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参与植物次生代谢调控的转录因子及其 

在植物次生代谢遗传改良中的应用 
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(福建农林大学作物学院，福建 福州I 350002) 

摘要：转录因子与结构基因的结合，激活合成基因的表达是次生代谢物合成途径启动前的重要分子事件，对植物次 

生代谢起着十分重要的调节作用。转录因r 激活次牛代谢物合成途径中多个基因协同表达，从而有效启动次生代 

谢途径。因此，转录因子为揭示植物次生代谢调控机制提供重要工具，转录因子的基因工程可为植物次生代谢的遗传 

改良提供有效的手段。 
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Abstract： A brief review is given of the progress of the studies on transcription factors in plants under the 

following headings：transcription factor genes involved in plant secondary metabolism， transcriptional control of 

plant secondary metabolism，and the application of transcription factor gene engineering in genetic improvement 

of secondary metabolites． · 
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无论是植物基因的诱导型表达还是组成型表 

达，均有赖于转录因子对其表达的激活。转录调节 

是植物基因表达调节的重要环节之一。转录因子的 

分子生物学及其在植物发育、适应、进化中的作用 

研究已取得了不少进展。改变转录因子的表达往往 

可导致植物中该转录因子所控制性状的较大改变， 

因此，转录因子基因工程是颇具应用价值的植物遗 

传操作手段IlJ。 

次生代谢与植物对环境的适应性及其产品品质 

的优劣密切相关。转录因子在植物次生代谢调节上也 

起着十分重要的调节作用。从转录因子的分子生物学 

入手研究植物次生代谢的调节，不仅有利于从分子水 

平上阐明植物次生代谢的调节机制，还可为实施植物 

次生代谢途径的遗传改良提供有效手段。本文对植物 
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次生代谢有关转录因子的分子生物学及其在植物次 

生代谢遗传改良上的应用研究进展进行简要综述。 

1与植物次生代谢有关的转录因子基因 

1．1植物次生代谢转录因子基因的分离与鉴定方法 

随着分子生物学和基因工程技术的迅猛发展， 

已开发了许多可用于转录因子分离与功能鉴定的方 

法。转录因子基因分离方法主要有转座子标记I2一、 

T-DNA激活标签法[6-g]、酵母单杂交法、图位克隆 

法[91、同源序列法【1q。转录子基因功能鉴定方法有： 

(1)瞬间表达法(two-hybrid assays)，又称顺式元件分 

析法，通过构建两套表达载体即指导转录因子基因 

高效表达的效应载体(effector vector)及目标启动子 
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和报告基因嵌合的报告载体(reporter vector)，将这 

两个载体共转化植物细胞或酵母细胞，检测共转化 

细胞内报告基因表达以分析转录因子对特定启动 

子的作用 。j；(2)功能缺失或功能增加法(T—DNA 

激活标签)，即通过改变转录因子基因的表达，分析 

植物表型的变化来鉴定转录因子的功能。该方法又 

可分为突变体和转基因植株功能分析法。突变体法 

主要有利用转座子标签或 T—DNA激活标签法、反 

义抑制法、双链RNA法等：一旦获得转录因子基因 

的转化植株，可通过异常过量表达法 和诱导法【1 

来鉴定转录因子的功能。DNA阵列或基因芯片为全 

面快速检测植物转录因子的表达特性、确定其所控 

制的下游基因，并为分析转录因子功能提供了有力 

的工具，这一方法己在植物次生代谢有天的转录因 

子功能鉴定中得到应用【1q。 

1．2已分离的与植物次生代谢物合成有关的转录因 

子及调节基因 

次生代谢物牛物合成途径涉及的反应步骤多， 

且次生代谢物在植物组织中含量一般较低，检测难 

度大，因而对与植物次生代谢有关的转录因子的分 

离、鉴定困难较大。迄今已从拟南芥、矮牵牛花、玉 

米等作物中分离、鉴定了MYB、MYC、bZIP蛋白、 

WD40蛋白、锌指蛋白等控制次生代谢的转录因子 

基因(表 1)，多局限于花色、种皮颜色等表型易于 

检测的性状，控制这些性状的转录因子基因便于应 

用转座子标签、T—DNA激活标签或图位克隆等方法 

进行分离。 

研究表明，同一种植物甚至不同植物调节同一 

类次生代谢的转录因子基因问具有相似的结构和 

功能。玉米C1／pII(MYB)基因家族的 c 和pll的编 

码序列及其功能几乎相同。rl／bl家族的各个基因也 

具有高度同源性，r 和6 虽然编码相似的蛋白，但 

它们的组织结构不同，6J等位基因一般为单基因， 

而r，的等位基因遗传上较为复杂，由多个决定花青 

素合成方式的等位基因所构成[30381；不同植物中控 

制花青素合成的转录因子基因之间也表现出一定 

的同源性。例如水稻 OsMYB3、矮牵牛tt2~AN2、玉 

表 1已克隆和鉴定的与植物次生代谢有关的转录因子基因 

Table 1 The isolated and identified transcription factor genes involved in plant secondary metabolism 
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米C1、P、拟南芥的 PJ、￡ 等参与花青素合成调 

节的R2R3 MYB转录因子基因推导氨基酸序列问 

均表现出一定的相似性，以R2R3 DNA结合区域相 

似程度最高。￡ 与 OsMYB3、C1、玉米 P、AN2、 

的R2R3 DNA结合区域氨基酸序列分别有 

82％、74％、67％、66％和65％的相似性【2】。 

2转录因子对植物次生代谢的控制 

2．1转录因子对植物次生代谢的调节作用 

特定次生代谢物合成与否、合成量的多少是植 

物在发育调控下及各种生物或非生物诱发因子的 

诱导作用下，由其合成途径中的多个酶活性表达所 

决定，受诱发因子作用下的信号传递、转录因子活 

性、重要合成基因表达等多个环节的影响。其中转 

录因子与次生代谢物合成有关结构基因(以下均简 

称合成基因)结合，激活合成基因的表达是次生代 

谢物合成途径启动前的重要分子事件，它不仅决定 

特定次生代谢物合成、积累量的多少，还决定次生 

代谢物合成的时间、空间分布以及对环境条件的响 

应。例如，玉米maysin的合成和积累量受到转录因 

子pJ及结构基因c2和whpJ(cns的编码基因)、 

chi(CHI的编码基因)、prl、al及其它一些基因的控 

制。其中p，可解释maysin变异的58．0％，并表现出 

加性效应，其它位点对玉米maysin含量的影响均不 

及pJ转录因子[] 。植物次生代谢的合成基因和调节 

基因多以基因家族形式存在，与植物次生代谢的时 

空调节有关。以矮牵牛花为例，an2的表达仅限于花 

冠，而 an11的表达无组织特异性[520]；BAN(编码 

proanthocyanidin合成的关键酶花色素还原酶的基 

因)受调节基因的控制，其表达具有明显时空变化， 

tt2、tt8、ttgl三个 调节基 因控 制 BAN表达 ， J和 

ttl6影响其表达的空间特异性，而￡ 对BAN的表 

达没有影响 。ttgl与拟南芥的叶片、茎和根上的毛 

状物发育、种子黏液及花青素的合成有关n91。矮牵牛 

花的AM 和AN11的表达无组织特异性，而AN2 

的表达仅仅局限于花冠边沿[2”。Sn控制幼苗和植物 

细胞中控制花青素组织特异性沉积 。Hopi控制玉 

米角质鳞片中花青素依赖于萌发的合成口 。玉米cJ 

仅在种子糊粉层、小盾板、胚胎的花青素合成中必 

需 ，而pll在整个植株和果皮、外种皮上花青素的 

合成均起调节作用[37】。 

此外，转录因子也参与了次生代谢对生态环境 

的响应调节。例如，pl-bol3(一个转入了MYB转录 

因子基因的玉米植株)中的外源MYB转录因子基 

因在光和激动素作用下的表达类似于花青素的积 

累及有关结构基因的表达。Snl—bol3(一个bHLH基 

因)的表达受几种光质的光作用诱导，但对激动素 

的作用却没有响应。在糊粉层中，白、红和蓝色光可 

有效的刺激花青素积累和MYB相关基因CJ的表 

达，而上述bHLH基因则呈组成型表达[4l】。说明，转 

录因子在植物次生代谢响应外界不同环境因子及在 

植物组织、器官特异性表达方面起某种调节作用。 

2．2 转录因子对植物次生代谢调节的分子机制 

转录因子对植物次生代谢的调节是通过与合成 

基因启动子上相应的顺式作用元件结合而实现的。 

合成基因启动子中均含有转录因子能够识别的顺式 

作用元件。例如，CHS基因启动子中的MRECHS 

(MYB recognition element)和 A CECHS (ACGT- 

containing element)都与光诱导 CHS基因的表达有 

关。其中MRECHS可与来源不同的MYB转录因子 

特异性结合以启动基因对光的响应[421：ACECHS则 

可与CPRF bZIP转录因子 CPRF1和 CPRF4结合， 

在光激活CHS表达中起调节作用 砌。玉米cJ和B 

转录因子对花青素合成基因 表达的调节作用与 

口J启动子中特定的顺式作用元件有关[1q。ORCA2能 

与长春花STR基因启动子中一个类似于GCC盒的 

顺式作用元件特异性结合，在STR基因响应茉莉酸 

或诱发因子过程中发挥重要作用[1 7】。ORCA3对STR 

基因响应茉莉酮酸酯表达的控制是通过直接与 

STR基因启动子中JERE结合而实现的[4]。 

植物次生代谢物合成基因启动子中顺式作用 

元件具有保守性，以苯丙烷代谢途径为例，PAL、4CL 

及伽 ．s基因启动子的最近端区域中均发现存在 G 

盒(CACGTG)和H(CCTACC)盒[4647]。bZIP蛋白家族 

可与G蛋白结合 ，MYB转录因子则可与H盒结 

合 q。C1和 可与玉米花青素生物合成途径中 ， 

02，bzl和bz2等基因启动子中保守的ARE区域结 

合[1 鲴。一个转录因子通过激活次生代谢物合成途 

径中多个合成基因表达，可有效地启动次生代谢物 

的合成途径、促进次生代谢物的合成。例如，玉米R 

和C辟专录因子控制从 CHS到花色素 -3-葡糖基转 

移酶等花青素合成途径中下游多个酶的编码基因的 

表达。矮牵牛花的转录因子an2和 an11均可控制类 

黄酮合成途径中下游基因的表达，控制花青素的合 

成和花色[52q。长春花 ORCA3的表达可导致 TDC、 

STR、SGD、 R和D4H等 次生代谢物合成 
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基因的协同表达[4】。 

由于植物次生代谢物种类繁多，次生代谢途径 

反应步骤多，转录因子对植物次生代谢的调控机制 

较为复杂，既有一个转录因子调节一种次生代谢产 

物的现象嘲，也有两种或两种以上转录因子或其它 

调节基因相互作用，相互配合，共同调节特定次生 

代谢产物合成的现象 。玉米花青素的合成至少 

有20个基因参与，其中合成基因c2、chi~C3h、al、 

a2、bzl、bz2等被 rl／bl和cl／pu或更多调节基因家 

族协同控制 。C 和 需要bHLH蛋白R和 的 

配合以激活玉米类黄酮生物合成基因的表达[55】。在 

金鱼草和矮牵牛花中也存在MYB蛋白与bHLH蛋 

白相互配合以激活花色素合成的现象 “。拟南芥 

和矮牵牛花的MYB转录因子还需要 WD40蛋白 

ttgl和an11的配合以控制类黄酮的合成口嗍。an1可 

直接激活df~,4(编码 dihydroflavonol 4-reductase)表 

达。在叶片中 2的超量表达可激活 。但在花药 

中，an1的表达依赖于 an4(一个与 2相似的 

MYB蛋白)的协同，通过控制类黄酮合成途径中下 

游基因的表达共同控制色素的合成、液胞pH及种 

皮的发育 】。 

3转录因子基因工程在次生代谢基因 

遗传改良中的应用 

3．1植物次生代谢遗传改良的意义 

已从植物中鉴定出多达 100 000种次生代谢 

物，估计仅占植物次生代谢物总量的 10％左右[571， 

其中蕴含多种与作物适应环境、抗病、抗虫、优质等 

密切相关的资源。例如，根据已有的研究结果，作物 

中的白黎芦醇、类黄酮等具有抗氧剂、抗炎、抗癌等 

多种功能；农产品中的单宁对其蛋白质的营养价值 

具有显著的不利影响：植物中的萜类物质或生物碱 

类物质可充当植保素以提高植物抗性，又可充当他 

感活性物质，对作物周围的植物产生相生、相克作 

用，或是充当重要的活性成分，增进人类的健康。若 

牧草中的木质素过高，则降低牧草的饲用价值，而 

木材中的木质素过高，则不宜作造纸的原料。因此， 

提高植物有用次生代谢物含量或降低不利次生代 

谢物的含量，是提高植物对环境的适应能力、提高 

农产品品质的一个有效途径。 

但是植物次生代谢途径受到有关基因严密的时 

间、空间转录表达调控，特定有用次生代谢物含量 

往往很低。运用组织培养、细胞培养技术和通过环 

境条件的改变来提高有用次生代谢物的努力也不 

同程度地受到限制。 

3．2转录因子基因工程是开展植物次生代谢遗传改 

良的有效途径 

利用基因工程技术进行植物次生代谢的遗传 

改良，提高有用次生代谢物的含量是近十多年来国 

际生物学界研究的一个热点，随着次生代谢合成途 

径中有关结构基因不断被克隆，利用合成基因进行 

基因工程的研究报道不断增多。但是，由于次生代 

谢途径的复杂性，往往难以找出决定某一代谢物合 

成量的关键 (限制)基因。而且，即便克服了某个酶 

活性对次生代谢的限制，可能其它诸如底物供应、 

产物浓度的反馈抑制、其它酶的活性制约等又可能 

上升为限制因子。在多数情况下单个关键酶基因的 

遗传操作往往难以大幅度改变特定次生代谢物的 

产量。从理论上说，通过转录因子基因的表达的调 

节可以激活特定代谢支路中多个基因的协同表达， 

而且，转录因子还可激活不同植物中相似次生代谢 

物合成基因的表达 习，这就意味着可将从特定植物 

中分离的转录因子基因在不同的植物中进行转化， 

有效地提高转基因植物中目标次生代谢物的含量。 

实践已经证明这是一条可行的途径，例如，将一个 

MYB转录因子基因置于CMV35S的控制之下，转 

入拟南芥中，从获得的5 000个转化株系中筛选出 
一 个营养器官全生育期紫色素含量均很高的转基 

因株系[61；玉米花青素合成的转录因子基因￡c在苜 

蓿中表达，可改变苜蓿中花青素合成对环境的响应【Iq； 

玉米 C 、￡c转录因子在烟草、拟南芥 、矮牵牛花 
[6Ol

、番茄[6u中表达均不同程度地提高了花青素的产 

量；在番茄果肉中表达玉米转录因子￡c和C 转录 

因子基因，使原本不含类黄酮的番茄果肉中类黄酮 

次生代谢物的合成基因表达，酶活性提高，类黄酮 

次生代谢物含量有不同程度的提高 。 和 

在转基因烟草中超量表达，导致烟草色素产 

量增加，花瓣颜色加深旧；Sn在百脉根(Lotus corni- 

culatus)中超量表达(CaMV35S-Sn)，对花青素合成的 

影响很微弱，且主要局限于叶中脉、叶基和叶柄，但 

却大大促进了叶片中缩合的单宁酸聚合体的合成酗。 

4小结 

特定次生代谢物合成与否、合成量的多少主要 

维普资讯 http://www.cqvip.com 

http://www.cqvip.com


378 热带亚热带植物学报 第 l2卷 

是通过其合成途径中的多个合成酶活性表达所决 

定的，这些合成酶的活性表达受到相应的转录因子 

及其它调控基因的调节，其中，转录因子对合成基 

因的转录激活是植物次生代谢最为重要的调节环 

节之一。转录因子通过激活植物次生代谢物合成途 

径中多个合成基因的表达，可有效地启动或关闭次 

生代谢合成途径，从而调节特定次生代谢物的合 

成。转录因子的基因工程是植物次生代谢遗传改良 

的有效途径，随着植物次生代谢调控机制的阐明， 

特别是随着调节特定次生代谢物合成的转录因子 

的分离和鉴定，转录因子基因工程将为人类开发利 

用植物次生代谢物这一巨大的宝库提供有效的手段。 
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