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摘  要 : 秋茄 Kandelia obovata Sheue, Liu & Yong 是分布于热带、亚热带海岸带与河口潮间带的常绿红树植

物，在海岸生态系统中具有重要的功能和价值。文中综述了近年来国内外关于秋茄分子生物学方面的研究进

展，主要包括基于分子标记的秋茄亲缘地理关系与遗传多样性研究，基于双向电泳技术的蛋白质组学研究，

以及逆境胁迫响应基因的克隆与功能验证研究；最后还结合当前研究现状展望了秋茄分子生物学未来研究工

作的方向。 

关键词 : 秋茄，分子标记，盐胁迫，蛋白质组，基因克隆 
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Abstract:  Kandelia obovata Sheue, Liu & Yong, a mangrove species which distributed in tropical, subtropical coastal 

and estuarine intertidal, has important ecological functions in coastal ecosystems. Here, we reviewed several aspects of the 

recent research progress in molecular biological studies of K. obovata. We focused the phylogeography and genetic 

diversity of this species by several types of molecular markers, proteome analyses based on two-dimensional 

electrophoresis platform accomplished for this species, and functional genes isolated under non-biotic stress environment. 

Finally, based on the current research progress, we proposed some orientations for future molecular biological research on 

K. obovata. 

Keywords:  Kandelia obovata , molecular marker, salt stress, proteome, gene cloning 

红树植物是分布于热带、亚热带海岸带与

河口潮间带的常绿灌木或乔木，当其树干被砍

断或者树皮被擦伤后，体内富含的单宁酸等酚

类物质被氧化，呈现红色，故称红树[1]。秋茄隶

属红树科 (Rhizophoraceae) 秋茄属 (Kandelia)

红树植物，常绿灌木或小乔木；侧枝的气生根

向下生成支柱根，叶片长椭圆形，交互对生，

中脉明显；花白色，具短梗，2–5朵排列成二歧

聚伞花序；果卵形，萼裂片宿存；胎生。Sheue

等[2]根据叶、叶脉、萼片、花粉和胚轴等形态特

征将其划分为 2个不同的品种，即秋茄 Kandelia 

obovata和秋茄 K. candel。 

大多数红树对低温敏感，降温、不定期的

寒冷或霜冻对其生长和分布有着重要影响，而

秋茄是红树植物中抗寒能力最强的树种[3]。作为

独特的海岸生态系统，红树林在防风减灾、促

淤保滩、固岸护堤和净化海水等方面具有重要

的生态功能和价值[4]。近年来，秋茄由于其生态

幅广[3,5]、耐盐[6-7]、耐寒[8-9]、富集重金属[10-11]

和降解有机物[12-13]等优良特性，吸引着越来越

多研究者的关注。国内外学者已对秋茄开展了大

量研究，但主要集中在生理学和生态学等领域。 

随着分子生物学的迅猛发展，简单重复序

列 (Simple sequence repeat，SSR)、随机扩增多

态性 DNA (Random amplification polymorphic 

DNA，RAPD)、简单重复序列区间 (Inter-simple 

sequence repeat， ISSR)、抑制性消减杂交

(Suppression subtractive hybridization，SSH)、

cDNA 末端快速克隆技术 (Rapid-amplification 

of cDNA ends ， RACE) 和 蛋 白 质 组 学

(Proteomics) 等分子生物学技术逐步运用到秋

茄的研究中，并取得了丰富的研究成果，不仅

可为秋茄资源保护策略的制定提供依据，还可

为阐明秋茄逆境胁迫耐受的分子机理奠定基
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础。文中综述了近年来国内外有关秋茄亲缘地

理关系与遗传多样性分析、蛋白质组学和功能

基因发掘等方面的研究进展，并对该物种未来

分子生物学研究的方向进行了展望。 

1  亲缘地理关系与遗传多样性 

Chiang等[14]基于叶绿体和线粒体 DNA 序

列分析了东亚秋茄种群间的亲缘地理关系，发

现叶绿体 DNA (cpDNA) atpB-rbcL基因间隔区、

trnL-trnF 基因间隔区和线粒体 DNA (mtDNA) 

内转录间隔区 (ITS) 序列一致表明不同种群来

源的秋茄聚为两类，其中泰国 Ranong种群与马

来西亚 Bako种群聚在一起；而中国钦州、北海、

湛江、海口和厦门等地的种群聚在一起，这与

Sheue等[2]研究结果相吻合。从系统发育分析结

果来看，Ranong 种群与 Bako 种群相关性高，

且与中国种群没有检测到相关性，表明 Bako种

群可能起源于印度洋沿岸。 

此外，采用其他分子标记的方法研究秋茄

种群的遗传多样性也有较多文献报道。Chen等[15]

采用 ISSR技术分析中国东南沿海 7个秋茄种群

的遗传多样性，结果显示种群间的遗传分化系

数 (GST) 为 0.5548，即 55.48%的变异存在于种

群间，44.52%的变异存在于种群内，这表明   

K. obovata种群间的遗传分化程度相对较高；且

种群遗传多样性基本上呈现出南方种群高于北

方的态势。阮宇等[16]通过 SSR分子标记方法检

测了中国东南沿海北部 (福鼎和宁德) 与南部 

(漳州和深圳 ) 秋茄种群的遗传多样性，遗传  

多样性指数 He 值分别为 0.648±0.054 和

0.811±0.036，结果同样表明大陆东南沿海南方

种群的遗传多样性高于北方。 

在全新世的地层中，长江三角洲多处发现

了红树植物的花粉[17]，表明在全新世时期，温

热的气候促使海平面上升，我国长江三角洲大

部分地区被海水淹没，红树林可能自然分布至

浙江省杭州湾和江苏省太湖地区。 

有研究表明，大陆东南沿海南部地区可能

是亚洲红树植物分布地区的多样性中心之   

一[18]。向北流动的黑潮及其分支洋流可能是秋

茄种群扩散的助力[17]，秋茄繁殖体在它们的推

动下从东南沿澎湖海底峡谷向北扩散至杭州湾

和长江三角洲。 

而在气候寒冷的冰期，南方地区成为秋茄

的避难所，其自然分布可能会缩至福建北部。

秋茄北向拓殖的过程中，会经历空间奠基者效

应和种群瓶颈效应，因而，种群中某些基因常

常会在拓殖过程中丢失，这可能是北部种群的

遗传多样性比南方避难所种群要低的原因   

之一。 

2  蛋白质组学 

近年来，秋茄蛋白质组学研究进展较快，

促进了人们从分子层面认识秋茄防御逆境胁迫

的机理。 

重金属镉 (Cd) 通过岩石风化和人类活动

进入水体，是对植物有毒的主要环境污染物之

一，秋茄分布于河口和海湾，其生长与生存可能

遭受着 Cd胁迫。Weng等[19]分析了 Cd胁迫下秋

茄根的蛋白质组变化，结果表明短期 Cd处理下，

共有 53 个蛋白质表达上调或下调。约一半的上

调蛋白参与氧化还原反应，包括抗氧化酶类、谷

胱甘肽合成所需酶类、三羧酸循环所需酶类，以

及用于产生 ATP、NADH和 NADPH的磷酸戊糖

途径所需酶类。这些结果表明提高抗氧化反应是

秋茄应对 Cd导致的氧化胁迫的重要方式。 
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温度是影响红树林分布范围的主要限制因

素，高纬度地区由于低温严重影响红树的成活

与生长。为在分子水平上深入研究秋茄幼苗的

低温应答机制，马小伟[20]对一年生秋茄幼苗在

4 ℃低温条件下进行了 48、96和 144 h不同时

间的胁迫处理，利用蛋白质组学技术探讨北移

红树植物秋茄幼苗对低温的适应机理。结果表

明，与光合作用、信号转导相关蛋白和防卫蛋

白等均表现为上调，而与糖异生、能量与物质

代谢相关蛋白表达量随低温胁迫时间延长   

下调。 

盐胁迫是一个重要的非生物胁迫因子，在

世界的许多地区限制着植物的成活与生长。秋

茄由于其耐盐性被视为生态适应性的模式木本

植物[21]，较多的研究关注秋茄耐受盐胁迫的机

理。Wang等[22]将四叶龄秋茄苗于 150 (对照)、

300、450和 600 mmol/L氯化钠中培养 3 d，从

秋茄幼苗的叶中提取总蛋白，双向电泳检测到

超过 900 个蛋白质点，表达丰度的差异两倍以

上的蛋白质点 53个，其中 48个由 MALDI-TOF- 

TOF/MS技术所鉴定。结果表明，秋茄可以通过

上调涉及光合作用、呼吸和能量代谢，Na+区隔

化、蛋白质折叠与包装和信号转导的蛋白质，

从而可以耐受浓度高达 450 mmol/L 氯化钠   

胁迫。 

叶绿体是绿色植物通过光合作用把光能转

化成化学能的重要场所，通过光反应和暗反应

两个阶段的酶促反应发生作用。当受到盐胁迫

时，蛋白的结构和功能遭到破坏，导致叶绿体

能量吸收和传递的能力降低。因此，为了适应

高盐环境，光合作用机构必须有效地发挥作用，

基于这种思路，研究者们通过固定盐胁迫时间

或盐胁迫浓度两种方式来考察秋茄光合作用的

适应机制。四叶全展秋茄苗在 0 (对照)、200、400

和 600 mmol/L NaCl中处理 3 d后，叶绿体蛋白质

组学分析结果显示：在 400和 600 mmol/L NaCl

胁迫下，秋茄通过上调表达组分蛋白来维持光

反应水平；暗反应在 400 mmol/L NaCl下维持不

变，但在 600 mmol/L NaCl时下降，表明暗反应

更容易受到高浓度盐胁迫的伤害[21]。 

而四叶全展秋茄苗于 500 mmol/L氯化钠中

处理 0 (对照)、3和 6 d后，Wang等[23]发现秋茄

可耐受 500 mmol/L氯化钠胁迫时间为 3 d，叶

绿体蛋白质组分析结果表明：其主要通过维持

正常或高效光合电子传递效率和尽量减少对卡

尔文循环系统的破坏得以实现；同时，叶绿体

中活性氧清除、氮同化、蛋白质降解和分子伴

侣功能也是秋茄耐盐的重要原因。总之，盐胁

迫下叶绿体蛋白质组学研究提供了秋茄响应盐

胁迫光合作用适应性机制的重要信息，这些发

现有助于对木本盐生植物盐适应机理的理解。 

3  功能基因研究 

3.1  与盐胁迫相关的基因 

对盐胁迫下生长的红树基因表达模式的识

别将有助于揭示其耐盐的分子机制。Huang 等[24]

通过代表性差异分析方法  (Representational 

difference analysis，RDA) 从不同浓度 NaCl 处

理过的秋茄中分离出 10 条差异 cDNA。盐胁迫

条件下，下调表达的 5个基因中，2个编码亲环

素 (Cyclophilin)，另外 3 个分别编码液泡膜内

在蛋白 (Tonoplast intrinsic proteins，TIP)、早期

光诱导蛋白和 60S 核糖体蛋白。秋茄亲环素基

因  (KcCYPl，GenBank 登录号：AY150052) 

cDNA全长约为 0.9 kb，含有一个 519个核苷酸

的完整开放阅读框 (Open reading frame，ORF)，
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编码 172 个氨基酸，等电点为 8.57，分子量  

18.2 kDa。 42–49 位氨基酸残基为推测的

ATP/GTP 结合位点 A 基序 (P-loop)，48–54 位

氨基酸残基是插入的 7个氨基酸残基。Northern

分析表明：高盐抑制 KcCYPl基因的表达[25]。 

秋茄液泡膜内在蛋白 (TIP) 基因 (GenBank

登录号：AF521135) cDNA全长为 1 099 bp，含

有一个 759 bp的 ORF，编码 252个氨基酸，等

电点为 5.77，分子量为 26.3 kDa。该氨基酸序列

含有 6 个跨膜区和 2 个高度保守的 Asparagine- 

Proline-Alanine (NPA) 基序。Northern 分析表明

高盐抑制该基因在红树 3 个种中的表达，这种

下调表达可能降低液泡膜水分渗透，有利于  

盐胁迫下细胞的保水 [26]。将秋茄液泡膜水通  

道蛋白 KcTIP1 基因转化烟草后，阳性植株在  

盐胁迫下的根、茎、叶鲜质量，叶片净光合速

率，叶片组织 Na+、K+积累和根尖 Na+、K+内流

幅度均高于野生型烟草。表明 KcTIP1具有与其

他水通道蛋白类似的蛋白结构和酶学功能，

KcTIP1 基因过表达可以提高转基因烟草的抗盐

能力[27]。 

脱水应答蛋白基因 (Responsive to desiccation 

22，RD22)是非常重要的植物抗逆性基因。秋茄

KcRD22基因的 ORF长 1 128 bp，编码 1个等电

点为 9.07、分子量为 39.8 kDa、由 375 个氨基

酸组成的蛋白。100 mmol/L NaCl处理显著降低

了野生型烟草的净光合速率，但对 RD22阳性转

基因植株叶片的光合作用的影响较小。盐浓度

达到 200 mmol/L时，转基因植株及野生型烟草

净光合速率都明显降低；但盐胁迫解除后，转

基因烟草光合作用的恢复情况明显好于野生型

烟草，说明 KcRD22 的过表达提高了烟草的抗

盐性[28]。 

基因转录调节是植物对非生物胁迫适应机

制的一个重要方面，转录调节因子在胁迫信号

转导途径中调节下游基因的表达，在建立植物

对胁迫适应性过程中起到重要作用。乙烯应答

因子 (Ethylene-responsive factors，ERF) 是植物

特有的一类转录因子，在植物的逆境胁迫应答

中起着重要的调控作用。秋茄 KcERF (GenBank

登录号∶GU593721) 完整 ORF共 873 bp，编码

290 个氨基酸，有一个典型的 AP2 结构域。

KcERF 亚细胞定位在细胞核中，其编码蛋白在

酵母中有转录激活活性。此外，过表达 KcERF

基因烟草受到高盐胁迫后的株高和叶面积、含

水量、MDA含量、可溶性糖含量和电导率均表

现出对盐的耐受作用，暗示可以为转基因耐盐

棉花和牧草的培育提供新的基因来源[29]。 

锌指蛋白是功能多样的转录调节因子蛋白

家族，家族成员在植物响应非生物胁迫方面具

有重要作用。在烟草中过表达秋茄 C2H2型锌指

蛋白编码基因 KcZFP，结果显示∶转基因株系

的耐盐性明显提高，其净光合速率受盐胁迫的

影响小于野生型植株，光合系统在一定程度上

得到了保护，且脯氨酸水平远高于野生型植株。

研究结果说明 KcZFP作为转录调节因子参与了

植物的渗透调节，对植物的耐盐性具有重要  

作用[30]。 

Na+在植物叶片中的累积会提高 H2O2 的水

平，从而对植物造成伤害。亚细胞定位分析揭

示，秋茄 Cu/Zn SOD 编码基因 (KcCSD) 位于

叶绿体中。转基因烟草结果表明，KcCSD 过表

达株系比野生型耐受 Na+的能力更强 [31]。    

100 mmol/L NaCl处理显著降低野生型烟草叶绿

素含量、最大叶绿素荧光，以及光系统Ⅱ的光

化学效率，叶绿体中产生大量的 H2O2；而转
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KcCSD基因烟草从 24 h到第 7天，SOD活性持

续增加，过氧化氢酶 (CAT) 酶活性也增加了，

表明转 KcCSD烟草则可通过上调抗氧化酶的表

达减少 Na+对叶绿体的伤害。 

硫氧还蛋白 (Trxs) 是一类小分子蛋白，具

有保守功能区域 (WCXPC)，可以通过半胱氨酸

(Cys) 的二硫键的形成以及断裂，从而具有氧化

还原的作用。研究表明，过表达 KcTrxf 的转基

因烟草耐盐性增强，其原因是一方面通过提高

CAT 以及抗坏血酸过氧化物酶 (APX) 的活性

来清除 H2O2；另一方面通过调节抗坏血酸-谷胱

甘肽 (AsA-GSH) 循环中的关键酶单脱氧抗坏

血酸还原酶  (MDAR) 以及谷胱甘肽还原酶 

(GR)的活性来增加还原型谷胱甘肽水平；同时，

还增加了叶片中非蛋白巯基的含量，进而清除

活性氧，减少盐害引起氧化胁迫[32]。 

3.2  与代谢相关的基因 

三萜类化合物 (Triterpenoids) 是一类重要

的植物次生代谢产物，广泛分布于植物界中，

有抗菌和抗虫害等作用。三萜类化合物由 2,3-

氧化鲨烯经环氧角鲨烯环化酶 (Oxidosqualene 

cyclases，OSCs) 催化后环化形成。Basyuni等  

[33]

根据已知 OSCs中的保守序列设计简并引物，从

秋茄的幼根中克隆得到多功能三萜合酶基因

(KcMS)。KcMS的 ORF由 2 286 bp构成，编码

761个氨基酸。将 KCMS构建在表达载体 pYES2

中，转化羊毛甾醇合酶缺陷型酵母，GC-MS分

析表明，转化子积累羽扇豆醇、β-香树脂醇和 α-

香树脂醇的混合物 (2∶1∶1)，这表明 KcMS具

有编码多种三萜化合物的功能。 

植物甾醇也是由 2,3-氧化鲨烯环在环阿屯

醇合成酶 (Cycloartenol synthase，CAS) 催化下

转变而来的。Basyuni等[34]通过 RACE技术克隆

得到秋茄 CAS基因 (KcCAS)，结果显示 KcCAS

基因 ORF包含 2 277 bp，编码 758个氨基酸，

与百脉根 Lotus japonicus 同源性高达 82%。将

该基因转入羊毛固醇合酶 (Lanosterol synthase) 

缺陷性酿酒酵母菌株 GIL77中，GC-MS分析转

基因酵母中累积环阿屯醇，表明 KcCAS具有环

阿屯醇合成酶的活性。 

将秋茄置于 0.5%、1%、1.5%、2%和 3%的

人工海水中培养，其根和叶中三萜类化合物的

含量随着盐度升高均显著增加，同时定量 PCR

结果显示：KcMS基因的表达也与盐度显著正相

关；而甾醇类物质则与盐度没有明显的线性关

系，KcCAS 基因的表达也不受盐浓度的调控。

表明有助于秋茄对盐度适应的物质是三萜化合

物而不是甾醇类物质[35]。 

3.3  与重金属胁迫相关的基因 

金属硫蛋白 (Metallothionein) 是一类低分

子质量、富含半胱氨酸的蛋白质，它们通过半

胱氨酸残基上的巯基与重金属结合形成无毒或

低毒的络合物。Zhang 等[36]通过 RACE 技术从

秋茄中克隆到一个Ⅱ型金属硫蛋白基因 KMT，

其 ORF 包含 240 bp，编码 79 个氨基酸，中间

有 Cys-Cys、Cys-X-Cys和 Cys-X-X-Cys结构。

将 KMT基因转入蛋白酶缺陷型的大肠杆菌菌株

BL21 (DE3) 后，重组菌能在 1 000 μmol/L 的

Zn、120 μmol/L的 Hg和 2 000 μmol/L的 Cd环

境中生长，这些结果暗示着秋茄可能通过 KMT

基因编码产物吸附重金属，从而减轻海洋环境

中的重金属污染。 

3.4  与低温胁迫相关的基因 

低温是严重限制红树生产力和分布的主要

非生物胁迫因素，而红树林耐受低温的分子机

制仍然知之甚少。对低温胁迫基因的功能分析
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将有利于理解红树植物低温适应的分子机理。

Fei 等 [37]通过抑制性消减杂交  (Suppression 

subtractive hybridization，SSH) 技术确定秋茄冷

胁迫相关的潜在基因。对文库 670 个克隆中 334

个冷相关的表达序列标签(ESTs)进行测序，其中

143个 cDNA根据 NCBI Blast被分成 10个组，如

新陈代谢、能量、细胞救援和防御、转录和光合

作用等。从文库中选择的两个基因 (水通道蛋白基

因和锌家族蛋白基因) 进一步通过定量实时 PCR

进行分析，结果表明，这两个基因在冷胁迫下转

录水平均上调，与消减 cDNA文库结果吻合。 

热休克蛋白70 (HSP70) 是HSP家庭中的重要

成员，在植物各种应激保护中发挥着作用。Fei   

等[38]通过 RACE 技术克隆得到秋茄 HSP70 基因 

(KoHSP70)，其 ORF由 1 959 bp核苷酸构成。荧

光定量 PCR结果显示，KoHsp70的表达起初维持

在一定水平，冷胁迫 48 h表达量显著上升，168 h

到达最高水平。结果表明，KoHsp70基因的表达可

被诱导且在秋茄低温胁迫的保护反应中发挥作用。 

4  小结与展望 

秋茄是生活在热带、亚热带潮间海岸带的

重要植物，其特殊的生境使之成为人们研究木

本植物对盐、重金属和水淹耐受机理的重要材

料。尽管关于秋茄分子生物学的研究逐年增加，

并取得了一定的成果，但是不得不承认该研究

起步较晚，与杨树、苹果、桃、桑树和麻疯树

等许多木本植物相比较为落后，秋茄的基因组

和转录组测序等工作也尚未见报道，目前较多

的工作集中在盐胁迫下蛋白质组和基因克隆的

研究，而功能基因克隆也多限于表达模式分析

和原核表达阶段，对于转基因功能验证方面的

工作开展相对较少。秋茄为耐寒性最强的红树

植物，是海防造林重要的树种，因而颇受人们

的青睐。秋茄已成功引种至浙江省温州和台州

海岸带多年，然而，由于冬季低温胁迫诱发的

越冬困难使得继续北引难度增大许多，关于生

理生态学的研究已有较多报道，但其深层次的

机理仍然不明，笔者克隆到秋茄与低温胁迫相

关的转录因子 CBF/DREB 基因，并实现其在原

核生物中的表达，下一步拟通过凝胶阻滞实验

探索其与顺式作用原件的结合特性，旨在揭示

秋茄低温适应的分子机理。研究秋茄低温适应

的分子机制，并通过基因工程技术对其进行改

造，培育低温适应能力更强的品系，扩大秋茄

种群规模，使其向纬度更高的地区种植，具有

重要的理论和现实意义。 
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