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摘要 枸杞(Lycium barbarum)是重要经济林树种, 其扦插繁殖效率与不定根形成密切相关, 

但枸杞不定根形成相关分子机制尚不明确, 制约了枸杞的规模化繁育及高效利用。为探究枸

杞不定根发生的转录组差异, 本研究以 3 种生根能力差异的枸杞种质为材料, 通过水培试验

分析其不定根发生过程中的转录水平差异。结果显示, 转录组测序分析鉴定出 6448 个差异

表达基因(DEGs), 其中 L-vs-H 组 DEGs 数量最多, 达 4413 个, 包括上调 2583 个和下调

1830 个。转录因子分析鉴定出 281 个转录因子, 以 MYB、AP2/ERF 和 bHLH 家族为主, 且

表达模式存在差异。GO 富集分析发现 1714 个 DEGs 被富集到 32 个 GO 条目中, KEGG

富集分析表明 DEGs 主要富集于苯丙烷生物合成和植物激素信号转导通路。其中, MYB19 

(Lba07g01820)是苯丙烷通路中的核心基因, TIR1 (Lba08g00069)是植物激素信号转导通路

中的核心基因, 它们在枸杞不定根发生过程中发挥重要作用。qRT-PCR 验证了转录组数据

的可靠性。本研究首次在枸杞中解析了不定根形成的转录调控网络, 为木本植物根系发育机

制提供了新见解, 初步揭示了枸杞不定根形成的分子机理, 为枸杞及其他木本植物的遗传

改良奠定了重要的理论基础。 
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枸杞(Lycium barbarum)是茄科(Solanaceae)枸杞属(Lycium)多年生木本植物, 也是一

种重要的药食同源植物(王雨心等, 2024)。枸杞在全球约有80余种, 主要分布于南美、北美、

澳大利亚等多个国家和地区。在中国有 7 种 3 变种, 主要分布于宁夏、甘肃、山西、新疆、

青海等地(如克亚·加帕尔等, 2013)。枸杞因具明目、抗氧化等多种功效而备受关注, 是宁夏

乃至我国西北地区重要的经济林树种。据《中国枸杞产业蓝皮书(2024)》统计显示, 我国枸

杞种植面积达 356 hm2, 全产业链产值突破 680 亿元, 研究和开发价值巨大。此外, 枸杞具

有耐寒、耐旱、耐瘠薄、耐盐碱等特点, 抗逆性及适应性较强, 也是重要的生态树种。长期

生产实践发现, 枸杞根系发达且主根较深, 在树体支撑和养分输送方面具有重要作用。枸杞

的繁殖方式主要包括种子繁殖、扦插和水培等。其中, 扦插是枸杞主要的无性繁殖方式, 具

有操作简便、成活率高、能保持母本优良特性等优点, 但扦插过程受激素、代谢物等多种因

素影响, 且不同品种/品系生根能力差异较大(孙雪莲等.,2021)。袁姜莲等(2025)在研究不同

桑树品种在扦插条件下的生根效果时发现, 扦插生根率较低, 而添加植物激素可提高生根

率; 张鹏迪等(2025)发现外源激素对提升沙枣嫩枝扦插生根率有极显著的促进作用。 
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不定根(adventitious root, AR)是指从植物茎、叶、根等部位生长出来的根, 其诱导和发

育是无性繁殖的关键环节, 不仅影响植物的生长发育, 还与植物的适应性和抗逆性密切相

关(扈嘉鑫等, 2024)。植物不定根的形成是一个复杂的生物学过程, 受到多种激素和遗传因

子的调控, 对于实现植物的高效繁殖和规模化利用具有重要意义(吴卫倩等, 2025)。研究表

明, 生长素在不定根的诱导过程中起着核心作用, 其通过调控细胞分裂素、乙烯等激素的平

衡来影响不定根的形成(Ángeles et al., 2022)。此外, 一些转录因子家族也在不定根发生过

程中发挥着重要的调控作用。在对拟南芥(Arabidopsis thaliana)的研究中发现 HY5 正向调

控不定根的发生(师雄, 2020)。对落叶松(Larix gmelinii)不定根发生基因进行分析发现, AP2

家族的转录因子高表达(李魁鹏, 2014); 魏斯佳(2024)在对柑橘(Citrus reticulata)不定根发

生过程的基因转录动态与关键基因挖掘时发现 CsARF7/19 参与控制柑橘不定根的发育, 相

似的结果在水稻中得到了验证(章怡兰等, 2020)。WOX 与 LBD 转录因子在植物不定根形成

中扮演着重要角色, 在杨树(Populus.)中 PagWOX11/12a 正向调控 PagSAUR36 基因, 促

进杨树不定根发育(Liu et al., 2022); ARF7 和 ARF19 作为上游调控因子, 通过激活 LBD 基

因的表达, 在拟南芥不定根形成过程中发挥关键的调控作用(Lee et al., 2019)。这些基因通

过精细的调控网络, 协调细胞的分裂、伸长和分化, 从而促进不定根的发生和发育。枸杞具

有较强的环境适应性, 在干旱和盐碱等逆境条件下, 通过调节生长素的极性运输和信号转

导, 增强不定根的形成能力。近年来, 随着分子生物学技术的不断发展, 越来越多的研究开

始关注植物不定根发生的相关基因及其调控机制。然而, 关于枸杞不定根发生相关基因的研

究鲜有报道, 其分子调控机制尚未完全明确。 

水培作为一种新兴的繁殖技术, 因其操作简便、环境可控性强、成根速度快且不受季节

限制而受到广泛关注, 现已被应用于植物生长发育的研究中(Dutta et al., 2023)。课题组前

期通过对 14 个不同枸杞品种/品系进行了扦插和水培生根能力比较研究(王嘉栋等, 2024), 

发现不同材料生根能力差异显著, 但其潜在的分子调控机制仍不清晰。基于此, 本研究通过

转录组测序和生物信息学分析, 进一步挖掘枸杞不定根发生过程中的关键基因, 并利用实

时荧光定量 PCR 技术对基因表达模式进行分析, 为枸杞不定根形成的分子调控机制提供新

的见解, 通过鉴定与不定根形成相关的基因, 为枸杞的无性繁殖提供理论支持, 对加速枸杞

的遗传改良进程具有重要意义。 
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1 材料与方法 

1.1 试验材料 

基于课题组前期对枸杞(Lycium barbarum)生根能力的综合评价研究结果(王嘉栋等, 

2024), 本研究选用综合评价生根能力差异的三种枸杞种质作为供试材料(表 1), 于 2023 年

3 月份采自宁夏农林科学院枸杞研究所枸杞种质资源圃(38°39′N, 106°09′E), 均为硬枝穗条, 

生长正常、无病虫害。做好标记, 带回实验室进行水培生根试验。 

图 1 不同种质枸杞生根状态 

Figure 1 Rooting status of different germplasm of wolfberry 

 

表 1 试验材料基本信息 

Table 1 Basic information of test material 

Number Germplasm Natural rooting ability 

H C1 高 

M C4 中 

L C12 低 

 

1.2 试验方法 

1.2.1 水培试验 

将选取的枸杞一年生且距地面 50 cm的枝条为试验材料, 将其去刺后进行修剪处理, 穗

条的上切口为平切口, 下切口为斜切口, 倾斜角度为 45°, 插条长度约为 15 cm。准备 3 个

500 mL 的杯子, 分别加入 200 mL 蒸馏水, 每份材料选取 15 根穗条放入纸杯中。水培时间

为 28 d, 在前一周室温较低时, 将穗条放置于人工气候箱内培养, 培养条件为白天光照 16 

h, 夜间 8 h, 温度为 25°C, 湿度为 70%。后期则将其转移至光照充足的地方继续培养(正常
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室温及室内环境)。每天更换一次水, 并观察记录相关生根数。 

1.2.2 表型指标测定 

水培 28 d 后进行表型指标测定。每个品种水培植株生根株数, 根长及根均随机选取十

条根用游标卡尺进行测量, 估算其平均生根数。计算数据得到平均根粗(mm)、平均根长数

(mm)、平均生根数(条)、生根率(%)以及生根效果指数。 

各根系指标的计算公式如下:  

平均根长(mm)=选取的插穗生根长度总和/选取的根个数;  

平均生根数(条)=插穗生根总数量/生根株插穗数;  

平均根粗(mm)=选取的插穗生根总粗度/选取的根个数;  

生根率(%)=生根株数/总插穗数;  

生根效果指数=生根率×平均生根数×平均根长/生根插穗数。 

1.2.3 RNA 提取、文库构建及转录组测序 

各种质培养至第 28 d 后, 取其根部组织进行转录组测序分析。采用试剂盒法提取根系

总RNA, 参照TaKaRa试剂盒操作说明进行操作, 每组设置3个生物学重复。使用Nanodrop 

2000 测定 RNA 浓度和纯度, 通过琼脂糖凝胶电泳评估 RNA 完整性, 并使用 Agilent 2100

测定 RIN 值。去除核糖体 RNA 后, 将 RNA 片段化并合成 cDNA。经过纯化、末端修复、加

A 尾和连接测序接头等步骤后, 筛选长度约为 200 bp 的 cDNA 片段进行 PCR 扩增和纯化, 

构建测序文库。文库经 Qubit 定量、片段分析仪检测 insert size, 并通过 Q-PCR 确定有效

浓度(>2 nmol.L–1 )。最终, 按照目标数据量进行 pooling, 并使用 Illumina HiSeq 4000 平台

进行测序。 

1.2.4 差异表达基因鉴定及富集分析 

原始测序数据(Raw data)经质控后获得干净数据(Clean data), 利用 Hisat2 软件(Kim et 

al., 2015)将获得的 Clean data 与枸杞高质量参考基因组比对(Zhao et al., 2025), 利用

FRKM (Reads Per Kilobase of exon model per Million mapped reads)法对所有基因进行定

量分析。基于 DESeq2 软件(Love et al., 2014)筛选差异表达基因(differentially expressed 

genes, DEGs), 具体参数为: (|log2FC|≥1, adjust P<0.05), 并将获得的 DEGs 进行功能注释

和富集分析。GO 富集分析基于 GO 数据库, 应用超几何检验筛选显著富集的 GO Terms。

KEGG 数据库用于 Pathway 显著性富集分析, 通过超几何检验筛选差异表达基因中显著富

集的 Pathway。利用 Cytoscape 软件(v3.8.2)对候选模块内基因集进行共表达网络分析, 利

用 cytoHubba 插件通过 MCC 算法和 Degree 算法挖掘与枸杞不定根形成密切相关的核心基

因。转录组可视化(维恩图、热图、富集图等)通过 https://cloud.metware.cn/平台、TBtools

软件(Chen et al., 2020)和 Cytoscape 3.8.2 (Shannon et al.,2003)完成。 

 

1.2.5 qRT-PCR 验证 

为了验证枸杞水培根部组织转录组测序数据的可靠性, 本研究选取了 6 个关键候选基
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因, 用 IDT(https://www.idtdna.com)在线软件设计特异性引物(表 2), 利用实时荧光定量

PCR (qRT-PCR)检测基因表达水平的变化, PCR 反应体系为: TB12.5 μL, 1 μL 上游引物(F), 

下游引物(R)1 μL, cDNA 2 μL, ddH2O 补充至 8.5 μL。反应程序为: 95°C 5 s, 60°C 30 s, 40

个循环; 95°C 30 s, 95°C 10 s, 65°C 5 s, 95°C 5 s。用 2−ΔΔCT计算基因相对表达量。 

 

表 2 实时荧光定量 PCR 引物序列 

Table 2 Primer sequences for qRT-PCR 

Gene name Forward primer (5'-3') Reverse primer (5'-3') 

Lba01g02920 GAGCAGGAAGTATTCGGAAGAG TCTCACCTTGGCCTTTACTTC 

Lba02g02340 TGATTCGGTCAAGGTTGGTG TCAAAGGTGCATCAGGTGG 

Lba05g00045 GGAGTACTATGCCAATGGAAGTAG CTTCCTAAACTCCTCCACCATT 

Lba08g00069 TGACTAGATATAGCAACGGGAATTG AATCTTTCCACTACCCCAACTG 

Lba03g02895 TGATTACATTGGTTTATCAGAACTGG AAAAGAGAAACCCCAGGAGAC 

Lba07g01820 AGAGAAACGGCAAAGACAGG GGTTTTGGGATATGCACGTG 

1.2.6 数据分析 

采用 Microsoft Excel 进行数据整理; 使用 SPSS 27.0 进行方差分析与多重比较; 利用

Origin Pro 2024 作图。 

 

2 结果与分析 

2.1 测序数据质量评估 

如表 3 所示, 所测的 9 个样品的 GC 含量 ≥42%; Q20≥97% (Q20 表示过滤后质量数值

大于 20%的碱基占总碱基的比值); Q30≥92% (Q30 表示过滤后质量数值大于 30%的碱基占

总碱基的比值)。综上所述, 本次试验测序样品质量较高, 可进行后续的转录组学分析。 

 

表 3 枸杞测序数据结果 

Table 3 Summary of wolfberry sequencing data 

Sample  Raw data Clean data Clean base/bp GC content/% Q20/% Q30/% 

H-1 48404626 46717712 7.01 42.64 97.57 92.95 

H-2 45878844 44315116 6.65 42.7 97.67 93.14 

H-3 48327682 46516034 6.98 42.6 97.63 93.1 

L-1 46659612 44897478 6.73 42.58 97.59 93.02 

L-2 43250526 41506088 6.23 42.89 97.59 92.95 

L-3 46562114 44939580 6.74 42.81 97.46 92.68 

M-1 44204862 42262414 6.34 42.71 97.48 92.75 

M-2 42387892 40971976 6.15 42.7 97.54 92.87 

M-3 44474752 42938000 6.44 42.65 97.48 92.72 

2.2 主成分分析及差异表达基因鉴定 

对不同品系枸杞根系差异表达基因进行主成分分析, 结果如图 2A 所示, 主成分 1 和主

成分 2 的解释率分别为 28.99%和 23.33%, 累计解释率为 52.32%。各处理组内样品分布较

为集中, 不同处理组呈现离散分布, 表明不同样品间具有较大的差异, 适用于后续的转录组
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数据分析。 

为了解不同品系枸杞根系基因表达的变化, 对不同品系枸杞根系的差异表达基因进行

分析, 结果显示(图 2B), 差异表达基因(DEGs)总数与上调基因数量最多的是 L-vs-H, 下调

基因数量最少的是 M-vs-H。L-vs-H 含有的基因数量为 4413 个, M-vs-H 与 M-vs-L 包含的

基因数分别为 3061 个、3151 个, 其中 L-vs-H 中上调基因 2583 个, M-vs-L 中上调基因数

为 2196 个, 而 M-vs-L 中上调基因的数量相较于前两组显著减少, 总计鉴定出 1924 个上调

基因。由此可知, 品系间基因表达差异对枸杞生根能力有重要影响, 且特定基因可能在调控

生根过程中发挥关键作用。 

图 2 不同品系枸杞基因表达差异转录组学分析 

(A) 不同品系枸杞主成分分析; (B) 不同品系枸杞比较组间的 DEGs 

Figure 2 Transcriptomic analysis of gene expression differences among different strains of Lycium 

barbarum 

(A) Principal component analysis of different strains of Lycium barbarum; (B) DEGs of different strains of 

Wolfberry between comparison groups 

 

2.3 转录因子的鉴定与筛选 

在本研究中, 转录因子在枸杞生根过程中扮演着关键角色。通过筛选, 共鉴定出来自 55

个不同家族的 281 个转录因子。表 4 展示数量排名前十的转录因子家族, 其中 MYB、

AP2/ERF-ERF 和 bHLH 家族的转录因子数量分别为 30 个、27 个和 20 个, 位居前三。MYB

家族以 30 个转录因子的数量位居首位, 表明其在研究对象中具有较高的表达水平和可能的

调控功能。MYB 家族是植物中最大的转录因子家族之一, 广泛参与植物生长发育、激素响

应以及逆境胁迫等多种生物学过程。AP2/ERF 家族的两个分支 AP2/ERF-ERF 和 AP2/ERF-

AP2, 分别以 27 和 8 个转录因子的数量位列第二和第九位, 其在植物的生长发育和逆境响

应中具有重要功能, 尤其是在植物激素信号转导和环境胁迫耐受性方面。bHLH 家族以 20

个转录因子的数量位居第三, 该家族在植物的多种生物学过程中发挥调控作用, 包括细胞

分化、激素响应和次生代谢产物的合成等。 

综上所述, 表 4 中鉴定出的转录因子家族的表达特征揭示了枸杞不定根产生中可能存

在的关键调控网络和生理过程。 

 

© 植物学报  Chinese Bulletin of Botany



表 4 数量前十转录因子 

Table 4 The top ten transcription families in terms of expression quantity 

Family name The number of transcription factors 

MYB 30 

AP2/ERF-ERF 27 

bHLH 20 

MADS-MIKC 16 

WRKY 

LOB 

NAC 

B3 10 

AP2/ERF-AP2 

GRAS 

15 

14 

12 

10 

10 

8 

 

2.4 差异表达基因 GO 及 KEGG 富集分析 

GO 富集分析主要分为分子功能 (molecular function, MF)、生物学过程(biological 

Process, BP)和细胞组分(cellular component, MF) 3 个大类。为了进一步研究不同品系枸杞

在水培条件下不定根发生过程中DEGs 的生物学功能, GO富集分析表明, 一共富集到 32个

条目中, P-value 从小到大展示前 10 个条目(表 5)。表 5 中所有条目均为生物学过程(BP), 

DEGs 主要富集在氧化还原平衡、代谢过程、离子运输调控以及植物免疫反应方面。这些显

著富集的生物学过程可能在不定根的形成和发育中发挥了关键作用, 为进一步研究枸杞不

定根发生的分子机制提供了重要的线索和理论基础。 

 

表 5 DEGs 的 GO 富集分析 

Table 5 GO function analysis of DEGs 

ID Description 

GO:0015074 DNA integration  

GO:0042744 hydrogen peroxide catabolic process  

GO:0043269 regulation of ion transport  

GO:0009698 phenylpropanoid metabolic process  

GO:0034762 regulation of transmembrane transport  

GO:0009699 phenylpropanoid biosynthetic process  

GO:0042743 hydrogen peroxide metabolic process  

GO:0044550 

GO:0034765 

GO:0009626 

secondary metabolite biosynthetic process  

regulation of ion transmembrane transport 

plant-type hypersensitive response  

通过对差异表达基因(DEGs)的 KEGG 富集分析, 本研究揭示了这些基因在多个关键生

物过程中的潜在功能。如表 6 所示, 从 KEGG 富集通路中以 P-value 从小到大选取前 10 个

通路进行展示。分析结果显示, DEGs 显著富集在苯丙烷生物合成(ko00940)、植物激素信号

转导(ko04075)、次生代谢物的生物合成(ko01110)等通路。DEGs 富集涵盖了代谢、信号转

导、植物与病原体互作等多个方面。其中, 代谢相关通路包括苯丙烷生物合成、次生代谢物
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的生物合成、角质和蜡的生物合成、α-亚麻酸代谢、亚油酸代谢以及氨基糖和核苷酸糖代谢, 

这些通路的富集表明 DEGs 可能在植物的生长发育、结构组成、抗氧化防御、抗逆性以及细

胞壁合成等方面发挥重要作用。信号转导相关通路中, 植物激素信号转导和植物-病原互作

通路的富集揭示了 DEGs 在植物激素调节、免疫反应激活以及病原体防御中的潜在功能。

此外, DEGs 还富集于基底切除修复通路, 暗示其可能参与 DNA 损伤修复, 维持基因组稳定

性; 而代谢途径的富集则反映了 DEGs 在细胞整体代谢网络中的广泛参与性。这些结果为深

入理解 DEGs 在植物生理过程中的作用机制提供了重要线索, 也为后续的功能验证和应用

研究奠定了基础。 

 

表 6  DEGs 的 KEGG 富集分析 

Table 6  KEGG enrichment analysis of DEGs 

ID Description 

ko00940 Phenylpropanoid biosynthesis  

ko04075 Plant hormone signal transduction  

ko01110 Biosynthesis of secondary metabolites  

ko04626 Plant-pathogen interaction  

ko00073 Cutin, suberine and wax biosynthesis  

ko00592 alpha-Linolenic acid metabolism  

ko01100 Metabolic pathways  

ko00520 Amino sugar and nucleotide sugar metabolism  

ko03410 Base excision repair  

ko00591 Linoleic acid metabolism  

 

2.5 苯丙烷通路分析及关键基因筛选 

苯丙烷代谢是植物次生代谢途径之一, 调控复杂且关键, 涉及植物生长发育、环境适应、

细胞木质化、色素形成、根瘤形成及抗病免疫等。其代谢调控包括内部调控和外界诱导调控, 

对植物生存至关重要。为了探索参与不同品系枸杞根系代谢的调控网络途径, 依托 KEGG

基因组信息数据库, 对检测到的DEGs所参与的代谢途径进行富集分析, 富集到基因数目最

多的通路为苯丙烷通路。取数量前三的 TFs (MYB, AP2, bHLH)与苯丙烷通路的基因进行

PPI 网络构建, 得到他们间的相互作用关系(图 3B)。将 PPI 结果导入 Cytoscape3.8.2 软件, 

通过 MCC 算法和 Degree 算法得到排名前 10 的核心基因(图 3C)。结果显示, 转录因子中

MYB 家族的 MYB19 (Lba07g01820)转录因子通过与苯丙烷通路 POX31 (Lba07g01438)、

POX3 (Lba02g00972)、POX12 (Lba03g01880)等基因互作进而参与枸杞不定根的形成。 
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图 3 苯丙烷通路及关键基因网络图 

(A) 苯丙烷通路图及相关基因热图; (B) 关键基因网络图; (C) 前十关键基因网络图。 

颜色深浅表示基因表达水平, 深色表示高表达, 浅色表示低表达; 圆圈大小表示基因的重要性, 大圆圈表示

高重要性, 小圆圈表示低重要性; 下同。 

Figure 3 Phenylpropane pathway and key gene network 

(A) Phenylpropanoid pathway map and related gene heat map; (B) Key gene network diagram; (C) Top 

ten key gene network diagram. 

The shade of color indicates the level of gene expression. Darker color represents high expression, while 

lighter color indicates low expression. The size of the circles represents the importance of the genes. 

Larger circles denote high importance, while smaller circles indicate low importance. The same applies 

below. 

2.6 植物激素信号转导通路分析及关键基因筛选 

植物激素是调节植物生长、发育和环境应激反应等关键方面的信号化合物。如图 4 所

示, KEGG 富集分析表明大量差异表达基因被富集到植物激素信号转导通路, 共有 8 种不同
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的激素参与枸杞生根过程。生长素通路(auxin)的 TIR1、ARF 差异表达, AUX/IAA 被抑制; 植

物生物胁迫抗性激素脱落酸(abscisic acid)通路中, ABF 差异表达, PP2C、SnRK2 的表达被

抑制; 油菜素甾醇(brassinosteroid)通路中 BRI1、BSK 差异表达, BKI1 被抑制。取表达量前

三的 TFs (MYB, AP2, bHLH)与植物激素信号转导通路的基因进行 PPI 网络构建, 得到他们

间的相互作用关系(图4B)。将PPI结果导入Cytoscape3.8.2软件, 通过MCC算法和Degree

算法得到排名前 10 的核心基因(图 4C)。结果显示, TIR1 (Lba08g00069)的表达量最高, 是

核心基因, MYB15 (Lba06g00477)通过与 IAA1 (Lba03g02895)、IAA2 (Lba07g01906)、ARF 

(Lba06g02707)、BRI1-3 (Lba01g00821)等基因互作进而参与枸杞不定根的形成。 
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图 4 激素传导信号通路及关键基因网络图 

(A) 激素传导信号通路图及相关基因热图; (B) 关键基因网络图; (C) 前十关键基因网络图 

Figure 4 Hormone signaling pathways and key gene networks 

(A) Hormone signaling pathway map and related gene heat map; (B) Key gene network diagram; (C) Top 

ten key gene network diagram 

2.7 不定根发生相关基因与生根指标相关性分析 

将所有 hub 基因分别与不同品系之间做相关性分析, 如表 7 所示, Lba06g00107、

POX40 (Lba11g00692)与生根率显著相关; IAA4 (Lba08g00096)、MYB15 (Lba06g00477)、
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PP2C-4 (Lba08g01505)与生根效果指数相关性最强; TIR1 (Lba08g00069)与平均根粗显著

相关, POX18 (Lba04g02547)与平均根长相关性最强。数量前三转录家族的相关转录因子在

不同种质中的表达量不同(图 5)。bHLH7 在 H 中的表达量最高, 且与生根的相关指标呈正相

关(表 7); MYB15 及 MYB19 在 L 中的表达量最高, 与除了生根率之外的其他指标呈负相关

(表 7)。 

 

表 7 通路 DEGs 与生根指标的相关性分析 

Table 7 Correlation analysis of pathway DEGs with root formation indicators 
 

ARD ARL REI RP 

ARF 0.666  0.773  0.890  0.265  

bHLH7 0.462  0.592  0.749  0.495  

BRI1-3 –0.845  –0.917  –0.981  0.010  

CCR1 0.316  0.166  –0.046  –0.968  

ERF21 –0.395  –0.250  –0.039  0.986  

HCT1 –0.361  –0.500  –0.672  –0.587  

IAA1 –0.711  –0.811  –0.916  –0.205  

IAA2 –0.852  –0.922  –0.983  0.022  

IAA4 0.955  0.989  0.998* –0.269  

Lba01g02094 0.298  0.441  0.621  0.640  

Lba03g00273 0.577  0.696  0.832  0.373  

Lba03g00908 –0.111  0.043  0.254  0.895  

Lba04g01876 0.647  0.757  0.878  0.289  

Lba05g00843 0.429  0.563  0.725  0.526  

Lba06g00107 –0.580  –0.448  –0.249  0.999* 

Lba06g00184 0.436  0.569  0.730  0.520  

Lba06g00553 0.517  0.642  0.790  0.439  

Lba08g00116 0.231  0.378  0.565  0.692  

Lba12g02681 –0.072  0.082  0.291  0.877  

MYB15 –0.952  –0.988  –0.999* 0.260  

MYB19 –0.877  –0.941  –0.991  0.073  

POX12 –0.406  –0.260  –0.050  0.988  

POX18 0.994  0.999* 0.967  –0.448  

POX21 0.618  0.489  0.294  –0.996  

POX3 0.181  0.028  –0.184  –0.924  

POX31 0.995  0.968  0.893  –0.623  

POX40 –0.604  –0.474  –0.277  0.998* 

PP2C-4 –0.908  –0.962  –0.998* 0.141  

TIR1 0.999* 0.979  0.914  –0.584  

UGT72E2 –0.646  –0.755  –0.877  –0.291  

RP 代表生根率; REI 代表生根效果指数; ARD 代表平均根粗; ARL 代表平均根长; *表示显著相关 

RP stands for rooting rate; REI stands for rooting effect index; ARD stands for average root thickness; 

ARL stands for average root length; * Indicates a significant correlation 
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图 5 枸杞不定根发生相关转录因子的表达分析 

Figure 5 Expression analysis of transcription factors related to adventitious root formation in Lycium 

barbarum  

2.8 DEGs 的 qRT-PCR 分析  

为了验证测序结果的可靠性, 从 DEGs 中抽取 6 个候选关键基因进行实时荧光定量

PCR (qRT-PCR)检测基因表达水平的变化, 结果如图 6 所示, 不同品系枸杞生根基因表达

量变化趋势与转录组测序结果基本一致, 表明转录组测序结果有较高的可靠性。 

图 6 DEGs 的 qRT-PCR 分析 

Figure 6 qRT-PCR analysis of DEGs 

 

3 讨论 

3.1 转录因子在不定根形成中的调控作用 

不定根是植物在非正常生根部位, 如茎、叶等处形成的根系, 对于植物的营养繁殖、环

境适应以及应对胁迫至关重要。而转录因子(transcription factor, TF)在不定根的起始、发育

过程中扮演着关键的调控角色, 通过调控基因的表达, 影响植物激素信号通路、细胞命运决

定等过程(Wang et al., 2024)。本研究鉴定出多个转录因子家族, 其中 MYB、AP2/ERF 和

bHLH 家族的转录因子数量最多, 且其表达模式因品系而异。例如, MYB19 (Lba07g01820)

在苯丙烷代谢通路中调控多个基因的表达, 而 MYB15 (Lba06g00477)在植物激素信号转导

通路中与多个生长素相关基因存在互作关系, 此结果在多个研究中得到了验证。Fu 等 

(2023)发现转录因子 MYB、bHLH 等在黄山苦茶不定根发生中做出了重要贡献; 蔡柯伟等 

(2022)在研究红豆杉的不定根形成时发现 AP2/ERF 和 bHLH 参与根发育及细胞分裂; 许智

宏等(2019)指出, 拟南芥受机械损伤后, 茉莉酸在伤口处的聚集成为启动不定根形成的“信

号开关”, 其通过诱导 ERF109 产生, 并借助 ASA1 加速生长素积累, 完成对不定根发育的
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调控。这些结果表明, 转录因子通过精细调控基因表达网络, 影响不定根的形成和发育。此

外, 不同品系枸杞中转录因子的差异表达可能与其生根能力的差异密切相关。未来研究可进

一步通过基因编辑技术验证这些转录因子的功能, 以明确其在不定根发生中的具体作用。 

3.2 苯丙烷代谢与植物激素信号转导通路基因参与不定根形成 

不定根的形成是一个复杂的生物学过程, 受到多种激素的协同调控。有研究表明植物激

素在不定根的形成过程中发挥重要作用(Zhang et al., 2023)。本研究通过转录组分析发现, 

差异基因主要富集在苯丙烷通路及植物激素通路中, 其中生长素(auxin)信号通路中的关键

基因 TIR1 (Lba08g00069)和 ARF (Lba06g02707)在不同品系枸杞中表现出显著的差异表

达 , 且与生根率和生根效果指数高度相关 , 而苯丙烷通路中的关键基因 POX18 

(Lba04g02547)与平均根长相关性最强。这与已有研究结果一致, 表明苯丙烷通路及植物激

素通路可能在不定根诱导过程中起着核心作用(赵敏等, 2024), 且在拟南芥的研究中发现

TIR1 和 ARF 通过调控茉莉酸正向调控不定根的形成(Lakehal et al., 2019)。此外, 多种研

究表明, 脱落酸(ABA)和油菜素甾醇(BR)在植物的生长发育和逆境响应中扮演着重要的角色, 

尤其是在不定根(AR)的形成过程中(Zhao et al., 2024)。本研究发现脱落酸(ABA)和油菜素甾

醇(BR)信号通路中的基因(如 ABF、PP2C、BRI1 等)也表现出显著的差异表达, 这表明多种

激素的协同作用在枸杞不定根形成中不可或缺, 这与前人研究的结果一致。不同品系枸杞中, 

虽然鉴定出的转录因子家族和激素信号通路基因相似, 但其表达模式存在显著差异, 这表

明枸杞不定根形成过程中可能存在品系特异性的调控机制, 未来研究可进一步探索这些激

素信号通路之间的互作关系, 以揭示其在不定根形成中的具体调控机制。 

3.3 生根相关基因的功能与调控网络 

本研究通过相关性分析和蛋白互作网络构建, 筛选出可能与枸杞不定根形成高度相关

的基因。其中 , Lba06g00107 和 POX40 (Lba11g00692)与生根率相关性最强 , TIR1 

(Lba08g00069)与平均根粗相关性最强。现有研究表明, TIR1 作为植物生长素受体, 在植物

生长发育的多个方面起着重要作用, 包括根的形成和发育(Shu et al.,2018)。这些基因可能

通过调控细胞分裂、伸长和分化等过程, 影响不定根的形成和发育。本研究还发现 IAA4 

(Lba08g00096)、MYB15 (Lba06g00477)、PP2C-4 (Lba08g01505)与生根效果指数相关性

最强; 说明 IAA与PP2C可能参与调控不定根的产生, 相似的结果在拟南芥不定根形成研究

中也被发现(Song et al.,2024)。此外, 通过 PPI 网络分析和 Cytoscape 软件构建的调控网

络显示, 转录因子与代谢通路基因之间也存在复杂的互作关系。综上, 通过共表达网络及相

关性分析筛选到 TIR1、MYB15 等候选基因, 其表达趋势与生根指标高度相关, 其可能参与

不定根的调控, 但当前缺乏遗传学证据, 未来应通过转基因等方法进行验证, 以明确它们在

枸杞不定根形成中的具体作用。另外, 苯丙烷代谢通路中的 POX18 (Lba04g02547)与平均

根长相关性最强, 这在其他植物中尚未有类似报道, 这表明枸杞不定根形成过程中可能存

在独特的代谢调控机制。本研究通过第 28 d 的转录组数据鉴定到与生根表型高度相关的基

因, 这些基因的差异表达可能参与了根原基起始、发育及形成过程。未来需结合不定根不同
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发育时间点的转录组或单细胞测序数据, 进一步追踪根原基起始阶段的瞬时表达变化, 以

解析不定根发生的动态调控网络。 

4 结论 

本研究通过水培和转录组测序技术, 挖掘了枸杞不定根形成相关基因。结果表明, 不定

根的形成是一个由多基因协同调控的复杂过程。转录组分析鉴定出大量差异表达基因, 其中

MYB、AP2/ERF 和 bHLH 家族的转录因子发挥关键作用。KEGG 通路分析发现, 苯丙烷代

谢通路和植物激素信号转导通路在枸杞不定根形成过程中较为关键, MYB19 (Lba07g01820)

与 POX 基因, TIR1 (Lba08g00069)与 IAA 和 ARF 等基因互作。生根相关指标受不同基因

调控, Lba06g00107 和 POX40 (Lba11g00692)与生根率的相关性最强, TIR1 (Lba08g00069)

与平均根粗的相关性最强。研究结果为了解枸杞不定根形成的分子机制提供了重要依据, 对

枸杞遗传改良具有重要意义。 
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INTRODUCTION: Lycium barbarum is an important economic forest tree species, and its 

cutting propagation efficiency is closely related to the formation of adventitious roots. 

However, the molecular mechanism of adventitious root formation is not clear, which 

restricts the large-scale breeding and efficient utilization of Lycium barbarum.  

RATIONALE: In order to explore the transcriptome differences in adventitious root 

formation of Lycium barbarum, three wolfberry genotypes with different root-forming 

abilities were used as experimental materials. A hydroponic experiment was conducted to 

analyze the transcriptional differences during adventitious root formation. 

RESULTS: Transcriptome sequencing identified 6448 differentially expressed genes 

(DEGs), with the L-vs-H group having the highest number of DEGs at 4413, including 2583 

upregulated and 1830 downregulated genes. A total of 281 transcription factors were 

identified, mainly from the MYB, AP2/ERF, and bHLH families, with distinct expression 

patterns. GO enrichment analysis revealed that 1714 DEGs were enriched in 32 GO terms. 

KEGG enrichment analysis indicated that DEGs were mainly enriched in the 

phenylpropanoid biosynthesis and plant hormone signal transduction pathways. Among 

these, MYB19 (Lba07g01820) is a core gene in the phenylpropanoid pathway, and TIR1 

(Lba08g00069) is a core gene in the plant hormone signal transduction pathway. Both 

genes play crucial roles in adventitious root formation in wolfberry. qRT-PCR validated the 

reliability of the transcriptome data. 

CONCLUSION: In this study, the transcriptional regulatory network of adventitious root 

formation in Lycium barbarum was analyzed for the first time, which provided new insights 

into the root development mechanism of woody plants, revealed the molecular mechanism 
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of adventitious root formation in Lycium barbarum, and laid an important theoretical 

foundation for genetic improvement and efficient breeding of Lycium barbarum and other 

woody plants. 

Key words wolfberry, hydroponics, adventitious roots formation, transcriptomics, key 

genes 

Schematic diagram of transcriptomic analysis of adventitic root generation under hydroponics of 

Lycium barbarum  
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