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菊芋 １４￣３￣３基因家族的鉴定及其对非生物胁迫响应的分析
任文才ꎬ岳杨ꎬ丁柏水ꎬ高秀美ꎬ周兆胜∗

(南京农业大学资源与环境科学学院 /江苏省海洋生物学重点实验室ꎬ江苏 南京 ２１００９５)

摘要:[目的]本文旨在鉴定菊芋 １４￣３￣３ 基因家族成员并分析它们对高温、低温、盐和干旱胁迫响应的表达模式ꎬ为研究 １４￣
３￣３ 蛋白功能及菊芋育种提供依据ꎮ [方法]采用克隆和生物信息学研究基因性质ꎬ采用 ＲＮＡ￣ｓｅｑ 数据分析和 ＲＴ￣ｑＰＣＲ 研

究基因对非生物胁迫的响应模式ꎮ [结果]从菊芋中克隆到 １４￣３￣３ 基因家族的 １０ 个成员 ＨｔＧＲＦ１—ＨｔＧＲＦ１０ꎬＧｅｎＢａｎｋ 登录

号为 ＯＰ１３２６１８—ＯＰ１３２６２７ꎮ 根据进化关系将其分为 ２ 个亚家族:ＨｔＧＲＦ１—ＨｔＧＲＦ７ 属于非 ε 组ꎬＨｔＧＲＦ８—ＨｔＧＲＦ１０ 属于 ε
组ꎬ通常形成同源或异源二聚体ꎮ 组织表达分析表明ꎬＨｔＧＲＦ２ / ３ / ６ / ９ 在芽、根、茎、叶中的表达丰度较高ꎬＨｔＧＲＦ３ / ５ / ９ 在块

茎发育过程中前高后低ꎮ 综合分析根和叶中 ＨｔＧＲＦ 对非生物胁迫响应时发现ꎬＨｔＧＲＦ６ 表达水平在高温、盐和干旱胁迫下

下降ꎻＨｔＧＲＦ２ / ３ / ７ / ８ / ９ 表达水平在盐胁迫下下降ꎬ而在干旱胁迫下上升ꎻＨｔＧＲＦ１ 表达水平在低温胁迫下上升ꎻＨｔＧＲＦ４ / ５ 表

达水平在干旱胁迫下下降ꎻ而 ＨｔＧＲＦ１０ 表达水平变化不显著ꎮ [结论]菊芋 １４￣３￣３ 蛋白是一个高度保守的多基因编码家

族ꎬ在菊芋的生长发育和适应复杂环境中起着重要作用ꎮ
关键词:菊芋ꎻ１４￣３￣３ 蛋白ꎻ基因克隆ꎻ组织表达ꎻ非生物胁迫
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Ａｂｓｔｒａｃｔ:[Ｏｂｊｅｃｔｉｖｅｓ] Ｔｈｅ ｐａｐｅｒ ａｉｍｅｄ ｔｏ ｐｒｏｖｉｄｅ ａ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｓｔｕｄｙｉｎｇ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ １４￣３￣３ ｐｒｏｔｅｉｎ ａｎｄ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｏｆ Ｊｅｒｕｓａｌｅｍ
ａｒｔｉｃｈｏｋｅꎬｗｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ｔｈｅ １４￣３￣３ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ Ｊｅｒｕｓａｌｅｍ ａｒｔｉｃｈｏｋｅ ａｎｄ ａｎａｌｙｚｅｄ ｔｈｅｉｒ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｈｉｇｈ
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎬｃｏｌｄꎬｓａｌｔ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓｅｓ. [Ｍｅｔｈｏｄｓ]Ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ ａｎａｌｙｓｉｓ ｗｅｒｅ ｕｓｅｄ ｔｏ ｓｔｕｄｙ ｇｅｎｅ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓꎬａｎｄ
ＲＮＡ￣ｓｅｑ ｄａｔａ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ＲＴ￣ｑＰＣＲ ｗｅｒｅ ｕｓｅｄ ｔｏ ｓｔｕｄｙ ｇｅｎｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｔｏ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ. [Ｒｅｓｕｌｔｓ]Ｔｅｎ ｍｅｍｂｅｒｓ ｏｆ ｔｈｅ １４￣３￣３
ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙꎬｎａｍｅｌｙ ＨｔＧＲＦ１ － ＨｔＧＲＦ１０ (ＧｅｎＢａｎｋ ａｃｃｅｓｓｉｏｎ Ｎｏ􀆰 ＯＰ１３２６１８ － ＯＰ１３２６２７)ꎬｗｅｒｅ ｃｌｏｎｅｄ ｆｒｏｍ Ｊｅｒｕｓａｌｅｍ ａｒｔｉｃｈｏｋｅ.
Ａｃｃｏｒｄｉｎｇ ｔｏ ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐꎬ ｔｈｅｓｅ ｇｅｎｅｓ ｗｅｒｅ ｄｉｖｉｄｅｄ ｉｎｔｏ ｔｗｏ ｓｕｂｆａｍｉｌｉｅｓꎬＨｔＧＲＦ１－ＨｔＧＲＦ７ ｂｅｌｏｎｇｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｎｏｎ￣ε
ｇｒｏｕｐꎬａｎｄ ＨｔＧＲＦ８－ＨｔＧＲＦ１０ ｂｅｌｏｎｇｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ε ｇｒｏｕｐꎬｗｈｉｃｈ ｕｓｕａｌｌｙ ｆｏｒｍｅｄ ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｏｒ ｈｅｔｅｒｏｄｉｍｅｒｓ. Ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ｏｆ
ＨｔＧＲＦ２ / ３ / ６ / ９ ｉｎ ｓｐｒｏｕｔｓꎬｒｏｏｔｓꎬｓｔｅｍｓ ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ ｗａｓ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈｏｓｅ ｏｆ ｏｔｈｅｒ ｇｅｎｅｓ. Ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ＨｔＧＲＦ３ / ５ / ９ ｗａｓ
ｈｉｇｈｅｒ ｉｎ ｓｔｏｌｏｎ ａｎｄ ｔｕｂｅｒ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｉｎ ｔｈｅ ｔｕｂｅｒ ｒａｐｉｄ ｉｎｔａｍｅｓｃｅｎｔｉａ ａｎｄ ｍａｔｕｒｉｔｙ ｓｔａｇｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｔｕｂｅｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ.
Ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＨｔＧＲＦ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ｒｏｏｔｓ ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ＨｔＧＲＦ６ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｕｎｄｅｒ
ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎬｓａｌｔ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓｅｓꎬｗｈｉｌｅ ＨｔＧＲＦ２ / ３ / ７ / ８ / ９ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｕｎｄｅｒ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓꎬｂｕｔ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｕｎｄｅｒ
ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ. ＨｔＧＲＦ１ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｕｎｄｅｒ ｃｏｌｄ ｓｔｒｅｓｓꎬＨｔＧＲＦ４ / ５ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓꎬａｎｄ
ＨｔＧＲＦ１０ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ｄｉｄ ｎｏｔ ｃｈａｎｇｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ. [Ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎｓ] Ｔｈｅ １４￣３￣３ ｐｒｏｔｅｉｎ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ｊｅｒｕｓａｌｅｍ ａｒｔｉｃｈｏｋｅ ｗａｓ ｈｉｇｈｌｙ
ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ａｎｄ ｅｎｃｏｄｅｄ ｂｙ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｇｅｎｅｓꎬａｎｄ ｐｌａｙｅｄ ａｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｒｏｌｅ ｉｎ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｉｎ ｃｏｐｉｎｇ ｗｉｔｈ ｃｏｍｐｌｅｘ
ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ.
Ｋｅｙｗｏｒｄｓ:Ｊｅｒｕｓａｌｅｍ ａｒｔｉｃｈｏｋｅ(Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ｔｕｂｅｒｏｓｕｓ Ｌ.)ꎻ１４￣３￣３ ｐｒｏｔｅｉｎꎻｇｅｎｅ ｃｌｏｎｉｎｇꎻｔｉｓｓｕｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎꎻａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ

１９６７ 年 Ｍｏｏｒｅ 和 Ｐｅｒｅｚ 首次从牛脑中分离 １４￣３￣３ 蛋白ꎬ依据在 ＤＥＡＥ 纤维素柱层析中的流分及在淀

粉凝胶电泳中的位置而得名[１]ꎮ 后来陆续在人类、其他动物、植物和真菌等真核生物中发现ꎬ广泛分布于

质膜、细胞核、线粒体、高尔基体、叶绿体和细胞质中[２]ꎮ 植物中ꎬ１４￣３￣３ 蛋白较早在菠菜 ( Ｓｐｉｎａｃｉａ
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ｏｌｅｒａｃｅａ)、月见草(Ｏｅｎｏｔｈｅｒａ ｂｉｅｎｎｉｓ)、大麦(Ｈｏｒｄｅｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ)和拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ)中发现ꎮ 它们

通常由多基因编码ꎬ是组成 Ｇ￣ｂｏｘ 蛋白复合体的一部分ꎬ故编码 １４￣３￣３ 蛋白的基因被命名为 ＧＲＦ(Ｇ￣ｂｏｘ
ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｆａｃｔｏｒ 或 ｇｅｎｅｒａｌ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｆａｃｔｏｒ)或 ＧＦ１４(Ｇ￣ｂｏｘ ｆａｃｔｏｒ １４￣３￣３ ｈｏｍｏｌｏｇｓ)ꎬ但至今并未形成统一的

命名方式ꎮ 例如:拟南芥中命名为 ＧＲＦ１￣１３ꎻ水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ)中命名为 ＧＦ１４ａ￣ｈꎻ番茄( Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎ
ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ)中命名为 ＴＦＴ１￣１２[３－５]ꎮ

植物 １４￣３￣３ 蛋白可以形成同源或异源二聚体ꎬ单体相对分子质量在(２５~３０)×１０３ꎬ由 ９ 个反向平行的

α－螺旋(αＡ—αＩꎬ从 Ｎ－末端至 Ｃ－末端)组成ꎬ每个单体可以通过识别磷酸化的丝氨酸 /苏氨酸独立结合一个

靶蛋白ꎬ１４￣３￣３ 蛋白可以同时与 ２ 个靶蛋白或同一靶蛋白的 ２ 个结构域结合[２]ꎮ 这种特征构象是 １４￣３￣３
蛋白复杂细胞功能的基础ꎬ可与蛋白激酶、磷酸酶、转录因子、转运蛋白、代谢酶、离子通道等多种靶蛋白

相互作用ꎬ参与许多重要的生物学过程ꎬ如细胞周期调节、代谢调控、细胞凋亡、蛋白质运输、基因转录调控

等ꎬ在植物生长发育和逆境响应中发挥重要作用[６]ꎮ
菊芋(Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ｔｕｂｅｒｏｓｕｓ Ｌ.)俗称洋姜、鬼子姜ꎬ为菊科(Ｃｏｍｐｏｓｉｔａｅ)向日葵属多年生草本植物ꎬ对生

境要求较低ꎬ具有耐贫瘠、耐干旱、耐盐碱的特点[７]ꎮ 菊芋具有重要的药用价值和经济价值ꎬ其块茎富含

菊糖ꎬ具有促进双歧杆菌、乳酸菌等益生菌生长ꎬ调节肠道菌群ꎬ提高免疫功能的作用ꎬ还可用于生产生物

质能源ꎬ叶中含有多种活性物质ꎬ如黄酮类、萜类等ꎬ具有抗氧化及抗炎等活性[８]ꎮ 近年来ꎬ随着高通量测

序技术的发展ꎬ越来越多植物完成了基因组测序ꎬ很多物种的 １４￣３￣３ 蛋白编码基因也被鉴定ꎬ但菊芋

１４￣３￣３ 基因家族研究还未见报道ꎮ 本研究从菊芋中克隆了 １０ 个 １４￣３￣３ 蛋白基因ꎬ对其蛋白理化性质、亚
细胞定位、进化关系等进行了生物信息学分析ꎮ 利用转录组和 ＲＴ￣ｑＰＣＲ 分析了该基因家族在各组织和块

茎发育中的表达情况ꎬ并探究其对高温、低温、盐和干旱 ４ 种非生物胁迫的响应模式ꎬ以期为深入研究

１４￣３￣３ 蛋白生物学功能及培育优良菊芋品种提供科学依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 菊芋培养与处理

选用‘南菊芋 １ 号’(Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ｔｕｂｅｒｏｓｕｓ Ｌ. ｃｖ. ＮＹ１)为试验材料ꎬ块茎采自江苏省盐城市新洋农业试

验站(３３.５３°Ｎꎬ１２０.４４°Ｅ)ꎮ 参考 Ｗｅｎ 等[９]的方法ꎬ将菊芋块茎用纯水冲洗干净ꎬ切取具有新鲜腋芽的芽

眼(约 １０ ｍｍ×１０ ｍｍ×３ ｍｍ)ꎬ种入盛有石英砂的周转箱ꎬ置于植物培养箱中避光培养ꎬ培养温度为 ２２ ℃ꎬ
块茎萌发后开始光照培养ꎬ光 /暗培养时间为 １２ ｈ / １２ ｈꎬ昼、夜温度分别为(２５±１)℃和(１８±１)℃ꎮ 以 １ / ２
Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液(ｐＨ５.８)浇灌ꎮ ４ 周后ꎬ选取长势较好且一致的幼苗ꎬ移至装有 １ / ２ Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液的周

转箱中培养 ２ ｄꎬ然后进行胁迫处理ꎬ使用含 ０％和 １５％ ＰＥＧ６０００ 的营养液模拟干旱胁迫ꎬ用于后续 ＲＴ￣
ｑＰＣＲꎬ胁迫时间为 ３ 和 ６ ｈꎬ各剪取 ９ 株胁迫和对照苗的根和叶ꎬ液氮速冻后存于－８０ ℃冰箱备用ꎮ ３ 个生

物学重复ꎮ
１.２　 基因引物设计

结合本实验室转录组数据拼接的菊芋转录本以及从 ＮＣＢＩ 下载的菊芋 ＥＳＴꎬ使用 ＴｒａｎｓＤｅｃｏｄｅｒ 软

件[１０]识别候选编码区域ꎻ利用 １４￣３￣３ 蛋白结构域的隐马尔可夫模型 (Ｈｉｄｄｅｎ Ｍａｒｋｏｖ ＭｏｄｅｌꎬＨＭＭꎬ
ＰＦ００２４４)(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｅｂｉ.ａｃ.ｕｋ / ｉｎｔｅｒｐｒｏ / )ꎬ使用 ＨＭＭＥＲ ３.０ 软件[１１] 筛选出菊芋中可能的编码 １４￣３￣３
蛋白的转录本ꎬ并与向日葵等植物中已知的 １４￣３￣３ 基因进行本地 ＢＬＡＳＴｎ(ｎｃｂｉ￣ｂｌａｓｔ￣２.１２.１)ꎬ去除冗余序

列ꎬ再利用 Ｐｒｉｍｅｒ ６.０ 软件设计特异性克隆引物ꎬ最后根据克隆测序结果设计 ＲＴ￣ｑＰＣＲ 的特异性表达引

物ꎬ以 ＨｔＡｃｔｉｎ 为内参基因(表 １)ꎬ所有引物由北京擎科生物科技有限公司合成ꎮ
１.３　 ＲＮＡ 提取及基因克隆和测序

总 ＲＮＡ 提取参照 ＴＲＩｚｏｌ 法ꎬ利用 １２ ｇ􀅰Ｌ－１琼脂糖凝胶电泳检测核酸的完整性ꎬ用 Ｎａｎｏｄｒｏｐ ２０００ 超微

量分光光度计检测核酸的纯度及浓度ꎮ ＲＮＡ 质检合格后ꎬ利用 ＴａＫａＲａ 反转录试剂盒(ＲＲ０４７Ａ)将 ＲＮＡ
反转成 ｃＤＮＡꎮ 在反转录之前按试剂盒说明书去除基因组 ＤＮＡꎬ反应程序:４２ ℃ ２ ｍｉｎꎬ４ ℃保存ꎻＲＮＡ 反

转程序:３７ ℃ １５ ｍｉｎꎬ８５ ℃ ５ ｓꎬ４ ℃保存ꎮ
以 ｃＤＮＡ 为模板ꎬ利用表 １ 中克隆引物进行 ＲＴ￣ＰＣＲꎮ 反应程序:９５ ℃ ２ ｍｉｎꎻ９５ ℃ ２０ ｓꎬ５２ ℃ ３０ ｓꎬ

７２ ℃ １ ｍｉｎꎬ４０ 个循环ꎻ７２ ℃ ７ ｍｉｎꎬ４ ℃保温ꎮ ＰＣＲ 产物经电泳检测后切胶回收(ＴＳＰ６０１－２００ 胶回收试

剂盒ꎬＴｓｉｎｇｋｅ)ꎬ连接到 ｐＭＤ￣１９Ｔ 载体上ꎬ转化大肠杆菌ꎬ涂氨苄青霉素平板ꎬ挑取菌落ꎬＰＣＲ 验证ꎬ测序ꎮ

８７４
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表 １　 基因克隆及表达引物序列

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｉｍｅｒｓ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｇｅｎｅｓ

基因名称
Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ

克隆引物序列
Ｃｌｏｎｉｎｇ ｐｒｉｍｅｒｓ ｓｅｑｕｅｎｃｅ(５′→ ３′)

长度 / ｂｐ
Ｌｅｎｇｔｈ

表达引物序列
Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｉｍｅｒｓ ｓｅｑｕｅｎｃｅ(５′→ ３′)

长度 / ｂｐ
Ｌｅｎｇｔｈ

ＨｔＧＲＦ１ Ｆ:ＴＴＣＡＣＴＣＣＡＡＴＣＣＴＣＡＣＡＴＣ
Ｒ:ＧＧＴＧＣＣＡＡＡＴＴＣＴＣＣＴＡＡＡＣ ９２９ Ｆ:ＣＣＣＡＧＣＣＣＡＣＡＡＴＣＡＧＴＴＣＴ

Ｒ:ＡＣＣＧＣＡＡＴＴＴＴＧＡＣＡＡＧＴＴＣＧＴ １４６

ＨｔＧＲＦ２ Ｆ:ＡＣＣＧＴＴＴＣＣＴＣＣＣＴＴＣＣＡＡＴＣＡ
Ｒ:ＴＧＧＴＧＴＴＧＧＴＴＡＴＣＡＴＴＣＣＴ ８２６ Ｆ:ＴＣＴＴＡＣＴＴＴＧＴＧＧＡＣＡＴＣＴＧＡＴ

Ｒ:ＴＧＧＴＧＴＴＧＧＴＴＡＴＣＡＴＴＣＣＴ ９７

ＨｔＧＲＦ３ Ｆ:ＴＴＣＡＡＣＧＡＴＡＡＣＣＧＣＴＡＣＴ
Ｒ:ＧＧＡＡＣＴＴＧＧＡＡＧＴＣＧＡＴＴＡＡＧ ９９１ Ｆ:ＡＣＣＧＴＡＣＴＧＴＧＧＴＴＴＧＴＡＡＴ

Ｒ:ＧＧＡＡＣＴＴＧＧＡＡＧＴＣＧＡＴＴＡＡＧ １３２

ＨｔＧＲＦ４ Ｆ:ＡＧＣＧＡＧＴＡＡＴＣＡＡＣＣＡＣＡＡ
Ｒ:ＣＡＡＧＣＡＧＣＡＡＣＣＣＴＡＡＡＴＧ ８６３ Ｆ:ＡＣＡＧＧＧＧＡＣＧＡＧＡＴＣＡＡＧＧＡ

Ｒ:ＣＡＡＧＣＡＧＣＡＡＣＣＣＴＡＡＡＴＧＡＡ １１０

ＨｔＧＲＦ５ Ｆ:ＴＣＣＴＣＣＴＣＣＧＡＴＣＡＴＴＣＡ
Ｒ:ＣＡＴＴＣＣＧＴＣＣＴＣＡＴＴＣＡＧＡ ９２０ Ｆ:ＴＣＣＴＣＣＴＣＣＧＡＴＣＡＴＴＣＡ

Ｒ:ＧＣＴＴＧＧＣＣＡＴＧＴＡＣＡＣＡＴＴ １１０

ＨｔＧＲＦ６ Ｆ:ＴＴＡＴＴＣＣＡＣＣＡＣＣＡＣＣＡＴＣ
Ｒ:ＣＡＴＣＡＴＣＡＧＣＣＧＴＣＴＴＧＴ ８２５ Ｆ:ＣＴＣＣＡＴＣＡＡＴＧＧＴＧＧＣＴＣＣＧ

Ｒ:ＴＧＧＴＧＧＡＧＴＧＡＧＧＴＴＧＡＧＧＡ １５８

ＨｔＧＲＦ７ Ｆ:ＴＴＣＴＣＣＧＴＣＡＴＣＡＴＣＡＴＣＣ
Ｒ:ＣＣＡＧＣＣＣＡＴＴＣＡＧＴＴＣＴＡＡ ８５４ Ｆ:ＴＧＣＡＣＡＧＧＴＣＡＡＴＡＣＴＣＣＣＣ

Ｒ:ＣＣＡＧＣＣＣＡＴＴＣＡＧＴＴＣＴＡＡＡＡＴ ９１

ＨｔＧＲＦ８ Ｆ:ＣＴＴＧＡＡＧＡＴＣＡＧＣＡＴＣＣＡＴＧ
Ｒ:ＧＣＡＴＴＣＧＣＡＣＡＡＣＴＧＴＴＡ ９１２ Ｆ:ＧＡＧＧＡＣＧＧＡＧＡＡＧＡＣＣＡＴ

Ｒ:ＡＣＡＡＡＴＡＣＡＡＴＡＣＣＡＡＧＧＧＣ １２４

ＨｔＧＲＦ９ Ｆ:ＧＡＣＡＣＣＴＴＣＴＴＣＡＴＣＴＴＣＡＴＣ
Ｒ:ＣＣＡＴＣＡＣＡＴＣＡＣＣＡＣＣＴＴ ８８７ Ｆ:ＡＴＧＧＡＧＣＴＡＣＡＡＡＡＡＣＴＧＧＣ

Ｒ:ＣＣＡＴＣＡＣＡＴＣＡＣＣＡＣＣＴＴ ９４

ＨｔＧＲＦ１０ Ｆ:ＧＡＴＣＡＣＣＡＡＡＡＴＧＴＣＴＡＡＣＧＡ
ＧＡＡＧＧＴＡＧＴＡＡＧＡＴＧＧＡＣＡＡＧＡ ９９８ Ｆ:ＣＣＣＡＧＣＣＣＡＣＡＡＴＣＡＧＴＴＣＴ

Ｒ:ＡＣＣＧＣＡＡＴＴＴＴＧＡＣＡＡＧＴＴＣＧＴ １２１

ＨｔＡｃｔｉｎ Ｆ:ＡＴＧＴＡＴＧＴＡＧＣＣＡＴＣＣＡＧＧ
Ｒ:ＴＧＴＴＡＧＧＴＣＡＣＧＣＣＣＡＧ １６６

１.４　 ＲＴ￣ｑＰＣＲ 分析

实时荧光定量 ＰＣＲ(ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅ ＰＣＲꎬＲＴ￣ｑＰＣＲ)使用 ＳＹＢＲ Ｐｒｅｍｉｘ Ｅｘ Ｔａｑ 试剂盒(ＴａＫａＲａꎬ
ＲＲ４２０Ａ)ꎬ在荧光定量 ＰＣＲ 仪(Ｑｕａｎｔａｇｅｎｅꎬｑ２２５)上进行ꎬ试剂盒和仪器的使用参考说明书ꎮ 将 ｃＤＮＡ 模

板稀释 １０ 倍ꎬ确保各基因的扩增效率误差小于 １０％ꎬ反应体系为:ＳＹＢＲ Ｐｒｅｍｉｘ Ｅｘ Ｔａｑ ５ μＬꎬ正向引物

(１０ μｍｏｌ􀅰Ｌ－１)０.４ μＬꎬ反向引物(１０ μｍｏｌ􀅰Ｌ－１)０.４ μＬꎬｃＤＮＡ 模板 １ μＬꎬ灭菌蒸馏水 ３.２ μＬꎮ 反应程序:
９５ ℃ ３０ ｓꎬ９５ ℃ ５ ｓꎬ６０ ℃ ３０ ｓꎬ４０ 个循环ꎮ 生物学重复 ３ 次ꎬ每个生物学重复至少包含 ３ 次技术重复ꎬ试
验数据采用 ２－ΔΔＣＴ法[１２]计算分析ꎮ
１.５　 ＲＮＡ￣ｓｅｑ 表达谱分析

从 ＮＣＢＩ 下载菊芋相关转录组数据ꎬ一共 ４ 组:第 １ 组ꎬＰＲＪＮＡ８５６３０１ꎬ２５ 个文库ꎬ对应菊芋芽 ３ 个、根
２ 个、茎 ２ 个和叶 １８ 个重复(美国佐治亚大学ꎬ２０２２)ꎻ第 ２ 组ꎬＰＲＪＮＡ５９３３２８ꎬ１２ 个文库ꎬ对应‘青芋 １ 号’
(ＱＹ１)４ 个发育时期的块茎 Ｔ１、Ｔ２、Ｔ３ 和 Ｔ４ꎬ每个时期 ３ 个重复(青海大学ꎬ２０１９)ꎻ第 ３ 组ꎬＰＲＪＮＡ６７４６８１ꎬ
１２ 个文库ꎬ对应 ２５％ ＰＥＧ６０００ 干旱处理 ０、１８、２４ 和 ３６ ｈ 的‘青芋 ２ 号’(ＱＹ２)叶片ꎬ每个处理 ３ 个重复

(青海省农林科学院ꎬ２０２０)ꎻ第 ４ 组ꎬＰＲＪＮＡ５７９２４３ꎬ２４ 个文库ꎬ对应对照和停止浇水干旱处理 ２、４ 和 １０ ｄ
的‘青芋 １ 号’(ＱＹ１)和‘青芋 ３ 号’(ＱＹ３)叶片ꎬ每个处理 ２ 个重复(青海大学ꎬ２０１９)ꎮ 本实验室备有的

‘南菊芋 １ 号’(ＮＹ１)转录组数据ꎬ包括 ３００ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ ＮａＣｌ 处理 ０、６、１２、２４ 和 ４８ ｈ 的根和叶各 ５ 个文库

(ＰＲＪＮＡ７９３５１５) [１３]ꎻ高温 ４２ ℃处理 ０、３ 和 ６ ｈ 的根和叶ꎬ每个处理 ３ 个重复ꎻ低温 ４ ℃处理 ０、３ 和 ６ ｈ 的

根和叶ꎬ每个处理 ３ 个重复ꎮ 使用 Ｂｏｗｔｉｅ２(ｖｅｒｓｉｏｎ ２.４.４)将每个文库的 ｃｌｅａｎ ｒｅａｄｓ 比对到基因序列上[１４]ꎬ
然后利用 ＲＳＥＭ 统计每个文库比对到每个基因上的 ｒｅａｄｓ 数目[１５]ꎬ再进行 ＦＰＫＭ( ｆｒａｇｍｅｎｔｓ ｐｅｒ ｋｂ ｐｅｒ
ｍｉｌｌｉｏｎ ｒｅａｄｓ)转换ꎬ最终获得每个基因的表达水平ꎮ ＦＰＫＭ 数据用于基因表达相关性分析ꎬ使用 Ｈｉｐｌｏｔ Ｐｒｏ
在线工具( ｈｔｔｐｓ: / / ｈｉｐｌｏｔ. ｃｏｍ. ｃｎ / ｃｌｏｕｄ￣ｔｏｏｌ / ｄｒａｗｉｎｇ￣ｔｏｏｌ / ｄｅｔａｉｌ / ２５４) 计算 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性指数并进行可

视化ꎮ
１.６　 生物信息学分析

采用 ＮＣＢＩ 的 ＯＲＦ Ｆｉｎｄｅｒ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ / ｏｒｆｆｉｎｄｅｒ / )查找开放阅读框ꎻ采用 ＩｎｔｅｒＰｒｏ
(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｅｂｉ. ａｃ. ｕｋ / ｉｎｔｅｒｐｒｏ / )在线软件预测蛋白保守结构域ꎮ 采用 ＮＣＢＩ 上的 ＢＬＡＳＴｘ 和 ＢＬＡＳＴｐ
分别对核酸序列和蛋白序列进行同源性分析ꎻ蛋白质理化性质分析和亲疏水性采用 ＥｘＰＡＳＹ￣ＰｒｏｔＰａｒａｍ

９７４
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ｔｏｏｌ(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｅｂ.ｅｘｐａｓｙ.ｏｒｇ / ｐｒｏｔｐａｒａｍ / )在线软件分析ꎮ 蛋白序列的保守基序采用 ＭＥＭＥ５.４.１(ｈｔｔｐｓ: / /
ｍｅｍｅ￣ｓｕｉｔｅ.ｏｒｇ / ｍｅｍｅ / ｔｏｏｌｓ / ｍｅｍｅ)在线预测ꎬ最大输出个数为 ７ꎬ基序宽度设定为 ６ ~ ５０ꎮ 采用 ＧＯＲＩＶ
(ｈｔｔｐｓ: / / ｎｐｓａ￣ｐｒａｂｉ.ｉｂｃｐ.ｆｒ / ｃｇｉ￣ｂｉｎ / ｎｐｓａ＿ａｕｔｏｍａｔ.ｐｌ? ｐａｇｅ ＝ ｎｐｓａ＿ｇｏｒ４.ｈｔｍｌ)进行蛋白质二级结构预测ꎻ采
用 ＡｌｐｈａＦｏｌｄ ２ 软件和 ＳＷＩＳＳ￣ＭＯＤＥＬ( ｈｔｔｐｓ: / / ｓｗｉｓｓｍｏｄｅｌ. ｅｘｐａｓｙ. ｏｒｇ / )进行蛋白质三级结构预测ꎻ采用

Ｗｏｌｆｐｓｏｒｔ(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｏｌｆｐｓｏｒｔ.ｈｇｃ.ｊｐ / )进行亚细胞定位预测ꎻ采用 ＮｅｔＰｈｏｓ(ｈｔｔｐｓ: / / ｓｅｒｖｉｃｅｓ.ｈｅａｌｔｈｔｅｃｈ.ｄｔｕ.ｄｋ /
ｓｅｒｖｉｃｅ.ｐｈｐ? ＮｅｔＰｈｏｓ￣３.１)在线软件预测蛋白磷酸化位点ꎮ 采用 ＭＥＧＡ ７.０ 软件构建系统进化树ꎬ校验参

数 Ｂｏｏｔｓｔｒａｐꎬ重复 １ ０００ 次ꎮ
１.７　 数据处理

采用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｏｆｆｉｃｅ Ｅｘｃｅｌ ２０１６、Ｗｏｒｄ ２０１６、ＧｒａｐｈＰａｄ Ｐｒｉｓｍ ８、Ａｄｏｂｅ Ｉｌｌｕｓｔｒａｔｏｒ ＣＣ ２０２０、ＴＢｔｏｏｌｓ 和 Ｒ
软件包中的 ｐｈｅａｔｍａｐ 等软件绘制图表ꎬ采用 ＳＰＳＳ ２２ 软件进行标准误差和显著性分析ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 菊芋 １４￣３￣３基因家族的克隆与蛋白理化性质分析

以‘南菊芋 １ 号’根和叶的 ｃＤＮＡ 为模板ꎬ利用特异性引物ꎬ经 ＲＴ￣ＰＣＲ 扩增、转化和测序ꎬ共克隆到

１０ 个 １４￣３￣３ 基因ꎬ克隆长度为 ８２５~９９８ ｂｐ(表 １)ꎮ ＯＲＦ Ｆｉｎｄｅｒ、Ｐｆａｍ 和 ＮＣＢＩ ＢＬＡＳＴｘ 在线分析表明ꎬ这
１０ 个基因序列皆包含完整的开放阅读框(ｏｐｅｎ ｒｅａｄｉｎｇ ｆｒａｍｅꎬＯＲＦ)和 １４￣３￣３ 保守结构域(ＰＦ００２４４)ꎬ依次

命名为 ＨｔＧＲＦ１—ＨｔＧＲＦ１０ꎬ提交到 ＧｅｎＢａｎｋ 上并获得登录号:ＯＰ１３２６１８—ＯＰ１３２６２７(表 ２)ꎮ 这 １０ 个菊芋

１４￣３￣３ 基因编码序列(ｃｏｄｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅꎬＣＤＳ)长度接近ꎬ为 ７７４~７９８ ｎｔꎬ编码 ２５７~２６５ 个氨基酸ꎮ 其蛋白相

对分子质量为(２８.８８ ~ ２９.８５) ×１０３ꎬ主要平均疏水性( ｇｒａｎｄ ａｖｅｒａｇｅ ｏｆ ｈｙｄｒｏｐａｔｈｙꎬＧＲＡＶＹ)值为－０.３１７
(ＨｔＧＲＦ６) ~ －０.６８２(ＨｔＧＲＦ１０)ꎬ皆为亲水性蛋白ꎻ等电点偏酸性ꎬ变化幅度较小ꎬ为 ４.６４~５.５０ꎮ 通过亚细

胞定位预测可知ꎬＨｔＧＲＦ１ / ２ / ３ / ４ / ８ / １０ 定位于细胞核 /质膜ꎬＨｔＧＲＦ５ / ７ 定位于叶绿体 /质膜ꎬＨｔＧＲＦ６ 定位

于内质网 /线粒体ꎬＨｔＧＲＦ９ 定位于细胞质ꎮ 此外ꎬ利用在线软件 ＣＢＳ 预测蛋白磷酸化位点ꎬ结果显示磷酸

化位点主要为苏氨酸(Ｔｈｒｅｏｎｉｎｅ)、丝氨酸(Ｓｅｒｉｎｅ)和酪氨酸(Ｔｙｒｏｓｉｎｅ)ꎮ
表 ２　 菊芋 １４￣３￣３蛋白家族理化性质预测

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｒｅｄｉｃｔｅｄ ｐｈｙｓｉｃａｌ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ １４￣３￣３ ｐｒｏｔｅｉｎ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ｊｅｒｕｓａｌｅｍ ａｒｔｉｃｈｏｋｅ

蛋白名称
Ｐｒｏｔｅｉｎ
ｎａｍｅ

编码序列 / ｎｔ
ＣＤＳ

氨基酸
Ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄ

相对分子
质量 / １０３

Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｍａｓｓ

等电点
ｐＩ

疏水性
指数

Ｈ ｉｎｄｅｘ

亚细胞定位
Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ

登录号
Ａｃｃｅｓｓｉｏｎ

Ｎｏ.

ＨｔＧＲＦ１ ７８６ ２６１ ２９.５１ ４.８３ －０.５８３ 细胞核 / 质膜 Ｎｕｃｌｅｕｓ / ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ ＯＰ１３２６１８
ＨｔＧＲＦ２ ７８３ ２６０ ２９.３９ ４.７８ －０.５７６ 细胞核 / 质膜 Ｎｕｃｌｅｕｓ / ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ ＯＰ１３２６１９
ＨｔＧＲＦ３ ７７７ ２５８ ２８.８８ ４.６６ －０.４５８ 细胞核 / 质膜 Ｎｕｃｌｅｕｓ / ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ ＯＰ１３２６２０
ＨｔＧＲＦ４ ７８０ ２５９ ２９.３３ ４.６９ －０.４５５ 细胞核 / 质膜 Ｎｕｃｌｅｕｓ / ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ ＯＰ１３２６２１
ＨｔＧＲＦ５ ７８０ ２５９ ２９.２０ ４.６４ －０.３７８ 叶绿体 / 质膜 Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ / ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ ＯＰ１３２６２２
ＨｔＧＲＦ６ ７７４ ２５７ ２９.２７ ４.７０ －０.３１７ 内质网 / 线粒体 Ｅｎｄｏｐｌａｓｍｉｃ ｒｅｔｉｃｕｌｕｍ / ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａ ＯＰ１３２６２３
ＨｔＧＲＦ７ ７９８ ２６５ ２９.８５ ５.５０ －０.３３４ 质膜 / 叶绿体 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ / ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ＯＰ１３２６２４
ＨｔＧＲＦ８ ７７４ ２５７ ２９.２８ ４.６６ －０.５５４ 细胞核 / 质膜 Ｎｕｃｌｅｕｓ / ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ ＯＰ１３２６２５
ＨｔＧＲＦ９ ７８９ ２６２ ２９.６４ ４.７７ －０.５７８ 细胞质 Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ ＯＰ１３２６２６
ＨｔＧＲＦ１０ ７８９ ２６２ ２９.７３ ４.８０ －０.６８２ 细胞核 / 质膜 Ｎｕｃｌｅｕｓ / ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ ＯＰ１３２６２７

２.２　 菊芋 １４￣３￣３蛋白进化和结构分析

为探究菊芋 １４￣３￣３ 蛋白家族的进化关系ꎬ下载 １３ 条拟南芥和 ８ 条水稻 １４￣３￣３ 蛋白氨基酸序列ꎬ与菊

芋中鉴定的 １０ 条 １４￣３￣３ 蛋白氨基酸序列一起ꎬ运用 ＭＥＧＡ ７.０ 软件通过 ＮＪ(Ｎｅｉｇｈｂｏｒ ｊｏｉｎｉｎｇ)法构建系统

进化树(图 １－Ａ)ꎮ 结果表明ꎬ与拟南芥类似ꎬ菊芋中所有鉴定的 １４￣３￣３ 蛋白都被分为 ε 组和非 ε 组ꎬ
ＨｔＧＲＦ１—ＨｔＧＲＦ７ 属于非 ε 组ꎬＨｔＧＲＦ８—ＨｔＧＲＦ１０ 属于 ε 组ꎮ 从图中可以看出ꎬ非 ε 组中ꎬＨｔＧＲＦ１ 与

ＡｔＧＲＦ１ / ２ 处于同一分支ꎬＨｔＧＲＦ４ / ５ / ６ / ７ 与拟南芥成员相距较近ꎬ暗示其亲缘关系较近ꎬ可能发挥相似的

功能ꎬ而 ＨｔＧＲＦ２ / ３ 独成一支ꎬ处于拟南芥 ＡｔＧＲＦ３ / ４ / ５ / ７ 和水稻 ＯｓＧＦａ / ｂ / ｃ / ｄ / ｅ / ｆ 之间ꎮ ε 组中 ＨｔＧＲＦ８ / ９
与 ＡｔＧＲＦ９、ＨｔＧＲＦ１０ 与 ＡｔＧＲＦ１２ 各位于一个分支ꎬ位于拟南芥 ＡｔＧＲＦ１０ / １１ / １３ 和 ＯｓＧＦ１４ｈ 分支与

ＯｓＧＦ１４ｇ 分支之间ꎬ相距较远ꎮ 菊芋、拟南芥和水稻共有 ３１ 个 １４￣３￣３ 蛋白ꎬ属于 ε 类蛋白的 １０ 个位于同

一分支ꎬ而属于非 ε 类蛋白的 ２１ 个位于 ５ 个分支ꎬ表明非 ε 类蛋白在进化过程中可能发生了较大的分化ꎮ

０８４
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图 １　 菊芋 １４￣３￣３蛋白进化关系分析和保守基序分析及三级结构预测

Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓꎬｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｖｅ ｍｏｔｉｆ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ａ ｐｒｅｄｉｃｔｅｄ ｔｅｒｔｉａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ
ｏｆ １４￣３￣３ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ Ｊｅｒｕｓａｌｅｍ ａｒｔｉｃｈｏｋｅ

　 　 Ａ. １４￣３￣３ 蛋白进化关系分析[红色圆点、绿色方块和紫色三角分别代表菊芋(Ｈｔ)、拟南芥(Ａｔ)和水稻(Ｏｓ)的 １４￣３￣３ 蛋白ꎮ 拟南芥

(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ.ｏｒｇ / )和水稻(ｈｔｔｐ: / / ｒｉｃｅ.ｕｇａ.ｅｄｕ / )的 １４￣３￣３ 蛋白来自基因组注释]ꎻＢ( ａ) . １４￣３￣３ 蛋白保守基序预测图(不同的

颜色代表不同的基序)ꎻＢ(ｂ) . 保守基序氨基酸特征分析ꎻＣ. 以 ＨｔＧＲＦ７ 为例预测 １４￣３￣３ 蛋白三级结构(左侧为单体ꎬ右侧为二聚体)ꎮ
Ａ. Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ １４￣３￣３ ｐｒｏｔｅｉｎ[Ｔｈｅ １４￣３￣３ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｆｒｏｍ Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ｔｕｂｅｒｏｓｕｓ(Ｈｔ)ꎬＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ(Ａｔ) ａｎｄ Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ(Ｏｓ)

ａｒｅ ｍａｒｋｅｄ ｗｉｔｈ ｒｅｄ ｄｏｔｓꎬｇｒｅｅｎ ｓｑｕａｒｅｓ ａｎｄ ｐｕｒｐｌｅ ｔｒｉａｎｇｌｅｓꎬｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. １４￣３￣３ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ.ｏｒｇ / )ꎬＯｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ
(ｈｔｔｐ: / / ｒｉｃｅ.ｕｇａ.ｅｄｕ / )ａｒｅ ｄｏｗｎｌｏａｄｅｄ ｆｒｏｍ ｔｈｅｉｒ ｇｅｎｏｍｅ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ)]ꎻＢ( ａ) . Ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｐｌｏｔ ｏｆ １４￣３￣３ ｐｒｏｔｅｉｎ ｍｏｔｉｆ(Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｌｏｕｒｓ ｒｅｓｐｒｅｓｅｎｔ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｏｔｉｆｓ)ꎻＢ(ｂ) . Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｍｏｔｉｆ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅꎻＣ. ＨｔＧＲＦ７ ｉｓ ｕｓｅｄ ａｓ ａｎ ｅｘａｍｐｌｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｔｅｒｔｉａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ
１４￣３￣３ ｐｒｏｔｅｉｎ( ｔｈｅ ｍｏｎｏｍｅｒ ｏｎ ｔｈｅ ｌｅｆｔ ａｎｄ ｔｈｅ ｄｉｍｅｒ ｏｎ ｔｈｅ ｒｉｇｈｔ) .

通过 ＭＥＭＥ ５.４.１ 在线工具进行保守基序分析ꎬ共发现 ７ 个保守 ｍｏｔｉｆꎬ出现在每一条菊芋 １４￣３￣３ 蛋白

序列中ꎬ表明菊芋 １４￣３￣３ 蛋白具有高度保守性(图 １－Ｂ)ꎮ Ｐｒａｂｉ 分析表明ꎬ菊芋 １０ 个 １４￣３￣３ 蛋白的二级

结构皆由延伸链 α－螺旋、延伸链和无规则卷曲构成ꎮ α－螺旋比例最高ꎬ为 ４８.０９％~６６.５４％ꎬＨｔＧＲＦ２ 的最

高ꎬＨｔＧＲＦ１０ 的最低ꎬ除 ＨｔＧＲＦ１０ 外ꎬ其余的均超过 ５０％ꎻ无规则卷曲的比例为 ２７.６９％ ~３８.１７％ꎬ与 α－螺
旋正好相反ꎬＨｔＧＲＦ２ 的最低ꎬＨｔＧＲＦ１０ 的最高ꎬ除 ＨｔＧＲＦ２ 和 ＨｔＧＲＦ５ 外ꎬ其余均超过 ３０％ꎻ延伸链比例最

小ꎬ为 ５.４５％~１５.２７％ꎮ
进一步利用 ＡｌｐｈａＦｏｌｄ ２ 软件预测了 １４￣３￣３ 蛋白的三级结构ꎬ１０ 个蛋白的单体结构相似ꎬＨｔＧＲＦ７ 主

要由 ９ 个反向平行的 α－螺旋构成ꎬ每个 α 螺旋间通过 １ 个短环连接(图 １－Ｃ)ꎮ 利用 ＳＷＩＳＳ￣ＭＯＤＥＬ 软件

分析发现ꎬ１０ 个菊芋 １４￣３￣３ 蛋白均以同源二聚体形式存在ꎬ２ 个亚基反向平行ꎬ形成了 １ 个可以容纳靶蛋

白的不规则螺旋肽结合槽(ｐｅｐｔｉｄｅ ｂｉｎｄｉｎｇ ｇｒｏｏｖｅｓ)的结构(图 １－Ｃ)ꎮ
２.３　 菊芋 １４￣３￣３ 基因的组织表达分析

利用 ＮＣＢＩ 公布的转录组数据ꎬ研究了菊芋 １４￣３￣３ 基因在芽、根、茎、叶、块茎(分 ４ 个阶段ꎬ包括匍匐

茎生长期、块茎形成期、块茎膨大期、块茎成熟期)等组织的表达情况(图 ２)ꎮ 结果表明ꎬ大多数 １４￣３￣３ 基

因在不同组织中的表达水平不同ꎬ推测它们的功能具有多样性ꎮ 从 １０ 个 ＨｔＧＲＦ 在各组织中的表达水平
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来看ꎬＨｔＧＲＦ１ / ７ / １０(茎除外)非常低ꎬＨｔＧＲＦ４ / ５ / ８ 居中ꎻＨｔＧＲＦ２ / ３ / ６ / ９ 较高ꎬ为低丰度的几十至上百倍ꎬ
芽中 ＨｔＧＲＦ９、根中 ＨｔＧＲＦ３、茎和叶中 ＨｔＧＲＦ６ 中丰度最高(图 ２－Ａ)ꎮ ＨｔＧＲＦ２ / ３ / ５ / ６ / ８ / ９ 在块茎发育的

前期(匍匐茎生长期和块茎形成期)表达水平普遍高于块茎发育的后期(块茎膨大期和块茎成熟期)ꎬ其中

ＨｔＧＲＦ３ / ５ / ９ 在块茎形成期至膨大期剧烈下降ꎬＨｔＧＲＦ１ / ４ / ７ / １０ 在块茎发育过程中较低ꎬ且变化相对较小

(图 ２－Ｂ)ꎮ

图 ２　 菊芋 １４￣３￣３基因在不同组织(Ａ)及不同发育时期(Ｂ)的表达分析

Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ １４￣３￣３ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ(Ａ)ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ
ｓｔａｇｅｓ(Ｂ)ｏｆ Ｊｅｒｕｓａｌｅｍ ａｒｔｉｃｈｏｋｅ

　 　 Ａ. 菊芋 １４￣３￣３ 基因在芽、根、茎和叶中的表达ꎬ以 Ｌｏｇ２(１＋ＦＰＫＭ)值制作热图ꎬ颜色变化(红 / 黄 / 蓝)代表基因表达水

平由高至低ꎻＢ. 菊芋 １４￣３￣３ 基因在块茎发育不同时期的表达(Ｔ１:匍匐茎生长期ꎻＴ２:块茎形成期ꎻＴ３:块茎膨大期ꎻＴ４:块
茎成熟期)ꎮ

Ａ. Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ Ｊｅｒｕｓａｌｅｍ ａｒｔｉｃｈｏｋｅ １４￣３￣３ ｇｅｎｅ ｉｎ ｓｐｒｏｕｔꎬｒｏｏｔꎬｓｔｅｍ ａｎｄ ｌｅａｆ. Ｌｏｇ２ ￣ｂａｓｅｄ(１＋ＦＰＫＭ)ｖａｌｕｅｓ ａｒｅ ｕｓｅｄ ｔｏ ｍａｋｅ

ｔｈｅ ｈｅａｔ ｍａｐ. Ｔｈｅ ｃｏｌｏｒ ｇｒａｄｉｅｎｔ ( ｒｅｄ / ｙｅｌｌｏｗ / ｂｌｕｅ) ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ( ｆｒｏｍ ｈｉｇｈ ｔｏ ｌｏｗ) . Ｂ. Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ
Ｊｅｒｕｓａｌｅｍ ａｒｔｉｃｈｏｋｅ １４￣３￣３ ｇｅｎｅ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ ｔｕｂｅｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ(Ｔ１:Ｓｔｏｌｏｎ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅꎻＴ２:Ｔｕｂｅｒ ａｔ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｓｔａｇｅꎻＴ３:
Ｔｕｂｅｒ ａｔ ｒａｐｉｄ ｉｎｔａｍｅｓｃｅｎｔｉａ ｓｔａｇｅꎻＴ４:Ｔｕｂｅｒ ａｔ ｍａｔｕｒｉｔｙ ｓｔａｇｅ) .

２.４　 菊芋 １４￣３￣３基因对非生物胁迫的响应

通过‘南菊芋 １ 号’(ＮＹ１)转录组数据分析发现ꎬ幼苗在 ４２ ℃高温处理 ３ 和 ６ ｈ 后ꎬ相对于 ２５ ℃ꎬ除
了叶中 ＨｔＧＲＦ４ 表达水平稍有上升外ꎬ其他 ＨｔＧＲＦ 表达水平基本处于略微下调的趋势ꎬ仅 ＨｔＧＲＦ６ 显著下

调(图 ３)ꎮ 而在 ４ ℃低温处理 ３ 和 ６ ｈ 后ꎬ相对于 ２５ ℃ꎬ叶中 ＨｔＧＲＦ９ 表达水平下降ꎬ而根和叶中 ＨｔＧＲＦ１
表达水平上升ꎬ叶中显著ꎬ其他 ＨｔＧＲＦ 表达水平变化均不显著(图 ４)ꎮ 在 ３００ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ ＮａＣｌ 处理 ６、１２、
２４ 和 ４８ ｈ 后ꎬ相对于正常培养ꎬ除了 ＨｔＧＲＦ１０ 表达水平在叶中略微上升外ꎬ其他 ＨｔＧＲＦ 基本处于下调的

趋势ꎬ根中 ６ ｈ 处理尤其明显ꎬＨｔＧＲＦ２ / ３ / ６ / ７ / ８ / ９ 表达水平都发生显著变化ꎬ随着处理时间的延长ꎬ变化

均不显著(图 ５)ꎮ
通过 ＮＣＢＩ 公布的菊芋转录组数据ꎬ研究不同菊芋品种‘青芋 １ 号’(ＱＹ１)、‘青芋 ２ 号’(ＱＹ２)、‘青芋

３ 号’(ＱＹ３)叶片在不同干旱处理时间下 １４￣３￣３ 基因的表达情况(图 ６)ꎮ 干旱处理 １８、２４ 和 ３６ ｈ 时ꎬＱＹ２
中 ＨｔＧＲＦ６ 表达水平逐渐下降ꎬ在 ２４ ｈ 时变化显著ꎻ其他 ＨｔＧＲＦ 表达水平变化不显著ꎮ 干旱处理 ２、４ 和

１０ ｄ 时ꎬＨｔＧＲＦ７ 表达水平在 ＱＹ１ 中上升、在 ＱＹ３ 中先下降后上升ꎻＨｔＧＲＦ９ 水平表达在 ＱＹ１ 和 ＱＹ３ 中先

下降后上升ꎬ但均不显著ꎮ 干旱胁迫 ２、１０ ｄ 时ꎬＱＹ１ 中 ＨｔＧＲＦ５、ＨｔＧＲＦ４ / ６ 与 ＱＹ３ 中 ＨｔＧＲＦ８、ＨｔＧＲＦ５ 表

达水平显著下降ꎬ其余变化不显著ꎮ ３ 个青芋品种 (ＱＹ１、ＱＹ２、ＱＹ３) 在不同干旱胁迫时间条件下ꎬ
ＨｔＧＲＦ１ / ２ / ３ / ７ / ９ / １０ 的表达水平均未发生显著变化ꎬ而 ＨｔＧＲＦ４ / ５ / ６ / ８ 都表达下降(图 ６)ꎮ

利用 ＲＴ￣ｑＰＣＲꎬ研究‘南菊芋 １ 号’(ＮＹ１)根和叶中 １４￣３￣３ 基因家族成员对干旱胁迫 ３ 和 ６ ｈ 响应模

式ꎮ 组织表达分析已表明 ＨｔＧＲＦ１０ 表达水平非常低ꎬ其 ＣＴ 值过高且不稳定ꎬ因此只考察 ＨｔＧＲＦ１—
ＨｔＧＲＦ９ 的表达(图 ７)ꎮ 在叶中ꎬ干旱处理 ３ ｈ 时ꎬＨｔＧＲＦ５ 表达显著下调ꎬ而 ＨｔＧＲＦ８ 表达显著上调ꎬ其他

７ 个ＨｔＧＲＦ 无显著变化ꎻ干旱处理 ６ ｈ 时ꎬＨｔＧＲＦ１ / ４ / ５ / ７ 表达显著下调ꎬ其他 ５ 个 ＨｔＧＲＦ 无显著变化ꎮ 在

根中ꎬ干旱处理 ３ ｈ 时ꎬＨｔＧＲＦ１ 表达显著下调ꎬＨｔＧＲＦ２ / ３ / ４ / ７ / ８ / ９ 表达显著上调ꎬＨｔＧＲＦ５ / ６ 表达无显著

变化ꎻ干旱处理 ６ ｈ 时ꎬＨｔＧＲＦ１ / ５ 表达显著下调ꎬＨｔＧＲＦ２ / ３ / ４ / ７ / ８ 表达显著上调ꎬＨｔＧＲＦ６ / ９ 表达无显著

变化ꎮ 总体上ꎬ３ 和 ６ ｈ 干旱胁迫导致根和叶中 ＨｔＧＲＦ１ / ５ 表达显著下调ꎻ根中 ＨｔＧＲＦ２ / ３ 表达显著上调ꎬ
叶中无明显变化ꎮ 根中 ＨｔＧＲＦ４ / ７ / ８ 表达在干旱胁迫 ３ 和 ６ ｈ 均显著上调ꎬ而叶中 ＨｔＧＲＦ４ / ７ 在 ３ ｈ 时变
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化不显著ꎬ至 ６ ｈ 时显著下调ꎬＨｔＧＲＦ８ 则相反ꎬ３ ｈ 时显著上调ꎬ至 ６ ｈ 时恢复正常ꎮ 根中 ＨｔＧＲＦ９ 在胁迫

３ ｈ 时显著上调ꎬ６ ｈ 恢复正常ꎬ叶中未发生显著变化(图 ７)ꎮ

图 ３　 菊芋 １４￣３￣３基因在对热胁迫下的表达变化

Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ １４￣３￣３ ｇｅｎｅｓ ｏｆ
Ｊｅｒｕｓａｌｅｍ ａｒｔｉｃｈｏｋｅ ｕｎｄｅｒ ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ

　 　 以 ｌｏｇ２[处理组(１＋ＦＰＫＭ) / 对照组(１＋ＦＰＫＭ)]值制作热图ꎬ对照组为

热胁迫 ０ ｈ 的根和叶ꎮ ＮＹ１:南菊芋 １ 号ꎻＲ:根ꎻＬ:叶ꎻＨ:热胁迫ꎮ 下同ꎮ
Ｌｏｇ２[ｂａｓｅｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ(１＋ＦＰＫＭ) / ｃｏｎｔｒｏｌ(１＋ＦＰＫＭ)]ｖａｌｕｅｓ ａｒｅ ｕｓｅｄ ｔｏ

ｍａｋｅ ｔｈｅ ｈｅａｔ ｍａｐ. Ｒｏｏｔ ａｎｄ ｌｅａｆ ｓａｍｐｌｅｓ ｔｒｅａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ ｆｏｒ ０ ｈ ａｒｅ
ｔａｋｅｎ ａｓ ｃｏｎｔｒｏｌｓ. ＮＹ１:Ｎａｎｙｕ １ꎻＲ:ＲｏｏｔꎻＬ:ＬｅａｆꎻＨ:Ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ａｓ
ｆｏｌｌｏｗｓ.

图 ４　 菊芋 １４￣３￣３基因对在冷胁迫下的表达变化

Ｆｉｇ􀆰 ４　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ １４￣３￣３ ｇｅｎｅｓ ｏｆ
Ｊｅｒｕｓａｌｅｍ ａｒｔｉｃｈｏｋｅ ｕｎｄｅｒ ｃｏｌｄ ｓｔｒｅｓｓ

　 　 对照组为冷胁迫 ０ ｈ 的根和叶ꎮ Ｃ:冷胁迫ꎮ
Ｒｏｏｔ ａｎｄ ｌｅａｆ ｓａｍｐｌｅｓ ｔｒｅａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｃｏｌｄ ｓｔｒｅｓｓ ｆｏｒ ０ ｈ ａｒｅ

ｔａｋｅｎ ａｓ ｃｏｎｔｒｏｌｓ. Ｃ:Ｃｏｌｄ ｓｔｒｅｓｓ.

图 ５　 菊芋 １４￣３￣３基因在盐胁迫下的表达变化

Ｆｉｇ􀆰 ５　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ １４￣３￣３ ｇｅｎｅｓ ｏｆ Ｊｅｒｕｓａｌｅｍ ａｒｔｉｃｈｏｋｅ ｕｎｄｅｒ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ
　 　 对照组为 ３００ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ ＮａＣｌ 处理 ０ ｈ 的根和叶ꎮ Ｓ:盐胁迫ꎮ

Ｒｏｏｔ ａｎｄ ｌｅａｆ ｓａｍｐｌｅｓ ｔｒｅａｔｅｄ ｗｉｔｈ ３００ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ ＮａＣｌ ｆｏｒ ０ ｈ ａｒｅ ｔａｋｅｎ ａｓ ｃｏｎｔｒｏｌｓ. Ｓ:Ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ.

利用 ＦＰＫＭ 数据计算不同组织及非生物胁迫下 １４￣３￣３ 基因表达之间相关性(图 ８)ꎮ 结果表明ꎬ
ＨｔＧＲＦ２—ＨｔＧＲＦ９ 基因之间呈现较强的正相关ꎬ它们与 ＨｔＧＲＦ１ 呈现负相关ꎬ与 ＨｔＧＲＦ１０ 的相关性较弱ꎮ
此外ꎬ非生物胁迫下 ＨｔＧＲＦ１ / １０ 与 ＨｔＧＲＦ４ / ９ 呈现较强的负相关ꎬＨｔＧＲＦ２ / ３ / ５、ＨｔＧＲＦ３ 与 ＨｔＧＲＦ１ / ９、
ＨｔＧＲＦ４ / ９、ＨｔＧＲＦ６ / ８ 间呈现较强的正相关ꎮ
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图 ６　 ３ 个青芋品种 １４￣３￣３基因在对干旱胁迫下的表达变化

Ｆｉｇ􀆰 ６　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ １４￣３￣３ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｖａｒｉｅｔｉｅｓ ｏｆ Ｑｉｎｇｙｕ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ
　 　 青芋 ２ 号(ＱＹ２)对照组为干旱胁迫 ０ ｈ 的叶片ꎻ青芋 １ 号(ＱＹ１)和青芋 ３ 号(ＱＹ３)对照组为未经干旱胁迫 ２、４ 和 １０ ｄ
的叶片ꎮ Ｌ:叶ꎬＤ:干旱胁迫ꎮ

Ｆｏｒ Ｑｉｎｇｙｕ ２(ＱＹ２)ꎬｌｅａｆ ｓａｍｐｌｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｆｏｒ ０ ｈ ａｒｅ ｔａｋｅｎ ａｓ ｃｏｎｔｒｏｌｓ. Ｆｏｒ Ｑｉｎｇｙｕ １(ＱＹ１)ａｎｄ Ｑｉｎｇｙｕ ３(ＱＹ３)ꎬ
ｌｅａｆ ｓａｍｐｌｅｓ ｗｉｔｈｏｕｔ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｆｏｒ ２ꎬ４ꎬ１０ ｄ ａｒｅ ｔａｋｅｎ ａｓ ｃｏｎｔｒｏｌｓꎬｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｌ:ＬｅａｆꎬＤ:Ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ.

图 ７　 ‘南菊芋 １ 号’１４￣３￣３基因在干旱胁迫下的表达变化

Ｆｉｇ􀆰 ７　 Ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ １４￣３￣３ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ‘Ｎａｎｙｕ １’ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ
　 　 ＲＴ￣ｑＰＣＲ 以 ０％ ＰＥＧ６０００ 处理的根和叶作为对照组(设为 １)ꎬ以 ＨｔＡｃｔｉｎ 为内参基因ꎮ ∗Ｐ<０.０５ꎮ

Ｔｈｅｓｅ ＲＴ￣ｑＰＣＲ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓ ａｒｅ ｐｅｒｆｏｒｍｅｄ ｗｉｔｈ ｒｏｏｔｓ ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ ｗｉｔｈｏｕｔ ＰＥＧ６０００ ａｓ ｔｈｅ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｓａｍｐｌｅｓ(ｓｅｔ ｔｏ １) . ＨｔＡｃｔｉｎ ｉｓ ｕｓｅｄ ａｓ

ｔｈｅ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｆｏｒ ｎｏｒｍａｌｉｚａｔｉｏｎ. ∗Ｐ<０.０５.
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图 ８　 不同组织(Ａ)及非生物胁迫下(Ｂ)菊芋 １４￣３￣３基因表达相关性分析

Ｆｉｇ􀆰 ８　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ １４￣３￣３ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ Ｊｅｒｕｓａｌｅｍ ａｒｔｉｃｈｏｋｅ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ(Ａ)
ａｎｄ ｕｎｄｅｒ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓｅｓ(Ｂ)

　 　 红色为正相关ꎬ蓝色为负相关ꎮ 圆点的大小和颜色密度与 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数成比例ꎮ
Ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ａｒｅ ｄｉｓｐｌａｙｅｄ ｉｎ ｒｅｄꎬｎｅｇａｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ａｒｅ ｄｉｓｐｌａｙｅｄ ｉｎ ｂｌｕｅ. Ｔｈｅ ｓｉｚｅ ｏｆ ｔｈｅ ｃｉｒｃｌｅ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｌｏｒ

ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ａｒｅ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎａｌ ｔｏ ｔｈｅ Ｐｅａｒｓｏｎ’ｓ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ.

３　 讨论

１４￣３￣３ 蛋白在植物中广泛分布ꎬ是一类高度保守的蛋白通用调节因子ꎬ分为 ε 类和非 ε 类两类[１６]ꎮ
本研究基于转录组数据分析ꎬ从菊芋中克隆了 １４￣３￣３ 基因家族的 １０ 个成员ꎬ其中 ３ 个归为 ε 类ꎬ７ 个归为

非 ε 类ꎬ属于 ε 类的数量远少于非 ε 类的ꎮ 类似情况也发生在其他物种中ꎬ例如:拟南芥有 １３ 个 １４￣３￣３ 基

因ꎬ其中 ５ 个 ε 类和 ８ 个非 ε 类ꎻ水稻有 ８ 个ꎬ有 ２ 个 ε 类ꎬ６ 个非 ε 类[３－４]ꎮ 从系统进化树可以看出ꎬ菊
芋、拟南芥和水稻的 １４￣３￣３ 由共同的被子植物祖先进化而来ꎮ 菊芋 １４￣３￣３ 为多基因家族ꎬ结构预测表明

它们可形成同源或异源二聚体ꎬ每个单体由 ９ 个 α－螺旋构成核心区域ꎬ保守基序均匀分布ꎬ所有成员氨基

酸序列相似度为 ７２.７８％ꎬ体现了菊芋 １４￣３￣３ 蛋白的高度保守性ꎬ赋予 １４￣３￣３ 蛋白功能特异性ꎮ
１４￣３￣３ 蛋白广泛参与植物细胞过程以及生长发育ꎬ如种子萌发、营养生长和生殖生长等ꎮ 大麦种子萌

发过程中ꎬ１４￣３￣３Ａ / Ｂ / Ｃ 被诱导表达ꎬ并表现出不同的空间表达模式[１７]ꎮ 过表达竹子(Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ)
Ｐｅ１４￣３￣３ｂ 的拟南芥根系更长ꎬ茎更粗ꎬ抽苔更早ꎬ生长速度更快[１８]ꎮ 菊芋发芽时ꎬ１４￣３￣３ 基因呈现较高的

表达丰度ꎮ １４￣３￣３ 蛋白通过介导植物激素信号转导调节植物生长、发育和胁迫反应ꎬ拟南芥 １４￣３￣３ 蛋白介

导 ＮＰＨ３ 定位变化ꎬ从而调节生长素依赖的向光性生长[１９]ꎮ １４￣３￣３ 蛋白与 ＲＳＧ 结合ꎬ调控赤霉素 ＧＡ 合

成[２０]ꎮ １４￣３￣３ 蛋白可能通过与油菜素甾醇 ＢＲ 受体激酶 ＢＲＩ１ 相互作用调控拟南芥叶片发育[２１]ꎮ 水稻

ｑＧＬ３ 诱导 ＯｓＧＦ１４ｂ 的磷酸化ꎬ从而调节 ＯｓＢＺＲ１ 的核质穿梭和转录激活活性ꎬ最终负调控 ＢＲ 信号通路

和水稻粒长[２２]ꎮ 成花是种子植物生命周期从营养生长到生殖生长转变的关键ꎬ菊花(Ｃｈｒｙｓａｎｔｈｅｍｕｍ
ｍｏｒｉｆｏｌｉｕｍ)Ｃｍ１４￣３￣３μ 与 ＣＣＴ 转录因子 ＣｍＮＲＲａ 协同作用抑制开花[２３]ꎮ 拟南芥中ꎬ１４￣３￣３ 作为支架蛋

白ꎬ与成花素 ＦＴ(Ｆｌｏｒｉｇｅｎ)和 ＦＤ 蛋白(１ 个在茎顶端分生组织中特异表达的 ｂＺＩＰ 转录因子)ꎬ相互作用形

成成花素激活复合体( ｆｌｏｒｉｇｅｎ ａｃｔｉｖａｔｉｏｎ ｃｏｍｐｌｅｘꎬＦＡＣ)ꎬＦＡＣ 激活 ＡＰＥＴＡＬＡ１ 的表达ꎬ进而刺激花器官的

形成ꎬ完成开花转变[２４－２５]ꎮ 水稻中ꎬＨｄ３ａ 在茎尖细胞质中先与 １４￣３￣３ 蛋白 ＧＦ１４ｃ 形成复合体ꎬ随后进入

细胞核与 ＦＤ１ 蛋白形成 ＦＡＣꎬ诱导 ＭＡＤＳ１５ 的转录ꎬ导致开花[２６]ꎮ ＯｓＣＥＮ２ 与 Ｈｄ３ａ 竞争ꎬ形成成花素抑

制复合体 ＯｓＣＥＮ２￣ＧＦ１４ｆ￣ＯｓＦＤ２ꎬＧＦ１４ｆ 对籽粒发育和灌浆起负调控作用[２７]ꎮ 马铃薯(Ｓｏｌａｎｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ)
中ꎬ１４￣３￣３ 蛋白 Ｓｔ１４ｆ 与 ＳｔＳＰ６Ａ 和 ＳｔＦＤＬ１ 形成 ＦＡＣꎬ可以激活马铃薯块茎形成ꎬＳｔ１４ｆ 的螺旋Ⅰ的柔韧性

对 ＳｔＦＤＬ１ 识别起着重要的作用[２８]ꎮ 番茄 １４￣３￣３ 蛋白 ＴＦＴ１ 和 ＴＦＴ１０ 可能通过调节蔗糖磷酸合成酶

(ＳＰＳ)活性来调节果实发育过程中的糖代谢[２９]ꎮ 在芒果(Ｍａｎｇｉｆｅｒａ ｉｎｄｉｃａ)中ꎬ１４￣３￣３ 基因表达在果实发

育期间增加ꎬ在果实成熟期间减少[３０]ꎮ １４￣３￣３ 基因在许多植物的不同组织及不同发育时期具有不同的表
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达模式[３１]ꎬ菊芋 ＨｔＧＲＦ 在芽、根、茎、叶和块茎发育中具有不同的表达水平ꎬＨｔＧＲＦ２ / ３ / ６ / ９ 表达水平较高ꎬ
推测它们在调节菊芋多种生物过程中发挥重要作用ꎮ

植物 １４￣３￣３ 蛋白广泛参与高温和低温胁迫反应ꎮ 过表达 Ｓｌ１４￣３￣３ 家族基因 ＳｌＴＦＴ６ 可以提高番茄植

株的耐热性[３２]ꎮ 正常条件下ꎬ拟南芥 ｂＺＩＰ１８ 和 ｂＺＩＰ５２ 与 １４￣３￣３ε 蛋白结合ꎬ存在于细胞质中ꎬ高温胁迫

下ꎬｂＺＩＰ１８ 和 ｂＺＩＰ５２ 去磷酸化ꎬ解除与 １４￣３￣３ε 蛋白结合ꎬｂＺＩＰ１８ 和 ｂＺＩＰ５２ 定位到细胞核中ꎬ共同调节下

游基因的表达[３３]ꎮ 在高温条件下ꎬ拟南芥 １４￣３￣３ 蛋白介导细胞气孔开放的调节[３４]ꎮ 拟南芥 ＲＣＩ１Ａ 即 １４￣
３￣３ψ 蛋白ꎬ通过抑制乙烯生物合成ꎬ负向调节冷驯化和耐寒性[３５]ꎮ 水稻 １４￣３￣３ 蛋白 ＯｓＧＦ１４ｄ 被 ＲＩＮＧ Ｅ３
Ｕｂ 连接酶 ＯｓＡＴＬ３８ 单泛素化而负调控冷胁迫反应[３６]ꎮ １４￣３￣３ 蛋白也通过 ＢＲ 信号通路响应冷胁迫ꎬ在
没有 ＢＲ 的情况下ꎬ１４￣３￣３ 蛋白结合到 ＢＺＲ１ / ２ 上ꎬ阻止 ＢＺＲ１ / ２ 向细胞核的转移ꎬ抑制 ＢＲ 诱导基因的表

达ꎮ 在 ＢＲ 的诱导下ꎬ１４￣３￣３ 蛋白与 ＢＫＩ１ 结合ꎬ使得 ＢＲＩ１ 从 ＢＫＩ１ 的抑制中释放ꎬ以此同时ꎬ胞质中 ＢＫＩ１
拮抗 １４￣３￣３ 蛋白ꎬ促进 ＢＺＲ１ 在细胞核内的积累ꎬ促进 ＢＲ 诱导基因的表达ꎮ 过表达 ＢＲＩ１ 增强拟南芥的

耐寒性ꎬ而 １４￣３￣３ψφε 的突变削弱了这个作用[２１]ꎮ 本研究中ꎬ高温胁迫下菊芋根中 ＨｔＧＲＦ６ 显著下调ꎬ多
数 ＨｔＧＲＦ 略有下降ꎻ低温胁迫下菊芋叶中 ＨｔＧＲＦ１ 显著上调ꎬ多数 ＨｔＧＲＦ 稍有上升ꎬＨｔＧＲＦ１ / ６ 在菊芋响

应温度胁迫中可能具有重要作用ꎮ
盐胁迫刺激水稻 ＯｓＧＦ１４ｂ—ＯｓＧＦ１４ｇ 的表达ꎬＯｓＧＦ１４ｂ 与 ＯｓＰＬＣ１ 相互作用ꎬ抑制 ＯｓＰＬＣ１ 泛素化ꎬ提

高其活性和稳定性ꎬ从而提高水稻的耐盐性[３７]ꎮ 小麦(Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ)ＴａＧＲＦ６￣Ａ 通过与 ＭＹＢ 转录因子

ＴａＭＹＢ６４ 相互作用ꎬ正向调控盐胁迫忍受力[３８]ꎮ 盐胁迫降低了拟南芥 １４￣３￣３ 非 ε 类基因四重敲除突变

体 ｋｌｐｃ 幼苗中 Ｎａ＋、还原糖、葡萄糖、果糖、６－磷酸葡萄糖和 ６－磷酸果糖的含量ꎬ揭示 １４￣３￣３ 蛋白调节离子

稳态和代谢物组成ꎬ且功能有冗余[３９]ꎮ ８ 个马铃薯 １４￣３￣３ｓ 可与 ＳｔＡＢＩ５ 相互作用ꎬ而 ＡＢＦ３ 和 １４￣３￣３ω 的

共表达可以诱导 ＡＢＩ５ 的表达ꎬ从而通过脱落酸 ＡＢＡ 依赖的信号通路增强耐盐性[４０]ꎮ 在正常条件下ꎬ拟
南芥 １４￣３￣３λ / κ 通过结合激酶 ＳＯＳ２ 来抑制 ＳＯＳ 通路ꎬ在盐胁迫下ꎬ这 ２ 个 １４￣３￣３ 基因降解ꎬ从而释放

１４￣３￣３ 蛋白对 ＳＯＳ２ 束缚ꎬ后者激活 ＳＯＳ１ 并促进 Ｎａ＋外流[４１]ꎮ 本研究中ꎬ几乎所有菊芋 ＨｔＧＲＦ 表达在盐

胁迫下均发生下调ꎬ以 ＨｔＧＲＦ２ / ３ / ６ / ７ / ８ / ９ 在盐胁迫 ６ ｈ 的根中最为显著ꎬ推测这些 ＨｔＧＲＦ 在菊芋响应盐

胁迫中可能起负调控作用ꎮ
随着全球变暖和淡水资源的减少ꎬ干旱胁迫已成为抑制植物生长、减少分布甚至导致植物死亡的最严

重的限制因素之一ꎬ很多 １４￣３￣３ 蛋白参与了干旱胁迫的响应ꎮ 水稻 ＯｓＧＦ１４ｂ 部分以 ＡＢＡ 依赖的方式负

调控耐旱性[４２]ꎮ Ｈｖ１４￣３￣３Ａ 沉默导致大麦干旱敏感性和气孔密度显著增加[４３]ꎮ 然而ꎬ更多的研究表明

１４￣３￣３ 蛋白具有正调控干旱的作用ꎬ水稻 ＧＦ１４ｃ / ｆ 的过表达增强了其耐旱性[４４]ꎮ 干旱胁迫下ꎬ菊芋

ＨｔＧＲＦ８ 表达显著上调ꎬＨｔＧＲＦ１ / ５ 表达显著下调ꎬ且短时间内的变化更为剧烈ꎬ很可能在菊芋应对干旱胁

迫初期阶段发挥重要作用ꎮ
同一种 １４￣３￣３ 蛋白可能调控多种非生物胁迫ꎬ几乎所有马铃薯 １４￣３￣３ 基因的表达受到干旱、盐和低

温胁迫的影响ꎬ并且响应不同[４５]ꎮ 籼稻的 Ｏｓ１４￣３￣３ｆ 和 Ｏｓ１４￣３￣３ｇ 受到寒冷、盐和干旱胁迫的显著刺

激[４６]ꎮ 大豆(Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ)１４￣３￣３ 蛋白 ＧｍＳＧＦ１４ｌ 与 ＧｍＭＹＢ１３８ａ 在寒冷、盐胁迫和干旱下ꎬ表现出协同或

拮抗作用[４７－４８]ꎮ 综合分析发现ꎬ菊芋 ＨｔＧＲＦ６ 在各组织中都具有较高的表达水平ꎬ在高温、盐和干旱胁迫下

表达显著下调ꎬＨｔＧＲＦ２ / ３ / ７ / ８ / ９ 同时响应盐和干旱胁迫ꎬ趋势相反ꎬ推测这些 ＨｔＧＲＦ 在菊芋抗逆中起重

要作用ꎬ研究结果为进一步研究 １４￣３￣３ 蛋白功能提供了线索ꎮ
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[２７] Ｚｈａｎｇ Ｚ ＰꎬＺｈａｏ ＨꎬＨｕａｎｇ Ｆ Ｌꎬｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ １４￣３￣３ ｐｒｏｔｅｉｎ ＧＦ１４ｆ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ａｆｆｅｃｔｓ ｇｒａｉｎ ｆｉｌｌｉｎｇ ｏｆ ｉｎｆｅｒｉｏｒ ｓｐｉｋｅｌｅｔｓ ｏｆ ｒｉｃｅ(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.)[Ｊ] .

Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２０１９ꎬ９９(２):３４４－３５８.
[２８] Ｈａｒａｄａ Ｋ ＩꎬＦｕｒｕｉｔａ ＫꎬＹａｍａｓｈｉｔａ Ｅꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｒｙｓｔａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｐｏｔａｔｏ １４￣３￣３ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｓｔ１４ｆ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｔｈｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｈｅｌｉｘ Ｉ ｉｎ ＳｔＦＤＬ１

ｒｅｃｏｇｎｉｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ２０２２ꎬ１２(１):１１５９６.
[２９] Ｗａｎｇ ＬꎬＣｕｉ ＮꎬＺｈａｏ Ｘ Ｃꎬｅｔ ａｌ. Ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ａｎｄ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ １４￣３￣３ ｐｒｏｔｅｉｎ ｏｎ ｓｕｃｒｏｓｅ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ(ＳＰＳ)ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ

ｔｗｏ ｔｏｍａｔｏ ｓｐｅｃｉｅｓ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｉｎｔｅｇｒａｔｉｖｅ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅꎬ２０１４ꎬ１３(２):３５８－３６４.
[３０] Ｐａｎｄｉｔ Ｓ ＳꎬＫｕｌｋａｒｎｉ Ｒ ＳꎬＧｉｒｉ Ａ Ｐꎬｅｔ ａｌ. Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｏｆ ｖａｒｉｏｕｓ ｇｅｎｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｆｒｕｉｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｒｉｐｅｎｉｎｇ ｏｆ ｍａｎｇｏ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ

Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ２０１０ꎬ４８(６):４２６－４３３.
[３１] Ｃｈａｎｇ Ｌ ＬꎬＴｏｎｇ ＺꎬＰｅｎｇ Ｃ Ｚꎬｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ ｓｉｔｅｓ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ １４￣３￣３ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ

ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ＭｅＧＲＦ３ ｉｎ ｃａｓｓａｖａ[Ｊ] . Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉａ Ｐｌａｎｔａｒｕｍꎬ２０２０ꎬ１６９(２):２４４－２５７.
[３２] Ｌｉａｎｇ Ｙ ＦꎬＭａ ＦꎬＺｈａｎｇ Ｒ Ｌꎬｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｏｍａｔｏ １４￣３￣３(ＳｌＴＦＴ) ｇｅｎｅｓ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ

ＳｌＴＦＴ６ ｕｎｄｅｒ ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ[Ｊ] . Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉａ Ｐｌａｎｔａｒｕｍꎬ２０２３ꎬ１７５(２):ｅ１３８８８.
[３３] Ｗｉｅｓｅ Ａ ＪꎬＳｔｅｉｎｂａｃｈｏｖ􀅡 ＬꎬＴｉｍｏｆｅｊｅｖａ Ｌꎬｅｔ ａｌ. Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｂＺＩＰ１８ ａｎｄ ｂＺＩＰ５２ ａｃｃｕｍｕｌａｔｅ ｉｎ ｎｕｃｌｅｉ ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ ｗｈｅｒｅ ｔｈｅｙ ｒｅｇｕｌａｔｅ

ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａ ｓｉｍｉｌａｒ ｓｅｔ ｏｆ ｇｅｎｅｓ[Ｊ] . Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ２０２１ꎬ２２(２):５３０.
[３４] Ｋｏｓｔａｋｉ Ｋ ＩꎬＣｏｕｐｅｌ￣Ｌｅｄｒｕ ＡꎬＢｏｎｎｅｌｌ Ｖ Ｃꎬｅｔ ａｌ. Ｇｕａｒｄ ｃｅｌｌｓ ｉｎｔｅｇｒａｔｅ ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｉｇｎａｌｓ ｔｏ ｃｏｎｔｒｏｌ ｓｔｏｍａｔａｌ ａｐｅｒｔｕｒｅ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ

Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２０２０ꎬ１８２(３):１４０４－１４１９.
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[３５] Ｃａｔａｌ􀅡 ＲꎬＬóｐｅｚ￣Ｃｏｂｏｌｌｏ ＲꎬＭａｒ Ｃａｓｔｅｌｌａｎｏ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ １４￣３￣３ ｐｒｏｔｅｉｎ ＲＡＲＥ ＣＯＬＤ ＩＮＤＵＣＩＢＬＥ １Ａ ｌｉｎｋｓ ｌｏｗ￣ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ
ｒｅｓｐｏｎｓｅ ａｎｄ ｅｔｈｙｌｅｎｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｔｏ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｆｒｅｅｚｉｎｇ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ａｎｄ ｃｏｌｄ ａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２０１４ꎬ２６(８):３３２６－３３４２.

[３６] Ｃｕｉ Ｌ ＨꎬＭｉｎ Ｈ ＪꎬＹｕ Ｓ Ｇꎬｅｔ ａｌ. ＯｓＡＴＬ３８ ｍｅｄｉａｔｅｓ ｍｏｎｏ￣ｕｂｉｑｕｉｔｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ １４￣３￣３ ｐｒｏｔｅｉｎ ＯｓＧＦ１４ｄ ａｎｄ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｔｈｅ ｃｏｌｄ ｓｔｒｅｓｓ
ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｉｎ ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ２０２２ꎬ７３(１):３０７－３２３.

[３７] Ｗａｎｇ Ｎ ＧꎬＳｈｉ Ｙ ＹꎬＪｉａｎｇ Ｑꎬｅｔ ａｌ. Ａ １４￣３￣３ ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｒｉｃｅ ｓａｌｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｂｙ ｓｔａｂｉｌｉｚｉｎｇ ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐａｓｅ Ｃ１[ Ｊ] . ＰｌａｎｔꎬＣｅｌｌ ＆
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ２０２３ꎬ４６(４):１２３２－１２４８.

[３８] Ｓｈａｏ Ｗ ＮꎬＣｈｅｎ ＷꎬＺｈｕ Ｘ Ｇꎬｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｗｈｅａｔ １４￣３￣３ ｇｅｎｅｓ ｕｎｒａｖｅｌｓ ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ＴａＧＲＦ６￣Ａ ｉｎ
ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｂｙ ｂｉｎｄｉｎｇ ＭＹＢ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ[Ｊ] . Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ２０２１ꎬ２２(４):１９０４.

[３９] Ｇａｏ Ｊꎬｖａｎ Ｋｌｅｅｆｆ Ｐ Ｊ Ｍꎬｄｅ Ｂｏｅｒ Ｍ Ｈꎬｅｔ ａｌ. Ｉｏｎ ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｏｍｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ １４￣３￣３ ｑｕａｄｒｕｐｌｅ ｍｕｔａｎｔｓ ｔｏ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ[Ｊ] .
Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０２１ꎬ１２:６９７３２４.

[４０] Ｗａｎｇ Ｑ ＱꎬＹａｎ Ｃ ＣꎬＦｕ Ｙ Ｙꎬｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ １４￣３￣３ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｒｅｖｅａｌｓ ｔｈｅｉｒ ｄｉｖｅｒｓｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｂｙ
ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ ｗｉｔｈ ＳｔＡＢＩ５ ｉｎ ｐｏｔａｔｏ(Ｓｏｌａｎｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ Ｌ.)[Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０２３ꎬ１３:１０９０５７１.

[４１] Ｙａｎｇ Ｚ ＪꎬＷａｎｇ Ｃ ＷꎬＸｕｅ Ｙꎬｅｔ ａｌ. Ｃａｌｃｉｕｍ￣ａｃｔｉｖａｔｅｄ １４￣３￣３ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ａｓ ａ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｓｗｉｔｃｈ ｉｎ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓꎬ
２０１９ꎬ１０(１):１１９９.

[４２] Ｌｉｕ Ｊ ＰꎬＳｕｎ Ｘ ＪꎬＬｉａｏ Ｗ Ｃꎬｅｔ ａｌ. Ｉｎｖｏｌｖｅｍｅｎｔ ｏｆ ＯｓＧＦ１４ｂ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｏｆ ｒｉｃｅ ｐｌａｎｔｓ[Ｊ] . Ｒｉｃｅꎬ２０１９ꎬ１２(１):８２.
[４３] Ｊｉａｎｇ ＷꎬＴｏｎｇ ＴꎬＬｉ Ｗꎬｅｔ ａｌ. Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ １４￣３￣３ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ Ｈｖ１４￣３￣３Ａ ｉｎ ｓｔｏｍａｔａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ[ Ｊ] .

Ｐｌａｎｔ ＆ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２０２３ꎬ６３(１２):１８５７－１８７２.
[４４] Ｌｉｕ ＱꎬＺｈａｎｇ Ｓ ＨꎬＬｉｕ Ｂ. １４￣３￣３ ｐｒｏｔｅｉｎｓ:ｍａｃｒｏ￣ｒｅｇｕｌａｔｏｒｓ ｗｉｔｈ ｇｒｅａｔ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｆｏｒ ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ[Ｊ] . Ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ

ａｎｄ Ｂｉｏｐｈｙｓｉｃａｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓꎬ２０１６ꎬ４７７(１):９－１３.
[４５] Ｈｅ Ｆ ＹꎬＤｕａｎ Ｓ ＧꎬＪｉａｎ Ｙ Ｑꎬｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ １４￣３￣３ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｐｏｔａｔｏ( Ｓｏｌａｎｕｍ

ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ Ｌ.)[Ｊ] . ＢＭＣ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ２０２２ꎬ２３(１):８１１.
[４６] Ｙａｓｈｖａｒｄｈｉｎｉ ＮꎬＢｈａｔｔａｃｈａｒｙａ ＳꎬＣｈａｕｄｈｕｒｉ Ｓꎬｅｔ ａｌ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ １４￣３￣３ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｒｉｃｅ ａｎｄ ｉｔｓ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｓｔｕｄｉｅｓ ｕｎｄｅｒ

ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔａꎬ２０１８ꎬ２４７(１):２２９－２５３.
[４７] 滕卫丽ꎬ史飞飞ꎬ林峰ꎬ等. 大豆种质耐碱性状全基因组关联分析[Ｊ] . 东北农业大学学报ꎬ２０２３ꎬ５４(４):１－１３.

Ｔｅｎｇ Ｗ ＬꎬＳｈｉ Ｆ ＦꎬＬｉｎ Ｆꎬｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ａｌｋａｌｉ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ ｇｅｒｍｐｌａｓｍ[ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｎｏｒｔｈｅａｓｔ
Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ２０２３ꎬ５４(４):１－１３( ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｗｉｔｈ Ｅｎｇｌｉｓｈ ａｂｓｔｒａｃｔ) .
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