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基于转录组的不同火龙果品种抗性差异分析
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摘　 要: 不同的品种抗性不同ꎬ为进一步探究不同火龙果品种之间的抗性差异ꎬ为后续火龙果抗性育种提供

参考ꎬ该研究利用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＨｉＳｅｑ ２０００ 测序平台对‘普通白肉’(ＢＲ)和 ‘厄瓜多尔黄龙’(ＥＹ)两个品种进行转

录组测序分析ꎬ并参考 ＧＯ Ｏｎｔｏｌｏｇｙ、ＫＥＧＧ 等公共数据库对差异表达基因进行功能分类与富集分析ꎮ 结果表

明:(１) ＢＲ 与 ＥＹ 共有 １４ ２４８ 个差异基因ꎬ其中 ５ ４４６ 个基因上调ꎬ８ ８０２ 个基因下调ꎮ (２) 相关 ＧＯ 功能分析

表明这些差异基因主要参与酶催化活性、细胞组分、代谢过程等ꎬ其中参与氧化还原酶活性的 ３４９ 个差异基因

在 ＢＲ 中表达量上调ꎮ (３)ＫＥＧＧ 通路分析显示ꎬ大部分差异基因富集在新陈代谢和生物合成等ꎬ其中参与角

质、木栓质和蜡质生物合成的差异基因有 １２ 个ꎬ如 ＣＹＰ８６ 和 ＣＥＲ１ 等ꎮ 参与氧化还原酶活性的差异基因在

ＢＲ 中较 ＥＹ 表达量上调ꎬ且显著富集ꎬ表明 ＢＲ 与 ＥＹ 在生长发育和细胞代谢过程差异显著ꎮ 参与角质、木栓

质和蜡质生物合成的差异基因在 ＢＲ 中表达量上调ꎬ此类基因在 ＢＲ 中具有较高的表达量且显著富集ꎬ表明

ＢＲ 可能具有较强的抗旱和抗病能力ꎮ
关键词: 火龙果ꎬ 转录组ꎬ 品种ꎬ 差异表达基因
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特的外观使其成为消费者追捧的新兴热带水果

(陶金等ꎬ ２０１４)ꎮ 近几年ꎬ我国火龙果产业发展

迅猛ꎬ据最新数据ꎬ截至 ２０２０ 年底ꎬ全国火龙果种

植面积已超过 １００ 万亩ꎬ并形成以广西、广东、海
南、云南和贵州五省(区)为核心的主产区ꎮ 特别

近年来在广西石漠化区推广种植成功ꎬ形成贫困

山区脱贫致富双赢的“果化模式”ꎬ火龙果耐旱、耐
瘠ꎬ有利于石山地区水土保持ꎬ在改善生态环境的

同时又可增加可观的经济效益ꎮ 作为一种新兴水

果ꎬ近年来国内外对火龙果的研究也越来越深入ꎬ
主要集中在不同品种的理化性质和营养价值、功
能性物质提取、栽培技术、病虫害研究(赵志平 和

杨春霞ꎬ２００６ꎻＭｅｎｅｚｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ꎻ陈煜等ꎬ ２０１７ꎻ
彭金轮ꎬ２０１７ꎻＫｅｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻ Ｍａｇａｌｈãｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９ꎻ Ｒａｈｍａｔｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎬ转录组测序与微卫星
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Ｓａｌａｚａｒꎬ２０１２)等方面ꎮ

量天尺属含有 １４ 个种ꎬ世界范围内广泛栽培的

火龙果主要为量天尺属植物ꎬ有 Ｈ. ｕｎｄａｔｕｓ、 Ｈ.
ｍｏｎａｃａｎｔｈｕｓ 和 Ｈ. ｍｅｇａｌａｎｔｈｕｓ ( Ｏｒｔｉｚ￣Ｈｅｒｎáｎｄｅｚ ＆
Ｃａｒｒｉｌｌｏ￣Ｓａｌａｚａｒꎬ ２０１２)ꎮ 通过杂交ꎬ目前火龙果品

种繁多ꎬ黄凤珠等(２０１９)收集了 ２１８ 份种质资源ꎬ
也有相关文献报道ꎬ在种质资源保存过程中发现ꎬ
不同品种的火龙果其抗旱和抗病能力差异显著

(梁秋玲等ꎬ ２０１１ꎻ李润唐等ꎬ ２０１７)ꎮ 目前通过

ＲＮＡ￣ｓｅｑ 技术ꎬ可获得大量的转录组序列信息ꎬ开
展基因表达与功能分析ꎬ构建信号通路等ꎮ 本文

对火龙果品种‘普通白肉’和‘厄瓜多尔黄龙’植

株幼嫩茎段组织进行转录组序列从头组装ꎬ通过

Ｕｎｉｇｅｎｅ 表 达 丰 度 分 析、 差 异 表 达 分 析、 ＧＯ 和

ＫＥＧＧ 富集分析等ꎬ从转录组层面阐明火龙果不同

品种之间的差异ꎬ可为火龙果产业的发展、推广及

应用提供一定的理论支持ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

火龙果品种‘普通白肉’ ( ＢＲꎬ以下简称‘白

肉’)、‘厄瓜多尔黄龙’ (ＥＹꎬ以下简称‘黄龙’)均
取自广西壮族自治区中国科学院广西植物研究所

火龙果研究基地(图 １)ꎬ选取标记这两个品种茎

段上开始出芽的位置ꎬ待其生长 ７ ｄꎬ取幼嫩茎段ꎬ
每个品种设 ３ 个生物学重复ꎬ采集后立即放入液

氮中ꎬ交由北京诺禾致源生物信息科技有限公司

进行测序ꎮ
１.２ 文库构建

首先ꎬ用带有 Ｏｌｉｇｏ( ｄＴ)的磁珠富集火龙果样

品中的 ｍＲＮＡꎻ然后ꎬ将打断的 ｍＲＮＡ 作为模板ꎬ
合成二链 ｃＤＮＡꎻ再进行纯化、末端修复、加 Ａ 尾并

连接测序接头ꎻ最后ꎬ进行 ＰＣＲ 扩增ꎬ纯化 ＰＣＲ 产

物ꎬ构建文库ꎮ 待文库检测合格后上机测序ꎬ采用

Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＨｉＳｅｑＴＭ２０００ ＰＥ１５０ 对样品转录组文库进

行高通量测序ꎮ
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图 １　 实验用火龙果品种
Ｆｉｇ. １　 Ｖａｒｉｅｔｉｅｓ ｏｆ ｐｉｔａｙａ ｕｓｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ

１.３ Ｄｅ ｎｏｖｏ 拼接和注释

过滤测序得到 Ｒａｗ ｒｅａｄｓꎬ获得 Ｃｌｅａｎ ｒｅａｄｓꎮ
在 Ｔｒｉｎｉｔｙ 软件( Ｇｒａｂｈｅｒｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１) 中进行 Ｄｅ
ｎｏｖｏ 拼接ꎮ 在 ＮＣＢＩ ｂｌａｓｔ 中将拼接完成的 Ｕｎｉｇｅｎｅ
与 ＮＣＢＩ 非冗余蛋白序列数据库、ＮＣＢＩ 核酸序列

数 据 库、 Ｓｗｉｓｓ￣Ｐｒｏｔ 数 据 库、 ＫＯＧ ( ｃｌｕｓｔｅｒｓ ｏｆ
ｏｒｔｈｏｌｏｇｏｕｓ ｇｒｏｕｐｓ ｆｏｒ ｅｕｋａｒｙｏｔｉｃ ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｇｅｎｏｍｅｓ)
数据 库 和 ＫＥＧＧ ( ｋｙｏｔｏｅｎｃｙｃｌｏｐｅｄｉａ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ
ｇｅｎｏｍｅｓ)数据库进行比对注释ꎮ 利用 ＨＭＭＥＲ ３.０
ｐａｃｋａｇｅ 与 Ｐｒｏｔｅｉｎ ｆａｍｉｌｙ ( Ｐｆａｍ ) 进 行 比 对

(ｈｍｍｓｃａｎ ｅ － ｖａｌｕｅ ≤ １ｅ－２ )ꎮ 在 Ｂｌａｓｔ２ｇｏ ( ｈｔｔｐ: / /
ｗｗｗ.ｂｌａｓｔ２ｇｏ. ｃｏｍ / ｂ２ｇｈｏｍｅ) 软件和 ＷＥＧＯ 软件

中进行 ＧＯ(ｇｅｎｅ ｏｎｔｏｌｏｇｙ)注释、分类统计ꎮ
１.４ 差异基因表达分析

采用 ＤＥＳｅｑ２( Ｌｏｖｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)软件进行样

品 组 间 的 差 异 表 达 分 析ꎬ 将 差 异 倍 数

｜ ｌｏｇ２ＦｏｌｄＣｈａｎｇｅ ｜ >１ 且 ｐａｄｊ<０.０５ 作为筛选差异表

达基因(ＤＥＧｓ)的条件ꎮ 对符合条件的差异表达

基因进行 ＧＯ Ｏｎｔｏｌｏｇｙ 和 ＫＥＧＧ Ｐａｔｈｗａｙ 分类ꎬ利
用超几何检验对注释到的不同的 ＧＯ(Ｐ < ０.０５)和
ＫＥＧＧ 条 目 ( Ｐ < ０. ０５) 进 行 富 集 分 析ꎮ 采 用

ＦＰＫＭ 值 ( ｆｒａｇｍｅｎｔｓ ｐｅｒ ｋｉｌｏｂａｓｅ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｐｅｒ
ｍｉｌｌｉｏｎ ｆｒａｇｍｅｎｔｓ ｍａｐｐｅｄ)来展现基因表达水平的

高低ꎬ在 Ｒ 软件中绘制差异基因表达量的火山图ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 转录组测序与组装

为进一步探究不同品种火龙果的分子差异机

制ꎬ对 ２ 个品种火龙果共 ６ 个样本进行 ＲＮＡ￣ｓｅｑ
分析ꎬ获得平均 ７. ７１ Ｇｂ Ｃｌｅａｎ ｒｅａｄｓꎬ Ｑ３０ 均在

９０％ 以上ꎬ总碱基中的 ＧＣ 数量比例为 ４９. ０６％
(表 １)ꎬ表明测序结果良好ꎬＣｌｅａｎ ｒｅａｄｓ 质量合格ꎬ
可进行下一步数据分析ꎮ

表 １　 测序数据质量表
Ｔａｂｌｅ １　 Ｑｕａｌｉｔｙ ｔａｂｌｅ ｏｆ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｄａｔａ

样品
Ｓａｍｐｌｅ

原始 ｒｅａｄｓ
Ｒａｗ ｒｅａｄｓ

高质量 ｒｅａｄｓ
Ｃｌｅａｎ ｒｅａｄｓ

数据量
Ｃｌｅａｎ￣
ｂａｓｅｓ
(Ｇｂ)

准确率>０.９９９
Ｑ３０
(％)

ＧＣ 含量
ＧＣ

ｃｏｎｔｅｎｔ
(％)

ＢＲ＿１ ５３ ２５０ ６９２ ５２ ５１２ ３７０ ７.８８ ９１.３６ ４８.９８

ＢＲ＿２ ５０ ２３７ ３４４ ４９ ４７８ ４６６ ７.４２ ９０.７７ ４９.５６

ＢＲ＿３ ５０ ４４１ ７５４ ４９ ４２４ ６５８ ７.４１ ９０.１４ ４８.６９

ＥＹ＿１ ５８ ０１４ ８２８ ５６ ７８２ ７５８ ８.５２ ９１.１２ ４８.８２

ＥＹ＿２ ５３ ０２５ ２８２ ５１ ８１３ ２５０ ７.７７ ９０.９９ ４９.１６

ＥＹ＿３ ４９ ５１６ ９１４ ４８ ２４５ １６８ ７.２４ ９０.７５ ４９.１９

　 注: ＢＲ＿１、ＢＲ＿２、ＢＲ＿３ 分别为火龙果‘白肉’的 ３ 个重复ꎻ
ＥＹ＿１、ＥＹ＿２、ＥＹ＿３ 分别为火龙果‘黄龙’的 ３ 个重复ꎮ
　 Ｎｏｔｅｓ: ＢＲ＿１ꎬ ＢＲ＿２ ａｎｄ ＢＲ＿３ ａｒｅ ｔｈｒｅｅ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｄｕｐｌｉｃａｔｅｓ ｏｆ
ｐｉｔａｙａ ‘Ｂａｉｒｏｕ’ꎻ ＥＹ ＿１ꎬ ＥＹ ＿ ２ ａｎｄ ＥＹ ＿ ３ ａｒｅ ｔｈｒｅｅ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ
ｄｕｐｌｉｃａｔｅｓ ｏｆ ｐｉｔａｙａ ‘Ｅｃｕａｄｏｒ Ｙｅｌｌｏｗ’ .

２.２ 火龙果转录组 Ｕｎｉｇｅｎｅ 的功能注释

使用 ＢＬＡＳＴ 将所有 Ｕｎｉｇｅｎｅ 与 ＮＲ、ＧＯ、ＫＯ、
Ｓｗｉｓｓ￣Ｐｒｏｔ、ＰＦＡＭ、ＫＯＧ、ＮＴ 共 ７ 个数据库进行一

致性比对分析ꎬ对各数据库注释的 Ｕｎｉｇｅｎｅ 数目进

行统计ꎬ进而获得火龙果转录组 Ｕｎｉｇｅｎｅ 的功能注

释信息ꎮ 结果表明ꎬ２８ ５５１ 条 Ｕｎｉｇｅｎｅ(４５.０２％)在
ＮＲ 数据库比对成功得到注释ꎬ在 ＧＯ、ＫＯ、Ｓｗｉｓｓ￣
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Ｐｒｏｔ 等数据库获得注释的 Ｕｎｉｇｅｎｅ 数目依次为

２３ ０８２ ( ３６. ４０％)、 １１ ０１１ ( １７. ３６％)、 ２１ ３５２
(３３.６７％)(图 ２)ꎮ ４ ４９３ 条 Ｕｎｉｇｅｎｅ 同时在所有

数据库中注释ꎬ至少有 １ 个数据库注释成功共

３４ ６９２条(５４.７１％)ꎬ２８ ７１４ 条未获得注释ꎮ

Ａ. 注释到 ＮＲ 数据库ꎻ Ｂ. 注释到 ＮＴ 数据库ꎻ Ｃ. 注释到

ＫＯ 数据库ꎻ Ｄ. 注释到 Ｓｗｉｓｓ￣Ｐｒｏｔ 数据库ꎻ Ｅ. 注释到 ＰＦＡＭ
数据库ꎻ Ｆ. 注释到 ＧＯ 数据库ꎻ Ｇ. 注释到 ＫＯＧ 数据库ꎮ
Ａ. Ａｎｎｏｔａｔｅｄ ｉｎ ＮＲꎻ Ｂ. Ａｎｎｏｔａｔｅｄ ｉｎ ＮＴꎻ Ｃ. Ａｎｎｏｔａｔｅｄ ｉｎ ＫＯꎻ
Ｄ. Ａｎｎｏｔａｔｅｄ ｉｎ Ｓｗｉｓｓ￣Ｐｒｏｔꎻ Ｅ. Ａｎｎｏｔａｔｅｄ ｉｎ ＰＦＡＭꎻ Ｆ.
Ａｎｎｏｔａｔｅｄ ｉｎ ＧＯꎻ Ｇ. Ａｎｎｏｔａｔｅｄ ｉｎ ＫＯＧ.

图 ２　 Ｕｎｉｇｅｎｅ 注释结果柱状图
Ｆｉｇ. ２　 Ｈｉｓｔｏｇｒａｍ ｏｆ Ｕｎｉｇｅｎｅ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ｒｅｓｕｌｔｓ

２.３ 不同火龙果品种差异表达基因分析

对‘白肉’和‘黄龙’火龙果的差异表达基因进

行分析ꎮ 结果表明ꎬ‘白肉’和‘黄龙’火龙果之间

有 １４ ２４８ 个 差 异 基 因 ( ｐａｄｊ < ０. ０５ 且

｜ ｌｏｇ２ＦｏｌｄＣｈａｎｇｅ ｜ >１)ꎮ 其中ꎬ‘白肉’ 相对于 ‘黄

龙’ꎬ有 ５ ４４６ 个基因上调ꎬ表达量高于‘黄龙’ꎻ有
８ ８０２个基因下调ꎬ表达量低于‘黄龙’(图 ３)ꎮ
２.４ 差异表达基因 ＧＯ 功能分类与富集分析

为分析‘白肉’与‘黄龙’差异基因的生物学功

能ꎬ将 １４ ２４８ 个差异基因注释到 ＧＯ Ｏｎｔｏｌｏｇｙ 数据

库中ꎬ分别从生物学过程( ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓꎬ ＢＰ)、
细胞组分 ( ｃｅｌｌｕｌａｒ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔꎬ ＣＣ) 和分子功能

(ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎꎬＭＦ)３ 个方面ꎬ其中:在生物学

过程分类中ꎬ参与氧化还原过程、碳水化合物代谢

过程的差异基因数目最多ꎬ分别为 ６３２ 和 ３７１ 个ꎻ
在细胞组分分类中ꎬ主要是被膜等的差异基因组

多ꎬ有 ２３４ 个ꎻ在分子功能分类中ꎬ主要是氧化还

原酶最多ꎬ有 ６１８ 个ꎮ
以富集 Ｐ 值小于 ０.０５ 作为富集标准ꎮ 在生物

过程分类中富集了包括 ＤＮＡ 整合、ｍＲＮＡ 修饰、

Ｘ、Ｙ 坐标轴均取筛选条件值的对数形式ꎬ图中每个点代表

一个差异表达基因ꎬ红色圆点表示有显著性差异的上调基

因ꎬ绿色圆点表示有显著性差异的下调基因ꎬ蓝色圆点表示

无显著性差异的基因ꎮ ＦｏｌｄＣｈａｎｇｅ 表示差异倍数ꎬｐａｄｊ 表
示校正后的 ｐｖａｌｕｅꎮ
Ｘ￣ａｘｉｓ ａｎｄ Ｙ￣ａｘｉｓ ｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｒｅｓｈｏｌｄ ｖａｌｕｅ ｉｎ ｌｏｇ ｔｒａｎｓｆｏｒｍ. Ｅａｃｈ
ｄｏｔ ｉｓ ａ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ. Ｄｏｔｓ ｉｎ ｒｅｄ ｍｅａｎ ｕｐ￣
ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓꎬ ｄｏｔｓ ｉｎ ｇｒｅｅｎ ｍｅａｎ ｄｏｗｎ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ
ｄｏｔｓ ｉｎ ｂｌｕｅ ｍｅａｎｓ ｎｏｎ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ. ＦｏｌｄＣｈａｎｇｅ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ
ｆｏｌｄ ｃｈａｎｇｅꎬ ａｎｄ ｐａｄｊ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｐｖａｌｕｅ ａｆｔｅｒ ｃｏｒｒｅｃｔｉｏｎ .

图 ３　 ＢＲ ｖｓ ＥＹ 间基因差异表达分析火山图
Ｆｉｇ. ３　 Ｖｏｌｃａｎｏ ｇｒａｐｈ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ

ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ＢＲ ｖｓ. ＥＹ

ｍＲＮＡ 甲基化、有丝分裂、ＲＮＡ 甲基化等 ３９ 个条

目ꎻ在细胞组分分类中显著富集了包括肌质、肌质

网等 ２８ 个条目ꎻ在分子功能分类中显著富集了包

括四吡咯结合、血红素结合、铁离子结合等 ５４ 项ꎮ
结果说明ꎬ‘白肉’与‘黄龙’在生长发育、细胞代

谢过程等方面存在差异ꎮ 对上调和下调的差异基

因分别进行功能分类ꎬ在‘白肉’与‘黄龙’差异表

达基因中满足 Ｐ 值小于 ０.０５ 的 ＧＯ 条目即为 ＧＯ
功能显著富集ꎬ部分结果见图 ４ꎮ 对 ５ ４４６ 个上调

基因进行 ＧＯ 功能分类与富集分析ꎬ结果显示ꎬ在
生物学过程分类中ꎬ参与氧化还原过程( ｏｘｉｄａｔｉｏｎ￣
ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓ)的 ＧＯ ｔｅｒｍ 显著富集ꎬ其中包含

差异基因 ３４１ 个ꎻ在分子功能分类中ꎬ参与氧化还

原酶活性 (ｏｘｉｄｏｒｅｄｕｃｔａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ)的 ＧＯ ｔｅｒｍ 显著
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Ａ: Ａ. 氧化还原过程ꎻ Ｂ. 氧化还原酶活性ꎻ Ｃ. 抗氧化活性ꎻ Ｄ. 氧化还原酶活性ꎬ作用于过氧化物作为受体ꎻ Ｅ. 铁离子结合ꎻ
Ｆ. 四吡咯结合ꎻ Ｇ. 血红素结合ꎮ Ｂ: Ａ. ＤＮＡ 整合ꎻ Ｂ. ｍＲＮＡ 修饰ꎻ Ｃ. ｍＲＮＡ 甲基化ꎻ Ｄ. ＲＮＡ 甲基化ꎻ Ｅ. 病毒壳体ꎻ Ｆ. ｖｉｒｉｏｎ
部件ꎻ Ｇ. ＲＮＡ 定向 ＲＮＡ 聚合酶复合物ꎻ Ｈ. ｍＲＮＡ 甲基转移酶活性ꎻ Ｉ. 氧裂解酶活性ꎬ作用于磷酸盐ꎻ Ｊ. 萜烯合酶活性ꎻ
Ｋ. ＡＤＰ 结合ꎻ Ｌ. ＲＮＡ 甲基转移酶活性ꎻ Ｍ. 腺苷甲硫氨酸依赖性甲基转移酶活性ꎻ Ｎ. ＲＮＡ 定向 ＲＮＡ 聚合酶活性ꎮ
Ａ: Ａ. Ｏｘｉｄａｔｉｏｎ￣ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ Ｂ. Ｏｘｉｄｏｒｅｄｕｃｔａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙｓꎻ Ｃ. Ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ Ｄ. Ｏｘｉｄｏｒｅｄｕｃｔａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙꎬ ａｃｔｉｎｇ ｏｎ ｐｅｒｏｘｉｄｅ ａｓ
ａｃｃｅｐｔｏｒꎻ Ｅ. Ｉｒｏｎ ｉｏｎ ｂｉｎｄｉｎｇꎻ Ｆ. Ｔｅｔｒａｐｙｒｒｏｌｅ ｂｉｎｄｉｎｇꎻ Ｇ. Ｈｅｍｅ ｂｉｎｄｉｎｇ. Ｂ: Ａ. ＤＮＡ ｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎꎻ Ｂ. ｍＲＮＡ ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎꎻ Ｃ. ｍＲＮＡ
ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎꎻ Ｄ. ＲＮＡ ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎꎻ Ｅ. Ｖｉｒａｌ ｃａｐｓｉｄꎻ Ｆ. Ｖｉｒｉｏｎ ｐａｒｔꎻ Ｇ. ＲＮＡ￣ｄｉｒｅｃｔｅｄ ＲＮＡ ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅ ｃｏｍｐｌｅｘꎻ Ｈ. ｍＲＮＡ ｍｅｔｈｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ
ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ Ｉ. Ｃａｒｂｏｎ￣ｏｘｙｇｅｎ ｌｙａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙꎬ ａｃｔｉｎｇ ｏｎ ｐｈｏｓｐｈａｔｅｓꎻ Ｊ. Ｔｅｒｐｅｎｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ Ｋ. ＡＤＰ ｂｉｎｄｉｎｇꎻ Ｌ. ＲＮＡ ｍｅｔｈｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ
ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ Ｍ. Ｓ￣ａｄｅｎｏｓｙｌｍｅｔｈｉｏｎｉｎｅ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｍｅｔｈｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ Ｎ. ＲＮＡ￣ｄｉｒｅｃｔｅｄ ＲＮＡ ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ.

图 ４　 ＢＲ ｖｓ ＥＹ 上调(Ａ)和下调(Ｂ)差异表达基因的 ＧＯ 分类及富集分析
Ｆｉｇ. ４　 ＧＯ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｕｐ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ (Ａ) ａｎｄ

ｄｏｗｎ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ (Ｂ) ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ＢＲ ｖｓ. ＥＹ

富集ꎬ其中包含差异基因 ３４９ 个ꎬ表明‘白肉’与

‘黄龙’在生长发育、细胞代谢过程等方面存在差

异ꎻ在分子功能分类中ꎬ抗氧化活性 ( ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ
ａｃｔｉｖｉｔｙ)的 ＧＯ ｔｅｒｍ 富集ꎬ表明‘白肉’和‘黄龙’在
抗旱性方面有差异ꎮ 在下调基因中ꎬ主要集中在

ＤＮＡ 整合( ＤＮＡ ｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎ) 等方面ꎬ差异无显著

表现ꎮ
２.５ 差异表达基因 ＫＥＧＧ Ｐａｔｈｗａｙ 富集分析

‘白肉’与‘黄龙’共有 ２ ２３７ 个差异表达基因

注释到特定的 ＫＥＧＧ 通路中ꎬ这些通路主要为新

陈代谢、生物合成、糖酵解、信号传导、蛋白质加工

等ꎮ 其中:注释到新陈代谢的差异基因 ８３８ 个ꎬ占
差异基因总注释数目的 ３７.５％ꎻ注释到生物合成

的差异基因 ３３５ 个ꎬ占差异基因总注释数目的

１５.０％ꎮ 以 Ｐ < ０.０５ 作为筛选显著富集的条件ꎬ

‘白肉’中表达量较‘黄龙’上调的差异基因主要

富集在生物合成方面ꎬ例如角质、木栓质和蜡质生

物合成(ｃｕｔｉｎꎬ ｓｕｂｅｒｉｎｅ ａｎｄ ｗａｘ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ)、苯丙

素的生物合成( ｐｈｅｎｙｌｐｒｏｐａｎｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ)、吲哚

生物碱的生物合成( ｉｎｄｏｌｅ ａｌｋａｌｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ)等

(图 ５)ꎮ 其中ꎬ参与角质、木栓质和蜡质生物合成

的差异基因有 １２ 个ꎬ分别是 ＨＨＴ１、 ＣＹＰ８６Ｂ１、
ＣＹＰ８６Ａ１、 ＦＡＲ、 ＣＹＰ８６Ａ１、 ＨＨＴ１、 ＰＸＧ、
ＣＹＰ８６Ａ４Ｓ、 Ｋ１５４０４、 ＣＥＲ１ ＦＡＲ Ｋ１５４０４、 ＣＥＲ１
Ｋ１５４０４、ＣＥＲ１ꎮ ‘白肉’中表达量较‘黄龙’下调

的差异基因主要富集在生物合成方面ꎬ例如类倍

半萜 和 三 萜 的 生 物 合 成 ( ｓｅｓｑｕｉｔｅｒｐｅｎｏｉｄ ａｎｄ
ｔｒｉｔｅｒｐｅｎｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ )、 精 氨 酸 的 生 物 合 成

(ａｒｇｉｎｉｎｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ)、脂肪酸的生物合成 ( ｆａｔｔｙ
ａｃｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ)等(图 ６)ꎮ
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Ａ. 维生素 Ｂ６ 代谢ꎻ Ｂ. 泛醌和其他萜类醌生物合成ꎻ Ｃ. 酪
氨酸代谢ꎻ Ｄ. ＲＮＡ 聚合酶ꎻ Ｅ. 嘧啶代谢ꎻ Ｆ. 蛋白酶体ꎻ
Ｇ. 光合作用天线蛋白ꎻ Ｈ. 光合作用ꎻ Ｉ. 苯丙素的生物合

成ꎻ Ｊ. 苯丙氨酸代谢ꎻ Ｋ. 戊糖和葡糖醛酸相互转化ꎻ
Ｌ. 氧化磷酸化ꎻ Ｍ. 吲哚生物碱生物合成ꎻ Ｎ. 甘氨酸、丝
氨酸和苏氨酸代谢ꎻ Ｏ. 半胱氨酸和蛋氨酸代谢ꎻ Ｐ. 角质、
木栓质和蜡质生物合成ꎻ Ｑ. 甜菜色素生物合成ꎻ Ｒ. 抗坏

血酸盐和醛酸盐代谢ꎻ Ｓ. 精氨酸和脯氨酸代谢ꎻ Ｔ. 氨基糖

和核苷酸糖代谢ꎮ
Ａ. Ｖｉｔａｍｉｎ Ｂ６ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ Ｂ. Ｕｂｉｑｕｉｎｏｎｅ ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ｔｅｒｐｅｎｏｉｄ￣ｑｕｉ￣
ｎｏｎｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎻ Ｃ. Ｔｙｒｏｓｉｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ Ｄ. ＲＮＡ ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅꎻ
Ｅ. Ｐｙｒｉｍｉｄｉｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ Ｆ. Ｐｒｏｔｅａｓｏｍｅꎻ Ｇ. Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ￣
ａｎｔｅｎｎａ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎻ Ｈ. Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎻ Ｉ. Ｐｈｅｎｙｌｐｒｏｐａｎｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅ￣
ｓｉｓꎻ Ｊ. Ｐｈｅｎｙｌａｌａｎｉｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ Ｋ. Ｐｅｎｔｏｓｅ ａｎｄ ｇｌｕｃｕｒｏｎａｔｅ
ｉｎｔｅｒｃｏｎｖｅｒｓｉｏｎｓꎻ Ｌ. Ｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎꎻ Ｍ. Ｉｎｄｏｌｅ ａｌｋａｌｏｉｄ
ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎻ Ｎ. Ｇｌｙｃｉｎｅꎬ ｓｅｒｉｎｅ ａｎｄ ｔｈｒｅｏｎｉｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ
Ｏ. Ｃｙｓｔｅｉｎｅ ａｎｄ ｍｅｔｈｉｏｎｉｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ Ｐ. Ｃｕｔｉｎꎬ ｓｕｂｅｒｉｎｅ ａｎｄ
ｗａｘ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎻ Ｑ. Ｂｅｔａｌａｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎻ Ｒ. Ａｓｃｏｒｂａｔｅ ａｎｄ
ａｌｄａｒａｔｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ Ｓ. Ａｒｇｉｎｉｎｅ ａｎｄ ｐｒｏｌｉｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ Ｔ. Ａｍｉｎｏ
ｓｕｇａｒ ａｎｄ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｓｕｇａｒ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ.

图 ５　 ‘白肉’与‘黄龙’火龙果差异表达上调
基因富集前 ２０ 的 ＫＥＧＧ 通路

Ｆｉｇ. ５　 Ｔｏｐ ２０ ＫＥＧＧ ｐａｔｈｗａｙｓ ｗｉｔｈ ｅｎｒｉｃｈｅｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ
ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｕｐ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ＢＲ ｖｓ. ＥＹ

Ａ. 缬氨酸、亮氨酸和异亮氨酸降解ꎻ Ｂ. 类倍半萜和三萜的

生物合成ꎻ Ｃ. ＲＮＡ 降解ꎻ Ｄ. 核黄素代谢ꎻ Ｅ. 丙酮酸代谢ꎻ
Ｆ. 苯丙素生物合成ꎻ Ｇ. 过氧物酶体ꎻ Ｈ. 其他类型的 Ｏ￣聚
糖生物合成ꎻ Ｉ. 其他聚糖降解ꎻ Ｊ. 糖基磷脂酰肌醇￣锚生物

合成ꎻ Ｋ. 糖酵解 / 糖异生ꎻ Ｌ. 果糖和甘露糖代谢ꎻ Ｍ. 脂肪

酸降解ꎻ Ｎ. 脂肪酸的生物合成ꎻ Ｏ. 昼夜节律￣植物ꎻ Ｐ. 类

胡萝卜素生物合成ꎻ Ｑ. 光合生物的固碳作用ꎻ Ｒ. 生物素

代谢ꎻ Ｓ. 精氨酸的生物合成ꎻ Ｔ. α￣亚麻酸代谢ꎮ
Ａ. Ｖａｌｉｎｅꎬ ｌｅｕｃｉｎｅ ａｎｄ ｉｓｏｌｅｕｃｉｎｅ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎꎻ Ｂ. Ｓｅｓｑｕｉｔｅｒｐｅｎｏｉｄ
ａｎｄ ｔｒｉｔｅｒｐｅｎｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎻ Ｃ. ＲＮＡ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎꎻ Ｄ. Ｒｉｂｏｆｌａｖｉｎ
ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ Ｅ. Ｐｙｒｕｖａｔｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ Ｆ. Ｐｈｅｎｙｌｐｒｏｐａｎｏｉｄ ｂｉｏ￣
ｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎻ Ｇ. Ｐｅｒｏｘｉｓｏｍｅꎻ Ｈ. Ｏｔｈｅｒ ｔｙｐｅｓ ｏｆ Ｏ￣ｇｌｙｃａｎ ｂｉｏｓｙｎ￣
ｔｈｅｓｉｓꎻ Ｉ. Ｏｔｈｅｒ ｇｌｙｃａｎ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎꎻ Ｊ. Ｇｌｙｃｏｓｙｌｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌｉ￣
ｎｏｓｉｔｏｌ( ＧＰＩ)￣ａｎｃｈｏｒ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎻ Ｋ. Ｇｌｙｃｏｌｙｓｉｓ / Ｇｌｕｃｏｎｅｏ￣
ｇｅｎｅｓｉｓꎻ Ｌ. Ｆｒｕｃｔｏｓｅ ａｎｄ ｍａｎｎｏｓｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ Ｍ. Ｆａｔｔｙ ａｃｉｄ
ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎꎻ Ｎ. Ｆａｔｔｙ ａｃｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎻ Ｏ. Ｃｉｒｃａｄｉａｎ ｒｈｙｔｈｍ￣
ｐｌａｎｔꎻ Ｐ. Ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎻ Ｑ. Ｃａｒｂｏｎ ｆｉｘａｔｉｏｎ ｉｎ ｐｈｏｔｏ￣
ｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｏｒｇａｎｉｓｍｓꎻ Ｒ. Ｂｉｏｔｉｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ Ｓ. Ａｒｇｉｎｉｎｅ ｂｉｏｓｙｎ￣
ｔｈｅｓｉｓꎻ Ｔ. α￣Ｌｉｎｏｌｅｎｉｃ ａｃｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ.

图 ６　 ‘白肉’与‘黄龙’差异表达下调基因
富集前 ２０ 的 ＫＥＧＧ 通路

Ｆｉｇ. ６　 Ｔｏｐ ２０ ＫＥＧＧ ｐａｔｈｗａｙｓ ｗｉｔｈ ｅｎｒｉｃｈｅｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ
ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｄｏｗｎ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ＢＲ ｖｓ. ＥＹ

８８１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



３　 讨论与结论

高通量测序技术已经成为不同品种差异分析

的常用策略ꎬ例如烟草(李智奕ꎬ２０１４)、大豆(张驰

等ꎬ２０１５)、桂花(张雪松等ꎬ２０１６)、百香果(王宇

等ꎬ２０１９)等ꎮ 本研究利用 ＲＮＡ￣ｓｅｑ 技术对火龙果

不同品种进行转录组学分析ꎬ基于良好的测序结

果ꎬ进一步对‘白肉’与‘黄龙’火龙果的差异表达

基因进行分析ꎬ发现共有 １４ ２４８ 个差异表达基因ꎬ
通过 ＧＯ Ｏｎｔｏｌｏｇｙ 分析表明这些差异表达基因主

要富集在新陈代谢、生物合成、糖酵解、信号传导、
蛋白质加工等过程ꎬ说明‘黄龙’可能在生长发育、
抗性方面与‘白肉’有差异ꎮ 在分子功能分类中ꎬ
与‘黄龙’相比ꎬ‘白肉’火龙果上调表达的基因中

参与氧化还原酶活性的差异基因有 ３４９ 个ꎬ表明

‘白肉’与‘黄龙’在生长发育、细胞代谢过程差异

显著ꎬ‘白肉’比‘黄龙’的生长发育更快ꎬ代谢更

加旺盛ꎬ与实际栽培种植过程中的现象相符ꎮ ‘白
肉’表现出比‘黄龙’更快的生长速度ꎬ在一年中结

果的批次、果实的发育都有差异ꎬ‘白肉’一年结果

大概 ８ 批ꎬ从授粉到成熟需要 ２８ ~ ３０ ｄꎬ‘黄龙’一
年结果 ２ 批ꎬ夏果和冬果ꎬ成熟期需要 ９０ ~ １２０ ｄꎮ
在分子功能分类中ꎬ两者抗氧化活性差异显著ꎬ表
明‘白肉’和‘黄龙’在抗旱性方面有差异ꎮ 为了

在干旱环境中生存ꎬ仙人掌科植物必须具备干旱

反应机制ꎬ特别是抗氧化防御系统ꎮ 持续的干旱

胁迫会导致氧化性物质ꎬ如 Ｏ２、Ｈ２Ｏ２、Ｏ２－、ＯＨ 的

积累ꎬ这些物质会损害细胞ꎬ甚至导致死亡(Ｆａｎｇ ＆
Ｘｉｏｎｇꎬ ２０１５)ꎬ这些抗氧化活性基因在‘白肉’中

富集ꎬ上调表达ꎬ可能使得‘白肉’抗干旱能力强于

‘黄龙’ꎮ
在 ＫＥＧＧ Ｐａｔｈｗａｙ 中以 Ｐ < ０.０５ 作为富集条

件ꎬ在‘白肉’上调表达的基因中ꎬ主要富集在角

质、木栓质和蜡质生物合成ꎬ其中参与角质、木栓

质和蜡质生物合成的差异基因有 １２ 个ꎬ主要代表

有 ＣＹＰ８６ 和 ＣＥＲ１ꎮ 植物蜡质是植物在进化过程

中为了适应环境的变化而演变出来的一种结构ꎬ
表皮蜡质在植物抵御外界不良环境、保持组织和

器官功能、保证植物正常发育等方面具有重要作

用(李魏强等ꎬ２００６ꎻ胡晓敏等ꎬ２００７ꎻ任春涛等ꎬ
２０１９)ꎮ 上表皮蜡沉积的主要功能是减少表皮的

水分流失ꎬ这一特性有助于增强耐旱能力ꎮ 此外ꎬ

在与草食性昆虫和植物病原真菌的相互作用中具

有重要作用(Ａａｒｔｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９５)ꎬ蜡质层在一定程

度上可使植物免受低温胁迫作用 (李婧婧等ꎬ
２０１１)ꎮ 其中ꎬ１２ 个关键基因参与角质、亚黄素和

蜡的生物合成ꎬ如 ＣＹＰ８６ 编码 ω￣基脂肪酸的形

成ꎬ促进软木脂生物合成ꎬ形成角质层ꎮ 这些脂肪

类生物聚合物可防止植物水分和营养流失以及病

原体 的 感 染 ( Ａａｒｔｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９５ꎻ Ｈｏｆｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００８)ꎮ ＣＥＲ１ 编码参与长链醛转化为烷烃的蛋

白ꎬ这是植物体中蜡生物合成的关键步骤(Ｈｏｆｅｒ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ 本研究对这些关键调控基因分析发

现ꎬ此类基因在‘白肉’中具有较高的表达量ꎬ这些

可能与植物的抗旱和抗病有关ꎮ
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