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摘 要:生长素响应因子(auxinresponsefactor,ARF)是调控植物生长发育的关键转录因子之一,通过与

生长素响应元件结合,参与生长素相关信号通路,在植物的器官建成、信号传导以及逆境响应等方面发挥着重

要作用。为探究野生二粒小麦盐胁迫响应 ARF基因及其与盐胁迫的关系,利用Blast和 HMM-search相结

合的方法在全基因组水平鉴定了野生二粒小麦的ARF家族基因,并对其启动子及耐盐性进行分析。结果表

明,在野生二粒小麦中鉴定出22个ARF基因,其分布于2A、2B、3A、3B、5A、5B、6A、6B、7A和7B染色体上;

利用系统进化树可将22个ARF家族成员分成3个亚家族。通过启动子顺式元件预测,野生二粒小麦 ARF
基因启动子主要包含与生长发育、激素响应、光响应及逆境响应相关4类顺式作用元件。经过遗传变异分析,

在四倍体小麦的驯化过程中,ARF家族成员的遗传多样性降低,发生了明显的遗传瓶颈效益。在转录组数据中

检测到17个成员响应盐胁迫,在盐胁迫下TdARF主要呈现下调表达。TdARF可为小麦耐盐育种的候选基因。
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Abstract:Auxinresponsefactor(ARF)isoneofthekeytranscriptionfactorsthatregulateplant
growthanddevelopment.Bybindingtoauxinresponseelementsandparticipatinginauxinrelatedsig-
nalingpathways,ARFplaysanimportantroleinplantorganformation,signaltransductionand
stressresponse.ToidentifyandmineARFgenesinresponsetosaltstressinwildemmerwheat,we
usedacombinationofBlastandHMM-searchtoidentifyARFfamilygenesatthegenome-widelevel
inwildemmerwheat.Theresultsshowedtwenty-twoARFgeneswereidentifiedinwildemmer
wheat,whicharedistributedon2A,2B,3A,3B,5A,5B,6A,6B,7A,and7Bchromosomes.The
22ARFfamilymembersweredividedintothreesubgroupsbyphylogenetictree.Thepredictionof
promotercis-elementsshowedthatthepromoterofARFgeneinwildemmerwheatmainlycontain
fourtypesofcis-actingelementsrelatedtogrowthanddevelopment,hormoneresponse,lightre-
sponse,andstressresponse.TheanalysisofgeneticvariationshowedthattheARFfamilyhadasig-
nificantgeneticbottleneckbenefitwithdecreasedgeneticdiversityduringthedomesticationofemmer
wheat.SeventeenTdARFweredetectedinthetranscriptomedatainresponsetosaltstress.qPCRa-
nalysisshowedthatTdARF wasmainlydown-regulatedundersaltstress.Itissuggestedthat
TdARF maybeusedascandidategenesforwheatsalttolerancebreeding.
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  ARF是植物重要的转录因子,在植物的生长

发育中发挥重要作用[1-3]。迄今为止,已有多个物

种的ARF基因被鉴定,包含玉米、香蕉、番茄、大
豆等[4-7]。大多数ARF包含三个主要结构域:位
于氮端的B3型DNA结合结构域(DBD)、作为激

活结构域(AD)或抑制结构域(RD)的 MR区域及

位于碳端的PB结构域[8]。DBD是一种植物特异

性的B3结构域,可与 AuxRE元件结合[9]。MR
区域的氨基酸组成和长度决定了ARF是激活因

子还是抑制因子。AD区域通常富含谷氨酰胺、
亮氨酸(L)和丝氨酸(S)残基,而RD区域则以甘

氨酸(Q)、亮氨酸(L)、丝氨酸(S)和脯氨酸(P)残
基 为 主[10]。碳 端 的 PB 结 构 域 促 进 ARF 与

Aux/IAA的异二聚化或 ARF蛋白的同源二聚

化,进而增强蛋白间的相互作用。然而,PB结构

域并非普遍存在于所有ARF成员中。例如,在水

稻中,OsARF2、OsARF3、OsARF13、OsARF14、Os-
ARF15和 OsARF20缺少PB结构域[11];在番茄

中,SlARF3、SlARF6B、SlARF16B、SlARF17和

SlARF24也存在类似现象[12]。

ARF参与植物的各项生理生长活动。拟南芥

中,AtARF7和AtARF19可以调节细胞分裂、影响

侧根形成,突变体的侧根数量显著减少[13]。在水

稻中沉默OsARF16后,主根、侧根和根毛对生长素

的敏感性丧失[14]。在番茄开花期,SlARF1、SlARF9、
SlARF11、SlARF15 和SlARF16 呈 现 高 表 达 水

平,可能参与番茄花器官的形成[15]。在蓝莓中,

VcARF2-1、VcARF4-1、VcARF8-4和VcARF9-1
的表达水平随着果实的发育而降低,VcARF16-1
的表达水平随着果实的成熟而升高[16]。ARF家

族基因均参与甜瓜果实发育,其中CmARF6-like、
CmARF5、CmARF9、CmARF17、CmARF1、CmARF4
和CmARF18在甜瓜所有组织中均有表达[17]。

ARF基因的启动子区域包含多种响应非生物

胁迫的顺式作用元件,使 ARF参与各种胁迫响

应[18-19]。在水稻中,有9个 ARF基因(OsARF2、
OsARF4、OsARF10、OsARF14、OsARF16、Os-
ARF18、OsARF19、OsARF22和OsARF23)对干

旱胁迫表现出响应,而OsARF11和OsARF15则

与盐胁迫相关[20-21]。在拟南芥中过表达甘薯的

IbARF5可以显著增强植株对盐胁迫和干旱胁迫

的抗性,提高抗逆相关标志物如脯氨酸和脱落酸

(ABA)含量、超氧化物歧化酶(SOD)的活性[19]。
在番茄中,敲除SlARF2和SlARF4基因的突变体

在干旱条件下具有较低的丙二醛含量以及较高的

抗氧化物质、SOD和CAT活性[22]。
野生二粒小麦(Triticumdicoccoides)是现

代四倍体和六倍体小麦的祖先供体种[23],具有遗

传资源丰富、蛋白含量高、籽粒大、耐逆性强的优

良特性,是小麦改良的重要遗传资源库[24]。目

前,已有多种遗传资源在野生二粒小麦中被鉴定,
例如 与 抗 逆 相 关 的 转 录 因 子 NAC 家 族(如

TRIDC5AG007610)、miRNA-mRNA 调控网络(如

miR9663/MDAR2)、与抗条锈病相关的QTL位点、
与ABA通路相关的PYL基因家族等[25-27]。前

人研究发现,部分野生二粒小麦的种质具有极强

的耐盐性[28],但对其相关基因的挖掘和利用较

少。本研究以野生二粒小麦为研究对象,在全基

因组水平对 ARF家族成员进行系统鉴定,结合

RNA-seq和qPCR技术明确其在盐胁迫下的表

达特性,为小麦遗传改良提供参考。

1 材料与方法

1.1 野生二粒小麦ARF家族成员的鉴定

从EnsemblPlants数据库(https://plants.en-
sembl.org/index.html)下载小麦和野生二粒小麦

的全基因组序列文件。从InterPro数据库(ht-
tps://www.ebi.ac.uk/interpro/search/text/)中获

取ARF家族的特征文件,包括PF0650(Auxin_

resp结构域)、PF02362(B3结构域)和PF02309
(PB结构域)。以拟南芥的 ARF家族序列为探

查序列,在小麦和野生二粒小麦的蛋白序列中进

行BLAST比对,同时利用hmmsearch工具在本

地蛋白数据库中进行检索。将两种方法筛选出的

候选基因去冗余后,提交NCBI-CDD数据库(ht-
tps://www.omicsclass.com/article/310)进一步

验证。将同时具有Auxin_resp、B3和PB结构的

基因视为ARF家族成员,根据基因在染色体上

的位置对其进行命名。

1.2 ARF家族成员特性分析

对1.1中筛选出的ARF蛋白序列通过TBtools
(v2.112)的ProteinParameterCalc插件进行蛋

白理化特性预测。在 Cell-PLoc(http://www.
csbio.sjtu.edu.cn/bioinf/Cell-PLoc/)中进行亚
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细胞定位预测。野生二粒小麦ARF家族基因的物

理位置信息从EnsemblePlant(https://plants.en-
sembl.org/index.html)获 取,用 MG2Cv2.1(ht-
tp://mg2c.iask.in/mg2c_v2.1/)对基因在染色

体上的分布进行可视化。

1.3 ARF家族成员的进化和结构分析

在 MEGA11中,将拟南芥、小麦和野生二粒

小麦的ARF家族成员蛋白利用ClustalW进行多

序列 比 对,通 过 最 大 似 然 法(maximumlikeli-
hood,ML)构建系统进化树,均使用默认参数。
建树文件上传iTOL(https://itol.embl.de/)进
行可视化。利用 MEME工具对 ARF家族的蛋

白进行保守序列(motif)分析,设置最佳基序宽度

为6~20,最大基序数为10。从注释文件中提取

ARF家族成员的外显子物理位置信息,并在本地

生成作图文件。将构建的作图文件上传至iTOL
(https://itol.embl.de/)进行可视化。

1.4 ARF家族成员启动子序列与在盐胁迫下的

表达分析

利用TBtools(v2.112)提取野生二粒小麦的

ARF基因上游2000bp作为启动子序列,并在

PlantCARE(https://bioinformatics.psb.ugent.
be/webtools/plantcare/html/)上进行顺式作用

元件预测,删除预测结果中标注为未知的元件,并
根据相关文献对元件类型进行分类和整理[29]。

根据已报道的两种耐盐性相反的野生二粒小

麦品系A5(耐盐型)和C2(敏感型)的转录组数据

初步检测ARF在盐胁迫下的表达模式[26],数据

的可视化分析在R4.2.2环境下完成。
选取野生二粒小麦材料 W3,在1/2霍格兰

培养液中培养至三叶期后,采用250mmol·L-1

NaCl进行胁迫处理;在处理0、3、6、12和24h时分

别采集根系和倒二叶组织,使用天根RNAsimple
总RNA提取试剂盒提取RNA。使用艾科瑞Evo
M-MLV反转录预混试剂盒进行cDNA 合成。

qPCR采用艾科瑞SYBRGreenProTaq预混型

qPCR试剂盒进行,利用QuantStudiotm3Real-
TimePCR系统(Thermo,美国)进行反应,PCR
程序为:95℃预变性30s;95℃变性5s,60℃退

火34s,共40个循环;以真核转录起始因子(eu-
karyotictranslationinitiationfactor,elF)作为内

参,用2-ΔΔCt法计算相对表达量。

1.5 野生二粒小麦ARF基因的遗传学分析

基于四倍体小麦的重测序数据对ARF基因

进行遗传变异分析[30],包括野生二粒小麦、栽培

四倍体小麦和硬粒小麦种群。利用 VCFtools-
0.1.16计算ARF在3个种群间的分化指数(Fst)、
核苷酸多样性(π)和中性测验指数(Tajima􀆳sD),
设置滑动窗口为1kb,对相关遗传参数进行统

计,并用R4.2.2完成可视化。

2 结果与分析

2.1 野生二粒小麦ARF家族成员的分布及理化

性质分析

结合 BLAST、HMMER 工具查找,通过在

NCBI-CDD中进行序列验证,在野生二粒小麦中

共鉴定到22个ARF家族成员 (表1),其氨基酸

数量为640~1174aa,不稳定指数为50.51~73.82,
等电点为5.63~7.99,亲水性均小于0,表明野生

二粒小麦的 ARF蛋白是弱酸至碱性的亲水蛋

白。22个 ARF蛋白均被定位在细胞核中。22
个基因不均匀分布在2A、2B、3A、3B、5A、5B、

6A、6B、7A和7B染色体上,其中3A、3B、7A和

7B染色体上各分布有3个成员,2A、2B、6A和

6B染色体上各分布有两个成员,在5A和5B染

色体上各有1个成员(图1)。

2.2 ARF家族成员进化树的构建及其基因结构

和启动子顺式作用元件分析

对拟南芥、小麦和野生二粒小麦中共81个

ARF蛋白利用最大似然法构建系统进化树(图2),
将81个 ARF蛋白共分为7个亚群,Group1~
Group7依次包含26、16、22、11、2、3和1个蛋

白。其中野生二粒小麦的ARF成员主要分布于

Group1、Group2、Group3、Group4。对野生二

粒小麦ARF成员构建进化树(图3A),22个基因

分为3个 亚 组,亚 组Ⅰ包 含TdARF11、TdARF12、
TdARF14、TdARF16、TdARF19和TdARF22共6个成

员,亚组Ⅱ包含TdARF1、TdARF3、TdARF5、TdARF6、
TdARF7、TdARF8、TdARF9和TdARF10共8个

成员,亚 组Ⅲ包 含TdARF2、TdARF4、TdARF13、
TdARF15、TdARF17、TdARF18、TdARF20 和

TdARF21共8个成员。
在野生二粒小麦的 ARF蛋白结构中,检测

到10个motifs(图3B),motif1、motif2和motif5
存在于所有成员中,motif3存在于除TdARF20
以外其他蛋白中,推测motif1、motif2、motif3和
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表1 野生二粒小麦ARF家族成员的性质

Table1 FeaturesoftheARFgenefamilyinwildemmerwheat

基因ID
GeneID

名称
Name

氨基酸数量
Numberof
aminoacid

理论PI
TheoreticalpI

不稳定指数
Instabilityindex

亲水性
Hydrophlic

亚细胞定位
Subcellular
localization

TRIDC2AG045060 TdARF1 640 5.99 55.56 -0.425 细胞核 Nucleus

TRIDC2AG069310 TdARF2 955 5.78 59.09 -0.555 细胞核 Nucleus

TRIDC2BG047610 TdARF3 723 7.99 58.59 -0.494 细胞核 Nucleus

TRIDC2BG074990 TdARF4 950 5.81 60.06 -0.561 细胞核 Nucleus

TRIDC3AG021740 TdARF5 760 6.15 50.51 -0.493 细胞核 Nucleus

TRIDC3AG062500 TdARF6 801 6.41 56.87 -0.650 细胞核 Nucleus

TRIDC3AG063650 TdARF7 793 6.04 62.08 -0.680 细胞核 Nucleus

TRIDC3BG026190 TdARF8 758 6.15 52.73 -0.494 细胞核 Nucleus

TRIDC3BG070170 TdARF9 799 6.3 56.37 -0.650 细胞核 Nucleus

TRIDC3BG071360 TdARF10 808 6.03 61.59 -0.618 细胞核 Nucleus

TRIDC5AG005850 TdARF11 891 5.78 64.02 -0.474 细胞核 Nucleus

TRIDC5BG006630 TdARF12 895 5.96 65.19 -0.414 细胞核 Nucleus

TRIDC6AG014880 TdARF13 1147 6.41 62.98 -0.538 细胞核 Nucleus

TRIDC6AG018730 TdARF14 928 5.63 73.82 -0.495 细胞核 Nucleus

TRIDC6BG020370 TdARF15 1143 6.34 61.35 -0.530 细胞核 Nucleus

TRIDC6BG024760 TdARF16 930 5.76 71.79 -0.452 细胞核 Nucleus

TRIDC7AG019880 TdARF17 1066 5.95 72.31 -0.600 细胞核(Nucleus

TRIDC7AG058040 TdARF18 1140 6.18 64.09 -0.605 细胞核 Nucleus

TRIDC7AG064340 TdARF19 909 5.88 70.76 -0.469 细胞核 Nucleus

TRIDC7BG009870 TdARF20 1101 6.63 71.45 -0.623 细胞核 Nucleus

TRIDC7BG050660 TdARF21 1124 6.19 65.09 -0.627 细胞核 Nucleus

TRIDC7BG057850 TdARF22 898 6.01 70.61 -0.463 细胞核 Nucleus

图1 野生二粒小麦ARF基因的染色体定位

Fig.1 ChromosomalmappingofARFgenemembersinwildemmerwheat

motif5为 ARF蛋白的关键组成。ARF家族基

因包含13~15个外显子(图3C),其中15个成员

包含14个外显子,4个成员包含13个外显子,2

个成员包含15个外显子。亚组Ⅰ的成员均包含

14 个 外 显 子;亚 组 Ⅱ 中,只 有TdARF6 和

TdARF9包含15个外显子,其他成员均包含14
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个外显子;亚组Ⅲ中,TdARF4、TdARF17、TdARF20
和TdARF21包含13个外显子,其他成员均包含

14个外显子。
利用PlantCARE对野生二粒小麦 ARF家

族成员的启动子顺式作用元件进行预测,发现主

要有5类顺式作用元件(图4)。第一类为光响应

的元件,包含Sp1、AAAC-motif、AE-box、TCCC-
motif、GATA-motif;第二类为激素响应元件,有
赤霉素(P-box,TATC-box,GARE-motif)、茉莉酸

(TGACG-motif,CGTCA-motif)、脱落酸 (ABRE)、
水杨 酸(TCA-element)和 生 长 素(AuxRR-core,

TGA-element)调控元件;第三类为生理进程相

关元件,主要参与转录进程(CAAT-box、A-box、

TATA-box、CAT-box)、种子发育(RY-element)
和氨基酸代谢(GCN4_motif)调控;第四类为逆

境响 应 元 件,包 括 MBS、CCAAT-box、TC-rich
repeats元件;第五类为代谢响应元件,主要有

O2-site。根据各个成员包含顺式作用元件的种

类和数量,确定 ABER、CAAT、GC-motif和Sp1
为 ARF家族基因关键启动子元件,其中 ABER
主要参与激素响应,CAAT参与植物的生长发

育进程,GC-motif参 与 逆 境 响 应,Sp1参 与 光

响应。

2.3 野生二粒小麦ARF家族成员的遗传变异分析

利用全基因组重测序数据,在野生二粒小麦

的22个ARF成员中检测到726个变异位点,遗
传分化指数(Fst)0~0.891。当一个位点的Fst
高于0.456时,被认为经历了人为选择[29]。在22
个ARF成员中,TdARF4、TdARF10、TdARF14、
TdARF15、TdARF17和TdARF22的Fst小于0.456,

图2 拟南芥(At)、普通小麦(Ta)、野生二粒小麦(Td)的ARF基因家族成员的系统进化树

Fig.2 PhylogenetictreeoftheARFgenefamilyofArabidopsisthaliana(At),

commonwheat(Ta),andwildemmerwheat(Td)
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图3 野生二粒小麦ARF基因系统进化(A)、motif(B)和基因结构(C)分析

Fig.3 Phylogenetictree(A)、motifidentification(B)andgenestructureanalysis(C)ofARFgenefamilyinwildemmerwheat

  表中数字代表响应元件在基因启动子中的数量。

Numbersinthetablemeanthequantityofresponseelementsinthegenepromoter.
图4 野生二粒小麦ARF基因启动子的顺式作用元件分析

Fig.4 Analysisofcis-actingelementsofARFgenepromotersinwildemmerwheat

被人为选择的可能性较低(图5A)。栽培四倍

体小麦与硬粒小麦之间的Fst最高,为0.325,
其次是野生二粒小麦与硬粒小麦间的Fst(0.290),
栽培 四 倍 体 小 麦 和 野 生 二 粒 小 麦 间 的 Fst
(0.194)最低。野生二粒小麦和栽培四倍体小

麦的核苷酸多样性分别为0.978×10-3 和1.12

×10-3,硬粒小麦的核苷酸多样性为0.779×
10-3,前两者中 ARF基因具有较高的遗传多样

性(图5B)。在野生二粒小麦和栽培四倍体小

麦中,ARF的中性测验指数在正值集中;硬粒

小麦中,ARF的 中 性 测 验 指 数 值 在 负 值 集 中

(图5C)。
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  A:ARF的遗传分化分析,Fst表示每个SNP的分化指数;Cultivated表示栽培四倍体小麦,Durum表示硬粒小麦,Wild表示野生二

粒小麦;B:群体间的ARF核苷酸多样性 (π)分析,Pi 表示核苷酸多样性,***P<0.001;C:ARF在群体中的中性测验指数的分布,

Tajima􀆳sD表示中性测验指数。

A:GeneticdifferentiationanalysisofARFs,withFstrepresentingthedifferentiationindexofeachSNP;Cultivatedrepresentsculti-

vatedtetraploidwheat,Durumrepresentsdurumwheat,Wildrepresentswildemmerwheat;B:Analysisofnucleotidediversity(π)of

ARFamongpopulations,Piindicatesnucleotidediversity,***P<0.001;C:DistributionofneutraltestindexofARFinthepopula-

tion,Tajima􀆳sDdenotestheneutraltestindex.

图5 野生二粒小麦的ARF基因分析

Fig.5 GeneticvariationofARFgenesinwildemmerwheat

图6 野生二粒小麦ARF基因在盐胁迫下表达模式

Fig.6 ExpressionpatternsofARFgeneinwildemmerwheatundersaltstress
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2.4 野生二粒小麦ARF家族成员盐胁迫下的表达

基于耐盐品系 A5和盐敏感品系C2在盐胁

迫下的转录组数据,分析ARF在野生二粒小麦中的

表达模式[35],发现有17个ARF成员的表达在盐胁

迫与对照间存在显著差异(图6),其中在品系A5中,
上调表达的成员有TdARF2、TdARF4、TdARF5、
TdARF6、TdARF8、TdARF9、TdARF10、TdARF11、
TdARF13、TdARF14、TdARF16、TdARF18 和

TdARF21,下 调 的 成 员 有TdARF7、TdARF15、
TdARF17和TdARF19;在品系C2中,上调表达的成

员有TdARF2、TdARF5、TdARF6、TdARF8、TdARF9、
TdARF10、TdARF11、TdARF15、TdARF16、TdARF17

和TdARF21,下 调 的 成 员 有TdARF4、TdARF7、
TdARF13、TdARF14、TdARF18和TdARF19;TdARF2、
TdARF5、TdARF6、TdARF8、TdARF9、TdARF10、
TdARF11、TdARF16和TdARF21在A5和C2中均上

调表达,TdARF7和TdARF18在A5和C2中均下调表

达;TdARF4、TdARF13、TdARF14和TdARF18在 A5
中上调,而在C2中下调表达;TdARF4和TdARF13在

A5中下调,而在C2中上调表达。为了验证ARFs对

盐胁迫响应的表达模式,筛选出FPKM(每百万比

对片段数归一化到每千碱基转录本长度)较高的6
个成员进行qPCR验证。由图7可知,盐胁迫3~24
h,TdARF7、TdARF9、TdARF18、TdARF19和TdARF21

  *和**表示较0h表达差异显著(P<0.05,P<0.01)。

*and**indicatesignificantdifferencerelativeto0hexpressionat0.05and0.01levels,respectively.

图7 盐胁迫下野生二粒小麦ARF基因在根(A)和叶(B)中的qPCR检测

Fig.7 qPCRofARFgenesinroot(A)andleaf(B)ofwildemmerwheatundersaltstress
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在根系中均显著下调表达;而TdARF14在3h时

表达量最低,但是随着处理时间的延长,表达量逐

渐上升,24h与0h时显著差异。相对根系,

ARFs在叶片中表达变化较为迟缓,随盐胁迫时

间推移,TdARF19呈现下调表达且下降速度最

快,其他基因在处理6~12h时开始出现显著差

异表达,TdARF9呈现上调表达,并在处理12h
时表达水平达到最高。

3 讨论

ARF在调控植物的生长发育和抵抗各种非

生物胁迫中发挥重要作用。本研究在野生二粒小

麦中鉴定出22个ARF基因,发现其分布于2A、

2B、3A、3B、5A、5B、6A、6B、7A和7B染色体上。
蛋白特性分析发现野生二粒小麦ARF蛋白是一

种位于细胞核内的弱酸至碱性的亲水蛋白,这与

人研究结果一致[31]。在系统发育树中,野生二粒

小麦 的 ARF 成 员 分 布 于 Group1、Group2、

Group3和Group4中,与六倍体小麦的ARF成

员交替出现,但未形成明显的分组。相比之下,拟
南芥的ARF成员主要集中在Group3、Group5、

Group6和 Group7,其中 Group5、Group6和

Group7仅包含拟南芥的ARF成员,而Group3
中的拟南芥成员则形成独立分支,表明野生二粒

小麦、六倍体小麦和拟南芥的 ARF成员在进化

上存在一定的关系,而在小麦和短柄草中也出现

相似的结果[31];野生二粒小麦 ARF基因的内含

子和外显子分布模式相似,外显子均被多个内含

子分隔开,这种分布模式与小麦的 ARF基因结

构相似。

ARF在四倍体小麦中核苷酸多样性较为丰

富,有16个成员经历了人为选择。ARF在栽培

四倍体小麦与硬粒小麦之间的分化指数最大,其
次是野生四倍体与硬粒小麦之间的分化指数,栽
培四倍体与野生二粒小麦之间的遗传分化指数最

小。ARF在栽培四倍体和野生二粒小麦中的核

苷酸多样性差异不显著,但二者显著高于硬粒小

麦。栽培四倍体和野生二粒小麦的中性测验指数

集中于正值,硬粒小麦的中性测验指数集中于负

值,表明ARF在栽培四倍体小麦驯化过程中未

经历显著的遗传瓶颈或选择压力,但是这种选择

压力使ARF在群体中开始积累低频变异,这种

低频变异并未成为优势变异位点,导致了 ARF
在栽培四倍体中具有较高的遗传多样性,但硬粒

小麦在驯化和改良过程中经历了较强烈的选择压

力或者发生了种群扩张,部分低频变异的频率增

加,并逐渐成为主要的单倍型,使ARF的遗传多

样性降低。这种同质化趋势也在其他转录因子

(如NAC)中被检测到[24]。
除转录调控外,ARF基因的启动子上含有大

量与光响应、生理进程、植物激素和抵御胁迫相关

的元件,使ARF基因广泛参与植物激素的串扰以

及非生物胁迫反应,这在猕猴桃和油棕中已得到验

证[32-33]。在盐胁迫下,野生二粒小麦的ARF在耐

盐与盐敏感品系的转录组数据中展现了不同的表

达模式。qPCR检测发现,根系中ARF基因对盐胁

迫较为敏感,主要表现为下调表达;在叶片中,除

TdARF9呈现上调外,其他5个被测成员呈现下调

趋势,但在叶片中的响应相对较为迟缓,相似的下

调表达也在油棕中被检测到[33]。与转录组数据相

比,TdARF9、TdARF14、TdARF18和TdARF19的

表达 模 式 和 其 在 C2品 系 中 表 达 模 式 相 似,

TdARF7的表达模式和其在A5品系中表达模式相

似;ARF在野生二粒小麦中具有丰富的遗传变异

位点,并且不同的品系中具有不同的遗传背景,这
一点也许是造成相同的转录因子在不同的品系中

表达模式存在差异的主要原因,类似的结果也在之

前的研究中被发现[30]。表达模式存在差异的ARF
成员将成为下一步的研究目标,这些关键位点也许

是与野生二粒小麦耐盐性相关的重要遗传资源。
本研究可为后续ARF基因功能挖掘提供参

考,为小麦的遗传改良提供了基因资源。
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