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摘要: 萜类化合物是天然产物中数量最多的一类, 广泛应用于医药、食品、化妆品等多个领域。MYB家
族是植物最大的转录因子家族之一, 在植物次生代谢调控方面起着重要作用。本文总结了MYB转录因子

参与植物萜类生物合成调控的研究。MYB不仅直接调控萜类合成途径酶基因的表达, 还可以与其他转录

因子协同或拮抗调控萜类生物合成。此外, MYB蛋白介导光、激素、低磷等环境诱导的萜类合成调控。

通过深入探讨MYB调控萜类合成的机制, 旨在为进一步研究萜类生物合成调控奠定基础。
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Abstract: Terpenoids are the most abundant natural products, which are widely used in various fields such 
as medicine, food, and cosmetics. MYB family is one of the largest transcription factor families, playing an 
important role in the regulation of secondary metabolism in plants. In this study, we reviewed the research-
es of MYB transcription factors in the regulation of terpenoids biosynthesis in plants. MYB not only directly 
regulates the expression of enzyme genes in the terpenoid biosynthesis pathway, but also cooperates or 
antagonizes with other transcription factors to regulate terpenoid biosynthesis. In addition, MYB proteins 
mediate the regulation of terpenoid biosynthesis induced by light, hormones, low phosphate, etc. In-depth 
exploration of the transcriptional regulation mechanism of MYB is aimed to lay a foundation for further re-
search on terpenoid biosynthesis regulation.
Key words: MYB transcription factor; terpenoids; biosynthesis; transcription regulation mechanism

萜类化合物又称类异戊二烯, 是一类由两个

或两个以上异戊二烯以头头或头尾方式相连的化

合物及其衍生物, 其在植物中广泛存在, 是重要的



植物生理学报  www.plant-physiology.com1710

植物源天然化合物。目前, 已有80 000多种萜类化合

物被鉴定, 约占天然产物词典(http://dnp.chemnetbase. 
com)中所有化合物的三分之一(Christianson 2017; 
Zhou和Pichersky 2020)。萜类在人类生活的许多领

域如医药(Kamran等2022)、化妆品(Lim等2015)、
食品(O’Connor等2022)、能源(Wang等2015)等都

有着重要的作用。现代药理研究表明萜类化合物具

有抗癌(Zhai等2018)、抗菌(Baglyas等2023)、抗氧

化(Mei等2019)、抗焦虑(Agatonovic-Kustrin等2020)、
抗虫(Block等2019)等多种生物活性。然而, 大部

分的萜类物质在植物体内的含量较低, 难以满足

生活、生产等方面的需求, 如抗疟疾药青蒿素的含

量仅占黄花蒿(Artemisia annua)叶片干重的0.1%~ 
1% (Zheng等2023); 抗癌药物β-榄香烯的含量仅占

温郁金(Curcuma wenyujin)块根干重的0.4%~0.99% 
(姜程曦等2019)。随着生物技术的快速发展, 通过

基因工程技术提高植物中萜类化合物的生物合成

成为行之有效的手段。转录因子(transcription fac-
tors)是植物生理生化过程中的重要调节因子, 在物

种进化过程中, 逐渐形成了复杂的转录调控网络。

V-myb avian myeloblastosis viral oncogene homolog 
(MYB)转录因子家族是植物中最大的转录因子家

族之一。研究发现, MYB转录因子对类黄酮、有

机酸、萜类等次生代谢产物生物合成均具有转录

调控作用(Cao等2020)。本文将重点讨论MYB转

录因子参与植物萜类生物合成的调控机制, 为运

用基因工程技术提高植物萜类化合物合成提供分

子基础。

1  萜类化合物的生物合成途径

植物萜类化合物前体由两种途径合成, 即发

生在胞质中的甲羟戊酸(mevalonic acid, MVA)途径

和发生在质体中的甲基赤藓醇磷酸(methylerythri-
tol phosphate, MEP)途径(Huang等2021b)。如图1-A
所示, MVA合成途径包括6步酶催化反应。首先由

乙酰乙酰辅酶A硫解酶(AACT)催化乙酰辅酶A生

成乙酰乙酰辅酶A, 再通过3-羟基-3-甲基戊二酰辅

酶A合成酶(HMGS)转化为3-羟基-3-甲基戊二酰辅

酶A (HMG-CoA)。在限速酶3-羟基-3-甲基戊二酰

辅酶A还原酶(HMGR)的催化下, HMG-CoA通过两

个还原步骤转化为MVA, 两个步骤都需要辅因子

NADPH的参与, 是MVA途径重要的限速反应。之

后MVA在甲羟戊酸激酶(MK)、磷酸甲羟戊酸激酶

(PMK)和甲羟戊酸二磷酸脱羧酶(MVD)的催化下, 
经两步磷酸化和一步脱羧化形成异戊烯基二磷酸

(isoprene, IPP)。MEP合成途径由7步酶催化反应

完成, 始于3-磷酸甘油醛和丙酮酸的缩合, 该反应

由限速酶1-脱氧-D-木酮糖-5-磷酸合成酶(DXS)催
化形成1-脱氧-D-木酮糖5-磷酸(DXP)并释放二氧

化碳。DXP在1-脱氧-D-木酮糖-5-磷酸还原异构

酶(DXR)的作用下, 经分子内重排还原成MEP。在

4-磷酸胞苷 -2-C-甲基 -D-赤藓糖醇酰基转移酶

(MCT)催化下, MEP和CTP的胞苷部分结合, 形成4-
二磷酸胞苷-2-C-甲基-D-赤藓糖醇(CDP-ME)。之

后CDP-ME上的羟基在4-磷酸胞苷-2-C-甲基-D-赤
藓糖醇激酶(CMK)作用下磷酸化形成4-二磷酸胞

苷-2-C-甲基-D-赤藓糖醇-2-磷酸(CDP-ME2P), 再
由2-C-甲基-D-赤藓醇-2,4-环二磷酸合酶(MDS)
催化 , 环化成2-C-甲基 -D-赤藓醇 -2,4-环二磷酸

(MEcPP)。MEcPP被4-羟基-3-甲基-2-丁烯基-焦磷

酸合成酶(HDS)催化还原为4-羟基-3-甲基-2-丁烯

基-焦磷酸(HMBPP), 最终在4-羟基-3-甲基-2-丁烯

基焦磷酸还原酶(HDR)作用下转化为IPP和二甲基

烯丙基焦磷酸(dimethylallyl pyrophosphate, DMAPP)
的混合物。

IPP是萜类生物合成的重要前体, 经异戊烯基焦

磷酸异构酶(isopentenyl diphosphate isomerase, IDI)
催化生成其异构体DMAPP。IPP和DMAPP通过反

式缩合得到香叶基焦磷酸(geranyl pyrophosphate, 
GPP), 一分子GPP与一分子IPP反式缩合生成(E,E)-
法尼基二磷酸(E,E-farnesyl pyrophosphate, FPP), 一
分子FPP与一分子IPP反式缩合形成(E,E,E)-香叶基

香叶基焦磷酸(E,E,E-geranylgeranyl pyrophosphate, 
GGPP)。此外, DMAPP通过与不同单位的IPP顺式

缩合反应 , 分别生成橙花基焦磷酸(neryl diphos-
phate, NPP)、Z,Z-FPP和(Z,Z,Z)-橙花基橙花基焦磷

酸(Z,Z,Z-nerylneryl pyrophosphate, NNPP)。萜类合

酶(terpene synthase, TPS)催化前体GPP、NPP、FPP、
Z,Z-FPP、GGPP或者NNPP分子内部的环化, 形成

各种各样的萜类化合物基核, 再经细胞色素P450
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图1  萜类生物合成途径示意图

Fig. 1  Schematic diagram of terpenoid biosynthesis pathway

A: MVA途径和MEP途径合成萜类前体; B: 萜类合成。AACT: 乙酰乙酰辅酶A硫解酶; HMGS: 3-羟基-3-甲基戊二酰

辅酶A合成酶; HMGR: 3-羟基-3-甲基戊二酰辅酶A还原酶; MK: 甲羟戊酸激酶; PMK: 磷酸甲羟戊酸激酶; MVD: 甲羟戊酸

二磷酸脱羧酶; DXS: 1-脱氧-D-木酮糖-5-磷酸合成酶; DXR: 1-脱氧-D-木酮糖-5-磷酸还原异构酶; MCT: 4-磷酸胞苷-2-C-
甲基-D-赤藓糖醇酰基转移酶; CMK: 4-磷酸胞苷-2-C-甲基-D-赤藓糖醇激酶; MDS: 2-C-甲基-D-赤藓醇-2,4-环二磷酸合酶; 
HDS: 4-羟基-3-甲基-2-丁烯基-焦磷酸合成酶; HDR: 4-羟基-3-甲基-2-丁烯基焦磷酸还原酶; IDI: 异戊烯基焦磷酸异构酶; 
SQS: 鲨烯合酶。
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加氧酶(CYP)、脱氢酶和甲基转移酶等的催化, 发
生氧化、还原、异构化, 形成更多的萜类基核(图
1-B) (Nagegowda和Gupta 2020; Tholl等2023)。

2  MYB转录因子参与植物萜类化合物生物

合成的调控

MYB是植物中最大的转录因子家族之一。MYB
转录因子N端包含一段高度保守的DNA结合域(DNA 
binding domain, DBD)——MYB结构域。MYB结

构域通常由1~4个相邻的不完全重复序列(repeat, R)
组成。每个R由大约52个氨基酸残基组成, 包含3
个规则间隔的色氨酸残基(W), 每个W之间间隔18
或19个氨基酸残基。有时W会被某个芳香族氨基

酸或疏水氨基酸所代替。根据该结构域中R结构的

数量, 可将MYB转录因子分为四个亚类: 1R-MYB、
2R-MYB、3R-MYB、4R-MYB。与高度保守的MYB
结构域相比, MYB蛋白C端的非MYB结构域高度

可变, 决定了MYB的功能多样性(Cao等2020; Dubos
等2010) (图2)。

MYB家族成员众多, 功能多样, 如调控植物初

级和次级代谢、应答生物和非生物胁迫、调控生

长发育等。本文综述了MYB转录因子参与萜类化

合物生物合成调控的研究(表1), 并深入探讨其调

控机制(图3)。
2.1  MYB转录因子直接参与萜类化合物生物合成

调控

研究发现, MYB转录因子主要通过直接调控

萜类合成通路中结构基因的转录表达从而调节萜

类化合物的合成。如图3-A所示, MYB转录因子正

向调控萜类合成途径酶基因的表达, 从而促进萜

类化合物的生物合成。例如, AaMYB1在黄花蒿中

过量表达, 能激活青蒿素生物合成途径关键酶如

紫穗槐二烯氧化酶(CYP71AV1)、紫穗槐二烯合成

酶(ADS)、法尼基二磷酸合成酶(FDS)、青蒿醛

Δ11(13)还原酶(DBR2)和乙醛脱氢酶(ALDH1)编码

基因的表达, 特别是ADS和CYP71AV1, 从而增加青

蒿素的合成; 同时AaMYB1激活赤霉素(GA)生物合

成途径酶基因GA3ox1和GA3ox2的表达, 提高GA
的合成, 进而促进黄花蒿腺毛的发育, 腺毛的密度与

青蒿素的含量呈正相关(Matías-Hernández等2017)。
此外 , 黄花蒿MYB转录因子AaBPF1 (马嘉伟等

2019)、AaMIXTA1 (Shi等2018)也正向调控青蒿素

的生物合成, 但作用机制不同, 前者促进青蒿素生

物合成途径酶基因的表达, 后者则通过提高腺毛

的生长密度提高黄花蒿中青蒿素含量。

二萜类化合物丹参酮和苯丙素类化合物丹酚

酸是中药丹参(Salvia miltiorrhiza)的有效成分, 分
别经萜类生物合成通路和苯丙烷/酪氨酸代谢途径

合成。丹参SmMYB98对丹参酮和丹酚酸的生物

合成起正向调控作用, SmMYB98能直接与萜类合

成途径关键酶基因SmGGPPS1和酚酸生物合成途

径关键酶基因SmPAL1 (编码苯丙氨酸解氨酶)和
SmRAS1 (编码迷迭香酸合酶)的启动子结合, 直接

调控其表达水平, 同时促进丹参酮及丹酚酸的合

成(Hao等2020)。Zhang等(2017)研究发现丹参Sm- 
MYB9b上调了SmDXS2、SmDXR、香叶基香叶

基焦磷酸合酶(SmGGPPS)和贝壳杉烯合酶(SmK-
SL1)等萜类合成途径酶编码基因的表达水平, 通

图2  MYB转录因子的结构与分类

Fig. 2  Structure and classification of MYB transcription factors
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表1  MYB转录因子调控植物萜类化合物生物合成的研究

Table 1  Research on MYB transcription factors regulating terpenoid biosynthesis 

                        物种	     转录因子	                              生物学功能	        参考文献

白桦(Betula platyphylla)	 BpMYB21、	 参与白桦三萜类化合物的合成	 Yin等2020
 BpMYB61
丹参(Salvia miltiorrhiza)	 SmMYB98	 促进丹参酮和丹酚酸的合成	 Hao等2020
	 SmMYB36	 促进丹参酮的合成, 抑制酚酸的合成	 Ding等2017; 
   赵英2019
	 SmMYB9b	 促进丹参酮的合成	 Zhang等2017
	 SmMYB97	 促进丹参酮和丹酚酸的合成	 Li等2020b
	 SmMYB98b	 促进丹参酮的合成	 Liu等2020
番茄(Solanum lycopersicum)	 SlMYB72	 参与类胡萝卜素的合成	 Wu等2020
	 SlMYB75	 抑制δ-榄香烯、β-石竹烯和α-葎草烯的合成	 Gong等2021
克莱门柚(Citrus clementina)	 MYB42	 促进类柠檬苦素的合成	 Zhang等2020
柑橘(Citrus reticulate)	 CrMYB68	 抑制类胡萝卜素的合成	 Zhu等2017
曼地亚红豆杉(Taxus media)	 TmMYB3	 促进紫杉醇的合成	 Yu等2020
	 TmMYB39	 促进紫杉醇的合成	 Yu等2022
红豆杉(Taxus chinensis)	 TcMYB29a	 促进紫杉醇的合成	 Cao等2022
黄花蒿(Artemisia annua)	 AaMYB15	 抑制青蒿素的合成	 Wu等2021
	 AaMIXTA1	 促进青蒿素的合成	 Shi等2018
	 AaMYB1	 促进青蒿素的合成	 Matías-Hernández
			   等2017
	 AaTAR2	 促进青蒿素的合成	 Zhou等2020
	 AaBPF1	 促进青蒿素的合成	 马嘉伟等2019
	 AaTLR1	 抑制青蒿素的合成	 Lv等2022
	 AaMYB108	 促进青蒿素的合成	 Liu等2023
绞股蓝(Gynostemma pentaphyllum)	 GpMYB81	 促进绞股蓝皂苷的合成	 Huang等2021a
留兰香(Mentha spicata)	 MsMYB	 抑制柠檬烯、香芹酮等单萜生物合成	 Reddy等2017
猕猴桃(Actinidia deliciosa)	 AdMYB7	 参与类胡萝卜素的合成	 Ampomah-
			   Dwamena等2019
番木瓜(Carica papaya)	 CpMYB1、	 抑制类胡萝卜素的生物合成	 Fu等2020
	 CpMYB2
人参(Panax ginseng)	 PgMYB2	 促进人参皂苷的合成	 Liu等2019
三七(Panax notoginseng)	 PnMYB1	 促进三七皂苷的合成	 雷君等2022
香雪兰(Freesia hybrida)	 FhMYB21L1、	 参与单萜和倍半萜类物质的合成	 Yang等2020
	 FhMYB21L2
拟南芥(Arabidopsis thaliana)	 AtMYB21	 参与单萜和倍半萜的合成	 Yang等2020
蒺藜苜蓿(Medicago truncatula)	 WP1	 促进类胡萝卜素的生物合成	 Meng等2019
金鱼草(Antirrhinum majus)	 AmMYB24	 促进罗勒烯的合成	 Han等2022
茉莉花(Jasminum sambac)	 JsMYB108、	 参与单萜和倍半萜的合成	 张月等2021
	 JsMYB305
云木香(Saussurea lappa)	 MYB	 参与倍半萜内酯的合成	 Thakur等2020
桂花(Osmanthus fragrans)	 OfMYB19/20	 促进芳樟醇氧化物的合成	 Li等2020a
	 OfMYB51/65/	 抑制芳樟醇氧化物的合成	
	 88/121/137/144
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苹果树(Malus × domestica)	 MdMYB88、	 干旱条件下参与脱落酸的合成	 Xie等2021
	 MdMYB124
水稻(Oryza sativa)	 OsMYB102	 抑制脱落酸的合成	 Piao等2019
粳稻(Oryza sativa ssp. japonica)	 MYB1	 磷饥饿下参与赤霉酸的合成	 Gu等2017
玉米(Zea mays)	 ZmMYB3R	 干旱和盐胁迫条件下促进脱落酸的合成	 Wu等2019
枣(Ziziphus jujuba)	 ZjMYB39、	 促进科罗索酸等三萜类化合物的合成	 Wen等2023
	 ZjMYB4	
姜花(Hedychium coronarium)	 HcMYB1、	 促进芳樟醇的合成	 Ke等2021
	 HcMYB2	
除虫菊(Tanacetum cinerariifolium)	 TcMYB8	 促进除虫菊素的合成	 Zhou等2022
番红花(Crocus sativus)	 CstMYB1、	 促进类胡萝卜素的合成	 Bhat等2021
	 CstMYB1R2	
百合(Lilium)	 LiMYB108	 促进罗勒烯和芳樟醇的合成	 Yang等2023

表1  (续)

                        物种	          转录因子	                                   生物学功能	          参考文献

 

过调控MEP生物合成途径促进丹参酮在丹参中的

合成。在曼地亚红豆杉(Taxus media)中也发现了

促进二萜合成的MYB, Yu等(2020)研究发现Tm-
MYB3可直接结合紫杉烷2α-O-苯甲酰基转移酶基

因(TmTBT)和紫杉烷二烯合酶基因(TmTS)启动子

的MYB识别元件并激活其表达, 促进紫杉醇在曼

地亚红豆杉中的合成。

研究发现柑橘属克莱门柚(Citrus clementina)
中的MYB42能与氧化鲨烯环化酶基因(CiOSC)启
动子中II型MYB结合元件(TTGTT序列)结合, 促进

三萜类衍生物柠檬苦素的生物合成(Zhang等2020)。
另外, 在绞股蓝(Gynostemma pentaphyllum)、人参

(Panax ginseng)、三七(Panax notoginseng)等植物

中也发现了调控三萜化合物生物合成的MYB基因

(Huang等2021a; Liu等2019; 雷君等2022)。同样 , 
在番茄(Solanum lycopersicum)、猕猴桃(Actinidia 
deliciosa)、番木瓜(Carica papaya)中也分离鉴定了

调控四萜类化合物类胡萝卜素生物合成的MYB基
因 (Ampomah-Dwamena等2019; Fu等2020; Wu等
2020)。

此外, MYB转录因子也可以负调控萜类合成

途径酶基因的表达, 影响萜类化合物的生物合成, 
如图3-B所示。例如, 研究发现留兰香(Mentha spica-
ta) MsMYB可以抑制香叶基二磷酸合酶基因GPPS
的表达, 从而减少其催化产物GPP在体内的积累; 

单萜类化合物生物合成前体GPP的减少, 使留兰香

中柠檬烯、香芹酮等单萜类物质的生物合成受阻

(Reddy等2017)。柑橘(Citrus reticulate) CrMYB68
能直接与类胡萝卜素生物合成途径酶基因CrBCH2
和CrNCED5的启动子结合并显著抑制其表达, 从
而抑制类胡萝卜素的合成(Zhu等2017)。
2.2  MYB与其他转录因子协同参与萜类化合物生

物合成调控

MYB不仅可以单独发挥调控作用, 还可以与其

他转录因子形成蛋白复合物共同参与萜类的合成

调控。例如Lv等(2022)研究发现黄花蒿R2R3-MYB
转录因子AaTLR1与腺毛发育正调控子GL3 (bHLH)
相互作用, 抑制了腺毛的发育; 同时, AaTLR1通过招

募WUSCHEL-like蛋白WOX1, 与LFY家族转录因

子AaTLR2相互作用, 形成AaTLR1-WOX1-AaTLR2
蛋白复合物, 抑制AaTLR2的转录激活活性; AaT-
LR2是GA合成的正调控因子, GA能够促进腺毛的

发育; 最终AaTLR1与AaTLR2通过抑制GA的合成, 
阻碍了腺毛的发育, 从而降低了青蒿素的合成(图
3-C)。

香雪兰(Freesia hybrida) FhMYB21L1和FhM-
YB21L2可显著激活单萜烯合酶基因FhTPS1的表

达, 促进芳樟醇的合成。然而, 当FhMYC2与FhM- 
YB21L2相互作用形成蛋白复合物时, 干扰了FhM-
YB21L2与FhTPS1启动子的结合, 抑制FhTPS1基因
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图3  MYB转录因子调控萜类生物合成的分子机制

Fig. 3  Molecular mechanism of MYB transcription factor regulating terpenoid biosynthesis

A和B: MYB直接调控萜类合成途径酶基因表达, 促进或抑制萜类物质合成; C~F: MYB与其他转录因子形成蛋白复

合物调控萜类合成途径酶基因表达, 减少或提高萜类物质的合成; G: HD-ZIP转录因子AaHD1/AaHD8与MYB转录因子

AaTAR2形成层级转录调控, 激活萜类合成途径酶基因表达, 促进萜类物质的合成; H: 蓝光激活光信号受体AmCRY1, 与
AmMYB24互作增强其转录激活活性, 促进萜类物质合成; I: AaMYB15抑制萜类物质合成的正调节因子AaORA, 从而抑制

萜类物质的合成; J: 光和JA诱导AaMYB108-AaGSW1复合物形成, 从而增强CYP71AV1基因的表达, 促进萜类物质合成。图

中TBGs: 萜类物质合成相关酶基因; TBE: 萜类合成相关酶。
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的表达, 进而抑制了芳樟醇的合成(图3-D)。同样地, 
FhMYC2与FhMYB21L2在拟南芥中异源表达, 也可

以抑制萜类合酶基因AtTPS14的表达。该研究证

明了MYB-bHLH蛋白复合物参与植物单萜生物合

成的调控。FhMYC2和FhMYB21L2在拟南芥中的

同源蛋白AtMYC2和AtMYB21也被证明可以形成

MYB-bHLH蛋白复合物直接调控单萜烯合酶基因

AtTPS14的表达, 证明该调控机制的保守性(Yang等
2020)。丹参SmMYB36可以上调MEP生物合成途

径及下游丹参酮合成途径多个酶基因的表达; 同
时SmMYB36还抑制了苯丙烷代谢通路和酪氨酸

衍生通路多个酶基因的表达, 通过转录调控改变

了碳代谢流的流向, 从而改变代谢产物的合成, 最
终促进丹参酮的合成, 抑制丹酚酸和类黄酮的合

成; 此外, 研究发现SmMYB36能与bHLH转录因子

超家族IIIe亚家族蛋白SmbHLH128互作, 推测Sm-
MYB36可能和SmbHLH128形成异源二聚体共同

参与调控丹参中丹参酮和酚酸类物质的合成(图
3-E) (Ding等2017; 赵英2019)。曼地亚红豆杉Tm-
MYB39能与TmbHLH13相互作用形成TmMYB39- 
TmbHLH13复合物, 并显著激活了紫杉醇生物合成

基因GGPPS和T46OH的表达, 促进紫杉醇在曼地

亚红豆杉中的合成(图3-E) (Yu等2022)。蒺藜苜蓿

(Medicago truncatula) MYB转录因子WHITE PET-
AL1 (WP1)可直接调控或与MtTT8和MtWD40-1相
互作用形成MYB-bHLH-WDR蛋白复合物调控四

萜化合物类胡萝卜素生物合成基因番茄红素ε-环
化酶基因(MtLYCe)和番茄红素β-环化酶基因(MtL-
CYb)的表达, 提高蒺藜苜蓿中类胡萝卜素的产量

(图3-F) (Meng等2019)。
MYB转录因子除了通过与其他蛋白形成复合

物协同调控萜类合成外, 还可与其他转录因子形

成层级转录调控。例如, 在黄花蒿中, HD-ZIP家族

蛋白AaHD1和AaHD8直接激活MYB转录因子Aa-
TAR2的表达, AaTAR2可以激活青蒿素生物合成途

径酶基因ADS、CYP71AV1、DBR2和ALDH1的表达, 
最终AaTAR2和HD-ZIP协同促进青蒿素在黄花蒿

中的生物合成(图3-G) (Zhou等2020)。
2.3  MYB介导环境诱导下萜类物质的生物合成

MYB蛋白可以响应环境信号的诱导, 如光照、

黑暗、激素等, 参与萜类生物合成调控。研究发现, 
蓝光可以显著诱导金鱼草(Antirrhinum majus) Am-
MYB24基因的表达, AmMYB24与罗勒烯合成酶基

因(AmOCS)启动子中的MYBCORECYCATB1位点

直接结合, 激活AmOCS基因的表达, 促进金鱼草中

罗勒烯的合成; 此外, AmMYB24可以与蓝光信号

关键受体AmCRY1相互作用, 当干扰AmCRY1蛋
白表达时, AmMYB24的转录激活活性降低, 以上

结果揭示了蓝光诱导金鱼草中罗勒烯生物合成的

调控机制, 即蓝光首先激活金鱼草光信号受体Am-
CRY1, 随后AmCRY1与AmMYB24相互作用增强

AmMYB24的转录激活活性, 直接激活AmOCS的
表达 , 最终促进金鱼草中罗勒烯的合成(图3-H) 
(Han等2022)。R2R3-MYB转录因子AaMYB15受
黑暗环境和茉莉酸(JA)的诱导表达上调, 随后直接

结合青蒿素生物合成的正向调节因子AaORA的启

动子, 抑制其正常表达, 进而抑制了青蒿素合成途

径酶基因ADS、CYP71AV1、DBR2和ALDH1的表

达, 减少了青蒿素的合成(图3-I) (Lu等2013; Wu等
2021)。黄花蒿AaMYB108是整合光和JA信号调节

青蒿素生物合成的核心因子(图3-J)。在光照条件下, 
茉莉酸甲酯(MeJA)处理黄花蒿, AaMYB108阻遏蛋

白AaJAZ8被降解, 植物体内产生大量AaMYB108- 
AaGSW1复合物, 增强了青蒿素合成途径酶基因

CYP71AV1的表达; 而在黑暗条件下, 泛素连接酶

AaCOP1被激活并与AaMYB108相互作用, 导致

AaMYB108被降解, 抵消了MeJA对AaMYB108的
诱导作用, 从而减弱了AaMYB108-AaGSW1对CY-
P71AV1的转录激活作用, 影响青蒿素的合成(Liu
等2023)。

人参PgMYB2受MeJA诱导, 表达水平上调, 能
直接结合人参皂苷合成中关键酶基因达玛烯二醇

合成酶(PgDS)的启动子并激活其表达, 促进人参

皂苷的合成(Liu等2019)。丹参SmMYB97响应外

源MeJA信号诱导, 表达水平提高, 能够直接结合丹

参酮和丹酚酸生物合成酶基因SmPAL1、SmTAT1、
SmCPS1和SmKSL1的启动子, 激活其表达, 促进丹

参酮和丹酚酸的合成。反之, 当JA浓度较低时, JA
信号通路抑制因子SmJAZ8与SmMYB97相互作用, 
抑制SmMYB97的转录激活活性, 影响丹参酮和丹
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酚酸的合成(Li等2020b)。此外, 低磷条件可以诱

导SmMYB98b的表达上调, 促进丹参酮的生物合成

(Liu等2020)。红豆杉(Taxus chinensis) TcMYB29a
响应脱落酸(ABA)的诱导, 表达水平上调, 随后调

控紫杉醇生物合成相关基因TcTS、TcT5OH和TcD- 
BTNBT的表达, 提高了红豆杉细胞悬浮培养物中

紫杉醇的合成(Cao等2022)。除此之外, Yin等(2020)
发现白桦(Betula platyphylla) MYB转录因子BpMY- 
B21和BpMYB61受多种激素如ABA、水杨酸(SA)、
MeJA等的诱导, 可以通过转录调控3-羟基-3-甲基

戊二酸单酰辅酶A还原酶(HMGR)、角鲨烯环氧酶

(SE)、鲨烯合酶(SS)、法尼烯焦磷酸合成酶(FPS)、
羽扇豆醇合酶(BPW)、β-香树素合酶(BPY)等三萜

类化合物合成途径酶编码基因的表达, 参与齐墩

果酸、白桦醇、白桦酸的合成。

3  展望

综上, MYBs调控植物萜类合成的分子机制十

分复杂多样, 还需要不断探索。今后的研究中, 应
借助染色质免疫共沉淀技术联合测序技术(Chip-
seq)、酵母单杂交、双荧光素酶系统筛选获得更

多MYB转录因子直接调控的下游基因, 并挖掘能

够与MYB形成层级转录调控模块的调控因子, 解
析更复杂的转录调控机制。同时, 应借助酵母双杂

交筛库系统、双分子荧光互补实验、pull down等
蛋白互作的技术手段, 挖掘更多与MYB转录因子

形成蛋白复合物, 协同或拮抗调控萜类生物合成

的共调控因子。另外, 植物作为固着生物, 难免受

到高温、寒冷、光、高盐、干旱等的影响。植物

感应环境信号刺激, 调控次级代谢产物的合成和

积累, 以抵御不利环境的影响。因此, 研究MYB应
答不同环境信号, 调控萜类化合物合成的分子机

制, 也是今后研究工作的重点(Khoso等2022; Praty-
usha和Sarada 2022)。

萜类合成和调控的研究, 还应与实际应用相

结合。如利用CRISPR-Cas9等工具对植物中萜类

合成相关酶基因进行编辑, 以提高目标萜类物质

的合成和积累。研究植物生长调节剂的应用, 如
JA、ABA、GA等激素, 可以诱导植物不同萜类化

合物的合成。另外, 随着农杆菌介导的毛状根遗传

转化技术的建立和广泛应用, 毛状根成为重要的

生物反应器, 借助其激素自养、遗传稳定、增殖快

速的特点, 可以实现萜类目标产物的工业化生产, 
以满足社会需求。
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