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摘  要 : 白藜芦醇合成酶 (Resveratrol synthase, RS) 是白藜芦醇 (Resveratrol, Res) 合成途径中的关键酶。以

往研究报道，RS 基因已在多种植物和微生物中进行了转化和表达，并在植物的代谢及调控等方面发挥生物学

作用。文中主要围绕 RS 基因对植物的转化，及异源表达后植物体内代谢产物的变化，转 RS 基因对植物抗病

原菌活性、抗自由基活性和生长发育的影响，以及利用 RS 基因在微生物中生产 Res 的相关进展进行了综述。

并对 RS 基因在生物工程方面的应用前景进行展望。 

关键词 : 白藜芦醇合成酶基因，白藜芦醇，代谢，生物功能，应用前景  
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Abstract:  Resveratrol synthase (RS) plays a key role in resveratrol (Res) biosynthesis. RS gene has been formerly 

综  述
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reported to be transformed into many plant species and microorganisms, and to play certain roles in metabolic and 

regulation processes. In this paper, the transformations of RS gene in plants, and the related changes of biological 

properties, such as metabolites, anti-pathogen activities, anti-radical properties, and developmental characters in transgenic 

plants, as well as the production of resveratrol in microbes by utilizing RS gene were summarized. Moreover, the 

application prospects of RS gene in bioengineering were also addressed. 

Keywords:  resveratrol synthase gene, resveratrol, metabolism, biological properties, application prospects 

白藜芦醇 (Resveratrol, Res) 作为植物中一

种重要的植保素及抗毒素，其参与真菌等生物

胁迫，以及紫外 (Ultraviolet, UV) 辐射、机械

损伤和激素等非生物胁迫并引起抗性反应的研

究已被广泛报道[1]。研究还表明，Res在抑制动

物细胞癌变、治疗心血管疾病、抗氧化和延长

寿命等方面也具有一定的作用[2]。已知Res主要

存在于葡萄、花生、虎杖和高粱等少数物种中，

许多物种虽然含有Res合成所需的底物，但自身

缺乏Res合成途径的关键酶，如白藜芦醇合成酶 

(Resveratrol synthase, RS) 等，因而不能合成

Res[3]。RS属于芪合酶 (Stilbene synthase, STS) 

或称二苯乙烯合酶家族，在同一植物中存在多

种同源异构体，以4-香豆酰辅酶A和丙二酰辅酶

A为底物合成Res[3]。因此利用基因工程手段将

RS基因整合入不含有Res或Res含量低的细胞或

物种基因组中进行表达，可以研究RS基因及其

代谢产物Res的生物学功能与调控机制，进而为

改良物种品质及抗性，获得Res及其相关代谢物

提供一种有效的途径。 

1  RS 基因在植物中的转化及相关代谢产物 

1.1  RS 基因的克隆及转化 

以往研究中，研究者通过对Res的生物合成

及相关代谢途径的分析，从而揭示了RS基因和

RS的生物学特性及功能，相关RS基因的分离、

克隆和异源表达也受到研究者的广泛关注。

1988年，Schröder等从悬浮培养的花生Arachis 

hypogaea细胞中分离得到两个约1.6 kb的RS基

因cDNA克隆，这两个基因序列高度重复，都含

有一个单一内含子，其序列编码区与查尔酮合

酶 (Chalcone synthase, CHS) 基因序列同源性

较高，达到70%–74%，且内含子所在位置一致，

仅在CHS的保守区存在一定差异 [4]。之后，

Melchior等从葡萄Vitis vinifera L.中获得RS基因

PSV25的约1.5 kb的全长cDNA序列，经在大肠杆

菌中表达获得43 kDa的蛋白产物，以香豆酰辅

酶A和丙二酰辅酶A为底物对蛋白表达产物进

行酶活性检测，结果显示蛋白产物主要是Res，

而没有查尔酮或柚皮素，进一步证明PSV25编码

具有催化活性的RS[5]。目前，有关花生和葡萄

中RS基因的异源转化研究报道相对较多，除上

述PSV25外，葡萄中的RS基因还包括Vst1[6]和

StSy[7]等；花生中的RS基因主要有AhRS[8]、

AhRS3[9]等。本实验室的前期研究中，通过同源

克隆法，从花生“鲁花14”中分离到全长1 537 bp

的RS基因，命名为PNRS1，序列比对显示，其

与花生数据库中其他RS基因的相似性在90%以

上，与葡萄和虎杖中RS基因的同源性也较高[10]。

此外，研究者在川鄂爬山虎 Parthenocissus 

henryana、虎杖Polygonum cuspidatum及单子叶

植物高粱Sorghum bicolor中，也发现并分离到

PhSTS[11]、PcRS[12]和SbSTS1[13]等RS类基因。 

1990年，Hain等首次将花生RS基因AhRS转



郑世刚 等/白藜芦醇合成酶基因在基因工程中的应用及功能研究进展 

cjb@im.ac.cn 

343

入烟草Nicotiana tabacum L.，并以大豆疫霉

Phytophthora megasperma和紫外辐射作为诱导因

素分析其表达响应情况，结果显示，AhRS 的

mRNA水平与Res含量的积累呈协同变化，花生中

反式Res在受UV处理后含量升高，在处理8 h后达

到最大值，为600 ng/g鲜重，而转基因烟草中Res

含量在受UV处理24 h后达到最大值，为50 ng/g鲜

重[8]，结果显示不管在同源或异源表达情况下，

RS基因均可对生物胁迫和非生物胁迫产生响应，

且其代谢产物Res的积累与基因表达量呈正相关。

之后，研究者在拟南芥Arabidopsis thaliana L.[12]、

水稻Oryza sativa L.[14]、小麦Triticum aestivum 

L.[15]、苜蓿Medicago sativa[16]、猕猴桃Actinidia 

deliciosa[17]、苹果Malus domestica Borkh.[18]、番木

瓜Carica papaya L.[19]、白杨树Populus alba L.[20]、

番茄Lycopersicon esculentum Mill.[7]、油菜Brassica 

napus L.[21]、地黄Rehmannia glutinosa L.[9]、莴苣

Lactuca sativa L.[22]、豌豆Pisum sativum L.[23]、啤

酒花Humulus lupulus L.[24]、草莓 Fragaria × 

ananassa[25]、紫薯 Ipomoea batatas[26]、小白菜

Brassica campestris[27]和胡萝卜Daucus carota[28]等

不含Res或自身Res含量较低的植物中，均进行了

RS基因的异源转化及表达研究，部分成果见表1。

本实验室前期工作中也已将克隆到的花生RS基因

PNRS1转入烟草和水稻中进行表达[29-30]，研究结果

表明，异源转化的PNRS1的表达仍可受UV-C的诱

导，经紫外胁迫后，转基因烟草叶片提取液中Res

的含量较野生型烟草叶片提取液中升高了约     

4 μg/mL，而转基因烟草叶片中Res的含量较野生型

烟草叶片提高了约117 μg/g鲜重[29]。 

1.2  转 RS 基因植物中的相关代谢产物 

受RS基因来源、基因特异性启动子和受体

材料等因素的影响，转基因植物中新合成代谢

产物的种类和积累量均有所差异。预期转入RS

基因后可新合成反式Res，但一些研究结果显

示，新产物多为反式白藜芦醇糖苷  (Piceid; 

trans-resveratrol-3-O-b-D-glucopyranoside)，也有

顺式Res和顺式白藜芦醇糖苷的报道，究其原因

可能是植物内源糖基化酶及异构酶修饰造成

的 。 Nicoletti 等 应 用 反 相 高 效 液 相 色 谱 

(RP-HPLC) 与光电二极管阵列 (PDA) 并结合

质谱 (MS)，对转RS基因番茄果实中4种芪类化

合物 (反式和顺式白藜芦醇糖苷与反式和顺式

Res) 的积累水平进行了测定，结果显示，不管

是成熟还是未成熟的果实，Res的糖基化形式均

优先积累于果皮中，而在红熟期番茄果皮中检

测到较高含量的反式白藜芦醇糖苷和反式

Res[7]。而 Lo等通过液相色谱 -串联质谱 

(LC/MS/MS)，对转高粱RS基因拟南芥粗提物中

三种Res相关代谢物，即Res二葡萄糖苷、反式

乙酰己糖苷和顺式乙酰己糖苷的含量测定结果

显示，Res二葡萄糖苷和顺式乙酰己糖苷的积累

量较大，而反式乙酰己糖苷几乎检测不到[33]。 

由于不同植物代谢过程的差异和内源修饰

酶的影响等，使得受体材料在转入RS基因后，

是否能合成新的代谢产物及代谢物的种类有时

难以确定，如Hanhineva等将CaMV 35S启动子和

花丝特异性启动子 f i l 1控制的葡萄R S基因

NS-Vitis3异源转入草莓，但未在转基因草莓中检

测到预期的Res或其衍生物[25]。Hammerbacher

等将挪威云杉Picea abies中的RS基因PaSTS再同

源转化入挪威云杉进行过表达时，仅在代谢产物

中检测到四羟基芪糖苷均二苯乙烯和异土大黄苷

两种物质的含量有明显升高，而未检测到Res含量

的明显变化，推测挪威云杉中RS基因参与合成的

Res可能进一步通过羟基化、O-甲基化和O-糖基 
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表 1  转 RS 基因植物中 Res 及白藜芦醇糖苷的积累 

Table 1  Accumulation of Res and piceid in RS transgenic plants 

RS gene Plant origin Promoter Host plant Metabolites 
Quantity (μg/g 

FW)  

Vst1 
Grapevine (Vitis 
vinifera L.) 

CaMV 35S Tobacco (Nicotiana tabacum L.) Res 50–290[31] 

Vst1 
Grapevine (Vitis 
vinifera L.) 

Seed-specific 
p-nap 

Oilseed rape (Brassica napus L.) Piceid 616[21] 

Vst1 
Grapevine (Vitis 
vinifera L.) 

CaMV 35S Hop (Humulus lupulus L.) 
Res and 
Piceid 

560[24] 

Vst1 
Grapevine (Vitis 
vinifera L.) 

Vst1 Pea (Pisum sativum L.) Piceid 0.53–5.2[23] 

Vst1 
Grapevine (Vitis 
vinifera L.) 

Vst1 Papaya (Carica papaya L.) Piceid 54[19] 

Vst1 
Grapevine (Vitis 
vinifera L.) 

Vst1 Apple (Malus domestica Borkh.) Piceid 3–7[18] 

StSy 
Grapevine (Vitis 
vinifera L.) 

CaMV 35S White poplar (Populus alba L.) Piceid 615.2[20] 

StSy 
Grapevine (Vitis 
vinifera L.) 

CaMV35S 
Tomato (Lycopersicon 
esculentum Mill.) 

Res and 
Piceid 

53[7] 

PSV25 
Grapevine (Vitis 
vinifera L.) 

CaMV 35S Kiwi (Actinidia deliciosa) Piceid 182[17] 

VpSTS 
Grapevine (Chinese 
wild Vitis 
pseudoreticulata) 

CaMV 35S Grapevine (Vitis vinifera L.) Res 2.586[32] 

AhRS 
Groundnut (Arachis 
hypogaea) 

AhRS Tobacco (Nicotiana tabacum L.) Res 50 ng/g[8] 

AhRS 
Groundnut (Arachis 
hypogaea) 

CaMV 35S Alfalfa (Medicago sativa L.) Piceid 0.2–15[16] 

AhRS3 
Groundnut (Arachis 
hypogaea) 

CaMV 35S Rehmannia glutinosa L. Piceid 116[9] 

AhRS 
Groundnut (Arachis 
hypogaea) 

CaMV 35S 
Purple sweet potato (Ipomoea 
batatas) 

Piceid 340 (DW)[26] 

SbSTS1 Sorghum bicolor CaMV 35S Arabidopsis tt4 Piceid 580[13] 

PhSTS 
Parthenocissus 
henryana 

CaMV 35S Lettuce (Lactuca sativa L.) Res 56.4[22] 

PcRS 
Polygonum 
cuspidatum 

CaMV 35S Arabidopsis thaliana L. Piceid 136[12] 

PNRS1 
Groundnut (Arachis 
hypogaea) 

CaMV 35S Tobacco (Nicotiana tabacum L.) Res 34–117[29] 

 

化等多种过程而被加工、修饰[34]。虽然产物在

植物体内的后期加工和修饰可能会影响到Res的

产生及产量，但该过程同时也会产生一些有利的

物质。据报道，Res衍生物紫檀芪 (Pterostilbene) 

在体外具有比Res更强的抗菌等生物活性，因此有

关植物中Res的后期加工及修饰也受到研究者的

关注。2011年，Xu等将葡萄中Res甲基转移酶 

(Resveratrol O-methyltransferase, ROMT) 基因

ROMT和RS基因VST1共转化入烟草后，转基因

烟草中可检测到紫檀芪的积累[35]。之后，Rimando
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等也报道了共转化ROMT基因和RS基因，可在拟

南芥代谢产物中检测到紫檀芪的积累[36]。 

表1列出了转RS基因植物中Res或其衍生物

的积累量，一般在0.2–616 μg/g鲜重之间，如在

转基因苹果和豌豆中Res或其衍生物的含量较低，

约0.5–7 μg/g鲜重[18,23]，而在转基因油菜和啤酒花

中，相应物质的含量较高，约为560–616 μg/g鲜

重[21,24]。本实验室对转基因烟草和水稻中Res的

含量也进行了测定，前期研究通过紫外分光光

度法测得转基因烟草叶片中Res含量较野生型

提高了34 μg/g鲜重[29]，之后进一步通过HPLC

的方法，对转基因水稻幼苗和种子中的Res含量

进行了测定，结果显示水稻幼苗和种子中相应

物质的含量较野生型对照材料中也有所提高 

(数据未发表)。这种产物量上的差异，除了受基

因在受体植物中转录及表达差异的影响外，或

许与受体植物中内源香豆酰辅酶A和丙二酰辅

酶A含量以及代谢相关酶如CHS等的活性的差

异有关。同时，对RS基因异源转化入受体植物

后，植物体内代谢产物及含量变化的分析发现，

黄酮醇等类黄酮物质的含量有轻微下降，而   

ɑ-酸、β-酸、柚皮素和异戊烯基黄酮等黄酮类代

谢物，以及黄烷醇、根皮素衍生物和羟基肉桂

酸等酚类化合物的含量则没有明显改变[18,24]。

Hüsken等在转Vst1基因的油菜中，通过干扰UDP

葡萄糖芥子酸糖基转移酶表达而抑制芥子酸酯

的合成，从而减少对前体物质4-香豆酸的利用从

而达到增加Res合成的效果，而油、蛋白质、脂

肪酸和硫代葡萄糖甙等物质的含量则未检测到

明显变化[21]。而番茄中转入RS基因后导致的转

基因番茄中芸香苷、柚皮素和绿原酸等物质的

含量的变化，则被认为可能与遗传转化等过程

相关，而非外源基因转入引起的[7]。 

2  转 RS 基因植物的表型和功能 

2.1  抗病原菌活性 

葡萄受到灰霉菌Botrytis cinerea侵染时体

内会积累RS基因的mRNA和Res，且已有报道显

示，Res在体外对病原菌具有一定的抑制作用[2]，

表明RS基因可参与植物抗病过程，从而使RS基

因对植物材料的转化与受体植物对病原菌的防

御等相关研究受到研究者的广泛关注。Hain等

发现，转花生RS基因的烟草受大豆疫霉侵染后，

植物体内可诱导RS基因的mRNA积累，显示转

基因植物中RS基因的转录与病原菌侵染存在一

定相关性[8]。之后，Hain等又报道了葡萄RS基

因Vst1异源转化入烟草后，转基因烟草对灰霉菌

的抗性较野生型烟草有所提高，这是RS基因转

化可提高受体植物对病原菌抗性的首次报道[6]。

2005年，Serazetdinova等研究显示，将葡萄的RS

基因Vst1和Vst2异源转化入小麦后，转基因小麦

抵抗小麦叶锈菌Puccinia recondita f. sp. tritici和

小麦颖枯病菌Septoria nodorum Berk.的侵染能

力提高，发病症状较野生型材料明显减轻[15]。

Zhu等的研究也显示，转入葡萄Vst1的番木瓜中，

RS基因的mRNA和白藜芦醇糖苷的积累受棕榈

疫霉Phytophthora palmivora感染的诱导，转基因

植株与对照相比表现出更强的抗真菌活性[19]。

对转Vst1基因的水稻的研究显示，转基因植株中

Vst1基因的 mRNA的积累与植物受稻瘟病

Pyricularia oryzae侵染的程度呈正相关，植株受

真菌侵染后其体内Vst1的mRNA可在短时间内

积累，从而使转基因水稻对稻瘟病的抗性增  

强[37]。研究结果还显示，转Vst1基因还可同时

提高水稻对白叶枯病Xanthomonas oryzae等病

害的抗性[14]。本实验室在获得花生RS基因异源
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转化的水稻材料的基础上，将转基因水稻进行

了温室及大田种植，初步观察显示，转基因水

稻对稻瘟病等病害侵染的抵抗能力较野生型有

所提高，转基因水稻叶片提取液在体外对稻瘟

病菌的生长具有一定的抑制作用，同时转基因

植株在室内接种稻瘟病菌的条件下，表现出良

好的抗病性[38]。 

鉴于启动子对于基因的表达及受体植物所

表现的生理生化特性具有重要的调控作用，故

增强型和诱导型启动子在RS基因与植物抗病性

研究方面也有较多应用。如前文所述，RS基因

主要通过自身启动子的调控进行异源表达，而

Hipskind 等 的 研 究 结 果 显 示 ， 以 增 强 型    

CaMV 35S为启动子时，经花生RS基因异源转化

的 转 基 因 苜 蓿 ， 其 叶 片 经 茎 点 霉 Phoma 

medicaginis处理后，与对照叶片相比，转基因

叶片在坏死斑大小、密度和真菌繁殖方面的症

状明显下降，而这种病原菌孢子形成的减少可

大幅度降低茎点霉的传播和危害，表明转基因

苜蓿抗病性有所提高[16]。同样以CaMV 35S为启

动子，2005年，Lim等的研究结果也显示，异源

转化入花生RS基因AhRS3的地黄可较好地抵抗

尖镰孢菌Fusarium oxysporum的侵染 [9]；2011

年，Liu等也报道，转虎杖RS基因PcRS的拟南

芥，可通过抑制病菌孢子的繁殖，对菜心炭疽

病 Colletotrichum higginsianum 具 有 一 定 抗   

性[12]。同时，Thévenot等还报道了将RS基因和

诱导型启动子相结合，应用于葡萄成熟过程中

抗病性的研究。他们将猕猴桃病原菌诱导型启

动子PR10和基因Vst1构建成嵌合基因导入葡萄

中进行表达，获得的大部分转基因株系中Res

产量都有所提高，产量为非转基因株系的 

5–100倍，且这些Res含量升高株系的离体叶片

在受到灰霉菌感染时，感病症状均大幅减轻，

表明病原菌诱导型启动子和抗性基因的组合在

增加葡萄对真菌的抗性及耐受性方面具有一定

作用，但具体作用机制及应用前景还有待进一

步验证[39]。 

然而，RS基因转化所引起的受体材料抗性

的改变并非完全是正向的，也存在部分受体材

料对病原菌抗性未提高以及致敏的报道。2000

年，Kobayashi等的研究结果显示，转CaMV 35S

启动子调控的葡萄RS基因PSV25的猕猴桃叶片

中有白藜芦醇糖苷的产生，但这些转基因植株

并没有对灰霉菌的侵染表现出抗性[17]。2004年，

Giorcelli等也报道，转CaMV 35S启动子调控的

葡萄RS基因StSy的白杨树中检测到顺式和反式

两种白藜芦醇糖苷的产生，但该转基因植株对

杨树叶锈病Melampsora pulcherrima未表现抗

性。研究者对相关结果的分析指出，植物的抗

病性与植物体内游离的Res和其二聚体e-葡萄素

水平直接相关，而芪类的抗真菌活性与其疏水

性有关，因此虽然转基因材料中合成了Res的相

关代谢产物白藜芦醇糖苷，但其作为Res的可溶

形式，在抗病原菌方面的生物活性可能较低，

导致转基因材料抗病能力并没有明显变化[20]。

2009年，Hanhineva等还报道，转葡萄RS基因

NS-Vitis3的草莓中没有检测到预期的Res或其衍

生物，但叶片代谢物中肉桂酸、香豆酸和阿魏

酸衍生物含量升高，类黄酮含量降低，并且这

些酚类成分的变化导致该转基因草莓对灰霉病

的敏感性增加，认为这种现象可能与草莓中苯

丙氨酸代谢途径有关，但目前对该过程了解还

不够深入，因此对这种遗传修饰结果还不能作

很好的解释[25]。 
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2.2  抗自由基活性 

RS基因在植物中表达产生的Res及其衍生

物都具有多酚结构，因此具有很强的清除自由

基和抑制自由基引起的氧化损伤的能力，可在

提高抗氧化酶活性、降低 H2O2和O2
等活性氧 

(ROS) 水平方面发挥作用。2005年，Giovanna

等的研究结果显示，转RS基因StSy的番茄中，

反式Res的含量随番茄果实的成熟而发生变化，

且含有反式Res的转基因果实中抗坏血酸和谷

胱甘肽等抗氧化成分的初级代谢物含量上升，

转基因番茄较野生型番茄的抗氧化活性升高，

脂质过氧化程度降低[7]。Morelli等利用电子顺磁

共振光谱 (EPR) 对导入RS基因后体内Res合成

增多的转基因番茄果实进行抗自由基活性检

测，结果显示，转基因番茄的抗自由基活性是

普通番茄的两倍，且这种差异随着果实的成熟

而更加明显[40]。 

植物果实抗自由基活性的升高可用于提高

果实的营养价值。2009年，Annalisa等报道了将

果实特异性启动子TomLoxB控制的葡萄RS基因

StSy导入番茄以提高其营养价值，在成熟转基因

番茄果皮中检测到有反式Res和反式白藜芦醇

糖苷的积累，果实的抗坏血酸和抗氧化能力都

有明显升高[41]。这种营养效应在试验中也得到

了证实。用经RS基因遗传修饰后的番茄果实饲

喂老鼠，较以未经改造的番茄饲喂的老鼠表现

出更好的心脏机能，如心肌梗塞规模减小，心

肌细胞凋亡数目减少，氧化程度降低等[40]。另

有研究指出，转RS基因的番茄果实提取物，对

抗生素佛波酯 (Phorbol ester) 在单核巨噬细胞

中引起的促炎作用有更好的抑制能力，推测转

基因番茄中合成的Res等芪类代谢物可能通过

抑制细胞内环加氧酶活性而发挥作用[41]。同时，

这种抗自由基活性的提高还可用于许多果实，

特别是农作物相关果实的储存。Ureňa等就曾用

0.16 mmol/L的Res对采摘后的苹果作短时间  

(5 s) 处理，与未处理的苹果于室温条件下储存

75 d后做比较，发现Res处理过的苹果保存良好，

而未处理的苹果已经腐烂变质，显见其有效性，

但目前有关转RS基因果实与非转基因果实在储

存方面差异的报道仍较少[42]。 

植物体内抗自由基活性的增强，除了有利

于提高转基因植物果实的营养价值和延长储存

时间，也可参与提高植物对自然界的胁迫抗性

过程，如降低因紫外辐射对植物造成的伤害和

延缓叶片衰老等[43]。目前，大气中臭氧层的破

坏导致光照中紫外辐射强度增加，对植物生长

发育造成严重影响，表现为破坏蛋白质、核酸

和膜脂，影响光合系统和代谢产物合成，造成

植株发育不良，农作物产量和品质下降[44]。Res

和RS基因转录产物的积累均受到UV诱导，表明

它们之间存在一定的相关性。2010年，Tang等

报道，花生经UV-C处理后内源性Res和RS基因

的mRNA迅速且大量地积累，UV-C辐射前用Res

处理可减少UV-C导致的花生叶片锈斑和枯萎，

且SOD、谷胱甘肽还原酶 (GSR)、抗坏血酸过

氧化物酶  (APX) 和脱氢抗坏血酸还原酶 

(DHAR) 等物质的活性在Res处理后都有所提

高，而以3,4-亚甲基二氧肉桂酸抑制Res活性则

可加剧UV-C造成的损伤，说明Res可通过影响植

物体内抗氧化酶活性以应对UV-C引起的氧化胁

迫[45]，转入RS基因以提高受体植物体内Res含量

可作为一种减少紫外辐射造成植物伤害的有效

途径。研究结果表明，转RS基因的烟草受紫外

胁迫后伤害症状较野生型轻，且转基因烟草株

系胁迫损伤后其恢复情况与体内Res含量正相

关，说明转RS基因在缓解植株紫外损伤方面有

一定作用[29]。 
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叶片衰老是植物生长过程中的正常生理现

象，除自然老化外，自然界中的诸多胁迫因素，

如光照不足、紫外辐射、低温、干旱、营养缺

乏、机械损伤和病原体侵染等，都能引起植物

叶片早衰。叶片早衰伴随着光合作用能力下降、

蛋白质降解和脂质过氧化，直接导致农作物产

量锐减，是全球农作物产量损失的一个主要原

因[46]。前文所述，Res的积累可降低植物细胞内

ROS水平，从而推测其可直接作用于延缓植物

叶片衰老，RS基因的异源转化与受体植物延缓

叶片衰老之间存在一定相关性。本实验室前期

研究中，已将RS基因 PNRS1转入水稻品种   

“圣稻13”中进行表达[30]，目前正以获得的转

基因水稻为材料，对RS基因与紫外胁迫、叶片

衰老等性状的相关性进行研究。同时，Res可降

低UV对动物细胞的损伤及延长微生物与动物

寿命的研究已有报道[2]，然而关于转RS基因植

物中Res及其衍生物的积累如何参与植物抗UV

胁迫以及延缓叶片衰老的研究还鲜有报道，随

着对Res这种物质及抗自由基活性研究的深入，

这些问题有望被逐一解答。 

2.3  花青素着色改变和雄性不育现象 

研究报道，RS基因经异源转化、表达后，

大部分受体植物的生长发育正常，但在烟草、

拟南芥和番茄等少数物种中发现，RS基因的过

表达对花青素着色和花粉发育具有一定影响。

1997年，Fischer等的研究结果显示，过表达RS

基因Vst1的烟草株系花色着色发生改变，究其原

因可能与导入的RS与内源CHS竞争底物相关，

并指出而该特性可应用于改变花色的研究   

中[31]。2011年，Liu等报道，转虎杖RS基因PcRS

的拟南芥种子的种皮颜色与野生型拟南芥种子

的种皮颜色存在差异，检测表明，转基因拟南

芥中花青素含量明显下降，而CHS基因表达未受

影响，认为导入的外源RS与植物内源CHS在底

物利用上存在竞争从而导致该表型的出现[12]。

2012年，Rimando等也报道，转高粱O-甲基转移

酶基因SbOMT3和花生RS基因AhRS3的烟草中，

虽检测到具有更高生物活性的Res衍生物紫檀

芪的积累，但转基因烟草花色着色降低，二氢

槲皮素衍生的黄酮类和苯丙氨酸结合的多胺类

成分大幅下降，文中指出RS基因的转化应考虑

将其对苯丙氨酸衍生代谢物的影响最小化[36]。

综合以上研究结果，显示烟草和拟南芥中花青

素着色改变，与外源转入RS基因后合成的表达

产物RS与受体植物内源的CHS竞争底物直接相

关，即RS基因过表达使得RS积累，导致CHS可

利用底物减少，以致合成花青素所需的类黄酮

等代谢物合成减少而引起花色改变。然而，除

烟草和拟南芥外，其他植物中的转RS基因研究

并未提及这种表型改变，且研究结果显示转RS

基因的地黄和啤酒花生长发育均正常[9,24]，这或

许与外源RS基因表达水平较低，或这些受体植

物内源的丙二酰辅酶A等底物水平较高有关。 

RS基因的表达还可导致花粉雄性不育。

Fischer等报道，过表达RS基因Vst1的烟草株系

表现出完全的雄性不育，而在基因表达水平较

低的株系中雄性不育现象则不是很明显，且当

Vst1基因由金鱼草Antirrhinum majus绒毡层特异

性启动子tap1驱动表达时，所有株系均表现出雄

性不育现象，说明RS基因与花粉发育及育性有

一定的相关性；另外，实验结果还显示，外源

补加CHS所需的前体物质可在一定程度上缓解

花粉雄性不育，因此推测，花粉育性的改变可

能也是因为导入的RS基因与内源CHS竞争底

物，使得类黄酮等物质的合成减少所致[31]。但

随着研究的深入，研究者否认了类黄酮等物质

合成减少导致花粉败育的可能性。2006年，



郑世刚 等/白藜芦醇合成酶基因在基因工程中的应用及功能研究进展 

cjb@im.ac.cn 

349

Höfig等的研究结果显示，转化松树雄果特异性

启动子PrMALE1所驱动的RS基因的烟草，有

70%表现出完全的雄性不育表型，显微观察显示

转基因烟草和野生型烟草在花粉发育过程中存

在差异，失活花粉的孢子外壁层与正常花粉的

在结构上有所不同，但孢子花粉素的合成并没

有受影响，且黄酮类物质只在正常花粉发育的

晚期产生，因此排除了黄酮类物质合成减少是

导致花粉败育的原因[47]。2011年，Ingrosso等的

研究结果也表明，转入葡萄RS基因StSy的番茄

表现为花粉雄性不育，其花粉显微结构与正常

花粉的存在差异，转基因番茄中柚皮素合成明

显下降，其他糖基化类黄酮物质含量上升，该

结果进一步排除了类黄酮合成下降是导致番茄

单性结实的原因[48]。同时，对其他成分的分析

发现，木质素和孢子花粉素合成所需前体物质

香豆酸和阿魏酸的含量明显下降，推测这些结

构成分的破坏可能是导致花粉失活的原因，但

具体机制还有待于进一步验证[48]。综合以上研

究成果，认为RS基因的转化在一定程度上可导

致部分受体材料雄性不育，该现象在遗传转化

过程中应受到一定的关注。同时，该特性在杂

交育种中也具有潜在的应用价值。 

3  RS 基因在微生物中的转化及应用 

RS基因在微生物中的转化，主要是为构建

工业化生产Res的平台作准备。鉴于Res等植物

次级代谢产物都具有多样化的生物活性，故在

医药、保健和食品等行业存在广泛的需求，该

方面的工作被认为是应对这些需求的一条有效

途径。Res属于聚酮类化合物家族中的芪合物家

族，具有多酚结构，因此利用RS基因在微生物

或动物细胞中代谢产生Res，需保证苯丙氨酸类

底物或酪氨酸类底物的充足，以供代谢使用，

即需在微生物中导入相关基因构建Res合成途

径。已知酵母中存在RS的底物丙二酰辅酶A，

但是没有p-香豆酰辅酶A，所以在酵母中引入RS

的催化反应，需要先使酵母产生p-香豆酰辅酶

A。Res在酵母中代谢合成的一个实例是基于白

酒品质的改善，即葡萄中Res主要积累于果皮

中，而在果肉中含量很低，这使得带果皮发酵

产生的红酒中Res含量明显高于白酒。于是

Becker等构建了杨树Hybrid poplar辅酶A连接酶

基因4CL216和RS基因Vst1的共表达系统，并转

化酿酒酵母Saccharomyces cerevisiae FY23，实

验证实转基因酵母菌株能够将葡萄果汁中含有

的成分p-香豆酸代谢生成p-香豆酰辅酶A，进而

合成Res，从而提高发酵产生的红酒和白酒中

Res含量，以提高酒类的品质[49]。类似的方法也

被应用于大肠杆菌，Watts等报道了将花生RS基

因和拟南芥4-香豆酰辅酶A连接酶基因4CL1共

转化大肠杆菌Escherichia coli BW27784，在培

养基中通过添加4-香豆酸后，可在产物里检测到

大于100 mg/L的Res[50]。 

然而，如何通过条件优化以达到提高Res产

量的目的，是广大科研工作者面临的一大难题。

表2列出了在不同培养条件下，不同酵母和大肠

杆菌菌株中Res的合成及产出情况。目前认为，

影响Res产量的因素主要包括菌株、目标基因来

源、载体、培养基和前体等，不同研究者选取的

条件不同，着重的优化方向也不同。Zhang等的

研究结果显示，共转化拟南芥4CL基因和葡萄RS

基因的酵母，在添加4-香豆酸的培养基中可合成

Res，但当从红假单胞菌Rhodobacter sphaeroides

中分离的一个翻译融合蛋白加入到4CL和RS之

间后，酵母细胞的Res产量由0.65 mg/L提高到

5.25 mg/L，说明4CL和RS这两种酶的协同作用有 
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表 2  通过基因工程手段在微生物中进行 Res 的生产 

Table 2  Production of Res in microbes by genetic engineering 

RS gene 
Co-transformed 

genes 
Microorganism Medium Precursor 

Res quantity 
(mg/L) 

Vst1 4CL216 Saccharomyces cerevisiae FY23 SCDL p-coumaric acid 1.45[49] 

StSy 4CL2 Saccharomyces cerevisiae  
CEN.PK113-3b 

YNB p-coumaric acid 6[54] 

Vst1 TAL, 4CL1 Saccharomyces cerevisiae WAT11 SD 4-coumaric acid 14.4[51] 

Vst1 4CL1 Saccharomyces cerevisiae  
CEN.PK2-1 / Barra Grande 

YEPD p-coumaric acid 262/391[52] 

AhRS 4CL1, PAL, C4H,  
ACC1 

Saccharomyces cerevisiae W303-1A YP Tyrosine 5.8[55] 

Vst1 4CL, PAL, C4H,  
CPR,  

Saccharomyces cerevisiae RESV11 CM Phenylalanine 0.31[56] 

AhRS 4CL1 Escherichia coli BW27784 M9 4-coumaric acid 100[50] 

AhRS LE4CL Escherichia coli JM109 M9 p-coumaric acid 171[53] 

StSy 4CL2 Escherichia coli BL21 2×YT p-coumaric acid 16[54] 

Vst1 4CL1 Escherichia coli BW27784 YM9 p-coumaric acid 1 380[53] 

 

利于Res的合成，该实验室进一步对合成条件进

行了优化，最终可使酵母细胞中Res的产量达到

14.4 mg/L[51]。2010年，Sydor等报道，共转化拟

南芥4CL基因和葡萄RS基因的酵母，在富营养

YEPD培养基中的Res产量比在普通SD培养基中

的高，而都生长于YEPD培养基中时，酵母菌

Saccharomyces cerevisiae CEN.PK2-1的Res产量

为262 mg/L，而酵母菌S. cerevisiae Barra Grande

的Res产量为391 mg/L，这是目前酵母中Res产量

的最高报道[52]。2011年，Lim等比较了不同物种

来源的RS基因、不同表达系统、不同遗传背景和

底物水平对转基因大肠杆菌合成Res能力的影

响，结果显示，转化含有拟南芥4CL基因和葡萄

RS基因的pUC系统的大肠杆菌  (BW27784) 株

系中，Res产量可达1.4 g/L，进一步在培养基中

加入0.05 mmol/L脂肪酸合成抑制剂浅蓝菌素 

(Cerulenin) 后，Res产量可增高至2.3 g/L[53]。以

上这些对培养条件和Res合成影响因子的研究，

将对在微生物中构建工业化生产Res等植物代谢

物的平台起到极大的促进作用。 

此外，2009年，Trantas等的研究结果表明，

共导入杨树苯丙氨酸解氨酶PAL、细胞色素P450

还原酶CPR、大豆肉桂酸4-羧化酶C4H、4CL以及

葡萄RS后的酵母，能够利用苯丙氨酸合成Res[56]。

2012年，Shin等也报道，共转化苯丙氨酸解氨酶基

因PAL、拟南芥肉桂酸4-羧化酶基因C4H、拟南芥

4CL基因和花生RS类基因的酿酒酵母，在含有2%

半乳糖的培养基中可产生2.6 mg/L p-香豆酸和  

3.3 mg/L Res，进一步在原重组酵母的基础上过表

达乙酰辅酶A羧化酶基因ACC1以解决酵母中丙二

酰辅酶A缺乏的问题后，重组酵母中Res的产量提

高到了4.3 mg/L，当酪氨酸添加到培养基中后，Res

的产量可达到5.8 mg/L[55]。该方面的研究为利用廉

价氨基酸实现高经济效益Res的生产提供了线索

及参考依据，预期可产生较大的经济效益。 
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4  研究展望 
转 RS基因旨在增加植物体内 Res及其衍生

物的积累，以提高植物应对病原菌胁迫和非生

物胁迫的能力，满足人们对健康及保健产品日

益增加的需求。本实验室前期研究结果表明：

转 RS基因不仅可提高植株对病菌的抗性，更能

增加植株应对紫外胁迫时的缓解能力，以及通

过降低植物体内 ROS的水平，从而对延缓叶片

衰老起到积极作用。随着 RS基因被越来越多的

应用于不同物种的基因工程研究，特别是农作

物的遗产改良及品种培育，对于 RS如何参与胁

迫响应及其作用机制还有待深入研究，以期进

一步将 RS及其代谢产物 Res的生物学特性，如

抗自由基活性、育性等，应用于植物抗胁迫和

生长发育调控过程；同时，通过转入 RS基因从

而提高受体植物自身的营养附加值也是值得关

注的一个方面。此外，提高转 RS基因的重组微

生物中 Res 的产量，从而形成有效的经济化生

产平台，以应对 Res 在食品、保健和医药等行

业的需求也是一种发展的必然趋势。 
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