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　　摘　要：保证中药材质量安全、有效、稳定、可控是中药材产业健康发展的首要前提。近

年来中药材需求量日趋增加，由于中药材品质受生态环境（外因）与遗传背景（内因）的综合

影响，因此探究中药材品质形成机制对推动中药材质量稳定、可控具有重要的现实意义。该

研究通过梳理近年来有关中药材品质形成及环境调控的文献，阐述中药材“道地性”成因、中
药材品质形成机制及环境调控研究进展，初步探讨了中药材品质形成相关假说，借此诠释道

地药材品质形成的科学内涵，以期为中药材规范化、生态化种植关键技术提升提供参考依据。
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中图分类号：Ｒ　２８２．２　文献标识码：Ａ　文章编号：１００１－０００９（２０２４）０６－０１２９－０９

　　中医药是中华文化的瑰宝，在几千年的历史

长河中为人类生命健康做出了巨大的贡献。中药

材作为中医诊疗、保健的基础，其质量即是中医的

生命线。张伯礼院士强调：“品质就是中药材的生

命，品质一旦出问题，中药材产业的生命就没有了

保障”［１］。随着人们生活质量的提升，以及对中医

药的认识不断加深，人们对中药材要求更加趋向

于“天然化”，在《全国道地药材生产基地建设规划

（２０１８—２０２５年）》中，明 确 中 药 材 生 产 由 重 规 模

求数量的发展模式，转变为重质量求效益的发展

方向［２］，这无疑对中药材品质提出了更高的要求。
道地药材作为中医长期临床实践应用中公认

的优质中药材，在长期医疗实践过程中，“道地药

材”成为优质中药材的代名词，成为评价中药材品

质的综合性标准［３］。过去中药材主要取自于野生

资源，但随着现代发展需求的增加、野生资源的锐

减、物种保护等，中药材种植已成为中医药产业可

持续发展的主要供给［４］。黄璐琦等［５］指出道地药

材是基因型与环境共同作用的结果。基因与环境

饰变共同决定了道地药材区别于其他产地同类药

材的品质、疗 效［６］。何 冬 梅 等［７］指 出 中 药 微 生 态

系统协助甚至诱导宿主建立抗性、调整性状和药

材产量、积累次生代谢产物，形成药材鲜明的“地

域性”差异。而杨利民［８］建议深入开展中 药 材 质

量形成与控制的生态学基础研究，最终实现人工

栽培药材的质量控制，选育优良品种，提高栽培药

材的质量和产量。因此从遗传基因特异性以及生

态环境对中药材品质的影响揭示中药材品质形成

机制，可以为中药材规范化种植、质量稳定以及合

理临床应用提供科学依据，这也是提高中医药产

品品质和质量的重要科学问题之一［９］。

１　浅析中药材“道地性”成因

近年来诸多学者对道地药材的形成开展了全

面的研究，肖 小 河 等［１０］依 据 遗 传 变 异、环 境 饰 变

和人文作用对道地药材形成贡献占比不同，将道

地药材形成模式分为生境主导型、种质主导型、技
术主 导 型、传 媒 主 导 型 以 及 多 因 子 关 联 决 定 型。
并提出道地药材形成的生态机制是群居变异与环



境适应，生物学实质是生态宗、生态型、地方宗、地
理宗等［１１］。王永炎等［１２］总结出古代对 道 地 药 材

中环境的认识是一个由浅入深、由大环境到小环

境的过程，依次为道地朴素观、道地“小环境观”、
道地“整 体 观”。黄 林 芳 等［１３］认 为 中 药 材 生 态 变

异与生态型的分化和形成是中药材品质优劣和疗

效差异的实质，并将中药材生态型划分为气候生

态型、地理生态型、群落生态型、化学生态型、品种

生态型。杨利民等［９］指出以次生代谢产物为主体

的药效成分的形成积累规律及其生态学、生理学

和分子生物学机制，是实现药材质量控制的重要

基础，也 是 目 前 药 材 质 量 控 制 技 术 研 究 的 瓶 颈。
何东梅等［７］认为中药微生境对道地药材的优良种

质形成、产量提高、次生代谢产物积累等产生了重

要影响和贡 献。袁 媛 等［１４］通 过 对 黄 芩 开 展 道 地

性形成试验，进一步验证了中药材品质形成“逆境

出品质，顺境出产量”的逆境效应，为逆境效应在

道地药材品质形成机制研究提供借鉴。
陶弘 景《本 草 经 集 注》中“诸 药 所 生，皆 有 境

界”论述了“道地”的重要性。适宜的生长环境、讲
究的加工方法、地道的种植技术、优越的种质资源

是道地药 材 区 别 于 其 他 产 区 同 种 药 材 最 大 的 特

征。道地药 材 是 自 然 与 人 文 结 合 的 典 范［１５］。何

霖等［１６］通过从 人 文、历 史 的 角 度，发 现 历 史 文 化

对甘肃道地药材的形成与发展有着至关重要的作

用。游元元等［１７］从 史 地 人 文 视 角 审 视 了 民 族 医

药、药都、文学作品，剖析了道地药材所包含的史

地人文蕴意。道地药材的形成同样离不开遗传因

素，不同产地药材遗传多样性较高、同一产地的药

材同样具有遗传多样性就是具体的表现，各个产

地历经时代变迁，优良种质被世代驯化、留存，在

各产地形成独特的、相适应的中药材品种。黄璐

琦等［１８］提出道地药材生物内涵是同种异地，即不

同群体单元的同一药材，如果某一群体表现出质

优效佳，则为道地药材，该地点也就称为“道地产

地”。“道”在生物学上即为某一物种的特定居群，
这里的“特定”是由水、土、气、光、热等环境生态因

子所决定的，各种生态因子带来的环境刺激对药

用植物代谢过程中酶、基因得以调控，使道地药材

表现出质优效佳的品质特征。
中药材的“道地性”是业界对中药材品质的最

高评 价。古 人 云：“天 时 不 如 地 利，地 利 不 如 人

和”，中药材“道地性”沿革与发展，首先要提到的

便是历史人文因素的影响，纵观古今，跌宕起伏的

中医药发展史，是中华民族兴衰浮沉的缩影；其次

是中药材生长环境，道地产区有着中药材得天独

厚的生长条件，水、土、气、光、热等造就了道地产

区的道地药材的优越品质与品相；最后便是道地

药材的种质资源，优良种质的世代驯化、留存，使

得中药材的“道地性”尤为明显。因此优越的自然

环境、世代驯化的优良种质辅以历史人文的传承，
造就了中药材“道地性”。

２　中药材品质形成机制研究

黄璐 琦 等［１５］指 出 中 药 材 品 质 形 成 是 遗 传 机

制与环境机制共同作用的结果。杨利民等［９］亦认

为如此，中药材质量作为药用植物的表现型，是由

遗传特性（基因型）与生态特性（环境条件）共同作

用的结果，即表现型＝基因型＋环境条件。药用

植物经过长期环境条件的作用，种质驯化（连续变

异）形成特有的基因型。丰富的环境条件与特有

的基因型共同决定药用植物合成次生代谢产物种

类与数量。

２．１　中药材质量形成的外在因素

自然界复杂的水、土、气、光、热等生态因子在

长期尺度下直接影响着物种的形成。从生物学角

度来看，道地药材是物种受特定生境的影响，在长

期生态适 应 过 程 中 形 成 的［１９］。生 态 环 境 差 异 是

导致药材质量差异的重要因素，药用植物种植在

合适的气候条件下才能获得高品质的药材。药用

植物的药效成分通常是次生代谢产物，虽然次生

代谢产物并非植物生命活动所必需，但次生代谢

产物在植物提高自身保护和生存竞争能力、协调

与环境关系中扮演重要角色。环境变化是引起植

物次生代谢产物合成的重要信号，可以调控植物

次生代谢的合成和积累，次生代谢的种类和数量

因环境变化而改变，因此其产生和变化与环境有

着更强的相关性和对应性。自然界复杂的光照、
温度、水分、土壤等生态因子在长期尺度上影响着

物种的形成，即药用植物的品质有无，而在短期尺

度上可以调节药用植物个体中次生代谢产物的含

量，即药用植物的品质优劣。
从长期尺度来看，我国多样的自然环境，形成
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了独特的中药材生态型多样性，如杭白芷与川白

芷、浙麦冬与川麦冬、华重楼与滇重楼、广泽泻与

川泽 泻 等。黄 林 芳 等［２０］研 究 表 明，新 疆、内 蒙 古

２个产地的２种生态型肉苁蓉（Ｃｉｓｔａｎｃｈｅ　ｄｅｓｅｒｔｉ－
ｃｏｌａ　Ｙ．Ｃ．Ｍａ）表现出不同的生态主导因子，其所

在地理位置的生态环境与其分化出的不同生态型

密切 相 关。黄 林 芳 等［２１］也 在 对 西 洋 参（Ｐａｎａｘ
ｑｕｉｎｑｕｅｆｏｌｉｕｓ　Ｌ．）的研究中发现，关内、关外２个

地区环境差异明显，即关内地区温度高于关外地

区，且关外地区土壤肥力优于关内地区，这也造就

了２种生态型西洋参，并表现出关内地区（山东、
北京）西洋 参 样 品 中 人 参 皂 苷 含 量 低 于 关 外（东

北）地 区。人 参（Ｐａｎａｘ　ｇｉｎｓｅｎｇ　Ｃ．Ａ．Ｍｅｙ．）为

分布在东北亚地区有限山林地带的狭域种，在长

期森林条件下系统发育，经历２次全基因组重复

事件［２２］，演化出多个脂肪酸脱氢酶（ｆａｔｔｙ　ａｃｉｄ　ｄｅ－
ｓａｔｕｒａｓｅｓ）提高其抗寒性使之可以在北半球越冬，
演化 过 程 中 还 保 留 了 叶 绿 素ａ／ｂ结 合 蛋 白 基 因

（ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ　ａ／ｂ　ｂｉｎｄｉｎｇ　ｐｒｏｔｅｉｎ　ｇｅｎｅｓ）使 之 可

以在弱光下进行光合作用，因而形成了喜阴凉而

温度变化缓和的生活习性，并且在演化过程中首

次产生达玛烷型人参皂苷，则赋予了其名优药材

的物质 基 础［２３］。铁 皮 石 斛（Ｄｅｎｄｒｏｂｉｕｍ　ｏｆｆｉｃｉ－
ｎａｌｅ　Ｋｉｍｕｒａ　＆ Ｍｉｇｏ）为兰科石斛属附生或岩生

植物，具有很强的耐寒、耐热能力，生活在亚热带

和温带地区，在铁皮石斛的演化过程中，参与环境

胁迫 的 相 关 基 因 家 族 如Ｓｕｂｔｉｌｉｓｉｎ－ｌｉｋｅ　ｐｒｏｔｅａｓｅ
ｇｅｎｅｓ（参与调节气孔密度和分布）、Ｓｅｒｉｎｅ／ｔｈｒｅｏ－
ｎｉｎｅ－ｐｒｏｔｅｉｎ　ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ　７ｇｅｎｅｓ（参与植物耐热

性调节）在 铁 皮 石 斛 基 因 组 中 得 到 扩 展［２４］，此 外

基因组中更 多 的 热 休 克 蛋 白 Ｈｓｐ７０成 员 亦 提 高

了其对环境胁迫的适应能力［２５］，多糖合成酶基因

家族的多样性及其在铁皮石斛组织中的高表达不

仅提高了其在逆境条件下的渗透调节能力，亦提

供了其以多糖为主药效成分的物质基础。大花红

景 天（Ｒｈｏｄｉｏｌａ　ｃｒｅｎｕｌａｔａ （Ｈｏｏｋ．ｆ．＆ Ｔｈｏｍ－
ｓｏｎ）Ｈ．Ｏｈｂａ）为药材红景天的基原植物，主要生

长在中国西藏、云南和四川等高海拔地区，极端环

境下胁迫抗性基因及次生代谢合成途径的演化使

之具有很强的适应能力［２６］，形成了以红景天苷为

主要活性成分的重要药材。除此之外菊科黄花蒿

（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ　ａｎｎｕａ　Ｌｉｎｎ．）（药材名为青蒿）［２７］、唇

形科黄芩（Ｓｃｕｔｅｌｌａｒｉａ　ｂａｉｃａｌｅｎｓｉｓ　Ｇｅｏｒｇｉ）［２８］、豆

科甘 草（Ｇｌｙｃｙｒｒｈｉｚａ　ｕｒａｌｅｎｓｉｓ　Ｆｉｓｃｈ．）［２９］、爵 床

科穿心 莲（Ａｎｄｒｏｇｒａｐｈｉｓ　ｐａｎｉｃｕｌａｔｅ （Ｂｕｒｍ．ｆ．）

Ｎｅｅｓ）［３０］等数十种传统中药材的基原植物的基因

组得到解析，较为系统、全面地揭示了药用植物适

应 环 境 下 的 基 因 组 演 化 及 其 药 用 活 性 成 分 的

形成。
而在短期尺度上外部环境因素如何影响药用

植物个体中次生代谢产物合成的问题上，国内外

学者从影响药材质量形成的主导生态因子筛选和

主导生态因子调控药材质量形成机制这两大方面

做出了一些卓有成效的工作。对于主导生态因子

的探讨，黄林芳等［２０］发现影响新疆北疆产区肉苁

蓉质量的主导生态因子是年均降雨量及年均相对

湿度，而影响内蒙古阿拉善高原肉苁蓉的主导生

态因子则是年均温及年均日照时数。ＬＩ等［３１］对

１２个主产区 青 蒿 药 材 的 化 学 成 分 变 化 进 行 生 态

适宜性评价，秦岭－淮河线以南生长的青蒿药材中

青蒿素含量明显较高，其中湿度和光照是影响优

质青蒿药材 的 关 键 生 态 因 子。谢 彩 香 等［３２］对 来

自道地产区（吉林、辽宁、黑龙江）的五年生人参中

人参皂苷与生态因子进行分析，发现温度在人参

皂苷合成过程中起决定作用，一定范围内低温可

有效促进人参皂苷合成。ＹＵＡＮ等［３３］通过１９个

产地黄芩主要活性成分与生态因子分析，发现夏

季高温早春少雨是影响黄芩活性成分积累的关键

因子，进一步比较非道地产区生态因子，推断水分

可能是影响道地黄芩形成的主导因子。大量研究

表明，不同药材的道地品质形成受到不同的生态

因子的影响，其中起主导作用的生态因子可能只

有一种也可能是多种生态因子共同主导。基于药

材质量形成的主导因子，一些学者开展了主导生

态 因 子 对 药 材 质 量 形 成 的 调 控 试 验，ＣＨＥＮＧ
等［３４］发现黄芩 对 干 旱 胁 迫 响 应 与 胁 迫 程 度 和 胁

迫作用时间有关，黄芩苷适度干旱胁迫下积累明

显，重度 干 旱 对 黄 芩 苷 积 累 不 利［３５］。谭 勇 等［３６］

研 究 不 同 水 分 条 件 下 菘 蓝 （Ｉｓａｔｉｓ　ｉｎｄｉｇｏｔｉｃａ
Ｆｏｒｔ．）的有效成 分 积 累，发 现 水 分 过 多 或 者 水 分

过少均不利于菘蓝积累靛玉红，而中度胁迫利于

靛玉红 增 加。黎 开 强 等［３７］通 过４种 温 度 梯 度

（１５、２０、２５、３０℃）对川贝母（Ｆｒｉｔｉｌｌａｒｉａ　ｃｉｒｒｈｏｓａ
Ｄ．Ｄｏｎ）开展调控试验，川贝母鳞茎中总生物碱含
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量随温度降低而增加。
综上所述，不同生态因子对在药材质 量 形 成

过程中既有时间尺度效应，又存在程度尺度效应，
即生态因子对药材质量形成的影响既存在时间长

短的差异，又存在生态因子变化程度不同下药材

质量的不同。然而生态因子调控药材质量研究的

试验细节需要改善，多数研究比较粗糙，部分调控

手段不易实施，如何减少不可控因素的影响、调控

节点的选择、调控程度的大小、调控时间的长短等

还需要更加科学的论证。并且，目前来看生态因

子调控药材质量研究的试验多关注于对药用植物

生长及次生代谢积累的影响［３８］，药用植物在生态

因子调控下次生代谢合成的相关分子过程研究较

少，主要是由于药用植物次生代谢形成过程涉及

多个相关途径、多个基因、多个作用位点，相关次

生代谢合成途径多数还不清晰［３９］，这些是进一步

阐明影响药效成分合成的关键酶基因转录变化对

生态因子的响应过程、最终实现中药材质量控制

的关键，相关研究的滞后无疑减缓了实现中药材

质量分子生态调控的步伐［９］。

２．２　中药材品质形成的内在因素

中药材质量形成的内在因素即遗传 因 素，对

中药材产量和质量的形成的影响主要是异种异质

和同种异质２个方面。异种异质指近缘属种在药

效成分的组成及其含量上存在相似性，但基因型

差异下的又具有差异。如五加科植物人参、三七

（Ｐａｎａｘ　ｎｏｔｏｇｉｎｓｅｎｇ （Ｂｕｒｋ．）Ｆ．Ｈ．Ｃｈｅｎ）、西洋

参，均以人参皂苷为主要活性成分，包括人参皂苷

Ｒｇ１、人参皂苷Ｒｅ、人参皂苷Ｒｂ１、人参皂苷Ｒｂ２、
人参皂 苷Ｒｃ等，但 在 西 洋 参 中 独 有 拟 人 参 皂 苷

Ｆ１１、三七中 独 有 三 七 皂 苷 Ｒ１，它 们 特 有 的 化 学

组成则构成其具有不同药理活性的物质基础，又

如伞形科柴胡属植物柴胡，除药典收录的北柴胡

（Ｂｕｐｌｅｕｒｕｍ　ｃｈｉｎｅｎｓｅ　ＤＣ．）和狭叶柴胡（Ｂｕｐｌｅｕ－
ｒｕｍ　ｓｃｏｒｚｏｎｅｒｉｆｏｌｉｕｍ　Ｗｉｌｌｄ．）之 外，还 有 竹 叶 柴

胡、窄 竹 叶 柴 胡、大 叶 柴 胡、韭 叶 柴 胡 等２０余

种［４０］，现代研究 表 明，柴 胡 中 柴 胡 皂 苷 和 挥 发 油

类成分是柴胡的主要药效成分［４１］，但柴胡皂苷类

成分和挥发油成分在不同种类柴胡中差异很大，
不同种类柴胡在用药过程中则表现出各异的临床

疗效。同种异质指同一物种在长期地理隔离下形

成的生态型差异，其植物个体在形态、生理、生化

上的区别，是造就不同生态型的同种药材品质优

劣 的 实 质。如 黄 芪（Ａｓｔｒａｇａｌｕｓ　ｍｅｍｂｒａｎａｃｅｕｓ
（Ｆｉｓｃｈ．）Ｂｕｎｇｅ）在长期栽培中根部发生变异，表

现出鸡爪型（鸡 爪 芪）、直 根 型（直 根 芪）、二 叉 型

（二叉芪）和鞭杆型（鞭杆芪）４种生态型特征，４种

黄芪品质有所不同，黄酮类成分及黄芪甲苷含量

高 低 顺 序 为 鞭 杆 芪＞直 根 芪＞二 叉 芪＞鸡 爪

芪［４２］；紫苏（Ｐｅｒｉｌｌａ　ｆｒｕｔｅｓｃｅｎｓ（Ｌ．）Ｂｒｉｔｔ．）在我

国分布广泛，多地均有种植，经过长期生产实践，

不同紫苏种质表现出株高、叶颜色和形态、果实颜

色和质量的多 样 性，李 卫 萍 等［４３］将 全 国５０份 不

同栽培紫苏种质根据形态特征分为了６种类型，

６种类型紫苏 形 态 特 性 明 显，品 质 上 也 有 一 定 差

异；又如菊科植物菊花（Ｃｈｒｙｓａｎｔｈｅｍｕｍ　ｍｏｒｉｆｏ－
ｌｉｕｍ Ｒａｍａｔ．），在《中国药典》（２０２０版）中按产地

和加工方法不 同，分 为“亳 菊”“滁 菊”“贡 菊”“杭

菊”“怀菊”，各产地菊花颜色、大小等外观性状不

尽相同，品质又有一定差异，这均是长期栽培生产

导致的种内变异。

无论是同种异质还是种内变异，究其 根 本 都

是遗传因素在药材品质形成中发挥的作用，长期

的生 产 实 践，优 良 种 质 世 代 留 存，经 过 长 期 的 驯

化，在各个产地、产区形成了所特有的优良种质。

３　中药材质量形成的调控研究

药用植物次生代谢产物是植物长期进化中适

应环境的产物，也是评价中药材质量优劣的指标，

其合成与积累受诸多外源因子的影响。生态因子

对 药 材 品 质 形 成 的 影 响 是 一 种 复 杂 的 综 合 效

应［１４］，环境 饰 变，比 如 水、土、气、光、热 等 环 境 因

子的变化，都会影响药用植物基因的表达，进而影

响生理生化、植物激素水平、形态结构、渗透调节

等环节，涉 及 到 植 物 光 合、呼 吸、代 谢、水 分 等 过

程，从而表现出次生代谢产物形成和积累的变化，

因此开展生态调控研究对明晰中药材品质形成机

制有重要 意 义［４４］。开 展 药 用 植 物 次 生 代 谢 合 成

途径的解析及其调控研究，从分子水平实现人为

干预，阐释生态因子对药材质量形成的分子机制，

有方向地改变药用植物次生代谢流向，提高药效

成分含量，已成为药材规范化生产与优质高产基

础理论研究的重要内容。
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近 年 来 诸 多 学 者 开 展 调 控 研 究，ＣＨＥＮＧ
等［３４］通过对黄 芩 干 旱 胁 迫 研 究 发 现 黄 芩 苷 生 物

合成所需的关键酶首先在转录水平上响应干旱胁

迫，然后通过调控保护酶、渗透调节物质、关键酶

的活性，最终影响黄芩苷的生物合成和积累。张

春荣等［４５］通过甘草的干旱胁迫研究发现，适当的

干旱胁迫抑制细胞壁中β－木糖苷酶、天冬酰胺酰

内肽酶、ＧＤＰ－Ｌ－岩藻 糖 合 酶 等 酶 的 基 因 表 达，可

能抑制根细胞的初生壁降解与程序性细胞死亡，
促进萜类、黄酮类化合物生物合成的关键酶基因

的表达，从 而 促 进 有 效 成 分 的 合 成 与 积 累。渠

萌［４６］通过甘草的适度干旱胁迫研究，成功克隆出

异黄酮合成途径中关键 酶 甘 草 异 黄 酮２′－羟 化 酶

基因，并发现适度的干旱胁迫引起黄酮类合成途

径的关键基因上调，使得甘草黄酮类化合物的累

积；延长干旱胁迫的时间，能够促进甘草黄酮类基

因表达上调，加速黄酮类化合物的累积，从而改善

甘草药材的品质并且抵抗干旱胁迫对于植物本身

的损害。张 文 婷［４７］通 过 对 淡 黄 花 百 合（Ｌｉｌｉｕｍ
ｓｕｌｐｈｕｒｅｕｍＢａｋｅｒ　ｅｘ　Ｈｏｏｋ．ｆ．）的 热 胁 迫 处 理，
发现 淡 黄 花 百 合 在 感 受 到 热 激 后，会 发 生 由

Ｃａ２＋／ＣａＭ主 导 的 信 号 转 导，此 过 程 涉 及 多 种

ＲＯＳ和植物激 素 信 号，并 有 大 量 激 酶 参 与，还 有

大量 转 录 因 子 发 生 差 异 表 达，包 括 ＨＳＦ、ＭＹＢ、

ＥＲＦ／ＡＰ２、ｂＺＩＰ、Ｔｒｉｈｅｌｉｘ、ＭＡＤＳ－ｂｏｘ、ｂＨＬＨ、

ＷＲＫＹ和 ＮＡＣ家族转录因子等，参与调控和响

应热刺激。江 海 燕 等［４８］研 究 发 现 植 物 在 经 历 一

段高温胁迫后，会产生热记忆功能，以此增强植物

的耐热性，并同时发现逐步诱导高温胁迫的转录

本数量最多，热胁迫诱导有很大的适应性优势，能
更好的增强植物获得耐热性和提高植物的热记忆

能力。ＨＥ等［４９］综 述 了 冷 胁 迫 如 何 调 控 植 物 黄

酮类化合物和萜类化合物的积累，说明冷胁迫下

植物会通过提高黄酮和萜类生物合成途径中关键

酶的基因表 达 和 酶 的 活 性，并 诱 导ＤＮＡ去 甲 基

化从而促进该类物质的合成、积累，其次还会促进

茉莉酸、水杨酸、脱落酸等植物内源性激素的生物

合成基因表达，使其含量显著提高，并且该类激素

又能够正向调控类黄酮和萜类生物合成途径中相

关重要基因的表达，另外冷刺激还会影响比如ｂ－
ＨＬＨ和 ＭＹＢ族因子等重要转录因子的表达水

平和 活 性。袁 媛 等［１４］、黄 璐 琦 等［１５］开 展 了 黄 芩

道地性形成“逆境效应”的试验验证一系列工作，
通过道地黄芩品质形成的环境限制因子分析［３３］、
“逆境 效 应”揭 示［５０－５２］、基 于 逆 境 效 应 的 激 素 调

控［５３－５５］等最终构建了以“ＧＡ－ＭＹＢ－ＰＡＬ／ＣＨＳ－黄

酮类活性成分”为核心的道地黄芩品质形成的基

因调控网络。以往研究提出青蒿素代谢工程六大

研究策略：过 表 达 关 键 酶 基 因［５６］、反 义 抑 制 竞 争

基 因 表 达［５７］、转 录 因 子 调 控［５８］、环 境 因 子 调

控［５９］、增加分 泌 型 腺 毛［６０］、转 运 蛋 白［６１］，实 现 了

更多前体物质的代谢流向青蒿素。
中药材所处的生态环境具有完整性、多样性、

动态性的特点，中药材品质形成是一个长期、动态

的过程。因此，随着在道地药材遗传多样性、次生

代谢途径相关基因挖掘及调控等方面深入开展，
为药用植物的生态因子调控提供了必要的基础支

撑，然而目前药用植物分子生态调控工作相对缺

乏，单个生态因子对药用植物次生代谢转录的调

控作用又表现出复杂性和间接性，多个生态因子

的复杂作用就更难阐明，导致药材质量形成的分

子生态机制的解析不够深入和系统，还缺少相关

理论假说的形成，限制了中药材生产过程中质量

调控技术的创新，同时这也是目前相关研究的热

点、难点和重要任务。

４　中药材品质形成相关假说的探索与实践

在以往的中药材品质形成机制研究 总 结 中，
诸多学者提出了中药材品质形成的许多假说，如

生长／分化平衡假说、碳素／营养平衡假说、最佳防

御假说、资源获得假说，前二者认为植物合成次生

代 谢 产 物 是 依 据 外 界 环 境 变 化 的 被 动 过 程，后

二者 认 为 植 物 合 成 次 生 代 谢 产 物 是 依 据 其 合 成

“成本”而 做 出 的 主 动 选 择［４４］。近 年 来 又 有 诸 多

学者开展了新的探索与实践，程林［３５］通过开展干

旱胁迫下黄芩品质形成机制研究，发现轻、中度干

旱胁迫下黄芩中黄芩苷显著积累，重度干旱胁迫

抑制了黄芩苷的合成，巧合的是，短期轻、中度干

旱胁迫下，黄芩中光合生理、抗性生理的变化与黄

芩苷 的 积 累 是 一 致 的，同 时，黄 芩 苷 合 成 关 键 酶

（ＰＡＬ、Ｃ４Ｈ、４ＣＬ和ＣＨＳ）在 短 期 轻 中 度 干 旱 胁

迫下与黄芩苷的积累也是趋同的，另外通过分析

黄芩苷合成途径中８个关键酶基因响应干旱胁迫

的时序图谱，发现短期干旱胁迫能够促进关键酶
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的表达，并 进 一 步 促 进 黄 芩 苷 的 生 物 合 成。张

涛［６２］通过开展 人 参 及 其 皂 苷 生 物 合 成 对 低 温 的

生理生态响应机制研究，发现短时低温处理下，人
参皂苷合成与抗性生理出现趋同适应性，人参皂

苷含量与保护酶、渗透调节物质均呈增加趋势；另
外，短时低温处理下，人参皂苷合成关键酶基因的

表达表现出不同程度的响应，多个关键酶基因协

同作用共同调控人参皂苷的合成。光是影响植物

生长发育的重要生态因子之一，不仅是植物光合

作用的能量来源，而且也是参与调节植物生长发

育的信号因子，光质、光强、光周期、光照角度等的

变化直接影响植物生长发育、形态建成和代谢等

过程。杨林林［６３］和ＹＡＮＧ等［６４－６５］开展了北柴胡

中柴胡皂苷合成积累对水分调控响应的分子生态

机制研究，从水分调控对北柴胡皂苷类和黄酮类

成分积累影响的角度发现“干旱－复水－再干旱”模

式更利于柴胡皂苷的积累，多变的土壤水分是刺

激柴胡皂苷合成的重要信号，重复干旱过程中，复
水后再度干 旱 时，复 水（ＲＷ）、再 干 旱（ＲＤ＿１和

ＲＤ＿２）３个阶段对柴胡皂苷和黄酮类成分的影响

最为显著，短期外界环境的改变可能是刺激次生

代谢合成；从北柴胡对水分调控的生理生态响应

角度指出 北 柴 胡 各 生 理 应 激 指 标 相 互 促 进 和 制

约，对逆境做出协同反应，维持植物体内平衡，适

应逆境生理变化表现出整体性；从水分调控柴胡

皂苷合成的 分 子 机 制 角 度 探 讨 了 轻 度 干 旱（４～
８ｄ）对相关基因 表 达 上 调 表 现 出 明 显 的 促 进，揭

示干旱调控对北柴胡次生代谢相关基因表达调控

存在程度尺度和时间尺度，即轻、中度的逆境调控

在短时间内可有效调控次生代谢相关基因表达，
利于次生代谢产物的合成。

在以往的研究中，不难发现给予中药 材 一 定

的生态因子干扰，能够促进中药材相关防御基因、
次生代谢产物合成关键酶基因、生物激素合成关

键酶基因的表达，保护酶活性、渗透调节物质含量

等随之变化，表现出次生代谢产物积累速度、积累

量的变化。中药材在短期逆境胁迫下，从光合生

理、抗性生理、激素、关键酶表达、基因等各个层面

均表现出次生代谢可能是中药材适应逆境胁迫的

补偿机制，这也均指向一种现象，药用植物在其药

材品质形成过程中，短时逆境可以促进植物次生

代谢产物的合成，但是长时间的胁迫限制了植物

次生代谢产物的合成。杨利民教授团队提出药用

植物次生代谢形成的中度生态干扰假说，生态环

境中各因子的综合作用在中药材品质形成中起着

至关重要的作用，即中等程度的生态因子干扰频

率能促使中药材中次生代谢维持在较高的水平，
如果生态因子的干扰频率过低，则中药材中次生

代谢的合成不强烈；如果生态因子的干扰频率过

高，则中药材难以适应不能生存。适当的生态环

境在一定程度的时间跨度、空间范围下调节药用

植物中次生代谢的合成、积累与转化，即药材质量

的形成是在复合生态因子交织的时间、空间多节

点调控网络下完成的。诚然，目前未有得到业界

认可的理论或假说形成，药用植物次生代谢形成

机制的不同假说均存在缺陷，仍需要大量相关研

究以丰富其理论基础。

５　讨论

中药材品质形成可以说是“天、药、人 合 一 的

作品”，提高中药材产量、提升中药材品质、保障中

药材疗效、实现中药材稳定可控是中药材生产发

展的恒久目标。中药材品质形成是遗传变异、生

态环境、人文因素交互作用的结果。遗传变异很

大程度上丰富了中药材的种质资源，为中药材种

质选 育、道 地 药 材 品 质 形 成 奠 定 了 生 物 学 基 础。
生态环境是中药材品质形成的重要影响因素，高

质量、绿色、可持续发展中药材行业发展的必然要

求，生态种植将逐步成为中药材产业可持续发展

的重要方向［４］。中药材种植要紧密结合中药材特

点，郭 兰 萍 等［６６－６７］提 出 的 中 药 生 态 农 业 发 展 模

式，“逆境栽培”和“不向农田抢地、不与草虫为敌、
不惧山高林暗、不负山水常绿”的发展理念是中药

材产业发展的标杆。史地人文对中药材品质形成

的影响也不容忽视，道地产区的道地药材，独特的

生产、采收、加工方式都是长期生产实践中的经验

总结，经历了不断的改进与传承；另一方面，地理

标志是彰显产品质量、声誉的象征，是自然与人文

共同 作 用 的 结 果［１５］，四 大 怀 药、十 大 云 药、浙 八

味、川药、关药、秦药等都可以算是地理标志，也都

明晰道地药材与地理标志的内在关系。
中药材品质形成是亟需攻克的一大 课 题，但

目前药效成分合成积累调控机制还相当薄弱、道

地性形成机制不清、生态调控研究系统性不足、分

４３１ 北　方　园　艺　　　　　　　　　　　３月（下）　



子生态调控的细节不够完善等均制约了种质资源

创新和栽培技术创新，另外还没有得到业界完全

认可的理论或假说形成，这均需要大量相关研究

以充实、完善其理论基础。中药材品质形成过程

中次生代谢产物的合成与积累的分子生态机制是

实现中药材质量控制的基础，也是目前中药材质

量调控的关键所在。水、土、气、光、热等各个生态

因子在植物生长发育的不同阶段发挥着不同的作

用，各个生态因子之间相互联系、相互促进、相互

制约，开展生态环境调控研究，从外界环境即胁迫

角度出发，从单一生态因子调控到多生态因子交

互调控，逐步探究生态因子对中药材品质形成的

分子生态机制，明确中药材次生代谢产物合成积

累的生理生态学机制，阐明分子调控机理，是提高

药材质 量，实 现 中 药 材 质 量 稳 定、可 控 的 重 要

基础。
该研究从基原、环境、生态调 控３个 方 面，对

中药材品质形成进行了综述，总结了中药材“道地

性”成因及中药材品质形成机制、调控研究进展，
并探讨了 中 药 材 品 质 形 成 相 关 假 说 的 探 索 与 实

践，以期为中药材品质选育、资源保护、资源可持

续利 用、规 范 化 种 植、道 地 产 区 建 设 等 提 供 参 考

依据。
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２０１７，８９（２）：１８１－１９４．　
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Ｐｌａｎｔ　Ｊｏｕｒｎａｌ：Ｆｏｒ　Ｃｅｌｌ　ａｎｄ　Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ　Ｂｉｏｌｏｇｙ，２０１９，９７（５）：８４１－

８５７．　
［３１］ＬＩ　Ｌ，ＪＯＳＥＦ　Ｂ　Ａ，ＬＩＵ　Ｂ，ｅｔ　ａｌ．Ｔｈｒｅｅ－ｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ　ｅｖａｌｕａ－

ｔｉｏｎ　ｏｎ　ｅｃｏｔｙｐｉｃ　ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ　ｏｆ　ｔｒａｄｉｔｉｏｎａｌ　Ｃｈｉｎｅｓｅ　ｍｅｄｉｃｉｎｅ：Ａ　ｃａｓｅ

ｓｔｕｄｙ　ｏｆ　Ａｒｔｅｍｉｓｉａ　ａｎｎｕａ　Ｌ［Ｊ］．Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ　ｉｎ　Ｐｌａｎｔ　Ｓｃｉｅｎｃｅ，２０１７
（８）：１２２５．
［３２］谢彩香，索风梅，贾光林，等．人参皂苷与生态因子的相关性

［Ｊ］．生态学报，２０１１，３１（２４）：７５５１－７５６３．
［３３］ＹＵＡＮ　Ｙ，ＨＡＯ　Ｊ　Ｄ，ＹＡＮＧ　Ｂ，ｅｔ　ａｌ．Ｃｌｉｍａｔｅ　ｃｈａｎｇｅ　ａｆｆｅｃｔ－

ｅｄ　ｔｈｅ　ｂｅｓｔ　ｐｒｏｄｕｃｉｎｇ　ａｒｅａ　ｏｆ　Ｃｈｉｎｅｓｅ　ｈｅｒｂａｌ　ｍｅｄｉｃｉｎｅ　Ｓｃｕｔｅｌｌａｒｉａ

ｂａｉｃａｌｅｎｓｉｓＧｅｏｒｇｉ［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌ　ｏｆ　Ｔｒａｄｉｔｉｏｎａｌ　Ｃｈｉｎｅｓｅ　Ｍｅｄｉｃａｌ　Ｓｃｉ－

ｅｎｃｅｓ，２０１０（１５）：２４１－２４８．
［３４］ＣＨＥＮＧ　Ｌ，ＨＡＮ　Ｍ，ＹＡＮＧ　Ｌ　Ｍ，ｅｔ　ａｌ．Ｃｈａｎｇｅｓ　ｉｎ　ｔｈｅ

ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ　ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ　ａｎｄ　ｂａｉｃａｌｉｎ　ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ　ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ

ｏｆ　Ｓｃｕｔｅｌｌａｒｉａ　ｂａｉｃａｌｅｎｓｉｓ　Ｇｅｏｒｇｉ　ｕｎｄｅｒ　ｄｒｏｕｇｈｔ　ｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］．Ｉｎｄｕｓ－

ｔｒｉａｌ　Ｃｒｏｐｓ　ａｎｄ　Ｐｒｏｄｕｃｔｓ，２０１８，１２２：４７３－４８２．
［３５］程林．干旱胁迫黄 芩 生 理 生 态 变 化 及 其 黄 芩 苷 生 物 合 成 的

分子生态机制［Ｄ］．长春：吉林农业大学，２０１８．
［３６］谭勇，梁宗锁，董娟娥，等．水分胁迫对菘蓝生长发育和有效

成分积累的影响［Ｊ］．中国中药杂志，２００８，３３（１）：１９－２２．
［３７］黎开强，吴卫，郑 有 良，等．温 度 对 川 贝 母 生 理 指 标、鳞 茎 产

量及总生 物 碱 含 量 的 影 响［Ｊ］．中 国 中 药 杂 志，２００８，３３（１６）：

１９４８－１９５１．
［３８］周洁，郭兰萍，张霁，等．药用植物对干旱胁迫的响应及受控

实验［Ｊ］．中国中药杂志，２０１０，３５（１５）：１９１９－１９２４．
［３９］马莹，郭娟，毛亚平，等．药用植物有效成分生物合成途径解

析及其应用［Ｊ］．中华中医药杂志，２０１７，３２（５）：２０７９－２０８３．
［４０］黄涵签，王 潇 晗，付 航，等．柴 胡 属 药 用 植 物 资 源 研 究 进 展

［Ｊ］．中草药，２０１７，４８（１４）：２９８９－２９９６．
［４１］霍梦逸，刘新，林於，等．柴胡挥发油中有效解热成分的研究

［Ｊ］．药物分析杂志，２０１３，３３（７）：１２０２－１２０９．
［４２］杨庆珍，刘德旺，王冬梅，等．黄芪生态型与品质的相关性研

究［Ｊ］．中草药，２０１４，４５（１６）：２３９５－２３９９．
［４３］李卫萍，魏长玲，张琛武，等．紫苏栽培种质的形态分类及化

学型关系研究［Ｊ］．中国中药杂志，２０１９，４４（３）：４５４－４５９．
［４４］黄璐琦，郭兰萍．环境胁迫下次生代谢产物的积累及道地药

材的形成［Ｊ］．中国中药杂志，２００７，３２（４）：２７７－２８０．
［４５］张春荣，桑雪雨，渠萌，等．基于转录组测序揭示适度干旱胁

迫对甘草根 基 因 表 达 的 调 控［Ｊ］．中 国 中 药 杂 志，２０１５，４０（２４）：

４８１７－４８２３．
［４６］渠萌．适度干旱胁 迫 对 甘 草 黄 酮 类 化 合 物 积 累 及 相 关 基 因

表达的调控［Ｄ］．广州：广东药学院，２０１５．
［４７］张文婷．淡黄花百 合 响 应 热 胁 迫 的 分 子 机 制 和 遗 传 转 化 研

究［Ｄ］．武汉：华中农业大学，２０２０．
［４８］江海燕，杜菊花，史俐莎，等．植物高温胁迫响应分子机制研

究［Ｊ］．分子植物育种，２０２１，１９（３）：１０２２－１０３０．
［４９］ＨＥ　Ｊ，ＹＡＯ　Ｌ，ＰＥＣＯＲＡＲＯ　Ｌ，ｅｔ　ａｌ．Ｃｏｌｄ　ｓｔｒｅｓｓ　ｒｅｇｕｌａｔｅｓ

ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ　ｏｆ　ｆｌａｖｏｎｏｉｄｓ　ａｎｄ　ｔｅｒｐｅｎｏｉｄｓ　ｉｎ　ｐｌａｎｔｓ　ｂｙ　ｐｈｙｔｏｈｏｒ－

ｍｏｎｅ，ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ　ｐｒｏｃｅｓｓ，ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ　ｅｎｚｙｍｅ，ａｎｄ　ｅｐｉｇｅｎｅｔｉｃｓ
［Ｊ］．Ｃｒｉｔｉｃａｌ　Ｒｅｖｉｅｗｓ　ｉｎ　Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，２０２３，４３（５）：６８０－６９７．
［５０］陈顺钦，袁媛，罗毓健，等．光照对黄芩黄酮类活性成分积累

及其相 关 基 因 表 达 的 影 响［Ｊ］．中 国 中 药 杂 志，２０１０，３５（６）：

６８２－６８５．
［５１］杨兆春，袁媛，陈敏，等．ＰＥＧ胁迫对黄芩黄酮类有效成分积

累及相关 基 因 表 达 的 影 响［Ｊ］．中 国 中 药 杂 志，２０１１，３６（１６）：

２１５７－２１６１．
［５２］ＹＵＡＮ　Ｙ，ＬＩＵ　Ｙ，ＷＵ　Ｃ，ｅｔ　ａｌ．Ｗａｔｅｒ　ｄｅｆｉｃｉｔ　ａｆｆｅｃｔｅｄ　ｆｌａ－
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［５３］秦双双，陈顺钦，黄璐琦，等．水分胁迫对黄芩内源激素与有

效成分相关 性 的 影 响［Ｊ］．中 国 实 验 方 剂 学 杂 志，２０１０，１６（７）：

９９－１０１．
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ＰＬｏＳ　Ｏｎｅ，２０１３，８（１０）：ｅ７７２７５．
［５５］ＹＵＡＮ　Ｙ，ＱＩ　Ｌ，ＹＡＮＧ　Ｊ，ｅｔ　ａｌ．Ａ　Ｓｃｕｔｅｌｌａｒｉａ　ｂａｉｃａｌｅｎｓｉｓ

Ｒ２Ｒ３－ＭＹＢ　ｇｅｎｅ，ＳｂＭＹＢ８，ｒｅｇｕｌａｔｅｓ　ｆｌａｖｏｎｏｉｄ　ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ　ａｎｄ

ｉｍｐｒｏｖｅｓ　ｄｒｏｕｇｈｔ　ｓｔｒｅｓｓ　ｔｏｌｅｒａｎｃｅ　ｉｎ　ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ　ｔｏｂａｃｃｏ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ

Ｃｅｌｌ，Ｔｉｓｓｕｅ　ａｎｄ　Ｏｒｇａｎ　Ｃｕｌｔｕｒｅ（ＰＣＴＯＣ），２０１５，１２０（３）：９６１－

９７２．　
［５６］ＬＵ　Ｘ，ＳＨＥＮ　Ｑ，ＺＨＡＮＧ　Ｌ，ｅｔ　ａｌ．Ｐｒｏｍｏｔｉｏｎ　ｏｆ　ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｎ

ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ　ｉｎ　ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ　Ａｒｔｅｍｉｓｉａ　ａｎｎｕａ　ｂｙ　ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｎｇ

ＡＤＳ，ＣＹＰ７１ＡＶ１ａｎｄ　ＣＰＲ　ｇｅｎｅｓ［Ｊ］．Ｉｎｄｕｓｔｒｉａｌ　Ｃｒｏｐｓ　ａｎｄ　Ｐｒｏｄ－

ｕｃｔｓ，２０１３，４９：３８０－３８５．
［５７］ＬＶ　Ｚ，ＺＨＡＮＧ　Ｆ，ＰＡＮ　Ｑ，ｅｔ　ａｌ．Ｂｒａｎｃｈ　ｐａｔｈｗａｙ　ｂｌｏｃｋｉｎｇ

ｉｎ　Ａｒｔｅｍｉｓｉａ　ａｎｎｕａｉｓ　ａ　ｕｓｅｆｕｌ　ｍｅｔｈｏｄ　ｆｏｒ　ｏｂｔａｉｎｉｎｇ　ｈｉｇｈ　ｙｉｅｌｄ　Ａｒ－

ｔｅｍｉｓｉｎｉｎ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ　ａｎｄ　Ｃｅｌｌ　Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０１６，５７（３）：５８８－６０２．
［５８］ＭＡ　Ｙ　Ｎ，ＸＵ　Ｄ　Ｂ，ＬＩ　Ｌ，ｅｔ　ａｌ．Ｊａｓｍｏｎａｔｅ　ｐｒｏｍｏｔｅｓ　ａｒｔｅｍｉｓｉ－

ｎｉｎ　ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ　ｂｙ　ａｃｔｉｖａｔｉｎｇ　ｔｈｅ　ＴＣＰ１４－ＯＲＡ　ｃｏｍｐｌｅｘ　ｉｎ　Ａｒｔｅ－

ｍｉｓｉａ　ａｎｎｕａ［Ｊ］．Ｓｃｉｅｎｃｅ　Ａｄｖａｎｃｅｓ，２０１８，４（１１）：ｓ９３５７．
［５９］ＨＡＯ　Ｘ，ＺＨＯＮＧ　Ｙ，ＮÏＴＺＭＡＮＮ　Ｈ　Ｗ，ｅｔ　ａｌ．Ｌｉｇｈｔ－ｉｎ－

ｄｕｃｅｄ　ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｎ　ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ　ｉｓ　ｒｅｇｕｌａｔｅｄ　ｂｙ　ｔｈｅ　ｂｚｉｐ　ｔｒａｎｓｃｒｉｐ－

ｔｉｏｎ　ｆａｃｔｏｒ　ＡａＨＹ５ｉｎ　Ａｒｔｅｍｉｓｉａ　ａｎｎｕａ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ　ａｎｄ　Ｃｅｌｌ　Ｐｈｙｓｉｏｌ－

ｏｇｙ，２０１９，６０（８）：１７４７－１７６０．
［６０］ＹＡＮ　Ｔ，ＣＨＥＮ　Ｍ，ＳＨＥＮ　Ｑ，ｅｔ　ａｌ．Ｈｏｍｅｏｄｏｍａｉｎ　ｐｒｏｔｅｉｎ　１

ｉｓ　ｒｅｑｕｉｒｅｄ　ｆｏｒ　ｊａｓｍｏｎａｔｅ－ｍｅｄｉａｔｅｄ　ｇｌａｎｄｕｌａｒ　ｔｒｉｃｈｏｍｅ　ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ　ｉｎ

Ａｒｔｅｍｉｓｉａ　ａｎｎｕａ［Ｊ］．Ｔｈｅ　Ｎｅｗ　Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ，２０１７，２１３（３）：１１４５－

１１５５．　
［６１］ＦＵ　Ｘ，ＳＨＩ　Ｐ，ＨＥ　Ｑ，ｅｔ　ａｌ．ＡａＰＤＲ３，ａ　ＰＤＲ　ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ　３，ｉｓ

ｉｎｖｏｌｖｅｄ　ｉｎ　ｓｅｓｑｕｉｔｅｒｐｅｎｅβ－ｃａｒｙｏｐｈｙｌｌｅｎｅ　ｔｒａｎｓｐｏｒｔ　ｉｎ　Ａｒｔｅｍｉｓｉａ

ａｎｎｕａ［Ｊ］．Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ　ｉｎ　Ｐｌａｎｔ　Ｓｃｉｅｎｃｅ，２０１７（８）：７２３．
［６２］张涛．人参及其皂 苷 生 物 合 成 对 低 温 的 生 理 生 态 响 应 机 制

研究［Ｄ］．长春：吉林农业大学，２０１９．
［６３］杨林林．北柴胡中 柴 胡 皂 苷 合 成 积 累 对 水 分 调 控 响 应 的 分

６３１ 北　方　园　艺　　　　　　　　　　　３月（下）　



子生态机制研究［Ｄ］．长春：吉林农业大学，２０２０．
［６４］ＹＡＮＧ　Ｌ　Ｌ，ＹＡＮＧ　Ｌ，ＹＡＮＧ　Ｘ，ｅｔ　ａｌ．Ｄｒｏｕｇｈｔ　ｓｔｒｅｓｓ　ｉｎ－
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来［Ｊ］．中国中药杂志，２０１５，４０（１７）：３３６０－３３６６．
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