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摘  要：芥子油苷是主要存在于十字花科植物中的一类次生代谢物质, 具有重要的生物学功能, 如参与植物自

体免疫反应, 与植物对病原微生物侵染或昆虫攻击的防卫反应有关, 并具有抗癌活性。目前芥子油苷生物合成

的主要途径已经基本阐明, 关于其代谢调控网络的研究是一个新的研究热点。葡萄糖既可满足植物生命活动所

需的物质和能量, 又可以作为信号调控多种物质代谢过程, 且葡萄糖信号转导途径的相关研究已经取得较大

进展。本文综述了当前芥子油苷代谢调控和糖信号转导的研究现状, 并对糖信号转导途径调节芥子油苷代谢

的分子机制研究进行了展望。 
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ABSTRACT: Glucosinolates, mainly existing in cruciferae plants, are a group of secondary metabolites. Glu-
cosinolates and their degradation products are known to play important roles in plant interaction with pathogens 
and herbivores. In addition, they are also important for human health because of the remarkable 
anti-carcinogenic activity. Although the core pathway of glucosinolate biosynthesis has been clarified, the 
regulation network of glucosinolates remains to be further elucidated. Glucose is not only a universal substance 
and energy source preferred by most organisms, but also a signal molecule modulating many developmental 
and metabolic processes. Great progress has been made in glucose signaling in recent years. Herein, we review 
the current progress of studies on glucosinolate metabolism and glucose signaling, and future studies on regula-
tion mechanism of glucose signaling in glucosinolate metabolism are highlighted. 
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1  引  言 

芥子油苷(glucosinolate)是主要存在于十字花科

植物中的一类含氮含硫的植物次生代谢物质。芥子油

苷及其代谢产物具有重要的生物学功能, 如参与植

物自体免疫反应, 与植物对病原微生物侵染或昆虫 

攻击的防卫反应有关, 并具有抗癌活性等[1-5]。芥子

油苷的生物合成与代谢是一个非常复杂的过程, 受
到多种信号分子的精细调控, 关于其代谢调控网络
的研究已成为该研究领域中的一个新的热点。糖类物

质不仅可以为生物体生长发育提供能量, 还作为一
种重要的信号分子广泛参与调控生物体生长发育、代
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谢和抗性反应等重要的生命活动进程[6-9]。关于芥子

油苷途径与糖信号途径之间的互作是值得深入研究

的领域, 本文综述了当前国内外在芥子油苷代谢调
控和糖信号转导途径上的研究现状, 并对今后的研
究方向进行了展望。 

2  次生代谢物质芥子油苷的特性与生物学

功能 

芥子油苷是一类含氮和硫的植物次生代谢物质, 
其种类丰富, 目前已经鉴定的有 120多种, 十字花科
植物含丰富的芥子油苷。根据氨基酸来源的不同可把

芥子油苷分为脂肪类、芳香类和吲哚类三大类。在完

整植物中, 芥子油苷定位于细胞的液泡中, 相对较为
稳定, 其降解酶葡萄糖硫苷酶(myrosinase)则定位于
特定的蛋白体中, 在正常情况下, 酶和底物是分离
的。但植物组织损伤后, 芥子油苷可被降解产生异硫
代氰酸盐(isothiocyanates, 简称 ITCs), 硫代氰酸盐和
乙腈等几种主要产物[10]。这些降解产物具有广泛的

生物学效应, 其中最令人瞩目的是 ITCs的抗癌作用。

脂肪类芥子油苷萝卜硫苷(glucoraphanin)的降解产物
萝卜硫素(sulforaphane)是迄今为止发现的抗癌活性
最强的一种天然植物化学物质 [11], 在 Cancer Re-
search 等权威医学期刊上的研究发现, 萝卜硫素通
过特异性地调节致癌代谢来强烈地阻遏癌症的发

生[1,12-13]; 同时还能诱导人体细胞系中癌症细胞的程
序化死亡, 预示了其作为化学治疗剂的潜力[14,15]。吲

哚类芥子油苷水解后的产物, 如 3-吲哚甲醇、3-吲哚
乙腈等, 虽然能抑制肿瘤形成, 但是在一些特定条件
下还具有促进肿瘤形成的作用, 并且吲哚类芥子油
苷的水解产物对阶段Ⅱ解毒酶的诱导作用较弱, 例
如, 3-吲哚乙腈对阶段Ⅱ解毒酶的诱导作用仅为萝卜

硫素的 0.5%左右; 同时, 这些物质还可以通过调节
前致癌物的代谢活性, 促进致癌物质的形成。因此, 
吲哚类芥子油苷具有促进和抑制肿瘤形成的双重作

用。此外, 芥子油苷的降解产物在植物抵御食草动
物、害虫和病原微生物的防卫反应中也发挥重要作用
[10,16],异硫代氰酸盐具有抗细菌、抗真菌和抗微生物
的活性, 并且很可能在植物抵抗微生物、昆虫和软体
动物中发挥重要作用[17-19]。吲哚类芥子油苷及其降解

产物还与十字花科植物中危害最大的真菌性病害—

根肿病的发育有关[20], 不同碳链长度的脂肪类芥子
油苷以及不同种类的吲哚类芥子油苷其抗虫性也有

差异[16,21]。2009年 1月 Science杂志同时发表两篇关
于芥子油苷代谢产物的抗真菌活性的研究论文, 报
道芥子油苷代谢产物是植物防御病原微生物侵害和

植物先天性免疫反应重要组成部分[22], 同时也发现
植物存在一条由活体细胞本身所激活的芥子油苷代

谢途径, 这条代谢途径产生的产物介导对真菌的广
谱抗性[23]。 

3  芥子油苷的生物合成和代谢调控网络 

目前关于芥子油苷生物合成的生物化学研究已

取得较大进展, 通过体内标记技术, 已经确定了芥子
油苷生物合成的大部分中间产物, 而芥子油苷合成
途径的关键反应步骤也得到鉴定。所有的芥子油苷都

来源于氨基酸, 其中脂肪类芥子油苷来源于甲硫氨
酸, 芳香类来源于苯丙氨酸, 吲哚类来源于色氨酸。
以脂肪类芥子油苷的生物合成为例, 芥子油苷的生
物合成包含了 3 个独立的步骤：(1)侧链的伸长; (2)
葡萄糖基的形成; (3)葡萄糖配基侧链的二次修饰[24]。

侧链的修饰是芥子油苷种类较为丰富的原因, 一般
来说, 脂肪类芥子油苷的侧链修饰发生较多。从 2000
年在拟南芥中鉴定到芥子油苷生物合成的第一个结

构基因以来[25], 迄今为止已有多个芥子油苷生物合
成的结构基因得到鉴定, 拟南芥中芥子油苷生物合
成的途径已经基本清楚[2,26]。 

3.1  芥子油苷生物合成的调节基因 

与芥子油苷生物合成的结构基因的研究相比 , 
关于芥子油苷生物合成的调节基因的报道相对滞后。

筛选芥子油苷突变体和分子遗传学研究是鉴定芥子

油苷生物合成相关基因的好方法, 但这类研究难度
较大因而报道很少, 其原因主要是测定芥子油苷含
量的方法通常为高压液相色谱法(HPLC), 这一方法
较为昂贵费时, 不适合大范围的突变体筛选。我们和
美国加洲大学戴维斯分校(UC DAVIS)的 Abel实验室
合作进行了这一研究, 发展了一种快速测定芥子油
苷含量和植物组织抗癌活性的醌还原酶法(Quinone 
reductase, 简称 QR)[27], 利用这一方法筛选拟南芥
T-DNA 活化标记系, 得到多个芥子油苷含量发生显
著变化的突变体, 并鉴定到芥子油苷生物合成中的
第一个调节基因 IQD1(At3g09710)[28], 这一基因编码
一种核蛋白, 对参与萝卜硫苷生物合成的多个结构
基因都有正向调节作用, 在拟南芥中能显著提高有 
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抗癌功效的萝卜硫苷的含量, 并提高对粉纹夜蛾和
蚜虫的抗性。迄今为止发现的芥子油苷生物合成的调

节因子还包括ATR1和OBP2等调节吲哚类芥子油苷
的转录因子。ATR1(AtMYB34)是 Myb家族的一个转
录因子 , 其主要功能是促进 CYP79B2, CYP79B3, 
CYP83B1 等基因的表达增强, 从而使过表达的转基
因植株中吲哚类芥子油苷和 IAA 的含量都增加[29]。

OBP2 是属于 DOF 家族的转录因子, 其功能是促进
CYP83B2 的表达增强 , 从而使吲哚类芥子油苷和
IAA的含量增加。OBP2的表达受到植物激素(MeJA, 
IAA), 昆虫攻击和伤害的诱导[30]。目前已经发现Myb
家族的多个转录因子参与芥子油苷的调控 , 如
MYB51 和 MYB122 参与对吲哚类芥子油苷的调控, 
而 MYB28, MYB29和 MYB76则参与对脂肪类芥子
油苷的调控[31,32]。各类 MYB调节因子功能上部分冗
余但又各有特点。就脂肪族芥子油苷的调节因子

MYB28、MYB29 和 MYB76而言, MYB28起主导作
用 , 可特异性激活脂肪族芥子油苷合成关键基因
MAM1、 MAM3、CYP79F1、CYP79F2、CYP83A1、
AtST5b、AtST5c 的表达; MYB29 与 MYB76 可部分
补偿 MYB28的缺失, MYB76可与 MYB28、MYB29
相呼应加速调节芥子油苷的生物合成[33], 但不能独
立调节 BCAT4、MAM1、CYP79F1 及 CYP83A1[34]; 双
突变体 myb28myb29中脂肪族芥子油苷完全缺失[35]。

而吲哚族的三种调节因子 MYB34、MYB51 和 
MYB122 间也存在功能冗余, 任何一种的缺失都会
导致吲哚族芥子油苷积累的减少, 其中 MYB122 只
有在MYB51存在的前提下才能上调吲哚族芥子油苷
的生物合成[36]。 

3.2  芥子油苷生物合成的代谢调控网络 

芥子油苷的生物合成及其调节是一个非常复杂

的过程。除了遗传因素之外, 芥子油苷的合成还受到
一些其它因子的调节, 如在植物不同发育阶段, 不同
器官和组织中芥子油苷合成有差异[37]。许多外源因

子, 如硫和氮的水平、水势、光、机械损伤、动物捕
食、病原体侵染等影响芥子油苷的生物合成[35,38-40]。

对于互相拮抗的 SA和 JA途径, 抑制 JA信号或者增
强SA信号均会引起芥子油苷积累的减少, 反之亦然; 
而 ABA对芥子油苷的合成表现出增强效应[41-46]。钾

缺乏引起总芥子油苷的积累增加的同时也会改变芥

子油苷的种类[47]。由于植物细胞的各种代谢途径之

间存在着不同层次上的相互作用, 2009年, 陈思学等
发现植物的初生代谢(氨基酸代谢)与次生代谢(芥子
油苷代谢)之间也存在相互作用[48], 因此芥子油苷生
物合成的代谢调控网络解析成为当今芥子油苷研究

领域中的一个新的热点。 

4  葡萄糖信号转导与次生代谢物质 

糖类物质不仅可以为生物体生长发育提供能量, 
还可作为一种重要的信号分子广泛参与调控生物体

生长发育、代谢和抗性反应等重要的生命活动进程[49]。

近年来在模式植物拟南芥中, 葡萄糖信号网络中的
几个关键因子也相继被克隆。其中包括葡萄糖胞内受

体 HXK1(己糖激酶 1)[50], 依赖于 HXK1 的葡萄糖信
号可以影响植物的生长, 并且此过程依赖于外源葡
萄糖的浓度及植物对葡萄糖的敏感性[7]。当然也存在

不依赖于 HXK1 的葡萄糖信号感知和转导途径, 比
如糖诱导的花青素的积累过程及果糖的信号转导[51-53]。

在拟南芥中, 位于细胞膜上的调控植物细胞增殖的
G蛋白信号蛋白1(AtRGS1)参与了对葡萄糖信号的感
知, 并且不依赖于 HXK1[54]。过去的研究表明, 葡萄
糖信号调控是个相当复杂的网络, 并且葡萄糖信号
传导与植物激素之间的互作也有相关报道进行了阐

述[55,56]。值得一提的是, 葡萄糖信号转导途径中的多
个作用元件都与 ABA 生物合成以及信号转导组分
是等位基因, 如 ABA2、ABI4 和 ABI5 等[7,8]。糖类

物质对植物次生代谢物质的调控也有一些报道, 其
中以糖诱导花青素生物合成机制的研究比较透彻[53], 
而且 Loreti 等 [57]的研究表明在这个过程中植物激素

以与葡萄糖互作的形式参与其中。本实验室前期的研

究发现, 糖可以显著增加多种芸薹属蔬菜中的有益
健康的化合物的积累, 如花青素、芥子油苷等[58,59]。

Gigolashvili 等[34]的研究发现葡萄糖可以激活脂肪族

重要调节因子 MYB28 的表达, Li等[60]的基因芯片数

据也显示葡萄糖处理可快速上调 MYB28基因的表达。 

5  结  论 

葡萄糖信号转导途径是目前植物中研究的较为

透彻的植物细胞信号转导途径之一, 关于这一信号
转导途径在植物的环境适应性和能量中的作用, 以
及和植物激素等信号之间的互作等已研究较为深入, 
但糖信号转导途径对次生代谢物质代谢的调节作用
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还鲜有报道。与之类似, 关于芥子油苷的代谢途径也
已经较为清楚, 因此, 关于芥子油苷途径与其他途径
之间的互作是值得深入研究的领域, 糖信号转导途
径对次生代谢物质芥子油苷代谢的调节作用这一科

学问题有待阐明, 进一步从分子遗传学角度阐明糖
信号途径调控芥子油苷代谢的途径与分子机理, 不
仅可以为植物细胞信号之间的互作和芥子油苷的代

谢调控网络研究提供实验体系和理论依据, 而且可
以为通过化学调控和遗传工程的方法进行芸薹属作

物的品质改良和抗性提高提供技术支撑, 因而具有
重要的理论意义和实践价值。 
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 “动物源食品兽药残留检测”专题约稿 

 
兽药残留已逐渐成为人们普遍关注的一个社会热点问题。近年来兽药残留引起食物中毒和影响畜禽产品

出口的报道越来越多。药物残留不仅可以直接对人体产生急慢性毒性作用, 引起细菌耐药性的增加, 还可以通
过环境和食物链的作用间接对人体健康造成潜在危害。 

鉴于此, 本刊特别策划了“动物源食品兽药残留检测”专题, 由国家食品安全风险评估中心赵云峰教授担
任专题主编, 围绕动物源食品中兽药残留的检测方法(检测新技术, 快速检测技术, 多残留检测技术等)、残留
分布与消除规律、风险评估、检测机理等多方面展开讨论, 计划在 2013年初出版。编辑部特向各位专家诚征
惠稿, 综述、研究论文均可, 以期进一步提升该专题的学术质量和影响力。请在 2012年 12月 15日前通过网
站或 Email投稿。我们将快速处理并优先发表专题论文。 

投稿方式： 
网站：www.chinafoodj.com 
Email：jfoodsq@126.com 
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