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摘  要 : 紫杉醇是一种从红豆杉植物中提取的具有显著抗癌效果的萜类化合物，但在红豆杉中含量很低，难

以满足日益增长的临床需求。近年来，利用合成生物学技术建立新的紫杉醇来源途径已成为研究热点。目前，

紫杉醇合成相关酶基因大部分已被克隆和鉴定，但其中羟化酶基因的发现与应用仍是目前研究的热点和难点。

本文对紫杉醇生物合成途径研究进展进行了综述，对其中羟化酶的克隆及功能研究体系进行了重点深入分析，

最后探讨了本领域未来的研究方向并对其前景进行展望，以期为紫杉醇合成途径中未知羟化步骤的羟化酶基因

克隆，以及利用合成生物学技术实现紫杉醇的大量生产提供依据。 
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Abstract:  Taxol is a secondary metabolite with prominent anti-tumor activity, but the yield cannot meet the growing 

clinical demand due to lower content in yew. Now, most enzyme genes involved in taxol biosynthesis have been cloned and 
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identified, so that obtaining this drug by using synthetic biology method has become a hotspot in recent years. However, 

most hydroxylases involved in taxol biosynthetic pathway have not been explored. Here, we reviewed the progress on the 

biosynthesis pathway of taxol, especially concerning hydroxylase. The future research areas of taxol biosynthesis through 

synthetic biology were also discussed to provide basis for the discovery of uncharacterized hydroxylase genes and the mass 

taxol production by synthetic biology technology. 

Keywords:  taxol, biosynthesis, hydroxylase, research progress 

紫杉醇是从红豆杉中分离得到的一种萜类

化合物，能促进微管形成和稳定，并阻止其解

聚，从而达到阻止癌细胞分裂的目的，对乳腺

癌、卵巢癌、黑色素瘤等都具有明显疗效[1]，市

场供需矛盾突出。紫杉醇在红豆杉树皮中的含

量最高，也仅为万分之六左右，天然提取导致

了红豆杉资源的毁灭性破坏。因此，人们一直

在致力于开发获取紫杉醇的新途径。目前，化

学合成、化学半合成、植物细胞大规模培养法、

内生真菌合成等新途径的探索都相继展开。其

中，化学合成途径较早打通，但因其步骤多且

收率低没有进一步商业化意义；而化学半合成

是以红豆杉枝叶中的 10-去乙酰基巴卡亭Ⅲ、巴

卡亭Ⅲ等前体通过化学合成得到紫杉醇，由于

该途径的本质依然要依赖红豆杉资源，其发展

同样受限；红豆杉细胞大规模培养和内生真菌

发酵生产紫杉醇是人们一直致力于取得突破的

途径，但仍然未取得重大突破。 

随着代谢工程尤其是合成生物学新技术的

蓬勃发展，青蒿素、人参皂甙等重要天然产物

已成功实现异源大量合成[2-3]。Ajikumar 等[4]通

过多功能模块优化手段在大肠杆菌中实现了紫

杉醇重要前体紫杉二烯的高量表达，将利用合

成生物学技术大量生产紫杉醇新途径的实现推

进了一大步。同时指出紫杉二烯以后的有效羟

化反应的解析是当今的研究难点，这也是限制

利用合成生物学方式大量生产紫杉醇的瓶颈问

题。随着紫杉醇合成途径中相关羟化酶基因的

克隆与鉴定，利用合成生物学生产紫杉醇有望

取得突破。 

本文对紫杉醇合成途径进行了综述，并对

其中羟化酶的克隆及功能研究进行了深入探

讨，以期为紫杉醇合成途径中紫杉二烯后续的

相关羟化酶基因克隆，以及利用合成生物学技

术实现紫杉醇的大量生产提供依据。 

1  紫杉醇生物合成途径 

红豆杉中紫杉醇的生物合成途径分为 3 个

部分 (图 1)：一是合成萜类化合物的通用前体

异戊烯焦磷酸  ( I P P )  和甲基丙烯基焦磷酸 

(DMAPP)；二是以 GGPPS 为起点经过约 20 步

酶促反应合成紫杉醇前体 10-去乙酰基巴卡亭

Ⅲ (10-deacety baccatin )Ⅲ  或巴卡亭Ⅲ (Baccatin 

)Ⅲ ；三是 C-13苯基异丝氨酸侧链组装至巴卡亭

Ⅲ形成紫杉醇。以上 3 个部分中，第一部分和

第三部分的合成过程及相关酶已基本解析，第

二部分的具体过程还未完全清楚。第一部分中，

IPP和 DMAPP通常可认为是由位于质体的非甲

羟戊酸途径  (2 -C-甲基 -D-赤藓醇 -4-磷酸，

2-C-methyl-D-eythritol-4-phosphate, MEP) 和位

于胞质中的甲羟戊酸  (又名甲瓦龙酸，

mevalonic acid, MVA) 途径合成[5]。但对于紫杉

醇合成前体的来源还没有定论，仅有用上述 2

条途径抑制剂分别处理红豆杉细胞后紫杉醇合 
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图 1  紫杉醇生物合成途径[15,18] 

Fig. 1  Taxol biosynthetic pathway[15,18]. TASY: taxadiene synthase; T5αH: cytochrome P450 taxadiene-5α- 
hydroxylase; T13αH: taxoid 13α-hydroxylase; TDAT: taxadiene-5α-ol-o-acetyl transferase; T10βH: taxoid 
10β-hydroxylase; DBT: 2α-O-benzoyl transferase; DBAT: 10-deacetyl-baccatin III-10-O-acetyl transferase; BAPT: 
C-13-phenylpropanoyl-CoA transferase; PAM: phenylalanine aminomutase; DBTNBT: 3’-N-debenzoyl-2’-deoxytaxol 
N-benzoyl transferase. 
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成均受到抑制的报道[6-7]。MEP 和 MVA 途径中

的所有基因在植物中都已被克隆得到。第三部

分中，C-13 苯基异丝氨酸侧链起源、侧链的连

结次序和方式、组装至巴卡亭Ⅲ形成紫杉醇的路

径都已清楚，绝大部分相关酶也已被克隆[8-12]。

此外，紫杉醇手性侧链合成和紫杉醇的半合成

技术已非常成熟[13]。第二部分中，首先是 GGPP

在紫杉二烯合成酶催化下环化形成紫杉醇的三

环二萜骨架结构紫杉 4(5), 11(12) 二烯，接着在

C1、C2、C4、C5、C7、C9、C10 和 C13 位发

生羟基化，羟基上再进行酰基化、酮基化，以

及形成环氧丙烷，最终形成巴卡亭Ⅲ[14]。 

但紫杉醇的生物合成是一个复杂的代谢网

络而非线性途径，第二部分反应中的酶仅有部

分已克隆，而且上述 8 个羟化位点的反应次序

以及参与酶的底物特异性仍不明确[15]。现在比

较清楚的是首先在 C5 位上由细胞色素 P450 单

加氧酶催化引入羟基，并发生丙烯基重排，生

成紫杉-4(20),11(12)-二烯-5α-醇[16]，接着有两种

推测反应的报道：一是此萜烯中间体在 5α羟基

上发生乙酰化反应形成乙酸紫杉-4(20),11(12)-

二烯-5α-酯，再在 10 位上发生羟化；二是此萜

烯中间体在 13 位上发生羟化。对于其他位点

C1、C2、C4、C7、C9 位发生的羟基化作用，

4,5-环氧丙烷环的形成，C2、C5、C10位羟基上

的酰基化和 C9位的酮基化，以及因中间产物在

细胞器之间运输而被暂时酰基化和去酰基化反

应发生的顺序尚不明确[17-18]。且有三步反应 C1

位、C4 位和 C9 位的羟化酶基因至今尚未见报

道[19]。因此，紫杉醇生物合成途径中的细胞色

素 P450羟化酶的进一步研究，将有助于利用合

成生物学手段大量获得紫杉醇的实现。 

2  紫杉醇生物合成相关的羟化酶的鉴定

及特征分析 

细胞色素 P450 (Cytochrome P450，P450s) 

是一类在动物、植物、细菌及真菌中拥有广泛

功能的含有血红素的氧化酶类，其还原型与 CO

结合后在波长 450 nm处有最大吸收峰，因此命名

为细胞色素 P450。P450 自 1969 年首次发现至

今，已有超过 69 000篇关于其研究的文章发表，

1 091个不同家族的基因被挖掘。细胞色素 P450

在植物体内主要有两大功能：参与次级代谢物 

(萜类、植物激素、甾醇、黄酮等) 的生物合成；

降解外源有毒物质如农药、除草剂等[20-22]。 

紫杉醇合成过程中，其母核紫杉二烯需经 8

个碳位的有效羟化，分别是 C1 位、C2 位、C4

位、C5 位、C7 位、C9 位、C10 位、C13 位，

其中部分碳位的羟化酶基因已被克隆验证。

Eisenreich 等 [23]证实紫杉烷环上的所有羟基化

反应均由依赖细胞色素 P450的单加氧酶类催化

完成。本文对这些羟化酶基因的克隆及功能研

究进行了综述，以期为新的羟化酶基因的挖掘

提供依据。 

2.1  紫杉烷 5α-羟化酶 

Jennewein等[24]基于 PERF模体、血红素结

合元件、必有半胱氨酸等保守特征，采用同源

克隆的方法从诱导过的红豆杉细胞文库中得到

候选基因，并在酿酒酵母 WAT11菌株中异源表

达进行功能研究。WAT11 菌株拥有 1 个来源于

拟南芥的 CPR基因，完善了电子传递系统，可

使植物 P450高效表达并具有好的催化活性。通

过体内饲喂的方法添加系列外源底物研究酶活

性，发现只有两种紫杉烯异构体底物转化成了
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极性化合物，90%以上产物是 5α-羟基-紫杉二

烯。紫杉烷-5α-羟基化酶在紫杉醇母核骨架 C5

位置特异性地加入一个羟基，同时催化 C4(5) 

的双键转移到 C4(20) 位置上，从而将紫杉-4(5), 

11(12)-二烯羟化为 5α-羟基-紫杉-4(20),11(12)-

二烯。 

2.2  紫杉烷 10β-羟化酶与紫杉烷 13α-羟化酶 

由于反向基因克隆获取 P450基因的可行性

有限，研究者们利用诱导处理的红豆杉细胞为

材料，发展了一种基于 mRNA反转录 PCR差异

显示  (DD-RT-PCR) 的方法，得到了 13 个与

P450相关的特定全长序列[25]。将这些基因在酵

母中异源表达，结合原位分光光度法和体内饲

喂紫杉烷类底物来研究酶活性，成功发掘了系

列紫杉类代谢酶以及一个紫杉烷 10β-羟化酶。

在紫杉烷 10β-羟化酶的研究中，候选基因酵母

表达后饲喂 5α-乙酰氧基-紫杉-4(20),11(12)-二

烯，10β-羟化酶能将其转化为 5α-乙酰氧基-10β-

羟基-紫杉-4(20),11(12)-二烯。 

采取同样的方法，酵母异源表达并未成功

筛选出紫杉烷 13α-羟化酶。研究者们改用草地

夜蛾杆状病毒系统表达，以 5α-羟基-紫杉二烯

及其乙酸酯为饲喂底物，据相应的重组酶催化

产品的色谱及光谱学特性成功鉴定到一个紫杉

烷 13α-羟化酶基因。该酶具有高度的区域特异

性和立体结构特异性，只催化 5α-羟基-紫杉- 

4(20),11(12)-二烯反应生成 5α,13α-二羟基-紫杉- 

4(20),11(12)-二烯[26]。 

2.3  紫杉烷 2α-羟化酶和紫杉烷 7β-羟化酶 

由于羟化顺序尚未精确鉴定，使得紫杉醇

生物合成中间羟化步骤难以解析，同时，高度

官能团化的紫杉烷底物较难获取，阻碍了羟化

酶的研究进展。研究者选用支流紫杉烷作为替

代底物，如紫杉素 (5α, 9α, 10β, 13α-四乙酰氧基-

紫杉-4(20),11(12)-二烯)，用以研究紫杉烷 2α-

羟化酶和紫杉烷 7β-羟化酶，具体研究方法类

5α-羟化酶的研究体系[27-28]。 

紫杉烷 2α-羟化酶和紫杉烷 7β-羟化酶两者

都能利用紫杉素作为底物，而且能互相将各自的

羟基化物氧化，获得同一个产物 2α, 7β-二羟基-

紫杉素。 

2.4  紫杉烷 9α-羟化酶 

紫杉烷 9α-羟化酶候选基因曾在酵母中表

达并以 5a-乙酰氧基-紫杉-4(20),11(12)-二烯为

底物进行研究，但产物 NMR检测并未得阳性结

果，当时认为是产物合成不足所致，也有可能

是表达体系不当或者酶底物特异性较高 (底物

使用不准确) 等原因。Dai等[29]发现银杏悬浮细

胞可催化 2α, 5α,10β, 14β-四乙酰氧基 -紫杉 - 

4(20),11(12)-二烯 (Sinenxan A，缩写 SIA) 形成

9α-羟基-SIA。2013年，Zhang等[30]从银杏转录

组中找到候选基因 (KF773141)，体外表达蛋白

并以 SIA 为底物成功验证出该酶具有上述的

C-9位羟化活性，该基因全长 1 458 bp，编码 485

个氨基酸，蛋白分子量 54.841 9 kDa，拥有细胞

色素 P450典型保守特征。 

2.5  紫杉烷 14β-羟化酶 

Jennewein 等[31]克隆验证的紫杉烷 14β-羟

化酶能使 5α-乙酰氧基 -10β-羟基 -紫杉 - 

4(20),11(12)-二烯转化生成 5α-乙酰氧基 - 

10β,14β-二羟 -紫杉 -4(20),11(12)-二烯，但对

5α,13α-二羟基 -紫杉 -4(20),11(12)-二烯没有作

用。紫杉烷 14β-羟化酶基因在红豆杉诱导 cDNA
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文库中丰度较高 (1.5‰)，考虑到在紫杉烷的结

构中，14 位并没有被氧化，因此，推断该酶并

未参与紫杉醇生物合成，但参与紫杉烷类的支

路合成途径，作用于早期代谢分支流向 14β-羟

基-紫杉烷 (如云南紫杉烷 C)，而这类紫杉烷在

红豆杉细胞紫杉烷提取物中占主要成分，抑制

该酶活性或许可以增加紫杉醇代谢流。 

综上可以看出，紫杉醇生物合成过程中的

羟化酶研究已取得一些进展，已克隆了 5位、2

位、7 位、10 位、13 位羟化酶基因，同时建立

了体外表达细胞色素 P450中的氧化酶并实现相

应底物的不同位点的羟基化的研究体系，为进

一步研究这些羟化酶的羟化顺序及对应的特异

性羟化酶打下了基础，同时为进一步挖掘新的

羟化酶提供了线索。但目前 GenBank 中登录的

紫杉烷羟化酶全长基因有 18 个，催化 C5 位的

羟化酶有 4 个，C2 位的 2 个，C7 位的 4 个，

C10位的 4个，C13位的 4个，但上述催化同一

位点的羟化酶中哪个效率最高，未见系统研究。

另外，关于紫杉醇合成过程中羟化酶基因的作

用顺序，比较肯定的是在紫杉二烯形成之后，首

先 C5位进行羟化，之后的顺序仅 Wheeler等[32]

根据红豆杉细胞内合成的紫杉烷的数量，推测

紫杉烷母核发生羟化的可能顺序是 C10，接着是

C2和 C9，之后是 C13，最后是 C7和 C1。因此，

除C5位紫杉二烯羟化在其他各位点羟化之前已

确定外，其他位点的羟化顺序及对应的特异性

羟化酶尚不清楚，有待进一步研究，而获得全

面的羟化酶序列是开展此研究的前提。 

2.6  紫杉醇生物合成相关的 P450 羟化酶特

征分析 

本课题组前期利用 RNA-seq 技术对红豆杉

细胞进行转录组测序分析，共发现了 266 个细

胞色素 P450酶基因序列，大部分植物中独有的

CYP 亚家族均有发现。为从中筛选挖掘新的候

选羟化酶，对已克隆的 C2、C5、C7、C10 和

C13位羟化酶特征进行了分析，发现这些羟化酶

基因均存在细胞色素 P450 典型保守特征 (表

1)，如：分子量约 54–57 kDa，血红素结合域 PFG 

(第 420 个氨基酸左右 )，氧化还原结合模体

PERF或 PSRF (第 410个氨基酸左右)，必有半

胱氨酸C (第 440个氨基酸)，EXXR盐桥 (第 360

个氨基酸左右)。据此，对 266 个片段进行亚家

族分类，共发现归属于 CYP716和 CYP725亚家

族的基因片段共有 35个，包括了 GenBank中登

录的 18个全长基因及 17个未知功能的 CYP450

家族基因，为筛选紫杉醇母核有效羟化位点的

特异羟化酶基因打下了基础。 

 
表 1  已知紫杉烷羟化酶的保守特征 

Table 1  The conservative feature of known taxane hydroxylase 

Enzymes Molecular weight (kDa) PFG EXXR PSRF C 

2α-Hydroxylase 55.652 2 433 362 416 441 

5α-Hydroxylase 56.557 5 437 366 420 445 

7β-Hydroxylase 56.323 7 438 367 421 446 

10β-Hydroxylase 56.690 6 435 364 418 443 

13α-Hydroxylase 54.653 2 423 352 406 431 

PTG: heme binding domain; EXXR: salt bridge; PSR: redox binding motif; C: cysteine. 
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3  P450 羟化酶功能研究体系 

细胞色素 P450羟化酶基因功能研究时，常

用原核表达系统和真核表达系统进行异源表达

获得有活性蛋白，进而采用体外反应体系进行

功能验证。现对不同表达体系的特征、适应性、

注意事项综述如下，为 P450羟化酶基因的表达

及功能研究提供依据。 

3.1  原核表达系统 

原核表达宿主大肠杆菌的遗传背景清楚，

具有周期短、操作方便、表达水平高和成本较

低等优点，是表达外源蛋白使用最多的底盘细

胞[33-34]。许多研究利用该系统成功对系列 P450

羟化酶进行表达，获得了有活性的蛋白。Barnes

研究组首次成功用 E. coli表达出有催化活性的

CYP17A1，为 P450 在细菌中的表达奠定了基 

础[35]；Sueyoshi等[36]在 E. coli中成功表达出小

鼠 CYP2A4 蛋白；此外，人类基因组中发现的

57种 P450酶中有接近一半 (26种) 在大肠杆菌

中成功表达，部分蛋白已用 X 射线晶体学确定

其三维结构，该系列工作有利于指导异源表达

策略的研究。但是原核表达系统的产物往往不

能有效地加工和修饰，从而影响了表达产物的

结构与功能，表达的蛋白活性降低甚至没有活

性。此外大肠杆菌产生的内毒素也会导致目标

蛋白表达不成功。研究者们通常对其 cDNA 进

行适当的修饰，如：末端修饰，密码子替换等，

来避免这些缺点[37-39]。近年来，利用大肠杆菌

生物合成紫杉醇的研究取得了一定进展。通过

优化启动子、增加相关基因的拷贝数、模块多

元化等策略，成功在大肠杆菌中过量表达紫杉

二烯合成酶和紫杉烷 5α-羟化酶，紫杉二烯和

5α-羟基-紫杉二烯的产量分别达到 1.02 g/L 和

58 mg/L[4]。 

3.2  真核表达系统 

真核表达系统包括酵母、昆虫和哺乳动物

细胞等，具有翻译后的加工修饰体系，表达的

外源蛋白构象上更接近天然蛋白质，但又有蛋白

表达成本高、操作复杂、表达量较低等缺点[40-43]。

酵母具有十分完整的细胞、亚细胞结构 (例如内

质网等)，其内源的 CPR 可以支持电子向 P450

传送，对 P450酶的功能鉴定具有十分重要的作

用。此外，酵母有多个选择标记和营养缺陷型

可供选择[44-46]。目前已有小鼠、大鼠以及人的

若干 P450酶在酵母中表达；在已报道的紫杉醇

生物合成细胞色素 P450羟化酶中，大部分候选

基因均通过酵母表达并具有酶活性；昆虫细胞

系统具有能较为正确的进行蛋白糖基化、分泌

和组织定位表达、蛋白表达量较高等特点，如

CYP2C9 在昆虫细胞表达系统中表达蛋白的活

性比在人淋巴细胞中表达的活性提高7或8倍[47]。

哺乳动物细胞的 CYP本底含量高，重组蛋白表

达量相对较低，但细胞中含有辅助因子 CPR和

细胞色素 B5 等，已被用于表达 CYP 蛋白的哺

乳动物细胞系种类广泛，如人细胞系、小鼠细

胞系 Hepalclc，BALB3T3等、大鼠细胞系 RLE 

(肝上皮细胞系) 和 PC-12 (肾上腺嗜铬细胞瘤细

胞系) 等[48]。这些研究为新的细胞色素 P450酶的

克隆与表达提供了线索。 

在紫杉醇生物合成相关的 P450酶研究中，

除了克隆验证出 5 个碳位对应的酶基因外，也

有研究者对紫杉烯羟化物的异源合成进行了探

索。Dejong 等[49]在酵母细胞中表达了紫杉醇生

物合成相关的 8 个基因，紫杉烯的产量为       
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1 mg/L，而 5α-羟基紫杉二烯的产量仅可检测，

说明细胞色素 P450 5α-羟基化酶活性为代谢瓶

颈。Ajikuma等[4]在已构建的产紫杉二烯大肠杆

菌工程菌基础上，通过多功能模块工程手段构

建了紫杉烯 5α-羟基化酶和细胞色素 P450-还原

酶的融合基因，5α-羟基 -紫杉二烯的产量达     

58 mg/L，是酵母表达系统的 2 400倍。近来，

该实验室开发了一种大肠杆菌与酵母工程菌共

培养合成紫杉醇的技术，发现将含有紫杉烷 5α-

羟化酶及其还原酶基因 CPR的酵母与含有紫杉

二烯合成酶基因 (TS) 的大肠杆菌共培养 72 h

后，5α-羟基-紫杉二烯的产量为 2 mg/L。他们对

该共培养体系进行了进一步优化，使得 5α-羟基-

紫杉二烯的产量提高到了 33 mg/L。而再向该共

培养体系的酵母工程菌中引入 5α-羟基-紫杉二

烯乙酰基转移酶基因  (Taxadien-5α-olacetyl- 

transferase gene) 和紫杉烷 10β-羟化酶基因共

培养后，每升培养物中 5α-乙酰氧基-10β-羟基-

紫杉二烯  (Taxadien-5α-acetate-10β-ol) 的产量

达到了 30 mg/L[50]。这些研究为体外研究羟化酶

的羟化顺序及特异性提供了参考。 

4  展望 

不同碳位羟化酶的典型保守特征、底物特

异性的差别、酶促形式和酶促活性的不同，反

映出紫杉醇生物合成独有羟化酶亚家族 

(CYP725) 的多面性。整个紫杉醇生物合成羟化

酶的发掘历程闪耀着研究者们的智慧光芒，同

源克隆与mRNA差异显示反转录 PCR等基因克

隆策略的运用，酵母或草地夜蛾杆状病毒等酶

蛋白表达系统的利用，以及替代底物的使用，

大大丰富了羟化酶研究的理念，亦为紫杉醇其

余碳位羟化酶的克隆及功能验证夯实了基础。 

紫杉烷羟化酶的研究虽然已取得了一些进

展，但由于其分布广泛性和功能多样性，以及

缺乏现成的反应底物，使得彻底解析紫杉醇生

物合成的羟化步骤仍然是一个巨大挑战。在未

来的研究中，我们可以从两方面入手：1) 对酿

酒酵母 WAT11上游代谢途径进行改造，提高紫

杉二烯的产量。然后在该酵母菌株中导入相关

的羟化酶基因，诱导培养后，检测产物的结构，

从而确定该羟化酶基因的功能。2) 将羟化酶基

因在酿酒酵母 WAT11中异源表达，喂食可获得

的紫杉烷类物质，诱导培养，再通过液质联用 

(LC-MS)，核磁共振 (NMR) 检测物质结构的变

化反映该基因的功能。 

随着转录组测序技术的兴起，生物信息学

方法的日益成熟，酶学理念的完善以及其他相

关生物学科的发展，将加速紫杉醇有效羟化步

骤的解析。本课题组从红豆杉细胞转录组中筛

选获得了系列紫杉醇母核有效羟化的细胞色素

P450 氧化酶候选基因，并克隆获得了 4 个新的

候选基因[51]。课题组的下一步研究思路是利用

无细胞体系对羟化酶功能及羟化顺序进行研

究，具体是先将紫杉二烯合成酶与 5-羟紫杉二

烯酶基因共转化酵母，体系中添加 GGPP 底物

合成 5-羟基-紫杉二烯；利用酵母分别构建并表

达其他羟化酶；再采用单独或组合的羟化酶无

细胞体系对 5-羟基-紫杉二烯进行催化，通过产

物确认位点特异性羟化酶及其催化顺序；再进

一步优化不同羟化酶组合模块，在酵母中实现

紫杉醇母核的有效羟化，为最终合成有效酰化

紫杉烷奠定坚实基础。相信在不久的将来，紫

杉醇生物合成的整个途径会得到彻底的攻破，

实现产业化不是梦。 
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