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摘要    植物次生代谢在植物生长发育、环境适应、抵御病虫害等方面发挥着重要作用, 这些

天然产物组成地球上最丰富的有机化合物的宝库. 萜类是植物代谢产物中种类最多的一类 , 

具有重要的生理和生态功能, 一些成分还有应用价值. 近十几年来, 人们在萜类化合物的分

离、鉴定、应用、生物合成、相关基因与基因族、酶蛋白结构和功能、代谢调控以及代谢工程

等各方面取得了重大进展. 本文概述了植物萜类化合物代谢及其调控领域的研究进展与发

展趋势. 
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植物固着生活, 不可移动, 通过产生种类繁多的

次生代谢产物(secondary metabolites)适应瞬息万变的

生存环境. 这些次生代谢产物往往贮存在植物的某

一特定器官或组织中, 具有类群物种特异性, 在植物

抵御逆境胁迫与病虫害、生物间相互作用以及传递信

息等方面发挥重要作用. 特别值得一提的是在与昆

虫或食草动物的协同进化过程中, 植物产生的各种

次生代谢产物也与人类的营养与健康密切关联. 目

前有超过 60%的抗癌药和 75%治疗感染性疾病的药

物来源于天然产物或其类似物[1], 这些天然产物绝大

部分属于植物次生代谢物, 在植物体内一般含量较

低. 虽然现有的作物已被驯化长达上千甚至上万年, 

但人类对次生代谢产物的定向选择才刚开始. 越来

越多的工作显示, 植物对病害和虫害的抗性在很大

程度上取决于细胞内植保素的合成调控, 次生代谢

与植物的抗性与品质紧密相关.  

次生代谢产物根据其生物合成的起始分子不同, 

被分为萜类、生物碱、苯丙烷类和相关苯基化合物. 

迄今为止, 人类从事次生代谢产物的分离已近 200 年, 

鉴定了近 10 万种分子结构, 但是大部分化合物的代

谢途径仍不清楚.  

萜类是由异戊二烯(C5)为基本单元构成的一类

烃类化合物, 根据其异戊二烯单元的数目分为单萜

(C10)、倍半萜(C15)、二萜(C20)、三萜(C30)、四萜

(C40)和多萜(C>40); 同时还可再根据萜类分子结构

中碳环的有无和数目, 进一步分为链萜、单环萜、双

环萜、三环萜、四环萜等. 许多萜类是含氧衍生物, 所

以萜类化合物又可分为醇、酸、酮、羧酸、酯及苷等

萜类. 在植物次生代谢产物中萜类的结构与种类最

为丰富, 迄今已有近 5 万多个萜类分子及其衍生物的

结构被解析[2]. 许多半萜、单萜和倍半萜成分具有挥

发性, 在植物中合成后直接释放到环境中, 还有的经

过后续的氧化、还原、甲基化、交联等修饰, 形成结

构各异的萜类化合物家族存储在植物中.  
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1  植物萜类化合物的功能 

按照萜类化合物在植物体内的功能, 可分为初

生代谢物和次生代谢物. 初生代谢物种类较少, 包括

甾类、胡萝卜素类、植物激素、多聚萜醇等, 它们是

植物生长发育和行使生理功能所必需的. 例如, 三萜

类成分甾醇是细胞膜结构中重要的组成成分, 参与

生物膜的构建; 四萜类的胡萝卜素是植物光合作用

必不可少的色素, 起着吸收与传递光能以及抗氧化

的作用; 而赤霉素、脱落酸、油菜素内酯和独角金内

酯等植物激素也都是萜类衍生物.  

然而, 绝大多数萜类化合物属于次生代谢化合

物. 不同植物产生不同种类、高度特异化的萜类化合

物, 并在植物与环境因子的互作中发挥重要作用. 例

如, 许多单萜和倍半萜化合物是植物香味的重要成

分, 对于吸引昆虫传粉具有重要意义, 或参与植物的

间接防御反应, 当植物受到侵害时吸引害虫的天敌

前来捕食; 单萜成分芳樟醇等与果实的香味密切相

关; 棉酚、燕麦素、除虫菊酯等化合物是重要的植保

素, 可以减少病菌和昆虫侵害. 一些萜类化合物具有

重要的药用价值或促进健康的功能, 如抗肿瘤药物

紫杉醇、抗疟疾特效药物青蒿素、抗炎的雷公藤内酯, 

血小板活化因子拮抗剂银杏内酯(二萜)以及具有多

种药理活性的三萜类化合物(如人参皂甙)等; 类胡萝

卜素是天然的食品添加剂和化妆品的着色剂, 月桂

烯、橙花醇、香叶醇、薄荷醇、柠檬烯和芳樟醇等是

植物精油和香料的主要成分; 多萜化合物橡胶是反

式连接的异戊二烯类长链化合物, 除虫菊酯是广泛

使用的杀虫剂(图 1).  

因此, 对萜类化合物的各个方面, 如它们在生物

体内的合成途径、生理功能、代谢过程及代谢产物的

结构等进行深入的研究具有重要意义.  

2   植物萜类的生物合成 

萜类的生物合成途径通常被分为3个阶段: C5前

体异戊烯基二磷酸酯(isopentenyl diphosphate, IPP)及

其双键异构体二甲基烯丙基二磷酸酯(dimethylallyl 

diphosphate, DMAPP)生成阶段; 直接前体(法尼基二

磷酸 FPP、牻牛儿基二磷酸 GPP、牻牛儿基牻牛儿基

二磷酸 GGPP 等)生成阶段; 萜类生成及修饰阶段(氧

化还原、酰化、糖基化等). 其中, 前两个阶段已经比

较清楚, 且为所有的萜类化合物所共享. 第三个阶段

决定了萜类化合物结构多样性, 是植物次生代谢研

究的重点领域.  

2.1  C5 单位的形成 

五碳(C5)的异戊烯基二磷酸(IPP)和其异构体—

二甲基丙烯基二磷酸(DMAPP)的合成是通过两条位

于不同亚细胞空间的途径进行的, 分别是位于细胞

质中的以乙酰辅酶 A 为原料的甲羟戊酸(mevalonic 

acid, MVA)途径, 以及位于质体中的以丙酮酸和甘油

醛-3-磷酸为原料的脱氧木酮糖-5-磷酸(DXP)或甲基

赤藓醇-4-磷酸(methylerythritol phosphate, MEP)途径. 

MVA 途径提供了合成倍半萜、三萜以及甾醇类(如油

菜素内酯)的前体(FPP, C15)[3], MEP 途径则提供了合

成单萜的前体(GPP, C10)以及合成二萜、植醇、赤霉

素和类胡萝卜素的前体(GGPP, C20)[4]. 这两条生物

合成途径已经研究得很清楚.  

值得一提的是, 除了高等植物外, MEP 途径也存

在于蓝藻[5]、绿藻[6,7]、细菌[8]、真菌[9]和一些原生动

物[10]中. 在一些类群中, MEP 途径是其合成包括甾醇

类等在内的各种萜类化合物的唯一代谢途径[11]. 有

趣的是, 疟原虫(Plasmodium falciparum)也利用 MEP

途径合成自身的异戊二烯类化合物, 这暗示 MEP 途

径的一些抑制剂有可能成为新的抗疟药物[12]. 萜类

合成的两条途径并非孤立存在, 烟草、拟南芥和金鱼

草等植物的 IPP可以在胞质和质体之间交互使用[13,14]. 

通常认为, 植物生成倍半萜烯的异戊二烯二磷酸是

来自 MVA 途径. Bartram 等人[15]发现, 菜豆叶被害虫

危害后生成的倍半萜烯的异戊二烯二磷酸却有 80%

来自 MEP 途径.  

2.2  C5 单位的聚合 

C5 单位 IPP 和 DMAPP 进一步在短链反式-异戊

烯转移酶催化下, 分别形成单萜、倍半萜和二萜的前

体: GPP, E, E-FPP, GGPP[16]. GPP 作为单萜(C10)的前

体是由一分子的 IPP 和一分子 DMAPP 在牻牛儿基二

磷酸合成酶(GPS)催化下合成的. 法尼基二磷酸合酶

(FPS)催化两分子的 IPP 和一分子的 DMAPP 经过两

步缩合反应生成 FPP(C15), 牻牛儿基牻牛儿基二磷

酸合酶(GGPS)催化三分子的 IPP 和一分子的 DMAPP

经过三步缩合反应生成 GGPP(C20)[17]. GPP, E, 

E-FPP, GGPP 分子中的碳-碳双键为反式结构, 最近 
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图 1  萜类化合物及其结构 

在番茄中先后分离鉴定了碳-碳双键为顺式结构的

NPP, Z, Z-FPP 和 NNPP, 它们分别由顺式-异戊烯基

转移酶 NDPS[18], zFPS[19]和 NNDPS[20]催化形成.  

GPS, GGPS, FPS 这 3 种异戊烯基转移酶的存在

位置与人们所认识的萜类生物合成途径不尽相同 : 

GPS 不仅存在于叶绿体, 还存在于不含叶绿素的分

泌腺细胞中. 有研究表明, GPS 可能具有质体与细胞

质双重靶向性[21]; GGPS 存在于植物叶绿体、线粒体

和细胞质中[22]; 在植物细胞质、叶绿体、线粒体、过

氧化物酶体中都发现了 FPS 的存在[23]. 这表明植物

细胞质和质体中, 单萜、倍半萜、二萜等萜类的合成

可能有一定交流, 没有非常严格的定位.  

GPP 合成酶、FPP 合成酶和 GGPP 合成酶都以二

聚体形式存在. GPS 二聚体存在形式有较多变化, 在
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拟南芥(Arabidopsis thaliana)和挪威云杉(Picea abies)

中, GPS 与其他异戊二烯转移酶一样形成同源二聚体; 

但在薄荷的叶子 (Mentha×piperita)、金鱼草的花

(Antirrhinum majus)和啤酒花(Humulus lupulus)中则

以异源二聚体形式存在 [24,25]. 最近发现拟南芥中的

GPS还存在另外的异源二聚体形式, GPS可以通过与

GGPS 的相互作用形成异源二聚体, 从而使 GGPS

催化合成单萜的前体 GPP, 而不是二萜的前体

GGPP[26]. 拟南芥 GPS 和聚异戊二烯二磷酸合酶

(PPPS)作用, 可以催化形成中/长链萜类化合物(C25- 

C45), 而非起初认为的合成单萜前体 GPP(C10)[27].  

FPS 和 GGPS 都以同源二聚体形式存在. 目前还

发现了一些双功能的异戊烯基转移酶, 在体外酶活

性反应中发现玉米的 FPS 同时具有少量的 GGPS 活

性, 兰花的一个GPS具有显著的 FPS活性, 云杉的一

个 GPS 还同时具有 FPS 和 GGPS 活性[25,28], 另外一

个异戊烯基转移酶PaIDS1可催化生成约 9︰1的GPP
和 GGPP[29]. 这些双功能酶在植物体内的生物活性和

功能有待深入探索.  

2.3  萜类合成及修饰 

萜类直接前体 DMAPP(C5), GPP(C10), FPP(C15), 

GGPP(C20), SPP(C45)及 PPP(C50)在另一大类酶基 

因—萜类合酶(terpene synthases, TPS)催化下分别

形成半萜、单萜、倍半萜、二萜以及多萜骨架(图 2); 

三萜由 2分子 FPP在角鲨烯合酶 SQS催化下合成, 而

类胡萝卜素合成关键酶八氢番茄红素合成酶(PSY)催

化 2 分子 GGPP 形成八氢番茄红素(C40)[30].  

TPS 位于类异戊二烯途径的分支点上, 因此是

萜类化合物合成的关键酶. TPS 结构上的细微改变可

以产生新的催化活性, 能催化单一底物形成多种产

物 , 是自然界萜类化合物结构多样性的主要诱    

因 [31~33]. 此外 , 某些 TPS 还可催化不同的底物 , 

FaNES1 和 SBS 既可以利用 GPP 为底物也可以选择

FPP 为底物催化产生单萜和倍半萜的混合物[19,34]. 生

物信息学和亚细胞定位研究表明, 倍半萜合酶一般

无信号肽, 定位于细胞质以及胞质和内质网的交界

处; 而单萜和二萜合酶有一段定位于质体的信号肽, 

定位于质体上[35]. 人们也发现了定位在细胞质和内

质网上的单萜和二萜合酶[22], 表明单萜和二萜不仅

在质体中催化生成, 也可以在细胞质及内质网中催

化生成.  

总体来说, 上游前体化合物的合成途径(MVA途

径、MEP 途径、用于合成 GPP, FPP, GGPP 等底物的

异戊烯基转移酶)在不同植物中比较保守, 编码基因

的数量和催化功能差异不大; 而决定化合物结构的

萜类合酶虽然序列上具有一定的保守性, 但是它们

的催化活性和产物差异巨大.  

很多 TPS 的直接产物, 如单萜、倍半萜和少量二

萜是挥发性成分, 但植物中萜类化合物, 还可能被进

一步修饰, 如羟化、糖基化、甲基化、异构化、环氧

化、加成和还原、卤化等, 甚至其骨架结构发生重排. 

这些后修饰反应大幅度地增加了萜类化合物的种类、

结构的多样性以及生物活性. 植物中后修饰酶包括

细胞色素 P450 单加氧酶、脱氢酶、还原酶、糖基转

移酶、酰基转移酶和甲基转移酶等[36].  

由于植物次生代谢具有种属特异性, 模式植物

突变体筛选等正向遗传学技术在萜类后修饰酶基因

筛选和功能鉴定中应用较少, 而修饰次生代谢物的

酶种类繁多, 催化机制复杂. 由于它们参与特定次生

代谢中间产物的修饰, 专一性强, 需要寻找合适的底

物才能鉴定酶活功能. 许多后修饰酶在细胞内呈区

域分布, 酶促反应过程中还需要其他一些因子共同

参与, 研究难度较大. 以往主要通过在微生物中表达

和富集前体化合物, 进而鉴定参与下一步生物反应

的酶的功能, 这些手段在青蒿素、紫杉醇、丹参酮等

萜类生物合成途径的研究中发挥了重要作用. 目前, 

随着测序成本降低, 一些药用植物的基因组或转录

组序列较之前更易获得, 反向遗传学方法正成为植

物次生代谢研究的重要手段[37].  

3  植物萜类合酶结构与功能 

萜类合酶以异戊烯二磷酸(GPP, FPP 和 GGPP)为

底物合成萜类化合物. 自 1992 年在烟草中克隆了 2

个倍半萜合酶基因以来, 已在 40 多种植物中克隆了

200 多个单萜和倍半萜合酶基因[31]. 但相对于数量巨

大的萜类化合物来说, 目前已知的萜类合酶仍只是

非常小的一部分. 萜类合酶的数量和活性决定了植

物萜类化合物结构的多样性. 在植物基因组中, 萜类

合酶基因数量差异很大 .  例如低等植物小立碗藓

(Physcomitrella patens)基因组中仅含一个双功能的

CPS/KS基因[38], 而被子植物拟南芥基因组中有 32个

萜类合酶基因[39], 葡萄(Vitis vinifera)基因组中有 152
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图 2  萜类合成(MVA 和 MEP)及亚细胞定位 

个萜类合酶基因[40]. 另外, 萜类合酶可以利用同一种

底物产生除主产物外的多种副产物, 大约有接近一

半的萜类合酶可以产生多种副产物.  

萜类合酶催化机制复杂 [41]. 首先, 萜类合成酶

结合金属离子作为辅因子, 使异戊二烯二磷酸发生

亲电反应. 同时底物疏水基团进入酶活性中心, 异戊

二烯和二磷酸基团间的共价键发生断裂, 形成异戊

烯碳正离子中间体. 而后, 碳正离子发生重排, 经过

一系列的异构化、环化和重排, 最后经过去离子化或

加水形成环状或非环状的萜类化合物 [31,42]. 倍半萜

与单萜的反应机制相同, 但由于底物 FPP 比 GPP 的

碳骨架大, 且双键由 2 个变为 3 个, 因此极大地增加

了产物结构的多样性. 通过一些萜类合酶结构的解

析, 可以更详细地了解底物与酶反应的催化活性位

点, 从而更全面地了解萜类合酶的反应机制.  

3.1  萜类合酶的分类 

萜类合酶数量众多, 根据其催化产物的类型、氨

基酸序列相似性以及基因组序列的相似性分别进行

了归纳和分类(表 1)[35,43,44].  

由于萜类合酶基因的快速进化, 还形成了物种

特异的基因群. 譬如在拟南芥基因组中, 十几个倍半

萜和二萜合酶基因彼此之间的相似性比它们与其他

被子植物倍半萜和二萜合酶更高[45,46]. 除了这种物

种特异的基因分支进化外, 也经常发生萜类基因功

能的趋同进化. 比如, 异戊烯和其他通过相对简单的

催化机制形成非环状产物的萜类合酶通常发生趋同

进化[47]. 从水稻中分离的(E)-β-石竹烯合酶与从玉米
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表 1  萜类合酶的分类 

分类依据 分类结果 特点 

催化产物 单萜合酶、倍半萜合酶、二萜合酶和三萜合酶等 根据产物结构决定 

氨基酸序列 TPSa, TPSb, TPSc, TPSd, TPSe, TPSf, TPSg 共 7 个亚家族 亚家族内部 40%氨基酸同源性 

基因组序列 

第一类(裸子植物的二萜合酶、倍半萜合酶和被子植物二萜合酶) 11~14 个内含子及 N 端 CDIS domain 

第二类(裸子植物的单萜及倍半萜合酶) 9 个内含子和 10 个外显子, 无 CDIS domain 

第三类(被子植物单萜、倍半萜和二萜合酶) 6 个内含子和 7 个外显子, 无 CDIS domain 

 
里鉴定的倍半萜合酶有较高的同源性, 氨基酸水平

上有 40%~42%的相似性[33,48]. 而与其他已经报道的

从青蒿[49]、拟南芥[50]和黄瓜[51]中分离的(E)-β-石竹烯

合酶的相似性都小于 40%. 这表明与催化产物的相

关性相比, 萜类合酶的序列相似性与物种的亲缘关

系更密切.  

3.2  萜类合酶的结构 

(1) 萜类合酶的一级结构.  萜类合酶基因一般

编码有 550~850 aa 残基. 通常单萜合酶含有 600~650 

aa, 比倍半萜合酶长 50~70 aa, 这是因为单萜合酶包

含一个用于质体定位的 N 端信号肽; 多数二萜合酶

比单萜合酶大约长 210 aa, 因为多数二萜合酶还有一

个在序列和位置上都保守的内部结构单元[52]. 单萜

和二萜合酶的 N 端信号肽序列富含丝氨酸和苏氨酸

残基, 酸性氨基酸的含量却很少, 但并没有发现保守

的序列元件, 其功能也未知, 它也许是这类萜类合酶

共同起源的一个古老的特征[35].  

(ⅰ) 萜类合酶的 N 端结构域. 萜类合酶包含一

个 C 端活性结构域和一个 N 端结构域. 其 N 端结构

域与一些糖基水解酶的结构类似, 但并没有发现保

守的元件[53]. 突变分析表明, N 端结构域提供了一个

支架 , 可以使 C 端催化活性结构域更易于正确折  

叠 [33]. 烟草 5-epi-马兜铃烯合酶(TEAS)和 vetispir- 

adiene 合酶(HVS)结构域互换的实验表明, HVS 的 N

端用 TEAS 的 N 端置换后拥有完整的功能; 将 TEAS

的 N 端换作 HVS 的 N 端, 酶活性大大降低[54].  

(ⅱ) 萜类合酶的 C 端活性结构域. 萜类合酶的

C 端是具有催化活性的结构域. 萜类合酶所含有的最

典型的保守结构域是富含天冬氨酸残基的 DDxxD, 

实际上这个结构域在异戊烯基二磷酸合酶及微生物

萜类合酶中都存在. 萜类合酶和异戊二烯基转移酶

都具有在拓扑结构上一致的 DDxxD 镁离子结合结构

域, 这两类酶可能起源于共同的祖先 [55]. 点突变及

X-射线晶体衍射结构实验表明, DDxxD 结构域结合

二价金属离子, 参与协调二价金属离子和底物分子

二磷酸基团的结合. DDxxD 结构域位于催化位点的

入口 , 对反应底物的定位起关键作用 . 然而 , 

()-copalyl diphosphate 合酶没有 DDxxD 结构域, 而

是带有另外一个富含天冬氨酸的 DxDD 结构[55]. 一

些二萜合酶, 如来自巨冷杉的双功能 abietadiene 合 

酶[56], 来自真菌的贝壳杉烯合酶[57]以及水稻的 ent- 

copalyl diphosphate合酶[58]同时包含 DxDD和 DDxxD

结构. 在秋麒麟草属植物具有完全活性的香叶烯合

酶((+)germacrene D synthase)中发现了 DDxxD 结构

域的天然变异 NDxxD 序列, 这颠覆了以前关于萜类

合酶必须具有高度保守的 DDxxD 结构域才有活性的

推测[59].  

X-射线晶体衍射的结构分析发现了另外一个金

属离子辅助结合的结构域——NSE/DTE 结构域, 它

位于活性位点入口的反面. 这个结构域也富含天冬

氨酸, 它的保守序列是(L, V)(V, L, A)-(N, D)D(L, I, 

V)x(S, T)xxxE(黑体示结合金属离子的氨基酸残

基)[60,61]. DDxxD 和 NSE/DTE 结构域都能在固定底物

二磷酸基团时结合一个三环镁离子簇, 不同的是几

乎所有的萜类合酶都有 DDxxD 结构域, 而 NSE/DTE

结构域的保守性要差一些. 一些裸子植物的萜类合

酶以及苹果的 α-法尼烯合酶需要钾离子才能使酶具

有催化活性[35]. 最近一项研究表明, 位于 NSE/DTE

结构域附近的 H-α1 loop 能够与钾离子结合, 使其稳

定并更好地与底物结合[62].  

在 DDxxD 结构域上游约 35 个氨基酸残基是一

个保守的 RxR 结构域, 其功能是在底物离子化后的

二磷酸上阻止任何对碳正离子中间体的亲核攻击[63]. 

第二个富含精氨酸的 RRX8W 结构域是在许多单萜

合酶中发现的串联精氨酸(RR), 在 N 端大约 60 个氨

基酸的地方. 如果将薄荷(Mentha×piperita)柠檬烯合

酶 N 端开始到 RR 前面的氨基酸残基全部删除, 酶活

不受影响甚至略有提高; 但如果不包括这两个串联

的 RR, 突变的酶就不能使用 GPP 为底物, 但可以将
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外加的芳樟基二磷酸转化为柠檬烯, 说明 RR 结构域

可能参与 GPP 异构化为环化的中间产物[64]. 后来的

研究证明, RRX8W 结构域在成熟单萜合酶的 N 端经

常出现, 但并非一定存在.  

(2) 萜类合酶的三级结构.  萜类合酶中已经解

析晶体结构的有 : 单萜的乙酸龙脑二磷酸合酶

(bornyl diphosphate synthase)[65]、倍半萜的 pentalenene

合酶 (pentalenene synthase)[66] 、表马兜铃烯合酶

(5-epi-aristolochene synthase)[63]以及 α-没药醇合酶

(α-bisabolol synthase)[67] 、 二 萜 的 紫 杉 烯 合 酶

(taxadiene synthase)[68] 及 三 萜 的 角 鲨 烯 环 化 酶

(squalene cyclase)[69]等. 通过对几种萜类合酶的 3D

结构的分析表明, 尽管在反应机制上有不同之处, 但

这些酶在结构上有很多相似性. 一般认为, 萜类合酶

包含 2个不同的 α-螺旋结构域: 一是 C端具有催化活

性的 α-螺旋折叠束结构域, 这个结构域和 FPP 合酶

有同源性; 另外一个是 N 端结构域, 它和糖基水解酶

催化核心有结构上的相似性. 虽然在蛋白序列上有

很大的差异性, 但植物和真菌、细菌萜类合酶的 3D

结构中 α-螺旋折叠束结构域是高度保守的, 因此这

个结构域被称为萜类合酶折叠 (terpene synthase 

fold)[61,66,70]. 萜类合酶的活性位点就是由 C 端 6 个 α-

螺旋形成的疏水口袋及外侧两个 loop 形成的闭合结

构. 通过对不同萜类合酶的结构分析, 还发现了一些

对萜类合酶的催化活性有重要作用的 loop 区(loop 

region), 包括 A-C, H-α1 和 J-K loop[63,65,70].  

通过萜类合酶结构与功能的研究发现, 萜类合

酶的少数几个氨基酸残基就能决定产物的特异性 , 

这些残基也被称为可塑性氨基酸残基. 例如, 北美冷

杉的蒎烯合酶的丝氨酸 485和半胱氨酸 480作为最终

质子受体在 pinyl 阳离子去质子化形成 α-和 β-蒎烯中

起重要作用, 同时半胱氨酸 372 和苯丙氨酸 579 影响

了产生 α-和 β-蒎烯的比例[71]. 结构域置换实验表明, 

北美冷杉蒎烯合酶和柠檬烯合酶的产物特异性由活

性部位腔的 D-F 螺旋中的氨基酸残基所决定[72]. 有

研究利用北美冷杉律草烯(γ-humulene)合酶 4 个可塑

性氨基酸残基的饱和突变, 成功构建了 7 个有特异活

性的酶, 它们能通过不同的反应途径产生不同的特

异产物[73]. 这项研究展示了一种构建新酶的思路和

方法. 另外一种解析萜类合酶中影响产物特异性的

氨基酸残基的系统性方法是相似性高的酶的比较分

析. 利用TEAS和HPS这两个序列高度相似的倍半萜

合酶, 通过同源建模和计算, 发现了在这两个酶中不

同的 9个氨基酸残基可以影响这 2个倍半萜合酶产物

的特异性. 这些位点的作用似乎并不是提供催化活

性的基团, 而是改变活性位点疏水口袋的形状[74]. 通

过对这 9 个氨基酸残基不同组合的建库分析表明, 并

没有一个比其他都重要的位点来控制产物的分布 , 

而是随着连续突变有趋向于亲本的效应. TEAS 突变

后经常有副产物产生, 本实验室认为现存的酶可能

是由祖先混杂而产生的[75].  

前面提到接近一半的萜类合酶能够产生多种产

物, 而另一半只能产生单一产物, 这说明并非反应机

制问题, 而是在蛋白上有些特征与多产物的形成相

关. 不同的萜类合成酶可能有不同的产生多产物的

方式. 例如, 北美冷杉的律草烯(γ-humulene)合成酶

能够产生 52 种不同的倍半萜, 而它有 2 个 DDxxD 结

构域位于活性位点开口的相对方向, 因此不同的产

物可能由底物不同的结合方式所造成[76]. 在有些萜

类合成酶中 , 位于第 2 个 DDxxD 结构域位置的

NSE/DTE 结构域可能也会增加副产物的产生. 玉米

TPS4 可以产生 14 种倍半萜, 将其活性位点疏水口袋

进行建模和用 FPP 类似的底物进行分子对接后发现, 

两种不同活性口袋中的反应顺序是不关联的, 而点

突变实验证明口袋 1 可能与形成单环的 bisabolyl 活

性有关, 口袋 2则有催化形成双环 bisabolyl的活性[77]. 

形成多产物也与活性中心的可塑性相关, 如果反应

中心允许反应生成多种中间体, 那么就可以产生多

种产物. 同时, 一些与主产物相比需要更少反应步骤

或反应时间的副产物也更容易产生[78]. 萜类合酶的

反应更容易被动力学而非热力学所控制[61], 因此形

成多产物可能是在反应早期便被决定了.  

本实验室近期从青蒿中克隆鉴定了一个 α-没药

醇合酶(α-bisabolol synthase, AaBOS), 其蛋白序列与

ADS 有很高的一致性, 达到 82%. 通过对 AaBOS 和

ADS 进行结构域置换和点突变后的体外酶活性实验

发现, AaBOS 4 个位点(V373, I395, N398 和 L399)的

突变能改变 AaBOS 产物特异性. AaBOS 399 位点的

氨基酸残基能够与水分子相互作用, 从而影响酶与

底物的结合作用; 同时, 399 位点位于催化活性中心

疏水口袋的 Helix G, 也能影响酶活性中心与底物的

相互作用. 通过结构分析和氨基酸突变, 将 AaBOS

从 α-没药醇合酶变为了另外一个新倍半萜合酶. 进

一步实验发现, 将 ADS 中位点 T399 用不同的氨基酸
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残基取代后, 可以改变 ADS 产物特异性及催化活性. 

将 ADS 399 位的苏氨基酸突变为丝氨酸, 突变后的

ADS 催化活性提高了约 70%. 此 ADS 突变体蛋白对

利用植物基因工程或微生物发酵工程生产青蒿素具

有应用价值[67].  

4  植物萜类生物合成的调控 

4.1  组织特异性 

植物萜类的合成与释放具有空间特异性(组织器

官)和时间特异性(发育时期). 在细胞水平上, 植物在

细胞不同区室中合成不同种类的萜类及其衍生物 . 

这是由于 MVA 途径和 MEP 途径中大多数酶的亚细

胞定位不同, 造成了萜类化合物代谢在细胞内的区

室化: 胞质中合成甾体和倍半萜, 质体中合成类胡萝

卜素、叶绿醌, 线粒体中合成泛醌, 特定的液泡中合

成橡胶颗粒等[79].  

植物的花是挥发性萜类含量比较丰富的器官之

一. 在金鱼草生殖生长阶段, 其上唇瓣和下唇瓣会释

放罗勒烯和月桂烯吸引传粉昆虫; 腺毛是合成和储 

存特异代谢产物最主要的场所, 主要分布在茎、叶、 

花等地上组织[18]. 薄荷的盾状腺毛是合成萜类的主

要场所, 青蒿素代谢途径上的酶在腺毛的顶部细胞

中表达, 此结果也解释了青蒿素及其前体为何在腺

毛多的组织中高水平积累[80]. 但并非所有特异的代

谢产物都在腺毛中合成并储存, 柠檬醛主要在柠檬

香茅(Cymbopogon citratus)近轴面叶片边缘的木质化

细胞(parenchymatic cell)中合成储存[81].  

萜类的合成、积累随植物的发育阶段而不同, 例

如: 薄荷不同发育阶段的叶片中单萜含量及组成不

同: 叶片早期发育的前 21 天单萜迅速累积, 之后含

量保持稳定; 幼年期叶片以柠檬烯为主, 随着叶片年

龄的增长, 薄荷酮成为主要成分[82,83]. 金鱼草花香的

主要成分览香烯和罗勒烯在开花后第 2 天迅速上升, 

第 6 天达到顶峰后逐渐下降[84].  

4.2  昼夜节律性 

植物萜类的合成和释放通常具有昼夜节律性 , 

有时这种节律性受到其他因子(如昆虫侵袭)的影响. 

青蒿(-)-β-pinene 合酶的表达受到昼夜节律的调控 , 

表达水平在光照条件下比黑暗中高[85]. 棉花被甜菜

叶蛾取食后所诱导产生的许多萜类(罗勒烯、蛇麻烯

等)的释放具有明显的昼夜节律性, 且移走昆虫后这

种节律性仍能保持[86]. 这些呈昼夜节律性释放的萜

类一般与昆虫的取食行为以及授粉昆虫的生活习性

和出没时间有着紧密的关系. 若授粉者是在夜间活

动的昆虫, 如夜蛾和蝙蝠等, 则花中挥发性物质包括

萜类物质的最大释放量出现在夜间; 若授粉者是在

白天活动的昆虫, 如黄蜂和蝶类, 花中萜类物质的最

大释放量则出现在白天[87]. 这种机制是植物为适应

外界环境和后代的繁衍, 而与昆虫长期协同进化的

结果.  

4.3  诱导合成(植物与昆虫、微生物等的互作) 

萜类的生物合成及调控在很大程度上受到昆虫

或微生物诱导, 例如, 挥发性萜类能够吸引植食性昆

虫的天敌, 科学家称之为植物的间接防御反应[88]. 玉

米的地上部分和地下部分通过不同的萜类合酶参加

防御反应 [48,89]. 当玉米植株受到玉米螟等昆虫取食

时 , 会诱导 TPS10 基因表达 , 进而合成和释放

(E)-α-bergamotene 和(E)-β-farnesene 等萜类化合物吸

引寄生蜂(Cotesia marginiventris)[90]. 萜类挥发性物

质也能直接驱避植食性昆虫取食或改变昆虫的生理

发育状态, 发挥直接防御的作用. Toong 等人[91]从碎

米莎草中分离了倍半萜类物质——昆虫保幼激素 , 

其可以干扰昆虫的生长发育, 如孵化和繁殖. 此外, 

当植物受到生物和非生物胁迫后, 叶中释放出萜类

物质可作为报警信号传递给周围同种植物, 例如, 玉

米被夜蛾(Spodoptera littoralis)幼虫侵食后释放的萜

类物质能够有效提高周围其他植株的直接和间接防

御能力[92].  

来自植食性昆虫的化学诱导物质和机械损伤被

认为是诱导植物挥发性物质合成的两大因素[93]. 害

虫诱导的萜类化合物生成是一个非常复杂的过程 , 

有多种信号途径的参与. 不同害虫诱导植物萜类挥

发物的组成和量有着明显的不同 [94,95]. 钙离子信号

途径、JA 信号途径、SA 信号途径、乙烯信号途径等

各种信号途径的互作在萜类挥发物代谢过程中起着

重要作用[96].  

此外, 环境因素(如光、温度、湿度和营养平衡

等)都可以很大程度地影响挥发性化合物的合成和释

放[97]. 例如, 5-磷酸脱氧木酮糖还原异构酶(DXR)只 
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在光照下参与磷酸脱氧木酮糖(DXP)途径, 从而影响

DXP 途径的活性, 影响单萜的生物合成[4]. 生长在低

光强条件下的薄荷(Mentha×piperita), 会选择性地储

存和大量积累(+)-薄荷呋喃在分泌细胞内; 在正常的

生长条件下, (+)-薄荷呋喃则稳定在非常低的水平[98]. 

稍微提高温度和湿度, 薄荷能合成和释放更多的单

萜类挥发性成分[82].  

4.4  转录因子调控 

基因的转录调控是植物代谢领域的一个研究热

点. 转录因子在萜类生物合成中也起着重要的调控

作用, 在很大程度上决定了酶基因的时空表达和诱

导表达的特异性和高效性.  

棉花杜松烯合成酶 CAD 是合成倍半萜植保素途

径的一个关键酶 . 本实验室对亚洲棉 (Gossypium 

arboreum)的研究表明 , 一个含有亮氨酸拉链的

WRKY 类转录因子 GaWRKY1 能够与 CAD-A 启动子

区域的 W-box结合, 并且激活该启动子表达, 从而参

与对棉酚生物合成途径的调控[99]. 与棉花类似, 青蒿

中的 AaWRKY1 通过与倍半萜合酶 Amorpha-4, 

11-diene synthase(ADS)启动子区域中的 W-box 结  

合, 从而激活 ADS 基因表达来促进青蒿素的生物合

成[100].  

大量研究表明, 茉莉酸酯(JA)对于倍半萜类化合

物代谢具有重要的调控作用, 可以诱导萜类合酶基

因表达和化合物合成与释放. 青蒿中的 AP2 类转录

因子 AaERF1 和 AaERF2 受到茉莉酸(JA)的诱导, 它

们通过与 ADS 和下游 P450 单加氧酶 CYP71AV1 基因

启动子区域中的 CRTDREHVCBF2(CBF2)和 RAV1- 

AAT(RAA)元件结合, 正向调控青蒿素生物合成[101]. 

青蒿中另一个在表皮毛特异表达的 AP2/ERF 类转录

因子 AaORA 也可以促进青蒿素的生物合成, 在转基

因植物中过表达 AaORA 或 AaERF1, 可以提高植物

对灰霉病菌(Botrytis cinerea)的抗性[102,103].  

MYC2 是 JA 信号重要的转录因子, 同时参与了

多种信号途径之间的互作, 如脱落酸(ABA)、乙烯和

光信号等. 本实验室研究发现, 在拟南芥中, MYC2

通过与 JAZ, DELLA 类蛋白互作整合激素信号传导

途径中的信息, 并与倍半萜合酶(如 AtTPS21)启动子

区域中的顺式作用元件结合, 调控萜类合酶基因表

达和挥发性倍半萜合成[104].  

4.5  转录后或翻译水平的调控 

萜类合酶对萜类代谢的决定作用并不仅仅发生

在基因转录水平上. 在转录后或翻译水平上也受到

不同的调控. 例如, 在受真菌激发子诱导的烟草细胞

中, 角鲨烯合酶的活性受到抑制, 但无论是在处理的

细胞还是未处理的细胞中, 角鲨烯合酶 mRNA 水平

都没有发生明显的变化, 表明角鲨烯合酶基因的表

达受到转录后水平的调控[105]. 番茄 HMGR 有 2 个跨

膜结构, 且 N 和 C 端都在胞质中. 体外实验表明, 

HMGR2 的天冬氨酸可以进行糖基化修饰[106]. 在金

鱼草的花中, 单萜的生物合成和 GPP 合酶小亚基的

表达水平密切相关, 表明在花发育过程中用于单萜

合成的GPP底物也受到严格的调控[107]. 在MEP途径

HDR 的突变体 clab6 中, DXS, HDS, HDR 基因的表达

与对应蛋白含量并不一致, 这暗示 MEP 途径中也存

在着转录后调控[108].  

4.6  基因簇方式的调控 

操纵子是原核生物中功能相关而序列不相关的

基因簇, 同一个操纵子中的基因共表达, 它们是由基

因的横向转移产生的. 真核生物中存在一些操纵子

样基因簇(operon-like gene cluster), 这些基因簇中的

基因共表达, 但是与原核操纵子不同的是, 它们是由

基因倍增、新功能化和基因重组而来的. 植物功能基

因簇(functional gene clusters)通常编码专一的代谢途

径中的酶蛋白, 共同调控植物某一个代谢过程, 如

玉米中的苯并恶嗪酮[109]、燕麦三萜成分 strigosa[110]、

水稻、木薯和高粱中生氰糖苷[111]及罂粟生物碱诺斯

卡品[112]等.  

近年来, 随着基因组学工作的进展, 对植物的

萜类代谢调控有了新的认识. 在拟南芥、水稻和番

茄等植物中, 先后发现存在一些萜类代谢的基因簇, 

这些基因簇中的基因共表达, 并分别催化萜类化合

物连续的生化反应. Field 和 Osbourn[113]在拟南芥中

发现了一个和三萜类物质 thalianol 合成相关的基因

簇, 它由一个氧鲨烯环化酶基因(THAS), 2 个 P450 基

因 (CYP705A5, THAD; CYP708A2, THAD) 和 一 个

BAHD 家族的酰基转移酶基因构成, 这 4 个基因的表

达高度相关. 通过对过表达和 T-DNA 插入突变体植

株进行代谢产物分析 , 结合体外酶活实验 , 发现

THAS, THAH 和 THAD 在 thalianol 的合成和修饰中

依次发挥功能, 而 BAHD 家族的酰基转移酶则可能
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参与后续的修饰. 而类似的结构在水稻中也有发现, 

水稻的 2 号染色体上存在一个 P450 的基因簇, 有 4

个 P450 属于 CYP76M 亚家族, 2 个属于 CYP71Z7 亚

家族 . CYP76M 亚家族的 4 个成员 , 依次命名为

CYP76M5~CYP76M8, 它们参与了二萜类抗真菌植

保素的合成, 这些基因都能受到水稻防御反应的诱

导 [114]. CYP71Z 亚家族的两个成员 CYP71Z6 和

CYP71Z7 分别参与了水稻中抗细菌植保素 oryzalides

和抗真菌植保素 phytocassane 的合成[115].  

研究发现 , 数量不等的萜类合酶基因分散在基

因组的各条染色体上可能聚集成簇, 例如水稻的 4 号

染色体上一段 480 kb 的区域里, 分布着 14 个萜类合

酶基因, 而在葡萄中有 45 个萜类合酶聚集在 18 号染

色体上 690 kb 的区域, 形成一个大型基因簇. 在番茄

8 号染色体上一段集中了 5 个萜类合酶 (TPS18, 

TPS19, TPS20, TPS21, TPS41)和 2 个异戊烯基转移酶

基因(CPT1, 2)[116]; 通过比较了不同茄科植物的基因

组序列, 推测它们分别由原始的 CPS 和 KS 萜类合酶

通过基因重复和分歧进化而来[117]. 此外, 研究发现

这些功能基因簇中常含有重复基因, 同一个基因簇

在不同植物中控制的代谢途径也有所不同[118].  

5  萜类代谢基因工程研究 

由于萜类化合物参与植物的防御反应, 希望通

过萜类代谢的基因工程来提高植物的抗病虫害能力. 

如将水稻(E)--石竹烯合酶基因 OsTPS3 过量表达后, 

转基因水稻株系比野生型植株对缨小蜂具更强的引

诱作用, 而缨小蜂是水稻的害虫稻飞虱的寄生蜂[119]. 

在转基因青蒿中过表达 AaORA 或 AaERF1, 可以提

高植物对灰霉病菌(Botrytis cinerea)的抗性[102,103]. 可

见, 如果将萜类及其衍生物成功应用于农业及林业

病虫害防治, 将可以大大减少农药的使用量, 更加有

利于环境保护.  

通过植物转基因工程提高萜类次生代谢物的有

效含量, 主要策略包括生物合成途径关键基因的过

量表达、转录因子调控、抑制竞争性的代谢旁路以及

多基因共转化等. 中国科学家在青蒿转基因研究中

做了大量工作 , 通过在转基因青蒿过表达 FPS 基  

因[120]、抑制鲨烯合酶基因的表达[121]、抑制石竹烯合

酶基因的表达[122]以及过表达青蒿素生物合成途径中

的转录因子[101]等“开源”和“节流”措施, 或通过光信

号途径[123]来提高转基因青蒿中的青蒿素含量. Zhang

等人[124]利用 RNAi 技术抑制类固醇合成途径, 使转

基因青蒿中青蒿素的含量达到 3.14%干重. 此外, 改

变倍半萜合酶的亚细胞定位(由胞质定位变为质体定

位)可以取得非常理想的效果, 将 FaNES1 定位于线

粒体后, 转基因拟南芥中橙花叔醇含量大大提高[125]. 

在法尼基二磷酸合酶(FPS)以及相应的倍半萜合酶

(如广藿香醇合酶、紫穗槐二烯合酶)的 5′端各加一段

质体定位信号序列后共同转化烟草, 结果表明带有

质体定位信号的转基因烟草产生的广藿香醇或紫穗

槐二烯的含量大大高于不带定位信号的转基因烟  

草[126].  

棉酚是一种倍半萜醛类衍生物, 作为植保素在

棉花的抗病抗虫反应中起重要作用. 但它也是具有

普遍毒性的多酚类化合物, 严重影响棉子油和棉子

饼的食用和饲料应用价值. 本实验室先后克隆了棉

酚代谢途径中的法尼基二磷酸合酶, (+)-δ-杜松烯合

酶(CAD), (+)-δ-杜松烯-8-羟化酶(CYP706B1). 这 3个

酶催化从 5 碳原子的异戊二烯前体到 8-羟基杜松烯

的 3 步连续的反应, 其中(+)-δ-杜松烯合酶是棉花倍

半萜生物合成的关键酶; (+)-δ-杜松烯-8-羟化酶为细

胞色素 P450 单加氧酶, 杜松烯的 8 位羟基化反应是

棉酚等倍半萜醛类形成的关键步骤 [127]. 2006 年 , 

Sunilkumar 等人[128]在种子中特异表达 CAD 基因的

DsRNA 抑制 CAD 基因在种子中的表达, 从而降低棉

酚在棉籽中的含量, 获得了一个极具应用价值的棉

花新种质[129].  

萜类代谢领域的研究进展也为运用生物技术

或者分子标记育种改良农作物的特殊营养品质提

供了基础. 对胡萝卜素代谢途径分析发现, 水稻种

子中只能合成 GGPP, 将胡萝卜素合成途径的酶在

稻米的胚乳中表达成功培育了黄金大米 (golden 

rice)[130,131], 为提高某些不发达地区人群胡萝卜素摄

入量开辟了一个新的途径. 研究发现, 独特的类胡萝

卜素生物合成调控因子能促进有色体的发育, 如在

番茄中发现的 HSP21 能够促进叶绿体向有色体的转

化, 过量表达 HSP21 促进了果实提前积累类胡萝卜

素[132]; 在花椰菜中发现的 OR 蛋白具有类似 DnaJ 的

锌指结构, 能够控制白色体向有色体的转化, 促进 β-

胡萝卜素积累[133]. 由于类胡萝卜素与植物激素(赤霉

素、脱落酸)的合成相关联, 通过基因工程改变类胡萝

卜素代谢途径中关键基因的表达往往会引起植物生
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长发育的异常. 因此, 利用 Or 等调控基因促进作物

中类胡萝卜素积累可能是解决这一难题的有效途径.  

由于对萜类基因及其代谢途径认识的加深, 萜

类的代谢工程有了长足进展. 近 10 年来, 青蒿素合

成生物学取得突破, 通过微生物发酵生产青蒿素前

体已接近工业化规模, 但目前还不能实现青蒿素在

微生物体内的全合成 . 2003 年 , 加州伯克利大学

Keasling实验室在大肠杆菌中表达ADS, 首次在细菌

体内合成出青蒿素的第一个关键前体——紫穗槐-4, 

11-二烯[134]; 2006 年, 他们通过合成生物学方法, 利

用人工改造的酵母产生 FPP, 在该酵母中表达青蒿的

ADS和 CYP71AV1基因, 并对相关代谢途径做了优化

设计, 解决了次生代谢物大量积累对宿主的毒性问

题 , 改造后的菌株合成青蒿酸的能力提高到 100 

mg/L[135]. 2013 年, Paddon 等人[136]利用合成生物学技

术, 在原来的工程酵母中再导入新发现的 P450 酶

CYB5 和一个醇脱氢酶 ADH1, 使发酵生产青蒿酸的

产量高达 25 g/L; 然后通过优化的化学半合成技术避

开了繁琐的光氧化反应步骤, 成功生产出青蒿素, 为

通过人工发酵生产青蒿素的产业化进程拉开序幕 . 

紫杉醇是重要抗肿瘤药物, 利用类似研究理念, 麻省

理工学院的 Stephanopoulos 研究组在大肠杆菌中大

量生产左旋海松二烯及紫杉醇的前体获得成功 , 

Taxadien-5α-ol 产量达到 58 mg/L[137,138].  

6  展望 

植物次生代谢在其生长发育、环境适应、抵御病

虫害等方面发挥着重要作用, 这些天然产物也是地

球上最丰富的有机化合物的宝库. 萜类是植物次生

代谢产物中种类最多的一类化合物, 具有重要的生

理和生态功能以及众多的应用价值 . 随着基因组

学、转录组学、蛋白质组学以及代谢组学的快速发

展, 为人们从整体水平上定性、定量和动态地分析

代谢过程和代谢产物创造了良好条件. 近十几年来, 

人们在萜类化合物的分离、鉴定和应用、萜类生物合

成相关功能基因研究、酶蛋白结构和功能、代谢调控

的分子机制以及代谢基因工程等各方面取得了巨大

进展.  

拟南芥、水稻、玉米、番茄等众多植物全基因组

序列信息的公布为研究植物次生代谢, 包括萜类生

物合成及其调控基因提供了明确的靶标和参考. 次

生代谢的一个重要特征是具有很强的类群(科属, 甚

至种)特异性, 模式植物的代表性十分有限. 地球上

被子植物约有 400 科, 10, 000 多属, 近 30 万种. 次生

代谢研究与代谢工程不可能面面俱到, 只能本着“有

所为、有所不为”的原则, 把有限的资源集中在一些

重要天然产物的代谢途径和调控上. 尤其是需要量

大、资源紧缺的药用和香料成分, 以及主要农作物中

与抗性、品质相关的次生代谢途径, 应当重点研究.  

萜类次生代谢研究的重点主要包括以下几个

方面:  
(ⅰ) 萜类生物合成途径的研究. 分离各种萜类

合成酶和后修饰酶, 通过底物和产物的鉴定, 解析若

干重要萜类次生代谢化合物的生物合成途径; 通过

酶蛋白活性的比较研究和人工改造, 获得活性高、应

用价值大的基因元件.  

(ⅱ) 转录因子及其调控机制和调控网络的研究. 

转录因子可以同时调控一条代谢途径上的一个甚至

多个合成酶基因, 在萜类次生代谢中起重要调控作 

用, 在阐明调控机制的基础上, 利用功能基因组学、 

蛋白质组学和代谢组学方法揭示代谢流的分配规律

以及不同代谢途径间的互作机制.  

(ⅲ) 萜类代谢基因工程的研究. 利用对代谢途

径和代谢调控网络的了解, 指导次生代谢的基因工

程研究, 实现代谢调控的可预测性. 使用特异启动

子、多基因转化和不同细胞定位等技术, 尽可能地使

转基因植物具有预期的优良性状, 如增加有效成分的

积累, 改良植物自身的性状和品质, 增强植物抵抗病

虫害、防御天敌的能力, 维系植物与其他生物类群的

互惠关系及交感作用等. 黄金大米也是代谢工程的亮

点, 改良特殊营养品质是萜类代谢工程任务之一.  

(ⅳ) 萜类代谢合成生物学的研究. 通过工程酵

母生产青蒿酸, 并利用有机半合成技术成功转化成

青蒿素, 这项成果改变了青蒿素原料的生产方式, 是

近年来萜类代谢研究最大的亮点之一. 在微生物中

表达和富集萜类前体化合物, 可以用来鉴定萜类合

成酶特别是后修饰酶的功能; 从系统生物学的角度

出发, 将植物次生代谢途径在微生物中重构并进行

重要生物活性物质的生产, 无疑具有重要应用价值.  

(ⅴ) 萜类次生代谢的化学生态学研究. 这也是

近来生命科学的一个热点. 通过对植保素、分泌化合

物和挥发性成分生物合成、释放和活性的研究, 深入

探索植物-植物、植物-昆虫、昆虫-昆虫之间的化学信

号关系和协同进化, 从而在生物防治、生态保护和环

境监测等方面有所贡献. 
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As the most diverse natural organic compounds, plant secondary metabolites play critical roles in regulating plant 
growth and development, facilitating environmental adaptation and defending against insects and pathogens. 
Terpenoids constitute one of the largest families of secondary metabolites, and have important physiological and 
ecological functions. Some of them even show great pharmaceutical values. In recent decades, great achievements 
have been made in isolation and characterization of terpenoids, elucidation of their biosynthetic pathways and 
regulation mechanisms, as well as genetic engineering. This review discusses recent progress in terpenoid 
metabolism and regulation. 
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