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　　摘要：为了解平邑甜茶对盐碱胁迫的响应机制，利用 ＲＮＡ－ｓｅｑ技术检测了盐碱胁迫下其幼苗的基因表达水平。

结果显示，每个样品平均产出６．４８Ｇｂ数据，４３．８２×１０６个原始数据；纯净数据为４２．７１×１０６～４３．４４×１０６个，表达的
基因数为 ４１００８，其中已知的基因为３８４６５个，预测的新基因为２５４３个。基因表达量聚类分析显示，根和叶中的基
因分别聚类成１２个基因簇，并对根中基因簇１、７、９、１０、１１以及叶中基因簇４、７、８、１０进行了ＧＯ和ＫＥＧＧ富集分析。
ＧＯ富集分析结果显示，生物过程中的基因主要富集于细胞过程和代谢过程中，细胞组分中的基因主要富集于膜、膜
部分、细胞和细胞器中，分子功能中的基因主要富集于结合和催化活性中；ＫＥＧＧ富集分析显示，根和叶中富集基因较
多的途径有内质网内蛋白质加工、碳代谢、氨基酸的生物合成、核糖体、ＲＮＡ转运、植物激素信号转导等。进一步分析
表明，叶绿素ａ／ｂ结合蛋白、查尔酮合成酶、查尔酮－黄酮异构酶、热休克蛋白、转录因子、细胞色素 Ｐ４５０蛋白和未知
蛋白等编码基因参与了平邑甜茶对盐碱胁迫的响应，并发挥了重要的调节作用。本研究有助于进一步了解平邑甜茶

对混合耐盐碱胁迫响应的分子机制，为今后苹果砧木抗盐碱分子育种提供参考。
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　　土壤盐碱化是影响植物生长的重要环境因子。
据统计，全球约有 ９５０００万 ｈｍ２的盐碱地，占世界
总陆地面积的 ７％以上［１］，预计至 ２０５０年将会有
５０％以上的耕地发生盐碱化［２］。我国盐碱地总面

积约有 ９９００万ｈｍ２［３］，主要分布在东北松嫩平原、
东部滨海沿岸、西北内陆干旱区等［４］。作为我国重

要农业生产基地的黄河三角洲，地势平坦，具备农

业生产的优越条件，但由于地理位置和气候等原

因，盐碱土分布非常广泛，面积约占土地总面积的

５０％［５］。盐碱胁迫不是简单的盐胁迫与碱胁迫叠

加，而是有一定的协同效应，对植物的危害更为复

杂和严重［６］。盐碱胁迫对植物的伤害是一个复杂

的生理生化过程，主要包括渗透胁迫、离子毒害、高

ｐＨ伤害和活性氧胁迫等［７］。多年来，人们从土壤改

良、栽培技术、培育耐盐碱品种等方面对提高盐碱地

利用率和植物耐盐碱性进行了大量研究［８－１０］，而果

树耐盐碱研究起步较晚。近年来，盐碱胁迫响应机理

和选育耐盐碱砧木已经成为果树耐盐碱研究的热点。

苹果（Ｍａｌｕｓ×ｄｏｍｅｓｔｉｃａＢｏｒｋｈ．）是世界产量和
消费量最大的４种水果之一［１１］，２０１８年全球产量约
为８６００万 ｔ，其中我国的苹果产量最高，约为
３９００万ｔ［１２］，但土壤盐碱化严重制约着我国苹果产
业的发展。优良的砧木能够促进果树生长，提高果

实产量和品质［１３］。因此，研究砧木对盐碱胁迫响应

和耐受的分子机制对苹果产业的发展具有重要意

义［１４］。一直以来，人们对植物耐盐碱机理的研究大

多集中在盐胁迫或碱胁迫方面，而对盐碱胁迫的研

究较少。此外，报道侧重于对草本植物的影响，对

苹果 砧 木 的 研 究 较 少［１５］。平 邑 甜 茶 （Ｍａｌｕｓ
ｈｕｐｅｈｅｎｓｉｓＲｅｈｄ．）是我国广泛使用的苹果砧木之
一，具有无融合生殖特性［１６］，非常适合于分子研究。

本研究利用ＲＮＡ－ｓｅｑ技术分析了盐碱胁迫下平邑
甜茶幼苗的转录本，获得了大量差异表达基因，通

过基因表达模式聚类分析和功能注释，分析了平邑

甜茶在盐碱胁迫过程中显著上调或下调的基因，及

其响应盐碱胁迫的分子机制，为今后苹果砧木抗盐

碱分子育种提供参考。

１　材料与方法

１．１　试验材料
试验在滨州学院黄河三角洲生态环境重点实
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验室苗圃进行。种子和细沙分别用 ０．２％ ＫＭｎＯ４
浸泡３０ｍｉｎ，再用自来水冲洗干净。种子与细沙混
匀后在４℃温度下层积至露白。种子播种在塑料盆
基质（沙子、蛭石和土壤的体积比为３∶２∶１）中。
幼苗在室外自然光和温度条件下生长，使用１／２霍
格兰营养液（ｐＨ值＝６．８±０．２）浇灌。
１．２　盐碱胁迫处理

幼苗长到６～８张真叶时被分为处理组和对照
组。处理组幼苗用含有２００ｍｍｏｌ／Ｌ混合盐（ＮａＣｌ、
Ｎａ２ＳＯ４、ＮａＨＣＯ３摩尔比为 ２∶１∶１，ｐＨ值 ＝８）的
１／２霍格兰溶液处理；对照组用１／２霍格兰溶液浇
灌。分别在处理０、１、３、６ｄ采集处理组和对照组的
新根和叶片（新根样品编号：Ｒ０００、Ｒ００１、Ｒ００３、
Ｒ００６；叶片样品编号：Ｌ０００、Ｌ００１、Ｌ００３、Ｌ００６）。样
品用液氮处理后储存在－８０℃冰箱。
１．３　ＲＮＡ提取、转录组测序与分析

采用Ｔｒｉｚｏｌ法提取样品总 ＲＮＡ。ＲＮＡ质量用
ＮａｎｏＤｒｏｐＯｎｅ超微量紫外分光光度计（Ｔｈｅｒｍｏ
ＦｉｓｈｅｒＳｃｉｅｎｔｉｆｉｃ公司，美国）和 Ａｇｉｌｅｎｔ２１００生物分
析仪（ＡｇｉｌｅｎｔＴｅｃｈｎｏｌｏｇｉｅｓ公司，美国）测定。ｍＲＮＡ
用带有Ｏｌｉｇｏ（ｄＴ）的磁珠从总 ＲＮＡ中富集，通过打
断ｂｕｆｆｅｒ得到ｍＲＮＡ短片段，用随机引物合成ｃＤＮＡ
第１条链，接着形成双链 ＤＮＡ，然后通过热变性使
产物形成单链，最后环化得到单链环状 ＤＮＡ文库。
采用ＢＧＩＳＥＱ－５００平台（华大基因，深圳，中国）进
行测序。

原始数据（ｒａｗｄａｔａ）经过滤低质量、接头污染
以及未知碱基 Ｎ含量过高的片段得到纯净数据
（ｃｌｅａｎｄａｔａ）。纯净数据与参考基因组序列（Ｍａｌｕｓ×
ｄｏｍｅｓｔｉｃａＧＤＤＨ１３ＷｈｏｌｅＧｅｎｏｍｅｖ１．，ｈｔｔｐｓ：／／ｗｗｗ．
ｒｏｓａｃｅａｅ．ｏｒｇ／ｓｐｅｃｉｅｓ／ｍａｌｕｓ／ｍａｌｕｓ＿ｘ＿ｄｏｍｅｓｔｉｃａ／
ｇｅｎｏｍｅ＿ＧＤＤＨ１３＿ｖ１．１）［１７－１８］，并 使 用 ＲＳＥＭ
（ＲＮＡ－Ｓｅｑｂｙｅｘｐｅｃｔａｔｉｏｎｍａｘｉｍｉｚａｔｉｏｎ）计算每个样
本的基因表达水平［１９］，以 ＦＰＫＭ（ｆｒａｇｍｅｎｔｓｐｅｒ
ｋｉｌｏｂａｓｅｏｆｅｘｏｎｐｅｒｍｉｌｌｉｏｎｆｒａｇｍｅｎｔｓｍａｐｐｅｄ）计算基
因表达量。使用软件Ｍｆｕｚｚ对基因进行时间序列分
析［２０］。各样品间的 Ｐｅａｒｓｏｎｓ相关系数通过 Ｒ软件
的ｃｏｒ函数计算。
１．４　基因表达水平分析及功能注释

差异倍数（ｆｏｌｄｃｈａｎｇｅ）≥２或≤ －２并且 Ｑ值
（矫正 Ｐ－ｖａｌｕｅ）≤０．００１的基因被定义为差异表达
基因［２１］。利用基因本体论（ｇｅｎｅｏｎｔｏｌｏｇｙ，ＧＯ）数据
库（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｇｅｎｅｏｎｔｏｌｏｇｙ．ｏｒｇ／）和京都基因与基

因组百科全书 （ｋｙｏｔｏｅｎｃｙｃｌｏｐｅｄｉａｏｆｇｅｎｅｓａｎｄ
ｇｅｎｏｍｅｓ，ＫＥＧＧ）数据库（ｈｔｔｐｓ：／／ｗｗｗ．ｇｅｎｏｍｅ．ｊｐ／
ｋｅｇｇ／ｐａｔｈｗａｙ．ｈｔｍｌ），对差异表达基因进行富集分
析，Ｑ值≤０．０５为显著富集。利用 ＮＣＢＩＮｒ数据库
ｂｌａｓｔ功能检索差异表达基因的同源蛋白。

２　结果与分析

２．１　测序结果
本研究２３个样品，每个样品平均产出６．４８Ｇｂ

数据，４３．８２×１０６个原始数据；样品产生的纯净数据
为４２．７１×１０６～４３．４４×１０６个。各样品所得数据与
基因组的平均比对率为 ８０．０１％，与基因的平均比
对率为７６．５４％；共４１００８个基因被检测到表达，其
中３８４６５个为已知基因，２５４３个为预测的新基因。
通过计算样品之间所有基因表达量的 Ｐｅａｒｓｏｎｓ相
关系数（图１），发现每个样品的各个生物重复之间，
只有Ｌ００１＿１和 Ｌ００１＿２之间的相关系数小于０．８，
表明其余生物学重复样品之间的相关性较好。

２．２　基因表达模式聚类分析
根据基因的表达量信息，表达模式一致的基因

被聚到同一个基因簇中，根和叶中的基因分别聚类

成１２个基因簇（图２）。其中，根中基因簇１、１０以
及叶中基因簇８、１０表达上调；根中基因簇７、９、１１
以及叶中基因簇４、７表达下调。
２．３　基因功能注释

对根中基因簇 １、７、９、１０、１１以及叶中基因簇
４、７、８、１０中的基因进行了 ＧＯ和 ＫＥＧＧ富集分析。
结果显示，ＧＯ富集分析包含生物过程、细胞组分和
分子功能３类，根和叶中基因富集情况基本一致：生
物过程中的细胞过程和代谢过程富集数量最多，细

胞组分中的膜、膜部分、细胞和细胞器富集数量最

多，分子功能中的结合和催化活性富集数量最多

（图３）。ＫＥＧＧ富集分析显示根中基因簇１、７、９、
１０、１１显著富集的途径分别为 ２、３、２、１７、２个（表
１）；叶中基因簇４、７、８、１０显著富集的途径分别为
５、４、４、２５个（表２）。
　　利用 ＮＣＢＩＮｒ数据库 ｂｌａｓｔ功能检索了上述９
个基因簇的基因的同源蛋白，并将根和叶中表达变

化显著（差异倍数≥２或≤ －２）且表达量高的前１０
个基因分别列于表３、表４，根中基因簇１１中只有３
个基因，至少有一个样品的 ＦＰＫＭ≥１。结果表明，
这些基因编码叶绿素 ａ／ｂ结合蛋白（ＬＨＣⅡ）、查尔
酮合成酶、查尔酮－黄酮异构酶、热休克蛋白、转录
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因子、细胞色素Ｐ４５０蛋白等。

３　结论与讨论

本研究利用 ＢＧＩＳＥＱ－５００平台对盐碱胁迫不

同时间的平邑甜茶根和叶进行了转录组测序，共有

４１００８个基因被检测到表达，其中已知的基因有
３８４６５个，预测的新基因有２５４３个。基因表达聚
类分析显示，根和叶中的基因分别聚类成１２个基因
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表１　根中基因的ＫＥＧＧ途径富集分析

基因簇 途径编号 途径名称 基因数 Ｑ值 基因簇 途径编号 途径名称 基因数 Ｑ值

１ ｋｏ００１９０ 氧化磷酸化 ３３ ０．０４００５７ １０ ｋｏ００６３０ 乙醛酸和二羧酸代谢 ３８ ０．００１３２９

ｋｏ０１２００ 碳代谢 ６７ ０．０４００５７ ｋｏ００２６０ 甘氨酸、丝氨酸和苏氨酸代谢 ３１ ０．００２１１１

７ ｋｏ００１９６ 光合作用天线蛋白 １８ １．６９×１０－５ ｋｏ０００３０ 磷酸戊糖途径 ２７ ０．００４１３８

ｋｏ００７５０ 维生素Ｂ６代谢 １７ ０．０２９７８０ ｋｏ００６２０ 丙酮酸代谢 ４０ ０．００７５６５

ｋｏ０４１４１ 内质网内蛋白质加工 １７６ ０．０２９７８０ ｋｏ０３０１５ ｍＲＮＡ监控途径 ６７ ０．００８１０２

９ ｋｏ０４０７５ 植物激素信号转导 ９３ １．０４×１０－６ ｋｏ００５１０ Ｎ－聚糖生物合成 ２４ ０．０１９５８８

ｋｏ０４１３６ 自噬 １７ ０．００２２５５ ｋｏ００９００ 萜类骨架的生物合成 ２０ ０．０２００５８

１０ ｋｏ０１２００ 碳代谢 １２１ ７．４０×１０－１１ ｋｏ００２２０ 精氨酸生物合成 ２１ ０．０２９５１８

ｋｏ０１２３０ 氨基酸的生物合成 １１７ ２．０２×１０－１０ ｋｏ００４００ 苯丙氨酸、酪氨酸和色氨酸 ２１ ０．０３０２３５

ｋｏ０００２０ 三羧酸循环 ３３ ０．０００１９４ 的生物合成

ｋｏ０３００８ 真核生物的核糖体生物合成 ５９ ０．０００２５２ ｋｏ００７９０ 叶酸生物合成 １３ ０．０４５８０２

ｋｏ０００１０ 糖酵解／糖异生 ５４ ０．０００２６４ １１ ｋｏ０３０１０ 核糖体 １１５ ５．３６×１０－８

ｋｏ００２５０ 丙氨酸、天冬氨酸和谷氨酸代谢 ２９ ０．０００３９７ ｋｏ０３０１３ ＲＮＡ转运 １０３ ０．０００９９５

ｋｏ０１２１０ ２－氧代羧酸代谢 ３６ ０．０００３９７
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表２　叶中基因的ＫＥＧＧ途径富集分析

基因簇 途径编号 途径名称 基因数 Ｑ值 基因簇 途径编号 途径名称 基因数 Ｑ值

４ ｋｏ００５９１ 亚油酸代谢 １５ ０．０４１１０９ １０ ｋｏ００４００ 苯丙氨酸、酪氨酸和色氨酸 ２８ １．３４×１０－５

ｋｏ００５９２ α－亚麻酸代谢 ２３ ０．０４１１０９ 的生物合成

ｋｏ０３０１５ ｍＲＮＡ监控途径 ５０ ０．０４１１０９ ｋｏ００６３０ 乙醛酸和二羧酸代谢 ３９ ６．０４×１０－５

ｋｏ０３０４０ 剪接体 ７９ ０．０４７１９８ ｋｏ００５２０ 氨基糖和核苷酸糖代谢 ５８ ０．００１５８１

ｋｏ０４０７５ 植物激素信号转导 ８４ ０．０４７１９８ ｋｏ００２６０ 甘氨酸、丝氨酸和苏氨酸代谢 ２９ ０．００１７４９

７ ｋｏ０４１４１ 内质网内蛋白质加工 １６１ ４．７１×１０－１０ ｋｏ０００２０ 三羧酸循环 ２７ ０．００２３２２

ｋｏ００１９６ 光合作用天线蛋白 １５ １．０３×１０－５ ｋｏ００６２０ 丙酮酸代谢 ３８ ０．００４２７１

ｋｏ０３００８ 真核生物的核糖体生物合成 ６３ ０．０００９１８ ｋｏ００２７０ 半胱氨酸和蛋氨酸代谢 ４３ ０．００６３００

ｋｏ０３０１８ ＲＮＡ降解 ７４ ０．００９７４４ ｋｏ０００１０ 糖酵解／糖异生 ４３ ０．０１２７１５

８ ｋｏ００８６０ 卟啉和叶绿素代谢 ２５ ０．００１４９０ ｋｏ０４１４５ 吞噬体 ３３ ０．０１２８１３

ｋｏ０１２００ 碳代谢 ７３ ０．００３７３９ ｋｏ００１３０ 泛醌和其他萜类醌生物合成 １９ ０．０１３１７９

ｋｏ００７１０ 光合生物中的碳固定 ３１ ０．０１５８６１ ｋｏ００７５０ 维生素Ｂ６代谢 １１ ０．０１３１７９

ｋｏ００７４０ 核黄素代谢 １３ ０．０３３６９８ ｋｏ００９４５ 芪类、二苯基庚酮和姜酚 ２０ ０．０２１６３９

１０ ｋｏ０１２００ 碳代谢 １２４ ４．６２×１０－１５ 生物合成

ｋｏ０１２３０ 氨基酸的生物合成 １１６ ８．６５×１０－１３ ｋｏ００７８０ 生物素代谢 １０ ０．０２５６２９

ｋｏ０３０１０ 核糖体 １２７ ３．２６×１０－８ ｋｏ００７３０ 硫胺素代谢 １０ ０．０４５６２１

ｋｏ００７１０ 光合生物中的碳固定 ４９ ８．３７×１０－８ ｋｏ００８６０ 卟啉和叶绿素代谢 ２１ ０．０４５６２１

ｋｏ００１９０ 氧化磷酸化 ５３ １．６７×１０－７ ｋｏ０００５１ 果糖和甘露糖代谢 ２５ ０．０４９４５８

ｋｏ００９４１ 类黄酮生物合成 ４９ ７．２８×１０－７ ｋｏ００３６０ 苯丙氨酸代谢 ２６ ０．０４９４５８

ｋｏ０００３０ 磷酸戊糖途径 ３２ ５．９０×１０－６ ｋｏ００９０６ 类胡萝卜素生物合成 １８ ０．０４９４５８

簇，其中，根中基因簇１、１０和叶中基因簇８、１０基因
的表达被上调；根中基因簇７、９、１１以及叶中基因簇
４、７基因的表达被下调。表明这些基因可能在平邑
甜茶受盐碱胁迫过程中持续起作用。为了解这些

基因的功能，对它们进行了ＧＯ和ＫＥＧＧ富集分析。
ＧＯ富集分析结果显示，分子功能中的结合和催化
活性富集基因的数量最多，此外，细胞组分中的膜、

膜部分、细胞和细胞器以及生物过程中的细胞过程

和代谢过程富集基因的数量也较多。这与葡萄和

白刺在盐胁迫后富集基因数量最多的是结合和催

化活性的研究结果［２２－２３］一致。这些结果表明结合

和催化活性是植物对盐碱胁迫的主要响应过程；

膜、膜部分、细胞、细胞器、细胞过程和代谢过程同

样也在植物响应盐碱胁迫中发挥重要作用。ＫＥＧＧ
富集分析显示，根和叶中富集基因较多的途径有内

质网内蛋白质加工、碳代谢、氨基酸的生物合成、核

糖体、ＲＮＡ转运、植物激素信号转导等。在受到盐、
碱胁迫时，高粱和榆叶梅的碳代谢途径富集的基因

数量较多［２４－２５］，表明植物可能需要大量能量来应对

盐、碱胁迫，并且胁迫可能通过改变植物碳代谢相

关基因的表达来影响植物生长［２５］。

盐胁迫能引起果树叶片净光合速率下降［２６］。

叶绿素ａ／ｂ结合蛋白（ＬＨＣⅡ）能够促进光合作用正
常进行，平邑甜茶叶片中叶绿素ａ／ｂ结合蛋白（ＬＨＣ
Ⅱ）编码基因（ＭＤ０９Ｇ１２９２９００、ＭＤ１７Ｇ１２８１９００）的
表达量在受到盐碱胁迫后显著降低。另外，活性氧

还会在植物体内大量积累，为清除这些活性氧，植

物会启动如过氧化物酶、超氧化物歧化酶、过氧化

氢酶等酶类保护体系和类黄酮（黄酮类化合物）、谷

胱甘肽、抗坏血酸等非酶类保护体系［１］。平邑甜茶

根中过氧化物酶编码基因ＭＤ１１Ｇ１０６１１００的表达被
显著上调，而 ＭＤ１３Ｇ１０５３０００的表达被显著下调。
查尔酮合成酶是类黄酮合成途径中的关键酶之

一［２７］，查尔酮－黄酮异构酶也在类黄酮合成途径中
起重要作用［２８］，类黄酮在抗氧化方面具有重要作

用。本研究中平邑甜茶叶片中查尔酮合成酶编码

基因（ＭＤ０４Ｇ１００３３００、ＭＤ０４Ｇ１００３４００）和查尔酮 －
黄 酮 异 构 酶 编 码 基 因 （ＭＤ０１Ｇ１１６７３００、
ＭＤ０７Ｇ１２３３４００）的表达均显著上调。这些结果表
明平邑甜茶在受到盐碱胁迫后光合作用减弱，并通

过酶类和非酶类保护体系清除体内的活性氧。

　　热休克蛋白对植物热应激损伤的恢复及提高
植物耐热性具有重要作用［２９］，它能稳定染色质、蛋

白质和膜，并通过再折叠促进蛋白质在胁迫期间或
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表３　根中基因簇中表达量高且表达变化显著（差异倍数≥２或≤－２）的部分基因

基因编号 基因簇
ＦＰＫＭ

０ｄ １ｄ ３ｄ ６ｄ
基因注释

ＭＤ０５Ｇ１２５５５００ １ ２２２．００ ６９４．８９ ８７８．６５ ２２２３．０８ 锌转运蛋白１０

ＭＤ１４Ｇ１１５８４００ １ ２９３．６４ ６８２．８２ ７４５．２５ １５５０．５４ 金属转运蛋白

ＭＤ０４Ｇ１１４１１００ １ １４２．６７ ４９２．６４ ５１４．２１ １３９０．４７ 咖啡酸３－Ｏ－甲基转移酶

ＭＤ０５Ｇ１２２１３００ １ ２１．０９ ４３．９５ １０４．９４ ３９５．３６ 阿魏酰辅酶 Ａ－羟化酶

ＭＤ１５Ｇ１３１３９００ １ ４．９５ １９．１９ ５０．９２ ２４８．３４ 阿魏酰辅酶Ａ－羟化酶

ＭＤ０１Ｇ１０６８１００ １ ２３．２６ ７３．３２ ７９．４３ １７８．８１ 铁还原酶

ＭＤ０２Ｇ１０２８８００ １ ４４．１５ ９１．８１ １３６．７１ １６５．５６ 铜蓝蛋白

ＭＤ１０Ｇ１２８３９００ １ ５．４３ １１．７２ １７．２０ ６６．５３ 亚精氨芥子酰辅酶 Ａ酰基转移酶

ＭＤ１４Ｇ１０８６５００ １ １６．７６ ３４．４８ ５８．０４ ６５．４３ ＯＲＧ２转录因子

ＭＤ０９Ｇ１０３６６００ １ １１．１０ ２６．３２ ３２．４７ ６１．７０ ＷＡＴ１相关蛋白

ＭＤ０７Ｇ１１９６５００ ７ １４９７．７２ ７６．３５ ３３０．０２ ２５７．９６ ７０ｋｕ热休克同源蛋白

ＭＤ１５Ｇ１３８３７００ ７ １００３．７３ ２９２．１６ ２８５．１８ ３３２．４８ 天冬氨酰蛋白酶

ＭＤ０１Ｇ１１２６５００ ７ ９５０．２０ ４６．６６ １４０．６９ １２６．３５ ７０ｋｕ热休克同源蛋白

ＭＤ０１Ｇ１１４４４００ ７ ６３１．０４ ５８．２２ ７２．６２ ３２．０６ １６．９ｋｕ热休克蛋白

ＭＤ１５Ｇ１２５５７００ ７ ４４９．９０ １９２．９２ １８０．７７ ２０３．７４ 脱落酸８′－羟化酶

ＭＤ１３Ｇ１０２３２００ ７ ４３１．０１ １４３．７７ １６５．６６ １４８．７６ 乳胶蛋白

ＭＤ１１Ｇ１１３３２００ ７ ４０７．０４ １３９．４５ １３４．０９ １１８．０１ 类成束阿拉伯半乳糖蛋白

ＭＤ０４Ｇ１０２０１００ ７ ３４６．３２ ９８．８９ １６７．６９ １１３．３５ 葡聚糖内糖基转移酶／水解酶

ＭＤ０９Ｇ１１０２６００ ７ ２７７．８８ ７２．６９ ５９．５９ ５４．７１ 葡聚糖内糖基转移酶／水解酶蛋白９前体

ＭＤ０１Ｇ１２０８７００ ７ ２５２．４５ ９．７６ ３０．４６ ２５．９４ 热休克蛋白

ＭＤ１４Ｇ１１２６８００ ９ １６５．２７ １４２．９９ １３４．０４ ７１．８４ 蛋氨酸γ－裂解酶

ＭＤ１３Ｇ１０５３０００ ９ ７２．３６ ５５．７０ ６３．７４ ２９．７７ 过氧化物酶

ＭＤ１６Ｇ１１９８１００ ９ ５１．３３ ４１．９２ ３７．５３ １７．４４ 富含亮氨酸的重复延伸蛋白

ＭＤ１４Ｇ１２２６２００ ９ ４８．７５ ５０．７２ ４９．１１ ２０．８８ 未知蛋白

ＭＤ０２Ｇ１０３０６００ ９ ４６．４９ ３４．６１ ４３．３０ １６．１８ 未知蛋白

ＭＤ０７Ｇ１２０１８００ ９ ２６．９２ ２８．３３ ２４．９１ １２．５７ 甘油－３－磷酸酰基转移酶

ＭＤ１６Ｇ１１０２１００ ９ ２６．５０ ２１．８０ １９．９２ ７．５６ 未知蛋白

ＭＤ０３Ｇ１２８２３００ ９ ２４．９９ ２１．６７ １９．５８ １１．１７ 晚期分泌途径蛋白

ＭＤ１５Ｇ１０３７２００ ９ ２４．６２ ２１．０１ ２９．８１３ １２．３５ 锌指蛋白

ＭＤ１３Ｇ１１６９６００ ９ ２４．０４ １９．４５ ３４．５１６ １１．７２ 开花促进因子蛋白

ＭＤ１５Ｇ１１３２０００ １０ ３６１．３８ ８９０．３９ １３１７．７０ １４０６．２２ ３，５－二羟基联苯合酶

ＭＤ０１Ｇ１０８９８００ １０ ２０１．２３ ４６６．８８ ５６３．２９ ６５６．５０ 联苯－Ｏ－甲基转移酶

ＭＤ０９Ｇ１０７７４００ １０ １４０．１２ ４６７．６５ ５３０．２５ ６３１．３４ 钠偶联中性氨基酸转运蛋白

ＭＤ１１Ｇ１０６１１００ １０ １１３．４７ ３００．７５ ３２３．１１ ３８２．５５ 过氧化物酶

ＭＤ１１Ｇ１２２０４００ １０ ９３．１８ ２２７．３７ ３３４．９７ ３７６．４１ 细胞色素Ｐ４５０

ＭＤ０１Ｇ１０９０９００ １０ ９４．１０ ３１３．１３ ３６９．３５ ３６１．１５ ＬＨＹ类似蛋白

ＭＤ０２Ｇ１０２８７００ １０ １０６．４５ ２５２．４４ ３８５．０８ ３５２．３９ 铜蓝蛋白

ＭＤ１５Ｇ１３５１７００ １０ ６９．４２ ３５５．４８ ３２６．４６ ２９６．５４ ＷＡＴ１相关蛋白

ＭＤ１２Ｇ１１１９２００ １０ ９９．８６ ２５４．５７ ２８３．５６ ２１５．９２ 水通道蛋白

ＭＤ０６Ｇ１２１２９００ １０ ７９．９０ １９８．９９ １７０．５７ １９０．９６ 富脯氨酸蛋白ＨａｅⅢ亚族

ＭＤ１１Ｇ１２６９３００ １１ ２．６４ １．２８ ０．００ ０．８８ ｋｕｎｉｔｚ－型弹性蛋白酶抑制剂

ＭＤ０６Ｇ１０８３４００ １１ １．９０ １．２０ ０．７２ ０．００

ＭＤ１３Ｇ１１９９７００ １１ １．５８ ０．７４ ０．２３ ０．２８ 热激转录因子
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表４　叶中基因簇中表达量高且表达变化显著（差异倍数≥２或≤－２）的部分基因

基因编号 基因簇
ＦＰＫＭ

０ｄ １ｄ ３ｄ ６ｄ
基因注释

ＭＤ０８Ｇ１０９２０００ ４ ３１２．５５ １５０．６６ １１２．３０ ７０．７３ ＭＹＢ转录因子

ＭＤ１５Ｇ１１５５５００ ４ １８７．９７ ９４．２３ ８４．３４ ４２．９０ 温度诱导脂质运载蛋白

ＭＤ１５Ｇ１１８９９００ ４ ９１．５７ ４２．３７ ２８．９８ １６．０４ 未知蛋白

ＭＤ０８Ｇ１１２７７００ ４ ５８．００ ２５．９８ １５．００ ９．７９ 未知蛋白

ＭＤ０５Ｇ１１２２６００ ４ ５１．４２ ２５．７１ １３．７５ １１．６７ 水通道蛋白

ＭＤ０４Ｇ１１６７７００ ４ ４８．５５ ２３．２１ １０．５６ ９．６４ ＷＲＫＹ转录因子

ＭＤ０５Ｇ１０７３２００ ４ ３６．４９ １５．９０ １１．０６ ５．７５ ＣＣＧ结合蛋白

ＭＤ００Ｇ１１４００００ ４ ３５．７０ １７．３４ ９．７２ ４．１０ 氨基酸通透酶

ＭＤ１４Ｇ１２４６２００ ４ ３５．１２ １６．５７ １０．６７ ５．２５ ＧＥＭ蛋白

ＭＤ０９Ｇ１２０７４００ ４ ２１．０４ ９．１８ ６．４７ ２．８６ 水通道蛋白

ＭＤ１７Ｇ１２８１９００ ７ ５７１３．４５ ２０７９．１６ ２７０３．９４ １４７２．２８ 叶绿素ａ／ｂ结合蛋白（ＬＨＣⅡ）

ＭＤ０１Ｇ１１４４４００ ７ １７６４．０６ ３０．２９ ２６８．０６ １１８．００ １６．９ｋｕ热休克蛋白

ＭＤ０１Ｇ１０４１９００ ７ １５４４．４２ ６５７．３０ ５３６．３５ ５５０．５７ 锌指蛋白ＺＡＴ１０

ＭＤ０９Ｇ１２９２９００ ７ １５３１．４２ ３６２．８４ ７４４．９３ ４０１．７９ 叶绿素ａ／ｂ结合蛋白（ＬＨＣⅡ）

ＭＤ０８Ｇ１０８６５００ ７ １２３７．５３ ４９０．４１ ４２７．２６ ４２１．９２ 锌指蛋白ＺＡＴ１０

ＭＤ０７Ｇ１２２２９００ ７ １１４７．３４ ３８４．０９ ３９１．０８ ３３１．０３ 锌指ＣＣＣＨ结构域蛋白

ＭＤ１５Ｇ１４０４８００ ７ １０８７．６４ ４６０．７４ ３５３．９３ ４０８．０４ 丝氨酸／苏氨酸蛋白激酶

ＭＤ０１Ｇ１１５４０００ ７ １０４３．１９ ４８０．８７ ４００．３０ ３６２．５７ 锌指ＣＣＣＨ结构域蛋白

ＭＤ１３Ｇ１１０８５００ ７ ９２１．０７ １８．４６ １５７．４８ ７２．９９ 小热休克蛋白

ＭＤ０１Ｇ１０７３６００ ７ ８６９．９２ １８９．５１ ３３３．８３ １８３．８３ ＢＡＧ家族分子伴侣调节蛋白

ＭＤ１０Ｇ１０６２３００ ８ ９９５．５４ ２６３９．１７ ３５２６．８６ ４７９１．５７ 依赖辅酶ＮＡＤＰ的６－磷酸山梨醇脱氢酶

ＭＤ１５Ｇ１４０７６００ ８ ２５２．１４ ５５２．３０ ５４５．９９ ５９６．９１ ＵＤＰ－葡萄糖：根皮素２′－Ｏ－葡糖基转移酶

ＭＤ１３Ｇ１０５２６００ ８ ７７．３８ ３０３．９６ ３０６．７６ ４４２．６８ Ｓ－腺苷甲硫氨酸脱羧酶酶原

ＭＤ１１Ｇ１２２１２００ ８ ６４．８９ ２６０．８９ ２３７．３３ ３９６．４１ 脂肪酸脱氢酶

ＭＤ０２Ｇ１２４３１００ ８ １２５．９３ ３１８．１３ ２５５．７２ ３５８．０４ 苹果酸脱氢酶

ＭＤ１７Ｇ１２４３４００ ８ １４６．７３ ３５３．１９ ２９８．１７ ３３９．９０ ＣＯＬ结构域类转录因子

ＭＤ０３Ｇ１２０５３００ ８ ４４．６２ １４９．９５ １１０．４５ ２３８．９８ 脂肪酸脱氢酶

ＭＤ１５Ｇ１０４９５００ ８ ５９．６４ １５９．０３ １４０．２５ ２３８．０２ ＹｌｍＧ蛋白

ＭＤ０９Ｇ１１４６８００ ８ ４５．５５ １１８．１２ １６４．９２ １８９．８７ 八氢番茄红素合酶

ＭＤ１７Ｇ１０６６０００ ８ ６９．０６ ２９０．５８ ２５４．６２ １７８．６６ ＷＡＳ／ＷＡＳＬ相互作用蛋白家族成员

ＭＤ０４Ｇ１００３３００ １０ １４３．７９ １２．８９ ３２０．９１ ９７０．７８ 查尔酮合成酶

ＭＤ１６Ｇ１０５７４００ １０ １２４．０５ ２７３．８４ ３１５．５９ ５４７．５６ Ｓ－腺苷甲硫氨酸脱羧酶酶原

ＭＤ０４Ｇ１００３４００ １０ ９２．２９ ８．１３ ２０７．３５ ４０４．７２ 查尔酮合成酶

ＭＤ０１Ｇ１１６７３００ １０ ３６．７９ ５．４２ ７７．４６ １２９．０２ 查尔酮－黄酮异构酶

ＭＤ１３Ｇ１０８１９００ １０ １７．２５ ５．５６ ５９．７９ ９０．１４ 五肽重复蛋白

ＭＤ１０Ｇ１０３８１００ １０ １２．０９ ２８．４２ ３２．８０ ５０．９４ 未知蛋白

ＭＤ１５Ｇ１２１６５００ １０ ５．６８ １８．２３ １５．４０ ４３．８６ 生长素结合蛋白

ＭＤ０８Ｇ１０４９３００ １０ ７．８２ ２０．２７ ２５．０２ ４０．１０ 未知蛋白

ＭＤ０７Ｇ１２３３４００ １０ ７．８２ １．４６ １８．３８ ３６．４０ 查尔酮－黄酮异构酶

ＭＤ１５Ｇ１４０７３００ １０ ６．５７ １３．５５ １５．４９ ２９．３５ ＵＤＰ糖基转移酶

胁迫后的修复［３０］。热休克蛋白的表达受温度或盐

度等环境条件的影响［３１］。ＮａＨＣＯ３胁迫条件下，柽
柳根中热休克蛋白编码基因的表达有的被上调，有

的被下调［３０］。在本研究中，５个热休克蛋白编码基
因（ＭＤ０１Ｇ１１２６５００、ＭＤ０１Ｇ１１４４４００、ＭＤ０１Ｇ１２０８７００、
ＭＤ０７Ｇ１１９６５００、ＭＤ１３Ｇ１１０８５００）的表达被显著下
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调。热休克响应由２个重要成员———热休克蛋白和
热激转录因子组成。热激转录因子在热胁迫防御

响应调节中起关键作用［３２］，通过识别高度保守的热

休克元件并与‘ｎＧＡＡｎｎＴＣＣｎ’基序特异结合调节热
休克蛋白编码基因的表达，来控制植物对不同环境

胁迫的反应［３３－３４］。平邑甜茶一个热激转录因子编

码基因（ＭＤ１３Ｇ１１９９７００）的表达被下调，表明热休
克响应可能在平邑甜茶响应盐碱胁迫过程中也发

挥重要作用。

转录因子在调节植物对盐碱物胁迫响应过程

中发挥着重要作用［３５－３７］。除热激转录因子，本研究

还发现ＭＹＢ转录因子（ＭＤ０８Ｇ１０９２０００）、ＷＲＫＹ转
录因子（ＭＤ０４Ｇ１１６７７００）、锌指 ＣＣＣＨ结构域蛋白
（ＭＤ０１Ｇ１１５４０００、ＭＤ０７Ｇ１２２２９００）、锌 指 蛋 白
ＺＡＴ１０（ＭＤ０１Ｇ１０４１９００、ＭＤ０８Ｇ１０８６５００）、锌指蛋白
（ＭＤ１５Ｇ１０３７２００）的表达被显著下调；ＯＲＧ２转录因
子（ＭＤ１４Ｇ１０８６５００）、ＣＯＬ结构域类转录因子
（ＭＤ１７Ｇ１２４３４００）的表达被显著上调。ＭＹＢ家族
是植物体重要的转录因子家族之一［３８］。在干旱和

盐胁迫下，向日葵５５个 ＭＹＢ基因中有９个的表达
被下调，４个被上调［３９］。超表达 ＡｔＭＹＢ１１１的拟南
芥耐盐性强于野生型，而 ＡｔＭＹＢ１１１缺失显著降低
了拟南芥耐盐性［４０］。锌指蛋白是一个庞大的转录

因子家族，它由 ＣＣＣＨ、Ｃ２Ｈ２、Ｃ２ＨＣ、Ｃ２ＨＣ５、Ｃ３ＨＣ４、
Ｃ４、Ｃ４ＨＣ３、Ｃ６和Ｃ８（Ｃ和Ｈ分别代表半胱氨酸和组
氨酸）９大类组成［４１］，在植物耐非生物胁迫方面具

有重要作用［４２］。本研究中的６个锌指蛋白的编码基
因（ＭＤ０１Ｇ１１５４０００和ＭＤ０７Ｇ１２２２９００属于ＣＣＣＨ类，
ＭＤ０１Ｇ１０４１９００、ＭＤ０８Ｇ１０８６５００、ＭＤ０４Ｇ１１６７７００和
ＭＤ１５Ｇ１０３７２００属于 Ｃ２Ｈ２类）的表达均被显著下
调，可以推测这些转录因子与平邑甜茶抗盐碱调控

密切相关。

细胞色素Ｐ４５０是一个酶蛋白大家族［４３］。它们

参与细胞分裂素、生长素、赤霉素等植物内源激素

的生物合成以及许多次生代谢［４４－４５］。Ｋｈａｎｏｍ等研
究发现，人参中 ＰｇＣＹＰ７３６Ａ１２在 ＮａＣｌ处理后转录
水平上调，该基因参与除草剂的代谢［４６］。本研究中

１个细胞色素 Ｐ４５０编码基因 ＭＤ１１Ｇ１２２０４００的表
达受盐碱胁迫诱导而持续升高，表明细胞色素 Ｐ４５０
可能在平邑甜茶盐碱响应的机制中发挥重要作用。

丝氨酸－苏氨酸蛋白激酶和ＴＭＫ１受体蛋白激酶等
的表达也受盐碱胁迫的诱导，说明这几类蛋白激酶

在平邑甜茶盐碱胁迫响应中也可能发挥一定作用。

研究中还发现一些未知蛋白可能与盐碱胁迫相关，

如 ＭＤ１４Ｇ１２２６２００、ＭＤ０２Ｇ１０３０６００、ＭＤ１５Ｇ１１８９９００
和ＭＤ０８Ｇ１１２７７００等，它们的具体功能有待进一步
验证。
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ｐｒｏｖｉｄｅｉｎｓｉｇｈｔｉｎｔｏｔｈｅｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｉｎｖｏｌｖｅｄｉｎｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ［Ｊ］．
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ＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１７，８：２４８．
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［４２］向建华，李灵之，陈信波．植物非生物逆境相关锌指蛋白基因的
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