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人参皂苷生物合成相关的尿苷二磷酸依赖的糖基转移酶研究进展  
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摘  要：人参皂苷是一类具有丰富药理活性的重要天然产物，常见的类型包括达玛烷型（protopanaxadiol type，PPD-type/proto-

panaxatriol type，PPT-type）、齐墩果烷型（oleanane type，OA-type）和奥克悌隆型（ocotillol type，OCT-type），可广泛应用于医药、

农业和工业生产等领域。尿苷二磷酸（Uridine diphosphate，UDP）依赖的糖基转移酶（UDP-glycosyltransferases，UGTs）是催化

人参皂苷生成的关键酶，对人参皂苷结构的形成及药理作用的发挥具有重要意义。综述了人参皂苷的分布、结构多样性和生物合

成途径，并基于几种常见人参皂苷类型重点阐述了与糖基化反应相关的 UGTs，以期为人参皂苷生物合成相关研究提供参考。 
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Abstract: Ginsenosides are a class of important natural products with rich pharmacological activities, including dammarane type 

(protopanaxadiol type, PPD-type/proto-panaxatriol type, PPT-type), oleanane type (OA-type) and ocotillol type (OCT-type), which can 

be widely used in the fields of medicine, agriculture and industrial production. Uridine diphosphate (UDP)- dependent 

glycosyltransferases (UGTs) are the key enzymes that catalyze the production of ginsenosides, and play an important role in their 

chemical structure formations and pharmacological functions. This review summarized the distributions, structural diversities and 

biosynthesis pathways of ginsenosides. In addition, according to the types of several common ginsenosides, we emphasized the UGTs 

related to glycosylation reactions to provide reference for ginsenoside biosynthesis. 
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人参属植物属于五加科多年生草本植物，包含

8 种（人参、西洋参、三七、假人参、姜状三七、竹

节参、屏边三七和三小叶人参）和 3 变种（狭叶竹

节参、珠子参和羽叶参），主要分布在东亚地区[1]。

其中在中国，人参属植物集中分布在东北三省，以
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吉林为重要产区，其产量约占全国 85%，每年可达

3 万 t，产值高达 600 亿元[2]。人参皂苷是人参属植

物的主要活性成分，属于三萜类糖苷化合物。几千

年来，人参、西洋参及三七等一直作为传统中药材、

食品和膳食补充剂而被广泛使用[3]。现代药理学研究
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表明，人参皂苷具有抗炎、抗肿瘤、解热镇痛、增强

免疫力和改善心血管等药理活性[4]。除用于食品、医

药和保健品外，人参皂苷作为底料来源还被广泛应

用于化妆品生产[5]，而在农业活动中，植物体内的人

参皂苷能够吸引传粉昆虫辅助授粉或对动物有拒食

作用[6]。由于较高的药理价值和广泛的生物活性，人

参皂苷在诸多应用方面具有广阔的商业前景。然而

作为人参皂苷的主要来源，人参的野生资源逐渐匮

乏，质量也受连作障碍、病虫害的影响逐渐下降[7]。

同时，部分极具药理活性的人参皂苷，如稀有人参皂

苷 Rg3、人参皂苷 Rh2等，在植物中含量极低，难以

满足临床应用和工农业生产的需求[7]。近年来，随

着植物次生代谢途径及其关键酶的研究不断深入，

采用合成生物学技术异源合成人参皂苷是一种环保

高 效 的 方 法 [8-11] 。 由 尿 苷 二 磷 酸 （ Uridine 

diphosphate，UDP）依赖的糖基转移酶（UDP-

glycosyltransferases，UGTs）介导的糖基化是人参皂

苷生物合成途径的最后一步，对人参皂苷的药理活

性和结构多样性具有重要作用[12]。因此，本文总结

了参与人参皂苷生物合成相关的 UGTs，为进一步

阐明人参皂苷生物合成途径和合成生物学在人参皂

苷生产中的应用提供参考。 

1  人参皂苷在植物中的分布和结构多样性 

1.1  分布 

截至目前，从 11 种人参属植物中分离出约 300

种人参皂苷，仅在人参的根、叶、花和果实中就已

发现了 200 余种 [13-14]。现常应用高效液相色谱

（HPLC）与质谱联用技术检测植物中人参皂苷化合

物及转录组水平，以分析影响人参皂苷质量和分布

的因素。 

1.1.1  人参皂苷的种类和含量与物种有关   Yan

等[15]基于 HPLC 特征图谱比较人参属药材人参、

西洋参和三七的成分及其含量，发现三者体内含

有许多共有成分，如人参皂苷 Rg1、人参皂苷 Re、

人参皂苷 Rb1、人参皂苷 Rb2、人参皂苷 Rb3、人

参皂苷 Rd 等，但各单体成分含量存在差异。例

如，人参皂苷 Rg1、人参皂苷 Re、人参皂苷 Rd、

人参皂苷 Rb1 4 个共有单体成分含量均以三七最

高，西洋参次之，人参最少。除共有成分外，它们

也各含特征成分，如人参含人参皂苷 Rf，西洋参

含拟人参皂苷 F11，三七含三七皂苷 R1、三七皂苷

R2
[16-19]。 

1.1.2  人参皂苷的含量与栽培时间和生长环境有

关  Xie 等[20]采用超高效液相色谱-四极杆飞行时

间质谱（UPLC-QTOF-MS）和多元统计分析技术，

对不同参龄和生长环境的人参属植物人参、三七、

西洋参和高丽参进行代谢谱分析，得到的 UPLC-

QTOF-MS 光谱和数据反映植物质量信息的同时，

进一步证明了人参皂苷可在同一植物物种内因地理

位置和栽培年龄不同而发生细微变化。 

1.1.3  人参皂苷在人参中的积累和分布具有组织特

异性且在人参根中的分布呈现异质性  Zhang 等[21]

通过 UPLC-二极管阵列检测器（PDA）测定人参 3

个器官和 4 个组织中 8 种主要人参皂苷含量，发现

叶片中皂苷积累最多，根茎次之，根中最少，但总

体上随栽培年限而增加，尤其在根中周皮内皂苷含

量是其他组织的 2 倍以上。 

在一定程度上，不同品种、组织、栽培年龄和

环境条件下的人参皂苷呈现出规律性分布。因此，

了解不同物种、不同培养方式及不同部位人参皂苷

的分布对寻找关键合成酶、阐明人参皂苷合成途径

和解析调控机制具有重要意义。 

1.2  结构多样性 

根据苷元不同，人参皂苷可分为达玛烷型

（dammarane type，DM-type）、齐墩果烷型（oleanolic 

acid type，OA-type）和奥克悌隆型（ocotillol type，

OCT-type，图 1）。在自然界中齐墩果烷型和奥克悌

隆型含量相对较少，齐墩果烷型主要为人参皂苷 Ro

（1），奥克悌隆型主要包括拟人参皂苷 F11（2）和人

参皂苷 MR2（3）[22]。在生物体内以达玛烷型为主，

按 C3、C6、C20 位上糖基位置、数量和类型的差异

分为原人参二醇型（protopanaxadiol type，PPD-type）

和原人参三醇型（protopanaxatriol type，PPT-type）。

PPD 型人参皂苷由 UGTs 催化 PPD 型人参皂苷元

C3-、C20-OH 糖基化而形成，包括人参皂苷 Rb1（4）、

Rd（5）、Rb2（6）、Rb3（7）等；PPT 型人参皂苷则

由 UGTs 催化 PPT 型人参皂苷元 C6-、C20-OH 糖基

化而形成，包括人参皂苷 Rg1（8）、人参皂苷 Rf（9）、

人参皂苷 Re（10）、人参皂苷 Rg2（11）、三七皂苷

R1（12）、三七皂苷 R2（13）等[23]。目前已鉴定的

稀有人参皂苷（图 1）也基本属于达玛烷型人参皂

苷，包括 PPD 型，如人参皂苷 Rg3（14）、人参皂苷

Rh2（15）、人参皂苷 F2（16）、CK（17）、Gyp17（18）、

Gyp75（19）；PPT 型，如人参皂苷 F1（20）、人参皂

苷 Rh1（21）。此外，还有一类结构较为特殊的稀有

人参皂苷—多双键型稀有人参皂苷，主要包括人参 
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含多双键类-Ⅰ 含多双键类-Ⅱ

 

A-PPD 型人参皂苷，PPT 型人参皂苷；B-含多双键Ⅰ类稀有人参皂苷，含多双键Ⅱ类稀有人参皂苷；C-齐墩果烷型人参皂苷，奥克悌隆型人参皂苷 

A-protopanaxadiol type ginsenoside, protopanaxatriol type ginsenoside; B-ginsenosides containing multiple double bonds-type Ⅰ, ginsenosides containing 

multiple double bonds-type Ⅱ; C-oleanolic acid type ginsenoside, ocotillol type ginsenoside 

图 1  各类型人参皂苷结构 

Fig. 1  Structures of various ginsenosides

皂苷 Rg5（22）、人参皂苷 Rh3（23）、人参皂苷 Rh4

（24）、人参皂苷 Rk1（25）、人参皂苷 Rk2（26）、

人参皂苷 Rk3（27）等，在一定程度上丰富了人参

皂苷的化学结构和药理活性[11]。 

2  人参皂苷生物合成途径 

人参皂苷与其他三萜类化合物生物合成途径类

似 ， 均 起 始 于 异 戊 烯 焦 磷 酸 （ isopentenyl 

pyrophosphate，IPP）及其异构体二甲基烯丙基焦磷

酸（dimethylallyl diphosphate，DMAPP）。IPP 和

DMAPP 可由乙酰辅酶 A 经胞质中的甲羟戊酸途径

（mevalonate pathway，MVA）或丙酮酸和甘油醛 3-

磷酸经质体中的 2-C-甲基-D-赤藓糖醇-4-磷酸途径

（2-C-methyl-D-erythritol-4-phosphate，MEP）合成，

人参皂苷的形成以 MVA 途径为主。首先，2 分子

IPP和一分子DMAPP在法尼基焦磷酸合酶（farnesyl 

pyrophosphate synthase，FPPS）作用下合成法尼基

焦磷酸（farnesyl diphosphate，FPP），然后 2 分子

FPP 在角鲨烯合酶（squalene synthase，SQS）作用

下经“头尾缩合”形成角鲨烯（squalene，SQ），随

后在鲨烯环氧化酶（squalene epoxidase，SQE）作用

下形成 2,3-氧化鲨烯（2,3-oxidosqualene），再经不同

氧化角鲨烯环化酶（oxidosqualene cyclases，OSCs）

进一步催化得到不同的人参皂苷骨架。 

在人参属植物中，已鉴定出 2 种 OSC 参与人参

皂 苷 生 物 合 成 ： 一 为 达 玛 烯 二 醇 合 酶

（dammarenediol synthase，DS），负责形成达玛烷型

骨架—达玛烯二醇（dammarenediol，DM），随后在

原人参二醇合酶（PPDS，CYP716A47）作用下生成

PPD，再经原人参三醇合酶（PPTS，CYP716A54）

催化形成 PPT[24-25]；另一种为 β-香树素合酶（β-

amyrin synthase，β-AS），负责形成齐墩果烷型骨

架—β-香树脂醇（β-amyrin），该骨架经齐墩果酸合

酶（oleanolic acid synthase，OAS）催化可形成齐墩

果酸[26]。奥克悌隆型骨架则可经 2 种途径形成：由

2,3-氧化鲨烯通过SQE催化环氧化生成的2,3,22,23-

二氧化角鲨烯（2,3,22,23-dioxidosqualene，DOC），

进一步经 OSC、CYP450 催化生成奥克悌隆型人参

皂苷元或者由 PPD 在 SQE、CYP 的催化作用下生

成[27-28]。 

人参皂苷上游生物合成途径已基本阐明，下游

途径则包括细胞色素 P450 酶（cytochromeP450，

CYP450）催化羟基化生成人参皂苷元，UDP 糖基

转移酶（UDP-glycosyltransferases，UGTs）进一步催

化糖基化形成多种人参皂苷[29-30]，见图 2。 

3  人参皂苷生物合成相关 UGTs 

目 前 已 分 离 鉴 定 得 到 的 糖 基 转 移 酶

（glycosyltransferases，GTs）数量庞大，种类繁多，广

泛存在于有机体中。根据已收集的 GTs 氨基酸序列的 
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G3P-油醛-3-磷酸；GPP-香叶基焦磷酸；IPP-异戊烯基焦磷酸；DMAPP-二甲基烯丙基焦磷酸；FPP-法尼基焦磷酸；SQS-鲨烯合酶；SQ-鲨烯；SQE-

鲨烯环氧酶；2,3-氧化鲨烯；DS-达玛烯二醇合酶；DM-达玛烯二醇；PPDS-原人参二醇合酶；PPTS-原人参三醇合酶；UGTs-UDP-葡萄糖基转移

酶；β-AS-β-香树素合酶；OAS-齐墩果酸合酶；DOC-2,3,22,23-二氧化角鲨烯；CYP450-细胞色素 P450 酶。 

G3P-glyceraldehyde-3-phosphate; GPP-geranylpyrophosphate; IPP-isopentenyl diphosphate; DMAPP-dimethylallyl diphosphate; FPP-farnesyl diphosphate; 

SQS-squalene synthase; SQ-squalene; SQE-squalene epoxidase; 2,3-oxidosqualene; DS-dammarenediol-Ⅱ synthase; DM-dammarenediol-Ⅱ; PPDS-

protopanaxadiol synthase; PPTS-protopanaxatriol synthase; UGTs-UDP-glycosyltransferases; β-AS-β-amyrin synthase; OAS-oleanolic acid synthase; DOC- 

2,3,22,23-dioxidosqualene; CYP450-cytochrome P450. 

图 2  人参皂苷生物合成途径 

Fig. 2   Biosynthesis pathway of ginsenoside 

一致性，碳水化合物活性酶数据库（CAZy，

http://www.cazy.org/）将 GTs 分为 116 个家族，其中

GT1 是最大的一个家族，能以 UDP-葡萄糖（UDP-

glucose，UDP-Glc）、UDP-木糖（UDP-xylose，UDP-

Xyl）、UDP-鼠李糖（UDP-rhamnose，UDP-Rha）、UDP-

阿拉伯糖（UDP-arabinose，UDP-Ara）和葡萄糖醛酸

（UDP-glucuronic acid，UDP-GlcA）等为糖供体，也被

称为 UGTs。目前，UGT71、UGT73、UGT74、UGT85、

UGT91 和 UGT94 家族中多个 UGTs 已被鉴定具有催

化合成人参皂苷的生物活性[31]。参与人参皂苷生物

合成相关的 UGTs 见表 1。已完成功能验证的 UGTs

主要集中在达玛烷型人参皂苷，并且糖供体以 UDP- 
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表 1  公共数据库获得的参与人参皂苷糖基化的 UGTs 

Table 1  UGTs involved in glycosylation of ginsenosides obtained from public databases 

来源 名称 GenBank 底物 糖类型 加糖位置 产物 

人参 UGTPg45 KM401918 PPD UDP-Glc C3-OH 人参皂苷 Rh2 

人参 UGTPg29 KM401911 人参皂苷 Rh2, F2 UDP-Glc C3-O-Glc 人参皂苷 Rg3, Rd 

人参 UGTPg1 A0A068J840 PPD, PPT、人参皂苷 Rh2, Rg3 UDP-Glc C20-OH 人参皂苷 CK, F1、人参皂苷 F2, Rd 

人参 UGT74AE2 QEA68969 PPT、人参皂苷 CK, PPD UDP-Glc C3-OH 人参皂苷 Rh2、人参皂苷 F、新型人参皂苷 

人参 UGT71A29 — 人参皂苷 Rh1 UDP-Glc C20-OH 人参皂苷 Rg1 

   人参皂苷 Rd UDP-Glc C20-O-Glc 人参皂苷 Rb1 

人参 UGTPg100 A0A0K0PVW1 PPT UDP-Glc C6-OH 人参皂苷 Rh1 
人参 UGT94Q22-V1 — 齐墩果酸 3-O-葡萄糖苷 UDP-Glc C3-O-Glc 齐墩果酸 3-O-二葡萄糖苷 
人参 UGT94Q15 — 齐墩果酸 3-O-葡萄糖苷 UDP-Glc C3-O-Glc 齐墩果酸 3-O-二葡萄糖苷 
人参 UGT94Q15-V1 — 齐墩果酸 3-O-葡萄糖苷 UDP-Glc C3-O-GlcA 齐墩果酸 3-O-二葡萄糖苷 
人参 PgUGT94Q13 — 人参皂苷 Rh1, Rg1 UDP-Rha C6-O-Glc 人参皂苷 Rg2, Re 
人参 UGTPg101 A0A0K0PVM5 PPD, PPT UDP-Glc C20-OH 人参皂苷 CK, F1 
   人参皂苷 F1 UDP-Glc C20-O-Glc 人参皂苷 Rg1 
人参 PgUGT8 — 竹节参皂苷 IVa UDP-Glc C3-O-Glc 人参皂苷 Ro 
人参 PgUGT18 — 金盏花皂苷 E UDP-Glc C28-COOH 竹节参皂苷 IVa 
     C3-O-Glc 姜状三七皂苷 IVa 
西洋参 Pq3-O-UGT1 ALE15279 PPD UDP-Glc C3-OH 人参皂苷 Rh2 
西洋参 Pq3-O-UGT2 ALE15280 人参皂苷 Rh2, F2 UDP-Glc C3-O-Glc 人参皂苷 Rg3, Rd 
西洋参 Pq-PPT-6,20-O-UGT MK641514 PPT UDP-Glc C20-OH 人参皂苷 F1 
   人参皂苷 F1 UDP-Glc C6-OH 人参皂苷 Rg1 
西洋参 Pq-PPT-6-O-UGT MK641515 PPT UDP-Glc C6-OH 人参皂苷 Rh1 
三七 UGRdGT — 人参皂苷 Rd UDP-Glc C20-O-Glc 人参皂苷 Rb1 
三七 PnUGT1 AFO63526 PPD, PPT UDP-Glc C20-OH 人参皂苷 CK, F1 
三七 PnUGT2 — 人参皂苷 Rh2 UDP-Glc C3-O-Glc 人参皂苷 Rg3 
三七 PnUGT3 — PPT, 人参皂苷 F1 UDP-Glc C6-OH 人参皂苷 Rh1, Rg1 
三七 PnUGT4 — 人参皂苷 Rh2 UDP-Glc C3-O-Glc 人参皂苷 Rg3 
三七 PnUGT5 — PPD UDP-Glc C3-OH 人参皂苷 Rg3, Rd, Rb1 
三七 UGTPn87 — 人参皂苷 Rh2, F2, Rd UDP-Glc C3-O-Glc C20-O-Glc 人参皂苷 Rg3, Rd, Rb1 
三七 PnUGT94M1 — 人参皂苷 Rh1, Rg1 UDP-Rha C6-O-Glc 人参皂苷 Re, Rg2 
三七 PnUGT94Q13 — 人参皂苷 Rg1, Rh1 UDP-Glc C6-O-Glc 20-O-glc-Rf, Rf 
    UDP-Xyl C6-O-Glc 三七皂苷 R1, R2 
绞股蓝 GpUGT23 — 人参皂苷 CK, F2、人参皂苷 Rd, F1 UDP-Glc C20-O-Glc 绞股蓝皂苷 LXXV, XVII、人参皂苷 R1, 三七

皂苷 U 
竹节参 PjmUGT1 — 金盏花皂苷 E、姜状三七皂苷 R1 UDP-Glc C28-COOH 竹节参皂苷 Iva、人参皂苷 Ro 
竹节参 PjmUGT2 — 金盏花皂苷 E、竹节参皂苷 IVa UDP-Glc C3-O-GlcA 姜状三七皂 R1、人参皂苷 Ro 
竹节参 PzGAT1(OAGT) AYA60330 齐墩果酸 UDP-GlcA C3-OH 金盏花皂苷 E  
竹节参 PzGAT2(OAGT) AYA60331 齐墩果酸 UDP-GlcA C3-OH 金盏花皂苷 E  
竹节参 PzGAT3(OAGT) AYA60332 齐墩果酸 UDP-GlcA C3-OH 金盏花皂苷 E  
日本参 PjGAT1(OAGT) AYA60333 齐墩果酸 UDP-GlcA C3-OH 金盏花皂苷 E  
王不留行 SvUGT74M1 ABK76266 丝石竹酸 UDP-Glc C28-COOH 丝石竹酸-28-葡萄糖苷  
欧洲山芥 UGT73C10 AFN26666 齐墩果酸 UDP-Glc C3-OH 齐墩果酸-3-葡萄糖苷 
欧洲山芥 UGT73C11 AFN26667 齐墩果酸 UDP-Glc C3-OH 齐墩果酸-3-葡萄糖苷 
欧洲山芥 UGT73C12 AFN26668 齐墩果酸 UDP-Glc C28-COOH 齐墩果酸-28-葡萄糖苷 
欧洲山芥 UGT73C13 AFN26669 齐墩果酸 UDP-Glc C28-COOH 齐墩果酸-28-葡萄糖苷 
欧洲山芥 UGT73C21 AVW82175 齐墩果酸 UDP-Glc C3-OH 齐墩果酸-3-葡萄糖苷 
欧洲山芥 UGT73C26 AVW82168 齐墩果酸 UDP-Glc C3-OH 齐墩果酸-3-葡萄糖苷 
欧洲山芥 UGT73C27 AVW82172 齐墩果酸 UDP-Glc C3-OH 齐墩果酸-3-葡萄糖苷 
欧洲山芥 UGT73C22 AVW82178 齐墩果酸 UDP-Glc C28-COOH 齐墩果酸-28-葡萄糖苷 
欧洲山芥 UGT73C23 AVW82184 齐墩果酸 UDP-Glc C3-OH 齐墩果酸-3-葡萄糖苷 
   齐墩果酸 UDP-Glc C3-OH C28-COOH 齐墩果酸-3,28-葡萄糖苷 
欧洲山芥 UGT73C25 AVW82181 齐墩果酸 UDP-Glc C3-OH 齐墩果酸-3-葡萄糖苷 
   齐墩果酸 UDP-Glc C3-OH C28-COOH   齐墩果酸-3,28-葡萄糖苷 
金平人参 PvfUGT2 — 人参皂苷 MR4/5 UDP-Xyl C6-O-Glc 20(S),24(S)-MR2 
   拟人参皂苷 I UDP-Glc C6-OH 人参皂苷 RT5 
冬青 UGT74AG5 — 齐墩果酸 UDP-Glc C28-COOH 齐墩果酸-28-葡萄糖苷 
金平人参 PvfUGT1 — 拟人参皂苷 II UDP-Glc C6-OH 人参皂苷 RT4 
哺乳动物 UGT1A4 AAY32629 PPD UDP-GlcA C3-OH PPD-3-O-β-D-葡萄醛酸苷 
枯草芽孢杆菌 YjiC AGC59683 人参皂苷 Rh1 UDP-Glc C3-OH 非天然人参皂苷 
枯草芽孢杆菌 UGT109A1 ASY97769 DM, PPD, PPT UDP-Glc C3-OH C12-OH 非天然人参皂苷 
枯草芽孢杆菌 Bs-YjiC 7BOV_A PPD UDP-Glc C3-OH C12-OH 人参皂苷 Rh2，非天然人参皂苷 F12 
   PPT UDP-Glc C3-OH C12-OH C20-OOOH 人参皂苷 Rh1，非天然人参皂苷 
   人参皂苷 Rg3 UDP-Glc C12-OH 人参皂苷 Rd12 
    UDP-Gal   
酿酒酵母 LRGT ASD55035 人参皂苷 Rh2 UDP-Rha C3-O-Glc 新型人参皂苷  
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葡萄糖为主，UDP-木糖、UDP-鼠李糖的研究相对较

少，具有较大研究潜力。 

3.1  植物 UGTs 

3.1.1  达玛烷型  达玛烷型人参皂苷是五加科植物人

参P. ginseng C. A. Mey.、西洋参P. quiquefolium L.、三

七P. notoginseng (Burkill) F. H. Chen ex C. H. Chow 和葫

芦科植物绞股蓝 Gynost emma pentaphyllum (Thunb.) 

Makino 的主要活性成分。目前已从人参属植物中鉴定

出数 10 种参与达玛烷型人参皂苷生物合成的 UGTs，

主要集中在UGT71、UGT74 和UGT94 家族，见图 3。 

 

图 3  植物 UGTs 催化达玛烷型人参皂苷元的糖基化反应 

Fig. 3  Glycosylation of dammarane type ginsenosides by plant UGTs 
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人参中已分离并鉴定的 UGTs，催化人参皂苷

的羟基发生糖基化时大多数表现出明显的区域选择

性，但可以接受不同的底物作为糖受体。Jung 等[32]

对人参转录组进行测序和重新组装，表征出具有

明显区域选择性的糖基转移酶 PgUGT74AE2，只

在 C3-OH 催化 PPD 和 CK 分别生成人参皂苷 Rh2

和 F2。张婷婷等[33]发现 PgUGT74AE2 还能以 PPT

为底物，特异性地催化 C3-OH 发生糖基化，生成

一种新型原人参三醇型皂苷 3-O-β-D-吡喃葡萄糖-

达玛-24-烯-3β, 6α, 12β, 20(S)-三醇。Wang 等[34]通

过相关表达序列和 cDNA 数据库克隆出 UGTPg1

（PgUGT71A53），该酶具有区域选择性，仅催化人

参皂苷的 C20-OH 发生糖基化。同时 Yan 等[35]发现

UGTPg1 能以 PPD、Rh2、Rg3和 PPT 为底物，分别

生成人参皂苷 CK、F2、Rd 和 F1。与底物杂泛性不

同，少数 UGTs 则具有受体特异性。Wang 等[34]克隆

出具有受体特异性的糖基转移酶 UGTPg45

（PgUGT74AE4），仅能以 PPD 为底物，特异性地催

化 C3-OH 发生糖基化，生成人参皂苷 Rh2。此外，

人参中氨基酸序列高度相似的 UGTs，功能并不完

全相同甚至基本不同。Lu 等[36]发现 PgUGT71A29

与 UGTPg1 在 氨 基 酸 水 平 上 高 度 相 似 ，

PgUGT71A29 除了能催化人参皂苷 Rh1 的 C20-OH

发生糖基化生成人参皂苷 Rg1 外，还能催化人参皂

苷 Rd 的 C20-O-Glc 发生糖基化生成人参皂苷 Rb1。

Wei 等[37]从人参中分离出 2 个与 UGTPg1 高度相似

的 UGTs：UGTPg100（PgUGT71A54）能催化 PPT

的 C6-OH 发生糖基化生成人参皂苷 Rh1；UGTPg101

（PgUGT71A55）除了催化 PPD 和 PPT 的 C20-OH 发

生糖基化生成人参皂苷 CK 及 F1 外，还能进一步催

化 F1 的 C6-OH 发生糖基化生成人参皂苷 Rg1。 

上述 UGTs 主要催化单个糖基转移至人参皂苷

或苷元的羟基，但大多数人参皂苷会在同一羟基上

经连续糖基化反应延长糖链。Jung 等 [32,38]发现

PgUGT94Q2（UGTPg29）能进一步在 Rh2 和 F2 的

C3-O-Glc 上进行糖基化，分别生成人参皂苷 Rg3和

Rd，这是首个被鉴定出能够催化人参皂苷糖链延伸

的糖基转移酶。除 UGT94Q2 外，Yang 等[39]通过分

析 UGT94 家族的多样性，表征出一系列能在糖链

上 进 行 糖 基 化 生 成 多 糖 苷 的 UGT94Qs ：

PgUGT94Q15 能催化人参皂苷 Rh2 的 C3-O-Glc 发

生糖基化生成人参皂苷 Rg3；PgUGT94Q3 能催化人

参皂苷 Rh1的 C6-O-Glc 和人参皂苷 Rh2的 C3-O-Glc

发生糖基化，分别生成人参皂苷 Rf、Rg3 ；

PgUGT94Q6 能催化人参皂苷 Rh2 的 C3-O-Glc 发生

糖基化生成人参皂苷Rg3，同时能催化人参皂苷Rd、

CK 的 C20-O-Glc 发生糖基化分别生成人参皂苷

Rb1、绞股蓝皂苷 LXXV。除以葡萄糖作为糖供体

外，Li 等[40]从人参中鉴定出 PgUGT94Q13 能以鼠

李糖为糖供体，在人参皂苷 Rh1 和人参皂苷 Rg1 的

C6-O-Glc 上进行糖基化，分别生成人参皂苷 Rg2和

人参皂苷 Re，从而解决了人参皂苷 Rg2和人参皂苷

Re 完整的生物合成途径。 

西洋参的活性成分在生物合成过程中同样涉

及多种 UGTs。Lu 等[41-42]从西洋参中分离得到 2

个催化 PPD 型人参皂苷的 UGTs：Pq3-O-UGT1 能

够催化 PPD 的 C3-OH 发生糖基化，生成人参皂苷

Rh2；Pq3-O-UGT2 能够在人参皂苷 Rh2、F2 的 C3-

O-Glc 上进行糖基化，生成人参皂苷 Rg3、Rd。

Feng 等[43-44]通过克隆得到 2 个催化 PPT 型人参皂苷

的UGTs：Pq-PPT-6,20-O-UGT1能催化PPT的C20-OH

发生糖基化生成人参皂苷 F1，又能进一步催化 F1 的

C6-OH 生成人参皂苷 Rg1；Pq-PPT-6-O-UGT 能催化

PPT 的 C6-OH 发生糖基化生成人参皂苷 Rh1。 

三七中也含有丰富的人参皂苷，如人参皂苷

Rf、Rg1、Rg2、Re、Rd、Rb1 等，UGTs 对这些皂苷

起着重要的修饰作用。Yue 等[45]从三七悬浮细胞中

分离纯化得到 UGRdGT，该酶催化人参皂苷 Rd 的

C20-O-Glc 发生糖基化形成 Rb1。Jiang 等[46]从三七

基因组中鉴定出 5 个参与人参皂苷生物合成的糖基

转移酶（PnUGT1-PnUGT5）：PnUGT1 能催化 PPD

和 PPT 的 C20-OH 发生糖基化，分别生成人参皂苷

CK、F1，与人参 UGTPg100 和 UGTPg101 功能一

致；PnUGT3 能催化 PPT 和 F1 的 C6-OH 发生糖基

化，分别生成人参皂苷 Rh1 和人参皂苷 Rg1，与人

参中 UGTPg1 和 UGTPg101 功能一致；PnUGT5 能

催化 PPD 的 C3-OH 发生糖基化生成人参皂苷 Rh2，

PnUGT2 和 PnUGT4 则能进一步催化人参皂苷 Rh2

的 C3-O-Glc 发生糖基化生成人参皂苷 Rg3，与人参

中 UGTPg45 和 UGTPg29 功能一致。除以葡萄糖为

糖供体外，Hou 等[47]还在三七中发现了以鼠李糖为

糖供体的糖基转移酶 PnUGT94M1，能在人参皂苷

Rh1、Rg1的 C6-O-Glc 上进行糖基化，分别生成人参

皂苷 Re、人参皂苷 Rg2，此前这 2 种人参皂苷完整

的生物合成途径仅在人参中得到解析，该酶的发现

为人参皂苷的体外合成提供了新思路。此外，三七
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中部分糖基转移酶表现出明显的糖供体杂泛性。Li

等 [48] 从 人 参 和 三 七 中 获 得 10 个 UGTs

（PgUGT94Q12、PgUGT94Q13、PnUGT94Q14、

PnUGT94Q27、PgUGT94Q10-V1、PgUGT94Q11-

V1 、 PgUGT94Q11-V2 、 PnUGT94Q14-V1 、

PnUGT94Q14-V2、PnUGT94Q14-V3），均能以 UDP-

Xyl 为糖供体催化人参皂苷 Rg1 和人参皂苷 Rh1 的

C6-O-Glc 发生糖基化分别生成三七皂苷 NgR1 和

NgR2，同时能以 UDP-Glc 为糖供体生成人参皂苷

20-O-Glc-Rf 和 Rf，其中以 PgUGT94Q13 效率较高。

Li 等[49]通过体外酶促反应证实三七中 UGTPn87 能

以 UDP-Glc 为糖供体在 PPD 的 C3-、C20-O-Glc 上

进行糖基化，同时还能以 UDP-Xyl 为糖供体。 

绞股蓝为葫芦科植物，其主要活性成分为绞股

蓝皂苷，但大部分绞股蓝皂苷与人参皂苷非常相似，

Huang 等[50]通过基因组共性分析和转录组测序发现

绞股蓝皂苷Ⅲ、Ⅳ、Ⅷ、Ⅻ分别与人参皂苷 Rb1、

Rb3、Rd、F2 同源。不仅如此，绞股蓝中人参皂苷的

含量是人参的 5 倍且易培养，是个很好的替代资源，

因此研究绞股蓝中参与人参皂苷生物合成的 UGTs

具有重要意义。Rahimi 等 [51]从绞股蓝中分离出

GpUGT23，能够催化人参皂苷 CK、F2、Rd 和 F1 的

C20-O-Glc 发生糖基化，分别生成绞股蓝皂苷

LXXV、XVII、人参皂苷 Rb1 和三七皂苷 U。除上

述已完成功能验证的 UGTs 外，绞股蓝中大多数参

与人参皂苷生物合成的 UGTs 仍未实现功能表征。

Liang 等[52]通过绞股蓝转录组的杂交测序，推测出

GpUGT35 是绞股蓝皂苷生物合成的主要候选酶，属

于 UGT94 家族，与 PgUGT94Q2 同源性高达 50%。

Zhang 等 [53] 通过转录 组和蛋白组初步推定

UGT73B、UGT76B1、UGT74F2、UGT91C1 和

UGT91A1 参与人参皂苷次生代谢，其中 UGT74F2、

UGT91A1 和 UGT91C1 具有较高活性，但相关功能

机制有待进一步探讨。 

3.1.2  齐墩果烷型  齐墩果烷型人参皂苷属于五环

三萜类皂苷，以竹节参为代表，包括齐墩果酸、人

参皂苷 Ro 及人参皂苷 Ro 合成途径中的 4 种中间

代谢物（金盏花皂苷 E、齐墩果酸-28-O-葡萄糖苷、

姜状三七皂苷 R1 和竹节参皂Ⅳa）。 

在齐墩果烷型人参皂苷生物合成途径中，UGTs

可催化人参皂苷元C3-OH和C28-COOH发生一步或

连续多步糖基化反应。Tang 等[54]从竹节参和日本参

中鉴定了 4 个编码 OAGT（PzGAT1、PzGAT2、

PzGAT3 和 PjGAT1）的基因，均能对齐墩果酸的

C3-OH 进行葡萄糖醛酸化生成金盏花皂苷 E。

Zhang 等[55]在人参中发现 2 个 UGTs：PgUGT8 能

催化齐墩果酸、金盏花皂苷 E、人参皂苷 R1的 C28-

COOH 发生葡萄糖醛酸化，分别生成齐墩果酸-28-

O-葡萄糖苷、竹节参皂苷Ⅳa 和人参皂苷 Ro；

PgUGT18 能够催化金盏花皂苷 E、竹节参皂Ⅳa 的

C3-O-Glc 发生糖基化，分别生成人参皂苷 R1 和人

参皂苷 Ro。Meesapyodsuk 等[56]在王不留行中发现

与 PgUGT8 同源的糖基转移酶 UGT74M1 能催化丝

石竹酸的 C28-COOH 形成葡萄糖酯。Yang 等[39]在人

参 中 发 现 UGT94Q15 、 UGT94Q15-V1 和

UGT94Q22-V1 均可在齐墩果酸 3-O-葡萄糖苷的

C3-O-Glc 上进行糖基化，生成齐墩果酸 3-O-二葡萄

糖苷，其中 UGT94Q15-V1 还可催化金盏花皂苷 E

的 C3-O-GlcA 发生糖基化生成姜状三七皂苷 R1。

Tang 等[57]从竹节参中鉴定出 2 个参与齐墩果烷型

人参皂苷生物合成的糖基转移酶：PjmUGT1 能催化

金盏花皂苷 E 和姜状三七皂苷 R1 的 C28-COOH 发

生糖基化，分别生成竹节参皂苷Ⅳa和人参皂苷Ro；

PjmUGT2能催化金盏花皂苷E和竹节参皂苷Ⅳa的

C3-O-Glc 发生糖基化，分别生成姜状三七皂苷 R1 和

人参皂苷 Ro。Augustin 等[58]从欧洲山芥的 cDNA 文

库中筛选得到 BvUGT1，能催化齐墩果酸发生糖基

化，随后分离得到 3 个 P 型 UGTs（UGT73C9、

UGT73C10 和 UGT73C12）和 2 个 G 型 UGTs

（UGT73C11 和 UGT73C13）。其中 UGT73C10 和

UGT73C11能作用于C3-OH且催化活性和特异性较

高，催化产物中几乎只有 3-O 单葡萄糖苷；

UGT73C12 和 UGT73C13 能作用于 C28-COOH 但催

化活性和特异性较低，催化产物可形成少量 3,28-O-

二葡萄糖苷，在一定条件下 UGT73C13 还可产生齐

墩果酸三糖苷； UGT73C9 则无催化活性。

Erthmann 等 [59]从欧洲山芥中选择相关基因异种

表达后筛选得到 6 个 UGT73Cs：UGT73C21、

UGT73C22、UGT73C23、UGT73C25、UGT73C26

和 UGT73C27，其中 UGT73C21、UGT73C26、

UGT73C27 仅能催化齐墩果酸 C3-OH 发生糖基

化，而 UGT73C22、UGT73C23、UGT73C25 可作

用于齐墩果酸 C28-COOH。Ji 等[60]从梅叶冬青转

录组中克隆出 UGT74AG5，能特异性地催化齐墩

果酸 C28-COOH 发生糖基化，生成齐墩果酸 28-O-

葡萄糖苷，见图 4。 
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图 4  植物 UGTs 催化的齐墩果烷型和奥克梯隆型人参皂苷元的糖基化反应 

Fig. 4  Glycosylation of oleanane type and Ocotillol type ginsenosides by plant UGTs.

3.1.3  奥克悌隆型  奥克悌隆型是人参皂苷的一个

亚型，由达玛烷骨架和四氢呋喃环构成，通常在 C3和

C6位形成糖苷，是一类较罕见的人参皂苷，根据其 C20

和 C24 位绝对构型的不同可分为 (20S,24S)-/ 

(20S,24R)-/(20R,24S)-/(20R,24R)-奥克悌隆型人参皂

苷。与其他人参皂苷类型相比，奥克悌隆型人参皂

苷集中分布在西洋参及金平人参中，包括 PF11，RT2、

RT4、RT5、Vina-ginsenoside R1（VR1）、VR2、VR5、

VR6、Majonoside R1（MR1）、MR2 和 Yesanchinoside 

A、Yesanchinoside B、Yesanchinoside C[61]，但自然

界中含量相对较低。目前主要通过半合成方法，氧

化环合次级达玛烷型人参皂苷得到奥克梯型人参皂

苷，例如 Wang 等[62]将达玛烷型人参皂苷 Rg2、Rg3

分别转化为拟人参皂苷 F11、GQ。此外，生物合成

技术的发展为奥克悌隆型人参皂苷的异源合成提供

了更简便的可行思路。 

然而，目前人们对奥克悌隆型人参皂苷生物合

成糖基转移酶知之甚少。Zhuang 等[63]通过对金平

人参转录组进行测序，推测并发现了 4 组基因：

unigene0045236 与三七中 PnUGT1 基因序列相同，

unigene0071620 与 欧 洲 山 芥 中 UGT73C11 、

UGT73C10 基因序列高度同源，unigene0063740、

unigene0063744 与 UGT74M1 关系密切。近年来，

Peng 等[64]通过体外酶促反应，从金平人参中确定

了 2 类参与奥克悌隆型人参皂苷 MR2 生物合成的

关键 UGTs：PvfUGT1 能催化 20(S),24(S)-拟人参皂

苷元Ⅱ和 20(S),24(R)-拟人参皂苷元 I 的 C6-OH 发

生糖基化，分别生成假人参皂苷 RT4 和 RT5；

PvfUGT2能以木糖为糖供体，特异性地在 C6-O-Glc

催化 RT4 和 RT5 生成 20(S),24(S)-MR2，见图 4。 
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此外，PvfUGT2 与 PgUGT94Q13、UGTPn12、

UGTPn87 具有高度同源性，但因关键氨基酸残基的差

异而表现出不同功能，相关催化机制有待进一步研究。 

3.2  动物 UGTs 

UGTs 也普遍存在于动物体内，在药物解毒和

药物清除等方面发挥着重要作用[65-66]。Li 等[67]通过

重组同工酶分析，在人肝微粒体中发现了能够实现

PPD葡萄糖醛酸化的糖基转移酶：UGT1A4能在C3-

OH 催化 PPD 生成 PPD-3-O-β-D-葡萄糖醛酸苷，且

活性最高，UGT1A3 次之。Chen 等[68]对绞股蓝皂苷

（与 PPD 结构相似）进行代谢分析，进一步证明

UGT1A4 能催化 C3-OH 发生葡萄糖醛酸化（图 5）。

目前动物来源的 UGTs 报道相对较少，且主要集中

在葡萄糖醛酸化。 

 

图 5  人源 UGT 催化的人参苷元糖基化反应 

Fig. 5  Glycosylation of ginsenosides by human UGT 

3.3  微生物 UGTs 

除植物与动物外，近年来也不断有研究报道细

菌和真菌中含有新的 UGTs，如枯草芽孢杆菌

Bacillus subtilis 、 地 衣 芽 孢 杆 菌 Bacillus 

licheniformis 、 鼠 李 糖 乳 酸 杆 菌 Lactobacillus 

rhamnosus 等。其中枯草芽孢杆菌主要负责人参皂

苷的糖基化反应：Luo 等[69]从枯草芽孢杆菌 CCTCC 

AB 2012913 中克隆并鉴定出 YjiC1，能催化人参皂

苷 Rh1 的 C3-OH 发生糖基化，合成非天然人参皂苷

3-O-β-D-吡喃葡萄糖-6-O-β-D-吡喃葡萄糖-20(S)-原

人参三醇（3-O-β-D-Glc-6-O-β-D-Glc-PPT），这是首

个从枯草芽孢杆菌中鉴定出来的糖基转移酶。Liang

等 [70]从枯草芽孢杆菌 CTCC 63501 中克隆得到

UGT109A1，除催化 DM 的 C3-、C20-OH 生成非天

然人参皂苷 3-O-β-D-吡喃葡萄糖 -达玛 -24-烯 -

3β,20(S)-二醇（3β-O-Glc-DM）、3,20-di-O-β-D-吡喃

葡萄糖-达玛-24-烯-3β,20(S)-二醇（3β,20S-二-O-Glc-

DM）外，还能催化 PPD/PPT 的 C3-、C12-OH 发生

糖基化生成 3,12-二-O-β-D-吡喃葡萄糖-达玛-24-烯-

3β,12β,20(S)-三醇（3β,12β-二-O-Glc-PPD）和 3,12-

di-O-β-D-吡喃葡萄糖-达玛-24-烯-3β,6α,12β,20(S)-

四醇（3β,12β-二-O-Glc-PPT）。这是首次在自然界

中发现能够催化人参皂苷 C12-OH 糖基化的

UGTs。Zhang 等[71]进一步研究 UGT109A1 对 PPT

型人参皂苷 Re、Rf、Rh1 和 R1 的作用，发现在人

参皂苷 Re、R1 的 C12-OH 上无糖基化产物，这或

许与 C20-O-Glc 的阻碍有关，相关机制有待深入

研究。Dai 等 [72-73]从枯草芽孢杆菌 168 中分离出与

UGT109A1 氨基酸序列相似度高达 94.39%的糖基

转移酶 Bs-YjiC，能催化 PPD 的 C3-OH 发生糖基化

生成天然人参皂苷 Rh2 及催化 PPD 的 C3-、C12-OH

生成非天然人参皂苷 F12；催化 PPT 的 C6-OH 发生

糖基化生成天然人参皂苷 Rh1，也能催化 PPT 的

C3-、C6-和/或 C12-OH 生成 4 种非天然人参皂苷(3-

O-β-D-Glc-PPT、3-O-β-D-Glc-6-O-β-D-Glc-PPT、3-

O-β-D-Glc-12-O-β-D-Glc-PPT、3-O-β-D-Glc-6-O-β-

D-Glc-12-O-β-D-Glc-PPT)。Hu 等[74]还首次发现 Bs-

YjiC 能选择性地催化人参皂苷 Rg3 的 C12-OH 发生

糖基化，生成非天然人参皂苷 Rd12。与 UGT109A1

严格的糖供体特异性不同，Dai 等[75]发现糖基转移

酶 Bs-YjiC 表现出糖供体杂泛性，能以 UDP-葡萄

糖、UDP-半乳糖（UDP-galacose，UDP-Gal）和 UDP-

葡萄糖醛酸为供体催化人参皂苷发生糖基化。除枯

草芽孢杆菌外，Wang 等[76]从鼠李糖乳酸杆菌中鉴

定出糖基转移酶 LRGT，能连续催化人参皂苷 Rh2

的 C3-O-Glc 发生糖基化，生成 2 种新型人参皂苷：

葡萄糖基人参皂苷 Rh2，该分子式和相对分子质量与

人参皂苷 Rg3 相同，在人参皂苷 Rh2 的 C3-O-Glc 以

C6-C1 键连接单个葡萄糖基，是人参皂苷 Rg3 的异构

体（C2-C1）；二葡萄糖基人参皂苷 Rh2 则在人参皂苷

Rh2的 C3-OH 以 C6-C1键连接 2 个葡萄糖基。Zhuang

等[77]在酿酒酵母中发现UGT51能催化PPD 的C3-OH

发生糖基化，生成人参皂苷 Rh2（图 6）。内生细菌与

真菌内不断被发现与鉴定的 UGTs，极大促进了新型

人参皂苷生物合成途径的完善，为体外大规模合成新

型人参皂苷提供了更多新的思路。 

4  合成生物学在人参皂苷生产中的应用 

利用合成生物学技术高效生产人参皂苷的核心

是对其生物合成途径中的关键酶进行挖掘。近年来，

随着催化人参皂苷生物合成的糖基转移酶逐步被发

现，基于合成生物学原理，设计和改造微生物，异

源合成天然或非天然产物被认为是较有潜力的替代

方法。Zhou 等[78]在合成 PPD 的酵母菌株中过表达

PPTS 和 UGT109A1 基因，生产出效价为 7.0 mg/L  
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图 6  原核生物 UGTs 催化的人参苷元糖基化反应 

Fig. 6  Glycosylation of ginsenosides catalyzed by prokaryotic UGTs

3-O-β-D-glc-12-O-β-D-glc-PPT 

3-β-O-β-glc-DM 3β,20S-O-glc-DM 

3-O-β-D-glc-PPT 3-O-β-D-glc-6-O-β-D-glc-PPT 

3-O-β-D-glc-6-O-β-D-glc-12-O-β-D-glc-PPT 

diglucosyl-ginsenoside Rh2 

glucosyl-ginsenoside Rh2 
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的非天然人参皂苷 3β,12β-二-O-Glc-PPT，并发现

UGT109A1 的 K73A 突变可显著提高 3β,12β-二-O-

Glc-PPD 产量。Wang 等[79]通过体内定向进化提高

了 UGTPg45 的受体特异性和催化活性，将其引入酿

酒酵母细胞工厂中，相同 PPD 底盘细胞中人参皂苷

Rh2 的产量提高了 70%。Li 等[48]通过蛋白工程技术

系统优化了高产 PPT 的酵母菌株，能为异源生物合

成途径增加前体供应，导入 PgUGTA54 基因后建立

了生产人参皂苷 Rg1、三七皂苷 R1、三七皂苷 R2的

细胞工厂，得到的产物滴度分别为 1.95、1.62、1.25 

g/L。由此可见，以酿酒酵母、解脂耶氏酵母等为底

盘细胞，引入 UGT 基因是酵母细胞工程生产人参皂

苷的一种有效方法，具有反应条件简单温和，催化效

率和区域选择性较高及成本相对较低等优势[80-81]。 

不仅如此，随着 UGTs 晶体结构不断被解析，

相关功能的特异性和杂泛性已能从结构生物学角度

得到初步阐明。UGTs 的 N 端和 C 端分别是识别受

体底物和糖供体的 2 个 Rossmann 折叠。N 端的保

守基序（即 UGTs 的配体结合口袋）与 UGTs 识别

底物、催化位点有关，例如 UGT71、74 和 94 家族

的 N 端均含有一个保守基序以确保与特定底物结

合，并且有研究表明替换或突变配体结合口袋的残

基及交换结构域可以改善 UGTs 的催化性能及底特

异性[3, 82]。C 端的高度保守序列（PSPG 基序）被认

为是激活糖结合的位点，其中第 44 位谷氨酰胺对

葡萄糖具有一定偏好性，而半乳糖转移酶活性则需

要组氨酸[12, 83]。尽管单个残基在识别糖供体时可能

起着决定性作用，但通常需要多个氨基酸进行识别，

因此研究不同偏好的 UGTs 结构有助于加深对糖供

体特异性的了解。这都为 UGTs 提高特异性或催化

活性以量产人参皂苷奠定理论基础。 

随着人参皂苷的生物合成途径被逐渐解析，关

键 UGTs 的研究发现和功能表征越发深入，蛋白质

工程、合成生物学和代谢工程技术进一步优化，微

生物细胞工厂极有可能成为人参皂苷大规模生物合

成的突破点。 

5  结语与展望 

糖基化在人参皂苷的生物合成过程中起着重要

的修饰作用，能够提高产物生物活性，丰富其结构

多样性。UGTs 的不断发现及对其种类和功能的深

入研究，可有效厘清各种类型人参皂苷的生源途径。

除用于生源途径解析外，基于合成生物学技术，只

需将糖基转移酶基因导入异源底盘微生物中便可实

现目标人参皂苷的从头合成。目前基于基因测序技

术和生物信息学分析的迅速发展，已有相当一部分

UGTs 实现功能表征，但 UGTs 数量庞大、种类繁

多，已完成功能鉴定的糖基转移酶与之相比极其有

限，仍需发现新的 UGTs 来合成人参皂苷[84]。此外，

在人参皂苷生物合成过程中，大多数 UGTs 可以催

化不同底物发生糖基化，在微生物异源系统中设计

合成人参皂苷时，提高 UGTs 的催化效率和特异性

仍是关键。 

目前，糖基化合物定性主要通过质谱分析、核磁

共振等方法对糖基化修饰的类型及位置展开分析，

其中 O-糖苷最为常见，C-糖苷次之，S-和 N-糖苷较

少，研究的关键在于尽可能全面地对大量未知代谢

物进行结构阐明，提高质谱检测的灵敏度仍是优化

糖基化合物定性的可行方案之一。同时联用非靶向

代谢组学方法有助于对代谢物及植物次生代谢途径

进行深入挖掘，从而高效助力合成生物学的发展。随

着基因组测序、代谢工程及合成生物学等技术不断

优化，多种方法学的创新融合，不仅能更全面地解析

UGTs 的催化功能，而且在糖基化合物定性的准确性

等方面有较大提高[85]。同时人参皂苷生物合成途径

中 UGTs 活性的提升和底盘细胞的改造，有望进一步

提高微生物细胞工厂异源合成人参皂苷的效率和产

量，使人参皂苷的工业化生产成为可能。 
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