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　　摘要：为研究荷花的耐盐碱机制，以混合盐碱胁迫处理前后的抗性荷花品种黄帅 ＴＯ及敏感品种台湾磨盘莲 ＳＥ
为试验材料，进行转录组测序，并运用ｑＲＴ－ＰＣＲ法验证测序结果的准确性。２个品种在混合盐碱胁迫下共检测到
４９１６个差异表达基因，其中，上调表达基因３１０１个，下调表达基因１８１５个，对抗性品种的４９个特有差异基因进行
分析发现，与细胞壁合成有关基因在耐盐碱胁迫中起着重要的作用；ＧＯ富集分析发现，敏感品种与抗性品种差异基
因富集最多的条目相同，但敏感品种富集的差异基因数目更多，推测不同材料间基因功能的差异在决定材料特性时发

挥着重要作用；ＫＥＧＧ通路分析表明，苯丙烷生物合成通路在抗性品种对盐碱胁迫的响应方面发挥了重要作用，而敏
感品种抗性弱主要是由于其碳代谢系统紊乱。ｑＲＴ－ＰＣＲ结果表明，本次转录组测序结果可靠。荷花耐盐碱胁迫过
程是一个复杂的生物学过程，包括生物过程、细胞组分和分子功能多个方面的基因参与，细胞壁合成有关基因是提高

荷花耐盐碱能力的关键基因，苯丙烷生物合成、碳代谢很可能是造成２个荷花品种耐盐碱能力差异大小的重要原因。
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　　土壤盐碱化是一种严重的非生物胁迫，通过对
植物造成氧化应激、离子毒性、渗透应激和代谢干

扰而影响植物的生长发育［１－２］。基于此，植物已经

进化出了一系列的复杂机制来抵御盐碱胁迫，这其

中涉及大量具有生物学功能基因的参与和协

作［３－４］，不同的基因通过调控相应代谢途径均能提

高植物的耐盐碱能力，主要包括渗透物质合成基

因、抗氧化物酶相关基因、离子转运蛋白基因及信

号转导相关基因［５］，如 ＮＨＸ１，１种 Ｎａ＋／Ｈ＋逆向转
运蛋白基因，通过维持植物体内离子平衡来提高植

物的耐盐碱能力［６］；ＡＰＸ通过减少 Ｈ２Ｏ２的积累而
减少细胞膜的损伤程度，增强拟南芥的抗盐碱能

力［７］等。充分了解植物应对盐碱胁迫的复杂机制，

有助于植物抗性品种的繁育及盐碱地的利用。

随着高通量测序技术的发展，ＲＮＡ测序技术已
经广泛应用于观察植物非生物胁迫的应激反应。

Ｗａｎｇ等通过转录组测序发现，筐柳 ＳｌＷＲＫＹ２８在盐
碱胁迫下高度上调表达，且过表达 ＳｌＷＲＫＹ２８可以
提高植株对盐碱胁迫的耐受程度［８］。张飞等利用

转录组测序技术对混合盐碱胁迫下不同抗性高粱

研究发现，５５３个差异基因在２个品种中表达模式
不同，１５９个差异基因在耐盐品种中独特表达，并推
测苯丙烷类生物合成、苯丙氨酸代谢、类黄酮生物

合成３个途径的基因表达很可能是造成盐害的重要
原因［９］。Ｓｕｉ等对耐盐型和敏感型转录组测序发
现，与敏感品种相比，耐盐品种在受到盐胁迫时有

更多差异基因的表达，且主要富集在细胞壁的完整

性、ＡＢＡ和乙烯信号转导途径［１０］。表明转录组测

序技术的应用有助于揭示植物抗性生理与分子机

制，为植物的抗性育种提供依据。

荷花（Ｎｅｌｕｍｂｏｎｕｃｉｆｅｒａ）是我国的传统名花，具
有极高的观赏价值及应用价值［１１］，已有研究表明，

荷花具有一定的耐盐性［１２－１３］，但其耐盐的分子机制

尚不清楚，且自然状态下的盐胁迫多为由中性盐和

碱性盐造成的复合盐碱胁迫［１］。本研究拟通过转

录组测序技术，对混合盐碱胁迫后的２个不同抗性
品种进行分析，旨在阐明不同抗性品种在受到盐碱

胁迫时的分子响应机制，为其抗性育种提供理论

依据。
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１　材料与方法

１．１　试验设计
本试验于２０２０年７月在河南省荥阳市中禾荷

花基地进行，以筛选出的抗性品种黄帅（ＴＯ）及敏感
品种台湾磨盘连（ＳＥ）为试验材料，采用盆栽法，单
株种植，待长出３～５张叶片时，对其进行正常浇水
（ＣＫ）和混合盐碱（１００ｍｍｏｌ／Ｌ、ＮａＣｌ∶ＮａＨＣＯ３＝
２∶１）胁迫（处理 Ｔ），每个处理（抗性品种对照
ＣＫＴＯ、敏感品种对照 ＣＫＳＥ，抗性品种处理 ＴＴＯ，敏
感品种处理ＴＳＥ）３个重复，处理７ｄ后，采其幼叶用
去离子水冲洗干净，过液氮后于－８０℃保存备用 。

ＲＮＡ的提取与纯化、文库制备及后转录组测序
由上海生工生物工程有限公司完成。

１．２　试验方法
１．２．１　ＲＮＡ提取及建库测序　使用 Ｔｒｉｚｏｌ法提取
各样品总ＲＮＡ，采用１％琼脂糖凝胶电泳进行 ＲＮＡ
降解度的初步分析，Ｎａｎｏｄｒｏｐ、Ａｇｉｌｅｎｔ２１００检验
ＲＮＡ的浓度与完整性，质检合格后，用Ｏｌｉｇｏ（ｄＴ）磁
珠富集 ｍＲＮＡ，将 ｍＲＮＡ片段化后，以此为模板合
成 ｃＤＮＡ的第一条链，再以第一条链为模板合成
ｃＤＮＡ第二条链，并进行纯化、末端修复、加 Ａ，加测
序接头和ＰＣＲ扩增，构建ｃＤＮＡ文库，使用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ
ＨｉＳｅｑ２０００测序平台进行本试验的高通量测序
工作。

１．２．２　数据质控及生物信息学分析　对得到的原
始数据Ｒａｗｄａｔｅｓ进行质控，去除低质量、接头污染

及未知碱基含量过高的 ｒｅａｄｓ，得到 Ｃｌｅａｎｒｅａｄｓ。使
用Ｔｒｉｎｉｔｙ软件将样本过滤后的数据进行组装得到
Ｕｎｉｇｅｎｅ，将拼接得到的最长转录本作为参考序列，
使用Ｂｏｗｔｉｅ２将质控后的测序序列与参考序列进行
比对，并通过ＲＳｅＱＣ统计比对结果。
１．２．３　差异基因筛选　使用 ＴＰＭ（ＴｒａｎｓｃｒｉｐｔｓＰｅｒ
Ｍｉｌｌｉｏｎ）法计算基因表达量，计算公式如下，采用
ＤＥＧｓｅｑ软件进行差异基因筛选，筛选条件为：表达
差异倍数｜ｌｏｇ２ＦｏｌｄＣｈａｎｇｅ｜＞２，显著性 Ｐ＜０．０５表
示差异显著。对筛选出的差异表达基因进行 ＧＯ功
能富集分析和ＫＥＧＧ通路分析。

ＴＰＭｉ＝
Ｘｉ
Ｌｉ
× １

∑
Ｘｉ
Ｌｉ

×１０６。

式中：Ｘｉ＝ｔｏｔａｌｅｘｏｎｆｒａｇｍｅｎｔ／ｒｅａｄｓ；Ｌｉ＝
ｅｘｏｎｌｅｎｇｔｈ
ＫＢ 。

１．２．４　差异表达基因的 ｑＲＴ－ＰＣＲ验证　为了确
保转录组数据的可靠性，随机在２个品种内选取了
６个试验中检测到的差异基因进行实时荧光定量验
证，参照 ＰｒｉｍｅｒＳｃｒｉｐｔＲＴｒｅａｇｅｎｔＫｉｔｗｉｔｈｇＤＮＡ
Ｅｒａｓｅｒ（购自日本 ＴａＫａＲａ公司）试剂盒进行反转录
合成ｃＤＮＡ，以反转录产物为模板，１８ＳｒＲＮＡ为内
参，参考ＴＳＩＮＧＫＥ公司的２×ＴＳＩＮＧＫＥＭａｓｔｅｒｑＰＣＲ
Ｍｉｘ（ＳＹＢＲＧｒｅｅｎⅠ）试剂盒进行实时荧光定量分
析，相关基因引物设计与合成由 ＳｕｎＹａ生物技术有
限公司完成（表 １），每个样品进行 ３次重复，采用
２－ΔΔＣＴ法计算基因的相对表达量。

表１　实时荧光定量 ＰＣＲ引物

基因 ＩＤ 正向引物（５′→３′）　　　 反向引物（５′→３′）　　　

ＤＮ４１２５１＿ｃ２＿ｇ１ ＣＴＡＡＡＧＴＴＧＡＡＧＴＧＴＴＧＣＧＡＴＧ ＴＧＡＡＧＧＴＡＴＡＧＧＣＡＧＴＣＣＡＧＡＧ

ＤＮ４６６１６＿ｃ２＿ｇ１ ＣＧＧＧＡＧＡＣＴＴＣＣＧＴＴＴＡＣＴＧＣ ＣＧＴＴＣＴＧＧＣＴＣＴＣＴＴＴＧＣＴＴＧ

ＤＮ４３２２７＿ｃ１＿ｇ１ ＣＡＴＣＴＧＴＡＧＧＧＣＡＴＣＧＴＣＡＡ ＣＣＡＣＴＣＴＡＡＴＡＴＣＴＣＴＣＴＣＴＴＴＣＴＣＴＣ

ＤＮ４５１２０＿ｃ１＿ｇ７ ＡＡＣＴＣＣＣＣＴＣＴＴＣＣＴＴＣＡＧＣＡ ＣＡＴＣＡＣＴＴＡＣＡＡＣＴＣＡＣＡＣＡＣＡＣＧＡＣ

ＤＮ４４８４８＿ｃ０＿ｇ２ ＧＴＣＧＴＧＧＴＴＧＡＧＡＣＧＧＴＴＧＡ ＧＴＣＧＴＧＧＴＴＧＡＧＡＣＧＧＴＴＧＡ

ＤＮ４３４９６＿ｃ０＿ｇ５ ＴＣＡＡＣＴＣＡＴＡＧＡＡＡＡＣＴＴＴＡＣＣＣＡＧ ＡＧＧＡＧＡＡＴＣＡＴＣＧＧＣＡＣＡＣＧ

２　结果与分析

２．１　转录组数据质控分析
本次测序共获得５６４４８１７１０个原始 ｒｅａｄｓ，经

过滤后获得高质量数据５４７３３８４４４个 ｒｅａｄｓ，１２个
样品Ｑ２０碱基在９７％以上，Ｑ３０碱基在９０％左右，
测序错误率小，ＧＣ含量在４６．７４％ ～５４．５４％，各样
品与参考序列比对率在９４．４０％ ～９６．２６％（表２），

说明本次 ＲＮＡ－ｓｅｑ的 ｒｅａｄｓ整体测序质量好，可用
于后续相关分析。

２．２　差异表达基因的分析

以Ｐ＜０．０５且差异倍数｜ＦｏｌｄＣｈａｎｇｅ｜＞２为筛
选条件，统计２个荷花品种混合盐碱胁迫处理前后
差异基因表达情况（图１）。与对照组相比，混合盐
碱胁迫处理后，在２个品种内共检测到４９１６个差
异表达基因，其中，３１０１个基因上调表达，１８１５个
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表２　转录组测序数据质量统计

样品 原始数据 干净读数
Ｑ２０碱基比例
（％）

Ｑ３０碱基比例
（％）

Ｇ和Ｃ含量
（％）

比对率

（％）

ＴＳＥ１ ４３８６６４８２ ４２３２４２７６ ９７．７０ ９１．７１ ５３．４１ ９５．０３

ＴＳＥ２ ４３０８７２２６ ４１９１０６４６ ９７．８０ ９２．０２ ５４．４４ ９４．６３

ＴＳＥ３ ３６４０８１７２ ３４８１３２０４ ９７．０３ ８９．３５ ５４．５４ ９４．４０

ＴＴＯ１ ５２２２２９９４ ５０６４５２６６ ９８．３６ ９３．８４ ４７．８８ ９６．３９

ＴＴＯ２ ４３０９７３３６ ４１６７１４１４ ９８．００ ９２．５９ ４７．５７ ９６．５２

ＴＴＯ３ ４２３９９１６８ ４１１１３４６０ ９８．２０ ９３．２５ ４７．６４ ９６．５８

ＣＫＳＥ１ ４９０７２００８ ４７８１６５７６ ９８．０２ ９２．８８ ５３．８５ ９４．４０

ＣＫＳＥ２ ４７４７４０４６ ４６０９９９７２ ９８．０１ ９２．８７ ５３．０９ ９５．１８

ＣＫＳＥ３ ４６３３４１１２ ４４８５５２８６ ９７．８０ ９２．０３ ５０．５４ ９６．６２

ＣＫＴＯ１ ４５２６６９９８ ４３８７３６３６ ９８．２８ ９３．５７ ４７．１０ ９６．２６

ＣＫＴＯ２ ５２０２１５５４ ５０４３２４４６ ９７．９８ ９２．５３ ４６．７４ ９６．０２

ＣＫＴＯ３ ６３２３１６１４ ６１７８２２６２ ９８．１６ ９３．２２ ４８．９１ ９５．８０

基因下调表达。在抗性品种内种（ＴＴＯＶＳＣＫＴＯ）
共有１１７个差异表达基因，其中上调基因１１０个、下
调基因 ７个；敏盐碱品种内（ＴＳＥＶＳＣＫＳＥ）共有
６５２个差异表达基因，上调表达基因２７６个，下调表
达基因３７６个。通过韦恩图发现，耐盐品种中独特
表达的基因４９个，通过差异性检验以及荷花耐盐碱

综合分析，筛选出１４个关键差异基因，分别是与植
物细胞壁合成、木质素合成以及植物激素信号转导

３类基因（表３）。
２．３　ＧＯ功能分析

ＧＯ富集分析包括生物学过程、细胞组分和分
子功能３个主类。通过对２个荷花品种处理前后的
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表３　抗性品种耐盐碱相关基因及功能描述

基因名称 ｌｏｇ２｜ＦＣ｜值 结果 功能

ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ３８５０１＿ｃ１＿ｇ１ ４．８４２ ｕｐ 转录调控、调节苯丙烷生物合成及木质素生成过程

ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ４１８０６＿ｃ４＿ｇ２ ３．２５９ ｕｐ 转录调控、细胞分化、根形态发生调控、离子稳态

ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ４４２７６＿ｃ０＿ｇ６ ２．６５５ ｕｐ 纤维素生物合成，植物初生壁、次生壁生物形成，细胞壁组织

ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ４５０１９＿ｃ１＿ｇ１ ２．１６４ ｕｐ 纤维素生物合成、植物初生壁生物合成、皮质维管组织

ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ４２５４６＿ｃ２＿ｇ３ ３．１８０ ｕｐ 木葡聚糖代谢、细胞壁生物合成

ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ４２５４６＿ｃ１＿ｇ２ ５．５３６ ｕｐ 木葡聚糖代谢、细胞壁生物合成

ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ４１６３０＿ｃ１＿ｇ３ ４．２４３ ｕｐ 细胞壁生物合成、响应ＢＲ应激

ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ３９１４１＿ｃ０＿ｇ１ ３．７４８ ｕｐ Ｃａ２＋传感器

ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ３８４１６＿ｃ２＿ｇ１ ３．４１２ ｕｐ 参与氧化应激、木质素生物合成

ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ４６６１６＿ｃ２＿ｇ１ ２．９１０ ｕｐ 木质素分解代谢

ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ３８６３５＿ｃ０＿ｇ１ ２．３４９ ｕｐ 尿素转运、细胞膜组成成分

ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ４０３９０＿ｃ１＿ｇ３ ２．１４８ ｕｐ Ａｕｘ／ＩＡＡ家族蛋白，参与生长素激活信号通路、转录调控

ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ４４７９２＿ｃ２＿ｇ６ ２．０１２ ｕｐ 开花，应激反应，转录调控

ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ４２２８３＿ｃ０＿ｇ２ －３．７１１ ｄｏｗｎ ＥＲ应激、细菌、真菌防御反应

差异基因进行了 ＧＯ功能分析（图２）发现，抗性品
种中共有５６８条差异基因被富集到 ３个主类中的
３９个亚类中，主要富集在生物学过程的细胞过程、
代谢过程、刺激反应，细胞组分的细胞部分、细胞、

细胞膜、膜、以及细胞器以及分子功能的催化活性

和结合。敏感品种共有３６３９条差异基因被富集到
３个主类的４７个亚类中，主要富集亚类与抗性品种
相同，但差异基因数量远远高于抗性品种。

２．４　差异基因ＫＥＧＧ富集分析
通过ＫＥＧＧ通路富集分析发现，抗性品种与敏

感品种在应对盐碱胁迫时所触发的生理代谢机制

存在较大差异（图３）。耐盐品种主要在苯丙酸类生
物合成、苯丙氨酸代谢通路中显著富集，其次是植

物ＭＡＰＫ信号通路、植物病原体相互作用等１２个通
路，但差异基因较少；敏感品种显著富集通路有苯

丙酸类生物合成、碳代谢及光合系统固碳，其次是

淀粉和蔗糖代谢、半胱氨酸和蛋氨酸代谢、类黄酮

生物合成等途径。

２．５　苯丙烷生物合成途径
苯丙烷生物合成途径是植物中重要的次生产
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物合成途径之一，参与水杨酸、木质素、类黄酮等多

种次生产物的合成。在盐碱胁迫处理后，抗性品种

和敏感品种的差异基因均在该通路显著富集。其

中，苯丙氨酸解氨酶（ＰＡＬ）在抗性品种中显著上调，
在敏感品种内无显著变化；４－香豆酸辅酶 Ａ连接
酶（４ＣＬ）在２个品种均显著上调；莽草酸邻羟基肉
桂酰基转移酶（ＨＱＴ）、过氧化物酶ＰＯＤ在抗性品种
中上调表达，在敏感品种中下调表达；编码阿魏

酸－５－羟化酶（Ｆ５Ｈ）的基因在敏感品种中下调，在
抗性品种内无显著变化。

２．６　碳代谢相关途径
碳代谢是植物体内最重要的基础代谢，包括光

合作用、呼吸作用、光呼吸等一系列生理生化过程。

在敏感品种中，参与呼吸作用的醛缩酶（ＡＬＤＯ）、磷
酸甘油酸酯激酶（ＰＧＫ）、磷酸果糖脂酶（ＦＢＰ）基因
上调表达，顺乌头酸水合酶（ＡＣＯ）、异柠檬酸脱氢
酶（ＩＣＤ）、转醛醇酶（ｔａｌＡ）基因下调表达；与光合作
用有关丙氨酸转氨酶（ＡＬＴ）、３－磷酸甘油酸激酶
（ＰＧＡＫ）、醛缩酶（ＡＬＤＯ）等６个基因上调表达，磷
酸丙酮酸双激酶（ＰＰＤＫ）、ＮＡＤＰ－苹果酸脱氢酶
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（ｍａｅＢ）下调表达。
２．７　ｑＲＴ－ＰＣＲ验证

为验证转录组测序的准确性，随机选取转录组

测序检测到的６个差异基因进行 ｑＲＴ－ＰＣＲ验证
（图４）。结果表明，富半胱氨酸受体样蛋白激酶８
（ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ４１２５１＿ｃ２＿ｇ１）、漆酶 －２５（ＴＲＩＮＩＴＹ＿

ＤＮ４６６１６＿ｃ２＿ｇ１）、转录因子 ＳＰＣＨ（ＴＲＩＮＩＴＹ＿
ＤＮ４３２２７＿ｃ１＿ｇ１）、锌指蛋白 ＣＯＮＳＴＡＮＳ－ＬＩＫＥ２
（ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ４５１２０＿ｃ１＿ｇ７）、转录因子 ＷＲＫＹ１
（ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ４４８４８＿ｃ０＿ｇ２）、过氧化物酶 ５２
（ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ４３４９６＿ｃ０＿ｇ５）相对表达量与转录组
测序变化趋势一致，表明本次转录组测序结果可靠。

３　讨论与结论

土壤盐碱化严重影响植物的生长发育，且面积

正在进一步扩张，因此，了解植物的耐盐碱机制对

其抗性育种工作具有重要的现实意义［１］。本研究

选取荷花抗性品种 ＴＯ、敏感品种 ＳＥ对其进行转录
组测序，结果表明，与对照组相比，抗性品种 ＴＯ和
敏感品种ＳＥ在盐碱胁迫处理后分别获得了１１７个
和６５２个 ＤＥＧｓ，其中，耐盐品种特有差异基因 ４９
个，并进一步筛选出与细胞壁合成、木质素合成以

及植物激素信号转导有关的耐盐碱关键基因，同

时，钙结合蛋白、水通道蛋白也发生了相应的变化。

植物在盐碱胁迫下，过量的 Ｎａ＋会对植物造成
离子胁迫和渗透胁迫，导致细胞质中 Ｃａ２＋含量增
加，Ｃａ２＋作为一个重要的二级信使，通过结合和激
活Ｃａ２＋传感器，在植物生长发育和应对环境胁迫中
起着关键作用［１４］。水通道蛋白可促进水和小的中

性溶质跨细胞膜的运输，在维持细胞膨压方面发挥

着重要的作用。植物细胞壁是一个由纤维素、半纤

维素、果胶、木质素和多种结构蛋白组成的动态网

络［１５］，在植物生长发育及应对环境胁迫过程中发挥

着重要的作用。细胞壁是决定细胞形状和功能的

重要因素，也是抵御盐胁迫的第一层防御因素，细

胞壁合成缺陷的植物对盐胁迫显示出高度敏感

性［１６－１８］。在本研究中，抗性品种 ＴＯ在盐碱胁迫
下，与细胞壁合成、木质素合成的多个基因表达量

上调，包括 ２个关键转录因子 ＭＹＢ及 ＮＡＣ，其中
ＮＡＣ结构域转录因子是植物次生细胞壁合成的主
要调控因子，过表达白桦 ＢｐＭＹＢ４６和 ＢｐＮＡＣ０１２增
强了转基因株系的耐盐性［１９－２１］。推测该品种在盐

碱胁迫下通过保持细胞壁的完整性，阻止有害物质

进入细胞，进而在维持自身正常生长代谢过程中发

挥着重要的作用。

盐芥（Ｔｈｅｌｌｕｇｉｅｌｌａｈａｌｏｐｈｉｌａ）是拟南芥的近源物
种，具有极强的耐盐性，在盐胁迫处理下，盐芥和拟

南芥均具有相应的基因参与盐胁迫响应，但盐芥响

应基因数量较少［２２－２３］，表明不同材料间基因功能的

差异在决定材料间特性时发挥着重要的作用。在
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本研究中也有类似的发现，抗性品种和敏感品种的

前１０个主要富集的ＧＯ功能分类相同，主要集中在
生物学过程的细胞过程、代谢过程、刺激反应，细胞

组分的细胞部分、细胞、细胞膜、膜、细胞器以及分

子功能的催化活性和结合，但敏感品种的差异基因

数量远多于抗性品种，综上所述，品种自身基因与

品种特性间存在重要的相关性。

ＫＥＧＧ富集分析表明，在盐碱胁迫下，抗性品种
和敏感品种均在苯丙烷生物合成途径中显著富集。

苯丙烷类代谢是花青素、黄酮、、花色素苷、香豆素、

肉桂酸及木质素等多种代谢产物的合成途径，在植

物生长发育及应对逆境胁迫中发挥着重要的作

用［２４］。本研究中，荷花在盐碱胁迫下的苯丙烷生物

合成途径主要合成木质素，木质素不仅是植物次生

细胞壁的组成部分，还参与脉管系统组分的形成，

具有机械支持、运输水和营养的作用，参与植物的

多种生理防御机制［２５－２６］。其中，苯丙氨酸解氨酶

（ＰＡＬ）、４－香豆酸辅酶 Ａ连接酶（４ＣＬ）是苯丙烷
合成途径的２个关键限速酶［２７］。ＰＡＬ、４ＣＬ等多个
与木质素合成有关的基因在２个品种内不表达趋势
不同，推测在盐碱胁迫下，抗性品种比敏感品种合

成更多的木质素参与细胞壁合成等生物学过程，从

而在盐碱胁迫下拥有更强的抗性。

此外，敏感品种差异基因在碳代谢途径显著富

集。植物碳代谢主要包括光合作用和呼吸作用，是

植物体内重要的生理生化代谢。高等植物呼吸作

用主要包括糖酵解、三羧酸循环以及磷酸戊糖途

径。糖酵解 －三羧酸循环（ＥＭＰｐａｔｈｗａｙ－ＴＣＡ
ｃｙｃｌｅ）是非结构性碳水化合物分解代谢的主要途
径，为植物的生命活动提供大部分能量［２８］。葡萄糖

经过糖酵解生成的丙酮酸经氧化脱羧形成乙酰辅

酶Ａ（Ａｃａｔｙｌ－ＣｏＡ），进入三羧酸循环，糖酵解通路
的增强可以促进三羧酸循环，并产生更多的 ＡＴＰ来
提高植物的抗逆能力［２９－３０］。在敏感品种中，参与糖

酵解途径关键限速酶己糖激酶ＨＸＫ、磷酸果糖激酶
ＰＦＫ和丙酮酸激酶 ＰＫ［３１］无显著变化，参与三羧酸
循环的相关基因表达量下调。磷酸戊糖途径（ＰＰＰ）
是细胞代谢的基本组成部分，在维持碳同化稳态、

为合成代谢提供还原分子和抑制氧化应激等方面

发挥着重要的作用，转酮醇酶 ＴＫＬ和转醛醇酶 ＴＡＬ
在连接磷酸戊糖途径和糖酵解途径中发挥着重要

的作用［３２］，在敏感品种中表达量下调。

光合作用在提高植物耐盐碱能力方面发挥着

重要作用［１９，３３］。高等植物光合作用的碳同化途径

主要有 Ｃ３、Ｃ４和 ＣＡＭ途径。磷酸丙酮酸双激酶
ＰＰＤＫ是一种控制 Ｃ４植物光合作用速率的关键
酶［３４］，而 ＮＡＤＰ－ＭＥ通过促进 ＣＯ２从维管束鞘细
胞脱羧苹果酸的释放，并利用 Ｃ３途径（卡尔文循
环）提供的二氧化碳用于碳固定来提高光合效

率［３５］；景天酸代谢（ＣＡＭ）是一种典型的植物光合作
用途径，可以降低植物的蒸腾速率和水分损失［３６］。

在所有的ＣＡＭ植物中，有一类被称为“Ｃ３＋ＣＡＭ”的
植物，在正常的环境条件下使用Ｃ３或Ｃ４途径进行光
合作用，但在受到环境胁迫时通过ＣＡＭ途径进行光
合作用，提高植物对逆境胁迫的耐受能力［３７］。

本研究中，敏感品种在盐碱胁迫处理后，参与

Ｃ４途径和 ＣＡＭ循环途径的磷酸丙酮酸双激酶
ＰＰＤＫ和苹果酸脱氢酶 ＮＡＤＰ－ＭＥ表达量下调，而
参与Ｃ３途径的５个基因表达量上调，推测敏感品种
在盐碱胁迫下通过提高光合作用来抵御胁迫，但由

于盐碱浓度过高，敏感品种不足以抵抗该胁迫，导

致其整体水平上碳同化系统紊乱，抗性变弱。

综上所述，本研究通过转录组测序技术对抗性

荷花品种及敏感荷花品种的耐盐碱机制进行了初

步分析，荷花在盐碱胁迫下的差异基因涉及生物过

程、细胞组分及分子功能３个方面，与细胞壁合成有
关基因在盐碱胁迫下变化活跃，可能在抗性品种耐

盐碱胁迫方面发挥着重要的作用，苯丙烷生物合成

途径、碳代谢途径相关基因的差异表达极有可能是

造成敏感品种耐盐碱能力弱的主要原因。
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ｓａｌｉｎｉｔｙｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］．ＴｕｒｋｉｓｈＪｏｕｒｎａｌｏｆＢｉｏｌｏｇｙ，２０１９，４３（５）：３１４－

３２５．　

［３４］ＣｈｅｎＹＢ，ＬｕＴＣ，ＷａｎｇＨＸ，ｅｔａｌ．Ｐｏｓｔｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎａｌｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ

ｏｆｍａｉｚｅｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔｐｙｒｕｖａｔｅｏｒｔｈｏｐｈｏｓｐｈａｔｅｄｉｋｉｎａｓｅｒｅｖｅａｌｓｔｈｅ

ｐｒｅｃｉｓｅｒｅｇｕｌａｔｏｒｙｍｅｃｈａｎｉｓｍｏｆｉｔｓｅｎｚｙｍａｔｉｃａｃｔｉｖｉｔｙ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ

Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０１４，１６５（２）：５３４－５４９．

［３５］ＳｏｎａｗａｎｅＢＶ，ＳｈａｒｗｏｏｄＲＥ，ＷｈｉｔｎｅｙＳ，ｅｔａｌ．Ｓｈａｄｅｃｏｍｐｒｏｍｉｓｅｓ

ｔｈｅｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙｏｆＮＡＤＰ－ＭＥｌｅｓｓｔｈａｎｔｈａｔｏｆＰＥＰ－

ＣＫａｎｄＮＡＤ－ＭＥＣ４ｇｒａｓｓｅｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，

２０１８，６９（１２）：３０５３－３０６８．

［３６］ＧｕｒａｌｎｉｃｋＬＪ，ＧｉｌｂｅｒｔＫＥ，ＤｅｎｉｏＤ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｏｆ

ｃｒａｓｓｕｌａｃｅａｎａｃｉｄｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ（ＣＡＭ）ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｉｎｃｏｔｙｌｅｄｏｎｓ

ｏｆｔｈｅＣ４ ｓｐｅｃｉｅｓ，Ｐｏｒｔｕｌａｃａｇｒａｎｄｉｆｌｏｒａ（Ｐｏｒｔｕｌａｃａｃｅａｅ）［Ｊ］．

Ｐｌａｎｔｓ，２０２０，９（１）：５５．

［３７］ＧｉｌｍａｎＩＳ，ＥｄｗａｒｄｓＥＪ．Ｃｒａｓｓｕｌａｃｅａｎａｃｉｄｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ［Ｊ］．

ＣｕｒｒｅｎｔＢｉｏｌｏｇｙ，２０２０，３０（２）：５７－６２．
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