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摘  要：可变剪接在植物生长发育过程中起着非常重要的作用，它能使同一个 mRNA 前体生成多种

不同的异构体和产生蛋白质多样性。利用 RNA-seq 测序技术分析芦笋两性花蕾与雄花蕾性别分化前期、

中期、后期的可变剪接，从中发掘与两性花及雄花形成密切相关的特有可变剪接。研究结果显示，在所

有试验材料中基因可变剪接均以 3′端可变剪切位点（3S）和外显子跳跃（ES）类型为主。GO 分析表明，

两性花与雄花在 3 个时期均发生可变剪接的基因主要富集于代谢过程、生物合成以及物质结合相关 GO 条

目中。通过 GO 和 KEGG 分析发现，两性花特有的可变剪接基因主要富集到代谢途径、核糖体蛋白等含

氮化合物的生物合成代谢、过氧化物酶体、氧化磷酸化途径等，其中含氮化合物的生物合成代谢过程和

过氧化物酶等抗氧化活性可能与两性花雌蕊的发育相关。雄花蕾特有的可变剪接基因主要富集到代谢途

径、次生代谢产物的生物合成和脂肪酸生物合成等脂质代谢过程，其中脂肪酸生物合成等脂质代谢过程

可能与雄花中雌蕊发育有关。 
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Abstract：Alternative splicing plays an important role in plant growth and development，which causes 

the same mRNA precursor for turning into different isoforms and producing protein diversity. To analyze 

the relationship of alternative splicing of Asparagus officinalis L. and the sex differentiation，the 

alternative splicing occurring in hermaphroditic flower buds and male flower buds were identified using 

RNA-seq technology. The results showed that a large number of alternative splicing events were identified 

in hermaphroditic flower buds and male flower buds. The dominated alternative splicing types were the 3′ 
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splice site selection and exon skipping. The GO annotation showed that the shared alternative splicing 

genes by hermaphroditic flower buds and male flower buds mainly enriched in metabolic processes，

biosynthetic process，cellular components and material-associated entries. The results of GO and KEGG 

analysis showed that the specific alternative splicing genes were significantly enriched in metabolic 

pathway，nitrogen compound metabolic process，peroxisome and oxidative phosphorylation pathway for 

hermaphroditic flower buds. The nitrogen compound metabolic process and the activities of antioxidant 

enzymes were probably related to the development of the asparagus pistil. For male flowers，the specific 

alternative splicing genes were significantly enriched in metabolic pathways，biosynthesis of secondary 

metabolites and the lipid metabolic process such as fatty acid biosynthesis. There was a possibility that the 

lipid metabolic process could lead to the suspension of pistil development in male flowers of asparagus. 

The results of this study not only provided a theoretical basis for regulating the formation of 

hermaphroditic flowers，but also for studying deeply the molecular mechanism of sex differentiation and 

sex determination in Asparagus officinalis L. 

Keywords：Asparagus officinalis；hermaphroditic flower；male flower；sex differentiation；alternative 

splicing 

 

芦笋（Asparagus officinalis L.）是典型的雌雄异株植物。一般雌株上只开雌花，雄株上只开雄

花。雄花具有 6 枚健全的雄蕊，雌蕊发育到一定阶段会发生不完全退化，但也有极少数雄花的雌蕊

不退化，并能少量结实，这样的花被称为两性花，而具有这种花的植株被称为雄性雌型（XY）株（Longo 

et al.，1996；Mitchell & Diggle，2005），简称两性株。 

芦笋植株性别不同，其产量也存在差异。研究者们认为芦笋雄株不结种子而减少了养分的消耗，

因此在相同的生长条件下，雄株的产量高于雌株（陈光宇，2005；Uragami et al.，2016），为此选育

全雄品种已成为全球芦笋育种的重要方向（周劲松 等，2010）。芦笋两性株是实现全雄育种的重要

资源材料。两性株通过自交或近交（XY × XY → 1YY + 2XY + 1XX），在其产生的后代群体中存在 1/4

基因型为 YY 的超雄株，将它作为杂交父本可进行芦笋全雄育种（XX × YY → XY，后代全部为雄株）

（Reamonbuttner & Jung，2000）。由于两性花的特殊结构，可以将其作为中间材料用于芦笋花器官

发育、性别决定与分化机理的研究。 

对于芦笋两性现象的研究主要集中在对两性花的调查和利用方面（陈光宇 等，2007；Regalado 

et al.，2014），但对其遗传发育的分子机理研究还较少。Ming 等（2011）报道芦笋性染色体处于进

化的早期阶段，含有较原始的 X 和 Y 染色体。当性染色体上存在的雄性和雌性控制位点重组受到抑

制时，就会形成发育正常的超雄株和两性株。Harkess 等（2017）通过基因组学研究发现，芦笋的性

别是由雄性特异基因（defective in tapetum development and function 1，TDF1）和雌性抑制基因

（suppressor of female function，SOFF）相互作用，共同控制性别分化。 

也有研究者认为，芦笋两性株与雄株基因型同为 XY，但却表现出不一样的雌蕊结构，可能在两

性株体内另外存在着一些性别修饰基因，它们在某种水平上控制着两性花雌蕊的发育，影响两性花

的形成（Bracale et al.，1991）。芦笋两性株存在的性别修饰基因主要是促进花柱的伸长和柱头的形

成，这些基因受环境因子的影响。在不同的环境因子下，花柱的发育程度往往不同（Galli et al.，1993）。

说明两性花发育相关基因的表达容易受环境因子影响。目前参与芦笋两性花形成相关的基因及其表

达特点仍不清楚。  
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可变剪切（alternative splicing，AS）是指同一个 mRNA 前体，通过不同的剪接方式，产生两个

或者更多成熟 mRNA 的转录过程。可变剪接在植物的生长发育过程中发挥重要的调控作用（Staiger 

& Brown，2013；Wang et al.，2016）。Lee 和 Ji（2013）研究发现开花阻遏因子 FLOWERING LOCUS 

M 通过可变剪接产生一种被称为 FLM-β的剪接体，温度的变化会引起这种剪接体表达水平的改变，

从而影响拟南芥开花。在拟南芥开花途径中 FCA（flowering time control protein）基因也通过可变剪

接来实现自身的负调控表达，最终影响开花时间（Quesada et al.，2014）。刘旦梅等（2016）研究发

现番茄 MADS-box 基因 Lemads1 在转录时存在 4 种可变剪接体，并且它们可能在番茄萼片和果实发

育过程中扮演了不同的角色。可变剪接不仅能通过产生不同的蛋白异构体来调节植物的生长发育，

而且有相当一部分转录本由于可变剪接改变了它的可读框，从而使终止密码子提前产生，最终进入

NMD（non-sense mediated m RNA decay）途径降解（Filichkin et al.，2010）。为了揭示芦笋两性花发

育的分子机理， 

本研究中通过 RNA-seq 测序技术对芦笋雄花与两性花在性别决定前期、中期、后期的花蕾进行

转录组测序分析，比较了雄花、两性花在 3 个不同发育时期共有和特有的可变剪接基因，为探索芦

笋两性花及雄花发育的遗传调控机理提供新的视角，进而为促进芦笋两性花的形成及全雄品种的培

育奠定理论基础。 

1  材料与方法 

1.1  试验材料 

试验材料为 3 年生芦笋品种‘冠军’，种植于四川省农业科学院经济作物育种栽培研究所试验

基地。选取 2016 年调查结果显示为自交结实的两性株作为研究材料。2017 年春季萌芽，嫩茎侧枝

展开现蕾后，再结合形态学和解剖学观察（陈光宇 等，2007），分别取雄株、两性株发育至性别决

定前期、中期、后期的花蕾[长度分别为（0.7 ± 0.1）、（1.5 ± 0.1）和（2.0 ± 0.1）mm]，液氮速冻，

–80 ℃冰箱保存。 

1.2  RNA 提取、文库构建和测序 

RNA-seq 文库构建及测序均委托深圳华大基因研究院进行。采用植物总 RNA 提取试剂 TRIzol

（购于 Invitrogen 公司）提取芦笋花（蕾）总 RNA，通过 1.2%琼脂糖凝胶电泳和 Agilent 2100 检测

RNA 的浓度和质量。对质检合格的 RNA 样品，用带有 Oligo（dT）的磁珠与芦笋 mRNA 的 polyA

尾进行 A-T 配对，从而富集 mRNA；然后反转录合成 cDNA。在反转录酶作用下，采用六碱基随机

引物，合成第 1 条 cDNA 链。再加入缓冲液、RNase H 和 DNA polymeraseⅠ、dNTPs 合成第 2 条 cDNA

链。这时双链 cDNA 结构为粘性末端，需修复成平末端。随后在 3′末端加 A 尾并连接测序接头。质

检合格的文库用 Hi Seq X10 进行高通量测序。 

1.3  数据分析 

1.3.1  可变剪接事件鉴定 

通过测序平台得到原始数据以后，首先对这些数据进行质量控制，去除低质量和污染的序列。

然后采用软件 HISAT2 将质控后的高质量数据序列与参考芦笋基因组进行序列比对（https：

//www.ncbi.nlm.nih.gov/genome/?term=Asparagus+officinalis+L.）。使用 rMATs 软件对 RNA-seq 的数
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据进行可变剪切分析，该软件可分析单样本的可变剪切，也可同时分析样本之间的差异可变剪切，

主要分析可变剪切事件的类型：外显子跳跃（exon skipping，ES）、内含子滞留（intron retention，IR）、

5′端可变剪切位点（Alternative 5′splice site，5S）、3′端可变剪切位点（Alternative 3′ splice site，3S）

和互斥外显子（Mutually exclusive Exon，MXE）。 

1.3.2  发生可变剪接基因的功能注释及富集分析 

采用 rMATS 软件分析了雄花与两性花 3 个时期共有和特有的可变剪接，同时分析了同种花在 3

个不同发育时期共有及特有的可变剪接。应用 TermFinder 软件获得包括分子功能、生物学过程和细

胞构成等类别内的 GO 注释编号。利用在线工具（http：//www.omicshare.com/tools/Home/Soft/gogsea）

对样本共有或特有的可变剪接基因分别进行功能富集分析。并对 P 值进行校正，校正后的 P ≤ 0.05

时，则定义该基因集在此 GO 项为显著富集。再将发生可变剪切的 DEGs 注释到 KEGG 数据库（Kyoto 

encyclopedia of genes and genomes），分析 DEGs 的代谢通路。 

2  结果与分析 

2.1  测序质量分析 

通过分析碱基的组成和质量值分布可以控制原始数据的质量。以芦笋两性花与雄花分化前期、

中期和后期的花蕾作为转录组测序样品，建立了芦笋两性花与雄花 3 个时期的转录组数据库，所有

样品测序所得原始数据 Q30 值均达到 89%以上（表 1），可见本次测序质量较好。 

 
表 1  芦笋花蕾样品测序数据质量的统计 

Table 1  Statistical analysis of RNA-seq data 

样品 
Sample 

发育时期 
Developmental stage 

纯净的数据 
Clean data 

Q20 比例/% 
Data Q20 

Q30 比例/% 
Data Q30 

GC 比例/% 
GC content 

两性花 前期 Early stage 41 268 364 95.56 89.43 47.35 

The hermaphroditic flower 中期 Middle stage 40 476 374 95.42 89.17 46.73 

 后期 Late stage 41 391 758 95.79 89.89 47.00 

雄花 前期 Early stage 41 121 396 95.47 89.33 47.51 

The male flower 中期 Middle stage 41 124 500 95.50 89.20 46.96 

 后期 Late stage 41 502 982 95.88 90.09 46.85 

 

2.2  芦笋雄花、两性花可变剪接事件类型鉴定 

通过质控芦笋两性花和雄花转录组数据，得到质量较好的数据。通过 rMATs 软件分析可变剪接

（图 1），发现芦笋两性花与雄花在发育的 3 个关键时期发生可变剪接的各个类型中以 3′端可变剪切

位点（3S）和外显子跳跃（ES）为主要类型，这两种类型共占总可变剪切数的一半以上，其次是 5′

端可变剪切位点（5S），数量最少的类型是外显子互斥（MXE）。 

发现可变剪接的基因数量（图 1）在两性花性别分化前期最多，在雄花中也是前期多于后两个

时期，说明芦笋两性花与雄花基因出现可变剪接事件比较活跃的时期都是在花器官发育早期。 

 

 

 

 



黄  玲，李琼英，韦树谷，赖  佳，代顺冬，张骞方，曾华兰，刘  佳，叶鹏盛. 
芦笋两性花与雄花中发生可变剪接基因的差异分析. 
园艺学报，2019，46 (8)：1503–1518.                                                                                    1507 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 1  芦笋两性花与雄花前期、中期和后期鉴定出的可变剪接事件 

3S：3′端可变剪切位点；ES：外显子跳跃；IR：内含子滞留；5S：5′端可变剪切位点；MXE：外显子互斥。 

Fig. 1  Alternative splicing events in the early，middle and late stages of hermaphroditic flowers and male flowers 

3S：Alternative 3′ splice site；ES：Exon skipping；IR：Intron retention；5S：Alternative 5′ splice site； 

MXE：Mutually exclusive exon. 

 

2.3  芦笋两性花、雄花特有与共有可变剪接基因数量分析 

通过分析芦笋两性花、雄花发育前期、中期和后期花蕾中可变剪接事件的共有性和特异性（图

2）发现，这两种花在其不同发育时期发生的可变剪接事件的总数存在差异，并且不同时期间各类型

可变剪接的基因数不完全相同。 

在两性花中，3 个发育时期均发生了可变剪接事件的基因有 8 583 个，占发生可变剪接基因总

数（12 846 个）的 66.81%。前期和中期、中期和后期、前期和后期共有的基因数分别为 696、570

和 687 个；前期、中期和后期特有的基因数分别为 876、715 和 719 个，以前期特有可变剪接基因数

量最多，说明芦笋两性花发育过程中可变剪接事件主要发生在性别分化早期，这些基因很可能与两

性花性别分化有关。 

在雄花的 3 个发育时期均发生了可变剪接事件的基因有 8 701 个，占发生可变剪接基因总数
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12 929 个的 67.30%。前期和中期、中期和后期及前期和后期共有的基因数分别为 669、644、668 个；

前期、中期、后期特有的基因数分别为 752、709 和 766 个，以前期与后期特有可变剪接基因数量较

多。在前期出现较多的特有可变剪接基因可能与雄花性别决定有关，而在后期特有可变剪接基因数

量较多可能与后期启动雌蕊退化有关。 

在芦笋两性花与雄花发育的 3 个时期中都发生可变剪接事件的基因有 7 651 个，占整个可变剪

接基因的 79.41%。两性花中特有的基因数量为 932 个，雄花中特有的基因数量为 1 050 个，分别占

9.67%和 10.92%。 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 2  芦笋雄花、两性花中共有与特有的可变剪接基因数 

Fig. 2  The number of common or specific alternative splicing genes between hermaphroditic flower buds and male flower buds 

 

2.4  芦笋两性花与雄花共有的可变剪接基因 GO 注释与 KEGG 功能富集分析 

2.4.1  GO 注释 

对芦笋两性花与雄花 3 个时期中共有可变剪接基因（7 651 个）进行 GO 功能富集分析，主要

涉及 GO 功能分类体系中的生物学过程、细胞组分、分子功能。其中显著富集在生物学过程的有 380

项、细胞组分有 234 项、分子功能有 99 项。选择显著富集基因最多的前 50 个条目作图（图 3）。 
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图 3  芦笋两性花与雄花共有可变剪接基因显著富集的前 50 个 GO 条目 

Fig. 3  The top 50 GO enrichment of the shared alternative splicing genes by hermaphroditic flowers and male flowers 
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在生物学过程中，大多数基因主要富集到了代谢过程（有机物质代谢过程、大分子代谢过程、

蛋白质代谢过程等）、细胞过程（细胞代谢过程、细胞生物合成过程）和生物调节相关的 GO 条目中。

在细胞组分中，主要以细胞、细胞组分为主。在分子功能中，以物质结合为主，如小分子结合、核

糖核苷酸结合、阴离子结合等。 

2.4.2  KEGG 功能富集分析 

将芦笋两性花与雄花中共有可变剪接基因比对到 KEGG 数据库中，共富集到 131 条代谢通路。

以 P-value ≤ 0.05 为标准，筛选共有可变剪接基因显著富集的代谢通路，共 17 条（表 2），结果表明

显著富集基因最多的是 RNA 转运，其次是氨基酸的生物合成，还有较多的基因显著富集到碳代谢、

泛素介导的蛋白水解、半胱氨酸和蛋氨酸代谢等通路。 

 
表 2  芦笋两性花与雄花中共有可变剪接基因显著富集的通路 

Table 2  The significantly enriched KEGG pathway with DEGs common in hermaphroditic and male flowers 

通路登录号 

Pathway ID 

代谢通路注释 

Pathway annotation 

基因数 

Numbers of DEGs 
P-value 

ko01230 氨基酸的生物合成 Biosynthesis of amino acids 186 0.00420 

ko00562 磷酸肌醇代谢 Inositol phosphate metabolism 58 0.00447 

ko01210 2–氧羧酸代谢 2-Oxocarboxylic acid metabolism 58 0.00447 

ko00970 氨酰 tRNA 生物合成 Aminoacyl-tRNA biosynthesis 68 0.00651 

ko00563 糖基磷脂酰肌醇（GPI）锚的生物合成 

Glycosylphosphatidylinositol（GPI）-anchor biosynthesis 

25 0.00945 

ko00280 缬氨酸、亮氨酸和异亮氨酸降解 Valine，leucine and isoleucine degradation 43 0.01531 

ko01200 碳代谢 Carbon metabolism 193 0.01664 

ko00630 乙醛和二羧酸代谢 Glyoxylate and dicarboxylate metabolism 61 0.01819 

ko00072 酮体的合成与降解 Synthesis and degradation of ketone bodies 7 0.01925 

ko00071 脂肪酸降解 Fatty acid degradation 28 0.02354 

ko04070 磷脂酰肌醇信号系统 Phosphatidylinositol signaling system 52 0.02864 

ko04120 泛素介导的蛋白水解 Ubiquitin mediated proteolysis 124 0.03320 

ko00650 丁酸盐代谢 Butanoate metabolism 22 0.03371 

ko00920 硫代谢 Sulfur metabolism 25 0.04189 

ko03013 RNA 转运 RNA transport 344 0.04423 

ko00300 赖氨酸生物合成 Lysine biosynthesis 21 0.04535 

ko00270 半胱氨酸和蛋氨酸代谢 Cysteine and methionine metabolism 68 0.04560 

 

2.5  芦笋雄花特有可变剪接基因 GO 注释与 KEGG 功能富集分析 

2.5.1  GO 注释 

芦笋雄花特有可变剪接基因有 1 050 个。对其进行 GO 分析，选择显著富集基因最多的前 50 个

条目作图（图 4）。 

在生物学过程中，涉及代谢过程的 GO 条目较多，其中包括脂质代谢过程、有机物分解代谢过

程、小分子代谢过程和有机酸代谢过程等。细胞组分中主要集中在细胞内组分、细胞器组分、大分

子复合物和细胞质基质组分等项。在分子功能中主要以物质结合为主，如 ATP 结合、嘌呤核苷结合、

离子结合等。 
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图 4  芦笋雄花特有可变剪接基因显著富集的前 50 个 GO 条目 
Fig. 4  The top 50 GO enrichment of alternative splicing genes specific for the male flowers 
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2.5.2  KEGG 功能富集分析 

为了研究雄花发育的机理，将雄花特有可变剪接基因比对到 KEGG 数据库中，共富集到 123 条

代谢通路。以 P-value ≤ 0.05 为标准，筛选特有可变剪接基因显著富集的代谢通路，共 18 条（表

3），结果表明显著富集基因最多的是代谢途径，其次是次生代谢产物的生物合成，还有 3 类代谢与

脂质相关，包括甘油磷脂代谢、磷脂酰肌醇信号和脂肪酸生物合成等。 

 
表 3  芦笋雄花特有可变剪接基因显著富集的代谢通路 

Table 3  The significantly enriched KEGG pathway with DEGs only in male flowers 

通路登录号 

Pathway ID 

代谢通路注释 

Pathway annotation 

基因数 

Numbers of DEGs 
P-value 

ko01100 代谢途径 Metabolic pathways 245 4.49E-06 

ko01230 氨基酸的生物合成 Biosynthesis of amino acids 37 0.00068 

ko01110 次生代谢产物的生物合成 Biosynthesis of secondary metabolites 125 0.00151 

ko00053 抗坏血酸和醛酸代谢 Ascorbate and aldarate metabolism 10 0.00846 

ko00340 组氨酸代谢 Histidine metabolism 5 0.00866 

ko00061 脂肪酸生物合成 Fatty acid biosynthesis 9 0.01229 

ko00052 半乳糖代谢 Galactose metabolism 15 0.01371 

ko03040 剪接体 Spliceosome 41 0.01542 

ko00780 生物素代谢 Biotin metabolism 5 0.01898 

ko00900 萜类骨架生物合成 Terpenoid backbone biosynthesis 10 0.02353 

ko00100 类固醇生物合成 Steroid biosynthesis 6 0.02716 

ko00592 α–亚麻酸代谢 α-Linolenic acid metabolism 8 0.03301 

ko00051 果糖和甘露糖代谢 Fructose and mannose metabolism 12 0.03840 

ko00010  糖酵解/糖异生 Glycolysis / Gluconeogenesis 18 0.03949 

ko00330 精氨酸和脯氨酸代谢 Arginine and proline metabolism 7 0.03995 

ko00740 核黄素代谢 Riboflavin metabolism 3 0.04112 

ko00564 甘油磷脂代谢 Glycerophospholipid metabolism 14 0.04184 

ko04070 磷脂酰肌醇信号 Phosphatidylinositol signaling 10 0.04234 

 

2.6  芦笋两性花特有可变剪接基因 GO 注释与 KEGG 功能富集分析 

2.6.1  GO 注释 

芦笋两性花特有可变剪接基因有 932 个，对其进行 GO 分析，选择显著富集基因最多的前 50

个条目作图（图 5）。 

在生物学过程中，两性花特有可变剪接基因主要富集到了代谢过程中，其中以含氮化合物的生

物合成及代谢过程为主，其次还有对应激的反应，特别是氧化应激应答及氧化还原过程。 

细胞组分中主要集中在细胞组分、膜及膜组分、大分子复合物和细胞质等相关的 GO 条目中。 

在分子功能中以催化活性（结构分子活性、抗氧化活性、过氧化物酶活性、超氧化物歧化酶活

性）相关的 GO 条目为主。 

2.6.2  KEGG 功能富集分析 

为了研究雄花发育的机理，将两性花特有可变剪接基因比对到 KEGG 数据库中，共富集到 115

条代谢通路。以 P-value ≤ 0.05 为标准，筛选 DEGs 显著富集的代谢通路，共 13 条（表 4）。结果

表明显著富集基因最多的是代谢途径，其次是核糖体。还有一些氨基酸生物合成代谢途径和过氧化

物酶体、氧化磷酸化途径等。 
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图 5  芦笋两性花特有可变剪接基因显著富集的前 50 个 GO 条目 

Fig. 5  The top 50 GO enrichment of alternative splicing genes specific for the hermaphroditic flowers 
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表 4  芦笋两性花特有可变剪接基因显著富集的代谢通路 

Table 4  The significantly enriched KEGG pathway with DEGs only in the hermaphroditic flowers 

通路登录号 
Pathway ID 

代谢通路注释 
Pathway annotation 

基因数 
Number of DEGs 

P-value 

ko00520 氨基酸和核苷酸糖代谢 Amino sugar and nucleotide sugar metabolism 27 3.55E-05 
ko03010 核糖体 Ribosome 37 0.00E+00 
ko00052 半乳糖代谢 Galactose metabolism 17 0.00080 
ko04146 过氧化物酶体 Peroxisome 15 0.00130 
ko04122 硫中继系统 Sulfur relay system 4 0.00610 
ko00960 莨菪烷、哌啶和吡啶生物碱的生物合成  

Tropane，piperidine and pyridine alkaloid biosynthesis 
6 0.00642 

ko00250 丙氨酸，天门冬氨酸和谷氨酸代谢  

Alanine，aspartate and glutamate metabolism 

10 0.00960 

ko03050 蛋白酶体 Proteasome 8 0.01363 
ko00290 缬氨酸、亮氨酸和异亮氨酸生物合成  

Valine，leucine and isoleucine biosynthesis 
6 0.01400 

ko00061 脂肪酸生物合成 Fatty acid biosynthesis 8 0.01675 
ko04145 吞噬体 Phagosome 11 0.02839 
ko01100 代谢途径 Metabolic pathways 186 0.04034 
ko00190 氧化磷酸化 Oxidative phosphorylation 12 0.05004 

 

3  讨论 

   可变剪接是植物体内基因表达过程中一种重要的调控机制。通过可变剪接把同一个 mRNA 前体

剪接成不同的 mRNA 剪接异构体，从而增加蛋白质的多样性（Yu et al.，2016）。已有研究表明，可

变剪接在植物的各个组织器官及发育过程中都起着重要作用（Thatcher et al.，2016）。在可变剪接调

控植物花发育的研究中，林长发等（2003）发现 LON 基因的可变剪接只在水稻野败型细胞质雄性不

育系‘珍汕 97A’的成花组织中发生，在不育系的根、叶和两个可育品系中均未检测到，推测 LON

基因的可变剪接可能与该不育系花粉败育有关。本研究中利用 RNA-seq 测序技术分析了芦笋两性花

（XY）与雄花（XY）性别分化前期、中期、后期的可变剪接基因。结果表明，在两性花与雄花发育

的 3 个时期中，均以前期鉴定出的可变剪接基因数多于后两个时期，说明可变剪接事件在芦笋两性

花与雄花性别分化过程中起着重要作用。3 个时期中两性花与雄花共有的可变剪接基因主要富集于

代谢过程、生物合成、细胞组分以及物质结合等相关 GO 条目中。已有研究表明，代谢过程、生物

合成、细胞组分相关的 GO 条目与花发育密切相关（侍婷，2014；刘锴栋 等，2018）。进一步说明

可变剪接在芦笋两性花和雄花的发育过程发挥着非常重要的作用。 

本研究中通过 GO 和 KEGG 分析了芦笋两性花特有的可变剪接基因，GO 分析发现其富集到含

氮化合物的生物合成代谢过程、细胞组分、大分子复合物、抗氧化活性、过氧化物酶活性等相关的

GO 条目中；KEGG 分析发现，其显著富集到代谢途径、核糖体、过氧化物酶体、氧化磷酸化途径

等。核糖体是细胞内遗传物质翻译，合成蛋白质的重要场所，其自身含有 71 ~ 89 种核糖体蛋白（靳

聪聪 等，2018），是一种重要的含氮物质。因此推测，含氮化合物的生物合成代谢过程可能与芦笋

两性花雌蕊的发育相关。在众多的植物成花理论中，碳氮比理论认为，碳氮比控制着花芽的分化

（Grasmanis et al，1967；张建铭 等，1999），并且碳氮比对植物花性别的分化有较大的影响。肖华

山等（2002）研究了碳氮比与荔枝花雄蕊和雌蕊分化的关系，发现碳氮比较小有利于雌蕊分化，反

之则有利于雄蕊分化，即较高含量的氨基酸有利于雌蕊分化。李利红和连艳鲜（2007）研究了氨基

酸含量与杏花雌蕊发育之间的关系，结果表明在雌蕊发育较好的品种中，氨基酸含量高。本研究发

现芦笋两性花特有的可变剪接基因富集到含氮化合物生物合成代谢过程的 GO 条目中，说明可变剪
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接可能通过调节这些基因的表达影响芦笋两性花的碳氮比值，进而在两性花雌蕊的生长和发育过程

中发挥作用。这一推论与刘孟等（2015）发现高水平含氮化合物多胺与雌性器官发育相关的结果一

致。除了碳氮比理论之外，过氧化物酶也被认为与植物的性别分化有关（应振土和李曙轩，1990），

并且过氧化物酶及同工酶被作为一种重要的遗传标记广泛运用于植物性别的鉴定（马丽媛 等，2013；

焦培培 等，2017）。已有研究发现，银杏（温银元 等，2010）、黄连木（马丽媛 等，2013）、青钱

柳（王子坚，2013）、黄瓜（艾辛 等，2000）等植物不同性别间过氧化物酶同工酶存在差异。芦笋

雌雄株体内的过氧化物酶同工酶也存在较大差异（洪达 等，2008；李霞 等，2009），推测芦笋性别

差异与过氧化物酶同工酶相关（范双喜和宋学锋，1995）。但前人的研究基本都是基于雌雄株的酶谱

差异分析，对过氧化物酶基因的表达及转录组水平的调控情况还未见报道。本研究中利用 RNA-seq

测序技术结合生物信息学手段发现了芦笋两性花中特有的过氧化物酶、超氧化物歧化酶等抗氧化酶

基因的可变剪接事件，说明这些抗氧化酶基因的特有可变剪接可能影响了芦笋两性花中抗氧化酶活

性，最终调控了两性花中雌蕊的发育。 

本研究中发现芦笋雄花特有的可变剪接基因富集到脂质代谢过程、有机物分解代谢过程、ATP

结合等相关的 GO 条目中。其中脂质代谢过程可能与芦笋雄花中雌蕊停止发育有关。通过 KEGG 分

析发现雄花特有的可变剪接基因富集到脂质代谢相关通路有甘油磷脂代谢、磷脂酰肌醇信号和脂肪

酸生物合成等。已有研究发现甘油磷脂、磷脂酰肌醇等脂类物质均与拟南芥花的发育有关（莫萍丽，

2006；李晓川，2011）。侍婷（2014）研究发现脂肪酸的代谢与果梅雌蕊发育有着密切关系。刘孟等

（2016）通过分析芦笋雌花、雄花、雄性两性花的差异表达蛋白发现脂质相关蛋白与芦笋雌性器官

发育相关。本研究与上述结果一致。因此推测雄花中特有的脂质代谢基因的可变剪接可能改变了其

编码蛋白质的结构与功能，从而影响了芦笋雄花的发育。 

综上所述，通过 RNA-Seq 技术，初步明确了芦笋两性花、雄花 3 个发育阶段基因的可变剪接情

况，发现芦笋两性花与雄花的发育过程中主要以生物合成与物质代谢过程为主，而含氮化合物的生

物合成代谢与抗氧化酶基因的可变剪接则在芦笋两性花雌蕊发育中起重要作用，脂质代谢相关基因

的可变剪接可能与雄花中雌蕊退化相关。本研究结果为全面揭示芦笋性别分化的调控机制积累了理

论依据。 
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