
第  34 卷     第  9 期
Vol. 34     No.  9

草 地 学 报

ACTA AGRESTIA SINICA

2026 年        9 月
Sep.         2026

刺五加不同产地种子生理差异的多维度解析
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摘要：为阐明不同产地刺五加（Acanthopanax senticosus）种子萌发差异的生理机制，本研究以黑龙江省阿城区（AC）、
木兰县（ML）、方正县高楞镇（GL）和通北县（TB）4个产地种子为材料，分析其表型性状、萌发率、沙藏过程中内源激素

动态变化及代谢组特征。结果表明，GL 产地种子萌发率和百粒重显著高于其他产地。激素水平上，GL 种子沙藏末

期油菜素内酯（Brassinosteroid，BR）含量最高、脱落酸（Abscisic acid，ABA）含量最低。代谢组学结果显示，GL种子沙

藏前富集糖类并下调胁迫相关代谢物，沙藏后富集能量供应与物质合成相关代谢物。加权基因共表达网络分析

（Weighted Gene Co-expression Network Analysis，WGCNA）表明，沙藏前 MEturquoise 和 MEred 模块与百粒重显著

正相关；沙藏后，MEyellow 模块与萌发率呈显著正相关，明确了关键调控代谢物。综上，GL 产地种子凭借优良表型、

激素平衡与高效代谢表现出更强萌发潜力。研究为优化沙藏技术与提高人工繁育效率提供理论依据。
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Abstract：To elucidate the physiological basis underlying provenance-dependent variation in seed germination of 
Acanthopanax senticosus， seeds collected from four locations in Heilongjiang Province， China-Acheng District 
（AC）， Mulan County （ML）， Gaoleng Town of Fangzheng County （GL）， and Tongbei County （TB）-were 
examined for phenotypic traits and germination performance， together with endogenous hormone dynamics during 
sand stratification and metabolomic profiles.  The results showed that seeds from GL exhibited significantly higher 
germination rates and greater hundred-seed weight than those from the other provenances.  In terms of hormonal 
regulation， GL seeds displayed the highest brassinosteroid （BR） content and the lowest abscisic acid （ABA） con⁃
tent at the late stage of stratification.  Metabolomic analysis further indicated that prior to stratification， GL seeds 
were characterized by an accumulation of carbohydrates accompanied by reduced levels of stress-associated metabo⁃
lites， whereas after stratification they preferentially enriched metabolites related to energy supply and biosynthetic 
processes.  Weighted gene co-expression network analysis （WGCNA） revealed that the MEturquoise and MEred 
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modules were positively associated with hundred-seed weight before stratification， while the MEyellow module 
was correlated positively with germination rate after stratification， highlighting key metabolite regulators.  Collec⁃
tively， these findings suggested that the superior germination potential of GL seeds was attributable to favorable 
seed traits， a more balanced hormonal status， and metabolically efficient reprogramming.  This study provides a 
theoretical foundation for optimizing sand stratification practices and improving artificial propagation efficiency.
Key words：Acanthopanax senticosus；Seed germination；Endogenous hormones；Metabolomics

刺五加（Acanthopanax senticosus）隶属于五加科

五加属，主要分布于我国东北地区。该植物含有的多

种活性成分，具有显著生物活性，在神经保护、抗氧

化、抗疲劳及抗肿瘤等方面发挥重要作用［1］。当前野

生刺五加遭到过度采挖，资源储量急剧下降。目前，

刺五加已被《中国植物红皮书—稀有濒危植物》列为

渐危物种，同时被《野生药材资源保护管理条例》列为

国家三级保护野生药材［2］。黑龙江省地处我国东北

部，独特的寒温带气候与丰富的林下资源为刺五加生

长提供了适宜条件。据研究，刺五加在黑龙江省的适

生区域面积占全国总适生面积的 49. 3%［3］，使其成为

该省蕴藏量最大、开发历史最长、应用范围最广且消

耗总量最多的道地野生药材品种［4］，在刺五加资源保

护与可持续利用中占据核心地位。

刺五加种子具有生理后熟特性，若不经过处理

便直接播种，种子发芽率一般低于 10%［5］。针对这

一问题，韩承伟、刘俊义等学者通过试验证实，变温

层积沙藏处理是打破刺五加种子休眠、提升萌发效

率的有效技术手段［6-7］。除人工调控措施外，种子自

身质量是影响其萌发进程的关键内在因素。种子

表型特征不仅反映植物对生境的适应策略，更是开

展植物遗传变异与进化研究的重要指标［8］。种子大

小与粒重是衡量种子质量的核心指标，大粒种子通

常积累更多淀粉、蛋白质等营养物质，可为幼苗早

期生长提供充足能量，因此种子大小与萌发能力间

的正相关关系已成为植物学研究中的共识性结

论［9］。王晓乐［10］在对 12 种栎树（Quercus）的研究中

发现，种子大小与萌发率呈显著正相关；同时，Gon⁃
zalez 等［11］通 过 对 科 氏 维 罗 木（Virola koschnyi  
Warb）的研究发现，尽管种子大小对该物种的萌发

率无显著影响，但大粒种子储备的更多养分能显著

提升幼苗的生长势和生长活力，该研究进一步佐证

了种子表型性状对植物早期发育的重要影响。

种子休眠与萌发受多种内源激素共同调控，深入

揭示其作用机制与激素互作关系，对解析植物激素信

号网络、阐明植物生长发育过程具有重要意义［12］。一

般认为，脱落酸（Abscisic acid，ABA）是维持休眠状态

的主导性调控因子，其与赤霉素（Gibberellin，GA）间

的动态平衡共同决定种子的生理状态［13-14］。此外，细

胞分裂素（Cytokinin，CTK）、油菜素内酯（Brassino⁃
steroid，BR）、水杨酸（Salicylic acid，SA）等激素也在

种子萌发调控中发挥重要作用。袁红梅等［15］研究表

明，在盐胁迫条件下，外源 BR 处理可显著提高亚麻

（Linum usitatissimum L.）种子的发芽势与发芽率；高

玉民等［16］发现，6-苄氨基嘌呤（6-benzylaminopurine，
6-BA）处 理 能 够 有 效 破 除 柴 胡（Bupleurum scor⁃
zonerifolium）种子休眠，降低萌发抑制物含量，从而提

高种子萌发活力。王英与何立荣的研究进一步指出，

低浓度 SA对小麦（Triticum aestivum L.）种子萌发具

有促进作用，而高浓度则产生抑制效应［17-18］；除此之

外，早期研究发现，生长素（Indole-3-acetic acid，IAA）

也可延缓小麦种子萌发并抑制其穗发芽［19］。

近年来 ，基于气相色谱 -质谱联用技术（gas 
chromatography-mass spectrometry，GC-MS）的 代

谢组学可分析出不同化学类型的代谢物，包括糖

类、氨基酸、有机酸和脂肪酸等［20-21］。尽管前人对刺

五加种子的休眠与萌发已有初步研究，但对于不同

产地种源在表型、内源激素动态与初级代谢物之间

的内在联系，以及它们如何协同作用最终影响萌发

差异，仍缺乏系统性的阐释。因此，本研究以采集

自黑龙江省 4 个不同产地的刺五加种子为材料，在

系统比较其表型性状与萌发率差异的基础上，动态

监测沙藏过程中关键内源激素的含量变化，并结合

代谢组学技术，全面分析沙藏前后种子初级代谢物

的组成差异。进一步利用加权基因共表达网络分

析（Weighted Gene Co-expression Network Analy⁃
sis，WGCNA）挖掘与核心表型性状显著关联的关

键代谢物与激素。本研究旨在从激素与代谢调控

网络的层面，揭示不同产地刺五加种子萌发差异的

内在生理机制，为选育优良种质资源、优化种子处

理技术以突破产业瓶颈提供理论依据。

1　材料与方法

1. 1　材料

1. 1. 1　种子　四份刺五加种子分别来源于我国黑
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龙江省哈尔滨市木兰县、哈尔滨市方正县高楞镇、

黑河市通北县以及哈尔滨市阿城区，经黑龙江大学

刘洋副教授鉴定为五加科植物刺五加的成熟种子。

1. 1. 2　药物与试剂　蒸馏水；甲醇（色谱级，货号：

CAS 67-56-1，SK chemicals公司）；L-2-氯-苯丙氨酸

（货号：CAS 103616-89-3，Aladdin公司）；氯仿（货号：

CAS 67-66-3，天津市科密欧化学试剂有限公司）；甲

氧胺盐酸盐（货号：CAS 593-56-6，上海笛柏生物科技

有限公司）；吡啶（货号：CAS 110-86-1，Aladdin公司）；

BSTFA（货号：CAS 22561-30-2，Macklin公司）；正己

烷（货号：CAS 110-54-3，Aladdin公司）；乙腈（色谱级，

货号：CAS 75-05-8，Dikma公司）；甲酸（色谱级，货号：

CAS 64-18-6，CNW Technologies公司）。

1. 1. 3　主要仪器　高速微量冷冻离心机（型号：L-
CM-1524R，北京兰杰柯科技有限公司）；超高效液相仪

（型号：ExionLCTM AD UHPLC System，SCIEX公司）；

质谱仪（型号：QTRAP 6500+，SCIEX公司）；气相色谱

质谱联用仪（型号：GC-2030AM，岛津仪器有限公司）；

超声仪（型号：YM-080S，深圳市方奥微电子有限公司）；

浓缩仪（型号：CV-600，北京吉艾姆科技有限公司）。

1. 2　方法

1. 2. 1　种子沙藏实验　将 4 个地区的刺五加种子

进行变温沙藏处理，沙藏方法参考任艳君等［22］的方

法，各产地种子分别取 250 g，温水浸泡 12 h 后，装入

网袋中，加入 1 L 质量分数为 0. 3% 的多菌灵溶液进

行消毒处理。沙子提前置于烘箱中，在 120℃条件

下高温灭菌 2 h；冷却至室温后，用蒸馏水调制成湿

沙。将湿沙装入容器，随后将种子埋入其中，种子

与沙子的体积比为 1∶3，进行变温沙藏处理：0~120 d
保持 20℃，120~180 d 调整为 4℃。

1. 2. 2　种子萌发实验　选取沙藏处理后 4 个产地

的刺五加种子，各挑选 300 粒籽粒饱满、无破损的完

好种子。种子经清水浸种 12 h 后，用清水冲洗干

净，均匀摆放于铺有 2 层滤纸的育苗盘内，每盘 100
粒，设置 3 次重复。向育苗盘中加入清水，随后将育

苗盘置于光照培养箱中进行发芽培养。培养温度

控制在 24~25℃，光照周期为 14 h 光照∶10 h 黑暗，

光照强度 4000 lx。培养期间每日补充清水，补水时

使用移液枪沿育苗盘边缘缓慢加水，使滤纸保持湿

润状态，水位控制在没过种子高度约 1/2 处［23］，保证

培养期间水分条件处于非限制状态。当胚根长度

大于 2 mm 时统计为萌发［24］，每天观察记录种子萌

发情况 1 次，记录萌发种子数，发芽率（%）＝萌发种

子数量占供试种子总数的百分比，根据关越等［23］的

研究方法，将发芽观察期限设定为 20 d，且 20 d 后未

见其余种子有萌发迹象。

1. 2. 3　刺五加种子表型性状测定　每个产地采用

随机抽样法选取沙藏前 10 粒无破损、形态完整的种

子。使用精度为 0. 01 mm 的数显游标卡尺进行测

量，对每粒种子分别测定长度和宽度，每个指标重

复测量 3 次以减少随机误差，最终取 10 粒种子的算

术平均值作为该产地种子长度和宽度的代表值。

每个产地同样采用随机抽样法选取 3 组刺五加种子

（每组 100 粒，去除空瘪粒），使用精度为 0. 0001 g 的

高精度电子天平分别称重，以 3 组测量值的算术平

均值作为该产地种子百粒重的测定结果。

1. 2. 4　刺五加种子中初级代谢产物的提取和测

定　参考高雅楠等［25］的方法，每个处理设 6 个生物

学重复，将 90 mg 种子样品与钢珠混合，向其中加入

冷甲醇 540 μL 和 60 μL 内标（L-2-氯 -苯丙氨酸，

0. 3 mg·mL-1）冰箱冷冻 2 min（-80℃），研磨四次

（60 Hz，30 s）。取出后超声处理 30 min，再加入 300 μL
氯仿和 600 μL 水，充分混匀后收集上清液并干燥。

向干燥后的样品中加入 200 μL 甲氧胺盐酸盐吡啶

溶液（15 mg·mL-1），置于震荡培养箱中肟化 90 min；
接着加入 200 μL N，O-双（三甲基硅基）三氟乙酰胺

（N，O-bis（trimethylsilyl）trifluoroacetamide，BSTFA，

含1%三甲基氯硅烷（Trimethylchlorosilane，TMCS））
与 40 μL 正己烷，70℃条件下反应 60 min；室温静置

30 min 后，进行 GC-MS 代谢组学分析。

1. 2. 5　刺五加种子内源激素的测定　取适量的样

本，每个处理设 3 个生物学重复，用液氮冷冻研磨 2
次（50 Hz，30 s）。将每个个体样本的 100 mg 分量转

移到离心管中。加入 1000 μL 提取溶剂（乙腈 -甲

醇，1∶1，含有内标，-40℃预冷）。样品于冰浴中涡

旋振荡 60 s，随后在冰水浴中超声处理 10 min；接着

置于-40℃静置 2 h，再于 4℃下以 12 000 r·min-1离

心 15 min。取 900 μL 上清液挥干后，加入 90 μL 
50% 甲醇水溶液复溶，漩涡振荡 60 s，超声混合 120 s，
再次漩涡振荡 60 s；之后于 4℃下以 12 000 r·min-1

离心 10 min，重复离心 1 次。取 70 μL 澄清上清液转

移至自动进样管，用于 UPLC-MS/MS 分析。采用

ExionLCTM AD UHPLC 系统（SCIEX）进行 UHPLC
分离，配备 UPLC Kinetex C18 色谱柱（2. 1 mm×
100 mm，2. 6 μm）。
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1. 2. 6　WGCNA 分析　采用加权基因共表达网络

分析（Weighted Gene Co-expression Network Analy⁃
sis，WGCNA）筛选沙藏前后刺五加种子中的关键

模块和核心代谢物。加权基因共表达网络分析通

过 WGCNA R 包（v. 1. 68）完成。模块与主要代谢

物含量的相关性分析，采用模块特征代谢物间关系

的计算值与皮尔逊相关系数（Pearson’s correlation 
coefficient）进行求解。将 WGCNA 分析结果导入

Cytoscape 软件，即可获得各模块的代谢物网络图。

1. 2. 7　统计分析　使用 Agilent GC-MS 5975 软件

处理数据，并采用 Excel软件进行数据预处理。将预

处理完毕的数据导入 SIMCA 14. 1软件进行 OPLS-
DA 多元统计分析，得到各变量对分组贡献得分（VIP
值）大于 1的代谢物。利用 IBM SPSS Statistics 27. 0
做独立样本 t检验以及单因素方差分析，得到组间变

化显著（P<0. 05）的代谢物，试验测定的指标均以平

均值（Mean）表示，使用 Origin 2024和 Adobe Illustra⁃
tor 2024软件以及云平台网站进行绘图和图片处理。

2　结果与分析

2. 1　不同产地刺五加种子性状差异比较

不同产地刺五加种子萌发与形态性状存在显

著差异（图 1，P<0. 05）。GL 产地种子萌发率最高

（26. 30%），显著高于 TB（21. 70%），ML（19. 00%）

和 AC（14. 70%），整体呈 GL>TB>ML>AC 的递

减趋势；其中 GL 产地萌发率较 AC 提高约 78. 9%，

较 TB 提高约 21. 2%。形态上，ML 产地种子长度与

宽度最大（6. 30 mm，2. 92 mm），AC 最小（5. 34 mm，

2. 44 mm）；TB 与 GL 在长度、宽度上差异不显著。

图 1　不同种源地刺五加种子的萌发率及表型性状

Fig. 1　Germination rate and phenotypic traits of Acanthopanax senticosus seeds from different provenances
注：（a）不同种源地刺五加种子的萌发率柱状图（n=3）；（b）不同种源地刺五加种子长度柱状图（n=10）；（c）不同种源地刺五加种子宽度柱状图（n=10）；
（d） 不同种源地刺五加种子百粒重柱状图（n=3）。GL，TB，ML，AC 分别代表高楞镇、通北县、木兰县、阿城区；不同小写字母表示差异显著（P<0. 05）
Note： （a） Bar chart of the germination rate of Acanthopanax senticosus seeds from different provenances（n=3）； （b） bar chart of seed length of Acan⁃

thopanax senticosus from different provenances （n=10）； （c） bar chart of seed width of Acanthopanax senticosus from different provenances （n=10）； 
（d） bar chart of hundred-seed weight of Acanthopanax senticosus from different provenances （n=3）.  GL， TB， ML， and AC represent Gaoleng 
Town， Tongbei County， Mulan County， and Acheng District， respectively.  Different lowercase letters indicate significant differences （P<0. 05）
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在种子质量方面，GL 百粒重最高（976. 80 mg），显
著 高 于 ML（765. 20 mg），TB（732. 40 mg）和 AC
（542. 00 mg）；其中 AC 最低，较 GL 下降约 44. 5%，

TB 较 GL 下降约 25. 0%。综上，GL 产地种子综合

表现最佳，具有更高萌发潜力与更优种子品质。

2. 2　不同产地刺五加种子沙藏期间内源激素含量

的动态变化

为系统解析内源激素在刺五加种子沙藏过程

中的调控机制，本研究测定了 6 种关键激素的动态

变化，以揭示其与种子品质及萌发率之间的内在联

系（图 2）。图 2a 显示，沙藏初始阶段（0 d），GL 产地

种子中 6-BA 含量相对较高，为 0. 1008 μg·g-1；沙藏

180 d 时，TB 产地种子中 6-BA 含量最高（0. 0177 
μg·g-1）。图 2b 显示，各产地种子中 BR 含量的波动

幅度较大。沙藏 60 d 时，ML 与 TB 产地分别达到峰

值 0. 5258 μg·g-1 和 0. 3535 μg·g-1，随后逐渐下降；

而 GL 产地在沙藏 90 d 之前呈逐步上升趋势；沙藏

末期（180 d），GL 产地 BR 含量最高，AC 最低。与

此同时，各产地刺五加种子的 KT 含量呈“先波动后

稳定”的变化趋势（图 2c）。沙藏初始（0 d）时，所有

产地 KT 含量均处于较低水平；0~20 d KT 含量快

速升高，GL 与 TB 产地于 20 d 时达到较高值，分别

为 0. 0331 μg·g-1 和 0. 0314 μg·g-1；沙 藏 至 180 d
时，AC 产地 KT 含量最低，为 0. 0104 μg·g-1。图 2d
展示了沙藏期间 IAA 含量的变化。沙藏 0 d 时，各

产地种子的 IAA 含量普遍较低，其中 ML 产地最

高，其次为 TB，GL，AC。沙藏 120~180 d 期间，AC
产地种子的 IAA 含量出现明显升高，成为该阶段含

量最高的产地；其余产地则维持在平稳且相近的水

平。图 2e 表明，沙藏 60 d 时，4 个产地种子的 SA 含

量快速升至峰值，随后急剧下降，120 d 时同步回落

至低谷，后期小幅回升。沙藏末期（180 d），AC 产地

种 子 的 SA 含 量 最 高（0. 3873 μg·g-1），ML 次 之

（0. 1778 μg·g-1），GL 与 TB 含 量 接 近 ，分 别 为

0. 0459 μg·g-1 和 0. 0620 μg·g-1。图 2f 显示，沙藏

20 d 时，所有产地种子中 ABA 含量降至最低值，随

后快速上升；60 d时，除 AC 产地外，其余产地种子的

ABA 含量均达到峰值；至沙藏末期，各产地种子的

ABA 含量由高到低依次为 AC，ML，TB，GL。

图 2　不同种源地刺五加种子沙藏过程中内源激素含量

Fig. 2　Endogenous hormone contents in Acanthopanax senticosus seeds from different provenances during sand stratification
注：每个产地设 3 个生物学重复（n=3）
Note： Each provenance includes three biological replicates （n=3）
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2. 3　不同产地刺五加种子沙藏前代谢物组成与差

异分析

上述研究结果表明，GL 产地刺五加种子的表型

性状与萌发能力均显著优于其余 3个产地的刺五加种

子。为阐明其内在代谢调控机制，本研究采用GC-MS

代谢组学技术，系统鉴定出 4个产地刺五加种子沙藏

前后的初级代谢物组成。沙藏前，从 4个产地刺五加

种子中共鉴定出 50种初级代谢物，并对检测数据进行

了 OPLS-DA 多元统计模型分析（图 3a，3b，3c）。

OPLS-DA 得分图横坐标代表组间差异，纵坐标代表

图 3　不同种源地刺五加种子沙藏前代谢物差异

Fig. 3　Differences in metabolites of Acanthopanax senticosus seeds from different provenances before sand stratification
注：a-c为沙藏前 GL产地分别与 TB，ML，AC产地刺五加种子代谢物的 OPLS-DA得分图；d-e为沙藏前 GL产地相较于 TB，ML，AC产地刺五加

种子上调、下调代谢物的 Venn图；f-g为沙藏前 GL产地与其余产地刺五加种子上调、下调代谢物的聚类热图。每个产地设 6个生物学重复（n＝6）
Note： （a-c） OPLS-DA score plots of metabolites in Acanthopanax senticosus seeds from the GL provenance compared with those from the TB， 
ML， and AC provenances before sand stratification； （d-e） Venn diagrams of upregulated and downregulated metabolites in Acanthopanax sentico⁃
sus seeds from the GL provenance relative to those from the TB， ML， and AC provenances before sand stratification； （f-g） Cluster heatmaps of 
upregulated and downregulated metabolites in Acanthopanax senticosus seeds from the GL provenance compared with those from the other prov⁃
enances before sand stratification.  Each provenance includes six biological replicates （n＝6）
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组内样本间差异，结果表明 GL 产地与其余 3 个产地

刺五加种子的初级代谢物组间差异显著，组内样本重

复性良好。

为精准筛选差异代谢物，本研究以 t 检验 P<
0. 05 为阈值，分析沙藏前 GL 与 TB，ML，AC 产地

刺五加种子的差异代谢物。图 3d 结果显示，GL 产

地种子相较于 TB，ML，AC 产地显著上调的代谢物

分别为 29，24，24 种，三者共有的上调代谢物 13 种。

聚类热图分析（图 3f）共鉴定出 GL 产地种子特异性

上调代谢物 38 种；在上述 13 种高表达代谢物中，纤

维二糖、阿洛糖、核糖醇、景天庚酮糖、肌醇、左旋葡

聚糖、癸烷、十二烷、十六烷的 VIP 值均大于 1。此

外，GL 产地种子相比 TB 存在 10 种特有上调代谢

物，其中天冬氨酸、木糖醇及己二酸 VIP 值大于 1，
可作为区分两产地的特征性差异代谢物。

图 3e显示了沙藏前 GL产地种子相较于其余 3个

产地显著下调的代谢物分布特征：相较于 TB，ML，

AC 产地分别下调 25，33，31种，三者共有的下调代谢

物为 18 种。相关差异代谢物的聚类热图如图 3g 所

示，共鉴定出 GL 产地种子中特异性下调代谢物 37
种；在其相较于其余 3个产地均显著低表达的 18种代

谢物中，8种代谢物的 VIP值大于 1，分别为甘露糖、木

吡喃糖、脯氨酸、苏氨酸、十六烷酸、亚油酸、创伤酸及

磷酸。其中，GL产地相较于 ML产地存在 5种特有的

下调代谢物，其中 3 种物质的 VIP 值大于 1，分别为

L-缬氨酸、丁二酸和 D-葡萄糖酸；而相较于 TB 产地

存在 6 种特有的下调代谢物，其中 4 种物质的 VIP 值

大于 1，分别为肌醇、亚油酸、甘氨酸及十三醇。

2. 4　不同产地刺五加种子沙藏后代谢物组成与差

异分析

采用 GC-MS 代谢组学分析技术，从 4 个产地沙

藏后的刺五加种子中共鉴定出 62 种初级代谢物，并

对相应 GC-MS 数据进行了 OPLS-DA 多元统计模

型分析（图 4a，4b，4c）。分析结果表明，沙藏后 GL
产地刺五加种子与其余 3 个产地的刺五加种子的初

级代谢物组成仍存在显著差异。以 t 检验 P<0. 05
为筛选阈值，系统鉴定沙藏后 GL 产地与其余产地

刺五加种子中的差异代谢物。研究发现，GL 产地

种子相较 TB，ML，AC 显著上调代谢物分别为 29，
31，18 种，三者共有上调代谢物为 11 种。聚类热图

结果（图 4f）进一步表明，GL 产地种子中特异性上

调代谢物为 39 种；在其相较其余三产地均显著高表

达的 11 种代谢物中，VIP 值大于 1 的关键差异物质

为 D-海藻糖、L-天冬氨酸、L-苯丙氨酸、甘油酸、乳

酸、草酸、丙二酸和奎宁酸。此外，GL 产地种子与

各产地间的特征性上调代谢物存在差异：相较于

ML 产地，特征上调代谢物为 α-L-塔洛吡喃糖、D-
果糖、L-丙氨酸和 L-苯丙氨酸；相较于 TB 产地，为

D-甘露糖、蔗糖、L-赖氨酸、L-脯氨酸和苹果酸；相

较于 AC 产地，为 D-葡萄糖和半乳糖醇，且上述特

征上调代谢物的 VIP 值均大于 1。
图 4e 显示了沙藏后 GL 产地刺五加种子相较于

其余 3 个产地显著下调的代谢物分布特征：相较于

TB，ML，AC产地，分别下调 10，26，31种代谢物，上述

3个产地与 GL 共有的下调代谢物为 6种。相关差异

代谢物的聚类热图如图 4g所示，共筛选出 GL产地种

子中特异性下调代谢物 39 种。在 GL 产地相较于其

余 3个产地均显著低表达的 6种代谢物中，3种物质的

VIP 值大于 1，分别为 D-半乳糖酸、L-谷氨酸及丁二

酸。其中，GL 产地种子相较于 ML 产地特有的下调

差异代谢物中有 4 种物质的 VIP 值大于 1，分别为 β
-D-吡喃葡萄糖、L-丝氨酸、苹果酸及 L-单棕榈酸甘

油酯；相较于 AC 产地有 9种，分别为 D-阿洛糖、α-D-
吡喃甘露糖、D-呋喃果糖、L-阿拉伯醇、苯丙氨酸、丝

氨酸、L-异亮氨酸、磷酸以及生物碱类物质。

2. 5　 基 于 WGCNA 的 刺 五 加 种 子 沙 藏 前 后 代 谢

物、激素与表型性状关联分析

基于沙藏前刺五加种子的初级代谢物及激素

含 量 数 据 ，采 用 WGCNA 动 态 树 剪 切 算 法

（Dynamic Tree Cut）进行共表达模块划分，经相似

模块合并后，最终获得 6 个具有独立生物学意义的

共表达模块，分别以 MEgreen（绿色）、MEred（红

色）、MEturquoise（青 绿 色）、MEbrown（棕 色）、

MEblue（蓝色）、MEyellow（黄色）标记，模块划分结

果如图 5a所示。为明确这 6 个模块与刺五加种子核

心表型性状（长度、宽度、百粒重、萌发率）的调控关

联，进一步构建模块 -性状 WGCNA 关联热图（图

5c）。关联分析表明：MEbrown 模块与种子长度

（R=-0. 99，P＝0. 01）呈极显著负相关，与种子宽度

（R=-0. 96，P=0. 04）、百 粒 重（R=-0. 82，P=
0. 02）均呈显著负相关；而 MEturquoise 模块（R=
0. 84，P=0. 02）和 MEred 模块（R=0. 68，P=0. 03）
则与种子百粒重呈显著正相关，上述关联均满足

P<0. 05 的统计学显著标准。
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针对沙藏后刺五加种子的初级代谢产物及激

素含量数据，采用相同的 WGCNA 动态树剪切算

法进行共表达模块划分，经相似模块合并后得到 4

个 具 有 独 立 生 物 学 意 义 的 共 表 达 模 块 ，以

MEbrown（棕色）、MEturquoise（青绿色）、MEblue
（蓝色）、MEyellow（黄色）为标识（图 5b）。基于此

图 4　不同种源地刺五加种子沙藏后代谢物差异

Fig. 4　Differences in metabolites of Acanthopanax senticosus seeds from different provenances after sand stratification
注：a-c为沙藏后GL产地分别与TB，ML，AC产地刺五加种子代谢物的OPLS-DA得分图；d-e为沙藏后GL产地相较于TB，ML，AC产地刺五加种

子上调、下调代谢物的Venn图；f-g为沙藏后GL产地与其余产地刺五加种子上调、下调代谢物的聚类热图。每个产地设 6个生物学重复（n=6）
Note： （a-c） OPLS-DA score plots of metabolites in Acanthopanax senticosus seeds from the GL provenance compared with those from the TB， 
ML， and AC provenances after sand stratification； （d-e） Venn diagrams of upregulated and downregulated metabolites in Acanthopanax sentico⁃

sus seeds from the GL provenance relative to those from the TB， ML， and AC provenances after sand stratification； （f-g） Cluster heatmaps of 
upregulated and downregulated metabolites in Acanthopanax senticosus seeds from the GL provenance compared with those from the other prov⁃
enances after sand stratification.  Each provenance includes six biological replicates （n=6）
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构 建 的 模 块 -性状关联热图（图 5d）显示：MEtur⁃
quoise 模块（R＝-0. 91，P＝0. 01）和 MEbrown 模

块（R＝-0. 63，P＝0. 03）均与种子萌发率呈显著

负相关，其中 MEturquoise 模块达到极显著水平；

MEyellow 模 块 则 与 萌 发 率 呈 显 著 正 相 关（R＝

0. 56，P=0. 02）。

3　讨论

刺五加种子休眠期长、发芽困难，沙藏处理是

促进其解除休眠和提高萌发率的重要措施［22，26］。种

子性状受遗传与环境共同影响，并会进一步影响种

群更新［27］。在本研究中，贮藏物质差异可能是产地

图 5　不同种源地刺五加种子沙藏前后 WGCNA 聚类树与模块--性状关联热图

Fig. 5　WGCNA dendrograms and module-trait relationship heatmaps of Acanthopanax senticosus seeds from different prov⁃
enances before and after sand stratification

注：a-b 为沙藏前后刺五加种子代谢物-激素 WGCNA 共表达模块聚类树状图；c-d 为沙藏前后刺五加种子 WGCNA 模块-性状关联热图；热图

中数值为模块与性状的  Pearson 相关系数，括号内为对应的  P 值，P<0. 05 表示模块与性状的关联达到显著水平

Note： （a-b） Dendrograms of co-expression modules identified by WGCNA of metabolites and phytohormones in Acanthopanax senticosus seeds before 
and after sand stratification； （c-d） WGCNA module-trait relationship heatmaps before and after sand stratification.  Values in the heatmap represent Pear⁃
son correlation coefficients between modules and traits， with corresponding P values in parentheses； P<0. 05 indicates a significant module-trait correlation
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间萌发差异的重要基础，研究显示，GL 产地种子的

百粒重和萌发率均为最高，AC 则均为最低，说明较

重且饱满的种子往往对应更好的萌发表现，这与既

往研究结论相符［28-29］。值得注意的是，ML 产地种

子的长、宽虽然大于 GL，但百粒重更低，表明其单

位体积干物质积累可能偏低，种子外形尺寸由种皮

与胚乳、胚的协同生长共同决定，因此外形增大并

不必然意味着贮藏组织干物质等比例增加［30］；除此

之外，种子干重随灌浆持续升高，在生理成熟时达

到最大，含水率自此持续下降；若采收时成熟度偏

低、含水率偏高，可能导致干物质尚未达到峰值，从

而表现为重量降低［31］。

围绕产地间表型与萌发率差异，本研究从沙藏

过程中激素动态入手，研究表明，沙藏初期，ML 产

地种子内  IAA 含量较高，同时该产地种子的长度与

宽度也相对较大。该现象表明，IAA 水平的升高可

以促进种子形成过程中细胞分裂与伸长［32］。沙藏

后期 AC 产地种子的 IAA 含量明显升高，萌发率却

最低，提示 IAA 与萌发的关系并非正相关。在对蒺

藜状苜蓿（Medicago truncatula）与羊草（Leymus chi⁃
nensis）种子萌发的研究中发现，IAA 对萌发常表现

为低浓度促进、高浓度抑制的特点，且不同植物种

类对 IAA 浓度的响应敏感性存在显著物种间差

异［33-34］。细胞分裂素在种子萌发过程中主要通过促

进细胞分裂与组织分化，从而促进胚与幼苗的生

长［35］。本研究中，GL 种子在沙藏过程中 6-BA 与

KT 水平相对更高，其萌发率也更高，这与张旺凡［36］

研究相符；同时，沙藏 0~20 d 期间各产地种子中

KT 含量均出现阶段性升高，其中 GL 与 TB 最为明

显，说明此时期两个产地能够迅速启动种子萌发，

促进胚轴细胞分裂并缩短休眠时间［37］。在其他物

种中也观察到类似现象，例如毛竹（Phyllostachys 
edulis）种子从浸种到露白阶段内源细胞分裂素含量

显著升高，并被认为有助于胚根突破种皮［38］。除此

之外，GL 种子在沙藏末期 BR 含量保持较高水平，

而 BR 被认为可减弱 ABA 的抑制效应并促进萌发

相关过程［39］。ABA 是抑制萌发的关键激素，在本研

究中，沙藏末期种子中 ABA 含量表现为 GL 产地最

低、AC 最高，与二者萌发率差异一致，说明 ABA 含

量的降低是萌发启动的重要条件。SA 参与逆境应

答 ，可通过影响渗透调节与抗氧化过程促进萌

发［40］。本研究中，各产地种子的 SA 含量在沙藏 60 
d 均出现峰值，随后迅速回落并在后期维持较低水

平，提示 SA 主要发挥阶段性的调节功能，且其作用

集中在沙藏中期。总体来看，GL 在沙藏末期表现

为促萌发相关激素水平较高而 ABA 水平较低，从

而更有利于萌发。

代谢物变化进一步解释了激素差异在物质层

面的结果。糖类、氨基酸和有机酸等初级代谢物为

萌发提供能量和底物，并参与渗透调节与信号传递

过程［41］。本研究中沙藏前 GL 产地种子多种糖类相

关物质相对较高，提示其在萌发前具有更充足的底

物条件；该现象与前人研究的规律一致［42］。与此同

时，GL 产地种子沙藏前脯氨酸及部分游离氨基酸

积累水平较低，该特征提示其胁迫相关代谢可能相

对较弱［43］；而游离氨基酸含量较低也可能意味着其

被更多用于贮藏蛋白合成或以其他形式进行氮素

储存［44］。除此之外，GL 种子中较低的脂肪酸含量，

可能与其细胞膜系统在休眠期间具有更好的稳定

性有关［45］。沙藏处理后，GL 产地的种子中海藻糖、

天冬氨酸、苯丙氨酸等物质含量显著增加。海藻糖

常与抗逆和种子活力维持有关［46］。天冬氨酸与氮

代谢相关，苯丙氨酸是酚类物质合成的重要前体，

二者的积累有助于萌发阶段的物质供应与抗氧化

防护［47-48］。

本研究通过 WGCNA 方法系统整合表型、激素

及代谢物数据，验证三者间的共表达关联模式。结

果表明，沙藏前 MEbrown 模块与种子长、宽、百粒重

均呈显著负相关，其富集的油酸和尿素可能指示脂

代谢异常与氮同化效率低下，从而抑制物质积累。

与之相反，MEturquoise 模块和 MEred 模块与百粒

重显著正相关，在这两个模块中，富集的代谢物以

糖类为主，表明百粒重较高的样本更常伴随糖类底

物 富 集 的 特 征 。 沙 藏 后 的 WGCNA 分 析 显 示

MEturquoise 模块和 MEbrown 模块与萌发率呈显著

负相关，这两个模块主要富集的代谢物为 ABA，SA
等抑制性激素以及 L-谷氨酸、D-葡糖醇、蔗糖等物

质。其中部分糖类和氨基酸的积累可能与沙藏后

种子抵抗逆境胁迫有关，这与 Zhang 等［49］研究结果

一致。MEyellow 模块与萌发率呈显著正相关，其特

征物质包括 6-BA、天冬氨酸和苯丙氨酸等。6-BA
已知能够拮抗 ABA；L-天冬氨酸作为活跃的氮代谢

中心，L-苯丙氨酸作为次生代谢重要前体，它们的

富集共同指示了活跃的氮转运和旺盛的细胞合成

代谢 ，为胚根的伸长和生长做好了充分的物质

准备。
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4　结论

本研究中 GL 产地的刺五加种子在萌发率、百

粒重等关键指标上均优于其他产地。沙藏过程中

细胞分裂素含量持续上升，脱落酸含量持续下降。

沙藏前上调代谢物以糖类为主，沙藏后富集与抗逆

及氮代谢相关的物质。WGCNA 进一步表明，沙藏

前与百粒重正相关模块显著关联糖类，沙藏后与萌

发率正相关模块显著关联部分激素和氨基酸等。

这些结果从生理与代谢层面阐释了不同产地刺五

加种子萌发差异的内在机制，为刺五加种质的科学

选育提供了重要的理论依据。
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