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茉莉酸甲酯处理对天麻中天麻素和巴利森苷 E 生物合成关键基因的影响  
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摘  要：目的  基于茉莉酸甲酯（methyl jasmonate，MeJA）处理下的天麻 Gastrodia elata比较转录组测序，筛选与天麻素

及巴利森苷 E化合物生物合成相关的关键酶基因。方法  以箭麻和共生白头麻为实验材料，采用不同浓度（100～500 μmol/L）

MeJA喷施处理不同时间（0～72 h），采用 HPLC对天麻素和巴利森苷 E的含量变化进行测定，对最佳MeJA处理条件下的

样品进行转录组和代谢组联合分析，挖掘巴利森苷 E生物合成途径的关键基因。结果  在 300 μmol/L MeJA处理 48 h后，2

个目标化合物含量均显著提升，其中巴利森苷 E由初始的 0.21 mg/g显著增至 0.61 mg/g，提升 2.90倍，故选定该处理条件

进行转录组分析。测序共获得 432.79 Gb Clean Data，检测到 18 886个表达基因，含 2 389个新基因。差异分析共筛选出

5 704个差异基因，其中 2 635个上调、3 069个下调。KEGG富集显示差异基因表达主要集中于苯丙素生物合成、植物信号

转导等次生代谢相关通路。通过表达模式与化合物积累关联分析及同源比对，筛选出可能参与巴利森苷 E 生物合成途径中

关键基因 6条，糖基转移酶基因（GeUGT）、柠檬酰辅酶 A合成酶基因（GeCCS）和酰基转移酶基因（GeBAHD）各 2条。

结论  证实 MeJA 能有效调控天麻次生代谢，并筛选出与天麻素及巴利森苷 E 生物合成可能相关的候选基因（GeUGTs、

GeCCSs、GeBAHDs），为完整解析这些关键活性成分的生物合成途径奠定了分子基础。 
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Abstract: Objective  This study aimed to screen key enzyme genes associated with the biosynthesis of gastrodin and parishin E in 

Gastrodia elata. Through comparative transcriptome sequencing following methyl jasmonate (MeJA) treatment. Methods  Using both 

the corm (MTE and the symbiotic tuber (IMTC) as experimental materials, different concentrations (100—500 μmol/L) of MeJA were 

sprayed for varying durations (0—72 h). The content changes of gastrodin and parishins E were determined by HPLC. Transcriptomic 

and metabolomic analyses were performed on samples treated under the optimal MeJA conditions to mine key genes in the parishin E 

biosynthetic pathway. Results  After 48 h of treatment with 300 μmol/L MeJA, the contents of all six target compounds were 
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significantly increased. Specifically, the content of parishin E increased from 0.21 mg/g to 0.61 mg/g, representing an approximately 

2.90-fold enhancement. Transcriptome sequencing generated 432.79 Gb of Clean Data and identified 18 886 expressed genes, including 

2 389 novel genes. Differential expression analysis revealed 5 704 differentially expressed genes, with 2 635 up-regulated and 3 069 

down-regulated. KEGG enrichment analysis showed significant enrichment in phenylpropanoid biosynthesis, plant signal transduction, 

and other secondary metabolism-related pathways. Through integrated analysis of expression patterns and compound accumulation 

trends, along with homology comparison, we identified two glycosyltransferase genes GeUGT, two citrate-CoA synthetase genes 

GeCCS, and two acyltransferase genes GeBAHD potentially involved in parishin E biosynthesis. Conclusion  This study demonstrates 

that MeJA effectively regulates secondary metabolism in G. elata and identifies candidate genes (GeUGTs, GeCCSs, GeBAHDs) 

potentially associated with the biosynthesis of gastrodin and parishin E, providing a molecular foundation for elucidating the complete 

biosynthetic pathways of these key active compounds. 

Key words: Gastrodia elata Bl.; parishin E; methyl jasmonate; gastrodin; omics analysis; biosynthesis 

天麻 Gastrodia elata Bl.又名赤箭、定风草等，

是兰科《（Orchidaceae）天麻属 Gastrodia L.多年生草

本植物，是我国传统的名贵中药材，有息风止痉、

平抑肝阳、祛风通络等功效，临床常用于治疗肝风

内动、惊痫抽搐、头痛眩晕、肢体麻木等症[1-3]。目前，

已从天麻块茎中鉴定出 200多种化学成分[4]，主要包

括多酚类、有机酸类、多糖类及核苷酸类[5-6]，其中天

麻素与巴利森苷 E被视为其主要的活性成分[7]。天麻

素又名天麻苷，其化学名为 4-羟甲基苯基-β-D-吡

喃葡萄糖苷《（C13H18O7），为无色针状结晶，是天麻

中含量最高的有效单体成分[8]。研究表明，天麻素

能够增加心脑血管血流量、改善血管顺应性、降低

外周阻力、发挥温和降压作用，并对心肌细胞和脑

组织具有保护活性[9]。此外其还具备镇静、催眠、

镇痛及免疫调节等功能，在临床上广泛用于治疗心

脑血管疾病及相关神经系统症状，疗效显著，且无

明显不良反应[10]。巴利森苷 E化合物是一类结构复

杂的多酚类及其衍生物，常由 1分子柠檬酸与 1分

子天麻素基团缩合而成。研究表明，其具有多种

药理活性，包括抗癫痫活性[11]，发挥关键抗抑郁

作用[12]，姜制加工可提高其含量，从而增强神经

保护作用[13]、促血管生成作用[14]，以及改善记忆、

抗衰老、抗肿瘤等多种药理活性[15]。目前天麻入

药主要依赖天麻素，但其生物利用度低，难以透

过血脑屏障，临床需大剂量用药，易导致耐受问

题 [16]。而巴利森苷类成分则展现出更好的开发前

景，其在药材中含量更高，并可作为前体药物在体

内转化为天麻素[17-18]，从而改善其药动学特性，延

长作用时间[19]。 

随着合成生物学的发展，许多药用植物次生代

谢物已能够借助微生物进行合成。天麻素和巴利森

苷类化合物作为天麻的重要的活性成分[20]，目前，

天麻素的生物合成路径已较为明确，然而在天麻中负

责合成天麻素的糖基转移酶基因尚未被鉴定。另一方

面，巴利森苷 E的获取主要依赖于植物提取和化学合

成 2种方式，提取产量低，且可能伴随一定的环境问

题。因此，开发巴利森苷 E化合物的生物合成路线具

有重要意义。但目前，巴利森苷 E的合成路径仍未明

确，相关关键酶基因也尚未被发现。在天麻素的生物

合成途径中，关键步骤是对羟基苯甲醇与尿苷二磷酸

葡萄糖（uridine diphosphate glucose，UDPG）在UGT

糖基转移酶作用下发生的糖基化反应。巴利森苷 E是

由天麻素及其衍生物与柠檬酸在羧基位点酯化形成

的多酚类成分，其研究目前主要集中于化学结构、提

取制备、稳定性及酶促转化方面[20]。生物合成中负责

催化天麻素与柠檬酸之间酯键形成、从而组装巴利森

苷 E核心骨架的关键合成酶迄今尚未被发现。目前巴

利森苷 E生物合成研究仍存在以下关键空白：（1）关

键合成酶未知，尚未鉴定出能催化天麻素与柠檬酸缩

合形成巴利森苷 E的酰基转移酶；（2）完整通路不明，

从初级代谢到多种巴利森苷同系物的完整生物合成

路径及调控机制尚未解析；（3）合成生物学应用缺

失，路径不明确限制了合成生物学策略在微生物中

异源合成巴利森苷 E的探索。 

茉莉酸甲酯《（methyl jasmonate，MeJA）是调控

植物次生代谢的关键信号分子，能够通过信号转导

途径激活或抑制特定转录因子，进而调控次生代谢

相关酶基因的表达与活性，最终调控次生代谢产物

的合成[21]。目前在兰科植物研究中，关于MeJA的

研究主要集中在其作为内源性香气成分的生物合

成途径[22-23]，外源施加MeJA以诱导特定化合物合

成的研究已在兰科部分属中取得进展：在铁皮石斛

Dendrobium officinale Kimura & Migo中，MeJA诱

导能显著促进芳樟醇合酶基因（DoLIS）的表达，从而
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促进芳樟醇的合成[24]。在白及 Bletilla striata Rchb. f.

中MeJA能显著提高总酚及对羟基苯甲醇的含量，并

诱导苯丙氨酸解氨酶基因家族成员的表达[25]。相比之

下，关于外源MeJA处理对天麻属植物次生代谢物

影响的研究尚无报道。本研究首次发现，MeJA 处

理能显著促进天麻中天麻素及巴利森苷E成分的积

累，这一现象提示其可能通过转录调控激活相关合

成途径。为验证这一假设并挖掘其中关键基因，本

研究在对MeJA诱导条件进行优化的基础上，选取

300 μmol/L MeJA处理不同时间点的天麻进行转录

组测序，通过系统分析差异表达基因，揭示 MeJA

的转录调控网络，筛选出可能参与天麻素与巴利森

苷 E生物合成的关键候选基因，为阐明其合成机制

及药材品质改良提供理论依据。 

1  材料与试剂 

1.1  材料 

以箭麻和共生白头麻为材料，为人工栽培的

《‘滇乌一号’品种，采集于云南省昆明市禄劝彝族苗

族自治县，经中国科学院昆明植物研究所何俊研究

员鉴定其为天麻 G. elata Bl.。 

1.2  试剂 

MeJA《（批号 39924-52-2，质量分数≥95%）购

自 Sigma-Aldrich 公司；对照品天麻素（批号

2024DC125，质量分数≥98%）和巴利森苷 E《（批号

2025DC122，质量分数≥98%）购自云南西力生物技

术股份有限公司；反转录试剂盒《（PrimeScript™ RT 

reagent Kit with gDNA Eraser）购自宝生物工程（大

连）有限公司；RNA提取试剂盒（HiPure HP Plant 

RNA Mini Kit）购自广州美基生物科技有限公司；

qPCR 试 剂 盒 （ ChamQTM Universal SYBR 

QpcrMaster Mix）购自南京诺唯赞生物科技股份有

限公司；其他试剂《（分析纯）均购于百泰克公司和

北京化工厂。 

2  方法 

2.1  MeJA 溶液配制与样品处理 

2.1.1  MeJA溶液的配制  取MeJA原液，以 5%乙

醇水溶液为溶剂进行稀释，分别配制成浓度为 100、

200、300、400及 500 μmol/L的MeJA溶液，4 ℃

保存备用。 

2.1.2  MeJA 处理与样品采集  采用喷施的方法对

箭麻皮层（mature epidermis，MTE）及共生白头麻

横切（immature cross-section，IMTC）进行外源MeJA

处理，实验设置上述 5 个浓度梯度，并以等量 5%

乙醇水溶液作为对照（CK）。于处理后 0、12、24、

48、72 h采集样品，迅速放入液氮中备用，每个处

理设置 3个生物学重复。 

2.2  天麻素和巴利森苷 E 的测定   

2.2.1  对照品溶液的制备  分别称取 2 mg 天麻素

和巴利森苷 E对照品，精密称定，加入水溶解并定

容制成对照品溶液，溶液配制后各对照品质量浓度

分别为 0.200、0.190 mg/mL，置于 4 ℃冰箱保存备

用。 

2.2.2  供试品溶液的制备  取鲜样加入液氮研磨，

称取 1 g样品，随后加入 10 mL甲醇，静置过夜后

超声 1 h，12 000 r/min离心 15 min，取上清经 0.22 

μm滤膜滤过后，转移至 2 mL棕色液相瓶中，即得

供试品溶液。 

2.2.3  色谱条件   色谱柱为 InterSustain AQ-C18

《（250 mm×4.6 mm，5 μm），柱温 30 ℃，紫外吸收

波长为 220 nm，流动相为 0.01%甲酸溶液《（A）-乙

腈（B）。梯度洗脱：0～8 min，99%～95% A；8～

15 min，95%～90% A；15～20 min，90%～80% A；

20～25 min，80%～75% A；25～30 min，75%～70% 

A；30～35 min，70%～55% A；35～45 min，55%～

10% A；45～45.01 min，10%～99% A。体积流量 0.6 

mL/min。进样量 10 μL。 

2.2.4  线性方程  分别取天麻素和巴利森苷E对照

品用水溶液溶解，按照比例稀释后制成含天麻素和

巴利森苷E质量浓度分别为 12.500、25.000、50.000、

100.000、200.000 μg/mL的对照品溶液，分别取 10 

µL 不同质量浓度的对照品溶液，按照色谱条件测

定，以样品进样含量为横坐标（X），吸收峰峰面积

为纵坐标（Y），绘制标准曲线方程，得到天麻素的

标准曲线方程为 Y＝28 648 200 X－19 248.9，线性

范围 0.125～2.000 μg/mL，R2值为 0.999，巴利森苷

E的标准曲线方程为 Y＝23 154 900 X－2 256.90，

线性范围 0.125～2.000 μg/mL，R2值为 0.999。 

2.2.5  精密度、稳定性、重复性、加样回收率试验[20]

取MTE、IMTC 2部分进行检测。精密度试验中MTE

中天麻素和巴利森苷 E 峰面积的 RSD 分别为

1.040%、1.050%，IMTC中天麻素和巴利森苷 E峰

面积的 RSD分别为 1.220%、1.180%。稳定性试验

中，MTE中天麻素和巴利森苷 E峰面积的 RSD分

别为 2.730%、1.340%，IMTC中天麻素和巴利森苷

E 峰面积的 RSD 分别为 3.210%、2.070%。重复性

试验中，MTE 中天麻素和巴利森苷 E 质量分数的
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RSD分别为 6.440%、4.160%，IMTC中天麻素和巴

利森苷E质量分数的RSD分别为5.260%、3.580%。

加样回收率试验中，MTE中天麻素和巴利森苷 E平

均加样回收率分别为 106.840%、99.620%，RSD值

分别为 6.130%、4.850%，IMTC中天麻素和巴利森

苷 E 平均加样回收率分别为 98.500%、101.200%，

RSD值分别为 4.210%、4.480%。 

2.2.6  样品的测定  分别于 0～72 h 采集 MTE 与

IMTC 样品，取样后迅速置于液氮中速冻，随后转

移至−80 ℃超低温冰箱保存，用于含量验证分析及

后续转录组测序分析。处理好的样品采用 HPLC测

定其天麻素和巴利森苷 E的含量。 

2.3  天麻转录组测序与分析   

取经 300 μmol/L MeJA溶液处理（M处理）及用

5%乙醇水溶液作为对照（CK）处理 0、6、12、24、

48、72 h的MTE和 IMTC样品用于转录组测序。取

样后，样品根据“材料-处理-时间”规则进行命名，例

如“JM-M-6 h”代表MTE经MeJA处理 6 h后的样

品，“JM-CK-6 h”代表MTE经对照溶液处理 6 h后

的样品，以此类推，用于转录组测序。使用 Trizol Kit

试剂（美国 Promega公司）提取样品总RNA，分别检

测其纯度和完整性，经检测合格后，委托天津诺禾

致源科技有限公司完成转录组文库构建、测序及数

据分析。使用 SkrTools（version 1.0）计算测序产生

的原始数据，通过 Trimmomatic（ v0.39）和

RiboDetector（v0.2.4）过滤原始序列与去除原始数

据中的 rRNA序列后[26-27]，获得高质量的 clean reads；

基于天麻全基因组的编码序列[28]，使用 Salmon软件

计算基因的表达量[29]；使用 DIAMOND v2.1.9 将

21 956条基因与本地Nr、KEGG、KOG、TrEMBL和

SwissProt 等数据库进行比对[30]，使用 Pfamscan v1.6

程序（https://github.com/aziele/ pfam_scan）将所有基

因注释到 Pfam 数据库（ http://ftp.ebi.ac.uk/pub/ 

databases/ Pfam/）（E值＜1×10−5），使用 DEseq2进

行差异表达分析，筛选 log2|fold change|＞1和 false 

P值＜0.5的基因为差异表达基因。 

2.4  天麻素、巴利森苷 E 化合物生物合成相关基因

的挖掘   

为系统筛选参与天麻素与巴利森苷 E 化合物生

物合成的候选基因，基于不同时间点的转录组数据开

展了差异基因表达分析。首先，基于京都基因与基因

组百科全书（Kyoto encyclopedia of genes and genomes，

KEGG）对转录组进行功能注释，并归类到对应的代

谢通路模块，进一步结合不同时间点MeJA处理的基

因表达数据与天麻素和巴利森苷 E 化合物含量动态

变化，筛选表达模式与成分积累趋势显著相关的代谢

模块。再基于已报道的阳性基因对筛选区域中的基因

做进化关系分析，例如能够催化类似糖基化反应的阳

性基因序列，包括红景天 Rhodiola rosea L.中的

RrUGT3、拟南芥 Arabidopsis thaliana Heynh.中的

AtUGT、蛇根木 Rauvolfia serpentina Benth. ex Kurz

中的 AsUGT 以及木蓝 Indigofera tinctoria L.中的

ItUGT2 等以及能够催化酸乙酰化成酯的阳性基因

序列，包括拟南芥 Arabidopsis thaliana Heynh.中的

AtDCF、AtASFT和 AtHHT催化 16-羟基棕榈酸和

阿魏酰 CoA生成阿魏酸脂。初步鉴定潜在合成相关

基因。为直观展示候选基因表达模式，使用 TBtools

软件中的 Text Block Extract工具从转录组数据中提

取出 FPKM表达量，绘制表达量热图。所有筛选出

的候选基因均通过实时荧光定量 PCR（qRT-PCR）

进行表达验证。 

2.5  qRT-PCR 检测   

以 MTE、IMTC 的 cDNA 为 qRT-PCR 模板，

以 β-actin 为内参基因[31]。qRT-PCR 使用候选基因

特异性引物（表 1），反应体系：SYBR 混合物 10 

μL，引物各 0.4 μL，cDNA模板 1 μL（反转录后稀

释至 20倍），加 ddH2O补到总反应体系 20 μL。反

应程序为：95 ℃、1 min预变性；95 ℃、10 s变性，

60 ℃、30 s退火，40个循环；在此程序后增加 95 ℃、

15 s，60 ℃、1 min，95 ℃、15 s反应程序并收集荧

光信号获得熔解曲线，用 2−ΔΔCt法计算相对表达量。 

表 1  候选基因荧光定量引物 

Table 1  Primers for quantitative real-time PCR of 

candidate genes 

引物名称 引物序列（5’-3’） 

GeUGT2-F TCCCCCTTTCAGACATTCCC 

GeUGT2-R GGAGGATTGGAGGGTGTGAA 

GeUGT4-F AGAAGGCCAGAGAGCTTCAG 

GeUGT4-R AGAGCCATCTACACACGCTT 

GeCCS3-F GAAGGTGTTCCAGAGTCGGA 

GeCCS3-R ACCAGCTTGAATCCCTCCAA 

GeCCS4-F GGAGAATTGGATGACACGGC 

GeCCS4-R ACTTAAGGGAGGCACTGGTC 

GeBAHD1-F TCGAGATTCTCTCCGCCTTC 

GeBAHD1-R GCACTGACGATGCAGATGAG 

GeBAHD6-F CCTTCCTTCCCTCACATCGA 

GeBAHD6-R GTGCGGGTGATGGTGAAAAT 

β-actin-F GGGGATGAAGCACAGTCCAA 

β-actin-R GCCGTGGTTGTGAAGGAGTA 
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3  结果与分析 

3.1  外源MeJA处理下天麻素和巴利森苷E含量变化 

为确定MeJA诱导天麻次生代谢合成的最佳条

件，本研究分析了不同浓度 MeJA（100～500 

μmol/L）处理下天麻素和巴利森苷 E的含量动态变

化《（图 1）。结果显示，200～400 μmol/L MeJA均可

显著诱导这些化合物积累，其中 300 μmol/L MeJA

在处理 72 h后仍使化合物含量高于初始水平，表现

出持续而稳定的诱导效应，因此被选作后续转录组

机制研究的最佳浓度。当浓度提高至500 μmol/L时，

所有化合物含量均下降，表明该浓度已对次生代谢

产物的积累产生抑制作用，可作为本实验体系中

MeJA有效诱导的浓度上限。 

为探究 MeJA 对天麻不同组织次生代谢

的调控作用，本研究分析了 300 μmol/L MeJA

处理下 MTE 和 IMTC 中天麻素和巴利森苷 E

的含量变化。结果表明，MeJA 的诱导效应具

有显著组织特异性（图 2）。在 MTE 中，天麻

素和巴利森苷 E 化合物均呈现双峰式积累动

态，且第一次峰值出现时间（6 h 和 12 h）存

在差异，而第 2 次积累高峰均集中于 48 h。相

比之下，在 IMTC 中，天麻素和巴利森苷 E 均

表现出同步且剧烈的双峰积累模式，第 1 次和

第 2 次峰值分别统一出现在 6 h 和 48 h。总体

而言，2 个部位对 MeJA 的响应强度依次为

IMTC＞MTE。  

 

图 1  不同浓度 MeJA 处理后天麻素 (A) 和巴利森苷 E (B) 含量 

Fig. 1  Diagram of contents of gastrodin (A) and parishin E (B) after treatment with different concentrations of MeJA 

 

图 2  MTE (A) 和 IMTC (B) 中天麻素和巴利森苷 E 的含量变化趋势 

Fig. 2  HPLC quantitative analysis and content change trends of gastrodin (A) and parishin E (B) in MTE and IMTC  

300 μmol/L MeJA处理 48 h后，天麻不同部位

的主要化合物含量呈现显著变化（图 3）。在 MTE

中，巴利森苷 E和天麻素的增幅极大，分别达到初

始水平的 2.90、2.70倍。在 IMTC中，对MeJA响

应更为强烈，巴利森苷 E的积累最为突出，达到初

始水平的 3.89倍。 
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ns表示无显著性差异，*P＜0.05  **P＜0.01  ***P＜0.001。 

ns indicates no significant difference, *P < 0.05  **P < 0.01  ***P < 0.001. 

图 3  300 μmol/L MeJA 处理下 MTE 与 IMTC 中天麻素和巴利森苷 E 含量比较分析 

Fig. 3  Comparative analysis of contents of gastrodin and parishin E in MTE and IMTC under 300 μmol/L MeJA treatment 

3.2  天麻转录组测序与组装结果 

用 Illumina novaseq xplus 平台进行 MTE 与

IMTC 转录组的高通量测序，共获得 432.79 Gb 高

质量数据（clean data），各样本数据量均高于 5.87 

Gb，且 Q30碱基百分比均大于 96.13%，表明测序质

量可靠，适于后续分析《（表 2）。原始数据已提交至

国家生物信息中心（China National Center For 

Bionformation，NGDC），登录号：PRJCA053927。 

表 2  基因长度分布统计 

Table 2  Statistical distribution of gene lengths 

Unigene 长度/bp 《《《数量 占总数比例/% 

＜200  252   1.15 

200～500 3 836  17.47 

500～1 000 4 227  19.25 

1 000～2 000 5 953  27.11 

＞2 000 7 688  35.02 

总条量 21 956 100.00 

总长度 421 322  

N50长度  30 586  

N90长度 23 292  

平均长度 1 918  

3.3  基因功能注释 

基于已发表的天麻全基因组测序结果，对获得

的 21 956条基因进行了功能注释，共注释到 17 428

条基因，注释率为 79.39%。京都基因与基因组百科

全书（Kyoto encyclopedia of genes and genomes，

KEGG）、真核生物直系同源蛋白数据库《（clusters of 

orthologous groups for eukaryotic complete genomes，

KOG）、非冗余蛋白质数据库《（non-redundant protein 

database，Nr）、蛋白质序列数据库《（Translated EMBL 

nucleotide sequence data library，TrEMBL）、蛋白质

序列数据库《（UniProtKB/Swiss-Prot，SwissProt）、蛋

白质结构域家族数据库（protein families database，

Pfam）、KEGG 直系同源数据库（KEGG orthology，

KO）和基因本体（gene ontology，GO）8个数据库分

别注释到了 17 191、16 061、17 388、17 367、12 614、

13 791、6 949 和 11 947 条基因，注释率分别为

98.64%、92.16%、99.77%、99.65%、72.38%、79.12%、

39.87%和 68.55%（表 3）。 

表 3  8 大数据库的注释结果 

Table 3  Annotation results of eight databases 

注释数据库 注释数量 注释百分比/% 

KEGG 17 191 98.64 

KOG 16 061 92.16 

Nr 17 388 99.77 

TrEMBL 17 367 99.65 

SwissProt 12 614 72.38 

Pfam 13 791 79.12 

KO  6 949 39.87 

GO 11 947 68.55 

All 17 428 79.39 

总计 21 956  
 

3.4  GO 功能富集分析 

共有 21 956 条基因被注释到 GO 分类（图

4），其中，样本基因数量在 1 000 条以上且功能

在生物过程（biological process，BP）分类中主要

聚集于细胞过程（cellular process，4 341条）；在

细胞组分（cellular component，CC）中主要聚集

于细胞解剖结构《（cellular anatomical structure，1 528

条）；而在分子功能（molecular function，MF）中
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主要聚集于连接（binding，4 118条）和催化活性

（catalytic activity，3 098条）。 

3.5  KEGG 代谢通路富集分析 

通过比对，在KEGG数据库中共有 8 990条基因

得到注释，涉及到 5 条主通路：细胞过程（cellular 

processes，C），环境信息处理（environmental information 

processing，E），遗传信息处理（genetic information 

processing，G），代谢（metabolism，M），有机系统

（organismal systems，O）；25条子通路。结果表明（图

5），全局与概述图谱（Global and overview maps）的 

 

图 4  基因的 GO 分类结果 

Fig. 4  GO classification results of genes 

 

C-细胞过程；E-环境信息处理；G-遗传信息处理；O-生物体系统；M-新陈代谢。 

C-cellular processes; E-environmental information processing; G-genetic information processing; M-metabolism; O-organismal systems. 

图 5  基因的 KEGG 分类结果 

Fig. 5  KEGG classification of assembled genes 
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最多，为 333条；其次为碳水化合物代谢（carbohydrate 

metabolism）和翻译（translation），分别有 784和 544

条；最少的是免疫系统（immune system），为 6条。 

3.6  差异表达基因的分析与鉴定 

为解析MeJA对天麻转录组的动态调控，本研

究根据 FDR＜0.05且|log2FC|＞1的标准筛选差异表

达基因，共筛选出 12 456个差异基因《（图 6），比较

了各处理组与相应对照组的基因表达《（表 4）。结果 

 

图 6  差异表达基因韦恩图 

Fig. 6  Venn diagram of differentially expressed genes 

表明，MeJA 在不同组织中引发了程度与模式各异

的转录组重编程。MTE对MeJA处理表现出强烈的

早期响应，在处理 6 h差异基因数量达到峰值（3 639

条），随后在 12 h有所回落，并于 24 h出现第 2次

响应高峰。在整个处理时间内，MTE中上调基因数量

普遍多于下调基因。相比之下，IMTC的转录组响应

较为和缓，差异基因总数显著低于MTE，且随时间推

移逐渐增加，在 72 h达到峰值。同时，IMTC中上调

基因同样占主导地位。组织间本底差异分析发现，未

处理的MTE与 IMTC之间即存在大量差异表达基因

（4 809条）。经MeJA处理后，2组织间的转录组差异

持续维持在高位，MTE 中多数基因的表达水平仍显

著高于 IMTC。说明本研究中 MeJA 处理下 MTE 中

有更多的基因表达受到影响。 

研究通过维恩图分析了天麻对MeJA响应的转

录组特征，涉及MTE时间序列响应基因《（A）、IMTC

时间序列响应基因（B）及组织本底差异基因（C）

之间的关系。结果表明，天麻对MeJA的转录组响

应可分为 3个特征性模块。首先，A和 B集合中存

在 160 个共有基因，构成了核心胁迫响应模块。这

些基因在 2 个组织中均对 MeJA 响应，可能广泛参

与茉莉酸信号传导及初级胁迫应答等保守生物过程。

其次，组织特异性分析显示，MTE与 IMTC分别拥 

表 4  差异表达基因分析 

Table 4  Analysis of DEGs 

比较组 差异基因表达数 上调差异基因表达数 下调差异基因表达数 

JM-M 6 h vs JM-CK 6 h 3 639 2 087 1 552 

JM-M 12 h vs JM-CK 12 h 2 228 1 065 1 163 

JM-M 24 h vs JM-CK 24 h 3 618 1 749 1 869 

JM-M 48 h vs JM-CK 48 h 3 245 1 852 1 393 

JM-M 72 h vs JM-CK 72 h 2 426 1 376 1 050 

BM-M 6 h vs BM-CK 6 h 684 413 271 

BM-M 12 h vs BM-CK 12 h 448 242 206 

BM-M 24 h vs BM-CK 24 h 1 055 540 515 

BM-M 48 h vs BM-CK 48 h 1 169 680 489 

BM-M 72 h vs BM-CK 72 h 1 259 587 672 

JM-UT vs BM-UT 4 809 2 086 2 723 

JM-M 6 h vs BM-M 6 h 5 129 2 749 2 380 

JM-M 12 h vs BM-M 12 h 5 023 2 403 2 620 

JM-M 24 h vs BM-M 24 h 3 966 1 853 2 113 

JM-M 48 h vs BM-M 48 h 3 740 1 870 1 870 

JM-M 72 h vs BM-M 72 h 3 864 1 907 1 957 

JM-箭麻皮层；BM-共生白头麻横切；M-MeJA处理；CK-对照处理；UT-未处理（0 h）；图 10、11同。 

JM-cmature Epidermis; BM-immature Cross-section; M-methyl jasmonate (MeJA) treatment; CK-control treatment; UT-untreated (0 h); Same as Fig.10, 11. 

A JM-M (6—72 h) 

B JM-UT vs BM-UT C BM-M (6—72 h) 

335 

377 321 376 

344     12 456    160 
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有 335个和 377个特异性响应基因。MTE的特异性

响应模块（335个基因）可能编码调控天麻素和巴利

森苷 E 合成的关键因子，从转录组层面解释了 MTE

作为次生代谢主要场所的分子基础。此外，组织本底

差异基因（C）与诱导响应基因有广泛重叠：A 与 C

共享 344个基因，B与C共享 376个基因。这表明，

MeJA 诱导的转录组变化在很大程度上是对预先存在

的组织本底差异的放大与修饰。该分析揭示了天麻对

MeJA 的响应由一个小的保守核心和大量组织特异性

基因共同驱动，其中MTE特异性表达的 335个基因

为其在次生代谢中的优势地位提供了关键线索。 

3.7  差异表达基因的 GO 分类和富集分析 

对关键比较组（JM-M 48 h vs JM-CK 48 h）的

差异表达基因进行 GO功能富集分析《（图 7），MTE

响应MeJA分析表明，差异基因显著富集在代谢过

程的调控、含核碱基化合物代谢过程的调控、生物

合成过程的调控与 DNA模板化的转录调控等 BP。

CC 则富集在外部包封结构膜的内在组分、染色质

等相关区域，MF方面，主要富集转移酶活性、DNA

结合转录因子活性、氧化还原酶活性与序列特异性

DNA结合。其中MTE中糖基转移酶活性等相关功

能的富集值得关注。 

3.8  差异表达基因的 KEGG 代谢通路分析 

对关键比较组（JM-M 48 h vs JM-CK 48 h）的差

异表达基因通过与KEGG数据库进行比对来探究天麻

响应MeJA的代谢通路变化（图 8），结果显示，差异 

 

图 7  差异表达基因 GO 注释分类 

Fig. 7  GO annotation of differently expressed genes 

 

图 8  差异表达基因在 KEGG 中的分类统计富集 

Fig. 8  KEGG pathway annotation of differentially expressed genes 
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基因主要富集在苯丙烷生物合成、类黄酮生物合成以

及植物激素信号转导等通路，这表明MeJA主要通过

调控苯丙烷/类黄酮次生代谢途径及植物激素信号转

导网络，激活天麻的代谢响应。 

3.9  天麻素生物合成关键基因的筛选 

为挖掘天麻中可能参与天麻素生物合成的

UGT糖基转移酶基因，本研究整合了转录组模块分

析与代谢物含量动态。通过将差异基因表达模块与

天麻素及其前体对羟基苯甲醇的含量变化趋势进

行关联分析，筛选出表达模式与代谢物积累趋势高

度一致的候选模块《（图 9-A）。在此基础上，对该模

块中的 UGT 基因进行系统发育与同源比对分析。

将初步确定的基因结合转录组表达量分析（图 9-

C），最终筛选出 2条结构相似且表达模式相符的天

麻 UGT基因，命名为 GeUGT2 和 GeUGT4。上述

结果表明，GeUGT2与 GeUGT4是参与天麻素生物

合成最后糖基化步骤的潜在关键酶，为后续功能验

证提供了重要候选基因。 

 

A为表达模式图，B为天麻素合成路径，C为候选基因（GeUGT2、GeUGT4）表达量热图。 

A is an expression pattern diagram, B is the gastrodin synthesis pathway, and C is a heat map of the expression levels of candidate genes (GeUGT2, 

GeUGT4). 

图 9  差异基因模块分析和天麻素合成 

Fig. 9  Analysis of differential gene modules and gastrodin synthesis 

3.10  巴利森苷 E 化合物生物合成相关基因的筛选 

根据前人相关研究及巴利森苷 E的结构分析，

拟定了天麻中巴利森苷 E 的生物合成途径（图 10-

B），该途径起始于三羧酸循环中的柠檬酸，经柠檬

酰辅酶 A 合成酶催化生成柠檬酰辅酶 A，进而由

BAHD 酰基转移酶家族成员催化其与天麻素发生

酰化反应，最终形成巴利森苷 E。为筛选参与该途

径的关键酶基因，本研究从 GenBank数据库获取已

表征的氢杆菌属嗜热菌 TK-6来源的 CCS蛋白序列

作为参考[32]，通过 IQ-tree 软件构建最大似然系统

发育树（bootstrap＝1 000），并结合转录组表达量分

析（图 9-B），最终筛选到 2个可能参与柠檬酰辅酶

A 合成的 GeCCS 基因。参照已报道的合成毛蕊花

苷的阳性基因序列[33]，同上述方法，最终筛选到 2

个可能负责酰化反应的 GeBAHD基因。这些基因为

后续解析巴利森苷E的生物合成机制提供了重要的

依据。 

3.11  天麻素和巴利森苷 E 化合物生物合成途径中

关键基因的 qRT-PCR 验证 

为验证转录组数据的可靠性并进一步解析候

选基因的表达特性，采用 qRT-PCR对筛选获得的 6

个候选基因在 MTE 与 IMTC 中 0～72 h 的表达动

态进行分析（图 11）。结果表明，qRT-PCR与转录

组测序结果高度一致，证实了数据的准确性。

GeUGT2 与 GeUGT4 在 MTE 中表达显著高于

IMTC，均在 24 h达到峰值，呈现先上升后下降的

趋势；GeCCS3 与 GeCCS4 同样在 MTE 中表达较

高，于 48 h达到表达高峰；GeBAHD1在MTE中整

体呈下降趋势，而在 IMTC中表现为先升后降的波

动模式；GeBAHD6在MTE中表达高于 IMTC，并 
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A为表达模式图，B为巴利森苷 E合成路径及候选基因（GeCCS3、GeCCS4、GeBAHD1、GeBAHD6）表达量热图。 

A is an expression pattern diagram, B is a heat map of the synthesis pathway of parishin E and the expression levels of candidate genes (GeCCS3, GeCCS4, 

GeBAHD1, GeBAHD6). 

图 10  差异基因模块分析和巴利森苷 E 生物合成途径 

Fig. 10  Analysis of differential gene modules and biosynthesis pathway of parishin E 

于 6 h 迅速达到峰值。上述表达模式表明，这些候

选基因可能参与受时间与组织特异性调控的生物学

过程，为进一步研究其在天麻素与巴利森苷 E合成

中的功能提供了表达层面的依据。 

4  讨论 

MeJA 作为关键的植物胁迫信号分子，是增强

药用植物次生代谢产物积累的有效诱导因子[34]。本

研究证实，300 μmol/L MeJA 能有效地促进天麻活

性成分的积累，尤其是对巴利森苷 E的诱导效果最

为显著（图 3）。MeJA诱导药用植物次生代谢产物

含量变化的报道较多，如在兰科植物铁皮石斛

Dendrobium officinale中，100 μmol/L MeJA可显著

诱导多糖和石斛碱积累[35]，且诱导浓度效应趋势与

本研究一致。MeJA 可显著促进桔梗 Platycodon 

grandiflorus A. DC.三萜皂苷的生物合成并呈现“低

促高抑”特征[36]，表明这种浓度相关性调控可能是

MeJA 调控植物次生代谢的共性机制。本研究首次

报道了 MeJA处理后天麻代谢应答特点，巴利森苷

E 相较于其他巴利森苷类化合物表现出更强的响应

性，提示其生物合成途径中可能存在受茉莉酸信号

特异调控的关键限速步骤。观察到高浓度（500 

μmol/L）MeJA对所有检测成分均产生抑制效应，这

可能是由于过强的胁迫信号超出了细胞的稳态调节

范围，导致防御资源被过度分配给初级应激反应。 
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图为MeJA处理下候选基因（GeUGT2、GeUGT4、GeCCS3、GeCCS4、GeBAHD1、GeBAHD6）的表达模式，与 0 h比较：*P＜0.05  **P＜0.01  

***P＜0.001。 

The figure shows the expression patterns of candidate genes (GeUGT2、GeUGT4、GeCCS3、GeCCS4、GeBAHD1、GeBAHD6) under MeJA treatment. 

*P < 0.05  **P < 0.01  ***P < 0.001 vs 0 h. 

图 11  天麻素、巴利森苷 E 生物合成候选基因的定量 PCR 检测和表达模式分析 

Fig. 11  Quantitative PCR detection and expression pattern analysis of candidate genes for biosynthesis of gastrodin and 

parishin E 

KEGG富集分析显示，差异基因显著富集于“苯丙

素生物合成”和“植物激素信号转导”通路。表明

MeJA影响了天麻的苯丙烷类代谢网络，为天麻素、

对羟基苯甲醇等前体物的合成提供了原料基础。更

为关键的是，巴利森苷 E的累积优势表明，下游的

特异性糖基化、酰基化等修饰步骤可能是决定终产

物的关键。 

转录组测序结果表明MeJA显著富集在苯丙素

生物合成、植物信号传导和类黄酮生物合成通路

中，苯丙素生物合成通路的显著性富集，为挖掘天

麻素与巴利森苷E的合成基因提供了最直接的理论

依据。天麻素前体化合物对羟基苯甲醇，其碳骨架

直接来源于苯丙素途径的中间产物。该途径起始于

苯丙氨酸，生成一系列肉桂酸衍生物和对香豆酰辅

酶 A等关键中间体，而对香豆酰-COA更是苯丙素

流向多个分支的枢纽。结果表明，编码苯丙氨酸解

氨酶、肉桂酸-4羟化酶和 4-香豆酰-COA连接酶等

关键酶的基因显著上调，这势必导致代谢流增加，

为下游合成提供了充足的原料[37]。因此，在苯丙素

通路被整体激活的背景下，寻找负责将前体转化为

最终产物的下游修饰酶基因糖基转移酶和酰基转

移酶基因尤为重要。为了进一步探索MeJA对天麻

素与巴利森苷 E 生物合成基因转录水平的调控模

式，本研究基于转录组测序和 qRT-PCR结果，分析

了天麻素和巴利森苷E生物合成关键酶基因的表达

水平，结果表明，GeUGTs、GeCCSs 和 GeBAHD6

对MeJA呈现出正向应答，而 GeBAHD4却对MeJA

呈负向应答。此外，候选基因的表达峰值快于主要

化合物的含量积累峰值，这与基因表达上调先于终

产物积累的典型生物合成时序规律相符。 

虽然目前天麻素的生物合成路径已基本阐明[38]，

但天麻中催化其关键糖基化反应的 UGT 基因仍未

被成功鉴定，本研究筛选出的 GeUGTs，其表达模

式与天麻素含量及MeJA处理高度相关，且与已知

催化酚类糖基化的 UGT 亚家族聚枝，可能是天麻

中合成天麻素的基因。目前对于巴利森苷 E的生物

合成途径尚不清楚。根据巴利森苷类化合物具有热

不稳定性易降解为天麻素的特点[39]，以及关于酰基

转移酶研究的文献参考[33]，推测了巴利森苷 E生物

合成途径从柠檬酸经柠檬酰辅酶 A 合成酶催化在

羧基发生酰化生成柠檬酰辅酶 A，随后柠檬酰辅酶

A与天麻素在 BAHD催化下生成巴利森苷 E《（图 10-

B）。在筛选候选基因的过程中，首先筛选与天麻素、

巴利森苷 E积累曲线高度同步的共表达基因模块，
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确保了候选基因在时序上与产物合成直接相关，排

除了大量无关的胁迫响应基因。通过与已报道的其

他植物中功能明确的阳性基因进行系统进化分析，

进一步在序列同源性和蛋白结构保守性层面缩小

范围。但目前关于巴利森苷 E的生物合成研究极为

有限，与已报道的催化其他植物中酚苷酰化《（如绿

茶中的茶氨酸合成）的 BAHD酶相比[40]，本研究的

GeBAHDs 可能代表了催化天麻特异性酚苷-有机酸

偶联反应的新成员。基于上述策略，各筛出

GeUGTs、GeCCSs、GeBAHDs基因 2条。后续研究

需通过体外酶活实验、异源表达等，逐一验证这些

候选基因的功能。特别需要关注的是，GeUGTs 与

GeBAHDs 之间可能存在复杂的转录调控或蛋白互

作关系，共同构成巴利森苷 E合成的代谢通道。上

述结果为通过合成生物学策略在微生物或植物底

盘中高效合成巴利森苷 E提高可能性，具有一定的

理论价值。 

本研究结果表明 300 μmol/L MeJA处理可有效

地促进天麻活性成分积累，其中巴利森苷 E含量增

高约 2.9 倍。MeJA 通过全局激活苯丙烷生物合成

等通路调控次生代谢。通过转录代谢关联分析，筛

选出 2条 GeUGTs、2条 GeCCSs、2条 GeBAHDs家

族中可能参与巴利森苷 E 生物合成的关键候选基

因。为最终解析天麻中巴利森苷 E的生物合成途径

提供了理论基础。 
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