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摘要 : 植物化学防卫与植食性哺乳动物的适应是动物 —植物系统协同进化研究的重要内容。

植物次生化合物可降低动物的食物摄入量及消化率、蛋白质可利用率。某些次生化合物还影

响植食性哺乳动物的正常繁殖活动。单宁是动物的重要觅食阻遏剂之一。动物在学习食物选

择的过程中 , 通过认知过程和感知过程处理食物信息 , 选择食物项目。幼体在胚胎期和哺乳

期能从母体获得食物信息 , 或向有觅食经验的同胞伙伴学习处理食物的经验。动物亦可通过

形成络和物 , 改变体内环境 , 通过微生物降解、氧化还原、基础代谢率等降低生理对策 , 以

降低植物次生化和物的影响。
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在长期的进化过程中 , 植物以化学防卫约束植食性动物的觅食及消化 , 而动物对植

物的化学防卫则能作出反应 , 二者相互适应 , 形成植食性动物 —植物系统协同进化的格

局[1 ] 。自 Ehrick 和 Raven
[2 ]首次提出协同进化的概念以来 , 生态学家对以植物次生化合

物为媒介的植食性哺乳动物与植物系统的协同进化进行过大量研究[3 ,4 ]
, 取得了显著进

展。探讨植物对动物的化学防卫以及动物对其适应对策 , 已成为营养生态学和进化生态

学研究的热点之一[5 ,6 ] 。本文旨在介绍该领域研究的主要进展。

1 　植物对动物的化学防卫

植物不仅能以其坚硬的角质层、针、刺、钩及针毛延长动物对植物的觅食时间 , 降

低动物对食物的摄入量 ; 更能以其派生的次生化合物抑制动物的食物摄入量和消化等

生理生态学特征[7 ] 。

大量的研究表明 , 植物次生化合物对植食性哺乳动物的食物摄入量、代谢、蛋白质

利用率、体组织成分及脂肪沉积、酶活性、内源性蛋白质分泌、肝脏和肾脏细胞膜的完

整性、生长速率、繁殖及存活均具有显著的抑制作用[1 ,8～14 ] 。Thomas 等以含 6 %没食子

酸的食物饲喂草甸田鼠 ( M icrot us pennsylvanicus) , 其处理组较对照组的基础代谢率升

高 1316 %～2216 %
[15 ] 。草原田鼠 ( M icrot us ochrogaster) 在摄入含酚类化合物的食物

时 , 其分泌的尿酸量较对照组高 21～53 倍[16 ] 。
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在植物衍生的酚类、含氮类及萜类化合物中 , 研究较深入者为酚类化合物中的浓缩

单宁酸 (condensed tannin ) , 可与蛋白质结合形成可溶性及不溶性络和物[17 ] 。植物组织

的单宁能抑制动物的食物摄入量 , 能降低动物对食物蛋白质的利用率和消化酶的活性以

及肝脏和肾盂上皮细胞的功能[11 ,12 ,18～20 ] 。单宁对动物的作用依赖于其结构、分子量、

食物蛋白质含量以及动物对单宁的耐受力 ( Tolerance) [21 ,22 ] 。在含有 10 %蛋白质的食物

条件下 , 随单宁含量的增加 , 草原田鼠对蛋白质的消化率以及其生长速率均明显降低 ,

当蛋白质含量为 20 %时 , 单宁含量对草原田鼠影响则较小[23 ] 。实验鼠类对单宁的耐受

力则明显高于草原田鼠[24 ] 。黑尾鹿 ( O doclleus hem ionus) 及山羊对单宁的耐受力则高

于绵羊[25 ] 。同时 , 植物嫩枝中的单宁对黑尾鹿的消化存在潜在的抑制作用[26 ,27 ] 。单宁

对动物的食物选择和消化抑制作用 , 仍是当前植食性哺乳动物觅食生态学研究的重要课

题。Foley 发现 , 当卷尾袋貂 ( Pseudocheri us peregri nus) 摄食富含萜类化合物的多化桉

树枝叶时 , 尿中葡萄糖醛酸和 N H4
+

- N 的含量较对照组分别高 11 倍和 15 倍[4 ] 。Lawl2
er 等则认为 , 一些植物中所含萜类化合物的不悦气味 , 能阻止食草动物对植物的采

食[28 ] 。

近年来 , 在植物中相继发现孕酮和雄三酮等动物激素 , 这些化合物对动物正常的

繁殖活动具有一定的影响。Bradburey 等和 Heftmann 等指出 , 40 年代澳大利亚的绵羊

难产、不孕和非繁殖期母羊泌乳是由于绵羊采食类黄酮的三叶草所致[29 ,30 ] 。Berger 等

发现 , 植物中含有的阿魏酸具有抑制草甸田鼠繁殖的作用[31 ] 。当在草甸田鼠食物中加

入阿魏酸时 , 雌体子宫重量下降 , 卵巢中卵泡发育被抑制 , 草甸田鼠繁殖活动终止。

2 　动物对植物化学防卫的生理反应

植食性哺乳动物对植物次生化合物的生理反应主要为 , 在动物消化道内形成络合

物 , 经酶和微生物降解 , 以及肝肾组织线粒体内的氧化还原等 , 并以这些生理反应降低

植物次生化合物对动物的毒害作用。Brett 等指出 , 植物次生化合物在动物消化道内可

与其他化合物形成非共价络合物 , 使其灭活或活性降低[23 ] 。由于络合的化合物活性低 ,

难于被动物吸收 , 随粪便排出体外[27 ] 。Robbins 等发现 , 黑尾鹿和黑熊 ( U rsus ameri2
canus) 的唾液蛋白可与食物中单宁络合 , 形成沉淀或难溶解的化合物[26 ] 。在这两种动

物的唾液蛋白中 , 脯氨酸含量达 40 % , 对单宁具有很高的亲和力 , 能减少必需氨基酸

与单宁形成络合物 , 以降低蛋白质自粪中的损失[32 ] 。

植物次生化合物的化学活性随环境温度、p H 值和溶液极性而有差异。动物可通过

改变消化道的环境 , 使植物次生化合物的化学活性发生极大改变 , 以降低其作用。这种

反应在植食性哺乳动物尚未被广泛研究 , 但植食性昆虫则广泛采用这种对策防止单宁 —

蛋白质络合物的形成[27 ] 。当烟草角虫 ( M anduca sex ta) 取食富含单宁多花桉树 ( Eu2
calypt us sp . ) 枝叶时 , 它将调整其肠道 p H 值 , 分泌小肠表面活性物质 , 降低蛋白质与

单宁的络合[33 ] 。酚类化合物和苯环化合物可被动物的消化道酶和微生物降解利用。动

物肠道内微生物降解单苯化合物 , 使杂环分裂成脂肪酸 , 之后 , 转化成简单的乙酸或丙

酸[34 ] 。酚、肉桂酸、没食子酸不仅能被肠道微生物解毒 , 同时 , 可被哺乳动物或微生

物当作能源加以利用[27 ] 。当植物次生化合物被动物吸收后 , 经过肝脏线粒体酶系统可

使之降解及络合 , 在此过程中 , 首先将其氧化、还原、水解 , 降低或增加其活性[35 ] 。
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其次 , 与体内代谢物络合增加其活性 , 随之 , 被排出体外[36 ] 。当小白鼠被 DD T 处理 7

天后 , 其尿中 L2葡萄糖醛酸与 D2葡萄糖醛酸分别为对照组的 605 %及 205 %
[37 ] 。Foley

在野外围栏的条件下 , 对卷尾袋貂饲喂桉树的枝叶或人工食物 , 发现 , 处理组动物尿中

铵态氮和葡萄糖醛酸分别为对照组的 10 倍及 12 倍[8 ] 。植食性哺乳动物对植物次生化合

物的间接适应对策是降低其基础代谢率 (basic metabolic rate , BMR) 及食物的摄入量 ,

以降低对植物次生化合物的总摄入。卷尾袋貂和帚尾袋貂 ( Phascolarctos ci nereus) 的

BMR 仅为相同体重有胎动物的一半[38 ] 。

3 　动物对植物化学防卫的行为反应

前已述及 , 植物对动物的化学防卫主要为植物次生化合物对动物食物选择及消化生

理特征产生抑制作用。然而 , 在自然界 , 由于植物组织营养成分及次生化合物含量存在

种间与种内个体间 , 时间及空间的异质性 , 动物为提高其存活及繁殖的适合度 , 必须对

植物的质量作出行为反应与权衡 (t rade2off) , 以便选择营养丰富、次生化合物较低的食

物项目[39 ] 。Provenza 等通过对山羊食物选择的行为研究提出 , 植食性哺乳动物对食物

项目的选择具有社会性学习行为特征[40 ] 。

在动物学习食物选择行为的过程中 , 觅食个体能通过其认知过程 (cognitive pro2
cesses) 和感知过程 (affective processes) 来处理食物信息 (图 1) 。

图 1 　植食性哺乳动物学习食物选择行为过程 (仿 Provenza 等 , 1992)

Fig. 1 　Behavior processes of learning diet selection in

herbivorous mammals (after Provenza et al. , 1992)

　　在动物处理食物信息的过程中 , 动物依食物项目的滋味 (taste) , 由其认知过程的

视觉和嗅觉反馈食物滋味 , 选择食物项目。对同一食物项目 , 若为正反馈 , 即可选择 ,

反之 , 则避免选择。进而 , 以其感知过程 , 在摄入食物项目后 , 以食物项目滋味的适

宜程度根据摄入后的反馈 , 确定对食物项目的摄入量。

动物对食物信息的处理存在个体差异。有处理经验的个体可平行地将其食物选择的

信息传递给无经验的个体。在同一物种 , 亲代母体的食物信息可传递给子代幼体 , 且能

延续至幼体断乳期或更长时间[41 ] 。Hepper 和 Provenza 分别对小鼠和山羊的食物选择学

习研究发现 , 食物信息的母体传递始于母体的怀孕期及幼体的胚胎期[40 ,42 ] 。Provenza 等
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和 Thorhallsdottir 对山羊进行食物选择学习的研究 , 结果表明 , 对于缺乏食物信息的幼

体 , 亦可从有经验的同胞伙伴那里学习处理食物信息的经验[39 ,43 ] 。

4 　植物化学防卫与动物的食物选择

食草动物在觅食过程中 , 对食物项目的选择受许多因子的影响 , 其中植物次生化合

物对动物的食物选择影响则倍受生态学家的关注。有关动物的食物选择机制主要有以下

假设 : 营养假设 ( nutritive hypothesis) 认为动物的食物选择以植物中的营养成分 (如

蛋白质或能量) 含量为依据[44 ] 。Lindlof 等对山地兔 ( L epus ti m i dus) 的研究结果验证

了该假设[45 ] , 但 Klein 研究却发现 , 美洲兔 ( L epus americannus) 对食物选择与营养含

量无关[46 ] 。

植物次生化合物假设 (plant secondary compounds hypothesis) : Freeland 和一些学者

认为 , 植物次生化合物能抑制动物消化 , 引起动物不适 , 动物的食物选择是以避食含次

生化合物的食物为出发点[35 ] 。Bryant 对美洲兔食物选择的研究支持上述假设[47 ]
, Sin2

clair 以柳枝饲喂美洲兔 , 其实验结果却又否定了该假设[48 ] 。

营养平衡假设 ( nutrient balance hypothesis) : Pehrson 通过对笼养山地兔食物项目

的研究 , 提出动物对食物项目的选择是基于对食物中正营养因子 (能量和蛋白质等) 的

负效应和负营养因子 (次生化合物) 正效应的的平衡[49 ] 。Provenza 和 Lawler 分别以绵

羊和卷尾袋貂的食物选择研究结果均否定了该假设[28 ,50 ] 。

最优觅食理论 (optimal foraging theory) 将影响动物食物选择的觅食时间、养分含

量、消化道容积、次生化合物含量等约束因子进行综合分析 , 以线性规划模型 , 预测动

物的食物选择[51 ] 。根据该理论 , Schmitz 通过山地兔对柳枝选择的研究提出 , 若植物次

生化合物的防卫作用有效 , 应满足

NuΠNd > CruΠCrd

其中 , Nu : 为化学防卫作用相对较低的植物的营养含量 ; Nd : 为化学防卫作用相对较

高的植物的营养含量 ; Cru : 为动物对化学防卫作用相对较低植物的摄食时间 ; Crd : 为

动物对化学防卫作用相对较高植物的摄食时间。当 NuΠNd > CruΠCrd时 , 动物选择化学

防卫作用相对较小的植物[52 ] 。

条件性气味回避假设 (conditioned flavor aversion) : Provenza 等[50 ] 将苦味的 L ICL

加入到羔羊的食物中 , 测定羔羊的食物选择 , 并提出动物通过学习将食物的特殊气味与

植物次生化合物被动物吸收后的负反馈联系起来 , 选择食物项目 , 调节食物摄入量。

Ralph 等对本地黄牛和新引入的黄牛食物选择结果证实了上述假设[53 ] 。

上述几种假设均以进化论观点认为 , 动物具有营养天赋 ( nutritive wisdom) 。尽管

许多研究直接或间接地验证了上述假设 , 但关于植物化学防卫对动物食物选择的作用仍

无一致的解释。

总之 , 自 80 年代以来 , 生态学家对以植物次生化合物为媒介的植食性哺乳动物 —

植物系统的协同进化研究 , 进一步更新了对动物 —植物系统协同进化的认识。以植物次

生化合物为媒介的植食性哺乳动物 —植物系统的协同进化过程以表 1 示之。植物特定毒

素的合成和积累 , 迫使只有能降解或分泌这种毒素的动物才能采食该种植物 , 少数几种

植物逐步适应植物形成的特定毒素后 , 对植物的采食压力加大 , 植物对过度采食的响应

822 　　　　　　　　　　　　　　　　兽 　类 　学 　报 　　　　　　　　　　　　　　　　20 卷



为形成和合成第二种次生化合物 , 与第一种次生化合物协同保护植物。随后 , 新的动物

种形成 , 适应受双重保护的植物 , 并以此为食。
表 1 　以植物次生化合物为媒介的植食性哺乳动物—植物系统的协同进化3

Table 1 　Coevolution of herbivorous mammals plant system mediated by plant secondary compounds

协同进化次序
Coevolution order

植物反应
Plant response

动物反应
Animal response

1
毒素 1 的合成与积累

Synthesis and accumulation of toxin 1
所有物种回避

Avoidance by all species

2
继续合成

Continual synthesis
少数物种适应 , 大多数物种回避

Adaptation by few species Avoidance by most species

3
仅在有限的捕食压力条件下存活

Survival with only limited
predation pressure

毒素 1 成为适应物种的觅食诱食剂
Toxin 1 become feeding attractant to adapted species

4
大多数物种适应 , 造成觅食压力

Most species become adapted , causing herbivore pressure

5
毒素 2 合成和积累

Synthesis and accumulation of toxin 2
所有物种回避

Avoiding by all species

6
继续合成毒素 1 和毒素 2

Continued synthesis toxin 1 and toxin 2
少数物种适应 , 大多数物种回避

Adaptation by few species , Avoidance by most species

3 　更进一步的过程 , 包括毒素 1 从植物中消失 , 同时 , 进一步合成更为有效的毒素 3、4
Further events might include the disappearance of toxin 1 from the plant and the synthesis of further more effective
toxins 3、4

尽管生态学家就植物化学防卫和动物适应对策进行了大量研究 , 但此类工作多集中

于直接评价植物次生化合物对动物食物选择的作用方式[1 ] 。而有关植物次生化合物对动

物所造成的代谢价、繁殖的作用以及对植食性哺乳动物觅食行为影响等 , 仍需进一步研

究。
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PLANT CHEMICAL DEFENSES AND THE ADAPTIVE

STRATEGIES OF HERBIVOROUS MAMMALS

L I J unnian
( Northwest Plateau Instit ute of Biology , the Chinese Academy of Sciences , Xining , 810001 )

L IU Jike
( College of lif e science , Zhejiang U niversity , Hangz hou , 310027)

Abstract : The plant chemical defenses and the adaptive strategies of herbivorous mammals are the main aspects

in nutritional ecology and evolutionary ecology. Plant secondary compounds could decrease the food intake , di2
gestibility and protein availability , and some compounds could effect the normal reproductive performance of

herbivorous mammals. Tannin is an important feeding deterrent to herbivores. Animals processed information

about food through cognitive processes and affective processes in diet selection. The offspring could learn forag2
ing information from mother in uterus and weaning , and get also foraging information from experienced forager

through social learning. The mammalian herbivores could reduce the influence of plant secondary compounds

by increasing the food item spectrum , learning of diet selection , formation of coagulation , degradation of mi2
croorganism , oxidation and reduction.

Key words : Herbivorous mammals ; Plant chemical defense ; Food selection ; Plant secondary compounds
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