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植物激素在三萜类化合物生物合成中的作用及调控机制研究进展  
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摘  要：三萜类化合物是一类广泛存在于药用植物、以异戊二烯为结构单元的一大类天然化合物，具有抗衰老、抗炎、抗肿

瘤、抗血栓、降血压、调血脂等功效；依据化合物的结构和性质，可将其分为三萜皂苷类、甾醇苷类和其他三萜类。植物激

素是植物体内产生的一类微量且能促进或抑制自身生理活动的有机化合物，在调节植物生长发育、提高胁迫抗性、诱导次级

代谢产物合成、积累等方面发挥着重要作用。在介绍三萜类化合物生物合成通路的基础上，归纳分析了茉莉酸、茉莉酸甲酯、

水杨酸等植物激素在三萜类化合物生物合成中的作用及相关机制，认为植物激素或中间代谢产物通过作为信号分子或诱导

子调控三萜类化合物生物合成中的关键酶活性或基因差异表达，从而影响最终产物的积累，并初步绘制了茉莉酸、茉莉酸甲

酯、水杨酸等植物激素调控三萜类化合物生物合成作用机制模型，为研究三萜类化合物的生物合成机制，实现目标产物超积

累提供参考和借鉴。 
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Research progress on roles of phytohormone in biosynthesis of triterpenoids and 
their regulatory mechanisms  
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Abstract: Triterpenoid are a class of natural compounds with a structural unit of isoprene, and widely found in medicinal plants, which 
have many functions in clinical treatment such as anti-aging, anti-inflammatory, antitumor, anti-thrombosis, lowering blood pressure, 
and regulating blood-lipid. According to the structure and properties, triterpenoids are divided into three categories, including 
triterpenoid saponins, steroid glycosides and other triterpenoids. Planthormones are trace organic compounds produced in plants that 
can promote and inhibit their physiological activities. Evidences show that planthormones play important roles in regulating plant 
growth and development, improving stress resistance and inducing the biosynthesis and accumulation of secondary metabolites. In this 
paper, biosynthesis pathways of triterpenoids were first introduced. Then, the roles of jasmonic acid, methyl jasmonic acid, salicylic 
acid other plant hormones in the biosynthesis of triterpenoids and related mechanism were generalized and analyzed. These results 
suggested that as signal molecules and elicitors, planthormones affected the accumulation of triterpenoids by regulating the key enzyme 
activity and gene expression. Accordingly, the mechanism model of jasmonic acid, methyl jasmonate, salicylic acid and other 
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phytohormones were preliminarily drawn, which can provide reference for studying the biosynthesis mechanism of triterpenoids and 
realizing the hyperaccumulation of target products.  
Key words: triterpenoid; jasmonic acid; methyl jasmonate; salicylic acid; biosynthesis; regulatory mechanism 

 

三萜类化合物是以异戊二烯为基本结构单元所

形成的一类天然产物，广泛存在于包括药用植物在

内的高等植物中，如三七、人参、甘草等。三萜类

化合物结构多样，种类繁多，具有广泛的药理活性，

研究证实，不同的三萜类化合物在抗炎[1]、抗癌[2-3]、

抗衰老、抗血栓、降血压、调血脂等方面均效果显

著[4]。由于三萜类化合物种类复杂，目前主要存在 2
种分类方法，其一是根据碳环数量进行分类，多数

三萜化合物可分为四环三萜和五环三萜 2 大类；其

二是根据三萜类化合物的结构和性质，可分为三萜

皂苷类、甾醇苷类和其他三萜类，其中三萜皂苷类

又可细分为达玛烷型、熊烷型、油酸烷型、羽扇豆

烷型、藿香烷型等，其他三萜类主要包括三萜醇、

三萜生物碱等[5]，部分常见三萜类化合物及分类见

表 1。目前已知的大多数与商业有关的三萜类化合

物都是从植物中分离获得的，尤其是用于医学领域

的三萜类化合物，其临床和商业价值巨大，有着广

阔的发展前景。 
目前关于植物三萜类化合物的生物合成途径和

关键酶催化机制及编码基因表达特性有了一定的认

识，如三七皂苷、人参皂苷合成通路，但对三萜类

化合物生物合成途径是如何响应生物或非生物因子

诱导调控的研究相对较少，尤其对相关调控机制的

研究更是知之甚浅。研究显示，三七皂苷、人参皂

苷均可以响应干旱[32]、茉莉酸[7]、茉莉酸甲酯[33]、

水杨酸[34]、丛枝菌根真菌[35]而显著上调表达，但调

控机制仍不清楚。本文从三萜类化合物的生物合成

通路、关键酶作用机制、编码基因表达特性及茉莉

酸、茉莉酸甲酯、水杨酸、脱落酸等植物激素对三

萜类化合物含量的影响及可能的调控机制进行了归

纳分析和整理，总结出三萜类化合物响应植物激素

调控的可能机制，并绘制了相关模型。 
1  植物三萜类化合物的生物合成通路 

研究发现，植物三萜类化合物的合成主要包括

胞浆甲羟戊酸（mevalonic acid，MVA）途径和质体

2-C-甲基 -D-赤藓糖醇 -4-磷酸酯（2-C-methyl-D-
erythritol-4-phosphate，MEP）2 种途径，二者分别形

成 2 个可以相互转化的五碳前体物质异戊烯基焦磷

酸（isopentenylallyl diphosphate，IPP）和二甲基烯丙

基焦磷酸（dimethylallyl diphosphate，DMAPP）[36]。

在 MVA 途径中，基础物质乙酰辅酶 A 先后在乙酰

辅酶 A 酰基转移酶（acetoacetyl-CoA acyltransferase, 
AACT）、3-羟基-3-甲基戊二酰合成酶（3-hydroxy-3-
methylglutaryl-CoA synthase，HMGS）和 3-羟基-3-
甲基戊二酰还原酶（3-hydroxy-3-methylglutaryl-CoA 
reductase，HMGR）的作用下生成 MVA；随后经甲

羟戊酸激酶（mevalonate kinase，MVK）、磷酸甲戊

酸激酶（phosphomevalonate kinase，PVK）和甲戊酸

二磷酸脱羧酶（mevalonate diphosphate decarboxylase，
MVD）的催化焦磷酸化、脱羧作用形成 IPP。在 MEP
途径中，丙酮酸和甘油醛-3-磷酸首先经 1-脱氧-D-
木酮糖-5-磷酸合酶（1-deoxy-D-xylulose-5-phosphate 
synthase，DXS）和 1-脱氧-D-木酮糖-5-磷酸还原异构

酶（1-deoxy-D-xylulose-5-phosphate reductoisomerase，
DXR）的作用转化生成 MEP，随后 MEP 再经一系

列酶促反应逐步转化为 DMAPP[37]，涉及的酶包括

2-C-甲基-D-赤藓糖醇-4-磷脂酰转移酶（2-C-methyl-
D-erythritol-4-phosphatecytidyl transferase，ISPD）、

4-(胞苷-50-二磷酸)-2-C-甲基-D-赤藓糖醇激酶[4-
(cytidine-50-diphospho)-2-C-methyl-D-erythritol kinase，
ISPE]、2-C-甲基-D-赤藓糖醇-2,4-环磷酸合酶（2-C-
methyl-D-erythritol-2,4-cyclophosphate synthase，MECPS）、
1-羟基 -2-甲基 -2-(E)-丁烯基 -4-二磷酸合成酶[1-
hydroxy-2-methyl-2-(E)-butenyl-4-diphosphatesynthase，
HDS]和 1-羟基-2-甲基-2-(E)-丁烯基-4-二磷酸还原

酶 [1-hydroxy-2-methyl-2-(E)-butenyl-4-diphosphate 
reductase，ISPH]。 
1.1  三萜类化合物母核的形成 

IPP 和 DMAPP 通过异戊烯基焦磷酸异构酶

（isopentenyl pyrophosphate isomerase，IPPI）催化下

的相互转换是保证三萜母核形成的物质基础[38]。在

法尼基焦磷酸合酶（farnesyl pyrophosphate synthase，
FPS）作用下，2 分子 IPP 与 DMAPP 缩合生成倍半

萜前体物质法尼基焦磷酸（farnesyl diphosphate，
FPP）；随后在角鲨烯合酶（squalene synthase，SS）
催化下，2 分子 FPP 头对头缩合生成三萜化合物前

体鲨烯。最后，鲨烯通过特定的角鲨烯环氧酶

（squalene epoxidase，SE）环化生成 2,3-氧化鲨烯， 
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表 1  常见三萜类化合物的植物来源及其分类 
Table 1  Plant sources of common triterpenoids and their classification 

分类 主要成分 药用植物来源 文献 
四环三萜达玛烷型 人参皂苷 人参 Panax ginseng C. A. Meyer 6  
  爪哇人参 Talinum paniculatum Gaertn. 7 
  西洋参 P. quinquefolius L. 8 
  越南三七 P. vietnamensis Via 9 
 人参皂苷 Rb1、Rg1 和三七皂苷 R1 三七 P. notoginseng (Burk.) F. H. Chen 10 
四环三萜葫芦型 葫芦素 黄瓜 Cucumis sativus L. 11 
 绞股蓝皂苷 绞股蓝 Gynostemma pentaphyllum (Thunb.) Makino 12 
四环三萜羊角甾烷型 灵芝酸 灵芝 Ganoderma lucidum (Fr.) Karst 13-15 
五环三萜齐墩果烷型 齐墩果酸 怀牛膝 Achyranthes bidentata Blume 16 
  金盏花 Calendula officinalis L. 17 
  山楂 Crataegus pinnatifida Bge. 18 
  蓝桉 Eucalyptus globulus Labill. 19 
  枇杷 Eriobotrya japonica (Thunb.) Lindl. 20 
  白花蛇舌草 Hedyotis diffusa Willd. 21 
  银杏 Leucas aspera Spreng. 22 
  女贞子 Ligustrum lucidum Ait. 23 
  白头翁 Pulsatilla chinensis (Bunge) Regel 24 
  黄花败酱 Patrinia scabiosaefolia Fisch. ex Trev 21 
  夏枯草 Prunella vulgaris L. 21 
  马鞭草 Verbena officinalis L. 21 
 柴胡皂苷 柴胡 Bupleurum chinese DC. 25 
 甘草酸 光果甘草 Glycyrrhiza glabra L. 26 
 齐墩果酸甲酯 女贞子 23 
 β-香树脂醇 生菜 Lactuca sativa L. var. ramosa Hort. 27 
 大豆皂苷 蒺藜苜蓿 Medicago truncatula Gaertn 28 
 常春藤皂苷 白头翁 24 
 远志皂苷 远志 Polygala tenuifolia Willd. 29 
五环三萜熊烷型 熊果酸 山楂 18 
  蓝桉 19 
  枇杷 20 
  白花蛇舌草 21 
  银杏 22 
  女贞子 23 
  黄花败酱 21 
  夏枯草 21 
  马鞭草 21 
五环三萜羽扇豆烷型 白桦酯醇 白桦 Betula platyphylla Suk. 30 
 桦木酸 蓝桉 19 
 羽扇豆醇 女贞子 23 
 羽扇豆醇醋酸酯 生菜 27 
 桦木酸 白头翁 24 
五环三萜蒲公英烷型 蒲公英甾醇 生菜 27 
  蒲公英 Taraxacum mongolicum Hand. -Mazz. 31 
 蒲公英赛醇 蒲公英 31 
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形成四环或五环母核结构[38-39]。 
1.2  不同类型三萜类化合物的生成 

三萜类化合物生物合成的第 1 个多样化步骤是

由氧化角鲨烯环化酶（oxidosqualene cyclase，OSC）
家族催化 2,3-氧化角鲨烯环化为不同类别的三萜骨

架，随后这些三萜骨架经过氧化、取代和糖基化生

成不同种类和功能多样的三萜类化合物[27]。以达玛

烷型四环三萜人参皂苷为例，2,3-氧化角鲨烯先在

达玛烯二醇 II 合酶（dammarenediol-II synthase，DS）
的作用下生成达玛烯二醇，之后经细胞色素 P450 单

加氧酶（cytochrome P450 monooxygenase，CYP450）
生成原人参二醇和原人参三醇，最后经过糖基转移

酶（glycosyltransferase，GTs）修饰生成人参皂苷Rg1、

Rb1和三七皂苷 R1 等三萜类化合物[37]。研究表明，

2,3-氧化角鲨烯可在羽扇豆醇合酶（lupeol synthase，
LUS）、α-香树素合酶（alpha-amyrin synthase，α-

AS）、β-香树素合酶（beta-amyrin synthase，β-AS）、
羊毛甾醇合酶（lanosterol synthase，LAS）、蒲公英

甾烷合酶（taraxacum sterane synthase，TSS）的作

用下，经环化催化、羟基化，最终分别生成羽扇豆

型皂苷元、熊烷型皂苷元、β-香树素、羊毛甾烷型

皂苷元、蒲公英甾烷型皂苷元；而羽扇豆型皂苷元

和羊毛甾烷型皂苷元经过多种化学修饰又可分别

形成油酸烷苷元和葫芦素型苷元，并最终依次经过

CYP450、GTs 家族修饰生成结构和功能多样的三

萜类皂苷[5]。此外，需要注意的是环阿屯醇合酶

（cycloartenol synthase，CAS）则可催化 2,3-氧化角

鲨烯形成甾体化合物的前体物质环阿屯醇，随后经

过一系列的氧化还原反应及 CYP450 官能团催化

修饰生成甾体皂苷元，并在 GTs 作用下与糖基缩

合形成甾体皂苷[40]。 

植物三萜类化合物的生物合成途径见图 1。 

 
代表省略中途步骤 

indicates that an intermediate step is omitted 

图 1  植物三萜类化合物的生物合成途径 
Fig. 1  Biosynthetic pathways of triterpenoids in plants 
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2  植物激素在三萜类化合物生物合成中的作用及

调控机制 
植物激素是植物生长发育的关键调节因子，也是

响应环境胁迫的调节剂，普遍存在于高等植物中。植

物激素是植物通过自身代谢产生的，在低浓度下就能

产生明显生理效应的一些有机信号分子[41]；其在植物

生长发育、繁殖，提高胁迫抗性、代谢产物积累等方

面发挥着重要作用[42]。综合现有研究发现，茉莉酸及

衍生物、水杨酸、脱落酸等植物激素均参与调控植物

三萜类化合物的生物合成，且作用显著，见表 2。

表 2  植物激素在三萜类化合物生物合成中的作用 
Table 2  Roles of phytohormones in biosynthesis of triterpenoids 

植物激素 植物来源 作用 文献 

茉莉酸 怀牛膝 上调齐墩果酸生物合成关键酶基因 abHMGR、abSS、abSE 和

abβ-AS 表达量，增加齐墩果酸含量 

16 

金盏花 促进齐墩果酸皂苷显著积累，是对照组的 20 余倍 17 

黄瓜 上调三萜类化合物生物合成关键转录因子 MYB、AP2/ERF、

WRKY 的表达，增加葫芦素的含量 

11 

蒺藜苜蓿 上调转录因子 bHLH 的表达，促进大豆皂苷的积累 28 

人参 上调三萜类化合物生物合成关键酶基因 pgSS 和 pgSE 的表

达，增加人参皂苷的积累 

6 

越南三七 促进三萜皂苷的积累 9 

睡茄 Withania somnifera (Linnaeus) 

Dunal 

上调转录因子MYC2 的表达，增加三萜类化合物睡茄内酯的含量 43 

茉莉酸甲酯 白桦 调控 bpFPS 基因的上调表达，促进三萜类化合物的积累 30 

正调节 MYB 转录因子，从而改变关键酶基因的表达量，调

控桦木三萜类化合物的合成 

44 

熊胆草 Conyza blinii H. Lév 增加总皂苷含量 45 

光果甘草 甘草酸苷的产量较对照组提高了 3.8 倍 26 

爪哇人参 三萜皂苷产量增加了 1.5 倍 7 

银杏 提高油酸和熊烷类三萜的含量 22 

人参 促进三萜皂苷的生物合成 6 

上调基因 CYP450 表达，促进人参皂苷积累 46 

转录因子 MYB2 响应茉莉酸甲酯的诱导，并正调控 pgDS 基

因的表达；促进人参皂苷的积累 

47 

提高过氧化物酶和过氧化氢酶的催化活性，并与三萜皂苷合

成关键酶基因 pgSS、pgSE、pgDS 和 pgβ-AS 的表达一致 

48 

西洋参 调控 pqSS 基因上调表达，促进人参皂苷生物合成 8 

睡茄 转录因子 MYC2 响应茉莉酸甲酯的诱导，增加睡茄中三萜类

化合物的合成 

43 

水杨酸 鹅掌草 Anemone flaccida Fr. Schmidt 调控 CYP450 酶的活性，调控三萜皂苷的生物合成 49 

 白桦 负调节 MYB 转录因子，从而改变三萜类化合物含量 44 

 光果甘草 处理的植株 24 h 后，甘草酸苷的产量较对照组提高了 4.1 倍 26 

 灵芝 显著上调灵芝酸生物合成关键酶基因 glSS、glLAS 和 glHMGR

表达，增加灵芝酸的含量 

13-14 

 抑制线粒体复合物 III 活性以增加活性氧的生成，从而诱导灵

芝酸过量生成 

15 

 



·6396· 中草药 2021 年 10 月 第 52 卷 第 20 期  Chinese Traditional and Herbal Drugs 2021 October Vol. 52 No. 20 

   

续表 2 
植物激素 植物来源 作用 文献 

水杨酸 爪哇人参 0.2 mmol/L 水杨酸处理后三萜皂苷含量增加了 1.3 倍  7 

 人参 提高过氧化物酶、超氧化物歧化酶和过氧化氢酶的活性，促进人

参皂苷积累 
34 

 上调基因 pgFPS 和 pgIPPI 表达，促进三萜类化合物生物合成 50 

 越南三七 促进三萜皂苷的积累  9 

脱落酸 白桦 处理 12 h 显著上调茎中的基因BpCAS 和Bpβ-AS 及其在茎中的表达 51 
甘草 Glycyrrhiza uralensis Fisch. 促进甘草酸的积累 52 
越南三七 促进三萜皂苷的积累  9 
西洋参 上调 HMGR 基因启动子的表达，影响西洋参毛状根的生长和人参

皂苷的积累 

53 

赤霉素 白桦 处理 12 h 后显著上调茎中基因 Bpβ-AS 的表达 51 
大麻 Cannabis sativa L. 增强 HMGR 活性，提高角鲨烯和植物甾醇含量 54 
甘草 40 mg/L 赤霉素处理，促进甘草根中甘草酸的积累 52 

乙烯 白桦 处理 12 h 显著诱导叶片基因 Bpβ-AS 的上调，24 h 后上调叶片中

BpCAS 基因的表达 
51 

细胞分裂素 甘草 能促进甘草酸的积累 52 
生长素 甘草 40 mg/L 生长素处理，促进甘草根中甘草酸的积累 52 

蓖麻 Ricinus communis L. 诱导羽扇豆醇关键酶基因 HMGR 和 LUS 的表达，提高羽扇豆醇的

含量 
55 

 
2.1  茉莉酸及其衍生物对三萜类化合物生物合成

的影响及调控机制 
2.1.1 茉莉酸对三萜类化合物生物合成的影响及调

控  茉莉酸类植物激素是植物天然生长调节剂，主

要包括茉莉酸、茉莉酸甲酯、茉莉酸异亮氨酸、12-
羟基茉莉酸等环戊烷酮类衍生物[56]。在植物体内茉

莉酸及其衍生物主要通过 2 条途径合成，即以 α-亚
麻酸（18∶3）为初始物质的十八烷途径和以十六碳

三烯酸（16∶3）为初始物质的十六烷途径[57-58]。茉

莉酸作为外源或内源信号分子会激活复杂的防御或

调控机制，影响三萜类化合物生物合成关键酶的活

性及编码基因的表达，从而促进三萜类化合物等次

生代谢产物的积累。研究表明，不管茉莉酸是作为

外源性激素处理药用植物，还是因植物本身对环境

胁迫作出应答而使得自身内源茉莉酸的含量发生变

化，都会影响三萜类化合物的生物合成[6,59]。Alsoufi
等[17]发现使用外源茉莉酸处理金盏花毛状根，可显

著增加齐墩果酸皂苷在毛状根组织中的积累，与对

照相比升高了 20 余倍。Rahimi 等[6]用外源性茉莉酸

对人参进行处理，发现能够显著增加人参皂苷的含

量；通过过表达实验发现，过表达茉莉酸合成关键

酶脂氧合酶基因 PgLOX6 会导致茉莉酸、茉莉酸甲

酯浓度上升，进而诱导包括角鲨烯合酶基因 SS、角

鲨烯环氧化酶基因 SE 和达玛烯二醇Ⅱ合酶基因 DS
在内的人参皂苷合成关键酶基因上调表达，最终促

进人参皂苷含量提升了约 1.4 倍。这直接表明茉莉

酸参与人参皂苷的生物合成，且为正向调控。这一

观点进一步在怀牛膝中得到证实，内源性茉莉酸可

以响应 L-萘乙酸和 6-苄基腺嘌呤的诱导而上调含

量，并进而调控转录因子 MYB、bHLHs、WRKY 和

AP2/ERF 及三萜类化合物合成关键酶基因 3-羟基-
3-甲基戊二酰-CoA 还原酶基因 HMGR、角鲨烯合酶

基因 SS、角鲨烯环氧化酶基因 SE 和 β-香树素合酶

基因 β-AS 表达量来增加齐墩果酸的积累[59]。研究

表明，调控 MYB、AP2/ERF、WRKY、bHLHs、MYC2
等转录组因子表达是茉莉酸参与调节三萜类化合物

生物合成的重要途径之一。Mertens 等[28]发现蒺藜

苜蓿 bHLHs 家族转录因子 TSAR1 和 TSAR2 能响

应茉莉酸诱导，二者通过与关键酶基因 3-羟基-3-甲
基戊二酰-CoA 还原酶基因 HMGR、E3 泛素连接酶

基因 MAKIBISHI1 共调节并反式激活，从而开启下

游三萜类化合物的生物合成反应。此外，对睡茄转

录因子 MYC2 上游启动子分析，发现其存在响应茉

莉酸诱导区域，为诱导子/激素特异性顺式调节元

件，通过识别和结合存在于三萜类化合物生物合成

基因启动子上游区域，调节代谢产物的生物合成[43]。
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结合转录因子过表达实验，三萜类化合物的积累积

极正向响应转录因子过表达，直接说明了茉莉酸诱

导、转录因子表达、三萜类化合物生物合成酶活性

变化及产物积累之间存在层层递进的关系。 
2.1.2  茉莉酸甲酯对三萜类化合物生物合成的影响

及调控  茉莉酸甲酯是茉莉酸衍生物，是调控植物

生长和次生代谢产物合成的重要诱导子之一[60]。茉

莉酸甲酯在调控三萜类化合物生物合成方面发挥着

重要作用，使用外源性茉莉酸甲酯处理银杏悬浮细

胞[22]和西洋参毛状根[8]，则可以显著增加油酸、熊

烷类三萜以及人参皂苷等三萜类化合物的含量，其中

银杏悬浮细胞在用 0.1 mmol/L 茉莉酸甲酯处理 18 d
后总皂苷质量分数最高，为（18.2±1.21）mg/g，比

非诱导对照组高 4 倍。王康宇等[48]发现茉莉酸甲酯

的添加可以促进人参毛状根中过氧化物酶和过氧化

氢酶的酶活性，而这些酶在促进植物代谢方面起着

十分重要的作用；实时荧光定量-聚合酶链式反应

（quantitative real-time polymerase chain reaction，qRT-
PCR）实验结果显示，茉莉酸甲酯处理会上调人参皂

苷合成关键酶角鲨烯合酶基因 SS、角鲨烯环氧化酶基

因 SE、达玛烯二醇Ⅱ合酶基因 DS 和 β-香树素合酶基

因 β-AS 表达量，在茉莉酸甲酯处理后 12 h，SS 基因

表达量达到峰值，为对照组的 8.2 倍；处理后 24 h，
SE 表达量达到最大值，是对照组的 11.04 倍；处理后

20 h，DS 和 β-AS 的表达量最高，分别是对照组的

13.91、12.59 倍，且上述基因的表达趋势与过氧化物

酶、过氧化氢酶酶活性变化趋势基本一致。李春晓[30]

用 0.5 mmol/L 茉莉酸甲酯处理白桦幼树后，发现白桦

叶片不但提高了植物光合作用，还显著促进了白桦叶

片中总三萜皂苷含量的积累，最高达 107.27 mg/g；提

高茉莉酸甲酯浓度至 1 mmol/L，则在第 1 天的茎皮

中，三萜类化合物的质量分数（81.86 mg/g）达到最

大值，与对照相比增加了 146%；qRT-PCR 实验进

一步表明，白桦幼树叶片中的法尼基焦磷酸合成酶

基因 FPS 可以响应茉莉酸甲酯诱导而显著上调表

达，在 1 mmol/L 茉莉酸甲酯诱导 7 d 时，FPS 基因

相对表达量达到峰值的 1.44 倍。茉莉酸甲酯对细胞

色素 P450 单加氧酶基因 CYP450 的表达同样具有很

强的诱导作用，并在不同时间点表现出不同的转录

水平，而在植物中 CYP450 家族常常是三萜类化合

物生物合成多样性的主要贡献者之一[46,61-62]。另有研

究表明，三萜类化合物生物合成关键酶基因启动子亦

可响应茉莉酸甲酯诱导而上调表达，0.25 mmol/L 茉

莉酸甲酯处理西洋参，角鲨烯合酶基因启动子平均诱

导率高达 2 435.4 倍，并影响最终产物的积累[8]。 
同茉莉酸一样，调控转录因子表达也是茉莉酸

甲酯诱导三萜类化合物生物合成重要的途径之一，

相关转录因子包括 WRKY、MYB 和 MYC2 等。基

于现有研究归纳分析，在茉莉酸甲酯诱导下，

WRKY、MYB 和 MYC2 等转录因子及关键酶基因

启动子会同时上调表达，且二者的互作结合明显加

强，从而上调关键酶基因表达量，进而提高三萜类化

合物的积累。目前已在熊胆草[45]、人参[47]、睡茄[43]等

药用植物中得到证实，熊胆草中转录因子 CbWRKY 
24 可响应茉莉酸甲酯诱导，并在启动子序列中发现

了茉莉酸甲酯响应元件；通过对转录因子 CbWRKY 
24 过表达实验发现，瞬时转化株中 MVA 途径关键

酶基因 3-羟基 -3-甲基戊二酰 -CoA 还原酶基因

HMGR、法尼基焦磷酸合酶基因 FPS、角鲨烯环氧

化酶基因 SE 和 β-香树素合酶基因 β-AS 会显著上调

表达，从而提高熊胆草总皂苷含量。人参须根中的

转录因子 MYB2 在 0.1 mmol/L 茉莉酸甲酯诱导下

最高可上调 4.66 倍，并通过启动与达玛烯二醇Ⅱ合
酶 DS 启动子结合机制，从而上调 DS 基因表达，进

而影响人参皂苷的积累。 
2.2  水杨酸对三萜类化合物生物合成的影响及调控 

水杨酸是植物体内普遍存在的一种小分子酚类

化合物，主要通过异分支酸合酶途径和苯丙氨酸解

氨酶途径合成[63]。水杨酸参与调节植物体内多种生

理生化过程，主要包括提高植物生物或非生物胁迫

抗性、调控植物次生代谢物的生物合成[64]。研究发现，

使用水杨酸处理爪哇人参不定根[7]、光果甘草[26]，可

以分别显著提高三萜皂苷、甘草酸 1.3、4.1 倍，效

果显著。同茉莉酸、茉莉酸甲酯作用方式类似，水

杨酸主要通过调控三萜类化合物生物合成关键酶、

抗氧化酶活性、编码基因表达量、转录因子及启动

子活性等方式来影响目标产物积累。Mo 等[49]发现，

经水杨酸处理的海葵根茎，关键酶 CYP450 和 GTs
活性会受到显著影响，相比于对照均有所增幅，从而

调控三萜皂苷的生物合成。利用水杨酸处理人参[34]、

灵芝[13-14]，发现人参中的过氧化物酶、超氧化物歧

化酶和过氧化氢酶的活性增强，灵芝中的灵芝酸合

成关键酶基因 3-羟基-3-甲基戊二酰-CoA 还原酶基

因 HMGR、角鲨烯合酶基因 SS 和羊毛甾醇合酶基

因 LAS 表达量显著上调，分别为 4.2、119.6、3.2
倍，并提高了人参皂苷、灵芝酸的积累，与对照相
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比，分别提高了 0.324%、23.32%。此外，水杨酸还

可以通过抑制线粒体复合物 III 活性以增加活性氧

的生成，从而诱导灵芝中灵芝酸过量产生[15]。 
水杨酸对转录因子的调控是影响三萜类化合物

生物合成的重要机制之一。对经水杨酸处理后的桦

木幼苗研究发现，转录因子 MYB 家族的 2 条基因

BpMYB21 和 BpMYB61 启动子均含有植物激素响应

元件，如 ABRE、CGTCA、TCA 和 GARE 基序，

这表明BpMYB21 和BpMYB61会受到包括水杨酸在

内的植物激素的诱导，随后通过调节关键酶基因角

鲨烯合酶基因 SS 和角鲨烯环氧化酶基因 SE 的表

达，从而调控三萜类化合物的生物合成[44]，但具体

的影响机制仍需进一步研究和明确。 
2.3  其他植物激素对三萜类化合物生物合成的影

响及调控 
目前关于植物激素调控三萜类化合物生物合成

的研究多集中在水杨酸、茉莉酸及衍生物这 2 大类

植物激素，除此以外，脱落酸、赤霉素、生长素、

乙烯等植物激素对三萜类化合物的生物合成同样具

有积极的促进作用。Li 等[52]分别施用 40 mg/L 赤霉

素、生长素处理甘草，在 8 个采样周期中，赤霉素

处理组中甘草根甘草酸含量分别提高了 22.73%、

12.42%、34.73%、69.02%、22.34%、14.66%、36.43%、

12.09%；生长素处理组甘草酸含量提高了 18.40%、

6.20%、18.93%、33.86%、24.20%、13.03%、30.03%、

4.23%，处理效果稍弱于赤霉素组。此外，脱落酸和

细胞分裂素也有类似效果。Linh 等[9]、Kochan 等[53]

使用外源性脱落酸诱导越南三七、西洋参毛状根不

定根，发现 HMGR 启动子活性增加，总人参皂苷含

量得到显著提高，但对不同单体人参皂苷含量的影

响则不尽相同，原人参二醇衍生物（Rb 组皂苷，包

括人参皂苷 Rb1、Rb2、Rb3、Rc、Rd）的含量急剧

下降；原人参三醇衍生物（Rg 组皂苷，包括 Rg1、

Rg2、Re）的含量则大幅增加，并随着脱落酸浓度的

升高而逐步增加。Mansouri 等[54]以大麻为研究材

料，发现外源赤霉素会降低 DXS 酶活性、增强

HMGR 酶活性，从而提高角鲨烯和植物甾醇含量。

Yin 等[51]发现白桦中氧化角鲨烯环化酶家族基因

BpCAS 和 Bpβ-AS 会响应植物激素脱落酸、赤霉素

和乙烯诱导上调表达，抑制 Bpβ-AS 基因表达能正

调控桦木酸的合成，而 BpCAS 基因干扰则可以显著

促进羽扇豆醇合酶基因和 β-香树脂醇合酶基因上调

表达及 2,3-氧化角鲨烯向下游产物桦木酸和齐墩果

酸的转化。Li 等[55]在生长素处理蓖麻叶片实验中发

现，生长素处理能明显诱导羽扇豆醇关键酶基因 3-
羟基-3-甲基戊二酰-CoA 还原酶基因 HMGR 和羽扇

豆醇合酶基因 LUS 的表达水平，进而提高蓖麻叶片

中羽扇豆醇的含量，是羽扇豆醇生物合成的正调节

剂。综上所述，脱落酸、赤霉素、生长素等茉莉酸、

茉莉酸衍生物、水杨酸以外的植物激素主要通过调

控关键酶活性、关键酶基因差异表达、增强启动子

活性等途径来调控三萜类化合物的积累，但具体的

调控机制仍不明确。 
2.4  植物激素间的相互作用对三萜类化合物生物

合成的影响 
茉莉酸、茉莉酸甲酯、水杨酸等植物激素除可

单独诱导、调控三萜类化合物生物合成外，还可通

过协同调节来增强调控作用。随着对植物激素信号

网络机制的研究，发现茉莉酸在植物激素信号串扰

中占重要地位，被认为是植物激素信号网络中的核

心信号[65]，与水杨酸、脱落酸、生长素等相互作用

协同调节植物生长发育、胁迫抗性、次级代谢产物

合成[56,66-68]。在茉莉酸介导信号通路中，茉莉酸 ZIM
结构域蛋白（jasmonate ZIM-domain protein，JAZ）、
SCF(COI1)复合体和转录因子 MYC 均为核心组成

部分，起着激活茉莉酸信号通路的作用[69-70]。其主

要机制是植物中的茉莉酸衍生物茉莉酸异亮氨酸的

内源性水平在应激条件下被激活，当植物体内的茉

莉酸异亮氨酸含量升高时会被 SCF(COI1)复合体感

知，随后 SCF(COI1)复合体在 26S 蛋白酶体的作用

下与 JAZ 结合进行泛素化和降解，导致下游转录因

子 MYC 的释放，进而激活茉莉酸反应[65]。转录因

子 MYC 家族中的 MYC2 和 MYC3 通过激活 1 个

大型转录因子网络形成动态茉莉酸响应，包括各种

潜在的耦合前馈和反馈回路[71]，从而将各个植物激

素紧密相连，共同作用调节植物防御和生长，但具

体的调控通路和机制仍需进一步研究。研究证实，

外源性茉莉酸会使得 JAZ 蛋白降解，从而激活

MYC2 的转录活性，提高促进萜类合成酶的表达，

进而提高三萜类化合物的积累[72]。此外，转录因子

MYC2 在茉莉酸和水杨酸交互中发挥着重要作用，

可以通过与其他转录组因子结合来抑制内源性水杨

酸合成[73]。这也直接说明实施加外源性茉莉酸作为

处理手段时，内源性植物激素的平衡会被打破，从

而影响植物生理进程。相反，一定浓度的水杨酸则

可诱导茉莉酸合成关键酶基因脂氧合酶基因 LOX
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表达上调，从而促进茉莉酸积累，并显著上调表达

人参三萜类化合物生物合成酶基因法尼基焦磷酸合

酶基因 FPS 和异戊烯基焦磷酸异构酶基因 IPPI[50]。

事实上，植物激素之间的信号串扰已成为植物控制

其诱导植物次生代谢的重要机制，在调控三萜类化

合物的生物合成中，这些植物激素处于一种动态平

衡，相互影响和促进，但调控机制复杂，需要进一

步研究和明确。 
2.5  三萜类化合物生物合成响应植物激素诱导的

调控机制 
对现有的研究进行归纳分析，植物激素主要从

4 个方面影响三萜类化合物的生物合成和积累，分

别为影响关键酶活性、关键酶基因差异表达、调控

转录因子和启动子活性、植物激素间协同交互，基

于此，本文绘制了三萜类化合物生物合成响应植物

激素诱导的调控机制模型图（图 2），以便更好地的

理解和分析。然而不同种类的三萜类化合物对植物

激素诱导的影响不尽相同，且与外界因素密切相关，

整个调控过程是一个非常复杂的网络调控，需要更

深层次的研究和探讨。此外，在探讨植物激素与植

物激素、植物激素与三萜类化合物积累之间的关系

时，浓度是其中的一个关键问题，“量”决定“效”，

明确它们之间的量效关系是明确调控机制并应用于

生产实践的前提基础。 

 

图 2  三萜类化合物生物合成响应植物激素诱导的调控机制模型 
Fig. 2  Model of regulatory mechanism of biosynthesis of triterpenoids in response to induction of planthormones 

3  结语与展望 
诸多植物三萜类化合物均具有重要药理功能和

药用价值，市场需求巨大，然而传统的药用植物生

长周期长、目标三萜类化合物含量低，且易受外界

环境的影响，极大限制了三萜类化合物的获取和应

用。因此，利用安全有效地生物手段增加药用植物

三萜类化合物的含量已成为现代研究的热点，而使

用植物激素诱导则是最具可行性的手段之一。然而

由于三萜类化合物种类繁多、功能多样，植物激素

调控复杂，彼此影响，目前对三萜类化合物生物合

成响应植物激素调控机制的研究仍处于探索阶段。

在今后的研究中，要明确目标三萜类化合物的代谢

通路，通过转录组学、蛋白组学等生物技术手段明

确关键酶活性、编码基因表达量、转录因子、启动

子活性等对不同种类、不同浓度植物激素诱导的响

应状况，确定产物积累与激素浓度之间的量效关系，

从而为获取更多目标三萜类化合物，阐明相应机制

奠定基础。 
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