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千年桐物种特异 PGK3-TPS10-CYP726 基因簇

挖掘及其进化和表达特征

王银行1,2      高    暝2      赵耘霄2      汪阳东2      李    伟1      陈益存2

（1. 林木遗传育种国家重点实验室，东北林业大学，黑龙江 哈尔滨 150040；2. 中国林业科学研究院亚热带林业研究所，浙江 杭州 311400）

摘要:【目的】基于全基因组挖掘高质量物种特异基因簇，为深入分析物种性状和遗传改良提供新的思路。【方法】通过基

因组、转录组、蛋白数据联合分析，利用生物信息手段进行高质量基因簇预测与筛选，对目标基因簇进行基因组共线性、

基因组结构、系统进化和转录表达分析。【结果】（1）预测了千年桐高可信度 PGK3-TPS10-CYP726基因簇，该基因簇中共

包括 13个酶编码基因，具体包括：3 -磷酸甘油醛脱氢酶 3（GAPCP3）、CHD4细胞色素 P45071D（CYP71D55）、细胞色素

P450726A（CYP726A）、萜类合酶 10（TPS10）、磷酸甘油酸激酶 3（PGK3）等。（2）PGK3-TPS10-CYP726基因簇具有良好的

共表达和共通路特征，在千年桐基因组中展示了良好的独特性和完整性。（3）PGK3-TPS10-CYP726基因簇有约一半基因

在双子叶植物中存在较高的保守性，但在单子叶植物中存在基因缺失的现象；PGK3基因一直保留于单双子叶植物和苔

藓植物中，其序列在进化过程中高度保守；推测 PGK3-TPS10-CYP726基因簇起源于早期基部类群，并在千年桐物种分化

后形成。（4）千年桐物种特异 PGK3-TPS10-CYP726基因簇在根部特异高表达，在枯萎病病原菌侵染后的早、中期的千年

桐根木质部呈现持续显著高表达。【结论】首次鉴定了千年桐物种特异基因簇 PGK3-TPS10-CYP726，并分析了其进化起

源和表达特征，为解析千年桐抗枯萎病等特有性状提供了新的视角。
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Identication of Vernicia montana species-specific PGK3-TPS10-CYP726 gene cluster
and its evolution and expression characteristics
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Abstract: [Objective] Identification of high-quality species-specific gene clusters at the genome-wide level
provides  new  ideas  for  in-depth  analysis  of  species  traits  and  genetic  improvement.  [Method]  By
combining  genomic,  transcriptome,  and  protein  data  analysis,  high-quality  gene  cluster  prediction  and
screening  were  carried  out  using  bioinformatics  methods.  Genomic  collinearity,  genomic  structure,
systematic  evolution,  and  transcriptional  expression  analysis  were  performed  on  target  gene  clusters.
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[Result]  (1)  The  PGK3-TPS10-CYP726  gene  cluster  with  high  confidence  was  predicted,  including  13
enzyme  coding  genes,  i.e.  glyceraldehyde  3-phosphate  dehydrogenase  3  (GAPCP3),  CHD4  cytochrome
P45071D  (CYP71D55),  cytochrome  P450726A  (CYP726A),  terpenoid  synthase  10  (TPS10),
phosphoglycerate kinase 3 (PGK3), etc. (2) PGK3-TPS10-CYP726 gene cluster had good co-expression and
common  pathway  characteristics,  and  showed  good  uniqueness  and  integrity  in  genome  of  Vernicia
montana.  (3)  About  half  of PGK3-TPS10-CYP726  gene  cluster  was  highly  conserved  in  dicotyledonous
plants,  but  it  was  absent  in  monocotyledonous  plants.  The  PGK3  gene  had  been  preserved  in
monodicotyledonous  plants  and  bryophytes,  and  its  sequence  was  highly  conserved  during  evolutionary
process.  It  was speculated that the PGK3-TPS10-CYP726 gene cluster originated from the early basal taxa
and formed after V. montana species differentiation. (4) The specific PGK3-TPS10-CYP726 gene cluster of
V. montana species was specifically highly expressed in roots, and the xylem of root showed a sustained and
significant  high expression in the early and middle stages after  being infected by Fusarium wilt  pathogen.
[Conclusion]  The  specific  gene  cluster  PGK3-TPS10-CYP726  is  identified  for  the  first  time,  and  its
evolutionary  origin  and  expression  characteristics  are  analyzed,  which  provides  a  new  perspective  for
analyzing the unique traits of V. montana such as its resistance to Fusarium wilt.
Key  words: Vernicia  montana;  gene  cluster;  species-specific;  evolutionary  origin;  CYP450;  PGK3;
resistance to Fusarium wilt

基因簇（gene cluster）通常指在染色体上某个区

段内成簇出现的彼此生物学功能相关的非同源基因

的集合。这一概念最早起源于细菌等原核生物中的

操纵子，即可以在一个启动子的作用下一起转录或

进行反式剪接，翻译出同一个代谢通路中的不同的

酶，组成一个完整的代谢通路来合成次生代谢产

物[1]。类似于原核生物的操纵子，基因簇普遍存在于

植物等真核生物中，在玉米（Zea mays）、水稻（Oryza
sativa）、小麦 （Triticum  aestivum）、大麦 （Hordeum
vulgare）、燕麦（Avena  sativa）、拟南芥（Arabidopsis
thaliana）、番 茄 （Solanum  lycopersicum）、马 铃 薯

（Solanum tuberosum）等 20多种植物的基因组中已

鉴定到超过 28种功能型次生代谢基因簇，这些基因

簇分别参与合成苯并萜类、噁唑嗪酮类和生物碱类

等代谢产物，发挥多种生物胁迫和非生物胁迫的作

用[2]。植物基因簇的长度主要分布在 33 ~ 284 kbp，
大多数为 100 kbp左右，基因簇内代谢基因的个数

为 4 ~ 18 ，如番茄中的甾族糖苷生物碱 a-tomatine
合成基因簇包含 12个基因，其中代谢基因 6个（占
比 50%）[3−4]。在进化过程中，基因簇可以通过基因复

制、重组、插入和删除等事件改变其结构，进而影响

生物体的适应性和功能特性。基因簇的研究对于理

解基因的演化、基因组的组织和重要性状的调控机

制具有重要意义。物种特异基因簇（species-specific
gene cluster）是指那些在特定物种中存在，而在其他

物种中不存在的基因簇，这些基因簇在该物种中具

有独特的遗传特征和功能。这些基因簇通常与物种

的适应性、生理功能和代谢途径密切相关，是物种特

有性状的基础。

基因组、转录组和代谢组等技术的快速发展使

得研究者们利用算法和程序去批量挖掘代谢基因簇

成为可能[5−6]。基于大量已经发表的植物基因组和转

录组信息，开发出一些系统的算法来有效识别植物

的代谢基因簇，这些算法大多是运用典型的基因簇

起始酶和修饰酶的组合形式来检索筛选。Schläpfer
等[7]开发了一种新的预测软件 PlantClusterFinder，分
析了 18种植物，包括 1种绿藻、2种低等植物和

15种高等植物，检测到 11 969个候选的代谢基因

簇，其中 1 700个以上的基因簇可能与特定代谢物

的产生有关。PlantiSMASH[8]和 PhytoClust[9]等算法

也相继被开发出来，二者使用更为精确的隐马尔科

夫模型鉴定不同的生物合成酶，并结合基因组位置

来预测候选基因簇。另外，当预测模型中结合了基

因共表达数据时，候选基因簇的数量会大大减少，预

测的准确性也会显著提高[10]。

植物生物合成基因簇通常包括某个终端次生代

谢产物合成通路上编码催化反应酶的基因，称为信

号基因（signature  gene），例如萜烯合成酶（terpene
synthase，TPS）编码基因。同时，还附加 2个或更多

基因编码通路下游的修饰酶，亦称剪裁酶[11]，包括

细胞色素 P450加氧酶 （cytochrome  P450  enzyme，
CYP450）、2-氧戊二酸酯依赖性双加氧酶、甲基转移

酶、酰基转移酶和糖基转移酶等。基因簇具有鲜明

的特点：共表达、共调控。以玉米的 Bx 基因簇为例，

该基因簇中的 Bx1基因是玉米中色氨酸合成酶 a-亚
基的同源基因，可将 3-甘油磷酸转化为吲哚，而
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Bx2 ~ Bx5均为 CYP71C 家族基因，可逐步催化修饰

吲哚转化为 DIBOA（丁布前体物质）[3]。番茄单萜合

成酶基因簇则由编码 TPS、异戊二烯转移酶（CPT，
cis-prenyl transfera）和 CYP等酶的非同源基因组成，

其中 TPS 基因编码信号酶，合成单萜骨架，CPT 和

CYP 基因编码剪裁酶，催化修饰中间产物形成单萜

目标化合物 [12−13]。Guo等 [14]分析了罂粟（Papaver
somniferum）基因组，发现天然药物诺司卡品和吗啡

的生物合成基因簇也具有类似的信号和修饰基因，

并且发现在诺司卡品和燕麦根皂苷的生物合成基因

簇中，基因排序与其在代谢通路上的反应步骤存在

明显的共线性关系。

油桐（Vernicia spp.）是我国传统的重要化工油料

树种，已有几千年的栽培历史，由其种子提炼而得的

桐油是一种优质干性油，广泛应用于工业、农业、渔

业、军事和医药等领域。三年桐（V. fordii）是我国油

桐属的主栽品种，具有生长快、结实早、产量高的特

征，但规模化种植面临严重的枯萎病危害。油桐枯

萎病又称“桐瘟”，是由尖孢镰刀菌 （Fusarium
oxysporum）引起的致死性土传病害[15]。迄今油桐枯

萎病已在我国 8个省份 90多个县市爆发，对现有的

近百万公顷油桐林产生了严重威胁 [16]。相比而言，

同属的千年桐（V. montana）具有高抗枯萎病能力，但

是生长缓慢、结实晚、产油量和质量低。因而，挖掘

千年桐的物种特异性抗病基因簇，探究千年桐的抗

枯萎病病原菌的分子机制具有十分重要的意义。

本研究拟通过综合分析基因组、转录组等多组

织多水平表型和遗传数据，结合同种属物种联合分

析，首次挖掘大戟科（Euphorbiaceae）油桐属（Vernicia）
千年桐响应枯萎病病原菌的高质量的物种特异基因

簇，并对该基因簇的结构特征、表达特征、物种特异

性、进化起源等进行了系统分析。研究结果旨在探

索千年桐的物种特异性抗病基因簇，为油桐抗病性

遗传基础的深入理解提供新的见解，揭示千年桐在

应对枯萎病病原菌侵染过程中的关键分子机制，为

培育高抗病性油桐品种提供重要的基因资源，推动

油桐枯萎病防控措施的科学化和精准化。 

1   数据来源与研究方法
 

1.1    数据来源 

1.1.1    基因组数据和蛋白数据

以大戟科油桐属代表物种千年桐为研究对象，

课题组测序并组装了千年桐基因组、蛋白质注释数

据，NCBI登录号为 PRJNA1147434。为了研究基因

簇的进化演变和特异性，我们从多个数据库（如

NCBI、Ensembl、Phytozome等）获取了多个物种的

基因组数据和注释文件。这些物种包括拟南芥

（Arabidopsis  thaliana， GCF_000001735.4）、 番 茄

（Solanum lycopersicum，GCA_036512215.2）、毛果杨

（Populus  trichocarpa， GCF_000002775.4）、 甜 橙

（Citrus  sinensis，GCF_000317415.1）、蓖麻 （Ricinus
communis， GCF_019578655.1）、 麻 风 树 （Jatropha
curcas，GCF_014843425.1），以及其他基部类群植

物，如葡萄（Vitis vinifera，GCF_000003745.3）、水稻

（Oryza  sativa  subsp.  japonica， GCF_034140825.1）
等。这些数据为我们深入了解基因簇在不同物种中

的演化与特异性特征提供了重要的参考依据。 

1.1.2    转录组数据

课题组在贵州省独山县分别采集千年桐和三年

桐不同组织，具体包括主根、侧根、根尖、茎、侧枝、

雄花、雌花、腺体、种仁、种皮、嫩叶、老叶、小果、果

实不同时期共 14个组织 42个样本，送由上海美吉

公司测序，基于 PacBio平台测序获取了大戟科油桐

属的千年桐和三年桐的转录组数据，并将其上传到

NCBI，登录号为 PRJNA1146716。 

1.2    研究方法 

1.2.1    基因簇挖掘

基因簇的挖掘包括数据准备、基因簇预测和基

因簇筛选 3个步骤。

首先，基因组注释数据、蛋白数据、转录组数据

的准备。所有的数据需要经过预处理，蛋白数据需

要通过 E2P2蛋白酶预测软件进行酶预测，预测之后

的结果数据通过桌面版 Pathway Tools软件[17]构建

全基因组代谢网络，参考 Metacyc V23.0数据库，对

大戟科物种构建 Plantcyc代谢通路数据库。PlantCyc
是一个全面的植物代谢途径数据库，旨在容纳全方

位的植物通路和酶[18]。

其次，基因簇的预测。结合上述注释数据、代谢

通路数据，基于生物信息软件 PlantClusterFinder进
行千年桐的全基因组基因簇预测，PlantClusterFinder
1.3是一款在 Linux系统下基于 Matlab环境运行的

Java软件，采用更为精确的隐马尔可夫模型来鉴别

不同的生物合成酶，同时结合基因组位置及其部分

特征和构成规律[5]。

最后，高质量基因簇的筛选。对预测的基因簇

进一步进行共表达、共通路的分析，筛选候选基因

簇，此时基因簇数量显著减少，预测准确性显著提

高。共表达分析我们采用两种标准，一种是基于皮

尔森相关性检验的 P 值；另一种则是基于预测簇内

基因的皮尔森相关性系数[19]的分布，通过转录组数

据对各基因样本的定量结果（FPKM），对基因簇簇内

基因进行两两之间进行皮尔森相关性检验，并建立
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共表达热图。共通路判断标准为簇内基因是否参与

了同一代谢通路，若是，判定为簇内基因共通路。 

1.2.2    共线性分析

为了研究筛选出的基因簇的结构及其演化，采

用 Tbtools[20]的 One step MCScanX-Super Fast模块，

对其进行物种微共线性分析。MCScanX是一款专用

于基因组和蛋白质数据分析的软件，特别适用于共线

性分析和系统发育研究。One step MCScanX-Super Fast
模块集成了MCScanX的完整功能，能够整合不同物

种的基因组信息，通过线性分析揭示物种间的遗传

关系和进化历史。具体选取进化过程中的多个物

种，包括三年桐、千年桐、蓖麻、麻风树、杨树、拟南

芥、甜橙等双子叶物种和葡萄、水稻等单子叶物种，

一对一构建共线性，观测筛选共线基因，再通过 Text
Merge for MCScanX模块合并所有数据，锚定共线染

色体，可视化多物种共线性结果。 

1.2.3    系统进化分析

选取筛选出的基因簇上的高度共线保守基因

序列 ，以及从 GenBank中下载物种 （小立碗癣

Physcomitrella  patens、菠萝 Ananas  comosus、小麦

Triticum aestivum、水稻、葡萄）的候选共线基因序

列，使用 MUSCLE  Wrapper软件进行比对，通过

TrimAL  Wrapper剪切软件处理蛋白数据 ，使用

MEGA11[21]工具构建系统进化树 ，自展支持值

（bootstrap） > 60% 的显示在各个进化分支节点上。 

1.2.4    表达特征分析 

1.2.4.1    组织特异性表达分析

为进一步探讨筛选出的基因簇的组织表达特

征，利用转录组数据，分析了该基因簇在千年桐主

根、侧根、根尖、茎、侧枝、雄花、雌花、腺体、种仁、

种皮、嫩叶、老叶、小果、果实不同时期 14个组织共

42个样本中的组织特异表达规律。 

1.2.4.2    响应枯萎病病原菌侵染的表达分析

选择上述组织特异表达的基因，利用转录组数

据（PRJNA810877）对千年桐和三年桐根木质部在枯

萎病病原菌侵染后的不同时间点（早期、中期和后

期）的表达模式进行特异性分析，了解千年桐和三年

桐在抗病机制上的潜在差异和共性，挖掘抗枯萎病

的关键基因。 

2   结果与分析
 

2.1    千年桐 PGK3-TPS10-CYP726 特异基因簇结构

特征

通过 PlantClusterFinder预测和严格筛选，最终

得到千年桐一个高质量的萜类基因簇。该基因簇长

度为 173  kbp，位于千年桐 h1tg000003l染色体

220 346 ~ 1 058 525 bp之间，共包括 13个酶编码基

因和 1个假基因（Pseudoogene），酶具体包括：3 -磷
酸 甘 油 醛 脱 氢 酶 3（glyceraldehyde  3-phosphate
dehydrogenase， GAPCP3）， 2个 未 知 蛋 白

（uncharacterized  protein）、 染 色 体 重 塑 蛋 白 4
（chromatin  remodeling  4， CHD4），细胞色素 P450
71D（cytochrome  P450  71D，CYP71D455）、细胞色

素 P450  726A（CYP726A27）、萜类合酶 10（terpene
synthase  10， TPS10）、 细 胞 色 素 P450  726A25
（CYP726A25）、磷酸甘油酸激酶 3（phosphoglycerate
kinase  3，PGK3）、萜类合酶 10（TPS10）、细胞色素

P450726A25（CYP726A25）、抗坏血酸氧化酶 （L-
ascorbate  oxidase，AO）、磷酸甘油酸激酶 3（PGK3）
（图 1）。TPS10构成了次生代谢物的“信号”酶骨架，

CYP71D455和 CYP726A27作为典型的“裁剪”酶

修饰，因此将该基因簇命名为 PGK3-TPS10-CYP726
基因簇。 

2.2    千年桐 PGK3-TPS10-CYP726 特异基因簇共表

达分析

根据基因簇上所包含的骨架酶（TPS10）和修饰

酶（CYP71D455和 CYP726A27）类型，推断所得到

的 PGK3-TPS10-CYP726基因簇为典型的萜类基因

簇。结合转录组数据，对该基因簇的所有基因进一

步进行共表达分析发现，簇内基因中 6个基因的表

达量不高，表达相关性不显著，因而选取其余 8个基

因进行皮尔森相关性分析和后续的表达特征分析。

共表达热图（图 2）显示，TPS10与 CYP726A27
基因之间存在显著的共表达关系，这一结果符合萜

烯类基因簇构成的基本要求，表明 PGK3-TPS10-
CYP726基因簇具有良好的簇内基因共表达特征

（图 2）。推测这一基因簇可能在抗病过程中发挥协

同作用，有效地参与萜烯类物质的合成，并在植物的
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protein

Uncharacteried
protein

假基因
（Pseudoogene） AO

PGK3PGK3

CYP726A27 CYP726A25

CYP726A25TPS10TPS10CYP71D455CHD4GAPCP3

图 1    千年桐 PGK3-TPS10-CYP726基因簇基因组结构

Fig. 1    Genome structure of PGK3-TPS10-CYP726 gene cluster in Vernicia montana
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防御反应中起到重要的作用。 

2.3    千年桐 PGK3-TPS10-CYP726 特异基因簇共线

性分析

在种间进行拟南芥、水稻、番茄、葡萄等多个物

种的共线性分析时，结果（图 3）显示，PGK3-TPS10-
CYP726基因簇在千年桐中表现出独特性和完整

性。千年桐的 PGK3-TPS10-CYP726基因簇具有完

整的基因排列和特有的结构特征，而在拟南芥、水

稻、番茄和葡萄等物种中，虽然也能找到多个与千年

桐基因簇相关的共线基因，但这些基因簇表现出明

显的差异。这些物种中的共线基因未能形成与千年

桐完全相同的结构，并且存在多个关键基因缺失，尤

其是千年桐特有的基因。这些差异可能与物种间的

亲缘关系及其进化历史密切相关。

进一步选择与千年桐同为油桐属的三年桐进行

共线性分析发现，三年桐和千年桐共享的共线基因

数量最多（图 4），表明这两者之间存在较为密切的

亲缘关系。然而，三年桐与千年桐的 PGK3-TPS10-
CYP726基因簇存在显著差异，三年桐基因簇缺失

了 6条关键基因。这一缺失表明，三年桐的 PGK3-
TPS10-CYP726基因簇并未能完全保留千年桐的基

因排列和结构特征，可能受到进化过程中的基因重

排或突变的影响。尽管在三年桐基因组中发现了一

些与千年桐 PGK3-TPS10-CYP726基因簇相关的同

源基因，但由于缺少了几个核心基因或存在功能缺

失，这些同源基因未能发挥与千年桐相似的生物学

作用，从而限制了其基因簇的形成和功能表现。 

2.4    千年桐 PGK3-TPS10-CYP726 特异基因簇的系

统进化

共线性分析结果（图 5a）显示：在双子叶植物（三

年桐、蓖麻、毛果杨、拟南芥）中，PGK3-TPS10-CYP726
基因簇的基因表现出较高的保守性，至少有一半的

基因保持了共线性。然而，在单子叶植物（甜橙、葡

萄、水稻）中，基因的缺失现象明显。这一变化与被

子植物的系统发育起源相吻合，进一步支持了千年

桐 PGK3-TPS10-CYP726特异性基因簇可能是在早

期基部类群的不断进化过程中形成的推论，部分新

基因的加入使得这一基因簇具备了独特的特性。

在系统进化分析中，PGK3-TPS10-CYP726基因

簇中 PGK3为高度保守的共线基因，因而选择

PGK3进行进一步的系统进化分析，构建系统发育

进化树，结果（图 5b）显示，PGK3在双子叶、单双子

叶、苔藓代表物种进化过程中一直保留，其序列在整
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图 2    千年桐 PGK3-TPS10-CYP726特异基因簇共表达热图

Fig. 2    Co-expression heatmap of V. montana specific
PGK3-TPS10-CYP726 gene cluster

 

拟南芥 Arabidopsis thaliana

番茄 Solanum lycopersicum 葡萄 Vitis vinifera

 水稻 Oryza sativa subsp. japonica

千年桐 Vernicia montana

绿色代表千年桐 PGK3-TPS10-CYP726特异基因簇上的基因，部分未共线的绿色基因为千年桐特有。

图 3    特异基因簇 PGK3-TPS10-CYP726多物种共线性分析

Fig. 3    Multi-species collinearity analysis of specific gene cluster PGK3-TPS10-CYP726
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个进化过程中一直高度保守。 

2.5    千年桐物种特异 PGK3-TPS10-CYP726 基因簇

组织特异性表达分析

为进一步探讨 PGK3-TPS10-CYP726基因簇的

组织表达特征，我们分析了该基因簇在千年桐 14个
组织共 42个样本中的表达规律。结果（图 6）显示，

发现 PGK3-TPS10-CYP726基因簇都在千年桐根组

织中有明显的表达特异性。因而，接下来选择根来

探究千年桐物种特异基因簇 PGK3-TPS10-CYP726
响应病原菌侵染的表达模式。 

2.6    千年桐物种特异基因簇 PGK3-TPS10-CYP726
响应枯萎病病原菌侵染的表达模式

与同属的三年桐相比，千年桐具有显著的抗枯

萎病能力。已有研究结果表明千年桐的根木质部对

枯萎病起到了关键的抗病作用[22]，因此我们将根组

织表达特异基因簇延伸到根木质部中进行研究。在

根木质部中，千年桐特异基因簇 PGK3-TPS10-CYP726
在侵染后的早期、中期和后期均出现高表达，但主要

集中在中后期；而三年桐响应病原菌侵染主要在未

侵染期和侵染早期有显著的高表达（图 7）。 

3   讨　　论
 

3.1    千年桐 PGK3-TPS10-CYP726 萜类基因簇特异

性和抗枯萎病表达特征

本研究中，PGK3-TPS10-CYP726基因簇在千年

桐中展现了独特的结构特征。从种间共线性分析来
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图 4    千年桐（a）特异性基因簇与三年桐（b）同源基因差异性对比

Fig. 4    Comparison of difference between specific gene clusters of V. montana (a) and homologous genes of V. fordii (b)
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图 5    千年桐特异基因簇 PGK3-TPS10-CYP726的进化（a）和 PGK3基因系统进化树（b）

Fig. 5    Evolution of PGK3-TPS10-CYP726 gene cluster in V. montana (a) and PGK3 phylogenetic tree (b)
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看，与拟南芥、水稻、番茄和葡萄等物种相比，千年

桐的这一基因簇结构完整且特异。从种内共线性分

析来看，与同一泡桐属的三年桐相比，千年桐的

PGK3-TPS10-CYP726基因簇也展现出独特性。千年

桐和三年桐在基因簇的结构上存在明显的差异，三

年桐存在共线基因存在倒位现象，且缺少了部分千

年桐特异的基因（图 4）。千年桐萜类基因簇的特殊

性，意味着这个基因簇可能承担着特定的生物学功

能，如抗病性、代谢途径调控等，这可能是千年桐比

三年桐抗枯萎病能力更高的原因。

萜类化合物可通过激活植物的免疫反应和调节

代谢途径，显著增强植物对枯萎病的抗性。在烟草

中，外源施用二萜类化合物能够激活植物的防御机

制，增强根部免疫反应，从而有效抑制病原的生长，

并减少病害的扩散[23]。茶树精油中的萜烯类化合物

可直接抑制镰刀菌（Fusarium）的生长和诱导植物系

统性抗性[24]。在岷江百合（Lilium regale）与尖孢镰刀

菌（Fusarium oxysporum）的相互作用过程中发现，萜

类基因簇可与其他次生代谢产物共同作用，提升

植物的免疫和抗病能力 [25]。本研究中，千年桐的

PGK3-TPS10-CYP726特异萜类基因簇在病原菌侵

染的根木质部区域具有显著的表达，与同属物种三

年桐相比，千年桐展现出明显的病原菌响应差异。

已有研究[22]表明，病原菌的菌丝无法侵入千年桐的

根木质部，这一特性与千年桐特有的抗性机制密切

相关。推测在枯萎病病原菌侵染过程中，千年桐

PGK3-TPS10-CYP726特异萜类基因簇可能通过调

控植物的代谢途径和生理反应，增强了植物的免疫

反应，阻止了病原菌的扩散和入侵，在抗病过程中发

挥了关键作用。相比之下，三年桐的 PGK3-TPS10-
CYP726基因簇同源基因表达较弱或缺失，导致其表

现出较差的病原菌响应能力和免疫防御效果。 

3.2    PGK3 基因在千年桐中的功能

磷酸甘油酸激酶（PGK）是一种催化 ATP 形成

ADP 的酶，与植物能量代谢、碳分配和细胞应答机

制紧密相关[26]。在高等植物中，PGK 基因主要参与

光合碳还原和叶绿体糖酵解过程。在烟草、甘蓝型

油菜和拟南芥中，PGK 基因在不同组织中存在差异

表达[27]。Massange-Sánchez等[28]在拟南芥中发现了

AtPGK1、AtPGK2和 AtPGK3 3个 PGK 基因，其中

AtPGK1仅在于光合组织的叶绿体中表达，AtPGK2
在光合和非光合细胞的叶绿体 /质体中表达，而
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图 6    千年桐 PGK3-TPS10-CYP726基因簇组织表达模式

Fig. 6    Tissue expression patterns of PGK3-TPS10-CYP726 gene cluster in V. montana
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图 7    PGK3-TPS10-CYP726基因簇在千年桐和三年桐根木质部中响应病原菌侵染的表达模式

Fig. 7    Expression patterns of PGK3-TPS10-CYP726 gene cluster in root xylem of V. montana and
V. fordii in response to pathogen infection
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AtPGK3在根中表达。本研究中，PGK3基因在多个

物种中具有较高的同源性，且其序列在进化过程中

表现出较强的保守性。千年桐 PGK3主要高表达富

集于根组织中（图 6），且能响应枯萎病病原菌侵染

（图 7），推测 PGK3基因在千年桐抗病过程中发挥

重要作用，可帮助千年桐在根部建立强有力的免疫

屏障，促进抗病相关物质的合成，进而增强植株的整

体免疫防御能力。 

3.3    预测框架对物种的普遍适用性

我们当前构建的千年桐萜类基因簇预测框架，

主要依托于大戟科油桐的基因组数据和已知的萜类

合成途径。该框架的核心优势在于能够针对性地整

合基因组特征与萜烯类基因簇的结构，从而实现对

大戟科萜类基因簇的高精度预测。研究人员[7]先前

已经对 18个不同科属的物种进行了基因簇预测，均

获得了良好的结果。但是，框架能否广泛适用于其

他物种，仍取决于不同物种间基因簇的进化差异以

及萜烯合成基因的保守性。我们认为，尽管此预测

框架专为大戟科油桐物种设计，但其基本方法和概

念（如基因簇的识别与鉴定）在一定程度上也能够适

用于其他物种，尤其是与大戟科基因组相似的植物

类群。值得注意的是，在将框架应用于其他物种时，

仍需根据具体物种的基因组特征进行适当的调整和

优化，以进一步提升预测的准确性。 

4   结　　论

本研究结合转录组、基因组与蛋白质组数据，首

次建立了针对千年桐萜类基因簇的预测流程，并成

功筛选出 PGK3-TPS10-CYP726这一特异性基因簇，

填补了千年桐基因簇预测研究的空白。主要结论

如下：

（1）预测了千年桐高可信度 PGK3-TPS10-CYP726
基因簇，该基因簇中共包括 13个酶编码基因，具体

包括：3 -磷酸甘油醛脱氢酶 3（GAPCP3），CHD4细
胞色素 P45071D（CYP71D55）、细胞色素 P450726A
（CYP726A）、萜类合酶 10（TPS10）、磷酸甘油酸激

酶 3（PGK3）等。
（2）PGK3-TPS10-CYP726基因簇具有良好的共

表达和共通路特征，在千年桐基因组中展示了良好

的独特性和完整性。

（3）PGK3-TPS10-CYP726基因簇有约一半基因

在双子叶植物中存在较高的保守性，但在单子叶植

物中存在基因缺失的现象；其中 PGK3基因一直保

留于单双子叶植物和苔藓植物中，其序列在进化过

程中高度保守；推测 PGK3-TPS10-CYP726基因簇起

源于早期基部类群，并在千年桐物种分化后形成。

（4）千年桐物种特异 PGK3-TPS10-CYP726基因

簇在根部特异高表达，在枯萎病病原菌侵染后的早

中期的千年桐根木质部呈现持续显著高表达。

本研究基于生物信息学工具 PlantClusterFinder，
预测并挖掘出了千年桐特异萜类 PGK3-TPS10-
CYP726基因簇，为其他植物物种的基因簇分析提供

了可借鉴的研究框架；系统分析了千年桐萜类基因

簇在应对枯萎病过程中表达模式的动态变化，为揭

示油桐抗枯萎病的分子响应机制奠定了研究基础。

研究结果还将为大戟科植物在抗病性进化过程中的

基因演化和适应机制提供理论支持，推动相关领域

的基础研究和应用研究发展，有助于提高油桐产业

的可持续性和生产效益，保障桐油产业的稳定发展。
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