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　 　 摘要:　 紫肉甘薯因其块根中富含紫色花青素而得名ꎮ 本研究以 ２组栽培种紫肉甘薯及其淡黄肉突变体为材料ꎬ基
于甘薯转录组测序(ＲＮＡ￣ｓｅｑ)数据进行生物信息学分析ꎮ 以 ｜ ｌｏｇ２ ＦＣ ｜≥１且错误发现率(ＦＤＲ)<０􀆰 ０１作为筛选标准ꎬ鉴定

差异表达基因(ＤＥＧｓ)ꎬ对 ＤＥＧｓ 进行 ＧＯ 功能分类和 ＫＥＧＧ 代谢通路分析ꎬ并采用实时荧光定量 ＰＣＲ(ｑＲＴ￣ＰＣＲ)方法对

测序结果进行验证ꎮ 样品经转录组测序后ꎬ均获得超过 ８ Ｇｂ 的高质量数据ꎬ拼接组装共得到１６４ ４２７条 Ｕｎｉｇｅｎｅｓꎮ 在 ２ 组

甘薯材料及其突变体中分别检测到２ ２６２个和１ ５４６个 ＤＥＧｓꎬ其中有 ２４４个 ＤＥＧｓ 是 ２组甘薯材料共有的ꎮ ＧＯ 功能分析发

现ꎬＤＥＧｓ 主要富集于苯丙氨酸解氨酶活性、着色、类黄酮生物合成过程、含花青素化合物生物合成过程等ꎮ ＫＥＧＧ 通路分

析发现ꎬＤＥＧｓ 主要分布在苯丙素类生物合成、苯丙氨酸代谢、类黄酮生物合成和花青素生物合成等代谢通路ꎮ 随机选择

２７个与花青素生物代谢相关的候选基因进行实时荧光定量 ＰＣＲ 验证ꎬ表达模式与测序结果一致ꎮ 将 ２ 组材料中候选基

因的表达水平与花青素含量进行相关性分析ꎬ结果表明ꎬ花青素生物合成相关的候选基因 ＰＡＬ￣１、ＣＨＳ、ＡＮＳ、ＣＣｏＡＯＭＴ、
ＧＳＴ￣２、ＡＢＣ￣１、ｂＨＬＨ和ＷＲＫＹ￣２的相对表达量与花青素积累量的相关性达到显著或极显著水平ꎮ 表明ꎬ２个甘薯突变体材

料块根薯肉紫色的缺失是由花青素的合成、转运和相关转录因子表达水平的降低共同引起的ꎮ 通过转录组测序可以从中

挖掘一些与花青素代谢相关的候选基因ꎬ为研究其在生物合成途径中的调控机制奠定基础ꎮ
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ｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ

　 　 紫肉甘薯是一类特异的甘薯类型ꎬ除含有多种

对人体有益的微量元素和矿物质外ꎬ还富含具有抗

氧化能力、防癌抗癌等生理保健功效的天然花青素ꎬ
因而受到越来越多消费者的欢迎[１￣３]ꎮ 与其他同类

色素相比ꎬ从紫肉甘薯中提取出的花青素具有更为

稳定的理化性质[１]ꎬ是一种优质的天然食用色素ꎬ
具有多种营养保健用途和药理功能[２￣３]ꎮ 因此ꎬ探讨

花青素在紫肉甘薯块根中代谢相关基因的差异表达

及调控机制具有重要意义ꎮ 植物体内的色素主要包

括类黄酮、甜菜碱类色素和类胡萝卜素等[４]ꎬ其中

花青素是属于类黄酮的一类天然水溶性色素ꎬ由特

有的 Ｃ６￣Ｃ３￣Ｃ６ 碳骨架结构和不同的取代基团构成ꎬ
因其取代基数目和位置的不同而呈现出红、橙、粉和

蓝等各种颜色[４￣５]ꎮ 花青素的生物合成是被广泛研

究的植物次生代谢途径之一ꎬ花青素的生物合成与

代谢过程一般由多种结构基因编码的关键酶、相关

转运蛋白质以及起调控作用的转录因子等多个成员

参与ꎬ目前已在拟南芥、金鱼草和玉米等植物中被深

入研究[４￣６]ꎮ 甘薯是中国重要的粮食作物ꎬ也是一种

重要的能源和保健作物ꎮ 随着人们保健意识的增强

和消费水平的提高ꎬ人们对自身健康问题越来越关

注ꎬ日本、美国等发达国家已把甘薯视为营养全面而

平衡的保健食品[７]ꎮ 尽管已有较多关于紫肉甘薯

花青素合成和积累的研究ꎬ但这些研究多集中在合

成关键酶编码基因方面ꎬ调控花青素代谢的分子机

制仍不够清楚ꎮ 本研究以 ２ 个紫肉甘薯品系及其淡

黄肉自然突变体为材料ꎬ进行转录组分析ꎬ为进一步

挖掘花青素代谢相关基因及功能研究提供依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料及 ＲＮＡ 提取

本课题组在育种过程中发现 ２ 个甘薯肉色自然

突变体ꎬ徐 １６０４(紫皮紫肉)的突变体徐 １６０４Ｍ(淡红

皮淡黄肉)ꎬ徐 ０５７１(紫皮紫肉)的突变体徐 ０５７１Ｍ
(淡红皮淡黄肉)ꎮ 经过多年田间鉴定ꎬ这 ２ 个突变体

薯肉颜色等性状可以稳定遗传ꎮ 将这两组栽培种及

其突变体材料栽插在江苏徐淮地区徐州农业科学研

究所试验田ꎬ于栽插后 １３０ ｄ 收获薯块(图 １)ꎮ 每个

品种随机选取 １２ 个中等大小的薯块ꎬ将其中 ４ 个薯

块作为一个生物学重复ꎬ共计 ３ 个重复ꎬ分别为:Ａ１、
Ａ２ 和 Ａ３ꎬＢ１、Ｂ２ 和 Ｂ３ꎬＣ１、Ｃ２ 和 Ｃ３ꎬＤ１、Ｄ２ 和 Ｄ３ꎮ
每个重复清洗擦干后去皮ꎬ切碎ꎬ混匀ꎬ锡箔纸包裹后

迅速置于液氮中速冻ꎬ然后一部分样品放于超低温冰

箱中－８０ ℃保存ꎬ用于后续试验ꎮ 另一部分样品提取

总 ＲＮＡ 后ꎬ使用 Ｎａｎｏｄｒｏｐ￣１０００ 检测 ＲＮＡ 的纯度

(ＯＤ２６０ / ＯＤ２８０)和浓度ꎬ并用 Ａｇｉｌｅｎｔ ２１００ 生物分析仪

(安捷伦科技有限公司产品)检测 ＲＮＡ 的完整性ꎮ 采

用高闰飞[８]的方法测定花青素含量ꎮ
１.２　 ｃＤＮＡ 文库构建及转录组测序

样品检测合格后ꎬ构建 ｃＤＮＡ 文库ꎬ随后检测文

库质量ꎮ 检测结果合格后测序ꎬ并对原始数据(Ｒａｗ
ｄａｔａ)进行数据过滤ꎮ 获得高质量的测序数据后ꎬ使
用 Ｔｒｉｎｉｔｙ 软件将 Ｃｌｅａｎ Ｄａｔａ 进行序列组装ꎬ最终得

到 Ｕｎｉｇｅｎｅ 库ꎮ
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Ａ:徐 １６０４ꎻＢ:徐 １６０４ 突变体徐 １６０４ＭꎻＣ:徐 ０５７１ꎻＤ:徐 ０５７１ 突

变体徐 ０５７１Ｍꎮ
图 １　 ２ 组栽培种及其突变体材料

Ｆｉｇ.１　 Ｔｗｏ ｇｒｏｕｐｓ ｏｆ ｃｕｌｔｉｖａｔｅｄ ａｎｄ ｍｕｔａｎｔ ｍａｔｅｒｉａｌｓ

１.３　 Ｕｎｉｇｅｎｅ 功能注释与分类

采用 ＢＬＡＳＴ 软件将本研究获得的甘薯 Ｕｎｉｇｅｎｅ
序列与 ＮＲ(Ｎｏｎ￣ｒｅｄｕｎｄａｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｉｎ ＮＣ￣
ＢＩ)、ＧＯ(Ｇｅｎｅ ｏｎｔｏｌｏｇｙ)、Ｓｗｉｓｓ￣Ｐｒｏｔ(Ａ ｍａｎｕａｌｌｙ ａｎ￣
ｎｏｔａｔｅｄ ａｎｄ ｒｅｖｉｅｗｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｄａｔａｂａｓｅ)、ＫＯＧ
(ｅｕ Ｋａｒｙｏｔｉｃ ｏｒｔｈｏｌｏｇ ｇｒｏｕｐｓ)、ＫＥＧＧ(Ｋｙｏｔｏ ｅｎｃｙｃｌｏ￣
ｐｅｄｉａ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ ｇｅｎｏｍｅｓ)等数据库对比ꎬ以获得

Ｕｎｉｇｅｎｅ 的注释信息ꎮ
１.４　 花青素代谢途径差异表达基因筛选

基因表达具有一定的时空特异性ꎬ不同条件下

表达水平具有显著差异的基因或转录本ꎬ被称为差

异表达基因(ＤＥＧ)ꎬ或差异表达转录本(ＤＥＴ)ꎮ 根

据样品间表达水平高低ꎬＤＥＧ(或 ＤＥＴ)可以划分成

上调基因和下调基因ꎮ 通过比对 ２ 个甘薯材料的

Ｕｎｉｇｅｎｅ 序列ꎬ我们筛选出与花青素代谢相关的

ＤＥＧ(或 ＤＥＴ)ꎮ
１.５　 花青素代谢途径差异表达基因验证

１.５.１　 甘薯总 ＲＮＡ 提取　 采用多糖多酚植物 ＲＮＡ
提取试剂盒(北京华越洋生物科技有限公司产品)
提取徐 １６０４、徐 １６０４Ｍ、徐 ０５７１、徐 ０５７１Ｍ 的块根总

ＲＮＡꎬ具体操作参考试剂盒说明书进行ꎮ 使用

１􀆰 ２％甲醛变性琼脂糖凝胶电泳验证提取的 ＲＮＡ 的

完整性ꎬ用 ＮａｎｏＤｒｏｐ￣１０００ 微量分光光度计测定

ＲＮＡ 的浓度和 ＯＤ２６０ / ＯＤ２８０ꎮ
１.５.２　 ｃＤＮＡ 第一条链合成 　 ｃＤＮＡ 合成使用 Ｒｅ￣
ｖｅｒＴｒａ Ａｃｅ ｑＰＣＲ ＲＴ Ｍａｓｔｅｒ Ｍｉｘ ｗｉｔｈ ｇＤＮＡ Ｒｅｍｏｖｅｒ
(ＴＯＹＯＢＯ 公司产品)试剂盒ꎬ操作按照试剂盒说明

书进行ꎮ
１.５.３　 实时荧光定量 ＰＣＲ(ｑＲＴ￣ＰＣＲ)验证 　 根据

转录组测序数据ꎬ采用 Ｐｒｉｍｅｒ３Ｐｌｕｓ 在线软件 ( ｈｔ￣
ｔｐ: / / ｗｗｗ. ｐｒｉｍｅｒ３ｐｌｕｓ. ｃｏｍ / ｃｇｉ￣ｂｉｎ / ｄｅｖ / ｐｒｉｍｅｒ３ｐｌｕｓ.

ｃｇｉ)设计引物ꎬ引物序列见表 １ꎮ 参照２×Ｑ３ ＳＹＢＲ
ｑＰＣＲ Ｍａｓｔｅｒ Ｍｉｘ(ＴＯＬＯＢＩＯ 公司产品)试剂盒说明

书ꎬ使用 ＱｕａｎｔＳｔｕｄｉｏ ６ Ｆｌｅｘ 荧光定量 ＰＣＲ 仪进行

ｑＲＴ￣ＰＣＲ 检测ꎬ反应体系为:２×Ｑ３ ＳＹＢＲ ｑＰＣＲ Ｍａｓ￣
ｔｅｒ Ｍｉｘ １０ μｌꎬ模板 ２ μｌꎬ引物￣Ｆ(１０ ｍｍｏｌ / Ｌ)和引

物￣Ｒ(１０ ｍｍｏｌ / Ｌ)各 １ μｌꎬｄｄＨ２Ｏ 补足至 ２０ μｌꎮ
反应程序为:９５ ℃ 变性 ３ ｍｉｎꎻ９５ ℃ １０ ｓꎬ６０ ℃

３０ ｓꎬ ４０ 个循环ꎮ 溶解曲线为:９５ ℃ １５ ｓꎬ６０ ℃ ６０
ｓꎬ９５ ℃ １５ ｓꎬ并检测荧光信号值ꎮ 以 ＩｂＡＲＦ 为内参

基因[９]ꎬ用 ２－△△Ｃｔ法[１０] 计算相对表达量ꎬ每 １ 个样

品均设置 ３ 个重复ꎮ
１.６　 数据处理

采用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ 进行数据的方差分析和相

关性分析ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 不同甘薯材料总花青素含量的差异

由图 ２ 可以看出ꎬ每 １００ ｇ 紫肉甘薯材料徐

１６０４ 和徐 ０５７１ 花青素含量分别为(５２.７５± ０􀆰 ０８)
ｍｇ 和(１９.９１± ０􀆰 １０) ｍｇꎬ而淡黄肉突变体材料徐

１６０４Ｍ 和徐 ０５７１Ｍ 未检测出花青素ꎮ 结果表明ꎬ２
组自然突变体与其紫肉栽培种薯块肉色的差异主要

表现在花青素含量不同ꎮ
２.２　 转录组测序与组装

采用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＨｉＳｅｑＴＭ２０００ 高通量测序技术对 ２
个甘薯材料及其突变体块根进行转录组测序ꎬ从表

２ 中可以看出ꎬ经过测序质量控制ꎬ徐 １６０４、徐

１６０４Ｍ、徐 ０５７１、徐 ０５７１Ｍ 分别获得超过 ８􀆰 ３２ Ｇｂ、
１０􀆰 ０５ Ｇｂ、８􀆰 ６７ Ｇｂ 和 ９􀆰 ７３ Ｇｂ ｃｌｅａｎ ｄａｔａꎬＱ３０(碱基

识别出错概率)分别达到 ９２􀆰 ７７％、９０􀆰 ５６％、９２􀆰 ８６％
和 ９３􀆰 ２７％ 以上ꎬ所有样品 Ｇ ＋ Ｃ 含量均不低于

４６􀆰 ４２％ꎬ说明本研究获得的甘薯转录组序列数据充

足且质量较高ꎬ能够满足后续试验的需要ꎮ
　 　 为避免低表达基因的测序量对构建完整转录本

的影响ꎬ对低表达的转录本进行过滤ꎬ最终得到可靠

的转录本ꎮ 利用 Ｔｒｉｎｉｔｙ 软件对测序序列进行拼接

(表 ３)ꎬ获得１８３ ４４０个转录本ꎬ总长度达９１ ７２５ ０１６
ｂｐꎬ平均长度为 ５００ ｂｐꎬＮ５０ 为 ６０４ ｂｐꎻ进一步组装共

得到１６４ ４２７条 Ｕｎｉｇｅｎｅｓꎬ总长度达７７ ６７９ ２９２ ｂｐꎬ平
均长度为 ４７２ ｂｐꎬＮ５０ 为 ５４４ ｂｐꎬ最大长度为１６ ８３５
ｂｐꎬ最小长度为 ２０１ ｂｐꎬ结果表明ꎬ该甘薯转录组测序

和组装结果良好ꎬ可用于后续生物信息学研究ꎮ
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表 １　 花青素代谢相关候选基因 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 引物

Ｔａｂｌｅ １　 ｑＲＴ￣ＰＣＲ ｐｒｉｍｅｒｓ ｏｆ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ￣ｒｅｌａｔｅｄ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｇｅｎｅｓ

引物名称　 　 　 Ｕｎｉｇｅｎｅｓ 编号　 　 　 引物￣Ｆ(５′→３′) 　 　 　 引物￣Ｒ(５′→３′) 　 　 　

ＰＡＬ￣１ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ１３９８９９＿ｃ２＿ｇ１８ ＴＧＣＣＡＧＧＣＡＡＴＴＧＡＴＣＴＧＡＧ ＡＡＡＡＣＧＴＡＴＴＣＧＣＧＧＴＣＣＡＣ

Ｃ４Ｈ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ１２７０４２＿ｃ１＿ｇ８ ＡＴＣＴＴＧＧＴＧＡＡＣＧＣＴＴＧＧＴＧ ＴＣＴＧＡＡＧＴＣＧＴＴＧＣＣＡＴＴＧＧ

４ＣＬ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ１３７８７１＿ｃ０＿ｇ１５ ＡＡＡＧＧＡＴＧＣＡＣＧＣＡＣＴＴＣＴＣ ＡＧＴＣＡＡＣＡＴＣＡＣＧＣＣＴＴＴＣＧ

ＣＨＳ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ１３５５５４＿ｃ０＿ｇ６ ＡＧＴＧＣＴＴＧＴＴＣＧＡＧＧＣＴＴＴＣ ＴＧＴＧＧＣＴＣＧＧＡＧＴＴＴＴＴＣＡＧ

ＣＨＩ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ１１３６９１＿ｃ２＿ｇ１ ＡＡＧＴＧＧＡＡＣＧＧＧＡＡＡＡＧＴＧＣ ＡＡＴＡＣＴＧＣＴＴＧＣＣＧＣＴＣＡＡＣ

Ｆ３Ｈ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ９３８７９＿ｃ８＿ｇ１ ＡＡＧＧＡＡＧＣＧＴＴＧＡＣＣＡＡＡＧＣ ＴＧＴＴＴＴＧＣＣＧＣＣＡＴＣＴＴＴＧＧ

Ｆ３′Ｈ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ１３６７２７＿ｃ０＿ｇ１ ＡＡＧＧＡＡＧＣＧＴＴＧＡＣＣＡＡＡＧＣ ＴＧＴＴＴＴＧＣＣＧＣＣＡＴＣＴＴＴＧＧ

ＤＦＲ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ１２９７２４＿ｃ３＿ｇ１ ＴＧＡＧＣＡＴＣＣＣＡＡＡＧＣＡＧＡＡＧ ＡＣＣＡＣＡＧＧＣＡＡＧＴＣＣＴＴＴＴＣ

ＡＮＳ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ１３３０８５＿ｃ１＿ｇ６ ＴＡＡＴＧＣＴＡＧＴＧＧＧＣＡＧＣＴＴＧＡＧ ＡＡＴＧＣＣＣＴＣＡＧＴＴＧＣＴＴＴＧＣ

ＵＦＧＴ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ１３８９８５＿ｃ０＿ｇ１４ ＡＧＧＡＴＴＴＧＣＡＡＧＣＧＣＣＡＴＴＣ ＡＣＡＣＴＴＧＣＡＧＣＴＴＴＧＡＴＣＧＧ

ＣＣｏＡＯＭＴ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ１２４４５３＿ｃ７＿ｇ２ ＧＴＣＴＧＡＴＧＧＣＴＡＣＴＧＣＡＣＣＡ ＴＣＧＴＡＴＧＣＴＴＣＴＣＧＧＴＣＡＣＧ

ＧＳＴ￣１ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ１２８１０７＿ｃ８＿ｇ３ ＣＧＧＣＴＡＴＴＧＡＧＧＡＣＧＧＡＧＡＣ ＣＡＴＴＧＡＴＣＣＡＣＣＡＣＧＧＣＴＣＴ

ＧＳＴ￣２ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ１３４４２９＿ｃ６＿ｇ３２ ＡＧＴＡＣＡＴＣＧＣＧＣＡＣＡＣＧＴＡＴ ＣＴＧＡＧＣＣＴＣＧＡＣＴＴＣＣＡＴＣＣ

ＭＡＴＥ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ１１８８１３＿ｃ０＿ｇ１ ＴＴＧＴＴＣＡＧＣＴＧＧＧＧＴＡＣＧＡＣ ＣＣＡＣＣＣＡＴＣＣＴＴＡＣＡＣＣＡＣＣ

ＡＢＣ￣１ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ１３５７３４＿ｃ２＿ｇ２ ＡＧＣＡＡＣＡＴＡＧＡＣＣＣＣＧＴＴＧＧ ＣＣＧＡＣＧＣＴＣＣＡＧＴＴＡＴＣＴＣＣ

ＡＢＣ￣２ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ１３４９２３＿ｃ２＿ｇ１ ＡＧＣＣＣＧＡＣＴＴＧＧＴＧＴＴＧＡＴＴ ＣＴＴＣＣＡＣＡＧＧＣＡＧＧＣＣＡＴＡＡ

ＭＹＢ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ７８３６８＿ｃ０＿ｇ１ ＡＣＧＧＡＡＡＡＣＡＣＣＧＴＣＧＴＴＡＧ ＴＧＧＣＧＴＴＧＴＴＴＣＴＡＧＴＧＣＴＧ

ｂＨＬＨ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ１４０４０５＿ｃ１＿ｇ７ ＧＡＧＧＡＧＧＧＧＧＡＧＧＡＧＡＡＣＡＴ ＴＣＣＡＡＡＴＣＧＧＴＧＧＡＧＧＣＡＴＣ

ＮＡＣ￣１ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ１２６６８４＿ｃ０＿ｇ４ ＡＧＧＡＡＧＡＣＣＧＧＡＡＧＴＧＣＡＡＧ ＴＣＣＧＧＣＡＡＡＧＡＴＴＣＣＡＧＣＡＴ

ＮＡＣ￣２ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ１３１１２１＿ｃ７＿ｇ２５ ＧＧＴＡＴＴＣＴＡＣＧＣＣＧＧＧＡＡＧＧ ＣＡＡＣＧＴＣＧＴＴＴＴＧＧＴＣＣＡＣＣ

ＮＡＣ￣３ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ１２５８３６＿ｃ０＿ｇ３ ＡＡＧＧＧＴＡＣＴＧＧＡＡＡＧＣＣＡＣＧ ＴＣＣＡＣＴＣＣＧＴＣＴＴＣＣＴＴＣＣＡ

ＷＲＫＹ￣１ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ１３１４０３＿ｃ１＿ｇ１１ ＣＡＧＴＴＴＣＡＧＧＴＧＣＡＡＣＡＧＣＣ ＣＧＧＴＧＡＡＧＧＡＧＡＡＣＡＧＣＡＣＴ

ＷＲＫＹ￣２ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ１４０１１５＿ｃ２＿ｇ３５ ＡＡＧＧＡＴＴＧＧＡＧＧＣＡＧＡＡＧＧＣ ＡＡＴＣＣＡＴＣＣＣＣＣＧＴＧＧＴＴＴＣ

ＥＲＦ￣１ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ１２５８２９＿ｃ０＿ｇ１ ＧＣＡＣＣＡＴＣＴＴＴＡＣＣＧＧＧＧＡＡ ＣＧＣＣＡＴＴＴＣＴＧＧＡＧＴＧＡＧＧＴ

ＥＲＦ￣２ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ１３１２４０＿ｃ１＿ｇ４ ＧＡＣＡＣＣＴＧＴＧＴＡＧＣＣＧＧＡＡＡ ＴＣＧＣＣＧＡＣＴＴＴＣＴＣＧＴＴＧＡＡ

ＥＲＦ￣３ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ９７９１７＿ｃ０＿ｇ１ ＴＧＡＣＴＴＧＣＣＧＣＴＴＡＡＧＧＡＧＧ ＴＣＡＣＡＧＣＣＧＣＣＴＣＡＡＴＴＧＡＴ

ＬＯＢ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ１３２６７０＿ｃ２＿ｇ１ ＣＣＧＧＴＣＡＴＴＣＴＣＡＣＴＣＣＣＴＧ ＴＧＡＡＣＴＴＧＡＧＧＧＧＧＴＣＧＧＴＡ

Ａ、Ｂ、Ｃ、Ｄ 见图 １ 注ꎮ ＮＤ 表示未检测出花青素ꎮ
图 ２　 紫肉甘薯栽培种及其突变体块根花青素含量差异

Ｆｉｇ.２ 　 Ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｓｔｏｒａｇｅ ｒｏｏｔ ｏｆ ｃｕｌｔｉｖａｔｅｄ ａｎｄ
ｍｕｔａｎｔ ｐｕｒｐｌｅ￣ｆｌｅｓｈｅｄ ｓｗｅｅｔｐｏｔａｔｏｅｓ

表 ２　 与参考序列比对后的测序结果

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ

样品编号
Ｒｅａｄｓ 数量

(个)
碱基数量

(ｂｐ)
Ｇ＋Ｃ 含量

(％)
Ｑ３０
(％)

Ａ１ ２７ ７３８ ９７３ ８ ３２１ ６９１ ９００ ４６.４２ ９２.７７
Ａ２ ３０ ２７７ ８５３ ９ ０８３ ３５５ ９００ ４６.４８ ９２.８８
Ａ３ ３１ ２１６ ２９６ ９ ３６４ ８８８ ８００ ４６.５４ ９４.０７
Ｂ１ ３３ ８４６ ６２７ １０ １５３ ９８８ １００ ４７.３２ ９０.５６
Ｂ２ ３４ ９８２ ８９７ １０ ４９４ ８６９ １００ ４７.１３ ９２.３０
Ｂ３ ３３ ５１８ ６５９ １０ ０５５ ５９７ ７００ ４７.９９ ９３.０４
Ｃ１ ３８ １９６ １８０ １１ ４５８ ８５４ ０００ ４７.９９ ９３.３７
Ｃ２ ２８ ９２４ ４２８ ８ ６７７ ３２８ ４００ ４７.６１ ９２.８６
Ｃ３ ３０ ５５０ ４５４ ９ １６５ １３６ ２００ ４７.７９ ９３.９０
Ｄ１ ３８ １４６ ０４９ １１ ４４３ ８１４ ７００ ４７.３１ ９３.７４
Ｄ２ ３５ ４４３ ３００ １０ ６３２ ９９０ ０００ ４７.６０ ９３.２７
Ｄ３ ３２ ４５３ ７４２ ９ ７３６ １２２ ６００ ４７.４０ ９３.４７

Ａ、Ｂ、Ｃ、Ｄ 见图 １ 注ꎮ Ｑ３０:碱基识别出错概率ꎮ
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表 ３　 测序序列的组装结果

Ｔａｂｌｅ ３　 Ａｓｓｅｍｂｌｅｄ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｓｅｑｕｅｎｃｅｄ

类别　 　 总转录本数量
(个)

总长度
(ｂｐ)

最大长度
(ｂｐ)

最小长度
(ｂｐ)

平均长度
(ｂｐ)

Ｇ＋Ｃ 含量
(％)

Ｎ５０
(ｂｐ)

非冗余基因 １６４ ４２７ ７７ ６７９ ２９２ １６ ８３５ ２０１ ４７２ ４３.３６ ５４４

转录本 １８３ ４４０ ９１ ７２５ ０１６ １６ ８３５ ２０１ ５００ ４３.２２ ６０４
Ｎ５０:按照长度将组装转录本从长到短排序ꎬ累加转录本的长度到总长度的 ５０％时ꎬ对应转录本的长度ꎮ

２.３　 Ｕｎｉｇｅｎｅ 的功能注释

通过 ＢＬＡＳＴ 程序将甘薯 Ｕｎｉｇｅｎｅ 序列与 ＧＯ、
ＫＥＧＧ、ＫＯＧ、Ｐｆａｍ、Ｓｗｉｓｓ￣Ｐｒｏｔ 和 ＮＲ 等公共数据库

进行比对ꎬ结果 (表 ４) 显示ꎬ注释到 ＧＯ、ＫＥＧＧ、
ＫＯＧ、Ｐｆａｍ、Ｓｗｉｓｓ￣Ｐｒｏｔ、ＮＲ 数据库中的 Ｕｎｉｇｅｎｅ 分别

为５６ ０２４个(占 ５７􀆰 ８３％)、２５ １０１个(占 ２５􀆰 ９１％)、
４７ ３５８个 (占 ４８􀆰 ８８％)、 ４８ ２０９ 个 ( 占 ４９􀆰 ７６％)、
６５ ５９８个(占 ６７􀆰 ７１％)、８７ ０４７个(占 ８９􀆰 ８５％)ꎮ 因

此ꎬ在 ＮＲ 数据库中找到相似序列最多ꎬ 其中

３００ ｂｐ≤长度<１ ０００ ｂｐ 的 Ｕｎｉｇｅｎｅ 有 ４０ ８５９ 个(占
４６􀆰 ９４％)ꎬ长度≥１ ０００ ｂｐ 的 Ｕｎｉｇｅｎｅ 有 １２ ８７４个

(占 １４􀆰 ７９％)ꎻ在 ＫＥＧＧ 数据库中找到相似序列最

少ꎬ 其 中 ３００ ｂｐ≤ 长度< １ ０００ ｂｐ 的 Ｕｎｉｇｅｎｅ 有

１１ ６３２个(占 ４６􀆰 ３４％)ꎬ长度≥１ ０００ ｂｐ 的 Ｕｎｉｇｅｎｅ
有３ ９１５个(占 １５􀆰 ６０％)ꎮ

表 ４　 Ｕｎｉｇｅｎｅ 注释统计结果

Ｔａｂｌｅ ４　 Ａｎｎｏｔａｔｅｄ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ Ｕｎｉｇｅｎｅｓ

数据库　 　
注释的 Ｕｎｉｇｅｎｅ
数(个)(占总注
释数的比例)

Ｕｎｉｇｅｎｅ 数(个)

３００ ｂｐ≤长
度<１ ０００ ｂｐ

长度≥
１ ０００ ｂｐ

ＧＯ ５６ ０２４(５７.８３％) ２７ ５１９ ９ ４２３

ＫＥＧＧ ２５ １０１(２５.９１％) １１ ６３２ ３ ９１５

ＫＯＧ ４７ ３５８(４８.８８％) ２１ ８４０ ８ ０５２

Ｐｆａｍ ４８ ２０９(４９.７６％) １９ ７４０ １０ ６６２

Ｓｗｉｓｓ￣Ｐｒｏｔ ６５ ５９８(６７.７１％) ２８ １８３ １０ ６３０

ＮＲ ８７ ０４７(８９.８５％) ４０ ８５９ １２ ８７４

总注释数目 ９６ ８８２ ４１ ６９９ １２ ９０４

２.４　 差异表达基因的比较分析

以∣ ｌｏｇ２ ＦＣ ∣≥１ 且ＦＤＲ< ０􀆰 ０１ 作为筛选标

准ꎬ我们对 ２ 个甘薯材料及其突变体间的差异表达

基因进行聚类分析ꎮ 其中差异倍数(ＦＣ)表示两样

品(组)间表达量的比值ꎮ 错误发现率(ＦＤＲ)是通

过对差异显著性 Ｐ 值进行校正得到的ꎮ 在徐 １６０４
ｖｓ 徐 １６０４Ｍ 和徐 ０５７１ ｖｓ 徐 ０５７１Ｍ ２ 个比较组中分

别检测到２ ２６２个和１ ５４６个差异表达基因ꎮ 其中ꎬ

在徐 １６０４ ｖｓ 徐 １６０４Ｍ 对比组中ꎬ上调表达基因有

８３６ 个ꎬ下调表达基因有 １ ４２６ 个ꎻ在徐 ０５７１ ｖｓ 徐

０５７１Ｍ 对比组中ꎬ上调表达基因有 ４５３ 个ꎬ下调表达

基因有１ ０９３个ꎻ在徐 １６０４ ｖｓ 徐 １６０４Ｍ 和徐 ０５７１ ｖｓ
徐 ０５７１Ｍ ２ 个组之间的比较中ꎬ共有 ２４４ 个差异表

达基因ꎬ其中上调表达基因 １２ 个ꎬ下调表达基因

２３２ 个(图 ３)ꎮ
　 　 此外ꎬ我们还对 ２ 个对比组的 ＤＥＧｓ 进行了 ＧＯ
分类和 ＫＥＧＧ 路径分析ꎮ 根据序列同源性ꎬ 将

ＤＥＧｓ 分为生物学过程、细胞成分和分子功能 ３ 类ꎮ
苯丙氨酸解氨酶活性是 ２ 个对比组中富集程度较高

的 ＧＯ 项ꎬ其中与着色相关的 ５ 个基因在徐 １６０４ ｖｓ
徐 １６０４Ｍ 中表达差异尤为明显ꎻ与类黄酮生物合成

过程相关的 ２２ 个基因以及与含花青素化合物生物

合成过程相关的 ８ 个基因在徐 ０５７１ ｖｓ 徐 ０５７１Ｍ 中

表达差异尤为明显ꎮ 选取排名前 ２０ 位的差异表达

基因的 ＫＥＧＧ 通路ꎬ确定了 ４ 条与块根肉色相关的

通路ꎬ即苯丙素类生物合成、苯丙氨酸代谢、类黄酮

生物合成和花青素生物合成ꎮ
２.５　 花青素代谢途径差异表达基因筛选及验证

本研究共筛选出 １１ 个编码花青素生物合成途径

相关的 １０ 种酶的 Ｕｎｉｇｅｎｅｓ(图 ４)ꎮ 这些假定的结构

基因包括 ＰＡＬ(２ Ｕｎｉｇｅｎｅｓ)、Ｃ４Ｈ(１ Ｕｎｉｇｅｎｅ)、４ＣＬ(１
Ｕｎｉｇｅｎｅ)、ＣＨＳ(１ Ｕｎｉｇｅｎｅ)、ＣＨＩ(１ Ｕｎｉｇｅｎｅ)、Ｆ３Ｈ(１
Ｕｎｉｇｅｎｅ)、Ｆ３′Ｈ(１ Ｕｎｉｇｅｎｅ)、ＤＦＲ(１ Ｕｎｉｇｅｎｅ)、ＡＮＳ(１
Ｕｎｉｇｅｎｅ)、ＵＦＧＴ(１ Ｕｎｉｇｅｎｅ)ꎮ 这 １１ 个 Ｕｎｉｇｅｎｅｓ 在 ２
组甘薯材料及其突变体(徐 １６０４ ｖｓ 徐 １６０４Ｍ、徐 ０５７１
ｖｓ 徐 ０５７１Ｍ)中呈现出相似的表达模式ꎮ 在淡黄肉突

变体材料徐 １６０４Ｍ 和徐 ０５７１Ｍ 的块根中ꎬ所有编码

花青素生物合成的 ＤＥＧｓ 都比其紫肉栽培种甘薯材

料(徐 １６０４ 和徐 ０５７１)中的表达水平明显降低ꎮ 尤其

是 ４ＣＬ(Ｕｎｉｇｅｎｅ 编号:ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ１３７８７１＿ｃ０＿ｇ１５ )、
ＣＨＳ(Ｕｎｉｇｅｎｅ 编号:ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ１３５５５４＿ｃ０＿ｇ６)、ＣＨＩ
(Ｕｎｉｇｅｎｅ 编号: ＴＲＩＮＩＴＹ ＿ＤＮ１１３６９１ ＿ ｃ２ ＿ ｇ１)、Ｆ３Ｈ
(Ｕｎｉｇｅｎｅ 编号: ＴＲＩＮＩＴＹ ＿ＤＮ９３８７９ ＿ ｃ８ ＿ ｇ１)、Ｆ３′ Ｈ
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(Ｕｎｉｇｅｎｅ 编号: ＴＲＩＮＩＴＹ ＿ＤＮ１３６７２７ ＿ ｃ０ ＿ ｇ１)、ＤＦＲ
(Ｕｎｉｇｅｎｅ 编号: ＴＲＩＮＩＴＹ ＿ＤＮ１２９７２４ ＿ ｃ３ ＿ ｇ１)、 ＡＮＳ
(Ｕｎｉｇｅｎｅ 编号:ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ１３３０８５＿ｃ１＿ｇ６)和 ＵＦＧＴ
(Ｕｎｉｇｅｎｅ 编号:ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ１３８９８５＿ｃ０＿ｇ１４)ꎬ在徐

１６０４ ｖｓ 徐 １６０４Ｍ 和徐 ０５７１ ｖｓ 徐 ０５７１Ｍ 中的表达量

下降幅度更大ꎮ 除此之外ꎬ在突变体材料徐 １６０４Ｍ
和徐 ０５７１Ｍ 的块根中ꎬ还发现 １ 个与木质素生物合成

相关 的 基 因ꎬ 咖 啡 酰 辅 酶 Ａ￣Ｏ￣甲 基 转 移 酶

(ＣＣｏＡＯＭＴ)(ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ１２４４５３＿ｃ７＿ｇ２)编码基因

的表达水平显著降低(图 ４)ꎮ

Ａ、Ｂ、Ｃ、Ｄ 见图 １ 注ꎮ 图中数据表示差异表达基因数ꎮ
图 ３　 ２ 个甘薯材料及其突变体间差异表达基因(ＤＥＧｓ)的韦恩图

Ｆｉｇ.３　 Ｖｅｎｎ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ (ＤＥＧｓ) ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｗｏ ｐｕｒｐｌｅ￣ｆｌｅｓｈｅｄ ｓｗｅｅｔｐｏａｔｏ ｍａｔｅｒｉａｌｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｍｕｔａｎｔｓ

Ａ、Ｂ、Ｃ、Ｄ 见图 １ 注ꎮ 热图数字代表基因的相对表达水平ꎬ颜色越深代表表达水平越高ꎮ 基因名称在热图框左侧ꎬ基因编号在热图框右侧ꎮ
图 ４　 花青素代谢相关基因相对表达水平的热图

Ｆｉｇ.４　 Ｈｅａｔ ｍａｐ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ￣ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ

　 　 为了筛选调控花青素生物合成的转录因子ꎬ从 ２ 组材料共有的 ２４４ 个 ＤＥＧｓ 中筛选到 １０４ 个编码转录
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因子(ＴＦｓ)的候选 ＤＥＧｓꎮ 由图 ５ 可知ꎬ筛选得到的转

录因子中以 ＮＡＣ、ＭＹＢ、Ｃ２Ｈ２、ｂＨＬＨ 家族成员为主ꎬ
其次是 ＡＰ２ / ＥＲＦ、Ｂ３、ＬＯＢ 等转录因子家族成员ꎮ 在

１０４ 个 ＴＦｓ 中ꎬ通过转录组注释分析ꎬ发现有 １１ 个

ＴＦｓ 被注释为可能参与花青素生物代谢(图 ４)ꎮ ＭＹＢ
(Ｕｎｉｇｅｎｅ 编号:ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ７８３６８＿ｃ０＿ｇ１)在栽培种

徐 １６０４ 和徐 ０５７１ 中的转录水平ꎬ分别是突变体徐

１６０４Ｍ 和徐 ０５７１Ｍ 的 ４５３􀆰 ６８ 倍和 ３５􀆰 ２４ 倍ꎬ而 ｂＨＬＨ
(Ｕｎｉｇｅｎｅ 编号:ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ１４０４０５＿ｃ１＿ｇ７)在栽培种

徐 １６０４ 和徐 ０５７１ 中的转录水平ꎬ分别是突变体徐

１６０４Ｍ 和徐 ０５７１Ｍ 的１ ６８２.９２倍和 ３３􀆰 ７１ 倍ꎮ 此外ꎬ
注释为 ＮＡＣ、ＷＲＫＹ、ＥＲＦ 和 ＬＯＢ 的 ＴＦｓ 在徐 １６０４ ｖｓ
徐 １６０４Ｍ 和徐 ０５７１ ｖｓ 徐 ０５７１Ｍ ２ 个比较组中的表达

也发生了显著下调ꎮ

图 ５　 排名前 ２０ 的转录因子家族中涉及的转录因子数量

Ｆｉｇ.５　 Ｎｕｍｂｅｒｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｔｏｐ ２０
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｆａｍｉｌｉｅｓ

　 　 本研究鉴定到 ５ 个编码花青素转运的基因(图
４)ꎬ分别为 ２ 个 ＧＳＴ、１ 个 ＭＡＴＥ 和 ２ 个 ＡＢＣꎬ在紫肉

甘薯材料徐 １６０４ 和徐 ０５７１ 中的表达水平都分别高

于其淡黄肉突变体徐 １６０４Ｍ 和徐 ０５７１Ｍꎬ尤其是其中

的 １ 个 ＧＳＴ(Ｕｎｉｇｅｎｅ 编号:ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ１２８１０７＿ｃ８＿
ｇ３)、１ 个 ＭＡＴＥ(Ｕｎｉｇｅｎｅ 编号:ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ１１８８１３＿
ｃ０ ＿ ｇ１ ) 和 １ 个 ＡＢＣ ( Ｕｎｉｇｅｎｅ 编 号: ＴＲＩＮＩＴＹ ＿
ＤＮ１３５７３４＿ｃ２＿ｇ２)ꎬ在徐 １６０４ ｖｓ 徐 １６０４Ｍ 和徐 ０５７１
ｖｓ 徐 ０５７１Ｍ 中的表达量下降幅度均较大ꎮ

以上结果表明ꎬ２ 组甘薯材料及其突变体块根薯肉

颜色表型的差异是由花青素的合成、转运和转录因子

调控共同引起的ꎮ 为了验证转录组数据的可靠性ꎬ本
研究选择了 ２７ 个与花青素生物合成相关的候选 ＤＥＧｓ
进行 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 检测ꎬ结果表明ꎬ除 ４ＣＬ 和 ＭＡＴＥ 外ꎬ所
选择的 ＤＥＧｓ 表达水平与转录组测序数据基本一致ꎬ包
括 １０ 个花青素合成相关的结构基因(图 ６)ꎬ１ 个木质

素合成相关基因(图 ７)ꎬ５ 个花青素合成转运蛋白质编

码基因(图 ８)ꎬ以及 １１ 个花生素生物合成转录因子编

码基因(图 ９)ꎮ 因此ꎬ本研究中的转录组测序数据是可

信的ꎬ而 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 与 ＲＮＡ￣ｓｅｑ 之间的相关性也较高

(Ｒ２ ＝０.６２４ ４)(图 １０)ꎮ 此外ꎬ将这 ２７ 个候选基因的相

对表达量与块根花青素含量进行相关性分析ꎮ 结果显

示ꎬ除ＭＡＴＥ 外ꎬ其他与花青素生物合成相关的候选基

因的相对表达量均与花青素含量呈正相关ꎬ其中 ＰＡＬ￣
１、ＣＨＳ、ＡＮＳ、ＣＣｏＡＯＭＴ、ＧＳＴ￣２、ＡＢＣ￣１、ｂＨＬＨ 和 ＷＲＫＹ￣２
的相对表达量与花青素含量的相关性达到显著或极显

著水平(表 ５)ꎮ 本研究结果证实了测序数据是可靠的ꎬ
另一方面还可以从中挖掘一些新的与花青素代谢相关

的候选基因ꎬ尤其是与花青素转运和积累相关的基因ꎬ
如 ＡＢＣ￣１和 ＧＳＴ￣２等ꎮ

３　 讨 论

３.１　 甘薯转录组测序及 Ｕｎｉｇｅｎｅ 功能注释分析

甘薯是世界上最重要的粮食作物之一[１１￣１３]ꎮ
由于其含有淀粉、膳食纤维、胡萝卜素等对人体有益

的成分ꎬ因此被联合国粮农组织推荐为最健康的食

物ꎮ 随着保健意识的增强和消费水平的提高ꎬ人们

对自身的健康问题越来越关注ꎬ紫肉甘薯因其块根

富含花青素等具有生理保健功效的物质[１４￣１６]ꎬ受到

越来越多消费者的喜爱ꎮ
近些年来ꎬ伴随着高通量测序技术的不断改进

和运用ꎬ植物基因组学研究得到迅猛发展ꎮ 而转录

组测序技术因其测序准确度高、通量大、速度快、运
行成本较低以及不需要任何基因信息等优点ꎬ已在

多种无参考序列物种中得到广泛应用[１７￣１９]ꎬ尤其是

在一些植物的颜色变化研究方面[２０￣２２]ꎮ 本研究采

用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 高通量测序技术对不同类型甘薯进行转

录组测序ꎬ分别获得超过 ８ Ｇ 的原始数据ꎬ经组装后

得到１６４ ４２７个 Ｕｎｉｇｅｎｅｓꎬ数量高于前人的测序结

果[２３￣２５]ꎮ Ｑ３０(>９０％)、Ｇ＋Ｃ 含量(>４６％)、Ｎ５０(５４４
ｂｐ)等测序数据表明ꎬ测序结果较为可靠ꎬ可以满足

后续转录组分析的要求ꎮ 将本研究获取的甘薯 Ｕｎｉ￣
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ｇｅｎｅ 与 ＧＯ、ＫＥＧＧ、ＫＯＧ、Ｐｆａｍ、Ｓｗｉｓｓ￣Ｐｒｏｔ、ＮＲ 等数

据库进行比对ꎬ分析可知共有９６ ８８２个(５８􀆰 ９２％)
Ｕｎｉｇｅｎｅｓ 能够获得注释信息ꎬ但是仍有 ６７ ５４５个

(４１􀆰 ０８％)Ｕｎｉｇｅｎｅｓ 未能得到注释ꎬ这可能与相关数

据库基因功能注释信息匮乏、所得 Ｕｎｉｇｅｎｅ 序列长

度较短、甘薯中存在特有新基因等因素有关ꎮ

Ａ、Ｂ、Ｃ、Ｄ 见图 １ 注ꎮ 内参基因为 ＩｂＡＲＦꎮ ∗表示 Ａ 组与 Ｂ 组或 Ｃ 组与 Ｄ 组间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎻ∗∗表示 Ａ 组与 Ｂ 组或 Ｃ 组与 Ｄ 组间差

异极显著(Ｐ<０.０１)ꎮ
图 ６　 花青素生物合成结构基因的表达分析

Ｆｉｇ.６　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｇｅｎｅｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

Ａ、Ｂ、Ｃ、Ｄ 见图 １ 注ꎮ 内参基因为 ＩｂＡＲＦꎮ ∗∗表示 Ａ 组与 Ｂ 组

或 Ｃ 组与 Ｄ 组间差异极显著(Ｐ<０􀆰 ０１)ꎮ
图 ７　 木质素生物合成相关基因的表达分析

Ｆｉｇ.７　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｌｉｇｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ￣ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ

　 　 通过对 ２ 个甘薯材料的 ＤＥＧｓ 进行 ＧＯ 分类分

析ꎬ其功能主要分为生物学过程、细胞成分和分子

功能 ３ 类ꎬ尤其是在苯丙氨酸解氨酶活性、类黄酮

生物合成过程、与含花青素化合物生物合成过程

相关等方面差异表达基因富集程度较高ꎮ 甘薯块

根花青素合成代谢涉及很多生化过程ꎬ本研究中

２４４ 个差异表达基因参与多个 ＫＥＧＧ 代谢通路ꎬ主
要包括苯丙素类生物合成、苯丙氨酸代谢、类黄酮

生物合成、花青素生物合成、植物激素信号转导、
淀粉和蔗糖代谢、植物－病原互作等ꎮ 而参与到次

生代谢生物合成通路的 ＤＥＧｓ 主要是与苯丙烷、类
黄酮和花青素等生物合成相关的酶编码基因ꎬ本
研究的测序结果将为发掘更多与花青素等黄酮类

物质代谢相关的基因提供数据支撑ꎮ
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Ａ、Ｂ、Ｃ、Ｄ 见图 １ 注ꎮ 内参基因为 ＩｂＡＲＦꎮ ∗∗表示 Ａ 组与 Ｂ 组或 Ｃ 组与 Ｄ 组间差异极显著(Ｐ<０.０１)ꎻ∗表示 Ａ 组与 Ｂ 组或 Ｃ 组与 Ｄ 组间

差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ
图 ８　 花青素生物合成转运蛋白质编码基因的表达分析

Ｆｉｇ.８　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｅｎｃｏｄｉｎｇ ｇｅｎｅｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

Ａ、Ｂ、Ｃ、Ｄ 见图 １ 注ꎮ 内参基因为 ＩｂＡＲＦꎮ ∗表示 Ａ 组与 Ｂ 组或 Ｃ 组与 Ｄ 组间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎻ∗∗表示 Ａ 组与 Ｂ 组或 Ｃ 组与 Ｄ 组间差

异极显著(Ｐ<０.０１)ꎮ
图 ９　 花青素生物合成转录因子编码基因的表达分析

Ｆｉｇ.９　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ｅｎｃｏｄｉｎｇ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ
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内参基因为 ＩｂＡＲＦꎮ
图 １０　 基于 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 和 ＲＮＡ￣ｓｅｑ 的花青素生物合成相关基因

表达的相关性分析

Ｆｉｇ.１０　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎ￣
ｔｈｅｓｉｓ￣ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｑＲＴ￣ＰＣＲ ａｎｄ ＲＮＡ￣ｓｅｑ

表 ５　 花青素代谢相关候选基因相对表达量与块根花青素含量的相

关系数

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ
ｏｆ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｇｅｎｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ
ａｎｄ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｃｏｎｔｅｎｔ

基因名称　 　 　 　 　 　 　 相关系数

ＰＡＬ￣１ ０.９８９ ６∗

ＰＡＬ￣２ ０.７３２ ０
Ｃ４Ｈ ０.９２４ ５
４ＣＬ ０.３７１ ２
ＣＨＳ ０.９６３ ９∗

ＣＨＩ ０.３２６ ０
Ｆ３Ｈ ０.８５６ ８
Ｆ３′Ｈ ０.９２３ ３
ＤＦＲ ０.８８６ ９
ＡＮＳ ０.９９０ ８∗∗

ＵＦＧＴ ０.７６８ ９
ＣＣｏＡＯＭＴ ０.９６５ ０∗

ＧＳＴ￣１ ０.８８３ ７
ＧＳＴ￣２ ０.９９６ ３∗∗

ＭＡＴＥ －０.４４２ ０
ＡＢＣ￣１ ０.９９７ ５∗∗

ＡＢＣ￣２ ０.７５４ ３
ＭＹＢ ０.９４６ ０
ｂＨＬＨ ０.９９７ ２∗∗

ＮＡＣ￣１ ０.４２９ ８
ＮＡＣ￣２ ０.５０７ ０
ＮＡＣ￣３ ０.８５０ ４
ＷＲＫＹ￣１ ０.８６０ ７
ＷＲＫＹ￣２ ０.９５９ １∗

ＥＲＦ￣１ ０.４６２ ６
ＥＲＦ￣２ ０.５１４ ８
ＥＲＦ￣３ ０.８２８ ３
ＬＯＢ ０.６１９ ７

∗表示相关显著(Ｐ<０.０５)ꎬ∗∗表示相关极显著(Ｐ<０.０１)ꎮ

３.２　 花青素合成相关差异表达基因的筛选及分析

了解块根花青素生物合成途径的分子机制ꎬ有
助于辅助紫肉甘薯育种ꎮ 前期研究结果表明ꎬ花青

素含量与许多植物中花青素生物合成相关基因的表

达有关ꎬ如山药[２０]、马铃薯[２６]、梨[２７] 和甜樱桃[２８]ꎮ
比较 ＲＮＡ￣ｓｅｑ 分析发现ꎬ与栽培种紫肉甘薯相比ꎬ
突变体材料中有 １１ 个花青素合成相关结构基因

(ＰＡＬ ２ 个ꎬＣ４Ｈ、４ＣＬ、ＣＨＳ、ＣＨＩ、Ｆ３Ｈ、Ｆ３′Ｈ、ＤＦＲ、
ＡＮＳ 和 ＵＦＧＴ 各 １ 个)下调表达ꎬ这些基因的表达模

式与此前报道的结果相似ꎮ 例如ꎬ在 ５ 个不同甘薯

品种中ꎬＩｂＡＮＳ 和 ＩｂＦ３′Ｈ 的表达水平与花青素的积

累模式高度匹配[２９￣３０]ꎻＩｂＣＨＩ 和其他花青素生物合

成相关基因( ＩｂＣＨＳ、ＩｂＦ３Ｈ 和 ＩｂＤＦＲ)的表达模式与

不同品种甘薯成熟块根中的花青素积累有关[３１￣３２]ꎮ
有趣的是ꎬ我们发现了不止 １ 个注释为 ＰＡＬ 的 Ｕｎｉ￣
ｇｅｎｅｓ 与花青素生物合成相关ꎬ表明这些 Ｕｎｉｇｅｎｅｓ 代
表了 １ 个基因家族的不同成员或单个转录本的不同

片段[３３]ꎮ 另外ꎬ我们还发现 ４ＣＬ 在徐 ０５７１ ｖｓ 徐

０５７１Ｍ 中的表达水平与转录组测序结果不同ꎬ这可

能是由于 ４ＣＬ 是植物类黄酮类化合物等生物合成

途径的一种关键酶ꎬ除参与花青素合成外ꎬ还可能在

木质素等多种次生代谢物合成方面发挥重要作用ꎮ
在苯丙烷类生物合成途径中ꎬ除花青素合成相关基

因外ꎬ还有与木质素合成相关的关键基因ꎮ 根据测

序结果ꎬ本研究鉴定出 １ 个参与木质化的 Ｕｎｉｇｅｎｅ
ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ１２４４５３＿ｃ７＿ｇ２(注释为 ＣＣｏＡＯＭＴ)ꎬ它
在突变体块根中表达水平较低ꎬ其具体功能需要进

一步研究ꎮ
３.３　 花青素代谢调控转录因子差异表达基因的筛

选及分析

　 　 花青素代谢途经是由 ＭＹＢ￣ｂＨＬＨ￣ＷＤ４０(ＭＢＷ)
转录因子复合物控制的[３４￣３５]ꎮ 本研究中ꎬ我们从

ＤＥＧ 数据中发现 １ 个候选 ＭＹＢ 基因ꎬ它在非紫肉突

变体材料中明显下调表达ꎬ与已报道的 Ｒ２Ｒ３ ＭＹＢ 转

录因子编码基因 ＩｂＭＹＢ１ 最为相似ꎮ 研究结果表明ꎬ
在拟南芥[３６]、烟草[３７]和甘薯[３８]中过表达 ＩｂＭＹＢ１ꎬ诱
导了花青素结构基因的表达ꎬ进而增强了转基因植物

的花青素色素沉积ꎮ 此外ꎬ在紫肉甘薯块根中ꎬ发现 １
个 ｂＨＬＨ 上调表达ꎬ此基因表达量与花青素含量呈极

显著正相关ꎮ 然而ꎬ本试验中没有发现任何 ＷＤ４０ 的

转录水平在紫肉甘薯品种及其突变体之间存在明显

差异ꎮ
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除 ＭＢＷ 复合体外ꎬ其他 ＴＦｓ 也被认为在控制

花青素积累方面发挥了重要作用ꎬ如猕猴桃的 ＳＶＰ３
(一种 ＭＡＤＳ 结构域 ＴＦ 的编码基因) [３９]、桃的 ＢＬ
(一种 ＮＡＣ ＴＦ 的编码基因) [４０]、苹果的 ＭｄＨＢ１[４１]

(一种 ＨＤ￣Ｚｉｐ ＴＦ 的编码基因)和 ＭｄＥＲＦ１Ｂ[４２](一
种 ＡＰ２ / ＥＲＦ ＴＦ 的编码基因)、番茄的 ＳｌＨＹ５[４３](一
种 ｂＺｉｐ ＴＦ 的编码基因)ꎮ 最后我们从 ２４４ 个 ＤＥＧｓ
中选出 ３ 个 ＮＡＣｓ、２ 个 ＷＲＫＹｓ、３ 个 ＥＲＦｓ 和 １ 个

ＬＯＢꎬ这些转录因子均在突变体材料中相对于紫肉

甘薯下调表达ꎬ尤其是 ＷＲＫＹ￣２ 编码基因的表达水

平与花青素的积累量呈显著正相关ꎮ 因此ꎬ这些

ＴＦｓ 可能被认为是调控花青素合成的新的候选基

因ꎬ其功能值得进一步研究ꎮ
３.４　 花青素转运差异表达基因的筛选及分析

花青素转运的分子机制已在多种植物中有所报

道ꎮ 在众多花青素转运体编码基因中ꎬＧＳＴｓ 在花青

素运输和积累过程中发挥着关键作用ꎬ如荔枝

ＬｃＧＳＴ４[４４]、草莓 ＦｖＲＡＰ[４５]、苹果 ＭｄＧＳＴＦ６[４６]、猕桃

ＡｃＧＳＴ１[４７]、桃 ＰｐＲｉａｎｔ１[４８]ꎮ 前人从葡萄中分离出 ５
个 ＧＳＴ 编码基因 ( ＶｖｉＧＳＴ１ ~ ＶｖｉＧＳＴ５) [４９]ꎬ结果显

示ꎬＶｖｉＧＳＴ４ 与花青素和原花青素(ＰＡｓ)的积累均相

关ꎬ而 ＶｖｉＧＳＴ３ 仅参与 ＰＡｓ 的转运[５０]ꎮ 研究结果表

明ꎬ与突变体相比ꎬ紫肉甘薯徐 １６０４ 和徐 ０５７１ 中 ２
个 ＧＳＴ 编码基因的转录水平上调ꎬ相关性分析结果

也表明花青素含量与其中 １ 个 ＧＳＴ 编码基因(Ｕｎｉ￣
ｇｅｎｅ 号:ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ１３４４２９＿ｃ６＿ｇ３２)的表达水平相

关性极显著ꎮ 此外ꎬＭＡＴＥ 和 ＡＢＣ 转运体也与花青

素的转运有关[５１￣５２]ꎮ 本研究还从 ＤＥＧｓ 中鉴定出 １
个 ＭＡＴＥ 和 ２ 个 ＡＢＣꎬ它们在紫肉品种中表达水平

显著上调ꎬ尤其是 ＡＢＣ￣１ ( Ｕｎｉｇｅｎｅ 号: ＴＲＩＮＩＴＹ ＿
ＤＮ１３５７３４＿ｃ２＿ｇ２)的表达量与花青素含量呈极显著

正相关ꎮ 我们还发现 ＭＡＴＥ 编码基因在徐 ０５７１ ｖｓ
徐 ０５７１Ｍ 中的表达模式与转录组数据有所不同ꎬ这
可能是由于 ＭＡＴＥ 是植物中一个重要的转运蛋白

质ꎬ其除了转运花青素等类黄酮类化合物外ꎬ还在铁

转运、铝脱毒和生物碱等次生代谢物转运方面起重

要作用[５３]ꎮ 目前仅有 １ 个花青素相关转运蛋白

ＩｂＧＳＴＦ４ 被报道[５４]ꎬ因此ꎬ还需要进一步研究来揭

示甘薯中花青素转运体及其功能ꎮ
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ｖｅａｌｓ ｆｌａｖｏｎｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｉｍｐｌｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｒｅｐｅａｔｓ
ｉｎ ｙａｍ (Ｄｉｏｓｃｏｒｅａ ａｌａｔａ Ｌ.) ｔｕｂｅｒｓ[ Ｊ] . ＢＭＣ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ ２０１５ꎬ
１６: ３４６.

[２１] ＧＯＮＺÁＬＥＺ Ｍꎬ ＳＡＬＡＺＡＲ Ｅꎬ ＣＡＳＴＩＬＬＯ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｅｔｉｃ ｓｔｒｕｃ￣
ｔｕｒｅ ｂａｓｅｄ ｏｎ ＥＳＴ￣ＳＳＲ: ａ ｐｕｔａｔｉｖｅ ｔｏｏｌ ｆｏｒ ｆｒｕｉｔ ｃｏｌｏｒ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｉｎ
Ｊａｐａｎｅｓｅ ｐｌｕｍ (Ｐｒｕｎｕｓ ｓａｌｉｃｉｎａ Ｌ.) ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｐｒｏｇｒａｍｓ[ Ｊ] . Ｍｏ￣
ｌｅｃｕｌａｒ Ｂｒｅｅｄｉｎｇꎬ ２０１６ꎬ ３６(６): ６８.

[２２] ＳＨＡＮＧＧＵＡＮ Ｌ Ｆꎬ ＭＵ Ｑꎬ ＦＡＮＧ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. ＲＮＡ￣Ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｒｅ￣
ｖｅａｌｓ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔａｂｌｅ ｇｒａｐｅｖｉｎｅ (‘ Ｆｕｊｉｍｉｎｏｒｉ′)
ｆｒｕｉｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ[Ｊ] . ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ ２０１７ꎬ １２(１): ｅ０１７０５７１.

[２３] ＷＡＮＧ Ｚ Ｙꎬ ＦＡＮＧ Ｂ Ｐꎬ ＣＨＥＮ Ｊ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｅ ｎｏｖｏ ａｓｓｅｍｂｌｙ ａｎｄ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｒｏｏｔ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｕｓｉｎｇ Ｉｌｌｕｍｉｎａ ｐａｉｒｅｄ￣ｅｎｄ ｓｅ￣
ｑｕｅｎｃｉｎｇ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｃＳＳＲ ｍａｒｋｅｒｓ ｉｎ ｓｗｅｅｔｐｏｔａｔｏ ( Ｉｐｏ￣
ｍｏｅａ ｂａｔａｔａｓ) [Ｊ] . ＢＭＣ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ ２０１０ꎬ １１(１):７２６￣７４０.

[２４] ＸＩＥ Ｆ Ｌꎬ ＢＵＲＫＬＥＷ Ｃ Ｅꎬ ＹＡＮＧ Ｙ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｅ ｎｏｖｏ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ
ａｎｄ ａ ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｕｒｐｌｅ ｓｗｅｅｔ ｐｏｔａｔｏ ( Ｉｐｏｍｏｅａ
ｂａｔａｔａｓ Ｌ.) ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔａꎬ ２０１２ꎬ ２３６(１): １０１￣１１３.

[２５] ＬＩ Ｒ Ｊꎬ ＨＯＮＧ Ｚꎬ ＣＨＥＮ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｅ ｎｏｖｏ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｓｅｑｕｅｎ￣
ｃｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｏｒａｎｇｅ￣ｆｌｅｓｈｅｄ ｓｗｅｅｔ ｐｏｔａｔｏ ａｎｄ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ
ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ[Ｊ] . Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎ￣
ａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ ２０１５ꎬ ２０１５(１３): １￣１０.

[２６] ＬＩＵ Ｙ Ｈꎬ ＬＩＮ￣ＷＡＮＧ Ｋꎬ ＤＥＮＧ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐ￣
ｔｏｍｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｗｈｉｔｅ ａｎｄ ｐｕｒｐｌｅ ｐｏｔａｔｏ ｔｏ ｉｄｅｎｔｉｆｙ ｇｅｎｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ
ｉｎ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ[Ｊ] . ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ ２０１５ꎬ １０: ｅ０１２９１４８.

[２７] ＹＡＮＧ Ｙ Ｎꎬ ＹＡＯ Ｇ Ｆꎬ ＺＨＥＮＧ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ
ｏｆ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｇｅｎｅｓ ｒｅｖｅａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｆｏｒ ｒｅｄ
ｐｅａｒ ｃｏｌｏｒａｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ ２０１５ꎬ ３４:１８９￣１９８.

[２８] ＷＥＩ Ｈ Ｒꎬ ＣＨＥＮ Ｘꎬ ＺＯＮＧ Ｘ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ
ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｄ
ａｎｄ ｙｅｌｌｏｗ ｆｒｕｉｔｓ ｏｆ ｓｗｅｅｔ ｃｈｅｒｒｙ (Ｐｒｕｎｕｓａｖｉｕｍ Ｌ.) [ Ｊ] . ＰＬｏＳ
Ｏｎｅꎬ ２０１５ꎬ １０: ｅ０１２１１６４.

[２９] ＺＨＯＵ Ｗꎬ ＧＯＮＧ Ｙ Ｆꎬ ＬＵ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ ｃｈａｒ￣
ａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｆｌａｖｏｎｏｉｄ ３′￣ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅ ｇｅｎｅ ｆｒｏｍ ｐｕｒｐｌｅ￣ｆｌｅｓｈｅｄ
ｓｗｅｅｔ ｐｏｔａｔｏ ( Ｉｐｏｍｏｅａ ｂａｔａｔａｓ) [ Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ
２０１２ꎬ ３９(１):２９５￣３０２.

[３０] ＺＨＯＵ Ｗꎬ ＨＵＡＮＧ Ｃ Ｔꎬ ＧＯＮＧ Ｙ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ａｎ ＡＮＳ ｇｅｎｅ ｅｎｃｏｄｉｎｇ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎ ｓｙｎ￣
ｔｈａｓｅ ｆｒｏｍ ｐｕｒｐｌｅ￣ｆｌｅｓｈｅｄ ｓｗｅｅｔ ｐｏｔａｔｏ [ Ｉｐｏｍｏｅａ ｂａｔａｔａｓ ( Ｌ.)
Ｌａｍ][Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ Ｒｅｐｏｒｔｅｒꎬ ２０１０ꎬ ２８(１): １１２￣
１２１.

[３１] ＧＵＯ Ｊ Ｙꎬ ＺＨＯＵ Ｗꎬ ＬＵ Ｚ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎａｌ￣
ｙｓｉｓ ｏｆ ｃｈａｌｃｏｎｅ ｉｓｏｍｅｒａｓｅ ｇｅｎｅ ｆｒｏｍ ｐｕｒｐｌｅ￣ｆｌｅｓｈｅｄ ｓｗｅｅｔ ｐｏｔａｔｏ
[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ Ｒｅｐｏｒｔｅｒꎬ ２０１５ꎬ ３３(５):１４５１￣１４６３.

[３２] ＷＡＮＧ Ｈ Ｘꎬ ＦＡＮ Ｗ Ｊꎬ ＬＩ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ
ｄｉｈｙｄｒｏｆｌａｖｏｎｏｌ￣４￣ｒｅｄｕｃｔａｓｅ ｉｎ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｐｕｒｐｌｅ

ｓｗｅｅｔ ｐｏｔａｔｏ ｕｎｄｅｒｌｉｅｓ ｔｈｅ ｄｉｒｅｃｔ ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｏｆ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎｓ ｆｕｎｃｔｉｏｎ
ａｇａｉｎｓｔ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓｅｓ[Ｊ] . ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ ２０１３ꎬ ８(１１): ｅ７８４８４.

[３３] ＳＵＮ Ｃꎬ ＬＩ Ｙꎬ ＷＵ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｅ ｎｏｖｏ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ａｎｄ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
ｔｈｅ Ａｍｅｒｉｃａｎ ｇｉｎｓｅｎｇ ｒｏｏｔ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｕｓｉｎｇ ａ ＧＳ ＦＬＸ Ｔｉｔａｎｉｕｍ
ｐｌａｔｆｏｒｍ ｔｏ ｄｉｓｃｏｖｅｒ ｐｕｔａｔｉｖｅ ｇｅｎｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｇｉｎｓｅｎｏｓｉｄｅ ｂｉｏｓｙｎ￣
ｔｈｅｓｉｓ[Ｊ] . ＢＭＣ Ｇｅｎｏｍｉｃꎬ ２０１０ꎬ １１:２６２.

[３４] ＦＥＬＬＥＲ Ａꎬ ＭＡＣＨＥＭＥＲ Ｋꎬ ＢＲＡＵＮ Ｅ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ
ａｎｄ ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＭＹＢ ａｎｄ ｂＨＬＨ ｐｌａｎｔ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ
ｆａｃｔｏｒｓ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０１１ꎬ ６６:９４￣１１６.

[３５] ＺＨＡＯ Ｌꎬ ＧＡＯ Ｌ Ｐꎬ ＷＡＮＧ Ｈ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ Ｒ２Ｒ３￣ＭＹＢꎬ
ｂＨＬＨꎬ ＷＤ４０ꎬ ａｎｄ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ｆｌａｖｏｎｏｉｄ ｂｉｏ￣
ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ[Ｊ] . Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎｄ Ｉｎｔｅｇｒａｔｉｖｅ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ ２０１３ꎬ １３:７５￣
９８.

[３６] ＣＨＵ Ｈꎬ ＪＥＯＮＧ Ｊ Ｃꎬ ＫＩＭ Ｗ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓｗｅｅｔ￣
ｐｏｔａｔｏ Ｒ２Ｒ３￣ｔｙｐｅ ＩｂＭＹＢ１ａ ｇｅｎｅ ｉｎｄｕｃｅｓ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ａｃｃｕｍｕｌａ￣
ｔｉｏｎ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[ Ｊ] . Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉａ Ｐｌａｎｔａｒｕｍꎬ ２０１３ꎬ １４８: １８９￣
１９９.

[３７] ＡＮ Ｃ Ｈꎬ ＬＥＥ Ｋ Ｗꎬ ＬＥＥ Ｓ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｈｅｔｅｒｏｌｏｇｏｕｓ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ
ＩｂＭＹＢ１ａ ｂｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｒｏｍｏｔｅｒｓ ｅｘｈｉｂｉｔｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ａｎｔｈｏ￣
ｃｙａｎｉｎ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｏｂａｃｃｏ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏ￣
ｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０１５ꎬ ８９: １￣１０.

[３８] ＰＡＲＫ Ｓ Ｃꎬ ＫＩＭ Ｙ Ｈꎬ ＫＩＭ Ｓ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｉｂ￣
ＭＹＢ１ ｇｅｎｅ ｉｎ ａｎ ｏｒａｎｇｅ￣ｆｌｅｓｈｅｄ ｓｗｅｅｔ ｐｏｔａｔｏ ｃｕｌｔｉｖａｒ ｐｒｏｄｕｃｅｓ ａ
ｄｕａｌ￣ｐｉｇｍｅｎｔｅｄ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｓｗｅｅｔ ｐｏｔａｔｏ ｗｉｔｈ ｉｍｐｒｏｖｅｄ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ
ａｃｔｉｖｉｔｙ[Ｊ] . Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉａ Ｐｌａｎｔａｒｕｍꎬ ２０１５ꎬ １５３(４): ５２５￣５３７.

[３９] ＷＵ Ｒ Ｍꎬ ＷＡＮＧ Ｔ Ｃꎬ ＭＣＧＩＥ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｋｉ￣
ｗｉｆｒｕｉｔ ＳＶＰ３ ｇｅｎｅ ａｆｆｅｃｔｓ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｓｕｐｐｒｅｓｓｅｓ
ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｐｅｔａｌｓꎬ ｂｕｔ ｈａｓ ｎｏ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ
ｇｒｏｗｔｈꎬ ｄｏｒｍａｎｃｙꎬ ｏｒ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｔｉｍｅ[ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ
Ｂｏｔａｎｙꎬ ２０１４ꎬ ６５:４９８５￣４９９５.

[４０] ＺＨＯＵ Ｈꎬ ＬＩＮ￣ＷＡＮＧ Ｋꎬ ＷＡＮＧ Ｈ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｇｅｎｅｔｉｃｓ
ｏｆ ｂｌｏｏｄ￣ｆｌｅｓｈｅｄ ｐｅａｃｈ ｒｅｖｅａｌｓ ａｃｔｉｖａｔｉｏｎ ｏｆ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅ￣
ｓｉｓ ｂｙ ＮＡＣ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ [ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０１５ꎬ
８２:１０５￣１２１.

[４１] ＪＩＡＮＧ Ｙ Ｈꎬ ＬＩＵ Ｃ Ｈꎬ ＹＡＮ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. ＭｄＨＢ１ ｄｏｗｎ￣ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ
ａｃｔｉｖａｔｅｓ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｔｈｅ ｗｈｉｔｅ￣ｆｌｅｓｈｅｄ ａｐｐｌｅ ｃｕｌｔｉ￣
ｖａｒ ‘Ｇｒａｎｎｙ Ｓｍｉｔｈ’[ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２０１７ꎬ
６８:１０５５￣１０６９.

[４２] ＺＨＡＮＧ Ｊꎬ ＸＵ Ｈ Ｆꎬ ＷＡＮＧ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｅｔｈｙｌｅｎｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｆａｃ￣
ｔｏｒ ＭｄＥＲＦ１Ｂ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ａｎｄ ｐｒｏａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎ ｂｉｏｓｙｎ￣
ｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ａｐｐｌｅ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１８ꎬ ９８:２０５￣２１８.

[４３] ＬＩＵ Ｃ Ｃꎬ ＣＨＩ Ｃꎬ ＪＩＮ Ｌ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｂＺｉｐ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ
ＨＹ５ ｍｅｄｉａｔｅｓ ＣＲＹ１ａ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｔｏｍａｔｏ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ ２０１８ꎬ ４１:１７６２￣１７７５.

[４４] ＨＵ Ｂꎬ ＺＨＡＯ Ｊ Ｔꎬ ＬＡＩ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. ＬｃＧＳＴ４ ｉｓ ａｎ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ￣ｒｅｌａｔｅｄ
ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ Ｓ￣ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ｇｅｎｅ ｉｎ Ｌｉｔｃｈｉ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｓｏｎｎ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ
Ｃｅｌｌ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ ２０１６ꎬ ３５(４): ８３１￣８４３.

[４５] ＬＵＯ Ｈ Ｆꎬ ＤＡＩ Ｃꎬ ＬＩ Ｙ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｅｄｕｃｅｄ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎｓ ｉｎ ｐｅｔｉ￣
ｏｌｅｓ ｃｏｄｅｓ ｆｏｒ ａ ＧＳＴ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｔｈａｔ ｉｓ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｆｏｒ ｔｈｅ
ｆｏｌｉａｇｅ ａｎｄ ｆｒｕｉｔ ｃｏｌｏｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｓｔｒａｗｂｅｒｒｙ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎ￣
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ｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２０１８ꎬ ６９:２５９５￣２６０８.
[４６] ＪＩＡＮＧ Ｓ Ｈꎬ ＣＨＥＮ Ｍꎬ ＨＥ Ｎ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. ＭｄＧＳＴＦ６ꎬ ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｂｙ

ＭｄＭＹＢ１ꎬ ｐｌａｙｓ ａｎ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｒｏｌｅ ｉｎ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ
ａｐｐｌｅ[Ｊ] . Ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２０１９ꎬ ６:４０.

[４７] ＬＩＵ Ｙ Ｆꎬ ＱＩ Ｙ Ｗꎬ ＺＨＡＮＧ Ａ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ
ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ＡｃＧＳＴ１ꎬ ａｎ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ￣ｒｅｌａｔｅｄ ｇｌｕ￣
ｔａｔｈｉｏｎｅ Ｓ￣ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ｇｅｎｅ ｉｎ ｋｉｗｉｆｒｕｉｔ (Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ) [ Ｊ] .
Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１９ꎬ １００:４５１￣４６５.

[４８] ＺＨＡＯ Ｙꎬ ＤＯＮＧ Ｗ Ｑꎬ ＺＨＵ Ｙ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. ＰｐＧＳＴ１ꎬ ａｎ ａｎｔｈｏｃｙａ￣
ｎｉｎ￣ｒｅｌａｔｅｄ ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ Ｓ￣ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ｇｅｎｅꎬ ｉｓ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｆｏｒ ｆｒｕｉｔ ｃｏｌ￣
ｏｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｐｅａｃｈ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０２０ꎬ １８:１￣１２.

[４９] ＣＯＮＮ Ｓꎬ ＣＵＲＴＩＮ Ｃꎬ ＢÉＺＩＥＲ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｕｒｉｆｉｃａｔｉｏｎꎬ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｃｌｏｎｉｎｇꎬ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ Ｓ￣ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅｓ (ＧＳＴｓ)
ｆｒｏｍ ｐｉｇｍｅｎｔｅｄ Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ Ｌ. ｃｅｌｌ ｓｕｓｐｅｎｓｉｏｎ ｃｕｌｔｕｒｅｓ ａｓ ｐｕｔａｔｉｖｅ
ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｐｒｏｔｅｉｎｓ[ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａ￣
ｎｙꎬ ２００８ꎬ ５９(１３): ３６２１￣３６３４.

[５０] ＰÉＲＥＺ￣ＤÍＡＺ Ｒꎬ ＭＡＤＲＩＤ￣ＥＳＰＩＮＯＺＡ Ｊꎬ ＳＡＬＩＮＡＳ￣ＣＯＲＮＥＪＯ

Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｒｏｌｅｓ ｆｏｒ ＶｖｉＧＳＴ１ꎬ ＶｖｉＧＳＴ３ꎬ ａｎｄ ＶｖｉＧＳＴ４
ｉｎ ｐｒｏａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎ ａｎｄ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｉｎ Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ[Ｊ] .
Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１６ꎬ ７:１１６６.

[５１] ＦＲＡＮＣＩＳＣＯ Ｒ Ｍꎬ ＲＥＧＡＬＡＤＯ Ａꎬ ＡＧＥＯＲＧＥＳ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. ＡＢ￣
ＣＣ１ꎬ ａｎ ＡＴＰ ｂｉｎｄｉｎｇ ｃａｓｓｅｔｔｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｆｒｏｍ ｇｒａｐｅ ｂｅｒｒｙꎬ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｓ
ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎ ３￣Ｏ￣ｇｌｕｃｏｓｉｄｅｓ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２０１３ꎬ ２５(５):
１８４０￣１８５４.

[５２] ＧＯＭＥＺ Ｃꎬ ＴＥＲＲＩＥＲ Ｎꎬ ＴＯＲＲＥＧＲＯＳＡ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｒａｐｅｖｉｎｅ
ＭＡＴＥ￣ｔｙｐｅ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ａｃｔ ａｓ ｖａｃｕｏｌａｒ Ｈ＋ ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ａｃｙｌａｔｅｄ ａｎｔｈｏ￣
ｃｙａｎｉｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００９ꎬ １５０( １): ４０２￣
４１５.

[５３] 吴远双ꎬ宋毅豪ꎬ吴宝尧ꎬ等. 植物多药和有毒化合物排出转运

蛋白研究进展[Ｊ] . 广西植物ꎬ ２０１８ꎬ ３８(１１):１２８￣１３８.
[５４] ＫＯＵ ＭＥＮＧꎬ ＬＩＵ Ｙ Ｊꎬ ＬＩ Ｚ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｎｏｖｅｌ ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ Ｓ￣ｔｒａｎｓ￣

ｆｅｒａｓｅ ｇｅｎｅ ｆｒｏｍ ｓｗｅｅｔｐｏｔａｔｏꎬ ＩｂＧＳＴＦ４ꎬ ｉｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ
ｓｅｑｕｅｓｔｒａｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０１９ꎬ １３５:
３９５￣４０３.
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