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　 　 摘要:　 为探究影响茎用莴苣抽薹的相关关键基因ꎬ采用高通量转录组测序的方法ꎬ研究茎用莴苣产品器官收

获期和抽薹期的差异表达基因ꎮ 结果表明ꎬ茎用莴苣种质资源 １ 号在产品器官收获期和抽薹期的差异表达基因数

量为６ ７５４个ꎬ茎用莴苣种质资源 ３ 号在产品器官收获期和抽薹期的差异表达基因数量为５ ４４４个ꎮ 基因本体(ＧＯ)
功能富集分析结果表明ꎬ差异表达基因主要富集在结合、催化活性、细胞过程、代谢过程、细胞解剖实体等 ＧＯ 条目

中ꎮ 京都基因与基因组百科全书(ＫＥＧＧ)通路富集分析结果表明ꎬ茎用莴苣种质资源 １ 号和茎用莴苣种质资源 ３
号分别有 １３３ 条和 １２９ 条 ＫＥＧＧ 代谢通路ꎬ其中有 １２８ 条代谢通路在 ２ 份种质资源中均被注释ꎻ差异表达基因富集

较多的 ＫＥＧＧ 代谢通路有次生代谢物的生物合成、植物激素信号转导、植物￣病原体的相互作用等ꎮ 转录因子分析

结果表明ꎬ茎用莴苣产品器官收获期和抽薹期的差异表达基因大多数属于 ＡＰ２ / ＥＲＦ、ｂＨＬＨ、ｂＺＩＰ、Ｃ２Ｈ２、ＭＹＢ、
ＮＡＣ、ＷＲＫＹ 等转录因子家族ꎮ 对茎用莴苣产品器官收获期和抽薹期差异表达基因的研究结果进行综合分析ꎬ发
现在 ＡＰ２ / ＥＲＦ、ＷＲＫＹ、ｂＨＬＨ 等转录因子家族以及次生代谢物的生物合成、植物激素信号转导等通路中存在较多

的差异表达基因ꎬ推测这些转录因子家族和代谢通路可能参与茎用莴苣抽薹的调控网络ꎮ 本研究结果为解析茎用

莴苣抽薹相关基因及其分子机制奠定了基础ꎮ
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　 　 茎用莴苣(Ｌａｃｔｕｃａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.)属于菊科莴苣属ꎬ
又称莴笋、莴菜等ꎬ是一年或二年生草本植物[１]ꎬ在
中国许多地区均有种植ꎮ 茎用莴苣中含有丰富的矿

物质ꎬ其中的铁元素(茎用莴苣肉质茎中铁元素的

含量为 ２０􀆰 ００ ｍｇ / ｋｇꎻ白菜中铁元素的含量为 ５􀆰 ３９
ｍｇ / ｋｇꎻ萝卜中铁元素的含量为 ５􀆰 ００ ｍｇ / ｋｇ)可以被

人体吸收利用ꎬ防治缺铁性贫血ꎻ钾元素(茎用莴苣

肉质茎中钾元素的含量为 ３ １８６􀆰 ００ ｍｇ / ｋｇꎻ白菜中

钾元素的含量为１ ５９３􀆰 ００ ｍｇ / ｋｇꎻ萝卜中钾元素的

含量为 １ ７３０􀆰 ００ ｍｇ / ｋｇ)可用于降血压和预防心律

紊乱ꎻ胡萝卜素(茎用莴苣肉质茎中胡萝卜素的含

量为 ０􀆰 ３０ ｍｇ / ｋｇꎻ白菜中胡萝卜素的含量为 ０􀆰 ６０
ｍｇ / ｋｇꎻ萝卜中胡萝卜素的含量为 ０􀆰 ２０ ｇ / ｋｇ)可用

于防癌和抗衰老[２￣５]ꎮ Ｈｏｕ 等[６] 对莴苣的化学成分

进行研究ꎬ发现其主要包含三萜、黄酮和倍半萜内酯

等ꎮ 戴国辉等[７]研究发现ꎬ茎用莴苣的肉质茎和叶

片中均含有山莴苣苦素、莴苣黄质等多种化合物ꎮ
茎用莴苣作为一种营养丰富、口感较好的蔬菜ꎬ

深受各类人群的喜爱ꎬ市场需求量也越来越大ꎮ 然

而ꎬ由于受到外界生长环境和品种自身特点的影响ꎬ
茎用莴苣在种植过程中容易出现早抽薹现象ꎬ导致

储存在肉质茎中的养分迅速转移到花薹中[８]ꎬ使肉

质茎无法正常生长发育ꎬ从而影响产量和质量ꎬ降低

经济效益[９]ꎮ 茎用莴苣的食用部位主要是肉质茎ꎬ
预防茎用莴苣早抽薹可以确保其产量和质量ꎮ

目前ꎬ与植物抽薹开花有关的研究大都集中在

十字花科作物(如萝卜[１０]、白菜[１１]、拟南芥[１２]、甘
蓝型油菜[１３])上ꎬ对莴苣[１４] 抽薹开花的研究较少ꎮ
ＬｓＦＴ 是最早从叶用莴苣中鉴定出来的与开花相关

的基因ꎬ在叶用莴苣中过表达 ＬｓＦＴ 基因则使莴苣开

花时间提前ꎬ沉默 ＬｓＦＴ 基因则使莴苣开花时间延

迟[１５]ꎮ Ｎｉｎｇ 等[１６]对莴苣不同的花发育阶段进行研

究ꎬ发现了 １ 个参与开花的基因 ＬｓＭＡＤＳ５５ꎮ Ｈａｎ

等[１７]对不同温度下生长的叶用莴苣进行转录组测

序分析ꎬ挖掘出与抽薹有关的基因 ＬｓＳＯＣ１ 和 ＬｓＦＴꎬ
敲除这 ２ 个基因均会延迟抽薹ꎮ Ｃｈｅｎ 等[１５] 研究发

现ꎬ赤霉素参与叶用莴苣抽薹的调控ꎬ在热诱导叶用

莴苣抽薹期间ꎬ叶片中的赤霉 ３(ＧＡ３)、赤霉素 ４
(ＧＡ４)水平以及茎中的生长素水平均显著提高[１８]ꎮ
ＤＥＬＬＡ 蛋白负调节赤霉素信号通路ꎬＷａｎｇ 等[１９] 在

莴苣中鉴定了 ４ 个 ＤＥＬＬＡ 蛋白编码基因ꎬ包括 ＬｓＲ￣
ＧＬ１ꎬ在莴苣中敲除该基因可促进抽薹ꎬ而该基因过

表达可抑制抽薹以及赤霉素和生长素的生物合成ꎮ
在某些植物中ꎬ生长素也可以诱导开花ꎬ生长素响应

基因受生长素受体基因(ＴＩＲ１)、生长素响应因子

(ＡＲＦ) 家族以及 ＡＵＸ / ＩＡＡ 转录因子家族的影

响[２０]ꎮ 有研究发现ꎬ蛋白质丝氨酸 /苏氨酸蛋白激

酶(ＳＴＰＫ)以及热激蛋白基因 Ｈｓｐ７０￣２７１１ 和 Ｈｓｐ７０￣
３７１１ 可能参与叶用莴苣的抽薹[２１￣２３]ꎮ 本研究拟以

茎用莴苣种质资源 １ 号、３ 号为试验材料ꎬ于产品器

官收获期和抽薹期分别进行取样ꎬ利用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ
Ｈｉｓｅｑ 进行转录组测序分析ꎬ探究影响茎用莴苣抽

薹的关键基因ꎬ以期为培育耐抽薹的茎用莴苣品种

奠定基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料

供试样品为青海大学农林科学院园艺研究所收

集的茎用莴苣种质资源 １ 号(绿色茎用莴苣)和 ３
号(紫色茎用莴苣)(表 １)ꎬ种植于青海大学园艺创

新基地ꎬ常规栽培管理ꎬ在不同生育期(产品器官收

获期、抽薹期)选取长势一致的植株ꎬ取叶片和肉质

茎混匀ꎬ各 ３ 个生物学重复ꎬ样品保存于－８０ ℃冰箱

中ꎬ用于总 ＲＮＡ 提取ꎮ
１.２　 试验方法

１.２. １ 　 总 ＲＮＡ 文库的构建和测序 　 使用 ＴＲＩｚｏｌ
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法[２４]提取 ＲＮＡꎬ再参考胡小蓉等[２４] 的检测方法对

样品 ＲＮＡ 的质量进行检测ꎬ保证后续使用的 ＲＮＡ
可以满足文库构建和测序的需要ꎮ ＲＮＡ 质量达标

后ꎬｍＲＮＡ 先使用胸腺嘧啶组成的核苷酸链[Ｏｌｉｇｏ
(ｄＴ)]磁珠富集ꎬ再随机打断ꎮ 以随机打断的 ｍＲ￣
ＮＡ 和随机寡核苷酸为材料ꎬ组成第 １ 条、第 ２ 条

ｃＤＮＡꎬ获得 ｃＤＮＡ 文库ꎮ 文库构建完成后ꎬ先使用

Ｑｕｂｉｔ２.０ 荧光定量仪进行初步定量ꎬ再使用 Ａｇｉｌｅｎｔ
２１００ 生物分析仪对文库的插入片段大小进行检测ꎬ
插入片段大小符合预期后ꎬ使用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＨｉＳｅｑ 平台

进行测序ꎮ 转录文库构建和测序工作委托武汉迈特

维尔生物科技有限公司完成ꎮ

表 １　 茎用莴苣样品分组

Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｒｏｕｐｉｎｇ ｏｆ ｓｔｅｍ ｌｅｔｔｕｃｅ ｓａｍｐｌｅｓ

组别 取样时期　 　 试验材料 样品编号 取样部位

Ｚ１ 产品器官收获期 茎用莴苣种质资源 １ 号 Ｚ１￣１ 叶片、肉质茎

茎用莴苣种质资源 １ 号 Ｚ１￣２ 叶片、肉质茎

茎用莴苣种质资源 １ 号 Ｚ１￣３ 叶片、肉质茎

Ｚ２ 产品器官收获期 茎用莴苣种质资源 ３ 号 Ｚ２￣１ 叶片、肉质茎

茎用莴苣种质资源 ３ 号 Ｚ２￣２ 叶片、肉质茎

茎用莴苣种质资源 ３ 号 Ｚ２￣３ 叶片、肉质茎

Ｚ３ 抽薹期 茎用莴苣种质资源 １ 号 Ｚ３￣１ 叶片、肉质茎

茎用莴苣种质资源 １ 号 Ｚ３￣２ 叶片、肉质茎

茎用莴苣种质资源 １ 号 Ｚ３￣３ 叶片、肉质茎

Ｚ４ 抽薹期 茎用莴苣种质资源 ３ 号 Ｚ４￣１ 叶片、肉质茎

茎用莴苣种质资源 ３ 号 Ｚ４￣２ 叶片、肉质茎

茎用莴苣种质资源 ３ 号 Ｚ４￣３ 叶片、肉质茎

１.２.２　 测序数据分析　 对 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＨｉＳｅｑ 平台测序获

得的原始数据进行质量分析并去除低质量序列和接头

序列后ꎬ得到高质量序列ꎮ 使用 ＨＩＳＡＴ 软件[２５]将过滤

后的高质量序列与参考基因组和基因注释文件(基因

登录号:ＧＣＦ＿００２８７００７５.３)比对ꎬ进行基因注释ꎮ
１.２.３　 差异表达基因分析 　 使用 ＤＥＳｅｑ２ 软件[２６]

进行差异表达分析ꎬ得到 Ｚ１ 和 Ｚ３ 的比较组、Ｚ２ 和

Ｚ４ 的比较组这 ２ 个比较组之间的差异表达基因ꎬ筛
选标准: ｜ ｌｏｇ２ Ｆｏｌｄ Ｃｈａｎｇｅ ｜ ≥１ꎬ且校正后的 Ｐ 值

(ＦＤＲ) <０􀆰 ０５ꎬＦｏｌｄ Ｃｈａｎｇｅ 为 ２ 个组之间基因表达

水平的比值ꎮ 对于京都基因与基因组百科全书

(ＫＥＧＧ)数据库ꎬ以通路为单位进行超几何分布检

验ꎻ对于基因本体(ＧＯ)ꎬ则基于 ＧＯ 条目进行分析ꎬ
并利用 ｉＴＡＫ 软件[２７]进行转录因子分析ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 ＲＮＡ￣Ｓｅｑ 测序数据统计分析

本研究共完成 １２ 份样品的测序分析ꎬ结果(表
２)表明ꎬ高质量 ｒｅａｄｓ 的碱基总数为 ８３􀆰 ２２ Ｇｂꎬ每份

样品高质量 ｒｅａｄｓ 的碱基总数均超过 ６􀆰 ００ Ｇｂꎮ Ｑ２０

(碱基质量值不低于 ２０ 的碱基数占总碱基数的比

例)和 Ｑ３０(碱基质量值不低于 ３０ 的碱基数占总碱

基数的比例) 均在 ９０􀆰 ００％ 以上ꎬ Ｇ ＋ Ｃ 含量为

４４􀆰 ３１％~４５􀆰 ５５％ꎬ能够比对到参考基因组的 ｒｅａｄｓ
所占比例为８８􀆰 ４６％~９４􀆰 ３３％ꎻ茎用莴苣种质资源 １
号在产品器官收获期和抽薹期具有唯一匹配的

ｒｅａｄｓ 所占比例均值分别为 ８９􀆰 ４２％和 ８７􀆰 ８５％ꎻ茎用

莴苣种质资源 ３ 号产品器官收获期和抽薹期具有唯

一匹配的 ｒｅａｄｓ 比例分别为 ９０􀆰 ７７％和 ８３􀆰 ９９％ꎮ 主

成分分析结果(图 １)表明ꎬ每组的样品都聚集在一

起ꎬ表明重复样品间具有较高的相似度及重复

性[２８]ꎮ 上述研究结果表明测序数据质量合格、可靠

性较高ꎬ可开展下一步研究ꎮ
２.２　 差异表达基因

筛选差异表达基因的标准为 ｜ ｌｏｇ２Ｆｏｌｄ Ｃｈａｎｇｅ ｜≥
１ꎬ且ＦＤＲ<０􀆰 ０５ꎮ Ｚ１ 和 Ｚ３ 的比较组中差异表达基因为

６ ７５４个ꎬ上调表达基因有３ ２７３个ꎬ占 ４８􀆰 ４６％ꎬ下调表达

基因３ ４８１个ꎬ占 ５１􀆰 ５４％ꎻＺ２ 和 Ｚ４ 的比较组中差异表

达基因为５ ４４４个ꎬ上调表达基因有２ ８７９个ꎬ占 ５２􀆰 ８８％ꎬ
下调表达基因２ ５６５个ꎬ占 ４７􀆰 １２％(表 ３)ꎮ
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表 ２　 转录组测序数据

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｄａｔａ

样品
编号

高质量 ｒｅａｄｓ
的碱基数
(Ｇｂ)

比对到参考
基因组的 ｒｅａｄｓ
所占比例(％)

具有唯一匹配
的 ｒｅａｄｓ 所占
比例(％)

原始序列 有效序列
错误率
(％)

Ｑ２０
(％)

Ｑ３０
(％)

Ｇ＋Ｃ 含量
(％)

Ｚ１￣１ ６.７７ ９３.４０ ８９.８５ ４６ ９５７ ８８２ ４５ １１２ ００８ ０.０３ ９７.０４ ９１.９２ ４４.３６

Ｚ１￣２ ６.９０ ９２.７８ ８９.１７ ４８ ０１６ １８０ ４６ ００８ ８１６ ０.０３ ９７.０１ ９１.８８ ４４.３１

Ｚ１￣３ ６.９５ ９２.８３ ８９.２５ ４９ ３１８ ９２６ ４６ ３０２ ６９０ ０.０３ ９７.１４ ９２.１１ ４４.４０

Ｚ２￣１ ６.８６ ９３.７５ ９０.４３ ４７ １１０ ０４６ ４５ ７３１ ２２６ ０.０３ ９６.６５ ９０.９１ ４４.６２

Ｚ２￣２ ６.８０ ９４.２１ ９０.８９ ４６ ７７６ ３９０ ４５ ３０６ ９９６ ０.０３ ９６.９４ ９１.５１ ４４.５１

Ｚ２￣３ ７.０１ ９４.３３ ９０.９９ ４８ ３１６ ５６８ ４６ ７５１ ２８０ ０.０３ ９６.８１ ９１.１９ ４４.５９

Ｚ３￣１ ６.３６ ９１.３９ ８７.７２ ４４ １１６ ６９２ ４２ ３８９ ４８２ ０.０３ ９６.９９ ９１.８０ ４４.５８

Ｚ３￣２ ６.４９ ９１.６３ ８７.８９ ４５ ３１９ ０８２ ４３ ２５０ ０６０ ０.０３ ９６.９９ ９１.７１ ４４.５５

Ｚ３￣３ ７.４８ ９１.６９ ８７.９５ ５０ ６４３ １４０ ４９ ８７１ ４８０ ０.０３ ９６.７５ ９１.１７ ４４.６４

Ｚ４￣１ ７.３０ ８８.４６ ８３.１９ ４９ ７５５ ６７６ ４８ ６４０ ２０６ ０.０３ ９７.０５ ９１.８６ ４５.５５

Ｚ４￣２ ７.１３ ８９.２８ ８４.３４ ４８ ９４６ ６９０ ４７ ５６０ ２０８ ０.０３ ９６.９５ ９１.６５ ４５.１８

Ｚ４￣３ ７.１７ ８９.０６ ８４.４４ ４８ ９２５ １４６ ４７ ７７２ ０４８ ０.０３ ９６.９３ ９１.５５ ４５.００
Ｚ１￣１ 至 Ｚ４￣３ 见表 １ꎮ Ｑ２０:碱基质量值不低于 ２０ 的碱基数占总碱基数的比例ꎻＱ３０:碱基质量值不低于 ３０ 的碱基数占总碱基数的比例ꎮ

Ｚ１~ Ｚ４ 见表 １ꎮ
图 １　 样品主成分分析

Ｆｉｇ.１　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓａｍｐｌｅｓ

表 ３　 差异表达基因的统计

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ

组别
差异表达基因

总数(个)
下调表达基因
数目 (个)

上调表达基因
数目 (个)

Ｚ１ 和 Ｚ３ 的比较组 ６ ７５４ ３ ４８１(５１.５４％)３ ２７３(４８.４６％)

Ｚ２ 和 Ｚ４ 的比较组 ５ ４４４ ２ ５６５(４７.１２％)２ ８７９(５２.８８％)

Ｚ１~Ｚ４ 见表 １ꎮ 括号内为占差异表达基因总数的比例ꎮ

　 　 对筛选出的与抽薹相关的差异表达基因进行层

次聚类分析ꎬ图 ２ 显示ꎬ每组的 ３ 个生物学重复均聚

成一簇ꎬ表明样品的生物学重复性良好ꎬ数据的可靠

性高ꎬ聚类分析将与抽薹相关的差异表达基因大致

分为 ５ 类ꎮ 差异表达基因韦恩图(图 ３)显示ꎬ有
２ ５７９个差异表达基因在 Ｚ１ 和 Ｚ３ 的比较组、Ｚ２ 和

Ｚ４ 的比较组中共同表达ꎬ其中上调表达的基因有

１ ２１７个ꎬ下调表达的基因有１ ２６７个ꎮ
２.３　 ＧＯ 功能富集分析

ＧＯ 功能富集分析分为分子功能 ( Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｆｕｎｃｔｉｏｎꎬＭＦ)、生物学过程(Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓꎬＢＰ)
和细胞组分(Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔꎬＣＣ) ３ 个类别[２９]ꎮ
Ｚ１ 和 Ｚ３ 的比较组、Ｚ２ 和 Ｚ４ 的比较组中差异表达

基因富集的 ＧＯ 条目分别有 ４４ 个和 ４６ 个ꎬ其中共

同富集的 ＧＯ 条目有 ４４ 个ꎬ本研究只列出差异表达

基因显著富集的 ３２ 个条目(图 ４)ꎮ ＢＰ 差异表达基

因富集较多的 ＧＯ 条目为细胞过程和代谢过程ꎻＭＦ
差异表达基因富集较多的 ＧＯ 条目为结合和催化活

性ꎻＣＣ 差异表达基因富集较多的 ＧＯ 条目为细胞解

剖实体和含蛋白质复合体ꎮ 在细胞过程和代谢过程

差异表达基因富集较多ꎬ这一结果与其他植物的转

录组测序结果[３０]一致ꎬ表明茎用莴苣在抽薹过程中

细胞活动和代谢均较活跃ꎮ
２.４　 ＫＥＧＧ 通路富集分析

在 ＫＥＧＧ 数据库中ꎬＺ１ 和 Ｚ３ 的比较组、Ｚ２ 和

Ｚ４ 的比较组中的差异表达基因分别被注释到 １３３
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Ｚ１~Ｚ４ 见表 １ꎮ
图 ２　 差异表达基因聚类分析结果

Ｆｉｇ.２　 Ｃｌｕｓｔｅｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ

Ｚ１~Ｚ４ 见表 １ꎮ
图 ３　 差异表达基因的韦恩图

Ｆｉｇ.３　 Ｖｅｎｎ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ

条、１２９ 条 ＫＥＧＧ 通路ꎬ２ 个组共同注释到的 ＫＥＧＧ
通路为 １２８ 条ꎮ 利用 ＫＥＧＧ 数据库富集出茎用莴苣

抽薹过程中差异表达基因表现出显著性差异的前

２０ 条通路ꎮ 前 ２０ 条通路差异表达基因数量见表 ４
和表 ５ꎬ茎用莴苣抽薹过程中差异表达基因富集的

通路主要有次生代谢物的生物合成( ｋｏ０１１１０)、植
物激素信号转导(ｋｏ０４０７５)、植物￣病原体的相互作

用(ｋｏ０４６２６)等ꎮ 通过对 ＫＥＧＧ 富集通路的研究结

果进行分析发现ꎬ代谢途径的差异表达基因只在 Ｚ２
和 Ｚ４ 的比较组中显著富集ꎬ在 Ｚ１ 和 Ｚ３ 的比较组中

没有显著富集ꎬ其原因可能是紫色茎用莴苣较绿色

茎用莴苣早熟ꎬ一些物质的调控作用需要被提前激

活ꎬ提前启动代谢途径ꎬ但具体原因还需进一步探

究ꎮ
２.５　 转录因子分析

转录因子在植物生长和发育中起着调节作

用[３１]ꎮ 图 ５ 显示ꎬＺ１ 和 Ｚ３ 的比较组、Ｚ２ 和 Ｚ４ 的比

较组分别鉴定到 ７４ 个和 ６８ 个转录因子家族ꎬ分别

包括 ５０１ 个和 ４５８ 个差异表达基因ꎮ Ｚ１ 和 Ｚ３ 的比

较组、Ｚ２ 和 Ｚ４ 的比较组中的差异表达基因大多数

都属于 ＡＰ２ / ＥＲＦ(５６ 个、４３ 个)、ｂＨＬＨ(３８ 个、３４
个)、 ＭＹＢ ( ３７ 个、 ３０ 个)、 ＮＡＣ ( ２７ 个、 １９ 个)、
ＷＲＫＹ(２４ 个、２１ 个)、Ｃ２Ｈ２(２３ 个、１３ 个)、ｂＺＩＰ(１９
个、１４ 个)等转录因子家族ꎬ表明这些转录因子家族

可能在茎用莴苣抽薹过程中起着一定作用ꎻ在

ＴＵＢ、ＮＦ￣ＹＢ、ＨＢ￣ｏｔｈｅｒ、ＤＢＢ、ＦＡＲ１ 等转录因子家族

中的差异表达基因数量最少ꎬ只有 １ 个ꎮ
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Ａ:Ｚ１和 Ｚ３的比较组ꎻＢ:Ｚ２和 Ｚ４的比较组ꎮ Ｚ１~Ｚ４见表 １ꎮ ａ１:含蛋白质复合体ꎻａ２:细胞解剖实体ꎻｂ１:生殖ꎻｂ２:免疫系统过程ꎻｂ３:硫利用ꎻｂ４:代谢

过程ꎻｂ５:碳水化合物利用ꎻｂ６:细胞过程ꎻｂ７:碳利用ꎻｂ８:生殖过程ꎻｂ９:生物附着ꎻｂ１０:信号ꎻｂ１１:多细胞生物过程ꎻｂ１２:发育过程ꎻｂ１３:生长ꎻｂ１４:运动ꎻ
ｂ１５:色素沉淀ꎻｃ１:催化活性ꎻｃ２:结构分子活性ꎻｃ３:转运活性ꎻｃ４:结合ꎻｃ５:抗氧化活性ꎻｃ６:蛋白质标记ꎻｃ７:蛋白质折叠伴侣ꎻｃ８:翻译调节器活性ꎻｃ９:
营养库活性ꎻｃ１０:分子传感器活性ꎻｃ１１:分子衔接活性ꎻｃ１２:分子功能调节剂ꎻｃ１３:分子载体活性ꎻｃ１４:转录调节活性ꎻｃ１５:通用转录起始因子活性ꎻｄ１:
含蛋白质复合体ꎻｄ２:细胞解剖实体ꎻｅ１:生殖ꎻｅ２:免疫系统过程ꎻｅ３:硫利用ꎻｅ４:行为ꎻｅ５:代谢过程ꎻｅ６:碳水化合物利用ꎻｅ７:细胞过程ꎻｅ８:碳利用ꎻｅ９:
氮利用ꎻｅ１０:生殖过程ꎻｅ１１:生物附着ꎻｅ１２:信号ꎻｅ１３:多细胞生物过程ꎻｅ１４:发育过程ꎻｆ１:生长ꎻｆ２:催化活性ꎻｆ３:结构分子活性ꎻｆ４:转运活性ꎻｆ５:结合ꎻ
ｆ６:抗氧化活性ꎻｆ７:蛋白质标记ꎻｆ８:蛋白质折叠伴侣ꎻｆ９:翻译调节器活性ꎻｆ１０:营养库活性ꎻｆ１１:分子传感器活性ꎻｆ１２:分子衔接活性ꎻｆ１３:分子功能调节

剂ꎻｆ１４:分子载体活性ꎻｆ１５:转录调节活性ꎻｆ１６:通用转录起始因子活性ꎮ
图 ４　 差异表达基因的基因本体(ＧＯ)功能分类

Ｆｉｇ.４　 Ｇｅｎｅ ｏｎｔｏｌｏｇｙ (ＧＯ) ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ

表 ４　 Ｚ１ 和 Ｚ３ 的比较组中差异表达基因富集的前 ２０ 条京都基因与基因组百科全书(ＫＥＧＧ)通路

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｈｅ ｔｏｐ ２０ Ｋｙｏｔｏ ｅｎｃｙｃｌｏｐｅｄｉａ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ ｇｅｎｏｍｅｓ (ＫＥＧＧ) ｐａｔｈｗａｙｓ ｅｎｒｉｃｈｅｄ ｂｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ

ｇｒｏｕｐ ｏｆ Ｚ１ ａｎｄ Ｚ３

代谢通路编号 代谢通路名称　 　 　 　 差异表达基因数量
(个)

表达量上调基因数量
(个)

表达量下调基因数量
(个)

ｋｏ０４６２６ 植物￣病原体的相互作用 ３５６ ２８３ ７３

ｋｏ０４０１６ 丝裂原活化蛋白激酶(ＭＡＰＫ)信号转导途径￣植物 ２１２ １４５ ６７

ｋｏ０３０１０ 核糖体 ２３１ ８ ２２３

ｋｏ００５００ 淀粉和蔗糖的代谢 ９５ ３４ ６１

ｋｏ０２０１０ 腺嘌呤核苷三磷酸(ＡＴＰ)结合盒式蛋白(ＡＢＣ)运输体 ５３ ３９ １４

ｋｏ０４０７５ 植物激素信号转导 ２３７ １３８ ９９

ｋｏ００９０８ 玉米素的生物合成 ３１ ２５ ６

ｋｏ００９０２ 单萜类化合物的生物合成 １０ ５ ５

ｋｏ０４７１２ 昼夜节律￣植物 ６０ ３６ ２４

ｋｏ００９０９ 倍半萜和三萜的生物合成 ３７ ２７ １０

ｋｏ００５９１ 亚油酸代谢 １０ ６ ４

ｋｏ０００５３ 抗坏血酸和醛酸的代谢 ２９ １５ １４

ｋｏ０００７３ 角质、木栓质和蜡质的生物合成 ２２ １１ １１
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续表 ４　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ ４

代谢通路编号 代谢通路名称　 　 　 　 　 　 差异表达基因数量
(个)

表达量上调基因数量
(个)

表达量下调基因数量
(个)

ｋｏ００９４１ 黄酮类化合物的生物合成 ３６ １８ １８

ｋｏ００９４３ 异黄酮类化合物的生物合成 ２ ２ ０

ｋｏ００８６０ 卟啉和叶绿素的代谢 １８ ８ １０

ｋｏ０１１１０ 次生代谢物的生物合成 ４７８ ２４５ ２３３

ｋｏ００７８０ 生物素代谢 １２ ４ ８

ｋｏ００５６５ 醚类脂质代谢 １２ ７ ５

ｋｏ０３０３０ ＤＮＡ 复制 ２４ ５ １９

表 ５　 Ｚ２ 和 Ｚ４ 的比较组中差异表达基因富集的前 ２０ 条京都基因与基因组百科全书(ＫＥＧＧ)通路

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｔｈｅ ｔｏｐ ２０ Ｋｙｏｔｏ ｅｎｃｙｃｌｏｐｅｄｉａ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ ｇｅｎｏｍｅｓ (ＫＥＧＧ) ｐａｔｈｗａｙｓ ｅｎｒｉｃｈｅｄ ｂｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ
ｇｒｏｕｐ ｏｆ Ｚ２ ａｎｄ Ｚ４

代谢通路编号 代谢通路名称
差异表达基因数量

(个)
表达量上调基因数量

(个)
表达量下调基因数量

(个)

ｋｏ０４０１６ 丝裂原活化蛋白激酶(ＭＡＰＫ)信号转导途径￣植物 １７５ １０３ ７２
ｋｏ０４０７５ 植物激素信号转导 ２５４ １３９ １１５
ｋｏ００１９６ 光合作用￣触角蛋白 ２０ ２０ ０
ｋｏ０１１１０ 次生代谢物的生物合成 ４３５ ２３７ １９８
ｋｏ００５００ 淀粉和蔗糖的代谢 ７６ ２９ ４７
ｋｏ０００７３ 角质、木栓质和蜡的生物合成 ２８ ２０ ８
ｋｏ０４７１２ 昼夜节律￣植物 ６０ ３２ ２８
ｋｏ００７５０ 维生素 Ｂ６代谢 １７ ６ １１
ｋｏ０１１００ 代谢途径 ７１５ ３６９ ３４６
ｋｏ００９０８ 玉米素的生物合成 ２６ １４ １２
ｋｏ０４６２６ 植物￣病原体的相互作用 ２３５ １５６ ７９
ｋｏ００９０６ 类胡萝卜素的生物合成 ２１ １５ ６
ｋｏ００５９２ α￣亚麻酸代谢 ２８ ８ ２０
ｋｏ００９４０ 苯丙烷的生物合成 ７６ ３９ ３７
ｋｏ００９０５ 芸薹素类化合物的生物合成 ２０ １２ ８
ｋｏ００９４２ 花青素的生物合成 ３ ３ ０
ｋｏ０００５２ 半乳糖代谢 ２６ ３ ２３
ｋｏ００８６０ 卟啉和叶绿素的代谢 １７ １４ ３
ｋｏ００９６０ 托烷、哌啶和吡啶类生物碱的生物合成 １２ ６ ６
ｋｏ００９０９ 倍半萜和三萜的生物合成 ２８ １６ １２

３　 讨 论

高通量转录组测序技术可以用于研究差异表达
基因及其调控机理[３２]ꎮ 差异表达基因是发生应激
效应时表达水平发生显著性变化的基因ꎬ研究差异

表达基因可以明晰基因的功能ꎬ也可以为研究相关

分子机制提供丰富的参考数据[３３]ꎮ 茎用莴苣是一
种具有较高营养价值的蔬菜ꎬ但其提早抽薹会影响

食用口感及商品价值ꎬ目前ꎬ对茎用莴苣的研究主要

集中于栽培技术[３４] 及产量[３５] 等方面ꎬ茎用莴苣抽

薹的机理尚不清楚ꎬ有待进一步研究ꎮ
抽薹会长出花薹ꎬ使植株高度增加[３６]ꎬ植株在

花芽分化期间ꎬ如果遇到长日照高温条件ꎬ体内生长

素含量升高ꎬ就会出现抽薹现象ꎬ发生抽薹初期茎顶

的亚顶端细胞伸长[３７]ꎮ ＧＯ 功能富集分析结果表
明ꎬＺ１ 和 Ｚ３ 的比较组、Ｚ２ 和 Ｚ４ 的比较组中差异表

达基因富集较多的 ＧＯ 条目包括细胞过程ꎬ表明抽

薹过程中有一系列细胞的变化ꎮ 本研究中ꎬＺ１ 和

７１７武　 一等:基于转录组的茎用莴苣抽薹相关差异表达基因分析



Ｚ１~Ｚ４ 见表 １ꎮ ａ１:ＡＰ２ / ＥＲＦ￣ＥＲＦꎻａ２:ｂＨＬＨꎻａ３:ＭＹＢꎻａ４:ＮＡＣꎻａ５:ＷＲＫＹꎻａ６:Ｃ２Ｈ２ꎻａ７:ｂＺＩＰꎻａ８:Ｏｔｈｅｒｓꎻａ９:Ｃ２Ｃ２￣Ｄｏｆꎻａ１０:ＭＡＤＳ￣ＭＩＫＣꎻａ１１:

ＧＲＡＳꎻａ１２:ＨＢ￣ＨＤ￣ＺＩＰꎻａ１３:ＭＹＢ￣ｒｅｌａｔｅｄꎻａ１４:ＳＮＦ２ꎻａ１５:Ｃ３Ｈꎻａ１６:ＡＰ２ / ＥＲＦ￣ＡＰ２ꎻａ１７:Ｂ３ꎻａ１８:Ｃ２Ｃ２￣ＧＡＴＡꎻａ１９:ＨＢ￣ＢＥＬＬꎻａ２０:ＨＳＦꎻａ２１:ＯＦＰꎻ

ａ２２:ＡＵＸ / ＩＡＡꎻａ２３:Ｂ３￣ＡＲＦꎻａ２４:ＧＲＦꎻａ２５:ＬＯＢꎻａ２６:ＴＣＰꎻａ２７:ｍＴＥＲＦꎻａ２８:Ｔｉｆｙꎻａ２９:ＴＲＡＦꎻａ３０:ｚｆ￣ＨＤꎻａ３１:Ｃ２Ｃ２￣ＣＯ￣ｌｉｋｅꎻａ３２:ＨＭＧꎻａ３３:ＳＢＰꎻ

ａ３４:ＴＡＺꎻａ３５:ＢＥＳ１ꎻａ３６:ＣＳＤꎻａ３７:ＤＤＴꎻａ３８:ＧＡＲＰ￣Ｇ２￣ｌｉｋｅꎻａ３９:ＧＮＡＴꎻａ４０:ＭＡＤＳ￣Ｍ￣ｔｙｐｅꎻａ４１:ＰＨＤꎻａ４２:Ｐｓｅｕｄｏ ＡＲＲ￣Ｂꎻａ４３:ＲＷＰ￣ＲＫꎻａ４４:

ＳＥＴꎻａ４５:ＳＷＩ / ＳＮＦ￣ＢＡＦ６０ｂꎻａ４６:Ｃ２Ｃ２￣ＹＡＢＢＹꎻａ４７:Ｅ２Ｆ￣ＤＰꎻａ４８:ＧＡＲＰ￣ＡＲＲ￣Ｂꎻａ４９:ＨＢ￣ＫＮＯＸꎻａ５０:Ｊｕｍｏｎｊｉꎻａ５１:ＮＦ￣ＹＡꎻａ５２:ＰＬＡＴＺꎻａ５３:Ｔｒｉ￣

ｈｅｌｉｘꎻａ５４:Ａｌｆｉｎ￣ｌｉｋｅꎻａ５５:ＡＰ２ / ＥＲＦ￣ＲＡＶꎻａ５６:ＡＲＩＤꎻａ５７:ＢＢＲ￣ＢＰＣꎻａ５８:Ｃ２Ｃ２￣ＬＳＤꎻａ５９:ＣＡＭＴＡꎻａ６０:ＣＰＰꎻａ６１:ＤＢＢꎻａ６２:ＤＢＰꎻａ６３:ＥＩＬꎻａ６４:

ＦＡＲ１ꎻａ６５:ＧｅＢＰꎻａ６６:ＨＢ￣ｏｔｈｅｒꎻａ６７:ＩＷＳ１ꎻａ６８:ＬＵＧꎻａ６９:ＮＦ￣ＹＢꎻａ７０:Ｓ１Ｆａ￣ｌｉｋｅꎻａ７１:ＳＲＳꎻａ７２:ＳＷＩ / ＳＮＦ￣ＳＷＩ３ꎻａ７３:ＴＵＢꎻａ７４:Ｗｈｉｒｌｙꎻｂ１:ＡＰ２ /

ＥＲＦ￣ＥＲＦꎻｂ２:ｂＨＬＨꎻｂ３:ＭＹＢꎻｂ４:ＷＲＫＹꎻｂ５:ＮＡＣꎻｂ６:Ｏｔｈｅｒｓꎻ ｂ７:Ｃ２Ｃ２￣Ｄｏｆꎻ ｂ８:ＭＹＢ￣ｒｅｌａｔｅｄꎻ ｂ９: ｂＺＩＰꎻ ｂ１０:Ｃ２Ｈ２ꎻ ｂ１１:ＭＡＤＳ￣ＭＩＫＣꎻ ｂ１２:

ＧＡＲＰ￣Ｇ２￣ｌｉｋｅꎻｂ１３:ＳＢＰꎻｂ１４:Ｔｒｉｈｅｌｉｘꎻｂ１５:Ｃ２Ｃ２￣ＣＯ￣ｌｉｋｅꎻｂ１６:Ｃ２Ｃ２￣ＧＡＴＡꎻｂ１７:ＧＲＡＳꎻｂ１８:ＬＯＢꎻｂ１９:ＡＰ２ / ＥＲＦ￣ＡＰ２ꎻｂ２０:ＡＵＸ / ＩＡＡꎻｂ２１:ＧＲＦꎻ
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图 ５　 差异表达基因对应的转录因子家族

Ｆｉｇ.５　 Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｆａｍｉｌｉｅｓ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ｔｏ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ

Ｚ３ 的比较组、Ｚ２ 和 Ｚ４ 的比较组中的差异表达基因

在次生代谢物的生物合成通路和植物激素信号转导

通路中富集较多ꎬ且这 ２ 条通路中的差异表达基因

数量均表现为上调表达基因数量大于下调表达基因

数量ꎬ推测在茎用莴苣抽薹过程中这 ２ 条通路发挥

着重要作用ꎮ
ＷＲＫＹ 家族转录因子可以影响植物的次生代

谢[３８￣４３]ꎬ对次生代谢物的积累起调控作用[４４]ꎬ并且

已有研究结果证明 ＷＲＫＹ 家族转录因子可以参与

其他激素介导的信号转导ꎬ从而对植物体细胞的发

育起到间接调控作用[４５]ꎮ 对转录组数据进行分析

发现ꎬ茎用莴苣种质资源 １ 号和 ３ 号均有较多的差

异表达基因属于 ＷＲＫＹ 家族ꎮ Ｉｓｈｉｄａ 等[４６] 的研究

结果表明ꎬＷＲＫＹ 家族转录因子对植物的开花时间

具有一定的调控作用ꎬ拟南芥在长日照条件下过量

表达 ＷＲＫＹ２５ꎬ会导致其开花时间提前[４７]ꎮ 苏蔚

等[４８]发现ꎬ转录因子 ＢｃＷＲＫＹ２２ 可以调控菜心提

前开花ꎬ在拟南芥中异源表达棉花 ＧｂＷＲＫＹ１ 基因ꎬ
发现植株抽薹开花时间明显提前ꎬ且 ＧｂＷＲＫＹ１ 对植

物开花时间的调节主要通过赤霉素途径实现[４９]ꎬ由
此推测 ＷＲＫＹ 家族转录因子可能会通过影响一些

次生代谢物的积累和植物信号转导途径进而影响茎
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用莴苣的抽薹过程ꎮ
有研究结果表明ꎬｂＨＬＨ 家族转录因子参与植物

信号转导、次生代谢等多种生物学过程[５０]ꎬ当 ｂＨＬＨ
家族转录因子 ＴＴ８ 和 ＷＤ４０ 的功能被抑制时ꎬ甘蓝的

开花时间会提前[５１]ꎮ 拟南芥的 ＡｔｂＨＬＨ１１３ 基因和

ＳＰＬ９ 基因在蛋白质水平上相互作用ꎬ进而影响开花

时间[５２]ꎮ ｂＨＬＨ 转录因子家族富集的差异表达基因

数量较多ꎬ因此其可能参与茎用莴苣抽薹的调控ꎮ 谢

德金等[５３]研究发现 ＭＹＢ 家族转录因子可以调节植

物次生代谢物的生物合成ꎮ 茎用莴苣抽薹后次生代

谢物的生物合成通路中差异表达基因上调表达数量

大于下调表达数量ꎬ且此通路中差异表达基因数量较

多ꎬ可能与 ＭＹＢ 转录因子对次生代谢的调控有关ꎬ目
前关于 ＭＹＢ 转录因子对抽薹影响的研究较少ꎬ不能

推测其是否参与茎用莴苣的抽薹过程ꎮ
ＡＰ２ / ＥＲＦ 转录因子家族的 ＡＰ２ 亚家族基因会影

响植物花的发育ꎬ在拟南芥中ꎬＡＰ２ 同源基因对花的

生长有影响ꎬ包括花分生组织的形成和花器官的生长

发育ꎬ对参与花发育相关基因的表达具有调控作

用[５４]ꎮ 然而ꎬ拟南芥的 ＡＰ２ 基因也参与抑制成花关

键基因 ＳＯＣ１ 和 ＡＧ 的表达ꎬ并与 ｍｉＲ１７２ 基因结合ꎬ
对开花时间进行负调节[５５]ꎮ 有研究发现次生代谢物

的生物合成通路中差异表达基因富集较多ꎬ而 ＡＰ２ /
ＥＲＦ 转录因子家族在植物次生代谢调控中发挥着重

要作用[５６]ꎮ Ｆｅｎｇ 等[５７]利用高通量测序技术分析鸭

茅在不同生育期的转录组变化ꎬ发现 ＥＲＦ２ 基因在抽

薹前期显著表达ꎮ 本研究中差异表达基因属于 ＡＰ２ /
ＥＲＦ 转录因子家族的数量最多ꎬ推测 ＡＰ２ / ＥＲＦ 转录

因子家族可能会通过影响植物的次生代谢进而调控

茎用莴苣的抽薹ꎮ

４　 结 论

本研究对茎用莴苣产品器官收获期和抽薹期的

叶片和肉质茎进行转录组测序分析ꎬ结果表明ꎬ在产

品器官收获期和抽薹期差异表达的基因大多数属于

ＡＰ２ / ＥＲＦ、ＷＲＫＹ、ｂＨＬＨ 等转录因子家族ꎬ次生代

谢物的生物合成、植物激素信号转导等 ＫＥＧＧ 通路

富集的差异表达基因较多ꎮ 因此ꎬ今后可在这些转

录因子家族和代谢通路中开展挖掘茎用莴苣抽薹相

关基因的研究ꎮ
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