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转录组学联合代谢组学揭示低温对婆婆纳活性成分积累的调控机制 
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1. 甘肃农业大学生命科学技术学院，甘肃 兰州  730070  
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摘  要：目的  研究低温处理对婆婆纳 Veronica polita活性成分积累的影响，并阐明其调控机制。方法  对经低温处理的婆婆

纳进行表型观察、生理生化指标测定、转录组及代谢组分析。结果  随着低温处理时间的延长，婆婆纳的株高、鲜质量、干质

量，以及根长均显著增加。超氧化物歧化酶（superoxide dismutase，SOD）和过氧化物酶（peroxidase，POD）活性、总黄酮、

总酚及总糖含量均先升高后降低，丙二醛（malondialdehyde，MDA）、叶绿素含量及过氧化氢酶（catalase，CAT）活性增加，

叶绿素荧光参数降低。转录组分析显示，差异表达基因（differentially expressed genes，DEGs）呈阶段特异性表达模式：次生代

谢物生物合成、苯丙烷类生物合成、代谢途径、植物激素信号转导等通路 DEGs 显著富集：筛选出 3 个黄酮类合成相关基因

（GT5、JOX2、HO1）和 5个酚类物质合成与代谢相关基因（LAC3、AOX4、LPR2、AS1、MT-CO2）。代谢物中槲皮素、杨梅

素和苯甲酸含量随着处理时间延长，呈先升高后降低的趋势。整合多组学分析揭示，婆婆纳响应低温的机制主要为苯丙烷/类黄

酮代谢通路的调控。结论  适度低温处理有助于婆婆纳次生代谢物的积累，为其功能基因的深入研究奠定了基础。 

关键词：婆婆纳；低温处理；生理指标；转录组；代谢组；槲皮素；杨梅素；苯甲酸 

中图分类号：R282.1      文献标志码：A      文章编号：0253 - 2670(2026)11 - 4351 - 13 

DOI: 10.7501/j.issn.0253-2670.2026.11.022 

Revealing regulatory mechanism of low-temperature on accumulation of active 

components in Veronica polita based on transcriptome and metabolome 
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Abstract: Objective  To investigate the regulatory mechanism underlying the effect of low-temperature treatment on the accumulation 

of active components in Veronica polita and clarify its regulatory mechanism. Methods  Plants subjected to low-temperature treatment 

were analyzed through phenotypic observation, physiological and biochemical indices, transcriptome and metabolome analyses. 

Results  Prolonged low-temperature treatment significantly increased the plant height, fresh weight and dry weight, as well as the root 

length of V. polita. The activities of superoxide dismutase (SOD) and peroxidase (POD), as well as the contents of total flavonoids, 

total phenols and total sugars first rose and then decreased. The contents of malondialdehyde (MDA) and chlorophyll increased, 

whereas chlorophyll fluorescence parameters decreased. The contents of total flavonoids and total phenols also first increased and then 

decreased. Transcriptomic analysis showed that the differentially expressed genes (DEGs) exhibited a stage-specific expression 

patterns. Pathways such as secondary metabolite biosynthesis, phenylpropanoid biosynthesis, metabolic pathways, and plant hormone 

signal transduction were significantly enriched. Three flavonoid synthesis-related genes (GT5, JOX2, HO1) and five phenol synthesis 

and metabolism-related genes (LAC3, AOX4, LPR2, AS1, MT-CO2) were identified. Metabolomic analysis indicated that the contents 

of quercetin, myricetin, and benzoic acid showed a trend of first increasing and then decreasing with the extension of treatment time. 
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Integrated multi-omics analysis demonstrated that the core mechanism by which V. polita responds to low-temperature stress involves 

the precise reprogramming of the phenylpropanoid/flavonoid metabolic pathway. Conclusion  Appropriatelow-temperature treatment 

promotes the accumulation of secondary metabolites in V. polita, thereby providing a foundation for further research into its functional 

genes. 

Key words: Veronica polita Tenore; low-temperature stress; physiological indices; transcriptome; metabolome; quercetin; myricetin; 

benzoic acid 

婆婆纳 Veronica polita Tenore是一至二年生草

本植物，原产于亚洲西南部，在世界上大部分地区

种植[1-3]。其主要分布于温带和寒带，少数产自热带

地区。婆婆纳在藏药中称“ 冬那端赤”，以晒干或

新鲜全草入药，具有清热、消炎、消肿、愈伤和止

血抗炎和抗氧化的功效。目前，针对婆婆纳的研究

多集中在药材特性和化学成分方面，而少有对其生

理方面的研究[4-6]。 

研究表明，低温对中药材活性成分的影响呈现

复杂的双向调控作用[7]。一方面，适度低温可通过

激活抗逆基因、调控相关酶系统，促进部分中药材

中活性成分的积累[8]。另一方面，极端或长期低温

胁迫会对植物生长发育产生不利影响，抑制活性成

分合成[15-17]。研究发现，低温导致的结冰、细胞膜

损伤及代谢速率下降，可能是抑制植物活性成分合

成的重要原因[18-20]。如葡萄叶片经低温“（5 ℃）处

理后，咖啡酸和阿魏酸含量降低，光合效率“（Fv/Fm）

下降，黄酮合酶活性受抑制。甜叶菊 Stevia 

rebaudiana经 5 ℃处理 1个月后，光系统Ⅱ“（PSⅡ）

效率降低，甜菊糖苷含量下降，与碳代谢途径中相

关酶 [如蔗糖磷酸合成酶（ sucrose phosphate 

synthase，SPS）]活性受抑制有关[21-24]。 

黄酮类和酚类物质合成通过多种机制调控，在

植物适应低温胁迫过程中发挥关键作用[25-27]。黄酮

类物质作为一类结构多样的多酚化合物，可通过清

除活性氧“（reactive oxygen species，ROS）、降低膜

脂过氧化程度发挥强效抗氧化作用，从而在低温环

境下维持植物细胞完整性[28]。例如，低温胁迫可诱

导辣椒叶片中木犀草素糖苷积累，与辣椒抗氧化能

力增强呈正相关[29-30]。在水稻 Oryza sativa L.中，尿

苷二磷酸糖基转移酶可通过对黄酮类物质进行糖

基化修饰，增强水稻的抗冻性，进而提升其 ROS清

除能力及脱落酸（abscisic acid，ABA）介导的胁

迫响应[31]。此外，黄酮类物质还可通过与 MYB、

bHLH 等转录因子相互作用调控基因表达，而这

些转录因子能调节冷响应蛋白及次生代谢物的生

物合成[32-33]。酚类物质则通过提高抗氧化酶活性及

稳定细胞膜，增强植物的抗寒性[34-36]。低温胁迫可

激活酚类物质生物合成的关键酶—苯丙氨酸解氨

酶“（phenylalanine ammonia-lyase，PAL），从而诱导

植物体内酚类物质积累[37-38]。 

研究证实黄酮类与总酚类物质具有协同作用：

低温胁迫下，番茄通过积累酚类和黄酮类物质激活

抗氧化防御系统，以上 2类物质的总量及单位含量

均高于对照[39]。以上结果表明，酚类代谢物在整合

植物抗氧化防御、代谢调控及激素信号传导，以减

轻低温诱导的损伤方面具有重要意义[40-41]。 

本实验以婆婆纳为材料，进行低温处理后，分

别采集不同处理时间下的婆婆纳地上和地下部分，

观察其表型的变化；测定丙二醛“（malondialdehyde，

MDA）含量、抗氧化酶活性、总酚、总黄酮以及总

糖含量；进行靶向代谢组学及转录组学分析，从分

子水平揭示婆婆纳在低温处理下基因表达和活性

成分积累调控模式，为深入研究婆婆纳功能基因奠

定基础。 

1  材料与仪器 

供试婆婆纳种子由兰州鹏晨园农业专业合作

社提供。实验所用的主要仪器包括：Agilent 1290-6460

型超高效液相色谱-串联质谱联用仪（美国安捷伦公

司），配备Agilent SB-C18色谱柱（100 mm×2.1 mm，

1.8 μm），以及 FD-1A-50型冷冻干燥机（北京博

医康公司）、5810R 型高速冷冻离心机（德国

Eppendorf 公司）、VORTEX-5 型涡旋混合器、

ME204 型万分之一电子天平（瑞士梅特勒-托利

多）、MM400型研磨仪（德国 Retsch公司）和Milli-

Q Direct超纯水系统（美国 Millipore公司）。色谱

级甲醇、乙腈及甲酸购自德国Merck或美国 Sigma-

Aldrich公司，对照品儿茶素（批号 S18163）、洋

蓟素（批号 T97830）、槲皮素（批号 A10009）、

芦丁（批号 A10008）、杨梅素（批号 T98575）、

绿原酸（批号 A10016）、肉桂酸（批号 A10178）、

咖啡酸（批号 T90124）、没食子酸（批号 B20851）、

芥子酸（批号 B25310）、阿魏酸（批号 B20007）、

香草酸（批号 B21361）、对羟基苯甲酸（批号
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B72837）、苯甲酸（批号 A10168）、香豆酸（批

号 T90258）、熊果酸（批号 A10061）均购于上海

源叶生物科技有限公司，质量分数均≥98%，实验

用水为实验室自制超纯水。 

2  方法 

2.1  样品的处理 

选择婆婆纳颗粒饱满的种子，用清水浸泡24 h，

再用 600 mg/L赤霉素浸泡 0.5 h，取出种子放入育

苗盘中，覆土约 1 cm，放入 15 ℃培养箱中。待生

长 1个月后，将育苗盘中的幼苗移植到花盆中，在

温度为 20 ℃的培养室中培养 30 d，在 10 ℃低温

下处理，分别在处理 0、5、10 d时“（分别编号 V0、

V5、V10），收集材料，每个处理设置 3个重复，

每个重复选取不同盆内的植株各 3株，共 9株“（V0-

1、V0-2、V0-3、V5-1、V5-2、V5-3、V10-1、V10-

2、V10-3）。用于表型分析、生理指标测定、总黄

酮、总酚含量、转录组以及代谢组分析。实验材料

生长期均为 70 d，从而保证所用材料生长周期一致。 

2.2  代谢物成分的测定[11] 

2.2.1  供试品溶液的制备  样品经液氮冷冻干燥

后研磨成粉，准确称取 100 mg粉末，加入 1.2 mL 

70%甲醇水溶液“（4 ℃预冷），涡旋混匀后每 30 min

振荡 30 s，共 6次，于 4 ℃静置过夜，次日 12 000 

r/min离心 10 min，上清液过 0.22 μm滤膜后进样检

测[11]。 

2.2.2  对照品溶液的制备  分别精密称取儿茶素、

洋蓟素、槲皮素、芦丁、杨梅素、绿原酸、肉桂酸、

咖啡酸、没食子酸、芥子酸、阿魏酸、香草酸、对

羟基苯甲酸、苯甲酸、香豆酸、熊果酸对照品适量，

加 70%甲醇溶解并稀释定容于 10 mL量瓶中，分别

制成各成分质量浓度均为 1.0 mg/mL的混合对照品

储备液。 

2.2.3  色谱条件  Agilent SB-C18柱（100 mm×2.1 

mm，1.8 μm），流动相 A为 0.1%甲酸水、B为 0.1%

甲酸乙腈，进样量 4 μL，梯度洗脱，0～9 min，5%～

95% B；9～10 min，95% B；10～11.1 min，95%～

5% B；11.1～14.0 min，5% B。体积流量 0.35 mL/min，

柱温 40 ℃。 

2.2.4  标准曲线的绘制  各取混合对照品储备液，

用 70%甲醇逐级稀释，得到儿茶素、洋蓟素、槲皮

素、芦丁、杨梅素、绿原酸、肉桂酸、咖啡酸、没

食子酸、芥子酸、阿魏酸、香草酸、对羟基苯甲酸、

苯甲酸、香豆酸、熊果酸均为 1.0、5.0、10.0、50.0、

100.0、200.0、500.0、2 000.0、5 000.0 ng/mL的系

列混合标准工作溶液，按“ 2.2.3”项下色谱条件进

样分析，以各化合物的峰面积为纵坐标“（Y），对应

的质量浓度为横坐标“（X），绘制标准曲线，计算回

归方程和相关系数“（R²）。各化合物线性关系良好

“（R²＞0.990），见表 1。 

2.2.5  方法学考察[11]  稳定性、精密度、重复性、

加样回收率结果显示，重复性试验中，取同一样品

6份分别测定，各成分的质量分数 RSD值均小于

5%；稳定性试验中，同一样品在 4 ℃下分别于 0、

2、4、8、12、24 h进样测定，各成分峰面积的 RSD 

表 1  线性方程及线性范围 

Table 1  Linear equation and linear range 

化合物 线性方程 R2 线性范围/(ng·mL−1) 

儿茶素 Y＝10 421.97 X－53.64 0.999 97 1.024～40.000 

槲皮素 Y＝0.450 0 X－19.990 0 0.999 56 128.000～5 000.000 

芦丁 Y＝0.214 3 X－12.800 0 0.999 46 128.000～5 000.000 

洋蓟酸 Y＝0.069 9 X－6.270 0 0.998 36 128.000～5 000.000 

杨梅素 Y＝0.450 0 X－19.990 0 0.999 56 128.000～800.000 

没食子酸 Y＝0.396 5 X－20.530 0 0.999 08 128.000～5 000.000 

咖啡酸 Y＝7 922.02 X＋1 596.23 0.994 05 1.024～40.000 

绿原酸 Y＝3 882.04 X－2 053.00 0.999 54 2.560～100.000 

香草酸 Y＝2.320 7 X＋99.34 0.993 52 128.000～2 000.000 

芥子酸 Y＝10 595.25 X＋1 596.36 0.991 30 1.024～40.000 

阿魏酸 Y＝13 688.43 X＋56 987.36 0.992 37 1.024～40.000 

肉桂酸 Y＝5 899.70 X＋1 230.06 0.992 77 1.024～40.000 

熊果酸 Y＝0.489 1 X－0.987 6 0.999 12 1.200～2 000.000 

苯甲酸 Y＝1.754 3 X＋2.345 6 0.998 76 1.2～2 000.000 

4-羟基苯甲酸 Y＝2.876 5 X－1.234 5 0.997 89 128～2 000.000 

香豆酸 Y＝3.210 9 X＋0.876 5 0.996 54 1.024～40.000 
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均小于 6%，表明样品在 24 h内稳定；日内精密度

RSD均小于 5%，日间精密度 RSD均小于 6%；各

成分的加样回收率在 95.0%～101.5%，RSD 值在

0.50%～1.89%。以上结果说明本方法准确可靠，可

用于婆婆纳叶片中目标代谢物的定量分析。 

2.3  表型及生理生化指标测定 

分别测定婆婆纳幼苗的株高、鲜质量和干质

量，其中株高和根长用直尺测量，鲜质量和干质量

用电子天平称量。将婆婆纳植株在 108 ℃下杀青 30 

min，80 ℃烘干至恒定，称定为干质量。分别取 0.3 

g婆婆纳叶片，测定抗氧化酶活性[超氧化物歧化酶

“（ superoxide dismutase， SOD）、过氧化物酶

“（peroxidase，POD）和过氧化氢酶“（catalase，CAT）]。

SOD使用氮蓝四唑“（NBT）法测定[42]，POD使用愈

创木酚法测定[43]，CAT 使用比色法测定[44]。MDA

含量用代巴比妥酸法测定[45]。可溶性糖使用硫酸苯

酚法测定[46]。总黄酮使用亚硝酸钠-硝酸铝-氢氧化

钠法测定，总酚使用福林酚试剂法测定[47-48]。 

2.4  低温胁迫下婆婆纳的转录组学分析 

2.4.1  RNA 提取及 cDNA 文库建立  取适量经低

温处理的婆婆纳叶片，加液氮研磨至粉末状，使用

Trizol试剂盒（Tiangen公司）进行总 RNA提取。

通过带有 Oligo（dT）的磁珠富集具有 polyA 尾巴

的真核 mRNA后，用超声波把 mRNA打断。以片

段化的 mRNA为模板，随机寡核苷酸为引物，在M-

MuLV逆转录酶体系中合成 cDNA第 1条链，随后

用 RNaseH 降解 RNA 链，并在 DNA polymerase I

体系下以 dNTPs 为原料合成 cDNA 第 2 条链。纯

化后的双链 cDNA经过末端修复、加 A尾并连接测

序接头，用 AMPure XP beads 筛选 200 bp 左右的

cDNA，进行 PCR扩增并再次使用AMPure XP beads

纯化 PCR产物，最终获得文库。 

2.4.2  数据质控及样本关系分析  为了保证数据

质量，要在信息分析前对原始数据（raw reads）进

行数据过滤，以减少无效数据所带来的分析干扰。

首先，对 raw reads利用 fastp进行质控，过滤低质

量数据，得到 clean reads。数据经过过滤后，分析

碱基的组成及质量分布，以直观展示数据质量情

况。针对每个样本的表达量，通过主成分分析

（principal component analysis，PCA），了解样本间

的重复性，辅助排除离群样本。 

2.4.3  差异表达基因（differentially expressed genes，

DEGs）的鉴定与分析  采用 DESeq2软件进行差异

表达分析。当 P＜0.05 且｜log2 FC｜≥2 时，确定

为 DEGs。并进一步对 DEGs 进行基因本体（gene 

ontology，GO）功能富集分析及京都基因与基因组百

科全书（Kyoto encyclopedia of genes and genomes，

KEGG）通路富集分析。 

2.4.4  qRT-PCR 验证  随机挑选 15 个基因进行荧

光定量 PCR分析，验证转录组数据。qRT-PCR引物

设计使用网站 NCBI（https://www.ncbi.nlm.nih.gov/ 

tools/primer-blast/）完成，合成引物由上海生工生物

工程股份有限公司完成，引物信息见表 2。参照天

根生化科技（北京）有限公司提供的 FastReal快速

荧光定量试剂盒说明书进行，反应体系为 20 μL，

反应程序为预变性阶段（95 ℃、2 min，不采集荧

光信号）、PCR阶段（95 ℃、5 s，不采集荧光信

号；60 ℃、15 s，采集荧光信号），总共 40 个循

环。以 ACT7基因作为内参，每个样本设置 3个重

复，采用 2−ΔΔCt相对定量法计算基因的表达水平。 

2.5  数据处理与统计分析 

使用 SPSS 19.0软件进行数据分析。对不同处

理间的差异采用单因素方差分析“（ANOVA），并用

Duncan’s法进行多重比较“（P＜0.05）。所有柱状图

均使用 OriginPro 2021软件绘制。 

3  结果与分析 

3.1  低温胁迫对婆婆纳幼苗生长发育和活性物质

含量的影响 

在低温处理下，婆婆纳叶片颜色加深，尤其在处

理 10 d时，叶片出现轻微皱缩，且有部分脱落（图 1-

A）。适度的低温能促进鲜质量和干质量的增加：与

未处理植株相比，处理 10 d时株高和根长均显著增加

（图 1-B），处理 5 d和 10 d的鲜质量分别增加 1.59

倍和 1.63倍，干质量呈逐渐上升趋势（图 1-C）。低

温处理后，比较不同组织中总黄酮含量，发现叶中的

总黄酮含量最高，故后续实验以叶片为材料（图 1-D）。 

3.2  低温下婆婆纳生理生化指标的变化 

低温下，叶片中总黄酮和总酚的含量在处理 5 

d时均达到峰值，分别较处理 0 d时提高了 35.2%和

28.7%“（图 2-A、B）。可能是由于短期低温激活苯

丙烷代谢通路，促进类黄酮与酚类物质的合成，从

而增强抗氧化防御。随着处理时间的延长，叶绿素

含量呈现出明显的上升趋势“（图 2-C），而叶片 Fv/Fm

呈下降趋势“（图 2-D）。抗氧化系统中，POD活性

呈先升高后降低的趋势，处理 5 d时达峰值，较 0 d

升高 42.3%；SOD活性在处理 5 d时较 0 d降低约 
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表 2  qRT-PCR 引物序列 

Table 2  Sequences of qRT-PCR primer 

基因名称 上游引物 (5’-3’) 下游引物 (5’-3’) 

CYP81Q32 TAGTCAATGCGTGGGCCATT TATCAACGACCCTAGCCCCA 

GT5 TCGAACGATGTGTCGGGTTT GGCCATGCAATCATCGGAAC 

JOX2 CCGAAAGTGGCGTAAACACG CTCGCGTAGGGTTTCATCGT 

HO1 ATCCAGAACCGTCATCCCCT GCCTATCATCCTGCCACCAG 

ANS CGCGAAACAACTGAGAAGCC CGGGTTGAGGACATATCGGG 

LAC3 ACGACCAACGTCCTTCTCAC AATGCGGGAAGTGTAGGCAA 

AOX4 CCTCCTAATACGCGACGACC GATACGAGTGAGGTGAGCGG 

LPR2 CGCGATCATAGTGAACGGGA TCGGATGCCACATGGACAAA 

AS1 AGCTCCAAGTCCACAACTCG ACGGCATTGCGAAAGTAGGA 

MT-CO2 ACCTGGTGAACTACGACTGC CTAGGGAGGGGACTGCTCAT 

NCED2 GCTCCTGTACCTGAACACCC ATCATGCCGTCACCATCGAA 

GA2OX1 GGAGCTTGGGCTTGGAGAAA GATCTGGGCATGGCGGATAA 

CYP71D55 GGTACACCATCCCTGCGAAA GCGCCAAGGTAATCTACGGA 

DET2 CACTACACTCACCGCACACT GCGAAAGCCGTTAATGCGAT 

IPT2 CCTGTTATAGTGGGCGGGAC TCGCAGGGTGTTCTTACCAG 

ACT7 CGTGGGTGATGAAGCTCAGT CCTTGGGATTGAGAGGAGCC 

 

A-表型变化；B-株高和根长；C-鲜质量和干质量；D-不同组织中总黄酮含量；不同字母表示不同处理之间存在显著差异（P＜0.05），下同。 

A-phenotypic changes of V. polita after treatment; B-plant height and root length; C-fresh weight and dry weight; D-total flavonoid content in different 

tissues; Different letters indicate significant differences between different treatments (P < 0.05), same as below. 

图 1  低温处理下婆婆纳幼苗表型及不同组织中总黄酮含量 

Fig. 1  Phenotypic changes and total flavonoid content in different tissues of Veronica polita seedlings under low-temperature stress 

54.8%；而 CAT活性则持续升高，处理 10 d时较 0 

d 提高 56.7%（图 2-E～G）。MDA 含量呈先降低

后升高的趋势，处理 5 d时较 0 d下降 15.2%，处理

10 d 时又超过对照 22.4%（图 2-H），反映了膜脂

过氧化程度在长期胁迫下加剧。总糖含量呈逐渐下

降趋势，处理 10 d时较 0 d降低 31.5%（图 2-I），

可能与光合效率下降及呼吸消耗增加有关。 

3.3  代谢物成分含量变化 

不同处理时长下，婆婆纳中 5种黄酮类化合物（儿

茶素、洋蓟素、槲皮素、芦丁、杨梅素）分析结果表明，

儿茶素含量随处理时间延长呈上升趋势，洋蓟素则呈

下降趋势，芦丁、杨梅素和槲皮素含量随处理时间延长

呈先升高后降低趋势，与处理 0 d相比，处理 5 d时这

3种化合物的含量分别增加了 1.18、1.12和 15.8倍。

对这 5 种黄酮类化合物的层次聚类分析显示，芦丁、

槲皮素与杨梅素具有相似的积累模式（图 3）。 

7种酚类化合物中，绿原酸在处理 5 d时积累量最

高。随处理时间延长，肉桂酸含量先降低后增高，而咖 
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A-总黄酮含量；B-总酚含量；C-叶绿素含量；D-Fv/Fm；E～H-抗氧化酶活性和MDA含量；I-总糖含量。 

A-total flavonoid content; B-total phenolic content; C-chlorophyll content; D-Fv/Fm; E—H-antioxidant enzyme activity and MDA content; I-total sugar 

content. 

图 2  低温处理下婆婆纳活性物质和生理生化指标变化 

Fig. 2  Changes in bioactive substances and physiological-biochemical indicators of V. polita under low temperature 

treatment 

 

图 3  低温处理下婆婆纳中黄酮类和酚类物质含量变化

热图 

Fig. 3  Heatmap of changes in flavonoid and phenolic 

contents in V. polita under low-temperature treatment 

啡酸、没食子酸、芥子酸、阿魏酸和香草酸含量均呈上

升趋势。层次聚类分析表明，咖啡酸、没食子酸、芥子

酸、阿魏酸和香草酸具有相似的积累模式（图 3）。 

3.4  低温胁迫下婆婆纳的转录组学分析 

3.4.1  转录组测序质量分析  对婆婆纳在低温处理 

0、5、10 d后，进行 de novo转录组测序。转录组

测 序 数 据 已 保 存 在 NCBI 数 据 库 中

（PRJNA1376212）。各处理获得的 raw reads 在

6 244 062 600～8 528 677 200对，测序数据的预处

理包括去除包含接头污染的 reads、未知碱基 N含量

大于 5%的 reads以及平均质量值低于 Q20的 reads，

最终获得的 clean reads分布范围在 6 024 815 063～

8 192 029 032对（表 3）。 

3.4.2  转录组学分析  婆婆纳转录组测序及组装

获得的单基因，与白花泡桐 Paulownia fortunei的同

源性最高，相似性为 25.9%；其次是钓钟柳

Penstemon davidsonii 和互 叶醉鱼 草 Buddleja 

alternifolia，相似性分别为 9.5%和 7%。婆婆纳同源

序列比对的植物物种分布图见图 4-A。对各时间点

的 DEGs进行统计：低温处理下，与 V0相比，V5

时婆婆纳的上调基因数量为 974个，下调基因数量

为 933个；与 0 d相比，10 d时上调基因数量为

1 088个，下调基因数量为 2 033个。在 V0 vs V5和

V0 vs V10比较中，共同上调的差异表达基因有 568

个，共同下调的差异表达基因有 714个（图 4-B）。 
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表 3  转录组测序数据统计 

Table 3  Statistics of sequencing data of transcriptome 

样品 raw reads clean reads Q20/% Q30/% GC/% 

V0-1 6 694 123 800 6 517 016 768 98.44 95.30 44.78 

V0-2 6 244 062 600 6 024 815 063 98.51 95.54 44.73 

V0-3 7 608 174 300 7 374 307 537 98.52 95.55 44.88 

V5-1 6 433 289 100 6 248 535 399 98.52 95.57 44.51 

V5-2 7 007 107 500 6 781 930 777 98.42 95.26 44.44 

V5-3 8 528 677 200 8 192 029 032 98.52 95.61 44.56 

V10-1 7 433 425 200 7 195 480 621 98.66 95.94 44.57 

V10-2 7 427 524 500 7 236 803 695 98.64 95.90 44.67 

V10-3 7 093 845 000 6 858 451 181 98.62 95.87 44.70 

raw reads 指下机原始 reads数目；clean reads指高质量 reads数目；Q20指所有碱基中 Q值大于 20的碱基比例；Q30指所有碱基中 Q值大于 30

的碱基比例；GC为碱基 G和 C的数目占总碱基的百分比。 

raw reads refers to the number of original reads. clean-reads refers to the number of high quality reads. Q20 refers to the proportion of all bases with a Q 

value greater than 20; Q30 refers to the proportion of all bases with a Q value greater than 30; GC refers to the percentage of the number of bases G and C 

in the total base. 

 

A-婆婆纳同源序列比对的植物物种分布图；B-上调和下调的 DEGs韦恩图。 

A-distribution map of plant species for homologous sequence alignment of V. polita; B-venn diagram of Up- and down-DEGs. 

图 4  不同时间低温处理下婆婆纳 DEGs 分析 

Fig. 4  DEGs analysis of V. polita under low temperature treatment at different time points 

GO 分析显示主要包括生物学过程（biological 

process）、细胞组成（cellular component）和分子功能

（molecular function）3大类。将V0 vs V5和V0 vs V10 

2个组对比分析，发现共同富集到生物过程类别中的代

谢过程和细胞过程，细胞组分类别中的细胞和细胞部

分，分子功能中的催化活性和分子结合，且这些共同富

集过程中的 DEGs 数目均随着低温处理时间的延长而

减少；另外富集在生物过程中的细胞过程（cellular 

process），细胞组分中的细胞解剖实体（cellular 

anatomical entity），分子功能中的结合（binding）以及

催化活性（catalytic activity）均随着低温处理时间的延

长，DEGs数目呈现先升高后下降的趋势。 

为了进一步了解这些 DEGs 的功能，对 DEGs

进行 KEGG富集分析。婆婆纳低温处理 5 d和 10 d

与对照组相比，图 5中显示了富集程度高的前 20条

通路，其中婆婆纳在低温处理 5 d时，显著富集的通

路是次生代谢物的生物合成（biosynthesis of secondary 

metabolites），富集程度较高的是苯丙烷类生物合成

（phenylpropanoid biosynthesis），代谢途径（metabolic 

pathways），植物激素信号转导（plant hormone signal 

transduction），其中代谢途径富集最多，有202个DEGs

（图 5-A）；婆婆纳在低温处理 10 d时最显著富集的

通路是次生代谢物的生物合成（biosynthesis of 

secondary metabolites）以及代谢途径（metabolic 

pathways)，其次为光合作用-天线蛋白，光合生物中的

碳固定（carbon fixation in photosynthetic organisms），

淀粉和蔗糖代谢（starch and sucrose metabolism），有

250个DEGs（图 5-B）；婆婆纳在V0 vs V5和V0 vs 

V10对比组中最显著富集的是代谢途径、苯丙烷类生

物合成，富集最多的也为代谢途径。 
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A-V0 vs V5差异基因 KEGG富集分析；B-V0 vs V10差异基因 KEGG富集分析。 

A-KEGG analysis of DEGs associated with the identified biomarkers for V0 vs V5; B-KEGG analysis of DEGs associated with the identified biomarkers 

for V0 vs V10. 

图 5  低温处理下婆婆纳中 DEGs 功能富集分析 

Fig. 5  Functional enrichment analysis of DEGs in V. polita under low-temperature treatment 

在 V0 vs V5对比组中，有 1 907个 DEGs，其

中有 257个在 SwissProt、KOG、GO或 KEGG数据

库未鉴定。在已鉴定的 1 650个 DEGs中，1 567个

具有生物学特性，83个尚无生物学特性；对具有生

物学特性的 DEGs分析发现参与类黄酮代谢的相关

基因有 11个“（10个上调、1个下调），酚酸类代谢

相关基因有 7个“（6个上调、1个下调）（图 6-A）；

在 V0 vs V10对比组中，有 29 728个 DEGs，其中

有 582个在 SwissProt、KOG、GO或 KEGG数据库

未鉴定。在已鉴定的 2 539个 DEGs中，2 407个具

有生物学特性，132 个尚无生物学特性；对具有生

物学特性的 DEGs分析发现参与类黄酮代谢的相关

基因有 12个“（5个上调、7个下调），酚酸类代谢

相关基因有 13个“（6个上调、7个下调）（图 6-B）。 

 

A-V0 vs V5中黄酮类和酚酸类代谢相关 DEGs；B-V0 vs V10中黄酮类和酚酸类代谢相关 DEGs。 

A-DEGs related to flavonoid and phenolic acid metabolism in V0 vs V5; B-DEGs related to flavonoid and phenolic acid metabolism in V0 vs V10. 

图 6  低温不同处理时间下婆婆纳的 DEGs 分类和代谢相关基因统计 

Fig. 6  Classification of DEGs and metabolism-related genes in V. polita under low-temperature treatment 
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3.4.3  转录组数据 qRT-PCR 验证  为了验证转录

组数据，从 DEGs中随机筛选出 12个基因，其中

黄酮类化合物合成途径及信号通路相关基因 3 个

（GT5、JOX2、HO1），酚类化合物合成途径及信

号通路相关基因 4个（LAC3、AOX4、LPR2、AS1、

MT-CO2），以及萜类化合物合成途径及信号通路

相关基因 5 个（NCED2、GA2OX1、CYP71D55、

DET2）。并通过 DEGs的 FPKM值绘制热图，发

现不同基因在低温处理下的表达模式差异明显。如

JOX2 基因在低温处理下先下降后上升；而 LPR2

基因在 0 d时表达量较低，在 5 d和 10 d时表达量

有所升高，表明其表达受到低温胁迫的诱导。不同

样本之间也存在基因表达的差异，低温胁迫下大部

分基因相对表达量显著增加，表明随着低温处理时

间的延长，婆婆纳中更多基因的表达被激活，响应

低温环境。 

qRT-PCR显示，与黄酮类化合物合成途径及信

号通路相关的基因“（HO1）表达量在低温处理 5 d时

达到峰值，3 个基因呈下降趋势；与酚类化合物合

成途径及信号通路相关的 2个基因（AS1、AOX4）

表达量在低温胁迫 5 d时达到峰值；与萜类化合物

合成途径及信号通路相关的 2 个基因（NCED2、

GA2OX1）呈上升趋势，3个基因呈下降趋势。结

果表明，这些变化趋势与转录组测序结果基本一

致（图 7）。因此，本研究中转录组测序的结果

是可靠的。 

3.5  低温处理下婆婆纳代谢途径分析 

本研究通过多组学整合分析揭示，婆婆纳响应

低温处理的核心机制在于对苯丙烷/类黄酮代谢通

路的精确重编程。短期处理（5 d）通过显著上调 

 

折线图代表转录组数据中的 FPKM值，柱状图代表 qRT-PCR中通过 2−ΔΔCt 法计算得到的基因相对表达量。 

The line chart shows the FPKM values from RNA-seq data, and the bar chart represents the qRT-PCR results calculated by the 2−ΔΔCt method. 

图 7  qRT-PCR 与转录组中基因表达水平比较 

Fig. 7  Comparison of gene expression levels between qRT-PCR and transcriptome 
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PAL、4CL、CYP75B1、CYP75A及 FLS等关键基因

的表达，驱动代谢流向槲皮素、杨梅素等黄酮醇及

绿原酸等酚酸类物质高效汇聚，从而协同激活抗氧

化防御系统；而长期处理（10 d）则因部分基因表达

抑制及能量代谢受限，导致代谢流减弱与防御物质

合成下降。该调控网络在转录、代谢与生理层面呈

现高度时空耦合性，系统阐释了婆婆纳 短期激活、

长期抑制”的阶段性适应策略（图 8）。 

 

图 8  低温处理下婆婆纳苯丙烷/黄酮类代谢通路的重编程模式 

Fig. 8  Reprogramming pattern of phenylpropanoid/flavonoid metabolic pathway in V. polita under low-temperature treatment 

3.6  低温对婆婆纳活性成分积累调控机制分析 

在低温环境下，类黄酮与酚类化合物的生物合成

途径多种基因激活，导致总黄酮和总酚含量增加。槲

皮素可与超氧阴离子自由基发生反应，形成稳定的半

醌自由基，从而有效清除自由基，减少对细胞膜、蛋

白质、核酸等生物大分子的损伤，维持细胞结构与功

能的完整性。没食子酸能直接与脂质过氧化产生的自

由基反应，终止脂质过氧化链式反应，降低细胞膜的

损伤程度，保障细胞内物质运输、信号转导等过程的

正常进行，增强植物的低温耐受性（图 9）。 

4  讨论 

本研究通过整合生理生化、代谢组学和转录组

学分析，系统探讨了婆婆纳对低温胁迫的响应机制。

结果表明，短期低温处理“（5 d）能有效激活婆婆纳

的抗氧化防御系统，并促进部分次生代谢产物（如

总黄酮、总酚及特定黄酮酚类化合物）的积累[42]；

而长期胁迫“（10 d）则可能对植株造成不可逆损伤，

导致部分防御机制减弱，这与前人在其他药用植物

中的研究发现既有一致性，也存在物种特异性[49]。 

低温对药用植物活性成分的影响呈现出复杂

的 双刃剑”效应，本研究的结果为此提供了有力

佐证[50-52]。一方面，本研究发现短期“（5 d）低温处

理显著提高了婆婆纳叶片中的总黄酮和总酚含量，

同时 SOD、POD和 CAT活性增强。这表明婆婆纳

通过激活抗氧化酶系统和积累抗氧化物质，协同清

除低温诱导产生的过量 ROS，维持细胞稳态。这种

现象在多种药用植物中均有报道。例如，在人参中，

低温胁迫通过激活抗氧化酶系统和上调人参皂苷生

物合成关键基因“（如 SE、DS-Ⅱ），显著提高了人参

皂苷的含量 [9-11]。类似地，膜荚黄芪响应低温的

miRNA通过调控激素信号和次生代谢，促进了黄芪

多糖和黄芪甲苷的积累[12-13]。本研究中槲皮素、芦

丁和杨梅素在 5 d 时含量显著升高，这些黄酮类物

质是强效的天然抗氧化剂，能通过清除自由基和稳

定细胞膜来增强植物抗寒性，这与辣椒中木犀草素

糖苷在低温下的积累模式及其功能类似[50]。 

基因 
代谢物 

上调 
下调 
无明显变化 

0 d5 d10 d 
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图 9  婆婆纳对低温处理的响应模式 

Fig. 9  Response pattern of V. polita to low-temperature treatment 

另一方面，当低温胁迫时间延长时，会对植物

产生不利影响。尽管 CAT 活性持续升高，但 SOD

和 POD活性在 10 d时出现回落，MDA含量回升，

表明长期的氧化胁迫已开始对细胞膜系统造成损

伤。转录组数据显示，与 5 d相比，10 d时参与类

黄酮和酚酸代谢的 DEGs中下调基因的数量显著增

加。例如，类黄酮代谢相关基因从 5 d时的 10个上

调、1个下调，转变为 10 d时的 5个上调、7个下

调。这种基因表达模式的转变直接导致了部分代谢

物“（如洋蓟素、芦丁、杨梅素和槲皮素）含量在 10 

d 时下降。这种因胁迫持续时间延长而从激活转向

抑制的现象，与甜叶菊和葡萄的研究结果一致。在

甜叶菊中，长期低温导致 PSII效率降低，并抑制了

SPS 的活性，进而导致甜菊糖苷含量下降；在葡

萄中，低温处理降低了咖啡酸和阿魏酸的含量，

并抑制了黄酮合酶的活性[21-24]。本研究中 Fv/Fm的

持续下降以及 光合作用-天线蛋白”和 碳固定”

通路在 10 d时显著富集，进一步证实长期低温可

能破坏了婆婆纳的光合系统，限制了碳骨架和能

量向次生代谢的供给，最终抑制了部分活性成分

的合成[46-47]。 

KEGG 富集分析揭示了婆婆纳响应低温的关

键代谢通路。苯丙烷生物合成途径在 5 d和 10 d均

被显著富集，该途径是黄酮类和酚类物质合成的上

游途径。这表明婆婆纳与拟南芥、水稻等模式植物

类似，通过核心的苯丙烷代谢途径来协调次生代谢

以应对环境胁迫。其中，PAL是此途径的限速酶，

其活性常受低温诱导[53]。本研究虽未直接测定 PAL

活性，但检测到多个酚酸类物质“（如咖啡酸、没食

子酸、阿魏酸）含量的持续上升，且酚酸代谢相关

基因在 5 d时以上调为主，提示 PAL活性可能在短

期胁迫中被激活。这些酚类物质不仅能直接抗氧

化，如小麦中的木犀草素 C-糖苷和羟基肉桂酰胺在

质外体积累以抵抗氧化损伤，还可能通过与植物激

素“（如 ABA）信号互作来精细调控胁迫响应。此外，

本研究在转录组中鉴定到的关键基因（如 ANS、

LAC3等）及其表达模式，为阐明婆婆纳中黄酮酚类

物质合成的分子调控网络提供了重要线索。值得注

意的是，低温胁迫下婆婆纳的地上部分生物量“（鲜

质量和干质量）以及株高均有所增加，这是一种典

型的“ 低温驯化”现象[54]。植物可能会将更多资源

分配给生长和防御，以适应胁迫环境。然而，总糖

含量的下降趋势表明，光合碳同化可能不足以满足

生长和防御的双重能量需求，这可能是导致长期胁

迫下部分次生代谢受阻的原因之一。 

本研究鉴定出的多个关键基因功能有待进一

步研究。例如，编码花色素合成酶（anthocyanidin 

synthase，ANS）是黄酮途径下游的关键基因，其表

达模式与芦丁、槲皮素的积累趋势高度相关，其显

著上调可能直接促进了这些抗逆黄酮的合成。而
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NCED2“（编码 9-顺式-环氧类胡萝卜素双加氧酶）是

ABA生物合成的关键限速酶，其上调暗示 ABA信

号通路在婆婆纳低温驯化中被激活[55]。有文献报道

ABA作为重要的胁迫激素，能够通过调控一系列转

录因子（如MYB、bHLH）激活冷响应基因（如 CBFs）

及下游次生代谢物的生物合成。例如，在丹参中，

ABA处理能够显著诱导酚酸类成分的积累。因此，

推测婆婆纳中可能存在 ABA-NCED2-MYB/bHLH-

苯丙烷途径的调控模块，介导了低温胁迫下的活性

成分积累[56-57]。 

综上所述，低温首先引发光合效率下降和氧化

胁迫，进而激活抗氧化酶系统和苯丙烷代谢通路，

通过上调关键基因的表达，促进具有抗氧化功能的

黄酮类和酚类物质的生物合成，从而增强植株的耐

受性。本研究从生理-代谢-分子 3 个层面揭示了婆

婆纳的低温响应机制，为提高婆婆纳药材质量提供

了重要的理论依据。 
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