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　 　 摘要:　 植物激素在植物无性繁殖器官再生中发挥着关键作用ꎬ本研究探究白花油茶再生过程中激素调控机

理ꎬ为加速山茶属植物再生及遗传转化提供理论基础ꎮ 本研究采用综合代谢组学￣转录组学分析方法ꎬ筛选出白花

油茶胚性愈伤组织诱导及分化成苗 ５ 个阶段(Ｓ１~ Ｓ５)中植物激素相关的差异代谢物(ＤＡＭｓ)和编码关键代谢酶的

差异表达基因(ＤＥＧｓ)ꎮ 液相色谱￣质谱(ＬＣ￣ＭＳ)分析结果显示ꎬ在Ｓ１~ Ｓ５ 共获得 ５１ 种激素相关差异代谢物ꎻ通过

Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＨｉＳｅｑ 测序ꎬ共发现与植物激素相关的 ５４ 个差异表达基因ꎬ其中 ２１ 个差异表达基因作用于植物激素信号

转导通路中ꎬ３３ 个差异表达基因参与激素合成代谢ꎮ 此外ꎬＫＥＧＧ 富集分析结果表明ꎬ在白花油茶植物再生过程

中ꎬ相比于其他激素ꎬ生长素、细胞分裂素和水杨酸的调控作用较为明显ꎬ激素含量分析结果表明ꎬ生长素和水杨酸

的平均含量分别高达细胞分裂素的 １８􀆰 ８１ 倍和 ２０１􀆰 ９４ 倍ꎬ而赤霉素等其他激素仅为细胞分裂素的２％~ ２７％ꎻ同时

差异表达基因也显著表达在生长素、细胞分裂素和水杨酸的合成途径中ꎮ 研究以上 ３ 种激素合成途径中的 ＤＡＭｓ
和 ＤＥＧｓ 之间的通路关系发现ꎬ在 ＫＥＧＧ 通路中共富集到 ８ 种差异代谢物ꎬ包括吲哚、Ｌ￣色氨酸、色胺、吲哚￣３￣乙酸、
玉米素核苷、反式￣玉米素￣９￣β￣葡萄糖苷、异戊烯腺嘌呤核苷、Ｌ￣苯丙氨酸ꎻ１８ 个差异表达基因ꎬ包括 ＡＬＤＨ、ＴＡＡ１、
ＣＯＭＴ、ＩＰＴ、ＴＲＩＴ１、ＣＫＸ、ＰＡＴ 和 ＰＡＬ 等ꎮ 对其他内源激素的进一步分析结果表明ꎬ赤霉素、脱落酸和茉莉酸在油茶

再生过程中含量较低ꎬ生长素和水杨酸平均含量分别高达赤霉素的 ７５７ 倍和８ １３０倍ꎻ同时 ＫＥＧＧ 富集了 １５ 个差异

表达基因ꎬ包括 ＫＡＯ、ＧＡ２ｏｘ、ＺＥＰ 及 ＯＰＲ 等ꎬ这些基因在再生过程中与 ＡＬＤＨ 等 １８ 个基因发挥着相互作用ꎮ
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Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ:　 Ｃａｍｅｌｌｉａ ｏｌｅｉｆｅｒａꎻ ｐｌａｎｔ ｈｏｒｍｏｎｅｓꎻ ｐｌａｎｔ ｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎꎻ ｍｅｔａｂｏｌｏｍｅꎻ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅꎻ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ａｃ￣
ｃｕｍｕｌａｔｅｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓꎻ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ

　 　 油茶(Ｃａｍｅｌｌｉａ ｏｌｅｉｆｅｒａ)是重要的经济油料植

物[１]ꎬ其中白花油茶是中国栽培的主要种类ꎬ广泛

分布于中国温暖地带ꎬ长江以南各省均有种植ꎬ长江

以北气候较暖的局部地区亦有分布[２]ꎮ 油茶植株

再生一般有 ２ 种途径ꎬ器官发生和体细胞胚状体发

生[３]ꎬ其中通过体细胞胚状体发生途径形成的再生

植株变异性小ꎬ遗传性状稳定[４]ꎮ 油茶与很多山茶

科植物一样ꎬ外植体直接产生不定芽的形态器官分

化较难ꎬ不易获得再生植株ꎮ 因此体细胞胚状体发

生途径是一条更高效稳定的植株再生途径ꎬ然而在

此过程中选择合适外植体、营养物质和激素配比以

及控制适宜的培养条件ꎬ才能成功诱导出再生植株ꎬ
其中激素配比起着至关重要的作用[５]ꎮ

植物的生长发育受多种激素相互协调的作用[６]ꎬ
目前广泛使用的外源激素主要有生长素(ＡＵＸ)、细胞

分裂素(ＣＫ)及赤霉素(ＧＡ)ꎮ 外源激素传递脱分化、
再分化等发育信号ꎬ通过内源激素启动细胞再生ꎬ影
响器官发生和体细胞胚形成[７]ꎮ 因此外源激素的配

比是植物再生成功的重要前提ꎬ同时植物激素有关的

再生促进基因对植株再生也尤为关键ꎮ ＡＵＸ 参与细

胞分裂、伸长生长、根的诱导发生等过程ꎮ Ａｔｔａ 等[８]

研究发现ꎬＡＵＸ 启动木质部中柱鞘细胞分裂ꎬ从而诱

导愈伤组织生根ꎻＡＵＸ 调节芽再生促进基因 ＣＵＣ２ 的

表达ꎬ促进愈伤组织再生形成完整茎[９￣１０]ꎻ胚胎调节

基因 ＬＥＣ１ 和 ＬＥＣ２ 促进 ＡＵＸ 合成基因 ＹＵＣｓ、ＴＡＡ１

和 ＩＡＡ３０ 的表达ꎬ调节 ＡＵＸ 的合成和信号转导ꎬ从而

诱导体细胞胚发生[１１￣１２]ꎮ ＣＫ 能够加速细胞分裂ꎬ对
细胞分化和形态发生具有重要作用ꎬ外源 ２ꎬ４￣二氯苯

氧乙酸(２ꎬ４￣Ｄ)诱导拟南芥胚性愈伤组织形成原胚

团ꎬ继代培养发育成完整植株[１３]ꎻＡＰ２ / ＥＲＦ 转录因子

家族成员芽再生促进因子(ＥＳＲ)参与 ＣＫ 信号通路ꎬ
可直接激活细胞周期蛋白 ＣＹＣＤ１ꎬ促进愈伤组织形

成ꎬ也可通过 ＣＫ 促进细胞周期重启的靶蛋白 ＣＹＣＤ３
诱导拟南芥愈伤组织形成[１４￣１５]ꎮ 另外ꎬＣＫ 通过反应

调节剂基因 ＡＲＲ 的介导激活诱导芽再生的关键基因

ＷＵＳꎬ促进茎顶端分生组织的形成ꎬ从而诱导出不定

芽[１６￣１７]ꎮ ＧＡ 主要促进植物茎的生长和诱导芽的形

成ꎬ研究发现ꎬ过量表达赤霉素氧化酶基因 ＧＡ２０ｏｘ 和

ＧＡ３ｏｘ 能够激发体内 ＧＡ 活性ꎬ加快植株生长[１８￣１９]ꎻ
在芍药离体培养时发现ꎬ赤霉素 ３(ＧＡ３)诱导不定芽

发生率较高[２０]ꎬ丛生芽被诱导前在培养基中添加

ＧＡ３ 有助于暴马丁香植株生长[２１]ꎮ 另外ꎬ植物激素

中脱落酸(ＡＢＡ)、茉莉酸(ＪＡ)、水杨酸(ＳＡ)、乙烯

(ＥＴＨ)、独脚金内酯(ＳＬ)和油菜素内酯(ＢＲ)在植物

体内如何调节其生长发育[２２]近年来也被广泛研究ꎮ
外植体的再生过程受多种激素互作调控ꎬ仅仅研

究外源激素种类或含量不足以全面揭示外植体生长过

程中激素的作用机制ꎮ 还需要进一步探究外源激素与

内源激素及相关基因之间的表达关系ꎬ以及多种激素
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间的互作影响ꎮ 李玉珠等[２３]发现再生基因在遗传转化

中具有显著提高再生效率和转化效率的作用ꎬ过表达

ＣＵＣ１ 和 ＣＵＣ２ 后ꎬ拟南芥遗传转化效率提高了 １０􀆰 ０
倍[２４]ꎻ细胞分裂素合成基因 ＩＰＴ 转化烟草和莴苣后ꎬ遗
传转化效率分别提高 ２４.３ 倍和 ６.６ 倍[２５]ꎮ 本研究拟以

白花油茶未成熟果实为材料ꎬ采集脱毒后的无菌种胚、
愈伤组织、胚状体所含的不定芽、丛生芽体、再生幼苗

为样本ꎬ进行转录组学和代谢组学测定ꎬ筛选关键的植

物激素种类并鉴定相关差异代谢物和差异基因ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料

试验材料为白花油茶ꎬ果实采集地点为连云港

市南云台山白花油茶种植区域ꎬ采集时间为 ２０２３ 年

９ 月 １４ 日ꎬ选择生长健壮、表面无病斑的果实ꎮ
１.２　 样本准备

选取白花油茶胚性愈伤组织诱导成苗过程中的 ５
种材料(Ｓ１~Ｓ５)为测试样本(图 １)ꎬ其中样本培育步骤

参照白花油茶胚性愈伤组织诱导及植株再生的方

法[２６]ꎬ具体步骤为:将消毒后的幼胚在 ＭＳ 空白培养基

上脱毒培养 １５ ｄ(Ｓ１)ꎬ接种到 ＭＳ＋０􀆰 ５０ ｍｇ / Ｌ ２ꎬ４￣Ｄ＋
２􀆰 ００ ｍｇ / Ｌ ６￣苄氨基嘌呤(６￣ＢＡ)培养基上进行胚性愈

伤组织诱导ꎬ每１５ ｄ 继代１ 次ꎬ采集培养４５ ｄ 的胚性愈

伤组织材料(Ｓ２)ꎬ外表呈黄绿色松脆颗粒状ꎮ 培养

３０ ｄ后的胚性愈伤组织连带未脱分化的外植体ꎬ一起转

移接种至ＭＳ＋０􀆰 ２０ ｍｇ / Ｌ萘乙酸(ＮＡＡ)＋１􀆰 ００ ｍｇ / Ｌ ６￣
ＢＡ 培养基上进行胚状体诱导ꎬ每 ３０ ｄ 转接 １ 次ꎬ共转

接 ３ 次ꎬ采集培养 ６０ ｄ 的体细胞胚材料(Ｓ３)ꎬ包含球

形、心形、鱼雷状和子叶状等多种形状的幼嫩组织ꎬ颜
色为黄绿色至鲜绿色ꎬ外表光泽ꎮ 体细胞胚及下面的

附着组织一同转接至ＭＳ＋２􀆰 ２５ ｍｇ / Ｌ ６￣ＢＡ＋０􀆰 ５０ ｍｇ / Ｌ
ＮＡＡ 培养基上ꎬ２０ ｄ 后产生不定芽ꎬ分别采集培养 ４５ ｄ
的丛生芽(Ｓ４)和培养 ７５ ｄ 的幼芽(Ｓ５)ꎮ 所用培养基

成分及培养条件参考王江英等[２６]的研究结果ꎮ 所有样

品材料于超净工作台中采集后进行液氮速冻ꎬ－８０ ℃
保存备用ꎮ

Ｓ１:幼胚在 ＭＳ 空白培养基上脱毒培养 １５ ｄꎻＳ２:愈伤组织在 ＭＳ＋０.５０ ｍｇ / Ｌ ２ꎬ４￣二氯苯氧乙酸(２ꎬ４￣Ｄ)＋２.００ ｍｇ / Ｌ ６￣苄氨基嘌呤(６￣ＢＡ)培
养基上培养 ４５ ｄꎻＳ３:体细胞胚在 ＭＳ＋０.２０ ｍｇ / Ｌ萘乙酸(ＮＡＡ)＋１.００ ｍｇ / Ｌ ６￣ＢＡ 培养基上诱导 ６０ ｄꎻＳ４:体细胞胚及下面的附着组织在 ＭＳ＋

２􀆰 ２５ ｍｇ / Ｌ ６￣ＢＡ＋０.５０ ｍｇ / Ｌ ＮＡＡ 培养基上不定芽诱导 ４５ ｄꎻＳ５:体细胞胚及下面的附着组织在ＭＳ＋２.２５ ｍｇ / Ｌ ６￣ＢＡ＋０.５０ ｍｇ / Ｌ ＮＡＡ 培养基

上培养 ７５ ｄ 的幼芽ꎮ
图 １　 油茶胚性愈伤组织诱导成苗过程

Ｆｉｇ.１　 Ｔｈｅ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ ｉｎｄｕｃｉｎｇ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｆｒｏｍ ｅｍｂｒｙｏｇｅｎｉｃ ｃａｌｌｕｓ ｏｆ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｏｌｅｉｆｅｒａ

１.３　 代谢物提取及内源激素测定

将 Ｓ１、Ｓ２、Ｓ３、Ｓ４和 Ｓ５样品组织研磨至粉末状ꎬ称取

５０ ｍｇꎬ分别加入 １０ μＬ 质量浓度为 １００ ｎｇ / ｍＬ的内标混

合溶液ꎬ１ ｍＬ 提取剂(甲醇 ∶ 水 ∶ 甲酸＝１５ ∶ ４ ∶ １ꎬ体积

比)ꎬ混匀ꎻ涡旋１０ ｍｉｎ 后ꎬ在４ ℃低温下ꎬ于１２ ０００ ｒ / ｍｉｎ
离心５ ｍｉｎꎬ取上清液至新的离心管中进行浓缩ꎻ浓缩后

用１００ μＬ的 ８０％甲醇进行复溶ꎬ用 ０􀆰 ２２ μｍ 滤膜过滤ꎬ置
于进样瓶中ꎬ通过液相色谱串联质谱(ＬＣ￣ＭＳ / ＭＳ)的方

法测定 ７种内源激素ꎬ包括生长素(ＡＵＸ)、细胞分裂素

(ＣＫ)、赤霉素(ＧＡ)、脱落酸(ＡＢＡ)、乙烯(ＥＴＨ)、茉莉酸

(ＪＡ)和水杨酸(ＳＡ)ꎮ 以上激素的提取和代谢组学测定

由武汉迈特维尔生物科技有限公司完成ꎮ

１.４　 文库构建及转录组测序

分别提取Ｓ１、Ｓ２、Ｓ３、Ｓ４和Ｓ５样品组织的总ＲＮＡꎬ质
检后利用ＮＥＢＮｅｘｔ 􀅺 Ｐｏｌｙ(Ａ) ｍＲＮＡ Ｍａｇｎｅｔｉｃ Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ
Ｍｏｄｕｌｅ 进行 ｍＲＮＡ 捕获ꎬ通过 ＮＥＢＮｅｘｔ Ｕｌｔｒａ ＲＮＡ Ｌｉ￣
ｂｒａｒｙ Ｐｒｅｐ Ｋｉｔ ｆｏｒ Ｉｌｌｕｍｉｎａ 构建文库ꎬ使用Ｂｅｃｋｍａｎ Ａｇｅｎ￣
ｃｏｕｒｔ ＡＭＰｕｒｅ ＸＰ ｂｅａｄｓ 进行文库纯化ꎬ使用 ＴｒｕＳｅｑ ＰＥ
Ｃｌｕｓｔｅｒ Ｋｉｔ Ｖ４完成 ｃＢＯＴ 自动成簇ꎬ最后通过 ＴｒＳｅｑ ＳＢＳ
Ｋｉｔ ｖ４￣ＨＳ 进行ＨｉＳｅｑ 测序[２７]ꎮ 以上文库构建和转录组

测序均由苏州金唯智生物科技有限公司完成ꎮ
１.５　 实时荧光定量 ＰＣＲ 验证

利用实时荧光定量 ＰＣＲ 验证转录组测序的准确

性ꎬ挑选 ８ 个差异表达基因设计引物ꎬ以 ＥＦ１α１(延伸
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因子基因)为内标基因(所用引物见表 １)ꎬ生物学试验 重复 ３ 次ꎮ 运用 ２－△△Ｃｔ计算求得差异基因的表达量ꎮ

表 １　 本研究所用引物序列及用途

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ａｎｄ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｐｒｉｍｅｒｓ ｕｓｅｄ ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ

基因 基因编号　 　 　 　 正向引物(５′→３′) 　 　 　 反向引物(５′→３′) 　 　 　

ＩＡＡ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ８６５７６＿ｃ０＿ｇ２＿ｉ１ ＣＴＴＴＡＣＡＡＴＣＧＧＧＣＡＡＴＧＴＧ ＧＣＡＡＧＡＧＴＣＴＧＴＧＡＡＣＡＴＴＴＣ
ＴＡＡ１ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ８６６３６＿ｃ４＿ｇ４＿ｉ４ ＣＴＴＣＡＡＧＴＡＴＧＧＴＣＧＴＧＡＧＡＴＧ ＧＣＴＣＴＧＣＴＣＡＴＴＡＣＣＴＴＧＴＧ
Ａ￣ＡＲＲ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ６７８３８＿ｃ１＿ｇ１＿ｉ１ ＴＴＧＴＡＴＧＣＣＡＧＧＡＡＴＧＡＣＴＧ ＣＧＴＣＣＧＡＴＴＧＴＴＴＧＡＧＡＧＧ
ＣＫＸ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ７５１３６＿ｃ０＿ｇ１＿ｉ１ ＣＧＴＧＡＡＧＣＡＧＴＡＴＴＴＧＣＣＣ ＧＧＣＡＧＴＡＴＴＧＡＴＧＣＧＴＡＡＴＧ
ＤＥＬＬＡ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ８５４７２＿ｃ２＿ｇ１＿ｉ４ ＧＧＧＡＴＣＣＡＡＴＧＣＡＴＴＣＡＡＧＣ ＴＣＴＧＡＧＧＡＡＴＧＧＣＴＴＧＣＣＡＡ
ＫＡＯ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ８６９４８＿ｃ０＿ｇ１＿ｉ１ ＣＣＴＧＧＡＡＡＴＧＡＧＣＴＴＧＣＧＡＡ ＴＧＴＧＧＴＡＡＧＴＡＣＡＴＣＡＣＡＣＧ
ＡＢＦ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ５０２９２＿ｃ１＿ｇ１＿ｉ１ ＣＡＧＡＧＡＣＴＧＣＣＴＣＣＡＡＣＴＡＴＣ ＣＧＴＡＡＧＧＡＡＣＴＧＧＴＧＡＴＧＡＣＣ
ＴＧＡ ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ９１６１８＿ｃ８＿ｇ３＿ｉ７ ＣＣＡＡＣＡＴＴＣＡＴＣＡＣＡＡＣＡＧＧ ＣＣＴＧＧＴＧＡＡＣＡＡＡＧＣＣＴＴＣ
ＥＦ１ａ１ / ＧＣＡＡＡＧＡＡＧＧＧＴＧＣＣＡＡＧＴＧ ＡＣＣＡＡＡＣＡＡＣＣＧＡＣＣＴＡＣＧＡ

１.６　 转录组和代谢组联合分析

基于植物激素生物合成通路差异表达基因和差

异代谢物的筛选结果ꎬ将转录组和代谢组的分析结

果映射在基因与基因组数据库(ＫＥＧＧ)图上ꎬ进一

步分析基因和代谢物之间的关联ꎮ
１.７　 数据处理与分析

利用 Ｅｘｃｅｌ ２０２１ 和 ＳＰＳＳ ２１.０ 软件处理分析数

据ꎬ进行差异显著性分析ꎬ通过 Ｐｒｉｓｍ ９ 软件作图ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 内源激素的测定

内源赤霉素测定结果(图 ２)显示ꎬ在胚性愈伤

组织诱导成苗的过程中ꎬ７ 种内源激素的含量均发

生变化ꎬ其中 ＡＵＸ 和 ＳＡ 含量较高ꎬ显著高于 ＣＫ、
ＡＢＡ、ＥＴＨ、ＪＡ 的含量ꎬ而 ＧＡ 含量则较低ꎮ 分析发

现 ＡＵＸ 和 ＳＡ 的平均含量分别达到 ＣＫ 平均含量的

１８􀆰 ８１ 倍和 ２０１􀆰 ９４ 倍ꎬ而 ＡＢＡ、ＥＴＨ、ＪＡ 和 ＧＡ 的平

均含量仅为 ＣＫ 平均含量的 １９％、２７％、２３％和 ２％ꎮ
另外通过对 ７ 种激素的表达模式进行分析ꎬ发现随

着诱导时间的增加ꎬＡＢＡ、ＣＫ、ＳＡ 含量总体呈下调

趋势ꎻＡＵＸ、ＪＡ 含量总体呈上调趋势ꎻ而 ＥＴＨ 含量

先上调ꎬ在 Ｓ３ 时达到最高ꎬ在 Ｓ４ 时下降至最低ꎬ在
Ｓ５ 时又上升ꎻＧＡ 含量在 Ｓ１ 时最高ꎬ随着愈伤组织

诱导发生ꎬ含量骤减ꎬ之后在不定芽诱导和幼苗生长

过程中 ＧＡ 含量又获得恢复ꎮ 由此可以推测ꎬ在油

茶胚状体愈伤组织诱导成苗过程中 ７ 种植物激素均

参与调控ꎬ但作用不一ꎬＡＵＸ、ＳＡ、ＣＫ 和 ＡＢＡ 起主

导作用ꎬ可能参与细胞的分裂和生长ꎬ而 ＧＡ 含量相

对于其他几种激素含量较低ꎬ可能在不定芽诱导后

幼苗生长期才参与调控ꎮ
２.２　 代谢组学分析

２.２.１　 内源激素的共表达网络分析　 如图 ３ａ 所示ꎬ
在 ５ 个样本中检测到 ７ 类内源性激素共 ５１ 种代谢

物ꎬ其中 ＡＢＡ 包含 ２ 种ꎬＡＵＸ 包含 １１ 种ꎬＣＫ 包含

２３ 种ꎬＥＴＨ 包含 １ 种ꎬＧＡ 包含 ３ 种ꎬＪＡ 和 ＳＡ 分别

包含 ７ 种和 ４ 种ꎮ 进一步分析发现ꎬ在 ＡＢＡ 类中只

检测出 ＡＢＡ 和脱落酸葡萄糖酯(ＡＢＡ￣ａｌｄ)含量发

现变化ꎬ随着愈伤组织诱导发生ꎬＡＢＡ 含量逐渐增

加ꎬＳ３ 达到最高ꎬ但随着不定芽诱导又下降ꎬ到小苗

生长期稍恢复ꎻ在 ＡＵＸ 类中吲哚(Ｉｎｄｏｌｅ)和 Ｌ￣色氨

酸(ＴＲＰ)的含量显著高于其他 ９ 种代谢物ꎻ在 ＣＫ
类 中 ６￣苄 基 氨 基￣７￣Ｂ￣Ｄ￣吡 喃 葡 萄 糖 基 嘌 呤

(ＢＡＰ７Ｇ)和 ６￣苄氨基￣９￣(Α￣Ｄ￣吡喃葡萄糖基)嘌呤

(ＢＡＰ９Ｇ)的含量较高ꎬ其中 ＢＡＰ７Ｇ 含量在 Ｓ１ 最

高ꎬ随着愈伤组织产生后含量下降ꎻ在 ＥＴＨ 类中只

检 测出１￣氨基环丙烷羧酸(ＡＣＣ) ꎬ其含量在Ｓ３最
高ꎻ在 ＧＡ 类中检测出 ３ 个代谢物ꎬ分别为赤霉素 ３
(ＧＡ３)、赤霉素 ９(ＧＡ９)和赤霉素 １９(ＧＡ１９)ꎬ其中

ＧＡ３ 呈下降的趋势ꎬ而 ＧＡ９ 和 ＧＡ１９ 的含量在Ｓ１~
Ｓ３ 中检测为 ０ꎬ说明在胚性愈伤组织诱导和体细胞

胚形成过程中几乎没有格外的赤霉素产生ꎬ而随着

不定芽诱导分化成苗时ꎬ才形成少许 ＧＡ 以促进芽

体和幼苗的伸长生长ꎮ 同时在 ＪＡ 类中 ＪＡ 和茉莉

酸￣异亮氨酸( ＪＡ￣ＩＬＥ)含量变化趋势一致ꎬＳ２增加

最显著ꎻ最后在 ＳＡ 类中 Ｌ￣苯丙氨酸(Ｐｈｅ)的含量极

显著高于水杨酸￣２￣Ｏ￣β￣葡萄糖苷(ＳＡＧ)、水杨酸甲

酯 Ｏ￣β￣葡萄糖苷(ＭｅＳＡＧ)和 ＳＡ 含量ꎬ变化趋势基

本一致ꎬ其中 Ｐｈｅ 在 Ｓ１ 的含量高达其余 ３ 个代谢物
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ＡＢＡ:脱落酸ꎻＡＵＸ:生长素ꎻＣＫ:细胞分裂素ꎻＥＴＨ:乙烯ꎻＧＡ:赤霉素ꎻＪＡ:茉莉酸ꎻＳＡ:水杨酸ꎮ 不同小写字母表示差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ Ｓ１~
Ｓ５ 见图 １ 注ꎮ

图 ２　 ７ 种内源激素含量

Ｆｉｇ.２　 Ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｓｅｖｅｎ ｅｎｄｏｇｅｎｏｕｓ ｈｏｒｍｏｎｅｓ

的１ ０００~ １７ ０００倍ꎬ可以推测在油茶幼胚成苗过程

中 Ｐｈｅ 的作用显著ꎮ
　 　 在 ５１ 种代谢物中ꎬ有 ４９ 种代谢物在 Ｓ１~Ｓ５ 样本

中表现出显著的含量差异ꎬ包括 ４６ 种特异差异代谢

物和 ３ 种共同差异代谢物(图 ３ｂ)ꎬ其中 Ｓ１ 与 Ｓ２ 的

比较、Ｓ２ 与 Ｓ３ 的比较、Ｓ３ 与 Ｓ４ 的比较、Ｓ４ 与 Ｓ５ 的比

较中分别有 ３０ 种、１５ 种、３３ 种、２２ 种差异代谢物ꎬ上
调和下调的代谢物数量如图 ３ｃ 所示ꎮ 在 ４ 组比较

中ꎬＳ１ 与 Ｓ２ 的比较和 Ｓ２ 与 Ｓ３ 的比较中下调差异代

谢物数量高于上调差异代谢物ꎬ而 Ｓ３ 与 Ｓ４ 的比较中

的上调差异代谢物数量显著大于下调差异代谢物ꎬＳ４
与 Ｓ５ 的比较中上下调差异代谢物数量一致ꎮ 这可能

有两个原因ꎬ第一ꎬ幼胚在进行愈伤组织诱导和体细

胞胚形成中内源正向激素逐渐被消耗ꎻ第二ꎬ不定芽

诱导分化成苗过程中正向激素含量迅速上升ꎬ负向激

素含量下调ꎬ以维持植株内源激素的平衡ꎮ
２.２.２　 差异代谢物 ＫＥＧＧ 富集分析　 ＫＥＧＧ 富集分

析结果(图 ４)显示ꎬＳ１ 与 Ｓ２ 的比较、Ｓ２ 与 Ｓ３ 的比

较、Ｓ３ 与 Ｓ４ 的比较和 Ｓ４ 与 Ｓ５ 的比较分别富集了

２０ 条、６ 条、１６ 条和 ７ 条代谢途径ꎬ其中参与植物激

素合成的代谢途径则为 ７ 条、４ 条、６ 条和 ５ 条ꎮ 图

４ａ 显示植物激素信号转导、类胡萝卜素生物合成、
α￣亚麻酸代谢、苯丙氨酸代谢、二萜生物合成、玉米

素生物合成和色氨酸代谢富集在 Ｓ１ 与 Ｓ２ 的比较ꎻ

二萜生物合成、α￣亚麻酸代谢、玉米素生物合成、植
物激素信号转导富集在 Ｓ２ 与 Ｓ３ 的比较(图 ４ｂ)ꎻ二
萜生物合成、色氨酸代谢、玉米素生物合成、植物激

素信号转导、α￣亚麻酸代谢、类胡萝卜素生物合成富

集在 Ｓ３ 与 Ｓ４ 的比较(图 ４ｃ)ꎻ类胡萝卜素生物合

成、植物激素信号转导、玉米素生物合成、二萜生物

合成、色氨酸代谢富集在 Ｓ４ 与 Ｓ５ 的比较(图 ４ｄ)ꎮ
分析发现ꎬ植物激素信号转导、二萜生物合成和玉米

素生物合成是共同显著富集的代谢途径ꎬ植物激素

信号转导参与多种激素的合成ꎬ而二萜生物合成则

为 ＧＡ 合成、玉米素生物合成为 ＣＫ 合成的上游途

径ꎻ类胡萝卜素生物合成和色氨酸代谢途径分别参

与 ＡＢＡ 和 ＡＵＸ 合成前体物质的生成ꎬ富集在 Ｓ１ 与

Ｓ２ 的比较、Ｓ３ 与 Ｓ４ 的比较和 Ｓ４ 与 Ｓ５ 的比较中ꎻα￣
亚麻酸代谢则参与 ＪＡ 合成ꎬ富集在 Ｓ１ 与 Ｓ２ 的比

较、Ｓ２ 与 Ｓ３ 的比较和 Ｓ３ 与 Ｓ４ 的比较中ꎻ苯丙氨酸

代谢只富集在 Ｓ１ 与 Ｓ２ 的比较中ꎬ参与 ＳＡ 的合成ꎮ
由此可以看出ꎬ油茶幼胚进行愈伤组织诱导时(Ｓ１~
Ｓ２)ꎬ多种植物激素参与调控ꎬ启动细胞再生ꎻ随着

体细胞胚的形成(Ｓ２~ Ｓ３)ꎬＡＢＡ 和 ＡＵＸ 合成的相

关途径变化不明显ꎬ而不定芽的诱导(Ｓ３~ Ｓ４)中

ＡＢＡ 和 ＡＵＸ 的含量又逐渐增高ꎬ参与细胞生长和

器官形成ꎮ ＪＡ 参与Ｓ１~ Ｓ４ 的过程ꎬ分化成苗后便不

再参与幼苗的生长ꎮ 另外ꎬ二萜生物合成途径存在
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ａ:５ 个生长阶段不同代谢产物的热图ꎮ 代谢物含量标准化后的数值大小以不同颜色填充显示(蓝色表示高含量ꎬ粉色表示低含量)ꎮ ＡＢＡ:
脱落酸ꎻＡＵＸ:生长素ꎻＣＫ:细胞分裂素ꎻＥＴＨ:乙烯ꎻＧＡ:赤霉素ꎻＪＡ:茉莉酸ꎻＳＡ:水杨酸ꎻＡＢＡ:脱落酸ꎻＡＢＡ￣ａｌｄ:脱落酸葡萄糖酯ꎻＩＣＡ:吲哚￣
３￣甲酸ꎻＭＥＩＡＡ:吲哚￣３￣乙酸甲酯ꎻＴＲＡ:色胺ꎻＩＡＡ:吲哚￣３￣乙酸ꎻＩＡＡ￣Ｇｌｕ:吲哚乙酸￣谷氨酸ꎻＩＡＡ￣Ｖａｌ￣Ｍｅ:吲哚乙酸￣缬氨酸甲酯ꎻＩＢＡ:吲哚￣３￣
丁酸ꎻＩＡＡ￣Ａｓｐ:吲哚乙酸￣天冬氨酸ꎻＩＣＡｌｄ:吲哚￣３￣甲醛ꎻＩｎｄｏｌｅ:吲哚ꎻＴＲＰ:Ｌ￣色氨酸ꎻｍＴ９Ｇ:３￣{[(９￣β￣Ｄ￣吡喃葡萄糖基￣９Ｈ￣嘌呤￣６￣基)氨基]
甲基}苯酚ꎻｍＴＲ:Ｎ￣(３￣羟基苄基)腺苷ꎻｔＺＲ:反式玉米素ꎻＫ９Ｇ:呋喃甲基腺嘌呤￣９￣葡萄糖苷ꎻｐＴ９Ｇ:４￣{[(９￣β￣Ｄ￣吡喃葡萄糖基￣９Ｈ￣嘌呤￣６￣
基)氨基]甲基}苯酚ꎻ２ＭｅＳｃＺＲ:２￣甲硫基顺式玉米素核苷ꎻＢＡＰＲ:６￣苄基腺苷ꎻＤＨＺＲＯＧ:双氢玉米核苷￣Ｏ￣糖苷ꎻＩＰ:Ｎ６￣异戊烯腺嘌呤ꎻＩＰＲ:
异戊烯腺嘌呤核苷ꎻｃＺＲＯＧ:顺式玉米核苷￣Ｏ￣糖苷ꎻｉＰ７Ｇ:异戊烯腺嘌呤￣７￣葡糖苷ꎻＢＡＰ:６￣苄氨基嘌呤ꎻｉＰＲＭＰ:Ｎ￣６￣异戊烯基腺苷 ５′￣单磷酸

酯ꎻＤＨＺ７Ｇ:双氢玉米素￣７￣糖苷ꎻＢＡＰ７Ｇ:６￣苄基氨基￣７￣Ｂ￣Ｄ￣吡喃葡萄糖基嘌呤ꎻｔＺＯＧ:反式￣玉米素￣９￣β￣葡萄糖苷ꎻｏＴ:６￣(２￣羟基苄基氨基)
嘌呤ꎻｐＴ:４￣[(９Ｈ￣嘌呤￣６￣基氨基)甲基]苯酚ꎻｐＴＲ:Ｎ￣(４￣甲氧基苄基)￣腺苷ꎻｏＴ９Ｇ:２￣{[(９￣Ｂ￣Ｄ￣吡喃葡萄糖基￣９Ｈ￣嘌呤￣６￣基)氨基]甲基}苯
酚ꎻＢＡＰ９Ｇ:６￣苄氨基￣９￣(Α￣Ｄ￣吡喃葡萄糖基)嘌呤ꎻｏＴＲ:６￣(２￣羟基苄基)氨基嘌呤核糖苷ꎻＡＣＣ:１￣氨基环丙烷羧酸ꎻＧＡ３:赤霉素 ３ꎻＧＡ９:赤
霉素 ９ꎻＧＡ１９:赤霉素 １９ꎻＪＡ:茉莉酸ꎻＪＡ￣ＩＬＥ:茉莉酸￣异亮氨酸ꎻＯＰＤＡ:１２￣氧￣植物￣二烯酸ꎻＪＡ￣Ｐｈｅ:茉莉酸￣苯丙氨酸ꎻＪＡ￣Ｖａｌ:茉莉酸￣缬氨

酸ꎻＯＰＣ￣６:氧化戊烯基环戊烷己酸ꎻＯＰＣ￣４:氧化戊烯基环戊烷丁酸ꎻＳＡＧ:水杨酸￣２￣Ｏ￣β￣葡萄糖苷ꎻＭｅＳＡＧ:水杨酸甲酯 Ｏ￣β￣葡萄糖苷ꎻＳＡ:
水杨酸ꎻＰｈｅ:Ｌ￣苯丙氨酸ꎮ ｂ:差异代谢物维恩图分析ꎮ ｃ:上调和下调差异代谢物的数量ꎮ Ｓ１ / Ｓ２:Ｓ１ 与 Ｓ２ 的比较ꎻＳ２ / Ｓ３:Ｓ２ 与 Ｓ３ 的比较ꎻ
Ｓ３ / Ｓ４:Ｓ３ 与 Ｓ４ 的比较ꎻＳ４ / Ｓ５:Ｓ４ 与 Ｓ５ 的比较ꎮ Ｓ１~ Ｓ５ 见图 １ 注ꎮ Ｚ 值为标准分数ꎬ差异代谢物的个数与平均数的差再除以标准差ꎮ

图 ３　 白花油茶胚性愈伤组织诱导成苗过程中内源激素分析

Ｆｉｇ.３　 Ｅｎｄｏｇｅｎｏｕｓ ｈｏｒｍｏｎｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｄｕｒｉｎｇ ｉｎｄｕｃｅｍｅｎｔ ｏｆ ｅｍｂｒｙｏｇｅｎｉｃ ｃａｌｌｕｓ ｉｎ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｏｌｅｉｆｅｒａ

于整个发育时期ꎬ但富集到的代谢物数量则较少ꎮ
２.３　 转录组学分析

２.３.１　 差异表达基因分析　 在 Ｓ１、Ｓ２、Ｓ３、Ｓ４、Ｓ５ 样本

组织中ꎬ发现了特异的和共同的差异表达基因ꎬ共发

现１３ ３３６个差异表达基因ꎬ包括１３ ２１５个特异差异表

达基因和 １２１ 个共同差异表达基因ꎮ 比较发现 Ｓ１ 与

Ｓ２ 的比较、Ｓ２ 与 Ｓ３ 的比较、Ｓ３ 与 Ｓ４ 的比较和 Ｓ４ 与

Ｓ５ 的比较中分别有６ ６７０个、３ ４３２个、４ １６０和４ ３３１个
差异表达基因(图 ５ａ)ꎮ 上调和下调的差异表达基因

的数量如图 ５ｂ 所示ꎮ 在 ４ 个比较中ꎬＳ１ 与 Ｓ２ 的比较
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ａ:Ｓ１ 与 Ｓ２ 的比较 ＫＥＧＧ 富集气泡图ꎻｂ:Ｓ２ 与 Ｓ３ 的比较 ＫＥＧＧ 富集气泡图ꎻｃ:Ｓ３ 与 Ｓ４ 的比较 ＫＥＧＧ 富集气泡图ꎻｄ:Ｓ４ 与 Ｓ５ 的比较 ＫＥＧＧ
富集气泡图ꎮ 点的大小表示富集到差异代谢物的个数ꎬ点的颜色表示 Ｐ 值ꎬ越红表示富集越显著ꎮ Ｓ１~ Ｓ５ 见图 １ 注ꎮ Ｐ 为假定值ꎮ

图 ４　 差异代谢产物 ＫＥＧＧ 富集分析

Ｆｉｇ.４　 ＫＥＧＧ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ａｃｃｕｍｕｌａｔｅｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ

中上调差异表达基因数量显著大于 Ｓ２ 与 Ｓ３ 的比较、
Ｓ３ 与 Ｓ４ 的比较和 Ｓ４ 与 Ｓ５ 的比较ꎬ这可能是由于内

源激素的变化引起的ꎬ幼胚愈伤组织诱导过程中植物

激素含量变化较大ꎮ 另外ꎬ根据基因表达水平对 ４ 个

比较中差异表达基因进行了聚类ꎮ 根据 ＦＰＫＭ(每千

个碱基的转录每百万映射读取的片段数)值将 ５ 个文

库中的基因表达水平分为极高(ＦＰＫＭ>６０􀆰 ０)、高
(ＦＰＫＭ 为１５.１~ ６０􀆰 ０)、中(ＦＰＫＭ 为３.１~ １５􀆰 ０)、低
(ＦＰＫＭ 为１.１~ ３􀆰 ０)和极低( ＦＰＫＭ 为０~ １􀆰 ０) ５ 类

(图 ５ｃ)ꎮ 其中差异表达基因中占比最大的是极低表

达基因ꎬ占比最小的是极高表达基因ꎮ 此外ꎬ通过层

次聚类分析将 １３ ３３６ 个差异表达基因划分为 Ａ、Ｂ、
Ｃ、Ｄ、Ｅ ５ 个族(图 ５ｄ)ꎮ
２.３.２　 差异表达基因 ＫＥＧＧ 功能分析 　 将差异表

达基因进行 ＫＥＧＧ 通路注释分析ꎬ结果(图 ６)表明ꎬ
白花油茶胚性愈伤组织诱导及分化成苗过程中激素

相关差异表达基因在玉米素生物合成、苯丙氨酸代

谢、α￣亚麻酸代谢和色氨酸代谢等代谢途径显著富

集ꎬ其中玉米素生物合成、苯丙氨酸代谢、α￣亚麻酸

代谢富集在 Ｓ１ 与 Ｓ２ 的比较中(图 ６ａ)ꎬ玉米素生物

合成、苯丙氨酸代谢富集在 Ｓ２ 与 Ｓ３ 的比较中(图
６ｂ)ꎬＳ３ 与 Ｓ４ 的比较富集了植物激素信号转导、玉
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ａ:差异基因数量维恩图ꎻｂ:文库中差异表达基因的数量ꎻｃ:差异表达基因的 ＦＰＫＭ 值分布ꎻＦＰＫＭ:每千个碱基的转录每百万映射读取的片

段数量ꎻｄ:差异表达基因的聚类分析ꎮ Ｓ１~ Ｓ５ 见图 １ 注ꎮ 以 ｌｇ(ＦＰＫＭ＋１)值聚类ꎬ红色表示高表达基因ꎬ蓝色表示低表达基因ꎮ 从蓝色到

红色表示基因表达量逐渐增加ꎮ Ｓ１ / Ｓ２、Ｓ２ / Ｓ３、Ｓ３ / Ｓ４、Ｓ４ / Ｓ５ 见图 ３ 注ꎮ
图 ５　 差异表达基因的表达谱分析

Ｆｉｇ.５　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ

米素生物合成(图 ６ｃ)ꎬ而 Ｓ４ 与 Ｓ５ 的比较则富集了

玉米素生物合成和色氨酸代谢(图 ６ｄ)ꎮ 分析发现ꎬ
在Ｓ１~ Ｓ５ 阶段ꎬＣＫ 促进细胞分裂和形态建成ꎻＳＡ 在

Ｓ１~ Ｓ３ 阶段ꎬ调控愈伤组织形成和体细胞胚的诱

导ꎻ在Ｓ４~ Ｓ５ 阶段ꎬ不定芽成苗时 ＡＵＸ 起着关键作

用ꎮ 因此ꎬ比对差异代谢物的 ＫＥＧＧ 分析结果(图
４)ꎬ可以发现ꎬ７ 种植物激素除 ＥＴＨ 以外ꎬＡＢＡ、ＪＡ、
ＳＡ、ＧＡ、ＣＫ 和 ＡＵＸ 在白花油茶愈伤组织诱导及分

化成苗过程中ꎬ均起着不同的调控作用ꎬ而这些激素

合成的差异表达基因则显著表达在 ＣＫ、ＳＡ 和 ＡＵＸ
的合成途径中ꎮ 由此可以推测ꎬ在白花油茶植物再

生体系建立的过程中ꎬＣＫ、ＳＡ 以及 ＡＵＸ 的调控作

用更强ꎬ相关差异表达基因的表达水平变化也较显

著ꎮ
２.３.３　 激素相关差异表达基因筛选　 为了探索关键

的生长调节剂如何与油茶胚性愈伤组织诱导及分化

成苗过程相关ꎬ我们检测了与激素相关的差异表达基

因在此过程中的表达模式ꎮ ＫＥＧＧ 富集分析结果显

示ꎬ油茶以幼胚为外植体的再生体系主要受 ６ 种激素

代谢途径的相互调节ꎬ共筛选出 ５４ 个差异表达基因ꎬ
包括 ２１ 个作用于植物激素信号转导通路中的差异表

达基因(图 ７ａ)、３３ 个参与激素合成代谢的差异表达

基因(图 ７ｂ)ꎮ 其中上游合成代谢途径包括色氨酸代

谢(５ 个差异表达基因)、玉米素生物合成(３ 个差异
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ａ:Ｓ１ 与 Ｓ２ 的比较 ＫＥＧＧ 富集气泡图ꎻｂ:Ｓ２ 与 Ｓ３ 的比较 ＫＥＧＧ 富集气泡图ꎻｃ:Ｓ３ 与 Ｓ４ 的比较 ＫＥＧＧ 富集气泡图ꎻｄ:Ｓ４ 与 Ｓ５ 的比较 ＫＥＧＧ
富集气泡图ꎮ 点的大小表示富集到差异表达基因个数ꎬ点的颜色对应于不同的 Ｑ 值范围ꎮ Ｑ 值为衡量一组基因标记在区分两个或多个类

别时的价值ꎮ Ｓ１~ Ｓ５ 见图 １ 注ꎮ
图 ６　 差异表达基因 ＫＥＧＧ 富集分析

Ｆｉｇ.６　 ＫＥＧＧ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ
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表达基因)、二萜生物合成(２ 个差异表达基因)、类胡

萝卜素生物合成(４ 个差异表达基因)、α￣亚麻酸代谢

(４ 个差异表达基因)、苯丙氨酸代谢(３ 个差异表达

基因)ꎬ下游合成代谢途经分别为生长素代谢(８ 个差

异表达基因)、细胞分裂素代谢(５ 个差异表达基因)、
赤霉素生物合成(２ 个差异表达基因)、脱落酸生物合

成(６ 个差异表达基因)、茉莉酸代谢(７ 个差异表达

基因)和水杨酸代谢(５ 个差异表达基因)ꎮ
从差异表达基因热图(图 ７ａ 和图 ７ｂ)可以看

出ꎬ在色氨酸代谢途径中生长素基因(ＡＵＸ１)、吲哚

乙酸基因( ＩＡＡ)表达量变化总体呈现上调趋势ꎬ而
糖苷水解酶基因(ＧＨ３)和生长素上调小 ＲＮＡ 基因

(ＳＡＵＲ)在幼胚 Ｓ１ 阶段含量较低ꎬ随着 Ｓ２ 阶段愈伤

组织的形成表达量骤增ꎬ随后含量又降低ꎻ在生长素

代谢过程中ꎬ乙醛脱氢酶基因(ＡＬＤＨ)、皂苷合成酶

基因(ＤＬＳ)、生长素合成酶基因(ＴＡＡ１)在Ｓ１~ Ｓ４ 阶

段基本呈上调表达ꎬ二氢硫辛酰胺脱氢酶基因

(ＤＬＤ)、乙酰辅酶 Ａ 乙酰转移酶基因(ＡＣＡＴ)、尿苷

二磷酸糖基转移酶基因(ＵＧＴ７４Ｂ１)、咖啡酸 Ｏ￣甲基

转移酶基因(ＣＯＭＴ)在体细胞胚诱导的 Ｓ３ 阶段表

达量最高ꎬ而生长素转运蛋白酶基因(ＣＡＴ)在 Ｓ１ 阶

段表达量最高ꎬ总体呈现下调表达ꎮ 在玉米素生物

合成途径中ꎬ组氨酸磷酸转移蛋白基因(ＡＨＰ)和 Ｂ
型反应调节剂基因(Ｂ￣ＡＲＲ)总体上调表达ꎬ而 Ａ 型

反应调节剂基因(Ａ￣ＡＲＲ)表达趋势则相反ꎻ在细胞

分裂素代谢中ꎬ细胞分裂素氧化脱氢酶基因(ＣＫＸ)、
ｔＲＮＡ 异戊基转移酶基因(ＴＲＩＴ１)、异戊烯基转移酶

基因 ( ＩＰＴ) 和顺式玉米素 Ｏ￣糖基转移酶基因

(ＣＩＳＺＯＧ)在 Ｓ１ 阶段表达量较高ꎬ参与调控细胞分

裂促进愈伤形成ꎻ而糖基转移酶基因(ＵＧＴ７３Ｃ)的

表达趋势与 ＡＨＰ 相似ꎬ在不定芽诱导(Ｓ４ 阶段)时

含量急剧上升ꎬ参与芽的形态建成ꎮ 在二萜生物合

成和赤霉素生物合成中ꎬ筛选获得的差异表达基因

较少ꎬ其中赤霉素不敏感矮化基因 １(ＧＩＤ１)、转录调

控因子基因 (ＤＥＬＬＡ) 和贝壳杉烯酸氧化酶基因

(ＫＡＯ)正向调控ꎬ主要在 Ｓ３~ Ｓ４ 阶段促进不定芽诱

导及植株生长ꎬ而 ＧＡ２￣氧化酶基因(ＧＡ２ｏｘ)则负反

馈调控ꎮ 类胡萝卜素生物合成和脱落酸生物合成途

径中共筛选出 １０ 个差异表达基因(ＤＥＧｓ)ꎬ其中脱

落酸反应元件结合因子( ＡＢＦ)、脱落酸受体基因

(ＰＹＬ)、２Ｃ 型蛋白磷酸酶基因(ＰＰ２Ｃ)和番茄红素

β￣环化酶基因( ｌｙｃＢ)总体呈下调表达ꎬ而蔗糖非酵

解型蛋白激酶基因(ＳＮＲＫ２)、欧文氏菌八氢番茄红

素合成酶基因(ｃｒｔＢ)、玉米黄质环化酶基因(ＺＥＰ)、
９￣顺式￣环氧类胡萝卜素双加氧酶基因 (ＮＣＥＤ)、
ＡＢＡ２ 和 ８′￣羟化酶编码基因(ＣＹＰ７０７Ａ)则整体呈上

调表达ꎮ α￣亚麻酸代谢和茉莉酸代谢途径中ꎬ筛选

的 １１ 个 ＤＥＧｓ 主要调控Ｓ２~ Ｓ４ 阶段的组织发育过

程ꎮ 苯丙氨酸代谢中的病程相关蛋白基因(ＰＲ１)、
非表达病程相关蛋白基因(ＮＰＲ１)以及水杨酸代谢

过程中丙二烯氧化物环化酶基因(ＡＯＣ３)、酪氨酸转

氨酶基因(ＴＡＴ)、苯丙氨酸解氨酶基因(ＰＡＬ)整体

呈上调表达ꎬ而碱性区 /亮氨酸拉链基序 ｂＺＩＰ 转录

因子基因(ＴＧＡ)则下调表达ꎬ天冬氨酸转氨酶基因

(ＧＯＴ２) 和棕榈酰转移酶基因(ＰＡＴ) 主要作用于

Ｓ２~ Ｓ４ 阶段的调控ꎮ
２.３.４　 转录组的实时荧光定量 ＰＣＲ 验证 　 选择 ８
个差异表达基因ꎬ通过实时荧光定量 ＰＣＲ ( ｑＲＴ￣
ＰＣＲ)测定这些基因在Ｓ１~ Ｓ５ 的表达水平ꎮ 结果

(图 ７ｃ)显示ꎬ这 ８ 个差异表达基因的相对表达水平

与其 ＴＰＭ 值(每百万次读取中的转录本数)极显著

相关(Ｐ< ０􀆰 ０１)ꎬ Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数分别为 ０􀆰 ９９４、
０􀆰 ９６８、０􀆰 ９４６、０􀆰 ９７０、０􀆰 ９３４、０􀆰 ９０８、０􀆰 ９８３ 和 ０􀆰 ９８４ꎮ
由此可以说明ꎬ转录组测序获得的基因差异表达结

果可靠ꎮ
２.４　 植物激素转录组学和代谢组学整合分析

为了更好地了解内源激素在胚性愈伤组织诱导

及分化成苗过程中的差异积累发生的分子机制ꎬ本研

究通过转录组学与代谢组学联合分析多种激素中差

异代谢物(ＤＡＭｓ)和差异表达基因(ＤＥＧｓ)之间的通

路关系(图 ８)ꎮ 植物激素信号转导通路分析结果显

示ꎬ在胚性愈伤组织诱导成苗阶段 ＫＥＧＧ 通路中共富

集了 ６ 种激素类差异代谢物和 ２１ 个差异表达基因

(图 ８)ꎮ 基于差异表达基因的 ＫＥＧＧ 分析结果ꎬ在白

花油茶植物再生体系建立的过程中ꎬＣＫ、ＳＡ 以及

ＡＵＸ 的调控作用更强ꎬ相关差异表达基因的表达水

平变化也较显著ꎮ 因此ꎬ我们进一步对生长素、细胞

分裂素和水杨酸合成途径进行分析ꎬ发现在 ＫＥＧＧ 通

路中共富集到 ８ 种差异代谢物ꎬ包括吲哚(Ｉｎｄｏｌｅ)、Ｌ￣
色氨酸(ＴＲＰ)、色胺(ＴＲＡ)、吲哚￣３￣乙酸(ＩＡＡ)、玉米

素核苷(ｔＺＲ)、反式￣玉米素￣９￣β￣葡萄糖苷(ｔＺＯＧ)、异
戊烯腺嘌呤核苷(ＩＰＲ)、Ｌ￣苯丙氨酸(Ｐｈｅ)ꎻ１８ 个差异

表达基因ꎬ包括 ＡＬＤＨ、ＴＡＡ１、ＣＯＭＴ、ＩＰＴ、ＴＲＩＴ１、ＣＫＸ、
ＰＡＴ 和 ＰＡＬ 等(图 ９)ꎮ
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ａ:植物激素信号传导过程中相关差异表达基因表达模式热图ꎻｂ:植物激素合成途径中相关差异表达基因表达模式热图ꎻｃ:通过 ＲＮＡ￣Ｓｅｑ 和

ｑＰＣＲ 分析比较 ＩＡＡ、ＴＡＡ１、Ａ￣ＡＲＲ、ＣＫＸ、ＤＥＬＬＡ、ＫＡＯ、ＡＢＦ 和 ＴＧＡ 的表达模式ꎮ 图中空心圆表示 ｑＰＣＲ 值ꎬ黑色方块表示 ＲＮＡ￣Ｓｅｑ 的 ＴＰＭ
(每百万次读取中的转录本数)值ꎮ ＴＰＭ￣Ｚ 表示将 ＴＰＭ 值转换为 Ｚ 值ꎻＺ 值见图 ３ 注ꎮ Ｓ１~ Ｓ５ 见图 １ 注ꎮ 右侧字符代表差异表达基因的基

因编号ꎬ下划线表示 ｑＰＣＲ 验证所选择的 ８ 个差异表达基因的基因编号ꎬ具体见表 １ꎮ
图 ７　 激素相关基因的鉴定和表达分析

Ｆｉｇ.７　 Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｈｏｒｍｏｎｅ￣ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ
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ＤＡＭｓ:差异代谢物ꎮ ＤＥＧｓ:差异表达基因ꎮ 热图显示了 ＤＡＭｓ 和 ＤＥＧｓ 的表达水平ꎮ 绿色和蓝色代表高表达水平ꎬ而粉色和铁红色代表低

表达水平ꎮ Ｓ１~ Ｓ５ 见图 １ 注ꎮ ＡＵＸ１:生长素基因ꎻＴＩＲ１:运输抑制剂响应蛋白基因 １ꎻＩＡＡ:吲哚乙酸基因ꎻＡＲＦ:生长素响应因子基因ꎻＧＨ３:
糖苷水解酶基因ꎻＳＡＵＲ:生长素上调小 ＲＮＡ 基因ꎻＣＲＥ１:细胞分裂素受体基因ꎻＡＨＰ:组氨酸磷酸转移蛋白基因ꎻＢ￣ＡＲＲ:Ｂ 型反应调节剂基

因ꎻＡ￣ＡＲＲ:Ａ 型反应调节剂基因ꎻＧＩＤ１:赤霉素不敏感矮化基因 １ꎻＧＩＤ２:赤霉素不敏感矮化基因 ２ꎻＤＥＬＬＡ:转录调控因子基因ꎻＴＦ:赤霉素转

录因子基因ꎻＰＹＰ:叶黄素酯合成基因ꎻＰＹＬ:脱落酸受体基因ꎻＰＰ２Ｃ:２Ｃ 型蛋白磷酸酶基因ꎻＳＮＲＫ２:蔗糖非酵解型蛋白激酶基因ꎻＡＢＦ:脱落

酸反应元件结合因子ꎻＪＡＲ１:茉莉酸￣氨基酸合成酶基因 １ꎻＣＯＩ１:冠菌素不敏感蛋白基因 １ꎻＪＡＺ:茉莉酸 ＺＩＭ 结构域蛋白基因ꎻＭＹＣ２:髓细胞

组织增生蛋白基因 ２ꎻＯＲＣＡ３:茉莉酸转录组调控因子基因ꎻＮＰＲ１:非表达病程相关蛋白基因ꎻＴＧＡ:碱性区 / 亮氨酸拉链基序 ｂＺＩＰ 转录因子

基因ꎻＰＲ１:病程相关蛋白基因ꎻＴＭＰ￣Ｚ 值见图 ７ 注ꎮ Ｚ 值见图 ３ 注ꎮ
图 ８　 白花油茶再生过程中激素代谢途径及代谢物和基因的差异分析

Ｆｉｇ.８　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｈｏｒｍｏｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐａｔｈｗａｙｓ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ａｎｄ ｇｅｎｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ｏｆ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｏｌｅｉｆｅｒａ

　 　 整合通路分析结果发现ꎬ激素合成差异代谢物和

差异基因在 Ｓ１~ Ｓ５ 中表现出不同的积累模式ꎬ其中

激素 ＡＵＸ、ＧＡ、ＪＡ 含量总体呈上升趋势ꎬ差异表达基

因 ＩＡＡ、ＡＲＦ、ＧＩＤ１、ＤＥＬＬＡ、ＰＲ１ 调控趋势基本与之一

致ꎻＣＫ、ＡＢＡ 和 ＳＡ 含量在 Ｓ１ 阶段最高ꎬ促进细胞分

裂和愈伤形成ꎬ调控差异基因 Ａ￣ＡＲＲ、ＡＢＦ、ＰＰ２Ｃ 和
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ａ:色氨酸代谢途径ꎻｂ:玉米素生物合成的途径ꎻｃ:苯丙氨酸代谢途径ꎮ ＤＡＭｓ:差异代谢物ꎮ ＤＥＧｓ:差异表达基因ꎮ 热图显示了 ＤＡＭｓ 和 ＤＥＧｓ 的表达

水平ꎮ 紫色和蓝色代表高表达水平ꎬ玫红色和铁红色代表低表达水平ꎮ Ｓ１~Ｓ５见图 １注ꎮ 方框中的黑色字体为 ＤＥＧｓꎻ红心圆为 ＤＡＭｓꎮ ＡＬＤＨ:乙醛

脱氢酶基因ꎻＴＡＡ１:生长素合成酶基因ꎻＣＯＭＴ:咖啡酸 Ｏ￣甲基转移酶基因ꎻＵＧＴ７４Ｂ１:尿苷二磷酸糖基转移酶基因ꎻＣＡＴ:生长素转运蛋白酶基因ꎻ
ＡＣＡＴ:乙酰辅酶 Ａ 乙酰转移酶基因ꎻＤＬＤ:二氢硫辛酰胺脱氢酶基因ꎻＤＬＳ:皂苷合成酶基因ꎻＩＰＴ:异戊烯基转移酶基因ꎻＴＲＩＴ１:ｔＲＮＡ 二甲基基转移基

因ꎻＣＫＸ:细胞分裂素氧化脱氢酶基因ꎻＵＧＴ７３Ｃ:糖基转移酶基因ꎻＣＩＳＺＯＧ:顺式玉米素 Ｏ￣糖基转移酶基因ꎻＰＡＬ:苯丙氨酸解氨酶基因ꎻＴＡＴ:酪氨酸转

氨酶基因ꎻＧＯＴ２:天冬氨酸转氨酶基因ꎻＰＡＴ:棕榈酰转移酶基因ꎻＡＯＣ３:丙二烯氧化物环化酶基因ꎻＩｎｄｏｌｅ:吲哚ꎻＴＲＡ:色胺ꎻＴＲＰ:Ｌ￣色氨酸ꎻＩＡＡ:吲哚￣
３￣乙酸ꎻＩＰＲ:异戊烯腺嘌呤核苷ꎻｔＺＲ:反式玉米素ꎻｔＺＯＧ:反式￣玉米素￣９￣β￣葡萄糖苷ꎻＰｈｅ:Ｌ￣苯丙氨酸ꎮ ＴＭＰ￣Ｚ 值、ＴＭＰ 值见图 ７注ꎮ Ｚ 值见图 ３注ꎮ
图 ９　 ３ 种主要的激素途径中代谢物和基因的差异分析

Ｆｉｇ.９　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ａｎｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｍａｊｏｒ ｈｏｒｍｏｎａｌ ｐａｔｈｗａｙｓ

ＴＧＡ 在Ｓ１~Ｓ２ 阶段下调表达ꎬ３ 种差异代谢物与 ４ 个

差异表达基因表达趋势一致ꎬ呈正相关表达(图 ８)ꎮ
图 ９ａ 中显示ꎬ代谢物 ＴＲＰ 在 Ｓ１ 含量最低ꎬ随着愈伤

组织形成逐渐增加ꎬ基本与 Ｉｎｄｏｌｅ 含量正相关ꎬ与
ＴＲＡ 含量负相关ꎻ另外ꎬＩｎｄｏｌｅ 和 ＵＧＴ７４Ｂ１ 参与 ＩＡＡ

的合成ꎮ 在色氨酸代谢中ꎬＴＲＰ 调控 ＴＡＡ１ 的表达ꎬ
ＴＲＡ 与 ＡＬＤＨ 和 ＣＯＭＴ 的表达相关ꎬＴＲＰ 和 ＩＡＡ 共

同作用于差异基因 ＣＡＴ、ＤＬＤ / ＤＬＳ 和 ＡＣＡＴ 的表达ꎮ
进一步分析玉米素生物合成途径ꎬ在 ＫＥＧＧ 通路中发

现差异表达基因 ＩＰＴ 与 ＣＫＸ 相互调控ꎬ同时参与 ｔＺＲ
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的合成以及反向调控 ｔＺＯＧ 的表达水平ꎻ随着 ＴＲＩＴ１
表达水平发生变化ꎬＩＰＲ 含量变化趋势则与之基本一

致ꎬＰｈｅ 负反馈调控 ＣＩＳＺＯＧ 的表达(图 ９ｂ)ꎮ 最后对

苯丙氨酸代谢途径的研究结果显示ꎬ在 ＫＥＧＧ 通路中

发现了差异代谢物 Ｐｈｅꎬ在Ｓ１~ Ｓ４ 过程中其含量逐渐

减少ꎬ而它所调控的 ＰＡＬ、ＰＡＴ、ＴＡＴ、ＧＯＴ２ 和 ＡＯＣ３ 表

达则基本呈上调趋势ꎬ说明 Ｐｈｅ 在此过程中起着负反

馈调控作用(图 ９ｃ)ꎮ
　 　 对其他内源激素的进一步分析结果表明ꎬ在油

茶再生过程中 ＡＢＡ 和 ＪＡ 的激素平均含量较低ꎬＧＡ
平均含量则最低ꎬ ＡＵＸ 和 ＳＡ 的平均含量分别高达

ＧＡ 的 ７５７ 倍和８ １３０倍ꎬ而 ＣＫ 的平均含量也分别

高达 ＡＢＡ 和 ＪＡ 的 ５ 倍和 ４ 倍ꎮ 这 ３ 种激素含量较

低ꎬ发挥的调控作用不如 ＣＫ、ＳＡ 以及 ＡＵＸ 显著ꎮ
ＫＥＧＧ 通路上富集了包括 ＧＩＤ１、ＤＥＬＬＡ、ＰＹＬ、ＰＰ２Ｃ
和 ＪＡＲ１ 等差异表达基因ꎬ这些差异表达基因参与

信号转导(图 ８)ꎬ同时与 ＫＡＯ、ＧＡ２ｏｘ、ＺＥＰ 及 ＯＰＲ
等 １５ 个差异表达基因共同调控 ＧＡ、ＡＢＡ 和 ＪＡ 的

合成ꎮ 这些差异表达基因在再生过程中与 ＣＫ、ＳＡ
以及 ＡＵＸ 合成过程中的 １８ 个差异表达基因共同发

挥作用ꎬ具体作用机制有待下一步研究ꎮ

３　 讨 论

油茶与很多山茶科植物一样ꎬ外植体直接产生

不定芽的形态器官较难ꎬ不易获得再生植株ꎬ在遗传

转化过程中成功率极低ꎬ最终转基因成功的也极少ꎬ
仅茶树(Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ)通过农杆菌介导成功获得

转基因植株[２８]ꎮ 因此建立有效的再生体系是山茶

属植物遗传育种的前提之一ꎮ 植物外植体形态不

同ꎬ体内激素水平也存在差异ꎬ导致外源激素对其作

用不一ꎬ因此成功诱导外植体形成再生植株ꎬ激素的

变化起着至关重要的作用[５ꎬ ２９]ꎮ
本研究通过代谢组学技术对油茶胚性愈伤组织

诱导成苗过程中的相关激素含量进行定性和定量分

析ꎬ发现在胚性愈伤组织诱导成苗的过程中ꎬ７ 种激

素含量均发生变化ꎬ其中 ＡＵＸ、ＳＡ、ＣＫ 和 ＡＢＡ 含量

变化显著ꎬ而 ＧＡ 含量较低ꎮ 转录组测序结果中

ＫＥＧＧ 功能分析结果表明ꎬ７ 种植物激素除 ＥＴＨ 外ꎬ
ＡＢＡ、ＪＡ、ＳＡ、ＧＡ、ＣＫ 和 ＡＵＸ 均参与调控ꎬ而这些激

素合成的差异表达基因则显著表达在 ＣＫ、ＳＡ 和 ＡＵＸ
的合成途径中ꎮ 代谢组学和转录组学整合分析发现ꎬ
在油茶胚性愈伤组织诱导及分化成苗时ꎬＡＵＸ、ＣＫ 和

ＳＡ 起主要调控作用ꎬＡＢＡ、ＪＡ、ＧＡ 次之ꎬ而 ＥＴＨ 在此

过程中调控作用不明显ꎮ 相关研究结果表明ꎬＡＵＸ
和 ＣＫ 促进细胞生长及分裂ꎬ它们共同决定着植物组

织和器官的再生方式和再生结果[３０￣３１]ꎮ 添加外源

ＡＵＸ 和 ＣＫ 通过激活特定发育程序增强了体外再生

反应ꎻ伤口信号的响应是植物再生的前提ꎬＳＡ 作为伤

口响应激素对启动细胞再生具有重要的调控作

用[３０￣３１]ꎻＧＡ 主要促进植物茎的伸长[６]ꎮ
参与调控油茶再生的激素有多种ꎬ目前这些激

素合成的关键差异代谢物和差异表达基因尚不明

确ꎮ 本研究在 ５ 种样本中共检测到 ５１ 种激素类差

异代谢物和 １３ ３３６ 个差异表达基因ꎬＫＥＧＧ 通路富

集分析结果表明ꎬ较多的差异代谢物和差异表达基

因显著富集到植物激素信号转导、类胡萝卜素生物

合成、α￣亚麻酸代谢、苯丙氨酸代谢、二萜生物合成、
玉米素生物合成和色氨酸代谢通路ꎮ 国少旭等[３２]

对盐肤木非胚性与胚性愈伤诱导组织进行 ＫＥＧＧ
富集分析发现ꎬ差异表达基因在苯丙烷类生物合成、
植物信号转导和苯丙氨酸代谢等途径显著富集ꎮ

ＫＥＧＧ 富集分析结果显示ꎬ油茶以幼胚为外植体

的再生体系主要受 ６ 种激素代谢途径的相互调节ꎬ共
筛选出 ５４ 个差异表达基因ꎬ其中 ２１ 个作用于植物激

素信号转导通路中ꎬ在信号转导途径中 ＩＡＡ、ＡＲＦ、
ＡＨＰ、Ｂ￣ＡＲＲ、ＧＩＤ１、ＤＥＬＬＡ、 ＳＮＫＲ２、ＭＹＣ２、 ＪＡＺ、ＰＲ１
和 ＮＰＲ１ 在不定芽诱导及分化成苗生长过程中起正

向调控作用ꎮ 同时 ＡＵＸ１、ＡＲＦ、ＧＨ３、ＳＡＵＲ、ＰＹＬ、ＪＡＲ
等主要促进愈伤组织诱导及胚状体的形成ꎬ有研究发

现 ＳＡＵＲ１５ 是 ＡＵＸ 诱导的负调控因子ꎬ敲除 Ｚｍ￣
ＳＡＵＲ１５ 可加速玉米胚性愈伤组织诱导的形成ꎬ转化

效率提高 ５ 倍[３３]ꎬ本研究 ＳＡＵＲ 在油茶胚性愈伤组织

诱导中也为反向调控ꎮ 最后 Ａ￣ＡＲＲ、ＡＢＦ、ＰＰ２Ｃ 和

ＴＧＡ 在幼胚期表达量较高ꎬ对相关激素合成步骤中的

所有下游反应都有着一定的影响ꎮ 此外ꎬ３３ 个差异

表达基因参与了激素的合成ꎬ其中在 ＫＥＧＧ 通路中ꎬ
我们对 ＡＵＸ、ＣＫ 和 ＳＡ 的合成途径进行差异代谢物

和差异表达基因的联合分析结果表明ꎬ在 ＫＥＧＧ 通路

中共富集到 ８ 种差异代谢物和 １８ 个差异表达基因ꎮ
　 　 在色氨酸代谢途径中ꎬ随着胚性愈伤组织的诱

导ꎬＴＲＰ 基本呈现递增趋势ꎬ催化 ＴＡＡ１ 的表达ꎻ同
时激活下游 ＴＲＡ 和 Ｉｎｄｏｌｅ 的生成ꎬ催化 ＡＬＤＨ、
ＣＯＭＴ 和 ＩＡＡ 的表达ꎬ进而促进 ＩＡＡ 含量的增加ꎬ促
进愈伤组织的形成和胚状体的生长ꎮ 有研究结果显
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示ꎬＴＡＡ１ 和 ＩＡＡ３０ 的表达调节 ＡＵＸ 的合成ꎬ从而促

进体细胞胚的发生[１１￣１２]ꎮ 在玉米素合成途径中ꎬ
Ａ￣ＲＲ和 ＩＰＴ 的表达趋势与 ＣＫ 含量变化一致ꎬ在 Ｓ１
幼胚期含量最高ꎬ诱导细胞的分裂ꎬ促进愈伤组织形

成ꎻ而 Ｂ￣ＡＲＲ 的表达趋势则相反ꎮ ＣＫ 通过 ＷＯＸ５
和 Ｂ￣ＡＲＲ１２ 抑制 Ａ￣ＡＲＲ 表达ꎬ愈伤组织诱导培养基

(ＣＩＭ)上诱导的愈伤组织对 ＣＫ 响应敏感性的增强

可使细胞获得多能性[３４]ꎮ Ｚｕｂｏ 等[１７] 研究发现ꎬＣＫ
通过 ＡＲＲ 的介导激活 ＷＵＳꎬ从而促进芽顶端分生组

织的形成ꎬ从而诱导出不定芽ꎮ ＩＰＴ 是 ＣＫ 合成基

因ꎬ在愈伤组织诱导过程中上调表达ꎬ促进愈伤组织

形成[３５￣３６]ꎮ 另外ꎬ研究发现 ＣＫ 诱导愈伤组织形成

的关键组分是 Ｂ￣ＡＲＲꎬ创伤响应基因 ＷＩＮＤ 通过上

调 Ｂ￣ＡＲＲ 的表达水平激活 ＣＫ 生物合成途径ꎬ促进

愈伤组织诱导[１４ꎬ３７]ꎮ ＳＡ 可促进植物细胞的分裂和

伸长ꎬ从而增加外植体的大小ꎬ在本研究中信号转导

基因 ＰＲ１、ＮＰＲ１ 和 ＳＡ 的生物合成基因 ＡＯＣ、ＴＡＴ
等在愈伤组织诱导时上调表达ꎬ暗示 ＳＡ 在油茶再

生过程起正向调控作用ꎬ这与金钱树扦插过程中 ＳＡ
对根部愈伤组织诱导的作用相似[３８]ꎮ

本研究以白花油茶幼胚为外植体进行胚性愈伤

组织诱导和分化成苗ꎬ在此基础上分别进行代谢组

学和转录组学分析ꎬ筛选出关键的植物激素种类及

鉴定了相关差异代谢物类别和含量ꎬ阐释了调控油

茶胚性愈伤组织再生的分子机制及再生促进基因ꎬ
研究结果有助于进一步提高遗传转化效率ꎮ
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ＳＡＵＲ１５ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅ ｔｏ ｔｈｅ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｉｍｍａｔｕｒｅ ｅｍｂｒｙｏ￣ｄｅｒｉｖｅｄ
ｅｍｂｒｙｏｎｉｃ ｃａｌｌｕｓｅｓ ｉｎ ｍａｉｚｅ [ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０２２ꎬ １０９
(４):９８０￣９９１.

[３４] ＨＩＧＵＣＨＩ Ｍꎬ ＰＩＳＣＨＫＥ Ｍ Ｓꎬ ＭÄＨÖＮＥＮＡ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｎ ｐｌａｎｔａ
ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｃｙｔｏｋｉｎｉｎ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｆａｍｉｌｙ [ Ｊ] . Ｐｒｏ￣
ｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ
ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ２００４ꎬ１０１(２３):８８２１￣８８２６.

[３５] ＩＫＥＵＣＨＩ Ｍꎬ ＯＧＡＷＡ Ｙꎬ ＩＷＡＳＥ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｌａｎｔ ｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ:
ｃｅｌｌｕｌａｒ ｏｒｉｇｉｎｓ ａｎｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ [ Ｊ ] . Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ
２０１６ꎬ１４３(９):１４４２￣１４５１.

[３６] ＩＫＥＵＣＨＩ Ｍꎬ ＩＷＡＳＥ Ａꎬ ＲＹＭＥＮ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. Ｗｏｕｎｄｉｎｇ ｔｒｉｇｇｅｒｓ
ｃａｌｌｕｓ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｖｉａ ｄｙｎａｍｉｃ ｈｏｒｍｏｎａｌ ａｎｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｃｈａｎｇｅｓ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２０１７ꎬ１７５(３):１１５８￣１１７４.

[３７] ＩＷＡＳＥ Ａꎬ ＭＩＴＳＵＤＡ Ｎꎬ ＫＯＹＡＭＡ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ＡＰ２ / ＥＲＦ ｔｒａｎ￣
ｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ＷＩＮＤ１ ｃｏｎｔｒｏｌｓ ｃｅｌｌ ｄｅｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
[Ｊ] . Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２０１１ꎬ２１(６):５０８￣５１４.

[３８] 何文英ꎬ张　 欢ꎬ胡明华ꎬ等. 基于转录组的金钱树扦插激素相

关基因差异表达分析 [ Ｊ / ＯＬ]. 分子植物育种ꎬ２０２３: １￣１５.
[２０２４￣０３￣０１] . ｈｔｔｐ: / / ｌｉｎｋ. ｃｎｋｉ. ｎｅｔ / ｕｒｌｉｄ / ４６.１０６８. Ｓ.２０２３０８２２.
１４３８.００６.
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