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乙烯诱导水仙成花相关代谢物和基因的筛选与分析 
 

何炎森, 李瑞美, 李和平 
(福建省农业科学院亚热带农业研究所，福建 漳州 363005) 

 

摘要：为了解乙烯诱导水仙(Narcissus tazetta var. chinensis)成花的生理和分子机制，利用代谢组和转录组测序技术，筛选乙

烯诱导水仙成花的差异表达代谢物和基因。结果表明，乙烯处理的侧芽检测到 12 个差异表达代谢物(DEM)，包括 7 个上调，

5 个下调，其中，(±)7-表茉莉酸、多巴胺、亚精胺可能与乙烯诱导水仙成花正相关，而吲哚及其衍生物呈负相关。转录组共

获得 1 021 个差异表达基因(DEG)，包括 615 个上调，406 个下调，在 DEG 中鉴定筛选了 45 个与乙烯信号传导和开花相关

的差异表达基因。乙烯诱导水仙成花启动可能先激活水仙鳞茎内源植物激素(尤其乙烯)信号通路的变化，与开花促进基因

FPF1 和 MADS15 的上调表达密切相关。9 个基因的 qRT-PCR 结果验证了 RNA-Seq 的正确性。这些差异表达的代谢物和基

因在水仙成花启动过程中可能具有重要作用。 

关键词：水仙花；乙烯；成花诱导；转录组；代谢组；基因表达 
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Screening of Metabolites and Genes Related to Floral Formation of 

Chinese Narcissus Induced by Ethylene 
 

HE Yansen, LI Ruimei, LI Heping 
(Institute of Subtropical Agriculture, Fujian Academy of Agricultural Sciences, Zhangzhou 363005, Fujian, China) 

 

Abstract: In order to understand the mechanism of the narcissus (Narcissus tazetta var. chinensis) floral induction, 

the differentially expressed metabolites and genes were screened from the outermost buds treated with exogenous 

ethylene by using metabolome and transcriptome sequencing techniques. The results showed that 12 differentially 

expressed metabolites (DEMs) were detected, including 7 up-regulated and 5 down-regulated DEMs. Among 

them, (±) 7-epigenJasmonic acid, dopamine and spermidine might be positively correlated with narcissus floral 

induction, while indole and its derivatives were negatively correlated. A total of 1 021 differentially expressed 

genes (DEGs) were identified in the transcriptome, including 615 up-regulated and 406 down-regulated DEGs. 

Forty-five differentially expressed genes related to ethylene signal transduction and flowering were identified in 

the DEGs. The changes of endogenous plant hormone (especially ethylene) signaling pathway in narcissus bulbs 

were activated firstly by exogenous ethylene, and the floral induction of narcissus via exogenous ethylene was 

closely related to the up-regulated expression of FPF1 and MADS15. Nine genes correlated with flowering were 

verified by qRT-PCR analysis and the expression profiles were consistent with the RNA-Seq results. Therefore, 

these DEMs and DEGs might have vital function on the narcissus floral induction, which might play an important 

role in the floral formation of narcissus induced exogenous ethylene. 

Key words: Narcissus; Ethylene; Floral induction; Transcriptome; Metabolite; Gene expression 
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水仙花(Narcissus tazetta var. chinensis)为石蒜

科(Amaryllidaceae)水仙属多年生草本球根花卉，是

中国传统名花，极具观赏价值。水仙花雕刻品是以

每粒鳞茎的花枝数来分等级，花枝数越多，等级越

高，每支花的单价也越高[1]。为了提高经济效益, 市

面上销售的水仙鳞茎球基本上全部经过乙烯利熏

蒸催花处理。外源乙烯(ethylene, C2H4)对许多观赏

植物和果树的开花有明显的促进作用[2]，已被广泛

应用于农业生产实践中。外源乙烯诱导水仙成花

的研究主要在乙烯熏蒸处理时间、浓度、环境条

件和效果等方面[3–4]，相关机理研究较少。申艳红

等用外源乙烯处理整个鳞茎球，提高了可溶性糖、

蛋白质、吲哚乙酸、玉米素含量和过氧化物酶活

性，筛选到 31 个成花相关基因[5]。外源乙烯诱导

水仙成花的生理基础和分子机制的研究还亟待发

展完善。 

中国水仙必须经历‘芽仔’、‘钻仔’和‘种仔’阶

段，栽培 3 a 后才成为商品球，自然条件下不能成

花的水仙鳞茎母球内部最外侧芽可以被外源乙烯

诱导成花。在生产实践上，花农判定水仙催花处理

成败在于鳞茎母球内部的最外侧芽是否被诱导成

花。本研究以中国水仙‘金盏银台’鳞茎母球内部最

外侧芽为研究对象，利用高通量转录组和广泛靶向

代谢组测序技术，从生理代谢和分子层面分析外源

乙烯处理对代谢物及基因表达的影响，筛选乙烯诱

导水仙成花的关键代谢物和基因，为乙烯诱导水仙

成花机理的深入研究提供参考。 

 

1 材料和方法 
 

1.1 材料 

中国水仙(Narcissus tazetta var. chinensis)‘金盏

银台’鳞茎球来源于福建省农业科学院亚热带农业

研究所试验基地。同批次“种仔”阉割后种植在相同

田块，从收获的 3 a 生鳞茎球中，选择健康、排花

状、主鳞茎围径(21±0.5) cm 的鳞茎球共 200 粒，随

机分成 2 组各 100 粒，装于竹框内。一组放到花农

仓库与 3 万多粒水仙花球同时进行乙烯利熏蒸处理

[分别于 7 月 23 和 26 日各处理 1 次，便携式乙烯报

警仪(PGD3-C-C2H4)测得处理过程仓库内乙烯气体

质量浓度为 1 250~2 500 mg/m3]，然后自然室温贮

藏；另一组无乙烯处理，自然室温贮藏为对照。在

催花处理后(7 月 27 日)，对水仙鳞茎球进行解剖取

样，鳞茎母球内部最外侧芽的样品包含芽点和部分

鳞茎盘，取样部位如图 1。每个处理 3 个重复，同

时取样 2 份。有无乙烯处理的最外侧芽(lateral bud)

分别标记为 EL 和 L。所有样品液氮速冻后装入塑

料袋内，存于–80 ℃冰箱备用。 

 

 
图 1 水仙鳞茎母球内部最外侧芽取样部位 

Fig. 1 Sampling part of the outermost lateral bud inside mother bulb 

 

1.2 石蜡切片观察 

7 月 15 和 30 日分别取最外侧芽，分别标记为

L0715、L0730 和 EL0730。参考方舟[6]的方法制作

石蜡切片, 对顶端生长点组织进行纵切面切片和电

镜观察。 

 

1.3 转录组、代谢组测序及数据分析 

委托广东基迪奥生物技术有限公司进行转录

组测序和液相色谱串联质谱分析代谢物。运用生物

信息学技术和方法，对测序数据进行前期处理、序

列比对、基因及基因组的注释、基因表达分析等。

运用 Analyst1.6.3 及 Mutiaquant 软件分析代谢物质

谱数据，利用广东基迪奥生物技术有限公司自建的

代谢物数据库定性代谢物。以错误发现率(false 

discovery rate, FDR)<0.05且两样品(组)间表达量的

比值(fold change, FC)以 2 为底的对数值的绝对值

(|log2FC|)>1为标准筛选转录组的差异表达基因

(differrentially expressed gene, DEG)，以 OPLS-DA 中

VIP≥1且|log2FC|>0.5为标准筛选代谢组的差异表

达代谢物(differentially expressed metabolites, DEM)。 

 

1.4 qRT-PCR 分析 

选择 9 个侧芽差异表达基因(表 1)，以 actin 基

因(Unigene0067272)作为内参，采用 qRT-PCR 检测

基因表达水平，3 次生物学重复，这些差异基因的

表达谱与 RNA-Seq 结果进行比较分析。 
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2 结果和分析  
 

2.1 乙烯处理对水仙成花的影响 

水仙花芽分化时间与品种特性有关，也受外界

环境气候条件影响。漳州花农通常在 7 月 15—30 日

(大暑节气前后 1 周)对水仙进行催花处理。对水仙

鳞茎母球内部最外侧芽纵切面观察(图 2)，7 月 15 日, 

最外侧芽(L0715)的顶端分生组织呈圆丘状，处于营

养生长时期；7 月 30 日，没有经过乙烯处理的最外

侧芽(L0730)仍处于营养生长时期，而经过乙烯处理

的最外侧芽(EL0730)的顶端分生组织已经形成凹凸

面，进入花序原基形成期，这是营养生长向生殖生

长转化的标志[7], 说明外源乙烯可诱导水仙鳞茎母

球内部最外侧芽的成花启动。 

 

表 1 qRT-PCR 分析的 9 个基因和引物 

Table 1 qRT-PCR primers for 9 selected genes 

基因 

Gene 

编码 

ID 

正向引物序列(5′~ 3′) 

Forward primer sequence 

反向引物序列(5′~ 3′) 

Reverse primer sequence 

nirA Unigene0017759 TATCGGGTTTGCTGGCTTGT ATTTGGTTGGTGAGGAGAGGT 

cah Unigene0031951 CTGTTGTGGGCATCCTTTAC CACTGTCCCTACTTCCTCCA 

MYC2 Unigene0052627 CGCTGGCTTTGAGATGGAGA CGAGATTGGTGGTGCTGGT 

ETR Unigene0057118 TCTCACCAGACTTGCCCTTG TCCTTCGCTTTCCAACCAGA 

PP2C Unigene0064815 TCTTCTCAGCGTCCTCTATC TCCTTGTCCGTTCCATTCCC 

LOX.1 Unigene0071640 CACTGCCTTCGTCCCTAACC CTGGAGTTGAGTTGTGATGGTCT 

PP2C Unigene0073753 CGTCAACAGCATCGCAGCA TGGGATTCAACAGGGGACAG 

ETR Unigene0082441 CCCAACTTCTCGGTCCAACT TCCTACTGCTCCTCCCTTCA 

PYL Unigene0094475 GCGACTAAGAGCACGGAGAG CTGGTGTTTCCATCGGGCA 

actin Unigene0067272 AGCAAATCCAGCCTTCACCA TTCTCTCCTACTCCAGCATCA 

 

 

图 2 水仙鳞茎母球内部最外侧芽纵切面。L0715: 7 月 15 日无乙烯处理; L0730: 7 月 30 日无乙烯处理，EL0730: 7 月 30 日乙烯处理。 

Fig. 2 Longitudinal section of the outmost lateral bud inside mother bulb of Narcissus tazetta var. chinensis. L0715: July 15 without C2H4 treatment; L0730: 

July 30 without C2H4 treatment; EL0730: July 30 with C2H4 treatment. 

 

2.2 代谢组分析 

根据公共数据库与基迪奥生物公司自建数据

库对代谢物进行定性和鉴定，得到 184 个代谢物,

包括 99 个已知和 85 个未知。已知代谢物主要包含

16 个羧酸和衍生物(carboxylic acid and derivative)、

14 个脂肪酰基(fatty acyl)、13 个苯和取代衍生物

(benzene and substituted derivative)、11 个有机氧化

合物(organooxygen compound)、7 个小肽(mini pep- 

tide)、4 个孕烯醇酮脂类(prenol lipid)、3 个吲哚类

和衍生品(indoles and derivative)、3 个有机氮化合物

(organonitrogen compound)、3 个菲类和衍生品(phe- 

nanthrene and derivative)、3 个嘧啶核苷酸(pyrimi- 

dine nucleotides)等。共有 62 个代谢物被注释到 63

代谢通路中，主要富集在氨基酸代谢、碳水化合

物代谢、脂质代谢、其他次生代谢物生物合成和

膜转运。 

LvsEL 组间共检测到 12 个 DEM (表 2)，其中, 

(±)7-表茉莉酸、多巴胺、十八碳三烯酸、前列腺素、

甘油磷酰胆碱、13-L-过氧氢亚油酸、亚精胺等 7 个代

谢物上调表达；苯丙氨酸、吲哚及其衍生物等 4 个代

谢物下调表达。有5个DEM注释到15个代谢通路, 主

要富集在甜菜素生物合成、甘油磷脂新陈代谢、色氨

酸的生物合成、亚油酸的新陈代谢、苯丙素的生物合

成等通道。LvsEL 组间，(±)7-表茉莉酸上调表达(FC  

file:///D:/Fit数据/æ��æ��æ��æ��/æ°´ä»�è�±è½¬å½�ç»�ä»£è°¢ç»�è��å��å��æ��/æ�°å��æ��/GDMR6178_sstd_6_L-vs-EL_result/4.pathway/diff_enrich/L-vs-EL_map/map00591.html
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表 2 差异代谢物 

Table 2 Differential metabolites in LvsEL group 

成分 Compound log2FC Vip 

(±)7-表茉莉酸 (±)7-epi Jasmonic acid 21.93 5.08 

多巴胺 Dopamine 4.09 1.10 

十八碳三烯酸 (9S,10E,12Z,15Z)-9-Hydroxy-10,12,15-octadecatrienoic acid 1.38 1.07 

前列腺素 3-Methoxy prostaglandin F1α 1.18 1.61 

甘油磷酰胆碱 Glycerophosphocholine 1.14 2.04 

13-L-过氧氢亚油酸 13-L-Hydroperoxylinoleic acid 1.01 2.29 

亚精胺 Spermidine 0.65 1.49 

苯丙氨酸 DL-Phenylalanine –0.64 4.16 

2-甲基吲哚 2-Methylindole –0.79 1.03 

4-甲酸基吲哚 4-Formyl indole –0.82 3.09 

(Â±)-色氨酸 (Â±)-Tryptophan –0.85 2.98 

吲哚 Indole –0.86 1.32 

 

为 21.93)，乙烯处理的最外侧芽(EL)中的含量远大于

无乙烯处理的最外侧芽(L)；多巴胺上调表达(FC 为

1.49)，4 个吲哚及其衍生物表达下调(FC 为–0.79~ 

0.86)；亚精胺(FC 为 0.65)上调表达。 

 

2.3 转录组分析 

测序数据经质量控制和序列拼接组装，共获得

116 715 条 Unigenes，平均序列长度为 776 bp，GC

含量41.89%，N50数量为20 219，N50长度1 219 bp，

说明组装质量好。利用数据库对 Unigenes 进行注

释，在 Nr 数据库注释到 49 753 个，在 KEGG 数据

库注释到 43 936 个，在 COG 数据库注释到 25 014

个，在 Swissprot 数据库注释到 26 661 个，共注释

到了 49 949 个 Unigenes，占 42.80%。 

LvsEL 差异表达基因在 GO 数据库中得到注释

的共有 1 021 个 Unigenes, 其中, 615 个上调, 406 个

下调。对这些基因进行 GO 功能分类，可以分成 3

大类：细胞组分(cellular component)、分子功能(mole- 

cular function)和生物过程(biological process) (表 3)。

在细胞组分中，差异基因参与最多的是细胞(cell)、

细胞区域(cell part)和细胞膜(membrane)，分别有39、

39和 38个，占差异基因数的 62.9%、62.9%和 61.29%。

在分子功能中，差异基因参与最多的是催化活动

(catalytic activity)、蛋白结合(binding)和转运活性

(transporter activity)，分别有 93、55 和 9 个，分别

占差异基因数的 77.5%、45.83%和 7.5%。生物过程

方面，差异基因主要集中在代谢过程 (metabolic 

process)、单生物过程(single-organism process)和细

胞过程(cellular process)，分别有 90、75 和 71 个, 分

别占差异基因数的 75.63%、63.03%和 59.66%。 

差异基因的 KEGG 通路富集分析表明，LvsEL

有 170 个基因在 KEGG 数据库中得到注释，共注

释到 77 个通路，其中，参与代谢大类(metabolic path- 

way)、次生代谢物生物合成(Biosynthesis of secon- 

dary metabolite)的差异基因最多，分别有 73 个(占

42.94%)和 43 个(占 25.29%)。Q<0.05 的有 6 条通

路(表 4)，分别为植物激素信号转导(plant hormone 

signal transduction)、植物 MAPK 信号通路(MAPK 

signaling pathway-plant)、植物 -病原互作 (plant- 

pathogen interaction)、类胡萝卜素生物合成(carote- 

noid biosynthesis)、亚油酸的新陈代谢(linoleic acid 

metabolism)、植物氮代谢(nitrogen metabolism)。其

中，在植物激素信号转导通路中的差异基因有 25 个

(占 14.71%)；在植物 MAPK 信号通路和植物-病原

互作通路中各有 20 个(各占 11.76%)；在类胡萝卜

素生物合成和亚油酸的新陈代谢通路中各有 5 个(各

占 2.94%)；在植物氮代谢通路有 6 个(占 3.53%)。

此外，在碳代谢(carbon metabolism)和氨基酸合成

(biosynthesis of amino acids)通路中各有 8 个(各占

4.71%), 在氨基糖和核苷酸糖代谢通路(amino sugar 

and nucleotide sugar metabolism)中有 7 个(占 4.12%)。

可见，LvsEL 差异基因显著性富集在植物激素信号

转导通路、植物 MAPK 信号通路中。 

在没有基因组信息和缺乏参考序列的情况下，根

据转录组数据注释结果，获得开花相关的 Unigenes

有 99 个(未列出)。从差异表达基因中鉴定和筛选了

45个可能与乙烯信号传导和开花相关的差异表达基

因(表 5)，包括植物激素信号传导相关基因 25 个，包
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括与乙烯相关的 ETR 和 EBF，与赤霉素相关的 GID，

与脱落酸相关的 PYL、PP2C；与生长素相关的 SAUR、

IAA、GH3，与细胞分裂素相关的 ARRA，与茉莉酸相

关的 MYC2；植物 MAPK 信号通路相关基因 4 个，包

括 CALM、WRKY22、RBOH 和 CopA；激素生物合成

相关基因 7 个，包括乙烯合成的 ACO，脱落酸合成的

CYP707A，油菜素类固醇合成的 BR6OX 和 BAS，细

胞分裂素合成的 CKX 和 IPT，赤霉素合成的 GA2ox 

 

表 3 LvsEL 差异基因 GO 功能分类 

Table 3 GO annotation of differential expression genes (DEGs) 

功能注释 

GO annotation 

GO 编码 

GO ID 

上调表达  

Up expression 

下调表达 

Down expression 

总和 

Total 

细胞组分 

Cellular 

component 

细胞区域 Cell part 0044464 26 13 39 

细胞 Cell 0005623 26 13 39 

细胞膜 Membrane 0016020 25 13 38 

膜部分 Membrane part 0044425 23 10 33 

细胞器  Organelle 0043226 20 8 28 

细胞器部分 Organelle part 0044422 7 4 11 

分子复合物 Macromolecular complex 0032991 5 5 10 

胞外区 Extracellular region 0005576 3 0 3 

细胞连接 Cell junction 0030054 2 0 2 

细外区部分 Extracellular region part 0044421 1 0 1 

膜包围内腔 Membrane-enclosed lumen 0031974 1 0 1 

分子功能 

Molecular 

function 

催化活动 Catalytic activity 0003824 58 35 93 

蛋白结合 Protein binding 0005488 37 18 55 

转运活动 Transporter activity 0005215 8 1 9 

核酸结合转录因子活性 Nucleic acid binding transcription factor activity 0001071 1 1 2 

转录因子活性, 蛋白质结合 Transcription factor activity, protein binding 0000988 0 1 1 

生物过程 

Biological 

process 

代谢过程 Metabolic process 0008152 59 31 90 

单生物过程 Single-organism process 0044699 54 19 75 

细胞过程 Cellular process 0009987 52 19 71 

刺激反应 Response to stimulus 0050896 14 8 22 

定位 Localization 0051179 19 3 22 

生物调节 Biological regulation 0065007 16 5 21 

生物过程调节 Regulation of biological process 0050789 13 5 18 

细胞组成、组织或生物发生 Cellular component organization or biogenesis 0071840 7 5 12 

发育过程 Developmental process 0032502 7 1 8 

信号 Signaling 0023052 4 2 6 

多细胞生物过程 Multicellular organismal process 0032501 6 0 6 

生物过程负调节 Negative regulation of biological process 0048519 2 1 3 

生长 Growth 0040007 2 0 2 

节奏过程 Rhythmic process 0048511 1 0 1 

多生物过程 Multi-organism process 0051704 1 0 1 

生殖过程 Reproductive process 0022414 1 0 1 

生殖 Reproduction 0000003 1 0 1 

 

表 4 LvsEL 差异基因 KO 富集的主要通路 

Table 4 Main pathway of differential expression genes (DEGs) by KO annotation 

通路 Pathway 候选基因 Candidate gene 总数 Total P Q ID 

植物激素信号转导 Plant hormone signal transduction 25 (14.71%) 415 (4.02%) 0.000 000 0.000 001 ko04075 

植物 MAPK 信号通路 MAPK signaling pathway-plant 20 (11.76%) 284 (2.75%) 0.000 000 0.000 002 ko04016 

植物-病原互作 Plant-pathogen interaction 20 (11.76%) 520 (5.04%) 0.000 349 0.008 961 ko04626 

类胡萝卜素生物合成 Carotenoid biosynthesis 5 (2.94%) 47 (0.46%) 0.001 006 0.019 359 ko00906 

亚油酸的新陈代谢 Linoleic acid metabolism 5 (2.94%) 54 (0.52%) 0.001 890 0.029 105 ko00591 

氮代谢 Nitrogen metabolism 6 (3.53%) 84 (0.81%) 0.002 584 0.033 155 ko00910 
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表 5 乙烯诱导水仙成花相关的差异基因 

Table 5 Differential expressed genes involved in flowering transition of Narcissus 

途径  

Pathway 

编号 

ID 
log2FC 

基因注释  

Gene annotation 

植物激素信号转导 

Plant hormone 

signal transduction 

Unigene0026115 1.60 MYC2, 转录调控因子 Transcription factor MYC2 

Unigene0052627 1.30 MYC2, 转录调控因子 Transcription factor MYC2 

Unigene0095552 5.60 MYC2, 转录调控因子 Transcription factor MYC2 

Unigene0019406 –1.20 IAA, 生长素响应蛋白 IAA, Auxin-responsive protein IAA 

Unigene0038217 –1.80 GH3, 生长素响应基因 Auxin responsive GH3 gene family 

Unigene0060054 –1.50 GH3, 生长素响应基因 Auxin responsive GH3 gene family 

Unigene0060927 2.50 SAUR, 生长素响应蛋白 SAUR, SAUR family protein 

Unigene0075960 –1.10 SAUR, 生长素响应蛋白 SAUR, SAUR family protein 

Unigene0105131 –1.50 SAUR, 生长素响应蛋白 SAUR, SAUR family protein 

Unigene0026656 3.50 ARR-A, 双组分响应调节因子 Two-component response regulator ARR-A family 

Unigene0064905 –1.10 ARR-A, 双组分响应调节因子 Two-component response regulator ARR-A family 

Unigene0084322 1.50 GID2, 赤霉素不敏感蛋白 GID2, F-box protein GID2 

Unigene0038600 1.20 PYL, 脱落酸受体 Abscisic acid receptor PYR / PYL family 

Unigene0094474 1.20 PYL, 脱落酸受体 Abscisic acid receptor PYR / PYL family 

Unigene0094475 2.30 PYL, 脱落酸受体 Abscisic acid receptor PYR / PYL family 

Unigene0105703 3.00 PYL, 脱落酸受体 Abscisic acid receptor PYR / PYL family 

Unigene0105704 6.00 PYL, 脱落酸受体 Abscisic acid receptor PYR / PYL family 

Unigene0064813 –1.20 PP2C, 蛋白磷酸酶 2C Protein phosphatase 2C 

Unigene0064815 –2.50 PP2C, 蛋白磷酸酶 2C Protein phosphatase 2C 

Unigene0073753 –2.10 PP2C, 蛋白磷酸酶 2C Protein phosphatase 2C 

Unigene0074907 –1.60 PP2C, 蛋白磷酸酶 2C Protein phosphatase 2C 

Unigene0057118 3.80 ETR, 乙烯受体 Ethylene receptor 

Unigene0082441 1.40 ETR, 乙烯受体 Ethylene receptor 

Unigene0088287 1.50 EBF, EIN3 绑定 F 盒结构域蛋白 EIN3-binding F-box protein 

Unigene0092388 4.20 EBF, EIN3 绑定 F 盒结构域蛋白 EIN3-binding F-box protein 

植物 MAPK 信号

通路 MAPK 

signaling pathway 
of plant 

Unigene0084709 –1.10 CALM, 钙调蛋白 Calmodulin 

Unigene0025983 –2.70 WRKY22, 转录调控因子 22 Transcription factor 22 

Unigene0007577 1.60 RBOH, 呼吸爆发氧化酶 Respiratory burst oxidase 

Unigene0014503 –1.10 CopA, 铜离子转运 ATP 酶 Cu+-exporting ATPase 

激素生物合成相关 

Hormone 
biosynthesis-related 

Unigene0004810 1.70 CYP707A, 脱落酸羟化酶 (+)-abscisic acid 8'-hydroxylase 

Unigene0007021 1.70 BR6OX, 油菜素类固醇氧化酶 Brassinosteroid-6-oxidase 

Unigene0017514 1.20 BAS, PHYB 激活标记抑制因子 1 PHYB activation tagged suppressor 1 

Unigene0049671 2.50 CKX, 细胞分裂素氧化酶 Cytokinin dehydrogenase 

Unigene0083477 3.80 IPT, 细胞分裂素合酶 Cytokinin synthase 

Unigene0031498 1.30 ACO, 乙酰辅酶 A 氧化酶 Acyl-CoA oxidase 

Unigene0082132 –2.60 GA2ox, 赤霉素 2-氧化酶 Gibberellin 2 beta-dioxygenase 

氨基酸、淀粉和糖

代谢 Amino acid, 

starch and sucrose 

metabolism 

Unigene0080426 1.80 GlnA, 谷氨酰胺合成酶 Glutamine synthetase 

Unigene0050256 –1.20 SUS, 蔗糖合酶 Sucrose synthase 

Unigene0008798 –2.50 TPP, 海藻糖-6-磷酸磷酸酶 Trehalose 6-phosphate phosphatase 

开花相关基因 

Flowering-related 

gene 

Unigene0116688 11.23 FPF1, 开花促进因子 Flowering-promoting factor 

Unigene0019225 9.26 TFL1, 开花抑制基因 TFL1 lowering inhibitory gene TFL1 

Unigene0005459 2.21 MADS15, MADS-box 蛋白 AP1 MADS-box protein AP1 

Unigene0021016 1.10 AIL1, 乙烯响应因子 AP2 AP2-like ethylene-responsive factor 

Unigene0084099 1.19 VIP3, WD 重复春化独立蛋白 3 WD repeat-containing protein VIP3 

Unigene0077565 –1.80 DELLA, 开花抑制蛋白 GAI Flowering inhibitory protein GAI 

 

等；氨基酸、淀粉和糖代谢相关 3 个，包括 GlnA、

SUS 和 TPP；开花相关的差异基因 6 个，包括 FPF1、

TEL1、MADS15、VIP3、AIL1 和 DELLA。这些 DEG

有的可能仅仅参与乙烯的基本反应，有的直接或间接

地参与了水仙的成花诱导和开花调控。 

为验证转录组测序的准确性和可重复性，我们
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选择 LvsEL 中 9 个差异基因进行 qRT-PCR，除 Uni- 

gene0064815 基因序列的 GC 含量稍高，导致熔解

曲线左侧有小峰外，其余基因的扩增曲线和溶解曲

线都正常，内参基因在不同样本中的 ct 值较稳定。

验证的 9 个基因中，除 Unigene0071640 外，其余 8

个基因在 qPCR 比较组中的表达趋势与转录组中表

达趋势一致(图 3)，qPCR 验证率接近 90%以上, 说

明 RNA-Seq 结果是可靠的。 

 

 

图 3 qRT-PCR 和 RNA-Seq 分析部分差异表达基因的相对表达量。L: 无 C2H4处理; EL: C2H4处理。 

Fig. 3 Expression of partial DEGs by using qRT-PCR and RNA-Seq. L: Treated without C2H4; EL: Treated with C2H4. 

 

3 结论和讨论 
 

营养物质和内源激素含量在成花诱导和形成

中起着重要作用[8]。代谢组分析表明，外源乙烯处

理使 12 个代谢物出现差异表达，其中，7 个代谢物

上调表达，5 个下调表达。外源乙烯处理显著促进

了水仙外侧芽中(±)7-表茉莉酸的合成。已有研究报

道，内源茉莉酸参与紫萍(Spirodela polyrhiza)的开

花调控[9]，茉莉酸类物质在水稻(Oryza sativa)颖花

诱导和发育中起着重要作用[10]。外源乙烯处理也促

进了多巴胺和亚精胺的合成。多巴胺是能诱导产生

更多的花原基和显著促进花的发育[11]，亚精胺可诱

导烟草薄层外植体的营养芽成花[12]。同时，外源乙

烯处理显著地促进十八碳三烯酸、前列腺素、甘油

磷酰胆碱、亚油酸等营养活性物质的上调表达。这

4 种代谢物都是细胞膜的主要成分，还参与细胞膜

对蛋白质的识别和信号传导。此外，外源乙烯处理

显著地降低了吲哚及其衍生物的水平。外源乙烯处

理降低内源激素吲哚-3-乙酸(IAA)的水平，有利于

菠萝(Ananas comosus)的花芽分化[13]，由吲哚类化

合物组成的生长素(auxin)参与植物生长和发育诸多

过程[14]。外源乙烯诱导水仙成花可能与这些内源激

素和营养物质的差异表达有关。转录组分析还表

明，外源乙烯处理，导致 7 个内源激素生物合成相

关的酶基因(ACO、CYP707A、BR6OX、BAS、CKX、

IPT 和 GA2ox)以及 3 个营养物质合成酶基因(GlnA、

SUS 和 TPP)出现表达差异，可以进一步利用靶向代

谢组技术进行准确定量和分析。 

从石蜡切片观察到，外源乙烯处理可诱导水

仙鳞茎母球内部自然不能成花的最外侧芽从营养

生长向生殖生长转变，佐证了常规花农催花的科

学性。LvsEL 差异基因 KEGG 通路富集分析表明，
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外源乙烯处理，差异表达基因主要富集在植物激素

信号转导通路，涉及乙烯、赤霉素、生长素、细胞

分裂素、脱落酸、茉莉酸等共 25 个基因。乙烯、赤

霉素、生长素、脱落酸、茉莉酸等植物激素参与开

花调控[15]，说明外源乙烯通过激活水仙鳞茎内部信

号通路，从而调控水仙最外侧芽从营养生长向生殖

生长转变。乙烯是植物的 5 大类内源激素之一, 外

源乙烯处理引起植物内源乙烯含量的增加[16]，内源

乙烯参与拟南芥(Arabidopsis thaliana)、凤梨(Aech- 

mea fasciata)从营养生长到生殖生长的过程[17–18]。

本研究转录组分析表明，外源乙烯处理，乙烯生物

合成关键酶基因 ACO 上调表达，这与前人[19]对拟

南芥、蝴蝶兰 (Phalaenopsis amabilis)、青花菜

(Brassica oleracea)的研究结果一致。据报道，水仙

NtACO 过表达转基因烟草(Nicotiana tabacum)与野

生型相比缩短了营养生长期，开花较早[20]。同时, 外

源乙烯处理，2 个 EIN3 基因上调表达。EIN3 在乙

烯信号通路中起决定性作用，也承担了乙烯和其他

信号交流互作的任务[21]。据报道，水仙 EIN3 基因

具有正调控乙烯响应的功能[22]，AfEIN3 可能在乙烯

诱导凤梨开花中起重要作用[23]。乙烯与生长素、光、

赤霉素、茉莉酸、水杨酸、细胞分裂素、葡萄糖等

途径存在着广泛的交叉反应，共同参与了调控植物

的生长发育和应对生物、非生物胁迫等过程[24]。本

研究由于检测方法的原因没能检测到乙烯成分, 但

水仙最外侧芽能够成花最终是受到乙烯所调控, 因

此推测，外源乙烯诱导水仙成花可能与内源乙烯信

号传导关联密切。 

模式植物开花有光周期、温敏、春化、自主、

赤霉素、抑制和年龄等 7 个遗传通路参与调控[25]。

本研究结果表明，外源乙烯处理影响 FPF1、TEL1、

MADS15、VIP3、AIL1 和 DELLA 等 6 个开花相关

基因的表达，其中涉及赤霉素途径的开花抑制基因

DELLA 下调表达，DELLA 蛋白降解可以促进拟南

芥开花[26]；涉及抑制途径的开花抑制基因 TFL1 上

调表达。据报道，在营养生长阶段，TFL1 基因低

水平表达会延迟开花的转变，但在花序分生组织

(IM)中，TFL1基因高水平表达可以维持 IM的特性[27]; 

涉及光周期途径的AIL1上调表达，AIL1属于AP2/ 

ERF转录调控家族中的亚族, 可能调节光敏色素

(PHY)的表达[28]，参与花器官发育的起始和生长[29]；

涉及春化途径的春化独立蛋白基因Vip3上调表达, 

Vip3 在花序分生组织中高表达，有利于花序茎的数量

增加和簇生[30]。总体来说，外源乙烯处理能影响一些

开花途径相关基因的表达，但 LEY、FLC 在这个阶段

并未表达，而开花整合子基因 FT (Unigene0007988, 

FC 为–0.06; Unigene 0013465, FC 为–0.457)、SOC 

(Unigene0050424，FC 为 0.425)、CO (20 个 Unigenes

注释为 COL 基因，其中 10 个上调表达、10 个下调

表达)在处理间并没有显著差异。因此推测，乙烯诱

导水仙成花启动可能并不通过已知开花调控途径

中的任何一条。这与丛汉卿[31]对乙烯诱导凤梨开花

的研究结果基本相同。 

值得重点关注的是，本研究结果表明，外源乙

烯处理导致 1 个开花促进基因 FPF1 和 1 个开花识

别基因 MADS15 的大量上调表达。据报道，FPF1

参与赤霉素信号途径中调控开花，FPF1 组成性表

达导致拟南芥幼年期缩短提前开花[32]，FPF1 基因

可能通过调节顶端分生组织对开花识别基因 AP1 的

反应能力来控制开花时间[33]。拟南芥、水稻、烟草、

和棉花 (Gossypium spp.)等多种植物的研究表明

FPF1 正调控开花时间[34]，但目前其调控开花时间

的信号途径并不清楚。而水仙的 MADS15 与拟南芥

的 AP1 为同源基因, AP1 是开花启动的标志基因, 处

于成花调控网络的关键位置[35]。MADS15 过量表达

使植物呈现早熟表型和提前开花[36]，推测乙烯诱导

水仙成花启动可能与 FPF1 基因和 MADS15 基因的

上调表达密切相关。 

综上所述，本研究结果表明外源乙烯可以诱导

3 a 生水仙鳞茎母球内部最外侧芽成花启动，佐证

了花农常规以最外侧芽是否被诱导成花来判断催

花成败的科学性。利用代谢组和转录组技术，探讨

了外源乙烯促进水仙成花的原因。代谢组分析表明

有 12 个代谢物出现差异表达，其中，(±)7-表茉莉

酸、多巴胺、亚精胺可能与乙烯诱导水仙成花正相

关，而吲哚及其衍生物呈负相关。转录组鉴定和筛

选了 45 个与乙烯信号传导和开花相关的差异表达

基因，乙烯诱导水仙成花启动可能先激活水仙鳞茎

内源植物激素(尤其乙烯)信号通路的变化，与开花

促进基因 FPF1 和 MADS15 的上调表达密切相关。

这些差异代谢物和差异基因在外源乙烯诱导水仙

成花启动的具体作用仍需进一步研究和验证。 
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