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　 　 摘要:　 本研究旨在利用转录组分析耐涝种质沼生矮樱与敏涝种质华中樱在水涝胁迫下产生的差异表达基因

和代谢路径ꎬ挖掘相关耐涝基因ꎬ为樱花耐涝品种及砧木的选育提供理论依据ꎮ 对经历长时间水胁迫处理的材

料———华中樱(每 ３ ｄ 浇 １ 次水ꎬＨＺ)、华中樱(每天浇 １ 次水ꎬＸＰ)和沼生矮樱(每 ３ ｄ 浇 １ 次水ꎬＺＳ)进行叶片转录

组测序ꎬ进而对差异表达基因进行功能注释、富集分析及耐涝基因挖掘ꎬ并利用实时荧光定量 ＰＣＲ(ｑＲＴ￣ＰＣＲ)对筛

选到的基因进行表达验证ꎮ 结果表明ꎬ通过基因本体论数据库(ＧＯ)、京都基因与基因组百科全书数据库(ＫＥＧＧ)、
蛋白质直系同源簇数据库(ＣＯＧ)、非冗余蛋白数据库(ＮＲ)、瑞士蛋白数据库(Ｓｗｉｓｓ￣Ｐｒｏｔ)、蛋白家族数据库(Ｐｆａｍ)
六大功能数据库的联合注释ꎬ共鉴定出３１ ８９１个已知功能基因ꎮ 差异表达基因分析结果显示ꎬＺＳ 与 ＨＺ 比较组、ＸＰ
与 ＨＺ 比较组及 ＺＳ 与 ＸＰ 比较组分别识别到３ ６７０个、２ ２４８个和５ ４２３个差异表达基因ꎮ 功能富集分析结果显示ꎬ在
ＺＳ 与 ＨＺ 比较组中ꎬ差异表达基因主要显著富集于氨基酸代谢和降解、半乳糖代谢、黄酮类生物合成、硫代谢、萜类

物质合成等途径ꎻ在 ＸＰ 与 ＨＺ 比较组中ꎬ差异表达基因主要显著富集于氨基酸代谢和降解、淀粉和蔗糖代谢、甘油

酯代谢、脂肪酸降解、糖酵解 /糖异生、柠檬酸循环、半乳糖代谢、萜类物质合成、抗坏血酸和醛酸代谢、乙醛酸和二

羧酸代谢等途径ꎻ在 ＺＳ 与 ＸＰ 比较组中ꎬ差异表达基因主要显著富集在半乳糖代谢、类胡萝卜素生物合成、二萜生

物合成、氨基酸代谢与降解、甘油酯代谢、脂肪酸降解、黄酮类生物合成、糖酵解 /糖异生、抗坏血酸和醛酸代谢、氨
基糖和核苷酸糖代谢、淀粉和蔗糖代谢等途径ꎮ 通过对差异表达基因的分析ꎬ在 ＸＰ 与 ＺＳ 比较组中筛选出与耐涝

相关差异表达基因 ３１ 个ꎬ在 ＨＺ 与 ＺＳ 比较组中筛选出与耐涝相关差异表达基因 ５ 个ꎬ在 ＨＺ 与 ＸＰ 比较组中筛选

出与耐涝相关差异表达基因 ６ 个ꎮ ｑＲＴ￣ＰＣＲ 验证结果表明ꎬ１０ 个与耐涝相关的差异表达基因的表达趋势与转录组

测序结果趋势一致ꎮ 本研究通过长时间水涝胁迫试验ꎬ采用转录组分析得出樱花对长时间水涝胁迫的耐受能力主

要涉及淀粉和蔗糖代谢、糖酵解 /糖异生、黄酮生物合成、脂肪酸降解、抗坏血酸和醛酸代谢等途径ꎬ其中涉及的耐

涝基因主要有 ＥＲＦ、ＳＵＳ、ＲＡＭＹ 和 ＥＸＰ 等 ４ 类ꎬ这些基因资源可为后续通过基因工程或分子育种手段培育樱花耐

涝品种及砧木提供核心基因资源ꎮ
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ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｗａｔｅｒｌｏｇｇｉｎｇ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｗｅｒｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ＸＰ ａｎｄ ＺＳ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｇｒｏｕｐꎬ ｆｉｖｅ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ＨＺ ａｎｄ ＺＳ ｃｏｍｐａｒｉ￣
ｓｏｎ ｇｒｏｕｐꎬ ａｎｄ ｓｉｘ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ＨＺ ａｎｄ ＸＰ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｇｒｏｕｐ ｗｅｒｅ ａｌｓｏ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ. ｑＲＴ￣ＰＣＲ ｖｅｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｒｅｓｕｌｔｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ
ｔｈａｔ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｔｒｅｎｄｓ ｏｆ ｔｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｗａｔｅｒｌｏｇｇｉｎｇ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｗｅｒｅ ｃｏｎｓｉｓｔｅｎｔ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｔｒａｎ￣
ｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｒｅｓｕｌｔｓ. Ｔｈｒｏｕｇｈ ｐｒｏｌｏｎｇｅｄ ｗａｔｅｒｌｏｇｇｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓ ａｎｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ａｎａｌｙｓｉｓꎬ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｃｏｎ￣
ｃｌｕｄｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｏｆ ｃｈｅｒｒｙ ｂｌｏｓｓｏｍｓ ｔｏ ｐｒｏｌｏｎｇｅｄ ｗａｔｅｒｌｏｇｇｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓ ｍａｉｎｌｙ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｐａｔｈｗａｙｓ ｓｕｃｈ ａｓ ｓｔａｒｃｈ ａｎｄ
ｓｕｃｒｏｓｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎬ ｇｌｙｃｏｌｙｓｉｓ / ｇｌｕｃｏｎｅｏｇｅｎｅｓｉｓꎬ ｆｌａｖｏｎｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎬ ｆａｔｔｙ ａｃｉｄ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎꎬ ａｓｃｏｒｂｉｃ ａｃｉｄ ａｎｄ ａｌｄｅｈｙｄｅ
ａｃｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ. Ｔｈｅ ｗａｔｅｒｌｏｇｇｉｎｇ￣ｔｏｌｅｒａｎｔ ｇｅｎｅｓ ｐｒｉｍａｒｉｌｙ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｆｏｕｒ ｔｙｐｅｓ: ＥＲＦꎬ ＳＵＳꎬ ＲＡＭＹꎬ ａｎｄ ＥＸＰ. Ｔｈｅｓｅ ｇｅｎｅ
ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ｃａｎ ｐｒｏｖｉｄｅ ｃｏｒｅ ｇｅｎｅ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｓｕｐｐｏｒｔ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｕｂｓｅｑｕｅｎｔ ｃｕｌｔｉｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｗａｔｅｒｌｏｇｇｉｎｇ￣ｔｏｌｅｒａｎｔ ｖａｒｉ￣
ｅｔｉｅｓ ａｎｄ ｒｏｏｔｓｔｏｃｋｓ ｏｆ ｃｈｅｒｒｙ ｂｌｏｓｓｏｍｓ ｔｈｒｏｕｇｈ ｇｅｎｅｔｉｃ ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ ｏｒ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｍｅｔｈｏｄｓ.

Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ:　 ｃｈｅｒｒｙ ｂｌｏｓｓｏｍꎻ ｗａｔｅｒｌｏｇｇｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓꎻ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇꎻ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓꎻ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ
ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅꎻ ｗａｔｅｒｌｏｇｇｉｎｇ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｇｅｎｅ

　 　 全球的樱花品种约 １５０ 种ꎬ分布于中国的约有

５０ 种ꎬ中国是樱花种植与消费的主要国家ꎮ 然而ꎬ
国内栽培品种多引自日本ꎬ南方地区常用砧木草樱ꎬ
虽然其繁殖难度低、育苗易成活ꎬ但耐涝性与抗病性

较差ꎬ加之南方多雨易涝ꎬ常导致樱花生长受阻甚至

死亡ꎮ 因此ꎬ选育适宜中国南方地区的耐涝樱花品

种或砧木尤为迫切ꎮ
水分是植物生长的关键影响因子ꎬ过量则引发

涝害ꎮ 涝胁迫造成土壤缺氧ꎬ抑制根系呼吸ꎬ损伤细

胞膜结构ꎬ降低水分与矿质吸收能力ꎬ最终影响植株

正常生长[１]ꎮ 近年来ꎬ已鉴定出多个植物耐涝基因

中的关键基 因[２￣３]ꎬ 如 转 录 因 子 ＳＵＢ１、 ＨＲＥ 及

ＣＩＰＫꎬ它们被证实在水稻和拟南芥耐涝中起重要作

用[４￣５]ꎮ 此外ꎬ α￣淀粉酶 ( ＲＡＭＹ) 与蔗糖合成酶

(ＳＵＳ)基因也参与耐涝调控[６]ꎻ乙醇脱氢酶(ＡＤＨ)
和丙酮酸脱羧酶(ＰＤＣ)基因的过量表达有助于提

升作物的耐涝性[７]ꎻ而涝胁迫下扩张蛋白基因

(ＥＸＰ)在地上部表达受到抑制ꎬ可延缓生长、节约能

耗ꎬ从而提高耐涝能力[８]ꎮ
目前ꎬ转录组测序已成为研究植物耐涝胁迫机

制的有力工具[９]ꎮ Ｋｕｍｕｔｈａ 等[１０] 发现在木豆中ꎬ涝
害胁迫由还原型烟酰胺腺嘌呤二核苷磷酸(ＮＡＤ￣
ＰＨ)氧化酶介导ꎬ引发了活性氧 ( ＲＯＳ) 的增加ꎻ
Ｋｌｕｍｂ 等[１１] 研究发现鳄梨经历 ４８ ｈ 水涝胁迫后ꎬ
与脂类、糖和四吡咯次生代谢相关的基因显著上调

表达ꎬ与光呼吸、硝酸盐和细胞壁代谢相关的基因显

７５４１付　 涛等:樱花响应水胁迫的转录组分析及相关耐涝基因的挖掘



著下调表达ꎻ宋春晖等[１２]利用特异性位点扩增片段

测序(ＳＬＡＦ￣ｓｅｑ)技术筛选苹果砧木耐涝基因ꎬ成功

筛选出耐涝基因乙醇脱氢酶基因(ＡＤＨ１)ꎻ刘慧春

等[１３￣１４]利用基因克隆及转基因技术ꎬ证实转脱水素

基因 ＰｓＤＨＮ１ 和 ＰｓＧＲＰ 的拟南芥植株的耐涝能力

要优于野生型植株ꎬ研究结果为进一步开展牡丹耐

涝性的分子育种提供了参考依据ꎻＬü 等[１５] 的研究

结果表明ꎬ过表达 ＥＲＦ２.４ 可增强拟南芥的水涝抗

性ꎻＸｕ 等[１６]在拟南芥上的研究结果表明ꎬ过量表达

ＲＡＰ２.２ 有助于提高在水涝逆境下拟南芥的存活率ꎻ
研究结果表明ꎬＳｎＲＫ１ 蛋白在植物耐涝性中起关键

作用[１７￣１８]ꎮ Ｙｕ 等[１７] 发现水稻 ＳｎＲＫ１Ａ 基因调控种

子萌发与幼苗生长ꎻ而丁晓东等[１８] 证实ꎬ超表达野

生大豆 ＧｓＳｎＲＫ１.１ 可通过上调 ＰＤＣ１ 和 ＡＤＨ１ 基因ꎬ
显著增强拟南芥的淹水胁迫抗性ꎮ 此外ꎬ王倩[１９] 指

出ꎬ沂蒙山樱桃的耐涝性可能由 ＰｓＥＲＦ 而非 ＰｓＣＩＰＫ
基因调控ꎮ

前期野外调查发现ꎬ沼生矮樱(Ｐｒｕｎｕｓ ｊｉｎｇｎｉｎ￣
ｇｅｎｓｉｓ)能在含水量较高的沼泽地等特殊生境条件下

生存ꎬ其抗涝性能远强于一般樱花种质ꎬ但该物种植

株矮小、长势慢、花量小ꎬ不适合作为观赏和砧木使

用ꎮ 因此ꎬ本研究拟利用耐涝种质沼生矮樱与敏涝

种质华中樱(Ｐｒｕｎｕｓ ｃｏｎｒａｄｉｎａｅ)为研究对象ꎬ通过对

水涝胁迫的转录组分析挖掘相关耐涝基因ꎬ为后续

樱花分子育种与砧木选择提供参考ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料及处理方法

２０２３ 年 ５－６ 月于宁波城市职业技术学院樱花

苗圃基地采集沼生矮樱与华中樱种子ꎬ采集后的种

子经清洗、晾干、完成后熟等步骤后ꎬ２０２３ 年 ８ 月 １０
日将种子与湿河沙(体积比１ ∶ １)混合置于 ４ ℃冰

箱冷藏 ３ 个月ꎬ２０２３ 年 １１ 月初播种ꎬ２０２４ 年待小苗

长出 ５ 片真叶后移栽到容器中进行种植ꎬ试验分为

３ 组ꎬ第 １ 组为华中樱(编号 ＨＺ１、ＨＺ２ 和 ＨＺ３)ꎬ记
为 ＨＺꎬ每 ３ ｄ 浇 １ 次水ꎻ第 ２ 组为华中樱 (编号

ＸＰ１、ＸＰ２ 和 ＸＰ３)ꎬ记为 ＸＰꎬ每 １ ｄ 浇 １ 次水ꎻ第 ３
组为沼生矮樱(编号 ＺＳ１、ＺＳ２ 和 ＺＳ３)ꎬ记为 ＺＳꎬ每 ３
ｄ 浇 １ 次水ꎮ 每组各 ３ 个重复ꎬ每次浇水以容器底

部快速滴水为浇透标准ꎮ 试验地点为宁波城市职业

技术学院校内基地ꎬ试验时间为 ２０２４ 年 ４ 月 １ 日至

２０２４ 年 ５ 月 １ 日ꎬ试验结束后采集健康、无病害叶

片迅速放入液氮中速冻ꎬ随后放入－８０ ℃冰箱保存ꎬ
用于后续试验ꎮ
１.２　 试验方法

１.２.１　 ＲＮＡ 提取、文库构建及测序 　 总 ＲＮＡ 提取

采用 Ｔｒｉｚｏｌ 法ꎮ 经脱氧核糖核酸酶(ＤＮａｓｅ)处理后ꎬ
利用磁珠富集 ｍＲＮＡꎬ随后将 ｍＲＮＡ 片段化ꎬ通过反

转录合成第一链 ｃＤＮＡꎬ再合成双链 ｃＤＮＡꎮ 之后经

ＰＣＲ 扩增ꎬ完成文库构建ꎮ 最终ꎬ用 ９ 个质检合格

的 ｃＤＮＡ 文库进行测序ꎮ
１.２.２　 原始数据的处理与拼接 　 原始测序数据经

过去除接头、低质量序列、含不确定碱基的读段以及

过短序列ꎬ获得高质量清洁数据(Ｃｌｅａｎ ｄａｔａ)ꎮ 将该

数据比对至 Ｐｒｕｎｕｓ ｙｅｄｏｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｎｕｄｉｆｌｏｒ 的参考基

因组ꎬ得到比对数据(Ｍａｐｐｅｄ ｄａｔａ)用于后续分析ꎮ
最后使用 ＳｔｒｉｎｇＴｉｅ 软件将重叠的读段合并为超级读

段(Ｓｕｐｅｒ￣ｒｅａｄｓ)ꎬ再比对至参考基因组并构建序列

组装图谱ꎬ最终选取高覆盖度的路径完成转录本组

装ꎮ
１.２.３　 基因的功能注释 　 将组装得到的转录本与

基因本体论数据库(ＧＯ)、京都基因与基因组百科全

书数据库 ( ＫＥＧＧ)、 蛋白质直系同源簇数据库

(ＣＯＧ)、非冗余蛋白数据库(ＮＲ)、瑞士蛋白数据库

(Ｓｗｉｓｓ￣Ｐｒｏｔ)、蛋白家族数据库(Ｐｆａｍ)进行比对ꎬ以
相似度最高的蛋白质序列作为对应非冗余基因的功

能注释依据ꎮ
１.２.４　 差异表达基因分析与富集分析 　 基因表达

量采用每千个碱基的转录本每百万映射读数的片段

数(ＦＰＫＭ)进行量化ꎮ 以 ｌｏｇ２ＦＣ(倍数变化值)且

Ｐ≤０􀆰 ０５ 作为差异表达基因筛选的标准ꎬ同时要求

错误 发 现 率 ( ＦＤＲ ) < ０. ０１ꎮ 使 用 Ｂｅｎｊａｍｉｎｉ￣
Ｈｏｃｈｂｅｒｇ(ＢＨ)法对 Ｐ 值进行校正ꎬ并以 ＦＤＲ 作为

最终判定指标ꎮ
１.２. ４. １ 　 ＧＯ 富集分析 　 ＧＯ 功能富集分析通过

Ｇｏａｔｏｏｌｓ 软件完成ꎬ采用 Ｆｉｓｈｅｒ 进行精确检验ꎬ并使

用 ＢＨ 法校正 Ｐ 值ꎮ 当ＦＤＲ<０􀆰 ０５ 时ꎬ判定该 ＧＯ 条

目为显著富集ꎮ
１.２.４.２　 ＫＥＧＧ 富集分析　 ＫＥＧＧ 通路富集分析通

过 Ｒ 脚本完成ꎬ统计方法与 ＧＯ 富集一致 (使用

Ｆｉｓｈｅｒ 进行精确检验ꎬ使用 ＢＨ 法校正)ꎮ ＦＤＲ<
０􀆰 ０５ 的通路视为显著富集ꎮ
１.２.５　 耐涝基因挖掘与实时荧光定量 ＰＣＲ( ｑＲＴ￣
ＰＣＲ)分析　 为验证转录组数据ꎬ随机选取 １０ 个耐
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涝相关差异基因进行 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 分析ꎮ 试验使用

Ｐｒｉｍｅｒ ５ 设计并合成特异性引物(表 １)ꎬ以 β￣ａｃｔｉｎ
作为内参基因ꎮ 首先利用 ＨｉＳｃｒｉｐｔ Ｑ ＲＴ ＳｕｐｅｒＭｉｘ
试剂盒(诺唯赞生物科技有限公司产品)合成 ｃＤ￣
ＮＡꎬ随后在 ＱｕａｎｔＳｔｕｄｉｏ 实时荧光定量 ＰＣＲ 仪上进

行扩增ꎮ 反应体系为 ２０􀆰 ０ μＬꎬ包含 ＣｈａｍＱ ＳＹＢＲ
Ｃｏｌｏｒ 预混液、ｃＤＮＡ 模板及特异性引物ꎮ 扩增程序

包括 ９５ ℃预变性 ５ ｍｉｎꎻ每个循环包括 ９５ ℃变性

１５ ｓꎬ５６ ℃退火 ３０ ｓꎬ７２ ℃延伸 ３０ ｓꎬ４０ 个扩增循

环ꎻ循环结束后 ７２ ℃终延伸 ５ ｍｉｎꎬ４ ℃保温备用ꎮ
所有样本均设 ３ 个技术重复ꎬ基因相对表达水平通

过 ２－△△Ｃｔ方法进行计算ꎮ

表 １　 引物序列

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅ

基因名称 引物名称 引物序列(５′→３′) 　 长度
(ｂｐ)

Ｐｙｎ＿２７３５９ ＦＴ￣２７３５９Ｆ ＧＣＧＡＴＧＴＣＧＧＧＡＡＧＴＴＧＡＡＣ １２０

ＦＴ￣２７３５９Ｒ ＣＡＧＡＡＣＣＧＣＣＡＣＴＣＧＴＧＣＴＡ

Ｐｙｎ＿３１１７９ ＦＴ￣３１１７９Ｆ ＴＣＴＡＴＧＧＡＧＧＡＧＧＴＧＡＴＧＣＣ ２７４

ＦＴ￣３１１７９Ｒ ＡＡＡＴＧＴＴＧＣＴＧＴＧＧＡＧＧＧＴＴ

Ｐｙｎ＿２７８１９ ＦＴ￣２７８１９Ｆ ＣＧＴＧＴＧＴＧＧＣＴＧＧＧＡＡＣＣＴＴ １７８

ＦＴ￣２７８１９Ｒ ＣＧＡＴＣＴＣＧＧＣＣＴＴＧＧＡＡＴＧＡ

Ｐｙｎ＿３７９６７ ＦＴ￣３７９６７Ｆ ＣＡＣＣＡＣＣＡＣＡＧＡＡＡＧＡＡＧＡＡ １１４

ＦＴ￣３７９６７Ｒ ＣＧＴＡＡＡＴＧＣＧＡＧＧＧＡＡＣＡＡＴ

Ｐｙｎ＿０７３５３ ＦＴ￣０７３５３Ｆ ＣＴＴＣＣＴＴＡＴＧＧＧＴＴＴＴＧＴＴＴ １６４

ＦＴ￣０７３５３Ｒ ＣＣＣＴＧＡＣＴＧＴＡＧＡＧＧＴＴＴＣＣ

Ｐｙｎ＿３９００１ ＦＴ￣３９００１Ｆ ＡＡＧＣＣＡＡＡＣＡＧＡＴＧＣＴＣＡＡＡ １３２

ＦＴ￣３９００１Ｒ ＴＡＡＣＡＣＧＡＡＣＧＴＡＴＴＣＣＣＡＡ

Ｐｙｎ＿０６０２４ ＦＴ￣０６０２４Ｆ ＴＧＴＧＧＡＣＴＴＣＣＡＡＣＡＴＴＣＧＣ １０２

ＦＴ￣０６０２４Ｒ ＡＧＣＴＴＧＡＴＣＡＣＣＡＴＧＡＴＡＣＧ

Ｐｙｎ＿０５４５９ ＦＴ￣０５４５９Ｆ ＴＴＴＣＡＴＣＣＡＴＧＴＧＣＴＣＣＴＣＴ １０４

ＦＴ￣０５４５９Ｒ ＡＣＣＡＴＴＴＧＣＣＴＧＡＣＴＴＣＴＴＣ

Ｐｙｎ＿０５２７０ ＦＴ￣０５２７０Ｆ ＣＴＧＧＣＴＴＡＴＣＴＣＣＴＴＣＴＴＴＴ １３２

ＦＴ￣０５２７０Ｒ ＴＴＣＣＣＴＴＴＣＣＴＡＧＴＧＣＴＣＴＣ

β￣ａｃｔｉｎ Ａｃｔｉｎ１ ＣＡＧＴＧＧＴＣＧＴＡＣＡＡＣＴＧＧＴＡＴ ２００

Ａｃｔｉｎ２ ＡＧＧＴＡＧＣＴＣＡＴＡＧＣＴＣＴＴＣＴＣ

２　 结果与分析

２.１　 转录组测序质量、序列比对与组装分析

对 ９ 个样品提取的 ＲＮＡ 进行质量检测ꎬ结果显

示所有样品的波长为 ２６０ ｎｍ 处的光密度与波长为

２８０ ｎｍ 处的光密度比值 (ＯＤ２６０ / ＯＤ２８０ ) 均为１.８~
２􀆰 １ꎬ且所有样品的 ＲＮＡ 条带均清晰完整、无明显拖

带与降解(图 １)ꎬ表明 ＲＮＡ 纯度符合标准ꎬ满足后

续试验要求ꎮ
　 　 通过高通量测序ꎬ共获得 ６０􀆰 ５９ Ｇｂ 的高质量

Ｃｌｅａｎ ｄａｔａꎬ每个样品数据量均不低于 ６􀆰 ０２ Ｇｂꎮ 测

序错误率为０􀆰 ０２５％~ ０􀆰 ０２６％ꎬＱ２０(在整个测序数

据集中ꎬ质量值大于或等于 ２０ 的碱基数量占总碱基

数的百分比)和 Ｑ３０(在整个测序数据集中ꎬ质量值

大于或等于 ３０ 的碱基数量占总碱基数的百分比)
分别≥９７􀆰 ７２％和 ９３􀆰 １１％ꎬＧ ＋Ｃ 含量为４４􀆰 ８１％~
４５􀆰 ８０％(表 ２)ꎮ 主成分(ＰＣＡ)分析结果(图 ２)显

示生物学重复样本间变异较小ꎬ重复性良好ꎬ表明测

序质量及试验处理过程具有较高一致性ꎬ数据适用

于后续分析ꎮ
　 　 各样品 Ｃｌｅａｎ ｒｅａｄｓ 与参考基因组的比对分析

结果(表 ３)表明ꎬ覆盖率为７５􀆰 ７７％~ ７８􀆰 ８８％ꎬ其中

唯一覆盖率为 ６７􀆰 ５４％~ ７０􀆰 １８％ꎬ多重覆盖率为

７􀆰 ８９％~９􀆰 ３０％ꎬ表明测序数据与参考基因组匹配效

果理想ꎮ

Ｍ:ｍａｒｋｅｒꎬ对应的条带大小从上往下依次为５ ０００ ｂｐ、３ ０００ ｂｐ、
２ ０００ ｂｐ、１ ０００ ｂｐ、７５０ ｂｐ、５００ ｂｐ、２５０ ｂｐ、１００ ｂｐꎻＺＳ１、ＺＳ２ 和 ＺＳ３
为沼生矮樱每 ３ ｄ 浇 １ 次水的 ３ 个重复处理ꎻＨＺ１、ＨＺ２ 和 ＨＺ３ 为

华中樱每 ３ ｄ 浇 １ 次水的 ３ 个重复处理ꎻＸＰ１、ＸＰ２ 和 ＸＰ３ 为华中

樱每天浇 １ 次水的 ３ 个重复处理ꎮ
图 １　 ＲＮＡ 琼脂糖凝胶电泳结果

Ｆｉｇ.１　 ＲＮＡ ａｇａｒｏｓｅ ｇｅｌ ｅｌｅｃｔｒｏｐｈｏｒｅｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔｓ

　 　 基于 Ｍａｐｐｅｄ 比对序列(ｒｅａｄｓ)进行转录本组装ꎬ
共获得８２ １８６个转录本ꎮ 其长度分布情况为ꎬ位于０~
２００ ｂｐ 区间的转录本有１ ２３７个ꎬ２０１~４００ ｂｐ 区间 １３
０２１ 个ꎬ４０１~ ６００ ｂｐ 区间９ ５４３个ꎬ６０１~ ８００ ｂｐ 区间

８ ０３２个ꎬ８０１~１ ０００ ｂｐ 区间７ １４７个ꎬ１ ００１~１ ２００ ｂｐ
区间６ ６１０个ꎬ１ ２０１~ １ ４００ ｂｐ 区间６ １１１个ꎬ１ ４０１~
１ ６００ ｂｐ 区间５ ５６５个ꎬ１ ６０１~１ ８００ ｂｐ 区间４ ５０２个ꎬ
大于１ ８００ ｂｐ 的转录本数量为２０ ４１８个(图 ３)ꎮ

９５４１付　 涛等:樱花响应水胁迫的转录组分析及相关耐涝基因的挖掘



表 ２　 转录组的数据质量信息

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｄａｔａ ｑｕａｌｉｔｙ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ

样品 过滤数据(条) 过滤后碱基(Ｇｂ) 错误率(％) Ｑ２０(％) Ｑ３０(％) Ｇ＋Ｃ(％)

ＸＰ１ ４４ ６７９ ６０８ ６.６０ ０.０２６ ９８.０３ ９３.８５ ４５.７４

ＸＰ２ ４８ ９５８ ８２４ ７.２７ ０.０２５ ９７.９８ ９３.７６ ４５.３８

ＸＰ３ ４２ １９５ ９４８ ６.２５ ０.０２５ ９７.９５ ９３.６４ ４４.８１

ＺＳ１ ４４ ９３８ ４００ ６.６６ ０.０２５ ９８.１１ ９４.０４ ４５.６５

ＺＳ２ ４２ ３４５ ２１６ ６.２９ ０.０２６ ９７.９０ ９３.５４ ４５.３６

ＺＳ３ ４０ ５１８ ０９４ ６.０２ ０.０２５ ９８.１４ ９４.１３ ４５.３７

ＨＺ１ ５７ ９００ ６４２ ８.５０ ０.０２５ ９８.１３ ９４.１０ ４５.７９

ＨＺ２ ４３ ８７７ ４３２ ６.４６ ０.０２６ ９７.７２ ９３.１１ ４５.７６

ＨＺ３ ４４ ２１８ ３００ ６.５３ ０.０２６ ９７.９２ ９３.６１ ４５.８０
Ｑ２０:在整个测序数据集中ꎬ质量值大于或等于 ２０ 的碱基数量占总碱基数的百分比ꎻＱ３０:在整个测序数据集中ꎬ质量值大于或等于 ３０ 的碱基
数量占总碱基数的百分比ꎮ

ＺＳ:沼生矮樱每 ３ ｄ 浇 １ 次水ꎻ ＨＺ:华中樱每 ３ ｄ 浇 １ 次水ꎻＸＰ:
华中樱每天浇 １ 次水ꎮ
图 ２　 转录组主成分分析

Ｆｉｇ.２　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｃｈａｒｔ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ

表 ３　 转录组的数据比对信息

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ｄａｔａ ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ

样品
总读数
(条)

覆盖率
(％)

多个覆盖率
(％)

唯一覆盖率
(％)

ＸＰ１ ４４ ６７９ ６０８ ７５.９１ ８.３７ ６７.５４

ＸＰ２ ４８ ９５８ ８２４ ７５.７７ ７.８９ ６７.８９

ＸＰ３ ４２ １９５ ９４８ ７７.９２ ８.０９ ６９.８３

ＺＳ１ ４４ ９３８ ４００ ７８.５５ ８.９０ ６９.６５

ＺＳ２ ４２ ３４５ ２１６ ７６.１４ ７.９２ ６８.２２

ＺＳ３ ４０ ５１８ ０９４ ７８.８８ ８.７０ ７０.１８

ＨＺ１ ５７ ９００ ６４２ ７８.７２ ９.３０ ６９.４１

ＨＺ２ ４３ ８７７ ４３２ ７８.４８ ８.７３ ６９.７６

ＨＺ３ ４４ ２１８ ３００ ７６.１６ ８.３２ ６７.８５
ＺＳ１、ＺＳ２ 和 ＺＳ３ 表示沼生矮樱每 ３ ｄ 浇 １ 次水的 ３ 个重复处理ꎻ
ＨＺ１、ＨＺ２ 和 ＨＺ３ 表示华中樱每 ３ ｄ 浇 １ 次水的 ３ 个重复处理ꎻＸＰ１、
ＸＰ２ 和 ＸＰ３ 表示华中樱每天浇 １ 次水的 ３ 个重复处理ꎮ

２.２　 基因的功能注释分析

基于基因本体论数据库(ＧＯ)、京都基因与基因

图 ３　 转录组长度分布

Ｆｉｇ.３　 Ｈｉｓｔｏｇｒａｍ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｌｅｎｇｔｈ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

组百科全书数据库(ＫＥＧＧ)、蛋白质直系同源簇数

据库(ＣＯＧ)、非冗余蛋白数据库(ＮＲ)、瑞士蛋白数

据库(Ｓｗｉｓｓ￣Ｐｒｏｔ)、蛋白家族数据库(Ｐｆａｍ)的功能注

释结果ꎬ共有３１ ８９１个基因获得已知功能注释(图
４)ꎮ 其 中ꎬ ＮＲ 数 据 库 的 注 释 覆 盖 度 最 高

(９９􀆰 ８９％)ꎬ达３１ ８５５个基因ꎬ其次为 ＧＯ(２６ ５４８个ꎬ
８３􀆰 ２５％)、 Ｐｆａｍ ( ２４ ７６３ 个ꎬ ７７􀆰 ６５％)、 Ｓｗｉｓｓ￣Ｐｒｏｔ
(２４ ２６７个ꎬ７６􀆰 ０９％)、ＣＯＧ(２３ ２２１个ꎬ７２􀆰 ８１％) 和

ＫＥＧＧ(１３ ３９２个ꎬ４１􀆰 ９９％)ꎮ
２.３　 差异表达基因分析与富集分析

２.３.１　 差异表达基因分析　 为鉴定差异表达基因ꎬ
按照 ｜ ｌｏｇ２ＦＣ ｜≥２、Ｐ≤０􀆰 ０５ 且ＦＤＲ<０􀆰 ０１ 的标准ꎬ对
ＺＳ 与 ＨＺ、ＸＰ 与 ＨＺ 以及 ＺＳ 与 ＸＰ ３ 个比较组进行

了分析ꎮ 分析结果(图 ５)显示ꎬＺＳ 与 ＨＺ 比较组共

筛选出３ ６７０个差异表达基因ꎬ其中 ＺＳ 组相较于 ＨＺ
组有１ ７５９个基因表达上调ꎬ１ ９１１个基因表达下调ꎮ
在 ＸＰ 与 ＨＺ 的比较组中ꎬ共发现 ２ ２４８ 个差异表达
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ＧＯ:基因本体论数据库ꎻＫＥＧＧ:京都基因与基因组百科全书数

据库ꎻＣＯＧ:蛋白质直系同源簇数据库ꎻＮＲ:非冗余蛋白数据库ꎻ
Ｓｗｉｓｓ￣Ｐｒｏｔ:瑞士蛋白数据库ꎻＰｆａｍ:蛋白家族数据库ꎮ

图 ４　 不同数据库功能注释统计结果

Ｆｉｇ.４　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｃｈａｒｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄａｔａｂａｓｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｎｏｔｅｓ

基因ꎬ包含１ ０３６个上调基因和１ ２１２个下调基因ꎮ
差异表达基因数量最多的是 ＺＳ 与 ＸＰ 组ꎬ达到

５ ４２３个ꎬ其中 ＺＳ 组相对于 ＸＰ 组有２ ９３９个基因上

调ꎬ２ ４８４个基因下调(图 ５)ꎮ

ＺＳ:沼生矮樱每 ３ ｄ 浇 １ 次水ꎻ ＨＺ:华中樱每 ３ ｄ 浇 １ 次水ꎻＸＰ:
华中樱每天浇 １ 次水ꎮ

图 ５　 差异表达基因分析

Ｆｉｇ.５　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ｃｈａｒｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ

２.３.２　 差异表达基因的 ＧＯ 富集分析　 对 ＺＳ 与 ＨＺ
比较组、ＸＰ 与 ＨＺ 比较组和 ＸＰ 与 ＺＳ 比较组差异表

达基因进行 ＧＯ 富集分析ꎬ分别统计显著性最高的

前 ２０ 项进行 ＧＯ 富集分析ꎮ 结果(表 ４)表明ꎬＺＳ 与

ＨＺ 比较组的显著富集条目被注释到细胞组分(１
个)、分子功能(１４ 个)和生物过程(５ 个)类别ꎬ其中

相关氧化酶活性和糖类代谢过程富集与耐涝密切相

关ꎮ 在 ＸＰ 与 ＨＺ 比较组ꎬ条目被注释到细胞组分

(３ 个)、分子功能(８ 个)和生物过程(９ 个)ꎬ其中糖

类代谢过程及相关酶活性富集与耐涝密切相关ꎮ 在

ＺＳ 与 ＸＰ 组ꎬ条目被注释到分子功能(９ 个)与生物

过程(１１ 个)ꎬ其中细胞壁生物发生、糖类代谢过程

及相关酶活性富集与耐涝密切相关ꎮ
２.３.３　 差异表达基因的 ＫＥＥＧ 富集分析　 ＫＥＥＧ 富

集分析针对 ＺＳ 与 ＨＺ 比较组、ＸＰ 与 ＨＺ 比较组和

ＸＰ 与 ＺＳ 比较组进行差异表达基因分析ꎬ并选取显

著性最高的前 ２０ 个条目予以展示ꎮ 功能富集分析

结果(表 ５)显示ꎬ在 ＺＳ 与 ＨＺ 比较组中ꎬ差异表达

基因主要显著富集于氨基酸代谢和降解、半乳糖代

谢、黄酮类生物合成、硫代谢、萜类物质合成等途径ꎻ
在 ＸＰ 与 ＨＺ 比较组中ꎬ差异表达基因主要显著富集

于氨基酸代谢和降解、淀粉和蔗糖代谢、甘油酯代

谢、脂肪酸降解、糖酵解 /糖异生、柠檬酸循环、半乳

糖代谢、萜类物质合成、抗坏血酸和醛酸代谢、乙醛

酸和二羧酸代谢等途径ꎻ在 ＺＳ 与 ＸＰ 比较组中ꎬ差
异表达基因主要显著富集在半乳糖代谢、类胡萝卜

素生物合成、二萜生物合成、氨基酸代谢与降解、甘
油酯代谢、脂肪酸降解、黄酮类生物合成、糖酵解 /糖
异生、抗坏血酸和醛酸代谢、氨基糖和核苷酸糖代

谢、淀粉和蔗糖代谢等途径ꎮ 在 ＺＳ 与 ＨＺ 比较组

中ꎬ有 １９ 个通路被显著富集在代谢方面ꎬ有 １ 个被

显著富集在环境信息处理方面ꎻ在 ＸＰ 与 ＨＺ 比较组

中ꎬ有 １９ 个通路被显著富集在代谢方面ꎬ有 １ 个被

显著富集在细胞过程方面ꎻ在 ＺＳ 与 ＸＰ 比较组中ꎬ
有 １９ 个通路被显著富集在代谢方面ꎬ有 １ 个被显著

富集在遗传信息处理方面ꎮ
２.４　 耐涝基因筛选与 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 分析

２.４.１　 耐涝基因的筛选结果　 转录组分析结果(表
６)表明ꎬ耐涝性差异主要体现于 ＸＰ 组与 ＺＳ(对照

组)的比较组中ꎮ ＸＰ 与 ＺＳ 比较组筛选出最多的耐涝

相关差异表达基因(３１ 个)ꎬ显著富集于 ＨＲＥ、ＳＵＳ、
ＡＤＨ 和 ＥＸＰ 等关键基因家族ꎮ 相比之下ꎬＨＺ 与 ＺＳ
比较组的差异基因数量较少(５ 个)ꎬ主要为 ＨＲＥ 和

ＣＩＰＫ 基因ꎮ 而 ＨＺ 与 ＸＰ 的比较组则发现了 ６ 个差

异基因ꎬ涉及 ＨＲＥ、ＲＡＭＹ、ＳＵＳ 和 ＥＸＰ 家族ꎮ
　 　 对耐涝差异表达基因进行 ＫＥＧＧ 分析ꎬ其中有

１１ 个功能基因(Ｐｙｎ＿３９００３、Ｐｙｎ＿３９００１、Ｐｙｎ＿０４７６２、
Ｐｙｎ＿０６０２３、Ｐｙｎ＿０６０２４、Ｐｙｎ＿０４６００、Ｐｙｎ＿０４５９９、Ｐｙｎ＿
２８７３４、Ｐｙｎ＿３３３５６、Ｐｙｎ＿３３３５５ 和 Ｐｙｎ＿１４６６９)显著富

集在淀粉和蔗糖代谢途径中ꎮ 有 ２ 个功能基因(Ｐｙｎ＿
３７７１１ꎬ即 ＡＤＨ５ꎻＰｙｎ＿３７９６７ꎬ即 ＡＤＨ１)同时显著富集

在脂肪酸降解、酪氨酸代谢、糖酵解 /糖异生途径中ꎬ
此外ꎬ基因 ＡＤＨ１ 也显著富集于 α￣亚麻酸代谢ꎮ

１６４１付　 涛等:樱花响应水胁迫的转录组分析及相关耐涝基因的挖掘



表 ４　 差异表达基因的 ＧＯ 富集分析

Ｔａｂｌｅ ４　 ＧＯ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ

比较组　 编号　 类型分类 功能　 　 　 　 注释基因数
(个)

显著基因数
(个)

显著性
水平统计值

ＺＳ 与 ＨＺ ＧＯ:０００５８１１ 细胞组分 脂肪滴 ３９ １１ ５.４１×１０－６

ＧＯ:００１６７５８ 分子功能 转移己糖基类转移酶活性 ８２４ ８２ １.９２×１０－６

ＧＯ:０００５５０６ 分子功能 铁离子结合 ６７８ ７０ ２.２０×１０－６

ＧＯ:０００４４９７ 分子功能 单加氧酶活性 ５８８ ６２ ２.４０×１０－６

ＧＯ:００４６９０６ 分子功能 四吡咯结合 ７８７ ８０ ２.４５×１０－６

ＧＯ:００１６７５７ 分子功能 转移糖基类转移酶活性 １ ３００ １１７ ２.９６×１０－６

ＧＯ:００２００３７ 分子功能 血红素结合 ７５３ ７６ ３.２７×１０－６

ＧＯ:００４６５２７ 分子功能 葡萄糖转移酶活性 ３２８ ４０ ３.９０×１０－６

ＧＯ:００４８０３７ 分子功能 辅因子结合 １ ８６２ １６０ ４.０９×１０－６

ＧＯ:００１６７０５ 分子功能 氧化还原酶活性(作用于成对供体ꎬ分子氧掺入或还原) ７５９ ７３ ５.４０×１０－６

ＧＯ:００１６４９１ 分子功能 氧化还原酶活性 ３ １００ ２３９ ５.６７×１０－６

ＧＯ:００１０４１０ 生物过程 半纤维素代谢过程 １０８ １９ ６.４０×１０－６

ＧＯ:０００３８２４ 分子功能 催化活性 １８ ９０６ １ １８８ ９.６２×１０－６

ＧＯ:０００５９７５ 生物过程 碳水化合物代谢过程 １ ６９５ １３６ １.１８×１０－５

ＧＯ:００１０３８３ 生物过程 细胞壁多糖代谢过程 １３３ ２１ １.２３×１０－５

ＧＯ:００４４２６２ 生物过程 细胞内碳水化合物代谢过程 ５４２ ５５ １.５０×１０－５

ＧＯ:０００９０６３ 生物过程 细胞内氨基酸分解代谢过程 １１５ １９ １.６３×１０－５

ＧＯ:００９７５９９ 分子功能 木聚糖酶活性 １７ ７ １.７９×１０－５

ＧＯ:０００８２３６ 分子功能 丝氨酸型肽酶活性 ４３２ ４６ ２.５８×１０－５

ＧＯ:００１７１７１ 分子功能 丝氨酸水解酶活性 ４３２ ４６ ２.５８×１０－５

ＸＰ 与 ＨＺ ＧＯ:００４４０４２ 生物过程 葡聚糖代谢过程 ３２３ ２６ ５.１６×１０－７

ＧＯ:００４４２６２ 生物过程 细胞碳水化合物代谢过程 ５４２ ３８ ７.３５×１０－７

ＧＯ:００４４４３６ 细胞组分 类囊体部分 ２８８ ２３ ８.５１×１０－７

ＧＯ:００４６５２７ 分子功能 葡萄糖转移酶活性 ３２８ ３０ ６.８６×１０－７

ＧＯ:００３５２５１ 分子功能 ＵＤＰ(二磷酸尿苷)葡萄糖基转移酶活性 ２８８ ２５ ８.５１×１０－７

ＧＯ:０００６０７３ 生物过程 细胞内葡聚糖代谢过程 ３１７ ２６ １.２８×１０－６

ＧＯ:００４４２６４ 生物过程 细胞多糖代谢过程 ３８６ ３０ １.３２×１０－６

ＧＯ:０００５９７５ 生物过程 碳水化合物代谢过程 １ ６９５ ８１ ２.４２×１０－６

ＧＯ:０００５９７６ 生物过程 多糖代谢过程 ５６４ ３４ ２.５４×１０－６

ＧＯ:００４４４３４ 细胞组分 叶绿体部分 ６７２ ４２ １.７２×１０－６

ＧＯ:００４４４３５ 细胞组分 质体部分 ６８５ ４３ １.９６×１０－６

ＧＯ:００１６７５８ 分子功能 转移己糖基类转移酶活性 ８２４ ４６ １.７８×１０－６

ＧＯ:０００８１９４ 分子功能 ＵＤＰ 糖基转移酶活性 ５５４ ３５ ２.１８×１０－６

ＧＯ:０００４５５３ 分子功能 水解 Ｏ－糖基化合物水解酶活性 ８３９ ４６ ２.４２×１０－６

ＧＯ:００１５１１４ 分子功能 磷酸离子跨膜转运蛋白活性 １１ ５ ３.５５×１０－６

ＧＯ:０００６８２０ 生物过程 阴离子转运 ２７４ ２１ ４.８０×１０－６

ＧＯ:００１６７９８ 分子功能 作用于糖基键的水解酶活性 ９０４ ４６ ５.２２×１０－６

ＧＯ:００４２５９４ 生物过程 对饥饿的反应 ６８ １０ ５.９３×１０－６

ＧＯ:００１６７５７ 分子功能 转移糖基类转移酶活性 １ ３００ ５９ ９.０１×１０－６

ＧＯ:００１６０３６ 生物过程 细胞内对磷酸盐饥饿的反应 ３２ ７ １.０２×１０－５

ＺＳ 与 ＸＰ ＧＯ:００１５８９３ 生物过程 药物转运 ２３ １３ ５.１６×１０－７

ＧＯ:００１６０５４ 生物过程 有机酸分解代谢过程 １６５ ４１ １.４３×１０－６
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续表４　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ４

比较组　 编号　 类型分类 功能　 　 　 　 注释基因数
(个)

显著基因数
(个)

显著性
水平统计值

ＧＯ:００４６３９５ 生物过程 羧酸分解代谢过程 １６５ ４１ １.４３×１０－６

ＧＯ:０００９８３３ 生物过程 植物类型初级细胞壁生物发生 ５７ １９ １.６７×１０－６

ＧＯ:００４４２８２ 生物过程 小分子分解代谢过程 ２４７ ５５ １.９８×１０－６

ＧＯ:００４４２６２ 生物过程 细胞碳水化合物代谢过程 ５４２ １０３ ２.５６×１０－６

ＧＯ:００４４２６４ 生物过程 细胞多糖代谢过程 ３８６ ７２ ３.４９×１０－６

ＧＯ:００４４０４２ 生物过程 葡聚糖代谢过程 ３２３ ６０ ４.０５×１０－６

ＧＯ:００１６１５７ 分子功能 蔗糖合成酶活性 ２８ １５ ９.６８×１０－７

ＧＯ:００３５２５１ 分子功能 ＵＤＰ 葡萄糖基转移酶活性 ２８８ ７２ １.７０×１０－６

ＧＯ:００４６５２７ 分子功能 葡糖转移酶活性 ３２８ ８４ １.９５×１０－６

ＧＯ:０００８１９４ 分子功能 ＵＤＰ 糖基转移酶活性 ５５４ １０８ ２.２７×１０－６

ＧＯ:００１６７５８ 分子功能 转移己糖基类转移酶活性 ８２４ １５１ ３.５１×１０－６

ＧＯ:００８００４３ 分子功能 槲皮素 ３￣Ｏ￣葡萄糖基转移酶活性 ９９ ２６ ３.９０×１０－６

ＧＯ:００８００４４ 分子功能 槲皮素 ７￣Ｏ￣葡萄糖基转移酶活性 ９９ ２６ ３.９０×１０－６

ＧＯ:００１６７５７ 分子功能 转移糖基类转移酶活性 １ ３００ ２０１ ４.１０×１０－６

ＧＯ:０００４４９７ 分子功能 单加氧酶活性 ５８８ ９７ ４.５７×１０－６

ＧＯ:０００６０７３ 生物过程 细胞内葡聚糖代谢过程 ３１７ ６０ ５.２１×１０－６

ＧＯ:０００５９７５ 生物过程 碳水化合物代谢过程 １ ６９５ ２４０ ５.３８×１０－６

ＧＯ:００４４２４２ 生物过程 细胞脂质分解代谢过程 ７９ ２２ ７.５９×１０－６

ＺＳ 表示沼生矮樱每 ３ ｄ 浇 １ 次水ꎻ ＨＺ 表示华中樱每 ３ ｄ 浇 １ 次水ꎻＸＰ 表示华中樱每天浇 １ 次水ꎮ 显著性水平统计值<０􀆰 ０５ 为显著ꎮ

表 ５　 差异表达基因的 ＫＥＧＧ 富集分析

Ｔａｂｌｅ ５　 ＫＥＧＧ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ

比较组 通路 ＩＤ 分类 功能描述　 　 　 　 　 　 注释基因数
(个)

显著基因数
(个)

显著性水平
统计值

ＺＳ 与 ＨＺ ｍａｐ００２５０ 代谢 丙氨酸、天冬氨酸和谷氨酸代谢 ８７ １６ ４.５９×１０－５

ｍａｐ０００５２ 代谢 半乳糖代谢 １０３ １７ １.１１×１０－４

ｍａｐ００９６０ 代谢 托烷、哌啶和吡啶生物碱的生物合成 ４１ ８ ２.４７×１０－３

ｍａｐ００２６０ 代谢 甘氨酸、丝氨酸和苏氨酸代谢 １４１ １７ ４.１６×１０－３

ｍａｐ００３５０ 代谢 酪氨酸代谢 １１０ １４ ５.４８×１０－３

ｍａｐ００４１０ 代谢 β￣丙氨酸代谢 ７２ １０ ９.７１×１０－３

ｍａｐ００６７０ 代谢 一个叶酸碳池 ４２ ７ １.１０×１０－２

ｍａｐ００９４３ 代谢 异黄酮生物合成 ３０ ６ ７.４６×１０－３

ｍａｐ００２８０ 代谢 缬氨酸、亮氨酸和异亮氨酸降解 ７１ １０ ８.８１×１０－３

ｍａｐ００９２０ 代谢 硫代谢 ４４ ７ １.４１×１０－２

ｍａｐ００３６０ 代谢 苯丙氨酸代谢 ７６ １０ １.４０×１０－２

ｍａｐ００９０４ 代谢 二萜生物合成 ５６ ８ １.６８×１０－２

ｍａｐ００９０９ 代谢 倍半萜和三萜生物合成 ６１ ８ ２.６９×１０－２

ｍａｐ００９６６ 代谢 硫代葡萄糖苷生物合成 ２１ ４ ３.２８×１０－２

ｍａｐ００５２０ 代谢 氨基糖和核苷酸糖代谢 ２０２ １９ ３.１５×１０－２

ｍａｐ００２３０ 代谢 嘌呤代谢 １４６ １５ ２.６７×１０－２

ｍａｐ００９４４ 代谢 黄酮和黄酮醇生物合成 ５ ２ ３.１２×１０－２

ｍａｐ００４５０ 代谢 硒化合物代谢 ３０ ５ ３.００×１０－２

ｍａｐ０２０１０ 环境信息处理 ＡＢＣ 转运蛋白 １０８ １２ ２.６２×１０－２

ｍａｐ００５６１ 代谢 甘油酯代谢 １４５ １５ ２.５２×１０－２

３６４１付　 涛等:樱花响应水胁迫的转录组分析及相关耐涝基因的挖掘



续表５　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ５

比较组 通路 ＩＤ 分类 功能描述　 　 　 　 　 　 注释基因数
(个)

显著基因数
(个)

显著性水平
统计值

ＸＰ 与 ＨＺ ｍａｐ００３３０ 代谢 精氨酸和脯氨酸代谢 ９３ １２ １.４０×１０－５

ｍａｐ００５００ 代谢 淀粉和蔗糖代谢 ３５５ ２６ １.３２×１０－５

ｍａｐ００４６０ 代谢 氰基氨基酸代谢 １９５ １６ １.６７×１０－４

ｍａｐ００５６１ 代谢 甘油酯代谢 １４５ １３ ２.８５×１０－４

ｍａｐ００２５０ 代谢 丙氨酸、天冬氨酸和谷氨酸代谢 ８７ ９ ８.７３×１０－４

ｍａｐ０００７１ 代谢 脂肪酸降解 ８６ ９ ８.０２×１０－４

ｍａｐ０００１０ 代谢 糖酵解 / 糖异生 ２１０ １５ １.１３×１０－３

ｍａｐ０００２０ 代谢 柠檬酸循环(ＴＣＡ 循环) ７５ ８ １.３７×１０－３

ｍａｐ０００５２ 代谢 半乳糖代谢 １０３ ９ ２.８６×１０－３

ｍａｐ００１９６ 代谢 光合作用－天线蛋白 ２５ ４ ５.２７×１０－３

ｍａｐ００７１０ 代谢 光合有机物的碳固定 １０１ ８ ８.６２×１０－３

ｍａｐ００９２０ 代谢 硫代谢 ４４ ５ ８.２８×１０－３

ｍａｐ００３６０ 代谢 苯丙氨酸代谢 ７６ ７ ６.１４×１０－３

ｍａｐ００３８０ 代谢 色氨酸代谢 １００ ８ ８.１３×１０－３

ｍａｐ０４１４６ 细胞过程 过氧化物酶体 １４０ １０ ７.２３×１０－３

ｍａｐ００９０９ 代谢 倍半萜和三萜生物合成 ６１ ６ ７.９７×１０－３

ｍａｐ００３１０ 代谢 赖氨酸降解 ６７ ６ １.２４×１０－２

ｍａｐ０００５３ 代谢 抗坏血酸和醛酸代谢 ６７ ６ １.２４×１０－２

ｍａｐ００６３０ 代谢 乙醛酸和二羧酸代谢 １２９ ９ １.２２×１０－２

ｍａｐ００２８０ 代谢 缬氨酸、亮氨酸和异亮氨酸降解 ７１ ６ １.６２×１０－２

ＺＳ 与 ＸＰ ｍａｐ０００５２ 代谢 半乳糖代谢 １０３ ２９ ４.６７×１０－７

ｍａｐ００９０６ 代谢 类胡萝卜素生物合成 ５９ １５ ８.８２×１０－４

ｍａｐ００９０４ 代谢 二萜生物合成 ５６ １５ ４.８６×１０－４

ｍａｐ００９２０ 代谢 硫代谢 ４４ １２ １.４７×１０－３

ｍａｐ００２８０ 代谢 缬氨酸、亮氨酸和异亮氨酸降解 ７１ １７ ８.６４×１０－４

ｍａｐ００２５０ 代谢 丙氨酸、天冬氨酸和谷氨酸代谢 ８７ １９ １.４５×１０－３

ｍａｐ００５６１ 代谢 甘油酯代谢 １４５ ２７ ２.１９×１０－３

ｍａｐ００４１０ 代谢 β￣丙氨酸代谢 ７２４ １６ ２.７７×１０－３

ｍａｐ００８６０ 代谢 卟啉与叶绿素代谢 ７２ １６ ２.７７×１０－３

ｍａｐ０００７１ 代谢 脂肪酸降解 ８６ １７ ７.３５×１０－３

ｍａｐ００９４４ 代谢 黄酮和黄酮醇生物合成 ５ ３ ９.７８×１０－３

ｍａｐ０００１０ 代谢 糖酵解 / 糖异生 ２１０ ３３ １.１８×１０－２

ｍａｐ０００５３ 代谢 抗坏血酸和醛酸代谢 ６７ １３ ２.０５×１０－２

ｍａｐ００９７０ 遗传信息处理 氨酰基 ｔＲＮＡ 生物合成 １２９ ２２ １.４８×１０－２

ｍａｐ００１３０ 代谢 泛醌和其他萜醌生物合成 ６０ １２ ２.０３×１０－２

ｍａｐ００５２０ 代谢 氨基糖和核苷酸糖代谢 ２０２ ３１ １.９５×１０－２

ｍａｐ００２３０ 代谢 嘌呤代谢 １４６ ２４ １.７４×１０－２

ｍａｐ００５００ 代谢 淀粉和蔗糖代谢 ３５５ ５０ １.８８×１０－２

ｍａｐ００２５４ 代谢 黄曲霉毒素生物合成 ３ ２ ３.０７×１０－２

ｍａｐ００５１１ 代谢 其他聚糖降解 ２３ ６ ２.７８×１０－２

ＺＳ 表示沼生矮樱每 ３ ｄ 浇 １ 次水ꎻ ＨＺ 表示华中樱每 ３ ｄ 浇 １ 次水ꎻＸＰ 表示华中樱每天浇 １ 次水ꎮ 显著性水平统计值<０.０５ 为显著ꎮ
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　 　 此外ꎬ根据 ４０ 个差异基因在 ３ 个样本中的表达

趋势ꎬ将其分成 ４ 组(图 ６)ꎮ 在第Ⅰ组中 ７ 个差异

表达基因(Ｐｙｎ＿１２４１３、Ｐｙｎ＿３１９６３、Ｐｙｎ＿３００６９、Ｐｙｎ＿
１７８５１、Ｐｙｎ＿３９００３、Ｐｙｎ＿１４６６９、Ｐｙｎ＿２８７３４)的基因

表达量变化趋势较接近ꎬ其中在 ＺＳ 组和 ＨＺ 组中表

达量较高ꎬ而在 ＸＰ 组中表达量较低ꎮ 在第Ⅱ组中

１８ 个差异表达基因(Ｐｙｎ＿０６０２３、Ｐｙｎ＿２０３３９、Ｐｙｎ＿
０４７６２、Ｐｙｎ ＿ ３７９６７、 Ｐｙｎ ＿ ３１１７９、 Ｐｙｎ ＿ １６４２１、 Ｐｙｎ ＿
１４７８７、Ｐｙｎ ＿ ０１４９６、 Ｐｙｎ ＿ ３９００１、 Ｐｙｎ ＿ ３７７１１、 Ｐｙｎ ＿
３２８２６、Ｐｙｎ ＿ ０５２７０、 Ｐｙｎ ＿ ２７８１９、 Ｐｙｎ ＿ ０６０２４、 Ｐｙｎ ＿
３８７５７、Ｐｙｎ＿０７３５３、Ｐｙｎ＿２８１３９ 和 Ｐｙｎ＿０５４５９)的基

因表达量变化趋势较接近ꎬ其中在 ＺＳ 组中表达量较

高ꎬ而在 ＨＺ 组和 ＸＰ 组中大部分表达量较低ꎮ 在第

Ⅲ组中 １２ 个差异表达基因 ( Ｐｙｎ ＿ ０４５９９、 Ｐｙｎ ＿
３３３５６、Ｐｙｎ ＿ １９５９７、 Ｐｙｎ ＿ ０９２７２、 Ｐｙｎ ＿ ２１５５９、 Ｐｙｎ ＿
０６０７１、Ｐｙｎ ＿ １１１１２、 Ｐｙｎ ＿ ３３３５５、 Ｐｙｎ ＿ ２５７８９、 Ｐｙｎ ＿
２７３５９、Ｐｙｎ＿２４８１４ 和 Ｐｙｎ＿０４６００)的基因表达量变

化趋势较接近ꎬ其中在 ＺＳ 组中表达量较低ꎬ而在 ＨＺ
组和 ＸＰ 组中大部分表达量较高ꎮ 在第Ⅳ组中 ３ 个

差异基因(Ｐｙｎ＿２７４０３、Ｐｙｎ＿３０７５２ 和 Ｐｙｎ＿３３２７２)的
基因表达量变化趋势较接近ꎬ其中在 ＺＳ 组和 ＸＰ 组

中表达量较高ꎬ而在 ＨＺ 组中表达量较低ꎮ

表 ６　 与耐涝相关的差异表达基因

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｗａｔｅｒｌｏｇｇｉｎｇ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ

比较组　 　 基因名称　 　 基因描述　 　 　 　 　 长度(ｂｐ) 差异倍数
与参考基因组

基因同源性 (％)

ＸＰ 与 ＺＳ Ｐｙｎ＿１４７８７ 乙烯反应性转录因子 ＥＲＦ０５３ １ ３９８ －３.１２８ ９７

Ｐｙｎ＿２７３５９ ＡＰ２ / ＥＲＦ 和 Ｂ３ 结构域的转录因子 ＲＡＶ１ １ ２６９ ２.５９３ ９８

Ｐｙｎ＿２７８１９ ＡＰ２ / ＥＲＦ 和 Ｂ３ 结构域的转录因子 ＲＡＶ２ ８６４ －２.１１５ ９５

Ｐｙｎ＿３８７５７ ＡＰ２/ ＥＲＦ 和 Ｂ３结构域的类似转录因子 ＲＡＶ２亚类 ８３４ －１.８４５ ９７

Ｐｙｎ＿１７８５１ 乙烯反应性转录因子 ＥＲＦ０６２ １ ３１１ －２.６１８ ９９

Ｐｙｎ＿１９５９７ 乙烯反应性转录因子 ＥＲＦ０２７ ５４３ ２.３２３ ９９

Ｐｙｎ＿０６０７１ 乙烯反应性转录因子 ＥＲＦ１１８ 亚型 Ｘ１ １ ２８１ １.６２８ ９８

Ｐｙｎ＿２５７８９ 乙烯反应性转录因子 ＥＲＦ０２７ 亚类 ５５５ １.８８５ ９６

Ｐｙｎ＿１１１１２ 乙烯反应性转录因子 ＥＲＦ１１８ １ ０２０ １.１１０ ９９

Ｐｙｎ＿０９２７２ 乙烯反应性转录因子 ＥＲＦ０３９ ２６４ ４.６３５ ９８

Ｐｙｎ＿２４８１４ 钙调神经磷酸酶 Ｂ 亚类蛋白 ４ ５３１ １.０３８ ９９

Ｐｙｎ＿２０３３９ 钙调神经磷酸酶 Ｂ 亚类蛋白 １０ 亚型 Ｘ１ ４８９ －１.４３０ ９９

Ｐｙｎ＿３１９６３ α￣淀粉酶 ６３３ －３.２７０ ９６

Ｐｙｎ＿１４６６９ 推定 α￣淀粉酶 ２ ９０３ －１.１８９ ９９

Ｐｙｎ＿０６０２３ 蔗糖合成酶 ２ ０３１ －２.９１４ ９９

Ｐｙｎ＿２８７３４ 蔗糖合成酶 ３ ２ １８４ －１.３７０ １００

Ｐｙｎ＿３９００３ 蔗糖合成酶 ３ １ ５６０ －１.１３３ １００

Ｐｙｎ＿０４５９９ 蔗糖合成酶 ２ 亚型 Ｘ４ １ １９７ ５.５７９ ９８

Ｐｙｎ＿３３３５６ 蔗糖合成酶 ４ 亚类 ２１９ ４.４１７ ９９

Ｐｙｎ＿０４６００ 蔗糖合成酶 ２ 亚型 Ｘ１ ６０６ ４.３８９ ９８

Ｐｙｎ＿０４７６２ 蔗糖合成酶 ２ ２３２ －２.８４２ ９９

Ｐｙｎ＿３９００１ 蔗糖合成酶 ３ ４１１ －２.２２８ ９９

Ｐｙｎ＿３３３５５ 蔗糖合成酶 ２ ２ ２９８ ２.４３２ ９９

Ｐｙｎ＿０６０２４ 蔗糖合成酶 ３７５ －２.２０５ ９９

Ｐｙｎ＿３７９６７ 乙醇脱氢酶 １ １ １４０ －１.００５ ９８

Ｐｙｎ＿３７７１１ 乙醇脱氢酶亚类 ７ 亚型 Ｘ２ ８２８ －２.４６８ １００

Ｐｙｎ＿３１１７９ 扩张蛋白￣Ａ１ 亚类 ７５０ －４.２８２ １００

Ｐｙｎ＿１６４２１ 扩张蛋白￣Ａ１ ６７２ －４.１５１ １００

Ｐｙｎ＿０７３５３ 扩张蛋白 ２ ７５３ －１.９８５ ９９

Ｐｙｎ＿２１５５９ 扩张蛋白 ７６２ ２.９４５ １００

５６４１付　 涛等:樱花响应水胁迫的转录组分析及相关耐涝基因的挖掘



续表６　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ６

比较组　 　 基因名称　 　 基因描述　 　 　 　 　 长度(ｂｐ) 差异倍数
与参考基因组

基因同源性 (％)

Ｐｙｎ＿０１４９６ 扩张蛋白亚类 Ａ２ ３７５ －１.１０６ ９９

ＨＺ 与 ＺＳ Ｐｙｎ＿２８１３９ 乙烯反应性转录因子 ＥＲＦ０６１ ９２４ －１.４５５ ９７

Ｐｙｎ＿３０７５２ 乙烯反应性转录因子 ＥＲＦ０６１ ９２１ －１.３４０ ９８

Ｐｙｎ＿０５４５９ 钙调神经磷酸酶 Ｂ 亚类蛋白 １０ 亚型 Ｘ３ ８０１ －１.２９５ ９９

Ｐｙｎ＿３２８２６ 钙调神经磷酸酶 Ｂ 亚类蛋白 １０ 亚型 Ｘ１ ５０１ －６.９０８ ９７

Ｐｙｎ＿０５２７０ 钙调素亚类蛋白 １ ５１３ －７.２９２ ９８

ＨＺ 与 ＸＰ Ｐｙｎ＿１２４１３ 乙烯反应性转录因子 ＥＲＦ０１１ ５２８ １.１５４ ９９

Ｐｙｎ＿２７４０３ 乙烯反应性转录因子 ＥＲＦ０１８ １ ０２０ －７.９１６ ９９

Ｐｙｎ＿３００６９ α￣淀粉酶 ５７６ ４.０７６ ９６

Ｐｙｎ＿２８７３４ 蔗糖合成酶 ３ ２ １８４ １.０９８ １００

Ｐｙｎ＿０６０２３ 蔗糖合成酶 ２ ０３１ １.０６６ ９９

Ｐｙｎ＿３３２７２ 扩张蛋白￣Ａ１５ ７２６ －４.０２６ ９９
ＺＳ 表示沼生矮樱每 ３ ｄ 浇 １ 次水ꎻ ＨＺ 表示华中樱每 ３ ｄ 浇 １ 次水ꎻＸＰ 表示华中樱每天浇 １ 次水ꎮ

２.４.２　 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 分析 　 为验证转录组数据的可靠

性ꎬ随机选取 １０ 个耐涝相关差异基因进行 ｑＲＴ￣
ＰＣＲ 分析ꎮ 采用相对定量法检测其在沼生矮樱

(ＺＳ)与华中樱(ＨＺ、ＸＰ)中的表达ꎬ结果显示其表达

趋势与转录组测序结果高度一致(图 ７)ꎬ证实了数

据的可靠性ꎮ

３　 讨 论

目前ꎬ转录组分析技术已成为挖掘植物功能基

因的重要手段ꎬ如张恩亮等[２０]通过转录组分析揭示

了楸树(Ｃａｔａｌｐａ ｂｕｎｇｅｉ)不定根发育的分子机制:细
胞分裂素与乙烯的互作主要促进愈伤组织形成ꎬ而
生长素与油菜素内酯的互作则主导不定根的伸长ꎮ
彭亮等[２１]利用转录组分析茜草(Ｒｕｂｉａ ｃｏｒｄｉｆｏｌｉａ)中
与蒽醌类化合物合成相关的基因ꎬ挖掘出与茜草蒽

醌 类 化 合 物 生 物 合 成 相 关 的 ａｃｅｔｙｌ￣ＣｏＡ
Ｃ￣ａｃｅｔｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ等 ６４ 条基因ꎮ 张飞等[２２] 通过转

录组测序分析高粱(Ｓｏｒｇｈｕｍ ｂｉｃｏｌｏｒ)的耐盐机制ꎬ发
现苯丙烷类生物合成、苯丙氨酸代谢及类黄酮生物

合成途径中基因的显著上调是响应盐胁迫的关键ꎮ
田梅等[２３]利用转录组分析铁棒锤(Ａｃｏｎｉｔｕｍ ｐｅｎｄｕ￣
ｌｕｍ)中与乌头碱生物合成相关的基因ꎬ推测 Ａｐ￣
ＢＡＨＤ１、ＡｐＢＡＨＤ２、ＡｐＢＡＨＤ８ 基因参与 ２￣羟基乌头

碱等生物合成ꎬＡｐＢＡＨＤ１０ 基因参与乌头碱等的生

物合成ꎮ 刘恋等[２４] 对 ３ 个品种的金柑(Ｆｏｒｔｕｎｅｌｌａ
ｊａｐｏｎｉｃａ)果皮进行转录组分析ꎬ得出果皮韧性差与

苯丙烷生物合成代谢较弱引起木质素含量差异有密

切关联ꎮ 张瑞等[２５]利用转录组分析垂丝海棠(Ｍａ￣
ｌｕｓ ｈａｌｌｉａｎａ)响应盐碱胁迫的分子机制ꎬ得出垂丝海

棠叶片对盐碱胁迫的耐受能力主要涉及钙信号通

路、植物激素信号转导、氨基酸生物合成、类胡萝卜

素生物合成等途径ꎮ 邓娇等[２６] 利用转录组分析揭

示ꎬ双色花莲花瓣边缘红色区域的花色苷选择性积

累ꎬ是导致其花色形成的主要原因ꎮ 本研究通过对

耐涝种质沼生矮樱(ＺＳ)与敏涝种质华中樱(ＨＺ 和

ＸＰ)的转录组分析ꎬ通过两两比较(ＺＳ 与 ＨＺꎬＺＳ 与

ＸＰ 和 ＸＰ 与 ＨＺ)得出樱花对水胁迫的耐受能力主

要涉及淀粉和蔗糖代谢、糖酵解 /糖异生、黄酮生物

合成、脂肪酸降解、抗坏血酸和醛酸代谢等途径ꎬ其
中涉及的耐涝基因有 ＥＲＦ、ＳＵＳ、ＲＡＭＹ、ＡＤＨ 和 ＥＸＰ
等 ５ 类基因ꎮ 研究结果表明ꎬＥＲＦ 能够特异性激活

ＰＤＣ、ＡＤＨ 和 ＲＡＭＹ 的表达ꎬ同时抑制 ＳＵＳ 和 ＥＸＰ
的表达ꎬ这种双向调控机制形成了完整的代谢重塑

网络ꎬ实现了细胞内能量资源的战略性重分配ꎬ显著

增强了植物在水涝胁迫下的适应能力[２７￣２８]ꎮ
　 　 转录因子通过激活下游靶基因调控植物对逆境

胁迫的响应ꎬ增强其耐逆性ꎮ ＡＰ２ / ＥＲＦ 广泛参与植

物生长发育、初生与次生代谢及逆境响应等过程ꎮ
乙烯作为重要激素调控植物的耐涝性ꎬ其合成前体

乙酰辅酶 Ａ 羧化酶(ＡＣＣ)在涝胁迫下由根系经木

质部运输至茎部ꎬ进而转化为乙烯并提升耐涝能

力[２９]ꎮ 作为一种信号分子ꎬ乙烯可通过信号转导途

径诱导 ＥＲＦ 基因表达[３０]ꎮ 近年的研究发现ꎬ香蕉

ＭａＥＲＦ１１[３１]和苹果 ＭｄＥＲＦ２[３２] 等基因可通过抑制

６６４１ 江 苏 农 业 学 报 　 ２０２６ 年 第 ４２ 卷 第 ７ 期



ＺＳ 表示沼生矮樱每 ３ ｄ 浇 １ 次水ꎻ ＨＺ 表示华中樱每 ３ ｄ 浇 １ 次水ꎻＸＰ 表示华中樱每天浇 １ 次水ꎮ 图中红色方块表示基因在对应样本中显

著上调ꎬ蓝色方块表示显著下调ꎬ颜色深浅反映表达量变化幅度ꎮ
图 ６　 耐涝基因表达热图

Ｆｉｇ.６　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｈｅａｔｍａｐ ｏｆ ｗａｔｅｒｌｏｇｇｉｎｇ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｇｅｎｅ

ＡＣＳ 与 ＡＣＯ 表达ꎬ调控逆境下植物器官的乙烯释

放ꎮ 此外ꎬＣＩＰＫ 与钙调磷酸酶 Ｂ 样蛋白(ＣＢＬ)形成

的 ＣＢＬ￣ＣＩＰＫ 信号网络在植物逆境应答中亦发挥关

键作用ꎮ 本研究中 ＸＰ 与 ＺＳ 比较组中与耐涝相关

的 ３１ 个差异表达基因中包含 １０ 个 ＨＲＥ 基因(其中

６ 个上调表达ꎬ４ 个下调表达)ꎬ２ 个 ＣＩＰＫ 基因(其
中 １ 个上调表达ꎬ１ 个下调表达)ꎬ然而本研究中

ＣＩＰＫ 并未与 ＣＢＬ 构成 ＣＢＬ￣ＣＩＰＫꎬ表明 ＡＰ２ / ＥＲＦ
类转录因子中的 ＨＲＥ 基因在樱花耐涝过程中起到

主要作用ꎬ这与王倩[１９]的研究结果一致ꎮ
　 　 在淹涝胁迫下ꎬ植物通过诱导特定碳水化合物代

谢基因表达以应对能量需求ꎮ 糖酵解作为关键供能

途径ꎬ其相关基因在此过程中发挥重要调控作用[３３]ꎮ
ＲＡＭＹ 与 ＳＵＳ 是碳水化合物代谢的核心酶基因ꎬ涝胁

７６４１付　 涛等:樱花响应水胁迫的转录组分析及相关耐涝基因的挖掘



ＺＳ 表示沼生矮樱每 ３ ｄ 浇 １ 次水ꎻ ＨＺ 表示华中樱每 ３ ｄ 浇 １ 次水ꎻＸＰ 表示华中樱每天浇 １ 次水ꎮ 趋势线表示转录组测序得到的该基因在

ＨＺ、ＸＰ 与 ＺＳ 之间的表达趋势ꎮ ∗表示 ＨＺ、ＸＰ 与 ＺＳ 之间差异表达基因的表达差异显著(Ｐ<０.０５)ꎬ∗∗表示差异极显著(Ｐ<０.０１)ꎮ
图 ７　 实时荧光定量 ＰＣＲ 验证

Ｆｉｇ.７　 Ｔｈｅ ｖａｌｉｄａｔｉｏｎ ｏｆ ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ＰＣＲ

迫可增强 α￣淀粉酶与蔗糖合成酶活性ꎬ促进葡萄糖合

成与 ＡＴＰ 生成ꎬ为植株维持生长提供能量ꎬ进而提升

耐涝性[６]ꎮ 能量亏缺还会激活 ＲＲＡＭＹ 及相关基因表

达ꎬ通过水解淀粉增加可溶性糖含量ꎬ增强植物抗逆

能力[３４]ꎮ 此外ꎬ蔗糖合成酶通过分解蔗糖产生果糖

和 ＵＤＰ(二磷酸尿苷)￣葡萄糖ꎬ提高细胞渗透压ꎬ同时

抑制叶片伸长与生长ꎬ以减少能量消耗ꎮ 研究结果表

明ꎬ马铃薯和玉米在缺氧条件下 ＳＵＳ 的 ｍＲＮＡ 水平

及酶活性显著上升[３５]ꎮ 而水稻在涝胁迫下地上部叶

片 ＳＵＳ 基因表达受到抑制ꎬ同样有助于降低能量损

耗[３６]ꎮ 本研究中ꎬＸＰ 与 ＺＳ 比较组中与耐涝相关的

３１ 个差异表达基因中包含 １０ 个 ＳＵＳ 基因(其中 ４ 个

上调表达ꎬ６ 个下调表达)ꎬ２ 个 ＲＡＭＹ 基因(２ 个均下

调表达)ꎻＨＺ 与 ＸＰ 比较组中有 ２ 个 ＳＵＳ 基因(２ 个

均上调表达)ꎬ１ 个 ＲＡＭＹ 基因(上调表达)ꎻ而 ＨＺ 与

ＺＳ 比较组中无 ＲＡＭＹ 和 ＳＵＳ 差异表达基因ꎮ 表明

ＲＡＭＹ 和 ＳＵＳ 基因在樱花耐涝过程中也起到十分重

要的作用ꎮ
在水涝胁迫下ꎬ植物主要依赖以 ＡＤＨ 和 ＰＤＣ 为

关键酶的乙醇发酵途径进行无氧呼吸ꎮ 增强 ＡＤＨ 与

ＰＤＣ 等相关基因的表达ꎬ进而提高乙醇发酵速率ꎬ是
改善植物耐涝性的有效策略之一[７]ꎮ 本研究中ꎬＸＰ
与 ＺＳ 比较组中包含 ２ 个 ＡＤＨ 基因(均下调表达)ꎬ无
ＰＤＣ 差异表达基因ꎬ此外ꎬ在 ＨＺ 与 ＸＰ 比较组和 ＨＺ
与 ＺＳ 比较组中ꎬ并未出现 ＡＤＨ 和 ＰＤＣ 基因的显著

性差异表达ꎮ 由此推测在华中樱水胁迫逆境条件下ꎬ
乙醇发酵途径活跃度不高ꎮ 此外ꎬＸＰ 组较 ＨＺ 组中

的 ＡＤＨ 基因表达量还要低ꎬ表明在长时间水胁迫条

件下乙醇发酵途径并未增强ꎬ反而减弱ꎬ因此ꎬ推测乙

醇发酵途径在樱花水涝胁迫下短时间内可能起到一

定耐涝作用ꎬ但在长时间水涝胁迫下ꎬ乙醇发酵途径

在樱花耐涝方面并不起作用ꎬ甚至出现关键酶基因表

达量显著下降ꎮ 本研究结果表明ꎬＡＤＨ 和 ＰＤＣ 基因

在樱花长时间水涝胁迫下并不能增强耐涝能力ꎬ也不
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是沼生矮樱天然耐涝的原因ꎮ
ＥＸＰ 是一类具有组织特异性并受发育阶段调

控的细胞壁酶蛋白ꎬ参与调控植物根系与细胞组织

生长等过程[３７￣３８]ꎮ 研究结果表明ꎬ在涝胁迫下ꎬ耐
涝植物如水稻的地上部分中 ＥＸＰ 基因表达会受到

抑制ꎬ从而限制细胞伸长与植株生长ꎬ有助于减少能

量消耗以维持生存[３６ꎬ３９]ꎮ 本研究中仅 ＸＰ 与 ＺＳ 比

较组中包含 ５ 个 ＥＸＰ 基因(其中 １ 个上调表达ꎬ４ 个

下调表达)ꎬ而在 ＨＺ 与 ＸＰ 比较组和 ＨＺ 与 ＺＳ 比较

组中ꎬ并未出现 ＥＸＰ 基因的显著差异表达ꎬ由此推

测华中樱在水胁迫逆境条件下ꎬＥＸＰ 基因下调表

达ꎬ以此增强其耐涝能力ꎮ 沼生矮樱为矮小灌木ꎬ可
能与 ＥＸＰ 基因在地上部分的表达量本身较低有关ꎮ
本研究还发现在 ＺＳ 与 ＨＺ 比较组和 ＸＰ 与 ＨＺ 比较

组的差异表达基因中ꎬ均有差异表达基因在黄酮类

生物合成途径中被显著富集ꎬ而在 ＺＳ 与 ＸＰ 比较组

无此富集ꎬ这可能与黄酮类化合物具有清除活性氧、
维持细胞内氧化还原稳态的功能有关[４０]ꎬ这也可能

是造成沼生矮樱(ＺＳ)具有天然抗涝性的原因之一ꎮ
此外ꎬ本研究中氨基酸代谢、抗坏血酸和醛酸代谢增

强也有利于樱花抵御涝灾ꎬ增强樱花对逆境的耐受

力[４１]ꎮ
本研究通过樱花响应水胁迫的转录组分析ꎬ发

现 ＨＺ 与 ＸＰ 比较组中与耐涝相关的差异表达基因

仅有 ６ 个ꎬＨＺ 与 ＺＳ 比较组中与耐涝相关的差异表

达基因也只有 ５ 个ꎬ而 ＸＰ 与 ＺＳ 比较组中与耐涝相

关差异表达基因却有 ３１ 个ꎬ远远高于前 ２ 组ꎬ表明

华中樱在有水胁迫下(ＸＰ)和没有水胁迫情况下

(ＨＺ)相比ꎬ差异表达的耐涝基因较少ꎬ耐涝基因多

数表达量差异不大ꎬ说明华中樱耐涝性较差ꎻ而华中

樱在没有水胁迫情况下(ＨＺ)与沼生矮樱( ＺＳ)相

比ꎬ差异表达的抗涝基因也较少ꎬ说明在正常生长环

境下(非涝害情况下)ꎬ耐涝基因多数表达差异不

大ꎻ但华中樱在有水胁迫情况下(ＸＰ)与沼生矮樱

(ＺＳ)相比ꎬ差异表达的耐涝基因却大幅度提高ꎬ表
明与沼生矮樱相比ꎬ华中樱在水胁迫下大部分耐涝

基因出现差异表达ꎬ说明沼生矮樱耐涝性较好ꎮ

４　 结 论

本研究通过长时间水涝胁迫试验ꎬ采用转录组

分析ꎬ得出樱花对长时间水涝胁迫的耐受能力主要

涉及淀粉和蔗糖代谢、糖酵解 /糖异生、黄酮生物合

成、脂肪酸降解、抗坏血酸和醛酸代谢等途径ꎬ其中

涉及的耐涝基因主要有 ＥＲＦ、ＳＵＳ、ＲＡＭＹ 和 ＥＸＰ 等

４ 类ꎮ 本研究鉴定的耐涝基因为通过转基因或基因

调控技术培育樱花耐涝品种(或砧木)提供了关键

靶点ꎬ为樱属植物耐涝种质选育奠定了坚实的理论

基础ꎮ
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[３７] Ａｓｃｈｉ￣Ｓｍｉｔｉ Ｓꎬ Ｃｈａｉｂｉ Ｗꎬ Ｂｒｏｕｑｕｉｓｓｅ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｓｓｅｓｓｍｅｎｔ ｏｆ ｅｎ￣
ｚｙｍｅ ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ａｅｒｅｎｃｈｙｍａ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ａｓ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｆｏｒ ｆｌｏｏｄ￣
ｉｎｇ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ Ｔｒｉｆｏｌｉｕｍ ｓｕｂｔｅｒｒａｎｅｕｍ ‘ Ｐａｒｋ’ [ Ｊ] . Ａｎｎａｌｓ ｏｆ
Ｂｏｔａｎｙꎬ２００３ꎬ９１(２):１９５￣２０４.

[３８] Ｐａｎｄｅｙ Ｇ Ｋꎬ Ｃｈｅｏｎｇ Ｙ Ｈꎬ Ｋｉｍ Ｂ Ｇꎬ ｅｔ ａｌ. ＣＩＰＫ９:ａ ｃａｌｃｉｕｍ
ｓｅｎｓｏｒ￣ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｌｏｗ￣ｐｏｔａｓｓｉｕｍ
ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ] . Ｃｅｌｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ２００７ꎬ１７ ( ５):４１１￣
４２１.

[３９] Ｆｕｋａｏ Ｔꎬ Ｂａｉｌｅｙ￣Ｓｅｒｒｅｓ Ｊ. Ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｃｏｎｆｅｒｒｅｄ ｂｙ
Ｓｕｂ１Ａ ｉｓ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｂｙ ＳＬＲ１ ａｎｄ ＳＬＲＬ１ ｒｅｓｔｒｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ ｒｅ￣
ｓｐｏｎｓｅｓ ｉｎ ｒｉｃｅ[Ｊ] . ＰＮＡＳꎬ２００８ꎬ１０５(４３):１６８１４￣１６８１９.

[４０] Ｂｒｕｎｅｔｔｉ Ｃꎬ Ｄｉ Ｆｅｒｄｉｎａｎｄｏ Ｍꎬ Ｆｉｎｉ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｆｌａｖｏｎｏｉｄｓ ａｓ ａｎｔｉｏｘｉ￣
ｄａｎｔｓ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｓ:ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ
ａｎｄ ｈｕｍａｎｓ [ Ｊ] . Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ
２０１３ꎬ１４(２):３５４０￣３５５５.

[４１] Ｒｅｎ Ｃ Ｇꎬ Ｋｏｎｇ Ｃ Ｃꎬ Ｙａｎ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｌｕｃｉｄａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｗａｔｅｒｌｏｇｇｉｎｇ ｉｎ Ｓｅｓｂａｎｉａ ｃａｎｎａｂｉｎａ ｒｏｏｔｓ ｂｙ ｔｒａｎｓｃｒｉｐ￣
ｔｏｍｅ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ[Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ２０１７ꎬ７:９２５６.
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