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摘要：目的　对当归［Ａｎｇｅｌｉｃａｓｉｎｅｎｓｉｓ（Ｏｌｉｖ）Ｄｉｅｌｓ］主栽品种“岷归１号”和“岷归２号”进行转录组测序差异比较分析，挖掘
当归响应干旱胁迫关键基因。方法　以两品种当归的新鲜叶片和根组织为研究材料构建ｃＤＮＡ文库，利用二代高通量测序平
台ＩｌｌｕｍｉｎａＨｉＳｅｑＴＭ４０００进行测序分析，从差异表达基因中筛选响应干旱胁迫的关键基因。结果　转录组测序共获得
５８４４２３２３６条高质量序列，Ｑ２０（碱基量≥２０％）与Ｑ３０（碱基量≥３０％）占比分别在９７４７％、９２６４％以上，鸟嘌呤和胞嘧啶所
占比例（ＧＣ）含量是４２７８％～４３１５％。两品种当归叶片和根中共筛选得到１８９４个差异表达基因（ＤＥＧｓ），数目分别为６７４
和１２２０个，共有差异表达基因为３３８个。基因本体（ＧＯ）富集结果表明，两品种当归在同一组织部位中的 ＤＥＧｓ注释分类主
要包括细胞过程、代谢过程和催化活性等功能。京都数据库与基因组百科全书（ＫＥＧＧ）分析发现差异表达基因均在植物病
原互作、植物ＭＡＰＫ信号通路、苯丙烷生物合成和植物激素信号转导等通路中显著富集，精细分类注释结果与ＧＯ及ＫＥＧＧ分
析结果趋势相符合。基于功能注释结果，挖掘到抗旱相关基因６０个，选取 ＨＶＡ２２Ｃ、ＫＲＰ１、ＰＵＢ２３、ＤＲＥＢ１Ｂ、Ｂｐ１０通过实时荧
光定量聚合酶链反应（ｑＲＴＰＣＲ）验证其表达量，结果表明，其基因表达水平与转录组测序基因表达趋势一致。结论　两品种
当归在脱落酸调节、渗透调节、活性氧清除和其他功能蛋白质调节等抗旱途径方面存在一定差异性，筛选出的抗旱基因可为

进一步研究当归响应干旱胁迫的分子机制提供数据参考。

关键词：当归；品种；差异表达基因分析；抗旱基因；实时荧光定量聚合酶链反应
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　　当归为伞形科植物当归［Ａｎｇｅｌｉｃａｓｉｎｅｎｓｉｓ
（Ｏｌｉｖ．）Ｄｉｅｌｓ］的干燥根，是我国传统大宗中药材之
一，具有补血活血、调经止痛、润燥通肠的功效［１］。

当归目前以栽培品种为主，产区主要分布在甘肃、云

南、四川等省［２］，其中甘肃岷县种植历史悠久、产量

大，药材质量优，为著名的道地药材主产区［３］。“岷

归１号”和“岷归２号”是通过系统育种法选育出的
优良品种，“岷归１号”茎呈紫色，为目前种植区域
最大的品种，“岷归２号”茎呈绿色，具高产稳产、抗
逆能力强等特点，是近年来被逐步推广种植的品

种［４５］。研究发现两品种当归茎叶色差异与类黄酮

代谢物有关，而此类化合物在植物发育和防御响应

方面也存在重要作用［６］。在抗性适应能力方面，

“岷归１号”对辐照胁迫敏感性较强，但“岷归２号”
对其耐受性更强［７］。

外界环境给予的各种生物和非生物胁迫都会对

药用植物造成一定负面影响，其中干旱作为极易发

生的胁迫之一，可能会严重制约植物生长发育［８］。

在当归种植过程中，除了抽薹开花及根际土壤病原

微生物导致连作障碍等问题会对其产量和品质造成

影响［９１０］，近年来全球气候变暖、极端气候等问题的

出现均导致干旱风险增加，且栽培环境属西北干旱

和半干旱气候区，故干旱也是限制当归生长发育及

产量的胁迫因素之一［１１］，会使得植物叶片萎蔫、相

对含水量降低及活性氧代谢失常等，进而导致氧化

损伤至死亡；同时干旱胁迫也可能改变植物内源性

激素合成代谢、信号转导通路及各种生物代谢调控

等，进而影响药材质量［１２］。当前对当归的研究主要

集中于种质资源评价、药效成分和药理作用研究等

方面［１３］，针对当归的干旱胁迫还未见系统性研究。

课题组前期对干旱胁迫后的两品种当归植株形

态做差异对比，发现在同一程度干旱胁迫下，“岷归

１号”叶片卷曲程度及植株下垂状况较“岷归２号”
更为明显，推测“岷归２号”抗旱适应能力可能略强
于“岷归１号”（图１Ａ）。本研究通过对两品种当归
“岷归１号”和“岷归２号”进行转录组测序比较分

析，从中挖掘当归抗旱关键基因，可为研究当归响应

干旱胁迫的分子机制提供候选基因，旨在为当归药

材生态种植评价、品质提升及耐旱性品种培育提供

研究基础。

１　材　料
１１　植物材料

当归全长转录组参考序列数据已上传于国家生

物技术信息中心（ＮＣＢＩ）（Ａｃｃｅｓｓ：ＰＲＪＮＡ７８２３００）［６］；
选取同一时间种植且生境条件相同的成药生长期

“岷归１号”和“岷归２号”新鲜叶片、根组织为研
究材料，取样部位为顶端叶片及根部膨大处（图

１Ｂ），样品均于２０２２年９月１８日采自甘肃省定西
市临洮县（海拔２７０８ｍ；３５°３７′５２２２′′Ｎ，１０４°７′
１０１３′′Ｅ）。经甘肃中医药大学中药资源教研室
晋玲教授鉴定为伞形科植物当归［Ａ．ｓｉｎｅｎｓｉｓ
（Ｏｌｉｖ．）Ｄｉｅｌｓ］。样本组织采集后用水清洗干净，
投入液氮中带回实验室置于 －８０℃超低温冰箱保
存，每个组织样品设置３个生物学重复，用于转录
组分析及差异表达基因验证，样品编号信息

见表１。
１２　仪器与试剂
１２１　仪器　ＦＴＣ３０００Ｐ荧光定量 ＰＣＲ仪（加拿
大 ＦｕｎｇｌｙｎＢｉｏｔｅｃｈ公司）；ＤＹＹ７Ｃ微型转移电泳仪
（北京六一仪器厂）；ｃ３００多功能分子成像系统（美
国 ＡｚｕｒｅＢｉｏｓｙｓｔｅｍｓ公司）；ＭＹＳＰＩＮ６型台式高速冷
冻离心机（美国 ＴｈｅｒｍｏＦｉｓｈｅｒＳｃｉｅｎｔｉｆｉｃ公司）；Ｔｏｎｅ
９６ｇ梯度聚合酶链式反应（ＰＣＲ）扩增仪（德国 ａｎａ
ｌｙｔｉｋｊｅｎａ公司）；ＥＸＦ４００８６Ｖ超低温冰箱（北京五洲
东方科技发展有限公司）。

１２２　试剂　ＫｉｔＲ６８２７植物 ＲＮＡ提取试剂盒
（美国Ｏｍｅｇａ公司）；ＦａｓｔＫｉｎｇＲＴＫｉｔＫＲ１１６试剂盒
（北京天根生化科技有限公司）；合成引物（上海生

工生物工程股份有限公司）；Ｑ３４１型逆转录聚合酶
链式反应（ＲＴＰＣＲ）试剂盒（南京诺唯赞生物科技
股份有限公司）。

·１０１１·
中国药学杂志２０２４年６月第５９卷第１２期　　　　　　　　　　 ＣｈｉｎＰｈａｒｍＪ，２０２４Ｊｕｎｅ，Ｖｏｌ５９Ｎｏ１２



Ａ－植株形态对比；Ｂ－取样部位，箭头所指为取样部位。

Ａ－ｐｌａｎｔｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ；Ｂ－ｓａｍｐｌｉｎｇｐａｒｔｓ，ｔｈｅａｒｒｏｗｐｏｉｎｔｓｔｏｔｈｅ

ｓａｍｐｌｉｎｇｐａｒｔｓ．

图１　“岷归１号”和“岷归２号”在同一程度干旱胁迫下的
植株形态对比及取样部位

Ｆｉｇ１　Ｐｌａｎｔｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆ‘Ｍｉｎｇｕｉ１’ａｎｄ
‘Ｍｉｎｇｕｉ２’ｕｎｄｅｒｔｈｅｓａｍｅｄｅｇｒｅｅｏｆｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓａｎｄｓａｍ
ｐｌｉｎｇｐａｒｔｓ

表１　当归样品信息表
Ｔａｂ１　ＩｎｆｏｒｍａｔｉｏｎｓｈｅｅｔｆｏｒＡｓｉｎｅｎｓｉｓ

Ｃｕｌｔｉｖａｒｓｎａｍｅ　　 Ｔｉｓｓｕｅｓｉｔｅ Ｓａｍｐｌｅｎｕｍｂｅｒ（ｎ＝３）

Ｍｉｎｇｕｉ１（Ｍ１） Ｌｅａｆ Ｍ１Ｌ１、Ｍ１Ｌ２、Ｍ１Ｌ３

Ｒｏｏｔ Ｍ１Ｒ１、Ｍ１Ｒ２、Ｍ１Ｒ３

Ｍｉｎｇｕｉ２（Ｍ２） Ｌｅａｆ Ｍ２Ｌ１、Ｍ２Ｌ２、Ｍ２Ｌ３

Ｒｏｏｔ Ｍ２Ｒ１、Ｍ２Ｒ２、Ｍ２Ｒ３

２　方　法
２１　总 ＲＮＡ提取、ｃＤＮＡ文库构建及 ＲＮＡｓｅｑ
测序

采用 Ｔｒｉｚｏｌ法提取两品种当归叶片、根组织总
ＲＮＡ，Ａｇｉｌｅｎｔ２１００Ｂｉｏａｎａｌｙｚｅｒ检测总 ＲＮＡ样品的
质量，并使用琼脂糖凝胶电泳检验是否存在污染，检

验合格的 ＲＮＡ样品用于 ｃＤＮＡ文库的构建。将
ｍＲＮＡ打断为片状并以之为模板反转录为双链
ｃＤＮＡ，ＱｉａＱｕｉｃｋＰＣＲ试剂盒纯化片段，经修复末端，
加Ａ尾连接测序接头，筛选片段进行ＰＣＲ扩增以完
成当归叶片及根组织样品文库构建。最后，利用

ＧｅｎｅＤｅｎｏｖｏ生物技术公司的ＩｌｌｕｍｉｎａＨｉＳｅｑＴＭ４０００
进行测序分析。

２２　测序数据质量过滤、组装及基因表达分析
利用ｆａｓｔｐ［１４］（Ｖｅｒｓｉｏｎ０１８０）将原始序列数据

（ｒａｗｒｅａｄｓ）过滤得到质量值Ｑ２０（碱基量≥２０％）与
Ｑ３０（碱基量≥３０％）合格、鸟嘌呤和胞嘧啶所占比
例（ＧＣ）含量及分布符合预期的高质量序列（ｃｌｅａｎ
ｒｅａｄｓ）；ｃｌｅａｎｒｅａｄｓ使用 Ｔｒｉｎｉｔｙ软件［１５］进行拼接组

装获得ｕｎｉｇｅｎｅｓ；以课题组前期实验得到的全长转录
本为参考，运用ＲＳＥＭ（Ｖｅｒｓｉｏｎ１２１９）软件［１６］对各

样品进行基因表达定量，相对表达水平以 ＲＰＫＭ值
（ｒｅａｄｓｐｅｒｋｉｌｏｂａｓｅｐｅｒｍｉｌｌｉｏｎｍａｐｐｅｄｒｅａｄｓ）表示，
计算出的基因表达量可直接比较两品种当归间基因

表达差异，用于后续分析。

２３　差异表达基因分析
使用 ＤＥＳｅｑ２（ｖｅｒｓｉｏｎ１２００）［１７］软件对两品

种当归同一组织部位进行转录水平差异比较，本

研究设置２个差异组别，叶片组织为 Ｍ１ＬｖｓＭ２Ｌ，
根组织为 Ｍ１ＲｖｓＭ２Ｒ，以｜ｌｏｇ２（ＦｏｌｄＣｈａｎｇｅ）｜＞１
和错误发现率（ｆａｌｓｅｄｉｓｃｏｖｅｒｙｒａｔｅ，ＦＤＲ）＜００５为
差 异 表 达 基 因 （ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙｅｘｐｒｅｓｓｅｄｇｅｎｅｓ，
ＤＥＧｓ）筛选条件。基于筛选结果，通过基因本体
（ＧｅｎｅＯｎｔｏｌｏｇｙ，ＧＯ）数据库与京都基因和基因组
百 科 全 书 （ＫｙｏｔｏＥｎｃｙｃｌｏｐｅｄｉａｏｆＧｅｎｅｓａｎｄ
Ｇｅｎｏｍｅｓ，ＫＥＧＧ）数据库对 ＤＥＧｓ进行 ＧＯ功能分
类统计和 ＫＥＧＧ通路富集分析［１８１９］。为了进一步

挖掘注释 ＤＥＧｓ种类功能，将 ＤＥＧｓ在 ＳｗｉｓｓＰｒｏｔ
（ＳｗｉｓｓｐｒｏｔＰｒｏｔｅｉｎＳｅｑｕｅｎｃｅＤａｔａｂａｓｅ）数据库中比
对，利用 Ｕｎｉｐｒｏｔ（ＵｎｉｖｅｒｓａｌＰｒｏｔｅｉｎ）数据库对已鉴
定和去重后 ＤＧＥｓ的生物学功能和分子功能进行
精细分类统计。

２４　实时荧光定量聚合酶链式反应（ｑＲＴＰＣＲ）表
达量验证

为明确转录组数据的可靠性，基于差异分析结

果，选取 ５个关键 ＤＧＥｓ（ＨＶＡ２２Ｃ、ＫＲＰ１、ＰＵＢ２３、
ＤＲＥＢ１Ｂ、Ｂｐ１０）进行 ｑＲＴＰＣＲ验证。运用 ＮＣＢＩ
ＰｒｉｍｅｒＢＬＡＳＴ网站设计引物，委托生工生物工程
（上海）股份有限公司合成，引物详情见表２。研究
选用ＡＣＴ（ａｃｔｉｎ）作为内参基因［２０］，根据诺唯赞 ＲＴ
ＰＣＲ试剂盒（Ｑ３４１）说明书配制反应体系及设置反
应程序以完成 ｑＲＴＰＣＲ检测，体系含 ２×ＣｈａｍＱ
ＳＹＢＲｑＰＣＲ ＭａｓｔｅｒＭｉｘ１０μＬ，正、反 引 物 各
０４μＬ，双蒸Ｈ２Ｏ５２μＬ，ｃＤＮＡ模板４μＬ，总体积
为２０μＬ；反应程序为９５℃ ９０ｓ，９５℃ ５ｓ，６０℃
１５ｓ，７２℃ ２０ｓ，４０个循环。采用２－△△Ｃｔ法［２１］计算

基因相对表达量。
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表２　实时荧光定量聚合酶链式反应（ｑＲＴＰＣＲ）扩增特异
引物

Ｔａｂ２　ＳｐｅｃｉｆｉｃｐｒｉｍｅｒｓｏｆｑＲＴＰＣＲａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ

Ｇｅｎｅ　

ｎａｍｅ　

Ｐｒｉｍｅｒｓｅｑｕｅｎｃｅ　　　

（５３）　　　

Ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ

ｌｅｎｇｔｈ／ｂｐ

ＨＶＡ２２Ｃ Ｆ：ＴＴＣＡＡＣＧＧＡＧＣＴＡＧＴＡＴＴＧＣＣＴＡＣＧ １７５
Ｒ：ＴＣＴＣＣＡＡＡＧＣＣＴＣＡＧＴＴＣＣＡＴＴＣＴＣ

ＫＲＰ１ Ｆ：ＧＧＴＧＡＴＧＴＧＡＡＴＧＧＡＧＡＴＧＧＡＧＴＴＣ １０６
Ｒ：ＣＴＴＣＴＴＣＡＡＧＣＣＡＡＡＣＣＴＣＡＧＡＴＴＣ

ＰＵＢ２３ Ｆ：ＡＣＧＧＣＡＴＣＣＡＡＡＧＡＡＴＣＣＣＡＡＣＴＣ １７５
Ｒ：ＴＡＡＣＣＣＧＣＴＣＣＴＧＣＴＧＣＴＴＣＣ

ＤＲＥＢ１Ｂ Ｆ：ＧＴＧＴＴＧＣＣＡＧＣＴＴＣＣＡＧＴＡＡＴＣＣ ９３
Ｒ：ＴＣＴＡＣＧＣＣＴＣＡＣＴＣＣＴＣＴＧＴＡＡＡＣ

Ｂｐ１０ Ｆ：ＴＣＣＡＡＧＡＣＣＣＡＡＣＣＣＡＣＡＡＧＧ １４７
Ｒ：ＡＧＡＧＧＴＧＴＡＴＣＣＧＡＴＧＧＴＡＴＧＡＡＧＧ

ＡＣＴ Ｆ：ＴＧＧＴＡＴＴＧＴＧＣＴＧＧＡＴＴＣＴＧＧＴ １０９
Ｒ：ＴＧＡＧＡＴＣＡＣＣＡＣＣＡＧＣＡＡＧＧ

３　结果与分析
３１　测序数据质量分析

对两品种当归叶片、根组织进行测序分析，经测

序共获得５８４４２３２３６条ｃｌｅａｎｒｅａｄｓ，均占ｒａｗｒｅａｄｓ
的９９２６％以上。所有测序数据Ｑ２０与Ｑ３０占比分
别在 ９７４７％、９２６４％ 以上；ＧＣ含 量 范 围 是
４２７８％～４３１５％；将各样品 ｃｌｅａｎｒｅａｄｓ进行序列
比对，两品种当归叶片和根中分别有１３６２８３７５６、
１３０６５１６３３、１１３１６７１１０和１１３７４００６２条ｍａｐｐｅｄ
ｒｅａｄｓ可定位到基因上，ｍａｐｐｅｄｒａｔｉｏ均在８８６８％、
８７０８％、８０３２％及７６０７％以上，说明过滤后碱基
组成及分布较平衡，数据质控良好，可用于后续准确

分析（表３）。

表３　当归转录组测序数据质量分析
Ｔａｂ３　ＱｕａｌｉｔｙａｎａｌｙｓｉｓｏｆｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇｄａｔａｏｆＡｓｉｎｅｎｓｉｓ

Ｎｏ Ｒａｗｒｅａｄｓ Ｃｌｅａｎｒｅａｄｓ／％ Ｃｌｅａｎｒｅａｄｓ／ｂｐ Ｑ２０／％ Ｑ３０／％ ＧＣ／％ Ｍａｐｐｅｄｒｅａｄｓ Ｍａｐｐｅｄｒａｔｉｏ／％

Ｍ１Ｌ１ ４５４０３７１８ ４５１２３１８４（９９３８） ６６７３６０３８６３ ９７９７ ９３７５ ４２８３ ４０４２４４３９ ８９５９
Ｍ１Ｌ２ ５６４７９９７０ ５６１３６４３４（９９３９） ８３１０１２８７６６ ９７７９ ９３３９ ４２９５ ５０５４２８７６ ９００４
Ｍ１Ｌ３ ５１４５０７９４ ５１１０３３７４（９９３２） ７６１０８０６６２４ ９７６４ ９３００ ４２９１ ４５３１６４４１ ８８６８
Ｍ２Ｌ１ ４９９７２６５８ ４９６６５８６０（９９３９） ７３７４０８９６６８ ９７８７ ９３５３ ４３１４ ４４７３５２４２ ９００７
Ｍ２Ｌ２ ４７８７３９５６ ４７５８３２７０（９９３９） ７０２４０１１８３７ ９７９１ ９３６６ ４３１０ ４１４３４２３９ ８７０８
Ｍ２Ｌ３ ４９９４８０２６ ４９６３２０８４（９９３７） ７３７５５３９２３５ ９７４７ ９２６４ ４２９３ ４４４８２１５２ ８９６２
Ｍ１Ｒ１ ４６１９３７７０ ４５８５１９１６（９９２６） ６７９０９０９３５７ ９７６０ ９２９６ ４３１５ ３７０４６８７４ ８０８０
Ｍ１Ｒ２ ４８７３０５７２ ４８４３６４５８（９９４０） ７０６８０５８１１７ ９７９５ ９３８２ ４３０４ ３８９０２３６６ ８０３２
Ｍ１Ｒ３ ４６５８０８１６ ４６２６６０６２（９９３２） ６８６２７２６１７３ ９７６９ ９３１３ ４２９１ ３７２１７８７０ ８０４４
Ｍ２Ｒ１ ４３２２９０６８ ４２９２３４７６（９９２９） ６３４１９７５８２０ ９７５８ ９２８８ ４３０１ ３４６８６２８４ ８０８１
Ｍ２Ｒ２ ５５７５４１０４ ５５４００４２０（９９３７） ８２３２２５９８４７ ９７５８ ９２９０ ４２７８ ４２１４４６７１ ７６０７
Ｍ２Ｒ３ ４６５７０５２６ ４６３００６９８（９９４２％） ６８８４１５３８６４ ９７６９ ９３１０ ４２９５ ３６９０９１０７ ７９７２

３２　差异表达基因分析
火山图中，ｌｏｇ２ＦＣ＞１为表达上调，ｌｏｇ２ＦＣ＜－１

则为表达下调。由图２Ａ和Ｂ可见，Ｍ１ＬｖｓＭ２Ｌ中上
调表达基因（ｕｐｒｅｇｕｌａｔｅｄ，ＵＲ）５５３个，下调表达基因
（ｄｏｗｎｒｅｇｕｌａｔｅｄ，ＤＲ）１２１个；Ｍ１ＲｖｓＭ２Ｒ中ＵＲ１０６９

个，ＤＲ１５１个，共有ＤＥＧｓ中ＵＲ３２４个，ＤＲ１４个，说明
相同生态环境下的Ｍ１和Ｍ２差异表达较大，同一组织
部位中ＵＲ的数量略多于ＤＲ。基于筛选条件，共检测
获得１８９４个ＤＥＧｓ，分布于叶片中有６７４个ＤＥＧｓ，根
中有１２２０个，其中３３８个为共有ＤＥＧｓ（图２Ｃ）。

Ａ－叶片组织差异组别；Ｂ－根组织差异组别；Ｃ－韦恩图；红色、蓝色和灰色分别表示显著上调、显著下调及非显著ＤＥＧｓ。

Ａ－Ｌｅａｆｔｉｓｓｕｅｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｇｒｏｕｐ；Ｂ－Ｒｏｏｔｔｉｓｓｕｅｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｇｒｏｕｐ；Ｃ－Ｖｅｎｎｄｉａｇｒａｍ；Ｒｅｄ，ｂｌｕｅａｎｄｇｒｅｙｉｎｄｉｃａｔｅｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙｕｐｒｅｇｕｌａｔｅｄ，ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙｄｏｗｎｒｅｇｕｌａｔｅｄ

ａｎｄｎｏｎｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔＤＥＧｓ，ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ．

图２　“岷归１号”和“岷归２号”差异表达基因（ＤＥＧｓ）火山图和韦恩图
Ｆｉｇ２　ＶｏｌｃａｎｏｐｌｏｔａｎｄＶｅｎｎｄｉａｇｒａｍｏｆＤＥＧｓｉｎ‘Ｍｉｎｇｕｉ１’ａｎｄ‘Ｍｉｎｇｕｉ２’
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３２１　ＧＯ富集分析　基于 ＧＯ数据库注释基因
功能，比较不同差异组别间的差异倍数，将差异基因

集（Ｍ１ＬｖｓＭ２Ｌ、Ｍ１ＲｖｓＭ２Ｒ）比对注释于参与生物
过程（ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌｐｒｏｃｅｓｓ）、细胞组分（ｃｅｌｌｕｌａｒｃｏｍｐｏ
ｎｅｎｔ）、分子功能（ｍｏｌｅｃｕｌａｒｆｕｎｃｔｉｏｎ）３个大类别。
通过ＧＯ功能富集分析，可进一步明确两品种当归
ＤＥＧｓ主要集中哪些功能类别。ＧＯ富集分析结果
显示（图３），Ｍ１ＬｖｓＭ２Ｌ与Ｍ１ＲｖｓＭ２Ｒ全部ＤＥＧｓ
分为４２和４６种功能亚类别，其中参与生物过程在
两差异组别注释数目为２０和２２种，主要分布于细
胞过程 （ｃｅｌｌｕｌａｒｐｒｏｃｅｓｓ）、代谢过程 （ｍｅｔａｂｏｌｉｃ
ｐｒｏｃｅｓｓ）和 单 一 有 机 体 过 程 （ｓｉｎｇｌｅｏｒｇａｎｉｓｍ
ｐｒｏｃｅｓｓ），Ｍ１ＬｖｓＭ２Ｌ中ＵＲ与ＤＲ数目分别为３２５、

２８１、２９４及３２、４１、３４个，Ｍ１ＲｖｓＭ２Ｒ中 ＵＲ与 ＤＲ
数目分别为６３４、５８２、５５４及６３、６３、５８个。两差异
组别注释于细胞组分数目为１３和１５种，排名前三
的为细胞（ｃｅｌｌ）、细胞部分（ｃｅｌｌｐａｒｔ）及细胞器
（ｏｒｇａｎｅｌｌｅ），Ｍ１ＬｖｓＭ２Ｌ中 ＵＲ与 ＤＲ数目分别为
２７８、２７６、２１９及３３、３３、２５个，Ｍ１ＲｖｓＭ２Ｒ中ＵＲ与
ＤＲ数目分别为４７８、４７３、３８２及５９、５８、５２个。两差
异组别比对到分子功能的富集数目均为９种，主要
集中在催化活性（ｃａｔａｌｙｔｉｃａｃｔｉｖｉｔｙ）、结合蛋白
（ｂｉｎｄｉｎｇ）及转运活性（ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒａｃｔｉｖｉｔｙ）中，Ｍ１Ｌｖｓ
Ｍ２Ｌ中 ＵＲ与 ＤＲ数目分别为 １７９、１７８、３０及 ３６、
２５、５个，Ｍ１ＲｖｓＭ２Ｒ中ＵＲ与ＤＲ数目分别为４３２、
４１０、９２及３６、５２、２个。

Ａ－叶片组织差异组别；Ｂ－根组织差异组别；横坐标为ＧＯ功能类别，纵坐标为该功能基因数量（黄色表示上调，蓝色表示下调）。

Ａ－ｌｅａｆｔｉｓｓｕｅｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｇｒｏｕｐ；Ｂ－ｒｏｏｔｔｉｓｓｕｅｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｇｒｏｕｐ；ｔｈｅｈｏｒｉｚｏｎｔａｌｃｏｏｒｄｉｎａｔｅｉｓｔｈｅＧＯｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｃａｔｅｇｏｒｙ，ａｎｄｔｈｅｖｅｒｔｉｃａｌｃｏｏｒｄｉｎａｔｅｉｓｔｈｅｎｕｍｂｅｒｏｆｔｈｅｆｕｎｃ

ｔｉｏｎａｌｇｅｎｅｓ（ｙｅｌｌｏｗｍｅａｎｓｕｐｒｅｇｕｌａｔｅｄ，ｂｌｕｅｍｅａｎｓｄｏｗｎｒｅｇｕｌａｔｅｄ）．

图３　“岷归１号”和“岷归２号”差异表达基因ＧＯ功能分类
Ｆｉｇ３　ＧＯｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆＤＥＧｓｏｆ‘Ｍｉｎｇｕｉ１’ａｎｄ‘Ｍｉｎｇｕｉ２’

３２２　ＫＥＧＧ代谢通路富集分析　根据 ＫＥＧＧ分
类与注释结果（图４），Ｍ１ＬｖｓＭ２Ｌ与 Ｍ１ＲｖｓＭ２Ｒ
富集通路共分为５类，涉及通路数量由多到少分别
是代 谢 （ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ）、遗 传 信 息 处 理 （ｇｅｎｅｔｉｃ

ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ）、环境信息处理（ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ
ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ）、细胞过程（ｃｅｌｌｕｌａｒｐｒｏｃｅｓｓｅｓ）
和有机系统（ｏｒｇａｎｉｓｍａｌｓｙｓｔｅｍｓ）。Ｍ１ＬｖｓＭ２Ｌ与
Ｍ１ＲｖｓＭ２Ｒ参与代谢通路（ｐａｔｈｗａｙ）分别为５６和
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６３条，根据Ｑｖａｌｕｅ（ＦＤＲ校正后 Ｐ值）筛选出前２０
个通路，其中主要包括植物病原互作（ｐｌａｎｔｐａｔｈｏ
ｇｅｎｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ）、植 物丝 裂 原 活 化 蛋 白 激 酶
（ＭＡＰＫ）信号通路（ＭＡＰＫｓｉｇｎａｌｉｎｇｐａｔｈｗａｙｐｌａｎｔ）、
苯丙烷生物合成（ｐｈｅｎｙｌｐｒｏｐａｎｏｉｄｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ）、植

物激素信号转导（ｐｌａｎｔｈｏｒｍｏｎｅｓｉｇｎａｌｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ）、
氧化磷酸化（ｏｘｉｄａｔｉｖｅｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ）、淀粉与蔗糖
代谢（ｓｔａｒｃｈａｎｄｓｕｃｒｏｓｅｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ）以及次生代谢
物的生物合成（ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｏｆｓｅｃｏｎｄａｒｙｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ）
等，其余通路中ＤＥＧｓ参与较少。

Ａ－叶片组织差异组别；Ｂ－根组织差异组别；横坐标为富集因子（该ｐａｔｈｗａｙ中ＤＥＧｓ数目除以该ｐａｔｈｗａｙ中总数目，纵坐标为注释ｐａｔｈｗａｙ）。

Ａ－ｌｅａｆｔｉｓｓｕｅｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｇｒｏｕｐ；Ｂ－ｒｏｏｔｔｉｓｓｕｅｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｇｒｏｕｐ；Ｒｉｃｈｆａｃｔｏｒ（ｎｕｍｂｅｒｏｆＤＥＧｓｉｎｔｈｉｓｐａｔｈｗａｙｄｉｖｉｄｅｄｂｙｔｏｔａｌｎｕｍｂｅｒｏｆＤＥＧｓｉｎｔｈｉｓｐａｔｈｗａｙ，ｏｒｄｉｎａｔｅｉｓ

ａｎｎｏｔａｔｉｏｎｐａｔｈｗａｙ）．

图４　“岷归１号”和“岷归２号”差异表达基因ＫＥＧＧ富集通路
Ｆｉｇ４　ＫＥＧＧｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔｐａｔｈｗａｙｏｆＤＥＧｓｏｆ‘Ｍｉｎｇｕｉ１’ａｎｄ‘Ｍｉｎｇｕｉ２’

３２３　差异表达基因精细分类功能注释　基于
ＳｗｉｓｓＰｒｏｔ数据库比对结果，通过 Ｕｎｉｐｒｏｔ蛋白质数
据库对筛选获得的 Ｍ１ＬｖｓＭ２Ｌ与 Ｍ１ＲｖｓＭ２Ｒ差
异基因转录数据进行精细分类功能注释。两差异

组别各包含４１１和７１５个重复基因，剩余已鉴定基
因数目分别为２６３和５０５个。在已鉴定 ＤＥＧｓ中，
Ｍ１ＬｖｓＭ２Ｌ中有２６个注释无生物学特性，Ｍ１Ｒｖｓ
Ｍ２Ｒ则为２５个，根据生物学功能和分子功能可将
２３７和４８０个 ＤＥＧｓ注释为１２类：光合作用（ｐｈｏ
ｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ，９，１０）、呼吸作用（ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ，９，１０）、初
级代谢（ｐｒｉｍａｒｙｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ，３５，８２）、次生代谢
（ｓｅｃｏｎｄａｒｙｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ，１１，２９）、激素生物合成
（ｈｏｒｍｏｎｅｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ，１，１０）、生物信号（ｂｉｏｓｉｇｎａ
ｌｉｎｇ，２５，６７）、多核苷酸生物合成（ｐｏｌｙｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ
ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ，６，１８）、细胞形态发生（ｃｅｌｌｍｏｒｐｈｏｇｅｎ
ｅｓｉｓ，３６，４６）、转录因子（ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒｓ，３３，
６１）、翻译（ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ，６，２２）功能、转运（ｔｒａｎｓｐｏｒｔ，
２１，４７）功能以及逆境响应（ｓｔｒｅｓｓｒｅｓｐｏｎｓｅ，４５，
７７），见图５。Ｍ１ＬｖｓＭ２Ｌ精细功能分类占比居前
五位的是代谢、逆境响应、细胞形态发生、转录因

子和生物信号，比例依次为 １９４１％、１８９９％、
１５１９％、１３９２％和 １０５５％。Ｍ１ＲｖｓＭ２Ｒ主要

分布于代谢、逆境响应、生物信号、转录因子和转

运功能，比例依次为 ２３１２％、１６９４％、１３９６％、
１２７１％和９７９％，注释结果与 ＧＯ及 ＫＥＧＧ功能
富集结果趋势相符合。

３２４　抗旱相关差异表达基因筛选　根据功能注
释及富集代谢途径结果对两差异组别中相同 ＤＥＧｓ
进一步精细筛选，筛选得到有关脱落酸（ＡＢＡ）调
节、渗透调节、活性氧清除和其他功能蛋白质调节的

抗旱相关基因共６０个。其中属于 ＤＲＥＢ转录因子
亚家族的关键基因主要包括 ＤＲＥＢ１Ｂ、ＤＲＥＢ１Ｄ，在
当归叶片和根中均呈上调表达模式，表明该类基因

在Ｍ２中上调，且 ＤＲＥＢ１Ｂ在根中表达量略高于叶
片，ＤＲＥＢ１Ｄ则在叶片中高表达。脱水诱导早期反
应ＥＲＤ基因（ＥＲＤ７、ＥＲＤ１５）参与胁迫相关激素诱
导，在叶片中的表达量高于根中。涉及ＡＢＡ信号转
导途径的 ＨＶＡ２２基因 （ＨＶＡ２２Ａ、ＨＶＡ２２Ｃ）中，
ＨＶＡ２２Ａ在叶片和根中表达量相近，ｌｏｇ２ＦＣ值分别为
１８２和１８４，ＨＶＡ２２Ｃ则在根中显著高表达，ｌｏｇ２ＦＣ
值分别为１９４和２８７。植物ＭＡＰＫ信号通路中的
丝裂原激活蛋白激酶３（ＭＰＫ３）基因具有调节气孔
细胞呼吸的功能，在叶片中显著高表达。Ｕｂｏｘ基
因家族Ｅ３泛素蛋白连接酶（ＰＵＢ９、ＰＵＢ２３）可协同调
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控干旱信号通路，ＰＵＢ９在叶片中表达量高于根中，
ＰＵＢ２３则在根中表达量高于叶中。参与渗透调节的
关键基因主要包括阿拉伯半乳蛋白（ＡｔＡＧＰ４１）、天冬
氨酸蛋白酶（ＡＰＦ２、ＡＳＰ１、Ａｔ３ｇ５６０５０、Ａｔ４ｇ１６５６３）、钙
信号蛋白（ＥＲＤ４、ＲＸＷ８、ＫＲＰ１）、脯氨酸受体样蛋白
激酶（ＰＥＲＫ１）、海藻糖６磷酸磷酸酶（ＴＰＰＪ）及海藻
糖６磷酸合成酶（ＴＰＳ７），其基因表达量在叶片和根
中均呈不同程度上调。氧化还原关键酶包括２个抗

坏血酸氧化酶（ＡＡＯ、Ｂｐ１０）、２个脱氢酶还原酶
（Ａｔ３ｇ０８６１０、ＳＤＲ２ａ）、１个氧化还原酶（ＣＹＰ７６Ａ２）、１
个天冬氨酸氧化酶（ＡＯ），除Ａｔ３ｇ０８６１０基因表达下调
之外，其余基因均表达上调。从差异表达量角度分

析，筛选出的抗旱相关基因在叶片和根组织差异组中

均呈现Ｍ２大于 Ｍ１的情况，且上调 ＤＥＧｓ多于下调
ＤＥＧｓ，只有少数筛选基因下调，结果表明，Ｍ２的抗旱
性可能略强于Ｍ１（表４）。

Ａ－叶片组织差异组别；Ｂ－根组织差异组别。

Ａ－ｌｅａｆｔｉｓｓｕｅｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｇｒｏｕｐ；Ｂ－ｒｏｏｔｔｉｓｓｕｅｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｇｒｏｕｐ．

图５　“岷归１号”和“岷归２号”差异表达基因精细分类图

Ｆｉｇ５　ＤｅｔａｉｌｅｄｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆＤＥＧｓｏｆ‘Ｍｉｎｇｕｉ１’ａｎｄ‘Ｍｉｎｇｕｉ２’

表４　当归抗旱相关ＤＥＧｓ分析
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ＸＴＨ２３ Ｐｒｏｂａｂｌｅｘｙｌｏｇｌｕｃａｎｅｎｄｏｔｒａｎｓｇｌｕｃｏｓｙｌａｓｅ／ｈｙｄｒｏｌａｓｅｐｒｏｔｅｉｎ２３ ３０７ ２３５ ＵＲ

ＸＸＴ３ Ｐｒｏｂａｂｌｅｘｙｌｏｇｌｕｃａｎ６ｘｙｌｏｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ３ １６０ １６６ ＵＲ

ＸＸＴ５ Ｐｒｏｂａｂｌｅｘｙｌｏｇｌｕｃａｎ６ｘｙｌｏｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ５ １６３ １２６ ＵＲ

注：ＵＲ－上调；ＤＲ－下调。

Ｎｏｔｅ：ＵＲ－ｕｐｒｅｇｕｌａｔｅｄ；ＤＲ－ｍｅａｎｓｄｏｗｎｒｅｇｕｌａｔｅｄ．

３３　差异表达基因的ｑＲＴＰＣＲ验证
根据当归转录组测序结果对部分关键基因进

行定量分析，随机选取抗旱相关基因 ＨＶＡ２２Ｃ、
ＫＲＰ１、ＰＵＢ２３、ＤＲＥＢ１Ｂ、Ｂｐ１０进行 ｑＲＴＰＣＲ验证
（ｎ＝３）。结果见图６，５个关键基因在两品种当归
叶片和根中表达变化情况与转录组测序基因表达

趋势一致，说明本研究测序数据可靠性较高，参考

性较强。

４　讨　论
干旱是影响植物生长发育的主要限制因素之

一，植物响应干旱胁迫是一个复杂信号调控过程，其

转录网络受多个基因调节，涉及多种代谢产物及合

成途径。利用转录组测序技术可使基因表达量化，

挖掘关键功能基因，是培育品种优良性状和研究基

因功能的重要手段［２２］。本研究通过对两品种当归

进行转录组测序，结合 ＧＯ、ＫＥＧＧ和精细功能注释
·７０１１·
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Ａ－叶片组织差异组别；与Ｍ１Ｌ组比，１）Ｐ＜０００１；Ｂ－根组织差异组别；与Ｍ１Ｒ组比，１）Ｐ＜０００１。

Ａ－ｌｅａｆｔｉｓｓｕｅｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｇｒｏｕｐ，１）Ｐ＜０００１，ｖｓＭ１Ｌ；Ｂ－ｒｏｏｔｔｉｓｓｕｅｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｇｒｏｕｐ；１）Ｐ＜０００１，ｖｓＭ１Ｒ．

图６　当归中关键基因的ｑＲＴＰＣＲ表达量验证。ｎ＝３，珋ｘ±ｓ
Ｆｉｇ６　ｑＲＴＰＣＲｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｖｅｒｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆｋｅｙｇｅｎｅｓｉｎＡ．ｓｉｎｅｈｓｉｓ．ｎ＝３，珋ｘ±ｓ

对筛选获得的 ＤＥＧｓ分类，发现差异功能主要集中
于生长代谢、抗逆响应、苯丙烷类、黄酮类等化合物

生物合成及各类生物反应等过程，推测两品种当归

可能在生长发育、抗胁迫能力和药效成分合成等方

面均存在一定差异性。

当前研究干旱胁迫的调节途径主要包括 ＡＢＡ
调节、渗透调节、活性氧清除和其他功能蛋白质调节

等，涉及脱落酸、过氧化氢酶等多种物质的合成、代

谢及信号转导通路［２３］。部分转录因子（ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ
ｆａｃｔｏｒ，ＴＦ）可通过结合特异元件来调节功能基因表
达以介导非生物胁迫信号转导。ＤＲＥＢ转录因子属
于ＡＰ２／ＥＲＦ转录因子家族的一个亚家族，该亚家族
基因可增强抗逆能力［２４］。ＥＲＤ基因最早发现于拟
南芥脱水诱导，也受其他低温、高盐、ＡＢＡ等胁迫影
响，ＥＲＤ１５是ＡＢＡ反应和依赖水杨酸（ＳＡ）防御途
径的重要调节器［２５］。ＨＶＡ２２家族基因在 ＡＢＡ和应
激诱导下，编码一类具有保守 ＴＢ２／ＤＰ１／ＨＶＡ２２结
构域的应激反应蛋白，可结合干旱响应（ＭＹＢ）防御
和胁迫响应元件（ＴＣｒｉｃｈｒｅｐｅａｔｓ）以及激素响应元
件（ＡＢＲＥ、ＥＲＥ、ＳＡＲＥ等）［２６］。ＰＵＢ９、ＰＵＢ２３属于
植物ＵｂｏｘＥ３泛素蛋白连接酶，对干旱胁迫表现出
超敏性，泛素化可能会改善植株抗旱能力［２７］。在当

归转录数据中，以上关键基因在叶片和根中均为上

调表达模式，表明其可能正向调控当归抗旱过程，响

应ＡＢＡ调节引起叶片气孔关闭，直接性降低蒸腾作
用导致的水分流失，有效影响当归抵御干旱并提高

其抗旱性。

渗透调节也是药用植物抵抗干旱的重要生理

机制之一，本研究涉及的渗透调节物质包括脯氨

酸（Ｐｒｏ）、可溶性碳水化合物、钙信号蛋白等。耐
旱植物可通过积累蔗糖、海藻糖等来提高抗旱性，

海藻糖的主合成途径为海藻糖６磷酸合成酶海
藻糖６磷酸磷酸酶（ｔｒｅｈａｌｏｓｅ６ｐｈｏｓｐｈａｔｅｓｙｎｔｈａｓｅ
ｔｒｅｈａｌｏｓｅ６ｐｈｏｓｐｈａｔｅｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ，ＴＰＳＴＰＰ）途径，
ＴＰＳ与 ＴＰＰ受环境诱导表达，促使代谢物生成，目
前已在多个物种间被鉴定［２８］。ＥＲＤ４、ＲＸＷ８、
ＫＲＰ１等钙信号蛋白基因在当归叶片和根中呈现
上调表达模式，表明其跨膜转导作用可调节相对

含水量以维持细胞渗透压，增加渗透势，以此反映

抗旱性［２９］。药用植物在干旱胁迫下可产生有害活

性氧，抗氧化系统可发挥抵御或保护水分能力，而

本研究中抗氧化酶基因 ＡＡＯ、Ｂｐ１０、Ａｔ３ｇ０８６１０、
ＳＤＲ２ａ、ＣＹＰ７６Ａ２、ＡＯ的上调表达也在一定程度说
明其具有清除活性氧功能，以此在干旱胁迫中达

到动态平衡抵御干旱的作用［３０］。

此外，还有其他功能蛋白质也可能参与干旱胁

迫，在当归共有ＤＥＧｓ中，涉及分类主要包括水通道
蛋白、响应蛋白及细胞壁建构等，基因数目分别为

１、１７和１３个。水通道蛋白可通过增加细胞膜通透
性来进行高效物质转运，从而提高对各种胁迫的耐

受性，ＳＹＰ１２１在当归叶片中表达量显著高于根中，
说明该基因可能在叶片中响应胁迫程度大于根中；

有学者对植株干旱胁迫发现，其叶片抗病基因与抗

旱基因表达模式一致［３１］，本研究中各类响应蛋白，

如发育蛋白基因（Ａｔ４ｇ２７２９０、ＷＲＫＹ５３）、抗病蛋白基
因 （ＡＴＬ６、ＢＡＰ２、ＦＬＳ２、ＮＨＬ１０、ＮＨＬ１３、ＰＢＬ３、
ＰＣＲＫ１、ＲＰＶ１、ＷＲＫＹ４０）、盐 胁 迫 蛋 白 基 因
（Ａｔ２ｇ４０１４０、ＮＣＬ）、冷胁迫蛋白基因（ＤＧＫ１、ＤＧＫ２）
及解毒蛋白基因（ＰＣＲ２）等均与直接参与抗旱的基
因表达一致，间接反映以上基因可能与抗旱性存在

交叉协同调控作用；植物细胞壁建构合成与木质素、

角质、蜡质合成相关，ＣＥＳＡ２、ＣＨＩＴ３、ＣＳＬＣ１２、ＤＣＲ
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等基因通过调控变化促使植物表层形成屏障，与耐

旱性形成有一定联系，且在药用植物生长发育和抗

性方面发挥显著作用。

本研究对相同生境条件下的两品种当归进行转

录比较，经 ｑＲＴＰＣＲ初步筛选验证抗旱关键基因
ＨＶＡ２２Ｃ、ＫＲＰ１、ＰＵＢ２３、ＤＲＥＢ１Ｂ、Ｂｐ１０，为研究当归
响应干旱胁迫的分子机制提供候选基因。同时，此

结果也为后续进一步探究当归基因功能验证提供基

因资源。

ＲＥＦＥＲＥＮＣＥＳ
［１］　Ｃｈ．Ｐ（２０２０）ＶｏｌⅠ（中国药典２０２０年版．一部）［Ｓ］．２０２０：１３９．
［２］　ＹＡＮＨ，ＺＨＡＮＧＸＢ，ＺＨＵＳＤ，ｅｔａｌ．Ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎｒｅｇｉｏｎａｌｉｚａ

ｔｉｏｎｓｔｕｄｙｏｆＣｈｉｎｅｓｅａｎｇｅｌｉｃａｂａｓｅｄｏｎＭａｘＥｎｔｍｏｄｅｌｎ［Ｊ］．
ＣｈｉｎａＪＣｈｉｎＭａｔｅｒＭｅｄ（中国中药杂志），２０１６，４１（１７）：
３１３９３１４７．

［３］　ＬＩＵＦＺ，ＬＩＹＢ，ＷＡＮＧＪ，ｅｔａｌ．Ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃｅｖａｌｕａｔｉｏｎａｎｄａ
ｎａｌｙｓｉｓｏｎＤａｏｄｉＨｅｒｂｓＡｎｇｅｌｉｃａｓｉｎｅｎｓｉｓ［Ｊ］．ＭｏｄＴｒａｄｉｔＣｈｉｎ
ＭｅｄＭａｔｅｒＭｅｄＷｏｒｌｄＳｃｉＴｅｃｈｎｏｌ（世界科学技术中医药现代
化），２０１８，２０（９）：１５３１１５３９．

［４］　ＪＩＡＪＮＢｒｅｅｄｉｎｇｒｅｐｏｒｔｏｆｎｅｗｓｔｒａｉｎ９００１ｏｆＡｎｇｅｌｉｃａｓｉｎｅｎｓｉｓ
［Ｊ］．ＪＣｈｉｎＭｅｄＭａｔｅｒ（中药材），２００５，２８（８）：６４９６５０．

［５］　ＸＩＥＨＭ，ＬＩＵＸＲ，ＪＩＮＹＭ，ｅｔａｌ．ＢｒｅｅｄｉｎｇｏｆＤａｎｇｇｕｉ９００２
ｉｎＧａｎｓｕｐｒｏｖｉｎｃｅ［Ｊ］．ＭｏｄＣｈｉｎＭｅｄ（中国现代中药），
２００７，９（３）：３７３８．

［６］　ＺＨＵＴＴ，ＺＨＡＮＧＭＨ，ＳＵＨＹ，ｅｔａｌ．Ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄｍｅｔａｂｏｌｏｍｉｃ
ａｎｄｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃａｎａｌｙｓｉｓｒｅｖｅａｌｓｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｍｅｃｈａｎｉｓｍｏｆｆｌａ
ｖｏｎｏｉｄｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｉｎｔｗｏｃｕｌｔｉｖａｒｓｏｆＡｎｇｅｌｉｃａｓｉｎｅｎｓｉｓ［Ｊ］．Ｍｏｌ
ｅｃｕｌｅｓ，２０２２，２７（１）：３０６３２３．

［７］　ＰＥＮＧＴ，ＷＡＮＧＹ，ＹＡＮＧＴ，ｅｔａｌ．Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌａｎｄｂｉｏ
ｃｈｅｍｉｃａｌｒｅｓｐｏｎｓｅｓａｎｄｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅｐｒｏｆｉｌｉｎｇｏｆｔｗｏ
ＡｎｇｅｌｉｃａｓｉｎｅｎｓｉｓｃｕｌｔｉｖａｒｓｕｎｄｅｒｅｎｈａｎｃｅｄｕｌｔｒａｖｉｏｌｅｔＢｒａｄｉａｔｉｏｎ
［Ｊ］．ＦｒｏｎｔＰｌａｎｔＳｃｉ，２０２１，１２：８０５４０７．ＤＯＩ：１０．３３８９／ｆｐｌｓ．
２０２１．８０５４０７．

［８］　ＡＮＤＥＲＥＧＧＷＲＬ，ＡＮＤＥＲＥＧＧＬＤＬＨｙｄｒａｕｌｉｃａｎｄｃａｒｂｏ
ｈｙｄｒａｔｅｃｈａｎｇｅｓｉｎｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌｄｒｏｕｇｈｔｉｎｄｕｃｅｄｍｏｒｔａｌｉｔｙｏｆｓａｐ
ｌｉｎｇｓｉｎｔｗｏｃｏｎｉｆｅｒｓｐｅｃｉｅｓ［Ｊ］．ＴｒｅｅＰｈｙｓｉｏｌ，２０１３，３３（３）：
２５２２６０．

［９］　ＬＩＪ，ＬＩＭ，ＺＨＵＴＴ，ｅｔａｌ．Ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃｓａｎｄｍｅ
ｔａｂｏｌｉｔｅｓａｔｄｉｆｆｅｒｅｎｔｇｒｏｗｔｈｓｔａｇｅｓｒｅｖｅａｌｓｔｈｅｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｍｅｃｈａ
ｎｉｓｍｏｆｂｏｌｔｉｎｇａｎｄｆｌｏｗｅｒｉｎｇｏｆＡｎｇｅｌｉｃａｓｉｎｅｎｓｉｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＢｉ
ｏｌ，２０２１，２３（４）：５７４５８２．

［１０］　ＹＡＮＧＴ，ＹＡＯＹＹ，ＺＨＡＮＧＹＴ，ｅｔａｌ．Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｐｌａｎｔｈｏｒｍｏｎｅｓａｎｄｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓｏｎｙｉｅｌｄａｎｄｑｕａｌｉｔｙｏｆＡｎｇｅｌ
ｉｃａｓｉｎｅｎｓｉｓｉｎｒｅｐｅａｔｅｄｃｒｏｐｐｉｎｇｆｉｅｌｄｓ［Ｊ］．ＪＣｈｉｎＭｅｄＭａｔｅｒ
（中药材），２０２１，４４（５）：１０６５１０７０．

［１１］　ＡＤＩＴＩＧ，ＡＮＤＲ?ＳＲ，ＩＡＣＴｈｅｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙｏｆｐｌａｎｔｒｅｓｐｏｎｓｅｓ
ｔｏｄｒｏｕｇｈｔ［Ｊ］．Ｓｃｉｅｎｃｅ，２０２０，３６８（６４８８）：２６６２６９．

［１２］　ＬＩＹＸ，ＣＨＥＮＸＸ，ＤＡＩＸＭ，ｅｔａｌ．Ｓｔｕｄｙｏｎｐｒｏｇｒａｍｍｅｄｃｅｌｌ
ｄｅａｔｈｏｆｐｌａｎｔｓｉｎｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］．ＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌＢｕｌｌ（生
物技术通报），２００９，（４）：７１１．

［１３］　ＬＩＵＭＬ，ＺＨＡＮＧＡ，ＦＥＮＧＷ，ｅｔａｌ．Ｃｏｍｐａｒａｔｉｏｎａｎｄａｎａｌｙｓｉｓ
ｏｆｔｈｒｅｅｋｉｎｄｓｏｆｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓｉｎＡｎｇｅｌｉｃａｅｓｉｎｅｎｓｉｓｒａｄｉｘｐｉｅｃｅｓ
ａｎｄＤａｎｇｇｕｉＪｉａｎｚｈｏｎｇｄｅｃｏｃｔｉｏｎｂｙＵＨＰＬＣＱＴＯＦＭＳ［Ｊ］．
ＣｈｉｎＰｈａｒｍＪ（中国药学杂志），２０２２，５７（８）：６１３６２２

［１４］　ＣＨＥＮＳ，ＺＨＯＵＹ，ＣＨＥＮＹ，ｅｔａｌ．Ｆａｓｔｐ：ａｎｕｌｔｒａｆａｓｔａｌｌｉｎ

ｏｎｅＦＡＳＴＱｐｒｅｐｒｏｃｅｓｓｏｒ［Ｊ］．Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ，２０１８，３４（１７）：
ｉ８８４ｉ８９０．

［１５］　ＧＲＡＢＨＥＥＥＭＧ，ＨＡＳＳＢＪ，ＹＡＳＳＯＵＲＭ，ｅｔａｌ．Ｆｕｌｌｌｅｎｇｔｈ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅａｓｓｅｍｂｌｙｆｒｏｍＲＮＡＳｅｑｄａｔａｗｉｔｈｏｕｔａｒｅｆｅｒｅｎｃｅ
ｇｅｎｏｍｅ［Ｊ］．ＮａｔＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌ，２０１１，２９（７）：６４４６５２．

［１６］　ＬＩＢ，ＤＥＷＥＹＣＮＲＳＥＭ：Ａｃｃｕｒａｔｅｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｑｕａｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ
ｆｒｏｍＲＮＡＳｅｑｄａｔａｗｉｔｈｏｒｗｉｔｈｏｕｔａｒｅｆｅｒｅｎｃｅｇｅｎｏｍｅ［Ｊ］．
ＢＭＣＢｉｏｉｎｆｏｒｍ，２０１１，１２（１）：３２３３３８．

［１７］　ＬＯＶＥＭＩ，ＨＵＢＥＲＷ，ＡＮＤＥＲＳＳＭｏｄｅｒａｔｅｄｅｓｔｉｍａｔｉｏｎｏｆｆｏｌｄ
ｃｈａｎｇｅａｎｄｄｉｓｐｅｒｓｉｏｎｆｏｒＲＮＡｓｅｑｄａｔａｗｉｔｈＤＥＳｅｑ２［Ｊ］．Ｇｅｎｂｉ
ｏｌ，２０１４，１５（１２）：５５０５７０．

［１８］　ＫＡＮＥＨＩＳＡＭ，ＡＲＡＫＩＭ，ＧＯＴＯＳ，ｅｔａｌ．ＫＥＧＧｆｏｒｌｉｎｋｉｎｇ
ｇｅｎｏｍｅｓｔｏｌｉｆｅａｎｄｔｈｅｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ［Ｊ］．ＮｕｃｌｅｉｃＡｃｉｄｓＲｅｓ，
２００８，３６（Ｄ１）：Ｄ４８０Ｄ４８４．

［１９］　ＧＥＮＥＯＮＴＯＬＯＧＹＣＯＮＳＯＲＴＩＵＭＴｈｅｇｅｎｅｏｎｔｏｌｏｇｙｒｅｓｏｕｒｃｅ：
ｅｎｒｉｃｈｉｎｇａＧＯｌｄｍｉｎｅ［Ｊ］．ＮｕｃｌｅｉｃＡｃｉｄｓＲｅｓ，２０２１，４９（Ｄ１）：
Ｄ３２５Ｄ３３４．

［２０］　ＸＵＲ，ＸＵＪ，ＬＩＹＣ，ｅｔａｌ．Ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄｃｈｅｍｉｃａｌａｎｄｔｒａｎｓｃｒｉｐ
ｔｏｍｉｃａｎａｌｙｓｅｓｕｎｖｅｉｌｓｓｙｎｔｈｅｔｉｃｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔｍｅｄｉｃ
ｉｎａｌｒｏｏｔｐａｒｔｓｏｆＡｎｇｅｌｉｃａｓｉｎｅｎｓｉｓ［Ｊ］．ＣｈｉｎＨｅｒｂＭｅｄ，２０２０，
１２（１）：１９２８．

［２１］　ＷＩＬＬＥＭＳＥ，ＬＥＹＮＳＬ，ＶＡＮＤＥＳＯＭＰＥＬＥＪＳｔａｎｄａｒｄｉｚａｔｉｏｎ
ｏｆｒｅａｌｔｉｍｅＰＣＲｇｅｎｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｄａｔａｆｒｏｍｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔｂｉｏｌｏｇｉ
ｃａｌｒｅｐｌｉｃａｔｅｓ［Ｊ］．ＡｎａｌＢｉｏｃｈｅｍ，２００８，３７９（１）：１２７１２９．

［２２］　ＪＲ，ＬＩＵＣＣ，ＳＵＮＣＨ，ＰｌａｎｔｓｔｒｅｓｓＲＮＡｓｅｑＮｅｘｕｓ：ａｓｔｒｅｓｓ
ｓｐｅｃｉｆｉｃｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅｄａｔａｂａｓｅｉｎｐｌａｎｔｃｅｌｌｓ［Ｊ］．ＢＭＣＧｅｎｏｍ，
２０１８，１９（１）：９６６９８２．

［２３］　ＵＬＬＡＨＡ，ＭＡＮＧＨＷＡＲＨ，ＳＨＡＢＡＮＭ，ｅｔａｌ．Ｐｈｙｔｏｈｏｒｍｏｎｅｓ
ｅｎｈａｎｃｅｄｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎｐｌａｎｔｓ：ａｃｏｐｉｎｇｓｔｒａｔｅｇｙ［Ｊ］．Ｅｎｖｉｒｏｎ
ＳｃｉＰｏｌｌｕｔＲｅｓＩｎｔ，２０１８，２５（３３）：３３１０３３３１１８．

［２４］　ＺＨＡＮＧＬＦ，ＨＯＵＱＤ，ＣＡＩＸＷ，ｅｔａｌ．ＣｌｏｎｉｎｇｏｆＤＲＥＢ１Ｄ
ｇｅｎｅｆｒｏｍｐｉｔａｙａａｎｄｉｔｓｆｕｎｃｔｉｏｎａｌａｎａｌｙｓｉｓｉｎｔｒａｎｓｇｅｎｉｃＡｒａｂｉ
ｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ［Ｊ］．ＪＦｒｕｉｔＳｃｉ（果树学报），２０２３，４０（７）：
１３３０１３４１．

［２５］　ＣＡＯＳＳ，ＷＵＮ，ＷＡＮＧＬＰ，ｅｔａｌ．Ｃｌｏｎｉｎｇ，ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ
ａｎａｌｙｓｉｓａｎｄｆｕｎｃｔｉｏｎｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆｔｗｏｓｏｙｂｅａｎＥＲＤ１５ｇｅｎｅｓ
［Ｊ］．ＣｈｉｎＪＯｉｌＣｒｏｐＳｃｉ（中国油料作物学报），２０２２，４４（４）：
７９０７９７．

［２６］　ＺＨＡＮＧＨＪ，ＹＵＡＮＹＣ，ＸＩＮＧＨＸ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｏｍｅｗｉｄｅｉ
ｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎａｎｄｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎａｎａｌｙｓｉｓｏｆｔｈｅＨＶＡ２２ｇｅｎｅｆａｍｉｌｙｉｎ
ｃｏｔｔｏｎａｎｄｆｕｎｃｔｉｏｎａｌａｎａｌｙｓｉｓｏｆＧｈＨＶＡ２２Ｅ１Ｄｉｎｄｒｏｕｇｈｔａｎｄ
ｓａｌｔｔｏｌｅｒａｎｃｅ［Ｊ］．ＦｒｏｎｔＰｌａｎｔＳｃｉ，２０２３，１４：１１３９５２６．ＤＯＩ：
１０．１３８９／ｆｐｌｓ．２０２３．１１３９５２６．

［２７］　ＺＨＡＯＪ，ＺＨＡＯＬ，ＺＨＡＮＧＭ，ｅｔａｌ．ＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓＥ３ｕｂｉｑｕｉｔｉｎ
ｌｉｇａｓｅｓＰＵＢ２２ａｎｄＰＵＢ２３ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙｒｅｇｕｌａｔｅｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌｅｒａｎｃｅ
ｂｙｔａｒｇｅｔｉｎｇＡＢＡｒｅｃｅｐｔｏｒＰＹＬ９ｆｏｒｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ［Ｊ］．ＩｎｔＪＭｏｌ
Ｓｃｉ，２０１７，１８（９）：１８４１１８５８．

［２８］　ＤＵＪＬ，ＬＩＸＬ，ＭＡＹＷ，ｅｔａｌ．Ｒｅｓｅａｒｃｈｐｒｏｇｒｅｓｓｉｎｐｌａｎｔｔｒｅ
ｈａｌｏｓｅ６ｐｈｏｓｐｈａｔｅｓｙｎｔｈａｓｅｇｅｎｅｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＳｃｉＪ（植物科学
学报），２０２３，４１（３）：４１１４２０．

［２９］　ＫＡＴＨＲＩＮＴＣａｌｃｉｕｍｎｕｔｒｉｅｎｔａｎｄｍｅｓｓｅｎｇｅｒ［Ｊ］．ＦｒｏｎｔＰｌａｎｔ
Ｓｃｉ，２０１９，１０：４４０．

［３０］　ＨＥＡ，ＤＥＡＮＪ，ＬＯＤＨＩＩＪ，ｅｔａｌ．Ｐｅｒｏｘｉｓｏｍｅｓａｓｃｅｌｌｕｌａｒａｄａ
ｐｔｏｒｓｔｏｍｅｔａｂｏｌｉｃａｎｄｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］．ＴｒｅｎｄｓＣｅｌｌＢｉ
ｏｌ，２０２１，３１（８）：６５６６７０．

［３１］　ＺＨＡＮＧＨ，ＨＵＨＹ，ＬＩＨＸ，ｅｔａｌ．Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌｒｅｓｐｏｎｓｅａｎｄ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅａｎａｌｙｓｉｓｏｆｔｈｅｄｅｓｅｒｔｓｔｅｐｐｅｄｏｍｉｎａｎｔｐｌａｎｔＬｅｓｐｅ
ｄｅｚａｐｏｔａｎｉｎｉｉｔｏｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］．ＡｃｔａＰｒａｔａｃｕｌｔＳｉｎ（草业学
报），２０２３，３２（７）：１８８２０５．

（收稿日期：２０２３１００９）

·９０１１·
中国药学杂志２０２４年６月第５９卷第１２期　　　　　　　　　　 ＣｈｉｎＰｈａｒｍＪ，２０２４Ｊｕｎｅ，Ｖｏｌ５９Ｎｏ１２


