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１次采收；播种后１８～２０ｄ，按每２行间去边上１行的原则，
使留下的行距为１５ｃｍ，进行第２次采收；在播种后２８～３２ｄ，
进行第３次采收。
２．５　病虫害防治

如出现病虫害应选择符合无公害蔬菜生产的农药进行防

治。严禁使用剧毒高残留农药和禁用农药。

参考文献：

［１］娄丽娜，苏小俊，王　辉，等．苏秀１号叶用萝卜［Ｊ］．长江蔬菜，
２０１４（１）：１７

［２］汤高扬，周树华．叶用萝卜———叶太郎［Ｊ］．当代农业，１９９７
（６）：１６．

刘　哲，张秋萍，苏小俊，等．萝卜硫苷合成和调节相关基因研究进展［Ｊ］．江苏农业科学，２０１５，４３（６）：１６８－１７０．
ｄｏｉ：１０．１５８８９／ｊ．ｉｓｓｎ．１００２－１３０２．２０１５．０６．０５５

萝卜硫苷合成和调节相关基因研究进展
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　　摘要：硫代葡萄糖苷（ｇｌｕｃｏｓｉｎｏｌａｔｅｓ，简称硫苷）是十字花科蔬菜中一类重要的含硫阴离子的亲水性次生代谢产
物，硫苷及其降解产物在植物品质、风味、抗虫、抗癌和保健等方面具有重要作用。对萝卜中硫苷的功能、硫苷合成和

调控相关基因等进行了综述，以期为通过基因改良工程或表达调控手段培育高硫苷含量的萝卜新品种提供理论参考。
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　　萝卜（ＲａｐｈａｎｕｓｓａｔｉｖｕｓＬ．）是一种重要的十字花科根菜
类作物，具有较高的营养价值，在中国乃至世界都有广泛种

植。硫代葡萄糖苷（ｇｌｕｃｏｓｉｎｏｌａｔｅｓ，ＧＳ）简称硫苷，是一种含
氮、硫阴离子的次生代谢物质，主要存在于十字花科蔬菜中。

硫苷及其降解产物在植物的生长发育、营养保健、提高植物抗

性、改善营养品质和风味形成等方面起着重要作用［１］。此

外，它还具有作为生物农药的潜力［２］。根据Ｒ基团来源氨基
酸的不同，可以将硫苷分为３类：（１）脂肪族硫苷（ａｌｉｐｈａｔｉｃ），
侧链主要来源于甲硫氨酸、丙氨酸、缬氨酸、亮氨酸和异亮氨

酸；（２）芳香族硫苷（ａｒｏｍａｔｉｃ），侧链主要来源于酪氨酸和苯
丙氨酸；（３）吲哚族硫苷（ｉｎｄｏｌｙｌ），侧链主要来源于色
氨酸［３］。

１　硫苷的主要功能

１．１　重要的风味物质
十字花科植物具有不同的风味，如甘蓝类中的苦味及白

菜类中的清鲜味都是由硫苷降解产物异硫氰酸酯引起的。不

同硫苷降解的异硫氰酸盐所形成的风味不同。白菜类的清鲜

味和萝卜的辛辣味分别是由３－丁烯基硫苷和４－甲硫基 －
３－丁烯基硫苷及其降解产物引起的［４－５］。１－甲氧基 －３吲
哚甲基硫苷（ｎｅｏｇｌｕｃｏｂｒａｓｓｉｃｉｎ）和２－丙烯基硫苷（ｓｉｎｉｇｒｉｎ）是

花椰菜中苦味的主要来源［６］。

１．２　参与植物防御
硫苷及其降解产物在植物防御昆虫、病原菌的侵染和食

植昆虫的寄主植物定位等方面起着重要的作用，它是植物防

御体系中的一个重要组成部分。研究表明，硫苷的降解产物

异硫氰酸盐对多种有害生物有灭杀作用，如细菌、真菌、线虫

和昆虫等［７］。将野生萝卜作为绿肥施入土壤，并配合施入比

常规用量更低浓度的除草剂，能够有效控制杂草［８］。硫苷不

仅在防御昆虫和病原菌上起重要作用，它还是植物抵御逆境

胁迫的一个重要组成部分，如硫苷参与植物应对水分胁迫、元

素胁迫、温度胁迫等各种环境胁迫［７，９］。植物在受到病虫害

及各种环境胁迫时，通过不同防御机制的信号网络进行防御，

如茉莉酸（ｊａｓｍｏｎｉｃａｃｉｄ，ＪＡ）、乙烯（ｅｔｈｙｌｅｎｅ，ＥＴ）、水杨酸
（ｓａｌｉｃｙｌｉｃａｃｉｄ，ＳＡ）信号途径［１０］，三者协同并且通过调节次生

代谢产物芥子油苷等的生物合成增强防御能力。

１．３　抗癌作用
许多动物和人体试验研究表明，食用十字花科蔬菜可有效

抑制肿瘤细胞的形成，从而降低癌症的发生率［１１－１２］。研究表

明，脂肪族硫苷４－甲基亚磺酰丁基硫苷的降解产物具有较强
的抗癌特性。硫苷通过诱导谷胱甘肽转移酶（ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ－Ｓ－
ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅｓ，ＧＳＴ）和ＵＤＰ－葡糖醛酸基转移酶等解毒酶以及
抑制细胞色素Ｐ４５０１Ａ１等不同途径来抑制肿瘤细胞的形成，
达到抗癌功效［１３］。

２　萝卜硫苷合成调控关键基因

硫苷的生物合成过程大致分为３步，即氨基酸侧链的延
长、核心结构的形成和侧链的二次修饰［１４］。整个过程受到合

成基因、侧链修饰基因、转录因子等基因共同调控［１５－１６］。通

过体内标记等技术对模式植物拟南芥的深入研究，对硫苷的
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合成途径有了进一步的了解。研究显示，硫苷的生物合成均

源于氨基酸。苯丙氨酸、甲硫氨酸和色氨酸分别是芳香族硫

苷、脂肪族硫苷和吲哚族硫苷的合成前体。

２．１　氨基酸侧链延长相关基因研究
氨基酸侧链的延长起始于 ＢＣＡＴ（ｂｒａｎｃｈｅｄ－ｃｈａｉｎａｍｉｎｏ

ａｃｉｄａｍｉｎｏ－ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，氨基酸氨基酶）催化的转氨基反应，
蛋氨酸和它的衍生物通过转氨基作用形成２－含氧酸，紧接
着２－含氧酸在 ＭＡＭ（ｍｅｔｈｙｌｔｈｉｏａｌｋｙｌｍａｌａｔｅｓｙｎｔｈａｓｅ，甲硫烷
基化苹果酸合成酶）的作用下与乙酰辅酶 Ａ发生缩合，经催
化后形成２－苹果酸衍生物，然后通过异构化、氧化脱羧作用
形成碳链延长的２－含氧酸，这个新形成的２－含氧酸可以产
生相应的氨基酸，进一步经过更多的转氨作用、异构化、氧化

脱羧作用等循环继续进行侧链延长形成更长的链。在模式植

物拟南芥研究中发现，ＢＣＡＴｓ是一个包含７个基因的基因家
族，并对其中的６个基因进行了研究［１７］。研究发现ＢＣＡＴ４对
蛋氨酸和其链延长的同源衍生物以及它们相对应的２－含氧
酸表现出很高的活性［１８］，这说明ＢＣＡＴ４很可能参与蛋氨酸侧
链延长反应。ＢＣＡＴ４的Ｔ－ＤＮＡ突变体ｂｃａｔ４－１和ｂｃａｔ４－２
植株中，Ｍｅｔ－ＧＳＬ含量降为原来的一半，与此同时突变体植
株里积累了大量硫－甲基甲硫基丁氨酸和蛋氨酸，这进一步
证明了 ＢＣＡＴ４可以催化其侧链的延长反应；研究还发现，
ＢＣＡＴ４的转录水平还受到机械损伤、病虫取食以及组织损伤
等的诱导，主要在毗邻Ｓ细胞、韧皮部等部位表达，而 Ｓ细胞
是十字花科植物储存硫苷的主要部位［１９］。所以 ＢＣＡＴ４很可
能参与植物防御的调控反应［２０－２１］。

ＭＡＭ（ｍｅｔｈｙｌｔｈｉｏａｌｋｙｌｍａｌａｔｅｓｙｎｔｈａｓｅ，甲硫烷基化苹果酸
合成酶）基因家族主要催化蛋氨酸起源的脂肪族硫苷侧链延

伸反应。其中甲硫氨酸侧链延长前２个循环中的缩合反应由
ＭＡＭ１基因负责，ＭＡＭ１基因编码甲硫烷基化苹果酸合成酶，
它能够催化甲硫氨酸链的１～２个亚甲基从单同源甲硫氨酸
转化为双同源甲硫氨酸，从而形成带有 ３～４个碳侧链的脂
肪族硫苷［２２］。另外，在拟南芥２个生态型 Ｃｖｉ×Ｌｅｒ群体中，
通过 ＱＴＬ图谱鉴定出的 ＭＡＭ３基因能催化甲硫氨酸侧链延
伸的全部６个循环并使得甲硫氨酸生成短侧链和长侧链［２１］。

目前关于萝卜中硫苷侧链延长相关基因研究的报道较

少。Ｚｏｕ等利用 ＳＮＰ分子标记鉴定出的３个基因 ＲｓＭＡＭ３、
ＲｓＩＰＭＤＨ１、ＲｓＢＣＡＴ４的功能可能与萝卜中４ＭＴＢ－ＧＳＬ的生
物合成有关［２３］。潘艳采用电子克隆法，从萝卜肉质根中分离

得到ＲｓＢＣＡＴ４基因组ＤＮＡ和ｃＤＮＡ序列，并应用半定量及荧
光定量ＰＣＲ技术对萝卜ＲｓＢＣＡＴ４基因进行表达特性分析，结
果显示膨大期及膨大盛期根部表达量低，ＲｓＢＣＡＴ４基因在
ＷＯ、ＭｅＪＡ胁迫处理后表达量均明显增加［２４］。

２．２　硫苷核心结构形成相关基因研究
硫苷核心结构的合成过程是所有硫苷合成的共同部分。

拟南芥中，这一途径共分为 ５个步骤：（１）ＣＹＰ７９家族中的
ＣＹＰ４５０（ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅＰ４５０）催化前体氨基酸转化为乙醛肟；
（２）在ＣＹＰ８３家族的ＣＹＰ４５０氧化下乙醛肟进一步形成硝基
化合物或腈氧化物，立即与硫醇化合物反应生成 Ｓ－烷基硫
肟酸共轭物［２５－２７］；（３）Ｓ－烷基硫肟酸共轭物进一步被 Ｃ－Ｓ
裂解酶（Ｃ－Ｓｌｙａｓｅ）转化为硫肟酸（ｔｈｉｏｈｙｄｒｏｘｉｍａｔｅｓ）、丙酮酸
（ｐｙｒｕｖａｔｅ）和氨（ａｍｍｏｎｉａ）；（４）硫肟酸在 ＵＧＴ７４Ｂ１（ＵＤＰ－

ｇｌｕｃｏｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ７４Ｂ１，葡糖基转移酶）作用下形成脱硫硫
苷；（５）糖质化的硫苷最后在 ＡｔＳＴ５ｂ＿ｃ（ｄｅｓｕｌｆｏｇｌｕｃｏｓｉｎｏｌａｔｅ
ｓｕｌｆｏｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，脱硫硫苷磺基转移酶）的催化作用下脱硫硫
苷形成硫苷［２８－２９］。

潘艳从萝卜肉质根中分离获得 ＲｓＣＹＰ７９Ｆ１、ＲｓＣＹＰ８３Ａ１
基因ＤＮＡ、ｃＤＮＡ和启动子序列，在线启动子预测工具分析表
明：ＲｓＣＹＰ７９Ｆ１基因的表达可能受脱落酸、赤霉素和光等非
生物胁迫的调控；ＲｓＣＹＰ８３Ａ１基因的表达可能受温度、氧气和
光等非生物胁迫的调控［２４］。ＲｓＳＵＲ１、ＲｓＳＯＴ１８基因的 ＤＮＡ
和ｃＤＮＡ序列在萝卜中也被分离出来，其功能有待进一步
研究。

２．３　葡萄糖配基侧链次级修饰相关基因研究
硫苷合成过程中的最后一步：硫苷侧链的次级修饰，通过

羟化、甲基化、氧化和去饱和等作用，形成不同的次级侧链修

饰，从而导致了硫苷种类较为丰富［２８－２９］。在硫苷的次级修饰

中要受到基因位点ＡＯＰ（２，－ｏｘｏｇｌｕｔａｒａｔｅ－ｄｅｐｅｎｄｅｎｔｄｉｏｘｙｇｅ
ｎａｓｅｓ）基因家族（ＧＳ－ＡＬＫ，ＧＳ－ＯＨＰ和 ＧＳ－Ｎｕｌｌ）的调控。
其中ＧＳ－ＡＬＫ调控烯烃侧链的产生，ＧＳ－ＯＨＰ控制羟烷基侧
链的合成，ＧＳ－Ｎｕｌｌ控制甲酰基侧链的形成。研究者利用拟南
芥自交重组株系的图谱定位，对紧密连接的 ＧＳ－ＡＬＫ和
ＧＳ－ＯＨＰ位点图谱鉴定出２个候选基因ＡＯＰ２和ＡＯＰ３，这些
基因都编码２－含氧戊二酸加氧酶。其中，ＡＯＰ２起主要作
用，它能催化３－甲基亚磺酰丙基和４－甲基亚磺酰丁基硫苷
转化为相应的烯烃基硫苷，ＡＯＰ３能催化形成羟烷基硫苷。
ＡＯＰ１被认为是ＡＯＰ２和ＡＯＰ３起源的祖先基因，其功能还有
待进一步鉴定［３０］。

王辉等借助生物信息分析技术，在普通萝卜预测到２个
ＦＭＯＧＳ－ＯＸ 旁 系 同 源 候 选 基 因 （ＲｓＦＭＯＧＳ－Ｏｘａ 和
ＲｓＦＭＯＧＳ－Ｏｘｂ）

［３１］。

２．４　硫苷合成调控相关转录因子研究
硫苷的一系列合成和降解反应中，编码基因及催化反应

的各种酶主要由转录因子调控。其中主要是Ｒ２Ｒ３－ＭＹＢ中
１２亚家族中的 ＭＹＢ２８、ＭＹＢ２９、ＭＹＢ７６、ＭＹＢ５１、ＭＹＢ３４和
ＭＹＢ１２２等６个成员［１４］。其中 ＭＹＢ２８、ＭＹＢ２９和 ＭＹＢ７６主
要调控脂肪族硫苷生物合成中的参与基因，包括 ＡｔＳＴ５ｂ、
ＡｔＳＴ５ｃ、ＭＡＭ１、ＭＡＭ３、ＣＹＰ７９Ｆ１、ＣＹＰ７９Ｆ２、ＣＹＰ８３Ａ１等，但不
能调控包括 ＣＹＰ７９Ｂ２、ＣＹＰ７９Ｂ３等吲哚族硫苷生物合成。
ＭＹＢ５１、ＭＹＢ３４和ＭＹＢ１２２则主要调控吲哚和芳香族硫代葡
萄糖苷生物合成中的参与基因［１６，３２］。

Ｓｃｈｗｅｉｚｅｒ等研究发现，参与茉莉酸调节相关防御反应，
具有螺旋－环－螺旋基本结构的ＭＹＣ２、ＭＹＣ３和ＭＹＣ４三重
突变体中硫苷生物合成相关基因表达明显降低，但已知调控

硫苷合成的ＭＹＢ转录因子表达量没有改变，这说明 ＭＹＣ２／
ＭＹＣ３／ＭＹＣ４是直接转录激活硫苷合成相关基因所必需
的［３３］。染色质免疫沉淀分析显示 ＭＹＣ２／ＭＹＣ３／ＭＹＣ４与 ＧＳ
合成相关的 ＭＹＢｓ有直接的相互作用，这种特殊的
ＭＹＣ－ＭＹＢ相互作用在调节硫苷合成中起着重要的作用。

３　展望

萝卜是重要的十字花科作物，营养丰富，栽培面积大，深

受人们喜爱。萝卜中关于硫苷的研究多集中于含量和种类
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上，对硫苷合成和调控基因的研究较少。如果能深入研究硫

苷合成过程中各个阶段的相关基因，找出控制硫苷合成的关

键基因，将为通过基因改良工程或表达调控手段培育高硫苷

含量的萝卜新品种提供理论基础。
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