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摘要：［目的］从转录组水平研究重金属污水胁迫处理下白骨壤的基因表达变化，以揭示白骨壤响应重金属污染胁

迫的机制。［方法］采用基于高通量测序的数字基因表达谱（ＤＧＥ）技术对重金属污水胁迫处理组和对照组白骨壤
材料进行转录组测序分析。［结果］与对照组相比，重金属处理下白骨壤共有１０４５９个差异表达基因，其中，８６８５
个表达量上升，１７７４个表达量下降。ＭｅＶ聚类表明：大部分基因在重金属处理样本中的表达量受到极大的诱导。
ＧＯ功能注释发现，差异表达基因主要定位于叶绿体以及细胞内各种膜结构，参与“细胞代谢”、“细胞组分的组合和
生物合成”、“对刺激的响应”等过程。ＫＥＧＧ代谢通路分析显示，差异表达基因分布于１２６条 Ｐａｔｈｗａｙｓ，涉及“核糖
体”、“光合作用”、“乙醛酸盐代谢”、“丙酮酸代谢”等途径。重金属胁迫还促进萜类、黄酮类化合物生物合成的关

键酶基因（?牛儿基焦磷酸合酶（０００９２３８）、黄酮醇合成酶（０００１８３３））的表达，进而促进白骨壤有效成分的积累；显
著诱导细胞分裂素水解酶编码基因ＣＫＸ７（００５７１２４）、油菜素内脂信号转导组分基因ＢＳＫ（００４３７４１）等的表达，进而
提高白骨壤对重金属胁迫的适应能力。此外，转录因子分析发现，ｂＨＬＨ、ＮＡＣ、ＭＹＢｒｅｌａｔｅｄ和ＷＲＫＹ在重金属胁迫
中发挥重要作用。实验选取８个与环境刺激响应密切相关的基因，通过ｑＲＴＰＣＲ验证了它们在重金属污水胁迫处
理下的表达差异，结果与数字基因表达谱分析的结果较一致，证实了差异表达基因数据的有效性。［结论］重金属

处理影响了白骨壤大量的新陈代谢、光合作用、小分子酸合成、激素合成与信号转导及次生代谢产物合成相关基因

的表达。
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随着我国沿海地区工农业的快速发展以及城市

化区域的不断扩大，工农废水和生活污水的排放量

越来越大。大量污水涌入江河海湾造成了很大的环

境压力［１］。红树湿地系统处在陆地向海洋的过度

带，对各种污染物有很强的吸附能力，具有净化污

水、沉积污染物的能力［２－４］；然而，污水排放对红树

植物的正反影响效应存在较大的争议。一方面，污

水排放能为红树植物带来丰富的营养物质，促进红

树的生长；另一方面，污水中重金属污染物的胁迫作

用对红树植物存在一定的不利影响，减缓红树植物

的生长发育。因此，探究红树植物响应污染胁迫的

机制是当前研究的热点［５］。有研究表明，红树植物

能够通过多种途径应对重金属胁迫，如：根部发达的

凯氏带可以防止重金属离子向地上部分转运；植物

体内的小分子有机酸等物质可以将重金属沉淀于细

胞壁或局限于液泡等细胞器；通过增强植物体自身

抗氧化系统活性或促进各种抗氧化物质合成来清除

重金属胁迫下产生的大量活性氧自由基［６－８］；然而，

这些研究大多停留在生理层面，从分子层面分析重

金属胁迫处理对红树植物生长影响的研究鲜有

报道［９－１０］。

数字基因表达谱（ＤＧＥ）是一种高效的高通量测
序技术，ＤＥＧ能用于分析某一物种特定组织在特定
条件下基因的表达情况。通过对差异基因涉及到的

生物学过程进行搜索、比较和分析，可预测基因的表

达模式和蛋白质的功能等信息。目前，已有学者利

用该技术在转录水平分析了美洲黑杨（Ｐｏｐｕｌｕｓｄｅｌ
ｔｏｉｄｅｓＭａｒｓｈ）、泡泡刺（ＮｉｔｒａｒｉａｓｐｈａｅｒｏｃａｒｐａＭａｘ

ｉｍ．）、花生（ＡｒａｃｈｉｓｈｙｐｏｇａｅａＬｉｎｎ．）等植物基因表
达谱［１１－１３］。如，赖晓娟等［１４］通过分析坛紫菜（Ｐｙ
ｒｏｐｉａｈａｉｔａｎｅｎｓｉｓＲｈｏｄｏｐｈｙｔａ）的数字基因表达谱，筛
选出了２５６个上调表达基因和３８２０个下调表达基
因，证明了高温胁迫对坛紫菜的生长发育有一定的

抑制作用，但同时也诱导了补救途径。

作为常见的红树林优势树种白骨壤（Ａｖｉｃｅｎｎｉａ
ｍａｒｉｎａ（Ｆｏｒｓｓｋｌ）Ｖｉｅｒｈａｐｐｅｒ）广泛分布于陆地向海
洋过渡的潮间带，在我国分布于海南、广东、广西等

省的滨海地区。白骨壤能耐受一定浓度的污染胁

迫，可在污水污染的潮间带生长［１５］。有研究表明，

白骨壤模拟湿地系统可对污水起到很好的净化效

应，在栽种白骨壤植物的土壤子系统中，重金属积累

含量显著降低［１６］。进一步研究表明，白骨壤正是通

过调控湿地系统中氮、磷的分配、循环达到净化作

用［１７－１８］。周涵韬等［１９］通过 ｍＲＮＡ差异显示技术，
分离得到了白骨壤耐盐相关ｃＤＮＡ，为揭示白骨壤盐
胁迫响应机制打下了基础。本文采用基于高通量测

序的数字基因表达谱技术研究污水胁迫处理下白骨

壤的基因表达变化，从分子层面分析白骨壤对重金

属污染胁迫的耐受机制，为深入研究重金属污水胁

迫对红树植物生长的影响机制提供参考。

１　材料与方法

１．１　实验试剂与仪器
Ｈｏａｇｌａｎｄ营养液；人工污水；Ｔｒｉｚｏｌ试剂盒

（ＴａＫａＲａ，大连，中国）；琼脂糖；寡聚（ｄＴ）纤维素；
片段化缓冲液（ｆｒａｇｍｅｎｔａｔｉｏｎｂｕｆｆｅｒ）；ｄＮＴＰｓ；六碱基
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随机引物；ＲＮａｓｅＨ；ＤＮＡｐｏｌｙｍｅｒａｓｅＩ；ＱｉａＱｕｉｃｋＰＣＲ
试剂盒；ＥＢ缓冲液；ＰｒｉｍｅＳｃｒｉｐｔＴＭＲＴＭａｓｔｅｒＭｉｘ
（ＴａＫａＲａ，大连，中国）；ＳＹＢＲＧｒｅｅｎｓｕｐｅｒｍｉｘ；ＰＣＲ
仪型：ＢｉｏＲａｄＣＦＸ９６ｔｏｕｃｈＴＭ。
１．２　白骨壤材料处理和收集

２０１５年７月在湛江雷州附城镇红树林育苗场
采集２０ ３０ｃｍ且具有３ ４对叶片的白骨壤幼
苗。将株高相近、长势旺盛、完好无损的３６株白骨
壤幼苗随机分成重金属处理组和对照组，每组设置

３个重复。随后加入１／２Ｈｏａｇｌａｎｄ营养液于室温条
件下进行复壮培养，３０ｄ后处理组进行人工重金属
污染胁迫处理。人工重金属污水胁迫处理参照

Ｗａｎｇ等［１５］的方法，其中，Ｐｂ２＋、Ｃｄ２＋、Ｈｇ２＋作为外界
胁迫因素，其浓度分别为１０、２、２ｍｇ·Ｌ－１。对照组
用等量的１／２Ｈｏａｇｌａｎｄ营养液处理。对照组和处理
组在相同环境下继续培养２ｄ后分别摘取无缺损、
完全开展的白骨壤嫩叶，并将嫩叶保存于液氮中

备用。

１．３　总ＲＮＡ提取和基因表达谱测序
采用Ｔｒｉｚｏｌ法提取污水胁迫处理组和对照组白

骨壤叶片样品的总 ＲＮＡ，对照和处理各３份生物学
重复；然后，将对照和处理的各自３份 ＲＮＡ样品等
量混合，由广州基迪奥公司构建测序文库，采用Ｉｌｌｕ
ｍｉｎａＨｉＳｅｑＴＭ２０００平台进行转录组测序。
１．４　差异表达基因的筛选

基因的表达量由比对到基因表达区域序列的

ｒｅａｄｃｏｕｎｔ频率来估算，通过 ｅｄｇｅＲ软件对得到的
ｒｅａｄｃｏｕｎｔ数据进行差异分析，以筛选差异表达基因。
本实验差异基因筛选标准为 Ｐｖａｌｕｅ＜０．０５，｜ｌｏｇ２
ＦｏｌｄＣｈａｎｇｅ｜＞１，其中，ＦｏｌｄＣｈａｎｇｅ为污水胁迫处
理样本与对照样本中各基因表达量的比值。对于差

异表达基因，其 ｌｏｇ２ＦｏｌｄＣｈａｎｇｅ＞０时，认为该差异
表达基因是上调的；反之，若ｌｏｇ２ＦｏｌｄＣｈａｎｇｅ＜０，则
认为该差异表达基因是下调的。

１．５　ＧｅｎｅＯｎｔｏｌｏｇｙ（ＧＯ）基因功能注释和
ＫＥＧＧ代谢通路分析
　　采用 ＧＯ数据库（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｇｅｎｅｏｎｔｏｌｏｇｙ．
ｏｒｇ／）对污水胁迫处理下白骨壤的差异表达基因进
行ＧＯ功能富集显著性分析。采用ＧＯｓｅｑ方法计算
得到一个特定的 Ｐｖａｌｕｅ。一般校正后的 Ｐｖａｌｕｅ≤
０．０５，表示差异表达基因在该 ＧＯ中出现了富集。
同时，使用 ＫＯＢＡＳ（２．０）软件对差异基因进行
ＫＥＧＧ代谢通路富集性分析，当 ＦＤＲ（错误发现率）

≤０．０５时，表示该通路中差异表达基因富集显著。
１．６　ｑＲＴＰＣＲ验证

随机选取８个与白骨壤抗污染胁迫相关的关键
基因进行ｑＲＴＰＣＲ技术，以验证白骨壤数字基因表
达谱测序数据的可靠程度。白骨壤 ＲＴ引物在
Ｐｒｅｍｉｅｒｐｒｉｍｅｒ５软件上设计，扩增平均长度控制在
２００ ２５０ｂｐ，相关引物见表１。内参基因为白骨壤
组成型表达基因ｔｕｂｕｌｉｎ。白骨壤对照样本及污水胁
迫处理样本各取１μｇ总ＲＮＡ作为模板，采用Ｐｒｉｍｅ
ＳｃｒｉｐｔＴＭＲＴＭａｓｔｅｒＭｉｘ（ＴａＫａＲａ，大连，中国）试剂盒
进行逆转录，逆转录得到的 ｃＤＮＡ用于实时荧光定
量检测。反应总体系为１０μＬ，体系中 ＳＹＢＲＧｒｅｅｎ
超混合液（２×）、正向引物、反向引物、ｃＤＮＡ、和
ｄｄＨ２Ｏ的体积分别为 ５．０、０．２、０．２、１．０、３．６μＬ。
ＰＣＲ反应程序为 ９６℃预变性 １ｍｉｎ，９５℃变性 １５ｓ，
５８℃退火１５ｓ，７２℃延伸４５ｓ，４０次循环。每个差异
基因验证３次，以降低实验误差，并依照２－ΔΔＣｔ的方
法计算基因的相对表达量。

表１　引物序列
Ｔａｂｌｅ１　Ｐｒｉｍｅｒｓｅｑｕｅｎｃｅｓ

基因编号

Ｇｅｎｅ
ｎｕｍｂｅｒ

正向引物序列（５’３’）
Ｆｏｒｗａｒｄｐｒｉｍｅｒｓｅｑｕｅｎｃｅ

反向引物序列（５’３’）
Ｒｅｖｅｒｓｅｐｒｉｍｅｒｓｅｑｕｅｎｃｅ

０００３９２２ ＣＡＡＴＴＴＧＧＣＴＧＡＴＡＴＡＡＧ ＣＡＡＧＧＡＣＴＧＡＡＧＡＡＴＧＡＡＧＣ
００４８８３１ ＧＣＴＣＴＴＴＴＣＡＡＡＧＡＧＴＧＡＧ ＧＣＧＴＴＧＣＣＧＧＧＴＴＧＴＡＡＣＴ
００２６５２７ ＧＡＡＣＣＴＴＴＣＴＣＡＧＴＧＡＣＣ ＣＡＴＴＧＧＧＴＡＣＡＡＡＡＧＣＡＧＣ
００５３０６９ ＣＧＴＴＴＧＡＴＣＡＧＣＣＡＴＣＴＧ ＣＡＡＡＣＴＣＡＧＴＡＴＡＡＴＣＡＣ
００２０２５３ ＧＴＧＧＡＧＧＣＴＧＡＡＧＧＴＴＧＣ ＧＴＡＧＧＴＴＡＣＡＴＣＴＴＣＧＣＣＡ
００５５７１１ ＣＴＴＧＡＣＡＴＴＴＴＣＡＡＴＣＧＧ ＣＴＣＴＧＣＡＣＴＧＧＴＴＣＡＴＴＧ
００１６４２２ ＧＡＣＡＡＴＧＧＣＧＡＣＣＧＴＴＡＣ ＣＣＧＣＡＡＣＣＧＣＡＡＡＡＧＴＴＧＣ
００４９７７７ ＣＡＧＣＴＴＴＣＣＴＧＣＣＴＴＣＣＧ ＧＧＡＣＣＡＴＣＡＧＧＴＧＴＣＴＣＣＡ

微管蛋白

基因

Ｔｕｂｕｌｉｎｇｅｎｅ
ＣＡＧＧＣＣＡＧＴＣＡＡＧＡＧＡＡＡＣＣＡＴＴＣＡＴＧＧＣＣＡＡＧＴＴＡＧＣ

２　结果与分析
２．１　测序质量分析

分析白骨壤数字基因表达谱测序数据发现，重

金属污水胁迫处理样品和对照样品测序所得数据，

经过滤筛除含有接头和低质量部分后，得到高质量

Ｃｌｅａｎｒｅａｄｓ的比例分别为９８．２６％、９８．２３％，证明测
序质量较高。将得到的 Ｃｌｅａｎｒｅａｄｓ与参考基因比
对，对照样本和重金属污水胁迫处理样本分别有

８９．２０％和８７．４５％的 Ｃｌｅａｎｒｅａｄｓ可比对上参考基
因，这为白骨壤转录组序列的注释打下了结实的基

础。测 序 结 果 提 交 到 Ｇｅｎｅｂａｎｋ，登 录 号

８０２
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为ＳＲＡ４８７２９５。
饱和度是用来衡量单一样本测序得到的基因数

量是否覆盖全基因组的标准，检测所得的基因数量

随测序量的增加而增加，当测序量接近基因组的大

小时，其检测到的基因总数达到峰值，表明检测到的

基因数已基本覆盖全基因组。本研究中，对照样本

和污水胁迫处理样本的Ｒｅａｄｓ数量超过１０Ｍ时，检
测到的基因数量趋于饱和，而实验中２个样品的测
序量分别为２５．２６、２５．６４Ｍ，证明绝大部分基因已
被检测到。随机性分析表明：各样本的 Ｒｅａｄｓ呈正
态分布，具有很高的随机性。上述结果表明：本次测

序结果能够较好地反映各样本中基因表达的真实情

况，可用于分析重金属污水胁迫处理下白骨壤基因

的表达变化。

２．２　差异表达基因筛选
ＭｅＶ聚类分析显示：聚在同一类的基因表达量

在对照样本和重金属污水胁迫处理样本间差异极

大，大部分基因表现为在污水胁迫处理样本中的表

达量比对照样本中的高。

通过比较对照样品与重金属污水胁迫处理样品

基因表达谱，共筛选出１０４５９个差异表达基因，其
中，有８６８５个基因表达量增加，１７７４个基因表达
量减少，表明重金属污水胁迫处理极大的诱导了白

骨壤基因的表达。

２．３　差异表达基因ＧＯ功能显著性富集分析
将白骨壤差异表达基因比对到 ＧＯ数据库，共

得到２０４１条 ｔｅｒｍｓ，其中，“分子功能”５１４条，占
２５１８％；“细胞组分”２０２条，占９．９０％；“生物学过
程”１３２５条，占６４．９２％。以Ｐｖａｌｕｅ≤０．０１为标准
筛选极显著富集条目，共得到２３０条，其中，“分子功

能”３９条，“细胞组分”４６条，“生物学过程”１４５条。
对差异表达基因ＧＯ功能分类发现，大部分类别中，
表达量上调的基因数比表达量下调的基因数多，其

中，与“生物学过程”相关的差异表达基因主要涉及

“代谢过程”、“对刺激因素的响应”、“区域化”、“生

物调节”等过程，与“分子功能”相关的差异表达基

因主要与“结构分子活性”、“转运体活性”、“催化活

性”、“结合活性”等分子活性相关，与“细胞组分”相

关的差异表达基因主要与“细胞器组分”、“细胞组

分”、“大分子复合物”、“膜组分”等结构相关。此

外，重金属污水胁迫处理还提高了白骨壤的“抗氧化

因子”、“蛋白质结合转录因子”、“核酸结合转录因

子”、“电子载体”、“鸟嘌呤核苷酸交换因子”等关键

因子的活性，进而影响“生物粘附”、“信号传导”、“

多细胞调节”等过程。

２．４　ＫＥＧＧ代谢通路显著性富集分析
通过ＫＥＧＧ代谢通路富集分析，可以揭示差异

表达基因参与的主要生理活动途径。结果表明：重

金属污水胁迫处理下，白骨壤差异表达基因辐射到

１２６条Ｐａｔｈｗａｙ中。从表２可以看出：在Ｐ≤０．０５显
著性富集的２０条Ｐａｔｈｗａｙ中，富集在“核糖体途径”
的基因数量最多，共有４０９个差异表达基因；其次是
“碳代谢途径”，富集了３０３个差异表达基因。“乙
醛酸盐代谢”途径、“光合生物固碳途径”和“丙酮酸

代谢途径”也是３个显著性富集的代谢途径，分别富
集了１０７、１０３、１１３个差异表达基因，占差异表达基
因总数的６．３２％、６．０８％、６．６７％。此外，在“苯丙
环素的生物合成”、“氮素代谢”、“光合作用”、“脂肪

酸代谢”、“氨基酰ｔＲＮＡ的生物合成”、“半乳糖代
谢”等途径也富集了一定数量的差异表达基因。

表２　ＫＥＧＧ代谢通路富集分析
Ｔａｂｌｅ２　ＫＥＧＧｍｅｔａｂｏｌｉｃｐａｔｈｗａｙｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔａｎａｌｙｓｉｓ

ＫＥＧＧ代谢途径
ＫＥＧＧｍｅｔａｂｏｌｉｃｐａｔｈｗａｙ

差异基因数量／个
Ｔｈｅｎｕｍｂｅｒｏｆ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ

ｅｘｐｒｅｓｓｅｄｇｅｎｅｓＫ

ＥＧＧ代谢途径
ＫＥＧＧｍｅｔａｂｏｌｉｃｐａｔｈｗａｙ

差异基因数量／个
Ｔｈｅｎｕｍｂｅｒｏｆ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ
ｅｘｐｒｅｓｓｅｄｇｅｎｅｓ

核糖体Ｒｉｂｏｓｏｍｅ ４０９ 光合作用天线蛋白Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓａｎｔｅｎｎａｐｒｏｔｅｉｎｓ ５１
苯并环素的生物合成Ｐｈｅｎｙｌｐｒｏｐａｎｏｉｄｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ７７ 脂肪酸代谢Ｆａｔｔｙａｃｉｄｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ８０
氮素代谢Ｎｉｔｒｏｇｅｎｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ４６ 丙酮酸代谢Ｐｙｒｕｖａｔｅｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ １１３
萜类化合物的生物合成

Ｓｅｓｑｕｉｔｅｒｐｅｎｏｉｄａｎｄｔｒｉｔｅｒｐｅｎｏｉｄｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ
２４

不饱和脂肪酸的生物合成

Ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｏｆｕｎｓａｔｕｒａｔｅｄｆａｔｔｙａｃｉｄｓ
４１

光合作用Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ８３ 植物的昼夜节律Ｃｉｒｃａｄｉａｎｒｈｙｔｈｍｐｌａｎｔ ３４
乙醛酸盐代谢Ｇｌｙｏｘｙｌａｔｅａｎｄｄｉｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ １０７ 氰氨酸代谢Ｃｙａｎｏａｍｉｎｏａｃｉｄｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ２８
光合生物固碳Ｃａｒｂｏｎｆｉｘａｔｉｏｎｉｎｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｏｒｇａｎｉｓｍｓ １０３ 氨基酰ｔＲＮＡ生物合成ＡｍｉｎｏａｃｙｌｔＲＮＡｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ４６
碳代谢Ｃａｒｂｏｎｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ３０３ 阿尔法亚麻酸代谢ＡｌｐｈａＬｉｎｏｌｅｎｉｃａｃｉｄｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ３４
类黄酮生物合成Ｆｌａｖｏｎｏｉｄｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ２１ 半乳糖代谢Ｇａｌａｃｔｏｓｅｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ５２
硫胺素代谢Ｔｈｉａｍｉｎｅｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ １９ 喹啉生物碱的生物合成Ｉｓｏｑｕｉｎｏｌｉｎｅａｌｋａｌｏｉｄｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉ ２３
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２．５　污水胁迫处理对白骨壤激素合成、运输和信号
途径基因的表达调控

　　植物激素是一类参与植物生长发育、代谢和环
境响应的重要化学物质［２０］。通过对白骨壤 ＤＥＧ分
析，得到了生长素、乙烯、细胞分裂素、脱落酸、赤霉

素和油菜素内脂等一系列激素相关基因的表达差异

情况，并分析了污水胁迫对上述基因的影响。结果

（表３）表明：在污水胁迫处理下，一个生长素上调小
ＲＮＡ基因 ＳＡＵＲ（００５２０２４）显著上调。多个乙烯信
号途径基因也得到了分析，其中，乙烯不敏感３基因
ＥＩＮ３（００１６９９７）的表达保持稳定，而乙烯响应转录
因子１基因ＥＲＦ１（００１３９９５）的表达受到污水胁迫的

明显诱导。众多细胞分裂素基因的表达受到污水胁

迫的显著影响，如细胞分裂素脱氢酶 ７基因 ＣＫＸ７
（００５７１２４）的表达显著上调，而一个富含组氨酸的磷
酸转移蛋白１基因ＡＨＰ１（００２９１９８）的表达受到极大
的抑制。另一个内源细胞分裂素相关基因玉米黄质

环氧化酶基因ＺＥＰ（００２１１８９）在污水胁迫处理下表
达水平也显著上调。在脱落酸途径中，一个脱落酸

不敏感５基因ＡＢＩ５（００６１５１１）的表达显著上调。最
后笔者发现，油菜素内脂的一个信号转导组分基

因———油菜素内酯信号激酶基因 ＢＳＫ（００４３７４１）的
表达受到极大的诱导。

表３　激素相关基因在污水胁迫下的表达变化
Ｔａｂｌｅ３　Ｔｈｅｃｈａｎｇｅｓｏｆｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆｐｌａｎｔｈｏｒｍｏｎｅｓｒｅｌａｔｅｄｇｅｎｅｓｕｎｄｅｒａｒｔｉｆｉｃｉａｌｈｅａｖｙｍｅｔａｌｓｔｒｅｓｓ

基因编号Ｇｅｎｅｎｕｍｂｅｒ 基因注释Ｇｅｎｅａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ｌｏｇ２比值ｌｏｇ２ｒａｔｉｏ

００４６１５５ 生长素转运子基因（ＡＵＸ１）Ａｕｘｉｎｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ（ＡＵＸ１） －０．８０５８９０
００５２０２４ 生长素上调小ＲＮＡ基因（ＳＡＵＲ）ＳｍａｌｌａｕｘｉｎｕｐＲＮＡ（ＳＡＵＲ） １．１２００４６
００４７０９９ 组成型三重相应基因（ＣＴＲ１）Ｃｏｎｓｔｉｔｕｔｉｖｅｔｒｉｐｌｅｒｅｓｐｏｎｓｅ１（ＣＴＲ１） －０．３３９３６０
００１６９９７ 乙烯不敏感３基因 （ＥＩＮ３）Ｅｔｈｙｌｅｎｅｉｎｓｅｎｓｉｔｉｖｅ３（ＥＩＮ３） －０．０５２４００
００１３９９５ 乙烯响应转录因子１基因（ＥＲＦ１）Ｅｔｈｙｌｅｎｅｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒ１（ＥＲＦ１） １１．０５９６８０
０００２３４８ 乙烯响应转录因子５基因（ＥＲＦ５）Ｅｔｈｙｌｅｎｅｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒ５（ＥＲＦ５） ０．２２６３４６
００５７１２４ 细胞分裂素脱氢酶７基因（ＣＫＸ７）Ｃｙｔｏｋｉｎｉｎｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ７（ＣＫＸ７） １１．５９３５３０
００１８６２０ 组氨酸激酶３基因（ＨＫ３）Ｈｉｓｔｉｄｉｎｅｋｉｎａｓｅ３（ＨＫ３） －０．２００３３０
００２９１９８ 富含组氨酸的磷酸转移蛋白１基因（ＡＨＰ１）Ｈｉｓｔｉｄｉｎｅｃｏｎｔａｉｎｉｎｇｐｈｏｓｐｈｏｔｒａｎｓｆｅｒｐｒｏｔｅｉｎ１（ＡＨＰ１） －８．６９２０９０
００２１１８９ 玉米黄质环氧化酶基因（ＺＥＰ）Ｚｅａｘａｎｔｈｉｎｅｐｏｘｉｄａｓｅ（ＺＥＰ） １２．９３０４８０
００６１５１１ 脱落酸不敏感５基因（ＡＢＩ５）Ａｂｓｃｉｓｉｃａｃｉｄ－ｉｎｓｅｎｓｉｔｉｖｅ５（ＡＢＩ５） １２．０７９９８０
０００１１１１ 丙二烯氧化物合酶基因（ＡＯＳ）Ａｌｌｅｎｅｏｘｉｄｅｓｙｎｔｈａｓｅ（ＡＯＳ） －８．５４９９８０
００４３７４１ 油菜素内酯信号激酶基因（ＢＳＫ）Ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄｓｉｇｎａｌｉｎｇｋｉｎａｓｅ（ＢＳＫ） １１．７１３３９０

２．６　污水胁迫处理影响白骨壤刺激代谢关键酶编
码基因的表达

　　通过ＫＥＧＧ分析发现：污水处理可显著影响白
骨壤中萜类和黄酮类次生代谢相关基因的表达（表

４），其中，萜类物质生物合成的限速酶?牛儿基焦磷
酸合酶（０００９２３８）、甲基赤藓醇磷酸胞苷酰转移酶
（００５７４５８）和 １脱氧Ｄ木酮糖５磷酸还原异构酶

（００２５３６９）的表达都受到污水胁迫的显著诱导。另
外，黄酮类生物合成的几个关键酶，如：黄酮醇合成

酶（０００１８３３）和查尔酮合成酶（００００９１７）的编码基
因表达水平也受到明显的诱导。大量次生代谢相关

基因的上调表达，暗示污水胁迫可能加速白骨壤内

次生代谢产物的积累。

表４　次生代谢相关基因在污水胁迫下的表达变化
Ｔａｂｌｅ４　Ｔｈｅｃｈａｎｇｅｓｏｆｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆｓｅｃｏｎｄａｒｙｍｅｔａｂｏｌｉｓｍｒｅｌａｔｅｄｇｅｎｅｓｕｎｄｅｒａｒｔｉｆｉｃｉａｌｈｅａｒｙｍｅｔａｌｓｔｒｅｓｓ

基因编号Ｇｅｎｅｎｕｍｂｅｒ 基因注释Ｇｅｎｅａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ｌｏｇ２比值ｌｏｇ２ｒａｔｉｏ

００２５３６９ １脱氧Ｄ木酮糖５磷酸还原异构酶（１ｄｅｏｘｙＤｘｙｌｕｌｏｓｅ５ｐｈｏｓｐｈａｔｅｒｅｄｕｃｔｏｉｓｏｍｅｒａｓｅ） ８．９６０８７１
００５７４５８ 甲基赤藓醇磷酸胞苷酰转移酶（２ＣｍｅｔｈｙｌＤｅｒｙｔｈｒｉｔｏｌ４ｐｈｏｓｐｈａｔｅｃｙｔｉｄｙｌｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ） １１．７３９４９０
０００９２３８ ?牛儿基焦磷酸合酶（ｇｅｒａｎｙｌｇｅｒａｎｙｌｐｙｒｏｐｈｏｓｐｈａｔｅｓｙｎｔｈａｓｅ） １２．０１７８５０
００２２５０６ ?牛儿基转移酶（ｇｅｒａｎｙｌｇｅｒａｎｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ） １．００００００
００００９１７ 查耳酮合成酶（ｃｈａｌｃｏｎｅｓｙｎｔｈａｓｅ） １１．７０１３１０
０００１８３３ 黄酮醇合酶（ｆｌａｖｏｎｏｌｓｙｎｔｈａｓｅ） １１．８６８５１０
００５０８３４ 无色花色素加双氧酶（ｌｅｕｃｏａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎｄｉｏｘｙｇｅｎａｓｅ） ０．１７５１９４
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２．７　重金属污水胁迫下的转录因子分析
一系列转录因子家族成员在植物环境胁迫响应

中起到了重要的作用［２１］。基于模式植物拟南芥

（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ（Ｌ．）Ｈｅｙｎｈ．）转录因子数据
库，笔者对白骨壤转录组进行比对和注释，一共鉴定

到了分属于５６个常见家族的６６６２个转录因子，转
录因子家族及其包含的家族成员数据见表５。研究

发现：ｂＨＬＨ、ＮＡＣ、ＭＹＢ＿ｒｅｌａｔｅｄ、ＷＲＫＹ等家族在白
骨壤中拥有大量的成员。此外，一批与激素相关的

转录因子家族也得到了鉴定，如 ＡＲＦ、ＥＲＦ、ＡＲＲＢ
等；一些与植物环境胁迫密切相关的转录因子家族

也得到了不同程度的分析，如 ｂＺＩＰ、ＧＡＴＡ家族。鉴
定转录因子家族，有利于形成一个完整的调控网络，

揭示白骨壤污水胁迫响应的分子机制。

表５　转录因子分析
Ｔａｂｌｅ５　Ａｎａｌｙｓｉｓｏｆｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒｓ

转录因子家族

Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ
ｆａｃｔｏｒｆａｍｉｌｙ

数量

Ｎｕｍｂｅｒ

转录因子家族

Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ
ｆａｃｔｏｒｆａｍｉｌｙ

数量

Ｎｕｍｂｅｒ

转录因子家族

Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ
ｆａｃｔｏｒｆａｍｉｌｙ

数量

Ｎｕｍｂｅｒ

转录因子家族

Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ
ｆａｃｔｏｒｆａｍｉｌｙ

数量

Ｎｕｍｂｅｒ

转录因子家族

Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ
ｆａｃｔｏｒｆａｍｉｌｙ

数量

Ｎｕｍｂｅｒ

ｂＨＬＨ ６８５ ＧＲＡＳ １７９ ＬＢＤ ７６ ＣＯｌｉｋｅ ３７ ＲＡＶ １５
ＮＡＣ ４８７ ＨＤＺＩＰ １５６ Ｎｉｎｌｉｋｅ ７５ ＣＰＰ ３４ ＥＩＬ １４
ＭＹＢ＿ｒｅｌａｔｅｄ ４３１ ＨＢｏｔｈｅｒ １２９ ＮＦＹＢ ７２ ＳＴＡＴ ３３ ＶＯＺ １３
ＷＲＫＹ ３７７ Ｔｒｉｈｅｌｉｘ １１５ Ｍｔｙｐｅ ７０ ＷＯＸ ３１ ＨＢＰＨＤ １３
Ｃ３Ｈ ３４７ ＧＡＴＡ １０８ ＳＢＰ ６６ ＢＥＳ１ ２９ ＬＳＤ １３
Ｃ２Ｈ２ ３２０ ＴＡＬＥ １０４ Ｓ１Ｆａｌｉｋｅ ６５ ＤＢＢ ２８ ＨＲＴｌｉｋｅ ９
ＦＡＲ１ ３１９ ＨＳＦ １０３ ＡＰ２ ６４ ＢＢＲＢＰＣ ２８ Ｗｈｉｒｌｙ ６
Ｂ３ ３０８ ＭＩＫＣ ９４ Ｅ２Ｆ／ＤＰ ６２ ＮＦＸ１ ２４ ＬＦＹ ５
ＥＲＦ ２６６ ＴＣＰ ９２ ＮＦＹＡ ４９ ＡＲＲＢ ２２
ｂＺＩＰ ２６３ ＡＲＦ ８３ ＧｅＢＰ ４４ ＣＡＭＴＡ ２１
ＭＹＢ ２１９ ＹＡＢＢＹ ８１ ＮＦＹＣ ４２ ＺＦＨＤ １７
Ｇ２ｌｉｋｅ １８５ Ｄｏｆ ７９ ＧＲＦ ３９ ＳＲＳ １６
转录因子总数量ＴｏｔａｌＮｏ．ｏｆＴＦ ６６６２

２．８　差异表达基因ｑＲＴＰＣＲ验证
为了验证测序数据的可靠性，笔者选择显著富

集的ＧＯ分类条目“ＧＯ：００１６４９１”、“ＧＯ：０００５１９８”、
“ＧＯ：００１６８６６”和“ＧＯ：０００３７２３”中的８个差异表达
基因进行 ｑＲＴＰＣＲ分析，这 ８个基因分别是：
０００３９２２、００４８８３１、００２６５２７、００５３０６９、００２０２５３、
００５５７１１、００１６４２２和００４９７７７，它们都是白骨壤中参
与基础代谢的关键基因。实验结果表明：这８个基
因的ｑＲＴＰＣＲ结果与数字基因表达谱中检测到的
表达趋势有较高的一致性。

３　讨论
重金属污染是影响植物生长发育较为严重的逆

境。植物在长期进化过程中，响应重金属胁迫而形

成了特定的生长习性和形态、生理特征。作为一种

有代表性的红树植物，白骨壤对污染胁迫表现出极

强的耐受性［９］，展开对白骨壤的转录组分析，有利于

从基因层面揭示红树植物耐受污染胁迫的机制。在

本研究中，污水胁迫处理下，白骨壤的差异表达基因

大部分上调表达，说明白骨壤可能通过提高自身转

录水平应对污染胁迫，并增强适应能力。ＧＯ显著性

分析发现，“代谢过程”共富集了１７９２个上调表达
基因，１７８个下调表达基因；ＫＥＧＧ代谢通路显著性
分析表明，“核糖体”、“氮素代谢”、“碳代谢”、“丙

酮酸代谢”、“脂肪酸代谢”等途径中富集了大量的

差异表达基因（大部分为上调基因），说明白骨壤可

能通过上调表达与基本代谢相关的基因来加快有害

物质的新陈代谢，从而增强自身对污染胁迫的耐受

能力。

光合作用的强弱能反映植物体对外界环境变化

的适应情况。微量的重金属能刺激红树植物叶绿素

的合成，使光合作用增强，以提供更多的能量促进植

物体的生长［２２］；然而，红树植物对污染胁迫也有一

定的耐受范围，当胁迫浓度超过其耐受的上限时，会

抑制叶片的光合作用。用大于３０ｍｇ·ｋｇ－１的Ｃｄ处
理桐花树（Ａｅｇｉｃｅｒａｓｃｏｒｎｉｃｕｌａｔｕｍ（Ｌｉｎｎ．）Ｂｌａｎｃｏ）发
现，叶片细胞内膜结构被破坏，叶绿素含量降低［２２］；

另有报道，在高浓度 Ｈｇ２＋（５０ｍｇ·Ｌ－１）处理下，白
骨壤幼苗叶片净光合作用的速率降低［２３］。此外，黄

国勇等［２４］报道，增加复合重金属的胁迫浓度，秋茄

（Ｋａｎｄｅｌｉａｃａｎｄｅｌ（Ｌ．）Ｄｒｕｃｅ）叶片叶绿素的合成量
下降加剧。原因可能是重金属离子与叶绿素合成酶
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的功能结构域结合，阻碍它们发挥作用。另外，重金

属离子也能加快叶绿素的分解速率。在本研究中，

ＫＥＧＧ代谢通路分析发现，“光合作用途径”中富集
了８３个差异表达基因，说明在污染胁迫下白骨壤可
能通过调节与光合作用相关基因的表达，以维持叶

绿素的正常合成和叶绿体的结构完整性，从而使光

合作用得以正常进行。

大量研究表明，激素作为植物体内一类重要的

化学成分参与植物的抗逆反应［２５］。在白骨壤的

ＤＥＧｓ（差异表达基因）中，鉴定得到一批与激素相关
的基因，它们的表达水平受到污水胁迫处理的调控。

在拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ（Ｌ．）Ｈｅｙｎｈ．）和甘草
（ＧｌｙｃｙｒｒｈｉｚａｕｒａｌｅｎｓｉｓＦｉｓｃｈ．）中，镉、铜或者汞胁迫显
著诱导了 ＥＲＦ家族基因的表达［２６－２７］。本研究中，

一个乙烯响应转录因子 ＥＲＦ１（００１３９９５）受到诱导，
这与模式植物的表达情况一致。脱落酸是已知的逆

境激素，张春荣等［２７］发现，干旱胁迫显著诱导 ＡＢＡ
生物合成关键酶ＺＥＰ基因和信号转导组分 ＡＢＩ５基
因的表达。在本研究中，细胞分裂素相关基因玉米

黄质环氧化酶ＺＥＰ（００２１１８９）和脱落酸不敏感基因
ＡＢＩ５（００６１５１１）都受到重金属污水胁迫的显著诱导。
重金属胁迫显著促进了白骨壤乙烯、细胞分裂素的

生物合成和信号转导，这有可能进而促进根的发生

和细胞增殖，从而提高胁迫下的植株适应能力。

环境胁迫往往会导致一些次生代谢产物的积

累，研究白骨壤次生代谢相关基因的表达，有助于揭

示次生代谢途径参与白骨壤环境胁迫的分子机

制［２８］。在众多的次生代谢成分中，黄酮类和萜类物

质与环境胁迫的联系最紧密。有报道称，多种环境

胁迫可以诱导黄酮类植物在植物体内的积累［２９］。

通过对差异表达基因的分析，笔者发现，与黄酮和萜

类化合物次生代谢相关的关键基因的表达都受到污

水胁迫处理的一致上调，其中，黄酮合成的２个上游
酶编码基因：黄酮醇合成酶（０００１８３３）和查尔酮合成
酶（００００９１７）都受到明显的诱导。这进一步说明，积
累的次生代谢产物有助于白骨壤污水胁迫耐受性的

形成。

前期的研究表明，一系列转录因子参与了植物

对环境胁迫的响应。作为植物中最大的家族之一，

ＭＹＢ类转录因子广泛参与植物次生代谢调控、细胞
形态发生、胁迫应答、分生组织形成及细胞周期控制

等［３０］。在白骨壤中，笔者一共鉴定得到２１９个ＭＹＢ
转录因子和４３１个 ＭＹＢｒｅｌａｔｅｄ转录因子。ＮＡＣ家

族转录因子也被认为是一类重要的胁迫调控因子。

ＯｓＭＡＣ５和ＯｓＮＡＣ６都是水稻（ＯｒｙｚａｓａｔｉｖａＬ．）响应
生物及非生物胁迫的关键因子，它们与植物的胁迫

耐受性密切相关［３１－３２］。在白骨壤中，可能的 ＮＡＣ
转录因子一共有４８７个。以上结果为进一步分析转
录因子家族在白骨壤污水胁迫中的响应机制奠定

基础。

４　结论
本实验以重金属处理下的白骨壤差异基因表达

谱为基础，得到了大量重金属响应基因，并预测了这

些基因可能的生物学功能。笔者分析表明，重金属

处理影响了白骨壤大量的新陈代谢、光合作用、小分

子酸合成、激素合成与信号转导及次生代谢产物合

成相关基因的表达。白骨壤对重金属胁迫响应机制

具有极高的复杂性，深入研究一些关键基因将有助

于全面了解其分子机制。

参考文献：

［１］丘耀文，余克服．海南红树林湿地沉积物中重金属的累积［Ｊ］．

热带海洋学报，２０１１，３０（２）：１０２－１０８．

［２］万　璐，康丽华，廖宝文，等．红树林根际解磷菌分离、培养及解

磷能力的研究［Ｊ］．林业科学研究，２００４，１７（１）：８９－９４．

［３］ＬｉＲＬ，ＣｈａｉＭＷ，ＱｉｕＧＹ．Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ，ｆｒａｃｔｉｏｎ，ａｎｄｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ

ａｓｓｅｓｓｍｅｎｔｏｆｈｅａｖｙｍｅｔａｌｓｉｎｓｅｄｉｍｅｎｔｐｌａｎｔｓｙｓｔｅｍｉｎＭａｎｇｒｏｖｅｆｏｒ

ｅｓｔ，ＳｏｕｔｈＣｈｉｎａＳｅａ［Ｊ］．ＰＬｏＳＯｎｅ，２０１６，１１（１）：ｅ０１４７３０８．

［４］白保勋，樊　巍，卞新民，等．生活污水胁迫对Ⅰ７２杨树人工林

的影响［Ｊ］．林业科学研究，２０１０，２３（４）：６０２－６０６．

［５］陈桂葵，陈桂珠，黄玉山，等．人工污水对白骨壤生长的影响

［Ｊ］．海洋环境科学，２００３，２２（３）：３９－４３．

［６］程　皓，陈桂珠，叶志鸿．红树林重金属污染生态学研究进展

［Ｊ］．生态学报，２００９，２９（７）：３８９３－３９００．

［７］ＭａｃＦａｒｌａｎｅＧＲ，ＢｕｒｃｈｅｔｔＭＤ．Ｚｉｎｃｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎａｎｄｅｘｃｒｅｔｉｏｎｉｎ

ｔｈｅｌｅａｖｅｓｏｆｔｈｅｇｒｅｙｍａｎｇｒｏｖｅ，Ａｖｉｃｅｎｎｉａｍａｒｉｎａ（Ｆｏｒｓｋ）Ｖｉｅｒｈ

［Ｊ］．ＥｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌａｎｄＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，１９９９，４１：１６７

－１７５．

［８］ＺｈａｎｇＺＷ，ＸｕＸＲ，ＳｕｎＹＸ，ｅｔａｌ．Ｈｅａｖｙｍｅｔａｌａｎｄｏｒｇａｎｉｃｃｏｎ

ｔａｍｉｎａｎｔｓｉｎｍａｎｇｒｏｖｅｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓｏｆＣｈｉｎａ：ａｒｅｖｉｅｗ［Ｊ］．Ｅｎｖｉｒｏｎ

ＳｃｉＰｏｌｌｕｔＲｅｓＩｎｔ，２０１４，２１（２０）：１１９３８－１１９５０．

［９］陈昌徐，陆志强，章耕耘，等．镉与萘复合胁迫对红树植物白骨

壤幼苗萌芽及生长的影响［Ｊ］．热带亚热带植物学报，２０１６，２４

（１）：８０－８６．

［１０］陆俊锟，康丽华，陈　俊，等．华南三地红树林土壤微生物及其

与土壤化学性质的相关性研究［Ｊ］．林业科学研究，２００８，２１

（４）：５２３－５２７．

［１１］丁昌俊，张伟溪，高　暝，等．不同生长势美洲黑杨转录组差

异分析［Ｊ］．林业科学，２０１６，５２（３）：４７－５８．

［１２］马　婧，邓　楠，褚建民，等．泡泡刺高通量转录组鉴定及其

２１２



第２期 袁长春，等：重金属胁迫下白骨壤数字基因表达谱分析

黄酮类代谢途径初步分析［Ｊ］．林业科学研究，２０１６，２９（１）：

６１－６６．

［１３］孙爱清，张杰道，万勇善，等．花生干旱胁迫响应基因的数字

表达谱分析［Ｊ］．作物学报，２０１３，３９（６）：１０４５－１０５３．

［１４］赖晓娟，严小军，杨　锐，等．高温胁迫下坛紫菜的数字基因

表达谱研究［Ｊ］．海洋学报，２０１４，３６（６）：１０４－１１１．

［１５］ＷａｎｇＬＹ，ＷａｎｇＹＳ，ＺｈａｎｇＪＰ，ｅｔａｌ．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒｃｌｏｎｉｎｇｏｆｃｌａｓｓ

ＩＩＩｃｈｉｔｉｎａｓｅｇｅｎｅｆｒｏｍＡｖｉｃｅｎｎｉａｍａｒｉｎａａｎｄｉｔｓｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎａｎａｌｙｓｉｓ

ｉｎｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏｃａｄｍｉｕｍａｎｄｌｅａｄｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］．Ｅｃｏｔｏｘｉｃｏｌｏｇｙ，２０１５，

２４：１６９７－１７０４．

［１６］陈桂珠，陈桂葵，谭凤仪，等．白骨壤模拟湿地系统对污水的净

化效应［Ｊ］．海洋环境科学，２０００，１９（４）：２３－２６．

［１７］陈桂葵，陈桂珠．白骨壤模拟湿地系统中磷的分配循环及其净

化效应［Ｊ］．生态学报，２００５，２５（３）：６２７－６３２．

［１８］陈桂葵，陈桂珠．模拟分析白骨壤湿地系统中Ｎｉ的分配循环及

其净化效果［Ｊ］．海洋环境科学，２００５，２４（４）：１６－１９．

［１９］周涵韬，林　鹏．利用ｍＲＮＡ差别显示技术分离盐胁迫下红树

植物白骨壤耐盐相关ｃＤＮＡ［Ｊ］．生物工程学报，２００２，１８（１）：

５１－５４．

［２０］齐飞艳，彭镇华，胡　陶，等．毛竹花期不同器官内源激素含量

的变化［Ｊ］．林业科学研究，２０１３，２６（３）：３３２－３３６．

［２１］王计平，史华平，毛　雪，等．转录因子网络与植物对环境胁

迫的响应［Ｊ］．应用生态学报，２００６，１７（９）：１７４０－１７４６．

［２２］吴桂容，严重玲．镉对桐花树幼苗生长及渗透调节的影响［Ｊ］．

生态环境，２００６，１５（５）：１００３－１００８．

［２３］袁彦婷，丁振华，张　玲．汞胁迫对白骨壤（Ａｖｉｃｅｎｎｉａｍａｒｉｎａ）

幼苗生理生态的影响［Ｊ］．生态学杂志，２０１１，３０（５）：１０１３

－１０１７．

［２４］黄国勇，王友绍，孙翠慈，等．秋茄叶对复合重金属的胁迫反

应及其积累能力研究［Ｊ］．热带海洋学报，２０１０，２９（６）：１０４

－１０９．

［２５］ＭｏｎｔｅｒｏＰａｌｍｅｒｏＭＢ，ＭａｒｔｉｎＢａｒｒａｎｃｏＡ，ＥｓｃｏｂａｒＣ，ｅｔａｌ．Ｅａｒｌｙ

ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌｒｅｓｐｏｎｓｅｓｔｏｍｅｒｃｕｒｙ：ａｒｏｌｅｆｏｒｅｔｈｙｌｅｎｅｉｎｍｅｒｃｕｒｙ

ｉｎｄｕｃｅｄｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］．ＮｅｗＰｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ，２０１４，２０１（１）：１１６－１３０．

［２６］ＳｃｈｅｌｌｉｎｇｅｎＫ，ＶａｎＤｅｒＳｔｒａｅｔｅｎＤ，ＶａｎｄｅｎｂｕｓｓｃｈｅＦ，ｅｔａｌ．Ｃａｄ

ｍｉｕｍｉｎｄｕｃｅｄｅｔｈｙｌｅｎｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎａｎｄｒｅｓｐｏｎｓｅｓｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ

ｔｈａｌｉａｎａｒｅｌｙｏｎＡＣＳ２ａｎｄＡＣＳ６ｇｅｎｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ［Ｊ］．ＢＭＣＰｌａｎｔ

Ｂｉｏｌｏｇｙ，２０１４，１４：２１４．

［２７］张春荣，桑雪雨，渠　萌，等．基于转录组测序揭示适度干旱

胁迫对甘草根基因表达的调控［Ｊ］．中国中药杂志，２０１５，４０

（２４）：４８１７－４８２３．

［２８］覃柳燕，李　力，缪剑华．环境胁迫对药用植物次生代谢产物

的影响［Ｊ］．湖北农业科学，２０１２，５１（８）：１５２８－１５３２．

［２９］梁　滨，季平扬，唐宋辉，等．Ｌａ对ＵＶＢ胁迫下大豆幼苗类

黄酮含量影响：Ｉ对类黄酮总量影响［Ｊ］．农业环境科学学报，

２００６，（３）：５８４－５８６．

［３０］乔　孟，于延冲，向凤宁．拟南芥Ｒ２Ｒ３ＭＹＢ类转录因子在环

境胁迫中的作用［Ｊ］．生命科学，２００９，２１（１）：１４５－１５０．

［３１］ＮａｋａｓｈｉｍａＫ，ＴｒａｎＬＳＰ，ＤｏｎｇＶＮ，ｅｔａｌ．Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌａｎａｌｙｓｉｓｏｆａ

ＮＡＣｔｙｐｅｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒＯｓＮＡＣ６ｉｎｖｏｌｖｅｄｉｎａｂｉｏｔｉｃａｎｄｂｉｏｔ

ｉｃｓｔｒｅｓｓｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｇｅｎｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＪｏｕｒｎａｌ，

２００７，５１（４）：６１７－６３０．

［３２］ＴａｋａｓａｋｉＨ，ＭａｒｕｙａｍａＫ，ＫｉｄｏｋｏｒｏＳ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅａｂｉｏｔｉｃｓｔｒｅｓｓｒｅ

ｓｐｏｎｓｉｖｅＮＡＣｔｙｐｅｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒＯｓＮＡＣ５ｒｅｇｕｌａｔｅｓｓｔｒｅｓｓｉｎ

ｄｕｃｉｂｌｅｇｅｎｅｓａｎｄｓｔｒｅｓｓｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．ＭｇｇＭｏｌｅｃｕｌａｒ＆

ＧｅｎｅｒａｌＧｅｎｅｔｉｃｓ，２０１０，２８４（３）：１７３－１８３．

（责任编辑：徐玉秀）

３１２


