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植物绿叶挥发物的生物胁迫防御功能研究
进展

吴丽婷　程国亭　梁　燕 *

（西北农林科技大学园艺学院，陕西杨凌 712100）

摘　要：植物在面临危险处境时具有自身防御功能，用来防御的物质根据其性质可分为挥发性物质和非挥发性物质，其中挥

发性物质中的绿叶挥发物是近年来研究的热点。本文主要对植物挥发性次生代谢物中的绿叶挥发物的组成、合成途径，对昆

虫、真菌和细菌的抗性防御作用及其抗性防御机制进行了系统归纳，以期为相关领域的研究提供参考。

关键词：自身防御；绿叶挥发物；合成途径；抗性防御机制；综述

中，非挥发性次生代谢产物如生物碱、萜类在植物

直接防御应答中发挥作用，而挥发性有机化合物不

仅参与植物的直接防御过程，在植物间接防御应答

中亦发挥重要作用（孙海峰 等，2013）。绿叶挥发

物（green leaf volatiles，GLVs）是植物挥发性防御

化合物的重要组成部分，其独特的特征特性和在防

御应答中的作用是当前研究的热点。

本文在简述 GLVs 组成及合成途径的基础上，

系统论述了 GLVs 在植物防御、植物 -植物相互作

用、植物 -昆虫相互作用和植物 -病原微生物相互

作用中的功能及其抗性防御机制。

1　绿叶挥发物合成途径

GLVs 广泛存在于植物体中，是脂氧化代谢途

径（oxylipin）的产物，由 C18 和 C16 不饱和脂肪

酸（其中包括亚麻酸或亚油酸）经脂质代谢途径

中的脂氧合酶（lipoxygenase，LOX）和脂氢过氧

化物裂解酶（hydroperoxide lyase，HPL）催化形

成（陈书霞 等，2012）。正常状态下植物 GLVs 代
谢水平处于平稳状态，当植物受到生物胁迫或非

生物胁迫时 GLVs 的释放量才会出现明显激增。

LOX 和 HPL 是 GLVs 合成途径中的两个关键酶，

不饱和脂肪酸在 LOX 的作用下转变为过氧化氢

物，然后经 HPL 作用裂解为 C12 和 C6 组分。C18
前体先经 HPL 裂解产生（Z）-3- 己烯醛〔（Z）-3-
hexenal〕或己醛（hexanal）（Hatanaka，1993），再
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植物在生长发育过程中会受到各种不利自然环

境的影响，如低温、高温、盐碱等非生物胁迫，同

时也会受到昆虫、真菌、细菌以及病毒等生物胁迫，

直接影响植物的生长发育以及产量和品质，甚至造

成严重的经济损失。非生物胁迫可以通过环境的选

择和改变得以缓解，而应对生物胁迫主要通过挖掘

抗病虫基因培育抗性品种，喷施农药进行病虫害防

治，以及利用天敌进行生物防治等途径来实现。由

于生物自身的协同进化作用致使抗性基因利用难度

愈来愈大，抗性基因的抗性作用也受到限制，而农

药的使用对环境、农产品以及人体的安全有直接影

响，因此植物自身防御能力的激发便成为了最安全

有效的途径。

植物在自身进化过程中形成了许多抗性防御

机制来应对外来生物和非生物的侵袭胁迫。这些胁

迫首先诱导植物体内相关基因的表达，激活相关防

御代谢途径合成和释放防御物质完成防御过程，这

类防御物质属于次生代谢物质。根据其存在状态和

性质可分为挥发性物质和非挥发性物质两大类。其
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通过醇脱氢酶、乙酰化作用和异构化作用等进一

步加工产生 C6 残基化合物，HPL 作用下裂解产生

的 C12 组分则被加工成为植物体内的内源激素，如

茉莉酸（jasmonic acid，JA）、茉莉酸甲酯（methyl-
jasmonate，MeJA）等，这些物质统称为茉莉酸类物

质（jasmonates，JAs）（Hirao et al.，2012）。JAs 在
植物的生长发育和自身防御中均具有重要作用（林

勇文，2017）。

2　绿叶挥发物组成

GLVs 是由不饱和脂肪酸代谢形成的脂肪酸衍

生物，包括己醛（n-hexanal）、正己醇（n-hexanol）、
反 -2- 己烯醛（即叶醛）〔（E）-2-hexenal〕、反 -2-
己烯醇〔（E）-2-hexenol〕、正 -3- 己烯醛〔（Z）-

3-hexenal〕、正-3-己烯醇（即叶醇）〔（Z）3-hexenol〕、
反 -3- 己烯醛〔（E）-3-hexenal〕、反 -3- 己烯醇 

〔（E）-3-hexenol〕、正 -3- 己烯醇乙酸酯〔（Z）-

3-hexenyl acetate〕等具有绿叶气味的一类挥发物，

这些物质以游离或与脂质结合的形式存在，在植物

受到胁迫时立即从受损组织局部释放。

3　绿叶挥发物抗性防御功能

植物自身防御包括直接防御和间接防御。直接

防御包括植物特殊性状和产生直接防御物质，例如

刺、荆棘、毛状体，化学代谢物和蛋白酶抑制剂等，

通过影响外来生物如植食性昆虫或致病菌的易感性

和病原微生物的致病性，达到自身防御的目的。间

接防御包括植物自身产生的各种适应措施，例如提

供替代性食物源（如花外蜜腺分泌花蜜）、在植食

性昆虫侵害后释放植物挥发物来吸引植食性昆虫的

天敌等。GLVs 是植物挥发性防御化合物中的一类

物质，在植物的直接防御和间接防御中都起着至关

重要的作用。

3.1　对植食性昆虫的防御功能

GLVs 在健康的植物中并不释放或仅少量释

放，而当植物组织受损或遭受胁迫时，GLVs 在总

挥发物中的相对含量迅速提高，物质种类及数量均

显著增加（娄永根和程家安，2000），进行信号传 

递，诱导内部防御反应；还可以在植物之间进行

传递，使接收挥发性物质信号的植物能够更有效

地应对后续攻击（Engelberth et al.，2004；Baldwin 

et al.，2006；Heil & Bueno，2007；Frost et al.，
2008；Jung et al.，2009；Conrath et al.，2020）。

GLVs 能够直接影响植食性昆虫的行为

（Vancanneyt et al.，2001；Shiojiri et al.，2006；
Qi et al.，2011；Tong et al.，2012）。Vancanneyt 等

（2001）对 HPL 基因进行反义介导，使转基因马

铃薯（Solanum tuberosum）叶片 C6 醛水平显著降

低，导致蚜虫在转基因植株上的繁殖能力远远高于

野生型植株。同样，在烟草（Nicotiana tabacum L.）
中，与对照植株相比，沉默 HPL 基因的植株体内

（Z）-3- 己烯醛水平降低，对烟草天蛾（Manduca 
sexta）的敏感性降低，易被烟草天蛾取食，抗虫能

力减弱（Halitschke et al.，2004）。GLVs 还可以提

高昆虫病原真菌的致病性和毒力，使植食性昆虫死

亡（Lin et al.，2017）。
GLVs 可以充当化学信息素，如植食性昆虫

的驱虫剂，昆虫天敌的生物引诱剂，还可以诱导

邻近植物的防御反应（Pare & Tumlinson，1999；
Matsui，2006）。这种间接防御机制为植食性昆虫

的天敌提供了可靠、准确且易于鉴别的“线索”，

以识别出具有“猎物”的植物。受害植物产生的挥

发物是植食性昆虫的天敌定位寄主的信号，受害植

物会根据取食者的不同物种、不同虫态、不同龄期，

甚至是不同的健康状态，调整释放挥发物的成分、

含量，以此引诱相应的昆虫天敌（Anderson et al.，
1995）。
3.2　对病原菌的防御功能

GLVs 具有杀菌、抑菌作用（梁海燕 等，

2012）。Hammerbacher 等（2019）研究表明，LOX 氧

化产生的 GLVs 种类及剂量的不同使其在抑制病原菌

孢子萌发、生长及次级代谢等过程中的作用也不同。

GLVs 中的 C6 挥发物在提高植物抗性方面起

着重要作用，由 GLVs 诱导产生的植物免疫功能具

有取代农用化学品作为天然植物防御的潜力。例

如，（E）-2- 己烯醛、（Z）-3- 己烯醛可诱导灰霉

病抗性基因的表达进行生物防御（Kyutaro et al.，
2005）。梁海燕等（2012）研究了常见的 7 种 GLVs
〔（E）-2- 己烯醛、（Z）-3- 己烯醇、（Z）-3- 己

烯醛、（E）-2- 己烯 -1- 醇、（E）-2- 己烯乙酸酯、

（Z）-3- 己烯乙酸酯、（Z）-3- 己烯丁酸酯〕对黄

曲霉菌（Aspergillus flavus）的抑制作用，发现这 7
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种 GLVs 均对黄曲霉菌菌丝生长和孢子萌发具有抑

制作用，抑制作用最强的为（E）-2- 己烯醛。此外，

GLVs 已被用作抗真菌熏蒸剂，在植物采后处理上

广泛使用（Ma & Johnson，2021）。但是，挥发物

与病原菌的相互作用是很复杂的，这些挥发物有时

候也能起到促进病原菌感染的作用。例如，拟南芥

产生的 GLVs 含量越高越容易受到番茄细菌性叶斑

病菌〔Pseudomonas syringae pv. tomato（DC3000）〕
的感染（Scala et al.，2013）。因此，对植物挥发物

与病原微生物相互作用关系的认识至关重要。

4　绿叶挥发物抗性防御机制

4.1　GLVs 诱导植物相关防御基因表达并生成防御

蛋白

当受到损伤时，植物本身具有自我防御能力，

通过一些“损伤信号”的传递来调节自身的防御机

制，对外来伤害做出反应，GLVs 就是一种“损伤

信号”，它的变化使植物及时做出反应，诱导相关

防御基因表达并产生防御蛋白来抵御伤害。GLVs
不仅能在植物自身中传递，还能对临近植物产生预

警信号，使临近植物处于防御敏感状态（高宇 等，

2012）。研究表明，GLVs 释放信号后，马铃薯、大

豆〔Glycine max（L.）Merr.〕、拟南芥〔Arabidopsis 
thaliana（L.）Heynh.〕等植物体内的 LOX、AOS
等基因的表达量发生改变，同时能够改变临近健康

植物中萜类物质的释放量，植物体中防御蛋白过氧

化物酶、多酚氧化酶和苯丙氨酸解氨酶的含量也会

明 显 增 加（Bell & Mullet，1993；Arimura et al.，
2001；Gomi et al.，2003；Kyutaro et al.，2005；
Frost et al.，2008）。针对病原微生物的侵染，（E）-

2- 己烯醛、（Z）-3 己烯 -1- 醇和（Z）-3- 己烯醛

可以诱导防御相关基因的表达和产生一些次级代谢

产物，如抗真菌蛋白、植物抗毒素和花青素等；多

种挥发物的诱导防御效果高于单个挥发物，但并不

是单个挥发物防御效果的总和（Hu et al.，2009）。
4.2　GLVs 诱导植物产生与防御相关的 HIPVs

受到植食性昆虫的侵害后，被害植物会释放出

大量的挥发性物质，这些物质被称为植食性昆虫诱

导的植物挥发物（herbivore-induced plant volatiles，
HIPVs），由于其在受害植株中的释放量明显高于

健康植株，从而吸引植食性昆虫的天敌进行间接防

御（Yu et al.，2010）。
GLVs 能够诱导植物产生与防御相关的

HIPVs，HIPVs 包含不同种类的化合物，例如萜类

化合物、绿叶挥发物、苯基丙烷类 / 苯类化合物以

及芳香族化合物（Dicke et al.，2009）。这些 HIPVs
通过不同的生物合成途径在植物细胞的不同部位中

合成，并受植物激素如茉莉酸、水杨酸和乙烯的调

节（Menzel et al.，2014）。HIPVs 对植食性昆虫的

天敌的吸引力取决于环境中不同营养水平的物种多

样性。

4.3　GLVs 诱导花外蜜腺分泌蜜液

花外蜜腺（extrafloral nectary）是植物的一种

间接防御结构，可以位于茎、叶柄、叶片或托叶上，

也可以位于萼片的内外表面，不参与授粉（Heil，
2011），在植物病虫害生物防治中具有重要作用

（Stenberg et al.，2015）。当植物受到胁迫后会立即

释放大量 GLVs 以抵御伤害，防御方式之一便是能

够诱导植物的花外蜜腺分泌蜜液，而植物花外蜜腺

分泌的蜜液与 HIPVs 在引诱植食性昆虫的天敌上具

有相似作用。引诱来的昆虫天敌在花外蜜腺附近聚

集，以捕食植食性昆虫。因此花外蜜腺也被称作“防

御蜜腺”（Kawano et al.，1999；Heil et al.，2008）。
4.4　GLVs 调控植食性昆虫的行为

植食性昆虫一般是在各自的寄主植物上进行

捕食、交配、产卵等行为，其可根据 GLVs 的释放

成分及含量来区分自己的寄主植物与非寄主植物。

GLVs 可以影响蚜虫等植食性昆虫的取食行为，

对植食性昆虫起到趋避作用（Hildebrand et al.，
1993；Kasu et al.，1995）；而且 GLVs 本身也具有

一定的毒性，从而影响昆虫的繁殖行为（Vancanneyt 
et al.，2001）。因此，可以通过干扰植物本身 GLVs
的释放来干预植食性昆虫的捕食、交配及产卵等行

为，亦可以通过调整 GLVs 的释放对植食性昆虫进

行生物防治，如引诱寄生蜂，帮助寄生蜂快速准确

地定位植食性昆虫进行捕杀。

4.5　GLVs 诱发 JA 相关防御途径

植物防御反应的发生，通常通过一种或多种常

用的防御信号转导途径（SA-、JA-、乙烯介导）

起作用。Engelberth 等（2004）发现暴露于 GLVs
中的玉米幼苗迅速积聚 JA 并排放少量挥发性有

机 化 合 物（volatile organic compounds，VOCs）。
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JA 合成后可转化为多种衍生物，包括茉莉酸甲酯

（MeJA）等主要生物活性物质。JA 信号传导调节

多种不同的生理过程，通过诱导防御性代谢产物（如

蛋白水解酶）或释放 VOCs（如 GLVs）来进行植

物防御，是对机械伤害（自然伤害、人为伤害和植

食性昆虫取食伤害）和病原微生物侵染防御反应的

关键调节剂。研究发现，使用（Z）-3- 己烯醛预

处理的番茄植株可以诱发 JA 相关防御途径，从而

对烟粉虱起到一定的趋避作用，（Z）-3- 己烯醛预

处理同样可以诱发植物的水杨酸（SA）相关防御

途径，其作用可能是增强植物对番茄黄化曲叶病毒

（tomato yellow leaf curlvirus，TYLCV）的抵抗能

力（Su et al.，2020；Yang et al.，2020）。
虽然在某些植物（尤其是单子叶植物）中 GLVs

会引起 JA 的积累，但其他植物（主要是双子叶植 

物）却没有这种反应。因此，JA 似乎并不是 GLVs
启动防御机制的共同因素（Gorman et al.，2020）。
4.6　GLVs 诱导植物气孔防御

研究发现，GLVs 中的酯类物质在植物对病原

微生物的抗性防御中可调整气孔的开闭状态。经

（Z）-3- 己基丙酸酯（HP）和（Z）-3- 己基丁酸

酯（HB）处理后，植物表现为气孔闭合，病程相

关基因 PR 被诱导表达，可以增强植物对细菌的抵

抗力（López-Gresa et al.，2018）。气孔关闭率的升

高可以降低植物对细菌感染的敏感性，HB 介导的

气孔关闭在茄属、烟草属、拟南芥属、紫花苜蓿、

玉米属和柑橘属的植物中均有效，因此 HB 被称为

具有潜在农业应用价值的天然气孔闭合化合物，有

助于植物的抗性防御。

5　展望

近年来，研究者们对 GLVs 在植物防御生物胁

迫和非生物胁迫过程中的作用都进行了大量的研

究。受损植物立即释放大量的 GLVs，不仅用于自

身防御，还可以作为邻近植物的“空中信使”，使

那些感知到这些不稳定信号的植物做好准备，迎接

即将到来的威胁。尽管这些化合物的直接保护活

性被认为是低水平的，但是其确实增强了面对侵

害时植物的防御反应。GLVs 诱导的防御反应最初

只在玉米中被发现，但此后已被证实在其他植物

物种中不仅可以防御植食性昆虫和病原微生物等

生物胁迫，还可以防御非生物胁迫（Engelberth & 
Engelberth，2020）。

GLVs 不仅在植物的抗性防御中起重要作用，

其独特的风味和香气也赋予了每种植物独特的

气味，被称为植物的“绿色票据”（Gigot et al.，
2010），近年来“绿色票据”产品的价值呈稳定增

长的趋势。消费者对水果、蔬菜和加工食品的选择

融合了对香气、颜色等特征的综合判断，对天然香

料香气的需求也因对健康和安全的关注而有所增

加。因此，GLVs 将可能被广泛应用于食品和饮料

行业（Fukushige & Hildebrand，2005）。
对 GLVs 的不断深入持续研究是未来趋势，现

今已经进入了一个理解“植物心理学”的时代，

GLVs 在其中起着重要作用，类似于人类中枢神经

系统中的神经冲动。但是目前关于植物 -昆虫、植

物 -病原微生物相互作用的认识仅限于少数植物种

类，并且对其驱动的分子机制尚不完全清楚。今后

需要全面了解这些信号传导机制的遗传和分子水平

的信号通路，运用生物技术手段，使植物能够产生

它们自己的“除虫剂”和“杀菌剂”，运用 GLVs
生物制剂生产出来的农药和抗菌剂也将减少有毒喷

雾剂的使用，降低农业生产成本并保护生态环境。

然而，随着研究的深入，发现 GLVs 不仅具有

直接毒性和作为信号物诱导自身及邻近植物进入防

御状态的能力，也可以对防御产生反作用，个别挥

发物可能同时具有这两个角色，并在特定条件下相

互转换。如果在对挥发物 -植食性昆虫相互作用及

挥发物 -病原微生物相互作用缺乏了解的情况下，

利用挥发物进行抗性防御可能会导致相反的结果。

以往关于 GLVs 对植食性昆虫的防御研究比较多，

GLVs 与病原微生物的相互作用研究近来也受到广

泛重视，而不同 GLVs、不同作物以及不同病原微

生物种类之间的相互作用关系以及作用机制研究才

刚刚起步，这也是今后深入研究的方向和目标。植

物自身防御机制的开发和利用必将为植物病虫害绿

色防控和生态环境保护做出重要贡献。
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Research Progress on Biological Stress Defensive Function of Plant Green Leaf 
Volatiles
WU Liting，CHENG Guoting，LIANG Yan*

（College of Horticulture，Northwest A & F University，Yangling 712100，Shaanxi，China）

Abstract：Plants have self-defense function when facing dangerous situation．The substances used for 
self-defense can be divided into volatile substances and non-volatile substances according to their natures． 

Green leaf volatiles in volatile substances have been the focus of research in recent years．This paper 
mainly summarized the composition and synthesis pathway of green leaf volatiles in plant volatile secondary 
metabolites，and systematically concluded resistance defense function and resistance defense mechanism of 
green leaf volatiles to insects，fungi and bacteria，so as to provide reference for research in related fields．

Keywords：self-defense；green leaf volatiles；synthetic pathway；resistance defense mechanism；
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