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　 　 摘要:　 本研究以新西兰甜菜作为试验材料ꎬ探究其响应干旱胁迫的分子机制ꎮ 转录组分析与代谢通路富集

分析结果表明ꎬ在干旱胁迫下ꎬ甜菜差异表达基因富集于植物激素信号转导、次生代谢产物合成、ＭＡＰＫ 信号、甜菜

碱合成和苯丙烷类合成等通路中ꎮ 筛选出甘氨酸甜菜碱合成途径中的 ３ 个关键酶基因ꎬ分别为甜菜碱醛脱氢酶

(ＢＡＤＨ)基因、胆碱单加氧酶(ＣＭＯ)基因和磷脂酰乙醇胺 Ｎ￣甲基转移酶(ＰＥＡＭＴ)基因ꎮ 同时鉴定到多个调控甜菜

碱合成的转录因子基因ꎬ包括编码 ＡＰ２、ｂＺＩＰ、ＤＢＢ、Ｄｏｆ、ＥＲＦ、Ｇ２￣ｌｉｋｅ、ＨＤ￣ＺＩＰ、ＭＹＢ 和 ＮＡＣ 等转录因子的基因ꎮ 随

着干旱胁迫处理时间的延长ꎬ ＬＯＣ１０４８８８９７４ (编码 ＡＰ２ 转录因子)、 ＬＯＣ１０４８８３１０７ (编码 ｂＺＩＰ 转录因子)、
ＬＯＣ１０４８８８８２９(编码 ＤＢＢ 转录因子)、ＬＯＣ１０４９０４２５４(编码 ＤＢＢ 转录因子)、ＬＯＣ１０４９０６２２２(编码 Ｄｏｆ 转录因子)、
ＬＯＣ１０４８９６１２１(编码 ＥＲＦ 转录因子)、ＬＯＣ１０４９０８６９９(编码 Ｇ２￣ｌｉｋｅ 转录因子)、ＬＯＣ１０４８９６１１６(编码 ＨＤ￣ＺＩＰ 转录因

子)、ＬＯＣ１０４９０５５２３(编码 ＨＤ￣ＺＩＰ 转录因子)、ＬＯＣ１０４８９５５５０(编码 ＭＹＢ 转录因子)、ＬＯＣ１０４９０１４０８(编码 ＭＹＢ 转

录因子)、ＬＯＣ１０４８９１２６７(编码 ＭＹＢ￣ｒｅｌａｔｅｄ 转录因子)和 ＬＯＣ１０４９０７２９０(编码 ＮＡＣ 转录因子)基因的表达量呈上升

趋势ꎬ表明这些基因可能在干旱胁迫响应过程中发挥重要作用ꎮ 本研究结果为解析新西兰甜菜抗旱机制及抗旱育

种提供了理论依据ꎮ
关键词:　 甜菜ꎻ 干旱胁迫ꎻ 转录组分析ꎻ 差异表达基因
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Ｔｈｅｓｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｕｇｇｅｓｔｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅｓｅ ｇｅｎｅｓ ｍａｙ ｐｌａｙ ｃｒｕｃｉａｌ ｒｏｌｅｓ ｉｎ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ. Ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ａ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ
ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｅｌｕｃｉｄａｔｉｎｇ ｔｈｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ａｎｄ ｆａｃｉｌｉｔａｔｉｎｇ ｄｒｏｕｇｈｔ￣ｒｅｓｉｓｔａｎｔ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｏｆ Ｎｅｗ Ｚｅａｌａｎｄ ｂｅｅｔ.

Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ:　 Ｂｅｔａ ｖｕｌｇａｒｉｓ Ｌ.ꎻ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓꎻ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ａｎａｌｙｓｉｓꎻ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ

　 　 甜菜(Ｂｅｔａ ｖｕｌｇａｒｉｓ Ｌ.)属藜科甜菜属ꎬ为二年生

草本植物[１]ꎬ富含氨基酸、脂肪、蛋白质、维生素、矿物

质和膳食纤维等营养成分ꎬ具有较高的食用价值[２]ꎮ
甜菜根中含有硝酸盐[３]、甜菜色素[４]、甜菜碱、类胡萝

卜素[５]、酚类化合物[６] 和抗坏血酸[７] 等多种生物活

性成分ꎬ在肝脏损伤、心血管疾病、糖尿病、癌症等疾

病的预防和治疗中具有重要的药用价值ꎮ 甜菜也是

中国主要的糖料作物之一ꎬ在东北、西北及华北地区

的干旱与半干旱区域均有广泛种植[８]ꎮ 然而这些区

域季节性降水波动明显ꎬ水资源短缺ꎬ且干旱频繁发

生ꎬ严重制约甜菜产量提升ꎮ
当面临干旱、高盐、低温或虫害等逆境胁迫时ꎬ植

物能够通过调节自身基因表达抵御外界伤害ꎬ从而维

持正常生长发育并保障产量[９]ꎮ ＮＡＣ 和 ＭＹＢ 是植

物特有的转录因子家族[１０]ꎬ其中 ＮＡＣ 在干旱胁迫响

应中发挥重要作用ꎮ 在干旱胁迫下ꎬ２３ 个 ＢｖＮＡＣ 基

因表达量显著上升ꎬ在 ７９ 个 ＭＹＢ 基因中ꎬ有 ４２ 个

ＭＹＢ 基因呈现出差异表达[１０]ꎮ 本研究拟整合新西兰

甜菜基因组数据ꎬ采用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 高通量测序技术ꎬ系
统分析干旱胁迫下新西兰甜菜幼苗的全转录组动态

变化ꎬ以期为甜菜抗旱分子育种提供理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料

供试甜菜品种为新西兰甜菜ꎮ
１.２　 试验方法

采用 １５％ ＰＥＧ￣６０００ 处理新西兰甜菜幼苗ꎬ模拟

干旱胁迫ꎬ分别设置干旱胁迫处理 １ ｄ(Ｔ１)、干旱胁

迫处理 ３ ｄ(Ｔ３)、干旱胁迫处理 ５ ｄ(Ｔ５)、干旱胁迫处

理 ７ ｄ(Ｔ７)４ 个处理ꎬ每个处理设 ３ 个生物学重复ꎮ
１.３　 文库构建

提取甜菜 ＲＮＡ 后ꎬ使用 ＮａｎｏＤｒｏｐ ２０００ 微量分

光光度计(赛默飞世尔科技公司产品ꎬ型号 Ｎａｎｏ￣
Ｄｒｏｐ ２０００ )检测 ＲＮＡ 的浓度与纯度(ＯＤ２６０ / ２８０ 比

值)ꎬ并通过 Ａｇｉｌｅｎｔ ２１００ Ｂｉｏａｎａｌｙｚｅｒ(安捷伦科技公

司产品ꎬ型号 Ｇ２９３９Ａ)评估 ＲＮＡ 完整性ꎬ由上海欧

易生物技术有限公司完成文库构建ꎮ
１.４　 生物信息学分析

首先利用 ｆａｓｔｐ 软件对原始数据进行过滤ꎬ随后

利用 ＨＩＳＡＴ２ 软件将处理后的序列比对至参考基因

组ꎮ 利用 ＨＴＳｅｑ￣ｃｏｕｎｔ 软件计算每个基因的读段计

数ꎬ并据此计算 ＦＰＫＭ 值(每百万映射读段中每千碱

基转录本片段数)用于基因表达水平的评估ꎮ 同时利

用 ＤＥＳｅｑ２ 软件进行差异表达基因(ＤＥＧ)分析ꎬ以校

正后的Ｐ 值<０􀆰 ０５ 且 ｜ ｌｇＦＣ ｜ (ＦＣ:基因表达量差异倍

数)>２ 为阈值筛选显著差异表达基因(ＤＥＧ)ꎮ 基于

筛选得到的 ＤＥＧꎬ利用 Ｒ 软件(版本 ｖ３.２.０)进行层次

聚类分析ꎬ利用 ｇｇｒａｄａｒ 包绘制韦恩图和柱状图ꎮ 采

用超几何分布检验对 ＤＥＧ 进行 ＧＯ 功能和 ＫＥＧＧ 通

路富集分析ꎬ以Ｐ<０􀆰 ０５ 作为显著性筛选阈值ꎮ
基于 ＫＥＧＧ 通路注释和 ＵｎｉＰｒｏｔ 数据库 ＢＬＡＳＴ 比

对结果ꎬ筛选甜菜碱合成关键酶基因ꎬ利用 ｐｈｅａｔｍａｐ 绘

制热图并标记差异表达基因ꎮ 随后提取关键酶基因上

游２ ０００ ｂｐ 启动子区ꎬ利用 ＰｌａｎｔＲｅｇＭａｐ 数据库预测转
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录因子结合位点ꎬ筛选条件为Ｐ<１×１０－５ꎮ 筛选每百万

映射读取的片段中每千个碱基长度的转录本片段数

(ＦＰＫＭ)≥５ 的高表达基因ꎬ基于( ｜皮尔逊相关系数

(ｒ) ｜≥０􀆰 ９７ 和Ｐ<１×１０－５构建共表达网络ꎬ利用 Ｐｌａｎｔ￣
ＴＦＤＢ 数据库对共表达网络中基因进行转录因子注释ꎮ
最后对共表达基因进行 ＫＥＧＧ 富集分析ꎬ展示富集程

度最高的前 ２０ 通路ꎬ并采用 Ｃｙｔｏｓｃａｐｅ 构建调控网络ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 测序数据质量

如表 １ 所示ꎬ各样本有效碱基占比为８８.４０％~

９３􀆰 ５５％ꎬＧ＋Ｃ 含量为４１.５５％~ ４３􀆰 ７８％ꎮ 基于编码

蛋白质基因在不同样本中的表达量实施差异筛选ꎬ
共设置 ６ 个差异分组ꎬ检测到的差异表达基因数量

依次为３ ２６７个、３ ６２９个、３ ７０６个、１ ７８６个、２ ８３７个、
２ ７４８个ꎮ
　 　 利用 ｈｉｓａｔ２[１１]将质量控制后的读段比对至参考

基因组(ＮＣＢＩ ｈｔｔｐｓ: / / ｆｔｐ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ. ｇｏｖ / ｇｅｎｏｍｅｓ /
ａｌｌ / ＧＣＦ / ０２６ / ７４５ / ３５５ / ＧＣＦ＿０２６７４５３５５.１＿ＥＬ１０.２ / )ꎮ
如表 ２ 所示ꎬ过滤后样品序列与参考基因组的比对率

均超过 ８０％ꎬ表明样本间数据一致性良好ꎬ满足后续

分析要求ꎮ

表 １　 测序数据质量统计

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｄａｔａ ｑｕａｌｉｔｙ

样本
原始读段数

(Ｍ)
原始测序量

(Ｇ)
过滤后得到的
读段数(Ｍ)

过滤后得到的
测序量(Ｇ)

有效碱基
占比(％)

Ｑ３０值
(％)

Ｇ＋Ｃ 含量
(％)

Ｔ１￣１ ５３.０６ ７.５０ ４９.５８ ７.０１ ９３.４３ ９６.８７ ４２.８６
Ｔ１￣２ ５２.９６ ７.４９ ４９.５５ ７.００ ９３.５５ ９６.５２ ４３.０６
Ｔ１￣３ ５２.３３ ７.４０ ４８.８４ ６.９０ ９３.３３ ９６.７２ ４２.９２
Ｔ３￣１ ５６.９５ ７.７６ ５１.２０ ６.９８ ８９.９２ ９７.１８ ４３.３４
Ｔ３￣２ ５５.２２ ７.５９ ５０.１２ ６.８９ ９０.７５ ９７.２６ ４３.７８
Ｔ３￣３ ５４.２５ ７.５９ ５０.１６ ７.０１ ９２.４６ ９６.８２ ４３.４２
Ｔ５￣１ ５２.０８ ７.４２ ４９.１３ ７.００ ９４.３４ ９７.０５ ４２.７５
Ｔ５￣２ ５２.１２ ７.３７ ４８.７６ ６.８９ ９３.５５ ９７.００ ４２.８２
Ｔ５￣３ ５２.９０ ７.４７ ４９.４１ ６.９８ ９３.４０ ９６.９５ ４２.５８
Ｔ７￣１ ５４.９４ ７.６２ ５０.２９ ６.９７ ９１.５４ ９６.９４ ４３.６３
Ｔ７￣２ ５８.６４ ７.８８ ５１.８４ ６.９７ ８８.４０ ９７.３３ ４３.０７
Ｔ７￣３ ５２.４９ ７.４２ ４９.１０ ６.９４ ９３.５４ ９７.０１ ４１.５５

Ｔ１:干旱胁迫处理 １ ｄꎻＴ３:干旱胁迫处理 ３ ｄꎻＴ５:干旱胁迫处理 ５ ｄꎻＴ７:干旱胁迫处理 ７ ｄꎻＱ３０值:测序碱基的校正错误率≥３０ 的比例ꎮ

表 ２　 测序序列与参考基因组比对结果

Ｔａｂｌｅ ２　 Ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｒｅａｄｓ ｔｏ ｔｈｅ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｇｅ￣
ｎｏｍｅ

样本 质量控制后读段数 总比对读段数 唯一比对读段数

Ｔ１￣１ ４９ ５７５ ３６８ ４５ ３３１ ０７２ ４２ ８９２ ２９８

Ｔ１￣２ ４９ ５４７ ８４８ ４５ １９８ ７７８ ４２ ４１９ ９５９

Ｔ１￣３ ４８ ８３６ ９７６ ４４ ６０１ ４１５ ４２ ４２２ ３６８

Ｔ３￣１ ５１ ２０２ ３４４ ４６ ７８５ ６１３ ４２ ３３６ ２０２

Ｔ３￣２ ５０ １１６ ５０４ ４５ ９５７ ８９７ ４０ ６１６ ５４９

Ｔ３￣３ ５０ １５９ ８６０ ４５ ８３５ ８４０ ４１ ２５９ ７２３

Ｔ５￣１ ４９ １３２ ６７０ ４４ ７９１ ５４３ ４１ ４９９ ００３

Ｔ５￣２ ４８ ７６０ ４０４ ４４ ３９７ ２４３ ４０ ４０３ ５５９

Ｔ５￣３ ４９ ４０８ ８２８ ４４ ９４３ ３１７ ４１ ５６８ ２８７

Ｔ７￣１ ５０ ２９１ ９３６ ４６ ２３３ ３４５ ４１ ２１７ ６７７

Ｔ７￣２ ５１ ８３８ ６６６ ４７ ５５６ ８５２ ４２ ６９２ ６２１

Ｔ７￣３ ４９ ０９８ ３６２ ４４ ５０１ ６９２ ４０ ７５６ ３３６
Ｔ１:干旱胁迫处理 １ ｄꎻＴ３:干旱胁迫处理 ３ ｄꎻＴ５:干旱胁迫处理 ５ ｄꎻ
Ｔ７:干旱胁迫处理 ７ ｄꎮ

　 　 如图 １ 所示ꎬ一个样本的 ３ 次生物学重复均聚

在一起ꎬ表明各重复间的差异较小ꎬ转录组数据具有

良好的重复性ꎮ
　 　 如图 ２ 所示ꎬＦＰＫＭ>１０􀆰 ０００ 的基因数量最多ꎬ
其次为ꎻＦＰＫＭ 为１.０００~ １０􀆰 ０００ 的基因ꎮ 而 ＦＰＫＭ
为０.２５０~０􀆰 ５００ 的基因数量最少ꎮ
２.２　 差异表达基因

２.２.１　 差异表达基因筛选　 如图 ３ 所示ꎬ Ｔ３ 和 Ｔ１
比较组、Ｔ５ 和 Ｔ１ 比较组、Ｔ７ 和 Ｔ１ 比较组、Ｔ５ 和 Ｔ３
比较组、Ｔ７ 和 Ｔ３ 比较组、Ｔ７ 和 Ｔ５ 比较组的差异表

达基因数量分别为３ ２６７个、３ ６２９个、３ ７０６个、１ ７８６
个、２ ８３７个、２ ７４８个ꎮ Ｔ３ 和 Ｔ１ 比较组、Ｔ７ 和 Ｔ１ 比

较组、Ｔ７ 和 Ｔ３ 比较组、Ｔ７ 和 Ｔ５ 比较组独有的差异

表达基因数量分别为 ３９９ 个、５０１ 个、３１２ 个、２５８
个ꎬ６ 个比较组共有 ２１４ 个差异表达基因ꎮ
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Ｔ１:干旱胁迫处理 １ ｄꎻＴ３:干旱胁迫处理 ３ ｄꎻＴ５:干旱胁迫处理 ５ ｄꎻＴ７:干旱胁迫处理 ７ ｄꎮ
图 １　 不同干旱胁迫处理测序序列聚类分析结果

Ｆｉｇ.１　 Ｃｌｕｓｔｅｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｒｅａｄｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

Ｔ１:干旱胁迫处理 １ ｄꎻＴ３:干旱胁迫处理 ３ ｄꎻＴ５:干旱胁迫处理 ５ ｄꎻＴ７:干旱胁迫处理 ７ ｄꎮ ＦＰＫＭ:每百万映射读段中每千碱基转录本片段数ꎮ
图 ２　 不同每百万映射读取的片段中每千碱基长度的转录本片段数(ＦＰＫＭ )区间内的基因数量分布

Ｆｉｇ.２　 Ｇｅｎｅ ｎｕｍｂｅｒ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ＦＰＫＭ ( ｆｒａｇｍｅｎｔｓ ｐｅｒ ｋｉｌｏｂａｓｅ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ ｐｅｒ ｍｉｌｌｉｏｎ ｍａｐｐｅｄ ｒｅａｄｓ) ｉｎｔｅｒｖａｌｓ

Ｔ１:干旱胁迫处理 １ ｄꎻＴ３:干旱胁迫处理 ３ ｄꎻＴ５:干旱胁迫处理 ５ ｄꎻＴ７:干旱胁迫处理 ７ ｄꎮ
图 ３　 差异表达基因统计柱状图(Ａ)及韦恩图(Ｂ)
Ｆｉｇ.３　 Ｈｉｓｔｏｇｒａｍ (Ａ) ａｎｄ Ｖｅｎｎ ｄｉａｇｒａｍ (Ｂ) ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ
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２.２.２　 差异表达基因 ＧＯ 功能分析　 ＧＯ 功能分析

结果表明ꎬ在 Ｔ３ 和 Ｔ１ 比较组中ꎬ差异表达基因主要

富集在生物学过程的防御反应、辅酶激活通路、细胞

组分的质膜、膜、分子功能的 ＤＮＡ 结合转录因子的

活性中ꎮ Ｔ５ 和 Ｔ１ 比较组中ꎬ差异表达基因主要富

集在生物学过程的防御反应、细胞组分的质膜、细胞

外区域、分子功能的 ＤＮＡ 结合转录因子的活性中ꎮ
Ｔ７ 和 Ｔ１ 比较组中ꎬ差异表达基因主要富集在生物

学过程的防御反应、细胞组分的质膜、分子功能的血

红素结合中ꎮ Ｔ５ 和 Ｔ３ 比较组中ꎬ差异表达基因主

要富集在生物学过程的对真菌的防御反应、细胞组

分的质膜、细胞外区域、分子功能的血红素结合中ꎮ
Ｔ７ 和 Ｔ３ 比较组中ꎬ差异表达基因主要富集在生物

学过程的防御反应、细胞组分的质膜、膜、分子功能

的 ＤＮＡ 结合转录因子的活性中ꎮ Ｔ７ 和 Ｔ５ 比较组

中ꎬ差异表达基因主要富集在生物学过程的防御反

应、细胞组分的质膜、膜ꎬ分子功能的 ＤＮＡ 结合转录

因子的活性中ꎮ
２.２.３　 差异表达基因 ＫＥＧＧ 富集分析　 ＫＥＧＧ 富集

分析结果表明ꎬ在 Ｔ３ 和 Ｔ１ 比较组中ꎬ差异表达基因

主要富集在 ＭＡＰＫ 信号、植物激素信号转导、光合

作用天线蛋白及苯丙烷合成通路ꎮ Ｔ５ 和 Ｔ１ 比较组

中ꎬ差异表达基因主要富集在 ＭＡＰＫ 信号、植物激

素信号转导、光合作用天线蛋白及苯丙烷合成通路ꎮ
Ｔ７ 和 Ｔ１ 比较组中ꎬ差异表达基因主要富集在 ＡＢＣ
转运体、光合作用天线蛋白、苯丙烷合成与糖代谢通

路ꎮ Ｔ５ 和 Ｔ３ 比较组中ꎬ差异表达基因主要富集在

运动蛋白、甜菜碱合成和多种次生代谢产物合成途

径ꎮ Ｔ７ 和 Ｔ３ 比较组中ꎬ差异表达基因主要富集在

植物激素与 ＭＡＰＫ 信号、亚油酸代谢、甜菜碱合成

及苯丙烷合成通路ꎮ Ｔ７ 和 Ｔ５ 比较组中ꎬ差异表达

基因主要富集在植物激素信号、ＭＡＰＫ 信号、甜菜碱

合成、苯丙烷合成及异喹啉生物碱合成通路ꎮ 综上ꎬ
在干旱胁迫下ꎬ甜菜差异表达基因富集于植物激素

信号转导、次生代谢产物合成、ＭＡＰＫ 信号、甜菜碱

合成和苯丙烷类合成等通路中ꎮ
２.３　 参与甜菜碱生物合成途径的基因鉴定与功能

分析

２.３.１　 参与甜菜碱生物合成途径的基因鉴定 　 如

图 ４ 所示ꎬ根据 ＫＥＧＧ 和 Ｕｎｉｐｒｏｔ ｂｌａｓｔ 注释结果筛选

出 １０ 个响应干旱胁迫的关键基因ꎬＬＯＣ１０４８９３０１２、
ＬＯＣ１０４９００７７８ 为编码磷脂酰乙醇胺 Ｎ￣甲基转移酶

(ＰＥＡＭＴ) 的基因ꎻ ＬＯＣ１０４８８７０５２、 ＬＯＣ１０４８９３８２９、
ＬＯＣ１０４８９４２０２、 ＬＯＣ１０４８９４２０３、 ＬＯＣ１０４９０５９１０、
ＬＯＣ１０４９０８６９７ 为编码甜菜碱醛脱氢酶(ＢＡＤＨ)的

基因ꎻＬＯＣ１０４８８４９４１、ＬＯＣ１０４８９７０７２ 为编码胆碱单

加氧酶(ＣＭＯ)的基因ꎮ
２.３.２　 调控甜菜碱生物合成途径的转录因子分析

　 如图 ５ 所示ꎬ对 １０ 个关键基因的起始密码子上游

２ ０００ ｂｐ 启动子区的转录因子进行系统分析ꎬ其中

ＢＢＲ￣ＢＰＣ 转录因子、Ｄｏｆ 转录因子、ＮＡＣ 转录因子

数量较多ꎮ
　 　 筛 选 ＦＰＫＭ ≥ ５ 的 高 表 达 基 因ꎬ 分 别 为

ＬＯＣ１０４９００７７８、 ＬＯＣ１０４８９７０７２、 ＬＯＣ１０４８９３０１２、
ＬＯＣ１０４８９４２０２、 ＬＯＣ１０４８９４２０３、 ＬＯＣ１０４８８４９４１ꎮ 将

这 ６ 个关键基因启动子区域与植物转录因子数据库

ＰｌａｎｔＴＦＤＢ 进行比对ꎬ以预测能够结合到这些基因

启动子上的转录因子ꎮ 并将这 ６ 个关键基因分别和

编码转录因子的基因进行关联分析ꎮ 如图 ６ 所示ꎬ
与核心基因关联的 ３１ 个转录因子编码基因可能调

控植物对干旱胁迫的响应ꎮ
　 　 结合干旱胁迫下的转录组数据ꎬ对转录因子编

码基因的表达量进行分析ꎮ 如图 ７ 所示ꎬ随着干旱

胁迫处理时间的延长ꎬＬＯＣ１０４８８８９７４(编码 ＡＰ２ 转

录因子)、 ＬＯＣ１０４８８３１０７ (编码 ｂＺＩＰ 转录因子)、
ＬＯＣ１０４８８８８２９ ( 编 码 ＤＢＢ 转 录 因 子 )、
ＬＯＣ１０４９０４２５４ ( 编 码 ＤＢＢ 转 录 因 子 )、
ＬＯＣ１０４９０６２２２(编码 Ｄｏｆ 转录因子)、ＬＯＣ１０４８９６１２１
(编码 ＥＲＦ 转录因子)、ＬＯＣ１０４９０８６９９(编码 Ｇ２￣ｌｉｋｅ
转录因子)、 ＬＯＣ１０４８９６１１６ (编码 ＨＤ￣ＺＩＰ 转录因

子)、 ＬＯＣ１０４９０５５２３ ( 编 码 ＨＤ￣ＺＩＰ 转 录 因 子 )、
ＬＯＣ１０４８９５５５０ ( 编 码 ＭＹＢ 转 录 因 子 )、
ＬＯＣ１０４９０１４０８ ( 编 码 ＭＹＢ 转 录 因 子 )、
ＬＯＣ１０４８９１２６７ ( 编 码 ＭＹＢ￣ｒｅｌａｔｅｄ 转 录 因 子 ) 和

ＬＯＣ１０４９０７２９０(编码 ＮＡＣ 转录因子)基因的表达量

呈上升趋势ꎬ表明这些基因可能在干旱胁迫响应过

程中发挥重要作用ꎮ
　 　 对 ３１ 个转录因子编码基因进行 ＫＥＧＧ 通路富

集分析ꎬ如图 ８ 所示这些基因主要富集于代谢ꎬ甘油

磷脂代谢ꎬ甘氨酸ꎬ丝氨酸和苏氨酸代谢ꎬ氨基酸代

谢ꎬ辅因子与维生素代谢ꎬ酪氨酸代谢ꎬ黄曲霉毒素

生物合成ꎬ谷胱甘肽代谢ꎬ泛醌及其他萜类￣醌生物

合成ꎬ其他氨基酸代谢以及不饱和脂肪酸生物合成

等通路中ꎮ
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甜菜碱醛脱氢酶(ＢＡＤＨ)的基因ꎻＬＯＣ１０４８８４９４１、ＬＯＣ１０４８９７０７２ 为编码胆碱单加氧酶(ＣＭＯ)的基因ꎮ
图 ４　 参与甜菜碱生物合成途径的基因表达量

Ｆｉｇ.４　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｂｅｔａｉｎｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｐａｔｈｗａｙ

ＬＯＣ１０４８９３０１２、ＬＯＣ１０４９００７７８ 为编码磷脂酰乙醇胺 Ｎ￣甲基转移酶 ( ＰＥＡＭＴ) 的基因ꎻ ＬＯＣ１０４８８７０５２、 ＬＯＣ１０４８９３８２９、 ＬＯＣ１０４８９４２０２、
ＬＯＣ１０４８９４２０３、ＬＯＣ１０４９０５９１０、ＬＯＣ１０４９０８６９７ 为编码甜菜碱醛脱氢酶(ＢＡＤＨ)的基因ꎻＬＯＣ１０４８８４９４１、ＬＯＣ１０４８９７０７２ 为编码胆碱单加氧酶

(ＣＭＯ)的基因ꎮ ＴＣＰ:调控植物细胞增殖、器官形态建成ꎻＧＲＡＳ:参与赤霉素信号传导、根与分生组织发育ꎻＢＢＲ￣ＢＰＣ:调控植物生长发育、
开花与形态建成ꎻＤｏｆ:参与碳氮代谢、种子发育、逆境响应ꎻＭＹＢ:调控次生代谢、抗逆、花色素合成ꎻＣ２Ｈ２:参与逆境胁迫、生长发育调控ꎻ
ＭＩＫＣ＿ＭＡＤＳ:主要调控花器官发育、开花时间ꎻＣ３Ｈ:参与 ＲＮＡ 调控、逆境胁迫响应ꎻｂＺＩＰ:响应非生物胁迫、激素信号、光信号ꎻＢ３:参与激素

调控、种子发育、逆境应答ꎻＧＡＴＡ:调控叶绿素合成、光响应、器官发育ꎻＨＤ￣ＺＩＰ:调控器官极性、逆境响应ꎻＡＰ２:参与花器官发育、种子发育、
胁迫响应ꎻＮＡＣ:调控衰老、抗逆、次生壁合成ꎻＧ２￣ｌｉｋｅ:参与叶绿体发育、光合作用调控ꎻＷＯＸ:调控干细胞维持、根与芽分生组织发育ꎻＹＡＢ￣
ＢＹ:决定器官极性、叶片与花器官形态建成ꎻＭＹＢ＿ｒｅｌａｔｅｄ:参与逆境与生长发育调控ꎻＺＦ￣ＨＤ:调控植物发育与胁迫应答ꎻＡＲＦ:调控生长素响

应因子ꎬ介导生长素信号通路ꎻＥＩＬ:参与乙烯信号转导ꎻＲＡＶ:响应乙烯、脱落酸ꎬ调控胁迫与发育ꎻＴｒｉｈｅｌｉｘ:响应光信号与逆境胁迫ꎻＮＦ￣ＹＢ:
参与光合作用、逆境响应、开花调控ꎻＳＲＳ:调控植物形态建成与器官发育ꎻＥ２Ｆ / ＤＰ 调控细胞周期与细胞增殖ꎻＣＰＰ:参与器官发育与细胞分

裂调控ꎻＷＲＫＹ:主要调控生物胁迫、逆境响应ꎻＥＲＦ:乙烯响应因子ꎬ介导乙烯信号ꎬ调控抗病、抗逆ꎻｂＨＬＨ:调控次生代谢、抗逆、光形态建

成ꎻＴＡＬＥ:调控分生组织发育、器官形态ꎻＬＢＤ:调控侧根、叶、花序发育ꎻＳＢＰ:调控开花、叶片发育、逆境响应ꎮ
图 ５　 参与甜菜碱生物合成途径的基因启动子上转录因子结合位点
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ＬＯＣ１０４８８４９４１ 为编码胆碱单加氧酶(ＣＭＯ)的基因ꎻＬＯＣ１０４９００７７８、ＬＯＣ１０４８９３０１２ 为编码磷脂酰乙醇胺 Ｎ￣甲基转移酶(ＰＥＡＭＴ)的基因ꎻ
ＬＯＣ１０４８９４２０３、ＬＯＣ１０４８９７０７２、ＬＯＣ１０４８９４２０２ 为编码甜菜碱醛脱氢酶(ＢＡＤＨ)的基因ꎮ ＬＯＣ１０４８９３９８２ 为编码 ｂＨＬＨ 转录因子的基因ꎻ
ＬＯＣ１０４８８４１１３ 为编码 ＥＲＦ 转录因子的基因ꎻＬＯＣ１０４９０６０９２ 为编码 ＬＢＤ 转录因子的基因ꎻＬＯＣ１０４８９４８７５ 为编码 ＷＲＫＹ 转录因子的基因ꎻ
ＬＯＣ１０４８９６１２１ 为编码 ＥＲＦ 转录因子的基因ꎻＬＯＣ１０４８９９５９３ 为编码 ｂＨＬＨ 转录因子的基因ꎻＬＯＣ１０４８９９６９２ 为编码 ＡＰ２ 转录因子的基因ꎻ
ＬＯＣ１０４８９５０１１ 为编码 Ｂ３ 转录因子的基因ꎻＬＯＣ１０４８８８８９５ 为编码 ＤＢＢ 转录因子的基因ꎻＬＯＣ１０４８８３６５５ 为编码 ＷＲＫＹ 转录因子的基因ꎻ
ＬＯＣ１０４８９４７０４ 为编码 ＭＹＢ 转录因子的基因ꎻＬＯＣ１０４８８８９７４ 为编码 ＡＰ２ 转录因子的基因ꎻＬＯＣ１０４９０８６９９ 为编码 Ｇ２￣ｌｉｋｅ 转录因子的基因ꎻ
ＬＯＣ１０４８９１２６７ 为编码 ＭＹＢ＿ｒｅｌａｔｅｄ 转录因子的基因ꎻＬＯＣ１０４９０６２２２ 为编码 Ｄｏｆ 转录因子的基因ꎻＬＯＣ１０４９０１４０８ 为编码 ＭＹＢ 转录因子的基

因ꎻＬＯＣ１０４９０７２９０ 为编码 ＮＡＣ 转录因子的基因ꎻＬＯＣ１０４９０４２５４ 为编码 ＤＢＢ 转录因子的基因ꎻＬＯＣ１０４８８８８２９ 为编码 ＤＢＢ 转录因子的基因ꎻ
ＬＯＣ１０４８９６１１６ 为编码 ＨＤ￣ＺＩＰ 转录因子的基因ꎻＬＯＣ１０４８８３１０７ 为编码 ｂＺＩＰ 转录因子的基因ꎻＬＯＣ１０４８８７８３３ 为编码 ｂＺＩＰ 转录因子的基因ꎻ
ＬＯＣ１０４９０１２６２ 为编码 ＬＳＤ 转录因子的基因ꎻＬＯＣ１２５４９３９９４ 为编码 ＭＹＢ＿ｒｅｌａｔｅｄ 转录因子的基因ꎻＬＯＣ１０４９０５５２３ 为编码 ＨＤ￣ＺＩＰ 转录因子

的基因ꎻＬＯＣ１０４８９９７１４ 为编码 Ｔｒｉｈｅｌｉｘ 转录因子的基因ꎻＬＯＣ１０４９０２３５０ 为编码 Ｃ３Ｈ 转录因子的基因ꎻＬＯＣ１０４８８９３９６ 为编码 ｂＺＩＰ 转录因子

的基因ꎻＬＯＣ１０４８８９７７２ 为编码 ＨＳＦ 转录因子的基因ꎻＬＯＣ１０４８９９０６２ 为编码 Ｃ３Ｈ 转录因子的基因ꎻＬＯＣ１０４８９５５５０ 为编码 ＭＹＢ 转录因子的

基因ꎮ
图 ６　 参与甜菜碱生物合成途径的基因及编码转录因子的基因共表达网络图
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３　 讨论与结论

干旱胁迫会直接影响膜脂代谢ꎬ而细胞膜的稳

定性又需要膜脂组分的维持[１２]ꎮ 当甜菜遭遇干旱

胁迫时ꎬ脂降解酶以及过氧化物酶的活性显著上升ꎬ
膜脂快速降解ꎬ造成细胞损伤[１３￣１４]ꎮ 本研究发现ꎬ
在干旱胁迫条件下ꎬ差异表达基因显著富集于脂质

代谢相关通路(如甘油磷脂代谢)ꎮ 表明甜菜通过

调控膜脂合成相关基因的表达ꎬ维持膜系统的流动

性与完整性ꎬ减少活性氧(ＲＯＳ)的氧化损伤ꎬ从而减

轻干旱胁迫造成的细胞伤害ꎮ
本研究筛选出响应干旱胁迫的关键酶基因ꎬ分

别是磷脂酰乙醇胺 Ｎ￣甲基转移酶(ＰＥＡＭＴ)基因、胆
碱单加氧酶(ＣＭＯ)基因和甜菜碱醛脱氢酶(ＢＡＤＨ)
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ＬＯＣ１０４８８８８９５ 为编码 ＤＢＢ 转录因子的基因ꎻＬＯＣ１０４９０４２５４、ＬＯＣ１０４９０６２２２ 为编码 Ｄｏｆ 转录因子的基因ꎻＬＯＣ１０４８８４１１３、ＬＯＣ１０４８９６１２１ 为

编码 ＥＲＦ 转录因子的基因ꎻＬＯＣ１０４９０８６９９ 为编码 Ｇ２￣ｌｉｋｅ 转录因子的基因ꎻＬＯＣ１０４８９６１１６、ＬＯＣ１０４９０５５２３ 为编码 ＨＤ￣ＺＩＰ 转录因子的基因ꎻ
ＬＯＣ１０４８８９７７２ 为编码 ＨＳＦ 转录因子的基因ꎻＬＯＣ１０４９０６０９２ 为编码 ＬＢＤ 转录因子的基因ꎻＬＯＣ１０４９０１２６２ 为编码 ＬＳＤ 转录因子的基因ꎻ
ＬＯＣ１０４８９４７０４、ＬＯＣ１０４８９５５５０、ＬＯＣ１０４９０１４０８、ＬＯＣ１０４８９１２６７、ＬＯＣ１２５４９３９９４ 为编码 ＭＹＢ 转录因子的基因ꎻＬＯＣ１０４９０７２９０ 为编码 ＮＡＣ 转

录因子的基因ꎻＬＯＣ１０４８９９７１４ 为编码 Ｔｒｉｈｅｌｉｘ 转录因子的基因ꎻＬＯＣ１０４８８３６５５、ＬＯＣ１０４８９４８７５ 为编码 ＷＲＫＹ 转录因子的基因ꎮ
图 ７　 调控甜菜碱生物合成途径的转录因子编码基因表达量

Ｆｉｇ.７　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ￣ｅｎｃｏｄｉｎｇ ｇｅｎｅｓ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｂｅｔａｉｎｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｐａｔｈｗａｙ

图 ８　 调控甜菜碱生物合成途径的转录因子编码基因的 ＫＥＧＧ 富集分析结果

Ｆｉｇ.８　 ＫＥＧＧ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ￣ｅｎｃｏｄｉｎｇ ｇｅｎｅｓ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｂｅｔａｉｎｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｐａｔｈｗａｙ
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基因ꎬ这 ３ 个基因均为甘氨酸甜菜碱合成途径中的

关键基因ꎬ其通过调节渗透调节物质甘氨酸甜菜碱

合成增强植物对盐胁迫或干旱胁迫的耐受能力ꎬ本
研 究 发 现ꎬ 随 着 干 旱 处 理 时 间 的 延 长ꎬ
ＬＯＣ１０４９００７７８、 ＬＯＣ１０４８９７０７２、 ＬＯＣ１０４８９３０１２、
ＬＯＣ１０４８９４２０２、ＬＯＣ１０４８９４２０３、ＬＯＣ１０４８８４９４１ 基因

表达量出现显著变化ꎬ表明这些基因参与甜菜干旱

胁迫的响应ꎮ
在本研究中ꎬ随着干旱胁迫处理时间的延长ꎬ

ＬＯＣ１０４８８８９７４(编码 ＡＰ２ 转录因子)、ＬＯＣ１０４８８３１０７
(编码 ｂＺＩＰ 转录因子)、ＬＯＣ１０４８８８８２９(编码 ＤＢＢ 转

录因子)、 ＬＯＣ１０４９０４２５４ (编码 ＤＢＢ 转录因子)、
ＬＯＣ１０４９０６２２２(编码 Ｄｏｆ 转录因子)、ＬＯＣ１０４８９６１２１
(编码 ＥＲＦ 转录因子)、ＬＯＣ１０４９０８６９９(编码 Ｇ２￣ｌｉｋｅ
转录因子)、ＬＯＣ１０４８９６１１６(编码 ＨＤ￣ＺＩＰ 转录因子)、
ＬＯＣ１０４９０５５２３ ( 编 码 ＨＤ￣ＺＩＰ 转 录 因 子 )、
ＬＯＣ１０４８９５５５０(编码 ＭＹＢ 转录因子)、ＬＯＣ１０４９０１４０８
(编码 ＭＹＢ 转录因子)、ＬＯＣ１０４８９１２６７(编码 ＭＹＢ￣ｒｅ￣
ｌａｔｅｄ 转录因子)和 ＬＯＣ１０４９０７２９０(编码 ＮＡＣ 转录因

子)基因的表达量呈上升趋势趋势ꎮ ｂＺＩＰ、ＡＰ２、ＥＲＦ、
ＮＡＣ、ＭＹＢ 等多个转录因子家族参与干旱胁迫响

应[１５￣２０]ꎮ Ｄｏｆ 蛋白作为激素响应基因的调节剂ꎬ介导

赤霉素和植物生长激素的应答[２１]ꎮ ＮＡＣ 作为植物特

有的转录因子ꎬ参与调控植物的生长发育以及植物对

逆境胁迫的响应等过程[２２]ꎮ
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