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摘要：［目的］研究避光处理对麻竹笋苦涩味物质合成相关基因表达的影响。［方法］利用ＩｌｌｕｍｉｎａＨｉＳｅｑＴＭ２５００平
台对自然生长（ＣＫ）和覆土处理（ＥＰ）２种类型的麻竹笋进行转录组测序，并对差异表达基因进行分析。［结果］转
录组测序共获得３６．４５Ｇｂ原始数据，经组装去冗余处理得到５３３８８个 Ｕｎｉｇｅｎｅ，将所得 Ｕｎｉｇｅｎｅ比对到 Ｎｒ、Ｐｆａｍ、
ＣＯＧ、Ｓｗｉｓｓｐｒｏｔ、ＧＯ和ＫＥＧＧ数据库中进行功能注释，发现共有３１４６２条 Ｕｎｉｇｅｎｅ与其它物种的基因具有同源性。
对ＣＫ和ＥＰ处理所测得的Ｕｎｉｇｅｎｅ进行表达量的比较分析，筛选出１８４６个差异基因，其中，在ＥＰ处理中上调表达
基因９９８个，下调表达基因８４８个。由ＫＥＧＧ代谢通路分析发现，差异基因显著地富集在３２个代谢途径中，其中，
包含与苦涩味物质合成相关的糖酵解途径、苯丙氨酸、酪氨酸和色氨酸合成途径等。进一步研究发现，参与麻竹笋

芳香族氨基酸、单宁合成的ＰＦＫ、ＥＮＯ、ＰＰＹＡＴ／ＨＰＰＡＴ、ＬＡＲ等酶基因在ＥＰ处理中表达量下降，荧光定量ＰＣＲ验证
结果与测序结果基本一致。［结论］避光处理抑制了苯丙氨酸、酪氨酸、单宁生物合成关键酶基因的表达，可能最终

影响麻竹笋苦涩味物质的合成。
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　　麻竹（ＤｅｎｄｒｏｃａｌａｍｕｓｌａｔｉｆｌｏｒｕｓＭｕｎｒｏ）为禾本科
（Ｇｒａｍｉｎａｌｅｓ）竹亚科（Ｂａｍｂｕｓｏｉｄｅａｅ）牡竹属（Ｄｅｎ
ｄｒｏｃａｌａｍｕｓＮｅｅｓ）大型丛生竹种，广泛分布于我国南
亚热带和热带地区，是重要的笋用竹种［１］。麻竹笋

中含有大量矿物质、维生素和微量元素，是一种高蛋

白、高纤维、低糖低脂的绿色保健食品［２］，但麻竹笋

在自然生长过程中见光会出现味苦涩、口感差、食用

性下降等现象，而避光处理后麻竹笋的苦涩味物质

如单宁［３］、芳香族氨基酸［４］等苦味物质含量降低，

口感质量得到改善。

植物单宁属多酚类黄酮的一种，根据结构特征

分为缩合单宁和水解单宁两大类，其最重要的特征

是收敛性或涩性，这一性质与果蔬类产品的可食用

性直接相关。植物类黄酮生物合成步骤主要包括公

共苯丙烷途径、核心类黄酮 －花青素途径、ＰＡ特异
途径等［５－７］，其中，ＬＡＲ和 ＡＮＲ被认为是植物中单
宁生物合成途径后期的关键酶［８－９］。Ｔａｎｎｅｒ等［１０］

最早在金钱草（ＬｙｓｉｍａｃｈｉａｃｈｒｉｓｔｉｎａｅＨａｎｃｅ）中克隆
了ＬＡＲ基因，发现其基因编码蛋白可催化产生儿茶
素，证明ＬＡＲ是单宁生物合成途径中一个重要的限
速酶。Ｌｅｐｉｎｉｅｃ等［６］发现拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉ
ａｎａ（Ｌ．）Ｈｅｙｎｈ．）中的 ＡＮＲ基因编码３４２个氨基
酸，可将花青素还原为单宁前体之一的表儿茶素。

植物中芳香族氨基酸包括苯丙氨酸、酪氨酸和色氨

酸，是斑苦竹笋［１１］（Ｐｌｅｉｏｂｌａｓｔｕｓｍａｃｕｌａｔｕｓ（ＭｃＣｌｕｒｅ）
Ｃ．Ｄ．ＣｈｕｅｔＣ．Ｓ．Ｃｈａｏ）、绿竹笋［１２］（Ｄｅｎｄｒｏｃａｌａｍ
ｏｐｓｉｓｏｌｄｈａｍｉＭｕｎｒｏ）呈现苦味的原因之一。芳香族
氨基酸的生物合成步骤主要包括莽草酸途径和后分

支酸途径［１３－１４］，目前已在大肠杆菌（Ｅｓｃｈｅｒｉｃｈｉａｃｏｌｉ
（Ｍｉｇｕｌａ）Ｃａｓｔｅｌｌａｎｉ＆Ｃｈａｌｍｅｒｓ）［１５］、葡萄（Ｖｉｔｉｓｖｉｎｉｆ
ｅｒａＬ．）［１６－１７］等物种作了初步的研究。如 Ｊｏｈａｎｓｓｏｎ
等［１４］发现，野生型大肠杆菌有２个莽草酸激酶同工
酶，分别由基因ａｒｏＫ和ａｒｏＬ编码，敲除ａｒｏＬ基因后
莽草酸酶活性变得微弱，但莽草酸仍然可以积累，且

自身仍可合成芳香族氨基酸。

转录组学是继基因组学后发展起来的一门学

科，主要研究生物体某些特定组织或细胞在特定生

长状态下基因表达产生的转录产物［１８］，其可作为研

究物种基因功能及结构的基础和出发点［１９］。近年

来，转录组测序技术得到了迅速发展，已广泛应用于

多个非模式生物的研究，在竹类植物中也取得了一

定的进展。如王身昌等［２０］利用转录组测序技术筛

选得出梁山慈竹（Ｄ．ｆａｒｉｎｏｓｕｓ（ＫｅｎｇｅｔＫｅｎｇｆ．）
ＣｈｉａｅｔＨ．Ｌ．Ｆｕｎｇ）木质素和纤维素合成相关基因，
Ｐｅｎｇ等［２１］对６个不同生长高度的毛竹（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈ
ｙｓｅｄｕｌｉｓ（Ｃａｒｒｉèｒｅ）Ｊ．Ｈｏｕｚ．）笋混合样品进行转录
组测序，鉴定出与植物激素、细胞壁代谢相关基因，

Ｌｉｕ等［２２］利用Ｉｌｌｕｍｉｎａ平台对麻竹不同组织的混合
材料进行转录组从头测序分析，预测得出与木质素

合成相关候选基因。已有报道表明，竹类植物的转

录组学研究多集中在细胞壁生物合成（木质素、纤维

素等）调控方面，但针对竹笋苦涩味物质生物合成方

面的研究却未见报道。本试验通过转录组高通量测

序技术，对自然生长（ＣＫ）和覆土处理（ＥＰ）的麻竹
笋进行差异表达基因的分析，筛选出麻竹笋中苦涩物

质合成的相关基因，为麻竹笋苦涩物质合成机制的研

究、相关基因的克隆以及功能分析等提供理论参考。

１　材料与方法
１．１　试验处理及样品采集

试验地位于福建省漳州市程溪镇的人工笋用

林，该竹林是通过竹蔸栽植、压条埋秆等无性繁殖方

式逐渐营造成林，其遗传物质来源于同一原始母竹，

保证了所采竹笋基因型相同。试验设置２个处理：
ＥＰ处理，对即将出土的竹笋进行堆土处理，堆土高
度（５０±３）ｃｍ，直径（４０±３）ｃｍ；对照组（ＣＫ）为自
然条件下生长的竹笋。每处理布置１０个重复。竹
笋生长高度至约（４０±３）ｃｍ时，于秆基处截断挖取

９３
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采样，每种处理选取３株无机械损伤、无病虫害的壮
笋，按笋节横切分开（以竹笋基部第１个笋节为第１
节），分别选取ＣＫ和 ＥＰ处理第６节笋肉置于液氮
中速冻，后转入－８０℃冰箱保存待测。
１．２　试验方法
１．２．１　总 ＲＮＡ提取　按照 ＲＮｅａｓｙＰｌａｎｔＭｉｎｉＫｉｔ
（５０）试剂盒（ＱＩＡＧＥＮ公司）说明书提取竹笋总
ＲＮＡ。用Ｎａｎｏｄｒｏｐ２０００ｃ核酸蛋白测定仪（Ｔｈｅｒｍｏ
公司）检测ＲＮＡ的纯度，同时使用琼脂糖凝胶电泳
检测ＲＮＡ的质量以及完整性。
１．２．２　测序文库制备　使用结合有 ｐｏｌｙＴ寡核苷
酸的磁珠从总ＲＮＡ中分离出含有ｐｏｌｙＡ的ｍＲＮＡ，
加入片段化缓冲剂（Ｆｒａｇｍｅｎｔａｔｉｏｎ）将其打断成片
段，以ｍＲＮＡ为模板，采用随机引物法合成ｃＤＮＡ的
第１条链，加入缓冲液、ＲＮａｓｅＨ、ｄＮＴＰ混合物、ＤＮＡ
聚合酶Ⅰ合成 ｃＤＮＡ的第２条链，采用 ＡＭＰｕｒｅＸＰ
ｂｅａｄｓ进行 ｃＤＮＡ纯化。纯化后的 ｃＤＮＡ经末端修
复、ｐｏｌｙ（Ａ）添加、测序接头连接及ＡＭＰｕｒｅＸＰｂｅａｄｓ
筛选得出大小合适的片段，后进行 ＰＣＲ扩增，建立
测序文库。

１．２．３　测序　用ＩｌｌｕｍｉｎａＴＭ２５００测序仪对构建合格
的测序文库进行双末端（Ｐａｉｒｅｄｅｎｄ）测序，测序在浙
江谷禾信息技术有限公司进行。

１．２．４　测序数据处理及分析　将测序得到的原始
图像进行碱基读取，转换为由短核苷酸序列组成的

原始数据（Ｒａｗｄａｔａ）。对测序结果进行测序错误率
分布及ＧＣ含量分布检验，去除含有接头及低质量
的序列后，获得高质量的干净序列（Ｃｌｅａｎｒｅａｄｓ）。
使用Ｔｒｉｎｉｔｙ软件对 Ｃｌｅａｎｒｅａｄｓ进行拼接组装，所得
结果进一步使用 Ｃａｐ３进行组装和去冗余处理获得
Ｕｎｉｇｅｎｅ，统计Ｕｎｉｇｅｎｅ的长度和分布。

采用 ＢＬＡＳＴＸ软件将麻竹笋 Ｕｎｉｇｅｎｅ序列与
ＮＣＢＩｎｏｎｒｅｄｕｎｄａｎｔｐｒｏｔｅｉｎｓｅｑｕｅｎｃｅｓ（Ｎｒ，参数为

１ｅ５）、ＧｅｎｅＯｎｔｏｌｏｇｙ（ＧＯ，参数为１ｅ６）、ＫｙｏｔｏＥｎｃｙ
ｃｌｏｐｅｄｉａｏｆＧｅｎｅｓａｎｄＧｅｎｏｍｅｓ（ＫＥＧＧ，参数为１ｅ
１０）、Ｐｒｏｔｅｉｎｆａｍｉｌｙ（Ｐｆａｍ，参数为１ｅ２）、ＣｌｕｓｔｅｒｏｆＯｒ
ｔｈｏｌｏｇｏｕｓＧｒｏｕｐｓｏｆｐｒｏｔｅｉｎｓ（ＣＯＧ，参数为 １ｅ３）及
Ｓｗｉｓｓｐｒｏｔ（参数为１ｅ５）数据库做比对注释。
１．２．５　差异表达基因分析　用ＦＰＫＭ法（Ｆｒａｇｍｅｎｔｓ
ｐｅｒｋｂｐｅｒｍｉｌｌｉｏｎｆｒａｇｍｅｎｔｓ），即每 １００万条 ｆｒａｇ
ｍｅｎｔｓ中，对基因的每１０００个 ｂａｓｅ而言，比对到该
１０００个 ｂａｓｅ的 ｆｒａｇｍｅｎｔｓ数来衡量 Ｕｎｉｇｅｎｅ的表达
水平［２３］。用Ｃｕｆｆｌｉｎｋｓ软件计算 ＣＫ和 ＥＰ处理基因
表达水平的 Ｆｏｌｄｃｈａｎｇｅｓ（Ｐ＜０．０５），并用 Ｂｅｎｊａｍｉ
ｎｉＨｏｃｈｂｅｒｇ方法对原有假设检验得到的显著性 Ｐ
值进行校正，得出 ＦＤＲ（Ｆａｌｓｅｄｉｓｃｏｖｅｒｙｒａｔｅ）值［２４］，

以ｌｏｇ２Ｆｏｌｄｃｈａｎｇｅ≥１、ＦＤＲ≤０．０５为筛选条件找出
差异表达基因，将其注释到 ＧＯ和 ＫＥＧＧ数据库中，
获得差异表达基因的功能注释及相关代谢通路

信息。

１．２．６　ＲｅａｌＴｉｍｅＰＣＲ　根据前期实验结果及相关
文献，在ＣＫ和ＥＰ处理转录组数据中筛选出磷酸果
糖激酶（Ｐｈｏｓｐｈｏｆｒｕｃｔｏｋｉｎａｓｅ，ＰＦＫ）、烯醇化酶（ｅｎｏ
ｌａｓｅ，ＥＮＯ）、苯丙酮酸／４羟基苯丙酮酸转氨酶（Ｐｈｅ
ｎｙｌｐｙｒｕｖａｔｅａｎｄ４Ｈｙｄｒｏｘｙｐｈｅｎｙｌｐｙｒｕｖａｔｅａｍｉｎｏｔｒａｎｓ
ｆｅｒａｓｅｓ，ＰＰＹＡＴ／ＨＰＰＡＴ）、无色花色素还原酶（Ｌｅｕ
ｃｏａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎｒｅｄｕｃｔａｓｅ，ＬＡＲ）基因，采用 Ｐｒｉｍｅｒ
ＢＬＡＳＴ在线工具进行引物设计，以甘油醛３磷酸脱
氢 酶 （Ｇｌｙｃｅｒａｌｄｅｈｙｄｅ３ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ，
ＧＡＰＤＨ）作为内参基因［２５］，具体引物序列见表 １。
采用１．２．１的方法提取ＣＫ和ＥＰ处理竹笋总ＲＮＡ，
按照 ＰｒｉｍｅＳｃｒｉｐｔＴＭ ＲＴｒｅａｇｅｎｔＫｉｔｗｉｔｈｇＤＮＡＥｒａｓｅｒ
（ＰｅｒｆｅｃｔＲｅａｌＴｉｍｅ）试剂盒说明书合成ｃＤＮＡ的第１
条链，在 Ｍａｓｔｅｒｃｙｃｌｅｒｅｐｒｅａｌｐｌｅｘ荧光定量 ＰＣＲ仪
中进行扩增反应，反应体系为２０μＬ。每个反应重
复 ３次。

表１　引物序列
Ｔａｂｌｅ１　Ｐｒｉｍｅｒｓｅｑｕｅｎｃｅｓ

基因编号

Ｇｅｎｅｎｕｍｂｅｒ
基因名称

Ｇｅｎｅｎａｍｅ
引物序列

Ｐｒｉｍｅｒｓｅｑｕｅｎｃｅｓ
退火温度

Ａｎｎｅａｌｉｎｇｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ／℃

Ｕｎｉｇｅｎｅ０００３７３ ＰＦＫ
ＦＰｒｉｍｅｒ：ＧＴＧＧＧＡＡＧＡＣＡＧＧＡＣＴＧＡＴＴＡＣ ６２
ＲＰｒｉｍｅｒ：ＣＣＴＣＣＴＣＴＣＡＡＣＡＴＣＣＡＴＣＡＡＣ ６２

Ｕｎｉｇｅｎｅ００００１６ ＥＮＯ
ＦＰｒｉｍｅｒ：ＡＣＡＡＣＧＡＴＧＧＣＴＣＡＣＡＧＡＡＧ ６２
ＲＰｒｉｍｅｒ：ＣＴＧＧＴＣＡＡＡＧＧＧＡＴＣＣＴＣＡＡＴＣ ６２

Ｕｎｉｇｅｎｅ０００４２２ ＰＰＹＡＴ／ＨＰＰＡＴ
ＦＰｒｉｍｅｒ：ＣＴＴＧＡＣＡＡＡＧＡＴＧＣＣＣＡＡＴＣＡＧ ６２
ＲＰｒｉｍｅｒ：ＣＣＡＡＣＡＣＧＣＴＣＴＣＣＡＴＡＣＡＡ ６２

Ｕｎｉｇｅｎｅ０２３５２１ ＬＡＲ
ＦＰｒｉｍｅｒ：ＧＧＴＧＧＡＧＴＴＣＴＡＣＧＡＴＧＡＣＡＡＧ ６２
ＲＰｒｉｍｅｒ：ＧＡＴＧＧＡＧＴＴＧＣＡＧＣＡＧＡＴＧＴＡ ６２

０４
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１．３　统计分析
采用ＳＰＳＳ２１．０统计学分析软件分析表达差异

性，通过ＧｒａｐｈＰａｄＰｒｉｓｍ６．０１绘图软件将所得结果
绘制成柱状图。

２　结果与分析
２．１　测序数据组装结果统计
２．１．１　转录组测序数据统计　对ＣＫ和ＥＰ处理麻
竹笋肉的６个样本进行转录组测序，共得到３６．４５
Ｇｂ原始数据，过滤掉不合格的 ｒｅａｄｓ后，各样本
ＣｌｅａｎｒｅａｄｓＱ３０均大于 ８５．００％，平均 ＧＣ含量为
５３．００％（表２）。

表２　测序数据质量统计
Ｔａｂｌｅ２　Ｔｈｅｑｕａｌｉｔｙｓｔａｔｉｓｔｉｃｓｏｆｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇｄａｔａ

样品

Ｓａｍｐｌｅ

原始序列

ＲａｗＲｅａｄｓ
／Ｍｂ

有效序列

ＣｌｅａｎＲｅａｄｓ
／Ｍｂ

有效碱基数

ＣｌｅａｎＢａｓｅ
／Ｇｂ

Ｑ３０值
Ｑ３０／％

ＧＣ含量
ＧＣ／％

ＣＳ１ ４６．５８ ４１．８９ ６．０５ ８８．０６ ５３．２３
ＣＳ２ ３７．４５ ３３．２６ ４．８０ ８６．８５ ５３．２８
ＣＳ３ ４３．５４ ３９．１６ ５．６５ ８８．０４ ５２．８２
ＥＳ１ ４３．４３ ３８．７３ ５．５９ ８７．２４ ５１．８２
ＥＳ２ ４１．０８ ３６．１０ ５．２０ ８５．８４ ５３．４８
ＥＳ３ ３５．１１ ３１．１５ ４．４９ ８６．７０ ５３．４０

　　注：ＣＳ１、ＣＳ２、ＣＳ３分别代表自然生长条件下竹笋的３个生物学
重复（对照），ＥＳ１、ＥＳ２、ＥＳ３分别代表覆土条件下竹笋的３个生物学
重复（处理），下同。

Ｎｏｔｅ：ＣＳ１，ＣＳ２ａｎｄＣＳ３ａｒｅｔｈｒｅｅｂｉｏｌｏｇｉｃａｌｒｅｐｌｉｃａｔｅｓｏｆｂａｍｂｏｏ
ｓｈｏｏｔｓｏｆｎａｔｕｒａｌｇｒｏｗｔｈｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ（ＣＫ）；ＥＳ１，ＥＳ２ａｎｄＥＳ３ａｒｅｔｈｒｅｅｂｉｏ
ｌｏｇｉｃａｌｒｅｐｌｉｃａｔｅｓｏｆｂａｍｂｏｏｓｈｏｏｔｓｃｏｖｅｒｅｄｂｙｓｏｉｌ（ＥＰ）；Ｔｈｅｓａｍｅｂｅ
ｌｏｗ．

２．１．２　转录组样本重复性检验　根据 ＣＫ和 ＥＰ２
个处理６个样品的ＦＰＫＭ值计算各处理间的皮尔森
相关系数，结果显示：ＣＫ处理３个重复间相关系数
均大于０．９０，ＥＰ处理３个重复的相关系数均达０．８０
以上，表明各处理重复间的重复性良好（表３）。

表３　ＣＫ和ＥＰ处理样本的重复性检验
Ｔａｂｌｅ３　ＴｈｅｒｅｐｅａｔａｂｉｌｉｔｙｔｅｓｔｂｅｔｗｅｅｎＣＫａｎｄ

ＥＰｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓ

样本 Ｓａｍｐｌｅ ＣＳ１ ＣＳ２ ＣＳ３ ＥＳ１ ＥＳ２ ＥＳ３
ＣＳ１ － ０．９８ ０．９８ ０．８９ ０．７９ ０．７７
ＣＳ２ ０．９８ － ０．９９ ０．８９ ０．８１ ０．７９
ＣＳ３ ０．９８ ０．９９ － ０．９０ ０．８４ ０．５８
ＥＳ１ ０．８９ ０．８９ ０．９０ － ０．８５ ０．８０
ＥＳ２ ０．７９ ０．８１ ０．８４ ０．８５ － ０．８１
ＥＳ３ ０．７７ ０．７９ ０．７８ ０．８０ ０．８１ －

２．１．３　Ｕｎｉｇｅｎｅ长度分布　对过滤后的数据进行拼
接和去冗余处理，取每条基因中最长的转录本作

Ｕｎｉｇｅｎｅ，共得到５３３８８个Ｕｎｉｇｅｎｅ序列。Ｕｎｉｇｅｎｅ长

度是评估转录组组装质量的重要标准之一，本实验

中，长度在１０００ｂｐ以上的Ｕｎｉｇｅｎｅ有１５１７６个，占
总数的２８．４３％。序列平均长度为８７４１６ｂｐ，Ｎ５０
长度为１４８４ｂｐ（表４），表明组装效果较为理想。

表４　Ｕｎｉｇｅｎｅ长度分布统计
Ｔａｂｌｅ４　ＴｈｅｌｅｎｇｔｈｓｔａｔｉｓｔｉｃｓｏｆＵｎｉｇｅｎｅｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

Ｕｎｉｇｅｎｅ长度
Ｕｎｉｇｅｎｅｌｅｎｇｔｈ／ｂｐ

数量

Ｎｕｍｂｅｒ
占总数比例

Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ／％
　２００ ３００ １４８２３ ２７．７７
　３００ ５００ １１８２２ ２２．１４
　５００ １０００ １１５６７ ２１．６６
１０００ ２０００ ９６４０ １８．０６
＞２０００ ５５３６ １０．３７
总数 Ｔｏｔａｌｎｕｍｂｅｒ ５３３８８ １００．００
总长度 Ｔｏｔａｌｌｅｎｇｔｈ／ｂｐ ４６６６９７１２
平均长度 Ａｖｅｒａｇｅｌｅｎｇｔｈ／ｂｐ ８７４．１６
Ｎ５０长度Ｎ５０ｌｅｎｇｔｈ／ｂｐ １４８４

２．１．４　Ｕｎｉｇｅｎｅ的功能注释　将 Ｕｎｉｇｅｎｅ序列比对
到Ｎｒ、ＧＯ、ＫＥＧＧ、Ｓｗｉｓｓｐｒｏｔ、Ｐｆａｍ、ＣＯＧ数据库中，获
得Ｕｎｉｇｅｎｅ的功能注释信息。最终获得注释信息的
Ｕｎｉｇｅｎｅ有３１４６２条，所占比例为５８．９３％（表５），
其中，比对到 Ｎｒ数据库中的 Ｕｎｉｇｅｎｅ最多，所占比
例为５８．０３％，比对到同源序列比例最高的物种分
别为粳稻（ＯｒｙｚａｓａｔｉｖａＬ．ｓｕｂｓｐ．ｊａｐｏｎｉｃａＫａｔｏ）、短
柄草（Ｂｒａｃｈｙｐｏｄｉｕｍｓｙｌｖａｔｉｃｕｍ（Ｈｕｄｓ．）Ｂｅａｕｖ．）、短
花稻（Ｏ．ｂｒａｃｈｙａｎｔｈａＡ．Ｃｈｅｖ．ｅｔＲｏｅｈｒ．）、粱（Ｓｅ
ｔａｒｉａｉｔａｌｉｃａ（Ｌ．）Ｂｅａｕｖ．）、节节麦（Ａｅｇｉｌｏｐｓｔａｕｓｃｈｉｉ
Ｃｏｓｓ）、玉米（ＺｅａｍａｙｓＬ．）、籼稻（Ｏ．ｓａｔｉｖａＬ．ｓｕｂ
ｓｐ．ｉｎｄｉｃａＫａｔｏ）、高 粱 （Ｓｏｒｇｈｕｍ ｂｉｃｏｌｏｒ（Ｌ．）
Ｍｏｅｎｃｈ）、扫帚黍（Ｄｉｃｈａｎｔｈｅｌｉｕｍｏｌｉｇｏｓａｎｔｈｅｓ（Ｊ．Ａ．
Ｓｃｈｕｌｔｅｓ）Ｇｏｕｌｄ）、大麦（ＨｏｒｄｅｕｍｖｕｌｇａｒｅＬｉｎｎ．）（图
１）。比对结果表明：麻竹与稻属（ＯｒｙｚａＬ．）植物有
最近的亲缘关系，占总体比例的３７．０８％。

表５　Ｕｎｉｇｅｎｅ功能注释结果统计
Ｔａｂｌｅ５　Ｕｎｉｇｅｎｅｆｕｎｃｔｉｏｎａｌａｎｎｏｔａｔｉｏｎｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌｒｅｓｕｌｔｓ

数据库

Ｄａｔａｂａｓｅｓ
Ｎｒ ＧＯ ＫＥＧＧＳｗｉｓｓｐｒｏｔＰｆａｍ ＣＯＧ

总体

Ｔｏｔａｌ

数目

Ｎｕｍｂｅｒ
３０９７９２４９２５ ６２９４ ２１２４５１６３４６９８７５３１４６２

所占比例

Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ／％
５８．０３ ４６．６９ １１．７９ ３９．７９ ３０．６２１８．５０５８．９３

２．２　差异表达基因分析
２．２．１　差异表达基因的筛选　对 ＣＫ和 ＥＰ２个处
理的转录组测序结果进行比较分析，按照表达量差

异倍数不小于２倍、ＦＤＲ≤０．０５的标准，筛选出差异
表达基因１８４６个，其中，在 ＥＰ处理中上调表达基

１４
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因有９９８个，占所有差异基因的５４．１％；在 ＥＰ处理
中下调表达基因有８４８个，所占比例为４６．９％。

注：测序数据比对物种中粳稻和籼稻为栽培种，文中注以其亚种

拉丁文。

Ｎｏｔｅ：Ｔｈｅｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇｄａｔａｗｅｒｅｃｏｍｐａｒｅｄｗｉｔｈｊａｐｏｎｉｃａｒｉｃｅａｎｄｉｎ
ｄｉｃａｒｉｃｅ，ｗｈｉｃｈｗｅｒｅｎａｍｅｄａｆｔｅｒｔｈｅｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇｓｕｂｓｐｅｃｉｅｓ．

图１　Ｎｒ库中Ｕｎｉｇｅｎｅ比对物种数目和比例
Ｆｉｇ．１　ＮｕｍｂｅｒａｎｄｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎｏｆＵｎｉｇｅｎｅｔｈａｔａｎｎｏｔａｔｅｄｔｏｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｓｐｅｃｉｅｓｉｎＮｒｄａｔａｂａｓｅ

２．２．２　差异表达基因的 ＧＯ功能分析　将差异表
达基因与 ＧＯ数据库比较，共有７０１个基因得到了
注释。ＧＯ分类统计显示，差异表达基因富集在生物
学过程中的 Ｕｎｉｇｅｎｅ有１７１个，富集最多的是降解
过程亚类，占比对到该功能类别总数的３２．２％；富
集在分子功能中的Ｕｎｉｇｅｎｅ有５３０个，富集最多的亚
类是酶催化活性，占比对到该功能类别总数的

７４２％（表６）。
２．２．３　差异表达基因的 ＫＥＧＧ功能分析　为了系
统分析ＣＫ和 ＥＰ处理所产生的差异表达基因涉及
的代谢途径及行使功能，将差异基因注释到 ＫＥＧＧ
数据库中，共得到 ２３５个功能定义，显著富集的
ｐａｔｈｗａｙ有３２条（ＦＤＲ≤０．０５），其中，注释序列最多
的１０条代谢通路为：抗生素生物合成，糖酵解／糖异
生作用，苯丙氨酸、酪氨酸和色氨酸生物合成，光合

作用碳固定，苯丙烷生物合成，丙氨酸、天冬氨酸和

谷氨酸代谢，丙酮酸代谢，甲烷代谢，果糖和甘露糖

代谢，甘油磷酸酯代谢（表７）。
表６　麻竹笋差异表达基因ＧＯ注释

Ｔａｂｌｅ６　ＧＯａｎｎｏｔａｔｉｏｎｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙｅｘｐｒｅｓｓｅｄｇｅｎｅｓｉｎｍａｂａｍｂｏｏｓｈｏｏｔ

本体Ｏｎｔｏｌｏｇｙ ＧＯ登录号ＧＯ＿ａｃｃｅｓｓｉｏｎ 类目Ｔｅｒｍ 基因数目ＮｕｍｂｅｒｏｆＵｎｉｇｅｎｅ

生物学过程

Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌｐｒｏｃｅｓｓｅｓ

ＧＯ：０００６０９１ 代谢物前体和能量的产生Ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎｏｆｐｒｅｃｕｒｓｏｒｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓａｎｄｅｎｅｒｇｙ ３５
ＧＯ：０００５９７５ 碳水化合物代谢过程Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｍｅｔａｂｏｌｉｃｐｒｏｃｅｓｓ ４８
ＧＯ：０００９０５６ 降解过程Ｃｐｒｏｃｅｓｓ ５５
ＧＯ：００１５９７９ 光合作用Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ １３
ＧＯ：００６５００８ 生物学质量调控Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆｂｉｏｌｏｇｉｃａｌｑｕａｌｉｔｙ ２０

分子功能

Ｍｏｌｅｃｕｌａｒｆｕｎｃｔｉｏｎ

ＧＯ：００３０５２８ 转录调节因子活性Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｒｅｇｕｌａｔｏｒａｃｔｉｖｉｔｙ ３７
ＧＯ：０００３７００ 转录因子活性Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒａｃｔｉｖｉｔｙ ３７
ＧＯ：０００５２１５ 载体活性Ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒａｃｔｉｖｉｔｙ ６３
ＧＯ：０００３８２４ 酶催化活性Ｃａｔａｌｙｔｉｃａｃｔｉｖｉｔｙ ３９３

表７　麻竹笋差异基因的显著富集的代谢途径
Ｔａｂｌｅ７　Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔｐａｔｈｗａｙｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙｅｘｐｒｅｓｓｅｄｇｅｎｅｓｉｎｍａｂａｍｂｏｏｓｈｏｏｔ

通路编号

ＰａｔｈｗａｙＩＤ
类目

Ｔｅｒｍ
基因数目ＮｕｍｂｅｒｏｆＵｎｉｇｅｎｅ
（所占比例）（Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ／％）

ＦＤＲ值
ＦＤＲ

ｋｏ０１１３０ 抗生素生物合成 Ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｏｆａｎｔｉｂｉｏｔｉｃｓ ８３（２９．１２） ０．００
ｋｏ０００１０ 糖酵解／糖异生作用Ｇｌｙｃｏｌｙｓｉｓ／Ｇｌｕｃｏｎｅｏｇｅｎｅｓｉｓ ３１（１０．８８） ０．００
ｋｏ００４００ 苯丙氨酸、酪氨酸和色氨酸生物合成Ｐｈｅｎｙｌａｌａｎｉｎｅ，ｔｙｒｏｓｉｎｅａｎｄｔｒｙｐｔｏｐｈａｎ １７（５．９６） ０．００
ｋｏ００７１０ 光合作用碳固定Ｃａｒｂｏｎｆｉｘａｔｉｏｎｉｎｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ １４（４．９１） ０．００
ｋｏ００９４０ 苯丙烷生物合成Ｐｈｅｎｙｌｐｒｏｐａｎｏｉｄｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ １１（３．８６） ０．０４
ｋｏ００２５０ 丙氨酸、天冬氨酸和谷氨酸代谢Ａｌａｎｉｎｅ，ａｓｐａｒｔａｔｅａｎｄｇｌｕｔａｍａｔｅｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ １１（３．８６） ０．００
ｋｏ００６２０ 丙酮酸代谢Ｐｙｒｕｖａｔｅｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ １０（３．５１） ０．００
ｋｏ００６８０ 甲烷代谢Ｍｅｔｈａｎｅｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ９（３．１６） ０．００
ｋｏ０００５１ 果糖和甘露糖代谢Ｆｒｕｃｔｏｓｅａｎｄｍａｎｎｏｓｅｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ９（３．１６） ０．００
ｋｏ００５６４ 甘油磷酸酯代谢Ｇｌｙｃｅｒｏｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐｉｄｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ８（２．８１） ０．０２

２．２．４　竹笋中单宁和芳香族氨基酸合成相关基因
表达分析　根据 Ｕｎｉｇｅｎｅ在各数据库的功能释义，
并结合差异基因在 ＫＥＧＧ数据库中富集的通路，对

麻竹笋苦涩味物质合成相关基因进行查找分析。结

果（表８）显示：在ＣＫ和ＥＰ处理转录组测序数据注
释的结果中查找到了与苯丙氨酸、酪氨酸、单宁生物
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合成相关的大部分酶的基因序列，涉及到的生物代

谢途径有糖酵解途径、磷酸戊糖途径、莽草酸途径和

花青素途径等，其中，在糖酵解途径中，葡萄糖磷酸

变位酶 （Ｐｈｏｓｐｈｏｇｌｕｃｏｍｕｔａｓｅ，ＰＧＣ）和果糖激酶
（Ｆｒｕｃｔｏｋｉｎａｓｅ，ＦＫ）基因在 ＣＫ和 ＥＰ处理中的表达
量无明显变化，磷酸果糖激酶（Ｐｈｏｓｐｈｏｆｒｕｃｔｏｋｉｎａｓｅ，
ＰＦＫ）和烯醇化酶（Ｅｎｏｌａｓｅ，ＥＮＯ）基因的表达量在
ＥＰ处理中降低；糖酵解和磷酸戊糖途径所共有的磷
酸己糖异构酶（Ｐｈｏｓｐｈｏｈｅｘｏｉｓｏｍｅｒａｓｅ，ＰＨＩ）、醛缩酶
（Ａｌｄｏｌａｓｅ，ＡＬＤＯ）及磷酸丙糖异构酶（Ｔｒｉｏｓｅｐｈｏｓ
ｐｈａｔｅｉｓｏｍｅｒａｓｅ，ＴＰＩ）的表达量在 ＥＰ处理中表现出
下降趋势，而己糖激酶（Ｈｅｘｏｋｉｎａｓｅ，ＨＫ）的表达量无
明显变化。在后分支酸途径中，苯丙酮酸／４羟基苯
丙酮酸转氨酶（Ｐｈｅｎｙｌｐｙｒｕｖａｔｅａｎｄ４Ｈｙｄｒｏｘｙｐｈｅｎｙ
ｌｐｙｒｕｖａｔｅａｍｉｎｏｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅｓ，ＨＰＰＡＴ／ＰＰＹＡＴ）在 ＥＰ
处理中表达量显著降低，分支酸变位酶（Ｃｈｏｒｉｓｍａｔｅ
ｍｕｔａｓｅ，ＣＭ）、预苯酸转氨酶（Ｐｒｅｐｈｅｎａｔｅａｍｉｎｏｔｒａｎｓ
ｆｅｒａｓｅ，ＰＰＡＡＴ）、阿罗酸／预苯酸脱水酶（Ａｒｏｇｅｎａｔｅ／

ｐｒｅｐｈｅｎａｔｅｄｅｈｙｄｒａｔａｓｅ，ＡＤＴ／ＰＤＴ）及阿罗酸／预苯酸
脱氢酶（Ａｒｏｇｅｎａｔｅ／Ｐｒｅｐｈｅｎａｔｅｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ，ＡＤＨ
ＰＤＨ）的表达量在ＣＫ和ＥＰ处理中无明显差异。在
花青素途径中，无色花色素还原酶（Ｌｅｕｃｏａｎｔｈｏｃｙａｎｉ
ｄｉｎｒｅｄｕｃｔａｓｅ，ＬＡＲ）在ＥＰ处理中表达量降低，无色花
色素双加氧酶（Ｌｅｕｃｏａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎｄｉｏｘｙｇｅｎａｓｅ／ａｎ
ｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎｓｙｎｔｈａｓｅ，ＬＤＯＸ／ＡＮＳ）和花色素还原酶
（Ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎｒｅｄｕｃｔａｓｅ，ＡＮＲ）在 ＣＫ和 ＥＰ处理中
未表现出差异表达。

２．２．５　ＲｅａｌＴｉｍｅＰＣＲ验证　为验证转录组测序结
果，本研究挑选 ＰＦＫ（Ｕｎｉｇｅｎｅ０００３７３）、ＥＮＯ（Ｕｎｉ
ｇｅｎｅ００００１６）、ＰＰＹＡＴ／ＨＰＰＡＴ（Ｕｎｉｇｅｎｅ０００４２２）、
ＬＡＲ（Ｕｎｉｇｅｎｅ０２３５２１）４个基因进行 ＲｅａｌｔｉｍｅＰＣＲ
实验。通过２－△△Ｃｔ法计算各基因在ＣＫ和ＥＰ处理２
个样本中的相对表达量，统计分析结果（图２）显示：
所选的４个基因在 ＣＫ和 ＥＰ处理中表达变化情况
与测序分析结果一致，均在 ＥＰ处理中呈现下调趋
势，且在Ｐ＜０．０１水平上差异显著。

图２　４个基因在ＣＫ和ＥＰ处理中的表达量分析

Ｆｉｇ．２　ＴｈｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎａｎａｌｙｓｉｓｏｆｆｏｕｒｇｅｎｅｓｉｎＣＫａｎｄＥＰｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓ

表８　ＣＫ和ＥＰ处理中单宁、苯丙氨酸、酪氨酸合成相关基因表达情况
Ｔａｂｌｅ８　Ｇｅｎｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆｔａｎｎｉｎ，ｐｈｅｎｙｌａｌａｎｉｎｅａｎｄｔｙｒｏｓｉｎｅｉｎＣＫａｎｄＥＰｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ

代谢途径

Ｍｅｔａｂｏｌｉｃｐａｔｈｗａｙｓ
酶基因名称

Ｅｎｚｙｍｅｇｅｎｅｎａｍｅ
酶编号

Ｅｎｚｙｍｅｎｕｍｂｅｒ
ＦＰＫＭ

ＣＫ ＥＰ
ｌｏｇ２Ｆｏｌｄｃｈａｎｇｅ（ＥＰ／ＣＫ）

糖酵解途径

Ｇｌｙｃｏｌｙｔｉｃｐａｔｈｗａｙ

ＰＧＣ ＥＣ：５．４．２．２ １０９．４３ ９５．５２ －０．２０
ＦＫ ＥＣ：２．７．１．４ ４３７．７２ ４２４．３１ －０．０４
ＰＦＫ ＥＣ：２．７．１．１１ １０６１．１３ ４３４．６８ －１．２９

ＥＮＯ ＥＣ：４．２．１．１１ ８２４．３３ ３３９．６１ －１．２８

糖酵解和磷酸戊糖共有途径

Ｔｈｅｃｏｍｍｏｎｐａｔｈｗａｙｏｆｇｌｙｃｏｌｙｓｉｓ
ａｎｄｐｅｎｔｏｓｅｐｈｏｓｐｈａｔｅ

ＨＫ ＥＣ：２．７．１．１ １４３．５２ １４０．３４ －０．０３
ＰＨＩ ＥＣ：５．３．１．９ １７７．９７ １１２．６４ －０．６６
ＡＬＤＯ ＥＣ：４．１．２．１３ １０７７．４３ ３８９．８２ －１．４７

ＴＰＩ ＥＣ：５．３．３．１ ２２８．９３ １２５．９１ －０．８６
ＣＭ ＥＣ：５．４．９９．５ ８３．６３ ８９．４１ ０．０９

后分支酸途径

Ｔｈｅｐｏｓｔｅｒｉｏｒｂｒａｎｃｈａｃｉｄｐａｔｈｗａｙ

ＰＰＡＡＴ ＥＣ：２．６．１．７９ ４２．２４ ４０．３１ －０．０７
ＡＤＴ／ＰＤＴ ＥＣ：４．２．１．９１／４．２．１．５１ ７６．０２ ７５．５２ －０．０１
ＡＤＨＰＤＨ ＥＣ：１．３．１．７８／１．３．１．１２ １３．２４ １４．２２ ０．１１

ＰＰＹＡＴ／ＨＰＰＡＴ ＥＣ：２．６．１．５ ４１４．９１ １７３．２３ －１．２６

花青素途径

Ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎｐａｔｈｗａｙ

ＬＡＲ ＥＣ：１．１７．１．３ ３．０８ ０．３６ －３．１０

ＬＤＯＸ／ＡＮＳ ＥＣ：１．１４．１１．１９ ３．５２ ３．６９ ０．０８
ＡＮＲ ＥＣ：１．３．１．７７ ９．０４ ８．７１ －０．０５

　　注：表中“”表示在Ｐ＜０．０５水平上差异显著。
Ｎｏｔｅ：Ｔｈｅ“”ｉｎｔｈｅｔａｂｌｅｉｎｄｉｃａｔｅｓｔｈａｔｔｈｅｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｉｓｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔａｔｔｈｅＰ＜０．０５ｌｅｖｅｌ．
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３　讨论
３．１　麻竹笋转录组测序分析

近年来，高通量测序技术得到了迅速发展，其通

量高、成本低、灵活性高、灵敏度高的特点大大提高

了测序的效率［２６］，为深入研究缺乏基因组数据的非

模式植物的基因表达与表型之间的关系奠定了基

础。高通量测序的样本可选用组织，也可选用细胞

或细胞系，需根据实验目的选择样品。有研究发现，

麻竹笋不同笋节的苦味物质含量差异较大，且光照

对麻竹笋苦涩味物质的合成产生一定的影响［４］。前

期试验结果显示，ＣＫ和 ＥＰ处理第６节笋肉的单宁
含量分别为１．１２、０．７４ｍｇ·ｇ－１，芳香族氨基酸的含
量分别为１．３１、０．９４ｍｇ·ｇ－１，在Ｐ＜０．０１水平上差
异显著（数据暂未发表），且口感差异较大，因此，本

试验选用了ＣＫ和 ＥＰ处理的第６节笋肉作为实验
材料。

本研究通过转录组测序，得到了自然生长和覆

土条件下６个麻竹笋样本的３６．４５Ｇｂ的原始数据，
并获得了 Ｎ５０长度为 １４８４ｂｐ的非冗余 Ｕｎｉｇｅｎｅ
５３３８８个，Ｕｎｉｇｅｎｅ平均长度 ８７４１６ｂｐ。Ｌｉｕ等［２２］

通过对麻竹不同组织材料（根、茎、叶、花、种子、笋）

进行转录组测序，得到 Ｎ５０长度和平均长度分别为
１１３２、７３６ｂｐ的Ｕｎｉｇｅｎｅ６８２２９个，本次研究测序结
果与之相近。Ｚｈａｎｇ等［２７］利用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ平台对麻竹
不同发育时期花的转录组进行从头测序，获得高质

量的 Ｕｎｉｇｅｎｅ１４６３９５个，平均长度为４６１ｂｐ；王身昌
等［２０］分析了梁山慈竹及其体细胞突变体的转录组

测序结果，得到８４７４１个 Ｕｎｉｇｅｎｅ，其平均长度约为
８５８ｂｐ，Ｎ５０长度为１５９５ｂｐ。总体来讲，本研究与
已报道的基于高通量测序平台所得的常见竹种的转

录本及Ｕｎｉｇｅｎｅ的平均长度基本相似，表明此研究
测序数据的拼接基本符合后续生物信息学分析。在

Ｎｒ数据库中，Ｕｎｉｇｅｎｅ比对到同源序列比例最高的
物种为稻属植物，这与前人在与水稻、玉米和麦类作

物的比较中，竹类植物与水稻有最近的亲缘关系和

更相似的基因序列特征相一致［２８］。

ＧＯ富集结果表明，差异表达基因涉及到多个生
物功能，其中，富集较多的有代谢物前体和能量的产

生、碳水化合物代谢过程和酶催化活性，表明 ＣＫ和
ＥＰ处理在物质能量代谢活动上有差异。ＫＥＧＧ聚
类分析显示，与麻竹笋苦涩味物质合成相关的多个

次生代谢通路如苯丙烷生物合成、苯丙氨酸、酪氨酸

和色氨酸生物合成途径在 ＣＫ和 ＥＰ处理中表现出
显著差异，表明避光处理在转录水平上对麻竹笋苦

涩味物质的合成产生了较大影响。

３．２　麻竹笋单宁、苯丙氨酸、酪氨酸合成通路中关
键基因分析

　　葡萄糖经糖酵解和磷酸戊糖途径分别生成磷酸
烯醇式丙酮酸（ＰＥＰ）和赤藓糖４磷酸（Ｅ４Ｐ），后经
莽草酸途径、后分支酸途径生成酪氨酸、苯丙氨酸。

苯丙氨酸经苯丙烷途径、类黄酮途径及花青素途径

生成原花青素，即缩合单宁［２９－３１］，其中，涉及到大量

的酶，由一系列复杂的基因在时间和空间上共同作

用调控，环境因素可能通过影响某些基因的表达而

对苦涩味物质合成产生一定的影响。

ＰＦＫ是糖酵解途径中的一个重要的限速酶，其
作用是不可逆地催化果糖６磷酸生成果糖１，６二
磷酸。有研究发现，菠萝（Ａｎａｎａｓｃｏｍｏｓｕｓ（Ｌ．）
Ｍｅｒｒ．）叶片或离体的菠萝叶圆片经光照处理后，依
赖于焦磷酸的焦磷酸果糖激酶（ＰＰｉＰＦＫ）活性增
高，而暗处理使酶对糖酵解方向催化活性降低［３２］。

本研究发现，覆土处理的麻竹笋 ＰＦＫ酶基因表达量
降低，这可能会导致 ＰＦＫ酶活性降低，糖酵解代谢
过程受到阻碍。ＡＬＤＯ催化果糖１，６二磷酸可逆地
裂解为甘油醛３磷酸和二羟丙酮磷酸，是糖酵解和
磷酸戊糖途径共有代谢过程中重要的调控酶之一。

目前，对于ＡＬＤＯ的研究多集中于激素调控和抗逆
性方面。Ｋｏｎｉｓｈｉ等［３３］研究发现，向水稻根部外施赤

霉素后，水稻根尖部位 ＡＬＤＯ基因表达量升高。另
外，有研究表明，在低温［３４］、高盐［３５］或干旱［３６］胁迫

条件下，拟南芥ＡＬＤＯ家族基因发生显著响应，说明
ＡＬＤＯ基因对植物的逆境胁迫有一定的抵御作用。
ＥＮＯ在 Ｍｇ２＋的参与下，催化 ２磷酸甘油酸合成
ＰＥＰ，是控制 ＰＥＰ合成的关键酶。Ｆｏｒｓｔｈｏｅｆｅｌ等［３７］

发现在高温或盐胁迫条件下，冰叶日中花（Ｍｅｓｅｍ
ｂｒｙａｎｔｈｅｍｕｍｃｒｙｓｔａｌｌｉｎｕｍＬｉｎｎ．）的叶片和根的 ＥＮＯ
基因有较高的转录表达水平，且叶片的ＥＮＯ酶活性
提高了４倍以上，表明ＥＮＯ基因可能与植物的抗逆
性相关。从本研究可以看出，光照下麻竹笋 ＥＮＯ基
因的表达量是覆土条件下的２倍，说明 ＥＮＯ基因表
达可能受光照诱导影响。

苯丙氨酸和酪氨酸的共同前体物质是由分支酸

变位酶催化分支酸生成的预苯酸。从预苯酸到苯丙

氨酸有两条生物合成途径，一是经 ＰＰＡＡＴ生成阿
罗酸，由 ＡＤＴ进一步催化阿罗酸合成（阿罗酸途
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径）；二是经ＰＤＴ生成苯丙酮酸，后经 ＰＰＹＡＴ催化
合成（苯丙酮酸途径）［２９］。酪氨酸的合成与苯丙氨

酸路径类似，参与的酶有 ＰＤＨ、ＨＰＰＡＴ、ＰＰＡＡＴ和
ＡＤＨ。实验结果显示，麻竹笋ＨＰＰＡＴ／ＰＰＹＡＴ基因
在黑暗条件下表达量下降，而涉及到的其它酶表达

量无明显变化，表明避光处理未对阿罗酸途径产生

影响，可能是通过降低苯丙酮酸转氨酶和对羟基苯

丙酮酸转氨酶的活性影响苯丙氨酸和酪氨酸的

合成。

ＬＡＲ、ＡＮＳ和ＡＮＲ作为原花青素合成下游途径
的３个关键酶，可以把无色花色素催化合成单宁前
体物质儿茶素和表儿茶素［３８］。有研究证实，ＬＡＲ基
因的表达和缩合单宁的合成呈正相关［３９－４１］。Ｈｏｎｇ
等［４２］发现，茶叶（Ｃａｍｅｌｌｉａｓｉｎｅｎｓｉｓ（Ｌ．）Ｏ．Ｋｕｎｔｚｅ）
经黑暗处理７２ｈ后，ＡＮＳ基因表达量降低，而 ＬＡＲ
基因的表达量升高，茶叶内表儿茶素和儿茶素的含

量变化趋势与 ＡＮＳ和 ＬＡＲ基因的表达量变化相一
致。麻竹笋经过避光处理后，其单宁含量较自然生

长竹笋有所下降，ＬＡＲ基因表达量降低，而 ＡＮＳ和
ＡＮＲ基因的表达量保持不变，说明光照可能是通过
影响ＬＡＲ基因的表达而对麻竹笋单宁的合成造成影
响。此外，ＣＫ和ＥＰ处理转录组测序数据也注释到
了单宁、苯丙氨酸、酪氨酸合成相关酶ＰＧＣ、ＦＫ、ＨＫ、
ＰＨＩ、ＴＰＩ、ＣＭ等基因，但其表达量在 ＣＫ和 ＥＰ处理
间未表现出差异或差异不显著，表明这些酶可能未

对避光处理作出应答反应，其作用机制有待进一步

研究。

４　结论
本研究通过转录组测序方法对覆土处理和自然

生长的麻竹笋进行了差异表达基因的分析。结果显

示，在避光条件下，苯丙氨酸、酪氨酸、单宁生物合成

关键酶ＰＦＫ、ＥＮＯ、ＰＰＹＡＴ／ＨＰＰＡＴ、ＬＡＲ基因表达
量显著降低，可能最终影响麻竹笋苦涩味物质的合

成。本研究从转录水平上初步分析了避光麻竹笋苦

涩味物质合成的影响，为今后相关性状基因的克隆

以及功能分析等研究提供了理论参考。
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