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　　摘要：为在全基因组水平上鉴定枳［Ｐｏｎｃｉｒｕｓｔｒｉｆｏｌｉａｔａ（Ｌ．）Ｒａｆ．］ＧＲＡＳ家族成员，并分析其在干旱胁迫下的表达
特性，挖掘响应干旱的关键ＧＲＡＳ基因，应用生物信息学方法对全基因组范围内的 ＰｔＧＲＡＳ家族成员进行鉴定，并对
其进化发育、结构特征、顺式作用元件和共线性进行分析；同时分析枳不同组织转录组和干旱转录组中 ＧＲＡＳ基因的
表达模式。结果显示，从枳基因组中鉴定出４６个ＧＲＡＳ成员，进化发育分析将其分为７个簇，同一簇成员具有相似且
保守的结构特征。共线性分析结果显示，片段复制事件在枳ＧＲＡＳ家族扩张中起主导作用。启动子分析结果显示，茉
莉酸甲酯响应元件（ＴＧＡＣＧ－ｍｏｔｉｆ、ＣＧＴＣＡ－ｍｏｔｉｆ）、脱落酸响应元件（ＡＢＲＥ）、厌氧响应元件（ＡＲＥ）及干旱诱导响应
元件（ＭＢＳ）在ＧＲＡＳ基因启动子中的分布最为广泛。组织表达谱分析结果表明，大多数ＰｔＧＲＡＳ基因在枳根和叶中特
异性表达，结合干旱转录组分析发现，ＰｔＧＲＡＳ９、ＰｔＧＲＡＳ１３、ＰｔＧＲＡＳ２２、ＰｔＧＲＡＳ３７、ＰｔＧＲＡＳ３９在枳根系中特异性高表达，
且受干旱诱导后表达量显著上调；通过ｑＰＣＲ验证进一步确认，ＰｔＧＲＡＳ９、ＰｔＧＲＡＳ３７、ＰｔＧＲＡＳ３９的表达量在干旱处理枳
的根组织中分别上调３．０、２．８、２．１倍。非生物胁迫响应元件（ＡＢＲＥ、ＭＢＳ、ＭｅＪＡ）在启动子中显著富集，提示其通过
激素信号调控ＧＲＡＳ基因表达。结合表达谱与ｑＰＣＲ验证结果发现，ＰｔＧＲＡＳ９、ＰｔＧＲＡＳ３７、ＰｔＧＲＡＳ３９在根系中受干旱显
著诱导，提示其可能通过响应干旱信号调控下游靶基因，在抗干旱胁迫中发挥重要作用。本研究首次在枳基因组中鉴

定出４６个ＧＲＡＳ转录因子，并揭示其进化保守性与结构多样性，可为深入解析枳根系耐旱机制提供重要的理论依据
和候选基因资源。

　　关键词：枳；ＧＲＡＳ；家族分析；干旱；胁迫；表达模式
　　中图分类号：Ｓ１８８；Ｓ６６６．０１　　文献标志码：Ａ　　文章编号：１００２－１３０２（２０２６）０９－００３４－１１

收稿日期：２０２５－０４－２１

基金项目：湖南省湘西州技术攻关“揭榜挂帅”项目（编号：

２０２４ＪＢＧＳ０００１）；国家现代农业技术体系建设专项（编号：ＣＡＲＳ－

２６）；湖南省自然科学基金青年项目（编号：２０２４ＪＪ６２４０）；湖南省教

育厅科学研究优秀青年项目（编号：２３Ｂ０１９１）。

作者简介：李欣远（２０００—），男，山东青岛人，硕士研究生，主要从事

柑橘非生物胁迫响应方面的研究。Ｅ－ｍａｉｌ：２２３９０８７６５８＠

ｑｑ．ｃｏｍ。

通信作者：陈岳文，讲师，主要从事柑橘生理栽培及非生物胁迫响应

方面的研究。Ｅ－ｍａｉｌ：ｃｈｅｎｙｕｅｗｅｎ＠ｈｕｎａｕ．ｅｄｕ．ｃｎ。

　　干旱胁迫是农业生产的主要限制因素，影响植
物的生长发育和代谢平衡。干旱引发的水分缺失

会直接导致细胞膜流动性下降、细胞质浓缩及活性

氧（ＲＯＳ）过量积累，进而破坏细胞稳态，诱发脂质
过氧化、蛋白质变性及 ＤＮＡ损伤等连锁反应［１－２］。

为应对这一逆境，植物进化出多层次的分子调控机

制，其中转录因子（ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒ，ＴＦ）作为信号
传导的核心枢纽，通过动态调控下游靶基因的表达，

协调植物的生理与生化适应策略［３］。例如，ＮＡＣ、
ＷＲＫＹ和ｂＺＩＰ等转录因子家族已被证实通过激活抗

氧化酶系统或渗透调节物质（如脯氨酸、甜菜碱）的

合成基因，增强植物的耐旱性［２，４］。ＧＲＡＳ家族作为
植物特有的转录因子，广泛参与植物激素（如 ＧＡ、
ＡＢＡ）信号转导、根系发育及非生物胁迫响应［５－６］。

ＧＲＡＳ蛋白为植物特异性转录调控因子，其功
能多样性源于独特的结构域特征。ＧＲＡＳ家族因模
式成员ＧＡＩ（ＧＡｉｎｓｅｎｓｉｔｉｖｅ）、ＲＧＡ（ＲＧＡｓｕｐｐｒｅｓｓｏｒ）
和ＳＣＲ（ＳＣＡＲＥＣＲＯＷ）而得名［７－９］。典型的 ＧＲＡＳ
蛋白序列长度为４００～７００个氨基酸残基（ａａ），具有
显著的核定位特性［１０］，其 Ｃ端 ＧＲＡＳ结构域通过
ＬＨＲＩ、ＶＨＩＩＤ、ＬＨＲＩＩ、ＰＦＹＲＥ和 ＳＡＷ等保守基序
维持功能稳定性［１１－１２］，而 Ｎ端可变区则介导特异
性分子互作。这种“结构保守性 －功能可塑性”的
分子特征，奠定了 ＧＲＡＳ家族调控植物多维生命活
动的结构基础。系统发育分析揭示，ＧＲＡＳ家族呈
现功能亚族分化特征：（１）发育调控模块。ＡｔＳＣＲ／
ＡｔＳＨＲ通过协调细胞不对称分裂调控根系径向发
育［１３］；ＯｓＳＣＲ参与气孔形态建成；赤霉素（ＧＡ）信号
途径中的ＧＲＡＳ亚家族ＤＥＬＬＡ蛋白作为负调控因子
参与调控植物的生长发育［１４］。（２）激素信号枢纽。
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ＤＥＬＬＡ亚家族（ＡｔＧＡＩ、ＡｔＲＧＡ等）是赤霉素信号通
路的核心抑制因子［８，１１，１５－１６］；ＡｔＲＧＬ３整合茉莉酸信
号通路［１７］；ＯｓＧＲＡＳ１９则正向调控油菜素内酯信号转
导［１８－１９］。（３）逆境应答模块。ＢｎＬＡＳ通过优化气孔
动力学与表皮蜡质合成增强拟南芥耐旱性［２０］；

ＤＥＬＬＡ蛋白通过与ＡＢＡ信号通路中的ＡＢＦ２转录因
子相互作用，提升植物的抗旱能力［２１］；佛手ＳＣＬ５能
受到干旱和渗透胁迫诱导［２２］。上述功能网络表明，

ＧＲＡＳ家族是植物－环境互作的关键调控枢纽。
目前 ＧＲＡＳ家族已在苹果［２３］、草莓［２４］、甜

橙［２５］、拟南芥［２６］、番茄［２７］、大豆［２８］和甘薯［２９］等物

种中完成系统鉴定。枳（Ｐｏｎｃｉｒｕｓｔｒｉｆｏｌｉａｔａ）作为柑
橘生产中的主要砧木，因其突出的抗逆性（尤其是

抗旱性）被广泛使用。然而，枳 ＧＲＡＳ家族的成员
鉴定、进化模式及干旱响应机制仍不明确。本研究

基于枳全基因组数据，系统开展枳 ＧＲＡＳ家族的全
基因组鉴定，并对其进化关系、基因结构、启动子顺

式作用元件、共线性关系及组织表达模式进行全面

解析；同时，通过干旱胁迫处理试验，深入探究

ＰｔＧＲＡＳ基因在非生物胁迫响应中的功能特征，旨在
完善柑橘属ＧＲＡＳ家族的基础数据，并为解析柑橘
砧木抗逆分子机制提供理论依据。

１　材料与方法

１．１　试验时间与地点
试验于２０２４年１２月在湖南农业大学国家柑橘

改良中心长沙分中心完成。

１．２　试验材料
本试验的研究对象为 ３月龄枳 ［Ｐｏｎｃｉｒｕｓ

ｔｒｉｆｏｌｉａｔａ（Ｌ．）Ｒａｆ．］实生苗，植株通过嫩籽播种培
育而成，定植于湖南农业大学国家柑橘改良中心长

沙分中心温室大棚内。选取株高、茎粗等形态指标

一致的健壮幼苗进行干旱梯度处理，通过精准称重

法控制土壤含水量。试验初期，首先将育苗基质充

分干燥并测定单盆基质干重（Ｗ干重）。随后进行饱
和灌水，静置４８ｈ，待重力水充分排出后，测定基质
饱和重（Ｗ饱和）。通过差值法计算单盆基质最大持
水量（Ｗ持水量 ＝Ｗ饱和 －Ｗ干重）。试验设置 ４个处理
组：对照组（ＣＫ）维持基质最大持水量的 ６０％ ～
７０％；干旱处理组设 ３个梯度，分别为轻度干旱
（ＤＴ１，５０％持水量）、中度干旱（ＤＴ２，４０％持水量）
和重度干旱（ＤＴ３，３０％持水量）。对照组实施常规
灌溉，各干旱处理组通过自然干旱法达到目标含水

量后维持处理。各处理组设３个生物学重复，每个重
复包含６株幼苗。完整取出植株，轻柔去除根系附着
基质后，迅速截取根尖组织，经液氮速冻后转移至

－８０℃ 超低温冰箱保存，用于后续分子生物学分析。
１．３　分析方法
１．３．１　枳 ＧＲＡＳ家族成员鉴定和相关生物信息学
分析　柑橘属数据源：访问华中农业大学甜橙基因
组数据库（ｈｔｔｐ：／／ｃｉｔｒｕｓ．ｈｚａｕ．ｅｄｕ．ｃｎ／），下载甜橙
［Ｃｉｔｒｕｓｓｉｎｅｎｓｉｓ（Ｌ．）Ｏｓｂｅｃｋ］和枳全蛋白组 ｆａｓｔａ文
件；模式植物 数 据 源：从 ｅｎｓｅｍｂｌｅｐｌａｎｔ网 站
（ｈｔｔｐｓ：／／ｐｌａｎｔｓ．ｅｎｓｅｍｂｌ．ｏｒｇ／ｉｎｄｅｘ．ｈｔｍｌ）中下载拟
南 芥 （Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ）和 番 茄 （Ｓｏｌａｎｕｍ
ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ）蛋白组；另外，从拟南芥数据库ＴＡＩＲ－
ＨｏｍｅＰａｇｅ（ｈｔｔｐｓ：／／ｗｗｗ．ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ．ｏｒｇ／）中下载
４６个ＡｔＧＲＡＳ的蛋白序列。

首先，用ＡｔＧＲＡＳ家族成员的蛋白序列为模板，
与枳的蛋白组进行双向比对，以 Ｅ值≤１×１０－５作
为枳ＧＲＡＳ候选蛋白判断标准。其次，从Ｐｆａｍ数据
库（ｈｔｔｐ：／／ｐｆａｍ．ｘｆａｍ．ｐｒｇ）中下载 ＧＲＡＳ特征结构
域的ＨＭＭ模型ＰＦ０３３３０和ＰＦ００４４７文件，在 Ｌｉｎｕｘ
虚拟机系统中利用 ｈｍｍｓｅａｒｃｈ搜索工具对甜橙、枳
ＧＲＡＳ成员进行筛选（设定阈值为 Ｅ≤１×１０－５），经
人工去冗余后构建核心数据集。运用 ＥｘＰＡＳｙ生物
计算平台（ｈｔｔｐｓ：／／ｗｗｗ．ｅｘｐａｓｙ．ｏｒｇ／）进行蛋白质组
学表征分析，涵盖等电聚焦特性（ｐＩ）、分子量分布
（ＭＷ）、氨基酸组分等参数。最后，通过 Ｃｅｌｌ－ＰＬｏｃ
２０系统（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｃｓｂｉｏ．ｓｊｔｕ．ｅｄｕ．ｃｎ／ｂｉｏｉｎｆ／
Ｃｅｌｌ－ＰＬｏｃ－２／）进行亚细胞定位概率预测。

基于甜橙基因组注释文件（ＧＦＦ３格式），采用
ＭＥＭＥＳｕｉｔｅ５．５．０在线平台（ｈｔｔｐｓ：／／ｍｅｍｅ－ｓｕｉｔｅ．
ｏｒｇ／ｍｅｍｅ／）对枳 ＰｔＧＲＡＳ蛋白进行基序特征解析，
设置最大基序识别数为２０，系统检测其保守序列的
空间分布规律及长度变异特征。通过 ＴＢｔｏｏｌｓ的
ＧｅｎｅＳｔｒｕｃｔｕｒｅＶｉｅｗ模块构建基因外显子 －内含子
拓扑架构，并与鉴定基序进行共定位可视化呈现。

利用ＭＥＧＡ５．０的 ＣｌｕｓｔａｌＷ算法对枳与拟南芥的
ＧＲＡＳ蛋白进行全序列多维度比对，采用邻接法
（Ｎｅｉｇｈｂｏｒ－Ｊｏｉｎｉｎｇ）构建系统进化树，参数设置：
Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ重复抽样１０００次，泊松模型校正，成对删
除缺失数据，其余参数保持默认配置。

ＰｔＧＲＡＳ基因组启动子区域顺式作用元件的预
测与分析通过以下步骤完成：首先，运用 ＴＢｔｏｏｌｓ生
物信息学软件对枳基因组进行上游２０００ｂｐ启动子
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序列的提取。然后，基于 ＰｌａｎｔＣＡＲＥ在线预测平台
（ｈｔｔｐ：／／ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ．ｐｓｂ．ｕｇｅｎｔ．ｂｅ／ｗｅｂｔｏｏｌｓ／ｐｌａｎｔｃａｒｅ／
ｈｔｍｌ／）对获得的 ＰｔＧＲＡＳ基因启动子区域进行顺式
作用元件系统性扫描，并利用 ＭｉｃｒｏｓｏｆｔＥｘｃｅｌ软件
对所得预测数据进行统计分类与数据整理，采用

ＴＢｔｏｏｌｓ内置的 ＨｅａｔＭａｐ可视化模块进行元件丰度
热图构建。最后，应用同源软件 ＴＢｔｏｏｌｓ的 Ｓｉｍｐｌｅ
ＢｉｏＳｅｑｕｅｎｃｅＶｉｅｗｅｒ程序对顺式作用元件在启动子
区域的分布特征进行可视化展示。

首先使用 ＴＢｔｏｏｌｓ软件中的 ＦａｓｔａＳｔａｔｓ功能模
块进行染色体基础信息统计。针对 ＰｔＧＲＡＳ基因家
族的系统进化分析，采用ＴＢｔｏｏｌｓ软件中的ＯｎｅＳｔｅｐ
ＭＣＳｃａｎＸ－ＳｕｐｅｒＦａｓｔ程序进行物种内共线性检测
（筛选阈值设置为３０），并通过ＡｄｖａｎｃｅｄＣｉｒｃｏｓ可视
化模块构建基因组共线性环形图谱。在跨物种比较

分析中，整合甜橙、番茄及拟南芥的全基因组序列与

ＧＦＦ３注释文件，运用 ＴＢｔｏｏｌｓ软件的 ＯｎｅＳｔｅｐ
ＭＣＳｃａｎＸ－ＳｕｐｅｒＦａｓｔ程序进行多物种染色体共线性
关系解析，最终采用ＤｕａｌＳｙｎｔｅｎｙＰｌｏｔｆｏｒＭＣＳｃａｎＸ功
能模块实现物种间共线性位点的双向可视化展示。

１．３．２　ＰｔＧＲＡＳ基因家族的表达谱分析　枳
ＰｔＧＲＡＳ基因家族在不同组织中的表达谱数据提取
自华中农业大学甜橙注释项目数据库（ｈｔｔｐ：／／
ｃｉｔｒｕｓ．ｈｚａｕ．ｅｄｕ．ｃｎ／ｏｒａｎｇｅ／）以及笔者所在课题组
前期测序获得送检的枳干旱根系转录组。每个组

织使用３个独立的样本和文库测序，得到枳不同组
织的转录组数据和枳干旱根的转录组数据，采用

ｌｏｇ２（ＦＰＫＭ＋１）算法对原始表达值进行数据转换
后，通过ＴＢｔｏｏｌｓ生物信息学软件中的ＨｅａｔＭａｐ功能
模块完成基因表达模式热图的可视化构建。

１．３．３　ＲＮＡ提取、ｑＰＣＲ分析　以不同干旱胁迫程
度的枳根系组织为材料，采用 ＲＮＡｐｒｅｐＰｕｒｅＰｌａｎｔ
Ｋｉｔ（天根生物技术有限公司，北京，中国）提取总
ＲＮＡ。通过酶标仪进行核酸 Ｄ２６０ｎｍ／Ｄ２８０ｎｍ比值分析
及浓度定量。随后，基于 ＥｖｏＭ－ＭＬＶ反转录试剂
盒（艾科瑞生物科技有限公司，湖南，中国）将纯化

ＲＮＡ反转录为 ｃＤＮＡ第一链。实时荧光定量 ＰＣＲ
（ＲＴ－ｑＰＣＲ）检测体系采用 ＴａｌｅｎｔｑＰＣＲ预混液
（ＳＹＢＲＧｒｅｅｎⅠ，天根生物技术有限公司，中国）构
建，于ＣＦＸ９６ＴｏｕｃｈＴＭ实时荧光定量 ＰＣＲ仪（Ｂｉｏ－
Ｒａｄ公司，Ｈｅｒｃｕｌｅｓ，美国）上完成扩增检测。试验以
柑橘Ａｃｔｉｎ基因为内参对照，扩增程序参数：９５℃预
变性３ｍｉｎ；９５℃变性５ｓ，５８℃退火１０ｓ，７２℃延伸

１５ｓ，共４０个循环。
１．４　数据统计分析

将获得的数据用 Ｅｘｃｅｌ进行统计与处理，使用
ＧｒａｐｈＰａｄ８．０进行差异显著性分析和作图。

２　结果与分析

２．１　ＰｔＧＲＡＳ成员的鉴定与理化性质分析
通过同源性搜索和结构域分析，共鉴定出４６个

枳ＰｔＧＲＡＳ蛋白成员，根据其在染色体上的位置，将
其命名为ＰｔＧＲＡＳ１～ＰｔＧＲＡＳ４６。对ＰｔＧＲＡＳ家族成
员的理化性质进行分析，结果（表１）表明，蛋白序列
长度为 ３１６～８００ａａ，分子量范围为 ３４．６１～
８９．９２ｋｕ，等电点介于４．７５～７．６４之间。亚细胞概
率定位预测结果显示，所有的 ＰｔＧＲＡＳ家族成员均
定位于细胞核中，符合其作为转录因子的特征。

２．２　ＰｔＧＲＡＳ的系统发育分析
枳与模式植物拟南芥的ＧＲＡＳ家族系统发育分

析清晰揭示了２个物种间ＧＲＡＳ基因家族的进化关
系及亚家族分类特征。结果（图１）表明，ＰｔＧＲＡＳ成
员与ＡｔＧＲＡＳ成员形成明确的一致簇，均可分为７个
亚家族，分别为 ＰＡＴ１、ＳＨＲ、ＬＩＳＣＬ、ＳＣＲ、ＤＥＬＬＡ、
ＭＯＣ和ＨＡＭ。枳的ＧＲＡＳ成员在不同亚家族中的
分布存在差异，其中ＬＩＳＣＬ和ＤＥＬＬＡ亚家族成员数
量较多，分别为１１个和１０个；ＨＡＭ亚家族有９个
成员，而ＳＣＲ和ＭＯＣ亚家族的成员数量较少，分别
为３个和２个。上述结果表明，ＰｔＧＲＡＳ家族在进化
过程中表现出较强的保守性。

２．３　ＰｔＧＲＡＳ的基因结构及保守基序分析
基于比较基因组学方法，对 ＰｔＧＲＡＳ的基因结

构、保守结构域组成及外显子 －内含子排列模式进
行系统性分析。通过 ＭＥＭＥｍｏｔｉｆ分析构建 ２０个
ｍｏｔｉｆ，依次命名为ｍｏｔｉｆ１～ｍｏｔｉｆ２０，长度范围为１１～
５０个氨基酸，其中 ｍｏｔｉｆ１、ｍｏｔｉｆ４、ｍｏｔｉｆ６、ｍｏｔｉｆ７、
ｍｏｔｉｆ９这５个基序在所有ＰｔＧＲＡＳ成员中表现出高度
的保守性（图２）。值得注意的是，ｍｏｔｉｆ１３和 ｍｏｔｉｆ１８
为ＬＩＳＣＬ亚家族特有的基序，ｍｏｔｉｆ１９为 ＰＡＴ１亚家
族特有的基序，而 ｍｏｔｉｆ２０则为 ＨＡＭ亚家族特有的
基序。不同亚家族之间的蛋白基序类型差异较大，

但相同亚家族的蛋白基序则表现出较高的保守性。

　　为进一步研究 ＰｔＧＲＡＳ家族成员的进化关系，
对所有鉴定出的 ＰｔＧＲＡＳ基因进行外显子／内含子
结构分析，结果如图２－Ｃ所示，所有ＰｔＧＲＡＳ基因
的外显子数量在０～１９个之间。除ＰｔＧＲＡＳ１５（１９个
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表１　ＰｔＧＲＡＳ成员理化性质分析

基因名称　 基因ＩＤ 蛋白长度

（ａａ） 等电点
分子量

（ｋｕ）
亚细胞

定位预测

ＰｔＧＲＡＳ１ Ｐｔ１ｇ００２７８０．１ ４７２ ５．３６ ５２．０８ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ２ Ｐｔ１ｇ０１３０９０．１ ４４７ ７．６４ ５０．０８ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ３ Ｐｔ１ｇ０１５６４０．１ ５４０ ５．４４ ６０．１８ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ４ Ｐｔ１ｇ０１６３５０．１ ４６８ ６．５４ ５３．２５ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ５ Ｐｔ２ｇ００２１９０．１ ４２５ ５．４０ ４７．５０ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ６ Ｐｔ２ｇ００９７１０．１ ６８４ ５．６２ ７５．０５ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ７ Ｐｔ２ｇ０１５０５０．１ ５３６ ５．７９ ５９．９５ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ８ Ｐｔ２ｇ０１８８５０．１ ５９５ ５．０７ ６５．１０ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ９ Ｐｔ２ｇ０２７８６０．１ ４９８ ５．５７ ５５．９０ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ１０ Ｐｔ３ｇ００６７６０．１ ５１４ ５．７２ ７４．１０ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ１１ Ｐｔ３ｇ００８１９０．１ ７３１ ６．８２ ８０．８６ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ１２ Ｐｔ３ｇ０１０１００．１ ６６７ ６．８４ ５７．２５ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ１３ Ｐｔ３ｇ０２４７８０．１ ４６０ ５．２３ ５１．７５ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ１４ Ｐｔ３ｇ０３０５１０．１ ５１９ ６．１０ ５８．４４ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ１５ Ｐｔ３ｇ０３５８９０．１ ６０６ ５．８２ ６８．４２ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ１６ Ｐｔ３ｇ０４００９０．１ ７００ ５．５４ ７６．９８ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ１７ Ｐｔ３ｇ０４０１００．１ ６６５ ５．４５ ７３．５３ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ１８ Ｐｔ４ｇ００１１３０．１ ４７８ ５．７１ ５３．５７ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ１９ Ｐｔ４ｇ００５６８０．１ ５０４ ６．５５ ５６．４０ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ２０ Ｐｔ４ｇ０２３０２０．１ ７４９ ５．４９ ８４．４４ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ２１ Ｐｔ５ｇ００５３７０．１ ４７９ ６．３１ ５５．２１ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ２２ Ｐｔ５ｇ００７２４０．１ ５１２ ５．０４ ５７．３５ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ２３ Ｐｔ５ｇ００８５２０．１ ３１６ ５．００ ３４．６１ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ２４ Ｐｔ６ｇ００４６８０．１ ５４５ ４．９３ ６０．３８ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ２５ Ｐｔ６ｇ０１０４３０．１ ４４１ ５．１６ ４８．３２ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ２６ Ｐｔ６ｇ０１０９１０．１ ４１６ ６．０２ ４５．７９ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ２７ Ｐｔ６ｇ０１２４３０．１ ５０２ ４．７５ ５７．０７ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ２８ Ｐｔ６ｇ０１２４４０．１ ４８０ ５．２４ ５５．３４ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ２９ Ｐｔ６ｇ０１５０６０．１ ７４７ ５．９０ ８４．９５ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ３０ Ｐｔ７ｇ００１４２０．１ ６０７ ５．７０ ６６．９３ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ３１ Ｐｔ７ｇ００２１００．１ ６０６ ５．８４ ６６．９９ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ３２ Ｐｔ７ｇ０１２５６０．１ ５６１ ５．５８ ６２．１９ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ３３ Ｐｔ７ｇ０１６０１０．１ ４９０ ５．２６ ５５．３４ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ３４ Ｐｔ７ｇ０１６４１０．１ ４５９ ５．８０ ５１．４７ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ３５ Ｐｔ７ｇ０１８４５０．１ ５３１ ６．０９ ５９．５０ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ３６ Ｐｔ７ｇ０１８６９０．１ ６２２ ５．２７ ６８．６９ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ３７ Ｐｔ８ｇ０１０４１０．１ ８００ ５．１１ ８９．９２ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ３８ Ｐｔ８ｇ０１０４２０．１ ６３２ ５．９８ ７１．８３ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ３９ Ｐｔ８ｇ０１０４３０．１ ６８７ ６．５３ ７７．５９ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ４０ Ｐｔ８ｇ０１０４４０．１ ７０６ ６．２５ ７９．８８ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ４１ Ｐｔ９ｇ００１３９０．１ ６００ ５．０３ ６８．４８ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ４２ Ｐｔ９ｇ００１４００．１ ３５８ ６．８４ ４０．７３ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ４３ Ｐｔ９ｇ００１４２０．１ ４３０ ６．０７ ４８．７１ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ４４ Ｐｔ９ｇ０１９４３０．１ ６０９ ６．１６ ６７．９０ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ４５ Ｐｔ９ｇ０２１３５０．１ ５２９ ５．３９ ５９．４１ 细胞核

ＰｔＧＲＡＳ４６ ＰｔＵｎ０１４４８０．１ ４４８ ５．６９ ４９．７５ 细胞核

外显子）、ＰｔＧＲＡＳ５（１４个外显子）和 ＰｔＧＲＡＳ４（７个
外显子）外，大多数基因仅包含０～２个外显子。大
多数ＰｔＧＲＡＳ基因的结构相对简单，仅有少量基因
在外显子数量上呈现复杂性。

　　为探索ＰｔＧＲＡＳ基因的调控机制，对 ＰｔＧＲＡＳ基
因上游２０００ｂｐ的启动子区域进行顺式作用元件预
测。结果（图３）显示，该启动子区域显著富集脱落
酸（ＡＢＡ）响应元件（ＡＢＲＥ）、赤霉素（ＧＡ）响应元
件、茉莉酸甲酯（ＭｅＪＡ）响应元件、水杨酸响应元件
（ＴＣＡ－ｅｌｅｍｅｎｔ）以及生长素响应元件（ＴＧＡ－
ｅｌｅｍｅｎｔＡｕｘＲＲ－ｃｏｒｅ）等５类激素响应元件，同时还
发现了５种非生物胁迫响应元件，其中以茉莉酸甲
酯和脱落酸的响应元件富集最为显著。例如，

ＰｔＧＲＡＳ３５和ＰｔＧＲＡＳ３６各含有１０个茉莉酸甲酯响
应元件，而ＰｔＧＲＡＳ９则含有８个茉莉酸甲酯响应元
件；ＰｔＧＲＡＳ４４拥有 １２个脱落酸响应元件。此外，
ＰｔＧＲＡＳ基因启动子中的胁迫响应元件包括 ＴＣ－
ｒｉｃｈｒｅｐｅａｔｓ、ＷＵＮ－ｍｏｔｉｆ、ＭＢＳ、ＬＴＲ、ＡＲＥ和 ＤＲＥ，
其中 ＡＢＲＥ和 ＡＲＥ元件的分布最为广泛，特别是
ＰｔＧＲＡＳ４４包含８个 ＡＢＲＥ元件。这种丰富的元件
分布可能与基因在胁迫条件下的精细调控密切相

关，可为进一步研究其功能机制提供重要线索。

２．５　ＰｔＧＲＡＳ基因共线性分析
从图４－Ａ可以看出，４６个ＰｔＧＲＡＳ基因不均匀

地分布在 ９条染色体上（Ｃｈｒ１～Ｃｈｒ９），大多数
ＰｔＧＲＡＳ成员集中在３、６、７号染色体上，其中３号染
色体含有的ＰｔＧＲＡＳ基因最多（８个），而４、５号染色
体的ＰｔＧＲＡＳ基因数量最少，仅有３个。

通过共线性分析（图４－Ｂ）发现，枳基因组中
的ＧＲＡＳ基因没有串联重复事件，但存在７对片段重
复事件，分别为ＰｔＧＲＡＳ３／ＰｔＧＲＡＳ９、ＰｔＧＲＡＳ７／ＰｔＧＲＡＳ９、
ＰｔＧＲＡＳ８／ＰｔＧＲＡＳ２４、ＰｔＧＲＡＳ１０／ＰｔＧＲＡＳ１９、ＰｔＧＲＡＳ１１／
ＰｔＧＲＡＳ１６、ＰｔＧＲＡＳ１５／ＰｔＧＲＡＳ４１和 ＰｔＧＲＡＳ２０／ＰｔＧＲＡＳ３７，
其中 ＰｔＧＲＡＳ９同时与 ＰｔＧＲＡＳ３和 ＰｔＧＲＡＳ７存在片
段重复，这表明该基因在进化过程中尤为重要，有

助于基因家族的形成。这些结果表明，ＰｔＧＲＡＳ基因
在进化过程中，片段复制事件对遗传变异起着重要

的推动作用。

　　为阐明ＰｔＧＲＡＳ基因家族的进化机制，构建枳与
拟南芥、甜橙和番茄相关的３个比较基因组同步图
谱，结果显示，拟南芥和枳的 ＧＲＡＳ基因之间有３３
对同源关系，番茄和枳的ＧＲＡＳ基因有４９对同源关
系，而甜橙和枳的ＧＲＡＳ基因有５４对同源关系。
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２．６　ＰｔＧＲＡＳ转录组及组织表达分析
通过整合枳不同组织转录组及根部干旱胁迫

时序表达数据，系统分析 ＰｔＧＲＡＳ家族基因的表达
特征及其干旱响应模式。组织特异性表达分析结果

—８３— 江苏农业科学　２０２６年第５４卷第９期



（图５－Ａ）显示，多数 ＧＲＡＳ基因在根、叶、果实、种
子中均有表达，其中ＰｔＧＲＡＳ３２、ＰｔＧＲＡＳ３４、ＰｔＧＲＡＳ３８
在根系中特异表达，ＰｔＧＲＡＳ３０、ＰｔＧＲＡＳ３１、ＰｔＧＲＡＳ３５
在叶片和果实中特异表达。干旱胁迫下表达分析

结果（图５－Ｂ）表明，ＰｔＧＲＡＳ基因表达可划分为４
类，第 １类基因响应干旱胁迫持续上调表达，如
ＰｔＧＲＡＳ９、ＰｔＧＲＡＳ２９、ＰｔＧＲＡＳ３７、ＰｔＧＲＡＳ３９的表达水
平随干旱胁迫强度的增加明显升高；第２类是渐进
下 调 表 达 型，ＰｔＧＲＡＳ１０、ＰｔＧＲＡＳ１４、ＰｔＧＲＡＳ１６、
ＰｔＧＲＡＳ４５表达水平随干旱胁迫强度增加而下降；第
３类是瞬时响应型，如 ＰｔＧＲＡＳ４６，其表达水平在刚

受到干旱胁迫时出现变化，后续趋于稳定；第４类是
非 响 应 型，如 ＰｔＧＲＡＳ６、ＰｔＧＲＡＳ１９、ＰｔＧＲＡＳ２８、
ＰｔＧＲＡＳ４２，其表达水平不会随着干旱胁迫程度的变
化而变化。

２．７　ＰｔＧＲＡＳ在干旱枳根中的表达模式
为进一步验证部分 ＰｔＧＲＡＳ基因在枳根系响应

干旱胁迫中的作用，通过 ｑＰＣＲ检测不同干旱胁迫
程度下枳根系中 ＰｔＧＲＡＳ基因的动态表达模式。结
果（图 ６）显示，干旱胁迫显著诱导 ＰｔＧＲＡＳ９、
ＰｔＧＲＡＳ３７和ＰｔＧＲＡＳ３９的上调表达。随着土壤含水
量从轻度干旱逐渐下降至重度干旱，这些基因的表
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达水平分别上调２～３倍不等。ＰｔＧＲＡＳ２９在轻度干
旱条件下表达量下调至对照组的８０％；然而，随着
干旱程度的加剧，其表达量逐渐上升，最终达到对

照组水平的１．１倍左右（图６－Ｃ）。以上结果表明，
ＰｔＧＲＡＳ基因家族成员在枳根系应对干旱胁迫的过
程中具有多样化的表达调控机制，可能在植物适应

干旱环境的不同阶段发挥重要作用。

３　讨论

干旱在多数作物中普遍发生，对作物的生长和

发育产生严重影响。ＧＲＡＳ基因家族在植物界广泛
分布，涉及植物发育和应激反应的诸多方面，已在

甜橙、草莓、拟南芥、番茄、大豆和甘薯等多个植物

中进行了深入研究［２４－３０］。相较于这些作物，从分子

层面针对枳的干旱适应性和耐旱机制的研究显得

相对匮乏。鉴于ＧＲＡＳ基因作为应对包括干旱在内
的多种非生物压力的主要调控因子，在枳应对干旱

过程中可能扮演重要角色，本研究系统解析ＰｔＧＲＡＳ
转录因子家族的基因结构特征，发现其内含子数量

呈现显著的进化特异性。值得注意的是，约 ９４％
ＰｔＧＲＡＳ成员的内含子数量不超过２个（０～２），其中
超过半数（＞５０％）完全缺失内含子，该比例显著高
于水稻、拟南芥及番茄等物种的 ＧＲＡＳ家族［２，３０］。

结合其他植物基因家族的类似现象［１，３１］，推测这种
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结构简约性可能源于原核基因水平转移后的进化

选择［３２－３３］。从功能适应角度分析，无内含子的基因

可绕过剪接加工环节，通过快速转录直接生成成熟

ｍＲＮＡ，这为 ＰｔＧＲＡＳ家族在胁迫响应中的“早期应
答”特性提供了结构基础［３１，３４－３５］。值得注意的是，

ＵＴＲ区域的异质性可能进一步影响基因的调控效
能。本研究发现，部分 ＰｔＧＲＡＳ基因在５′或３′端存
在ＵＴＲ区域，而其他成员则完全缺失这些非编码
区。已有研究表明，ＵＴＲ区域可通过 ｍｉｃｒｏＲＮＡ结
合位点或ＲＮＡ结合蛋白的作用调控 ｍＲＮＡ稳定性
及翻译效率［２６］。这种ＵＴＲ存在与否的结构差异可
能赋予不同成员差异化的转录后调控机制，从而在

相同胁迫条件下形成时序性或组织特异性表达梯

度。特别值得关注的是，具有ＵＴＲ的成员可能通过
ＲＮＡ层面的精细调控实现表达量的精准控制，而缺
乏ＵＴＲ的基因则可能更倾向于快速大量表达。本研
究揭示，枳ＧＲＡＳ基因家族的扩张主要由种内片段重
复事件驱动，这与籼稻（Ｏｒｙｚａｓａｔｉｖａｓｕｂｓｐ．ｉｎｄｉｃａ）及
玉米（Ｚｅａｍａｙｓ）基因组的扩张模式存在趋同进化特
征［３６］，而非其他物种中普遍存在的跨物种水平转移

或全基因组复制事件。这种物种特异性的扩增机制

可能与其特有的环境适应性进化密切相关［３７］。

近年来，ＧＲＡＳ家族基因在植物逆境应答调控
网络中的研究取得显著进展，其启动子区域的顺式

作用元件组成与胁迫响应特异性间存在密切关

联［３８］。本研究通过对ＰｔＧＲＡＳ基因启动子的系统分
析发现，其显著富集 ＭＢＳ、ＡＢＲＥ、ＤＲＥ及 ＴＣ－ｒｉｃｈ
ｒｅｐｅａｔｓ等典型胁迫响应元件，其中ＡＢＲＥ（脱落酸响
应元件）是ＡＢＡ信号转导的核心调控元件，广泛存
在于拟南芥、大豆、水稻及高粱基因家族中［１４，２１，３９］。

例如，拟南芥 ＡｔＧＲＡＳ基因通过 ＡＢＲＥ与 ＡＲＥＢ／
ＡＢＦ类转录因子结合，调控种子发育和脱水耐受
性。此外，ＤＲＥ（干旱响应元件）作为干旱胁迫的主
要作用位点，在大豆 ＧｍＥＲＦ１３等基因中已被证实，
可通过结合ＤＲＥＢ／ＣＢＦ类转录因子调控耐逆性［１］。

例如，大豆 ＧｍＥＲＦ１３基因通过 ＤＲＥ／ＣＲＴ元件与
ｂＺＩＰ类转录因子互作，显著提高植株的耐盐和抗旱
能力［１，４０］。本研究中，ＰｔＧＲＡＳ９、ＰｔＧＲＡＳ４４等基因
启动子同时携带ＡＢＲＥ和ＤＲＥ元件，暗示其可能通
过类似的协同机制整合ＡＢＡ信号与干旱响应通路。
具体而言，ＡＢＲＥ可能介导 ＡＢＡ依赖性胁迫响应
（如渗透调节），而 ＤＲＥ则可能参与非 ＡＢＡ依赖的
脱水信号转导（如离子稳态调控）。这种双元件共

存的现象在其他植物中也有报道，例如拟南芥的

ＡｔＲＤ２９Ａ基因通过 ＡＢＲＥ和 ＤＲＥ的协同作用实现
多重胁迫响应［４１］。因此，ＰｔＧＲＡＳ９可能通过协同不
同的转录因子（如 ｂＺＩＰ和 ＤＲＥＢ）形成动态调控网
络，从而协调盐、旱等复合胁迫的适应性响应。

ＧＲＡＳ家族基因的时空表达模式与其生物学功
能存在密切关联，其组织特异性和胁迫响应特征为
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解析植物逆境适应机制提供了关键切入点。本研究

结合转录组和 ｑＰＣＲ分析发现，ＰｔＧＲＡＳ９、ＰｔＧＲＡＳ３９
及ＰｔＧＲＡＳ４４在根系组织中呈现特异性高表达，在
干旱胁迫下超过１／２的 ＰｔＧＲＡＳ基因呈现明显表达
波动，其中根系特异表达的成员表现出更强烈的差

异调控，这暗示根系可能为 ＧＲＡＳ蛋白调控网络响
应水分胁迫的关键效应器官。这种广泛而强烈的

转录响应特征与番茄 ＳｌＧＲＡＳ在干旱胁迫下的调控
模式相似［４２］，提示植物可能通过保守的 ＧＲＡＳ介导
的分子机制来应对水分亏缺。值得关注的是，

ＰｔＧＲＡＳ１０、ＰｔＧＲＡＳ１４和 ＰｔＧＲＡＳ１６的表达量在干旱
处理中呈现明显下调趋势，这可能与它们在干旱胁

迫下的负向调控作用有关，它们可能通过抑制植物

代谢过程，帮助植物维持水分平衡和基础生理功

能，避免过度消耗能量，从而提高植物在干旱条件

下的存活率。类似的现象也在其他植物中得到验

证，ＯｓＧＲＡＳ２突变增加了水稻耐盐性［４３］；ＡｔＳＣＬ４可
负向调控抗逆基因表达和生理变化，应答渗透胁

迫［４４］。这种下调机制可能通过抑制不必要的防御反

应，帮助植物在逆境中优化资源分配，保持稳定的生

理状态。与之形成对比的是，ＰｔＧＲＡＳ９、ＰｔＧＲＡＳ２９等
基因在胁迫早期即表现出上调表达趋势，表明它们

可能在干旱反应中发挥积极作用。例如，过表达

ＯｓＧＲＡＳ２３赋予转基因水稻对干旱胁迫和氧化胁迫
更强的抵抗力［４５］；胡杨 ＧＲＡＳ成员 ＰｅＳＣＬ７在拟南
芥中的过表达，改善其耐旱、耐盐性［４６］。另外，

ＰｔＧＲＡＳ４４的表达量在干旱后出现先下调后上升的
趋势，可能反映植物在干旱胁迫下的动态调控策

略，类似于拟南芥中的 ＤＲＥＢ２Ａ转录因子在渐进式
干旱中的响应特征［４７］。在胁迫初期（０～６ｈ），
ＤＲＥＢ２Ａ会经历短暂的表达抑制，这可能是植物通
过暂时关闭部分胁迫响应通路来平衡能量分配；随

着胁迫的持续（１２～４８ｈ），其表达量显著回升并通
过激活下游靶基因（如 ＲＤ２９Ｂ、ＣＯＲ１５Ａ）建立系统
性抗逆机制［４７］。这种先抑后扬的调控模式暗示，

ＰｔＧＲＡＳ４４可能同样参与胁迫感知与长效适应的双
阶段调控网络，早期下调或涉及胁迫信号的整合，

后期上调则可能实现生理适应。ＰｔＧＲＡＳ基因可能
通过抑制因子维持代谢稳定，激活因子增强抗旱反

应，二者平衡决定植物抗旱能力。

４　结论

在本研究中，笔者首先鉴定枳的 ＧＲＡＳ家族成

员，共鉴定到４６个ＰｔＧＲＡＳ成员，并将其划分为７个
簇，分别为ＰＡＴ１、ＳＨＲ、ＬＩＳＣＬ、ＳＣＲ、ＤＥＬＬＡ、ＭＯＣ和
ＨＡＭ。ＰｔＧＲＡＳ基因启动子区域的顺式调控元件解
析与表达模式研究结果表明，茉莉酸甲酯响应元件

（ＴＧＡＣＧ－ｍｏｔｉｆ、ＣＧＴＣＡ－ｍｏｔｉｆ）、脱落酸响应元件
（ＡＢＲＥ）以及干旱诱导响应元件（ＭＢＳ）显著富集。
基于组织特异性表达谱的转录组分析揭示，大多数

ＰｔＧＲＡＳ基因在枳的根部呈现显著的空间表达偏好
性，且在干旱根与正常根之间差异表达。干旱处理

的ｑＰＣＲ分析结果显示，ＰｔＧＲＡＳ９和 ＰｔＧＲＡＳ３７在枳
组织及干旱根中显著高表达，推测它们可能在枳应

对干旱胁迫中发挥重要作用。综上所述，本研究可

为深入理解枳在干旱条件下的适应机制提供重要

的基础数据和有价值的见解。
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—３４—江苏农业科学　２０２６年第５４卷第９期
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ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎａｎａｌｙｓｉｓｏｆＧＲＡＳｇｅｎｅｆａｍｉｌｙｉｎＭａｌｕｓｄｏｍｅｓｔｉｃａ［Ｊ］．
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ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆＧＲＡＳ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｆａｍｉｌｙ ｉｎ

ｓｗｅｅｔｐｏｔａｔｏｐｒｏｖｉｄｅｓｉｎｓｉｇｈｔｓｉｎｔｏｔｈｅｉｒｐｏｔｅｎｔｉａｌｒｏｌｅｓｉｎｓｔｒｅｓｓ
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ｆａｃｔｏｒｆａｍｉｌｙａｎｄｉｔｓｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏａｂｉｏｔｉｃｓｔｒｅｓｓｉｎｓｏｒｇｈｕｍ［Ｓｏｒｇｈｕｍ

ｂｉｃｏｌｏｒ（Ｌ．）Ｍｏｅｎｃｈ［Ｊ］．ＢＭＣＧｅｎｏｍｉｃｓ，２０２１，２２（１）：５０９．

［３６］ＳａｈｕＳＫ，ＬｉｕＨ．Ｌｏｎｇ－ｒｅａｄｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ（ｍｅｔｈｏｄｏｆｔｈｅｙｅａｒ

２０２２）：ｔｈｅｗａｙｆｏｒｗａｒｄｆｏｒｐｌａｎｔｏｍｉｃｓｒｅｓｅａｒｃｈ［Ｊ］．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ

Ｐｌａｎｔ，２０２３，１６（５）：７９１－７９３．

［３７］ＫｏｎｄｒａｓｈｏｖＦＡ．Ｇｅｎｅｄｕｐｌｉｃａｔｉｏｎａｓａｍｅｃｈａｎｉｓｍｏｆｇｅｎｏｍｉｃ

ａｄａｐｔａｔｉｏｎｔｏａｃｈａｎｇｉｎｇｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ［Ｊ］．ＰｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆｔｈｅＲｏｙａｌ

ＳｏｃｉｅｔｙＢ：ＢｉｏｌｏｇｉｃａｌＳｃｉｅｎｃｅｓＢ，２０１２，２７９（１７４９）：５０４８－５０５７．

［３８］ＫｈａｎＹ，ＸｉｏｎｇＺ，ＺｈａｎｇＨ，ｅｔａｌ．ＥｘｐｒｅｓｓｉｏｎａｎｄｒｏｌｅｓｏｆＧＲＡＳ

ｇｅｎｅｆａｍｉｌｙｉｎｐｌａｎｔｇｒｏｗｔｈ，ｓｉｇｎａｌｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ，ｂｉｏｔｉｃａｎｄａｂｉｏｔｉｃ

ｓｔｒｅｓｓｒｅｓｉｓｔａｎｃｅａｎｄｓｙｍｂｉｏｓｉｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ：ａｒｅｖｉｅｗ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ

Ｂｉｏｌｏｇｙ，２０２２，２４（３）：４０４－４１６．

［３９］ＴｉａｎＣＧ，ＷａｎＰ，ＳｕｎＳＨ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｏｍｅ－ｗｉｄｅａｎａｌｙｓｉｓｏｆｔｈｅ

ＧＲＡＳｇｅｎｅｆａｍｉｌｙｉｎｒｉｃｅａｎｄＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＭｏｌｅｃｕｌａｒ

Ｂｉｏｌｏｇｙ，２００４，５４（４）：５１９－５３２．

［４０］韩乐乐，宋文迪，边嘉糰，等．转录组与代谢组联合分析揭示大

豆ＧｍＥＲＤ１５ｃ参与盐胁迫下类黄酮的生物合成［Ｊ］．生物技术

通报，２０２４，４０（１０）：２４３－２５２．

［４１］ＮａｒｕｓａｋａＹ，ＮａｋａｓｈｉｍａＫ，ＳｈｉｎｗａｒｉＺＫ，ｅｔａｌ．Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｂｅｔｗｅｅｎ

ｔｗｏｃｉｓ－ａｃｔｉｎｇｅｌｅｍｅｎｔｓ，ＡＢＲＥａｎｄＤＲＥ，ｉｎＡＢＡ－ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ

ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｒｄ２９Ａｇｅｎｅｉｎｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏｄｅｈｙｄｒａｔｉｏｎａｎｄ

ｈｉｇｈ－ｓａｌｉｎｉｔｙｓｔｒｅｓｓｅｓ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＪｏｕｒｎａｌ，２００３，３４（２）：１３７－１４８．

［４２］ＨｕａｎｇＷ，ＸｉａｎＺＱ，ＫａｎｇＸ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｏｍｅ－ｗｉｄｅｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ，
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　　ｐｈｙｌｏｇｅｎｙａｎｄｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎａｎａｌｙｓｉｓｏｆＧＲＡＳｇｅｎｅｆａｍｉｌｙｉｎｔｏｍａｔｏ

［Ｊ］．ＢＭＣＰｌａｎｔＢｉｏｌｏｇｙ，２０１５，１５（１）：２０９．

［４３］ＭａＡ，ＷａｎｇＴＪ，ＷａｎｇＨＲ，ｅｔａｌ．ＴｈｅＧＲＡＳｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒ

ＯｓＧＲＡＳ２ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙｉｍｐａｃｔｓｓａｌｔｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｅｌｌ

Ｒｅｐｏｒｔｓ，２０２４，４４（１）：１７．

［４４］徐红云，张明意．ＧＲＡＳ转录因子 ＡｔＳＣＬ４负调控拟南芥应答渗

透胁迫［Ｊ］．生物技术通报，２０２２，３８（６）：１２９－１３５．

［４５］ＸｕＫ，ＣｈｅｎＳＪ，ＬｉＴＦ，ｅｔａｌ．ＯｓＧＲＡＳ２３，ａｒｉｃｅＧＲＡＳｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ

ｆａｃｔｏｒｇｅｎｅ，ｉｓｉｎｖｏｌｖｅｄｉｎｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓｒｅｓｐｏｎｓｅｔｈｒｏｕｇｈｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ

ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆｓｔｒｅｓｓ－ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｇｅｎｅｓ［Ｊ］．ＢＭＣＰｌａｎｔＢｉｏｌｏｇｙ，

２０１５，１５（１）：１４１．

［４６］ＭａＨＳ，ＬｉａｎｇＤ，ＳｈｕａｉＰ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｓａｌｔ－ａｎｄｄｒｏｕｇｈｔ－ｉｎｄｕｃｉｂｌｅ

ｐｏｐｌａｒＧＲＡＳｐｒｏｔｅｉｎＳＣＬ７ｃｏｎｆｅｒｓｓａｌｔａｎｄｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎ

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，２０１０，６１

（１４）：４０１１－４０１９．

［４７］ＹｏｓｈｉｄａＴ，ＭｏｇａｍｉＪ，Ｙａｍａｇｕｃｈｉ－ＳｈｉｎｏｚａｋｉＫ．ＡＢＡ－ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ

ａｎｄＡＢＡ－ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔｓｉｇｎａｌｉｎｇｉｎｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏｏｓｍｏｔｉｃｓｔｒｅｓｓｉｎ

ｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．ＣｕｒｒｅｎｔＯｐｉｎｉｏｎｉｎＰｌａｎｔＢｉｏｌｏｇｙ，２０１４，２１：１３３－１３９．

吴文博，张　博，王志淇，等．马铃薯ＧＤＳＬ９５基因的克隆及表达模式分析［Ｊ］．江苏农业科学，２０２６，５４（９）：４５－５６．

ｄｏｉ：１０．１５８８９／ｊ．ｉｓｓｎ．１００２－１３０２．２０２６．０９．００６

马铃薯 ＧＤＳＬ９５基因的克隆及表达模式分析
吴文博１，张　博１，王志淇１，刘　涛１，马　凯１，杨中敏１，２

（１．新疆农业大学园艺学院，新疆乌鲁木齐８３００５２；２．新疆农业大学园艺学博士后流动站，新疆乌鲁木齐 ８３００５２）

　　摘要：ＧＤＳＬ脂肪酶是一类多功能水解酶，具有广泛的底物特异性和重要的生物学功能。植物 ＧＤＳＬ脂肪酶家族
包含较多的成员，但在马铃薯中报道较少。基于马铃薯ＤＭｖ６．１基因组鉴定ＧＤＳＬ基因家族成员并对其进行生物信
息学分析，挑选出ＧＤＳＬ９５基因进行克隆并进行不同组织部位及不同激素处理情况下的表达量分析。结果表明，在马
铃薯中共鉴定到９６个ＧＤＳＬ家族基因，亚细胞定位预测ＳｔＧＤＳＬ蛋白大部分存在于细胞外基质、叶绿体和细胞质基质
中；共线性分析发现，ＳｔＧＤＳＬ家族在马铃薯中存在１５对共线性基因，与番茄和拟南芥分别存在５６对和４４对共线性
基因。ＳｔＧＤＳＬ９５ＯＲＦ全长为１１１０ｂｐ，编码３６９个氨基酸；启动子顺式作用元件分析发现，ＳｔＧＤＳＬ９５基因启动子有大
量光响应、激素应答等元件；互作蛋白预测发现，ＳｔＧＤＳＬ９５与细胞色素Ｐ４５０（如ＣＹＰ７０３Ａ２）和磷脂酶ＰＬＩＰ３相关；ＲＴ－
ｑＰＣＲ分析显示，ＳｔＧＤＳＬ９５基因在根、匍匐茎、花药中表达量较高，在低表达的茎、叶中也积极响应赤霉素的诱导。
　　关键词：马铃薯；ＧＤＳＬ基因家族；生物信息学；激素；表达模式分析
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究。Ｅ－ｍａｉｌ：ｙａｎｇｚｈｏｎｇｍｉｎ１６１２２０＠１２６．ｃｏｍ。

　　ＧＤＳＬ脂肪酶（ＧＤＳＬ－ｔｙｐｅｅｓｔｅｒａｓｅｓ／ｌｉｐａｓｅｓ，简
称ＧＥＬＰ）具有广泛的底物特异性，能水解磷脂、硫
酯、芳基酯和氨基酸等多种底物［１］。ＧＤＳＬ脂肪酶
具有独特的结构特征，其蛋白质 Ｎ端含有保守的
ＧＤＳＬ氨基酸（即 Ｇｌｙ－Ａｓｐ－Ｓｅｒ－Ｌｅｕ）序列［２－３］，

１９９５年Ｕｐｔｏｎ等首次报道ＧＤＳＬ脂肪酶并对其命名
（ｐｆａｍ为ＰＦ００６５７），标志着这一酶学家族研究的开
端［４］。此外，ＧＤＳＬ脂肪酶还包括 ４个保守残基
（Ｓｅｒ、Ｇｌｙ、Ａｓｎ和 Ｈｉｓ），分为４个保守区（Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ

和Ⅴ），统称为ＳＧＮＨ水解酶结构域［５］。植物 ＧＤＳＬ
脂肪酶家族包含较多的成员，在拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ）中有１０８个成员［６］，在水稻（Ｏｒｙｚａｓａｔｉｖａ）
中有１１４个成员［７］，在番茄中有８０个成员［８］。已测

序的其他物种的基因组中也发现ＧＤＳＬ脂肪酶含有
５０～１３０个ＧＤＳＬ基因家族成员［９］，这些ＧＤＳＬ家族
成员在植物各条染色体上均有分布，说明该基因家

族成员功能高度分化，可能通过基因复制适应复杂

发育的需求。

研究表明，ＧＤＳＬ脂肪酶参与植物生长发育、器
官分化及形态建成、逆境胁迫、油脂代谢等生命活

动［１０－１４］。拟南芥ＧＬＩＰ２在幼苗以及成熟植物的根
和茎组织中表达，水杨酸、茉莉酸和乙烯处理后，

ＧＬＩＰ２的表达量升高，ＧＬＩＰ２具有抑菌活性，突变体
对欧文氏菌的敏感性增加［２］。水稻 ＯｓＧＬＩＰ１主要
在叶片和叶鞘中表达，而 ＯｓＧＬＩＰ２在伸长节间表达
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