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　　摘要：植物采取活性氧爆发、胼胝质累积、植保素及次级代谢物的合成等多种措施来应对自然界中的生物胁迫。
十字花科植物独有的硫代葡萄糖苷是一种富含硫的次级代谢物，在植物免疫过程中发挥重要作用。硫代葡萄糖苷合

成的生物学过程复杂，合成步骤分为主链的延长、核心结构的合成以及侧链修饰，分别以甲硫氨酸、色氨酸、酪氨酸等

氨基酸为前体，合成脂肪族硫代葡萄糖苷、吲哚族硫代葡萄糖苷、芳香族硫代葡萄糖苷。硫代葡萄糖苷的分布模式会

影响植物防御功能，通过转运蛋白维持植物体内硫代葡萄糖苷的动态分布。当病原菌入侵植物导致细胞机械损伤时，

内源的黑芥子酶水解硫代葡萄糖苷，产生异硫氰酸酯和腈类等物质来抵御病原菌。此外，硫代葡萄糖苷在生物熏蒸、

抗癌以及充当调味品等方面仍有大量潜在功能等待解析，未来在农业和医药方面应对其潜能充分挖掘利用。
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　　植物在与食草动物和微生物的长期斗争中，进
化出了各类防御系统，例如快速反应的氧爆发、细

胞壁蛋白富集的交联反应、胼胝质沉淀等［１－２］。有

些反应发生得较慢，如产生次生代谢产物来抵御外

界威胁［３］。在十字花科植物中，次生代谢产物硫代

葡萄糖苷（ｇｌｕｃｏｓｉｎｏｌａｔｅ，ＧＬＳ，硫苷）是主要的防御物
质之一［４］。其化学结构主要包括３部分：β－Ｄ－硫
苷葡糖基、醛肟酸、不同的 Ｒ基。Ｒ基的前体是氨
基酸，不同的氨基酸可以衍生出不同的 Ｒ基，进而
合成不同种类的硫苷［５］。根据不同的氨基酸前体，

可将硫苷分为３类：脂肪族硫苷、吲哚族硫苷、芳香
族硫苷［６－７］。脂肪族硫苷 Ｒ基前体包括亮氨酸、异
亮氨酸、丙氨酸、缬氨酸、甲硫氨酸；吲哚族硫苷的Ｒ
基前体则是色氨酸等；芳香族硫苷 Ｒ基前体是酪氨
酸、苯丙氨酸。常见的硫苷类型如表１所示。

硫苷的含量在植物不同的组织和生长阶段是

动态变化的，成熟种子中的硫苷含量通常高于叶片

中的，营养生长期叶片中的硫苷含量通常高于生殖

生长期的。硫苷转运蛋白（ｇｌｕｃｏｓｉｎｏｌａｔｅｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ，
ＧＴＲ）参与了这一调节过程［８－９］。

参与硫苷水解的黑芥子酶位于质外体，合成的

硫苷会储存在细胞内，避免被黑芥子酶水解。当植

物受到损伤或攻击时，细胞破裂，硫苷与黑芥子酶

反应，进而产生不同的水解产物来抵抗微生物和食

草昆虫。硫苷除了防御作用，在风味调节以及抗

癌、生物熏蒸等方面都有较大的贡献［１０－１１］。

本文将对硫苷的合成、运输、分解以及硫苷的

应用进行讨论。

１　硫苷的合成

硫苷的合成分为３个步骤：主链的延长、核心结
构的生成、侧链的修饰。根据不同的 Ｒ链可分为３
种硫苷：脂肪族硫苷、吲哚族硫苷、芳香族硫苷［５，１４］。

硫苷在淀粉鞘和薄壁细胞中合成，储存在硫细胞中

或者由韧皮部转运到不同部位［１２］。硫苷主要在营

养生长期的叶片和茎、生殖生长期的幼嫩角果皮中

合成，成熟的种子中检测不到硫苷合成必需基因的

表达，因此一般认为种子中的硫苷累积主要来源于

营养体，如叶片和角果［１２－１３］。

１．１　主链的延长
氨基酸首先在甲硫氨酸转氨酶（ｂｒａｎｃｈｅｄ－ｃｈａｉｎ

ａｍｉｎｏｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ４，ＢＣＡＴ４）的作用下脱氨基，生成对
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表１　常见硫苷的种类

缩写 硫苷名称 结构式

３ＭＳＯ ３－甲基亚磺酰
基丙基硫苷

３ＢＺＯ ３－苯甲酸丙基
硫苷

４ＭＴ ４－甲基硫代丁
基硫苷

４ＭＳＯ ４－甲基亚磺酰
基丁基硫苷

４ＯＨ ４－羟丁基硫苷

４ＢＺＯ ４－苯甲酸丁基
硫苷

５ＭＳＯ ５－甲基亚磺酰
基戊烷基硫苷

７ＭＴ ７－甲基硫代庚
基硫苷

７ＭＳＯ ７－甲基亚磺酰
基庚基硫苷

８ＭＴ ８－甲基硫代辛
基硫苷

８ＭＳＯ ８－甲基亚磺酰
基辛基硫苷

Ｉ３Ｍ 吲哚－３－亚甲
基硫苷

４ＭＯ－Ｉ３Ｍ
４－甲氧基 －吲
哚－３－亚甲基
硫苷

ＮＭＯ－Ｉ３Ｍ
Ｎ－甲氧基－吲
哚－３－亚甲基
硫苷

应的含氧酸，再经历乙酰辅酶 Ａ缩合、异构化、氧化
羧合循环进行主链延长（图１－ａ），主链的延长循环
最多９次。硫苷的合成涉及到大量基因，包括上述
的甲硫氨酸转氨酶和甲硫烷基苹果酸盐合成酶基

因 ＭＡＭｓ（ｍｅｔｈｙｌｔｈｉｏａｌｋｙｍａｌａｔｅｓｙｎｔｈａｓｅ）［１５］。ＭＡＭ
基因在主链延长步骤中起重要作用［１７］，ＭＡＭ１主要
作用于前２个循环，ＭＡＭ２仅催化循环的第１轮反
应，ＭＡＭ３主要作用于第６次延长反应，其余反应由
ＭＡＭ －Ｌ（ｍｅｔｈｙｌｔｈｉｏａｌｋｙｍａｌａｔｅｓｙｎｔｈａｓｅ－ｌｉｋｅ，
ＭＡＭ－ＬＩＫＥ）基因完成［１８］。

１．２　核心结构的合成
主链延长结束后，开始核心结构的合成，主链

延长后的产物在细胞色素Ｐ４５０家族 ＣＹＰ７９作用下
生成醛肟［１６］。ＣＹＰ７９在此步骤中主要负责 Ｎ－羟
基化反应，可以催化二高甲硫氨酸生成５－甲硫基
戊醛肟，其中，脂肪族硫苷合成中此步骤主要由

ＣＹＰ７９Ｆ１／Ｆ２负责（图１－ｂ）；吲哚族硫苷合成中的
此步骤则主要由 ＣＹＰ７９Ｂ２／Ｂ３负责［１９－２２］；芳香族

硫苷研究较少，目前尚未明确在此步骤中起作用的

关键基因。５－甲硫基戊醛肟在 ＣＹＰ８３的作用下形
成异 硝 基 化 合 物，然 后 在 谷 胱 甘 肽 转 移 酶

（ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，ＧＳＴ）和Ｃ－Ｓ裂解酶的作用
下形成硫基吲哚羟肟酸，最后在硫 －葡糖转移酶
（ｓｕｌｆｕｒｇｌｕｃｏｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，Ｓ－ＧＴ）和磺基转移酶
（ｓｕｌｆｏｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，ＳＴ）的作用下形成脱硫硫苷和硫苷。
ＵＧＴ７４家族也作用于此步骤，主要参与的基因是
ＵＧＴ７４Ｂ１／Ｃ１，分别参与吲哚族和脂肪族硫苷的合成。
１．３　侧链修饰

侧链修饰包括羟基化、氧 －甲基化、糖基化以
及酰化作用等，该步骤中起主要作用的是氧化戊二

酸依赖的双加氧酶 ＡＯＰ２（ａｌｋｅｎｙｌｈｙｄｒｏｘａｌｋｙｌ
ｐｒｏｄｕｃｉｎｇ２）和ＡＯＰ３以及ＦＭＯＧＳ－ＯＸ１（ＦＬＡＶＩＮ－
ＭＯＮＯＯＸＹＧＥＮＡＳＥ ＧＬＵＣＯＳＩＮＯＬＡＴＥ Ｓ －
ＯＸＹＧＥＮＡＳＥ１）（图１－ｃ）。ＡＯＰ２的作用是将侧链
修饰为羟基，而 ＡＯＰ３的作用则是将侧链修饰为苯
甲酸基［２３－２４］。二者的主要区别是启动子区域的差

异以及 ＡＯＰ２开放阅读框的部分缺失，导致 ＡＯＰ２
是一个高度截短的蛋白［２５］，ＦＭＯＧＳ－ＯＸ１的作用
是催化甲基硫代烷基转化为甲基亚磺酰基。

研究发现，与野生型相比，ＡＯＰ２过表达的拟南
芥植株中 ＭＹＢ２８／２９的表达量显著上调，且硫苷的
含量上升了近 ２倍，其作用机制是 ＡＯＰ２控制
ＭＹＢ２８／２９的表达量来调节短链硫苷的合成。另
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外，ＡＯＰ２不仅可以调控ＭＹＢ转录因子的转录，还可
以不经过ＭＹＢ转录因子，对５个硫苷合成相关基因
（ＧＧＰ１、ＣＹＰ８３Ｂ１、ＳＯＴ１６、ＣＹＰ８１Ｆ４、ＧＳ－ＯＸ２）进行
直接调控［２６］。

　　Ｒ２Ｒ３ＭＹＢ转录因子与植物代谢密切相关［２８］，

参与例如花青素、植保素等次生代谢产物的调

控［２９－３０］。ＭＹＢ２８、ＭＹＢ２９在脂肪族硫苷的合成途
径中会与很多基因互作影响硫苷的合成，例如

ＢＣＡＴ４、ＭＡＭ、ＣＹＰ７９；这２个ＭＹＢ转录因子与ＭＡＭ
基因结合共同调控短链脂肪族硫苷核心结构的生

成［３１］。脂肪族硫苷 ４－甲基硫代丁基硫苷（４－
ＭＴＯ）是典型的短链脂肪族硫苷，在 ｍｙｂ２８突变体
中，其含量显著下降，证明 ＭＹＢ２８对短链脂肪族硫

苷的合成十分重要［３２］。另一个 ＭＹＢ２８对短链脂肪
族硫苷核心结构生成十分重要的证据是，使用外源

葡萄糖诱导拟南芥后，发现ＭＹＢ２８的表达量和硫苷
的含量显著升高，并且上升趋势与时间呈正相关线

性关系［３３］。进一步研究发现，葡萄糖分子被己糖激

酶（ｈｆｅｘｏｋｉｎａｓｅ，ＨＸＫ）识别并被 ＲＧＳ１（ｒｅｇｕｌａｔｏｒｏｆ
Ｇ－ｐｒｏｔｅｉｎｓｉｇｎａｌｉｎｇ１）调节，ＲＧＳ１会持续地影响
ＭＹＢ２８、ＭＹＢ２９、ＣＹＰ７９Ｆ１／Ｆ２的表达，但是葡萄糖
调节硫苷合成相关基因的具体机制尚未清晰。在

ｈｋｘ突变体中，使用外源葡萄糖诱导，不能引起硫苷
合成相关基因的表达量和硫苷含量的改变。另外，

在ｍｙｂ２９突变体中，经外源葡萄糖诱导，硫苷含量有
所增加，在ｍｙｂ２８中则没有类似现象，说明ＭＹＢ２８在
脂肪族硫苷合成中的作用要大于ＭＹＢ２９［３４］。不仅外
源葡萄糖可以影响硫苷合成，有研究表明外源硒诱

导后，脂肪族硫苷合成相关基因的表达量下调，而

吲哚族硫苷合成的相关基因表达量上调［３５］。

主要涉及到吲哚族硫苷合成的基因是 ＭＹＢ家
族的 ＭＹＢ３４、ＭＹＢ５１、ＭＹＢ１２２以及 ＭＹＣ家族的
ＭＹＣ２、ＭＹＣ３［３６－３７］。在不同部位和激素刺激下，
ＭＹＢ基因的功能不同。例如，ＭＹＢ３４主要在根中起
作用，当受到脱落酸（ａｂｓｃｉｓｉｃａｃｉｄ，ＡＢＡ）刺激后，会
产生大量的吲哚 －３－亚甲基硫苷（ｉｎｄｏｌｅ－３－
ｍｅｔｈｙｌｅｎｅ，Ｉ３Ｍ）和１－甲氧基－吲哚－３－亚甲基硫
苷（１－ｍｅｔｈｏｘｙ－ｉｎｄｏｌｅ－３－ｍｅｔｈｙｌｅｎｅ，１－ＭＯ－
Ｉ３Ｍ）。ＭＹＢ５１主要在侧枝中起作用，在茉莉酸
（ｊａｓｍｏｎｉｃａｃｉｄ，ＪＡ）和乙烯（ｅｔｈｙｌｅｎｅ，ＥＴ）的刺激下，
会提高Ｉ３Ｍ和４－ＭＯ－Ｉ３Ｍ含量。ＭＹＢ１２２调节硫
苷合成能力较弱，只有在 ＪＡ的刺激下起作用［３８］。

ＭＹＣ家族主要涉及植物激素的合成，在吲哚族硫苷
的合成过程中，ＭＹＣ家族与 ＭＹＢ家族的成员结合
后，共同调控硫苷的合成［３９］，例如 ＭＹＣ２需要和
ＭＹＢ５１结合，调节硫苷的合成。另外，种子萌发以
及受到病原微生物侵害时，吲哚族硫苷的含量会发

生明显变化，感知非病原微生物存在时，吲哚族硫

苷含量变化相对较小。因此，吲哚族硫苷的含量变

化或许可以开发为一项识别病原微生物的指标［４０］。

硫苷合成涉及的基因不是简单的基因加和效

应，而是一个复杂的网络结构。不同的转录因子作

用于不同的基因，并且每个转录因子在基因网络中

作用不同。例如，ＭＹＢ２８对短链脂肪族硫苷的合成
具有重要作用，但是在复杂的基因网络中，对于不

同种类的硫苷，ＭＹＢ２９的作用有时会大于 ＭＹＢ２８。
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并且，同样的基因在不同的环境和组织中会产生不

同的效应。在不同酶的作用下或在不同组织中，原

本起协同作用的转录因子可能会转变为拮抗作

用［４１］。对于ＭＹＢ３４来说，在与 ＭＹＢ５１协同作用的
同时与ＭＹＢ１２２是拮抗作用，因此３个转录因子能
够精准地调控吲哚族硫苷的含量［４２－４３］。

环境条件也会对硫苷含量造成影响，如湿度、

温度等。当温度较高时，吲哚族硫苷的含量会受到

较大影响，而脂肪族硫苷则受影响较小［８６］。光强可

以影响ＣＹＰ８３Ｂ１的表达量从而改变吲哚族硫苷和
ＩＡＡ的含量［１６］。

２　硫苷的转运

硫苷主要在营养器官中合成，然后通过转运蛋

白运输至生殖器官［１２］，不同时期和不同部位的硫苷

含量也会随着基因表达量的不同而改变［４４］。例如，

当叶片衰老以及种子萌发时，硫苷含量会下降［４５］。

研究硫苷运输最直接的方法是利用放射性元素标

记来指示硫苷的运输路径，可以观测到硫苷从合成

部位（如叶片）被运输至其他部位（如种子）。此外，

由于拟南芥不表达ＣＹＰ７９Ａ１基因，将白菜型油菜的
ＣＹＰ７９Ａ１基因导入拟南芥，可以通过该基因参与合
成的硫苷来研究运输［４６－４７］。另外，在韧皮部运输的

是完整的硫苷，而不是脱硫硫苷［４８－５０］。

种子中没有检测到硫苷合成基因 ＭＹＢ２８／２９、
ＭＡＭｓ的表达，说明在种子中几乎没有硫苷合成的
主链延伸和核心结构生成这２个步骤，所以种子中
的硫苷主要源于其他器官［１３］。在低硫苷油菜早期

的角果壁中，硫苷含量大约为３０μｍｏｌ／ｇ，种子成熟
后角果壁中硫苷含量降至１μｍｏｌ／ｇ，这个现象说明
硫苷可能从角果壁转运至种子中［４］。在过表达

ＭＹＢ２８基因的植株中，其叶片硫苷的含量相比于野
生型高了近３倍，而在种子中仅有微量的上升，这说
明营养体中的硫苷并不会完全转运到种子中，或者

种子中的硫苷含量有一定的上限［５１］。

ＧＴＲ转运蛋白是一个 Ｈ＋／硫苷共转运蛋白，属
于硝酸盐和肽转运蛋白ＮＰＦ（ＮＲＴ１－ＰＴＲ）家族，并
且该蛋白的运输效率不受底物侧链结构的影响［９］。

从进化的角度来看，ＮＰＦ转运蛋白可能是生氰糖苷
的转运蛋白进化而来，并且进化时间要早于硫苷合

成途径［５２－５３］。异源表达试验发现，在非洲爪蛙卵母

细胞中表达ＧＴＲ后，细胞可以转运４－甲基硫代丁
基硫苷（４－ＭＴＢ）和 ３－丙烯基（３－ＢＵＴ）２种

硫苷［５４］。

ＧＴＲ蛋白家族成员 ＧＴＲ１（ＮＰＦ２．１０）、ＧＴＲ２
（ＮＰＦ２．１１）、ＧＴＲ３（ＮＰＦ２．９）负责硫苷运输［９］。

ＧＴＲ转运蛋白主要在根部和茎表达，亚细胞定位试
验显示ＧＴＲ蛋白定位在质膜上，ＧＴＲ１一般富集在
叶片叶肉细胞的周围，主要在韧皮部周围的细胞中

运输硫苷。ＧＴＲ２一般富集在脉管系统、韧皮部和
质外体运输硫苷［５４］。ＧＴＲ３主要富集在根器官韧皮
部的伴随细胞质膜上，其作用可能是将吲哚硫苷转

运到储存细胞，从而保证根中硫苷含量［５５］。ＧＴＲ３
转运蛋白对吲哚族硫苷具有极高的偏好性，其转运

吲哚族硫苷的能力几乎是转运脂肪族硫苷的１０倍。
ｇｔｒ２突变体的种子由于转运蛋白的部分缺失，

影响硫苷从营养器官运输到种子，从而引起硫苷在

营养器官中的累积，种子中硫苷含量显著下降。在

ｇｔｒ１、ｇｔｒ２双突变体种子中几乎检测不到硫苷的含
量［１３］。另外，与脂肪族硫苷大量滞留在营养器官中

不同，色氨酸衍生的硫苷即吲哚族硫苷，虽然在种子

中的含量明显下降，但是在营养器官中却没有发现累

积，这说明吲哚族硫苷可能存在其他转运机制［５６］。

ＮＰＦ（ｎｉｔｒａｔｅｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ）转运蛋白家族不仅涉及
到硫苷的转运，并且与植物激素的运输也有关系，

例如生长素、赤霉素、脱落酸［５７］。在ｇｔｒ１中，与野生
型相比，不仅种子中硫苷的含量下降，植株表型也

发生了变化，花丝延长能力和花粉开裂能力都下

降，且角果也变得干瘪，经赤霉素诱导可恢复部分

表型。其原因是 ＧＴＲ１转运硫苷的同时，也可以转
运具有生物活性的赤霉素（ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ，ＧＡ）和茉莉
酸衍生物（ＪＡ－Ｉｌｅ），由于 ＧＴＲ１在花器官中的表达
部位主要是花丝基部、维管束、花药，影响花丝部位

ＧＡ从维管束到细胞的运输，导致 ｇｔｒ１突变体花药
表层的厚度变薄，并减少了开裂所需的机械力。使

用外源ＧＡ处理花苞后，角果变得饱满，生殖能力恢
复，但角果中的种子却不能完全发育，可能是因为

ＧＡ只能补偿 ＪＡ的部分作用。但是，当硫苷和 ＧＡ
等植物激素同时存在时，ＧＴＲ１仍具有对硫苷的偏
好性，会优先转运硫苷［５４］。

硫苷在细胞中合成后具有多个转运途径，使硫

苷在叶片不同部位的分布情况不同：（１）硫苷合成
后，被运输至质外体，进入韧皮部，再通过ＧＴＲ蛋白
进入叶肉细胞和硫细胞，这些细胞大概具有

１３０ｍｍｏｌ／Ｌ的硫苷渗透压来保证运输的效率［４８］；

（２）叶肉细胞同样可以通过胞间连丝吸收硫苷，硫
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苷随后会被运输至表皮细胞，并在液泡表面ＧＴＲ蛋
白的作用下储存在液泡中；（３）如果硫苷合成细胞位
于韧皮部周围，硫苷会被ＧＴＲ转运至韧皮部相连的
细胞，然后通过胞间连丝进入韧皮部［１３，５３］（图２－ｄ）。

在叶片中，硫苷主要集中在边缘，叶柄以及叶

片中轴（图２－ａ）。硫苷的分布模式影响了昆虫的
摄食习惯，导致其更加偏好摄食低硫苷含量的叶肉

细胞［５８］。硫苷在 ＧＴＲ的作用下运输至叶片边缘
（图２－ｂ、图２－ｃ），硫苷转运至表皮细胞胞质的液
泡中，在液泡中形成浓度梯度，在保证表皮细胞中高

硫苷含量的同时，也可以使硫苷向叶片边缘流动［９］。

植物抽薹后硫苷不再大量储存在叶片，而是通

过ＧＴＲ转运蛋白逐渐运输至花序［５９］。另外，由于

衰老器官中前体的减少和氮元素的重新分配，也会

造成叶片中硫苷含量的大幅下降［６０］。

硫苷的转运模式提供了一种新的育种方向，可

以通过调节转运基因的表达，实现保证叶片或者营

养生长期较高硫苷含量的同时，尽可能降低种子中

硫苷含量的目标，这样既能保证抗性不受影响，又

提高了菜籽油品质。

３　硫苷的水解

硫苷水解过程中黑芥子酶起重要作用，黑芥子

酶是自然界中发现的唯一可以裂解含硫基团葡糖

基的 酶［６１］。黑 芥 子 酶 主 要 由 ＴＧＧ１～ＴＧＧ６
（ｔｈｉｏｇｌｕｃｏｓｉｄｅｇｌｕｃｏｈｙｄｒｏｌａｓｅｓ，ＴＧＧ）合成；另外，黑
芥子酶合成后需要在 ＥＳＭ１（ｅｐｉｔｈｉｏｓｐｅｃｉｆｉｅｒ－
ｍｏｄｉｆｉｅｒ１）蛋白的协助下分解硫苷［６２］。黑芥子酶通

常存在于叶片、茎和花序的韧皮部组织。植物细胞

完整时，黑芥子酶和硫苷是被生物膜隔离的；当植

物受到食草类昆虫和病原菌的攻击时，硫苷与黑芥

子酶之间的隔离被破坏，在黑芥子酶的催化下，硫

苷被水解为异硫氰酸酯和腈类等物质［６３］。硫苷水

解生成有毒的水解产物，来抵抗昆虫或者病原菌的

侵害［６４］。当植物感知到细菌鞭毛蛋白时，会提高吲

哚族硫苷的产量，并同时提高黑芥子酶相关基因的

表达量，使吲哚硫苷大量水解，其水解产物会进一

步刺激胼胝质沉淀，从而激活植物的免疫［６５］。在某

些物种中（如芥末），黑芥子酶和硫苷可以共存而不

发生水解。这个现象可能是由于抗坏血酸抑制了

黑芥子酶的活性，具体机制仍需要进一步研究［６６］。

在不同的条件下硫苷会产生不同的水解产物：

（１）当 ｐＨ 值 ＝５～８时会产生异硫氰酸酯
（ｉｓｏｔｈｉｏｃｙａｎａｔｅ，ＩＴＣ）；（２）当 ｐＨ值 ＝２～５或者有
ＥＳＰ（ｅｐｉｔｈｉｏｓｐｅｃｉｆｉｅｒｐｒｏｔｅｉｎ）存在的情况下会产生腈
类物质；（３）末端双键捕获腈类形成时释放的 Ｓ原
子则会形成环硫醚；（４）如果在硫苷的３号位 Ｃ原
子上连接有羟基官能团则会形成恶唑烷－２－硫酮；
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（５）当ｐＨ值 ＝８时还有可能会形成硫氰酸酯［６７］。

腈类是硫苷的简单水解产物，其毒性往往不如同一

底物产生的 ＩＴＣ［６８］。不同种类硫苷的水解产物也
不同，水解产物的毒性也有差异。以 ＩＴＣ为例，ＩＴＣ
的毒性取决于硫苷的Ｒ基种类以及链长度，芳香族
硫苷产生的ＩＴＣ毒性要大于脂肪族硫苷产生的，而
短链硫苷产生的 ＩＴＣ毒性则要大于长链硫苷产生
的［６９］。另外，ＩＴＣ在植物的耐热性方面也有贡献，
可以作为一种信号分子来调节耐热性［７０］。

拟南芥受到绿桃蚜虫（Ｍｙｚｕｓｐｅｒｓｉｃａｅ）的攻击
时，叶片中硫苷总量显著上升，其中 ４ＭＩ３Ｍ、８ＭＳＯ
的含量上升最明显；进一步试验发现，相较于脂肪

族硫苷，吲哚族硫苷会在ＣＹＰ８１Ｆ２酶的作用下产生
４－甲氧基吲哚硫苷用于保卫细胞，可能吲哚族硫苷
在抵抗昆虫的摄食方面作用更大［７１－７２］。但是，

ｃｙｐ８３ａ１突变体中不仅吲哚族硫苷的含量下降，表
面蜡质也减少，这也会影响虫类的摄食行为，因此

不能简单地归因于吲哚族硫苷［７３］。

吲哚－３－乙醛是吲哚族硫苷合成过程的中间
产物，同时也是生长素（ＩＡＡ）和植保素的中间产物，
当ＩＡＡ缺乏时，吲哚族硫苷被分解起到补偿作用。
如果吲哚族硫苷的合成被终止，累积的吲哚－３－乙
醛会衍生为生长素，植物会表现出高生长素累积的

表型。ｃｙｐ７９ｆ１突变体中会产生大量的不定根，是因
为根中的吲哚硫苷比例较高［４５］，同时 ｃｙｐ７９ｆ１突变
体会更吸引昆虫的摄食。造成这种现象的原因一

方面是由于硫苷含量降低，另一方面也与 ＩＡＡ含量
上升有关，两者共同导致了昆虫摄食偏好性的

改变［８４］。

ＵＤＰ－糖基转移酶 基 因 （ＵＤＰ－ｇｌｕｃｏｓｙｌ
ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅｇｅｎｅ）是吲哚族硫苷核心结构生成的重要
基因，对核盘菌和灰霉菌的抗性研究发现，在 ｕｇｔ７４
中叶片染菌的面积更大，软腐的现象也更严重；脂

肪族硫苷合成关键基因突变后，染菌情况没有明显

的差别，这说明在核盘菌和灰霉菌的抗性方面，吲

哚族硫苷起到了更为重要的作用［７４］。

硫苷的水解产物不是对所有食草性昆虫都具

有毒性，有些昆虫会对硫苷的水解产物产生抗性，

甚至有些昆虫会将硫苷水解产物作为诱导剂在植

株上产卵。这些昆虫对硫苷的水解产物具有抗性

的原因有很多，有些昆虫体内会产生类似于黑芥子

酶的蛋白来影响硫苷的水解，不会产生对昆虫有害

的ＩＴＣ，而是将硫苷水解为腈类物质，进而排出体

外［７５］；另一种方式是昆虫体内的裂解酶起作用，将

硫苷结合的硫酸根裂解后，导致硫苷无法被黑芥子

酶水解，也就不会产生毒害物质［７６］。

在植物生长环境营养缺乏时，硫苷还可以起到

后备能源的作用。研究发现，在缺乏硫的土壤上，

野生型萌发时期拟南芥的质量相较于正常生长条

件大幅下降，同时体内的硫苷也下降到了无法探测

的水平，有可能是因为在营养缺失时，硫苷作为能

源和营养储备发挥作用［５６］。另外，有研究发现硫苷

合成的前体物质和水解物质之间有联系，且这种联

系是属间特异的，这赋予了硫苷作为化学分类标志

物的潜能［７７］。

４　硫苷的应用

虽然硫苷会影响油菜籽的品质，但是硫苷仍然

有非常重要的应用价值。比如，研究人员利用硫苷

抗菌抗虫的特性，开发出其作为生物熏蒸材料的功

能［７８］；植物长期连作会造成土地营养缺失和病虫害

暴发，通过使用高硫苷含量的十字花科植物作为生

物熏蒸材料，不仅可以补充土地肥力［７９－８０］，同时硫

苷的水解产物如异硫氰酸酯可有效抑制土传病

害［８１－８２］。试验证明，在不同温度和不同添加物下抑

菌效果也不同，例如在２８．５℃时，芥菜与麦麸共同
作用，对黄瓜枯萎病菌的抑制效率最高，抑菌率为

６８２％；当枯草芽孢杆菌作为添加物，与芥菜结合使
用时，对 于 种 植 茄 子 土 壤 中 的 大 丽 轮 支 菌

（Ｖｅｒｔｉｃｉｌｌｉｕｍｄａｈｌｉａｅ）的抑制率能达到３３％［８３］。

研究发现，很多植物的次生代谢物在抗癌方面

有重要的作用。２０世纪８０年代研究发现，硫苷具
有抗癌功能［８６－８８］，起作用的主要物质是异硫氰酸

酯，对多种癌症都有抑制作用，例如前列腺癌、胃

癌、皮肤癌等［８９］。研究人员通过纯化异硫氰酸酯等

水解产物进行抗癌研究时发现，它可以通过阻断细

胞周期来抑制前列腺癌细胞 ＰＣ－３的增殖［９０－９１］。

目前对于异硫氰酸酯如何阻断细胞周期的机制尚

未研究清晰，研究人员普遍猜测可能是由于其影响

了癌细胞中的Ⅰ相和Ⅱ相还原酶，进而影响了癌细
胞的代谢［９２］。

另外，在风味方面，吲哚族硫苷和带有烯基的

硫苷水解产物可以产生特殊的苦味以及辛辣味［９３］，

通常会被作为调味品使用，例如辣根［９４－９６］。

５　总结与展望

十字花科植物种植广泛，营养丰富，通过对十
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字花科植物次生代谢物硫苷的合成、转运、代谢等

方面作更深层次的研究，有助于进一步提高硫苷的

利用率，进而实现更高的经济价值。

首先，在硫苷合成方面，通过控制合成 ＭＡＭ、
ＡＯＰ２等关键基因的表达，可以调节硫苷总量，也可
以调节脂肪族硫苷和吲哚族硫苷的比例，实现不同

目标。例如，可以增加吲哚族硫苷的比例来提高其

抗癌的作用，或提高脂肪族硫苷的比例来使其更加

辛辣。其次，对于硫苷水解也值得进一步研究。水

解产物对于维持植物自身的抗逆性十分重要，在抗

癌和风味调节等方面也有贡献。除此之外，如何利

用水解产物的特性来开发更多的功能，仍需要继续

研究。对硫苷转运能力的调节可以改变硫苷在不

同部位的含量，在转运能力被限制后，大量的硫苷

会滞留在营养器官，使植株的抗逆性增加，并且能

够减少饼粕中硫苷的含量，提高饼粕的经济价值。

最后，硫苷被人体摄入后的反应及作用机制仍未被

阐明，而最大化提升该机制对人体抗癌功能的同

时，减少硫苷水解物对人体的危害十分关键，因此

该方向具有很强的研究价值。

总之，硫代葡萄糖苷研究的重点是生物合成、

运输、分解，随着相关基础研究的不断深入，可以预

见这３个机制将会被阐明，使硫苷在试验和生活中
发挥更多作用。
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品科学，２００１，２２（３）：７３－７５．

［９５］丁　艳，李丽倩，顾振新，等．７种十字花科种子中黑芥子酶降

解油菜籽饼粕中硫苷的产物比较分析［Ｊ］．食品科学，２０１４，３５
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王晓丽，秦　松，刘正一，等．丛枝菌根在盐土农业可持续发展中的作用及前景［Ｊ］．江苏农业科学，２０２３，５１（２）：１０－１９．
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丛枝菌根在盐土农业可持续发展中的作用及前景

王晓丽１，秦　松２，刘正一２，任承钢２

（１．青岛农业大学菌根生物技术研究所／青岛农业大学园林与林学院，山东青岛２６６１０９；

２．中国科学院烟台海岸带研究所海岸带生物资源实验室，山东烟台２６４００３）

　　摘要：土壤盐化是一个世界性的资源和生态问题，可直接抑制植物的生长，间接导致生态环境的恶化，是制约农业
生产发展的主要障碍之一。如何将盐土改造成为有效的土地资源，关系着未来农业的可持续发展。丛枝菌根

（ａｒｂｕｓｃｕｌａｒｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ，ＡＭ）真菌是一类广泛存在于土壤中的有益微生物，能与植物根系形成互利共生体———ＡＭ。丛
枝菌根对于植物的营养吸收与利用、物质积累具有有益效应，并能在减少使用化学品的同时改善土壤，从而促进作物

对盐胁迫的抗性，在维持农业生态平衡中起重要作用。本文首先总结了盐土中作物面临的盐胁迫及其对土壤结构的

危害，其次归纳了丛枝菌根通过促进营养元素吸收、提高干物质积累等增强作物抗盐能力的机制，并着重阐释了丛枝

菌根在促进水通道蛋白表达、维持渗透平衡、保护抗氧化系统和调节植物激素信号等分子机制层面的相关研究进展。

在此基础上，进一步对丛枝菌根在提高农作物品质和抗病性，以及防止盐土水分流失、稳定结构方面的应用潜力做出

总结，为将菌根作为新型生物技术应用于未来盐土农业的可持续发展提供理论参考。
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　　在全球气候变暖的背景之下，陆面蒸发加剧， 导致土壤中的可溶性盐不断积累，加之人类不当的

工农业生产活动，和地形地貌等自然因素一起形成

了不适宜作物生长的盐土。据统计，我国盐土地面

积达９９１３万ｈｍ２［１］，广泛发生于干旱、半干旱和半
湿润地区。近年来，由于土地资源利用不当的问题

频发，土壤盐化的问题日趋明显，已成为制约农林

业发展的主要障碍之一。土壤盐化不仅对作物形

成胁迫，导致作物减产；同时，也对生态环境构成严
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