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整合转录组与代谢组解析H2O2胁迫下丹参酚酸积累调控网络

杨 晨 1,2, 郭 权 1,2, 胡晓晨 2,3, 闫 锋 1,2,3, 焦红红 1,4, 张 岗 1,2,3, 李依民 1,2,3*

(1. 陕西中医药大学药学院/秦岭中草药工程中心, 陕西 西安 712046; 2. 陕西中医药大学陕西省中医药管理局“秦

药”研发重点实验室, 陕西 西安 712046; 3. 陕西中医药大学省部共建特色秦药资源研究开发国家重点实验室, 陕

西 咸阳 712083; 4. 陕西中医药大学, 协同创新中心, 陕西 西安 712046)

摘要: 丹参作为我国传统大宗中药, 其酚酸类成分是发挥药理作用的核心物质, 而环境胁迫可通过调控相关通

路以实现酚酸类成分的积累。为挖掘H2O2胁迫下丹参酚酸类成分的关键转录因子。首先以不同浓度H2O2条件下的

丹参无菌苗为材料, 按照标准流程进行RNA-seq分析, 3次生物学重复; 取样本的 6次生物学重复, 进行UHPLC-QE-

MS非靶标代谢组分析, 所有分析委托基迪奥生物公司进行。结果表明, 胁迫呈现浓度依赖性效应: 低浓度H2O2轻微

抑制生长但可激活部分光合及丹参酚酸类成分合成相关基因, 而高浓度H2O2强烈抑制生长, 并驱动代谢资源由生长向

防御方向分配。该过程伴随着苯丙烷途径与酪氨酸途径中PAL、RAS、CYP98A2等关键酶基因的上调, 从而促进阿魏酸 

(ferulic acid, FA)、迷迭香酸 (rosmarinic acid, RA) 及丹酚酸B (salvianolic acid B, Sal B) 的积累。同时, 氧化应激抑制植

物激素合成与光合作用相关基因表达, 减少生长相关的资源分配, 并通过激活GRXC1、TRX2等抗氧化基因维持细胞内

氧化还原稳态。转录调控分析发现, WRKY28、WRKY33等转录因子与丹酚酸的含量呈显著正相关, 而MYB305则作为

负调控因子被抑制。这些结果从代谢资源分配与转录调控层面揭示了丹参在H2O2胁迫下酚酸类成分积累的调控网

络, 为通过分子育种或环境调控提升丹参药材品质初步提供了理论支撑。需注意的是, 外源H2O2处理为可控实验手

段, 其结论与自然胁迫下的真实情况可能存在信号起始与网络整合层面的差异, 后续需通过多维度验证进一步完善。

关键词: H2O2胁迫; 丹参酚酸; 转录调控; 非靶代谢组; 丹参

中图分类号: R931   文献标识码: A   文章编号: 0513-4870(2026)07-2746-11

Integrating transcriptomics and metabolomics to elucidate the 

regulatory network of salvianolic acid accumulation under H2O2 stress

YANG Chen1,2, GUO Quan1,2, HU Xiao-chen2,3, YAN Feng1,2,3, JIAO Hong-hong1,4, 

ZHANG Gang1,2,3, LI Yi-min1,2,3*

(1. School of Pharmacy, Shaanxi University of Traditional Chinese Medicine/Qinling Chinese Herbal Medicine Engineering 

Center, Xi'an 712046, China; 2. Key Laboratory of Qin Medicine Research and Development, Shaanxi Provincial 

Administration of Traditional Chinese Medicine, Shaanxi University of Traditional Chinese Medicine, Xi'an 712046, China; 

3. State Key Laboratory of Research and Development of Characteristic Qin Medicine Resources (Co-constructed by Shaanxi 

Province and Ministry of Education), Shaanxi University of Chinese Medicine, Xianyang 712083, China; 4. Collaborative 

Innovation Center of Shaanxi University of Traditional Chinese Medicine, Xi'an 712046, China)

Abstract: As a traditional bulk Chinese medicinal herb, Salvia miltiorrhiza's phenolic acids are the core 

bioactive components responsible for its pharmacological effects. Environmental stress can regulate relevant 
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metabolic pathways to promote the accumulation of phenolic acids. To identify key transcription factor genes in 

S. miltiorrhiza under H2O2 stress, we first used aseptic seedlings cultured under different H2O2 concentrations as 

experimental materials, performed RNA-seq analysis following standard protocols with three biological replicates, 

and conducted untargeted metabolomics analysis via UHPLC-QE-MS with six biological replicates. All assays were 

commissioned to Gene Denovo Biotechnology Co., Ltd. The results showed a concentration-dependent stress effect: 

Low concentrations of H2O2 slightly inhibited seedling growth but activated genes associated with photosynthesis 

and phenolic acid biosynthesis. In contrast, high concentrations of H2O2 strongly suppressed growth and redirected 

metabolic resources from growth to defense processes. This response was accompanied by the upregulation of 

key enzyme genes in the phenylpropanoid and tyrosine pathways, including PAL, RAS and CYP98A2, thereby 

promoting the accumulation of ferulic acid (FA), rosmarinic acid (RA) and salvianolic acid B (Sal B). Meanwhile, 

oxidative stress repressed the expression of genes related to phytohormone synthesis and photosynthesis, reducing 

resource allocation for growth, and maintained intracellular redox homeostasis by activating genes such as GRXC1. 

Transcriptional regulatory analysis revealed that WRKY28 expression was significantly and positively correlated 

with salvianolic acid content, while MYB305 was inhibited as a negative regulator. These findings elucidate the 

regulatory network underlying phenolic acid accumulation in S. miltiorrhiza under H2O2 stress from the perspectives 

of metabolic resource allocation and transcriptional regulation, providing a preliminary theoretical basis for improving 

the quality of S. miltiorrhiza medicinal materials through molecular breeding or environmental regulation. It should 

be noted that exogenous H2O2 treatment is a controllable experimental method, and its conclusions may differ from 

those under natural stress in terms of signal initiation and network integration. Further verification through multi-

dimensional approaches is required for refinement.

Key words: H2O2 stress; salvianolic acid; transcriptional regulation; non-targeted metabolomics; Salvia 

miltiorrhiza Bunge

丹参 (Salvia miltiorrhiza Bunge.) 是我国传统常用

中药 , 具有心脏保护[1]、脑血管保护[2]、抗炎[3]与抗氧

化[4]等多种药理作用。其主要活性成分为亲水性酚

酸类与亲脂性丹参酮类[5]。酚酸类成分包括咖啡酸 

(caffeic acid, CA)、阿魏酸 (ferulic acid, FA)、丹参素 

(Danshensu, DSS)、迷迭香酸 (rosmarinic acid, RA) 及

丹酚酸 B (salvianolic acid B, Sal B) 等, 其中 RA 和 Sal 

B是丹参发挥药效的主要物质基础, 也是评价丹参药

材质量品质的重要指标[6,7]。

这些关键酚酸成分在丹参体内的积累受到一系列

复杂机制的调控, 活性氧 (ROS) 作为植物响应环境胁

迫的关键信号分子[8], 在调控丹参次生代谢过程中发

挥核心作用。过氧化氢 (H2O2) 作为ROS的主要组成之

一, 不仅为氧化应激的产物, 还可作为第二信使介导信

号传导, 参与植物生长发育与次生代谢的精细调控。近

年研究表明, 外源水杨酸 (salicylic acid, SA) 处理可通

过提高超氧化物歧化酶 (superoxide dismutase, SOD)、

过氧化氢酶 (catalase, CAT)、过氧化物酶 (peroxidase, 

POD) 等抗氧化酶活性, 诱导 H2O2积累, 进而促进 CA

与Sal B的合成[9,10]; UV-B辐射则可通过激活氧化应激

响应, 诱导转录因子 SmNAC1的表达, 从而上调酚酸合

成相关基因的转录水平, 促进 Sal A积累[11]。此外, 茉

莉酸甲酯 (methyl jasmonate, MeJA) 也被证明能通过

激活NADPH氧化酶途径, 诱导H2O2爆发, 进而促进丹

参毛状根中RA和Sal B的合成[12]。这些研究进一步说

明氧化还原信号在次生代谢中的枢纽作用, 尽管H2O2

介导的氧化应激已被证实可显著影响丹参幼苗生长发

育与酚酸积累, 但从信号感知、基因转录到代谢物合成

的完整调控轴尚未完全阐明, 关键调控基因与代谢节

点仍有待系统解析。

基于此, 本研究采用非靶向代谢组学与转录组学

结合分析的策略, 从代谢物变化、基因表达差异与两者

的关联三个层面, 系统揭示H2O2调控丹参幼苗生长与

酚酸积累的分子机制, 筛选关键调控基因, 以期为丹参

药材品质的定向改良提供理论依据与技术支撑。

材料与方法

丹参无菌苗培养与处理 选取当年采收且饱满、

无病斑的种子 (购自陕西天士力植物药业有限责任

公司), 依次使用 4% 次氯酸钠与 30% H2O2溶液中浸

泡 5 min, 期间持续震荡以确保种子充分消毒 , 随后

无菌水冲洗 3～5遍。将表面消毒的丹参种子点种至

1 mmol·L-1、5 mmol·L-1 H2O2的1/2 MS培养基中培养。培

养条件为: 温度22 ± 1 ℃, 光照强度33～60 μmol·m-2·s-1, 

光照时间 16 h/8 h (光/暗)。所有处理组与对照组均设

置 3个生物学重复, 每个重复包含 10株无菌苗, 培养
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60天后取整株幼苗作为样本供后续实验使用。

酚酸提取与含量测定 将样品于 60 ℃烘箱中烘

干至恒重, 粉碎后采用甲醇超声法提取酚酸类成分, 提

取液经 0.22 μm 有机滤膜过滤备用。参照 Wang 等[13]

所述方案 , 采用高效液相色谱法 (HPLC) 测定 DDS、

CA、FA、RA、Sal A、Sal B以及Tan IIA的含量。

非靶向代谢组学分析 采用 LC-MS平台进行非

靶向代谢组学分析, 提取物分析、代谢物鉴定及定量由

广州基迪奥生物科技有限公司协助完成。原始数据经

基线过滤、峰识别、积分及保留时间校正等预处理后, 

得到包含有保留时间、质荷比与峰强度的数据矩阵。

根据代谢物数据库进行定性分析, 并通过OPLS-DA等

多变量与单变量统计相结合的方法筛选差异代谢物。

转录组测序分析 分别采集对照组与处理组幼

苗 , 每组设置 3 次生物学重复。提取总 RNA 并构建

cDNA文库, 由广州基迪奥生物科技有限公司协助完

成高通量测序。测序数据经质控过滤后得到清洁读

数, 进行基因功能注释。以 FDR < 0.05且 |log2FC| ≥ 1

为阈值筛选差异表达基因 (DEGs), 并对差异基因进行

GO功能与KEGG通路富集分析。

实时荧光定量 PCR 验证 选取 10 个候选基因 

(CYP98A2、CYP82A3、MYB305、WRKY42、WRKY28、

ACC1、GGAT2、PYL6、SPA、CHS) 进行 qRT-PCR 验证。

使用 EASY spin plus 植物 RNA 提取试剂盒提取总

RNA, 通过 Prime Script™ RT 预混试剂盒 (TaKaRa, 

RR036A) 合成cDNA后, 采用TB Green® Premix ExTaq™ 

(TaKaRa, RR820A) 进行定量 PCR。以 β-actin 为内参

基因, 通过 2-ΔΔCt法计算基因相对表达量, 每组设置 3个

生物学重复。

统计学分析 所有实验均至少独立重复 3次。计

量数据以均值 ± 标准差 (mean ± SD) 表示 , 采用

GraphPad Prism 8.0 软件进行统计学分析。组间差异

比较运用单因素方差分析 (one-way ANOVA), 组间多

重比较则采用Tukey检验。当P < 0.05时为具有统计

学意义。

结果

1　H2O2处理下丹参幼苗表型变化及酚酸积累

低浓度 H2O2 (1 mmol·L-1) 处理下, 丹参幼苗表现

出生长迟缓; 高浓度 (5 mmol·L-1) 处理下, 株高较 CK

组降低42.5%, 且叶片出现紫色色素沉积 (图1A、B), 根

系长度减少, 幼苗鲜重仅为CK组的58.6% (图1C)。酚

酸含量检测结果显示, CA、FA、RA和Sal B的含量均增

加, 且与H2O2浓度呈现正相关 (图1D)。然而DDS、Sal A

与Tan IIA的相对含量未呈现显著差异, 暗示H2O2胁迫

对丹参酮类成分影响较小, 主要调控酚酸类积累。

2　氧化胁迫下丹参幼苗的代谢组分析

代谢组学分析共检测到 230个有效代谢物, 涵盖

有机酸类 (20%), 氨基酸 (9.57%) 和生物碱类 (5.65%) 

等。主成分分析 (PCA) 显示对照组与各处理组代谢成

Figure 1　Phenotypic response and phenolic acid accumulation in Salvia miltiorrhiza seedlings under H2O2 stress. A, B: Growth pheno‐

types of Salvia miltiorrhiza seedlings cultured for one month in media supplemented with 0, 1, 2, and 5 mmol·L-1 H2O2 (n = 3, 10 seedlings 

per replicate); C: Changes in fresh weight of seedlings under different concentrations of H2O2 treatment (n = 3, 
-
x ± s); D: Relative contents 

of phenolic acid components in seedlings exposed to different concentrations of H2O2 (n = 3, 
-
x ± s). DDS: Danshensu; CA: Caffeic acid; FA: 

Ferulic acid; RA: Rosmarinic acid; Sal A: Salvianolic acid A; Sal B: Salvianolic acid B; Tan IIA: Tanshinone IIA
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分明显分离 (图2B、E), 表明H2O2处理显著改变了丹参

幼苗的代谢特征。差异代谢物分析发现 , 1 mmol·L-1 

H2O2处理下 709 个代谢物上调 , 585 个代谢物下调; 5 

mmol·L-1 H2O2处理下 659个代谢物上调、543个代谢物

下调 (图2A、D), 其中RA、CA、FA的差异倍数最为显著, 

分别为1.24、1.76、1.08倍。GO功能分析表明, 1 mmol·

L-1 H2O2处理组差异代谢物显著富集于光合作用相关

的生物网络: 细胞组分层面, 显著富集于“类囊体”“质

体”“叶绿体”等光合结构; 分子功能层面则集中于“氧

化还原酶活性”“四吡咯结合”等功能; 生物过程层面显

著富集“光合作用”“NADP/辅酶代谢”等能量生成相关

过程; 5 mmol·L-1 H2O2处理组的差异代谢物同样富集

于“NADP代谢”“烟酰胺核苷酸代谢”等过程, 但光合

结构相关条目的富集显著性降低 (图2C、F)。

3　氧化胁迫下丹参幼苗的转录组学分析

转录组测序共获得 406 225 216条清洁读数。Q30

和GC含量分别为 95.2%～94.75%和 50.31%～49.11%, 

33 136个基因被功能注释。差异基因筛选结果显示: 

1 mmol·L-1 H2O2处理下2 024个基因上调, 1 284个基因

下调; 5 mmol·L-1 H2O2处理下2 623个基因上调, 2 502个

基因下调。

GO功能分析显示, 1 mmol·L-1 H2O2处理下的DEGs

显著富集的术语与代谢转运和氧化应激反应相关, 例

如“脂质代谢”“碳水化合物代谢”“氧化还原酶活性”以

及“离子跨膜运输”等; 5 mmol·L-1 H2O2处理下的DEGs

表达变化幅度与富集显著性强于 1 mmol·L-1组, 主要

显著富集于ROS响应相关基因且涉及基因数量更多, 

包括“氧化还原酶活性”和“NADP 代谢过程”等 (图

3A、B), 该组别还发现较多基因富集于“有机酸代谢”, 

暗示较高浓度的H2O2可能通过调节有机酸代谢途径, 

进而促进酚酸类成分的积累。进一步分析DEGs的功

能分类发现 , 对照组与各处理组 (Ck-1 mmol·L-1、Ck-

5 mmol·L-1) 样本中DEGs的KEGG通路具有高度相似

性。两组样本均显著富集“次级代谢产物生物合成”

“苯丙烷类生物合成”“倍半萜类与三萜类生物合成”

“酪氨酸代谢”“黄酮类生物合成”“花青素生物合成”以

及“谷胱甘肽代谢”等通路 (图3C、D)。

4　基因表达趋势分析与关键基因筛选

通过调整阈值 (P < 0.05) 对基因表达进行趋势聚

类, 将基因表达分为 4种模式: 模式 0呈现持续下调趋

势 (图 4A), 该模式中大多数基因与植物激素合成及信

号通路相关 (图 4E), 如参与生长素生物合成的YUC3

与GH3.5、参与细胞分裂素信号通路的 IAA 14与ARR9

以及可以对生长素与脱落酸信号通路产生串扰的钙信

号转导基因CPK29、CIPK3。值得注意的是, 光合作用

基因如PSAH、LHCA4、LHCB5也呈现显著下调。模式1 

(图 4B) 显示 693个基因呈现与浓度无关的下调模式, 

且这些基因主要关联生长发育及氧化还原过程 (图

4F)。具体而言, 模式 1中涵盖有编码抗氧化蛋白基因 

(L-ascorbaste、GPX1、PER12) 以及光合作用相关基因 

Figure 2　Metabolomic analysis of Salvia miltiorrhiza seedlings under H2O2 treatment. A, D: Statistics of differential metabolite quantities; 

B, E: PCA scores of metabolites in the control group and treatment group; C, F: Functional analysis of differential metabolites GO. FDR: 

False discovery rate; FC: Fold change; PC: Principal component; Z-score: Standard score
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(PGLP1B、GGAT2、PETH、PSRP1和RRF)。此外, 该分

析还发现与发育相关的转录因子 (bHLH63、bHLH79), 

涉及脱落酸响应的PYL6基因在于该模式中检出。

模式 6中聚集 1 333个基因 (图 4C), 并呈现出不依

赖浓度的上调模式。该模式包含大量参与丹酚酸合成

的关键酶基因, 例如RAS、CHS、CAD、CHI3、ABS、PAL、

HPR3、HMGR和HMGS (图 4G), 其中迷迭香酸生物合

成通路相关的部分关键酶编码基因存在于该谱图中。

随后对该谱图中的其他基因给予了密切注意 , 发现

WRKY 家族的多个转录因子在该模式中出现 , 且在

Figure 3　GO and KEGG enrichment analysis of DEGs. A: GO enrichment analysis (scatter plot and top 20 terms) for DEGs in CK-

1 mmol·L-1 group; B: GO enrichment analysis (scatter plot and top 20 terms) for DEGs in CK-5 mmol·L-1 group; C, D: KEGG pathway 

enrichment analysis for DEGs in CK-1 mmol·L-1 and CK-5 mmol·L-1 groups, respectively
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Figure 4　STEM clustering analysis of gene expression and expression heatmaps of core genes in Salvia miltiorrhiza. A, B, C, and D 

represent the STEM clustering results of gene expression under different concentration treatments. Each subplot is labeled with the ideal 

expression vector of the clustering pattern, the number of actually assigned genes (genes assigned), the number of randomly expected genes 

(genes expected), and the significant P-value. E, F, G, and H are the expression heatmaps of key genes in the corresponding patterns
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后续相关性分析中显示WRKY42、WRKY50、WRKY28、

WRKY75、WRKY51和WRKY33与酚酸类成分呈现高度

相关性。类似地, 细胞色素 P-450单加氧酶家族成员, 

包括CYP94A1、CYP98A2等, 这些基因同样与酚酸类成

分同样呈现高度相关, 同时ROS清除剂相关基因也属

于该上调谱图 (GRXC1、TRX2、TRX1、PER73、GSTU15、

GSTF9、GSTL3); 模式 7 包含 1 009 个基因 (图 4D), 其

中苯丙烷类化合物和酪氨酸代谢相关通路的基因尤为

突出 (图 4H)。如酪氨酸氨基转移酶基因At5g53970参

与RA合成过程, 且在RA形成及酪氨酸氨基转移酶亚

型差异表达中起关键作用; 而咖啡酸-O-甲基转移酶

基因COMT1可催化CA转化为阿魏酸, 进一步推动酚

酸物质的积累。表达量分析显示, 转录因子WRKY28、

WRKY33 在 5 mmol·L-1 H2O2 处理组较对照组表达量

分别上调 20.32与 3.12倍, 而 MYB305则显著下调; 1、

5 mmol·L-1 H2O2处理下表达量仅为对照组的 0.09 与

0.06倍, 这些转录因子表达量的变化表明丹参可能通

过多家族转录因子协同调控并介导氧化应激下的生长

发育与次级代谢。

5　qRT-PCR验证与关联分析

为验证转录组数据的可靠性 , 选取 10 个候选基

因 (CYP98A2、CYP82A3、MYB305、WRKY42、WRKY28、

ACC1、GGAT2、PYL6、SPA、CHS) 进行qRT-PCR验证。结

果显示, 各候选基因在不同浓度的H2O2 (1、5 mmol·L-1) 

处理下表达趋势与转录组数据高度一致 (图 5): 酚酸

合成相关基因CYP98A2在 5 mmol·L-1处理组中相对表

达量较对照组上调 8.1 倍 ; 氧化应激响应转录因子

WRKY28与WRKY42在高浓度H2O2处理下较对照组分

别上调 1.51 与 1.86 倍; MYB305 在不同浓度处理下较

对照组均显著下调, 表达模式与转录组结果保持一致。

与此同时, ACC1、CHS等与丹参次生代谢产物积累相

关的基因在处理组中表现出明显上升趋势, SPA、PYL6

等参与丹参生长发育相关的基因则呈现下降趋势。结

合相关物质含量发现, 处理组中花青素 (anthocyanin, 

ACN) 与抗坏血酸 (ascorbic acid, AA) 含量均有着不同

程度的提升, 这一结果与GRXC1、GSTU15等抗氧化基

因上调的现象相呼应, 表明丹参幼苗通过增强抗氧化

物质合成以增强自身对于氧化应激的抵抗能力。

6　基因−酚酸关联分析

为进一步明确关键差异基因与酚酸积累的直接调

控关系, 对不同处理组中的 7种目标酚酸含量与相关

基因表达量进行 Pearson 相关性分析 (表 1)。结果显

示: 苯丙烷途径关键酶基因 (PAL、C4H、4CL) 及酪氨酸

途径关键基因 (TAT、HPPR) 的表达量与目标酚酸含量

普遍呈现正相关。13个WRKY家族成员与Sal B合成 T
ab
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酶基因显著分化, 其中 WRKY50、WRKY60 与 WRKY75

与所有合成酶基因均呈现正相关, WRKY50 与 TAT 相

关系数高达 0.988 (P < 0.01); WRKY则与大多数合成

酶基因呈现负相关。与此同时。FA、RA与 Sal B的含

量与多个 WRKY 显著正相关 , 其中 WRKY18 与 Sal B

相关系数最高, WRKY28与WRKY21也与RA、FA相关

系数也分别达到 0.794 (P < 0.05)、0.910 (P < 0.05), 而

WRKY35与上述成分均呈现负相关。其次, 所有WRKY

家族成员与Sal A、丹参酮的相关性均低于 0.35未表现

出显著关联性。

结合转录组与代谢组的联合分析结果进一步发

现, H2O2处理下样本形成了“基因表达−代谢物积累”

的协同调控网络 (图 6): 基因层面 , 苯丙烷途径基因 

(PAL)、抗氧化基因 (GPX) 及 WRKY 转录因子等表达

量呈现明显上下调变化; 代谢层面, 不仅检出了苯丙烷

响应通路的差异代谢物 (L-酪氨酸、4-羟基苯丙酮酸), 

还发生了初级代谢 (如糖代谢、TCA 循环等) 的重排, 

并且与次级代谢协同变化; 通路层面, 两组学共同富集

于苯丙烷、TCA循环等通路, 而苯丙烷通路是酚酸合

成的重要通路, TCA循环则可以通过维持能量代谢稳

态、调节NADH/NAD+等氧化还原辅酶平衡、提供关键

中间产物, 为细胞抗氧化系统的正常运行提供必要支

撑, 这也为WRKY家族调控丹参酚酸类成分合成提供

了多组学层面的证据。

综上, qRT-PCR验证与关联分析结果表明, 氧化应

激下丹参通过抑制生长相关基因 (MYB305)、激活酚酸

合成及抗氧化相关基因 (WRKY28、WRKY33、WRKY42

等) 的协同调控模式, 实现“生长抑制−酚酸积累”的适

应性响应。

讨论

本研究通过整合转录组、代谢组分析, 阐明了外源

H2O2介导的氧化应激对丹参幼苗生长与酚酸积累的调

控具有浓度依赖性: 低浓度H2O2轻微抑制生长并激活

Figure 5　qRT PCR validation results of candidate genes. The bar chart displays the relative expression levels of 10 candidate genes in the 0, 

1, and 5 mmol·L-1 H2O2 treatment groups (n = 3, 
-
x ± s). PYL6: PYR1-like protein 6; CHS: Chalcone synthase; GGAT2: Glutamate-glyoxylate 

aminotransferase 2; ACN: Anthocyanin; SPA: Suppressor of phytochrome A-105; ACC1: Acetyl-CoA carboxylase 1; AA: Ascorbic acid
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光合作用与酚酸合成相关基因, 如RAS、CYP98A2等; 高

浓度H2O2严重抑制生长, 同时促进FA、RA、Sal B等酚

酸的积累。这一现象在植物逆境生理研究中具有普遍性, 

如Tan等[14]研究发现, 低浓度外源H2O2 (1 mmol·L-1) 可

轻微上调 SmHPPR1及下游RAS、CYP98A2的表达, 同

时伴随 Sal B含量小幅提升; 高浓度H2O2 (5 mmol·L-1) 

则显著强化这类基因的转录水平, 使Sal B含量较对照

组提升 40% 以上 ; 代谢资源分配角度来看 , 高浓度

H2O2通过抑制植物激素合成相关基因 (YUC3、GH3.5、

IAA14、ARR9等) 的表达, 从而减少碳源与氮源向生长

方向的分配。同时激活苯丙烷-酪氨酸途径中的关键

基因, 将代谢重心转向酚酸合成。后续可通过检测植

株碳氮比 , ATP 以及 NADH/NAD+比值等数据进一步

证实该结论。类似地, UV-B辐射通过抑制生长相关基

因的转录, 将代谢重心转移至类黄酮的生物合成以应

对紫外胁迫[15]; 干旱胁迫下, 小麦通过抑制赤霉素合成

基因表达, 减少生长消耗, 同时激活苯丙烷途径关键基

因, 促进酚酸类抗氧化物质积累[16,17]。表明环境胁迫

对药材品质的提升常常以生长抑制为代价。

转录因子是连接环境信号与代谢通路的核心枢

纽。本研究发现WRKY28、WRKY33、WRKY42与Sal B、

RA、FA含量呈显著正相关, 且在高浓度胁迫下显著上

调。如Yu等[18]发现 SmWRKY40可直接靶向结合迷迭

香酸合酶基因 (RAS) 启动子, 通过正向调控RAS表达

显著促进RA和SaI B的积累; Feng等[19]发现在拟南芥

中, WRKY33可通过结合靶基因C3H23启动子区域的

W-box增强植物抗性, 因此推测WRKY家族成员可通

过直接激活苯丙烷途径中的关键酶基因, 从而推动酚

酸类成分合成; 与之相反 , MYB305 作为负调控因子 , 

在高浓度胁迫下显著下调。类似地, Zhang等[20]发现

MdMYB305 可通过抑制苹果中花青素合成相关基因 

(MdF3H、MdDFR、MdUFGT) 来调控糖与花青素积累; 

丹参中 SmMYB76 通过直接下调 SmPAL1、Sm4CL2 和

SmRAS1等酚酸合成基因来抑制酚酸的生合成[21], 提示

MYB305 可能通过与 WRKY 家族基因竞争结合位点

或直接抑制RAS、CYP98A2等基因表达, 从而参与酚酸

代谢的精细调控。后续将通过基因沉默等实验进一步

验证其在丹参内的具体功能特性。

Figure 6　Transcriptional metabolic combined analysis

·· 2754



杨 晨等: 整合转录组与代谢组解析H2O2胁迫下丹参酚酸积累调控网络

H2O2作为植物体内关键的氧化应激信号分子, 过

量积累会导致脂质过氧化、DNA损伤等一系列细胞毒

性反应[22], 维持氧化还原稳态是植物启动次生代谢的

重要前提。本研究中GRXC1、TRX2等抗氧化基因的上

调, 以及ACN、AA含量的升高, 表明丹参通过抗氧化

清除维持细胞内环境稳定, 为酚酸合成提供保障。这

一机制在其他植物中亦可以得到佐证: 干旱胁迫下葡

萄中 TRX 基因的上调可通过维持叶绿体氧化还原平

衡, 保障酚酸合成相关酶的活性[23]; 拟南芥中关键转录

因子 AtMYB12 的过表达可显著提高黄酮类物质的积

累, 降低 H2O2含量, 增强其氧化应激[24]。值得注意的

是 , 高浓度 H2O2 抑制了 NADP 代谢基因的表达 , 而

NADP是 PAL、TAT等酶促反应的关键辅酶, 其代谢失

衡可能通过激活 WRKY33等转录因子, 形成“ROS积

累−抗氧化激活−酚酸合成”的调控回路, 这与 Schmidt

等[25]的研究具有相似性。

本研究通过多组学联合分析初步阐释了 H2O2调

控丹参酚酸积累的分子机制, 但仍存在有以下局限性: 

① 外源H2O2处理作为可控实验手段, 其结论与复杂自

然环境下的胁迫响应可能存在差异。② 研究集中于单

一时间点, 缺乏胁迫时长梯度的动态分析。③ 虽通过

关联分析筛选出关键转录因子, 但缺乏基因敲除、双荧

光素酶报告等生物学证据验证。④ 研究仅聚焦于幼

苗期, 没有验证关键基因对丹参成熟期根部酚酸积累

的影响, 后续需在不同发育阶段、不同组织部位开展

验证。
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