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　　摘要：ｂＨＬＨ转录因子在植物的生长发育、生物合成及胁迫反应等方面起着重要作用。利用生物信息学方法对森
林草莓全基因组序列进行ｂＨＬＨ家族的搜索和鉴定，共鉴定出１１２个森林草莓的ｂＨＬＨ基因，这些基因分别被定位在
７条染色体上，但分布不均匀，在５号染色体上分布得最多，３号染色体上分布得最少。进化树结果显示，森林草莓的
ｂＨＬＨ家族可以进一步被分为１２个亚家族，其中第Ⅰ、Ⅲ亚族的成员较多。森林草莓ｂＨＬＨ家族基因的表达模式分析
结果显示，有７３个ＦｖｂＨＬＨ基因与花的发育相关，有２８个ＦｖｂＨＬＨ基因与果实的发育相关，其中ＦｖｂＨＬＨ９７／３６／５５／３９／
４２／５２／２６／４４／６８／５４对森林草莓花的整个发育过程都尤为重要，而 ＦｖｂＨＬＨ５７／５９／６６／７８／１００／１５／１７／４６则在果实发育
中起到主要的调控作用。
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　　转录因子又称为反式作用因子，是一类能够结
合在顺式作用元件上调控基因表达的 ＤＮＡ结合蛋
白［１］。目前，人们已经从植物中鉴定出很多转录因

子，其中ｂＨＬＨ（碱性螺旋 －环 －螺旋）是第二大类
转录因子［２］。ｂＨＬＨ转录因子因含有高度保守的
ｂＨＬＨ结构域而被命名，ｂＨＬＨ结构域约含有６０个
保守氨基酸序列，由 ｂａｓｉｃ区域、ＨＬＨ（ｈｅｌｉｘ－ｌｏｏｐ－
ｈｅｌｉｘ）区域组成［３］。位于 Ｎ端的 ｂａｓｉｃ区域是 ＤＮＡ
结合的碱性区域，约含有１５个氨基酸，其中有６个是
碱性氨基酸残基；ＨＬＨ区域位于Ｃ末端，主要由疏水
氨基酸组成，并参与形成同源或异源二聚体［４］。

ｂＨＬＨ转录因子在真核生物中最为广泛存在，
其功能也具有多样性。在酵母和其他单细胞真核

生物中，ｂＨＬＨ参与染色体分离和代谢调控等过
程［５］。ｂＨＬＨ转录因子可参与植物的物质合成和信
号转导过程［６］，并在植物生长发育［７］及抗旱［８］、耐

盐［９］等胁迫应答反应中起着关键作用。植物中最

早被发现的ｂＨＬＨ转录因子（即玉米中由 Ｒ基因编
码的Ｌｃ蛋白）的主要功能为参与花青素的生物合
成［１０］。随后，拟南芥的 ＡｔｂＨＬＨ１／２／４２、水稻的
ＯｓｂＨＬＨ０１３／０１６等基因都被证明与花青素的合成调

控有关［１１－１３］，拟南芥 ＡｔｂＨＬＨ４０则与赤霉素的合成
转导有关［１４］。在响应植物胁迫方面，拟南芥

ＡｔｂＨＬＨ１１２是盐、干旱及渗透胁迫的正调控因
子［１５］；ＡｔｂＨＬＨ１１６基因是耐寒性的调节子，能够提
高植物的抗冻能力［１６］。在植物生长发育方面，拟南

芥的 ＡｔｂＨＬＨ９、ＡｔｂＨＬＨ６５基因均是调控植物生长发
育的关键信号枢纽［１７］；ＡｔｂＨＬＨ９５基因主要在胚乳
中表达，控制胚胎发育，从而导致植物生长迟缓［１８］；

拟南芥的 ＡｔｂＨＬＨ２１和水稻的 ＯｓｂＨＬＨ１６４对花粉粒
的形成及绒毡层细胞的发育有着关键的调控

作用［１９－２０］。

森林草莓（Ｆｒａｇａｒｉａｖｅｓｃａ）也称野草莓，是蔷薇
科草莓属的多年生草本植物，属于二倍体植物［２１］，

具有相当高的食用价值和药用价值。目前，国内外

在分子生物学方面对拟南芥、水稻等植物 ｂＨＬＨ家
族的研究已经较为成熟，然而还没有关于森林草莓

ｂＨＬＨ转录因子鉴定和分析的报道。本研究利用生
物信息学方法对森林草莓 ｂＨＬＨ（ＦｖｂＨＬＨ）家族的
成员进行鉴定，并对其理化性质、系统进化、基因在

染色体上的分布、基因结构及表达模式等方面进行

全面分析，以期为将来深入研究该家族基因的结构

和功能提供重要参考。

１　材料与方法

１．１　森林草莓ｂＨＬＨ家族的鉴定
本研究对象是森林草莓（Ｆｒａｇａｒｉａｖｅｓｃａ）。２０２０
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年３—６月在洛阳师范学院生命科学学院生物信息
学实验室（２１４）电脑上进行软件操作和信息处理。
森林草莓 ｂＨＬＨ家族的蛋白质序列数据来自
Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ（ｈｔｔｐｓ：／／ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ．ｊｇｉ．ｄｏｅ．ｇｏｖ／ｐｚ／
ｐｏｒｔａｌ．ｈｔｍｌ？）与 ＰｌａｎｔＴＦＤＢ（ｈｔｔｐ：／／ｐｌａｎｔｔｆｄｂ．ｃｂｉ．
ｐｋｕ．ｅｄｕ．ｃｎ／）数据库，由于２个数据库中搜索到的
结果会存在差异，因此将２类搜索结果进行序列比
对后，手动去除冗余序列，随后利用 ＩｎｔｅｒＰｒｏ
（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｅｂｉ．ａｃ．ｕｋ／ｉｎｔｅｒｐｒｏ／）在线软件鉴定搜
索的候选基因是否具有 ｂＨＬＨ结构域，进而获得
ｂＨＬＨ家族的所有成员。
１．２　森林草莓ｂＨＬＨ家族的理化性质分析

通过在线软件 ＥｘＰＡＳｙ（ｈｔｔｐｓ：／／ｗｅｂ．ｅｘｐａｓｙ．
ｏｒｇ／ｐｒｏｔｐａｒａｍ／）得到森林草莓 ｂＨＬＨ蛋白序列的基
本理化性质信息，如理论等电点、氨基酸数量、分子

量及总水平疏水性等。

１．３　森林草莓ｂＨＬＨ家族系统进化树的构建
从ＰｌａｎｔＴＦＤＢ数据库下载森林草莓和拟南芥的

ｂＨＬＨ序列，随后通过 ＭＥＧＡ６．０的 ＣｌｕｓｔａｌＷ工具
进行多序列比对，将获得的比对结果用 ＭＥＧＡ６．０
软件构建系统进化树［２２］。同时采用相同方法单独

构建森林草莓的ｂＨＬＨ家族进化树。
１．４　森林草莓ｂＨＬＨ基因在染色体上的定位

根据Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ数据库中搜索到的 ＦｖｂＨＬＨ基
因在染色体上的位置信息，利用 ＭａｐＩｎｓｐｅｃｔ软件绘
制基因在染色体上的分布图［２３］。

１．５　森林草莓ｂＨＬＨ基因在花、果实发育过程中的
作用分析

从文献［２４－２５］的附件中分别下载森林草莓
花发育、果实发育过程中所有转录因子的表达量，

进一步筛选出 ｂＨＬＨ基因在各组织中的转录表达
量。用ＭｅＶ４软件分别对检测到的 ＦｖｂＨＬＨ基因表
达量进行聚类分析［２６］。

２　结果与分析

２．１　森林草莓 ｂＨＬＨ家族基因的鉴定及理化特性
分析

通过ＰｌａｎｔＴＦＤＢ、Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ两大数据库共鉴定
出１１２个候选ｂＨＬＨ家族基因，利用ＩｎｔｅｒＰｒｏ进行验
证，结果显示，这１１２个基因编码的蛋白质都具有完
整的ｂＨＬＨ结构域。同时利用 ＥｘＰＡＳｙ在线分析工
具得到这１１２个ＦｖｂＨＬＨ家族基因编码蛋白的理论
等电点、氨基酸数、原子组成及脂溶指数等理化信

息。根据基因在染色体上的位置，将这１１２个转录
因子依次命名为ＦｖｂＨＬＨ１～ＦｖｂＨＬＨ１１２。

结果显示，各蛋白质分子中的氨基酸数量在９０
（ＦｖｂＨＬＨ６４）～１４９６（ＦｖｂＨＬＨ２７）个之间，平均为
４３４个；蛋白质分子量在１０２９６．６ｕ（ＦｖｂＨＬＨ６４）～
１６６７３９．０ｕ（ＦｖｂＨＬＨ２７）之间，平均为４７９５９．６ｕ；
理论 等 电 点 在 ４．３５（ＦｖｂＨＬＨ９） ～１０．９４
（ＦｖｂＨＬＨ１０６）之间，并且有７０个蛋白质的等电点
在４～７之间，说明森林草莓ｂＨＬＨ家族蛋白的氨基
酸序列的等电点大多在酸性范围内。有７３个蛋白
质分子的不稳定指数均大于５０，说明 ｂＨＬＨ蛋白质
的状态不稳定。对蛋白质的亲疏水性进行分析发

现，除ＦｖｂＨＬＨ７６外，其余蛋白质的总水平疏水性均
为负值，表明森林草莓 ｂＨＬＨ家族蛋白大多属于亲
水蛋白。

２．２　森林草莓ｂＨＬＨ家族基因进化树的构建
选取１１１个拟南芥ｂＨＬＨ家族成员作为参考来

构建森林草莓ｂＨＬＨ家族的系统进化树（图１）。根
据拟南芥ｂＨＬＨ转录因子的分类系统，可将森林草
莓的１１２个ｂＨＬＨ成员划分为１２个亚族。其中第
Ⅵ亚族成员最少，只有１个 ＦｖｂＨＬＨ、２个 ＡｔｂＨＬＨ；
其次是第Ⅱ亚族，有１个 ＦｖｂＨＬＨ、３个 ＡｔｂＨＬＨ；第
Ⅲ亚族的成员数最多，包含 １９个 ＦｖｂＨＬＨ、１７个
ＡｔｂＨＬＨ；第Ⅰ亚族的基因数也较多，有 １５个
ＦｖｂＨＬＨ、１７个 ＡｔｂＨＬＨ。其余亚家族的成员数量
不一。

２．３　森林草莓ｂＨＬＨ家族基因在染色体上的定位
利用ＭａｐＩｎｓｐｅｃｔ软件绘制出基因在染色体上的

分布情况，由图 ２可以看出，在森林草莓的全部
ｂＨＬＨ基因中，ＦｖｂＨＬＨ１０４～ＦｖｂＨＬＨ１１２尚未定位到
染色体上，其余１０３个基因在７条染色体上均有分
布，但分布不均匀。其中５号染色体上分布的基因
最多，有２２个（ＦｖｂＨＬＨ５５～ＦｖｂＨＬＨ７６）；其次是２、４
号染色体，都各有１７个基因（ＦｖｂＨＬＨ１２～ＦｖｂＨＬＨ２８
和ＦｖｂＨＬＨ３８～ＦｖｂＨＬＨ５４）；３号染色体上分布的基
因较少，为９个（ＦｖｂＨＬＨ２９～ＦｖｂＨＬＨ３７），其余染色
体上的基因分布数量为１１～１５个不等。多条染色
体上出现了由２个或多个基因聚集在一起形成的基
因簇。

２．４　森林草莓 ｂＨＬＨ基因在花发育过程中的作用
分析

用ＭｅＶ４软件对检测到的 ＦｖｂＨＬＨ家族成员在
花发育过程中相关基因的表达量进行聚类分析。由
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图３可以看出，在森林草莓的花瓣（ｆｌｏｗｅｒ）、花被
（ｐｅｒｉａｎｔｈ）、花托（ｒｅｃｅｐｔａｃｌｅ）、花药（ａｎｔｈｅｒ）及小孢
子（ｍｉｃｒｓｏｐｏｒｅ）、花粉（ｐｏｌｌｅｎ）和雌蕊（ｃａｒｐｅｌ）发育
的过程中，共有７３个ＦｖｂＨＬＨ家族基因表达。

结果显示，有１０个基因（ＦｖｂＨＬＨ９７／３６／５５／３９／
４２／５２／２６／４４／６８／５４）在所有组织中的表达量均较
高。 ＦｖｂＨＬＨ９０／１９／９／１０７／８０／６７／２２／１／１１／１８／１５／
５１／２４／４６这１４个基因除了在花粉中不表达之外，

在其余组织中均大量表达。同样的，ＦｖｂＨＬＨ５７／９３／
３７／４３／７８／７１也仅在小孢子、花粉中的表达量较低。
此外，有些基因的表达模式显示出组织特异性，例

如 ＦｖｂＨＬＨ５３在花药、花粉和雌蕊中高表达；
ＦｖｂＨＬＨ１３在小孢子、花药中高表达；ＦｖｂＨＬＨ８６在雌
蕊、花药中高表达；ＦｖｂＨＬＨ８９／３４在花药、花粉中高
表达；ＦｖｂＨＬＨ１６只在花粉中大量表达；ＦｖｂＨＬＨ１２／４
只在花药发育过程中的表达水平较高；ＦｖｂＨＬＨ１０／
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１１２／８８／６３／２９只在雌蕊中高表达。
２．５　森林草莓 ｂＨＬＨ家族基因在果实发育过程中
的作用分析

通过ＭｅＶ４软件对检测到的 ＦｖｂＨＬＨ家族成员
在果实发育过程中相关基因的表达量进行聚类分

析。由图４可以看出，共有２８个ＦｖｂＨＬＨ家族基因
在森林草莓胚胎（ｅｍｂｒｙｏ）、胚珠（ｏｖｕｌｅ）、种皮
（ｇｈｏｓｔ）、种子（ｓｅｅｄ）及子房壁（ｗａｌｌ）、果皮（ｃｏｒｔｅｘ）、
木髓（ｐｉｔｈ）的发育过程中表达。

研究发现，在胚珠、种子和子房壁发育的过程

中，有１４个基因即 ＦｖｂＨＬＨ９０／９６／５８／４０／５７／９１／１６／
６６／７８／１００／８１／１５／１７／４６均显示出高表达，其中
ＦｖｂＨＬＨ９６／５７／９１／１６／６６／７８／１００／８１／１５／１７／４６在种
皮整个发育阶段中的表达量也很高，还有部分基因

的表达水平则在种皮的不同发育阶段存在较大差

异，例如 ＦｖｂＨＬＨ１０／９１／３３的表达量持续增加，而
ＦｖｂＨＬＨ５８／６６／１５的表达量却逐渐减少。在果皮、木
髓中，ＦｖｂＨＬＨ７７／５７／５９／１１２／９９／６６／７８／１００／７９／６４／
３０／１５／１７／４６共１４个基因的表达水平都很高，有些
基因则只在这２种组织的特定发育阶段表达，例如
ＦｖｂＨＬＨ９０、ＦｖｂＨＬＨ８４分别只在果皮、木髓发育的
１～２阶段显示出较高的表达量，ＦｖｂＨＬＨ７２只在果
皮发育的４～５阶段高表达。在胚胎发育过程中，
ｂＨＬＨ基因的表达量较少，只有 ＦｖｂＨＬＨ９０／１０／５９／
１０１／３３／８８／８１／７２共８个基因的表达量较高。

３　讨论

目前，还未见关于森林草莓ｂＨＬＨ转录因子的
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报道，本研究利用生物信息学方法鉴定得到１１２个
森林草莓ｂＨＬＨ转录因子，对其理化性质进行全面
分析发现，ｂＨＬＨ转录因子大多是不稳定的亲水蛋
白，且等电点大多处于酸性范围。在拟南芥、水稻

中的 ｂＨＬＨ蛋白等电点也存在这种现象，表明
ｂＨＬＨ转录因子的保守结构域中虽然存在 ｂａｓｉｃ碱
性区域，但酸性氨基酸也同样富集于蛋白质分

子中［２７］。

在模式植物拟南芥中，研究者将 １３３个 ｂＨＬＨ
基因划分为１２个亚家族［２８］；水稻中的１６７个ｂＨＬＨ
转录因子被分为２２个亚家族［２９］；１５９个马铃薯［３０］、

２３０个大白菜［３１］ｂＨＬＨ家族分别被划分为２１、２４个
亚族。本研究参照拟南芥的分类方式，将森林草莓

的１１２个 ｂＨＬＨ转录因子分成 １２个亚族，其中第
Ⅱ、Ⅵ亚族的成员最少，均只有１个 ＦｖｂＨＬＨ基因；
第Ⅲ亚族的成员最多，为１９个。在拟南芥ｂＨＬＨ亚
家族中较少的也是第Ⅱ、Ⅵ亚族，第Ⅲ亚族的 ｂＨＬＨ
成员也较多。通过染色体定位分析发现，ｂＨＬＨ基
因在各号染色体上的分布都不均匀，并且形成了基

因簇，说明它们可能属于串联复制。

已有大量研究发现，ｂＨＬＨ转录因子与植物的
胁迫反应有关，包括抗盐、干旱、缺铁等抗胁迫过

程。进化树分析发现，森林草莓 ＦｖｂＨＬＨ３０与拟南
芥ＡｔｂＨＬＨ１１２［１５］聚在同一分支，推测其在抗盐、耐
旱和抗渗透胁迫方面也有重要作用；ＦｖｂＨＬＨ５９与
ＡｔｂＨＬＨ１１６［１６］位于同一分支，因此 ＦｖｂＨＬＨ５９可能

与植物的抗低温调控有关。ｂＨＬＨ家族在植物信号
转导、物质合成方面也有关键作用。森林草莓

ＦｖｂＨＬＨ９３／５７／２１与拟南芥 ＡｔｂＨＬＨ１／２／４２［１１－１２］的
进化关系较近，推测它们与花青素的合成有关；

ＦｖｂＨＬＨ６与 ＡｔｂＨＬＨ４０［１４］聚 在同一分支，推测
ＦｖｂＨＬＨ６也参与了赤霉素的合成转导。

表达模式分析结果显示，在花的发育过程中显

示出高表达的部分基因主要集中于第Ⅲ、Ⅳ、Ⅸ及
Ⅺ、Ⅻ亚族，其中 ＦｖｂＨＬＨ９７／３６／５５／３９／４２／５２／２６／
４４／６８／５４的表达量在森林草莓花的整个发育过程
中都很高，表明这些基因对于花的发育尤为重要。

ＦｖｂＨＬＨ５７／５９／６６／７８／１００／１５／１７／４６几乎在果实发
育的全过程表达，说明这８个基因与森林草莓果实
的发育调控有关。草莓是一种重要的小型浆果，其

果实主要由花托发育而来［２４］。由此推测，在花托发

育中起较大调控作用的 ＦｖｂＨＬＨ１９／２１／５７／９等基因
可能对改善森林草莓果实的品质起着重要的作用。

本研究对森林草莓 ｂＨＬＨ家族成员的理化性
质、进化关系、染色体分布及组织表达模式等方面

进行了全面分析，初步分析了 ｂＨＬＨ基因在森林草
莓花和果实发育过程中的作用，可为提高其经济价

值提供理论基础和研究方向，并为进一步了解森林

草莓ｂＨＬＨ转录因子结构与功能之间的关系和在植
物生长发育过程中的调控机制提供重要的依据。
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ｅｘｐｒｅｓｓｅｓｉｎｅｎｄｏｓｐｅｒｍ ｔｏｃｏｎｔｒｏｌｅｍｂｒｙｏｇｒｏｗｔｈ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ

Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２００８，１４７（４）：１９２４－１９３５．

［１９］ＳｏｒｅｎｓｅｎＡ Ｍ，ＫｒｂｅｒＳ，ＵｎｔｅＵ Ｓ，ｅｔａｌ．ＴｈｅＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ

ＡＢＯＲＴＥＤＭＩＣＲＯＳＰＯＲＥＳ（ＡＭＳ）ｇｅｎｅｅｎｃｏｄｅｓａＭＹＣｃｌａｓｓ

ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＪｏｕｒｎａｌｆｏｒＣｅｌｌ＆ＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｉｏｌｏｇｙ，

２００３，３３（２）：４１３－４２３．

［２０］ＪｕｎｇＫＨ，ＨａｎＭＪ，ＬｅｅＹＳ，ｅｔａｌ．ＲｉｃｅｕｎｄｅｖｅｌｏｐｅｄＴａｐｅｔｕｍ１ｉｓ

ａｍａｊｏｒｒｅｇｕｌａｔｏｒｏｆｅａｒｌｙｔａｐｅｔｕｍｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＣｅｌｌ，

２００５，１７（１０）：２７０５－２７２２．

［２１］周鹤莹，张　玮，张　卿，等．森林草莓‘Ｈａｗａｉｉ４’高效遗传转化

系统的建立［Ｊ］．北京农学院学报，２０１５，３０（１）：１０－１４．

［２２］ＴａｍｕｒａＫ，ＳｔｅｃｈｅｒＧ，ＰｅｔｅｒｓｏｎＤ，ｅｔａｌ．ＭＥＧＡ６：ｍｏｌｅｃｕｌａｒ

ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙｇｅｎｅｔｉｃｓａｎａｌｙｓｉｓｖｅｒｓｉｏｎ６．０［Ｊ］．ＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｉｏｌｏｇｙ

ａｎｄＥｖｏｌｕｔｉｏｎ，２０１３，３０（１２）：２７２５－２７２９．

［２３］ＺｈａｎｇＳＰ，ＬｉｕＭＭ，ＭｉａｏＨ，ｅｔａｌ．ＣｈｒｏｍｏｓｏｍａｌｍａｐｐｉｎｇａｎｄＱＴＬ

ａｎａｌｙｓｉｓｏｆｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏｄｏｗｎｙｍｉｌｄｅｗｉｎＣｕｃｕｍｉｓｓａｔｉｖｕｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ

Ｄｉｓｅａｓｅ，２０１３，９７（２）：２４５－２５１．

［２４］ＨｏｌｌｅｎｄｅｒＣＡ，ＫａｎｇＣ，ＤａｒｗｉｓｈＯ，ｅｔａｌ．Ｆｌｏｒａｌｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅｓｉｎ

ｗｏｏｄｌａｎｄｓｔｒａｗｂｅｒｒｙｕｎｃｏｖｅｒｄｅｖｅｌｏｐｉｎｇｒｅｃｅｐｔａｃｌｅａｎｄａｎｔｈｅｒｇｅｎｅ

ｎｅｔｗｏｒｋｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌ，２０１４，１６５（３）：１０６２－１０７５．

［２５］ＫａｎｇＣ，ＤａｒｗｉｓｈＯ，ＧｅｒｅｔｚＡ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｏｍｅ－ｓｃａｌｅｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃ

ｉｎｓｉｇｈｔｓｉｎｔｏｅａｒｌｙ－ｓｔａｇｅｆｒｕｉｔｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｉｎｗｏｏｄｌａｎｄｓｔｒａｗｂｅｒｒｙ

Ｆｒａｇａｒｉａｖｅｓｃａ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｅｌｌ，２０１３，２５（６）：１９６０
!

１９７８．

［２６］ＨｏｗｅＥ，ＨｏｌｔｏｎＫ，ＮａｉｒＳ，ｅｔａｌ．ＭｅＶ：ｍｕｌｔｉｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｖｉｅｗｅｒ

［Ｍ］．Ｂｏｓｔｏｎ：Ｓｐｒｉｎｇｅｒ，２０１０：２６７
!

２７７．

［２７］应炎标，朱友银，郭卫东，等．樱桃 ｂＨＬＨ转录因子家族基因鉴

定及表达分析［Ｊ］．分子植物育种，２０１８，１６（１４）：４５５９－４５６８．

［２８］ＨｅｉｍＭＡ，ＪａｋｏｂｙＭ，ＷｅｒｂｅｒＭ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｂａｓｉｃｈｅｌｉｘ－ｌｏｏｐ－

ｈｅｌｉｘｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒｆａｍｉｌｙｉｎｐｌａｎｔｓ：ａｇｅｎｏｍｅ－ｗｉｄｅｓｔｕｄｙｏｆ

ｐｒｏｔｅｉｎｓｔｒｕｃｔｕｒｅａｎｄｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｄｉｖｅｒｓｉｔｙ［Ｊ］．ＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｉｏｌｏｇｙａｎｄ

Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ，２００３，２０（５）：７３５－７４７．

［２９］ＬｉＸ，ＤｕａｎＸ，ＪｉａｎｇＨ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｏｍｅ－ｗｉｄｅａｎａｌｙｓｉｓｏｆｂａｓｉｃ／ｈｅｌｉｘ－

ｌｏｏｐ－ｈｅｌｉｘｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒｆａｍｉｌｙｉｎｒｉｃｅａｎｄＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．

ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２００６，１４１（４）：１１６７－１１８４．

［３０］ＳｕｎＨ，ＦａｎＨＪ，ＬｉｎｇＨＱ．Ｇｅｎｏｍｅ－ｗｉｄｅｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎａｎｄ

ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆｔｈｅｂＨＬＨｇｅｎｅｆａｍｉｌｙｉｎｔｏｍａｔｏ［Ｊ］．ＢＭＣ

Ｇｅｎｏｍｉｃｓ，２０１５，１６（１）：９．

［３１］ＳｏｎｇＸ，ＨｕａｎｇＺ，ＤｕａｎＷ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｏｍｅ－ｗｉｄｅａｎａｌｙｓｉｓｏｆｔｈｅ

ｂＨＬＨｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒｆａｍｉｌｙｉｎＣｈｉｎｅｓｅｃａｂｂａｇｅ（Ｂｒａｓｓｉｃａｒａｐａ

ｓｓｐ．ｐｅｋｉｎｅｎｓｉｓ）［Ｊ］．ＭｏｌｅｃｕｌａｒＧｅｎｅｔｉｃｓａｎｄＧｅｎｏｍｉｃｓ，２０１４，２８９

（１）：７７－９１．

—２５— 江苏农业科学　２０２２年第５０卷第２期


