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摘要: 薯蓣皂苷元属甾体皂苷类化合物, 是薯蓣属植物中代表性的药用成分, 具多重药理学活性, 也是300
多种甾体激素类药物的重要前体物质。本文简要概述了薯蓣皂苷元在植物中的分布, 薯蓣皂苷元生物合

成过程及关键酶基因角鲨烯环氧酶、环阿屯醇合酶、细胞色素P450酶和尿苷二磷酸糖基转移酶的研究

进展, 并解读它们参与薯蓣皂苷元合成途径的催化机制, 以便为提高植物中薯蓣皂苷元含量, 促进薯蓣遗

传育种与栽培提供参考。

关键词: 薯蓣皂苷元; 甾体皂苷; 生物合成; 次生代谢物

Advances on diosgenin biosynthesis pathways and their key genes
LI Wenyan1, HUANG Jingli1, LI Changzhou1, HUANG Jinmei1, XIAO Dong1,2,3, ZHAN Jie1,2,3, 
WANG Aiqin1,2,3, ZHANG Pinggang4, HE Longfei1,2,3,4,*

1College of Agronomy, Guangxi University, Nanning 530004, China
2Guangxi Key Laboratory for Agro-Environment and Agro-Product Safety, Nanning 530004, China
3Key Laboratory of Crop Cultivation and Physiology, Guangxi University, Education Department of Guangxi Zhuang 
Autonomous Region, Nanning 530004, China

4Agricultural and Animal Husbandry Industry Development Research Institute, Guangxi University, Nanning 530004, China
*Corresponding author (lfhe@gxu.edu.cn)

Abstract: Diosgenin, a steroid saponin compound, is a representative medicinal component in Dioscorea. 
It plays a direct role in multiple pharmacological activities. Diosgenin is also an important precursor sub-
stance to produce more than 300 steroid hormones. In this paper, the research progresses on the distribu-
tion, biosynthesis process, function, and its catalytic mechanism of diosgenin biosynthesis key enzyme 
genes are reviewed, including squalene epoxidase, cycloartenol synthase, cytochrome P450 enzyme and 
uridine diphosphate glycosyltransferase etc. It provides the reference for improving the content of dios-
genin in plants and promoting genetic breeding and cultivation of Dioscorea.
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1  薯蓣皂苷元理化特性及在植物中的分布

1.1  理化特性与结构

薯蓣皂苷元(diosgenin)又名薯蓣皂素, 化学名

(25R)-异螺甾烯-3β醇(25R-spirost-5-en-3β-ol), 化学

结构见图1, 分子式C27H42O3, 相对分子质量414.626, 
为白色或微黄色针状、片状结晶, 熔点195~204°C, 
易溶于氯仿、乙醇、石油醚和醋酸等有机溶剂, 难
溶于水(宋伟2019)。
1.2  分布及含量

薯蓣皂苷元广泛存在于薯蓣科(Dioscoreaceae)
薯蓣属(Dioscorea)等植物中, 其中盾叶薯蓣(Dio-
scorea zingiberensis)、穿龙薯蓣(D. nipponica)、菊

叶薯蓣(D. composita)、日本薯蓣(D. japonica)零余

子含量较高, 百合科七叶一枝花(Paris polyphylla)、
豆科葫芦巴 (Trigonella foenum-graecum)、闭鞘

姜科闭鞘姜(Costus speciosus)、百合科华东菝葜

(Smilax sieboldii)及鞘柄菝葜(S. stans)、茄科黄果

茄(Solanum xanthocarpum)等中也有分布(表1)。

2  薯蓣皂苷元的生物合成

薯蓣皂苷元的生物合成主要分为乙酰辅酶A

图1  薯蓣皂苷元的化学结构式

Fig. 1  The chemical structure of diosgenin 

本图引自Semwal等(2022)文献。

表1  薯蓣皂苷元的植物分布及含量

Table 1  Lists of plants distribution and contents of diosgenin 

序号   植物种类 组织部位 薯蓣皂苷元含量/%	                              文献

  1	 盾叶薯蓣 根茎 1.85~16.15	 周继铭等1985; Huang等2008; Ye等2017
  2	 菊叶薯蓣 根茎 4.21~4.44	 李俊2013
	  幼苗 0.02~0.45	 Diarra等2015
  3	 穿龙薯蓣 根茎 0.93~4.68	 周继铭等1985; 李红月2021
  4	 日本薯蓣 零余子 0.26	 Onoda等2023
	  块茎 0.05	
  5	 七叶一枝花 根茎 1.38	 杨亚利等2016
	  果皮 1.14	
  6	 葫芦巴 植株 0.43~0.77	 Chaudhary等2018
  7	 闭鞘姜 根茎 0.15~0.49	 乔春峰等2000
	  根 0.04~0.15	
	  叶 0.07	
  8	 华东菝葜 根茎 0.02~0.03	 钱芳芳和张长林2014
  9	 鞘柄菝葜 根茎 0.01~0.03	 赵春晓等2022
10	 黄果茄 根 0.013	 Chaudhary等2021
	  茎 0.011	
	  叶 0.011	

至2,3-氧化角鲨烯(2,3-oxidosqualene)合成阶段、2,3- 
氧化鲨烯至胆固醇(cholesterol)合成阶段、胆固醇

至薯蓣皂苷元合成阶段等3个阶段(图2; Li等2022; 
Zhou等2022)。
2.1  2,3-氧化角鲨烯的生物合成

乙酰辅酶A经甲羟戊酸途径或D-甘油醛-3-磷
酸经甲基-赤藓醇-4-磷酸途径分别生成互为同分

异构体的异戊烯基焦磷酸和二甲基烯丙基焦磷酸。

异戊烯基焦磷酸在法尼基焦磷酸合酶催化下生成
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法尼基焦磷酸, 再在角鲨烯合成酶(squalene syn-
thase, SQS)催化下, 以头对头的方式连接形成角鲨

烯, 经角鲨烯环氧化酶(squalene epoxidase, SQLE)
催化, 最终使碳链延长并被氧化、环化, 形成2,3-
氧化角鲨烯(Thimmappa等2014)。
2.2  胆固醇的生物合成

2,3-氧化角鲨烯是合成甾醇类和三萜类的共

同前体。2,3-氧化角鲨烯经不同的氧化鲨烯环化

酶(oxidosqualene cyclase, OSCs)催化, 形成不同结

构的次生代谢产物前体(Yao等2020)。环阿屯醇是

甾醇类物质的合成前体, 由环阿屯醇合酶(cycloar-
tenol synthase, CAS)催化形成。环阿屯醇再经多步

酶促反应使碳链延长, 形成胆固醇。目前, 环阿屯

醇合成胆固醇的9个酶促步骤已在植物分子水平

上得到表征(Sonawane等2017; 孙忠义等2021; Yin
等2023)。这一途径的关键步骤是甾醇侧链还原酶

图2  盾叶薯蓣的薯蓣皂苷元生物合成途径

Fig. 2  Biosynthetic pathway of diosgenin in D. zingiberensis

通过MVA和MEP途径合成异戊烯焦磷酸; 3种酶(牻牛儿基焦磷酸合酶、法尼基焦磷酸合成酶、 角鲨烯合酶)参与角鲨

烯的合成; 11种酶[角鲨烯环氧化酶、环阿屯醇合酶、甾醇C-24甲基转移酶、C-4甾醇甲基氧化酶、环丙基甾醇异构酶1、
甾醇C-14脱甲基酶、甾醇C-14还原酶、Δ8,7甾醇异构酶、甾醇C-5(6)去饱和酶、7-脱氢胆固醇还原酶、δ-(24)-甾醇还原酶]
参与植物甾醇(胆固醇和β-谷甾醇)生物合成。3种关键酶(甾醇22-α-羟化酶、甾醇16-α-羟化酶、甾醇26-α-羟化酶)参与薯蓣

皂苷元生物合成。2种酶(甾醇3-β-葡糖基转移酶、呋甾烷醇苷26-O-β-葡萄糖苷酶)分别参与呋喃甾醇型皂苷和螺甾烷醇型

皂苷生物合成。实线箭头表示路径中的单一步骤; 虚线箭头表示路径中的多个步骤。参考Li等(2022)和Zhou等(2022)修改。
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2催化环阿屯醇合成环木菠萝烷醇(Sawai等2014), 
但也有研究认为δ-(24)-脱氢胆固醇还原酶为这一

催化反应的关键酶(Li等2022); 甾醇C4-甲基氧化

酶3、3β-羟类甾醇脱氢酶/C-4脱羧酶2和侧链氧化

还原酶形成复合体, 催化环木菠萝烷醇C4位甲基

的移除生成31-norcycloartanol; 31-norcycloartanol
再经环丙基甾醇异构酶催化, 其C-9发生去甲基化

反应, 生成31-nor-24(25)-dihydrolanosterol; 31-nor- 
24(25)-dihydrolanosterol经甾醇C-14脱甲基酶作用

生成 4α-methylcholesta-8,14-dien-3β-ol; 4α-methyl-
cholesta-8,14-dien-3β-ol再经甾醇C-14还原酶催化, 
生成4α-methyl-24(25)-dihydrozymosterol; 4α-meth-
yl-24(25)-dihydrozymosterol经Δ8,7甾醇异构酶催

化后生成4α-methyl-5α-cholest-7-en-3β-ol; 4α-meth-
yl-5α-cholest-7-en-3β-ol再由甾醇C4-甲基氧化酶3
作用生成Cholesta-7-en-3β-ol; Cholesta-7-en-3β-ol经甾

醇C-5(6)去饱和酶2催化生成7-脱氢胆固醇; 7-脱氢

胆固醇最后经7-脱氢胆固醇还原酶作用生成胆固

醇(宋伟2019; Li等2022)。
2.3  薯蓣皂苷元的生物合成

胆固醇经多步氧化和成环反应, 生成薯蓣皂

苷元 (Li等2018; Zhou等2019)。首先 , 由类固醇

22-α-羟化酶(CYP90B)催化胆固醇C22,16-羟基化

得到16S,22S-二羟基胆固醇(Li等2022), 但也有研

究发现, 与CYP90B50单一催化C22,16-氧化不同的

是 , 盾叶薯蓣中已演化出2种独立的酶即DzCY-
P90B71特异地催化C22-氧化, DzCYP90G6特异催

化C16-氧化, 并认为DzCYP90B71/DzCYP90G6对
是单子叶植物中参与薯蓣皂苷元生物合成的更广

泛存在且保守的催化酶(Zhou等2022)。随着C22位
的羟基氧化成酮并伴随E环闭合, 甾醇26-α-羟化酶

CYP72A/CYP94催化胆固醇C-26羟基化。之后, 一
种特异性的C-26 UDP-葡萄糖基转移酶(UDP-glu-
cosyltransferase, UGTs)催化C26位糖基化形成E环, 
随后26-O-β-葡糖苷酶催化去除葡萄糖基, 形成薯蓣

皂苷元F环(Nakayasu等2015; Ciura等2017a)。薯蓣

属植物中参与这步反应的相关基因还在挖掘。

3  薯蓣皂苷元生物合成关键基因

薯蓣皂苷元的生物合成通路长, 涉及基因多, 

迄今为止, 其最终合成过程还存在大量未知信息, 
尤其是由胆固醇合成薯蓣皂苷元的相关基因尚未

完全阐明(Miettinen等2017; 孙忠义等2021)。
3.1  角鲨烯环氧酶

角鲨烯环氧酶, 也称角鲨烯单加氧酶(squalene 
monooxygenase, SM), 是一种黄素蛋白酶, 多数位

于真核细胞的内质网, 能够催化角鲨烯C=C双键处

环氧化, 生成2,3-氧化角鲨烯, 是藻类、植物、酵母、

动物三萜和甾醇合成途径中的共同前体物质(赵欢

等2018)。SQLE的转录水平影响多种植物甾醇和

皂苷的合成, 通过整合表型、转录组学及代谢组学

发现SQLE等是蒙古黄芪中三萜皂苷物质积累的主

要原因(Li等2024); 利用RNAi干扰PgSQLE1的表

达后 , 人参皂苷的生物合成量降低(Han等2010; 
Cao等2015), MeJA处理提高人参中角鲨烯合成酶、

角鲨烯环氧酶的表达; PgWRKY4X通过激活人参

中的SQLE转录正向调节人参皂苷生物合成(Yao等
2020)。Razdan等(2013)克隆了南非醉茄(Withania 
somnifera)中WsSQLE基因全长, 并分离出一个513 
bp的启动子序列, 存在几个与各种生物和非生物

植物胁迫有关的关键顺式调控元件, WsSQLE在
叶片中的转录水平高于茎和根。在紫花苜蓿中过

表达MsSQLE1能增加苜蓿总皂甙含量(康俊梅等

2020)。SgSQLE1和SgSQLE2在罗汉果果实中均有

表达, 均能与配基2,3-氧化角鲨烯相互作用, 表明二

者在罗汉果次生代谢产物甜苷合成中发挥鲨烯环

氧酶的功能(赵欢等2018)。在盾叶薯蓣及菊叶薯蓣

中亦克隆出SQLE, 其组织表达量与薯蓣皂苷元含

量变化呈正相关(宋伟2019; 许娃丽2017)。有些植

物如莱茵绿藻(Kajikawa等2015)和橡胶草(Unland
等2018)的甾醇水平可能不受SQLE基因表达影响, 
推测可能存在未知途径的催化反应。因此, SQLE
对甾醇合成的影响仍需要进一步研究。

3.2  环阿屯醇合酶

CAS是植物甾醇及甾体类物质合成过程中的

第一个关键酶, 催化2,3-氧化角鲨烯在C-20位脱质

子, 形成原甾醇碳正离子, 之后C+-20重新排布到

C-9位, 并在此位发生成环反应, 形成环阿屯醇(孙
忠义等2021)。植物CAS序列高度保守, 具有保守

结构域Asp-Cys-Thr-Ala-Glu (DCTAE), DCTAE序列



李文砚等: 薯蓣皂苷元生物合成途径及其关键基因研究进展 1225

可影响CAS与底物的结合与环化(Ito等2013; Sou-
za-Moreira等2016)。拟南芥AtCAS1是首个从OSC
家族中克隆得到的基因(Corey等1993), 通过定向

进化与随机诱变, 发现Tyr410、His477和Ile481是
其催化功能的关键残基(Lodeiro等2005;  Kolesniko-
va等2006)。Mohammadi等(2020)在葫芦巴中克隆

出14个参与薯蓣皂苷元生物合成的TfCAS基因, 具
有保守结构域DCTAE序列。刘梦迪等(2019)在葫

芦巴中过量表达TfCAS基因, 一定程度上促进葫芦

巴中甾醇类物质的生物合成。涂碧梦等(2010)发
现CAS在盾叶薯蓣中为单拷贝, 上调CAS可提高薯

蓣皂苷元在盾叶薯蓣中的积累量(Diarra等2013)。王

双双等(2023)克隆到白芨BsCAS全长, 编码758个氨

基酸, 具典型的DCTAE结构域和QW (QXXXXXW)
结构域, 调控白芨甾醇类物质生物合成。这些结果

都表明CAS基因参与植物甾醇和三萜类物质的合

成过程。

3.3  细胞色素P450
细胞色素P450s (CYPs)是一个超基因家族, 其

编码的CYPs是含有血红素的加氧酶, 具有初级单

加氧酶活性, 将氧原子引入疏水底物特异性位点, 
产生更多的水溶性产物(Urlacher和Girhard 2012)。
由CYPs引入的氧原子为产物进一步的装饰提供

了锚点, 大大扩展了骨架的多样性(Bathe和Tissier 
2019), 这是皂苷结构多样性的重要原因。已有大

量植物CYP450s被分离鉴定, 但参与薯蓣皂苷元生

物合成的报道仍很少。在薯蓣皂苷元生物合成中, 
特定的CYP450s对胆固醇C-22、C-16和C-26位置

氧化修饰 (Ciura等2017b; Zhou等2019)。Christ等
(2019)发现重楼中PpCYP90G4与PpCYP94D108、
PpCYP94D109或PpCYP72A616共表达, 以及葫芦

巴中TfCYP90B50与TfCYP72A613或 TfCYP82J17共
表达, 催化胆固醇5,6-螺基酮化, 参与薯蓣皂苷元

生物合成。Cheng等(2021)发现由正向选择驱动的

P450基因复制和新功能化在薯蓣皂苷元生物合成

途径的起源中起着重要作用, 薯蓣属植物中薯蓣

皂苷元的富集受CpG岛的调控, CpG岛可调节薯蓣

皂苷元通路中的基因表达, 以平衡薯蓣皂苷元生

物合成与淀粉之间的碳通量。Wang等(2023)在盾

叶薯蓣中鉴定到DzCYP72A12-4为甾醇C26-羟化

酶, 正向调控薯蓣皂苷元生物合成, 且具有较强的

抗旱性相关的功能。

3.4  尿苷二磷酸糖基转移酶

糖基转移酶 (glucosyltransferase, GTs)是一个

蛋白质超家族, 催化糖基转移到甾醇、三萜等。尿苷

二磷酸糖基转移酶(UGTs)属于GTs家族1, 它将以

尿苷二磷酸(UDP)活化的糖分子如葡萄糖、鼠李糖、

半乳糖、阿拉伯糖、木糖和葡萄糖醛酸等添加至

受体分子的特定位置(Thimmappa等2014)。植物中

存在大量UGT基因, 在拟南芥中鉴定出107个UGT
基因(Li等2001)。Zhou等(2019)从葫芦巴中获得可

能参与薯蓣皂苷元生物合成的C-26-β葡糖苷酶的

候选基因cluster-2140.60643和cluster-2140.23403; 
Song等(2022)鉴定了3种参与七叶一枝花甾体皂苷

元糖基化的UGTs, PpUGT73CR1能糖基化甾体皂

苷元和甾体生物碱, 对薯蓣皂苷元亲和力最高, 其
残基His27和Asp129对激活受体底物的C-3 OH至

关重要; PpUGT80A33和PpUGT80A34对胆固醇的

亲和力高于其他类固醇, UGT80s具有更大的活性

口袋, 可使它们能够容纳甾醇的侧链; Hua等(2022)
也证实七叶一枝花中PpUGT73CR1发挥薯蓣皂苷

元和偏诺皂苷元(Pennogenin) C-3位置的糖转移

酶的作用。然而, 参与生成薯蓣皂苷元E环、F环
的特定糖基转移酶的报道仍然较少, 仍需进一步

研究。

4  总结与展望

薯蓣皂苷元是薯蓣属等多种植物中代表性的

药用成分, 具有抗炎症、抗肿瘤、抗病毒等多重药

理学活性, 也是生产300多种甾体激素类药物的重

要前体物质, 在农业生产及日化方面也发挥重要

作用。

薯蓣皂苷元属于次级代谢产物, 具有合成量

少、合成途径复杂、合成不稳定、涉及修饰酶种

类多等特点。当前薯蓣皂苷元的上游合成途径关

键基因如SQLE、CAS等已在分子水平上得到表征, 
下游合成途径由特定的CYP450s和UGT参与胆固

醇氧化和成环修饰, 但参与薯蓣皂苷元生物合成

的CYP450和UGT仅在少数植物中被分离鉴定, 多
数植物中的相关基因仍待解析; 此外, 它们参与胆
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固醇骨架氧化、羟基化、糖基化等修饰的具体机

制还知之甚少。因此, 需要从以下多个方面加强研

究。第一, 通过基因组、转录组、代谢组、蛋白组

等多组学联合分析, 鉴定、挖掘参与薯蓣皂苷元下

游生物合成的关键基因, 通过基因过表达、基因沉

默等技术手段验证基因功能, 通过关键酶的三维

晶体结构解析其结构域特征, 分析参与催化反应

的重要氨基酸位点, 再通过定点突变验证该酶的

活性, 阐明该酶基因的具体催化调控机制。第二, 
薯蓣皂苷元主要存在于薯蓣属植物的根茎, 利用

分子生物学技术, 进行薯蓣分子育种, 提高栽培管

理水平, 从而提高植物薯蓣皂苷元含量和产量, 满
足生产需要。第三, 利用代谢工程和合成生物学等

新技术对薯蓣皂苷元的生物合成进行系统研究, 
如选用经改造的生长快、易培养的宿主如酿酒酵

母进行异源合成薯蓣皂苷元(Cheng等2021), 提高

酶活性及催化效率, 进而增加薯蓣皂苷元的合成

量。Yin等(2023)在植物底盘烟草中建立一种高效

生产环阿屯醇、胆固醇及薯蓣皂苷元的体系。这

些研究将降低薯蓣皂苷元的生产成本, 为后续能

够更深入地研究薯蓣皂苷元药理活性与新药开发

提供充足的物质基础。
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