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茶树苯丙素类 /苯环型挥发性物质的生物合成和胁

迫响应的研究进展 
 

曾兰亭, 杨子银* 
(中国科学院华南植物园，广州 510650) 

 

摘要：茶(Camellia sinensis)的挥发性物质不仅会影响茶香的品质，也会在茶树中发挥重要的生态学功能。除了萜类和脂肪酸

衍生类挥发性物质外，苯丙素类 /苯环型挥发性物质(volatile phenylpropanoids /benzenoids, VPBs)也同样具有这些方面的功能。

正因为具有这些功能，茶树中的 VPBs 也受到了人们越来越多的重视和研究。对近年来茶中一些具代表性 VPBs 的研究进展

进行了综述，包括 2-苯乙醇、苯乙醛等 VPBs 的生物合成及其对光胁迫的响应；1-苯乙醇和苯乙酮的生物合成途径及其对昆

虫胁迫的响应；吲哚的生物合成及其在温度和机械损伤胁迫下的响应机制。此外，也探讨了 VPBs 中一些非传统的生物合成

途径，以及这些途径在某些胁迫条件下的响应机制。 
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Biosyntheses of Volatile Phenylpropanoids/benzenoids in Tea (Camellia 

sinensis) and Their Formations in Response to Stresses 
 

ZENG Lan-ting, YANG Zi-yin* 
(South China Botanical Garden, Chinese Academy of Sciences, Guangzhou 510650, China) 

 

Abstract: Tea (Camellia sinensis) volatile compounds play important roles in both tea aroma quality and tea plant 

defense against environmental stresses. In addition to volatile terpenes and volatile fatty acid derivates, volatile 

phenylpropanoids/benzenoids (VPBs) play important, but relatively underappreciated, roles in tea aroma quality 

and the ecological functions of tea plants. Owing to these contribution, biosynthesis of VPBs in tea have attracted 

increasing interest. The recent progress in research into some characteristic VPBs directly investigated in tea were 

summarized, including biosynthesis pathways of 2-phenylethanol, phenylacetaldehyde, and some VPBs, and their 

formations in response to light stress; biosynthesis pathways of 1-phenylethanol and acetophenone, and their 

formations in response to insect stress; biosynthesis pathway of indole and its formation in response to 

temperature and wounding stresses. We also discuss the potential occurrence of some noncanonical biosynthetic 

pathways for VPBs in tea and the special response mechanism of VBP formations under some stresses. 

Key words: Camellia sinensis; Volatile phenylpropanoids/benzenoids; Biosynthesis; Stress 

 

在植物科学中，模式植物更容易被人们所认识

和研究。模式植物的相关研究为经济作物提供了良

好的借鉴，有时候也能被直接用来解决经济作物中

的一些科学问题。然而，近年来越来越多的证据表

明在模式植物和经济作物之间的代谢物生物合成

中存在着许多明显的差异。茶树(Camellia sinensis)
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是重要的经济作物，因为它的叶片可以被用来加工

制作成世界上的第二大饮料、仅次于净水的茶[1]。

茶的广泛传播和流行与其特有的品质和功能密切

相关。茶中含有丰富、复杂且多样的次生代谢物,

其中一些次生代谢物已经被证实是对人体健康有

益的活性成分[2]。因此，茶是一种非常适合进行次

生代谢物相关研究的植物。然而，关于茶的代谢物

生物合成研究面临着巨大的困难，因为茶树的稳定

遗传转化体系还未建立。解决茶相关的科学问题可

以为植物的次生代谢物研究提供良好的参考模型。

与其他植物类似，茶中的次生代谢物可以分为非挥

发性代谢物和挥发性代谢物，这些代谢物在茶树的

采前和采后阶段中形成。与采前阶段相比，更多的

次生代谢物是在采后阶段中形成的[3]。在采前的茶

树中，特征性非挥发性次生代谢物包括儿茶素、咖

啡因和茶氨酸[2,4]。跟其他植物一样，茶树的挥发性

次生代谢物可根据合成途径的不同分为萜类挥发

性物质、脂肪酸衍生类挥发性物质和苯丙素类/苯环

型挥发性物 (volatile phenylpropanoids/benzenoids, 

VPBs)[3,5]。VPBs 有与萜类和脂肪酸衍生类挥发性

物质相类似的功能，即会影响茶香的品质，此外，

VPBs 在茶树中也发挥着重要的生态学功能。 

VPBs 分布的广泛程度在植物挥发性物质的分

类中排第二[6]。一般情况下，脂肪酸衍生类和萜类

挥发性物质所发挥的生态学功能主要是防御害虫,

而 VPBs 所发挥的生态学功能则是通过吸引授粉昆

虫来参与植物的生殖繁育[7]。除了具有生态学功能

外，VPBs 也具有重要的经济价值和应用前景，如

延长食物储存期、改善风味、提高记忆力、镇静作

用[6,8]。近年来关于 VPBs 的生物合成研究主要是在

矮牵牛花(Petunia hybrida)上进行的，矮牵牛花是进

行 VPBs 研究的模式植物，因为其较为简单的代谢

背景有利于相关研究的开展[9–11]。此外，玫瑰(Rosa 

rugosa)等许多观赏性花卉也含有丰富的 VPBs物

质[12–14]。大部分的 VPBs 属于莽草酸代谢途径的, 

且一般来自于 L-苯丙氨酸。在该代谢途径中起决定

作用的第一步是由 L-苯丙氨酸生成肉桂酸的过程，

该过程是在苯丙氨酸裂解酶催化下进行的[6]。一些

VPBs 合成是通过非乙酰辅酶 A (CoA)的非 β-氧化

途径，也有些是通过 CoA 的 β-氧化途径[15]。β-氧化

途径是包括在肉桂酰-CoA 酯作用下激活肉桂酸, 

由 CoA 酯水合生成 3-羟基-3-苯基丙酰基-CoA，和

在羟基团的氧化下生成 3-氧代-3-苯基丙酰-CoA等

过程[15]。大多数情况下，关于 VPBs 的研究主要聚

焦在 VPBs 生物合成的最后一步，如结构酶和基因

的功能验证方面。近年来关于 VPBs 的上游研究也

有了重大的突破，包括以下几个方面：① 3-脱氧-D-

阿拉伯-庚磺酸盐 7-磷酸合成酶是调控莽草酸途径的

关键酶，主要是通过研究拟南芥(Arabidopsis thaliana)

中细菌反馈不敏感型的 3-脱氧-D-阿拉伯-庚磺酸盐

7-磷酸合成酶的基因表达量[16]; ② 通过在矮牵牛

花中使用 RNA 干涉体系证明了分支酸变位酶基因

参与来自于 L-苯丙氨酸衍生的VPBs的形成[17]; ③ 

在矮牵牛花中，L-苯丙氨酸是在预苯酸转氨酶和阿罗

酸脱水酶的作用下从预苯酸经阿罗酸生成的[9,18]。此

外，植物也可以与一些微生物一样通过苯丙酮酸生

成 L-苯丙氨酸[19]; ④ 在矮牵牛花中 CoA 连接酶在

苯环型物质的生物合成中发挥着重要的作用。矮

牵牛花中肉桂酸:CoA 连接酶(cinnamate: CoA ligase)

基因(PhCNL)的下调表达可以导致甲基苯甲酸、苯甲

酸-2-苯乙酯、苯甲酸苄酯等 VPBs 的释放量减少。

此外，肉桂酰辅酶 A 是由定位在过氧化物酶体上的

PhCNL 酶催化形成的，是来自于 L-苯丙氨酸形成苯

甲酸的 β-氧化途径中的一步关键反应[20]。苯甲醛、

苯甲醇、苯乙醛、2-苯乙醇和香豆素等来自于 L-苯

丙氨酸衍生的挥发性物质在茶叶中发挥着重要的

作用，其中苯甲醇和 2-苯乙醇的含量相对较高[5]。

关于茶树中这些物质的生物合成途径研究还远远落

后于玫瑰、矮牵牛等其他富含 VPBs 物质的植物[5]。

尽管近年来在茶树中 VPBs 的直接研究还相对较少，

但是茶树中 VPBs 的生物合成引起了越来越多人的

关注。因此，我们汇总了近年来在茶树中具代表性

VPBs 直接研究的进展，内容包括 VPBs 形成过程

中参与的生物合成途径、关键酶 /基因，以及 VPBs

形成的胁迫响应机制。同时也探讨了 VPBs 中一些非

传统的生物合成途径，以及这些途径在某些胁迫条

件下的响应机制。 

 

1 2-苯乙醇、苯乙醛等 VPBs 的生物合

成及其对光胁迫的响应 
 

2-苯乙醇是一种具有玫瑰花香的芳香族香气,

是植物 VPBs 中研究较为深入的代谢物之一，因为

它是玫瑰精油中的主要香气化合物[13]。与其他苯丙

素类的化合物不同之处是苯乙醛和 2-苯乙醇并不

是通过肉桂酸生成的，而是由苯丙氨酸裂解酶直接
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催化 L-苯丙氨酸底物生成而来的。在番茄(Lycoper- 

sicon esculentum)、玫瑰等植物的前期研究中, 从 L-

苯丙氨酸衍生而来的 2-苯乙醇主要是通过另外一

个 VPB 化合物——苯乙醛这个中间体生成的，其中

涉及到的两个酶分别是苯乙醛合成酶(phenylacetal- 

dehyde synthase, PAAS)/氨基酸脱羧酶(amino acid 

decarboxylase, AADC)和苯乙醛还原酶(phenylace- 

taldehyde reductase, PAR)[12,21–24]。在茶树中, PAAS/ 

AADC 酶还未得到功能验证，但是能催化苯乙醛生

成 2-苯乙醇的 PAR 酶已经成功地得到了验证[25]。

尽管已经普遍认为茶树中2-苯乙醇是由L-苯丙氨酸

经苯乙醛途径生成而来，但仍需要更直接的体内证

据来进一步证实这一推想(图 1)。近年来，2-苯乙醇

的另外一条合成途径在玫瑰和甜瓜(Cucumis melo)

中也已经被证实了，是从 L-苯丙氨酸经苯丙酮酸和

苯乙醛这两个中间体生成的，中间参与的酶包括芳

香族氨基酸转移酶(aromatic amino acid aminotrans- 

ferase, AAAT)、苯丙酮酸脱羧酶和 PAR[26–28]。在茶

叶中 AAATs 具有 L-苯丙氨酸转氨酶的功能，该酶在

体外和体内都能催化 L-苯丙氨酸生成苯丙酮酸[29]。

此外，体外粗酶证据表明茶树中 2-苯乙醇也是由 L-

苯丙氨酸经苯丙酮酸和苯乙醛生成而来的(图 1)[4]。

除了从头合成外，2-苯乙醇还可能来自于糖苷体的

水解。2-苯乙醇的樱草糖苷体是茶叶中 2-苯乙醇的

主要糖苷体[5]。2-苯乙醇的樱草糖苷体可以在 β-樱

草糖苷酶的作用下生成游离态的 2-苯乙醇。茶树中

的 β-樱草糖苷酶是从一种适制绿茶的茶树品种(C. 

sinensis var. sinensis ‘Yabukita’)中分离纯化而来

的，该酶的功能也已经得到了验证 [30]。β-樱草糖

苷酶能够专一性地催化 β-樱草糖苷体，也就是能够

水解糖苷配基和二糖之间形成的 β-糖苷键，但是却

不能催化香气与 β-葡萄糖苷之间形成的键[30]。香气

糖苷体一般储存在液泡中，但是具有水解作用的 β-

樱草糖苷酶却定位在细胞壁上[30–31]。细胞中 β-樱草

糖苷酶(酶)和香气糖苷体(底物) 的定位隔离说明在

正常完整的叶片中二者是无法接触和发生水解反

应的，只有当细胞发生破碎时，如在红茶的加工阶

段中，二者可以接触和发生水解反应[3,31]。 

生物胁迫对植物挥发性物质的影响已有较多

的研究报道，如昆虫侵害所引起的变化。在矮牵牛

和玫瑰等花类植物中，2-苯乙醇的形成与释放主要

是受内源性的生物钟调控和温度等非生物胁迫的

调控[11,28,32]。在茶树中，2-苯乙醇并不受昆虫侵害

和光质的调控[33–34]，却能在黑暗条件下(如遮荫)显著

上升，主要是由于其前驱体物质 L-苯丙氨酸含量的

增加(图 1)[35]。尽管在茶叶中含有丰富的 2-苯乙醇,

但是它对茶香品质的影响是有限的，因为人类对 2-

苯乙醇的嗅觉阈值较高，要在水中高达 1 000 μg L–1

才能被人类闻到[3,36]。在新鲜的茶叶中，苯乙醛的

含量是远远低于 2-苯乙醇的含量的，使得人们对苯

乙醛的关注度远远低于 2-苯乙醇的。由于茶树中苯

乙醛和 2-苯乙醇的生物学功能是未知的，因此研究

这些物质在非生物胁迫下的作用具有重要的意义。 

除了 2-苯乙醇和苯乙醛外，茶叶中也含有相对

含量较高的其他 VPBs，如苯甲醇和苯甲醛。苯甲

醇具有花香，苯甲醛则具有典型的杏仁香。由于这

些香气物质在茶叶中的含量相对较高，所以能够影

响茶成品的花香品质，如乌龙茶和红茶[5,30]。但是,

还需要通过气相色谱-嗅辨仪(gaschromatography-  

olfactometry, GC-O)或气相色谱-质谱-嗅辨仪联机技

术(gaschromatography-mass spectrometry-olfactometry, 

GC-MS-O)来评价这些香气物质在茶香中的贡献。基

于在矮牵牛花中的研究表明，VPBs 既可以直接来

自于 L-苯丙氨酸，也可以来自于肉桂酸[9–10]。通过

以苯丙酮酸为底物的粗酶试验表明茶叶中的苯甲

醛、苯甲醇，及另一个 VPB 物质(苯甲酸甲酯)都是

来自于苯丙酮酸的[29]，因此，在茶叶中可能存在两

条生成 VPBs 的途径(图 1)。与 2-苯乙醇相类似，苯

甲醇和苯甲醛的含量在黑暗条件下(遮荫)也是显著

增加的[35]。此外，与黑暗条件相比，蓝光和红光能

进一步增加茶叶中这两个物质的含量，可能是由于

激活了苯丙氨酸裂解酶而增加了催化 L-苯丙氨酸

生成肉桂酸的过程(图 1)[34]。该现象不同于 2-苯乙

醇的形成，说明不同的 VPBs 在相同光条件下所作

出的响应可能不同，尽管这些物质都是来自于 L-苯

丙氨酸这个前驱体物质的。与 2-苯乙醇相类似，苯

甲醇也会以糖苷体的形式储存于茶叶体内，包括 β-

樱草糖苷体和 β-葡萄糖苷体[5]。与 β-樱草糖苷酶相

比，β-葡萄糖苷酶的功能验证相对较晚。因为这个酶

在许多植物和微生物中都是普遍存在的，如在大肠杆

菌表达体系中，该微生物本身也含有大量的 β-葡萄糖

苷酶，所以该体系表达出来的 β-葡萄糖苷酶不适合进

行体外功能验证。最近，一个更加适合表达 β-葡萄糖

苷酶的酵母表达体系被成功的建立，所表达出来的 β-

葡萄糖苷酶可以被用来进行功能验证，该体系可以弥

补在大肠杆菌表达体系中的不足[37]。利用这种酵母
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表达体系，3 个来自于 GH1、GH3 和 GH5 家族的 β-

葡萄糖苷酶(CsGH1BG1、CsGH3BG1 和 CsGH5BG1)

被重组表达，进一步的功能验证结果也证实了这些酶

能够水解香气糖苷体形成游离态的香气物质，该结果

也说明了β-葡萄糖苷酶对香气β-葡萄糖苷体的水解

能力没有专一性。此外，也发现了另外一种有趣的现

象：β-樱草糖苷酶仅定位在细胞壁上，而 β-葡萄糖苷

酶则有多种的定位。例如，CsGH5BG1 定位在细胞

壁上，而 CsGH1BG1 和 CsGH3BG1 则分别定位在胞

质和液泡上[37]。这些酶在茶树体内的功能验证仍然

是未知的。除了醇类的 VPBs 外，苯甲醛等一些非醇

类的VPBs也会以糖苷体的形式储存于茶叶体内[5,38]。

洋李甙这种氰糖苷也是从茶的鲜叶中被分离、纯化和

鉴定的。从茶叶中提取和纯化出来的粗酶能水解洋李

甙而生成苯甲醛，表明洋李甙可能是苯甲醛的糖苷态

前驱体物质[38]。 

 

 

图 1 茶中 2-苯乙醇、苯乙醛及一些 VPBs 的生物合成及其对光胁迫的响应(汇总自[4,29,34–35]) 

Fig. 1 Biosyntheses of 2-phenylethanol, phenylacetaldehyde, some VPBs in tea leaves and their formations in response to light stress. VPBs: volatile 

phenylpropanoids/benzenoids. (Re-drawn from the references [4,29,34–35])  

  

2 1-苯乙醇和苯乙酮的生物合成途径

及其昆虫胁迫响应 
 

与其他 VPBs 相比，苯乙酮和 1-苯乙醇在许多植

物中并非是普遍存在的。苯乙酮是许多类似于杏

(Amygdalus communis)、樱桃(Cerasus pseudocerasus)、

茉莉(Jasminum sambac)和草莓(Fragaria ananassa)

等植物香气的前驱体物质，而 1-苯乙醇因其温和的

花香味在化妆品行业被作为一种香味剂而广泛应

用[39]。这两种物质在山茶属，尤其是茶树中高含量

蓄积[40]。苯乙酮和 1-苯乙醇这两个挥发性物质是茶

花中的主要 VPBs 物质，但是在茶叶中含量却非常

的低[41]。它们的合成途径在微生物和化学反应中都

是已知的[42–44]，但是在植物中仍然是未知的。在茶

花中的稳定同位素饲喂实验表明可能存在两条生

成苯乙酮和 1-苯乙醇的途径：主要的一条途径是从

L-苯丙氨酸经肉桂酸、3-羟基-3-苯基丙酸和苯乙酮

生成 1-苯乙醇；另外一条可能的途径是从 L-苯丙氨

酸经苯丙酮酸、苯乳酸、肉桂酸、3-羟基-3-苯基丙

酸和苯乙酮生成 1-苯乙醇(图 2)[40]。茶花和茶叶中

都含有转化苯乙酮生成 1-苯乙醇的酶，而 1-苯乙

醇在这两个组织之间存在差异的原因是由于苯乙

酮可利用性的差异[41]。L-苯丙氨酸到苯乙酮的低转

化率是造成茶叶中 1-苯乙醇含量低的主要原因[41]。

此外，稳定同位素标记的[2H8] L-苯丙氨酸和[2H5]

苯乙酮的饲喂试验表明，大部分植物都含有催化

1-苯乙醇生成苯乙酮的酶，且 1-苯乙醇在茶花和其

他植物存在蓄积差异的原因是由于它的前驱体物

质苯乙酮在其他植物中缺失造成的 [25]。1-苯乙醇

具有不同的手性结构，分别是(R)-型和(S)-型。催化

苯乙酮生成(R) /(S)-1-苯乙醇的酶已经得到了功能

验证，是一种短链脱氢酶(short chain dehydrogenase, 
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SDR)。茶花中许多 SDR 基因已经被克隆和功能验

证。一些大肠杆菌重组表达的 SDR 蛋白具有催化苯

乙酮生成(S)-1-苯乙醇(CsSPESs, >99.0%)的功能, 

仅有 1个 SDR蛋白能够专一性地产生(R)-1-苯乙醇

(CsRPESs, 98.6%)[25,45]。此外，茶花中也含有具有催

化 1-苯乙醇生成苯乙酮的 CsSDR 蛋白[46]。与 2-苯乙

醇相类似，(R)/(S)-1-苯乙醇在茶花中同样也会以糖

苷体的形式存在。从茶花中总共分离到了四种糖苷

态的 1-苯乙醇，分别是(R)-1-苯乙醇 β-D-葡萄糖苷

体、(S)-1-苯乙醇 β-D-葡萄糖苷体、(R)-1-苯乙醇 β-樱

草糖苷体和(S)-1-苯乙醇 β-樱草糖苷体[47]。在花的

不同阶段和不同器官中，1-苯乙醇 β-D-葡萄糖苷体

的含量远远高于 1-苯乙醇 β-樱草糖苷体。1-苯乙醇

糖苷体可能不易于被水解生成游离态的 1-苯乙醇, 

因为 β-樱草糖苷酶基因在花粉中的表达量不高，而

花粉又是蓄积1-苯乙醇糖苷体和游离态1-苯乙醇的

主要部位[47]。关于 1-苯乙醇的相关研究有利于将来

对废弃茶树花资源的开发利用[48–49]。 

 

 

图 2 茶花中具代表性 VPBs 苯乙酮和 1-苯乙醇的生物合成及其昆虫胁迫响应。CsAOS2: 丙二烯氧化物合成酶 2。(汇总自[40–41,47,50–51]) 

Fig. 2 Biosyntheses of characteristic VPBs acetophenone and 1-phenylethanol in tea flowers and their formations in response to insect attacks. CsAOS2: Allene 

oxide synthase 2. (Re-drawn from references [40–41,47,50–51]) 

   

在茶花中，内在的 1-苯乙醇主要是以(R)-型为

主, 但是(R)-型和(S)-型的比例在内在和释放的 1-苯

乙醇之间存在明显的差异。超过 88%的内在 1-苯乙

醇是以(R)-型为主，但是两种构型在释放的 1-苯乙

醇中所占的比例相当[40]。对于造成这种差异的原因

仍然是未知的。此外，1-苯乙醇 β-D-葡萄糖苷体的

两种构型的比例也不同于1-苯乙醇β-樱草糖苷体的

两种构型[47]。更有趣的是田间受到昆虫侵害后的茶

花所释放出来的(R)-1-苯乙醇和(S)-1-苯乙醇的比例

不同于未受侵害茶花所释放出来的比例。蓟马

(Thrips hawaiiensis)是切花和蔬菜作物的一种主要

害虫，若将该虫人为接到未受侵害的茶花上，经过

一定的取食时间后，也会造成释放的(R)-1-苯乙醇

和(S)-1-苯乙醇的比例发生变化[50]。这种处理方式

同样也会造成茉莉酸含量的上升，主要是通过激活

茉莉酸合成途径上丙二烯氧化物合成酶 2 基因的表

达量[51]。外源施加茉莉酸处理茶花也会引起释放出

来的(R)-1-苯乙醇和(S)-1-苯乙醇的比例发生变化, 

所呈现出来的构型比例与茶花蓟马侵害后的结果

相类似，表明茉莉酸可能参与昆虫侵害造成茶花所

释放出来的(R)-1-苯乙醇的比例发生变化的过程

(图 2)[50]。此外，茶花蓟马处理不能显著引起 1-苯

乙醇糖苷体转化成游离态 1-苯乙醇的过程，但是能

影响苯乙酮生成 1-苯乙醇的过程，从而造成释放的

(R)-1-苯乙醇的比例发生变化(图 2)[50]。昆虫侵害造

成 1-苯乙醇的比例发生变化的原因及茶花做出该
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响应的机制仍然是未知的。 

 

3 吲哚的生物合成及其在温度和机械

损伤胁迫下的响应机制 
 

吲哚是一种具有芳香性的富电子杂环化合物,

由 1 个六元苯环熔合成 1 个五元吡咯环组成。已有

报道吲哚在植物中具有多种功能，如是植物的生长

素吲哚乙酸(indolyl-3-acetic acid, IAA)和色氨酸的

重要前驱体物质[52–53]。作为挥发性物质，吲哚也具

有重要的生态学防御功能，已在玉米(Zea mays)中

得到证实[54]。在茶叶中，吲哚的积累也与昆虫侵害

存在着一种密切的联系[33]。从植物的角度来说，作

为挥发性物质的吲哚可以响应昆虫侵害，可能参与

茶树防御昆虫侵害的过程[33]。此外，茶尺蠖(Ectropis 

oblique hypulina)、茶小卷叶蛾(Adoxophyes orana)、

茶红蜘蛛(Grammostola mollicoma)等茶树的主要害

虫都能造成茶树中吲哚的大量蓄积[33,55], 这说明吲

哚可能是茶树中防御害虫的共性物质。探索吲哚在

茶树中是否具有抗虫作用，及其是否具有广谱性的

抗虫作用等科学问题具有重要的意义。该问题的解

析有利于提高茶的安全品质，因此在将来会引起越

来越多茶领域工作者的关注。事实上，吲哚在茶中

是发挥着双重作用的，除了前面所介绍的生态学功

能外，若从食品的角度来看，吲哚还是茶香的主要

贡献物质之一。吲哚在浓度很低时具有类似于花的

香味，是许多花香的重要组分之一，如橘子花，但

当浓度过高时却会产生刺鼻的粪便气味。通过

GC-O 和 GC-MS-O 的分析表明，吲哚是乌龙茶的主

要贡献因子，且在这类茶中大量存在[31,56]。但是, 在

完好未受损失的茶叶中，吲哚含量非常低，处于

痕量水平[57]。吲哚主要是在采后茶叶中形成的, 由

乌龙茶加工过程中的机械损伤引起的。吲哚在茶树

中的形成主要是由于胁迫引起的，在采前生长阶段

是由于昆虫侵害引起的，在采后加工阶段主要是由

于机械损伤和低温所引起的(图 3)[31,33–34,57–58]。通过

不同光质和光强处理发现吲哚是不受光因子调控

的[34]。吲哚代谢途径在多种植物中得到了较为全面的

研究，特别是在拟南芥、玉米、草和小麦中[53,59–61]。

研究表明, 吲哚是在吲哚-3-甘油磷酸裂解酶作用下

从吲哚-3-甘油磷酸(indole-3-glycerol phosphate, IGP)

生成，而 IGP 是来自于氨茴酸的(图 3)。IGP 是色氨

酸依赖的生长素合成途径和苯并恶嗪酮合成途径

中的关键节点[62–63]。IGP 可以在苯并恶嗪酮合成酶

1 (benzoxazineless1, BX1)的作用下裂解生成吲哚和

甘油醛-3-磷酸，是植物中生成天然除草剂苯并恶唑

嗪酮途径中的第一步反应[64]。BX1 也能作为功能活

性单体，可以在昆虫侵害的情况下催化产生挥发性

的信号物质吲哚[65–66]。在色氨酸合成的过程中，可

以在色氨酸α亚基(tryptophan synthase α-subunit, TSA)

的作用下发生同样的反应(α-反应)[61]。不同于 BX1

催化所产生的吲哚，该类吲哚不能从植物体内释放

出来，只能在色氨酸 β亚基(tryptophan synthase β- 

subunit, TSB)的进一步催化下生成色氨酸(β-反应)。 

 

 

图 3 茶和其他植物中吲哚的生物合成，以及茶中吲哚的胁迫响应。IGL: 吲哚-3 甘油磷酸裂解酶; BX1: 苯并恶嗪酮合成酶 1; TSA: 色氨酸合酶 α亚

基; TSB: 色氨酸合酶 β亚基。(汇总自[33,57–58,61–62,66]) 

Fig. 3 Biosynthesis of indole in tea leaves and other plants and its formation in tea leaves in response to stresses. IGL: Indole-3-glycerolphosphate lyases; BX1: 

Benzoxazineless1; TSA: Tryptophan synthase α-subunit; TSB: Tryptophan synthase β-subunit. (Re-drawn from references [33,57–58, 61–62,66]) 
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TSA 的活性在很大程度上是依赖于 TSB 的[65]。在

玉米和拟南芥中的 TSA 和 TSB 会以四聚体的形式

存在(ααββ异四聚体)[53,61]。因此，在这些植物中 TSA

和 TSB 蛋白之间是存在互作的。在茶树中, 通过利

用稳定同位素标记的[15N]氨茴酸来饲喂茶叶的实

验发现吲哚是来自于氨茴酸的，获得了生物合成途

径的体内证据[31]。在茶中的 IGP 是形成吲哚的直接

前驱体物质，与其他植物中的结果相类似[53,61]。在

功能验证试验中，只有 CsTSA 和 CsTSB2 蛋白结合

时才能催化 IGP 而生成吲哚(图 3)[57]。此外，通过

基因的表达量分析发现，在机械损伤和低温胁迫共

同存在时能激活 CsTSB2 基因的表达[3,57,67]。因此,

可以推测CsTSB2基因是茶树中吲哚形成的关键基

因。但是，玉米中的 TSA 却是影响吲哚形成的关键

酶[53]。作为重要的上游信号物质，茉莉酸在植物挥

发性物质形成中发挥着重要的作用。茉莉酸在茶树

中确实也参与了吲哚的积累。通过外源性的施加茉

莉酸可以促使茶树产生大量的吲哚，且该现象不会

随着茶树品种的不同而发生改变[33]。此外，茉莉酸

被认为是茶树中吲哚响应外界胁迫的上游信号物

质(图 3)[3]。 

 

4 展望 
 

本综述中，我们汇总了近年来关于茶树具代表

性 VPBs 的生物合成，及其响应生物和非生物胁迫

的形成机制。不同类型的 VPBs 对胁迫具有不同的

响应。黑暗胁迫可诱导 2-苯乙醇、苯乙醛等 VPBs

含量增加；昆虫胁迫可诱导 1-苯乙醇的构型发生变

化；低温和机械损伤胁迫可协同诱导吲哚的含量蓄

积。植物激素，尤其茉莉酸是茶树中 VPBs 响应外

界胁迫的重要上游信号物质。由于茶树遗传转化体

系还未成功建立，许多体内的直接证据还未能在茶

树体内获得，许多重要的科学问题还有待于在后续

的研究中解决。 

VPBs 的许多生物合成途径有待于进一步的研

究。茶树 VPBs 生物合成途径中的许多反应过程是

参考其他已报道的植物。由于茶树的稳定遗传转化

体系还未建立，稳定同位素示踪技术是获得茶树

VPBs 生物合成体内证据的一种有效可行的方法。 

除了已知的 VPB 合成途径外，茶树中 VPBs 的

一些非传统的生物合成途径有待于进一步的探索

和研究。例如，苯丙酮酸衍生的路径可能在茶树

VPBs 的合成中发挥着重要的作用。 

茶树中 VPBs 的一些合成酶已经得到了功能验

证。通过大肠杆菌表达体系、昆虫细胞表达体系和

模式植物的转基因体系，茶树中越来越多参与

VPBs 合成的酶得到了功能验证，也得到了更加全

面的 VPBs 生物合成概貌。 

将来的研究可以聚焦到阐明 VPBs 在茶香品质

和生态学功能方面所发挥的作用。对于茶饮料而

言，许多 VPBs 的研究有助于解析这些化合物是否

是茶产品的香气品质贡献因子。对于茶树而言，阐

明不同 VPBs 对胁迫做出不同响应的原因，及其所

发挥的生态学功能具有重要的意义，也是将来需要

开展的工作。此外，具有毒性的一些 VPBs，如苯

乙腈这类物质在受到昆虫侵害后会大量的产生[33]。

关于该物质是否具有防御茶树害虫的作用，及其在

多少浓度范围内不会影响茶的安全品质等问题都

是将来值得探索的内容。 
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