物是否会产生警备防御，进

而诱导更强烈的防御反应尚未完全阐明。 

烟草 Nicotiana tabacum 是研究植物对植食

性昆虫防御的理想材料（Joo et al., 2021; Li et al., 

2021; Sun et al., 2021）。斜纹夜蛾 Spodoptera 

litura 的寄主范围十分广泛，较为喜欢取食茄科
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植物。在生长季，烟草频繁地遭受斜纹夜蛾等植

食性昆虫的为害（Zong and Wang, 2004; Gao 

et al., 2019）。本研究以烟草-斜纹夜蛾为体系，

通过昆虫喂养实验研究植物警备防御对昆虫生

长的影响；通过激素分析和次生代谢物质分析，

研究植物对昆虫警备防御的途径和调控物质。我

们做出如下假设：（1）植物遭受昆虫为害后会产

生警备防御，当植物再次遭受昆虫为害时，诱导

防御反应更强；（2）植物的警备防御通过合成更

高浓度的次生防御物质实现。探讨植物对植食性

昆虫的警备防御，有助于丰富植物对植食性昆虫

的防御体系，为进一步揭示植物应对昆虫取食的

防御机理奠定基础。 

1  材料与方法 

1.1  供试植物和昆虫 

试验所用的烟草为普通栽培烟草 Nicotiana 

tabacum cv. Samsun。将烟草种子种植在人工气

候室中[温度（28±1）℃，相对湿度 65±5%，光

周期 14L︰10D]。以营养钵单株培育，种植栽培

烟草所用的基质是营养土（ Growing Media 

Europe AISBL, Belgium）和珍珠岩 3︰1 混合。

正常浇水，选取长势一致的烟草植株进行试验。

试验所用的斜纹夜蛾幼虫由河南科云生物科技

有限公司提供，用人工饲料喂食（玉米粉 200 g，

大豆粉 100 g，酵母粉 12 g，琼脂 15 g，抗坏血

酸 1 g，山梨酸 2 g，对羟基苯甲酸甲酯 2 g，复

配维生素液 15 mL，蔗糖 50 g，蒸馏水 1 000 mL），

饲养温度为（28±2）℃，相对湿度 65%±5%，光

周期 14L︰10D。 

1.2  实验处理 

待烟苗第 6 片叶展平后，将 15 头已经饥饿

处理 12 h 的二龄斜纹夜蛾幼虫分别转移至供试

烟草植株的第 1、3、5 片叶（从上至下），每片

叶子放 5 头幼虫，取食 3 d。用网眼孔径为

0.85 mm 的网袋将其限制在叶片上，以防止幼虫

逃逸。机械损伤处理为用打孔器人工去除叶片，

叶片去除速率与昆虫取食保持一致，并套上网

袋。对照植物不做任何取食处理，只套网袋。

继续培养 15 d，检测对照、机械损伤、幼虫为

害植物叶片中尼古丁、绿原酸和蛋白酶抑制剂

等主要防御物质的含量，保证降至为害前水平

（尼古丁：对照（499.2±12.6）mg/g，机械损伤

（498.7±18.4）mg/g，虫害（505.3±16.5）mg/g，

F2,6=0.055，P=0.947；绿原酸：对照（185.4± 

23.5）mg/g，机械损伤（196.6±20.5）mg/g，虫

害（216.3±21.9）mg/g ，F2,6=0.138，P=0.874；

蛋白酶抑制剂：对照（0.37±0.06）nmol/mg，机

械损伤（0.39±0.07）nmol/mg，虫害（0.41±0.03）

nmol/mg，F2,6=0.144，P=0.869）。15 d 以后，用

如上述同样的方法进行二次诱导处理，接 15 头

斜纹夜蛾幼虫取食叶片。在机械损伤处理植物上

做同样的斜纹夜蛾幼虫取食处理。对照植物只套

网袋，不作任何取食处理。实验分为 3 个处理：

对照+对照；机械损伤+幼虫为害；幼虫为害+幼

虫为害。 

1.3  斜纹夜蛾生长发育测定 

用幼虫为害 3 d 的烟草叶片来喂养斜纹夜蛾

幼虫，以分析烟草警备防御对斜纹夜蛾生长的影

响。将 2 龄末期的幼虫进行饥饿处理 12 h，然后

选择同一时间蜕皮进入 3 龄的幼虫用于试验。实

验前，10 头 3 龄幼虫为一组，称量幼虫体重，

并计算每头幼虫的体重。将幼虫放在消毒后的带

盖塑料盒中（高 12 cm，直径 10 cm）。每天采集

不同处理的新鲜烟草叶片喂养斜纹夜蛾幼虫。每

天更换叶片，连续喂养 4 d，这 4 d 分别摘取烟

草的第 2、4、6、7 片叶进行喂养。4 d 后称量幼

虫体重，通过与初始体重相减，计算幼虫体重的

增加量。每个处理 10 个重复。 

1.4  烟草植株激素检测 

在第 2 次斜纹夜蛾幼虫取食后的 90 min，取

顶部第二片叶，迅速放入液氮，检测茉莉酸 

（JA）、水杨酸（SA）和脱落酸（ABA）的含量。

具体检测过程如下：1）在叶片中加入液氮，在

研钵中充分研磨，称取 100 mg，然后转入 2 mL

的离心管中；2）向离心管中加入 1 mL 乙酸乙酯

提取液，提取液中含有内标，分别加入氚代水杨

酸、氚代茉莉酸和氚代脱落酸；3）用均质器
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（Eppendorf, Germany）充分混匀 5 min；4）将

离心管放入离心机，4 ℃，13 000 g 离心 15 min；

5）取出离心管，用移液枪吸取 800 µL 上清液并

转移到新的离心管中；6）使用旋转蒸发仪抽干

上清液中的溶剂；然后向新的离心管中加入

600 µL 70%的甲醇溶液；7）4 ℃，13 000 g，

离心 10 min；8）将 400 µL 上清转移到测量瓶中；

9）上样，用 UPLC-MS/MS 系统 (LCMS-8040 

system, Shimadzu)测定烟草植株激素。每个处理

3 个重复。 

1.5  烟草叶片次生代谢物质检测 

收集斜纹夜蛾为害 6 d 的叶片，放入液氮冷

冻处理后，存放于﹣80 ℃冰箱保存，检测尼古

丁和绿原酸的含量。具体测定方法如下：1）将

栽培烟草叶片用液氮充分研磨，称取 100 mg 样

品放入 2 mL 的离心管；2）向离心管中加入 1 mL

的提取溶剂（40%甲醇+0.1%甲酸），充分涡旋混

匀 5 min；3）4 ℃，13 000 g 离心 20 min；4）将

上清液转移到 1.5 mL 的离心管中，同样条件再

次离心，去除细小的叶片微粒；5）将 400 µL 上

清装入上样瓶进行分析（ LC-20AD system, 

Shimadzu）；6）各种次级代谢产物的最佳出峰波

长：尼古丁(260 nm)，绿原酸(320 nm)。每个处

理 3 个重复。 

1.6  烟草植株胰蛋白酶抑制剂（TPI）测定 

1）配制 25 mL 的烟草植株凝胶（Sigma, 1.8% 

(m/v)溶于 0.1 mol/L Tris-HCl (pH 7.6)）并在

50 ℃的水中冷却；2）向凝胶中加入 50 μL 1 

mg/mL 的胰蛋白酶，立即混合均匀并倒入 12 cm 

× 12 cm 的培养皿中；3）用打孔器在凝胶上打

出直径为 4 mm 的洞；4）向洞中加入提取的栽

培烟草叶片蛋白溶液以及标准液（大豆蛋白酶

抑制剂，浓度分别为：0.30, 0.15, 0.075, 0.037 5

和 0.018 7 mg/mL）；5）将培养皿放入 4 ℃冰箱

16-18 h；6）把培养皿取出，倒入 25 mL 染色液

（12 mg Fast Blue 溶于 125 μL 水；6 mg 的 APNE 

（ N-acetyl-DL-phenylalanine β-naphthyl ester, 

Sigma）溶于 5 mL 二甲基亚砜；二者与 20 mL 

0.1 mol/L Tris-HCl (pH7.6)混合均匀）；7）培养皿

在 37 ℃放置 1 h，然后倒掉染色液，用清水冲

洗干净；8）用游标卡尺量取 TPI 抑制圈的直径

并结合标线得出结果。每个处理 3 个重复。 

1.7  数据分析 

斜纹夜蛾体重及烟草植株的激素和次生代

谢物质含量，用 SPSS 19.0 软件进行 One-way 

ANOVA 的 Duncan 氏多重比较进行分析。 

2  结果与分析 

2.1  取食诱导的烟草对斜纹夜蛾体重的影响 

斜纹夜蛾的生测分析表明，斜纹夜蛾幼虫取

食诱导的烟草防御反应显著降低了斜纹夜蛾的

生长，这种影响在斜纹夜蛾幼虫喂养第 3 天开始

显现。喂养的第 3 天，斜纹夜蛾幼虫取食诱导显

著增加了烟草对斜纹夜蛾的防御能力，且遭受多

次取食的烟草比遭受一次取食的烟草植株的防

御反应更强，取食二次诱导和一次诱导烟草的斜

纹夜蛾体重比对照处理分别下降了 36.4%和

15.4%（F2, 27=20.117，P<0.000 1）。昆虫喂养的

第 4 天，昆虫诱导同样显著增加了植物对斜纹夜

蛾的防御能力，且取食二次诱导和一次诱导植物

的斜纹夜蛾体重比对照处理分别下降了 30.3%

和 14.6%（F2, 27=14.377，P<0.000 1）（图 1）。 

2.2  昆虫处理对烟草植株激素的影响 

与对照相比，二次诱导显著增加了烟草植株

体内的 JA 含量，且二次诱导比一次诱导的 JA

含量增加 78.9%（F2, 6=11.514，P=0.009）。虽然

一次诱导的激素含量与对照相比差异不显著，但

一次诱导比对照的激素含量增加 171.4%（图 2：

A）。与对照处理相比，斜纹夜蛾一次诱导和二次

诱导对 SA 的含量没有影响（F2, 6=0.051，P=0.951）

（图 2：B）。我们还测定了斜纹夜取食后叶片中

ABA 的含量，结果发现昆虫处理对 ABA 含量也

没有影响（F2, 6=0.411，P=0.680）（图 2：C）。 

2.3  斜纹夜蛾取食对烟草抗虫物质的影响 

昆虫处理增加了烟草中尼古丁的含量，二次

诱导和一次诱导分别比对照处理增加了 73.5% 
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图 1  植物的警备防御对斜纹夜蛾生长的影响 

Fig. 1  Effects of plant primed defence on the 
performance of Spodoptera litura 

Con+Con: 对照+对照； Wou+Lar: 机械损伤+昆虫诱导； 

Lar+Lar: 昆虫诱导+昆虫诱导。图中数据为平均值±标准

误，图中折线或柱上字母不同表示处理间差异显著（单

因素方差分析，Duncan 氏多重检验）。图 2 和图 3 同。 

Con+Con: Control+Control; Wou+Lar: Wouding+Larva; 
Lar+Lar: Larva+Larva. Data in the figure are mean±SE. 

Different letters above broken lines or bars indicate significant 
differences (One-way ANOVA followed by Duncan’s 
multiple range test). The same for Fig. 2 and Fig. 3.   

和 33.3%，且二次诱导比一次诱导显著增加

30.2%（F2, 6=23.709，P=0.001）（图 3：A）。昆

虫处理显著影响了烟草中绿原酸的含量，与一次

诱导和对照处理相比，二次诱导显著增加的绿原

酸的含量（F2, 6=7.848，P=0.021）（图 3：B）。

昆虫处理显著增加了烟草 TPI 的含量，且昆虫二

次诱导处理比一次诱导处理的 TPI 含量更高

（F2, 6= 24.274，P=0.001）（图 3：C）。 

3  讨论 

笔者的研究结果表明，烟草对植食性昆虫斜

纹夜蛾存在警备防御，连续遭受昆虫取食的植物

比初次遭受昆虫取食的植物防御反应更强，对昆

虫的防御能力更高，且植物对咀嚼式昆虫的警备

防御是通过茉莉酸途径实现。 

当植物受到害虫为害，会激发自身的防御系

统。作为植物防御的重要信号途径，JA 在植食

性昆虫诱导的植物防御反应中发挥着重要作用

（Costarelli et al., 2020; Walling, 2000; Fu et al.,  

 

  
 

图 2  植物警备防御对烟草激素 JA（A），SA（B）和 ABA（C）的影响 

Fig. 2  Effects of plant primed defence on hormone concentration of JA (A), SA (B) and ABA (C) 

 

  
 

图 3  植物警备防御对烟草次生代谢物质尼古丁（A），绿原酸（B）和 TPI（C）的影响 

Fig. 3  Effects of plant primed defence on secondary metabolisms of nicotine (A), chlo acid (B) and TPI (C) 
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2021）。研究发现，斜纹夜蛾取食美花烟草

Nicotiana sylvestris 后，烟草根部 JA 含量在 3 h

内升高 10 倍，叶部 JA 含量升高 3.5 倍（Baldwin 

et al., 1997）。本实验中，昆虫取食也显著提高了

茉莉酸的含量，证实了烟草叶部 JA 含量的升高 

提高烟草对害虫的防御作用。胰蛋白酶抑制剂是

包括烟草在内的多种植物中重要的直接防御化

合物（Sagili et al., 2005; Tamhane et al., 2007）。

在很多种植物中发现 JA 能诱导植物蛋白酶抑制

剂含量上升（Rakwal et al., 2001; Casaretto et al., 

2004）。如在烟草中，烟草天蛾 Manduca sexta

幼虫为害及其唾液处理能诱导烟草植株中 JA 含

量上升，并导致多种蛋白酶抑制剂含量增加（van 

Dam et al., 2001）。本文的研究结果也表明，昆

虫取食显著增加了 JA 的含量，并且作为重要防

御物质的胰蛋白酶抑制剂含量在昆虫取食后也

明显升高。这些结果表明，斜纹夜蛾幼虫的取食

为害，能激活烟草体内的茉莉酸信号途径，并由

此引发烟草胰蛋白酶抑制剂的增加。 

在自然界，植物会遭受植食性昆虫多次取

食。植物通过警备防御，能更好的应对外界压力

（Bruce et al., 2007; Conrath, 2011）。如果外界压

力再次出现，植物的防御反应会更迅速、更敏感

（Herman and Sultan, 2011; Walter et al., 2011）。

目前关于植物警备防御的研究多集中于应对外

界非生物胁迫，而关于植物应对昆虫等生物胁迫

的警备防御研究较少（Crisp et al., 2016）。植物

的警备防御可以跨代传播。例如，上一代的防御

诱导可以使植物引发更强防御反应应对随后的

攻击（van Hulten et al., 2006）。JA 处理的种子对

植食性昆虫抗性增强（Worrall et al., 2011）。上

一代的茉莉酸甲酯诱导可以使后代植物具有更

强的抗性，并且母株需要 JA 的调控以增加下一

代的抗性（Rasmann et al., 2012）。我们的实验结

果表明，植物的警备防御也可以在同一代植物中

存在，遭受昆虫二次取食的烟草的防御能力比遭

受一次取食的烟草防御能力更强。 

植物激素作为信号分子在调控植物应对植

食性昆虫取食中发挥重要作用（Loake and Grant, 

2007; Buscaill and Rivas, 2014; Nejat and Mantri, 

2017）。越来越多的证据表明不同的植物激素信

号通路之间存在拮抗作用（Robert-Seilaniantz 

et al., 2011; Aerts et al., 2021; Varshney and Majee, 

2021）。B 型烟粉虱若虫为害拟南芥强烈诱导 SA

途径并抑制 JA 途径（Kempema et al., 2007; 

Zarate et al., 2007），而烟蚜为害拟南芥同时诱导

了 SA 和 JA 途径（Girling et al., 2008）。我们的

结果显示咀嚼式昆虫的二次取食增加了 JA 的含

量，但没有影响 SA 和 ABA 的含量。这些结果表

明 JA 在烟草防御斜纹夜蛾取食时发挥重要作用。 

次生代谢物质是植物防御昆虫的重要武器。

烟草中主要的次生代谢物质包括生物碱和酚类

化合物（Keinanen et al., 2001）。其中，以尼古丁

为代表的烟碱是烟草生长代谢过程中产生的主

要次生物质，在烟草的诱导防御系统中发挥重要

作用（Baldwin and Preston, 1999）。绿原酸是烟

草中含量最多、最重要的多酚类化合物（He et al., 

1999）。植物在遭受损伤后，酚类化合物含量会

显著增加（Rani and Jyothsna, 2010）。且有研究

表明酚含量的高低与植食性昆虫的生长发育呈

显著负相关（Huang et al., 2014）。烟蚜取食烟草

后，烟草中烟碱含量增加了 56.8%（Fu et al., 

2010）。在我们的试验中也有类似的结果，昆虫

取食诱导烟草体内尼古丁和绿原酸含量显著增

加，且二次诱导比一次诱导的量增加更多，说明

尼古丁和绿原酸在昆虫诱导的烟草防御反应和

警备防御反应中起重要作用。 

风险/收益分析表明，在不受到实际威胁的

情况下保持高水平的防御会对植株的生长产生

负面影响，并且只有在高风险的情况下这种防御

机制才会使植物受益。植物的警备防御提供了一

种不同的方式来应对植食性昆虫的威胁。植物以

一种未知的启动机制，在再次受到昆虫攻击时做

出更强烈的反应，正如结果所呈现，当植物第 2

次受到昆虫攻击时，会诱导产生浓度更高的次生

代谢物质。通过这种警备防御的方式，植物可以

在第一时间对昆虫进行更有效的防御（Heil and 

Baldwin, 2002）。而植物的警备防御机制需要通

过基因水平和分子水平的研究进一步探讨。 

我们的研究结果从昆虫表型、激素水平和代
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谢水平为植物的警备防御提供了坚实的理论支

撑。因此，未来应在外源 JA 激发烟草植株形成

抗性次生物质及其对害虫的防御反应程度与持

续时间等方面进行研究，以提高烟草生产中的绿

色防控水平。 
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