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摘　要：综述了类西柏烷二萜合成的生化途径及其调控因素，并阐述了其在改善作物香味和植物抗虫方面的作用及研究利用前景。

类西柏烷二萜主要存在于烟草属植物的腺毛分泌物中，在西柏三烯醇合酶（CBTS）和细胞色素 P450 加氧酶（CYP450）的催化

下经脱氧木酮糖磷酸代谢途径（DXP）合成，这一过程受到基因和多种外界因素的调控。

关键词：类西柏烷二萜；西柏三烯醇合酶；细胞色素 P450 加氧酶；香味风格；抗虫性

doi：10.3969/j.issn.1004-5708.2014.03.019

中图分类号：TS413　　　文献标志码：A 　　　文章编号：1004-5708（2014）03-0113-06

Research progress on metabolic mechanism of cembranoid diterpenes and its regulation
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Abstract: Biosynthetic and metabolic pathway and regulatory factors of cembranoid diterpenes were introduced, and its application 

prospective on aroma-improving and insect-resistant were also discussed. Cembranoid diterpenes mainly exists in glandular trichome 

secretion of Nicotiana plant. It was produced through plastidic deoxyxylulose phosphate (DXP) pathway with cembratrien-ol synthase 

(CBTS) and cytochrome P450 oxygenase (CYP450) as catalyzer. This process was regulated by gene and various external factors. 
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类西柏烷二萜（Cembranoid diterpenes）较多地

存在于烟草属植物叶片和花的表面分泌物中，主要包

括西柏三烯醇（Cembratrien-ol, CBT-ol）和西柏三烯

二醇（Cembratrien-diol, CBT-diol）[1]，由香叶基香叶

基焦磷酸（Geranylgeranyl diphosphate，GGPP）在植

物质体代谢途径中的西柏三烯醇合酶（Cembratrien-
ol synthase，CBTS）[2] 和 细 胞 色 素 P450 加 氧 酶

（Cytochrome P450 hydroxylase, CYP450）[3] 的 催 化

作用下合成。这两种醇分别具有 2 种同分异构体：

（1S,2E,4R,7E,11E）- 和（1S,2E,4S,7E,11E）- 西

柏 -2,7,11- 三烯 -4（,6）-（二）醇，即 α- 和 β- 西
柏三烯（二）醇 [4]。通常 CBT-diol 比 CBT-ol 含量更

多而且分布更加广泛，在栽培利用的烟草品种中，前

者的含量至少比后者高出 100 倍，是西柏烷二萜最主

要的成分 [5]。CBT-diol 的 2 种的同分异构体含量比例

接近 3:1，在烟叶的生长和调制过程中，可降解成多

种物质，包括茄酮、氧化茄酮、酮酸和分支的脂肪族

酸 [6]。类西柏烷二萜及其降解衍生物不仅与人体感官

关系密切（如烟草香味和吸食质量以及一些植物表面

清香气味等）[1,7]，而且与昆虫和微生物具有互动性能，

具有很好的杀虫和杀菌活性 [3,8-10]。

1　类西柏烷二萜的生物合成

1.1　类西柏烷二帖的生物合成途径

类西柏烷二萜通常是由植物体内的 GGPP 经

过 CBTS 和 CYP450 的 催 化 作 用 在 脱 氧 木 酮 糖

磷 酸 代 谢 途 径（1-Deoxy-D-Xylulose-5-Phosphate 
Pathway, DXP）中形成的，GGPP 是植物萜类代

谢 DXP 途径的一种中间产物，由异戊烯焦磷酸
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（Isopentenyl diphosphate, IPP）和二甲基烯丙基焦磷

酸 (Dimethylallyl diphosphate, DMAPP) 合成，而其最

初的供体是植物糖酵解过程中产生的丙酮酸（Pyruvic 
acid）和 3- 磷酸甘油醛（3-phosphoglyceraldehyde）[11]。

在烟草中，西柏烷二萜的合成反应大致分为两步：

第一步，GGPP 为 CBT-ol 的形成提供了西柏烷骨架

结构，在 CBTS 的作用下，GGPP 发生环化反应，形

成 α- 和 β-CBT-ol[5]；第二步，经过 CYP450 作用，

CBT-ol 的第 6 位碳发生羟化反应形成 α- 和 β-CBT-
diol[3]。除 CBT-ol 之外，还有至少两种双萜物质由

GGPP 发生环化作用而形成，分别是顺 - 冷杉醇（cis-
abienol）和类赖百当二醇（Labdenediol），对它们的

形成起催化作用的酶分别是顺 - 冷杉醇环化酶（cis-
abienol cyclase）[12] 和赖百当二萜环化酶（Labdenediol 
cyclase）[13]。而且，有研究表明这一系列反应只发生

在腺毛的腺体中 [14-16]。

图 1　烟草类西柏烷二萜合成途径 [2,3,5,17-18]

Fig. 1　Biosynthetic pathway of cembranoid diterpenes

1.2　类西柏烷二萜合成途径中两个主要酶

1.2.1　CBTS
CBTS 即西柏三烯醇合酶或西柏三烯醇环化

酶，是一种可溶的单分子构造的酶，分子质量为 58 

kD，主要存在于烟草属植物叶片腺毛中，能够催化

GGPP 直接发生环化反应而形成类西柏烷单醇 [5,19-20]。

目前得到确认的 3 类双萜环化酶有西柏三烯醇合酶

（环化酶）（CBTS）、顺 - 冷杉醇环化酶（Cis-
abienol Cyclase）和类赖百当二萜环化酶（Labdenediol 
Cyclase），它们具有共同的反应底物，分别负责将

GGPP 转化合成西柏三烯醇、顺 - 冷杉醇和赖百当烯

二醇（图 1），有研究表明，这些酶之间存在竞争关

系，因为当 CBTS 活性受到抑制时，会导致 CBT-ol
和 CBT-diol 的减少，而与之使用共同底物的顺 - 冷杉

醇和赖百当烯二醇的含量得到了升高 [2]。这些环化酶

催化形成的代谢产物在生物体内发挥多种生理功能，

包括生长调节、抗病、抗虫和改善作物风味品质等方

面 [10,21-23]。

Wang 和 Wagner 等 [2] 对 CBTS 的候选 cDNA 序

列进行了鉴定，并进行了基因沉默处理后的转基因，

在转基因植株中发现一些 CBT-ol 和 CBT-diol 含量

极低的个体腺毛中都具有 CYC-1 基因缺失的 mRNA
片段，说明这个基因（CYC-1，Genebank  Accession 
No. AY049090）的确编码了 CBTS。
1.2.2　CYP450

细胞色素 P450 羟化酶是一类在温和条件下能够

把底物中反应惰性的碳氢键氧化的单加氧酶，广泛地

存在于动物、微生物和植物体内 [24-25]。在真核生物中，

CYP450 作为一种膜结合蛋白，主要分布在内质网、

微粒体和线粒体内膜上 [26]。CYP450 被誉为高等植物

中最大的酶蛋白家族 [27]，家族成员催化的反应广泛

而复杂，主要有烷基的羟化，烯基的环氧化，烃基的

氧化，氮、硫、氧位的脱烷基化，氮位的羟化和氧化，

硫位的氧化，氧化性脱氨、脱卤和脱氢，氧化性的

碳碳键断裂及一些还原反应等 [28]。在烟草中，对于

CYP450 及其相关基因的研究大多数与抗虫性有关。

Mao 等 [29] 构建 CYP450 基因 CYP6AE14 的 RNAi 载
体转化烟草，转基因烟草叶片喂食棉铃虫幼虫后发现

CYP6AE14 转录水平明显下降，并且幼虫对棉酚的敏

感性增强，棉铃虫的生长明显被抑制，从而提高了害

虫防治效果；张保龙等 [30] 采用同样的方法，选取 Q
型烟粉虱体内的一个 CYP450 基因 CYP6CM1 的特异

序列，构建 RNAi 载体并转化烟草，喂食烟粉虱后实

现了抗虫效果。

烟草中负责催化 CBT-ol 发生羟化反应形成 CBT-
diol 的羟化酶来自 CYP450 酶蛋白家族，有研究表

明 [3,18]，这个酶仅存在于作物腺毛中，其编码基因为

CYP71D16（GenBank Accession No. AF166332），对
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该基因进行抑制会导致 CBT-diol 的减少和 CBT-ol 含
量的增加。

1.3　类西柏烷二萜生化途径的调控

1.3.1　CBTS 和 CYP450 基因的调控作用

CBTS 以 GGPP 为底物催化合成西柏三烯醇，直

接决定着植物腺毛分泌物中 CBT-ol 和 CBT-diol 的含

量。除 CBTS 外，在植物中以 GGPP 为底物发生环

化作用形成的二萜还有顺 - 冷杉醇和赖百当二萜，但

GGPP 环化作用的具体走向以及所占比例如何，一方

面由底物 GGPP 的丰富程度决定，另一方面则取决

于 CBTS 以及相关酶的基因调控作用。在烟草中，

CYC-1 基因与 CBT-ol 的积累密切相关，CYC-1 的沉

默表达大大减少了 CBT-ol 的积累，进而影响 CBT-
diol 的形成 [2]；在对真菌中的 CYC-1 基因进行研究时

发现该基因表达情况受 2 价镁离子的调控 [31]。CBT-
ol 虽然具有丰富的生物活性，但相对含量较低，绝

大多数 CBT-ol 经 CYP450 催化形成了类西柏烷二萜

的主要成分：CBT-diol。作为编码 CYP450 的基因，

CYP71D16 在类西柏烷二萜合成中发挥着更加重要的

作用。在对烟草中的CYP71D16进行沉默处理后发现，

CBT-diol 含量骤减，同时 CBT-ol 获得了大量积累，

而且植株的抗虫性得到了提高 [3]。因此，利用包括植

物类西柏烷二萜在内的萜类代谢工程通过分子牧场制

造有益的自然产物，具有极高的经济价值和研究前景。

1.3.2　外界环境因素的调控作用

许多外界因素如施肥、水分、机械损伤、光照、

土壤和温度等对类西柏烷二萜的出现、表面沉积和稳

定性都有可能造成影响 [1]。有研究表明，施氮量对腺

毛分泌物的含量有显著影响，增施氮肥，植物腺毛分

泌物中 CBT-diol 含量将会减少 [32-33]；时向东等研究

表明，饼肥、腐殖酸与化肥配施能增加烟草叶面腺毛

密度 [34]，但是关于作物叶片腺毛密度与其分泌物含

量的关系，研究意见不一，陈淑珍等 [35] 认为腺毛数

量与整叶分泌物量正相关，而 Nielsen 等 [36] 的研究结

果表明在烟草中一些腺毛密度很小的品系，其腺毛分

泌物的含量与腺毛密度呈正相关，而腺毛密度大的品

系，其腺毛分泌物的含量与腺毛密度无关。适度的水

分胁迫能提高烟叶表面 CBT-diol 和蔗糖酯等腺毛分

泌物的含量，强降雨会显著降低烟叶表面化合物的含

量 [1,37]。关于外部刺激，似乎没有任何证据证明，当

烟草属植株受到昆虫或者病原体的攻击时，叶片中包

括类西柏烷二萜物质在内的抗毒素会发生诱发分泌，

这可能是由于当因外部胁迫诱发而大量产生植物抗毒

素时，叶面分泌物作为第一道防线已经存在于成熟的

叶片中 [1,21]。有研究表明，缩短日照时数不利于蜡质

成分的形成，但是可提高叶片中萜烯类物质的产生 [38]；

而遮荫条件下，烟草 CBT-diol 的含量明显低于正常

光照条件 [39-40]。Severson 等 [1] 研究认为，低温不利于

类西柏烷二萜的合成，高温环境能促进腺毛生长和腺

毛分泌物的合成与转化。

有研究表明，CBTS 在 pH 低于 6.8 时，活性急

剧降低，pH6.8-7.5 是其活性适宜范围 [5]，与类赖百

当环化酶和顺冷杉醇环化酶 [13] 一样，2 价阳离子是

其活性发挥的必要条件 [20]。CYP450 同样受多种因素

调控而且是极易失活的。目前，已获得 CYP71D16
的启动子，可以此调控植株类西柏烷二萜的合成途径，

提高植株的抗病能力和香味品质 [41]。不同的外界因

素均可调控植物特定 CYP450 的表达，植物 CYP450
基因的表达表现出生长发育控制，一般认为其表达

与其功能的需要相一致 [26]；与此同时，植物 CYP450
基因的表达还受到光、胁迫 [42-45] 以及外来物质的诱

导 [45-47]。

2　类西柏烷二萜的生物降解

目前国内外关于烟叶中 CBT-diol 的生物降解途

径的研究比较少，而得到众多学者公认的降解产物主

要成分是茄酮（Solanone）[48]。茄酮的化学名称为 8-
甲基 -5- 异丙基 -6,8- 壬二烯 -2- 酮，它是 1965 年美

国烟草化学家 Johnson 和 Nicholson 从调制后的烟叶

中发现的 [49]。Demole 和 Dietrich 在 1977 年对 CBT-
diol 的生物降解进行了阐述（图 2）[50]，在酶解或加

热等条件下，CBT-diol 降解，在键的断裂过程中，可

产生多种降解产物，其中 C13 的产物为茄酮。Arnarp
等 [51] 对 CBT-diol 的生物转化进行了研究，发现在细

胞培养的过程中，CBT-diol 的第 11 位和 12 位碳之间

的双键受到酶的催化，可形成一种不稳定的环氧化合

物。结合 Demole 等人的研究结果不难发现，此处的

环氧键位置即 CBT-diol 产生茄酮的断键位置。

关于茄酮的去向，大致可分为 3 个方面：在单线

态氧化作用下，茄酮发生分子重排反应，形成一种具

有香味的环状化合物——茄尼呋喃（图 2 路线 A）；

与此同时，在酸的催化下，茄酮烯键与水作用形成醇，

然后在过氧酸的作用下，形成不稳定的环氧化合物，

在酸的催化下这种环氧化合物的酮基和环氧基发生反

应，进一步氧化形成一种具有特殊香味的杂氧双环化

合物（图 2 路线 B）；除了烯键，茄酮的羰基位置也

较易发生反应，在过氧酸氧化后，再进行碱性还原可

得到一种 C11 的醇，该醇再经氧化作用，可形成含羟



 116 中国烟草学报　2014 年 6 月  第 20 卷  第 3 期

基的 C10 不饱和酮，这种酮在酸性介质中可环化成为

四氢吡喃的羰基衍生物，经进一步氧化，可得到重要

的香味物质α- 异丙基丁内酯（图 2 路线 C）。

图 2　烟草类西柏烷二萜降解途径 [48,50]

Fig. 2　Degradation pathway of cembranoid diterpenes

3　类西柏烷二萜的生物活性

3.1　改善作物风味品质

许多作物如薄荷 [52]、香椿 [53]、烟草 [54] 等腺毛分

泌物与香气关系密切，这种关系在烟草属作物上表现

得尤为明显。有研究人员曾对成熟期烤烟进行叶面分

泌物的浸提，发现叶面分泌物的缺失对烤烟香味成分

和感官质量均产生了负面影响，将提取物还原后烟叶

的香气得到了部分恢复 [55]，而类西柏烷二萜是烟叶

叶面分泌物的主要成分，能占到分泌物总量 60％左

右 [2]，并在调制后大部分降解产生茄酮及其衍生物等

多种香味成分 [6]，其中茄酮本身就具有很好的香气，

具有类似胡萝卜的香味和甘草、茶样芳香，经烟草的

调制、陈化进一步降解后可产生对卷烟吃味有重要影

响的茄醇、茄尼呋喃、降茄二酮等物质，其中降茄二

酮具有弱的坚果香及甜香，在卷烟中可以明显增加似

可可和白肋烟一样的香味 [56]。

3.2　提高植物抗性

腺毛主要分布在植物的茎叶表面，它们的分泌

物构成了一道潜在的防御害虫的壁垒，并且这种壁

垒的防御性能可以通过代谢工程学的手段进行提升。

Wang 等 [3,57] 在用代谢工程学手段对烟叶腺毛抗虫能

力的研究中发现，通过反义基因和共抑制的手段对编

码 CYP450 的 cDNA 进行下调，导致了 CBT-diol 的
减少，同时 CBT-ol 得以积累增加，而植物 CBT-ol 的
过量产生可以提高其对某些昆虫的抗性，这可能是由

于 CBT-ol 对这些昆虫可以产生毒性所致。通常，包

括 CBT-ol 在内的二萜和蔗糖酯是被植物表面的角质

层所覆盖的，但当害虫对植株表面进行破坏时，这些

非挥发性成分就会摆脱角质层的束缚而释放到外部，

从而实现抗虫效果 [58]。有时类西柏烷二萜具有杀虫

或抗虫性，而有时情况恰恰相反，能够积极参与昆虫

的生活周期，如 CBT-ol 和 CBT-diol 可作为活性剂，

刺激烟草夜蛾产卵，然而这些活性剂对于幼虫的生

长却具有毒害作用 [59]。有研究人员评估了烟草腺毛

分泌物对真菌（烟草霜霉病）的影响，发现 CBT-diol
显示出抗真菌活性 [60-61]。

4　类西柏烷二萜的研究和应用前景与展望

在类西柏烷二萜的整个生化途径中，有多个酶和

基因可被调控，在过去的研究中，种种证据表明，通

过代谢工程或基因工程学手段调控这些酶和基因控制

类西柏烷二萜的代谢途径以提高植物的天然抗虫性、

香味和香气品质 [15,62] 以及将作物作为“植物工厂”

生产易于回收的商业产品等方面都具有很大的研究和

应用潜力。如利用基因工程学手段对作物的品质进行

遗传改良，使其释放特定的香味，甚至可以利用作物

生产天然的而非人工合成的香料。随着人们对类西柏

烷二萜代谢机理及分子调控认识的逐渐深入，一种安

全的、无公害的病虫害防治新途径可能被发现。如利

用转基因手段使一些无西柏烷类物质产生的作物具有

这种物质的分泌功能并产生抗性；或构建作物多样性

种植模式，优化农田生态环境，充分利用类西柏烷二

萜的杀虫作用以降低同种害虫对其它作物的危害，建

立安全、和谐的农田或菜田生态系统等。
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