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　 　 摘要:　 采用流式细胞术ꎬ对 ２ 个芋[Ｃｏｌｏｃａｓｉａｅｓｃｕｌｅｎｔａ (Ｌ.) Ｓｃｈｏｔｔ]品种苏芋 １ 号和香蕉芋的倍性水平和 ＤＮＡ
含量进行了测定ꎬ２ 倍基因组 ＤＮＡ 含量分别为 ７􀆰 ７１ ｐｇ 和 ５􀆰 ２５ ｐｇꎬ倍性分别为三倍体和二倍体ꎮ 同时通过 ＨｉＳｅｑ
２５００ 测序ꎬ分别获得 ２４０􀆰 ５３ Ｇｂ 和 ８７􀆰 ６９ Ｇｂ 数据ꎬ芋基因组大小为２􀆰 ０８~２􀆰 ３８ ＧｂꎬＧＣ 含量为 ４２􀆰 ５７％~４２􀆰 ７５％ꎬ杂合

度为 ０􀆰 ５２％~２􀆰 ２９％ꎮ 根据苏芋 １ 号的基因组数据ꎬ组装得到基因组序列为 ２􀆰 ２７ ＧｂꎬＣｏｎｔｉｇ Ｎ５０ 为 ３５９ ｂｐꎻ共注释获

得２４ ３０２个基因ꎬ９９􀆰 ４３％的基因可注释到 ６ 个公共数据库ꎻ筛选出９２８ ９８７个 ＳＳＲ 位点ꎮ
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　 　 芋[Ｃｏｌｏｃａｓｉａｅｓｃｕｌｅｎｔａ (Ｌ.) Ｓｃｈｏｔｔ]是天南星科

芋属的多年生单子叶草本湿生植物ꎬ具地下球茎ꎬ常
作一年生栽培ꎮ 芋的主要食用部分为地下球茎ꎬ因
其富含淀粉ꎬ是热带和亚热带地区最古老的主要粮

食作物之一[１]ꎬ在全球蔬菜消费量中居第 １４ 位[２]ꎮ
芋中的非淀粉性多糖(ＴＰＳ)具有增强细胞免疫和体

４８２１



液免疫的功能[３]ꎬ芋还具有较好的食用、药用、观赏

和文化价值[４￣５]ꎬ越来越受到消费者青睐ꎮ 根据联合

国粮农组织(ＦＡＯ)统计ꎬ中国芋的栽培面积居世界

第 ４ 位ꎬ主要分布于江苏、山东、浙江、广西、广东和

云南等省[６]ꎮ 中国芋资源非常丰富ꎬ栽培品种较

多ꎬ仅江苏省就有 ７ 个芋地方特色品种被认定为中

国地理标志农产品ꎮ
截至 ２０１９ 年 ３ 月ꎬ还未见芋属物种完整基因

组信息的报道ꎬ在 ＮＣＢＩ 网站上芋属也只有１ ２７９
个 ＤＮＡ 或 ＲＮＡ 序列 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ.
ｇｏｖ / ｎｕｃｃｏｒｅ / )ꎬ以及有关系统发育和种群研究的

４１ 个序列集 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ / ｐｏｐ￣
ｓｅｔ / )和 ９ 个表达序列标记(ＥＳＴ)(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｎｃ￣
ｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ. ｇｏｖ / ｎｕｃｅｓｔ / ) ꎮ 基因组数据的缺乏严重

制约了芋的基础研究和产业发展ꎮ 而基因组大小

及其特征对于许多领域的研究至关重要ꎬ包括分

类学和进化分析[７] ꎬ尤其是对基因克隆和基因组

测序计划[８] ꎮ
目前常用的基因组大小测定方法为流式细胞

术(Ｆｌｏｗ ｃｙｔｏｍｅｔｒｙꎬＦＣＭ) [９] ꎬ该方法简单ꎬ快速ꎬ灵
敏、价格低廉ꎬ可检测单个细胞倍性以及细胞核

ＤＮＡ 含量[１０￣１１] ꎬ已被应用于多种植物的基因组大

小评估[１２￣１４] ꎮ 但是由于流式细胞术在检测植物样

品时会受到植物细胞结构及次生代谢产物的影

响ꎬ其检测结果的准确性有所降低[１５] ꎮ 高通量测

序技术(Ｎｅｘｔ￣ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇꎬＮＧＳ)则克服了

内源性物质对植物基因组大小评估的影响[１６] ꎬ在
评估基因组大小外还可同时获得更多的物种信

息ꎬ如杂合率、重复序列、ＧＣ 含量等[１７] ꎬ该技术通

量高、速度快、信息量大、准确性好[１８] ꎮ 随着测序

成本大幅降低ꎬＫ￣ｍｅｒ 分析成为基因组评估的重要

手段[１９￣２２] ꎮ
芋一般以二倍体和三倍体形式存在[２１￣２５]ꎬ倍性

复杂ꎬ从外观特征难以区分ꎬ基因组信息也相对缺

乏ꎮ 因此本研究采用流式细胞术和 Ｋ￣ｍｅｒ 分析相

结合ꎬ对芋 ＤＮＡ 含量和倍性进行检测ꎬ以期获得更

好的效果ꎬ同时对芋的基因组特征进行评估ꎬ包括基

因组大小、杂合度和 ＧＣ 含量ꎬ进一步整合已有转录

组数据[２６]获得更准确的基因预测和注释以及 ＳＳＲ
标记ꎬ为今后芋基因组从头测序及基因组信息的更

好利用奠定基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料

选取 ２ 个江苏省著名地方特色芋品种:多子芋

代表性品种苏芋 １ 号ꎬ由靖江香沙芋(中国地理标

志农产品)经系统选育而成ꎻ魁芋类代表性品种香

蕉芋ꎮ 流式细胞试验对照为玉米 ＣＥ￣７７７(Ｚｅａ ｍａｙｓ
Ｌ.)ꎬ种子由 Ｄｏｌｅｚｅｌ 博士 ( Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ
Ｂｏｔａｎｙꎬ Ｏｌｏｍｏｕｃꎬ Ｃｚｅｃｈ Ｒｅｐｕｂｌｉｃ)提供ꎮ 所有材料

均种植于江苏省农业科学院试验基地ꎮ
１.２　 试验方法

１.２.１　 流式细胞分析　 取 ０.５ ｃｍ２新鲜叶片样品置

于含有 １ ｍｌ ＷＰＢ 缓冲液(０􀆰 ２ ｍｏｌ / Ｌ Ｔｒｉｓ􀅰ＨＣｌꎬ４
ｍｍｏｌ / Ｌ ＭｇＣｌ２􀅰６Ｈ２Ｏꎬ２ ｍｍｏｌ / Ｌ ＥＤＴＡＮａ２􀅰２Ｈ２Ｏꎬ
８６ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌꎬ１０ ｍｍｏｌ / Ｌ Ｎａ２ Ｓ２Ｏ５ꎬ１％ ＰＶＰ￣１０ꎬ
１％ Ｔｒｉｔｏｎ Ｘ￣１００ꎬｐＨ ７􀆰 ５) [２７]的培养皿中ꎬ用锋利刀

片迅速将叶片切碎ꎬ４０ μｍ 细胞滤网(Ｂｉｏｌｏｇｉｘ ｇｒｏｕｐ
ｌｉｍｉｔｉｅｄ)过滤除去悬浮物ꎬ加入 ５０ μｌ ＰＩ(Ｐｒｏｐｉｄｉｕｍ
ｉｏｄｉｄｅꎬ碘化丙啶ꎬ５０ μｇ / ｍｌꎬ含 ５００ μｇ / ｍｌ ＲＮＡ 酶)
染色 １０ ｍｉｎꎬ上机检测 ＰＩ 的发射荧光强度ꎮ 实验操

作均在冰上进行ꎮ ＰＩ 是一种荧光染料ꎬ能够嵌入双

链 ＤＮＡ 的碱基对中ꎬ在着色过程中嵌入量与 ＤＮＡ
含量成正比ꎬ因而可以用荧光强度表示 ＤＮＡ 的相

对含量ꎮ 流式细胞仪(ＦＡＣＳ ＪａｚｚＴＭꎬ美国 ＢＤ 公司)
采用 ４８８ ｎｍ 的蓝光激发ꎬ每个待测样本至少收集

１０ ０００个细胞ꎬ重复 ３ 次ꎮ 测定所得的图像和数据

由流式细胞仪自带软件 ＦＡＣＳＴＭ进行处理分析ꎮ 玉

米 ＣＥ￣７７７(２Ｃ ＝ ５􀆰 ４３ ｐｇ) [２８] 作为内标ꎬ样品 ２Ｃ 值

(ｐｇ)＝ (样品平均峰值 /内标平均峰值) ×５􀆰 ４３ꎬ基因

组大小计算公式为 １ ｐｇ＝ ９７８ Ｍｂꎮ
１.２.２　 基因组测序和基因组特征分析 　 基因组测

序采用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ Ｈｉｓｅｑ 平台完成ꎮ 采用 ＳＯＡＰｄｅｎｏｖｏ
软件(ｈｔｔｐ: / / ｓｏａｐ.ｇｅｎｏｍｉｃｓ. ｏｒｇ. ｃｎ / ｓｏａｐｄｅｎｏｖｏ.ｈｔｍｌ)
进行 ｄｅ ｎｏｖｏ 组装ꎬ利用 Ｋ￣ｍｅｒ 分析估计基因组大小

(基因组大小 ＝ Ｋ￣ｍｅｒ 数量 /深度分布峰值)、重复

序列和杂合率ꎮ 用 ＳＯＡＰ 软件将过滤之后的读长

(ｒｅａｄｓ)比对到组装序列上ꎬ获得碱基深度ꎬ以 １０ ｋｂ
为窗口ꎬ在序列上无重复前进ꎬ计算每个窗口的平均

深度与 ＧＣ 含量ꎬ作出 ＧＣ＿ｄｅｐｔｈ 点图ꎮ ＧＣ 含量计

算公式:ＧＣ＝(Ｃ＋Ｇ) / (Ａ＋Ｃ＋Ｇ＋Ｔ)×１００％ꎮ
１.２.３　 ＳＳＲ 标记开发　 利用 ＭＩＳＡ(ｈｔｔｐ: / / ｐｇｒｃ.ｉｐｋ￣
ｇａｔｅｒｓｌｅｂｅｎ.ｄｅ / ｍｉｓａ / ｍｉｓａ. ｈｔｍｌ) 进行基因组 ＳＳＲ 分
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析ꎮ 筛选微卫星重复单元的参数设定为:重复单元

为 ２ 到 ６ 个核苷酸基序ꎬ二核苷酸重复 ６ 次及以上ꎬ
其他重复单元重复 ５ 次及以上ꎮ
１.２.４　 基因预测和注释 　 基因预测主要采用转录

组预测、从头预测和基于同源物种预测 ３ 种不同策

略ꎬ然后利用 ＥＶＭ ｖ１.１.１[２９]软件对预测结果进行整

合ꎮ 其中整合 Ｕｎｉｇｅｎｅ 进行转录组预测ꎻ使用 Ｇｅｎ￣
ｓｃａｎ[３０]、ＧｌｉｍｍｅｒＨＭＭ ｖ３. ０. ４[３１]、 ＧｅｎｅＩＤ ｖ１.４[３２]、
ＳＮＡＰ(ｖｅｒｓｉｏｎ ２００６－０７－２８) [３３] 进行从头预测ꎻ使用

ＧｅＭｏＭａ ｖ１.３.１[３４] 进行基于同源物种的预测ꎬ主要

使用了拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ)、水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａ￣
ｔｉｖａ)和高粱(Ｓｏｌａｎｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ)３ 个物种ꎻ最后利用

ＥＶＭ ｖ１.１.１ 整合上述 ３ 种方法得到预测结果ꎮ 对

预测得到的基因序列与 ＮＲ、ＫＯＧ、ＧＯ、ＫＥＧＧ、ＴｒＥＭ￣

ＢＬ 等功能数据库进行 ＢＬＡＳＴ ｖ２.２.３１[３５] 比对ꎬ并进

行基因的 ＫＥＧＧ 通路注释分析、ＫＯＧ 功能注释分

析、ＧＯ 功能注释分析等基因功能注释分析ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 芋的倍性和基因组 ＤＮＡ 含量

苏芋 １ 号和香蕉芋的 ＰＩ 发射荧光强度测定结

果表明ꎬ苏芋 １ 号 ＤＮＡ 含量峰的峰值是对照 ＣＥ￣
７７７ 的 １􀆰 ４２ 倍(图 １￣Ａ)ꎬ是香蕉芋峰值的 １􀆰 ４８ 倍

(图 １￣Ｂ)ꎮ 对照 ＣＥ￣７７７ 的 ２Ｃ 值约为 ５􀆰 ４３ ｐｇꎬ则苏

芋 １ 号约为 ７􀆰 ７１ ｐｇꎬ香蕉芋约为 ５􀆰 ２５ ｐｇꎬ可知苏芋

１ 号为三倍体ꎬ香蕉芋为二倍体ꎮ 综合两者结果ꎬ芋
基因组 ＤＮＡ 含量为 ２􀆰 ５７ ~ ２􀆰 ６２ ｐｇꎬ而基因组大小

为 ２􀆰 ５１~２􀆰 ５６ Ｇｂ(１ ｐｇ ＝ ９７８ Ｍｂ)(表 １)ꎮ

Ａ:苏芋 １ 号与玉米 ＣＥ￣７７７ 的混合样品ꎻＢ:苏芋 １ 号与香蕉芋的混合样品ꎮ
图 １　 芋的流式细胞分析结果

Ｆｉｇ.１　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔａｒｏ ｂｙ ｆｌｏｗ ｃｙｔｏｍｅｔｒｙ

表 １　 芋倍性和 ＤＮＡ 含量统计

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｎ ｐｌｏｉｄｙ ａｎｄ ＤＮＡ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔａｒｏ

品种　 倍性
２Ｃ 值
(ｐｇ)

基因组 ＤＮＡ 含量
(ｐｇ)

基因组大小
(Ｇｂ)

苏芋 １ 号 ２ｎ＝ ３ｘ ７.７１ ２.５７ ２.５１

香蕉芋 ２ｎ＝ ２ｘ ５.２５ ２.６２ ２.５６

２.２　 芋的基因组大小、杂合率、重复序列含量及 ＧＣ
含量

　 　 苏芋 １ 号测序共获得数据 ２４０􀆰 ５３ Ｇｂꎬ总测序

深度 １１０􀆰 １６ꎬＱ２０ 比例达到 ９７􀆰 ０％ꎬＱ３０ 比例达到

９２􀆰 ７％ꎻ香蕉芋测序获得数据 ８７􀆰 ６９ Ｇｂꎬ总测序深度

３６􀆰 ９２ꎬＱ２０ 比例达到 ９６􀆰 ８％ꎬＱ３０ 比例达到 ９２􀆰 ６％
(表 ２)ꎮ

表 ２　 苏芋 １ 号和香蕉芋序列数据统计

Ｔａｂｌｅ ２ 　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｏｎ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｄａｔａ ｏｆ Ｓｕｙｕ Ｎｏ. １ ａｎｄ

Ｘｉａｎｇｊｉａｏｙｕ

品种
文库大小

(ｂｐ)
数据
(Ｇｂ) 深度

Ｑ２０
(％)

Ｑ３０
(％)

苏芋 １ 号 ２７０ ２４０.５３ １１０.１６ ９７.０ ９２.７

香蕉芋 ２７０ ８７.６９ ３６.９２ ９６.８ ９２.６
Ｑ２０ 和 Ｑ３０ 分别表示碱基识别正确率为 ９９％和 ９９.９％ꎮ

　 　 由苏芋 １ 号 Ｋｍｅｒ 分布图(图 ２Ａ)可知ꎬＫｍｅｒ 存
在 ３ 个峰ꎬ主峰(Ｋｍｅｒ 深度为 ９０)、２ / ３ 峰(Ｋｍｅｒ 深
度为 ５８)和 １ / ３ 峰(Ｋｍｅｒ 深度为 ３０)ꎬ从 Ｋｍｅｒ 深度

的倍数关系推断苏芋 １ 号是三倍体(２ｎ＝ ３ｘ)ꎮ 根据

三倍体物种基因组大小计算方式ꎬ以 １ / ３ 峰位置的

Ｋｍｅｒ 深度 ３０ 计算得到三套染色体(３ｘ)大小约为
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６􀆰 ２４ Ｇｂꎬ则单套基因组大小为 ２􀆰 ０８ Ｇｂꎻ以主峰

Ｋｍｅｒ 深度 ９０ 估计基因组大小约为 ２􀆰 １８ Ｇｂꎬ即单套

基因组大小约为 ２􀆰 １８ Ｇｂꎮ 由香蕉芋 Ｋｍｅｒ 分布图

(图 ２Ｂ)可知ꎬ香蕉芋为二倍体ꎬＫｍｅｒ 主峰深度为

３１ꎬ单套基因组大小为 ２􀆰 ３８ Ｇｂꎮ 综合两者结果ꎬ芋
的基因组大小在 ２􀆰 ０８Ｇｂ 至 ２􀆰 ３８ Ｇｂ 之间ꎮ

Ａ:苏芋 １ 号ꎻＢ:香蕉芋ꎮ 纵坐标表示该深度处的频率 / 所有深度的总频率的比例ꎮ 基因组大小＝ Ｋ￣ｍｅｒ 数量 / 峰深度ꎮ
图 ２　 芋的 Ｋｍｅｒ 分布图

Ｆｉｇ.２　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｋｍｅｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔｓ ｉｎ ｔａｒｏ

　 　 苏芋 １ 号和香蕉芋的杂合率分别为 ２􀆰 ２９％和

０􀆰 ５２％ꎬ重复序列含量分别为 ７７􀆰 ０３％和 ７３􀆰 ９７％ꎮ
将基因组测序结果用 ＳＯＡＰ 软件过滤之后的

ｒｅａｄｓ 比对到组装序列上ꎬ获得碱基深度ꎬ作出苏芋 １
号的 ＧＣ￣ｄｅｐｔｈ 点图ꎮ 由图 ３ 可知ꎬＧＣ￣ｄｅｐｔｈ 明显分

为 ３ 层ꎬ推测苏芋 １ 号为三倍体ꎮ 对 ｒｅａｄｓ 的 Ａ、Ｔ、Ｃ、
Ｇ 碱基含量进行分析ꎬ结果表明其中 Ｇ 含量为

４６７ ７１８ ５６５个ꎬＣ 含量为４７６ １９５ ５６５个ꎬ综合(ＡＴＧＣ)
含量为２ ２１７ １３７ ７６０个ꎬ则 ＧＣ 含量为 ４２􀆰 ５７％ꎮ
２.３　 芋的基因组组装分析

对测序数据过滤掉低质量数据后ꎬ利用 ＳＯＡＰｄｅ￣
ｎｏｖｏ 软件进行初步组装ꎬ总共获得长度在 ２００ ｂｐ 以

上的重叠群(Ｃｏｎｔｉｇ)７ ５８２ ０９４条ꎬ总长度为 ２􀆰 ２２ Ｇｂꎬ
Ｃｏｎｔｉｇ Ｎ５０ 长度为 ３５９ ｂｐꎬＣｏｎｔｉｇ Ｎ９０ 长度为 １３５ ｂｐꎬ
其中最长的 Ｃｏｎｔｉｇ 长度为 ３３ ３８１ ｂｐꎬ ＧＣ 含量为

４２􀆰 ５７％ꎮ 将 Ｃｏｎｔｉｇ 进一步拼接ꎬ共得到４ ２３７ ６９１条
骨架(Ｓｃａｆｆｏｌｄ)ꎬ基因组序列总长度为 ２􀆰 ２７ Ｇｂꎬ其中

Ｓｃａｆｆｏｌｄ Ｎ５０ 长度为 ６５４ ｂｐꎬＳｃａｆｆｏｌｄ Ｎ９０ 长度为 ２４６
ｂｐꎬ最长的 Ｓｃａｆｆｏｌｄ 长度为３４ ３９４ ｂｐꎬＧａｐ 总长度为

４９ ８８７ １９１ ｂｐꎮ
２􀆰 ４　 芋的简单重复序列

利用 ＭＩＳＡ 软件对初步组装基因组序列进行

ＳＳＲ 分析(表 ３)ꎬ从３４４ １７２ ３４５ ９ ｂｐ基因组序列中

鉴定获得 ９２８９８７ 个 ＳＳＲ 位点ꎬ其中单碱基重复 ＳＳＲ
数目占基因碱基序列总数的 ５８􀆰 ６６％ꎮ 双碱基重复

ＳＳＲ 占 ３１􀆰 ４６％ꎬ三碱基重复 ＳＳＲ 占 ９􀆰 ２５％ꎬ四碱基

重复 ＳＳＲ 占 ０􀆰 ４５％ꎬ五碱基重复 ＳＳＲ 占 ０􀆰 １４％ꎬ六
碱基重复 ＳＳＲ 占 ０􀆰 ０３％ꎮ

图 ３　 苏芋 １ 号的 ＧＣ￣ｄｅｐｔｈ 点图

Ｆｉｇ.３　 ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ａｖｅｒａｇｅ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｄｅｐｔｈ ｏｆ Ｃ. ｅｓｃｕｌｅｎ￣
ｔａＳｕｙｕ Ｎｏ.１

２.５　 芋的基因预测和功能注释

对苏芋 １ 号基因组中大于 １ ｋｂ 以上的序列进

行基因预测ꎬ最终得到２４ ３０２个基因(表 ４)ꎮ
　 　 预测得到的基因中ꎬ总共有 ９９.４３％的基因可以

注释到 ＮＲ 等数据库(表 ５)ꎬ其中１３ ５３２ 个基因注

释到 ＫＯＧ 数据库ꎬ被分为 ２５ 个功能大类(图 ４)ꎬ基
因数目最多的 ３ 类分别为 “基本功能预测” 类有

５ ２５０个基因ꎬ占 ３５􀆰 ５３％ꎻ“翻译后修饰”类有１ ２５４
个基因ꎬ占 ８􀆰 ４９％ꎻ“信号传导机制”类有１ １３３个基

因ꎬ占 ７􀆰 ６７％ꎮ 同样有１１ ３４９个基因被注释到 ＧＯ
数据库(图 ５)ꎬ其中细胞组成大类中有关“细胞”的
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基因数目最多ꎬ有５ １８１个ꎬ占 ４６􀆰 ２７％ꎻ分子功能大

类中ꎬ“催化活性”类基因数目最多ꎬ为５ ３３５个ꎬ占
４７􀆰 ０１％ꎻ生物功能大类中ꎬ“代谢过程”类有５ ７５２个
基因ꎬ占 ５０􀆰 ６８％ꎮ 另外有６ ８２３个基因被定位到 １２５
条 ＫＥＧＧ 通路中ꎮ

表 ３　 苏芋 １ 号基因组 ＳＳＲ 分析

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｉｍｐｌｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｒｅｐｅａｔ(ＳＳＲ) ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｇｅｎｏｍｅ ｉｎ
Ｓｕｙｕ Ｎｏ.１

类型　 　 　 　 　 　 数目 百分比(％)

评估的序列数目 １３ １０５ ２８４ －

评估的序列总碱基数目(ｂｐ) ３ ４４１ ７２３ ４５９ －

识别的 ＳＳＲ 总数 ９２ ８９８７ １００.００

包含 ＳＳＲ 的序列数目 ７７４ ８４０ ８３.４１

包含 １ 个以上 ＳＳＲ 的序列数目 １０６ ２２３ １１.４３

以复合物形式存在的 ＳＳＲ 数目 ５８ ７９６ ６.３３

单碱基重复 ５４４ ９８７ ５８.６６

双碱基重复 ２９２ ２８１ ３１.４６

三碱基重复 ８５ ９６１ ９.２５

四碱基重复 ４ １７０ ０.４５

五碱基重复 １ ３４５ ０.１４

六碱基重复 ２４３ ０.０３

表 ４　 苏芋 １ 号基因预测

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｇｅｎｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ Ｓｕｙｕ Ｎｏ.１

方法 软件 物种 基因数目

从头预测 Ｇｅｎｓｃａｎ － ３７ ９９６

ＧｌｉｍｍｅｒＨＭＭ － ５２ ８０５

ＧｅｎｅＩＤ － ６２ ４５７

ＳＮＡＰ － ６１ ４３８

同源物种 ＧｅＭｏＭａ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ １６ ２２４

Ｏｒｙｚａｓａｔｉｖａ ２２ ４５７

Ｓｏｌａｎｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ ２５ ３３９

整合 ＥＶＭ － ２４ ３０２

表 ５　 苏芋 １ 号基因功能注释

Ｔａｂｌｅ ５　 Ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｅｎｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｉｎ Ｓｕｙｕ Ｎｏ.１

数据库　 　 注释基因数目 比例(％)

ＫＯＧ １３ ５３２ ５５.６８

ＧＯ １１ ３４９ ４６.７０

ＫＥＧＧ ６ ８２３ ２８.０８

ＴｒＥＭＢＬ ２４ ０２１ ９８.８４

ＮＲ ２３ ９５４ ９８.５７

Ａｌｌ ２４ １６３ ９９.４３

Ａ:ＲＮＡ 加工和修饰ꎻＢ:染色体结构和动力学ꎻＣ:能量生成和转

化ꎻＤ:细胞循环控制、细胞分裂、染色体分离ꎻＥ:氨基酸转运和

代谢ꎻＦ:核苷酸转运和代谢ꎻＧ:碳水化合物转运和代谢ꎻＨ:合酶

转运和代谢ꎻＩ:脂类转运和代谢ꎻＪ:翻译、核糖体结构和增殖ꎻＫ:
转录ꎻＬ:复制、重组和修复ꎻＭ:细胞壁 / 细胞膜 / 包装合成ꎻＮ:细
胞运动ꎻＯ:翻译后修饰、蛋白质折叠、配体ꎻＰ:无机离子转运和

代谢ꎻＱ:次生代谢产物的合成、转运和代谢ꎻＲ:基本功能预测ꎻ
Ｓ:未知功能ꎻＴ:信号传导机制ꎻＵ:细胞内交换、分泌和脉管转

运ꎻＶ:防御机制ꎻＷ:细胞外结构ꎻＹ:细胞核结构ꎻＺ:细胞骨架ꎮ
图 ４　 芋 ＫＯＧ 功能分类

Ｆｉｇ.４　 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｃｏｌｏｃｏｓｉａ ｅｓｃｕｌｅｎｔａ ｇｅｎｅｓ
ａｃｃｏｒｄｉｎｇ ｔｏ ＫＯＧ ｃｒｉｔｅｒｉａ

３　 讨 论

３.１　 芋资源倍性的鉴定

中国芋资源丰富ꎬ按照芋的分蘖习性可分为魁

芋(母芋发达味美ꎬ子芋少)ꎬ多子芋(子芋多且品质

好)和多头芋(母芋群生ꎬ子芋甚少)ꎮ 在南方ꎬ以魁

芋类型居多ꎬ如广西荔浦芋、福建漳州黄肉芋等ꎮ 而

在长江流域ꎬ主要以多子芋品种居多ꎬ如国家地理标

志农产品乌柄红芽的靖江香沙芋、紫柄白芽的乌骨

芋ꎮ 黄新芳等[３６]研究结果显示ꎬ中国芋中魁芋的染

色体倍性为 ２ｎ ＝ ２ｘ ＝ ２８ꎬ多头芋和魁子兼用芋为

２ｎ＝ ３ｘ＝ ４２ꎬ而多子芋一般为 ２ｎ ＝ ３ｘ ＝ ４２ꎮ 但由于

芋对环境的适应性导致其形态发生了多种变化ꎬ包
括叶形、叶色和球茎肉色等性状的多样化ꎮ 对于外

观相似、产地来源不同的芋品种ꎬ仅仅根据形态学特

征难以进行有效区分ꎮ Ｉｓｓｈｉｋｉｓ 等[３７] 根据天冬氨酸

转氨酶(ＡＡＴ)、莽草酸脱氢酶(ＳＫＤＨ)和 ６￣磷酸葡萄

糖异构酶(ＧＰＩ)等 ３ 种同工酶的带型ꎬ对孟加拉国
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图 ５　 芋 ＧＯ 功能分类

Ｆｉｇ.５　 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｃ. ｅｓｃｕｌｅｎｔａ ｇｅｎｅｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ＧＯ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎｓ

的野生芋资源进行了鉴定ꎬ发现二倍体和三倍体品

种间存在较大的基因组相似性ꎬ这大大增加了从表

观性状对芋资源倍性进行区分的难度ꎮ 传统的细胞

学观察可以对芋的染色体数进行有效鉴定和区分ꎬ
但需要检测者具有丰富的细胞学经验ꎬ且耗时长、效
率低ꎮ 目前中国大部分芋资源的基因组倍性研究结

果较为模糊和混乱ꎮ 江苏省处于南北交界的长江下

游ꎬ芋品种丰富多样ꎬ在倍性水平和 ＤＮＡ 含量的检

测和鉴定上也存在一定的困难ꎮ 根据本研究结果ꎬ
利用流式细胞术检测多子芋品种苏芋 １ 号为三倍

体ꎬ魁芋品种香蕉芋为二倍体ꎬ这与黄新芳等[３５] 研

究结果较为一致ꎬ因此更为简单、快捷的流式细胞检

测方法可用于芋的倍性初步鉴定ꎮ 但由于芋倍性的

多样性和基因组大小的复杂性ꎬ还需其他方法来提

高其检测的准确性ꎮ
３.２　 芋基因组大小评估

评估基因组大小的方法主要有 ３ 种:物理作图

法[３８]、流式细胞术和高通量测序技术ꎮ 其中ꎬ物理

作图法繁琐ꎬ耗时长ꎬ不适用于无性繁殖作物ꎮ 流式

细胞术比较简便、快速ꎬ但准确性会受多种因素影

响ꎮ 高通量测序技术几乎不受外在因素影响ꎬ准确

性较高ꎬ随着测序成本的大幅降低ꎬ已广泛应用于植

物基因组大小的预测ꎮ 在本研究中ꎬ用流式细胞仪

评估的芋基因组大小为 ２􀆰 ５１~２􀆰 ５６ Ｇｂꎬ与 Ｋ￣ｍｅｒ 的
分析结果 ２􀆰 ０８ ~ ２􀆰 ３８ Ｇｂ 较为一致ꎬ但仍有偏差ꎮ
进一步说明流式细胞检测可用于基因组大小的初步

快速评估ꎬ但要提高其准确性还需结合更准确的测

序结果ꎮ
３.３　 芋基因组特征

苏芋 １ 号基因组组装获得的总长度为 ２􀆰 ２７
Ｇｂꎬ而实际其三倍体基因组为 ３􀆰 ２７ ~ ３􀆰 ９２ Ｇｂꎬ组装

结果偏小ꎬ可能是由于二代测序的短序列导致ꎬ也可

能跟芋基因组重复序列较多、倍性复杂等因素有关ꎮ
芋 ＧＣ 含 量 为 ４２􀆰 ６６％ꎬ 高 于 马 铃 薯 ( ３４􀆰 ８％ ~
３６􀆰 ０％) [２９]和白几内亚山药(３５􀆰 ８３％)ꎬ低于二穗短

柄草(４６􀆰 ４０％)和水稻(４３􀆰 ５７％) [３９]ꎮ 芋基因组的

ＧＣ 含量处于中等水平ꎬ而过高的 ＧＣ 含量(>６５％)
和过低的 ＧＣ 含量( <２５％)均可能会导致 Ｉｌｌｕｍｉｎａ
测序平台上的序列偏差ꎬ从而严重影响基因组的组

装[４０]ꎮ 根据芋三倍体和二倍体的测序结果ꎬ基因组

序列杂合度为 ０􀆰 ５２％ ~ ２􀆰 ２９％ꎬ重复序列含量为

７３􀆰 ９７％~７７􀆰 ０３％ꎬ芋基因组表现为具有较高重复

度、较高杂合度和较大基因组的一个复杂基因组ꎬ这
也将为芋全基因组的从头测序组装带来难度ꎮ

９８２１殷剑美等:芋[Ｃｏｌｏｃａｓｉａｅｓｃｕｌｅｎｔａ (Ｌ.) Ｓｃｈｏｔｔ]的倍性水平及基因组特征解析



３.４　 芋基因功能注释

基因预测共获得２４ ３０２个基因ꎬ其中有 ９９􀆰 ４３％
的基因可注释到 ＮＲ 等 ６ 个公共数据库中ꎮ ＫＥＧＧ
分析结果显示 １２５ 条通路共检测到６ ８２３条基因序

列ꎮ 较低比例的基因注释可能是由于芋公共序列资

源的严重缺乏或存在非编码转录本所致ꎮ 芋的许多

特定功能基因ꎬ与非模式生物同源基因的相似性较

低ꎬ增加了在公共数据库中寻找匹配基因的难

度[４１]ꎮ 在１３ １０５ ２８４个序列中ꎬ有 ７􀆰 ０９％(９２８ ９８７
个 ＳＳＲ)的序列存在重复位点ꎬ其中双核苷酸重复序

列的丰度最高ꎬ大大丰富了芋的 ＳＳＲ 标记数目ꎮ
在某作物基因组未知情况下ꎬ可采用二代测序

技术进行初步测序ꎬ通过对测序数据分析得到基因

组大小、杂合度、重复序列比例等信息ꎬ获得作物基

因组整体概况的调研图ꎮ 芋基因组调研图表达了芋

的基因组特征ꎬ不仅为芋全基因组 ｄｅｎｏｖｏ 测序和

ＳＳＲ 标记的筛选提供了依据ꎬ还对芋及芋属甚至整

个天南星科物种的基因组研究提供了丰富的分子数

据ꎬ为天南星科作物分子水平研究的快速发展奠定

了基础ꎮ
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