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乌头子根膨大过程的转录组分析

高 静，罗 敏，刘 然，胡漪文，陈丽娟，黄 利，王光志

（成都中医药大学药学院，成都 611137）

摘要：对乌头子根进行转录组测序，探讨调控乌头子根膨大的分子机制。选取乌头膨大过程的 3个时

间点即 S1（1 D）、S2（31 D）、S3（61 D）进行转录组测序，筛选调控乌头子根膨大过程的相关差异基

因，使用实时荧光定量聚合酶链式反应（qRT-PCR）进行验证。转录组测序组装获得 73600条 Unigenes；

通过比较转录组分析，得到差异表达基因（DEGs）一共 7555条。S2vS1、S3vS2、S3vS1三个比较组中分

别得到 2560、2171、6320条 DEGs。KEGG富集分析显示差异基因主要参与了淀粉和蔗糖代谢，植物激素

信号转导，植物-病原体作用和苯丙烷生物合成等代谢途径；其中淀粉生物合成途径上调而木质素生物合成

下调是膨大过程的主要事件。植物激素信号转导中生长素、脱落酸、细胞分裂素和赤霉素这些途径相关基

因参与调控乌头子根膨大过程。筛选这些膨大相关途径的 DEGs进行 qRT-PCR，结果与转录组数据表达模

式具有一致性。本研究首次探讨乌头子根膨大过程的动态转录变化，挖掘参与调控乌头子根膨大过程的相

关候选基因，为进一步研究乌头子根发育调控分子机制提供线索。
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Transcriptome Analysis of the Expanded Daughter

Root of Aconitum carmichaelii
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(Pharmacy School of Chengdu University of Traditional Chinese Medicine, Chengdu 611137)

Abstract: Transcriptome sequencing was performed on the daughter root of Aconitum carmichaelii (DR) to

explore the underlying molecular mechanism regulating the root expansion. DR at three time points during the

expansion stages, namely S1 (1 D), S2 (31 D) and S3 (61 D), were harvested for sequencing. The identified

differentially expressed genes (DEGs) were validated by real-time quantitative polymerase chain reaction

(qRT-PCR). 73600 unigenes were obtained via de novo assembly, including 7555 DEGs that are differentially
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expressed by comparative transcriptome analysis. There were 2560, 2171 and 6320 DEGs in the three pair-wise

comparison groups of S2vS1, S3vS2 and S3vS1, respectively. KEGG enrichment analysis showed that DEGs were

mainly involved in starch and sucrose metabolism, plant hormone signal transduction, plant-pathogen interaction

and phenylpropane biosynthesis. The genes in starch biosynthesis pathway were up-regulated and these genes in

lignin biosynthesis were down-regulated, which was considered as a sign in the root expansion. The genes related

to auxin, abscisic acid, cytokinin and gibberellin were involved in regulating the process of enlargement. Through

testing a subset of candidate genes in these pathways using qRT-PCR, a pattern similar to that revealed by

transcriptome sequencing was revealed. This study is the first to explore the dynamic transcriptional changes in the

process of DR enlargement, and excavate the related genes involved in the regulation of the enlargement process,

which provides clues for further research on the molecular mechanism of DR.
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乌头 Aconitum carmichaelii Debx.为毛茛科常用药用植物，其母根加工作为川乌使用，其

子根加工后作为附子使用[1]。目前在四川、云南和陕西等地也有大面积栽培。乌头子根主要

是由不定根膨大形成的贮藏根。贮藏根是植物为躲避恶劣地上环境进化的特殊贮藏器官。它

不仅是重要的营养繁殖器官，也是人类和动物赖以生存的食物和药物来源，例如萝卜、甘薯、

人参和何首乌等。随着基因组时代兴起，转录组学、蛋白质组学和代谢组学等各组学技术的

使用在阐明植物生长与发育的规律方面扮演着日益重要的角色。目前甘薯、木薯和萝卜等贮

藏根类食物农作物研究较多，而贮藏根类药材研究较少。乌头子根的相关研究主要集中在临

床疗效和化合物活性鉴定等方面，关于其生长发育的报道较少，多停留在形态解剖学方面，

缺少分子方面研究。了解植物贮藏根形成机制能够为其膨大结构的建成调控以及高产提供理

论依据。课题组前期基于形态学和解剖学手段研究了乌头子根发育的过程，将乌头子根膨大

过程划分为五个时期，并发现影响乌头子根膨大的因素有形成层和分生细胞活动、初生木质

部脊的数目、淀粉积累和木质部木质化程度的加深等[2]。对乌头子根三个膨大阶段即膨大初

期、膨大中期和膨大后期进行转录组测序，比较乌头子根不同膨大阶段的基因转录水平差异，

挖掘参与调控乌头子根膨大的相关候选基因，为提高乌头子根产量提供参考，为进一步探究

乌头子根潜在膨大分子机制提供重要线索。

1 材料与方法

1.1 材料

实验材料采自四川省青川县房石镇（E104°56’58.73''，N32°21′52.93''，海拔 1039 m）当地



农民常年栽种的乌头种根，经成都中医药大学药学院王光志教授和作者鉴定为乌头 Aconitum

carmichaelii Debx.采收的种根于 2020年 11月 18日栽培在成都中医大学药药用植物园内

（E103°48'18.96", N30°41'31.89", 海拔 504 m）。

1.2 方法

1.2.1 样品处理

从 2021年 3月 6日时部分植株的子根伸出（1 D）到 2021年 8月 4日（152 D）子根成

熟时期。在 1 D、31 D、61 D、121 D时间点分别取直径为约为 1-2 mm、>4 mm、>10 mm、

≥20 mm的子根，分别命名为 S1、S2、S3、S4。用灭菌水洗净样品，用灭菌刀去除子根上

部芽点、根尖和侧根，液氮速冻，置于-80℃冰箱中备用。

1.2.2 RNA提取与测序

样品用液氮研磨成粉末，取 100 mg按照多糖多酚植物总 RNA提取试剂盒（DP441，天

根）说明书进行总 RNA提取；提取后的总 RNA通过 Agilent 2100检测其纯度、浓度和完整

性；按照 NEB普通建库方式进行 cDNA建库；利用 illumina NovaSeq 6000测序平台进行测

序。

1.2.3 测序数据质控与组装

对每条样品的 cDNA文库上机测序后得到的原始读段（raw reads）进行过滤，去除低质

量、含接头和未知碱基 N含量多的 reads，从而得到高质量读段（clean reads）。利用 Trinity

将 clean reads进行从头组装，得到转录本（transcript），然后使用 Corset软件进行聚合去冗

余，获得单基因（Unigene）。

1.2.3 Unigene的功能注释和分类

利用 BLAST软件将 Unigene序列与 NR、NT、Pfam、KOG、Swiss-prot、KO、GO等 7

个数据库中的相似序列比较，设置 blast比对参数为 E-value＜10-5最终获得有注释信息的基

因。

1.2.4 差异表达基因分析

用 FPKM计算基因表达量。利用 DESeq2 R软件筛选差异基因，筛选标准为错误发现率

FDR（false discovery rate）<0.05且 log2 fold change 绝对值≥1。对筛选出的 DEGs进行 KEGG

富集分析。



1.2.5 筛选与乌头子根膨大过程相关的候选基因

从 KEGG富集的相关通路中筛选与乌头子根膨大过程相关的 DEGs。

1.2.6 qRT-PCR验证

总RNA提取同1.2.2，1 µg总RNA用于逆转录，方法按照成都福际去基因组第一链cDNA

合成试剂盒说明书进行；逆转录完毕后将 cDNA 稀释 10 倍进行 qRT-PCR，实验过程按照

Real Time PCR EasyTM-SYBR Green I试剂盒说明书在 T100TM Thermal Cycler PCR 仪进行，

反应条件为两步法：95℃、3 min；95℃、5 s，60℃、30 s，40个循环。以 ACTIN（肌动蛋

白基因）为内参，使用 2-∆∆Ct方法计算基因相对表达量。为确保实验的重现性和可靠性，对

样品进行三个生物重复和三次技术重复。引物序列见表 1。

表 1 qRT-PCR引物设计

Table 1 Design of qRT-PCR primer

Gene ID Description Abbreviation Primer

Cluster-5683.29966
肌动蛋白

（ACTIN）
ACT

F 5'-ACAGGACCAATCAATACTCAC-3'

R 5'-TGGCTTCCCTTAGCACAT-3'

Cluster-5683.36937
转录抑制响应 1

（TRANSPORT INHIBITOR RESPONSE 1）
TIR1

F 5'-CCATACCACGACTTACACA-3'

R 5'-AATCTCCTTCACTCACTTCC-3'

Cluster-5683.15057
生长素响应因子

（SMALLAUXIN UP RNA）
SAUR

F 5'-GCAGTATATGTAGGAGAGGGTGAG-3'

R 5'-CCGAGATGTGAGGTTGACGAA-3'

Cluster-5683.37263
生长素响应因子

（AUXIN RESPONSE FACTOR）
ARF

F 5'-TTGTTTACACCGATCACG-3'

R 5'-TTCTGTCAATGCCTCTTC-3'

Cluster-5683.32278

细胞分裂素 A类响应因子

（TYPE-AARABIDOPSIS RESPONSE

REGULATOR）

ARR-A

F 5'-TTTGGAAGAAGGGGCAGAGG-3'

R 5'-GGATGACAGAGTTGACAGGGG-3'

Cluster-5683.17816

ABA 反应元件结合因子

（ABARESPONSIVE ELEMENT BINDING

FACTOR）

ABF

F 5'-TGGCGGTATAGTCGGTGAAG-3'

R 5'-TGTAGCGGATTCTCTGTTCTTG-3'

Cluster-5683.10302

光敏色素相互作用因子 4

（PHYTOCHROME-INTERACTING

FACTOR 4）

PIF4

F 5'-GTTAATCGGTCTATCGCCTCTG-3'

R 5'-ACTTGCTGCTTGGTGTATTCTC-3'

Cluster-5683.36484

1,4-α-葡聚糖分支酶

（1,4-ALPHA-GLUCAN BRANCHING

ENZYME）

GBE1

F 5'-CTTACCGAGCACATCTTGATTATC-3'

R 5'-TGACGAGCCATCCACATTG-3'

Cluster-5683.47197
淀粉合酶

（STARCH SYNTHASE）
GLGA

F 5'-GGAGCCAGCAACAACTTACG-3'

R 5'-CCAGACCATAACCACCTTCAATG-3'

Cluster-5683.34778

葡萄糖-1-磷酸腺苷酸转移酶

（GLUCOSE-1-PHOSPHATE

ADENYLYLTRANSFERASE ）

GLGC

F 5'-GGAGCACAACACATGGAATACT-3'

R 5'-CGTCCTTCTTCGTCAATCTTCA-3'

Cluster-5683.42210
苯丙氨酸解氨酶

（PHENYLALANINE AMMONIALYASE）
PAL

F 5'-TAATGAGGCGAAGGTGGAGTT -3'

R 5'-TGCGTGGGTTGATTCAGTCT-3'



Cluster-5683.31175

肉桂醇脱氢酶

（CINNAMYL-ALCOHOL

DEHYDROGENASE）

CAD

F 5'-ATCACACCCTCTCTTGCCATT-3'

R 5'-CGCCTATTCCACTTCCACCTA-3'

Cluster-5683.33017
细胞周期蛋白

（CYCLIN D3）
CYCD3

F 5'-AGCACCTCATCATCTCCATCTTC-3'

R 5'-ATCCACTCTCAGTATCCATTCCA-3'

Cluster-5683.30404

KNOX1同源异型盒蛋 1

（HOMEOBOX PROTEIN

KNOTTED-1-LIKE 1）

KNAT1

F 5'-CCTTCACATCCTCTTCATCT-3'

R 5'-CAGTCAGCCTGTTCACTAT-3'

2 结果与分析

2.1 乌头子根转录组测序结果与功能注释

通过质控，共产生 56 Gb的有效数据，详细见表 2。组装后产生 73600条 Unigenes，41768

条 Unigenes（56.75%）可以比对到 NR、NT、Pfam、KOG、Swiss-prot、KO和 GO等公共

数据库（图 1A），分别注释了 36304条（49.32%）、19470条（26.45%）、26015条（35.34%）、

7224条（9.81%）、26662条（36.22%）、13033条（17.7%）和 26013条（35.34%）Unigenes。

NR数据库注释到基因同源物种分布如图 1B所示，前五分别为耧斗菜（Aquilegia coerulea）、

博落回（Macleaya cordata）、莲（Nelumbo nucifera）、葡萄（Vitis vinifera）、罂粟（Papaver

somniferum）。

表 2 乌头子根的转录组数据统计结果

Table 2 Transcriptome data of DR

sample raw_reads clean_reads clean_bases Q20/% Q30/% GC/%

S1_1 20949881 20104026 6 96.97 91.98 45.71

S1_2 23080486 22107075 6.6 97.1 92.23 46.01

S1_3 21781232 20766359 6.2 97.19 92.45 46.03

S2_1 21741614 20851993 6.3 97.18 92.39 45.76

S2_2 22036972 21173324 6.4 97.22 92.55 46.27

S2_3 21639746 21258695 6.4 97.36 92.62 45.52

S3_1 22250881 21277173 6.4 97.07 92.16 45.78

S3_2 20212078 19164699 5.7 97.15 92.39 45.71

S3_3 20604735 19922852 6 97.01 92.09 45.77



2.2 差异基因表达分析

通过分析比较转录组数据，获得差异表达基因（differential expression genes，DEGs）共

7555条；S2vS1存在 2560条 DEGs，619条表达上调，1941条表达下调；S3vS2存在 2171

条 DEGs，1046条表达上调，1125条表达下调；S3vS1 存在 6320条 DEGs，2194条表达上

调，4126条表达下调，见表 3。大量 DEGs集中在 S3vS1，在 S2vS1中 DEGs少，在 S3vS2

中 DEGs较少；所有 DEGs中，下调多于上调（表 3）。

表 3 差异基因表达分析

Table 3 Differential expression gene analysis

Compare All DEGs Up DEGs Down DEGs

S2vS1 2560 619 1941

S3vS1 6320 2194 4126

S3vS2 2171 1046 1125

2.3 差异表达基因 KEGG富集分析

S2vS1、S3vS1、S3vS2三个比较组的 DEGs分别注释到 87、110、95条代谢通路。图

2/3/4均只显示前 20条代谢通路。图 2显示在 S2vS1中 DEGs在苯丙烷生物合成

（Phenylpropanoid biosynthesis，ko00940）最多，为 38个，然后依次为植物-病原体作用

（Plant-pathogen interaction，ko04626）与淀粉和蔗糖代谢（Starch and sucrose metabolism，

ko00500），分别为 34和 33个。此外，植物激素信号转导（Plant hormone signal transduction，

ko04075）也显著富集，为 30个。在 S3vS1（图 3），富集 DEGs数量排名前三的代谢通路

为淀粉和蔗糖代谢、苯丙烷生物合成、植物激素信号转导分别有 85个、72个、61个。在

A：7条数据库的 Unigenes 功能注释；B：NR数据库的物种注释分布

A: Functional annotated Unigenes diagram from 7 databases; .B: Distribution of species in NR databases

图 1 Unigenes的功能注释

Figure 1 Functional annotation of Unigenes



S3vS2（图 4），依次为内质网中的蛋白质加工（Protein processing in endoplasmic reticulum，

ko04141）、苯丙烷生物合成、淀粉和蔗糖代谢，分别有 33个、32个、25个。在这三个比

较组，DEGs主要富集于“苯丙烷生物合成”和“淀粉和蔗糖代谢”。这两个途径可能参与

调控乌头子根膨大过程。

图 2 S2vS1的 KEGG富集结果

Figure 2 KEGG results of S2vS1

图 3 S3vS1的 KEGG富集结果

Figure 3 KEGG results of S3vS1



图 4 S3vS2的 KEGG富集结果

Figure 4 KEGG results of S3vS2

图 5 乌头子根木质素生物合成途径

Figure 5 Biosynthetic pathway of lignin in DR

2.4 与乌头子根膨大过程相关的候选基因



图 6 乌头子根淀粉合成途径

Figure 6 Biosynthetic pathway of starch in DR

图 7 相关差异基因对乌头子根膨大过程的调控

Figure 7 Regulation of related DEGs on expansion process in DR

苯丙烷生物合成途径是合成木质素的重要部分，木质素参与植物细胞次生壁的形成。前

人研究发现细胞木质化抑制甘薯块根的发育[3]。课题组前期研究发现木质部木质化程度影响

乌头子根膨大程度[2]，因此木质素生物合成影响乌头子根的膨大。图 5所示为木质素生物合



成途径，PAL、HCT、CAD、COMT和 F5H等编码乌头子根木质素生物合成的关键酶基因被

注释到该通路（图 5）。这些基因均在 S3/S1表达下调。

KEGG分析富集到淀粉和蔗糖代谢通路。乌头子根储藏的主要营养物质是淀粉[2,4,5]。如

图 6所示，SUS、GLGC、GLGA和 GBE1等这些部分潜在 DEGs被注释到参与乌头子根淀

粉合成通路。SUS在 S3/S1 总体下调，部分上调，GLGA和 GBE1在 S2/S1 和 S3/S1表达显

著上调。

KEGG分析富集到植物激素信号转导通路中，DEGs主要富集于生长素、细胞分裂素、

赤霉素和脱落酸信号通路。随着乌头子根直径增加，生长素信号总体基因转录水平升高，

TIR1和 ARF在 S3/S1 显著上调，AUX/IAA在 S3/S1显著下调，SAURs中 4个基因在 S2/S1

上调。随着乌头子根直径增加，细胞分裂素信号总体基因转录水平下降，ARR-A在 S2/S1显

著上调，ARR-B在 S3/S1 显著下调，CYCD3在 S2/S1、S3/S1 和 S3/S1均显著下调。赤霉素

信号总体转录水平下降，编码 DELLA 蛋白的基因未有差异表达，只有 GID2与 PIF3/4在

S3/S1 显著下调。脱落酸信号转录水平上升，编码 ABA受体 PYR/PYLs的基因在 S2/S1显

著上调，编码磷酸酶 PP2Cs、编码蛋白激酶 SnRK2s、编码 ABA响应转录因子的基因在 S3/S1

上调。

转录因子WOX和 KNOX参与调节形成层发育和维管组织分化。有一条作用途径即

CLE41/44-PXY/TDR-WOX4已受到广泛认可[6-10]，在乌头子根膨大过程转录组数据中，无基

因注释到 CLE41/44和 PXY；TDR有注释，但无差异表达。WOX4在 S3/S1和 S3/S2显著上

调。KNOXI主要在顶端分生组织的维持和侧生器官的发育中发挥重要作用[11]。KNAT1属于

KNOXI基因家族成员。KNAT1与 WOX4在 S3/S1 时显著上调。



图 8 RNA-seq与 qRT-PCR结果比较

Figure 8 Comparison of RNA-seq and qRT-PCR results

2.5 qRT-PCR 验证

为验证转录组数据结果的可靠性，从 KEGG富集通路中筛选出 13条与子根膨大相关候

选基因进行 qRT-PCR验证。qRT-PCR的基因相对表达量均以 S1为对照组计算所得的结果。

RNA-seq（FPKM）与 qRT-PCR（2-∆∆Ct）两者表达趋势均一致，如图 8所示，这表明本研究

通过 RNA-Seq获得的数据集进行的分析是可靠的。另外，图 8补充了乌头子根直径无显著

变化的膨大相关基因表达情况。生长素信号 TIR1、SAUR、ARF和脱落酸信号 ABF和淀粉

合成基因如 GBE1、GLGA、形成层活动基因如 KNAT1等 7个基因相对表达量逐渐呈上升趋

势，在 121 D相对表达量最高，与子根膨大正相关；木质素生物合成基因 CAD和细胞周期

基因 CYCD3等 2个基因表达呈下降趋势，在 121 D相对表达量最低，与子根膨大负相关，

进一步验证大部分基因与膨大相关。

3 讨论

KEGG功能富集显示乌头子根膨大过程不仅涉及蔗糖和淀粉合成和代谢、苯丙烷生物合

成等初级代谢途径，还涉及植物激素信号转导。这些结果在甘薯[12,13]、木薯[14-16]、胡萝卜[17]



和其他贮藏地下器官[17]通过比较转录组中得出的结果类似。

3.1膨大初期特征

S1为乌头子根膨大初期建立时间点即 1 D。在该时间点，取根直径约为为 1-2 mm，显

微观察到乌头子根开始次生生长，次生形成层片段逐渐建成，薄壁细胞开始积累淀粉[2]。PAL、

HCT和COMT等基因在S1转录活动最旺盛，可能是参与木质部导管和纤维建成的主要基因。

植物激素是影响块根形成和发育的关键因素。Utsumi等[15]探讨了植物激素对木薯块根生长

的影响，生长素、细胞分裂素、油菜素内酯处理通过信号转导可促进木薯块根直径增加。

Immanen等[19]发现生长素在毛心杨（Populus trichocarpa）茎形成层浓度梯度最高，细胞分

裂素高分布于靠近形成层的韧皮部，赤霉素在靠近形成层的木质部分布高，细胞分裂素生物

合成的增加刺激了形成层细胞分裂率。生长素和细胞分裂素对形成层的发育有着重要作用。

Randall报道 ANT与 CYCD3;1独立且冗余响应细胞分裂素对拟南芥根次生生长的调控[20]。

Liu等[21]发现，细胞周期相关基因 CYCD3;1和 CYCD3;2在细胞分裂素突变体 ahk2, 3, 4及 B

类响应因子突变体 arr1, 10和 arr10, 12的表达与野生型相比显著降低。在 S1时，受细胞分

裂素信号调控的 CYCD3表达水平高，推测 CYCD3参与乌头子根膨大初期次生形成层的建

立。

3.2 膨大中期特征

S2是乌头子根膨大中期发生时间点即 31 D，膨大中期的直径范围为 4-10 mm。取根直

径>4 mm，显微观察显示根内次生形成层成环，淀粉大量积累在韧皮部，韧皮部扩大，出现

大量侧根[2]。ARR-As能促进初生根伸长和侧根形成[22]。在 S2时，子根不断向下伸长，侧根

不断从子根产生代替子根担负运输水分和无机盐的职能，ARR-A表达最旺盛，在 S4时侧根

产生少，ARR-A表达低（图 8），说明 ARR-A在 S2时可能有同样的功能，对侧根的产生有

促进作用。拟南芥 SAURs中的 SAUR19、41和 63通过调节生长素运输促使细胞扩张[23-25]。

另外，SAUR41还能促进侧根形成[22]。乌头子根在 S2时出现明显膨大，可能与上调的 SAURs

相关。

3.3 膨大后期特征

S3是乌头子根膨大后期发生时间点即 61 D，膨大后期的直径范围为 10 mm以上。取根

直径>10 mm，显微观察到次生形成层被推向外侧，木质部逐渐扩大，根内部次生形成层环

呈圆形、多角形或分离形，淀粉继续积累[2]。与 S1相比，在 S3中相关通路 DEGs有显著表

达差异（图 5、6和 7）。PAL、HCT、CAD、COMT和 F5H等木质素合成关键酶基因表达

情况与 S1相反，均显著表达下调；GLGC、GLGA和 GBE1等淀粉合成关键酶基因则显著表



达上调。伴随着甘薯块根的发育，淀粉合成相关基因上调和木质素合成相关基因下调[12]。

该现象在乌头子根中也存在。研究发现淀粉和木质素含量和基因呈负相关[12,26,27]。Wang等

人[28]认为木质素和淀粉之间存在密切的碳动态转化，但是这两者内在调控机制还未有相关

报道。

近年来有研究报道脱落酸不仅通过调控同化物的卸载，从而促进淀粉合成[29,30]，而且拮

抗赤霉素促进细胞伸长作用[31-33]，从而影响块根/茎发育[34]。在马铃薯中，GAs/ABA比值大，

则块茎个头小并纵向伸长；比值小，块茎径向增粗[35]。脱落酸信号途径在 S3/S1表达旺盛，

可能通过抑制赤霉素信号中 PIF3/4表达，从而使得细胞径向伸长。生长素信号对形成层发

育极其重要[36]。拟南芥中不同的 ARF有着不同的作用。Brackmann等[37]发现，ARF3和 ARF4

能促进形成层活动而 ARF5抑制形成层活动。Mehdi等[38]认为 ARF6和 ARF8通过抑制形成

层细胞向韧皮部的分化，从而导致形成层细胞向木质部分化的转变。与 S1相比，ARF在 S3

表达最高，表明 ARF可能促进膨大后期的木质部分化。

在拟南芥中，KNAT1调控下胚轴次生分生组织木质部纤维的分化[39]；但是在地上部分

时，BP（KNAT1也被称为 BP）过表达减少木质化的细胞产生[40]。WOX4与 KNAT1突变，

导致根中的维管形成层活性丧失[41]。Rüscher等[14]认为 KNOX/BEL基因包括 KNAT1、PNY

和 PNF对木质部薄壁细胞分化有着重要作用。KNAT1在不同植物或同一种植物的不同部位

作用有所不同。在 S3时，形成层活动旺盛，木质部逐渐扩大，其中薄壁细胞也在不断被分

化，KNAT1表达水平高，推测 KNAT1在乌头子根中可通过促进形成层活性和木质部薄壁细

胞分化从而促进乌头子根膨大。木质部扩张是膨大后期直径增加的关键，ARF和 KNAT1在

S4表达最高，说明 ARF和 KNAT1可能是木质部扩张调控的关键转录因子。

S4是乌头子根直径无显著变化时间点即 121 D，取根直径≥ 20 mm，显微观察显示根内

部次生形成层环依然呈圆形、多角形或分离形，木质部完成扩张。qRT-PCR结果显示大部

分膨大相关候选基因的相对表达量在 S4时上升，进一步验证这些基因与乌头子根膨大相关。

综上，本研究首次通过转录组测序挖掘与乌头子根膨大相关的候选基因，并经 qRT-PCR

获得乌头子根发育相关调控基因的相对基因表达量变化规律。但存在一些不足。第一，未测

定 S1至 S4时间点植物激素、淀粉、木质素含量和相关酶变化等生理指标，为转录组数据

提供进一步证据。第二，本研究对乌头子根膨大分子机制只是一个初步探索。乌头子根膨大

具体机制还不够清晰，需更深层次调控机制的挖掘如蛋白质组和代谢物组的进一步证据。
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