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枫香叶片变色期全长转录组测序及分析
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摘　 要: 枫香因其树形优美ꎬ入秋后叶色红艳或橙黄ꎬ极具观赏价值ꎬ是优良的景观生态树种ꎮ 为了解枫香

叶片变色及其次级代谢过程的遗传基础ꎬ该文以枫香 ５ 个叶片变色期叶片混合样品为材料ꎬ利用单分子实

时测序技术(ＰａｃＢｉｏ 平台)对其进行全长转录组测序ꎮ 结果表明:(１)全长转录组测序共获得 ４１.０４ Ｇｂ 的高

质量数据ꎬ从中鉴定出全长非嵌合序列 ５６３ １８０ 条ꎬ通过聚类和去冗余ꎬ获得 ２７ ２６９ 条高质量全长转录本ꎮ
在 ２７ ２６９ 条全长转录本中预测到 ２ ０３５ 条长链非编码 ＲＮＡ( ｌｎｃＲＮＡ)ꎬ并检测出 １４ ８９２ 个简单重复序列

(ＳＳＲ)位点和１ ８５６个转录因子ꎮ ( ２)基因注释结果表明ꎬＮＲ、ＧＯ、ＣＯＧ、ＫＥＧＧ 等 ８ 个数据库共注释了

２４ ８５７条转录本ꎬＫＥＧＧ 数据库共获得了 １２４ 个条代谢途径ꎬ主要有核糖体、碳代谢、氨基酸生物合成等ꎬ在
类黄酮和叶绿素代谢途径中分别有 ４９ 和 ７１ 个转录本参与ꎮ 上述结果初步揭示了枫香叶片变色期转录组

信息以及功能特性ꎬ为后续研究枫香叶片变色分子机制、色素代谢合成途径和调控、相关功能基因克隆以及

叶色改良提供基础数据ꎮ
关键词: 枫香ꎬ 叶片变色期ꎬ 单分子实时测序技术ꎬ 全长转录组ꎬ 基因功能注释
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　 　 随着人们对观赏植物需求的日益增加ꎬ彩叶

树种因其色相丰富、色泽艳丽、观赏价值高等特点

备受关注(王振兴等ꎬ２０１６)ꎮ 彩叶树种叶色变化

机制及其影响因素也随之成了研究的热点(李卫

星等ꎬ２０１７)ꎮ 近年来ꎬ学者们对彩叶树种叶色变

化做了大量研究ꎬ研究内容逐渐从叶片变色过程

中表型形态和细胞结构变化(杜文文等ꎬ２０１９ꎻ梁
玲等ꎬ２０２０)、生态适应意义(Ｍｅｎｚｉｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ
陈颖卓和黄至欢ꎬ２０１６)和生理生化特征(Ｊｕｎｋｅｒ ＆
Ｅｎｓｍｉｎｇｅｒꎬ ２０１６ꎻ冯露等ꎬ２０１７ꎻ赵东辉等ꎬ２０１９)
到叶色变化分子调控机制(陆小雨等ꎬ２０２０ꎻＧａｏ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ 叶片内叶绿素、花青素、类胡萝卜素

等色素含量变化是彩叶植物叶色变化的直接原因

(Ｊｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ李卫星等ꎬ２０１７)ꎮ 目前ꎬ叶色

变化分子机制研究主要集中在叶绿素、类胡萝卜

素和花青素等色素合成与调控有关基因、转录因

子、ｍｉＲＮＡ(ＭｉｃｒｏＲＮＡ)及其靶基因的表达模式和

功能等方面(Ｇｕａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻＹａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ꎻ
Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ꎻＧａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎬ为植物叶色形成

的遗传和基因组研究、叶色调控以及彩叶植物资

源开发奠定了基础ꎮ
枫香( Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ) 隶属金缕梅科

(Ｈａｍａｍｅｌｉｄａｃｅａｅ) 枫香树属 ( Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ)ꎬ为落

叶乔木ꎬ主要分布于中国秦岭和淮河以南各省

(区)海拔 １ ０００ ｍ 以下的低山次生林内ꎬ在越南

北部、老挝和朝鲜南部亦有分布(黄宁等ꎬ２０２１)ꎮ
枫香适应性强ꎬ天然易更新ꎬ适宜红、黄壤土ꎬ有荒

山先锋树种之称(罗紫东等ꎬ２０１６)ꎮ 入秋后ꎬ枫香

叶片逐渐变为红色或橙黄ꎬ极具观赏价值(王冬雪

等ꎬ２０１７)ꎬ然而ꎬ在不同区域枫香叶色表现差异较

大ꎬ具明显区域性ꎬ推测枫香叶色可能具有特异的

调控机制ꎮ 目前ꎬ对于枫香叶色变化的研究主要

集中在叶色变化过程中的光合作用(罗紫东等ꎬ
２０１６)、色素含量(刘儒等ꎬ２０１７ꎻ王冬雪等ꎬ２０１９)
等生理生化方面ꎮ 在分子生物学方面ꎬＷｅｎ 等

(２０１４)利用二代测序技术对枫香秋叶衰老时基因

表达谱进行了研究ꎬ并对秋季变色和叶片衰老过

程中可能的基因调控进行了讨论ꎮ 然而ꎬ由于二

代测序技术读取序列短ꎬ拼接时无法提供长转录

本ꎬ且会丢失可变剪接等重要信息ꎮ 因此ꎬ目前ꎬ
对于枫香叶片变色分子机制的研究仍然缺乏遗传

信息ꎬ限制了枫香叶色资源的开发利用ꎮ
ＰａｃＢｉｏ 单分子实时 ( ｓｉｎｇｌｅ￣ｍｏｌｅｃｕｌｅ ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅꎬ

ＳＭＲＴ)测序技术测序读长远超 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 等二代测序

技术ꎬ因此可以对完整的 ｍＲＮＡ 直接进行从头测

序ꎬ从而得到转录本的全长信息ꎬ具有发现更多可

变剪切序列和新功能基因ꎬ改善基因组注释ꎬ鉴定

更多 的 长 链 非 编 码 ＲＮＡ ( ｌｏｎｇ￣ｃｈａｉｎ ｎｏｎ￣ｃｏｄｉｎｇ
ＲＮＡꎬ ｌｎｃＲＮＡ)以及准确定位融合基因等特点(Ｔｉａｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ夏丽飞等ꎬ２０２０)ꎬ广泛应用于转录组

学、表观遗传学和大型基因组组装等领域(赵陆滟

等ꎬ２０１９ꎻ吴志铭等ꎬ２０２０)ꎮ 夏丽飞等(２０２０)利用

ＰａｃＢｉｏ 单 分 子 实 时 测 序 技 术 获 得 紫 鹃 茶 树

(Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ａｓｓｓａｍｉｃａ)全长转录本信息ꎬ
为其变色机制研究提供基础数据ꎮ Ｊｉａ 等(２０２０)对
高山杜鹃(Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｌａｐｐｏｎｉｃｕｍ)进行全长转录

组测序ꎬ获得 ７５ ００２ 个高质量全长转录本ꎬ为其花

色形成机制研究提供参考ꎮ 本研究通过 ＰａｃＢｉｏ 的
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单分子实时测序技术进行枫香叶片变色期全长转

录组测序ꎬ获取高质量全长转录本进行分析和功能

注释ꎬ旨在为后续研究枫香叶片变色分子机制、色
素代谢合成途径和调控、相关功能基因的克隆以及

叶色改良提供遗传基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 实验材料

枫香叶片变色期材料采自广西壮族自治区百

色市德保县红叶森林公园(２３°２１′１９″ Ｅ、１０６°３９′５″
Ｎ)ꎬ采用平均木法ꎬ选取 ５ 株生长健壮的枫香植

株ꎮ 在每株枫香树上选取东、南、西、北 ４ 个方向

的枝条做好标记ꎬ自 ２０１８ 年 ９ 月底开始ꎬ每 １５ ~
２０ ｄ 采集样品 １ 次ꎬ每次采样时在每株枫香的每

个枝条上采集 ５ 片完整叶片进行混合ꎬ共采集了 ５
次样品ꎮ 各时期叶片颜色如图 １ 所示ꎮ
１.２ ＲＮＡ 提取和 ｃＤＮＡ 文库构建

采用 Ｔｒｉｚｏｌ 试剂提取枫香各时期叶片样品的总

ＲＮＡ(ｒｉｂｏｎｕｃｌｅｉｃ ａｃｉｄ)ꎬ用 １.２％的琼脂糖凝胶电泳

检测 ＲＮＡ 降解和污染情况ꎮ 使用 ＮａｎｏＤｒｏｐ ２０００
分光光度计测量 ＲＮＡ 的纯度、浓度和吸收峰ꎮ 进一

步用 Ａｌｉｇｅｎｔ Ｂｉｏａｎａｌｙｚｅｒ ２１００ 检测 ＲＮＡ 质量ꎮ ＲＮＡ
检测合格后ꎬ取各时期 ２８Ｓ / １８Ｓ>１ꎬ且 ＲＩＮ>６.５ 的

ＲＮＡ 等 量 混 合ꎬ 使 用 ＳＭＡＲＴｅｒＴＭ ＰＣＲ ｃＤＮＡ
Ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ Ｋｉｔ 合成 ｍＲＮＡ(ｍｅｓｓｅｎｇｅｒ ＲＮＡ) 的全长

ｃＤＮＡ(ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｒｙ ＤＮＡ)ꎬ通过 ＰＣＲ( ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅ
ｃｈａｉｎ ｒｅａｃｔｉｏｎ)扩增放大全长 ｃＤＮＡ 进行末端修复ꎬ
并连接 ＳＭＲＴ 哑铃型接头进行核酸外切酶消化ꎬ获
得一个 １~６ ｋｂ 的文库ꎮ 在 Ｐａｃｉｆｉｃ Ｂｉｏｓｃｉｅｎｃｅ ＲＳ ＩＩ
平台上进行 ＳＭＲＴ 测序(委托百迈客生物科技有限

公司)ꎮ
１.３ 测序数据的质量控制和序列聚类

将原始序列中长度小于 ５０ ｂｐ 的片段和准确

性小于 ０.９０ 的序列过滤ꎬ获取到过滤后的测序数

据ꎮ 根据序列中的接头ꎬ将序列转换成环形一致

序列 ＣＣＳ(ｃｉｒｃｕｌａｒ ｃｏｎ￣ｓｅｎｓｕｓ)ꎬ再根据 ＣＣＳ 判断是

否有 ３′引物、５′引物以及 ＰｏｌｙＡꎬ将序列分成全长

和非全长序列ꎮ 将来自同一转录本的全长序列聚

类ꎬ相似的聚成一簇ꎬ每个簇得到一条一致序列ꎬ
校正后ꎬ获得用于后续分析的高质量序列(丁玉梅

等ꎬ２０２０)ꎮ

１.４ 转录组完整性评估和结构分析

使用 ＣＤ￣ＨＩＴ(Ｃｌｕｓｔｅｒ Ｄａｔａｂａｓｅ ａｔ Ｈｉｇｈ Ｉｄｅｎｔｉｔｙ
ｗｉｔｈ Ｔｏｌｅｒａｎｃｅ)软件去除转录本中的冗余序列ꎬ获
得非冗余转录本序列ꎻ利用 ＢＵＳＣＯ(Ｂｅｎｃｈｍａｒｋｉｎｇ
Ｕｎｉｖｅｒｓａｌ Ｓｉｎｇｌｅ￣Ｃｏｐｙ Ｏｒｔｈｏｌｏｇｓ)对去冗余后的转录

本进行完整性评估ꎻ使用 ＴｒａｎｓＤｅｃｏｄｅｒ 软件进行转

录本编码区序列及对应氨基酸序列预测ꎻ利用

ＣＰＣ ( Ｃｏｄｉｎｇ Ｐｏｔｅｎｔｉａｌ Ｃａｌｃｕｌａｔｏｒ ) 分 析、 ＣＮＣＩ
( Ｃｏｄｉｎｇ￣Ｎｏｎ￣Ｃｏｄｉｎｇ Ｉｎｄｅｘ ) 分 析、 Ｐｆａｍ ( Ｐｒｏｔｅｉｎ
Ｆａｍｉｌｉｅｓ)蛋白结构域分析、ＣＰＡＴ(Ｃｏｄｉｎｇ Ｐｏｔｅｎｔｉａｌ
Ａｓｓｅｓｓｍｅｎｔ Ｔｏｏｌ)分析 ４ 种方法预测 ｌｎｃＲＮＡꎻ筛选

５００ ｂｐ 以上的转录本ꎬ利用 ＭＩＳＡ(ＭＩｃｒｏＳＡｔｅｌｌｉｔｅ
ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｔｏｏｌ ) 软 件 做 ＳＳＲ ( ｓｉｍｐｌｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ
ｒｅｐｅａｔ)分析ꎮ
１.５ 转录本功能注释

使 用 ＢＬＡＳＴ ( Ｂａｓｉｃ Ｌｏｃａｌ Ａｌｉｇｎｍｅｎｔ Ｓｅａｒｃｈ
Ｔｏｏｌ)软件将得到的非冗余转录本序列与 ＮＲ(Ｎｏｎ￣
Ｒｅｄｕｎｄａｎｔ Ｐｒｏｔｅｉｎ Ｓｅｑｕｅｎｃｅ Ｄａｔａｂａｓｅ )、 Ｓｗｉｓｓ￣Ｐｒｏｔ
(Ｓｗｉｓｓ￣Ｐｒｏｔ Ｐｒｏｔｅｉｎ Ｓｅｑｕｅｎｃｅ Ｄａｔａｂａｓｅ )、 ＧＯ ( Ｇｅｎｅ
Ｏｎｔｏｌｏｇｙ)、 ＣＯＧ ( Ｃｌｕｓｔｅｒｓ ｏｆ Ｏｒｔｈｏｌｏｇｏｕｓ Ｇｒｏｕｐｓ ｏｆ
Ｐｒｏｔｅｉｎｓ)、 ＫＯＧ ( Ｃｌｕｓｔｅｒｓ ｏｆ Ｏｒｔｈｏｌｏｇｏｕｓ Ｇｒｏｕｐｓ ｆｏｒ
Ｅｕｋａｒｙｏｔｉｃ Ｃｏｍｐｌｅｔｅ Ｇｅｎｏｍｅｓ)、 ｅｇｇＮＯＧ (Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ
Ｇｅｎｅａｌｏｇｙ ｏｆ Ｇｅｎｅｓ: Ｎｏｎ￣ｓｕｐｅｒｖｉｓｅｄ Ｏｒｔｈｏｌｏｇｏｕｓ Ｇｒｏｕｐｓ
Ｄａｔａｂａｓｅ)、Ｐｆａｍ、ＫＥＧＧ (Ｋｙｏｔｏ Ｅｎｃｙｃｌｏｐｅｄｉａ ｏｆ Ｇｅｎｅｓ
ａｎｄ Ｇｅｎｏｍｅｓ)数据库进行比对ꎬ获得转录本的注释

信 息 ( 邹 智 等ꎬ ２０２１ )ꎻ 利 用 ｉＴＡＫ ( Ｐｌａｎｔ
Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ Ｆａｃｔｏｒ ＆ Ｐｒｏｔｅｉｎ Ｋｉｎａｓｅ Ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｒ ａｎｄ
Ｃｌａｓｓｉｆｉｅｒ)软件鉴定转录因子ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 枫香叶片变色期全长转录组文库构建

使用 ２ 个 ＳＭＲＴ ｃｅｌｌ 进行全长转录组测序ꎬ获
得 ４１. ０４ Ｇｂ 清洁数据ꎮ 从中提取到 ７３１ ８４９ 条

ＣＣＳꎬ约计 １ １７８ ４１６ ０９８ ｂｐꎮ ＣＣＳ 平均长度为

１ ６１０ ｂｐ(图 ２:Ａ)ꎬ测序平均深度为 ４６ × (图 ２:
Ｂ)ꎮ 从 ７３１ ８４９ 条 ＣＣＳ 中鉴定出全长非嵌合序列

ＦＬＮＣ( ｆｕｌｌ ｌｅｎｇｔｈ ｒｅａｄｓ ｎｏｎ￣ｃｈｉｍｅｒｉｃ)５６３ １８０ 条ꎬ占
比为 ７６. ９５％ꎬ其 长 度 分 布 如 图 ２: Ｃ 所 示ꎮ 对

ＦＬＮＣ 进行聚类ꎬ获得 ５０ ７３６ 条一致序列ꎬ校正后ꎬ
共得到 ５０ ２８２ 条(９９.１１％)高质量一致序列ꎬ长度

分布如图 ２:Ｄ 所示ꎮ 对获得的高质量一致序列去

冗余ꎬ得到 ２７ ２６９ 条全长转录本ꎮ
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Ａ. 第 １ 次采样ꎻ Ｂ. 第 ２ 次采样ꎻ Ｃ. 第 ３ 次采样ꎻ Ｄ. 第 ４ 次采样ꎻ Ｅ. 第 ５ 次采样ꎮ
Ａ. Ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ｓａｍｐｌｉｎｇꎻ Ｂ. Ｔｈｅ ｓｅｃｏｎｄ ｓａｍｐｌｉｎｇꎻ Ｃ. Ｔｈｅ ｔｈｉｒｄ ｓａｍｐｌｉｎｇꎻ Ｄ. Ｔｈｅ ｆｏｕｒｔｈ ｓａｍｐｌｉｎｇꎻ Ｅ. Ｔｈｅ ｆｉｆｔｈ ｓａｍｐｌｉｎｇ.

图 １　 不同变色期枫香叶片
Ｆｉｇ. １　 Ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉｓｃｏｌｏｒａｔｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ

Ａ. ＣＣＳ 长度分布ꎻ Ｂ. 生成 ＣＣＳ 的 ｆｕｌｌ ｐａｓｓｅｓ 数分布ꎻ Ｃ. ＦＬＮＣ 长度分布ꎻ Ｄ. 高质量一致序列长度分布ꎮ
Ａ. Ｌｅｎｇｔｈ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＣＣＳꎻ Ｂ. Ｎｕｍｂｅｒ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｆｕｌｌ ｐａｓｓｅｓ ｆｏｒ ＣＣＳ ｅｘｔｒａｃｔｉｏｎꎻ Ｃ. Ｌｅｎｇｔｈ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＦＬＮＣꎻ Ｄ. Ｌｅｎｇｔｈ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ
ｏｆ ｐｏｌｉｓｈｅｄ ｈｉｇｈ￣ｑｕａｌｉｔｙ ｃｏｎｓｅｎｓｕｓ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ.

图 ２　 枫香叶片变色期全长转录组序列分布
Ｆｉｇ. ２　 Ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｆｕｌｌ￣ｌｅｎｇｔｈ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｉｎ ｌｅａｆ ｄｉｓｃｏｌｏｒａｔｉｏｎ ｓｔａｇｅ ｏｆ Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ
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２.２ 编码区序列、ｌｎｃＲＮＡ 和 ＳＳＲ 分析

通过编码区序列及对应氨基酸序列的预测ꎬ共
获得 ２５ ４０８ 个 开 放 阅 读 框 ＯＲＦ ( ｏｐｅｎ ｒｅａｄｉｎｇ
ｆｒａｍｅ)ꎬ 其 中ꎬ ２０ ２８１ 条 ＯＲＦ 是 完 整 的ꎬ 占 比

７９.５７％ꎮ ｌｎｃＲＮＡ 预测分析中ꎬＣＰＣ、ＣＮＣＩ、ＣＰＡＴ 和

Ｐｆａｍ 分别预测到 ３ ０２８、２ ８４８、５ １３２ 和 ６ ４０６ 条

ｌｎｃＲＮＡꎬ２ ０３５ 条为共有序列(图 ３:Ａ)ꎮ 利用 ＭＩＳＡ
软件筛选 ５００ ｂｐ 以上的转录本ꎬ共获得１４ ８９２个
ＳＳＲ 位点ꎬ其中单碱基 ＳＳＲ 有 ５ １２４ 个ꎬ数目最多ꎬ
其平均密度约为每 Ｍｂ ４３.５ 个(图 ３:Ｂ)ꎮ

Ａ. ｌｎｃＲＮＡ 预测维恩图ꎻ Ｂ. ＳＳＲ 密度分布ꎻ ｃ. 混合 ＳＳＲꎻ ｃ . 带有重合碱基的混合 ＳＳＲꎻ ｐ１. 单碱基 ＳＳＲꎻ ｐ２. 双碱基 ＳＳＲꎻ ｐ３. 三
碱基 ＳＳＲꎻ ｐ４. 四碱基 ＳＳＲꎻ ｐ５. 五碱基 ＳＳＲꎻ ｐ６. 六碱基 ＳＳＲꎮ
Ａ. Ｖｅｎｎ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｐｒｅｄｉｃｔｅｄ ｌｎｃＲＮＡꎻ Ｂ. Ｄｅｎｓｉｔｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＳＳＲꎻ ｃ. Ｃｏｍｐｏｕｎｄ ＳＳＲꎻ ｃ . Ｃｏｍｐｏｕｎｄ ＳＳＲ ｗｉｔｈ ｏｖｅｒｌａｐｐｉｎｇ ｂａｓｅｓꎻ ｐ１. Ｍｏｎｏ￣
ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ＳＳＲꎻ ｐ２. Ｄｉ￣ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ＳＳＲꎻ ｐ３. Ｔｒｉ￣ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ＳＳＲꎻ ｐ４. Ｔｅｔｒａ￣ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ＳＳＲꎻ ｐ５. Ｐｅｎｔａ￣ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ＳＳＲꎻ ｐ６. Ｈｅｘａ￣ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ＳＳＲ.

图 ３　 枫香叶片变色期转录本的 ｌｎｃＲＮＡ 预测和 ＳＳＲ 分析
Ｆｉｇ. ３　 ｌｎｃＲＮＡ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ａｎｄ ＳＳＲ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ ｉｎ ｌｅａｆ ｄｉｓｃｏｌｏｒａｔｉｏｎ ｓｔａｇｅ ｏｆ Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ

２.３ 转录本功能注释

８ 个数据库的功能注释结果显示(表 １)ꎬ共注

释 ２４ ８５７ 条序列ꎬ占总转录本的 ９１.１５％ꎮ 在 ＮＲ
注释的物种中ꎬ葡萄( Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ) 占比最高ꎬ为
３６.３９％ꎬ其次是可可树(Ｔｈｅｏｂｒｏｍａ ｃａｃａｏꎬ７.０９％)、
莲 ( Ｎｅｌｕｍｂｏ ｎｕｃｉｆｅｒａꎬ ６. ７１％)、 麻 枫 树 ( Ｊａｔｒｏｐｈａ
ｃｕｒｃａｓꎬ３.４１％)等(图 ４)ꎮ

表 １　 注释转录本的统计情况
Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ ａｎｎｏｔａｔｅｄ

所注释数据库
Ａｎｎｏｔａｔｅｄ ｄａｔａｂａｓｅ

转录本数量
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ

ＮＲ ２４ ７２６
ＧＯ １７ ５３５
ＣＯＧ １０ ８０９
ＫＥＧＧ １０ ６６６
ＫＯＧ １５ ２８６
Ｐｆａｍ ２０ ４５５

Ｓｗｉｓｓ￣Ｐｒｏｔ １７ ９１０
ｅｇｇＮＯＧ ２４ １５８

合计 Ｔｏｔａｌ ２４ ８５７

图 ４　 ＮＲ 注释同源种分布统计
Ｆｉｇ. ４　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ＮＲ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ

ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

　 　 ＧＯ 注释的 １７ ５３５ 个转录本中ꎬ包含生物过程

(４９ ３１４)、细胞组分(３６ ００８)、分子功能(２１ ３６６)
３ 大类 ５１ 个亚类ꎮ 其中ꎬ生物过程中代谢过程和

细胞过程占比较高ꎬ分别为 ６９.４％和 ５９.１％ꎻ细胞

组分中细胞区域和细胞占比较高ꎬ分别为 ４７.１％
和 ４６.８％ꎻ分子功能中催化活性和结合功能占比

较高ꎬ分别为 ５３.３％和 ４７.８％(图 ５)ꎮ
ＣＯＧ 注释中ꎬ 一般功能预测(２０.１１％)所占比

４１７１ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



１. 细胞组分ꎻ ２. 细胞ꎻ ３. 细胞器ꎻ ４. 膜结构ꎻ ５. 细胞器部分ꎻ ６. 高分子配合物ꎻ ７. 细胞膜组分ꎻ ８. 胞外区域部分ꎻ ９. 细胞连接ꎻ
１０. 膜封闭内腔ꎻ １１. 类核ꎻ １２. 胞外区部分ꎻ １３. 病毒体ꎻ １４. 病毒体组分ꎻ １５. 细胞外基质ꎻ １６. 催化活性ꎻ １７. 结合活性ꎻ １８. 转
运活性ꎻ １９. 结构分子活性ꎻ ２０. 电子载体活性ꎻ ２１. 核酸结合转录因子活性ꎻ ２２. 分子转导活性ꎻ ２３. 抗氧化活性ꎻ ２４. 酶调节活
性ꎻ ２５. 受体活性ꎻ ２６. 结合蛋白转录活性ꎻ ２７. 蛋白标签ꎻ ２８. 营养贮存活性ꎻ ２９. 金属伴侣蛋白活性ꎻ ３０. 鸟嘌呤核苷酸交换因
子活性ꎻ ３１. 翻译调节活性ꎻ ３２. 代谢进程ꎻ ３３. 细胞进程ꎻ ３４. 单组织生物过程ꎻ ３５. 应激反应ꎻ ３６. 生物调节ꎻ ３７. 定位ꎻ ３８. 细
胞组织部分ꎻ ３９. 发育进程ꎻ ４０. 多细胞进程ꎻ ４１. 信号传导ꎻ ４２. 有机体进程ꎻ ４３. 繁殖进程ꎻ ４４. 免疫系统进程ꎻ ４５. 生长ꎻ
４６. 繁殖ꎻ ４７. 节律进程ꎻ ４８. 生物相ꎻ ４９. 生物附着ꎻ ５０. 细胞活动ꎻ ５１. 细胞失活ꎮ
１. Ｃｅｌｌ ｐａｒｔꎻ ２. Ｃｅｌｌꎻ ３. Ｏｒｇａｎｅｌｌｅꎻ ４. Ｍｅｍｂｒａｎｅꎻ ５. Ｏｒｇａｎｅｌｌｅ ｐａｒｔꎻ ６. Ｍａｃｒｏｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｏｍｐｌｅｘꎻ ７. Ｍｅｍｂｒａｎｅ ｐａｒｔꎻ ８. Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｒｅｇｉｏｎꎻ ９. Ｃｅｌｌ
ｊｕｎｃｔｉｏｎꎻ １０. Ｍｅｍｂｒａｎｅ￣ｅｎｃｌｏｓｅｄ ｌｕｍｅｎꎻ １１. Ｎｕｃｌｅｏｉｄꎻ １２. Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｒｅｇｉｏｎ ｐａｒｔꎻ １３. Ｖｉｒｉｏｎꎻ １４. Ｖｉｒｉｏｎ ｐａｒｔꎻ １５. Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｍａｔｒｉｘꎻ
１６. Ｃａｔａｌｙｔｉｃ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ １７. Ｂｉｎｄｉｎｇꎻ １８. Ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ １９. Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｍｏｌｅｃｕｌｅ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ２０. Ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｃａｒｒｉｅｒ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ２１. Ｎｕｃｌｅｉｃ ａｃｉｄ ｂｉｎｄｉｎｇ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ２２. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｔｒａｎｓｄｕｃｅｒ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ２３. Ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ２４. Ｅｎｚｙｍｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ２５. Ｒｅｃｅｐｔｏｒ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ
２６. Ｐｒｏｔｅｉｎ ｂｉｎｄｉｎｇ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ２７. Ｐｒｏｔｅｉｎ ｔａｇꎻ ２８. Ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｒｅｓｅｒｖｏｉｒ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ２９. Ｍｅｔａｌｌｏｃｈａｐｅｒｏｎｅ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ３０. Ｇｕａｎｙｌ￣ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ
ｅｘｃｈａｎｇｅ ｆａｃｔｏｒ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ３１. Ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ ３２. Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ３３. Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ３４. Ｓｉｎｇｌｅ￣ｏｒｇａｎｉｓｍ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ３５. Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ
ｓｔｉｍｕｌｕｓꎻ ３６. Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎꎻ ３７. Ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎꎻ ３８. Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｏｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎ ｏｒ ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓꎻ ３９. Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ４０. Ｍｕｌｔｉｃｅｌｌｕｌａｒ
ｏｒｇａｎｉｓｍａｌ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ４１. Ｓｉｇｎａｌｉｎｇꎻ ４２. Ｍｕｌｔｉ￣ｏｒｇａｎｉｓｍ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ４３. Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ４４. Ｉｍｍｕｎｅ ｓｙｓｔｅｍ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ４５. Ｇｒｏｗｔｈꎻ
４６. Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎꎻ ４７. Ｒｈｙｔｈｍｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ４８. Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｈａｓｅꎻ ４９. Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｄｈｅｓｉｏｎꎻ ５０. Ｌｏｃｏｍｏｔｉｏｎꎻ ５１. Ｃｅｌｌ ｋｉｌｌｉｎｇ.

图 ５　 转录本 ＧＯ 功能分类统计
Ｆｉｇ. ５　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ ＧＯ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ

例最高ꎬ其次为转录(９.３４％)、转录信号转导机制

(８.８１％)以及复制、重组和生物发生( ８. ２９％)等

(图 ６)ꎮ
ＫＥＧＧ 数据库中共注释 １０ ６６６ 个转录本ꎬ根

据代谢途径分为机体系统(２８９)、代谢(６ ５９６)、遗
传信息处理(２ ９２０)、环境信息处理(３０４)、细胞过

程(５４２)５ 个一级代谢通路和 １８ 个二级代谢通路

以及 １２４ 个三级代谢通路(图 ７)ꎮ 其中ꎬ碳水化合

物代谢 ( １ ９１９)、翻译 ( １ ７３５)、全局和概述图

(１ ３１８)、氨基酸代谢(１ １６７)以及折叠、分类、降
解(１ ０４４)等二级代谢通路注释的转录本较多ꎮ
三级代谢通路中核糖体(６９３)、碳代谢(６１７)、氨
基酸的生物合成( ４７３)、内质网中的蛋白质加工

(４３７)、剪接体(３４８)、糖酵解 /糖异生(２９６)、氧化

磷酸化(２９２)、ＲＮＡ 运转(２６９)、光合生物体中的

碳固定(２３９)、植物激素信号转导(２３５)等注释的

转录本较多ꎮ
２.４ 转录因子

使用 ｉＴＡＫ 软件共预测得到转录因子 １ ８５６
个ꎬ分 属 １５９ 个 基 因 家 族ꎮ 其 中ꎬ ＲＬＫ￣Ｐｅｌｌｅ ＿
ＬＲＫ１０Ｌ￣２ 家族转录因子最多ꎬ为 ９７ 个ꎬ其次为

ＲＬＫ￣Ｐｅｌｌｅ＿ＤＬＳＶꎬ为 ６６ 个ꎮ 图 ８ 显示了转录因子

数排名前 ２０ 的基因家族ꎮ

３　 讨论与结论

近年来ꎬＳＭＲＴ 测序已成为全长转录组研究的

最可靠、有效的策略ꎬ 特别是对于没有参考基因组

５１７１９ 期 刘雄盛等: 枫香叶片变色期全长转录组测序及分析



Ａ. ＲＮＡ 加工与修饰: １０８(０.６６％)ꎻ Ｂ. 染色体结构和活力:
１０４(０.６４％)ꎻ Ｃ. 能量生成和转换: ８４９(５.１８％)ꎻ Ｄ. 细胞周期
控制、蛋白质折叠和分子伴侣: １５２(０.９３％)ꎻ Ｅ. 氨基酸运输
和代谢: ９１５(５.５９％)ꎻ Ｆ. 核苷酸运输和代谢: １３１(０.８０％)ꎻ
Ｇ. 碳水化合物运输和代谢: ９４９(５.８０％)ꎻ Ｈ. 辅酶运输和代
谢: ３２１(１.９６％)ꎻ Ｉ. 脂质运输和代谢: ４９０(２.９９％)ꎻ Ｊ. 翻译、
核糖体结构和生物合成: １ １１４(６. ８０％)ꎻ Ｋ. 转录: １ ５３０
(９.３４％)ꎻ Ｌ. 重复、重组和修饰: １ ３５７(８.２９％)ꎻ Ｍ. 细胞壁膜
生物合成: ３３４(２.０４％)ꎻ Ｎ. 细胞运动: １４(０.０９％)ꎻ Ｏ. 翻译
后修饰、蛋白质折叠和分子伴侣: １ ２６５(７.７２％)ꎻ Ｐ. 矿脂运输
和代谢: ６５１(３.９８％)ꎻ Ｑ. 次生代谢物合成、运输和代谢: ５５３
(３.３８％)ꎻ Ｒ. 一般功能预测: ３ ２９３(２０.１１％)ꎻ Ｓ. 功能未知:
３３２(２.０３％)ꎻ Ｔ. 信号传导机制: １ ４４２(８.８１％)ꎻ Ｕ. 细胞内转
运、分泌和小泡运 输: ２１２ ( １. ２９％)ꎻ Ｖ. 防 卫 机 制: １５３
(０.９３％)ꎻ Ｗ. 胞外结构: ０(０.００％)ꎻ Ｙ. 核结构: ０(０.００％)ꎻ
Ｚ. 细胞构架: １０７(０.６５％)ꎮ
Ａ. ＲＮＡ ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ ａｎｄ ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ: １０８ ( ０. ６６％)ꎻ
Ｂ. Ｃｈｒｏｍａｔｉｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｄｙｎａｍｉｃｓ: １０４ (０.６４％)ꎻ Ｃ. Ｅｎｅｒｇｙ
ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｏｎｖｅｒｓｉｏｎ: ８４９ (５.１８％)ꎻ Ｄ. Ｃｅｌｌ ｃｙｃｌｅ ｃｏｎｔｒｏｌꎬ
ｃｅｌｌ ｄｉｖｉｓｉｏｎꎬ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ: １５２ (０.９３％)ꎻ Ｅ. Ａｍｉｏ
ａｃｉｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ: ９１５ ( ５. ５９％)ꎻ Ｆ. Ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ
ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ: １３１ ( ０. ８０％)ꎻ Ｇ. Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ
ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ: ９４９ (５.８０％)ꎻ Ｈ. Ｃｏｅｎｚｙｍｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ
ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ: ３２１ ( １. ９６％)ꎻ Ｉ. Ｌｉｐｉｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ
ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ: ４９０ (２.９９％)ꎻ Ｊ. Ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎꎬ ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ
ａｎｄ ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓ: １ １１４ ( ６. ８０％)ꎻ Ｋ. Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ: １ ５３０
(９.３４％ )ꎻ Ｌ. Ｒｅｐｌｉｃａｔｉｏｎꎬ ｒｅｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｐａｉｒ: １ ３５７
(８.２９％ )ꎻ Ｍ. Ｃｅｌｌ ｗａｌｌ / ｍｅｍｂｒａｎｅ / ｅｎｖｅｌｏｐｅ ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓ: ３３４
(２.０４％)ꎻ Ｎ. Ｃｅｌｌ ｍｏｔｉｌｉｔｙ: １４ (０.０９％)ꎻ Ｏ. Ｐｏｓｔｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎａｌ
ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎꎬ ｐｒｏｔｅｉｎ ｔｕｒｎｏｖｅｒꎬ ｃｈａｐｅｒｏｎｅｓ: １ ２６５ ( ７. ７２％)ꎻ
Ｐ. Ｉｎｏｒｇａｎｉｃ ｉｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ: ６５１ ( ３. ９８％)ꎻ
Ｑ. Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎬ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｃａｔａｂｏｌｉｓｍ:
５５３ ( ３. ３８％)ꎻ Ｒ. Ｇｅｎｅｒａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｎｌｙ: ３ ２９３
(２０. １１％)ꎻ Ｓ. Ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｕｎｋｎｏｗｎ: ３３２ ( ２. ０３％)ꎻ Ｔ. Ｓｉｇｎａｌ
ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ: １ ４４２ ( ８. ８１％)ꎻ Ｕ. Ｉｎｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
ｔｒａｆｆｉｃｋｉｎｇꎬ ｓｅｃｒｅｔｉｏｎꎬ ａｎｄ ｖｅｓｉｃｕｌａｒ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ: ２１２ ( １. ２９％)ꎻ
Ｖ. Ｄｅｆｅｎｓｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ: １５３ ( ０. ９３％)ꎻ Ｗ. Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ: ０ ( ０. ００％)ꎻ Ｙ. Ｎｕｃｌｅａｒ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ: ０ ( ０. ００％)ꎻ
Ｚ. Ｃｙｔｏｓｋｅｌｅｔｏｎ: １０７ (０.６５％).

图 ６　 ＣＯＧ 注释分类
Ｆｉｇ. ６　 Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＣＯＧ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ

序列的非模式植物(潘敏等ꎬ２０２０ꎻ邹智等ꎬ２０２１)ꎮ
本研究应用 ＳＭＲＴ 测序技术ꎬ在 ＰａｃＢｉｏ ＲＳ ＩＩ 平台

上对枫香叶片变色期进行了研究ꎬ总共产生了

４１.０４ Ｇｂ 的测序数据ꎬ从中共提取到 ７３１ ８４９ 条全

长序列ꎬ全长非嵌合序列占 ７６.９５％ꎬ测序质量较

好ꎬ能够满足后续挖掘基因信息的需要ꎮ ＳＭＲＴ 测

序技术获得的转录本的长度比下一代高通量测序

技术获得的转录本的长度要长( Ｊｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ
本研究中ꎬ枫香叶片变色期转录本的平均长度为

１ ６１０ ｂｐꎬ远高于 Ｗｅｎ 等(２０１４)利用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 测序

技术得到的枫香绿叶和红叶转录本长度 ( １６５
ｂｐ)ꎬ这说明 ＰａｃＢｉｏ ＳＭＲＴ 测序技术是获取转录本

序列ꎬ特别是获取长转录本序列的有效方法ꎮ
ｌｎｃＲＮＡ 是一类转录本长度大于 ２００ ｎｔ 的

ＲＮＡ 分子ꎬ参与调节植物的发育和生长、次生代

谢和植物的逆境反应( Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９) ꎮ 本研究

中ꎬ我们用 ４ 种方法在枫香变色期全长转录组中

获得 ２ ０３５ 条 ｌｎｃＲＮＡｓꎬ这些 ｌｎｃＲＮＡｓ 将为进一

步研究枫香叶色变化分子机制奠定基础ꎮ ＳＭＲＴ
测序获得的转录本开发 ＳＳＲ 标记是一种有效可

行的方法(夏丽飞等ꎬ２０２０) ꎮ 本研究分析枫香叶

片变色期全长转录组ꎬ共检测到 １４ ８９２ 个 ＳＳＲ
位点ꎬ单碱基 ＳＳＲ 数量最多ꎮ 枫香分布范围广ꎬ
抗逆性强ꎬ叶片呈色特异ꎮ 因此ꎬ上述 ＳＳＲ 位点

为枫香遗传多样性研究、比较基因组学研究、基
因作图研究、种群遗传学研究和其他类型的遗传

研究提供有价值的遗传工具 (李文燕等ꎬ２０２０ꎻ
Ｗｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０) ꎮ

在 ８ 个数据库中ꎬ有 ２４ ８５７ 个枫香叶片变色

期转录本通过序列比对进行了注释ꎬ注释转录本

比例为 ９１.１５％ꎬ远高于 Ｗｅｎｄ 等(２０１４)利用二代

测序技术注释的转录本比例(５６％)ꎮ 这表明本研

究鉴定到大量枫香叶片中的基因ꎮ 剩下的 ２ ４１２
个转录本没有 ＢＬＡＳＴ 匹配ꎬ可能代表了枫香叶片

特异的基因或未知基因ꎮ ＮＲ 注释结果表明ꎬ枫香

叶片 全 长 转 录 组 序 列 信 息 与 葡 萄 最 相 似

(３６.３９％)ꎬ与 Ｗｅｎｄ 等( ２０１４) 的研究结果一致ꎮ
ＧＯ、ＣＯＧ 和 ＫＥＧＧ 分类结果表明ꎬ大量转录本参

与转录、复制、重组和修复ꎬ并具有催化活性ꎬ具有

不同的分子功能ꎬ有 １０ ６６６ 份转录本被分配到特

定的途径ꎬ参与多种生物学途径ꎮ 因此ꎬ我们的研

究结果为进一步开展枫香叶色变化的分子研究提

供了丰富的遗传信息ꎮ
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图 ７　 ＫＥＧＧ 注释分类
Ｆｉｇ. ７　 Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＫＥＧＧ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ

　 　 植物叶片内叶绿素、花青素以及类胡萝卜素

含量比例和分布决定了叶片的颜色ꎬ而色素代谢

主要受结构基因和转录因子调控( Ｂｅｃｋｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４ꎻ李卫星等ꎬ２０１７ꎻ陈璇等ꎬ２０２０)ꎮ 相关研究

表明ꎬ叶绿素含量降低ꎬ花色素苷大量积累是导致

枫香叶片变红的直接原因(刘儒等ꎬ２０１７ꎻＹｉｎ ａｔ
ａｌ.ꎬ ２０２２ )ꎮ 前 人 研 究 表 明ꎬ ＨＥＭＡ１ ( ｇｌｕｔａｍｙｌ￣
ｔＲＮＡ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ １ )、 ＣＡＯ ( ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｉｄｅ ａ
ｏｘｙｇｅｎａｓｅ)等基因是调控叶绿素合成的重要基因

(Ｗｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎬＮＹＣ１(ｎｏｎ ｙｅｌｌｏｗ ｃｏｌｏｒｉｎｇ １)和
ＮＯＬ(ｎｏｎ ｙｅｌｌｏｗ ｃｏｌｏｒｉｎｇ１￣ｌｉｋｅ)基因在叶绿素降解

过程中起关键作用 ( Ｓａｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎬＨＤ￣Ｚｉｐ、
ＷＲＫＹ 和 ＧＡＴＡ 家族的转录因子可调控叶绿素含

量(Ａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ 李卫星等ꎬ２０１７)ꎮ 在本研究

的叶绿素代谢途径中ꎬ有 ２７ 个转录本被注释为

ＨＥＭＡ ( ｇｌｕｔａｍｙｌ￣ｔＲＮＡ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ )、 ＰＰＯＸ
( ｐｒｏｔｏｐｏｒｐｈｙｒｉｎｏｇｅｎ ｏｘｉｄａｓｅ )、 ＣＨＬＤ ( ｍａｇｎｅｓｉｕｍ
ｃｈｅｌａｔａｓｅ ｓｕｂｕｎｉｔ Ｄ)、 ＣＨＬＭ ( ｍａｇｎｅｓｉｕｍ ｃｈｅｌａｔａｓｅ

ｓｕｂｕｎｉｔ Ｍ)、ＰＯＲ( ｌｉｇｈｔ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｐｒｏｔｏｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｉｄｅ
ｒｅｄｕｃｔａｓｅ )、 ＣＡＯ、 ＮＹＣ１、 ＮＯＬ、 ＨＣＡＲ [ ７￣
Ｈｙｄｒｏｘｙｍｅｔｈｙｌｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌａ ( ｈｍｃｈｌ ) ｒｅｄｕｃｔａｓｅ ] 基

因ꎬ 有 １７、 ５５、 １９ 个 转 录 本 分 别 属 于 ＨＤ￣Ｚｉｐ、
ＷＲＫＹ 和 ＧＡＴＡ 家族ꎮ 尤其是在叶绿素降解过程

中起关键作用的 ＮＹＣ１ 和 ＮＯＬ 基因ꎬ可能是调控

枫香叶片叶绿素含量的关键基因ꎮ
Ｃ４Ｈ( ｃｉｎｎａｍａｔｅ ４￣ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅ)、ＣＨＳ( ｃｈａｌｃｏｎｅ

ｓｙｎｔｈａｓｅ)、 Ｆ３Ｈ ( ｆｌａｖａｎｏｎｅ ３￣ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅ )、 Ｆ３′ Ｈ
( ｆｌａｖｏｎｏｉｄ ３′￣ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅ)、Ｆ３′５′Ｈ( ｆｌａｖｏｎｏｉｄ￣３′ꎬ５′￣
ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅ)、 ＤＦＲ ( ｄｉｈｙｄｒｏｆｌａｖｏｎｏｌ￣４￣ｒｅｄｕｃｔａｓｅ ) 和

ＡＮＳ(ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎ ｓｙｎｔｈａｓｅ)是调控植物花青素生

物合成的关键酶ꎬ直接影响花青素合成(许倩等ꎬ
２０２０ꎻＪｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎬＭＹＢ 和 ｂＨＬＨ 家族的转录

因子通过调节花青素生物合成中基因的表达起着

关键作用(刘恺媛等ꎬ２０２１)ꎮ 本研究中ꎬ有 ４９ 个

转录本参与类黄酮生物合成途径ꎬ在花青素合成

途径中ꎬ有 ３１ 个转录本被注释为编码 Ｃ４Ｈ、ＨＣＴ
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图 ８　 不同转录因子家族成员分布情况
Ｆｉｇ. ８　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ

( ｓｈｉｋｉｍｉｃ ａｃｉｄ / ｑｕｉｎｉｃ ａｃｉｄ ｈｙｄｒｏｘｙ ｃｉｎｎａｍｙｌ
ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ)、ＣＹＰ９８Ａ( ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０)、Ｃ３′Ｈ( ｐ￣
ｃｏｕｍａｒｏｙｌ ｓｈｉｋｉｍａｔｅ / ｑｕｉｎａｔｅ ３′￣ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓ )、 ＣＨＳ、
Ｆ３Ｈ、 ＣＹＰ７５Ｂ１ ( ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０ ７５Ｂ１ )、 ＤＦＲ、
ＡＮＳ 的关键基因ꎬ有 ３６ 和 ４６ 个转录本分别属于

ＭＹＢ 和 ｂＨＬＨ 家族ꎮ 这些参与叶绿素代谢和花青

素生物合成的基因将有助于后续进一步理解枫香

的叶色调控机制ꎮ
综上所述ꎬ本研究枫香叶片变色期全长转录

组测序共 获 得 ４１. ０４ Ｇｂ 的 高 质 量 数 据ꎬ获 得

２７ ２６９条高质量全长转录本ꎬ并注释了 ２４ ８５７ 条

转录本ꎬ还预测到 ２ ０３５ 条 ｌｎｃＲＮＡꎬ检测出 １４ ８９２
个 ＳＳＲ 位点和 １ ８５６ 个转录因子ꎮ 初步揭示枫香

叶片变色期转录组信息以及功能特性ꎬ为后续开

展枫香叶色变化分子调控机制以及叶色改良研究

提供基础数据ꎮ
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