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摘　 要: 皱边喉毛花为藏药藏茵陈基源植物之一ꎬ其包含丰富的药用成分ꎮ 为进一步了解皱边喉毛花转录

组ꎬ丰富其基因注释、代谢通路等遗传信息ꎬ该研究利用 ＰａｃＢｉｏ 测序平台对皱边喉毛花叶片进行全长转录

组测序ꎮ 结果表明:(１)全长转录组测序共获得 １７ Ｇｂ 的高质量数据ꎬ对 ７９５ ６９８ 个环形一致性序列(ＣＣＳ)
序列进行聚类和去冗余ꎬ最终获得 ８７ ８１４ 条高质量的全长转录本ꎮ (２)与 ７ 个数据库比对后ꎬ共有 ２７７ ４５１
条转录本注释成功ꎬ其中注释到 ＮＲ 数据库的转录本最多ꎬ有 ３９ ２１４ 条ꎮ ２６ ３９６ 条转录本成功注释到 ＫＯＧ
数据库中ꎬ共有 ２６ 个子类ꎮ ３９ １０４ 条转录本注释到 ＫＥＧＧ 数据库中ꎬ涉及 ６ 个主要通路和 ４０ 个子通路ꎮ
３９ １０２ 条转录本注释到 ＧＯ 数据库中ꎬ按分子功能、生物学过程和细胞成分 ３ 大类对注释成功的转录本进行

分类ꎮ (３)ＳＳＲ 分析共鉴定到 ２２ ８６１ 个 ＳＳＲꎬ其中单碱基重复最为丰富ꎻ共检测到 １ ８７４ 个转录因子和 １５
１６６ 个长非编码 ＲＮＡ(ＬｎｃＲＮＡ)ꎬ而注释到转录本最多的转录因子家族是 Ｃ３Ｈꎮ (４)筛选出 ５５ 条与单萜类

及黄酮类化合物合成相关的转录本ꎮ 该研究结果丰富了皱边喉毛花的转录组信息ꎬ为进一步筛选皱边喉毛

花药用成分合成相关的关键基因提供了重要的遗传资源ꎮ
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　 　 藏茵陈是青藏高原藏药八珍之一ꎬ龙胆科植

物是藏茵陈入药源植物中的主要植物ꎬ多以川西

獐牙菜、湿生扁蕾、椭圆叶花锚和喉毛花属植物入

药ꎬ常用于热症、肝胆病及血液病等疾病的治疗

(唐丽等ꎬ２００７)ꎮ 近年来的研究表明ꎬ这些基源植

物包含丰富的药用成分ꎬ主要为环烯醚萜、黄酮类

化合物ꎬ在保肝、抗氧化、抗病毒等方面具有显著

效果(延玺等ꎬ２００８ꎻ董天骄等ꎬ２０１１ꎻ杨青松等ꎬ
２０１３ )ꎮ 龙 胆 科 ( Ｇｅｎｔｉａｎａｃｅａｅ ) 喉 毛 花 属

(Ｃｏｍａｓｔｏｍａ)植物是藏茵陈基源植物之一(钟国跃

等ꎬ２０１０)ꎬ对喉毛花属植物的研究目前主要集中

在细胞学、胚胎学、生态学、系统发育研究及天然

产物学上(刘建全和何廷农ꎬ１９９６ꎻ张婵等ꎬ２０１４ꎻ
刘 小 翠 等ꎬ ２０１６ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１ꎻ 刘 真 等ꎬ
２０２１)ꎮ 刘真等(２０２１)在长梗喉毛花的化学成分

研究中发现 ２５ 个化合物ꎬ其抗炎活性较高并对人

体癌细胞株具有抑制作用ꎮ 乔涌起等(２０１２)在长

梗喉毛花植物中分离得到正丁醇化学成分ꎬ为进

一步深入研究其化学成分奠定基础ꎮ 然而ꎬ有关

喉毛花属植物的基因注释信息尚未见报道ꎬ限制

了对次级代谢产物合成相关代谢通路及功能基因

的研究ꎮ 因此ꎬ需要利用测序技术丰富喉毛花植

物的转录组遗传信息ꎮ
随着测序技术的发展ꎬ越来越多的学者将高

通量测序技术应用到植物转录组研究 (Ｗａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１６ꎻＺｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７ꎻ朱兴正等ꎬ２０１８)ꎮ 二代

测序读长的限制导致所拼接得到的转录本不够完

整ꎬ而三代测序技术正好弥补了这一缺点ꎬ其能够

完成长读长测序ꎬ测序过程无需打断ꎬ严格执行

ＲＮＡ 样品提取与检测、建库及测序等环节的工作ꎬ
最终得到高质量的全长转录本信息(王瑞娴和李

川ꎬ２０１９ꎻ张子敬等ꎬ２０２０)ꎮ 对没有参考基因组的

植物而言ꎬ全长转录组( ｆｕｌｌ￣ｌｅｎｇｔｈ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ)测
序为其研究提供了可能ꎬ解决了转录本拼接较短、
信息不完整的难题(赵陆滟等ꎬ２０１９)ꎮ 因此ꎬ三代

测序技术成为深入挖掘基因组数据的有效手段之

一(赵陆滟等ꎬ２０１９)ꎮ 近年来ꎬ有许多学者研究了

青藏高原地区药用植物的全长转录组ꎮ 在这些研

究案例中ꎬ对老芒麦(Ｅｌｙｍｕｓ ｓｉｂｉｒｉｃｕｓ)的转录组解

析成功并挖掘到其落粒相关候选基因ꎬ为筛选低

落粒老芒麦新品种提供了参考(张俊超ꎬ２０２０)ꎮ
丹参(Ｓａｌｖｉａ ｍｉｌｔｉｏｒｒｈｉｚａ)的全长转录组揭示了丹参

酮二萜类化合物的生物合成的相关基因 ( Ｘｕ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１５ )ꎮ 蒙 古 黄 芪 ( Ａｓｔｒａｇａｌｕｓ ｍｅｍｂｒａｎａｃｅｕｓ
ｖａｒ. ｍｏｎｇｈｏｌｉｃｕｓ)全长转录组解析了次生代谢产物

生物合成的相关基因( Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)ꎮ 这些研究

案例说明全长转录组对药用植物关键基因的挖掘

具有显著优势ꎬ为进一步研究药用植物的功能基

因提供了新的思路和参考ꎮ
喉 毛 花 属 的 皱 边 喉 毛 花 ( Ｃｏｍａｓｔｏｍａ

ｐｏｌｙｃｌａｄｕｍ)为青藏高原特有植物(Ｈｏ ＆ Ｌｉｕꎬ２００１ꎬ
２０１５)ꎮ 目前对皱边喉毛花的研究主要集中在系

统发育研究上ꎮ 为进一步了解喉毛花属下物种植

物体内的次级代谢产物ꎬ应对相关转录组进行深

入研究ꎬ本研究以皱边喉毛花为对象ꎬ基于 ＰａｃＢｉｏ
测序平台对其全长转录组进行测序ꎬ获取的数据

用于功能注释、可变剪切分析、ＳＳＲ 分析、转录因

子分析及长非编码 ＲＮＡ 等分析ꎮ 通过与公共数
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据库比对ꎬ筛选药用相关成分合成相关的代谢通

路和转录本ꎮ 全长转录组能够为皱边喉毛花药用

成分合成相关的关键基因的筛选提供重要的遗传

资源ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 试验材料

新鲜幼叶采集于海南藏族自治州共和县(地理

坐标为 １００° ５３′５８. ４４″ Ｅ、３６° ２２′１９. ００″ Ｎꎬ海拔为

３ ５１８ ｍ)ꎬ采集后迅速置于液氮罐中保存ꎬ后将其转

移至－８０ ℃的超低温冰箱中ꎬ用于后续 ＲＮＡ 提取ꎮ
凭证标本(Ｚｈａｎｇ２０１８０２６)存放于中国科学院西北

高原生物研究所青藏高原生物标本馆(ＨＮＷＰ)ꎮ
１.２ 方法

１.２. １ ＲＮＡ 提 取 和 文 库 构 建 　 采用 Ｔｏｔａｌ ＲＮＡ
Ｅｘｔｒａｃｔｏｒ( Ｔｒｉｚｏｌ)试剂法( Ｃｏｎｎｏｌｌｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００６) 提

取皱边喉毛花的总 ＲＮＡꎬ琼脂糖凝胶电泳检测

ＲＮＡ 降解程度及污染情况ꎬ并评估其质量和完整

性ꎮ 检测合格的 ＲＮＡ 样品用于构建皱边喉毛花

全长转录组测序文库ꎮ 具体操作如下:在反转录

酶的作用下ꎬ以 Ｏｌｉｇｏ ＤＴ 为引物、目标 ｍＲＮＡ 为模

板ꎬ进 行 反 转 录ꎬ 通 过 低 循 环 ＰＣＲ 扩 增 全 长

ｃＤＮＡꎬ利用 ＮＥＢＮｅｘｔ Ｅｎｄ ｒｅｐａｉｒ / ｄＡ￣ｔａｉｌｉｎｇ Ｍｏｄｕｌｅ
末端修读及加 ｐｏｌｙ( Ａ)尾ꎬＯＮＴ ＳＱＫＬＳＫ１０９ 试剂

盒及 ＮＥＢＮｅｘｔ Ｑｕｉｃｋ Ｌｉｇａｔｉｏｎｇ Ｍｏｄｕｌｅ 用于测序接

头的连接ꎮ 建好的文库采用 ＰｒｏｍｅｔｈＩＯＮ(Ｏｘｆｏｒｄ
Ｎａｎｏｐｏｒｅ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｅｓ 公司ꎬ英国) 测序平台进行

测序ꎮ
１.２.２ 数据处理 　 测序完成后对原始数据进行过

滤ꎬ去 除 接 头 以 及 低 质 量 的 ｒｅａｄｓꎮ 采 用 软 件

ＳＭＲＴｌｉｎｋ ｖ８. ０ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｐａｃｂ. ｃｏｍ / ｓｕｐｐｏｒｔ /
ｓｏｆｔｗａｒｅ￣ｄｏｗｎｌｏａｄｓ)进行过滤和处理ꎮ 参数设置:
－ｍｉｎＬｅｎｇｔｈ ５０(最小长度为 ５０ ｂｐ)ꎬ － ｍａｘＬｅｎｇｔｈ
１５ ０００(最大长度为 １５ ０００ ｂｐ)ꎬ－ｍｉｎＰａｓｓｅｓ １(最
小的 ｆｕｌｌｐａｓｓ 数为 １)ꎮ 利用 ｓｕｂｒｅａｄ.ｂａｍ 文件得到

环形 一 致 性 序 列 ( ｃｉｒｃｕｌａｒ ｃｏｎｓｉｓｔｅｎｃｙ ｓｅｑｕｅｎｃｅꎬ
ＣＣＳ)ꎬ对其进行分类ꎬ搜寻并聚类 ＦＬＮＣ 序列ꎬ得
到 ｃｏｎｓｅｎｓｕｓ 序 列ꎮ 利 用 Ａｒｒｏｗ 软 件 对 得 到 的

ｃｏｎｓｅｎｓｕｓ 序列进行校正ꎬ获得高质量的全长优化

序列(ｐｏｌｉｓｈｅｄ ｃｏｎｓｅｎｓｕｓ)用于后续分析ꎬ最终统计

得到 有 效 数 据ꎮ 为 提 高 数 据 的 准 确 性ꎬ 利 用

ＬｏＲＤＥＣ 软件(Ｓａｌｍｅｌａ ＆ Ｒｉｖａｌｓꎬ２０１４)对转录本进

行校正ꎬ生成校正序列( ｃｏｒｒｅｃｔｅｄ ｃｏｎｓｅｎｓｕｓ)ꎮ 利

用 ＣＤ￣ＨＩＴ 软件(Ｆｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２)对校正后的转录

本进行冗余分析ꎮ
１.２.３ 全长转录组序列分析　 对去冗余后的序列进

行基因功能注释ꎬ所使用的数据库包括非冗余蛋白

数据库(Ｎｏｎ￣Ｒｅｄｕｎｄａｎｔ Ｐｒｏｔｅｉｎ ＤａｔａｂａｓｅꎬＮＲꎬ Ｄｅｎｇ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２００６)、蛋白质家族域数据库(Ｐｒｏｔｅｉｎ Ｆａｍｉｌｉｅｓ
ＤａｔａｂａｓｅꎬＰｆａｍꎬ Ｆｉｎｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４)、蛋白质真核同源

数据库(Ｅｕｋａｒｙｏｔｉｃ Ｏｒｔｈｏｌｏｇｏｕｓ ＧｒｏｕｐｓꎬＫＯＧꎬ Ｋｏｏｎｉｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２００４)、蛋白质原核同源数据库 ( Ｃｌｕｓｔｅｒ ｏｆ
Ｏｒｔｈｏｌｏｇｏｕｓ Ｇｒｏｕｐｓ ｏｆ ＰｒｏｔｅｉｎｓꎬＣＯＧꎬＴａｔｕｓｏｖ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００３)、 东 京 基 因 与 基 金 组 百 科 全 书 ( Ｋｙｏｔｏ
Ｅｎｃｙｃｌｏｐｅｄｉａ ｏｆ Ｇｅｎｅｓ ａｎｄ ＧｅｎｏｍｅｓꎬＫＥＧＧꎬＭｉｎｏｒｕ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２００４)、基因本体论数据库(Ｇｅｎｅ ＯｎｔｏｌｏｇｙꎬＧＯꎬ
Ａｓｈｂｕｒｎｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０００)、核酸序列数据库(Ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ
Ｓｅｑｕｅｎｃｅ Ｄａｔａｂａｓｅꎬ ＮＴ ) 和 ＳｗｉｓｓＰｒｏｔ 数 据 库 ( ａ
ｍａｎｕａｌｌｙ ａｎｎｏｔａｔｅｄ ａｎｄ ｒｅｖｉｅｗｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｅｑｕｅｎｃｅ
ｄａｔａｂａｓｅ)等ꎬ以此获得更全面的基因功能信息ꎮ
１.２.４ 全长转录组结构分析 　 利用 ｉＴＡＫ ｖ １.７ａ 软

件(参数设置:－ｆ ３Ｆ)对皱边喉毛花进行转录因子

( ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒꎬＴＦ)预测(Ｚｈｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６)ꎮ
利用 ＭＩＳＡ(ＭＩｃｒｏＳＡｔｅｌｌｉｔｅ Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ Ｔｏｏｌ) ｖ １.０
软件 检 测 简 单 重 复 序 列 标 记 ( ｓｉｍｐｌｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ
ｒｅｐｅａｔｓꎬＳＳＲ)ꎬ设置单核苷酸、二核苷酸、三核苷

酸、四核苷酸、五核苷酸及六核苷酸的最少重复次

数分别为 １０、 ６、 ５、 ５、 ５、 ５ꎬ其余参数默认(Ｂｅｉｅｒ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１７ )ꎮ 利 用 ＣＮＣＩ ｖ ２ ( Ｃｏｄｉｎｇ￣Ｎｏｎ￣Ｃｏｄｉｎｇ
ＩｎｄｅｘꎬＳｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)、 ｐｌｅｋ ｖ １. ２ ( Ｐｒｅｄｉｃｔｏｒ ｏｆ
Ｌｏｎｇ Ｎｏｎ￣ｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡｓ ａｎｄ ｍＲＮＡｓ Ｂａｓｅｄ ｏｎ ｋ￣ｍｅｒ
Ｓｃｈｅｍｅꎬ Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ )、 ＣＰＣ２ ｖ ０. １ ( Ｃｏｄｉｎｇ
Ｐｏｔｅｎｔｉａｌ Ｃａｌｃｕｌａｔｏｒ ２ꎬＫａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)软件以及

Ｐｆａｍ 数据库(Ｆｉｎｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４)对 ＰａｃＢｉｏ 测序数据

进行编码潜能预测(参数设为默认)ꎬ获得的长非

编码 ＲＮＡ( ｌｏｎｇ ｎｏｎ￣ｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡꎬＬｎｃＲＮＡ)用于后

续分析ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 全长转录组测序及组装

经 ＳＭＲＴ (Ｓｉｎｇｌｅ￣Ｍｏｌｅｃｕｌｅ Ｒｅａｌ￣Ｔｉｍｅ) 测序共

获得 １７ Ｇｂ 的 原 始 数 据ꎮ 对 其 过 滤 后 获 得

１７ ３１５ ０６６ 个 ｓｕｂｒｅａｄｓꎮ 基于 ｓｕｂｒｅａｄ.ｂａｍ 文件获

得７９５ ６９８ 个 ＣＣＳ 序列ꎬＮ５０ 长度为 ２ １４３ ｂｐꎬ最
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大长度为 １６ ８６０ ｂｐꎬ最小长度为 ６０ ｂｐꎬ平均长度

为２ ３３７ ｂｐ(表 １)ꎮ 经分类获得 ６９５ ６９８ 条 ＦＬＮＣ
序列ꎬＮ５０ 长度为 ２ ０５５ ｂｐꎬ最大长度为 １２ ９５２
ｂｐꎬ最小长度为 ５２ ｂｐꎮ 对其聚类后获得 ８７ ８１４ 条

ｃｏｎｓｅｎｓｕｓ 序列ꎬ最大长度为 ８ ２６９ ｂｐꎬ最小长度为

３３８ ｂｐꎬＮ５０ 长度为２ ２１９ ｂｐꎮ 对 ｃｏｎｓｅｎｓｕｓ 序列进

行校正后ꎬ获得８７ ８１４ 条校正序列ꎬＮ５０ 长度为

２ ２２１ ｂｐꎮ 我们对冗余前后的序列长度频数分布

情况进行了统计(图 １)ꎮ

表 １　 ＳＭＲＴ 测序数据统计
Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｄａｔａ ｂｙ ＳＭＲＴ

类别
Ｃａｔｅｇｏｒｙ

总数
Ｔｏｔａｌ

ａｃｃｏｕｎｔ

最小
长度
Ｍｉｎ

ｌｅｎｇｔｈ
(ｂｐ)

最大
长度
Ｍａｘ
ｌｅｎｇｔｈ
(ｂｐ)

平均
长度
Ｍｅａｎ
ｌｅｎｇｔｈ
(ｂｐ)

Ｎ５０ 长度
Ｎ５０
ｌｅｎｇｔｈ
(ｂｐ)

Ｓｕｂｒｅａｄ １７ ３１５ ０６６ — — １ ６２０ １ ５０５

环形一致
性序列 ＣＣＳ ７９５ ６９８ ６０ １６ ８６０ ２ ３３７ ２ １４３

ＦＬＮＣ ６９５ ６９８ ５２ １２ ９５２ １ ７７４ ２ ０５５

优化序列
Ｐｏｌｉｓｈｅｄ
ｓｅｑｕｅｎｃｅ

８７ ８１４ ３３８ ８ ２６９ ２ ２３３ ２ ２１９

校正序列
Ｃｏｒｒｅｃｔｅｄ
ｓｅｑｕｅｎｃｅ

８７ ８１４ ３３８ ８ ２６９ ２ ２３３ ２ ２２１

图 １　 皱边喉毛花全长转录组 Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ
和 Ｕｎｉｇｅｎｅｓ 长度分布图

Ｆｉｇ. １　 Ｆｕｌｌ￣ｌｅｎｇｔｈ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｏｆ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ
Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ ａｎｄ Ｕｎｉｇｅｎｅｓ ｆｏｒ Ｃｏｍａｓｔｏｍａ ｐｏｌｙｃｌａｄｕｍ

２.２ 全长转录组功能注释

共有 ２７７ ４５１ 条转录本成功注释到 ７ 个数据

库中ꎬ其中注释到 ＮＲ 数据库的转录本最多ꎬ有

３９ ２１４条ꎬ注释到 ＫＯＧ 数据库的转录本最少ꎬ有
２６ ３９６条(图 ２)ꎮ ２６ ７２２、３９ １０２ 条转录本分别注

释到 ＧＯ 数据库和 ＫＥＧＧ 数据库中ꎮ ３９ ５９２ 条转

录本注释到至少一个数据库中ꎬ１６ ２７３ 条转录本

注释到所有数据库中ꎮ 从不同数据库中选择 ５ 个

常用的数据库进行韦恩图绘制(图 ３)ꎮ

图 ２　 转录本注释结果
Ｆｉｇ. ２　 Ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ

图 ３　 转录本功能注释韦恩图
Ｆｉｇ. ３　 Ｖｅｎｎ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ａｎｎｏｔａｔｅｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ

２. ２. １ ＫＯＧ 注 释 　 与 ＫＯＧ 数据库比对后ꎬ共有

２９ ５３１ 条基因被注释成功ꎮ 按 ＫＯＧ 分类可分为 ２６
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个类型(图 ４)ꎮ 其中ꎬ注释到只有一般功能预测

(４ ７５７ 条)、翻译后修饰、蛋白转运(３ ３６９ 条)和信

号传递机制(２ ７６６ 条)的基因最多ꎮ 然而ꎬ细胞活

性(９ 条)和未命名蛋白(５ 条)注释到的基因最少ꎮ

Ａ. ＲＮＡ 加工和修饰ꎻ Ｂ. 染色体结构和动力学ꎻ Ｃ. 能源生

产与转化ꎻ Ｄ. 细胞周期调控、细胞分裂、染色体分离ꎻ
Ｅ. 氨基酸转运和代谢ꎻ Ｆ. 核酸转运和代谢ꎻ Ｇ. 碳水化合

物转运和代谢ꎻ Ｈ. 辅酶转运和代谢ꎻ Ｉ. 脂类转运和代谢ꎻ
Ｊ. 翻译、核糖体结构和生物发生ꎻ Ｋ. 转录ꎻ Ｌ. 复制、重组

和修饰ꎻ Ｍ. 细胞壁 / 细胞膜生物发生ꎻ Ｎ. 细胞活性ꎻ Ｏ. 翻
译后修饰、蛋白转运ꎻ Ｐ. 无机离子转运和代谢ꎻ Ｑ. 次生代

谢物合成、转运和代谢ꎻ Ｒ. 只有一般功能预测ꎻ Ｓ. 未知功

能ꎻ Ｔ. 信号传递机制ꎻ Ｕ. 细胞间运输、分泌物和囊泡运

动ꎻ Ｖ. 防御机制ꎻ Ｗ. 细胞外结构ꎻ Ｘ. 未命名蛋白ꎻ Ｙ. 核
结构ꎻ Ｚ. 细胞骨架ꎮ
Ａ. ＲＮＡ ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ ａｎｄ ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎꎻ Ｂ. Ｃｈｒｏｍａｔｉｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ
ｄｙｎａｍｉｃｓꎻ Ｃ. Ｅｎｅｒｇｙ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｏｎｖｅｒｓｉｏｎꎻ Ｄ. Ｃｅｌｌ ｃｙｃｌｅ
ｃｏｎｔｒｏｌꎬ ｃｅｌｌ ｄｉｖｉｓｉｏｎꎬ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇꎻ Ｅ. Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ
ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ Ｆ. Ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ
ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ Ｇ. Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ Ｈ.
Ｃｏｅｎｚｙｍｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ Ｉ. Ｌｉｐｉｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ
ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ Ｊ. Ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎꎬ ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓꎻ
Ｋ. Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎꎻ Ｌ. Ｒｅｐｌｉｃａｔｉｏｎꎬ ｒｅｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｐａｉｒꎻ
Ｍ. Ｃｅｌｌ ｗａｌｌ / ｍｅｍｂｒａｎｅ / ｅｎｖｅｌｏｐｅ ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓꎻ Ｎ. Ｃｅｌｌ ｍｏｔｉｌｉｔｙꎻ
Ｏ. Ｐｏｓｔｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎａｌ ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎꎬ ｐｒｏｔｅｉｎ ｔｕｒｎｏｖｅｒꎬ ｃｈａｐｅｒｏｎｅｓꎻ
Ｐ. Ｉｎｏｒｇａｎｉｃ ｉｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ Ｑ. Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ
ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎬ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｃａｔａｂｏｌｉｓｍꎻ Ｒ. Ｇｅｎｅｒａｌ
ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｎｌｙꎻ Ｓ. Ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｕｎｋｎｏｗｎꎻ Ｔ. Ｓｉｇｎａｌ
ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍꎻ Ｕ. Ｉｎｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｔｒａｆｆｉｃｋｉｎｇꎬ ｓｅｃｒｅｔｉｏｎ
ａｎｄ ｖｅｓｉｃｕｌａｒ ｔｒａｎｓｐｏｒｔꎻ Ｖ. Ｄｅｆｅｎｓｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍꎻ Ｗ. Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
ｓｔｒｕｃｔｕｒｅꎻ Ｘ. Ｕｎｎａｍｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎꎻ Ｙ. Ｎｕｃｌｅａｒ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅꎻ Ｚ.
Ｃｙｔｏｓｋｅｌｅｔｏｎ.

图 ４　 转录本 ＫＯＧ 注释结果
Ｆｉｇ. ４　 ＫＯＧ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ

２.２.２ ＧＯ 注释　 ＧＯ 是描述基因功能的一套分类系

统ꎬ可全面描述生物体中基因和基因产物的属性

(Ｂｌａｋｅ ＆ Ｈａｒｒｉｓꎬ ２００８)ꎮ 共有３９ １０２ 条转录本注释

到了 ＧＯ 数据库ꎬ根据注释结果对得到的转录本进

行分类(图 ５)ꎮ 注释到生物过程、细胞成分、分子功

能 ３ 大类ꎬ分别有 ２５ 个、１８ 个、１１ 个子类ꎬ共 ５４ 个

子类ꎮ 然而ꎬ注释到细胞杀死(２ 条)和行为(１ 条)
的基因最少ꎮ 在细胞成分中ꎬ注释到细胞和细胞部

分的基因最多(均为５ ２５２ 个)ꎬ而突触(５ 条)、突触

部分(５ 条)和细胞连接(４ 条)子类中涉及的基因最

少ꎻ在分子功能中ꎬ注释到结合(１６ ０３７ 条)和催化

活性(１２ ４００ 条)的基因最多ꎬ而金属伴活动分子功

能调节器(２ 条)子类中涉及的基因最少ꎻ在生物过

程中ꎬ注释到代谢过程(１２ ８４８ 条)和细胞过程(１１
５５８ 条)的基因最多ꎬ而细胞杀死(２ 条)和行为(１
条)子类中涉及的基因最少ꎮ
２.２.３ ＫＥＧＧ 注释 　 根据 ＫＯ 与 Ｐａｔｈｗａｙ 的关联性

进行 ＫＥＧＧ 代谢通路分类ꎮ 与 ＫＥＧＧ 数据库比对

后ꎬ成功注释的基因有 ６２ ４５７ 条ꎮ 这些注释基因

被分到 ６ 个主要通路(代谢、遗传信息处理、细胞

过程、环境信息处理、组织系统和人类疾病)和 ４０
个子通路中(表 ２)ꎮ 其中ꎬ涉及基因最多的主通

路为代谢(１２８ 条)ꎬ其次为组织系统(７７ 条)、人
类疾病(６８ 条)和环境信息处理(３６ 条)ꎬ最少为

细胞过程(２５ 条)和遗传信息处理(２２ 条)ꎮ 涉及

基因最多的子通路为信号转导(３ ２８３ 条)ꎬ其次为

碳代谢(２ ４６８ 条)和翻译(２ ４６０ 条)ꎬ最少为信号

分子和互作作用(１ 条)ꎮ
２.３ 药用相关的代谢通路

龙胆科植物包含环烯醚萜、黄酮类及三萜类

化合 物 等 药 效 成 分 ( 杨 青 松 等ꎬ ２０１３ )ꎮ 根 据

ＫＥＧＧ 转录本注释结果ꎬ统计及分析与药效成分相

关的次级代谢通路(表 ３)ꎮ 其中包括单萜类生物

合成( １３ 条)、倍半萜类和三萜类生物合成 ( ２７
条)、类黄酮生物合成(３６ 条)、黄酮和黄酮醇生物

合成(４ 条)ꎮ 统计这些代谢通路中可能与环烯醚

萜、黄酮等药效成分合成相关的转录本ꎮ
２.４ ＳＳＲ 分析

对皱边喉毛花的全长转录组进行 ＳＳＲ 分析

后ꎬ共检测到 ２２ ８６１ 个 ＳＳＲ 信息位点ꎮ 共获得 ６
种 ＳＳＲ 重复类型ꎬ其中单碱基重复类型 ( Ｍｏｎｏ￣
ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅꎬＭｏｎｏ￣ꎬ１３ ７５０ 个)最丰富ꎬ其次为三碱

基重复类型(Ｔｒｉ￣ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅꎬＴｒｉ￣ꎬ５ ８１１ 个)、二碱基

重复类型(Ｄｉ￣ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅꎬＤｉ￣ꎬ２ ８０７ 个)、四碱基重

复类型( Ｔｅｔｒａ￣ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅꎬＴｅｔｒａ￣ꎬ５７３ 个)和六碱基

重复类型(Ｈｅｘａ￣ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅꎬＨｅｘａ￣ꎬ１９９ 个)ꎬ而五碱
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１. 膜部分ꎻ ２. 膜封闭腔ꎻ ３. 细胞连接ꎻ ４. 超分子纤维ꎻ ５. 病毒ꎻ ６. 膜ꎻ ７. 病毒部分ꎻ ８. 细胞器ꎻ ９. 大分子复合物ꎻ １０. 胞外区域

部分ꎻ １１. 胞外区域ꎻ １２. 其他有机体ꎻ １３. 细胞ꎻ １４. 细胞器部分ꎻ １５. 突触ꎻ １６. 突触部分ꎻ １７. 其他有机体部分ꎻ １８. 细胞部分ꎻ
１９. 结构分子活性ꎻ ２０. 核酸结合转录因子活性ꎻ ２１. 金属伴活动分子功能调节器ꎻ ２２. 转录因子活性与蛋白质结合ꎻ ２３. 分子功

能调控ꎻ ２４. 分子转导活性ꎻ ２５. 抗氧化活性ꎻ ２６. 结合ꎻ ２７. 信号转导活性ꎻ ２８. 催化活性ꎻ ２９. 转运蛋白活性ꎻ ３０. 生物黏附ꎻ
３１. 生物过程负调控ꎻ ３２. 代谢过程ꎻ ３３. 多细胞生物过程ꎻ ３４. 生殖过程ꎻ ３５. 细胞过程ꎻ ３６. 生物过程的调节ꎻ ３７. 细胞杀死ꎻ
３８. 生殖过程对刺激的反应ꎻ ３９. 繁殖ꎻ ４０. 单一生物体过程ꎻ ４１. 生物调节ꎻ ４２. 细胞成分组织或生物合成ꎻ ４３. 生物过程正调

控ꎻ ４４. 生长ꎻ ４５. 定位ꎻ ４６. 生物相ꎻ ４７. 节律过程ꎻ ４８. 发育过程ꎻ ４９. 免疫系统过程ꎻ ５０. 解毒ꎻ ５１. 行为ꎻ ５２. 信号ꎻ ５３. 多组织

过程ꎻ ５４. 转运ꎮ
１. Ｍｅｍｂｒａｎｅ ｐａｒｔꎻ ２. Ｍｅｍｂｒａｎｅ￣ｅｎｃｌｏｓｅｄ ｌｕｍｅｎꎻ ３. Ｃｅｌｌ ｊｕｎｃｔｉｏｎꎻ ４. Ｓｕｐｒａｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｆｉｂｅｒꎻ ５. Ｖｉｒｉｏｎꎻ ６. Ｍｅｍｂｒａｎｅꎻ ７. Ｖｉｒｉｏｎ ｐａｒｔꎻ
８. Ｏｒｇａｎｅｌｌｅꎻ ９. Ｍａｃｒｏｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｏｍｐｌｅｘꎻ １０. Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｒｅｇｉｏｎ ｐａｒｔꎻ １１. Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｒｅｇｉｏｎꎻ １２. Ｏｔｈｅｒ ｏｒｇａｎｉｓｍꎻ １３. Ｃｅｌｌꎻ １４. Ｏｒｇａｎｅｌｌｅ
ｐａｒｔꎻ １５. Ｓｙｎａｐｓｅꎻ １６. Ｓｙｎａｐｓｅ ｐａｒｔꎻ １７. Ｏｔｈｅｒ ｏｒｇａｎｉｓｍ ｐａｒｔꎻ １８. Ｃｅｌｌ ｐａｒｔꎻ １９. Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｍｏｌｅｃｕｌｅ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ２０. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｔｒａｎｓｄｕｃｅｒ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ
２１. Ｍｅｔａｌｌｏｃｈａｐｅｒｏｎｅ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ２２. Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ａｃｔｉｖｉｔｙꎬ ｐｒｏｔｅｉｎ ｂｉｎｄｉｎｇꎻ ２３. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｒｅｇｕｌａｔｏｒꎻ ２４. Ｎｕｃｌｅｉｃ ａｃｉｄ ｂｉｎｄｉｎｇ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ２５. Ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ２６. Ｂｉｎｄｉｎｇꎻ ２７. Ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｅｒ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ２８. Ｃａｔａｌｙｔｉｃ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ２９. Ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ
３０. Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｄｈｅｓｉｏｎꎻ ３１. Ｎｅｇａｔｉｖｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ３２. Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ３３. Ｍｕｌｔｉｃｅｌｌｕｌａｒ ｏｒｇａｎｉｓｍａｌ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ３４.
Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ３５. Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ３６. Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ３７. Ｃｅｌｌ ｋｉｌｌｉｎｇꎻ ３８. Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ｔｏ
ｓｔｉｍｕｌｕｓꎻ ３９. Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎꎻ ４０. Ｓｉｎｇｌｅ￣ｏｒｇａｎｉｓｍ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ４１. Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎꎻ ４２. Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｏｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎ ｏｒ ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓꎻ ４３.
Ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ４４. Ｇｒｏｗｔｈꎻ ４５. Ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎꎻ ４６. Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｈａｓｅꎻ ４７. Ｒｈｙｔｈｍｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ４８. Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ
４９. Ｉｍｍｕｎｅ ｓｙｓｔｅｍ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ５０. Ｄｅｔｏｘｉｆｉｃａｔｉｏｎꎻ ５１. Ｂｅｈａｖｉｏｒꎻ ５２. Ｓｉｇｎａｌｉｎｇꎻ ５３. Ｍｕｌｔｉ￣ｏｒｇａｎｉｓｍ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ５４. Ｌｏｃｏｍｏｔｉｏｎ.

图 ５　 转录本 ＧＯ 注释结果
Ｆｉｇ. ５　 ＧＯ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ

基重复类型 ( Ｐｅｎｔａ￣ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅꎬ Ｐｅｎｔａ￣ꎬ １７８ 个) 最

少ꎮ 统计 ６ 个重复类型中不同长度范围重复序列

的分布情况ꎬ结果显示 ９ ~ １２ ｂｐ 长度的重复序列

最丰富ꎬ其次是 ５ ~ ８ ｂｐ、１３ ~ １６ ｂｐ、１７ ~ ２０ ｂｐ 长度

的重复序列ꎬ而 ２１ ~ ２４ ｂｐ 长度的重复序列最

少(图 ６)ꎮ
２.５ 转录因子分析

转录因子是一些表达的蛋白质分子ꎬ能与基

因顺式作用元件专一性结合ꎬ对基因转录进行调

控(刘强等ꎬ２０００)ꎮ 本研究预测结果显示共获得

１ ８７４ 个转录因子(图 ７)ꎮ 其中注释到转录本最

多的转录因子家族是 Ｃ３Ｈ(１２０ 个)ꎬ其次为 ｂＺＩＰ
( Ｂａｓｉｃ Ｌｅｕｃｉｎｅ Ｚｉｐｐｅｒꎬ １１２ 个 )、 ｂＨＬＨ ( Ｂａｓｉｃ /
Ｈｅｌｉｘ￣Ｌｏｏｐ￣Ｈｅｌｉｘꎬ １１０ 个 ) 和 ＭＹＢ￣ｒｅｌａｔｅｄ ( １０９
个)ꎬ而 ＴＵＢ(３１ 个)、Ｃ２Ｃ２￣ＧＡＴＡ(３０ 个)转录因

子家族数量最少ꎮ

０４３１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



表 ２　 转录本 ＫＥＧＧ 注释结果
Ｔａｂｌｅ ２　 ＫＥＧＧ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ｒｅｓｕｌｔ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ

ＫＥＧＧ 主通路
Ｍａｉｎ ｐａｔｈｗａｙ
ｏｆ ＫＥＧＧ

ＫＥＧＧ 子通路
Ｓｕｂ￣ｐａｔｈｗａｙ ｏｆ ＫＥＧＧ

转录本数量
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ

ＫＥＧＧ 主通路
Ｍａｉｎ ｐａｔｈｗａｙ
ｏｆ ＫＥＧＧ

ＫＥＧＧ 子通路
Ｓｕｂ￣ｐａｔｈｗａｙ ｏｆ ＫＥＧＧ

转录本数量
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ

代谢
Ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ

碳代谢
Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ

２ ４６８ 组织系统
Ｏｒｇａｎｉｓｍａｌ
ｓｙｓｔｅｍ

环境适应
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ

４０１

脂肪代谢 Ｌｉｐｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ １ ０５３ 老龄化 Ａｇｉｎｇ ３８４

辅助因子和维生素代谢
Ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｏｆ ｃｏｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｖｉｔａｍｉｎｓ

４６４ 循环系统
Ｃｉｒｃｕｌａｔｏｒｙ ｓｙｓｔｅｍ

１９５

能量代谢 Ｅｎｅｒｇｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ １ １７５ 发育 Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ １００

氨基酸代谢 Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ １ ４４０ 内分泌系统 Ｅｎｄｏｃｒｉｎｅ ｓｙｓｔｅｍ １ ０５３

核苷酸代谢 Ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ４７５ 免疫系统 Ｉｍｍｕｎｅ ｓｙｓｔｅｍ １ ０９０

其他次生代谢物的生物合成
Ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｏｔｈｅｒ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ

４０９ 神经系统
Ｎｅｒｖｏｕｓ ｓｙｓｔｅｍ

６３８

萜类化合物和聚酮类化合物的代谢
Ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｏｆ ｔｅｒｐｅｎｏｉｄｓ ａｎｄ ｐｏｌｙｋｅｔｉｄｅｓ

３７６ 感官系统
Ｓｅｎｓｏｒｙ ｓｙｓｔｅｍ

７４

异种生物降解和新陈代谢
Ｘｅｎｏｂｉｏｔｉｃｓ ｂｉｏｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ

２８５ 人类疾病
Ｈｕｍａｎ ｄｉｓｅａｓｅ

药物抵抗
Ｄｒｕｇ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ

１９２

其他氨基酸代谢
Ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｏｆ ｏｔｈｅｒ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓ

５１７ 内分泌和代谢疾病
Ｅｎｄｏｃｒｉｎｅ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｄｉｓｅａｓｅｓ

６４６

聚糖的生物合成和代谢
Ｇｌｙｃａｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ

３７８ 神经退行性疾病
Ｎｅｕｒｏｄｅｇｅｎｅｒａｔｉｖｅ ｄｉｓｅａｓｅｓ

９０３

全局和概览图
Ｇｌｏｂａｌ ａｎｄ ｏｖｅｒｖｉｅｗ ｍａｐｓ

１ ６５４ 药物依赖
Ｓｕｂｓｔａｎｃｅ ｄｅｐｅｎｄｅｎｃｅ

１７７

环境信息处理
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ
ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ
ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ

膜运输
Ｍｅｍｂｒａｎｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ

６８ 感染疾病:细菌
Ｉｎｆｅｃｔｉｏｕｓ ｄｉｓｅａｓｅｓ: Ｂａｃｔｅｒｉａ

８９８

信号转导
Ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ

３ ２８３ 感染疾病:病毒
Ｉｎｆｅｃｔｉｏｕｓ ｄｉｓｅａｓｅｓ: Ｖｉｒｕｓ

１ ４８５

信号分子和互作作用
Ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｍｏｌｅｃｕｌｅｓ ａｎｄ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ

１ 感染疾病:寄生生物
Ｉｎｆｅｃｔｉｏｕｓ ｄｉｓｅａｓｅｓ: Ｐａｒａｓｉｔｅ

４８８

遗传信息处理
Ｇｅｎｅｔｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ
ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ

翻译
Ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ

２ ４６０ 癌症:特殊类型
Ｃａｎｃｅｒｓ: ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｔｙｐｅｓ

１ ３８６

折叠、分类和降解
Ｆｏｌｄｉｎｇꎬ ｓｏｒｔｉｎｇ ａｎｄ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ

１ ４４２ 心血管疾病
Ｃａｒｄｉｏｖａｓｃｕｌａｒ ｄｉｓｅａｓｅｓ

２３５

复制和修复
Ｒｅｐｌｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｐａｉｒ

４５４ 免疫疾病
Ｉｍｍｕｎｅ ｄｉｓｅａｓｅｓ

１３９

细胞过程
Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｐｒｏｃｅｓｓ

细胞群落－原核生物
Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ － ｐｒｏｋａｒｙｏｔｅｓ

４８２ 运输和分解代谢
Ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｃａｔａｂｏｌｉｓｍ

１ ３９０

细胞生长和死亡
Ｃｅｌｌ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｄｅａｔｈ

９７４ 细胞运动 Ｃｅｌｌ ｍｏｔｉｌｉｔｙ １１６

２.６ 长非编码 ＲＮＡ 分析

长链非编码 ＲＮＡ(ＬｎｃＲＮＡ)不编码蛋白质ꎬ利
用 ＣＮＣＩ、ＣＰＣ２、ｐｌｅｋ 和 Ｐｆａｍ 方法对其进行编码潜

能预测ꎮ 共检测到 １５ １６６ 个 ＬｎｃＲＮＡꎬ其中 ＣＮＣＩ、
ＣＰＣ２、ｐｌｅｋ 和 Ｐｆａｍ 分别检测到 ２ ２７６ 个、５ ２９５
个、６ ６５５ 个、１０ ４８０ 个 ＬｎｃＲＮＡꎬ４ 种软件检测到

的共有 ＬｎｃＲＮＡ 有 １ １１０ 个ꎮ 统计 ４ 种方法预测

的 ＬｎｃＲＮＡ 数目绘制韦恩图(图 ８)ꎮ

３　 讨论与结论

皱边喉毛花是藏茵陈基源植物之一ꎬ植物体

内含有大量的药用成分ꎬ但对其转录组的认识较

浅ꎬ 基因功能相关研究的报道较少ꎮ 为进一步了

１４３１７ 期 韩霜等: 藏茵陈基源植物皱边喉毛花的全长转录组信息分析



表 ３　 萜类及黄酮化合物生物合成相关转录本
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｔｅｒｐｅｎｏｉｄ

ａｎｄ ｆｌａｖｏｎｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

ＫＥＧＧ 代谢通路
Ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ
ｐａｔｈｗａｙ
ｏｆ ＫＥＧＧ

通路编号
Ｎｏ. ｏｆ
ｐａｔｈｗａｙ

转录本编号
Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ ＩＤｓ

单萜类生物合成
Ｍｏｎｏｔｅｒｐｅｎｏｉｄ
ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

Ｋｏ００９０２

ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ１９７７ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ１７３５
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ１７０９ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ１６４８
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ１４４０ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ１２８１
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ１４６５ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ１３５７
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ１２３０ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ１２６２
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ１２２９ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ１１３４
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ２７５３

倍半萜类和三萜
类生物合成
Ｓｅｓｑｕｉｔｅｒｐｅｎｏｉｄ
ａｎｄ ｔｒｉｔｅｒｐｅｎｏｉｄ
ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

Ｋｏ００９０９

ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ３１５５ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ２８７７
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ２９８５ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ２７９７
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ２７０６ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ２５３６
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ２５４７ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ２５１８
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ２４９８ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ２２８１
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ２２１７ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ２２２５
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ２１１２ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ２０１３
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ１９３０ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ１３２０
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ１７４２ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ３１１５

类黄酮生物合成
Ｆｌａｖｏｎｏｉｄ
ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

Ｋｏ００９４１

ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ２１０７ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ２１２０
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ２０２５ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ１７５１
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ１６５７ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ１７２５
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ１６５２ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ１５９７
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ１５９４ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ１５７１
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ１５２６ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ１３９６
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ１８４５ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ１４５８
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ１４０９ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ１２８７
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ１２４２ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ９３３
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ２１０７ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ２０４３

黄酮和黄酮醇生
物合成
Ｆｌａｖｏｎｅ ａｎｄ ｆｌａｖｏｎｏｌ
ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

Ｋｏ００９４４ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ１８４２ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ１８２１
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ１７５９ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ１８４５

图 ６　 皱边喉毛花全长转录组 ＳＳＲ 分析
Ｆｉｇ. ６　 ＳＳＲ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｆｕｌｌ￣ｌｅｎｇｔｈ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ

ｏｆ Ｃｏｍａｓｔｏｍａ ｐｏｌｙｃｌａｄｕｍ

解皱边喉毛花药用价值ꎬ我们开展次级代谢产物

合成相关基因功能研究ꎮ 利用 ＰａｃＢｉｏ 测序平台解

析全长转录组ꎬ获取更完整的转录本信息ꎮ 通过

测序共获得 １７ ３１５ ０６６ 条 Ｓｕｂｒｅａｄｓꎬ平均长度为

１ ６２０ ｂｐꎬＮ５０ 长度为 １ ５０５ ｂｐꎬ说明全长转录组测

序读长较长且连续性较高ꎮ 为获得更准确且可靠

的数 据ꎬ 对 Ｓｕｂｒｅａｄ 进 行 聚 类 及 校 正 后ꎬ 得 到

８７ ８１４ 条高质量的全长转录本ꎮ Ｎ５０ 长度大于

１ ０００ ｂｐ(２ ２２１ ｂｐ)说明其组装完整性较好ꎬ能够

满足后续转录组信息分析的要求ꎮ
通过与 ７ 个公共数据库的比对ꎬ我们获得了大

量有用的转录本注释信息ꎬ共有 ２７７ ４５１ 条转录本

成功注释到这些数据库中ꎬ其中注释到 ＮＲ、ＫＥＧＧ
数据库中的转录本数量最多ꎮ ＮＲ 数据库比对结

果显示与皱边喉毛花比对率排名前十的物种为咖

啡(Ｃｏｆｆｅａ ｃａｎｅｐｈｏｒａ)、芝麻( Ｓｅｓａｍｕｍ ｉｎｄｉｃｕｍ)、牵
牛( Ｉｐｏｍｏｅａ ｎｉｌ)等ꎬ表明皱边喉毛花与这些植物具

有较高同源性ꎮ 然而ꎬ能与皱边喉毛花比对上的

同科植物较少ꎬ这反映出公共数据库中龙胆科植

物的基因组信息十分匮乏ꎮ
藏茵陈基源植物包含丰富的环烯醚萜、黄酮

及三萜类等药用成分(杨青松等ꎬ２０１３)ꎬ本研究从

对皱边喉毛花全长转录组的分析中检测到与其药

用合成相关的 ５５ 条转录本ꎬ包括生物碱、萜类、苯
丙素类、黄酮类、糖苷类、醌类、聚酮类、有机酸及

酚类等ꎮ 黄酮作为具有多种生物活性的多酚类化

合物ꎬ广泛存在于植物体内ꎬ在人体疾病治疗中起

到显著效果(Ｈｏｓｔｅｔｌｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)ꎮ 萜类化合物

在植物的生长和发育中发挥重要作用ꎬ常应用于

食品、制药和化学工业中(Ｔｈｏｌｌꎬ２０１５)ꎮ 本研究分

析得到多个黄酮类与萜类化合物合成相关的转录

本ꎬ有助于挖掘黄酮类及萜类化合物合成相关的

关键基因ꎬ这为我们今后开展皱边喉毛花关键基

因克隆研究提供基础数据ꎮ
ＳＳＲ 位点广泛分布于真核生物基因组(张楠

等ꎬ２０１３)ꎮ 本研究 ＳＳＲ 分析结果显示ꎬ单碱基重

复类型最为丰富ꎬ类似情况在其他药用植物中也

有体 现ꎬ 如 山 莨 菪 ( Ａｎｉｓｏｄｕｓ ｔａｎｇｕｔｉｃｕｓ )、 凤 丹

(Ｐａｅｏｎｉａ ｓｕｆｆｒｕｔｉｃｏｓａ)、罗布麻( Ａｐｏｃｙｎｕｍ ｖｅｎｅｔｕｍ)
等(谢 冬 梅 等ꎬ ２０１７ꎻ张 雨 等ꎬ ２０２０ꎻ 赵 雪 艳 等ꎬ
２０２０)ꎮ 除去对单碱基重复的统计ꎬ皱边喉毛花植

物中三碱基重复类型最为丰富ꎬ这与药用植物甘

葛藤 ( Ｐｕｅｒａｒｉａ ｔｈｏｍｓｏｎｉｉ) 和 全 萼 秦 艽 ( Ｇｅｎｔｉａｎａ
ｌｈａｓｓｉｃａ)结果一致ꎬ而在红花这个物种中二碱基重

复最为丰富ꎬ这种差异可能与 ＳＳＲ 位点进化速率

２４３１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



图 ７　 皱边喉毛花全长转录组转录因子家族分析
Ｆｉｇ. ７　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｆｕｌｌ￣ｌｅｎｇｔｈ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｏｆ Ｃｏｍａｓｔｏｍａ ｐｏｌｙｃｌａｄｕｍ

图 ８　 皱边喉毛花长非编码 ＲＮＡ 分析结果
Ｆｉｇ. ８　 ＬｎｃＲＮＡ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔ ｏｆ Ｃｏｍａｓｔｏｍａ ｐｏｌｙｃｌａｄｕｍ

不同、设定的检索参数以及样品来源有关(Ｃｈｅｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１８ꎻ李延龙等ꎬ２０２０ꎻ梅瑜等ꎬ２０２１)ꎮ 转录因

子是一类能够特异结合 ＤＮＡ 且调节转录的蛋白

质(刘强等ꎬ２０００)ꎮ 本研究鉴定出的 １ ８７４ 个转

录因子中ꎬＣ３Ｈ、ｂＺＩＰ、ｂＨＬＨ 及 ＭＹＢ￣ｒｅｌａｔｅｄ 转录

因子家族在皱边喉毛花中数量较多ꎬ丰富了喉毛

花属的转录因子信息ꎮ ＭＹＢ￣ｒｅｌａｔｅｄ 作为植物中最

大的转录因子家族ꎬ参与调控植物的生长发育、次
生代谢及逆境胁迫等生物学过程(陈清等ꎬ２００９)ꎮ
在关于 ＭＹＢ 转录因子家族的研究中ꎬ前人已证实

该基因家族能够提高植物的耐寒能力ꎬ促进果实

着色ꎬ并在盐胁迫调控中发挥重要作用( Ａｌｌａｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２００８ꎻＤｕｂｏｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１０ꎻＪａａｋｏｌａꎬ２０１３ꎻ陈娜等ꎬ
２０１５)ꎮ ｂＺＩＰ 转录因子作为真核生物转录因子中

分布最广、最保守的一类转录因子ꎬ参与植物的生

长发育、光信号转导、生物和非生物胁迫应答(杨

颖等ꎬ２００９)ꎮ 已有研究证实 ｂＺＩＰ 转录因子家族

能够增强拟南芥抗旱能力ꎬ并参与其低温、高盐等

胁迫的应答反应 ( Ｃｈｏｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００ꎻＫａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００２)ꎮ ｂＨＬＨ 作为植物中最大的转录因子家族之

一ꎬ在细胞发育和细胞活性中发挥着重要作用ꎬ并
参与植物中次级代谢产物合成相关基因表达的调

控ꎬ如类黄酮、花青素等次级代谢物 ( Ｇｏｎｚａｌｅｚ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ 张 全 琪 等ꎬ ２０１１ꎻ Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ )ꎮ
ＭＹＢ￣ｒｅｌａｔｅｄ 和 ｂＺＩＰ 转录因子家族与植物的非生

物胁迫相关ꎬ皱边喉毛花主要分布在青藏高原地

区ꎬ该地区气温低ꎬ昼夜温差大ꎬ这些转录因子家

３４３１７ 期 韩霜等: 藏茵陈基源植物皱边喉毛花的全长转录组信息分析



族是否参与皱边喉毛花的响应胁迫应答反应ꎬ还
需进一步研究ꎮ ＬｎｃＲＮＡｓ 是一类长度超过 ２００ ｎｔ、
能够调控基因的表达、参与多个生物学过程和通

路的长非编码 ＲＮＡ(Ｗａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９)ꎮ 本研究共

预测到 １５ １６６ 个 ＬｎｃＲＮＡｓꎬ丰富了喉毛花属植物

的长 非 编 码 ＲＮＡ 信 息ꎬ 为 后 续 进 一 步 探 索

ＬｎｃＲＮＡ 在喉毛花属植物中的具体生物功能及作

用机制提供了数据支持ꎮ
本研究利用 ＰａｃＢｉｏ 测序平台对皱边喉毛花进

行了测序及拼接ꎮ 获得的大量测序数据用于功能

注释、可变剪切分析、ＳＳＲ 分析、转录因子分析及

长非编码 ＲＮＡ 预测等ꎮ 通过与 ＫＥＧＧ 的比对ꎬ筛
选出药用相关成分合成相关的代谢通路和转录

本ꎬ为皱边喉毛花药用成分合成相关的关键基因

的筛选提供重要的遗传资源ꎮ
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