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　　摘要：为系统探究藜麦三萜皂苷的生物合成关键调控基因及代谢通路，解析其分子调控机制，为藜麦皂苷代谢调
控研究及低皂苷品种的选育提供理论依据，通过测定３０份藜麦品系的总皂苷含量，筛选出总皂苷含量差异显著的
ＱＢ９和ＱＢ１０品系，进行转录组测序技术分析。２个品系间共鉴定到２３０４个差异表达基因，其中７８９个基因显著上
调，１５１５个基因显著下调。ＫＥＧＧ富集结果中存在４条与三萜皂苷生物合成相关的代谢通路，其中萜类骨架生物合
成途径、倍半萜和三萜生物合成途径是藜麦三萜皂苷形成的关键合成通路。４条合成通路共富集到与藜麦皂苷生物
合成相关基因 ２２个。在藜麦皂苷生物合成途径中的前体物质合成阶段，基因 ＬＯＣ１１０６９２７７２、ＬＯＣ１１０７３２６２９、
ＬＯＣ１１０７１３４６０在此阶段发挥关键作用。在三萜骨架形成阶段，基因ＬＯＣ１１０７０５１６２、ＬＯＣ１１０７０５１６７、ＬＯＣ１１０７０７０３２参
与其中。在皂苷元修饰阶段，ＬＯＣ１１０７１４１９２、ＬＯＣ１１０７２５２４４赋予三萜骨架功能多样性。这些发现为深入解析藜麦皂
苷生物合成的分子机制提供了重要线索。
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　　藜麦（ＣｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍｑｕｉｎｏａＷｉｌｌｄ）为苋科藜属一
年生双子叶植物［１］，原产于南美洲安第斯山脉［２－３］。

藜麦具有耐寒、耐旱、耐盐碱等特点［４］，对生物和非

生物胁迫表现出优异的抗性［５］。藜麦富含蛋白质、

矿物质等多种营养物质［６－７］，以及黄酮、皂苷等多种

生物活性物质［７－８］。藜麦皂苷是三萜化合物生物合

成途径中重要的次生代谢产物［９－１０］，广泛存在于藜

麦的叶片、种皮等器官中［１１］，具有抗氧化、降血糖等

多种药理活性［１２－１３］。随着分子生物学技术的不断

发展，对植物次生代谢途径及其调控机制的研究成

为热点［１４］。研究藜麦皂苷相关基因的转录表达，有

助于揭示皂苷合成的分子机制，为其他植物次生代

谢产物的研究提供借鉴和参考。

近年来，转录组学分析已被广泛应用于多种植

物三萜皂苷生物合成途径的研究中［１５］。例如甘

草［１６］、人参［１７］、罗汉果［１８］、岗梅［１９］、刺五加［２０］、桔

梗［２１］等物种中，相关研究丰富了三萜皂苷生物合成

关键基因的资源库。利用转录组学和蛋白组学关

联分析，Ｚｈａｎ等以鹅掌草为研究对象，筛选出 １２６
个ＣＹＰ４５０和３２个ＵＧＴ基因［２２］。姜晓东等以陇藜

１号为材料，利用ＲＴ－ＰＣＲ技术成功筛选出鲨烯合
酶和β－香树酯醇合成酶基因［２３］。Ｊｅｎｎｉｆｅｒ等发现
皂苷生物合成关键基因 ＣｑｂＡＳ１的表达可经茉莉酸
甲酯处理后被显著诱导表达［２４］。Ｊａｒｖｉｓ等以鹅藜麦
为试验材料，借助连锁图和 ＢＳＡ方法，在 ＣｑＢ１６染
色体上定位到２个调控三萜皂苷合成的转录因子基
因ＴＳＡＲＬ１和ＴＳＡＲＬ２［２５－２６］。

现有藜麦皂苷的研究，主要围绕于皂苷的提

取、分离及纯化工艺，而关于其生物合成途径的分

子机制研究仍处于初步探索阶段。仅有少数关键

酶基因被初步鉴定，但藜麦三萜皂苷合成的完整代

谢网络、关键限速步骤及调控因子尚未系统解析。

基于此，本研究以３０份藜麦品系为材料，测定其总
皂苷含量，从中筛选出总皂苷含量差异显著的 ＱＢ９
和ＱＢ１０品系进行转录组测序分析，通过基因功能
注释、代谢通路等分析，挖掘参与藜麦三萜皂苷合
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成的关键通路与相关基因，为后续深入探究皂苷合

成相关基因功能、明确代谢通路调控机制提供参考。

１　材料与方法

１．１　试验材料
本研究以内蒙古蒙农藜麦产业研究院提供的

３０份藜麦品系为试验材料，于２０２４年５月在内蒙
古呼和浩特市武川县西乌兰不浪镇东后河村

（４０°４７′～４１°２３′Ｎ，１１０°３１′～１１１°５３′Ｅ）开展田间试
验。该地区属温带大陆性季风气候，年平均气温

５３℃，年平均降水量为５１１ｍｍ。土壤类型为栗钙
土，适宜藜麦种植。

１．２　试验方法
试验采用单因素随机区组设计，小区面积

６ｍ２，株距２０ｃｍ，行距５０ｃｍ。全生育期按大田常
规管理措施进行统一管理。于成熟期分别收取各

品系穗部籽粒样品，每个品系设 ３次生物学重复。
测定所有品系的总皂苷含量后，选择含量差异显著

的２个品系进行转录组测序分析。
１．３　测定项目及方法
１．３．１　藜麦总皂苷含量的测定　本研究选用
Ｂｏｘｂｉｏ－ＡＫＯＴ００６Ｍ总皂苷含量检测试剂盒，以齐
墩果酸作为标准品，建立标准曲线 ｙ＝０．００３７ｘ－
００１５，ｒ２＝０．９９９１，运用香草醛 －冰醋酸法测定藜
麦籽粒的总皂苷含量。该方法借助超声波辅助提

取技术，利用皂苷在酸性条件下与香草醛发生特异

性显色反应，通过测定５８９ｎｍ处吸光度的变化，实
现对总皂苷含量的精准定量分析。总皂苷含量按

下列公式计算：

总皂苷含量（ｍｇ／ｇ）＝２７０．２７×（ΔＡ＋０．００４２）Ｗ ×１０００。

式中：２７０．２７为待测样本总体积；Ｗ为样本重，ｇ。
１．３．２　转录组学分析　选取总皂苷含量差异显著
的２份藜麦籽粒材料，提取总 ＲＮＡ并检测合格后，
委托北京诺禾致源科技股份有限公司进行测序。

利用Ｏｌｉｇｏ（ｄＴ）磁珠从藜麦籽粒总 ＲＮＡ中富集出
ｍＲＮＡ。将ｍＲＮＡ片段化后作为模板，逆转录合成
双链ｃＤＮＡ。对 ｃＤＮＡ进行末端修复、加 Ａ尾并连
接测序接头，并通过ＰＣＲ扩增完成文库构建。对构
建好的文库进行质量评估和精确定量，质检合格后

使用ＩｌｌｕｍｉｎａＮｏｖａＳｅｇ６０００平台进行上机测序。对
测序后的数据进行过滤，得到高质量的 ｃｌｅａｎｒｅａｄｓ。
将ｃｌｅａｎｒｅａｄｓ与藜麦参考基因组（ＡＳＭ１６８３４７ｖ１）进
行对比分析。使用ＤＥＳｅｑ２筛选不同样本间的显著
差异基因（ＤＥＧ），进行后续结果分析。
１．３．３　ｑＲＴ－ＰＣＲ分析　对 ＱＢ９和 ＱＢ１０品系藜
麦籽粒的 ＲＮＡ进行提取，使用 ＭｉｇｈｔｙＳｃｒｉｐｔ第一链
ｃＤＮＡ合成ＭａｓｔｅｒＭｉｘ（去基因组 ＤＮＡ）试剂盒对提
取的总ＲＮＡ逆转录为ｃＤＮＡ，以ｃＤＮＡ为模板，使用
ＳＧＥｘｃｅｌＦａｓｔＳＹＢＲｑＰＣＲ预混液试剂盒对候选基因
进行ｑＲＴ－ＰＣＲ检测。根据转录测序数据中的ＣＤＳ
序列，使用 Ｐｒｉｍｅｒ５．０进行引物设计，ｑＰＣＲ引物序
列如表１所示。使用藜麦 ＣｑＡｃｔｉｎ１为内参基因，基
因表达量使用２－ΔΔＣＴ公式计算。ｑＲＴ－ＰＣＲ反应程
序为：９５℃预变性３ｍｉｎ；９５℃变性５ｓ，６０℃退火
２０ｓ，７２℃延伸３０ｓ，设置４０次循环。熔解曲线为
９５℃，１５ｓ；６０℃，１ｍｉｎ；设置升温速度为０．５℃／
１５ｓ。ｑＲＴ－ＰＣＲ试验设置３次重复。

表１　用于ｑＲＴ－ＰＣＲ检测的目的基因与引物序列

引物名称 引物序列（５′３′）

ＣｑＡｃｔｉｎ１－Ｆ Ｆ：ＡＴＴＧＡＧＣＧＴＣＣＴＡＣＣＴＡＣＡＣＴＡ；Ｒ：ＴＧＧＴＣＴＧＧＡＡＣＴＣＡＴＴＣＡＣＡＴＣ

ＬＯＣ１１０７３３２０９－Ｆ Ｆ：ＧＧＣＡＧＴＴＣＡＴＡＧＧＴＧＧＧＡＣＴ；Ｒ：ＡＴＧＡＣＣＴＧＣＣＴＴＣＴＴＣＡＧＣＴ

ＬＯＣ１１０６８８００５－Ｆ Ｆ：ＴＣＣＴＴＧＡＣＣＡＴＧＧＴＡＧＣＧＴＴ；Ｒ：ＡＡＡＧＡＣＧＧＡＡＧＧＡＧＣＣＡＧＡＡ

ＬＯＣ１１０７０７０３２－Ｆ Ｆ：ＧＡＧＡＣＣＣＧＧＡＡＴＴＣＡＴＴＧＧＣ；Ｒ：ＡＣＣＣＴＧＡＡＧＡＴＣＧＡＧＣＡＣＡＴ

ＬＯＣ１１０７３２６２９－Ｆ Ｆ：ＴＣＣＴＴＧＡＣＣＡＴＧＧＴＡＧＣＧＴＴ；Ｒ：ＡＡＡＧＡＣＧＧＡＡＧＧＡＧＣＣＡＧＡＡ

ＬＯＣ１１０７１３４６０－Ｆ Ｆ：ＴＧＧＡＣＣＣＴＴＴＧＡＧＣＴＣＧＡＡＴ；Ｒ：ＴＡＣＡＣＣＡＡＣＴＣＧＡＣＣＡＡＧＣＴ

ＬＯＣ１１０６９２７７２－Ｆ Ｆ：ＡＴＡＡＣＴＴＣＣＣＣＡＣＴＧＣＴＧＣＴ；Ｒ：ＣＡＧＴＧＣＴＴＣＴＣＡＴＣＴＧＣＧＡＣ

２　结果与分析

２．１　不同藜麦品系总皂苷含量变化
本研究对３０份藜麦品系的总皂苷含量进行测

定，各品系的总皂苷含量波动明显，呈现出不同的

变化趋势（图１）。其中 ＱＢ９品系总皂苷含量显著
低于其他品系，为３．１４ｍｇ／ｇ，ＱＢ１０品系总皂苷含
量显著高于其他品系，为４．８９ｍｇ／ｇ。独立样本ｔ检
验证实，两者总皂苷含量差异显著（Ｐ＜０．００１），可
作为理想对照材料，为后续分子机制研究提供可靠
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的表型差异基础。从整体分布特征来看，多数品系

的总皂苷含量分布在３．４～４．２ｍｇ／ｇ，如 Ｈ１、Ｈ２、
ＱＤ９等品系在此区间内波动。部分品系如 ＹＮ、
ＱＢ５、ＱＢ６等总皂苷含量相对较高，处于 ４．４～

４．７ｍｇ／ｇ范围。这种含量差异可能与藜麦不同品
系的遗传特性、生长环境及生理特性等多种因素相

关，为后续研究藜麦皂苷含量的影响因素及开发利

用提供了基础数据参考。

２．２　转录组测序质量分析
通过对３０份藜麦品系总皂苷含量的测定，筛选

了皂苷含量较高的 ＱＢ１０（４．８９ｍｇ／ｇ）和皂苷含量
较低的ＱＢ９（３．１４ｍｇ／ｇ）２个藜麦品系进行转录组
测序，各样品的测序数据的质量和统计数据见表２。
共得到有效 Ｒｅａｄｓ２３５４９７４２８条，ＣｌｅａｎＤａｔａ为

３５３２ＧＢ；Ｑ２０、Ｑ３０碱基百分比分别在９８．８５％ ～
９９．１１％、９６．５９％～９７．２９％；ＧＣ碱基含量之和占总
碱基数量的百分比为４４．２２％ ～４６．０１％，且各样本
测序错误率仅占０．０１％，说明测序质量较好，可用
于后续的序列组装及分析等。

表２　藜麦转录组测序统计结果

样本名称 原始序列 有效序列
有效数据库

（Ｇ）
错误率

（％）
Ｑ２０
（％）

Ｑ３０
（％）

ＧＣ含量
（％）

ＱＢ９＿１ ４１３０３５０６ ３９７５１２７０ ５．９６ ０．０１ ９９．０２ ９６．９５ ４５．７３

ＱＢ９＿２ ４０５６５７３２ ３９２２０６６８ ５．８８ ０．０１ ９９．０３ ９６．９９ ４４．８３

ＱＢ９＿３ ４０９３６３１６ ３９０３８８７０ ５．８６ ０．０１ ９９．１１ ９７．２９ ４６．０１

ＱＢ１０＿１ ３９２０９３８０ ３７８２４４１２ ５．６７ ０．０１ ９９．０１ ９６．９１ ４４．６７

ＱＢ１０＿２ ４１６６２３２４ ４０３９７７９２ ６．０６ ０．０１ ９８．８５ ９６．５９ ４５．６２

ＱＢ１０＿３ ４０３７２３０６ ３９２６４４１６ ５．８９ ０．０１ ９９．０３ ９６．９８ ４４．２２

２．３　差异表达基因分析
本试验以 Ｐ≤０．０５且｜ｌｏｇ２ＦＣ｜≥１为筛选阈

值，使用 ＤＥＳｅｑ２软件对 ＱＢ９（低皂苷含量）和
ＱＢ１０（高皂苷含量）２份藜麦种质对差异表达基因
进行分析，分析结果如图２所示。由图２可知，ＱＢ９
和ＱＢ１０样本之间存在显著的基因表达差异，共筛
选出２３０４个差异表达基因，其中７８９个基因显著
上调，１５１５个基因显著下调。层次聚类分析结果
（图３）表明，各品系的生物学重复均能独立成簇，表
明试验重复性良好，结果可靠。

２．４　差异表达基因ＧＯ注释分析
ＧＯ富集分析能够从整体上观察不同皂苷含量

藜麦品系基因的分布情况，将上述筛选出的差异基

因进行ＧＯ注释，并将ＧＯｔｅｒｍ按照生物学过程、细
胞组分、分子功能进行分类，通过 Ｐ值进行排序。
由图４可知，６个样本共富集到６９４个ＧＯ条目，其
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中生物过程３５６条、分子功能２６１条和细胞组分７７
条，其中生物过程占有最高的比例。在生物过程

（ＢＰ）大类中，有 ２１个 ＤＥＧ注释到光合作用
（ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ，ＧＯ：００１５９７９），有３２个ＤＥＧ注释到
氧化应激反应（ｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏｏｘｉｄａｔｉｖｅｓｔｒｅｓｓ，ＧＯ：
０００６９７９），有２１个 ＤＥＧ注释到细胞或亚细胞组分
的运动（ｍｏｖｅｍｅｎｔｏｆｃｅｌｌｏｒｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒｃｏｍｐｏｎｅｎｔ，
ＧＯ：０００６９２８），有 ５３个 ＤＥＧ注释到胁迫响应
（ｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏｓｔｒｅｓｓ，ＧＯ：０００６９５０）。在细胞组分
（ＣＣ）大类中，差异基因在光系统Ⅰ（ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ
Ⅰ，ＧＯ：０００９５２２）、光合膜（ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｍｅｍｂｒａｎｅ，
ＧＯ：００３４３５７）、类囊体（ｔｈｙｌａｋｏｉｄ，ＧＯ：０００９５７９）等细
胞组分分类功能中富集最显著。在分子功能（ＭＦ）
大类中，差异基因富集到内肽酶抑制剂活性

（ｅｎｄｏｐｅｐｔｉｄａｓｅｉｎｈｉｂｉｔｏｒａｃｔｉｖｉｔｙ，ＧＯ：０００４８６６）、微管
蛋白结合（ｔｕｂｕｌｉｎｂｉｎｄｉｎｇ，ＧＯ：００１５６３１）、过氧化物
酶活性（ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅａｃｔｉｖｉｔｙ，ＧＯ：０００４６０１）、萜烯合成
酶活性（ｔｅｒｐｅｎｅｓｙｎｔｈａｓｅａｃｔｉｖｉｔｙ，ＧＯ：００１０３３３）、细
胞骨架蛋白结合（ｃｙｔｏｓｋｅｌｅｔａｌｐｒｏｔｅｉｎｂｉｎｄｉｎｇ，ＧＯ：

０００８０９２）、氧化还原酶活性（ｏｘｉｄｏｒｅｄｕｃｔａｓｅａｃｔｉｖｉｔｙ，
ＧＯ：００１６７０５）等分类中。其中萜烯合成酶活性
（ＧＯ：００１０３３３）和氧化还原酶活性（ＧＯ：００１６７０５）的
显著富集尤为关键，这些基因可能直接参与皂苷骨

架的合成与修饰。在细胞组分方面，差异基因主要富

集于质体、类囊体和叶绿体等结构，这一结果表明质

体可能是藜麦籽粒中次生代谢物合成的关键场所。

该发现与Ｔｅｓｓａ等研究团队关于植物萜类生物合成
前体物质（ＩＰＰ和 ＤＭＡＰＰ）主要分布于质体、线粒体
和内质网的研究结果［２７］相吻合。这些发现为阐明藜

麦三萜皂苷合成的分子机制提供了新的研究思路。

２．５　ＫＥＧＧ富集分析
为揭示差异表达基因的潜在生物学功能，通过

ＫＥＧＧ富集分析将显著性最高的前２０条通路展示
于图５中。图５中横坐标为ＧｅｎｅＲａｔｉｏ，纵坐标为不
同的生物学过程描述；气泡的颜色代表 Ｐａｄｊ，颜色越
趋近红色表示Ｐａｄｊ越小，即富集越显著；气泡大小对
应Ｃｏｕｎｔ值，反映相关基因的数量。将富集到的差
异表达基因（ＤＥＧ）进行ＫＥＧＧ代谢通路注释，能够
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识别在不同品系间的差异表达与哪些 ＫＥＧＧ代谢
通路密切相关。

对差异表达的２３０４个差异基因进行ＫＥＧＧ富
集分析，共富集到 １１８条途径，具有显著变化的
ＫＥＧＧ途径有１４条，极显著变化的途径有９条。在
前２０条ＫＥＧＧ通路富集图中，ＫＥＧＧ通路主要富集
在光合作用 －触角蛋白（ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ－ａｎｔｅｎｎａ
ｐｒｏｔｅｉｎｓ）、苯丙烷类生物合成 （ｐｈｅｎｙｌｐｒｏｐａｎｏｉｄ
ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ）、运动蛋白（ｍｏｔｏｒｐｒｏｔｅｉｎｓ）、倍半萜和
三萜类化合物的生物合成（ｓｅｓｑｕｉｔｅｒｐｅｎｏｉｄａｎｄ
ｔｒｉｔｅｒｐｅｎｏｉｄｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ）、氨基糖和核苷酸糖代谢
（ａｍｉｎｏｓｕｇａｒａｎｄｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅｓｕｇａｒｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ）、光合
作用（ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ）、戊糖和葡萄糖醛酸相互转化
（ｐｅｎｔｏｓｅａｎｄｇｌｕｃｕｒｏｎａｔｅｉｎｔｅｒｃｏｎｖｅｒｓｉｏｎｓ）等途径。
其中，光合作用通路和苯丙烷类生物合成通路中注

释到的ＤＥＧ最多，分别是２４个和３７个。
２．６　藜麦三萜皂苷合成路径富集分析

藜麦皂苷属于三萜类皂苷，其生物合成过程涉

及萜类骨架构建、三萜骨架形成以及糖基化修饰等

关键步骤。通过藜麦 ＫＥＧＧ通路富集结果分析（表
３），存在 ４条与三萜皂苷生物合成相关的代谢通
路，主要包括倍半萜和三萜生物合成（ｃｑｉ００９０９）、类
固醇生物合成（ｃｑｉ００１００）、萜类骨架生物合成
（ｃｑｉ００９００）、各种植物次生代谢物的生物合成
（ｃｑｉ００９９９）。共富集到２５条差异表达基因，其中基
因ＬＯＣ１１０７０５１６２、ＬＯＣ１１０７０５１６７在倍半萜和三萜
生物合成、类固醇生物合成通路中均有出现；

ＬＯＣ１１０６９６５６６在倍半萜和三萜生物合成、萜类骨架
生物合成通路中均有出现。差异基因表达分析中，

以高皂苷品系ＱＢ１０为对照组、低皂苷品系 ＱＢ９为
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试验组，发现与藜麦皂苷合成相关的基因存在显著

表 达 差 异。 其 中 有 ４ 条 （ＬＯＣ１１０６８８００５、
ＬＯＣ１１０７３３２０９、ＬＯＣ１１０７２９０５０、ＬＯＣ１１０６９６０８２）与
藜麦皂苷合成相关的基因为上调表达，这些基因在

低皂苷品系 ＱＢ９中的表达量显著高于高皂苷品系
ＱＢ１０。有 １８条（ＬＯＣ１１０７１３４６０、ＬＯＣ１１０７０７０３２、
ＬＯＣ１１０７３２６２９、ＬＯＣ１１０６９２７７２等）与藜麦皂苷合成
相关的基因为下调表达，这些相关差异基因在低皂苷

品系ＱＢ９中的表达量显著低于高皂苷品系ＱＢ１０。
在倍半萜和三萜生物合成通路中，富集到相关

的基因共１０条，可能编码５种主要酶：类瓦伦烯合

酶、倍半萜合酶、（３Ｓ，６Ｅ）－橙花醇合酶、角鲨烯合
酶、二氢黄酮醇４－还原酶。在萜类骨架生物合成
途径中，富集到相关的基因共４条，可能编码４种主
要酶：二磷酸甲羟戊酸脱羧酶、磷酸甲羟戊酸激酶、

１－脱氧－Ｄ－木酮糖 －５－磷酸合酶、法尼烯焦磷
酸合酶。在类固醇生物合成途径中，富集到相关的

基因共４条，可能编码３种主要酶：固醇１４－去甲基
酶、环桉烯醇环异构酶、甲基固醇单加氧酶。在各

种植物次生代谢物的生物合成途径中，富集到相关

的基因共４条，可能编码２种主要酶：β－香树脂醇
２８－氧化酶、β－葡萄糖苷酶。

表３　三萜皂苷生物合成通路相关基因信息表

代谢编号 代谢途径 基因ＩＤ及相关酶

ｃｑｉ００９０９ 倍半萜和三萜生物合成 ＬＯＣ１１０７３３２０９类瓦伦烯合酶

ＬＯＣ１１０６９３１７６倍半萜合酶

ＬＯＣ１１０７２９０５０倍半萜合酶

ＬＯＣ１１０６８７２６３（３Ｓ，６Ｅ）－橙花醇合酶

ＬＯＣ１１０７０５１６２角鲨烯合酶

ＬＯＣ１１０６９３１７２倍半萜合酶

ＬＯＣ１１０６９３４６２（３Ｓ，６Ｅ）－橙花醇合酶

ＬＯＣ１１０６９６５６６二氢黄酮醇４－还原酶

ＬＯＣ１１０６９６０８２倍半萜合酶

ＬＯＣ１１０７０５１６７角鲨烯合酶

ｃｑｉ００１００ 类固醇的生物合成 ＬＯＣ１１０６８８００５固醇１４－去甲基酶

ＬＯＣ１１０７０４７８７环桉烯醇环异构酶

ＬＯＣ１１０７０７５１６环桉烯醇环异构酶

ＬＯＣ１１０６８４６８３甲基固醇单加氧酶

ＬＯＣ１１０７０５１６２角鲨烯合酶

ＬＯＣ１１０７０５１６７角鲨烯合酶

ｃｑｉ００９９９ 各种植物次生代谢物的生物合成 ＬＯＣ１１０７１４１９２β－香树脂醇２８－氧化酶

ＬＯＣ１１０７２５２４４β－香树脂醇２８－氧化酶

ＬＯＣ１１０７３６１５７β－葡萄糖苷酶

ＬＯＣ１１０７１２９１９β－葡萄糖苷酶

ｃｑｉ００９００ 萜类骨架的生物合成 ＬＯＣ１１０７０７０３２法尼烯焦磷酸合酶

ＬＯＣ１１０６９２７７２二磷酸甲羟戊酸脱羧酶

ＬＯＣ１１０６９６５６６二氢黄酮醇４－还原酶

ＬＯＣ１１０７３２６２９磷酸甲羟戊酸激酶

ＬＯＣ１１０７１３４６０１－脱氧－Ｄ－木酮糖－５－磷酸合酶

　　在藜麦皂苷生物合成途径中的前体物质合成
阶段，主要通过甲羟戊酸途径（ＭＶＡ）和甲基赤藓醇
磷 酸 途 径 （ＭＥＰ）提 供 前 体 物 质。 基 因
ＬＯＣ１１０６９２７７２、ＬＯＣ１１０７３２６２９、ＬＯＣ１１０７１３４６０在此
阶段发挥作用。在三萜骨架形成阶段，基因

ＬＯＣ１１０７０５１６２、ＬＯＣ１１０７０５１６７、ＬＯＣ１１０７０７０３２参与
其中。在 皂 苷 元 修 饰 阶 段，ＬＯＣ１１０７１４１９２、

ＬＯＣ１１０７２５２４４发挥重要作用（图６）。
２．７　ｑＲＴ－ＰＣＲ验证关键差异表达基因

为了验证转录组测序结果的可靠性及准确性，

从上述差异基因中随机挑选６个进行ｑＲＴ－ＰＣＲ验
证，ｑＲＴ－ＰＣＲ结果如图７所示。虽然差异基因在
ＲＮＡ－Ｓｅｑ和 ｑＲＴ－ＰＣＲ中的差异表达倍数不同，
但总体表达趋势一致。
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３　讨论

被誉为“超级食物”的藜麦，因其丰富且优质的

营养成分，以及较强的环境适应性备受关注。藜麦

皂苷作为藜麦重要的次生代谢产物，不仅影响作物

的抗病虫害能力，还因其多样的生物活性拥有巨大

的应用潜力［２８］。不同藜麦品种间皂苷含量差异显

著。这种差异主要由遗传因素决定，与调控皂苷合

成的关键酶基因的表达水平密切相关。然而目前

关于藜麦皂苷的生物合成机制及其调控网络研究
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仍处于初步探索阶段，相关领域的科研团队和系统

性研究相对匮乏。尽管藜麦的基因组测序已完成，

但皂苷合成途径中关键酶基因的功能解析、代谢调

控节点以及品种间含量差异的分子基础仍存在大

量未知。除遗传背景外，环境条件和栽培措施也会

显著影响皂苷积累。此外，收获后的加工方式（如

浸泡、发酵或机械脱壳）可有效降低皂苷含量，这对

改善藜麦适口性和减少苦味至关重要。

随着转录组测序技术的进步和基因组学的发

展，相关技术在研究不同植物活性成分生物合成途

径的分子调控机制方面得到了广泛应用。Ｓｕｎ等筛
选出氧化鲨烯环化酶（ＯＳＣ）、β－香树酯合成酶
（ＡＳ１、ＡＳ２）等调控人参皂苷生物合成的关键基
因［２９］。Ｎｉｕ等基于转录组数据，系统揭示了角鲨烯
合成酶（ＳＳ）、法呢基焦磷酸合酶（ＦＰＳ）、鲨烯环氧酶
（ＳＥ）等三七皂苷生物合成途径中的关键基因［３０］。

这些研究表明，组学技术不仅能系统解析植物活性

成分生物合成途径中的关键基因及其调控网络，还

能为功能基因的鉴定和作物遗传改良提供重要的

理论依据和技术支撑。

本研究测定了３０份藜麦品系的总皂苷含量，研
究发现不同品系间总皂苷含量存在显著差异。这

些差异可能与植物品种、生长环境、栽培措施等因

素有关。后续研究可进一步探究造成这种含量差

异的内在机制。依据总皂苷含量测定方法，对高皂

苷含量材料ＱＢ１０和低皂苷含量材料ＱＢ９品系进行
转录组测序，旨在解析不同藜麦品系间皂苷含量差

异的分子调控机制，通过系统鉴定皂苷生物合成途

径中的关键调控基因，阐明其遗传基础。并采用

ｑＲＴ－ＰＣＲ技术对差异表达基因进行验证，以明确
其在皂苷合成代谢通路中的调控作用。根据转录

组结果可知，ＱＢ９和ＱＢ１０样本共得到２３０４个差异
表达基因，其中７８９个基因显著上调，１５１５个基因
显著下调。通过对 ＫＥＧＧ通路富集结果分析发现，
存在４条与三萜皂苷生物合成相关的代谢通路，主要
包括倍半萜和三萜生物合成（ｃｑｉ００９０９）、类固醇生物
合成（ｃｑｉ００１００）、萜类骨架生物合成（ｃｑｉ００９００）、各种
植物次生代谢物的生物合成（ｃｑｉ００９９９）。

在藜麦皂苷的生物合成过程中，甲羟戊酸途径

（ＭＶＡ）和甲基赤藓糖醇磷酸途径（ＭＥＰ）作为２条
核心 代 谢 途 径，共 同 参 与 并 推 动 其 合 成。

ＬＯＣ１１０６９２７７２基因编码的二磷酸甲羟戊酸脱羧酶
（ＭＶＤ）催化５－二磷酸甲羟戊酸（ＭＶＡＰＰ）脱羧生

成ＩＰＰ，ＬＯＣ１１０７３２６２９基因编码的磷酸甲羟戊酸激
酶（ＰＭＫ）将５－磷酸甲羟戊酸（ＭＶＡＰ）向 ＭＶＡＰＰ
转化，共同推动ＭＶＡ途径的进行。在ＭＥＰ途径中，
ＬＯＣ１１０７１３４６０基因编码的１－脱氧－Ｄ－木酮糖－
５－磷酸合酶（ＤＸＳ）参与 ＩＰＰ的合成。随后，
ＬＯＣ１１０７０７０３２基因编码的法尼烯焦磷酸合酶
（ＦＰＰＳ）催化ＩＰＰ与二甲基烯丙基焦磷酸（ＤＭＡＰＰ）
缩合形成法尼烯焦磷酸（ＦＰＰ），而 ＬＯＣ１１０７０５１６２
和ＬＯＣ１１０７０５１６７编码的角鲨烯合酶（ＳＱＳ）催化２
分子ＦＰＰ缩合生成角鲨烯，为三萜骨架的构建提供前
体物质。在三萜骨架修饰阶段，基因 ＬＯＣ１１０７１４１９２
和ＬＯＣ１１０７２５２４４编码的β－香树脂醇２８－氧化酶通
过特异性氧化修饰赋予三萜骨架功能多样性。本研

究基于低皂苷品系ＱＢ９（试验组）与高皂苷品系ＱＢ１０
（对照组）的转录组比较分析，发现在ＱＢ９品系中，从
ＩＰＰ的生成到三萜骨架修饰等过程中，上述参与皂苷
合成的关键基因均为下调表达，显著阻碍了皂苷生物

合成通路中ＩＰＰ、ＦＰＰ及鲨烯等关键前体物质的生成
与积累，被确认为 ＱＢ９品系总皂苷含量显著低于
ＱＢ１０的关键分子机制，揭示了藜麦皂苷合成通路中
基因表达网络与表型形成的关联性。

除上述已明确功能的基因外，还存在多个与藜麦

皂苷合成相关但功能尚未完全阐明的基因。这些基

因虽然位于与皂苷合成相关的代谢途径中，但其在皂

苷合成各阶段（如前体合成、三萜骨架形成、皂苷元修

饰及糖基化修饰等）的具体作用机制仍需进一步研究。

本试验以藜麦籽粒为试验材料，采用转录组测序

技术研究藜麦皂苷生物合成机制，通过基因功能注

释、代谢通路等相关分析，挖掘了参与藜麦三萜皂苷

的合成通路及关键基因，这些关键基因的挖掘，不仅

揭示了藜麦皂苷生物合成的分子基础，为今后进一步

研究藜麦皂苷的主要关联基因及代谢通路的功能以

阐明其合成机理奠定了基础。更为后续结合基因编

辑、转基因技术等方法，培育符合市场需求的特异性

藜麦品种提供了重要的理论支撑和应用前景。

４　结论

本研究通过对３０份藜麦品系的籽粒总皂苷含
量进行分析，筛选出皂苷含量差异显著的 ＱＢ９
（３１４ｍｇ／ｇ）和 ＱＢ１０（４．８９ｍｇ／ｇ）品系，基于转录
组分析结果，揭示了藜麦三萜皂苷合成的关键基因

及代谢通路。在藜麦皂苷合成途径中，基因

ＬＯＣ１１０６９２７７２和ＬＯＣ１１０７３２６２９参与 ＭＶＡ途径生
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成 ＩＰＰ；ＬＯＣ１１０７１３４６０参与 ＭＥＰ途径生成 ＩＰＰ；
ＬＯＣ１１０７０７０３２催化 ＩＰＰ和 ＤＭＡＰＰ缩合形成 ＦＰＰ；
ＬＯＣ１１０７０５１６２和 ＬＯＣ１１０７０５１６７催化 ＦＰＰ生成角
鲨烯；ＬＯＣ１１０７１４１９２和 ＬＯＣ１１０７２５２４４催化三萜骨
架Ｃ－２８位氧化修饰。上述基因在萜类骨架生物
合成（ｋｏ００９００）和倍半萜与三萜生物合成（ｋｏ００９０９）
等关键代谢通路中发挥调控作用，且ｑＲＴ－ＰＣＲ验证
结果与转录组数据一致。本研究系统解析了藜麦

皂苷生物合成通路中不同阶段的关键候选基因，相

关发现为阐明藜麦皂苷生物合成的分子调控机制

及低皂苷品种的定向选育提供了重要参考。
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［２４］Ｆｉａｌｌｏｓ－ＪｕｒａｄｏＪ，ＰｏｌｌｉｅｒＪ，ＭｏｓｅｓＴ，ｅｔａｌ．Ｓａｐｏｎｉｎｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ，

ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆｓａｐｏｎｉｎ

ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｇｅｎｅｓｉｎＣｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍ ｑｕｉｎｏａｌｅａｖｅｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ

Ｓｃｉｅｎｃｅ，２０１６，２５０：１８８－１９７．

［２５］ＪａｒｖｉｓＤ Ｅ，ＨｏＹ Ｓ，ＬｉｇｈｔｆｏｏｔＤ Ｊ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｇｅｎｏｍｅｏｆ

Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍｑｕｉｎｏａ［Ｊ］．Ｎａｔｕｒｅ，２０１７，５４２（７６４１）：３０７－３１２．

［２６］龙　茜，牛　蓓，时小东，等．藜麦的基因及基因组研究进展

［Ｊ］．南方农业，２０１９，１３（２１）：１７１－１７３．

［２７］ＭｏｓｅｓＴ，ＰｏｌｌｉｅｒＪ，ＴｈｅｖｅｌｅｉｎＪＭ，ｅｔａｌ．Ｂｉｏｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇｏｆｐｌａｎｔ

（ｔｒｉ）ｔｅｒｐｅｎｏｉｄｓ：ｆｒｏｍｍｅｔａｂｏｌｉｃｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇｏｆｐｌａｎｔｓｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ

ｂｉｏｌｏｇｙｉｎｖｉｖｏａｎｄｉｎｖｉｔｒｏ［Ｊ］．ＮｅｗＰｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ，２０１３，２００（１）：

２７－４３．　

［２８］琦明玉，张立媛，李志光，等．４０份藜麦种质资源的农艺性状遗传

多样性分析与评价［Ｊ］．江苏农业科学，２０２５，５３（１）：７３－７８．

［２９］ＳｕｎＣ，ＬｉＹ，ＷｕＱ，ｅｔａｌ．Ｄｅｎｏｖｏｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇａｎｄａｎａｌｙｓｉｓｏｆｔｈｅ

ＡｍｅｒｉｃａｎｇｉｎｓｅｎｇｒｏｏｔｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅｕｓｉｎｇａＧＳＦＬＸＴｉｔａｎｉｕｍ

ｐｌａｔｆｏｒｍ ｔｏ ｄｉｓｃｏｖｅｒｐｕｔａｔｉｖｅ ｇｅｎｅｓｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｇｉｎｓｅｎｏｓｉｄｅ

ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ［Ｊ］．ＢＭＣＧｅｎｏｍｉｃｓ，２０１０，１１（１）：２６２．

［３０］ＮｉｕＹＹ，ＬｕｏＨＭ，ＳｕｎＣ，ｅｔａｌ．Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｐｒｏｆｉｌｉｎｇｏｆｔｈｅ

ｔｒｉｔｅｒｐｅｎｅｓａｐｏｎｉｎｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｇｅｎｅｓＦＰＳ，ＳＳ，ＳＥａｎｄＤＳｉｎｔｈｅ

ｍｅｄｉｃｉｎａｌｐｌａｎｔＰａｎａｘｎｏｔｏｇｉｎｓｅｎｇ［Ｊ］．Ｇｅｎｅ，２０１４，５３３（１）：

２９５－３０３．　
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