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摘　 要: 为更好地挖掘八角( Ｉｌｌｉｃｉｕｍ ｖｅｒｕｍ)挥发油合成相关基因ꎬ该文对挥发油性状差异显著的优良无性

系桂角 ６９ 号及普通品种砧 ０１ 号叶片进行了转录组测序及组装注释ꎬ并对差异表达基因进行了 ＧＯ 分类和

ＫＥＧＧ 通路分析ꎮ 结果表明:(１)转录本经组装后获得 ８４ １８２ 条序列ꎬ使用 ＮＲ、ＮＴ、Ｓｗｉｓｓ￣Ｐｒｏｔ、ＫＥＧＧ、ＫＯＧ、
ＧＯ 和 Ｐｆａｍ 数据库进行序列比对ꎬ共注释了 ５９ １６１ 条序列ꎬ筛选出 ３０ ５７２ 个差异表达基因ꎮ 与砧 ０１ 号相

比ꎬ桂角 ６９ 号叶片中上调基因有 １５ ０２５ 个ꎬ下调基因有 １５ ５４７ 个ꎮ (２)ＧＯ 分类结果显示共有 ２０ ２８７ 个差

异基因被注释ꎮ ＫＥＧＧ 分析结果表明ꎬ有 ２１ ６００ 个差异基因被注释到 １３３ 条 ＫＥＧＧ 通路上ꎬ其中挥发油合

成相关的单萜生物合成通路、萜类骨架生物合成通路、苯丙素合成通路中的芳樟醇合酶、月桂烯合酶、香叶

基香叶基焦磷酸合酶、肉桂酰辅酶 Ａ 还原酶、咖啡酸 ３￣Ｏ￣甲基转移酶、肉桂醇脱氢酶等关键酶基因呈差异表

达ꎮ (３)转录因子分析发现差异表达基因分布于 ３１ 个转录因子家族ꎬ其中 ＭＹＢ 家族序列数量最多ꎮ 该文

利用转录组测序技术分析八角优良无性系与普通品种叶片的差异基因及其相关功能和代谢通路ꎬ获得的候

选基因为深入探究挥发油特征组分的合成机制以及八角的分子育种提供了参考ꎮ
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ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｐａｔｈｗａｙꎬ ｔｅｒｐｅｎｅ ｓｋｅｌｅｔｏｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｐａｔｈｗａｙ ａｎｄ ｐｈｅｎｙｌｐｒｏｐａｎｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｐａｔｈｗａｙ. ( ３ )
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ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｏｆ Ｉ. ｖｅｒｕｍ.
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　 　 八角( Ｉｌｌｉｃｉｕｍ ｖｅｒｕｍ)又称大茴香、八月珠ꎬ是
中 国 传 统 香 料 和 药 用 植 物ꎬ 属 于 八 角 科
( Ｉｌｌｉｃｉａｃｅａｅ)八角属( Ｉｌｌｉｃｉｕｍ)ꎮ 它原野生于中国南
亚热带地区ꎬ主要分布于中国云南、广西、广东等
省区 以 及 越 南 ( 马 锦 林 等ꎬ ２００６ꎻ Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１１ꎻＳｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻ黄开顺等ꎬ２０２０ａ)ꎮ

八角的主要利用部位是果实和枝叶ꎬ可干制
后整颗使用或制成五香粉ꎬ是优质的烹饪调味香
料ꎮ 其干燥果实也被广泛认为是医药原料ꎬ可作
为食疗中药材ꎬ具有镇痛、止咳、健胃、祛寒湿之
效ꎬ并且还被认为可用于治疗神经衰弱及消化不
良等症(马锦林等ꎬ２００６ꎻ何冬梅等ꎬ２００９)ꎮ 以八
角叶片和果实为原料提取的挥发油又称茴香油ꎬ
是食品工业中的重要添加香料ꎬ亦是香皂、香水、
牙膏及化妆品等日化用品中不可缺少的常用加香
剂(王琴等ꎬ２００５ꎻＣｈｏｕｋｓｅｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ叶志敏ꎬ
２０１１ꎻ李萍等ꎬ２０１６)ꎮ 此外ꎬ在工业上茴香油也被
用作涂料填充剂及无氰电镀添加剂等(马锦林等ꎬ
２００６)ꎮ 八角中还含有多种医用有效成分ꎬ如八角
中富含的莽草酸是合成禽流感防治药物“达菲”
(磷酸奥司他韦)的重要原料(王祖磊和朱祥瑞ꎬ
２０１０)ꎬ草蒿脑则可用于合成新一代抗抑郁药“文
拉法新”(梁忠云和王国聪ꎬ２０１０)ꎮ

广西和云南是最早开展八角育种工作的主要
省区ꎮ ２０ 世纪 ８０ 年代ꎬ广西林业科学院就已经开
始了八角资源调查、品种分类以及优株筛选等工
作ꎮ 随着一些八角优良单株被初步筛选培育出来
以及嫁接技术的进步ꎬ八角无性系造林试验在广
西主要的八角产区陆续启动ꎮ

八角是“药食两用”的经济树种ꎬ其挥发油含量
及组分是重要的经济性状之一ꎬ将其作为指标进行
优株选育ꎬ进一步筛选所需化学型的八角品种是较
为传统的做法(叶志敏ꎬ２０１１)ꎮ 现代育种技术借助
于分子生物学手段实施分子设计育种ꎬ虽然具有指
向性强、育种速度快等优势ꎬ但需要有一定的研究
基础方能开展ꎮ 目前ꎬ八角分子生物学层面研究报
道极少ꎬ挥发油合成代谢途径及其调控机制不明ꎬ
极大地制约了八角分子育种的发展ꎮ 转录组测序
技术因其能够从特定基因组的整体层次上研究基
因结构及基因表达量ꎬ能揭示特定生物学过程中的
分子机理ꎬ所以在植物分子育种等领域已被广泛应
用ꎮ 耿秀文等 (２０２１) 利用转录组数据对东紫苏
(Ｅｌｓｈｏｌｔｚｉａ ｂｏｄｉｎｉｅｒｉ)单萜合成相关基因进行研究ꎬ
系统地分析了单萜合成代谢通路并成功验证了 ６ 个
单萜合成相关基因ꎬ为东紫苏挥发油单萜合酶的克
隆提供了基因资源ꎮ 时小东等(２０１８)采用转录组
测序方法对厚朴(Ｈｏｕｐｏｅａ ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ)次级代谢途径
进行研究ꎬ总结出厚朴苯丙素和萜类基因调控网
络ꎬ明确了关键酶的基因信息ꎬ为在分子水平上改
造厚朴代谢途径和目标产物的定向合成提供基础ꎮ
杨国 等 ( ２０１９ ) 借 助 高 通 量 测 序 技 术 对 白 术
(Ａｔｒａｃｔｙｌｏｄｅｓ ｍａｃｒｏｃｅｐｈａｌａ)倍半萜合成途径展开分
析ꎬ确定了其中的关键酶基因ꎬ极大地推动了白术
分子育种的进展ꎮ 这种基于转录组测序技术的合
成代谢途径分析也在白芷(Ａｎｇｅｌｉｃａ ｄａｈｕｒｉｃａ)(吴萍
等ꎬ２０２０)、五味子( Ｓｃｈｉｓａｎｄｒａ Ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ) (陈春宇ꎬ
２０２０)等中草药植物中取得了较好的研究结果ꎬ证
明了这种方法的有效性和可靠性ꎮ

４０３ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



本研究以挥发油含量与组分差异显著的优良
无性系桂角 ６９ 号与普通品种砧 ０１ 号为研究对象ꎬ
采用高通量测序技术对两个品种叶片进行转录组
测序ꎬ通过转录组组装、注释、ＧＯ 分类和 ＫＥＧＧ 通
路分析等方法对叶片中差异表达基因进行挖掘ꎬ
拟探讨以下问题:(１)挥发油表型差异显著的两品
种在转录水平上有哪些差异ꎻ(２)这些差异表达的
基因参与哪些生物学过程、代谢通路ꎬ其中有哪些
与挥发油合成相关ꎮ 本研究有助于深入发掘八角
挥发油合成相关的关键基因ꎬ为下一步八角分子
设计育种提供候选基因ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

供试材料为八角优良无性系桂角 ６９ 号和普通
品种砧 ０１ 号的 １５ 年生苗木ꎬ采自广西林科院八角
种质资源收集圃ꎮ 砧 ０１ 号叶片椭圆形ꎬ叶尖渐
尖ꎻ桂角 ６９ 号叶片椭圆形ꎬ叶尖凸尖(图 １)ꎮ 选择
１０ 月中旬晴朗天气采样ꎬ在树冠外围东、西、南、北
４ 个方向各采集成熟、完整、无病虫害叶片 １５ 片ꎬ
混合后置于液氮中速冻带回实验室保存ꎬ用于挥
发油检测及转录组测序ꎮ

Ａ. 砧 ０１ 号ꎻ Ｂ. 桂角 ６９ 号ꎮ 下同ꎮ
Ａ. Ｚｈｅｎ ０１ꎻ Ｂ. Ｇｕｉｊｉａｏ ６９. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 砧 ０１ 号与桂角 ６９ 号叶片形态
Ｆｉｇ. １　 Ｌｅａｆ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｚｈｅｎ ０１ ａｎｄ Ｇｕｉｊｉａｏ ６９

１.２ 方法

１.２.１ 挥发油提取及测定 　 称取鲜叶装入圆底烧
瓶中ꎬ连接挥发油提取器和冷凝器ꎬ蒸馏速率控制
在 ２ ~ ３ ｍＬ􀅰１００ ｍｉｎ￣１ꎬ蒸馏至挥发油不再增加后
停止加热ꎬ冷却 １０ ｍｉｎꎬ读取刻度管中挥发油毫升
数ꎬ计算挥发油含量ꎮ

取挥发油按照 ＧＢ / Ｔ １５０６８—２００８«八角茴香
(精)油»所述方法使用 Ａｇｉｌｅｎｔ６８９０Ｎ 气相色谱仪

进行分析ꎬ具体分析条件为:ＨＰ￣ＦＦＡＰ 柱(３０ ｍ×
３２０ μｍ × ０.５ μｍ)ꎬ柱温 ６０ ℃ꎬ汽化室 ２５０ ℃ꎬ检
测室 ３００ ℃ꎬ２ ℃􀅰ｍｉｎ￣１程序升温 ６０ ℃(１ ｍｉｎ)至
２２０ ℃(２０ ｍｉｎ)ꎬ进样量 ０.２ μＬꎬ分流比 １００ ∶ １ꎬ
载气流速 １.０ ｍＬ􀅰ｍｉｎ￣１ꎮ 采用面积归一化法计算
挥发油组分含量ꎮ 试验均重复 ３ 次ꎬ使用 ＳＰＳＳ
１９.０ 软件进行分析ꎮ
１.２.２ ＲＮＡ 提取及转录组测序　 取叶片使用 ＴＲＺｏｌ
Ｕｎｉｖｅｒｓａｌ 总 ＲＮＡ 提取试剂盒(天根)按说明书操
作提取总 ＲＮＡꎮ ＲＮＡ 的完整性通过凝胶电泳的方
法检测ꎬＲＮＡ 的浓度及纯度通过使用 ＮａｎｏＤｒｏｐ
ＮＤ￣２０００ 进行检测ꎮ 检测合格后的 ＲＮＡ 样品送至
华大 基 因 公 司 进 行 ｃＤＮＡ 文 库 构 建 并 使 用
ＢＧＩＳＥＱ￣５００ 平台测序ꎮ
１.２.３ 转录本组装及注释 　 将测序得到的原始数
据使用 Ｔｒｉｍｍｏｍａｔｉｃ 进行过滤得到 Ｃｌｅａｎ Ｒｅａｄｓ
(Ｂｏｌｇｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎬ使用 Ｔｒｉｎｉｔｙ 软件进行组装
(Ｋｉｍ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ 使用 Ｔｇｉｃｌ 软件将组装好的转
录 本 进 行 聚 类 除 去 冗 余 以 提 高 Ｕｎｉｇｅｎｅ 质 量
(Ｍｅｈｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 对供试材料的 ６ 个样品转
录本进行分析ꎬ桂角 ６９ 号的 ３ 个生物学重复分别
为标记为 Ｇｕｉｊｉａｏ ６９＿１、Ｇｕｉｊｉａｏ ６９＿２ 和 Ｇｕｉｊｉａｏ ６９＿
３ꎬ砧 ０１ 号的 ３ 个生物学重复标记为 Ｚｈｅｎ ０１＿１、
Ｚｈｅｎ ０１＿２ 和 Ｚｈｅｎ ０１＿３ꎮ

将得到的 Ｕｎｉｇｅｎｅ 序列使用 ＢＬＡＳＴ、Ｂｌａｓｔ２ＧＯ、
ＨＭＭＳＣＡＮ 软件(Ａｌｔｓｃｈｕｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９７ꎻＢｕｃｈｆｉｎｋ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１５)与 ＥｕＫａｒｙｏｔｉｃ Ｏｒｔｈｏｌｏｇｏｕｓ Ｇｒｏｕｐｓ (ＫＯＧ)、
Ｓｗｉｓｓ￣Ｐｒｏｔ、ＮＲ、ＮＴ、Ｋｙｏｔｏ Ｅｎｃｙｃｌｏｐｅｄｉａ ｏｆ Ｇｅｎｅｓ ａｎｄ
Ｇｅｎｏｍｅｓ (ＫＥＧＧ)、Ｐｆａｍ、Ｇｅｎｅ Ｏｎｔｏｌｏｇｙ (ＧＯ)７ 个数
据库进行对比ꎬ分析获得基因的注释信息ꎮ
１.２.４ 差异表达基因分析　 使用 ＲＳＥＭ 对各个样品
的基因表达水平进行比对 计 算 ( Ｌｉ ＆ Ｄｅｗｅｙꎬ
２０１１)ꎬ依据基因表达水平进行样本相关性及 ＰＣＡ
分析ꎮ 采用 ＤＥＳｅｑ(Ｌｏｖｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)对差异表达
基因进行分析ꎬ过滤掉平均表达量<０.５ 的基因后ꎬ
按照 Ｑ 值<０.０５ 和 ｌｏｇ２ ｜ Ｆｏｌｄ ｃｈａｎｇｅ ｜ ≥１ 的标准筛
选差异基因ꎬ并对差异基因分别进行 ＧＯ 富集分析
和 ＫＥＧＧ 通路富集分析ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 叶片挥发油含量及组分分析

两品种叶片的挥发油气相色谱检测结果显示
其主成分差异较大ꎬ桂角 ６９ 号主成分为草蒿脑ꎬ
砧 ０１ 号则为反式茴香脑(图 ２)ꎮ 桂角 ６９ 号中挥
发油的总量和草蒿脑组分的含量都显著高于砧 ０１
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号ꎬ分别为后者的 １.８ 倍和 ６８ 倍ꎻ而其顺式茴香脑
和反式茴香脑的含量显著低于砧 ０１ 号ꎬ分别是前
者的 １ / ４ 和 １ / ３ꎻ两个品种中的水分含量差别不
大ꎬ均为 ７０％左右(表 １)ꎮ
２.２ 转录组测序及组装注释

参试样本共获得 ３８.１８ Ｇｂ 数据ꎬ各样品过滤后
Ｃｌｅａｎ Ｒｅａｄｓ 数均高于 ４２ Ｍꎬ碱基数均在 ６.３ Ｇｂ 以
上ꎬ各样品的 ＧＣ 含量稳定在 ４５％ ~ ４６％范围内ꎬ并
且 Ｑ３０ 质量值均在 ９０％以上(表 ２)ꎮ 参试 ６ 个样本

Ｃｌｅａｎ Ｒｅａｄｓ 数 据 ＳＲＡ 平 台 ( ｈｔｔｐ: / / ｔｒａｃｅ. ｎｃｂｉ.
ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / Ｔｒａｃｅｓ / ｓｒａ / )登录号为 ＰＲＪＮＡ７８８７２０ꎮ

组装后共获得 ８４ １８２ 条转录本序列ꎬ平均长
１ ２１２ ｂｐꎬＮ５０ 长 １ ９８７ ｂｐꎬ平均 ＧＣ 含量为 ４２.８５％ꎮ
编码基因数量为 ４７ ４１６ꎬ平均长 １ ２１８ ｂｐꎬＮ５０ 长
１ ５８１ ｂｐꎬ平均 ＧＣ 含量为 ４５.１３％ꎮ 将转录本序列
与 ＮＲ、ＮＴ、Ｓｗｉｓｓ￣Ｐｒｏｔ、ＫＥＧＧ、ＫＯＧ、ＧＯ 和 Ｐｆａｍ 数据
库的比对ꎬ共获得 ５９ １６１ 个基因序列的注释结果ꎬ
注释基因比例为 ７０.２８％ꎮ 分别有 ５５ １５３ (６５.５２％)、

图 ２　 挥发油成分气相色谱图
Ｆｉｇ. ２　 ＧＣ ｃｈｒｏｍａｔｏｇｒａｐｈｙ ｏｆ ｖｏｌａｔｉｌｅ ｏｉｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ

表 １　 挥发油含量测定结果
Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｅｓｔ ｒｅｓｕｌｔ ｏｆ ｖｏｌａｔｉｌｅ ｏｉｌ ｃｏｎｔｅｎｔｓ

样品编号
Ｓａｍｐｌｅ ｎｕｍｂｅｒ

挥发油含量
Ｖｏｌａｔｉｌｅ ｏｉｌ ｃｏｎｔｅｎｔ

ｍＬ􀅰１００ ｇ ￣１

叶片水分含量
Ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ

(％)

草蒿脑
Ｅｓｔｒａｇｏｌｅ
(％)

顺式茴香脑
Ｃｉｓ￣ａｎｅｔｈｏｌｅ

(％)

反式茴香脑
Ｔｒａｎｓ￣ａｎｅｔｈｏｌｅ

(％)

砧 ０１ 号
Ｚｈｅｎ ０１

０.８１±０.１２ ａ ６９.１２±０.７４ ａ ０.７５±０.３０ ａ １.０９±０.１６ ａ ８１.４１±１.１２ ａ

桂角 ６９ 号
Ｇｕｉｊｉａｏ ６９

１.４５±０.０３ ｂ ７２.５２±１.２７ ｂ ５１.３４±１.２９ ｂ ０.２５±０.３３ ｂ ２６.７８±０.８１ ｂ

　 注: 同列不同字母表示 ０.０５ 水平差异显著ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｔ ０.０５ ｌｅｖｅｌ.
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表 ２　 测序数据质量评估
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｑｕａｌｉｔｙ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｄａｔａ

样本编号
Ｓａｍｐｌｅ
ｎｕｍｂｅｒ

数据量
Ｒｅａｄｓ
ｎｕｍｂｅｒ
(Ｍ)

碱基数
Ｂａｓｅ

ｎｕｍｂｅｒ
(Ｇｂ)

ＧＣ 含量
ＧＣ

ｃｏｎｔｅｎｔ
(％)

Ｑ３０ 质量值
Ｑ３０
ｖａｌｕｅ
(％)

桂角 ６９ 号＿１
Ｇｕｉｊｉａｏ ６９＿１

４２.３１ ６.３５ ４５.７１ ９０.１２

桂角 ６９ 号＿２
Ｇｕｉｊｉａｏ ６９＿２

４２.２１ ６.３３ ４５.７３ ９０.３８

桂角 ６９ 号＿３
Ｇｕｉｊｉａｏ ６９＿３

４２.４４ ６.３７ ４５.７８ ９０.０５

砧 ０１ 号＿１
Ｚｈｅｎ ０１＿１

４２.１０ ６.３２ ４５.８９ ９０.３３

砧 ０１ 号＿２
Ｚｈｅｎ ０１＿２

４３.２８ ６.４９ ４５.９８ ９０.６２

砧 ０１ 号＿３
Ｚｈｅｎ ０１＿３

４２.１４ ６.３２ ４５.９７ ９０.７９

３８ ２４１ ( ４５. ４３％)、 ４０ ３８８ ( ４７. ９８％)、 ４３ １３６
(５１.２４％)、４３ １７６ ( ５１. ２９％)、４３ ０９７ ( ５１. ２０％)、
４３ ０３０ ( ５１. １２％) 个 基 因 在 ＮＲ、 ＮＴ、 Ｓｗｉｓｓ￣Ｐｒｏｔ、
ＫＥＧＧ、ＫＯＧ、Ｐｆａｍ、ＧＯ 数据库中获得了注释ꎮ
２.３ 差异表达基因的筛选及分析

样本相关分析结果显示ꎬ同组样本基因表达
模式趋于一致且相关系数均在 ０.９９ 以上ꎬ两个品
种之间的相关系数约为 ０.８０(图 ３:Ａ)ꎬ主成分分
析结果表明两组样品之间相互独立(图 ３:Ｂ)ꎮ
２.４ 差异基因 ＧＯ 功能注释及富集分析

两个品种样本中共筛选获得 ３０ ５７２ 个差异基
因(ＤＥＧｓ)ꎬ其中上调 ＤＥＧｓ １５ ０２５ 个ꎬ下调 ＤＥＧｓ
１５ ５４７个ꎮ 对 ＤＥＧｓ 进行 ＧＯ 功能注释和分析ꎬ确
定其重要的生物学功能ꎮ 本研究结果表明ꎬ共有
２０ ２８７ 个 ＤＥＧｓ 获得注释ꎬ并划分为 ３ 大类、 ５４ 小

Ａ. 样品相关性分析ꎻ Ｂ. 样品主成分分析ꎮ
Ａ. Ｓａｍｐｌｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓꎻ Ｂ. Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓａｍｐｌｅｓ.

图 ３　 样品相关性和主成分分析
Ｆｉｇ. ３　 Ｓａｍｐｌｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ

类(图 ４)ꎮ 生物学过程类别主要涉及细胞过程、代
谢过程、单一机体过程ꎻ细胞组分类别主要涉及细

胞、细胞部件、细胞膜、细胞膜部件、细胞器 ５ 种细胞

组分ꎻ分子功能类别主要涉及结合和催化活性 ２ 种

分子功能ꎮ ＤＥＧｓ 富集分析结果显示ꎬ差异显著的

只有生物学过程和分子功能(图 ５)ꎮ 生物学过程中

基因表达(ＧＯ:００１０４６７ꎬ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ)富集基因

较多ꎬ与砧 ０１ 号相比ꎬ桂角 ６９ 号中有 １ ３２７ 个基因

上调ꎬ１ ２９２ 个基因下调ꎮ 差异最显著的 ２ 个 ＧＯ 条

目分别与饥饿和营养相关(ＧＯ:００４２５９４ꎬ ｒｅｓｐｏｎｓｅ

ｔｏ ｓｔａｒｖａｔｉｏｎꎻ ＧＯ: ００３１６６７ꎬ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｎｕｔｒｉｅｎｔ
ｌｅｖｅｌｓ)ꎮ 在分子功能方面ꎬ翻译起始因子活性(ＧＯ:
０００３７４３ꎬ ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ)和 ＲＮＡ
结合翻译因子活性(ＧＯ:０００８１３５ꎬ ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ
ａｃｔｉｖｉｔｙꎬ ＲＮＡ ｂｉｎｄｉｎｇ)为最显著富集 ＧＯ 条目ꎮ
２.５ 差异基因 ＫＥＧＧ 功能注释及富集分析

将 ３０ ５７２ 个 ＤＥＧｓ 与 ＫＥＧＧ 数据库进行比

对ꎬ结果共有 ２１ ６００ 个 ＤＥＧｓ 注释在 １３３ 条通路

上(图 ６:Ａ)ꎮ ＫＥＧＧ 生化代谢通路共分成 ５ 个生

物过程ꎬ包括代谢、遗传信息过程、环境信息过程、
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１. 细胞过程ꎻ ２. 代谢过程ꎻ ３. 单一机体过程ꎻ ４. 生物调节ꎻ ５. 生物过程的调节ꎻ ６. 刺激响应ꎻ ７. 细胞成分组织或生物发生ꎻ
８. 定位ꎻ ９. 信号ꎻ １０. 发展过程ꎻ １１. 多细胞生物过程ꎻ １２. 积极调节生物过程ꎻ １３. 复制ꎻ １４. 生殖过程ꎻ １５. 生物过程的负调控ꎻ
１６. 多生物过程ꎻ １７. 生长ꎻ １８. 免疫系统过程ꎻ １９. 节律过程ꎻ ２０. 解毒ꎻ ２１. 运动ꎻ ２２. 生物黏附ꎻ ２３. 细胞ꎻ ２４. 细胞部分ꎻ
２５. 细胞膜ꎻ ２６. 细胞膜部件ꎻ ２７. 细胞器ꎻ ２８. 细胞器部分ꎻ ２９. 大分子复合物ꎻ ３０. 膜封闭腔ꎻ ３１. 细胞外区ꎻ ３２. 细胞连接ꎻ
３３. 共质体ꎻ ３４. 其他生物体ꎻ ３５. 其他有机体部分ꎻ ３６. 超分子纤维ꎻ ３７. 胞外区部分ꎻ ３８. 类核ꎻ ３９. 细胞外基质ꎻ ４０. 结合ꎻ
４１. 催化活性ꎻ ４２. 转运体活性ꎻ ４３. 结构分子活性ꎻ ４４. 核酸结合转录因子活性ꎻ ４５. 抗氧化活性ꎻ ４６. 分子功能调节ꎻ ４７. 电子
载体活性ꎻ ４８. 信号传感器活性ꎻ ４９. 分子传感器活性ꎻ ５０. 转录因子活性ꎬ蛋白质结合ꎻ ５１. 营养库活动ꎻ ５２. 蛋白质标签ꎻ
５３. 金属伴侣活性ꎻ ５４. 翻译调节活性ꎮ
１. Ｃｅｌｌｕａｒ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ２. Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ３. Ｓｉｎｇｌｅ￣ｏｒｇａｎｉｓｍ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ４. Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎꎻ ５. Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ６. Ｒｅｓｐｏｎｓｅ
ｔｏ ｓｔｉｍｕｌｕｓꎻ ７. Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｏｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎ ｏｒ ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓꎻ ８. Ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎꎻ ９. Ｓｉｇｎａｌｉｎｇꎻ １０. Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ １１. Ｍｕｌｔｉｃｅｌｌｕｌａｒ
ｏｒｇａｎｉｓｍａｌ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ １２. Ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ １３. Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎꎻ １４. Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ １５. Ｎｅｇａｔｉｖｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ
ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ １６. Ｍｕｌｔｉ￣ｏｒｇａｎｉｓｍ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ １７. Ｇｒｏｗｔｈꎻ １８. Ｉｍｍｕｎｅ ｓｙｓｔｅｍ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ １９. Ｒｈｙｔｈｍｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ２０. Ｄｅｔｏｘｉｆｉｃａｔｉｏｎꎻ ２１.
Ｌｏｃｏｍｏｔｉｏｎꎻ ２２. Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｄｈｅｓｉｏｎꎻ ２３. Ｃｅｌｌꎻ ２４. Ｃｅｌｌ ｐａｒｔꎻ ２５. Ｍｅｍｂｒａｎｅꎻ ２６. Ｍｅｍｂｒａｎｅ ｐａｒｔꎻ ２７. Ｏｒｇａｎｅｌｌｅꎻ ２８. Ｏｒｇａｎｅｌｌｅ ｐａｒｔꎻ ２９.
Ｍａｃｒｏｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｏｍｐｌｅｘꎻ ３０. Ｍｅｍｂｒａｎｅ￣ｅｎｃｌｏｓｅｄ ｌｕｍｅｎꎻ ３１. Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｒｅｇｉｏｎꎻ ３２. Ｃｅｌｌ ｊｕｎｃｔｉｏｎꎻ ３３. Ｓｙｍｐｌａｓｔꎻ ３４. Ｏｔｈｅｒ ｏｒｇａｎｉｓｍｓꎻ
３５. Ｏｔｈｅｒ ｏｒｇａｎｉｓｍ ｐａｒｔｓꎻ ３６. Ｓｕｐｒａｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｆｉｂｅｒꎻ ３７. Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｒｅｇｉｏｎ ｐａｒｔꎻ ３８. Ｎｕｃｌｅｏｉｄꎻ ３９. Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｍａｔｒｉｘꎻ ４０. Ｂｉｎｄｉｎｇꎻ
４１. Ｃａｔａｌｙｔｉｃ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ４２. Ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ４３. Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｍｏｌｅｃｕｌｅ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ４４. Ｎｕｃｌｅｉｃ ａｃｉｄ ｂｉｎｄｉｎｇ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ４５.
Ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ４６. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｒｅｇｕｌａｔｏｒꎻ ４７. Ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｃａｒｒｉｅｒ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ４８. Ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｅｒ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ４９. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｔｒａｎｓｄｕｃｅｒ
ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ５０. Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ａｃｔｉｖｉｔｙꎬ ｐｒｏｔｅｉｎ ｂｉｎｄｉｎｇꎻ ５１. Ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｒｅｓｅｒｖｏｉｒ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ５２. Ｐｒｏｔｅｉｎ ｔａｇꎻ ５３. Ｍｅｔａｌｌｏｃｈａｐｅｒｏｎｅ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ
５４. Ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ.

图 ４　 差异基因的 ＧＯ 功能分类
Ｆｉｇ. ４　 ＧＯ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＤＥＧｓ

细胞学过程和有机体系统ꎮ 代谢中除去总的代谢
目录ꎬ以糖代谢通路注释的基因最多(１ ５１８)ꎬ氨
基酸代谢通路和脂质代谢通路次之ꎬ注释基因数
分别为 ８１７、７２８ꎮ 而在遗传信息过程中ꎬ翻译通路
所含基因最多(１ ５１３)ꎬ折叠、分类和降解通路中
含有 １ ０４８ 个 ＤＥＧｓꎮ 虽然另外 ３ 个生物过程所注
释的通路较其他分类少ꎬ但是一些通路中含有的
ＤＥＧｓ 较多ꎬ如有 ９９１ 个 ＤＥＧｓ 位于信号转导通路ꎬ
８８７ 个 ＤＥＧｓ 位于环境适应通路ꎮ 值得注意的是ꎬ
有 ６３ 个 ＤＥＧｓ 位于不饱和脂肪酸合成相关通路ꎬ
另有 ２５６ 个 ＤＥＧｓ 位于苯丙素合成通路ꎮ

通过 ＫＥＧＧ 富集分析ꎬ确定 ＤＥＧｓ 富集的最主
要通路(图 ６:Ｂ)ꎮ 结果显示ꎬ脂肪酸生物合成和

代谢通路都被富集ꎮ 一些次生物质合成通路也被
富集ꎬ如类固醇生物合成、类胡萝卜素合成、单萜
生物合成、苯丙素生物合成等ꎮ 部分次生代谢途
径也有富集ꎬ如甘油磷脂代谢、生物素代谢、硫辛
酸代谢、嘌呤代谢等ꎮ 同时ꎬ与防御相关的激素通
路如植物－病原菌相互作用、植物激素信号转导也
被富集ꎮ
２.６ 挥发油物质合成途径分析

八角叶片挥发油主要由单萜、倍半萜化合物
以及苯丙素类芳香族化合物组成ꎬ故对与之合成
相关的单萜生物合成、萜类骨架生物合成、苯丙素
合成通路中的 ＤＥＧｓ 进行分析ꎮ

单萜生物合成途径中发现芳樟醇合酶( ＬＳ)、
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图 ５　 差异基因的 ＧＯ 功能富集
Ｆｉｇ. ５　 ＧＯ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｏｆ ＤＥＧｓ

月桂烯合酶(ＭＹＳ)、β￣荜澄茄烯合酶(ＣＢＳ)基因呈
现差异表达ꎬ其中 ＬＳ 在桂角 ６９ 号中表达量远远高
于砧 ０１ 号(表 ３)ꎮ 萜类骨架生物合成途径中 ４ 个
关键酶基因呈现差异表达ꎬ分别参与 ＭＥＰ、ＭＶＡ
等合成途径ꎬ相关 Ｕｎｉｇｅｎｅ 共 １０ 个ꎮ 其中ꎬ与砧 ０１
号相比ꎬ香叶基香叶基焦磷酸合酶(ＧＧＰＰＳ)基因
在桂角 ６９ 号中高表达ꎮ 苯丙素合成通路中的肉
桂酰辅酶 Ａ 还原酶(ＣＣＲ)、咖啡酸 ３￣Ｏ￣甲基转移
酶(ＣＯＭＴ)、肉桂醇脱氢酶(ＣＡＤ)等 ７ 个关键酶基
因呈差异表达ꎬ其中咖啡酰辅酶 Ａ Ｏ￣甲基转移酶
(ＣＣｏＡＯＭＴ)基因在桂角 ６９ 号中表达显著上调ꎬ而
ＣＹＰ７３Ａ 基因则在砧 ０１ 号中上调最为显著ꎮ
２.７ 转录因子差异表达基因分析

根据基因注释结果ꎬ对其中差异表达的转录
因子基因进行分析发现ꎬＤＥＧｓ 分布于 ３１ 个转录
因子家族ꎬ其中 ＭＹＢ 家族 Ｕｎｉｇｅｎｅ 数量最多ꎬ共 １３

个(表 ４)ꎮ 其他与挥发油合成相关的转录因子家
族 如 ＷＲＫＹ、 ｂＨＬＨ、 ＡＰ２￣ＥＲＥＢＰ、 ｂＺＩＰ、 Ｃ２Ｈ２、
Ｃ３Ｈ 中分别具有 ９、６、４、３、１０、９ 个 Ｕｎｉｇｅｎｅｓꎮ 值
得注意的是ꎬ注释为 ｂＨＬＨ 转录因子 ＭＹＣ２ 的
Ｕｎｉｇｅｎｅ９９５２ 以及注释为 ＭＹＢ 转录因子 ＭＹＢ１１１
的 Ｕｎｉｇｅｎｅ１５８７０ 在桂角 ６９ 号中上调表达ꎮ

３　 讨论与结论

八角茴香油在香精、食品工业以及医药中应
用广泛ꎬ普遍认为反式茴香脑是茴香油的主要成
分ꎮ 茴香油中的草蒿脑ꎬ又名对烯丙基茴香醚ꎬ含
量仅次于反式茴香脑ꎬ同为苯丙素类挥发性成分ꎬ
具有浓郁的茴香香气和甜味ꎬ是构成茴香油特定
香味的主要化合物之一ꎬ 因此也常被用于生产食
用香料(缪剑华等ꎬ２００８ꎻ 梁忠云和王国聪ꎬ ２０１０ꎻ
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Ａ. ＫＥＧＧ 通路注释ꎻ Ｂ. ＫＥＧＧ 富集前 ２０ 的通路ꎮ
Ａ. ＫＥＧＧ ｐａｔｈｗａｙ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎꎻ Ｂ. Ｔｏｐ ２０ ｐａｔｈｗａｙｓ ｏｆ ＫＥＧＧ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ.

图 ６　 差异基因的 ＫＥＧＧ 通路注释和富集
Ｆｉｇ. ６　 ＫＥＧＧ ｐａｔｈｗａｙ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｏｆ ＤＥＧｓ
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表 ３　 挥发油合成代谢通路及相关基因分析
Ｔａｂｌｅ ３　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐａｔｈｗａｙ ａｎｄ ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ｖｏｌａｔｉｌｅ ｏｉｌ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

代谢通路
Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐａｔｈｗａｙ

相关基因
Ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅ

Ｕｎｉｇｅｎｅ
数量

Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
Ｕｎｉｇｅｎｅｓ

基因表达量(ＦＰＫＭ)
Ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ

桂角 ６９ 号
Ｇｕｉｊｉａｏ ６９

砧 ０１ 号
Ｚｈｅｎ ０１

单萜生物合成
Ｍｏｎｏｔｅｒｐｅｎｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

芳樟醇合酶
Ｌｉｎａｌｏｏｌ ｓｙｎｔｈａｓｅ (ＬＳ) ５ １.７６ ２.５６

月桂烯合酶
Ｍｙｒｃｅｎｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ (ＭＹＳ) １ ２７.３０ ０.６８

β￣荜澄茄烯合酶
Ｂｅｔａ￣ｃｕｂｅｂｅｎｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ (ＣＢＳ) １ ０.９０ ３.９７

萜类骨架生物合成
Ｔｅｒｐｅｎｏｉｄ ｂａｃｋｂｏｎｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

１￣脱氧￣Ｄ￣木酮糖￣５￣磷酸合成酶
１￣Ｄｅｏｘｙ￣Ｄ￣ｘｙｌｕｌｏｓｅ￣５￣ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ (ＤＸＳ) ５ １４.０７ ３.０８

香叶基香叶基焦磷酸合酶
Ｇｅｒａｎｙｌ ｇｅｒａｎｙｌ ｐｙｒｏｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ (ＧＧＰＰＳ) ２ １２４.７２ ９.３１

法尼基焦磷酸合酶
Ｆａｒｎｅｓｙｌ ｐｙｒｏｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ (ＦＰＳ) ２ ２.４６ ６.０４

３￣羟基 ３￣甲基戊二酰辅酶 Ａ 还原酶
３￣Ｈｙｄｒｏｘｙ￣３￣ｍｅｔｈｙｌｇｌｕｔａｒｙｌ￣ｃｏｅｎｚｙｍｅ Ａ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ (ＨＭＧＲ) １ ２０.３０ ９９.７９

苯丙素合成
Ｐｈｅｎｙｌｐｒｏｐａｎｏｉｄｓ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

肉桂酰辅酶 Ａ 还原酶
Ｃｉｎｎａｍｏｙｌ￣ＣｏＡ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ (ＣＣＲ) １４ ３１.２６ ３５.５９

咖啡酸 ３￣Ｏ￣甲基转移酶
Ｃａｆｆｅｉｃ ａｃｉｄ ３￣Ｏ￣ｍｅｔｈｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ (ＣＯＭＴ) ３ １６.５７ ４６.１８

肉桂醇脱氢酶
Ｃｉｎｎａｍｙｌ ａｌｃｏｈｏｌ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ (ＣＡＤ) ２ １.６２ ４.０９

４￣香豆酸￣ＣｏＡ 连接酶
４￣Ｃｏｕｍａｒａｔｅ—ＣｏＡ ｌｉｇａｓｅ (４ＣＬ) ２ ７.３１ ８.３１

苯丙氨酸解氨酶
Ｐｈｅｎｙｌａｌａｎｉｎｅ ａｍｍｏｎｉａ￣ｌｙａｓｅ (ＰＡＬ) １ ６.７６ １９.５０

咖啡酰辅酶 Ａ Ｏ￣甲基转移酶
Ｃａｆｆｅｏｙｌ￣ＣｏＡ Ｏ￣ｍｅｔｈｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ (ＣＣｏＡＯＭＴ) １ １１０.９２ ７９.１８

ＣＹＰ７３Ａ １ １.５２ ２７.３４

表 ４　 转录因子分析
Ｔａｂｌｅ ４　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ

转录因子
Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ

ｆａｃｔｏｒ

Ｕｎｉｇｅｎｅ
数量

Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
Ｕｎｉｇｅｎｅｓ

上调
Ｕｐ￣

ｒｅｇｕｌａｔｅｄ

下调
Ｄｏｗｎ￣

ｒｅｇｕｌａｔｅｄ

转录因子
Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ

ｆａｃｔｏｒ

Ｕｎｉｇｅｎｅ
数量

Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
Ｕｎｉｇｅｎｅｓ

上调
Ｕｐ￣

ｒｅｇｕｌａｔｅｄ

下调
Ｄｏｗｎ￣

ｒｅｇｕｌａｔｅｄ

ＭＹＢ １３ ５ ８ ＧｅＢＰ ２ １ １
Ｃ２Ｈ２ １０ ７ ３ ＧＲＡＳ ２ １ １
Ｃ３Ｈ ９ ３ ６ ｍＴＥＲＦ ２ １ １
ＦＡＲ１ ９ ３ ６ ＰＢＦ￣２￣ｌｉｋｅ ２ １ １
ＷＲＫＹ ９ ４ ５ Ｔｒｉｈｅｌｉｘ ２ ２ ０

Ｃ２Ｃ２￣Ｄｏｆ ７ ６ １ Ａｌｆｉｎ￣ｌｉｋｅ １ ０ １
ＡＲＦ ６ ３ ３ ＡＲＲ￣Ｂ １ ０ １
ｂＨＬＨ ６ ４ ２ ＢＥＳ１ １ １ ０
Ｇ２￣ｌｉｋｅ ６ ４ ２ Ｃ２Ｃ２￣ＣＯ￣ｌｉｋｅ １ １ ０
ＮＡＣ ６ ４ ２ Ｃ２Ｃ２￣ＹＡＢＢＹ １ １ ０

ＡＰ２￣ＥＲＥＢＰ ４ ２ ２ ＬＩＭ １ ０ １
ＡＢＩ３ＶＰ１ ３ １ ２ ＭＡＤＳ １ ０ １

ｂＺＩＰ ３ ０ ３ ＳＢＰ １ ０ １
Ｃ２Ｃ２￣ＧＡＴＡ ３ １ ２ ＴＡＺ １ １ ０

ＥＩＬ ３ ２ １ ＶＯＺ １ ０ １
ＨＳＦ ３ ２ １
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阳小勇和唐荣平ꎬ２０１８)ꎮ 此外ꎬ由于草蒿脑具有
较强的杀菌、退热、止咳、健胃、醒脑等生物活性而
被广泛应用于农药、医药等领域(梁忠云和王国
聪ꎬ２０１０)ꎮ 近年来ꎬ草蒿脑多次被报道用于合成
医药中间体茴香醛和对甲氧基苯乙酸ꎬ后者是合
成血管扩张剂盐酸硫氮卓酮和新一代抗抑郁药
“文拉法新”的重要原料ꎬ具有较高的应用前景(梁
忠云和王国聪ꎬ２０１０)ꎮ 因此ꎬ在丰富的八角种质
资源中选育具有特色挥发油组分的八角品种ꎬ有
助于八角茴香油的多元化开发利用ꎬ对于八角产
业发展具有重要意义ꎮ

对于八角果实ꎬ无论是挥发油总量还是反式
茴香脑等重要组分含量ꎬ不同采收期均存在一定
的差异ꎬ且果实发育过程中ꎬ其生理过程也通常发
生一系列变化ꎬ而叶片的挥发油物质含量相对较
为稳定ꎬ特别是在秋季(王琴等ꎬ２０１１ꎻ黄开顺等ꎬ
２０２０ｂ)ꎬ因此本研究选择在 １０ 月份采集叶片进行
挥发油分析其研究结果最具代表性ꎮ 本研究发
现ꎬ桂角 ６９ 号除了在果产量、果角完好率等生产
性状上优于普通品种砧 ０１ 号以外ꎬ其叶片中总挥
发油含量也显著高于后者ꎬ特别是其挥发油中主
成分草蒿脑含量显著高于对照品种ꎬ具有非常鲜
明的化学型特征ꎮ

植物挥发油主要由萜类、苯丙素类等次级代
谢产物组成ꎮ 萜类生物合成途径已较为清晰ꎬ
ＭＶＡ 途径和 ＭＥＰ 途径提供的 ＩＰＰ 经萜类合酶分
别合成单萜、倍半萜、二萜等复杂多样的萜类化合
物ꎮ ＨＭＧＲ 和 ＤＸＳ 分别是 ＭＶＡ 途径和 ＭＥＰ 途径
中的关键酶基因ꎬ两者在桂角 ６９ 号和砧 ０１ 号中表
达模式相反ꎬ提示砧 ０１ 号中可能以 ＭＶＡ 途径为
主ꎬ而桂角 ６９ 号则更倾向于通过 ＭＥＰ 途径合成
ＩＰＰꎮ 单萜生物合成途径中分析发现月桂烯合酶
基因在桂角 ６９ 号中大幅上调表达ꎬ有报道提出月
桂烯合酶的催化产物有月桂烯、桧烯、沉香醇、柠
檬烯等多种形式(徐应文等ꎬ２００９)ꎬ因此月桂烯合
酶的高表达意味着桂角 ６９ 号挥发油组分中可能
具有更多、更丰富的单萜组分ꎮ 另外ꎬ为二萜合成
提供前体的 ＧＧＰＰＳ 基因在桂角 ６９ 号中高表达ꎬ则
表明其可能含有更高的二萜组分ꎬ在后续研究中
可进行针对性检测ꎮ 在对两种叶片进行转录组分
析中发现差异基因中有 ２５６ 个富集于苯丙素合成
通路基因ꎬ其中包括 ＣＣＲ、ＣＯＭＴ、ＣＡＤ、４ＣＬ、ＰＡＬ、
ＣＣｏＡＯＭＴ、ＣＹＰ７３Ａ 等关键酶基因ꎮ 这些基因中大
部分都在桂角 ６９ 号中呈下调表达ꎬ仅有 ＣＣｏＡＯＭＴ
在桂角 ６９ 号中上调表达ꎬ且为大幅上调表达ꎬ可
能与其高草蒿脑合成相关联ꎮ 这里值得注意的

是ꎬＯ￣甲基转移酶是苯丙素合成过程的重要的酶ꎬ
可利用 Ｓ￣腺苷甲硫氨酸作为甲基供体合成苯丙素
类挥发性成分草蒿脑及茴香脑ꎮ 一些茴香属植物
的 Ｏ￣甲基转移酶的功能已被鉴定ꎬ例如在茴香
(Ｆｏｅｎｉｃｕｌｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ)中ꎬ对丙烯基苯酚 Ｏ￣甲基转
移酶将反式￣对丙烯基苯酚甲基化为反式茴香脑ꎬ
而对烯丙基苯酚被烯丙基苯酚 Ｏ￣甲基转移酶甲基
化后形成草蒿脑(Ｇｒｏｓｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎮ 目前ꎬ对草
蒿脑及茴香脑生物合成的机制仍然知之甚少ꎬ
ＣＣｏＡＯＭＴ 不失为一个候选的研究切入点ꎮ 转录因
子调控是植物调节次生代谢的重要手段ꎬｂＨＬＨ、
ＷＲＫＹ、ＭＹＢ 等转录因子广泛参与到萜类合成途
径当中ꎮ 本研究发现ꎬ注释为转录因子 ＭＹＣ２ 的
Ｕｎｉｇｅｎｅ９９５２ 以 及 注 释 为 转 录 因 子 ＭＹＢ１１１ 的
Ｕｎｉｇｅｎｅ１５８７０ 在桂角 ６９ 号中上调表达ꎮ ＭＹＣ２ 通
过茉莉酸信号转导在倍半萜化合物的生物合成中
发挥作用(蒋玲ꎬ２０１７)ꎬＭＹＢ１１１ 则被报道正向调
节黄酮醇生物合成(朱畇昊等ꎬ２０１９)ꎮ 两者潜在
的调控功能及其在桂角 ６９ 号中的特异上调或许
与桂角 ６９ 号的高挥发油含量相关联ꎬ可作为候选
基因深入研究ꎮ

此外ꎬ叶片对八角植株的生长发育至关重要ꎬ
不仅是八角合成和贮存养分的主要器官ꎬ还可以
通过向花、果等器官输送养分平衡各器官间养分
含量(黄开顺等ꎬ２０１２)ꎮ 糖类物质代谢、氨基酸代
谢及脂质代谢均是植物体内重要的新陈代谢过
程ꎬ对植物的生长至关重要ꎮ 在一定的程度上ꎬ糖
代谢能反映植株的生长状态(吴晓俊等ꎬ２０００ꎻ胡
珍兰等ꎬ２０１４)ꎬ并且叶片糖代谢的变化能够影响
果实的生长发育ꎬ例如ꎬ葡萄叶片糖含量及其相关
代谢酶活性会对酿酒葡萄的品质和产量有显著影
响(刘丽媛ꎬ２０１６ꎻ胡紫璟ꎬ２０１６)ꎮ 氨基酸主要被
用于蛋白质合成ꎬ也可以作为次生代谢产物生物
合成的前体和能量来源ꎮ 它在植物的中枢代谢中
具有许多重要作用ꎬ并且还在某些生理代谢途径
中被认为是最终代谢物的中间产物ꎬ并参与调控
多种代谢过程和其他各种生理生化途径ꎬ从而影
响植物生长发育(Ａｍｉｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ ꎻ Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１８ꎻＹａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 植物脂类包括广泛的化
合物ꎬ如脂肪酸、甘油磷脂、半乳脂、鞘脂、甾醇和
中性脂(例如ꎬ三酰基甘油、甾醇酯、角质、蜡和软
木 脂 ) ( Ｏｈｌｒｏｇｇｅ ＆ Ｂｒｏｗｓｅꎬ １９９５ꎻ Ｉｓｃｈｅｂｅｃｋꎬ
２０１６)ꎮ 脂类作为主要的生物分子ꎬ在大多数生物
中发挥着结构成分、可持续的碳及能量存储、活跃
的信号传感器和表面覆盖物等重要作用 ( Ｌｉ￣
Ｂｅｉｓｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 植物叶片的角质层蜡也通
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常被定义为表面覆盖的脂类 ( Ｋｕｎｓｔ ＆ Ｓａｍｕｅｌｓꎬ
２００９)ꎮ 桂角 ６９ 号的五年平均产量、单果平均鲜
重及果角完好率均远高于砧 ０１ 号ꎬ且两者的转录
组差异表达基因中包含大量糖代谢、氨基酸代谢
及脂质代谢的相关基因ꎬ可从中筛选候选基因ꎬ鉴
定其与八角植株生长间的关系ꎬ为分子辅助选育
八角良株提供参考ꎮ

本研究采用转录组测序技术对八角叶片基因
表达特征进行分析ꎬ挖掘其中挥发油合成代谢通
路及相关基因ꎬ获得的候选基因为下一步探究草
蒿脑、茴香脑等挥发油特征组分的合成机制提供
了参考ꎬ并为开展分子设计育种培育特定化学型
的八角品种提供了研究基础ꎮ
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