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摘要: 昆虫取食作为一种重要的生物胁迫广泛存在于自然界中。目前, 昆虫取食所诱导的植物防御反应已成

为研究热点。1-戊烯-3-酮(1-penten-3-one)作为昆虫取食诱导产生的挥发性小分子酮类物质, 因含有α,β-不饱和

羰基结构, 对植物直接和间接的防御反应具有重要作用。本文较系统地综述了1-戊烯-3-酮在植物防御反应中

的作用及机理, 特别对H2O2、Ca2+
、H+

跨膜分子、离子流在植物识别1-戊烯-3-酮过程中的初始信号功能、下

游防御相关基因表达模式进行了详细分析, 指出了研究中存在的问题, 对未来的研究方向和重点科学问题提出

了建议, 以期为1-戊烯-3-酮诱导防御反应的深入研究提供参考。
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综　述  Reviews

自然界中, 任意一种植物都不能避免被昆虫

取食侵害。由于昆虫有可自由移动的特点, 植物

抵御病原菌的超敏反应对其作用甚微(马瑞和董冬

2018), 因此, 植物进化出了防御反应来抵御植食性

昆虫的取食伤害(Dicke等1999)。防御反应是指植

物对昆虫、病原菌侵袭表现出的一系列特异性内

部代谢变化和外部结构改变以提高自身生存能力

的应变过程, 包括: 外界刺激识别、刺激信号转

导、防御基因表达调控、生物活性物的合成积累

和防御效应实现等生物过程。其中, 直接防御是

指植物通过增加体内有毒的次生代谢产物或防御

蛋白如蛋白酶抑制剂(plant protease inhibitor, PI)、抗

营养酶类如多酚氧化酶(polyphenol oxidase, PPO)和
一些毒素化合物, 影响昆虫的取食行为及生理代

谢过程, 从而达到防御目的; 间接防御是指植物释

放特异性挥发物吸引植食性昆虫的天敌消灭害虫, 
从而减轻虫害损伤。植物也可以通过识别昆虫口

腔分泌物中的特异性激发子诱导下游不同的防御

反应(War等2012)。
研究表明, 植物合成和释放的一系列挥发性

有机化合物, 包括氨基酸、脂肪酸、萜烯等初级

代谢产物(Klee 2010), 在人、动物、昆虫以及微生

物的信息交流中具有很多功能(Tieman等2012), 能
诱导植物产生直接或间接的防御反应。如氧化脂

类、C5挥发物、绿叶性气体(green leaf volatiles, 
GLVs)、茉莉酸(jasmonic acid, JA)等不仅影响植物风

味(Goff和Klee 2006; Tieman等2012), 而且在植物

对生物胁迫的防御反应中也发挥重要作用(Weber 
2002; Farmer等2003)。用低浓度反式-2-己烯醛

[(E)-2-hexenal]处理拟南芥(Arabidopsis thaliana)幼
苗, 可诱导拟南芥幼苗防御相关基因表达, 包括参

与植物次级代谢的基因: 苯丙氨酸解氨酶(phenyl-
alanine ammonia-lyase, PAL)、查尔酮合酶(chal-
cone synthase, CHS)、二氢黄酮醇还原酶(dihydro-
flavonol reductase, DFR)和HMGR (3-hydroxy-3- 
methylglutaryl coenzyme A reductase); JA合成途径

相关基因: 脂氧合酶(lipoxygenase, LOX)和丙二烯

氧化物合成酶(allene oxide synthase, AOS); 病原体

相关蛋白(pathogenesis-related protein, 包括PR-1和
PR-2)基因; 茉莉酸甲酯(methyl jasmonate, MeJA)
诱导基因Thi2.1; 以及营养储藏蛋白(vegetative stor-
age proteins, VSP)基因等(Bate和Rothstein 1998)。越

来越多的证据表明, 植物损伤诱导产生的JA以及

JA前体12-OPDA (12-oxo-phytodienoic acid)能够激

活亲环蛋白(CYP20-3/SAT1)依赖的半胱氨酸生物

合成, CYP20-3/SAT1途径是响应胁迫反应的关键, 
该途径能够维持细胞内氧化还原稳态并产生对胁

迫的适应性(Park等2013)。受损植物产生的GLVs可
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以诱导无损的拟南芥、棉豆(Phaseolus lunatus)、番

茄(Solanum lycopersicum)和玉米(Zea mays)叶片产

生JA, 进而诱导相关防御基表达和挥发物的释放

(李新岗等2008)。这些研究证明植物挥发性气体

包括绿叶性气体、C5挥发物、萜类化合物、芳香

族化合物、JA和其他含氮含硫化合物等在植物直

接和间接防御反应中发挥重要作用。

1-戊烯-3-酮作为一种小分子五碳酮类, 具有

α,β-不饱和羰基结构, 是植物被昆虫取食所诱导释

放的一种虫害诱导植物挥发物(van Poecke等2001), 
其含有的α,β-不饱和羰基具有亲电子性, 可诱发活

性氧(reactive oxygen species, ROS)产生并激活植

物下游防御反应(Alméras等2003)。我们的研究证

明, 1-戊烯-3-酮在诱导植物防御反应和增强对小菜

蛾(Plutella xylostella)抗性等方面发挥着重要作用

(董杉杉等2016; 季亚溪等2018)。

1  1-戊烯-3-酮的合成途径

目前, 国内外关于1-戊烯-3-酮的研究极为稀

少, 早期研究多集中在探究其合成途径上。Gard-
ner等(1991)研究发现, 13S-HPOT [(9Z,11E,13S, 
15Z)-13-hydroperoxyoctadeca-9,11,15-trienoic acid]
裂解后可以产生13-OTA [(9Z,11E)-13-oxo-9,11-tri-
decadienoic acid], 并推测这一过程是由LOX催化

完成的。随后, Kondo (1995)报道发现一种氢过氧

化物裂解酶(hydroperoxide lyase, HPL)的同源物可

以将13S-HPOT裂解后产生13-OTA和2-戊烯-1-醇
(2-penten-1-ol)。同年, Salch等(1995)以成熟的大豆

(Glycine max cv. Century)种子为实验材料, 在无氧

条件下对13S-HPOT的裂解产物作进一步研究, 结
果发现其裂解产物包含13-OTA和两种戊醇异构

体, 即2-戊烯-1-醇和1-戊烯-3-醇, 这个过程需要多聚

不饱和脂肪酸的存在, 且会被LOX抑制剂阻断。番

茄脂氧合酶C (tomato lipoxygenase C, TomloxC)为
叶绿体上编码13-LOX的关键酶, 当敲除TomloxC
后, C5挥发物的合成量明显减少(Shen等2014)。这

些研究都暗示了LOX是1-戊烯-3-醇合成过程中的

关键酶之一, LOX催化α-亚麻酸产生13S-HPOT, 并
继续催化13S-HPOT促进其脱OH−, 再经过β-裂解

和乙醇脱氢最终产生1-戊烯-3-酮。1-戊烯-3-酮的

合成途径只是α-亚麻酸代谢途径之一, 除此之外还

有两条: 一条在HPL的作用下, 催化13S-HPOT产生

顺式-3-己烯醛, 再经过乙醇脱氢酶作用最终产生

顺式-3-己烯醇; 另外一条途径是在AOS的作用下

将13S-HPOT转化为丙二烯氧化物, 再经过一系列

反应产生JA。有研究表明, 1-戊烯-3-醇和顺式-2-
戊烯醇等C5化合物的合成虽然不依赖于HPL, 但在

HPL基因沉默的土豆(Solanum tuberosum)植株H57
中, HPL的活性极弱, 进而导致包括正己醛(hex-
anal)、反式-2-己烯醛[(E)-2-hexenal]、顺式-3-己
醇[(Z)-3-hexenol]和顺式-2-己醇[(E)-2-hexenol]在
内的C6化合物积累也明显减少, 但是C5化合物的含

量却较野生型植株显著增加(Vancanneyt等2001)。
Salas等(2006)以拟南芥为材料发现了相似的现象, 
将HPL敲除后C5化合物的含量比野生型高出了4
倍。因此1-戊烯-3-酮的生物合成(图1)与C6化合物

以及JA合成途径密切相关。

2  1-戊烯-3-酮与植物防御反应

已有研究证明, JA在植物抵御昆虫取食过程

中发挥重要作用。用MeJA熏蒸处理野生型拟南芥

后饲喂小菜蛾幼虫, 小菜蛾偏向取食未熏蒸过的

拟南芥叶片; 取食未熏蒸拟南芥叶片的小菜蛾体

长、体重均显著高于MeJA熏蒸拟南芥饲养的小菜

蛾 ,  说明JA能够激活拟南芥的抗虫性 (闫素丽

2015)。1-戊烯-3-酮与JA都为α-亚麻酸代谢途径中

的产物, 1-戊烯-3-酮作为小分子C5化合物, 是植物

经昆虫取食诱导所释放的一种虫害诱导植物挥发

物(van Poecke等2001), 暗示1-戊烯-3-酮在虫害诱

导植物防御反应中也可能发挥重要作用。董杉杉

等(2016)研究证明, 与1-戊烯-3-酮熏蒸处理的拟南

芥植株相比, 小菜蛾更倾向于选择未经处理的对

照植株, 且熏蒸处理植株的叶面积损失量较对照

减少了47.75%, 这一结果说明1-戊烯-3-酮处理能

改变小菜蛾的取食行为, 同时减少幼虫取食量, 降
低拟南芥的叶面积损失, 这可能是通过诱导植株防

御反应造成的。为了验证这一假设, 该研究还统计

了不同处理下小菜蛾的生长状况, 结果发现1-戊
烯-3-酮处理确实抑制了小菜蛾的生长, 取食1-戊
烯-3-酮处理植株的小菜蛾幼虫体长较对照缩短了
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30.9%、体重减轻了24.02%。以上研究均表明1-
戊烯-3-酮能够作为一种防御信号物质诱导拟南芥

产生直接防御反应, 增强拟南芥对小菜蛾的抗性。

季亚溪等(2018)采用野生型拟南芥和两种突

变体拟南芥rbohd及rbohf (质膜NADPH氧化酶突

变体), 研究了1-戊烯-3-酮处理后野生型及两种突

变体拟南芥的抗虫性, 结果发现, 野生型拟南芥中

1-戊烯-3-酮熏蒸处理组(溶剂甲醇熏蒸)与对照组

相比, 经1-戊烯-3-酮处理后植株被取食叶面积为

(36.0±14.4) cm2, 显著低于对照组的(105.9±16.4) cm2, 
表明1-戊烯-3-酮处理能够增强野生型拟南芥的抗

虫性; 未经1-戊烯-3-酮熏蒸处理的rbohd和rbohf突
变体对照组拟南芥叶面积损失量分别为(94.4± 
21.3)和(93.8±19.6) cm2, 经1-戊烯-3-酮熏蒸处理的

突变体拟南芥叶面积损失量分别为(112.3±45.0)和
(104.7±23.4) cm2。1-戊烯-3-酮熏蒸处理组突变体

拟南芥与未经1-戊烯-3-酮处理的突变体拟南芥相

比抗虫性没有显著差异。后续研究进一步证明, 

在rbohd和rbohf两种突变体中1-戊烯-3-酮处理与

否对小菜蛾幼虫体长、体重均无显著影响, 表明

rbohd或rbohf的缺失抑制了1-戊烯-3-酮诱导的拟

南芥抗虫性, 暗示了ROS在1-戊烯-3-酮诱导的抗虫

信号通路中发挥着关键作用(数据未发表)。
ROS作为响应胁迫的信号组分, 在植物应对

昆虫取食的过程中发挥着至关重要的作用(Zebelo
和Maffei 2015), 而ROS的积累依赖于NADPH氧化

酶的激活。研究发现, ROS重要成员H2O2可以激活

LOX (JA及挥发性气体合成途径关键酶之一), 诱
导JA合成和积累(Porta和Rocha-Sosa 2002), 通过

JA信号途径诱导植物产生防御反应。

3  1-戊烯-3-酮诱导植物防御反应的机理

3.1  1-戊烯-3-酮改变植物细胞跨膜分子、离子流

植物遭受昆虫取食后, 可在毫秒时间尺度范

围改变细胞跨膜离子流, 打破质膜离子平衡, 使带

电离子重新分配, 导致质膜电位发生变化, 并通过

图1  1-戊烯-3-酮合成途经

Fig.1  Synthesis route of 1-penten-3-one
根据Shen等(2014)略作修改。
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一系列级联信号的转导激活下游防御反应, 提高

抗虫性(Mohanta等2012; Zebelo和Maffei 2015)。
3.1.1  跨膜Ca2+流

Ca2+是植物细胞内重要的第二信使, 研究发

现, 昆虫口腔分泌物能够诱导胞外大量Ca2+流入细

胞, 并激活胞内钙库释放Ca2+, 造成胞质Ca2+含量增

加, 通过与下游钙受体的结合实现信号的级联传

递, 最终诱导下游防御基因表达和防御物质积累

(Zebelo和Maffei 2015)。1-戊烯-3-酮作为防御信号

物质, 同样引发Ca2+的跨膜转运。董杉杉等(2016)
利用非损伤微测技术, 发现30 μmol·L-1 1-戊烯-3-
酮处理能够诱导拟南芥叶肉细胞Ca2+大量外排, 最
快流速可达100 pmol·cm-1·s-1, 显著高于对照组。

季亚溪等(2018)进一步用胞内Ca2+库抑制剂钌红预

处理拟南芥叶肉细胞, 再用1-戊烯-3-酮瞬时处理, 
发现与未用抑制剂预处理的对照组相比Ca2+外排

速度减少了69%, 表明1-戊烯-3-酮所诱导的Ca2+外

排来源于胞内钙库, 可通过激活胞内钙库导致胞内

Ca2+浓度升高, 进一步触发下游信号转导途径, 调
控防御反应。由于过量的Ca2+不能长时间存在于

细胞内, 通常需要通过Ca2+-ATPase和Ca2+/H+逆向

转运体排出细胞。为验证这一过程, 用质膜Ca2+- 
ATPase抑制剂曙红B和质膜Ca2+/H+逆向转运体抑

制剂MnCl2和CCCP (carbonyl cyanide 3-chloro-
phenylhydrazone)预处理拟南芥叶肉细胞, 发现1-
戊烯-3-酮引起的Ca2+外排速度分别减少了61%和

44%, 说明1-戊烯-3-酮诱导的胞质高浓度Ca2+确实

通过质膜Ca2+-ATPase和质膜Ca2+/H+逆向转运体排

出细胞, 使胞内Ca2+浓度恢复到静息状态, 完成一

次Ca2+信号传递过程。

3.1.2  跨膜H+流

植物受到外界刺激后, 质膜电位首先发生变

化。作为改变质膜电位的重要组分, H+跨膜转运

使细胞内外形成跨膜的电化学势梯度, 为其他离

子次级转运提供质子动力。此外, H+还参与维持

细胞内外pH平衡, 胞内pH的变化对于调节各种酶

的活性至关重要(Yang等2007)。董杉杉(2016)研究

发现, 30 μmol·L-1 1-戊烯-3-酮瞬时刺激拟南芥叶肉

细胞能促进H+急剧内流, 在反应的峰值阶段(peak- 
response), H+平均内流速度约为270 pmol·cm-1·s-1, 

与对照组差异显著; 而Ca2+/H+逆向转运体抑制剂

MnCl2和CCCP预处理拟南芥叶肉细胞会抑制1-戊
烯-3-酮引起的H+内流, 且与对照组没有显著差异, 
说明1-戊烯-3-酮诱导的拟南芥叶肉细胞H+内流是

由Ca2+/H+逆向转运体介导的。

3.1.3  H2O2流

H2O2作为一种逆境响应信号, 能诱导植物产

生防御反应。大量研究证明, 昆虫取食会引起植

株H2O2含量迅速增加(Qi等2017; 季亚溪等2018)。
季亚溪等(2018)利用激光共聚焦显微技术检测了

经1-戊烯-3-酮处理拟南芥叶肉细胞H2O2含量的变

化, 结果发现, 随1-戊烯-3-酮处理时间延长, 叶肉

细胞内H2O2含量逐渐增加, 在检测时间范围内最

高可比对照增加125%。NADPH氧化酶抑制剂二

联苯碘(diphenylene iodonium, DPI)处理能显著抑

制1-戊烯-3-酮所诱导的H2O2含量的增加; 在拟南

芥突变体rbohd及rbohf中, 也发现相似现象, 说明1-
戊烯-3-酮激活了NADPH氧化酶持续产生H2O2, 诱
导植物产生抗虫性。

H2O2、Ca2+、H+都是响应1-戊烯-3-酮的早期

信号。以上研究发现, 1-戊烯-3-酮能够诱导拟南芥

叶肉细胞持续产生H2O2, 诱导Ca2+大量外排和H+内

流。有研究认为, 质膜NADPH氧化酶活性受Ca2+

浓度正向调节(Richards等2014)。为了探究三者之

间的关系, 季亚溪等(2018)利用NADPH氧化酶抑

制剂DPI对材料进行预处理, 发现该抑制剂能够显

著抑制1-戊烯-3-酮诱导的Ca2+外排和H+内流, 说明

1-戊烯-3-酮诱导的H2O2信号位于Ca2+信号和H+信

号上游。该研究还发现, 用胞内钙库抑制剂钌红

预处理拟南芥叶肉细胞, 再外源加入1-戊烯-3-酮
处理, H+流速比仅用1-戊烯-3-酮处理减少了41%, 
说明Ca2+信号诱导了H+的内流。综上所述, 1-戊烯- 
3-酮首先引起拟南芥叶肉细胞H2O2的积累, 进一步

激活胞内钙库释放大量Ca2+到胞质中, 通过钙泵以

及钙氢逆向转运体运至胞外, 同时介导了跨膜H+

内流, 进而引起胞外碱化或质膜去极化, 激活下游

相关防御信号转导途径。有趣的是, 张婷利用同

样含有α, β-不饱和羰基结构的反式-2-己烯醛处理

拟南芥叶肉细胞, 却发现反式-2-己烯醛首先通过

某种途径激活了Ca2+通道, 使Ca2+浓度升高, 进而提
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高质膜NADPH氧化酶的活性,  产生H2O2, 引起

H2O2积累 ,  最终激活H+内向转运体或抑制质膜

H+-ATPase的活性, 诱导H+相对内流增加, 导致了

胞外环境碱化和质膜去极化等防御信号事件(数据

未发表)。这表明植物可以通过离子流的变化来识

别不同的刺激。

3.2  1-戊烯-3-酮激活了JA相关途经

1-戊烯-3-酮诱导的抗虫性与JA信号途径密切

相关。JA作为植物内源激素的重要成员, 在调节

植物生长发育和应对各种胁迫时扮演着不可或缺

的角色(Wasternack和Hause 2013)。当植物受到机

械损伤或植食性昆虫攻击时, 植物体内的JA几分

钟内就开始合成, JA的生物活性分子茉莉酸-异亮

氨酸(jasmonic-isoleucine, JA-Ile)也很快在受伤部

位和系统叶片迅速合成(Bosch等2014)。通过基因

芯片技术研究发现, 拟南芥遭受菜青虫取食后, 与
JA途径相关的大量基因发生转录水平的变化(Rey-
mond等2000)。LOX为JA合成途径中的关键酶, 当
植物受到损伤时LOX可作为限速酶被迅速激活, 
调控亚麻酸转化为13S-HPOT。1-戊烯-3-酮熏蒸

处理拟南芥0.5和2 h测得的转录组结果表明, LOX2
和LOX3基因在两个时间点处理下均表达上调且随

时间增加表达量增大; LOX4在2 h处理下表达上调; 
此外, AOS、OPR等合成JA前体物质12-OPDA关键

酶的基因表达量均上调, 说明1-戊烯-3-酮参与调

控JA合成相关途径重要基因, 启动了JA的合成, 最
终导致JA含量积累(数据未发表)。董杉杉利用液

相色谱-质谱联用技术研究发现, 经1-戊烯-3-酮熏

蒸处理8 h后拟南芥叶片中JA含量为(182.99± 
56.40) ng·g-1, 显著高于对照组的(23.17±0.87) ng·g-1, 
表明1-戊烯-3-酮能够激发拟南芥叶片中JA含量的

增加(数据未发表)。Thi2.1、VSP1、PDF1.2和
VSP2为防御相关标志基因, 昆虫取食处理或虫害

诱导挥发物熏蒸处理会诱导植物体内这些防御相

关基因表达显著升高, 且这些基因受JA信号途径

调控(Hu等2013; Yang等2011)。
董杉杉等(2016)检测到, 1-戊烯-3-酮熏蒸处理拟

南芥0、4、8、18 h后防御基因VSP2、PDF1.2、
Thi2.1表达量显著上调: VSP2基因在处理4、8、18 
h表达量分别为对照组的2.6、3.4和5.5倍; PDF1.2

基因在三个时间点的表达量分别为对照组的6.1、
4.5和2.5倍; Thi2.1基因在处理4 h时表达量与对照

相比无显著差异, 而在处理8和18 h的表达量分别

为对照组的4.8和9.5倍, 暗示1-戊烯-3-酮作为一种

信号分子首先诱导JA合成, 激活JA信号途径从而

激活植株防御基因表达, 诱导植物产生防御反应, 
表明1-戊烯-3-酮可能作为一种防御信号分子, 通
过JA信号途径起作用。

季亚溪进一步探究了1-戊烯-3-酮熏蒸处理野

生型拟南芥和两种突变体拟南芥rbohd和rbohf后, 
防御基因Thi2.1、VSP1、PDF1.2和VSP2的表达情

况。该研究设计了4个时间节点(0、2、8、16 h), 
发现在rbohd突变体中, Thi2.1和PDF1.2只有在2 h
时表达量较对照组显著上调, 但在8和16 h该基因

的表达量显著降低, 使整体表达量均低于对照组; 
在两种突变体中, 1-戊烯-3-酮处理与否对VSP1和
VSP2基因表达量均无显著影响, 证明rbohd和rbohf
的功能缺失整体抑制了1-戊烯-3-酮诱导的防御基

因的上调表达 ,  说明1 -戊烯 - 3 -酮首先激活了

NADPH氧化酶的活性, 进而作用于JA防御信号途

径, 引起拟南芥抗虫性的增强(数据未发表)。

4  结语及展望

综上所述, 1-戊烯-3-酮作为一种气态信号分

子在植物防御反应中发挥重要的作用。现有的研

究证明1-戊烯-3-酮可以激活质膜NADPH氧化酶产

生H2O2, 进而导致Ca2+外排和H+内流, 最终激活下

游相关防御信号转导途径。1-戊烯-3-酮还与JA信

号系统交叉, 启动了JA防御信号网络, 上调JA相关

防御基因表达量, 增强植物抗虫性。

尽管1-戊烯-3-酮在诱导植物防御反应的作用

机制方面的研究取得了初步进展, 但是依然存在

许多亟待解决的问题: 1-戊烯-3-酮调控NADPH氧

化酶的具体机理还不清楚; 1-戊烯-3-酮在除拟南

芥外的其他植物中是否也具有相似的防御效应尚

有待证明; 1-戊烯-3-酮诱导的拟南芥防御反应与

JA途经的相互关系仍需全面深入的研究。对这些

问题的深入研究将进一步丰富人们对1-戊烯-3-酮
作用机理的认识, 对探索1-戊烯-3-酮用于植物病

虫害的无公害防治提供理论参考。
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The role of 1-penten-3-one in plant defense responses
ZHANG Qing-Hua, CHEN Ying-Ying, ZHANG Hai-Long, SHEN Ying-Bai*

College of Biological Sciences and Technology, Beijing Forestry University, Beijing 100083, China

Abstract: Herbivores wounding, as an important biotic stress, widely exists in nature. Plant defense response 
induced by insect feeding has become a hot research area. As a kind of volatile small molecule ketones induced 
by insect feeding, 1-penten-3-one plays an important role in both direct and indirect plant defense responses be-
cause of its α,β-unsaturated carbonyl structure. In order to illustrate its defense mechanism in Arabidopsis thali-
ana response to 1-penten-3-one, the initial signaling events, such as transmembrane H2O2, Ca2+ and H+ fluxes, 
and the expression patterns of downstream defense-related genes were particularly reviewed. The existing prob-
lems in the research field were pointed out, and suggestions on future research directions and key scientific is-
sues were given. This review may assist further studies of the defense responses induced by 1-penten-3-one.
Key words: 1-penten-3-one; defense response; early signal; defense gene; non-invasive microassay
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