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摘要: 硫代葡萄糖苷是一种主要存在于十字花科植物中的重要次生代谢物, 它不仅是十字花科蔬菜的风味物

质来源, 还在抵御逆境胁迫方面具有重要作用。硫苷因具有重要的生物学功能受到广泛关注, 目前关于硫苷的

生物合成及代谢途径已取得了较多的研究成果。众多研究都发现十字花科植物中硫苷的组成和含量受到环境

因素的影响。本文综述了影响硫苷含量及组成的多种环境因子, 概述了不同环境因子对硫苷的影响。
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硫代葡萄糖苷(glucosinolate, GS), 简称硫苷, 
又称芥子油苷, 是一类含氮硫的重要次生代谢产

物, 主要存在于十字花科植物中。硫苷不仅是白

菜(Brassica rapa)、青花菜(B. oleracea)、萝卜(Ra-
phanus sativus)等十字花科蔬菜风味物质的重要来

源, 而且在降低人体癌症发生率方面具有重要的

作用(Johnson 2018)。
目前, 已有130多种硫苷结构被发现并鉴定

(Riach等2019), 其中十字花科植物中常见硫苷种

类有20多种。研究者们利用生物化学和遗传学等

手段, 已经在拟南芥中阐明了硫苷的基本结构和

合成代谢途径(Lee等2018)。硫苷的核心结构一般

由β-D-硫葡萄糖基、硫化肟基团以及来源于氨基

酸的侧链R基团组成。根据其所含R基团氨基酸的

不同, 可将其分为: 脂肪族硫苷(主要来源于甲硫氨

酸、丙氨酸、缬氨酸、亮氨酸和异亮氨酸)、芳香

族硫苷(主要来源于苯丙氨酸和酪氨酸)和吲哚族

硫苷(主要来源于色氨酸)。硫苷的生物合成过程

主要包括以下3个阶段: (1)氨基酸侧链的延长; (2)
核心结构的形成; (3)侧链的次级修饰。随着研究

的深入, 硫苷合成过程中的绝大部分中间产物、

主要合成基因和转录调控因子也得到了证实(Vo等
2018)。

硫苷作为防御性物质广泛参与十字花科植物

体内的防御反应, 在植物应对环境改变的过程中

具有重要作用。因此, 植物体内硫苷的含量不但

受植物基因型的调控, 还受到植株生长环境因子

的影响。昆虫取食、病原菌感染等生物因子, 光
照、温度、水分、矿质元素以及气体等非生物因

子和外源植物生长调节物质, 都会对植株体内硫

苷的含量产生影响。近年来, 随着全球整体环境

的改变, 温室效应、大气污染和土壤肥力流失等

环境变化直接影响了作物的产量、外观商品性和

内在营养品质, 同时通过对昆虫、微生物等生命

活动的影响 ,  又间接对植株的生长发育产生影

响。本文综述了近年来生物因子和非生物因子对

十字花科植物硫苷代谢调控方面的研究进展, 以
期为将来环境因子与硫苷代谢互作研究提供理论

依据。

1  生物因子对硫苷含量的影响

1.1  昆虫取食

根据昆虫取食习性的不同, 可以将昆虫分为

专食性昆虫和杂食性昆虫。一般而言, 硫苷对杂

食性昆虫通常产生不利影响, 如硫苷降解产物异硫

氰酸盐可以在短时间内造成杂食性昆虫死亡; 而
对专食性昆虫则具有一定诱导作用, 如帮助寻找

寄主、刺激取食、防御天敌等。专食性昆虫在与

十字花科蔬菜长期协同进化的过程中, 逐渐产生

了应对硫苷防御的机制, 如小菜蛾体内就具有硫

苷硫酸酯酶, 可以使硫苷脱硫, 从而无法与黑芥子

酶结合生成异硫氰酸盐。无论是专食性昆虫还是

杂食性昆虫, 它们的取食行为均可显著提高十字

花科植物中硫苷的含量, 这种变化会在一天内体
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现, 且持续较长一段时间(陈君杰2017)。昆虫取食

导致植物被取食部位硫苷含量的上升, 可能是因

为取食行为诱导了硫苷的合成, 也有可能是由于

植物将其他部位或器官的硫苷通过韧皮部转运至

被取食部位。进一步研究发现, 蚜虫取食可以使

离体拟南芥叶片中硫苷合成基因CYP家族基因表

达量上调和吲哚族硫苷含量上升(Skirycz等2006; 
Kim和Jander 2007), 说明昆虫取食提高硫苷含量可

能主要是通过诱导硫苷的从头合成方式完成的。

昆虫的取食方式也会影响硫苷的代谢, 并且

不同的取食方式对硫苷代谢的影响不同。植物体

内的防御反应具有复杂的信号调控网络, 其中水

杨酸和茉莉酸途径是植物防御反应信号网络的重

要组成部分, 它们也参与了昆虫取食影响硫苷代

谢的过程, 且水杨酸和茉莉酸信号对硫苷含量的

调控不同。在受到咀嚼式昆虫伤害后, 植株体会在

几分钟内启动茉莉酸信号(Badenes-Perez等2013), 
茉莉酸信号一方面诱导硫苷前体物质氨基酸的合

成, 另一方面诱导MYB34和MYB51等硫苷代谢相

关基因的表达(Zang等2015)。昆虫在取食植物时

分泌的唾液也已经被证明会对植物信号网络产生

影响, 这是由于昆虫的唾液中含有茉莉酸、水杨

酸和脱落酸等植物激素, 这些激素会抑制植株体

内蛋白酶抑制剂基因的表达, 诱导水杨酸和茉莉

酸等信号上调或下调(Acevedo等2019), 进而对硫

苷含量产生影响。不同昆虫种类和取食方式对水

杨酸或茉莉酸信号的诱导不同, 这是昆虫种类或

取食方式对植株硫苷含量影响不同的原因之一。

1.2  病原菌感染

硫苷一直以来都被认为是抵抗病原菌感染的

化学屏障。目前已有大量研究表明硫苷可以抑制

细菌的生长甚至杀死细菌(Sotelo等2015)。但是硫

苷本身并无生物活性, 一般由其水解产物异硫氰

酸盐(isothiocyanates, ITC)发挥作用。异硫氰酸盐

能使蛋白质和核酸的巯基、二硫化物和胺基发生

不可逆反应导致代谢酶失活 ,  因此能够抑制细

菌、真菌等的生长。同时, 有研究表明真菌细胞

与ITC接触后会表现出类似于氧化应激过程中所

引起的反应, 并且几个可能参与保护细胞免受氧

化损伤的基因(GST和GPx等)表达量也出现了显著

上调(Szűcs等2018)。谷胱甘肽硫转移酶家族的

GSTU13在吲哚族硫苷生物合成过程中具有不可

或缺的作用。最新研究发现, 在拟南芥gstu13突变

体中, 吲哚族硫苷的生物合成受到了抑制, 同时突

变体对豌豆白粉菌等真菌病原体的易感性增强

(Pilewska-Bednarek等2018)。这一结果说明吲哚族

硫苷在抵御真菌侵染时具有重要作用。Yu等(2015)
发现菌根真菌的侵染提高了青花菜根和叶中吲哚

族硫苷的含量, 但是Pangesti等(2016)的结果表明

根瘤菌定殖会增强茉莉酸 /乙烯信号通路中的

ORA59基因表达上调, 进而提高脂肪族硫苷的含

量。这一差异性的结果表明不同的病原菌可能对

植物体内的硫苷防御信号网路产生不同的影响。

2  非生物因子对硫苷含量的影响

2.1  光照

在植物整个生命周期中, 光始终是影响植物

组织中化学物质含量的重要因素之一, 光信号转

导系统与相对稳定的光周期使得植物的部分调控

基因也存在着昼夜规律。光照处理会提高植物大

部分硫苷代谢基因表达量, 光对不同的硫苷合成

代谢基因调控的时间效应不同, 如支链氨基转移

酶基因BCAT4和甲基硫代烷基苹果酸合成酶基因

MAM1以及硫转移酶基因ST5c在光照4 h后达到最

高值(Kim等2019)。另有研究表明, 黑暗下脂肪族

硫苷的转录因子MYB28和MYB29表达水平下降, 
黑芥子酶的活性和硫苷水解酶TGG1和TGG2的蛋

白水平提高(Tomomi等2020)。Steindal等(2013)发
现长光周期可以促进脂肪族硫苷合成。进一步研

究发现, 拟南芥bglu突变体中脂肪族硫苷含量在光

照和黑暗条件下无显著差异, 而在野生型中则显著

降低, 这一过程主要受BGLU30基因的调控(Tomomi
等2020)。除光周期外, 光照强度也会对硫苷含量

产生影响, Smith (2015)研究发现, 野外较高的光强

会提高成熟蒜芥根部硫苷含量, 降低莲座期蒜芥

根部硫苷含量。这一结果说明光照强度对植物硫

苷含量的影响也会受到生长期的影响。光照强度

对硫苷含量的影响可能与光合作用的强弱有关。

已有研究发现在拟南芥和花椰菜等十字花科作物

中, 光合作用的产物葡萄糖可以诱导硫苷转录因
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子MYB28和合成基因Bo-Elong等表达量的上调, 促
进脂肪族硫苷的积累(Guo等2014)。光质同样会对

植物硫苷含量产生影响。早期研究者们通过覆盖不

同颜色的地膜发现, 覆盖蓝色地膜后植株硫苷含量

比其他颜色地膜覆盖后更高(Antonious等1996)。
LED灯出现并逐渐普及以后, 相关的研究主要通过

使用LED灯等形式进行。Kopsell和Sams (2013)研
究表明, 在蓝光下生长13 d的青花菜幼苗, 其脂肪族

硫苷和总硫苷含量有所增加。Hoecker等(2004)发
现连续红光处理3 d增加了拟南芥幼苗CYP83B1转
录水平。紫外线照射会导致青花菜中总硫苷和脂肪

族硫苷含量上升(Moreira-Rodriguez等2017)。这些

研究表明不同光质对植物体内硫苷的影响不同。

2.2  温度

植物的生长速度很大程度上取决于其所处环

境的温度, 不同植物具有不同的适宜温度范围。

当环境温度过高或过低时, 植物组织会受到一定

程度的伤害从而影响其生长发育。因此在受到温

度胁迫时, 植物体内的防御体系就会发生作用, 以
减少植物所受伤害。在受到高温胁迫时, 植物会

先通过打开气孔提高蒸腾作用来阻止植物体内温

度的升高直到防御系统完全激活, 其中就包括通

过硫苷的降解产物异硫氰酸盐来调控气孔的开闭

(Kissen等2016)。Guo等(2016)发现, 在短期高温

下, 青花菜脂肪族和总硫苷含量出现了显著的升

高。这可能是由于高温胁迫下, 植物体内产生了大

量的甲硫醇, 同时还诱导了水杨酸或茉莉酸的产生, 
两者相互作用诱导了硫苷的合成。在高温胁迫下, 
负责调控硫苷合成的MYB基因家族中, MYB28等基

因的表达量得到了上调, 而MYB29的表达受到了

一定的抑制, MYB34的基因表达情况则与硫苷含量

的变化无明显关联(Justen和Fritz 2013)。由此推

测, 在受到高温胁迫时, MYB29和MYB34可能不参

与脂肪族硫苷和吲哚族硫苷的调控。温度不仅能

单独对硫苷产生影响, 还能与光互作对硫苷产生

影响。Molmann等(2015)的研究表明, 低温和长光

周期有利于青花菜脂肪族硫苷含量的积累, 而高温

和短周期则有利于吲哚族硫苷含量积累, 但是在

较高温度下, 硫苷主要受温度影响而非光周期。

低温也是一种常见的胁迫因子, 适宜的低温环

境可以增加植物体内硫苷的含量。Kissen等(2016)
的研究表明, 较低的生长温度提高了大部分拟南芥

中硫苷的含量, 尤其是脂肪族硫苷的含量。这一实

验结果在印证了适宜低温对硫苷的诱导作用的同

时, 还说明了这一作用会受到品种等因素的影响。

当植物从适宜温度转移到低温环境中, 其叶片中的

大部分代谢会受到不同程度的影响, 而不同品种的

植物抗寒能力也不同, 这导致了不同实验材料以及

不同冷处理方式下硫苷含量变化的不一致。

2.3  水分

水分是植物生长发育不可或缺的重要因素之

一。水分不仅是植物重要的组成部分, 还在物质

代谢运输过程中发挥重要作用。许多研究表明在

干旱胁迫下硫苷含量会显著上升, 这有可能是因

为在水分不足时, 植物的初级代谢会优先将碳(car-
bon, C)和氮(nitrogen, N)等转入次级代谢, 从而促

进了硫苷等富含C和N的次级代谢物的生成(Gayler
等2008)。此外, 在干旱胁迫下植物体内大多数氨

基酸随着干旱胁迫程度的加重呈线性增加, 包括

硫苷合成的前体氨基酸, 如甲硫氨酸、苯丙氨酸

以及色氨酸等, 这一现象也表明干旱胁迫可能会

促进硫苷的合成过程(Huang和Jander 2017)。还有

研究表明, 干旱胁迫下, 野生型拟南芥的气孔孔径

会出现显著减小, 但是缺失IAA5、IAA6、IAA19或
MYB28、MYB29基因的拟南芥突变体的气孔孔径

却不受干旱胁迫的影响(Salehin等2019)。这一现

象说明当植物遭受干旱胁迫时, 硫苷会与IAA共同

调节气孔的开闭以减少蒸腾作用, 减少水分流失, 
从而减小干旱胁迫带来的损伤。

2.4  矿质元素

植物需要各种矿质元素以维持正常的生理活

动。矿质元素不仅可以作为植物体的组成成分, 还
可以调节植物生理功能, 影响植物的生命活动。

硫苷作为一种富含N和硫(sulfur, S)的次生代谢产

物, 其合成代谢受到植物生存环境中N和S含量的

影响。当施用硫肥时, 通常都会使得植物体内硫

苷含量上升, 且主要是脂肪族硫苷含量的上升; 当
硫缺乏时, 硫苷合成的相关基因, 如MAM和CYP79
等的表达量会下调, 硫苷含量也会显著降低(Zhang
等2020)。同时, 硫苷降解以及初生硫代谢的关键
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基因的表达都得到了上调, 说明缺硫胁迫下, 硫苷

可能会被加速降解以释放S元素用于维持初级代

谢(Zhang等2020; 何超超等2018)。由于脂肪族硫

苷的合成前体是含有S的甲硫氨酸, 而吲哚族硫苷

的合成前体是不含S的色氨酸, 因此, 脂肪族硫苷

对于S元素有更强的响应, 在缺硫情况下再施加硫

肥会使得脂肪族硫苷的增加比例显著高于吲哚族

硫苷。

虽然在一定范围内, 随着施用氮肥增加, 硫苷

含量也会上升, 但是施氮肥量过高时, 植物的营养

生长速度或其它物质的合成速度可能会超过硫苷

合成的速度, 导致硫苷被“稀释”, 从而使得植物中

硫苷的单位含量反而出现下降的现象(Rosen等
2005)。Koprivova等(2000)利用35S标记发现, 拟南

芥可以通过O-乙酰丝氨酸(O-acetylserine, OAS)来
协调S和N的同化。当S受到限制时, OAS含量可得

以积累; 而N受到限制时, OAS含量的积累受到抑

制。同时OAS和还原S的化合物之间已被证明具

有拮抗作用(Koprivova等2000)。因此, 氮硫比例过

高会导致OAS的积累和半胱氨酸合成的减少, 致
使硫苷合成前体匮乏, 这也可能是高氮肥导致硫

苷含量下降的原因之一。

除了N和S外, 其他矿质元素也会对硫苷的含量

与组分产生影响, 目前研究较多的有钾、硒、镁、

铜和铁等。研究表明缺钾会使拟南芥吲哚族硫苷

合成基因CYP79B2和CYP79B3表达显著上调, 吲哚

族硫苷含量增加; 而脂肪族硫苷合成基因CYP79F2
表达上调, CYP79F1表达下调, 脂肪族硫苷含量略

有增加(Troufflard等2010)。因为硒(selenium, Se)
和S都属于周期表第六组, 具有相似的化学性质, 
Se和S的吸收和同化受到竞争性相互作用的影响, 
因此高浓度硒肥会影响硫元素的吸收同化从而导

致十字花科植物中硫苷含量降低。硒肥对植物硫

苷含量的影响存在着基因型和浓度效应。Robbins
等(2005)研究发现高水平的Se处理降低了青花菜

中萝卜硫苷和脂肪族硫苷含量; 而低水平Se处理

并不能显著影响各种硫苷的含量。脂肪族硫苷, 
特别是萝卜硫苷, 对硒肥的敏感性可能是由于硒

和硫在同化竞争时生成的硒-半胱氨酸和硒-甲硫氨

酸与半胱氨酸和甲硫氨酸之间进行竞争导致的。

2.5  气体

植物的生长还受到其生存环境中气体的影

响。十字花科植物不仅可以通过根吸收土壤中的

硫酸盐, 还可以通过叶片吸收H2S或SO2作为硫来

源用于自身的生长发育。因此, 对于富含C和S的
硫苷而言, 其组分和含量还受到环境中H2S、SO2

以及CO2等含量的影响。一般而言, 由根部吸收的

硫酸盐是植株所需S元素的主要来源, 且通过不同

的硫转运蛋白进行S的吸收和转运。但是在缺S的
环境下, 叶片吸收的H2S或SO2可以部分代替根部

吸收的硫酸盐作为硫来源。有研究表明, 芥菜和

芜菁在缺硫胁迫下, 硫苷合成相关基因表达下降, 
腈水解酶活性上升, 使得其地上部和地下部的硫

苷含量下降; 将胁迫后的植株置于一定浓度的H2S
或SO2下, 其根和茎硫苷含量又会得到一定程度的

恢复, 且对于脂肪族硫苷的影响最为显著(Agha-
janzadeh等2015)。但是当土壤中硫酸盐充足时, 植
株与H2S或SO2的接触会导致根部对硫酸盐的吸收

减少, 腺苷5′-磷酰硫酸还原酶(adenosine 5'-phos-
phosulfate reductase, APR)活性降低等, 尽管硫酸盐

还原途径会因此受到影响, 但植株体内硫苷的种

类及含量并无显著变化(Aghajanzadeh等2015)。
H2S的吸收是由半胱氨酸的代谢速率决定的, 而
SO2的吸收是由叶肉的水相决定的。尽管植株对

于H2S和SO2的吸收存在差异, 无论硫酸盐是否充

足, 叶片吸收H2S或SO2并不影响硫苷的组成, 这也

说明硫苷的组成并不受硫源和S吸收方式的影响

(Aghajanzadeh等2016)。
当环境中CO2的浓度升高时, 植株的生长速率

加快, N含量及碳氮比随之减少。因此, 当环境中

CO2的浓度较高时, 含有甲基的脂肪族硫苷含量会

得到显著的上升, 而吲哚族硫苷含量则随着碳氮

比的下降而下降, 且高浓度的CO2主要导致4-甲氧

基-3-吲哚基甲基硫苷和吲哚-3-甲基硫苷的显著下

降, 但由于脂肪族硫苷升高的含量通常高于吲哚族

硫苷下降的含量, 因此总硫苷含量上升(Schonhof
等2007)。

3  总结与展望

环境中的各种生物与非生物胁迫(表1)会通过
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表1  近年来关于环境因子对硫苷含量及组分影响的研究

Table 1  The studies on influence of environmental factors on glucosinolate contents and components in recent years

                   环境因子                                                                     影响              文献

昆虫取食 杂食性昆虫 吲哚族硫苷的合成基因受到诱导, 但是吲哚族硫苷的含量无显著变化 Sontowski等2019
	 专食性昆虫 吲哚族硫苷在被取食1 h后显著上升, 而2-丙烯基硫苷和3-丁烯基硫苷 陈君杰2107
  含量在被取食24 h后显著上升

病原菌侵染 真菌 主要增加了青花菜叶中3-吲哚甲基硫苷和1-甲氧基-3-吲哚甲基硫苷的 Yu等2015 
	 细菌 浓度提高了脂肪族硫苷的含量 Pangesti等2016
光 光质 单独红/绿光照射下, 吲哚族硫苷含量的增加比脂肪族硫苷更为显著,  Abe等2015
  蓝光照射提高了脂肪族硫苷含量, 降低了吲哚族硫苷含量 
 光照强度 根部硫苷含量随光照强度上升而下降, 叶片中硫苷含量与光照强度无 Smith 2015
  明显相关性 
 光周期 低温和长光周期有利于脂肪族硫苷含量的增长, 而高温和短周期则有 Molmann等2015
  利于吲哚族硫苷的含量 
温度 低温 低温主要诱导了脂肪族硫苷含量的上升 Kissen等2016
 高温 高温诱导脂肪族、吲哚族硫苷以及总硫苷含量的升高, 但2-苯乙基硫 Justen和Fritz 2013
  苷含量在高温下出现了下降的现象

水分 盐胁迫 采收前盐胁迫可以显著增加吲哚族硫苷和总硫苷的含量 Giuffrida等2018
 干旱 干旱诱导了大部分硫苷含量的增加 Tariq等2013 
矿质元素 S	 0.5 mol·mL-1的S仅少量增加硫苷含量, 硫苷含量与S的施用量呈正相关 Park等2018
		  关系

	 N	 随着N供给的增加, 吲哚族硫苷增加, 脂肪族硫苷减少 Øvsthus等2015
 P、K	 较低的N、P浓度以及较高的K浓度可以提高硫苷含量 Chon等2017
气体	 H2S、SO2	 当硫酸盐充足时, H2S和SO2并不影响植物总硫苷含量, 仅对脂肪族和 Aghajanzadeh等2015
  吲哚族硫苷含量有细微的影响; 但在缺乏硫酸盐时, SO2和H2S可以缓 
  解硫酸盐含量的降低, 但依然低于硫酸盐充足的情况

	 CO2	 CO2和硝酸盐含量较高的情况下, 拟南芥受到创伤时脂肪族硫苷含量 Paudel等2016
  出现下降的现象; 与CO2和硝酸盐的交互作用相比, 单CO2浓度对吲哚

  族硫苷含量的影响更大 

不同的途径对硫苷的含量及组分产生影响, 这些

因子可能直接影响硫苷合成代谢相关基因的表达, 
从而改变植株体内硫苷的含量; 也有可能通过影

响与硫苷相联系的生理生化反应, 从而以代谢产

物为传导信号, 间接地影响硫苷的代谢, 如缺硫胁

迫下, 植株可能通过降解硫苷生成硫酸盐从而用

于其他与硫元素相关的代谢反应。

目前虽然许多环境因子影响硫苷的机理已得

到了证实, 如昆虫取食时, 植株会通过黑芥子酶降

解硫苷产生对昆虫有毒害作用的异硫氰酸盐从而

进行防御; 但对于部分现象仍存在探索的空间, 如
逆境胁迫下, 是由哪种物质作为传导信号刺激了

硫苷合成代谢相关基因表达量的改变以及硫苷含

量的变化。若能进一步了解不同环境条件下硫苷

代谢的调控机理, 可以为今后生产上调控植株硫

苷含量提供帮助。
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Advances in the effect of environmental factors on glucosinolates
RAO Shuaiqi, CHEN Xiaoqi, YANG Jing*, ZHU Biao
Key Laboratory for Quality Improvement of Agricultural Products of Zhejiang Province, School of Agriculture and Food 
Science, Zhejiang A&F University, Hangzhou 311300, China

Abstract: Glucosinolate is an important secondary metabolite mainly existing in cruciferous plants. It is not 
only the source of flavor substances for Brassicaceae plants, but also plays an important role in stress resis-
tance. Glucosinolates have attracted extensive attention due to their important biological functions. At present, 
numerous researches have been contacted in the synthesis and metabolic pathways of glucosinolates, and many 
studies suggested that the composition and content of glucosinolates in Brassicaceae plants are affected by en-
vironmental factors. In this paper, a variety of factors affecting the content and composition of glucosinolate 
were reviewed and the responses of glucosinolate and its degradation products to different environmental con-
ditions were summarized.
Key words: glucosinolate; environmental factor; stress; anabolism
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