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　 　 摘要:　 水杨酸是诱导植物抗性机制中重要的信号分子ꎬ外源喷施水杨酸能够调控多种防御相关蛋白质ꎬ提升

农作物的抗病能力ꎮ 开展外源水杨酸诱导茶树抗性机制的研究能够挖掘抗病基因ꎬ为茶树抗病育种提供分子基

础ꎮ 本研究采集外源喷施水杨酸 ０ ｈ、６ ｈ、１２ ｈ、２４ ｈ、４８ ｈ 的茶树叶片进行转录组测序与分析ꎬ结果表明ꎬ外源喷施

水杨酸 ６ ｈ、１２ ｈ、２４ ｈ、４８ ｈ 时茶树叶片内差异表达基因数量分别为９ ３６０个、３ ３９９个、５９６ 个、１１５ 个ꎬ外源水杨酸处

理后各时间点均发生差异表达的基因共 ６０４ 个ꎮ ＫＥＧＧ 功能富集结果显示ꎬ处理后 ６ ｈ 时富集于植物激素信号转

导、植物￣病原菌互作、核糖体、剪接体和碳代谢通路上的差异表达基因数量分别为 ９５ 个、７３ 个、１２１ 个、９４ 个、１５４
个ꎮ 差异表达基因中有 １２ 个热激因子基因、４０ 个热激蛋白基因和 １２ 个ＷＲＫＹ 家族转录因子基因上调表达ꎮ 处理

４８ ｈ 后ꎬ无上调表达的热激因子基因ꎬ但仍有 ２８ 个热激蛋白基因上调表达ꎮ 病程相关蛋白基因在检测阶段均上调

表达ꎮ 外源水杨酸的诱导作用在处理 ６ ｈ 时最为明显ꎬ并且引起了大量热激蛋白的响应ꎮ 本研究结果为开展外源

水杨酸诱导茶树抗病机制和茶树抗病分子育种研究提供了参考ꎮ
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　 　 水杨酸(Ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄ)是一种重要的植物激素ꎬ
是介导植物免疫和生长的关键信号分子ꎬ在植物体

内广泛存在[１￣２]ꎮ 水杨酸可以被致病相关基因

ＮＰＲ１、ＮＰＲ３、ＮＰＲ４ 感知ꎬ进而刺激水杨酸下游基

因ꎬ诱导植物免疫应答[３]ꎮ 在植物中水杨酸通过 ２
条不同途径合成ꎬ即苯丙氨酸解氨酶和异分支酸合

成酶途径ꎮ 外源水杨酸能够诱导多种植物产生防御

反应ꎬ如水稻、拟南芥[４￣５]ꎮ 茶叶的质量安全一直是

消费者关注的问题ꎬ因此茶树的病虫害绿色防控技

术研究尤为重要ꎮ 外源水杨酸是一种绿色防控药

剂ꎬ但有关外源水杨酸在茶树上的应用和作用机制

方面的研究较少ꎮ
植物的生长、发育、产量和质量受到各种生物因

素影响ꎬ如致病细菌、真菌、病毒和线虫ꎬ能够导致植

物活力、生长量和产量降低ꎮ 外源水杨酸能够诱导

植物抵御多种病害ꎬ同时促进植物中大量与病程相

关的蛋白质积累ꎬ其中包括几丁质酶和 １ꎬ３￣β￣葡聚

糖酶[６]ꎮ 炭疽病病菌侵染茶树的过程中ꎬ水杨酸相

关基因上调表达ꎬ叶面水杨酸发生积累ꎬ这在茶树抵

抗炭疽病的过程中发挥关键作用[７]ꎮ 对水稻稻瘟

病的防控同样可以使用外源水杨酸[８]ꎮ 外源水杨

酸能够通过改善甜菜的光合特性和抗氧化防御系统

来缓解氟磺胺草醚毒性[９]ꎮ 外源水杨酸还可以改

善热胁迫诱导的紫花苜蓿损伤ꎬ提高其生长和光合

效率[１０]ꎮ 此外ꎬ水杨酸通过与其他参与调节细胞分

裂和扩张的激素相互作用来调控植物的生长发育ꎬ
例如与生长素、乙烯的互作[１１]ꎮ 热激蛋白(ＨＳＰ)的
表达是由热激因子(ＨＳＦ)调控的[１２]ꎬ但在胁迫下的

信号转导机制仍需进一步研究ꎮ 研究结果表明ꎬ
ＨＳＰ 在植物应激反应中充当分子伴侣并发挥作用ꎬ
ＨＳＰ９０ 以共伴侣模式调控了木薯中水杨酸和生长

素之间的拮抗作用ꎮ 在枯萎病病菌诱导下 ＨＳＰ９０.９

通过促进水杨酸生物合成基因 ＰＢＳ３ 和色氨酸代谢

基因 ＡＳＭＴ２ 的转录激活促进了水杨酸的生物合

成[１３]ꎮ 植物中应对生物胁迫的适应性系统之一就

是通过调控 ＨＳＰ 发挥作用ꎬＨＳＰ 对生物胁迫的反应

取决于致病生物和植物基因型[１４]ꎮ ＨＳＰ１７. ８ 和

ＷＲＫＹ 在抗性基因型的马铃薯中同时受到转录调

控ꎬＨＳＰ 使防御相关蛋白质在生物胁迫下保持活

性[１５]ꎮ 在细胞生物学中ꎬ ＨＳＰ 在很长一段时间内

被认为是一种蛋白质ꎬ在高温胁迫时产生ꎮ ＨＳＰ 在

植物生命周期中扮演着重要角色ꎬ除了参与生长发

育外ꎬ还参与植物对逆境胁迫的响应ꎬ包括保护植物

免受生物和非生物胁迫[１６]ꎮ
外源水杨酸能够通过诱导茶树的防御机制抵

抗病原菌侵染ꎬ并且外源水杨酸能够诱导 ＨＳＰ 基

因的过表达ꎬ但茶树中水杨酸诱导的抗性机制尚

不清晰ꎮ 基于外源水杨酸对植物的重要作用ꎬ本
研究拟对外源喷施水杨酸后不同时间点的茶树叶

片基因进行转录组测序分析ꎬ得到各时间点上差

异表达基因数量ꎬ筛选出在水杨酸处理的整个阶

段都发生差异表达的基因ꎬ分析处理产生的信号

通路差异以及 ＨＳＰ 基因的表达差异ꎮ 本研究将为

外源水杨酸诱导的茶树抗病机制研究和茶树抗病

分子育种提供参考ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 样品处理与采集

试验材料选用云南省农业科学院茶叶研究所试

验基地 ５ 年生的感病品种云抗 １０ 号ꎮ 于 ２０２２ 年 ５
月 １０ 日开展试验ꎬ采用前期研究中确定的外源水杨

酸浓度(１ ｍｍｏｌ / Ｌ)喷施茶树叶片ꎬ９:００喷施外源水

杨酸ꎬ分别在第 １ ｄ １５:００、第 １ ｄ ２１:００、第 ２ ｄ ９:００
和第 ３ ｄ ９:００采集处理 ０ ｈ、６ ｈ、１２ ｈ、２４ ｈ、４８ ｈ 的
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茶树芽下第 ４ 叶和第 ５ 叶片作为待测样品ꎬ液氮速

冻后于－８０ ℃保存ꎮ
１.２　 ｃＤＮＡ 文库构建与注释

利用 ＲＮＡ 提取试剂盒对叶片总 ＲＮＡ 进行提

取ꎬ然后反转录合成 ｃＤＮＡꎬ通过聚合酶进行链式反

应扩增ꎬ进行凝胶电泳分离靶 ＤＮＡ 片段ꎬ回收凝胶ꎬ
完成 ｃＤＮＡ 文 库 构 建ꎮ 文 库 有 效 浓 度 大 于 ２
ｎｍｏｌ / Ｌꎬ使用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＨｉＳｅｑ 平台进行测序ꎬ获得高

质量非冗余的 ｃｌｅａｎ ｒｅａｄｓꎬ组装转录组数据ꎬ使用

ＢＬＡＳＴ 在 ７ 个数据库中对基因进行注释ꎮ
１.３　 差异表达基因分析

使用 ＤＥＳｅｑ 方法进行差异表达基因分析ꎬ对基

因表达量进行评估ꎬ产生的结果对 Ｐ 值(判定假设

检验结果的参数)进行调整ꎬ控制错误率ꎬ Ｐ 值小于

０􀆰 ０５ 并且差异倍数大于 ２ 的基因存在差异表达ꎮ
１.４　 基因本体(ＧＯ)功能注释和京都基因与基因组

百科全书(ＫＥＧＧ)富集分析

　 　 根据基因富集分析对差异表达基因进行分类ꎬ
ＧＯ 注释通过 ＢＬＡＳＴ２ ＧＯ 程序完成ꎬ在差异表达基

因中显著富集的 ＧＯ 功能条目通过 ＷＥＧＯ 生成 ＧＯ
分类图ꎮ 利用 ＫＥＧＧ 分析生物进程ꎬ并将本研究数

据与 ＫＥＧＧ 集成数据库数据进行比较分析ꎮ
１.５　 构建蛋白质关联网络

使用分析工具 ＳＴＲＩＮＧ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｃｎ. ｓｔｒｉｎｇ￣ｄｂ.
ｏｒｇ / )构建蛋白质关联网络ꎬ分析蛋白质间的相互作

用ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 水杨酸诱导的转录组分析

为了探索水杨酸处理对茶树叶片内基因表

达的调控作用ꎬ利用测序技术对未处理和水杨酸

处理后 ６ ｈ、１２ ｈ、２４ ｈ、４８ ｈ 的茶树叶片进行转录

组测序与分析ꎮ 结果显示ꎬ在未处理和处理 ６ ｈ、
１２ ｈ、２４ ｈ、４８ ｈ 的茶树叶片中分别得到大小为

４１ ８８７ ８９４ ｂｐ、 ４３ ３８６ １５６ ｂｐ、 ４５ ２８４ ３００ ｂｐ、
４１ ９８９ ５１２ ｂｐ、４２ ９１８ ６１８ ｂｐ 的序列ꎬ其中过滤

得 到 的 有 效 数 据 分 别 为 ３９ ８０３ ４６８ ｂｐ、
４１ ５８０ １２０ ｂｐ、 ４２ ５４９ ３２０ ｂｐ、 ３９ ８５７ ０７４ ｂｐ、
４１ ３８０ ２５０ ｂｐꎮ 原始数据的测序质量值在 ２０ 以

上的碱基比例(Ｑ２０) 大于 ９７􀆰 ００％ꎬ测序质量值

在 ３０ 以上的碱基比例(Ｑ３０)大于 ９３􀆰 ００％ꎬＧ＋Ｃ
含量大于 ４４􀆰 ００％(表 １) ꎮ

表 １　 转录组测序数据质量评估

Ｔａｂｌｅ １　 Ｑｕａｌｉｔｙ ａｓｓｅｓｓｍｅｎｔ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｄａｔａ

样本
原始数据

(ｂｐ)
有效数据

(ｂｐ)
Ｇ＋Ｃ 含量

(％)
Ｑ２０
(％)

Ｑ３０
(％)

ＳＡ ０ ｈ ４１ ８８７ ８９４ ３９ ８０３ ４６８ ４４.０７ ９７.８８ ９３.７３

ＳＡ ６ ｈ ４３ ３８６ １５６ ４１ ５８０ １２０ ４４.５３ ９７.９７ ９４.０２

ＳＡ １２ ｈ ４５ ２８４ ３００ ４２ ５４９ ３２０ ４４.５１ ９８.０４ ９４.２０

ＳＡ ２４ ｈ ４１ ９８９ ５１２ ３９ ８５７ ０７４ ４４.６８ ９８.０３ ９４.０８

ＳＡ ４８ ｈ ４２ ９１８ ６１８ ４１ ３８０ ２５０ ４４.５３ ９７.８４ ９３.６８
ＳＡ ０ ｈ:处理时间 ０ ｈꎻＳＡ ６ ｈ:处理时间 ６ ｈꎻＳＡ １２ ｈ:处理时间 １２ ｈꎻ
ＳＡ ２４ ｈ:处理时间 ２４ ｈꎻＳＡ ４８ ｈ:处理时间 ４８ ｈꎻＱ２０:测序质量值在
２０ 以上的碱基比例ꎻＱ３０:测序质量值在 ３０ 以上的碱基比例ꎮ

２.２　 差异表达基因筛选

对注释的基因进行差异表达分析ꎬ筛选差异表

达基因ꎮ 结果(图 １)表明ꎬ外源水杨酸处理 ０ ｈ 与

６ ｈ间差异表达基因为１６ ４４８个ꎬ其中下调表达基因

８ ０５３个ꎬ上调表达基因８ ３９５个ꎻ０ ｈ 与 １２ ｈ 间差异

表达基因为１０ ２３７个ꎬ其中下调表达基因５ １５０个ꎬ
上调表达基因５ ０８７个ꎻ０ ｈ 与 ２４ ｈ 间差异表达基因

为３ ２２７个ꎬ其中下调表达基因１ ７５０个ꎬ上调表达基

因１ ４７７个ꎻ０ ｈ 与 ４８ ｈ 间差异表达基因为１ ８５４个ꎬ
其中下调表达基因１ ０１２个ꎬ上调表达基因 ８４２ 个ꎮ
差异表达基因数量逐渐减少ꎬ说明本研究设置的时

间点中外源水杨酸喷施后 ６ ｈ 的诱导效果最为明

显ꎮ
　 　 差异表达基因维恩图分析结果(图 ２)显示ꎬ处理

６ ｈ 时特有的差异表达基因有９ ３６０个ꎬ处理 １２ ｈ 时特

有的差异表达基因有３ ３９９个ꎬ处理 ２４ ｈ 时特有差异

表达基因 ５９６ 个ꎬ处理 ４８ ｈ 时特有差异表达基因为

１１５ 个ꎮ 表明在水杨酸处理的不同阶段茶树产生的

差异性响应会随时间的变化而改变ꎮ 在外源水杨酸

处理０~４８ ｈ 均发生差异表达的基因共有 ６０４ 个ꎬ这
是保证外源水杨酸喷施后产生持续效果的关键ꎮ
２.３　 差异表达基因 ＧＯ 功能富集分析

ＧＯ 功能富集结果(表 ２)显示ꎬ大量差异表达功

能基因数量随时间变化逐渐减少ꎬ如氧酸代谢过程、
有机酸代谢过程、应激反应、脂质代谢过程、细胞器

合成、催化反应、膜蛋白质、转录调控活性、蛋白质活

性、铁离子结合、ＡＴＰ 酶活性ꎬ而部分差异表达功能

基因数量在处理 １２ ｈ 后明显下降ꎬ如肽代谢过程、
细胞酰胺代谢过程、翻译相关基因、多肽生物合成过

程、细胞器膜相关、结构分子活性ꎮ 处理 ６ ｈ 时差异

表达基因主要富集于生物过程ꎬ富集于细胞酰胺代
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Ａ:外源水杨酸处理 ０ ｈ 与 ６ ｈ 间的差异表达基因ꎻＢ:外源水杨酸处理 ０ ｈ 与 １２ ｈ 间的差异表达基因ꎻＣ:外源水杨酸处理 ０ ｈ 与 ２４ ｈ 间的差

异表达基因ꎻＤ:外源水杨酸处理 ０ ｈ 与 ４８ ｈ 间的差异表达基因ꎮ Ｐ 值:判定假设检验结果的参数ꎮ
图 １　 差异表达基因火山图

Ｆｉｇ.１　 Ｖｏｌｃａｎｉｃ ｐｌｏｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ

图中数据为差异表达基因的数量ꎮ
图 ２　 差异表达基因维恩图

Ｆｉｇ.２　 Ｖｅｎｎ ｇｒａｐｈ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ

谢过程、有机酸代谢过程、肽代谢过程、应激反应和

多肽生物合成过程的基因数分别为 ２４７ 个、２２０ 个、
１９１ 个、１４３ 个、１８６ 个ꎮ 富集于核糖体和细胞外围

的细胞组成功能基因较多ꎬ数量分别为 １２７ 个、６９
个ꎮ 在分子功能方面ꎬ处理 ６ ｈ 时富集于水解酶活

性、转录调控活性、核糖核酸结合和脱氧核糖核酸结

合转录因子活性的差异表达基因数量分别为 １５６
个、１５８ 个、１５３ 个、１４７ 个ꎮ 细胞酰胺代谢过程相关

基因中 １９８ 个基因上调表达ꎬ４９ 个基因下调表达ꎮ

细胞碳水化合物代谢过程相关基因中 ２３ 个基因上

调表达ꎬ６６ 个下调表达ꎮ 铁离子结合相关基因中 ７２
个基因上调表达ꎬ６１ 个基因下调表达ꎮ 离子跨膜转

运体相关基因中 ６９ 个基因上调表达ꎬ９８ 个基因下

调表达ꎮ
２.４　 差异表达基因 ＫＥＧＧ 富集分析

ＫＥＧＧ 富集分析结果(表 ３)显示ꎬ大部分信号

通路相关的差异表达基因在处理 ６ ｈ 时富集数量

最多ꎬ随检测时间点增加差异表达基因富集数量

逐渐减少ꎮ 水杨酸处理 ６ ｈ 时有大量差异表达基

因富集在植物激素信号转导、植物￣病原菌互作、核
糖体、剪接体和碳代谢通路上ꎬ富集的基因数量分

别为 ９５ 个、７３ 个、１２１ 个、９４ 个、１５４ 个ꎮ 另外ꎬ富
集在甘氨酸、丝氨酸和苏氨酸的代谢通路、半胱氨

酸和蛋氨酸代谢通路、氨基糖和核苷酸糖代谢通

路的差异表达基因数量分别为 ４５ 个、７２ 个、６０
个ꎮ 富集在糖酵解途径的差异表达基因数量为 ６３
个ꎮ 核糖体相关通路共富集到差异表达基因 １２１
个ꎬ其中 １１０ 个上调表达ꎬ下调表达数仅为 １１ 个ꎮ
植物激素信号转导通路共富集到 ９５ 个差异表达

基因ꎬ其中 ５８ 个发生上调表达ꎬ有 ３７ 个下调表

达ꎮ 植物￣病原菌互作通路共富集到差异表达基因

０１６ 江 苏 农 业 学 报 　 ２０２４ 年 第 ４０ 卷 第 ４ 期



７３ 个ꎬ其中 ５１ 个上调表达ꎬ２２ 个下调表达ꎮ 这些

结果表明外源水杨酸影响了茶树内的信号转导ꎬ
推测在外源水杨酸喷施后茶树通过各信号通路的

协同作用抵御病害侵染ꎮ

表 ２　 基因本体(ＧＯ)功能富集结果

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｇｅｎｅ ｏｎｔｏｌｏｇｙ (ＧＯ) ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｒｅｓｕｌｔｓ

基因功能　 　 　
差异表达基因数量 (个)

０ ｈ 与 ６ ｈ
比较组

０ ｈ 与 １２ ｈ
比较组

０ ｈ 与 ２４ ｈ
比较组

０ ｈ 与 ４８ ｈ
比较组

肽代谢过程 １９１ ２１４ ３７ ６０

氧酸代谢过程 １８９ １４３ ５１ ２８

细胞酰胺代谢过程 ２４７ ２２１ ３８ ６０

小分子生物合成过程 １２３ ８６ ２５ ２１

翻译相关基因 １７９ ２０９ ３５ ５９

多肽生物合成过程 １８６ ２１１ ３６ ５９

有机酸代谢过程 ２２０ １４３ ５１ ２８

应激反应 １４３ ８１ ２５ ２１

细胞碳水化合物代谢
过程

８９ ５３ ２９ １９

脂质代谢过程 １５５ １０６ ５０ ２７

细胞器膜相关 １７１ １９２ ３６ ５８

核糖体 １２７ １６２ ２３ ４８

细胞器合成 １２６ ７６ １７ １２

细胞外围 ６９ ４８ １４ ８

染色体 １８ １１ １１ ８

光合系统 １９ ８ ３ ３

催化反应 ７１ ３５ ６ ３

膜蛋白质 ８５ ４６ １０ ４

细胞骨架 ２２ １５ ２ ２

细胞壁 ３４ ２４ １２ ７

结构分子活性 １４５ １６８ ２４ ４９

转录调控活性 １５８ １２１ ５９ ４２

蛋白质活性 １４６ １００ ５８ ４１

脱氧核糖核酸结合转
录因子活性

１４７ １１５ ５８ ４１

水解酶活性 １５６ １０２ ５７ ３２

铁离子结合 １３３ ９３ ３４ ３１

氧化还原酶活性 １１１ ９３ ４１ ３０

离子跨膜转运体 １６７ ８６ ２６ ９
腺嘌呤核苷三磷酸
(ＡＴＰ)酶活性

１１３ ６９ ３６ ２６

核糖核酸结合 １５３ １２３ ２８ ２５

表 ３　 ＫＥＧＧ 富集结果

Ｔａｂｌｅ ３　 ＫＥＧＧ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｒｅｓｕｌｔｓ

通路

差异表达基因数量 (个)

０ ｈ 与 ６ ｈ
的比较组

０ ｈ 与 １２ ｈ
的比较组

０ ｈ 与 ２４ ｈ
的比较组

０ ｈ 与 ４８ ｈ
的比较组

甘氨酸、丝氨酸和苏氨
酸的代谢

４５ ３２ ２１ １３

植物激素信号转导 ９５ ６９ ３７ ３５

核糖体 １２１ １５１ ７６ ７３

剪接体 ９４ ５６ ２５ ２０

碳代谢 １５４ １０３ ７６ ５１

丙酮酸代谢 ５９ ４５ ３０ １９

苯丙烷类物质生物合
成

５６ ４４ ３３ ３３

糖酵解途径 ６３ ５０ ３０ ２４

半胱氨酸和蛋氨酸代
谢

７２ ４５ ４４ ２９

信使核糖核酸监测通
路

６７ ３７ ３１ １７

新陈代谢 ５９ ３２ １３ １３

氨基糖和核苷酸糖代
谢

６０ ５０ ２７ １８

氨基酸的生物合成 １２９ ９３ ６７ ４３

嘌呤代谢 ６０ ５０ ２４ １５

谷胱甘肽代谢 ５４ ３５ ２９ １９

内质网中的蛋白质加
工

１０６ ７１ ４１ ３３

ＲＮＡ 降解 ６０ ５１ ２６ １４

ＭＡＰＫ 信号通路￣植物 ５４ ４７ ２３ １７

ＲＮＡ 转运 ９０ ６１ ２７ ２０

基础转录因子 ２２ １３ ５ ２

内吞作用 ６７ ３９ ２１ ３３

氧化磷酸化 ６３ ４８ １４ １１

细胞自噬 ２２ １１ ３ ３

植物￣病原菌互作 ７３ ６０ ３１ ２２

氨酰生物合成 ４５ ２５ １９ ７

过氧物酶体 ４２ ２８ ３０ １５
泛素介导的蛋白质水
解

５３ ４２ １９ １５

２.５　 差异表达基因中 ＨＳＰ 相关基因

ＨＳＰ 是高度保守的分子伴侣蛋白质ꎬ是植物通

过调节热激蛋白应对胁迫形成的一种自适应系统ꎮ
本研究结果显示ꎬ水杨酸喷施处理 ６ ｈ 时激活了 １２
个热激因子(ＨＳＦ)ꎬ包括 ＨＳＦ８、ＨＳＦ２４、ＨＳＦ３０、ＨＳ￣
ＦＢ１、ＨＳＦＣ１、ＨＳＦＡ１、ＨＳＦＡ２Ｂ、ＨＳＦＡ３、ＨＳＦＡ８、ＨＳ￣
ＦＢ１、ＨＳＦＢ２Ａ、ＨＳＦＢ２Ｂꎮ 热激蛋白转录因子的激活

能够调控热激蛋白基因的表达ꎬ结果显示ꎬ处理 ６ ｈ
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时有 ４０ 个热激蛋白基因发生差异表达ꎬ且全部上调

表达ꎬ包括 １０ 个 ＨＳＰ７０、４ 个 ＨＳＰ９０、１ 个 ＨＳＰ１５.７、
７ 个 ＨＳＰ１８. １、 ４ 个 ＨＳＰ１８. ２、 ３ 个 ＨＳＰ１７. ９、 ２ 个

ＨＳＰ２０、１ 个 ＨＳＰ２２、１ 个 ＨＳＰ２３、３ 个 ＨＳＰ２６、３ 个

ＨＳＰ８２、１ 个 ＨＳＰ８３ 家族基因ꎮ 下调表达的热激蛋

白基因仅有 ＨＳＰ２６ꎮ 处理 １２ ｈ 时仍上调表达的热

激因子有 ３ 个ꎬ３２ 个热激蛋白基因上调表达ꎬ与处

理 ６ ｈ 相比上调表达的 ＨＳＰ７０ 家族基因由 １０ 个下

降为 ５ 个ꎬＨＳＰ９０ 家族基因由 ４ 个下降为 ３ 个ꎬ
ＨＳＰ１８.１ 家族基因由 ７ 个下降为 ６ 个ꎬＨＳＰ１８.２ 和

ＨＳＰ１７.９ 上调表达的基因数量无变化(表 ４)ꎮ 处理

２４ ｈ 时上调表达的热激因子基因仅有 ＨＳＦＡ１ꎮ ２８
个热激蛋白基因上调表达ꎬ与处理 １２ ｈ 相比ꎬＨＳＰ７０
家族基因上调表达数量不变ꎬＨＳＰ９０ 家族基因由 ３
个变为 ２ 个ꎬＨＳＰ１８.１ 家族基因由 ６ 个下降到 ４ 个ꎬ
ＨＳＰ１８.２ 家族基因由 ４ 个下降到 ３ 个ꎬＨＳＰ１７.９家族

基因上调表达数量不变ꎮ 处理 ４８ ｈ 时ꎬ无上调表达

的热激因子基因ꎬ但仍有 ２８ 个热激蛋白基因上调表

达ꎬ与处理 ２４ ｈ 相比ꎬＨＳＰ７０ 家族基因ꎬＨＳＰ９０ 家族

基因ꎬ小热激蛋白 ＨＳＰ１８.１、ＨＳＰ１８.２、ＨＳＰ１７.９ 家族

基因上调表达数量无变化ꎮ

表 ４　 与热激蛋白基因(ＨＳＰ)相关的部分差异表达基因

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｐａｒｔ ｏｆ ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎ ｇｅｎｅ (ＨＳＰ) ￣ｒｅｌａｔｅｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉ￣
ａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ

ＨＳＰ 相关差异　 　
表达基因　 　

差异表达基因数量 (个)

６ ｈ 与 ０ ｈ
比较组

１２ ｈ 与 ０ ｈ
比较组

２４ ｈ 与 ０ ｈ
比较组

４８ ｈ 与 ０ ｈ
比较组

热激因子(ＨＳＦ) １２ ３ １ ０

ＨＳＰ７０家族 １０ ５ ５ ５

ＨＳＰ９０家族 ４ ３ ２ ２

ＨＳＰ１８.１家族 ７ ６ ４ ４

ＨＳＰ１８.２家族 ４ ４ ３ ３

ＨＳＰ１７.９家族 ３ ３ ３ ３

２.６　 差异表达基因中胁迫相关基因

ＮＰＲ 基因在植物免疫应答过程中发挥重要的作

用ꎬ本研究结果显示ꎬ共有 ３ 个ＮＰＲ 基因在水杨酸喷施

处理 ６ ｈ 的时间节点处上调表达ꎬ１２ ｈ 开始无 ＮＰＲ 基

因上调表达(表 ５)ꎮ ＢＯＰ１ 基因在 ４ 个时间点显著上

调表达ꎬ在外源水杨酸处理 ６ ｈ、１２ ｈ、２４ ｈ、４８ ｈ 时ꎬ上
调表达倍数分别为 １􀆰 ３８ 倍、１􀆰 ５３ 倍、１􀆰 ４３ 倍、１􀆰 ２４ 倍ꎮ
病程相关(ＰＲ)蛋白通常在胁迫环境下被诱导产生ꎬ本

研究中水杨酸诱导的 ＰＲ 蛋白基因在处理 ４８ ｈ 时仍然

上调表达ꎮ ＷＲＫＹ 家族转录因子在水杨酸通路中起着

关键性的作用ꎬ结果显示ꎬ处理 ６ ｈ 和 １２ ｈ 时上调表达

的ＷＲＫＹ 家族转录因子基因均为 １２ 个ꎬ处理 ２４ ｈ 时上

调表达的ＷＲＫＹ 家族转录因子基因为 １０ 个ꎬ处理 ４８ ｈ
时上调表达的 ＷＲＫＹ 家族转录因子基因减少到 ９ 个ꎮ
激酶在植物体中参与众多的催化进程ꎬ激活或能化底

物分子ꎮ 本研究在处理 ６ ｈ 时诱导了 １９２ 个激酶相关

的基因ꎬ这一数量在处理后的 １２ ｈ 时从 １９２ 个减少 １２０
个ꎬ在处理２４ ｈ 时减少至１０１ 个ꎬ在处理４８ ｈ 时诱导的

激酶相关基因数量为 ７０ꎮ ＭＹＢ 家族在植物应对逆境

胁迫中起着重要作用ꎬ本研究结果显示ꎬ水杨酸喷施后

６ ｈ 时 ２４ 个ＭＹＢ 家族基因上调表达ꎬ在喷施后 １２ ｈ 时

１９ 个ＭＹＢ 家族基因上调表达ꎬ喷施后２４ ｈ 时上调表达

的基因数下降为９ 个ꎬ处理后４８ ｈ 时上调表达基因为８
个ꎮ ＡＰ２ 家族广泛参与植物发育与胁迫应答等多种生

物学进程ꎬ本研究结果显示ꎬ处理 ６ ｈ 时 １９ 个 ＡＰ２家族

基因上调表达ꎬ处理 １２ ｈ 时 １２ 个 ＡＰ２家族基因上调表

达ꎬ处理 ２４ ｈ 时减少到 ７ 个ꎬ处理 ４８ ｈ 时仍有 ７ 个 ＡＰ２
家族基因上调表达ꎮ ｂＺＩＰ 被认为参与多种生物学进

程ꎬ包括花发育、光信号、病菌防御以及逆境胁迫响应ꎮ
本研究结果显示ꎬ１３ 个 ｂＺＩＰ 家族基因在水杨酸喷施处

理 ６ ｈ 时上调表达ꎬ１２ ｈ 后下降为 ５ 个ꎬ２４ ｈ 时仍有 ５
个基因上调表达ꎬ４８ ｈ 时仅剩 ３ 个基因上调表达ꎮ 这

些差异表达基因将是外源水杨酸诱导茶树抗病机制的

关键ꎮ

表 ５　 胁迫相关的部分差异表达基因

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｐａｒｔ ｏｆ ｓｔｒｅｓｓ￣ｒｅｌａｔｅｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ

胁迫相关差异
表达基因

差异表达基因数量 (个)

６ ｈ 与 ０ ｈ
比较组

１２ ｈ 与 ０ ｈ
比较组

２４ ｈ 与 ０ ｈ
比较组

４８ ｈ 与 ０ ｈ
比较组

ＮＰＲ 家族 ３ ０ ０ ０

ＷＲＫＹ 家族 １２ １２ １０ ９

ＭＹＢ 家族 ２４ １９ ９ ８

ＡＰ２家族 １９ １２ ７ ７

ｂＺＩＰ 家族 １３ ５ ５ ３

ＰＲ 家族 １ １ １ １

３　 讨 论

外源水杨酸与内源水杨酸一样ꎬ都能够诱导植物

免疫反应ꎮ ＮＰＲ１ 是第一个被报道的水杨酸诱导植物
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免疫反应必需的基因ꎬ分为３ 个大类ꎬＮＰＲ１和ＮＰＲ２为

一类ꎬＮＰＲ３ 和 ＮＰＲ４ 为一类ꎬＢＯＰ１ 和 ＢＯＰ２ 为一

类[１７]ꎮ ＮＰＲ 蛋白作为中枢调节水杨酸诱导的基因表

达[１８]ꎬ通过与其他激素调节途径的相互作用调节免疫

和其他生物进程[１９]ꎮ ＮＰＲ１ 和 ＮＰＲ２ 在水杨酸诱导反

应的下游基因调控中起着积极的作用ꎬ而 ＮＰＲ３ 和

ＮＰＲ４ 起负调控作用[３ꎬ ２０]ꎮ ＮＰＲ１、 ＮＰＲ２、 ＮＰＲ３ 和

ＮＰＲ４在体外试验中与水杨酸具有强相互作用ꎬ而
ＢＯＰ１和 ＢＯＰ２与水杨酸具有弱相互作用[２１]ꎮ 本研究

中 ＢＯＰ１基因在 ４ 个时间点显著上调表达ꎬ因此推测

ＢＯＰ１基因同样在茶树对外源水杨酸的响应中发挥作

用ꎮ
ＷＲＫＹ 转录因子基因在植物中调控各种发育过程

和胁迫反应ꎬ并且参与水杨酸信号通路ꎮ 在烟草中水

杨酸能够提高 ＷＲＫＹ５、ＷＲＫＹ７、ＷＲＫＹ２７、ＷＲＫＹ３１、
ＷＲＫＹ４０、 ＷＲＫＹ５０、 ＷＲＫＹ５６、 ＷＲＫＹ５９、 ＷＲＫＹ６０、
ＷＲＫＹ１０２的表达水平ꎬ其中 ＷＲＫＹ４０ 的上调表达增强

了烟草的抗性[２２]ꎮ 在拟南芥中ꎬ水杨酸促进了 ＮＰＲ１
与ＷＲＫＹ１８的相互作用ꎬ促进了 ＮＰＲ１在植物防御机制

中的表达[２３]ꎮ ＷＲＫＹ１９的表达促进了拟南芥对根结线

虫的基础免疫[２４]ꎮ 本研究中水杨酸处理激活了

ＷＲＫＹ１４、ＷＲＫＹ１７、ＷＲＫＹ１８、ＷＲＫＹ１９ 等 １２ 个 ＷＲＫＹ 家

族转录因子基因上调表达ꎬ这可能是水杨酸诱导茶树

免疫反应的关键ꎮ
研究结果表明ꎬＨＳＰ 基因参与植物的抗病ꎬ例如ꎬ

ＨＳＰ９０基因上调表达能够提高番茄对番茄黄化曲叶病

毒(ＴＹＬＣＶ)的抗性[２５]ꎮ 而在一些植物中 ＨＳＰ 基因的

应答并不一致ꎬ如病原真菌侵染时水稻中 ＨＳＰ 基因表

现出不同的反应ꎬ其中 ＨＳＰ１６、ＨＳＰ１７、ＨＳＰ１８. １ 和

ＨＳＰ１８. ２ 上调表达ꎬＨＳＰ１６. ６、ＨＳＰ１７. ８、ＨＳＰ１８. ８ 和

ＨＳＰ２２下调表达[２６]ꎮ ＨＳＰ 基因还能够调控真菌感染的

严重程度ꎬ如番茄中尖孢镰刀菌的侵染与 ＨＳＰ２０ 和 ＰＲ
蛋白有关[２７]ꎻＨＳＰ１７.６ 的沉默造成黑根霉侵染[２８]ꎮ 本

研究中外源水杨酸喷施造成 ４０ 个 ＨＳＰ 基因上调表达ꎬ
仅 ＨＳＰ２６基因下调表达ꎮ 蛋白质关联网络显示 ＨＳＰ７０
和 ＨＳＰ８９.１在关联网络中处于核心位置ꎬＨＳＰ７０ 与 ＡＰ２
直接关联ꎬ并且与苯丙氨酸解氨酶(ＰＡＬ)间接相关ꎮ
ＰＡＬ 是用作衡量植物抗逆性的重要指标[２９]ꎬＨＳＰ７０ 与

ＰＡＬ 的关联性表明 ＨＳＰ７０在植物抗逆性中扮演关键角

色ꎮ 目前ꎬ已知外源水杨酸能够诱导植物的免疫反应ꎬ
而且水杨酸能够应用于茶饼病的防控[３０]ꎬ但热激蛋白

是否参与茶树的抗病机制仍需进一步研究ꎮ
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