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摘　 要: 葱属植物是被子植物中最大的属之一ꎬ包括大蒜、洋葱、大葱、韭菜等多种具有独特辛辣风味的蔬

菜作物ꎮ Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜是葱属植物特有的次生代谢产物ꎬ是葱属植物各种挥发性含硫化合物的

前体物质ꎬ由于其赋予葱属植物独特的辛辣风味和药用价值ꎬ因此研究葱属植物 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜

的代谢途径具有重要意义ꎮ 在葱属植物中已发现 ７ 种 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜ꎬ这些 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨

酸亚砜主要在叶片中先经谷胱甘肽途径合成ꎬ再转运到鳞茎等贮藏器官的细胞质中积累ꎮ 目前ꎬ关于葱属

植物 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜降解的研究较多ꎬ而 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜生物合成的研究则较少ꎮ Ｓ￣
烷(烯)基半胱氨酸亚砜是植物硫代谢的下游产物ꎬ上游涉及含硫化合物的吸收、转运、半胱氨酸和谷胱甘

肽的代谢等过程ꎬ这些代谢过程的变化可能影响 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜生物合成ꎮ 今后ꎬ应加强以下两

方面的研究:一方面ꎬ继续克隆鉴定 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜生物合成途径中的关键酶基因ꎬ并研究其功

能ꎻ另一方面ꎬ加强葱属植物硫代谢的研究ꎬ为研究 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜生物合成的调控奠定基础ꎮ
该研究结果为深入解析葱属植物 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜的代谢途径以及利用分子育种技术调控葱属植

物的风味提供了参考ꎮ
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一ꎬ约有 ９２０ 个种 ( Ｈｅｒｄｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 最新

ＡＰＧ ＩＶ 分 类 系 统 将 葱 属 分 在 天 门 冬 目

(Ａｓｐａｒａｇａｌｅｓ ) 石 蒜 科 ( Ａｍａｒｙｌｌｉｄａｃｅａｅ ) 葱 亚 科

( Ａｌｌｉｏｉｄｅａｅ ) 葱 族 ( Ａｌｌｉｅａｅ ) 中 ( Ｔｈｅ ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍ
ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ ｇｒｏｕｐꎬ ２０１６)ꎮ 大蒜( Ａ. ｓａｔｉｖｕｍ)、洋葱

( Ａ. ｃｅｐａ )、 大 葱 ( Ａ. ｆｉｓｔｕｌｏｓｕｍ )、 韭 菜 ( Ａ.
ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ)等大多葱属植物都具有独特的辛辣风

味ꎬ常被作为蔬菜、调味料、药用和观赏植物利用ꎮ
葱属植物具有预防心血管疾病、抗氧化、抗癌护

肝、抗菌消炎、提高机体免疫能力、预防糖尿病和

肠胃疾病等作用(黄晴等ꎬ２０１８ꎻ李莎莉等ꎬ２０１８ꎻ
Ｙｏｓｈｉｍｏｔｏ ＆ Ｓａｉｔｏꎬ ２０１９ꎻ Ｙａｍａｇｕｃｈｉ ＆ Ｋｕｍａｇａｉꎬ
２０２０)ꎬ在农业和医药行业有很大的应用潜力ꎬ具
有重要的经济价值ꎮ

Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜(Ｓ￣ａｌｋ(ｅｎ) ｙｌｃｙｓｔｅｉｎｅ
ｓｕｌｆｏｘｉｄｅｓ)是葱属植物特有的次生代谢产物ꎮ Ｓ￣烷
(烯)基半胱氨酸亚砜分解生成的各种挥发性含硫

化合物使葱属植物具有独特辛辣风味和生物活性ꎮ
Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜是一种非蛋白氨基酸ꎬ本
身无挥发性、无刺激性气味ꎬ一般存在于细胞质中ꎬ
而裂解 Ｓ￣烷 (烯) 基半胱氨酸亚砜的蒜氨酸酶

(ａｌｌｉｉｎａｓｅ)存在于液泡中ꎮ 当细胞受到破坏时ꎬ贮存

在液泡中的蒜氨酸酶与细胞质中的 Ｓ￣烷(烯)基半

胱氨酸亚砜相遇ꎬ快速发生反应ꎬ形成多种挥发性

含硫化合物ꎬ从而使葱属植物具有独特的风味和药

用价 值 ( Ｌａｎｃａｓｔｅｒ ＆ Ｃｏｌｌｉｎꎬ １９８１ꎻ Ｒｏｓｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００５)ꎮ Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜是葱属植物风味

物质的前体ꎬ研究其代谢途径具有重要意义ꎮ 因

此ꎬ本研究从葱属植物中 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜

的种类、代谢途径及参与代谢的酶等方面进行概

述ꎬ以期为今后葱属植物 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜

的代谢途径研究提供参考ꎮ

１　 葱属植物中 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨

酸亚砜及其生物合成的中间产物

１.１ Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜

目前ꎬ已从葱属植物中分离鉴定出 ７ 种 Ｓ￣烷
(烯) 基半胱氨酸亚砜 (图 １)ꎮ Ｓｔｏｌｌ 和 Ｓｅｅｂｅｃｋ
(１９４８)最先从大蒜中分离出了 Ｓ￣烯丙基半胱氨酸

亚砜(Ｓ￣ａｌｌｙｌｃｙｓｔｅｉｎｅ ｓｕｌｆｏｘｉｄｅꎬ俗称蒜氨酸ꎬａｌｌｉｉｎ)ꎻ
随后ꎬＶｉｒｔａｎｅｎ 和 Ｍａｔｉｋｋａｌａ(１９５９)在洋葱中鉴定出

２２２ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



Ｓ￣丙 烯 基 半 胱 氨 酸 亚 砜 ( Ｓ￣１￣ｐｒｏｐｅｎｙｌｃｙｓｔｅｉｎｅ
ｓｕｌｆｏｘｉｄｅꎬ俗称异蒜氨酸ꎬ ｉｓｏａｌｌｉｉｎ)、Ｓ￣甲基半胱氨

酸亚砜 ( Ｓ￣ｍｅｔｈｙｌｃｙｓｔｅｉｎｅ ｓｕｌｆｏｘｉｄｅꎬ俗称甲基蒜氨

酸ꎬ ｍｅｔｈｉｉｎ ) 和 Ｓ￣丙 基 半 胱 氨 酸 亚 砜 ( Ｓ￣
ｐｒｏｐｙｌｃｙｓｔｅｉｎｅ ｓｕｌｆｏｘｉｄｅꎬ俗称丙基蒜氨酸ꎬｐｒｏｐｉｉｎ)ꎮ
以上 ４ 种 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜是葱属植物独

特风味和药用价值的主要来源ꎮ 此外ꎬ在葱属植

物中还发现了 ３ 种低含量的 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸

亚砜ꎬ分别是 Ｓ￣乙基半胱氨酸亚砜( Ｓ￣ｅｔｈｙｌｃｙｓｔｅｉｎｅ
ｓｕｌｆｏｘｉｄｅꎬ俗称乙基蒜氨酸ꎬｅｔｈｉｉｎ)、Ｓ￣丁基半胱氨

酸亚砜( Ｓ￣ｎ￣ｂｕｔｙｌｃｙｓｔｅｉｎｅ ｓｕｌｆｏｘｉｄｅꎬ俗称丁基蒜氨

酸ꎬｂｕｔｉｉｎ) 和环蒜氨酸 ( ｃｙｃｌｏａｌｌｉｉｎ) ( Ｕｅｄａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９４ꎻＫｕｂｅｃ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００ꎻＫｕｂｅｃ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎮ 在

上述 ７ 种 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜中ꎬ蒜氨酸、异
蒜氨酸和环蒜氨酸为同分异构体ꎮ

不同葱属植物因含有不同种类的 Ｓ￣烷(烯)基

半胱氨酸亚砜而产生不同的风味ꎮ 蒜氨酸在大蒜

鳞茎中的含量最高ꎬ而洋葱和大葱中几乎不含蒜氨

酸ꎮ 洋葱鳞茎和大葱中含量最高的是异蒜氨酸ꎬ而
韭菜中甲基蒜氨酸的含量最高 ( Ｅｄｗａｒｄｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９４ｂꎻＫｕｂｅｃ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００ꎻＦｒｉｔｓｃｈ ＆ Ｋｅｕｓｇｅｎꎬ ２００６ꎻ
Ｙａｍａｚａｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ 甲基蒜氨酸在葱属植物中

普遍存在ꎬ而丙基蒜氨酸只在部分葱属植物中检测

到且含量较低(Ｆｒｉｔｓｃｈ ＆ Ｋｅｕｓｇｅｎꎬ ２００６)ꎮ
１.２ Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜生物合成的中间产物

除 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜以外ꎬ葱属植物中

还存在很多 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜代谢的中间

产物ꎬ包括 γ￣谷氨酰￣Ｓ￣烷 (烯) 基半胱氨酸 ( γ￣
ｇｌｕｔａｍｙｌ￣Ｓ￣ａｌｋ( ｅｎ) ｙｌｃｙｓｔｅｉｎｅ)、γ￣谷氨酰￣Ｓ￣烷 (烯)
基半胱氨酸亚砜 ( γ￣ｇｌｕｔａｍｙｌ￣Ｓ￣ａｌｋ ( ｅｎ) ｙｌｃｙｓｔｅｉｎｅ
ｓｕｌｆｏｘｉｄｅ)、 Ｓ￣烷 ( 烯 ) 基 谷 胱 甘 肽 ( Ｓ￣ａｌｋ ( ｅｎ )
ｙｌｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ)和 Ｓ￣烷(烯) 基半胱氨酸( Ｓ￣ａｌｋ ( ｅｎ)
ｙｌｃｙｓｔｅｉｎｅ)等(Ｗｈｉｔａｋｅｒꎬ １９７６)ꎮ 这些中间产物既能

合成 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜ꎬ也能起到贮存氮和

硫的作用(Ｊｏｎｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻＲｏｓｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)ꎮ
Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜生物合成途径中的

中间产物具有药用和保健功能ꎮ 大蒜中的 Ｓ￣烯丙

基半胱氨酸不仅具有抗癌和降低胆固醇的作用ꎬ
还在预防和治疗阿尔茨海默症方面有应用前景

(Ｒａｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻＮｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻＣｏｌíｎ￣Ｇｏｎｚáｌｅｚ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ 另外ꎬＳ￣烯丙基半胱氨酸的立体异构

体 Ｓ￣１￣丙烯基半胱氨酸ꎬ在预防和缓解心血管疾病

特别是高血压方面效果很好(Ｋｏｄｅｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ

Ｍａｔｓｕｔｏｍｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ

２　 葱属植物中 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨

酸亚砜的生物合成

２.１ Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜的生物合成途径

采用放射性示踪法的研究表明ꎬ葱属植物 Ｓ￣
烷(烯)基半胱氨酸亚砜中的半胱氨酸部分主要来

自谷胱甘肽中的半胱氨酸残基ꎬＳ￣烷(烯)基部分

的烯丙基、丙烯基和丙基来自缬氨酸代谢产生的

甲基丙烯酸ꎬ而甲基、乙基和丁基的来源还不清楚

(Ｌａｎｃａｓｔｅｒ ＆ Ｓｈａｗꎬ １９８９ꎻＥｄｗａｒｄｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９４ａ)ꎮ
环蒜氨酸和异蒜氨酸是同分异构体ꎬ常温条件下

在洋葱中的环蒜氨酸很少ꎬ在加热条件下ꎬ异蒜氨

酸会大量转化为环蒜氨酸(Ｕｅｄａ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９４)ꎮ
目前ꎬ科学家普遍认可的葱属植物 Ｓ￣烷(烯)

基半胱氨酸亚砜的生物合成途径是谷胱甘肽途径

(图 ２)ꎮ 在谷胱甘肽途径中ꎬ谷胱甘肽先与缬氨

酸代谢的甲基丙烯酸结合生成 Ｓ￣(２￣羧丙基)谷胱

甘肽ꎬ之后脱去甘氨酰基生成 γ￣谷氨酰￣Ｓ￣(２￣羧丙

基)半胱氨酸ꎬ其中 Ｓ￣２￣羧丙基经脱羧氧化后形成

γ￣谷氨酰￣Ｓ￣烯丙基半胱氨酸或 γ￣谷氨酰￣Ｓ￣丙烯基

半胱 氨 酸 ( Ｙｏｓｈｉｍｏｔｏ ＆ Ｓａｉｔｏꎬ ２０１９ꎻ Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０)ꎮ γ￣谷氨酰￣Ｓ￣烯丙基半胱氨酸和 γ￣谷氨酰￣
Ｓ￣丙烯基半胱氨酸是可以相互转化的同分异构体ꎬ
其中 Ｓ￣烯丙基和 Ｓ￣丙烯基可发生还原反应生成 γ￣
谷氨 酰￣Ｓ￣ｎ￣丙 基 半 胱 氨 酸 ( Ｌａｎｃａｓｔｅｒ ＆ Ｓｈａｗꎬ
１９８９)ꎮ γ￣谷氨酰￣Ｓ￣烯丙基半胱氨酸、γ￣谷氨酰￣Ｓ￣
丙烯基半胱氨酸和 γ￣谷氨酰￣Ｓ￣ｎ￣丙基半胱氨酸经

过 Ｓ￣加氧反应和脱谷氨酰基反应后生成蒜氨酸、
异蒜氨酸和丙基蒜氨酸ꎮ Ｓ￣加氧反应和脱 γ￣谷氨

酰基反应发生的先后顺序因葱属植物种类和 Ｓ￣烷
(烯)基半胱氨酸亚砜种类的不同而不同ꎮ 洋葱异

蒜氨酸的生物合成中 Ｓ￣加氧反应可能在脱谷氨酰

基反应之前( Ｌａｎｃａｓｔｅｒ ＆ Ｓｈａｗꎬ １９８９)ꎻ而大蒜的

蒜氨酸生物合成则与洋葱的异蒜氨酸相反ꎬＳ￣加氧

反应发生在脱 γ￣谷氨酰基反应之后(Ｙｏｓｈｉｍｏｔｏ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１５ａꎬｂ)ꎮ 甲基蒜氨酸的生物合成与蒜氨

酸、异 蒜 氨 酸 和 丙 基 蒜 氨 酸 相 似 ( Ｌａｎｃａｓｔｅｒ ＆
Ｓｈａｗꎬ１９８９)ꎮ 除谷胱甘肽途径外ꎬ葱属植物中还

可能存在一种不经过谷胱甘肽的途径ꎬ由半胱氨

酸直接烷(烯)基化或 Ｏ￣乙酰基丝氨酸直接硫代烷

３２２２ 期 张华敏等: 葱属植物 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜代谢途径研究进展



图 １　 葱属植物中鉴定出的 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜
Ｆｉｇ. １　 Ｓ￣ａｌｋ(ｅｎ)ｙｌｃｙｓｔｅｉｎｅ ｓｕｌｆｏｘｉｄｅｓ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ｆｒｏｍ Ａｌｌｉｕｍ

(烯)基化生成 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸ꎬ之后发生 Ｓ￣
加氧反应生成各种 Ｓ￣烷 (烯) 基半胱氨酸亚砜

( Ｉｋｅｇａｍｉ ＆ Ｍｕｒａｋｏｓｈｉꎬ １９９４)ꎮ
２.２ 参与 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜生物合成的酶

植物次生代谢物生物合成的每一个步骤大多

都需要特定的酶催化ꎬ葱属植物 Ｓ￣烷(烯)基半胱

氨酸亚砜的生物合成也不例外ꎮ 但目前ꎬ对葱属

植物中参与 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜生物合成酶

的研究较少ꎬ只有大蒜中催化脱 γ￣谷氨酰基反应

的 γ￣谷 氨 酰 转 肽 酶 ( γ￣ｇｌｕｔａｍｙｌ ｔｒａｎｓｐｅｐｔｉｄａｓｅꎬ
ＧＧＴꎻＥＣ ２.３.２.２)和催化 Ｓ￣加氧反应的含黄素的

单加氧酶 ( ｆｌａｖｉｎ￣ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｍｏｎｏｏｘｙｇｅｎａｓｅꎬ ＦＭＯꎻ
ＥＣ １. １４. １３. ８ ) 在 分 子 水 平 上 得 到 了 确 认

(Ｙｏｓｈｉｍｏｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ａꎬｂ)ꎮ 在拟南芥谷胱甘肽

代谢 途 径 中ꎬ γ￣谷 氨 酰 半 胱 氨 酸 合 成 酶 ( γ￣
ｇｌｕｔａｍｙｌｃｙｓｔｅｉｎｅ ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅꎬＧＳＨ１ꎻＥＣ ６. ３. ２. ２)、谷
胱甘 肽 合 成 酶 ( ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅꎬ ＧＳＨ２ꎻ ＥＣ
６.３.２.２)是谷胱甘肽生物合成途径中的两个关键

酶ꎬ植物螯合肽合酶( ｐｈｙｔｏｃｈｅｌａｔｉｎ ｓｙｎｔｈａｓｅꎬＰＣＳꎻ
ＥＣ ２.３.２.１５)是催化谷胱甘肽结合物脱去甘氨酰

基反应的酶(Ｍａｙ ＆ Ｌｅａｖｅｒꎬ １９９４ꎻＲａｗｌｉｎｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９５ꎻＢｌｕｍ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎮ Ｓｕｎ 等(２０２０)参考拟南

芥的谷胱甘肽代谢途径ꎬ把在大蒜基因组中鉴定

出的 ４ 个拟南芥 ＧＳＨ１ 的同源基因、１ 个拟南芥

ＧＳＨ２ 的同源基因和 １ 个拟南芥 ＰＣＳ 的同源基因

作为参与大蒜蒜氨酸生物合成的候选基因ꎬ并研

究了这些基因的时空表达ꎬ但未对其功能做进一

步研究ꎮ
２.２.１ Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜生物合成中的脱

γ￣谷氨酰基反应 　 目前ꎬ植物中具有脱 γ￣谷氨酰

基功能的酶有两类:一类是 ＧＧＴｓ 家族ꎬ在拟南芥

中有 ４ 个成员ꎬ主要在细胞外或液泡内催化谷胱

甘肽和谷胱甘肽结合物脱去 γ￣谷氨酰基(Ｍａｒｔｉｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００７)ꎻ另一类是 γ￣谷氨酰肽酶 ( γ￣ｇｌｕｔａｍｙｌ
ｐｅｐｔｉｄａｓｅｓꎬ ＧＧＰｓ)家族ꎬ在拟南芥中有 ５ 个成员ꎬ
可催化植物细胞质中的谷胱甘肽结合物脱去 γ￣谷
氨酰基(Ｇｅｕ￣Ｆｌｏｒｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ 在葱属植物 Ｓ￣
烷(烯)基半胱氨酸亚砜的生物合成途径中ꎬ其中

间产物 γ￣谷氨酰￣Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸只有完成

脱 γ￣谷氨酰基反应才能最后生成 Ｓ￣烷(烯)基半胱

氨酸亚砜ꎮ 因此推测ꎬ葱属植物 Ｓ￣烷(烯)基半胱

氨酸亚砜的生物合成途径中一定有脱 γ￣谷氨酰基

功能的酶参与ꎮ
Ｃｈｏ 等(２０１２)在大蒜中克隆了 １ 个 ＡｓＧＧＴ 序

列片段ꎬ在低温贮藏条件下其表达量显著上升ꎬ推
测其可能参与了低温冷藏期间大蒜变绿过程中的

蒜氨酸合成ꎮ Ｙｏｓｈｉｍｏｔｏ 等(２０１５ａ)从大蒜中克隆

了 ３ 个 ＧＧＴ 基因ꎬ分别命名为 ＡｓＧＧＴ１、ＡｓＧＧＴ２ 和

ＡｓＧＧＴ３ꎬ其 中 ＡｓＧＧＴ３ 与 Ｃｈｏ 等 ( ２０１２ ) 克 隆 的

ＡｓＧＧＴ 是同一个基因ꎮ 系统进化树分析结果表明ꎬ

４２２ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



虚线表示推测途径ꎮ
Ｄａｓｈｅｄ ｌｉｎｅｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｐｅｃｕｌａｔｉｖｅ ｐａｔｈｗａｙｓ (Ｙｏｓｈｉｍｏｔｏ ＆ Ｓａｉｔｏꎬ
２０１９ꎻ Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０).

图 ２　 葱属植物中 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸
亚砜可能的代谢途径

Ｆｉｇ. ２　 Ｐｕｔａｔｉｖｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐａｔｈｗａｙ ｆｏｒ Ｓ￣
ａｌｋ(ｅｎ)ｙｌｃｙｓｔｅｉｎｅ ｓｕｌｆｏｘｉｄｅｓ ｉｎ Ａｌｌｉｕｍ

ＡｓＧＧＴ１ 和 ＡｓＧＧＴ２ 与拟南芥的 ＡｔＧＧＴ４ 亲缘关系

最近ꎬＡｓＧＧＴ３ 与拟南芥的 ＡｔＧＧＴ１ 和 ＡｔＧＧＴ２ 亲

缘关系最近ꎮ 体外酶活性测定结果表明ꎬ这 ３ 个

ＧＧＴｓ 都具有催化 γ￣谷氨酰￣Ｓ￣烯丙基半胱氨酸脱

去 γ￣谷氨酰基生成 Ｓ￣烯丙基半胱氨酸的活性ꎬ但
对 γ￣谷氨酰￣Ｓ￣烯丙基半胱氨酸亚砜几乎没有活

性ꎬ表明大蒜中 γ￣谷氨酰￣Ｓ￣烯丙基半胱氨酸的脱

γ￣谷氨酰基反应发生在 Ｓ￣加氧反应之前ꎮ 亚细胞

定位分析表明ꎬＡｓＧＧＴ２ 主要定位在液泡中ꎬ而

ＡｓＧＧＴ１ 和 ＡｓＧＧＴ３ 无明显的信号肽ꎬ它们可能定

位在细胞质中ꎮ 在拟南芥中ꎬＡｔＧＧＴ１ 和 ＡｔＧＧＴ２
定位在细胞质膜外ꎬＡｔＧＧＴ３ 和 ＡｔＧＧＴ４ 定位在液

泡中ꎬ未见有 ＧＧＴｓ 定位于细胞质的报道(Ｇｒｚａｍ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００７ꎻ Ｏｈｋａｍａ￣Ｏｈｔｓｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ａꎻ Ｏｈｋａｍａ￣
Ｏｈｔｓｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ｂ)ꎮ 因此ꎬＡｓＧＧＴ２ 与 ＡｔＧＧＴ４ 可

能有相似的功能ꎬ而 ＡｓＧＧＴ１ 和 ＡｓＧＧＴ３ 是否在大

蒜的细胞质中执行脱 γ￣谷氨酰基反应还需要进一

步研究ꎮ 截至目前ꎬ在洋葱中发现了 ２ 个 ＡｃＧＧＴ
基因ꎮ 其中ꎬ１ 个 ＡｃＧＧＴ 是从发芽的洋葱鳞茎中

纯化出来ꎬ对 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜合成过程

中的中间产物有很高的底物特异性( Ｌａｎｃａｓｔｅｒ ＆
Ｓｈａｗꎬ １９９４)ꎻ另 １ 个 ＡｃＧＧＴ 对谷胱甘肽和谷胱甘

肽 Ｓ￣结合物有很高的底物特异性ꎬ但对 γ￣谷氨酰￣
Ｓ￣丙烯基半胱氨酸亚砜则没有活性( Ｓｈａｗ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００５)ꎮ

目前ꎬ葱属植物中还未见有 ＧＧＰｓ 家族基因功

能的报道ꎮ 拟南芥中 ＧＧＰ１ 和 ＧＧＰ３ 在硫代葡萄

糖苷和植保素的生物合成中具有重要作用ꎬ主要

在细胞质中催化谷胱甘肽 Ｓ￣结合物的脱 γ￣谷氨酰

基反应(Ｇｅｕ￣Ｆｌｏｒｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ 在洋葱细胞中ꎬ
Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜和其中间产物 γ￣谷氨酰

肽主要在细胞质中积累( Ｌａｎｃａｓｔｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９８９)ꎮ
因此推测ꎬ葱属植物 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜生

物合成过程中的脱 γ￣谷氨酰基反应发生在细胞质

中ꎮ 拟南芥的 ＧＧＰ１ 和 ＧＧＰ３ 定位于细胞质ꎬ它们

是否参与 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜生物合成过程

中的脱 γ￣谷氨酰基反应还需进一步研究ꎮ
２.２.２ Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜生物合成中的 Ｓ￣
加氧反应　 Ｓ￣加氧反应是葱属植物 Ｓ￣烷(烯)基半

胱氨酸亚砜生物合成途径中最重要的步骤之一ꎮ
蒜氨酸酶只对 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜有活性ꎬ
而对生物合成过程中的其他含硫中间产物没有活

性ꎮ 含黄素的单加氧酶(ＦＭＯｓ)是在动物、植物和

微生物中广泛存在的一类催化加氧反应的酶ꎮ 在

辅基 ＦＡＤ 和辅因子 ＮＡＤＰＨ 存在的条件下ꎬＦＭＯｓ
可以将羟基转移到各种小的、亲核的、含杂原子的

(如氮、硫、硒或碘) 底物上 ( Ｋｒｕｅｇｅｒ ＆ Ｗｉｌｌｉａｍｓꎬ
２００５ꎻＳｃｈｌａｉｃｈꎬ ２００７)ꎮ 植物的 ＦＭＯｓ 根据氨基酸

序列的相似性分成了 ３ 个进化枝ꎬ在植物天然产

物的生物合成过程中发挥着重要作用( Ｓｃｈｌａｉｃｈꎬ
２００７)ꎮ 例 如ꎬ 植 物 ＦＭＯｓ 第 一 进 化 枝 的 成 员

ＦＭＯ１ 参与了植物获取系统获得性抗性的重要调

控因子 Ｎ￣羟基化哌啶酸(Ｎ￣ｈｙｄｒｏｘｙｐｉｐｅｃｏｌｉｃ ａｃｉｄ)
的生物合成(Ｈａｒｔｍａｎｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎻ第二进化枝

的成 员 在 植 物 生 长 素 合 成 中 有 重 要 作 用

(Ｙａｍａｍｏｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ꎻＭａｓｈｉｇｕｃｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎻ
第三进化枝的 ＦＭＯｓ 成员可催化 Ｓ￣甲硫烷基硫代

葡萄糖苷的 Ｓ￣加氧反应ꎬ在脂肪族硫代葡萄糖苷

的侧链修饰中发挥重要作用(Ｈａｎｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ꎻ
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Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻＫｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 在研究哺乳动

物 ＦＭＯｓ 的功能中ꎬ发现一些哺乳动物的 ＦＭＯｓ 能

催化 Ｓ￣丙烯基半胱氨酸形成蒜氨酸(Ｋｒａｕｓｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００２ꎻＮｏｖｉｃｋ ＆ Ｅｌｆａｒｒａꎬ ２００８)ꎮ

综上所述ꎬ可推测葱属植物中执行 Ｓ￣加氧反

应的酶是 ＦＭＯ 蛋白ꎮ 在葱属植物 Ｓ￣加氧酶被克

隆之前ꎬ人们对其特性已有一定的了解ꎮ 不同葱

属植物的 Ｓ￣加氧酶对不同种类 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨

酸底物没有选择性ꎬ如洋葱中的 Ｓ￣加氧酶不仅能

催化 Ｓ￣丙烯基半胱氨酸形成异蒜氨酸ꎬ还能催化

Ｓ￣甲基半胱氨酸、Ｓ￣乙基半胱氨酸和 Ｓ￣烯丙基半胱

氨酸分别形成甲基蒜氨酸、乙基蒜氨酸和蒜氨酸ꎮ
另外ꎬ不同葱属植物的 Ｓ￣加氧酶都能催化 Ｓ￣烯丙

基半胱氨酸产生蒜氨酸(Ｏｈｓｕｍｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９３)ꎮ 采

用同源序列法ꎬＹｏｓｈｉｍｏｔｏ 等(２０１５ｂ)在大蒜中克

隆了 １ 个位于植物 ＦＭＯ 家族第三进化枝、定位于

细胞质、长 １ ３７１ ｂｐ、编码 ４５７ 个氨基酸的 ＦＭＯ 基

因ꎬ命名为 ＡｓＦＭＯ１ꎬ对葱属植物 Ｓ￣烷(烯)基半胱

氨酸亚砜生物合成途径中的 Ｓ￣加氧反应有了深入

的了解ꎮ 体外蛋白活性结果表明ꎬ大蒜 ＡｓＦＭＯ１
重组蛋白既有很强的立体选择性ꎬ只能催化形成

(＋) ￣蒜氨酸(ＲＣＳＳ￣Ｓ￣ａｌｌｙｃｙｓｔｅｉｎｅ ｓｕｌｆｏｘｉｄｅ)ꎬ又有很

强的底物选择性ꎬ对 Ｓ￣烯丙基半胱氨酸的活性很

强而对 γ￣谷氨酰￣Ｓ￣烯丙基半胱氨酸的活性很弱ꎮ
葱属植物 ＦＭＯｓ 家族的其他成员是否参与 Ｓ￣烷
(烯)基半胱氨酸亚砜生物合成还需进一步研究ꎮ
２.３ Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜生物合成与积累部位

在葱属植物不同组织中ꎬ积累 Ｓ￣烷(烯)基半

胱氨酸亚砜的含量差异很大ꎮ 大蒜和洋葱的鳞

茎是积累 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜的主要组织ꎬ
而韭菜花中 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜的含量最

高( Ｙｏｓｈｉｍｏｔｏ ＆ Ｓａｉｔｏꎬ ２０１９ꎻ Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１) ꎮ
葱属植物 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜主要是在绿

色营养叶中合成的ꎬ叶绿体是 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨

酸亚 砜 生 物 合 成 所 必 需 的 ( Ｌａｎｃａｓｔｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９８８ꎻＹｏｓｈｉｍｏｔｏ ＆ Ｓａｉｔｏꎬ ２０１９) ꎮ 绿色营养叶合

成的 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜通过维管系统转

运到正在发育的鳞茎中(Ｙａｍａｚａｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２) ꎮ
大蒜成熟鳞茎中不仅积累大量的蒜氨酸ꎬ还在贮

藏叶中积累一定量的 γ￣谷氨酰￣Ｓ￣烯丙基半胱氨

酸ꎮ 在大蒜鳞茎萌发过程中ꎬγ￣谷氨酰￣Ｓ￣烯丙基

半胱氨酸经过脱 γ￣谷氨酰基反应和 Ｓ￣加氧反应

转化为蒜氨酸ꎬ在保护嫩芽不受病原菌和食草动

物危害方面具有 一 定 的 作 用 ( Ｉｃｈｉｋａｗａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００６ꎻＹｏｓｈｉｍｏｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ａꎻＹｏｓｈｉｍｏｔｏ ＆ Ｓａｉｔｏꎬ
２０１９) ꎮ 由于参与 Ｓ￣烷 (烯) 基半胱氨酸亚砜生

物合成的谷胱甘肽主要在细胞质和叶绿体中合

成ꎬ而另一个参与 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜生物

合成的甲基丙烯酸是由缬氨酸代谢产生的ꎬ缬氨

酸代 谢 发 生 在 线 粒 体 或 过 氧 化 物 酶 体 中

( Ｌａｎｃａｓｔｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９８９ꎻＢｉｎｄｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７) ꎮ 因

此ꎬ在亚细胞水平上ꎬＳ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜

主要在细胞质中积累ꎬ但其具体的合成部位还不

十分清楚ꎬ有待进一步研究ꎮ
２.４ 硫肥和硒肥对 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜生物

合成的影响

葱属植物 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜的生物合

成会受到土壤中硫肥含量的影响ꎮ 增施硫肥能明

显增加大蒜和洋葱鳞茎等葱属植物中 Ｓ￣烷(烯)基
半胱氨酸亚砜的生物合成( Ｒａｎｄｌｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９５ꎻ
Ｂｌｏｅｍ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻＬｕｎｄｅｇåｒｄｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ 硫

肥含量还能影响 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜在总含

硫化合物中的比例以及异蒜氨酸和甲基蒜氨酸的

比例ꎮ 在缺硫条件下ꎬＳ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜

在总含硫化合物中的比例会升高ꎮ 另外ꎬ在硫肥

充足条件下ꎬ洋葱鳞茎中异蒜氨酸是主要的 Ｓ￣烷
(烯)基半胱氨酸亚砜ꎬ在缺硫条件下ꎬ甲基蒜氨酸

是洋葱鳞茎中主要的 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜

(Ｒａｎｄｌｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９５)ꎮ
硒是人体必需的微量元素ꎬ对维持人体健康

具有十分重要的作用ꎮ 葱属植物因具有积累含硫

化合物的能力而使其成为潜在的硒生物强化作

物ꎮ 硒和硫有相似的化学性质ꎬ很多参与硫代谢

的酶对硒代谢有相同的功能ꎮ 葱属植物吸收硒后

可以代替硫参与到含硫化合物的代谢途径中ꎬ形
成 Ｓｅ￣烷 (烯) 基 硒 代 半 胱 氨 酸 亚 砜 ( Ｇｏｎｚáｌｅｚ￣
Ｍｏｒａｌｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ Ｔｒｉｐｐｅ Ⅲ ａｎｄ Ｐｉｌｏｎ￣Ｓｍｉｔｓꎬ
２０２１)ꎮ 富硒葱属植物主要以硒￣甲基硒代半胱氨

酸(Ｓｅ￣ｍｅｔｈｙｌｓｅｌｅｎｏｃｙｓｔｅｉｎｅ)和 γ￣谷氨酰￣硒￣甲基硒

代半胱氨酸(γ￣ｇｌｕｔａｍｙｌ￣Ｓｅ￣ｍｅｔｈｙｌｓｅｌｅｎｏｃｙｓｔｅｉｎｅ)等

有机硒化合物的形式积累硒( Ｄｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１ꎻ
Ｓｈａｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻＡｒｎａｕｌｔ ＆ Ａｕｇｅｒꎬ ２００６)ꎬ这些有

机硒化合物在抗肿瘤方面有很好的效果ꎮ 因此ꎬ
在葱属作物栽培过程中ꎬ适当增施硒肥可以明显

提高葱属作物中的有机硒含量ꎬ从而提高葱属作

物的保健功能和经济价值ꎮ

６２２ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



３　 葱属植物中 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨

酸亚砜的降解

３.１ Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜的降解途径

Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜是葱属植物各种风

味活性物质的前体物质ꎮ 亚细胞分离技术和免疫

组化技术研究表明ꎬＳ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜在

叶肉细胞的细胞质中积累ꎬ而蒜氨酸酶则被隔离

在维管束鞘细胞的液泡中 ( Ｌａｎｃａｓｔｅｒ ＆ Ｃｏｌｌｉｎꎬ
１９８１ꎻＥｌｌｍｏｒｅ ＆ Ｆｅｌｄｂｅｒｇꎬ １９９４ꎻ Ｙａｍａｚａｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００２)ꎮ 当葱属植物细胞受到破坏后ꎬ蒜氨酸酶与

Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜接触ꎬＳ￣烷(烯)基半胱

氨酸亚砜在蒜氨酸酶的作用下形成烷(烯)基次磺

酸、丙酮酸和氨(Ｒｏｓｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)ꎮ 除了洋葱中

存在 一 种 催 泪 因 子 合 成 酶 ( ｌａｃｈｒｙｍａｔｏｒｙ ｆａｃｔｏｒ
ｓｙｎｔｈａｓｅꎬ ＬＦＳ) 可 以 催 化 ( Ｅ) ￣１￣丙 烯 基 次 磺 酸

[(Ｅ) ￣１￣ｐｒｏｐｅｎｙｌｓｕｌｆｅｎｉｃ ａｃｉｄ ] 转 化 为 催 泪 因 子

[(Ｚ) ￣丙硫醛￣Ｓ￣氧化物ꎬ(Ｚ) ￣ｐｒｏｐａｎｔｈｉａｌ Ｓ￣ｏｘｉｄｅ]
以外ꎬ其他葱属植物中都不含有催化烷(烯)基次

磺酸反应的酶( Ｉｍａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎮ 烷(烯)基次磺

酸很不稳定ꎬ不需要酶的催化ꎬ即可自发的发生一

系列反应ꎬ最终可形成 ５０ 多种含硫化合物(Ｎｏｈａｒａ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ Ｙｏｓｈｉｍｏｔｏ ＆ Ｓａｉｔｏꎬ ２０１９ꎻ Ｎｏｈａｒａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ ２ 分子的烷(烯)基次磺酸可自发的

发生缩合反应ꎬ脱去 １ 个 Ｈ２Ｏ 后形成烷(烯)基硫

代亚磺酸酯( ｔｈｉｏｓｕｌｆｉｎａｔｅ)ꎮ 第 １ 个得到鉴定的烷

(烯)基硫代亚磺酸酯来自大蒜的二烯丙基硫代亚

磺酸 酯 ( ｄｉａｌｌｙｌ ｔｈｉｏｓｕｌｆｉｎａｔｅ )ꎬ 又 被 称 为 大 蒜 素

(ａｌｌｉｃｉｎ)(Ｃａｖａｌｌｉｔｏ ＆ Ｂａｉｌｅｙꎬ １９４４)ꎮ 烷(烯)基硫

代亚磺酸酯也不稳定ꎬ可进一步发生一系列自发

反应形成多种含硫化合物ꎮ 这些自发的反应包括

[３ꎬ ３] ￣σ 移位重排反应、分子内环加成反应和狄

尔斯￣阿尔德反应等ꎬ产生的含硫化合物包括阿焦

烯( ａｊｏｅｎｅ)、二 烯 丙 基 三 硫 醚 ( ｄｉａｌｌｙｌ ｔｒｉｓｕｌｆｉｄｅꎬ
ＤＡＴＳ)、 二 烯 丙 基 二 硫 醚 ( ｄｉａｌｌｙｌ ｄｉｓｕｌｆｉｄｅꎬ
ＤＡＤＳ)、二烯丙基硫醚( ｄｉａｌｌｙｌ ｓｕｌｆｉｄｅꎬ ＤＡＳ)、２￣乙
烯基￣４Ｈ￣１ꎬ ３￣二噻烯(２￣ｖｉｎｙｌ￣４Ｈ￣１ꎬ ３￣ｄｉｔｈｉｉｎ)、３ꎬ
４￣二甲基硫醇烷( ３ꎬ ４￣ｄｉｍｅｔｈｉｏｌａｎｅ)等( Ｎｏｈａｒａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻＢｌｏｃｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻＫｕｂｅｃ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ
这些含硫化合物赋予了葱属作物特有的刺激性风

味ꎬ其各种理化性质还使得葱属作物具有很高的

药用和保健价值ꎮ
葱属植物在加工和贮藏过程中发生的绿变或

红变反应与 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜的降解有

关ꎮ 葱属植物变色反应中产生的颜色是由多种色

素物质组成的ꎬ不同葱属植物的变色反应ꎬ如大蒜

的绿变和洋葱的红变积累的色素物质并不相同ꎬ
但色素物质的合成机制很相似 ( Ｋｕｂｅｃ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００４ꎻＩｍａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６ꎻＫａｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ何贵山

等ꎬ２０１７ꎻＫｕｂｅｃ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 多数研究都证明异

蒜氨酸是葱属植物发生变色反应的关键化合物

( Ｌｕｋｅｓꎬ １９８６ꎻ Ｋｕｂｅｃ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻ Ｃｈｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００９ꎻＤｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ 异蒜氨酸经蒜氨酸酶裂

解后产生的 １￣丙烯基次磺酸既可自发发生缩合反

应生成 １￣丙烯基硫代亚磺酸酯ꎬ也可与其他次磺

酸发生分子间的缩合反应生成含有 １￣丙烯基的硫

代亚磺酸酯(Ｋｕｂｅｃ ＆ Ｖｅｌíšｅｋꎬ ２００７)ꎮ 含有 １￣丙
烯基的硫代亚磺酸酯可与葱属植物中几乎所有的

氨基酸反应生成色素物质的前体吡咯基氨基酸

(Ｃｈｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻＬｅｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ 作为色素物

质的前体ꎬ吡咯基氨基酸与葱属植物中天然存在

的(硫代)羰基反应ꎬ最终生成色素类物质(Ｋａｔｏ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻＫｕｂｅｃ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ
３.２ Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜降解途径中的关键酶

３.２.１ 蒜氨酸酶 　 又名蒜氨酸裂解酶或 Ｓ￣烷(烯)
基半胱氨酸亚砜酶ꎬ属于Ⅰ型依赖于 ５′￣磷酸吡哆

醛(ｐｙｒｉｄｏｘａｌ ５′￣ｐｈｏｓｐｈａｔｅꎬＰＬＰ)的 Ｃ－Ｓ 键裂解酶ꎬ
能水解 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜生成烷(烯)基

次磺酸、丙酮酸和氨ꎬ是形成葱属作物风味物质和

生物活性物质的关键酶 ( Ｎｏｃｋ ＆ Ｍａｚｅｌｉｓꎬ １９８７ꎻ
Ｍａｎａｂｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９８)ꎮ 值得一提的是ꎬ洋葱中蒜氨

酸酶基因表达量的显著降低会影响催泪因子和各

种风味物质的合成ꎬ产生不催泪和没有辛辣味的

洋葱(Ｋａｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 因此ꎬ蒜氨酸酶基因是

人工调控葱属植物风味物质含量的重要基因ꎮ 前

人研究表明ꎬ葱属植物的蒜氨酸酶是由多基因家

族编 码 的 ( Ｏｖｅｓｎá ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ꎻ Ｓａｙａｄｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０)ꎮ 大 蒜、 洋 葱、 韭 菜 和 火 葱 ( Ａ. ｃｅｐａ ｖａｒ.
ａｇｇｒｅｇａｔｕｍ)等多种葱属植物的蒜氨酸酶基因都已

得到克隆( ｖａｎ Ｄａｍｍｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９２ꎻＭａｎａｂｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９８ꎻＬａｎｃａｓｔｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００ꎻＤｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻ唐巧

玲ꎬ２０１３ꎻ白芙荣ꎬ２０１７)ꎮ 由于缺乏葱属植物基因

组信息ꎬ蒜氨酸酶基因在葱属植物基因组中的具

体数量和染色体分布情况一直不清楚ꎬ直到 ２０２０

７２２２ 期 张华敏等: 葱属植物 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜代谢途径研究进展



年ꎬＳｕｎ 等(２０２０)才对大蒜基因组进行了测序ꎬ从
中鉴定出 ６０ 个蒜氨酸酶基因ꎬ其中 ３８ 个可以在不

同的组织中表达ꎮ 葱属植物鳞茎和叶中的蒜氨酸

酶与根中的并不相同ꎬ相同组织中的蒜氨酸酶有

较高的同源性ꎬ而不同组织中的蒜氨酸酶的同源

性较低(Ｒａｂｉｎｋｏｖ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９４ꎻ唐巧玲ꎬ２０１３)ꎮ
葱属植物的蒜氨酸酶基因大都编码约 ４８０ 个

氨基酸ꎬ其中 Ｎ￣末端 ３０ ~ ４０ 个氨基酸为液泡定位

的信号肽( ｖａｎ Ｄａｍｍｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９２ꎻＭａｎａｂｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９８)ꎮ 大多葱属植物中的蒜氨酸酶是以同聚体

形式存在的ꎬ如大蒜中的蒜氨酸酶为二聚体ꎬ由 ２
个分子量均为 ５１ ５００ ｕ 的小亚基组成ꎬ洋葱中的

蒜氨酸酶为三聚体或四聚体ꎬ由 ３ ~ ４ 个分子量均

为 ５０ ０００ ｕ 的小亚基组成(Ｎｏｃｋ ＆ Ｍａｚｅｌｉｓꎬ １９８６ꎻ
Ｎｏｃｋ ＆ Ｍａｚｅｌｉｓꎬ １９８７ꎻＲａｂｉｎｋｏｖ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９４)ꎮ 蒜

氨酸酶有多种底物ꎬ除环蒜氨酸以外ꎬ其他 ６ 种蒜

氨酸都可作为蒜氨酸酶的底物ꎬ在不同葱属植物

的蒜氨酸酶中ꎬ同一种酶对不同底物的酶活性都

有差异(程龙军和郭得平ꎬ ２００１)ꎮ 温度、ｐＨ、金属

离子等因素对蒜氨酸酶的活性都会产生影响

(Ｊａｎｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９８９ꎻＫｒｅｓｔ ＆ Ｋｅｕｓｇｅｎꎬ １９９９)ꎮ
通过比较已克隆的葱属植物蒜氨酸酶的氨基

酸序列ꎬ发现蒜氨酸酶都有 ４ 类保守的结构域ꎬ分
别是类表皮生长因子结构域( ＥＧＦ￣ｌｉｋｅ ｄｏｍａｉｎ)、
ＰＬＰ 结合域、天冬氨酸氨基转移酶超家族结构域

和催化结构域(唐巧玲ꎬ２０１３)ꎮ 其中ꎬ关于 ＰＬＰ
结合域的研究较多ꎬＰＬＰ 结合域位于蒜氨酸酶的

中部ꎬ辅因子 ＰＬＰ 的结合位点在这个结构域的赖

氨酸上ꎮ 不同葱属植物蒜氨酸酶的 ＰＬＰ 结合位点

被研究得比较清楚ꎬ如大蒜蒜氨酸酶的 ＰＬＰ 结合

位点是成熟蛋白的第 ２５１ 位赖氨酸ꎬ韭菜蒜氨酸

酶是第 ２８０ 位赖氨酸ꎬ洋葱鳞茎蒜氨酸酶是第 ２８５
位赖氨酸 ( Ｋｉｔａｍｕｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９７ꎻ Ｍａｎａｂｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９８ꎻＳｈｉｍｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎮ 类表皮生长因子结构

域位于蒜氨酸酶的 Ｎ￣末端ꎬ由含有 ６ 个半胱氨酸

残基的一段序列以 Ｃ－ｘ１８－１９－Ｃ－ｘ－Ｃ－ｘ２－Ｃ－ｘ５－Ｃ－
ｘ６－Ｃ 的方式排列ꎬ其确切功能还不清楚ꎬ推测可能

与蒜氨酸酶最终定位于液泡有关(Ｋｕｅｔｔｎｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００２)ꎮ 这个结构域在植物蛋白中很少见ꎬ但在蒜

氨酸酶中十分保守ꎬ可作为识别新的蒜氨酸酶的

结构域(Ｓａｙａｄｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ )ꎮ 大蒜蒜氨酸酶晶体

结构分析表明ꎬ蒜氨酸酶的 １０ 个半胱氨酸残基中

的 ８ 个 可 以 形 成 ４ 个 二 硫 键ꎬ分 别 是 Ｃｙｓ２０ －

Ｃｙｓ３９、 Ｃｙｓ４１ － Ｃｙｓ５０、 Ｃｙｓ４４ － Ｃｙｓ５７ 和 Ｃｙｓ３６８ －
Ｃｙｓ３７６ꎮ 其中ꎬ前 ３ 个位于类表皮生长因子结构域

中ꎬ第 ４ 个位于酶的 Ｃ－末端ꎬ在保持催化区域的稳

定和底物、辅助因子的相对方向中具有重要作用ꎻ
另外 ２ 个半胱氨酸残基 Ｃｙｓ２２０ 和 Ｃｙｓ３５０ 是 ２ 个

自由的硫醇ꎬ距离酶的活性位点较远ꎬ其化学修饰

对酶的活性没有影响(Ｗｅｉｎｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ 蒜氨

酸酶是一种糖蛋白ꎬ每一个蒜氨酸酶单体的肽链

上都有多个糖基化位点ꎮ 氨基酸序列分析表明ꎬ
大蒜蒜氨酸酶有 ４ 个潜在的糖基化位点ꎬ分别是

Ａｓｎ１９、Ａｓｎ１４６、Ａｓｎ１９１ 和 Ａｓｎ３２８(Ｒａｂｉｎｋｏｖ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９５)ꎮ 晶体结构分析发现ꎬ只有位点 Ａｓｎ１４６ 和

位点 Ａｓｎ３２８ 可以被利用ꎬ其中位点 Ａｓｎ１４６ 位于 ２
个亚基的连接处ꎬ通过糖链把 ２ 个亚基结合起来ꎬ
保持二聚体的稳定性ꎬ位点 Ａｓｎ３２８ 则位于二聚体

的表面ꎬ不与酶中的任何原子接触(Ｋｕｅｔｔｎｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００２ꎻＳｈｉｍｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎮ
３.２.２ 催泪因子合成酶 　 当洋葱细胞受到破坏时ꎬ
会释放出让人流泪的挥发性物质ꎬ人们称其为催

泪因子ꎮ 早在 １９７１ 年ꎬＢｒｏｄｎｉｔｚ 和 Ｐａｓｃａｌｅ(１９７１)
就鉴定出洋葱中的催泪因子是(Ｚ) －丙硫醛－Ｓ－氧
化物 [(Ｚ) －ｐｒｏｐａｎｔｈｉａｌ Ｓ－ｏｘｉｄｅ]ꎮ 在很长一段时

间内ꎬ人们认为(Ｅ) ￣１￣丙烯基次磺酸形成催泪因

子是一种自发的反应ꎬ没有酶参与的ꎮ 直到 ２００２
年ꎬＩｍａｉ 等(２００２)才首次在洋葱中鉴定出了催化

(Ｅ) ￣１￣丙烯基次磺酸形成催泪因子的酶ꎬ将其命

名为催泪因子合成酶ꎬ并因此获得了 ２０１３ 年的搞

笑诺贝尔化学奖ꎮ 洋葱的 ＬＦＳ 全长 ７３７ ｂｐꎬ编码

１６９ 个氨基酸ꎬＬＦＳ 对(Ｚ) ￣１￣丙烯基次磺酸没有活

性ꎬ但其产物是(Ｚ) ￣丙硫醛￣Ｓ￣氧化物ꎮ 因此ꎬＬＦＳ
被认 为 是 一 种 ( Ｅ ) ￣１￣丙 烯 基 次 磺 酸 异 构 酶

(Ｍａｓａｍｕｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ
洋葱加工过程中催泪因子的释放给工厂或厨

房的操作人员造成了很大不便ꎮ ＬＦＳ 的发现给创

制不催泪的洋葱提供了可能ꎮ 当采用 ＲＮＡｉ 技术

干扰 ＬＦＳ 的表达时ꎬ洋葱中 ＬＦ 的合成量大幅度降

低ꎬ(Ｅ) ￣１￣丙烯基次磺酸主要转化为二丙烯基硫

代亚磺酸酯( ｄｉ￣１￣ｐｒｏｐｅｎｙｌ ｔｈｉｏｓｕｌｆｉｎａｔｅ)ꎬ进而转化

为各种硫醇烷型化合物( ｔｈｉｏｌａｎｅ￣ｔｙｐｅ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ)
(Ｅａｄｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻＡｏｙａｇｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ 这种不

催泪的洋葱可以显著降低人体内环氧化酶￣１
( ｃｙｃｌｏｏｘｙｇｅｎａｓｅ￣１ ) 和 α￣葡 萄 糖 苷 酶 ( α￣
ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅ)的活性ꎬ并减少血小板的聚集(Ａｏｙａｇｉ

８２２ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻＴｈｏｍｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 因此ꎬ通过基

因操作技术创制的不催泪洋葱种质资源ꎬ不仅大

大减轻洋葱在加工过程中给操作人员带来的不

便ꎬ还能增加对人体有益的活性物质含量ꎮ

４　 展望

自 ２０ 世纪中期发现 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚

砜和大蒜素以来ꎬ由于其在药用和保健方面具有

重大价值ꎬ因此阐明 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜代

谢产物的化学结构、生物活性以及含硫化合物药

物代谢动力学特性的研究越来越多ꎮ 随着 Ｓ￣烷
(烯)基半胱氨酸亚砜代谢产物生物活性研究的深

入ꎬ学者们越来越认识到研究 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨

酸亚砜代谢途径的重要性ꎮ 然而ꎬ关于葱属植物

Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜降解特别是有关蒜氨酸

酶和催泪因子合成酶的研究较多ꎬ而关于 Ｓ￣烷
(烯)基半胱氨酸亚砜生物合成的研究却较少ꎬ仅
在大蒜和洋葱中有少量报道( Ｊｏｎｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻ
Ｙｏｓｈｉｍｏｔｏ ＆ Ｓａｉｔｏꎬ ２０１９)ꎮ Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸

亚砜代谢是植物硫代谢的重要组成部分ꎬ同时涉

及半胱氨酸、谷胱甘肽和缬氨酸的代谢ꎮ 截至目

前ꎬ得到鉴定的葱属植物 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚

砜生物合成途径中的关键酶只有大蒜的催化脱 γ￣
谷 氨 酰 基 反 应 的 γ￣谷 氨 酰 转 肽 酶 ( ＡｓＧＧＴ１、
ＡｓＧＧＴ２ 和 ＡｓＧＧＴ３)和催化 Ｓ￣加氧反应的含黄素

的单加氧酶(ＡｓＦＭＯ１) ( Ｙｏｓｈｉｍｏｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ａꎬ
ｂ)ꎮ ＧＧＴｓ 和 ＦＭＯｓ 都是多基因家族ꎬ除已经鉴定

功能的 ＧＧＴｓ 和 ＦＭＯｓ 外ꎬ家族中的其他成员是否

参与烷(烯)基半胱氨酸亚砜的生物合成还需要进

一步研究ꎮ 拟南芥等模式植物中有关半胱氨酸、
谷胱甘肽、硫代葡萄糖苷等含硫化合物的代谢途

径研究为葱属植物 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜的代

谢途径研究提供了参考ꎮ Ｓｕｎ 等(２０２０)参考拟南

芥谷 胱 甘 肽 代 谢 途 径ꎬ 研 究 了 大 蒜 ＡｓＧＳＨ１ａ、
ＡｓＧＳＨ１ｂ、ＡｓＧＳＨ１ｃ、ＡｓＧＳＨ１ｄ、ＡｓＧＳＨ２ 和 ＡｓＰＣＳ１ 的

时空表达模式ꎬ但未见有进一步基因功能研究的

报道ꎮ 前人已经证实缬氨酸的代谢产物甲基丙烯

酸参与 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜生物合成ꎬ但具

体的代谢途径和参与的关键酶还不清楚ꎮ 因此ꎬ
下一步研究的重点仍然是 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚

砜生物合成途径中关键酶的鉴定与功能研究ꎮ
在葱属植物 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜代谢调

控方面ꎬ仅有少量关于调控 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸

亚砜降解的研究报道(Ａｏｙａｇｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻＴｈｏｍｓｏｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻＫａｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 另外ꎬ还有关于组

培和施肥对 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜含量和成分

影响的研究报道 ( Ｐｒｉｎｃｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９７ꎻ许真等ꎬ
２００７)ꎬ但未见有关于 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜生

物合成分子调控方面的研究报道ꎮ 造成这种现状

的主要原因是 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜的生物合

成途径还不十分清楚ꎮ 此外ꎬＳ￣烷(烯)基半胱氨

酸亚砜是植物硫代谢的下游产物ꎬ上游还涉及含

硫化合物的吸收、转运和半胱氨酸的合成等过程ꎬ
这些代谢过程的变化都会影响到 Ｓ￣烷(烯)基半胱

氨酸亚砜的生物合成ꎮ 但是ꎬ关于葱属植物硫代

谢的研究很少ꎬ今后还要加强葱属植物硫代谢途

径的研究ꎬ为 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜生物合成

的调控研究奠定基础ꎮ
随着组学技术的快速发展ꎬ基因组学、转录组

学和代谢组学等组学技术在大蒜、大葱和韭菜等

葱属植物的研究中得到了应用ꎬ特别是大蒜基因

组序列组装的完成(Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻＫｈａｎｄａｇａｌｅ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２０ꎻ李延龙等ꎬ ２０２０ꎻＳｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ꎻＬｉｕ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎬ为葱属植物烷(烯)基半胱氨酸亚砜的

代谢途径的研究提供了大量的参考序列ꎮ 总之ꎬ
明确葱属植物 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜生物合成

途径中的关键中间产物和关键酶及其相关基因的

功能ꎬ全面解析 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨酸亚砜的代谢

途径ꎬ明确各合成反应的细胞分区、亚细胞定位、
产物转运以及各代谢途径之间的相互关系和基因

调控网络是今后研究的重点ꎮ 这些研究将为利用

分子育种技术调控葱属植物的 Ｓ￣烷(烯)基半胱氨

酸亚砜代谢提供理论依据ꎮ
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