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　　摘要：植物二磷酸尿核苷－半乳糖转运蛋白（ＵＤＰ－ｇａｌａｃｔｏｓｅｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ，ＵＴＲ）参与介导 ＵＤＰ－半乳糖的跨膜运
输，对于高尔基体内非纤维素多糖和糖蛋白合成至关重要。为了给苦荞糖运输及调控机制研究提供科学参考，本研究

基于基因功能注释与同源基因比对，鉴定到９个苦荞 ＦｔＵＴＲ基因，其序列长度在１９２０～５９７５ｂｐ间，氨基酸残基在
８１～３５２个间。ＦｔＵＴＲ氨基酸序列的一致性为１９．１４％，说明苦荞不同 ＦｔＵＴＲ蛋白间序列保守性较低。但多个苦荞
ＦｔＵＴＲ可分别与同源的拟南芥ＡｔＵＴＲ聚在一起，说明不同物种间ＵＴＲ蛋白的进化关系较为紧密。基于茎的转录组测
序鉴定到５个差异表达基因（ＤＥＧｓ），其中 ＦｔＰｉｎＧ０００１９３１２００．０１在出苗后 ５ｄ高表达；ＦｔＰｉｎＧ０００１９０１３００．０１和
ＦｔＰｉｎＧ０００２６８９２００．０１在出苗后１０ｄ高表达；ＦｔＰｉｎＧ０００１９３１４００．０１和ＦｔＰｉｎＧ０００１０５２７００．０１在出苗后１５ｄ高表达，推
测它们可能在幼苗的特定发育阶段发挥作用。另外，幼苗发育过程中苦荞 ＤＥＧｓ的表达量存在多个显著正相关或负
相关关系。本研究结果可为下一步深入探索苦荞ＦｔＵＴＲ调控ＵＤＰ－半乳糖运输以及生长发育提供基础。
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　　二磷酸尿核苷 －半乳糖（ＵＤＰ－ｇａｌａｃｔｏｓｅ）是植
物高尔基体内非纤维素多糖和糖蛋白合成的重要

前体物质［１－２］。ＵＤＰ－半乳糖转运蛋白（ＵＤＰ－
ｇａｌａｃｔｏｓｅｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ，ＵＴＲ）则是介导 ＵＤＰ－半乳糖
进行跨膜运输的重要载体，对于植物的生长发育具

有重要作用［３－４］。Ｋｈａｌｉｌ等将人类的 ＵＤＰ－半乳糖
转运体基因ｈＵＧＴ１导入烟草，结果发现转基因烟草
植株表现出类似于外源赤霉素喷施的形态特征［５］。

Ｒｅｙｅｓ等研究指出，拟南芥中 ＵＤＰ－半乳糖转运体
ＡｔＵＴｒ１定位于内质网，体外试验证实 ＡｔＵＴｒ１能够
参与ＵＤＰ－半乳糖和ＵＤＰ－葡萄糖运输［６］。此外，

Ｂａｋｋｅｒ等鉴定获得２个拟南芥 ＵＤＰ－半乳糖转运

体基因（ＵＤＰ－ＧａｌＴ１和ＵＤＰ－ＧａｌＴ２），互补试验证
实它们具有 ＵＤＰ－半乳糖底物特异性［７］。Ｒｏｌｌｗｉｔｚ
等则在拟南芥中鉴定到一个新的 ＵＤＰ－半乳糖蛋
白ＡｔＮＳＴ－ＫＴ１［８］。Ｈａｎｄｆｏｒｄ等研究发现，拟南芥
ＡｔＵＴｒ７调控了ＵＤＰ－半乳糖和 ＵＤＰ－葡萄糖的运
输，进而影响侧根的发育［９］。Ｓｅｉｎｏ等基于拟南芥
ＵＤＰ－ｇａｌａｃｔｏｓｅｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ序列比对，鉴定到水稻同
源基因，并克隆了４个 ＯｓＵＧＴ基因，分别编码３５０、
３３７、３４５和 ３５８个氨基酸残基［１０］；互补试验证实

ＯｓＵＧＴ１、ＯｓＵＧＴ２、ＯｓＵＧＴ３可参与介导 ＵＤＰ－半乳
糖的运输，而ＯｓＵＴＧ４则介导了 ＵＤＰ－葡萄糖的运
输。苏莹等基于同源比对鉴定到具有 ＵＤＰ－半乳
糖和ＵＤＰ－鼠李糖转运活性的水稻ＯｓＵＲＧＴ１，氨基
酸残基数为３３１个，可能参与多种激素调控途径和
逆境胁迫调控途径［１１］。

苦荞是我国的特色杂粮作物，主要种植于西南

高寒地区［１２］。苦荞生育期短，同时具有耐贫瘠、耐

冷凉、耐干旱等特性，加之其营养保健功能突出，深

受人们的喜爱［１３－１４］。不过，作为一种小宗作物，苦

荞栽培驯化时间短，基础研究开展较为滞后，开展

与苦荞糖运输及调控机制的相关研究工作，可为探

索苦荞生长发育与产量形成提供科学参考。本研

究首次对苦荞 ＵＤＰ－半乳糖转运基因家族 ＦｔＵＴＲ
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基因进行筛选、鉴定与生物信息学分析，明确ＦｔＵＴＲ
基因信息及编码蛋白理化特性、系统发育关系，并

结合转录组测序分析苦荞 ＦｔＵＴＲ的表达模式等，为
苦荞糖类运输的分子调控机制等相关研究提供

依据。

１　材料与方法

１．１　试验材料
基于 拟 南 芥 ＴＡＩＲ 基 因 库 （ｈｔｔｐｓ：／／ｗｗｗ．

ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ．ｏｒｇ／ａｂｏｕｔ／ｄａｔａｓｏｕｒｃｅｓ．ｊｓｐ）中查询获得
的ＡｔＵＴＲ基因序列和苦荞转录组测序数据库的基
因功能注释，进行序列同源比对，筛选并鉴定苦荞

ＦｔＵＴＲ基因。
１．２　苦荞ＦｔＵＴＲ基因及编码蛋白的序列分析

登陆 ＮＣＢＩ网站（ｈｔｔｐｓ：／／ｗｗｗ．ｎｃｂｉ．ｎｌｍ．ｎｉｈ．
ｇｏｖ／ｏｒｆｆｉｎｄｅｒ／）进行苦荞 ＦｔＵＴＲ基因的最长开放阅
读框编码蛋白（ＭａｘＯＲＦ）及编码蛋白的氨基酸序列
预测。登陆 Ｅｘｐａｓｙ网站（ｈｔｔｐｓ：／／ｗｅｂ．ｅｘｐａｓｙ．ｏｒｇ／
ｐｒｏｔｐａｒａｍ／）进行苦荞 ＦｔＵＴＲ编码蛋白的氨基酸残
基数、蛋白分子质量、等电点、疏水性和脂肪族氨基

酸指数的预测。登陆蛋白结构预测网站（ｈｔｔｐ：／／
ｓｍａｒｔ．ｅｍｂｌ－ｈｅｉｄｅｌｂｅｒｇ．ｄｅ／）进行苦荞 ＦｔＵＴＲ蛋白
的跨膜结构功能域预测。利用 ＤＮＡｍａｎ软件分析

ＦｔＵＴＲ氨基酸序列的保守位点。利用ＭＥＧＡ５．０软
件ＣｌｕｓｔｅｒＷ进行 ＦｔＵＴＲ氨基酸序列多重序列比对
分析，使用Ｎｅｉｇｈｂｏｒ－ｊｏｉｎｉｎｇ法进行蛋白聚类分析，
重复次数设置为１０００次。
１．３　苦荞ＦｔＵＴＲ基因的表达与相关性分析

试验于２０１８年在贵州省荞麦工程技术研究中
心基地进行，在苦荞出苗后５、１０、１５ｄ对基部茎进
行转录组测序和基因表达分析，并鉴定差异表达基

因（ＤＥＧｓ）。利用ＭｅＶ软件制作ＦｔＵＴＲ基因的表达
量热图，ＳＰＳＳ１９．０进行 ＦｔＵＴＲ基因表达量的相关
性分析。

２　结果与分析

２．１　苦荞ＦｔＵＴＲ基因及蛋白序列分析
基于转录组测序的基因功能注释与拟南芥

ＡｔＵＴＲ序列比对筛选到９个同源苦荞 ＦｔＵＴＲ基因。
如表１所示，苦荞 ＦｔＵＴＲ序列在 １９２０～５９７５ｂｐ
间，ＭａｘＯＲＦ的氨基酸残基在８１～３５２个间，分子量
在８７８０．０３～３９２８７．３０ｕ间，等电点在４．８８～９８０
间，疏水性在 －０．２００～０．７２８间，脂肪族氨基酸指
数在７２．３５～１１１．０３间。跨膜结构域预测发现６个
ＦｔＵＴＲ的 ＭａｘＯＲＦ跨膜结构域在 ２～８个间，３个
ＦｔＵＴＲ的ＭａｘＯＲＦ蛋白不含有跨膜结构域。

表１　苦荞ＦｔＵＴＲ基因序列分析

基因编号
基因序列

（ｂｐ）
氨基酸

（个）

分子量

（ｕ） 等电点
脂肪族

氨基酸指数
疏水性

跨膜结构域

数量（个）

ＦｔＰｉｎＧ０００２６８９２００．０１ ３６３８ １００ １１１０７．１０ ８．６１ １０１．３０ ０．６３２ ０

ＦｔＰｉｎＧ０００１０５２７００．０１ ２３４７ ３３２ ３６８４０．０７ ９．５６ ９３．４３ ０．２７７ ５

ＦｔＰｉｎＧ０００１９０１３００．０１ ２１９３ １２６ １４３８０．８９ ９．８０ ８８．９７ ０．１９６ ３

ＦｔＰｉｎＧ０００６９０４３００．０１ ２６４７ １１１ １３１９４．４１ ４．８８ １０６．２２ ０．４６２ ０

ＦｔＰｉｎＧ０００１９３１４００．０１ １９５２ ３５２ ３９２８７．３０ ８．１４ １０２．４４ ０．４１０ ６

ＦｔＰｉｎＧ０００３６９４１００．０１ ５９７５ ３３９ ３７１６５．０５ ９．１６ １１１．０３ ０．７２８ ８

ＦｔＰｉｎＧ０００１９３１２００．０１ １９４５ ８１ ８７８０．０３ ８．５７ ７２．３５ －０．２００ ０

ＦｔＰｉｎＧ０００６７１６７００．０１ １９２０ １８０ １９９００．７０ ５．４９ １０５．６１ ０．３５０ ２

ＦｔＰｉｎＧ０００７７３１５００．０１ ２６５２ １０１ １１０２２．００ ５．５５ ９６．５３ ０．３８８ ２

　　对苦荞 ＦｔＵＴＲ的 ＭａｘＯＲＦ蛋白序列进行比对
分析，结果发现９个苦荞 ＦｔＵＴＲ的 ＭａｘＯＲＦ蛋白序
列一致性仅为１９．１４％。如图１所示，９个蛋白间不
存在完全共同保守位点，仅存在 １９个相对保守位
点，说明ＦｔＵＴＲ间氨基酸序列差异较大。
２．２　苦荞ＦｔＵＴＲ蛋白序列分析

利用拟南芥 ＡｔＵＴＲ蛋白序列与苦荞 ＦｔＵＴＲ
蛋白序列进行聚类分析，由图 ２可知，拟南芥

ＵＴＲ１、ＵＴＲ３ 与 苦 荞 ＦｔＰｉｎＧ０００１０５２７００．０１、
ＦｔＰｉｎＧ０００１９０１３００．０１被聚为一小类；拟南芥 ＵＴＲ２
与苦荞 ＦｔＰｉｎＧ０００１９３１４００．０１、ＦｔＰｉｎＧ０００６７１６７００．０１
被 聚 为 一 小 类；拟 南 芥 ＵＴＲ６ 与 苦 荞

ＦｔＰｉｎＧ０００６９０４３００．０１被聚为一小类；拟南芥 ＵＴＲ７
与苦荞ＦｔＰｉｎＧ０００３６９４１００．０１被聚为一小类；另外，
苦荞 ＦｔＰｉｎＧ０００７７３１５００．０１、ＦｔＰｉｎＧ０００２６８９２００．０１
和ＦｔＰｉｎＧ０００１９３１２００．０１被聚为一小类。
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２．３　苦荞茎发育过程中ＦｔＵＴＲ基因的表达分析
基于转录组测序，检测到９个 ＦｔＵＴＲ基因在苦

荞出苗后５、１０、１５ｄ茎中均有表达，ＤＥＧｓ鉴定发现
５个ＦｔＵＴＲ基因在不同时期茎中差异表达。由图
３－Ａ可知，不同时期茎 ＦｔＵＴＲ基因的表达量变化
趋势不一致，主要存在表达量逐渐升高、逐渐降低、

先升高后降低以及相对变化幅度较小的４种变化类
型。由图３－Ｂ可知，１个苦荞ＦｔＵＴＲ差异表达基因

（ＦｔＰｉｎＧ０００１９３１２００．０１）在出苗后５ｄ高表达；２个
苦荞ＦｔＵＴＲ差异表达基因（ＦｔＰｉｎＧ０００１９０１３００．０１和
ＦｔＰｉｎＧ０００２６８９２００．０１）在出苗后１０ｄ高表达；２个苦
荞ＦｔＵＴＲ差异表达基因（ＦｔＰｉｎＧ０００１９３１４００．０１和
ＦｔＰｉｎＧ０００１０５２７００．０１）在出苗后１５ｄ高表达，推测不
同ＦｔＵＴＲ基因可能在茎的特定发育阶段发挥功能。
２．４　苦荞ＦｔＵＴＲ基因的相关性分析

对不同时期苦荞茎ＦｔＵＴＲ基因的表达量进行
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相关性分析，由表２可知，ＦｔＰｉｎＧ０００１９３１２００．０１与
ＦｔＰｉｎＧ０００１０５２７００．０１、ＦｔＰｉｎＧ０００１９３１４００．０１呈显
著或极显著负相关关系；ＦｔＰｉｎＧ０００２６８９２００．０１与
ＦｔＰｉｎＧ０００１９０１３００．０１呈极显著正相关关系，与
ＦｔＰｉｎＧ０００１０５２７００．０１、ＦｔＰｉｎＧ０００１９３１４００．０１呈显
著或极显著负相关关系；ＦｔＰｉｎＧ０００１９０１３００．０１与
ＦｔＰｉｎＧ０００１０５２７００．０１、ＦｔＰｉｎＧ０００１９３１４００．０１呈极
显 著 负 相 关 关 系；ＦｔＰｉｎＧ０００１０５２７００．０１ 与
ＦｔＰｉｎＧ０００１９３１４００．０１呈极显著正相关关系。

表２　苦荞茎不同发育期ＦｔＵＴＲ基因表达的相关性分析

基因

相关系数

ＦｔＰｉｎＧ０００
３６９４１００．０１

ＦｔＰｉｎＧ０００
１９３１２００．０１

ＦｔＰｉｎＧ０００
２６８９２００．０１

ＦｔＰｉｎＧ０００
１９０１３００．０１

ＦｔＰｉｎＧ０００
６７１６７００．０１

ＦｔＰｉｎＧ０００
７７３１５００．０１

ＦｔＰｉｎＧ０００
６９０４３００．０１

ＦｔＰｉｎＧ０００
１０５２７００．０１

ＦｔＰｉｎＧ０００
１９３１４００．０１

ＦｔＰｉｎＧ０００３６９４１００．０１ １．００ ０．１５ ０．３０ ０．５５ ０．３０ ０．０７ ０．２１ －０．３４ －０．４４

ＦｔＰｉｎＧ０００１９３１２００．０１ １．００ ０．６０ ０．５７ ０．０９ －０．３８ －０．２５ －０．７４ －０．８７

ＦｔＰｉｎＧ０００２６８９２００．０１ １．００ ０．８４ －０．２９ ０．３３ －０．４４ －０．７９ －０．７７

ＦｔＰｉｎＧ０００１９０１３００．０１ １．００ －０．０８ ０．０８ －０．４３ －０．８５ －０．８２

ＦｔＰｉｎＧ０００６７１６７００．０１ １．００ －０．５９ －０．０４ ０．０３ ０．０６

ＦｔＰｉｎＧ０００７７３１５００．０１ １．００ ０．１５ ０．２５ ０．１３

ＦｔＰｉｎＧ０００６９０４３００．０１ １．００ ０．５０ ０．２３

ＦｔＰｉｎＧ０００１０５２７００．０１ １．００ ０．８８

ＦｔＰｉｎＧ０００１９３１４００．０１ １．００

　　注：、分别表示相关性显著（Ｐ＜０．０５）、极显著（Ｐ＜０．０１）。

３　讨论与结论

植物ＵＴＲ蛋白介导的 ＵＤＰ－半乳糖跨膜运输
对非纤维素多糖和糖蛋白合成具有重要作

用［１－３，１５］。基于拟南芥ＵＴＲ序列，在作物中陆续开
展了同源基因的相关研究。例如 Ｓｅｉｎｏ等克隆得到
了水稻 ＯｓＵＧＴ１、ＯｓＵＧＴ２、ＯｓＵＧＴ３、ＯｓＵＧＴ４，分别编
码３５０、３３７、３４５、３５８个氨基酸残基［１０］。本研究基
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于转录组测序的基因功能注释与拟南芥 ＵＴＲ同源
基因进行比对，筛选到 ９个苦荞 ＦｔＵＴＲ基因。其
中，ＦｔＰｉｎＧ０００１０５２７００．０１、ＦｔＰｉｎＧ０００３６９４１００．０１、
ＦｔＰｉｎＧ０００１９３１４００．０１ＦｔＵＴＲ基因分别编码 ３３２、
３３９、３５２个氨基酸残基，其余６个 ＦｔＵＴＲ基因的最
长开放阅读框编码氨基酸序列较短。跨膜结构预

测发现，氨基酸序列较长的 ＦｔＵＴＲ蛋白含有多个跨
膜结构域，虽然３个 ＦｔＵＴＲ基因的 ＭａｘＯＲＦ不存在
跨膜结构域，不过它们的其他ＯＲＦ编码蛋白含有跨
膜结构域，因此，推测９个苦荞 ＦｔＵＴＲ基因均能介
导跨膜运输。

Ｓｅｉｎｏ等指出植物中存在多个 ＵＤＰ－半乳糖转
运基因，但相互间进化关系并不紧密［１０］。本研究发

现，苦荞 ９个 ＦｔＵＴＲ蛋白间序列一致性仅为
１９１４％，且不存在完全共同保守位点，仅含１９个相
对保守位点，说明苦荞不同 ＦｔＵＴＲ蛋白间序列保守
性较低。不过，多个拟南芥ＡｔＵＴＲ与苦荞ＦｔＵＴＲ被
聚 在 一 起，例 如 拟 南 芥 ＡｔＵＴＲ２ 与 苦 荞
ＦｔＰｉｎＧ０００１９３１４００．０１、ＦｔＰｉｎＧ０００６７１６７００．０１被聚
为一小类，说明不同物种间ＵＴＲ蛋白的进化关系较
为紧密。

本研究发现苦荞茎不同发育时期９个ＦｔＵＴＲ基
因表达量变化趋势不一致，基于转录组差异基因分

析共鉴定到５个 ＤＥＧｓ，其中 ＦｔＰｉｎＧ０００１９３１２００．０１
在出苗后 ５ｄ高表达；ＦｔＰｉｎＧ０００１９０１３００．０１和
ＦｔＰｉｎＧ０００２６８９２００．０１在出苗后 １０ｄ高表达；
ＦｔＰｉｎＧ０００１９３１４００．０１和 ＦｔＰｉｎＧ０００１０５２７００．０１在
出苗后１５ｄ高表达。苦荞出苗后５ｄ，幼苗正处于
子叶期，营养物质由地下种子向地上部分运输，１０ｄ
时幼苗正逐步完成由子叶期向真叶期的过渡，而

１５ｄ时植株则完全进入真叶期，因此，推测这些
ＦｔＵＴＲ可能在幼苗的特定发育阶段发挥作用。另
外，４个ＦｔＵＴＲ基因在茎不同发育时期表达量无明
显变化，表明它们可能在幼苗发育过程中持续发挥

作用。相关性研究发现，苦荞中 ＦｔＵＴＲ基因中５个
ＤＥＧｓ间存在多个显著正相关或负相关的关系，而
其余４个 ＦｔＵＴＲ基因与其他 ＦｔＵＴＲ基因间不存在
显著性相关，说明这些 ＤＥＧｓ间可能协调发挥功能
或相互间存在功能互补现象。本研究为下一步深

入探索苦荞 ＦｔＵＴＲ调控 ＵＤＰ－半乳糖运输以及生
长发育提供了基础。
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［１５］ＲｅｙｅｓＦ，ＬｅóｎＧ，ＤｏｎｏｓｏＭ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅｓｕｇａｒｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ

ＡｔＵＴｒ１ａｎｄＡｔＵＴｒ３ａｒｅｒｅｑｕｉｒｅｄｆｏｒｔｈｅｉｎｃｏｒｐｏｒａｔｉｏｎｏｆＵＤＰ－

ｇｌｕｃｏｓｅｉｎｔｏｔｈｅｅｎｄｏｐｌａｓｍｉｃｒｅｔｉｃｕｌｕｍ，ａｒｅｅｓｓｅｎｔｉａｌｆｏｒｐｏｌｌｅｎ

ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｎｄａｒｅｎｅｅｄｅｄｆｏｒｅｍｂｒｙｏｓａｃｐｒｏｇｒｅｓｓｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ

ｔｈａｌｉａｎａ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＪｏｕｒｎａｌ，２０１０，６１（３）：４２３－４３５．

—７５—江苏农业科学　２０２１年第４９卷第１５期


