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　　[摘　要 ]　评述了芪类植保素的研究状况,重点介绍了芪类化合物的分布、种类、理化特性、芪类植保素的生

物合成、芪合酶基因及其表达调控、芪合酶蛋白、芪合酶基因转化植物及其抗病性等方面的研究进展,并讨论了存

在的问题,提出了今后的研究方向。
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　　植保素是植物受病原菌侵染后产生的一类低分

子质量的抗菌化合物, 在受灰葡萄孢 (B otry tis

cinerea)侵染的葡萄 (V itis v in if era ) 中就发现了一

种这样的低分子质量抗菌化合物——白藜芦醇 (3,

4′, 52三羟基反式芪, t ran s2resvera tro l, 以下简称

RL )。RL 是植物的次生代谢产物, 由芪合酶

( resvera tro l syn thase,以下简称R S)催化底物丙二

酰2CoA 和香豆酰2CoA 合成,具有抑制植物病原真

菌菌丝生长和孢子萌发等作用。当植物受病原菌侵

染、紫外线照射和臭氧、创伤等刺激时,受激部位的

芪类化合物含量显著增加[1, 2 ]。研究表明[3 ] ,天然含

R S基因的植物在遭受刺激时,才能激发该基因转录

并转译成R S,进而瞬时合成RL。然而,绝大多数植

物含有R S作用底物,却缺少R S基因。因此,研究芪

类化合物的性质、特点及提高植物抗病性的转R S

基因对植物保护具有重要意义。本研究综述了近年

来芪类植保素的研究现状,以为其的深入研究提供

参考。

1　芪类化合物的分布

芪类化合物主要分布在植物的薄壁组织内。目

前已从豆科 (13 属)、桑科 (6 属)、龙脑香科 (4 属)、

葡萄科 (4 属)、松科 (2 属)、蓼科 (2 属)、桃金穰 (2

属 )、使君子科 (2 属)、肉豆蔻科 (2 属)、莎草科 (2

属)、唇形科 (2属)、漆树科、商陆科、虎耳草科、百合

科、壳斗科、桦木科、大戟科、马鞭草科、伞形科、柏

科、灵麻藤科、禾本科等 24 科 54 属植物中分离得

到[4 ]。另外,芪类化合物也分布在一些微生物如链霉

菌属[5 ]、酵母[6 ]和细菌[7 ]中。

羟基芪类是一种最基本的芪类化合物,是目前

研究最为深入的具有植保素性质的芪类化合物,仅

存于葡萄 (V itis v in if era )、松树 (P ius sy lvestris)、花

生 (A rach is hyp og aea)等少数植物中[8 ]。

2　芪类化合物的种类、理化特性

芪类化合物从结构上可分为两类,即简单芪类

和聚合芪类。简单芪类含有 1 个芪类母核 (二苯乙

烯) ,在 3, 5 位取代基主要为羟基或甲氧基, 4 位取

代基主要为异戊烯基 (图 1) [8 ]。聚合芪包括芪与芪

的聚合、芪与黄烷醇缩合而成的鞣质或苯骈呋喃型

芪。

图 1　反式芪的基本结构
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芪类化合物在室温下多为无色或浅红色固体,

熔点为 150～ 300 ℃。易溶于乙醇、丙酮、氯仿、苯、醋

酸等有机溶剂,在水中溶解度较小。芪类化合物在紫

外光下有很强的蓝荧光,利用这一特性及其与多种

生色 (素)试剂如重氮化的硝基苯氨或重氮化的甲苯

胺反应,通过色谱可在植物组织内对其进行检测[8 ]。

芪类化合物对真菌、细菌、昆虫等都有毒性,其

对子囊菌亚门和半知菌亚门近 26 种真菌具有抑菌

活性,主要表现为对菌丝生长或孢子萌发的抑制[8 ]。

芪的自由羟基基团与其抑菌活性密切相关,因为羟

基基团可以作为酶蛋白的结合位点,也可作为解偶

联剂。芪类分子的大小及几何构象与其和酶蛋白的

结合能力有关,生物测试结果表明[8 ] ,顺式结构的羟

基芪比反式结构的抑菌活性大。顺式羟基芪分子结

构是平面的,而反式的结构是非平面的,构型差异导

致芪分子抑菌活性不同,只有特定形状的芪分子在

构型上与敏感真菌菌株的受体位点相吻合才能起到

抑菌作用。羟基芪如果被甲基化或脱乙酰化后,其生

物活性丧失或明显降低,如甲基赤松素 (P ino sylvin

M onom ethy1 ether, PSM E ) 抑菌活性比赤松素

(P ino sylvin, PS)低等多[8 ]。

3　芪类化合物的生物合成

芪类化合物最初发现于死亡或濒死的木本植物

心材或树皮组织中,在健康植物叶片和边材中芪类

化合物则以糖苷或酯的形式少量存在。芪类化合物

和其他次生代谢物质一样,产生于活体薄壁组织中,

产生芪的类型和数量取决于植物基因及受刺激薄壁

细胞的状态。

R S是芪类化合物合成的关键酶,它可以催化产

生含二苯乙烯母核的芪类化合物基本分子,再经修

饰、聚合等作用形成不同的芪类化合物。根据R S作

用底物的不同,可将其分为两类:一类是在松树中发

现的, 以丙二酰2CoA 和肉桂酰2CoA 为底物, 生成

赤松素 (3, 52二羟基芪) ,这类R S 称为赤松素合酶;

另一类以丙二酰2CoA 和香豆酰2CoA 为底物,合成

反式 3, 4′, 52三羟基芪,这类酶称为 3, 4′, 52三羟基
芪合酶,存在于葡萄、花生等少数植物中[8 ]。

4　R S基因及其表达调控

绝大多数植物体内含有芪类化合物合成的前体

分子,却缺少R S基因。1988年, Sch roder 等[9 ]从诱

导R S花生细胞悬浮培养物中提取RNA ,并以此构

建了 cDNA 文库,从该文库中分离到两个克隆并进

行测序。序列分析表明,这两个克隆分别编码R S基

因的 5′端和 3′端,预测其编码的蛋白约 42. 7 ku,与

凝胶电泳分离到的R S大小基本一致。同时,比较了

R S基因和查耳酮合酶基因的序列,发现二者编码区

同源性极高,内含子在这两个基因中的位置也相同,

但在查耳酮合酶高度保守区有一定数量的氨基酸与

R S不同,解释了两种酶所作用的底物相同而产物不

同的原因。2001年,腊平等[10 ]应用R T 2PCR 方法,

从葡萄组织中克隆了两个R S 基因的编码区, 并在

大肠杆菌中能特异表达 42 ku 的蛋白质,其分子质

量与 R S 大小一致, 说明 R S 基因得到了成功的克

隆。

1990 年, H ain 等[11 ]成功地将一个来源于花生

编码 R S 的基因与卡那霉素抗性基因连接, 转化烟

草,用紫外光刺激及疫霉菌侵染可促使R S 基因迅

速表达。通过对花生和转R S基因烟草悬浮培养物

中mRNA 合成的研究发现, R S 基因在二者中的表

达动态相似,在疫霉菌侵染处理 30 m in 和紫外光刺

激 10 m in 后即可检测到R S的特异mRNA , 2～ 8 h

后其mRNA 累积量达最高值, 24 h 后mRNA 积累

停止。利用R S蛋白的专性抗体进行 EL ISA 检测以

及 H PL C 检测, 发现转基因烟草的根、茎、叶均有

R S基因表达。

5　芪合酶蛋白

Schoppner 等[12 ]于 1984 年建立了一种花生细

胞悬浮体系,诱导后从中提取总蛋白,经硫酸铵多次

分级沉淀、D EA E2纤维素柱层析、羟基磷灰石层析
等方法首次纯化芪合酶蛋白。进一步研究表明,在花

生植株体内具有催化活性的R S是以 90 ku 的二聚

体存在,等电点为 4. 8。经 SD S变性处理后,得到 45

ku 的亚单位。该酶对丙二酰2CoA 和香豆酰2CoA 具

有高度专一性,且R S 对其底物的选择依赖于其芳

香环的取代作用。

R S 与查耳酮合酶酶单位及其亚单位具有相同

的分子质量,而且作用底物也相同,曾被认为是同一

种酶,或是查耳酮合酶经修饰后其副反应具有形成

芪的能力。研究发现[13 ] ,它们的氨基酸序列同源性

在 70%～ 74% , 在查耳酮合酶 270 个保守氨基酸

中, 15. 9%的氨基酸是高度保守的。与R S 相比,这

些氨基酸差异性较大,且散落在R S 基因的第一个

外显子编码的氨基酸序列中。在查耳酮合酶基因的

其他氨基酸中,仅有 12个氨基酸与R S 的相同。可

能正是这些差异造成了蛋白的不同空间结构和不同
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的活性位点,从而引起这两种酶的不同免疫原性和

不同的反应类型及产物。

6　转R S基因植物及其抗病性

植物体内植保素的生物合成需要多种酶催化,

且比较复杂,对于多数植保素来讲,转入一个基因来

合成植保素是远远不够的。但是R S 基因例外, 转

R S基因烟草中 3, 4′, 52三羟基芪的合成和积累非常
显著,表现出对灰霉菌 (B . cinerea)的抗性。这种抗

性与 3, 4′, 52三羟基芪在侵染位点的迅速积累有关。
芪类化合物的生物合成专一性地需要R S 存在, R S

所作用的底物普遍存在于植物体内,但绝大多数植

物缺少R S基因。为了研究植保素生物合成基因在

植物抗病性遗传改造工程中的作用, 许多人对R S

基因进行了植物转化研究。

将来源于葡萄的 R S 基因分别转化于不同植

物,所获得的转基因烟草[3, 10 ]对灰霉菌 (B . cinerea)、

转基因水稻[14 ]对稻瘟菌 (Py ricu la ria ory z ae)、转基

因 大麦[15 ] 和小麦[15～ 17 ] 对白粉病菌 ( E ry sip he

g ram in is)、转基因番茄[18 ]对灰霉菌 (B . cinerea)和早

疫病菌 (A lterna ria solan i)的抗性均有一定程度的

增强,但同一植物的转基因植株间,抗病性存在一定

的差异。

7　问题和展望

羟基芪类植保素仅存在于葡萄、花生等少数几

种植物的薄壁组织内,与植物抗病性密切相关。一般

植物体内虽然含有R S的底物,但没有R S基因而不

能合成RL。针对R S催化反应的底物普遍存在于植

物体内的特点,应用R S 基因转化植物从而提高植

物抗病性越来越受到重视。芪类化合物除了已知的

抗真菌作用外,近年来又发现一些芪类化合物有降

血脂、降血压、扩张毛细血管、改善微循环以及抑制

血小板聚集和抗肿瘤等作用。因此,在植物中组成型

表达 R S 基因,培育药、食兼用的转基因蔬果, 提高

植物的抗病性方面均有很好的应用前景。但作为转

R S基因植物还存在以下一些问题。

首先,在分析转R S基因植物的抗病功能时,应

考虑外源基因转化对植物本身的初生或次生代谢的

影响,因为植物本身代谢变化也可能影响植物与病

原物的互作。

第二,转基因植物与常规育种育成的品种从本

质上讲是一样的,都是在原有品种的基础上,对其部

分性状进行修饰,或增加新性状或消除不良性状。植

物基因工程将已知功能的外源基因转入植物体内,

理论上而言,转R S 基因植物的遗传特性及表型应

该可以精确预测,在应用上应该更加安全。但在转

R S 基因植物中有可能会出现一些在常规育种中不

曾遇到的新组合、新性状,这些新组合、新性状会不

会影响人类健康和生态环境,目前,尚缺乏相应的知

识和经验,需要开展较为深入的相关研究。

第三,外源基因导入植物后,能否稳定地遗传给

下一代,涉及到转基因植株的遗传稳定性。从理论上

讲,转 R S 基因植株的外源基因与常规杂交导入的

基因所遵循的遗传分离规律是相同的。但R S 基因

整合到植物基因组后,经过减数分裂,转化的R S 基

因会不会丢失; 或在细胞质基因组 (叶绿体或线粒

体)中整合后, R S 基因在随后的细胞质分裂过程中

会不会逐渐变弱或丢失。

第四,外源基因受到各种因素的影响,在转R S

基因植株的当代或后代中会不会出现R S 基因沉

默,而这种基因沉默可能发生在转录水平、转录后抑

制水平或两个水平上同时发生,这都需要进一步深

入研究。
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Abstract: Pub lica t ion s w ere review ed in th is paper, and w as emphasis pu t on p rogress of research on

st ilbenes concern ing its d ist ribu t ion, types, physica l and chem ical characterist ics, b io syn thesis, gene

exp ression and modu la t ion, st ilbene syn thase, gene tran sfo rm at ion in p lan ts and resistance to diseases. T he

inadequate fields and the direct ion s in research in the fu tu re w ere also discu ssed.
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