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摘  要：大花万代兰（Vanda coerulea），为附生型植物，根裸露在空气中生长，具有重要的观赏价值，也是兰花育种

的重要亲本。从组学水平探究大花万代兰根的生长发育机制，能为全面了解气生根独特适应机制提供理论基础。本研

究以大花万代兰气生根 3 个不同发育水平的根部位为材料，结合转录组和代谢组学，揭示大花万代兰根部不同部位的

生长发育情况及其防御适应机制。转录代谢联合分析结果显示，2 份对比组的差异表达基因（DEGs）和差异积累代谢

物（DAMs）显著富集在代谢途径、各种次生代谢物的生物合成途径和植物激素信号传导等途径。转录组结果显示，根

部分生区（A）与伸长区（B）有 11 995 个 DEGs，上调 6274 个，下调 5721 个。伸长区（B）与成熟区（C）共有 3673

个 DEGs，上调 1691 个，下调 1982 个。代谢组结果显示 2 份对比组 DAMs 共有 102 个，上调 52 个，下调 50 个。在

根系的生长发育上，生长素（auxin）、赤霉素（GAs）、脱落酸（ABA）等相关基因在植物根部发育过程中有显著变

化。在防御适应机制上，生物碱（alkaloids）、类黄酮（flavonoids）、木质素（lignins）等化合物合成相关基因在根

的分生区和伸长区表达相对成熟区较多。说明气生根的发育受上述激素调控且积累较多种类的次生代谢物，提高自

身的防御能力。 

关键词：转录组；代谢组；大花万代兰；生长发育；植物防御机制 

中图分类号：S682.31      文献标志码：A 

Process of Root Development and Defense of Vanda coerulea Based on 
Metabolome and Transcriptome 

DAN Dongying1, LONG Qiangyu2,3, LI Jiawei1* 

1. College of Forestry, Guangxi University / Guangxi Key Laboratory of Forest Ecology and Conservation, Nanning, Guangxi 
530004, China; 2. Nanning Botanical Garden, Nanning, Guangxi 530029, China; 3. Nanning Qingxiushan Scenic and Historic Tour-
ism Development Co., Ltd, Nanning, Guangxi 530004, China 

Abstract: Vanda coerulea, an epiphytic plant with bare roots growing in air, has important value for orchid breeding and 

ornament. Exploring the development and defense mechanism of the aerial roots from the omics level can provide a 
theoretical basis for comprehensive understanding of the unique adaptation mechanism of aerial roots. In this study, we 

used three root sites with different developmental levels of V. coerulea aerial roots as materials, combined with tran-
scriptomics and metabolomics, to reveal the development of different parts of V. coerulea roots and the defense mecha-

nisms. Transcription-metabolism analysis showed that the differentially expressed genes (DEGs) and differentially ac-
cumulated metabolites (DAMs) were significantly enriched in the metabolic pathway, biosynthesis pathway of various 
secondary metabolites and pathway of plant hormone signaling in two comparison groups. Transcriptome analysis 

showed 11 995 DEGs between the meristematic (group A) and elongation (group B) zones of the root, with 6274 
up-regulated and 5721 down-regulated. There were 3673 DEGs between the elongation (group B) and maturation zone 

(group C) of the root, with 1691 up-regulated and 1982 down-regulated. Metabolomic results revealed 102 DAMs be-
tween the two comparison groups, with 52 up-regulated and 50 down-regulated. In the development of roots, the relative 
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expression levels of growth regulators such as auxin, gibberellins (GAs) and abscisic acid (ABA) had significant 

changes in different developmental stages of plant roots. In terms of defense mechanism, the genes related to the syn-
thesis of alkaloids, flavonoids, and lignins were more expressed in the meristem and elongation zone of roots than in the 

mature zone. The results indicate that aerial roots development under the regulation of the above-mentioned hormones 
and accumulate a variety of secondary metabolites to improve defensive capabilities. 
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兰科（Orchidaceae）是被子植物最大的科之

一，具有观赏价值和药用价值，依其所属生态类

型可分为地生兰、附生兰和腐生兰 3 类[1]。万代

兰属（Vanda）植物属于附生兰，为单轴茎的热带

兰，无假鳞茎，有明显茎干，坚固而直立，叶片

革质，绿色。叶表面有较厚的角质层，具较强的

抗旱性。其花形硕壮、花姿奔放、花色艳丽，花

期较长，是世界知名的商品化兰花，也是世界重

要的观赏兰花[2]。大花万代兰（Vanda coerulea）
的花型较大，花色为浅紫或深蓝色，花期可持续

约一个月，是万代兰属内杂交育种的重要亲本种

质资源[3]。万代兰属植物茎上具多数粗壮的气生

根，其肥厚的圆柱状气生根与空气直接接触。前

人针对万代兰属植物气生根的成熟区的结构及光

合生理已有一定研究，但对于其不同发育阶段的

转录和代谢调控仍缺少研究。 

根是植物固定和吸收水分、营养以支持植物

生长和新陈代谢的主要器官，探究根的功能性状，

是理解植物生理响应和适应机制的重要一环[4-5]。

附生植物与地生植物最显著的差异在于根的生长

环境缺少土壤的支持，为适应附生环境水分与养

分的限制，尤其水分限制，附生兰科植物的根演

化出一系列结构和生理特征来减少水分散失、提

高水分快速吸收及增加水分存储。如多数附生型

兰科植物的根最外层由根被结构覆盖[6]，根被细

胞成熟过程经历了与导管细胞类似的细胞程序化

死亡过程，最终仅由细胞壁加厚的死细胞组成[7]。

根被吸水达饱和非常迅速，且干燥时可减少根内

水分蒸散，具有促进水分吸收及减少水分散失的

功能[8-9]。生活在水分供应受限强烈地区的兰科植

物的根，具有更厚的根被[10-12]。根的导管大小是

影 响 水 分 运 输 的 重 要 指 标 ， 附 生 型 兰 属

（Cymbidium）植物的根较地生型植物，具有较大

导管直径，说明附生兰科植物可通过提高水分吸

收效率来适应水分供应受限的生境[11]，部分附生

兰科植物根肉质化，皮层细胞层数增多贮藏光合

产物及水分，具有缓冲水分限制的功能[13-15]。对附

生植物气生根发育过程中转录和代谢组学层次的

研究，能为完整理解气生根的适应机制，以及附生

植物的引种驯化和栽培育种提供理论支持。 

生长素（auxin）作为植物生长发育重要的植

物激素，可通过在根尖下表面细胞中积累抑制根

尖向重力生长。赤霉素（GAs）可以促进主根的

伸长，但会对侧根、不定根的发育产生负面影响。

脱落酸（ABA）以浓度依赖和吲哚乙酸互作等方

式调控植物根系生长[16]。上述植物激素不仅在根

系发育上发挥作用，还与部分代谢物共同参与植

物根系的防御机制。植物防御机制的建立主要依

赖于植物次生代谢物，这些代谢物产物非常丰富

且其功能多样化。据报道，生物碱（alkaloids）

可以对捕食性昆虫产生毒性来保护植物[17]，类黄

酮（flavonoids）中的花青素可以保护植物免受干

旱、温度的胁迫[18]。木质素（lignins）可减少病

原体侵入和有害物质对植物的损害[19]。此外，植

物激素也能与类黄酮等代谢物共同参与到植物抗

逆胁迫当中，彼此制约或促进来维持植物的生命

过程。 

结合前人对于根生长调控的广泛研究基础，

本研究针对大花万代兰气生根的分生区、伸长区

和成熟区，进行高通量 Illumina 测序，探究大花

万代兰根不同生长发育阶段的基因调控和代谢物

积累变化差异，研究结果能为了解气生根不同阶

段生长发育情况及其在植物防御过程中的作用提

供理论基础。 

1  材料与方法 

1.1  材料 

本研究选取大花万代兰根尖为研究对象，采

自广西农业科学研究院资源圃温室大棚。大棚夏

季平均温度 22~30 ℃，冬季平均温度 8~10 ℃；平

均湿度 60%~70%。随机选取 3~6 株根尖发育良好

有气生根的健康植株，取气生根时，在不损伤茎
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的前提下，距离茎部 1 mm 左右用枝剪剪下。剪

下的根样品分为分生区（A）、伸长区（B）和成

熟区（C），并立刻用液氮保存。 

1.2  方法 

1.2.1  转录组测序与分析  将大花万代兰根尖 9

个样本进行 RNA 提取与检测转录组测序。委托武

汉迈维生物科技有限公司完成转录组测序。简要

流程如下：使用琼脂糖凝胶电泳、NanoPhotometer

分光光度计、Qubit 2.0 荧光计、Agilent 2100 生物

分析仪检测 RNA，合格后方可进行建库。建库起

始 RNA 为 total RNA，总量≥1 μg，建库试剂盒

为 Illumina 的 NEBNext® UltraTM RNA Library 

Prep Kit。使用 qRT-PCR 对文库有效浓度进行准

确定量（文库有效浓度高于 2 nmol/L），库检合格

后，把不同文库按照有效浓度及目标下机数据量

的需求 pooling 后进行 Illumina 测序。 

使用 fastp 对原始数据进行过滤，后续所有分

析均基于 clean reads。使用 RSEM 软件计算转录

本的表达量，使用 Benjamini＆Hochberg 方法校正

P 值。校正后的 P 值以及|log2 (Fold Change)|作为

显著差异表达的阈值。基于超几何检验进行富集分

析，KEGG 富集分析以 pathway 为单位进行超几何

分布检验，GO 富集分析则基于 GO term 进行。 

1.2.2  代谢组测定与分析  委托武汉迈维生物科

技有限公司完成代谢组测定。简要流程如下：将

冻干的材料用研磨机（MM 400, Retsch）研磨成

粉末溶于甲醇萃取液中，离心 10 min，去除未溶

解残渣。样品提取液使用 SCAA-104 滤膜（0.22 μm, 

ANPE）和 CNWBOND Carbon-GCB SPE 滤盒

（ANPEL）进行过滤。使用液相色谱-电喷雾电离-

串联质谱（LC-ESI-MS:LC, Shim-pack UFLC 
Shimadzu CBM30A system; ESI, MS, Applied  

Biosystems 6500 QTRAP）系统进行检测。色谱分

离采用 ACQUITY UPLC HSS T3 C18（1.8 mm, 

2.1 mm×100 mm; Waters）。 

线性离子阱（LIT）和三重四极杆（QQQ）扫

描在 API 6500 QTRAP LC/MS/MS 系统上进行，

并由 Analyst 1.6 软件（AB Sciex）控制。通过参

数值（m/z 数据，保留时间和碎片）进行代谢物

的鉴定，鉴定结果与数据库 MetaWare（http://www. 

metware.cn/）进行比较和注释。差异积累代谢物

（DAMs）的筛选标准：选取 Fold Change≥2 和

Fold Change≤0.5 且 VIP≥1 的代谢物。 

1.2.3  转录组学和代谢组学联合分析  结合转录

组学和代谢组学，把结果相同组的差异表达基因

（DEGs）及 DAMs 同时映射到 KEGG 条形图上，

条形图展示了富集到某一途径的 DAMs 和 DEGs

的数目。通过网络图来表示 DAMs 与 DEGs 之间

的相关关系，图中不同组学的物质用不同的形状

标出。为进一步研究植物根部不同部位生长发育

及其防御机制，在差异表达阈值设定为 Padj≤

0.05，|Log2 (Fold Change)|≥1 的基础上筛选出植

物次生代谢、植物激素等相关 DEGs。 

1.3  数据处理 

使用 Excel、Origin 软件分析数据。 

2  结果与分析 

2.1  转录组结果与分析 

将大花万代兰根部进行转录组测序分析，共

获得 419 235 416 条 raw reads，数据过滤生成平均

4473.8 万个 clean reads，平均每个样品得到 6.71 Gb 

clean_bases，Q20 碱基百分比为 97.08%~97.51%，

Q30 碱基百分比为 92.11%~93.00%，数据整体测序

错误率为 0.03%，低于 1.00%（表 1）。 
 

表 1  RNAseq 质量 
Tab. 1  Quality of RNASeq 

样品名 
Sample 

原始 reads 
Raw reads 

过滤后 reads 
Clean reads 

高质量 reads 碱基总数
Clean base/Gb 

整体测序错误率
Error rate/% 

Q20/% Q30/% 
GC 含量 

GC content/%

A1 44 494 874 42 863 948 6.43 0.03 97.16 92.29 46.27 

A2 47 855 630 46 308 188 6.95 0.03 97.44 92.74 46.46 

A3 48 179 716 46 765 914 7.01 0.03 97.30 92.60 46.42 

B1 48 572 592 46 891 030 7.03 0.03 97.37 92.58 46.49 

B2 43 319 590 41 178 884 6.18 0.03 97.08 92.11 46.18 

B3 46 426 988 44 441 728 6.67 0.03 97.26 92.55 46.46 

C1 46 147 900 44 043 222 6.61 0.03 97.51 92.93 47.00 

C2 46 618 804 44 706 160 6.71 0.03 97.27 92.54 46.96 

C3 47 619 322 45 446 000 6.82 0.03 97.47 93.00 47.08 
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根据 RNAseq 结果，筛选 DEGs。A vs B 共有

11 995 个差异表达基因，上调 6274 个，下调 5721

个。B vs C 共有 3673 个差异表达基因，上调 1691

个，下调 1982 个（图 1）。 
 

 

图 1  DEGs 火山图 
Fig. 1  Volcano map of differential expressed genes 

 
2.2  KEGG 富集分析 

对 unigenes进行注释后，根据其参与的KEGG

途径进行分类。结果显示，共有 48 513 条参与包

括细胞过程、环境信号处理、遗传信息处理、代

谢和生物系统的KEGG途径，并且在A vs B和B vs 

C 分别富集了 142 条和 136 条 KEGG 途径，选取

富集分析结果中 q-value 最低的 50 条 KEGG 途径，

绘制富集条目柱形图（图 2A）。在 A vs B 中 DEGs

最多的前 5 条 KEGG 途径为代谢途径、次生代谢

物的生物合成途径、植物激素信号转导途径、植

物-病原体相互作用途径、淀粉和蔗糖代谢途径。

在 B vs C 中 DEGs 最多的前 5 条 KEGG 途径为代

谢途径、次生代谢物的生物合成途径、植物-病原

体相互作用途径、植物激素信号转导途径和苯丙

烷类生物合成途径。2 个比较组途径的差异为淀

粉和蔗糖代谢途径、苯丙烷类生物合成途径。 

选取富集最显著的 20 条途径绘制 KEGG 富

集散点图（图 2B）。在 A vs B 中 DEGs 显著富集

Top 5 的途径为植物激素信号转导途径、各种植物

次生代谢的生物合成途径、类黄酮生物合成途径、

角质（木栓素、蜡）生物合成途径和苯丙烷类生

物合成途径。 

而在 B vs C 富集 Top 20 条途径中，DEGs 显

著富集 Top5 的途径为植物-病原体相互作用途径、

苯丙烷类生物合成途径、次生代谢物的生物合成途

径、各种植物次生代谢的生物合成以及角质（木栓

素、蜡）生物合成途径。2 个比较组最显著富集途

径的差异为植物激素信号转导途径、类黄酮生物合

成途径以及次生代谢物的生物合成途径。 

2.3  GO 富集分析 

对大花万代兰根部转录组的 unigenes 进行

GO 注释，结果显示 54 044（34.84%）条 unigenes

被注释到 GO 数据库，并被划分到 GO 的三大类

中。富集结果显示，2 组 unigenes 都以生物过程

大类中的细胞过程、代谢过程等为主；在细胞组

分大类中，富集于细胞解剖实体和含蛋白质的复

合物；在分子功能大类中，以结合、催化活性为

主（图 3A）。 

按生物过程、分子功能和细胞组分功能群对

根部不同区域产生的 DEGs 进行 GO 功能富集分

析。结果表明，在 A vs B 中，上调基因主要富集

于生物过程的细胞过程、代谢过程和刺激响应过

程；细胞组分的细胞解剖实体以及分子功能大类

中的结合、催化活性。下调基因主要富集于生物

过程的细胞过程、代谢过程和生物调控过程；细

胞组分的细胞解剖实体以及分子功能大类中的结

合、催化活性。在 B vs C 中，上调和下调基因都

主要富集于生物过程的细胞过程、代谢过程和刺

激响应过程；细胞组分的细胞解剖实体以及分子

功能大类中的结合、催化活性（图 3B）。 

2.4  代谢组检测与分析 

基于 UPLC-MS/MS 检测平台和自建数据库

共检测到 2 个比较组显著 DAMs 共有 102 个，上

调 52 个，下调 50 个。其中氨基酸及其衍生物、

核苷酸及其衍生物、有机酸、甘油酯、鞘脂、溶 
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图 2  DEGs 的 KEGG 富集通路 
Fig. 2  KEGG enrichment pathway of DEGs 

 

 

图 3  DEGs 的 GO 富集分析 
Fig. 3  GO enrichment analysis of DEGs 
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血磷脂酰胆碱、溶血磷脂酰乙醇胺、游离脂肪酸、

糖类和维生素在 A vs B 分别上调 6、4、0、1、0、

1、2、10、0、1 个，下调 5、4、5、6、2、2、1、

4、6、1 个。在 B vs C 分别上调 3、1、0、5、0、

6、4、4、3、1 个，下调 6、1、3、0、1、0、0、

1、2、0 个。DAMs 涉及到氨基酸及其衍生物、

核苷酸及其衍生物、有机酸、甘油酯、鞘脂、溶

血磷脂酰胆碱、溶血磷脂酰乙醇胺、游离脂肪酸、

糖类和维生素十类。 

2.5  差异积累代谢物（DAMs）筛选与分析 

从上述十类代谢产物中，关注到磷脂酰丝氨酸

（18:2）（Lmqn008024）、溶血磷脂酰乙醇胺 20:2

（Lmhp010757）、溶血磷脂酰乙醇胺 20:2（2n 异

构）（Lmhp010514）、羟基蓖麻油酸（Lmbn007891）、

9,10,11-三羟基-12-十八碳烯酸（Hmqn003054）在

A vs B 和 B vs C 中均上调表达。氧化谷胱甘肽

（mws413）、茄三糖（Lmmn000214）、二氢鞘氨

醇-1-磷酸（MWS0952）在 A vs B 和 B vs C 中均下

调表达。 
尿苷-5'-二磷酸-D-木糖（Zmfn000481）、茉莉

酰-L-异亮氨酸（pme2074）、D-松醇（mws2104）、

半乳糖醇（pme2237）、D-甘露醇（mws1155）、异

抗坏血酸（MWSmce690）、溶血磷脂酰胆碱 19:0

（pmb2228）、溶血磷脂酰乙醇胺 18:1（2n 异构）

*（pmb0856）在 A vs B 中下调表达，B vs C 中上

调 表 达 。 9- 过 氧 -10E ， 12Z- 十 八 碳 二 烯 酸

（pmb2787）在 A vs B 上调表达，B vs C 中下调

表达（表 2）。 
 

表 2  部分代谢物筛选结果 
Tab. 2  Partial metabolite screening results 

基因 ID 
Gene ID 

物质 
Compounds 

变量重要性投影
VIP 

显著性 P 值 
P-value 

差异倍数 
Fold_Change 

差异倍数对数 
Log2 (Fold Change) 

类型 
Type 

Zmfn000481 尿苷-5'-二磷酸-D-木糖 1.24E+00/1.37E+00 9.46E-03/2.47E-03 1.19E-05/4.60E+04 –1.64E+01/1.55E+01 Down/Up 

pme2074 茉莉酰-L-异亮氨酸 1.24E+00/1.37E+00 4.43E-03/4.07E-04 2.57E-03/7.38E+02 -8.61E+00/9.53E+00 Down/Up 

mws2104 D-松醇 1.20E+00/1.36E+00 3.55E-03/1.80E-05 4.13E-01/4.70E+00 –1.28E+00/2.23E+00 Down/Up 

pme2237 半乳糖醇 1.24E+00/1.37E+00 2.57E-02/3.33E-02 7.64E-05/2.21E+04 –1.37E+01/1.44E+01 Down/Up 

mws1155 D-甘露醇 1.24E+00/1.37E+00 2.57E-02/3.33E-02 7.64E-05/2.21E+04 –1.37E+01/1.44E+01 Down/Up 

MWSmce690 异抗坏血酸 1.24E+00/1.37E+00 7.77E-02/1.68E-02 7.05E-05/2.47E+04 –1.38E+01/1.46E+01 Down/Up 

pmb2228 溶血磷脂酰胆碱 19:0 1.23E+00/1.33E+00 1.44E-04/2.29E-02 4.95E-01/2.40E+00 –1.01E+00/1.26E+00 Down/Up 

pmb0856 溶血磷脂酰乙醇胺 18:1(2n 异构)* 1.02E+00/1.34E+00 1.25E-01/3.37E-03 4.14E-01/2.51E+00 –1.27E+00/1.33E+00 Down/Up 

pmb2787 9-过氧-10E,12Z-十八碳二烯酸 1.24E+00/1.37E+00 7.10E-02/7.10E-02 4.95E+04/2.02E-05 1.56E+01/–1.56E+01 Up/Down 

mws4134 氧化谷胱甘肽 1.24E+00/1.36E+00 3.65E-04/1.26E-02 1.75E-01/2.63E-01 -2.51E+00/-1.93E+00 Down/Down

Lmmn000214 茄三糖 1.21E+00/1.34E+00 1.68E-02/6.22E-04 4.45E-01/4.99E-01 –1.17E+00/–1.00E+00 Down/Down

MWS0952 二氢鞘氨醇-1-磷酸 1.23E+00/1.33E+00 3.32E-03/2.62E-02 1.53E-01/4.58E-01 –2.71E+00/–1.13E+00 Down/Down

Lmhp010757 溶血磷脂酰乙醇胺 20:2 1.23E+00/1.36E+00 4.87E-04/2.42E-03 5.82E+00/2.31E+00 2.54E+00/1.21E+00 Up/Up 

Lmhp010514 溶血磷脂酰乙醇胺 20:2(2n 异构) 1.22E+00/1.29E+00 8.37E-03/1.88E-02 5.30E+00/2.14E+00 2.40E+00/1.10E+00 Up/Up 

Lmbn007891 羟基蓖麻油酸 1.24E+00/1.37E+00 3.90E-05/1.04E-03 2.02E+01/3.13E+00 4.34E+00/1.65E+00 Up/Up 

Hmqn003054 9,10,11-三羟基-12-十八碳烯酸 1.24E+00/1.37E+00 4.56E-07/2.77E-03 4.51E+00/2.33E+00 2.17E+00/1.22E+00 Up/Up 

Lmqn008024 磷脂酰丝氨酸(18:2) 1.23E+00/1.35E+00 4.21E-04/5.15E-03 3.19E+00/2.26E+00 1.67E+00/1.18E+00 Up/Up 

注: “/”前为 A vs B 组，后为 B vs C 组。 
Note: Before “/” represents group A vs B, after “/” represents group B vs C. 

 
2.6  转录组和代谢组联合分析 

利用两组学共同富集到的 KEGG pathway 绘

制条形图，对于共有 KEGG pathway 数目超过 25

的，以转录组为准，只展示 P-value 排名前 25 的

途径。结果表明 2 个比较组的 DEGs 和 DAMs 显

著富集在代谢途径、次生代谢物的生物合成途 

径和植物激素信号传导途径（图 4A）。筛选与上

述代谢物相关的皮尔逊系数大于 0.80 且 P-value

小于 0.05 的 DEGs 绘制相关性网络图（图 4B）。 

综上所述，结合 KEGG、GO 富集分析结果得

出，根系发育是一个十分复杂的过程，涉及到植

物激素信号转导途径、次生代谢物的生物合成途 
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图 4  两组学 KEGG 富集条目图、代谢物相关基因网络图 

Fig. 4  KEGG-enrichment entries and metabolite-related gene network diagrams of two omics 
 

径、类黄酮生物合成途径、苯丙烷类生物合成途

径、代谢途径、角质（木栓素、蜡）生物合成途

径、植物-病原体相互作用、细胞过程、代谢过程、

细胞解剖实体和含蛋白质的复合物等过程。 

2.7  植物激素相关基因分析 

从 A vs B、B vs C 两个比较组中筛选到与生

长素（auxin）有关的 DEGs 分别有 264、83 个，

上调基因分别有 127、35 个，下调基因分别为 137、

48 个。生长素响应因子（auxin response factor, 

ARF）在 A vs B、B vs C 中总体均下调表达，生

长素外排 PIN 家族蛋白（auxin efflux carrier 

family protein, PIN）在 A vs B 中总体呈现下调表

达，而在 B vs C 中上调表达，生长素响应 IAA

蛋白（auxin-responsive protein, IAA）在 A vs B

中总体呈现上调表达，而在 B vs C 中呈现下调表

达（图 5）。 

从 A vs B、B vs C 两个比较组中筛选到与赤

霉素（GAs）有关的 DEGs 分别有 72、18 个。上

调基因分别有 37、11 个，下调基因分别有 35、7

个。其中，有赤霉素受体 GID1（gibberellin receptor, 

GID1）家族基因 GID1B-like（A）在 A vs B 中上

调表达，而在 B vs C 中下调表达，GID1C（A）、

GID1C-like isoform X1 (A)基因在 A vs B 中下调

表达，B vs C 中上调表达（图 6）。 

从 A vs B、B vs C 两个比较组中筛选到与脱

落酸（ABA）相关 DEGs 分别有 289、99 个。上

调基因分别有 172、54 个，下调基因分别为 117、

45 个。其中，丝氨酸 /苏氨酸蛋白激酶 SRK2

（serine/threonine-protein kinase, SRK2）、蛋白磷

酸酶 2C（protein phosphatase 2C, PP2C）相关基

因在 A vs B 中总体呈现上调表达，而在 B vs C 中

呈现下调表达（图 6）。 
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正值代表代表该基因上调, 负值代表下调。 

The positive value represents the up-regulation of the gene, and the negative value represents the down-regulation. 
图 5  Auxin 相关 DEGs 分析 

Fig. 5  Auxin-related DEGs analysis 
 

 
正值代表代表该基因上调, 负值代表下调。 

The positive value represents the up-regulation of the gene, and the negative value represents the down-regulation. 
图 6  GAs、ABA 相关 DEGs 分析 

Fig. 6  GAs, ABA-related DEGs analysis 
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综上表明，植物根部不同区域的生长发育有

显著差异，上述基因的上调、下调表达在调控根

部发育过程中发挥着重要作用。 

2.8  植物次生代谢物相关基因分析 

从 A vs B、B vs C 两个比较组中筛选到与生

物碱（alkaloids）有关的 DEGs 分别有 95、34 个，

上调基因分别有 66、14 个，下调基因分别有 29、

20 个。其中，托品酮还原酶（tropinone reductase 

I, TR-I）、3-O-乙酰丙烷氧烷羧酸酯酶（3-O- 

acetylpapaveroxine carboxylesterase, CXE1）相关

基因在 A vs B 总体呈现上调表达，而在 B vs C 呈

现下调表达（图 7）。 
 

 

正值代表代表该基因上调, 负值代表下调。 
The positive value represents the up-regulation of the gene, and the negative value represents the down-regulation. 

图 7  Alkaloids 相关 DEGs 分析 
Fig. 7  Alkaloids-related DEGs analysis 

 
从 A vs B、B vs C 两个比较组中筛选到与类

黄酮（flavonoids）有关的 DEGs 分别有 151、58

个，上调基因分别有 71、23 个，下调基因分别为

80、35 个。其中，类黄酮 3'-单加氧酶（flavonoid 

3'-monooxygenase）家族基因在 A vs B 中总体下

调表达，而在 B vs C 中上调表达，黄酮醇合酶

（flavonol synthase, FLS）、双功能二氢黄酮醇 4-

还原酶（bifunctional dihydroflavonol 4-reductase, 

DFR）、花青素合酶（anthocyanidin synthase, ANS）

基 因 总 体 在 2 组 中 均 下 调 表 达 ， 异 黄 酮

（isoflavone）基因总体 2 组中均上调表达（图 8）。 

筛选与木质素（Lignins）有关的 DEGs。A vs B、

B vs C 中分别有 75、57 个，上调基因分别有 64、

22 个，下调基因分别有 11、35 个。关注到咖啡酰

辅酶 A-O-甲基转移酶（Caffeoyl-CoA-3-O-methy-

ltransferase, CCoAOMT）、过氧化物酶（Peroxidase, 

PRX）、阿魏酸-5-羟化酶（Ferulate-5-hydroxylase, 

F5H）、肉桂酰辅酶 A 还原酶（Cinnamoyl-CoA 

reductase, CCR）相关基因在 A vs B 中总体呈现上

调表达，而在 B vs C 中呈现下调表达（图 9）。 
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正值代表代表该基因上调, 负值代表下调。 

The positive value represents the up-regulation of the gene, and the negative value represents the down-regulation. 
图 8  Flavonoids 相关 DEGs 分析 

Fig. 8  Flavonoids-related DEGs analysis 
 

 
正值代表代表该基因上调, 负值代表下调。 

The positive value represents the up-regulation of the gene, and the negative value represents the down-regulation. 
图 9  Lignin 相关 DEGs 分析 

Fig. 9  Lignin-related DEGs analysis 
 

3  讨论 

3.1  与植物生长发育相关的显著富集途径及

其代谢物 

植物激素在植物的生长发育比如胚胎形成、种

子萌发、形态建成、果实成熟以及器官衰老等，以 

及在抵抗环境胁迫，比如干旱、盐碱、高温、寒冷

和洪水等非生物胁迫中发挥重要的调控作用[20]，

它主要由植物激素信号传导途径产生。植物典型

5 类激素主要包括生长素（auxin）、赤霉素（GAs）、

细胞分裂素（cytokinin）、脱落酸（ABA）和乙烯 
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（ethylene）。植物在长期的进化当中为了抵抗环

境胁迫已经进化出复杂的机制来感知和响应外部

压力[21]。本研究富集结果表明在大花万代兰根部

分生区和伸长区产生了大量的植物激素来刺激根

的生长发育以及抵抗环境胁迫。 

Auxin 作为植物生长发育重要的植物激素，

参与了根的生长过程。生长素响应因子（ARF）

可以与 IAA 蛋白相互作用来调控 auxin 反应基因

的表达，而生长素外排载体（PIN）家族的成员也

被证明处于 Aux/IAA 和 ARF 的控制之下。IAA、

ARF、PIN 蛋白相互作用有助于维持 Auxin 稳态[22]。

本研究中，Auxin 相关基因的大量表达表明，其

在大花万代兰气生根的发育发挥着重要作用，而

ARF 在 A vs B、B vs C 中均下调表达。PIN 蛋白

在 A vs B 中下调表达，而在 B vs C 中上调表达。

IAA 蛋白在 A vs B 中上调表达，而在 B vs C 中下

调表达。说明 auxin 在气生根中的反应极其复杂，

这与前人在植物根部研究中的现象一致，可能与

IAA、ARF、PIN 蛋白的相互作用有关，三者的相

互调控共同维持 auxin 稳态，促进气生根的生长

发育。 

GAs 是四环二萜类化合物[23]，在植物生长发

育中有着重要的作用，它能够影响根系发育，促

进植株根茎的伸长，且较高水平的 GA 限制植株

根系生长。研究表明，GA 可以促进主根的伸长，

但会对侧根、不定根的发育产生负面影响[24]。赤

霉素受体（GID1）是植物 GA 中重要的受体之一，

被鉴定为可溶性 GA 受体[25]，并且 GID1 家族有 3

个受体基因 GID1a、GID1b 和 GID1c，其中 GID1b

被证明在根系中的表达非常强烈[26]。GA-GID1 复

合物可以引起生长抑制因子 DELLA 蛋白的快速

分解来促进植物生长，DELLA 是核转录调节因

子，可抑制 GA 信号转导，通过在内胚层中表达

稳定的 DELLA 突变蛋白从而抑制根伸长[27-28]。

本研究 GID1B-like（A）基因在根部的强烈表达

与前人结果一致，其在 A vs B 中上调表达，B vs C

中下调表达，这一结果证明了该基因在根系伸长

区部分含量较高，并且 GID1B-like（A）很可能

在根部作为主要的 GA 结合受体参与到 GA-GID1

的过程中引起 DELLA 蛋白的快速分解来促进植

物生长。 

ABA 是一种主要的非生物应激反应激素，可

以与 auxin、GA 等共同调节植物根系的发育并且

在维持根分生组织活性和细胞伸长方面起着重要

作用。研究表明 ABA 通过激活 auxin 生物合成基

因的表达来促进 auxin 在根系中的积累，ABA 处

理减小了根分生组织大小、分生组织区细胞数和

成熟区细胞长度，从而限制了根系伸长[29]。ABA

对根毛伸长的影响很大程度上取决于主要的

PYR/PP2C/SnRK2 信号途径，拟南芥 PID 编码丝

氨酸/苏氨酸蛋白激酶（SNF1 相关蛋白激酶 2，

SnRK2 蛋白），该激酶通过控制 PIN 的亚细胞定

位来调节生长素的再分布，特别是在根尖部分，

在 ABA 处理后，几乎所有这些 auxin 生物合成基

因在根尖上调[30]。蛋白磷酸酶 PP2C 作为 ABA 受

体被诱导，PP2C 能够通过接触使 ABA 信号的正

调节因子 SnRK2 发生去磷酸化作用而失活[31]。本

研究丝氨酸/苏氨酸蛋白激酶（SRK2）、蛋白磷酸

酶（PP2C）相关基因在 A vs B 中上调，而在 B vs 

C 中下调，进一步验证了 SRK2 和 PP2C 的互作反

应主要发生于植物伸长区部分，可能是通过 SRK2

促进 auxin 在该区域的积累，而 PP2C 使得 SRK2

失活这一相互作用来控制根部伸长区的伸长。 

3.2  与植物防御机制相关的显著富集途径及

其代谢物 

植物次生代谢途径主要产生植物次生代谢

物，在植物响应环境变化过程中起到非常重要的

作用。植物的次生代谢产物非常丰富，研究发现

次生代谢物的功能是多样化的，它们可以促进植

物生长发育、建立植物的防御机制[32]，保护植物

免受病虫害等。目前从植物分离获得的次生代谢

产物主要分为三大类：包括含苯环结构的苯丙烷

类、异戊烯基的萜类以及含氮的生物碱。在本实

验中 GO 显著富集于生物过程的代谢过程并结合

KEGG 富集表明大花万代兰根部会产生大量的次

生代谢物，这些代谢物在植物-环境相互作用、植

物-微生物相互作用以及促进根的生长发育上发

挥调控作用。 

苯丙烷途径由芳香族氨基酸苯丙氨酸和酪氨

酸开始，由莽草酸途径合成[33]，是一条重要的植

物次生代谢途径，其产物主要包括 lignins、

flavonoids 和酚类化合物等，通过产生抵御病原物

侵染的物理和化学屏障，在植物应答逆境胁迫中

扮演着重要的角色，使植物对外界生物和非生物

胁迫产生一定的抗性作用。在本实验中 GO 和

KEGG 富集表明在 A vs B、B vs C 中，苯丙烷途

径都是最显著富集之一的途径，表明大花万代兰

根尖处在发育阶段组织机械强度比较弱的情况
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下，可通过化学防御应对外部胁迫。 

Alkaloids 是天然存在的特性代谢物，氮是其

化学结构中存在的特征元素，其表现出广泛的生

物学特性，可以为植物进行固氮来应对环境胁迫，

包括生物和非生物反应，如可以对蜜蜂、蜡螟等

捕食性昆虫产生毒性[17]。此外，紫外线 UV-B 还

可以引起玫瑰花根毛 alkaloid 含量的增加以保护

植物免受辐射伤害[34]。除非生物因素外，植物激

素对于 alkaloid 也具有一定的调控作用 [35-36]。

Alkaloid 被合成的过程中有大量不同的酶作为底

物参与合成过程并且发生一系列的催化反应，例

如氧化、还原、酰化等，这阐释了本研究托品酮

还原酶（TR-I）、3-O-乙酰丙烷氧烷羧酸酯酶

（CXE1）在根部中的诱导表达以及 GO 富集结果

中的 DEGs 在 A vs B、B vs C 中均显著富集在分

子功能大类中的酶的结合、催化活性上，TR-I 和

CXE1 在 A vs B 中上调，而在 B vs C 中下调表达，

表明根部伸长区正在发生大量与 alkaloid 有关的

植物抗逆防御反应，而在根的成熟区这些反应可

能变慢或不显著。 

Flavonoids 由苯丙烷类化合物和聚酮类化合

物途径合成[33]，是一种包含 10000 多种结构的次

生代谢物，广泛存在于植物界当中[37]。根据其基

本骨架的结构，可以分为不同的类别，如查尔酮、

黄酮醇和花青素[38]。在自然界中，flavonoid 参与

了许多生物过程，例如黄酮醇不仅能作为信号分

子与植物激素共同调控植物根系的发育[39-40]还能

对干旱和盐胁迫作出响应[41]；光照、温度、干旱

等可以诱导花青素的表达以保护植物免受各种环

境的胁迫[18]。Flavonoid 能够在植物与环境、植物

与微生物的相互作用中起到重要作用。本研究中，

FLS、ANS 在 A vs B、B vs C 中均下调表达，表

明其在根部分生区的含量较高，说明 flavonoid 类

化合物对于分生区的保护作用尤为重要。成熟区

由于根被的成熟，机械强度增加，防御相关化合

物的积累显著较少。 

Lignins 是植物细胞壁的主要成分之一，是一

种天然酚类聚合物，分子量高，组成结构复杂。

其生物合成广泛有助于抗倒伏性以及对各种生物

和非生物胁迫的反应[42]。植物细胞壁是抵御外界

危害的第一道屏障，其中 lignin 能够提供植物在

面对外部环境压力和侵袭时的抗性和防御机制，

增强植物的抗性，减少病原体侵入和有害物质对

植物的损害。因此，lignin 与植物抗病、抗虫、耐

热、耐寒等胁迫有一定关系[19]。研究表明，在水

分胁迫下 lignin 中咖啡酰辅酶 A-O-甲基转移酶

（CCoAOMT）在大豆根部伸长区显著上调，这

可能是与木质部木质化的增加从而限制根部水分

流失有关[43]。此外，肉桂酰辅酶 A 还原酶（CCR）

基因是 lignin 生物合成的关键基因，在植物伤口

或病原体感染等条件下诱导，并且与干旱胁迫和

盐胁 迫都 有很 强的 相关 性 [44] 。本 研究 中 的

CCoAOMT、CCR 在 A vs B 中上调表达，而在 B vs 

C 中下调表达，这与前人在大豆根部的研究结果

一致，说明在植物根伸长区，根的维管组织成熟，

需积累较多木质素，且木质素中抗胁迫、抗病原

体等作用在这发育过程可能发挥着关键作用。 

大花万代兰气生根在面临外界生物和非生物

胁迫时会通过调控相关基因和代谢物进行防御。

Alkaloids、flavonoids、lignins 在建立根系防御机

制上发挥了重要作用，可以保护植物免受病虫害、

温度、光照、辐射等胁迫伤害。在根系的生长发

育上，auxin、GAs、ABA 是重要的植物激素，参

与植物根部分生、伸长等过程。从 DEGs 和 DAMs

在不同部位的数量可以看出，根的分生区和伸长

区反应活跃，代谢物较多，并且这些代谢物参与

了植物防御机制的建立、植物代谢过程以及植物

激素信号转导等植物生命过程，如半乳糖醇、D-

松醇可以增加植物防御相关基因的表达等[45-46]。

本研究结果为万代兰根部发育的后续研究提供有

力支持。 
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