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高光胁迫下香果树叶片生理生化指标变化及
相关基因差异表达和功能分析

宋丽莉ꎬ 吴　 琼ꎬ 吉喜燕ꎬ 罗瑞莉ꎬ 刘文娜ꎬ 赵华强①ꎬ 侯梅芳①

(上海应用技术大学生态技术与工程学院ꎬ 上海 ２０１４１８)

摘要: 以光照强度 ５４ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１为对照ꎬ对高光胁迫(光照强度 １８０ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)下香果树(Ｅｍｍｅｎｏｐｔｅｒｙｓ
ｈｅｎｒｙｉ Ｏｌｉｖ.)幼苗叶片的部分生理生化指标变化进行分析ꎻ采用 ＲＮＡ－ｓｅｑ 技术筛选高光胁迫下的差异表达基因ꎬ并
对其进行功能和表达分析及 ｑＲＴ－ＰＣＲ 验证ꎮ 结果表明:高光胁迫下ꎬ香果树叶片的净光合速率、核酮糖 １ꎬ５－二磷

酸羧化酶 /加氧酶活性和叶绿素含量显著下降ꎬ超氧化物歧化酶、过氧化氢酶、过氧化物酶和抗坏血酸过氧化物酶

活性以及花青素和脱落酸含量显著升高ꎮ 高光胁迫下ꎬ香果树的差异表达基因有 ６ ７７６ 个ꎬ其中上调和下调差异表

达基因分别有 ３ ０６３ 和 ３ ７１３ 个ꎮ ＧＯ 功能富集分析结果显示:上调和下调差异表达基因富集到的 ＧＯ 功能条目分

别有 ２ ０２２ 和 １ ８３５ 个ꎬ显著富集的 ＧＯ 功能条目分别有 １９６ 和 １２９ 个ꎬ基因功能均包括生物过程、分子功能和细胞

组分 ３ 类ꎮ ＫＥＧＧ 代谢通路富集分析结果显示:这些差异表达基因显著富集到次生代谢物生物合成、代谢途径、光
合作用等 ２０ 个代谢通路中ꎮ 其中ꎬ光合作用相关基因 Ｌｈｃａ４、Ｌｈｃｂ１、Ｌｈｃｂ２、Ｌｈｃｂ５、ｐｓａＡ、ｐｓａＥ、ｐｓａＧ、ｐｓａＨ、ｐｓａＫ、ｐｓａＬ、
ｐｓａＯ、ｐｓｂＣ、ｐｓｂＫ、ｐｓｂＯ、ｐｓｂＰ、ｐｓｂＱ、ｐｓｂＲ、ｐｓｂＷ、ｐｅｔＡ、ｐｅｔＣ、ｐｅｔＧ、ｐｅｔＥ、ａｔｐＣ１、ａｔｐＩ、ＲＢＣＳ、ｒｂｃＬ、ＲＣＡ、ＨＥＭＡ１、ＰＯＲＡ 以及脱

落酸合成及信号通路相关基因 ＮＣＥＤ１、ＮＣＥＤ３、ＣＹＰ７０７Ａ、ＰＰ２Ｃ５１的表达水平显著下调ꎻ而光合作用相关基因 ｐｓｂＳ、
ａｔｐＡ、ａｔｐＤꎬ花青素合成相关基因ꎬ抗氧化酶相关基因以及脱落酸合成及信号通路相关基因 ＢＧＬＵ１１、ＢＧＬＵ４６、
ＢＧＬＵ２３、ＢＧＬＵ２４、ＢＧＬＵ３４、ＰＹＲ / ＰＹＬ、ＳｎＲＫ２Ｃ 的表达水平显著上调ꎮ ｑＲＴ－ＰＣＲ 验证结果显示:供试 ８ 个差异表达

基因的表达水平与 ＲＮＡ－ｓｅｑ 检测结果一致ꎮ 综上所述ꎬ香果树主要通过调控光合作用、抗氧化酶系统、脱落酸代谢

及信号通路以及花青素代谢通路响应高光胁迫ꎮ
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ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎬ ａｎｔｉｏｘｉｄａｓｅ ｓｙｓｔｅｍꎬ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ａｎｄ ｓｉｇｎａｌ ｐａｔｈｗａｙꎬ ａｎｄ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ
ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐａｔｈｗａｙ.

Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｅｍｍｅｎｏｐｔｅｒｙｓ ｈｅｎｒｙｉ Ｏｌｉｖ.ꎻ ｈｉｇｈ ｌｉｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓꎻ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅꎻ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅꎻ
ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ

　 　 光是植物进行光合作用的能量来源ꎬ也是调节植

物生长发育和形态建成的重要环境信号ꎬ还是影响植

物生长、存活和分布的重要生态因子[１]ꎮ 但是ꎬ当植

物吸收的光能超过其光合作用所需能量时ꎬ过剩的光

能会引起活性氧积累ꎬ导致光系统受到损伤ꎬ光合水

平下降ꎬ植物生长发育受阻[２]ꎮ
香果树 ( Ｅｍｍｅｎｏｐｔｅｒｙｓ ｈｅｎｒｙｉ Ｏｌｉｖ.) 系茜草科

(Ｒｕｂｉａｃｅａｅ)香果树属(Ｅｍｍｅｎｏｐｔｅｒｙｓ Ｏｌｉｖ.)惟一种ꎬ
是中国特有的单种属植物ꎬ也是茜草科植物系统发育

进化、形态演替及中国植物地理区系研究的重要材

料[３]ꎮ 此外ꎬ香果树还具有很高的观赏、药用和材用

价值ꎮ 然而ꎬ野生香果树种群正在不断衰退ꎬ分布区

域逐渐缩小[４]ꎬ早在 １９９１ 年就被 «中国植物红皮

书» [５]列为稀有种ꎬ并在«国家重点保护野生植物名

录» [６]中被列为国家二级重点保护野生植物ꎮ 自然

状态下ꎬ香果树的种子萌发及幼苗生长状况直接影响

其种群个体数量[７]ꎮ 研究发现ꎬ光照强度过高会导

致香果树的种子萌发率显著下降ꎻ而且ꎬ香果树幼苗

的需光性随着植株发育阶段而改变ꎬ随着苗龄增长由

喜阴逐渐转为喜光[８]ꎮ 大田实验表明:香果树 １ 年生

幼苗在全光照条件下生长缓慢ꎬ并出现掉叶现象甚至

死亡[９]ꎻ２ 年生香果树幼苗虽然能够基本适应全光照

环境ꎬ但适度遮光更有利于其生长[１０]ꎮ 比较而言ꎬ林
窗中的香果树幼苗生长最快ꎬ生物量最大ꎬ更适宜香

果树幼苗生存ꎻ而林缘(光照强度过大)和林冠(光照

强度过弱) 中的香 果 树 幼 苗 生 长 缓 慢ꎬ 成 活 率

低[３ꎬ８ꎬ１１]ꎮ 因此ꎬ探究香果树的高光适应机制对于揭

示其濒危机制具有重要价值ꎬ对于香果树合理保育措

施的制订及种群恢复也具有重要意义ꎮ
研究发现ꎬ高光胁迫可导致香果树叶片的净光合

速率、ＰＳⅡ活性、最大光化学效率、实际光化学效率、
非光化学猝灭系数、光化学猝灭系数、调节性能量耗

散和相对电子传递速率等叶绿素荧光参数显著降低ꎬ
而非调节性能量耗散则显著升高[１２]ꎮ 为了探明香果

树应对高光胁迫的分子机制ꎬ笔者对对照和高光胁迫

(光照强度分别为 ５４ 和 １８０ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)下香果

树幼苗叶片的净光合速率、光合作用相关酶活性、抗
氧化酶活性、激素水平、次生代谢物含量进行比较ꎬ利
用 ＲＮＡ－ｓｅｑ 技术对高光胁迫下香果树幼苗的转录组

进行测序分析ꎬ对差异表达基因进行 ＧＯ 功能分析和

ＫＥＧＧ 代谢通路分析ꎬ对光合作用、花青素代谢、抗氧

化酶以及脱落酸(ＡＢＡ)代谢和信号通路相关基因的

表达水平进行分析ꎬ并采用 ｑＲＴ－ＰＣＲ 技术验证转录

组测序结果的可靠性ꎮ
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１　 材料和方法

１.１　 材料

将香果树组培苗种植于装有 Ｖ(草炭) ∶ Ｖ(珍珠

岩)＝ ２.５ ∶ １.０ 混合基质的花盆(上口边长 １０.０ ｃｍ、
下口边长 ７.０ ｃｍ、高度 ８.５ ｃｍ)中ꎬ置于 ＤＲＸＭ－５０８
光照培养箱(宁波江南仪器厂)中培养ꎬ培养条件为

光照强度 ５４ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１、光照时间 １２ ｈ􀅰ｄ－１、温
度 ２５ ℃、空气相对湿度 ７０％ꎬ每 ７ ｄ 浇 １ 次水ꎮ 在上

述条件下培养至幼苗长出 ６ 枚叶时ꎬ选取株高约

１５ ｃｍ、生长状态较为一致的植株进行高光胁迫实验ꎮ
１.２　 方法

１.２.１ 　 高光胁迫处理 　 将供试香果树组培苗分为

２ 组ꎬ每组 １２ 株ꎬ在其他培养条件不变的情况下ꎬ一
组继续置于光照强度 ５４ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１条件下培养ꎬ
即对照组ꎻ另一组则置于光照强度１８０ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１

条件下培养ꎬ即高光胁迫组ꎮ 培养 ４８ ｈ 后ꎬ采样并进

行相关指标测定分析ꎮ
１.２.２　 生理生化指标测定　 每组随机选取 ３ 株植株ꎬ
采用 ＬＩ－６４００ＸＴ 便携式光合作用测定仪(美国 ＬＩ－
ＣＯＲ 公司)测定植株中部的 １ 对对生叶的净光合速

率ꎬ测定时ꎬ叶室光源采用红蓝光源ꎬ叶室内气流速率

为 ５００ μｍｏｌ􀅰ｓ－１ꎬＣＯ２浓度为 ４００ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１ꎮ
净光合速率测定结束后ꎬ采集植株中部的 １ 对对

生叶ꎬ混匀后取样测定各生理生化指标ꎬ每个指标重

复取样检测 ３ 次ꎮ 参照 Ｈａｏ 等[１２]的方法测定叶片的

叶绿素和花青素含量ꎻ参照 Ｓｏｎｇ 等[１３] 的方法测定叶

片的超氧化物歧化酶(ＳＯＤ)、过氧化物酶(ＰＯＤ)、过
氧化氢酶(ＣＡＴ)和抗坏血酸过氧化物酶(ＡＰＸ)的活

性ꎻ采用核酮糖 １ꎬ５－二磷酸羧化酶 /加氧酶活性检测

试剂盒 ( 北京索莱 宝 科 技 有 限 公 司ꎬ 产 品 编 号

ＢＣ０４４０)测定叶片的核酮糖 １ꎬ５－二磷酸羧化酶 /加
氧酶活性ꎻ参照陈霞等[１４]的方法测定 ＡＢＡ 含量ꎮ
１.２.３　 差异表达基因筛选及功能分析　 每组随机选

取 ６ 株植株ꎬ分别取植株中部的 １ 对对生叶ꎬ即为

６ 个生物学重复ꎬ经液氮速冻后置于－８０ ℃冰箱中保

存ꎬ用于转录组测序ꎮ 转录组测序工作由上海中科新

生命生物科技有限公司完成ꎮ 采用 Ｔｒｉｚｏｌ (美国

Ｉｎｖｉｔｒｏｇｅｎ 公司)提取叶片总 ＲＮＡꎬ样品检测合格后用

于 ｃＤＮＡ 文库的构建ꎬ使用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＨｉＳｅｑ 平台(美国

Ｉｌｌｕｍｉｎａ 公司)将构建的 ｃＤＮＡ 文库进行测序ꎮ 对测

序得到的原始数据进行去除低质量序列、接头污染及

Ｎ 比例大于 ５％的 ｒｅａｄｓ 等处理ꎬ得到高质量的有效测

序数据 ( ｃｌｅａｎ ｒｅａｄｓ)ꎻ使用 Ｔｒｉｎｉｔｙ 软件 ( ｈｔｔｐｓ:∥
ｔｒｉｎｉｔｙｒｎａｓｅｑ. ｓｏｕｒｃｅｆｏｒｇｅ. ｎｅｔ / ) 对 ｃｌｅａｎ ｒｅａｄｓ 进行 ｄｅ
ｎｏｖｏ组装ꎬ获得 ｕｎｉｇｅｎｅｓꎻ使用 ＤＥＳｅｑ２ 软件[１５] 进行

基因差异表达分析ꎬ差异显著性标准为︱ｌｏｇ２ＦＣ︱>
１、Ｐ － ａｄｊｕｓｔ < ０. ０５ꎬ 其 中ꎬ ＦＣ 为 差 异 倍 数 ( ｆｏｌｄ
ｃｈａｎｇｅ)ꎻ对差异表达基因进行 ＧＯ 功能富集分析和

ＫＥＧＧ 代谢通路富集分析ꎮ
１.２.４　 差异表达基因的 ｑＲＴ－ＰＣＲ 验证　 采用与转

录组测序相同的植物材料ꎬ随机选择 ８ 个差异表达基

因进行 ｑＲＴ－ＰＣＲ 分析ꎬ验证转录组测序分析结果的

可靠性ꎮ 使用 Ｐｒｉｍｅｒ Ｐｒｅｍｉｅｒ ５.０ 软件ꎬ根据预测基

因的 ＣＤＳ 序列设计荧光定量特异性引物ꎬ以香果树

ＧＡＰＤＨ基因(ＴＲＩＮＩＴＹ＿ＤＮ５４８６６＿ｃ２＿ｇ１)作为内参基

因ꎬ候选基因的引物序列见表 １ꎮ 所有引物均由生工

生物工程(上海)股份有限公司合成ꎮ 采用 Ｔｈｅｒｍｏ
Ｆｉｓｈｅｒ ＱｕａｎｔＳｔｕｄｉｏＴＭ１ Ｐｌｕｓ 荧光定量 ＰＣＲ 仪(美国

ＡＢＩ 公司)进行 ｑＲＴ－ＰＣＲ 扩增ꎮ 扩增体系总体积

２０.０ μＬꎬ包括 ＳｙｂｒＧｒｅｅｎ ｑＰＣＲ Ｍａｓｔｅｒ Ｍｉｘ １０.０ μＬ、
１０ μｍｏｌ􀅰Ｌ－１正向和反向引物各 ０.４ μＬ、ｃＤＮＡ 模板

２.０ μＬꎬ用 ｄｄＨ２Ｏ 将扩增体系体积补足至 ２０.０ μＬꎮ
　 　 　
表 １　 用于香果树差异表达基因 ｑＲＴ－ＰＣＲ 验证的引物序列
Ｔａｂｌｅ １ 　 Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｕｓｅｄ ｆｏｒ ｑＲＴ￣ＰＣＲ ｖｅｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｏｆ Ｅｍｍｅｎｏｐｔｅｒｙｓ ｈｅｎｒｙｉ Ｏｌｉｖ.

基因 Ｇｅｎｅ 引物序列(５′→３′) ２) Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅ (５′→３′) ２)

ＧＡＰＤＨ１) Ｆ: ＣＴＴＣＴＧＧＴＧＴＣＴＴＣＡＣＡＡＣＧＧ
Ｒ: ＧＧＡＧＣＡＡＧＧＣＡＧＴＴＡＧＴＣＧＴ

ＭＹＢ８ Ｆ: ＴＧＧＣＧＡＡＡＣＡＴＴＣＣＴＡＡＡＧＣ
Ｒ: ＡＧＧＴＣＴＴＣＴＴＣＡＴＣＴＴＣＡＧＣＡＡＡ

Ｆ３Ｈ Ｆ: ＧＣＣＴＣＣＴＴＣＴＧＣＣＡＴＴＡＡＣＴＡＣ
Ｒ: ＣＴＴＣＡＣＣＧＣＣＣＡＴＡＣＣＡＴＣ

ＭＹＢ１１３ Ｆ: ＣＡＴＣＡＣＧＧＣＡＡＧＣＡＡＣＡＴＡＧ
Ｒ: ＧＧＡＧＴＴＴＣＡＴＣＧＣＴＴＧＴＣＧＴ

ＳｎＲＫ２Ｃ Ｆ: ＴＡＴＧＣＧＧＣＴＧＧＡＧＧＡＧＡＡ
Ｒ: ＴＧＧＧＧＣＴＡＴＡＣＴＧＣＣＡＴＴＴＡＡ

ａｔｐＤ Ｆ: ＧＧＴＧＡＡＧＧＴＡＧＡＧＧＴＧＡＧＧＧＡ
Ｒ: ＣＧＣＣＣＡＴＣＴＣＣＡＡＣＡＡＡＣＴ

ＰＯＲＡ Ｆ: ＣＴＧＣＴＧＴＴＴＡＣＴＴＡＣＣＡＡＣＴＧＣＴＡ
Ｒ: ＡＴＡＡＴＧＡＧＴＣＴＣＴＴＴＧＡＡＧＧＧＴＧＡ

Ｌｈｃｂ１ Ｆ: ＧＣＧＡＣＴＡＣＧＧＡＴＧＧＧＡＣＡＣ
Ｒ: ＴＧＧＧＧＴＴＧＣＣＧＡＧＧＴＡＧＴ

ｐｓｂＯ Ｆ: ＡＴＣＡＣＡＴＧＣＴＣＴＣＴＧＣＡＧＴＣＴＧ
Ｒ: ＡＧＧＡＧＴＣＡＡＣＡＣＣＧＣＣＧＴ

　 １)内参基因 Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｇｅｎｅ.
　 ２) Ｆ: 正向引物 Ｆｏｒｗａｒｄ ｐｒｉｍｅｒꎻ Ｒ: 反向引物 Ｒｅｖｅｒｓｅ ｐｒｉｍｅｒ.

４５
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扩增程序:９５ ℃预变性 ３ ｍｉｎꎻ９５ ℃变性 １５ ｓ、６０ ℃
退火 ３０ ｓꎬ共 ４５ 个循环ꎮ 采用 ２－ΔΔ ＣＴ法计算基因的相

对表达量ꎬ并换算成 ｌｏｇ２ＦＣꎬ以便与 ＲＮＡ－ｓｅｑ 检测分

析结果进行比较ꎮ
１.３　 数据处理及统计分析

使用 ＳＰＳＳ １７.０ 软件对数据进行统计分析ꎬ采用

单因素方差分析法(ｏｎｅ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ)和 Ｄｕｎｃａｎ’ｓ 新

复极差法进行方差分析和多重比较ꎮ

２　 结果和分析

２.１　 高光胁迫下香果树叶片生理生化指标的变化

检测 结 果 ( 表 ２ ) 表 明: 与 对 照 ( 光 照 强 度

５４ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)相比ꎬ高光胁迫(光照强度 １８０

μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)下香果树叶片的净光合速率、核酮

糖 １ꎬ５－二磷酸羧化酶 /加氧酶活性和叶绿素含量均

显著下降ꎬ降幅分别为 ４８.４４％、２６.６９％和 ３５.７１％ꎻ花
青素含量、超氧化物歧化酶活性、过氧化物酶活性、过
氧化氢酶活性、抗坏血酸过氧化物酶活性和脱落酸含

量显著升高ꎬ增幅分别为 ５６.２５％、１０.１４％、５２.６６％、
３５.５７％、３４.０６％和 １ １１６.４６％ꎮ
２.２　 高光胁迫下香果树差异表达基因筛选及功能

分析

２.２.１　 差异表达基因筛选 　 统计结果表明:与对照

(光照强度 ５４ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)相比(光照强度 １８０
μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)ꎬ高光胁迫下香果树含有 ６ ７７６ 个差

异表达基因ꎬ其中ꎬ上调差异表达基因有 ３ ０６３ 个ꎬ下
调差异表达基因有 ３ ７１３ 个ꎮ

表 ２　 高光胁迫下香果树叶片生理生化指标的变化１)

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｉｎｄｅｘｅｓ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｅｍｍｅｎｏｐｔｅｒｙｓ ｈｅｎｒｙｉ Ｏｌｉｖ. ｕｎｄｅｒ ｈｉｇｈ ｌｉｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ１)

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ Ｐｎ Ｒｕｂｉｓｃｏ Ｃｈｌ Ａｎｔ

抗氧化酶活性 / (Ｕ􀅰ｇ－１) Ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ

ＳＯＤ ＰＯＤ ＣＡＴ ＡＰＸ
ＡＢＡ

ＣＫ １.２８±０.０９ａ ４９４.７０±６.３２ａ ２０７.８６±４.０１ａ ０.１６±０.０１ｂ ２９６.００±２.６５ｂ ８４.５０±３.１２ｂ １８３.６７±２.３１ｂ ３０７.３３±６.５５ｂ ２０.１７±０.１８ｂ
ＨＬ ０.６６±０.０２ｂ ３６２.６７±３.５１ｂ １４５.６５±３.６５ｂ ０.２５±０.０１ａ ３２６.００±５.５７ａ １２９.００±５.２２ａ ２４９.００±６.２５ａ ４１２.００±２.０８ａ ２４５.３６±４.２３ａ

　 １) Ｐｎ: 净光合速率 Ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ (μｍｏｌ􀅰ｍ－２ 􀅰ｓ－１ )ꎻ Ｒｕｂｉｓｃｏ: 核酮糖 １ꎬ５－二磷酸羧化酶 / 加氧酶活性 Ｒｉｂｕｌｏｓｅ １ꎬ５￣ｂｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅ
ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ / ｏｘｙｇｅｎａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ (Ｕ􀅰ｇ－１)ꎻ Ｃｈｌ: 叶绿素含量 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ (ｍｇ􀅰ｇ－１)ꎻ Ａｎｔ: 花青素相对含量 Ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｏｎｔｅｎｔ
(ｍｇ􀅰ｇ－１)ꎻ ＳＯＤ: 超氧化物歧化酶 Ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓｅꎻ ＰＯＤ: 过氧化物酶 Ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅꎻ ＣＡＴ: 过氧化氢酶 Ｃａｔａｌａｓｅꎻ ＡＰＸ: 抗坏血酸过氧化物
酶 Ａｓｃｏｒｂａｔｅ ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅꎻ ＡＢＡ: 脱落酸含量 Ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ(ｎｇ􀅰ｇ－１) . ＣＫ: 对照(光照强度 ５４ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１) Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ( ｉｌｌｕｍｉｎａｔｉｏｎ
ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ５４ μｍｏｌ 􀅰 ｍ－２ 􀅰 ｓ－１ )ꎻ ＨＬ: 高 光 胁 迫 ( 光 照 强 度 １８０ μｍｏｌ 􀅰 ｍ－２ 􀅰 ｓ－１ ) Ｈｉｇｈ ｌｉｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ( ｉｌｌｕｍｉｎａｔｉｏｎ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｏｆ １８０
μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１) . 同列中不同小写字母表示在 ０.０５ 水平上差异显著 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ
０.０５ ｌｅｖｅｌ.

２.２.２　 ＧＯ 功能富集分析　 上调差异表达基因的 ＧＯ
功能富集分析结果显示:上述上调差异表达基因富集

到的 ＧＯ 功能条目共有 ２ ０２２ 个ꎬ其中显著富集的 ＧＯ
功能条目有 １９６ 个ꎬ分为生物过程(９７ 个)、分子功能

(７０ 个)和细胞组分(２９ 个) ３ 类ꎮ 各类型中富集程

度排名前 １０ 的 ＧＯ 功能条目见表 ３ꎮ 由表 ３ 可见:在
生物过程中ꎬ富集到氧化还原过程的上调差异表达基

因最多(１５５ 个)ꎻ在分子功能中ꎬ被富集到氧化还原

酶活性的上调差异表达基因最多(１９６ 个)ꎬ富集到裂

解酶活性的上调差异表达基因较多(４８ 个)ꎻ在细胞

组分中ꎬ富集到细胞质、细胞质部分、质体和叶绿体的

上调差异表达基因均较多ꎬ分别有 ３５２、２９９、２０６ 和

１７９ 个ꎬ且富集到其余条目的上调差异表达基因均超

过 ３０ 个ꎮ
下调差异表达基因的 ＧＯ 功能富集分析结果显

示:上述下调差异表达基因富集到的 ＧＯ 功能条目共

有 １ ８３５ 个ꎬ其中显著富集的 ＧＯ 功能条目有 １２９ 个ꎬ
分为生物过程(７６ 个)、分子功能(３９ 个)和细胞组分

(１４ 个)３ 类ꎮ 各类型中富集程度排名前 １０ 的 ＧＯ 功

能条目见表 ４ꎮ 由表 ４ 可见:在生物过程中ꎬ富集到

磷酸化、核酸模板转录、ＲＮＡ 生物合成过程、ＤＮＡ 模

板转录及蛋白质磷酸化的下调差异表达基因均超过

１５０ 个ꎬ富集到其余条目的下调差异表达基因有

１１５~１１７ 个ꎻ在分子功能中ꎬ富集到转移酶活性、转移

酶活性(转移含磷基团)、催化活性(作用于蛋白质)、
激酶活性、磷酸转移酶活性(以醇基为受体)、蛋白激

酶活性及 ＤＮＡ 结合的下调差异表达基因均超过 １５０
个ꎬ富集到其余条目的下调差异表达基因有 ６９ ~ ９５
个ꎻ在细胞组分中ꎬ富集到膜的下调差异表达基因最

多(７１８ 个)ꎬ富集到 ＭＣＭ 复合物的下调差异表达基

因相对最少(仅 ４ 个)ꎬ被富集到其余条目的下调差

异表达基因有 １９~３０ 个ꎮ

５５
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表 ３　 高光胁迫下香果树上调差异表达基因的 ＧＯ 功能富集分析１)

Ｔａｂｌｅ ３ 　 ＧＯ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｕｐ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｅｍｍｅｎｏｐｔｅｒｙｓ ｈｅｎｒｙｉ Ｏｌｉｖ. ｕｎｄｅｒ ｈｉｇｈ
ｌｉｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ１)

　 功能分类
　 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ

基因数
Ｇｅｎｅ

ｎｕｍｂｅｒ

生物过程 Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓ
　 氧化还原过程 Ｏｘｉｄａｔｉｏｎ￣ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓ １５５
　 α－氨基酸分解过程 α￣ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｃａｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓ ２０
　 细胞氨基酸分解过程 Ｃｅｌｌｕｌａｒ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｃａｔａｂｏｌｉｃ

ｐｒｏｃｅｓｓ
２０
　

　 甘氨酸分解过程 Ｇｌｙｃｉｎｅ ｃａｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓ １１
　 丝氨酸家族氨基酸分解过程 Ｓｅｒｉｎｅ ｆａｍｉｌｙ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ

ｃａｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓ
１１
　

　 甘氨酸代谢过程 Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓ １４
　 有机酸分解过程 Ｏｒｇａｎｉｃ ａｃｉｄ ｃａｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓ ２１
　 羧酸分解过程 Ｃａｒｂｏｘｙｌｉｃ ａｃｉｄ ｃａｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓ ２１
　 Ｌ－苯丙氨酸代谢过程 Ｌ￣ｐｈｅｎｙｌａｌａｎｉｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓ １２
　 赤藓糖 ４－磷酸 / 磷酸烯醇丙酮酸家族氨基酸代谢过程 １２
　 Ｅｒｙｔｈｒｏｓｅ ４￣ｐｈｏｓｐｈａｔｅ / ｐｈｏｓｐｈｏｅｎｏｌｐｙｒｕｖａｔｅ ｆａｍｉｌｙ ａｍｉｎｏ

ａｃｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓ

分子功能 Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎ
　 氧化还原酶活性 Ｏｘｉｄｏｒｅｄｕｃｔａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ １９６
　 甘氨酸脱氢酶(脱羧)活性 Ｇｌｙｃｉｎｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ ８
　 (ｄｅｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｎｇ) ａｃｔｉｖｉｔｙ
　 氧化还原酶活性(以二硫化物为受体ꎬ作用于 ＣＨ－ＮＨ２

基团 供 体 ) Ｏｘｉｄｏｒｅｄｕｃｔａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ( ａｃｔｉｎｇ ｏｎ ＣＨ￣ＮＨ２
ｇｒｏｕｐ ｏｆ ｄｏｎｏｒｓꎬ ｄｉｓｕｌｆｉｄｅ ａｓ ａｃｃｅｐｔｏｒ)

８
　
　

　 氨裂解酶活性 Ａｍｍｏｎｉａ￣ｌｙａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ９
　 柚皮素－查尔酮合酶活性 Ｎａｒｉｎｇｅｎｉｎ￣ｃｈａｌｃｏｎｅ ５
　 ｓｙｎｔｈａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ
　 紫黄质去环氧化酶活性 Ｖｉｏｌａｘａｎｔｈｉｎ ｄｅ￣ｅｐｏｘｉｄａｓｅ

ａｃｔｉｖｉｔｙ
５
　

　 苯丙氨酸氨裂解酶活性 Ｐｈｅｎｙｌａｌａｎｉｎｅ ａｍｍｏｎｉａ￣ｌｙａｓｅ ８
　 ａｃｔｉｖｉｔｙ
　 转移酶活性(转移烷基或芳基基团ꎬ甲基除外) １９
　 Ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ( ｔｒａｎｓｆｅｒｒｉｎｇ ａｌｋｙｌ ｏｒ ａｒｙｌ ｇｒｏｕｐｓꎬ ｅｘｃｅｐｔ

ｍｅｔｈｙｌ)
　 裂解酶活性 Ｌｙａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ４８
　 氧化还原酶活性(作用于硫基团供体) Ｏｘｉｄｏｒｅｄｕｃｔａｓｅ １９
　 ａｃｔｉｖｉｔｙ (ａｃｔｉｎｇ ｏｎ ｓｕｌｆｕｒ ｇｒｏｕｐ ｏｆ ｄｏｎｏｒｓ)

细胞组分 Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ
　 质体 Ｐｌａｓｔｉｄ ２０６
　 叶绿体 Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ １７９
　 质体部分 Ｐｌａｓｔｉｄ ｐａｒｔ ８６
　 叶绿体部分 Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｐａｒｔ ８１
　 细胞质部分 Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ ｐａｒｔ ２９９
　 细胞质 Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ ３５２
　 类囊体 Ｔｈｙｌａｋｏｉｄ ５０
　 叶绿体类囊体 Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｔｈｙｌａｋｏｉｄ ３３
　 质体类囊体 Ｐｌａｓｔｉｄ ｔｈｙｌａｋｏｉｄ ３３
　 类囊体膜 Ｔｈｙｌａｋｏｉｄ ｍｅｍｂｒａｎｅ ３１

　 １)表中仅列出富集程度排名前 １０ 的条目 Ｔｈｅ ｔａｂｌｅ ｏｎｌｙ ｌｉｓｔ ｔｈｅ ｉｔｅｍｓ
ｗｉｔｈ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｐ １０.

表 ４　 高光胁迫下香果树下调差异表达基因的 ＧＯ 功能富集分析１)

Ｔａｂｌｅ ４ 　 ＧＯ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｄｏｗｎ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｅｍｍｅｎｏｐｔｅｒｙｓ ｈｅｎｒｙｉ Ｏｌｉｖ. ｕｎｄｅｒ ｈｉｇｈ
ｌｉｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ１)

　 功能分类
　 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ

基因数
Ｇｅｎｅ

ｎｕｍｂｅｒ

生物学过程 Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓ
　 蛋白质磷酸化 Ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ １５２
　 磷酸化 Ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ ２０２
　 核酸模板转录 Ｎｕｃｌｅｉｃ ａｃｉｄ￣ｔｅｍｐｌａｔｅｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ １６８
　 ＲＮＡ 生物合成过程 ＲＮＡ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓ １６８
　 ＤＮＡ 模板转录 ＤＮＡ￣ｔｅｍｐｌａｔｅｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ １６１
　 核酸模板转录调控 Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｎｕｃｌｅｉｃ ａｃｉｄ￣ １１７
　 ｔｅｍｐｌａｔｅｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ
　 ＲＮＡ 生物合成过程调控 Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ＲＮＡ

ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓ
１１７

　 ＤＮＡ 模板转录调控 Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ＤＮＡ￣ｔｅｍｐｌａｔｅｄ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ

１１５

　 ＲＮＡ 代谢过程调控 Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ＲＮＡ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ
ｐｒｏｃｅｓｓ

１１７

　 含核碱基化合物代谢过程调控 Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ １１７
　 ｎｕｃｌｅｏｂａｓｅ￣ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｃｏｍｐｏｕｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓ

分子功能 Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎ
　 激酶活性 Ｋｉｎａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ２８１
　 蛋白激酶活性 Ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ２２８
　 磷酸转移酶活性(以醇基为受体)Ｐｈｏｓｐｈｏｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ２３２
　 ａｃｔｉｖｉｔｙ (ａｌｃｏｈｏｌ ｇｒｏｕｐ ａｓ ａｃｃｅｐｔｏｒ)
　 转移酶活性(转移含磷基团)Ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ２９１
　 ( ｔｒａｎｓｆｅｒｒｉｎｇ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ￣ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｇｒｏｕｐｓ)
　 ＤＮＡ 结合转录因子活性 ＤＮＡ ｂｉｎｄｉｎｇ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ

ｆａｃｔｏｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ
６９

　 转移酶活性 Ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ４４０
　 转录调节因子活性 Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ ７４
　 蛋白质丝氨酸 / 苏氨酸激酶活性 Ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｅｒｉｎｅ / ｔｈｒｅｏｎｉｎｅ

ｋｉｎａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ
９５

　 催化活性(作用于蛋白质)Ｃａｔａｌｙｔｉｃ ａｃｔｉｖｉｔｙ
(ａｃｔｉｎｇ ｏｎ ａ ｐｒｏｔｅｉｎ) 　

２９０

　 ＤＮＡ 结合 ＤＮＡ ｂｉｎｄｉｎｇ １５１

细胞组分 Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ
　 膜 Ｍｅｍｂｒａｎｅ ７１８
　 微管 Ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ ２１
　 聚合物细胞骨架纤维 Ｐｏｌｙｍｅｒｉｃ ｃｙｔｏｓｋｅｌｅｔａｌ ｆｉｂｅｒ ２１
　 ＭＣＭ 复合物 ＭＣＭ ｃｏｍｐｌｅｘ ４
　 超分子复合物 Ｓｕｐｒａｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｏｍｐｌｅｘ ２１
　 超分子聚合物 Ｓｕｐｒａｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｐｏｌｙｍｅｒ ２１
　 超分子纤维 Ｓｕｐｒａｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｆｉｂｅｒ ２１
　 细胞骨架部分 Ｃｙｔｏｓｋｅｌｅｔａｌ ｐａｒｔ ３０
　 细胞壁 Ｃｅｌｌ ｗａｌｌ １９
　 外部封装结构 Ｅｘｔｅｒｎａｌ ｅｎｃａｐｓｕｌａｔｉｎｇ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ １９

　 １)表中仅列出富集程度排名前 １０ 的条目 Ｔｈｅ ｔａｂｌｅ ｏｎｌｙ ｌｉｓｔ ｔｈｅ ｉｔｅｍｓ
ｗｉｔｈ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｐ １０.

２.２.３　 ＫＥＧＧ 代谢通路富集分析　 差异表达基因的

ＫＥＧＧ 代谢通路富集分析结果(表 ５)表明:上述上调

６５
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差异表达基因显著富集到 １５ 条代谢通路中ꎬ共包含

３５３ 个上调差异表达基因ꎮ 其中ꎬ富集到代谢途径的

上调差异表达基因最多(１２２ 个)ꎬ富集到次生代谢物

生物合成的上调差异表达基因次之(８３ 个)ꎬ富集到

抗生素生物合成、光合作用、碳代谢、长寿调解途径－
蠕虫、类黄酮生物合成及卟啉和叶绿素代谢的上调差

异表达基因有 １０ ~ ２９ 个ꎬ而富集到光合生物的碳固

定、类胡萝卜素生物合成、苯丙氨酸代谢及硫胺代谢

等 ７ 个代谢通路的上调差异表达基因较少(均低于

１０ 个)ꎮ
由表 ５ 还可见:上述下调差异表达基因仅显著富

集到 ５ 条代谢通路中ꎬ共包含 ８６ 个差异表达基因ꎮ
其中ꎬ富集到植物－病原体相互作用、植物激素信号

转导和 ＭＡＰＫ 信号途径－植物的下调差异表达基因

相对较多ꎬ分别有 ２９、２８ 和 １８ 个ꎬ富集到间隙连接和

油菜素甾醇生物合成的下调差异表达基因较少ꎬ分别

只有 ７ 和 ４ 个ꎮ
２.３　 高光胁迫下香果树差异表达基因的表达分析

２.３.１　 光合作用相关差异表达基因分析　 高光胁迫

下香果树光合作用相关差异表达基因分析结果(表
６)显示:编码光系统Ⅰ中捕光复合物(ＬＨＣⅠ)的基

因 ｌｈｃａ４ 以及编码光系统Ⅰ中反应中心蛋白的基因

ｐｓａＡ、ｐｓａＥ、ｐｓａＧ、ｐｓａＨ、ｐｓａＫ、ｐｓａＬ 和 ｐｓａＯ 的表达水平

均显著下降ꎻ编码光系统Ⅱ中捕光复合物(ＬＨＣⅡ)
的基因 ｌｈｃｂ１、ｌｈｃｂ２ 和 ｌｈｃｂ５ 以及编码光系统Ⅱ中相

关蛋白的基因 ｐｓｂＣ、 ｐｓｂＫ、 ｐｓｂＯ、 ｐｓｂＰ、 ｐｓｂＱ、 ｐｓｂＲ 和

ｐｓｂＷ的表达水平均显著下降ꎮ 此外ꎬ编码细胞色素

ｂ６ ｆ 复合物的基因 ｐｅｔＡ、ｐｅｔＣ 和 ｐｅｔＧꎬ编码光合电子传

递链成员质体蓝素的基因 ｐｅｔＥꎬ编码 ＡＴＰ 合成酶的

基因 ａｔｐＣ１和 ａｔｐＩ 的表达水平均显著下降ꎻ编码核酮

糖 １ꎬ５－二磷酸羧化酶 /加氧酶大、小亚基的基因 ｒｂｃＬ

和 ＲＢＣＳ 以及编码核酮糖 １ꎬ５－二磷酸羧化酶 /加氧

酶的基因 ＲＣＡ 的表达水平显著下降ꎻ编码叶绿素合

成关键酶谷氨酰－ｔＲＮＡ 还原酶和原叶绿素酸酯氧化

还原酶 Ａ 的基因 ＨＥＭＡ１和 ＰＯＲＡ的表达水平也显著

下降ꎮ 仅编码光系统Ⅱ中 ２２ ｋｕ 蛋白的 ｐｓｂＳ 基因以

及编码 ＡＴＰ 合成酶 α 亚基的 ａｔｐＡ 基因和 ＡＴＰ 合成

酶 δ链的 ａｔｐＤ基因的表达水平显著上升ꎮ

表 ５　 高光胁迫下香果树差异表达基因的 ＫＥＧＧ 代谢通路富集分析
Ｔａｂｌｅ ５ 　 Ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ＫＥＧＧ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐａｔｈｗａｙ ｏｆ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｅｍｍｅｎｏｐｔｅｒｙｓ ｈｅｎｒｙｉ Ｏｌｉｖ. ｕｎｄｅｒ ｈｉｇｈ
ｌｉｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

　 代谢通路
　 Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐａｔｈｗａｙ

基因数
Ｇｅｎｅ

ｎｕｍｂｅｒ
上调差异表达基因 Ｕｐ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ
　 次生代谢物生物合成 Ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ８３
　 代谢途径 Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐａｔｈｗａｙ １２２
　 光合作用 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ １９
　 类黄酮生物合成 Ｆｌａｖｏｎｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ １１
　 卟啉和叶绿素代谢 Ｐｏｒｐｈｙｒｉｎ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ １０
　 细胞周期－茎菌属 Ｃｅｌｌ ｃｙｃｌｅ￣Ｃａｕｌｏｂａｃｔｅｒ ５
　 长寿调节途径－蠕虫 Ｌｏｎｇｅｖｉｔｙ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙ￣ｗｏｒｍ １４
　 磷酸戊糖途径 Ｐｅｎｔｏｓｅ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｐａｔｈｗａｙ ９
　 类胡萝卜素生物合成 Ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ５
　 抗生素生物合成 Ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ａｎｔｉｂｉｏｔｉｃｓ ２９
　 甘氨酸、丝氨酸、苏氨酸代谢 Ｇｌｙｃｉｎｅꎬ ｓｅｒｉｎｅ ａｎｄ

ｔｈｒｅｏｎｉｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ
７
　

　 苯丙氨酸代谢 Ｐｈｅｎｙｌａｌａｎｉｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ６
　 硫胺代谢 Ｔｈｉａｍｉｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ５
　 光合生物的碳固定 Ｃａｒｂｏｎ ｆｉｘａｔｉｏｎ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ

ｏｒｇａｎｉｓｍｓ
９
　

　 碳代谢 Ｃａｒｂｏｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ １９

下调差异表达基因 Ｄｏｗｎ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ
　 植物－病原体相互作用 Ｐｌａｎｔ￣ｐａｔｈｏｇｅｎ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ２９
　 植物激素信号转导 Ｐｌａｎｔ ｈｏｒｍｏｎｅ ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ ２８
　 ＭＡＰＫ 信号途径－植物 ＭＡＰＫ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙ￣ｐｌａｎｔ １８
　 间隙连接 Ｇａｐ ｊｕｎｃｔｉｏｎ ７
　 油菜素甾醇生物合成 Ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ４

表 ６　 高光胁迫下香果树光合作用相关差异表达基因分析
Ｔａｂｌｅ ６　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ Ｅｍｍｅｎｏｐｔｅｒｙｓ ｈｅｎｒｙｉ Ｏｌｉｖ. ｕｎｄｅｒ ｈｉｇｈ ｌｉｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

基因
Ｇｅｎｅ

ｌｏｇ２ＦＣ１)

(Ｘ±ＳＥ)
编码蛋白
Ｅｎｃｏｄｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ

Ｌｈｃａ１ －０.３０±０.００ 光系统Ⅰ中的捕光复合物叶绿素 ａ / ｂ结合蛋白 １ Ｌｉｇｈｔ￣ｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ ｃｏｍｐｌｅｘ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ / ｂ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ １ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅰ
Ｌｈｃａ２ ０.２８±０.００ 光系统Ⅰ中的捕光复合物叶绿素 ａ / ｂ结合蛋白 ２ Ｌｉｇｈｔ￣ｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ ｃｏｍｐｌｅｘ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ / ｂ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ２ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅰ
Ｌｈｃａ３ －０.９９±０.０１ 光系统Ⅰ中的捕光复合物叶绿素 ａ / ｂ结合蛋白 ３ Ｌｉｇｈｔ￣ｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ ｃｏｍｐｌｅｘ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ / ｂ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ３ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅰ
Ｌｈｃａ４ －１.２５±０.１１ 光系统Ⅰ中的捕光复合物叶绿素 ａ / ｂ结合蛋白 ４ Ｌｉｇｈｔ￣ｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ ｃｏｍｐｌｅｘ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ / ｂ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ４ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅰ
Ｌｈｃｂ１ －１.３４±０.１２ 光系统Ⅱ中的捕光复合物叶绿素 ａ / ｂ结合蛋白 １ Ｌｉｇｈｔ￣ｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ ｃｏｍｐｌｅｘ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ / ｂ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ １ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅱ
Ｌｈｃｂ２ －１.３７±０.０７ 光系统Ⅱ中的捕光复合物叶绿素 ａ / ｂ结合蛋白 ２ Ｌｉｇｈｔ￣ｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ ｃｏｍｐｌｅｘ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ / ｂ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ２ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅱ
Ｌｈｃｂ３ －０.５０±０.００ 光系统Ⅱ中的捕光复合物叶绿素 ａ / ｂ结合蛋白 ３ Ｌｉｇｈｔ￣ｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ ｃｏｍｐｌｅｘ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ / ｂ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ３ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅱ
Ｌｈｃｂ４.１ －０.３７±０.００ 光系统Ⅱ中的捕光复合物叶绿素 ａ / ｂ结合蛋白 ４.１ Ｌｉｇｈｔ￣ｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ ｃｏｍｐｌｅｘ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ / ｂ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ４.１ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍⅡ

７５
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续表６　 Ｔａｂｌｅ ６ (Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ)

基因
Ｇｅｎｅ

ｌｏｇ２ＦＣ１)

(Ｘ±ＳＥ)
编码蛋白
Ｅｎｃｏｄｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ

Ｌｈｃｂ４.２ －０.３７±０.００ 光系统Ⅱ中的捕光复合物叶绿素 ａ / ｂ结合蛋白 ４.２ Ｌｉｇｈｔ￣ｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ ｃｏｍｐｌｅｘ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ / ｂ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ４.２ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍⅡ
Ｌｈｃｂ５ －１.３７±０.１２ 光系统Ⅱ中的捕光复合物叶绿素 ａ / ｂ结合蛋白 ５ Ｌｉｇｈｔ￣ｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ ｃｏｍｐｌｅｘ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ / ｂ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ５ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅱ
Ｌｈｃｂ６ ０.１６±０.００ 光系统Ⅱ中的捕光复合物叶绿素 ａ / ｂ结合蛋白 ６ Ｌｉｇｈｔ￣ｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ ｃｏｍｐｌｅｘ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ / ｂ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ６ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅱ
ｐｓａＡ －２.０６±０.３１ 光系统Ⅰ中的叶绿素 ａ脱辅基蛋白 Ａ１ Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ ａｐｏｐｒｏｔｅｉｎ Ａ１ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅰ
ｐｓａＢ －０.７５±０.０１ 光系统Ⅰ中的叶绿素 ａ脱辅基蛋白 Ａ２ Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ ａｐｏｐｒｏｔｅｉｎ Ａ２ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅰ
ｐｓａＤ －０.７６±０.０１ 光系统Ⅰ中的反应中心亚基Ⅱ Ｒｅａｃｔｉｏｎ ｃｅｎｔｅｒ ｓｕｂｕｎｉｔ Ⅱ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅰ
ｐｓａＥ －１.９２±０.１３ 光系统Ⅰ中的反应中心亚基Ⅳ Ｒｅａｃｔｉｏｎ ｃｅｎｔｅｒ ｓｕｂｕｎｉｔ Ⅳ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅰ
ｐｓａＦ －０.９０±０.０１ 光系统Ⅰ中的反应中心亚基Ⅲ Ｒｅａｃｔｉｏｎ ｃｅｎｔｅｒ ｓｕｂｕｎｉｔ Ⅲ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅰ
ｐｓａＧ －１.９８±０.２１ 光系统Ⅰ中的反应中心亚基Ⅴ Ｒｅａｃｔｉｏｎ ｃｅｎｔｅｒ ｓｕｂｕｎｉｔ Ⅴ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅰ
ｐｓａＨ －１.２１±０.１１ 光系统Ⅰ中的反应中心亚基Ⅵ Ｒｅａｃｔｉｏｎ ｃｅｎｔｅｒ ｓｕｂｕｎｉｔ Ⅵ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅰ
ｐｓａＫ －１.２６±０.１３ 光系统Ⅰ中的反应中心亚基Ⅹ Ｒｅａｃｔｉｏｎ ｃｅｎｔｅｒ ｓｕｂｕｎｉｔ Ⅹ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅰ
ｐｓａＬ －１.４９±０.１２ 光系统Ⅰ中的反应中心亚基Ⅺ Ｒｅａｃｔｉｏｎ ｃｅｎｔｅｒ ｓｕｂｕｎｉｔ Ⅺ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅰ
ｐｓａＯ －１.３７±０.２２ 光系统Ⅰ中的亚基 Ｓｕｂｕｎｉｔ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅰ
ｐｓｂＡ ０.２４±０.００ 光系统Ⅱ中的 Ｄ１ 蛋白 Ｐｒｏｔｅｉｎ Ｄ１ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅱ
ｐｓｂＢ －０.８１±０.００ 光系统Ⅱ中的反应中心蛋白 ＣＰ４７ Ｒｅａｃｔｉｏｎ ｃｅｎｔｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎ ＣＰ４７ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅱ
ｐｓｂＣ －１.２５±０.０６ 光系统Ⅱ中的反应中心蛋白 ＣＰ４３ Ｒｅａｃｔｉｏｎ ｃｅｎｔｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎ ＣＰ４３ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅱ
ｐｓｂＤ ０.８９±０.０１ 光系统Ⅱ中的 Ｄ２ 蛋白 Ｐｒｏｔｅｉｎ Ｄ２ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅱ
ｐｓｂＫ －１.１７±０.０８ 光系统Ⅱ中的反应中心蛋白 Ｋ Ｒｅａｃｔｉｏｎ ｃｅｎｔｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｋ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅱ
ｐｓｂＯ －１.６２±０.１０ 光系统Ⅱ中的放氧增强蛋白 １ Ｏｘｙｇｅｎ￣ｅｖｏｌｖｉｎｇ ｅｎｈａｎｃｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎ １ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅱ
ｐｓｂＰ －１.０８±０.０７ 光系统Ⅱ中的放氧增强蛋白 ２ Ｏｘｙｇｅｎ￣ｅｖｏｌｖｉｎｇ ｅｎｈａｎｃｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎ ２ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅱ
ｐｓｂＱ －１.２９±０.０６ 光系统Ⅱ中的放氧增强蛋白 ３ Ｏｘｙｇｅｎ￣ｅｖｏｌｖｉｎｇ ｅｎｈａｎｃｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎ ３ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅱ
ｐｓｂＲ －１.４２±０.０３ 光系统Ⅱ中的 １０ ｋｕ 多肽 １０ ｋｕ ｐｏｌｙｐｅｐｔｉｄｅ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅱ
ｐｓｂＳ ２.１０±０.１３ 光系统Ⅱ中的 ２２ ｋｕ 蛋白 ２２ ｋｕ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅱ
ｐｓｂＴ －０.６４±０.００ 光系统Ⅱ中的 ５ ｋｕ 蛋白 ５ ｋｕ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅱ
ｐｓｂＷ －１.２９±０.０８ 光系统Ⅱ中的反应中心蛋白 Ｗ Ｒｅａｃｔｉｏｎ ｃｅｎｔｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｗ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅱ
ｐｅｔＡ －１.３０±０.０１ 细胞色素 ｆ Ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ ｆ
ｐｅｔＢ ０.１８±０.００ 细胞色素 ｂ６ Ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ ｂ６

ｐｅｔＣ －１.２０±０.０８ 细胞色素 ｂ６ ｆ 复合体铁硫亚基 Ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ ｂ６ ｆ ｃｏｍｐｌｅｘ ｉｒｏｎ￣ｓｕｌｆｕｒ ｓｕｂｕｎｉｔ

ｐｅｔＤ ０.８０±０.０１ 细胞色素 ｂ６ ｆ 复合体亚基 ４ Ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ ｂ６ ｆ ｃｏｍｐｌｅｘ ｓｕｂｕｎｉｔ ４

ｐｅｔＧ －１.５７±０.１１ 细胞色素 ｂ６ ｆ 复合体亚基 ５ Ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ ｂ６ ｆ ｃｏｍｐｌｅｘ ｓｕｂｕｎｉｔ ５

ｐｅｔＥ －１.６１±０.２３ 质体蓝素 Ｐｌａｓｔｏｃｙａｎｉｎ
ａｔｐＡ １.３９±０.１３ ＡＴＰ 合成酶的 α亚基 Ｓｕｂｕｎｉｔ α ｏｆ ＡＴＰ ｓｙｎｔｈａｓｅ
ａｔｐＢ －０.９４±０.０１ ＡＴＰ 合成酶的 β亚基 Ｓｕｂｕｎｉｔ β ｏｆ ＡＴＰ ｓｙｎｔｈａｓｅ
ａｔｐＣ ０.３２±０.００ ＡＴＰ 合成酶的 γ亚基 Ｓｕｂｕｎｉｔ γ ｏｆ ＡＴＰ ｓｙｎｔｈａｓｅ
ａｔｐＣ１ －１.０５±０.０５ ＡＴＰ 合成酶的 γ１ 链 Ｃｈａｉｎ γ１ ｏｆ ＡＴＰ ｓｙｎｔｈａｓｅ
ａｔｐＤ ２.７６±０.２５ ＡＴＰ 合成酶的 δ链 Ｃｈａｉｎ δ ｏｆ ＡＴＰ ｓｙｎｔｈａｓｅ
ａｔｐＥ －０.５０±０.００ ＡＴＰ 合成酶的 ε链 Ｃｈａｉｎ ε ｏｆ ＡＴＰ ｓｙｎｔｈａｓｅ
ａｔｐＦ －０.２４±０.００ ＡＴＰ 合成酶的 ｂ 亚基 Ｓｕｂｕｎｉｔ ｂ ｏｆ ＡＴＰ ｓｙｎｔｈａｓｅ
ａｔｐＨ ０.３８±０.００ ＡＴＰ 合成酶的 ｃ 亚基 Ｓｕｂｕｎｉｔ ｃ ｏｆ ＡＴＰ ｓｙｎｔｈａｓｅ
ａｔｐＩ －２.１２±０.１４ ＡＴＰ 合成酶的 ａ 亚基 Ｓｕｂｕｎｉｔ ａ ｏｆ ＡＴＰ ｓｙｎｔｈａｓｅ
ＲＢＣＳ －２.２１±０.１７ 核酮糖 １ꎬ５－二磷酸羧化酶 / 加氧酶的小亚基 Ｓｍａｌｌ ｓｕｂｕｎｉｔ ｏｆ ｒｉｂｕｌｏｓｅ １ꎬ５￣ｂｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ / ｏｘｙｇｅｎａｓｅ
ｒｂｃＬ －１.２０±０.１３ 核酮糖 １ꎬ５－二磷酸羧化酶 / 加氧酶的大亚基 Ｌａｒｇｅ ｓｕｂｕｎｉｔ ｏｆ ｒｉｂｕｌｏｓｅ １ꎬ５￣ｂｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ / ｏｘｙｇｅｎａｓｅ
ＲＣＡ －１.４２±０.０６ 核酮糖 １ꎬ５－二磷酸羧化酶 / 加氧酶活化酶 Ｒｉｂｕｌｏｓｅ １ꎬ５￣ｂｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ / ｏｘｙｇｅｎａｓｅ ａｃｔｉｖａｓｅ
ＨＥＭＡ１ －２.５２±０.１３ 谷氨酰－ｔＲＮＡ 还原酶 １ Ｇｌｕｔａｍｙｌ￣ｔＲＮＡ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ １
ＰＯＲＡ －３.１５±０.１７ 原叶绿素酸酯氧化还原酶 Ａ Ｐｒｏｔｏｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｉｄｅ ｏｘｉｄｏｒｅｄｕｃｔａｓｅ Ａ
ＨＥＭＣ －０.１７±０.００ 胆色素原脱氨酶 Ｐｏｒｐｈｏｂｉｌｉｎｏｇｅｎ ｄｅａｍｉｎａｓｅ
ＨＥＭＦ２ －０.３３±０.００ 粪卟啉原－Ⅲ氧化酶 ２ Ｃｏｐｒｏｐｏｒｐｈｙｒｉｎｏｇｅｎ￣Ⅲ ｏｘｉｄａｓｅ ２
ＣＡＯ －０.７９±０.００ 叶绿素酸酯 ａ 加氧酶 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｉｄｅ ａ ｏｘｙｇｅｎａｓｅ

　 １) ＦＣ: 差异倍数 Ｆｏｌｄ ｃｈａｎｇｅ.
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２.３.２　 花青素合成相关差异表达基因分析　 高光胁

迫下香果树花青素合成相关差异表达基因分析结果

(表 ７) 显示:编码花青素合成关键酶的基因 ＰＡＬ、
ＣＨＳ、Ｆ３Ｈ、ＵＦＧＴ６ 和 ＵＦＧＴ３ 的表达水平均显著上

升ꎬ同时ꎬ编码花青素合成转录因子的基因 ＭＹＢ６、
ＭＹＢ７、 ＭＹＢ８、 ＭＹＢ１２、 ＭＹＢ３６、 ＭＹＢ１１１、 ＭＹＢ１１３ 和

ＧＬ３的表达水平也显著上升ꎮ

表 ７　 高光胁迫下香果树花青素合成相关差异表达基因分析
Ｔａｂｌｅ ７ 　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ
ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ Ｅｍｍｅｎｏｐｔｅｒｙｓ ｈｅｎｒｙｉ Ｏｌｉｖ. ｕｎｄｅｒ ｈｉｇｈ
ｌｉｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

基因
Ｇｅｎｅ

ｌｏｇ２ＦＣ１)

(Ｘ±ＳＥ)
编码蛋白
Ｅｎｃｏｄｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ

ＰＡＬ ３.８７±０.１３ 苯丙氨酸裂解酶 Ｐｈｅｎｙｌａｌａｎｉｎｅ ａｍｍｏｎｉａ￣ｌｙａｓｅ
ＣＨＳ ３.０７±０.２２ 查尔酮合成酶 Ｃｈａｌｃｏｎｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ
Ｆ３Ｈ ４.５０±０.３４ 黄烷酮 ３－羟化酶 Ｆｌａｖａｎｏｎｅ ３￣ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅ
ＤＦＲ ４.７７±０.３２ 二氢黄酮醇 ４－还原酶 Ｄｉｈｙｄｒｏｆｌａｖｏｎｏｌ

４￣ｒｅｄｕｃｔａｓｅ
ＵＦＧＴ３ ４.８５±０.２５ ＵＤＰ－葡萄糖:类黄酮 ３－Ｏ－糖苷转移酶 ３

ＵＤＰ￣ｇｌｕｃｏｓｅ: ｆｌａｖｏｎｏｉｄ ３￣Ｏ￣ｇｌｕｃｏｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ３
ＵＦＧＴ６ ３.５３±０.２３ ＵＤＰ－葡萄糖:类黄酮 ３－Ｏ－糖苷转移酶 ６

ＵＤＰ￣ｇｌｕｃｏｓｅ: ｆｌａｖｏｎｏｉｄ ３￣Ｏ￣ｇｌｕｃｏｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ６
ＭＹＢ６ ５.０５±０.３１ 转录因子 ＭＹＢ６ Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ＭＹＢ６
ＭＹＢ７ ３.０１±０.２１ 转录因子 ＭＹＢ７ Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ＭＹＢ７
ＭＹＢ８ ３.４５±０.１８ 转录因子 ＭＹＢ８ Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ＭＹＢ８
ＭＹＢ１２ ４.３６±０.２４ 转录因子 ＭＹＢ１２ Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ＭＹＢ１２
ＭＹＢ３６ ２.６２±０.１９ 转录因子 ＭＹＢ３６ Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ＭＹＢ３６
ＭＹＢ１１１ ８.６０±０.３５ 转录因子 ＭＹＢ１１１ Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ＭＹＢ１１１
ＭＹＢ１１３ １.７５±０.１２ 转录因子 ＭＹＢ１１３ Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ＭＹＢ１１３
ＧＬ３ ３.８７±０.１３ 转录因子 ＧＬ３ Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ＧＬ３

　 １) ＦＣ: 差异倍数 Ｆｏｌｄ ｃｈａｎｇｅ.

２.３.３　 抗氧化酶相关差异表达基因分析　 高光胁迫

下香果树抗氧化酶差异表达基因分析结果(表 ８)显
示:Ｆｅ－ＳＯＤ、Ｃｕ / Ｚｎ－ＳＯＤ、ＣＡＴ１、ＣＡＴ２、ＣＡＴ３、ＰＥＲ２、
ＰＥＲ１２、ＰＥＲ４８、ＡＰＸ１ 和 ＡＰＸ３ 基因的表达水平均显

著上升ꎮ
２.３.４　 脱落酸合成及信号通路相关差异表达基因分

析　 高光胁迫下香果树脱落酸合成及信号通路相关

差异表达基因分析结果 (表 ９) 显示: ＮＣＥＤ１ 和

ＮＣＥＤ３基因的表达水平显著下降ꎬＢＧＬＵ１１、ＢＧＬＵ２３、
ＢＧＬＵ２４、ＢＧＬＵ３４和 ＢＧＬＵ４６基因的表达水平显著上

升ꎬ而催化脱落酸分解的关键酶 ８′ －羟化酶基因

ＣＹＰ７０７Ａ的表达水平显著下降ꎮ 另外ꎬ编码脱落酸

受体 ＰＹＲ / ＰＹＬ 蛋白家族的基因 ＰＹＲ / ＰＹＬ 以及对脱

落酸信号通路起正向调控作用的丝氨酸 /苏氨酸蛋白

激酶 ２Ｃ 的编码基因 ＳｎＲＫ２Ｃ 的表达水平显著上升ꎬ

而对脱落酸信号通路起负向调控作用的蛋白磷酸酶

２Ｃ ５１ 的编码基因 ＰＰ２Ｃ５１的表达水平却显著下降ꎮ

表 ８　 高光胁迫下香果树抗氧化酶相关差异表达基因分析
Ｔａｂｌｅ ８ 　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ
ａｎｔｉｏｘｉｄａｓｅ ｉｎ Ｅｍｍｅｎｏｐｔｅｒｙｓ ｈｅｎｒｙｉ Ｏｌｉｖ. ｕｎｄｅｒ ｈｉｇｈ ｌｉｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

基因
Ｇｅｎｅ

ｌｏｇ２ＦＣ１)

(Ｘ±ＳＥ)
编码蛋白
Ｅｎｃｏｄｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ

Ｆｅ－ＳＯＤ １.７６±０.１１ Ｆｅ－超氧化物歧化酶 Ｆｅ￣ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ
ｄｉｓｍｕｔａｓｅ

Ｃｕ / Ｚｎ－ＳＯＤ ３.５８±０.０７ Ｃｕ－Ｚｎ 超氧化物歧化酶 ４Ａ Ｃｕ￣Ｚｎ
ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓｅ ４Ａ

ＣＡＴ１ １.５３±０.１３ 过氧化氢同工酶 １ Ｃａｔａｌａｓｅ ｉｓｏｚｙｍｅ １
ＣＡＴ２ １.７５±０.１４ 过氧化氢同工酶 ２ Ｃａｔａｌａｓｅ ｉｓｏｚｙｍｅ ２
ＣＡＴ３ １.２０±０.０８ 过氧化氢同工酶 ３ Ｃａｔａｌａｓｅ ｉｓｏｚｙｍｅ ３
ＰＥＲ２ １.２０±０.１３ 过氧化物酶 ２ Ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ ２
ＰＥＲ１２ ２.００±０.１９ 过氧化物酶 １２ Ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ １２
ＰＥＲ４８ ４.９７±０.２５ 过氧化物酶 ４８ Ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ ４８
ＡＰＸ１ １.００±０.０５ Ｌ－ 抗坏血酸过氧化物酶 １ Ｌ￣ａｓｃｏｒｂａｔｅ

ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ １
ＡＰＸ３ １.７５±０.１４ Ｌ－ 抗坏血酸过氧化物酶 ３ Ｌ￣ａｓｃｏｒｂａｔｅ

ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ ３

　 １) ＦＣ: 差异倍数 Ｆｏｌｄ ｃｈａｎｇｅ.

表 ９　 高光胁迫下香果树脱落酸合成及信号通路相关差异表达基因分
析 (Ｘ±ＳＥ)
Ｔａｂｌｅ ９　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ａｂｓｃｉｓｉｃ
ａｃｉｄ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｓｉｇｎａｌ ｐａｔｈｗａｙ ｉｎ Ｅｍｍｅｎｏｐｔｅｒｙｓ ｈｅｎｒｙｉ Ｏｌｉｖ. ｕｎｄｅｒ
ｈｉｇｈ ｌｉｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ (Ｘ±ＳＥ)

基因
Ｇｅｎｅ

ｌｏｇ２ＦＣ１)

(Ｘ±ＳＥ)
编码蛋白
Ｅｎｃｏｄｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ

ＮＣＥＤ１ －３.３８±０.１５ ９－顺式－环氧类胡萝卜素双加氧酶 １
９￣ｃｉｓ￣ｅｐｏｘｙｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ ｄｉｏｘｙｇｅｎａｓｅ １

ＮＣＥＤ３ －３.２３±０.１９ ９－顺式－环氧类胡萝卜素双加氧酶 ３
９￣ｃｉｓ￣ｅｐｏｘｙｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ ｄｉｏｘｙｇｅｎａｓｅ ３

ＢＧＬＵ１１ １.５０±０.１０ β－葡萄糖苷酶 １１ β￣ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅ １１
ＢＧＬＵ２３ １.２０±０.０４ β－葡萄糖苷酶 ２３ β￣ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅ ２３
ＢＧＬＵ２４ １.７５±０.０８ β－葡萄糖苷酶 ２４ β￣ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅ ２４
ＢＧＬＵ３４ ２.１８±０.１３ β－葡萄糖苷酶 ３４ β￣ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅ ３４
ＢＧＬＵ４６ １.０１±０.０７ β－葡萄糖苷酶 ４６ β￣ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅ ４６
ＣＹＰ７０７Ａ －２.７５±０.１７ ８′－羟化酶 ８′￣ｈｙｄｏｒｘｙｌａｓｅ
ＰＹＲ / ＰＹＬ １.４４±０.０６ 脱落酸受体 ＰＹＲ / ＰＹＬ 蛋白家族 Ａｂｓｃｉｓｉｃ

ａｃｉｄ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ＰＹＲ / ＰＹＬ ｐｒｏｔｅｉｎ ｆａｍｉｌｙ
ＰＰ２Ｃ５１ －３.２２±０.１５ 蛋白磷酸酶 ２Ｃ ５１ Ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ２Ｃ ５１
ＳｎＲＫ２Ｃ １.８０±０.２０ 丝氨酸 / 苏氨酸蛋白激酶 ２Ｃ Ｓｅｒｉｎｅ /

ｔｈｒｅｏｎｉｎｅ￣ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ２Ｃ

　 １) ＦＣ: 差异倍数 Ｆｏｌｄ ｃｈａｎｇｅ.

２.４　 高光胁迫下香果树差异表达基因的 ｑＲＴ－ＰＣＲ
验证

　 　 为验证基于 ＲＮＡ－ｓｅｑ 技术检测的香果树转录组

数据的可靠性ꎬ从上述差异表达基因中随机选择 ８ 个

显著差异表达的基因进行 ｑＲＴ－ＰＣＲ 验证ꎮ 统计结

９５
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果(表 １０)表明:在 ＲＮＡ－ｓｅｑ 检测结果中ꎬ这 ８ 个差

异表达基因的表达水平与 ｑＲＴ－ＰＣＲ 检测结果一致ꎬ
说明基于 ＲＮＡ－ｓｅｑ 技术的香果树差异表达基因表达

水平分析结果真实、可靠ꎮ

表 １０　 基于 ＲＮＡ－ｓｅｑ 和 ｑＲＴ－ＰＣＲ 技术的高光胁迫下香果树 ８ 个差
异表达基因表达水平的比较(Ｘ±ＳＥ)
Ｔａｂｌｅ １０ 　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｎ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ｅｉｇｈｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ
ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｅｍｍｅｎｏｐｔｅｒｙｓ ｈｅｎｒｙｉ Ｏｌｉｖ. ｕｎｄｅｒ ｈｉｇｈ ｌｉｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ
ｂａｓｅｄ ｏｎ ＲＮＡ￣ｓｅｑ ａｎｄ ｑＲＴ￣ＰＣＲ ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｅｓ (Ｘ±ＳＥ)

基因
Ｇｅｎｅ

ｌｏｇ２ＦＣ１)

ｑＲＴ－ＰＣＲ ＲＮＡ－ｓｅｑ

ＭＹＢ８ １.８１±０.１４ ３.０１±０.２１
Ｆ３Ｈ １.４１±０.０７ ４.５０±０.３４
ＭＹＢ１１３ １.０９±０.１０ ８.６０±０.３５
ＳｎＲＫ２Ｃ ２.２８±０.３０ １.８０±０.２０
ａｔｐＤ １.５３±０.０６ ２.７６±０.２５
ＰＯＲＡ －４.１８±０.４２ －３.１５±０.１７
Ｌｈｃｂ１ －３.１８±０.２１ －１.３４±０.１２
ｐｓｂＯ －１.２３±０.１５ －１.６２±０.１０

　 １) ＦＣ: 差异倍数 Ｆｏｌｄ ｃｈａｎｇｅ.

３　 讨论和结论

３.１　 香果树响应高光胁迫的光合通路分析

捕光复合物(ｌｉｇｈｔ ｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ ｃｏｍｐｌｅｘꎬ ＬＨＣ)是一

种特殊的蛋白质ꎬ在植物进行光合作用的过程中发挥

着吸收和传递光能的重要功能ꎮ 通常认为ꎬＬＨＣⅠ包

括 Ｌｈｃａ１、 Ｌｈｃａ２、 Ｌｈｃａ３ 和 Ｌｈｃａ４ 蛋白ꎬ ＬＨＣⅡ包括

Ｌｈｃｂ１、Ｌｈｃｂ２、Ｌｈｃｂ３、Ｌｈｃｂ４(ＣＰ２９)、Ｌｈｃｂ５(ＣＰ２６)和
Ｌｈｃｂ６(ＣＰ２４)蛋白[１６ꎬ１７]ꎮ 其中ꎬＣＰ２９、ＣＰ２６ 和 ＣＰ２４
除了收集太阳能并将其转移到反应中心外ꎬ还可以在

高光照条件下耗散多余的激发能ꎬ起到光保护作

用[１８]ꎮ 在高光胁迫下ꎬ拟南芥〔Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ
(Ｌｉｎｎ.) Ｈｅｙｎｈ.〕 Ｌｈｃａ１－４ 和 Ｌｈｃｂ１－６ 基因的表达水

平显著下调[１９]ꎬ香果树 Ｌｈｃａ４、Ｌｈｃｂ１、Ｌｈｃｂ２ 和 Ｌｈｃｂ５
基因的表达水平也显著下调ꎮ 据此推测ꎬ高光胁迫可

能导致香果树部分捕光复合物数量减少ꎬ致使叶绿体

的捕光能力下降ꎬ相关光保护能力也同时降低ꎮ
本研究结果显示:在高光胁迫下ꎬ编码香果树光

系统Ⅰ中反应中心蛋白的基因 ｐｓａＡ、 ｐｓａＥ、 ｐｓａＧ、
ｐｓａＨ、ｐｓａＫ、ｐｓａＬ 和 ｐｓａＯ 的表达水平显著下调ꎬ这一

研究结果与拟南芥的相关研究结果一致[１９]ꎮ 最新研

究发现ꎬ叶绿体 ＮＡＤＰ 库的大小随光照强度变化而改

变ꎬ叶绿体可根据 ＮＡＤＰ 库的大小调整 ＰｓａＡ 和 ＰｓａＢ

蛋白的合成速率ꎬ从而改变光系统Ⅰ的数量和活性ꎬ
并且 ＰｓａＡ 和 ＰｓａＢ 蛋白合成的调控是在蛋白质翻译

阶段而不是转录阶段[２０]ꎮ 那么ꎬ高光胁迫下香果树

反应中心蛋白转录水平下降与光系统Ⅰ数量和活性

的变化究竟有何直接关系ꎬ尚待进一步深入研究ꎮ
在光系统Ⅱ中ꎬｐｓｂＢ 和 ｐｓｂＣ 基因编码的核心天

线复合物 ＣＰ４７ 和 ＣＰ４３ 以及 ＰｓｂＯ、ＰｓｂＰ、ＰｓｂＱ、ＰｓｂＲ
均与光系统Ⅱ的放氧活性密切相关[２１]ꎬ ＰｓｂＫ 和

ＰｓｂＷ 对光系统Ⅱ的结构稳定起到关键作用[２２]ꎻＰｓｂＳ
在 ｑＥ 型非光化学猝灭中起重要作用ꎬ可保护植物免

受过量光照引起的光损害[２３]ꎮ 本研究中ꎬ高光胁迫

下ꎬ香果树的 ｐｓｂＣ、 ｐｓｂＫ、 ｐｓｂＯ、 ｐｓｂＰ、 ｐｓｂＱ、 ｐｓｂＲ 和

ｐｓｂＷ基因的表达水平显著下降ꎬ而 ｐｓｂＳ 基因的表达

水平显著上调ꎬ表明高光胁迫抑制了光系统Ⅱ的结构

蛋白和放氧复合物核心蛋白的表达ꎬ同时激活了光损

伤保护机制ꎮ 最近研究证实ꎬ光系统Ⅱ是植物光损伤

的关键部位ꎬ过量光照导致放氧活性中心蛋白的氧化

损伤和放氧活性丧失ꎬ核心蛋白亚基 Ｄ１、Ｄ２、ＣＰ４７ 和

ＣＰ４３ 发生明显的降解和解离[２４]ꎮ 然而ꎬ关于香果树

光损伤的分子机制尚未明确ꎬ应将转录组学和蛋白质

组学方法结合起来进行研究ꎮ
高光胁迫下ꎬ香果树细胞色素 ｂ６ ｆ 复合物基因

ｐｅｔＡ、ｐｅｔＣ和 ｐｅｔＧꎬ质体蓝素基因 ｐｅｔＥ 以及 ＡＴＰ 合成

酶相关基因 ａｔｐＣ１ 和 ａｔｐＩ 的表达水平均显著下调ꎬ表
明高光胁迫下香果树的光合电子传递过程和光合磷

酸化过程均受到影响ꎮ 对高光胁迫下拟南芥的研究

结果显示:其细胞色素 ｂ６ ｆ 复合物基因 ｐｅｔＭ的表达水

平显著下调ꎬ但 ＡＴＰ 合成酶基因的表达水平并没有

发生明显变化[１９]ꎮ 表明不同植物种类对高光胁迫的

响应机制存在差异ꎮ
核酮糖 １ꎬ５－二磷酸羧化酶 /加氧酶是光合作用

碳同化过程中的关键酶ꎬ核酮糖 １ꎬ５－二磷酸羧化酶 /
加氧酶活化酶是调控核酮糖 １ꎬ５－二磷酸羧化酶 /加
氧酶活性的关键酶[２５]ꎮ 在高光胁迫下ꎬ香果树核酮

糖 １ꎬ５－二磷酸羧化酶 /加氧酶大、小亚基的编码基因

以及核酮糖 １ꎬ５－二磷酸羧化酶 /加氧酶活化酶基因

的表达水平显著下调ꎬ推测这可能会造成核酮糖 １ꎬ
５－二磷酸羧化酶 /加氧酶活性明显下降ꎮ 谷氨酰－
ｔＲＮＡ 还原酶和原叶绿素酸酯氧化还原酶是叶绿素生

物合成途径中的关键酶[２６]ꎬ在高光胁迫下ꎬ这 ２ 种酶

相关基因的表达水平显著下调可能是造成香果树叶

绿素含量显著降低的重要原因ꎮ

０６
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３.２　 香果树响应高光胁迫的花青素代谢通路分析

研究发现ꎬ强光可诱导植物体内花青素的积

累[２７]ꎬ而花青素对强光有过滤作用ꎬ可减轻光系统Ⅱ
的光损伤程度[２３ꎬ２８]ꎮ 大量研究表明:花青素合成相

关基因的表达以及花青素的积累受到 ＭＹＢ 和 ｂＨＬＨ
转录因子的调控[２９－３１]ꎬ其中ꎬＭＹＢ６、ＭＹＢ７、ＭＹＢ８、
ＭＹＢ１２、ＭＹＢ３６、ＭＹＢ１１１ 和 ＭＹＢ１１３ 可正向调控拟

南芥叶、毛白杨(Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｏｍｅｎｔｏｓａ Ｃａｒｒ.)叶、紫胡萝

卜〔Ｄａｕｃｕｓ ｃａｒｏｔａ ｓｕｂｓｐ. ｓａｔｉｖｕｓ (Ｈｏｆｆｍ.) Ａｒｃａｎｇ.〕肉
质根、月季 (Ｒｏｓａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｊａｃｑ.) 花瓣、海棠 〔Ｍａｌｕｓ
ｓｐｅｃｔａｂｉｌｉｓ (Ａｉｔ.) Ｂｏｒｋｈ.〕叶、丹参( Ｓａｌｖｉａ ｍｉｌｔｉｏｒｒｈｉｚａ
Ｂｇｅ.)花中花青素的合成[１９ꎬ３２－３６]ꎻｂＨＬＨ 类转录因子

ＧＬ３ 可 促 进 ‘ 红 阳 ’ 猕 猴 桃 ( Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ
‘Ｈｏｎｇｙａｎｇ’)果实中花青素的合成[３７]ꎮ 本研究中ꎬ高
光胁迫下ꎬ编码香果树花青素合成酶的基因 ＰＡＬ、
ＣＨＳ、Ｆ３Ｈ、ＵＦＧＴ６ 和 ＵＦＧＴ３ 的表达水平显著上调ꎬ
与花青素合成相关的转录因子编码基因 ＭＹＢ６、
ＭＹＢ７、 ＭＹＢ８、 ＭＹＢ１２、 ＭＹＢ３６、 ＭＹＢ１１１、 ＭＹＢ１１３ 和

ＧＬ３的表达水平也显著上调ꎮ 说明在高光胁迫下ꎬ这
些转录因子可能通过对香果树花青素合成相关基因

表达的正向调控来控制花青素的合成ꎬ从而使花青素

积累显著增加ꎮ 前人的研究表明ꎬ参与调节花青素合

成的转录因子主要包括 ３ 类ꎬ即 Ｒ２Ｒ３－ＭＹＢ、ｂＨＬＨ
和 ＷＤ４０ꎬ这些转录因子通常通过形成 ＭＹＢ－ｂＨＬＨ
或 ＭＹＢ－ ｂＨＬＨ －ＷＤ４０ 复合物来调控花青素的合

成[３８]ꎮ 关于香果树中 ＭＹＢ 和 ｂＨＬＨ 转录因子之间

是否存在互作关系以及二者之间的互作机制尚不清

楚ꎬ有待进一步深入研究ꎮ
３.３　 香果树响应高光胁迫的抗氧化酶系统分析

Ｈａｏ 等[１２]认为ꎬ高光胁迫会导致光系统中的活

性氧过度积累ꎬ对光系统Ⅱ造成损伤并引起光抑制ꎮ
植物活性氧的清除主要依赖于体内的抗氧化酶(如
ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ 和 ＡＰＸ 等) [２４ꎬ３９]ꎮ 在高光胁迫下ꎬ香
果树 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ 和 ＡＰＸ 的活性显著升高ꎬ且香

果树 Ｃｕ / Ｚｎ － ＳＯＤ、 Ｆｅ － ＳＯＤ、 ＣＡＴ１、 ＣＡＴ２、 ＣＡＴ３、
ＰＥＲ２、ＰＥＲ１２、ＰＥＲ４８、ＡＰＸ１ 和 ＡＰＸ３ 基因的表达水

平显著上调ꎮ 说明香果树可能通过在转录水平促进

相关抗氧化酶基因表达来调控抗氧化酶活性ꎬ从而提

高其清除自由基的能力ꎮ
３.４　 香果树响应高光胁迫的脱落酸代谢及信号通路

分析

　 　 脱落酸在植物体内的积累不仅与脱落酸的生物

合成和分解代谢相关ꎬ也与脱落酸糖基水解酶催化的

无活性脱落酸向有活性脱落酸转化的过程有关[４０]ꎮ
９－顺式－环氧类胡萝卜素双加氧酶(ＮＣＥＤ)是催化脱

落酸生物合成的关键酶[４１]ꎮ ＣＹＰ７０７Ａ１、ＣＹＰ７０７Ａ２、
ＣＹＰ７０７Ａ３ 和 ＣＹＰ７０７Ａ４ 这 ４ 种细胞色素 Ｐ４５０ 单加

氧酶是脱落酸分解代谢的关键酶[４２]ꎮ 高光胁迫下ꎬ
尽管香果树脱落酸合成关键酶基因 ＮＣＥＤ 的转录表

达显著下调ꎬ但是催化无活性脱落酸向有活性脱落酸

转化的脱落酸糖基水解酶的基因 ＢＧＬＵ 显著上调表

达ꎬ同时催化脱落酸分解的细胞色素 Ｐ４５０ 单加氧酶

基因 ＣＹＰ７０７Ａ表达量显著下调ꎮ 说明高光胁迫下香

果树脱落酸水平升高可能是由脱落酸分解速率下降

和有活性脱落酸含量增加造成的ꎮ
脱落酸是植物响应逆境胁迫的重要信号分

子[４３]ꎮ 环境胁迫可诱导植物体内的脱落酸水平升

高ꎬ脱落酸与其受体 ＰＹＲ１ / ＰＹＬｓ 结合后即可启动脱

落酸信号转导途径ꎬＡＢＡ－ＰＹＲ１ / ＰＹＬｓ 受体复合物与

蛋白磷酸酶 ２Ｃ(ＰＰ２Ｃ)结合ꎬ从而释放在静息状态下

被 ＰＰ２Ｃ 抑制的 ＳｎＲＫ２ｓ 激酶ꎻＳｎＲＫ２ｓ 被激活后可磷

酸化下游的 ｂＺＩＰ 类转录因子(包括 ＡＢＩｓ 等)ꎬ从而激

活下游基因ꎬ引起植物产生生理生化变化[４４]ꎮ 本研

究结果显示:高光胁迫下香果树的脱落酸受体基因

ＰＹＲ / ＰＹＬ、脱落酸核心信号元件蛋白磷酸酶激酶基因

ＳｎＲＫ２Ｃ的表达水平显著上调ꎬ而脱落酸信号途径的

负调控因子 ＰＰ２Ｃ 的编码基因 ＰＰ２Ｃ５１ 的表达水平

显著下调ꎬ表明高光胁迫可促进香果树体内脱落酸的

积累ꎬ进而激活脱落酸信号转导途径ꎮ 在对拟南芥的

研究中ꎬ尽管脱落酸水平受高光胁迫诱导显著增加ꎬ
但多数脱落酸受体基因的表达量下调ꎬ而几乎所有的

ＰＰ２Ｃ 类磷酸酶基因却显著上调[１９]ꎬ这与香果树的研

究结果存在明显差异ꎮ 可见ꎬ脱落酸调控不同植物响

应高光胁迫的机制可能存在较大差异ꎮ
３.５　 结论

综上所述ꎬ高光胁迫下香果树的生理生化变化与

相关差异表达基因的表达水平变化一致ꎬ且这些差异

表达基因主要富集在光合作用、氧化还原、植物激素

代谢和信号转导、次生代谢等通路中ꎬ初步推断香果

树主要通过调控光合作用、抗氧化酶系统、脱落酸代

谢及信号通路、花青素代谢通路响应高光胁迫ꎮ
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