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穿心莲内酯类成分积累与生物合成的调控研究进展
钟　 楚１ꎬ２ꎬ 简少芬１ꎬ２ꎬ 陈东亮１ꎬ２ꎬ 缪剑华１ꎬ２

( １. 广西药用植物园 / 广西药用资源保护与遗传改良重点实验室ꎬ 南宁 ５３００２３ꎻ ２. 广西药用植物园 /
广西中药资源智慧创制工程研究中心ꎬ 南宁 ５３００２３ )

摘　 要: 穿心莲是我国重要的南药之一ꎬ其主要活性成分穿心莲内酯类成分具有清热解毒、抗菌消炎等功

效ꎬ在抗 ＨＩＶ 病毒、抗血栓、保肝等方面具有显著效果ꎮ 由于其人工合成困难ꎬ通过栽培调控或育种方法增

强穿心莲体内内酯类成分的生物合成对提升穿心莲药材质量具有重要意义ꎮ 为给相关研究提供参考ꎬ该文

综述了穿心莲内酯类成分积累与植物发育的关系ꎬ栽培措施和环境因子对穿心莲内酯类成分积累的影响ꎬ
以及近十年来国内外在穿心莲内酯类成分的生物合成及其分子调控机制等方面取得的研究进展ꎬ并提出了

未来在以增强穿心莲内酯类成分生物合成和提高穿心莲内酯类成分积累为目标的研究中需重点关注的 ３
个方面:(１)深入解析穿心莲内酯的生物合成通路及关键基因的功能ꎬ从分子水平上阐明穿心莲内酯类成分

积累的机制ꎻ(２)结合分子生物学方法和作物栽培学理论深入研究穿心莲生长发育与产量和质量形成的规

律及相互关系ꎻ(３)揭示穿心莲内酯生物合成的信号调控网络ꎮ
关键词: 穿心莲ꎬ 环境因子ꎬ 穿心莲内酯ꎬ 生物合成ꎬ 植物激素
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　 　 穿心莲( Ａｎｄｒｏｇｒａｐｈｉｓ ｐａｎｉｃｕｌａｔａ)是爵床科一
年生草本药用植物ꎬ喜光照充足、高温湿润气候ꎬ
一般认为它起源于南亚的印度和斯里兰卡(Ｒａｉｎａ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎬ在印度、东南亚各国、中国和日本等
世界各传统医学系统中占有重要地位ꎮ 穿心莲常
用于黄疸、皮肤病、消化不良、退热及精神障碍等
疾病的治疗(Ｍｉｓｈｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎮ 近年来研究发
现ꎬ穿心莲主要活性成分穿心莲内酯在抗 ＨＩＶ 病
毒、抗 炎、 抗 血 栓、 保 肝 等 方 面 具 有 显 著 效 果
(Ｍｉｓｈｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ꎻ Ａｒｏｍｄｅｅꎬ ２０１２ꎻ Ｘｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１２ꎻ Ｔａｌｅｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ 穿心莲内酯属于半日
花烷型二萜内酯类化合物ꎬ结构复杂ꎬ人工合成困
难ꎬ主要依靠从植物原料药中提取ꎮ 因此ꎬ提高原
料药中穿心莲内酯含量是穿心莲药材栽培和育种
的重要目标ꎮ

本文总结了近十年来国内外在穿心莲内酯类
成分积累的栽培措施与环境因子调控研究等方面
取得的进展ꎬ并介绍了穿心莲内酯类成分的生物
合成通路及其分子调控机制ꎬ以期为穿心莲优质
生产及开展深入的分子生物学和遗传学研究提供
有价值的参考ꎮ

１　 穿心莲内酯类成分的积累规律

药用植物活性成分的积累与植物的发育阶段
密切相关ꎮ 穿心莲内酯类成分积累随生育时期的
变化有明显的规律ꎬ了解这种变化规律是进一步
开展穿心莲栽培与内酯生物合成调控研究的基
础ꎮ 穿心莲内酯类成分主要存在于叶片中ꎬ叶片
穿心莲内酯含量在营养生长期增长迅速ꎬ进入生
殖生长后增长变慢ꎬ在开花始期达最高ꎬ开花后随
着植株的衰老发生降解而下降(王振华等ꎬ２００７ꎻ
曾令杰等ꎬ２００７ꎻＫｕｍａｒ ＆ Ｋｕｍａｒꎬ ２０１３ꎻ陈娟等ꎬ
２０１４ａ)ꎮ 因此ꎬ在开花期以前收获穿心莲可以获
得较高内酯产量ꎮ 王振华等(２００７)研究表明ꎬ开
花期对穿心莲内酯的积累影响较大ꎬ开花期越晚ꎬ

生长期越长ꎬ内酯含量越高ꎮ 脱水穿心莲内酯含
量在整个生育期内没有明显的变化规律ꎬ且含量
较低(王振华等ꎬ２００７ꎻ曾令杰等ꎬ２００７)ꎬ与始花期
呈负相关ꎬ即开花期越晚ꎬ脱水穿心莲内酯含量越
低(王振华等ꎬ２００７)ꎮ 这说明穿心莲不同内酯成
分积累的调控模式可能存在差异ꎮ 穿心莲内酯与
开花期的关系对穿心莲优良品种的选育有很好的
参考意义ꎬ选育开花期较晚的品种可以提高穿心
莲生物产量和内酯产量ꎮ

代谢组学分析发现ꎬ穿心莲老叶中穿心莲内
酯、脱水穿心莲内酯和新穿心莲内酯均较幼叶有
所降低ꎬ与叶片中葡萄糖和胆碱含量的变化一致
(Ｔａｊｉｄｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 这说明穿心莲内酯类成分
的变化可能受初生物质代谢的影响ꎮ 开花期是植
物物质生产与转移的关键转折期ꎬ穿心莲内酯类
成分随生育时期的变化规律与体内初生代谢的关
系值得进一步研究ꎬ将有助于揭示穿心莲内酯类
成分积累的内在调控机制ꎮ 此外ꎬ Ｐｈｏｌｐｈａｎａ ｅｔ
ａｌ.(２０１３)比较了温室和大田种植的穿心莲内酯类
成分的变化ꎬ发现温室条件下叶片穿心莲内酯在
种子形成期含量最高 [(２４.７２±１.８９)ｍｇ􀅰ｇ￣１]ꎬ而
大田条件下则是营养生长期最高 [(４３.１６±０.９２)
ｍｇ􀅰ｇ￣１]ꎮ 可见ꎬ生长环境会影响穿心莲内酯积累
随生育时期的变化规律ꎮ

２　 栽培措施对穿心莲内酯类成分
积累的影响

２.１ 播期和种植方式(模式)对穿心莲内酯类成分

的影响

国内穿心莲主要分布于长江以南的广西、广
东、福建等亚热带地区ꎮ 近年来ꎬ随着对穿心莲药
材需求的增加ꎬ穿心莲引种不断北移ꎬ目前在云
南、四川、浙江、江苏、江西、山东、北京等地都有种
植ꎮ 由于种植地域分布广ꎬ各地温度差异较大ꎬ因
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此播种时间跨度从 ４ 月上旬到 ５ 月上旬ꎮ 一般在
南方地区ꎬ穿心莲最佳播期为 ４ 月上旬ꎬ能获得较
高的产量和穿心莲内酯含量(庄文彬ꎬ２００８ꎻ王振
等ꎬ２０１８)ꎮ 虽然播期影响穿心莲产量和内酯成分
含量ꎬ但对开花期没有显著影响( Ｋａｕｓｈａｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１０)ꎮ 上文已提到开花期是影响穿心莲内酯成
分的关键时期ꎬ因此可利用穿心莲的这种特性适
当早播以延长其营养生长期ꎬ有利于增加干物质
积累量ꎬ从而提高穿心莲产量和内酯含量ꎮ

穿心莲种植方式主要有直播和育苗移栽ꎬ而
种植模式主要有单作和套作(邵艳华等ꎬ２０１４)ꎮ
目前还没有关于穿心莲不同种植方式和种植模式
对内酯类成分影响的系统比较研究ꎬ但直播通常
具有较大的群体密度ꎬ可能影响植株的生长和养
分吸收利用ꎬ不利于穿心莲内酯类成分的积累ꎮ
穿心莲单作有利于植株充分利用太阳光ꎬ能提高
穿心莲内酯类成分的含量ꎬ但选择合适的套种作
物(如春玉米)不影响穿心莲中后期的生长和内酯
类成分的积累(韦坤华等ꎬ２０１３)ꎮ
２.２ 种植密度对穿心莲内酯类成分的影响

穿心莲能耐受一定程度的密植ꎮ 广西地区穿
心莲种植密度在每公顷 １６.５ 万 ~１８ 万株时产量最
高(周灵芝等ꎬ ２０１４)ꎬ而 Ｓｉｎｇｈ ｅｔ ａｌ. ( ２０１１ ) 与
Ｋｕｍａｒ ＆ Ｋｕｍａｒ(２０１３)的研究一致认为ꎬ印度北部
地区穿心莲的适宜种植密度为 ３０ ｃｍ × １５ ｃｍꎬ即
每公顷约 ２２.２ 万株ꎮ 不同地区穿心莲最适种植密
度的差异可能与各地光、热、养分等因素差异有
关ꎮ Ｓｉｎｇｈ ｅｔ ａｌ. ( ２０１１)研究发现ꎬ在每公顷 ２２. ２
万株密度下穿心莲生物产量、穿心莲内酯和新穿
心莲内酯含量最高ꎮ 推测认为ꎬ较密集的群体对
光、水、肥等资源的利用率更高而促进产量增加ꎬ
而较高的产量有利于穿心莲内酯类成分的积累ꎮ

种植密度可能通过穿心莲改变株型而影响其
干物质积累ꎬ进而影响内酯含量ꎮ 密植条件下ꎬ穿
心莲单株的生长受到抑制ꎬ表现为株高增加、冠幅
减小、分枝数减少、分枝与主茎的夹角变小ꎬ而单
位面积干物质产量增加( Ｓｉｎｇｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ 对
穿心莲农艺性状与 ４ 个内酯成分之间的相关性分
析发现ꎬ穿心莲内酯与单株叶片数和分蘖个数呈
显著负相关ꎬ去氧穿心莲内酯与叶片数和干重相
关指标也呈显著负相关ꎬ而与叶长呈正相关(曾吴
静等ꎬ２０１９)ꎮ 以上分析表明ꎬ穿心莲生长与内酯
类成分积累之间存在一定的权衡关系ꎬ适当抑制
生长有利于提高内酯成分含量ꎮ 内酯成分含量与
农艺性状的相关性为高活性成分穿心莲品种的选
育提供了重要的表型参考依据ꎮ

２.３ 养分运筹对穿心莲内酯类成分的影响

穿心莲以全草入药ꎬ获取较高的生物量是穿
心莲种植的首要目标ꎬ而施肥是获得高产的重要
途径之一ꎮ 平衡施肥改善作物产量和品质ꎮ 大田
施肥试验证明ꎬ由于充足的养分有利于穿心莲的
生长和内酯成分的积累(邵艳华等ꎬ２０１４)ꎬ因此应
注重氮磷钾和有机肥配施(丁楠等ꎬ２００８)ꎬ有机肥
配施 ＮＰＫ 和生物肥的穿心莲生长和内酯产量最佳
(Ｈｅｍａｌａｔｈａ ＆ Ｓｕｒｅｓｈꎬ ２０１２)ꎮ

氮是植物需求量最大的营养元素ꎬ参与植物
的各生理代谢过程ꎮ 唐章亮(２００６)在广西的研究
表明ꎬ穿心莲的需肥量较大ꎬ最适的施氮量达
１７２.５ ｋｇ Ｎ􀅰ｈｍ ￣２ꎮ 而 Ｐａｔｉｄａｒ ｅｔ ａｌ.(２０１１)对印度
穿心莲的研究表明ꎬ穿心莲内酯在施氮量为 ０ ~ ８０
ｋｇ Ｎ􀅰ｈｍ ￣２时随氮水平升高而迅速增加ꎬ当施氮量
达 １００ ｋｇ Ｎ􀅰ｈｍ ￣２ 时反而下降ꎮ 但是ꎬＰａｔｉｄａｒ ｅｔ
ａｌ.(２０１１)的结果可能并不具有参考价值ꎬ因为他
们测得的穿心莲内酯(主要内酯成分)含量最高仅
为 ０.１７８％ꎬ远低于«中华人民共和国药典» (２０２０
年版一部)规定的穿心莲药材中穿心莲内酯、新穿
心莲内酯、１４￣去氧穿心莲内酯和脱水穿心莲内酯
的总量不得少于 １.５％的要求(国家药典委员会ꎬ
２０２０)ꎮ 通常缺氮条件下药用植物酚类、萜类等不
含氮的次生代谢物含量增加ꎬ即符合碳 /营养平衡
假说(Ｆｒｉｔｚ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６ꎻ Ｉｂｒａｈｉｍ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻ 王静
等ꎬ２０１２)ꎬ而最佳施氮量的存在说明氮对穿心莲
生长和内酯合成的影响可能并不完全符合该假
说ꎬ也说明氮对穿心莲生长与次生代谢权衡的调
控作用较为复杂ꎬ氮肥运筹对它们之间关系影响
的机理仍值得进一步探讨ꎮ

３　 环境因子对穿心莲内酯类成分
积累的调控

对不同产地穿心莲样品的分析发现ꎬ穿心莲
内酯含量存在很大差异(韦坤华等ꎬ２０１３ꎻ邓乔华
等ꎬ２０１４ꎻ邵艳华等ꎬ２０１４)ꎬ一般认为环境因子是
影响穿心莲内酯成分变化的重要因素ꎮ 环境因子
对穿心莲内酯类成分积累的调控研究目前主要集
中在光照、土壤微生物和盐胁迫等 ３ 个方面ꎮ
３.１ 光照强度和光质对穿心莲内酯类成分的影响

太阳光是植物光合作用的能量来源ꎬ是影响
植物生长和生物量积累的重要因素之一ꎮ 陈娟等
(２０１４ａ)对穿心莲光合作用的光响应特征分析发
现ꎬ旺盛生长期穿心莲叶片的最大净光合速率仅
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为 ４ μｍｏｌ􀅰ｍ ￣２􀅰ｓ￣１ꎬ光饱和点和光补偿点分别为
８００ μｍｏｌ􀅰ｍ ￣２􀅰ｓ￣１和 １００ μｍｏｌ􀅰ｍ ￣２􀅰ｓ￣１ꎬ当光强
超过 １ ０００ μｍｏｌ􀅰ｍ ￣２􀅰ｓ￣１时发生光抑制现象ꎮ 但
是ꎬ笔者测定发现ꎬ穿心莲最大净光合速率可达 ２０
μｍｏｌ􀅰ｍ ￣２ 􀅰ｓ￣１ꎬ光饱和点也超过 ２ ０００ μｍｏｌ􀅰
ｍ ￣２􀅰ｓ￣１(图 １)ꎬ具有典型的喜阳植物特征ꎮ 研究
穿心莲光合作用对光强的响应特征对其种植模式
的选择具有很好的理论指导作用ꎮ 利用穿心莲的
需光特性ꎬ生产上通常采用穿心莲与春玉米套种
的方式以获得较高的土地经济收益ꎮ 生长前期ꎬ
玉米可以为穿心莲遮荫ꎬ以防烈日曝晒灼苗ꎬ生长
中后期玉米收获后对穿心莲的光照影响已消除ꎬ
有利于穿心莲内酯类成分的积累 (邵艳华等ꎬ
２０１４ꎻ周灵芝等ꎬ２０１４)ꎬ而桉树林或香蕉林下长期
光照弱ꎬ光照时间短ꎬ导致套种穿心莲的内酯类成
分较低(邵艳华等ꎬ２０１４)ꎮ 因此ꎬ生产上常采用穿
心莲 /玉米、穿心莲 /花生等套种模式ꎮ

目前ꎬ关于光强对穿心莲内酯类成分的影响
研究 还 没 有 一 致 的 结 论ꎮ 李 婷 等 ( ２０１６ ) 和
Ｐｕｒｗａｎｔｏ ｅｔ ａｌ.(２０１１)研究发现ꎬ随着光强减弱ꎬ穿
心莲内酯含量逐渐增加ꎮ 而其他研究发现ꎬ自然
条件下适度遮荫可以促进穿心莲的生长ꎬ穿心莲
内酯含量受影响不大ꎬ而过度遮荫严重影响植株
生长和内酯含量(褚晨亮和曾令杰ꎬ２０１３ꎻ邵艳华
等ꎬ２０１４)ꎮ 因为光影响植物的形态建成ꎬ所以光
强可能通过影响穿心莲的物质合成与分配进一步
影响内酯类成分的积累ꎮ

光质是影响植物形态建成、作物品质和药用
植物活性成分的重要因素(李强等ꎬ２０１７)ꎮ 通过
覆盖不同颜色的透明薄膜ꎬ褚晨亮等(２０１３)研究
发现红膜能增加穿心莲株高和提高穿心莲总内酯
含量ꎬ而蓝膜和黄膜都不利于穿心莲的生长和内
酯成分的积累ꎮ 红光对药用植物活性成分积累的
促进作用在山豆根(王美英等ꎬ２０１３)和丹参(梁宗
锁等ꎬ２０１２)等植物上也有报道ꎬ但其作用机制尚
未深入研究ꎮ 由于植物体内光敏色素的表达能响
应光质的变化(牛骧等ꎬ２０１７)ꎬ所以推测光受体基
因可能参与了药用植物活性成分合成的调控ꎮ 在
烟草上已证明光受体基因 ＮｔｐｈｙＢ 表达水平的改变
会影响烟草的形态和次生代谢物ꎬ其中生物碱、总
多酚、绿原酸和芸香苷的含量与 ＮｔｐｈｙＢ 基因表达
水平的变化趋势一致(罗永露等ꎬ２０１４)ꎮ 该研究
对进一步解析光质影响穿心莲内酯类成分积累的
分子机制有一定的参考和借鉴意义ꎮ
３.２ 土壤微生物对穿心莲内酯类成分的影响

药用植物与其生长环境中的土壤微生物关系

Ｐｎ . 净光合速率ꎻ α. 初始斜率ꎻ Ｐｍａｘ . 最大净光合速率ꎻ
ＬＳＰ. 光 饱 和 点ꎻ ＬＣＰ. 光 补 偿 点ꎻ Ｒｄ . 暗 呼 吸 速 率ꎻ
ＰＡＲ. 光合有效辐射ꎮ
Ｐｎ . Ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅꎻ α. Ｉｎｉｔｉａｌ ｓｌｏｐｅꎻ Ｐｍａｘ . Ｍａｘｉｍｕｍ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅꎻ ＬＳＰ. Ｌｉｇｈｔ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔꎻ ＬＣＰ. Ｌｉｇｈｔ
ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔꎻ Ｒｄ . Ｄａｒｋ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅꎻ ＰＡＲ.
Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ.

图 １　 穿心莲光合作用的光响应特征
Ｆｉｇ. １　 Ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

ｉｎ Ａｎｄｒｏｇｒａｐｈｉｓ ｐａｎｉｃｕｌａｔａ

密切(张连娟等ꎬ２０１７)ꎬ两者之间的相互作用已成
为药用植物次生代谢调控研究的热点(Ｋöｂｅｒｌ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 穿心莲接种芽孢杆菌(Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｓｐ.)可
使穿心莲内酯产量提高 ２８％ ~ ６１％(Ｖｅｒｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１５)ꎮ 丛枝菌根真菌(ＡＭＦ)是最为古老且物种
稀少的植物根部共生真菌ꎬ在已研究过的陆生植
物中有 ９０％均能与其形成共生关系ꎮ ＡＭＦ 在增加
植物矿质营养吸收、改善植物生长状况、提高作物
产量、改善农产品品质等方面具有重要作用(邹碧
莹和张云翼ꎬ２００８ꎻＨｅｌｇａｓｏｎ ＆ Ｆｉｔｔｅｒꎬ ２００９)ꎮ 对穿
心莲接种 ＡＭＦ 虽能显著提高植株生长和穿心莲内
酯含量ꎬ但不同种类的 ＡＭＦ 对穿心莲的影响不尽
相同ꎬ其中以 Ｇｌｏｍｕｓ ｌｅｐｔｏｔｉｃｈｕｍ 和 Ｇ. ｉｎｔｒａｒａｄｉｃｅｓ
的效果最好(Ｃｈｉｒａｍｅｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎮ 同时ꎬ还观察
到接种 ＡＭＦ 不同程度地提高了穿心莲植株磷含
量ꎬ其中地上部增加了３１.６８％ ~ １２７.５７％ꎬ地下部
增加了 １９.５８％ ~ ４３.５５％(Ｃｈｉｒａｍｅｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎮ
ＡＭＦ 对植物磷营养的改善作用被认为是促进植物
生长和活性物质积累的重要原因 (黄京华等ꎬ
２０１１)ꎬ而 ＡＭＦ 是否还通过其他生理过程影响植
物活性成分的积累尚有待进一步验证ꎮ
３.３ 盐胁迫对穿心莲内酯类成分的影响

穿心莲具有一定的耐盐性ꎬ但不同遗传材料
间差异较大(Ｔａｌｅｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ 陈娟等(２０１４ａ)
采用土壤盆栽试验研究表明ꎬ穿心莲在 ０. ４％的
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ＮａＣｌ 浓度内可正常生长ꎬ说明其具有中度耐盐能
力ꎮ Ｓｈａｏ ｅｔ ａｌ.(２０１５)采用 ２ ∶ １ 红土和泥炭作为
培养基ꎬ在 Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液中添加不同 ＮａＣｌ 浓度
处理ꎬ发现 ４１.１ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＮａＣｌ(电导率为 ４ ｄＳ􀅰
ｍ ￣１)对穿心莲的株高和叶面积没有显著影响ꎻ而
当 ＮａＣｌ 浓度达 ９２.４ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ￣１(电导率为 ８ ｄＳ􀅰
ｍ ￣１)时ꎬ植株生长明显受到抑制ꎬ且抑制程度随
ＮａＣｌ 浓度增加而加大ꎮ Ｔａｌｅｉ ｅｔ ａｌ. (２０１３)以相对
生长速率(ＲＧＲ)和耐盐指数(ＳＴＩ)为评价指标ꎬ通
过设置不同盐浓度和处理时间研究了穿心莲的耐
盐阈值ꎬ发现盐胁迫处理 ５ ｄ 时生长开始下降ꎬ１２
ｄＳ􀅰ｍ ￣１盐胁迫处理 １５ ｄ 是穿心莲能耐受的盐胁
迫阈值ꎮ 抗氧化胁迫和光合作用相关蛋白对盐胁
迫有响应ꎬ且 １ 个 １７ ｋＤａ 和 １ 个 ４５ ｋＤａ 的蛋白分
别对光合作用和穿心莲内酯起作用( Ｔａｌｅｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４ꎻ ２０１５)ꎮ 对穿心莲耐盐胁迫及其机制的研
究ꎬ为开展穿心莲耐盐品种的选育提供理论基础ꎮ

随着盐浓度的增加穿心莲内酯含量虽显著提
高ꎬ但盐胁迫导致的穿心莲生物量下降通常可达
５０％ꎬ而穿心莲内酯含量的增加最多不过 ３０％
(Ｔａｌｅｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻＳｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ 由此可见ꎬ
穿心莲含量的增加更多是因为生物量下降而导致
的浓缩效应ꎬ并非逆境诱导次生代谢增强的结果ꎮ
因此ꎬ应结合穿心莲内酯合成相关基因的表达分
析ꎬ才能正确评估盐胁迫对穿心莲内酯积累的
效应ꎮ

４　 穿心莲内酯类成分的生物合成
通路及其分子调控机制

４.１ 穿心莲内酯类成分的生物合成途径

植物萜类化合物都是由五碳结构———二磷酸
异戊烯基( ＩＰＰ)和其烯丙基异构体———二磷酸二
甲基烯丙基(ＤＭＰＰ)为基本单元进一步转化而来ꎮ
它们通过两条位于不同亚细胞空间的途径合成ꎬ
即质体中的甲基赤藓醇￣４￣磷酸(ＭＥＰ)途径和细胞
质基质中的甲羟戊酸(ＭＶＡ)途径ꎮ 前者以丙酮酸
和甘油醛￣３￣磷酸为原料ꎬ后者则以乙酰辅酶 Ａ 为
原料(王凌健等ꎬ２０１３ꎻＴｈｏｌｌꎬ ２０１５)ꎮ Ｓｒｉｖａｓｔａｖａ ＆
Ａｋｈｉｌａ( ２０１０) 通过放射性同位素示踪ꎬ证明了
ＭＥＰ 和 ＭＶＡ 途径共同促进穿心莲内酯的积累ꎬ且
ＭＥＰ 途径是穿心莲内酯的主要生物合成途径ꎮ

焦磷酸香叶基香叶酯(ＧＧＰＰ)是穿心莲内酯
合成的主要前体物质ꎬＧＧＰＰ 环合生成 ｅｎｔ￣焦磷酸
古巴酯( ｅｎｔ￣ＣＰＰ)是穿心莲内酯生物合成的关键

步骤ꎬ催化该反应的二萜合酶———ｅｎｔ￣柯巴基焦磷
酸合酶(ＣＰＳ)是穿心莲内酯生物合成的关键限速
酶ꎮ ２０１２ 年已克隆到了穿心莲 ＣＰＳ 的编码基因ꎬ
命名为 ＡｐＣＰＳꎬＧｅｎＢａｎｋ 登录号为 ＪＮ２１６８４３.１(姚
攀等ꎬ２０１２)ꎮ 通过病毒诱导基因沉默(谌琴琴等ꎬ
２０１６)、多倍体(郭鹏等ꎬ２０１９)和生长时期动态基
因表达(陈娟等ꎬ２０１４ｂ)等研究均证明ꎬＡｐＣＰＳ 的
表达量与穿心莲内酯积累有很好的相关性ꎮ 因
此ꎬＡｐＣＰＳ 是穿心莲内酯生物合成的关键酶基因ꎮ
Ｍｉｓｒａ ｅｔ ａｌ.(２０１５)对 ＡｐＣＰＳ２ 的功能进行了描述ꎮ
Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ.(２０１９)通过对穿心莲全基因组测序找到
５ 个 ＡｐＣＰＳ 基因(ＡｐＣＰＳ１￣５)ꎬ并描述了 ＡｐＣＰＳ１ 和
ＡｐＣＰＳ３ 的功能ꎮ

目前ꎬ穿心莲 ｅｎｔ￣ＣＰＰ 的生物合成通路虽已基
本明确ꎬ但由其下游中间产物到穿心莲内酯类成
分的合成途径仍了解较少ꎮ Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ.(２０１９)在穿
心莲 全 基 因 组 测 序 的 基 础 上ꎬ 对 茉 莉 酸 甲 酯
(ＭｅＪＡ)处理的穿心莲植株进行转录组分析ꎬ鉴定
了可能参与穿心莲内酯类成分合成的酶基因ꎬ包
括细胞色素 Ｐ４５０ 单加氧酶、依赖于 ２￣酮戊二酸的
双加氧酶和依赖于 ＵＤＰ 的糖基转移酶ꎬ并鉴定出
一个糖基转移酶能催化雄激素的 Ｏ￣连接葡萄糖基
化作用产生新穿心莲内酯(图 ２)ꎮ
４.２ 穿心莲内酯类成分合成的分子调控机制

除 ＡｐＣＰＳ 外ꎬ其他萜类代谢基因对穿心莲内
酯类成分的生物合成也有重要调控作用ꎮ ＡｐＣＰＳ
基因沉默 １５ ｄ 后穿心莲内酯积累量显著下降ꎬ上
游牻牛儿基牻牛儿基焦磷酸合成酶(ＧＧＰＳ)基因
的表达也下调ꎬ而 ３￣羟￣３￣甲基戊二酰辅酶 Ａ 还原
酶(ＨＭＧＲ) 基因和 １￣脱氧木酮糖￣５￣磷酸合成酶
(ＤＸＳ)基因的表达未受影响ꎮ 谌琴琴等(２０１６)研
究结果表明ꎬＡｐＣＰＳ 对穿心莲内酯合成基因具有
反馈调节作用ꎬ同时也暗示穿心莲内酯生物合成
的调控主要集中在 ＧＧＰＳ 和 ＡｐＣＰＳ 两个基因ꎮ

植物生长发育和代谢受植物激素的调控ꎮ 植
物激素作为刺激因子参与植物次生物质合成的信
号调控网络途径(王春丽和梁宗锁ꎬ２００９)ꎮ 脱落
酸(ＡＢＡ)、赤霉素(ＧＡ３)和茉莉酸( ＪＡ)等都能诱
导穿心莲内酯含量的提高ꎬ且该作用与萜类代谢
基因的表达上调有关(Ａｎｕｒａｄｈａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ Ｊｈａ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ ＭｅＪＡ 是调控植物防御反应的重要
植物激素ꎬＭｅＪＡ 在人参皂苷(王康宇等ꎬ２０１７)、紫
杉醇(李娟花等ꎬ２０１１)、萜烯类(吴琦等ꎬ２０１８)等
次生物质合成中的作用已有广泛报道ꎮ ＭｅＪＡ 可
诱导穿心莲生物合成途径中 ＧＧＰＰ 内含子保留型
异构体的差异表达(Ｇａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ Ｓｈａｒｍａ ｅｔ ａｌ.
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虚线箭头表示推测的合成途径ꎮ
Ｄａｓｈｅｄ ａｒｒｏｗｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｐｕｔａｔｉｖｅ ｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｔｈｗａｙｓ.

图 ２　 穿心莲细胞中内酯类化合物的生物合成途径
Ｆｉｇ. ２　 Ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｔｈｗａｙｓ ｏｆ ａｎｄｒｏｇｒａｐｈｏｌｉｄｅ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ

ｉｎ Ａｎｄｒｏｇｒａｐｈｉｓ ｐａｎｉｃｕｌａｔａ ｃｅｌｌｓ [Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ. (２０１９)
ａｎｄ Ｓｈａｒｍａ ｅｔ ａｌ. (２０１５) ｗｉｔｈ ｓｏｍｅ ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎｓ]

(２０１５)以不同 ＭｅＪＡ 浓度处理穿心莲悬浮细胞ꎬ
发现 ５ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＭｅＪＡ 处理 ２４ ｈ 的穿心莲内酯含

量达最高ꎬ较对照提高了 ５.２５ 倍ꎬ穿心莲内酯含量
的提高与 ＭＶＡ 和 ＭＥＰ 途径关键酶基因的表达水
平密切相关ꎬ其中ꎬＩＳＰＨ、ＧＧＰＳ 和 ＨＭＧＳ 的表达对
穿心莲内酯的合成影响显著ꎮ 谌琴琴等(２０１６)的
研究表明ꎬＭｅＪＡ 能广泛调控穿心莲萜类代谢相关
基因 ＨＭＧＲ、ＤＸＳ、ＧＧＰＳ 等的表达ꎬ且对这些基因
的诱导时间早于 ＡｐＣＰＳꎮ 可见ꎬＡｐＣＰＳ 在一定程度
上受上游基因的调控ꎮ

药用植物次生代谢的信号转导分子机制研究
是阐明药材品质形成机理的重要内容(邹琳等ꎬ
２０１５)ꎮ 然而ꎬ目前对穿心莲内酯合成的分子调控
机制研究还只是关注于少数关键基因的表达与内
酯成分含量之间的关系ꎬ而对于其上游基因的互
作ꎬ以及环境因子诱导内酯成分合成的信号通路
研究仍然不足ꎮ

５　 问题与展望

近十年来ꎬ随着人们对穿心莲研究的重视和
分子生物学技术的广泛应用ꎬ在穿心莲内酯类成
分的生物合成及调控方面取得了巨大进展ꎮ 但
是ꎬ同大宗作物和模式植物比较起来ꎬ穿心莲的相
关研究不仅滞后ꎬ而且研究工作缺乏系统性ꎮ 传
统农作物和模式植物在现代植物生物学领域取得
的先进研究成果对穿心莲相关研究具有重要的借
鉴作用ꎮ 笔者认为ꎬ未来对穿心莲内酯类成分生
物合成和调控的研究应重点关注以下几个方面ꎮ

(１)深入解析穿心莲内酯的生物合成通路及
关键基因的功能ꎮ 对穿心莲内酯生物合成通路的
解析是从分子水平上阐明穿心莲内酯合成积累对
环境和刺激因子响应规律的基础ꎮ 尽管对穿心莲
内酯合成通路上游的一些关键酶已有一定的了
解ꎬ但对其生物合成的完整途径ꎬ以及基因之间的
相互作用关系仍不十分清楚ꎮ ＧＧＰＰ 同时是赤霉
素、类胡萝卜素、叶绿素等物质合成的前体(Ｔｈｏｌｌꎬ
２０１５)ꎬ对穿心莲内酯合成通路的解析有助于我们
了解穿心莲二萜类物质代谢的分流机制ꎬ以及不
同内酯成分之间的关系ꎮ

(２)开展穿心莲栽培理论与技术的深入研究ꎮ
药用植物栽培理论和技术研究普遍滞后于传统农
作物的研究(Ｇａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎬ在很多方面仍处于
起步或初步探索阶段ꎮ 现代作物栽培学已发展了
完善的栽培理论体系ꎬ包括叶龄模式、源库理论、
群体质量理论和化学调控理论ꎮ 以分子生物学方
法结合作物栽培学基本理论为指导ꎬ研究穿心莲
生长发育、产量和质量形成规律ꎬ将为穿心莲生长
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调控、群体结构的优化、产量与质量的平衡等提供
重要的科学理论支撑ꎮ

(３)加强穿心莲内酯生物合成的信号调控通
路研究ꎮ 次生物质代谢作为植物响应生长环境变
化的重要生理过程ꎬ受体内复杂的信号通路网络
的调控ꎬ这也是采取栽培调控措施或环境刺激因
子提高药用植物次生活性成分积累的重要理论基
础ꎮ 研究穿心莲内酯生物合成过程中的信号转导
和基因调控网络ꎬ对通过基因的精准调控促进穿
心莲内酯积累将起到重要的推动作用ꎮ
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