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摘要：目的  揭示白芍不同发育时期不同组织部位中单萜苷含量及其生物合成基因的表达差异和两者之间的相关性。方

法  通过 HPLC 测定白芍叶、花、果、根及根中不同部位(韧皮部、木质部、须根和根皮)在不同发育时期氧化芍药苷、

白芍内酯苷、芍药苷和苯甲酰芍药苷含量。采用 RT-PCR 对筛选出来的 8 个白芍单萜苷生物合成相关基因进行相对含量

测定。应用 R 语言分析 4 种单萜苷含量与各生物合成相关基因表达量的相关性。结果  芍药苷和苯甲酰芍药苷主要分布

于根中，而氧化芍药苷和白芍内酯苷主要分布于花中。氧化芍药苷、芍药苷和苯甲酰芍药苷主要分布于木质部中，白芍

内酯苷主要在韧皮部和须根。4 种单萜苷成分在根中花期和果期含量均较低，在黄枯期中最高，展叶期次之。单萜苷含

量与其关键酶基因表达量相关性分析结果表明，HMGR2 和 IDI 基因与芍药苷、苯甲酰芍药苷和氧化芍药苷含量呈高度正

相关。结论  白芍单萜苷及其生物合成相关基因存在时空特异表达模式，甲羟戉酸途径是白芍中生物合成萜类骨架的主要

途径。 
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ABSTRACT: OBJECTIVE  To study the expression pattern of monoterpene glycosides contents and their biosynthesis-related 
genes in different tissues of Paeonia lactiflora Pall. at different developmental stages, investigate the correlation between them. 
METHODS  The content of oxypaeoniflorin, albiflorin, paeoniflorin and benzoylpaeoniflorin in root, leaf, flower, fruit and 
different tissues(phloem, xylem, fibril and velamen) of the root was determined by HPLC. RT-PCR was used to analyze the 
candidate genes related to biosynthesis of monoterpene glycosides. The correlation between the contents of four monoterpene 
glycosides and the expression levels of biosynthesis related genes was comprehensively analyzed by R language. RESULTS  
Paeoniflorin and benzoylpaeoniflorin were mainly distributed in roots, while oxypaeoniflorin and albiflorin were mainly 
distributed in flowers. Oxypaeoniflorin, paeoniflorin and benzoylpaeoniflorin were mainly distributed in xylem, while albiflorin 
was mainly distributed in phloem and fibrous roots. The contents of the four monoterpene glycosides in root were low in 
flowering and fruit stage, and the highest in withered stage, followed by leaf spreading stage. The correlation analysis between 
monoterpene glycosides content and the expression level of key enzyme genes showed that HMGR2 and IDI genes were closely 
positively correlated with the contents of paeoniflorin, benzoylpaeoniflorin and paeoniflorin. CONCLUSION  Monoterpene 
glycosides and their biosynthesis related genes in P. lactflora showed spatio-temporal expression patterns, and mevalonate 
pathway is the main pathway for biosynthesis of terpenoid skeleton in P. lactiflora.  
KEYWORDS: Paeonia lactiflora Pall.; monoterpene glycosides; biosynthesis; spatio-temporal expression pattern; correlation 
analysis 
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白 芍 来 源 于 毛 茛 科 植 物 芍 药 (Paeonia 
lactiflora Pall.)的干燥根[1]，主产于浙江、安徽、山

东、四川等省，具有镇痛、抗炎、抗抑郁、保肝

等多种药理作用[2-6]，临床上常用于治疗血虚萎黄、
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月经不调，自汗，盗汗，肋痛，腹痛，四肢挛痛，

头痛眩晕[7]。单萜苷为白芍主要有效成分之一，而

芍药苷是白芍中单萜苷类化合物中发现最早且含

量最高的成分[8]。随着对白芍的深入研究，人们后

续发现了一系列同类化合物，如苯甲酰芍药苷、

白芍内酯苷、氧化芍药苷、没食子酸芍药苷等[9-10]。

芍药苷等单萜苷主要从白芍等大宗药材中提取，

近年来需求量剧增。由于白芍栽培年限较长，需

达到 3 年或 4 年才能采收，并且种植采收加工等

环节基本上采用劳动密集型的传统生产方式，机

械化程度低，随着劳动力成本增加，其生产成本

也不断增加，从药材中提取所得的单萜苷远不能

满足市场需求。因此，对白芍单萜苷生物合成途

径进行研究，利用基因工程和代谢工程等手段生

产单萜苷势在必行。但是，目前关于白芍单萜苷

生物合成基因表达的研究较少。 
白芍单萜苷的生物合成受到萜类生物合成途

径的调控，即甲羟戊酸(mevalonate，MVA)途径[11]

和 1-脱氧-D-木酮糖-5-磷酸/甲基赤藓糖醇-4-磷酸
(1-deoxyd-dxylose-5-phosphate/methylerythritd-4- 
phosphate，DXP/MEP)途径[12]。其生物合成途径通

常分为 3 个阶段，分别为前体异戊烯基焦磷酸的

形成、单萜苷骨架的形成和单萜苷及其衍生物结

构多样性的后修饰[13]。近几十年的研究表明，大

多数参与萜类生物合成途径的酶已被鉴定和表

征，包括 DXP/MEP 途径中 DXS、DXR、IspD、IspE、

IspF、HDS、HDR、IDI，MVA 途径中的 ACCT、

PMK、HMGR、HMGS、MVK[14-15]等。整个生物合

成过程中，仅有 MVA 和 MEP 上游途径中的部分

关键酶基因被克隆，而中下游反应过程及参与的

酶(如 TPS、CYP450s 和 UGTs 等)未见报道。通过

比较转录组学分析，笔者所在课题组已在白芍不

同器官(根、叶、花、果)中共挖掘出 115 个与单萜

苷生物合成相关的候选基因，还挖掘了 127 个

UGTs 基因，其中 16 个与单萜苷生物合成相关[16]。 
研究表明[17-18]萜类化合物的合成和积累在植

物体内存在时空特异性。为了解白芍生长发育过

程中单萜苷类化合物含量及其生物合成途径相关

基因的表达差异，笔者在文献调查和已挖掘单萜

苷生物合成候选基因的基础上，测定了白芍不同

组织部位以及根不同发育时期的单萜苷成分含量

及其生物合成途径中关键酶基因的表达水平。综

合分析生物合成相关各基因表达量的相关性，及

单萜苷含量与生物合成相关基因表达量的关系，

揭示单萜苷及其生物合成相关基因的时空表达特

性。这对白芍中单萜苷类成分的生物合成调控和

单萜苷类成分的开发利用具有重要意义。 
1  仪器与试剂 

Agilent 1260 高效液相色谱仪(四元泵，二极管

阵列检测器，自动进样器)(美国 Agilent 公司)；BP 
211D 电子天平(德国 Sartorius 公司)；XB-70 型雪

花制冰机(GRANT 公司)；Veriti PCR 仪(ABI 公司)；
Centrifuge 5430R 型冷冻离心机(德国 Eppendorf 公

司 )；Nano Drop 超微量核酸蛋白分析仪 (美国

Thermo 公司)；组织球磨仪(美国 QIANGEN 公司)；
移液器(德国 Eppendorf 公司)；DHG-9240A 型电热

恒温干燥箱(上海一恒科学仪器有限公司)。 
甲醇、乙腈(色谱纯，美国 Merck 公司)；高纯

水(自制)。DEPC 水(上海捷瑞生物工程有限公司，

批号：3BUOO180)；异戊醇、氯仿、β-巯基乙醇

和无水乙醇(分析醇，成都市科龙化工试剂厂)。对

照 品 氧 化 芍 药 苷 ( 纯 度 >98%) 、 芍 药 苷 ( 纯

度>99.88%)、芍药内酯苷(纯度>98%)和苯甲酰芍

药苷(纯度>98%)均购自北京中科质检生物技术有

限 公 司 ， 批 号 分 别 为 21031103 ， 21031402 ，

21031601，21031504。多糖多酚植物总 RNA 提取

试剂盒(批号：DP441)离心柱型，FastKing cDNA
第一链合成试剂盒(去基因组)(批号：KR116)和

SuperReal 荧光定量预混试剂增强版试剂盒(SYBR 
Green)(批号：W9308)均购自北京天根生化科技有

限公司；引物(Primers)(上海生工生物科技有限公

司)。 
2  方法 
2.1  材料采集 

本实验所采用的材料为白芍，由浙江省中医

药研究院药用资源研究中心梁卫青副研究员进行

鉴定。分别于展叶期(4 月 5 日)、花期(5 月 5 日)、
果期(7 月 13 日)和黄枯期(11 月 27 日)采挖 3 年生

的白芍完整植株，并将根分为须根、根皮、韧皮

部和木质部；叶、花于花期采集，果于果期采集。

每个样品 3 个生物学重复，部分液氮速冻后置

–80 ℃保存，剩余样品 50 ℃烘干后粉碎，备用。 
2.2  HPLC 测定白芍中单萜苷成分含量 
2.2.1  供试品溶液的制备  精密称定白芍不同组

织部位粉末各约 0.1 g，置于 50 mL 量瓶中，加入

50%稀乙醇 35 mL，超声处理(功率 240 W，频率

45 kHz)30 min，再次加入稀乙醇至刻度线，摇匀，

滤过，取续滤液，即得。 
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2.2.2  对照品溶液的制备  分别精密称定 4 个单

萜苷对照品适量，加甲醇制成每 1 mL 含 121.0 µg
氧化芍药苷、35.2 µg 芍药内酯苷、72.2 µg 芍药苷

和 31.2 µg 苯甲酰芍药苷的混合对照品溶液。 
2.2.3  色谱条件  参考已建立的方法[19]同时测定

4 种单萜苷成分的含量，具体如下：以十八烷基硅

烷键合硅胶为填充剂，以乙腈(A)-0.1%磷酸(B)溶
液为流动相进行梯度洗脱(0~5 min，10%→15%A；

5~20 min，15%→20%A；20~40 min，20%→60%A)，
在 波 长 230 ， 270 nm 处 进 行 检 测 ， 流 速

1.0 mL·min−1，进样体积 10 µL，柱温 30 ℃。在此

条件下，4 种单萜苷成分均能与相邻色谱峰达到较

好的分离，色谱图见图 1。 
2.3  单萜苷生物合成相关基因表达量的测定 
2.3.1  总 RNA 提取  取白芍样品约 50 mg 迅速研

磨，参照多糖多酚植物总 RNA 提取试剂盒说明书

提取，采用超微量核酸蛋白分析仪和琼脂糖凝胶

电泳检查总 RNA 质量。 

2.3.2  合成 cDNA 第一链  参照 FastKing cDNA 
第一链合成试剂盒说明书合成第一链，其过程为

总 RNA 8 µL，5×gDNA Buffer 2 µL，42 ℃孵育

3 min 后置于冰上急冷，然后再加入如下反应液：

10×King RT Buffer 2 µL，FastKing RT Enzyme Mix 
1 µL，FQ-RT Primer Mix 2 µL，RNase-Free ddH2O 
5 µL，孵育条件为 42 ℃ 15 min，95 ℃ 3 min，即

得 cDNA，–20 ℃保存备用。 
2.3.3  Real-Time PCR  以 Pl-actin 为内参，选择

白芍单萜苷生物合成途径中 8 个基因(ACCT、

HMGR2、HMGR7、DXR、DXS2、IDI、CYP71A1、

UGT73C3)为目的基因，测定基因表达量。其中

ACCT、HMGR2、HMGR7 为萜类生物合成第一阶

段 MVA 途径中的关键酶，DXR、DXS2 为第一阶

段 MEP/DXP 途径中的关键酶基因，IDI 为催化第

一阶段(无论 MVA 还是 MEP 途径)产物 IPP 和

DMAPP 成为活化异戊二烯单元的酶基因，CYP71A1
和 UGT73C3 为单萜苷生物合成第三阶段相关的酶 

 

 
 

图 1  高效液相色谱图 
A−对照品溶液(230 nm 和 270 nm)；B−供试品溶液(230 nm 和 270 nm)；1−氧化芍药苷；2−芍药内酯苷；3−芍药苷；4−苯甲酰芍药苷。 
Fig. 1  HPLC chromatograms  
A−standard solution(230 nm and 270 nm); B−sample solution(230 nm and 270 nm); 1−oxypaeoniflorin; 2−albiflorin; 3−paeoniflorin; 
4−benzoylpaeoniflorin. 
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基因。按照 SuperReal 荧光定量预混试剂增强版试

剂盒进行，反应体系：2×SuperReal PreMix Plus 
10 µL，10 µmol·L−1 引物 0.6 µL，cDNA 模板 2 µL，

50×ROX Reference Dye 2 µL，RNase-Free ddH2O 
4.8 µL，共 20 µL。所有反应均做 3 个复孔。反应

程序：95 ℃预变性 15 min；95 ℃变性 10 s，61 ℃
退火 20 s，72 ℃延伸 30 s，共 45 个循环。目的基

因引物序列见表 1。 
 
表 1  目的基因引物序列 
Tab. 1  Primer sequences of target genes 

目的基因 序列(5’→3’) 

ACCT F-ACTTGCAGCACAGAGTATCCAGTTG 
R-TGTCCGAGTCGAGAGCCCTTTC

HMGR2 F-CCACATCTCAGTTACCATGCCTTCC 
R-ACCTTTCACACCCAGCAAGTTCAG

HMGR7 F-CGTTGCCATAGTTGCCTTTGTAGC 
R-CGTGTGGAGTGCCGAGAATGAG

IDI F-ATGTGCATCCAAACCCAGACGAAG 
R-TGTCCACAACCAATCTGAACCAAGG

DXR F-AACTTTGCCTCGCCTAGACCTTTG 
R-GAACCCCAGTCATAGTCCCTCCAG 

DXS2 F-AGGAAGGGTGCTAAAGGAGGGAAG 
R-AGCCACGGTTATTGAGATGCCAAG

CYP71A1 F-TTGGCTCCTCGTGAATCAACTGC 
R-TCTCTCTGGGATGAACTCCAAGGG

UGT73C3 F-GGTACTCCAGGTCCTCCGATGC 
R-TTTGCGAGATGGGCTTCAAGGTC

Pl-actin F-TTGTGCTGGATTCTGGTGATGGTG 
R-AGACGGAGGATAGCGTGAGGAAG

 

2.4  统计学分析 
选用相对定量法，按照 2−∆∆ct 计算目的基因表

达量[20]。对单萜苷成分含量及其生物合成相关基

因表达量进行单因素方差分析。应用 R 语言对各

单萜苷生物合成相关基因表达量进行 Pearson 相关

性分析，并用 Cytospace 构建可视化网络图。 
3  结果与分析 
3.1  单萜苷成分在根、叶、花、果中的器官特异

性积累规律分析 
HPLC 检测白芍根、叶、花、果中的 4 种单萜

苷成分的含量，结果见图 2。白芍内酯苷、芍药苷

和苯甲酰芍药苷在根、叶、花、果中均有分布，

而氧化芍药苷仅见于根和花。芍药苷和苯甲酰芍

药苷在根中含量最高，氧化芍药苷和白芍内酯苷

在花中含量最高。表明 4 种单萜苷类化合物在白

芍植株中存在器官偏好性。 
3.2  根中不同组织单萜苷成分的时空特异性积累

规律分析 
由“3.1”可知，根为 4 种单萜苷成分的主要

分布器官，白芍的主要药用部位为去除根皮和须根

后的主根。为进一步了解白芍根中单萜苷成分的时

空分布情况，取不同时期根的根皮、木质部、韧 

 
 

图 2  单萜苷成分在根、叶、花、果中的器官特异性分布 
A−氧化芍药苷；B−芍药内酯苷；C−芍药苷；D−苯甲酰芍药苷；与根

比较，1)P<0.05，2)P<0.01。 
Fig. 2  Organ-specific distribution of monoterpene glycosides 
in roots, leaves, flowers and fruits 
A−oxypaeoniflorin; B−albiflorin; C−paeoniflorin; D−benzoylpaeoniflorin; 
Compared with root group, 1)P<0.05, 2)P<0.01. 

 

皮部和须根，分别检测单萜苷成分含量。氧化芍

药苷、芍药苷和苯甲酰芍药苷主要分布于木质部

中，白芍内酯苷主要在韧皮部和须根，见图 3。4
种单萜苷成分在花期和果期含量均较低，在黄枯

期中最高，展叶期次之。这可能是因为花期和果

期植株较多的生长物质和能量用于生殖生长，不

利于次生代谢产物在根中的表达和积累；进入黄

枯期后，整个植株地上部分枯萎后次生代谢产物

的合成、代谢和累积均集中在根部。因此，生产

上通常会在花期进行摘蕾打顶及在黄枯期对白芍

进行采收，以提高药材中的单萜苷成分含量。 
3.3  单萜苷生物合成基因的时空特异性表达规律

分析 
3.3.1  根、叶、花、果中单萜苷生物合成基因的

器官特异性表达  以根中各基因表达量为参照绘

制聚类热图，清晰地展现了白芍中单萜苷生物合

成关键酶基因表达量的器官差异，4 个器官可分为

3 支，见图 4A。基因 DXS2、HMGR7 和 IDI 器官

表达差异明显，可能是造成白芍不同器官中单萜

苷含量差异的重要原因之一。同时对 8 个关键酶

基因表达量之间进行 Pearson 相关性分析，发现

CYP71A1 与 DXR、HMGR7 与 UGT73C3、HMGR7
与 DXR、CYP71A1 与 HMGR2、ACCT 与 HMGR7、

ACCT 与 DXS2、ACCT 与 UGT73C3、DXR 与

UGT73C3、HMGR7 与 DXS2 基因之间呈显著正相 
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图 3  不同时期白芍根中各部位单萜苷类成分含量比较 
A−氧化芍药苷；B−芍药内酯苷；C−芍药苷；D−苯甲酰芍药苷。 
Fig. 3  Comparison of contents of monoterpene glycosides in different tissues of P. lactiflora root at different stages 
A−oxypaeoniflorin; B−albiflorin; C−paeoniflorin; D−benzoylpaeoniflorin. 
 

关(R>0.6)，表明这些基因的表达可能会相互影响、

协同调控单萜苷的合成，见图 4B。进一步研究发

现，HMGR7、ACCT、DXR、UGT73C3 等基因在

上述多个两两关系对中出现，表明上述基因之间

具有紧密相关作用，可能是调控白芍单萜苷合成

的关键基因。 
3.3.2  根中不同部位单萜苷生物合成相关基因时

空表达分析  为了阐明根中不同部位各生物合成

基因的时空表达情况，绘制聚类热图，见图 5A。

由图可知，除了在果期仅 HMGR2 和 HMGR7 的表

达量高于其他基因外，其余 3 个时期 HMGR2、

HMGR7 和 IDI 在根中不同部位的表达量均高于其

他基因，聚为一类。说明上述基因在各时期根中

各部位均为高表达，提示其与根中单萜苷类成分

的高累积具有紧密关系，其所在的 MVA 萜类骨架

生物合成途径应是白芍根中合成单萜苷类成分的

主要途径。 
将根中各部位单萜苷生物合成基因在不同生

长时期表达量制成折线图，观察其表达变化趋势，

结果见图 5B。ACCT、DXR 和 IDI 基因在根中各 
 

 
 

图 4  根、叶、花、果 4 个器官中单萜苷生物合成基因表达比较分析 
A−单萜苷生物合成基因表达热图；B−各基因间相关性分析热图；R−相关系数。 
Fig. 4  Comparative analysis of gene expression of monoterpene glycosides biosynthesis in root, leaf, flower and fruit   
A−heatmap of monoterpene glycoside biosynthesis gene expression; B−heatmap of correlation analysis between genes; R−correlation coefficient. 
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部位的变化趋势与 UGT73C3 基因在须根、根皮和

木质部中的表达趋势一致，均在花期略微下降，

果期上升后，黄枯期又略微下降。根各部位中 DXR
和 IDI 基因的表达规律一致，均为花期略微下降

后，果期和黄枯期逐渐上升。HMGR7 基因在根皮、

韧皮部和木质部中的表达趋势一致，均为展叶期

最高，花期降至最低，果期上升后，黄枯期再次

降低；而 HMGR2 在须根、根皮和木质部中的表达

趋势则和 HMGR7 则相反，表明 HMGR2 和 HMGR7 
2 个基因的功能可能存在差异。CYP71A1 基因在须

根中的趋势与在木质部和韧皮部中相反，为先上

升至果期达到最高点后又下降。DXS2 基因在须根

和韧皮部中的表达趋势相类似，而根皮和木质部

的表达趋势则与之相反。 
 

 
 
图 5  不同时期白芍根各部位单萜苷生物合成基因表达分析 
A−聚类热图；B−折线图。 
Fig. 5  Expression analysis of monoterpene glycosides biosynthesis genes in different tissues of P. lactiflora root at 
different stages  
A−hierarchical clustering heatmap; B−line chart. 
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3.4  白芍单萜苷含量与生物合成基因表达量相关

性分析 
对根、叶、花、果 4 个器官以及根中 4 个部位

的白芍单萜苷含量与关键酶基因表达量分别进行相

关性聚类分析，结果见图 6A 和 6C。由图 6A 可见，

芍药苷和苯甲酰芍药苷聚为一类，白芍内酯苷和氧

化芍药苷聚为一类，说明芍药苷和苯甲酰芍药苷、

白芍内酯苷和氧化芍药苷的生物合成模式分别相

似。关键酶基因也分为 2 类，HMGR2、ACCT、IDI
和 UGT73C3 聚为一类，与芍药苷、苯甲酰芍药苷的

合成呈高度正相关(R>0.60)，提示上述基因协调共同

促进芍药苷和苯甲酰芍药苷的生物合成。其余 4 个

基因聚为另一类，其中 CYP71A1 作为单萜苷生物合

成下游的酶基因，与 4 种单萜苷均呈负相关或不相

关。可能是因为该基因功能为单萜苷的氧化，处于

单萜苷的后修饰或者降解阶段[21]。 
图 6A 中还可见 DXR 与 DXS2 基因与 4 种单

萜苷中的大多数呈负相关，说明 DXP/MEP 途径并

不是白芍中合成萜类骨架的主要途径，从反面证

明了“3.3.2”项下 MVA 途径为合成萜类骨架的主

要途径这一结果。此外，HMGR7 基因表达量与白

芍内酯苷和氧化芍药苷含量高度负相关，这一现

象与 HMGR2 基因的表达模式刚好相反，提示

HMGR2 和 HMGR7 虽然属于同一基因家族，但其

功能并不相同。这一结果也与“3.3.2”项下所得

结果相一致。 
根中 4 个部位的单萜苷含量与关键酶基因表

达量相关性聚类分析结果则与根、叶、花、果 4
个器官的分析结果略有不同，结果见图 6C。具体

表现为芍药苷和氧化芍药苷的表达模式比较接

近，聚为一类；其余 2 个单萜苷分别单独聚为一

类。CYP71A1、ACCT 和 UGT73C3 聚为一类，与

4 种单萜苷含量基本呈负相关；其余基因聚为一

类，与单萜苷含量基本呈正相关。 
 

 
 

图 6  白芍单萜苷含量与生物合成基因表达相关性分析 
A、C−相关性聚类热图；B、D−相关性网络图。红色的圆形节点表示单萜苷成分，蓝色的圆形节点表示基因，边表示节点之间的相关性，每条边

的宽度表示相关系数的大小。黄色实线的边表示基因与化合物之间正相关，灰色虚线的边表示基因与化合物之间呈负相关。 
Fig. 6  Correlation analysis of monoterpene glycosides contents and related-biosynthesis gene expression in P. lactiflora 
A, C−hierarchical clustering heatmap; B, D−correlation network diagram. The red circular nodes represent monoterpene glycosides, the blue circular 
nodes represent genes, the edges represent the correlation between nodes, and the width of each edge represents the magnitude of the correlation 
coefficient. The edges of the solid yellow line indicate a positive correlation between the gene and the compound, and the edges of the dashed gray line 
indicate a negative correlation between the gene and the compound. 
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应用 Cytospace 3.5 软件构建了白芍单萜苷含

量与其生物合成基因相关性分析的可视化网络

图，结果见图 6B 和图 6D。重点关注与 4 个单萜

苷呈密切正相关的基因，在根、叶、花、果 4 个

器官中，未见与白芍内酯苷和氧化芍药苷高度正

相关的基因；与芍药苷和苯甲酰芍药苷最相关的

是萜类骨架生物合成 MVA 途径中的 ACCT、

HMGR2 基因，催化萜类第一阶段产物 IPP 和

DMAPP 形成活化异戊二烯单元的 IDI 基因，以及

连接萜类和糖形成糖苷键的 UGT73C3 基因。在根

4 个部位中，与芍药苷、苯甲酰芍药苷和氧化芍药

苷最相关的是 HMGR2 和 IDI 基因，与白芍内酯苷

最相关的是萜类骨架合成 MEP/DXP 途径中的

DXS2、DXR 基因和 MEP 途径中的 HMGR7 基因。

综上所述，HMGR2 和 IDI 基因与芍药苷、苯甲酰

芍药苷和氧化芍药苷含量呈高度正相关。 
4  讨论 

对白芍不同器官单萜苷成分含量进行测定

后，发现单萜苷在根中高度积累，且不同单萜苷

在根中的主要分布部位不尽相同，这意味着萜类

生物合成途径中的某些基因可能在根中高表达，

也可能在其他器官中合成并运输到根中积累。单

萜苷含量及其生物合成相关基因表达量的相关性

分析结果也证明了两者之间具有一定的相关性，

相关系数分别在–1~1，–0.71~0.66，表明可能存在

转运等其他因素的影响。单萜苷的器官特异性积

累模式有助于探索单萜苷生物合成和转运的分子

机制。目前，作为次生代谢产物生物合成的重要

补充，大量研究表明植物积累过程中存在一种基

于转运蛋白的转运机制[22-24]。由于负责芍药苷等

单萜苷的转运蛋白及其转运机制尚不清晰，因此

本研究仅从单萜类成分生物合成相关基因的表达

高低探究与单萜苷含量的关系。对单萜类化合物

的特异性转运蛋白的鉴定和转运机制的研究将在

今后工作中进一步开展。 
4 个器官以及根中 4 个部位的相关性分析结果

存在差异，分析原因可能在于对根中 4 个部位的

单萜苷含量和生物合成关键酶基因进行相关性分

析时，包含了不同生长期单萜苷类和关键酶基因

的变化，即除了空间差异还包括了时间差异，而

在根、叶、花、果 4 个器官中则只有空间差异。

此外，单萜苷的时空分布除了与关键酶生物合成

相关外，不同组织之间的转运也是重要的影响因

素。单萜苷类成分的中间体可能在其他多个部位

合成后转运到根部进行下一阶段的合成，或可能

在其他部位完成全部合成后转运，或可能需要多

个组织部位共同合作才能完成全过程的生物合

成。尽管转运过程中相关酶、基因、调控因子以

及具体生物学过程有待进一步研究和确认，但其

他次生代谢产物的合成研究也验证了上述假设的

可能性，如：黄连素可在黄连的根组织中生物合

成 ， 然 后 转 移 到 根 状 茎 并 被 细 胞 质 膜 定 位 的

CjMDR1 摄取并累积在根状茎中[25]。 
结果中还可见各单萜苷成分与同一关键酶基

因的相关系数存在较大的差异。这可能是由于 4
种单萜苷成分都具有共同的母核结构，各成分间

虽然具有一定的组织偏好性，但彼此可相互转化，

从而造成这种差异。如芍药内酯苷的 C=O 双键断

裂，经环化反应形成芍药苷；而芍药苷其中 1 个

C=O 键断裂，经内酯化形成芍药内酯苷。结果中

还可见部分基因与单萜苷成分负相关，究其原因

主要在于部分关键酶基因如 CYP71A1、HMGR7 和

UGT73C3 的选择主要根据前期的比较转录组测序

和功能注释结果，是否为真正的白芍单萜苷生物

合成基因有待进一步的功能验证。 
综上所述，4 种单萜苷的器官和组织分布特征

为芍药苷和苯甲酰芍药苷主要分布于根中，而氧

化芍药苷、白芍内酯苷主要分布于花中；氧化芍

药苷、芍药苷和苯甲酰芍药苷主要分布于木质部

中，白芍内酯苷主要在韧皮部和须根。4 种单萜苷

成分在花期和果期时的根中含量均较低，在黄枯

期时最高，展叶期次之。单萜苷含量与其关键酶

基因表达量相关性分析结果表明，HMGR2 和 IDI
基因与芍药苷、苯甲酰芍药苷和氧化芍药苷的含

量呈高度正相关。白芍单萜苷及其生物合成相关

基因存在时空特异表达模式，MVA 途径是白芍单

萜苷骨架合成的主要途径。 
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