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锥低磷胁迫响应基因的功能及代谢通路分析
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摘　 要: 磷是限制南亚热带常绿阔叶林植物生长的关键营养元素ꎬ研究森林群落中优势木本植物对低磷胁迫

响应的内在分子机制具有重要意义ꎮ 该文以鼎湖山 ２０ ｈｍ２ 固定监测样地常绿阔叶林中优势种锥(Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ
ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)为研究对象ꎬ利用高通量测序技术结合生物信息学软件对锥基因组序列进行深入分析ꎮ 结果表明:
(１)完成了锥基因组参考序列的草图拼接ꎬ结合大样地土壤有效磷数据ꎬ共筛选出 ３７ 个显著性磷响应基因ꎬ并
对筛选出的锥磷响应基因进行 ＧＯ 功能注释分析ꎬ发现 ２９ 个 ＧＯ 注释分类中属分子功能类的基因数最多ꎬ共
有 １３ 条ꎬ所涉及的预测功能包括磷脂酶 Ｄ 活性、细胞色素 ｃ 氧化酶活性、光电子传递、过氧化物酶活性等ꎮ
(２)对锥磷响应基因进行 ＫＥＧＧ 富集分析ꎬ发现显著性富集的 １ 条代谢通路为 ｐｓｂＤ 基因参与调控的植物光合

代谢途径ꎮ 在锥生长期中ꎬ有众多基因与磷代谢相关ꎬ并参与调控多种生物途径ꎮ 其中ꎬｐｓｂＤ 基因作为锥叶片

主要的磷响应基因可通过调控光合作用来调节植物生长ꎬ但其功能有待今后进一步验证ꎮ
关键词: 锥ꎬ 低磷胁迫ꎬ 磷响应基因ꎬ 基因功能ꎬ 代谢通路
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　 　 磷(ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓꎬ Ｐ)是植物生命活动所必需的

大量营养元素ꎬ是核酸及磷脂的重要结构组成部

分ꎬ参与多种酶的激活(Ｌａｍｂｅｒｓꎬ ２００６)ꎮ 无机磷酸

盐(Ｐｉ)作为 Ｐ 可以被植物体直接吸收的主要生物

利用形式ꎬ在大多数自然及农业生态系统中ꎬ其有

效性成为限制植物生长、发育及产量的重要因素

(Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 为适应外部低磷环境ꎬ植物已

形成了一系列表型、生理生化、代谢及分子响应机

制ꎬ促进植物对有效磷的吸收及重分配(李键等ꎬ
２０１３)ꎮ 植物对低磷胁迫的遗传学响应机制ꎬ主要

是通过 ＤＮＡ 序列的特异性变化和诱导体内某些沉

默基因的表达ꎬ使植物形态和生理上产生适应性的

变化ꎬ从而提高植物对土壤难溶态磷的活化及利用

效率(马祥庆和梁霞ꎬ２００４)ꎮ 目前ꎬ针对植物响应

低磷的相关报道多限于模式草本植物及农作物ꎬ对
森林木本植物的相关研究较少(于娇妲等ꎬ２０１７)ꎮ
Ｆａｎ ｅｔ ａｌ.(２０１６)对磷胁迫高耐受性的马尾松优良品

系进行质谱分析ꎬ鉴定出的 ９８ 种差异表达蛋白涉及

光合作用、生物合成、能量代谢、次级代谢、信号转

导等生物途径ꎮ Ｎｅｔｚｅｒ ｅｔ ａｌ.(２０１８)对土壤磷充足和

磷受限的两类欧洲温带山毛榉森林生态系统中的

全年山毛榉枝条组织进行极性代谢组和脂质组分

析ꎬ发现植物通过自身调控不同代谢物在体内的分

布以适应不同磷浓度和不同季节下的生长需求ꎬ涉
及的代谢通路和机制极为复杂ꎮ 因此ꎬ分子生物学

方法可为森林群落中木本植物对环境的适应性进

化机制研究提供新途径ꎮ
鼎湖山 ２０ ｈｍ２ 固定监测样地(以下简称鼎湖

山大样地)位于广东省肇庆市鼎湖山国家自然保

护区 ( １１２° ３０′ ３９″—１１２° ３３′ ４１″ Ｅ、 ２３° ０９′ ２１″—
２３°１１′３０″ Ｎ)的核心区内ꎬ海拔 ２３０ ~ ４７０ ｍꎬ坡度

３０° ~ ５０°ꎬ地形起伏较大(叶万辉等ꎬ２００８)ꎮ 鼎湖

山大样地属南亚热带季风气候ꎬ年平均温度为

２０.９ ℃ ꎬ年平均降雨量为 １ ９２７ ｍｍꎬ其中 ４ 月—９
月为雨季ꎬ月降雨量均高于 ２００ ｍｍꎻ１１ 月至翌年 １
月为旱季ꎬ月降雨量少于 １００ ｍｍꎮ 该区地带性土

壤类型以赤红壤为主ꎬ山地垂直分布有黄壤及山

地灌丛草甸土ꎻ地带性植被类型为典型的南亚热
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带常绿阔叶林ꎬ保存较为完好(王峥峰等ꎬ２０００ꎻ叶
万辉等ꎬ２００８)ꎮ 叶片 Ｎ ∶ Ｐ 反映了土壤氮磷的相

对有效性ꎬ当 Ｎ ∶ Ｐ>１６ 时ꎬ则表现为 Ｐ 限制(刘兴

诏等ꎬ２０１０)ꎮ 由于地处南亚热带地区ꎬ鼎湖山大

样地受高温多雨的气候条件影响ꎬ土壤风化和土

壤 Ｐ 流失状况严重ꎬ造成该地区土壤 Ｐ 缺乏(邵宜

晶等ꎬ２０１７)导致该地区叶片 Ｎ ∶ Ｐ 普遍高于 ２０ꎬ
证明存在低 Ｐ 限制(Ｈｅｄｉｎꎬ ２００４)ꎮ 此外ꎬ莫江明

等(２０００)通过研究鼎湖山南亚热带常绿阔叶林中

植物营养元素含量的分配格局ꎬ发现磷对南亚热

带常绿阔叶林植物生产力起最主要的限制作用ꎮ
锥(Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)ꎬ壳斗科锥属ꎬ常绿阔

叶乔木ꎮ 雌雄同株ꎬ风媒传粉ꎬ根据鼎湖山站的物

候记录ꎬ鼎湖山锥的花期为 ３ 月—４ 月ꎬ果期为 ５
月—１１ 月ꎮ 锥在鼎湖山大样地中的重要值排位第

一ꎬ是森林生态系统中的重要建群种ꎬ对群落构建

及生物多样性维持具有重要意义 (叶万辉等ꎬ
２００８)ꎮ 目前对锥的研究主要集中在种子萌发与

扩散(杨期和等ꎬ２００５ꎻ杜彦君等ꎬ２００６)、种群动态

(彭少麟和方炜ꎬ１９９５ꎻ张咏梅等ꎬ２００３)及遗传分

化(王峥峰等ꎬ２００１ꎻ刘孟等ꎬ２０１７)等方面ꎬ研究地

点多集中于鼎湖山ꎬ但对其受环境胁迫因子影响

下的分子响应机制研究仍较为缺乏ꎮ 本研究利用

高通量测序技术结合生物信息学分析手段ꎬ为锥

自制遗传模板序列ꎬ并探寻其对土壤限制性因子

磷的响应基因和这些基因所涉及的生物学功能以

及参与的代谢途径ꎬ以期为群落生态学中受环境

影响产生的分子进化机制提供理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ ＤＮＡ 提取和 Ｆ￣ＭＳＡＰ 实验

样品采自鼎湖山大样地ꎬ共采集 ３８１ 个锥个

体样品ꎬ每个体取不同部位新鲜叶片ꎬ利用改良的

ＣＴＡＢ 法进行 ＤＮＡ 提取ꎮ 利用 Ｈａｐ Ⅱ、Ｍｓｐ Ｉ 与

ＥｃｏＲ Ｉ 对基因组 ＤＮＡ 进行双酶切ꎻ再将酶切产物

连上接头ꎬ设计并筛选引物进行预扩增ꎬ利用荧光

标记的引物进行选择性扩增ꎮ 该实验参考刘孟等

(２０１７)的锥 Ｆ￣ＭＳＡＰ 扩增优化体系ꎮ 在 ＥｃｏＲ Ｉ、
Ｈｐａ Ⅱ/Ｍｓｐ Ｉ 通用引物的基础上 ( Ｘｉｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ

１９９９)ꎬ在引物前后随机添加若干碱基ꎬ组合成不

同引物ꎬ对用于选择性扩增引物进行筛选ꎬ通过聚

丙烯酰胺凝胶电泳共筛选出 ６ 对符合实验条件的

引物对ꎬ用于选择性扩增(表 １):Ｅ３ / Ｈ￣Ｍ２、Ｅ５ / Ｈ￣
Ｍ２、Ｅ６ / Ｈ￣Ｍ１、Ｅ８ / Ｈ￣Ｍ１、Ｅ８ / Ｈ￣Ｍ５、Ｅ９ / Ｈ￣Ｍ２ꎮ 扩

增产物送至广州艾基生物技术有限公司利用

ＨｉＳｅｑ２５００ 平台进行高通量测序ꎮ
１.２ 环境数据信息

该研究中土壤环境及物种信息均来自鼎湖山

大样地的长期监测数据ꎮ 研究对象锥所在小样方

的土壤理化性质、地形因子来源于 ２００５ 年样方建

立时测量的数据ꎬ该研究分析使用的土壤有效磷

数据(ａｐꎬ ｍｇｋｇ￣１)经过 ２０１４ 年最新的土样分析

校正(Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ
１.３ 数据处理

(１)利用 ＦａｓｔＱＣ ０.１１.７ 软件(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｂｉｏｉｎ￣
ｆｏｒｍａｔｉｃｓ.ｂａｂｒａｈａｍ.ａｃ.ｕｋ / ｐｒｏｊｅｃｔｓ / ｆａｓｔｑｃ / )对测序后

得到的原始数据进行质量检验ꎬ通过 ＦＡＳＴＸ＿Ｔｏｏｌｋｉｔ
软件(ｈｔｔｐ: / / ｈａｎｎｏｎｌａｂ.ｃｓｈｌ.ｅｄｕ / ｆａｓｔｘ＿ｔｏｏｌｋｉｔ / )去除

低质量及重复序列ꎬ去除低质量的 ｒｅａｄｓꎬ使用 ｆａｓｔｑ＿
ｑｕａｌｉｔｙ＿ ｆｉｌｔｅｒ 命令ꎬ设置最小质量阈值 ( Ｍｉｎｉｍｕｍ
Ｑｕａｌｉｔｙ Ｔｈｒｅｓｈｏｌｄ ) 为 ３３ꎬ 最 小 长 度 ( Ｍｉｎｉｍｕｍ
Ｌｅｎｇｔｈ)为 ８０ꎻ去除重复序列ꎬ使用 ｆａｓｔｘ＿ｃｏｌｌａｐｓｅｒ命
令ꎬ默认参数ꎮ (２)对质控后所得的序列利用 Ｓｔａｃｋｓ
软件 ( ｈｔｔｐ: / / ｃａｔｃｈｅｎｌａｂ. ｌｉｆｅ. ｉｌｌｉｎｏｉｓ. ｅｄｕ / ｓｔａｃｋｓ / ) 中

的 ｐｒｏｃｅｓｓ＿ｒａｄｔａｇｓ 命令根据 ｂａｒｃｏｄｅ 序列进行样本

拆分ꎬ再利用 ｄＤｏｃｅｎｔ 软件(ｈｔｔｐ: / / ｄｄｏｃｅｎｔ. ｃｏｍ / ａｓ￣
ｓｅｍｂｌｙ / )进行序列拼接ꎮ (３)利用 Ｂｏｗｔｉｅ２ 软件ꎬ将
个体序列信息比对到拼接的模板序列上( ｈｔｔｐ: / /
ｂｏｗｔｉｅ￣ｂｉｏ. ｓｏｕｒｃｅｆｏｒｇｅ. ｎｅｔ / ｂｏｗｔｉｅ２ / ｉｎｄｅｘ. ｓｈｔｍｌ )ꎮ
(４) 环境因子与个体基因序列的相关性ꎬ利用

ＳＰＳＳ１９.０ 软件进行 Ｐｅｒｓｏｎ 相关分析ꎬ筛选显著相关

基因(Ｐ<０.０５)ꎮ (５)利用 Ｒ ３.４.２ 对所得基因利用

已有模式植物拟南芥基因注释信息数据库进行比

对ꎬ完成 ＧＯ 功能注释及 ＫＥＧＧ 代谢通路富集分析ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 模板序列拼接

原始测序数据经过质量过滤及样本拆分后ꎬ

４３１１ 广　 西　 植　 物 ４０ 卷



表 １　 Ｆ￣ＭＳＡＰ 接头和引物序列

Ｔａｂｌｅ １　 Ａｄａｐｔｅｒｓ ａｎｄ ｐｒｉｍｅｒｓ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ Ｆ￣ＭＳＡＰ

名称
Ｎａｍｅ

序列(５′￣３′)
Ｓｅｑｕｅｎｃｅ(５′￣３′)

接头 Ａｄａｐｔｅｒ ＥｃｏＲ Ｉ￣ａｄａｐｔｅｒ Ｉ ＣＴＣＧＴＡＧＡＣＴＧＣＧＴＡＣＣ

ＥｃｏＲ Ｉ￣ａｄａｐｔｅｒⅡ ＡＡＴＴＧＧＴＡＣＧＣＡＧＴＣＴＡＣ

ＨａｐⅡ/Ｍｓｐ Ｉ￣
ａｄａｐｔｅｒ Ｉ

ＧＡＴＣＡＴＧＡＧＴＣＣＴＧＣＴ

ＨａｐⅡ/Ｍｓｐ Ｉ￣
ａｄａｐｔｅｒⅡ

ＣＧＡＧＣＡＧＧＡＣＴＣＡＴＧＡ

预扩增引物
Ｐｒｅ￣ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ

ｐｒｉｍｅｒ

ＥｃｏＲ Ｉ＋Ａ
ＨａｐⅡ/
Ｍｓｐ Ｉ＋Ｔ

ＧＡＣＴＧＣＧＴＡＣＣＡＡＴＴＣＡ
ＡＴＣＡＴＧＡＧＴＣＣＴＧＣＴＣＧＧＴ

选择性扩增引物
Ｓｅｌｅｃｔｉｖｅ￣

ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ
ｐｒｉｍｅｒ

Ｅ３(Ｅ＋ＡＧ) ＧＡＣＴＧＣＧＴＡＣＣＡＡＴＴＣＡＡＧ

Ｅ５(Ｅ＋ＣＡ) ＧＡＣＴＧＣＧＴＡＣＣＡＡＴＴＣＡＣＡ

Ｅ６(Ｅ＋ＣＣ) ＧＡＣＴＧＣＧＴＡＣＣＡＡＴＴＣＡＣＣ

Ｅ８(Ｅ＋ＣＴ) ＧＡＣＴＧＣＧＴＡＣＣＡＡＴＴＣＡＣＴ

Ｅ９(Ｅ＋ＧＡ) ＧＡＣＴＧＣＧＴＡＣＣＡＡＴＴＣＡＧＡ

Ｈ－Ｍ１
(Ｈ－Ｍ＋ＡＡ) ＦＡＭ

ＡＴＣＡＴＧＡＧＴＣＣＴＧＣＴＣＧＧ￣
ＴＡＡ

Ｈ－Ｍ２
(Ｈ－Ｍ＋ＡＣ) ＦＡＭ

ＡＴＣＡＴＧＡＧＴＣＣＴＧＣＴＣＧＧ￣
ＴＡＣ

Ｈ－Ｍ５
(Ｈ－Ｍ＋ＣＡ) ＦＡＭ

ＡＴＣＡＴＧＡＧＴＣＣＴＧＣＴＣＧＧＴ￣
ＣＡ

通过序列拼接软件操作ꎬ得到锥模板参考序列

ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ.ｆａｓｔａ文件ꎬ共包含 １ ４８８ 条 ｃｏｎｔｉｇ 序列(包
括正反互补链)ꎮ
２.２ 序列比对及环境关联分析

根据 ２０１４ 年校正的鼎湖山大样地土壤环境数

据ꎬ能够对应序列信息的锥个体共有 ３７４ 个ꎮ 共

筛选出 ３７ 条与 ａｐ 显著相关 ( Ｐ < ０. ０５) 的基因

序列ꎮ
２.３ 功能注释及 ＧＯ 富集分析

经过基因功能注释以及 ＧＯ 富集分析ꎬ在锥的

２９ 个 ＧＯ 注释分类中(表 ２ꎬ 图 １)ꎬ归类于分子功

能( ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎꎬＭＦ) 的基因最多ꎬ共有 １３
条ꎬ涉及磷脂酶 Ｄ 活性、ＲＮＡ 结合活性、钙离子结

合活性、细胞色素 ｃ 氧化酶活性、载流子活性、光
电子转运活性、血红素结合活性、过氧化物酶活性

等功能ꎻ归类于生物学过程(ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓꎬＢＰ)
的基因共有 １１ 条ꎬ涉及 ＲＮＡ 剪接、有氧呼吸、电子

传递链、脂质代谢、ｍＲＮＡ 加工、氧化还原过程、氧
化磷酸化、磷脂酰胆碱代谢、光系统Ⅱ中光电子传

递过程、抗氧化反应、ｔＲＮＡ 加工ꎻ归类于细胞成分

(ｃｅｌｌｕｌａｒ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔꎬＣＣ)的基因共有 ９ 条ꎬ包括叶

绿体、细胞膜、线粒体内膜、光系统Ⅱ、细胞壁、呼
吸链等组分ꎮ
２.４ ＫＥＧＧ 代谢通路分析

利用超几何检验对 ＫＥＧＧ 中所有代谢通路进

行富集分析ꎬ结果显示ꎬ仅有 ２.７％的基因被注释

到具体的代谢通路中ꎬ其中显著性富集的 １ 条代

谢通路(代谢通路 ＩＤ:ｋｏ００１９５)为 ｐｓｂＤ 基因参与

调控的植物光合代谢途径ꎬ该基因编码光系统Ⅱ
Ｐ６８０ 反应中心 Ｄ２ 蛋白(图 ２)ꎮ

３　 讨论与结论

植物对磷胁迫的分子响应机制涉及由大量基

因及转录因子等参与的复杂的调控网络ꎬ在低磷

胁迫下ꎬ植物通过调控基因表达来调节生长及代

谢途径以促进对环境中有效磷的吸收及高效利用

(Ｘｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 高通量测序技术的发展ꎬ能够

为深入的植物基因序列分析提供技术支撑ꎬ对目

前无参考基因组信息的物种尤为重要(贾新平等ꎬ
２０１４)ꎮ 基于此ꎬ对锥的基因组测序信息进行系统

分析ꎬ用以探寻木本植物对低磷胁迫响应的关键

基因及其调控机制ꎮ 该研究首先利用高通量测序

数据为锥拼接出参考序列ꎬ共包含 １ ４８８ 条模板序

列ꎬ并将 ３７４ 个个体序列与模板序列的比对结果

结合鼎湖山大样地土壤 ａｐ 数据进行相关性分析ꎬ
筛选出 ３７ 条显著相关基因ꎮ

光合作用与植物生长和生物量生产密切相

关ꎬ植物的生长依赖于光合作用ꎬ磷是叶绿体的重

要组成元素ꎬＰｉ 参与重要的 Ｃａｌｖｉｎ 循环过程ꎬ因此

磷在光合作用中起关键作用(Ｇｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)ꎮ 已

有研究表明ꎬ光合作用对低磷胁迫敏感ꎬ许多参与

光合作用的调控基因在受低磷胁迫时表达发生显

著变化(Ｓｌａｔｔｅｒｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 研究发现ꎬ大豆中

编码光合过程中重要化合物成分的四个关键基因

ＰｓｂＺ、ＰｓｂＮ、ＰｓｂＨ 和 ＰｓｂＫ 在磷受限时表达下调ꎬ而
ＮＡＤＰ ＋依赖的苹果酸酶基因和两个丙酮酸激酶基
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表 ２　 磷响应基因的功能分类
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｇｅｎｅｓ

ＧＯ 注释的功能分类
ＧＯ＿ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ

ＧＯ 登录号
ＧＯ ａｃｃｅｓｓｉｏｎ Ｎｏ.

Ｕｎｉｇｅｎｅ 数目
Ｕｎｉｇｅｎｅ ｎｕｍｂｅｒ

Ｕｎｉｇｅｎｅ 编号
Ｕｎｉｇｅｎｅ ＩＤ

生物学过程 Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓ １１

ＲＮＡ 剪接 ＲＮＡ ｓｐｌｉｃｉｎｇ ＧＯ:０００８３８０ １ ｃ６５０

有氧呼吸 Ａｅｒｏｂｉｃ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ＧＯ:０００９０６０ １ ｃ５２５

电子传递链 Ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｃｈａｉｎ ＧＯ:００２２９００ １ ｃ５２５

脂质代谢过程 Ｌｉｐｉｄ ｃａｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓ ＧＯ:００１６０４２ １ ｃ３１０

ｍＲＮＡ 加工 ｍＲＮＡ ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ ＧＯ:０００６３９７ １ ｃ６５０

氧化还原过程 Ｏｘｉｄａｔｉｏｎ￣ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓ ＧＯ:００５５１１４ １ ｃ４４６

氧化磷酸化 Ｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ ＧＯ:０００６１１９ １ ｃ５２５

磷脂酰胆碱代谢 Ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌｃｈｏｌｉｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓ ＧＯ:００４６４７０ １ ｃ３１０

光系统Ⅱ中光电子传递过程 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅱ ＧＯ:０００９７７２ １ ｃ３１

抗氧化反应 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｓｔｒｅｓｓ ＧＯ:０００６９７９ １ ｃ４４６

ｔＲＮＡ 加工 ｔＲＮＡ ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ ＧＯ:０００８０３３ １ ｃ６５０

细胞成分 Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ９

叶绿体 Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ＧＯ:０００９５０７ ２ ｃ６５０ꎻｃ３１

细胞膜完整成分 Ｉｎｔｅｇｒａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｏｆ ｍｅｍｂｒａｎｅ ＧＯ:００１６０２１ ２ ｃ３１ꎻｃ５２５

细胞膜 Ｍｅｍｂｒａｎｅ ＧＯ:００１６０２０ １ ｃ３１０

线粒体内膜 Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｉｎｎｅｒ ｍｅｍｂｒａｎｅ ＧＯ:０００５７４３ １ ｃ５２５

光系统Ⅱ Ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅱ ＧＯ:０００９５２３ １ ｃ３１

植物型细胞壁 Ｐｌａｎｔ￣ｔｙｐｅ ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ＧＯ:０００９５０５ １ ｃ４４６

呼吸链 Ｒｅｓｐｉｒａｔｏｒｙ ｃｈａｉｎ ＧＯ:００７０４６９ １ ｃ５２５

分子功能 Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎ １３

ＮＡＰＥ￣特异性磷脂酶 Ｄ 活性 ＮＡＰＥ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐａｓｅ Ｄ ａｃｔｉｖｉｔｙ ＧＯ:００７０２９０ １ ｃ３１０

ＲＮＡ 结合 ＲＮＡ ｂｉｎｄｉｎｇ ＧＯ:０００３７２３ １

钙离子结合 Ｃａｌｃｉｕｍ ｉｏｎ ｂｉｎｄｉｎｇ ＧＯ:０００５５０９ １ ｃ３１０

细胞色素 ｃ 氧化酶活性 Ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ￣ｃ ｏｘｉｄａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ＧＯ:０００４１２９ １ ｃ５２５

载流子活性 Ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｃａｒｒｉｅｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ ＧＯ:０００９０５５ １ ｃ５２５

电子传递 Ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ＧＯ:００４５１５６ １ ｃ３１

血红素结合 Ｈｅｍｅ ｂｉｎｄｉｎｇ ＧＯ:００２００３７ ２ ｃ４４６ꎻｃ５２５

铁离子结合 Ｉｒｏｎ ｉｏｎ ｂｉｎｄｉｎｇ ＧＯ:０００５５０６ １ ｃ５２５

金属离子结合 Ｍｅｔａｌ ｉｏｎ ｂｉｎｄｉｎｇ ＧＯ:００４６８７２ ２ ｃ４４６ꎻｃ３１

过氧化物酶活性 Ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ＧＯ:０００４６０１ １ ｃ４４６

磷脂酶 Ｄ 活性 Ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐａｓｅ Ｄ ａｃｔｉｖｉｔｙ ＧＯ:０００４６３０ １ ｃ３１０

因受低磷诱导表达上调(Ｃｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 该研

究对已筛选出的与 ａｐ 显著相关的基因进一步进行

了 ＧＯ 功能注释分析及 ＫＥＧＧ 富集分析ꎬ结果发

现ꎬ锥的 ２９ 个 ＧＯ 注释分类中属分子功能类的基

６３１１ 广　 西　 植　 物 ４０ 卷



１－７. 细胞成分　 １. 细胞ꎻ ２. 细胞组分ꎻ ３. 细胞膜ꎻ ４. 细胞器ꎻ ５. 细胞膜组分ꎻ ６. 大分子复合物ꎻ ７. 细胞器组分 ꎮ ８－１２. 分子

功能　 ８. 结合ꎻ ９. 催化活性ꎻ １０. 载流子活性ꎻ １１. 运输活性ꎻ １２. 抗氧化活性ꎮ １３－１７. 生物学过程　 １３. 代谢过程ꎻ １４. 细胞过

程ꎻ １５. 单有机体过程ꎻ １６. 应激反应ꎻ １７. 定位ꎮ
１－７. Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ　 １. Ｃｅｌｌꎻ ２. Ｃｅｌｌ ｐａｒｔꎻ ３. Ｍｅｍｂｒａｎｅꎻ ４. Ｏｒｇａｎｅｌｌｅꎻ ５. Ｍｅｍｂｒａｎｅ ｐａｒｔꎻ ６. Ｍａｃｒｏｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｏｍｐｌｅｘꎻ ７. Ｏｒｇａｎｅｌｌｅ
ｐａｒｔ. ８－ １２. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎ 　 ８. Ｂｉｎｄｉｎｇꎻ ９. Ｃａｔａｌｙｔｉｃ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ １０. Ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｃａｒｒｉｅｒ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ １１. Ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ １２. Ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ
ａｃｔｉｖｉｔｙ. １３－１７. Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓ　 １３. Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ １４. Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ １５. Ｓｉｎｇｌｅ －ｏｒｇａｎｉｓｍ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ １６. Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｓｔｉｍｕｌｕｓꎻ
１７. Ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ.

图 １　 磷响应基因的 ＧＯ 富集分析
Ｆｉｇ. １　 ＧＯ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｇｅｎｅｓ

因最多ꎬ共有 １３ 条ꎬ所涉及的分子功能包括磷脂

酶 Ｄ 活性、细胞色素 ｃ 氧化酶活性、过氧化物酶活

性等ꎮ 而 ＫＥＧＧ 富集分析结果显示ꎬ锥的磷响应

基因显著性富集的 １ 条代谢通路为 ｐｓｂＤ 基因参与

调控的植物光合作用ꎮ 研究表明ꎬ植物叶绿体光

系统Ⅱ是植物进行光能转化、水的裂解和释放氧

气的重要蛋白复合物ꎬｐｓｂＤ 基因编码光系统Ⅱ作

用中心 Ｄ２ 蛋白ꎬＤ２ 和 Ｄ１ 蛋白共同构成的异源二

聚体上结合着大量与电子传递有关的色素分子及

辅助因子(许冰清等ꎬ２０１５)ꎮ
植物对环境胁迫的适应性生长调节ꎬ主要通

过相关基因参与调控ꎮ 该研究结果表明ꎬ在南亚

热带常绿阔叶林中ꎬ植物体吸收的有效磷主要分

配给光合作用用于植物的生长发育ꎬ而在低磷胁

迫下ꎬ植物能够调控相关的磷响应基因促进有效

磷的吸收以及体内循环再分配过程ꎬ从而达到高

效利用有限资源ꎮ 而该研究使用的锥样品采集于

生长季ꎬ植物体吸收的有效磷可能主要用于叶片

生长ꎬ因此该研究结果也可能在一定程度上受到

季节和实验条件的影响ꎮ 目前ꎬ仅有极少数树种

成功完成全基因组测序ꎬ木本植物因生长周期长、
基因组庞大导致其分子生物学研究较滞后于草本

植物(于娇妲等ꎬ２０１７)ꎬ而对于森林群落中一些优

势树种而言ꎬ分子生物学研究的技术进步有助于

深入阐明其受环境胁迫影响下发生的适应性进化

的内在机制ꎬ对探索调控其生长发育的关键基因

功能具有重要生理学意义ꎮ 今后可基于该研究结

果ꎬ对不同生长季参与调控的主要磷响应基因及

对筛选出的显著基因的具体调控机制进行进一步

探究ꎮ
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图 ２　 磷响应基因参与的光合作用代谢通路图
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