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植物维生素 Ｅ基因工程研究进展
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摘要　维生素Ｅ（ｖｉｔａｍｉｎＥ，ＶＥ）是一类由光合生物合成的、人类饮食中必不可少的两种抗氧化物
质，分为生育酚和生育三烯酚两大类。除了生育酚类物质所具有的抗氧化作用外，生育三烯酚还

有很强的降胆固醇、预防糖尿病、促进骨吸收、抗癌和神经保护的作用，因此，ＶＥ被广泛应用于医
药、食品、化妆品等行业中。本文主要综述了植物维生素 Ｅ生物合成相关酶的研究进展以及利用
基因工程手段提高植物维生素Ｅ活性的新策略。其中，多基因共转化、多基因操纵子及质体转化
等方法为提高植物维生素Ｅ活性提供了新的思路。
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　　维生素 Ｅ（ｖｉｔａｍｉｎＥ，ＶＥ）是由光合生物合成的生

育酚类化合物的总称，天然ＶＥ由一个芳香杂环和类异

戊二烯基侧链组成。根据侧链是否饱和可以分为生育

酚（ｔｏｃｏｐｈｅｒｏ１）和生育三烯酚（ｔｏｃｏｔｒｉｅｎｏ１）两大类，根

据芳香环上甲基位置和数目的不同每类又可分为 α，

β，γ，δ四种形式。这八种类型的维生素 Ｅ是人体必需

微量元素［１］，其中，α生育酚活性最高，因为动物和人

具有α生育酚转运蛋白 （αｔｏｃｏｐｈｅｒｏ１ｔｒａｎｆｅｒｐｒｏｔｅｉｎ，

αＴＴＰ），此蛋白对α生育酚高度亲和，优先吸收和利用

α生育酚［２］。

　　ＶＥ是一种重要的抗氧化剂，也是一种强自由基清

除剂。近来各种研究都表明，ＶＥ对人体健康有积极的

保护作用，它与机体的抗氧化作用及抗衰老有关。ＶＥ

不仅具有降血压，抗不育等功能，它还可以预防冠心

病，乳腺癌的发生，保护大脑免受尼古丁引起的氧化胁

迫［３５］。近年来，ＶＥ在植物中的作用也日渐清晰，有报

道称，ＶＥ可以保护光合系统中色素，蛋白质和多聚不

饱和脂肪酸免受活性氧（ＲＯＳ）的损伤［６］。也有推测，

ＶＥ可能和其他抗氧化机制共同发挥作用来维持胞内

氧化还原水平的平衡［７］。还有研究证实，ＶＥ参与调控

多种生理过程，包括种子萌发、植株生长，叶片衰老和

植物对外界胁迫的应激反应等等［８］。鉴于以上功能，

ＶＥ被广泛应用于食品、药品、化妆品等行业中。目前，

研究者已克隆了至少７个与维生素Ｅ合成相关酶的基

因，本文就植物维生素 Ｅ生物合成相关酶的研究进展

以及利用基因工程手段提高植物维生素Ｅ活性的新策

略进行简要综述。

１　维生素Ｅ在植物中的分布

　　生育酚广泛分布在植物所有绿色组织中，但种子

中含量最多。生育三烯酚主要在大多数单子叶植物胚

乳中存在，如小麦（ＴｒｉｔｉｃｕｍａｅｓｔｉｖｕｍｌＬ．）、水稻（Ｏｒｙｚａ

ｓａｔｉｖａＬ．）和大麦（ＨｏｒｄｅｕｍｖｕｌｇａｒｅＬ．）。植物油是维生

素Ｅ的天然来源。例如，α生育酚是橄榄油和葵花油

里主要的维生素形式，玉米油主要含γ生育酚，大豆油

高含δ生育酚。生育三烯酚是棕榈油里主要的维生素

形式，含量约为９４０ｍｇ／ｋｇ。米糠油里主要含γ生育三

烯酚，谷物如燕麦（ＡｖｅｎａｓａｔｉｖａＬｉｎｎ．）、大麦和黑麦

（ＳｅｃａｌｅｃｅｒｅａｌＬ．）也含有丰富的生育三烯酚，大麦中生

育三烯酚含量高达９１０ｍｇ／ｋｇ，燕麦中生育三烯酚也将
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近２１０ｍｇ／ｋｇ［２，９１０］。植物维生素Ｅ的含量不仅受自身

基因型的控制，还受生长环境条件的影响［１１］。

２　维生素Ｅ的生物合成

　　据报道，维生素 Ｅ在植物质体中合成［８，１２］。维生

素Ｅ合成需要两种底物：尿黑酸（ＨＧＡ）和异戊烯基二

磷酸（ＰｒＤＰ），ＨＧＡ由莽草酸途径产生，首先酪氨酸脱

氨基生成对羟基苯丙酮酸（ＨＰＰ），随后 ＨＰＰ在对羟基

苯丙酮酸双加氧酶（ＨＰＰＤ）的氧化作用下生成 ＨＧＡ。

第二个底物ＰｒＤＰ由非甲羟戊酸途径产生，ＰｒＤＰ有植基

二磷酸（ＰＤＰ）或?牛儿?牛儿焦磷酸（ＧＧＤＰ）两种形

式，ＧＧＤＰ可以直接用于生育三稀酚的合成，或者在?

牛儿?牛儿基还原酶（ＧＧＲ）的作用下生成 ＰＤＰ，然后

用于生育酚的合成［１３］。

　　维生素Ｅ合成的最初前体由尿黑酸（ＨＧＡ）异戊二

烯化获得。ＨＧＡ和 ＰＤＰ／ＧＧＤＰ在尿黑酸植基转移酶

（ＨＰＴ）／尿黑酸?牛儿?牛儿基转移酶（ＨＧＧＴ）的催化

作用下生成２甲基６植基苯醌（ＭＰＢＱ）或２甲基６

?牛儿?牛儿基苯醌（ＭＧＧＢＱ）。ＭＰＢＱ是所有生育

酚的共同前体，而ＭＧＧＢＱ是所有生育三烯酚的共同前

体。

　　ＭＰＢＱ可以在生育酚环化酶（ＴＣ）的作用下生成δ

生育酚，也可以在 ２甲基６植基苯醌甲基转移酶

（ＭＰＢＱＭＴ）作用下生成 ２，３一二甲基６植基苯醌

（ＤＭＰＢＱ），然后在 ＴＣ作用下生成 γ生育酚。在生育

酚甲基转移酶（γＴＭＴ）作用下 δ生育酚和 γ生育酚分

别转化为β生育酚和 α生育酚。有研究表明，ＭＧＧＢＱ

也以同样方式生成 δ生育三烯酚、γ生育三烯酚、β生

育三烯酚、α生育三烯酚［１４］。维生素 Ｅ合成途径及相

关酶如图１所示。

３　植物维生素Ｅ基因工程的研究

　　正如所有人体必需营养物质一样，人体自身不能

合成维生素Ｅ，必须每天从饮食中摄取一定量的ＶＥ，目

前人类摄取的 ＶＥ主要来源于植物油［１５］，所以如何提

高植物中ＶＥ的活性至关重要。ＶＥ的活性与 ＶＥ总含

量和组成密切相关，因此提高ＶＥ活性可以通过两种途

径来实现：一是通过提高植物体内 ＶＥ总含量来提高

ＶＥ活性，二是提高ＶＥ中活性最高的α生育酚的比例。

前者可以通过上调上游相关酶基因的表达如 ＴｙｒＡ，

ＨＰＰＤ等，提高 ＶＥ合成前体的水平，间接提高 ＶＥ含

图１　维生素Ｅ生物合成途径及相关酶

Ｆｉｇ．１　ＰａｔｈｗａｙｏｆｖｉｔａｍｉｎＥｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

ａｎｄｒｅｌａｔｅｄｅｎｚｙｍｅｓ
ＴｈｅｒｅｌａｔｅｄｅｎｚｙｍｅｓｏｆｖｉｔａｍｉｎＥｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓａｒｅｉｎｄｉｃａｔｅｄｉｎｒｅｄ．

Ｅｎｚｙｍｅｓ，ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ，ａｎｄｂｏｎｄｓｓｐｅｃｉｆｉｃｔｏｔｏｃｏｔｒｉｅｎｏｌｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

ａｒｅｉｎｄｉｃａｔｅｄｉｎｇｒｅｅｎ

量；也可以通过提高ＶＥ合成代谢关键酶的活性直接提

高ＶＥ的含量。后者可以通过调控 γＴＭＴ和 ＰｒＢＱＭＴ

的活性实现［１３１４，１６］。

　　目前，研究者已克隆了至少７个与维生素 Ｅ合成

相关酶的基因，其中包括：４羟苯丙酮酸双加氧酶

（ＨＰＰＤ）、尿黑酸植基转移酶（ＨＰＴ，ＶＴＥ２编码）、尿黑

酸?牛儿?牛儿基转移酶（ＨＧＧＴ）、生育酚环化酶

（ＴＣ，ＶＴＥ１编码）、甲基植基苯醌甲基转移酶（ＭＰＢＱ

ＭＴ，ＶＴＥ３编码）、生育酚甲基转移酶（γＴＭＴ，ＶＴＥ４编

码），和植醇激酶（ＰＫ，ＶＴＥ５编码），并通过转基因的方

法，检测了这些酶对植物体内维生素 Ｅ合成的影响。

相关的研究数据汇总于表１。
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３．１　ＨＰＰＤ

　　ＨＰＰＤ是一种胞质酶，能催化ＨＰＰ氧化生成ＨＧＡ，

从而提供 ＶＥ合成所需要的芳香族前体。ＨＰＰＤ是衰

老相关基因家族（ＳＡＧｓ）的成员，例如，在氧化胁迫下，

大麦叶子中ＨＰＰＤ表达水平就会提高［２９］。

　　过表达 ＡｔＨＰＰＤ的拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ

（Ｌ．）Ｈｅｙｎｈ．）株系中，ＨＰＰＤ活性增加了１０倍，对磺草

表１　不同转基因植物叶子中维生素Ｅ的增加量

Ｔａｂｌｅ１　Ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔｏｆｔｏｃｏｃｈｒｏｍａｎｏｌｌｅｖｅｌｉｎｌｅａｖｅｓｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔｔｒａｎｓｇｅｎｉｃｐｌａｎｔｓ

酶 受体植物 基因来源 生育酚 α生育酚 生育三烯酚 文献

ＨＰＰＤ 拟南芥 拟南芥 ４３％ （８８．１±７．５）％ 无 ［１７］

ＨＰＴ 莴苣 拟南芥 ２倍 不明显 无 ［１８］

ＨＰＴ 拟南芥 拟南芥 ４．４倍 ４．２倍 无 ［１９］

ＨＰＴ 烟草 集胞藻属 ５倍 约５倍 微量 ［２０］

ＨＰＴ 番茄 集胞藻属 ６倍 显著 显著 ［２０］

ＨＧＧＴ 拟南芥 大麦 不明显 不明显 １０～１５倍 ［２１］

ＴＣ 拟南芥 拟南芥 ７倍 不明显 无 ［２２］

ＴＣ 莴苣 拟南芥 ２倍 不明显 无 ［１８］

ＴｙｒＡ 拟南芥 大肠杆菌 不明显 不明显 显著 ［２３］

ＨＰＰＤ／ＴＹＲ１ 烟草 拟南芥／酵母 无 无 大量 ［２４］

ＨＰＰＤ／ＴｙｒＡ 拟南芥 拟南芥／大肠杆菌 不明显 不明显 显著 ［２３］

ＨＰＴ／ＴＣ／ＴＭＴ 烟草 集胞藻属／集胞藻属／拟南芥 显著 显著 显著 ［２０］

表２　不同转基因植物种子中维生素Ｅ的增加量

Ｔａｂｌｅ２　Ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔｏｆｔｏｃｏｃｈｒｏｍａｎｏｌｌｅｖｅｌｉｎｓｅｅｄｓｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔｔｒａｎｓｇｅｎｉｃｐｌａｎｔｓ

酶 受体植物 基因来源 生育酚 α生育酚 生育三烯酚 文献

ＨＰＰＤ 水稻 拟南芥 无 显著 微量 ［２５］

ＨＰＴ 拟南芥 拟南芥 ４０％ 不明显 无 ［１９］

ＨＧＧＴ 玉米 大麦 不明显 不明显 ４６倍 ［２１］

γＴＭＴ 大豆 紫苏 不明显 １０．４倍 无 ［２６］

γＴＭＴ 芥菜 拟南芥 不明显 ６倍 无 ［２７］

ＨＧＧＴ／ＨＰＰＤ／ＴＹＲ１ 拟南芥 大麦／拟南芥／大肠杆菌 不明显 不明显 ７．５倍 ［２３］

ＴｙｒＡ／ＨＰＰＤ／ＧＧＲ／ＨＰＴ 大豆 欧文氏菌／拟南芥／拟南芥／拟南芥 不明显 不明显 １０～１５倍 ［２８］

酮（一种除草剂，ＨＰＰＤ的高度专一性抑制剂）的抗性也
提高了，生育酚含量只增加了 ３７％ ［３０］。过表达

ＡｔＨＰＰＤ的水稻株系种子中，生育三烯酚的含量有微量
的增加，但是生育酚的含量并没有变化，只是 α生育酚
和γ生育酚的相对比率有了显著提高［２５］。类似的结

果在烟草（ＮｉｃｏｔｉａｎａｔａｂａｃｕｍＬ．）、大豆（Ｇｌｙｃｉｎｅｍａｘ
（Ｌ．）Ｍｅｒｒ．）和莴苣（ＬａｃｔｕｃａｓａｔｉｖａＬ．）中也有报
道［３１３３］。这表明单独过表达 ＨＰＰＤ不足以引起生育酚
含量的大幅度增加。

　　Ｒｉｐｐｅｒｔ等［２４］以过表达 ＡｔＨＰＰＤ的烟草为材料，转
入ＴＹＲ１基因，后代叶子中生育三烯酚大量积累，高达
自身生育酚的 １０多倍，而野生烟草里不含生育三烯

酚。随后，Ｚｈａｎｇ等［２３］在拟南芥中共表达 ＡｔＨＰＰＤ和
ＴｙｒＡ，共表达株系后代叶子中 ＶＥ含量约为野生型的２
～３倍，其中生育三烯酚约占 ＶＥ总量的３３％。此外，
他们还分别获得了ＴｙｒＡ过表达株系和ＡｔＨＰＰＤ过表达
株系，继而通过杂交的方法得到 ＡｔＨＰＰＤ／ＴｙｒＡ转基因
后代。ＡｔＨＰＰＤ过表达株系生育酚含量和野生型相比
较，没有明显变化，而ＴｙｒＡ过表达株系叶子中生育酚含
量是野生型的２～３倍，通过杂交获得的 ＡｔＨＰＰＤ／ＴｙｒＡ
株系后代叶子中生育三烯酚的含量达到 ＶＥ总量的
５０％，而生育三烯酚在野生型拟南芥中是不存在的。
Ｋａｒｕｎａｎａｎｄａａ等［２８］测定了共表达ＴｙｒＡ／ＡｔＨＰＰＤ的拟南
芥和大豆种子中 ＨＧＡ的含量，发现 ＨＧＡ水平分别提
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高了６０和８００倍，这可能是由于绕开酪氨酸反馈调节

所致。在酪氨酸合成过程中，酪氨酸水平反馈抑制分

支酸变位酶的活性，而共表达 ＴｙｒＡ／ＨＰＰＤ的植物可以
在不改变酪氨酸水平的情况下，直接从分支酸合成

ＨＰＰ，继而合成ＨＧＡ前体。因此，共表达ＴｙｒＡ／ＡｔＨＰＰＤ
能够引起生育三烯酚含量的大幅增加。

３．２　ＨＰＴ
　　ＨＰＴ是一种存在于叶绿体内的膜结合蛋白，催化
ＨＧＡ和ＰＤＰ缩合生成ＭＰＢＱ［３４３５］。不论植物的营养器
官还是生殖器官，ＨＰＴ表达水平都很高，但是花药例
外。Ｙａｎｇ等［１２］对大麦颖果进行微阵列分析表明，ＨＰＴ
的表达部位主要在胚中。

　　拟南芥 ｖｔｅ２突变体种子的发育能力严重受损，这
可能是由于多聚不饱和脂肪酸被氧化的缘故［３６］。还有

研究发现低温处理８周后，拟南芥 ｖｔｅ２突变体莲座叶
变小，叶子萎黄［１２］。为了验证 ＨＰＴ是否是生育酚合成
途径中的限速酶，Ｃｏｌｌａｋｏｖａ等［１９］通过转基因的方法获

得了拟南芥过表达 ＡｔＨＰＴ株系，过表达株系叶子中，

ＨＰＴ活性和生育酚含量分别增加了１０倍和４．４倍；种
子中ＨＰＴ活性和生育酚含量分别增加了４倍和４０％。
此外，莴苣中过表达ＡｔＨＰＴ或ＡｔＴＣ，两种转基因株系生
育酚含量都增加了两倍多，主要是 γ生育酚得以增加
所致［１８］。Ｋａｒｕｎａｎａｎｄａａ等［２８］在大豆中共表达ＥｈＴｙｒＡ／
ＡｔＨＰＰＤ／ＡｔＧＧＲ／ＡｔＨＰＴ，可以引起大豆种子中总 ＶＥ含
量提高１０到１５倍，主要得益于 δ生育三烯酚的积累，
这表明利用多基因协同作用同时提高 ＶＥ合成前体的
水平和下游关键酶的活性可以有效地提高ＶＥ含量。

３．３　ＨＧＧＴ
　　与 ＨＰＴ作用机制类似，ＨＧＧＴ催化 ＨＧＡ和 ＧＧＤＰ
缩合生成ＭＧＧＢＱ，Ｃａｈｏｏｎ等［２１］于２００３年第一次从大
麦、小麦和水稻种子中克隆得到 ＨＧＧＴ序列，Ｎｏｒｔｈｅｒｎ
分析显示 ＨＧＧＴ仅仅在大麦种子中表达，在叶子和根

中检测不到相对应的 ｍＲＮＡ水平，这和生育三烯酚的
特异分布相一致。在大麦颖果发育阶段，ＨＧＧＴ表达水
平明显高于ＨＰＴ表达水平，尤其是在授粉１０ｄ和１６ｄ
后，但是授粉２２ｄ后测定发现，ＨＧＧＴ主要在胚乳中表

达，而ＨＰＴ如前所述主要在胚中表达。
　　最近研究表明，ＨＧＧＴ在生育三烯酚流量调控方面
亦是一种关键酶。已有报道称［２１］，过表达 ＨＧＧＴ可以
引起ＶＥ含量的大幅增加。过表达 ＨｖＨＧＧＴ的拟南芥
后代叶子中，总 ＶＥ含量提高了１０到１５倍，生育三烯

酚大量积累，而生育三烯酚在野生型叶子中并不存在，

γ生育三烯酚占ＶＥ总量的８５％。玉米胚中特异性表

达ＨｖＨＧＧＴ的后代中，生育三烯酚含量提高了将近２０
倍，总ＶＥ含量提高了４到６倍，生育三烯酚占总ＶＥ含
量的７４％，而野生型中仅占１５～２０％，其中，γ生育三
烯酚仍是 ＶＥ的主要形式。随后，Ｙａｎｇ等［１２］又对

ＨＧＧＴ的功能进行分析，他们把 ＨＧＧＴ转到拟南芥 ｖｔｅ２
突变体内，发现后代叶子中既可以积累生育酚也可以

积累生育三烯酚，主要形式是 γ生育三烯酚，此外，在
ｖｔｅ２突变体内过表达 ＨＧＧＴ还可以挽救由于缺乏 ＨＰＴ
带来的生理缺陷。２０１３年，Ｚｈａｎｇ等［２３］在拟南芥里共

表达 ＨＧＧＴ／ＨＰＰＤ／ＴｙｒＡ三个关键基因，他们发现，单
独表达ＨＧＧＴ的后代种子中ＶＥ含量提高了４．５倍，共
表达株系后代种子中生育酚含量提高了７．９倍，δ生育

三烯酚都是主要的形式。ＨＧＧＴ过表达既然可以引起

δ生育三烯酚的大量积累，那么在此基础上，γＴＭＴ和
ＰｒＢＱＭＴ的参与对生育三烯酚活性的影响有待于后续
研究。

３．４　ＴＣ
　　如图１所示，ＴＣ催化 ＶＥ合成路线下游的环化步

骤。研究表明，ＴＣ在改变ＶＥ组成方面发挥重要作用。
据报道，拟南芥 ｖｔｅ１突变体不能合成生育酚，过表达
ＶＴＥ１的拟南芥叶子中生育酚总量提高了７倍，但主要
是 γ生育酚的增加，α生育酚含量没有明显变化［２２］。

ｖｔｅ１缺陷型拟南芥中生育酚的减少可以引起抗坏血酸
盐（ＡｓＡ）和谷胱甘肽（ＧＳＨ）的增加，反之，过表达ＶＴＥ１
植株中生育酚的增加导致抗坏血酸盐和谷胱甘肽含量

的减少。２０１０年，有类似的研究［１７］也表明，过表达

ＶＴＥ１，γ生育酚的含量有明显增加，但是 α生育酚含
量却没大的改变，只占总生育酚含量的５９．２％，ＶＥ的
积累同样会导致ＡｓＡ和ＧＳＨ水平的降低。ＶＥ、ＡｓＡ和
ＧＳＨ三者之间通过ＨａｌｌｉｗｅｌｌＡｓａｄａ循环相互影响，这对

维持植物体内氧化还原内稳态以及维持植物生理活动

有着重要的影响。

３．５　γＴＭＴ
　　植物ＶＥ合成途径中，γＴＭＴ的功能主要是催化δ
生育（三烯）酚和 γ生育（三烯）酚甲基化生成 β生育
（三烯）酚和α生育（三烯）酚。Ｃｏｌｌａｋｏｖａ等［３７］发现，是

γＴＭＴ活性限制了 α生育酚和 β生育酚的合成，而非
ＳＡＭ水平。
　　有许多研究都表明，γＴＭＴ可以用来改善ＶＥ的组
成，提高 ＶＥ的活性。大豆种子中特异性表达紫苏

（Ｐｅｒｉｌｌａｆｒｕｔｅｓｃｅｎｓ（Ｌ．）Ｂｒｉｔｔ．）γＴＭＴ，后代种子中α生
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育酚和 β生育酚含量分别提高了 １０．４倍和 １４．９
倍［２６］。芥菜（Ｂｒａｓｓｉｃａｊｕｎｃｅａ（Ｌ．）Ｃｚｅｒｎ．）中特异性表
达ＡｔＴＭＴ，后代种子中 α生育酚含量提高了６倍［２７］。

在拟南芥３５Ｓ：ＨＰＴ１／３５Ｓ：γＴＭＴ共表达株系叶子和种
子中，ＶＥ活性分别是野生型的３．２和１２倍，种子中活

性相对较低的γ生育酚完全转化为活性高的α生育酚
形式［１９］。因此，提高下游关键酶 γＴＭＴ的表达可以正
向拉动 ＶＥ生物合成，若要显著增加最终产物量，则需
同时提高上游关键酶的表达。

　　近来，Ｌｕ等［２０］通过构建多基因操纵子，把集胞藻

属（Ｓｙｎｅｃｈｏｃｙｓｔｉｓ）ＨＰＴ，ＴＣ，γＴＭＴ利用基因枪的方法单
一或一并转入烟草（Ｎ．ｔａｂａｃｕｍＬ．）和番茄（Ｓｏｌａｎｕｍ

ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍＬ．）叶绿体内，ＮｔＳｙＨＰＴ过表达株系ＶＥ含
量是野生型的５倍，主要是 α生育酚含量的增加，Ｎｔ
Ｔｏｐ２（三个基因共转）过表达株系 ＶＥ含量增加更显

著，和ＮｔＳｙＨＰＴ株系相比较，生育三烯酚更加充足。
这表明，一旦ＨＰＴ瓶颈被解除，ＴＣ成为ＶＥ合成通路中
的限速酶，共表达 ＨＰＴ和下游通路中的关键酶，ＶＥ含
量可以大幅度提高。冷胁迫试验表明，以上转基因株

系都表现出对氧化胁迫耐受力增强。番茄ＳｌＳｙＨＰＴ过
表达株系成熟叶子中，ＶＥ含量是野生型的 ６倍，Ｓｌ
Ｔｏｐ２（三个基因共转）过表达株系 ＶＥ含量增加高达１０

倍，番茄果实里表达不明显。以上结果表明，多基因共

表达株系可以兼具改变 ＶＥ组成以及提高 ＶＥ总量的
功能。

　　此外，ＶａｎＥｅｎｅｎｎａａｍ等［３８］发现过表达ＰｒＢＱＭＴ也
可以改变ＶＥ的组成，过表达 ＰｒＢＱＭＴ的大豆种子中，

δ生育酚和β生育酚几乎完全转变成α生育酚和γ生
育酚。近来，Ｉｓｃｈｅｂｅｃｋ等［３９］发现植醇和ＰＤＰ之间存在
一条通路；Ｖａｌｅｎｔｉｎ等［４０］克隆出编码植醇激酶的 ＶＴＥ５
基因，这些发现为研究生育酚的合成提供了新思路。

４　展　望

　　尽管生育三烯酚占ＶＥ家族成员的半数，但对其研
究仅仅占总数的１％。生育三烯酚具有很强的降胆固
醇、预防糖尿病、促进骨吸收、抗癌和神经保护的作用，

这些功能是生育酚不具有的［９１０］。那么有望利用基因

工程的方法共表达 ＨＧＧＴ／ＨＰＰＤ／ＴＹＲ１或 ＴｙｒＡ ／

ＨＰＰＤ／ＧＧＲ／ＨＰＴ来提高生育三稀酚的含量。在此基
础上，还可以过表达 γＴＭＴ，增加 α生育三稀酚的含
量，提高生育三烯酚的活性，使维生素Ｅ更好的应用于

人类健康保护方面。

　　复杂的代谢通路（如 ＶＥ合成途径）需要多基因协

同表达才能完成，已经熟知，在植物质体（叶绿体）中，

基因以操纵子形式排列，首先形成多顺反子转录本，进

一步加工成单顺反子 ｍＲＮＡ。质体基因组表达有以下

三个优势：首先，它可以避免受到表观基因沉默的影

响，其次，目的基因可以通过同源重组插入到质体基因

组的特定部位，一般是在基因间隔区，那么转基因拷贝

数和插入位点相对确定，转基因工作量大大降低。再

次，质体ＤＮＡ是母系遗传，质体转化可以降低花药基
因传递的风险。近来，有学者通过人工合成 ＨＰＴ／ＴＣ／

ＴＭＴ多基因操纵子，同时利用一种小 ＲＮＡ元件（被称
为顺反子间表达元件，即 ＩＥＥ）使操纵子转录本分割成

稳定的单顺反子单元，经由质体转化，可显著提高烟草

叶子中α生育酚和生育三烯酚的含量［２０］。人工合成

多基因操纵子质体转化技术，为共表达ＶＥ合成途径中
的多种限速酶提供一种新思路，同时为多基因稳定转

化提供了一种高效的方法，使得新的生化代谢通路引

入到植物中成为了可能。

　　维生素 Ｅ（ＶＥ）、抗坏血酸盐（ＡｓＡ）和谷胱甘肽

（ＧＳＨ）都是人体内不可或缺的抗氧化剂，但如上文提
到的，ＶＥ的过量积累会导致 ＡｓＡ和 ＧＳＨ水平的降低，

但是在特殊情况下需要三者单独或共同发挥作用，那

么如何在三者之中寻求一种更优的平衡也是一个不可

忽视的问题。

　　维生素Ｅ作为脂溶性维生素，对酸和热较稳定，一

旦遇碱，遇氧都能迅速被氧化，同时由于其不溶于水，

因此很难广泛应用。目前研究出一种新型的微囊化技

术，它可以将维生素Ｅ包裹到特定的水溶性壁材中，避

免维生素Ｅ与外界接触，从而增强了稳定性和水溶性，
便于保存，随着天然维生素 Ｅ微胶囊化的发展，ＶＥ将

会广泛应用于食品、医药、化妆品等行业中［５，４１４２］。
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