
生 态 科 学 2田2 年 2 月 第 21 卷 第 1 期 E CO LOG IC SC IE NCE Fel〕
.

2《X) 2
,

2 1 (l)
:
08 6 一 0 男)

植物释放挥发性有机物 (V O CS
)的研究进展

蔡志全
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I摘要 ] 植物释放的有机物(v 0 C
s

)对大气圈臭氧的动态
、

一氧化碳的产生和甲烷的氧化起重要作用
。

本文主要综述了

异戊二烯
、

单菇这两种重要的植物释放物
,

总结了国内外的研究进展
,

概括了它们的合成
、

释放以及环境因子的影响
。

同

时简要介绍了其它几种植物释放的有机物
,

并就有机物的释放对大气化学
、

温室效应和全球变化的影响也作 了简要

分析
。
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植物是陆地生态系统 中第一生产者
,

通过光合作

用利用光能进行有机物的生产
,

同时释放氧气
,

维持整

个生态系统的平衡
。

另一方面
,

植物在生理过程 中向

大气释放出大量挥发性有机物 (Vol ati le o rg aJ l ic Co m
-

po u n ds
,

简称 v0 Cs )
,

如异戊二烯
、

单菇等
。

虽然这些化

合物在大气中的含量很低
,

但其高的化学活性影 响低

层大气的化学组成
,

同时对温室效应和全球气候变化

也有潜在的影响
。

70 年代以来
,

世界各地广泛开展 了

V OC , 的来源
、

在大气中的化学行为以及对人类和环境

影响的研究
,

尤其是 自然资源 (主要是森林植被 )的释

放受到重视
,

植物 V OCs
释放 的作用及机理越来越被

人们所关注
。

这里主要对 V OCs
的合成过程

、

影响其

释放的环境因子以及释放物对大气组分和全球变化的

影响等作一简单介绍
。

1 两种主要 V OO 合成途径
、

释放影响因子及功能的

研究

植物类异戊二烯是以异戊二烯为单元构建的一类

化合物家族
,

其中异戊二烯(2
一

甲基
一

1
,

3
一

丁二烯 )和单

菇是植物释放最多的两种 V OCs ,

目前研究也较多
。

自

二十世纪五
、

六十年代
,

科学家就发现植物叶子产生单

菇「’5」
,

而在研究植物防卫物质时也发现植物产生大量

异戊二烯
,

并认为这些物质对低层大气化学成分起重

要作用 [3l 〕
。

到了八十年代
,

这些有机物合成释放机理

的研究越来越多
,

对大气化学和全球变化影 响的研究

也正在进行中
。

1
.

1 异戊二烯

80 年代初
,

有科学家提出了释放异戊二烯是植物

光呼吸副产品的假设
,

二十多年 后这个假设才被证

实[ ‘7 ]
。

80 年代在美国东南部的野外研究 中
,

用林冠塔

上微电子显微装置首次证实 了 V OCs 是从林冠传输到

大气圈〔刘
。

最近几年
,

异戊二烯的产生和释放研究取

得了重大进展
,

它的基本生化途径
一

也被证实
,

植物合成

过程最后一步所需的蛋白也被提纯 [川
。

长期以来
,

甲轻戊酸 (MA V )被认为是植物异戊二

烯化合物的唯一生物合成前体
。

异戊二烯是在植物叶

绿体内通过甲轻戊酸途径产生
,

由 2 分子乙 酞辅酶 A

合成 l分子异戊烯焦磷酸 (IPP )或它的异构体 3
,

3
一

二

甲基丙烯基焦磷酸 (D M
了、Pp )

,

异戊二烯由 D撇PP 脱焦

磷酸产生 [0, 24, 州
。

但近一两年来
,

代谢途径的研究取

得了突破性进展
,

发现了植物细胞 质体中存在着第二

条代谢途径一丙酮酸 / 磷酸甘油醛代谢途径
,

在这个代

谢途径中
,

正P的直接前体不是 甲轻戊酸
,

而是在转酮

酶作用下
,

由丙酮酸和 3
一

磷酸甘油醛合成的 5
一

磷酸木

,
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酮糖
,

因而使人们对植物异戊 二烯代谢有了更新的 1
.

1
.

6 水分
、

盐胁迫 植物异戊二烯的释放通常受环

认识
。

境胁迫的影响很小
,

但短暂的胁迫 能激活它的释放
。

异戊二烯在叶内没有贮存结构
,

因而叶 内气压在 sh 田人ey发现水分胁迫恢复后
,

植物异戊二烯的释放增

饱和点以下
,

它的释放率等于生物合成率
,

释放率主要 加大约 5 倍 [33]
。

助此t。等研究地中海小球按 (云叱以护
-

与光
、

温
、

植物种类和特性及资源有效性等有关
。

如 脚乙诚
“ )在盐胁迫下 的异戊二烯释放时得出同样的

1
.

1
.

1 光 有两个方面 的研究证实了异戊二烯的生 结论
,

同时盐胁迫还使异戊二烯达到最大释放量时的

物合成依赖于光
。

第一
,

虽然植物在光合作用水平很 温度上升
。

他推断由于盐胁迫影 响植物的光合特性
、

低时能利用储存的碳库作为异戊二烯合成的资源
,

但 加速叶的老化等
,

因而影响异戊二烯的释放〔23]
。

当植物从光照条件转向暗处时
,

异戊二烯的释放量明 然而
,

异戊二烯的功能还不十分清楚
。

有人认为

显减少 [川
,

这说明植物光合作用合成的碳 明显有利于 异戊二烯的释放与植物叶子的耐高温有关
,

选用能释

异戊二烯的合成
。

另外
,

Sil ver 研究表明催化 DM人PP 放异戊二烯的植物叶片放人纯氮气中(阻止异戊二烯

转化为异戊二烯的合成反应 的酶需要光激活
,

这可能 的释放 )
,

并以从外界加人异戊二烯的组作为对照
,

同

是光激活基质中时
‘

浓度和 声 值的变化所致 [l2]
。

时使二者温度升高到类囊体膜不可逆破坏水平
,

发现

在我国
,

张福珠等首次测定了华北落叶阔叶林的异戊 后者类囊体膜不可逆破坏的高温阀值上升〔32, 33]
。

这

二烯的释放
,

得 出光照是与释放率关系最为密切的环 是植物释放异戊二烯作用的最初解释
,

为以后 的研究

境因子 [ ‘]
。

Bal doc c hi 等在温带植物异戊二烯的研究发 开展了新的领域
。

现
,

植物异戊二烯的释放有光饱和点 [31
。

而在热带
,

一 1
.

2 单菇

些植物异戊二烯的释放率与光强成线性相关 [al 」
。

人们很早就认识到植物释放单菇
。

单菇是 Cl 。碳

1
.

1
.

2 温度 虽然植物 释放异戊二烯有一定程度 的 氢化合物
,

与异戊二烯一样
,

由甲经戊酸途径产生
,

包

种间差异
,

但由于异戊二烯合成受酶所调控
,

因而它的 括从 乙酸辅酶 A 合成 】FP 和 DM月护 的过程
。

IPP 或

释放表现出强烈的温度依赖性
,

大多数温带和热带植 DAMPP 通 过异戊烯转 移酶形成 焦磷 酸忧 牛 JL脂

物在 40 ℃有最大的释放率
,

而在更高温度下的释放率 (G PP)
,

再在单菇环化酶的作用下产生单砧
。

六
、

七十

急剧下降[3, 2门
。

年代的研究工作就证实了这个途径的有效性
,

现在分

1
.

1
.

3 植物种 异戊 二烯的释放在植物属 间有 明显 子水平进一步的研究正在进行
,

薄荷(几肠耐加 )里单枯

的差异
,

如壳斗科 (F昭
a c eae )的栋属 (令此几us )大多释放 生物合成的几个基因已被确定

,

针叶树里也进行相似

异戊二烯
,

而青冈属 (卢认乡“ )和拷属 (‘贴忿
。配“

)似乎不 的研究 [ ’3]
。

单枯在植物体有特别的贮存结构
,

这些结

释放异戊二烯
。

同样
,

松科(R nac
eae )的云杉属 (尸交

e
a) 构在植物间有差异

。

典型的例子是在薄荷有腺体毛
、

大多释放异戊二烯
,

而其它属不释放异戊二烯
。

悬铃 松树(几
几出 )针叶里有树脂道

,

冷杉 (Ab 如 )有树脂泡
,

木属 (尸阮耐
。刀。 )

、

鼠李属 (匆钻m 出 )
、

杨属 (只, 以us )
、

芸香科植物 (Ru taC e a e
)有腺体点

,

按树 (乙鱿诚, 如 )里

柳属 (撇翻 )和按属 (E泳刀加如 ) 植物大多也是异戊二 有贮存洞 [e]
。

烯的释放者[s, ‘3〕
。

与异戊二烯的光依赖性相反
,

单枯 的释放通常不

1
.

1
.

4 植物叶的年龄 植物叶的年龄对异戊二烯的 需要光
,

而少数不释放异戊二烯的橡树表现出单菇释

释放也有较大影响
。

幼叶在发育过程中仍为碳的净固 放的光依赖性
,

针叶树幼叶释放单菇的过程同时有光

定
,

一般释放少量的异戊二烯
。

当达到完全展叶并成 依赖性和非光依赖性的特点仁l0]
。

单菇贮存结构和释

熟时
,

异戊二烯的释放率增加
。

叶的不 同发育阶段似 放的非光依赖性表 明单菇的挥发来 自贮藏库
,

并不依

乎能够反映植物异戊二烯合成活性的高低 [ l0]
。

赖所进行的生理过程
。

1
.

L 5 植物氮的含量 在一定光强和温度下
,

氮有效 早期的研究表明
,

温度是影 响单菇释放的主要 因

性与异戊二烯的合成有 良好的正相关性
,

这可能与高 子
,

温度与单砧释放之间的关系与气压和温度之间的

氮导致的高光合率和异戊二烯合成所须的碳固定量增 关系一致
,

因为单菇在叶内的气压依赖于它的挥发性

加有关
,

或与高光合率固定的碳有利于激活异戊二烯 和在叶的含量
。

最近的研究也表明植物组织里单菇的

合成所需酶的活性有关t‘6〕
。

Mon so 。
也发现异戊二烯 含量影响它的释放率

,

单菇的释放率与它的含量呈线

释放与叶片碳的合成与淀粉含量有关
,

但高淀粉含量 性正相关 [’]
。

是通过增加酶作用底物的有效性
,

还是通过增加酶的 虽然植物都含有甲经戊酸途径和产生单砧的前体

活性而促进异戊二烯的合成仍不清楚 [=8 〕
。

G pp
,

单菇的绝对含量在植物之间仍有较大的变化
,

如
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松柏属(Co
n
穿色rae )

、

唇形科 (I习
)iat ae ) 植物大多有高含

量的单菇
,

而壳斗科 (F玛笋
c

cae )仅有少数种有 明显的单

褚释放
,

冷杉属 (Ab icS )
、

械属 (Acer )
、

美洲茶属 (Ce an
-

o th 。 )
、

柑属 (6 忿心 )
、

按属(云此
。

加
n 拈 )

、

木兰属 (肠g 刃
-

l池)
、

云杉属 (尸交
e
a) 和松属 . 气瓜

“
)植物大多能够释放

单菇〔
“ ,

”了
。

单菇的生态作用 (如抗食草动物和病原菌 )已经很

清楚
。

有实验证实
,

当单菇加人到树木形成层时
,

几种

致命的病原体的生长严重受阻〔叫
,

同时单菇能作为双

菇和树脂酸等高分子有毒菇类化合物的溶剂
,

因而
,

单

菇可以作为植物毒性的传输系统
。

植物资源在生长和

防卫分配间存在协调关系
,

单菇被认为是基于碳防卫的

典型例子
。

一般说来
,

当光合作用条件良好时
,

过量的

碳能积累用来产生单菇和其他基于碳的防卫化合物
。

但产生单枯的大多数植物仍不能完全阻止食草动

物的啃食
,

啃食会造成单菇贮藏结构的破坏
,

使其贮存

库直接暴露于空气中
,

同时
,

食草动物的侵害能激活单

菇的环化酶和与单枯合成前体 G pp 有关的酶 [32 〕
,

进而

加速单菇的生物合成
。

被破坏植物组织所释放的单菇

对大气化学有很大影响
,

因此
,

在正确估计整个森林生

态系统 V OC。释放时
,

虫食激励 V OC ,
产生和释放的正

面效应和减少叶面积的负面效应都要考虑到
。

1
.

3 植物异戊二烯
、

单菇释放过程的研究

植物烯菇类化合物的释放是一个简单的扩散过

程
,

可由 Fi ck 第一定律计算
,

即叶到大气的释放通量

表示为
: F = K ( VPl

一
即

“

) / r 。

K 为化合物扩散的

相关系数 ;
VPl 为化合物在叶内的气压沙只

洛

为化合物

在大气中的气压
,

由于烯菇类化合物在大气的浓度低
、

寿命短
,

即
。

比起 VPl 小得多
,

可忽略 ; ;
为扩散阻力

。

异戊二烯在植物叶不贮存
,

合成后就扩散到叶气孔外
,

r 主要受叶绿体膜阻力
、

细胞膜间的阻力
、

细胞间隙的

阻力和气孔阻力等因子影响
。

而单菇在植物细胞 内合

成并贮存在特别的结构中
,

它的
r
不受叶化学特性和

形态的影响
,

主要取决于叶的解剖特征
,

受叶内贮存位

置到细胞间隙的阻力
、

细胞间隙的阻力和气孔阻力等

影响
。

关于异戊二烯和单枯在植物中具体释放部位的研

究开始得很早
,

但一直没有一致的结论
。

Gu en th e r
证

实了气孔下生叶的双面都能释放单菇
,

并推断出单菇

能够通过叶的角质层扩散 [川
,

然而也有研究表明异戊

二烯仅在气孔下生叶的有气孔的一面释放
,

它主要是

通过气孔扩散的
。

1
.

4 异戊二烯和单菇释放对大气化学的影响

植物合成的异戊二烯
、

单菇和其它碳氢化合物对

大气圈臭氧的动态
、

一氧化碳 的产生和甲烷的氧化起

重要作用
,

这些作用来 自烯类和菇类化合物的高还原

活性
。

甲烷在大气的寿命通常是 8 一 n 年
,

而烯类有

不饱和双键
,

异戊二烯和单惦在阳光下被 OH
· 、

O3 氧

化
,

寿命常常为几分钟到几小时[v, ‘7〕
,

在几个小时的

寿命中
,

烯类化合物常常在低层大气沿下风向传输大

约 ro km
,

中间氧化产物(如异丁烯醛
,

甲基
·

乙烯基
一

丙

酮)有较长的寿命
,

但也只能在距形成点 大约 loo km
范围存在〔

‘刀
。

夜晚
,

它们主要与 N仇
·

作用
,

反应速率

大约为白天的 l/ 5
,

氧化的主要产物是 CO
。

由于 CO

可以存在几个月的时间
,

且传输距离较远
,

影响大气的

氧化能力
,

所以植物释放的异戊二烯和单菇影响着大

气的化学组成
。

同时
,

异戊 二烯和单菇与氧氮化合物

反应后形成的有机氮化合物可以产生活性较高的氮自

由基
,

它们同样影响着大气的化学组成
。

另一方面
,

大

气中氧化氮含量大于 ro Iu llo l
.

L
一 ’
时

,

异戊二烯氧化产

生大量的臭氧[8]
。

在人为污染物 (主要指氮氧化合物 )

少时
,

异戊二烯在低浓度的氮氧化物 中氧化
,

臭氧也参

与反应被消耗
。

2 其它释放物

到目前为止
,

所研究的植物在幼叶伸展过程中都

释放 出一定数量的甲醇〔别
,

释放 的机制目前不清楚
,

但有人认为当细胞壁伸展时
,

果胶脱甲基而产生甲醇
,

他们还发现有些植物释放大量的丙酮 (特别从植物芽

中)〔26 〕
。

另外
,

植物释放 出许多 v o cs 的氧化物
,

但潜

在的生物机制不清
。

乙烯和 甲基茉莉酸是植物受伤害

时释放的两种低分子化合物
,

它们诱导防御反应
,

也有

作为植物间信号传递 的功能图
。

然而
,

这些化合物的

释放率很低
,

以至在大气化学中几乎不起作用
。

自印年代以来
,

研究者发现有几种松树释放 1
一

甲

基对丙烯基苯酚
,

这种化合物是受虫害时表现 出避免

行为的强有力反应
,

它在针叶里是植物一食草动物相

互作用 中最重要的 V OC。
,

对大气化学 的影响仍在研

究
。

目前
,

它从整个林冠的释放率还没有估计过
。

九十年代初
,

在克罗拉多峡谷 (Col
o ra d o R oc ki es )空

气的样品中检测到甲基丁醇
,

它的化学结构已排除 了

是异戊二烯的氧化物
,

但当时还不清楚它是否为植物

所释 放〔
’0]

。

几 年后
,

有 研 究 证实 了它直接来 自树

叶【
‘2〕

。

有轻基存在 时
,

这种化合物的活性很高
,

能通

过减少经基的含量对大气化学产生重大影响
。

浚酸和有机硫化合物是植物产生和释放的另两类

有机化合物
。

90 年代初
,

Tal hat 等在温带和巴西亚马

逊热带森林从封闭枝条里检测到有机酸
,

但不能肯定



1期 蔡志全等
:

植物释放挥发性有机物(VO Cs )的研究进展

是从植物还是从附生 的细菌中释放的〔3s]
。

大多植物

释放硫化合物是异化消耗的副产物
。

An 阮ae 等通过

测量环境硫化合物的含量和 土壤硫化合物的释放率估

计林冠硫化合物的释放状况
,

发现从土壤释放的硫化

合物仅 占植被所释放硫化合物的很小一部分[l1
。

而

Kes se lm ei r
却证实水生系统硫化合物的释放量是陆地

生态系统的 1 到 2 倍 [l8]
。

研任务
。

3 V O公 生态释放和全球变化

全球变化的三个方面影响生物 V OCs 的释放
:
大

气二氧化碳含量的增加
,

温室气体的增加
,

植被类型景

观的改变
。

在环境 C仇 浓度增加时
,

几 植物比 q 植

物有更大的增加光合产量的潜力
,

因此大气二氧化碳

的增加有利于 C3 植物
,

从而改变一些 q 植物 占优势

的植物群落组成
。

温室气体的增加被认为导致低层大

气圈温度上升
,

中纬度地区干涸
,

这些人为的干扰和气

候的变化将改变全球的生物分布
。

尽管 V OC , 的释放

量有植物种间的差异
,

但没有发现 q 植物象 C3 植物

一样释放如此多的异戊二烯或单菇川
。

在 q 占优的

热带草原
,

几植物的人侵可能增加异戊二烯和单菇 的

释放
。

单砧和异戊二烯有强 的温度依赖性
,

它们表现

出对全球温度变化能作出迅速反应
。

由于温度对气压

的作用
,

释放随温度的升高呈指数上升
,

所 以全球变暖

的一般效应是异戊二烯和单菇含量的增加
。

中纬度地

区降雨减少对有机化合物释放有复杂的影 响
,

助对。等

发现松树里的单菇含量随干旱而增加[川
,

而干旱同时

也减少林分的叶面积
,

所以难 以预测总的有机化合物

是否增加
。

植物受长期水分胁迫时
,

单位叶面积的异

戊二烯释放量减少「侧
,

这种减少是水分胁迫的直接影

响或叶内氮含量减少的间接影响还不清楚
,

但单位生

物量释放量的减少和由水分有效性减少而预测的总生

物量减少意味着干旱可能引起生态系统异戊二烯释放

的大量减少
。

除了全球气候 变化对有机化合物释放的直接影

响
,

由于异戊二烯和单菇有高释放量的专有植物种
,

由

气候和土地利用的变化导致生物类型的改变对释放也

有深远影响
,

但生物的变化很难预料
,

因此也很难精确

预料气候变化对 V OCs
释放的影响

,

但是可 以比较一

定生物类型释放率的高低
,

对 释放做一个粗略的估计

是可能的
。

目前
,

基于所调查的 V OC ,
释放植物和释

放率
,

已经开始了预测全球 V OCs 释放通量的模型 的

研究 [ ’4〕
。

但由于全球广大热带地区的 v 0 C。释放研究

较少
,

热带的资料相对缺乏
,

因而这些模型有很大的局

限性
,

预测全球 V OC , 的释放仍是一项十分艰 巨的科

4 今后的研究方向

随着分子生物学方法和手段的渗人和生态学的结

合
,

植物 V 〔〕C , 的研究成 为植物 次生代谢研究 中的热

点之一
,

从宏观和微观上都有进一步研究的领域
。

4
.

1 植物类异戊二烯代谢途径的研究 已有近百年的

历史
,

但植物细胞里的类异戊二烯代谢物和其合成酶

的含量大多偏低
,

且积聚过程需要经历一段较长的时

间
,

其代谢过程的许多细节至今未能得到较好的阐明
。

由于其作为植保素在抗病中的重要作用以及作为特异

性药物在人类抗肿瘤的临床运用上较高的应用价值
,

因此开展植物类异戊二烯途径的分子生物学研究是近

年研究较多的热点领域
。

4
.

2 热带植物 占全球植物很大的比重
,

但热带植物种

类和结构的复杂性使热带植物 V OCs
释放 的研究 困

难
,

但关于热带植物 的结论是预测 V O C ,
对大气化学

和全球气候变化必需的资料
。

因此开展广大热带地 区

植物 V OCs
的研究显得十分迫切

。
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