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  图 2 不同处理间样本相关性分析

Fig.2 Sample correlation analysis among different treatments

 

 

 

 

 

  

 

 

 

 

 

  

图 3 吸水膨大期GA处理下差异表达基因的功能注释分析

Fig.3 Functional annotation analysis of differentially expressed genes under GA treatment during the water absorption
and swelling period

A B

基因数目最多，为 339个。图 4展示了显著富集的

前 20 个 通 道 途 径 。 81 个 类 黄 酮 生 物 合 成

(ko0094)，30个萜、哌啶和吡啶生物碱的生物合成

(ko00960)，40个倍半萜和三萜生物合成(ko00909)，
38个异喹啉生物碱生物合成(ko00950)等次生代谢

途径相关基因在 GA处理下显著差异表达；GA处
理使 105个半乳糖代谢 (ko00052)、41个糖鞘脂生

物合成(ko00604)、53个糖胺聚糖降解(ko00531)、63
个其他聚糖降解(ko00511)等糖酵解相关途径基因

显著差异表达。80个谷胱甘肽代谢 (ko00480)、57
个精氨酸和脯氨酸代谢(ko00330)等氮代谢相关途

径的基因在GA处理下也显著差异表达。

2.5 共表达基因的分析

对两个萌发时期共表达的 253个差异表达基

因进行分析，由图 5A可以看出，基因的表达受 GA
处理的影响分为两簇，GA24 h和 GA72 h的相关性高

于 CK处理下的相应萌发时期。为了推断这些差

异基因的潜在功能，进行了基因本体(GO)分析，并
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图 4 胚根伸长期GA处理下差异表达基因的功能注释分析

Fig.4 Functional annotation analysis of differentially expressed genes under GA treatment during the elongation phase
of the radicle

对这些基因的序列注释进行了表征。253个基因

中有 204个 (80.63%)被分配了 GO通路，图 5B、图
5C和图 5D分别展示了生物过程、细胞组成和分

子功能 3个部分的前 20个富集 P值最显著的 GO
节点信息。其中对赤霉素的反应(GO:0009739)、氧
化应激反应的正调控 (GO:1902884)、细胞包膜 (GO:
0030313)、光系统 II(GO:0009523)、UDP糖基转移酶

活性 (GO:0008194)、氧化还原酶活性 (GO:0016491)
等途径的基因得到了富集表达。

2.6 相关转录因子

与 CK相比，花生种子吸水膨大期 GA处理，

共有 65条转录因子差异表达，图 6A显示了前 20
位相关转录因子，其中 LOB(6)、AP2/ERF-ERF(4)、
C2C2-CO-like(4)、GARP-G2-like(4)和 MYB(4)等转

录因子相关表达基因较多。花生种子萌发胚根伸

长期，赤霉素处理下共筛选到 1 383条转录因子，

前 20位相关转录因子见图 6B，前 5位转录因子分

别为 bHLH(87)、RLK-Pelle_DLSV(72)、MYB(59)、AP2/

ERF-ERF(57)和 RLK-Pelle_LRR-XI-1(55)。由此表

明，MYB、bHLH和 AP2/ERF-ERF类转录因子在 GA
处理后在种子吸水阶段和胚根伸长阶段相关差异

表达基因均较多，是促进花生种子萌发的主要转

录因子。

2.7 种子萌发过程中 GA和 ABA途径相关基因

的分析

种子吸水膨大期筛选到 12个赤霉素途径和 8
个 ABA差异表达途径相关基因，其中 2个锌指蛋

白受赤霉素的处理上调表达，3个 LBD蛋白基因

下调表达，1个 ASR蛋白基因下调表达。赤霉素

处理抑制了种子吸水膨大期赤霉素代谢关键酶基

因 AhGA2ox8(arahy.V95IY3)的表达，提高了 ABA降
解途径脱落酸 8′-羟化酶基因 CYP707A3(arahy.
LXP1WJ)的表达(表 1)。

与吸水膨大期相比，胚根伸长期 GA和 ABA
途径的差异表达基因数目显著增加，筛选到 57个
GA途径和 114个 ABA途径相关差异表达基因。
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图 5 不同萌发时期共表达差异基因的功能注释分析

Fig.5 Functional annotation analysis of co-expressed differentially expressed genes at different germination stages
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图 6 GA处理低温胁迫下花生种子萌发相关转录因子

Fig. 6 Transcription factors related to peanut seed germination under low-temperature stress treated with GA

表 1列出直接相关的部分基因，由表 1可知，GA
处理使胚根伸长阶段诱导 2个赤霉素受体基因

AhGID1(arahy. 99WGGU/aarahy. J64Z1K)的 下 调 表

达，促进了脱落酸不敏感蛋白基因 5 AhABI5
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表 1 吸水膨大期和胚根伸长期GA处理下花生种子 ABA和GA途径相关差异表达基因

Table 1 Differentially expressed genes related to ABA and GA pathways in peanut seeds treated with GA
during the water absorption and swelling stage and the radicle extension stage

时期

Period
吸水膨大期

胚根伸长期

基因 ID
Gene ID

arahy.Tifrunner.gnm1.ann1.2861FR

arahy.Tifrunner.gnm1.ann1.V95IY3

Arachis_hypogaea_newGene_2945

arahy.Tifrunner.gnm1.ann1.4FY7U3

arahy.Tifrunner.gnm1.ann1.LXP1WJ

Arachis_hypogaea_newGene_12604
arahy.Tifrunner.gnm1.ann1.0F111G/
arahy.Tifrunner.gnm1.ann1.VQ5KVR
arahy.Tifrunner.gnm1.ann1.3475Q7
arahy.Tifrunner.gnm1.ann1.49VWUD/
arahy.Tifrunner.gnm1.ann1.6NN0YE
arahy.Tifrunner.gnm1.ann1.772I7G

arahy.Tifrunner.gnm1.ann1.7V58Y4

arahy.Tifrunner.gnm1.ann1.EJT0HD

arahy.Tifrunner.gnm1.ann1.VS0QUM

arahy.Tifrunner.gnm1.ann1.I1HQCQ
arahy.Tifrunner.gnm1.ann1.99WGGU/
arahy.Tifrunner.gnm1.ann1.J64Z1K
arahy.Tifrunner.gnm1.ann1.985SC4/
arahy.Tifrunner.gnm1.ann1.VR90R2
arahy.Tifrunner.gnm1.ann1.F1TUFL

注释

Note
Gibberellin 20 oxidase 1

gibberellin 2-beta-dioxygenase 8 isoform
X1

abscisic acid and environmental stress-
inducible protein isoform X1

abscisic stress-ripening protein 2

abscisic acid 8′-hydroxylase 3
abscisic acid and environmental stress-

inducible protein
abscisic acid receptor PYL4

abscisic acid 8′-hydroxylase CYP707A2
ABSCISIC ACID-INSENSITIVE 5-like

protein 7
Abscisic acid receptor PYL9

abscisic acid 8′-hydroxylase 2 isoform X1
abscisic acid receptor PYR1-like isoform

X1
abscisic acid receptor PYR1-like isoform

X2
ABSCISIC ACID-INSENSITIVE 5-like

protein 2 isoform X1
gibberellin receptor GID1B

gibberellin 2-beta-dioxygenase 8

gibberellin-regulated protein 4

基因

Gene
arahy.2861FR

arahy.V95IY3

New Gene

arahy.4FY7U3

arahy.LXP1WJ

New Gene

arahy.0F111G/ararahy.

VQ5KVR

arahy.3475Q7

arahy.49VWUD/arahy.6

NN0YE

arahy.772I7G

arahy.7V58Y4

arahy.EJT0HD

arahy.VS0QUM

arahy.I1HQCQ

arahy.99WGGU/aarahy.

J64Z1K

arahy.985SC4/ arahy.

VR90R2

arahy.F1TUFL

表达量变化

Expression level
下调

下调

下调

下调

上调

下调

下调

下调

上调

上调

下调

下调

上调

上调

下调

下调

上调

(arahy.I1HQCQ)的上调表达。由此表明，GA处理

使种子萌发过程中 GA含量升高，ABA含量降低，

降低了种子 ABA/GA值，促使花生种子打破休眠

从而萌发。

3 讨论与结论

转录组分析技术是筛选植物体内代谢、响应

环境变化等关键基因和途径的重要手段之一。对

不同处理的差异基因进行聚类分析，吸水膨大期

和胚根伸长期两组差异明显，表明花生种子内基

因表达对种子萌发时期具有稳定和独特的反应。

GA处理低温胁迫下吸水膨大期和胚根伸长期的

差异表达基因分别为 556个和 10 821个，说明 GA
处理下使胚根伸长期的种子活力相关基因表达更

丰富，促进了种子的萌发，与徐扬等 [21]GA对种子

萌发过程中差异代谢物的响应相一致。
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种子的休眠与萌发受多种激素共同作用，其

中 ABA和 GA是关键的两种内源激素，发挥着决

定性的作用。Hao等 [22]对藜麦种子萌发过程中的

植物激素信号转导途径分析发现，参与 GA生物

合成途径的基因如 CqGA20OX 和 CqGA3OX 以及

GA受体基因 CqGID1的转录水平在胚根伸长阶段

显著上调表达。王菲菲等 [23]的花生萌发试验的转

录组测序表明，花生休眠解除过程中，植物激素

合成、代谢和信号转导相关基因差异表达显著，

其中 GA合成直接相关基因脱落酸 8′-羟化酶基

因 (CYP707A2)、赤霉素 20氧化酶基因 (GA20ox)、赤
霉素 2β双加氧酶基因 (GA2ox)上调表达，说明 GA
在促进种子萌发方面具有重要作用。张俊杰等 [24]

研究表明，金丝李种子萌发过程中 GA和 ABA代
谢相关的 GA2ox1、GA2ox3、GID1等基因显著下调

表达，而 CYP707A2、GA20ox1和 GA3ox2显著上调

表达。本研究结果表明，GA处理抑制了种子吸水

膨大期赤霉素代谢关键酶基因 AhGA2ox8的表达，

提高了 ABA降解途径 CYP707A3基因的表达；胚

根伸长阶段诱导赤霉素受体基因 AhGID1的下调

表达，促进了脱落酸不敏感蛋白 5 AhABI5的上调

表达。说明 GA处理使种子萌发过程中 GA含量

升高，ABA含量降低，降低了种子 ABA/GA比值，

促进了花生种子打破休眠从而萌发，与前人研究

结果相一致 [22-24]。

转录因子与特定的 DNA结合，调控基因表

达，从多层面调控植物种子萌发。已有研究表

明，AUX/IAA、bHLH和WRKY等转录因子家族成

员在普通野生稻种子萌发中起到了主要作用 [25]。

闫宗圣等 [26] 研究表明，MYB、WRKY、AP2/ERF-
ERF、bHLH等转录因子在白鲜种子的萌发过程中

被鉴定，并调控了部分与逆境相关基因的表达。

拟南芥中WRKY家族转录因子能够调节 ABA和
GA代谢途径相关基因的表达，从而调控其种子体

内 ABA 和 GA 水平 [27]。本研究结果表明，MYB、
bHLH和 AP2/ERF-ERF类转录因子经 GA处理后，

在种子吸水阶段和胚根伸长阶段均上调表达较

多，是促进花生种子萌发的主要转录因子，与水

稻、白鲜种子的萌发有相似结论 [25-26]。低温胁迫

下 GA处理，相对种子吸水膨大期，胚根伸长期

种子中 WRKY家族转录因子数目增多，可能与

拟南芥中具有相似调控作用 [27]，调节 GA和 ABA
相关基因的表达，从而促进低温胁迫下花生种

子的萌发。

本研究分析了 GA对低温胁迫下花生种子萌

发特性的影响，GA处理分别提高了吸水膨大期和

胚根伸长期的发芽率。转录组分析表明，胚根伸

长期差异表达基因数大于吸水膨大期，两个时期

有 253个基因共表达。相关分析表明，MYB、bHLH
和 AP2/ERF-ERF类转录因子是促进花生种子萌

发的主要转录因子。外源 GA处理花生种子时，

使 ABA和 GA合成代谢及信号转导相关基因显著

差异表达，提高了花生种子体内 GA/ABA比值，促

进了花生种子打破休眠从而萌发。
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