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摘  要：菊科苍术属白术 Atractylodes macrocephala 的干燥根茎为白术的药用部位，是常用的传统中药，具有健脾、美容等

功效。挥发油是白术的主要药用成分，其中主要含有倍半萜类化合物，具有明显的抗肿瘤作用。近年来，白术的市场需求量

逐渐增加，然而其质量却参差不齐。对白术次级代谢产物挥发油中倍半萜的生物合成和转化途径进行综述，并从遗传和生态

角度总结了影响白术挥发油积累的主要因素，以期为研究白术倍半萜的合成和转化途径提供参考，为提高白术挥发油的产量

和品质提供帮助。 
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Abstract: Atractylodes macrocephala, belonging to Compositae family, whose dry rhizome as its medicinal parts, is a famous 

traditional Chinese medicine, with the function of tonifying spleen, aesthetic improvements  and so on. Its main medicinal ingredient 

is volatile oil, which has obviously effect of antitumor. Recently, the market demand of this herb gradually increased, while its quality 

has not been guaranteed. This paper concluded the process of biosynthesis and transformation of sesquiterpenoids, an important 

secondary metabolite in violate oil; And firstly reviewed the factors affecting the accumulation of volatile oil in A. macrocephala in the 

aspects of inheritance and ecology. It is expected to provide a reference for the further study of the biosynthesis and biotransformation 

of sesquiterpenoids in A. macrocephala and help to improve the yield and quality of the volatile oil. 
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白术 Atractylodes macrocephala Koidz. 为菊科

苍术属多年生草本植物，其干燥根茎为著名的传统

中药[1]。白术性温，有健脾、益气、止汗、安胎、

美容、抗炎等多种功效[2-4]。白术的化学成分复杂，

主要含有挥发油、内酯、多糖和氨基酸[5]。挥发油作

为白术最主要的药用成分之一，其抗肿瘤效果明显[6]，

具有重要的临床医学价值，尤其在中成药以及保健

品等方面需求量较大。 

白术在中国安徽、浙江、江西、湖南、四川等

省份均有栽培。野生白术曾经分布广泛，但由于过

度采挖，野生白术现已稀缺[7]，如今药用白术主要

为栽培品。病虫害的威胁和生态环境的破坏等因素

导致栽培白术出现抗虫害能力减弱、挥发油产量减

少、质量下降等问题。而国内外对白术的需求量较

大。据 2008 年市场调查显示，白术的全球年需求量

为 6×103～8×103 t[7]。因此，很有必要对影响白术

挥发油积累的因素进行总结，并且应用可行的生物

学手段来促进白术药用成分的合成和积累，为提高 
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白术挥发油产量、优化药材质量提供理论基础，从

而改善市场高品质白术供不应求的现状。 

目前对于白术挥发油的药用成分[8]以及药理作

用研究比较全面，而关于其生物合成和代谢的具体

影响因素和机制研究较少。与其他植物一样，白术

挥发油的积累受自身遗传因素和自然环境的影响。

遗传是内在因素，对植物的生长发育起决定性作用。

在影响萜类化合物合成的因素中，研究较热的是

bHLH（basic helix-loop-helix）家族的转录因子[8]。

环境中影响白术挥发油积累的因素主要包括气候、

水分、土壤、生物因素等。值得注意的是，植物内

生菌作为一种特殊的有益微生物，能够显著促进多

种药用植物活性成分的积累，是植物-微生物互作

研究的一个重要方向。本文从遗传因素和生态因素

角度出发，综述了影响白术挥发油积累因素的研究

进展，为研究白术挥发油合成和积累的机制提供参

考，同时对保证白术药材的产量和品质具有潜在应

用价值。 

1  白术挥发油成分及植物体内倍半萜类化合物合

成途径 

挥发油是白术抗肿瘤的有效活性成分，占白术

的 1.40%～2.39%[9]，经水蒸气蒸馏法提取后为黄色

澄清油状液体[10]。白术挥发油中含萜类成分和内酯

衍生物[11]，萜类成分居多，主要为倍半萜类化合

物[12]。倍半萜类化合物结构和功能多样，因此具有

独特的生物学特性。研究表明，白术挥发油中苍术

酮量最高，约 61%[13]，但不稳定，极易受光照、温

度以及 pH 的影响氧化分解，转化成白术内酯[14]。

不同产区的白术挥发油成分存在较大差异。周枝凤

等[15]通过水蒸气蒸馏法对白术挥发油进行提取和

鉴定比较，发现湖南平江、怀化以及浙江白术的挥

发油分别含有 61、54、58 个组分，其中白术内酯Ⅰ、

Ⅱ是 3 个产区白术挥发油中主要的共有成分。孙林

芳等[13]研究表明，白术内酯Ⅰ、Ⅲ是白术挥发油中含

量较高且较稳定的成分。 

植物细胞中萜类化合物分别在胞质和质体中存

在 2 种合成途径，即甲羟戊酸（mevalonate，MVA）

途径和脱氧木酮糖-5-磷酸（1-deoxy-D-xylulose-5- 

phosphate，DXP）/甲基赤藓醇-4-磷酸（methylerythritol- 

4-phosphate，MEP）途径，其中倍半萜主要通过

MVA 途径合成。MVA 途径以乙酰辅酶 A 为前体合

成异戊烯基焦磷酸（IPP）。IPP 在异戊烯基二磷酸异

构酶（IDI）的作用下形成其异构体二甲基烯丙基二

磷酸（DMAPP）[12]，IPP 和 DMAPP 是所有萜类化

合物的共同前体物质，二者在不同的萜烯合酶

（TPS）作用下转化为多种多样的萜类化合物，由倍

半萜烯环化酶催化形成环状的倍半萜（图 1）[16-17]。

2 种途径中的限速酶主要有 3 种，即 3-羟基-3-甲基

戊二酰辅酶 A 合成酶（HMGR）、脱氧木酮糖-5-磷

酸合酶（DXS）和脱氧木酮糖 L 磷酸盐还原异构酶

（DXR）[18]。另外，法尼基二磷酸合酶（FPPS）将

1 个 DMAPP 单元和 2 个 IPP 单元融合成法尼基二

磷酸（FDP，倍半萜生物合成途径的中心中间体）[19]，

萜烯合酶的编码基因在植物体内表达量低，而且具

有时空特异性[20]，这 2 种酶也是重要的调控位点。 

 

ATOT-乙酰乙酰辅酶A硫解酶  HMGS-羟甲基戊二酰辅酶A合酶

MK-MVA 激酶  PMK-二氧磷基 MVA 激酶  MPD-MVA 焦磷酸

脱羧酶  CMS-4-二磷酸胞苷-2-C-甲基-D-赤藓醇合酶  CMK-4-

二磷酸胞苷-2-C-甲基赤藓糖激酶  MCS-2-甲基赤藓糖-2,4-环二

磷酸合酶  IDI-异戊烯基二磷酸异构酶  IPK-异戊烯基单磷酸激酶 

ATOT-acetoacetyl-CoA thiolase  HMGS-hydroxymethyl glutaryl 

CoA synthase  PMK-dioxo-phosphoryl MVA kinase  MPD-MVA 

pyrophosphate decarboxylase  CMS-4-cytidine diphosphate-2-C- 

methyl-D-erythritol synthase  CMK-4-cytidine diphosphate-2-C- 

methyl erythritol kinase  MCS-2-methyl erythritol-2,4-cyclic 

diphosphate synthase  IDI-isopentenyl diphosphate isomerase  

IPK-isopentenyl monophosphate kinase 

图 1  植物倍半萜生物合成途径[18] 

Fig. 1  Biosynthentic pathway of sesquiterpenoids of plants 

     MVA 途径                        DXP/MEP 途径 

     乙酰辅酶 A                      丙酮酸＋甘油醛-3-磷酸 

    ATOT                                     DXS 

   乙酰乙酯辅酶 A                         DXP 

   HMGS                                     DXR 

 3-羧基-3-甲基戊二酰辅酶 A                   MEP 

   HMGR                                     CMS 

   甲羟戊酸（MVA）     4-二磷酸胞苷-2-C-甲基赤藓醇（CDP-ME） 

     MK                                      CMK 

甲羟戊酸-5-磷酸（MVAP） 2 C-甲基-D-赤藓醇 2,4-环二磷酸（ME-2,4cPP） 

    PMK                                      MCS 

甲羟戊酸-5-二磷酸（MVAPP）  1-羟基-2-甲基-2(E)-丁烯基-4-二磷酸

（HMBPP） 

                                  

              IPP                    DMAPP 

                               FPPS 

          倍半萜         法尼基二磷酸（FPP） 

IDI 

MPD IPK 

TPS 
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倍半萜类化合物是植物的次级代谢物，合成后

易受生物催化剂的影响而被加工，从而形成新颖的

甚至活性更强的天然化合物[21]。倍半萜容易受植物

和微生物的影响发生羟基化、羰基化、环氧化、开

环、氢化以及发生消除和重排等反应[22]。α-山道年属

于倍半萜内酯类化合物（SQLs），具有抗炎、抗菌、

抗 癌 等 功 能 [23] 。 经 培 养 的 地 钱 Marchantia 

polymorpha L. 植物细胞内含多种酶，可使 α-山道

年进行氢化反应，生成 1,2-二氢-α-山道年（1,2- 

dihydro-α-santonin）[24]。利用真菌紫孢侧耳 Pleurotus 

sapidus (Schulz.) Sacc. 可将双环倍半萜 (+)-瓦伦烯

羧基化，使之氧化为倍半萜酮 (+)-诺卡酮[25]。这些

结果表明，药用植物的倍半萜成分可能会受酶或微

生物的影响而发生转化。 

2  影响白术挥发油积累的遗传因素 

几乎所有生物的表型都由基因和环境的共同

作用决定，基因是影响植物生理机制的内在遗传

因素[26]。白术挥发油的合成不仅受到多基因编码调

控，也受转录水平的调控。毛碧增等[27]用基因枪介

导法转化水稻几丁质酶基因 rch10 和苜蓿 β-1,3-葡

聚糖酶基因 aglu，连接质粒导入白术茎尖，培养得

到抗病性增强的转基因株系。而白术体内次级代谢

物与其防御功能存在一定联系[28]，提示利用基因工

程等生物手段对白术进行定向改造有可能获得高品

质药材。bHLH 转录因子通过在转录水平上特异性

识别相关基因启动子上的顺式作用元件，参与调控

萜类次生代谢产物的合成，与植物生长发育、次级

代谢物形成以及防御反应和激素信号密切相关[29]。

其中，myc 是研究最多的 1 类 bHLH 转录因子。植

物受外界刺激时，myc 能够应答茉莉酸和赤霉素信

号，调控挥发性倍半萜的形成。据报道，拟南芥受

外界刺激时，myc 能够应答茉莉酸和赤霉素信号，

调控挥发性倍半萜的形成[30]，在白术同属植物茅苍

术 Atractylodes lancea (Thunb.) DC. 中也有类似发

现[31]。这说明，在防御过程中，白术体内的倍半萜

合成很有可能也受到 myc 转录因子的调控。 

在遗传学基础上利用合成生物学手段可以有效

提高萜类化合物的生产水平。天然的萜类化合物主

要来源于植物和微生物。植物本身的合成萜类含量

极低，而且极易受自然环境和人工因素的影响，因

而萜类化合物在植物体内产量较低。近年来，不少

研究者借助合成生物学手段通过改造微生物来解决

这一问题[32]。Ro 等[33]首先在酵母细胞中过表达了

青蒿倍半萜合成关键酶紫穗槐二烯合酶基因，之后

又通过染色体重组将合成途径整合到酵母基因组

中，在菌株中重构 MEP 途径，使 FPP 合成相关的

基因表达上调，进而将青蒿中紫穗槐二烯的产量提

高至原产量的 500 倍，并且在基因水平上改造了菌

株的遗传稳定性。通过在大肠杆菌中加入可调节莽

草酸激酶合成基因表达的代谢调控开关[34]，克服了

微生物生产莽草酸时需要加入芳香化合物诱导这一

缺陷，同时也降低了成本。也有人通过向植物中引

入强启动子，驱动萜类合酶基因过表达，刺激植物

使得相关酶的量提高，从而提高植物体内萜类化合

物的量[32]。事实证明，利用合成生物学的方法，通

过调节倍半萜合成途径关键基因的表达，或调控相

关转录因子，能有效提高次级代谢物的合成效率。 

3  影响白术挥发油积累的生态因素 

药用植物的分布、产量与质量都与地理环境有

直接的关系。白术是浙江省道地药材，虽然目前中

国各地甚至亚洲其他地区也有引种栽培，但是不同

环境下生长的白术种类和所含药用成分依然存在差

异[35]。赵红红等[36]对地域、气候和土壤等环境因素

不同的湖南、安徽和河北产白术挥发油成分及含量

进行比较，发现不同产地的白术挥发油成分不尽相

同，即使是相同成分，在含量上也存在差异。说明

白术挥发油成分的变异除了受自身遗传因素的控制

外，也会受到自然环境的重要影响。 

3.1  气候因素 

自然界中，气候这一不可控生态因子对植物的

生长发育具有重要的影响[37-38]。白术的生长条件受

温度、水分、光照等气候因素的影响。据报道，当

气温超过 35 ℃时，白术生长受阻，容易休眠[39]。 

白术耐寒，喜凉爽气候，怕高温高湿[40]。由于地理

气候随着海拔高度变化而变化，白术对不同海拔的

地区适应性不同[40]。气候变化通过影响植物 CO2吸

收和相关蛋白进而影响植物呼吸作用[41]。有研究表

明，随着近些年全球气候的变化，植物生长速度与

病害程度、生物与非生物之间的相互作用与疾病等

都受到影响[42]。此外，植物的功能性状和繁殖传播

也受到气候的影响[43-44]。随着季节变化，植物体内

的内生菌群出现演替规律[44]，可诱导茅苍术植物体

内挥发油的积累[44-45]。植物能够对气候变化做出相

应的反应，人们也可以通过植物的生理生化变化来

预测大自然的气候现状或变化趋势。气候因子对药

用植物组分的影响可能与药用成分形成和转化的关
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键酶及相关基因有关。 

3.2  水分与土壤因素 

中药材的道地性与产地的环境因素有密切关

系，其中土壤水分、肥料以及空气养分等营养条件

是重要的环境影响因素，这些营养条件既影响植物

的生长，也影响植物体内次级代谢物的积累。研究

表明，在茅苍术营养生长期、果后期以及整个生长

过程中，土壤干旱胁迫不但可降低苍术的根茎生长量

及存活率，也使根茎中主要挥发油成分的量下降[46]。

研究发现，水分胁迫能调控倍半萜类化合物合成相

关基因表达，例如 HMGR、Ovtps2、CYP71D180

基因表达上调，而 FPPS 和 Ovtps6 基因表达下调[47]。

这表明，水分是植物挥发油合成的限制因素。虽然

目前没有关于水分因素对白术挥发油积累直接影响

的报道，但基于这些因素对白术同属植物茅苍术挥

发油的影响推测，白术体内挥发油的含量也有可能

受到水分因素的影响，而受影响的程度和趋势是否

与其他植物相同还有待探讨。 

土壤条件影响白术生长。药用植物的连作障碍

经常导致植物生长发育不良、发病率升高，这种现

象在药用植物中普遍存在[48]，包括茅苍术、白术。

土壤连作障碍主要归因于土壤理化性质恶化、土传

病害、自毒作用。有报道称，白术的根系土壤存在

大量化感物质而引起的自毒作用，是引起白术产生 

连作障碍现象的主要原因之一[49]。不同地区种植的

白术的药用价值也存在差异，而植物的药用价值主

要取决于药用成分的积累。这说明土壤因素很可能

是限制白术挥发油积累的重要因素之一。 

3.3  生物因素 

在自然环境中，生物与生物之间存在错综复杂

的关系，它们相互影响，或利或弊[50-51]。目前关于

影响白术挥发油的生物因素报道不多，而存在于植

物体内的内生菌与植物的联系最为密切[52]，相关报

道也层出不穷。所以本文主要针对植物内生菌对白

术挥发油可能会产生的影响进行合理预测。 

越来越多的证据表明，植物体内的微生物对植

物的生物量和矿质元素的积累、生理指标变化、药

物活性成分等具有重要的影响。内生菌接种到植物

体内以后，能与宿主植物建立共生关系，促进宿主

植物萜类次生代谢物积累，提高植物生物量，提高

菊科植物的产量和品质[53-55]。土壤中的植物内生细

菌可作为一种微生物肥料，产生葡萄糖酸（GA），

溶解不溶性磷酸盐，从而刺激豌豆植株的生长[56]。

分 离 自 植 物 叶 片 的 内 生 真 菌 Curvularia sp. 

CATDLF5 和 Choanephora infundibulifera CATDLF6

能调节长春花药用成分文多灵的生物合成途径中关

键基因的表达，促进长春花次级代谢物的积累[57]。 

白术体内积累了丰富的内生菌菌群。茅苍术是

与白术同属的菊科植物，其主要药效成分也为萜类

物质，本课题组利用有机溶剂萃取法[58]分别提取二者

地上部分和地下部分的挥发油，用气相色谱法进行

检测，将白术和茅苍术的气相色谱图进行比较，发

现无论是地下部分还是地上部分，白术与茅苍术的

挥发油组分出峰时间和峰形相近，说明二者的挥发

油成分可能相似。鉴于白术与茅苍术挥发油相似性

极大，内生菌对茅苍术的影响效果和机制是否也一

样适用于白术，还有待进一步研究。2015 年，Zhou

等 [31] 发现接种植物内生细菌荧光假单胞菌

Pseudomonas fluorescens Migula 能刺激茅苍术直接

产生活性氧（ROS），引发氧迸发，一方面能促进植

物不含氧萜类化合物的积累，另一方面植物内生细

菌触发的 ROS 可能将无氧倍半萜氧化成含氧倍半

萜，继而增加倍半萜类化合物的多样性。所以推测

如果荧光假单胞菌能定殖于白术体内，可能会产生

类似影响。 

茅苍术的挥发油积累受植物内生菌的影响。从

茅苍术体内分离出的孔球孢霉属（Gilmaniella sp.）

内生真菌接种到茅苍术后，苯丙氨酸解氨酶和多酚

氧化酶活性增加[59]。此外，几丁质酶和 β-葡聚糖酶

活性显著提高，真菌侵染提高了宿主的光合速率，

增加碳水化合物水平以及宿主叶中的叶绿素含量，

促进植物生长 [60]，还可诱导植物产生一氧化氮

（NO）、水杨酸（SA）、过氧化氢（H2O2）和植物激

素乙烯，促进挥发油的积累[45,61]。研究表明，某些

内生真菌能增强植物对生物胁迫和非生物胁迫（干

旱、高温、矿物质失调和高盐等）的耐受性[62]。多

年前，甚至有人称植物内生真菌自身可能具有合成

紫杉醇等药物的潜力[63]，但是之后也有人提出反对意

见，认为这是一项很难完成、极具挑战性的任务[64]。

但是，这进一步说明了内生真菌在植物体内的价值

不可估量，可能还有许多待发掘的新功能。 

2006 年，有研究报道内生菌根泡囊丛枝菌根

Vesucular arbuscular mycorrihiza（VAM）是植物的

有益真菌，不仅能促进白术生长代谢，提高植物抗

逆性，还可以在一定程度上提高其挥发油含量[65]。

仇有文[66]发现土壤微生物通过影响土壤肥力和理



中草药  Chinese Traditional and Herbal Drugs  第 49 卷 第 3 期 2018 年 2 月 

   

·758· 

化性质，进而影响白术生物量和药用成分的积累。

在不伤害植物的基础上，通过外源添加真菌或细菌

诱导子来激活植物体内萜类化合物合成基因的表

达，以诱导植物合成次级代谢物的方法也可以应用

于白术，但其中的机制尚不清楚。未来很有可能实

现利用植物内生菌进行商业生产，将之转化为工业

规模的内生菌生物技术。 

4  结语 

白术的有效成分包括挥发性成分以及内酯类、

苷类、多糖类、氨基酸类等成分，其中挥发油是白

术的主要药用成分。影响白术挥发油积累的因素可

以总结为自身遗传因素和外界环境因素两大类。 

白术倍半萜合成途径研究成熟，利用代谢工

程和合成生物学手段对途径加以改造，不但能在

可控条件下提高萜类化合物的产量，还具有节约

资源等优势。与合成的化合物相比，天然化合物

的药用价值往往更高。植物生长于大自然中，免

不了会受到生物胁迫（如微生物共生或寄生、病

虫侵害、动物啃食等）的作用。植物可通过改变

体内蛋白质和酶类活性而形成自我防御机制，以

应答生物胁迫[67]。这些生物因子对药用植物产生

的影响不容忽视。植物挥发性倍半萜作为一种次

级代谢物，本身也有助于植物抵御外界伤害。报

道表明，植物在受到机械损伤、病原菌侵入的诱

导下，能激活萜类合酶基因表达，从而刺激萜类

化合物释放[58,65]。值得注意的是，植物内生菌是

定殖于植物体内而不引起病状的微生物，内生菌

与植物共生的过程中是否会参与诱导白术倍半萜

类化合物合成还有待研究。 

综合考虑遗传和环境因素，能更有效地促进挥

发油在白术体内积累。白术自身合成挥发油存在生

长周期长、易受环境的影响、合成效率不高等问题。

而利用基因工程、代谢工程、合成生物学等手段虽

然能在植物体外快速生产大量萜类化合物，但存在

合成前体单一、伴随杂质产生等问题，往往导致药

物品质不如天然化合物。若以外界生物胁迫为诱导

因子，刺激植物自身合成化合物，不但能提高合成

效率，也能保障药材品质，似乎是一种更有效可行

的方法。植物内生菌具有种类多、资源丰富等优势，

近年来受到了人们的普遍关注。以内生菌为诱导

子，促进药用植物活性成分积累已有报道。如果以

植物内生菌对白术挥发油积累的影响机制为基础，

将生物合成手段应用于内生菌诱导子，提高内生菌

的诱导效果，从而促进白术生长和药用成分大量积

累，能更好地保证植物的药用品质。因此，对植物

体内内生菌对白术挥发油积累影响机制的研究将

为生产高品质药材提供新思路。 
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