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桔梗根系响应元宝枫凋落叶的转录组分析
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摘 要 【目的】探究北京地区元宝枫凋落叶对桔梗药用活性成分积累的影响,通过转录组测序揭示桔梗根部活性

成分合成的分子机制。【方法】利用Illumina对桔梗根部进行转录组测序,分析萜类、类黄酮和苯丙烷类次生代谢

产物合成通路中的基因表达变化。【结果】共检测到15
 

727个SSR位点。发现753个DEGs注释到GO数据库的

三大分类中,314个DEGs注释到KEGG数据库的105个代谢通路中。与对照组相比,分别有17,7,26个DEGs参

与萜类、类黄酮和苯丙烷类化合物的生物合成。【结论】萜类和苯丙烷合成途径的DEGs主要上调表达,类黄酮合

成途径的DEGs普遍下调表达。推测萜类和苯丙烷类物质合成上升,类黄酮合成下降。获得了桔梗根部的全部转

录组信息,并初步预测了桔梗萜类、类黄酮以及苯丙烷类合成可能的调控通路。

关键词 桔梗;元宝枫;转录组;差异表达基因(DEG);次生代谢产物;合成调控

中图分类号 Q946;
 

S567.239;
 

S792.35 文献标志码 A

Transcriptomic
 

analysis
 

of
 

the
 

root
 

system
 

of
 

Platycodon
 

grandiflorum
 

in
 

response
 

to
 

the
 

fallen
 

leaves
 

of
 

Acer
 

truncatum

FENG
 

Chaoqun1,2,
 

RUAN
 

Kunfei1,2,
 

SHI
 

Shaotong1,2,
 

LI
 

Sen1,2,
 

CHENG
 

Shaoying1,2,
 

LIU
 

Zhonghua1,2*

(1
 

College
 

of
 

Biological
 

Science
 

and
 

Technology,
 

Beijing
 

Forestry
 

University,
 

Beijing
 

100083,
 

China;
 

2
 

National
 

Engineering
 

Research
 

Center
 

of
 

Forest
 

Breeding
 

and
 

Ecological
 

Restoration,
 

Beijing
 

100083,
 

China)

Abstract [Objective]
 

The
 

aim
 

of
 

this
 

study
 

was
 

to
 

explore
 

the
 

effect
 

of
 

Acer
 

truncatum
 

fallen
 

leaves
 

in
 

Beijing
 

on
 

the
 

accumulation
 

of
 

medicinal
 

active
 

ingredients
 

of
 

Platycodon
 

grandiflorum
 

and
 

to
 

reveal
 

the
 

molecular
 

mechanism
 

of
 

active
 

ingredient
 

synthesis
 

in
 

P.
 

grandiflorum
 

roots
 

through
 

transcriptome
 

se-
quencing.

 

[Methods]
 

We
 

performed
 

transcriptome
 

sequencing
 

using
 

Illumina
 

high
 

throughput
 

sequencing
 

technology.
 

Gene
 

expression
 

changes
 

in
 

the
 

synthesis
 

pathways
 

of
 

terpenes,
 

flavonoids,
 

and
 

phenylpro-
panoid

 

secondary
 

metabolites
 

were
 

analyzed.
 

[Results]
 

A
 

total
 

of
 

15
 

727
 

SSR
 

loci
 

were
 

detected.
 

753
 

dif-
ferentially

 

expressed
 

genes
 

(DEGs)
 

were
 

annotated
 

into
 

three
 

major
 

categories
 

of
 

the
 

GO
 

classification,
 

and
 

314
 

DEGs
 

were
 

classified
 

into
 

105
 

metabolic
 

pathways
 

in
 

the
 

KEGG
 

classification.
 

Compared
 

with
 

the
 

control
 

group,
 

there
 

were
 

17,
 

7,
 

and
 

26
 

DEGs
 

involved
 

in
 

the
 

biosynthesis
 

of
 

terpenes,
 

flavonoids,
 

and
 

phenylpropanoids,
 

respectively.
 

[Conclusion]
 

We
 

found
 

that
 

DEGs
 

in
 

the
 

terpenes
 

and
 

phenylpropanoid
 

synthesis
 

pathways
 

were
 

mainly
 

up-regulated,
 

while
 

DEGs
 

in
 

the
 

flavonoid
 

synthesis
 

pathway
 

were
 

gener-



ally
 

down-regulated.
 

It
 

is
 

speculated
 

that
 

the
 

synthesis
 

of
 

terpenes
 

and
 

phenylpropanoids
 

is
 

increased,
 

while
 

the
 

synthesis
 

of
 

flavonoids
 

is
 

decreased.
 

We
 

obtained
 

the
 

transcriptome
 

information
 

of
 

P.
 

grandi-
florum

 

roots
 

and
 

preliminarily
 

predicted
 

the
 

regulatory
 

pathways
 

for
 

the
 

synthesis
 

of
 

terpenes,
 

flavonoids,
 

and
 

phenylpropanoids
 

in
 

P.
 

grandiflorum.
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  桔梗[Platycodon
 

grandiflorus
 

(Jacq.)
 

A.
 

DC.]
是桔梗科(Campanulaceae)桔梗属(Platycodon)的
多年生草本植物,在中国主要分布在东北、华北、华
东、华中各省,其根部可入药,《神农本草经》中记载

桔梗:味辛,微温。主胸胁痛如刀刺;腹满肠鸣幽幽;
惊恐,悸气。具有宣肺、利咽、祛痰、排脓等功效。在

临床上,2020版《中国药典》[1]记载桔梗常用于治疗

咳嗽痰多,胸闷不畅,咽痛音哑,肺痈吐脓。近几年,
因其较高的药用价值,国内外市场对桔梗的需求量

逐年攀升,野生桔梗资源日渐枯竭,其供应重心已明

显转向人工栽培领域[2-3]。随着北京市百万亩造林

政策持续推进,元宝枫(Acer
 

truncatum
 

Bunge.)作
为北京市的乡土树种,其林区种植面积在逐年增加。
为充分利用森林资源及其生态系统,林下经济应运

而生,林下种植中药材不仅利用了林下闲置的土地,
提高土地利用效率,也符合绿色生态农业发展[4-5]。
因此,桔梗成为林药复合种植模式下的备选药材。
课题组前期研究结果[6]表明,元宝枫凋落叶对桔梗

产生较强的化感抑制作用,并能显著抑制桔梗幼苗

根长,但其化感物质影响桔梗根系药用活性成分积

累的分子机制尚不清楚,需要进一步研究。
桔梗根中主要含三萜皂苷类、多糖类、酚类、脂

肪酸、甾醇、黄酮类、氨基酸和聚乙炔类化合物[7]。
其中三萜皂苷是桔梗根部的关键活性成分[8]。研究

发现,桔梗皂苷对抗炎[9]、抗肿瘤[10]、保肝[11]和保

护心血管[12]有一定的作用。孙萍等[13]研究发现桔

梗皂苷还有一定的减轻肿胀、缓解痛风等作用。孙

晓春等[14]研究发现桔梗总黄酮具有一定的抗氧化

性,且抗氧化能力与维生素C无显著差异。近年

来,高通量测序技术作为一种新发展的转录组学研

究方 法,正 逐 渐 应 用 于 药 用 植 物 转 录 组 的 研 究

中[15]。在转录组测序技术的推动下,许多药用植物

的基因信息已经发表,如余甘子(Phyllanthus
 

em-
blica

 

L.)[16]、决明[Senna
 

tora
 

(L.)
 

Roxb.][17]、紫
苏[Perilla

 

frutescens
 

(L.)
 

Britt.][18]、全萼秦艽

(Gentiana
 

lhassica)[19]等,为深入探索这些植物中

特定的次生生物合成途径提供了关键依据。周云

等[20]对瑶药半枫荷(Semiliquidambar
 

cathayensis
 

H.
 

T.
 

Chang.)的根和叶进行转录组测序,获得了

根和叶的转录组信息特征,为半枫荷次生代谢途径

解析研究提供了依据。邹远等[21]对家种羌活(No-
topterygium

 

incisum
 

Ting
 

ex
 

H.
 

T.
 

Chang.)根茎

中的基因表达进行比对分析,鉴定到10种苯丙烷生

物合成的关键酶基因在根茎中差异表达。目前对于

桔梗的研究主要集中在药理和病理学,关于其转录

组分析的报道相对较少。前人相关研究[22]仅挖掘

出桔梗中皂苷生物合成途径的关键基因,但对皂苷

的具体合成途径并未详细阐述。此外,对于桔梗根

部类黄酮和苯丙烷类的合成途径,目前鲜有报道。
因此,该研究以元宝枫凋落叶浸提液处理的桔梗根

部及其对照组为材料,采用高通量测序技术对桔梗

根部进行转录组测序分析,挖掘桔梗根部响应元宝

枫凋落叶的差异表达基因(differentially
 

expressed
 

genes,DEGs),并进一步解析这些DEGs在桔梗根

部生物活性成分合成途径中的作用机制,有助于全

面理解元宝枫凋落叶如何影响桔梗根部萜类、类黄

酮和苯丙烷类活性物质的合成,也为今后相关研究

提供理论依据。

1 材料和方法

1.1 材 料

根据本实验室前期研究资料,用6.25
 

g/L的元

宝枫凋落叶浸提液处理桔梗后,其各项生理指标与

对照组相比差异显著。所以在此次试验中,采用

6.25
 

g/L的元宝枫凋落叶浸提液处理的桔梗幼苗

根部为试验组(标记为LR),蒸馏水处理的桔梗幼

苗根部为对照组(标记为CK),每组均设置3个生

物学重复。经过60
 

d处理后,每组桔梗根部各取3
份(分别记为LR1、LR2、LR3和CK1、CK2、CK3),共
计6份,用蒸馏水冲洗干净后装入冻存管内,立刻放

进液氮中速冻。后续测序工作由北京百迈客生物医

学科技有限公司完成。

1.2 总RNA提取、文库构建及测序

用TrizolReageng
 

(Invitrogen)试剂盒法提取

桔梗根部总RNA,用 NanoDrop
 

2000分光光度计

和 Agient2100/LabChip
 

GX精确检测 RNA 的纯
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度、浓度和完整性,将检测合格后的总RNA用NEB-
Next

 

UltraTM
 

RNA
 

Library
 

Prep
 

Kit
 

for
 

Illumina
 

(NEB)构建转录组文库,制备合格后的文库用Illu-
mina

 

Nova-Seq测序平台进行高通量测序分析。

1.3 转录组序列组装拼接

转录组测序后得到原始数据(raw
 

reads),将原

始数据通过Trimomatic软件[23]进行过滤。去除含

有接头的、低质量的序列(包括去除 N的比例大于

10%的序列;去除质量值Q≤10的碱基数占整条序

列的50%以上的序列),得到高质量的数据(clean
 

reads)用于后续分析。将高质量数据使用 Trinity
软件[24]进行拼接以得到转录本(transcripts),主要

参数为min
 

contig
 

length
 

200,
 

group
 

pairs
 

distance
 

500,
 

其余默认。最后通过同源拼接获得桔梗的单

基因簇(unigene)。

1.4 Unigene功能注释和比对

用Diamond[25]、Kobas[26]、Hmmer[27]和Inter-

ProScan[28]软件,将unigene序列与NR、Swiss-Prot、

COG[29]、KOG、eggNOG4.5、KEGG、Pfam 数据库

比对分析,获得unigene的注释信息。

1.5 差异基因分析

差异表达倍 数|log2αFC|≥1且 错 误 发 现 率

(false
 

discovery
 

rate,FDR)小于0.01为筛选标准,
采用DESeq2[30]进行基因差异表达分析,筛选出

DEGs,接着对DEGs进行差异基因统计、GO功能

富集分析及KEGG代谢通路富集分析。

1.6 实时荧光定量PCR验证

筛选出3个通路中代表性的6个DEGs进行

qRT-PCR试验,验证数据的可靠性。以18S 为内

参基因,其正向引物序列(5'→3')为CAACCATA-
AACGATGCCGA,反向引物序列(5'→3')为AGC-
CTTGCGACCATACTCC。其他各基因的qRT-PCR
引物如表1所示,采用2

-ΔΔCT 法计算各基因相对表

达量。

表1 qRT-PCR的引物序列

Table
 

1 Primer
 

sequences
 

for
 

qRT-PCR

Unigene编号
Unigene

 

ID
基因名称
Gene

 

name
注释

Annotation
正向引物

Forward
 

primer
 

(5'→3')
反向引物

Reverse
 

primer
 

(5'→3')

TRINITY_DN4380_c0_g1 CYP71D55 前纳吡咯二烯加氧酶
 

Pre-pyrrolidene
 

oxygenase GAGTGAAGAATAAGAGGTTGGA GGCAGGAAGGAGAATGTG

TRINITY_DN17193_c0_g1 GERD 大根香叶烯合酶
 

Germacrene
 

D
 

synthase TGCGAACCTCAACAGAAG CACGACCACTTGCCTTAA

TRINITY_DN20272_c0_g1 HCT
草酸O-羟基肉桂酰转移酶

 

Oxalate
 

O-hydroxycinnamyl
 

transferase
GACCACTTCCGACAACTT GCTACCCAACTACTCAAGAA

TRINITY_DN11918_c0_g1 HCT
莽草酸O-羟基肉桂酰转移酶

 

Shikimate
 

O-hydroxycinnamyl
 

transferase
AAGGCTAATGTGGTGGAG ATGTTTGCTTCTCTGTCTCT

TRINITY_DN4628_c0_g1 PRDX6 过氧化物还原酶6
 

Peroxiredoxin-6 ATGAAATGGTAGCCCTCTC AGTTGAGCAAGATTGTTGTC

TRINITY_DN3415_c0_g1 CAD 肉桂醇脱氢酶
 

Cinnamyl
 

alcohol
 

dehydrogenase CGGTGGATATGGATTCTTGA TTCTGGGACATCAACTAACC

2 结果与分析

2.1 转录组测序数据及可靠性分析

如表2所示,转录组测序共得到67.29
 

Gb的

高质量数据,各样品Q30(质量值≥30的碱基所占百

分比)值均不小于90.85%,GC含量为44.43%~
44.54%。

用Trinity对 高 质 量 数 据 进 行 拼 接,共 获 得

143
 

212个转录本,总长度高达197
 

917
 

892
 

bp,其中

N50的长度为2
 

195
 

bp。组装后共得到62
 

938个

unigene,总长度为69
 

137
 

180
 

bp,N50的长度为

2
 

070
 

bp,说明整体数据可靠,为后续分析奠定了基

础。其中在[200,300)
 

bp的unigene数目最多(表

3),有14
 

852条,占比为23.60%;在[1
 

000,2
 

000)
 

bp的数目最少,有10
 

479条,占比为16.65%。
表2 样品测序数据质量评估统计

Table
 

2 Evaluation
 

statistics
 

of
 

data
 

quality
 

of
 

sample
 

sequencing

样品
Sample

高质量数据总数
Number

 

of
 

clean
 

reads

总碱基对数
Base

 

number GC/% ≥Q30/%

CK1 24
 

322
 

994 7
 

284
 

905
 

552 44.54 90.85

CK2 26
 

794
 

373 6
 

961
 

052
 

888 44.45 97.04

CK3 29
 

752
 

106 8
 

912
 

118
 

277 44.46 92.50

LR1 27
 

425
 

643 7
 

123
 

873
 

574 44.45 97.24

LR2 24
 

112
 

425 7
 

221
 

463
 

425 44.46 91.39

LR3 23
 

631
 

973 7
 

072
 

037
 

181 44.43 91.59
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此外,采用Pearson相关系数对6个样本的相

关性进行分析,相关系数越接近1,代表样本之间相

关性越高。分析结果如图1所示,组内3个重复样

本间的相关性较高,组间样本相关性则明显降低,两
组样本能够有效地区分开。各个样本间相关性系数

均在0.91以上,具有极高的相关性。进一步说明数

据的高可靠性,可以推进后续分析工作。

表3 转录本和unigene统计结果

Table
 

3 Statistic
 

results
 

of
 

transcripts
 

and
 

unigenes

长度范围
Length

 

range/bp

转录本
 

Transcript 单基因簇
 

Unigene

数目
Number

占总数百分比
Percentage

 

of
 

total/%

数目
Number

占总数百分比
Percentage

 

of
 

total/%

[200,300) 19
 

632 13.71 14
 

852 23.60

[300,500) 22
 

215 15.51 13
 

011 20.67

[500,1
 

000) 31
 

307 21.86 13
 

814 21.95

[1
 

000,2
 

000) 36
 

128 25.23 10
 

479 16.65

≥2
 

000 33
 

930 23.69 10
 

782 17.13

图1 样本相关性分析图

Fig.1 Analysis
 

plot
 

of
 

sample
 

correlation

2.2 Unigenes比对与功能注释

将获得的62
 

938条unigenes序列 在 COG、

GO、KEGG、KOG、Pfam、SwissProt、eggNOG4.5、

NR和TrEMBL中进行比对(表4),注释到的uni-
genes数 目 分 别6

 

798、21
 

074、17
 

138、13
 

947、

17
 

799、16
 

214、21
 

125、26
 

506、25
 

468,占总注释数

的比例分别为10.80%、33.48%、27.23%、22.16%、

28.28%、25.76%、33.56%、42.11%、40.47%。共

27
 

399条unigenes序列得到注释结果,占比43.60%。
桔梗unigenes在NR数据库比对结果(图2)显

示,蓝果树(Nyssa
 

sinensis
 

Oliver)的转录本与桔梗

的同源性最高,为4
 

473个,占总数的16.88%。其

后依次是茶树[Camellia
 

sinensis
 

(L.)
 

Kuntze]、刺
苞菜蓟(Cynara

 

cardunculus
 

L.)、中华猕猴桃(Ac-
tinidia

 

chinensis
 

Planch.)、葡 萄 (Vitis
 

vinifera
 

L.)、少孢节丛孢菌(Ascocoryne
 

sarcoides)、莴苣

(Lactuca
 

sativa
 

L.
 

var.
 

angustana
 

Irish.)、胡萝卜

(Daucus
 

carota
 

var.
 

sativa
 

Hoffm.)、向日葵(He-
lianthus

 

annuus
 

L.)和 黄 花 蒿(Artemisia
 

annua
 

Linn.),分别有2
 

268,2
 

043,1
 

189,1
 

080,665,624,

490,477,417 个,分 别 占 比 为 8.56%、7.71%、

4.49%、4.07%、2.51%、2.35%、1.85%、1.80%、

1.57%。其他物种有12
 

776个,占比48.20%。
共对21

 

074个unigenes成功进行了GO注释

分析,分布在三大类的41个亚类中。其中生物过程

22个、细胞组分3个和分子功能16个(表5)。在生

物学过程中,代谢过程条目和细胞过程条目分别占

比31.50%和33.71%。在细胞组分当中,以细胞结

构体条目占比最多,为58.87%;在分子功能中,催
化活性条目和结合条目占比较多,分别占该类别的

46.04%和39.38%。

表4 转录组注释信息统计

Table
 

4 Statistics
 

of
 

transcriptome
 

annotation

数据库
Anno

 

database

基因数量
Annotated

 

number
300≤长度<1

 

000
300≤Length<1

 

000
长度≥1

 

000
Length≥1

 

000

COG 6
 

798 1
 

254 5
 

159

GO 21
 

074 5
 

377 13
 

749

KEGG 17
 

138 4
 

026 11
 

656

KOG 13
 

947 3
 

171 9
 

594

Pfam 17
 

799 3
 

932 12
 

755

SwissProt 16
 

214 3
 

524 11
 

639

eggNOG 21
 

125 5
 

222 14
 

234

NR 26
 

506 7
 

345 16
 

394

TrEMBL 25
 

468 6
 

817 16
 

296

图2 NR数据库物种注释分布统计

Fig.2 Distribution
 

statistics
 

of
 

species
 

annotations
 

in
 

NR
 

database
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有8
 

737个unigenes在KEGG数据库中进行通

路富集分析,共富集到105条代谢通路,前50个通路

如表6所示。主要富集到的代谢通路有植物与病原

体的相互作用、核糖体和碳代谢,分别占比7.39%、

7.14%和5.06%。其余依次为植物激素信号转导

(4.94%)、内质网蛋白质加工(4.65%)等代谢通路。

2.3 简单重复序列(simple
 

sequence
 

repeat,SSR)检测

通过 MISA(https:∥webblast.ipk-gatersle-

ben.de/misa/)对桔梗转录本进行SSR检测,共检

测到15
 

727个SSR位点。所有碱基重复类型中,单
碱基重复类型最多(p1:

 

5
 

985);最少的是六碱基

(p6:
 

35),仅为单碱基重复的0.58%。其他SSR类

型分别包含1
 

848个复合型SSR(c),70个SSR之

间有重叠的复合类型SSR(c*),5
 

786个二碱基重

复(p2),1
 

790个三碱基重复(p3),170个四碱基重

复(p4)和43个五碱基重复(p5)(表7)。

表5 Unigene的GO分类

Table
 

5 GO
 

classification
 

of
 

unigenes

GO分类
 

GO
 

classification GO条目
 

GO
 

term Unigene数目
 

Unigene
 

number

生物学过程
Biological

 

process

细胞过程
 

Cellular
 

process 10
 

825
代谢过程

 

Metabolic
 

process 10
 

101
生物调节

 

Biological
 

regulation 3
 

191
定位

 

Localization 2
 

121
刺激反应

 

Response
 

to
 

stimulus 2
 

023
发育过程

 

Developmental
 

process 705
多细胞有机体过程

 

Multicellular
 

organismal
 

process 704
信号

 

Signaling 644
繁殖

 

Reproduction 427
生殖过程

 

Reproductive
 

process 427
多生物体过程

 

Multi-organism
 

process 331
生物之间的种间相互作用

 

Interspecies
 

interaction
 

between
 

organisms 205
解毒

 

Detoxification 165
免疫系统过程

 

Immune
 

system
 

process 84
发育

 

Growth 68
节律过程

 

Rhythmic
 

process 23
运动

 

Locomotion 22
生物种内相互作用

 

Intraspecies
 

interaction
 

between
 

organisms 11
习性

 

Behavior 7
碳利用率

 

Carbon
 

utilization 5
生物附着力

 

Biological
 

adhesion 4
色素沉淀

 

Pigmentation 2

细胞组分
Cellular

 

component

细胞结构体
 

Cellular
 

anatomical
 

entity 11
 

256
细胞内

 

Intracellular 6
 

159
含蛋白复合物

 

Protein-containing
 

complex 1
 

704

分子功能
Molecular

 

function

结合
 

Binding 11
 

204
催化活性

 

Catalytic
 

activity 9
 

592
转运体活性

 

Transporter
 

activity 1
 

118
结构分子活性

 

Structural
 

molecule
 

activity 722
转录调节活性

 

Transcription
 

regulator
 

activity 626
分子功能调节因子

 

Molecular
 

function
 

regulator 325
翻译调节活性

 

Translation
 

regulator
 

activity 186
抗氧化活性

 

Antioxidant
 

activity 150
分子转导活性

 

Molecular
 

transducer
 

activity 94
营养储存库活动

 

Nutrient
 

reservoir
 

activity 30
小分子传感活性

 

Small
 

molecule
 

sensor
 

activity 19
蛋白质折叠伴侣

 

Protein
 

folding
 

chaperone 11
分子载体活性

 

Molecular
 

carrier
 

activity 7
蛋白标记

 

Protein
 

tag 6
货物受体活性

 

Cargo
 

receptor
 

activity 1
毒素活性

 

Toxin
 

activity 1
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表6 Unigenes的KEGG分类

Table
 

6 KEGG
 

classification
 

of
 

unigenes
KEGG分类

 

KEGG
 

classification KEGG代谢通路
 

KEGG
 

metabolic
 

pathway Unigene数目
 

Unigene
 

number

细胞过程
Cellular

 

process

内吞作用
 

Endocytosis 306
过氧物酶体

 

Peroxisome 152
吞噬体

 

Phagosome 133

环境信息处理
Environmental

 

information
 

processing

植物激素信号转导
 

Plant
 

hormone
 

signal
 

transduction 432

MAPK信号通路-植物
 

MAPK
 

signaling
 

pathway-plant 362
磷脂酰肌醇信号系统

 

Phosphatidylinositol
 

signaling
 

system 121

ABC
 

转运体
 

ABC
 

transporters 118

遗传信息处理
Genetic

 

information
 

processing

核糖体
 

Ribosome 624
内质网中的蛋白质加工

 

Protein
 

processing
 

in
 

endoplasmic
 

reticulum 406
RNA

 

运输
 

RNA
 

transport 356
剪接体

 

Spliceosome 346
泛素介导的蛋白水解作用

 

Ubiquitin
 

mediated
 

proteolysis 249
RNA

 

降解
 

RNA
 

degradation 239
mRNA

 

监测途径
 

mRNA
 

surveillance
 

pathway 186
同源重组

 

Homologous
 

recombination 184
真核生物的核糖体生物合成

 

Ribosome
 

biogenesis
 

in
 

eukaryotes 138
核糖核酸聚合酶

 

RNA
 

polymerase 127
氨基酰-tRNA的生物合成

 

Aminoacyl-tRNA
 

biosynthesis 113

代谢
Metabolism

碳代谢
 

Carbon
 

metabolism 442
淀粉和蔗糖代谢

 

Starch
 

and
 

sucrose
 

metabolism 339
氨基酸的生物合成

 

Biosynthesis
 

of
 

amino
 

acids 324
氨基酸糖和核苷酸糖代谢

 

Amino
 

sugar
 

and
 

nucleotide
 

sugar
 

metabolism 283
氧化磷酸化

 

Oxidative
 

phosphorylation 267
苯丙烷类的生物合成

 

Phenylpropanoid
 

biosynthesis 251
糖酵解/糖原生成

 

Glycolysis/Gluconeogenesis 240
戊糖和葡萄糖醛酸的相互转化

 

Pentose
 

and
 

glucuronate
 

interconversions 238
半乳糖代谢

 

Galactose
 

metabolism 195
抗坏血酸和醛酸代谢

 

Ascorbate
 

and
 

aldarate
 

metabolism 187
嘌呤代谢

 

Purine
 

metabolism 165
丙酮酸代谢

 

Pyruvate
 

metabolism 163
半胱氨酸和蛋氨酸代谢

 

Cysteine
 

and
 

methionine
 

metabolism 151
脂肪酸代谢

 

Fatty
 

acid
 

metabolism 146
甘油磷脂代谢

 

Glycerophospholipid
 

metabolism 142
乙醛酸和二羧酸代谢

 

Glyoxylate
 

and
 

dicarboxylate
 

metabolism 142
甘油酯代谢

 

Glycerolipid
 

metabolism 127
光合作用的碳固定

 

Carbon
 

fixation
 

in
 

photosynthetic
 

organisms 127
谷胱甘肽代谢

 

Glutathione
 

metabolism 126
肌醇磷酸代谢

 

Inositol
 

phosphate
 

metabolism 109
柠檬酸循环(TCA

 

循环)
 

Citrate
 

cycle
 

(TCA
 

cycle) 107
脂肪酸降解

 

Fatty
 

acid
 

degradation 106
果糖和甘露糖代谢

 

Fructose
 

and
 

mannose
 

metabolism 105
磷酸戊糖途径

 

Pentose
 

phosphate
 

pathway 104
甘氨酸、丝氨酸和苏氨酸的新陈代谢

 

Glycine,
 

serine
 

and
 

threonine
 

metabolism 101
氰氨基酸代谢

 

Cyanoamino
 

acid
 

metabolism 98
色氨酸代谢

 

Tryptophan
 

metabolism 96
缬氨酸、亮氨酸和异亮氨酸降解

 

Valine,
 

leucine
 

and
 

isoleucine
 

degradation 93
精氨酸和脯氨酸代谢

 

Arginine
 

and
 

proline
 

metabolism 86
嘧啶代谢

 

Pyrimidine
 

metabolism 85
酪氨酸代谢

 

Tyrosine
 

metabolism 81
生物体系统

 

Organismal
 

system
植物与病原体的相互作用

 

Plant-pathogen
 

interaction 646

表7 桔梗的SSR位点分析

Table
 

7 Analysis
 

of
 

SSR
 

loci
 

in
 

P.
 

grandiflorus
SSR类型
SSR

 

type SSR(c)SSR(c*) 单碱基重复类型
p1

二碱基重复类型
p2

三碱基重复类型
p3

四碱基重复类型
p4

五碱基重复类型
p5

六碱基重复类型
p6

数目
 

Number 1
 

848 70 5
 

985 5
 

786 1
 

790 170 43 35

百分比
 

Percent/% 11.75 0.45 38.06 36.79 11.38 1.08 0.27 0.22
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2.4 差异表达基因分析

差异表达倍数|log2αFC|≥1且错误发现率FDR
<0.01为阈值,筛选2个样本之间的DEGs。处理

组与对照组相比,DEGs数目为1
 

445个,其中有

702个上调基因,743个下调基因(图3)。

2.5 差异表达基因 GO 功能注释和 KEGG 通路

分析

  对元宝枫凋落叶浸提液处理后桔梗根部的

DEGs进行 GO 富集分析,结果(表8)显示,共有

753个DEGs在生物学过程、细胞组分和分子功能

三大类中富集,进一步细分为32个功能亚类,分别

包含18个、3个和11个功能亚类,主要集中在生物

过程。在生物过程中,DEGs主要分布在代谢过程

和细胞过程等条目。细胞组分中,DEGs在细胞结

构体通路中最为富集。在分子功能注释的DEGs大

部分集中在催化活性和结合条目中。

横轴中的α指差异表达倍数,纵轴的β指FDR值。

图3 差异基因火山图

The
 

α
 

on
 

the
 

horizontal
 

axis
 

represents
 

the
 

fold
 

of
 

differential
 

expression,
 

while
 

the
 

β
 

on
 

the
 

vertical
 

axis
 

represents
 

the
 

FDR
 

value.

Fig.3 Volcano
 

map
 

of
 

DEGs

表8 DEGs的GO分类

Table
 

8 GO
 

classification
 

of
 

DEGs

GO分类
GO

 

classification
GO条目
GO

 

term
DEGs数目

 

DEGs
 

number

上调
 

Up 下调
 

Down

生物学过程
Biological

 

process

细胞过程
 

Cellular
 

process 183 165
代谢过程

 

Metabolic
 

process 179 181
定位

 

Localization 56 21
生物调节

 

Biological
 

regulation 55 72
刺激反应

 

Response
 

to
 

stimulus 42 51
多细胞有机体过程

 

Multicellular
 

organismal
 

process 11 14
发育过程

 

Developmental
 

process 10 14
繁殖

 

Reproduction 9 11
生殖过程

 

Reproductive
 

process 9 11
信号

 

Signaling 8 14
多生物体过程

 

Multi-organism
 

process 6 10
脱毒

 

Detoxification 6 8
发育

 

Growth 3 0
生物之间的种间相互作用

 

Interspecies
 

interaction
 

between
 

organisms 2 7
免疫系统过程

 

Immune
 

system
 

process 1 6
习性

 

Behavior 1 1
运动

 

Locomotion 0 1
节律过程

 

Rhythmic
 

process 0 1

细胞组分
Cellular

 

component

细胞结构体
 

Cellular
 

anatomical
 

entity 177 186
细胞内

 

Intracellular 64 85
含蛋白质复合物

 

Protein-containing
 

complex 11 16

分子功能
Molecular

 

function

结合
 

Binding 191 216
催化活性

 

Catalytic
 

activity 173 185
转运活性

 

Transporter
 

activity 41 13
转录调节活性

 

Transcription
 

regulator
 

activity 11 30
分子功能调节

 

Molecular
 

function
 

regulator 7 5
抗氧化活性

 

Antioxidant
 

activity 5 7
翻译调控活性

 

Translation
 

regulator
 

activity 4 2
营养储存库活动

 

Nutrient
 

reservoir
 

activity 3 2
结构分子活性

 

Structural
 

molecule
 

activity 2 5
分子转导活性

 

Molecular
 

transducer
 

activity 2 3
毒素活性

 

Toxin
 

activity 1 0
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  对 桔 梗 对 照 组 和 处 理 组 中 的 DEGs进 行

KEGG富集分析,共有314个DEGs注释到105个

代谢通路中。

前50个代谢通路如表9所示,其中细胞过程

11个、环境信息过程39个、遗传信息过程69个、新
陈代谢249个、生物系统38个。

表9 桔梗根部处理组和对照组中DEGs的KEGG分类

Table
 

9 KEGG
 

classification
 

of
 

DEGs
 

in
 

treated
 

and
 

control
 

groups
 

of
 

P.
 

grandiflorus
 

roots
KEGG分类

KEGG
 

classification
KEGG代谢通路

KEGG
 

metabolic
 

pathway
DEGs数目
DEGs

 

number
细胞过程

 

Cellular
 

process
内吞作用

 

Endocytosis
 

11

环境信息处理
Environmental

 

information
 

processing

植物激素信号转导
 

Plant
 

hormone
 

signal
 

transduction 19
MAPK信号通路-植物

 

MAPK
 

signaling
 

pathway-plant 17
ABC转运体

 

ABC
 

transporters 3

遗传信息过程
Genetic

 

information
 

processing

RNA聚合酶
 

RNA
 

polymerase 14
内质网中的蛋白质加工

 

Protein
 

processing
 

in
 

endoplasmic
 

reticulum 10
剪接体

 

Spliceosome 10
同源重组

 

Homologous
 

recombination 7
RNA转运

 

RNA
 

transport 7
泛素介导的蛋白水解作用

 

Ubiquitin
 

mediated
 

proteolysis 5
氨基酰tRNA的生物合成

 

Aminoacyl-tRNA
 

biosynthesis 4
DNA复制

 

DNA
 

replication 4
RNA降解

 

RNA
 

degradation 4
真核生物的核糖体生物合成

 

Ribosome
 

biogenesis
 

in
 

eukaryotes 4

代谢
Metabolism

苯丙烷类的生物合成
 

Phenylpropanoid
 

biosynthesis 28
抗坏血酸和醛酸代谢

 

Ascorbate
 

and
 

aldarate
 

metabolism 14
碳代谢

 

Carbon
 

metabolism 13
氨基酸和核苷酸糖代谢

 

Amino
 

sugar
 

and
 

nucleotide
 

sugar
 

metabolism 12
戊糖和葡萄糖醛酸的相互转化

 

Pentose
 

and
 

glucuronate
 

interconversions 12
半乳糖代谢

 

Galactose
 

metabolism 10
糖酵解/糖原生成

 

Glycolysis/Gluconeogenesis 10
淀粉和蔗糖代谢

 

Starch
 

and
 

sucrose
 

metabolism 10
氨基酸的生物合成

 

Biosynthesis
 

of
 

amino
 

acids 9
氧化磷酸化

 

Oxidative
 

phosphorylation 8
脂肪酸代谢

 

Fatty
 

acid
 

metabolism 7
类黄酮生物合成

 

Flavonoid
 

biosynthesis 7
谷胱甘肽代谢

 

Glutathione
 

metabolism 7
氮代谢

 

Nitrogen
 

metabolism 7
倍半萜和单萜化合物的生物合成

 

Sesquiterpenoid
 

and
 

triterpenoid
 

biosynthesis 7
甘油磷脂代谢

 

Glycerophospholipid
 

metabolism 6
嘌呤代谢

 

Purine
 

metabolism 6
二苯乙烯、二芳基庚酸类和姜酚合成途径

 

Stilbenoid,
 

diarylheptanoid
 

and
 

gingerol
 

biosynthesis 6
不饱和脂肪酸生物合成

 

Biosynthesis
 

of
 

unsaturated
 

fatty
 

acids 5
光合作用的碳固定

 

Carbon
 

fixation
 

in
 

photosynthetic
 

organisms 5
木质素、亚木质素和蜡的生物合成

 

Cutin,
 

suberine
 

and
 

wax
 

biosynthesis 5
氰基氨基酸代谢

 

Cyanoamino
 

acid
 

metabolism 5
甘油酯代谢

 

Glycerolipid
 

metabolism 5
单萜生物合成

 

Monoterpenoid
 

biosynthesis 5
丙酮酸代谢

 

Pyruvate
 

metabolism 5
脂肪酸降解

 

Fatty
 

acid
 

degradation 4
果糖和甘露糖代谢

 

Fructose
 

and
 

mannose
 

metabolism 4
乙醛酸和二羧酸代谢

 

Glyoxylate
 

and
 

dicarboxylate
 

metabolism 4
泛醌和其他萜类-醌类生物合成

 

Ubiquinone
 

and
 

other
 

terpenoid-quinone
 

biosynthesis 4
α-亚麻酸代谢

 

Alpha-linolenic
 

acid
 

metabolism
 

4
丙氨酸、天门冬氨酸和谷氨酸代谢

 

Alanine,
 

aspartate
 

and
 

glutamate
 

metabolism 3
苯并恶嗪类化合物的生物合成

 

Benzoxazinoid
 

biosynthesis 3
二萜生物合成

 

Diterpenoid
 

biosynthesis 3
醚脂代谢

 

Ether
 

lipid
 

metabolism 3
肌醇磷酸代谢

 

Inositol
 

phosphate
 

metabolism 3
生物体系统

 

Organismal
 

system
植物病原体互作

 

Plant-pathogen
 

interaction 38
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  选择差异基因富集最显著的前20条KEGG通

路绘制气泡图。结果(图4)表明,DGEs显著富集在

植物病原体互作、苯丙烷类的生物合成、植物 MAPK
信号通路等途径。

2.6 关键次生代谢产物合成途径相关酶鉴定

2.6.1 萜类生物合成关键基因挖掘

桔梗根部经元宝枫凋落叶浸提液处理后筛选出

与萜类生物合成相关的多条代谢通路,包括单萜、倍
半萜和三萜、二萜以及萜类化合物骨架生物合成。
共有10个差异表达的关键酶,包括17个DEGs,整
体呈现上调水平(7个下调,10个上调)。分别为前

纳吡咯二烯加氧酶(CYP71D55)、大根香叶烯合酶

(GERD)、β 香树素合成酶(LUP4)、羽扇豆醇合成

酶(LUS)、香叶基香叶基焦磷酸合成酶(GGPS)、新
薄荷 醇 脱 氢 酶 (MNR)、8-羟 基 香 叶 醇 脱 氢 酶

(10HGO)、(E)-8-羧基芳樟醇合成酶(CYP76F14)、
稻壳酮内酯A合成酶(MAS)、赤霉素2β 双氧化酶

(GA2ox)。10HGO、CYP71D55、CYP76F14、LUS
的DEGs均呈现上调表达,MAS 的DEGs呈现下调

表达,其余关键酶的DEGs既有上调表达,也有下调

表达(表10)。这些酶在通路中的具体定位,以及各

DEGs的表达量如图5所示。

图4 差异表达基因的KEGG气泡图

Fig.4 KEGG
 

bubble
 

map
 

of
 

the
 

differentially
 

expressed
 

genes

表10 萜类生物合成途径DEGs分析

Table
 

10 Analysis
 

of
 

DEGs
 

in
 

terpene
 

biosynthetic
 

pathway

基因名称
 

Gene
 

name EC编号
 

EC
 

number Unigene编号
 

Unigene
 

ID 差异表达倍数
 

log2αFC 错误发现率
 

FDR 上/下调
 

Up/Down

GGPS 2.5.1.12.5.1.102.5.1.29 TRINITY_DN929_c0_g1 1.38 1.30×10-52 上调 Up
TRINITY_DN25989_c0_g1 -2.56 5.10×10-5 下调Down

10HGO 1.1.1.324 TRINITY_DN13909_c1_g1 1.12 7.03×10-3 上调 Up
TRINITY_DN39272_c0_g1 1.01 1.67×10-25 上调 Up

MNR 1.1.1.208 TRINITY_DN3678_c0_g1 1.66 1.97×10-5 上调 Up
TRINITY_DN4104_c0_g1 -1.35 3.74×10-6 下调Down

CYP76F14 1.14.14.- TRINITY_DN7816_c0_g1 1.33 4.34×10-8 上调 Up
MAS 1.1.1.295 TRINITY_DN18826_c0_g3 -2.06 5.23×10-22 下调Down

GA2ox 1.14.11.13 TRINITY_DN16665_c0_g3 -2.52 2.72×10-14 下调Down

TRINITY_DN16665_c0_g1 2.06 2.51×10-17 上调 Up
GERD 4.2.3.75 TRINITY_DN17193_c0_g1 2.10 4.91×10-82 上调 Up

TRINITY_DN9328_c0_g2 -4.75 6.13×10-8 下调Down

CYP71D55 1.14.14.151 TRINITY_DN4380_c0_g1 1.26 0 上调 Up
LUP4 5.4.99.39 TRINITY_DN8254_c0_g1 -1.12 2.61×10-13 下调Down

TRINITY_DN10875_c1_g1 -1.11 1.28×10-68 下调Down

TRINITY_DN1476_c0_g1 1.29 2.55×10-29 上调 Up
LUS 5.4.99.41 TRINITY_DN3348_c0_g1 4.40 1.97×10-26 上调 Up
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热图表示DEGs表达量的高低,从深蓝到深红是指表达量从低到高。图中红色字体为催化酶,黑色字体为产物。下同。

图5 桔梗根中萜类生物合成途径

The
 

heatmap
 

indicates
 

the
 

level
 

of
 

expression
 

of
 

DEGs,
 

and
 

from
 

dark
 

blue
 

to
 

dark
 

red
 

means
 

the
 

expression
 

is
 

from
 

low
 

to
 

high.
 

Catalytic
 

enzymes
 

are
 

shown
 

in
 

red
 

font
 

and
 

products
 

in
 

black
 

font.
 

The
 

same
 

as
 

below.

Fig.5 Terpene
 

biosynthesis
 

pathway
 

in
 

roots
 

of
 

P.
 

grandiflorus

2.6.2 类黄酮生物合成关键基因挖掘

从类黄酮生物合成途径中,与对照组相比,共筛

选到2个差异表达的关键酶,包括7个DEGs。分

别为二氢黄酮醇4-还原酶(DFR)和莽草酸O-羟基

肉桂酰转移酶(HCT)。DFR的DEGs均呈现下调

表达,HCT的 DEGs既有上调也有下调表达(表

11)。这些酶在通路中的具体定位,以及各DEGs的

表达量如图6所示。

2.6.3 苯丙烷类生物合成差异基因挖掘

在苯丙烷类生物合成途径中筛选到7个关键酶

在根中差异表达,包括26个DEGs。整体呈现为显

著的上调表达模式(17个上调,9个下调)。其中,以

肉桂醇脱氢酶(CAD)和过氧化物还原酶6(PRDX6)
的DEGs占比最多,各有5个上调,下调数分别为2
个和1个(表12)。

7个差异表达关键酶分别为4-香豆酸辅酶A连

接酶(4CL)、肉桂醇脱氢酶、肉桂酰辅酶 A还原酶

(CCR)、松柏醛脱氢酶(REF1)、莽草酸O-羟基肉桂

酰转 移 酶 (HCT)、咖 啡 酸 3-O-甲 基 转 移 酶

(COMT)、过氧化物还原酶6。COMT的DEGs呈

现上调表达,4CL和REF1的DEGs呈现下调表达,
其余关键酶的DEGs既有上调表达,也有下调表达。
这些酶在通路中的具体定位,以及各DEGs的表达

量如图7所示。

表11 类黄酮生物合成途径DEGs分析

Table
 

11 Analysis
 

of
 

DEGs
 

in
 

the
 

flavonoid
 

biosynthetic
 

pathway

基因名称
Gene

 

name
EC编号
EC

 

number
Unigene编号
Unigene

 

ID
差异表达倍数
log2αFC

错误发现率
FDR

上/下调
Up/Down

DFR 1.1.1.219 TRINITY_DN12967_c0_g1 -1.20 3.33×10-16 下调Down

TRINITY_DN33831_c0_g1 -1.99 1.18×10-11 下调Down

HCT 2.3.1.133 TRINITY_DN4259_c4_g1 -1.01 1.53×10-11 下调Down

TRINITY_DN8655_c0_g3 -1.09 9.90×10-12 下调Down

TRINITY_DN9207_c0_g1 1.07 3.03×10-3 上调Up

TRINITY_DN20272_c0_g1 2.04 2.21×10-15 上调Up

TRINITY_DN11918_c0_g1 5.46 2.08×10-8 上调Up
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图6 桔梗根中类黄酮生物合成途径

Fig.6 Flavonoid
 

biosynthesis
 

pathway
 

in
 

roots
 

of
 

P.
 

grandiflorus

表12 苯丙烷类生物合成途径DEGs分析

Table
 

12 Analysis
 

of
 

DEGs
 

in
 

the
 

phenylpropane
 

biosynthetic
 

pathway

基因名称
Gene

 

name
EC编号
EC

 

number
Unigene编号
Unigene

 

ID
差异表达倍数
log2αFC

错误发现率
FDR

上/下调
Up/Down

4CL 6.2.1.12 TRINITY_DN12040_c0_g1 -3.82 2.15×10-26 下调Down
CCR 1.2.1.44 TRINITY_DN7311_c0_g1 -1.81 1.18×10-33 下调Down

TRINITY_DN10367_c0_g1 1.45 5.72×10-4 上调Up
TRINITY_DN26661_c0_g1 1.07 2.78×10-3 上调Up
TRINITY_DN7311_c0_g2 -2.70 2.67×10-6 下调Down
TRINITY_DN33490_c0_g2 8.35 1.05×10-10 上调Up

REF1 1.2.1.68 TRINITY_DN40812_c0_g2 -1.04 7.07×10-12 下调Down
HCT 2.3.1.133 TRINITY_DN4259_c4_g1 -1.01 1.53×10-11 下调Down

TRINITY_DN8655_c0_g3 -1.09 9.90×10-12 下调Down
TRINITY_DN9207_c0_g1 1.07 3.03×10-3 上调Up
TRINITY_DN20272_c0_g1 2.04 2.21×10-15 上调Up
TRINITY_DN11918_c0_g1 5.46 2.08×10-8 上调Up

CAD 1.1.1.195 TRINITY_DN12771_c0_g1 -1.01 6.39×10-4 下调Down

TRINITY_DN42880_c0_g1 -2.37 7.62×10-6 下调Down
TRINITY_DN5977_c0_g1 1.48 1.91×10-8 上调Up
TRINITY_DN3415_c0_g1 1.67 6.00×10-217 上调Up
TRINITY_DN9119_c0_g1 1.28 5.33×10-5 上调Up
TRINITY_DN41918_c0_g1 1.19 8.52×10-4 上调Up
TRINITY_DN28515_c0_g1 1.60 1.04×10-10 上调Up

PRDX6 1.11.1.7 TRINITY_DN4628_c0_g1 2.76 3.34×10-117 上调Up
TRINITY_DN1066_c0_g1 1.78 3.08×10-117 上调Up
TRINITY_DN10091_c1_g1 1.04 2.86×10-3 上调Up
TRINITY_DN10387_c1_g3 -5.04 3.46×10-13 下调Down
TRINITY_DN416_c0_g1 2.06 2.33×10-75 上调Up
TRINITY_DN43590_c0_g1 3.99 1.29×10-7 上调Up

COMT 2.1.1.68 TRINITY_DN44246_c0_g1 4.24 7.65×10-11 上调Up

0191 西 北 植 物 学 报                   44卷



图7 桔梗根中苯丙烷类生物合成途径

Fig.7 Phenylpropane
 

biosynthesis
 

pathway
 

in
 

roots
 

of
 

P.
 

grandiflorus

*表示P<0.05。
图8 6个DEGs的qRT-PCR相对表达量

*
 

indicates
 

P<0.05.
Fig.8 Relative

 

expression
 

of
 

qRT-PCR
 

for
 

6
 

DEGs

2.7 qRT-PCR验证

为了验证转录组结果的准确性,从3个通路中选

取6个DEGs进行qRT-PCR分析。如图8所示,其
中TRINITY_DN3415_c0_g1和TRINITY_DN17193_c0
_g1的表达量虽然有所增加但未达到显著性水平,
而TRINITY_DN4380_c0_g1、TRINITY_DN4628_c0_

g1、TRINITY_DN20272_c0_g1 和 TRINITY_

DN11918_c0_g1的相对表达量则呈现出显著上升

的趋势。这6个DEGs的相对表达量与测序数据的

变化趋势完全一致,进一步证明转录组数据的准确

可靠。

3 讨 论

本研究通过对桔梗根部进行转录组测序,初步分

析了2组样本中基因表达的特征,共有27
 

399条

unigene序列得到注释结果,占比43.6%,说明桔梗

根部还有大量的基因信息有待进一步研究。筛选

SSR位点可用于遗传多样性的分析,任重等[31]利用

7对SSR引物对210份黄连木种质资源进行分子标

记,分析其遗传多样性、亲缘关系及分化特征,构建

DNA分子身份证,为黄连木资源保护与种质利用提

供理论支撑。目前这项技术在中药材的研究中也得

到了广泛应用,洒威等[32]利用SSR分子标记对羌活

与宽叶羌活邻域及异域分布的23个自然种群(227个

个体)进行遗传多样性和种间分化分析,发现其物种

间展现出了显著的遗传分化特征,并且遗传变异主要

源自种群内部。本研究共检测到15
 

727个桔梗的

SSR位点,其中占比最多的是单碱基重复类型。所检
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测到的SSR标记可为后续桔梗遗传图谱构建提供坚

实的理论基础和丰富的分子标记资源。
萜类物质作为植物体内重要的次生代谢物,能

帮助植物抵抗病虫侵害,有防御、生长和发育反应及

化学通讯等作用。三萜类皂苷是桔梗根系主要活性

成分,在其生物合成过程中,植物细胞色素P450(cy-
tochrome

 

P450,CYP450s)利用氧气和NAD(P)H介

导了三萜类化合物骨架的特异性羟基化过程[33]。近

几年,通过转录组测序技术,在人参和甘草(Glycyr-
rhiza

 

uralensis
 

Fisch.)等药用植物中筛选出了许

多CYP450 家族基因并对其功能进行了分析[34]。
王祥等[35]在蒙古黄芪[Astragalus

 

membranaceus
 

(Fisch.)
 

Bunge.]皂苷合成通路中挖掘到的8种

CYP 差异表达关键酶基因,均可作为蒙古黄芪三萜

皂苷合成后加工与修饰的候选基因。本研究在桔梗

三萜类合成途径中筛选出的CYP71D55 基因,认为

是CYP71 多基因家族的一员,在经过元宝枫凋落

叶浸提液处理后显著上调表达,推测CYP71D55 可

能作为关键基因参与桔梗三萜类皂苷的合成后修饰

过程,具体调节机制有待进一步研究。在桔梗根部

萜类化合物生物合成途径中,上调的DEGs较多,可
能造成桔梗根部的萜类等有效化合物增多。

类黄酮作为植物体内重要的色素,参与传粉、种
子传播,并吸收紫外线以保护植物免受伤害,对维护

植物生态和生长至关重要。DFR是类黄酮合成途

径中的关键酶之一,李军等[36]在双色鸳鸯美人蕉

(Canna
 

warscewiezii
 

A.Dietr.)中克隆其基因、构
建载体,并用于提高黄酮类化合物的含量。姚佳

等[37]研究发现DFR在苹果(Malus
 

pumila
 

Mill.)
类黄酮代谢途径中发挥了积极作用,其表达受到抑

制时,苹果的黄酮醇和花色苷含量明显降低。张新

业等[38]研究发现菊芋(Helianthus
 

tuberosus
 

L.)

HtHCT 基因除了在调节拟南芥和本氏烟中的木质

素含量方面有重要作用外,对受体材料中类黄酮的

合成也展现出了显著影响。在本研究中,分别鉴定

出2个和5个编码DFR和 HCT的基因,既有上调

表达也有下调表达,推测类黄酮生物合成途径存在

正向、负向2种调控方式。这些基因相互作用共同

影响了桔梗中类黄酮物质的合成。
苯丙烷代谢途径是合成木质素次生代谢物的主

要途径[39],木质素是植物细胞次生壁的重要成分之

一[40]。CAD、COMT和PRDX6是木质素合成过程中

的关键酶[41-43]。有研究表明,在非生物胁迫下CAD
基因表达增强会促进细胞壁木质化,加速木质素的生

物合成[44]。杜锦瑜等[45]发现蒙古冰草(Agropyron
 

mongolicum)中的AmCOMT1 基因在茎秆和根等木

质素含量高的组织中高表达,在木质素合成中发挥

重要作用。在本研究中CAD、COMT 和PRDX6
均整体呈现上调表达,推测桔梗根部细胞壁内木质

素的含量可能会升高,进而增强了细胞壁的木质化

程度。细胞壁中木质素的积累往往会伴随着纤维素

和半纤维素的减少,抑制细胞的伸长。此外,Mina-
mi等[46]在比对2种水稻对深水响应的转录组分析

时发现,细胞壁木质化可能在抑制深水稻的快速生

长中起作用。这一发现与本试验结果相呼应,即桔

梗幼苗在受到元宝枫凋落叶浸提液处理后,其根部

细胞壁木质化的增强可能是导致根长显著缩短的分

子机制之一。

4 结 论

对经过元宝枫凋落叶浸提液处理的桔梗根部样

本及其对照组进行转录组分析,共获得62
 

938条

unigenes。共有21
 

074个unigenes成功进行了GO
注释分析,8

 

737个unigenes在KEGG数据库中进

行通路富集分析。检测到SSR位点15
 

727个。有

753个DEGs注释到了GO数据库的32个功能亚

类,314个DEGs富集到了KEGG的105个通路中。
在萜类、类黄酮和苯丙烷类合成通路中分别鉴定到

17个、7个和26个 DEGs。在萜类生物合成途径

中,10HGO、CYP71D55、CYP76F14、LUS 均呈现

上调水平;在黄酮类合成途径中,DEGs主要呈现下

调水平;在苯丙烷合成途径中,COMT、CCR、HCT、

CAD 和PRDX6 均 整 体 呈 现 上 调 表 达,4CL 和

REF1 呈现下调表达。获得了桔梗根部的全部转录

组信息,并通过鉴定到的DEGs,初步预测了桔梗萜

类、类黄酮以及苯丙烷类合成可能的调控通路。

参考文献:
[1] 国家药典委员会.

 

中华人民共和国药典:一部[M].
 

北京:
 

中

国医药科技出版社,
 

2020:
 

289.
[2] 苏芸芸,

 

付菲菲,
 

欧晓彬.
 

外源钙对干旱胁迫下桔梗幼苗生理特

性和药用品质的影响[J].
 

西北植物学报,
 

2024,
 

44(4):
 

551-561.
SU

 

Y
 

Y,
 

FU
 

F
 

F,
 

OU
 

X
 

B.
 

Effects
 

of
 

exogenous
 

calcium
 

on
 

physiological
 

characteristics
 

and
 

medicinal
 

quality
 

of
 

Platyc-
odon

 

grandiflorus
 

seedlings
 

under
 

drought
 

stress[J].
 

Acta
 

Botanica
 

Boreali-Occidentalia
 

Sinica,
 

2024,
 

44(4):
 

551-561.

2191 西 北 植 物 学 报                   44卷



[3] 张美茜,
 

王晓琴,
 

关海滨,
 

等.
 

盐胁迫对桔梗幼苗生长及其根际

土壤微生物数量的影响[J].
 

华西药学杂志,
 

2024,
 

39(1):
 

89-93.
ZHANG

 

M
 

X,
 

WANG
 

X
 

Q,
 

GUAN
 

H
 

B,
 

et
 

al.
 

Effects
 

of
 

salt
 

stress
 

on
 

the
 

growth
 

of
 

Platycodon
 

grandiflorus
 

seedlings
 

and
 

the
 

number
 

of
 

soil
 

microorganisms
 

in
 

the
 

rhizosphere[J].
 

West
 

China
 

Journal
 

of
 

Pharmaceutical
 

Sciences,
 

2024,
 

39(1):
 

89-93.
[4] 顾健,

 

窦亚权,
 

陈幸良,
 

等.
 

林下经济发展与森林生态产品价值实

现:理论逻辑与实践路径[J].
 

世界林业研究,
 

2024,
 

37(2):
 

8-14.
GU

 

J,
 

DOU
 

Y
 

Q,
 

CHEN
 

X
 

L,
 

et
 

al.
 

Non-timber
 

forest-based
 

economy
 

development
 

and
 

forest
 

ecological
 

product
 

value
 

reali-
zation:

 

Theoretical
 

logic
 

and
 

practical
 

paths[J].
 

World
 

For-
estry

 

Research,
 

2024,
 

37(2):
 

8-14.
[5] 窦亚权,

 

赵麟萱,
 

王妍,
 

等.
 

林下经济:概念辨析与内涵演变

[J].
 

世界林业研究,
 

2024,
 

37(2):
 

1-7.
DOU

 

Y
 

Q,
 

ZHAO
 

L
 

X,
 

WANG
 

Y,
 

et
 

al.
 

Non-timber
 

forest-
based

 

economy:
 

Concept
 

analysis
 

and
 

connotation
 

evolution
[J].

 

World
 

Forestry
 

Research,
 

2024,
 

37(2):
 

1-7.
[6] 阮坤非,

 

王天琪,
 

毕宁宁,
 

等.
 

元宝枫凋落叶浸提液对3种中

草药化感作用的研究[J].
 

草业学报,
 

2024,
 

33(7):
 

151-159.
 

RUAN
 

K
 

F,
 

WANG
 

T
 

Q,
 

BI
 

N
 

N,
 

et
 

al.
 

Allelopathic
 

effects
 

of
 

aqueous
 

extracts
 

of
 

fallen
 

leaves
 

of
 

Acer
 

truncatum
 

on
 

three
 

medicinal
 

plants[J].
 

Acta
 

Prataculturae
 

Sinica,
 

2024,
 

33
(7):

 

151-159.
[7] 许伟辰,

 

罗子宸,
 

谢彤,
 

等.
 

中药桔梗研究进展及其质量标志物

预测初步分析[J].
 

南京中医药大学学报,
 

2021,
 

37(2):
 

294-302.
XU

 

W
 

C,
 

LUO
 

Z
 

C,
 

XIE
 

T,
 

et
 

al.
 

Advance
 

in
 

research
 

on
 

Platycodonis
 

radix
 

and
 

preliminary
 

analysis
 

of
 

its
 

quality
 

marker
 

prediction[J].
 

Journal
 

of
 

Nanjing
 

University
 

of
 

Traditional
 

Chinese
 

Medicine,
 

2021,
 

37(2):
 

294-302.
[8] ZHANG

 

S
 

N,
 

CHAI
 

X
 

Y,
 

HOU
 

G
 

G,
 

et
 

al.
 

Platycodon
 

grandiflorum
 

(Jacq.)
 

A.
 

DC.:
 

A
 

review
 

of
 

phytochemistry,
 

pharmacology,
 

toxicology
 

and
 

traditional
 

use[J].
 

Phytomedi-
cine,

 

2022,
 

106:
 

154422.
[9] 裴彩霞,

 

王振兴,
 

汪晓敏,
 

等.
 

桔梗皂苷D经NF-κB通路抑制

炎症及氧化应激反应减轻脂多糖诱导的大鼠急性肺损伤[J].
 

中国病理生理杂志,
 

2022,
 

38(4):
 

672-679.
PEI

 

C
 

X,
 

WANG
 

Z
 

X,
 

WANG
 

X
 

M,
 

et
 

al.
 

Platycodin
 

D
 

at-
tenuates

 

lipopolysaccharide-induced
 

acute
 

lung
 

injury
 

via
 

NF-
κB

 

signaling
 

pathway
 

in
 

rats[J].
 

Chinese
 

Journal
 

of
 

Patho-

physiology,
 

2022,
 

38(4):
 

672-679.
[10] LI

 

Y,
 

WU
 

Y
 

Y,
 

XIA
 

Q,
 

et
 

al.
 

Platycodon
 

grandiflorus
 

en-
hances

 

the
 

effect
 

of
 

DDP
 

against
 

lung
 

cancer
 

by
 

down
 

regula-
ting

 

PI3K/Akt
 

signaling
 

pathway[J].
 

Biomedicine
 

&
 

Phar-
macotherapy,

 

2019,
 

120:
 

109496.
[11] LIU

 

Y
 

M,
 

CONG
 

S,
 

CHENG
 

Z,
 

et
 

al.
 

Platycodin
 

D
 

allevi-
ates

 

liver
 

fibrosis
 

and
 

activation
 

of
 

hepatic
 

stellate
 

cells
 

by
 

regulating
 

JNK/c-JUN
 

signal
 

pathway[J].
 

European
 

Jour-
nal

 

of
 

Pharmacology,
 

2020,
 

876:
 

172946.
[12] CHOI

 

Y
 

J,
 

LEE
 

S
 

J,
 

KIM
 

H
 

I,
 

et
 

al.
 

Platycodin
 

D
 

enhances
 

LDLR
 

expression
 

and
 

LDL
 

uptake
 

via
 

down-regulation
 

of
 

IDOL
 

mRNA
 

in
 

hepatic
 

cells[J].
 

Scientific
 

Reports,
 

2020,
 

10(1):
 

19834.
[13] 孙萍,

 

徐慧,
 

刘洋,
 

等.
 

桔梗总皂苷对痛风性关节炎小鼠的

影响机制研究[J].
 

中国食品添加剂,
 

2024,
 

35(4):
 

91-98.
SUN

 

P,
 

XU
 

H,
 

LIU
 

Y,
 

et
 

al.
 

Mechanism
 

of
 

the
 

effects
 

of
 

total
 

saponin
 

from
 

Platycodon
 

grandiflorum
 

on
 

mice
 

with
 

gouty
 

arthritis[J].
 

China
 

Food
 

Additives,
 

2024,
 

35(4):
 

91-98.
[14] 孙晓春,

 

黄文静,
 

任飞.
 

桔梗总黄酮提取工艺优化及其体外

抗氧化性[J].
 

北方园艺,
 

2021(20):
 

104-110.
SUN

 

X
 

C,
 

HUANG
 

W
 

J,
 

REN
 

F.
 

Optimization
 

of
 

extraction
 

process
 

and
 

antioxidant
 

activity
 

of
 

total
 

flavonoids
 

from
 

Platyc-
odonis

 

radix[J].
 

Northern
 

Horticulture,
 

2021(20):
 

104-110.
[15] 慧芳,

 

刘秀岩,
 

李宗谕,
 

等.
 

转录组测序技术在药用植物研

究中的应用[J].
 

中草药,
 

2019,
 

50(24):
 

6149-6155.
HUI

 

F,
 

LIU
 

X
 

Y,
 

LI
 

Z
 

Y,
 

et
 

al.
 

Application
 

of
 

transcrip-
tome

 

sequencing
 

in
 

study
 

of
 

medicinal
 

plants[J].
 

Chinese
 

Traditional
 

and
 

Herbal
 

Drugs,
 

2019,
 

50(24):
 

6149-6155.
[16] MAHAJAN

 

S,
 

BISHT
 

M
 

S,
 

CHAKRABORTY
 

A,
 

et
 

al.
 

Genome
 

of
 

Phyllanthus
 

emblica:
 

The
 

medicinal
 

plant
 

Amla
 

with
 

super
 

antioxidant
 

properties[J].
 

Frontiers
 

in
 

Plant
 

Sci-
ence,

 

2023,
 

14:
 

1210078.
 

[17] KANG
 

S
 

H,
 

PANDEY
 

R
 

P,
 

LEE
 

C
 

M,
 

et
 

al.
 

Genome-ena-
bled

 

discovery
 

of
 

anthraquinone
 

biosynthesis
 

in
 

Senna
 

tora
[J].

 

Nature
 

Communications,
 

2020,11(1):
 

5875.
[18] ZHANG

 

Y
 

J,
 

SHEN
 

Q,
 

LENG
 

L,
 

et
 

al.
 

Incipient
 

dip-
loidization

 

of
 

the
 

medicinal
 

plant
 

Perilla
 

within
 

10
 

000
 

years
[J].

 

Nature
 

Communications,
 

2021,
 

12(1):
 

5508.
[19] 康恒,

 

赵志礼,
 

倪梁红,
 

等.
 

全萼秦艽转录组中环烯醚萜类相关

基因挖掘及验证[J].
 

中国中药杂志,
 

2021,
 

46(18):
 

4704-4711.
KANG

 

H,
 

ZHAO
 

Z
 

L,
 

NI
 

L
 

H,
 

et
 

al.
 

Transcriptome
 

analy-
sis

 

and
 

validation
 

of
 

key
 

genes
 

involved
 

in
 

biosynthesis
 

of
 

iri-
doids

 

in
 

Gentiana
 

lhassica[J].
 

China
 

Journal
 

of
 

Chinese
 

Materia
 

Medica,
 

2021,
 

46(18):
 

4704-4711.
[20] 周云,

 

韦玉丹,
 

黄日涛.
 

基于转录组的瑶药半枫荷根和叶的

差异分析[J].
 

西北植物学报,
 

2024,
 

44(2):
 

236-245.
ZHOU

 

Y,
 

WEI
 

Y
 

D,
 

HUANG
 

R
 

T.
 

Differences
 

between
 

roots
 

and
 

leaves
 

of
 

Semiliquidambar
 

cathayensis
 

by
 

tran-
scriptiomic

 

analysis[J].
 

Acta
 

Botanica
 

Boreali-Occidentalia
 

Sinica,
 

2024,
 

44(2):
 

236-245.
[21] 邹远,

 

刘腾,
 

王红兰,
 

等.
 

家种羌活主要化合物生物合成途

径的转录组学研究[J].
 

核农学报,
 

2024,
 

38(1):
 

57-67.
ZOU

 

Y,
 

LIU
 

T,
 

WANG
 

H
 

L,
 

et
 

al.
 

Transcriptomic
 

analy-
sis

 

of
 

biosynthetic
 

pathway
 

of
 

main
 

compounds
 

of
 

cultivated
 

Notopterygium
 

incisum[J].
 

Journal
 

of
 

Nuclear
 

Agricul-
tural

 

Sciences,
 

2024,
 

38(1):
 

57-67.
[22] 张健,

 

潘媛,
 

王钰,
 

等.
 

不同年份桔梗转录组学分析及桔梗

皂苷生物合成关键基因挖掘[J].
 

中国中药杂志,
 

2021,
 

46
(6):

 

1386-1392.
ZHANG

 

J,
 

PAN
 

Y,
 

WANG
 

Y,
 

et
 

al.
 

Transcriptome
 

analy-
sis

 

of
 

Platycodon
 

grandiflorum
 

at
 

different
 

growth
 

years
 

and
 

discovery
 

of
 

key
 

genes
 

for
 

platycodin
 

biosynthesis[J].
 

China
 

Journal
 

of
 

Chinese
 

Materia
 

Medica,
 

2021,
 

46(6):
 

1386-1392.
[23] SEWE

 

S
 

O,
 

SILVA
 

G,
 

SICAT
 

P,
 

et
 

al.
 

Trimming
 

and
 

vali-
dation

 

of
 

Illumina
 

short
 

reads
 

using
 

trimmomatic,
 

trinity
 

as-
sembly,

 

and
 

assessment
 

of
 

RNA-seq
 

data[J].
 

Methods
 

in
 

Molecular
 

Biology,
 

2022,
 

2443:
 

211-232.
[24] GRABHERR

 

M
 

G,
 

HAAS
 

B
 

J,
 

YASSOUR
 

M,
 

et
 

al.
 

Full-
length

 

transcriptome
 

assembly
 

from
 

RNA-Seq
 

data
 

without
 

a
 

reference
 

genome[J].
 

Nature
 

Biotechnology,
 

2011,
 

29(7):
 

644-652.

319112期          
 

 
 

 冯超群,等:桔梗根系响应元宝枫凋落叶的转录组分析



[25] BUCHFINK
 

B,
 

XIE
 

C,
 

HUSON
 

D
 

H.
 

Fast
 

and
 

sensitive
 

protein
 

alignment
 

using
 

DIAMOND[J].
 

Nature
 

Methods,
 

2015,
 

12(1):
 

59-60.
[26] XIE

 

C,
 

MAO
 

X
 

Z,
 

HUANG
 

J
 

J,
 

et
 

al.
 

KOBAS
 

2.0:
 

A
 

web
 

server
 

for
 

annotation
 

and
 

identification
 

of
 

enriched
 

pathways
 

and
 

diseases[J].
 

Nucleic
 

Acids
 

Research,
 

2011,
 

39:
 

316-322.
[27] FINN

 

R
 

D,
 

COGGILL
 

P,
 

EBERHARDT
 

R
 

Y,
 

et
 

al.
 

The
 

Pfam
 

protein
 

families
 

database:
 

Towards
 

a
 

more
 

sustainable
 

future[J].
 

Nucleic
 

Acids
 

Research,
 

2016,
 

44(1):
 

279-285.
[28] JONES

 

P,
 

BINNS
 

D,
 

CHANG
 

H
 

Y,
 

et
 

al.
 

InterProScan
 

5:
 

Genome-scale
 

protein
 

function
 

classification[J].
 

Bioinforma-
tics,

 

2014,
 

30(9):
 

1236-1240.
[29] TATUSOV

 

R
 

L,
 

GALPERIN
 

M
 

Y,
 

NATALE
 

D
 

A,
 

et
 

al.
 

The
 

COG
 

database:
 

A
 

tool
 

for
 

genome-scale
 

analysis
 

of
 

pro-
tein

 

functions
 

and
 

evolution[J].
 

Nucleic
 

Acids
 

Research,
 

2000,
 

28(1):
 

33-36.
[30] LOVE

 

M
 

I,
 

HUBER
 

W,
 

ANDERS
 

S.
 

Moderated
 

estimation
 

of
 

fold
 

change
 

and
 

dispersion
 

for
 

RNA-seq
 

data
 

with
 

DESeq2
[J].

 

Genome
 

Biology,
 

2014,
 

15(12):
 

550.
[31] 任重,

 

白倩,
 

苏淑钗.
 

基于SSR分子标记的中国黄连木遗传

多样性分析[J].
 

西北植物学报,
 

2022,
 

42(9):
 

1530-1539.
REN

 

Z,
 

BAI
 

Q,
 

SU
 

S
 

C.
 

Genetic
 

diversity
 

analysis
 

of
 

Pista-
cia

 

chinensis
 

Bunge
 

based
 

on
 

SSR
 

markers[J].
 

Acta
 

Botanica
 

Boreali-Occidentalia
 

Sinica,
 

2022,
 

42(9):
 

1530-1539.
[32] 洒威,

 

周通,
 

关天霞,
 

等.
 

羌活与宽叶羌活的群体遗传结构

和种间分化研究[J].
 

西北植物学报,
 

2021,
 

41(2):
 

234-241.
SA

 

W,
 

ZHOU
 

T,
 

GUAN
 

T
 

X,
 

et
 

al.
 

Species
 

differentiation
 

and
 

population
 

genetic
 

structure
 

of
 

Notopterygium
 

incisum
 

and
 

Notopterygium
 

franchetii[J].
 

Acta
 

Botanica
 

Boreali-
Occidentalia

 

Sinica,
 

2021,
 

41(2):
 

234-241.
[33] 黄壮嘉,

 

刘迪秋,
 

葛锋,
 

等.
 

植物三萜皂苷生物合成中关键后修

饰酶研究进展[J].
 

西北植物学报,
 

2014,
 

34(10):
 

2137-2144.
HUANG

 

Z
 

J,
 

LIU
 

D
 

Q,
 

GE
 

F,
 

et
 

al.
 

Advances
 

in
 

studies
 

on
 

key
 

post-modification
 

enzymes
 

in
 

triterpenoid
 

saponins
 

bio-
synthesis[J].

 

Acta
 

Botanica
 

Boreali-Occidentalia
 

Sinica,
 

2014,
 

34(10):
 

2137-2144.
[34] 崔会婷,

 

蒋旭,
 

张铁军,
 

等.
 

植物CYP450家族研究进展[J].
 

中国草地学报,
 

2020,
 

42(5):
 

173-180.
CUI

 

H
 

T,
 

JIANG
 

X,
 

ZHANG
 

T
 

J,
 

et
 

al.
 

The
 

research
 

pro-

gress
 

of
 

plant
 

cytochrome
 

P450
 

family[J].
 

Chinese
 

Journal
 

of
 

Grassland,
 

2020,
 

42(5):
 

173-180.
[35] 王祥,

 

王育朋,
 

安佳,
 

等.
 

不同生长年限蒙古黄芪转录组学

分析及三萜皂苷合成关键基因挖掘[J].
 

中草药,
 

2023,
 

54
(3):

 

915-925.
WANG

 

X,
 

WANG
 

Y
 

P,
 

AN
 

J,
 

et
 

al.
 

Transcriptomic
 

analysis
 

of
 

Astragalus
 

membranaceus
 

from
 

different
 

years
 

and
 

mining
 

of
 

key
 

genes
 

for
 

synthesis
 

of
 

active
 

components[J].
 

Chinese
 

Traditional
 

and
 

Herbal
 

Drugs,
 

2023,
 

54(3):
 

915-925.
[36] 李军,

 

高广春,
 

李白.
 

双色鸳鸯美人蕉中花青素合成关键基因

的克隆与表达分析[J].
 

分子植物育种,
 

2015,
 

13(3):
 

634-640.
LI

 

J,
 

GAO
 

G
 

C,
 

LI
 

B.
 

Cloning
 

and
 

expression
 

analysis
 

of
 

an-
thocyanin

 

biosynthesis
 

genes
 

from
 

red-yellow
 

flower
 

chimera
 

in
 

Canna
 

generalis[J].
 

Molecular
 

Plant
 

Breeding,
 

2015,
 

13
(3):

 

634-640.
[37] 姚佳,

 

王佳傲,
 

刁饶,
 

等.
 

苹果类黄酮物质及其代谢调控研

究进展[J].
 

食品安全质量检测学报,
 

2024,
 

15(5):
 

189-196.
YAO

 

J,
 

WANG
 

J
 

A,
 

DIAO
 

R,
 

et
 

al.
 

Research
 

progress
 

on
 

flavonoids
 

and
 

their
 

metabolic
 

regulation
 

in
 

apple[J].
 

Jour-
nal

 

of
 

Food
 

Safety
 

&
 

Quality,
 

2024,
 

15(5):
 

189-196.
[38] 张新业,

 

苏彦苹,
 

朱姝,
 

等.
 

异源表达菊芋 HtHCT 基因对

受体植物木质素相关生理生化指标的影响[J].
 

西北农业学

报,
 

2022,
 

31(1):
 

63-71.
ZHANG

 

X
 

Y,
 

SU
 

Y
 

P,
 

ZHU
 

S,
 

et
 

al.
 

Effect
 

of
 

heterolo-

gous
 

expression
 

of
 

HtHCT
 

gene
 

from
 

Helianthus
 

tuberosus
 

on
 

lignin-related
 

physiological
 

and
 

biochemical
 

indicators
 

of
 

recipient
 

plants[J].
 

Acta
 

Agriculturae
 

Boreali-occidentalis
 

Sinica,
 

2022,
 

31(1):
 

63-71.
[39] 宋繁,

 

胡进红,
 

梁旺利,
 

等.
 

盐胁迫下宁夏枸杞苯丙烷代谢

相关基因差异表达分析[J].
 

西北植物学报,
 

2023,
 

43(8):
 

1286-1294.
SONG

 

F,
 

HU
 

J
 

H,
 

LIANG
 

W
 

L,
 

et
 

al.
 

Differential
 

expres-
sion

 

analysis
 

of
 

genes
 

related
 

to
 

phenylpropane
 

metabolism
 

in
 

Lycium
 

barbarum
 

under
 

salt
 

stress[J].
 

Acta
 

Botanica
 

Bore-
ali-Occidentalia

 

Sinica,
 

2023,
 

43(8):
 

1286-1294.
[40] 王海,

 

李童,
 

周圆圆,
 

等.
 

甘菊木质素调控转录因子ClSND1-like
的克隆与表达分析[J].

 

西北植物学报,
 

2021,
 

41(3):
 

359-367.
WANG

 

H,
 

LI
 

T,
 

ZHOU
 

Y
 

Y,
 

et
 

al.
 

Clonging
 

and
 

expres-
sion

 

analysis
 

of
 

lignin-regulated
 

transcription
 

factor
 

ClSND1-
like

 

from
 

Chrysanthemum
 

lavandulifolium[J].
 

Acta
 

Botani-
ca

 

Boreali-Occidentalia
 

Sinica,
 

2021,
 

41(3):
 

359-367.
[41] 黄汉唐,

 

徐玉,
 

佘文琴,
 

等.
 

‘三红蜜柚’CmCAD 基因的克隆

与表达分析[J].
 

西北植物学报,
 

2019,
 

39(12):
 

2161-2169.
HUANG

 

H
 

T,
 

XU
 

Y,
 

SHE
 

W
 

Q,
 

et
 

al.
 

Cloning
 

and
 

ex-

pression
 

analysis
 

of
 

CmCAD
 

genes
 

in
 

‘Sanhongmiyou’
 

pum-
melo[J].

 

Acta
 

Botanica
 

Boreali-Occidentalia
 

Sinica,
 

2019,
 

39(12):
 

2161-2169.
[42] 许雯雯,

 

高换超,
 

韩菲菲,
 

等.
 

葡萄COMT 基因家族的鉴定

与表达分析[J].
 

果树学报,
 

2023,
 

40(10):
 

2061-2075.
XU

 

W
 

W,
 

GAO
 

H
 

C,
 

HAN
 

F
 

F,
 

et
 

al.
 

Identification
 

and
 

expression
 

analysis
 

of
 

grape
 

COMT
 

gene
 

family[J].
 

Journal
 

of
 

Fruit
 

Science,
 

2023,
 

40(10):
 

2061-2075.
[43] SIMÕES

 

M
 

S,
 

CARVALHO
 

G
 

G,
 

FERREIRA
 

S
 

S,
 

et
 

al.
 

To-
ward

 

the
 

identification
 

of
 

class
 

Ⅲ
 

peroxidases
 

potentially
 

involved
 

in
 

lignification
 

in
 

the
 

model
 

C4
 

grass
 

Setaria
 

viridis[J].
 

Theoret-
ical

 

and
 

Experimental
 

Plant
 

Physiology,
 

2023,
 

35(2):
 

111-131.
[44] CHENG

 

H,
 

LI
 

L
 

L,
 

XU
 

F,
 

et
 

al.
 

Expression
 

patterns
 

of
 

a
 

cinnamyl
 

alcohol
 

dehydrogenase
 

gene
 

involved
 

in
 

lignin
 

bio-
synthesis

 

and
 

environmental
 

stress
 

in
 

Ginkgo
 

biloba[J].
 

Mo-
lecular

 

Biology
 

Reports,
 

2013,
 

40(1):
 

707-721.
[45] 杜锦瑜,

 

孙震,
 

苏彦龙,
 

等.
 

蒙古冰草咖啡酸氧甲基转移酶

基因AmCOMT1 的鉴定及功能分析[J].
 

植物学报,
 

2024,
 

59(3):
 

383-396.
DU

 

J
 

Y,
 

SUN
 

Z,
 

SU
 

Y
 

L,
 

et
 

al.
 

Identification
 

and
 

function-
al

 

analysis
 

of
 

an
 

Agropyron
 

mongolicum
 

caffeic
 

acid
 

3-O-
methyltransferase

 

gene
 

AmCOMT1[J].
 

Chinese
 

Bulletin
 

of
 

Botany,
 

2024,
 

59(3):
 

383-396.
[46] MINAMI

 

A,
 

YANO
 

K,
 

GAMUYAO
 

R,
 

et
 

al.
 

Time-course
 

transcriptomics
 

analysis
 

reveals
 

key
 

responses
 

of
 

submerged
 

deepwater
 

rice
 

to
 

flooding[J].
 

Plant
 

Physiology,
 

2018,
 

176
(4):

 

3081-3102.

4191 西 北 植 物 学 报                   44卷


