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摘要院棉花可以通过乙酰要丙二酸途径尧乙酰要甲羟戊酸途径和莽草酸途径合成一系列具有抗虫活性的次生
物质袁从而对害虫有不同程度的抗性遥本文评述了棉花次生代谢物质的种类尧抗虫活性尧合成途径和影响因素袁
提出了充分利用次生代谢物质防御棉花害虫侵害的策略遥
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During the long process of evolution, plants have adapted to their environments through the biosynthesis of secondary

metabolites (SM) using the acetate-malonate pathway, mevalonic acids pathway, or shikimic acid pathway, leading to resistance to

different pests. As a major cash crop, cotton can produce many secondary metabolites with insecticidal activity, and show self-de-

fense mechanisms under biotic stress conditions. These characteristics of cotton ensure reduced pest incidence and maintenance of

ecological balance. This paper discusses the types of SMs, their synthesis, and insect resistance of cotton secondary metabolites in

relation to their defense function. We propose possible pest-control strategies using secondary metabolites in cotton.
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次生代谢渊Secondary metabolism冤是指生物
合成生命非必需物质并储存次生代谢产物渊又称
为野天然产物冶冤的过程遥 对植物来说袁次生代谢就
是次级物质在植物体内合成和分解的化学过程遥
次生代谢物质特异地分布在植物的不同组织器

官中袁它不是植物光合作用或者呼吸作用过程中
所必须的基本代谢物[1]袁也不是植物正常生命活
动所必需的物质遥 但是袁植物次生代谢产生的一
些抗虫活性物质可以直接影响昆虫的食物营养

与可消化性尧昆虫取食定向性尧栖息和产卵袁还间
接影响其他特征遥 植物在长期进化过程中袁依靠
次生代谢合成的抗虫活性物质袁从而具备了对害
虫的不同程度的抗性袁 达到控制害虫种群数量尧
交配行为和地理分布的效果袁 从而减轻了虫害袁

维持了生态平衡遥 植物次生代谢物质对细菌尧病
毒也有一定的防御作用[2]袁对植物自身生存和生
殖能力也起到重要作用遥 植物次生代谢及其产物
对虫害防治具有重要意义遥 本文结合已有的研究
报道袁重点就棉花次生代谢物质的种类及其抗虫
活性作简要评述遥

棉花次生代谢物质的种类

棉花在特殊的细胞或组织里袁可以产生大量
次生代谢物质袁并提供了多样的生物功能[3]遥 有些
次生代谢物质具有一定的毒性袁 是不可利用的遥
并且袁次生代谢物质的合成袁使得光合作用偏离
了理想产物的合成袁不再对代谢过程起作用遥 然
而袁次生代谢物质具有重要的生态学作用[4]袁许多
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次生代谢物质在抵抗害虫和环境胁迫时能起到

重要作用袁因而倍受抗逆研究领域的重视[5]遥
棉花等高等植物中次生代谢物质的种类较

多袁结构多样袁但从其生物合成途径来看主要有
酚类尧类萜尧含氮化合物和其他次生物质 4类遥 酚
类物质是植物的重要次生物质之一袁是由芳香族
环上的氢原子被羟基或功能衍生物取代后生成

的化合物袁以糖苷或糖脂状态积存于液胞中[6]遥 棉
花体内的有些次生代谢物质是重要的抗虫物质遥
其中对萜烯类化合物尧黄酮类化合物和单宁类化
合物的研究较为普遍袁这些化合物对棉铃虫渊

H俟 bner冤尧棉蚜渊
Glove冤尧绿盲蝽渊 冤等多种害虫
具有生化作用[7-8]曰类黄酮类尧杀实夜蛾素等也具
有杀虫活性遥 这些次生代谢物质的含量因棉花品
种而异袁所起的抗虫效果也不尽相同遥
萜烯类化合物是一类重要的抗虫物质遥 其中

棉酚是一种倍半萜内酯袁由棉花表皮下的色素腺
生成袁广泛分布于棉花根尧茎尧叶等组织中遥 其含
量与棉株的生长周期有关袁在棉花生殖生长期普
遍高于营养生长期[9]遥 萜烯类化合物的种类和分
布还与棉花品种尧棉株部位有关袁通常花尧蕾和种
子中棉酚含量较高[9]遥 萜烯类化合物通过甲羟戊
酸途径合成袁对多种棉田害虫具有驱避尧拒食尧胃
毒和触杀等生理活性[10]曰生产中多制作成饵料毒
剂尧取食阻碍剂和产卵阻碍剂袁其中饵料毒剂应
用广泛遥 萜烯类化合物与蛋白质作用形成复合
物袁进而降低害虫消化能力袁或与消化酶作用而
导致消化酶活性丧失遥

黄酮类化合物广泛分布在包括棉花在内的

各种植物中袁是棉花植株中重要的抗病虫物质[11]袁
主要有棉皮素尧槲皮素尧芸香苷尧儿茶素尧异槲皮
苷遥 陆地棉的黄酮类化合物以异榭皮苷和芸香
苷为主袁 其中芸香苷对棉铃虫生长具有较强抑
制作用 [12]遥 棉花植株中缩合单宁和黄酮类化合
物对棉铃虫的近缘种美洲棉铃虫渊

Boddie冤和烟芽夜蛾渊 冤有
较强的毒性[13]遥

单宁是植物中起源很早的次生代谢物质成

分袁其分子结构上的羟基与蛋白分子中的羧基结
合形成稳定的交叉链袁 所以能抑制消化酶的活

性袁影响食物利用曰同时也能与淀粉络合而影响
昆虫对淀粉的分解遥 单宁由莽草酸途径合成袁可
以阻碍昆虫对棉花叶片中蛋白质的消化袁以及对
营养成分的吸收遥

棉花次生代谢物质的抗虫活性

自 20世纪 90年代初袁棉花次生代谢物质的
研究多集中在棉酚对棉铃虫尧棉蚜尧绿盲蝽以及
天敌昆虫消长的影响遥 棉酚不仅对棉铃虫有抗生
作用袁而且对棉子灰象渊 冤生
长也有作用[14]院当浓度为 0.1%时刺激幼虫生长袁
浓度达到 0.5%时抑制幼虫生长遥 同时袁棉酚对天
敌昆虫生长也有重要影响[15]遥

通过棉酚饲喂法发现袁低浓度渊0.016%冤时袁
棉铃虫幼虫内脏里与氧化还原酶活性相关基因

的转录水平明显改变袁由此明确了棉酚的毒理效
应作用靶标点[16]遥棉铃虫的细胞色素 P450基因

14受到不同浓度的棉酚抑制后袁 其在幼
虫肠内表现出较高的表达量袁 并与幼虫的生长
有显著联系[17]遥 棉酚可以阻碍棉蚜取食袁降低其
生存力和繁殖力曰 而单宁含量与蚜虫抗性呈正
相关 [18-19]袁对棉叶螨渊 冤有
排斥性[20]遥 Gao等[21]通过增加 CO2浓度的方法袁发
现棉酚尧缩合单宁的含量显著提高袁但是氮含量
明显降低袁影响了棉蚜的生存能力遥 不同棉花品
种叶片棉酚和单宁含量在不同时期存在差异袁花
铃期叶片棉酚和单宁含量与绿盲蝽抗性存在显

著正相关[22]遥 在 3种不同棉酚含量渊低棉酚 ZM-
S13尧中等棉酚 HZ401尧高棉酚 M9101冤的棉花品
系上袁对烟粉虱隐存种MEAM1进行连续 2代繁
育调查袁 发现在低棉酚含量的棉花品种 ZMS13
上袁1代和 2代烟粉虱渊 冤的未成熟
发育时间明显延长袁雌性烟粉虱的产卵能力和种
群扩散率也是最高的袁 较其他 2个高棉酚品系袁
烟粉虱 MEAM1在棉花品系 ZMS13上表现出较
高的适应性[23]遥在大田试验中袁缩合单宁尧芸香苷尧
总萜烯类化合物和总杀实夜蛾素含量高的棉花

品种可以在一定程度上减轻或抑制绿盲蝽的危

害[24]遥 此外袁通过检测烟芽夜蛾渊
冤幼虫体内棉酚和单宁的含量袁可以评估 棉

区旁边诱集作物上烟芽夜蛾幼虫的种群数量[25]遥
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棉花次生代谢物质的合成途径

棉花次生代谢是在其初生代谢基础上派生

出的一系列特殊的代谢过程袁在棉花生长阶段起
到重要作用袁例如木质素是细胞次生壁的重要组
成成分袁而棉酚尧槲皮素等次生代谢物质对昆虫

有一定防御性遥 根据生物合成的起始分子不同袁
棉花合成次生代谢物质的途径主要有 3条 渊图
1冤院乙酰要丙二酸途径袁乙酰要甲羟戊酸途径和
莽草酸途径[6,10,26]遥

乙酸要丙二酸途径
与其他锦葵科植物一样袁棉花也产生环丙烯

图 1 棉花次生代谢途径

Fig. 1 Cotton secondary metabolic pathways

脂肪酸尧锦葵酸以及苹婆酸袁其中环丙烯脂肪酸
甲酯对昆虫具有毒害作用遥 这些天然饱和脂肪酸
类均由乙酸要丙二酸途径生成袁该途径主要生成
脂肪酸类尧聚酮类尧酚类尧醌类等化合物曰而芳香
族化合物最终合成聚交脂类袁起到保护植物免受
细菌和真菌侵染的作用遥 乙酰辅酶 A尧丙酰辅酶
A尧异丁酰辅酶 A等作为起始底物袁丙二酸单酰辅

酶 A起到延伸碳链的作用[3]遥
棉花中常见的是 18碳的锦葵酸和 19碳的苹

婆酸袁 以及 18 碳的 琢 酮醇尧酌 酮醇和 12-oxo
-PDA袁多酮环合会生成各种醌类尧聚酮类化合物曰
脂肪类次生代谢物质作为非营养物连接成脂类袁
构成了细胞膜重要组成部分袁并为植株生长提供
能量来源遥
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乙酰要甲羟戊酸途径
萜类化合物是一类由异戊二烯为结构单元

组成的聚合物及其衍生物的统称袁 又称为类异
戊二烯遥 萜类化合物的合成途径分为甲羟戊酸
途径[27-28]和丙酮酸 /磷酸甘油醛途径[29]遥甲羟戊酸
途径是以乙酰辅酶 A为原料袁 生成甲戊二羟酸
渊MVA冤袁在 ATP作用下袁经 MVA 这一前体袁再
进一步形成异戊烯基焦磷酸酯渊IPP冤及其双键
异构体二甲基烯丙基焦磷酸酯渊DMAPP冤袁经过
互相连接以及氧化尧还原尧脱羧尧环合或重排等
反应袁最后缩合生成具有 C5单位的倍半萜渊C15袁
n=3冤尧三萜渊C30袁n=6冤和甾体遥 合成萜类尧甾醇等
重要的天然化合物是棉花防御植食性昆虫的重

要策略遥 倍半萜内酯是倍半萜中的一大类袁棉酚
作为一种倍半萜内酯在棉花的叶尧 花和其他部
位的油腺中广泛存在袁 并对许多棉花害虫有毒
杀作用遥

莽草酸途径

莽草酸途径是棉株把碳水化合物合成具有

C6－C3骨架的苯丙素类尧香豆素类尧木质素和木
质体类袁莽草酸通过苯丙氨酸脱氨酶作用生成桂
皮酸袁桂皮酸与糖连接形成酯袁或以奎尼酸袁或以
糖苷的形式存在于植株中遥 这一途径能提供合成
蛋白质所需要的芳香族氨基酸院苯丙氨酸和酪氨
酸袁这 2种芳香族氨基酸为苯丙烷类化合物生物
合成的起始分子袁且有些芳香族化合物是进一步
合成酪氨酸尧色氨酸等芳香酸类的前体遥 木质素
和单宁也是经过莽草酸途径合成的次生代谢物遥
这一系列代谢过程被公认为苯丙烷类化合物代

谢的中心途径遥 此外袁丙二酸途径也可以产生苯
丙烷类化合物袁代谢产物对植物性真菌或细菌具
有防御作用遥

莽草酸途径与生物碱的生物合成也密切相

关袁莽草酸代谢过程中产生的氨基酸渊L-色氨酸尧
L-酪氨酸尧鸟氨酸冤在一系列氧化还原酶的作用
下袁可生成单萜吲哚类尧异喹啉类和烟碱等生物
碱遥 类黄酮尧苯醌和异黄酮等次生代谢物质则可
以由多个合成支路产生[10]遥

影响次生代谢的因素

植物次生代谢物质含量的变化不仅与自身

遗传因素有密切关系, 而且与其所处的生态环
境尧栽培措施等有很大的关系遥 一方面环境及其
环境应力的改变会影响植物次生代谢物的合成

与积累[30]袁另一方面植物次生代谢与蛋白合成也
会产生矛盾遥

逆境胁迫影响次生代谢

干旱尧雨涝尧盐碱等逆境胁迫显著影响次生
代谢袁促进或抑制了次生物质的合成袁使棉花组
织内的次生物质含量发生变化袁进而影响棉花的
抗虫性遥Demain等[31]对自然界中多种植物的代谢

研究发现袁次生代谢物质属于混合型袁并且与微
生物形成对抗关系遥 混合型的次生代谢物质处于
高浓度时袁能对植物起到更有效的保护[32]遥经过长
期自然选择进化袁次生代谢物质对环境表现出了
一定的适应性特征[33]遥在逆境胁迫下袁通常次生代
谢物质合成会增加袁并增加细胞结构的氧化性损
伤[34]遥 干旱胁迫通常会使植物体内的次生代谢物
质浓度升高袁如萜类尧生物碱尧有机酸等袁而且干
旱对次生化合物含量的影响通常与干旱胁迫的

程度尧发生时间的长短有关遥 短时间干旱胁迫袁可
使次生代谢物质成分的含量增加袁 但长时间胁
迫袁会得到相反的结果[35]遥盐胁迫和淹水等逆境胁
迫也影响棉株体的次生代谢遥据 Luo等[5]报道袁盐
处理渊NaCl 5 mg窑g-1冤棉花 7～12 d后袁棉花组织
内的 Bt蛋白和可溶性总蛋白含量明显降低袁而
次生代谢物质棉酚的含量却显著增加袁棉酚含量
增加弥补了 Bt蛋白含量降低带来的不利影响袁
棉的抗虫性没有显著降低遥

转 基因影响次生代谢

利用转基因生物技术袁将外源基因 渊
冤 导入棉株体内也会影响棉花的

次生代谢遥 对转基因棉和非转基因棉次生代谢物
质含量的比较研究发现袁 非转基因棉中棉所 12
的单宁和棉酚含量明显高于转 Bt基因棉袁 并且
棉叶螨在非转基因品种中棉所 12上发生较轻袁
在 棉上发生较重[36]遥棉株碳代谢过程产生棉酚
和单宁袁 而转基因棉则需要氮素合成 Bt蛋白[37]袁
氮代谢的增强会直接影响碳代谢的效率袁 进而削
弱棉株中缩合单宁的合成[12]曰对转 棉 GK-12的
挥发性物质检测发现袁 组织中 琢－蒎烯和 茁－蒎
烯的相对含量显著升高[38]曰利用 HPLC技术对转
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棉 GK-22尧SK103 和 ZK310 等品种次生代谢
物质和营养物质的分析结果显示袁 单宁酸尧棉
酚尧各种氨基酸尧果糖尧鼠李糖尧海藻糖的含量与
各自野生棉对照明显不同 [39]袁进一步说明了
基因的导入影响了碳尧氮代谢平衡袁进而影响了
棉花组织内次生代谢物质含量袁 这可能也是
棉推广后次生害虫种群数量显著增长的一个重

要原因[40] 遥
栽培措施影响次生代谢

栽培管理与棉花次生代谢关系的研究还鲜

有报道遥 不过袁从现有对其他植物的研究来看袁栽
培措施一方面改变植物群体生长的环境条件袁另
一方面又对植株个体产生了特定的刺激,从而引
起植物群体和个体次生代谢物含量的变化遥 例
如袁叶林栽培模式下袁杜仲皮内京尼平甙酸尧绿原
酸尧桃叶珊瑚甙的含量相对较高[41]遥 而影响植株
C尧N代谢的栽培管理因素如浇水尧施肥尧植物生
长调节剂等都可能影响次生代谢袁改变次生物质
的含量遥康建宏等[42]研究了不同施氮肥水平下袁枸
杞主要次生代谢产物甜菜碱尧类胡萝卜素尧黄酮
的含量变化袁发现适中的施氮量对枸杞类胡萝卜
素尧 总黄酮等次生代谢物质的形成和积累有利遥
已有研究表明,植株生长与次生代谢有效成分积
累间存在一定的平衡关系,过多的施用氮肥会导
致黄酮等酚类次生代谢有效成分含量下降[43]遥 从
某种意义上说, 植物次生代谢产物对作物套种竞
争具有一定防御作用[44]袁并且土壤施肥技术可以
增加以 N素为基础的次生代谢产物袁进而降低了
C素为基础的次生代谢水平[45]遥

问题与展望

棉花是病虫害发生最为严重的作物之一袁虽
然转基因棉的推广普及基本解决了棉铃虫的为

害问题袁但非靶标害虫的为害加重曰棉蚜尧绿盲
蝽尧棉叶螨等害虫在长江流域和黄河流域棉区已
成为棉花生产的重要威胁遥 目前袁棉花生产中主
要依赖化学药剂对非靶标害虫进行防控袁化学农
药的大量使用不仅影响了棉田生物多样性袁增强
害虫抗药性袁还对天敌昆虫尧自然环境和人类健
康带来了严重威胁遥 探索绿色尧环保尧高效的棉花
病虫害防治新途径势在必行遥

棉株体内可以产生大量次生代谢物质袁大部
分次生代谢物质是重要的抗虫物质袁其中萜烯类
化合物尧黄酮类化合物尧单宁类化合物等对棉铃
虫尧棉蚜尧绿盲蝽等多种害虫具有杀虫活性遥 增强
棉株体内次生物质代谢尧提高棉花组织内次生抗
虫活性物质的含量袁是控制棉花病虫害发生十分
有潜力的途径遥 为有效挖掘这一新途径在棉花病
虫害控制方面的潜力和作用袁作者认为应该加强
以下 3个方面的研究遥

一是进一步研究明确次生代谢物质的抗虫

活性和代谢途径遥 全面探讨生物碱尧萜烯类尧多酚
类尧奎宁及其混合物在植物生长过程中所起的作
用遥 在基因组学和代谢组学的基础上袁继续深入
研究这些次生代谢物质的代谢途径及调控袁将有
助于棉花抗逆性的进一步提高遥 另外袁在比较研
究的基础上袁按照一定比例对不同的棉花次生代
谢物质进行调配袁有助于获得稳定尧高效的植物
源抑虫剂遥

二是进一步研究明确逆境对次生物质代谢

及其抗虫性的影响遥 棉花次生代谢产物可以提
高植物自身保护和生存竞争能力袁 并协调植物
与环境的关系袁 其代谢水平与环境有更强的相
关性和对应性遥 我国正在大力开发丰富的盐碱
宜棉荒地资源植棉袁 研究明确次生代谢物质对
棉花病虫害治理效果袁 以及盐碱干旱等因素对
次生代谢物质代谢水平的影响及其机理袁 对控
制盐碱地棉田非靶标害虫以及提高棉花产量尧
品质具有重要意义遥

三是深入研究棉花次生代谢的调控技术和

途径遥 已知棉花次生物质代谢受环境因素尧栽培
措施和转基因的强烈影响袁这为有效调控棉花次
生代谢提供了可能遥 因此袁一方面要改革优化栽
培措施袁影响棉花次生代谢曰另一方面袁可以通过
转化目的基因袁 更为有效地调控棉花次生代谢袁
提高棉花对害虫的抗性遥
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