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三种植物线粒体基因低温差异表达比较分析

王赛赛ꎬ 李　 锦ꎬ 祝建波∗

( 石河子大学ꎬ 新疆 石河子 ８３２０００ )

摘　 要: 线粒体作为植物细胞的能量代谢中心ꎬ在植物响应逆境胁迫中有重要的作用ꎮ 该研究基于雪莲

(Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｉｎｖｏｌｕｃｒａｔａ)、番茄(Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎ ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ)和拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ)三种不同低温耐受性植

物的低温转录组ꎮ 通过 ｂｌａｓｔ 比对和数据库检索筛选相关物种的线粒体基因ꎬ使用 ＰｌａｎｔＣＡＲＥ 在线网站分

析启动子ꎬ使用 ｍｅｇａ７ 软件对系统发育树构建分析ꎮ 结果表明:通过差异表达基因筛选ꎬ分别在雪莲、拟南

芥、番茄中筛选出 ２、２４、１５ 个显著差异表达基因ꎬ主要包括线粒体核糖体亚基和电子传递链各复合体亚基ꎬ
其中部分基因的低温差异表达情况如 ＮＡＤ１ 和 ＮＡＤ５ꎬ可能与植物的低温适应性有关ꎻ通过表达模式的聚类

分析ꎬ雪莲与拟南芥在基因的表达模式上相对于番茄更为相近ꎬ且不同类别的基因表达模式在不同物种间

差异较大ꎻ雪莲与其他菊科植物的呼吸链相关基因的蛋白序列具有很大差异ꎬ与万年藓(Ｃｌｉｍａｃｉｕｍ ｄｅｎｄｒｏｉ￣
ｄｅｓ)、牛舌藓(Ａｎｏｍｏｄｏｎ ｍｉｎｏｒ)等高山植物的进化距离较近ꎮ 在整体上拟南芥、番茄和雪莲三种植物线粒体

基因在低温响应上具有很大差异ꎬ表明线粒体基因及其表达调控与植物的低温耐受性之间存在一定的关
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　 　 植物线粒体通过氧化磷酸化提供生命活动所

需的各种能量ꎬ在光呼吸代谢、Ｃ４ 植物的光合作

用和景天酸代谢(Ｐｉｃａｕｌｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)等途径中发

挥着重要作用ꎮ 线粒体的主要功能是进行三羧酸

循环ꎬ通过电子传递链及氧化磷酸化合成 ＡＴＰꎬ这
里是物质彻底氧化分解的场所ꎬ为细胞内的各种

生命活动提供能量ꎮ 此外ꎬ线粒体还与细胞内众

多代谢过程相关ꎬ如参与细胞内信号转导ꎬ调节细

胞内氧化还原电位ꎬ调控基因表达、细胞凋亡等

(Ｍｉｌｌａｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ 线粒体在植物响应逆境胁

迫中有重要作用ꎬ在逆境胁迫下它们的形态结构

和生理功能会发生明显的变化ꎬ在一定程度上可

作为表征植物对逆境条件耐受性的依据(周宇飞

等ꎬ ２０１３)ꎮ 逆境胁迫会引起呼吸代谢的紊乱
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加剧膜脂过氧化程度ꎬ导致脂质过氧化物水平迅

速提高(Ｓａｉｒａｍ ＆ Ｓｒｉｖａｓｔａｖａꎬ ２００２)ꎬ主要体现在线

粒体膜和膜蛋白的损伤、线粒体蛋白质损伤、线粒

体 ＤＮＡ 损伤等(Ｒａｃｈｅｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５ꎻ Ｆｏｙｅｒ ＆ Ｎｏｃ￣
ｔｏｒꎬ ２０１０ꎻ 马晓蕾等ꎬ ２０１３)ꎮ 通过对冷胁迫下植

物线粒体蛋白组的研究发现ꎬ一些线粒体蛋白如

线粒体电子传递链(ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ
ｃｈａｉｎꎬ ｍＥＴＣ)复合物 Ｉ－Ｖ、交替氧化酶( ａｌｔｅｒｎａｔｉｖｅ

ｏｘｉｄａｓｅꎬ ＡＯＸ)、解偶联蛋白 ( ｕｎｃｏｕｐｌｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎꎬ
ＵＣＰ)等的表达水平受到冷或热胁迫的影响ꎬ预示

着这些蛋白可能参与了植物对温度胁迫的响应过

程(Ｙｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ Ｑｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ Ｔａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１２)ꎮ 但是ꎬ植物线粒体中存在有多条电子传递

途径ꎬ低温胁迫对不同植物线粒体呼吸链的具体

伤害位点也会不同(刘美君等ꎬ ２０１４)ꎮ 如在对半

耐寒植物豌豆(Ｐｉｓｕｍ ｓａｔｉｖｕｍ)的蛋白组研究中ꎬ低
温对其电子传递链复合物的影响较小ꎬ主要影响

的是线粒体中 ＡＯＸ 和 ＵＣＰ 的丰度( Ｔａｙｌｏｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００９)ꎻ在对耐寒植物高山离子芥(Ｃｈｏｒｉｓｐｏｒａ ｂｕｎ￣
ｇｅａｎａ)研究中ꎬ低温对其线粒体的影响又出现不

同ꎬ其线粒体中 ＡＯＸ 和 ＵＣＰ 含量变化较小ꎬ但呼

吸链复合体的变化较高(常建锋ꎬ ２００７)ꎮ 这表明

不同植物线粒体在应对低温胁迫时的响应机制有

所不同ꎬ其响应机制可能与其低温耐受性之间存

在某种关联ꎮ
本研究主要根据雪莲、拟南芥和番茄三种不

同低温耐受性植物的低温转录组ꎬ筛选并比较其

线粒体基因表达差异ꎬ来探索植物线粒体低温表

达模式与低温耐受性之间的关系ꎮ 通过对低温条

件下ꎬ三种不同低温耐受性植物线粒体基因表达

差异比较和不同低温耐受性植物间线粒体基因进

化关系的对比ꎬ来分析不同低温耐受性植物间低
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温响应机制和代谢水平的差异ꎬ以及通过响应冷

胁迫的关键节点基因的序列差异ꎬ来探索不同低

温耐受性植物间线粒体的低温表达模式的差别ꎬ
为进一步研究植物线粒体冷胁迫响应机制和相关

基因功能奠定理论基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 雪莲、番茄、拟南芥线粒体低温差异表达基因

的抽取

雪莲转录本源数据(李锦等ꎬ ２０１７)的下载ꎬ
以向日葵、菊花等菊科线粒体基因参照ꎬ与转录本

进行比对ꎬ参照雪莲转录组注释文件ꎬ筛选出雪莲

线粒体基因的低温差异表达量数据ꎬ编写 ｐｙｔｈｏｎ
脚本并筛选其基因序列ꎮ 番茄低温转录本数据

(Ｂａｒｒｅｒｏ￣Ｇｉｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)的下载ꎬ以 ＮＣＢＩ 数据库

中的番茄线粒体基因组为参考ꎬ从源数据中筛选

出其线粒体基因的低温表达量数据ꎮ 拟南芥低温

转录组源数据(Ｖｏｇｅｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)下载ꎬ以拟南芥

线粒体基因组( Ｓｌｏａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)为参考ꎬ筛选出

拟南芥线粒体的低温差异表达量数据ꎮ
１.２ 三种植物线粒体基因低温差异表达对比

根据三种植物的低温差异表达的线粒体基因

表达量数据ꎬ使用 Ｒ 语言中的 ｐｈｅａｔｍａｐ 包进行聚

类分析ꎬ比较其低温线粒体基因表达差异ꎬ并分析

差异表达基因分属的不同代谢通路ꎬ分析其代谢

通路差异与低温胁迫之间的关系ꎬ主要从代谢通

路的关键节点基因入手ꎮ
１.３ 三种植物线粒体低温差异表达基因的验证

对以上筛选的部分线粒体低温差异表达基因

进行实时荧光定量实验验证ꎬ检测其转录组数据

的准确性ꎮ 根据三种植物低温转录本的测定条

件ꎬ分别对其进行低温处理ꎬ雪莲组培苗低温处理

组为 ４ ℃冷驯化 ７ ｄꎬ－２ ℃再处理 ４８ ｈꎬ参照组为

４ ℃冷驯化 ７ ｄꎬ所用雪莲为生长 ２ 个月的组培苗ꎻ
拟南芥低温处理组条件为 ４ ℃ 处理 ２４ ｈꎬ参照组

条件为 １８ ℃培养基中正常生长 ２ 周的拟南芥ꎻ番
茄低温处理组条件为 １０ ℃处理 ４８ ｈꎬ参照组条件

为 ２５ ℃正常生长 ３ 周的番茄栽培苗ꎮ 分别提取

其 ＲＮＡ 并反转录为 ｃＤＮＡꎬ根据筛选出的三种植

物主要的低温差异表达基因序列ꎬ设计实时荧光

定量检测引物(各基因的引物序列与内参基因引

物表 １)ꎬ进行 ＲＴ￣ｑＰＣＲ 实验ꎮ 分析三种植物的线

粒体基因低温差异表达情况ꎬ是否与转录组中筛

选的低温差异表达趋势一致ꎮ
１.４ 三种植物的线粒体呼吸链基因的启动子分析

从筛选出的低温差异表达基因中ꎬ找到与呼

吸链组成密切相关的基因ꎬ并获得其启动子序列

(雪莲基因组由祝建波研究员提供ꎬ未发表)ꎬ使用

ＰｌａｎｔＣＡＲＥ (Ｌｅｓｃｏｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)在线网站分析其

顺式作用原件ꎬ统计并分析呼吸链相关基因启动

子中的顺式作用元件功能与数量ꎮ 对含有低温响

应元件的线粒体基因表达差异进行分析ꎮ
１.５ 多种植物线粒体低温差异表达基因的进化关

系分析

下载了 １７ 种拥有不同低温耐受性植物线粒体基

因组序列ꎬ抗寒植物包括尖叶牛舌藓(Ａｎｏｍｏｄｏｎ ａｔ￣
ｔｅｎｕａｔｅｓ)、万年藓(Ｃｌｉｍａｃｉｕｍ ａｍｅｒｉｃａｎｕｍ)、欧洲山杨

(Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｒｅｍｕｌａ)、人参(Ｐａｎａｘ ｇｉｎｓｅｎｇ)ꎬ耐寒植物有

柴胡(Ｂｕｐｌｅｕｒｕｍ ｆａｌｃａｔｕｍ)、蚕豆(Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ)、沙冬青

(Ａｍｍｏｐｉｐｔａｎｔｈｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｓ)ꎬ较耐寒植物有甘蓝

(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｏｌｅｒａｃｅａ)、菊花(Ｃｈｒｙｓａｎｔｈｅｍｕｍ ｂｏｒｅａｌｅ)、向
日葵 (Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ａｎｎｕｕｓ)ꎬ以及不耐寒的天仙子

(Ｈｙｏｓｃｙａｍｕｓ ｎｉｇｅｒ)、烟草(Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ａｔｔｅｎｕａｔｅ)、丹参

(Ｓａｌｖｉａ ｍｉｌｔｉｏｒｒｈｉｚａ)、巨桉(Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｒａｎｄｉｓ)、辣椒

(Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ)、葡萄藻(Ｂｏｔｒｙｏｃｏｃｃｕｓ ｂｒａｕｎｉｉ)、共
球藻(Ｔｒｅｂｏｕｘｉｏｐｈｙｃｅａｅ ｓｐ.)ꎮ 通过对不同适应温度的

植物线粒体基因蛋白保守序列的比对与进化关系分

析ꎬ来探索和讨论不同植物间在低温胁迫下的线粒体

基因的作用与响应机制ꎮ 首先使用 ＤＮＡＭＡＮ 对线粒

体基因中响应低温的蛋白序列进行多序列比对ꎬ并使

用 ｍｅｇａ７ 分析它们之间的进化关系与距离ꎮ 主要探

究其低温耐受性与线粒体差异表达基因序列相似性

的关系ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 三种植物低温差异表达线粒体基因筛选

从三种植物的转录本中共筛选出 ３２ 个线粒体

差异表达基因ꎬ 雪莲 ２ 个ꎬ 番茄 １５ 个ꎬ 拟南芥 ２４

２４１１ 广　 西　 植　 物 ４０ 卷



表 １　 实时荧光定量实验所用的引物序列
Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｕｓｅｄ ｉｎ ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ

基因名称
Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ

正向引物(５′－３′)
Ｆｏｒｗａｒｄ ｐｒｉｍｅｒ

反向引物(５′－３′)
Ｒｅｖｅｒｓｅ ｐｒｉｍｅｒ

ＳｉｋＮＡＤ１ ＴＧＴＡＣＡＴＡＧＣＡＧＴＴＣＣＡＧＣＴＧ ＡＡＡＣＧＡＴＣＣＣＡＣＴＡＣＡＴＣＡＧＧ

ＡｔＮＡＤ１ ＴＣＧＡＧＴＧＡＧＡＴＴＧＴＣＡＴＧＧＣ ＧＣＴＣＧＡＴＴＡＧＴＴＴＣＴＧＣＴＡＧＡＣＧ

ＬｅＮＡＤ１ ＧＧＧＣＴＣＧＡＴＣＴＧＧＴＴＴＡＧＴＡＴＣ ＣＣＧＡＧＣＴＡＡＴＧＡＴＡＧＡＧＧＣＡＡＧ

ＳｉｋＮＡＤ３ ＣＴＧＡＣＴＧＣＴＡＴＣＴＡＣＧＡＴＧＣＧ ＣＡＣＴＴＴＧＴＴＴＴＣＴＣＧＣＴＣＣＴＴＧ

ＡｔＮＡＤ３ ＣＴＴＴＧＡＴＣＣＴＡＣＴＣＧＧＴＧＴＴＣＣ ＡＡＣＧＡＣＴＴＣＴＧＧＣＡＴＣＡＣＣ

ＬｅＮＡＤ３ ＣＴＡＴＴＴＡＧＴＧＡＴＣＡＧＣＣＣＧＣＴＡＧ ＧＧＡＡＧＧＡＴＣＧＡＡＡＣＣＡＣＡＴＴＣ

ＳｉｋＮＡＤ５ ＴＧＧＴＧＣＴＧＴＴＧＧＧＡＡＡＴＣＴＧ ＡＴＣＡＡＡＧＣＧＧＡＴＡＣＴＧＧＡＧＴＧ

ＡｔＮＡＤ５ ＧＴＴＧＣＧＴＡＴＡＡＴＧＴＡＡＡＴＣＣＣＧＴＡＧ ＧＣＡＧＧＡＡＣＧＡＴＣＴＧＡＣＴＡＧＡＡＡＧ

ＬｅＮＡＤ５ ＡＴＣＧＣＡＴＡＣＴＴＧＧＴＣＡＣＣＴＧ ＡＣＡＡＴＣＡＡＡＧＣＣＧＴＡＧＧＴＧＧ

ＳｉｋＲＰＳ１２ ＴＣＡＡＴＧＴＣＣＣＣＡＧＡＡＧＣＡＡＧ ＣＡＡＡＴＴＡＴＧＡＣＣＴＴＣＧＣＣＣＧ

ＡｔＲＰＳ１２ ＧＡＴＡＡＡＴＧＴＣＣＣＣＡＧＡＡＡＡＣＡＧＧ ＡＡＴＴＡＴＧＡＣＣＴＴＣＧＣＣＣＧＧ

ＬｅＲＰＳ１２ ＴＣＡＡＴＧＴＣＣＣＣＡＧＡＡＧＣＡＡＧ ＴＴＡＴＧＡＣＣＴＴＣＧＣＣＴＧＧＡＡＴＧ

ＳｉｋＲＰＬ２ ＴＴＴＣＴＴＧＧＣＡＧＡＧＴＣＴＴＡＧＧＣ ＴＣＴＣＣＡＴＴＴＣＣＴＴＣＡＣＣＡＴＣＧ

ＡｔＲＰＬ２ ＡＡＣＣＴＡＣＣＡＣＧＡＡＣＡＣＣＡＴＣ ＡＣＴＡＣＡＴＡＡＧＣＧＧＣＣＡＴＣＡＧ

ＬｅＲＰＬ２ ＡＡＡＴＣＡＡＣＣＡＣＧＡＣＴＡＣＣＣＴＣ ＣＴＡＣＡＴＡＡＧＴＣＧＣＣＡＴＣＣＧＴＣ

ＳｉｋＲＰＬ５ ＣＣＡＡＣＧＴＴＡＴＧＧＡＡＧＴＴＣＣＴＧＧ ＴＣＧＡＡＧＣＣＣＴＴＴＧＴＧＴＣＴＧ

ＡｔＲＰＬ５ ＡＴＴＧＧＣＴＡＴＧＧＡＧＡＴＴＣＣＧＣ ＡＧＡＧＴＧＣＴＴＴＧＴＣＧＴＧＣＴＡＧ

ＬｅＲＰＬ５ ＡＧＴＡＣＣＡＡＡＧＡＣＡＧＣＡＣＣＴＴＣ ＣＴＴＴＣＣＴＧＴＴＧＡＡＧＣＣＣＴＴＴＧ

ＳｉｋＡＴＰ６ ＣＣＴＣＣＡＣＡＧＴＴＴＡＣＡＴＣＣＴＧＧ ＧＴＴＧＴＡＧＡＣＴＣＴＣＡＡＴＡＴＡＧＣＣＣＧ

ＡｔＡＴＰ６ ＣＧＡＧＡＡＧＴＧＴＧＡＧＧＣＡＴＴＡＡＣ ＴＴＣＴＴＧＡＡＡＧＧＣＴＴＣＣＣＣＧ

ＬｅＡＴＰ６ ＧＧＣＣＧＧＴＣＡＴＡＧＴＴＣＡＧＴＡＡＡＧ ＧＣＴＡＣＡＣＣＴＡＡＴＴＣＣＡＧＡＣＣＧ

ＳｉｋＣＣＢ２０６ ＣＡＴＴＣＴＡＴＴＡＧＧＧＡＧＣＣＴＧＧＴＣ ＧＡＧＧＴＡＣＧＡＧＡＡＡＧＧＧＴＴＧＧ

ＡｔＣＣＢ２０６ ＣＧＴＧＴＴＴＴＣＴＧＴＧＧＴＴＴＴＣＣＣ ＴＧＴＧＡＴＴＣＣＡＡＧＡＧＣＣＧＡＡＣ

ＬｅＣＣＢ２０６ ＴＣＧＧＣＴＣＴＴＧＧＡＡＴＣＡＣＡＴＣ ＧＧＣＡＡＴＧＡＡＧＴＡＧＧＴＧＡＡＧＴＧＧ

ＳｉｋＣＯＢ ＡＧＴＡＧＧＴＴＧＧＧＴＡＧＣＴＴＴＴＧＣ ＡＴＴＣＣＧＧＴＡＣＡＡＴＡＴＧＡＧＧＣＧ

ＡｔＣＯＢ ＴＡＴＴＴＣＣＴＡＣＣＧＡＴＣＣＡＴＧＣＣ ＧＴＣＧＡＡＡＡＣＴＴＧＡＡＣＴＡＣＧＣＡＣ

ＬｅＣＯＢ ＴＡＴＴＴＣＣＴＡＣＣＧＡＴＣＣＡＴＧＣＣ ＧＧＧＣＧＡＡＡＡＣＴＴＧＡＡＣＴＡＣＧ

ＳｉｋＣＯＸ１ ＴＴＣＴＣＡＴＴＣＴＧＣＣＴＧＧＡＴＴＣＧ ＧＡＧＣＣＣＡＡＡＣＡＡＧＡＡＡＴＣＣＡＡＧ

ＡｔＣＯＸ１ ＴＣＴＴＡＧＧＧＣＴＴＴＣＡＧＧＴＡＴＧＣ ＣＴＧＣＴＴＡＡＡＧＴＧＡＴＴＧＴＴＡＣＧＡＣＣ

ＬｅＣＯＸ１ ＴＧＴＡＴＡＴＴＣＣＣＡＴＴＣＴＧＣＣＴＧＧ ＧＡＧＣＣＣＡＡＡＣＡＡＧＡＡＡＴＣＣＡＡＧ

ＳｉｋＣＯＸ２ ＣＴＴＣＣＴＣＡＴＴＣＴＴＡＴＴＴＴＧＧＴＴＴＴＣＧ ＣＡＴＧＡＡＣＡＡＴＣＣＴＴＴＧＣＧＧＧ

ＡｔＣＯＸ２ ＡＣＣＡＧＣＣＡＡＡＡＣＴＣＡＴＣＴＡＣＧ ＣＡＧＣＡＴＣＡＣＡＴＴＴＧＡＣＡＣＣＴＧ

ＬｅＣＯＸ２ ＣＴＣＡＴＡＧＴＴＧＧＧＣＴＧＴＡＣＣＴＴＣ ＧＴＴＣＣＡＣＡＡＡＴＣＴＣＡＣＴＧＣＡＣ

ＳｉｋＧＡＰＤＨ ＴＡＧＣＡＡＧＧＡＴＧＣＴＣＣＣＡＴＧＴＴＣＧＴ ＡＡＡＧＧＡＧＣＡＡＧＧＣＡＧＴＴＧＧＴＴＧＴＧ

ＡｔＡＣＴＩＮ１１ ＣＣＡＣＡＴＧＣＴＡＴＴＣＴＧＣＧＴＴＴＧＧＡＣＣ ＣＡＴＣＣＣＴＴＡＣＧＡＴＴＴＣＡＣＧＣＴＣＴＧＣ

ＬｅＡＣＴＩＮ ＴＧＴＣＣＣＴＡＴＴＴＡＣＧＡＧＧＧＴＴＡＴＧＣ ＡＧＴＴＡＡＡＴＣＡＣＧＡＣＣＡＧＣＡＡＧＡＴ

个ꎮ 从表 ２ 可以看出ꎬ线粒体中低温差异表达基

因主要为组成各呼吸链复合体的亚基和核糖体蛋

白大 小 亚 基 基 因ꎬ 包 括 ＮＡＤ、 ＣＯＢ、 ＣＯＸ、 ＣＣＢ、
ＡＴＰ６、ＲＰＳ 和 ＲＰＬ 等ꎮ 拟南芥低温差异表达基因

有 ２４ 个ꎬ主要包括呼吸链复合体 Ｉ 亚基基因 ８ 个ꎬ
复合体Ⅲ亚基基因 ５ 个ꎬ复合物Ⅳ亚基基因 ２ 个ꎬ
核糖体亚基基因 ８ 个ꎬ１ 个线粒体 ｍＲＮＡ 成熟酶 Ｒ
基因ꎻ 番茄低温差异表达基因有 １５ 个ꎬ 主要包括
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表 ２　 三种植物低温条件下线粒体基因相对表达量 ｌｏｇ２ＦＣ
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｐｌａｎｔｓ ａｔ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

基因名称
Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ

相对表达量 ｌｏｇ２ＦＣ
Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｏｇ２ＦＣ

拟南芥
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ

番茄
Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎ
ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ

雪莲
Ｓａｕｓｓｕｒｅａ
ｉｎｖｏｌｕｃｒａｔａ

ＮＡＤＨ 脱氢酶亚基 １(ＮＡＤ１ꎬ ＮＡＤＨ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ ｓｕｂｕｎｉｔ １) １.４５ －１.７９ ０

ＮＡＤＨ 脱氢酶亚基 ９(ＮＡＤ９ꎬ ＮＡＤＨ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ ｓｕｂｕｎｉｔ ９) ０.９３ ０ ０

ＮＡＤＨ 脱氢酶亚基 ６(ＮＡＤ６ꎬ ＮＡＤＨ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ ｓｕｂｕｎｉｔ ６) －０.２６ ０ ０

ＮＡＤＨ 脱氢酶亚基 ７(ＮＡＤ７ꎬ ＮＡＤＨ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ ｓｕｂｕｎｉｔ ７) １.１９ ０ ０

ＮＡＤＨ 脱氢酶亚基 ４(ＮＡＤ４ꎬ ＮＡＤＨ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ ｓｕｂｕｎｉｔ ４) ０.５３ ０ ０

ＮＡＤＨ 脱氢酶亚基 ４Ｌ(ＮＡＤ４Ｌꎬ ＮＡＤＨ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ ｓｕｂｕｎｉｔ ４Ｌ) －０.１３ ０ ０

ＮＡＤＨ 脱氢酶亚基 ３(ＮＡＤ３ꎬ ＮＡＤＨ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ ｓｕｂｕｎｉｔ ３) １.１９ ０ ０

ＮＡＤＨ 脱氢酶亚基 ５(ＮＡＤ５ꎬ ＮＡＤＨ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ ｓｕｂｕｎｉｔ ５) １.３２ －１.３ ０

核糖体蛋白小亚基 １２(ＲＰＳ１２ꎬ ４０Ｓ ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｓ１２) １.１９ １.３５ ０

核糖体蛋白小亚基 ４(ＲＰＳ４ꎬ ４０Ｓ ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｓ４) １.４５ １.５６ ０

核糖体蛋白小亚基 １０(ＲＰＳ１０ꎬ Ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｓ１０) ０.９３ (ｃｈｒ３) １.６６ ０.００ (ｃｐｄｎａ)

核糖体蛋白大亚基 ２(ＲＰＬ２ꎬ ６０Ｓ Ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｌ２) ０.７９ １.３６ ０

核糖体蛋白大亚基 ５(ＲＰＬ５ꎬ ６０Ｓ Ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｌ５) －１.３２ １.２８ ０

核糖体蛋白小亚基 １(ＲＰＳ１ꎬ Ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｓ１) ０.６６ (ｃｈｒ５) １.２７ ０

核糖体蛋白大亚基 １６(ＲＰＬ１６ꎬ Ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｌ１６) １.１９ １.２ ０

核糖体蛋白小亚基 ３(ＲＰＳ３ꎬ Ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｓ３) －０.５３ １.５２ ０

核糖体蛋白小亚基 ７(ＲＰＳ７ꎬ Ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｓ７) １.３２ １.６９ (ｃｐｄｎａ) ０

核糖体蛋白大亚基 ７(ＲＰＬ７ꎬ Ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｌ７) ０ １.４４ ０

类核糖体蛋白小亚基 １２(Ｐｕｔａｔｉｖｅ ｓｉｍｉｌａｒ ｔｏ ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｓ１２) －１.５９ ０ ０

类核糖体蛋白小亚基 １３(ＲＰＳ１３ꎬ Ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｓ１３) ０.６６ (ｃｈｒ１) １.８１ ０

类核糖体蛋白小亚基 １９(ＲＰＳ１９ꎬ Ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｓ１９) １.１９ (ｃｈｒ５) １.２６ ０.００ (ｃｐｄｎａ)

核糖体蛋白大亚基 １０(ＲＰＬ１０ꎬ Ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｌ１０) ０.９３ (ｃｈｒ１ / ５) １.４５ ０

线粒体 ｍＲＮＡ 成熟酶 Ｒ(ＭＡＴＲꎬ Ｍａｔｕｒａｓｅ Ｒ) １.１９ ０ ０

ＡＴＰ 合成酶 ６ (ＡＴＰ６ꎬ ＡＴＰ ｓｙｎｔｈａｓｅ ６) ０ ０ －４.９１

细胞色素 Ｃ 合成前体(ＣＣＢꎬ Ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｃ ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓ ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｒｅｃｕｒｓｏｒ) －０.７９ ０ ０

细胞色素 Ｃ 合成前体(ＣＣＢ２０６ꎬ Ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｃ ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓ ｏｒｆ２０６) ０.４ ０ －４.２６

细胞色素 Ｃ 合成前体 Ｃ 端(ＣＣＢ４５２ꎬ Ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｃ ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓ ｏｒｆ４５２) ０.４ ０ ０

细胞色素 Ｃ 合成前体 Ｎ 端 １ (ＣＣＢ３８２ꎬ Ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｃ ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓ ｏｒｆ３８２) ０.２６ ０ ０

细胞色素 Ｃ 合成前体 Ｎ 端 ２(ＣＣＢ２０３ꎬ Ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｃ ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓ ｏｒｆ２０３ ｐｒｏｔｅｉｎ) ０.７９ ０ ０

细胞色素 ｂ(ＣＯＢꎬ Ａｐｏｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ ｂ) ０ －１.０８ ０

细胞色素 ｃ 氧化酶亚基 ２(ＣＯＸ２ꎬ Ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ ｃ ｏｘｉｄａｓｅ ｓｕｂｕｎｉｔ ２) －０.１３ ０ ０

细胞色素 ｃ 氧化酶亚基 １(ＣＯＸ１ꎬ Ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ ｃ ｏｘｉｄａｓｅ ｓｕｂｕｎｉｔ １) １.７２ ０ ０

　 注: ＦＣ 表示低温条件下的相对表达量ꎬ即低温表达量 / 室温表达量ꎻｃｈｒ 表示该基因由染色体编码ꎻｃｐｄｎａ 表示该基因由叶绿体基

因组编码ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ＦＣ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ｕｎｄｅｒ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓꎬ ｃｈｒ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｇｅｎｅ ｉｓ ｅｎｃｏｄｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｎｕｃｌｅａｒ
ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅꎬ ａｎｄ ｃｐｄｎａ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｇｅｎｅ ｉｓ ｅｎｃｏｄｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ.
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图 １　 三种植物线粒体基因低温差异表达热图
Ｆｉｇ. １　 Ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｈｅａｔ ｍａｐ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｐｌａｎｔ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｇｅｎｅｓ

呼吸链复合体 Ｉ 亚基基因 ２ 个ꎬ复合体Ⅲ亚基基因

１ 个ꎬ核糖体亚基基因 １３ 个ꎻ雪莲低温差异表达基

因 ２ 个ꎬ均在呼吸链复合体上ꎬ其中复合体Ⅲ亚基

１ 个ꎬ复合体Ⅳ亚基基因 １ 个ꎮ 其中ꎬ低温差异表

达上调基因中拟南芥主要为电子传递链复合体亚

基基因ꎬ番茄为核糖体亚基基因ꎬ雪莲无上调表达

基因ꎮ 其中ꎬ雪莲线粒体下调基因 ＣＣＢ２０６ 和 ＣＯＢ
下调幅度较大ꎬ在拟南芥和番茄中均上调的线粒

体基因ꎬ上调幅度均是番茄大于拟南芥ꎮ
２.２ 三种植物线粒体低温差异基因相对表达量分析

通过三种植物低温差异表达热图ꎬ雪莲与拟

南芥相对于番茄在基因的表达模式上更为相近ꎮ
在基因的表达聚类上ꎬ所有差异表达基因可分为 ６
大类ꎬ从上到下分别为 ６ 类(图 １)ꎮ 其中第一类和

第二类主要是线粒体核糖体亚基基因ꎬ低温差异

表达模式大致相似ꎬ按雪莲、拟南芥到番茄依次递

增ꎮ 第一类中雪莲不变ꎬ拟南芥上调较小ꎬ番茄上

调程度最大ꎻ第二类中除核糖体亚基外ꎬ还有两个

呼吸链复合体亚基基因 ＡＴＰ６ 和 ＣＣＢ２０６ꎬ其低温

差异表达与第一类相似ꎬ但拟南芥与番茄的低温

差异表达程度差异不大ꎬ雪莲不变或显著下调ꎬ拟
南芥和番茄均上调ꎬ且上调幅度一致ꎮ 第五类也
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图 ２　 三种植物呼吸链相关线粒体基因启动子顺式作用元件分析
Ｆｉｇ. ２　 Ｔｈｒｅｅ ｐｌａｎｔ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｏｒｙ ｃｈａｉｎ￣ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅ’ｓ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ａｎａｌｙｓｉｓ

是由核糖体亚基基因组成ꎬ表达模式与第一类和

第二类有一定的相似性ꎬ其低温差异表达模式番

茄同样是显著上调表达ꎬ雪莲与拟南芥不变或下

调幅度较小ꎮ 第三类、第四类和第六类主要为呼

吸链复合体亚基基因ꎮ 第三类低温差异表达为雪

莲和番茄差异较小或不变ꎬ拟南芥上调程度最大ꎻ
第四类低温差异表达按番茄、雪莲、拟南芥依次递

增ꎬ番茄差异表达下调程度大ꎬ雪莲不变ꎬ拟南芥

差异表达上调或不变ꎻ第六类低温差异表达为雪

莲和番茄不变ꎬ拟南芥下调幅度较小ꎮ 其中第一

类、第二类和第四类的部分核糖体亚基基因的差

异表达情况与其低温耐受性呈负相关ꎮ 三种植物

线粒体在低温表达模式均有差异ꎬ整体上雪莲与

拟南芥相较于番茄的低温表达模式更为相近ꎬ表
明其耐受性与线粒体低温表达模式可能存在某种

关联性ꎮ
２.３ 三种植物的线粒体基因低温差异表达情况的

验证

选 取 ＮＡＤ１、 ＮＡＤ３、 ＮＡＤ５、 ＲＰＳ１２、 ＲＰＬ２、
ＲＰＬ５、ＡＴＰ６、ＣＯＢ、ＣＣＢ２０６、ＣＯＸ１ 和 ＣＯＸ２ 等 １１
个线粒体基因进行低温表达差异检测ꎬ荧光定量

ＰＣＲ 结果如表 ３ 所示ꎬ表中数据为根据各基因低

温相对表达量(即 ２－ΔΔＣＴ)的差异程度分为不同的

等级ꎮ 雪莲线粒体基因低温处理后的差异表达基

因数比低温转录组中的较多ꎬ但大部分基因表达

量与转录组数据一致ꎮ 在转录组数据中没有筛选
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表 ３　 三种植物线粒体基因的低温实时

荧光定量 ＰＣＲ 结果统计
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ

ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ＰＣＲ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｐｌａｎｔｓ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ
ｇｅｎｅｓ ａｔ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

基因名称
Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ

拟南芥
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ

番茄
Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎ
ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ

雪莲
Ｓａｕｓｓｕｒｅａ
ｉｎｖｏｌｕｃｒａｔａ

ＮＡＤ１ ＋ ＋ ＋ －－ －

ＮＡＤ３ ＋ ＋ ＋ － ＋

ＮＡＤ５ ＋ ＋ ＋ －－－ －

ＲＰＳ１２ ＋ ＋ ＋ ＋ －

ＲＰＬ２ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ －

ＲＰＬ５ －－ ＋ ＋ ＋ －

ＡＴＰ６ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ －－－

ＣＯＢ ＋ ＋ －－ －

ＣＣＢ２０６ ＋ ＋ － －－－

ＣＯＸ１ －－ ＋ ＋

ＣＯＸ２ ＋ ＋ ＋ ＋

　 注: ＋ ＋ ＋表示该基因上调表达程度极显著ꎬ＋ ＋表示上调表
达程度显著ꎬ＋表示上调表达程度不显著ꎻ－－－ 表示下调表达
程度极显著ꎬ－ －表示下调表达程度显著ꎬ－表示下调程度不
显著ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ＋＋＋ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｕｐ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｇｅｎｅ
ｉｓ ｖｅｒｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔꎬ ＋＋ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｕｐ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ
ｔｈｅ ｇｅｎｅ ｉｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔꎬ ＋ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈａｔ ｕｐ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ
ｔｈｅ ｇｅｎｅ ｉｓ ｎｏｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔꎻ －－－ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｄｏｗｎ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｇｅｎｅ ｉｓ ｖｅｒｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔꎬ － － ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈａｔ ｔｈｅ
ｄｏｗｎ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｇｅｎｅ ｉｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔꎬ － ｉｎｄｉｃａｔｅｓ
ｔｈａｔ ｔｈｅ ｄｏｗｎ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｇｅｎｅ ｉｓ ｎｏｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ.

出变化的基因ꎬ在荧光定量验证中出现了变化ꎬ但
变化量不大ꎬ且重复实验中数据变化量不一致ꎬ使
用数据较好的一组ꎬ求平均值进行计算ꎬ会存在一

定的实验误差ꎬ当然也可能是由于转录组误差所

致ꎬ但其表达量变化不显著ꎬ仍可以进行相关分

析ꎮ 但总体上三种植物的低温差异表达基因与转

录组数据一致ꎬ少数基因的相对表达量大小可能

有所出入ꎬ但表达量变化趋势没有变化ꎮ
２.４ 三种植物的线粒体呼吸链基因的启动子分析

通过对三种低温差异表达基因的筛选ꎬ其中

与呼吸链相关的基因主要有 ＮＡＤ１、ＮＡＤ２、ＮＡＤ４、
ＮＡＤ５、 ＮＡＤ６、 ＮＡＤ７、 ＮＡＤ９、 ＡＴＰ６、 ＣＣＢ３８２、
ＣＣＢ２０６、ＣＣＢ２５６、ＣＣＢ４５２、ＣＯＢ、ＣＯＸ１ 和 ＣＯＸ２ꎬ
分别分析其启动子ꎬ 启动子中的顺式作用元件种

类主要有光响应元件、缺氧与厌氧诱导响应元件、

茉莉酸甲酯响应元件、赤霉素响应元件、生长素响

应元件、脱落酸响应元件、水杨酸响应元件、防御

与胁迫响应元件、低温响应元件、细胞周期调节响

应元件ꎬ启动子和增强子区域中常见的响应元件

ＣＡＡＴ￣ｂｏｘ、ＧＣ￣ｍｏｔｉｆꎬ核心启动子元件 ＴＡＴＡ￣ｂｏｘꎬ
参与昼夜控制元件 ｃｉｒｃａｄｉａｎ 等具有不同功能的顺

式作用原件ꎮ 图 ２ 列出了呼吸链相关线粒体基因

的元件类型与数量ꎮ
由表 ４ 可知ꎬ低温响应元件 ＬＴＲＥ 和脱落酸响

应元件 ＡＢＲＥ 是基因低温诱导调控中的关键元

件ꎮ 在雪莲中显著下调的 ＡＴＰ６ 和 ＣＣＢ２０６ 基因

的启动子中均包含 １ 个 ＡＢＲＥ 和 ０ 个 ＬＴＲＥ 元件ꎬ
说明该 ＡＢＡ 响应元件可能与其他逆境诱导有关ꎮ
拟南芥中低温显著上调的大多数基因均可发现其

启动子中包含 ＬＴＲＥ 或 ＡＢＲＥꎬ如 ＮＡＤ１、ＮＡＤ５ 和

ＮＡＤ９ 等ꎮ 但在拟南芥中 ＮＡＤ７ 作为显著低温上调

基因ꎬ其基因启动子区域却均未发现 ＬＴＲＥ 和

ＡＢＲＥꎬ说明该基因的低温诱导表达与其他诱导信

号关联ꎮ 番茄中的 ＮＡＤ１ 和 ＮＡＤ５ 基因类似与雪

莲的 ＡＴＰ６ 和 ＣＣＢ２０６ 基因ꎬ均可发现 ＡＢＲＥ 元件

的存在ꎮ 整体上ꎬ大多低温上调表达的基因均可

在其表达调控区域发现 ＬＴＲＥ 或 ＡＢＲＥꎬ说明线粒

体基因的表达受低温信号或相关激素信号的调

控ꎬ但这种调控模式在不同植物间具有很大差异ꎮ
２.５ 不同温度适应性植物线粒体基因序列分析与

对比

通过 ＮＣＢＩ 根据不同适应温度ꎬ下载 １７ 种不

同温度适应性植物线粒体编码蛋白序列ꎬ进行多

序列分析ꎬ并构建系统发育进化树ꎮ 由于植物线

粒体基因组主要编码部分呼吸链复合体Ⅰ－Ⅵ亚

基基因ꎬ这些复合体亚基基因不仅序列上高度保

守ꎬ而且在数量上基本相同ꎮ 所以各植物选择的

线粒 体 编 码 基 因 序 列 主 要 是 由 ＮＡＤ１、 ＮＡＤ３、
ＮＡＤ５、ＮＡＤ７、ＮＡＤ９、ＣＯＢ、ＣＣＢ、ＣＯＸ１、ＲＰＳ３、ＲＰＳ５
和 ＲＰＬ５ 等具有较高保守结构域的基因序列构成ꎮ
由图 ３ 可知ꎬ雪莲与菊花和向日葵虽同属一科ꎬ但
其序列相似度却不高ꎬ与其序列相似度较高的为

拟南芥、牛舌藓、万年藓、甘蓝和欧洲山杨ꎮ 与雪

莲保守序列相似性较高的ꎬ除拟南芥与甘蓝外ꎬ其
他均分布在寒温带针叶林ꎬ且都具有抗寒特性ꎬ 表
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表 ４　 主要功能元件与统计
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｍａｉｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｅｌｅｍｅｎｔ ａｎｄ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ

基因名称
Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ

功能元件及其数量
Ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｅｌｅｍｅｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｑｕａｎｔｉｔｙ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ

低温响应元件
Ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｅｌｅｍｅｎｔ

雪莲
Ｓａｕｓｓｕｒｅａ
ｉｎｖｏｌｕｃｒａｔａ

拟南芥
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ

番茄
Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎ
ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ

脱落酸响应元件
Ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｅｌｅｍｅｎｔ

雪莲
Ｓａｕｓｓｕｒｅａ
ｉｎｖｏｌｕｃｒａｔａ

拟南芥
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ

番茄
Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎ
ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ

ＮＡＤ１ １ ２ ０ ２ ０ １
ＮＡＤ２ ０ ２ ０ １ ２ ２
ＮＡＤ３ ０ ０ １ １ １ ０
ＮＡＤ４ ０ ０ １ ５ １ ０
ＮＡＤ５ ０ １ ０ ０ ３ １
ＮＡＤ６ ０ １ ２ ２ １ １
ＮＡＤ７ ０ ０ １ ２ ０ ０
ＮＡＤ９ ３ １ １ １ １ １
ＡＴＰ６ ０ ０ １ １ ６ ０

ＣＣＢ３８２ ０ ０ ０ ０ ０ １
ＣＣＢ２０６ ０ ２ １ １ ０ ０
ＣＣＢ２５６ ０ ０ ０ １ １ ２
ＣＣＢ４５２ １ １ ０ ０ ３ ０
ＣＯＢ ０ １ ０ ２ ０ ２
ＣＯＸ１ １ ２ ０ １ ０ １
ＣＯＸ２ ０ １ ３ ０ １ １

明雪莲与其他植物的线粒体序列差异不仅体现在

种属差异ꎬ还与其生长环境差异有关ꎮ 高度保守

的蛋白序列之间存在的差异ꎬ一定程度上与其所

处环境压力有关ꎮ 虽然雪莲、菊花、向日葵等同属

菊科植物ꎬ但在进化关系上距离较远ꎬ与万年藓、
牛舌藓、欧洲山杨等高山植物的进化距离较近ꎬ说
明雪莲线粒体在高寒环境影响下ꎬ进化出自身适

应该环境的机制ꎬ基因结构也与其他菊科植物产

生较大差异ꎮ

３　 讨论与结论

三种植物在低温下差异表达基因ꎬ主要集中

在电子传递链各复合物亚基和核糖体蛋白亚基基

因ꎮ 由于植物的低温响应机制特别复杂ꎬ本文只

针对呼吸链相关基因低温表达差异与低温耐受性

之间的关系ꎮ 通过对呼吸链相关基因分析发现ꎬ
其中番茄和拟南芥中 ＮＡＤＨ 脱氢酶亚基基因差异

表达最多ꎬ即拟南芥与番茄冷胁迫的影响主要是

依赖于 ＮＡＤＨ 的呼吸受抑制程度较大ꎬ而依赖于

琥珀酸的呼吸受抑制较轻ꎬ冷胁迫主要破坏呼吸

链中复合体Ⅰ的活性ꎬ复合体Ⅰ低温下差异表达

情况ꎬ对其低温耐受性有重要作用(Ｄａｎｉｅｌａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００７)ꎮ 拟南芥与番茄在调节依赖于 ＮＡＤＨ 的电

子传递途径时的差异ꎬ如 ＮＡＤ１、ＮＡＤ５ 拟南芥中显

著上调ꎬ而番茄显著下调ꎬ反映出拟南芥与番茄在

冷胁迫上的耐受性差异ꎮ 两种植物的电子传递链

复合体Ⅲ、ＩＶ 亚基基因在冷胁迫下也具有不同的

表达模式ꎬ该复合体同样在植物低温胁迫下具有

重要作用ꎬ其表达上调有助于呼吸电子链的电子

传递ꎬ有助于氧自由基的消耗ꎬ减少活性氧对细胞

的损 伤 ( Ｖｅｒｒｉｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ Ｒａｙａｐｕｒａｍ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００８ꎻ Ｇａｕｄｅｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ 拟南芥和番茄该复合

体亚基基因的低温差异表达模式同样有区别ꎬ拟
南芥中该复合体亚基基因大多显著上调表达ꎬ番
茄中下调表达或不变ꎬ如 ＣＣＢ、ＣＯＸ 等基因在两种

植物中的低温表达差异ꎬ这种表达差别同样是其

低温耐受性差异的原因ꎮ 雪莲的呼吸链相关基因
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图 ３　 线粒体低温差异表达基因的进化分析
Ｆｉｇ. ３　 Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａ ａｔ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

的差异表达模式不同于其他两种植物ꎬ由于其较

强的低温耐受性ꎬ复合体Ⅰ－Ⅳ的大部分亚基基因

均未受到低温伤害ꎬ只有复合体Ⅳ、Ⅴ中的 ＣＣＢ 和

ＡＴＰ６ 出现显著下调ꎬ冷胁迫主要影响的是其电子

传递链的最后部分ꎬ通过控制能量代谢速率降低

机体 能 量 消 耗 和 呼 吸 效 率ꎬ 来 应 对 低 温 胁 迫

(Ｊａｃｏｂｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ 三种植物在低温胁迫下表

达模式和调控机制的差异ꎬ可能是形成其低温耐

受性差异的一个原因ꎮ 通过对呼吸链相关基因蛋

白序列分析得出ꎬ虽然雪莲、菊花、向日葵等同属

菊科植物ꎬ但在进化关系上距离较远ꎬ与万年藓、
牛舌藓、欧洲山杨等高山植物的进化距离较近ꎬ雪
莲与其他植物的线粒体序列差异不仅体现在种属

差异ꎬ还与其生长环境差异有关ꎮ
通过以上对三种植物的线粒体差异表达基因

模式和基因表达聚类分析得出ꎬ雪莲与拟南芥相

对于番茄在基因的表达模式上更为相近ꎻ不同冷

耐受性植物线粒体之间的线粒体保守序列分析得

出ꎬ虽然雪莲和菊花、向日葵等同属菊科植物ꎬ但
在进化关系上距离较远ꎬ却与万年藓、牛舌藓和欧

洲山杨等高山植物的进化距离较近ꎬ这一现象同

样验证了一部分线粒体基因的低温差异表达与其

自身冷耐受性相关联这一结论ꎮ
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