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摘   要：为了探讨植物激素在调控黄花菜花蕾大小发育过程中的作用及代谢差异，采集了‘大同黄

花’和‘东北黄花’幼蕾期、绿期、转黄期、黄期共 4 个时期的花蕾，开展了转录组测序、差异表达

基因分析和喷施激素验证分析。结果表明，在‘大同黄花’和‘东北黄花’花蕾不同发育时期中，共筛

选出 199 个植物激素生物合成代谢相关的差异表达基因，分别调控脱落酸、赤霉素、生长素、茉

莉酸、细胞分裂素和乙烯这 6 种植物激素的合成代谢，其中生长素差异表达基因数量最多，表明

生长素可能在调控花蕾发育中具有重要的作用。生长素响应因子(auxin response factor, ARF)在花蕾

发育的 4 个时期均处于上调状态，说明 ARF 在黄花菜花蕾发育的整个阶段都起到正向调控作用；

通过外源喷施 6 种激素，进一步验证了吲哚-3-乙酸(indole-3-acetic acid, IAA)显著促进‘大同黄花’
花蕾的生长和营养成分的提高，因此推测 IAA 对调控花蕾发育具有重要的作用。研究结果为进一

步研究‘大同黄花’与‘东北黄花’花蕾发育的调控机制奠定了理论基础。 
关键词：花蕾；转录组测序；植物激素；差异表达基因 
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Plant hormone signaling is involved in regulating flower bud 
size of daylily 

MA Xiaoyun, FENG Mengnan, WANG Qiang, LI Yu, CAO Dongmei* 

College of Horticulture, Shanxi Agricultural University, Taiyuan 030031, Shanxi, China 
 
Abstract: To explore the role and metabolic differences of plant hormones in regulating the 
flower bud size of daylily, we collected the flower buds from two daylily varieties ‘Datong 
Huanghua’ and ‘Dongbei Huanghua’ at the young bud, green, yellowing, and yellow stages for 
transcriptome sequencing. The differentially expressed genes (DEGs) were screened, and the 
exogenous plant hormone spraying experiments were conducted. A total of 199 DEGs related to 
the biosynthesis and metabolism of plant hormones was screened out at different flower 
development stages of ‘Datong Huanghua’ and ‘Dongbei Huanghua’. These genes regulated the 
biosynthesis and metabolism of six plant hormones: abscisic acid, gibberellin, auxin, jasmonate, 
cytokinin, and ethylene. The DEGs associated with auxin were the most, which suggested that 
auxin played a role in regulating flower bud development. The auxin response factor (ARF) 
presented up-regulated expression at all the four stages of flower bud development, indicating 
that ARF played a positive regulatory role throughout the flower bud development of daylily. 
The experiments with exogenous spraying of six hormones further verified that indole-3-acetic 
acid (IAA) significantly promoted the growth and increased the nutrient content in the flower 
buds of ‘Datong Huanghua’, suggesting that IAA played a role in regulating flower bud 
development. Our results laid a theoretical foundation for probing into the regulatory 
mechanism of flower bud development of ‘Datong Huanghua’ and ‘Dongbei Huanghua’. 
Keywords: flower bud; transcriptome sequencing; plant hormone; differentially expressed genes 

 
 

黄花菜(Hemerocallis citrina)属于阿福花科

(Asphodelaceae)萱草属(Hemerocallis L.)[1]，又名

忘忧草、柠檬萱草等。因其花蕾细长、形状如

针，所以又叫金针菜。黄花菜兼具观赏、营养和

药用价值，在我国作为食品和药品已有几千年的

历史[2]。我国黄花菜种质资源丰富、产地较多，

野生种、农家种更是数不胜数，黄花菜的营养

价值和药用价值很大程度上取决于花蕾[3]，而

花蕾大小也是影响黄花菜产量的重要因素[4]，

因此，研究黄花菜花蕾发育调控机理具有重要

的现实意义。 
细胞大小是植物形态的重要特征之一，   

19 世纪施莱登和施旺的“细胞学说”理论认为，细

胞分裂和细胞伸长可以决定生物体组织的生长

发育，在器官分化和形态建成中具有重要作用[5]。

在部分植物器官(如叶和花瓣器官)的形成过程

中，细胞增殖和细胞生长发生在器官形成的早

期阶段，随着细胞生长和细胞增殖的发生并伴

随着分化，发育器官达到其最终的特征大小和

形状。植物发育的调控过程受不同植物激素的

调节[6]，且植物激素在植物生长发育的不同阶

段发挥不同的作用[7]，前人研究发现花瓣生长

过程中激素反应和细胞大小的改变，导致拟南

芥(Arabidopsis thaliana)形成大小和形状各异的



 
 

马晓云 等 | 植物激素信号通路参与调控黄花菜花蕾大小的作用机制 
 

☏：010-64807509 ：cjb@im.ac.cn 

3631 

器官[8]。有研究发现细胞器在功能上与其他信

号通路相互作用，如钙信号、蛋白激酶信号、

植物激素信号通路等[9]。目前转录组测序已被广

泛 用 于 研 究 穿 心 莲 [Andrographis paniculata 
(Burm.f.) Nees][10] 、 燕 麦 (Oats.)[11] 、 马 铃 薯

(Solanum tuberosum L.)[12]等植物激素合成代谢

的分子机制。  
不同黄花菜品种的花蕾大小差异显著，为

探究植物激素对黄花菜花蕾大小的调控机制，本

文以花蕾大小差异明显的‘大同黄花’和‘东北黄

花’为研究材料，通过对二者花蕾的表型分析、

营养成分分析以及转录组分析，筛选与植物激

素生物合成代谢相关的差异表达基因[13]，并分

析这些基因在‘大同黄花’和‘东北黄花’花蕾不

同发育阶段的差异表达[14]，结合外源喷施激素

对大同黄花花蕾生长和营养成分的影响，以期

验证激素代谢在黄花菜花蕾发育中的作用机制，

为黄花菜发育的分子遗传机制研究提供参考，为

创制高产优质黄花菜的栽培技术提供理论依据。 

1  材料与方法 
1.1  材料 

‘大同黄花’ (简称 DT)和‘东北黄花’ (简称 DB)
均种植于山西农业大学园艺研究所黄花菜资源圃

内，对植株生长健壮、无病虫害、4 年生的黄花

菜花蕾进行取材，花蕾分幼蕾期(DT 和 DB 现

蕾 1−2 d)、绿期(DT 现蕾 7−8 d、DB 现蕾 5−6 d)、
转黄期(DT 现蕾 14−15 d、DB 现蕾 9−10 d)、黄期

(DT 现蕾 20−21 d、DB 现蕾 14−15 d)这 4 个具

有显著特征的发育阶段(图 1)，同一品种同一时

期 3 个花蕾混合取样，重复 3 次。取样后迅速

放入液氮中保存备用。 

1.2  方法 
1.2.1  DT与DB花蕾生长速度及营养成分的测定 

于 2023 年 6 月 29 日始，每日上午 10:00 前 

 
 
图 1  DT 和 DB 4 个发育阶段的花蕾   A、B、C、

D 为 DT 花蕾的幼蕾期、绿期、转黄期、黄期；E、
F、G、H 为 DB 花蕾的幼蕾期、绿期、转黄期、黄期 
Figure 1  Flower buds from four developmental 
stages of Datong and Dongbei Huanghua. A, B, C 
and D are the young bud phase, green phase, 
yellowing phase and yellow phase of Datong 
Huanghua bud, respectively. E, F, G, and H are the 
young bud phase, green phase, yellowing phase, and 
yellow stage of Dongbei Huanghua bud, respectively. 
 
选取现蕾初期长势一致的 DT 和 DB 的幼蕾，用

直尺直接测量蕾长，一直测到开花为止，每次

取 10 个花蕾进行测定并拍照记录；蛋白质含量

测定采用考马斯亮蓝法 [15]，将蛋白质提取液

与考马斯亮蓝 G-250 试剂充分混匀后于分光

光度计波长 595 nm 下检测吸光度，利用公式

(y=0.004 9x+2.372) (R2=0.998 6)计算蛋白质含量；

还原糖含量测定采用 3,5-二硝基水杨酸比色法[16]；

可溶性糖含量测定采用蒽酮比色法[17]。 
1.2.2  转录组测序 

利用信使 RNA 3′端 polyA 结构及相关分子生

物学技术，对本研究 24 份黄花菜花蕾样本完整

total RNA 进行 mRNA 分离、片段化、双链 cDNA
合成、cDNA 片段化修饰、磁珠纯化及片段化分
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选、文库扩增等处理[18]。经过检测和质控后，最

终获得能够适用于 Illumina 平台的测序文库。 
测序的原始数据通过 FastQC 0.11.2 进行质

量评估。通过 Trimmomatic 0.36 进行质量拼接，

得到相对准确的有效数据。使用 Trinity 2.4.0 将

样本有效数据进行混合拼接，统计拼接所得转

录本的各项信息后，使用 NCBI Blast+将拼接后

的转录本与 CDD、KOG、COG、NR、NT、PFAM
等多个数据库进行比对，得到其功能注释信息。

利用 KAAS 2.1 得到转录本 KEGG 注释信息。使

用 Salmon 0.8.2 计算基因的表达量，并使用

DESeq2 1.12.4 进行基因表达差异分析，以

Q-value≤0.05 且差异倍数|fold change|≥2 为标准

进行差异基因的筛选，对表达差异分析结果进

行可视化分析，基于差异分析结果，绘制韦恩

图、热图，并进行聚类分析。使用 topGO 2.24.0
进行 GO 富集分析，使用 clusterProfiler 3.0.5 进

行 KEGG 通路和 KOG 分类富集分析。 
1.2.3  ‘大同黄花’和‘东北黄花’不同时期实时

荧光定量 PCR 分析 
根据 DT 和 DB 转录组测序结果，选取 8 个

生长素相关差异表达基因片段进行实时荧光定

量 PCR (real time quantitative PCR, RT-qPCR)，
以 ACT (Actin)为内参基因，对这 8 个基因的表

达量进行定量分析。RT-qPCR 由生工生物工程

(上海)股份有限公司操作完成。引物序列见表 1。 
1.2.4  喷施不同激素后花蕾生长及营养成分的

测定 
以 DT 为实验材料，研究喷施激素后花蕾

生长情况及蛋白质、还原糖、可溶性糖、淀粉含

量的变化。在花葶抽生前(2023 年 6 月 13 日)，参

考前人经验，选用脱落酸(abscisic acid, ABA)[19]、

生长素(auxin, IAA)、赤霉素(gibberellin, GA3)、
细胞分裂素(cytokinins, CTK)[20]、茉莉酸(jasmonic 
acid, JA)和乙烯(ethylene, ET)这 6 种激素，以预

试验时每株喷施 400 mL 溶液时叶片湿润并且叶

尖刚有液体下滴为参考，不同激素以及纯净水的

喷施量均为 400 mL。分别称取一定的质量的脱落

酸(ABA)、3-吲哚乙酸(3-Indoleacetic acid, IAA)、
赤霉素(GA3)、6-苄氨基嘌呤[N-(phenylmethyl)- 
9H-purin-6-amine, 6-BA]、茉莉酸甲酯 (methyl 
jasmonate, MeJA)、乙烯利(ethrel, ETH)，配制

为适宜浓度(表 2)，对 DT 植株进行喷施处理，

以纯净水为对照(CK)，处理当日早上 10:00 前

喷施，每隔 3 d 处理 1 次，共处理 5 次。于现

蕾期起记录其生长速度，花蕾成熟后用于蛋白

质、还原糖、可溶性糖及淀粉含量的分析，每

个处理设 3 个重复。 

 
表 1  用于 RT-qPCR 的引物序列 
Table 1  Primers used for RT-qPCR 
Gene ID Forward primer (5ʹ→3ʹ) Reverse primer (5ʹ→3ʹ) 

ACT GAGCAAGGAAATCACGGCACT GGAACCTCCAATCCAAACACTGTAC 
TRINITY_DN44645_c0_g1 GGGAATAGAAAAGAAGAAAAAGCA TGACTGCAAGCAAATCAAGC 
TRINITY_DN38959_c0_g1 AATGAGAGGATCAGAGGCGA TTCAACAGAAATGGCAAACA 
TRINITY_DN56407_c0_g2 GAGTTGAGGCTTGGCATCTC AGGAGGAGCAAACCACCTTT 
TRINITY_DN45987_c0_g1 TCTCAATTCTGAACCCTCAACA CTGATTATGGCAGAGGGCAT 
TRINITY_DN53396_c0_g3 GTGTCGGTTTGGGTGAGTTT TTGTCCTAATCTCCCTCTCCC 
TRINITY_DN60535_c1_g3 AGCTGGAGCGTCTGTTTGAT AACATTGCAAAACTCCCTGC 
TRINITY_DN61713_c3_g2 CCATTTCCTTGTATTCATTCGTC TAGAGTTTGTGGGAAACGGG 
TRINITY_DN50168_c1_g1 CTTTTTGTTCCCCCTTCTCC GCTCTCCCTCTCCCTCTCTC 
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2  结果与分析 
2.1  DT 与 DB 花蕾的表型性状及营养成分

分析 
从花蕾外形上看(图 1)，成熟期 DT 花蕾与

DB 相比色泽较黄，且 DT 单花蕾明显大于 DB，

单蕾长是 DB 的 1.2 倍左右(图 2)。从发育过程

来看，发育前期(7 月 5 日前)花蕾生长速度基本

一致，之后 DB 单花蕾的生长速度要快于 DT  
(图 2A)，但由于 DB 单花蕾生长周期较短，只 
 
表 2  激素喷施浓度梯度表 
Table 2  Table of hormone spraying concentration 
gradients 
Hormone concentration T1 T2 T3 

ABA (mg/L) 50 100 150 

GA3 (mg/L) 100 200 300 

IAA (mg/L) 50 100 150 

MeJA (μmol/L) 100 300 500 

6-BA (mg/L) 100 150 200 

ETH (mg/L) 200 400 800 

有 15 d，DT 单花蕾的生长周期为 21 d，是 DB
的 1.4−1.5 倍，最终 DB 花蕾长度显著低于 DT
花蕾。 

对两种黄花菜黄期花蕾中蛋白质、还原糖、

可溶性糖和淀粉含量进行测定，结果如图 2B 所

示，两种黄花菜花蕾具有相似的含量变化，可

溶性糖、还原糖含量较高，淀粉及蛋白质含量

较低，蛋白质含量尤其低；其中 DT 花蕾的可

溶性糖含量比 DB 高 14.81%，而 DT 花蕾的还

原糖含量比 DB 的低 7.16%，DT 花蕾蛋白质和

淀粉含量均略高于 DB (图 2B)。 

2.2  转录组测序数据分析 
对 DT 和 DB 花蕾 4 个不同发育阶段总计

24 份样本进行总 RNA 提取，经检测，样品总

RNA 质量均达到建库要求。转录组测序共获得

101.86 Gb 原始数据，各样本 Q30 值达到 92%
以上，G+C 含量≥46%，说明测序结果准确度较

好，可用于后续分析，筛选重复样本中原始数

据长度最大的汇总为表 3。 
 

 
 
图 2  DT 和 DB 花蕾表型及营养成分分析   A：DT 与 DB 花蕾生长情况. B：DT 与 DB 花蕾蛋白质、还

原糖、可溶性糖、淀粉含量 
Figure 2  DT and DB flower bud phenotype and nutrient composition analysis. A: Bud growth of DT and 
DB. B: Contents of protein, reducing sugar, soluble sugar and starch in DT and DB flower buds. 
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使用 1.2.2 中的方法对样本有效数据进行拼

接，拼接后共有 250 742 个 unigene，unigene 碱

基总数为 140 824 715 nt，平均长度为 561.63 nt，
N50 为 738，转录本 N50/N90 的拼接长度从大

到小排序，累计到拼接转录本的长度不小于总

长度的 50%/90%，表明序列拼接结果具有较高

的完整性和良好的拼接质量(表 4)。 
将拼接后的 unigene 与 KEGG 数据库

(http://www.kegg.jp)、KOG 数据库(https://www. 
ncbi.nlm.nih.gov/COG/)、GO 数据库(http://www. 
geneontology.org)、NR 数据库(http://ncbi.nlm.nih. 
gov/)进行比较，获得功能注释。其中，14 293 个

unigene 在 KEGG 数据库中进行了注释，22 103 个

unigene 在 KOG 数据库中进行了注释，28 921 个

unigene 在 GO 数据库中进行了注释，75 976 个

unigene 在 NR 数据库中进行了注释(图 3)。 
 
表 3  各样本转录组序列汇总 
Table 3  Summary of transcriptome sequences of samples 
Samples Sequencing 

samples 
Total reads (bp) Clean reads (bp) Average read 

length (bp) 
Q30 (%) G+C bases ratio 

(%) 
DT-1 A 46 741 514 46 317 150 143.33 92.72 47.28 
DT-2 B 52 626 008 52 462 550 139.06 93.19 47.16 
DT-3 C 51 420 096 51 189 538 140.21 92.82 47.54 
DT-4 D 46 280 892 45 852 988 141.50 92.38 46.97 
DB-1 E 49 593 366 49 409 032 142.16 92.31 47.33 
DB-2 F 45 938 584 45 796 028 140.63 93.07 47.16 
DB-3 G 53 172 892 46 774 208 142.31 92.78 48.47 
DB-4 H 39 689 346 39 525 636 142.83 92.64 47.01 
 
表 4  拼接结果统计 
Table 4  Statistics of splicing results 
 No. ≥500 bp ≥1 000 bp N50 N90 Max length 

(nt) 
Min length 
(nt) 

Total length 
(nt) 

Average 
length (nt) 

Transcript 614 948 244 441 102 237 867 275 14 800 201 384 947 244 625.98 
Unigene 250 742 84 381 32 140 738 253 14 800 201 140 824 715 561.63 
 

 
 
图 3  基因注释比率统计 
Figure 3  Gene annotation ratio statistics. 

2.3  花蕾发育过程中差异表达基因分析 
根据花朵开放的先后顺序，对 4 个不同开

花时期的 DT 和 DB 花蕾转录水平进行两两比

对，4 个比较组中共获得了 26 974 个差异表达

基因。在幼蕾期共检测到 11 399 个差异表达基

因；在绿期检测到的差异表达基因数量最少，

仅有 8 364 个；而在转黄期检测到的差异表达

基因数量则最多，为 14 522 个，其中 7 719 个

差异表达基因上调表达，6 803 个下调表达；最

后在黄期检测到的差异表达基因数量次之，为

11 834 个(图 4A)。绘制 Venn 图来体现不同时期
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差异表达基因之间的关系，有 1 843 个差异基

因在 4 个时期均表达，有 3 769 个差异表达基因

在幼蕾期特异表达，绿期有 1 938 个特异表达，

转黄期有 4 839 个特异表达，黄期有 4 531 个

特异表达。相邻时期之间，幼蕾期与绿期的共

有差异表达基因数最少，仅有 813 个，说明这

两个时期差异性较大，特异性较强；转黄期与

黄期共有差异表达基因数最多，有 1 967 个，

说明这两个时期表现出更相似的差异基因积累

(图 4B)。通过 4 个比较组的差异表达基因的上

下调水平的动态变化发现，转黄期和黄期的差

异表达基因数较多，转黄期与细胞分裂相关基

因最多，有 294 个，与激素相关基因次之，有

52 个；黄期与其相反，黄期与激素相关基因最多，

有 710 个，细胞分裂相关基因次之，有 273 个，

推测激素与细胞分裂相关基因对DT与DB开花

过程中的黄期和转黄期花蕾差异发挥主要作

用，而细胞分裂相关基因主要于转黄期发挥关

键作用，激素相关基因主要在黄期起关键作用。

黄期的下调基因明显高于上调基因，故 DT 最

终蕾长明显大于 DB 可能是某些限制或抑制与

花蕾增大相关基因的表达量降低导致的；转黄

期上调基因数比下调基因数多 916 个，上调的

基因可能参与抑制细胞分裂、细胞扩张、营养

物质代谢和激素信号转导等过程，花蕾的细胞

数量增多和细胞扩张，进而促进花蕾的增大，

从而对 DT 花蕾发育产生正面影响。DT 与 DB
花蕾发育的转黄期、黄期差异表达基因数量较

多，可能是花蕾发育过程中花蕾大小差异比较关

键的阶段，这两个阶段的差异表达基因可能在花

蕾发育大小的调控机制中具有重要的作用。 

2.4  差异表达基因的富集分析 
对 4 个比较组中的 26 974 个差异表达基因

进行 GO 功能注释，3 个一级分类单位包含 66 个

二级分类功能组。生物学进程中所包含的二级

分类单位数量最多，有 26 个，差异表达基因主 
 

 
 
图 4  花蕾不同阶段差异表达基因情况   A：花蕾发育过程中不同阶段的差异表达基因数量. B：不同

时期差异表达基因 Venn 图. AvsE：DT 和 DB 幼蕾期；BvsF：DT 和 DB 绿期；CvsG：DT 和 DB 转黄

期；DvsH：DT 和 DB 黄期 
Figure 4  Differentially expressed genes at different stages of flower buds. A: Number of differentially 
expressed genes at different stages of flower bud development. B: Venn diagram of differentially expressed 
genes in different periods. AvsE: DT and DB at young bud phase; BvsF: DT and DB green phase; CvsG: DT 
and DB yellowing phase; DvsH: DT and DB yellow phase. 
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要集中在细胞进程(cellular process)、代谢进程

(metabolic process)、应激反应(response to stimulus)
等二级分类单位中；其次为细胞组分，该分类

单位主要集中在细胞(cell)、细胞部分(cell part)、
细胞器(organelle)等二级分类单位中；而分子功

能所含的二级分类单位则最少，且主要集中在

催化活性(catalytic activity)、结合(binding)、转

运活性(transporter activity)等分类单位中。GO
功能分类结果表明DT与DB花蕾差异表达基因

的表达主要与细胞、细胞进程、代谢进程等相

关联(图 5)。26 974 个差异表达基因被富集到了

33 条 KEGG 的 pathway 中，其中富集达到显著 

 

 
 
图 5  差异表达基因的 GO 分类 
Figure 5  GO classification of differentially expressed genes. 1: Cellular process; 2: Metabolic process; 3: 
Response to stimulus; 4: Biological regulation; 5: Regulation of biological process; 6: Developmental process;  
7: Cellular component organization or biogenesis; 8: Multicellular organismal process; 9: Localization; 10: 
Establishment of localization; 11: Reproduction; 12: Reproductive process; 13: Negative regulation of 
biological process; 14: Signaling; 15: Positive regulation of biological process; 16: Multi-organism process; 
17: Growth; 18: Immune system process; 19: Locomotion; 20: Rhythmic process; 21: Detoxification; 22: 
Behavior; 23: Biological adhesion; 24: Cell killing; 25: Cell aggregation; 26: Biological phase; 27: Cell; 28: 
Cell part; 29: Organelle; 30: Organelle part; 31: Membrane; 32: Protein-containing complex; 33: 
Membrane-enclosed lumen; 34: Membrane part; 35: Cell junction; 36: Symplast; 37: Extracellular region; 38: 
Supramolecular fiber; 39: Extracellular region part; 40: Synapse; 41: Synapse part; 42: Nucleoid; 43: Extracellular 
matrix; 44: Extracellular matrix component; 45: Other organism; 46: Other organism part; 47: Virion; 48: Virion 
part; 49: Catalytic activity; 50: Binding; 51: Transporter activity; 52: Structural molecule activity; 53: Molecular 
function regulator; 54: Signal transducer activity; 55: Enzyme regulator activity; 56: Molecular transducer activity; 
57: Transcription factor activity, protein binding; 58: Antioxidant activity; 59: Electron transfer activity; 60: 
Translation regulator activity; 61: Channel regulator activity; 62: Receptor regulator activity; 63: Metallochaperone 
activity; 64: Protein tag; 65: Chemoattractant activity; 66: Nutrient reservoir activity. 
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水平的 KEGG 通路共有 9 个，具体的通路为光合

作用-天线蛋白质(photosynthesis-antenna proteins)、
光合作用(photosynthesis)、油酸代谢(linoleic acid 
metabolism)、淀粉和蔗糖代谢(starch and sucrose 
metabolism)、甘油磷脂代谢(glycerophospholipid 
metabolism) 、植物 - 病原互作 (plant-pathogen 
interaction)、苯丙烷生物合成(phenylpropanoid 
biosynthesis)、戊糖和葡萄糖醛酸的相互转化

(pentose and glucoronate interconversions)、植物

激素信号转导(plant hormone signal transduction) 
(图 6)，其中植物激素信号转导是富集程度最高

的代谢通路之一，说明植物激素信号转导通路

在调控花蕾大小发育过程中起重要作用，此外

光合作用、次生代谢物合成、糖类和脂类物质

代谢也与花蕾大小发育有关。 

2.5  激素信号转导通路中差异表达基因的

筛选 
从 4 个比较组中，共获得 199 个与植物激

素合成或信号转导相关的差异表达基因(图 7)，
将筛选出的 199 个差异表达基因在 4 个时期的

表达情况进行分析，富集在 DT 和 DB 幼蕾期

(AvsE)阶段的差异表达基因有 88 个，45 个基因

表达上调，43 个基因下调表达；富集在 DT 和

DB 绿期(BvsF)阶段的差异表达基因为 68 个，

27 个基因表达上调，41 个基因下调表达；富集

在 DT和 DB转黄期(CvsG)阶段的差异表达基因

为 77 个，42 个基因表达上调，35 个基因下调表

达；富集在 DT 和 DB 黄期(DvsH)阶段的差异表

达基因为 72 个，43 个基因表达上调，29 个基因

下调表达；除第 2 阶段外，第 1、3、4 阶段比较 
 

 
 
图 6  花蕾差异表达基因的 KEGG 富集通路 
Figure 6  KEGG enrichment pathways of differentially expressed genes in flower buds. 
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图 7  植物激素信号转导途径中 6 种激素上下调的差异基因表达量 
Figure 7  Up-regulated and down-regulated differential gene expression of 6 hormones in the plant hormone 
signal transduction pathway. 
 
组上调基因数多于下调基因数，且 AvsE 比较组

和 DvsH 比较组的组间差异基因数最多。这些

激素相关基因的表达变化通过参与细胞内信号

传导，进而调节基因的转录和相应功能的表达。 
所筛选出的 199 个差异表达基因均与生长

素、细胞分裂素、脱落酸、茉莉酸、赤霉素、

乙烯这 6 大类植物激素均有相关，其中生长素

(IAA)相关基因数量最多，共 57 个差异表达基因；

其次是脱落酸(ABA)相关的 39 个基因和茉莉酸

(JA)相关的 25 个基因，其中与 ABA 相关的   
39 个差异表达基因被分别注释为 ABA 响应元件

结合因子(ABA-responsive element binding factors, 
ABF)、蛋白磷酸酶 2C (protein phosphatase 2C, 
PP2C)、pyrabactin resistance 1-like (PYL)，25 条

JA 相关差异表达基因，被分别注释为茉莉酸酯

ZIM 域(jasmonate ZIM-domain, JAZ)、抗茉莉酸

酯 1 (jasmonate-resistant 1, JAR1)基因家族；细胞

分裂素(CTK)和乙烯(ET)分别有 19 个和 11 个，

19 个 CTK 相关差异表达基因被分别注释为拟

南芥组氨酸激酶 2 (Arabidopsis histidine kinase 2, 
AHK2)、拟南芥组氨酸磷酸转移蛋白(Arabidopsis 
histidine phosphotransfer protein, AHP)、拟南芥反

应调节剂(Arabidopsis response regulator, ARR)、细
胞周期蛋白 D3 (cyclin D3, CYCD3)，11 个 ET
相关差异表达基因，在 4 个比较组中差异表达基

因数相对稳定，被分别注释为 copper transport 
protein 1 (CTR1)、early B-cell factor-1 (EBF1)、
ethylene-insensitive3 (EIN3) 、 ethylene response 
factor (ERF)、reversion-to-ethylene sensitivity (ETR)；
赤霉素(GA3) 8 个关差异表达基因被分别注释

为 aspartic acid-glutamic acid-leucine-leucine-alanine 
(DELLA)、gibberellin-insensitive dwarf2 (GID2)。
可见在黄花菜花蕾生长过程中 6 大类内源激素

参与调控，其中 IAA、ABA 和 JA 相关基因数量

最多，尤其 IAA 可能在参与调控黄花菜生长发

育中起关键作用。这些激素相关基因可能通过

激素的合成或是与特定受体结合参与细胞内信

号传导，影响细胞分裂，最终影响了花蕾的大小。 
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IAA 是植物生长和发育的关键信号，通过

对参与调控黄花菜生长发育中起关键作用的

IAA 相关基因进行分析，57 个 IAA 相关差异表

达基因被分别注释为 ARF (IAA 响应因子)、
SAUR (IAA 响应蛋白)、AUX (IAA 流入载体)、
GH3 (生长素响应性 GH3 基因家族)、TIR1 (一种

IAA 受体)[21] (已提交至国家微生物科学数据中

心，登录号：NMDCX0000278)。其中 ARF 差

异表达基因最显著，ARF 是一类能够特异地与

IAA 响应基因启动子区域结合的 IAA 响应元

件，能够激活或抑制下游基因的表达[22]。对样

本间差异最为显著的差异表达基因 ARF 进行分

析，一些 ARFs 可以在生长素信号通路中作为

IAA 受体调控 IAA 诱导的基因转录，IAA 是植

物生长和发育的关键信号，通过 IAA 响应转录

因子发挥作用。 
ARF 参与调控植物 IAA 信号传导途径，影

响植物生长和发育[14]。与 ARF 相关的差异表达基

因在幼蕾期有 8 个(已提交至国家微生物科学数

据中心，登录号：NMDCX0000278)，绿期 3 个，

转黄期 4 个，黄期 5 个，其中 ID 为 TRINITY_ 
DN60535_c1_g2 和 TRINITY_DN66238_c1_g1
的 2 个基因仅在幼蕾期显著差异表达，说明这

两个基因的表达在幼蕾期对 IAA 信号通路的

转录调控有重要影响，绿期和黄期均有且仅有   
1 个差异基因显著表达，基因 ID 分别为

TRINITY_DN40648_c2_g1和TRINITY_DN58744_ 
c0_g1，意义同上，而转黄期没有差异显著表达

的特有基因，推测转黄期为绿期与黄期的过渡

阶段，可能是 IAA 相关基因积累阶段。IAA 相

关差异表达基因聚类热图可以看出 DT 和 DB
同一时期的花蕾样本相似性更高，各差异基因

间存在一定的相关性表达，ARF 相关的差异表

达基因表现出聚集关系，且在 DT 转黄期高表

达，推测 IAA 主要在转黄期发挥作用，可能是

DT 和 DB 产生表型差异的重要时期(图 8)。 

2.6  IAA 相关差异表达基因 RT-qPCR 分析 
对选取的 8 个生长素相关差异表达基因片

段进行 RT-qPCR，将结果进行统计分析，这 8 个

差异表达基因片段的 RT-qPCR 结果与转录组测

序结果的变化趋势一致，说明转录组测序结果

真实可信(图 9)。 

2.7  外源喷施激素对‘大同黄花’花蕾生长和

营养成分的影响 
植物激素参与调控植物的生长和发育过

程，对植物的营养成分有一定的影响，其中包

括蛋白质、可溶性糖和淀粉的合成和降解，以

及通过调节光合作用、糖的分配和转运，从而

影响植物的还原糖含量。为了进一步验证激素

是否调控黄花菜花蕾的生长和营养成分的积

累，本研究通过外源喷施激素的方法，分析激

素对‘大同黄花’花蕾生长和营养成分的影响。结

果表明，激素处理对花蕾前期生长无明显差异，

ABA、GA3、IAA、6-BA 处理过的黄花菜植株

的花蕾长度在转黄期相较于对照组增长显著，

MeJA、ETH 处理过的花蕾相较于对照组基本无

变化，而 IAA 处理的‘大同黄花’植株的花蕾最

终长度较对照组长 17 mm 左右，相较于其他激

素对花蕾生长的促进作用最为显著(图 10)。 
除 ET 外的其他 5 种激素组中‘大同黄花’

花蕾的蛋白质含量均较对照组显著增加，而淀

粉含量较对照组显著降低；这 6 种激素处理后

对还原糖含量较对照组均有不同程度的增加，

且各激素浓度梯度对还原糖含量的提升作用略

有差异，其中 GA3、IAA 对还原糖含量的提升

作用最为显著；除 ABA 和 ETH 外，其余 4 种

激素的可溶性糖含量较对照组显著增加。激素

在植物生长发育过程中受多种因素相互作用、相

互调节，脱落酸、赤霉素、生长素、茉莉酸、细

胞分裂素对‘大同黄花’花蕾中蛋白质、还原糖、 
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图 8  IAA 相关差异表达基因聚类热图   A、B、C、D 为 DT 花蕾的幼蕾期、绿期、转黄期、黄期；E、
F、G、H 为 DB 花蕾的幼蕾期、绿期、转黄期、黄期 
Figure 8  Cluster heatmap of IAA-related differentially expressed genes. A, B, C and D are the young bud 
phase, green phase, yellowing phase and yellow phase of Datong Huanghua bud, respectively. E, F, G, and H 
are the young bud phase, green phase, yellowing phase, and yellow stage of Dongbei Huanghua bud, 
respectively. 
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图 9  生长素相关差异表达基因 RT-qPCR 验证 
Figure 9  The differentially expressed genes related to IAA were verified by RT-qPCR. 
 
可溶性糖含量较对照组均有不同程度的促进作

用，而对淀粉含量可能具有抑制作用，乙烯对

还原糖和淀粉含量较对照组有促进作用，对其

他营养成分无显著作用(图 11)。 

3  讨论与结论 
花瓣是高等植物生殖系统的重要组成部

分，花瓣发育是在植物激素和基因调控相互作

用下发生的高度可控和有组织的自然现象[23]。

表型性状分析并没有为大同黄花和东北黄花花

蕾大小的发育机制提供线索，而是为育种提供

了证据[24]。‘大同黄花’花蕾相对较大，但‘东北

黄花’相对早熟，生长周期短，花蕾大小与生长

周期呈正相关，这在黄花菜种质资源多样化选择

上具有重要意义[25]。马一凡等[26]通过对山西大

同市、湖南衡阳市祁东县、甘肃庆阳市地区黄花

菜品质以及风味物质进行测定，发现不同地区黄

花菜的营养成分含量有显著差异，且‘大同黄花’ 
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图 10  喷施激素后花蕾生长情况   A：ABA 处理下花蕾生长情况. B：GA3 处理下花蕾生长情况. C：IAA
处理下花蕾生长情况. D：MeJA 处理下花蕾生长情况. E：6-BA 处理下花蕾生长情况. F：ETH 处理下

花蕾生长情况 
Figure 10  Flower bud growth after spraying with hormone. A: Flower bud growth under ABA treatment. B: 
Flower bud growth under GA3 treatment. C: Flower bud growth under IAA treatment. D: Flower bud growth 
under MeJA treatment. E: Flower bud growth under 6-BA treatment. F: Flower bud growth under ETH 
treatment. 
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图 11  喷施激素后花蕾营养成分含量   图中小写字母为 0.05 水平上的显著性差异 
Figure 11  Nutrient content of flower buds after spraying with hormone. The small letters in the figure are 
significant differences at the level of 0.05. 

 
相比具有明显的优势。本研究结果显示‘大同黄

花’花蕾的可溶性糖含量、蛋白质和淀粉含量均

优于‘东北黄花’花蕾，而还原糖含量比‘东北黄

花’低 7.16%，与马一凡等[26]研究结果相似。 
王亚坤等[27]、刘保财等[28]对睡莲、多花黄

精转录组 GO 功能注释，发现植物萌发及发育

过程的基因调控发生变化主要受细胞以及代谢

过程的影响。本研究对 4 个比较组中的 26 974 个

差异表达基因进行 GO 功能注释，发现‘大同黄

花’与‘东北黄花’花蕾差异表达基因的表达主要

与细胞、细胞进程、代谢进程等过程相关联，

推测大部分差异表达基因参与细胞周期、DNA
复制、细胞凋亡、细胞信号传导等重要细胞过

程以及涉及各种细胞代谢途径，如糖代谢等，

这与前人研究一致[29]。 

本研究筛选到与植物激素信号转导通路相

关的差异显著表达基因 199 个，这些基因的表

达可能通过调节细胞分裂、伸长、器官形成和

发育[30]，从而影响黄花菜花蕾的生长发育。对

‘大同黄花’和‘东北黄花’ 4 个比较组中与激素相

关的差异表达基因进一步分析，发现激素合成

代谢相关基因在不同发育时期的‘大同黄花’和
‘东北黄花’花蕾中的表达有所差异。AvsE 阶段

的植物激素信号转导通路富集的差异表达基因

最多，说明植物激素在黄花菜花蕾发育前期发

挥重要作用。 
CTR1在拟南芥的细胞核中被发现[31]，与ETR

一起作为乙烯信号传导的负调控因子[32]，ERF 转

录因子是乙烯信号转导途径中重要的组成部分，

CTR1 通过与 EBF 蛋白相互作用并抑制 EIN3 转
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录因子来稳定 EIN3 转录因子，从而增强乙烯反

应并延迟生长恢复[33]。本研究发现 ET 参与花

蕾整个生长发育过程；喷施 ETH 对花蕾长度无

显著影响，蛋白质与可溶性糖含量显著降低，

可能是外源激素导致 CTR1 与 ETR 过表达而抑

制了蛋白质与可溶性糖的形成。 
马铃薯块茎的形成过程中，JA 会减少叶片

的原始长度，促进分生组织的扩大和细胞的扩

张[34]。JA 可以在 JAR1 的催化下与异亮氨酸(Ile)
结合生成复合物 JA-Ile，该复合物与茉莉酸受

体 COI1 特异性结合之后，在 E3 泛素连接酶

SCFCOI1 复合物的作用下促使 JAZ 蛋白的泛素

化并使之被 26S 蛋白酶体降解，释放出 MYC2，
从而启动茉莉酸早期应答基因的转录[35]。本研

究中 AvsE 阶段的 JA 相关差异基因表达量显著

高于其他阶段，喷施 MeJA 后，花蕾蛋白质和

还原糖含量显著增加，可能是 JA 主要于花蕾初

蕾期发挥作用，喷施激素后 JAR 和 JAZ 基因表

达量上升，进而提高花蕾的营养成分。 
PYL 基因参与 ABA 通路调节[36]；ABA 通

过调节 PP2C 活性来调控细胞代谢[37]，ABA 受

体结合 PP2C 并抑制 PP2C 的磷酸化活性，从

而激活 SnRK2s，SnRK2s 进一步磷酸化并激活

下游 ABA 依赖型转录因子 AREB/ABF，调控下

游基因表达，进而影响植物生长发育[38]。胡杨

(Populus euphratica Oliv.) PP2C 的过表达导致

树高增高，叶片形态和叶片结构发生改变，暗

示 PP2C 磷酸酶在有利条件下发挥生长调节剂

的作用[39]。在花蕾 AvsE、DvsH 阶段中 ABA 相

关的差异基因表达量较高；喷施 ABA 激素对花

蕾长度及蛋白质和还原糖含量均有促进作用，

可能 ABA 主要作用于初蕾期和黄期，且表型及

营养成分受 ABF、PP2C、PYL 基因互作影响。 
GA3 可以促进细胞伸长[40]，通过 DELLA 参

与调节拟南芥的开花[41]。DELLA 蛋白是 GA3

信号转导的负关键调节因子，属于 GRAS 基因

家族 [42]；GID1s 为 GA3 的受体蛋白，茶树

[Camellia sinensis (L.) O.Ktze.]过表达 GID1s 基

因可以促进花叶发育，株高增加。本研究结果

显示 GA3 相关基因表达量在黄花菜花蕾发育的

后两个阶段略高于前两个阶段，喷施 GA3 后花

蕾长度以及蛋白质、还原糖和可溶性糖含量均

显著增加，说明 GA3 不仅促进花蕾细胞的扩大，

还增加了花蕾营养含量。 
有研究表明外源或内源细胞分裂素能在植

物生长发育过程中起到正调控作用，ARR 具有

转录激活活性，通过促进细胞分裂素响应基因

的转录，发挥正调控细胞分裂素信号传导的功

能，延缓拟南芥的衰老 [43]。本研究发现喷施

6-BA 后花蕾长度与蛋白质、还原糖和可溶性糖

含量有所增加，CTK 相关差异基因在花蕾 4 个

时期均有表达，说明喷施 6-BA 能够促进 CTK
相关基因的转录。 

4 个时期 IAA 差异表基因达量显著高于其

他 5 种激素，这可能与 IAA 的功能和合成路径

更为复杂有关。被注释于 ARF 中的差异基因数

最多，ARF 在生殖期调节生长素反应，协调多

个发育过程[44]；有研究证明生长素通过 ARF 依

赖的信号转导途径调控 RNA 编辑过程[45]。本研

究分析 ARF 作为生长素相关差异表达基因中差

异最为显著的基因与上述研究相符。有研究认

为 ARF 是植物特有的基因家族[46]。有报道分析

番荔枝(Annona squamosa)中 ARF 基因的表达主

要集中在花芽期，这说明 ARF 很可能也参与了

早期花发育[47]。本研究中幼蕾期 ARF 相关差异

表达基因最多，4 个时期的 ARF 均处于上调状

态，表明‘大同黄花’花蕾中 ARF 表达量显著高

于‘东北黄花’，推测 ARF 对‘大同黄花’和‘东北

黄花’花蕾表型及营养成分差异中起到关键的

调控作用，ARF 正向调节花蕾表型及营养成分，
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促进黄花菜的生长。植物激素对蛋白质含量、

还原糖含量和可溶性糖含量的影响是复杂而多

样的，可能受到其他环境因素和内部调控的交

互影响。 
此外，不同激素之间也可能存在相互作用

和平衡调节，进一步调控植物的代谢过程。因

此，不同植物激素对植物中蛋白质含量、还原

糖含量、可溶性糖含量和淀粉含量的影响具有

一定的差异性和复杂性。本研究为进一步研究

‘大同黄花’与‘东北黄花’花蕾发育的调控机制

奠定了理论基础。 
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