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不同耐低温能力枇杷品种响应低温

胁迫的多器官转录组比较分析

王 引，倪海枝，王 平，程玉芳，颜帮国

（浙江省柑橘研究所，浙江黄岩 318026）

摘 要：【目的】探讨枇杷不同器官响应低温胁迫的协同或品种特异性调控机制，发掘抗寒基因，为枇杷抗寒育种奠定

理论基础。【方法】以永路（耐低温型）和软条白沙（冷敏感型）的叶片、花朵、幼果为试验材料，-4 ℃处理24 h后进行转

录组测序，解析不同器官响应低温胁迫的代谢通路及基因表达模式。【结果】低温胁迫前后，两品种3个器官中共检测

到18 547个差异表达基因，其中耐低温品种永路中花、叶、果共表达基因有116个。基因功能注释和聚类分析表明，共

表达基因主要涉及激素信号、Ca2+信号、磷酸传递信号等。差异基因KEGG分析结果显示，两品种在植物激素信号转

导、植物病原互作、苯丙烷生物合成3个途径中差异表达基因最多。对差异基因进一步分析，发现ABA信号途径中的

PP2C.2，PP2C.3基因，在耐低温品种叶、花、果中的表达量显著下降。茉莉酸、GA、乙烯、生长素等信号途径中的基因

均有不同程度地上调或下调表达。从低温处理相关差异表达基因中筛选到了 5类转录因子（AP2/ERF、MYB、NAC、

bHLH、bZIP）参与低温响应。【结论】永路枇杷对低温胁迫表现出更强的耐受性，与其叶、花和幼果中代谢通路的协同改

变有关，Ca2+信号、激素信号及其下游的转录因子在永路枇杷抗寒中起重要作用。
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Comparative transcriptome analysis of multiple organs reveals cold
stress responsiveness in two contrasting loquat cultivars
Wang Yin, Ni Haizhi, Wang Ping, Cheng Yufang, Yan Bangguo
(Citrus Research Institute of Zhejiang Province, Huangyan 318026, Zhejiang, China)

Abstract:【Objective】Loquat (Eriobotrya japonica Lindl.) is an important evergreen fruit crop native

to subtropical regions of China. It flowers in the autumn and winter, during which its flowers and young

fruits are particularly susceptible to freezing stress. Most research on the mechanisms underlying freez-

ing stress in loquat has concentrated on individual organs; however, the synergistic effects of various or-

gans, such as flowers, leaves, and young fruits, on cold resistance remain largely unexplored. Notably,

the cold sensitivity of loquat flowers and young fruits is considerably greater than that of leaves, sug-

gesting that the mechanisms of cold resistance may involve the differential regulation of inter-organ sub-

stance transport, signal transduction, and metabolic pathways. To gain a deeper understanding of the mo-

lecular mechanisms associated with cold resistance in different organs, we conducted a transcriptome

analysis, comparing the cold- tolerant cultivar Yonglu with the cold- sensitive cultivar Ruantiaobaisha.

【Methods】Branches of Yonglu and Ruantiaobaisha with leaves, flowers and young fruits were collect-

ed and treated in a low-temperature illumination incubator and maintained at -4 ℃ with 16/8 h (day/

night) photoperiod. Control branches were grown in a separate chamber at 25 ℃ under the same photo-

period. After 24 h, leaves, flowers and young fruits were collected from both treated and control groups.

A portion of the samples was utilized to determine the relative electrical conductivity (REC), while the
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remaining samples were preserved for RNA sequencing. Additionally, a field investigation of frost dam-

age was conducted on the two cultivars following the low-temperature exposure, specifically from Feb-

ruary 15 to March 10, 2024, during which the freezing rate was calculated.【Results】Significant differ-

ences in cold resistance were observed between the two cultivars. The flowers and young fruits of Ruan-

tiaobaisha exhibited severe symptoms of freezing stress, with freezing rates of 72.1% and 92.1%, re-

spectively. In contrast, Yonglu displayed only slight freezing symptoms, with freezing rates of 31.4%

and 45.2%. The values of REC corroborated these observations. After exposure to freezing stress, the

REC of the flowers and fruits of the Ruantiaobaisha variety increased by 69.4% and 80.0%, respective-

ly, which were 30.7% and 35.4% higher than those of Yonglu, indicating significant differences. Tran-

scriptome analysis identified a total of 18 547 differentially expressed genes (DEGs) across 12 samples,

among which 116 genes were shared by the leaves, flowers, and young fruits of Yonglu after cold stress.

The 116 co-expressed genes were annotated to various signaling pathways, including abscisic acid-acti-

vated pathways, ethylene signaling pathways, salicylic acid response pathways, calcium ion- binding

proteins, phosphorelay signal transduction systems, protein serine/threonine phosphatase activities, pro-

line-rich receptor-like protein kinases, and disease resistance proteins. Notably, the abscisic acid-activat-

ed signaling, calcium-binding protein CML23, KRP1, and sorbitol dehydrogenase genes were signifi-

cantly induced by cold stress in the leaves, flowers, and fruits of Yonglu, exhibiting markedly up-regu-

lated expression levels. In contrast, in Ruantiaobaisha, these genes were only induced by cold stress in

the leaves, with expression levels either down-regulated or showing no significant change in the flowers

and young fruits. Furthermore, the expression levels of genes regulating stomatal movement decreased

significantly in the flowers, leaves, and fruits of Yonglu, whereas the opposite trend was observed in Ru-

antiaobaisha. The top enriched Gene Ontology (GO) terms (P＜0.05) of common DEGs exhibited a sim-

ilar ranking across the two cultivars; however, the shared GO terms varied among different organs. For

instance, in the Yonglu variety, the shared GO terms in leaves, flowers, and fruits included‘response to

chitin’,‘regulation of defense response’, and‘response to wounding’within the biological process cat-

egory. In contrast, the Ruantiaobaisha variety showed that only the‘karrikin response’was concurrent-

ly enriched in all three tissues. KEGG pathway analysis revealed that 17 and 24 significantly enriched

pathways (P＜0.05) were identified for all DEGs in Ruantiaobaisha and Yonglu, respectively. 11 com-

mon enriched pathways were shared between both cultivars, with‘plant hormone signal transduction’

exhibiting the highest number of enriched DEGs, while‘plant-pathogen interaction’and‘phenylpro-

panoid biosynthesis’also ranked highly. Further analysis of the DEGs indicated that 133 DEGs in-

volved in plant hormone signal transduction were identified in response to freezing treatments across

both cultivars. Among these, 38 DEGs were shared between the two loquat cultivars, while 52 and 48

DEGs were unique to Ruantiaobaisha and Yonglu, respectively. The DEGs were annotated to hormone

signal transduction pathways, including auxin, ethylene, gibberellin, jasmonic acid, abscisic acid, two-

component response regulator proteins, and brassinosteroid. Notable differences in expression patterns

of common DEGs were observed between the two cultivars in response to cold treatments. The expres-

sion levels of abscisic acid signaling genes PP2C.2 and PP2C.3, as well as genes regulating stomatal

movement, were significantly down-regulated in the leaves, flowers, and fruits of the cold-tolerant culti-

var. Genes involved in jasmonic acid, gibberellin, ethylene, and auxin signaling pathways exhibited

varying degrees of up- regulation or down- regulation. Transcription factors AP2/ERF, MYB, NAC,

bHLH and bZIP showed cold- responsive trait in Yonglu. The accuracy of the RNA-seq derived tran-

script expression data was validated by analyzing the expression patterns of 12 DEGs using qRT-PCR.
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低温胁迫是制约植物生长发育和地理分布的重

要环境因子之一，不仅会显著抑制植物的生理活性

与生长发育进程，还可造成组织损伤甚至植株死

亡[1]。为应对低温胁迫，植物通过启动一系列生理

生化适应性响应，包括激活信号转导通路、增强抗氧

化防御系统以及积累渗透调节物质等，以维持细胞

稳态 [2-3]。为深入解析植物响应低温胁迫的分子机

制，需系统研究其基因表达调控的动态变化，尤其是

低温引发的全基因组水平转录重编程[4]。由于该过

程涉及多基因、多通路的复杂调控网络，仅聚焦单一

代谢途径难以全面揭示其系统性响应机制。

近年来，转录组测序技术为系统解析植物逆境

响应机制提供了高效工具。通过比较不同胁迫条件

下基因表达谱的差异，可筛选关键调控基因及其互

作网络[5]。目前转录组测序技术被大量用于植物抗

寒研究中[6-7]。杜朝金等[8]通过对低温胁迫的黄肉猕

猴桃组培苗进行转录组分析，初步推定PYL、PSR、

TPS、GH3、SAUR、PP2C等9个基因与黄肉猕猴桃抗

寒响应有关。穆乙鑫等[9]利用转录组测序技术筛选

出MYB-related家族基因可能在苜蓿耐低温中发挥

重要作用。Zhou等[10]分析了抗寒性不同的两个枣

品种在低温胁迫下的转录表达谱，发现Ca2+信号、糖

代谢、植物激素和抗冻蛋白等基因在不同程度的冷

冻胁迫下被显著诱导。

枇杷（Eriobotrya japonica）是原产我国的亚热

带常绿果树，通常秋冬开花，幼果越冬，因此花果期

常遭遇冬季低温，导致花器官冻伤、幼果脱落，严重

影响果实产量与品质[11]。

目前，转录组测序技术已被用于枇杷低温研究

并取得一定进展。Zhang等[12]对枇杷花序轴响应低

温进行了转录组分析，筛选出潜在的抗寒基因。Liu

等[13]研究发现，木质素合成关键基因在枇杷果实采

后低温冷藏过程中呈不同的表达模式。Ma等[14]通

过对低温胁迫下枇杷叶片进行转录组分析并进行转

基因验证，揭示 EjCBF1 基因在枇杷抗寒中的作

用。众多研究表明，转录因子在枇杷抗寒响应中起

关键作用，如AP2-ERF、WRKY、NAC、CBF、MYC、

CAD、DHN等[15-18]。尽管枇杷抗寒研究取得了较大

进展，但现有的研究多聚焦于单一器官（如幼果或

花）或单一品种，不同抗性品种间叶、花、果等器官在

抗寒中协同作用的研究尚未见报道。事实上，枇杷

不同器官的低温敏感性不同，其抗寒机制可能涉及

器官间物质转运、信号传递及代谢通路的差异调

控。鉴于此，笔者以不同耐低温能力的白沙枇杷品

种为材料，对低温胁迫前后叶、花、幼果 3个器官进

行转录组测序，以期了解两品种在关键信号通路中

的表达差异，以及不同器官间抗寒相关基因的协同

或品种特异性调控机制，为枇杷抗冻基因发掘和利

用奠定理论基础。

1 材料和方法

1.1 材料

供试枇杷为冷敏感品种软条白沙及其耐低温芽

变新品种永路[19]，种植于浙江省柑橘研究所枇杷种

质资源圃。两个品种抗寒性差异已由本课题组前期

通过不同立地条件田间冻害调查、生理指标及低温

半致死温度比较所证实[19-20]。

1.2 枇杷冻害调查

2024 年 1 月台州市低温结束后（最低气温

-6.2 ℃），2月15日—3月10日在浙江省柑橘研究所

枇杷种质资源圃调查永路与软条白沙的冻害发生情

况。选择树势、树龄、管理一致的植株，每个品种随

机调查 5株，从东、南、西、北 4个方向调查叶片、花

穗、幼果受冻情况。在调查果实中随机选取50个幼

果和 10枝花穗带回实验室解剖，观察小花柱头、子

房、种胚褐变萎蔫情况，计算受冻率。花朵受冻

率/%=小花萎蔫数/小花总数×100；幼果受冻率/%=

种胚褐变数/幼果总数×100。

1.3 离体处理与材料采集

2023年 12月 26日采集带有叶片、盛花期花穗

【Conclusion】Compared to Ruantiaobaisha, Yonglu exhibited significantly greater tolerance to freezing

stress, which was associated with modifications in general resistance/stress pathways across leaf, flow-

er, and fruit. Future studies should focus on specific genes involved in Ca2 + signaling, hormone signal

transduction and their downstream transcription factors to enhance our understanding of the processes

underlying cold tolerance.

Key words: Eriobotrya japonica; Leaf; Flower; Fruitlet; Cold resistance; Transcriptome
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和花后35 d左右的幼果（直径1 cm左右）的枝条，置

于低温光照培养箱（LTDTP-R420C，浙江托普云农

科技股份有限公司）。低温处理参考Xu等[16]的方法

略有改动。将枝条-4 ℃处理 24 h，光/暗周期为 16/

8 h；同时将对照置于25 ℃光照培养箱中24 h，其他

条件与处理一致。24 h后分别采集两品种处理和对

照的叶片、花朵和幼果，部分用于测定相对电导率，

剩余样品液氮冷冻后放入-80 ℃保存，用于转录组

测序。共计12组样品，每组样品3次重复。

1.4 RNA-seq文库构建及测序

使用植物RNA试剂盒（Omega）从 36个样品中

提取总RNA。RNA检测合格后委托南京建成生物

科技有限公司进行文库构建及转录组测序分析。用

带有 Oligo（dT）的磁珠富集真核生物 mRNA，加入

Fragmentation Buffer 将 mRNA 进行随机打断，以

mRNA为模板，用六碱基随机引物（random hexam-

ers）合成第一条 cDNA链，然后加入缓冲液、dNTPs、

RNase H和DNA polymerase I合成第二条cDNA链，

利用AMPure XP beads纯化 cDNA，纯化的双链 cD-

NA再进行末端修复、加A尾并连接测序接头，然后

用AMPure XP beads进行片段大小选择，最后通过

PCR富集得到 cDNA文库。建好的文库用 Illumina

NovaSeq 2500平台进行测序。

1.5 生物信息学分析

对Raw Data进行数据过滤，去除其中的接头序

列及低质量 reads，获得高质量的 Clean Data。将

Clean Data与指定的参考基因组进行序列比对，获

得Mapped Data。基于Mapped Data，进行插入片段

长度检验、随机性检验等测序文库质量评估，根据基

因在不同样品或不同样品组中的表达量进行差异表

达分析、差异表达基因功能注释和功能富集等高级

分析。参考基因组和基因模型注释文件均来源于国

家基因库序列归档系统（https://db.cngb.org/cnsa/）。

1.6 差异表达基因筛选

采用DESeq2软件进行差异筛选，Fold Change

差异倍数（fold change）表示两样品（组）间表达量的

比值，错误发现率（false discovery rate，FDR）由差异

显著性 P 值（P-value）进行校正。采用了公认的

BenjaminiHochberg校正方法对原有假设检验得到

的差异显著性P值（P-value）进行校正，并最终采用

FDR 作为差异表达基因筛选的关键指标。Fold

Change≥2且FDR＜0.05时被认为是差异表达。

1.7 差异表达基因功能注释和富集分析

拼接获得的基因与GO（Gene Ontology Consor-

tium）、COG（Cluster of Orthologous Groups of pro-

teins）、KEGG（Kyoto Encyclopedia of Genes and Ge-

nomes）、non-redundant（Nr）、nucleotide（Nt）、Swiss-

Prot 等数据库进行序列比对并注释。

1.8 实时荧光定量PCR验证

选取试验中检测到的 12个差异表达基因进行

qRT-PCR验证。按照植物总RNA提取纯化试剂盒

[生工（上海）生物工程有限责任公司]的操作说明提

取总RNA，并用 PrimeScript™ Ⅱ第一链 cDNA合成

试剂盒[宝生物工程（大连）有限公司]合成cDNA。使

用 SYBR® Select Master Mix定量逆转录 PCR（qRT-

PCR）进行定量分析。反应体系配置为 10 μL体系。

每个反应中加入 1 μL cDNA模板、0.5 μL正向和反

向引物、5 μL SYBR® Select Master Mix以及 3 μL双

蒸水。qRT-PCR反应程序包括在 95 ℃下进行初始

预解链步骤 2 min，随后在 95 ℃下解链 5 s，退火和

延伸 20 s，共进行 40 个循环。每个反应 3 次重复。

以枇杷Ejactin作为内参基因。引物序列见表1。

1.9 相对电导率测定

参照 Shi 等 [21]的方法测定叶片、花朵相对电导

率，参照焦旋等[22]的方法测定幼果相对电导率，相对

电导率的计算公式REC/%= 100 × C1/C2。（C1为初

始电导率，C2为煮沸后电导率）。

1.10 数据统计与分析

采用Excel 2016、SAS9.0软件进行数据统计分

析，利用TBTools进行数据归一化热图绘制。

2 结果与分析

2.1 两个品种不同器官耐寒性差异

软条白沙与永路叶、花、幼果的冻害情况见表

2，在-6.2 ℃（自然低温）持续6 h以上的情况下，两个

品种的叶片未出现卷曲、萎蔫、失水下垂等冻害症

状，说明两个品种叶片在-6.2 ℃下的抗冻性没有显

著差异。软条白沙的花朵柱头萎蔫、干枯，子房褐化

的比例明显高于永路，花朵受冻率较永路极显著提

高 40.7 个百分点。软条白沙的幼果受冻率达到

92.1%，极显著高于永路，其中种胚褐变等发生严重

冻害的果实较多，永路幼果受冻率为45.2%，部分仅

表层果肉褐变，果实正常发育，种胚褐变较少。

对软条白沙和永路的叶、花、果进行电导率测
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定。结果表明，低温胁迫处理前（25 ℃），两品种相

同组织的电导率没有显著差异，其中花、果的电导

率高于叶片。经过-4 ℃低温胁迫后，两个品种叶片

电导率较胁迫处理前均有所升高，但品种间无显著

差异，而冷敏感品种软条白沙花、果的电导率分别

为69.4%和80.0%，较抗寒品种永路分别极显著提高

了30.7%和35.4%（图1）。

2.2 测序数据的质量分析

通过对耐低温品种永路对照叶片（T0Y）、花朵

（T0H）、果实（T0G），永路低温处理叶片（TY）、花朵

（TH）、果实（TG），冷敏感品种软条白沙对照的叶片

（C0Y）、花朵（C0H）、果实（C0G），软条白沙低温处

理叶片（CY）、花朵（CH）、果实（CG）36个样品（各 3

次生物学重复）进行转录组测序（表 3），共获得

250.86 Gb Data，各样品 Clean Data 均达到 5.54 Gb

及以上，12 个样本测得数据 GC 含量在 46.71%~

47.57%之间，Q20值均超过97%，Q30 碱基百分比在

92.89%及以上（表 3）。以上数据表明测序质量可

靠，可进行下一步分析。

表 1 荧光定量 PCR 中差异表达基因及其引物序列

Table 1 Differentially expressed genes and their primer sequences in qRT-PCR

基因 ID Gene ID

Ej00080770

Ej00061635

Ej00064415

Ej00039939

Ej00021700

Ej00069613

Ej00032954

Ej00076455

Ej00002742

Ej00022407

Ej00022187

Ej00045652

正向引物Forward primer (5'-3')

ACGGCAGACTTGCAATGGTA

GGTGACGACTGATAGCGAGG

GCACCACTTCGACCTCTCTC

TCATGACGTCAGATGCCGAG

ATTGGGGACGAACGGTACAC

TATGGCGGAGTTCGACAAGG

AGCAACGAGGAGGGGATAGT

GGAAATTAAGGCGCCAACCC

TCGAGGAAGAGACGATGGGT

TGCCGCTCATGTTTCTGAGT

AAAACTGGCGGAACAAAGGC

CCGGATCCGAATCGTGTGAT

反向引物Reverse primer (5'-3')

GAGGAATCACGGATGCGACT

CGTAGAGTCGCCGAAAGTCA

CCCTTCTGTAGGACACAGGC

ACTCAGTGAAGGCCAAAGCA

CATCTCCGCAGCTCCATCAT

GGTGGATCCGCCATTGATGA

CTGGATTTACCCACACCGCT

GTGCTACTGCTGTCACCCTT

GAGAATCTCCCCACGGCAAA

ACAGCGCATCAAGACAGACA

TAGCTATCCGTGTCGTTGCC

AGCTGTTACCTCTTGCGCTT

表 2 两个品种在自然低温胁迫条件下不同器官受冻率

Table 2 The freezing rate of leaves, flowers, and young

fruits of two varieties under natural low-temperature

frost damage conditions

品种

Cultivar

软条白沙'Ruantiaobaisha

永路Yonglu

受冻率Freezing rate/%

叶片Leaf

0

0

花Flower

72.1±5.21 A

31.4±4.12 B

幼果Fruitlet

92.1±4.87 A

45.2±3.56 B

注：不同大写字母表示在 0.01 水平上差异极显著。

Note: Different capital letters indicate extremely significant differ-

ence (P＜0.01).
不同大写字母表示在 0.01 水平上差异极显著。

Different capital letters indicate extremely significant difference (P＜

0.01).

图 1 低温胁迫处理前后两个品种不同器官的相对电导率

Fig. 1 The relative electrical conductivity (REC) of leave,

flower, and fruit of two cultivars before and after low-

temperature stress treatment

表 3 测序数据质量统计

Table 3 Sequencing data quality statistics

样品
Sample

C0Y

CY

C0H

CH

C0G

CG

T0Y

TY

T0H

TH

T0G

TG

过滤后数据
Clean reads

24 587 868

23 011 142

21 959 971

24 404 623

21 487 140

24 404 623

22 871 014

23 011 142

24 174 087

23 336 008

24 174 087

23 915 759

过滤后总碱基
数（10亿）
Basesum (billion)

73.76

69.03

65.88

66.74

64.46

73.21

68.61

69.03

65.90

70.01

72.52

71.75

GC含量
GC
content/%

46.71

46.78

46.79

47.40

47.29

47.49

46.79

46.78

47.31

47.39

47.33

47.57

Q20/
%

97.67

97.41

97.49

97.61

97.44

97.78

97.71

97.41

97.39

97.85

97.34

97.79

Q30/
%

93.42

92.92

93.13

93.33

93.12

93.76

93.57

92.92

93.03

93.84

92.89

93.74

25 ℃ -4 ℃

叶
Leaf

花
Flower

果
Fruit

叶
Leaf

花
Flower

果
Fruit

25℃ -4℃℃
叶
Leaf

花
Flower

果
Fruit

叶
Leaf

花
Flower

果
Fruit

软条白沙Ruantiaobaisha25.53333 36.46666667 39.23333333 37.76667 69.36666667 80
永路Yonglu 23.1 32.5 37.46666667 35.66667 48.06666667 51.7

1.021437 1.101514109 0.56862407 0.51316 0.907377173 1.539480432
0.4 0.854400375 0.665832812 0.550757 2.07926269 0.360555128
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图 2 低温胁迫下两个品种叶、花、果差异基因表达韦恩图

Fig. 2 Venn diagram of DEGs in leaves, flowers, and fruits of two cultivars under low temperature stress
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2.3 差异表达基因的筛选

利用 DESeq2 软件 ，按照 Fold Change≥2 且

FDR＜0.05的标准对差异表达基因进行筛选。结果

表明（表 4），在 12个样品中共检测到 18 547个差异

表达基因，包括 9538个上调基因和 9009个下调基

因。软条白沙在-4 ℃低温胁迫下叶片、花朵、果实

分别鉴定到 3954个（1319个基因上调，2527个基因

下调）、3456 个（1812 个基因上调，1644 个基因下

调）、4625个（2414个基因上调，2211个基因下调）差

异基因；在永路的叶片、花朵、果实中分别鉴定到

2755个（1253个基因上调，1502个基因下调）、2697

个（1975个基因上调，722个基因下调）、1060个（705

个基因上调，355个基因下调）差异表达基因。通过

对两个品种的花、叶、果在低温胁迫下的韦恩图分析

（图 2），发现永路中花、叶、果共表达的基因有 116

个，软条白沙中花、叶、果共表达的基因有300个，说

明低温胁迫造成了两份材料基因表达的变化。

表 4 低温胁迫下两个枇杷品种不同器官的差异表达基因

Table 4 Differentially expressed genes in leaves, flowers,

and young fruits of two loquat cultivars under low

temperature stress

样品比较

Sample vs Sample

CY vs C0Y

CH vs C0H

CG vs C0G

TY vs T0Y

TH vs T0H

TG vs T0G

上调基因

Up-regulated gene

1379

1812

2414

1253

1975

705

下调基因

Down-regulated gene

2575

1644

2211

1502

722

355

2.4 抗寒相关差异表达基因的功能分析

低温胁迫下，枇杷不同组织的耐寒性强弱很大

程度上取决于抗寒材料的差异基因表达。以 12个

样品的差异表达基因为基础，对永路叶、花、果冷冻

胁迫下的116个共表达差异基因进行功能注释和聚

类分析。由图3可知，在低温胁迫下，永路与软条白

沙的叶片响应低温胁迫的基因表达模式基本相似，

而花、果的基因表达模式呈现差异性。参与枇杷抗

寒的基因主要有脱落酸信号激活、响应途径，乙烯信

号激活、响应途径，水杨酸响应途径、钙离子结合蛋

白、磷酸传递信号转导系统、蛋白丝氨酸/苏氨酸蛋

白磷酸酶活性、富含脯氨酸蛋白激酶、抗病蛋白、泛

素蛋白连接酶活性等。其中，脱落酸激活信号、钙离

子结合蛋白（CML23，KRP1）、山梨醇脱氢酶基因在

永路的叶、花、果中受低温胁迫诱导，表达量显著升

高，而在软条白沙中，仅叶片受低温胁迫诱导，花果

中表达量降低或无显著变化。另外，与气孔运动调

节相关的基因表达量在永路的花、叶、果中显著降

低，而在软条白沙中呈相反趋势。

2.5 抗寒相关基因的GO比较分析

对差异基因的功能进行GO富集分析，按GO功

能分类，可分为细胞组分、分子功能和生物学过程三

大类。两个品种不同组织在低温处理与各自对照的

比较组差异基因的数量不同，富集到的主要词条也

有差异（图4）。例如，永路花、幼果中增加了防御反

应调控与对伤害的响应这两个生物学过程，而软条

白沙幼果中增加了 karrikin 响应这个生物学过程。

在细胞组分中，细胞外空间条目同时在永路花、幼果

王 引，等：不同耐低温能力枇杷品种响应低温胁迫的多器官转录组比较分析 1743
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图 3 枇杷抗寒相关差异表达基因注释

Fig. 3 Annotation of DEGs associated with cold stress in loquat
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脱落酸 8'-羟化酶 1 Abscisic acid 8 & apos;-hydroxylase 1
脱落酸激活信号通路 1 Abscisic acid-activated signaling pathway.1
脱落酸激活信号通路 4 Abscisic acid-activated signaling pathway.4
脱落酸激活信号通路 2 Abscisic acid-activated signaling pathway.2
脱落酸激活信号通路 3 Abscisic acid-activated signaling pathway.3
生长素激活信号通路 Auxin-activated signaling pathway
含 C2 结构域蛋白 C2 domain-containing protein
钙离子结合 Calcium ion binding
钙结合蛋白 CML23 Calcium-binding protein CML23
钙结合蛋白 KRP1 Calcium-binding protein KRP1
叶绿体 Chloroplast
叶绿体定位 Chloroplastic
经典阿拉伯半乳聚糖蛋白 1 Classical arabinogalactan protein 1
棉纤维表达蛋白 Cotton fibre expressed protein
脱水响应元件结合蛋白 2A Dehydration-responsive element-binding protein 2A
抗病 RPP13 样蛋白 4 Disease resistance RPP13-like protein 4
E3 泛素蛋白连接酶 E3 ubiquitin-protein ligase
E3 泛素蛋白连接酶 RHA1B E3 ubiquitin-protein ligase RHA1B
乙烯肉桂醇脱氢酶 3 Ethylene cinnamyl alcohol dehydrogenase 3
乙烯激活信号通路 1 Ethylene-activated signaling pathway.1
乙烯激活信号通路 2 Ethylene-activated signaling pathway.2
乙烯激活信号通路 3 Ethylene-activated signaling pathway.3
乙烯响应转录因子 4 Ethylene-responsive transcription factor 4
乙烯响应转录因子 5 Ethylene-responsive transcription factor 5
乙烯响应转录因子 ERF017 Ethylene-responsive transcription factor ERF017
真核天冬氨酰蛋白酶 Eukaryotic aspartyl protease
扩展蛋白 C 端结构域 Expansin C-terminal domain
黄酮醇合酶活性 Flavonol synthase activity
GH3 生长素响应启动子 GH3 auxin-responsive promoter
谷胱甘肽过氧化物酶活性 Glutathione peroxidase activity
糖酵解过程 Glycolytic process
糖苷水解酶家族 16 Glycosyl hydrolases family 16
糖基转移酶家族 8 Glycosyl transferase family 8
GRAS 结构域家族 GRAS domain family
假设蛋白 C1H46_022259 Hypothetical protein C1H46_022259
假设蛋白 C1H46_035436 Hypothetical protein C1H46_035436
假设蛋白 C1H46_042554 Hypothetical protein C1H46_042554
假设蛋白 D8674_012925 Hypothetical protein D8674_012925
假设蛋白 D8674_016387 Hypothetical protein D8674_016387
假设蛋白 D8674_038752 Hypothetical protein D8674_038752
假设蛋白 DVH24_011196 Hypothetical protein DVH24_011196
假设蛋白 DVH24_012456 Hypothetical protein DVH24_012456
假设蛋白 DVH24_013007 Hypothetical protein DVH24_013007
假设蛋白 DVH24_022573 Hypothetical protein DVH24_022573
假设蛋白 DVH24_040380 Hypothetical protein DVH24_040380
无机 H+焦磷酸酶 Inorganic H+ pyrophosphatase
无机离子转运与代谢 Inorganic ion transport and metabolism
胞内铁离子螯合 Intracellular sequestering of iron ion
胞内运输、分泌与囊泡运输 Intracellular trafficking, secretion, and vesicular transport
含 IQ 结构域蛋白 IQM4 IQ domain-containing protein IQM4
铁离子结合 Iron ion binding
胚胎发育晚期丰富蛋白 1 Late embryogenesis abundant protein.1
胚胎发育晚期丰富蛋白 2 Late embryogenesis abundant protein.2
金属离子结合 1 Metal ion binding.1
金属离子结合 2 Metal ion binding.2
甲基转移酶结构域 Methyltransferase domain
线粒体载体蛋白 1 Mitochondrial carrier protein.1
线粒体载体蛋白 2 Mitochondrial carrier protein.2
丝裂原活化蛋白激酶激酶激酶 17 Mitogen-activated protein kinase kinase kinase 17
Myb 样 DNA 结合结构域 1 Myb-like DNA-binding domain.1
Myb 样 DNA 结合结构域 2 Myb-like DNA-binding domain.2
氧化还原酶活性 Oxidoreductase activity
磷脂酰肌醇结合 Phosphatidylinositol binding
磷酸传递信号转导系统 1 Phosphorelay signal transduction system.1
磷酸传递信号转导系统 2 Phosphorelay signal transduction system.2
磷酸传递信号转导系统 3 Phosphorelay signal transduction system.3
磷酸传递信号转导系统 4 Phosphorelay signal transduction system.4
光合作用，光捕获 Photosynthesis, light harvesting
植物半胱氨酸氧化酶 2 Plant cysteine oxidase 2
植物型过敏反应 Plant-type hypersensitive response
多胺生物合成过程 Polyamine biosynthetic process
推测 CCR4 相关因子 1 Probable CCR4-associated factor 1
推测抗病蛋白 At5g66900.1 Probable disease resistance protein At5g66900.1
推测抗病蛋白 At5g66900.2 Probable disease resistance protein At5g66900.2
推测 E3 泛素蛋白连接酶 RHC2A Probable E3 ubiquitin-protein ligase RHC2A
富含脯氨酸核受体共激活基序 Proline-rich nuclear receptor coactivator motif
富含脯氨酸类受体蛋白激酶 Proline-rich receptor-like protein kinase
富含脯氨酸类受体蛋白激酶/PERK14 Proline-rich receptor-like protein kinase PERK14
蛋白丝氨酸/苏氨酸激酶活性 Protein serine/threonine kinase activity
蛋白丝氨酸/苏氨酸磷酸酶活性 1 Protein serine/threonine phosphatase activity.1
蛋白丝氨酸/苏氨酸磷酸酶活性 2 Protein serine/threonine phosphatase activity.2
蛋白酪氨酸及丝氨酸/苏氨酸激酶活性 1 Protein tyrosine and serine/threonine kinase.1
蛋白酪氨酸及丝氨酸/苏氨酸激酶活性 2 Protein tyrosine and serine/threonine kinase.2
蛋白质泛素化 Protein ubiquitination
蛋白-发色团连接 Protein-chromophore linkage
推测 ABC1 蛋白 At2g40090 Putative ABC1 protein At2g40090
茉莉酸介导信号调控 Regulation of jasmonic acid mediated signaling
分生组织结构调控 Regulation of meristem structural organization
气孔运动调控 Regulation of stomatal movement
对脱落酸的响应 1 Response to abscisic acid.1
对脱落酸的响应 2 Response to abscisic acid.2
对脱落酸的响应 3 Response to abscisic acid.3
对脱落酸的响应 4 Response to abscisic acid.4
对脱落酸的响应 5 Response to abscisic acid.5
对几丁质的响应 Response to chitin
对寒冷的响应 1 Response to cold.1
对寒冷的响应 2 Response to cold.2
对寒冷的响应 3 Response to cold.3
对寒冷的响应 4 Response to cold.4
对寒冷的响应 5 Response to cold.5
对水杨酸的响应 1 Response to salicylic acid.1
对水杨酸的响应 2 Response to salicylic acid.2
对水杨酸的响应 3 Response to salicylic acid.3
丝氨酸/苏氨酸蛋白激酶样蛋白 Serine/threonine-protein kinase-like protein
山梨醇脱氢酶 Sorbitol dehydrogenase
泛素蛋白连接酶活性 1 Ubiquitin protein ligase activity.1
泛素蛋白连接酶活性 2 Ubiquitin protein ligase activity.2
泛素蛋白转移酶活性 Ubiquitin-protein transferase activity
UDP-葡萄糖醛酸基和 UDP-葡萄糖基转移酶 UDP-glucoronosyl and UDP-glucosyl transferase
UDP-葡萄糖醛酸 4-差向异构酶 1 UDP-glucuronate 4-epimerase 1
未表征蛋白 LOC103419419 Uncharacterized protein LOC103419419
未表征蛋白 LOC103423227 Uncharacterized protein LOC103423227
未表征蛋白 LOC103441122 同工型 X1 Uncharacterized protein LOC103441122 isoform X1
未表征蛋白 LOC103946705 Uncharacterized protein LOC103946705
未表征蛋白 LOC114827751 Uncharacterized protein LOC114827751
未知 Unknown
含锌指 CCCH 结构域蛋白 29 Zinc finger CCCH domain-containing protein 29

C0Y CYC0H CH
C0G CG

T0Y TY
T0H TH T0G TG
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图 4 两个品种不同组织器官在低温胁迫下差异表达基因的 top GO 富集条目比较

Fig. 4 Comparison of top GO terms of DEGs in leaves, flowers, and young fruits in two cultivars under cold stress

中富集，而在软条白沙中仅在叶片中富集。

不同品种之间共享DEGs的GO条目可以反映

不同组织器官对低温胁迫的共同响应。以P＜0.05

为标准，筛选在软条白沙和永路两个品种中同时富

集的GO条目。在这些GO条目中，被归类为“生物

学过程”的条目最多（12条），“细胞学组分”次之（9

条），“分子功能”最少（8条）。由图4可知，低温胁迫

下，不同组织间共同富集的条目在两品种中存在差

异。在永路叶、花、果中同时富集的“生物学过程”有

对几丁质的响应、防御反应调控、伤害响应，其中，对

几丁质的响应在 3个组织中同时富集的数量最多，

其次是伤害响应。而在软条白沙中，仅有karrikin响

应在 3个组织中同时富集。在“细胞组分”方面，质

外体与光合系统Ⅱ在两个品种的叶、花、果中共同富

集，植物型细胞壁仅在软条白沙中富集，光合系统Ⅰ

仅在永路中富集。在“分子功能”条目中，DNA结合

转录因子活性与序列特异性DNA结合在永路的 3

个组织中共同富集，而在软条白沙中没有叶、花、果

共同富集的条目。

2.6 差异基因的KEGG富集及代谢途径分析

为了解参与低温胁迫反应的代谢或信号通路，

将所有 DEGs 映射到京都基因和基因组百科全书

（KEGG）数据库，检索每个品种中涉及的通路。在

软条白沙和永路的所有DEGs中分别鉴定到17条和

24条显著富集的（P＜0.05）通路。对这些通路进行

分析，发现有11条通路在两个品种中共同富集。其

中，植物激素信号转导富集的DEGs最多，软条白沙

中有62条，仅在叶片中富集；永路中有74条，分别在

叶（30条）、花（26条）、果（18条）中富集。其次是植

物病原互作与苯丙烷类生物合成。各通路在不同组

织中富集的DEGs的数量不同。在冷敏感品种软条

白沙中，DEGs在叶中富集的通路有 8条，在花中富

集的通路有 5条，在果中富集的通路有 7条，在花、

叶、果中共同富集的通路仅有苯丙烷类生物合成通

路。耐低温品种永路中，在叶、花、果中富集的通路

分别有8条、10条、8条。其中，植物病原互作、植物

激素信号转导、昼夜节律-植物、牛磺酸和亚牛磺酸

代谢等 4个通路在叶、花、果中共同富集（图 5）。由

此可见，在低温胁迫下，虽然冷敏感品种在单一组织

内可能积累了更多的DEGs（如植物-病原互作、激素

信号转导等），但耐低温品种富集了更多的代谢或信

号通路。
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对缺水的响应 Response to water deprivation
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2.7 植物激素信号转导中关键差异基因的调控

从软条白沙和永路中鉴定了133个参与激素信号

转导的差异基因，其中有38个差异基因在两个品种中

共同表达，另外52个、43个基因在软条白沙和永路中分

别表达，这表明两个品种的低温响应模式既有共同调

控又有品种特异性调控的特征。这些基因被注释到生

长素、乙烯、赤霉素、茉莉酸、脱落酸、双组分响应调节

蛋白、油菜素内酯等激素信号转导通路（图6）。低温

图 5 两个品种不同器官在低温胁迫下差异表达基因的 top KEGG 富集条目比较

Fig. 5 Comparison of the top KEGG enrichment pathways of DEGs in leaves, flowers, and young fruits

in two cultivars under cold stress

图 6 两个品种参与植物激素信号转导的差异表达基因

Fig. 6 Differentially expressed genes involved in plant hormone signal transduction between two cultivars
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胁迫下两个品种共同的差异基因在不同组织中呈现

出不同的表达模式。例如，生长素信号AIP22基因

在永路花中的表达量显著升高，在软条白沙中保持

不变；茉莉酸信号MYC2.1基因在两个品种叶片中

的表达量显著升高，但在永路花、果中的表达量显著

下降，在软条白沙花、果中的表达量没有显著差异。

在脱落酸信号中，蛋白磷酸酶基因PP2C.2、PP2C.3

在抗寒品种中叶、花、果中的表达量显著下降，而在

冷敏感品种软条白沙中呈现相反趋势。

2.8 抗寒相关转录因子分析

本试验获得抗寒相关转录因子最多的几个家族

是 MYB（282）AP2、ERF（200）、NAC（183）、bHLH

（172）、bZIP（85），说明这 5个基因家族在枇杷抗寒

中起着重要作用。进一步筛选到与响应低温相关且

同时在两个品种叶、花、幼果中表达的AP2/ERF基

因16个、NAC基因3个、WRKY基因2个、bZIP基因

8 个、MYB 基因 11 个、bHLH 基因 5 个（图 7）。在

AP2/ERF基因家族中，ERF105在永路中的表达量显

著高于软条白沙，且经历低温胁迫后表达上调，而在

软条白沙幼果中表达量没有显著差异。ERF4 与

ERF11基因在永路叶片中受低温诱导表达上调，但

在花朵、幼果中表达下调，而在软条白沙花果中的表

达量没有显著变化。NAC 基因家族中 NAC072、

NAC083基因在永路幼果中表达显著下调，而在软

条白沙中呈相反趋势。bZIP基因家族中的 bZIP50

基因及 bHLH基因家族中的 bHLH48基因在永路不

同器官中的表达量升高。

2.9 差异表达基因的qRT-PCR验证

为了验证转录组测序结果的准确性，随机选取

试验中检测到的 12 个表达量高的差异基因进行

qRT-PCR分析，以冷敏感材料对照软条白沙的RP-

KM值为 1做基准进行比较（图 8）。通过转录组测

序结果和RT-PCR分析结果比较，表明 12个基因的

qRT-PCR 结果与转录组测序结果虽然表达倍数略

有差异，但表达趋势基本一致，表明 qRT-PCR分析

结果与测序结果吻合，转录组测序结果可靠。

图 7 转录因子 AP2/ERF、MYB、NAC、bHLH、bZIP 在两个品种不同器官中的表达模式

Fig. 7 Expression profiles of the AP2/ERF, MYB, NAC, bHLH, and bZIP genes of leaves, flowers and young fruits in two

cultivars
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3 讨 论

果树品种之间的耐寒性不同，不同组织、器官

间的抗冻性也存在较大差异 [23]。本研究田间调查

结果表明，在-6.2 ℃低温下，两品种叶片均未受冻

害，而软条白沙的花、果受冻率均极显著高于永路，

说明在此温度下叶片抗寒性两者之间没有显著差

异，花、果抗寒性永路极显著高于软条白沙。研究

还表明，同一品种的冻害发生情况为幼果＞花朵＞

叶片，表明花果冻害是枇杷冻害发生的主要因素，

与陈俊伟等[24]的研究结果一致。低温胁迫下，永路

花、幼果的细胞膜稳定性更强，电解质渗出率较低，

说明其细胞结构在低温环境中受损程度较轻。相

比之下，软条白沙的细胞膜受损较为严重，电解质

渗出率较高，再次验证了永路在抗寒性方面的优

势。

植物的低温胁迫响应机制非常复杂，不仅涉及

一系列生理响应和应激反应基因的表达，还涉及组

织器官间的物质转运、信号传递、代谢通路的差异调

控等[25]。信号转导途径在响应冷冻胁迫中起着至关

重要的作用，其中，Ca2 +是植物体内重要的第二信

使，钙结合蛋白作为Ca2 +传感器在细胞内快速转导

外界信号[2]。Zhou等[10]研究表明，抗寒品种冬枣在

冷冻胁迫下Ca2+信号基因（107413690）表达量显著

升高。Li等[26]在抗寒茶树品种苏茶早（Camellia si-

nensis var. sinensis）转录组分析中也鉴定出大量表

达上调的Ca2+信号相关基因。潘翠萍[15]研究了枇杷

果肉细胞低温胁迫后Ca2+分布变化，发现洞庭枇杷

抗寒芽变品种DBT中Ca2+对低温信号反应较为灵

敏，而亲本洞庭枇杷中Ca2+对低温信号反应较迟钝，

认为Ca2+在细胞间隙间的转导可能是DTB具有更

强抗寒性能的细胞学证据。本研究中，103个差异

基因被鉴定为钙信号、钙结合蛋白、钙调蛋白相关基

因（数据未显示）。其中，钙离子结合蛋白基因

CML23、KRP1在永路叶、花、果中均被共同诱导并

显著表达上调，表明这两个基因介导的信号通路可

能在永路的整体抗寒中扮演着一种协同且具有组织

特异性的调控角色，这可能是永路抗寒性强的原因

之一。山梨醇是果树中重要的信号分子，山梨醇脱

氢酶基因通过调控山梨醇的代谢水平，间接参与细

胞的渗透调节过程，增强果树，特别是蔷薇科果树的

抗逆性[27]。Lou等[28]对低温胁迫下抗寒品种冠玉枇

杷苗进行转录组和蛋白质组联合分析，发现山梨醇

合成关键酶基因S6PDH表达显著上调。本研究中，

永路的山梨醇脱氢酶基因的表达上调不仅体现在叶

片上，而且体现在花、果实上，进一步表明抗寒品种

在信号转导方面具有时空协同性。

抗寒材料与冷敏感材料在遭受冷冻胁迫时在生

物学过程、细胞组分和分子功能三方面存在差

异[29]。不同器官之间共享DEGs的GO条目可以反

映其对低温胁迫的共同响应。徐红霞等 [11]研究表

明，枇杷花果 3个发育阶段的低温处理与各自对照

的比较组中差异基因数量不同，但是富集到的主要

词条大致相同。本研究GO分析发现，虽然同一品

种不同器官富集的词条大致相同，但两个品种共享

的Top GO中富集的词条存在差异。例如，在生物学

过程中，永路花、果中增加了防御反应调控、对几丁

质的响应和对伤害的响应这三个过程。这一结果表

明，抗寒材料能够更快速、更有效地将非生物胁迫

（冷冻）信号转化为一套协调的生物防御程序，尤其

是在其最脆弱的繁殖器官（花）和储存器官（果）中。

KEGG分析结果显示，永路和软条白沙在低温胁迫

下差异基因富集最多的信号通路均为植物激素信号

转导与植物病原互作，这与Ma等[14]在枇杷叶片上的

研究结果一致。有趣的是，软条白沙在单一组织富

集了更多的差异基因，如叶片（植物病原互作，植物

激素信号转导）和果实（植物激素信号转导），而永路

则富集了更多的代谢通路。潘翠萍 [15]研究认为，

DTB枇杷幼果富集的KEGG通路数大于DT，可能

与DTB具有较强的抗寒能力有关。Li等 [26]研究表

明，冷敏感品种似乎主要改变一般代谢基因的表达，

而耐冷品种则改变抗性/胁迫代谢途径。由此可见，

永路不同器官代谢途径的协同改变可能是耐低温的

另一个原因。

植物激素ABA、茉莉酸和乙烯等在植物非生物

胁迫适应性反应中起着关键的作用 [30]。Wang等 [25]

对枳低温胁迫6 h、72 h后ABA，GA和乙烯合成或相

关调控基因均有不同程度地表达上调或下调。茶树

经历低温胁迫后差异基因富集的GO条目包括脱落

酸信号通路，且抗寒品种植物激素信号通路中大部

分关键基因的表达量发生了显著变化 [26]。Zhang

等[12]研究发现，激素信号差异表达基因在抗寒品种

火炬和冷敏感品种宁海白中均表现出不同的表达模

式，揭示了低温胁迫下植物激素参与的复杂机制。
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本研究中，永路叶、花、果经低温诱导后脱落酸激活

信号基因显著上调，气孔运动调节基因、蛋白磷酸酶

基因PP2C.2，PP2C.3在耐低温品种3个器官中的表

达量显著下降，而在冷敏感品种软条白沙中呈现相

反的趋势。PP2C基因是脱落酸信号中的负调控因

子，低温胁迫下植物体内脱落酸信号增强，而后抑制

了PP2C去磷酸化活性，使蛋白激酶及下游转录因

子磷酸化，进而通过调控休眠、气孔开闭等方式抵御

低温胁迫[31-32]。永路的耐低温能力或许遵循上述脱

落酸信号调控模式。此外，茉莉酸途径中关键基因

MYC2.1、GA途径中GID基因、乙烯途径中ETR基因

等在永路叶、花、果中均有不同程度的上调或下调表

达。这些结果表明植物激素及相关基因可能在枇杷

耐冷性中发挥重要作用。因此，植物激素信号转导

以及与该通路密切相关的DEGs将是进一步研究的

重点对象。

植物在响应非生物胁迫过程中，常涉及多个转

录因子家族协同参与信号转导的调控，包括ABA非

依赖途径和 ABA 依赖途径 [33]。研究表明，MYB、

AP2/ERF、WRKY、NAC及bHLH等家族成员在胁迫

应答中发挥关键作用[34]。本研究分析了这5个基因

家族的表达模式，发现不同转录因子在两个品种中

的表达模式不同。例如，AP2/ERF 家族中 ERF105

基因、bZIP基因家族中的bZIP50基因在永路不同器

官中显著上调表达，ERF4、ERF11基因在永路花果

中下调表达，而在软条白沙花果中不受低温胁迫诱

导，说明这 4个基因通过正向或负向调控参与永路

抗寒适应性。徐红霞等[11]研究表明，NAC家族在枇

杷花果不同发育时期响应低温胁迫中表达上调的基

因较多，但本研究中NAC072、NAC083基因在两个

品种不同器官中的表达模式不同，在同一品种不同

器官中的表达模式也有显著差异，表明永路不同器

官在响应低温胁迫时转录水平上调控模式的复杂

性[35]。bHLH转录因子参与冷胁迫响应过程并发挥

重要作用，大量研究表明，超量表达bHLH可以提高

植物的抗寒性[36-38]。耐低温品种永路低温胁迫后叶

片、花朵、幼果中 bHLH48均表达上调，说明此基因

正调控枇杷的耐寒性。转录调控涉及上游温度信号

的感知及信号转导，是开启或关闭转录调控的诱导

因子。永路不同器官或许通过Ca2+信号、ABA、乙烯

及茉莉酸等作为信号分子激活或抑制相应转录因子

的表达，这之间的信号通路还有待进一步研究。

4 结 论

耐低温品种永路在遭受低温胁迫后，不同器官

的差异基因GO富集与KEGG代谢途径发生协同改

变，叶、花、果能够同时感知并响应冷信号。与Ca2+

信号、激素信号相关的 8 个 DEGs 和 5 类转录因子

（MYB、AP2/ERF、WRKY、NAC、bHLH）在永路中被

显著诱导或抑制，表明这些DEGs可能作为正、负调

控因子在增强枇杷抗寒性中发挥重要作用。

本研究主要基于转录组层面的相关性分析，尚

未通过功能试验验证关键基因的直接作用及调控关

系。因此，后续研究将重点利用基因编辑、异源过表

达及分子互作验证等技术，在体内外明确核心基因

的功能及其调控网络，为枇杷抗寒分子育种提供更

坚实的理论依据与丰富的基因资源。
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