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摘　要　植物挥发性气体 (VOCs)在植物 2植食性昆虫 2天敌三级营养关系、植物间信息传递
及适应性改变上都发挥着重要作用。植物释放 VOCs具特异性、系统性、时序性与节律性等
特点 , VOCs主要在寄主选择行为、产卵行为、求偶行为、引来昆虫天敌干涉等方面影响植食
性昆虫。VOCs介导的植物间信息传递作用包括 4个过程 :“释放者”植物合成及释放气体、
气体在空气中的运输、气体在植物表面的吸附及“接收者”植株对气体信号的感知。收集
VOCs的方法主要有吸附 2溶剂洗脱法和吸附 2热脱附法。
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　　植物进化过程非常复杂 ,既要招徕昆虫传粉、以

不同形式传布种子 ,又要耐受极端的生态因子、机械

损伤、昆虫取食等。在生存繁衍进程中 ,植物自身发

展了很多保护措施 ,如有效的物理、化学和发育抗性

机制。释放挥发性气体 ( volatile organic compounds,

VOCs)是植物化学抗性机制的重要方式。虽然小部

分 VOCs可能是代谢废物 ,但大部分 VOCs可调节植

物的授粉现象并抵御动物伤害 (Baldwin et a l. ,

2006)。人们对 VOCs在抵御病虫害和其他环境不

利因素、吸引害虫天敌、植物间信号传递等方面的研

究 ,日益揭示出其在生态系统中的作用。近年来随

着分子生物学理论和技术在化学生态学中的不断应

用 ,对 VOCs的研究主要集中在植物和昆虫 2个方

面 :植物方面 ,侧重于 VOCs成分和数量的变化及生

物合成途径蛋白和基因的表达 , VOCs调控的植物

间信号传递等 ;昆虫方面 ,侧重于对天敌的吸引、昆

虫的行为反应和次生物质的毒性机理和生态作用、

昆虫唾液成分中的诱导引子等。本文主要对 VOCs

在调控植物间信号传递和“植物 2植食性昆虫 2天敌”
三级营养关系上的研究成果进行总结和回顾 ,旨在

对 VOCs的认识和研究起到一定的借鉴作用。

1　VOC s调控的植物间信号传递过程

VOCs调控的植物间信号传递包括 4个过程 :

VOCs从植物中释放、在空气中运输、气体在植物表

面的吸附和接收植株的感知 (图 1) (Baldwin et a l. ,

2006) ,下面将分别对这 4个过程进行论述。
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图 1　VOC s调控的植物间信号传递过程示意图 ( Ba ldw in et

a l. , 2006)
F ig. 1　Schem e of plan t2plan t signa l in teraction m ed ia ted
by VOC s

111　VOCs的合成与释放

目前对 VOCs的研究主要集中在其合成酶及能

量来源方面 (Baldwin et a l. , 2006 )。现在对 VOCs

主要成分的生化合成途径已基本研究清楚。碳同位

素标记表明 , VOCs中的一部分 (包括大多数非成环

萜烯 )为诱导型化合物 ( Paré& Tum linson, 1997) ,另

一部分 (包括绿叶气体 ( green leaf volatiles, GLV s)和

其他成环萜烯 )为组成型化合物。茉莉酸甲酯 (Me2
JA )是茉莉酸 (JA )的衍生物 , JA由α2亚麻酸经过 2

个 18碳二烯合成而成 ,酯氧合酶是该合成途径的关

键酶和限速酶。α2蒎烯和β2石竹烯则是作为毒性
物质被预先储存在叶片的腺毛中 ( Turlings et a l. ,

1995)。

VOCs的释放有主动和被动 2种方式 :组成型化

合物是植物在受到机械损伤后被动释放的 ,而诱导

型化合物是植物在受到昆虫为害 (包括由昆虫为害

导致的病原体侵染 )后主动释放的 ( Preston et a l. ,

2004)。叶片 VOCs的释放同时受到气体自身理化

性质的调控 ,如在叶片中呈流动状态 ,而到大气中呈

气体状态 ;同时化合物的分子大小及气孔孔径也影

响着气体扩散到叶片周围大气 (即植物的顶部空

间 )中的速度 (N iinemets et a l. , 2004)。另外 , VOCs

的释放受一系列非生物因素的影响 ,如营养、温度、

风、紫外线、光子辐射及臭氧照射 ( Paschold et a l. ,

2006)。

当植株 (如野生型烟草 )暴露在同种植株或异

种植株 (如山艾树 )释放的 VOCs中 ,受到环境胁迫

的植株释放的 VOCs,包括 GLV s、MeJA、水杨酸甲酯

(MeSA )、甲醇、乙烯、萜类及其他成分受到各种生

物及非生物因素的影响。如果气体信号被植物接收

到 ,那么接下来在植物吸附、转录、翻译及代谢等方

面会有一系列变化 ,而这可能会导致植物在适应功

能上的显著变化。将释放气体的野生型植株的反应

与“聋哑”型突变体的反应进行比较 ,突变体 VOCs

的一种或几种成分是缺失的 ,这样研究人员就可以

鉴定出在 VOCs释放者及接收者之间相互关系中起

调节作用的化合物。“聋哑”型植株是指与野生型

植株相比 ,对 VOCs的一种或几种成分的合成释放

或接收感知功能缺陷的突变体植株。

112　VOCs在空气中的运输

VOCs释放出来后 ,这种潜在的信号必须被运

输到接收植物中去。这时运输方向和时间受气温、

空气对流、及风 (地面以上的信号运输 )或水 (地面

以下的信号运输 )的控制。一些分子量小、挥发性

强的化合物 ,如乙烯、甲醇、丙烯醛、异丁烯醛及某些

单萜 ,可通过气孔迅速扩散到大气中去 ,且浓度逐渐

降低。对这类化合物 ,信息传递功能很可能受到释

放植株的叶片及接收植株的顶部空间的微环境的限

制。而萜烯醇、MeJA、MeSA、GLV s等分子量大、挥

发性弱的化合物很可能起着长距离信息传递的作

用 ,因为它们相对较弱的扩散性保证了信号气体的

高浓度 ,使到达接收植株的浓度足够诱导防御反应

( Teske & Thistle, 2004)。在运输过程中 , VOCs中的

一些成分在空气中会经历一些“加工”过程 (如被氧

化等 ) ,这些“加工”一方面使气体在运输过程中浓

度降低 ,另一方面可导致某些成分被激活 ( Kes2
selmeier et a l. , 2002)。浓度降低是否起到调节接收

植株在防御反应上的作用 ,有待深入研究。

113　气体在植物表面的吸附

气体的挥发性及接收植物的气孔导度决定了气

体在植物表面的吸附速率。气体要通过张开的气孔

进入植物体内。在光照情况下 ,植物中开放气孔的

数量增加 ,可以扩大叶肉细胞与 VOCs的接触面积

( Kesselmeier et a l. , 2002)。吸附过程中 ,气体由大

气进入植物体的过程中浓度降低很少 ,从而保障了
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气体的信号不会在吸附过程中减弱。Rasmann等

(2005)曾经在玉米根研究中证实了诱导昆虫的信

息的存在 ,当倍半萜烯 ( E) 2b2caryophyllene从根部

进入土壤后 ,病原线虫就可据此找到攻击根的玉米

根萤叶甲 (D iabrotica virg ifera virg ifera)的幼虫。

114　接收植株对气体信号的感知

VOCs通过吸附进入植物体内 ,会引起植物在

转录、翻译及代谢等方面发生一系列变化 ,从而产生

直接防御和间接防御 ,而这或许会导致植物在适应

性上的显著变化 ,但是只有 VOCs处于活性状态时

才能诱导防御反应。VOCs中许多成分具有类似于

激素的性质 ,如 MeSA ( Shulaev et a l. , 1997)、GLV s

(A rimura et a l. , 2001 )、乙烯 ( Tscharntke et a l. ,

2001)等 ,但是这些物质在信息传递过程中如何保

持足够的浓度来诱导防御反应尚不清楚。研究发现

VOCs中特定成分的单独存在可以诱导防御反应 ,

但移除该成分后的 VOCs依然可诱导防御反应。

Paschold等 (2006)研究发现 ,把受机械损伤的番茄

植株的裂解酶基因去除 , GLV s就不会产生 ,但该植

株产生的 VOCs依然可以显著地影响邻近的同种其

他植株。对 VOCs中单一成分的活性与总混合气体

活性之间的关系仍待进一步研究。

2　VOC s在生态系统三级营养关系中的作用

VOCs不仅仅在植物间传递信号 ,在生态系统

中的作用也非常重要 ,它招徕传粉的昆虫 ,影响其寄

主选择、产卵行为、择偶行为。研究表明 ,植物可以

通过给予捕食动物食物奖励吸引捕食动物的到来 ,

从而给草食动物造成压力 ,为化学生态学的研究指

出了新的方向。

211　植物释放的 VOCs

21111　组成型 VOCs　正常情况下 ,植物细胞、组织

或器官中的挥发物或其前体中都有 VOCs的存在 ,

这些 VOCs称为组成型 VOCs,它们一般在昆虫取食

后几分钟内就开始释放 ,取食结束或移走昆虫后往

往很快下降 ,主要包括 GLV s和一些成环的萜烯类

物质 ( Turlings et a l. , 1998; A rimura et a l. , 2000)。

也有些植物能释放单萜 ,如 Mattiacci等 (1994)

研究抱子甘蓝 (B rassica oleracea var. gemm ifera )叶

片在健康、机械损伤、植食性昆虫取食、昆虫口腔分

泌物处理这 4种情况下释放出的 GLV s和萜类物质

量 ,发现后 2种情况下 GLV s明显增加 ,而萜类物质

的量在 4种情况下基本相似。

沈应柏和高海波 ( 2006)认为植物在遭受到机

械损伤或昆虫取食后释放出的诱导挥发物 ,除了具

有防御功能外 ,还可作为伤害信息在植株间传递 ,引

起群体诱导抗性的产生。

21112　诱导型 VOCs　此外 ,有许多 VOCs是受昆

虫取食诱导后 ,由启动基因经一系列酶促反应从头

合成的 ,这些 VOCs在昆虫取食几小时后才释放 ,且

在以后几天内都可以检测到 ,主要包括大多数非成

环萜烯 ( Paré& Tum linson, 1999)。

在诱导合成的过程中 ,有些 VOCs由昆虫口腔

分泌物中的特定成分激活 ,昆虫的口腔分泌物中某

些成分能够增加 VOCs的释放量 ( RÊse & Tum lin2
son, 2005)。目前已分离出 2类成分 :一类是蛋白

质 , A lborn等 (1997)从甜菜夜蛾 (Spodoptera ex igua )

口腔反刍液中分离鉴定出一种低分子量的脂肪酸衍

生物 N2( 172羟基 2亚麻酰基 ) 2L2谷氨酰胺 (N2( 172
hydoxylinolenoyl) 2L2glutam ine) ,他们把这种挥发物

诱导素命名为 Volicitin。机械损伤的玉米幼苗不会

大量释放萜类化合物 ,但把含有 Volicitin的昆虫口

腔分泌物涂到玉米伤口处 ,玉米就会释放大量与幼

虫取食相关的萜类化合物 (A lborn et a l. , 1997; Turl2
ings et a l. , 2000)。

另一类是小分子化合物 , Mattiacci等 ( 1995)在

欧洲粉蝶 ( P ieris brassicae)幼虫口腔分泌物中发现

一种β2葡糖苷酶 ,这种酶可诱导甘蓝释放 VOCs。

4, 82二甲基 21, 3, 72壬三烯是昆虫取食所诱导的一种
特异性的挥发物。在自然状态下 ,它以β2葡糖苷的
形式储存在植物体内 ,当昆虫取食叶片时 ,被口腔中

的β2糖苷酶分解 ,并以挥发物形式释放出来。

有的化合物则既可以成为组成型化合物也可以

被诱导合成。如乙酸 232己烯酯是植物受到虫害后
普遍释放的一种绿叶气体 ,但它在损伤后相当长时

间内都可以检测到 ( Paré& Tum linson, 1997; Koch et

a l. , 1999 )。Mattiacci 等 ( 1995 ) 和 McConn 等

(1997)的研究也证实了这一点。

虫害诱导的 VOCs种类很多 ,包括烯烃、烷烃羧

酸和醇类等 ,其中占主导地位的是 GLV s和萜烯

( Gatehouse, 2002)。机械损伤或健康植物一般不产

生或只产生少量的萜类物质 (McCall et a l. , 1994) ,

而在受植食性昆虫取食后 , VOCs往往会包含大量

的萜烯类物质 (张瑛和严福顺 , 1998)。

21113　VOCs释放的特异性　对同一种昆虫来说 ,

当它取食不同类群的植物时 , VOCs的组成及释放
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量不同。Takabayashi等 ( 1994)分析了被棉红蜘蛛

( Teranychus urticae)取食的亲缘关系较远的利马豆

( Phaseolus luna tus)、黄瓜 ( Cucum is sa tivus)、苹果

(M alus dom estica)、黄花大蒜芥 (S isym brium lu teum )

4种植物 ,发现它们产生的 VOCs的组成差别较大。

而对于亲缘关系很近的种来说 , VOCs的差别比较

小 ,只表现在一些小含量的组分上 (W ei et a l. ,

2006)。

植物还能分辨同种昆虫不同龄期的幼虫 ,从而

做出不同的反应 ,如菜豆 ( Phaspolus vu lgaris)被成年

潜叶蝇与其二龄幼虫为害后诱导释放的 VOCs有明

显的不同 (W ei et a l. , 2006)。

另外 , VOCs诱导的量与植物被破坏的程度有

关。相同龄期的幼虫 ,密度越大诱导的量越多

( Gouinguenéet a l. , 2003) ;同时破坏力大的取食方

式也能诱导较多的 VOCs,如玉米中咀嚼式口器的昆

虫能诱导大量 VOCs,而刺吸式口器的蚜虫基本不诱

导 VOCs( Turlings et a l. , 1998)。

21114　VOCs释放的系统性 　一般来讲 , VOCs的

释放具有系统性 ,即植物体在遭受虫害后不仅受损

伤部位 ,而且整株植物都会有 VOCs的释放 ,从而对

植食性昆虫的为害做出系统性的反应。Karban和

Carey (1984)发现棉花被叶螨为害后长出的新生组

织对同一种螨也具有很强的抗性。玉米和棉花植株

在遭受虫害后 ,其同株上的健康叶也能产生 VOCs,

以萜烯类物质为主 ,这些萜烯是从头合成的 ( Turl2
ings & Tum linson, 1992; RÊse et a l. , 1996; Paré&

Tum linson, 1998)。Farmer和 Ryan等 (1990)用番茄

做的实验得出类似的结论。

21115　VOCs释放的节律性　释放诱导型化合物的

植物在昆虫取食后 ,同一部位不同时间所释放的

VOCs组成不同。如玉米被取食后 ,几分钟后就释

放六碳醇醛 ,其含量在损伤结束后迅速下降 ;接着是

早期释放萜烯类 ,包括芳樟醇、3E24, 82dimethyl21, 3,

72nonatriene等 ;然后是吲哚和后期释放的萜烯类 ,

包括石竹烯 ( carryophellene) , TMT [ ( 3E, 7E) 24, 8,

122trimethyl21, 3, 7, 112tridecatetraene ]等 ( Turlings et

a l. , 1998)。

Loughrin等 ( 1994 )发现甜菜叶蛾 ( S podoptera

ex igm )取食棉花后诱导产生的开环式萜烯 (罗乐烯、

蛇麻烯等 )的释放具有明显的昼夜节律性 ,且移走

昆虫后这种节律性依然保持。合作杨 ( Popu lus si2
m onii ×pyram iba lis)受到杨扇舟蛾 ( C lostera ana2

choreta)幼虫取食后 ,植物体内的萜烯合成酶基因的

表达也具有昼夜节律性的特点 (胡增辉 , 2007)。这

种节律性产生的机理可能包括糖苷键的断裂 (Matti2
acci et a l. , 1995)、并发生酸催化的醇脱氢反应使萜

烯类碳氢化合物增多 ( Engel & Tressl, 1983) ,也可

能是植食性昆虫的侵害诱导出一系列萜烯合成酶 ,

有待于进一步的探究。

不同时间的 VOCs成分变化暗示了植食性昆虫

在植物上停留时间的长短 ,同时 VOCs有昼夜节律

的释放对于一些夜间活动的昆虫具有特殊意义 ,可

见 VOCs在植物 2昆虫生态系统中发挥重要作用
( Takabayashi et a l. , 1994; Honda et a l. , 1998; Koch et

a l. , 1999)。

212　VOCs对植食性昆虫的影响

植食性昆虫取食可诱导植物产生富含萜烯类物

质的 VOCs,而这种 VOCs反过来又会影响植食性昆

虫的种种行为活动 ,具体体现在幼虫寄主选择、成虫

产卵行为、求偶行为等方面 ,和植食性昆虫的整个生

命周期联系紧密 (Reddy & Guerrero, 2004;黄翠虹 ,

2006)。

21211　幼虫寄主选择行为　昆虫为害后的植物散

发大量的 VOCs,而这也使植物更加暴露在众多昆虫

的感知范围内。VOCs会吸引同种昆虫 ,也能排斥

潜在的异种昆虫。研究表明 ,二斑叶螨 ( Tetranychus

u rticae)偏爱被同种所光顾过的黄瓜 ,而避开被西花

蓟马 ( F ranklin iella occiden ta lis )所光顾过的黄瓜

( Pallini et a l. , 1997)。玉米 ( Zea m ays)被草地粘虫

(Spodoptera frug iperda)幼虫咬食 6 h后释放出芳樟

醇 ,能够吸引同种的幼虫 (Carroll et a l. , 2006)。

21212　成虫产卵行为　大部分鳞翅目成虫都避免

在大量散发 VOCs的植物叶上产卵。烟草 (N icoti2
ana tabacum )受损伤后 ,在夜间释放 ( E) 222hexenal、

( Z) 232hexenyl butyrate、( Z) 232hexenyl isobutyrate、

( Z) 232hexenyl acetate、( Z) 232hexenyl tiglate等化合

物 ,以排斥烟蚜夜蛾 ( Helioth is virescenes)、谷实夜蛾

(Helicoverpa zea )、烟草天蛾 (M anduca sex ta )产卵。

部分绿叶气体只在夜间释放 ,这对鳞翅目昆虫的雌

性成虫在夜间寻找产卵场所具有重要的信号意义

( de Moraes et a l. , 2001)。与幼虫相比 ,成虫的活动

能力较强 ,搜寻合适寄主的范围比较大 ,避免散发大

量 VOCs的植物 ,可以尽量避免自己的后代与潜在

竞争者发生竞争 ,减少被天敌袭击的可能。

21213　求偶行为　昆虫能利用植物的次生物质作
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为寻找配偶的化学信号。植物 VOCs中的信息素能

和昆虫的性信息素共同作用加强聚集效应 ,一些

GLV s能增强昆虫对性信息素的反应 ( Reddy &

Guerrero, 2004) ,如瘿蜂 (A ntistrophus rufus)能够改

变寄主 VOCs的配比 ,雄蜂利用 VOCs作为性信息

素 ,来寻找匿藏在植物虫瘿中的雄虫 ( Tooker et a l. ,

2002)。

213　VOCs对昆虫天敌的吸引

在植物 2植食性昆虫 2天敌三级营养关系 , VOCs

主要起吸引天敌控制植食性昆虫的作用。VOCs使

植物的次生代谢物总量大为增加 ,并且有很多新的

代谢物出现 ,它为天敌提供了一个可靠的、便于探测

的信号 ( Turlings et a l. , 1995) ,发挥着间接防御功

能。

单独的红蛛螨 ( Tetranychus luden i)的气味并不

吸引它的天敌普通草蛉 ( Ch rysoperla ca rnea ) ,而被

红蛛螨感染的茄子、黄秋葵和胡椒释放的 VOCs则

能够强烈的吸引普通草蛉 ( Reddy, 2002)。有的植

物释放的 VOCs在吸引天敌的同时 ,也可抑制植食

性昆虫的产卵量 ,同时发挥间接和直接防御的功能。

野生烟草 (N icotiana a ttenua ta)释放的 VOCs能够吸

引寄生性昆虫 ,同时还可使植食性昆虫的产卵量减

少 90% ( Kessler & Baldwin, 2001)。

植物遭受虫害后释放的 VOCs包含了多种信

息 ,包含昆虫的种类、龄期和密度等信息。最近的研

究还发现 ,天敌能够根据 VOCs来鉴定特定的植食

性昆虫的种类 ( de Moraes et a l. , 1998)。同一种植

物对不同植食性昆虫做出的反应为天敌提供不同的

信息 ,这些信息在 VOCs中有 2种编码方式 :一种是

诱导化学成分的不同 ,另一种是相同化学成分不同

的配比。虫害后植物释放的 VOCs由于具有很高的

浓度 ,传播范围比较广 ,比植食性昆虫的粪便气味能

够传播更大的范围 ,对天敌来说具有更高的“可探

测性”(张瑛和严福顺 , 1998)。

植物通过光合作用所固定的碳有 36%用于挥

发性气体的释放 ( Kesselmeier et a l. , 2002)。这些挥

发性气体在利用动物传粉与防御动物取食方面起着

智能调节作用 ,这充分表明了植物与植物之间、植物

与较高营养级动物之间的通讯水平 (D icke et a l. ,

2003)。近年来 ,植物能否知道草食动物攻击的到

来成为化学生态学研究的焦点 (Baldwin et a l. ,

2006)。不仅受草食动物直接影响的植物次生代谢

物受到关注 ,通过给予捕食动物以食物奖励给草食

动物造成压力 (Heil & Kost, 2006)或通过挥发 VOCs

帮捕食动物和寄生蜂确定草食动物的位置 (Choh et

a l. , 2004; Ruther & Kleier, 2005)也受到关注。

3　VOC s的收集和分析方法

选择合适的方法收集 VOCs是进一步分析的基

础。吸附 2溶剂洗脱法已成为最普遍使用的一种方
法 (D’A lessandro & Turlings, 2006)。常用的吸附剂

有活性炭、Anasorb 747、硅胶、碳分子筛及多孔聚合

物如 Chromosorb、Tenax、Super Q等 ;常用的洗脱气

体的溶剂是二氯甲。VOCs中各化合物的性质差异

明显 ,在收集时需要使用一种以上的吸附剂。

吸附 2热脱附法可以通过合理的温度设置脱附
掉吸附剂吸附的 VOCs中的所有成分 ,近年来也已

在北京林业大学等得到广泛使用 (杨迪等 , 2003;张

凤娟等 , 2006;胡永建等 , 2007)。

利用固相微萃取技术 ( SPME)研究活体生物样

品 (包括植物 VOCs)也越来越受到欢迎。它有许多

优点 :如简单的样品处理、日益提高的可靠性、可选

择性、灵敏性及分析时间的缩短。不过它也有弊端 :

样品在分析处理完后就失去了 ,不能应用于 GC2
EAD、生物测定或是分离等进一步的分析 (Vas &

Vékey, 2004)。由于 VOCs的合成及释放具有很强

的动态变化性 ,质子转化质谱仪 ( PTR2MS)等新技

术的出现实现了对 VOCs的快速取样及适时分析

(1 s测 1次 ) ( Steeghs et a l. , 2004 )。这些常用的

方法主要是收集分析植物地上部分释放的 VOCs,对

地下部分 VOCs的合适方法及设备较少 ,目前常用

的方法是利用根分泌物的抽提物 (Nguyen, 2003)。

因此 ,发展、发明新的技术设备 ,选择合适的取样、分

析方法及不同技术之间的联用是研究 VOCs的基础

和关键。

4　展　望

基于以上分析 ,对 VOCs的进一步研究工作应

从以下几方面开展 :

1)植食性昆虫口腔分泌物中活性因子与 VOCs

合成及释放之间的关系。

2)对 VOCs在植物间信息传递中的作用 ,在实

验室中主要用到密闭或是空气流动性很小的装置 ,

而在野外试验中 ,由于在实验方法、排除环境因子

(如临近其他树种、温度、光照、风等 )的干扰等方面

经验及技术不足 ,当前这方面的研究相对滞后。
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3) VOCs释放出来后在运输过程中怎样保持一

定的浓度 ,在空气中是否处于活性状态。

4)若 VOCs中的一部分成分在空气中无活性 ,

那它进入植物体内怎样转变为活性状态。

5) VOCs中单一成分生态功能与总混合气体功

能之间的关系。
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