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1- 脱氧木E同糖 -5- 磷酸合成酶(DXS)及其编码基因
金蓉朱长青徐昌杰*

(浙江人学园艺系，农业部园艺植物生长发育与生物技术重点开放实验室，杭州1310029)

摘要 桔类物质是广泛分布于生物界的一类天然产物，也是重要生命物质。桔类物质通过

甲是戊酸(MVA)途径和 2-C- 甲基 -D- 赤藻糖醇 -4- 磷酸(MEP)途径合成，古细菌、真菌和动物及人

的梧类物质主要通过MVA途径合成，而多数真细菌(即通常而言的细菌)则利用 MEP途径。植物同

时拥有两种途径但分别定位于细胞质和质体。 1- 脱氧木嗣糖 -5- 磷酸合成酶(DXS)是 MEP途径的

第一个酶，也是该途径的关键调控位点。现从DXS 在 MEP途径中的作用、 DXS 结构、亚细胞定

位和酶活性、编码基因及突变体等方面对 DXS 进行全面阐述。拟南芥DXS基因插入突变体 clal

I发生白化， DXS基因表达与类胡萝卡素等桔类物质积累密切相关，在转基因生物体中过度表达DXS

可促进暗类物质合成。植物 DXS 具有典型的质体转运肤序列，决定了 DXS 的质体定位。完备的

DXS 活性分析体系为 DXS 抑制剂开发筛选等研究奠定良好基础。 DXS 由一至多个基因编码，随

生物种类而异，根据同源性，植物 DXS基因可分成两类。 DXS基因家族不同成员具有不同的表达

模式，但通常有一个成员在多种组织中广泛表达。

关键词 暗类物质;MEP 途径; DXS; 突变体;转基因

币自类物质(terpenoids)又称类异戊二烯化合物

(isoprenoids)，广泛分布于微生物、低等和高等植

物、动物以及人体中，在膜结构、化学还原、生

殖循环、生长调节、信号转导和防御中扮演了重要

角色[11。尽管结构和功能多种多样，几乎所有暗类物

质都起源于异戊烯基焦磷酸(IPP)或者它的异构体 3 ，

3- 二甲基丙烯基焦磷酸(DMAPP)。币E类物质的合成

途径有两种，其中 1- 脱氧木酬糖 -5- 磷酸合成酶

(DXS , DXPS)是其中一途径的关键酶，是单暗和双瞄

类芳香物质、类胡萝卡素(四市)、 VE 和叶绿素等重

要物质合成的关键调控位点。币E类物质是目前植物

次生代谢研究的热点之一，国内外研究者己对暗类物

质代谢概况或其中一类(如类胡萝卡素或芳香物质)的
代谢细节作了回顾[2-81 。本文着重对 DXS 参与的瞄

类物质合成途径、 DXS 的酶学和分子生物学特征等

进行综述。

1 蔽类物质是重要生命物质
币E类化合物是由异戊二烯为结构单位组成的天

然产物，可分为半丽、单暗、倍半醋、二丽、三

席、四临(类胡萝卡素)等，分别含有 1 、 2 、 3 、 4 、

6 、 8 个异戊二烯单位。半币吉、单席、倍半暗、

二秸通常具有挥发性。

到目前为止，从半ijili到高聚的橡胶，人们发现了

与世界接轨，用宝尔超纯水系统

4万多种古类化合物，且大部分在植物中发现[71。植物

市类物质功能繁多，首先它是植物生长发育的必需物

质，如 GAs ， ABA 和细胞分裂素这三类植物激素、

参与光合作用的叶绿素、类胡萝卡袁和质固自以及呼

吸作用所必需的泛眼和细胞膜结构完整性所必需的

植物凶醇等;其次，秸类物质在保障人体健康方面也

具重要意义， VA 和 VE 以及影响食物色彩、香昧和风

味(如苦味)的不少物质均是市类物质。币吉类物质具

有抗氧化活性，在人体中可起着延缓衰老和增强免疫

力的作用，其中不少暗类物质还具有药理活性，是中

药和天然植物药的主要有效成份，如抗肿瘤药紫杉

醇、抗茫药青菌素等[凡再次，挥发性帖类参与调

节植物和环境间的生态关系，与植物的抗病虫能力有
关[71。另外，对人畜致病菌或疤原虫的I陆类物质代谢

开展研究则有助于药物筛选和开发[6 ，91 。

2 蔽类物质生物合成途径
币E类物质生物合成有两种途径，分别因含有和不

含有甲琵戊酸(MVA)这‘中间产物而称为MVA途径

和非 MVA途径，后者因含有中间产物 2-C- 甲基 -D-
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赤藻糖醇 -4- 磷酸(MEP)也称为 MEP 途径。两途径

虽拥有共同中间产物 IPP 但最初底物、终产物以及关

键酶及亚细胞定位等均有所不同(图 1 、表1)[1 ， 2 ，6夕， 10] 。

MVA 途径首先在酵母和动物内发现，反应在细

胞质内进行，并长期以来被认为是 IPP 生物合成的唯

一途径，然而很多植物和微生物的嘀类物质生物合成

无法用 MVA途径解释。应用同位素标记，于上世纪

90 年代初在细菌和植物中先后发现了 MEP 途径，植

物 MEP 途径在质体中进行[6] (图 1) 。另外，有些瞄

类物质在线粒体中合成，其所需的 IPP 则从细胞质中

获取[61 。

植物MVA途径和MEP途径存在于两个不同的细

胞空间，但都有 IPP 生成。两途径的 IPP 是否存在

交换以及交换的细节一直是植物晤类物质代谢研究

的热点问题之一。应用 HMGR 抑制剂洛伐他汀和

DXR抑制剂麟肢霉素分别抑制 MVA途径和 MEP途

径，研究者们在证实两途径基本相互独立的同时，也

发现两途径间的 IPP 交换确实发生，因而，在一定程

l 细胞质!

…
体
…

-
粒
…

广
线
一

度上两途径的 IPP 合成具有相互补偿功能，这也是导

致植物 MEP 途径未能更早被发现的原因之一[6 ， 111 。

IPP 交换程度与植物种类、发育阶段和细胞类型等

因素有关，但通常程度很小(<1 %)[11]。通常认为，细

胞质和质体的 IPP 交换是双向的[6.lll，但 Laule 等[口]研

究表明， IPP 交换以从质体转运至细胞质为主，因为

洛伐他汀处理导致拟南芥凶醇含量下降的效应是暂

时的，在处理后 96 h 可得到恢复，而瞬肢霉素处理导

致的类胡萝卡素和叶绿素含量下降在处理后 96 h 不

能得到恢复。应用分离的菠菜叶绿体膜， Bick 等[口]

证实了叶绿体膜对 IPP 的透性是单向的，支持 IPP 从

质体向细胞质单向交换为主的观点。因而，类胡萝

卡素等商类物质主要来自 MEP 途径。

3 MEP途径的发现及 DXS在该途径中的

关键作用
秸类物质合成的 MVA途径早在 50 多年前被发

现，然而有不少证据支持第二种途径的存在，如同位

脂肪酸 一
体
一

-
质
一

乙酷辅酶 A

」丁」

乙田先辅酶 A

泛酿

• 
IPP 

• FPS 

FPP 一一+倍半暗类化合物
• SS 

革主烯

• 
三宿类化合物

葡萄糖

|糖酵解

•• 
丙酣酸 3-磷酸甘泊醒

• DXS 
DXP 
• DXR 

MEP 

+ 
.. .. 

____> IPP 唾-----+ DMAPP 

+ 
GPP-一+单蔽类化合物

GJW→二帝类化合物
• 叶绿素、 VE

PSY 

四蔽类化合物

(类胡萝卡素)

\降解

阿朴类胡萝卡素醒、

ABA 

图 1 植物恬类物质合成的 MVA途径和 MEP 途径口，2，俐。I

DMAPP: 3，于气 EP 毕丙烯J$;焦磷酸; DXP: 1- 脱氧木附糖 -5- 磷酸; DXR: 1- 脱氧木嗣糖 -5- 磷酸还l京异构酶; DXS: 1- 脱氧木酣糖 -5- 磷酸

合成酶; FPP: 法昵某焦磷酸; FPS: 法昵基焦磷酸合成酶; GGPP: 辘牛儿基辘牛儿基焦磷酸; GPP: 钱牛儿主主焦磷酸; HMGR: 3- 注墓 -3- 甲墓

j戈工瞅辅酶 A还原酶;IPP 异戊烯慕焦磷酸; MEP: 2-C- 币基 -D- 赤藻糖醇 -4- 磷酸; MVA: 甲起戊酸; PSY: 八氢番茄红素合成酶; SS: 盗烯

合成酶。

适用 T生命科学各研究领域的宝尔超纯水系统，使实验数据更逼真 Tel: 021-64040161 www,baolor,com 
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表 1 惦类物质合成的 MVA 途径和 MEP途径比较[1，2耐10]

MVA途径 MEP途径

生物体中存在 凸细菌 存在 不存在

状况 细菌(少数例外) 不存在 存在

少数细菌(黄褐粘球菌、绿丝菌) 存在 不存在

极少数细菌(链霉菌等) 存在 在在;

真自可 存在 不存在

植物(少数单细胞藻除外) 存在 {i在

少数单细胞藻(莱茵衣藻等) 不存在 存在

极少数单细胞藻(纤细眼虫) 存在 不存在

在原虫等部分原生动物 不存在 存在

动物( .些原生动物除外) 存在 不存在

人体 存在 不存在

合成途径细节 最初底物 乙曹先辅酶 A 丙酣酸和 3- 磷酸时油薛

所合成的主要市类物质 倍半惦(C15)和二临(C30) 异 1戈;烯(C5) 、单惦(C 1 0) 、

)(;(~，Ii (C20)和 V4的(C40)

亚细胞定位 细胞质 细胞质(细民j)、质体(植物)

关键调控位点 HMGR等 DXS 等

市类物质示例 半币吕 IPP MEP 、 IPP 、异戊二烯

单iþ，i二 中了橡烯、 S- 芳柿酵、月桂烯

fì" 、卡恼 巳伦西i[li桔烯、橙花叔酵、大根

香叶;烯、青菌素

)(J..哺 紫杉醉、 GAs

'.1陆 拧橡苦素、葫芦苦素、熊果酸、

皂试、胆固醉、植物凶醉、麦

角固醉

四临(类胡萝←素)

其他

素标记表明MVA主要用于倍半秸和自醇合成而不能

有效用于植物类胡萝卡素、单脑和双商合成;HMGR

抑制剂洛伐他汀可显著抑制植物面醇合成而对类胡

萝卡素和叶绿素等的合成几乎没有影响;纯化的植物

叶绿体或大肠杆菌不能有效利用 MVA 合成市类物

质，也检测不到 HMGR 活性[匀。然而，新途径的具体

细节一直难以阐明。直到上世纪 80 年代未，经过复

杂的同位素标记实验，先后在细菌和植物中证实丙酣

酸和3-磷酸甘油醒是新途径的最初底物，随后在大肠

杆菌等生物中检测到可利用该两底物合成 DXP 的活

性(DXS 活性)[2] 。

DXS 催化的反应需要焦磷酸硫肢素(TPP)作为

辅因子，这一点与丙嗣酸脱竣酶 El 亚基和转酣酶具

有相似性，基于这一事实， Spreng町等问推测三者之

间存在共同保守序列，他们在 1996 年公布的大肠杆

菌基因组序列中搜索获得一个候选基因，通过原核表

达等手段证实所得基因就是DXS基因，并发现同源基

因在一些细菌、单细胞藻和拟南芥中存在。几乎与

此同时， Lois 等[归]根据原核生物负责同一代谢的多个

基因组成操纵子的特性，在大肠杆菌 ispA(法尼基焦

与世界接轨，用宝尔超纯水系统

类胡萝卡王三

橡胶

磷酸合成酶基因)侧翼发现并鉴定了 DXS 基因。

拟南芥和薄荷是最早分离 DXS基因的植物。在

研究光合作用相关基因时，研究者们筛选出表现白化

症状的拟南开T-DNA插入突变体clal-1 ， Mandel等问

发现该突变体不能正常积累光合色素，他们继而分离

了被突变的基因并发现对应的正常基因所编码的蛋

白质参与叶绿体发育但具体功能当时尚不清楚。

在大肠杆菌DXS基因发现之后，基于同源性和原核表

达结果， Lois 等[15]指出拟南芥 CLA1 就是 DXS 基因。

同年， Lange 等[17]从胡椒薄荷中分离了该基因。

来自多方面的证据表明 ， DXS基因在 MEP途径

中起着关键作用。上文己述，应用 T-DNA 插入技术

使DXS基因发生严重突变导致 clal-} 拟南芥表现自

化症状[1飞另外，研究表明， chs5 和 lvr111 拟南芥

突变体不同程度的自化症状也是由于 DXS 基因点突

变(分别在 627位和 306位发生突变，均是天冬氨酸突

变成天冬酷肢)所致[18， 19]。另一方面，过度表达该基

因的拟南芥植株中类胡萝卡素、 VE， ABA和 GAs 等

商类物质含量显著上升[却]0 DXS 基因表达与番茄和

油棕果实类胡萝卡素含量表现密切的正相关性[21 ，22] 0 

Tel: 021-64040161 www.baolor.com 
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金 蓉等: 1- 脱氧木酬糖 -5- 磷酸合成酶(DXS)及其编码基因

导入大肠杆菌DXS的转基因番茄果实中类胡萝卡素含

量提高 60%[叫，导入同一基因的转基因马铃薯块茎中

类胡萝卡素和l玉米素核昔含量分别提高l{音和5倍I24] ，

导入拟南芥 DXS 的转基因宽叶熏衣草叶片和花中香

精油含量分别提高1.0-3.6 {育和 0.1 -0.7 倍[川。在大

肠杆菌中表达欧文氏菌类胡萝卡素合成基因可促进

类胡萝卡素积累，但若同时表达DXS基因则可取得更

为显著的效果 [26] 。

4 DXS 的结构、亚细胞定位与酶活性测
....... 
足

基于 DXS 墓因序列信息，可以推测 DXS 的结构

和酶学特性。不同生物的 DXS 大小不同，对文献和

GenBank 中的部分信息调查表明，多数细菌和原核藻

类聚球藻的 DXS 由 619-656 个氨基酸组成，但结核

杆菌 DXS2 只包含 536 个氨基酸，是由于其编码基网

中有一处插入突变所致I口Z刀吓7

衣藻 DXS 由 69引1-刁73到8 个氯基酸组成， {且拟南芥 DXS2

只包含 628 个氨基酸[11] 序列比较表明并不是由于某

一段序列缺失所致;在原虫DXS(GenBank AF111814) 

由 1 205 个氨基酸组成。植物 DXS 的前 30-60 个左

右氨基酸残革是质体转运肤，该部分序列在细菌和聚

球藻等原核哇物的 DXS 中并不存在I 门，28] 0 

不同生物的 DXS 具有共同的保守区，均存在与

TPP 结合的结构域， Fl与植物转酣酶和内酣酸脱氢酶

El 亚基有着高度的同源性[3，1ω8，29] 。最近， Xiang 等[川

成功获得耐辐射奇球菌 DXS 结晶，研究结果表明

DXS 以二聚体形式存在，两个单体并行排列。在二

级结构上， DXS 与植物转酬酶和丙酣酸脱氢酶E1亚

基明显不同， DXS的结构域 I 位居同一单体的结构域

II 和III之 l二，活性中心在同一单体中形成;而在转酣

酶和丙酣酸脱氢酶中，结构域 I 位居另一单体的结构

域 II 和1II之卜，活性中心在两个单体间形成。同时，

辅酶 TPP、底物丙酣酸和底物磷酸甘油醒结合部位

的结构细节和I关键氨基酸残基也得到揭示I沙]。

植物DXS 的N端存在质体转运肤意味着该蛋白

质尽管由核基因编码但却定位于质体。这已得到多

方面研究的证实[山1 ，30] 0 近来 Krushkal 等[28]进一步

的研究表明 DXS 定位于质体的类囊体中。细菌DXS

无转运肤序列，存在细胞质中。症原虫 DXS 存在于

端复胞器中 [9] 。

酶活性测定对于 DXS 研究十分重要，目前己有

多种方法可供使用。早期研究大多采用放射化学

709 

法[H， lE17]，由于应用同1~[素标记底物，反应比较灵敏，

但对试剂、仪器和操作有较高要求。 Kuzuyama 等[31]

先将反应生成的 DXP在碱性磷酸酣酶催化下脱磷转

变成 1- 脱氧木酣糖(DX)，然后应用 HPLC 偶联示差

检测器进行分析，缺点是检测灵敏度相对较低。

Altincicek 等[32]采用 DXR 偶联的方法将 DXS 催化所

生成的 DXP 转化为 MEP，根据这 A转化过程需要消

耗 NADPH 的原理，应用分光光度法测定 NADPH 的

消耗量从而得出 DXP 的合成量以及 DXS 活性。这

→方法最大的缺点在于 DXR 尚未商业化生产，且不

易制备。类似地， Xiang 等[29]采用乳酸脱氢酶将反应

余 F的丙酣酸转化为乳酸，根据这-过程消耗NADH

的原理应用分光光度法测定 DXS 1击性。这 )i法的

缺点是当酶活性较低时，反应前后底物浓度变化较小，

误差不易控制。相比之 f ， Querol 等问提出的荧光

比色法比较理想，既具有放射化学法的高灵敏度，对

仪器、试剂和操作的要求也相对较低，适于对大量

样品进行测定。该方法基于 1- 脱氧糖类与 3 ，5- 二氨

基苯甲酸在酸性介质中反应形成具强荧光的唾那陡

衍生物的原理对 DXS 活性进行测在。类似地，应用

2- 氨基苯甲酸进行荧光衍生化， Han 等[34]建立了适于

DXS 活性测定的荧光 HPLC 法。

5 DXS基因分离与表达特性

继大肠杆菌和拟南芥之后，多种微生物和植物

DXS基因研究己见报道(表 2)。同时，在 GenBank 中

进行 BLAST，发现己分离 DXS 基因的微生物还有与

植物根瘤发生有关的自宿中华根瘤曲和百脉根根瘤

菌、用于环境污染治理的欧洲亚硝化单胞菌以及人

畜致病菌鲍氏志贺菌、霍乱弧菌、鼠伤寒沙门氏

菌、鼠疫杆菌、猪布鲁氏杆菌等;己登录 DXS 基因

的植物包括主米、金资1草、黄水仙、黄花富、夏

侧金盏花、曼地亚红豆杉和巴西橡胶等。基于植物

DXS保守区序列，我们从甜椅中分离了 DXScDNA片

段并建立了实时PCR基因表达定量体系，旨在分析柑

桔种类和品种问类胡萝卡素含量存在巨大差异[35]的

原因。

有些生物的 DXS 由单基因编码，而另一些生物

中则存在 2 个或多个 DXS 基因家族成员。大肠杆

菌[14，町、在原虫[9]、莱茵衣藻[41]和番茄[21]只拥有一

个 DXS 基因，而结核杆菌[27]、英膜红细菌[3飞天蓝

链毒菌[39]以及百宿[46]均包含 2 个基因，银子f于巾己经发

现 2 个基因[49301，油棕至少有 2 个基因[22]，拟南芥[11]

适用 j'生命科学各研究领域的宝尔超纯水系统，使实验数据更逼真 Tel: 021-64040161 www ,baolor.com 
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表 2 己分离DXS 基因的部分生物

生物 种名 才使 ] 名 文献

细雨 大)炀杆 1*1 Escherichia coli [14 ,15] 

fitI 核杆 IW Mycobacterium tuberculosis [27] 

IfJj才辐射菌 Deinococcus radiodurans [29] 

链在;11\1 Streptomyces sp. [31] 

绿瞅杆菌 Pseudomona.\' aeruginosα [32] 

根用;仅中1 际l Agrobacterium tumefaciens [36] 

~膜吉I 细际| Rhodobacter capsulatus [37] 

枯草芽ft时rr局 Bacillus subtilis [38] 

kilii 链'lifill' i Streptomyces coelicolor [39] 

动吻 Ji" fl以虫 Plasmodium falciparum [9] 

藻类 聚f求 i策 Synechococcus leopoliensis [40] 

*凶衣藻 Chlamydomonas reinhardtii [41] 

高等植物拟 l十J 芥 Arabidopsis thaliana [15 ,16, 
42] 

胡椒溥荷 几lentha piperita [17] 

高二圳i Lycopersicon esculentum [21] 

油 f;ì， Elaeis guineensis [22] 

辣椒 Capsicum annuum [30] 

长在花 Catharanthus roseus [43] 

水稻 。?可za sαtiva [44] 

ì~'， ljlj Morinda citrifolia [45] 

11 ~甘 几1edicago truncatula [461 

万寿菊 Tagetes erecta [47] 

百H1正J Stevia rebaudiana [48] 

创作 Ginkgo biloba [49 ,50] 

和水稻1441均拥有 3 个基因。根据 Southern 杂交结果，

Han 等[451推测诺丽可能至少有 4 个基因，但在

GenBank 中日前只找到 1 个 DXS 序列。

根据推导的氨基酸序列对目前GenBank中己登

录的全长 DXS 基因(水稻 DXS3 例外，接近全长)进行

系统发育分析，结果表明，生物 DXS 基因可分为细菌

和植物两大类，每 4大类可各分为 3 哑类(图 2)。原

核藻类聚球藻归于细菌 II类，而真核牛物莱茵衣藻则

与拟南芥DXS3 和水稻 DXS3 聚为植物III类。疤原虫

与细菌 DXS 聚为细菌 11 类，日音机在巨原虫的 DXS 可能

最初源于某一细菌。水稻 3 个 DXS 基因分别属于植

物 I 类、植物 H 类和植物III类，拟南芥 DXSl 和

DXS2 同属植物 II 类，而 DXS3 则属植物III类。植物

DXS 基因分为两类的结果也见先前报道[ZM61，而上文

聚类分析结果表明植物DXS可分为 3 亚类，暗示有着

不同的进化起源。

由于类胡萝卡亲是 MEP 途径的主要商类物质，

植物 DXS 基因往往在叶片和积累类胡萝卡素的果实

中表达较强，但在其他多种组织中也有弱的表

达[川2.30]。拟南开 DXSJ(CLAl)在叶片等光合组织和

根等非光合组织中均f 泛表达，尤其在幼苗和芽等幼

综述.

嫩组织中的表达较强阳，相比之 f， DXS2 和 DXS3 分

别只在幼果和根中有较弱的表达，且两基因是否编码

有功能的 DXS 尚不得而知[门] 0 水稻黄化叶片中以

DXS2 的丰度最高，比 DXSl 和 DXS3 高出 20 倍，日

光和紫外线可分别使叶片 DXSl 和 DXS3 丰度上升 2

{音和 8 倍[叫。百宿 DXSl 在根之外的各种发育组织

中表达较强，而 DXS2 则主要在安菌恨真南感染的根

组织中表达[46] 。银杳 DXS 1 :(t:根、茎、叶、果皮

和种子中均有表达，且受甲基莱莉酸和IL田先水杨酸等

物质诱导，其表达水平与银杏内醋的积累里现正相关

性1491，而银杏 DXS2 则只在恨中表达，口j 能与根银杏

内醋积累特异相关[50] 。油棕 DXSl 手IJDXS2 分别在111

片和果实中表达[川。

6 小结与展望
随着研究的深入，币吉类物质在生物体生在和生长

发育过程中的必要作用以戊对人休疾病治疗和保健

的重要性逐渐为人们所认识。而类 MEP途径的发现

及其首个关键酶 DXS 的研究虽仅有 10 余年历史，但

已取得了瞩目的成就。 MEP途径在不同生物中的分

布情况已经阎明(表 1)，包括模式生物在内的多种生

物 DXS 基因己经分离(表匀，其表达特性也得到了较

系统的研究。 DXS 基因成功f\Y.)lJ于植物和微生物遗

传转化的工作也取得进展，既阐明了其因功能，也获

得了一些有应用前景的转墓园种质。 DXS 检测体系

己较为完善，为 DXS 特性研究的开展以及 DXS 抑制

剂的开发筛选并用于疾病泊疗奠定了良好基础 [6，9， 32] 。

DXS 在不同生物中由不同数 H 的基因l所编码，

其内在原因尚未见报道。多数植物，尤其是多年生

植物 DXS 研究尚十分薄弱，编码王在因大多尚未分离，

成员数及表达模式尚待阐明，而柑桔等不少多年牛伞柏

物的果实却是临类物质的丰富来源，是人们摄取帖类

物质的主要途径之一18 ， 35] 。借鉴模式柏物研究成果，

了解和评价经济植物果实中暗类物质含量及其生物

活性，研究暗类物质生物合成途径及其调控机制，并

应用基因工程技术对市类物质代谢途径进行遗传改

良，从而在特定时间特定组织中，大量富集与人类健

康有关的i陆类等生物活性物质，已成为现今植物次生

代谢研究的一个热点。

植物DXS与古类物质代谢研究比较集中于类胡

萝卡京方面 [18 ，21-川6，47] 探讨 DXS 与挥发性商类、三

暗类、 ABA 和 GAs 等物质合成关系的研究相对缺

乏。同时， DXP 也是 VB1 和 VB6 等非临类物质合成的

与世界接轨，用韦尔超纯水系统 T巳1: 021-64040161 www.baolor.com 
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图 2 不同生物DXS 基因的系统发育分析

l:7J寿菊 DXS(AF25 1 020 , GenBank 编号，下|司); 2: 胡椒薄荷 DXS(AFOI9383); 3: 金鱼草 DXS(AAW28999); 4: 曼地亚红豆杉 DXS

(AY505129); 5 很舒 DXSl(AY494185); 6: 水稻 DXS2(NM一001065621); 7: 黄水仙 DXS(CAC08458); 8: 百稻 DXS2(AJ430048); 9: 巴西

橡胶 DXS(ABFI8929); 10: 耐菊 DXS(AJ429232); 11: 诺 mi DXS(AAL32062); 12: 长春花 DXS(AJOI1840); 13: 夏侧余盏花 DXS(EF043284);

14: 银杏 DXS2(AY505128); 15 穿心莲 DXS(AY254390); 16: 黄花高 DXS(AAD56390); 17: 首稽 DXSl(AJ430047); 18: 油棕 DXSl

(AY583783); 19: 辣椒 DXS(YI5782); 20: 番茄 DXS(AFI43812); 21 水稻 DXSl(NM_001062059); 22: 玉米 DXS(EF507248); 23: 拟南芥

DXS2(NM_180289); 24: 拟!何芥 DXSl(U27099); 25: 芫菁 DXS(ABE60813); 26: 莱茵衣藻 DXS(CAA07554); 27: 拟 I书芥 DXS3(NM_121 176); 

28: 水稻 DXS3( 由 BAD67657 、 EAZ35798 和 BAF18687 合并而来); 29: 绿服杆陆 DXS(AF282878); 30: 霍乱孤菌 DXS(EAY 40906); 31: 

鼠疫杆商 DXS(AAM84589); 32: 鼠伤寒沙门氏菌 DXS(AAL1 9376); 33: 鲍氏志贺菌 DXS(ABB65027); 34: 大肠杆商 DXS(AF035440); 35: 

症尿虫 DXS(AFII1814); 36: 耐辐射菌 DXS(AAFII042); 37: 结核杆菌 DXSl(CAAI5764); 38: 结核杆菌 DXS2 1271 ; 39: 天蓝链霉菌 DXS2

(Q8CJP7); 40: 链霉前 DXS(AB026631); 41: 天蓝链霉菌 DXSl(Q9X7W3); 42 枯草芽抱杆菌 DXS(P54523); 43: 聚球藻 DXS(Q9R6S7); 44: 

猪布鲁氏杆菌 DXS(NP_697464); 45: 根癌农杆菌 DXS(DQ865263); 46: 英红膜细菌 DXSl(P26242); 47: 英红膜细雨i DXS2 1371 0 

前体[1430]，但相关研究相当有限。加强这些方面的研

究，有利于更系统全面地阐述植物市类代谢细节及其

机制，进而为暗类物质合成的调控研究作出贡献。
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t-Deoxy-D-Xylulose 5-Phosphate Synthase (DXS) and Its Encoding Genes 

Rong Jin, Chang-Qing Zhu, Chang-Jie Xu* 

(Department of Horticulture; The Sωte Agriculture Ministry Laboratoη of Horticultural Plant Growth, Development & 

Biotechnology, Zhejiang Universi秒" Hangzhou 310029, China) 

Abstract Terpenoids, also known as isoprenoids, are a class of natural products widely present in various 

organisms and play key roles in life. Terpenoids are biosynthesized from mevalonate (MVA) or 2-C-methyl-D

erythrito14-phosphate (MEP) pathway, as found in archaebacteria, fungi , animals and human for the former path

way and in most eubacteria, commonly referred as bacteria, for the latter one. Both pathways exist in plants but 

locate in cytosol and plastids, respectively. l-deoxy-D-xylulose 5-phosphate synthase (DXS) is the first and key 

regulatory enzyme for MEP pathway. The importance of DXS in MEP pathway as well as structure, sub-cellular 

loca1ization, enzyme activity analysis of DXS protein and DXS genes and mutants were reviewed. Arabidopsis T

DNA mutant clal-l with disrupted DXS displays albino phenotype. Accumulation of terpenoids including caro

tenoids was well correlated with DXS mRNA abundance, and the accumulation can be promoted by overexpressing 

DXS in transgenic organisms. Typical plastid transit peptide sequence, responsible for plastid localization of the 

protein, was observed in plant DXS. Various techniques were established for enzyme activity analysis of DXS , 

which contribute to development and screening of DXS inhibitors. DXS was encoded by a single gene or a small 

gene family , variable among species. Plant DXS can be sorted into two classes based on homology analysis of 

protein sequences. Differential expression pattems were observed for DXS members, and generally one of them 

were widely expressed in various tissues. 

Key words te甲enoids; MEP pathway; DXS; mutant; transgene 
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