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MeJA 对薰衣草细胞中抗氧化物质合成影响的代谢组学分析
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 （江南大学化学与材料工程学院，江苏无锡 214122）

摘　要： 为了探究茉莉酸甲酯（MeJA）对薰衣草（Lavandula angustifolia Mill.）叶片悬浮细胞中抗氧化活性物

质合成的影响，采用不同浓度的 MeJA 处理悬浮细胞，筛选出能够促进抗氧化物质合成的最佳条件，并通过非

靶向代谢组学技术分析了 MeJA 对细胞代谢物合成的作用。结果显示：8 mg/L 的 MeJA 显著抑制了薰衣草叶片

悬浮细胞的生长和抗氧化活性；而 2 mg/L 的 MeJA 显著促进了抗氧化活性物的合成；与对照组相比，ABTS 自

由基清除率和 FRAP 值分别提高了 1.30 和 2.56 倍，总酚、总黄酮和总三萜含量分别增加了 1.45、1.59 和

1.24 倍。利用超高效液相色谱-四极杆飞行时间质谱（UHPLC-Q-TOF-MS）技术，对未处理组（CK）和 2 mg/L

MeJA 处理组（MJ）进行代谢组学分析，共鉴定出 1 403 种代谢物，其中 151 种在两组间有显著差异。差异代

谢物涉及 177 条代谢通路，主要富集于代谢信号转导通路和 ABC 转运蛋白通路。因此，MeJA 可能主要通过影

响代谢信号转导和调节 ABC 转运蛋白的功能影响薰衣草悬浮细胞中抗氧化活性物质的合成。
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Metabolomic analysis of the effects of MeJA on antioxidant compound
synthesis in Lavandula angustifolia Mill. cells
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Abstract：The effects of  methyl  jasmonate (MeJA) on the synthesis of  antioxidant  compounds in Lavandula

angustifolia Mill.  leaf  suspension  cells  were  investigated by  introducing  varying  concentrations  of  MeJA into

the  culture  medium.  The  optimal  conditions  for  enhancing  antioxidant  synthesis  were  determined,  and  non-

targeted  metabolomics  was  employed  to  analyze  the  impact  of  MeJA  on  metabolite  production.  Results

demonstrated that 8 mg/L MeJA inhibited both cell growth and antioxidant activity, whereas 2 mg/L MeJA sig-

nificantly  promoted  the  biosynthesis  of  antioxidant  compounds.  Compared  with  the  untreated  group,  cells

treated with 2 mg/L MeJA exhibited a 1.30-fold increase in ABTS radical scavenging activity and a 2.56-fold

increase in ferric reducing antioxidant power (FRAP). Additionally, total phenol, flavonoid, and triterpene con-

tents  were  elevated  by  1.45-fold,  1.59-fold,  and  1.24-fold,  respectively.  Metabolomic  profiling  using

UHPLC-Q-TOF-MS identified 1  403 metabolites,  with 151 showing significant  differences between untreated

and  MeJA-treated  cells.  These  differential  metabolites  were  associated  with  177  metabolic  pathways,
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predominantly  enriched  in  metabolic  pathways  and  ABC transporter  pathways.  These  findings  suggest  that

MeJA modulates antioxidant biosynthesis in L. angustifolia suspension cells primarily by influencing metabolic

signal transduction and regulating ABC transporter activity.

Key words：Lavandula angustifolia；Suspension culture；MeJA；Antioxidant；Metabolomics

薰衣草（Lavandula angustifolia Mill.）是唇形

科薰衣草属（Lavandula）植物，原产于地中海、

欧洲等地，是常用的芳香和药用植物之一。薰衣

草的活性成分主要包括挥发油、黄酮类、酚酸类、

苯丙素类等[1]，具有抗氧化[2]、抗菌[3] 等生物活性，

有极高的应用价值。我国的薰衣草种植多集中于

新疆伊犁地区，限制了其扩繁和研究；同时，现

阶段对薰衣草的开发主要聚焦于花萼中的精油，

缺少对叶片中活性成分的研究，造成了叶片资源

的浪费。植物组织培养技术为这一问题提供了解

决方案。

相较于成体植株，通过组织培养得到的细胞

合成的次生代谢产物具有多样性[4, 5]，更利于调控

细胞内次生代谢产物的合成，如利用红豆杉属

 （Taxus）植物的细胞生产抗癌药物紫杉醇 [6]，利

用人参（Panax ginseng C. A. Mey.）细胞富集人

参皂苷[7] 等已经实现了商业化生产。茉莉酸甲酯

 （MeJA）是茉莉酸类诱导子之一，作为一类信号

分子广泛存在于高等植物体内，它可以通过影响

信号传导、酶活性、基因表达和激素水平等多个

方面来调控次生代谢产物的合成[8]，已有文献报道

MeJA 可以提高植物中抗氧化物质的含量[9]。然而，

有关调控薰衣草悬浮细胞内次生代谢产物合成的

研究鲜见报道。

由 于 植 物 体 中 初 生 代 谢 物 和 次 生 代 谢 物 种

类繁多、成分复杂，传统的检测方法很难分析

其全部成分，代谢组学不仅能够对生命系统中

存在的所有代谢物进行全面、快速的定性 /定量

分析，还提供了对所研究生物体生化状态和基

因功能的注释[10]，因此可以利用代谢组学方法，分

析出 MeJA 影响薰衣草悬浮细胞中次生代谢物合成

的分子机制。

为了开发具有高抗氧化活性的薰衣草叶片悬

浮细胞，本实验在建立增殖稳定的薰衣草悬浮细

胞培养体系基础上，选取 MeJA 作为诱导子，调控

薰衣草叶片悬浮细胞中抗氧化活性物的合成，并

利用代谢组学方法分析 MeJA 对薰衣草悬浮细胞代

谢物和代谢通路的影响，以期为深入开发薰衣草

资源提供理论基础。 

1　材料与方法
 

1.1　实验材料

以薰衣草无菌苗的叶片为组培材料，继代培

养至 10 代以上，获得薰衣草叶片的愈伤组织。 

1.2　实验方法 

1.2.1　悬浮细胞培养

培 养 基为 MS（不 加 琼 脂 ）+2  mg/L  6-BA+
0.5 mg/L 2,4-D+30 g/L 蔗糖（pH 值=5.85~5.88），

接种量为 1 g/30 mL，置于摇床上振荡培养，培养

条件为 25 ℃，全黑暗培养，转速为 100 r/min，每

7 d 用 100 μm 无菌筛网过滤后继代培养。 

1.2.2　实验方法

将处于指数生长期的悬浮细胞接种到添加不

同浓度 MeJA 的液体培养基中，MeJA 的浓度设置

为：0.125、0.250、0.500、1、2、4、8 mg/L，以

不添加 MeJA 培养（0 mg/L）的细胞为对照组，培

养 7 d 后，用 100 μm 无菌滤网过滤，收集细胞称

重，即为鲜质量。细胞冻干后称重，即为干质量。 

1.2.3　抗氧化活性检测

悬浮细胞提取：取 10 mg 悬浮细胞冻干粉末

于 植 物 组 织 研 磨 器 中， 加 入 无 水 乙 醇 1  mL，

10 000 r/min 研磨 1 min，37 ℃ 超声提取 30 min，

离心取上清液，冷藏备用。

ABTS（2,2’-azino-bis(3-ethylbenzothiazoline-
6-sulfonic  acid)）自 由 基 抑 制 率 检 测 [11]： 用 2.45
mmol/L 过硫酸钾溶液制备 7 mmol/L ABTS 浓溶液，

反应 16 h 后用水将 ABTS 浓溶液稀释至 734 nm
处吸光度约为 0.7，在 96 孔板中加入 50 μL 细胞

提取液和 150 μL ABTS 稀释液室温下反应，每组

3 平行，记为 A1。对照组用乙醇代替提取液，记

为 A0。反应 15 min 后，酶标仪检测 734 nm 处吸

光度，ABTS 自由基抑制率计算公式如下：

ABTS = [(1 − A1/A0)] × 100%
式中，A1 为样品组吸光度；A0 为对照组吸光度。
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FRAP（Ferric  reducing  ability  of  plasma）检

测[12]： 称 取 31.2  mg  TPTZ 和 34  μL 的 浓 盐 酸 ，

加水定容至 10 mL，即为 10 mmol/L TPTZ 母液，

再 按照 0.3  mol/L  pH 值 3.6 的 醋 酸 盐 缓 冲 液∶

10 mmol/L 的 TPTZ 母液∶20 mmol/L 三氯化铁溶

液=10∶1∶1 的比例，将其稀释为 TPTZ 工作液。

于 96 孔板中，加入 10 μL 样品和 190 μL TPTZ 工

作液，37 ℃ 反应 10 min，593 nm 测量吸光度。

以硫酸亚铁作为标准品，样品的抗氧化能力用亚

铁离子的浓度表示，单位为 μmol/L。 

1.2.4　抗氧化成分含量检测 

1.2.4.1　总酚含量检测

总酚含量检测采用福林酚比色法[13]。将 20 μL
的提取液加入到 100 μL 的 0.1 mol/L 福林酚溶液中，

10 min 后与 80 μL 7.5% Na2CO3 混合，2 h 后测

定 760 nm 处的吸光度。以没食子酸作为标准品，

总酚含量以每克细胞干质量的没食子酸含量表示。 

1.2.4.2　总黄酮含量检测

总黄酮含量检测采用亚硝酸钠-氯化铝-氢氧化

钠 法[14]。 60  μL 待 测 样 品 溶 液 /标 准 溶 液 中 加 入

20  μL  5%  NaNO2 混 匀 ， 反 应 5  min， 再 加 入

20  μL  10%  AlCl3 混 匀 ， 反 应 5  min 后 加 入 4%
NaOH，反应呈现红色，在 510 nm 处测量其吸光

度。以芦丁作为标准品，总黄酮含量以每克细胞

干质量的芦丁含量表示。 

1.2.4.3　总三萜含量检测

总三萜含量检测采用香草醛-冰醋酸-高氯酸

法[15]。在 96 孔板中加入 40 μL 待测样品溶液/标准

溶液，放入 60 ℃ 烘箱中挥发干溶剂后，加入 20 μL
5% 香草醛-冰醋酸溶液和 80 μL 高氯酸，置于 60 ℃
烘箱中反应 15 min，最后冰浴 5 min 终止显色反

应，546 nm 处检测吸光度。以熊果酸作为标准品，

总三萜含量以每克细胞干质量的熊果酸含量表示。 

1.2.5　代谢物检测

样品制备：取适量样本加入预冷甲醇/乙腈/水
溶 液（2∶2∶1， V/V）， 涡 旋 混 合 ， 低 温 超 声

30 min，−20 ℃ 静置 10 min，4 ℃ 离心 20 min，

取上清真空干燥，质谱分析时加入 100 μL 乙腈水

溶液（乙腈∶水=1∶1，V/V）复溶，涡旋，取上

清液进样分析，每组 6 平行。

色谱条件：样品采用 Agilent 1290 Infinity LC

超高效液相色谱系统（UHPLC）进行分离；AC-
QUITY  UPLC  BEH  Amide 色 谱 柱 （1.7  μm×
2.1 mm×100 mm）；柱温 25 ℃，流速 0.5 mL/min，

进样量 2 μL；流动相为 A 相（水+25 mmol/L 乙酸

铵+25 mmol/L 氨水）和 B 相（乙腈）；采用梯度

洗脱，程序如下：0~0.5 min，95% B；0.5~7 min，

95%~65% B；7~8 min，65%~40% B；8~9 min，

40%  B； 9~9.1  min， 40%~95%  B； 9.1~12  min，

95% B。

质 谱 条 件： 采 用 Thermo  Scientific  Orbitrap
Exploris™ 480 质谱仪进行质谱分析，分别采用电

喷雾电离（ESI）正离子和负离子模式进行检测，

ESI 源 条 件 为 离 子 源 温 度 350  ℃， 喷 雾 电 压

 （ISVF）正离子模式 3 500 V，负离子模式 2 800
V；一级质荷比检测范围：70~1 200 Da，分辨率：

60 000，扫描累积时间：100 ms，二级采用分段

式采集方法，扫描范围是 70~1 200 Da，二级分辨

率：60 000，扫描累积时间：100 ms，动态排除

时间：4 s。 

1.2.6　数据分析

采用 SPSS 22 软件进行单因素分析（ANO-
VA），对细胞生长量、ABTS 自由基抑制率、总

酚含量、总黄酮含量、总三萜含量等数据进行

显 著 性 检 验， P<0.05（*）表 示 与 对 照 组 相 比 ，

存 在 显 著 差 异； P<0.01（**）表 示 极 显 著 差 异 ；

P<0.001（***）表 示 非 常 显 著 差 异 。 使 用 Origin
2021 软件作图。

UHPLC-Q-TOF-MS 原 始 数 据 经 ProteoWi-
zard 转换成.mzXML 格式，然后采用 XCMS 软件

进 行 峰 对 齐、 保 留 时 间 校 正 和 提 取 峰 面 积 ， 对

XCMS 提取得到的数据与中科新生命植物代谢组

数据库中代谢物的分子质量、保留时间、二级碎

裂谱图等信息进行匹配，鉴定代谢物结构。合并

正、负离子模式检测出的代谢物数据，使用 Omic-
Share（http://www.omicshare.com/tools）工 具 进

行 主 成 分 分 析（Principal  component  analysis，

PCA）、 正 交 偏 最 小 二 乘 判 别 分 析 （Orthogonal
partial least squares-discriminant analysis，OPLS-
DA）和 t 检验。PCA 是一种非监督的数据分析方

法，用来表现样本组的总体分布趋势和差异性 [16]。

OPLS-DA 是一种有监督的判别分析统计方法，运
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用偏最小二乘回归建立代谢物表达量与样本类别

之间的关系模型，寻找显著变量并建立判别模型[17]。

应用 HMDB 数据库 [18]（Human Motion Database，

https://hmdb.ca/）和 KEGG 数据库 [19]（Kyoto En-
cyclopedia  of  Genes  and  Genomes， http://www.
genome.jp/kegg/pathway.html）对 显 著 差 异 代 谢

物进行 KEGG 注释和代谢通路分析。 

2　结果与分析
 

2.1　MeJA 对悬浮细胞生长状态、生长量的影响

已有研究表明，MeJA 会影响植物细胞的生

长[20]。本研究发现（图 1），在培养 7 d 后，不同

浓度 MeJA 会对细胞生长形态产生影响，随着浓

度的上升，细胞颜色变深。此外，不同浓度 MeJA
也会对细胞生长量产生影响（图 2），MeJA 浓度

在 0.125~2 mg/L 时，细胞能够正常生长，而在

4  mg/L 和 8  mg/L 时 ， 细 胞 生 长 受 到 显 著 抑 制

 （P<0.001），说明高浓度的 MeJA 会抑制薰衣草

叶片悬浮细胞的生长。添加 MeJA 诱导培养得到细

胞的干质量与对照组相比，并未有显著差异，可

能是悬浮细胞含水量较大，脱水处理后，细胞干

质量较小，因而在数据处理中无显著差异。 

2.2　MeJA 对悬浮细胞抗氧化活性和抗氧化成分

含量的影响

ABTS 法可用于检测亲脂性和亲水性物质的抗

氧化能力，因而被广泛应用在抗氧化活性评价中[21]。

在不同浓度 MeJA 的刺激下，悬浮细胞提取物的

ABTS 自由基清除率整体呈现出先升后降的趋势

 （图 3）， 在 0.25~4  mg/L 的 MeJA 浓 度 范 围 内

ABTS 自 由 基 清 除 率 显 著 高 于 未 添 加 诱 导 子 组

 （CK）；2 mg/L MeJA 条 件 下 ， 细 胞 的 ABTS 自

由基清除率可提升 1.3 倍。FRAP 检测的结果与

ABTS 的趋势基本一致，随着 MeJA 浓度的上升，

FRAP 值 先 上 升 后 下 降 ， 在 0.5~4  mg/L 的 Me-
JA 浓度范围内，FRAP 值相较于对照组均得到显

著提高；在 2 mg/L MeJA 作用下，可提升 2.56 倍。

浓度达到 8 mg/L 时，细胞提取物的抗氧化活性并

未提高，说明高浓度 MeJA 无法促进薰衣草叶片悬

浮细胞中抗氧化物质的合成。

酚类和黄酮类化合物以及萜类化合物是多数

植 物 中 具 有 抗 氧 化 活 性 的 代 谢 物， 结 果 表 明 ，

MeJA 均会影响这 3 类物质在薰衣草悬浮细胞中的

合成（表 1），随着 MeJA 浓度的增加，3 类物质

含量整体呈现出先上升后下降的趋势。总酚含量在
 

0 mg/L 0.125 mg/L 0.25 mg/L 0.5 mg/L 1 mg/L 2 mg/L 4 mg/L 8 mg/L

图 1　MeJA 对于叶片悬浮细胞生长状态的影响
Fig. 1　Effects of MeJA on growth status of leaf suspension cells
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Fig. 2　Effects of MeJA on fresh (A) and dry weight (B) of leaf suspension cells
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2 mg/L 时可以提升 1.45 倍，总黄酮含量在 4 mg/L

时 提升 1.73 倍 ， 总 三 萜 含 量 在 1  mg/L 时 提 升

1.41 倍。与抗氧化活性检测的结果相同，MeJA 浓

度为 8 mg/L 时，黄酮和酚类化合物的合成并未显

著提升，且三萜类物质合成受到抑制，因而相较

于空白组，细胞提取物抗氧化活性有所下降。

综上，当 MeJA 浓度为 2 mg/L 时，薰衣草叶

片悬浮细胞既能保持正常生长，又能合成更多抗
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图 3　MeJA 对叶片悬浮细胞抗氧化活性的影响

Fig. 3　Effects of MeJA on antioxidant activity of leaf suspension cells

 

表 1　MeJA 对叶片悬浮细胞总酚、总黄酮、总三萜含量的影响
Table 1　Effects of MeJA on total phenol, flavonoid, and triterpene contents in leaf suspension cells

MeJA 浓度
Concentration of MeJA / mg/L

总酚含量
Phenol content / mg/g

总黄酮含量
Flavonoid content / mg/g

总三萜含量
Terpenoid content / mg/g

0 54.60±1.08 240.07±32.53 133.45±12.29

0.125 53.05±1.69 284.23±29.26 161.11±15.42

0.25 63.10±1.36** 324.46±16.54* 166.90±4.57*

0.5 59.35±2.48* 277.01±12.29 147.61±1.71

1 63.31±1.59*** 330.00±8.41** 188.54±7.08**

2 79.41±1.48*** 380.77±0.65** 165.63±10.92*

4 69.59±1.43*** 415.46±4.03** 151.95±17.95

8 57.11±0.58* 245.64±19.39 110.19±9.39

Notes: *, P<0.05; **, P<0.01; ***, P<0.001.
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氧化活性物（总酚、总黄酮、总三萜），表现出

较高的 ABTS 自由基清除率和 FRAP 值。因此，

后续采用代谢组学进一步分析此诱导条件下培养

得到细胞的差异代谢物。 

2.3　差异代谢物的鉴定

利用 UHPLC-Q-TOF-MS 对未经诱导的薰衣

草悬浮细胞（CK）和 2 mg/L MeJA 培养得到的悬

浮细胞（MJ）提取液进行检测。共分析到 1 403
种代谢物，包括：脂类和类脂 303 种；有机酸及

其衍生物 298 种；甾体及其衍生物 74 种；萜类

67 种 ； 黄 酮 类 42 种 ； 酚 类 26 种 ； 香 豆 素 类

15 种；肉桂酸类 14 种；生物碱类 7 种。

CK 与 MJ 的 PCA 分析结果显示（图 4：A），

同组样品聚集，说明组间的重复性较好；不同组

样品分离，说明组与组之间的差异较为显著。CK
和 MJ 的 OPLS-DA 结果中（图 4：B），横纵坐标

表 现 出 组 内、 组 间 具 有 差 异 性 ； R2Y 为 0.984，

Q2Y 为 0.893，说明模型的拟合准确性较好。通过

OPLS-DA 置换检验来进一步保证模型的可靠性，

对模型进行置换检验的 Q2 为−0.3（图 4：C），即

回归线在 Y 轴上的截距小于 0，说明原模型不存在

过拟合现象，模型稳健性良好。 

2.4　差异代谢物的筛选

基于 OPLS-DA 分析，可以得到各代谢物的

VIP（Variable importance in projection）值，能够

用于衡量各代谢物的表达模式对各组样本分类判

别的影响强度和解释能力，VIP 值越大，表示该物

质对于样品分类的贡献越大。以 VIP>1 和 t 检验
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图 4　CK 和 MJ 的 PCA 和 OPLS-DA 分析
Fig. 4　PCA and OPLS-DA results for CK and MJ
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的 P 值<0.05 为标准，筛选 CK 和 MJ 间的显著性

差异代谢物，共得到 151 种差异代谢物，包括糖

类及其衍生物、氨基酸及其衍生物等初生代谢物

产 物和 33 种 生 物 活 性 物 （表 2、 图 5）， 包 括 ：

酚酸类 11 种，黄酮类 9 种，萜类 8 种，生物碱

3 种，芪类 1 种，醌类 1 种。

为了判断代谢物在不同条件下的代谢模式，

对差异倍数排名前 20 的差异代谢物绘制蝴蝶图

 （图 6），MJ 相较于 CK，含量上升 1 倍以上的代

谢物共有 96 种，且多为酚酸类（紫丁香苷、佛手

酚等）、黄酮类（槲皮素 -3-甲基醚、儿茶素等）

和氨基酸类物质（赖氨酸、谷氨酸等）。含量下

调的差异代谢物共有 55 种，多为糖类、蛋白质等

初生代谢产物。 

 

表 2　CK 和 MJ 的生物活性差异代谢物
Table 2　Bioactive differential metabolites of CK and MJ

类别
Category

化合物名称
Compound name

化学式
Chemical formula

加合离子
Adduct

P 值
P value

VIP 值
VIP value

差异倍数
Fold change

黄酮类

表儿茶素 C15H14O6 [M+H]+ 7.10×10−4 2.41 2.04

3,4,6-三甲氧基异黄酮-7-O-β-D-吡喃葡萄糖苷 C24H26O11 [M+Na]+ 9.54×10−4 1.11 1.74

丁香亭 C17H14O8 [M+H]+ 1.58×10−3 1.16 1.80

栀子黄素 B C19H18O7 [M+H]+ 1.04×10−2 1.01 0.93

次野鸢尾黄素 C20H18O8 [M+Na]+ 1.06×10−5 1.65 2.47

根皮苷 C21H24O10 [M+H]+ 3.08×10−5 1.25 2.84

补骨脂定 C20H16O5 [M+H]+ 7.56×10−5 1.03 1.84

槲皮素-3-甲基醚 C17H14O7 [M+H]+ 1.31×10−4 1.69 2.97

大豆苷 C21H20O9 [M+Cl]− 6.64×10−3 1.28 0.16

酚酸类

倒捻子素 C24H26O6 [M+H]+ 4.62×10−7 4.01 359.35

蛇床子素 C15H16O3 [M+H]+ 2.49×10−3 1.19 2.52

胡黄连苷 II C23H28O13 [M+H-H2O]+ 4.02×10−5 1.30 0.07

佛手酚 C11H6O4 [M+H]+ 7.26×10−4 5.38 1.50

紫丁香苷 C17H24O9 [M+Na]+ 1.48×10−3 1.28 4.85

依托泊苷 C29H32O13 [M+H]+ 4.96×10−3 1.14 3.57

阿魏酸 C10H10O4 [M-H]− 2.89×10−2 3.03 2.53

凯林 C14H12O5 [M+H]+ 6.88×10−5 1.09 2.09

状芸香素 C16H14O3 [M-H]− 5.07×10−5 1.25 1.56

对香豆酸 C9H8O3 [M-H-H2O]− 4.34×10−2 1.03 0.43

奎尼酸 C11H9NO3 [M-H]− 2.52×10−4 1.49 1.34

萜类

紫罗兰酮 C13H20O [M+H-H2O]+ 1.87×10−2 1.08 1.69

儿茶酚 C6H6O2 [M+H-3H2O]+ 6.89×10−4 1.47 2.18

球姜酮 C15H22O [M+H-H2O]+ 1.88×10−2 2.83 1.86

18β-甘草次酸 C30H46O4 [M-H]− 1.89×10−4 4.85 2.15

刺囊酸-3-O-葡萄糖苷 C36H58O9 [M-H]− 4.75×10−5 2.24 1.93

人参皂苷 F3 C41H70O13 [M+FA-H]− 1.72×10−2 5.13 0.68

苜蓿酸+o-hex C35H54O11 [M-H]− 9.41×10−4 1.82 3.35

罗莎白素 C36H58O10 [M+Cl-]− 4.35×10−3 2.21 1.99

生物碱类

14-氨基喜树碱 C20H17N3O4 [M+H]+ 8.18×10−7 4.40 3.45

托品酮 C8H13NO [M+H]+ 1.43×10−2 2.24 2.46

长春胺 C21H26N2O3 [M+H]+ 4.03×10−6 1.29 8.23

醌类 恩贝灵 C17H26O4 [M-H]− 3.60×10−3 3.40 1.40

芪类 紫檀芪 C16H16O3 [M+H]+ 7.51×10−4 1.37 1.55
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2.5　差异代谢物的通路注释

本研究通过 KEGG、HMDB 等数据库对筛选

出的 151 种差异代谢物进行通路富集分析，成功

注 释到 177 条 代 谢 通 路 中 。 利 用 Fisher 精 确 检

验计算 P 值，分析各个通路代谢物富集度的显

著 性 水 平， 选 取 显 著 性 最 高 的 前 20 条 ， 分 析

MeJA 影响薰衣草叶片悬浮细胞代谢物合成的主

要通路，并绘制气泡图将通路富集结果可视化

 （图 7）。CK 和 MJ 的显著差异代谢通路为代谢

信 号 转 导 通 路（Metabolic  pathways）和 ABC 转
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图 5　典型差异代谢物的化学结构
Fig. 5　Chemical structure of typical differential

metabolites
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图 6　CK 和 MJ 差异代谢物的含量变化（前 20）
Fig. 6　Differential metabolite content changes in CK and

MJ (top 20)
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图 7　CK 和 MJ 的差异代谢物 KEGG 通路富集
Fig. 7　KEGG pathway enrichment analysis of differential metabolites in CK and MJ
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运 蛋 白 通 路（ABC transporters）。 此 外 ， CK 和

MJ 的前 20 条显著差异代谢通路中，还包括 3 条

氨基酸代谢通路（丙氨酸、天冬氨酸和谷氨酸代

谢、精氨酸和脯氨酸代谢、精氨酸生物合成）、

3 条维生素和辅因子的代谢通路（维生素 B6 代谢、

泛酸和辅酶 A 的生物合成、烟酸和烟酰胺代谢）

和 2 条碳水化合物代谢通路（半乳糖代谢、丁酸

代谢）。 

3　讨论
 

3.1　MeJA 对悬浮细胞生长量、抗氧化活性和抗氧

化成分含量的影响

本研究通过植物组织培养技术，建立了稳定

增 殖 的 薰 衣 草 叶 片 悬 浮 细 胞 培 养 体 系， 并 以

MeJA 作为诱导子，调控叶片悬浮细胞中抗氧化活

性物质的合成。抗氧化活性和抗氧化成分的变化

趋势基本一致，随着 MeJA 浓度的上升，整体呈现

出先上升后下降的趋势，但最适浓度各不相同，

说明不同浓度的同种诱导子对薰衣草叶片细胞代

谢物合成的影响不同。低浓度的 MeJA 可以提高细

胞中抗氧化活性物质的含量；而高浓度（8 mg/L）

的 MeJA 不仅抑制细胞生长还会减少细胞中抗氧化

活性物的生成。2 mg/L MeJA 为生产高抗氧化悬

浮细胞的培养条件，在此浓度下，细胞能够正常

生 长且 ABTS 自 由 基 清 除 能 力 提 升 约 1.30 倍 ；

FRAP 值提升 2.56 倍；总酚、总黄酮、总三萜含

量分别提升 1.45、1.59、1.24 倍。 

3.2　差异代谢物的含量变化

选用 2 mg/L MeJA 培养得到的细胞（MJ）和

未处理组（CK）作为代谢组学研究样本，进一步

探究 MeJA 对细胞整体代谢物合成及代谢通路的影

响。结果表明，MJ 和 CK 共检测出 1 403 种代谢

物，经 PCA 和 OPLS-DA 筛选出 151 种差异代谢

物，含量上调的为 96 种，含量下调的为 55 种。

含量显著上调的代谢物包括黄酮类、酚酸类等次

生代谢产物和多种氨基酸。其中，倒捻子素含量

变化最为显著，在 MJ 中的含量是 CK 的 359 倍，

它是从山竹（Garcinia mangostana L.）果壳中分

离出的一种氧杂蒽酮类化合物，除具有抗氧化活

性外[22]，还具有抗菌[23]、抗癌[24] 等生物活性，因而

在后续生产中，可以考虑利用薰衣草叶片悬浮细

胞来生产倒捻子素。在 MeJA 的刺激下，细胞中赤

霉素含量上升 60 倍，它作为植物体内普遍存在的

内源激素，通过分子合成、信号传导等方式调控

次生代谢产物的合成[25]。Dong 等 [26] 的研究发现

GA3 能显著提高类黄酮合成相关基因的表达和黄酮

类物质的含量，从而提高葡萄（Vitis vinifera L.）
的品质。因而 MJ 中黄酮类物质含量的上升，可能

是由于 MeJA 对悬浮细胞的赤霉素信号转导途径产

生影响，进而影响黄酮类物质的合成。氨基酸在

植物代谢中也起着至关重要的作用，与蛋白质合

成、碳水化合物代谢、次级代谢合成等紧密相关[27]，

MJ 相较于 CK，赖氨酸、谷氨酸等多种氨基酸类

化合物含量上升。赖氨酸主要通过糖精途径分解

代谢，并在生物/非生物胁迫中发挥作用 [28]，其经

过 LKR/SDH 酶分解为谷氨酸和 α-氨基己二酸半

醛[29]，并继续分解产生 2-氨基己二酸，参与到茉

莉酸信号通路中[30]，进而影响萜类、酚酸类的合成。

谷氨酸在植物氨基酸代谢中占据中心位置，除了

参与蛋白质合成还在次生天然产物的合成中发挥

作用[31]。作为谷氨酸的前体物质，谷氨酰胺通过

谷氨酰胺酶（GLS）催化的脱酰胺反应转化为谷氨

酸，并参与植物体内的氮调节过程，在 MJ 中其含

量上升 3 倍。由此推测 MJ 中长春胺、14-氨基喜

树碱、奎尼酸等含氮次生代谢物含量的上升可能

与其有关。现阶段，关于不同形态的氮促进薰衣

草次生代谢物合成的作用机制尚不明确，有待后

续研究。

含量下调的差异代谢物中，蔗糖含量的变化

最 为 显 著， 下 降 至 约 为 原 含 量 的 1/17， 它 是 植

物光合作用的最终产物，通过蔗糖代谢合成淀

粉、果聚糖、蛋白质等细胞所需化合物，为植物

生长发育和防御提供能量和关键碳源，还作为

糖信号分子直接或间接参与各类代谢途径中来

调节植物的胁迫响应，包括激素介导的过程等。

已有研究表明，植物生殖发育中，对非生物胁迫

的高敏感性与蔗糖代谢的破坏有关，蔗糖含量下

降，己糖减少从而触发下游应激反应。因此，推

测 MeJA 作为一种非生物诱导子激活了某些信号通

路，并与蔗糖信号相互作用，通过降低蔗糖含量

来激活 SnRK1 活性[32]。SnRK1 作为碳代谢中的重

要代谢因子，在植物耐受过程中可提供替代的碳/
能量/代谢物来源 [33]，从而重新编程细胞代谢或能
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量的产生[34]。 

3.3　差异代谢物的通路分析

根据 KEGG 分析，MeJA 主要是对代谢信号

转导通路和 ABC 转运蛋白通路产生影响，进而调

控次生代谢产物的合成。代谢信号转导通路是酶

介导的生化反应，可以通过糖酵解等代谢途径产

生各种重要的前体物质，并引导细胞内小分子天

然产物的生物合成或分解[35]，除氨基酸、dTMP 等

植物生理活动的必需物质在代谢信号转导通路中

得到注释外，阿魏酸、对香豆酸等次生代谢产物

也参与到通路中，结合这些代谢物的含量变化，

进一步验证了 MeJA 对次生代谢产物合成的影响。

ABC 转运蛋白是膜蛋白的一种，通过水解 ATP 释

放能量实现底物的跨膜运输，参与植物的各种

生物过程，如生长发育、营养吸收等，还参与细

胞内次级代谢产物的转运[36]。Shitan 等 [37] 的研究

发现，ABC 蛋白参与黄连素在黄芪（Astragalus
membranaceus (Fisch.) Bunge）细胞中的转运过

程，且克隆到一个 ABC 转运蛋白基因 CjMDR1，

进一步功能分析后，发现 ABC 转运蛋白识别黄

连素为底物并向细胞内运输，说明 ABC 蛋白可以

摄取底物。此外，酚类在植物中以糖基化形式

存在，ABC 转运蛋白还会参与这些糖苷在液泡中

的 累 积， Goodman 等 [38] 在 玉 米 （Zea  mays L.）
液泡膜上发现了花色素苷累积的关键 ABC 转运蛋

白 ZmMRP3 基 因 ， 说 明 ABC 转 运 蛋 白 会 参 与

植物中酚类物质的合成。由此可以推测出 MeJA 对

于薰衣草细胞抗氧化物质的合成调控，主要是通

过影响 ABC 转运蛋白功能来实现的。此外，显著

差异代谢通路中还包含多条氨基酸类代谢通路。

研究表明外源 MeJA 通过改变氨基酸之间的协调作

用来刺激细胞培养物中的次生代谢物产量[39]，结合

氨基酸类物质在两种细胞中的含量变化，进一步

验证了 MeJA 也参与悬浮细胞内氨基酸的代谢途径

来影响叶片悬浮细胞的生长发育及次生代谢物的

合成。

综上，利用组织培养技术可以获得增殖稳定

的薰衣草叶片悬浮细胞，并通过 MeJA 调控细胞中

抗氧化活性物的合成，拓展了组织培养技术在薰

衣草次生代谢物生产中的应用，丰富了细胞培养

物的实际应用价值。
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