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摘要  淫羊藿(Herba Epimedii)是一种历史悠久的中草药(TCM), 药用价值高, 国内淫羊藿相关研究备受关注。黄酮醇苷类

(PFGs)成分是淫羊藿的主要活性物质, 其含量决定了药用品质。了解淫羊藿类黄酮生物合成途径, 挖掘与淫羊藿黄酮醇苷

类含量相关的基因, 阐明其生物合成途径的调控机制对于提高淫羊藿品质至关重要。该文系统综述了淫羊藿类黄酮生物合

成相关结构基因和转录因子基因研究进展, 为揭示黄酮含量的分子调控机制, 进而为淫羊藿分子育种和黄酮醇苷的合成生

物学研究奠定理论基础。 
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淫羊藿(Herba Epimedii)是应用历史悠久的传统

中药, 具有补肾阳、强筋骨和祛风湿等功效, 现代药

理研究表明其在抗骨质疏松、抗病毒、抗肿瘤、降血

糖和降血脂等方面具有显著功效(Jiang et al., 2015)。

其活性成分主要是一类在C-8位连有异戊烯基的黄酮

醇苷化合物 , 包括淫羊藿苷 (Icariin)、朝藿定A 

(Epimedin A)、朝藿定B (Epimedin B)、朝藿定C 

(Epimedin C)、宝藿苷I (Baohuoside I)、鼠李糖基淫

羊藿次苷II (2''-O-rhamnosyl icariside II)及上述化合

物的去糖水解产物淫羊藿素(Icaritin)等(Kim et al., 

2017)。 

淫羊藿隶属小檗科 (Berberidaceae)淫羊藿属

(Epimedium)。《中国药典》(2020版)规定淫羊藿(E. 

brevicornu)、箭叶淫羊藿 (E. sagittatum)、柔毛淫羊

藿(E. pubescens)和朝鲜淫羊藿(E. koreanum)的干

燥叶片被用作中药材淫羊藿。近几十年来, 其新功效

不断被发现和确认, 以淫羊藿为主要成分的中成药

“仙灵骨葆胶囊”为治疗骨质疏松的基本用药; 此外, 

研发的新药也不断上市, 国家一类抗晚期肝癌新药阿

可拉定于2022年上市(Zhu et al., 2011; Zhao et al., 

2015)。通过野生变家种和人工规模化栽培可实现淫羊

藿资源的可持续利用, 但不同淫羊藿物种、生长环境或

栽培条件, 其药效成分含量差异较大。类黄酮物质的合

成和积累受多种因素影响, 开展相关研究非常必要。 

本文在介绍淫羊藿类黄酮生物合成途径的基础

上, 系统总结了参与淫羊藿苷类黄酮生物合成的结构

基因、淫羊藿花青素支路基因及相关转录因子基因研

究进展, 旨在推进对其药效成分的生物合成及调控机

制的系统认识, 指导分子育种及合成生物学研究与应

用, 进而实现淫羊藿资源的可持续利用。 

1  淫羊藿类黄酮的种类 

目前, 在淫羊藿属植物中已鉴定出141种类黄酮化合

物(Ma et al., 2011), 包括黄酮醇、黄酮及花青素等。

其中, C-8位具有异戊烯基取代的黄酮醇(淫羊藿黄酮

醇苷类)种类最多, 有74种(Ma et al., 2011), 是淫羊

藿小分子化合物中含量最高的成分, 也是主要活性成

分(Zhang et al., 2008)。 

淫羊藿黄酮醇苷类的主要结构特征是以黄酮醇

为母核, C-8位连有异戊烯基, C-3位和/或C-7位连有1

·专题论坛· 
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或2个糖基, 糖基种类一般是葡萄糖(glucose, Glu)、

鼠李糖(rhamnose, Rha)或木糖(xylose, Xyl) (Zhao 

et al., 2008) (图1)。 

在早春萌发时, 大多数淫羊藿属植物的幼芽和嫩

叶通常呈红色或具红色斑块; 在秋冬季节, 部分种类

叶片呈紫红色(任璘等, 2008)。约一半种类的花为紫

红色, 这些颜色的呈色物质均为花青素。花和叶中的

主要花青素苷元为飞燕草素(delphinidin)和矢车菊素

(cyanidin) (Mi et al., 2023)。叶的花青素成分主要是

飞燕草素-3-对羟基桂皮酰槐糖苷-5-葡萄糖苷(乌蔹莓

素 , cayratinin)和矢车菊素-3-对羟基桂皮酰槐糖苷

(cyanidin-3-p-coumaroylsophoroside) (Yoshitama, 

1984; Qin et al., 2022; Zhang et al., 2022)。 

2  淫羊藿类黄酮的生物合成途径 

从苯丙氨酸到柚皮素(二氢黄酮)是所有已知类黄酮化

合物生物合成的共同上游途径 (林春草等 , 2022; 

Shen et al., 2022b), 包括结构基因: 编码苯丙氨酸

解氨酶(phenylalanine ammonia lyase, PAL)基因、编

码肉桂酸 -4-羟化酶 (cinnamic acid 4-hydroxylase, 

C4H)基因、编码4-香豆酸辅酶A连接酶(4-coumarate: 

CoA ligase, 4CL)基因、编码查尔酮合酶(chalcone 

synthase, CHS)基因和编码查尔酮异构酶(chalcone 

isomerase, CHI)基因。其中, PAL是苯丙烷类成分合

成的限速酶, CHS是类黄酮合成的限速酶(Schijlen et 

al., 2007; Liu et al., 2021a)。柚皮素在类黄酮-3-羟化

酶(flavanone-3-hydroxylase, F3H)催化下形成二氢

山奈酚(二氢黄酮醇)。二氢山奈酚是淫羊藿黄酮醇苷

类和花青素合成支路的起始化合物。 

淫羊藿黄酮醇苷合成支路: 二氢山奈酚在黄酮醇

合酶(flavonol synthase, FLS)催化下转化为山奈酚, 

这是黄酮醇类化合物合成的共有途径。淫羊藿黄酮醇

苷类的下游合成途径为 : 异戊烯基转移酶(prenylt-

ransferase, PT)在C-8位上连接异戊烯基(Wang et 

al., 2021; Shen et al., 2022a; 周景文等, 2023a), 氧

甲基转移酶(O-methyltransferase, OMT)将C-4位OH

甲基化(周景文等, 2023b), 糖基转移酶(glycosyltran-

sferase)在C-3位OH连接鼠李糖(Feng et al., 2018; 

Lyu et al., 2020; Yao et al., 2022a), C-7位OH连接葡

萄糖(Feng et al., 2019; Yang et al., 2020), 最后在

C-3-O-鼠李糖上连接第2个糖(虞沂等, 2022; Yao et 

al., 2022b) (图2)。 

淫羊藿花青素合成支路属于植物花青素合成的

共有通路。二氢山奈素的C3′位和C3′、C5′位可分别

被类黄酮-3′-羟化酶(flavanone-3′-hydroxylase, F3'H)

和类黄酮-3′,5′-羟化酶(flavanone-3′,5′-hydroxylase, 

F3′5′H)羟基化, 产生二氢槲皮素和二氢杨梅素。3种

二氢黄酮醇继续在二氢黄酮醇 -4-还原酶 (dihydro-

flavonol-4-reductase, DFR)催化下形成无色花青素, 

再被花青素合酶(anthocyanidin synthase, ANS)进一

步转化为相应有色的花青素苷元矢车菊素和飞燕草素

(图2), 苷元再经糖基化和酰基化形成最终的花青素。 

3  淫羊藿类黄酮合成结构基因 

3.1  淫羊藿类黄酮合成途径的上游基因 

目前, 在箭叶淫羊藿、柔毛淫羊藿、巫山淫羊藿(E. wu- 

shanense)和拟巫山淫羊藿(E. pseudowushanense)  
 

 

图1  淫羊藿黄酮醇苷的基本结构及主要活性成分 
 

Figure 1  The basic structure and main active components of flavonol glycosides in Herba Epimedii 
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Figure 2 
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图2  淫羊藿属植物中类黄酮生物合成途径 

4CL: 4-香豆酸辅酶A连接酶; C4H: 肉桂酸-4-羟化酶; PAL: 苯丙氨酸解氨酶; CHS: 查尔酮合酶; CHI: 查尔酮异构酶; DFR: 二氢

黄酮醇-4-还原酶; ANS: 花青素合酶; F3H: 类黄酮-3-羟化酶; F3'H: 类黄酮-3′-羟化酶; F3'5'H: 类黄酮-3′,5′-羟化酶; FLS: 黄酮醇

合酶; PT: 异戊烯基转移酶; 3GT: 3-O-糖基转移酶; GGT: 2"-O-糖基转移酶; 7GT: 7-O-糖基转移酶; OMT: 氧甲基转移酶 

 

Figure 2  Flavonoid biosynthesis pathway in Epimedium plants 

4CL: 4-coumarate:CoA ligase; C4H: Cinnamic acid 4-hydroxylase; PAL: Phenylalanine ammonia lyase; CHS: Chalcone syn-

thase; CHI: Chalcone isomerase; DFR: Dihydro flavonol-4-reductase; ANS: Anthocyanidin synthase; F3H: Flavanone-3-hyd-

roxylase; F3'H: Flavanone-3′-hydroxylase; F3'5'H: Flavanone-3′,5′-hydroxylase; FLS: Flavonol synthase; PT: Prenyltransferase; 

3GT: 3-O-glycosyltransferase; GGT: 2"-O-glycosyltransferase; 7GT: 7-O-glycosyltransferase; OMT: O-methyltransferase 

 
表1  淫羊藿属植物中类黄酮代谢途径的上游基因 

Table 1  Upstream genes of flavonoid metabolic pathway in Epimedium plants 

      基因名  物种 功能 
验证 
方法 

参考文献 

EsPAL1 箭叶淫羊藿 随着叶片的成熟, 表达量增高, 推测其可能参与木质素

生物合成  
a Zeng et al., 2013b

EsPAL2 箭叶淫羊藿 在各发育阶段及组织中均表达, 推测其可能参与木质素、

类黄酮和花青素的生物合成 
a Zeng et al., 2013b

EsPAL3 箭叶淫羊藿 主要在叶、花和蒴果中表达, 推测其主要参与花青素和4
种主要活性成分的生物合成 

a Zeng et al., 2013b

EwPAL 巫山淫羊藿 体外功能验证: 催化L-苯丙氨酸和L-酪氨酸分别转化为

肉桂酸和4-香豆酸 
b Liu et al., 2021b 

EpPAL2、EpC4H、Ep4CL3、
Ep4CL2、EpCHS2、EpCHI1、
EpCHI2、EpCHIL和EpF3H 

柔毛淫羊藿 表达模式与4种主要活性成分的积累模式呈正相关 a Zeng et al., 2013a; 
Huang et al., 2015; 
Xu et al., 2023 

EsC4H和EsCHS1 箭叶淫羊藿 表达模式与4种主要活性成分的积累模式无显著相关性 a Zeng et al., 2013a; 
Huang et al., 2015

Es4CL1、Es4CL2、EsCHS3
和EsCHI2 

箭叶淫羊藿 表达模式与4种主要活性成分的积累模式呈负相关 a Zeng et al., 2013a; 
Huang et al., 2015

Ew4CL1 巫山淫羊藿 体外功能验证: 催化4-香豆酸和肉桂酸乙酰化, 分别转

化为4-香豆素基-CoA和肉桂酰基-CoA 
b Liu et al., 2021b 

Ew4CL2 巫山淫羊藿 与其它物种参与木质素生物合成的4CL基因聚成一簇, 
推测其参与木质素的生物合成 

c Liu et al., 2021b 

EwCHS1 巫山淫羊藿 体外功能验证: 催化4-香豆素酰-CoA转化为柚皮素查尔

酮和对香豆酰三乙酸内酯; 催化肉桂酰-CoA转化为松属

素查尔酮和肉桂酰基三乙酸内酯 

b Liu et al., 2021b 

eppsCHS1 拟巫山淫羊藿 表达模式与4种主要活性成分的积累模式相关 a Pan et al., 2017 

EwCHI1 巫山淫羊藿 体外功能验证: 催化柚皮素查尔酮和松属素查尔酮环化

形成(2S)-柚皮素和(2S)-松属素 
b Liu et al., 2021b 

EwCHIL3 巫山淫羊藿 与EwCHS1相互作用, 抑制对香豆酰三乙酸内酯和肉桂酰

基三乙酸内酯产物的生成, 增加柚皮素和松属素的产生 
b Liu et al., 2021b 

a: 实时荧光定量PCR和含量关联分析; b: 异源表达和酶活性分析; c: 序列比对或系统发育分析。4种主要活性成分为淫羊藿苷、

朝藿定A、朝藿定B和朝藿定C 

a: Quantitative real-time polymerase chain reaction and content correlation analysis; b: Heterologous expression and enzyme 

activity assay; c: Sequence alignment or phylogenetic analysis. Four main active ingredients are Icariin, Epimedin A, Epimedin 

B, and Epimedin C 
 

中发现了5个PAL、2个C4H、6个4CL、6个CHS、6

个CHI和 2个 F3H编码基因 (Zeng et al., 2013a, 

2013b; Huang et al., 2015; Pan et al., 2017; Liu et 

al., 2021b; Xu et al., 2023) (表1)。其中, 仅巫山淫羊

藿的 EwPAL 、 Ew4CL1 、 EwCHS1 、 EwCHI1 和

EwCHIL3进行了体外功能验证, 明确了催化底物和
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产物。 

3.2  淫羊藿黄酮醇苷类支路基因 

淫羊藿黄酮醇苷类支路基因包括FLS、PT、OMT和

UGT。目前, 在箭叶淫羊藿、朝鲜淫羊藿、柔毛淫羊

藿、巫山淫羊藿和拟巫山淫羊藿中已发现3个FLS、3

个PT、1个OMT和12个UGT基因(表2)。 

 

3.2.1  黄酮醇合成酶 

黄酮醇合成酶(FLS)与F3H同属α-酮戊二酸-Fe2+-双

加氧酶(2-oxoglutarate-Fe (II)-dependent dioxyge-

nases, 2-ODDs)超家族中的DOXC亚家族, 部分FLS 

 

表2  淫羊藿属植物黄酮醇苷生物合成途径基因 

Table 2  Genes in the flavonol glycosides biosynthesis pathways in Epimedium plants 

    基因名 物种 功能 
验证 
方法 

参考文献 

EsFLS 箭叶淫羊藿 在烟草中过表达导致花中黄酮醇含量增加, 花青素含量降低 a Zeng et al., 2013a; 
Huang et al., 2015

eppsFLS1 拟巫山淫羊藿 体外功能验证: 分别催化二氢山奈酚和二氢槲皮素生成山奈酚和

槲皮素 
b Pan et al., 2017 

EpFLS3和EsUF3GT 柔毛淫羊藿 

箭叶淫羊藿 

表达模式与4种主要活性成分的积累模式呈正相关 a Huang et al., 2015; 
Xu et al., 2023 

EsPT2 箭叶淫羊藿 体外功能验证: 分别催化山奈酚、山奈素和柚皮素生成8-异戊烯

基山奈酚、淫羊藿素(8-异戊烯基山奈素)和8-异戊烯基柚皮素 
b Wang et al., 2021

EpPT8 柔毛淫羊藿 体外功能验证: 分别催化山奈酚、槲皮素和芹菜素生成8-异戊烯

基山奈酚、8-异戊烯基槲皮素和8-异戊烯基芹菜素 
b Shen et al., 2022a

EkF8DT3 朝鲜淫羊藿 体外功能验证: 催化山奈酚生成8-异戊烯基山奈酚 b 周景文等, 2023a 

EkF4′OMT1 朝鲜淫羊藿 体外功能验证: 催化8-异戊烯基山奈酚C4′-OH甲基化, 生成淫羊

藿素 
b 周景文等, 2023b 

EsUF7GT 箭叶淫羊藿 表达模式与4种主要活性成分的积累模式呈负相关 a Huang et al., 2015

EkF3UGal 朝鲜淫羊藿 体外功能验证: 分别催化淫羊藿素和多种不带异戊烯基类黄酮的

C3-OH半乳糖基化, 生成8-异戊烯基山奈素-3-O-半乳糖和类黄酮-
3-O-半乳糖苷 

b Lyu et al., 2020 

EkF3UGluT 朝鲜淫羊藿 体外功能验证: 分别催化淫羊藿素和多种不带异戊烯基类黄酮的

C3-OH葡萄糖基化, 生成8-异戊烯基山奈素-3-O-葡萄糖和类黄酮-
3-O-葡萄糖苷 

b Lyu et al., 2020 

EkF3URhaT 朝鲜淫羊藿 体外功能验证: 分别催化淫羊藿素和多种不带异戊烯基黄酮醇的

C3-OH鼠李糖基化, 生成宝藿苷I和不含异戊烯基的黄酮醇-3-O-
鼠李糖苷 

b Lyu et al., 2020 

EpGT60 柔毛淫羊藿 体外功能验证: 分别催化8-异戊烯基山奈酚和淫羊藿素的C3-OH
鼠李糖基化, 生成宝藿苷II和宝藿苷I 

b Yao et al., 2022a

EpPF3RT  拟巫山淫羊藿 体外功能验证: 分别催化淫羊藿素、8-异戊烯基山奈酚、山奈酚

和山奈素的C3-OH鼠李糖基化, 生成宝藿苷I、宝藿苷II、山奈酚-
3-O-鼠李糖苷和山奈素-3-O-鼠李糖苷 

b Feng et al., 2018 

Ep7GT (EpGT8) 拟巫山淫羊藿 体外功能验证: 分别催化宝藿苷I、宝藿苷II和山奈酚的C7-OH葡

萄糖基化, 生成淫羊藿苷、朝藿定A和山奈酚-7-O-葡萄糖苷 
b Feng et al., 2019 

EsGT1 箭叶淫羊藿 体外功能验证: 分别催化宝藿苷I和山奈酚的C7-OH葡萄糖基化, 
生成淫羊藿苷和山奈酚-7-O-葡萄糖苷 

b Yang et al., 2020

EwGGTa 巫山淫羊藿 体外功能验证: 催化鼠李糖2′′-OH位加1分子葡萄糖, 使淫羊藿苷

生成朝藿定A 
b 虞沂等, 2022 

EwGGTb 巫山淫羊藿 体外功能验证: 催化鼠李糖2′′-OH位加1分子木糖, 使淫羊藿苷生

成朝藿定B 
b 虞沂等, 2022 

EpF3R2"XylT 柔毛淫羊藿 体外功能验证: 催化鼠李糖2′′-OH位加1分子木糖, 分别使淫羊藿

苷、宝藿苷I、宝藿苷II和朝藿定A生成朝藿定B、箭藿苷B、大花

淫羊藿苷F和淫羊藿苷E 

b Yao et al., 2022b

a、b以及4种主要活性成分同表1。 
a, b, and four main active ingredients are the same as shown in Table 1. 
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同时具有FLS和F3H活性。FLS是黄酮醇合成的关键

酶, 与二氢黄酮醇还原酶(DFR) (下游产物为花青素

和原花青素)共同竞争底物二氢黄酮醇。 

在淫羊藿中鉴定到3个FLS基因。箭叶淫羊藿

EsFLS (Zeng et al., 2013a; Huang et al., 2015)和拟

巫山淫羊藿eppsFLS1 (Pan et al., 2017)通过克隆得

到, EpFLS3 (Xu et al., 2023)通过同源比对获得。3

个基因都与黄酮含量相关。对eppsFLS1进行体外功

能验证(潘俊倩, 2017), 发现其分别催化二氢山奈酚

和二氢槲皮素生成山奈酚和槲皮素。 

 

3.2.2  异戊烯基转移酶 

植物中UbiA超家族的芳香族异戊烯基转移酶可将异

戊烯基转移到酚类母核上, 该酶是定位于叶绿体的一

种膜蛋白(Wang et al., 2015)。根据底物的不同, 植物

芳香族异戊烯基转移酶分为初生代谢相关的异戊烯

基转移酶 (primary metabolite-related prenyltrans-

ferases, PMPTs)和次生代谢相关的异戊烯基转移酶

(polyphenolic prenyltransferases, PHPTs)两大类。

已发现的植物中合成异戊烯基取代酚类次生代谢产

物的PT来自PHPTs (de Bruijn et al., 2020)。 

在淫羊藿中已发现3个PT基因, 即箭叶淫羊藿

EsPT2 (Wang et al., 2021)、柔毛淫羊藿EpPT8 (Shen 

et al., 2022a)以及朝鲜淫羊藿EkF8DT3 (周景文等, 

2023a), 均能催化山奈酚合成8-异戊烯基山奈酚。此

外, 还发现EsPT2和EpPT8仅有9个氨基酸残基的差

异, 且2个基因都以山奈酚为最适底物。而EsPT2还催

化山奈素(kaempferide)和柚皮素(naringenin), EpPT8

对槲皮素(quercetin)、异鼠李素(isorhamnetin)、高良

姜素(galangin)等黄酮醇及漆黄素(fisetin)和芹菜素

(apigenin)等黄酮有微弱的催化功能。 
 

3.2.3  氧甲基转移酶 

氧甲基转移酶能够把S-腺苷甲硫氨酸(S-adenosyl-L- 

methionine, SAM)供体上的甲基转移到受体化合物

羟基的氧原子上。植物中的OMT分为两大类: CCoA-

OMT (Caffeoyl-CoA OMT)和COMT (Caffeic acid 

OMT) (Lu et al., 2022)。参与植物类黄酮甲基化修饰

的主要为COMT, 也有部分CCoAOMT。 

目前, 仅从朝鲜淫羊藿中鉴定了EkF4′OMT1, 其

对8-异戊烯基山奈酚的C4′-OH进行甲基化修饰, 生成

淫羊藿素(8-异戊烯基山奈素) (周景文等, 2023b)。 
 

3.2.4  尿苷二磷酸糖基转移酶  

尿苷二磷酸糖基转移酶 (UDP-glycosyltransferase, 

UGT)是以尿苷二磷酸(Uridine diphosphate, UDP)活

化的糖分子为糖基供体的糖基转移酶, 是植物中最大

的糖基转移酶超家族(Vogt and Jones, 2000)。UGT

分为17个组(A–Q), 其中与黄酮类成分糖基修饰相关

的UGT基因位于A、B、C、D和F组。植物中糖基化

黄酮醇及花青素3-OH的UGT通常在F组, 而糖基化

黄酮醇7-OH和4'-OH的UGT通常来自B、C或D组, 糖

基化黄酮醇糖苷及花青素糖苷的UGT通常在A组(Wil- 

son and Tian, 2019; Yao et al., 2022a)。 

目前已从拟巫山淫羊藿、箭叶淫羊藿、柔毛淫羊

藿、朝鲜淫羊藿和巫山淫羊藿中发现12个糖基转移酶

基因(Huang et al., 2015; Feng et al., 2018, 2019; 

Lyu et al., 2020; Yang et al., 2020; 虞沂等, 2022; 

Yao et al., 2022a, 2022b), 其中仅2个糖基转移酶

(Huang et al., 2015)基因EsUF3GT和EsUF7GT未进

行功能验证。已进行功能验证的基因中, 包含5个类

黄酮3-O-糖基转移酶基因(1个半乳糖基转移酶基因

(EkF3UGalT)、1个葡萄糖基转移酶基因 (EkF3U-

GluT)和3个鼠李糖基转移酶基因 (EkF3URhaT、

EpGT60和EpPF3RT)、2个类黄酮7-O-葡萄糖基转移

酶基因(Ep7GT和EsGT1)和3个3-O-鼠李糖苷: 2′′-O-

糖基转移酶基因 (1个2′′-O-葡萄糖基转移酶基因

(EwGGTa)和2个2′′-O-木糖基转移酶基因(EwGGTb

和EpF3R2′′XylT))。其中, EpPF3RT、EpGT60、Ep- 

F3R2′′XylT、EkF3URhaT、EwGGTa以及EwGGTb

属于A组UGT79家族, EsGT1属于A组UGT94家族, 

Ep7GT属于D组UGT73家族, EkF3UGluT和EkF3U-

GalT属于F组UGT78家族。A组UGT79家族不仅包含

所有的GGT, 也包含部分3GT和7GT基因, 它们具有

不同的修饰位点, 这些基因可能来自在专门识别8-异

戊烯基取代的类黄酮底物时发生的扩张。 

已鉴定的基因可用于利用8-异戊烯基山奈酚

(8-prenylkaempferol)和8-异戊烯基山奈素(8-prenyl-

kaempferide)合成淫羊藿中宝藿苷II、宝藿苷I、淫羊

藿苷、淫羊藿苷A (Epimedoside A)、朝藿定A及朝藿

定B。但是主要活性成分朝藿定C合成途径的关键

UGT基因尚未被鉴定。 
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通过对糖基转移酶的归纳总结, 发现不同的淫羊

藿物种具有功能相似的糖基转移酶, 但其特异性底物

可能存在差异。3个异戊烯基黄酮醇3-O-鼠李糖基转

移 酶 (EkF3URhaT 、 EpGT60 和 EpPF3RT) 中 , 

EpGT60不能催化山奈酚的糖基修饰, 仅能识别C-8

位上具有异戊烯基修饰的黄酮醇, 如8-异戊烯基山奈

酚和淫羊藿素; 而EpPF3RT和EkF3URhaT既可识别

以淫羊藿素为代表的8-异戊烯基黄酮醇, 也可糖基化

不含异戊烯基的山奈酚。因此, 不同淫羊藿物种中, 

EpGT60与其直系同源基因的糖基化可能存在功能分

化。2个异戊烯基黄酮醇7-O-葡萄糖基转移酶(Ep7GT

和EsGT1), EsGT1属于A组, 能够将葡萄糖转移到宝

藿苷I和山奈酚的7-OH位; 而具有类似功能的Ep7GT

属于D组, 可在体外特异性转移葡萄糖基到宝藿苷I、

宝藿苷II及山奈酚, 显示出罕见的广泛供体底物选择

性。2个3-O-鼠李糖苷: 2′′-O-木糖基转移酶(EwGGTb

和EpF3R2′′XylT)均可催化淫羊藿苷生成朝藿定A, 但

EpF3R2′′XylT对宝藿苷I、宝藿苷II和朝藿定A均具有

催化活性, 并且发现EpF3R2''XylT对于底物是否有

C-8异戊烯基修饰以及是否具有3-O-鼠李糖基化有严

格的选择性, 无异戊烯基修饰的黄酮醇糖苷(如山奈

酚-3-O-鼠李糖苷)和无3-O-鼠李糖基化的异戊烯基黄

酮醇(如淫羊藿次苷)均不能被催化。 

3.3  淫羊藿花青素支路基因 

目前, 从箭叶淫羊藿、拟巫山淫羊藿和柔毛淫羊藿中

克隆到1个F3′H、1个F3′5′H、2个DFR、1个ANS 

(Huang et al., 2012, 2015; Zeng et al., 2013a)和1个

UGT编码基因(姚宇, 2023) (表3)。除UGT基因外, 均

未进行功能验证。 

 
3.3.1  类黄酮-3′-羟化酶和类黄酮-3′,5′-羟化酶  

类黄酮 -3′-羟化酶 (F3′H)以及类黄酮 -3′,5′-羟化酶

(F3′5′H)分别属于细胞色素P450 (cytochrome P450, 

CYP450)超家族CYP75家族下CYP75B和CYP75A

亚家族成员。 

Huang等(2012)克隆到EsF3′H和EsF3′5′H, 这2

个基因均与箭叶淫羊藿叶片的花青素积累模式呈正

相关。它们在绿色和红色的老叶、红色嫩叶、叶柄、

花蕾、花和根组织中均被检测到, 且在红色嫩叶和紫

红色花蕾中表达量较其它组织高。 

 
3.3.2  二氢黄酮醇-4-还原酶和花青素合酶  

二氢黄酮醇-4-还原酶(DFR)是SDR超家族SDR108E

家族成员(Moummou et al., 2012), 是花青素代谢途

径的第1个酶。不同的DFR底物选择决定了植物中花

青素的种类和含量, 从而使植物最终呈不同的颜色。 

花青素合酶(ANS)与F3H及FLS都属于2-ODDs

超家族中的DOXC亚家族成员(Kawai et al., 2014)。

部分物种的ANS被认为还具有FLS或F3H的功能(Turn- 

bull et al., 2000; Zhang et al., 2016)。 

Huang等(2015)发现EsANS在箭叶淫羊藿红色

嫩叶中的表达水平高于绿色老叶, 而EsDFR1和Es-

DFR2在绿色老叶中的表达水平高于红色嫩叶。 

 
表3  淫羊藿属植物中花青素合成途径基因 

Table 3  Genes in the anthocyanin pathways in Epimedium plants 

基因名 物种 功能 验证方法 参考文献 

EsF3′H､EsF3′5′H和
EsANS 

箭叶淫羊藿 表达模式与叶片花青素的积累模式呈正相关 a Huang et al., 2012, 2015; 
Zeng et al., 2013a 

EsDFR1 箭叶淫羊藿 表达模式与4种主要活性成分的积累模式无显著相关性 a Zeng et al., 2013a; Huang 
et al., 2015 

EsDFR2 箭叶淫羊藿 表达模式与4种主要活性成分的积累模式呈负相关 a Huang et al., 2012, 2015; 
Zeng et al., 2013a 

EpGT43 柔毛淫羊藿 体外功能验证: 以UDP-葡萄糖为供体, 催化矢车菊素

3-O-鼠李糖苷。推测其酶活产物可能为矢车菊素3-O-(2- 
O-(-葡萄糖基))-鼠李糖苷 

b, c 姚宇, 2023 

b: 酶活性分析。a、c和4种主要活性成分同表1。 

b: Enzyme activity assay. a, c, and four main active ingredients are the same as shown in Table 1. 
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3.3.3  尿苷二磷酸糖基转移酶 

姚宇(2023)从柔毛淫羊藿A组UGT79家族中鉴定到1

个葡萄糖基转移酶基因EpGT43, 可修饰花青素3-O-

鼠李糖糖苷, 推测其修饰位点为鼠李糖上2′′-OH位。

通过进化树和序列比对分析表明, EpGT43属于GGT

分支, 并与圆叶牵牛(Ipomoea purpurea)的UGT79G16

相似度最高。UGT79G16能够在花青素3-O-葡萄糖苷

的2′′-OH添加葡萄糖 , 推断EpGT43催化矢车菊素

3-O-鼠李糖的酶活产物可能为矢车菊素3-O-(2-O-(-

葡萄糖基))-鼠李糖苷。具体结构有待进一步研究。 

4  淫羊藿类黄酮的合成调控 

类黄酮在植物不同组织和器官中的种类及含量差异较

大。参与其生物合成调控的因子包括转录因子、长链

非编码RNA (long non-coding RNA, LncRNA)、非编

码单链小RNA (microRNA, miRNA)、DNA甲基化和蛋

白质泛素化等(Hu et al., 2016; Liu et al., 2020;  

Chen et al., 2023)。其中, 对转录因子调控的研究最

多, 主要包括MYB、bHLH和WD40这3类转录因子(Liu 

et al., 2015; Xu et al., 2015)。转录因子通过与结构基

因启动子对应的顺式作用元件结合来调节类黄酮生物

合成结构基因的表达。其它转录因子(如bZIP、WRKY、

HD-ZIP和HY5)也参与类黄酮生物合成的调控(Stracke 

et al., 2010; Jiang et al., 2017; Li et al., 2020)。 

迄今为止, 已在箭叶淫羊藿中获得16个R2R3- 

MYB转录因子 (EsMYB1–EsMYB13、EsMYBA1、

EsMYBF1和EsAN2)、2个bHLH转录因子(EsGL3和

EsTT8)和 1个WD40基因 (EsTTG1) (Zeng et al., 

2013a)。其中EsMYB9、EsMYBA1、EsMYBF1以及

EsAN2已完成功能验证(Huang et al., 2013a, 2013b, 

2015, 2016a, 2016b, 2017; Zeng et al., 2013a)。在

柔毛淫羊藿中, 通过同源比对获得6个MYB、1个bZIP

和1个WRKY转录因子(表4)。对淫羊藿类黄酮的调控

研究还比较匮乏。 

 
表4  淫羊藿属植物中转录因子基因 

Table 4  Transcription factor genes in Epimedium plants 

    基因名    物种 功能 
验证 
方法 

参考文献 

EsMYB1 箭叶淫羊藿 与拟南芥中负调控肉桂酸-4-羟化酶的AtMYB4
基因高度同源, 推测其为类黄酮生物合成转录

抑制因子 

b Huang et al., 2013b

EsMYB5和EsMYB11  箭叶淫羊藿 与葡萄中调控原花青素生物合成的VvMYB-
PA2具有约50%的相似性, 推测其参与原花青

素积累 

b Huang et al., 2013b

EsMYB7和EsMYB10 箭叶淫羊藿 与拟南芥中调控原花青素生物合成的AtTT2 (At-
MYB123)高度同源, 推测其参与调节种皮中原

花青素的积累 

b Huang et al., 2013b

EsMYB9 箭叶淫羊藿 单独作用时轻微激活EsCHS的启动子或与

bHLH (EsTT8)相互作用强烈激活EsCHS、

EsF3H、EsDFR1、EsDFR2和EsANS的启动

子, 正调控花青素和黄酮醇的生物合成 

a, c Huang et al., 2013b, 
2017 

EsMYB12 箭叶淫羊藿 表达模式与4种主要活性成分的积累模式呈

负相关 
a, b Huang et al., 2013b, 

2015 

EsMYBA1  箭叶淫羊藿 单独作用或者与bHLH (EsTT8)相互作用激活

EsDFR和EsANS的启动子 , 正调控花青素的

生物合成 

a, c Huang et al., 2013a, 
2015 

EsMYBF1 箭叶淫羊藿 强烈激活EsF3H和EsFLS的启动子, 正调控叶

片4种主要活性成分的生物合成 
a, c Huang et al., 2015, 

2016a 

EsAN2 (MYB) 箭叶淫羊藿 单独作用或与bHLH (EsTT8)相互作用激活早

期和晚期花青素途径基因, 正调控花青素的生

物合成 

a, c Huang et al., 2016b
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表4  (续) 

Table 4  (continued) 

         基因名 物种 功能 验证方法 参考文献 

Ebr05G057070、Ebr05G003750、
Ebr05G010200、Ebr05G056880、
Ebr01G039680、Ebr01G039880 
(MYB)、EsGL3 (bHLH)、EsTTG1 
(WD40)、Ebr05G038380 (bZIP) 
和Ebr03G071730 (WRKY) 

柔毛淫羊藿和

箭叶淫羊藿 
表达模式与4种主要活性成分的积累模式

呈正相关 
a Huang et al., 2015; 

Xu et al., 2023 

EsTT8 (bHLH) 箭叶淫羊藿 表达模式与4种主要活性成分的积累模式

呈负相关 
a Huang et al., 2013a, 

2015, 2016b, 2017

b: 序列比对或系统发育分析; c: 异源表达和酵母双杂交检测。a及4种主要活性成分同表1。 

b: Sequence alignment or phylogenetic analysis; c: Heterologous expression and yeast two hybrid detection. a, and four main 

active ingredients are the same as shown in Table 1.  
 

5  研究展望 

淫羊藿的药用品质取决于其黄酮醇苷类成分含量。因

此, 推进淫羊藿类黄酮生物合成和调控研究, 对于提

高淫羊藿药材品质及其合成生物学和分子育种研究

具有指导意义。 

目前, 已在多个淫羊藿物种中鉴定并功能验证了

除C4H (该基因在柔毛淫羊藿基因组中为单拷贝)和

合成朝藿定C的糖基转移酶基因外的所有合成通路基

因, 但对调控基因的研究仍显薄弱, 仅4个基因完成

了克隆和功能验证。挖掘并解析调控基因对于揭示淫

羊藿不同物种、不同组织器官以及响应不同环境因子

的成分含量意义重大。Xu等(2023)结合叶片发育时间

序列转录组揭示了3条药用黄酮醇调控路径与转录因

子之间、转录因子与合成通路基因间的复杂调控关

系, 上述转录因子对淫羊藿黄酮醇苷自然变异的调

控机制仍有待进一步研究。 

近年来, 合成生物学通过构建微生物细胞代谢途

径, 已实现多个参与类黄酮生物合成的基因在微生物

体内表达以及异戊烯基类黄酮的合成(Dong et al., 

2007; Kawamura et al., 2012)。已实现淫羊藿素酿酒

酵母 (Saccharomyces cerevisiae)和大肠杆菌 (Es- 

cherichia coli)的生物合成(Wang et al., 2021), 但多

数方法步骤复杂且费用较高(Gani et al., 2023)。异戊

烯化类黄酮的合成生物学研究仍需完善反应方案及

开发廉价高效的工序, 以实现高效高质高产。对于淫

羊藿类黄酮的生物合成, 有必要进一步开展合成通路

基因的完整解析, 包括朝藿定C合成途径的关键UGT

基因, 并探索高效基因; 利用多组学技术挖掘关键调

控基因; 优化现有的异戊烯化类黄酮合成生物学体

系, 实现高效高质合成。 
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Abstract  Herba Epimedii is a traditional Chinese herb medicine (TCM) with a long history. Research on Herba Epimedii 

has attracted much attention in China due to its high medicinal value. C8-prenylated flavonol glycosides (PFGs) have 

been demonstrated to be the main bioactive components in Epimedium brevicornu, and their content determines the 

medicinal quality. Understanding the biosynthesis pathway of PFGs, exploring genes related to PFGs content, and elu-

cidating the regulatory mechanisms of PFGs biosynthesis pathway is fundamental and essential for improving the quality 

of E. brevicornu. Here, we provide a comprehensive review of the research on structural and transcriptional factor genes 

related to the biosynthesis of PFGs, which not only contributes to unravel the regulatory mechanisms related to PFGs 

content, but also lay a foundation for research on molecular breeding and the synthetic biology in Epimedium plants. 

Key words  Herba Epimedii, flavonol glycosides, biosynthesis, structural genes, regulatory genes 
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