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十字花科蔬菜萝卜硫素合成代谢相关基因及外源调控
毛舒香  王军伟  徐浩然  邹苗  黄英娟  柏艾梅  王圣泽  黄科*  吴秋云*

(湖南农业大学园艺园林学院, 长沙 410128)

摘要      萝卜硫苷是十字花科蔬菜中一种重要的次级代谢产物, 其水解产物萝卜硫素对人体

有明显的抗氧化和防癌抗癌功效。在十字花科蔬菜中萝卜硫素的前体物质萝卜硫苷的合成阶段分

为: 氨基酸侧链的延长、核心结构的形成、侧链的次级修饰; 萝卜硫苷经由黑芥子酶水解成萝卜硫

素。该文综述了萝卜硫苷合成及调控相关基因(BCAT、MAM、CYP79/CYP83、AOP和MYB基因家族)
的研究进展, 及外源物质如: NaCl、肥料(硫、氮、硒)、植物激素(茉莉酸甲酯、油菜素内酯、生长素)、
氨基酸等对萝卜硫素合成代谢途径的影响, 为萝卜硫素合成代谢途径从基因表达方面进行深入研

究奠定理论基础。
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Anabolism Relative Genes and Allogenic Material 
Regulation of Sulforaphane in Cruciferous Vegetables

Mao Shuxiang, Wang Junwei, Xu Haoran, Zou Miao, Huang Yingjuan, Bai Aimei, Wang Shengze, Huang Ke*, Wu Qiuyun*
(College of Horticulture and Landscape Architecture, Hunan Agricultural University, Changsha 410128, China)

Abstract       Glucosinolates are important sulfur-rich secondary metabolites in cruciferous vegetables, and 
the hydrolysate (sulforaphane) has important anticarcinogenic and health-promoting antioxidants biological role 
for human. This overview includes genes in glucosinolates biosynthetic pathway, i.e. side-chain elongation of 
precursor amino acids, formation of the core glucosinolate structure and side-chain decoration and in glucoraphanin 
degradation, such as: BCAT, MAM, CYP79/CYP83, AOP and MYB gene families, and incorporates allogenic 
material that to influence sulforaphane accumulation, e.g. NaCl, fertilization (S, N, Se), phytohormones (JA, BRs, 
IAA), amino acid and so on. This work was to lay theoretical foundation from gene expression of the pathway on 
sulforaphane biosynthesis and metabolism. 

Keywords       glucosinolates; glucoraphanin; sulforaphane; gene; allogenic material

萝 卜 硫 素(1-异 硫 氰 酸-4-甲 磺 酰 基 丁 烷, 
sulforaphane, SF)是一种异硫氰酸盐, 由十字花科植

物特有的次级代谢产物硫代葡萄糖苷(glucosinlates, 
GLS)经黑芥子酶(myrosinase enzyme)水解而来[1-2]。

萝卜硫素是迄今为止公认的在蔬菜中已知最强的抗

癌、防癌天然活性成分之一[3], 能在癌症前期、中

期、扩散期发挥极强的抗癌抑癌作用, 尤其对肝癌、

乳腺癌、肺癌、食道癌、前列腺癌和胃癌具有较强

的阻断作用。萝卜硫素在十字花科蔬菜中大量存在, 
以甘蓝类蔬菜含量最高, 但其含量因基因型的差异中
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而存在较大的差异[2]。此外, 萝卜硫素合成代谢还

受诸多的外界环境条件影响, 如外源信号物质、温

度、光照、机械伤害、昆虫取食等[4-5]。外源物质诱

导是提高十字花科蔬菜中萝卜硫素含量的一种有效

和简便的方法[5], 具有较高的利用前景和研究价值。

本文在前人研究的基础上总结了萝卜硫素合成过程

中的相关代谢基因和调控基因以及外源物质对萝卜

硫素的调控作用, 以期对十字花科蔬菜中萝卜硫素

的代谢调控提供借鉴。

1   萝卜硫素合成相关基因研究进展
萝卜硫素在青花菜中最早被发现[6], 由脂肪族

硫苷4-甲基亚磺酰丁基硫苷(glucoraphanin, RAA)降
解而成的一种异硫氰酸盐。RAA又称萝卜硫苷, 分
子式为C12H22NO10S3(图1), 相对分子质量为436.5。
萝卜硫素在萝卜硫苷的降解产物中含量最高[7]。萝

卜硫素的合成代谢途径较为复杂。萝卜硫素的合

成以甲硫氨酸为起始底物, 后经历从氨基酸的延伸

到醛肟的生成, 再经过氧化、裂解和硫酸化等作用

而形成最终的硫苷, 此过程可概括为: 硫苷R侧链延

伸、硫苷核心结构合成、硫苷R侧链修饰(图2)。根

据R侧链的不同, 硫苷又分为脂肪族硫苷、芳香族硫

苷和吲哚族硫苷[8]。最后, 当植物组织受到损伤时, 

储存于液泡中的硫苷与储存在胞质中的黑芥子酶相

结合, 脂肪族硫苷被水解生成萝卜硫素[9]。

1.1   参与硫苷侧链延伸的基因

硫苷合成的前体氨基酸在合成核心结构之前, 
单个氨基酸需要通过一系列的缩合反应以延长氨

基酸侧链。该过程由支链氨基酸转氨酶(branched-
chainaminoacidamino-transferase, BCAT)发生脱氨

基作用, 生成与之相应的含氧酸, 随后进入一个由3
个连续的酶催化并依次交替的循环中: 由MAMs催
化的缩合反应、IPMIs催化的异构化反应和由IPM-
DH催化的氧化脱羧作用。经过循环, 将亚甲基基团

(-CH2-)加在氨基酸的侧链上[10-11]。

BCAT是包括了7个基因的基因家族, 在硫苷侧

链延长中起到脱氨基作用。酵母互补的实验中发现, 
BCAT4酵母(Saccharomyces cerevisiae)突变体未能恢

复BCAT缺陷[12]。Schuster等[13]证实了BCAT4能够在

体外催化甲硫氨酸生成相应的含氧酸, 对甲硫氨酸

和其同源衍生物表现出很高的活性。但在BCAT4突
变体中脂肪族硫苷的含量明显减少, 仅为原来的一

半, 而游离的甲硫氨酸明显增加, 这表明BCAT4催化

了硫苷侧链延伸的脱氨基作用。同时, BCAT4的活

性还受机械损伤及病虫取食等因素影响[14]。此外, 
尹玲[15]推测, BCAT4可能参与植物防御的调控反应。

CH3SO(CH2)4

C6H11O5

SO3
–K+O

C

N

S

图2   萝卜硫素的生物合成途径(根据参考文献[15]修改)
Fig.2   The biosynthesis pathway of sulforaphane (modified from reference [15])

图1   萝卜硫苷的基本结构

Fig.1   The structure of glucoraphanin
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在BCAT3缺失突变体中, 有长链脂肪族硫苷积累, 而
拟南芥中, 来源于缬氨酸和亮氨酸的长链脂肪族硫

苷一般不积累, 且体外重组实验显示, BCAT3对亮氨

酸、异亮氨酸和缬氨酸以及甲硫氨酸来源的含氧酸

的转氨作用有很高的活性[16]。但是, 目前BCAT4和
BCAT3这两个基因在硫苷R侧链延伸中的脱氨基和

转氨基作用方面需要进一步深入的研究。

甲硫烷基化苹果酸合成酶(methylthioalkyl-
malatesynthase, MAM)基因家族主要控制以甲硫氨

酸为起源的脂肪族硫苷侧链延长[17-18]。由于MAM基

因功能在不同生态型植物中存在差异性, MAM1基
因在拟南芥Columbia生态型的甲硫氨酸侧链延长的

循环缩合反应中, 参与前两个循环, 且其编码生成的

甲硫烷基化苹果酸合成酶, 能用于催化甲硫氨酸链

中的1~2个亚甲基, 使单同源甲硫氨酸延长为双同

源甲硫氨酸, 形成有3~4个碳侧链的脂肪族硫苷[23]。

而MAM1基因在拟南芥Landsberg erecta生态型中却

没有此种催化活性[17], 该发现解释了不同生态型之

间硫代葡萄糖苷存在差异的原因。Kroymann等[21]

研究发现, 在拟南芥中, MAM2基因仅能在甲硫氨

酸侧链延长的第一个缩合反应中起到催化作用, 而
MAM3基因在其全部六个循环中都能催化。

MAM1和MAM3基因对外源MeJA处理响应强

烈, 并且有相同变化趋势。在MAM1缺失的突变体中, 
MAM3对MeJA响应强烈, 并且呈现先升高后略微下

降的趋势, 而在MAM3缺失突变体中, MAM1对MeJA
的响应相对微弱, 且MAM1的表达量也较低。可能

的原因是MAM1的底物范围窄、专一性高、效率高, 
而MAM3的底物范围宽、专一性低、效率低。外源

SA的处理, 在短期内会先抑制MAM1和MAM3, 一段

时间后表现为促进作用[26]。

1.2   参与硫苷核心结构合成的基因

硫苷核心结构合成的途径主要是将侧链延

伸后的氨基酸经过一系列酶的催化反应合成硫

苷的核心结构, 已经确定了的中间产物有: 乙醛肟

(aldoximes)、S-烷基硫代烷肟(S-alkylthiohydroximates)、
N -羟基氨基酸 ( N - h y d r o x y a m i n o a c i d s )、脱

硫硫苷( d e s u l f o g l u c o s i n o l a t e s )和硫代肟基酸

( th iohydroximicacids)等。多功能酶细胞色素

P450(CYP450)催化氨基酸转化为乙醛肟这一关键步

骤的发现, 硫苷核心结构合成过程共包括5个步骤、

13个酶参与[3]。

第1步, 细胞色素P450(cytochrome P450)中的

CYP79酶家族单加氧酶催化将前体氨基酸转变为

乙醛肟[23-24]。研究发现, 细胞色素P450的同族物

CYP79家族中有7个有功能的同族体在拟南芥中被

成功鉴定出来, 其中有5个得到确认, 它们能催化氨

基酸形成乙醛肟–硫苷前体。然而CYP79家族中同

族体对底物具有特异性, 其中CYP79A2的催化底

物为苯丙氨酸以产生芳香族乙醛肟, CYP79B3和
CYP79B2的催化底物为色氨酸以产生3-吲哚–乙醛

肟(indole-3-acetaldoxime, IAOx), 而甲硫氨酸的衍

生物由CYP79F1和CYP79F2催化, 合成脂肪族乙醛

肟。在拟南芥CYP79A1超表达突变体的研究中, 羟
苯甲基硫苷水平显著上升, 而野生型无此现象[25]。

CYP79A2基因在大肠杆菌中的表达能够积累苯丙基

硫苷[26]。有研究者认为, 超表达外源CYP79同族体, 
或者下调、剔除和超表达内源CYP79同族体, 均能

引起植物体内硫苷含量的变化[25]。

目前, 相关研究表明, CYP79B2在硫苷合成和生

长素合成的过程中起重要作用。宋傲男等[27]同时在

甘蓝型油菜高秆高硫苷品系(野生型)、矮秆高硫苷

品系(突变体)、高秆低硫苷品系(突变体)中克隆了

CYP79B2, 分析该基因在不同品系不同组织不同时

期的表达量发现, CYP79B2基因的相对表达量在矮

杆突变体中低于野生型, 且高硫苷品系高于低硫苷

品系的表达量。他们的结果表明, 植株矮化和种子

硫苷含量减少可以使甘蓝型油菜中CYP79B2家族基

因表达量降低。在拟南芥中, CYP79B2、CYP79B3
在地上组织中的表达量相对较低, 而根中的表达量

较高并且明显受到低温、渗透胁迫、高盐和高温的

抑制[28]。

第2步, 乙醛肟被细胞色素P450中的CYP83家
族酶催化形成氧化腈(nitrileoxide)或不稳定酸式硝

基化合物(aci-nitrocompounds)。其中, 脂肪族的乙醛

肟由CYP83A1催化, 而色氨酸和苯丙氨酸来源的乙

醛肟由CYP83B1催化。随后被活化的氧化腈或硝基

化合物在非酶促条件下自发的与硫醇(thiols)类的硫

供体结合[34], 形成S-烷基硫肟酸共轭物(S-alkylthiohy
droximateconjugates)[3]。

Weis等[30]研究拟南芥CYP83A1缺失突变体和十

字花科白粉菌时发现, 与野生型相比, 缺失CYP83A1
基因导致拟南芥脂肪族硫苷显著减少的情况下, 对
十字花科白粉菌的敏感性增强。该发现说明, 拟南
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芥中由CYP83A1基因调控生成的脂肪族硫苷能在真

菌的防御中起到积极作用。有研究发现, CYP83A1
以其具有的代谢吲哚族乙醛肟, 在转入过表达

CYP83A1基因的CYP83B1剔除的拟南芥突变体中, 
使得敲除CYP83B1拟南芥突变体中能有吲哚族硫苷

的合成, 说明CYP83A1功能上可以弥补CYP83B1基
因的功能。在CYP83A1过量表达的转基因植株还显

示出早花现象, 说明植物体中激素含量也相应增加, 
预测CYP83A1基因与激素合成有关[30]。

第3步, S-烷基硫肟酸共轭物被C-S裂解酶(C-S 
lyase)裂解, 形成三种物质, 氨、硫肟酸和丙酮酸。

当前, C-S裂解酶SUR1在油菜、甘蓝和拟南芥等植

物中得到了纯化[31-32]。

第4步, 葡萄糖基转移酶(UDP-glucosyltransferase, 
UGT74B1)或葡萄糖基转移酶(S-glucosyltransferase, 
S-GT)催化硫氢肟与葡萄糖结合生成无硫硫苷。其

中, 苯丙氨酸来源的硫氢肟由UGT74B1催化, 而甲

硫氨酸来源的硫氢肟由UGT74C1催化[33-34]。

第5步, 3′-磷酸腺苷-5′-磷酸硫酸(3′-phosphoa-
denosine-5′-phosphosulfate, PAPS)参与脱硫硫苷磺

酸基转移酶 (desulfoglucosinolate sulfotransferase, 
AtST5a、AtST5b或AtST5c)催化脱硫硫苷的过程, 
从而形成硫苷的基本结构[35]。在拟南芥中, 目前已

发现了SOT16、SOT17和SOT18等三种磺基转移酶。

其中, SOT16负责催化色氨酸和苯丙氨酸来源的脱

硫硫苷, 而SOT17和SOT18负责催化长链的脂肪族

脱硫硫苷[36]。

1.3   参与硫苷R侧链次级修饰的基因

硫苷的生物活性在一定程度上取决于其R侧链

的结构, 将硫苷的R侧链进行不同的修饰, 可产生出

结构和特性非常丰富的硫苷, 使得硫苷的降解产物

具有丰富的物理化学性质[37]。脂肪族硫苷的R侧链

修饰主要包括氧化、羟基化、烯基化和苯甲酰化

等[23]。

硫苷的R侧链的修饰, 由AOP(2-oxoglutarate-
dependent dioxygenases)基因家族参与完成。目前, 
已经在拟南芥中, 用QTL定位技术发现了控制脂肪

族硫苷侧链变异的四个基因位点, 为GS-ELONG、

GS-OX、GS-AOP和GS-OHP[38]。GS-AOP位点由GS-
ALK和GS-OHP两个紧密连锁的位点组成[10], 进一步

精细定位发现了GS-Null位点。GS-ALK、GS-OHP、
GS-Null分别调控烯烃侧链, 羟烷基侧链和甲酰基侧

链的合成。利用两种不同生态型的拟南芥重组自交

系, 鉴定出AOP1、AOP2和AOP3三个基因[19]。有研

究发现, AOP2能够催化3-甲基亚磺酰丙基硫苷和4-
甲基亚磺酰丁基硫苷形成相应的烯烃基硫苷, AOP3
能够催化3-甲基亚磺酰丙基硫苷转化为3-羟基丙烷

硫苷。AOP1被认为是AOP2和AOP3起源祖先基因, 
其功能还需进一步鉴定[15]。在杜海等[28]的研究中, 
脂肪族硫苷合成相关基因在营养组织中具有较高的

表达量, 在种子组织中的表达量则相对较低。

1.4   参与萝卜硫苷降解的相关基因

当植物组织受到机械损伤后, 储存在植物细胞

液泡中的硫苷和特定蛋白体中的硫代葡萄糖苷酶(通

图3   萝卜硫苷的生物合成途径(根据参考文献[15]修改)
Fig.3   The biosynthesis pathway of glucoraphanin (modified from reference [15])
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常称芥子酶, myrosinase, MY)相遇, 硫苷降解成大量

的生物活性物质, 如异硫氰酸盐和腈等[39]。在反应

过程中, 硫苷首先水解成一种不稳定糖苷配基(硫代

天冬氨酸异羟肟酸-O-磺酸盐)和一个葡萄糖分子, 不
稳定糖苷配基依赖其结构、Fe离子浓度、pH值和表

皮特异硫蛋白(epithospecifier proteins, ESP)重排而形

成不同的产物。异硫氰酸盐, 在中性条件下(pH值为

5~7范围内)由糖苷配基降解生成[3]。黑芥子酶是一

类同功酶, 在芸苔属植物中主要由MA、MB和MC基
因家族编码内源硫代葡萄糖苷酶[40]。Barth等[41]的研

究发现, 拟南芥中的硫代葡萄糖苷酶主要由TGG1、
TGG2等TGG(beta-thioglucoside glucohydrolase)家族

基因编码调控, 且生物活性受到pH值、温度和一些

离子的影响。

2   萝卜硫素合成调控相关基因
由于萝卜硫素具有的独特生物学功能, 近年来

大量关于萝卜硫素合成与调节基因的研究已经展

开。研究结果显示, 萝卜硫素合成途径的四个阶段

中BCAT、MAM、CYP79/CYP83、AOP基因家族决

定萝卜硫素的基本结构, 而MYB基因家族为转录因

子调控上述基因表达[3]。

植物MYB转录因子最早在1987年被发现。随着

对MYB基因研究的深入, 学者发现, 其普遍存在于植

物中, 在转录调节中作为调节蛋白起着非常重要作

用[42]。MYB转录因子参与了对植物次生代谢、植物

生长中的信号转导、植物细胞形态的建成和分化、

生物和非生物胁迫的应答的调控等[42]。

MYB是植物转录因子中最大的家族之一。在众

多的MYB转录因子中, R2R3-MYB是转录因子数目最

多的一类转录蛋白[43]。R2R3-MYB的转录因子中, 调
节硫苷代谢的主要是第12亚组的6个成员: MYB28、
MYB29、MYB34、MYB51、MYB76、MYB122[49], 其
中, 脂肪族硫苷合成由MYB28、MYB29和MYB76调
控, 吲哚族硫苷合成由MYB34、MYB51和MYB122调
控。目前的研究结果显示, 这6个MYB调控因子均为

正调控因子, 且这6个基因的过量表达可由外源激素

施用或受伤诱导引起, 从而使植株体内脂肪族硫苷

和吲哚族硫苷得到积累[8]。MYB28基因在脂肪族硫

苷合成中起着关键作用, 调控甲硫氨酸衍生成脂肪

族硫苷的整条通路, MYB29基因还参与由茉莉酸甲

酯介导的脂肪族硫苷合成[19]。

Sønderby等[45]的研究发现, MYB28、MYB29和
MYB76基因的表达水平, 与其在缺失突变体中硫苷

的累积水平不是十分耦合, 这表明, 硫苷调控因子对

硫苷的积累可能不是简单的线性关系, 可能有着部

分相似的硫苷累积的表型。Sønderby等[45]推测, 在
植物硫苷代谢过程中, 当一个或一类调控因子功能

缺失后, 其他相似的调控因子则会被激活并弥补这

种缺失, 以维持植物体内硫苷水平的动态平衡。

此外, 研究发现, 植物体内的MYB28受到外源

施入糖水平的刺激, 诱导其表达量升高, 与其同源性

最高的MYB29则负责响应茉莉酸甲酯来调控硫苷代

谢, 但其表达受到水杨酸的抑制[8]。

MYB34、MYB51和MYB122是调控吲哚族硫苷

合成的转录因子, 在MYB34基因的超表达转基因植

株中被发现, 叶片中吲哚族硫苷得到积累, 而叶片中

几乎检测不到MYB34的表达, 这解释了硫代葡萄糖

苷的分子运输机理。触摸或受伤能够诱导MYB51
基因并过量表达, 吲哚族硫苷合成基因启动子也由

MYB51激活表达, 该基因调控CYP79B2、CYP79B3、
CYP83B1、UTG74B1等吲哚族硫苷合成相关基因

的表达[15]。MYB122单独过表达或功能突变对植物

吲哚族硫苷的影响不显著, 而Frerigmann等[46]发现, 
MYB122可以不依赖于MYB34和MYB51在植物体内

单独作用。

有研究进一步发现, 吲哚族硫苷代谢途径上

的吲哚-3-乙醛肟(IAOx)和一些吲哚族硫苷的衍生

物, 是植物体内合成植保素(camalexin)、生长素以

及一些色氨酸来源的代谢物的共同底物, MYB34和
MYB51通过调控IAOx的流向可以调控这些代谢产

物[47-48]。

3   外源物质调控萝卜硫素
在前人的研究中, 外源信号物质能影响到萝卜

硫素在十字花科蔬菜植株体内的积累, 下面从NaCl、
植物激素、肥料、氨基酸四个方面论述其对萝卜硫

素合成的影响。

NaCl能作用于硫苷合成和黑芥子酶系统, 从
而对萝卜硫素合成产生影响。研究表明, NaCl能积

累青花菜中的硫苷, Carmen等[54]发现, 与40 mmol/L 
NaCl处理拟南芥相比, 80 mmol/L NaCl处理的芥兰

叶片中硫苷含量明显偏高, 这和Zaghdoud等[50]的实

验结果一致。在生长4天和7天的青花菜苗中, NaCl
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的施用反而降低了硫苷的含量, 这可能与青花菜幼

苗快速生长过程中Na+和C1–有效利用有关, 且黑芥

子酶在青花菜幼苗中的活性也会被高浓度NaCl抑
制[51]。有研究发现, 在盐胁迫下甘蓝中的硫苷含量

比在正常生长条件下要低[52]。对于耐盐的小盐芥, 
较高的盐浓度能够提高黑芥子酶的活性和硫苷的生

物合成[29]。在十字花科植物中, 硫苷含量和黑芥子

酶的活性受植物本身耐盐性影响, 而且也受到植物

不同生长阶段的影响。

硫苷是植物体内S和N的次生代谢物, 在植物生

长过程中硫肥和氮肥的施用直接影响着萝卜硫苷的

降解产物萝卜硫素的含量, 在Schonhof等[58]的研究

中, 施氮肥会引起青花菜中硫苷含量的下降而氮素

的缺失会使青花菜植株中硫苷积累。但是在对油菜

和印度芥菜的研究中, 结果与青花菜相反。这说明, 
氮素的施用对不同品种的植物的响应度不同[59-60]。

S肥对多数十字花科蔬菜中硫苷的含量都有促进作

用, 而土壤中硫素的缺乏, 会使植物体内硫苷含量减

少, 以满足其他需硫的生长代谢过程[61]。在青花菜

苗生长过程中增施K2SO4会增加硫苷的含量[62]。硒

有着与硫相同的代谢途径, 能够影响植株对土壤中

硫的吸收, 以此引起植株生物合成和代谢的变化, 尤
其影响含硫化合物的合成, 因此硫代谢和硒代谢引

起了很多学者的关注。林俊城等[63]认为, 硒能降低

青花菜中吲哚族硫苷、脂肪族硫苷含量以降低植物

体内总硫苷含量, 经过硒处理的萝卜硫素含量是未

经硒处理萝卜硫素含量的15%, 这表明, 硒硫在植物

代谢过程中有着竞争抑制的关系。

金属离子Ca2+、Cu2+、Mg2+、Fe3+、Fe2+由于能

改变蛋白结构而影响黑芥子酶活性, 不利于萝卜硫

素的合成[64]。

一些植物激素的刺激, 能使植物体内萝卜硫素

含量升高, 如茉莉酸甲酯、油菜素内酯和生长素等。

Liuann等[53]的研究显示, 250 μmol/L茉莉酸甲酯的施

用能显著增加青花菜中吲哚族硫苷的含量, 同时脂

肪族硫苷含量变化不大。Van等[54]在独立实验中获

得了同样的实验结果, 茉莉酸甲酯的施用使得吲哚

族硫苷的含量提高了3至20倍。在油菜素内酯对拟

南芥硫苷含量的影响中, 硫苷水平呈下降趋势[55], 该
结果与青花菜相同。由于吲哚族硫苷和生长素吲哚

乙酸共同前体物质都是吲哚乙醛肟, 所以生长素的

施用能够显著提升青花菜中硫苷的水平, 以吲哚族

硫苷更为显著[56]。但生长素对硫苷含量的效应还受

生长素的种类和浓度影响, 0.1 mg/L吲哚乙酸能显著

提高硫苷的含量, 相同浓度的吲哚丁酸和萘乙酸则

会降低硫苷水平[57]。

氨基酸是萝卜硫素的最初合成前体, 如甲硫氨

酸, 则萝卜硫素的含量也受外源施入的氨基酸影响。

在翟志亭等[65]的实验中, 不同种类氨基酸喷施没有

引起甘蓝叶片中硫苷的组分改变, 而能显著影响总

硫苷含量, 甲硫氨酸和半胱氨酸喷施使萝卜硫素的

含量积累。甲硫氨酸能提高7天苗龄青花菜芽的脂

肪族硫苷, 色氨酸则能使吲哚族硫苷增加近2倍, 同
时使萝卜硫素含量升高[66]。

4   问题与展望
迄今为止, 萝卜硫素是公认的抗癌活性最强的

代谢物质, 其合成代谢途径越来越引起人们的广泛

关注。但在基因层面上, 研究者在萝卜硫素的合成

前体硫苷上的研究较多, 且主要集中在模式植物拟

南芥上。在对拟南芥的研究中, MAM家族基因不同

生态型中的硫苷合成存在明显的差异, 在十字花科蔬

菜中, MAM家族基因对萝卜硫素的合成前体萝卜硫

苷的影响还需开展深入的研究。AOP家族基因在植

物不同器官中的表达量不同, 控制催化4-甲基亚磺酰

丁基硫苷形成相应的烯烃基硫苷的AOP2基因在茎和

叶中的表达量大于花中的表达量[28]。实验证明, 十字

花科蔬菜的花和种子中萝卜硫素的含量高于其他植

物器官, 这引发研究者对硫苷在植物体内运输机理的

思考[67]。3类硫苷在植物体类的比例受到外源物质的

影响, 而我们的目标物质脂肪族萝卜硫苷在外源物质

的影响下将如何变化, 还需要进一步研究。萝卜硫

素的合成还受到黑芥子酶系统的作用, 外源物质对

编码和调控黑芥子酶生成的基因的影响、黑芥子酶

在特定十字花蔬菜中的活性及酶解条件都会影响获

得萝卜硫素的量。

综上所述, 为得到高萝卜硫素含量的十字花科

蔬菜, 还需利用外源物质的刺激, 结合现有的基因功

能分析、转录组分析及代谢组分析等技术, 逐步弄

清萝卜硫素合成代谢过程中相关基因调控和转录的

机理, 从基因层面解释萝卜硫素在十字花科蔬菜中

萝卜硫素含量变化的原因。本文综述了影响十字花

科蔬菜萝卜硫素合成代谢相关基因及外源物质调控

的影响, 旨在获得高萝卜硫素蔬菜的生产方法, 并且
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通过对萝卜硫苷降解条件的调控, 提高萝卜硫苷水

解过程中萝卜硫素的产量。
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