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四个竹秆变异毛竹变型的全基因组序列分析

牟少华∗ꎬ 李　 娟ꎬ 李雪平ꎬ 高　 健

( 国际竹藤中心 竹藤科学与技术重点实验室ꎬ 北京 １００１０２ )

摘　 要: 毛竹是我国重要的经济竹种ꎬ在长期栽培适应过程中产生了丰富的变异ꎮ 为揭示毛竹竹秆变异变

型的全基因组突变类型ꎬ以黄皮毛竹、金丝毛竹、绿皮花毛竹和花毛竹 ４ 个毛竹变型为实验材料ꎬ采用高通

量重测序技术获得全基因组序列ꎬ进行单核苷多态性(ＳＮＰ)、小片段插入缺失(ＩｎＤｅｌ)和结构变异(ＳＶ)检测

和注释ꎬ并将变异基因进行功能注释ꎮ 结果表明:花毛竹基因组检测得到的基因变异数最多ꎬ为 １２ ５５５ 个ꎻ
金丝毛竹样品变异位点数最少ꎬ为 １１ ９２３ 个ꎻ４ 个样品都有 ７ ０００ 多个变异基因得到功能注释ꎮ ＧＯ 注释分

类包括细胞组件、分子功能和生物过程三个基因功能分类体系的 ５６ 个功能组ꎮ 在细胞组件方面ꎬ叶绿素合

成相关基因有 ２ ４３１ 个ꎻ在生物过程方面ꎬ参与类胡萝卜素合成过程的基因有 ７５ 个ꎬ参与花青素合成过程中

的调控以及紫外光下组织中花青素积累的相关基因有 ８０ 个ꎮ ＣＯＧ 分类表明参与复制、重组和修复的基因

数为 ３６９ 个ꎬ信号转导机制的基因数为 ２９１ 个ꎬ转录的相关基因为 ２２２ 个ꎮ 通过 ＫＥＧＧ 数据库系统地分析

变异基因参与的黄酮类、类胡萝卜素等物质代谢合成途径ꎮ 深入研究这些差异基因的调控途径ꎬ从 ＤＮＡ 水

平上解释竹秆的变异机制ꎬ可为深入研究毛竹种内丰富的多态性和遗传变异提供数据支持ꎬ阐析不同变异

类型的基因家族、功能基因等遗传基础ꎮ
关键词: 毛竹ꎬ 变型ꎬ 全基因组重测序ꎬ 基因注释
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　 　 毛竹 (Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ) 是我国独有的传

统经济竹种(江泽慧ꎬ２００２)ꎬ分布范围较广ꎬ现有

毛竹变型 ２０ 多种(马乃训等ꎬ２０１４)ꎮ 毛竹变型在

形态上表现出丰富的多态性ꎬ尤其是秆色性状方

面差异表现显著ꎬ例如花毛竹秆为黄色ꎬ有宽窄不

等的绿色纵条纹ꎻ而绿皮花毛竹秆为绿色ꎬ但节间

有淡黄色细纵条纹ꎮ 秆色的变异大大丰富了园林

观赏种类ꎬ提高了园林观赏价值ꎮ 毛竹竹秆性状

的遗传变异是遗传育种工作关注的重点ꎮ
目前ꎬ高通量测序技术可以分析一个物种的

基因组的全貌ꎬ已经在谷子 (Ｂａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ 贾

小平等ꎬ２０１９)、水稻 ( Ｔａｋａｇｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)、大豆

(Ｑｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ꎻ 张彦威等ꎬ
２０１６)、黄秋葵 (张少平等ꎬ２０１７)、厚朴 (尹彦棚

等ꎬ２０２０)、菜豆 (Ｊｅｒｅｍｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)和番茄 (Ｌｉｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)等植物上得到了广泛应用ꎮ

近年来ꎬ随着分子生物学和组学技术的发展ꎬ
毛竹全基因组序列获得公布 (Ｐｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎬ
一些与毛竹性状相关的基因家族ꎬ如 ＡＰ２ / ＥＲＦ
(Ｗｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)、ＳＡＵＲ( Ｂａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)、ＡＱＰ
(Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)、ＳＢＰ￣ｌｉｋｅ( Ｐａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)、
ＨＤ￣Ｚｉｐ ( Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ )、 Ｈｓｐ ( Ｘｉｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)、ＣＯ￣Ｌｉｋｅ (Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)等已进行鉴定和

功能验证ꎬ但是在基因组层面上的研究较少ꎬ特别

是毛竹变型秆色相关的研究薄弱ꎬ仅对黄槽毛竹

和黄皮花毛竹两个毛竹变型基因组序列变异进行

初步探索 (牟少华等ꎬ２０２０)ꎬ这在一定程度上限

制了毛竹遗传育种的应用发展ꎮ 从基因水平上揭

示毛竹的变异程度ꎬ是分析毛竹变型形态差异产

生原因的重要手段之一ꎮ 因此ꎬ开展毛竹变型基

因组研究ꎬ揭示毛竹变型全基因组突变类型ꎬ探究

黄酮类和硝酸还原酶等代谢途径相关基因ꎬ对解

析毛竹丰富的遗传多样性以及性状相关的遗传变

异具有重要意义ꎮ
本研究以黄皮毛竹等 ４ 个有代表性的竹秆变

异毛竹变型为研究对象ꎬ毛竹全基因组作为参考

基因组ꎬ采用高通量测序技术ꎬ构建全基因组数据

库ꎬ并利用生物信息学的方法对获得的核酸序列

组装ꎬ 检 测 并 注 释 其 单 核 苷 酸 多 态 性 ( ｓｉｎｇｌｅ
ｎｕｃｌｏｔｉｄｅ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍｓꎬＳＮＰ)、结构变异( ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ
ｖａｒｉａｔｉｏｎꎬＳＶ) 和 小 片 段 插 入 缺 失 ( ｉｎｓｅｒｔｉｏｎ ａｎｄ
ｄｅｌｅｔｉｏｎꎬＩｎＤｅｌ)等ꎬ注释变异基因功能ꎬ积累基因

组序列数据ꎬ以便为从全基因组水平上深入地分

析毛竹的遗传变异ꎬ为遗传育种提供遗传基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

供试材料选自国际竹藤中心安徽太平试验中

心种质资源圃ꎮ 选取 ４ 个毛竹变型(表 １)适量新

鲜幼嫩的叶片ꎬ经液氮罐中速冻后ꎬ放入－８０ ℃冰

箱冻存备用ꎮ
１.２ 方法

１. ２. １ 基 因 组 测 序 　 毛竹变型叶片 ＤＮＡ 提取

(Ｚｉｄａｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)后ꎬ经过打断、损伤修复及连

接接头、ＰＣＲ 富集、文库质量检测ꎬ建成测序文库ꎬ
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表 １　 四个毛竹变型样品简表

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂｒｉｅｆ ｉｎｔｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ｆｏｕｒ
ｖａｒｉａｎｔ ｓａｍｐｌｅｓ ｏｆ Ｍｏｓｏ ｂａｍｂｏｏ

编号
ＩＤ

变型
Ｖａｒｉａｎｔ

拉丁名
Ｌａｔｉｎ ｎａｍｅ

形态特征
Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

Ｒ０１ 黄皮毛竹 Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ
ｆ. ｈｏｌｏｃｈｒｙｓａ

秆和枝金黄色
Ｃｕｌｍｓ ａｎｄ ｂｒａｎｃｈｅｓ
ｇｏｌｄｅｎ ｙｅｌｌｏｗ

Ｒ０２ 金丝毛竹 Ｐ. ｅｄｕｌｉｓ ｆ. ｇｒａｃｉｌｉｓ 竹株小ꎬ秆壁较厚ꎬ基
部的节间较长
Ｈｅｉｇｈｔ ｓｈｏｒｔꎬ ｃｕｌｍ ｗａｌｌｓ
ｔｈｉｃｋꎬ ｂａｓａｌ ｉｎｔｅｒｎｏｄｅｓ
ｌｏｎｇｅｒ

Ｒ０３ 绿皮花毛竹 Ｐ. ｅｄｕｌｉｓ ｆ.
ｎａｂｅｓｈｉｍａｎａ

秆绿色ꎬ但节间有淡黄
色细纵条纹
Ｃｕｌｍｓ ｇｒｅｅｎꎬ ｉｎｔｅｒｎｏｄｅｓ
ｗｉｔｈ ｌｉｇｈｔ ｙｅｌｌｏｗ ｓｔｒｉｐｓ

Ｒ０４ 花毛竹 Ｐ. ｅｄｕｌｉｓ
ｆ. ｈｕａｍｏｚｈｕ

秆黄色ꎬ有宽窄不等的
绿色纵条纹
Ｃｕｌｍｓ ｙｅｌｌｏｗ ｗｉｔｈ ｇｒｅｅｎ
ｓｔｒｉｐｓ

在 Ｉｌｌｕｎｉｍａ Ｈｉｓｅｑ ２５００ 测序平台上运行获得原始

数据ꎬ将数据过滤后得到高质量数据ꎮ
１.２.２ 比对统计 　 使用 ＢＷＡ 软件 ( Ｌｉ ＆ Ｄｕｒｂｉｎꎬ
２００９) 将测序数据比对定位到已测序的毛竹基因

组的位置ꎬ统计测序深度和基因组覆盖度等信息ꎮ
１.２. ３ 检测 ＳＮＰ、 ＩｎＤｅｌ 和 ＳＶ 　 使用 Ｐｉｃａｒｄ 软件

(Ｇｏｒｄｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ ) 去 重 复 和 ＧＡＴＫ 软 件

(Ｍｃｋｅｎｎａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０) 预处理后ꎬ检测 ＳＮＰ 和

ＩｎＤｅｌ 变异ꎮ 使用 ＢｒｅａｋＤａｎｃｅｒ 软件 ( Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００９) 检测 ＳＶ 变异ꎬ具体方法参照牟少华等

(２０２０)ꎮ
１.２. ４ 注释 ＳＮＰ、 ＩｎＤｅｌ 和 ＳＶ 　 运用 ＳｎｐＥｆｆ 软件

(Ｃｉｎｇｏｌａｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)注释 ＳＮＰ、ＩｎＤｅｌ 和 ＳＶꎬ具
体方法参照牟少华等(２０２０)ꎮ
１.２.５ 注释功能基因　 运用 ＢＬＡＳＴ 软件ꎬ对筛选得

到的 功 能 可 能 变 异 基 因 的 基 因 序 列 与 ＧＯ
(Ａｓｈｂｕｒｎｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００ )、 ＣＯＧ ( Ｔａｔｕｓｏｖ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０００)和 ＫＥＧＧ (Ｍｉｎｏｒｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)三大功能数

据库ꎬ进行 ＢＬＡＳＴ 比对ꎬ得到基因注释ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 与毛竹基因组比对

４ 个竹种通过高通量测序得到测序数据ꎮ 金

丝毛竹样品(Ｒ０２)过滤后的 Ｃｌｅａｎ Ｒｅａｄｓ 最少ꎬ为

８２ ２７６ ８８４ ｂｐꎻ花毛竹样品 (Ｒ０４) 的 Ｃｌｅａｎ Ｒｅａｄｓ
最多ꎬ为 １１２ ０５４ ７２８ ｂｐꎮ 定位到毛竹参考基因组

的占所有 Ｃｌｅａｎ Ｒｅａｄｓ 数的百分比在 ９９.４５％以上ꎬ
双端均定位到毛竹参考基因组上并且距离符合测

序片段的长度分布的占所有 Ｃｌｅａｎ Ｒｅａｄｓ 数的百分

比在 ８８％左右ꎬ说明参考基因组选择合适ꎬ且相关

实验过程不存在污染ꎬ测序 Ｒｅａｄｓ 的比对率会高于

７０％ꎮ 另外ꎬ比对率的 ４ 个毛竹变型与毛竹参考基

因组亲缘关系较近、基因组组装质量高ꎬ而且

Ｒｅａｄｓ 测序质量高ꎮ ４ 个样品平均覆盖深度均在

１０×左右(表 ２)ꎮ
２.２ ＳＮＰ 的检测与注释

２.２.１ ＳＮＰ 检测　 ４ 个毛竹样品检测后获得 ＳＮＰ 位

点统计表(表 ３)ꎮ 其中ꎬ花毛竹样品(Ｒ０４)的 ＳＮＰ
数量最多ꎬ为 １ ６９１ ７１５ꎻ绿皮花毛竹样品(Ｒ０３)的

ＳＮＰ 数量最少ꎬ为 １ ５３４ ６４８ꎮ ４ 个样品中ꎬ转换类型

(ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎꎬ Ｔｉ) ＳＮＰ 数量与颠换类型( ｔｒａｎｓｖｅｒｓｉｏｎꎬ
Ｔｖ) ＳＮＰ 数量的比值 Ｔｉ / Ｔｖ 在３.０５ ~ ３.１０ 之间ꎬ说
明这些毛竹变型转换比颠换更容易发生ꎮ 杂合类

型 ( ｈｅｔｅｒｏｚｙｇｏｓｉｔｙꎬ Ｈｅｔ) ＳＮＰ 数 量 为 纯 合 类 型

(ｈｏｍｏｚｙｇｏｓｉｔｙꎬ Ｈｏｍｏ) ＳＮＰ 数量的 １０ 倍左右ꎬ杂
合比率为 ８８. ５３％ ~ ９２. ０１％ꎮ 其中ꎬ花毛竹样品

(Ｒ０４)杂合比率最高ꎬ为 ９２.０１％ꎬ说明其杂合程度

最高ꎮ 绿皮花毛竹样品(Ｒ０３)杂合比率最低ꎬ为
８８.５３％ꎮ

根据 ４ 个毛竹样品与参考基因组的比对结果ꎬ
汇总样品间 ＳＮＰ 的统计结果见表 ４ꎬ表中各数值为

对应的横纵两样品之间的 ＳＮＰ 数ꎮ 从表中可以看

出ꎬ金丝毛竹(Ｒ０２)与绿皮花毛竹样品(Ｒ０３)间的

ＳＮＰ 数最多ꎮ
２.２.２ ＳＮＰ 注释 　 对 ４ 个样品 ＳＮＰ 进行注释ꎬ获得

其变异位点发生的区域或类型(图 １)ꎮ ４ 个毛竹变

型发生在编码区( ｃｏｄｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅꎬＣＤＳ)区域内的

ＳＮＰ 数量占比均为 ２％左右ꎬ其中同义突变占 ４８％
左右ꎬ非同义突变占 ５１％左右ꎮ 非同义突变率与同

义突变率的比值大于 １ꎬ预示着有正向选择效应ꎮ
２.３ ＩｎＤｅｌ 检测与注释

２.３.１ ＩｎＤｅｌ 检测 　 对 ４ 个毛竹变型 ＩｎＤｅｌ 进行统

计(表 ５)ꎬ可以发现 ４ 个样品全基因组范围检测出

的 ＩｎＤｅｌ 总数范围为 ２７１ ６４８ ~ ２９２ ２５３ꎬ其中插入

类型的突变总数略低于缺失突变总数ꎻ编码区检

测出的 ＩｎＤｅｌ 总数为 ４ ７１１ ~ ４ ８７７ꎬ其中插入突变

总数为缺失突变的 ６７％左右ꎮ 各样品中ꎬ全基因
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表 ２　 四个样品数据产出统计表
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｏｕｔｐｕｔ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ａｍｏｎｇ ｆｏｕｒ ｓａｍｐｌｅｓ

编号
ＩＤ

过滤后的
Ｃｌｅａｎ Ｒｅａｄｓ

(ｂｐ)

定位比
Ｍａｐｐｅｄ
(％)

双端定位比
Ｐｒｏｐｅｒｌｙ ｍａｐｐｅｄ

(％)

覆盖深度
Ａｖｅ＿ｄｅｐｔｈ

覆盖度
Ｃｏｖ＿ｒａｔｉｏ＿１Ｘ

(％)

覆盖度
Ｃｏｖ＿ｒａｔｉｏ＿５Ｘ

(％)

覆盖度
Ｃｏｖ＿ｒａｔｉｏ＿１０Ｘ

(％)

Ｒ０１ １０３ ４９０ ４９５ ９９.６ ８８.９１ １１ ９７.０２ ８０.７４ ５５.１１

Ｒ０２ ８２ ２７６ ８８４ ９９.４５ ８８.０３ ９ ９７.２２ ７８.７４ ４６.８９

Ｒ０３ ８３ ３１６ ２４５ ９９.５０ ８７.９２ ９ ９５.４０ ７１.６４ ４４.０６

Ｒ０４ １１２ ０５４ ７２８ ９９.４９ ８９.２１ １３ ９７.２５ ８５.４０ ６４.５５

表 ３　 四个样品 ＳＮＰ 位点统计表
Ｔａｂｌｅ ３　 ＳＮＰ ｌｏｃｉ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｉｎ ｆｏｕｒ ｓａｍｐｌｅｓ

编号
ＩＤ ＳＮＰ

转换
Ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎ

(Ｔｉ)

颠换
Ｔｒａｎｓｖｅｒｓｉｏｎ

(Ｔｖ)

转换 / 颠换
Ｔｉ / Ｔｖ

杂合
Ｈｅｔ

纯合
Ｈｏｍｏ

杂合比率
Ｈｅｔ￣ｒａｔｉｏ
(％)

Ｒ０１ １ ６２８ ６２４ １ ２２７ ６７４ ４００ ９５０ ３.０６ １ ４７６ ４２２ １５２ ２０２ ９０.６５

Ｒ０２ １ ６０１ ７４８ １ ２０７ ３０８ ３９４ ４４０ ３.０６ １ ４４４ ２３５ １５７ ５１３ ９０.１６

Ｒ０３ １ ５３４ ６４８ １ １６１ ２３２ ３７３ ４１６ ３.１０ １ ３５８ ７７０ １７５ ８７８ ８８.５３

Ｒ０４ １ ６９１ ７１５ １ ２７４ ８９０ ４１６ ８２５ ３.０５ １ ５５６ ７１３ １３５ ００２ ９２.０１

表 ４　 四个样品间的 ＳＮＰ 统计表

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｓｕｍｍａｒｙ ｏｆ ＳＮＰｓ ｄｅｔｅｃｔｅｄ ｂｅｔｗｅｅｎ ｆｏｕｒ ｓａｍｐｌｅｓ

编号 ＩＤ Ｒ０１ Ｒ０２ Ｒ０３ Ｒ０４

Ｒ０１ ０

Ｒ０２ ５９８ ９７３ ０

Ｒ０３ ６０８ ６７１ ６１６ ９８６ ０

Ｒ０４ ５５８ ３５７ ５８７ ０３５ ６０４ ４７３ ０

组范围内纯合突变数约为杂合突变数的 ２ 倍ꎬ编
码区纯合突变数略低于杂合突变数ꎮ

对 ４ 个样品各区域的 ＩｎＤｅｌ 长度进行统计发

现ꎬ编码区存在较多的＋１、－１、＋ ３、－３ 类型突变ꎬ
而基因组范围存在较多的＋１、－１、＋ ２、－２ 类型突

变ꎮ 其中ꎬ数值代表 ＩｎＤｅｌ 的长度(１０ ｂｐ 以内)ꎻ大
于 ０ 为插入ꎻ小于 ０ 为缺失ꎮ

将 ４ 个样品的 ＩｎＤｅｌ 进行两两比较ꎬ统计结果

见表 ６ꎮ 表中各数值为对应的横纵两样品之间的

ＩｎＤｅｌ 数ꎮ
２.３.２ ＩｎＤｅｌ 注释 　 对比毛竹参考基因组的基因、
ＣＤＳ 位置等信息ꎬ注释各样品 ＩｎＤｅｌ 位点的发生位

置以及是否为移码突变等ꎬ具体注释结果如图 ２

所示ꎮ ４ 个毛竹变型发生在编码区的 ＩｎＤｅｌ 数量均

在 １.７％左右ꎮ 移码突变的 ＩｎＤｅｌ 有可能会引起基

因功能的改变ꎮ
２.４ ＳＶ 检测与注释

２.４.１ ＳＶ 检测　 检测 ４ 个样品与参考基因组间的

插入( ｉｎｓｅｒｔｉｏｎꎬＩＮＳ)、缺失( ｄｅｌｅｃｔｉｏｎꎬＤＥＬ)、反转

( ｉｎｖｅｒｓｉｏｎꎬ ＩＮＶ )、 染 色 体 内 部 易 位 ( ｉｎｔｒａ￣
ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｔｒａｎｓｌｏｃａｔｉｏｎꎬ ＩＴＸ )、 染 色 体 间 易 位

( ｉｎｔｅｒ￣ｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌ ｔｒａｎｓｌｏｃａｔｉｏｎꎬＣＴＸ)ꎬ得到的各类

型 ＳＶ 数量统计见表 ７ꎮ 其中ꎬ４ 个毛竹变型都表

现为缺失类型的 ＳＶ 数量最多ꎬ其次为染色体内易

位类型ꎮ
２.４.２ ＳＶ 注释　 检测 ４ 个样品 ＳＶ 发生位置信息ꎬ
并对缺失、插入和反转 ３ 种类型的结构变异进行

注释ꎮ 结果表明ꎬ４ 个毛竹变型在各区域分布的

ＳＶ 总体情况一致ꎬ注释到的变异基因数目以基因

间区的缺失类型最多ꎬ其次为基因间区的插入类

型(表 ８)ꎮ
２.５ 变异基因功能注释与分析

２.５.１ 变异基因挖掘　 分别统计 ４ 个样品的非同义

突变的 ＳＮＰ 以及 ＣＤＳ 区发生 ＩｎＤｅｌ 和 ＳＶ 的基因

(表 ９)ꎬ寻找可能存在功能变异的基因ꎮ 在 ４ 个毛

竹样品中ꎬ花毛竹(Ｒ０４)基因组存在 １２ ５５５ 个基
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表 ５　 四个样品 ＩｎＤｅｌ 统计表
Ｔａｂｌｅ ５　 Ｓｕｍｍａｒｙ ｏｆ ＩｎＤｅｌｓ ｄｅｔｅｃｔｅｄ ｉｎ ｆｏｕｒ ｓａｍｐｌｅｓ

编号 ＩＤ

编码区 ＣＤＳ

插入
Ｉｎｓｅｒｔｉｏｎ

缺失
Ｄｅｌｅｔｉｏｎ

杂合
Ｈｅｔ

纯合
Ｈｏｍｏ

总数
Ｔｏｔａｌ

基因组 Ｇｅｎｏｍｅ

插入
Ｉｎｓｅｒｔｉｏｎ

缺失
Ｄｅｌｅｔｉｏｎ

杂合
Ｈｅｔ

纯合
Ｈｏｍｏ

总数
Ｔｏｔａｌ

Ｒ０１ ２ ９９１ １ ７２７ ２ ５４６ ２ １７２ ４ ７１８ １３９ ５３８ １４３ ２２９ ９４ ４３９ １８８ ３２８ ２８２ ７６７

Ｒ０２ ３ ００７ １ ７２９ ２ ５６８ ２ １６８ ４ ７３６ １３９ ０２３ １４２ ２２１ ９４ ８１０ １８６ ４３４ ２８１ ２４４

Ｒ０３ ２ ９９６ １ ７１５ ２ ５７２ ２ １３９ ４ ７１１ １３４ ６４１ １３７ ００７ ９６ １１７ １７５ ５３１ ２７１ ６４８

Ｒ０４ ３ ０７１ １ ８０６ ２ ５５３ ２ ３２４ ４ ８７７ １４４ ６８７ １４７ ５６６ ９２ ９７６ １９９ ２７７ ２９２ ２５３

表 ６　 毛竹变型间的 ＩｎＤｅｌ 统计表
Ｔａｂｌｅ ６　 Ｓｕｍｍａｒｙ ｏｆ ＩｎＤｅｌｓ ｄｅｔｅｃｔｅｄ ｂｅｔｗｅｅｎ

ｖａｒｉａｎｔｓ ｏｆ Ｍｏｓｏ ｂａｍｂｏｏ

编号 ＩＤ Ｒ０１ Ｒ０２ Ｒ０３ Ｒ０４

Ｒ０１ ０

Ｒ０２ ８６ ５２３ ０

Ｒ０３ ８７ ７００ ８８ ８１３ ０

Ｒ０４ ８０ ４５０ ８３ ２０４ ８６ ６６０ ０

因变异ꎬ其中ꎬ非同义突变 ＳＮＰ 基因为 ５ ５６３ 个ꎬ
ＩｎＤｅｌ 基因为 ４ ００６ 个ꎬＳＶ 突变的基因为 ２ ９８６ 个ꎬ
差异基因总数和 ＳＶ 突变基因数最多ꎮ 在 ３ 类变

异基因中ꎬ非同义突变 ＳＮＰ 基因数最多ꎬＩｎＤｅｌ 基
因数量次之ꎬＳＶ 突变的基因最少ꎮ
２.５.２ 变异基因的功能注释 　 黄皮毛竹、金丝毛

竹、绿皮花毛竹和花毛竹注释到数据库中的变异

基因数分别为 ７ ５７５、７ ５３８、７ ４７６ 和 ７ ７２８ꎮ 变异

基因 ＧＯ 分类统计结果图(图 ３)中ꎬ显示出在 ３ 大

基因功能分类体系(分子功能、细胞组件和生物过

程)的 ５６ 个分类内容中所对应的基因数和基因占

比ꎮ 其中ꎬ在细胞组件分类中ꎬ与叶绿素合成相关

的基因有 ２ ４３１ 个ꎻ在生物过程分类中ꎬ参与类胡

萝卜素合成过程的基因有 ７５ 个ꎻ在分子功能分类

中ꎬ与花青素合成调控以及紫外光下组织中花青

素积累的相关基因有 ８０ 个ꎮ ４ 个毛竹变型在相应

的基因功能中的变异基因数目有差异ꎬ例如:花毛

竹有 ２１ 个与类胡萝卜素合成相关的基因ꎻ绿皮花

毛竹有 １７ 个相关基因ꎻ而黄皮毛竹有 １８ 个相关基

因ꎬ基因数量和种类的差异ꎬ可能引起相应的功能

变化ꎮ 深入研究叶绿素、类胡萝卜素和花青素合

成相关基因以及这些差异基因的调控途径ꎬ有利

于从 ＤＮＡ 水平上解释秆色的变异ꎮ

变异基因 ＣＯＧ 注释分类图(图 ４)直观显示出

ＣＯＧ 功能分类条目上分别对应的频率ꎬ其中涉及

到功能注释、转录、复制重组修复和信号转导机制

的对应数值高ꎮ 获得的功能注释基因为 １ ６３０ 个ꎬ
参与复制、重组和修复的基因数为 ３６９ 个ꎬ信号转

导机制的基因数为 ２９１ 个ꎬ转录的相关基因为

２２２ 个ꎮ
ＫＥＧＧ 数据库系统地分析 ４ 个毛竹变型的基

因产物在生物学过程中的功能ꎮ 以黄皮毛竹

(Ｒ０１)的缬氨酸、亮氨酸和异亮氨酸生物合成通

路为例(图 ５)ꎬ注释到 ５７ 个基因参与该通路ꎬ其中

２３ 个变异基因ꎮ 整个通路涉及不同的酶连接一系

列生化反应形成ꎬ其中ꎬ框内的数字代表 ｅｎｚｙｍｅ 的

号码ꎬ红色的框代表通路相关变异基因ꎮ

３　 讨论

全基因组重测序可以在已知植物的基因组序

列基础上ꎬ对其不同品种的基因组序列进行测序ꎬ
从而找出个体与该物种间的差异性 ( Ｌｅｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００８)ꎮ 随着毛竹全基因组序列的公开发表(Ｐｅｎｇ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎬ研究毛竹不同变种或变型基因组序

列差异成为可能ꎮ 全基因组重测序可以检测个体

的全部基因组序列ꎬ扫描出一些与该个体生长性

状密切相关的变异位点(宋志芳等ꎬ２０１７)ꎮ 毛竹

的地下茎中单轴散生ꎬ其不同变异类型也都是散

生竹ꎮ 在毛竹自身的遗传基因漂移ꎬ以及长期的

栽培措施和自然环境变迁等因素的影响下ꎬ毛竹

种内产生了很多遗传变异ꎬ产生各种独特的结构

形态ꎬ表现出丰富的园林观赏性状ꎮ 其中ꎬ黄皮毛

竹、花毛竹、绿皮花毛竹在竹秆颜色方面表现出不

同程度的变异ꎬ使其具有更高的园林观赏价值ꎮ
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表 ７　 四个样品 ＳＶ 数量统计
Ｔａｂｌｅ ７　 Ｑｕａｎｔｉｔｙ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ＳＶｓ ｄｅｔｅｃｔｅｄ ｉｎ ｆｏｕｒ ｓａｍｐｌｅｓ

编号
ＩＤ

总数
Ｔｏｔａｌ

插入
Ｉｎｓｅｒｔｉｏｎ

缺失
Ｄｅｌｅｔｉｏｎ

反转
Ｉｎｖｅｒｓｉｏｎ

染色体内易位
Ｉｎｔｅｒｎａｌ

ｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌ
ｔｒａｎｓｌｏｃａｔｉｏｎ

染色体间易位
Ｔｒａｎｓｌｏｃａｔｉｏｎ

ｂｅｔｗｅｅｎ
ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅｓ

其他
Ｏｔｈｅｒ

Ｒ０１ ８３ ９０１ １７ ２１２ ３３ ０７８ ２ ３４６ ４ ８５３ ２６ ２６２ １５０

Ｒ０２ ７７ ２７５ １５ １８３ ３２ ９４６ １ ４９９ ４ ７３５ ２２ ７８９ １２３

Ｒ０３ ８０ ４７９ １８ ０２０ ３１ ７０６ ２ ０００ ４ ６７６ ２３ ９４７ １３０

Ｒ０４ ８９ ７５４ １９ ５４１ ３４ ６１３ １ １６６ ５ １３３ ２９ １４２ １５９

表 ８　 四个毛竹变型 ＳＶ 注释结果统计表
Ｔａｂｌｅ ８　 ＳＶ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｆｏｕｒ ｖａｒｉａｎｔｓ ｏｆ Ｍｏｓｏ ｂａｍｂｏｏ

编号
ＩＤ

外显子区 Ｅｘｏｎ

缺失
Ｄｅｌｅｔｉｏｎ

插入
Ｉｎｓｅｒｔｉｏｎ

反转
Ｉｎｖｅｒｓｉｏｎ

内含子区 Ｉｎｔｒｏｎ

缺失
Ｄｅｌｅｔｉｏｎ

插入
Ｉｎｓｅｒｔｉｏｎ

反转
Ｉｎｖｅｒｓｉｏｎ

基因间区 Ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ

缺失
Ｄｅｌｅｔｉｏｎ

插入
Ｉｎｓｅｒｔｉｏｎ

反转
Ｉｎｖｅｒｓｉｏｎ

Ｒ０１ ２ ２５８ ８３７ ２３７ ９６１ ３８９ ６６ ２９ ８５９ １５ ９８６ ２ ０４３

Ｒ０２ ２ １２９ ７０７ １７６ ９９０ ３３３ ４２ ２９ ８２７ １４ １４３ １ ２８１

Ｒ０３ ２ １１４ ９５３ ２０５ ９４２ ４２７ ４４ ２８ ６５０ １６ ６４０ １ ７５１

Ｒ０４ ２ ３０３ ９６８ １９３ ９８４ ４３７ ３０ ３１ ３２６ １８ １３６ ９４３

表 ９　 四个毛竹变型的变异基因统计表

Ｔａｂｌｅ ９　 Ｓｕｍｍａｒｙ ｏｆ ｍｕｔａｎｔ ｇｅｎｅｓ ｉｎ
ｆｏｕｒ ｖａｒｉａｎｔｓ ｏｆ Ｍｏｓｏ ｂａｍｂｏｏ

编号
ＩＤ

非同义突变
ＳＮＰ 基因
Ｇｅｎｅ ｗｉｔｈ

ｎｏｎ￣
ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ

ＳＮＰ

插入缺失
基因
Ｇｅｎｅ
ｗｉｔｈ
ＩｎＤｅｌ

ＳＶ 基因
Ｇｅｎｅ

ｗｉｔｈ ＳＶ
总数
Ｔｏｔａｌ

Ｒ０１ ５ ４０５ ３ ９０５ ２ ９０３ １２ ２１３

Ｒ０２ ５ ３４４ ３ ９２０ ２ ６５９ １１ ９２３

Ｒ０３ ５ ３１３ ３ ８９９ ２ ８７０ １２ ０８２

Ｒ０４ ５ ５６３ ４ ００６ ２ ９８６ １２ ５５５

　 　 对 ４ 个毛竹变异类型全基因组重测序ꎬ初步

统计分析了其基因组数据ꎬ与毛竹参考基因组进

行比对ꎬ检测其 ＳＮＰ、ＩｎＤｅｌ 和 ＳＶꎮ ＳＮＰ 类型的变

异分为转换和颠换两种ꎬ４ 个毛竹样品的转换 /颠
换(Ｔｉ / Ｔｖ)的比值均约等于 ３ꎬ说明转换类型比颠

换类型更容易发生ꎮ ＳＮＰ 杂合比例约为 ９０％ꎬ说
明样品有很高的杂合度ꎬ即同源染色体上 ＳＮＰ 位

点含不同类型的碱基比例高ꎮ ＩｎＤｅｌ 位点数同样

能反映不同样品与毛竹基因组之间的差异ꎬ并且

编码区的 ＩｎＤｅｌ 会引起移码突变ꎬ影响基因功能ꎮ
ＳＶ 中缺失、插入、反转、易位 ４ 种类型的数量ꎬ反映

出基因组水平上大片段的缺失、插入、倒置、易位

等序列差异ꎮ 通过生物信息学分析ꎬ比较不同秆

色的变异类型在全基因组水平上的结构差异ꎬ并
进行差异注释ꎬ从而为毛竹选育提供遗传基础ꎬ也
为重要基因的功能研究提供有利依据ꎮ

颜色变异是植物中较常见的表型变异ꎬ其中

关于水稻、拟南芥、菊花等多种植物均有叶色变异

的报道ꎮ 据不完全统计ꎬ水稻叶绿体含量基因超

过 １４０ 个(赵绍路等ꎬ２０１８)ꎮ 竹子中的色素分为 ３
大类:叶绿素、花青素和类胡萝卜素ꎮ 通过功能数

据库比对ꎬ对 ４ 个毛竹变型的变异基因ꎬ进行基因

功能注释和分析ꎮ ＧＯ 数据库注释聚类反映了毛

竹变型在不同功能组分类中基因数目和基因产物

的属性ꎬ其中与秆色变异有关的叶绿素、类胡萝卜

素和花青素等色素合成相关基因作为重点关注对

象进行分析ꎮ ＣＯＧ 数据库注释了基因产物的直系

同源分类ꎬ不同分类对应的基因数目差别很大ꎬ反
映了不同条件下的生理或者代谢偏好等ꎮ ＫＥＧＧ

８８３１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



图 １　 黄皮毛竹(Ｒ０１)的 ＳＮＰ 注释图

Ｆｉｇ. １　 ＳＮＰ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎｓ ｐｉｅ ｏｆ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ ｆ. ｈｏｌｏｃｈｒｙｓａ (Ｒ０１)

图 ２　 黄皮毛竹(Ｒ０１) ＩｎＤｅｌ 注释图
Ｆｉｇ. ２　 ＩｎＤｅｌ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎｓ ｐｉｅ ｏｆ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ ｆ. ｈｏｌｏｃｈｒｙｓａ (Ｒ０１)

数据库将基因和多种酶形成通路ꎬ有氨基酸生物

合成、类胡萝卜素生物合成、类黄酮生物合成、 萜

类化合物的生物合成、植物激素信号转导、参与卟

啉和叶绿素代谢等显著富集ꎮ 其中ꎬ叶绿体、类胡

萝卜素和花青素等色素合成相关通路ꎬ是与秆颜

色相关的主要代谢通路ꎮ
结合不同秆色毛竹变型的生物学和生理学特

性ꎬ研究全基因组序列色素合成相关基因ꎬ有助于

从基因水平上解析其秆色变异原因ꎮ 有研究表

明ꎬ毛竹不同变异类型在叶绿素含量、β 胡萝卜素

含量等生理指标中存在显著性差异(陈建华等ꎬ
２０１１)ꎬ株型较大的花毛竹生理指标值比较小型的

龟甲竹、绿槽毛竹大(晏育存ꎬ２０１１)ꎮ 毛竹变型

ＩＳＳＲ 和 ＡＦＬＰ 分子标记分析表明ꎬ变型间的遗传

变异程度较小(阮晓赛ꎬ２００８)ꎮ 在参考黄槽毛竹

和黄皮花毛竹两个秆色变异毛竹变型的研究结果
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横坐标为 ＧＯ 的分类内容ꎬ纵坐标的左侧为基因数占比ꎬ右侧为基因数量ꎮ １. 代谢过程ꎻ ２. 细胞过程ꎻ ３. 对刺激的反应ꎻ ４. 生物
调节ꎻ ５. 定位ꎻ ６. 定位确立ꎻ ７. 细胞组成或生物形成ꎻ ８. 分化过程ꎻ ９. 多细胞生物过程ꎻ １０. 繁殖ꎻ １１. 生殖过程ꎻ １２. 信号ꎻ
１３. 多组织过程ꎻ １４. 生长ꎻ １５. 免疫系统过程ꎻ １６. 死亡ꎻ １７. 细胞增殖ꎻ １８. 生物粘附ꎻ １９. 节律过程ꎻ ２０. 病毒繁殖ꎻ ２１. 色素沉
着ꎻ ２２. 运动ꎻ ２３. 细胞死亡ꎻ ２４. 碳利用ꎻ ２５. 细胞部分ꎻ ２６. 细胞ꎻ ２７. 细胞器ꎻ ２８. 膜ꎻ ２９. 细胞器部分ꎻ ３０. 膜部分ꎻ ３１. 高分子
复合物ꎻ ３２. 细胞外区域ꎻ ３３. 膜内腔ꎻ ３４. 细胞连接ꎻ ３５. 细胞外基质ꎻ ３６. 类核ꎻ ３７. 病毒粒子ꎻ ３８. 细胞外基质部分ꎻ ３９. 细胞
外区部分ꎻ ４０. 病毒粒子部分ꎻ ４１. 绑定ꎻ ４２. 催化活性ꎻ ４３. 运输活动ꎻ ４４. 核酸结合转录因子活性ꎻ ４５. 结构分子活性ꎻ ４６. 电子
载体活性ꎻ ４７. 酶调节活性ꎻ ４８. 活动分子传感器ꎻ ４９. 抗氧化活性ꎻ ５０. 受体活性ꎻ ５１. 蛋白结合转录因子活性ꎻ ５２. 营养库活
性ꎻ ５３. 翻译调节活性ꎻ ５４. 金属伴侣活性ꎻ ５５. 蛋白质标记ꎻ ５６. 通道调节活性ꎮ
Ａｂｓｃｉｓｓａ ｉｓ ＧＯ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎꎬ ｔｈｅ ｌｅｆｔ ｓｉｄｅ ｏｆ ｔｈｅ ｏｒｄｉｎａｔｅ ｉｓ ｔｈｅ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｇｅｎｅｓꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｒｉｇｈｔ ｓｉｄｅ ｉｓ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｇｅｎｅｓ. １. Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ
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图 ３　 黄皮毛竹(Ｒ０１)变异基因的 ＧＯ 注释分类图
Ｆｉｇ. ３　 Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ ｆ. ｈｏｌｏｃｈｒｙｓａ (Ｒ０１) ｍｕｔａｎｔ ｇｅｎｅｓ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ＧＯ ｄａｔａｂａｓｅ ｂｙ ＢＬＡＳＴ

图 ４　 黄皮毛竹(Ｒ０１)变异基因的 ＣＯＧ 注释分类图
Ｆｉｇ. ４　 Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ ｆ. ｈｏｌｏｃｈｒｙｓａ (Ｒ０１) ｍｕｔａｎｔ ｇｅｎｅｓ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ＣＯＧ ｄａｔａｂａｓｅ
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图 ５　 黄皮毛竹(Ｒ０１)变异基因的 ＫＥＧＧ 通路代谢图
Ｆｉｇ. ５　 Ｐａｔｈｗａｙ ｏｆ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ ｆ. ｈｏｌｏｃｈｒｙｓａ (Ｒ０１) ｍｕｔａｎｔ ｇｅｎｅｓ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ＫＥＧＧ ｄａｔａｂａｓｅ ｂｙ ＢＬＡＳＴ

(牟少华等ꎬ２０２０)基础上ꎬ通过对黄皮毛竹等 ４ 个

毛竹变异类型重测序ꎬ 进行 ＤＮＡ 水平的变异基因

功能注释ꎬ可以分析基因产物在细胞中的代谢途

径及功能ꎬ尤其是对黄酮类、类胡萝卜素、硝酸还

原酶等合成通路的深入分析ꎬ为揭示相关代谢通

路有关基因提供重要理论依据ꎬ对于探究毛竹变

型秆色变异有重要意义ꎮ 另外ꎬ颜色变异通常是

一个不稳定的性状ꎮ 例如ꎬ花毛竹在不同的生境

条件下有可能变回全部绿色或者变成绿皮花毛

竹ꎬ这表明竹类植物的颜色变异在遗传上不是一

个稳定的性状ꎮ 因此ꎬ从分子机制上探索颜色变

异有其复杂性ꎬ其代谢调控还需要进一步研究ꎮ

４　 结论

采用第二代高通量重测序技术ꎬ对 ４ 个毛竹变

型材料进行全基因组重测序研究ꎬ对其单核苷多

态性、小片段插入缺失和结构变异进行分析和注

释ꎬ筛选可能发生功能变异的基因ꎮ 将变异基因

与 ＧＯ、ＣＯＧ、ＫＥＧＧ 等功能数据库进行比对ꎬ每样

品都有 ７ ０００ 多个变异基因得到功能注释ꎮ ＧＯ 注

释分类包括细胞组件、分子功能和生物过程 ３ 个

基因功能分类体系的 ５６ 个功能组ꎬ在细胞组件分

类中ꎬ叶绿素合成相关基因有２ ４３１个ꎻ在生物过程
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分类中ꎬ参与类胡萝卜素合成过程的基因有 ７５
个ꎻ在分子功能分类中ꎬ参与花青素合成调控以及

紫外光下组织中花青素积累的相关基因有 ８０ 个ꎮ
ＣＯＧ 分类表明参与复制、重组和修复的基因数为

３６９ 个ꎬ信号转导机制的基因数为 ２９１ 个ꎬ转录的

相关基因为 ２２２ 个ꎮ 通过 ＫＥＧＧ 数据库系统地分

析变异基因参与的黄酮类、类胡萝卜素等物质代

谢合成途径ꎮ 后续数据的深入分析将解析不同变

异类型的基因家族和基因功能ꎬ初步阐析不同竹

秆变异毛竹变型的分子遗传基础ꎮ
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