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　 　 摘要:　 为探究芋根系对干旱胁迫的分子响应ꎬ本研究以荔浦芋 １ 号为材料ꎬ对干旱胁迫下的芋根系取样进行

转录组测序ꎮ 通过对比干旱组和对照组的基因表达差异、ＧＯ 富集分析和 ＫＥＧＧ 富集分析ꎬ明确芋根系响应干旱胁

迫的关键通路ꎬ并进一步筛选关键通路相关基因ꎬ分析它们在干旱胁迫下的表达模式ꎮ 结果显示ꎬ干旱胁迫下共筛

选到芋根系差异表达基因１ ０６３个ꎬ其中上调表达基因 ４７３ 个ꎬ下调表达基因 ５９０ 个ꎮ ＧＯ 富集分析结果表明ꎬ差异

表达基因富集突出的生物过程为细胞过程和代谢过程ꎬ细胞组分富集最多的为细胞解剖实体ꎬ分子功能富集突出

的为催化活性和结合过程ꎮ ＫＥＧＧ 富集分析结果表明ꎬ差异表达基因富集最多的是次生代谢生物合成通路ꎮ 统计

分析促分裂原活化蛋白激酶(ＭＡＰＫ)信号通路、类胡萝卜素生物合成通路中差异表达基因数量ꎬ分别筛选出上调差

异表达基因 １５ 个、４ 个ꎬ下调差异表达基因 １２ 个、１ 个ꎮ 分析结果表明ꎬＭＡＰＫ 信号通路、类胡萝卜素生物合成通路

相关基因的表达受到干旱胁迫的影响ꎬＭＡＰＫ 可能通过结合脱落酸(ＡＢＡ)、活性氧(ＲＯＳ)信号通路响应干旱胁迫ꎬ
类胡萝卜素可能通过分解生成有机物ꎬ以及作为 ＡＢＡ 前体物质的方式响应干旱胁迫ꎮ 本试验结果可以为芋响应

干旱胁迫分子机制研究和抗旱品种选育提供理论基础和参考依据ꎮ
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　 　 芋[Ｃｏｌｏｃａｓｉａ ｅｓｃｕｌｅｎｔａ (Ｌ.) Ｓｃｈｏｔｔ]ꎬ也称芋头ꎬ
天南星科芋属多年生草本植物ꎬ原产于热带沼泽地ꎬ
喜温暖湿润气候[１]ꎮ 芋在中国栽培历史悠久ꎬ种植

面积居世界第 ４ 位ꎬ产量居世界第 ３ 位[２]ꎻ为须根

系ꎬ根系分布较浅ꎬ吸水能力差ꎬ需水量大ꎮ 干旱胁

迫会对芋根、茎、叶等组织造成不同程度的伤害ꎬ严
重影响其产量和品质[３]ꎮ 目前关于芋根系响应干

旱胁迫转录表达的相关研究鲜见报道ꎬ因此ꎬ研究分

析芋根系响应干旱胁迫的转录组学ꎬ对抗旱分子机

制研究和抗旱品种选育具有重要意义ꎮ
干旱胁迫是作物生长最重要的影响因素之一[４]ꎮ

研究结果表明ꎬ芋在干旱胁迫下会降低水分利用率ꎬ
增加脯氨酸等渗透调节物质[５￣６]ꎮ 潘饶等[１]选择耐旱

性弱和耐旱性强的芋突变体进行干旱处理ꎬ结果发现

干旱胁迫严重限制芋的茎叶生长ꎬ并降低蜡质和叶绿

素含量ꎻ耐旱性强的芋突变体中超氧化物歧化酶

(ＳＯＤ)、过氧化氢酶(ＣＡＴ)、谷胱甘肽还原酶(ＧＲ)等
酶活性较高ꎮ 芋叶片在干旱胁迫下会显著或极显著

降低淀粉合成酶家族基因的表达量[７]ꎮ 相同结果也

出现在芋球茎上ꎬ董伟清等[８]对干旱胁迫下荔浦芋 １
号球茎转录组数据进行分析ꎬ发现干旱胁迫会影响淀

粉和蔗糖代谢相关基因的表达ꎮ
类胡萝卜素是一类萜类色素物质ꎬ具有抗氧化

作用ꎬ既是许多植物激素和防御化合物合成的前体ꎬ
也是植物抗旱研究中的重要物质ꎮ 在逆境中ꎬ类胡

萝卜素可通过叶黄素循环消耗光系统产生的单线态

氧ꎬ从而增强植物的抗逆性[９]ꎻ其中ꎬβ￣胡萝卜素能

通过清除光系统产生的活性氧自由基ꎬ避免植物细

胞因活性氧积累而受损[１０]ꎮ 大量试验结果表明ꎬ干
旱胁迫会影响植物体内类胡萝卜素的含量[１１]ꎬ因此

研究类胡萝卜素对探索植物抗旱生理机制具有重要

意义ꎮ 例如ꎬＦｉａｓｃｏｎａｒｏ 等[１２]发现ꎬ辣椒在干旱胁迫

下 β￣胡萝卜素含量会降低ꎻ而杨喜珍等[１３]通过模拟

干旱试验发现ꎬ马铃薯茎叶中类胡萝卜素含量随着

干旱时间的延长呈现先降低后升高的趋势ꎮ
植物激素能通过感知信号分子调控植株生长发

育ꎬ从而响应干旱胁迫[１３]ꎮ 其中ꎬ脱落酸(ＡＢＡ)是与

植物干旱胁迫响应关联最紧密的激素ꎬ它主要在植物

根部合成ꎬ不仅参与植物休眠、种子萌发和果实发育

等生长过程ꎬ还能调控植物对逆境胁迫的响应ꎬ进而

提高抗逆能力[１４]ꎮ 在干旱胁迫下ꎬＡＢＡ 主要通过两

种方式发挥作用ꎬ一是提高自身浓度ꎬ以抑制植株生

长、促进气孔关闭、增强根系吸水能力等[１５]ꎻ二是激

活相关信号通路ꎬ当 ＡＢＡ 受体 ＰＹＲ / ＰＹＬ 感知到激素

浓度变化后ꎬ会与蛋白磷酸酶(ＰＰ２Ｃ)结合并抑制其

磷酸酶活性ꎬ从而释放 ＡＢＡ 信号通路中的正调控因

子 ＳｎＲＫ２ｓꎬＳｎＲＫ２ｓ 被释放后发生自磷酸化ꎬ同时激

活下游响应蛋白ꎬ最终启动植物的 ＡＢＡ 响应途径ꎬ以
此调控生理生化反应来应对干旱胁迫[１６]ꎮ

因此ꎬ本研究以播种 ９０ ｄ 的荔浦芋 １ 号为试验

材料ꎬ对其根系进行转录组检测ꎬ通过分析芋根系响

应干旱胁迫的关键通路与相关基因表达模式ꎬ为芋

响应干旱胁迫分子机制研究和抗旱品种选育提供理

论基础和参考依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料

选择荔浦芋 １ 号为试验材料ꎬ于 ２０２２ 年 ３ 月播

种于广西农业科学院试验基地ꎬ对播种 ９０ ｄ 的芋分

别进行处理ꎬ对照组(ＤＣＲ１)每天充分浇水ꎬ３ 次生

物学重复ꎬ分别用 ＤＣＲ１￣１、ＤＣＲ１￣２、ＤＣＲ１￣３ 表示ꎻ
处理组(ＤＣＲ２)依据董伟清等[８] 的试验方法ꎬ在第

１ ｄ充分浇足水后不再浇水ꎬ连续 ７ ｄ 达到重度干

旱ꎬ３ 次生 物 学 重 复ꎬ 分 别 用 ＤＣＲ２￣１、 ＤＣＲ２￣２、
ＤＣＲ２￣３ 表示ꎬ对 ＤＣＲ１ 和 ＤＣＲ２ 芋根系进行采样ꎬ
样本用液氮冷冻后于－８０ ℃环境下保存备用ꎮ
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１.２　 试验方法

本试验使用 ＲＮＡ 提取试剂盒[天根生化科技

(北京)有限公司产品]对样本总 ＲＮＡ 进行提取ꎬ使
用 ＮａｎｏＤｒｏｐ ２０００ 超微量分光光度计(赛默飞世尔科

技公司产品)检测ＲＮＡ 纯度ꎬ检测合格后将ｍＲＮＡ 反

转录为 ｃＤＮＡꎬ纯化后进行 ＰＣＲ 扩增ꎬ委托广州基迪

奥生物科技有限公司进行测序ꎮ 为保证数据质量的

可靠性ꎬ减少无效数据造成干扰ꎬ本试验对原始测序

数据进行了严格的质量控制ꎬ将质量值Ｑ≤２０ 的碱基

数占整条序列片段(ｒｅａｄ)５０％以上的序列、全部为 Ａ
碱基的序列以及 Ｎ 比例大于 １０％的序列全部剔除ꎬ
从而筛选出高质量序列数据ꎮ 随后使用 ＤＥＳｅｑ２ 软

件对差异表达基因进行分析ꎬ筛选标准设置为错误率

(ＦＤＲ)<０􀆰 ０５ꎬ ｜ ｌｏｇ２ ＦＣ ｜≥１(ＦＣ:表达倍数)ꎮ 基于

基因本体 (ＧＯ) 数据库 ( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｇｅｎｅｏｎｔｏｌｏｇｙ.
ｏｒｇ / )和京都基因与基因组百科全书(ＫＥＧＧ)数据库

(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｋｅｇｇ.ｊｐ / )ꎬ对获得的差异表达基因分别

进行 ＧＯ 富集分析和 ＫＥＧＧ 富集分析ꎬ采用超几何检

验方法鉴定显著富集的功能条目和代谢通路ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 测序数据质量控制

将 ＤＣＲ１ 和 ＤＣＲ２ 芋根系利用转录组测序技术

进行检测ꎬ得到的数据结果如表 １ 所示ꎬ６ 个样本的

准确率均> ９８􀆰 ００％ꎮ ＤＣＲ１ ３ 个原始读长分别为

５１ ８８１ ９１２、 ４４ ３９１ ２９６、 ３８ ６８９ ６５８ꎬ 平 均 数 为

４４ ９８７ ６２２ꎻＤＣＲ２ ３ 个原始读长分别为３７ ８０３ ９８２、
４１ ６０１ ４１６、 ３８ ５９５ ４５４ꎬ 平 均 数 约 为 ３９ ３３３ ６１７ꎮ
ＤＣＲ１ 获得 ３ 个高质量读长ꎬ分别是 ５１ ５５５ ９１６、
４４ ０１９ ６２４、 ３８ ３６１ ０７０ꎬ 平 均 数 约 为 ４４ ６４５ ５３７ꎻ
ＤＣＲ２ 获得 ３ 个高质量读长ꎬ分别是 ３７ ４１３ ６９４、
４１ ２０９ ３０２、３８ ２５７ ４００ꎬ平均数为３８ ９６０ １３２ꎮ 通过

分析过滤后的碱基组成ꎬ展示数据的质量情况ꎬ一般

来说ꎬ越平衡的碱基组成质量越高ꎬ后期数据分析也

就越准确ꎮ 本试验对照组分别得到７ ６８４ １０３ ７６７
个、６ ５５０ ２９１ ２４２个、５ ７０５ ６３１ ０６４个高质量碱基ꎬ
平均数为６ ６４６ ６７５ ３５８个ꎬ干旱处理组分别得到

５ ５５３ ４２４ ７９６ 个、６ １２８ ９７６ ２８４个、５ ６８８ ０２６ ５３２个
高质量碱基ꎬ平均数为５ ７９０ １４２ ５３７个ꎬ其中Ｑ２０>
９７􀆰 ００％ꎬＱ３０>９１􀆰 ００％ꎬＧ＋Ｃ 含量>４７􀆰 ００％(Ｑ２０:测
序错误率为 １􀆰 ０％的碱基数量占总碱基数量的比

例ꎻＱ３０:测序错误率为 ０.１％的碱基数量占总碱基

数量的比例ꎻＧ、Ｃ:鸟嘌呤和胞嘧啶)ꎮ 各样本中有

７２.８６％~８４􀆰 ３９％序列唯一比对到参考基因组ꎮ 综

上可以证明本次转录组测序结果质量高ꎬ可以用于

后续数据分析ꎮ

表 １　 ６ 个样本的转录组测序原始数据和过滤数据

Ｔａｂｌｅ １　 Ｒａｗ ａｎｄ ｆｉｌｔｅｒｅｄ ｄａｔａ ｆｒｏｍ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｏｆ ｓｉｘ ｓａｍｐｌｅｓ

样本 原始读长
原始碱基数量

(个) 高质量读长
准确率
(％)

高质量碱基数量
(个)

Ｑ２０
(％)

Ｑ３０
(％)

Ｇ＋Ｃ 含量
(％)

ＤＣＲ１￣１ ５１ ８８１ ９１２ ７ ７８２ ２８６ ８００ ５１ ５５５ ９１６ ９９.３７ ７ ６８４ １０３ ７６７ ９７.０６ ９１.９８ ４８.４５

ＤＣＲ１￣２ ４４ ３９１ ２９６ ６ ６５８ ６９４ ４００ ４４ ０１９ ６２４ ９９.１６ ６ ５５０ ２９１ ２４２ ９７.４３ ９２.９５ ４８.０３

ＤＣＲ１￣３ ３８ ６８９ ６５８ ５ ８０３ ４４８ ７００ ３８ ３６１ ０７０ ９９.１５ ５ ７０５ ６３１ ０６４ ９７.６６ ９３.４９ ４７.９８

ＤＣＲ２￣１ ３７ ８０３ ９８２ ５ ６７０ ５９７ ３００ ３７ ４１３ ６９４ ９８.９７ ５ ５５３ ４２４ ７９６ ９７.３９ ９２.８８ ４８.４６

ＤＣＲ２￣２ ４１ ６０１ ４１６ ６ ２４０ ２１２ ４００ ４１ ２０９ ３０２ ９９.０６ ６ １２８ ９７６ ２８４ ９７.４２ ９２.９４ ４８.９４

ＤＣＲ２￣３ ３８ ５９５ ４５４ ５ ７８９ ３１８ １００ ３８ ２５７ ４００ ９９.１２ ５ ６８８ ０２６ ５３２ ９７.４８ ９３.０６ ４８.７５
ＤＣＲ１￣１、ＤＣＲ１￣２、ＤＣＲ１￣３ 分别代表对照组 ３ 次生物学重复ꎻＤＣＲ２￣１、ＤＣＲ２￣２、ＤＣＲ２￣３ 分别代表干旱处理组 ３ 次生物学重复ꎮ Ｑ２０:测序错误率
为 １􀆰 ０％的碱基数量占总碱基数量的比例ꎻＱ３０:测序错误率为 ０.１％的碱基数量占总碱基数量的比例ꎻＧ、Ｃ:鸟嘌呤和胞嘧啶ꎮ

２.２　 差异表达基因

利用 ＤＥＳｅｑ２ 软件对 ＤＣＲ１ 和 ＤＣＲ２ 转录组数

据进行定量分析ꎬ得到两组芋之间的差异表达基因ꎬ
共筛选到１ ０６３个差异表达基因ꎬ４７３ 个上调表达基

因ꎬ５９０ 个下调表达基因(图 １)ꎮ
２.３　 ＧＯ 富集分析

在 ＧＯ 数据库中注释芋根系差异表达基因(图

２)ꎬ从图 ２ 可见ꎬ差异表达基因显著富集于细胞过

程、代谢过程、应答刺激、生物调控、生物过程调控、
定位等 ２５ 个生物过程ꎬ细胞解剖实体、含蛋白质复

合物等 ３ 个细胞组分ꎬ催化活性、结合过程、转运蛋

白活性等 １４ 个分子功能ꎮ 其中在生物过程中ꎬ最突

出的功能类别为细胞过程(ＧＯ:０００９９８７)和代谢过

程(ＧＯ:０００８１５２)ꎬ分别注释到 ２１９ 个、２１１ 个上调
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表达基因和 ２５３ 个、２２５ 个下调表达基因ꎮ 在细胞

组分中突出的是拥有 １４７ 个上调表达基因和 １７６ 个

下调表达基因的细胞解剖实体(ＧＯ:０１１０１６５)ꎮ 分

子功能中最为突出的是催化活性(ＧＯ:０００３８２４)和
结合过程(ＧＯ:０００５４８８)ꎬ分别注释到 ２０８ 个、１７２
个上调表达基因ꎬ２５７ 个、２０５ 个下调表达基因ꎬ在富

集最显著的 ２０ 个 ＧＯ 条目中(图 ３)ꎬ存在 ５ 个生物

过程、７ 个细胞组分、８ 个分子功能ꎮ 生物过程包括

３ 个与细胞壁相关条目和 ２ 个与碳水化合物、多糖

代谢相关条目ꎻ细胞组分主要涉及细胞壁、细胞膜的

成分、质外体ꎻ分子功能主要围绕酶活性ꎬ包括水解

酶、转移酶以及与血红素、四吡咯结合等相关的条

目ꎮ

ＦＤＲ:错误率ꎻＦＣ:表达倍数ꎮ
图 １　 芋根响应干旱胁迫差异表达基因火山图

Ｆｉｇ. １ 　 Ｖｏｌｃａｎｏ ｐｌｏｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔａｒｏ
ｒｏｏｔｓ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

ａ１:细胞过程ꎻｂ１:代谢过程ꎻｃ１:应答刺激ꎻｄ１:生物调控ꎻｅ１:生物过程调控ꎻｆ１:定位ꎻｇ１:发育过程ꎻｈ１:多细胞生物过程ꎻｉ１:生殖ꎻｊ１:多生物体

过程ꎻｋ１:生殖过程ꎻｌ１:免疫系统过程ꎻｍ１:生物体间种间互作的生物过程ꎻｎ１:解毒ꎻｏ１:信号传导ꎻｐ１:生物过程的负调控ꎻｑ１:生长ꎻｒ１:生物

过程的正调控ꎻｓ１:病毒过程ꎻｔ１:运动ꎻｕ１:碳利用ꎻｖ１:色素沉着ꎻｗ１:节律过程ꎻｘ１:生物黏附ꎻｙ１:氮利用ꎻａ２:细胞解剖实体ꎻｂ２:含蛋白质复合

物ꎻｃ２:病毒粒子成分ꎻａ３:催化活性ꎻｂ３:结合过程ꎻｃ３:转运蛋白活性ꎻｄ３:分子功能调节因子ꎻｅ３:转录调节因子活性ꎻｆ３:抗氧化活性ꎻｇ３:ＡＴＰ

依赖活性ꎻｈ３:结构分子活性ꎻｉ３:分子转导活性ꎻｊ３:营养储存库活性ꎻｋ３:翻译调节因子活性ꎻｌ３:分子衔接子活性ꎻｍ３:分子载体活性ꎻｎ３:小

分子传感器活性ꎮ
图 ２　 芋根系响应干旱胁迫差异表达基因的 ＧＯ 富集分类

Ｆｉｇ.２　 ＧＯ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔａｒｏ ｒｏｏｔｓ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

２.４　 ＫＥＧＧ 富集分析

不同差异表达基因相互协调完成生物学功能ꎬ
分析各个通路有助于了解差异表达基因的生物学功

能ꎮ 通过分析芋根系响应干旱胁迫的差异表达基因

ＫＥＧＧ 富集情况ꎬ本研究发现了 ９９ 条通路ꎬ其中 ８２
条通路与新陈代谢相关ꎬ ８ 条通路与基因信息处理

有关ꎬ４ 条通路与环境信息处理相关ꎬ３ 条通路参与

细胞过程ꎬ剩下的 ２ 条通路与有机体系统有关ꎮ 重

点对位列前 ２０ 的富集通路进行分析(图 ４)ꎬ结果发

现ꎬ芋根系响应干旱胁迫差异表达基因主要参与新

陈代谢通路ꎬ高达 ９０％ꎮ 进而对新陈代谢通路进行

详细分析ꎬ发现次生代谢产物的生物合成、代谢是富

集差异表达基因最多的两个通路ꎬ分别高达 １１０ 个、
１６１ 个ꎬ其中上调表达基因分别为 ６４ 个、９４ 个ꎬ下调

表达基因分别为 ４６ 个、６７ 个ꎮ 其次是苯丙烷生物

合成、淀粉和蔗糖代谢以及氨基糖和核苷酸糖代谢

通路ꎮ 苯丙烷生物合成通路表现上调表达基因个数

小于下调表达基因个数ꎬ淀粉和蔗糖代谢以及核苷

酸糖和氨基糖代谢通路表现下调表达基因个数小于

上调表达基因个数ꎮ
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Ｑ:校正后的概率值ꎮ
图 ３　 芋根系响应干旱胁迫差异表达基因前 ２０ 个功能条目的 ＧＯ 富集圈图

Ｆｉｇ.３　 ＧＯ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｃｉｒｃｌｅ ｐｌｏｔ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｐ ２０ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｅｒｍｓ ｆｏｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔａｒｏ ｒｏｏｔｓ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

２.５　 干旱胁迫下 ＭＡＰＫ 信号通路差异表达基因

促分裂原活化蛋白激酶(ＭＡＰＫ)级联信号通路通

过蛋白质磷酸化作用将上游信号级联放大后传递给下

游应答分子ꎬ从而激活植物体抗逆基因表达ꎬ达到增强

植株抗逆性的作用[１７]ꎮ Ｃｈｅｎ 等[１８]认为ꎬＭＡＰＫ 基因参

与 ＡＢＡ 信号转导ꎬ调控气孔运动ꎬ响应干旱胁迫ꎮ 本

试验通过统计干旱胁迫下 ＭＡＰＫ 信号通路(ｋｏ０４０１６)
差异表达基因ꎬ发现在干旱胁迫下 ＭＡＰＫ 信号通路有

２７ 个差异表达基因ꎬ包括 １２ 个下调表达基因和 １５ 个

上调表达基因(表 ２)ꎮ 从表 ２ 可见ꎬ下调表达基因包括

相关蛋白酶基因和转录因子基因ꎬ即 ＬＲＲ 受体蛋白激

酶(ＦＬＳ２ 型和 ＥＲ / ＥＲＬｓ 型)基因、ＮＢ￣ＬＲＲ 蛋白基因、
ＷＲＫＹ 转录因子基因、乙烯反应转录因子基因、Ｐ 型

Ｃｕ＋转运蛋白酶基因、脱落酸受体 ＰＹＲ/ ＰＹＬ 家族基因ꎮ
说明在干旱胁迫下ꎬＭＡＰＫ 信号通路被激活ꎬ可能通过

调控ＷＲＫＹ 转录因子基因、ＥＲＦ 转录因子基因表达水

平ꎬ从而增强植株的耐旱性ꎮ 上调表达基因包含丝氨

酸 /苏氨酸蛋白激酶(ＯＸＩ１)基因、呼吸爆发氧化酶

(ＲｂｏｈＤ)基因、蛋白磷酸酶(ＰＰ２Ｃ)基因、碱性内切几丁

质酶 Ｂ(ＣＨＩＢ)基因ꎬＭＡＰＫＫＫ１７/ １８ 和发病相关蛋白

(ＰＲ１)在干旱胁迫下既有上调表达基因也有下调表达

基因ꎮ 其中ꎬ与 ＡＢＡ 途径相关的 ＭＡＰＫＫＫ１７/ １８ 基因

可能通过参与磷酸化上游底物ꎬ激活 ＡＢＡ 途径ꎬ诱导

ＰＰ２Ｃ(Ｔａｒｏ ＿００９８６１、Ｔａｒｏ ＿０１６２６０、Ｔａｒｏ ＿０４５０２９、Ｔａｒｏ ＿
０３１３２６)显著上调表达ꎬＰＹＬ(Ｔａｒｏ＿０２１４５８)基因下调表

达ꎬ从而增强植物对干旱胁迫的适应性ꎮ
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Ｑ:校正后的概率值ꎮ
图 ４　 芋根系响应干旱胁迫差异表达基因前 ２０ 个通路的 ＫＥＧＧ 富集图

Ｆｉｇ.４　 ＫＥＧＧ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｐｌｏｔ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｐ ２０ ｐａｔｈｗａｙｓ ｆｏｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔａｒｏ ｒｏｏｔｓ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

表 ２　 干旱胁迫下芋根系 ＭＡＰＫ 信号通路相关基因表达模式

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｍｉｔｏｇｅｎ￣ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ (ＭＡＰＫ) ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙ ｉｎ ｔａｒｏ ｒｏｏｔｓ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ

ｓｔｒｅｓｓ

参与分子名称　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ＭＡＰＫ 参与信号转导途径 酶委员会(ＥＣ)编号 基因 基因表达模式

ＬＲＲ 受体蛋白激酶(ＦＬＳ２ 型) ｆｌｇ２２ ２.７.１１.１ Ｔａｒｏ＿０２６０５９ 下调

Ｔａｒｏ＿０３７０２７ 下调

Ｔａｒｏ＿０３４３６８ 下调

丝氨酸 / 苏氨酸蛋白激酶(ＯＸＩ１) Ｈ２Ｏ２、ＲＯＳ ２.７.１１.１ Ｔａｒｏ＿０２２７５７ 上调

碱性内切几丁质酶 Ｂ(ＣＨＩＢ) 乙烯 ３.２.１.１４ Ｔａｒｏ＿０２３７１９ 上调

Ｔａｒｏ＿０４７３３１ 上调

Ｔａｒｏ＿０１９７７２ 上调

Ｔａｒｏ＿０１９７７１ 上调

Ｐ 型 Ｃｕ＋转运蛋白酶(ＲＭＡＩ) 乙烯 ７.２.２.８ Ｔａｒｏ＿０３０５４８ 下调
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续表２　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ２

参与分子名称　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ＭＡＰＫ 参与信号转导途径 酶委员会(ＥＣ)编号 基因 基因表达模式

蛋白磷酸酶(ＰＰ２Ｃ) ＡＢＡ ３.１.３.１６ Ｔａｒｏ＿０４５０２９ 上调

Ｔａｒｏ＿００９８６１ 上调

Ｔａｒｏ＿０１６２６０ 上调

Ｔａｒｏ＿０３１３２６ 上调

呼吸爆发氧化酶(ＲｂｏｈＤ) ＲＯＳ １.６.３.￣ １.１１.１. Ｔａｒｏ＿０４０５１４ 上调

ＬＲＲ 受体蛋白激酶(ＥＲ / ＥＲＬｓ 型) ＥＰＦ１ / ２ ２.７.１１.１ Ｔａｒｏ＿０２９４６９ 下调

ＭＳＴＲＧ.２１７５４ 下调

ＮＢ￣ＬＲＲ 蛋白(ＳＵＭＭ２) ｆｌｇ２２ / Ｔａｒｏ＿０２３０６７ 下调

发病相关蛋白 １(ＰＲ１) ｆｌｇ２２、Ｈ２Ｏ２ / Ｔａｒｏ＿０１００１５ 下调

Ｔａｒｏ＿０２４１４１ 上调

Ｔａｒｏ＿０４０８３９ 上调

Ｔａｒｏ＿０５５８８５ 上调

Ｔａｒｏ＿０５０４１０ 上调

ＷＲＫＹ 转录因子 ２２(ＷＲＫＹ２２) ｆｌｇ２２、Ｈ２Ｏ２ / Ｔａｒｏ＿０２８６６９ 下调

乙烯反应转录因子 １(ＥＲＦ１) 乙烯 / Ｔａｒｏ＿０４９８５２ 下调

脱落酸受体 ＰＹＲ / ＰＹＬ 家族(ＰＹＬ) ＡＢＡ / Ｔａｒｏ＿０２１４５８ 下调

丝裂原活化蛋白激酶 １７ / １８(ＭＡＰＫＫＫ１７ / １８) ＡＢＡ / Ｔａｒｏ＿００４４１１ 下调

Ｔａｒｏ＿０３６８２４ 上调

ＭＡＰＫ:促分裂原活化蛋白激酶ꎻｆｌｇ２２:细菌鞭毛蛋白衍生肽ꎻＲＯＳ:活性氧ꎻＡＢＡ:脱落酸ꎻＥＰＦ１ / ２:表皮模式因子 １ / ２ꎮ / 表示此项无编号ꎮ

２.６　 干旱胁迫下类胡萝卜素生物合成通路差异表

达基因

　 　 对类胡萝卜素生物合成通路(ｋｏ００９０６)在干旱胁

迫下的差异表达基因进行统计ꎬ发现类胡萝卜素生物

合成通路有 ４ 个上调表达基因ꎬ１ 个下调表达基因ꎬ

均为相关酶基因(表 ３)ꎬ其中ꎬβ￣胡萝卜素 ３￣羟化酶

(ｃｒｔＺ)基因和(＋)￣脱落酸 ８′￣羟化酶(ＣＹＰ７０７Ａ)基因

上调表达ꎬ９￣顺式环氧类胡萝卜素双加氧酶(ＮＣＥＤ)
基因有不同的表达模式ꎬＴａｒｏ＿０４２６８４ 和 Ｔａｒｏ＿０２４２６５
上调表达ꎬＴａｒｏ＿０３４２７８ 下调表达ꎮ

表 ３　 芋根系中类胡萝卜素生物合成通路在干旱胁迫下的酶基因表达模式

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｅｎｚｙｍｅ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｐａｔｈｗａｙ ｉｎ ｔａｒｏ ｒｏｏｔｓ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

酶名称　 　 　 　 　 　 　 　 酶委员会(ＥＣ)编号 基因 基因表达模式

β￣胡萝卜素 ３￣羟化酶(ｃｒｔＺ) １.１４.１５.２４ Ｔａｒｏ＿００７０１３ 上调

(＋)￣脱落酸 ８′￣羟化酶(ＣＹＰ７０７Ａ) １.１４.１４.１３７ Ｔａｒｏ＿０２６１４０ 上调

９￣顺式环氧类胡萝卜素双加氧酶(ＮＣＥＤ) １.１３.１１.５１ Ｔａｒｏ＿０４２６８４ 上调

Ｔａｒｏ＿０３４２７８ 下调

Ｔａｒｏ＿０２４２６５ 上调

３　 讨 论

脱落酸(ＡＢＡ)是一种重要的响应逆境胁迫的

因子ꎬ参与多种生理过程ꎬ对植物抗旱起重要作

用[１９￣２２]ꎮ 在干旱胁迫下ꎬ植物根系可通过合成 ＡＢＡ
感知环境中水分的变化ꎬ从而传递信号调节气孔关

闭ꎬ防止水分进一步丧失[２３]ꎮ 类胡萝卜素是 ＡＢＡ

的前体物质ꎬ影响 ＡＢＡ 的合成与代谢ꎮ
类胡萝卜素在合成代谢途径中ꎬ９￣顺式紫黄质

和 ９￣顺式新黄质两种 ＡＢＡ 前体在 ９￣顺式环氧类胡

萝卜素双加氧酶(ＮＣＥＤ)催化下形成黄氧素ꎬ然后

在黄嘌呤脱氢酶、脱落酸氧化酶等作用下生成

ＡＢＡ[２４￣２５]ꎮ ＮＣＥＤ 是类胡萝卜降解与 ＡＢＡ 合成途

径中最重要的限速酶ꎬ直接影响植株抗旱性[２６]ꎮ 研
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究结果表明ꎬ拟南芥 ＮＣＥＤ 在抵抗逆境胁迫等方面

发挥重要作用[２７]ꎮ 过表达 ＮＣＥＤ 基因的拟南芥

ＡＢＡ 含量升高ꎬ抗旱性增强[２８]ꎮ 过表达 ＣｓＮＣＥＤ３
基因的烟草植株抗旱能力显著增强[２９]ꎮ 本研究中ꎬ
在干旱胁迫条件下ꎬ催化 ＡＢＡ 前体物质的限速酶

ＮＣＥＤ 基因 Ｔａｒｏ＿０４２６８４ 和 Ｔａｒｏ＿０２４２６５ 上调表达ꎬ
说明干旱胁迫诱导了 ＮＣＥＤ 的基因表达ꎬ促进了芋

根系中类胡萝卜素降解ꎬ转化为 ＡＢＡꎬ增强芋在逆

境胁迫中的适应能力ꎬＴａｒｏ ＿０４２６８４ 基因和 Ｔａｒｏ ＿
０２４２６５ 基因可能是芋根系响应干旱胁迫的关键基

因ꎮ 相似结果也出现在烟草叶片中ꎬ研究人员利用

２０％的聚乙二醇(ＰＥＧ)模拟干旱胁迫烟草植株后发

现ꎬＮＣＥＤ 含量会随着处理时间的延长而增加ꎬ处理

４８ ｈ后烟草叶片中 ＡＢＡ 含量是对照的 ３ 倍ꎬ据此推

测ꎬ植物中 ＮＣＥＤ 基因会提高 ＡＢＡ 含量和烟草抗旱

能力[３０]ꎮ Ｋａｒｓｓｅｎ 等[３１] 研究拟南芥 ＮＣＥＤ 基因表

达模式ꎬ发现 ＡｔＮＣＥＤ３ 基因主要参与响应干旱胁

迫ꎮ Ｈｕａｎｇ 等[３２] 通过研究水稻 ＮＣＥＤꎬ发现 Ｏｓ￣
ＮＣＥＤ３ 基因可以促进叶片衰老ꎬ延长种子休眠ꎮ
Ｋｏｎｄｏ 等[３３]研究发现ꎬ干旱条件下苹果中 ＭｄＮＣＥＤ
基因表达量升高ꎬＡＢＡ 含量相应增加ꎮ

ＡＢＡ 分解代谢主要有两条途径ꎬ一条是以可逆

形式形成脱落酸葡萄糖酯储存 ＡＢＡꎬ另一条是在

ＣＹＰ７０７Ａ 基因的作用下分解 ＡＢＡ 生成相酸(ＰＡ)和
二氢相酸(ＤＰＡ) [３４]ꎮ 本研究中ꎬ与 ＡＢＡ 降解相关

的 ＣＹＰ７０７Ａ 基因(Ｔａｒｏ＿０２６１４０)在干旱处理后的芋

根系显著上调表达ꎬ说明 Ｔａｒｏ＿０２６１４０ 基因可能通

过调控 ＡＢＡ 代谢参与响应芋根系干旱胁迫ꎮ
活性氧(ＲＯＳ)是 ＡＢＡ 响应的第二信使ꎬ在干旱

胁迫下其产生速率会提高ꎬ过度积累会诱导细胞和

膜脂损伤[３５]ꎮ 当受到干旱胁迫时ꎬ植株会通过

ＭＡＰＫ 信号转导传递信号ꎬ调节基因表达ꎬ平衡活性

氧ꎬ减轻氧化伤害ꎬ增强植株抗旱能力[３６￣３７]ꎮ 马

霜[３８]对 ２ 种木蓝干旱胁迫研究发现ꎬ通过 ＭＡＰＫ 级

联信号通路诱导 ＲｂｏｈＤ 基因、ＣＡＴ 基因和 ＯＸＩ１ 基

因表达并调控 ＲＯＳ 含量ꎬ从而调节植株气孔大小ꎬ
影响干旱胁迫下植株的生长发育ꎮ 本试验中ꎬ干旱

胁迫下芋根系的差异表达基因显著富集在 ＭＡＰＫ 级

联反应信号通路ꎬ通过 ＭＡＰＫ 级联信号通路诱导

ＲｂｏｈＤ(Ｔａｒｏ＿０４０５１４)基因和 ＯＸＩ１(Ｔａｒｏ＿０２２７５７)基
因上调表达ꎬ对抗干旱胁迫过程中产生的 ＲＯＳꎬ维
持 ＲＯＳ 稳定平衡ꎬ增强芋抗旱能力ꎮ

植株在逆境胁迫下会通过调节类胡萝卜素基因

表达改变各组分积累和降解ꎮ 除了将紫黄质和新黄

质反应生成 ＡＢＡ 外ꎬ类胡萝卜素还可以通过 δ￣胡萝

卜素、β￣胡萝卜素、γ￣胡萝卜素、ζ￣胡萝卜素、番茄红

素、β￣隐黄质和玉米黄质等为底物分解生成有机

物[３９]ꎮ 在本研究中ꎬ参与类胡萝卜素代谢的 β￣胡萝

卜素 ３￣羟化酶基因 Ｔａｒｏ＿００７０１３ 上调表达ꎬ影响虾青

素、ＡＢＡ 以及叶黄素等的合成ꎮ 说明在干旱胁迫下ꎬ
类胡萝卜素可能通过分解生成有机物的方式ꎬ改变类

胡萝卜素各组分水平ꎬ增强植物抗旱性ꎬＴａｒｏ＿００７０１３
在此过程中发挥重要功能ꎮ 张榕蓉[２６]利用聚乙二醇

(ＰＥＧ)对胡萝卜进行模拟干旱胁迫处理ꎬ６ ｄ 后发现

其叶黄素含量显著升高ꎬ据此认为干旱胁迫可能通过

影响胡萝卜素羟化酶基因的表达ꎬ促进叶黄素合成响

应干旱胁迫ꎬ参与植株抗旱过程ꎮ
综上ꎬ在干旱胁迫下ꎬ芋根系 ＭＡＰＫ 级联信号通

路和类胡萝卜素生物合成通路存在差异表达基因ꎮ
ＭＡＰＫ 可能通过结合 ＡＢＡ、ＲＯＳ 信号通路响应干旱

胁迫ꎮ 类胡萝卜素可能通过分解生成有机物ꎬ以及

作为 ＡＢＡ 前体物质的方式响应干旱胁迫ꎮ

４　 结 论

本研究通过对干旱胁迫下荔浦芋 １ 号根系取样

进行转录组测序ꎬ共筛选到芋根系差异表达基因

１ ０６３个ꎬ其中上调表达基因 ４７３ 个ꎬ下调表达基因

５９０ 个ꎮ ＧＯ 富集分析结果表明ꎬ差异表达基因富集

突出的生物过程为细胞过程和代谢过程ꎬ细胞组分

富集最多的为细胞解剖实体ꎬ分子功能突出的为催

化活性和结合过程ꎮ ＫＥＧＧ 富集分析结果表明ꎬ富
集最多的是次生代谢生物合成通路ꎮ ＭＡＰＫ 级联信

号通路和类胡萝卜素生物合成通路存在差异表达基

因ꎮ ＭＡＰＫ 可能通过结合 ＡＢＡ、ＲＯＳ 信号通路响应

干旱胁迫ꎮ 类胡萝卜素可能通过分解生成有机物ꎬ
以及作为 ＡＢＡ 前体物质的方式响应干旱胁迫ꎮ 本

试验研究了芋根系响应干旱胁迫的关键通路与相关

基因表达模式ꎬ为后续芋抗旱分子机制的研究和抗

旱品种的选育奠定了基础ꎮ
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