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十字花科(Cruciferae)植物的体内含有一类次
生代谢产物——硫代葡萄糖苷(glucosinolates), 又名
芥子油苷。黑芥子酶(myrosinase, EC3.2.3.1)水解
芥子油苷产生异硫氰酸盐(isothiocyanates)、硫氰酸
盐(thiocyanates)、腈(nitriles)和环硫腈(epithionitriles)
等物质, 这些物质具有多种生物活性。越来越多的
证据表明, 十字花科植物体内的这种特殊的芥子油
苷 -黑芥子酶系统(glucosinolate-myrosinase system)
不仅对外界的各种生物和非生物胁迫起到防御作

用, 而且还参与调控植物的生长发育。
1  黑芥子酶

黑芥子酶是迄今自然界中发现的唯一的硫葡萄

糖苷水解酶(β-thioglucoside glucohydrolase, TGG), 主
要存在于白花菜目(Capparales)的十字花科(Cruciferae)
植物体内, 某些昆虫及微生物体内也存在黑芥子酶
同工酶(Rask等 2000; Ishimoto等 2000; Eriksson等
2002)。

植物黑芥子酶是一个同源二聚体, 结构与O-
糖苷酶结构类似, 不同之处主要在于活性中心基团
的差异, 在黑芥子酶活性位点上谷氨酸代替了O-糖
苷酶的谷氨酰胺, 而昆虫体内的黑芥子酶活性位点
为谷氨酰胺(Pontoppidan等 2001; Bones和Rossiter
2006)。

实际上黑芥子酶很少以游离形式存在, 它与一
些辅酶如黑芥子酶结合蛋白(myrosinase binding
protein, MBP)、黑芥子酶协助蛋白(myrosinase as-
sociated protein,  MAP)等形成复合物(阮颖等
2007)。其中丰富的盐键、二硫键和氢键增强了

黑芥子酶在细胞外环境中的稳定性(Ha lk ier 和
Gershenzon 2006)。这些辅酶在不同的植物种属、
组织和发育时期的表达模式是不同的, 而且受到植
物体内不同信号途径调控(庞道标等 2007)。机械
损伤、昆虫取食、茉莉酸甲酯和脱落酸等因素能

诱导MBP、MAP基因的转录, 水杨酸则抑制其转
录(Grsic等 1999)。在黑芥子酶的翻译后修饰过程
中, 糖基化与去糖基化作用可调控酶的活性(Rask等
2000)。

黑芥子酶在植物组织和细胞的定位已有相关

报道(李定琴和张家明 2007)。主要存在两种观点,
一是认为含有黑芥子酶的黑芥子酶细胞(myrosin
cells)与含有芥子油苷的硫细胞(S cells)在空间上彼
此临近但又相互隔离(Chen和Andreasson 2001), 当
组织受到损伤时, 释放出来的黑芥子酶水解芥子油
苷, 产生的降解产物极易进入韧皮部, 运输到植物
体的各个部位, 两种细胞的空间定位对于植物防御
极为有利。不过, 在拟南芥的气孔保卫细胞以及芥菜
(Brassica juncea)种子和幼苗的糊粉类型(aleurone-
type)细胞中存在黑芥子酶, 但这些细胞也含有芥子
油苷, 因此另一种观点认为, 芥子油苷 -黑芥子酶
系统可能在亚细胞水平上是隔离的, 或者黑芥子酶
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可以与芥子油苷共存, 但细胞中高浓度的抗坏血酸
会抑制黑芥子酶的活性(Husebye等 2002), 这个观
点还需要更多的实验加以证明。

2  芥子油苷 -黑芥子酶系统在植物防御反应中的
作用

2.1  芥子油苷-黑芥子酶系统中的各种降解产物  芥
子油苷在黑芥子酶的作用下, 水解释放一分子的葡
萄糖并形成一个不稳定的中间产物——糖苷配基

(aglycone)。糖苷配基在一定的环境条件(如适宜
的 pH、Fe2+存在等)和其他酶如 epithiospecifier
protein (ESP)、nitrilespecifier protein (NSP) 等作
用下, 立刻进行分子重排并形成各种具有生物活性
的降解产物,  包括异硫氰酸盐、腈、硫氰酸盐
等。最常见的降解产物是异硫氰酸盐, 降解产物的
类型还取决于芥子油苷的侧链结构。

2.1.1  异硫氰酸盐(isothiocyanates, ITCs)  ITCs是
一种非常有效的防御物质, 不仅可以抑制细菌、真
菌、线虫, 还具抗虫的生理活性, 干扰它们神经信
号的传递(Fahey等 2001; Petersen等 2001)。尽管
ITCs的活性主要存在于——N=C=S, 但 ITCs的侧
链亦显著影响其生理活性, 其侧链可能在修饰ITCs
功能性碳原子的亲电子性(electrophilicity)及其亲脂
性( lipophi licity)方面发挥作用。比较几种不同
ITCs的抗菌活性发现, 芳香族 ITCs比脂肪族 ITCs
的抗菌活性要强, 但随着侧链长度的增加, 抗菌活
性降低(Kirkegaard和 Sarwar等 1998)。拟南芥叶
片中大量存在的 4- 甲基亚磺酰丁基芥子油苷(4-
methylsulphinylbutyl glucosinolate)的降解产物 4-甲
基亚磺酰丁基异硫氰酸盐(4-methylsulphinylbutyl
isothiocyanate)对很多真菌和细菌都有抑制作用。
然而对于某些专食性昆虫, 挥发性的异硫氰酸盐却
常成为引诱剂并且能刺激产卵和促进幼虫发育

(Giamoustaris和Mithen 1995; Kliebenstein等2005)。
芸苔属(Brassica)植物提取物可作为一种土壤

改良剂, 抑制土壤中真菌生长。如油菜(B. napus)
种子提取液降低了豌豆丝囊霉(A p h a n o m y c e s
euteiches)孢子的存活率, 抑制其菌丝生长, 研究表
明这主要是由于黑芥子酶降解芥子油苷产生的异硫

氰酸盐的抑菌作用(Smolinska等 1997)。芥子油苷
的降解产物异硫氰酸丙烯酯(allyl-isothiocyanate)对
扩展青霉(Penicillium expansuma)具有毒性, 因此人
们将其作为水果运输中的防腐剂(Mari等 2002)。

另外, 一些十字花科蔬菜的特殊风味也主要源
于异硫氰酸盐, 链烯基和吲哚异硫氰酸盐是引起苦
味的主要因素。异硫氰酸盐的亲电子特性使它们

很容易在加热处理过程中与小肽、氨基酸和黄酮

醇(flavonoids)等形成共轭物, 但这些共轭物的生物
学功能尚不清楚(Cejpek等 2000)。
2.1.2  腈(nitriles)和环硫腈(epithionitriles)  芥子
油苷被黑芥子酶水解后, 如果环境中含有 ESP和
Fe2+且在酸性条件下, 生成的降解产物主要为腈类,
若芥子油苷侧链为烯烃基, 产物中环硫腈占大部分;
若侧链为烷烃基, 产物主要为腈(Lambrix等2001)。
Foo等(2000)分离并纯化了ESP, ESP参与的水解反
应中需Fe2+的存在, 可能是Fe2+促进了ESP与硫代
肟基酸中间化合物的结合。ESP与黑芥子酶的酶
活比值可影响降解产物中腈的含量( B u r o w 等
2006)。

同时, epithiospecifier modifier 1 (ESM1)基因
的表达可调控腈的生成, 如吲哚 -3-甲基芥子油苷
(indol-3-ylmethyl glucosinolate, I3M)在 ESP作用下
主要生成吲哚-3-乙腈(indole-3-acetonitrile, IAN), 而
在 ESM1的作用下, 产物则主要是吲哚 -3-甲基异
硫氰酸盐(indol-3-ylmethyl isothiocyanate), 因此
ESM1的存在抑制了腈的生成(Burow等 2008)。

相对于异硫氰酸盐来说, 腈对某些昆虫的毒性
较小。杂食性昆虫粉纹夜蛾(Trichoplusia ni)更偏
向取食产腈的拟南芥(Lambrix等 2001)。海灰翅夜
蛾(Spodoptera littoralis)幼虫取食产腈的拟南芥后,
体重增加的速度要快于取食产异硫氰酸盐植株的幼

虫(Burow等 2007a)。
Burow等(2006)从专食性咀嚼式昆虫——菜粉

蝶(Pieris rapae)的幼虫中肠内分离鉴定得到NSP,
它可以将黑芥子酶水解芥子油苷形成的不稳定中间

化合物转变为腈。NSP与 ESP的功能类似, 但序
列之间同源性低, 而且二者催化形成腈的机制不
同。专食性昆虫菜粉蝶、大菜粉蝶(P. brassicae)
体内存在NSP, 可能是它们在与植物协同进化过程
中形成的一种适应机制, 专食性昆虫将摄入的芥子
油苷转变为对自身毒害作用较小的腈, 从而避免异
硫氰酸盐的形成。

2.1.3  硫氰酸盐(thiocyanates)  独荇菜(Lepidium
sativum)中存在一种 thiocyanate-forming protein
(TFP), 它能将黑芥子酶水解芥子油苷形成的不稳定
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中间化合物转变为硫氰酸盐。硫氰酸盐仅由苯甲

基(benzyl)、烯丙基(allyl)和 4-甲基亚磺酰丁基芥
子油苷产生(Burow等 2007b)。

相对于腈类与异硫氰酸盐而言, 硫氰酸盐对谷
蠹(Rhizopertha dominica)的毒性稍大, 而腈类与异
硫氰酸盐对家蝇(Musca domestica)的毒性稍大
(Peterson等 1998)。已有报道指出硫氰酸盐对几
种鳞翅目幼虫有毒害作用(Wadleigh和Yu 1988)。
2.1.4  吲哚 -3-甲醇(indole-3-carbinol, I3C)  吲哚 -
1-甲氧基 -3-甲基芥子油苷(1-methoxy indol-3-
ylmethyl glucosinolate, 1MI3M)和吲哚 -4-甲氧基 -
3- 甲基芥子油苷(4-methoxy indol-3-ylmethyl
glucosinolate, 4MI3M)的化学结构不稳定, 在不依赖
黑芥子酶的作用下水解产生不稳定的异硫氰酸盐,
进而生成 I3C。Kim等(2008)用HPLC技术纯化出
I3C, 人工添加到蚜虫饲料中, 它能明显抑制桃蚜
(Myzus persicae)取食并降低繁殖率。但是, 对于
专食性昆虫菜粉蝶(P. rapae), I3M、I3C能促进其
产卵, 而 IAN则能降低其产卵量(De Vos等 2008)。
2.1.5  恶唑烷(oxazolidines)  当芥子油苷侧链在二
位碳原子上有一个羟基基团时, 生成的异硫氰酸盐
不稳定, 如 2-羟基 -3-丁烯基芥子油苷(2-hydroxy-
3-butenyl glucosinolate)生成的异硫氰酸盐进一步环
化形成唑烷 -2-硫酮(oxazolidine-2-thione), 唑烷 -2-
硫酮能引起人甲状腺肿大, 但在植物防御中的作用
尚不清楚(Halkier和Gershenzon 2006)。
2.2  芥子油苷-黑芥子酶系统与食草昆虫的相互作
用  芥子油苷 -黑芥子酶系统以多种方式介导植物
与昆虫之间的相互作用。当植物组织被昆虫取食

或机械损伤破坏后, 黑芥子酶与芥子油苷接触, 反
应后可生成异硫氰酸盐、硫氰酸盐、腈、环硫

腈或唑烷 - 2 - 硫酮等具有毒性和挥发性的物质
(Bones和 Rossiter 1996; Chen和Halkier 1999)。不
同种类的芥子油苷的降解产物对各种昆虫的作用存

在差异, 挥发性物质或者直接毒害昆虫, 或者招引
它们的天敌达到间接的防御目的。另外, 黑芥子酶
的辅酶黑芥子酶结合蛋白(MBP)具有凝集素特性,
它可能与昆虫肠道内或真菌表面的碳水化合物结

合, 使黑芥子酶在防御中对昆虫和病原体的抵抗作
用明显增强(Pontoppidan等 2003)。

取食植物的昆虫通常分为杂食性昆虫

(generalist insects)和专食性昆虫(specialist insects),

根据昆虫取食方式的不同又分为刺吸式和咀嚼式昆

虫。多数刺吸式昆虫为同翅目(Homoptera)蚜属
(Aphis)且均吸食韧皮部汁液, 而咀嚼式昆虫多为鳞
翅目(Lepidoptera)幼虫, 喜啃食叶片表面和叶柄。
不同习性和取食方式的昆虫取食植物后引发的信号

途径各异, 不同信号途径对植物体内芥子油苷的影
响差异明显。Mewis等(2006)的研究发现拟南芥
(Col-0)被专食性刺吸式昆虫甘蓝蚜(Brevicoryne
brassicae)取食后, 芥子油苷总量升高, 其中主要是
短链脂肪族芥子油苷 3-甲基亚磺酰丙基芥子油苷
(3-methylsulfinylpropyl glucosinolate)和4-甲基亚磺
酰丁基芥子油苷含量升高; 而杂食性咀嚼式昆虫甜菜
夜蛾(Spodoptera exigua Hiibner)和桃蚜(M. persicae)
取食后, 激活拟南芥体内的茉莉酸信号途径, 诱导
吲哚族芥子油苷合成的相关基因表达(Reymond等
2004; Kim和 Jander 2007)。蚜虫的取食方式与其
他昆虫相比有很多不同之处, 它利用纤细口针通过
细胞间隙达到植物体韧皮部, 从单个筛分子中吸取
汁液。这种取食方式引起植物组织破损程度较小,
一定程度上避免了植物的防御作用的发挥(Kim和
Jander 2007)。桃蚜取食会引起植物体内吲哚族芥
子油苷(如 I3M、1MI3M、4MI3M)含量升高, 在
饲料中人工添加 I3M和黑芥子酶后会显著抑制桃
蚜的繁殖(Kim等 2008)。

拟南芥在响应昆虫取食的过程中, 产生的不同
芥子油苷之间会发生转换。例如, 拟南芥被杂食性
昆虫桃蚜取食后, 在取食的部位中检测到4MI3M含
量明显升高, 进一步的实验表明 4MI3M是由 I3M
转化而来, 而且4MI3M的降解产物具有更强的抗虫
性(Kim和 Jander 2007)。拟南芥中不同种类芥子
油苷间的相互转换使降解产物的组合模式发生改

变, 这可能是拟南芥与专食性和杂食性昆虫在长期
的协同进化过程中形成的防御机制。与杂食性昆

虫不同, 专食性昆虫(如Psylliodes chrysocophala)更
喜欢取食含有较短侧链及羟基化程度低的脂肪族芥

子油苷的植株, 芥子油苷或其降解产物可能会刺激
专食性昆虫取食和产卵(Giamoustaris和Mithen
1995)。

专食性昆虫与杂食性昆虫双重的选择压力使

植物防御物质趋于多样化, 植物体寻求避免被专食
性昆虫识别, 又尽量有效维持对杂食性昆虫的防
御。芥子油苷的组合模式及黑芥子酶的活性因拟
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南芥的生长时期和群体密度而异, 单株拟南芥产生
异硫氰酸盐等挥发性水解产物, 这些水解产物直接
参与植物的防御, 不过单株拟南芥的芥子油苷水解
产物的产量不足以招引专食性昆虫; 群体拟南芥芥
子油苷的主要水解产物为腈类, 这些产物对杂食性
昆虫的防御作用并不强, 却可以在一定程度上避免
专食性昆虫的侵害(Wentzell和Kliebenstein 2008)。
各种生态型拟南芥的芥子油苷的组成和含量有明显

的差异, 这种天然的变异是由于拟南芥基因组中 5
个等位基因间不同组合造成的( K r o y m a n n 等
2003)。从生态学角度看, 植物体内芥子油苷组合
模式的多样性可能是植物对外界胁迫的一种适应。

目前的研究认为, 昆虫在与植物芥子油苷 -黑
芥子酶系统的协同进化过程中, 主要形成了3种适
应机制。(1)某些昆虫体内存在着黑芥子酶同工酶。
专食性昆虫甘蓝蚜(B. brassicae)、萝卜蚜(Lipaphis
erysimi)将黑芥子酶储存于肌肉组织中的晶状微体
内, 与摄入的芥子油苷分离, 而当它们遭到病菌感
染或天敌捕食后, 晶状微体的完整性被破坏, 释放
出的黑芥子酶降解芥子油苷。降解产物中的挥发

性物质——异硫氰酸盐可直接杀死病菌, 或作为警
报信息素(a larm pheromone)警示同类逃避天敌
(Bridges等 2002; Mewis等 2006)。(2)某些昆虫体
内存在着硫酸酯酶(sulfa tase)。小菜蛾(Plutella
xylostella)利用体内的硫酸酯酶使芥子油苷脱硫, 脱
硫的芥子油苷不能作为黑芥子酶的底物, 从而抑制
水解作用的发生(Ratzka等 2002)。(3)某些昆虫体
内存在着NSP(将黑芥子酶水解芥子油苷形成的不
稳定中间化合物转变为腈)。鳞翅目昆虫菜粉蝶
(P. rapae)幼虫中肠内含有NSP, 它可促使降解产
物的主要成分转变为对自身毒性较小的腈

(Wittstock等 2004)。
2.3  芥子油苷-黑芥子酶系统与微生物的相互作用
　存在于芸苔属植物根系及周围的寄生真菌, 如油
菜根霉菌(Rhizopus sp.)、独荇菜镰刀菌(Fusarium
sp.)、白菜黑斑病菌(Alternaria brassicae)和油菜黑
胫病菌(Lepthosphaeria maculans)内也存在着黑芥子
酶的同工酶(Ishimoto等 2000; Eriksson等 2002)。
在一些哺乳动物肠道中的细菌如Enterobacter cloa-
cae和多形拟杆菌(Bacteroides thetaiotaomicron)内
也检测到了黑芥子酶活性(Elfoul等2001)。三种双
歧杆菌(Bifidobacterium)内的黑芥子酶可能参与人

消化道的芥子油苷的降解(Cheng等 2004)。
真菌侵染能够诱导植物局部的黑芥子酶合成。

cDNA探针检测发现被芸苔根肿菌(Plasmodiophora
brassicae)侵染患病的白菜(B. rapa)根中, 黑芥子酶
的表达量升高(Grsic等 1999)。当植物受到病原体
侵染时, 细胞内溶物外泄, 芥子油苷被黑芥子酶水
解释放的葡萄糖积累, 这使得细胞壁增厚, 可阻止
病原体的侵染和扩散(Ishihara等 2008)。

油菜黑胫病菌(L. maculans)能够使芥子油苷降
解的主要产物为腈, 降低对自身的毒害作用(Rask等
2000)。活体营养型微生物如假单胞杆菌(Pseudomonas
syringae)和寄生疫霉(Phytophthora parasitica), 因为
不引起组织损伤或损伤较小, 所以避免了宿主细胞
内芥子油苷的释放(Tierens等 2001)。

一般情况下, 芸苔属植物不能与菌类共生形成
菌根, 但有趣的是, 白菜和甘蓝(B. oleracea)的根系
分泌物能够激发真菌卷边网褶菌(Paxillus involutus)
和彩色豆马勃(Pisolithus tinctorius)的菌丝生长, 液
相色谱鉴定出根系分泌物中的主要物质为异硫氰酸

盐和吲哚族芥子油苷的其他降解产物( Ze ng 等
2003)。
3  芥子油苷 -黑芥子酶系统的非生物因素影响
3.1 温度、pH、抗坏血酸浓度和各种离子  外界
环境中的非生物因素对芥子油苷-黑芥子酶系统的
影响也很明显,  气候与季节、温度、光照、水
分、CO2等因素均能改变十字花科植物体内芥子

油苷的组成(陈亚州等 2008)。芥子油苷 -黑芥子酶
系统很大程度上依赖于黑芥子酶的活性。关于温

度、pH和NaCl对黑芥子酶活性的影响, 人们已经
通过体外实验进行研究(Li和Kushad 2005; 徐伟丽
等 2006), 并有较为详细的综述(李定琴和张家明
2007)。在植物体内, 抗坏血酸含量的变化能显著
影响黑芥子酶的活性, 通常表现为低浓度抗坏血酸
激活黑芥子酶, 而高浓度抑制黑芥子酶(Chen和
Halkier 1999)。X光衍射晶体分析显示, 抗坏血酸
结合到黑芥子酶上的空间结构的位点与黑芥子酶的

底物葡糖苷的苷元结合位点重叠, 而又不同于葡萄
糖基的结合位点(Burmeister等 2000)。因此黑芥子
酶虽然对不同种类的芥子油苷特异性不强, 但可以
区分硫葡糖苷和其类似物氧葡糖苷。从植物体中

分离的黑芥子酶一般可被0.3 mmol·L-1浓度的抗坏

血酸激活, 过高浓度的抗坏血酸可与底物竞争结合
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位点并抑制黑芥子酶活性。不过 0.3 mmol·L-1浓度

的抗坏血酸对甘蓝蚜(B. brassicae)中的黑芥子酶同
工酶却有抑制作用, 10  nmol·L-1的抗坏血酸即可强

烈激活黑芥子酶活性(Pontoppidan等 2001)。
Visvalingam等(1998)检测硫、铁、铜、锰

和锌离子对白芥(Sinapis alba)幼苗不同组织(根、
茎、子叶和芽)和不同发育阶段的黑芥子酶活性的
影响, 结果表明硫和金属元素可调控黑芥子酶的活
性和表达, 最敏感的部位是芽。芽中硫的缺失对黑
芥子酶活性的抑制作用最大, 铁缺失使黑芥子酶的
活性增加一倍, 其他金属离子的影响比较轻微。不
同组织中硫和金属元素对黑芥子酶活性的影响是有

差异的(Bones等1994)。硫元素为芥子油苷合成代
谢过程提供氨基酸(甲硫氨酸及其侧链延长衍生物)
来源、硫供体(半胱氨酸)、磺酸基(3' -磷酸腺苷 -
5' -磷酸硫酸盐, PAPS), 因此硫缺失会对植物体内
芥子油苷的代谢有一定的影响。Li 和 K u s h a d
(2005)的实验结果表明, 辣根(Armoracia rusticana)
的根中吲哚芥子油苷总的含量随着供硫水平的升高

而增加。Dubuis(2005)发现硫缺失会导致油菜中
总芥子油苷含量的降低, 从而植株抗菌能力明显下
降。同时还注意到缺硫处理对芥子油苷的降解过

程也有影响, 缺硫处理的拟南芥根中编码黑芥子酶
的两个基因 TGG1和 TGG2的表达明显受到抑制。
硫缺失还会诱导拟南芥体内 I A A 的含量升高。
Hirai等(2005)发现, 除了硫还原同化作用过程中的
相关酶基因以外, 腈水解酶基因在缺硫时也被诱导
表达, 催化吲哚乙腈转化为吲哚乙酸, 而生长素的
积累又对根的生长和伸长具有促进作用, 生长素促
进植物扩大根际范围从而更好的吸收营养, 这可能
是植物对环境适应的一种表现。

3.2  氧化胁迫  活性氧参与细胞生长信号转导、基
因表达和细胞程序性死亡。H2O2是六种主要造成

氧化胁迫活性氧中的一种。Barillari等(2005)发现
萝卜(Raphanus sativus)芽中还原态的 4-甲硫基 -3-
丁烯基芥子油苷( 4 - m e t h y l t h i o - 3 - b u t e n y l
glucosinolate)能够经H2O2氧化后完全转化为氧化态

的 4 - 甲基亚磺酰 - 3 - 丁烯基芥子油苷 ( 4 -
methylsulfinyl-3-butenyl glucosinolate), 并认为可能
是植物在受到氧化胁迫时, 还原态的芥子油苷与活
性氧反应, 转化为氧化态的芥子油苷, 从而缓解氧
化胁迫造成的损害。

黑芥子酶水解4-甲基亚磺酰丁基芥子油苷产
生的 4 - 甲基亚磺酰丁基异硫氰酸盐 ( 4 -
methylsulfinylbutyl isothiocyanate)又名莱菔硫烷
(sulforaphane), 被认为是促进人类健康的最有效的
物质, 它的还原形式4-甲基硫代丁基异硫氰酸盐(4-
methylthiobutyl isothiocyanate)又名甘油三芥酸脂
(erucin), 被发现在抗癌方面具有潜力, 对非白血性
白血病细胞(leukemia cells)具选择性。此外Barillari
等(2005)的研究表明, 甘油三芥酸脂和其前体4-甲基
硫代丁基芥子油苷(4-methylthiobutyl glucosinolate)
通过诱导 II相酶(phase II enzymes)如谷胱甘肽转
移酶(glutathione S-transferase)直接发挥抗氧化活性,
而其他异硫氰酸盐的作用则是间接的。

4  芥子油苷 -黑芥子酶系统参与调节植物的生长
发育过程

一直以来, 人们对芥子油苷 -黑芥子酶系统的
研究主要集中在植物防御方面, 而对它在生长发育
方面的作用关注较少。Geshi和Brandt (1998)对油
菜子叶进行免疫定位研究发现黑芥子酶与黑芥子酶

结合蛋白(MBP)都存在于韧皮部和黑芥子酶细胞
(myrosin cells)中, 而且在亚细胞水平上也是共存
的。另外, 在萌发的幼苗中MBP先在非黑芥子酶
细胞中表达, 然后从非黑芥子酶细胞中消失, 并聚
集到生长了 7天的子叶的黑芥子酶细胞中。

吲哚族芥子油苷水解产物的代谢不同于其他

种类的芥子油苷, 因为其水解产物异硫氰酸盐在偏
酸性的环境中不稳定, 异硫氰酸盐进一步代谢的产
物包括吲哚 -3-甲醇、吲哚 -3-乙腈(IAN)和一些
抗坏血酸共轭物(Halkier和Gershenzon 2006), 其中
IAN可以被腈水解酶(nitrilases)水解生成IAA, 吲哚
族芥子油苷生成吲哚乙腈需要黑芥子酶和 ESP的
存在。因此推断芥子油苷可能作为一个库, 储存生
长素前体, 通过黑芥子酶水解吲哚族芥子油苷释放
吲哚基团 , 从而参与调节植物的生长发育
(Burmeister等 2000)。另外, 黑芥子酶介导的芥子
油苷的降解还导致葡萄糖及硫的释放, 葡萄糖和硫
对于植物的幼苗发育具有营养价值。

十字花科植物中芥子油苷的组合模式及黑芥

子酶基因不同亚家族成员的表达受发育过程的调控

(Petersen等 2002; Rask等 2000)。Chen和Halkier
(1999)对拟南芥种子中的 p-羟苯甲基芥子油苷(p-
hydroxybenzyl glucosinolate, p-OHBG)进行C14标记,
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发现子叶期幼苗中含有 70%的 p-OHBG, 而在 6~8
片叶的莲座叶期 p-OHBG几乎检测不到。Chen认
为p-OHBG的这种转变是受黑芥子酶的表达水平调
控的, 因为在子叶期幼苗中检测到的黑芥子酶含量
很低, 而在随后的发育阶段其表达水平增长很快, 这
意味着在发育过程中芥子油苷的含量变化和不同种

类之间的转变并不是只受昆虫取食或环境胁迫的诱

导。

研究不同发育阶段拟南芥莲座叶中黑芥子酶

活性和吲哚族芥子油苷含量的结果显示, 吲哚族芥
子油苷含量的变化趋势与黑芥子酶活性的变化趋势

相似, 前三周 tgg1、tgg2突变体叶片中芥子油苷含
量高于野生型也说明了黑芥子酶参与了种子萌发和

幼苗发育阶段芥子油苷的降解。拟南芥 tgg1 tgg2
双突变体的叶片中, 吲哚族芥子油苷含量在植株生
长三周后与野生型的含量相差很少, 说明在成熟植
株中, 随着叶片衰老, 芥子油苷由于运输、非酶降
解等原因含量下降(Barth和 Jander 2006), 因此认
为与植株衰老耦联的芥子油苷下降并不是黑芥子酶

引起的。

拟南芥 cyp79F1突变体产生的芥子油苷主要
为吲哚族芥子油苷, 其表型与野生型的表型区别主
要体现在丛状分枝引起的植株矮化, 而一定浓度的
IAA可通过对某些基因(如 AtCDC5)的调控影响细
胞分裂或侧根发生。故人们推测在 cyp79F1突变
体的发育初始阶段, 吲哚族芥子油苷被黑芥子酶水
解, 产生的 IAA过量积累, 导致表型的改变。

采用放射性同位素标记研究发现, 在油菜胚胎
发育过程中, 芥子油苷前体——脱硫芥子油苷在黑
芥子酶细胞中积累(Thangstad等 2001)。黑芥子酶
并不水解脱硫芥子油苷, 因此二者可以共存, 并且
不会对植物体自身产生毒害作用。在特定的条件

下脱硫芥子油苷可形成芥子油苷, 该系统被激活而
发挥作用。芥子油苷的水解产物不仅对食草昆虫

和病原体有毒害作用, 对植物自身也有毒性, 它们
能抑制种子萌发、有氧呼吸及氧化还原代谢。植

物体通过自己独特的脱毒方式来避免此种损伤, 甘
蓝及其他几种植物体内存在巯基甲基化酶, 它能够
使硫氰酸盐等氰化物甲基化(Attieh等 2000; Attieh
等 2002)。
5  结束语

从 1 8 4 0 年 B us s y 首次报道黑芥子酶以后

(Bussy 1840), 人们对黑芥子酶的分布、结构与功
能有了初步的了解, 但黑芥子酶与其辅酶和辅因子
之间的协作机制尚不清晰。另外, 在不同的植物种
属、组织以及发育时期之间, 芥子油苷的组合模式
存在差异, 这其中的调控机制仍需深入研究。同
时, 外界的各种胁迫对黑芥子酶表达的影响和各种
水解产物在植物防御中的生物学功能也是需要探索

的问题。
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