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［摘要］　药用植物表皮毛是一种特殊的表皮细胞结构，在抵御虫害、减少蒸腾等方面发挥重要作用。多组学技
术在药用植物表皮毛研究中未被广泛应用，却扮演着重要的角色。以黄花蒿、薄荷等药用植物为对象，对组学和多

组学在表皮毛内含物成分分析、合成代谢和分子调控等方面的应用情况进行总结和展望，为今后开展其他药用植物

表皮毛发育及调控机制研究提供参考。
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植物表皮毛是由原表皮细胞（最外层的胚胎细胞）

分化而来的一种特殊的表皮细胞结构［１］，通常形成于

植物的叶、茎、花、根等器官表面。其形态特征、密

度和生长位置在不同物种间或同一植物不同器官表面存

在一定差异，药用植物亦是如此。依据细胞组成可将表

皮毛分为单细胞毛和多细胞毛，按其形状又可分为头

状、钩状、星状等，表皮毛也可按照其是否具有分泌能

力被分为腺毛和非腺毛［２］。腺毛又分为分泌型腺毛和

非分泌型腺毛，不仅在被子植物中广泛存在，在裸子植

物和苔藓植物中也有分布［３４］。非腺毛是一种由表皮细

胞分化而成的不具分泌功能的突起物，广泛存在于植物

地上器官如叶、茎、花及果实的表皮上，是植物长期进

化形成的应对恶劣环境的特殊结构。由于腺毛与药用植

物合成、分泌次生代谢产物之间具有一定关联，因此，

科研工作者们在唇形科、茄科、菊科、大麻科和锦葵科

植物中开展了广泛研究［５１０］。前期研究证实，药用植物

表皮毛具有抵御病虫害、减少蒸腾和提高抗逆性等作

用。虽然表皮毛对大多数药用植物来说并非是关键性

的，但是表皮毛的发育研究能够为细胞分化研究提供一

定基础［１１］。同时，表皮毛还是药用植物体内部分次生

代谢产物合成、代谢的场所，通过调控表皮毛的发育对

提高目的次生代谢产物合成意义非凡。

随着现代分析技术的不断发展，多组学联合分析

方法在植物研究中被广泛应用并扮演着重要的角色。

目前，该方法除被应用于植物表皮毛发育相关研究

外，还广泛应用于植物其他器官的研究，例如生殖器

官种子、花和果实［１２１５］，营养器官根、茎和叶［１６１７］。

此外，多组学还被应用于药用植物连作障碍形成的机制

研究［１８］、种质资源鉴定［１９］、次生代谢产物调控机制解

析［２０］等方面。本研究将黄花蒿 ＡｒｔｅｍｉｓｉａａｎｎｕａＬｉｎｎ、
薄荷ＭｅｎｔｈａｈａｐｌｏｃａｌｙｘＢｒｉｑ等表皮毛研究较为成熟的
药用植物作为阐述对象，归纳总结多组学研究方法在药

用植物表皮毛内含物成分分析、合成代谢和分子调控等

方面的应用情况，同时展望了多组学在药用植物表皮毛

研究中的应用前景，对今后开展其他药用植物表皮毛发

育及调控机制研究具有一定参考价值。

１　多组学概述

多组学（ｍｕｌｔｉｏｍｉｃｓ）是一种将２种或２种以上组
学关联分析的研究方法，例如将基因组学、转录组

学、蛋白质组学、代谢组学、表观组学或微生物组学

等组学数据加以整合，联合分析并深入挖掘其生物学

意义。随着高通量测序技术和系统生物学的迅速发

展，多组学研究方法已经成为生命科学领域不可或缺

的研究手段［２１２２］。药用植物表皮毛生长发育过程中，

细胞在转录、翻译和代谢水平上的变化都可以用高通

量测序技术定性和定量的检测出来。因此，多组学研

究方法可以从不同的维度更好地阐明药用植物表皮毛

细胞生命过程，获取表皮毛生长发育从表皮细胞到表

皮毛个体水平的动态变化情况，从而进一步研究药用

植物表皮毛生长发育及调控机制，提高药用植物表皮

毛及次生代谢产物含量，培育优良品种。

２　多组学在药用植物表皮毛研究中的应用现状

利用中国知网（ＣＮＫＩ）、万方数字化期刊全文数
据库和谷歌学术（ＧｏｏｇｌｅＳｃｈｏｌａｒ）网站的检索功能（去
除专利和引用），以 “多组学”分别并 “药用植物”

“植物表皮毛”“药用植物表皮毛”为检索词进行中

英文篇名检索，检索时间为２００９—２０１９年。结果发
现，以 “多组学”并 “药用植物”为检索词检索出

来的文献最多，近１０年相关文章发表数量呈明显的
上升趋势（图１）。以 “多组学”并 “植物表皮毛”为

检索词，共检索到１５０篇相关文章。其中，２０１５年以
前该类文章发表较少；然而，以 “多组学”并 “药

用植物表皮毛”为检索词检索到的文章少之甚少。

通过以上检索结果可以看出，多组学研究方法被越

来越多地应用到药用植物表皮毛相关研究中。相信

随着基因组学、转录组学、蛋白质组学、代谢组学、

表观组学或微生物组学等方法和系统生物学算法的

不断发展和进步，通过整合多种组学高通量数据、

建立多组学关联分析大数据库，可以为今后用系统

的思维或方式从多角度、多层次、整体性地去深入

研究药用植物表皮毛发育、内含物合成代谢和分子

调控的形成机制提供了重要的工具。

注：ＭＰ药用植物（ｍｅｄｉｃｉｎａｌｐｌａｎｔ）；ＰＴ植物表皮毛（ｐｌａｎｔ

ｔｒｉｃｈｏｍｅ）；ＭＰＴ药用植物表皮毛（ｍｅｄｉｃｉｎａｌｐｌａｎｔｔｒｉｃｈｏｍｅ）。

图１　２００９—２０１９年多组学在药用植物表皮毛
研究中的文献检索情况
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３　用于药用植物表皮毛研究的多组学

药用植物表皮毛能够产生不同种类的次生代谢

产物，是萜类、黄酮类、多糖类、酚类和生物碱类

等天然产物合成、积累和储存的 “细胞化学工厂”。

目前，针对部分药用植物表皮毛中次生代谢产物的

生物合成途径及调控开展了大量研究，并取得了一

定成果。鉴于目前基因组测序和单细胞测序价格较

为昂贵，用于可分泌次生代谢产物的药用植物表皮

毛研究的多组学联合分析方法主要为转录组、蛋白

质组与代谢组三联分析。转录组学被用来分析某一

特异基因的表达与植物表型的关系，但是所转录出

来的ｍＲＮＡ并不是完全能够被翻译成蛋白质，在部
分研究中，通过将转录组与蛋白质组数据相结合可

以对复杂生命体细胞内的调控活动加以解释。代谢

组学是基因表达的最终产物，能够直观地将生物体

内真实发生的物质代谢过程展示出来［２３２５］。因此，

当转录组和蛋白组数据联合分析不足以解释生物体

内某组织器官或细胞内复杂调控活动时，代谢组学

分析能够获得该组织器官或细胞生理学的瞬时快照，

进而实时定量反映出组织器官或细胞内正在发生的

物质代谢过程。除此之外，转录组、蛋白质组与表

观组关联分析可以清楚地阐明基因表达和表观遗传

变化的分子机制和生物学现象。也可通过将全基因

组与转录组关联分析，深入研究药用植物表皮毛的

发育及基因表达等问题，两者相互验证和补充。随

着转录组测序的不断发展，将对药用植物表皮毛功

能基因挖掘、发育机制研究发挥重要作用［２６］。

４　多组学在药用植物表皮毛研究中的应用与展望

４１　多组学在药用植物腺毛研究中的应用与展望

通过查阅文献发现，目前，药用植物腺毛的研

究主要集中于腺毛内含物的成分分析、合成代谢和

分子调控方面。

４１１　 药用植物腺毛内含物成分分析　腺毛内含
物的成分分析是研究腺毛的基础，而药用植物表面

的腺毛量一般较少，这就需要分析仪器的检测器灵

敏度较高，还能同时满足小样品量的检测。一般情况

下，根据腺毛内含物的性质，选择气质联用（ＧＣＭＳ）
或液质联用（ＨＰＬＣＭＳ）等高灵敏度的质谱技术进行
分析。此外，对于一些有着较强靶标目的的植物腺

毛代谢产物，需要联合核磁共振技术共同定性分

析［２７］。药用植物腺毛的内含物主要为萜类等挥发性

物质，故此前ＧＣＭＳ在腺毛内含物成分分析的研究
中应用最为广泛。

目前，植物腺毛提取的方法逐渐成熟，而代谢

组学方法完全可以实现对药用植物腺毛的检测。因

此，代谢组学的研究对象正从药用植物叶片逐步转

移到腺毛上，对腺毛内含物进行定性与定量分析。

如研究人员已采用ＧＣＭＳ分别对大麻腺毛中大麻酚
类、萜类化合物和罗勒腺毛中苯丙素的代谢图谱进

行分析［２８２９］。代谢组学仅局限于部分靶向化合物，

而多组学联合分析旨在运用高通量等技术获得更多

维度的信息，以代谢组数据为分析主体，在多维度

上建立关联。相信今后药用植物腺毛内含物成分分

析研究中，代谢组学关联其他组学的研究方法能逐

步受到重视并加以运用。

４１２　药用植物腺毛内含物合成代谢及分子调控研
究　前期学者对药用植物体内腺毛内含物的成分分
析发现，萜类化合物是药用植物腺毛内含物中最主

要的成分，除了分泌萜类成分外，还含有聚酮、多

糖、生物碱等其他非萜类成分，但非萜类成分在药

用植物腺毛中的研究较少［３０］。而且，对于药用植物

腺毛内含物合成代谢及分子调控研究仍处于初级阶

段，比较完善、系统的理论体系尚未建成［３１３２］。因

此，本文主要对几种研究较深入的药用植物腺毛内

含物中的类萜化合物合成代谢及分子调控研究进行

阐述。

青蒿素是一种主要合成于黄花蒿头状腺毛中的倍

半萜类成分［３３３４］，具有良好的抗疟疾效果，研究其在

黄花蒿腺毛中代谢调控机制对于培育青蒿素高产植株

具有重要意义。Ｔｅｌｌｅｚ等［３５］报道了黄花蒿头状腺毛由

１０个细胞组成，之后Ｓｏｅｔａｅｒｔ等［３６］通过对黄花蒿腺毛

转录组测序，发现头状腺毛是青蒿素合成的场所。但

是，对于腺毛内青蒿素在每层细胞的分泌情况，仍然

存在一定的争议。Ｏｌｓｓｏｎ等［３７］采用定量反转录聚合
酶链反应（ｑＲＴＰＣＲ）和激光显微切割方法分析每层细
胞青蒿素合成酶的表达情况，仅在腺毛顶端细胞中发

现一种促青蒿素合成的关键酶（紫穗槐４，１１二烯合
酶）有所表达，故推断青蒿素在腺毛顶端合成；然而，

Ｓｏｅｔａｅｒｔ等［３６］通过转录组学数据分析，在每层细胞中

均发现青蒿素合成所需的催化酶。此外，一些学者

通过转录组学、代谢组学及蛋白质组学等多种组学

·０５５·
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研究方法已经从黄花蒿腺毛中克隆出了调控基因和

转录因子，大量的报道已经证实了腺毛细胞在控制

青蒿素生物合成中有重要的作用［３８４４］。Ｗｕ等［４５］对

黄花蒿腺毛与全叶中的蛋白表达情况进行了蛋白质

组学方法比较，定性了涉及青蒿素生成、糖酵解、

电子链传递等多种代谢过程的多个蛋白。

薄荷醇被发现是存在于薄荷腺毛内含物中主要

的单萜类化合物，同时，它也是薄荷中单萜类化合

物代谢的最下游产物。薄荷腺鳞是薄荷植株中完整

的植物组织，能够较为完整地储存其代谢产物，可

以作为植物萜类代谢研究的良好模型［４６］。经过近几

年的组学研究，薄荷腺毛内含物薄荷醇的代谢途径

已较为清晰［４７４９］。柠檬烯是薄荷中对薄荷烷型单萜

的合成前体，可经柠檬烯环化酶催化发生３、６位的
羟化反应形成反式薄荷烯醇等下游产物，而该催化

酶在腺毛细胞中合成，通过组学研究发现，沉默３、
６位羟化酶可以提高薄荷腺毛中柠檬烯的含量［５０５１］。

除此以外，多组学研究还表明薄荷腺毛结构的阻隔

及相关代谢酶的调控是导致薄荷醇累积的主要因

素［５２］。Ｃｈａｍｐａｇｎｅ等［５３］对薄荷腺鳞进行蛋白质组学

研究，共定性了１６６６条蛋白，其中包括参与单萜、
苯丙素、酚醛等化合物的代谢及相关产物转运的

５７条蛋白。Ｊｉｎ等［５４］对薄荷腺鳞和无腺鳞的叶肉组

织分别进行转录组测序并比对分析，结果发现，被

鉴定的３９１９条序列中，近６７％存在明显差异，其中
涉及萜类化合物合成代谢等多个过程。

荆芥穗来源于唇形科的裂叶荆芥 Ｓｃｈｉｚｏｎｅｐｅｔａ
ｔｅｎｕｉｆｏｌｉａ（Ｂｅｎｔｈ）Ｂｒｉｑ，其花萼片上分布大量腺鳞。
荆芥穗的有效成分是主要存在于腺鳞中的挥发油，

故荆芥穗品质的好坏与腺鳞的密度及内含物成分的

多少存在一定关系。在研究裂叶荆芥腺鳞代谢规律

过程中发现，其主要萜类化合物的代谢过程与薄荷

基本相似，但最终代谢产物为胡薄荷酮。胡薄荷酮

是薄荷腺毛内萜类化合物代谢最终产物薄荷醇的上

游产物。推测其可能与裂叶荆芥腺鳞结构的阻隔及

相关代谢酶的调控有关［５５］，下一步还需应用转录

组、蛋白质组或基因组等组学方法对其调控机制进

行深入研究。

４２　多组学在药用植物非腺毛研究中的应用与展望

根据植物表皮毛是否具有分泌功能的分类标准，

非腺毛不具有分泌功能。因此，早期人们大多认为

植物体内生物活性物质合成与非腺毛的发育存在较

小关系甚至不存在关系，所以植物非腺毛的研究一

直不被关注。Ｍａｒｋｓ等［５６］对 拟南 芥 Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ（Ｌ）Ｈｅｙｎｈ非腺毛的化学组成进行分析，
确定了非腺毛中木质素和单糖的组分比例。Ｔｏｚｉｎ
等［５７］认为，在部分唇形科和马鞭草科植物中，非腺

毛参与生物活性物质的合成、储存和释放。但是关

于药用植物非腺毛分子调控相关研究报道较少。

２０１９年，Ｊｕｄｄ等［５８］采用高效液相色谱四极杆飞行
时间串联质谱法（ＨＰＬＣＱＴＯＦＭＳ／ＭＳ）、半定量反
转录聚合酶链反应（ｓｅｍｉｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅＲＴＰＣＲ）、实
时定量反转录聚合酶链反应（ｒｅａｌｔｉｍｅｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ
ＲＴＰＣＲ）和质谱成像技术（ｍａｓｓｓｐｅｃｔｒｏｍｅｔｒｙｉｍａｇｉｎｇ）
等结合的方法，发现青蒿素在黄花蒿非腺毛细胞中

也有合成。该报道不仅增加了人们对青蒿素合成场

所方面的认识、修正了目前青蒿素生物合成的观念，

还可能加速新的代谢工程方法的创新，实现青蒿素

的高产和稳定生产。

通过以上研究不难看出，虽然近些年药用植物

非腺毛研究较少，但是研究者们已经开始认识到药

用植物非腺毛研究的重要性。今后，除开展非腺毛

在药用植物保护、分类和药材鉴别方面研究外［５９］，

应更加注重应用多组学研究方法探索药用植物非腺

毛与生物活性物质代谢合成及其他重要但未见报道

的功能。

５　结语

表皮毛广泛存在于唇形科、菊科、茄科等药用

植物中，如艾 ＡｒｔｅｍｉｓｉａａｒｇｙｉＬｅｖｌｅｔＶａｎｔ、广藿香
Ｐｏｇｏｓｔｅｍｏｎｃａｂｌｉｎ（Ｂｌａｎｃｏ）Ｂｅｎｔｈ、白英 Ｓｏｌａｎｕｍ
ｌｙｒａｔｕｍＴｈｕｎｂ、碎米桠 Ｉｓｏｄｏｎｒｕｂｅｓｃｅｎｓ（Ｈｅｍｓｌｅｙ）
ＨＨａｒａ等。随着单一组学精准技术的不断发展和多
组学联合分析研究的不断成熟，越来越多的科研工

作者开始关注药用植物表皮毛与次生代谢产物调控

之间的研究，而其他药用植物表皮毛发育的多组学

研究可以参考黄花蒿、薄荷等植物的研究策略。这

对揭示药用植物体内活性物质的合成、储存和代谢

具有重要的指导意义［６０］。

随着人们对药用植物表皮毛研究的不断深入，

由表皮毛发育解剖学、组织化学、超微结构等基础

研究已经逐步发展到目前的表皮毛发育调控机制研

究。显而易见，凭借基因组、转录组、蛋白质组或

·１５５·
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代谢组中的某一种组学已经无法满足药用植物表皮

毛发育相关的深层次研究，因此，应用多组学联合

分析技术开展药用植物表皮毛发育及次生代谢产物

合成调控机制研究势在必行。

然而，就目前研究情况看来，我国大多数传

统药用植物的表皮毛研究还处于简单的发育解剖

学或组织化学研究阶段，仅对很少一部分药用植

物表皮毛进行了深入研究，如对黄花蒿表皮毛发

育及青蒿素合成调控机制，其他药用植物微观组

织下开展表皮毛发育与次生代谢产物合成的研究

报道甚少，这也暗示出多组学在药用植物表皮毛

相关研究中具有十分广阔的前景。但是，多组学

大数据联合分析仍然面临一定的挑战，如何科

学、有效地把多个组学数据关联起来，从多组学

大数据中挖掘更多有价值的信息，探究药用植物

表皮毛生长发育过程中的奥秘，将是今后需要持

续不断去探索的问题。
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Ｂｉｏｌ，２００５，４９（５／６）：５７９５８４．
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在植物种质资源精准鉴定中的应用［Ｊ］．分子植物育
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Ｍｅｔａｂｏｌｏｍｉｃｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆｈｕｍａｎｒｅｃｔａｌａｄｅｎｏｃａｒｃｉｎｏｍａ
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ＣｏｌｏｎＲｅｃｔｕｍ，２００９，５２（３）：５２０５２５．
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