
青海农林科技 ·专 题 综 述· 2017 年第 2 期

收稿日期: 2017 － 03 － 14

基金项目: 青海省自然科学基金青年项目(2015 － ZJ － 926Q);青海省重大科技专项(2015 － NK － A2)。

作者简介: 夏 涛(1976 － )，博士。研究方向:基因组学，植物抗逆调控。Email:defangstart2011@ 163． com

环境因子对黄酮代谢的影响及其分子机制

夏 涛
1，文怀秀

2，张得芳
3，4*

( 1. 青海康普生物科技股份有限公司，青海 西宁 810003;
2. 中国科学院西北高原生物研究所，中国科学院藏药研究重点实验室，青海 西宁 810008;

3. 青海大学农林科学研究院，青海 西宁 810016;
4. 青海高原林木遗传育种实验室，青海 西宁 810016)

摘 要: 黄酮是植物体内一类重要的代谢物，它们不仅对植物的生长、发育及适应性等方面有重要的调

节作用，而且含有很多活性成分具有良好的药用价值。本文综述了黄酮类物质在植物和药理方面的重要作

用，介绍了其代谢途径以及代谢中的重要基因和酶。同时本文还介绍了阳光、紫外辐射和水分等环境因子对

黄酮代谢中的重要基因的调控，并阐明环境因子对黄酮代谢产生影响的分子机制。
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Abstract:Flavonoids is a kind of important metabolites in plants，they have important role in regulatin-
gon plant growth，development and adaptability，and contains many active ingredients with good medicinal
value． In this paper flavonoids in plants is reviewed and the important role of pharmacological，introduces its
important genes and enzymes in metabolic pathways and metabolism． At the same time this paper also intro-
duces the sunlight，ultraviolet radiation and moisture content of flavonoids metabolism important environmental
factors such as gene regulation，and clarify the environmental factors that affect the metabolism of flavonoids
molecular mechanisms．
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黄酮又称黄酮类化合物或类黄酮，是广泛存

在于自然界中的一大类化合物，其结构是两个具

有酚羟基的苯环通过中央的三碳原子相互连结

而成，其中常连接有酚羟基、甲氧基、甲基、异戊

烯基等官能团
［1 － 2］。根据其结构特点，可将主要

的天然黄酮类化合物分类:黄酮类( flavones)、黄

酮醇( flavonol)、二氢黄酮类( flavonones)、异黄酮

( isoflavone) 、黄烷酮( flavanone)和花色素(antho-
cyanidins)等 10 大类

［3］。
黄酮类生物的合成过程已经研究的相对比

较清楚，其合成最先是起始于苯丙氨酸，在苯丙

氨酸解氨酶( phenylalanineammonialyase，PAL) 的

催化下形成反式肉桂酸，通过肉桂酸 － 4 － 羟化

酶 (C4H)的催化作用进一步形成香豆酸，然后经
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过 4 － 香豆酸辅酶 A 连接酶(4CL)的催化形成香

豆酰辅酶 A (Coumaroyl － CoA )。乙酰辅酶 A
在乙酰辅酶 A 羧化酶 (AAC) 的催化下形成丙二

酰辅酶 A (malonyl CoA)。香豆酰辅酶 A 和丙二

酰辅 酶 A 在 查 尔 酮 合 成 酶 ( chalcone synthase，

CHS) 的作用下形成查尔酮( chalcone)，再由查

尔酮异构酶 (chalconeisomerase，CHI) 催化查尔

酮形成柚皮素查尔酮，之后柚皮素查尔酮作为主

要的代谢产物进入其他黄酮类的合成途径，经过

一系列的酶催化后形成各种黄酮类化合物
［4 － 5］。

1 黄酮类物质的作用

存在于植物体内的黄酮是一类重要的次生

代谢产物。它们在植物的生长，发育和对环境的

适应性方面起着至关重要的作用。植物叶片和

花以及果实呈现出的红色，蓝色和紫色等都与其

体内黄酮类物质的积累和浓度有重要的关系
［6］。

同时，植物的花或者叶片等植物所释放的各种香

味，花粉和种子的散播，植物对各种极端环境的

适应能力，对于病虫害和病原菌等侵害的防御和

抵抗也与植物体内黄酮类物质有关
［7］。

黄酮是一种很强的抗氧剂，能够通过清除人

体内的氧自由基，阻止其对细胞和机体的伤害，

进而防止细胞和机体的退化和衰老，增强人体免

疫力，所 以 在 一 定 程 度 上 有 阻 止 癌 症 发 生 作

用
［8］。黄酮类物质也具有改善血液循环的作用，

它通过降低血液中的胆固醇含量，有效地降低心

脑血管疾病的发病率，从而改善心脑血管疾病的

症状
［9 － 10］。基于植物体内丰富的黄酮含量和黄

酮的抗氧化性，很多富含黄酮的植物被开发用作

抗 肿 瘤，抗 心 血 管 病 变 和 抗 诱 变 的 有 效 药

物
［11 － 13］。研究发现，黄酮类物质通过激发 ＲOS

( reactive oxygen species) 反应引起细胞凋亡而抑

制肿瘤
［14 － 15］。由于叶子中含有较高含量的山奈

素、槲皮素等黄酮类( flavonoids) 化合物，银杏叶

被指具有抗炎症、抗环腺苷酸乙酯酶活性、抗组

胺活性等多种效用，在治疗心脑血管疾病、神经

系统疾病等方面有显著疗效
［16］。毛地黄中的毛

地黄黄酮具有杀菌、消炎、收敛功能，此外它还具

有维生素 P(Vitamin P) 的药理功能，因而其天然

品已应用于临床治疗止咳、祛痰、消炎药物，同时

也作为防腐剂和抗氧化剂而开发
［17］。芹菜中富

含的芹菜素也是一种黄酮类物质，和其他黄酮类

物质一样也具有抗肿瘤、抗炎、抗氧化等多种生

物活性，同时也具有镇静安神作用，除此之外其

低毒、无诱变性的特点，可适用于应用于人体的

药物，因而有望被用于开发成较安全的治疗肿瘤

的新药物
［18 － 19］。绿茶具有的保健作用以及其在

降低癌症、心脏病，心血管疾病和其他疾病的发

生几率方面的作用也是基于其内含有的丰富的

黄酮类物质
［20］。葡萄中所含有的黄酮类物质是

人们日常摄入黄酮类物质的重要来源，是保持葡

萄和葡萄酒口味的重要物质也是葡萄酒在防止

心血管疾病方面起作用的重要活性物质
［21］。

另外，还有很多药用的有效物质均是黄酮类

物质，例如甘草中的甘草素、橙皮中的橙皮苷均

属于二氢黄酮类
［22］;金银花中的木犀草素属于黄

酮类
［23］;葛根中的葛根素、大豆苷及大豆素也为

异黄酮
［24］。

2 环境因子对黄酮合成的影响

环境因子在不同程度上对于黄酮类物质的

代谢和积累产生着影响，光照、温度、水分和紫外

辐射等环境因子不但对黄酮的含量有影响，同时

也影响着最终生成和积累的黄酮的类型。而这

些环境因子主要是通过影响黄酮类物质代谢途

径中的关键基因和因子的表达，从而影响黄酮的

合成和代谢的影响。
黄酮类物质代谢途径中起作用的关键酶有

苯丙氨酸解氨酶 (PAL)，肉桂酸羟化酶 (C4H)，

查尔酮合成酶(CHS)，查尔酮异构酶(CHI)，二氢

黄酮 － 3 － 羟化酶 (F3H)，异黄酮合成酶( IFS)，

黄酮醇合成酶(FLS)，黄铜合成酶(FNS)，二氢黄

酮醇 － 4 － 还原酶(DFＲ)，花青素合成酶(ANS)

等，环境因子正是通过调节这些基因的表达从而

实现对黄酮的代谢途径的调控。PAL(phenylala-
nine ammonia lyase)基因是黄酮类物质合成和途

径中第一个酶，在其合成途径中具有比较重要的

作用，因此对其研究开始的也较早也比较清楚。
作为黄酮类化合物起始的酶，其表达与否直接与

植物黄酮类化合物含量多少有关
［25］。CHS 是黄

酮代谢途径中的另外一个重要酶，也是第一个被

证实的酶，对其的研究也比较深入和透彻。它是

易受到环境因子影响和调控的重要基因，其表达

影响着黄酮代谢的多个途径
［26］。

2. 1 光照和紫外辐射对黄酮合成的影响

研究表明，强光刺激能大大提高 CHS 的转录

水平
［27 － 28］，同时，光的波长强度，紫外线和蓝光

均能影响 CHS 基因的表达
［29］。而遮阴处理后，

则会降低 CHS 和 PAL 基因的表达量，这也说明

光照对于 CHS 和 PAL 基因的表达是促进作用或

者说是正向的调节作用
［30］。大麦中的研究也发

现，紫外线辐射能够降低 CHS 和 PAL 基因的表

达量和活性
［31］，这说明紫外辐射就是通过调节

CHS 和 PAL 基因的表达量，产生诱发植物体内黄

酮的积累作用。
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有研究表明 UV － B 辐射会诱发植物体内黄

酮类物质含量的增高
［6］，其主要的作用机理就是

通过影响黄酮代谢途径中的关键基因的表达，受

其影响的基因进一步调节黄酮代谢途径中的其

他相关基因。研究证明，CHI 和 CHS 酶的积累

和消失 同 时 受 到 光 照 的 调 控 和 紫 外 辐 射 的 诱

导
［32］。同时，UV － B 有 提 高 苯 丙 氨 酸 裂 解 酶

(PAL )、4 － 香豆醛 － CoA 链接酶、查耳酮黄酮

异构酶和二氢类黄酮还原酶转录水平的作用，通

过改变这些酶的表达水平进而催化类黄酮生物

合成的效应
［33］。Lillo 等总结了拟南芥幼苗中黄

酮代谢相关基因的表达研究后发现，强光条件下

4CL、CHI、F3H、DFＲ、ANS、FLS1、AGT /FGT、AAT1
和 GST 的 表 达 都 显 著 增 强

［34］。强 光 能 诱 导

PAP1、PAP2 转录水平提高，从而促进黄酮合成和

积累
［35 － 36］。Cominelli 等研究也发现，强的光照

能诱导拟南芥中 PAP1 和 PAP2 的表达
［37］。这些

基因表达量的提高，对于黄酮物质的积累会起到

正向促进的作用。Koyama 等研究表明遮光处理

能显著减少黄酮醇类化合物的浓度，去除太阳紫

外线处理不影响原花青素的浓度与组成，而显著

的降低了黄酮醇的浓度
［38］。

光照条件黄酮代谢中重要基因转录水平的

提高主要是依赖于转录因子对于光照的反应。
在对拟南芥研究中发现，黄酮合成途径中的转录

调控的因子 BHLH 和 Ｒ2Ｒ3 － MYB 的联合作用

能直接决定黄酮类在不同组织的合成，而Ｒ2Ｒ3 －
MYB 和一个可能是 BZIP 的转录因子一起参与植

物对光的应答
［39］。也就是说，在植物体内的黄酮

合成途径中，转录因子对光照的应答影响着光照

条件下黄酮类物质的积累。
2. 2 温度对黄酮积累的影响

黄酮类物质的积累在不同程度上受到环境

因子的影响，甚至其中有些种类需要环境因子的

诱导才能积累，例如槲黄素的积累就需要低温的

刺激
［40］。张刚等就发现低温时类黄酮代谢相关

基因 PAL、C4H、4CL、CHS、F3H、F3 ＇H 和 FLS 的

基因表达被上调
［41］。银杏叶中槲皮素、山奈酚、

异鼠李素和总黄酮含量也存在低温处理比高温

处理条件下较高的情况
［42］。常丽等也发现低温

15℃下银杏叶片 PAL 和 C4H 的活性被提高，进

而促进银杏叶片类黄酮的积累
［43］。葡萄中花青

素的积累也存在低温条件下积累较多的情况
［44］。

2. 3 水分对黄酮积累的影响

环境因子除了通过对这些主要基因调控对

黄酮代谢产生影响以外，还可以通过调控植物体

内转录因子从而影响黄酮类物质的代谢和积累。

MYB 转录因子在植物次生代谢中，特别是黄酮类

化合物代谢中起着重要的作用
［45］。通过对短期

干旱胁迫后的黄岑黄酮类化合物研究发现短期

干旱胁迫有利于黄岑黄酮类化合物的合成和积

累以 及 代 谢 相 关 酶 PAL、C4H 等 酶 活 性 的 提

高
［46］。

Cominelli 等发现 AtMYB60 能特异地在保卫

细胞内表达，在干旱时其表达量受到抑制，也就

是 AtMYB60 因子是植物对于水分因子作出应答

的调控因子，此研究在基因层面上解释了植物抗

旱的机制
［47］。烟草中的研究也发现淹涝胁迫条

件能诱导 NtbHLH 基因的表达
［48］。

2. 4 其它环境因子的作用

在受到温度，光照，水分和紫外等环境因子

的同时，黄酮合成和积累途径中的关键酶还不同

程度地受到土壤中营养元素状况的影响，例如

氮、磷 等 肥 料 的 缺 乏 也 会 影 响 这 些 基 因 的 表

达
［45］，施加糖分或者激素等都能影响黄酮合成途

径中有些基因的表达
［49］，从而影响黄酮类物质的

合成和积累。Ibrahim 等的研究就发现表明，随着

施氮量的增加，卡琪花蒂玛(Labisia pumilaBlume
(Kacip Fatimah))中总黄酮和花青素的含量成逐

渐降低的趋势
［50］。病原菌的侵入和刺激也会对

黄酮合成途径中基因的表达起到调控作用
［51］。

环境因子对次生代谢物质的合成和积累的

影响往往不是单因子控制，大部分情况下是受到

多种环境因素共同影响，或者是几个环境因子共

同作用。黄酮类物质的合成和积累在受到环境

因子影响和控制的时候，也存在多个环境因子共

同作用的情况。例如对大豆 ( Phaseolus vulgaris
L. )的研究表明，CHI 就是单基因控制，但是受多

种环境因素影响
［52］。

植物次生代谢产物中，黄酮类代谢途径的研

究相对比较深入。随着分子生物学方法的产生

和应用，加上近几年的高通量测序技术的发展，

通过转录组学，基因组学、代谢组学、蛋白质组学

和 ＲNA 干涉技术等新技术的研究，黄酮类代谢

途径中相关基因及其调控的研究也被迅速推动。
但是，黄酮类物质代谢途径中仍然有很多问题尚

未得到解决，有关基因的修饰、合成途径中各种

转录因子的功能及其相互作用机制，外界环境因

子对黄酮合成的影响等等问题还需要进一步的

研究。随着新技术的不断出现和应用，植物代谢

途径中这些尚未解决的问题有望得到更进一步

的研究结果。
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