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基于整合方法分析茶树响应病原真菌胁迫的共有

模式 
 

连玲丽 1a, 陈强 1b, 周颖 1a, 付婧 1a, 李婉莹 1a, 魏日凤 1b, 刘伟 2* 
(1. 福建农林大学, a. 生命科学学院; b. 园艺学院, 福州 350002; 2. 宁德师范学院, 福建 宁德 352100) 

 

摘要：为探讨茶树(Camellia sinensis)对病菌胁迫的共有响应模式和抗病机制，运用生物信息学方法对多组 RNA-seq 数据进行

提取、整合及功能富集，结合多种工具和数据库资源对主要调控分子及蛋白互作模块加以分析。结果表明，病原真菌胁迫下，

茶树有较多细胞色素 P450 家族成员表达显著上调；类固醇和激素的代谢过程、苯丙烷合成途径被激活，有丝分裂细胞周期

调控、DNA 甲基化等生物过程及光合作用途径受到抑制；主要调控分子如转录因子 WRKY 和 NAC、激酶 RLK-Pelle 和 CAMK

等以上调为主。差异表达的蛋白互作模块分析表明，有丝分裂周期调控、基于微管运动、淀粉和蔗糖代谢、细胞壁多糖合成、

光合作用、类黄酮代谢模块明显下调，木质素合成和萜类生物合成模块上调；且模块之间可能存在互作。病菌胁迫激活的木

质素和萜类合成途径的关键基因包括阿魏酸-5-羟基化酶基因 F5H、过氧化物酶基因 POD 和萜类合成酶基因 HMGR 等。细

胞色素 P450 基因可能在病菌胁迫中起关键作用，增强木质素和萜类物质的合成、削弱光合作用可能是茶树响应真菌胁迫的

核心模式。 

关键词：茶树; 病原真菌; 病菌胁迫；整合分析 

doi: 10.11926/jtsb.4628 

 

Common Pattern in Response to Pathogenic Fungal Stress of Tea Plants 
Based on Meta-analysis 
 

LIAN Lingli1a, CHEN Qiang1b, ZHOU Ying1a, FU Jing1a, LI Wanying1a, WEI Rifeng1b, LIU Wei2* 
(1a. College of Life Sciences; 1b. College of Horticulture, Fujian Agriculture and Forestry University, Fuzhou 350002, China; 2. Ningde Normal University, 

Ningde 352100, Fujian, China) 

 

Abstract: To explore the common response mode and disease resistance mechanism of tea plants (Camellia 

sinensis) to pathogenic stress, bioinformatics methods were used to extract, integrate and function enrich of 

multiple sets of RNA-seq data, and the main regulatory molecules and protein interaction modules were analyzed 

by combining various tools and database resources. This results showed that the expression of cytochrome P450 

family members in tea plant was significantly up-regulated under the fungal pathogen stress. The metabolic 

processes of steroid and hormone, and phenylpropanoid synthesis pathway were activated, and the biological 

processes, such as mitotic cell cycle regulation, DNA methylation and photosynthesis pathway were inhibited. The 

major regulatory molecules, such as WRKY and NAC transcription factors, the RLK-Pelle and CAMK family of 

kinases were mainly up-regulated. The differentially expressed protein interaction modules showed that the 

modules involved in mitotic cycle regulation, microtubule motion-based, starch and sucrose metabolism, cell wall 
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polysaccharide synthesis, photosynthesis, flavonoid metabolism were down-regulated, while lignin synthesis and 

terpenoid biosynthesis were up-regulated. There may be interactions between modules. The key genes in lignin 

and terpenoid synthesis pathways activated by pathogen stress included ferulic acid-5-hydroxylase gene (F5H), 

peroxidase gene (POD) and terpenoid synthase gene HMGR. Cytochrome P450 gene might play a key role in 

fungus stress of tea plants. Enhancing the synthesis of lignin and terpenoids, and weakening photosynthesis might 

be the core modes of tea plants responding to fungus stress. 

Key words: Tea plant; Fungal pathogen; Pathogenic fungi stress; Meta-analysis 

 

茶树(Camellia sinensis)作为一种重要经济植物,

在我国东部和南部各大茶区广泛种植，近年来种植

范围更是向北延伸至河北、向西进入西藏[1]。然而, 

随着全球气候变化加剧，恶劣天气使病虫害发生呈

现加重趋势，给茶树种植业带来严重损失。其中同

样由炭疽病菌属(Colletotrichum spp.)引起的茶叶炭

疽病和云纹叶枯病作为茶园中重要的叶部病害，更

是对茶叶的产量和品质造成直接影响[2]。如何提高茶

树对病菌胁迫的抗性是生产中亟待解决的关键问

题。因此，本研究基于整合分析方法探究茶树响应

病菌胁迫的共有途径或基因，以期为明确茶树抗病

机制、提高茶树抗病性等深入的研究提供参考。 

伴随着茶树中国种基因组草图和精细测序数

据的公布[3–4]，人们得以结合组学技术更深入地探

讨茶树在病菌胁迫下的响应机制，Wang 等[5]报道茶

树抗感品种对炭疽病菌(C. fructicola)的响应差异体

现在苯丙烷和类黄酮等物质合成的差别；Lu 等[6]

的研究表明茶树与炭疽病菌的互作主要与胼胝质

的沉积、多种不同激素的信号转导有关；茶树响应叶

斑病菌(Didymella segeticola、Lasiodiplodia theobromae)

侵染时，淀粉与蔗糖代谢、苯丙烷生物合成、植物

激素信号、类黄酮生物合成等代谢途径呈现显著增

强[7–8]。这从不同角度展现了茶树响应病菌的可能

机制，但未能提供茶树抵抗病菌的共性信息。另一

方面，茶树在生产中常出现不同病菌复合侵染的现

象，因而突破以往仅针对单一病菌胁迫的研究范

式、探讨茶树对多种病菌胁迫响应的共性机制, 具

有重要的实践意义。 

整合分析方法作为一类统计方法，对围绕同一

问题的多个独立研究进行综合分析，既能充分利用

多项研究的信息，也能使我们对目标问题有更深的

理解，因而被广泛应用于医学、农学等领域[9]，近年

来也越来越多地被用于组学数据的分析。如 Ashrafi- 

Dehkordi 等[10]对番茄(Lycopersicon esculentum)在

不同胁迫下的转录响应进行整合分析，检测得到响

应不同胁迫的通用基因，也发现了 54 个新的差异

表达基因；Panahi 等[11]通过跨物种的整合分析确定

了重要的盐胁迫响应途径等。目前，利用整合分析

方法挖掘茶树转录组数据资源的相关研究仍未见

报道，我们以茶树生产中常见的不同病菌复合胁迫

问题为切入点，结合生物信息学方法开展相关研

究。通过整合茶树响应不同病菌胁迫的组学数据, 

克服单一研究可能存在的局限性，确定整合方法在

茶树相关研究领域应用的可行性；在获取、整合差

异表达基因数据集的基础上，结合功能富集和网络

模块等分析方法明确共有核心响应分子及途径，为

后续的关键分子功能研究及育种应用奠定理论和

实践基础。 

 

1 材料和方法 
 

1.1 数据获取 

以“(Camellia sinensis[Title]) AND infected[Text 

Word]”为关键词在 NCBI-SRA 数据库检索，再通过

过滤词“Source：RNA”、“Library Layout：paired”

和“Platform：Illumina”进行过滤，获取含有对照和

病菌胁迫的茶树 RNA-seq 数据；同时，以“(Tea Plant 

[Title]) OR (Camellia sinensis[Title]) AND (resistance 

[Abstract]) AND (transcriptome[Abstract])”为检索词

搜索 NCBI PubMed 数据库，手工选择搜索结果中

与病菌侵染茶树有关的文献，并从文献中查找数

据源。 

通过数据库检索确定了 PRJNA396805、PRJNA 

528172、PRJNA637492 和 PRJNA564655 等 4 项同时

包含对照和病菌处理的茶树转录组研究[5,7–8,12]，经样

本间 PCA 分析，去除样本分组效果不佳的部分研究, 

最终保留了 3 项研究(表 1)共计 24 份表达数据用于

整合分析。 
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表 1 用于整合分析的转录组数据集 

Table 1 Transcriptome data sets for meta-analysis 

编号 
No. 

项目 
Project 

测序平台 
Platform 

样本 
Sample 

数量 
Number 

病害 
Disease 

病原菌 
Pathogen 

study1 PRJNA396805 Illumina HiSeq 2000 CK/TR 6/6 炭疽病 Anthracnose Colletotrichum fructicola

study2 PRJNA528172 Illumina HiSeq 4000 CK/TR 3/3 叶斑病 Leaf spot Didymella segeticola 

study3 PRJNA637492 Illumina HiSeq 4000 CK/TR 3/3 叶斑病 Leaf spot Lasiodiplodia theobromae

CK: 对照; TR: 接种病原。 

CK: Control; TR: Inoculation of pathogen. 

 

1.2 数据处理 

采用 FastQC v 0.11.8 对每个样本进行质量检测,

再由 Trimmomatic 0.39 去除接头和低质量区域，获

得清理后的读段；继而采用 HISAT2 将清理后的读

段匹配至茶树“舒茶早”基因组，采用 feature Counts

对匹配结果进行计数；最后使用 DESeq2 (v 1.32.0)

对各项研究进行差异表达分析，视 Log2 Fold Change 

(Log2FC)绝对值>1、校正后 P 值<0.05 的基因为具有

统计意义的差异表达基因(DEGs)。 

1.3 整合分析鉴定差异基因 

基于P值合并法，通过metaRNASeq[13]的Fisher

结合概率法对独立研究的差异表达基因(individual- 

DEGs)进行整合，其中采用 Benjamini-Hochberg 错

误发现率对原始 P 值进行校正，取校正后 P 值<0.05

且表达趋向一致的基因作为整合分析后的差异表

达基因(meta-DEGs)；继而构建 individual-DEGs 和

meta-DEGs 的韦恩图，并提取单项研究与整合分析

的共有差异表达基因(common-DEGs)用于后续功

能分析。 

1.4 功能预测与分析 

为确定茶树响应病菌胁迫的关键生物过程或

途径，利用 eggNOG 在线工具(http://eggnog5.embl. 

de/)重新注释茶树基因组蛋白序列的 GO 和 KEGG

信息，再由 clusterProfiler 对 meta-DEGs 进行功能

富集分析，保留其中校正 P 值<0.05 的结果。借助

iTAK v 1.6 (http://itak.feilab.net/cgi-bin/itak/online_itak. 

cgi)鉴定 meta-DEGs 中的转录因子和蛋白激酶，取

E 值<1E-5 的结果；同时基于 miRNA 的数据库资源

(plant microRNA database, http://bioinformatics.cau. 

edu.cn/PMRD/)，通过TAPIR靶标预测工具(http://bio 

informatics.psb.ugent.be/webtools/tapir/)确定可能受

miRNA 调控的差异表达基因。借助 STRING 数据

库(http://string-db.org)基于高可信度互作记录绘制

meta-DEGs 的蛋白互作网络，以确定茶树响应病菌

胁迫的关键模块。 

 

2 结果和分析 
 

2.1 整合分析结果 

将各项研究的基因表达信息分别匹配到茶树

“舒茶早”基因组的 33 932 个编码基因上，并经差异分

析和整合处理，获得 3 个独立差异基因集(individual- 

DEGs)和 1 个整合差异基因集(meta-DEGs)。其中, 独

立差异基因集的基因数量差别较大，尤其是同样与

叶斑病胁迫相关的 study2 和 study3，分别涉及 2 515

和 10 699 个差异基因。通过 P 值合并法整合得到的

meta-DEGs 包括 3 335 个差异基因，涉及 2 093 个上

调表达基因和 1 242 个下调表达基因。从 individual- 

DEGs 与 meta-DEGs 结果的交叠情况来看(图 1)，独

立差异基因集内有 23.76%~40.83%的基因仍保留于

整合结果；而整合结果也有近 40%的差异基因与至

少 2 个独立研究的表达趋势一致，表明整合结果在

较大程度上包含了多项研究的信息。 

进一步了解 4 个基因集的共有差异基因和整合 

 

 
图 1 独立研究与整合分析的差异表达基因集的关系  

Fig. 1 Venn diagram of differentially expressed genes between individual 

studies and meta-analysis 
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分析的特有差异基因，可知共有差异基因集(common- 

DEGs)包含的 305 个基因中有约 30%的基因编码未

知蛋白，40%的基因编码酶类物质，包括激酶、甲

基化转移酶和维生素 C 氧化酶等；整合分析获得

192 个新的差异基因，除了多数编码未知蛋白的基

因之外，还有部分编码受体样蛋白、激酶及抗病蛋

白的基因，总体上表达量的变化倍数为 1~2。 

以差异倍数的绝对值为主要排序依据，取meta- 

DEGs中表达量变化倍数最大且FDR值较小的前30

个 DEGs 列于表 2。编码细胞色素 P450 的基因出现

次数最多(8/30)且均上调表达，编码漆酶、病程相

关蛋白、激酶和几丁质酶等基因的差异表达水平也

较高, 同样呈现上调表达；这些基因中有不少是独

立研究及整合分析的共有基因，如细胞色素 P450 基

因(TEA010837)、漆酶基因(TEA020596)等，表明它

们更可能是茶树响应不同病菌胁迫的关键基因。 

 

表 2 整合分析鉴定的前 30 个差异表达基因 

Table 2 Top 30 differential expressed genes identified by meta-analysis 

序号 
No. 

基因编号 
Gene ID 

Log2FC FDR NR 注释 
NR annotation 

类型 
Type 

 1 TEA010837* 5.95 0 PREDICTED: cytochrome P450 87A3-like Up 

 2 TEA029334* 5.77 0 PREDICTED: cytochrome P450 87A3-like Up 

 3 TEA000262 -5.72 0 Hypothetical protein Down 

 4 TEA009585* -5.37 6.95E-14 Dehydroascorbate reductase Down 

 5 TEA006527* 5.35 0 PREDICTED: cytochrome P450 87A3-like Up 

 6 TEA020843 -5.29 2.75E-14 UDP-glycosyltransferase 91A4 Down 

 7 TEA029013* -5.12 1.73E-15 Hypothetical protein Down 

 8 TEA006672 5.06 0 Cytochrome P450 isoform 1 Up 

 9 TEA010186 5.00 0 Alpha carbonic anhydrase 7 Up 

10 TEA017523 4.93 0 PREDICTED: pathogenesis-related protein Up 

11 TEA020596* 4.89 0 PREDICTED: laccase-7 Up 

12 TEA010173 4.74 0 Cytochrome P450 CYP749A20 Up 

13 TEA010466 4.73 0 Cytochrome P450, family 71, subfamily A Up 

14 TEA017518* 4.73 0 Probable serine|threonine-protein kinase Up 

15 TEA004802 4.70 0 Cytochrome P450 CYP749A48 Up 

16 TEA002991 4.69 0 PREDICTED: probable F-box protein Up 

17 TEA027358 4.57 0 PREDICTED: probable F-box protein Up 

18 TEA026205* -4.50 0 Hypothetical protein Down 

19 TEA029386 4.41 0 Serine protease inhibitor Up 

20 TEA025967 4.38 0 PREDICTED: cytochrome P450 71A26-like Up 

21 TEA002397 4.36 0 Kiwellin Up 

22 TEA015292 4.36 0 PREDICTED: monocopper oxidase-like protein Up 

23 TEA028019 -4.36 5.86E-14 PREDICTED: protein PHLOEM PROTEIN 2-LIKE Down 

24 TEA008082 4.33 0 PREDICTED: F-box/kelch-repeat protein Up 

25 TEA013240* 4.29 0 PREDICTED: pathogenesis-related protein PR-4-like Up 

26 TEA003425* -4.25 0 PREDICTED: probable pectate lyase Down 

27 TEA018302 4.22 0 PREDICTED: inositol oxygenase 2-like Up 

28 TEA017625 4.19 0 - Up 

29 TEA029482 4.18 0 U-box domain-containing family protein Up 

30 TEA033474* 4.17 0 Chitinase Up 

*: 共有 DEGs。下同 

*: Common-DEGs. The same below 

 

2.2 整合结果的功能富集分析 

对整合分析获取的上调和下调差异表达基因

分别进行GO生物过程和KEGG代谢途径的富集分

析(表 3)。上调表达基因的富集结果中，GO 富集分

析确定了病菌胁迫下茶树的类固醇代谢、激素代

谢、有毒物质响应、苯丙烷代谢等生物过程增强, 

KEGG 分析同样富集到油菜素类固醇合成、细胞分

裂素(玉米素)合成、苯丙烷生物合成等相似的途径;  
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表 3 整合分析后差异表达基因的功能富集 

Table 3 Functional enrichment data of differential expressed genes by meta-analysis 

基因集 
Gene set 

来源 
Source 

编号 
ID 

描述 
Description 

FDR 基因数 
Number

上调基因 
Up-DEGs 

GO 富集 
(生物过程) 

GO:0008202* 类固醇代谢过程 Steroid metabolic process 1.39E-11 29 

GO:0016131* 油菜素类固醇代谢过程 Brassinosteroid metabolic process 1.82E-10 21 

GO:0016128* 植物甾体代谢过程 Phytosteroid metabolic process 3.45E-10 21 

GO:0042445* 激素代谢过程 Hormone metabolic process 4.58E-09 40 

GO:1901615* 有机羟基化合物代谢过程 Organic hydroxy compound metabolic process 2.61E-08 38 

GO:0009636 对有毒物质的响应 Response to toxic substance 4.26E-04 31 

GO:0009698 苯丙烷代谢过程 Phenylpropanoid metabolic process 1.16E-03 16 

GO:0042542 对过氧化氢的响应 Response to hydrogen peroxide 1.12E-02 14 

GO:0052542 胼胝质沉积引发的防御反应 Defense response by callose deposition 4.96E-02 6 

KEGG 富集 map00940* 苯丙烷生物合成 Phenylpropanoid biosynthesis 1.42E-13 49 

map00908 玉米素生物合成 Zeatin biosynthesis 2.13E-09 21 

map00905 油菜素内酯生物合成 Brassinosteroid biosynthesis 1.75E-07 17 

map00902 单萜生物合成 Monoterpenoid biosynthesis 2.11E-06 23 

map00590 花生四烯酸代谢 Arachidonic acid metabolism 2.96E-05 14 

map00591 亚油酸代谢 Linoleic acid metabolism 6.61E-05 13 

map04016 植物 MAPK 信号途径 MAPK signaling pathway-plant 6.07E-03 24 

map00073 角质、木栓质和蜡生物合成 Cutin, suberine and wax biosynthesis 6.73E-03 8 

map00480 谷胱甘肽代谢 Glutathione metabolism 8.65E-03 16 

map00380 色氨酸代谢 Tryptophan metabolism 1.18E-02 16 

TF 富集 WRKY WRKY 转录因子 WRKY transcriptional factor 2.84E-06 13 

NAC NAC 转录因子 NAC transcriptional factor 1.46E-02 9 

下调基因 
Down-DEGs 

GO 富集 
(生物过程) 

GO:0007017* 基于微管的过程 Microtubule-based process 2.45E-11 52 

GO:0071554 细胞壁组装或生成 Cell wall organization or biogenesis 7.82E-08 64 

GO:1903340 细胞壁组装或生成的正向调节 
Positive regulation of cell wall organization or biogenesis 

3.96E-07 9 

GO:1903047* 有丝分裂细胞周期过程 Mitotic cell cycle process 1.16E-06 46 

GO:0010087 韧皮部或木质部组织生成 Phloem or xylem histogenesis 5.38E-06 29 

GO:0006270 DNA 复制起始 DNA replication initiation 5.38E-06 9 

GO:0007346* 有丝分裂细胞周期的调节 Regulation of mitotic cell cycle 9.93E-03 22 

GO:0007019* 微管解聚 Microtubule depolymerization 6.18E-03 5 

GO:0032776* 胞嘧啶甲基化 DNA methylation on cytosine 1.37E-02 5 

KEGG 富集 map00941 类黄酮生物合成 Flavonoid biosynthesis 5.78E-06 24 

map00945 芪类、二芳基庚烷类和姜酚的生物合成 
Stilbenoid, diarylheptanoid and gingerol biosynthesis 

4.89E-04 17 

map00909 倍半萜类和三萜类生物合成 
Sesquiterpenoid and triterpenoid biosynthesis 

8.82E-04 14 

map00500 淀粉和蔗糖代谢 Starch and sucrose metabolism 1.15E-02 26 

map00195* 光合作用 Photosynthesis 2.01E-02 13 

map00940 苯丙烷生物合成 Phenylpropanoid biosynthesis 2.41E-02 31 

TF 富集 GRF 生长调节因子 Growth regulating factor 8.75E-03 6 

 

而下调表达基因的富集结果则表明，病菌胁迫下茶

树的细胞壁组织生成、有丝分裂细胞周期调节、

DNA 复制、微管解聚等生物过程减弱，黄酮类和萜

类等物质的合成、淀粉与蔗糖代谢、光合作用等相

关代谢途径受到抑制。 

以上调为主的苯丙烷合成途径和显著下调的

光合作用途径也分别被 common-DEGs 的上调和下调

子集所富集，其中富集到苯丙烷合成途径的关键基因

有编码阿魏酸-5-羟基化酶的F5H基因(TEA032005和

TEA000057)、过氧化物酶基因 POD (TEA001789、

TEA028696)、糖苷水解酶基因 GH (TEA004253)和

β-葡萄糖苷酶基因(TEA001710)；富集到光合作用

途径的基因有编码光系统 I 的 psaA 和 psaB 基因

(TEA017139、TEA001351、TEA002548和TEA033829), 

表明这 2 个代谢途径在茶树响应病菌胁迫中起重要

作用。 
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2.3 响应病菌胁迫的转录因子、激酶和 miRNA 的

鉴定 

转录因子(TFs)和激酶(PKs)在植物响应生物胁

迫中发挥重要作用。通过将 meta-DEGs 比对到转录

因子数据库中，获得 207 个转录因子，归属于 38 个

家族，其中 MYB、AP2/ERF、NAC、WRKY、C2C2

和 bHLH 等家族均有 10 多个成员发生显著表达变

化。差异表达 TFs 基因中，上调表达的数量明显少

于下调表达的(63 up/174 down)，表明病菌胁迫下转

录因子的表达普遍受到抑制。但也有部分转录因子

的表达以激活为主，如 WRKY 家族(13up/1down)和

NAC 家族(9 up/7 down)；还有部分转录因子的表达

虽以抑制为主，但仍有一定数量的成员被激活，如

MYB家族(5 up/20 down)和AP2/ERF (4 up/21 down), 

表明这些转录因子相较于其他转录因子在茶树响

应病菌胁迫中发挥更为重要的作用。 

 

 
图 2 差异表达基因中转录因子家族的分布 

Fig. 2 Distribution of transcription factor families identified in meta-DEGs 

     

利用 iTAK 工具在 meta-DEGs 中鉴定得到 308

个蛋白激酶，涉及 AGC、CAMK、CMGC、Group-Pl、

RLK、STE 和 TKL 等多种激酶家族，其中受体蛋

白激酶 RLK 的成员数量最多(269 个)、其次是钙调

激酶 CAMK (6 个)。这 2 个家族的成员均以上调表

达为主，分别有 160和 4个成员表达量显著上升; 其

他家族成员则多数是下调表达。在差异表达的 RLK

家族中，亚家族 RLK_DLSV、RLK_LRR-XII-1、RLK_ 

LRK10L-2、RLK_SD-2b 和 RLK_WAK 的绝大多数成

员呈现上调表达；相反地，亚家族 RLK_LRR-XI-1、

RLK_LRR-III 等的成员则多为下调表达，表明 RLK 的

亚家族可能在茶树响应病菌胁迫中扮演不同角色。 

miRNA 参与基因表达的调控。通过 miRNA-靶

标基因关系的预测，可知病菌胁迫下 78 个下调表

达的茶树基因可能受到 53 个 miRNA (归属于 23 个

miRNA 家族)的调控。从表 4 可见，miR414 调控

的基因数量最多(34 个)，这些基因参与有丝分裂细

胞周期过程、植物类细胞壁组织发生等生物过程，

其次 miR397 和 miR396 分别抑制漆酶和生长调节因

子的表达，表明这些 miRNA 可能是重要的胁迫相

关调控因子。此外，miR156 和 miR166 等保守家族

也参与茶树的胁迫响应，调控的基因负责编码 SPL

转录因子、K+外排逆向蛋白和同源盒亮氨酸拉链

蛋白。 

 

 
图 3 差异表达基因中蛋白激酶 RLK 亚家族的分布 

Fig. 3 Distribution of sub-families in protein kinase geneRLK identified in 

meta-DEGs 

 

2.4 蛋白互作网络分析 

将 meta-DEGs 的基因映射到拟南芥蛋白互作关

系中，预测病菌胁迫下茶树差异表达基因之间的可

能互作模式。由构建的蛋白互作网络中提取核心区

域作图，并分析其中的主要功能模块(图 4)，获得的

8 个功能模块分别是有丝分裂周期调控(M1)、基于微

管运动(M2)、淀粉与蔗糖代谢(M3)、细胞壁多糖的

合成(M4)、光合作用(M5)、类黄酮和类固醇合成代

谢(M6)、木质素合成(M7)、萜类合成(M8)。其中模

块M1~M5的节点对应基因几乎都呈现下调表达, 模

块 M6 中与黄酮醇的合成、花青素合成有关的节点

对应基因(F3'5'H、FLS、ANS、GT)下调表达，与油

菜素甾醇合成有关的节点(细胞色素 P450)对应基因

(TEA015379、TEA015397)上调表达；M7 和 M8 的

节点均以上调表达为主，分别与木质素的合成与代

谢、萜类骨架合成有关。 

从图 4 可见，模块之间相对独立，但彼此又存

在不同程度的交互作用，其中模块 M1 和 M2、M6 
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表 4 预测的 miRNA 及其靶向的下调基因 

Table 4 Potenial miRNA family and targeted down-regulated DEGs 

编号 
ID 

成员数 
Number of 

member 

靶标基因 Target gene 

数量 Number 编码蛋白(基因 ID) Coded protein name (gene ID) 

miR414  1 34 Uncharacterized protein (TEA015310* and others**); Transferase (TEA028075/TEA009743/TEA006572); Cell 
division control protein 45 (TEA022182/TEA025130); Protein kinase (TEA032972/TEA006075); Growth-
regulating factor (TEA001894*) 

miR397  2  8 Laccase 
(TEA000123/TEA000126/TEA004843/TEA009203/TEA016939/TEA021420/TEA030739/TEA004737) 

miR396  2  6 Growth-regulating factor (TEA000953/TEA001894*/TEA014228/TEA018911/TEA026508/TEA027740) 

miR845  1  6 Protein kinase (TEA004539/TEA008006/TEA020015); G2/mitotic-specific cyclin (TEA002331); Myb-related 
protein (TEA015433); uncharacterized protein (TEA000590) 

miR156 12  3 SPL transcription factor (TEA008702); K(+) efflux antiporter (TEA028010); Hypothetical protein (TEA018351)

miR166  9  2 Homeobox-leucine zipper protein (TEA004692/TEA023406) 

miR172  5  1 Hypothetical protein (TEA025666) 

miR160  3  2 Auxin response factor (TEA005980); Hypothetical protein (TEA015310*) 

*: 受 2 个 miRNA 家族调控; **: 功能未知, 共计 21 个。 

*: Regulated by two miRNA families; **: Unknown function, 21 in total.  

 

 
图 4 茶树响应病菌胁迫的核心网络的模块分布。三角形: 表达上调; 圆形: 表达下调; 方形: 表达上下调兼有。M1: 有丝分裂周期调控; M2: 基于微

管运动; M3: 淀粉与蔗糖代谢; M4: 细胞壁多糖合成; M5: 光合作用; M6: 类黄酮和类固醇合成; M7: 木质素合成; M8: 萜类合成。 

Fig. 4 Distribution of the modules in core network of tea plant response to fungal stresses. Triangle: up-regulated expression; Round: Down-regulated 

expression; Square: Both of up- and down-regulated expression. M1: Regulation of mitotic cell cycle; M2: Microtubule-based movement; M3: Starch and 

sucrose metabolism; M4: Cell wall polysaccharide biosynthesis; M5: Photosynthesis; M6: Flavonoid and steroid biosynthesis; M7: Lignin biosynthesis; 

M8: Terpenoid biosynthesis.  
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和 M7 间的关系紧密，有较多跨模块的互作，如模

块 M6 的黄酮醇合酶 FLS (TEA010328)、二氢黄酮

醇还原酶 DFR (TEA024762)均与模块 M7 的莽草酸

羟基肉桂酸酰转移酶 HCT (TEA022314、TEA011691)

互作；其他模块间则通过单对蛋白节点的互作建立联

系，如模块M5的早期光诱导蛋白ELIP1 (TEA009875)

与模块 M6 的 DFR 互作、模块 M5 的 PSII 色素结

合蛋白NPQ4 (TEA019348)与模块M1的蛋白激酶

STN8 (TEA020777)互作、模块 M5 的核酮糖-1,5-二

磷酸羧化酶/加氧酶Rubisco (TEA004730)与模块 3的

26S 蛋白酶体非 ATP 酶调节亚基 RPN (TEA000905)

互作等。这些参与模块间互作的桥梁分子可能在模

块的协同响应病菌胁迫中发挥作用。 

进一步提取以上调表达为主的模块 M7 和 M8

的互作关系，并将其映射到代谢途径中。从图 5 可

见，模块 M7 中木质素合成相关酶类的基因(PAL、

4CL、CAD、POD、HCT 和 F5H)及萜类合成相关的

催化酶基因(AACT、HMGS、HMGR、MPD 和 IDI) 

 

 

图 5 木质素合成模块(A)和萜类的甲羟戊酸合成模块(B)及蛋白互作。红色: 差异表达的酶基因; 黄色: 上调表达基因; 绿色: 下调表达基因; *: 共有基

因; 虚线: 互作关系。 

Fig. 5 Lignin synthesis module (A) and terpene mevalonate synthesis module (B) and protein interaction. Red: Differential expressed enzyme gene; Orange: Up- 

expressed gene ID; Grey: Down-expressed gene ID; *: Common DEGs. Dotted line: Interaction. 
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几乎都是上调表达，其中 F5H (TEA000057 和 TEA 

032005)、POD (TEA028696)和 HMGR (TEA021767)

不仅在不同病菌胁迫下均呈现上调表达，且上调程

度最为显著，表明它们是这些代谢途径中更为重要

的分子。从代谢途径的蛋白互作情况来看，由 L-苯

丙氨酸到木质素的代谢流内存在的互作关系主要

发生在相邻酶分子之间，也有个别酶分子与非相邻

酶分子互作，如 PAL 与 COMT、CcoAOMT、CAD

等的互作，表明这类酶可能在整个代谢调控中占据

重要地位。 

 

3 结论和讨论 
 

测序技术的发展和转录组研究数量的增多，使

得我们有可能基于多份组学数据获取共有的表达

信息，以减小单次研究可能存在的分析偏颇。本研

究首次尝试对多份茶树响应病菌胁迫的组学数据

进行整合分析，以挖掘共有信息。在整合得到的

3 335 个差异表达基因(DEGs)中，显著下调的 DEGs

居多(62.76%)， 但在表达倍数变化最大的前 30 个

DEGs 中，显著上调表达的更多(76.67%)，表明茶树

在遭受病菌侵染时可能从整体上降低代谢水平, 并将

有限的能量用于激活特定的生物分子。这些被激活的

分子中，存在多个细胞色素 P450 家族成员, 还包括碳

酸酐酶(TEA010186)、病程相关蛋白(TEA017523)和

漆酶(TEA020596)等抗病相关基因, 它们的功能在

以往研究中虽有报道[14–16]，但在茶树响应病菌胁迫

中的作用仍有待明确。 

为了解茶树在病菌胁迫下基因调控的有关信

息，对差异表达的转录因子、激酶和 miRNA 进行

分析。结果表明，病菌胁迫下来自 38 个家族的 207

个转录因子的表达发生明显变化，其中MYB和AP2/ 

ERF 转录因子的成员数目最多，以下调表达为主; 

NAC 和 WRKY 转录因子成员数目次之，以上调表达

为主，表明这些家族可能参与茶树响应真菌胁迫的

负向或正向调控。在这 4 类转录因子中，茶树 WRKY

家族的功能研究较多，不仅通过 qRT-PCR 技术验证

了多个茶树WRKY基因在植株接种炭疽病菌后呈现

表达量的显著上调[17]、还利用基因沉默试验证明缺

失 CsWRKY14 基因的植株对病原真菌更为敏感[18]; 

相比而言，其他 3 类茶树转录因子的功能研究较少。

尽管如此，其他物种的相关研究证实了它们同样在

植物响应病菌胁迫中发挥重要功能，NAC 转录因子

对水稻(Oryza sativa)的稻瘟病抗性、小麦(Triticum 

aestivum)的白粉病抗性、番茄的灰霉病抗性及马铃

薯(Solanum tuberosum)的晚疫病抗性等均具有正向

调控作用[19]；烟草(Nicotiana benthamiana)的 NbERF- 

IX-33 基因沉默使植株对晚疫病菌更加敏感[20]，辣

椒(Capsicum annuum)的 CaERF1A 基因的过表达增

强植株对病原真菌的抗性[21]；棉花(Gossypium hir- 

sutum)的MYB转录因子 GhODO1正向调控植株对

黄萎病菌的抗性[22]等。因此，这些转录因子很可能

也在茶树抗病响应的基因调控中扮演重要角色。对

茶树在病菌胁迫下差异表达的蛋白激酶(PKs)进行

分析，结果检测到 308 个 PKs，其中绝大部分来自

RLK 家族，其次是 CAMK 家族。在其他植物全基因

组水平的PKs分析中，这2个家族的数量也较多, 两

者均参与植物的逆境胁迫响应，葡萄(Vitis vinifera)

的CAMK家族成员在植株响应非生物胁迫中发挥作

用[23]；豇豆(Vigna unguiculata)接种病毒后，RLK_ 

DLSV亚家族和CAMK家族上调表达的成员数量明显

多于其他家族[24]。在茶树中，CAMK 家族成员 CDPK

参与植株对寒害胁迫的响应[25]，至于 RLK_DLSV 亚

家族、CAMK 家族在茶树响应病菌胁迫中的作用则

未见报道。因此，开展相关的后续研究有助于解析

两者在茶树对抗真菌病害中的具体功能。对茶树在

病菌胁迫下差异表达的 miRNA 进行预测，得到来

自 23 个家族的 53 个 miRNA，其中靶标基因数量或

成员数量较多的 miRNA 来自 miR414、miR396、

miR156、miR166 等家族，它们的靶向基因主要是

转录因子。Jeyaraj 等[26]预测 miR396、miR156、miR160

和 miR166 在茶树受炭疽菌侵染后发生显著的表达

变化，且可能靶向调控转录因子(如 ARF、GRF)和

抗氧化酶基因(如 CAT、POD)的表达；更多的研究表

明，miR156 和 miR160 家族成员参与植物对不同病

原真菌的防御响应，如黄瓜(Cucumis sativus)对霜霉

病菌侵染[27]、水稻对稻瘟菌侵染的响应[28]等。因此，

这 2 个 miRNA 家族可能在茶树抗病响应中发挥相

似的作用。 

为进一步明确茶树在病菌胁迫下发生变化的

生物过程及代谢模块，对整合差异表达基因(meta- 

DEGs)进行功能富集分析。结果表明，病菌胁迫下

类固醇代谢、激素代谢和苯丙烷代谢等显著增强,

这与单项研究的结果基本一致。结合 KEGG 富集分

析结果，相关代谢被进一步细化至苯丙烷、油菜素

内酯和玉米素的合成途径，其中苯丙烷合成途径也
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在油茶响应炭疽病菌胁迫时被激活[29]，表明该合成

途径可能是茶树响应病菌的核心途径。结合蛋白互

作网络模块来看，与苯丙烷代谢密切相关的 2 个分

支途径中，木质素合成模块内合成相关酶对应的基

因明显上调表达，类黄酮合成模块内与花青素、黄

酮醇合成相关的酶类基本呈现下调表达，其中前者

的代谢与植物抗性相关，后者的代谢则与植物品质

有关[30]，表明茶树在响应病菌胁迫时可能以损失品

质为代价来加强自身的抗病性。类似地，甲羟戊酸

(油菜素内酯及玉米素的前体物质)的合成途径也在

病菌胁迫时被激活。在月季(Rosa hybrida)抗灰霉病

菌的转录组学分析中，与油菜素内酯和乙烯相关的

基因表达水平都明显高于水杨酸和茉莉酸的，且油

菜素内酯在胁迫响应中发挥主导作用[31]。由此可

见，木质素合成途径、油菜素内酯合成途径可能是

茶树防御病菌胁迫的重要代谢途径。 

除上调表达的代谢途径外，整合差异表达基因

的功能富集分析还表明，茶树在病菌胁迫下受到抑

制的代谢途径，包括基于微管的过程、有丝分裂细

胞周期及其调节、淀粉和蔗糖代谢、光合作用等途

径的显著下调。其中，光合作用不仅在其他植物响

应病原真菌胁迫中发生明显的下调变化[32]，也在植

物响应寒冷、高温、病原细菌等多种胁迫中受到抑

制[33]，表明光合作用削弱可能是植物逆境响应的一

般模式。编码与光合作用相关的光系统 I 组成蛋白

psaA 和 psaB、光系统 II 的 PSBS 蛋白和 PSBO 蛋

白、ATP 合酶亚基等的基因均呈现下调表达，尽管

这些光系统组分在植物抗真菌病害中的作用仍鲜

见报道，但已有研究[34]表明，病原细菌效应蛋白及

病毒蛋白均能靶向光系统组分蛋白以破坏光系统, 

也有研究表明[35–36]增强光系统组分的表达或活性

能提高植株对病原细菌或花叶病毒病的抗性，这些

研究表明光合作用系统在植物-病原互作中占据重

要位置。除此之外，结合蛋白互作网络模块分析的

结果，光合作用模块与有丝分裂周期调控模块、淀

粉与蔗糖代谢模块及次生代谢物模块之间可能存

在模块间的互作，这与“光合作用可能是调节及平

衡基础代谢与防御相关代谢的重要枢纽”[34]的观点

一致。因此，明确茶树光合系统在调控防御响应中

发挥的作用将有助于加速抗病机制、品种选育等研

究的进程。 

结合蛋白互作预测方法了解茶树在病菌胁迫

下可能存在的蛋白互作信息，着重对以上调表达为

主的木质素合成模块和萜类合成模块的互作进行

分析。结果表明，病菌胁迫下茶树的这 2 个合成途

径中相关合成酶之间存在较多互作。在木质素合成

途径中，预测的 PAL 与 4CL、COMT、CcoAOMT

的互作，HCT 与 4CL、CSE 的互作，以及 CAD 与

CcoAOMT 的互作均在毛果杨(Populus trichocarpa)

木质素生物合成酶的互作试验中得到验证，且多数

为瞬时互作[37]，其中 HCT 与 4CL 能形成蛋白复合

体促进木质素的合成[38]；合成途径中 POD 与 CAD、

UGT72E、F5H 的互作则仅出现于其他相似的预测

研究[39]中，尚未有试验验证的报道。在萜类合成途

径中，合成相关酶 AACT、HMGS、HMGR、MPD

和 IDI 之间可能存在互作，其中 AACT 与 HMGS

的互作在古细菌和真细菌中得到证实[40]，而 HMGR

和 HMGS、MPD 的互作则出现于葡萄的 HMGR 蛋

白互作预测结果[41]中。这些研究暗示了合成途径中

酶的互作既有保证正常代谢的稳定互作，也有应对

环境改变而产生的瞬时互作，同时酶的互作可能不

同程度地调控代谢终产物的合成量，进而影响植物

表型。因而，探明茶树中与病菌防御相关代谢途径

的完整互作网络及逆境胁迫下的动态互作网络, 将

有助于从分子层面揭示茶树的抗病分子机制。 

综上，茶树在响应不同病原真菌胁迫时均增加

木质素合成、降低光合作用，且更倾向于通过甲羟

戊酸途径合成萜类物质或激素。WRKY、NAC、ERF

和 MYB 等转录因子为参与胁迫响应的重要分子, 

这为后续的关键途径与分子的功能研究、茶树的抗

病品种选育提供参考信息。 
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