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　 　 摘要:　 绿原酸是植物体内重要的有机酚酸类物质ꎬ可以作为营养保健品和食品添加剂ꎬ具有多种功能特性ꎮ
在植物中ꎬ绿原酸通常是以各种同分异构体和衍生物的形式存在ꎮ 目前ꎬ已有 ３ 条主要的绿原酸合成途经被证实ꎬ
其生物合成不仅受结构基因(ＰＡＬ、Ｃ４Ｈ、４ＣＬ、Ｃ３Ｈ、ＨＣＴ、ＨＱＴ 等)和转录因子(ＭＹＢ、ＷＲＫＹ、ｂＨＬＨ 等)的表达调控ꎬ
还受多种非生物因素(激素、光照、温度、水分、无机盐等)的影响ꎮ 本文从绿原酸的生物活性、种类、生物合成以及

影响因素这几个方面进行了阐述ꎬ为植物中绿原酸的生物合成研究和开发利用提供基础ꎮ
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　 　 绿原酸( Ｃｈｌｏｒｏｇｅｎｉｃ ａｃｉｄꎬＣＧＡ) 是植物体内

一种重要的苯丙素类次生代谢产物ꎬ主要存在于

忍冬科、茄科和菊科植物中ꎮ 在金银花、杜仲、咖

啡等药用植物中ꎬ绿原酸的含量非常高 [１￣２] ꎻ马铃

薯、番茄、胡萝卜等蔬菜中也含有绿原酸 [３￣６] ꎻ此
外ꎬ绿原酸也是众多水果果肉中主要的酚类物

质ꎬ例如桃 [７] 、蓝莓 [８] 、梨 [９] 、草莓 [１０] 和苹果 [１１] ꎮ
作为营养保健品和食品添加剂ꎬ绿原酸兼具多种

功能ꎮ 在植物体内ꎬ绿原酸通常是以各种同分异

构体和衍生物的形式存在ꎬ分为单咖啡酰奎尼酸

(ｍｏｎｏＣＱＡ) 、二咖啡酰奎尼酸( ｄｉＣＱＡ)和三咖啡

酰奎尼酸 ( ｔｒｉＣＱＡ) 等 [１２] ꎮ 目前ꎬ已有 ３ 条绿原

酸合成途经被证实ꎬ而羟基肉桂酰辅酶 Ａ:奎尼
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酸￣羟基肉桂酰转移酶(ＨＱＴ)催化途径被认为是

最主要的合成途径ꎮ 近年来ꎬ随着分子生物学技

术的飞速发展ꎬ对植物绿原酸生物合成与代谢调

控分子机制的研究也取得了一定进展ꎬ一些结构

基因和转录因子对植物绿原酸生物合成的调控

作用也逐渐明晰 [３ꎬ１３] ꎮ 除了受内部遗传因素的

影响外ꎬ绿原酸的生物合成还受激素、光照、温
度、水分和无机盐等外界因素的影响ꎮ 本文从绿

原酸的生物活性、种类、生物合成以及影响因素

这几个方面进行阐述ꎬ并对研究方向提出展望ꎬ
旨在为植物中绿原酸的生物合成研究和开发利

用提供理论依据ꎮ

１　 绿原酸的生物活性

研究结果表明ꎬ绿原酸是兼具多种功能的有益

成分ꎮ 一方面ꎬ作为一种营养保健品ꎬ绿原酸具有抗

菌消炎、抗肿瘤、降血糖、降血脂等生物活性ꎬ可用于

预防和治疗代谢综合征及疾病[１４]ꎮ 另一方面ꎬ作为

食品添加剂ꎬ绿原酸不仅具有清除自由基、抗氧化和

保鲜等多种生理活性ꎬ可以预防水果蔬菜中酶促褐

变[１５]ꎬ而且具有广谱抗菌活性ꎬ可抑制和灭杀多种

细菌、真菌、酵母菌、霉菌和变形虫ꎬ对桃、苹果、猕猴

桃和番茄等易发病害的抗病效果显著[１６￣１８]ꎮ 此外ꎬ
绿原酸在植物抗逆生理上也发挥着重要作用ꎬ可以

提高植物消除活性氧和自由基的能力ꎬ防御各种低

温、干旱、紫外线以及病虫害等生物和非生物胁

迫[１３]ꎮ

２　 绿原酸类物质的种类

广义上ꎬ绿原酸类物质是指奎尼酸与反式肉桂

酸(咖啡酸、香豆酸和阿魏酸)缩合而成的酯类化合

物ꎬ包括咖啡酰奎尼酸(Ｃａｆｆｅｏｙｌｑｕｉｎｉｃ ａｃｉｄ)、对香豆

酰奎尼酸(ｐ￣Ｃｏｕｍａｒｏｙｌｑｕｉｎｉｃ ａｃｉｄ)和阿魏酰奎尼酸

(Ｆｅｒｕｌｏｙｌｑｕｉｎｉｃ ａｃｉｄ) [１２]ꎮ 狭义上ꎬ绿原酸是由咖啡

酸(Ｃａｆｆｅｉｃ ａｃｉｄ)与奎尼酸(Ｑｕｉｎｉｃ ａｃｉｄ)生成的酚酸

类物质ꎬ即咖啡酰奎尼酸(Ｃａｆｆｅｏｙｌｑｕｉｎｉｃ ａｃｉｄ)ꎮ 在

植物体内ꎬ绿原酸通常是以各种同分异构体和衍生

物的形式存在ꎬ按照咖啡酰的结合数目和位置进行

分类ꎬ可分为单咖啡酰奎尼酸(ｍｏｎｏＣＱＡ)、二咖啡

酰奎尼酸( ｄｉＣＱＡ)和三咖啡酰奎尼酸( ｔｒｉＣＱＡ)等

(表 １)ꎮ 此外ꎬ一些酯化的绿原酸也属于绿原酸ꎬ如
绿原酸甲酯(ｍｅｔｈｙｌ￣３￣ｃａｆｆｅｏｙｌｑｕｉｎｉｃ ａｃｉｄ)和绿原酸

乙酯(ｅｔｈｙｌ￣３￣ｃａｆｆｅｏｙｌｑｕｉｎｉｃ ａｃｉｄ) [１９]ꎮ

表 １　 植物中常见的绿原酸类化合物

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｍｏｎ ｃｈｌｏｒｏｇｅｎｉｃ ａｃｉｄ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ

分类　 　 　 中文名称　 　 　 　 　 　 英文名称　 　 　

单咖啡酰奎尼酸 绿原酸 ３￣ｃａｆｆｅａｏｙｌｑｕｉｎｉｃ ａｃｉｄ

隐绿原酸 ４￣ｃａｆｆｅａｏｙｌｑｕｉｎｉｃ ａｃｉｄ

新绿原酸 ５￣ｃａｆｆｅａｏｙｌｑｕｉｎｉｃ ａｃｉｄ

二咖啡酰奎尼酸 莱蓟素 １ꎬ３￣ｄｉｃａｆｆｅｏｙｌｑｕｉｎｉｃ ａｃｉｄ

异绿原酸Ａ ３ꎬ５￣ｄｉｃａｆｆｅｏｙｌｑｕｉｎｉｃ ａｃｉｄ

异绿原酸 Ｂ ３ꎬ４￣ｄｉｃａｆｆｅｏｙｌｑｕｉｎｉｃ ａｃｉｄ

异绿原酸 Ｃ ４ꎬ５￣ｄｉｃａｆｆｅｏｙｌｑｕｉｎｉｃ ａｃｉｄ

三咖啡酰奎尼酸 ３ꎬ４ꎬ５￣三咖啡酰奎尼酸 ３ꎬ４ꎬ５￣ｔｒｉｃａｆｆｅｏｙｌｑｕｉｎｉｃ ａｃｉｄ

咖啡酰奎尼酸衍生物 绿原酸甲酯 ｍｅｔｈｙｌ￣３̄ ｃａｆｆｅｏｙｌｑｕｉｎｉｃ ａｃｉｄ

绿原酸乙酯 ｅｔｈｙｌ￣３̄ ｃａｆｆｅｏｙｌｑｕｉｎｉｃ ａｃｉｄ

３　 绿原酸的生物合成

３.１　 绿原酸生物合成途径

绿原酸的生物合成属于苯丙烷代谢通路ꎬ不同

的物种可能进化出不同的合成途径ꎬ甚至在同一个

物种内每种途径的重要性也相对不同ꎬ目前ꎬ已经有

３ 条绿原酸合成途经被证实(图 １)ꎮ 其中一是羟基

肉桂酰辅酶 Ａ:奎尼酸￣羟基肉桂酰转移酶(ＨＱＴꎬＥＣ
２.３.１.９９)催化咖啡酰辅酶 Ａ 和奎尼酸的酯交换途

径ꎬ该途径是绿原酸生物合成的主要途径ꎬ通过瞬时

和稳定转基因技术已在多个富含绿原酸的植物中得

到了验证ꎬ如烟草、番茄、朝鲜蓟和咖啡[２]ꎮ 二是羟

基肉桂酰辅酶 Ａ:莽草酸 /奎尼酸￣羟基肉桂酰转移

酶(ＨＣＴꎬ ＥＣ ２. ３. １. １３３) 和对香豆酸￣３￣羟化酶ꎬ
(Ｃ３ＨꎬＥＣ １.１４.１３.３６)催化途径[２０]ꎮ 在拟南芥细胞

中ꎬＨＣＴ 和 Ｃ３Ｈ 都具有很高的活性ꎬ但并未检测到

绿原酸ꎬ并且 ＨＣＴ 对作为酰基受体的奎尼酸没有高

亲和力ꎬ说明这条途径可能不是绿原酸的主要合成

途径[２０￣２１]ꎮ 三是羟基化肉桂酰 Ｄ￣葡萄糖:奎尼酸羟

基化肉桂酰转移酶催化途径ꎮ 在一些 ＨＱＴ 活性较

低的细胞器中ꎬ咖啡酰苷作为活性中间体ꎬ由羟基化

肉桂酰 Ｄ￣葡萄糖:奎尼酸羟基化肉桂酰转移酶

(ＨＣＧＱＴ)催化咖啡酰￣Ｄ￣葡萄糖和 Ｄ￣奎尼酸生成绿

原酸ꎬ因此推断 ＨＣＧＱＴ 是植物中绿原酸合成途径

的最后一个关键酶ꎬ目前该途径只在少数植物中发

现ꎬ如红薯根[２２]ꎮ
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ＰＡＬ:苯丙氨酸氨解酶ꎻＣ４Ｈ:肉桂酸￣４￣羟基化酶ꎻ４ＣＬ:４￣香豆酸￣辅酶 Ａ 连接酶ꎻＨＣＴ:羟基肉桂酰辅酶 Ａ:莽草酸 / 奎尼酸￣羟基肉桂酰转移

酶ꎻＣ３Ｈ:对￣香豆酸￣３￣羟化酶ꎻＨＱＴ:奎尼酸￣羟基肉桂酰转移酶ꎻＵＧＣＴ:ＵＤＰ￣葡萄糖肉桂酸葡萄糖基转移酶ꎻＨＣＧＱＴ:羟基化肉桂酰 Ｄ￣葡萄

糖:奎尼酸羟基化肉桂酰转移酶ꎮ ①羟基肉桂酰辅酶 Ａ:奎尼酸￣羟基肉桂酰转移酶催化途径ꎻ②羟基肉桂酰辅酶 Ａ:莽草酸 / 奎尼酸￣羟基肉

桂酰转移酶和对香豆酸￣３￣羟化酶催化途径ꎻ③羟基化肉桂酰 Ｄ￣葡萄糖:奎尼酸羟基化肉桂酰转移酶催化途径ꎮ
图 １　 植物绿原酸生物合成途径

Ｆｉｇ.１　 Ｔｈｅ ｐａｔｈｗａｙ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｇｅｎｉｃ ａｃｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

３.２　 绿原酸生物合成相关结构基因

绿原酸的生物合成受其结构基因的影响ꎬ这
些结构基因可以直接编码绿原酸生物合成途径

中的各种生物活性酶(表 ２) ꎬ包括苯丙氨酸氨解

酶(ＰＡＬ) 、肉桂酸￣４￣羟基化酶( Ｃ４Ｈ) 、４￣香豆酸￣
辅酶 Ａ 连 接 酶 ( ４ＣＬ ) 、 对￣香 豆 酸￣３￣羟 化 酶

(Ｃ３Ｈ) 、羟基肉桂酰辅酶 Ａ:莽草酸 /奎尼酸￣羟基

肉桂酰转移酶(ＨＣＴ) 、羟基肉桂酰辅酶 Ａ:奎尼

酸￣羟基肉桂酰转移酶(ＨＱＴ) 、ＵＤＰ￣葡萄糖肉桂

酸葡萄糖基转移酶(ＵＧＣＴ)和羟基化肉桂酰 Ｄ￣葡
萄 糖: 奎 尼 酸 羟 基 化 肉 桂 酰 转 移 酶

(ＨＣＧＱＴ) [２３￣２５] ꎮ 这些酶不仅参与绿原酸的生物

合成ꎬ而且直接或间接地参与催化其他代谢途径

的次生代谢物的生物合成ꎬ如木质素、花青素、黄
酮和生物碱ꎮ 迄今为止ꎬ大多数对于绿原酸合成

相关基因的功能研究都基于 ３ 种技术:( １)基因

表达分析ꎬ检查基因表达谱与绿原酸含量的相关

性ꎻ(２)转基因功能验证ꎬ包括过表达 ( Ｏｖｅｒ￣ｅｘ￣
ｐｒｅｓｓｉｏｎꎬ ＯＥ ) 、 干 扰 ( Ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ ) 、 基 因 敲 除

(ＫｎｏｃｋｏｕｔꎬＫＯ)等瞬时或稳定表达ꎻ( ３) 体外酶

促反应ꎬ通过构建原核或真核表达体系和体外模

拟实验ꎬ验证基因表达产物的相关功能ꎮ
　 　 苯丙氨酸解氨酶(ＰＡＬ)是苯丙烷代谢途径的

第一个酶ꎬ也是连接初生代谢和次生代谢途径的

重要枢纽ꎮ 在烟草中ꎬ过表达 ＰＡＬ 基因显著提高

了转基因植株叶片的绿原酸含量[２６] ꎮ 在咖啡中ꎬ３
个 ＰＡＬ 基因被表征并分为 ２ 个不同的组ꎬ其中 Ｃｃ￣
ＰＡＬ１ 和 ＣｃＰＡＬ３ 与绿原酸的积累有关ꎬ而 ＣｃＰＡＬ２
更多地促进类黄酮的积累[２７] ꎮ 在甘薯中ꎬ过表达

ＩｂＰＡＬ１ 促进了叶片中绿原酸积累和相关基因的表

达ꎬ刺激了茎次生木质部细胞扩张ꎬ抑制了贮藏根

的形成[２８] ꎮ 在苹果中ꎬＭｄＰＡＬ３ 的转录水平与绿

原酸含量显著相关ꎬ可能在果实绿原酸积累中发

挥重要作用[１１] ꎮ
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表 ２　 植物中已鉴定的绿原酸生物合成相关结构基因

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｇｅｎｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｇｅｎｉｃ ａｃｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ

基因　 　 基因编码的酶　 酶编号 植物来源 验证方法　 　 　 　 参考文献　 　

ＰＡＬ 苯丙氨酸氨解酶 ＥＣ ４.３.１.２４ 烟草、甘薯、咖
啡、苹果

基因表达ꎬ转基因(ＯＥ) [１１]、[２６]、[２７]、[２８]

Ｃ４Ｈ 肉桂酸￣４￣羟基化酶 ＥＣ １.１４.１３.１１ 金银花、梨 基因表达 [９]、[２９]、[３０]

４ＣＬ ４￣香豆酸￣ＣｏＡ 连接酶 ＥＣ ６.２.１.１２ 金银花、桃 基因表达 [２３]、[２９]、[３１]

Ｃ３Ｈ 对香豆酸￣３￣羟化酶 ＥＣ １.１４.１３.３６ 朝 鲜 蓟、 金 银
花、桃

基因表达ꎬ转基因(ＯＥ)ꎬ体外
酶促反应

[２３]、[３２]、[３３]

ＨＣＴ 羟基肉桂酰辅酶 Ａ:莽草酸 / 奎
尼酸￣羟基肉桂酰转移酶

ＥＣ ２.３.１.１３３ 烟草、番茄、杨
树、桃

基 因 表 达ꎬ 转 基 因 ( ＯＥꎬ
ＶＩＧＳ)ꎬ体外酶促反应

[２０]、[２１]、[２３]

ＨＱＴ 羟基肉桂酰辅酶 Ａ:奎尼酸￣羟基
肉桂酰转移酶

ＥＣ ２.３.１.９９ 烟草、番茄、金
银花、朝鲜蓟

基 因 表 达ꎬ 转 基 因 ( ＯＥꎬ
ＲＮＡｉ)ꎬ体外酶促反应

[２]、[２２]、[３４]、[３５]

ＵＧＣＴ ＵＤＰ￣葡萄糖肉桂酸葡萄糖基转
移酶

ＥＣ ２.４.１.１７７ 红薯 体外酶促反应 [２２]、[３６]

ＨＣＧＱＴ 羟基化肉桂酰 Ｄ￣葡萄糖:奎尼酸
羟基化肉桂酰转移酶

－ 红薯 体外酶促反应 [２２]、[３６]

ＯＥ:过表达ꎻＲＮＡｉ:ＲＮＡ 干扰ꎻＶＩＧＳ :基因沉默ꎮ

　 　 肉桂酸 ４￣羟化酶(Ｃ４Ｈ)属于细胞色素氧化酶

(Ｐ４５０)家族中的 ＣＹＰ７３Ａ 亚家族ꎬ能催化肉桂酸生

成香豆酸ꎬ进而进入苯丙酸类、黄酮类、木质素等化

合物的合成途径[３７]ꎮ Ｃ４Ｈ 参与木质素生物合成途

径ꎬ缺乏 Ｃ４Ｈ 的植物不仅总木质素和木质素单体含

量显著降低[３８]ꎬ而且木质素的组成也发生了变化ꎬ
Ｃ４Ｈ 表达的下调导致紫丁香基木质素( Ｓ￣木质素)
和愈创木基木质素(Ｇ￣木质素)的比例降低[３９]ꎮ 在

梨果实中ꎬ木质素的合成受 Ｃ４Ｈ 酶活性的影响ꎬ
Ｃ４Ｈ 基因表达水平与其酶活性呈正相关ꎬ植物组织

中 Ｃ４Ｈ 基因的高表达伴随着较高的木质素含量[９]ꎮ
在金银花中ꎬＬｊＣ４Ｈ２ 已被证明是调节绿原酸含量的

关键基因之一[２９￣３０]ꎮ
４￣香豆酸￣ＣｏＡ 连接酶(４ＣＬ)位于苯丙氨酸代谢

途径终端位置ꎬ是连接木质素、绿原酸及黄酮类物质

合成代谢下游分支途径的关键酶ꎬ可以催化多种羟

基肉桂酸衍生物[４０]ꎮ 研究结果表明ꎬ拟南芥中 ４ＣＬ
基因家族的 ４ 个成员可以分为 ２ 个亚组ꎬ其中组 Ｉ
的成员(Ａｔ４ＣＬ１、Ａｔ４ＣＬ２、Ａｔ４ＣＬ４)主要参与木质素的

生物合成ꎻ而组Ⅱ的成员(Ａｔ４ＣＬ３)主要参与类黄酮

的生物合成[４１￣４２]ꎮ 在金银花中ꎬＬｊ４ＣＬ２ 基因与绿原

酸等化合物的合成有关[２９]ꎮ 在桃果实中ꎬＰｐ４ＣＬ 基

因也可能参与了绿原酸的生物合成[２３ꎬ３１]ꎮ
对￣香豆酸￣３￣羟化酶(Ｃ３Ｈ)属于细胞色素氧化

酶 ( Ｐ４５０) 家族中的 ＣＹＰ９８ 亚家族ꎬ ２００１ 年由

Ｓｃｈｏｃｈ 等首次从拟南芥中分离得到ꎬ参与木质素和

绿原酸的生物合成ꎮ 在木质素合成途径中ꎬＣ３Ｈ 主

要控制植物中木质素单体的转化[４３]ꎮ 在绿原酸合

成途径中ꎬＣ３Ｈ 可以分别催化香豆酰奎尼酸和对香

豆酰基莽草酸生成咖啡酰奎尼酸(绿原酸)和咖啡

酰莽草酸[１ꎬ１５]ꎮ 然而ꎬ在拟南芥中 Ｃ３Ｈ 催化生成中

间代谢物ꎬ而不合成绿原酸[２０￣２１]ꎮ 目前ꎬＣ３Ｈ 基因

已被证明是金银花、桃等植物中绿原酸合成途径中

的关键基因ꎬ其基因表达量与绿原酸含量呈明显的

正相关[２３ꎬ３２￣３３]ꎮ
羟基肉桂酰辅酶 Ａ:莽草酸 /奎尼酸￣羟基肉桂

酰转移酶(ＨＣＴ)和羟基肉桂酰辅酶 Ａ:奎尼酸￣羟基

肉桂酰转移酶(ＨＱＴ)都含有 ＨＸＸＸＤ 和 ＤＦＧＷＧ 这

２ 个保守序列ꎬ属于 ＢＡＨＤ 酰基转移酶家族ꎮ 然而ꎬ
它们的酶学和分子表达特性不同ꎬ在不同植物中的

作用和功能也有差异ꎬＨＣＴ 可以同时以莽草酸和奎

尼酸作为底物ꎬ而 ＨＱＴ 只以奎尼酸作为底物[４４￣４５]ꎮ
其中ꎬＨＣＴ 可以参与木质素和绿原酸的生物合成ꎮ
在木质素合成途径中ꎬＨＣＴ 可以控制木质素不同单

体间的相互转化ꎬ拟南芥和紫花苜蓿中 ＨＣＴ 基因表

达的下调导致木质素水平大幅降低[４６]ꎮ 在绿原酸

合成途径中ꎬＨＣＴ 不仅可以正向催化羟基化香豆酰

辅酶 Ａ 与莽草酸或奎尼酸反应ꎬ生成对香豆酰莽草

酸或对香豆酰奎尼酸ꎬ还可以逆向催化咖啡酰莽草

酸形成咖啡酰辅酶 Ａ[２０￣２１]ꎮ 同样的ꎬ桃子 ＰｐＨＣＴ 基

因表达水平呈现与绿原酸含量相同的变化趋势ꎬ
ＨＣＴ 可能是绿原酸生物合成的关键基因[２３]ꎮ 到目
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前为止ꎬ番茄[２]、梅[４７]、朝鲜蓟[３]、毛白杨[４８]、黄

瓜[４９]、金银花[３１] 和梨[９] 等多个物种中 ＨＣＴ 基因被

克隆和鉴定ꎮ 作为绿原酸生物合成下游的关键限速

酶ꎬＨＱＴ 的生物学功能已在多种植物中得到验证ꎬ
例如在番茄和烟草中ꎬＨＱＴ 的过表达导致绿原酸水

平升高ꎬ而 ＨＱＴ 的 ＲＮＡｉ 降低了绿原酸含量[２ꎬ２２]ꎮ
此外ꎬＨＱＴ 基因也参与了朝鲜蓟、金银花、马铃薯等

植物的绿原酸合成[３４￣３５]ꎮ
３.３　 绿原酸生物合成相关转录因子

除结构基因外ꎬ一些转录因子 ( Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ
ｆａｃｔｏｒꎬＴＦ)也被报道调控绿原酸的生物合成ꎬ这些转

录因子往往可以特异性结合一个或多个结构基因的

启动子元件ꎬ通过激活或抑制这些结构基因的表达

从而调控绿原酸的生物合成ꎬ包括 ＭＹＢ 家族、
ＷＲＫＹ 家族、ＥＲＦ 家族和 ｂＨＬＨ 家族等(表 ３)ꎮ 目

前ꎬ染色质免疫共沉淀(Ｃｈｒｏｍａｔｉｎ ｉｍｍｕｎｏｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉ￣
ｏｎꎬＣｈＩＰ )、凝胶迁移试验 ( Ｅｅｃｔｒｏｐｈｏｒｅｔｉｃ ｍｏｂｉｌｉｔｙ
ｓｈｉｆｔ ａｓｓａｙꎬＥＭＳＡ)、酵母单杂交试验(Ｙｅａｓｔ ｏｎｅ ｈｙ￣
ｂｒｉｄꎬＹ１Ｈ)、双荧光素酶报告试验 ( Ｄｕａｌ￣ｌｕｃｉｆｅｒａｓｅ
ｒｅｐｏｒｔｅｒ ａｓｓａｙꎬＤｕａｌ￣ＬＵＣ)等试验方法被广泛用于鉴

定转录因子对靶基因的转录激活或抑制作用[５０]ꎮ

表 ３　 植物中已鉴定的绿原酸生物合成相关转录因子

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｇｅｎｉｃ ａｃｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ

转录因子 基因家族成员　 　 　 　 　 植物来源 验证方法　 　 　 　 　 参考文献

ＭＹＢ ＤｃＭＹＢ３、ＤｃＭＹＢ５ 胡萝卜 Ｙ１Ｈ 筛库、Ｄｕａｌ￣ＬＵＣ [５１]

ＡｔＭＹＢ１１、ＡｔＭＹＢ１２、ＡｔＭＹＢ１１１、ＡｔＰＡＰ１ 拟南芥 异源 ＯＥ [１３]、[５２] ~ [５４]

ＮｔＭＹＢ４ａ、ＮｔＭＹＢ５９ 烟草 同源 ＯＥ [５５]、[５６]

ＣｓＭＹＢＦ１ 柑橘 异源 ＯＥ、ＲＮＡｉ、Ｙ１Ｈ、Ｄｕａｌ￣ＬＵＣ [５７]

ＬｍＭＹＢ１５ 金银花 异源 ＯＥ、ＤＡＰ￣ｓｅｑ、Ｙ１Ｈ、Ｄｕａｌ￣ＬＵＣ [５８]

ＡｍＭＹＢ３０８、ＡｍＭＹＢ３３０ 金鱼草 异源 ＯＥ [５９]

ＳｍＭＹＢ３９ 丹参 同源 ＯＥ、ＲＮＡｉ [６０]

ＷＲＫＹ ＰｔＷＲＫＹ３８、 ＰｔＷＲＫＹ４５、 ＰｔＷＲＫＹ６０、 Ｐｔ￣
ＷＲＫＹ８９、ＰｔＷＲＫＹ９３

杨树 瞬时 ＯＥ [６１]

ＴａＷＲＫＹ１４ 蒲公英 同源 ＯＥ、Ｙ１Ｈ [６２]

ＮｔＷＲＫＹ３３ａ、ＮｔＷＲＫＹ４１ａ 烟草 同源 ＯＥ、ＣＲＩＳＰＲ、ＣｈＩＰ￣ｑＰＣＲ、Ｄｕａｌ￣ＬＵＣ [６３]、[６４]

ＥＲＦ ＳｍＥＲＦ１１５ 胡萝卜 异源 ＯＥ、ＲＮＡｉ、ＥＭＳＡ、Ｙ１Ｈ、Ｄｕａｌ￣ＬＵＣ [６５]

ＩｂＥＲＦ４ 甘薯 同源 ＯＥ、Ｙ１Ｈ [６６]

ｂＨＬＨ ＴａｂＨＬＨ１ 蒲公英 同源 ＯＥ、ＲＮＡｉ、ＥＭＳＡ、Ｙ１Ｈ、Ｄｕａｌ￣ＬＵＣ [６]

ＳｍｂＨＬＨ６０ 丹参 同源 ＯＥ、ＣＲＩＳＰＲ、ＥＭＳＡ、Ｙ１Ｈ、Ｄｕａｌ￣ＬＵＣ、ＢｉＦＣ [６７]

ｂＺＩＰ ＬｊｂＺＩＰ８ 忍冬 异源 ＯＥ、ＥＭＳＡ、Ｙ１Ｈ [６８]

ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ ＣｃＡＧ２、ＣｃＦＵＬ、ＣｃＡＧＬ８ 咖啡 瞬时 ＯＥ、ＶＩＧＳ [６９]
ＯＥ:过表达ꎻＲＮＡｉ:ＲＮＡ 干扰ꎻＶＩＧＳ:基因沉默ꎻＣＲＩＳＰＲ:基因敲除ꎻＹ１Ｈ:酵母单杂交ꎻＥＭＳＡ:凝胶迁移试验ꎻＤｕａｌ￣ＬＵＣ:双荧光素酶报告试验ꎻ
ＤＡＰ￣ｓｅｑ:ＤＮＡ 亲和纯化测序ꎻＣｈＩＰ￣ｑＰＣＲ:染色质免疫沉淀定量 ＰＣＲꎮ

　 　 ＭＹＢ 是目前研究最广泛的转录因子家族之

一ꎬ其生物学功能已在多种模式和非模式植物中

得以验证ꎮ 在胡萝卜中ꎬＤｃＭＹＢ３ 和 ＤｃＭＹＢ５ 可

以与顺式元件 ｂｏｘ￣Ｌ 结合ꎬ并激活 ＤｃＰＡＬ１ 和 Ｄｃ￣
ＰＡＬ３ 的转录ꎬ导致高水平的绿原酸积累[５１] ꎮ 拟南

芥 ＡｔＭＹＢ１１、ＡｔＭＹＢ１２ 和 ＡｔＭＹＢ１１１ 的过表达增加

了转基因烟草和番茄中绿原酸和黄酮醇的生物合

成[１３ꎬ５２￣５３] ꎻ而拟南芥 ＡｔＰＡＰ１ 的过表达增加了桔梗

毛状根中绿原酸的产生[５４] ꎮ 在烟草中ꎬ过表达 Ｎｔ￣

ＭＹＢ４ａ、ＮｔＭＹＢ５９ 都可以提高其绿原酸含量[５５￣５６] ꎮ
柑橘 ＣｓＭＹＢＦ１ 在番茄中的过表达导致羟基肉桂酸

化合物的大量积累ꎬ而 ＣｓＭＹＢＦ１ 的 ＲＮＡｉ 下调了

柑橘愈伤组织中羟基肉桂酸和黄酮醇的含量ꎬ双
荧光素酶分析结果表明ꎬＣｓＭＹＢＦ１ 可以激活番茄

和柑橘中苯丙素途径中基因的几个启动子ꎬ且对

ＣＨＳ 基因启动子有不同的激活效应[５７] ꎮ 在金银花

中ꎬ ＬｍＭＹＢ１５ 可 以 结 合 并 激 活 ４ＣＬ、 ＭＹＢ３ 和

ＭＹＢ４ 的启动子ꎬ从而促进绿原酸的生物合成和苯
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丙素代谢[５８] ꎮ 此外ꎬ一些负调控因子也被鉴定出ꎬ
例如编码金鱼草转录因子基因 ＡｍＭＹＢ３０８ 和 Ａｍ￣
ＭＹＢ３３０ 转入烟草中可抑制烟草绿原酸等多酚类

物质的合成[５９] ꎻ在丹参中ꎬＳｍＭＹＢ３９ 作为阻遏因

子对酚酸的生物合成产生抑制作用[６０] ꎮ
同样地ꎬ绿原酸的生物合成也受 ＷＲＫＹ 家族的

调控ꎮ 作为编码杨树 ＰｔＨＣＴ２ 的激活因子基因 Ｐｔ￣
ＷＲＫＹｓ３８、 ＰｔＷＲＫＹｓ４５、 ＰｔＷＲＫＹｓ６０、 ＰｔＷＲＫＹｓ８９ 和

ＰｔＷＲＫＹｓ９３ 在杨树原生质体中瞬时过表达显著增加

了 ＰｔＨＣＴ２ 的 表 达 水 平[６１]ꎮ 在 蒲 公 英 中ꎬ
ＴａＷＲＫＹ１４ 可以与 ｐｒｏＴａＰＡＬ１ 的 Ｗ￣ｂｏｘ 结合ꎬ过表

达 ＴａＷＲＫＹ１４ 增加了绿原酸的积累ꎬ同时增强了其

对白粉病的抗性[６２]ꎮ Ｗａｎｇ[６３]等鉴定出了烟草多酚

类物质合成的两个关键 ＷＲＫＹ 转录因子ꎬ其中 Ｎｔ￣
ＷＲＫＹ４１ａ 可以直接结合 ＮｔＣＣｏＡＯＭＴ、 ＮｔＦ６′ Ｈ１、
ＮｔＨＳＴ 和 ＮｔＧＴ３ 基因的启动子区域ꎬ过表达 Ｎｔ￣
ＷＲＫＹ４１ａ 促进了绿原酸和木质素的生物合成ꎬ抑制

东莨菪碱和黄酮类化合物的积累ꎻＮｔＷＲＫＹ３３ａ 可以

直接结合 ＮｔＭＹＢ４ 和 ＮｔＨＣＴ 的启动子区域ꎬ从而诱

导这两个基因的转录ꎬ过表达 ＮｔＷＲＫＹ３３ａ 促进了绿

原酸的生物合成ꎬ抑制了芦丁、东莨菪碱和总多酚的

积累[６４]ꎮ
　 　 ＥＲＦ 转录因子是 ＡＰ２ / ＥＲＦ 家族中最大的亚

族ꎬ在丹参中ꎬＳｍＥＲＦ１１５ 直接与 ＳｍＲＡＳ１ 的启动子

结合并激活其表达ꎬ过表达 ＳｍＥＲＦ１１５ 增加了酚酸

的含量ꎬ而沉默 ＳｍＥＲＦ１１５ 降低了酚酸的含量[６５]ꎮ
在甘薯中ꎬＩｂＥＲＦ４ 可以与绿原酸合成途径中 ４ＣＬ 基

因的启动子结合并激活其表达ꎬ过表达 ＩｂＥＲＦ４ 促

进了绿原酸类物质合成[６６]ꎮ
ｂＨＬＨ 类转录因子也调控了绿原酸的生物合

成ꎮ 在蒲公英中ꎬ ＴａｂＨＬＨ１ 可以调控 ＴａＨＱＴ２、
Ｔａ４ＣＬ、ＴａＣＨＩ 和 ＴａＦ３′Ｈ 这些结构基因的表达ꎬ并
且直接与 ＴａＨＱＴ２ 和 Ｔａ４ＣＬ 启动子区域的 ｂＨＬＨ￣
ｂｉｎｄｉｎｇ 作用元件结合ꎬＴａｂＨＬＨ１ 过表达株系的绿

原酸和木犀草素含量显著升高ꎬ而 ＴａｂＨＬＨ１￣ＲＮＡｉ
株系的绿原酸和木犀草素含量显著降低[６] ꎮ 在丹

参中ꎬ一个负调控转录因子基因 ＳｍｂＨＬＨ６０ 被克隆

和鉴定ꎬ一方面 ＳｍｂＨＬＨ６０ 通过抑制 ＳｍＴＡＴ１ 和

ＳｍＤＦＲ 等靶基因负调控丹参中酚酸和花青素的生

物合成ꎬ另一方面 ＳｍｂＨＬＨ６０ 可以和 ＳｍＭＹＣ２ 形

成异二聚体ꎬ以拮抗的方式调节酚酸和花青素的

生物合成[６７] ꎮ

此外ꎬ在金银花中ꎬＬｊｂＺＩＰ８ 可以特异性结合 Ｌｊ￣
ＰＡＬ２ 的 Ｇ￣ｂｏｘ 元件ꎬ而 ＤＮＡ 甲基化通过介导 ＬｊｂＺ￣
ＩＰ８ 抑制 ＰＡＬ 的表达来负调控绿原酸的合成[６８]ꎮ
在咖啡中ꎬＭＡＤＳ￣ｂｏｘ 家族的 ３ 个成员也参与了绿原

酸的生物合成ꎬ其中 ＣｃＦＵＬ 和 ＣｃＡＧＬ８ 是正调控因

子ꎬ而 ＣｃＡＧ２ 是负调控因子[６９]ꎮ

４　 外界因素对绿原酸生物合成的影响

绿原酸的生物合成受多种因素影响ꎬ除了基因

型、组织部位、发育时期等内部因素外ꎬ还受到外界

环境因素的诱导ꎬ如植物激素、光照、温度、水分、无
机盐等(图 ２)ꎮ
４.１　 植物激素对绿原酸生物合成的影响

植物激素是植物信号转导网络中至关重要的内

源性信号分子ꎬ调控着植物生长发育过程中的许多

重要生理活动ꎮ 水杨酸(ＳＡ)和茉莉酸(ＪＡ)是与植

物先天免疫有关的激素ꎬ被广泛用于诱导植物代谢

物合成[７０]ꎮ 这 ２ 种激素可以通过上调绿原酸生物

合成相关基因的表达来提高植物中绿原酸及其衍生

物的含量ꎬ该结论已经在草莓[７１]、苹果[７２]、葡萄[７３]、
甜叶菊[７４]、薄荷[７５] 和甘薯[７６] 等多种植物中得到了

验证ꎮ
　 　 脱落酸(ＡＢＡ)是响应植物胁迫的主要激素ꎬ植
物中 ＡＢＡ 的众多功能是通过 ＡＢＦ 介导的转录过程

实现的[７７￣７８]ꎮ 在丹参中ꎬ外源 ＡＢＡ 可以促进毛状根

中酚酸的积累[７９]ꎬ而 ＳｍＳｎＲＫ２.６ 通过与 ＳｍＡＲＥＢ１
相 互 作 用ꎬ 上 调 了 ＳｍＰＡＬ１、 ＳｍＣ４Ｈ、 Ｓｍ４ＣＬ１、
ＳｍＴＡＴ、ＳｍＨＰＰＲ、ＳｍＲＡＳ、ＳｍＣＨＳ、ＳｍＣＣＲ、ＳｍＣＯＭＴ
和 ＳＭＨＰＰＤ 的表达水平ꎬ促进了丹参中酚酸的生物

合成[８０]ꎻ同样的ꎬ在甘薯中 ＡＢＡ 通过诱导 ＩｂＰＡＬ１
的表达增加了绿原酸的含量[８１]ꎮ

赤霉素(ＧＡ３)在诱导和优化次生代谢产物上也

发挥着重要的作用ꎬ但具有一定的剂量效应ꎮ 在荞

麦中ꎬ高浓度的 ＧＡ３处理以浓度依赖性的方式逐渐

降低芽中的绿原酸含量ꎬ而低浓度和中等浓度的

ＧＡ３均可刺激绿原酸的积累[８２]ꎮ 在紫锥菊中ꎬＧＡ３

可诱导毛状根中花青素、菊苣酸、咖啡石酸和咖啡酸

等酚类物质的产生ꎻ在黄花蒿中ꎬＧＡ３可诱导毛状根

中青蒿素等萜类物质的产生[８３]ꎮ 此外ꎬ其他激素如

油菜素内酯(ＢＲ)处理增加了金银花花蕾中绿原酸

含量[８４]ꎬ而 １￣甲基环丙烯(１￣ＭＣＰ)处理减缓了苹果

中酚类物质的减少[８５]ꎮ
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图 ２　 多种外界因素对绿原酸生物合成的影响

Ｆｉｇ.２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｖａｒｉｏｕｓ ｅｘｔｅｒｎａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ｃｈｌｏｒｏｇｅｎｉｃ ａｃｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

４.２　 光照对绿原酸生物合成的影响

不同光照度、光照时间和光质都会对植物中

类黄酮、类胡萝卜素和酚类等次生代谢物质造成

影响 [８６] ꎮ 研究结果表明ꎬ光照度与绿原酸含量

具有一定的相关性 [８７] ꎮ 弱光条件下烟草中多

酚、烟碱、类胡萝卜素含量显著减低ꎬ增加光照度

后ꎬ这些次生代谢物质含量也会相应增加 [８８] ꎮ
同样的ꎬＨｕｄｉｎａ 等 [８９] 发现套袋处理后ꎬ梨果皮中

酚类化合物(儿茶素、绿原酸、表儿茶素、对香豆

酸、槲皮素 ３￣Ｏ￣半乳糖苷、槲皮素 ３￣Ｏ￣葡萄糖苷、
槲皮素 ３￣Ｏ￣鼠李糖苷)的含量会降低ꎮ 不同波长

的光也会对植物中的次生代谢物质含量产生不

同的影响ꎮ 在青蒿中ꎬ红光和蓝光照射促进了青

蒿素的积累 [９０] ꎮ 在苦荞中ꎬ红光和蓝光照射显

著增加了芦丁和绿原酸的含量 [９１] ꎮ 在莴苣中ꎬ
持续的蓝光照射和升高二氧化碳浓度也可以增

加绿原酸含量 [９２] ꎮ 在草莓中ꎬ蓝光通过诱导绿

原酸合成途径中 ＦｖＨＣＴ 基因的表达ꎬ增加了绿原

酸的合成 [９３] ꎮ 此外ꎬ紫外线( ＵＶ)照射也可以诱

导酚类化合物的生物合成ꎬ其诱导作用已在杧

果 [９４] 、蓝莓 [９５] 、草莓 [９６] 和葡萄 [９７] 等植物中报

道ꎮ 例如ꎬ在番茄中ꎬ采后 ＵＶ￣Ｃ 照射可以诱导编

码苯丙烷途径中关键酶的基因表达和酶活性ꎬ增
加酚类物质和黄酮类物质的积累 [９８￣９９] ꎮ
４.３　 温度对绿原酸合成的影响

温度也是影响植物绿原酸合成的重要因素ꎮ 研

究结果表明ꎬ低温可以诱导一些次生代谢物的积累ꎬ
增加植物的抗氧化活性ꎬ提高植物的营养价值[１００]ꎮ
在咖啡中ꎬ绿原酸的生物合成受外界环境的调控ꎬ并
产生温度依赖性[１０１]ꎮ Ｖｉｔｈａｎａ 等[１０２] 发现 ５ ℃低温

下杧果果肉中绿原酸、咖啡酸、杧果苷、没食子酸、香
草酸、阿魏酸和类胡萝卜素含量显著高于 １３ ℃ 处

理ꎮ 此外ꎬ高温胁迫也对酚酸的积累产生一定的影

响ꎮ 牛俊萍等[１０３] 发现 ３５ ℃高温处理的李子果实

的绿原酸和新绿原酸含量显著高于 ２０ ℃处理ꎮ 在

金银花和菊芋中ꎬ高温胁迫可以增加绿原酸含

量[１０４￣１０５]ꎮ 在玉米中ꎬ高温胁迫促进了其幼苗体内

绿原酸合成ꎬ降低了咖啡酸与阿魏酸含量[１０６]ꎮ
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４.４　 水分对绿原酸合成的影响

水分胁迫是威胁全球植物生存和作物生产力的

主要环境压力之一ꎮ 适度的干旱胁迫和短时间干旱

胁迫有利于菊花绿原酸和黄酮类物质的合成ꎬ提高

菊花的药用品质ꎬ而过度干旱则抑制菊花次生代谢

物的积累[１０７]ꎮ 此外ꎬ当水分过多形成水涝胁迫时ꎬ
烟草 中 各 种 酚 类 次 生 代 谢 产 物 含 量 也 会 增

加[１０８￣１０９]ꎮ
４.５　 无机盐等对绿原酸合成的影响

大量研究结果表明ꎬ可以通过施加盐胁迫增加

次生代谢物的积累来提高药用植物产品的质

量[１１０￣１１１]ꎮ Ｚｈａｏ 等[１１２]发现ꎬ盐碱地植物叶片中绿原

酸含量高于非盐碱地ꎬ水培盐胁迫增加了金银花绿

原酸的含量ꎮ Ｙａｎ 等[１１３] 发现ꎬＮａＣｌ 胁迫通过增加

金银花中 ＨＱＴ 和 ＰＡＬ 基因的转录来刺激叶片绿原

酸的合成ꎬ增加了金银花的药用品质ꎮ 辛邵南[１０５]

研究结果表明ꎬ在适当增加盐胁迫处理的时间和盐

浓度后ꎬ菊芋叶片中绿原酸含量也会随之增加ꎮ
此外ꎬ植物的生长发育需要一定的营养元素ꎬ但

具有一定的剂量效应ꎮ 在杜仲中ꎬ叶面喷施 １％的

锌和 １％的硼肥促进了绿原酸的合成[１１４]ꎻ叶面喷施

３００ ｍｇ / Ｌ钼酸铵增加了菊花中绿原酸含量[１１５]ꎬ而
７􀆰 ０ ｍｇ / Ｌ的硼肥虽然显著提高了菊花中次生代谢物

的含量ꎬ却显著降低其产量[１１６]ꎻ在金银花中ꎬ土壤

根施铁、硼、钼元素可通过诱导相关基因的表达来增

加绿原酸含量[１１７￣１１８]ꎮ

５　 展 望

５.１　 阐明绿原酸代谢的变化规律

绿原酸的各种衍生物和异构体种类众多ꎬ目前

部分植物中绿原酸类物质的组成和含量还未明晰ꎮ
近年来代谢组学得到快速发展ꎬ各种色谱联用技术

为绿原酸类物质的鉴定提供了更高效的分析手段ꎬ
特别是超高效液相色谱￣质谱联用(ＵＰＬＣ￣ＭＳ)因其

分离效果好、精密度高、准确性好、分析速度快、仪器

成本低等优点ꎬ仍然是大批量样本绿原酸定性定量

分析的首选方法ꎮ 中国拥有丰富的绿原酸植物资

源ꎬ利用代谢组学阐明绿原酸合成通路上各代谢产

物的积累规律ꎬ揭示苯丙烷代谢各代谢途径的动态

平衡模式ꎬ仍然具有重要意义ꎮ
５.２　 揭示植物绿原酸生物合成的调控机制

植物中绿原酸含量是典型的数量性状ꎬ受多基

因控制ꎬ且其合成途径上大多数酶也都是由多基因

家族编码的ꎬ单一候选基因很难完全解释植物中绿

原酸的合成机制ꎮ 此外ꎬ相关基因的生物学功能研

究滞后ꎬ对于一些有遗传转化体系的植物ꎬ可以通过

基因工程和代谢工程进一步扩大绿原酸的来源途

径ꎬ提高绿原酸含量ꎮ 对于一些没有遗传转化体系

的植物ꎬ大多数研究只能依赖于基因表达分析、异源

模式植物转化和体外分子试验ꎬ无法对结论进行明

确地验证ꎬ通过转基因手段获得高绿原酸含量的植

物材料还有很长的路要走ꎮ
此外ꎬ染色质免疫共沉淀(ＣｈＩＰ)、凝胶迁移试

验(ＥＭＳＡ)、酵母单杂交试验(Ｙ１Ｈ)、双荧光素酶报

告试验(Ｄｕａｌ￣ＬＵＣ)等试验方法也被广泛用于鉴定

转录因子对靶基因的转录激活或抑制ꎮ 转录因子

ＭＹＢ 和 ＷＲＫＹ 对绿原酸的调控机制研究已经取得

一定进展ꎬ但其他转录因子特异性结合的启动子核

心结构域和功能性作用元件尚未得到表征ꎮ 此外ꎬ
关于绿原酸代谢的转录后水平和蛋白翻译修饰水平

上的调控机理更是知之甚少ꎬ利用基因组、转录组、
蛋白组、代谢组等多组学技术挖掘绿原酸代谢的分

子机制是未来研究的重要方向ꎮ
５.３　 探索外界因素的作用机理

除了内部遗传因素ꎬ外界环境也是影响植物绿

原酸积累的重要因素ꎮ 尽管目前已经发现植物激

素、光照、温度、水分和无机盐等对绿原酸生物合成

的影响ꎬ但这些信号因子的作用途径仍有待进一步

探索ꎮ 掌握各类环境条件对绿原酸合成的影响机

制ꎬ有利于我们在生产上采取适当的栽培管理措施

来提升植物中绿原酸生物合成ꎬ开发富含绿原酸的

植物产品ꎮ
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ｔｗｏ ｎｅｗ ｄｅｒｉｖａｔｉｖｅｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｇｅｎｉｃ ａｃｉｄｓ ｉｎ Ａｒｎｉｃａ (Ａｒｎｉｃａ ｍｏｎｔａｎ￣
ａ Ｌ.) ｆｌｏｗｅｒｓ ｂｙ ｈｉｇｈ￣ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ ｌｉｑｕｉｄ ｃｈｒｏｍａｔｏｇｒａｐｈｙ / ｔａｎｄｅｍ
ｍａｓｓ ｓｐｅｃｔｒｏｍｅｔｒｙ[Ｊ] .Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ ａｎｄ Ｆｏｏｄ Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ
２０１１ꎬ５９(８):４０３３￣４０３９.

[２０] ＨＯＦＦＭＡＮＮ Ｌꎬ ＭＡＵＲＹ Ｓꎬ ＭＡＲＴＺ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｕｒｉｆｉｃａｔｉｏｎꎬｃｌｏ￣
ｎｉｎｇꎬａｎｄ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ａｎ ａｃｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇ ｓｈｉｋｉｍａｔｅ ａｎｄ
ｑｕｉｎａｔｅ ｅｓｔｅｒ ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａｔｅｓ ｉｎ ｐｈｅｎｙｌｐｒｏｐａｎｏｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ [ Ｊ] .
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ２００３ꎬ２７８(１):９５￣１０３.

[２１] ＨＯＦＦＭＡＮＮ Ｌꎬ ＢＥＳＳＥＡＵ Ｓꎬ ＧＥｏｆＦＲＯＹ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｉｌｅｎｃｉｎｇ ｏｆ
ｈｙｄｒｏｘｙｃｉｎｎａｍｏｙ￣ｃｏｅｎｚｙｍｅ Ａ ｓｈｉｋｉｍａｔｅ / ｑｕｉｎａｔｅ ｈｙｄｒｏｘｙｃｉｎ￣
ｎａｍｏｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ａｆｆｅｃｔｓ ｐｈｅｎｙｌｐｒｏｐａｎｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ
Ｃｅｌｌꎬ２００４ꎬ１６(６):１４４６￣１４６５.

[２２] ＰＡＹＹＡＶＵＬＡ Ｒ Ｓꎬ ＳＨＡＫＹＡ Ｒꎬ ＳＥＮＧＯＤＡ Ｖ Ｇꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｙｎｔｈｅ￣
ｓｉｓ ａｎｄ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｇｅｎｉｃ ａｃｉｄ ｉｎ ｐｏｔａｔｏ:Ｒｅｒｏｕｔｉｎｇ ｐｈｅｎｙｌ￣
ｐｒｏｐａｎｏｉｄ ｆｌｕｘ ｉｎ ＨＱＴ￣ｓｉｌｅｎｃｅｄ ｌｉｎｅｓ[Ｊ] .Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｊｏｕｒ￣
ｎａｌꎬ２０１５ꎬ１３(４):５５１￣５６４.

[２３] ＳＵ Ｚ Ｗꎬ ＪＩＡ Ｈ Ｒꎬ ＳＵＮ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｎｔｅｇｒａｔｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ
ｍｅｔａｂｏｌｏｍｅ ａｎｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｒｅｖｅａｌｓ ｔｈｅ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ
ｃｈｌｏｒｏｇｅｎｉｃ ａｃｉｄ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｐｅａｃｈ ｆｒｕｉｔ[Ｊ] .Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｎｕｔｒｉｔｉｏｎꎬ
２０２２ꎬ９:９６１６２６.

[２４] ＺＨＡＯ Ｌ Ｑꎬ ＳＨＡＮ Ｃ Ｍꎬ ＳＨＡＮ Ｔ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｒｏｂｉｎｇ ｔｈｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐ￣
ｔｏｍｅ ｏｆ Ｂｏｅｈｍｅｒｉａ ｎｉｖｅａ ｒｅｖｅａｌｓ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｇｅｎｅｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ
ｔｈｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｇｅｎｉｃ ａｃｉｄ[Ｊ] .Ｇｅｎｅꎬ２０２２ꎬ８３３:１４６５７９.

[２５] ＷＥＮ Ｈꎬ ＷＡＮＧ Ｗ Ｑꎬ ＪＩＡＮＧ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｔｏ
ｉｄｅｎｔｉｆｙ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｇｅｎｅｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｃｈｌｏｒｏｇｅｎｉｃ ａｃｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ
ｄｕｒｉｎｇ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ Ｋｏｒｌａ ｆｒａｇｒａｎｔ ｐｅａｒ ｉｎ Ｘｉｎｊｉａｎｇ [ Ｊ] . Ｆｏｏｄ
Ｓｃｉｅｎｃｅ ａｎｄ Ｈｕｍａｎ Ｗｅｌｌｎｅｓｓꎬ２０２２ꎬ１１(４):８５４￣８６４.

[２６] ＨＯＷＬＥＳ Ｐ Ａꎬ ＳＥＷＡＬＴ Ｖ Ｊ Ｈꎬ ＰＡＩＶＡ Ｎ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓ￣
ｓｉｏｎ ｏｆ Ｌ￣ｐｈｅｎｙｌａｌａｎｉｎｅ ａｍｍｏｎｉａ￣ｌｙａｓｅ ｉｎ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｔｏｂａｃｃｏ ｐｌａｎｔｓ
ｒｅｖｅａｌｓ ｃｏｎｔｒｏｌ ｐｏｉｎｔｓ ｆｏｒ ｆｌｕｘ ｉｎｔｏ ｐｈｅｎｙｌｐｒｏｐａｎｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ
[Ｊ] .Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ１９９６ꎬ１１２(４):１６１７￣１６２４.

[２７] ＬＥＰＥＬＬＥＹ Ｍꎬ ＭＡＨＥＳＨ Ｖꎬ ＭＣＣＡＲＴＨＹ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａ￣
ｔｉｏｎꎬ ｈｉｇｈ￣ｒｅｓｏｌｕｔｉｏｎ ｍａｐｐｉｎｇ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｒｅｅ
ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ＰＡＬ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｃｏｆｆｅａ ｃａｎｅｐｈｏｒａ Ｐｉｅｒｒｅ ( Ｒｕｂｉａｃｅａｅ)
[Ｊ] .Ｐｌａｎｔａꎬ ２０１２ꎬ ２３６(１):３１３￣３２６.

[２８] ＹＵ Ｙꎬ ＷＡＮＧ Ｙ Ｊꎬ ＹＵ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＩｂＰＡＬ１ ｐｒｏ￣
ｍｏｔｅｓ ｃｈｌｏｒｏｇｅｎｉｃ ａｃｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｓｗｅｅｔｐｏｔａｔｏ[ Ｊ] .Ｃｒｏｐ Ｊｏｕｒ￣
ｎａｌꎬ ２０２１ꎬ ９(１):２０４￣２１５.

[２９] ＹＵＡＮ Ｙꎬ ＷＡＮＧ Ｚ Ｙꎬ ＪＩＡＮＧ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｘｐｌｏｉｔｉｎｇ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ
ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｇｅｎｉｃ ａｃｉｄ ａｎｄ ｌｕｔｅｏｌｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｅｓ ｉｎ
Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｊａｐｏｎｉｃａ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｓｕｂｓｔｉｔｕｔｅｓ[Ｊ] .Ｇｅｎｅꎬ ２０１４ꎬ ５３４(２):
４０８￣４１６.

[３０] ＱＩ Ｘ Ｗꎬ ＹＵ Ｘꎬ ＸＵ Ｄ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
ＣＹＰ４５０ ｇｅｎｅｓ ｆｒｏｍ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｏｆ Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｊａｐｏｎｉｃａ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓ￣
ｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｇｅｎｉｃ ａｃｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｒｅｌａｔｅｄ ＣＹＰ４５０ｓ[Ｊ] .
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Ｐｅｅｒｊꎬ ２０１７ꎬ５:ｅ３７８１.
[３１] ＹＡＮ Ｊꎬ ＳＵ Ｚ Ｗꎬ ＧＵＯ Ｓ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｈｌｏｒｏｇｅｎｉｃ ａｃｉｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ

ａｎｄ ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ ｐｅａｃｈ ｆｒｕｉｔ[ Ｊ] .Ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒｅ Ｅｎｖｉ￣
ｒｏｎｍｅｎｔ ａｎｄ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ ２０２２ꎬ ６３(３):４０３￣４１１.

[３２] ＰＵ Ｇ Ｂꎬ ＷＡＮＧ Ｐꎬ ＺＨＯＵ Ｂ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａ￣
ｔｉｏｎ ｏｆ Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｊａｐｏｎｉｃａ ｐ￣ｃｏｕｍａｒｏｙｌ ｅｓｔｅｒ ３￣ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅ ｗｈｉｃｈ ｉｓ
ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｇｅｎｉｃ ａｃｉｄ[Ｊ] .Ｂｉｏｓｃｉｅｎｃｅ Ｂｉｏ￣
ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０１３ꎬ ７７(７):１４０３￣１４０９.

[３３] 蒋向辉. 金银花绿原酸合成途径关键酶基因克隆与功能分析

[Ｄ]. 长沙:湖南大学ꎬ ２０１３.
[３４] ＭＯＧＬＩＡ Ａꎬ ＡＣＱＵＡＤＲＯ Ａꎬ ＥＬＪＯＵＮＡＩＤＩ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ￣

ｗｉｄｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＢＡＨＤ ａｃｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅｓ ａｎｄ ｉｎ ｖｉｖｏ ｃｈａｒａｃｔｅｒ￣
ｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ＨＱＴ￣ｌｉｋｅ ｅｎｚｙｍｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｃａｆｆｅｏｙｌｑｕｉｎｉｃ ａｃｉｄ ｓｙｎｔｈｅ￣
ｓｉｓ ｉｎ ｇｌｏｂｅ ａｒｔｉｃｈｏｋｅ [ Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１６ꎬ ７
(３０):１４２４.

[３５] ＺＨＡＮＧ Ｊ Ｒꎬ ＷＵ Ｍ Ｌꎬ ＬＩ Ｗ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｇｅｎｉｃ
ａｃｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｂｙ ｈｙｄｒｏｘｙｃｉｎｎａｍｏｙｌ ＣｏＡ ｑｕｉｎａｔｅ ｈｙｄｒｏｘｙｃｉｎ￣
ｎａｍｏｙｌ ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ｉｎ Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｊａｐｏｎｉｃａ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ
Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０１７ꎬ １２１:７４￣７９.

[３６] ＶＩＬＬＥＧＡＳ Ｒ Ｊ Ａꎬ ＫＯＪＩＭＡ Ｍ. Ｐｕｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ
ｈｙｄｒｏｘｙｃｉｎｎａｍｏｙｌ Ｄ￣ｇｌｕｃｏｓｅ ｑｕｉｎａｔｅ ｈｙｄｒｏｘｙｃｉｎｎａｍｏｙｌ ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ
ｉｎ ｔｈｅ ｒｏｏｔ ｏｆ ｓｗｅｅｔ ｐｏｔａｔｏꎬ Ｉｐｏｍｏｅａ ｂａｔａｔａｓ Ｌａｍ[Ｊ] .Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉ￣
ｏｌｏｇｉｃａｌ Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ １９８６ꎬ ２６１(１９):８７２９￣８７３３.

[３７] ＡＢＤＵＬＲＡＺＺＡＫ Ｎꎬ ＰＯＬＬＥＴ Ｂꎬ ＥＨＬＴＩＮＧ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｃｏｕ￣
ｍａｒｏｙｌ￣ｅｓｔｅｒ￣３￣ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅ ｉｎｓｅｒｔｉｏｎ ｍｕｔａｎｔ ｒｅｖｅａｌｓ ｔｈｅ ｅｘｉｓｔｅｎｃｅ ｏｆ
ｎｏｎｒｅｄｕｎｄａｎｔ ｍｅｔａ￣ｈｙｄｒｏｘｙｌａｔｉｏｎ ｐａｔｈｗａｙｓ ａｎｄ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｒｏｌｅｓ ｆｏｒ
ｐｈｅｎｏｌｉｃ ｐｒｅｃｕｒｓｏｒｓ ｉｎ ｃｅｌｌ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００６ꎬ １４１(４):１７０８.

[３８] ＲＥＤＤＹ Ｍ Ｓ Ｓꎬ ＣＨＥＮ Ｆꎬ ＳＨＡＤＬＥ Ｇꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔａｒｇｅｔｅｄ ｄｏｗｎ￣ｒｅｇ￣
ｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０ ｅｎｚｙｍｅｓ ｆｏｒ ｆｏｒａｇｅ ｑｕａｌｉｔｙ ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ
ｉｎ ａｌｆａｌｆａ (Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｓａｔｉｖａ Ｌ.)[Ｊ] .Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａ￣
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