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摘  要 

尿黑酸双加氧酶(Homogentisate dioxygenase, HGO)催化酪氨酸降解代谢第三步反应。HGO突变会促进

拟南芥生长。该研究对拟南芥hgo突变体和野生型的转录组进行分析，探究HGO影响拟南芥生长的机制。

结果表明，突变体和野生型间1413个基因表达存在差异；其中741个基因在突变体中表达上调，672个
基因在突变体中表达下调。GO功能注释显示，差异基因显著富集在生长素响应、氨基酸代谢、谷胱甘肽

代谢等过程。KEGG通路分析显示，差异基因主要涉及苯丙烷类生物合成、类黄酮生物合成、MAPK信号

途径、谷胱甘肽代谢、植物激素信号传导、淀粉和蔗糖代谢等通路。研究结果表明HGO可能通过影响苯

丙烷类生物合成和激素信号传导等调控拟南芥生长。该研究结果可为进一步探究酪氨酸降解代谢在植物

中的功能奠定基础。 
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Abstract 
Homogentisate dioxygenase (HGO) catalyzes the third step of tyrosine catabolism. HGO mutation 
promoted growth of Arabidopsis. Transcriptome sequencing of the hgo mutant and wild type was 
performed to elucidate the mechanism of HGO function. The results were as follows: 1413 diffe-
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rentially expressed genes were identified between the mutant and wild type. Among them, 741 
genes were up-regulated, and 672 genes were down-regulated in the mutant. GO annotation anal-
ysis indicated that these genes were significantly enriched in auxin response, amino acid meta-
bolism, and glutathione metabolism. KEGG revealed that differentially expressed genes mainly 
participated in phenylpropanoid biosynthesis, flavonoid biosynthesis, MAPK signaling pathway, 
glutathione metabolism, plant hormone signal transduction, starch and sucrose metabolism. The 
data suggested that HGO might regulate Arabidopsis development by modulating phenylpropano-
id biosynthesis and plant hormone signal transduction, providing a basis for exploring function of 
tyrosine catabolism in plants. 
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1. 引言 

酪氨酸在酪氨酸氨基转移酶和对羟基苯丙酮酸双氧化酶作用下生成尿黑酸；尿黑酸经尿黑酸双加

氧酶(Homogentisate dioxygenase, HGO)催化形成马来酰乙酰乙酸；马来酰乙酰乙酸经马来酰乙酰乙酸异

构酶和延胡索酰乙酰乙酸水解酶催化降解为乙酰乙酸和延胡索酸；乙酰乙酸和延胡索酸再通过三羧酸

循环分解[1]。酪氨酸降解是维持动物生长发育所必需的代谢途径。酪氨酸氨基转移酶、对羟基苯丙酮

酸双氧化酶和延胡索酰乙酰乙酸水解酶突变会引起动物酪氨酸血症[2] [3] [4]。HGO 突变会引发人尿黑

酸尿症[5]。在植物中，酪氨酸是很多代谢物的合成前体[6]。一些酪氨酸代谢物不但影响植物生长发育，

而且还具有药用价值[6]。因此，大量研究集中于植物酪氨酸及其代谢物的合成，而酪氨酸降解相关研

究相对较少。一些研究表明，酪氨酸降解相关酶突变也会影响植物发育。例如延胡索酰乙酰乙酸水解

酶基因突变会影响拟南芥和水稻的发育[7] [8]。此外，相对于其它蛋白质氨基酸，酪氨酸降解过程中会

产生更多的能量，其降解可能在植物细胞能量恢复过程中发挥重要作用[9]。尽管在拟南芥等植物中证

实酪氨酸降解途径具有重要功能，但是由于现有研究资料有限，该代谢途径在植物中的功能还没有完

全清楚。 
HGO 是酪氨酸降解中的重要酶。HGO 突变会导致大豆叶及种子中积累高浓度的尿黑酸，并且提高

大豆对除草剂的抗性[10]。水稻 HGO 基因表达受 ABA 和盐胁迫等因子的调控[11]。在拟南芥中，HGO
编码基因只有一个，其表达受干旱和黑暗诱导[1] [12]。HGO 突变也会使拟南芥种子中含有高浓度的尿黑

酸[10]。我们前期研究发现，在 MS 培养基上生长，hgo 突变体比野生型植株大[13]。这些研究结果表明，

HGO 对植物生长有调节作用。目前，HGO 影响植物生长的分子机制仍不清楚。转录组分析是通过对生

物组织或细胞在特定发育时期或生理状态下的所有转录本进行测序，了解转录水平上的表达调控机制

[14]。该技术被广泛地应用于生物学研究中[14]。目前有关植物 hgo 突变体转录组的研究很鲜见。本研究

通过观察 hgo 突变体在土壤中生长的表型，并采用高通量转录组测序，比较分析野生型拟南芥和突变体

中差异表达基因，对差异表达基因的功能和通路进行注释，探析 HGO 影响拟南芥生长的分子机制。研究

结果可为进一步探究植物酪氨酸降解途径的功能奠定基础。 
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2. 材料与方法 

2.1. 材料  

野生型拟南芥(Arabidopsis thaliana) Columbia (Col-0)和 hgo 突变体由湖南农业大学作物基因工程实

验室提供。 

2.2. 方法 

2.2.1. 拟南芥的培养 
拟南芥种子用无菌水润湿后，4℃处理 3 d，再种植于含等比例东北黑土和蛭石的营养土中，23℃、

16 h 光照/8 h 黑暗培养。 

2.2.2. RNA 提取、cDNA 文库构建和转录组测序 
取 3 周大拟南芥植株，采用 TRIpure Reagent (Aidlab 公司)提取总 RNA。紫外分光光度法结合琼

脂糖凝胶电泳技术检测 RNA 纯度、浓度和完整性。cDNA 文库构建及转录组测序委托北京百迈客生

物技术公司进行。测序获取的原始数据经质量控制之后，获得高质量序列。通过 HISAT2 [15]将高

质 量 序 列 与 拟 南 芥 参 考 基 因 组 (Arabidopsis_thaliana.TAIR10.45.genome.fa, 
ftp://ftp.ensemblgenomes.org/pub/plants/release45/fasta/arabidopsis_thaliana)进行比对；采用 StringTie [16]对比

对的序列进行组装，重构转录组用于后续分析。 

2.2.3. 差异表达基因分析 
以 FPKM (Fragments Per Kilobase of transcript per Million fragments mapped)为指标衡量基因表达水平

[17]。采用 DESeq2 分析 hgo 突变体和野生型间差异表达基因[18]。以 Fold Change ≥ 2 或 ≤ −2，且 FDR < 
0.01 作为筛选差异表达基因的标准；Fold Change 表示突变体和野生型间表达量的比值；FDR 是对差异显

著性 p 值进行校正得到的错误发现率。将差异表达基因与 KOG、NR、Pfam、Swiss-Prot、eggNOG、GO
和 KEGG 等数据库进行比对，获取差异基因功能和通路的注释信息。 

3. 结果与分析 

3.1. hgo 突变体表型 

突变体种子春化后，播种于土壤中，观察突变体表型。结果显示，突变体种子发芽与野生型种子发

芽没有明显差异。生长 2 周后，突变体植株比野生植株大(图 1)。 
 

 
Figure 1. Phenotype of the hgo mutan 
图 1. hgo 突变体表型 

3.2. hgo 突变体转录组分析 

3.2.1. 差异表达基因分析 
为了探究 HGO 影响拟南芥生长的机制，对突变体和野生型植株进行转录组测序。数据分析表明，突

野生型 突变体
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变体和野生型间有 1413 个基因表达存在差异。其中突变体中表达上调的基因有 741 个，表达下调的基因

有 672 个。将差异基因与 GO、KEGG、KOG、NR、Pfam、Swiss-Prot、eggNOG 数据库进行比对，1397
个基因被注释。其中在 GO 数据库中注释的基因数目为 1211，在 KEGG 数据库中注释的基因数目为 973，
在 KOG、NR、Pfam、Swiss-Prot、eggNOG 数据库中注释的基因数目分别为 580、1397、1210、1138、
1267 (表 1)。 

 
Table 1. Annotation of differentially expressed genes in hgo mutant and wild type  
表 1. hgo 突变体与野生型间差异表达基因注释 

数据库 基因数 占比(%) 
GO 1211 85.70 

KEGG 973 68.86 
KOG 580 41.05 
NR 1397 98.87 

Pfam 1210 85.63 
Swiss-Prot 1138 80.54 
eggNOG 1267 89.67 

3.2.2. 差异表达基因 GO 功能注释 
对突变体和野生型中差异表达基因进行功能注释，结果见表 2。在生物过程中，差异基因在胁迫响

应、防御响应、生长素响应、氨基酸代谢和谷胱甘肽代谢方面显著富集；在细胞组分中，差异基因在质

膜部分、细胞壁、质外体、共质体和质体膜方面显著富集；在分子功能方面，差异基因在氧化还原酶活

性、谷胱甘肽转移酶活性以及谷胱甘肽、黄酮类和碳水化合物结合等方面显著富集(表 2)。 
 

Table 2. GO functional classification of differentially expressed genes  
表 2. 差异基因 GO 功能分类 

生物过程  细胞组分  分子功能 
注释 显著性  注释 显著性  注释 显著性 

胁迫响应 1.01 × 10−3  质膜部分 5.29 × 10−7  氧化还原酶活性 4.43 × 10−3 
防御响应 3.32 × 10−7  细胞壁 6.38 × 10−10  谷胱甘肽转移酶活性 1.07 × 10−3 
生长素响应 1.71 × 10−6  质外体 3.71 × 10−7  谷胱甘肽结合 7.78 × 10−3 
氨基酸代谢 3.45 × 10−4  共质体 2.69 × 10−4  黄酮类结合 1.65 × 10−3 

谷胱甘肽代谢 5.49 × 10−4  质体膜 5.56 × 10−3  碳水化合物结合 7.77 × 10−3 

3.2.3. 差异表达基因 KEGG 通路注释 

Table 3. KEGG pathway of differentially expressed genes 
表 3. 差异基因 KEGG 通路注释 

代谢通路 基因数量 显著性 富集因子 
苯丙烷类生物合成 45 4.90 × 10−8 2.74 
MAPK 信号途径 44 0.048 1.68 
类黄酮生物合成 11 0.097 3.03 
谷胱甘肽代谢 16 0.292 2.18 

植物激素信号传导 51 0.790 1.41 
淀粉和蔗糖代谢 22 1.000 1.07 

https://doi.org/10.12677/br.2023.124027


陈哲卿 等 
 

 

DOI: 10.12677/br.2023.124027 204 植物学研究 
 

为了进一步了解差异表达基因的功能，对差异基因的通路进行富集分析。结果显示，差异基因参与

了细胞过程、环境信息处理、遗传信息处理、代谢和有机系统 5 大类中 115 条代谢途径。其中富集在苯

丙烷类生物合成途径中的差异基因有 45 个，富集在 MAPK 信号途径的差异基因有 44 个，富集在类黄酮

生物合成的差异基因 11 个，富集在谷胱甘肽代谢的差异基因有 16 个，富集在植物激素信号传导的差异

基因有 51 个，富集在淀粉和蔗糖代谢的差异基因有 22 个(表 3)。 

4. 讨论与结论 

4.1. 讨论 

一些研究表明，酪氨酸降解途径对植物生长发育有重要影响，但是该代谢途径在植物中的功能还需

进一步揭示。HGO 催化酪氨酸降解第三步反应[1]。我们发现，HGO 基因突变会促进拟南芥生长[13] (图
1)。为了探究HGO影响拟南芥生长的机制，该研究对 hgo突变体和野生型拟南芥的转录组进行比较分析，

结果显示，在突变体和野生型间有 1413 个基因的表达存在差异。对差异表达基因进行功能和代谢通路注

释，发现富集在苯丙烷类生物合成、MAPK 信号途径、植物激素信号传导、淀粉和蔗糖代谢通路中的基

因较多(表 3)。苯丙烷类生物合成途径是植物重要的次生代谢途径。通过该途径植物合成木质素、黄酮类

及酚类等苯丙烷类化合物。这些苯丙烷类化合物在植物生长发育和响应逆境胁迫中有重要作用[19]。酪氨

酸是植物苯丙烷类生物合成的前体物质之一[19]。在差异表达基因中，苯丙烷类生物合成相关基因有 45
个，其中 42 个基因在突变体中的表达上调。实验结果表明，HGO 突变可能促使酪氨酸通过苯丙烷类合

成途径转化成苯丙烷类化合物。对大豆 HGO 基因突变体进行研究发现，HGO 突变使大豆叶及种子中积

累了高浓度的尿黑酸[10]。在植物中，尿黑酸可以进一步转化成维生素 E [10]。与野生型种子比较，突变

体种子中维生素 E 含量提高，说明 HGO 突变促使尿黑酸向维生素 E 转化。根据这些研究结果推测，酪

氨酸降解抑制可能会促使酪氨酸及其降解代谢中间产物向其他代谢产物转化。MAPK 信号途径在植物发

育和对生物胁迫和非生物胁迫响应中起着重要调节作用[20]。与野生型比较，该信号途径中有 44 个基因

在突变体中的表达发生了改变。其中 37 个基因在突变体中表达上调，7 个基因表达下调。此外，生长素、

水杨酸等信号途径中一些基因的表达在野生型和突变体间也存在差异。脱落酸等植物激素不但影响植物

发育，也影响植物对逆境的响应[21]。干旱处理会提高拟南芥中 HGO 的表达量[12]。这些研究结果表明，

HGO 不但影响拟南芥发育，而且可能影响拟南芥对胁迫的响应；并且 HGO 可能通过复杂的网络调控拟

南芥生长；酪氨酸降解途径可能与苯丙烷类生物合成途径、激素信号途径等其他代谢途径相互作用，共

同影响拟南芥发育。大豆 HGO 突变会影响其对除草剂的抗性[10]。根据这些研究结果推测，HGO 及酪

氨酸降解途径可能参与了植物对逆境胁迫的响应，其在植物逆境胁迫中的功能还需要进一步探析。 

4.2. 结论 

本研究对 hgo 突变体在土壤中生长的表型及其转录组进行分析，发现 HGO 突变影响了苯丙烷类生物

合成、MAPK 信号途径、植物激素信号传导、淀粉和蔗糖等代谢通路中的基因表达，促进拟南芥的生长。 
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