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红景天苷生物合成机制及其基因工程研究进展
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摘　 要: 红景天苷主要来源于红景天ꎬ是红景天属植物的重要活性物质ꎬ具有抗辐射、抗缺氧、抗肿瘤等多种药用功效ꎮ
由于红景天野生资源少ꎬ且红景天苷在红景天中含量极少、提取率低ꎬ因此ꎬ研究提高红景天苷产量的生产方法具有重要

的意义和价值ꎮ 在研究红景天苷生物合成机制的基础上ꎬ通过基因工程技术来提高红景天苷的产量具有一定的前景和

研究价值ꎮ 综述了红景天苷的生物合成机制、代谢途径中的关键酶和利用代谢工程合成红景天苷的方法ꎬ并对其研究前

景进行了展望ꎬ以期为红景天苷的生物合成相关研究提供参考ꎮ

关键词: 红景天苷ꎻ关键酶ꎻ代谢工程
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　 　 红景天属于景天科(Ｃｒａｓｓｕｌａｃｅａｅ)红景天属

(Ｒｈｏｄｉｏｌａ)植物ꎬ是珍稀药用植物之一ꎬ其生长环

境恶劣ꎬ主要分布于北半球的亚北极地区ꎬ包括北

欧、中欧、亚洲和北美[１ꎬ２]ꎮ 红景天具有多种药用

功效ꎬ被誉为“藏人参”ꎬ在亚洲和欧洲国家有着

很长的民间药用历史[３]ꎮ 研究表明ꎬ红景天属植



物的主要活性物质红景天苷(Ｓａｌｉｄｒｏｓｉｄｅ) [４~６] 具

有抗辐射、抗缺氧、抗肿瘤等适应原功效ꎬ在医学

和保健食品中具有重要的应用价值[７]ꎮ
红景天的药用价值明显ꎬ但其野生资源少ꎬ其

主要原因有:①红景天生长环境恶劣ꎬ在海拔

２ ５００~ ５ ０００ ｍ 的山地冰川、山梁草地或山谷岩

石上成簇生长ꎬ但近几年由于过度放牧和采挖ꎬ使
原本脆弱的生态环境遭到破坏ꎻ②花粉表面光滑ꎬ
不利于授粉等自身生殖生理特性ꎻ③近交衰退严

重[８]ꎮ 红景天本身资源少且红景天苷在红景天

中的含量低ꎬ只有 ０.５％ ~ ０.８％[９]ꎬ直接从红景天

中提取红景天苷面临着材料少、提取工艺复杂、提
取率低等问题ꎮ 人工栽培红景天有效成分含量低

且易发生根腐烂病ꎮ 利用化学途径合成红景天苷

涉及有机溶剂等难以保障其食用的安全性ꎮ 目前

通过研究红景天苷生物合成途径ꎬ运用现代分子

技术结合基因工程和代谢工程来提高红景天苷的

产量已逐渐成为该领域的研究热点ꎮ 本文对红景

天苷的生物合成机制及其关键酶进行了阐述ꎬ并
总结了利用代谢途径中的关键酶来合成红景天苷

的方法ꎬ以期为红景天苷的生物合成研究提供

参考ꎮ

１　 红景天苷的生物合成机制

总结前人的研究ꎬ红景天中红景天苷生物合

成途径中主要的两步:一是酪醇的合成ꎻ二是以酪

醇 ( ｔｙｒｏｓｏｌ)为糖基受体ꎬ以尿苷二磷酸葡萄糖

(ＵＤＰＧ)为糖基供体ꎬ在尿苷二磷酸葡萄糖基转

移酶 (ＵＤＰ￣ｇｌｕｃｏｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅꎬＵＤＰＧＴꎬＵＧＴｓ)的

作用下ꎬ催化合成红景天苷[７ꎬ１０]ꎬ这一步的合成已

无争议ꎮ 对于红景天中酪醇合成的机制也已逐步

研究清楚ꎮ
酪醇属于酚类化合物ꎬ植物酚类化合物的生

物 合 成 途 径 主 要 是 莽 草 酸 途 径ꎬ 莽 草 酸

(ｓｈｉｋｉｍａｔｅ) 由磷酸烯醇式丙酮酸 ( ｐｈｏｓｐｈｏｅｎｏｌ￣
ｐｙｒｕｖａｔｅ)和赤藓糖￣４￣磷酸(ｅｒｙｔｈｒｏｓｅ ４￣ｐｈｏｓｐｈａｔｅ)
形成[１１]ꎮ 经过几步酶促反应莽草酸形成阿罗酸

(ａｒｏｇｅｎａｔｅ)ꎬ阿罗酸在阿罗酸脱水酶和阿罗酸脱

氢酶的催化下分别生成苯丙氨酸(ｐｈｅｎｙｌａｌａｎｉｎｅ)
和酪氨酸(ｔｙｒｏｓｉｎｅ)ꎬ之后合成酪醇的途径可能有

３ 条:苯丙烷代谢途径、酪氨酸转氨代谢途径和酪

氨酸脱羧酶代谢途径ꎮ 酪氨酸转氨酶催化酪醇的

合成途径至今未见相关文献报道ꎮ 在植物中苯丙

烷代谢途径的苯丙氨酸经苯丙氨酸解氨酶催化去

氨基形成肉桂酸ꎬ肉桂酸羟基化后形成 ４￣香豆

酸ꎮ 此前有关红景天中酪醇合成的争议主要在于

酪醇是来自于苯丙氨酸还是酪氨酸ꎬ目前更多的

研究证明酪醇起始于酪氨酸 (图 １) [７ꎬ １０]ꎮ Ｍａ
等[１２]从高山红景天中克隆了苯丙氨酸解氨酶基

因 ＰＡＬｒｓ１ꎬ过表达 ＰＡＬｒｓ１ꎬ结果使苯丙氨酸代谢途

径的香豆酸含量增加 ３.３ 倍ꎬ但酪醇和红景天苷

的含量却分别下降了 ４.７ 倍和 ７.７ 倍ꎬ因此推测酪

醇不是来自于苯丙氨酸ꎮ Ｈｕ 等[１３] 用 ２￣氨基茚

满￣２￣磷酸(ＡＩＰ)处理肉苁蓉悬浮细胞培养物来抑

制其苯丙氨酸解氨酶(ＰＡＬ)活性ꎬ结果使总酚类

化合物含量下降ꎬ但红景天苷却没有类似的结果ꎮ
Ｚｈａｎｇ 等[１４]从高山红景天中克隆酪氨酸脱羧酶

基因 ＲｓＴｙｒＤＣꎬ过表达 ＲｓＴｙｒＤＣꎬ结果显示酪醇和

红景天苷的含量提高了 １.６ 倍和 ２.７ 倍ꎻ而当抑制

ＴｙｒＤＣｓ 的表达时ꎬ酪醇和红景天苷的含量分别下

降了 ２. ７ 倍和 ４. １ 倍ꎬ酪醇来源于酪氨酸代谢

途径ꎮ
酪醇起始于酪氨酸ꎬ酪氨酸在酪氨酸脱羧酶

( ｔｙｒｏｓｉｎｅ ｄｅｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅꎬ ＴｙＤＣ) 催化下生成酪胺

(ｔｙｒａｍｉｎｅ)ꎬ在单氨氧化酶 ( ｍｏｎｏａｍｉｎｅ ｏｘｉｄａｓｅꎬ
ＭＡＯＡ)催化生成 ４￣羟基苯乙醛(４￣ｈｙｄｒｏｘｙｐｈｅｎｙ￣
ｌａｃｅｔａｌｄｅｈｙｄｅꎬ４￣ＨＰＡＡ)ꎻ４￣ＨＰＡＡ 在 ４￣羟苯醇脱

氢酶(ｐ￣ｈｙｄｒｏｘｙｂｅｎｚｙｌ ａｌｃｏｈｏｌｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅꎬａｒｅＢ)
还原合成红景天苷的苷元酪醇( ｔｙｒｏｓｏｌ)ꎮ 之前有

文献报道植物中存在催化酪胺生成 ４￣羟基－苯乙

醛的单氧化酶[１５]ꎮ Ｌａｎ 等[１６] 从大花红景天中克

隆了酪氨酸脱羧酶基因 ＲｃＴＹＤＣꎬ过表达 ＲｃＴＹＤＣ
产生的酪胺、酪醇和红景天苷与对照相比分别提

高了 ３.２１ ~ ６.８４ 倍、１.５０ ~ ２.１９ 倍和 １.２７ ~ ３.４７
倍ꎬ证实了重组 ５３ ｋＤａ 的 ＲＣＴＹＤＣ 酪氨酸转换成

酪胺ꎮ 因此ꎬ对红景天苷生物合成机制的推测途

径如图 １所示ꎬ其代谢途径中的关键酶是酪氨酸

脱羧酶和尿苷二磷酸葡萄糖基转移酶ꎮ
在微生物中ꎬ目前没有直接合成红景天苷的

报道ꎮ 但可以利用微生物中的酶ꎬ通过添加底物

的方式来合成红景天苷ꎮ 酿酒酵母存在合成酪醇

的机制ꎬ以 Ｌ￣酪氨酸为底物经过转氨脱羧反应合

成酪醇[１７]ꎬ但没有研究证明其能直接合成红景天

苷ꎮ 利用生物酶来合成红景天苷主要是以添加的

酪醇和葡萄糖为底物ꎬ筛选红景天苷高转化菌株

７０１黄丽娜ꎬ等:红景天苷生物合成机制及其基因工程研究进展



图 １　 推测的红景天苷生物合成途径

Ｆｉｇ.１　 Ｐｒｏｐｏｓｅｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｔｈｗａｙｓ ｏｆ ｓａｌｉｄｒｏｓｉｄｅ.

或分离纯化菌株中的糖苷酶来催化底物生成产物

红景天苷[１８ꎬ１９]ꎮ

２　 红景天苷合成的关键酶

２.１　 酪氨酸脱羧酶(ｔｙｒｏｓｉｎｅ ｄｅｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅꎬＴｙＤＣ)
酪氨酸是高等植物次生代谢产物的一种重要

前体物质ꎬ酪氨酸脱羧酶(ＴｙｒＤＣꎬＥＣ４.１.１.２５)处
于初级代谢和次生代谢的交叉点上ꎬ通常在调控

终产物的生物合成起着关键的作用[２０]ꎮ 总结之

前相关文献的报道ꎬ酪氨酸脱羧酶在红景天苷的

生物合成中有着重要的调控作用ꎮ Ｚｈａｎｇ 等[１３]

从高山红景天中分离克隆到编码酪氨酸脱羧酶的

基因ꎬ命名为 ＲｓＴｙｒＤＣꎬ构建正义和反义植物表达

载体ꎬ将正义植物表达载体、反义植物表达载体和

空载体通过根癌农杆菌转回高山红景天中ꎬＨＰＬＣ
分析表明在高山红景天植株中过表达 ＲｓＴｙｒＤＣ 导

致酪 醇 和 红 景 天 苷 含 量 的 显 著 增 加ꎻ 但 在

ＲｓＴｙｒＤＣ 下调表达的转基因高山红景天植株中ꎬ
酪醇和红景天苷的水平分别比对照低 ２７４％和

４１２％ꎬ说明酪氨酸脱羧酶(ＲｓＴｙｒＤＣ)能调节酪醇

和红景天苷的生物合成ꎮ Ｌａｎｄｔａｇ[１５] 将欧芹的

ＴｙｒＤＣ 转入马铃薯ꎬ过表达 ＴｙｒＤＣꎬ结果在转基因

马铃薯块茎中ꎬ发现了红景天苷ꎮ Ｇｙｏｒｇｙ 等[２１]从

红景天中分离克隆 ＴｙＤＣ 基因ꎬ通过实时定量

ＰＣＲ 对基因的表达进行检测发现ꎬＴｙＤＣ 在红景

天的根中表达量显著高于叶ꎬ这与红景天苷在植

物的地下部分优先累积的事实相一致ꎻ并且红景

天苷含量高的株系ꎬＴｙＤＣ 表达也更高ꎬ表达强度

的差异表明酪氨酸脱羧酶(ＴｙＤＣ)在红景天苷生

物合成中起决定性作用ꎮ Ｌａｎ 等[１６] 从大花红景

天中克隆酪氨酸脱羧酶基因 ＲｃＴＹＤＣꎬ经水杨酸

处理ꎬＲｃＴＹＤＣ 和 ＲｃＵＤＰＧＴ 的表达比对照分别提

高了 ４９ 倍和 ３６ 倍ꎬＲｃＴＹＤＣ 和 ＲＣＵＤＰＧＴ 的组织

分布有着高度一致性:茎中的表达水平最高ꎬ叶比

花和根的表达水平高ꎮ ＲｃＴＹＤＣ 表达水平与红景

天苷积累水平相一致ꎮ 这说明 ＲｃＴＹＤＣ 在红景天

苷的生物合成中发挥了重要的作用ꎮ

２.２　 尿苷二磷酸葡萄糖基转移酶(ＵＤＰ￣ｇｌｕｃｏｓｙｌ￣
ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅꎬＵＧＴ)
糖基转移酶(ｇｌｙｃｏｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅꎬ ＧＴꎬ ＥＣ２.４.

ｘ.ｙ)一个主要的功能就是将高能单糖残基转移至

８０１ 生物技术进展 Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ



糖、蛋白质、脂类、核酸以及另外一些小分子受体

上完成糖基化ꎮ 在红景天苷合成机制中的另一个

关键酶是 ＵＤＰ￣葡萄糖基转移酶ꎬ催化酪醇和

ＵＤＰ￣葡萄糖生成红景天苷ꎮ Ｍａ 等[２２] 从高山红

景天愈伤组织中分离克隆了 ＵＧＴ 基因ꎬ命名为

ＵＧＴ７３Ｂ６ꎬ这是第一个从红景天属植物中分离的

与酪醇糖基化有关的基因ꎮ ＲＮＡ 印迹分析表明

ＵＧＴ７３Ｂ６ 转录本在根、愈伤中的积累比茎、叶多ꎬ
且在叶中几乎检测不到ꎬ这与红景天苷在不同组

织中的积累情况相一致ꎮ 在转基因植物和愈伤中

过表达 ＵＧＴ７３Ｂ６ 导致红景天苷的含量与对照比

分别增加了 ２ 倍 和 ２. ４ 倍ꎮ 这 些 结 果 说 明

ＵＧＴ７３Ｂ６ 具有催化酪醇生成红景天苷的功能ꎮ
然而ꎬ叶片中含有微量的红景天苷ꎬ而 ＲＮＡ 印迹

显示 ＵＧＴ７３Ｂ６ 转录本在高山红景天叶片中检测

不到ꎬ说明红景天中可能有其他的糖基转移酶ꎮ
Ｙｕ 等[２３]从高山红景天的根和愈伤组织中分

离 得 到 ２ 个 ＵＧＴｓꎬ 命 名 为 ＵＧＴ７２Ｂ１４ 和

ＵＧＴ７４Ｒ１ꎮ 前者在根中表达更多ꎬ而后者在愈伤

组织中表达更多ꎮ 对 ＵＧＴ７２Ｂ１４、 ＵＧＴ７４Ｒ１ 和

ＵＧＴ７３Ｂ６ 进行体外和体内实验研究显示ꎬ在体外

酶 促 实 验 中ꎬ 重 组 ＵＧＴ７２Ｂ１４、 ＵＧＴ７４Ｒ１ 和

ＵＧＴ７３Ｂ６ 的最适底物分别为酪醇、水杨酸和 ４￣香
豆酸ꎮ ＵＧＴ７２Ｂ１４ 的活性最高ꎬ其催化效率(Ｖｍａｘ /
Ｋｍ)比 ＵＧＴ７４Ｒ１ 和 ＵＧＴ７３Ｂ６ 分别高 ６.２ 倍和 １.７
倍ꎮ 在体内实验中ꎬ通过发根农杆菌介导法转回

高山红景天毛状根中ꎬ转 ＵＧＴ７２Ｂ１４、ＵＧＴ７４Ｒ１ 和

ＵＧＴ７３Ｂ６ 植株红景天苷含量比对照分别提高了

４.２ 倍、０.５ 倍和 １.３ 倍ꎮ 体外酶促功能验证以及

体内验证分析得出ꎬＵＧＴ７２Ｂ１４ 和 ＵＧＴ７３Ｂ６ 在红

景天苷生物合成中有着重要作用ꎻＵＧＴ７４Ｒ１ 在根

茎中不表达可能与红景天苷生物合成缺乏有关ꎮ

３　 基因工程法合成红景天苷

红景天苷的生物合成机制已逐渐清楚ꎬ利用

代谢途径中的关键酶来生产和提高红景天苷的产

量有着广阔的前景ꎮ 目前ꎬ已有文献报道在转基

因植物、毛状根和微生物中利用关键酶来合成红

景天苷及其前体物质酪醇ꎮ
在转基因植物中ꎬＺｈａｎｇ 等[１４] 通过根癌农杆

菌侵染ꎬ在高山红景天中过表达酪氨酸脱羧酶ꎬ使
红景天苷的含量提高ꎮ Ｍａ 等[２２]通过根癌农杆菌

介导法将克隆的糖基转移酶基因 ＵＧＴ７３Ｂ６ 转回

高山红景天的愈伤和植株中ꎬ经高效液相色谱

(ＨＰＬＣ)分析表明过表达 ＵＧＴ７３Ｂ６ 导致红景天

苷含量的增加ꎮ 而之后的研究报道中ꎬ将代谢途

径的关键酶进行表达的生物反应体系更多的是应

用毛状根体系ꎮ 通过发根农杆菌侵染植物形成的

毛状根ꎬ具有遗传稳定、产率较高等特点ꎬ被认为

是一种有效的次生代谢生产系统[２４ꎬ２５]ꎮ Ｙｕ 等[２３]

在 转 基 因 毛 状 根 中 表 达 糖 基 转 移 酶 基 因

ＵＧＴ７２Ｂ１４、ＵＧＴ７４Ｒ１ 和 ＵＧＴ７３Ｂ６ꎬ提高了红景天

苷的产量ꎬ并且 ＵＧＴ７３Ｂ６ 转基因毛状根中红景天

苷的含量比转基因植株和转基因愈伤高ꎮ Ｌａｎ
等[１６]在大花红景天毛状根系统中表达酪氨酸脱

羧酶提高了酪醇和红景天苷的产量ꎮ
近年来ꎬ利用基因工程结合代谢工程改造微

生物ꎬ来实现在微生物中生产目标产物已逐渐成

为研究的热点[２６~２９]ꎮ 在生物合成红景天苷中ꎬ将
代谢途径中的关键酶糖基转移酶基因通过基因工

程的手段转入微生物合成红景天苷也已有报道ꎮ
Ｘｕｅ 等[３０]通过密码子优化糖基转移酶 ＵＧＴ７２Ｂ１４
基因ꎬ将优化后的基因转入大肠杆菌中进行表达

和催化合成红景天苷ꎬ结果表明ꎬ采用分批和分批

－补料发酵培养方法均能使优化型 ＵＧＴ７２Ｂ１４ 重

组大 肠 杆 菌 的 红 景 天 苷 产 量 提 高ꎬ 最 高 达

６.７ ｍｇ / Ｌꎬ较野生型 ＵＧＴ７２Ｂ１４ 增加了 ３. ２ 倍ꎮ
Ｂａｉ 等[３１]通过过表达酪醇合成途径的基因ꎬ并通

过消除竞争性途径和反馈抑制构建重组菌提高酪

醇的产量ꎻ并将红景天糖基转移酶基因 ＵＧＴ７３Ｂ６
转入上述重组大肠杆菌中ꎬ使红景天苷的产量达

到 ５６.９ ｍｇ / Ｌꎮ

４　 展望

对红景天苷的生物合成机制进行探索和分

析ꎬ研究认为酪醇的合成来源于酪氨酸代谢途径ꎬ
其中酪氨酸脱羧酶(ＴｙＤＣ)和尿苷二磷酸葡萄糖

基转移酶(ＵＧＴ)是关键酶ꎮ
由于红景天苷资源非常有限ꎬ利用合成生物

学理念来提高红景天苷的产量是现在研究的热

点ꎮ 种植植物具有生长周期长、占用耕地等缺点ꎬ
因而利用转基因植物来生产次生代谢产物仍具有

局限性ꎮ 微生物具有繁殖速度快、生长周期短、对
培养环境的要求比组织培养和细胞培养低、易于
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工业化生产等特点ꎬ因而更有应用前景ꎮ 利用基

因工程结合代谢工程ꎬ将基因转入到微生物中构

建基因工程菌ꎬ使目的基因在微生物中进行表达

并完成一系列的催化反应将有着广阔的应用前景ꎮ
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