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摘要  黄酮醇、黄酮和异黄酮是具有抗病毒、抗炎、抗氧化等广泛药理活性的黄酮类化合物。

其生物合成途径已基本阐明, 本文综述这三类黄酮的转录因子调控模式与机制。黄酮醇调控

研究涉及物种广泛, 黄酮调控研究集中于唇形科、芸香科及菊科(如黄芩、柑橘、菊花), 异黄

酮调控研究主要在豆科(如大豆)。三者均存在正负调控, 黄酮和异黄酮的负调控报道较少。

这三类黄酮化合物的调控模式不同于花青素类, 具有共性调控模式, 包括: (1) MYB 转录因

子单独调控, 为主要的调控模式; (2) 其它转录因子单独调控; (3) 复合体调控(如 MYB 与其

它转录因子形成二元/三元复合体)。根据作用的靶基因类型, 调控机制可分为: 多靶点调控、

特异性基因调控(如黄酮醇的 FLS 调控和黄酮的 FNS 调控)、糖基化基因调控, 此外还包括

级联调控和竞争性调控(后者主要见于黄酮醇)。该文为深入解析三类活性黄酮的生物合成转

录因子调控网络提供了参考, 有助于该类成分的合成生物学和分子育种研究。 
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黄酮类化合物是自然界广泛存在的次生代谢产物。对植物本身而言, 其在陆生植物显色、

植物抗逆性、生长发育调控方面具有重要作用。对人类健康而言, 黄酮类化合物则具有心血

管系统保护、抗炎、抗肿瘤、免疫调节、抗氧化和抗衰老等广泛的药理作用(Jucá et al., 2020)。 

黄酮类化合物是由含有酚羟基的苯环(A 环和 B 环)通过三碳链连接而成 C6-C3-C6 结

构, 即以 2-苯基色原酮结构为母核形成的化合物。根据三碳键(C3)结构的氧化程度和 B 环

的连接位置等特点 , 天然的黄酮类化合物可进一步区分为黄烷酮 (flavanones)、黄酮

(flavones)、黄酮醇(flavonols)、异黄酮(isoflavones)、花青素(anthocyanins)和原花青素

(proanthocyanidins)、黄烷-3-醇(flavan-3-ols)等。其中, 黄酮、黄酮醇、异黄酮是药用植物

发挥药用活性的主要类型 , 也是本文重点关注的三类黄酮化合物 (Santos-Buelga and 

Feliciano, 2017) (图 1)。 

黄酮类化合物的转录调控主要涉及表观遗传调控、转录因子调控以及转录后调控。其中

表观遗传调控通过DNA甲基化、组蛋白修饰、染色质重塑决定染色体的可接近性, 影响RNA

聚合酶和转录因子与调控 DNA 的结合, 进而参与转录调控。相关文献报道较少(Jiang et al., 

2020; Chachar et al., 2022; Khan and Abbas, 2023)。转录后调控多通过 lncRNA (long non-

coding RNA)以调控可变剪接或竞争结合内源 miRNA (microRNA)方式、通过 miRNA 直接

引导切割靶标 mRNA (messenger RNA)方式, 参与转录调控。相关文献报道也较少(Li et al., 

2024b; Zhao et al., 2024; Yang et al., 2024)。转录因子调控通过识别并结合合成通路靶基

因启动子, 激活或抑制转录, 进而调控黄酮类化合物的合成。lncRNA 及 miRNA 也参与表观

遗传调控和转录因子调控。目前转录因子调控研究较为深入, 尤以花青素合成的调控研究报

道较多, 但对黄酮、黄酮醇、异黄酮等三类化合物合成的调控特点研究较少, 本文重点综述

上述三类黄酮的转录因子调控特点和机制。 
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图 1 黄酮类化合物的核心骨架结构及黄酮、黄酮醇、异黄酮的典型化合物 

Figure 1 The core skeleton structure of flavonoid compounds and typical compounds of flavones, 

flavonols, and isoflavones 

 

1 黄酮类化合物生物合成 

黄酮类化合物的合成途径分为上游共同途径和下游生成不同类别黄酮类化合物的特异

性分支途径。上游共同途径主要包括两个关键阶段, 首先是苯丙烷途径生成基础前体物质—

对香豆酰辅酶 A, 此后通过黄酮类化合物骨架合成途径构建 C6-C3-C6 核心结构。下游特异

性分支途径则通过生物合成关键酶的催化、骨架羟基化和糖基化等特异性修饰形成结构多样

的黄酮类化合物, 主要包括黄酮、黄酮醇、异黄酮、花青素以及原花青素、黄烷-3-醇等化合

物(Liu et al., 2021)。 

1.1 黄酮类化合物上游合成途径 

黄酮类化合物的上游共同合成途径包括: (1) 苯丙烷途径: 以苯丙氨酸(phenylalanine)

作为起始化合物, 在苯丙氨酸解氨酶(phenylalanine ammonia lyase, PAL)催化下生成反式

肉桂酸(cinnamic acid), 随后在肉桂酸-4-羟化酶(cinnamate 4-hydroxylase, C4H)作用下被

羟基化, 形成对香豆酸(p-coumaric acid), 最后在 4-香豆酰辅酶 A 连接酶(4-coumaroyl: 

CoA-ligase, 4CL)作用下生成对香豆酰辅酶 A (p-coumaroyl CoA) (Barros and Dixon, 2020; 

Gho et al., 2020; Kim et al., 2021); (2) 黄酮类化合物骨架合成途径: 一分子对香豆酰辅酶
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A 和三分子丙二酰辅酶 A (malonyl-CoA)在查尔酮合酶(chalcone synthase, CHS)的作用下

缩合和异构化生成柚皮素查尔酮(naringenin chalcone), 随后, 在查尔酮异构酶(chalcone 

isomerase, CHI)催化下使其分子内环化, 形成柚皮素(naringenin)。柚皮素是所有黄酮类化

合物合成的核心骨架, 也是后续分支途径的共同前体(Liu et al., 2021) (图 2)。 

1.2 黄酮醇合成分支途径 

以柚皮素为底物, 在黄烷酮-3-羟化酶(flavanone-3-hydroxylase, F3H)催化下形成二氢

山奈酚(dihydrokaempferol), 二氢山奈酚可直接经黄酮醇合酶(flavonol synthase, FLS)催化

生成山奈酚 (kaempferol) (Roy et al., 2022); 也可在类黄酮 -3'-羟化酶 (flavonoid-3-

hydroxylase, F3'H)作用下生成二氢槲皮素(dihydroquercetin), 再经 FLS 催化形成槲皮素

(quercetin); 此外 , 二氢山奈酚也可在类黄酮 -3',5'-羟化酶 (flavonoid-3',5'-hydroxylase, 

F3'5'H)作用下生成二氢杨梅素(dihydromyricetin), 再经 FLS 催化形成杨梅素(myricetin) 

(Chen et al., 2023b)。以上黄酮醇类化合物可进一步在糖基转移酶(UDP-glycosyltransferase, 

UGT)修饰下生成相应的衍生物, 如芦丁(rutin)、异槲皮苷(isoquercitrin)和山奈酚-3-O-葡萄

糖苷(kaempferol-3-O-glucoside)等(Xing et al., 2021; 范雪兰等, 2024) (图 2)。 

1.3 黄酮合成分支途径 

植物中常见黄酮的合成是以柚皮素为底物, 在黄酮合酶(flavone synthase, FNS)催化下

生成芹菜素(apigenin)。芹菜素可通过 F3'H 作用生成木犀草素(luteolin), 或经黄酮-6-羟化酶

(flavone-6-hydroxylase, F6H)作用生成野黄芩素(scutellarein), 后者被 UGT 催化为野黄芩

苷(scutellarin)。已知 FNS 分为两类: 广泛分布于被子植物的 FNS II (Fliegmann et al., 2010)

和主要存在于伞形科的 FNS I (Lee et al., 2008)。此外, 黄芩(Scutellaria baicalensis)根部存

在特殊途径: 其特有的 SbFNS II-2 以松属素(pinocembrin, 4'位无羟基)为底物生成白杨素

(chrysin), 再经 F6H 羟基化为黄芩素(baicalein), 最终通过 UGT 介导的糖基化形成黄芩苷

(baicalin) (Zhao et al., 2016, 2019) (图 2)。 

1.4异黄酮合成分支途径 

异黄酮生物合成分为两个途径, 分别以柚皮素和甘草素(liquiritigenin)为前体, 后者的合

成是对香豆酰辅酶 A 通过 CHS 和查尔酮还原酶(chalcone reductase, CHR)催化后生成异

甘草素(isoliquiritigenin), 此后经 CHI 催化生成甘草素。柚皮素和甘草素都可在异黄酮合酶

(isoflavone synthase, IFS)和 2-羟基-异黄酮类脱水酶(2-hydroxyisoflavanone dehydratase, 

HID)催化下生成染料木素(genistein)和大豆黄素(daidzein), 部分异甘草素经 IFS 催化可生

成黄豆黄素(glycetein), 三者可在 UGT 催化下生成对应的糖苷, 即染料木苷、大豆苷、黄豆
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黄苷(Anguraj Vadivel et al., 2019; 李笑佳和包爱科, 2023)(图 2)。 

综上, FLS、FNS 和 IFS 分别为参与黄酮醇、黄酮和异黄酮生物合成的特定关键酶, 是

相关黄酮类化合物转录因子调控研究的重要靶基因。 

 

图 2 黄酮、黄酮醇和异黄酮化合物生物合成途径 

PAL: 苯丙氨酸解氨酶; C4H: 肉桂酸-4-羟化酶; 4CL: 4-香豆酸辅酶 A 连接; CLL-1: 4-香豆酰辅酶 A 连接酶; 

CLL-7: 肉桂酸辅酶 A 连接酶; CHS: 查尔酮合酶; CHI: 查尔酮异构酶; FNS: 黄酮合酶; F3H: 黄烷酮-3-羟

化酶; FLS: 黄酮醇合成酶; IFS: 异黄酮合成酶; HID: 2-羟基异黄烷酮脱水酶 

Figure 2 Biosynthesis pathways of flavone, flavonol and isoflavone compounds 

PAL: Phenylalanine ammonia-lyase; C4H: Cinnamate 4-hydroxylase; 4CL: 4-Coumarate-CoA ligase; 

CLL-1: 4-Coumaroyl-CoA ligase; CLL-7: Cinnamoyl-CoA ligase; CHS: Chalcone synthase; CHI: Chalcone 

isomerase; FNS: Flavone synthase; F3H: Flavanone 3-hydroxylase; FLS: Flavonol synthase; IFS: 

Isoflavone synthase; HID: 2-Hydroxyisoflavanone dehydratase 

 

2 植物黄酮类化合物合成的转录因子调控概况 

转录因子作为一类能够特异性结合 DNA 序列的调控蛋白, 在黄酮类化合物生物合成途

径中发挥着核心调控作用。研究表明, 多种转录因子家族(包括 MYB、bHLH、WD40、bZIP、

WRKY、AP2/ERF 和 NAC 等)共同参与调控黄酮类化合物合成通路, 其中 MYB 家族因其多

样化的结构和功能特征成为研究最为深入的转录因子。根据 DNA 结合域的结构特征, MYB

家族可分为 1R-MYB (包括 R1/2-MYB 和 R3-MYB)、R2R3-MYB、3R-MYB 和 4R-MYB 四

大类, 其中 R2R3-MYB 因其特有的亚群分类(基于氨基酸序列的系统发育分析, 拟南芥

(Arabidopsis thaliana) R2R3-MYB 家族划分为 22 个亚组, 调控黄酮类化合物合成的亚家族

有 S4、S5、S6、S7 和 S19 等(Kranz et al., 1998))成为黄酮类化合物合成调控的最主要因
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子。值得注意的是, MYB、bHLH 和 WD40 三类转录因子还能形成 MYB-bHLH 二元(MB)或

MYB-bHLH-WD40 三元复合体(MBW)共同调控黄酮类化合物生物合成。 

黄酮类化合物的转录因子调控, 以花青素的调控研究较为明确(Chen et al., 2019; Yang 

et al., 2023b)。主要存在三种调控模式: (1) MBW 三元复合体是花青素合成中最经典的调控

模型。具体包括: MBW 复合体直接介导花青素积累的正调控, 其主要通过作用于花青素合

成基因(Gonzalez et al., 2008; Riaz et al., 2019; Chen et al., 2023a); MBW 复合体直接介

导的负调控, 其通过作用并抑制合成通路基因表达抑制花青素合成, 相关案例极少(Wan et 

al., 2017); MYB 负调控 MBW 复合体, 包括 1R-MYB 和 R2R3-MYB, 两者通过其 C 端抑制

基序主动抑制 MBW 复合体功能(Dubos et al., 2008; Albert et al., 2014; Li et al., 2020b; 

Xing et al., 2024); 此外, 部分 1R-MYB 的 C 端无抑制基序, 其通过竞争性结合 bHLH 蛋白

抑制 MBW 复合体形成, 从而抑制花青素合成(Albert et al., 2014)。(2) 除 MBW 复合体外, 

还存在 MYB 单独调控(Huo et al., 2020; Wang et al., 2022b; Jiang et al., 2023; Wang et al., 

2023c; Zhang et al., 2023a)。(3) 其它转录因子(bZIP、bHLH、ERF、NAC、WRKY 等)也

参与花青素调控(Ni et al., 2019; Duan et al., 2021; Zhang et al., 2023b; Li et al., 2024a)。

本文重点综述黄酮醇、黄酮和异黄酮的转录因子调控机制, 花青素调控仅作背景介绍。 

 

3 黄酮醇合成的调控因子或调控模块 

黄酮醇类化合物转录调控研究较为深入 , 其合成调控机制主要包括三类模式: (1) 

R2R3-MYB 转录因子单独调控, 为主要的调控模式, 包括正、负向调控两种类型, 正调控主

要集中在 S7、S19 亚家族, 负调控集中于 S4 亚家族; (2) 除 R2R3-MYB 外的其它转录因子

单独调控, 包括 bZIP、WRKY、AP2/ERF、NAC 等转录因子, 也包括正、负向调控类型; (3)

复合体模式调控, 仅少量文献报道。如 MYB 与 bHLH 二元复合体调控(有别于花青素类化合

物的 MBW 三元复合体调控模式)。上述三类调控模式下, 通常又可通过多靶点调控(调控黄

酮醇多个合成通路靶基因)、特异性单独调控(特异性调控黄酮醇合成的关键分支基因 FLS 的

表达, 或称 FLS 调控)、糖基化基因调控(调控介导黄酮醇糖基化修饰的 UGT 基因, 有时也

调控多个合成通路的上游靶基因)三类主要的机制发挥作用。此外, 除了直接作用于合成通

路靶基因外, 还存在较少的级联调控机制(不同于复合体模式的旨在通过转录因子蛋白之间

结合增强或减弱与靶基因启动子的结合, 本机制为转录因子蛋白通过结合其靶向的转录因

子的启动子, 进而增强或减弱目标靶基因的表达, 调控黄酮醇含量)和竞争性调控(如花青素

和黄酮醇存在共同的生物合成前体, 可通过上调或者下调二者下游途径基因, 导致花青素
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和黄酮醇生物合成产物含量的消长), 近年来, 这两类机制的研究报道正日益受到关注。 

3.1 黄酮醇正调控的转录因子或调控模块 

3.1.1 R2R3-MYB 转录因子单独正调控 

黄酮醇转录调控主要包括三种调控机制。(1) 多靶点调控。MYB 转录因子可同时激活黄

酮醇合成通路多个基因的表达来促进黄酮醇积累。例如: 烟草(Nicotiana tabacum)NtMYB12

通过激活 CHS、CHI 和 FLS 基因表达促进芦丁积累(Song et al., 2019), 而抑制 NtMYB184

表达则 CHI、F3H 和 FLS 表达降低, 导致黄酮醇含量降低(Song et al., 2023)。箭叶淫羊藿

(Epimedium sagittatum) EsMYBF1 在烟草过表达, 可激活 F3H 和 FLS 表达, 显著增加槲

皮素和山奈酚含量(Huang et al., 2016)。鹰嘴豆(Cicer arietinum) CaMYB39 通过激活 CHI、

F3H、F3'H、FLS 等表达, 促进山奈酚、槲皮素和杨梅素的含量积累(Saxena et al., 2023)。

泡核桃(Juglans sigillata) JsMYB141 可激活 PAL、CHS、F3′H、FLS 表达, 促进杨梅素和

芦丁积累, JsMYB170 则通过调控 CHS、CHI 和 FLS 提高山奈酚、槲皮素和芦丁的含量(Li 

et al., 2023)。山胡桃(Carya cathayensis) CcMYB12 激活 C4H、CHS、CHI 和 F3H 表达, 

增加黄酮醇含量(Wang et al., 2022d)。此外, 在卵叶牡丹(Paeonia qiui) PqMYBF1 (Zhang 

et al., 2023c)、葡萄(Vitis vinifera) VvMYBF1 (Czemmel et al., 2009)、柑橘(Citrus sinensis) 

CsMYBF1 (Liu et al., 2016)、蒺藜苜蓿(Medicago truncatula) MtMYB134 (Naik et al., 2021)、

黄瓜(Cucumis sativus) CsMYB60 (Liu et al., 2019; Xu et al., 2024a)、番茄(Solanum 

lycopersicum) SlMYB12 (Wang et al., 2018b)、梨(Pyrus bretschneideri) PbMYB12b (Zhai 

et al., 2019)、苹果 (Malus crabapple) McMYB4 (Hao et al., 2021)、马铃薯 (Solanum 

tuberosum) StMYB12 (Lin et al., 2021)、苦荞麦(Fagopyrum tataricum) FtMYB6 (Yao et al., 

2020)、FtMYB116 (Zhang et al., 2019)、银杏(Ginkgo biloba) GbMYB11 (Liu et al., 2025a)、

杨梅(Morella rubra) MrMYB5、MrMYB5L、MrMYB12 (Cao et al., 2023, 2024)、荞麦

(Fagopyrum esculentum) FeMYBF1 (Matsui et al., 2018) 、 葡 萄 风 信 子 (Muscari 

armeniacum) MaMYBF (Wang et al., 2023b) 、小苍兰 (Freesia hybrida) FhMYBFs  

(FhMYBF1、FhMYBF2、FhMYBF3 和 FhMYBF4) (Shan et al., 2020)中也存在参与黄酮醇

多个合成基因正调控的报道(附表 1)。(2) FLS 调控。FLS 作为黄酮醇合成的关键限速酶, 其

表达水平直接影响黄酮醇积累。例如: 拟南芥 AtMYB21、AtMYB24 和 AtMYB57 通过调节

FLS 表达促进黄酮醇生物合成(Zhang et al., 2021)。小苍兰 FhMYB21L2、FhMYB21 (Shan 

et al., 2020)、苹果 MdMYB8 (Li et al., 2020a)、MdMYB22 (Wang et al., 2017a)、黄芪

(Astragalus membranaceus) AmMYB35 (Qi et al., 2025)也都通过激活 FLS 启动子表达, 调
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控黄酮醇含量。(3) 糖基化基因调控。近年研究发现, MYB 通过调控黄酮醇糖基化修饰, 影

响黄酮醇转录调控。该机制包括单独调控 UGT 及调控包括 UGT 基因在内的多个合成通路

基因。例如, 拟南芥 AtMYB11、AtMYB12、AtMYB111 通过上调 PAL、CHS、CHI、F3H、

FLS 等合成基因的表达, 提高槲皮素、山奈酚、山奈酚 3-O-芸香糖苷含量(Luo et al., 2008; 

Pandey et al., 2014), 这些转录因子呈现组织特异性表达, AtMYB12 主要在根系发挥作用, 

而 AtMYB111 则主导子叶黄酮醇合成(Stracke et al., 2007)。另有研究发现, AtMYB11, 

AtMYB12 和 AtMYB111 还可通过激活 UGT 的表达来促进黄酮醇苷的形成(Stracke et al., 

2010)。AtMYB99 通过上调 PAL 和 UGT 表达, 显著增加黄酮醇含量(Battat et al., 2019)。

梨 PbMYB9 通过激活 UGT 表达, 进而调控黄酮醇苷的合成(Zhai et al., 2016)。茶树

(Camellia sinensis) CsMYB12 通过调控 FLS 和 UGT 表达, 调控黄酮醇苷的合成(Zhao et 

al., 2021b) (图 3, 附表 1)。 

3.1.2 其它转录因子单独正调控 

目前已发现 bZIP、WRKY、NAC、AP2/ERF、BBX、bHLH 等多种转录因子参与黄酮

醇合成的正向调控, 其作用机制可分为以下三类: 多靶点协同调控、FLS 调控、糖基化基因

调控。(1) 多靶点调控。例如: 葡萄 VvibZIPC22 正向激活 CHS、FLS 表达提高黄酮醇含量

(Malacarne et al., 2016)。毛葡萄(V. quinquangularis) VqWRKY31 激活 CHS、CHI、FLS

的表达, 促进黄酮醇积累(Yin et al., 2022)。苹果 MdAP2-34 通过激活 CHS、CHI、F3'H 和

FLS 表达, 提高黄酮醇含量(Han et al., 2022)。甜薯(Ipomoea batatas) IbBBX29 激活 CHI、

F3′H 启动子表达,引起黄酮醇含量增加(Gao et al., 2023)。拟南芥 AtWRKY23 激活 CHS、

F3'H、FLS 的表达影响黄酮醇积累(Grunewald et al., 2012)。柑橘中 CsERF003 通过调控

PAL、4CL、4CH、CHS、CHI 表达, 提高了芸香苷等黄酮醇类化合物的含量(Wan et al., 2023)。

银杏 GbbZIP08 上调 PAL、4CL、FLS 的转录水平, 提高山奈酚含量(Han et al., 2023)。番

茄 SlbHLH95 可激活 F3H 和 FLS 基因表达, 增加芦丁、槲皮素等含量(Su et al., 2025)。(2) 

FLS 调控, 较少报道。茶树 CsNAC086 通过激活 FLS 的表达, 引起黄酮醇含量增加(Song 

et al., 2024a)。杨树(Populus tremula × Populus alba)过表达 PtabZIP1L 可调控 FLS 基因

表达, 增加黄酮醇含量(Dash et al., 2017)。杨梅 MrERF34 可激活 FLS 表达促进黄酮醇表

达, 还可与 MrMYB12 共表达进一步增加黄酮醇积累(Li et al., 2025)。(3) 糖基化基因调控。

烟草 NtWRKY11b 与 FLS、UGT 等基因的启动子结合并激活其转录, 使黄酮醇含量增加

(Wang et al., 2021)。苹果 MdWRKY11 通过激活 F3H、FLS 和 UGT 表达, 增加了黄酮醇

的积累(Wang et al., 2018a)。茶树 CsbZIP1 通过激活 FLS 和 UGT 表达提高黄酮醇含量
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(Zhao et al., 2021b) (图 3, 附表 1)。 

3.1.3 复合体正调控 

复合体调控也是黄酮醇调控中的一个模式, 但相关报道较少, 主要调控机制为多靶点

调控以及糖基化基因调控。(1) 多靶点调控。拟南芥 bHLH(TCP3)与 AtMYB12 和 AtMYB111

互作, 通过上调 PAL、CHS、CHI、F3H、FLS 等合成基因的表达, 提高黄酮醇含量(Li, 2014)。

箭叶淫羊藿 EsMYB9 与 bHLH 转录因子(EsTT8 或 AtTT8)相互作用, 提高了 CHS 基因的表

达, 显著增加槲皮素含量(Huang et al., 2017)。番茄 SlbHLH95 与 SlMYB12 相互作用, 调

控 F3H 和 FLS 的表达, 进而调控黄酮醇含量(Su et al., 2025)。杨梅 MrMYB5 和 MrMYB5L

均可与 MrbHLH2 形成复合体, 激活 F3'5'H、FLS 表达, 但其调控能力存在显著差异, 

MrMYB5L-MrbHLH2 对 F3'5'H、FLS 等基因激活作用强于 MrMYB5-MrbHLH2, 进一步研究

显示, MrMYB12 与 MrMYB5L-MrbHLH2 共表达调控黄酮醇的积累的能力高于 MrMYB5-

MrbHLH2 复合体的作用(Cao et al., 2023)。苹果 MdMYB22 和 MdHY5 互作调控黄酮醇含

量(Zhang et al., 2022b)。(2) 糖基化基因调控。茶树 CsMYB12 与 CsbZIP1 互作, 可特异

性激活 FLS 和 UGT 表达(Zhao et al., 2021b) (图 3, 附表 1)。 

此外, 还存在两种特殊的转录因子正调控机制, 与多靶点调控、FLS 调控和糖基化基因

调控这上述三类机制存在一定的交叉。第一种是级联调控机制, 通过结合其它转录因子的启

动子并激活其表达, 形成级联调控网络, 间接影响黄酮醇积累。例如: 烟草 HD-ZIP 转录因

子 NtHDG2 通过激活 NtMYB12 表达, 促进黄酮醇积累(Wang et al., 2020b)。NtWRKY11b

与 NtMYB12 的启动子结合调控黄酮醇含量(Wang et al., 2021)。茶树 CsbZIP1 通过激活

CsMYB12, 进而调控 FLS 和 UGT 表达, 引起黄酮醇含量积累(Zhao et al., 2021b)。第二种

是竞争性调控机制。花青素和黄酮醇由于共享共同的生物合成前体(如二氢黄酮醇), 两者的

合成途径之间存在底物竞争关系, 引起两类代谢物积累的消长, 包括黄酮醇及下游分支途

径的竞争性调控。例如, 非洲菊(Gerbera hybrida) GhMYB1a 的过表达主要上调黄酮醇合成

途径基因(F3H、FLS, 也同时上调 CHS), 而不直接影响花青素合成的下游基因(F3′H、DFR

和 ANS), 促进黄酮醇的积累并降低花青素水平(Zhong et al., 2020)。水仙(Narcissus tazetta)

中, 单独的 NtMYB12 可激活 FLS 表达, 同时抑制 DFR 表达, 促进黄酮醇积累。而如果

NtMYB12 与 NtbHLH1 和 NtWD40-1 形成互作复合体, 则可激活 DFR 和 ANS 的表达, 转

而促进花青素积累(Yang et al., 2023a)。桃 PpMYBF1、PpMYB15 在转基因烟草中通过激

活 CHI、F3H、FLS 等表达, 引起黄酮醇含量显著升高, 花青素积累显著减少(Cao et al., 
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2019)。牡丹(Paeonia × suffruticosa) PsMYB111 通过上调 FLS 表达, 引起黄酮醇增加但花

青素减少(Luo et al., 2021) (附表 1)。 

 

图 3 黄酮醇转录因子调控机制图 

Figure 3 Schematic diagram of the transcriptional regulatory mechanism for flavonol biosynthesis. 

3.2黄酮醇负调控的转录因子或调控模块 

3.2.1 MYB 转录因子单独负调控 

MYB 为最主要负调控转录因子, 其调控机制包括多靶点调控、糖基化基因调控。(1) 多

靶点调控。主要作用于苯丙烷途径基因, 拟南芥 AtMYB4 能够抑制 FLS、C4H、4CL 的表

达, 从而减少黄酮醇含量(Jin et al., 2000; Banerjee et al., 2024)。此外, AtMYB4 也可抑制

ADT6 表达(催化黄酮类生物合成前体苯丙氨酸生物合成的关键酶), 影响上游苯丙烷途径的

前体供应(Wang et al., 2020a)。荞麦 FtMYB13、FtMYB14 和 FtMYB15 均通过抑制 PAL 基

因表达降低黄酮醇含量(Zhang et al., 2018)。荞麦 FtMYB11 通过激活 PAL、C4H、4CL、

CHS 和 FLS 表达 , 进而抑制芦丁的积累 (Zhou et al., 2017)。菊花 (Chrysanthemum 

morifolium) CmMYB8 的过表达减少 PAL、C4H 和 4CL 基因转录, 引起芦丁、槲皮素、山

奈酚和异鼠李素含量降低(Zhu et al., 2020)。草莓 FaMYB1 通过抑制 CHS、FLS 的转录而

降低黄酮醇含量(Aharoni et al., 2001)。此外, 银杏 GbMYBF2 通过抑制 CHS、F3H、FLS

等基因表达, 降低黄酮醇含量(Xu et al., 2014)。(2) 糖基化基因调控。茶 CsMYB7 和

CsMYB4 分别抑制 FLS 和 UGT 表达, 抑制黄酮醇积累。拟南芥 AtMYB7 直接抑制 UGT 表

达, 降低黄酮醇苷的含量(Fornalé et al., 2014) (图 3, 附表 1)。 

3.2.2 其它转录转录因子单独负调控 
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目前已发现 WRKY、AP2/ERF、SCL 等转录因子可负调控黄酮醇合成, 其作用机制可

分为多靶点调控和 FLS 调控两种机制。(1) 多靶点调控。葡萄 VvWRKY70 过表达后可下调

CHS 和 FLS 的表达, 抑制黄酮醇的生物合成(Wei et al., 2023)。荞麦 FtERF-EAR3 可以结

合 F3H 启动子并抑制其表达, 引起黄酮醇含量降低(Ding et al., 2022)。拟南芥转录因子 RPL

通过激活 CHI 表达, 引起黄酮醇含量水平降低(Xu et al., 2022)。(2) 特异性调控。苹果

MdSCL8 通过抑制 FLS 表达减少黄酮醇积累(Zhang et al., 2022b)。杨梅 MrERF4 通过抑

制 FLS 表达降低黄酮醇含量(Li et al., 2025) (图 3, 附表 1)。 

3.2.3 复合体负调控 

该类报道较少, 其机制主要为 FLS 调控和糖基化基因调控。番茄 WD40 蛋白 SlAN11

与bHLH互作通过抑制FLS的表达, 减少黄酮醇含量积累(Gao et al., 2018)。茶树CsMYB12

能够与 CsMYB4 和 CsMYB7 分别发生蛋白互作, 且 CsMYB4 和 CsMYB7 之间也能发生蛋

白互作, 通过激活 FLS 和 UGT 表达调控黄酮醇积累(Zhao et al., 2021b) (图 3, 附表 1)。 

负调控也存在其它两种交叉机制。其一是级联调控: CsPIF3 通过激活 CsMYB7 表达, 

抑制 FLS 和 UGT 表达, 进而抑制黄酮醇合成(Zhao et al., 2021b)。拟南芥 BES1 通过抑制

AtMYB11、AtMYB12、AtMYB111 的启动子结合, 抑制其表达, 从而减少黄酮醇的积累(Liang 

et al., 2020)。杨梅 MrERF4 通过抑制 MrERF34 和 MrMYB12 的表达, 进而引起 FLS 表达

降低, 抑制黄酮醇积累(Li et al., 2025)。其二是竞争性调控。水仙 NtMYB3 通过抑制 FLS 基

因表达促进原花青素 PA 的积累(Anwar et al., 2019)。苹果 MdMYB10 通过激活 F3'H 表达, 

促进花中花青素积累, 但降低山奈酚 3-O-糖苷的含量, 而在其 RNAi 的植株中, F3'H 表达降

低, 导致山奈酚 3-O-糖苷含量增加(Chen et al., 2021) (图 3, 附表 1)。 

 

4 黄酮合成的调控因子或调控模块 

已报道的黄酮合成的转录调控研究较少, 可分为三种模式: (1) MYB 转录因子单独调控, 

为主要的调控模式, 包括正、负向调控两种类型, 直接作用于黄酮合成途径的结构基因; (2)

除 MYB 外的其它转录因子单独调控, 如 bHLH、YABBY、ERF 等, 包括正、负向调控两种

类型, 通过激活或抑制合成通路靶基因表达调控黄酮含量; (3) 复合体调控, 目前文献报道

较少, 转录因子 MYB 与 bHLH 转录因子形成复合物, 调控结构基因表达。上述三类调控模

式通常又可区分为多靶点调控、特异性单独调控(特异性调控黄酮合成的关键分支基因 FNS

表达, 或称 FNS 调控)和糖基化基因调控三类不同的机制。 

4.1 黄酮正调控的转录因子或调控模块 
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4.1.1 MYB 转录因子单独正调控 

MYB 是参与黄酮正调控关键的转录因子, 可分为多靶点调控、FNS 调控和糖基化基因

调控三种机制(Mao et al., 2025)。具体: (1) 多靶点调控。黄芩 SbMYB45 和 SbMYB86.1 在

叶片中过表达后, 通过激活 CHI 表达提高黄酮含量(Fang et al., 2023a)。SbMYB12 激活

CCL、CHI 和 F6H 的启动子, 促进黄芩苷和汉黄芩苷化合物积累(Wang et al., 2022c)。龙

胆(Gentiana scabra) GtMYBP3、GtMYBP4 可激活 F3'H 和 FNS II 启动子调控黄酮合成

(Nakatsuka et al., 2012)。忍冬(Lonicera macranthoides) LmMYB111 通过激活 PAL、4CL、

CHI 表达, 促进木犀草苷等积累(Liu et al., 2025c)。灯盏花(Erigeron breviscapus) EbMYBP1

在转基因烟草中过表达显著激活 F3H、CHI、CHS、FLS、DFR 等基因表达, 引起总黄酮含

量增加, 表明 EbMYBP1 可促进灯盏花乙素的生物合成(Zhao et al., 2022)。(2) FNS 调控。

SbMYB3 在毛状根中过表达可激活 FNSII 表达, 促进黄芩素、黄芩苷、汉黄芩素和汉黄芩苷

等积累(Fang et al., 2023b)。旱芹(Apium graveolens) AgMYB12 通过激活 FNS 表达, 提高

芹菜素和木犀草素含量(Wang et al., 2022a)。另有研究表明, AgMYB1 过表达也可上调 FNS

基因表达, 且 AgMYB1 在不同组织中的表达量与和芹菜素含量呈正相关(Yan et al., 2019)。

(3) 糖基化基因调控。西洋参(Panax quinquefolius) PqMYB7 和 PqMYB13 通过激活 UGT

表达, 提高芹菜素含量(Wang et al., 2025)。黄芩 SbMYB2 和 SbMYB7 通过激活 CHS 和

UGT 表达, 促进黄酮积累(Qi et al., 2015)。玉米转录因子 ZmLc 和拟南芥转录因子 AtPAP1

都是 MYB 家族的成员, 但属于不同亚类, 两者在黄芩毛状根中过表达可上调 PAL、C4H 和

4CL 和 UGT 基因的表达, 促进黄芩苷、黄芩素和汉黄芩素积累(Park et al., 2021) (图 4, 附

表 2)。 

4.1.2 其它转录因子单独正调控 

除 MYB 家族外, bZIP、AP2/ERF 等转录因子也参与黄酮合成调控, 其作用包括多靶点

调控、FNS 调控和糖基化基因调控。(1) 多靶点调控。水稻(Oryza sativa)OsbZIP48 通过激

活 PAL、4CL、CHS 等基因表达, 促进黄酮积累(Zhang et al., 2022a)。沙梨(P. pyrifolia) 

PpbZIP44 与 F3H 启动子结合, 促进黄酮(金圣草黄素苷)积累(Wang et al., 2023a)。柑橘

CitERF32 和 CitERF33 通过激活 CHI 表达, 增加黄酮含量(Zhao et al., 2021a)。(2) FNS 调

控。菊花 CmHY5 通过抑制 FNSII 的表达, 降低芹菜素的含量(Luo et al., 2023)。(3) 糖基

化基因调控。鳞根萍(Lemna turionifera) LtP1L 通过激活 CHS、CHI、F3'H、F2H 等基因表

达, 显著增加黄酮积累, 此外, LtP1L 的过表达引起 CGT 上调(CGT, C-糖基转移酶, 可将糖
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基直接转移到黄酮骨架的 C6 位置), 形成 C-糖基化黄酮, 促进特定类黄酮苷的合成(Wang 

et al., 2024) (图 4, 附表 2)。 

4.1.3 复合体正调控 

MYB 与 bHLH 通过形成二元复合体调控黄酮合成。基于相关性分析和共表达分析显示, 

菊花 CmMYB3 可与 CmbHLH143 形成复合物, 通过激活 PAL、CHS、FNS 表达, 提高木犀

苷和芹菜素苷含量。此外, 共表达分析发现, CmERF/PTI6 和 CmCMD77 与 CmMYB3 和

CmbHLH143 表达模式相似, 推测其也可调控黄酮含量(Lu et al., 2024)。柑橘 CitRAV1 通

过与 CitERF33 形成复合物激活 CHI 表达, 调控黄酮含量(Zhao et al., 2021a) (图 4, 附表

2)。 

 

图 4 黄酮转录因子调控机制图 

Figure 4 Schematic diagram of the transcriptional regulatory mechanism for flavone biosynthesis. 

4.2 黄酮合成负调控转录因子或调控模块 

目前, 明确报道调控黄酮生物合成的抑制转录因子较少, 已经报道的机制为多靶点调

控和特异性调控。(1) 多靶点调控。柑橘瞬时过表达实验表明 CitMYB21 通过抑制 4CL、

CHS 和 CHI 的表达, 导致橙皮苷和甜橙含量降低(叶子茂等, 2023)。(2) 糖基化基因调控。

菊花 CmMYB012 通过抑制 CHS、FNS、UGT 表达, 降低黄酮含量(Zhou et al., 2021) (图

4, 附表 2)。 

 

5 异黄酮合成的调控因子或调控模块 

目前, 关于转录因子调控异黄酮生物合成的研究主要集中在大豆(Glycine max)等豆科
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植物中, 在其它物种鲜有报道(谢灵玲等, 2000)。其主要存在三种调控模式: (1) MYB 转录因

子单独调控, 为主要调控模式, 同样包括正、负向调控两种类型; (2) 除 MYB 外其它转录因

子调控, 如 bHLH、bZIP、ZF 等转录因子, 也包括正、负向调控类型; (3) 复合体模式调控, 

即 MYB 与其它转录因子形成蛋白复合体。上述三类调控模式通过多靶点调控(即同时激活

或抑制异黄酮合成途径中的多个关键酶基因)、糖基化基因调控(通过调节糖基转移酶 UGT

或糖苷水解酶的表达)两类机制发挥作用。此外, 也存在级联调控机制, 但目前极少报道。 

5.1 异黄酮正调控的转录因子或调控模块 

5.1.1 MYB 转录因子单独正调控 

MYB 是调控异黄酮生物合成的关键转录因子, 其机制主要为多靶点调控和糖基化基因

调控。(1) 多靶点调控。例如: 大豆 GmMYB176 通过上调 CHS 表达, 促进异黄酮积累(Yi et 

al., 2010; Dhaubhadel and Li, 2010)。GmMYB29 和 GmMYB133 通过激活 IFS 和 CHS 表

达来提高异黄酮含量(Chu et al., 2017; Bian et al., 2018)。GmMYB58 和 GmMYB205 在毛

状根中过表达可激活 CHS、IFS、HID 表达, 显著增加异黄酮合成(Han et al., 2017)。

GmMYB3a 通过激活 CHS、CHI、IFS 表达影响异黄酮含量(宋雪, 2024; Xu et al., 2025)。

GmMYB12B2 和 GmMYBJ3 可分别激活 CHS 及 CHI、CHS 表达(Li et al., 2013; Zhao et 

al., 2017), GmMYB68 则通过激活 CHS 表达 , 促进异黄酮积累 (Xu et al., 2024b)。

GmMYB130 通过激活 CHI 表达, 增加异黄酮含量(李洋洋等, 2017)。Gm20MYB-1 的表达

模式与 CHS、CHS、CHR、CHI、IFS 基本一致, 表明 Gm20MYB-1 正调控异黄酮合成(田

玲, 2014)。除大豆外, 共表达分析显示南海藤(Callerya speciosa)鉴定出 8 个与 IFS、CHS、

HID 和 CHI 密切相关的 CsMYBs, 以 CsMYB36 的共表达相关性最高(Yu et al., 2021), 研

究证实 CsMYB36 与 GmMYB176 具有高度序列相似性, 能直接结合 IFS 和 F3′H 启动子, 

而 CsMYB45 则表现出与 GmMYB29 类似的表达模式, 可激活 CHS 和 F3′H 的转录, 进而

调控异黄酮积累(Huang et al., 2023)。(2) 糖基化基因调控。大豆 GmMYB12 的过表达上调

了 PAL、CHS、CHI、F3H、F3′H、FLS 和 UGT 等基因表达, 从而提高总黄酮含量(Wang 

et al., 2019) (图 5, 附表 3)。 

5.1.2 其它转录因子单独正调控 

bHLH、bZIP、ZF 等转录因子通过多靶点调控和糖基化基因调控参与异黄酮积累。(1) 

多靶点调控。例如在大豆中过表达 GmbHLH3 和 GmPIF1 均可激活 PAL、4CL、C4H、IFS

等基因表达, 促进异黄酮积累(王天亮, 2021), GmbHLH3a 过表达后也可提高异黄酮积累(刘

德泉, 2015)。吉林 32 号 GmbHLH13A7 和 GmbHLH3B13 过表达后同样引起异黄酮积累(王
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庆钰等, 2017a)。GmbHLH13通过激活CHS表达可显著增加异黄酮含量(Liu et al., 2025b)。

转基因毛状根中 GmZFP7 通过上调 IFS 和 F3H 表达增加异黄酮含量(Feng et al., 2023)。

相比对照组, 在 Gm20ZF-1 RNAi 的干扰植株中, 异黄酮含量显著降低(田玲, 2014)。除大豆

外, 其它植物中也存在正调控异黄酮的转录因子。例如: 玉米 bHLH 家族转录因子 CRC(C1-

R 融合蛋白)在大豆中异源表达, 可激活 PAL、C4H、CHI、CHR、F3H 和 DFR 表达, 引起

总异黄酮含量和大豆苷元显著增加, 但染料木素含量减少(Yu et al., 2003)。(2) 糖基化基因

调控。bZIP 家族转录因子 GmSTF1/2 通过激活 PAL、UGT 表达, 促进异黄酮含量合成(Song 

et al., 2024b)。磷酸化的 GmbZIP131 通过上调 GmICHG 表达(GmICHG 参与异黄酮糖苷

的水解与游离)调控异黄酮积累(Ni et al., 2025) (图 5, 附表 3)。 

5.1.3 复合体正调控 

MYB、bHLH、bZIP、YABBY 等转录因子可通过蛋白互作调控异黄酮合成。例如, 大豆

GmMYB133 既能与自身形成同源二聚体, 也能与 GmMYB176 形成异源二聚体, 通过激活

CHS 和 IFS 表达来调控异黄酮含量积累(Bian et al., 2018)。同样, GmMYB3a 与 GmCOL2

形成复合物, 通过上调 CHS、CHI、IFS 等基因表达, 促进异黄酮积累(宋雪, 2024)。酵母双

杂交实验表明, GmMYB68 可与 GmYABBY11 互作调控异黄酮含量(宋雪, 2024; Xu et al., 

2024b)。GmMYB176 与 GmbZIP5 互作后通过调控 CHS 表达增加异黄酮含量(Anguraj 

Vadivel et al., 2021)。GmbHLH13 与 GmMYB12B2 和 GmWD40-7 互作形成 MYB-bHLH-

WD40(MBW)复合物激活 CHS 表达, 调控异黄酮含量。此外单独使用 GmbHLH13 或与

GmMYB12B2/GmWD40-7 分别形成二元复合物均正向调控 CHS 的表达, 但调控效果低于

MBW 复合物(Liu et al., 2025b)。南海藤 CsbHLH9 与 CsMYB36 发生互作, 通过激活 IFS、

CHS 表达, 显著促进毛莱糖素(一类异黄酮)及其糖苷衍生物的积累(Chen et al., 2024) (图 5, 

附表 3)。 
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图 5 异黄酮转录因子调控机制图 

Figure 5 Schematic diagram of the transcriptional regulatory mechanism for isoflavone biosynthesis. 

5.2 异黄酮负调控的转录因子或调控模块 

5.2.1 MYB 转录因子单独负调控 

负调控异黄酮生物合成的 MYB 转录因子鲜有报道, 其机制主要为多靶点调控。例如大

豆GmMYB100通过调节CHI、IFS和HID的启动子活性, 抑制异黄酮生成(Yan et al., 2015)。

GmMYB04-5 可调控 IFS、CHS 和 CHS 表达, 提高异黄酮积累(刘艺田, 2024)。GmMYB39

通过抑制 CHS 活性, 降低异黄酮含量(Liu et al., 2013)。同样, GmMYB77 通过抑制 CHS、

IFS 基因表达, 降低异黄酮含量(Liu et al., 2025d) (图 5, 附表 3)。 

5.2.2 复合体负调控 

目前关于异黄酮生物合成的负调控机制研究相对较少。研究表明, 大豆 GmBBX4 能与

GmSTF1 和 GmSTF2 发生互作, 可抑制 PAL、UGT 的表达, 进而负调控异黄酮含量(Song 

et al., 2024b) (图 5, 附表 3)。 

负调控也存在一种交叉机制, 为级联调控类型。例如: EMSA 实验显示大豆 GmSTF1 和

GmSTF2 直接与 GmBBX4 的启动子结合以抑制其表达, 形成级联调控, 调控异黄酮合成

(Song et al., 2024b) (附表 3)。 

 

6 总结与展望 

本文系统综述了黄酮醇、黄酮和异黄酮等主要活性黄酮类化合物生物合成的转录因子调

控进展。目前研究显示, 黄酮醇的调控机制在多种植物中被广泛报道, 而黄酮与异黄酮的研

究则分别集中于唇形科、芸香科、菊科及豆科物种。在调控模式上, MYB 的单独调控占主导
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地位, 其次为其它转录因子的单独调控及复合体调控。所有三类黄酮化合物均以正调控为主, 

但黄酮与异黄酮的负调控机制仍有待深入探索。其核心调控机制可归纳为多靶点调控、糖基

化基因调控及针对分支通路关键酶(如黄酮醇的 FLS 和黄酮的 FNS）的特异性调控; 相比之

下, 异黄酮关键酶 IFS 的特异性转录因子调控报道较少。此外, 竞争性调控(尤其在黄酮醇

中）与级联调控等复杂机制正日益受到关注。 

尽管 MYB 等关键转录因子的核心作用已被广泛认知, 但该领域仍存在若干深层次问题

亟待解决。首先, 在不同植物类群中, 关键调控模块的进化与功能分化研究尚不系统。以经

典的 MBW 复合体为例, 其在草本模式植物(如拟南芥)中的调控机制已较为明确, 但在木本

植物(如果树、林木)和不同科属的草本药用植物中的保守性与特异性仍有待深入解析。关键

问题包括: 在长期进化过程中, MBW 复合体的核心组件是否发生了功能冗余或亚功能化？

其互作网络在不同物种中是否招募了新的成员？系统比较木本与草本植物中 MBW 复合体

的组成、靶基因特异性及其对环境信号的响应差异, 将有助于揭示黄酮代谢通路在植物适应

性进化中的调控策略, 并为作物与药用植物的定向育种提供理论依据。其次, 转录调控与其

它层面的调控网络整合是未来的难点与重点。目前研究多集中于转录因子本身, 而表观遗传

调控如何影响转录因子的活性与稳定性, 仍是薄弱环节。需要阐明细胞固有的“表观遗传景

观”如何调控黄酮合成的时空特异性。同时, 非编码 RNA (如 miRNA 和 lncRNA)与转录因子

之间的调控关系也需进一步挖掘。解析上述问题, 不仅对深化植物次生代谢调控的理论认知

具有重大意义, 也将为高品质农作物和药用植物的分子设计育种开辟新途径。 
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Abstract Flavonols, flavones, and isoflavones are flavonoids possessing broad 

pharmacological activities, such as antiviral, anti-inflammatory, and antioxidant effects. Their 

biosynthetic pathways have been largely elucidated. This article reviews the regulatory 

patterns and mechanisms mediated by transcription factors for these three types of 

flavonoids. Research on flavonol regulation involves a wide range of species, while studies 

on flavone regulation have primarily focused on species within the Lamiaceae, Rutaceae, 

and Asteraceae families (e.g., Scutellaria baicalensis, citrus, chrysanthemum). Research on 

isoflavone regulation is mainly concentrated in the Fabaceae family (e.g., soybean). Both 

positive and negative regulation exist for all three classes, although reports on negative 

regulation for flavones and isoflavones are relatively scarce. The regulatory patterns of these 

three flavonoid classes differ from those of anthocyanins and exhibit common regulatory 

modes, including: (1) Sole regulation by MYB transcription factors, which represents the 

predominant mode; (2) Sole regulation by other transcription factors; (3) Complex-mediated 

regulation (e.g., MYB forming binary/ternary complexes with other transcription factors). 

Based on the types of target genes acted upon, the regulatory mechanisms can be 

categorized into: multi-target regulation, specific gene regulation (e.g., regulation of FLS for 

flavonols and FNS for flavones), and regulation of glycosylation genes. Additionally, these 

mechanisms include cascade regulation and competitive regulation (the latter is primarily 

observed in flavonols). This review provides a reference for in-depth analysis of the 

transcriptional regulatory networks governing the biosynthesis of these three bioactive 
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flavonoid classes, thereby facilitating related research in synthetic biology and molecular 

breeding. 

Key words  flavonol, flavone, isoflavone, biosynthesis, regulation by transcription factors 
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附表 1 调控黄酮醇生物合成的不同类别的转录因子或调控模块 

Supplementary Table 1 Different categories of transcription factors or regulatory modules that regulate 

flavonol biosynthesis 

调控属性 调控模式 物种 代表转录因子 

正调控 

MYB 单独调控 

多靶点调控: 烟草(Song et al., 2019)、箭叶淫羊藿

(Huang et al., 2016)、鹰嘴豆 (Saxena et al., 

2023)、泡核桃(Li et al., 2023)、山胡桃(Wang et 

al., 2022d)、卵叶牡丹(Zhang et al., 2023c)、葡萄

(Czemmel et al., 2009)、柑橘(Liu et al., 2016)、

蒺藜苜蓿(Naik et al., 2021)、黄瓜(Liu et al., 2019; 

Xu et al., 2024a)、番茄(Wang et al., 2018b)、梨

(Zhai et al., 2019)、苹果(Naik et al., 2021)、马铃

薯(Lin et al., 2021)、荞麦(Zhang et al., 2019; Yao 

et al., 2020)、银杏(Liu et al., 2025a)、杨梅(Cao et 

al., 2023)、荞麦(Matsui et al., 2018)、葡萄风信子

(Wang et al., 2023b)、小苍兰(Shan et al., 2020) 

NtMYB12 、 NtMYB184 、 EsMYBF1 、

CaMYB39、JsMYB141、JsMYB170 、

CcMYB12 、 PqMYBF1 、 VvMYBF1 、

CsMYBF1、MtMYB134、CsMYB60、

SlMYB12 、 PbMYB12b 、 McMYB4 、

StMYB12 、 FtMYB6 、 FtMYB116 、

GbMYB11 、 MrMYB5 、 MrMYB5L 、

MrMYB12 、 FeMYBF1 、 MaMYBF 、

FhMYBFs 

 

FLS 调控: 拟南芥(Zhang et al., 2021)、小苍兰

(Shan et al., 2020)、苹果(Wang et al., 2017a; Li 

et al., 2020a)、黄芪(Qi et al., 2025) 

AtMYB21 、 AtMYB24 、 AtMYB57 、

FhMYB21L2、FhMYB21、MdMYB8、

MdMYB22、AmMYB35 

糖基化基因调控: 拟南芥(Stracke et al., 2007, 

2010; Luo et al., 2008; Pandey et al., 2014; Battat 

et al., 2019)、梨(Zhai et al., 2016) 、茶树(Dash 

et al., 2017) 

AtMYB11, AtMYB12 、 AtMYB111 、

AtMYB99、CsMYB12、PbMYB9 

  

其它转录因子

单独调控 

多靶点调控: 葡萄(Malacarne et al., 2016; Yin et 

al., 2022)、苹果(Han et al., 2022)、甜薯(Gao et 

al., 2023)、拟南芥(Grunewald et al., 2012)、柑橘

(Wan et al., 2023)、银杏(Han et al., 2023)、番茄

(Su et al., 2025) 

VvibZIPC221、VqWRKY31、MdAP2-34、

IbBBX29、AtWRKY23、CsERF003、

GbbZIP08、SlbHLH95 

 

FLS 调控: 茶树(Song et al., 2024a)、杨树(Dash et 

al., 2017)、杨梅(Li et al., 2025) 

CsNAC086、PtabZIP1L、MrERF34、 

糖基化基因调控: 烟草(Wang et al., 2021)、苹果

(Wang et al., 2018a)、茶树(Zhao et al., 2021b) 

 

NtWRKY11b、MdWRKY11、CsbZIP1 

 

复合体调控 

多靶点调控 : 拟南芥 (Li, 2014)、箭叶淫羊藿

(Huang et al., 2017)、番茄(Su et al., 2025)、杨梅

(Cao et al., 2023)、苹果(Zhang et al., 2022b) 

bHLH+AtMYB12 、 bHLH+AtMYB111 、

EsMYB9+bHLH、SlbHLH95+SlMYB12、

MrMYB5+bHLH 、 MrMYB5L+bHLH 、

MdMYB22+MdHY5 

糖基化基因调控: 茶树(Zhao et al., 2021b) CsbZIP1+MYB12 

交叉机制 
级联调控: 烟草(Wang et al., 2020b) (Wang et al., 

2021)、茶树(Zhao et al., 2021b)、 

NtHDG2- NtMYB12 、 NtWRKY11b-

NtMYB12、CsbZIP1-CsMYB12 
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竞争性调控: 非洲菊(Zhong et al., 2020)、水仙

(Yang et al., 2023a)、桃(Cao et al., 2019)、牡丹

(Luo et al., 2021)、 

GhMYB1a 、 NtMYB12 、 PpMYBF1 、

PpMYB15、PsMYB111 

    

负调控 

MYB 单独调控 

多靶点调控: 拟南芥(Jin et al., 2000; Banerjee et 

al., 2024) (Wang et al., 2020a)、荞麦(Zhang et al., 

2018) (Zhou et al., 2017)、菊花(Zhu et al., 2020)、

草莓(Aharoni et al., 2001) 、银杏(Xu et al., 2014) 

AtMYB4、FtMYB13、FtMYB14、

FtMYB15、FtMYB16、FtMYB11、

CmMYB8、FaMYB1、GbMYBF2 

糖基化基因调控: 茶树(Zhao et al., 2021b)、拟南

芥(Fornalé et al., 2014) 

CsMYB7、CsMYB4、AtMYB7 

   

其它转录因子

单独调控 

多靶点调控: 葡萄(Wei et al., 2023)、荞麦(Ding et 

al., 2022)、拟南芥(Xu et al., 2022) 

VvWRKY70、FtERF-EAR3、AtRPL 

FLS 调控: 苹果(Zhang et al., 2022b)、杨梅(Li et 

al., 2025) 

MdSCL8、MrERF4 

复合体调控 

多靶点调控: 番茄(Gao et al., 2018)、茶树(Zhao 

et al., 2021b) 

SlAN11+bHLH、CsMYB7+CsMYB4、

CsMYB4+CsMYB7、

CsMYB4+CsMYB7 

   

交叉机制 

级联调控: 茶树(Zhao et al., 2021b)、烟草(Liang 

et al., 2020)、杨梅 

CsPIF3-CsMYB7、BES1-AtMYB11、

AtMYB12、AtMYB111、MrERF4-

MrERF34、MrERF4-MrMYB12 

竞争性调控: 水仙(Anwar et al., 2019)、苹果(Chen 

et al., 2021) 

NtMYB3、MdMYB10 
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附表 2 调控黄酮生物合成的不同类别的转录因子或调控模块 

Supplementary Table 2 Different categories of transcription factors or regulatory modules that regulate 

flavone biosynthesis 

调控属性 调控模式 物种 代表转录因子 

正调控 

MYB 单独调控 

多靶点调控: 黄芩(Wang et al., 2022c; Fang et 

al., 2023a) 、龙胆(Nakatsuka et al., 2012)、忍

冬(Liu et al., 2025c)、灯盏花(Zhao et al., 2022) 

SbMYB45、SbMYB86.1、SbMYB12、

GtMYBP3 、 GtMYBP4 、 LmMYB111 、

EbMYBP1 

FNS 调控: 黄芩(Fang et al., 2023b)、旱芹(Yan 

et al., 2019; Wang et al., 2022a) 

SbMYB3 、AgMYB12、AgMYB1 

糖基化基因调控: 西洋参(Wang et al., 2025)、黄

芩(Qi et al., 2015)、玉米(Park et al., 2021)、拟

南芥(Park et al., 2021) 

PqMYB7 、 PqMYB13 、 SbMYB2 、

SbMYB7、ZmLc、AtPAP1 

   

其它转录因子

单独调控 

多靶点调控 : 水稻 (Zhang et al., 2022a)、梨

(Wang et al., 2023a)、柑橘(Zhao et al., 2021a)、 

OsbZIP48 、 PpbZIP44 、 CitERF32 、

CitERF32、CitERF33 

FNS 调控: 菊花(Luo et al., 2023) CmHY5 

糖基化基因调控: 鳞根萍(Wang et al., 2024) LtP1L 

   

复合体调控 菊花(Lu et al., 2024)、柑橘(Zhao et al., 2021a) CmMYB3+CmbHLH143 、

CitRAV1+CitERF33 

   

负调控 MYB 单独调控 
多靶点调控: 柑橘(叶子茂等, 2023) CitMYB21 

糖基化基因调控: 菊花(Zhou et al., 2021) CmMYB012 
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附表 3 调控异黄酮生物合成的不同类别的转录因子或调控模块 

Supplementary Table 3 Different categories of transcription factors or regulatory modules that regulate 

isoflavone biosynthesis 

调控属性 调控模式 物种 代表转录因子 

正调控 

MYB 单独调控 

多靶点调控: 大豆(Yi et al., 2010; Li et al., 

2013; 田玲, 2014; 李洋洋等, 2017; Zhao et 

al., 2017; Chu et al., 2017; Han et al., 2017; 

Bian et al., 2018; Yu et al., 2021; 宋雪, 2024; 

Xu et al., 2024b, 2025)、南海藤(Huang et al., 

2023) 

GmMYB176、GmMYB29、GmMYB133、

GmMYB58 、 GmMYB205 、 GmMYB3a 、

GmMYB12 B2、GmMYBJ3、GmMYB68、

GmMYB130、Gm20MYB-1、CsMYB36 

糖基化基因调控: 大豆(Wang et al., 2019) GmMYB12 

  

其它类型转录

因子单独调控 

多靶点调控: 大豆(Yu et al., 2003; 田玲, 

2014; 刘德泉, 2015; 王庆钰 等, 2017; 王天

亮, 2021; Feng et al., 2023; Liu et al., 2025b) 

GmbHLH3、GmPIF1、GmbHLH3a、

GmbHLH13A7、GmbHLH3B13、

GmbHLH13、GmZFP7、Gm20ZF-1、CRC 

糖基化基因调控: 大豆(Song et al., 2024b; Ni 

et al., 2025) 

GmSTF1/2、GmbZIP131 

   

复合体调控 

大豆(Bian et al., 2018; Anguraj Vadivel et al., 

2021; 宋雪, 2024; Xu et al., 2024b; Liu et 

al., 2025b)、南海藤(Chen et al., 2024) 

GmMYB133+GmMYB176、

GmMYB3a+GmCOL2、

GmMYB68+GmYABBY11、

GmbZIP5+GmMYB176、

CsbHLH9+CsMYB36、

GmbHLH13+GmMYB12B2+GmWD40-7、

GmbHLH13-GmMYB12B2、GmbHLH13-

GmWD40-7 

    

负调控 

MYB 单独调控 多靶点调控: 大豆(Liu et al., 2013, 2025d; 

Yan et al., 2015; 刘艺田, 2024) 

GmMYB100、Gm1MYB04-5、

GmMYB39、GmMYB77 

复合体调控 大豆(Song et al., 2024b) GmBBX4+GmSTF1、GmBBX4+GmSTF2 

    

 交叉机制 级联调控: 大豆(Song et al., 2024b) GmSTF1-GmBBX4、GmSTF2-GmBBX4 
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