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类黄E同化合物在植物胁迫反应中作用的研究进展
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(浙江大学农业与生物技术学院细胞与分子生物学实验室，杭州 310 029)

摘 要:植物胁迫发生时， 一个明显的特征是在植物器官中积累红色与紫色类黄嗣化合物。

文章讨论了类黄嗣化合物在植物胁迫保护中作用 ， 如类黄自同化合物在抗植物UV-B辐射、抗病性以

及铝毒害耐性等多方面的作用 ， 也讨论了植物受胁迫时类黄酬积累的分子基础。
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类黄酣化合物是植物合成的一种次生代谢产

物 ， 目前已知化学结构的有 6000 多种， 其基本结

构由两个芳香环(C6)和一个C3单位联接成的 15碳化

合物组成。 根据 C3 单位氧化程度不同 ， 又分成不

同类型，如黄酣醇、黄皖酣 、 异类黄酣以及花色

素音。近年来由于发现黄嗣类化合物具有人体保健

与疾病治疗功能受到普遍重视，如类黄酣可软化血

管 、 抗癌、抗氧化及消除体内自 由基等 [ J ] 。 同时

类黄酣化合物对植物体本身具有多种生物学功能，

其不仅作为植物组织红色、蓝色以及紫色花青素的

各种色素，而且在植物繁殖过程中也具有重要作

用。最近研究表明植物类黄酣对植物胁迫具有保护

作用[2] ，目前对于类黄酣在紫外线辐射、病原菌侵

染以及铝中毒等胁迫过程的作用研究己取得重要进

展。本文着重讨论类黄酣化合物在植物胁迫保护中

作用的新进展 。

1 类黄自同化合物与植物胁迫保护

1. 1 类黄酣与 UV- 保护反应

紫外线辐射一般分成 3 类 ， 每一类有不同的能

级与生态学特性。其中 ， UV -B ( 280-315nm ) 的

紫外线波长最短，能级最大 ， 它可以穿透臭氧层从

而引起植株损伤。其危害主要表现为高强度的紫外

线辐射可导致植物体叶绿素 chla 、 chlb 含量下降，

进而影响植物的光合作用效率 : 并破坏生物细胞质

膜结构物质，使其透性发生变化， 导致细胞自溶。

植物UV-B抗性就是指植物对到达地面的紫外线强度

增加的适应性，即对穿越臭氧空洞到达地面高强度

UV-B 射线产生的危害具有保护与适应能力 。 植物

UV 抗性可以有多种形式存在 ， 其中最主要的一种

方式依赖于植物叶片中广泛存在的类黄酣化合物。

类黄酣具有 UV 吸收特性。这'点从类黄酣在植物

组织中的分布特性得以证实。类黄酣主要分布在植

物体近茎叶表皮细胞层、叶蜡、叶茸毛以及对 UV­

照射敏感的组织与器官 ， 例如花粉、顶端分生组织

等。 例如，拟南芥(Arab idopsis thaliana)的 山奈黄

素昔[3 ]、水稻(Oryza sativa) 的汪草昔[4]、甘蓝型油

菜(Brassica napus)的制皮素昔[5]等这些保护性黄嗣均

位于表皮细胞中 ， 圣标(Quercus ilex)的山奈黄素昔

[6]位于叶茸毛上，杂交鼠曲草(Gnaphalium luteo­

album) 的毛恶素在叶蜡上口]。这些类黄酣化合物可

以吸收 280-315nm波长的辐射，起 "UV过滤器(UV­

filter)" 的作用 。 可以保护植物体器官 ， 尤其是光

合作用组织免受或少受辐射伤害。多项实验表明含

有大量黄酣的器官和组织往往和植物体的UV-B辐射

保护有关，这些器官组织对维护高强度紫外辐射下

植物光合作用的正常进行以及生物体的正常生长具

有特殊意义 。

许多早期的环境生理实验就已证实类黄酣包括花

青昔 ， 参与 UV - 保护反应。最近 10 多年，世界各

地的不同实验室提供了更多可信的证据表明植物类黄

酬合成途径的改变可直接导致植物对 UV-B 辐射反应

敏感性的变化。 Li 等( 1993)利用拟南芥的突变体研究

发现查尔酣合成酶(CHS)与查尔酣合成酶同工酶(C田)

突变将导致 UV 超敏感表现型个体的出现[剖 ， 其中

CHI突变型为 uv 光最敏感类型。能忍耐极高 uv 照
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射的拟南芥突变体植株具有较高水平的酣类，包括

类黄酣[3] 。 其他植物的突变体研究也得到了类似结

果 。 以玉米为例 [9] ，野生型玉米为蓝叶玉米(内含

花色素昔)，栽培变种为绿叶玉米(不含花色素昔) 。

经 UV-B 辐射后测定 DNA，发现蓝叶玉米 DNA损伤

程度远远小于突变型，其中黄酣矢车菊昔元与抗

UV-B 辐射有剂量-效应关系 。 Reub町 等( 1996)发现

经 UV-B 处理的大麦突变体光合作用效率明显下降，

而野生型则保持正常 ， 且植物体内皂草营、 大麦黄

昔等次生黄酣分别提高了 30%和 50 %[ω] 。 进一步研

究表明植物体的UV-B保护作用是通过改变类黄酣合

成的途径来完成的 。 经过苯丙酸合成的抑制剂

(AIP , 2- 氨基，腆 -2- 磷酸)处理后的植物体更易于

遭受 UV-B 辐射的影响 。 利用 50μmo l/L 的 AIP 处理

紫甘蓝幼苗 ， 花色音合成被完全阻断，而苯丙氨酸

前体芥子酸醋却没有改变，药物处理后的植株对

UV-B 敏感性提高了 2 倍[11] 。

对于类黄酣化合物的 UV-B 辐射保护作用 ， 目

前认为可能有两种作用机制。 一种认为类黄酣的保

护作用是基于其具有自由基清除剂的功能。 UV-B

辐射后生物体内保护性黄酣明显增加 。 体外研究表

明类黄酣可以直接清除活性氧，如超氧化物(oi ) 、

氢氧根离子(OH-)或单氧(-0户在生物体内， UV-B 

辐射后 4- f圣基黄酣等转变成保护性黄酬 ， 主要为 1

4 - 二楚基黄酣(如异构 .在草昔 、 i怕4皮素、毛地

黄昔等) ， 能清除氧化自由基，从而起到 UV -B 防

护作用 [ 1 2] 。 紫外线辐射处理十字花科植物甘蓝型油

菜后 ， 耐受型植株中三种异构至草昔的含量有所增

加 ， 而 4'- 控基黄酣异牡荆昔的含量下降[5] 。 而在

UV-B 敏感型植株中，则没有发现 3 ， 4- 二起基黄酣

等保护性黄酣的增加 。 但在矮牵牛与拟南芥植株

中 ， UV- 光照会导致更高挂基化水平的黄酣醇生物

合成。 因为提基化并不影响到 UV- 吸收特性，但却

影响其抗氧化特性[ 13] 。 所以 ， 黄酣醇在 UV 胁迫反

应中 ， 有着尚未探明的其他功能 。

另一种观点认为，类黄酣化合物在 UV-B 辐射

的波长范围 内具有光吸收作用，从而可减少对核

酸、蛋白质等大分子的破坏作用，保护生物体的正

常功能。例如叶蜡中的黄酣类化合物， 与位于表皮

细胞内水溶性黄酣葡萄糖昔相比， 其主要为游离状

，ω ， 表现为 0- 甲基化和亲脂性等特性 。 这种 0- 甲

基化特性可使化合物紫外吸收特性偏向更短的波长

范围，以至于在 230 - 320nm 处具有明显的特异吸

收短波长紫外线的能力，从而保护植物叶片免遭紫

外线伤害。 例如在鼠曲草杂交系(Gnaphalium vira­

vira)中叶片表面存在两种 0- 甲基化黄酣，即 araneol

(5 , 7- 二起基 -3 ， 6，也 三甲氧基黄酣)与 7 -O-araneol. 

UV-B 辐照 20 天后 ， 后者含量从 0.42μg • 10g- 1 提高

到 0 .52问. 10g- 1 。在另一杂交系 G. luteo-album 中，

表皮细胞内的黄酣为 鼠曲草素(5 ， 7- 二挂基 -3 ， 8- 二

甲氧基黄酣)和毛器素(5 ， 4'- 二经基 -3 ， 6 ， 7, 8- 四甲

氧基黄酣)等。 UV-B 辐照 21 天后，黄酣含量有所

提高 ， 并发现同样具有紫外l吸收作用的内源性盼类

化合物(主要为咖啡酸酶)增加了 2 倍以上[7] 。 这些结

果都表明植物的UV-B保护作用与分布在叶表面或组

织外层细胞内的类黄酣化合物合成有关。

显然尚有许多问题有待进一步探索，包括特定

类黄酣与其他盼类化合物的合成是如何受UV辐照调

节的 ; 类黄酣与其他酣类相比较在 UV 胁迫保护的

机制上有何区别 : 是否除 UV 辐射吸收外尚有其他

功能等。

1. 2 类黄酣与植物抗病性

类黄酣与相关酣类物质所具有的一个无可争议

的功能是它们具有保护植物免受微生物侵染的作用

[ 1飞 这不仅表现为它们既可作为植物的结构组成成

分 ， 更重要的是当植物受到微生物侵染时，它们也

可作为植保素在植物体内积累[15] 。 由于其具有广泛

的阻止植株真菌抱子发芽的功能，所以它们也被建

议用于人类对抗真菌病原。利用植物类黄酣防治人

类疾病越来越引起人们的兴趣，特别是针对引起艾

滋病之类的免疫缺失病毒的控制 。

高丽抗素是众所周知的一种在豆科树木心材中

含有的组成型抗真菌因子，也是草本豆类植物(例

如菜豆)中的一种诱导型植保素。 最近 Stevenson 等

( 1999)1 1 6] 发现在 Cier bijugum(一种鹰嘴豆的野生亲

缘种)中同时存在两种抗菌素 。 C. bijugm 的两个品

系 ， 具有抗灰葡萄阳真菌(Botrytris cine rea)感染的

特性，叶片中类黄酬的含量高达 200-300μg/g ， 而

对于敏感性的豆类品种， 例如在鹰嘴豆中其含量小

于 70闪电。当 C. bijugum 植株接种灰葡萄抱病菌

时， 高丽抗素的浓度增加到 400μg倍 。 这一浓度可

以严格地控制真菌抱子萌发 。 他们认为在鹰嘴豆

中， 高丽抗素是其抗真菌的主要成分 。

另外一个己知的豆类植物抗菌素是 7 ， 3 ' - 二控

基 ♂， 4'- 二 甲氧基异黄;院(mucronulatol ) ，由黄瓦属

植物受到真菌侵染时所形成的 。 Martin 等(1 994) [ 1 7]
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分析了该属的 41 个种，结果在叶片中诱导产生了五

种化合物，分别为 mucronulatol，高丽抗素 ， 异黄

炕以及 2 个异黄酣 。 在 41 个种中均可检测到所有五

种化合物 ， 但其浓度相差 12 倍 以上 。

植物中的组成型抗真菌因子的类黄酣绝大多数

为异黄酣、 黄酣或黄;院 。 通常认为天然类黄酣化合

物中， 一些酣类基团具有抗微生物活性，附加另外

一些酣类基团会加强这种活性 。 在许多试验中表

明，含有这些基团的类黄酣化合物具有较强的抗真

菌活性。 例如在 Myrica cerrata 植株叶片中两个查

尔酣化合物可阻止瓜疮册枝抱霉菌 ( Cladosporium 

cucume rinum ) 的生长。它们是 2' ， 4'- 二究基 -6'­

甲氧基 -3' ， 5'- 二 甲基查尔酣与 2' ， 4'- 二起基 -6'­

甲氧基 -5 '- 甲基查尔酣[ 18] 。 但是比较不同类黄酣对

轮枝菌 (Verticillium alba -atrum ) 病原菌的菌丝体

生长影响表明，抑制真菌生长作用最强的是黄酣与

黄炕酣，分别在 lppm 与 5ppm 浓度下作用有效。 而

一般控基化类黄酣化合物需达到 5ppm 以上才有效。

有的甚至达到 200ppm 尚无效果 [1 9] 。 事实上 ， 在该

试验中发现随起基、甲氧基以及糖昔基等亚基的数

目的增加，抗真菌活性逐步丧失。 轮枝菌所具有的

这种反应虽然可能是个特例 ， 但足以说明异类黄酣

化合物植保菌素诱导与积累在植物防御反应中的作

用机制非常复杂 。

最近的报道表明，类黄酣化合物普遍存在抗细

菌活性。 甘草查尔酣 C (4 ， 4'- 二起基 -2'- 甲氧基 -

3'- 异戊二烯基)具有抗金黄色葡萄球菌的活性， 其

最小生长抑制浓度 (MIC ) 为 6.25μg/mU叫 。 同

样地 ， 5, 7- 二起基 -3 ， 8 - 二甲氧基黄酣抗表皮葡萄

球菌的活性， MIC 为 50μg/mU2 1] 。 而 5 ， 7 , 2' , 6'­

四起基 -6- 异戊二烯基 -8- 熏衣草基 -4'- 甲氧基黄;皖

酣，浓度为 1.56--6.25问/mL 即可完全抑制金黄色葡

萄球菌病菌的生长，其对己产生抗生素抗性的金黄

色葡萄球菌特别有效，可用于临床治疗[22 ] 。 目前有

关类黄酣化合物与植物细菌性病害的作用关系报道

很少 。

最近研究较为深入的是有关类黄酣化合物抗病

毒活性。其中最引人注目的是有关其抗人类免疫缺

乏病毒(HIV ) 的报道。一些类黄酣化合物可以直接

抑制该病毒活性。 从黄苓(Scutellaria baicalensis)中

分离的黄苓昔(5 ， 6 , 7- 三控基 - 黄酬 -7- 葡糖昔酶)

就明显具有这种功能。 另外一些类黄酣化合物可以

阻碍病毒复制酶的活性。大叶校双黄酣与栓黄酣具

有抑制 HIV 逆转录酶活性的功能， 其 IC50 值为 65n

mol/U坷 。 从朝鲜五角枫(Acero kanatoanum)中分离

的一种制皮素具有抗 HIV-Ilntegrase 酶活性作用，

其 IC50 为 18 . 1μg/mU24] 。 国外对于类黄酣化合物抑

制番茄环斑病毒病的研究表明[25]，许多普通黄酣与

一种橙酣均具有较强的活性。事实上使用 5μg/mL

的恻皮素就可以减少植株 70 % 以上的病斑形成 。

1. 3 类黄酬与铝毒害抗性

有证据表明，类黄酣在提高玉米抗铝中毒上有

重要作用。玉米根培养在铝溶液中会渗出高浓度的

酣类化合物。一个耐铝品种预先用硅处理后，比没

有预处理的植株渗出的类黄酣高 15 倍 [26] 0 Kidd 等

(2001) [27]的研究表明耐铝毒害玉米品种在 Al 诱导条

件下，可在 10mm 根尖处分泌类黄酣化合物儿茶精

与棉4皮素 。 这种类黄酣化合物的分泌积累与其抗铝

中毒保护根系伸长的作用相一致。在耐铝品种

"Sikuani " 中， Al 诱导分泌的儿茶素每个根尖可高

于 100 nmol/h 0 Al 敏感品种的根大量分泌五起基黄

酣与儿茶素等类黄酣化合物，并以固定比例与 Al 结

合。尽管有些研究者认为在酸性环境中，由于与 H

+离子的竞争 ， 类黄酣不可能有效地结合金属离

子 。 但足以证明类黄酣在玉米抗铝中毒中有特定的

作用 。 他们还认为五起基黄酣(桑色素)可用于

根尖端铝的染色 。 Barcelo 等(2002)[26]最近指出对于

铝胁迫的解毒机制，人们将更注重探讨植物细胞内

外分布的类黄酣所发挥的作用 。

2 类黄目同化合物对胁迫保护作用的分子

机制

2.1 类黄酬化合物合成的转录调控

研究类黄酣化合物生物合成途径的表达调控方

式是阐明其在胁迫中作用机制的一条重要途径。 最

近利用遗传方法分离了一些转录因子，例如矮牵牛

的花色素昔 1 基因与拟南芥的 tt8 基因调节突变体。

这两个转录因子是最基本的螺旋一环 螺旋 hel ix -

loop-helix (bHLH)结构家族的新成员 [28.29 ] 。 拟南芥

TT2 基因目前也己被克隆， 其编码一个 R2R3 myb 

显性蛋白 ， 主要功能是在发育种子中作为花青素前

体的一个关键调节因子[30] 。 这个基因被证实是种子

作物工程花青素合成的一个有用工具。 利用草莓的

R2R3 myb在烟草中超量表达研究表明其可能是一个

类黄酣基因表达的负调节因子 [31 ] 0 Wade 等(2001) [刀]

利用 CHS 基因 ， 提出 了一个各种光信息通道相互作
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用的模型 。

由于 CHS 为类黄酬化合物生物合成的关键酶，

所以人们深入研究了环境条件对其转录活性的影

响。越来越多的证据表明 CHS 基因表达参与调控类

黄酣化合物与异类黄酣化合物生物合成对环境条件

的反应。 CHS 活性可由诸如 uv 、 机械损伤与病原

菌侵染等环境胁迫所诱导 。 在大多数豆类植物中，

例如菜豆、毛豆、豌豆等的 CHS 由 4-8 个复杂基

因家族所编码，相反地 ， 大多数非豆科植物，例

如拟南芥等每个二倍体基因组只有 1个或2个CHS基

因。令人感兴趣的是 CHS 数目较多的种类同时合成

较多类黄酣与异类黄酬化合物 。 在菜豆上进行子叶

接种有毒或脱毒的刺盘子包菌 ， 或者进行损伤子叶的

处理， 结果所有处理都会引起 CHS 活性暂时增加，

异类黄酣化合物植物菌素随之积累。一个异肤 CHS

17 在豌豆子叶中，可通过诱发处理，损伤处理或

病原菌接种所诱导 。 这表明 CHS 可在许多胁迫条件

下诱导产生 ， 所以被认为是新的胁迫诱导 CHS 基

因。 Gandikota 等(200 1 )[33 ]在水稻中表达玉米花色素

昔 2 基因(编码 CHS) ， 结果转基因植株对稻瘟病病

菌的抗性增强。 Fofana 等(2002) [叫最近的实验证实

了 CHS 与 CHI基因表达活性增强与黄瓜的诱导抗性

直接相关，明确了类黄嗣化合物在该种植物复杂的

防御体系中所扮演的重要角色 。

绝大多数类黄酣生物合成的酶由小基因家族编

码 。 Kimura 等 ( 2001)[妇]最近报道甘草含有两个

CHI 同工酶，其中一个同工酶可以利用 6 起基查尔

酣与 6'- 脱氧查尔酣，其可能参与豆科作物特定拟类

黄酣化合物合成的途径。 利用引发试验可诱导该基

因的表达，所以推测其在胁迫中的功能与受伤有

关。而另一个同工酶只能利用 6 ' - f:圣基查尔酬，可

能是在普通类黄酣化合物合成途径中发挥作用 。 令

人感兴趣的是 : 是否另外的豆科作物可以利用相似

的基因诱导方式进行类黄酣化合物胁迫诱导合成?

2.2 类黄酣与植物生长调节剂生长素的极性运输

近 10年的研究结果表明类黄酣与植物生长调节

剂生长素的极性运输有关。 生长素通过控制气孔的

开启以及在不利生长条件下对能源的再分配从而在

胁迫反应中发挥作用。类黄酣与生长素结构很少相

似，但与合成的生长素转运抑制剂 NPA (荼酣 - 氨

甲型苯甲酸)相似，而 NPA 被认为是结合了与生

长素流动载体有关的调节蛋白 [36] 。 生长素极性运输

抑制剂 (如 NPA 、 TIBA 等) 通过与输出载体调节

亚基的结合而抑制运输。 Mud町 等(200 1 ) [37]提供的

证据表明，类黄酣、 部分芹菜配基与黄酣醇梅l皮素

可同 NPA 竞争 ， 干扰生长素运输。 拟南芥的一种

" transparent te s ta" 突变体，缺乏 CHS 活性，而

生长素运输增强，相应地表现型发生变化[38] 。 这种

突变体也比野生型在上层根部积累了更多的 IAA ，

IAA 似乎从该突变体根尖渗漏。类黄酣生物合成部

位主要位于根生长区域的表层细胞上层末端。然

而 ， Saslowsky 寄\ (2001 )发现类黄酣在子叶节，下

胚轴.根过渡区以及拟南芥幼苗根尖组织中积累[到]。

如何解释类黄酣的合成与积累部位的变化， 在细胞

内特定类黄酬的合成与积累是否改变生长素运输的方

向与速率?这些问题都有待进一步探索。 类黄酣物

质的亚细胞分布的研究将有助于揭开这一系列谜团 。

最近通过分析拟南芥 tt1 2 突变体发现， tt12 基因编码

一个 MATE 家族的转运蛋白，具有控制种子表层内

类黄酬的液泡分隔[40]。在玉米中 ， 发现了 "bronze

2 " 位点编码一个谷脱昔肤运输蛋白，这是一个液

泡吸收类黄酣的关键因子 。 这一结果也表明，不同

种类植物有着不同的类黄酣亚细胞分布，或者说在

同一种类中，存在多种的分布机制[41] 。 这方面所见

报道目前还很少 ， 但明显是以后研究热点 。

3 结束语
在植物组织器官中， 类黄酬化合物的积累是植

物胁迫的一个重要特性， 类黄酣在植物中具有保护

辐射伤害，结合植物毒素等功能。其他作用正在被

人们逐渐认识 ， 例如类黄酣化合物对于植物抗寒

性、抗虫性等的增强具有重要的作用[4川] 。 通过对

CHS 基因家族表达特性研究表明 ， 对于病原菌的侵

染、光辐射等环境胁迫， 不同生物体有着非常复杂

的时空调节模式 ， 在不同组织、不同时期具有表达

的特异性 。 在不同胁迫间存在共同的植物调节因

子，表明植物对不同胁迫反应的 相互联系

(crosstalking) [44 ] 。 不同种类生物体在逆境胁追条件

下耐性有很大差异，这与其体内的类黄酣化合物含

量、类型和结构等有密切关系。但目前对于类黄酣

在胁迫反应中的作用机制知之甚少。类黄酣化合物

的抗紫外辐射 ， 抗过氧化以及增强对病原菌的抗性

等的研究在国内外方兴未艾。 阐明类黄酣化合物缓

解胁迫所致伤害的分子机制，分离相应类黄酣生物

合成的相关基因 ， 进一步利用业已出现与行将发展

的遗传与生化工具改良植株，以提高作物胁迫抗
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性，对农业生产有巨大的应用价值 。
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Abstract: A hallmark of plant stress is the accumulation of the red or purple flavonoids. Many 

evidences proved that flavonoids played the important roles in plant stress protection. So the con­

tribution of plant flavonoids to UV -B protection, disease resistances and resistances to alurninum 

toxicity were outlined . Progress on defining the mechanisms 由at controlled the amounts and vari­

eties of flavonoids produced in plants in response to diverse environmental stress was also discussed . 
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