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摘要: 苯并噁嗪类(BXs)化合物是禾本科中广泛存在的一类与防御相关的次生代谢物, 主要为苯并噁嗪酮

和苯并噁唑啉酮两大类。该类物质以不同的形式存在于植物的不同组织, 参与植物的各种防御反应, 帮
助植物抵抗生物和非生物胁迫。本文综述了BXs的合成与分布、提取和鉴定、诱导影响因子以及多重防

御功能。近期的研究表明, BXs除了具有杀虫、抗病、化感等作用外, 还能络合金属离子并作为信号因子

参与调节其他防御反应, 如影响根食动物取食, 调控开花时长和生长素代谢, 调控根际微生物群落等。对

BXs结构和功能的全面了解, 有助于将该类物质开发成为新型环境友好型的抗有害生物的化合物, 同时挖

掘更多与BXs防御功能相关的基因, 为农田系统有害生物防治和可持续发展增添新思路和方向。
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Abstract: Benzoxazinoids (BXs) are regarded as a class of secondary metabolites of general defense in 
Poaceae, mainly including two classes: benzoxazolinones and benzoxazinones. These compounds exist in 
different parts of plant with different structures and participate in various defensing responses to tolerate 
biotic and abiotic stresses. This review summarized the synthesis and distribution, extraction and identifi-
cation, inducing factors and multiple defensing functions of BXs. Except insecticidal, antimicrobial and al-
lelopathic activities, their biological functions have been recently much further elucidated in chelating met-
al ion and acting signaling molecules to regulate other defensing responses, such as affecting the feeding 
of root herbivores, regulating flowering time and auxin metabolism, modulating rhizosphere microbial 
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苯并噁嗪类化合物(benzoxazinoids, BXs)是一

类广泛存在于禾本科中的次生代谢产物。其中丁布

(2,4-二羟基-7-甲氧基-1,4-苯并噁嗪-4-酮, DIMBOA)
及其降解产物门布(6-甲氧基苯并噁唑啉-2-酮 , 
MBOA)是研究最为广泛的苯并噁嗪类物质。由于

其结构具有多样性, 本文参考Wouters等(2016b)的
文献使用苯并噁嗪类(BXs)一词来指代苯并噁嗪酮

[含2-羟基-2H-1,4-苯并噁嗪-3(4H)-单骨架的葡萄

糖苷和相应的苷元]及其降解产物苯并噁唑酮。最

常见的天然产生的BXs结构以及其缩略语如表1
所示。苯并噁嗪类化合物最早在黑麦、小麦、玉米

等禾本科植物中被发现(Wahlroos和Virtanen 1959; 
Virtanen等1955)。随后在毛茛科(Ranunculales)、爵

床科(Acanthaceae)、荷包花科(Calceolariaceae), 车
前科(Plantaginaceae)和唇形科(Lamiaceae)中也发现

该类物质的存在(表2) (Adhikari等2015; Niemeyer 
2009; Frey等2009; Sicker等2000)。从发现该物质

以来, BXs作为防御化合物在保护植物抵抗逆境方

面展现出了巨大的潜力, 如抵御各种生物胁迫及化

感作用的研究等(Pedersen等2017; Niemeyer 2009)。
同时, 由于禾本科作物小麦(Triticum aestivum)和玉

米(Zea mays)等在农业上的重要性, 这一植物家族

的化合物成为我们关注的重点。近年来随着基因

组学技术水平的发展和多学科的融合, 对BXs相关

基因及其功能、BXs代谢等有了进一步的认识。因

此, 本文将从BXs的合成与分布、提取与检测、以

及生物功能几方面进行综述, 探索其潜在的应用

前景。

1  BXs的生物合成与分布

由于具有丰富的遗传资源, 玉米被认为是研究

BXs生物合成途径、关键酶和相关基因功能的主

要模式作物(Meihls等2013; Frey等2009) (图1)。该

合成途径是从植物色氨酸代谢途径中分支出来的, 
其前体是吲哚-3-磷酸甘油。第一步反应发生在叶

绿体中, 由与色氨酸合成酶的α亚基具有同样活性

的BX1催化吲哚-3-磷酸甘油 , 合成吲哚(Frey等
1997)。产生的吲哚在内质网中被CPY71C亚家族

一系列的细胞色素P450单氧化酶(BX2~BX5)连续

催化氧化, 形成具有简单功能的丁布脱甲氧基衍

生物DIBOA (Tzin等2017; Frey等1997)。此后, 为
了降低有毒中间体DIBOA的反应性以减少自毒作

用, 2种UDP-葡糖基转移酶BX8和BX9在细胞质中

对其进行糖基化, 产生稳定且毒性较低的DIBOA- 
Glc (Frey等1997)。细胞质中DIBOA-Glc会进一

步反应 , 先后被BX6 (2-oxoglutarate-dependent di-
oxygenase, 2-ODD, 一种2-戊二酸依赖型双加氧酶)
和BX7 (O-methyl-transferase, OMT, 一种O-甲基转

移酶)氧化和甲基化, 生成DIMBOA-Glc (Jonczyk等
2008)。随后4个甲氧基转移酶(BX10~BX12、BX14)
将DIMBOA-Glc转化为HDMBOA-Glc, 但BX14不
同于其他三个酶, 它是催化DIM2BOA-Glc转化为

HDM2BOA-glc所必需的 (Handrick等2016; Meihls
等2013)。此外, 在DIM2BOA-Glc生物合成过程中, 
BX13能将DIMBOA-Glc催化合成TRIMBOA-Glc, 
之后BX7催化的OMT步骤重复进行(Handrick等
2016)。

研究发现控制BXs合成的核心基因Bx在玉米

中形成一个生物合成簇, 其中ZmBx1~ZmBx8基因

位于4号染色体上(Zheng等2015), 最近发现的Zm-
Bx10~ZmBx12、Bx13和Bx14位于玉米1号和2号染

色体(Meihls等2013)。这是首次揭示了植物中存在

调控植物特殊代谢途径的“生物合成基因簇(bio-
synthetic cluster)”, 为后续发现其他的“生物合成基

因簇”提供了重要的基础(Nützmann等2016; Wise-
caver等2017)。Bx基因的起源与功能分析表明, 控

communities. Investigating the structure and function of BXs, would help to develop them into the new En-
vironmentally-friendly anti-microbial compounds. Meanwhile, exploring more defense-related genes of 
BXs, would be a new clue and direction for future research in pest control and sustainable development of 
agricultural systems.
Key words: benzoxazinoids; structural diversity; defense responses; multiple function
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表2  BXs的主要来源

Table 2  Main sources of BXs

        分类    缩写 禾本科 爵床科	 荷包花科	 车前科	 唇形科	 毛茛科

苯并噁嗪酮 HBOA 	 √	 √	 √	 √	 √	
 DHBOA	 √	 √	 √	  √	
 HMBOA	 √	 √	  √	  
 HM2BOA	 √	     
 DIBOA	 √	 √	 √	 √	 √	 √
 TRIBOA	 √	 √	    
 DIMBOA	 √	 √	  √	  
 TRIMBOA	 √	     
 DIM2BOA	 √	     
 4-O-Me-DIBOA	 √	     
 HDMBOA	 √	     
 HDM2BOA	 √	     
苯并噁唑啉酮 BOA	 √	 √	 √	 √	  √
 MBOA	 √	 √	  √	  
 M2BOA	 √	     

禾本科数据参考Niemeyer (2009)文献, 爵床科数据参考Baumeler等(2000)文献, 荷包花科数据参考Bravo等(2005)文献, 
车前科数据参考Pratt等(2005)文献, 唇形科数据参考Alipieva等(2003)文献, 毛莨科数据参考Ozden等(1992)文献。

制BXs生物合成的第一个基因Bx1, 在单子叶植物

中是单系起源, 但在单子叶植物和双子叶植物中

是各自独立进化的(Hannemann等2018)。而控制

BXs生物合成的第二组基因(Bx2~Bx5)在结构上具

有高度同源性, 但其编码的CYP71家族蛋白具有高

度的底物特异性, 这很可能是一个共同祖先基因

复制后新功能化的结果(Frey等2009)。近年来随着

对BXs与病虫害的互作研究的探索, 对BXs的合成

产物与相关基因有了进一步的发现。4个与甲氧基

转移酶相关的基因(Bx10~Bx12、Bx14)接连被发现

参与DIMBOA-Glc转化为抗虫活性更强的HDM-
BOA-Glc的步骤, 帮助玉米更好且更快速地抵御鳞

翅目昆虫的侵害 (Tzin等2015, 2017); 参与DIM-

2BOA-Glc生物合成的Bx13被证实与Bx6同源, 且催

化合成的产物TRIMBOA-Glc与Bx6的产物TRI-
BOA-Glc功能相似(Handrick等2016)。这部分基因

的发现揭示了植物与昆虫之间可能存在长期协同

进化的现象。

类似于植物中硫苷、氰苷和环烯醚萜苷等需

要被激活的双组分防御系统(Pentzold等2014), 植
物中的BXs以糖苷形式稳定存在, 依赖于水解酶在

时间和空间上的激活。玉米叶片代谢产物的MAL-

DI-MS成像研究发现DIMBOA-Glc和HMBOA-Glc
定位于液泡中(Kohler等2015)。而其水解酶β-葡萄

糖苷酶的亚细胞分布存在物种差异, 小麦和黑麦中

糖苷酶主要分布在细胞壁和细胞质中, 而玉米中

糖苷酶主要分布在质体和前质体中(Hannemann等
2018; Nikus等2001)。稳定的葡萄糖苷和其相对应

的水解酶在植物体内存在于不同的部位, 因此在

完整的组织中通常不发生反应。当植物受到逆境

胁迫或细胞破裂时, BXs-Glc与β-葡萄糖苷酶接触

水解, 脱去糖苷, 释放出有毒的BXs用于自身防御

(Fall和Solomon 2011)。在植物体外, 这些苯并噁嗪

酮会受到环境中pH值和温度的影响迅速转化为相

应的苯并噁唑啉酮BOA和MBOA等(Ozaki和Kato- 
Noguchi 2016)。苯并噁唑啉酮BOA和MBOA在无

菌条件下很稳定, 但在土壤中会通过微生物作用

发生氨基酚转化进一步降解为氨基苯噁嗪酮2-氨
基-3-H-苯噁嗪-3-酮(APO)、2-乙酰氨基-3-H-苯噁

嗪-3-酮(AAPO)、9-甲氧基-2-氨基-3-H-苯噁嗪-3-
酮(AMPO)和2-乙酰氨基-9-甲氧基-2-氨基-3-H-苯
噁嗪-3-酮(AAMPO) (Schulz等2013)。体外的苯并

噁嗪类化合物依旧具有生物活性, 并通过影响根

际微生物潜在的影响下一代植物(Hu等2018)。
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图1  玉米中苯并噁嗪类化合物的生物合成过程

Fig. 1  Biosynthesis process of benzoxazinoids in maize

2  BXs的提取与检测

β-葡萄糖苷酶的高活性和BXs葡萄糖苷的不

稳定性使得天然样品中BXs的提取和定量分析难

度较大。在提取过程中, 一旦植物材料被机械破坏, 
BXs葡萄糖苷就会迅速被β-葡萄糖苷酶水解。此外, 
这些糖苷还会基于原始材料的差异以不同的速率

自发降解为苯并噁唑啉酮(Ozaki和Kato-Noguchi 
2016)。通常, 不同的提取方法会产生不同的产物, 
最常用的萃取剂是水和甲醇(表3)。

具体方法有3种。(1)水提取法: 直接用水萃取, 
然后在室温下孵育并加热, 可使BXs糖苷水解, 并
进一步降解为苯并噁唑啉酮。而将水用磷酸或盐

酸酸化至pH=3后萃取则产生更稳定的BXs糖苷

(Cambier等2000)。(2)甲醇提取法: 用沸腾的甲醇

萃取或在液氮下研磨, 然后用甲醇和酸化水萃取, 
可以有效避免糖苷的酶促水解, 并使BXs糖苷成

为萃取的主要化合物(Stochmal等2006; Oikawa等
2002)。但后期研究发现, 快速冷冻并不能完全消
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除β-葡萄糖苷酶的影响, 即便随后采用冷冻储存和

冷冻干燥等方法收效甚微(Pedersen等2017)。(3)其
他方法: 采用离子液体(ILs)替代水并结合超声/微波

辅助提取(UMAE)的方法可提高DIBOA和MBOA
的提取效果(Li等2015)。将甲醇和水1:1混合, 并加

入0.1%甲酸可以有效避免糖苷的水解, 成为近些年

来提取BXs糖苷最常用的方法(Hu等2018; Kohler
等2015; Meihls等2013)。

BXs的检测和定量可以通过不同的技术实现。

最早分离和鉴定BXs的方法是薄层色谱法(TLC) 
(Garcia等1998)和Fe(III)络合的比色法(Long等1974), 
但是分离能力很低、特异性较差。随后开发了气

相色谱-质谱联用法(GC-MS)和液相色谱-紫外光

谱法(LC-UV), 同时为了提高检测的选择性和灵敏

度, 开始选择与不同的检测器联用, 如二极管阵列

检测器(DAD)和质谱检测器(MS) (Eljarrat等2004; 
Eljarrat和Barcelo 2001; Wu等2000)。近些年的研

究选用C18色谱柱的超高效液相色谱法(UHPLC), 
大大缩短了检测时间并提高了仪器的检测限(Bruijn
等2016)。采用液相色谱-电喷雾串联质谱法(UHPLC- 
ESI-MS)还可用于定量检测土壤中微量BXs化合物

(Hu等2018)。

3  BXs在植物体内的动态变化

在植物中BXs的含量并不是恒定的, 它会随着

植物的生长发育阶段以及外界条件的不同而发生

变化, 大致分为组成型和诱导型两种(Cambier等
2000)。组成型BXs主要由植物的遗传与发育变化

影响, 而诱导型BXs会受到生物因子(病虫害侵染

和邻近植物化感)和非生物因子(物理因子和化学

诱导剂)的影响。

3.1  遗传与发育变化

组成型BXs的种类和分布会随着植物种类、品

种和生长发育而变化。如黑麦中DIBOA-Glc是主要

成分 (Copaja等2006); DIMBOA-Glc和HDMBOA- 
Glc在玉米、小麦、黑麦和薏苡中都有, 但分布不同; 
DIMBOA-Glc是小麦和玉米地上部分的主要成分

(Oikawa等2002), 而HDMBOA-Glc是玉米地下部的

主要成分(Handrick等2016); 以BXs的总量来看, 玉
米和薏苡中含量高于其他种类(Copaja等2006)。
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玉米是杂种优势利用最广泛的农作物, 不同品

种玉米自交系之间存在很大的基因序列差异(Sun
等2018; 邵晓宇等2017)。对26个不同品种的玉米自

交系中BXs的测定表明, 同一自交系叶和根的BXs
种类和含量存在很大的差别, 且2种组织类型之间

的BXs含量相关性很小(Handrick等2016; Meihls等
2013)。对2个常见玉米自交系B73和Mo17的比较中

发现, 调节Bx1基因的4个转录因子差异造成Mo17幼
苗较B73幼苗组成型DIMBOA-Glc的含量更高(Song
等2017)。玉米和墨西哥类蜀黍(Zea mays ssp. parvi-
glumis)重组自交系群体的分析发现, 随着玉米向更

温暖区域种植, Bx12基因的表达更显著, 从而导致

玉米幼苗HDMBOA-Glc含量更高(Wang等2018)。
BXs的含量还会随着植物的生长发育阶段以

及部位的不同而发生变化。在玉米的研究发现玉米

的整个生长期都能合成并积累BXs, 但株龄对BXs
的含量有影响(Cambier等2000)。干种子中一般不

存在BXs, 萌发后的幼苗体内会大量合成BXs, 苗
期阶段玉米中DIMBOA浓度显著超过其体内总色

氨酸浓度20倍(Frey等1997); 随着植株的生长, BXs
的含量通常在两叶期达到巅峰, 并随着植物的衰

老而逐渐下降(Kohler等2015)。Wouters等(2016a)
研究叶龄对玉米叶片组成型BXs含量发现同一植

株上新叶的BXs含量要高于老叶。刘小红(2003)研
究玉米不同部位中DIMBOA的分布发现黄化苗>
正常苗, 地上部含量>地下部, 茎秆>叶片, 叶片尖

部>叶片基部, 叶片细胞中液泡>其它细胞器中, 叶
片边缘叶脉>叶片中心叶脉。Ding等(2015)的研究

也证实地上部分BXs的含量随着玉米的生长发育

而降低, 但根部含量相对稳定, 不随植株的年龄而

变化。已有学者对这一现象做了相应解释, 如植物

生长或叶片膨胀造成的稀释效应(Cambier等2000), 
BXs途径的底物有效性不同或者植物中存在差异

分解代谢和差异运输等(Kohler等2015)。但植物体

内BXs的具体分配机制还未有定论。

3.2  环境诱导变化

3.2.1  生物因子

成熟植株的叶片中BXs的含量相对较低, 但在

病原体和害虫侵染时, 可诱导BXs的合成(Maag等
2016; Ahmad等2011; Huffaker等2011)。Bucker和

Grambow (1990)首次报道了小麦秆锈病菌(Puccinia 
graminis f. sp. tritici)侵染小麦后能增加DIMBOA- 
Glc的合成。随后的研究发现玉米大斑病菌(Exse-
rohilum turcicum)、玉米小斑病菌(Bipolaris maydis)、
黑粉菌(Ustilago maydis)等病原菌的侵染能激活茉

莉酸(jasmonic acid, JA)和水杨酸(salicylic acid, SA)
信号途径, 引起玉米组织内BXs含量的上升(贾慧

等2014; Huffaker等2011, 2013; Oikawa等2004)。一

些非致病菌对BXs在组织中的含量也具有诱导作

用。例如, 丛枝菌根真菌(Glomus mosseae)在玉米

根系定殖后能启动JA信号防御并诱导DIMBOA合

成相关基因Bx9的表达上调(Song等2011), 玉米叶

片在非致病菌链格孢菌(Alternaria alternata)接种

后也会诱导HDMBOA-Glc在叶片内的积累(Oikawa
等2004)。除了病原菌, 一些害虫取食会诱导BXs
的合成和相关基因的表达。研究发现, 采用咀嚼

方式进食的害虫会破坏植物组织, 促成水解酶与

BXs-Glc的相遇, 激活BXs防御, 如玉米螟幼虫摄食

诱导了玉米茎中HDMBOA的升高(Dafoe等2011); 
甜菜夜蛾取食玉米(自交系B73)后引起Bx10和Bx11
的表达和HDMBOA的累积等(Tzin等2017)。而蚜

虫采用穿刺和吮吸的进食方式虽然可通过躲避与

植物葡糖苷酶接触而避免BXs-Glc活化, 但会诱导

BXs触发胼胝质沉积, 成为蚜虫难以侵染的另一道

防线(Maag等2015; Pentzold等2014)。
除了病虫害的诱导, 相邻种植的植物通常也

会通过根系发生诱导作用, 从而影响邻近植物的

生化反应(谢宪等2019; Chen等2012)。如在辣椒与

玉米的间作系统中, 健康和感病的辣椒根系分泌

物均能诱导玉米体内JA和SA相关基因的表达并促

进DIMBOA和MBOA含量的上升 (Ding等2015)。
Kong等(2018)将小麦与多种杂草或自身共同栽培

时发现, 小麦根中DIMBOA浓度随着邻近植物种

植密度的增加而上升, 表明同种和异种邻近植物

的存在可以以密度依赖的方式诱导DIMBOA的响

应。刘国伟等(2011)通过土培和根系分隔实验研

究发现鸡眼草、萝卜、大豆、苘麻和田皂角可诱导

小麦DIMBOA浓度升高70%以上。

3.2.2  非生物因子

光、温度和湿度等物理因子和化学诱导剂等会
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对植物BXs的合成产生影响。研究证实植株DIM-
BOA的浓度受生长环境条件影响显著, 在紫外辐

射、避光处理、机械损伤、温度处理或水分胁迫

下其含量明显增加(冯远娇等2010)。早期的研究

发现, 玉米组织在不同温度、不同冷冻时间下对

DIMBOA-Glc转化成DIMBOA有一定的影响, 在一

定范围内温度越低, 对植株组织破坏性越大, 因此

转化成DIMBOA的量越多(唐德志和葛永红1981)。
一些化学诱导剂, 如植物生长调节剂等有机化合

物和一些无机化合物也可引起BXs的变化。如JA
对小麦玉米等作物中HDMBOA-Glc和DIMBOA的

诱导有正调节作用, 且对非处理部位也有诱导效

应(Oikawa等2001; 冯远娇等2007)。SA、磷酸二

氢钾(KH2PO4)和氯化铜(CuCl2)可以诱导小麦幼苗

地上部DIMBOA浓度变化(赵媛2005)。黑麦草内

酯[(-)-loliolide]和木犀草素(luteolin)以剂量依赖

性方式引发小麦DIMBOA的产生, 特别是黑麦草

内酯低浓度下可显著诱导DIMBOA合成(Kong等
2018)。

4  BXs植物体内的多重功能

较多学者的研究已阐明BXs具有杀虫、抗病及

化感等多种作用, 并已得到详细的论述(Wouters等
2016b; Schulz等2012; Ahmad等2011)。如BXs能作

用于多种农业害虫, 通过直接毒性或厌食效应来抵

御蚜虫、斜纹夜蛾和玉米螟等侵害(Maag等2016; 
Tzin等2017)。而DIMBOA对病原真菌小麦赤霉病

菌和玉米大、小斑病菌的菌丝生长和孢子萌发有

明显抑制作用(Ahmad等2011; Ding等2015; 刘小红

2003); 对细菌青枯病菌也有抑制生长、减少生物

膜形成和抑制细菌周期性集群活动的作用(Guo等
2016)。BXs还有一定的植物毒性, 能降低许多杂

草反枝苋(Amaranthus retroflexus)和马齿苋(Portu-
laca oleracea)的萌发、生长和发育(Tabaglio等2008; 
Schulz等2012), 抑制小球藻的生长等(Bravo和Lazo 
1996)。最近的研究对功能的描述有了进一步的认

识, 如螯合金属离子、充当信号因子影响根食害虫

的取食、开花时长和生长素代谢和调控根际微生

物群落(Cotton等2019; Kudjordjie等2019; Zhou等
2018; Niculaes等2018)。

4.1  与金属离子的结合

玉米根系分泌物中的DIMBOA被认为比有机

酸还具有更强的络合金属的能力, 尤其对三价离

子的络合(Niculaes等2018; Hiriart等1985; Dabed等
1983)。之前的研究发现DIMBOA可以通过植物分泌

到根际并与Fe(III)结合, 并将这些铁络合物按照植

物的需求比例由根系吸收并运输到地上部(Petho 
2002)。还有学者发现铝胁迫下耐铝玉米品种根尖

的DIMBOA含量高于铝敏感品种, 并通过体外荧

光淬灭实验观察到Al3+与DIMBOA结合(Poschen-
rieder等2005)。近年的一系列研究也表明根系分

泌BXs是玉米抵御铝毒害的一种有效策略。如聚类

分析显示耐铝型玉米品种在铝胁迫下根系分泌BXs
的能力显著高于铝敏感型品种(唐新莲等2015); 外
源SA和铝胁迫会诱导玉米根系分泌更多的DIM-
BOA和MBOA从而减轻铝毒害(Zhao等2019)。近

年来有关BXs螯合金属的报道有限, 但此功能已引

起关注, 进一步研究螯合机理可为禾本科根系分

泌BXs抵御重金属胁迫提供新思路。

4.2  充当信号因子影响根食动物取食

BXs可充当信号因子影响根食害虫的取食。

食根动物(root herbivores)受到植物化学防御物质

的影响, 利用根挥发物和分泌物对寄主进行定位

和觅食(Robert等2013)。研究发现一些专食性食草

动物常常被它们所偏爱的寄主植物的防御代谢产

物所吸引。以玉米根为食的西方玉米根虫(Dia-
brotica virgifera virgifera)幼虫, 会利用BXs作为化学

信号, 定位更有营养的冠根作为取食点(Handrick
等2016)。还有些专食性的害虫进化出一种有趣的

防御策略, 他们会选择并利用寄主植物防御化学

物质来抵御掠食者。在西方玉米根虫中就发现了

这种类似的现象, 它可以隔离对自身有毒的HDM-
BOA-Glc并激活这种代谢物形成MBOA, 来抵抗

病原线虫及其共生细菌的侵染(Robert等2017)。然

而食根动物对于土壤中BXs及其代谢物感知的浓

度范围还未有定论, 未来应加强此方面的研究。

4.3  调节开花时间和生长素代谢

BXs还可能对开花时间有一定的调控作用。研

究发现热带玉米品种的幼苗HDMBOA-Glc含量高

于温带玉米品种。玉米和墨西哥类蜀黍重组自交
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系群体的分析表明, 随着玉米向更温暖区域种植, 
Bx12基因的表达更显著, 从而导致玉米幼苗HDM-
BOA-Glc含量更高(Wang等2018)。而在玉米地方

品种基因分析中Bx12被认为是影响玉米雄蕊和雌

蕊开花时间的位点(Romero等2017)。然而BXs尚
未被确定是否为植物开花的直接调节因子, Bx12
在调节玉米开花时间方面的作用可能是间接的。

例如, DIMBOA-Glc和HDMBOA-Glc的相对丰度可

能对植物生长速率有不同的影响。再者, 随着玉米

向更温暖的地区种植, 对草食动物抗性的选择也

可能导致玉米品种基因的变化。

另外, 类似于拟南芥中的吲哚硫苷分解产物

(glucosinolates, GS), BXs及其分解产物与生长素信

号调节有关(Katz等2015)。早期对燕麦、蒂莫西草、

苋菜和豌豆进行的试验表明, 外源添加DIMBOA和

MBOA会影响生长素诱导的生长(Nakajima等2001; 
González和Rojas 1999), 但对于这一现象的机理还

不够了解。近期在玉米中发现了编码生长素调节

蛋白的基因ZmAuxRP1促进生长素(indole-3-acetic 
acid, IAA)的合成但抑制BXs的合成。IAA和BXs
拥有共同的前体吲哚-3-磷酸甘油(indole-3-lycerol-
phos phate, IGP), 玉米正常生长时, ZmAuxRP1表达

量高, IGP流向IAA的合成; 玉米被病原菌侵染时, 
ZmAuxRP1表达量低 , IGP流向BXs的合成 (Ye等
2019)。BXs和GS在功能上的高度相似已经引起了

关注, 未来应进一步深入研究证实BXs在调节植物

生长发育中的作用。

4.4  调控根际微生物

根系分泌的BXs可通过调控土壤微生物群落

变化从而诱导植物-土壤反馈调节抵抗病原微生物。

根际微生物被认为是植物的第二基因组, 在帮助

植物获取养分、促进生长和抵御生物和非生物胁

迫过程中发挥着重要作用(庞志强和余迪求2020)。
近年的研究表明植物通过其根部产生和分泌各

种代谢物, 在根际选择性地刺激并招募有利于植

物生长的有益微生物群落(Sasse等2017; Reinhold- 
Hurek等2015)。在这些代谢物中, BXs被发现可以

作为信息化学物质或植物防御信号因子调节植物

与际微生物间的相互作用(Cotton等2019)。玉米根

系分泌物中检测到的BXs主要是DIMBOA。研究

发现, 对植物有益的土壤细菌恶臭假单胞菌(Pseu-
domonas putida)在根际会被DIMBOA所吸引, 快
速定殖并诱导玉米启动茉莉酸信号防御(Neal和Ton 
2014; Neal等2012), 但尚不清楚叶面防御启动是否

涉及BXs从根到叶的运输。DIM- BOA还会自发地

转化为更稳定的MBOA, 并且也有相似的效果。研

究表明, MBOA对根际土壤微生物结构中真菌丰富

度的影响大于细菌, 并且会通过对土壤中相关微

生物群落结构的调节, 影响下一代植物的防御能

力(Kudjordjie等2019; Hu等2018)。此外, 玉米根际

的MBOA还能影响玉米根叶甲幼虫的生长发育和

降低根际寄生线虫数量(Zasada等2007, 2005)。因

此, BXs在根际微生物的动态变化过程中具有一定

的调控作用。

5  小结与展望

BXs凭借自身独特的结构和功能, 成为一种天

然的、具有多用途的防御功能化合物。在植物和

植物、植物和昆虫、植物和微生物、植物和土壤

的相互作用中扮演重要角色。在生物合成方面, 对
编码Bx合成途径基因簇的分析, 为今后系统挖掘

多个植物基因组以发现新的酶、途径和化学成分

提供了重要思路, 有助于对天然活性产物的开发。

此外, 植物BXs防御系统是一种双组份防御系统, 
其抗病虫害活性主要受BXs的分布和β-葡萄糖苷

酶活性的影响, 因此重现食草动物啃食和病原体

侵染在植物中遇到的BXs的组织特异性分布及其

互作过程是非常有价值的。再者, 尽管BXs在抗病

虫害方面已表现出较优的活性, 但长期共同进化

使得一些动物和微生物已能够通过代谢吸收等策

略避免自然产生的BXs影响(Wouters等2016a), 因
此如何修饰化合物结构保持或增强活性成为今后

需解决的关键问题之一。最后, 近年来有关BXs的多

种潜在功能接连被发现, 如调节开花时间、调控生

长素代谢和螯合金属离子等(Zhou等2018; Wouters
等2016b), 尤其是BXs作为信号因子对根际微生物

的调控从而诱导地上部防御反应成为最近研究的

热点, 但对BXs在土壤中扩散的浓度测定及其活性

示踪的实验设计问题还有待加强。因此, 未来需要

多学科的融合以进一步了解BXs这类化合物的产
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生条件、表达规律、作用机制及与植物正常生命

活动的关系从而更有效的提高农业生态系统的稳

定性, 为发展绿色农业添砖加瓦。
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