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硫代葡萄糖苷 $ 92;A>B68>25?1/ 简称硫苷/ 又名
芥子油苷 %及它们的衍生产物在植物防御、人类的
营养和抗癌方面具有特殊的作用 @ 所以长期以
来/ 它们的代谢受到人们的极大关注 @ 到目前为
止/ 对硫苷代谢的生化过程已经有了比较清楚的
认识 @ 特别是在拟南芥中/ 硫苷新陈代谢的大部

份结构基因都已经被鉴定/ 而且这些基因的功能
也得到了确定 @ 目前有关硫苷的研究/ 其重心已
逐渐转移到硫苷合成的调控、分布和降解/以及工
程改良硫苷谱的可行性/ 硫苷代谢与其他代谢途
径的关系等问题上来了 @ 本文重点讨论了拟南芥
中硫苷合成的核心途径 $ A>:1 C5?=D57 % 与生长素
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硫代葡萄糖苷合成核心途径与植物生长素微调
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摘 要&硫代葡萄糖苷是刺山柑 !"##"$%& &#%’(&" $ N5C1:B %和十字花科 $ )$"&&%*"*+"+ %植物中一类特有和重要的次
生代谢产物 @ 在植物体内/ 硫代葡萄糖苷的合成包括前体氨基酸侧链延伸/ 核心结构的形成和次级侧链修饰 .
个步骤 @ 利用核心结构合成途径上有关催化酶的基因突变体证明/ 后醛肟反应途径上任何催化酶基因的突变/
都将导致吲哚乙醛肟结构相似的吲哚乙酸 $ HOO% 含量变化 / 硫苷核心途径对生长素的动态平衡起着微调
$ J681)?;81 %作用 @
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动态平衡 $ %&’(&)*+),) -关系的最新进展情况 .

! 硫苷合成的核心途径

硫苷作为十字花科 $ !"#$$%&#&’#’ /+’,01 -和刺
山柑 $ (#))#"%$ $)%*+$#, (#)’"$ -等植物中的一类重
要的次生代谢产物 2 34 ! 5 4 是由三部分构成 $图 3 - 6
磺酸肟部分 $ )70/&8+*(9 &:,’( -、!;硫代葡糖部分
$!;*%,&;<07=&)( - 和 一 个 可 变 的 > 侧 链
$ ),9(;=%+,8) - . 磺酸肟和 !;硫代葡糖构成硫苷的
主体4又称为硫苷的核心部分?而不同类型的硫苷
则带有不同的 > 侧链 . 目前已经有一百多种结
构不同的硫苷被鉴定出来4 这种结构差异主要是

由 >基团替换造成的 2 @ 5 .
硫苷的生物合成是一个非常复杂的生理生化

反应体系4 涉及到的酶类 $蛋白质 -就有 !#多种4
通过对模式植物拟南芥 $ -"#.%/+)$%$ 01#2%#*# -、
油料作物油菜 $ !"#$$%&# *#)3$ - 等的研究发现4 硫
苷的生物合成也分为三部分6 前体氨基酸侧链延
伸 $ ),9(;=%+,8 (0&8<+*,&8 &/ +’,8& +=,9) -；核心结构
的形成 $9(A(0&B’(8* &/ *%( =&C( )*C7=*7C(- 和次级侧
链的修饰 $)(=&89+C1 ),9(;=%+,8 ’&9,/,=+*,&8)- 2D EF 5 .
硫苷核心结构的合成过程4 也叫核心途径 $ =&C(
B+*%G+1- 是所有硫代葡萄糖苷合成的共同部分 . 在
拟南芥中4这条途径分为 H个步骤$图 !-6第 3步4前
体氨基酸通过 IJKFL家族中的侧链专一性的细胞
色素 KDH#单加氧酶催化 $氧化-产生醛肟 2D4 F5 . 一般
将醛肟形成之后的所有反应统称为后醛肟反应

$ B&)*;+09&:,’( C(+=*,&8 - 4 参与反应的酶统称为后
醛肟酶 $ B&)*;+09&:,’( (8M1’() -；第 !步4在 IJKN@
家族的细胞色素 KDH# 催化下 4 醛肟进一步被氧
化成硝基化合物 $硝基 ;!; 吲哚 ; 乙烷 4 8,;
*C&;!;,89&010 (*%+8( - 或者腈氧化物 $ 8,*C,0( &:;
,9() - .这些强亲电子产物立刻与硫醇 $ *%,&0) - 化
合 物 反 应 形 成 O P烷 基 硫 肟 酸 共 轭 物
$ O;+0Q10*%,&%19C&:,’+*( =&8R7<+*() - 2N E 3# 5 . 在植物
体内4半胱氨酸有可能是硫醇的供体4但是这个共

轭的产生一般认为是自动反应过程4 是否为酶促
反应至今尚不十分清楚 2 D4 33 5；第 @步4 O P烷基硫
肟酸共轭物进一步被 I P O裂解酶 $ I;O 01+)( - 裂
解 4 转化为硫肟酸 $ *%,&%19C&:,’+*() -、丙酮酸
$ B1C7A+*( - 和氨 $ +’’&8,+ - . 在拟南芥中的 I P O
裂解酶为 OS>3 233 5；第 D步4硫肟酸在葡糖转移酶
$ <07=&)10*C+8)/(C+)( - STUFDV34 或者 O;TU$芸苔
属 - 的催化作用下 4 将尿苷二磷酸葡萄糖苷
$SWK;T0= - 上的葡糖基转到硫肟酸上形成脱硫硫
苷 $W()70/&<07=&),8&0+*( - 23! E 3D 5；第 H 步 4 糖基
$T07=&8( - 化的硫苷形成的最后一步是在 @X;氧 ;
磷酸腺苷 ;HX; 磷硫酸 $ @X;B%&)B%&+9(8&),8(;HX
;B%&)B%&)70/+*(4 KYKO-参与下4 脱硫硫苷硫酸化酶
$ )70/7C10+)( - 4 即 Y*OUH+4 Y*OUHZ 或 Y*OUH= 催化
脱硫硫苷硫酸化而形成硫苷 2 3D4 3H 5 .
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在拟南芥中4 通过对发育异常个体进行遗传
学筛选4 鉴定了几个在硫苷核心合成途径相关催
化酶上发生突变的基因4 这些基因通过相互作用
的代谢网影响吲哚硫苷和生长素吲哚乙酸 $ [YY-
的积累 . 第一组鉴定出的等位基因突变体
=1BN@+3 $ )7C3 \ C*1 \ +0/3 \ %0)@ - 4 其体内过量积累
$ &A(C;+==7’70+*,&8 - 游离型和结合型的 [YY4 并出
现典型的高植物生长素含量 $ %,<%;+7:,8 - 幼苗的
表现型4例如形成丰富的侧根和不定根4偏上性的
子叶 $ (B,8+)*,= =&*10(9&8) - 4 或延长的下胚轴
$ %1B&=&*10) -和叶柄 $ B(*,&0() - 23" E 3L 5等 . 遗传水平
上的破坏4使催化由 O P烷基硫肟酸 $ O;Y0Q10 *%,&;
%19C&:,’+*( - 转化为硫肟酸 $ *%,&%19C&:,’+*( -反应
的 I;O裂解酶失活 2 33 5 4 即阻断醛肟 $ B&)*+09&:,’(-
形成后的第 !个反应步骤4 结果导致与吲哚乙醛
肟结构相似的吲哚乙酸 $ [YY- 增加4 并且表现出
与 =1BN@Z3等位基因 $ )7C! \ C8*3 \ +*CD \ C(93 - 功能
缺失的表型类似 2 3#4 !# E !@ 5 . 醛肟形成后的第 @个反
应步骤是由葡 $萄 - 糖基转移酶 $ <07=&)10; *C+8);
/(C+)( - STUFDV3催化完成4 相应基因的突变导致
葡 $萄 -糖基转移过程被抑制4 结果也会诱导游离
型和结合型 [YY水平的升高4 其表现出的表型与
植物生长素过量产生 $ &A(CBC&97=*,&8 -植株的表型
一致 2 !D 5 . 因此4 抑制醛肟形成后的 @个连续反应
中的任何一个步骤4 都会伴随着吲哚硫苷产量的
下降和总的 [YY水平的增加 . 醛肟形成后的第 D
个连续反应是硫酸化4 OUH+是一个编码偏好芳香

图 ! 芥子油苷的基本结构

#$%& ! ’() *+,-.+-,) /0 %1-./*$2/13+)



!"第 # 期 $专辑 % 阮 颖等：硫代葡萄糖苷合成核心途径与植物生长素微调

图 ! 硫苷合成的核心途径 "加粗部分表示新形成的键 #

$%&’ ! ()* +,-* ./0)1/2 ,3 &45+,6%7,4/0*6 "8,49 ./-06 -*.-*6*70 7*1 3,-:*9 ;,796 #

族 的 脱 硫 硫 苷 底 物 的 磺 基 转 移 酶

$ &’()*+,-.&)/,-&/ % 012 3 4 突变此酶是否也会诱导相似
的 566积累4 目前尚没有这方面的报道4 有待进
一步研究 7
综合上述突变体表现出来的表型及生理特

征 4 8**9:-,9 和 ;*</. 等人提出了这样一个假
说= 抑制醛肟形成后的 >个连续反应而导致植株
出现高生长素植物表现型 $ <?@<A-’B?. C</.*+DC/&
*) C(-.+& % 4 是因为过量的吲哚 E > E乙醛肟
$ ?.9*(/A>A-F/+-(9*B?G/4 56HB% 转移到了 566的合
成途径中4 即硫苷核心合成途径对生长素途径起

着微调 $ )?./A+’./ %作用 0 !24 !I 3 7 这个假说得到了一
些转基因实验的支持= 过表达 $ *J/, /BC,/&&?*. %
56HB 形成的同工酶 ;KL"MN!4可同时增加吲哚硫
苷和 566水平4并且表现型几乎与 &’,! $催化从醛
肟到 OA烷基硫肟酸的反应 %突变体相同 0 !"4 !P 3 7 相
反4 FDC"MQ!、FDC"MQ>双重突变体却出现了在根中
缺乏吲哚硫苷和 566合成速率下降的现象4 而且
其表型与部份 566缺乏的植株的表型一致 0 !P4 !M 3 7
同样4 过度表达 56HB消耗酶 $ 56HBAF*.&’G?.@ /.A
RDG/ %基因 ;KLP>N1诱导子叶下胚轴 $ <DC*F*+D(& %
变短4 顶端优势消失和吲哚硫苷增加4 说明 56HB
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消耗降低了 %&&含量 ’ () *# + ,
-./01/和 2.3等人进一步认为 %&45是硫苷

核心途径与生长素合成途径两者之间的结合点)
或者说 %&45在吲哚硫苷核心途径与生长素合成
途径之间的动态平衡 6 .758/ 9:;1:0<.080 = 起着调
节分支点 6 >1?7@.<:>A B>./C9 D:8/< =的作用 ’ *#) E# + , 对
%&45 作为植物生长素动态平衡的一个分支点这
一潜在的生理作用的认识) 是由 >1F* G CAD"EB*
6催化从醛肟到 HI烷基硫肟酸的反应 = 突变体揭
示的 , 这个突变体是在一次筛选抑制光敏色素 2
6D9A<:C9>:;1) D9A2= 过表达株系对红光促进去黄
化反应突变体时分离发现的 ’ !E + , 有趣的是) 在野
生型中) 虽然 JKL"E2*以一种与 D9A2无关的方
式存在) 但是 JKL"E2*还是被红光诱导表达 , 因
此) 光诱导表达的 JKL"E2*被认为是通过提高吲
哚硫苷来降低 %&&水平) 进而抑制子叶下胚轴伸
长和其它幼苗去黄化特征的表达 ’ !E + , 这个观点也
得到了实验支持M %&&能诱导 JKL"E2* G HNO!和
NPQRS2* 表 达 ) 这 可 能 说 明 编 码 醛 肟 后
6 D:0<I.@F:58;1 =酶的几个基因 6或许包括 HNO* =是
受一个在 %&& 合成中的间接负反馈环 6 /1?.<8T1
U11FB.C3 @::D =协同调控 ’ !*) !S + ,

! 对具有共同 "#$%池的观点争议

现在对硫苷核心合成途径能微调植物体内生

长素 %&&含量变化的认识比较一致) 但对这两条
途径之间是否共有一个 %&45 池 6 . 09.>1F %&45
D::@ = 的观点有不同意见 , 通过对功能恢复的
A7CC.突变体的分析) V9.:和 -./01/等对植物生
长素和吲哚硫苷生物合成具有一个共同 %&45池
的观点又提出了置疑 , K7CC. 突变体能过量表达
黄素单加氧酶 6 U@.T8/ ;:/::5A?1/.01 = ) 这种酶在
体外能将色胺 6 <>AD<.;8/1) !I吲哚基乙胺 =氧化为
W X羟基色胺 ’ !") E# + , K7C..株系有点类似植物生长
素生产过剩的突变体 07>*) 07>!和 7?<RSB*) 其体
内的游离 %&&比野生型的大约多 Y#Z ’E# + , 而有
毒性的色氨酸类似物并不能阻止 A7CC.植物体内
这部分额外 %&&的产生) 说明额外 %&&有一个色
氨酸依赖型来源 , 如果假设 A7CC. 蛋白在 %&45
合成中起作用)可是令人惊奇的是与野生型相比)
KNJJ&I过表达的植物只轻微地减少了吲哚硫苷
水平 ’ !" + , 相反) 醛肟前 6 D>1I.@F:58;1=酶 JKLR(2!
的过表达显著地提高吲哚硫苷和 %&& 两者的水
平 ’ !R) !" + , 因此来自 KNJJ&途径 6一条假定的途

径 =的 %&45也不可能专门用于 %&&的合成 ’ !" + , 虽
然 KNJJ&催化的反应有待进一步与植物生长素
新陈代谢途径整合起来 ’ !$) !() E! + ) 但是对 A7CC.植
株显现的与假说 6即存在一个对吲哚硫苷和 %&&
两条合成途径都有贡献的共有 %&45 池 = 相吻合
的表现型这一现象可能有另外的解释 , 因为据报
道色胺能通过将氨基基团的电子孤对就近转位给

亚铁而结合到细胞色素 LSY#酶 JKL"E2*上) 而
紧密地结合到 JKL"E2*的活性位点 6[0约为 *"
";:@ G \= ’(+)并能竞争性地抑制 %&45氧化作用’!R) !"+,
而通过 KNJJ&催化色胺形成的 W X羟基色胺)由
于羟基化了的氨基基团更加类似 %&45 的肟基
团) 因此) 作为竞争抑制剂比色胺更加具有潜力 ,
如果这是真实的)在体内由 KNJJ&生产的 W X羟
基色胺将会抑制 JKL"E2*) 并导致吲哚硫苷含量
下降)同时多余的 %&45就像在 A7CC.和 07>!幼苗
中所描述的一样转入 %&&合成 ’ *#) !*) !" + , 用色胺处
理的野生型植物体内的吲哚硫苷减少的报道与这

上述推导出的情形是一致的 ’ *# + , 然而) 正如在牵
牛花 U@::]A突变体上所看到的 ’ E! + ) 这些研究并不
排除在硫苷核心途径之外存在一个通过 KNJJ&
进入 %&&的途径 ,
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