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摘要 对近年来有关环境因子与植物释放挥发性化合物关系的研究进展进行了综合和概括。本文主要

包括 $类挥发性化合物。（!）异戊二烯是由叶绿体产生并且直接释放到大气中的 %&化合物。（’）单萜类
化合物是一类环状或非环状的 %!"化合物，它在植物体内合成后首先贮存于体内的特殊结构中（如树脂
道、油腺），然后由此通过气孔向大气中释放。（$）含氧挥发性化合物以各种形式释放到大气中。它包括
醇、醛、酮、酯和有机酸。本文的重点是前两者，主要阐述了二方面内容：（!）植物挥发性化合物的生物
合成和释放机理。（’）环境因子（如温度、光照、水分胁迫、营养、%(’浓度、空气湿度）及植物的发育阶段、

机械损伤和昆虫取食等对植物挥发性化合物合成与释放的影响机制。
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植物在生长过程中除了通过根系分泌或雨水淋洗叶片向土壤中增加他感化合物外，

还通过叶片的气孔向大气中释放各种挥发性化合物。这些气体化合物会改变大气的化学

组成，同时对周围的其他生物（如动物、植物、菌类、人）也会产生影响。异戊二烯的释放对

植物自身来说具有保护作用，可避免高温和强光对植物自身的损伤（如日灼）。更重要的
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是它可改变大气的组分，使大气中的 !"含量增加，酸雨沉降日趋严重，从而间接影响此地

区生物的正常生命活动（#$$%$ !" #$，&’("；)*+,%$* !" #$，&’(-；.%/*$+$ !" #$，&’((；0+*1$2
!" #$，&’’’）。它对周围生物的直接影响尚未见报道。植物释放萜类物质的生态作用有以
下几个方面：!防御昆虫及哺乳动物的取食。"防御以昆虫为载体的细菌和植物体内潜
在的致病菌的侵害。#引诱害虫天敌和传粉昆虫。$抑制土壤细菌和种子萌发。%与大
气中的某些成分（如 !"、!0·）发生反应，从而使大气的组分发生改变（3+%4$5$,6，&’’7；
8*9:;$+% !" #$，&’’<）。含氧化合物中的某些成分也具有驱避和引诱害虫及其天敌的作用，
并且还具有信号转导的作用（如茉莉酸甲酯）。同时环境因子的变化可使植物挥发的化合

物种类及相对比例发生改变。通过环境因子对植物挥发性化合物影响的研究，可以预测

各种植物挥发性化合物的释放量，这对病虫害防治具有重要的理论和实践意义。

! 植物挥发性化合物的产生和释放

!"! 异戊二烯的合成和释放
异戊二烯是在叶绿体中通过甲瓦龙酸途径合成的，它把两分子的乙酰 =9.合成羟甲

基戊二酰 =9.（0>8=9.），再通过甲瓦龙酸焦磷酸（>?.@@）合成异戊二烯基焦磷酸（A@@）
和它的异构体二甲基丙烯基焦磷酸（B>.@@），然后在异戊二烯合成酶的作用下合成异戊
二烯。异戊二烯也可进行其逆反应，生成二甲基丙烯基焦磷酸（B>.@@）（如图 &所示）。
异戊二烯在植物体中的贮存量很小。>9%:9%等（&’’&）实验证明无光照的植物材料其

异戊二烯的释放只能持续几分钟，这说明异戊二烯在叶绿体中合成后很快就通过气孔释

放到大气中，异戊二烯的释放速率与其合成速率相等。这一点对于研究环境因子对异戊

二烯的影响很有利。

图 & 异戊二烯和萜类物质的生物合成途径
（根据 C,1D$* +%/ E+11，&’’&；8$*:5$%F9% +%/ =*9G$+H，&’’"）

!"# 单萜类物质的合成和释放
单萜的合成途径是在异戊二烯合成途径的基础上由异戊烯基焦磷酸（A@@）合成 8@@。

然后以它为前体合成包括单萜在内的各种萜类物质，如图 &所示。与异戊二烯不同的是，
单萜类物质合成后首先贮存于特化的结构中。这种结构具有种属特异性。如松属（%&’
()*）和冷杉属（ +,&!*）植物针叶中的树脂道，芸香科（-)"#.!#）植物叶片上的腺点（E+5%，
&’-’）。通常单萜类物质每天只有一小部分释放到大气中，所以其合成速率与释放速率不

IJK 植物学通报 &(卷

 https://www.sciengine.com/doi/10.3724/CBB-t20-140



同。单萜的释放速率是单萜库大小和扩散阻力的综合表现。当存贮结构内部气压低于饱

和蒸汽压时，单萜库的大小就影响释放率。在某种程度上，存贮结构的体积和扩散阻力决

定了库的大小。体积大的或扩散阻力低的存贮结构需要有大的单萜库才能使结构内部的

气体保持饱和状态。存在于松树针叶树脂道中的单萜类物质须通过针叶表面的气孔（这

些气孔可控制叶片气体交换的扩散阻力）才能进入到大气中。如果叶子内部单萜的量很

大，足以使内部气体达到饱和并使单萜的分压保持恒定。如这时气孔关闭，单萜的瞬间释

放率就会下降。如果内部的单萜未到饱和蒸汽压，气孔关闭时其蒸汽压就会增加而导致

扩散驱动力的增加量与扩散阻力的增加量相抵消。在这种情况下，气孔开闭度对单萜的

瞬间释放率影响不大。比如：!"#$%&等（’()*）证明被砍伐的湿地松（!"#$% &’’"())"" +,）经过
几天晾晒后使其气孔导度接近于零时，单萜的释放率保持不变。又如 -.#/.#等（’((’）把
植物材料放到无光照的条件下，其单萜释放率没有变化。由此可见，气孔导度对单萜释放

的调控能力很小。

!"# 挥发性含氧化合物的合成与释放
挥发性含氧化合物的种类繁多（包括醇类、醛类、酮类，有机酸和酯类等）。其合成途

径不一，人们对这些物质的研究报道较少。如（0）121已烯醇及其相关化合物（0）121已烯醛
在叶中合成。它们是亚麻酸的过氧化产物。亚麻酸是植物细胞膜中较普通的一种脂肪

酸，且大多数植物体内都含有产生 34 醇和醛所必需的酶（5676#686 6#9 :6;<=6>6，’()?）。
正常植物释放的量很少。甲醇很可能来源于细胞中果胶的去甲基化。但这种途径是否是

导致甲醇释放的原因还不清楚（@A%#9.>B &) *’，’((*）。如果甲醇是通过这种途径产生的，
那么在叶子快速生长和伸展期间，甲醇的释放率是最高的。C.D96#等（’((2）在森林上空
发现了甲基丁醇，并且在中午含量很丰富，甚至比异戊二烯和单萜的含量还高，其昼夜变

化模式正好与异戊二烯的相一致。这暗示了甲基丁醇可能来源于异戊二烯。

$ 影响植物挥发性化合物释放的环境因子

环境因子的改变可影响植物的代谢活动，同时对这 2类化合物产生间接的影响。环
境因子包括生物因子（如植物的遗传特性、发育阶段、昆虫取食等）和非生物因子（如温度、

光照、水分、营养、3@E浓度、空气湿度、机械损伤等）。

$"! 温度
C<%#7F%>等（’((’）认为在光强一定的条件下，随着叶温的升高异戊二烯释放以指数形

式增加，达到最大值后下降，这可能是叶片受到破坏和酶失活的结果。大多数温带和热带

植物在 G* H左右达到最大释放率。IF6>8%&和 J.>%7.（’((2）发现葛藤（!$&+*+"* ’(,*)*）在低
温条件下（如不高于 ’( H）异戊二烯的释放量消失。只有在温暖的条件下（如 E4 H），完
全展开的叶片才能被诱导产生异戊二烯，并且每升高 ’* H异戊二烯的释放量增加 )倍。
春季 -.#/.#等（’((G）把欧洲山杨（!(-$’$% )+&.$’*）突然放到温度较高的环境中，异戊二烯
在几分钟内被诱导释放，并在一天内逐渐增加到最大值。这种异戊二烯释放率对温度的

依赖性，主要是由于温度对酶的影响所致（C<%#7F%> &) *’，’((’）。虽然温度对异戊二烯的
影响程度在种间存在差异，但温度与异戊二烯释放率之间的关系却是一致的。

温度是控制单萜释放率的主要因素。一般随着温度的升高，单萜释放率增加。温度
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高的季节释放率高，温度低的季节释放率低，所以，温度高的夜间也挥发是不足为奇的

（!"#$%& ’() *%+,’((，-..-）。/012(等（-.34）和 5%,%(6等（-.37）对 !"#$%" &’##$(’)" 的单萜
类物质释放率的测定发现：樟脑的释放率与叶温成正相关。对植物突然照光可使叶片的

樟脑释放量瞬时增加，这可能是由于光照使叶温升高的结果。/8(+%0等（-.9:）研究发现，
湿地松挥发的 7种单萜（!;蒎烯，";蒎烯，桃金娘烯，柠檬烯和";水芹烯）的释放率与叶温的
变化相一致。当叶温从 <: =升到 4> =时，单萜的总量从 ? ,+·+@ -（干重）A@ -增加到 <-
,+·+@ -（干重）A@ -。他们还认为温度是通过改变单萜类物质的蒸汽压来调控单萜的释放

率。

!"! 光强
B"%(6A%&等（-..-）认为在某一温度时，异戊二烯释放率随光强的增加而增加，并且异

戊二烯释放率和 CD<同化率随光强变化的趋势相同。在光强 -::: E -7::#,2$·,
@ <·1 @ -

时达到峰值。超过此值时，释放率呈下降趋势。而有的植物在 ?:::#,2$·,
@ <·1 @ -时异戊

二烯释放率达到最大值（FA’&G%0 ’* "#，-..-’）。在遮荫条件下栎属植物（+,’)-,. 1HHI）和
欧洲山杨的异戊二烯释放量明显减少（FA’&G%0 ’* "#，-..-J；K’&$%0 ’* "#，-..4）。这说明
异戊二烯在叶绿体中的合成对光具有依赖性并与光合作用存在着某种联系。这主要表现

在两个方面：（-）用于合成异戊二烯的碳源主要来自光合作用近期固定的碳。/8(+%0 等
（-..-）研究表明，在 4: E 44 =和 9::#,2$·,

@ <·1 @ -光照条件下，栎属植物的异戊二烯释
放率达到最大值。用于合成异戊二烯而损失掉的碳相当于光合作用所固定的 : I - E
: I<L。而展叶两周的葛藤在 ?7 =和 -:::#,2$·,

@ <·1 @ -光照条件下，光合作用所固定的
<:L的碳用于异戊二烯的合成（FA’&G%0 ’() M2&%62，-..?）。因此当植物从照光处移到暗
处，由于光合产物耗尽而导致异戊二烯释放率降低（M2&%62 ’() FA’&G%0，-..?）。（<）对光的
依赖性还基于异戊二烯合成酶的原因。这种酶可把二甲基丙烯基焦磷酸（5NOPP）转化成
异戊二烯。由于光改变了叶绿体基质中的 N+< Q浓度和 HK值而把这种酶激活（F8$R%& ’()
S’$$，-..-）。在低光强条件下，光强较小程度的增加就会引起异戊二烯的大量合成。随
着光强的不断增大，异戊二烯合成速率的增加幅度逐渐减小。异戊二烯对光的这种依赖

性在不同环境条件下，不同植物中是相同的。然而 K’&$%0等（-..4）认为遮荫使绒毛黧豆
（/,-,0" 1HI）异戊二烯释放量减少的原因是由于它改变了叶片厚度，而不是由于叶片内
部生化调节的结果。

与异戊二烯相反，单萜类物质的释放率通常与光强无关。如湿地松在暗处和照光条

件下其单萜释放率相似。而栎属中一些不挥发异戊二烯的树种释放单萜类物质具有光依

赖性。另外一些针叶树幼叶挥发某些单萜类物质与光强有关（F%"#2&6 ’* "#，-..7）。
光强对某些含氧化合物的挥发也有影响。莴苣（1"-*,-" ."*$%" M）所挥发的（T）;?;己烯

醛，（T）;?;已烯醇和（T）;乙酸;?;己烯酯在 -:7#,2$·,
@ <·1 @ -的光照条件下不能检测到。而

光强达到 <::#,2$·,
@ <·1 @ -以上时，这三种物质的释放率明显增加。这是由于较强的光

把催化亚麻酸氧化成 C>醛的脂肪酸氧化酶（MDU）激活的结果（CA’&&2( ’* "#，-..>）。
!"# 水分胁迫
水分对异戊二烯的影响比较复杂。一般来说，水分胁迫对异戊二烯的释放率影响不

大。葛藤受到水分胁迫后，由于气孔关闭而导致光合速率降至零，但其异戊二烯释放率只
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受到轻微的影响。但植物复水后异戊二烯释放率会增加到胁迫前的 !"倍，此后叶片仍保
持较高的释放率。#$%&’(等（!)*!）发现干旱胁迫虽然会使栎属植物的光合作用和气孔导
度下降 )+,以上，但异戊二烯的释放率保持不变。但有实验证明短时间的快速水分胁迫
可使宽叶菜豆（!"#$%&’($ #)(*+,&’+($）的异戊二烯释放率提高 - . +倍。复水处理也刺激其
释放率增加。这表明异戊二烯虽然是通过气孔释放的，但气孔导度的变化并没有影响异

戊二烯的释放率。也就是说气孔对异戊二烯的挥发失去了调控作用。这主要是由于细胞

间异戊二烯浓度的增加补偿了由于气孔导度下降引起的释放量的降低。最后使异戊二烯

的释放速率和合成速率达到平衡（/0123’(，!))!）。
近年来的一些研究证明水分胁迫对单萜浓度的影响方式与光合产物的积累方式一致

（4’250’%67%，!)*8；9$01:$ 1%; <$%=7:%，!)*>；<’2;1?!，!))+）。在轻度到中度水分胁迫过
程中，植物体内的光合产物浓度升高。植物会利用过剩的碳源来合成单萜。火炬松（!+-
.($ *#%/#）发生水分亏缺时，其针叶中单萜浓度升高（@7;&’5 1%; <72$7，!)A>）。当香草属植
物 0#*(1%2# /&(3’#$$+ 叶片水势从 B "C D9E1降到 B "C )9E1过程中，单萜浓度从 !A F&·&B !

（干重）上升到 -! F&·&B !（干重）（4’250’%67% %* #’，!)A*）。G:123和 9’%12(（!)*"）研究指
出，水分和 H素同时缺乏会限制薄荷生长，同时单萜类物质明显增加。但水分供应不足
而 H素过量时，单萜产量没有变化。
正常条件下植物挥发的含氧化合物较少。当受到水分胁迫后某些物质会大量释放。

<$等"实验证明干旱胁迫下的复叶槭（4)%1 .%3(./&）会释放出较多的丁醇、戊醇、戊醛、戊
酸、已酸、（I）J+J已烯醇、（K）J-J已烯醛。而且戊醇只有在干旱胁迫下才能检测到。L7M’2N
等（!))>）在干旱胁迫下苹果树的研究中也发现类似的结果。在严重干旱（ B -CA9E1）胁迫
下的苹果树叶片释放大量的己醛、（K）J-J己烯醛、（K）J-J己烯醇、己醇、乙酸己酯和（K）J乙
酸J-J己烯酯。其释放速率是中度干旱（ B -C "9E1）和对照（ B "C *9E1）的 > . +!"倍。（K）J
-J己烯醛和己醇释放速率的增加是由于干旱胁迫增加了酯氧化酶的活性所致。植物受到
严重干旱胁迫后，叶片还会释放大量的乙醛和乙醇。这可能是由于干旱胁迫诱导气孔关

闭，氧的吸入量下降，有氧呼吸减弱而无氧呼吸增强的结果（O$FF’2 1%; O76:7P53$，!)*-）。
!"# 土壤营养
土壤营养明显影响异戊二烯的释放率。欧洲山杨和绒毛黧豆（5()(.# 5QC）的异戊二

烯释放率与土壤中可利用 H含量成正相关关系。在营养丰富的条件下，异戊二烯释放率
达到最大。在营养贫乏或没有营养的条件下，异戊二烯释放率最低。很可能是由于异戊

二烯合成酶的浓度随着叶片含 H量的增加而提高所造成的（@12:’( %* #’，!))8；<72’N7 %*
#’，!))+）。
土壤肥力可通过影响植物体内的碳源向单萜类物质的分配模式来影响单萜的释放

量。R2(1%N等（!)*+）认为额外追加 H肥将导致单萜类物质的减少。土壤中的 H从 -- C 8
FF7: S :升到 88 C* FF7: S :时巨冷杉幼苗中总单萜含量下降（9?6$31 1%; E2’&$N6’2，!)*)）。可
利用 H浓度从 !> FF7: S :降到 " C > FF7: S :时，6%*%1&*"%)# $(7#8+’’#1+$ 叶中单萜浓度从 + C !

!
" <$ T U，T$% V T，/0’% V R，!)))C KWW’=N 7W ;27?&0N 5N2’55 7% N0’ X7:1N$:’5 $% Y50:’1W 91Q:’（4)%1 .%3(./&）C /=$’%N$W$= Q27&21F

1%; 1M5N21=N5，Z$25N Y5$1JE1=$W$= =7%W’2’%=’ 7% =0’F$=1: ’=7:7&(C /01%&01$ G0$%1，)+ . )8

<’2;1? 9 #，!))+ C K=7:7&$=1: =7%N27:5 7X’2 F7%7N’2Q’%’ ’F$55$7%5 W27F =7%$W’25C #0’5$5，/N1%W72; [%$X’25$N(，)*
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!"·"# $（干重）升到 % &$ !"·"# $（干重）（’()*+( *,- .(,/0+,，$12%）。这是由于 3肥促进光合
产物用于植物生长，而使非结构碳水化合物含量下降所致（’*4"0+(5 *,- 6*4(,"，$127）。单
萜是以非结构碳水化合物为底物进行合成的。低水平的非结构碳水化合物将导致单萜合

成下降。但并非所有情况都如此，.84-*9（$11:）实验证明在夏季的高温土壤中可利用的
3含量与单萜类物质的释放率成正相关关系。
!"# 大气 $%!浓度

;<=浓度对异戊二烯的影响是相当显著的。在照光、高浓度 ;<= 条件下，欧洲山杨

（!"#$%$& ’()*$%+）叶片异戊二烯释放量受到抑制。这种抑制作用只有 ;<= 浓度降到光合

作用 ;<=饱和点以下时才得以解除（>*,*-?8，$171）。@(,"8A等（$12B）对禾叶栎（+(C8 0*D）

研究表明，当 ;<=浓度从 727 E $B# 7"·.# $降到 F1 G $BB E $B# 7"·.# $的过程中异戊二烯释

放率升高 $1H。在高浓度 ;<= 条件下生长 I% 天的欧洲山杨异戊二烯释放率只是正常
;<=浓度下的 7BH G FBH（>)*4D8A )’ +%，$11$*）。虽然这种机制目前还不清楚，但是在全

球 ;<=增加的情况下，这个结果有利于建立各种植物释放异戊二烯的模型。

;<=倍增可提高某些植物体内单萜的含量。.(,/0+,等（$121）指出，;<= 浓度升高时，

薄荷（,)-’.+ 5J）叶片中单萜总量升高。K8A604L)（$112）研究结果表明，;<= 倍增可提高欧

洲赤松（!/-$& &0%1)&’(/&）体内!M蒎烯的浓度。
!"& 空气相对湿度
另一影响植物挥发性化合物释放的环境因子是湿度。当空气由干（露点约 B N）到湿

（露点约 == N时），2+%/1+ *)%/3)(+ 的樟脑释放速率增加 2BH。O98,L)84等（$11$）研究发现
桉属植物（4$5+%0#’$& 5JJ）叶周围湿度的变化对其单萜物质的释放没有一致的影响。湿度
对异戊二烯的释放率影响很小。湿度每增加 $BH，异戊二烯释放率增加 = &IH。
!"’ 叶龄
植物叶片的生长发育阶段也会影响挥发性化合物的释放。如绒毛黧豆（,$5$-+ 5J&）

叶片的异戊二烯释放率明显受叶龄的影响。随着叶片逐渐成熟，异戊二烯释放率可增加

$=%倍，而到衰老期时释放率下降（O4(,5J00, )’ +%，$11$）。光合作用一般在叶片展开时就
开始了。而异戊二烯释放开始时间要滞后于光合作用。如欧洲山杨幼叶光合速率最大，

而老叶异戊二烯释放率最大。在幼叶中用于合成异戊二烯的碳为光合作用所固定的

B &$2H，而老叶中可达 = &2H。
O98,L)84等（$11$）研究指出，不同桉树（4$5+%0#’$& 5JJ&）叶片的单萜类物质释放率存

在着差异。后来他们发现叶龄是造成单萜类物质释放率不同的主要原因，幼叶（小于 $%
天的叶片）相对老叶（大于 IB天的叶片）释放出更多的桉树脑和蒎烯。
!"( 机械损伤和昆虫取食
在植物的生长过程中受到机械损伤后，（P）M:M已烯醇、（Q）M=M已烯醛和其他相关化合

物（P）M乙酸M:M己烯酯会立即合成并在短时间内释放。（P）M:M已烯醇是通过亚麻酸
（+(,0+8,(/ */(-）的过氧化进行合成的。亚麻酸是植物细胞膜中最普遍的一种脂肪酸。其
氧化产物包括 K=<=、己烯醛、己烯醇和乙酸己烯酯。大多数植物都含有产生 ;7醇和 ;7 醛
所必需的酶（K*L*,*D* )’ +%，$12F ）。正常植物只释放少量的己烯醇。但是机械损伤造成
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细胞破裂使酶与底物混合，这样 !" 醇和醛大量合成并释放出来。另外，绒毛黧豆叶片受

到机械损伤后，邻近叶片的异戊二烯释放量会降低。同时使单萜的释放时间延长（#$%&’
()%* !" #$，+,,+）。
机械损伤所诱导产生的挥发物成分简单且只能维持较短的时间。当植物遭到害虫侵

害后，植物的挥发性物质的组分和含量都会改变。其诱导产生以萜类和吲哚类为主（-*./%
+,0"；1%( !" #$，+,,2）。如受棉红蜘蛛侵害的植株会释放出一组物质，其中包括（3）’!’罗
勒烯、（3）’4，0’二甲基’+，5，6’壬三烯、里那醇和甲基水杨酸酯（7./8，+,00）。菜豆受到棉
叶螨的攻击后，能释放出更多的挥发性物质。这些化合物除引诱食螨外，还能抑制棉叶螨

的进一步取食（7./8 !" #$，+,,9）。

! 展望

综上所述，人们对环境与植物挥发性化合物方面的研究在过去已取得了相当的成果。

如今，由于已建立起精细的样品采集方法（如动态顶空采集方法）和完善的分离和鉴定方

法，特别是现代高精确度、高灵敏度分析仪器（#!’:;，<:=，>?@=）和吹扫’捕集 A热脱附
方法在这方面的应用，使研究工作在近几年取得了令人瞩目的进展。但在这领域也有许

多问题等待着多学科的科学家去深入探究和解决。对于植物学家和生态学家而言，需要

做的工作很多，如根据不同的环境因子对植物挥发性化合物的预测；挥发性化合物对周围

大气环境及生物的影响；根据挥发性化合物的生理生态学作用来合理利用和开发。可以

说，任何一方面的进展都是对生态学的贡献。
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