
 王梓煦 等 | ‘美人’梅在干旱胁迫下的生理响应及相关基因筛选 
Chinese Journal of Biotechnology   Feb. 25, 2025, 41(2): 618-638 
CSTR: 32114.14.j.cjb.240524 http://journals.im.ac.cn/cjbcn 
DOI: 10.13345/j.cjb.240524 ©2025 Chin J Biotech, All rights reserved 

 

                           

资助项目：国家重点研发计划(2020YFD1000500)；北京园林绿化增彩延绿科技创新工程(2019-KJC-02-10)；北京市园林绿

化局《沙枣培育技术规程》制定标准项目 (20211245)；北京林业大学建设世界一流学科和特色发展引导专项资金 
(2019XKJS0324) 
This work was supported by the National Key Research and Development Program of China (2020YFD1000500), the Beijing 
Landscaping Color Extension Green Science and Technology Innovation Project (2019-KJC-02-10), the Beijing Municipal 
Bureau of Landscape Architecture and Greening “Technical Regulations for Cultivation of Jujube” Development Standard 
Project (20211245), and the Special Funds for Building World-class Disciplines and Characteristic Development Guided by 
Beijing Forestry University (2019XKJS0324). 
*Corresponding author. E-mail: lqw6809@bjfu.edu.cn 
Received: 2024-07-01; Accepted: 2024-11-14; Published online: 2024-11-15 

618 生 物 工 程 学 报  

                                                               

‘美人’梅在干旱胁迫下的生理响应及相关基因筛选 

王梓煦 1，罗春燕 1，童宇航 2，郑为军 2，李庆卫 1* 

1 北京林业大学 园林学院 林木资源高效生产全国重点实验室，北京 100083 
2 北京市绿地养护管理事务中心，北京 102211 
 

王梓煦, 罗春燕, 童宇航, 郑为军, 李庆卫. ‘美人’梅在干旱胁迫下的生理响应及相关基因筛选[J]. 生物工程学报, 2025, 
41(2): 618-638. 
WANG Zixu, LUO Chunyan, TONG Yuhang, ZHENG Weijun, LI Qingwei. Physiological responses and transcriptional 
regulation of Prunus mume ‘Meiren’ under drought stress[J]. Chinese Journal of Biotechnology, 2025, 41(2): 618-638. 

 
摘   要：梅花(Prunus mume)是药食同源的生态经济型树种，然而，干旱严重限制了梅花在我国北

方干旱、半干旱地区的推广栽培。本研究以‘美人’梅为试验材料，采用自然干旱法进行处理，测定

渗透调节物质、光合参数和抗氧化酶活性等光合生理指标，并使用转录组测序探究梅花在干旱胁

迫下的内在调控机制。结果表明，随着干旱胁迫程度加深，‘美人’梅的叶绿素 a (chlorophyll a, Chla)、
叶绿素 b (chlorophyll b, Chlb)、叶绿素(a+b) [chlorophyll (a+b), Chl(a+b)]含量以及可溶性蛋白

(soluble protein, SP)含量呈现先上升后下降的趋势，净光合速率(photosynthetic rate, Pn)、气孔导度

(stomatal conductance, Gs)和蒸腾速率 (transpiration rate, Tr)以及最大光化学效率 (maximum 
photochemical efficiency, Fv/Fm)、实际光化学电子产量 [effective photochemical quantum yield, 
Y(II)]、光化学猝灭系数(photochemical quenching, qP)、相对电子传递效率(electron transport rate, 
ETR)均显著下降，而丙二醛含量(malondialdehyde, MDA)、抗氧化酶如超氧化物歧化酶(superoxide 
dismutase, SOD)活性、过氧化物酶(peroxidase, POD)和渗透调节物质的积累显著增强。转录组测序

共获得 24 853 个高质量基因。GO 富集显示重度干旱下差异表达基因(differentially expressed genes, 
DEGs)富集程度最高。KEGG(Kyoto encylopaedia of genes and genomes, KEGG)分析显示次级代谢物

的生物合成 (biosynthesis of secondary metabolites)、植物与病原体相互作用 (plant-pathogen 
interaction)、植物激素信号传导(plant hormone signal transduction)、淀粉和蔗糖代谢(starch and 
sucrose metabolism)、丝裂原活化蛋白激酶(mitogen-activated protein kinase, MAPK)信号通路是 4 个
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干旱时期中最显著富集的代谢通路。此外，还筛选到 16 个与‘美人’梅抗旱相关的关键基因。本研

究发现梅花可能通过 MYB、ERF、bHLH、NAC 和 WRKY 等转录因子(transcription factors, TF)调
节抗旱相关基因 SUS、P5CS、LEA、SOD、POD、SOD1、TPPD、TPPA 等的表达，促进蔗糖等渗

透调节物质积累，提高 SOD、POD 等抗氧化酶活性，减弱逆境胁迫下活性氧的危害，保护膜系统

的结构和功能以抵御干旱。本研究结果为进一步挖掘梅花响应干旱胁迫的候选基因和抗旱育种提

供了理论参考。 
关键词：梅花；干旱胁迫；生理特性；转录组 
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Abstract: Prunus mume is an ecologically and economically valuable plant with both medicinal 
and edible values. However, drought severely limits the promotion and cultivation of P. mume 
in the arid and semi-arid areas in northern China. In this study, we treated P. mume ‘Meiren’ 
with natural drought and then assessed photosynthetic and physiological indexes such as 
osmoregulatory substances, photosynthetic parameters, and antioxidant enzyme activities. 
Furthermore, we employed transcriptome sequencing to explore the internal regulatory 
mechanism of P. mume under drought stress. As the drought stress aggravated, the levels of 
chlorophyll a (Chla), chlorophyll b (Chlb), chlorophyll (a+b)[Chl(a+b)], and soluble protein (SP) 
in P. mume first elevated and then declined. The net photosynthetic rate (Pn), stomatal 
conductance (Gs), transpiration rate (Tr), maximum photochemical efficiency (Fv/Fm), 
effective photochemical quantum yield [Y(II)], photochemical quenching (qP), and relative 
electron transport rate (ETR) all kept decreasing, while the levels of malondialdehyde, 
superoxide dismutase (SOD), peroxidase (POD), and osmoregulatory substances rose. 
Transcriptome sequencing revealed a total of 24 853 high-quality genes. Gene ontology (GO) 
enrichment showed that differentially expressed genes (DEGs) were the most under severe 
drought. Kyoto encyclopedia of genes and genomes (KEGG) enrichment analysis showed that 
the DEGs during the four drought periods were mainly involved in the biosynthesis of 
secondary metabolites, plant-pathogen interaction, plant hormone signal transduction, starch 
and sucrose metabolism, and mitogen-activated protein kinase signaling pathways. Furthermore, 
we identified 16 key genes associated with the drought tolerance of P. mume ‘Meiren’. This 
study discovered that P. mume might up-regulate or down-regulate the expression of drought 
tolerance-related genes such as SUS, P5CS, LEA, SOD, POD, SOD1, TPPD, and TPPA via 



 
ISSN 1000-3061  CN 11-1998/Q  生物工程学报  Chin J Biotech 

 
 

http://journals.im.ac.cn/cjbcn 

620 

transcription factors like MYB, ERF, bHLH, NAC, and WRKY to promote the accumulation of 
osmoregulatory substances like sucrose and enhance the activities of antioxidant enzymes such 
as SOD and POD, thus reducing the harm of reactive oxygen species and protecting the 
structure and function of the membrane system under drought stress. The findings provide 
theoretical references for further exploration of candidate genes of P. mume in response to 
drought stress and breeding of drought-tolerant varieties. 
Keywords: Prunus mume; drought stress; physiological characteristics; transcriptome 

 
目前，水资源匮乏是干旱、半干旱地区经

济发展的首要阻力，缺水也成为影响植物生长

和生产力的主要环境因素之一。梅花是苗木产

业中具有耐寒、耐旱特点的生态经济型树种，

其杂交种‘美人’梅叶果呈鲜紫红且抗性强，具有

极高的观赏价值和应用价值，值得深入探究并

发掘其潜在价值。因此，探究‘美人’梅响应干旱

胁迫的重要生物过程和遗传基础，对‘美人’梅抗

旱性及遗传改良具有重要意义。 
植物通过产生在形态、生理、生化、细胞

和分子水平上的综合反应来缓解干旱造成的不

利影响[1]。植物响应干旱胁迫是一个复杂的调

控过程，包括光合作用、抗氧化系统、渗透调

节系统、膜脂过氧化、激素信号转导、离子信

号转导等生理生化过程[2]。此外，与干旱相关

的表型性状(根系性状、叶片性状)、渗透调节能

力、水势、脱落酸(abscisic acid, ABA)含量和细胞

膜稳定性，已被作为评价植物抗旱性的指标[3]。

然而，仅仅依赖于植物自身应对干旱的生理响

应来揭示植物抗旱机制远远不够，梅花对于干

旱胁迫的响应受到表型、生理生化指标、代谢

可塑性和复杂的基因网络的动态平衡调控。近

年来，高通量测序技术已经广泛用于植物的抗

性研究。转录组测序技术 (RNA sequencing, 
RNA-Seq)利用高通量测序技术，凭借其高分辨

率和低成本的特性鉴定和量化转录本种类、丰

度及差异表达信息。目前，RNA-Seq 已经广泛

应用于多种木本植物响应干旱胁迫的研究，如

枫杨(Pterocarya stenoptera)[4]、枇杷(Eriobotrya 
japonica)[5]、紫穗槐(Amorpha fruticosa)[6]、黄柏

(Phellodendron chinense Schneid)[7] 、 砂 生 槐

(Sophora moorcroftiana)[8]等植物的转录组学研

究，解析了这些木本植物响应干旱胁迫的代谢

通路和候选基因。干旱胁迫严重制约着梅花产

量和品质，限制了梅花产业的市场空间。因此，

有必要从生理生化、细胞分子生物学以及组学

等层面，多维度挖掘梅花抵御生理干旱和寒冷

的机制，从生理、分子到组学等多层次领域的

研究对于选育梅花抗逆性新品种、提升梅花产

业稳定性方面具有良好的应用潜力。前期关于

梅花抗逆性研究主要集中在耐寒、耐热和耐盐

碱方面，对梅花耐旱研究较为缺乏。随着梅花

产业的发展，关于不同梅花品种对干旱胁迫响应

的研究也逐渐增多。Yang 等和 Ding 等筛选出了

调控梅花抗干旱的基因 TPS[9]和 CCD[10]。也有

研究表明，PmLEA10、PmLEA19、PmLEA20 和

PmLEA29 基因的过表达可提高梅花耐旱性[11]。

褪黑素能够有效提升梅花对干旱的适应性，杨

永娟[12]基于内源激素和生理指标的变化，采用

转录组测序技术对‘淡丰后’在干旱胁迫不同阶

段及复水后的叶片进行分析，筛选出梅花响应

干旱胁迫的重要生物学过程和褪黑素合成相关

基因 PmASMT1、PmT5H1。目前，虽然已经鉴

定了一些耐旱基因家族，但是具体的分子调控

机理仍不明晰，阐明‘美人’梅响应干旱胁迫的生

理和分子机制的联合分析鲜见报道。 
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本研究以前期筛选的抗旱性强的‘美人’梅
为试验材料，利用生理学和转录组学等方法，

解析‘美人’梅对干旱胁迫的响应机制，以期为进

一步挖掘‘美人’梅响应干旱胁迫的关键通路和

候选基因提供参考。 

1  材料与方法 
1.1  试验品种及育苗 

选择耐旱性强的‘美人’梅三年生扦插苗为

试验材料。试验地点位于北京市西北部北京林

业大学北林科技梅菊圃半坡温室 (116°35ʹE、

40°01ʹN)，属于温带季风气候，年均气温为

9–19 ℃，试验期间苗圃的平均温度约为 35.4 ℃，

平均湿度约为 67.8%。试验材料种植于盆口直

径 30 cm、深 25 cm 的聚乙烯塑料盆中，栽培

基质为蛭石:珍珠岩:草炭土=1:1:3 (体积比)的混

合基质，保证每盆基质等量。 

1.2  试验设计 
挑选地径 2.0–2.5 cm、株高 1.5–1.8 cm 的

‘美人’梅三年生扦插苗 27 株，于 2022 年 7 月

15 日开始试验。采用自然干旱处理法，于 0 d 
(control, CK) (土壤相对含水量为田间持水量的

75%–80%)、14 d (light drought, LD) (土壤相对含

水量为田间持水量的 40%–45%)、21 d (moderate 
drought, MD) (土壤相对含水量为田间持水量的

30%–35%)、28 d (severe drought, SD) (土壤相对

含水量为田间持水量的 20%–25%)和复水 7 d 
(recovery water, RW) (土壤相对含水量为田间持水

量的 75%–80%)测量光合参数和叶绿素荧光参

数，并采取枝条中上部功能叶，用锡箔纸包裹带

回实验室后立即放入–80 ℃冰箱备用测量生理指

标。每个处理 3 次生物学重复，每次 3 盆植株。 

1.3  生理指标测定 
叶绿素含量(chlorophyll content, Chl)的测

定采用丙酮乙醇浸提法[13]。光合参数测定，即

在干旱处理后 7、14、21、28 d 及复水后 7 d，
采用 Li-6400 便携式光合测定仪测定植株的光合

参数。设定测定时的叶室温度为 28 °C，CO2 浓

度为 400 μmol/(m2·s)，相对湿度 55%，光照强

度为 1 500 μmol/(m2·s)，选取各处理组植株顶端

向阳面的第 3–5 片完全功能叶，做好标记，测

定植株叶片的净光合速率(photosynthetic rate, 
Pn)、气孔导度(stomatal conductance, Gs)、胞

间 CO2 浓度(intercellular CO2 concentration, Ci)
和蒸腾速率(transpiration rate, Tr)。每个处理组

测定 3 株，每株测定 3 片成熟健康叶片，取平

均值。叶绿素荧光参数的测定，即在干旱处理

后 7、14、21、28 d 及复水后 7 d，使用

PAM2500 叶绿素荧光仪对植株叶绿素荧光参数

进行测定，PamWins-3 设置 Intense 为 3，Gain
为 3，使远红光荧光瞬态(far-red fluorescence 
transient, Ft)处于 200–400。选取植株顶端的第

3–5 片完全功能叶，每枚叶片在测定前暗处理

20 min 后，测定最大光化学效率 (maximum 
photochemical efficiency, Fv/Fm)、光化学猝灭系

数(photochemical quenching, qP)、实际光化学电

子产量 [effective photochemical quantum yield, 
Y(II)]和相对电子传递效率(photosynthetic electron 
transport rate, ETR)值。每个处理组测定 3 株，

每株测定 3 片成熟健康叶片，取平均值。丙二

醛(malondialdehyde, MDA)含量的测定采用硫

代巴比妥酸法 [14]。超氧化物歧化酶(superoxide 
dismutase, SOD)活性的测定采用氮蓝四唑显色

法 [14]。脯氨酸(free proline, Pro)含量的测定采

用酸性茚三酮法 [13]。可溶性蛋白含量(soluble 
protein, SP)的测定采用考马斯亮蓝 G-250 染色

法[13]。可溶性糖含量(soluble sugar, SS)的测定

采用蒽酮比色法[13]。 

1.4  样品采集 
选取‘美人’梅在干旱 0、14、21、28 d 和复水
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7 d 的叶片为试验材料，迅速放入提前准备好

的锡纸袋中，并置于液氮中暂存，之后放入

–80 ℃冰箱中保存。委托广州基迪奥生物科技

有限公司完成 RNA 的提取、质控、建库及

Illumina HiSeqTM 测序，每个处理 3 次重复。  

1.5  文库构建及测序 
使用 Trizol 试剂盒提取总 RNA。用 Agilent 

2100 生物分析仪评估 RNA 质量。以 1 μg 的

RNA 作为测序原料，最终获得 cDNA 文库，所

得到的 cDNA 文库使用 Illumina Novaseq 6000
进行测序。对下机的原始测序数据(raw reads)
去除含 N 比例大于 10%的 reads，去除全部是 A
碱基的 reads，去除低质量 reads，从而得到高

质量的测序数据(clean reads)。随后计算 clean 
reads 的 Q20、Q30 和 GC 含量等，运用 HISAT2
软件将 clean reads 比对到梅花基因组。利用

DESeq2 软件以 log2|fold change|≥1 和 FDR≤ 
0.05 (false discovery rate, FDR)为阈值筛选差异

基因。 

1.6  数据处理及分析 
使用 Microsoft Excel 2012 软件进行数据整

理，SPSS 26.0 统计软件对叶绿素含量等生理

光合指标进行数据分析，OriginPro 2018 软件

进行柱状图绘制。差异表达基因功能注释通过

与 GO数据库中比对进行 GO富集分析，通过与

KEGG 数据库比对进行通路分析，P<0.05作为显

著性富集的阈值。使用 NCBI (https://www.ncbi. 
nlm.nih.gov)网站筛选与转录因子相似的拟南芥

蛋白序列。使用 TBtools 软件的 blast 功能对‘美
人’梅和拟南芥基因同源性进行分析，并使用

MEGA7 软件构建系统进化树。 

2  结果与分析 
2.1  干旱胁迫对梅花生理指标的影响 

由表 1 可知，随着干旱程度的加深，‘美人’
梅的 Chla、Chlb 和 Chl(a+b)含量都呈先短暂升

高后降低的趋势，并在 SD 时期处于最低水平，

RW 时期，‘美人’梅叶绿素含量与对照之间差异

不显著(P<0.05)。‘美人’梅的 Chla 值在 LD 时期

出现短暂的升高，提高了 8.2%，在 SD 时期，

下降了 54.4%。‘美人’梅的 Chlb 值在 LD 时期

出现小幅度的升高，提高了 1.4%，在 SD 时期，

下降了 42.6%。‘美人’梅的 Chl (a+b)值在 LD 时

期提高了 5.9%，在 SD 时期下降了 50.5% (表 1)。
‘美人’梅的 Pn、Gs 和 Tr 以及 Fv/Fm、Y(II)、
qP、ETR 值随着干旱程度加深呈极显著下降的

趋势，Ci 值呈先显著下降后显著上升的趋势；

RW 时期，各参数有不同程度的恢复(表 2)。‘美
人’梅的 MDA 含量随着干旱胁迫程度的加深呈

极显著上升。RW 时期，MDA 含量基本能恢复

到正常值。随着干旱胁程度的加深，‘美人’梅的

SOD 和 POD 活性、SS、Pro 含量均呈极显著升 
 

表 1  干旱胁迫对‘美人’梅的叶绿素含量的影响 
Table 1  Effects of drought stress on chlorophyll content in P. mume ‘Meiren’ 
Group Chla (mg/g) Chlb (mg/g) Chl(a+b) (mg/g) 

CK 1.151±0.036A 0.568±0.042A 1.719±0.015A 
LD 1.245±0.020A 0.576±0.009A 1.821±0.012A 
MD 0.796±0.079B 0.402±0.024B 1.198±0.072B 
SD 0.525±0.062C 0.326±0.014C 0.851±0.059C 
RW 1.162±0.013A 0.569±0.011A 1.730±0.024A 

Different capital letters indicate significant differences (P<0.01) in different treatments of the same variety. Chla: Chlorophyll a; 
Chlb: Chlorophyll b; Chl(a+b): Chlorophyll (a+b).  
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高的趋势，SP 含量呈先极显著升高后极显著降

低的趋势。RW 时期，‘美人’梅的 SS、Pro 含量

仍比 CK 时高，且 SS 含量有极显著差异；可溶

性蛋白含量和 SOD、POD 活性均能恢复到正常

值，与 CK 差异不显著(表 3)。 

2.2  ‘美人’梅在干旱胁迫下及复水后的

差异表达基因的鉴定与 GO 富集分析 
通过前期试验筛选出抗旱性强的‘美人’梅，

利用 Illumina 测序平台对不同干旱时间 CK、

LD、MD、SD 和 RW 的‘美人’梅进行转录组测

序，为了保证数据分析的质量，在分析前对原

始数据进行处理，统计结果见表 4。各样品 GC
含量均在 45.68%以上，Q30 均高于 92.90%。将

各样品的高质量的测序数据(clean reads)分别与

梅花参考基因组进行序列比对，比对率(mapping 
rate)均超过 80%，表明测序质量良好，数据可

以用于后续分析。 
FPKM (fragments per kilobase per millon 

mapped, FPKM)[15]是利用 RNA-Seq 技术用来

定量估计基因表达值的有效工具。‘美人’梅样

本中共检测到 24 853 个高质量基因，在去除

FPKM<0.5 的基因后，在‘美人’梅干旱时期 CK、 

 
表 2  干旱胁迫对‘美人’梅的光合参数和叶绿素荧光参数的影响 
Table 2  Effects of drought stress on photosynthetic and chlorophyll fluorescence parameters in P. mume 
‘Meiren’ 
Group Pn (μmol  

CO2/(m2·s)) 
Gs (mol 
H2O/(m2·s)) 

Ci (μmol 
CO2/mol) 

Tr (mmol 
H2O/(m2·s)) 

Fv/Fm Y(II) qP ETR 

CK 8.903± 
0.314A 

0.240± 
0.019A 

329.200± 
18.110A 

1.646± 
0.105A 

0.824± 
0.007A 

0.632± 
0.004A 

0.895± 
0.033A 

132.528± 
3.956A 

LD 6.962± 
0.200B 

0.152± 
0.011B 

273.648± 
16.398B 

1.603± 
0.024AB 

0.694± 
0.009C 

0.572± 
0.007B 

0.713± 
0.026B 

125.475± 
2.411A 

MD 5.148± 
0.305C 

0.083± 
0.011C 

320.973± 
13.679A 

1.450± 
0.057B 

0.508± 
0.021D 

0.512± 
0.009C 

0.687± 
0.027B 

117.809± 
1.611B 

SD 3.992± 
0.127D 

0.053± 
0.012C 

335.937± 
8.187A 

1.178± 
0.094C 

0.404± 
0.018E 

0.469± 
0.016D 

0.613± 
0.034C 

105.474± 
1.865C 

RW 6.684± 
0.146B 

0.210± 
0.014A 

359.005± 
11.626A 

1.759± 
0.023A 

0.776± 
0.012B 

0.549± 
0.011B 

0.889± 
0.010A 

129.217± 
2.637A 

Different capital letters indicate significant differences (P<0.01) in different treatments of the same variety. Pn: Photosynthetic 
rate; Gs: Stomatal conductance; Ci: Intercellular CO2 concentration; Tr: Transpiration rate; Fv/Fm: Maximum photochemical 
efficiency; Y(II): Effective photochemical quantum yield; qP: Photochemical quenching; ETR: Relative electron transport rate.  

 
表 3  干旱胁迫对‘美人’梅的丙二醛含量、抗氧化酶活性和渗透调节物质含量的影响 
Table 3  Effects of drought stress on malondialdehyde content, antioxidant enzyme activities and 
osmoregulatory substances in P. mume ‘Meiren’ 
Group MDA (mmol/g) SOD (U/mg) POD (U/g) SS (mg/g) SP (mg/g) Pro (μg/g) 

CK 54.527±1.018D 4.903±0.404C 90.675±3.493D 13.571±0.842D 0.887±0.049A 55.143±2.077C 
LD 72.751±1.009C 5.755±0.569BC 132.280±9.290C 17.032±0.660BC 1.183±0.106B 120.154±2.865B 
MD 97.954±1.577B 6.315±0.026B 185.730±8.997B 18.851±0.947AB 1.311±0.109B 132.85±4.753A 
SD 104.433±1.631A 8.870±0.096A 225.144±8.478A 19.694±0.149A 0.698±0.016A 140.862±2.809A 
RW 57.760±0.910D 5.244±0.089C 95.778±3.861D 15.890±0.929C 0.788±0.024A 63.055±4.678C 

Different capital letters indicate significant differences (P<0.01) in different treatments of the same variety. MDA: 
Malondialdehyde; SOD: Superoxide dismutase; POD: Peroxidase; SS: Soluble sugar; SP: Soluble protein; Pro: Free proline. 
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LD、MD、SD 和 RW，共分别检测到 16 833、
16 886、16 844、17 228 和 17 231 个转录本。

以 log2|fold change|≥1 和 FDR≤0.05 为筛选标准，

得到了每 2 个时期比较(即 CK vs. LD、CK vs. 
MD、CK vs. SD、CK vs. RW)的差异表达基因

(DEGs)。如图 1A 所示，共筛选出 7 539 个差异

基因，4 个对比组分别有 4 251 个(CK vs. SD)、
2 497 个 (CK vs. LD)、3 319 个 (CK vs. MD)、
4114 个(CK vs. RW)。维恩图突出显示了重叠

的 DEGs，4 个对比组分别有 1 147 个(CK vs. 

SD)、394 个 (CK vs. LD)、1 123 个(CK vs. MD)、
930 个(CK vs. RW)基因差异表达。 

为了确定 DEGs 在‘美人’梅不同程度干旱

胁迫下的功能，还对识别出的 DEGs 进行了

GO 富集分析，主要的 GO 类别如图 2 所示，

7 539 个 DEGs 被显著富集在生物过程(biological)、
细胞组成 (ce l lu la r  componen t )和分子功能

(molecular function)这 3 个部分。CK vs. LD、

CK vs. MD、CK vs. SD 和 CK vs. RW 的差异基

因主要富集到细胞进程(cellular process) (1 307、 
 

表 4  转录组测序数据质量分析 
Table 4  Transcriptome sequencing data quality analysis 
Sample Clean ratio (%) Clean bases Clean reads GC content (%) Q30 (%) Mapping rate (%) 
CK-1 99.56 7 152 459 328 47 862 680 46.52 93.20 85.81 
CK-2 99.63 6 093 001 507 40 744 934 47.68 93.93 86.62 
CK-3 99.63 6 419 016 812 40 744 934 47.50 93.29 83.99 
LD-1 99.61 7 065 078 999 47 251 326 47.00 93.53 86.11 
LD-2 99.62 6 590 525 085 44 081 376 47.25 93.86 86.14 
LD-3 99.61 6 171 243 364 41 230 768 46.77 92.99 85.05 
MD-1 99.66 5 662 916 168 37 867 852 47.98 93.56 84.99 
MD-2 99.64 6 851 268 388 45 798 348 47.26 93.07 84.43 
MD-3 99.65 5 762 606 879 38 515 056 47.26 92.90 84.08 
SD-1 99.66 5 456 887 847 36 488 636 47.82 93.12 84.53 
SD-2 99.64 6 088 232 520 40 710 926 47.21 93.43 85.24 
SD-3 99.61 5 607 132 706 37 485 258 46.19 93.14 84.76 
RW-1 99.64 5 833 759 146 39 006 134 45.68 93.45 84.99 
RW-2 99.64 6 358 625 032 42 501 820 46.12 92.93 84.14 
RW-3 99.57 6 880 796 061 46 050 384 46.07 92.99 85.31 

 

 
 

图 1  ‘美人’梅在干旱胁迫及复水后差异基因数量统计图(A)和韦恩图(B) 
Figure 1  Differential gene counts (A) and Venn diagram (B) of P. mume ‘Meiren’ under drought and 
rehydration. 
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图 2  ‘美人’梅在干旱胁迫及复水后差异基因的 GO 富集分析 
Figure 2  GO enrichment analysis of differential genes in P. mume ‘Meiren’ under drought stress and 
rehydration. CK vs. LD: GO enrichment analysis of differential genes in P. mume ‘Meiren’ under light 
drought; CK vs. MD: GO enrichment analysis of differential genes in P. mume ‘Meiren’ under mild drought; 
CK vs. SD: GO enrichment analysis of differential genes in P. mume ‘Meiren’ under severe drought; CK vs. 
RW: GO enrichment analysis of differential genes of P. mume ‘Meiren’ after rewatering. 

 

1766、2 374 和 2 302 个 DEGs)、代谢进程

(metabolic process) (1 208、1 639、2 164 和

2084 个 DEGs)、应激反应(response to stimulus) 
(561、683、965 和 965 个 DEGs)和生物调控

(biological regulation) (523、665、938 和 915 个

DEGs) 等生物过程；细胞解破实体 (cellular 
anatomical entity) (1 046、1 406、1 958 和 1 850 个

DEGs)和蛋白质凝结复合物 (protein-containing 
complex) (257、342、553 和 481 个 DEGs)等细

胞组成；催化活动(catalytic activity) (1 173、
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1598、2 025 和 1 950 个 DEGs)和结合(binding) 
(1 183、1 546、2 064 和 2 070 个 DEGs)等分子

功能。DEGs 的数量随着干旱胁迫程度的加深而

增加，在 CK vs. SD 中，DEGs 的通路富集程度

最高，RW 富集的 DEGs 较 SD 略微下降。综上，

DEGs 分析表明，‘美人’梅在不同程度干旱胁迫

下的抗旱性的差异可能与 DEGs 在这些代谢过

程中的作用有关。 
转录因子(TF)对复杂的非生物胁迫基因进

行调控，在‘美人’梅应对干旱胁迫及复水处理的

过程中，共鉴定出来自 46 个基因家族的 485 个

转录因子(TF)，这些转录因子主要归属于 8 个

基因家族，包括 MYB (52)、ERF (50)、bHLH 
(47)、NAC (38)、WRKY (30)、C2H2 (25)、bZIP 
(19)和 G2-like (17)家族(图 3)。研究表明，MYB、

AP2/ERF、NAC 和 bHLH 转录因子家族在植物

对干旱、温度、盐度和其他类型非生物胁迫的

响应中发挥重要作用[16-18]。对这 4 个家族基因

的表达情况绘制热图，结果发现，干旱胁迫导

致‘美人’梅叶片中部分 TF 的表达产生了差异。

编码 MYB 的基因 PmMYB1 (GenBank 登录号：

LOC103320632)，与应对干旱的蜡质生物合成 
 

 
 

图 3  ‘美人’梅在干旱胁迫下及复水后转录因子

数量统计 
Figure 3  Statistics on the number of transcription 
factors in P. mume ‘Meiren’ under drought stress 
and after rehydration. 

和积累的主转录激活因子 AtMYB94、调控类黄

酮生物合成以提高拟南芥抗旱性的 AtMYB12、
在干旱胁迫下依赖 ABA 显著上调的 AtMYB41
具有较高的同源性[19]，相似度分别为 64.35%、

66.39%、67.54%。PmMYB2 (GenBank 登录号：

LOC103337067)，与 AtMYB41、AtMYB12 具有

较高的同源性，分别为 63.21% 、 61.9% ，

AtMYB7[20]通过调节核运输来调控植物对 ABA
的反应过程中 ABI5 的表达，从而影响拟南芥

耐旱性，本研究发现 PmMYB2 (GenBank 登录

号：LOC103327641)与 AtMYB7 具有较高同源性，

相似度为 77.35%。PmMYB61 (GenBank 登录号：

LOC103344517)与参与 UPB1 调控的拟南芥根

生长系统从而抵御干旱的转录因子 AtMYB50[21]

具有极高的同源性，同源性高达 90.08%。

PmMYB123 (GenBank 登录号：LOC103340566)
与抗旱基因 AtMYB7[20]具有较高的同源性， 
为 73.28%。PmMYB306 (GenBank 登录号：

LOC103338717)与调控干旱胁迫关键通路苯丙

类生物合成途径相关蛋白 AtMYB3[22]具有较高的

同源性，为 76.19%，以上 PmMYB 基因均在重度

干旱处理时上调，复水后下调(图 4)。 

2.3  ‘美人’梅在干旱胁迫下及复水后的

差异基因 KEGG 通路分析 
为了鉴别在代谢或信号通路中显著富集的

相关基因，对不同时期差异表达基因(DEGs)进
行 KEGG 通路分析，结果表明，共 5 052 个 DEGs
被富集于 124 条 KEGG 通路中，前 20 条代谢通

路可归为 4 大类，如环境信息处理(environmental 
information processing)、遗传信息处理(genetic 
information processing)、代谢机制(metabolism)、有

机系统(organismal systems)和组织系统(organismal 
systems)。其中代谢机制占比最多为 70%。对照

组与不同干旱程度和复水的差异基因在代谢通

路(metabolic pathway)上富集基因最多，分别有 
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图 4  ‘美人’梅在干旱胁迫下及复水后转录因子表达热图 
Figure 4  Heat map of transcription factor expression in P. mume ‘Meiren’ under drought stress and after 
rehydration. 
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287、386、555 和 491 个 DEGs，且都是极显著

富集(P<0.01)。其次是次级代谢物的生物合成

(biosynthesis of secondary metabolites)、植物与病

原体相互作用(plant-pathogen interaction)、植物激

素信号传导(plant hormone signal transduction)、淀
粉和蔗糖代谢(starch and sucrose metabolism)、丝

裂原活化蛋白激酶(mitosolysis activates protein 
kinase, MAPK)信号通路等(图 5)。 

2.4  ‘美人’梅干旱胁迫下及复水后的关

键差异表达基因分析 
MapMan 软件(3.5.1R2)[23]显示了干旱胁迫

下 8 442 个差异基因在代谢途径和次生代谢途

径中的表达通路(图 6A、6B)。在注释的途径中

重点关注了与干旱密切相关的途径，包括植物激

素信号传导(plant hormone signal transduction)、
淀粉和蔗糖代谢(starch and sucrose metabolism)、 

 

 
 

图 5  ‘美人’梅在干旱胁迫下及复水后差异基因的 KEGG 通路富集分析 
Figure 5  KEGG pathway enrichment analysis of differential genes in P. mume ‘Meiren’ under drought 
stress and after rehydration. A: KEGG pathway enrichment analysis of differential genes in P. mume ‘Meiren’ 
under light drought. B: KEGG pathway enrichment analysis of differential genes in P. mume ‘Meiren’ under 
mild drought. C: KEGG pathway enrichment analysis of differential genes in P. mume ‘Meiren’ under severe 
drought. D: KEGG pathway enrichment analysis of P. mume ‘Meiren’ after rewatering. 
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丝裂原活化蛋白激酶信号通路(MAPK signaling 
pathway-plant)、编码抗氧化酶(antioxidant enzyme)，
编码功能蛋白 (encodes functional proteins)途
径。共筛选出了抗氧化酶差异表达相关超氧化

物歧化酶(superoxide dismutase)、过氧化物酶

(peroxidase)、过氧化氢酶(catalase, CAT)、抗坏

血酸过氧化物酶(ascorbate peroxidase, APX)、谷

胱甘肽过氧化物酶(glutathione peroxidase, GPX)
和谷胱甘肽巯基转移酶(glutathione S-transferase, 
GST)基因54个，植物激素如生长素(indole-3-acetic 
acid, IAA)、脱落酸(abscisic acid, ABA)、细胞

分裂素(cytokinin, CTK)信号传导调控相关基

因 77 个，渗透调节物质相关基因 21 个，丝裂

原活化蛋白激酶信号通路相关差异基因 7 个，

光合作用通路差异基因 39 个，功能蛋白差异基

因水通道蛋白(aquaporin protein, AQP)、热激蛋

白(heat shock protein, HSP)、胚胎发育晚期丰富

蛋白(late embriogenesis abundant protein, LEA)
相关差异基因 19 个(图 7)。 

本研究进一步分析了 6 类在耐旱应答中起

关键作用的基因的表达(图 8)，分别为参与编码

抗氧化酶(SOD)的基因 PmSOD (GenBank 登录号：

LOC103332881)，在轻度干旱下上调，在重度干旱

下显著上调。参与编码抗氧化酶(POD)的基因

PmPOD1 (GenBank 登录号：LOC103320968)，
在重度干旱下显著上调；PmPOD (GenBank 登录

号：LOC103327561)从轻度干旱到重度干旱都

显著上调，这与测定的 SOD 和 POD 活性一

致。与渗透调节物质海藻糖磷酸化酶(trehalose- 
6-phosphate phosphatase, TPP) 相 关 的 基 因

PmTPPD (GenBank 登录号：LOC103333663)和
PmTPPA (GenBank 登录号：LOC103333353)在重

度干旱下显著上调，复水后下调。与渗透调节物

质蔗糖合成(sucrose synthase, SUS)相关的基因

PmSUS2 (GenBank 登录号：LOC103344298)在重

度干旱下显著上调，复水后下调，这与在干旱

胁迫下‘美人’梅可溶性糖含量的变化一致。与

渗透调节物质脯氨酸合成相关的关键酶 1-吡
咯 啉 -5- 羧 酸 合 成 酶 (pyrroline-5-carboxylate 
synthetase, P5CS)基因 PmP5CS (GenBank 登录

号：LOC103338868)在中度和重度干旱胁迫下

表达上调。与光合作用相关的基因 PmAtpF 
(GenBank 登录号：LOC18668003)以及 PmAtpE 
(GenBank 登录号：LOC18668037)在重度干旱下

下调表达，复水后上调表达。AQP 是位于细胞

膜专一性运送水分的蛋白，共有类 NOD26 膜内

在蛋白(nodulin 26-like intrinsic protein, NIP)、质
膜内在蛋白(plasma membrane intrinsic protein, 
PIP)、碱性小内在蛋白(small and basic intrinsic 
protein, SIP)和液泡膜内在蛋白(tonoplast intrinsic 
protein, TIP)这4个亚族，AQP相关基因PmPIP1-2 
(GenBank 登录号：LOC103337532)、PmSIP1-1 
(GenBank 登录号：LOC103329293)和 PmTIP1-3 
(GenBank 登录号：LOC103332605)在重度干旱下

显著下调表达，复水后上调表达。HSP 相关的基

因PmHSP90-6 (GenBank登录号：LOC103329233)
在重度干旱时下调，复水后上调。LEA 相关的基

因 PmLEA41 (GenBank 登录号：LOC103323031)
在中重度干旱下显著下调表达，复水后上调表

达。丝裂原活化蛋白激酶基因 PmMAPKKK18 
(GenBank 登录号：LOC103324470)在重度干旱

下显著上调，复水后下调。参与植物激素调节

的 ABA 信号传导的 PmABI5 (GenBank 登录号：

LOC103339691)在重度干旱下显著上调表达，复

水后显著下调表达。 
根据已有的差异表达基因，筛选出相应的

拟南芥抗干旱基因，并对其氨基酸序列进行同

源比对，构建系统进化树(图 9)。结果显示，梅

花 PmSUS2 (GenBank 登录号：LOC103344298)，
与 Dejardin 等 [ 2 4 ]鉴定出的拟南芥抗旱基因 
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图 6  ‘美人’梅在干旱胁迫下的代谢途径中上调(红色)和下调(蓝色)基因在代谢途径(A)和次生代谢途径

(B)中的分布   使用 MapMan 生成‘美人’梅代谢途径的表达变化图，显示了满足 log2 |fold change|≥1 的

差异基因 DEGs。 
Figure 6  Distribution of upper (red) and lower (blue) regulated genes in metabolic pathways in P. mume 
‘Meiren’ under drought stress in metabolic pathway (A) and secondary metabolic pathway (B). MapMan was 
used to generate expression change maps of P. mume ‘Meiren’ metabolic pathways, showing differential gene 
DEGs that satisfy log2 |fold change|≥1. MVA pathway: Mevalonate pathway; TCA: Tricarboxylic acid cycle; 
OPP: O-phenylphenol; CHO: Chinese hamster ovary; MISC: Miscellaneous; Thr: Threonine; Gln: Glutamine; 
Pro: Proline; Arg: Arginine; Hyp: Hydroxyproline; Asn: Asparagine; Met: Methionine; Lys: Lysine; Val: 
Valine; Leu: Leucine; Lle: Isoleucine; Ser: Serine; Gly: Glycine; Gys: Cysteine; Phe: Phenylalanine; Tyr: 
Tyrosine; Trp: Tryptophane; His: Histidine. 
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图 7  ‘美人’梅在干旱胁迫下及复水后植物激素信号传导(A)、渗透调节物质(B)、MAPK 信号传导(C)、
抗氧化酶(D)、功能蛋白差异(E)和光合作用(F)相关基因的表达热图 
Figure 7  Heat map of plant hormone signal transduction (A), osmoregulatory substance (B), MAPK 
signaling pathway key (C), antioxidant enzyme (D), functional protein (E) and photosynthesis (F) differential 
genes in P. mume ‘Meiren’ under drought stress and after rehydration.  
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图 8  干旱胁迫下的相关差异基因表达水平值热图 
Figure 8  Heatmap of the differential expressed 
genes under drought stress.  

 
AT5G49190 亲缘关系较近。Blast 的结果显示，其

相似度高达 85.766%。梅花 PmTIP1-3 (GenBank
登录号：LOC103332605)，与 Liu 等[25]鉴定出

的拟南芥抗旱基因 AT4G01470 亲缘关系较近，

其相似度达 84.524%，梅花 PmTPPA (GenBank
登录号：LOC103333353)与 Ramon 等[26]鉴定出

的拟南芥抗旱基因 AT5G51460 亲缘关系较近，

其相似度为 69.072%。梅花 PmP5CS (GenBank
登录号：LOC103338868)与 Yamada 等[27]鉴定

出的拟南芥抗旱基因 AT3G55610 和 AT2G39800
亲缘关系较近，分别为 75.766%、75.348%。

梅花 AQP 相关基因 PmPIP1-2 (GenBank 登录

号：LOC103337532)与 Liu 等[25]鉴定出的拟南

芥抗旱基因 AT2G45960 亲缘关系较近，相似

度高达 89.825%。进一步推测梅花 PmPIP1-2、
PmTIP1-3、PmSUS2、PmTPPA、PmP5CS 基因

为 PIP1-2、TIP1-3、SUS2、TPPA、P5CS 的同

源基因。 

3  讨论 
3.1  干旱胁迫对‘美人’梅生长及光合特

性的影响 
植物在遭受干旱胁迫时，会导致气孔关闭，

细胞壁或质膜的成分等发生变化，可作为触发

适应反应的信号[28]。与此同时，植物通过重新

编码基因表达，调控对应的生理生化和分子反

应，以抵御干旱胁迫[29]。叶绿素含量在干旱初

期呈上升趋势，说明‘美人’梅可以耐受轻度干

旱，通过增加叶绿素含量来积累光合产物从而

调节。在重度胁迫下，叶绿素含量有所下降，

与光合作用相关的 ATP 合酶编码基因 PmAtpF、

PmAtpE 在重度干旱下下调表达，复水后上调表

达，推测是由于 PmAtpF 和 PmAtpE 基因调控

ATP 合酶含量下降，无法产生光合作用所需的

足够的能量，从而导致吸收和转化光能的叶绿

素含量下降[30]。另一方面，类囊体膜上主要的

膜蛋白复合物包括 PSI、PSII、细胞色素 b6f 复
合体以及 ATP 酶复合体，也可能是类囊体膜因

为水分和能量的缺乏而被破坏，导致叶绿素含

量降低[31]。同时，本研究发现，Gs 的下降幅度

大于 Pn 和 Tr 值，Gs 与 Pn 和 Tr 呈正相关关系，

且 Gs 对 Pn 的影响要高于 Tr，这与 Zhang 等[32]

对草本植物、灌木、乔木和藤本植物这 4 种类

型植物的研究结果一致。气孔开张程度对梅等

C3 植物维持碳吸收和蒸腾平衡至关重要，推测

梅可能通过调节气孔开张度以适应干旱，保护

传导系统免受水力衰竭的影响 [33]。本研究中

Fv/Fm、Y(II)、qP、ETR 值均呈显著下降，推

测是由于叶绿素含量下调使得对发射的荧光的

再吸收率降低，使得避免光损伤的能力受到损

坏，最终导致了最大光合电子传递势(ETR)降
低、光抑制损伤和 PSII 的可逆失活或下调。Y(II)
与叶片同化 CO2 的速率直接相关，Y(II)随着干

旱程度加深而下降，说明光合作用的 CO2 同化 
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图 9  ‘美人’梅 16 个差异基因蛋白序列与对应拟南芥蛋白的系统进化树分析 
Figure 9  Phylogenetic tree analysis of 16 differential gene protein sequences of Prunus mume ‘Meiren’ and 
corresponding Arabidopsis thaliana proteins. 

 
过程受到严重抑制。相关研究表明，光化学猝

灭系数 (qP)与光合作用电子传递的主要产物

NADPH 和 ATP 的消耗速率直接相关，NADPH
和 ATP 的消耗速率的降低会导致 qP 也随之降

低，而与此同时胞间 CO2 浓度(Ci)在重度干旱

下升高，推测 qP 与 Ci 存在相关性关系，该结

论印证了 Li等[34]发现升高的 CO2浓度都会显著

增加 qP (P<0.001)，与干旱程度无关，且水分处

理与 CO2 浓度之间对 qP 有显著的交互影响

(P<0.01)的结论。 

3.2  干旱胁迫对 ‘美人 ’梅生理特性的

影响 
干旱诱导的代谢失调促进了活性氧(reactive 

oxygen species, ROS)和活性氮(reactive nitrogen 
species, RNS)的产生，进而影响细胞的氧化还原

调节状态[35]。在本研究中，随着干旱胁迫程度

的加深，SOD 和 POD 的酶活性与调控 SOD 和

POD 活性的基因 PmSOD、PmPOD 表达变化趋

势基本一致，这与祁伟亮等 [36]对桑树 (Morus 
alba)的研究结果相似。MDA 含量的变化是评价
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植物抗逆性强弱的重要指标，MDA 含量越高，

表明植物细胞膜脂质过氧化越严重，‘美人’梅
MDA 含量呈持续上升的趋势，这是因为梅花叶

片细胞受到伤害时，导致膜脂过氧化产物丙二

醛(MDA)的产生以适应干旱条件，细胞结构破

坏，代谢系统紊乱，从而细胞膜质过氧化程度

加深[37]。相关研究表明，干旱胁迫提高了脱落

酸(abscisic acid, ABA)、水杨酸(salicylic acid, 
SA)和乙烯(ethylene, ET)等植物激素的水平，但

降低了细胞分裂素(cytokinin, CTK)等活性物质

的水平，表明存在抑制性信号[38]。ABA 通过提

高水分利用效率来调节植物对非生物胁迫的响

应[39]。ABA 信号途径是以 PYLs 受体介导的信

号通路，核心元件为 PYLs、PP2Cs 和 SnRK2s
蛋白，在本研究中，随着干旱胁迫程度的加深，

与 PP2C 和 SnRK2 有关的基因上调表达，这有

可能是因为累积的 ABA 被活化，使下游相关抗

性基因被诱导表达，这与崔思宇等 [40]对燕麦

(Avena sativa)在干旱胁迫下的研究结果一致。

研究表明在拟南芥中过表达 AtPYL2 基因可提

高转基因植株的抗旱性 [41]，本研究中发现

PmPYL12 基因的表达与前人研究结果[33]一致。

渗透保护物如糖、糖醇和脯氨酸等能通过渗透调

节来降低水势，以提高植物对干旱的耐受性[42]。

蔗糖合成酶(SUS)能合成和分解蔗糖，是植物渗

透调节中的关键物质，在本研究中，值得关注

的是，PmSUS2 基因在重度干旱下显著上调，

复水后下调，这与可溶性糖的变化趋势一致，

表明 ‘美人 ’梅通过增强蔗糖合成酶活性来促

进蔗糖积累，从而抵御干旱胁迫。Lin 等 [43]

发现 TPP 家族参与植物叶片气孔调节，拟南

芥的海藻糖-6-磷酸磷酸酶异构酶(trehalose-6- 
phosphatephosphatasei, TPPI)基因能增强植物的

耐旱能力。研究表明 1-吡咯啉-5-羧酸合成酶

(pyrroline-5-carboxylate synthetase, P5CS)和鸟

氨酸转移酶(ornithine aminotransfersase, OAT)
是植物脯氨酸合成的 2 条途径[44]。本研究中‘美
人’梅的 PmP5CS基因在中度和重度干旱胁迫下

上调表达，而 OAT 的表达水平保持稳定未出现

显著变化，表明‘美人’梅在遭受干旱胁迫时主要

通过 P5CS 途径促进脯氨酸的合成，这与刘声

传[45]对茶树(Camellia sinensis)在干旱胁迫下的

研究结果一致。 
丝裂原活化蛋白激酶(MAPK)级联途径通

过对底物蛋白质丝氨酸 /苏氨酸位点的磷酸

化将受体感知的胞外刺激信号整合放大传递

至下游，引起不同的应答过程 [46]。本研究中

PmMAPKKK18 也在重度干旱下显著上调，复水后

下调，与李媛媛[47]对拟南芥(Arabidopsis thaliana)
的研究结果一致，表明‘美人’梅在遭受干旱胁迫

时，首先会促进 ABA 的合成进而激活 ABA 信

号通路，这时位于信号通路下游的转录因子

ABI4和ABI5同样会被激活，激活的MAPKKK18
启动子区的结合元件增强 MAPKKK18在转录水

平上的表达，进而激活体内的 MAPK 级联信号

传导途径，来促进植物体内气孔的快速关闭以

及水分散失速率的降低，最终增强‘美人’梅对干

旱胁迫的耐受力。 
水通道蛋白(AQP)通过调节细胞和组织间

的水分运动和离子稳态，增强植物对胁迫的耐

受性[48]。目前，AQP 研究最广泛的是液泡膜内

在蛋白(TIP)和质膜内在蛋白(PIP) 2 个亚族。本研

究中的 PmPIP1-2 (LOC103337532)和 PmTIP1-3 
(LOC103332605)基因在重度干旱下显著下调表

达，复水后上调表达，与 Zupin 等[49]对菜豆的

研究结果相似，表明‘美人’梅在转录水平上表达

下降导致蛋白活性下降，降低植物体内水分流

失以维持水稳态，保证植物体正常的生命活

动。热激蛋白(HSP)主要功能是参与细胞内蛋

白质稳态调控、底物蛋白的激活和热激因子的
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调控 [50]。按分子量大小可将 HSPs 分为 HSP20、
HSP60、HSP70、HSP90 和 HSP100 5 个基因家

族。植物 HSP90 是 HSP 蛋白家族中分子量较大

的一类参与各种逆境胁迫响应的持家蛋白。在本

研究中，随着干旱胁迫程度的加深，PmHSP90-2
和 PmHSP21 呈先下调后上调的趋势，其余呈下

调的趋势，表明 HSP 基因不全部受干旱胁迫诱

导上调表达，HSP90 和 HSP21 基因家族对提高

‘美人’梅耐旱性至关重要，这与前人在拟南芥

(Arabidopsis thaliana)[51]、谷子(Foxtail millet)[52]

中得到的研究结论一致。胚胎发育晚期丰富蛋

白(late embriogenesis abundant protein, LEA)是
植物在受到逆境胁迫时诱导合成的一类功能蛋

白，在植物抗逆境中发挥重要的作用。本研究

中，PmLEA41 在中重度干旱下显著下调表达，

复水后上调表达，这与金莲花(Trollius chinensis)
的 LEA 基因在干旱胁迫下全部上调的研究结果

不一致[53]，推测干旱胁迫的严重程度、持续时

间和植物内在因素(如个体、生长阶段和植物类

型)都有可能成为 LEA 基因表达差异的影响因

素。有关‘美人’梅具体的抗旱分子机制以及差异

基因验证还有待进一步研究。 

4  结论 
本研究运用生理分析结合转录组分析，初

步揭示了‘美人’梅的抗旱分子机制。筛选出分别

与抗氧化酶、植物激素、渗透调节物质、MAPK
植物信号、光合作用和功能蛋白相关差异基因

54、77、21、7、39、19 个。推测‘美人’梅受体

感受到外界干旱信号后，激素如 ABA 等积极参

与信号传导，随后通过 MYB、ERF、bHLH、

NAC 和 WRKY 等转录因子调节 PmSOD 和

PmPOD 等抗氧化酶基因、PmAtpF 和 PmAtpE
等光合作用基因、PmSUS2 和 PmP5C5 等渗透

调节基因、PmPIP1-2 和 PmLEA41 等功能蛋白

基因上调或下调表达，从而出现了抗氧化酶活

性降低、光合作用能力降低和渗透调节变弱等

生理响应以抵御干旱胁迫。 
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