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摘要　 通过阐述黄酮类物质生物合成、代谢调控以及参与干旱胁迫响应的研究进展，提出了从多组学层面联合分析逆境胁迫下基因转
录以及转录调控过程，这将有助于深入理解植物对逆境胁迫响应的分子机制，从而为品种改良和产品开发提供理论参考。
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　 　 黄酮类物质广泛存在于植物各器官中，参与花、果实和

种子颜色的形成，保护植物抵御紫外线伤害和防止病原微生

物侵袭。 黄酮类化合物具有抗氧化、抗癌、防治血管硬化、降
低心肌耗氧量、抗衰老、增强机体免疫力等功能，现已广泛应

用于医药和食品行业，具有较高的经济价值［１］。 近年来，随
着类黄酮医疗保健功能的逐步阐释，以及合成生物学的兴

起，掀起了一股研究类黄酮代谢途径和调控机理的热潮。
植物次生代谢物在种属间的差异与其环境选择高度相

关，外界环境可诱导植物体内次生代谢产物的合成、积累以

及转运。 其中，水分对植物体内次生代谢的影响尤为重要，
与各类有效成分含量密切相关［２］。 大量研究证实植物体内

类黄酮含量与其抗逆性直接相关，增加植物类黄酮的含量能

增强植物抵御干旱、寒冷、高盐等逆境胁迫的能力［１－４］。 分析

黄酮类物质在环境胁迫下的积累模式和变化规律，将有利于

解析其生物合成的调控途径，从而为品种改良和产品开发提

供理论参考。 笔者概述了黄酮类物质的生物合成以及对干

旱胁迫响应的研究进展，为进一步研究黄酮类物质的应用提

供基础生物学资料。
１　 黄酮类化合物的生物合成与代谢调控

Ｇｕｌ 等［３］分析认为，黄秋葵具有的抗氧化、清除自由基、
抑菌和抑制细胞增生的作用，可能主要与其富含黄酮多酚类

物质有关。 黄酮类化合物是植物在长期进化中为抵御恶劣

的生存环境、动物和微生物等侵袭而形成的一大类次生代谢

产物，在多种植物的根、茎、叶、花、果中均有分布，其成分主

要为黄酮醇、黄酮、异黄酮和花色素苷等。 黄酮类化合物的

药效成分包括大豆异黄酮、黄芩黄酮、槲皮素、淫羊藿苷、水

飞蓟素等，具有抗氧化、抗衰老、增强免疫力、抗癌等作

用［１－２］。 黄酮类化合物在植物体内中具有组织、发育和环境

因子特异性，参与防御生物与非生物胁迫、生殖过程的信号

转导等过程。 在植物遭受干旱、高温、辐射等非生物胁迫时，
通过合成黄酮类化合物来消耗过剩的磷酸丙糖、ＡＴＰ 和

ＮＡＤＰＨ，形成能量安全阀，以减轻非生物胁迫所造成的损

伤［１－２］。 最近，Ｗｅｎ 等［４］基于全基因组关联的代谢组学，分析

了玉米酰基化胍丁胺、酰基化腐胺、色胺、黄酮等物质的代谢

途径与遗传机理，这为研究植物次生代谢产物合成的分子机

理提供了新的思路和方法。
１．１　 生物合成　 代谢组学研究表明植物次生代谢产物的合

成总是在变化，正如遗传多样性造成不同品种和生态型的代

谢表型存在数量和性质的差异［５］。 虽然对植物次生代谢进

行了大量的研究，但只有黄酮类化合物的生物合成途径是较

为清晰的，其中许多关键酶已经克隆，如苯丙氨酸解氨酶

（ＰＡＬ）、肉桂酸－４－羟化酶（ＣＡ４Ｈ）和 ４－香豆酸 ＣｏＡ 的连接

酶（４ＣＬ）等。 黄酮类化合物的生物合成主要是通过苯丙烷

代谢途径来实现的［６］。 起始底物 ４－香豆酰－ＣｏＡ 和丙二酰－
ＣｏＡ 在查尔酮合成酶（ＣＨＳ）的作用下形成查耳酮，再由查耳

酮异构酶催化查耳酮生成 ４，５，７－三羟黄烷酮，作为代谢的主

要产物再进入其他不同的代谢途径，进而形成不同的黄酮类

物质。 ＣＨＳ 是苯丙烷系代谢途径中含量较丰富的酶之一，该
酶在植物体内的转录受到高浓度肉桂酸的抑制，但高浓度的

香豆酸可以促进其表达［２］。 查尔酮异构酶（ＣＨＩ）是植物黄

酮类代谢途径上游的关键酶，决定黄酮醇的合成。 黄酮醇合

成酶（ＦＨ３）是黄烷酮分支途径的核心酶，通过催化黄烷酮类

底物生成二氢山奈素（ＤＨＫ），进而影响黄酮醇和花色素的合

成，是类黄酮代谢途径的中枢。 黄酮醇合成酶（ＦＬＳ）催化二

氢黄酮醇分别生成山奈素、杨梅素和棚皮素等黄酮醇。 而二

氢黄酮醇还原酶（ＤＦＲ）主要是将二氢黄酮醇催化生成无色

天竺葵素、无色矢车菊素和无色翠雀素等无色花色素。 研究

表明，ＦＬＳ 和 ＤＦＲ 竞争二氢黄酮醇底物，在矮牵牛、康乃馨和
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紫罗兰的无色花中，ＦＬＳ 的活性比较高，但在花青素开始合

成时，ＦＬＳ 的活性明显降低［７］。 说明植物可通过抑制黄酮醇

的合成来促进花青素的合成，或者抑制花青素的合成以提高

黄酮醇的含量。 花色素合成酶（ＡＮＳ）是植物类黄酮生物合

成中后期表达的关键酶，主要催化无色的原花色素氧化产生

有色的花色素，已在多种植物中克隆了 ＡＮＳ 相关基因［８］。
揭示编码这些关键酶的基因功能对于理解植物黄酮类化合

物的代谢通路及其调控机制具有重要的意义。
黄酮类化合物通常以糖苷或其他共轭体的形式存在，通

过细胞内的特殊载体蛋白，运输到液泡中累积［５］。 植物花粉

中也含有黄酮类化合物，凤仙花叶绿体中黄酮类化合物的含

量高达 ２％。 黄酮类化合物在植物体内分布不均匀，往往集

中于某些特定的组织或器官中。 慈竹叶中的总黄酮含量显

著大于枝和杆中，分别是枝的 ４．３０ 倍、杆的 １１．３５ 倍［９］。 大

豆萌芽后 ５ ｄ 时，幼苗的根部组织、胚轴以及子叶中都是以异

黄酮为主要成分，而初生的叶片组织中则以糖基黄酮醇类为

主［５］。 黄酮类化合物含量的器官差异可能与植物器官所承

担的功能有关，而其组织特异性可能与代谢相关酶的分布、
含量以及活性的组织差异性有关［９］。 黄酮类化合物的组织

和器官特异性对于药用植物的栽培育种具有重要的意义。
通过栽培条件的优化选择，在确保植物正常生长的前提下，
使特定组织或器官中黄酮类化合物累积，适时的采收，从而

显著提高药用植物的利用效率。
１．２　 代谢调控 　 研究表明，编码类黄酮合成相关酶基因

（ＣＨＳ、ＦＬＳ、ＦＨ３、ＤＦＲ、ＡＮＳ）的表达会受到 ＭＹＢ、ＭＹＣ、ｂＺＩＰ
蛋白、ＷＤ４０ 蛋白和锌指蛋白等转录因子的调控。 这些转录

因子通过结合类黄酮生物合成关键酶基因启动子中的顺式

作用元件，进而影响相应基因的表达，从而实现对类黄酮生

物合成的调控。 目前已在拟南芥、玉米、矮牵牛、梨、苹果、葡
萄、烟草［１０－１１］等植物中克隆了与类黄酮生物合成相关的调控

基因。
２Ｒ－ＭＹＢ 转录因子广泛参与植物苯丙烷代谢途径［１２－１３］，

对类黄酮的生物合成有重要的调控作用［１４］。 杜海等［１５］研究

表明，大豆 Ｇｍ ＭＹＢ０４２ 基因的表达受干旱、高盐、低温和

ＵＶ－Ｂ 胁迫的诱导，该基因参与调控植物对逆境胁迫的应答

过程；该基因参与类黄酮生物合成的调控，其 Ｃ 端保守氨基

酸基序和锌指结构对其功能具有转录抑制作用，可以影响类

黄酮的代谢合成。 许锋等［１６］ 研究表明，银杏叶中黄酮类物

质的积累与 ＣＨＳ 基因的转录水平相关，提示 ＣＨＳ 基因可能

在黄酮类物质代谢过程发挥关键的调节作用。 王旭等［１７］ 首

次在黄秋葵中克隆到查尔酮合成酶基因（ＣＨＳ），序列分析表

明，其推断的氨基酸序列含有 ＣＨＳ 蛋白的标签序列 ＧＦＧＰＧ
以及 ４ 个保守活性位点 Ｃｙｓ１６４、Ｐｈｅ２１５、Ｈｉｓ３０３、Ａｓｎ３３６，黄秋

葵果实、花、叶片中均有该基因的表达，但在整个生育期中都

是花中表达量最高。 Ｍｅｈｒｔｅｎｓ 等［１８］研究表明，拟南芥 ＦＬＳ 基

因的表达受 Ｒ２Ｒ３ 型 ＭＹＢ 转录因子的调控，ＡｔＭＹＢ１１、Ａｔ⁃
ＭＹＢ１２、ＡｔＭＹＢ１１１ 分别在拟南芥不同的组织中表达。 韦康

等［１９］利用数字表达谱技术发现茶树花瓣、休眠芽、萌发芽中

大量表达类黄酮合成途径相关基因，在 ＭＹＢ、ｂＨＬＨ、ＭＡＤＳ、
ＧＳＴ、ＷＤ４０、Ｈｏｍｅｏｄｏｍａｉｎ 基因家族中找到 １２ 个基因可能参

与花瓣中类黄酮生物合成的调控，９ 个基因可能参与芽中类

黄酮生物合成的调控。
在调控类黄酮生物合成中，一些转录因子可通过与其他

蛋白的相互作用来共同激活结构基因的转录。 玉米 Ｃ１ 转录

因子与 ｂＨＬＨ 蛋白互作，共同激活 ＤＦＲ 基因和 ３ＧＴ 基因，可
调控花青素的合成。 Ｈｕａｎｇ 等［２０］ 从淫羊霍中分离到一个新

ＭＹＢ 转录因子———ＥｓＡＮ２，可与 ４ 个 ｂＨＬＨ 蛋白互作调控花

青素的合成。 Ｚｉｍｍｅｒｍａｎｎ［２１］等研究发现，拟南芥 ＭＹＢ 蛋白

Ｒ３ 重 复 区 域 有 一 段 保 守 的 信 号 （［ ＤＥ ］ Ｌｘ２ ［ ＲＫ ］
ｘ３Ｌｘ６Ｌｘ３Ｒ），是ＭＹＢ 和 ｂＨＬＨ 蛋白互作的结构基序，可借此

预测 ＭＹＢ 蛋白和 ｂＨＬＨ 蛋白的互作。 在矮牵牛、拟南芥等

一些植物中还存在着 ＭＹＢ、ｂＨＬＨ 和 ＷＤ４０ 这 ３ 种蛋白以

ＭＹＢ－ｂＨＬＨ－ＷＤ４０（ＭＢＷ）三元复合体模式参与类黄酮生物

合成的调控［２２］。 在拟南芥中发现至少有 ４ 种 ＭＢＷ 复合体

参与调控种皮中原花色素的积累，其中 ＴＴ２－ＴＴ８－ ＴＴＧ１ 主

要调控花青素下游合成途径中关键酶基因的表达，而 ＴＴ２－
ＥＧＬ３、ＧＬ３－ＴＴＧ１ 复合体负责调控花青素还原酶基因的

表达［２３］。
２　 黄酮类物质对干旱胁迫的响应

干旱、高盐等非生物胁迫会使植物产生大量活性氧，从
而诱导合成黄酮类化合物以避免细胞氧化损伤。 黄酮类化

合物还可以与铜等金属离子结合，从而降低金属离子对胞质

结构的破坏。 因此，植物通过调节体内抗氧化物质含量来抵

抗干旱胁迫。 Ｓｏｎｇ 等［２４］ 克隆了枸杞中 ＬｃＦ３Ｈ 基因，转基因

试验显示 ＬｃＦ３Ｈ 基因可通过增强烟草的抗氧化能力而增加

其抗干旱胁迫的能力。
目前，有关干旱胁迫对植物黄酮类物质含量影响的研究

结果不尽相同［２５－２７］。 孙坤等［２６］ 研究发现，随干旱胁迫程度

增强，沙棘叶片总黄酮含量呈现先下降后上升的趋势，其与

ＰＡＬ、Ｃ４Ｈ 和 ４ＣＬ 酶活性呈负相关。 王改利等［２７］ 研究表明，
适宜的干旱胁迫可促进酸枣叶片中黄酮类物质的合成。 而

汪贵斌等［２５］研究表明，土壤水分对银杏叶中黄酮类化合物

积累的影响不显著。 虽然黄秋葵比一般蔬菜耐旱、耐高温，
但在严重高温和干旱条件下其出苗率、植株的生长发育以及

开花等过程都受到抑制，进而影响荚果发育过程，降低结实

率，导致减产［２７］。 这些研究结果提示黄秋葵对水分胁迫可

能存在一定的耐受范围，不同生长和发育期以及不同组织和

器官对水分的需求不同，因此对不同程度的水分胁迫的响应

也存在差异。 而通过添加水杨酸和抗坏血酸，能显著缓解干

旱胁迫对黄秋葵种子萌发和幼苗生长的危害［２８］。
３　 基因表达与环境胁迫

细胞活动是连续的动态过程，基因转录是其最显著的活

动之一。 嵌在转录中的遗传信息被翻译成蛋白质以参与特

定的代谢反应，而一些没有翻译的转录本，则参与转录和转

录后水平的调控［２９－３０］。 因此，研究基因表达调控对于理解细

胞内各种代谢活动至关重要。 在逆境条件下细胞可通过抑
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制转录减少某些有害物质在细胞内的累积，同时也会激活相

应抗性基因的表达，合成不同的次生代谢产物，以抵抗逆境

胁迫［３１］。 目前，大量研究集中于逆境胁迫下的转录机制研

究，通过生物技术手段调控植物次生代谢过程，以及培育抗

逆境胁迫植物等方面。 Ｂｈａｒｄｗａｊ 等［３２］利用 ＲＮＡ－ｓｅｑ 技术获

取了油菜幼苗干旱和高温胁迫下的全基因组表达谱，发现大

量转录因子下调表达，这些转录因子主要分属于热激蛋白

（ｈｓｆ）和脱水反应应答元件（含有 ＤＲＥＢ）家族。 侯伶俐等［３３］

研究发现，在干旱、ＮａＣｌ、ＵＶ－Ｂ 胁迫下苦荞的根、茎、叶、花中

总黄酮含量均显著升高，且与 ＣＨＩ、Ｆ３Ｈ、ＦＬＳ、ＦＬＳ１ 基因表达

量的变化趋势相一致。 Ｍａｔｓｕｄａ 等［３４］ 基于代谢组学分析指

出，水稻黄酮苷结构的多样性主要是由于芹黄素等不同配基

的修饰产生的。
４　 展望

由于植物抗性受多基因多层次调节控制，因此，从多组

学层面研究逆境胁迫下基因转录以及转录调控过程，将有助

于深入理解植物对逆境胁迫响应的分子机制。 今后，可利用

多组学技术联合分析植物在干旱胁迫下类黄酮等次生代谢

产物的遗传、代谢以及表达调控机制，从而为植物品种改良、
植物药用成分的开发利用提供参考。
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