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　　摘要：彩叶植物的叶色表达受遗传因素和环境因子的共同影响，从叶片呈色色素、生理生化物质、环境因素和外源
物质４个方面论述了国内外有关槭属彩叶植物叶色表达的研究概况，并对今后槭属彩叶植物的研究方向提出了展望，
以期为彩叶植物叶色改良和新品种选育提供理论基础。
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　　槭树科可分为金钱槭属（Ｄｉｐｔｅｒｏｎｉａ）和槭属（Ａｃｅｒ），其中
槭属常泛称为槭树。大部分槭树植物为落叶乔木，如鸡爪槭、

元宝枫、五角枫、三角枫等，其适应范围广，抗逆性强，秋冬季

叶片为绚丽的红色、橙红色、橙黄色等，是世界各国园林绿化

中应用最为广泛的彩叶树种之一［１－２］。彩叶植物具有色彩鲜

艳、观赏期长、易于形成大色块景观的特点，可以弥补现代城

市中色彩单一的缺点，应用前景广阔［３］。

研究彩叶植物叶片的呈色机理，可以为利用生物技术途

径培育新的彩叶植物种类奠定基础。国外发达国家在槭属彩

叶植物的栽培和选育方面起步较早，并且已经做了大量工作，

而国内起步则较晚。本文针对国内外关于槭属植物叶色方面

的研究进行归纳总结，分析了与叶片呈色相关的因素，并对未

来的槭属植物叶色研究作了初步展望，以期为开展槭树科植

物新品种选育提供科学依据。

１　槭属彩叶植物叶片呈色色素

色素是彩叶植物叶片呈色的物质基础和根本原因。细胞

内色素包括叶绿素、类胡萝卜素和花色素苷，这几种色素在叶

片中的含量、分布决定着叶片颜色［４］。叶绿素 ａ表现为蓝绿
色，叶绿素ｂ表现为黄绿色，类胡萝卜素表现为橙黄色，叶黄
素表现为黄色，花色素苷在酸性、碱性条件下分别呈现出红

色、蓝色。

１．１　叶色表达与不同色素之间的关系
当叶片中叶绿素占绝对优势（６０％以上）时，叶片呈现绿

色；当叶片中花色素苷占绝对优势（６０％ ～８０％）时，叶片呈
现红色；当叶片中叶绿素和花色素苷比率减少到一定程度

（降到４０％以下）时，叶片呈现出类胡萝卜素的黄色［５］。

叶色表达随季节变化而变化。孙波等认为，在秋季叶色

变化过程中，紫花槭叶色表现与叶片色素质量分数呈现规律

性变化，并且两者之间存在显著的相关性，叶绿素 ａ、叶绿素
ｂ、总叶绿素、类胡萝卜素质量分数之间存在极显著正相

关［６］；梁鸣等认为，不同年份紫花槭叶片中花青素含量在转

色期呈峰形曲线变化［７］。另有研究表明，４、５、６月和９、１０月
是鸡爪槭叶片花青苷含量较高的季节，此时鸡爪槭叶片颜色

鲜红，饱和度高，是最佳观赏时期［８］；９、１０月秋冬叶片转色
期，鸡爪槭等槭树科植物叶片中的叶绿素含量均呈现下降趋

势，而花色素苷含量呈逐渐上升趋势［９－１２］。

１．２　 叶色表达与花青苷组分的关系
关于不同花青苷组分对叶色影响方面的研究，国内的报

道多集中于花色方面，而对彩叶植物，尤其是槭树科植物的报

道甚少。Ｓｃｈｍｉｔｚｅｒ等对７个槭树品种叶片花青素含量与叶片
呈色之间的关系进行了研究，认为各槭树品种的衰老叶片中

含有较多花青苷 ｃｙａｎｉｄｉｎ－３－ｇｌｕｃｏｓｉｄｅ，而且其含量由枝端
向枝条基部递减，而花青苷 ｃｙａｎｉｄｉｎ－３－ｒｕｔｉｎｏｓｉｄｅ在各个槭
树中含量极少；同时还分析了槭树叶片的三色值与花青苷

ｃｙａｎｉｄｉｎ－３－ｇｌｕｃｏｓｉｄｅ、花青苷 ｃｙａｎｉｄｉｎ－３－ｒｕｔｉｎｏｓｉｄｅ的关
系，表明７个槭树品种中，花青苷ｃｙａｎｉｄｉｎ－３－ｇｌｕｃｏｓｉｄｅ与叶
片三色值具有相关性，并且无论是秋叶为红色的槭树还是常

年为红色的槭树，其红叶中红色值与花青苷 ｃｙａｎｉｄｉｎ－３－
ｇｌｕｃｏｓｉｄｅ含量均密切相关，ｃｙａｎｉｄｉｎ－３－ｒｕｔｉｎｏｓｉｄｅ对叶色影
响较小［１３］。

２　叶片生理生化物质对槭属植物叶色表达的影响

２．１　可溶性糖
糖是花色素苷合成的前体物质，秋冬季落叶树叶片衰老

过程中花色素苷的合成与衰老期间糖分的积累有关［１４］，可溶

性糖可能通过影响初生代谢途径使花色素苷的累积不同［１５］。

部分研究表明，转色期叶片中可溶性糖与花色素苷含量都呈

增加趋势，但是关于花色素苷与可溶性糖含量是否存在相关

性，研究结果有所差异：陈继卫等在对红枫秋冬转色期叶色变

化的生理特性进行研究时发现，花色素苷与可溶性糖含量之

间并不呈显著的正相关［１０］；荣立苹等对三角枫叶色变化进行

分析研究表明，花色素苷与可溶性糖含量之间呈极显著正相

关，从而印证了可溶性糖含量的增加可显著促进叶片中花色

素苷的积累［１１］。也有研究表明，秋季槭树植物叶片中的可溶

性糖含量先升后降，表现为单峰曲线；并且其峰值出现在花色

素苷的峰值前，说明可溶性糖是花色素苷合成的前体

物质［５］。
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２．２　相关酶活性
中国对槭树科植物叶色方面的研究尚处于起步阶段，关

于叶色与酶活性的关系研究较缺乏，仅冯立娟等对槭属２个
品种在叶片变色期花花青苷含量与相关酶活性的变化进行了

研究，认为２个品种槭树叶片中的花青苷含量随叶色的变化
呈单峰曲线；ＰＡＬ、ＤＦＲ和 ＵＦＧＴ酶活性与花青苷含量均呈２
次曲线关系，ＣＨＩ酶活性与花青苷含量呈极显著的线性关系；
ＰＡＬ、ＣＨＩ和 ＵＦＧＴ是秋天火焰花花青苷合成的关键酶，ＣＨＩ
和ＵＦＧＴ是白兰地花青苷合成的关键酶；花青苷合成与相关
酶活性的关系十分复杂，同种酶在不同物种甚至同一物种中

表现不同，不同植物中调控红色发育的生理机制也有所

不同［１６］。

３　环境因素对槭属植物叶色表达的影响

彩叶植物的叶色表现是遗传因素和外部环境共同作用的

结果［１７］，叶色表达不仅与叶片细胞内色素的种类、含量及在

叶片中的分布有关，而且与营养元素和环境条件有关［１８］。温

度是影响叶片中花色素苷含量的重要因素，当夜温高于１４℃
时，红叶鸡爪槭的叶色随温度升高转淡并且生长减缓［１９］。温

度可以显著影响叶片中花青苷和叶绿素的含量，Ｄｅａｌ等指
出，红叶鸡爪槭从美国北部移植到南部后，叶片褪色的原因是

由于南方地区具有较高的夜温，在此条件下，呼吸作用加强，

致使糖分不能积累，花青苷也被消耗，造成叶色褪失［２０］。

光照强度对彩叶树种的叶色变化具有十分重要的影响，

合理的光照强度是血红鸡爪槭等彩叶树种正常生长、提高质

量的重要条件。相关试验结果表明，血红鸡爪槭对光照强度

的变化比较敏感，叶片中花色素苷含量随着光照强度的降低

而减少，且自然光下花色素苷含量明显高于遮光处理的

植株［２１］。

４　外源物质对槭属植物叶色表达的影响

于秋季对植物叶片喷施蔗糖，可在元宝槭、美国红枫叶色

转红期间促进叶片中花青素的合成，显著提升花色素苷含量，

提高观赏效果，但不同槭树种类所需蔗糖浓度不尽

相同［２２－２４］。

土壤酸化处理对假色槭叶色变化具有显著的影响，其中

质量分数为４％的硫酸亚铁溶液处理效果最为显著，可使假
色槭的叶色主色调变化阶段的数量增至７个，并且使其发生
阶段有所提前；同时，土壤酸化处理的假色槭叶色饱和度、明

度在特定时期均高于对照，且叶色较浓重［２５］。酸性土壤可以

促进紫花槭秋季叶色发生阶段提前，从而相对延长紫花槭秋

季全变色期的长度，并改善其叶色质量，使叶色更加绚烂多

彩［２６］。还有研究表明，秋季叶面喷施 ｐＨ值５．０的模拟酸雨
可提高鸡爪槭的观赏效果，并且能延长观赏期［２７］。

此外，对元宝枫叶面喷施矮壮素后，花青素含量比空白

低，可见对花青素的合成无促进作用［２３］；而有计划地提高磷、

铁和锌的施入量，可以促进红花槭花色素苷的形成［２８］。

５　讨论与结论

近年来，彩叶植物因其亮丽的色彩而备受关注，越来越广

泛地应用于园林绿化，因而对其新品种培育越来越受到人们的

关注。探明槭属彩叶植物叶片呈色的机理，是进行新品种选育

的前提。目前，对槭属植物叶片呈色机理的研究仅局限于色素

种类及环境因素等方面，对叶片中色素的生物合成及基因调控

则鲜有报道，仅有学者从血红鸡爪槭叶片中克隆了花色素苷生

物合成的几个关键基因，并对基因序列进行分析，探讨对血红

鸡爪槭叶片花色素苷生物合成途径的分子调控机理［２９］。

关于槭属植物叶片呈色方面的研究，今后应以以下几个

方面作为重点：如何解决彩叶植物遗传不稳定性，探明彩叶植

物叶色变化的基因调控机理、微量元素和矿物质对彩叶植物

呈色的影响、有关色素合成酶和碳水化合物、激素等的代谢途

径和活动等方面［３０］。尤其是槭属彩叶植物色素合成途径的

研究匮乏，限制了基因工程技术在彩叶植物上的运用。因此，

要充分利用现代分子生物学的研究方法，克隆花青苷相关基

因，研究影响叶色变化的关键基因结构和功能及其调控机制，

通过借鉴类黄酮和花色基因工程的一些策略，可以有目的地

开展叶色基因工程，从而为培育彩叶槭树新品种奠定基础。
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［１６］冯立娟，苑兆和，尹燕雷，等．槭属２品种叶变色期花青苷含量

与相关酶活性的变化［Ｊ］．林业科学，２００９，４５（８）：５６－６０．
［１７］姜卫兵，庄　猛，韩浩章，等．彩叶植物呈色机理及光合特性研

究进展［Ｊ］．园艺学报，２００５，３２（２）：３５２－３５８．
［１８］晁月文，李竞芸，张广辉．彩叶植物呈色机理及其育种研究进展

［Ｊ］．江苏林业科技，２００８，３５（４）：４６－４８，５２．
［１９］Ｏｒｅｎ－ＳｈａｍｉｒＭ，Ｌｅｖｉ－ＮｉｓｓｉｍＡ．ＵＶ－ｌｉｇｈｔｅｆｆｅｃｔｏｎｔｈｅｌｅａｆｐｉｇ

ｍｅｎｔａｔｉｏｎｏｆＣｏｔｉｎｕｓｃｏｇｇｙｇｒｉａ‘ＲｏｙａｌＰｕｒｐｌｅ’［Ｊ］．ＳｃｉｅｎｔｉａＨｏｒｔｉ
ｃｕｌｔｕｒａｅ，１９９７，７１（１／２）：５９－６６．

［２０］ＤｅａｌＤＬ，ＲａｕｌｓｔｏｎＪＣ，ＨｉｎｅｓｌｅｙＬＥ．Ｌｅａｆｃｏｌｏｒｒｅｔｅｎｔｉｏｎ，ｄａｒｋｒｅｓ
ｐｉｒａｔｉｏｎ，ａｎｄｇｒｏｗｔｈｏｆｒｅｄ－ｌｅａｆｅｄＪａｐａｎｅｓｅｍａｐｌｅｓｕｎｄｅｒｈｉｇｈｎｉｇｈｔ
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ［Ｊ］．ＡｍｅｒＳｏｃＨｏｒｔＳｃｉ，１９９０，１１５（ｌ）：１３５－１４０．

［２１］张　琰，卓丽环，赵亚洲．遮荫处理对“血红鸡爪槭”叶片色素及
碳水化合物含量的影响［Ｊ］．上海农业学报，２００６，２２（３）：
２１－２４．　

［２２］李玉娟，张　健，李　敏，等．蔗糖和不同外源激素处理对美国
红枫色叶的影响［Ｊ］．广西农学报，２００９，２４（６）：２７－２８，４２．

［２３］杨轶华，梁　鸣，佟　斌，等．外源物质对元宝槭生长及生理特
性的影响［Ｊ］．国土与自然资源研究，２０１０（２）：８０－８０．

［２４］陈　睿，徐书霞，吕建洲．外源蔗糖对红花槭叶色参数和色素含
量的影响［Ｊ］．天津农业科学，２０１２，１８（２）：１４－１６．

［２５］孙　波，刘晓东，郑德丞．假色槭叶色变化对土壤施 ＦｅＳＯ＿４酸
化处理的响应［Ｊ］．东北林业大学学报，２００８，３６（９）：５１－
５２，５８．

［２６］韩　辉，宫　伟．不同土壤酸碱度对紫花槭秋季叶色变化的影
响［Ｊ］．吉林农业，２０１０（６）：７６，８０．

［２７］唐　玲，李倩中，李淑顺，等．秋季模拟酸雨对鸡爪槭叶片呈色
相关生理的影响［Ｊ］．江苏农业学报，２０１０，２６（６）：１３５７－１３６１．

［２８］马　晓，陈　刚，张冬梅．生态因子及矿质元素对红花槭叶片色
素含量的影响［Ｊ］．北方园艺，２０１２（１３）：８６－８８．

［２９］安龙杰．鸡爪槭叶片花色素苷合成关键基因的克隆和序列分析
［Ｄ］．保定：河北农业大学，２０１２．

［３０］洪　丽，王金刚，龚束芳．彩叶植物叶色变化及相关影响因子研
究进展［Ｊ］．东北农业大学学报，２０１０，４１（６）：１５２－１５６．

王康宇，王　义，孙春玉，等．ＲＮＡ测序的研究进展［Ｊ］．江苏农业科学，２０１４，４２（１０）：１２－１６．

ＲＮＡ测序的研究进展
王康宇，王　义，孙春玉，蒋世翠，张美萍

（吉林农业大学，吉林长春１３０１１８）

　　摘要：ＲＮＡ测序研究是基因功能及结构研究的基础，能够从整体水平研究基因功能及其结构。随着高通量测序
和定量检测技术的不断发展，能够通过ＲＮＡ测序对转录组进行更深度更完整的研究。该研究进展包括改善转录起始
位点的预测、链特异性测序、融合基因的检测、ｍｉｃｒｏＲＮＡ定量的分析以及 ＲＮＡ可变剪切的识别。目前利用单分子测
序技术可以实现ＲＮＡ的直接测序，通过二代测序技术与单分子测序技术相结合的方式，能更深层次、更全面地获得转
录组信息。

　　关键词：转录组信息；测序；编码ＲＮＡ；非编码ＲＮＡ；高通量测序技术；单分子测序技术
　　中图分类号：Ｑ７５　　文献标志码：Ａ　　文章编号：１００２－１３０２（２０１４）１０－００１２－０５

收稿日期：２０１３－１２－３１
基金项目：国家科技计划农村领域项目（编号：２０１３ＡＡ１０２６０４－３）。
作者简介：王康宇（１９８３—），吉林通化人，博士研究生，从事植物功能
基因组学研究。Ｅ－ｍａｉｌ：ｗｋｙ４２７＠ｓｉｎａ．ｃｏｍ。

通信作者：张美萍，教授，博士生导师，从事植物基因组学与系统生物

学研究。Ｅ－ｍａｉｌ：ｗａｎｇｌａｏｓｈｉ０６０６＠１６３．ｃｏｍ。

　　１９９５年Ｖｅｌｃｕｌｅｓｃｕ等首次提出了关于转录组的概念［１］，

转录组广义上是指某一特定功能状态下，细胞内所有转录表

达的基因总和，其中包括编码ＲＮＡ（ｍＲＮＡ）和非编码ＲＮＡ如
ｔＲＮＡ、ｒＲＮＡ、ｓｎＲＮＡ、ｍｉＲＮＡ等，而非编码 ＲＮＡ不能被转录
识别，不能翻译成蛋白质，但是能参与某些蛋白质翻译过程；

狭义上是指所有 ｍＲＮＡ的总和［２］。１９９５年第１个转录组是
由Ｖｅｌｃｕｌｅｓｃｕ等在酿酒酵母细胞中获得的，当时的技术共获
得了６０６３３个转录本，揭示了４６６５个基因，其中有１９８１个
基因是具有已知功能的，其他２６８４个基因尚未被鉴定过［１］。

从人类基因组计划［３］的实施开始，截至２０１３年１０月已有６８
种植物和１１９种动物的基因组文章相继发表。高通量测序在
过去十几年中快速发展，促使关于生物的功能基因组研究日

益兴起，人们利用测序技术研究了从简单模式生物（如酵母、

拟南芥、水稻等）到人等一些高等物种的基因组中 ＤＮＡ修饰
和ＲＮＡ的定性定量变化等动态的基因组位点的特性。在对
基因组测序和分析研究的同时，关于复杂的转录组研究也广

泛发展起来。利用高通量测序技术平台分析转录组的结构和

表达水平，更能挖掘未知转录本和稀有转录本，精确地识别

ＲＮＡ的可变剪切以及编码序列的单核苷酸多态性（ＳＰＮ），更
进一步解析复杂的转录组信息［４］。

最初的转录组研究主要以基因芯片微阵列技术为基础，

由于基因芯片技术的检测范围取决于芯上的探针信息，所以

只能检测已知序列的特征，缺少发现新基因的能力，而高通量

测序技术可以很好地弥补基因芯片技术在这方面的不足。因

此，现阶段转录组的研究是借助于高通量的二代ＤＮＡ测序技
术（ＮＧＳ）［５］来完成的，通过构建 ｃＤＮＡ文库并对 ｃＤＮＡ进行
高通量测序，分析测序结果进而解析转录组学中的复杂变化，

这使ＲＮＡ测序技术对基因芯片微阵列技术是极大的挑战。
目前，以基因测序技术为核心的新技术平台支撑体系已经相

对成熟和完善，例如：Ｉｌｌｕｍｉｎａ公司的Ｓｏｌｅｘａ测序技术、罗氏公
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