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植物花类化合物生物合成酶及其调控的研究进展

曾英 王仲朗

(中国科学院昆明植物研究所 650204) 

植物商类化合物的种类繁多 ， 用于食品工

业和轻化工业的挥发油 ， 抗疤新药青高素 ， 抗

肿瘤药物冬凌草素、 i每棠索 、 雷公藤素等均属

于日类物质。另外，在多种植物中发现了蜕皮

激素，从而促迸了养蚕业的发展。因此，研究

市类化合物的生物合成具有重要意义。

随着生物化学、 植物化学技术的提高以及

组织培养、同位素标记化合物的应用 ， 对·植物

商类生物合成有了比较深入的研究，确定了碳

骨架合成的各步反应酶[1，町，并开始着手研究

各种环化酶、而类合成酶等。最 近 Bach[ 3 J提出

HMGR (自-hydroxyrnethy 1 gl u ta ryl-coenzyme 

A reductase)在植物细胞周期方面起着重要的

调节作用 p 合成部位的研究从组织定住到细胞

定位都取得了比较一致的结果，从而进一步帮

助人们认识异戊二烯代谢途径的调控，全面了

解上述进展对朋究植物商类化合物的生物合成

及其同植物生长发育等方面的关系很有价值。

一 、 高捷生物合成酶

由 Goodwin[2J 的商类生物合成图示可将

植物商类化合物的生物合成分为三个阶段: 甲

瓦龙酸(1)的生物合成， 由甲瓦龙酸形成异戊

烯焦磷酸(2) ， 址后通过异戊烯基转移酶、环化

酶等形成各种商类化合物。该途径主干的各步

反应酶在以前的文章中有详尽阐述[1 内， 这

里介绍 HMGR，异戊烯基转移酶、 环化酶等的

研究进展。

日MGR 佳化 HMG-CoA 还原生成甲瓦龙

酸， 最先是在碗豆中在道了该酶的活性[町 ， 随

后在菊芋 (Hel~9号!快??ubsrosus) 、 胡萝卡 (Da-

ucus carota ) 、 假荆芥 (Nepeta cαtaria)蔽菜

(Spinacia oleracea) 等许多植物的质体、线粒

体及细胞质中都检测到 HMGR 活性[3，4 ，町，但

直到 1986 年 ， Bach 等人首次从萝卡黄化幼苗

中成功地分离井纯化得到 HMGR，对该酶的

性质和僵化特性才有了初步了解，认为 HMG

是一类与快结合的疏水 岳出j页 ， 分子量 180

KDa， 组成亚基 45 KDa，等电点 5.9 左右，

在甘油、 二硫赤薛:糖醇 (dithioerythritcl ， DTE) 

及聚乙烯隧(polyethylene ether, Biij) 的保护下
能耐受 67.5 'c 的 高温 30 分钟; HMGR 的特

异抑制剂 rnevinolin (曲霉代谢产物，结构见图

1 的化合物 3 )作为分子探针用于植物悬浮培

养细胞的蔽类合成研究[句，发现由 rnevinolin ，

造成的生民抑制可因加入甲瓦龙酸而缓解，认

为甲瓦龙酸是细胞韭民和分裂所必需的物质箩

植物激素如细胞分裂索 、 赤Z吕京等的生成都与

合成甲瓦龙酸有关，而 HMGR 被认为是甲瓦

龙酸合成途径上的限速反应酶， 因此 ， 认为

HMGR 与植物细胞生长周期密切相关。

催化 DMAPP(4) 与 IPP 生成 GPP(5) 并进

一步与 IPP 分子结合使碳链延长的酶统称为异

戌烯基转移酶或焦磷酸异戊烯合成酶。 Qgura

等最先从南瓜果肉捉取 并部分纯化了 FPP 合

成酶， 它不仅能 催化 IPP 与 GPP 1':'成 FPP，

还能从 IPP 与 DMAPP 合成 GPP 和 FPP，这

种连续催化的特点 也表现在来自猪肝和小球藻

的异戊烯基转移酶上[IJ。另外，在陆地棉、 豌

豆、菌麻植物中也检测到 FPP 什成附活性[ 8 ， Ð J.

离麻还用来研究 GPP 合成酶[8 ， a ] ， 至 于合
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图 1 本文提及的蔷类化合物骨架结构

1 . 甲瓦龙酸

2. 异戊二烯焦磷酸
3. mevinolin 
其中 Rl = CH3 ^ 

Rl 一 /γ， lJ LJ\4 
4. 二甲丙烯焦磷酸 DMAPP(x 为-opp 基因)

成破骨架更长的异戊烯基转移酶类，研究较多

的是三叶橡胶的橡胶转移酶[l l ](rubber transf­

erase) ， 而 Madhavan 等首次发现 了非乳汁植

物银胶菊 (Parthenium argentatum) 的橡胶转移

酶活性，并同榕属 、 大战属植物的橡胶转移酶

活性作了比较( 12] 。

环化酶在暗类生物合成途径中起着合成转

化的中心作用，环化市类化合物几乎只存在于

真核生物和高等植物体内，在鼠尾草属 、 菌香

属 、 松属、薄荷属等的植物中报道有环化酶的

活性存在，有的还进行了部分纯化 ( 13-1 5 ] 。按照

立体化学原则， Z 型结构的 NPP ( 7)是最合理

的环化 llí] 体，然而m乡 *'11植物的无细胞挺取物

5 . 收牛儿基焦磷酸 GPP

6 . 法 l见基焦磷酸 FPP

7 . 梅花基焦磷酸 NPP

8. α- li在烯
9 . ß-琼烯

10 . 沉香币E基焦磷酸 LPP

1 1. 并环戊二烯 p巳ntalenene
12 . capsid iol 

进行的酶反应表明，环化酶并没有绝对的底物

立体特异性， 可以从 NPP 或 GPP 环化生成

α- "Ø丧烯 (8 ) ，自- 菠烯 ( 9)等 ， 有人假设 GPP 在

环化前已进行 Z-E 异构变成了 NPP，但迄今

为止， 在生物体内没有发现这一反应的酶学证

据( 8 ]。用富含精油的植物无细胞系统研究单

环、二环惦烯的生成( 1 3】，进一步提出 GPP 的

环化并不丢失 C-1 上的氢原子， 而且 GPP 的

同分异构体 LPP 也可用作环化 酶的底物， 但

还没有确认 LPP 是一种自 由的中间产物。因

此，如图 2 表示的尽管是环 化酶的最合理机

制 ， 却仍然缺乏直接的实验证据。 由 GPP 环

化华).)(::i i:环戊二1rÎl. pentalenene( 11)在 Cant;[I 3 l
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4/LW 
←飞>--4:' •• H+ , 1) 

》\主主u哼主5
图 2 由不同底物形成环状单在(.]

HO~" ， 
2 3 

opp 

--回þ ---唱'

一-
胧牛儿基
焦磷酸

左旋
拧橡烯

左旋反式

宽 茜醇
茧苗嗣

图 3 留兰香茧篱国的生物合成( 14 J

的文章中有详细报道，他们发现了链霉菌

UC 5319 茵株的细胞提取物具有较高的井环戊

二姆合成商活性，用多位点标记的[8-3吨 ， 1 2 ，

13-U C] FPP 作为酶反应底物，根据 同位素在

产物并环戊二烯中的分布情况 ， 推测了反应进

程，并且认为两次环化都可能发生在同一活性

位点。

从有机化学的角度看，市占类化合物的生物

合成需要进行两方面的内容:碳骨架的形成和

功能基团的引入。有关破骨架的生物合成酶系

在上面已经谈到， 而引入功能基团时 发生在生

物体内的晦反应机制了解甚微， 其主要困难在

于得不到一定数量的重要中间产物，结梅比较

简单的单蔽荒i击回合成酶系已经弄清， 合成途

径见图 3[ 1 4 ] ， 其中起基的引入是靠左旋;咛攘

烯瓷化问 。

二 、 花类生物合成定位研究

随着生物合成酶系的深入研究，合成定位

也从组织定位发展到细胞定位。一般认为，分

泌结构内的秸类化合物是由分泌细胞合成的。

由这些细胞的超微结构可以看出它们活跃的分

泌代谢活动， 比如续随子 (Euphorbia lathyris) 
的三日是由乳汁细胞合成的[16]，留兰香的荒高

嗣仅在JDF毛细胞内合成并在此贮存。亚细胞定

位研究涉及到原生质休[町， 白色体[l7]，有色

体(1町，叶绿休[6] ， 细胞质及)些特殊结构的

未知细胞器[IB] ， 归结起来可以认为质体是合

成商类化合物的重要细胞器， 特别是单蔽完全

能够自离体的白色体、 有色体合成，而倍半蔽

类可能由细胞质 、 内质问合成。应麻幼苗经诱

导产生的抗毒 宗 casbeen (-种大环二 西化合

细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
    
  细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
    
  细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
 
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
    
  细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
 
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
    
  细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
 
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
    
  细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志



第 14 卷第 2 期 细胞生物学杂 志 69 

物)也是由其胚乳组织的原生质体合成的[叫 ，

而续随子乳汁的三暗化合物可能是在细胞的两

个不同部位合成的z 由 乙酸生成 HMG-CoA

的盹活性存在于细胞可 j容性部分 ; 由 HMG一

CoA 生成三布醇却是在一 种 单~膜包围的细

胞器内完成的[ 16] 。

三、生物合成的调节

细胞通过丰富的膜系统形成胞内隔离，以

此调节异戊二烯途径， 这是由 Goodwin 在

1958 年首次提出的[lS]，合成定位的研究进一

步证明了这一普遍的代谢调节机制。分子水平

的调节具体到酶和调节剂， 这方面的研究在植

物才开始不久。 HMGR 被认为是甲瓦龙酸合

成的限速反应酶，同动物细胞合成胆固醇的调

节类似，推测 HMGR 的调节是植物 商类生物

合成的粗调控[3 ， 7 ]。最近 ChappeJ11 1 5 ] 以烟草悬

浮培养细胞为材料， 研究了简醇及诱导 的 倍

半商类抗毒素 capsidiol (1 2 ) 的生 物合成 ( 图 4 ) 

测定了 HMGR 和分支位点(鳖烯合成酶、倍

半币E环化酶)的酶活性及其 同简醇和 capsidiol

乙1$1;辅酶 A

+ 
瓷甲基戊二歌辅酶 A

卜 HMGR
甲是戊酸

+ 
异戌二烯焦磷酸

+ 
收牛儿基焦磷酸

鳖烯合成酶 | 倍半商环化酶

+ + + 
íìl 醇+一+一法尼基一+一+类倍半暗

焦磷酸 (Capsidiol) 

+ 
类胡萝卡素

赤霉 素

泛酿
多商醇

图 4 筒酷、倍半宿类及其他类界戊二

烯化合物的生物合成途径( 15)

积累的关系 ， 结呆没有发现起关键调节作用的

酶位点， 虽然就简醇的合成来说，盗烯合成酶

的变化比 HMGR 更有E影响到简醇的合成速率

和积累 ， 但 capsidiol 的合成与诱导的 HMGR、

环化酶活性及监烯合成酶的活性都无关，所以

认为烟草悬浮培养细胞的类异戊二烯代谢调节

可能更复杂， 需 要多种iít} 活性的协调。 而

Dudley [9]认为蓝麻幼 苗受真菌侵染后合成

casbene 的最后两步 反应酶 (GGPP 合成酶和

casbene 合成酶 )是感染过程诱导的， 因为在不

受感染的幼苗中没有检测到它们的活性。由此

看来，植物秸类化合物的生物合成调控机制是

很复杂的， 除 了胞内隔离 、 限速步骤、 诱导酶

这几种调节外， 还可能存在一些更细微的调节

方式， 有待于进一步的研究。

植物商类化合物的种类远比动物的复杂，

如果进一步克服WiJ活性水平低 、 底物缺乏等困

难， 对植物商类生物合成的了解也将更加全面

深入， 值得-j芜的是， 植物商类生物合成在基

因水平的研究尚未见报道。

摘要

本文综述了植物商类化合物的生物合成在

以下三方面的研究概况: 酶系 、 合成部位及异

戊二烯代谢途径的调控。
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梯 度场区和同源异型框基 因

E . M . De Robertis, E. A . Morita + K .W. Y cho 

冒 l 窗

本文的目的在于提高现代发育生物学家们对形态

发生梯度场区 (gradient field )这个古老概念的注意。

图 1 是 1934 年对两栖类神经胚的描绘。实验胚胎学已

揭示出在任何分化信息出现以前， 胚胎发育早期已有

器官形成场区的存在把蝶螺胚胎的组织块异位移植，

在发育晚期，这些细胞场区将生成不同的器官如前胶、

后肢、尾平衡器以及鲤等。 这些"形态发生场区"的细胞

均能"调整" ， 即经过一系列的人工手术仍可发育为正

常结构。例如z 把场区的一部分切除或把未决定的组织

移入场区 ，都能形成正常结构。假如把场区分成很多部

分， 也会得到多个完整的结构。 很多书籍提到这种观

察结果 (Huxley 和 de Beer , 1934 ;Weiss , 1939; Child , 

1941)尤其是 H皿ley 和 de Beer 的 《实验胚胎学的基

本原理》有丰富的内容， 值得大力推荐。

在 40 年代胚胎场区的研究逐渐失去了黄金时代 。

大概因为它们被认为是抽象的、 几乎是玄奥的、 只能

在移植以后才能被揭示的形态发生的动力。 这种同样

的性质也可用已经引起广泛注意的分级的位置信息

(Posit ional information )模型来解释(Wolpert ， 196 9 ，

1989) 。 对分化中细胞场区分析的另一重大进展是极

协调 (Polar coordinate)模型的提出 (French et al , 

1976) ， 它能够解释环形和辐射形的一系列位置信息，

不再借用梯度的概念 ， 在对一个场区经过手术操作后

Hl易区 f

:，M年场区'

平衡44 ，乙、时区跑前!民场区后!战场区
哆J区 i元12\:

因 1 两栖类神经胚示实验分析发现

的主要形态发生场区的位置
(据 Huxley 和 de Beer , 1934) 

即可观察到调整现象。

目前， 分子标记的发展使得追踪在发育晚期形成

各器官的胚胎细胞场区成为可能。 在这方面综述一下

胚胎场区的某些特性可能是有用处的。

胚胎中 的 场区

形态发生场区的概念来源于 Ross Harrîson (1918) 

对蝶顿前肢发育的研究。 他指出在早期神经胚中胚层

套(也称侧板或休璧层)中有盘状的一群细胞移植到胚

胎的不同区域后已经获得了形成前肢芽的潜能. 尽管

此时侧板申胚层只由完全相同的一层细胞组成， 但产

生前肢的区域却占有非常准确的位置， 在第三到第五

. 本文译自 Deve. ， 1 991 ， 112: 669-678. 
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