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　 　 摘要:　 ＴＧＡ 转录因子属于碱性亮氨酸拉链(ｂＺＩＰ)家族的 Ｄ 亚组ꎬ在植物对病原体的防御、植物生长发育、植
物应对不同逆境胁迫等多种生物进程和信号转导过程中发挥重要功能ꎮ 本研究利用小麦全基因组数据鉴定小麦

ＴＧＡ 转录因子家族ꎬ分析其基因结构、保守结构域、顺式作用元件和系统发育关系等多类生物信息学特性ꎬ并用实

时荧光定量 ＰＣＲ(ｑＲＴ￣ＰＣＲ)技术探究部分小麦 ＴＧＡ 转录因子基因在不同组织中和不同胁迫处理下的表达模式ꎮ
结果表明ꎬ共鉴定出 ３８ 个不均匀地分布在小麦 ２１ 条染色体上的 ＴａＴＧＡ 转录因子基因ꎬ通过系统发育分析ꎬ将这些

ＴａＴＧＡ 分为 ５ 个亚家族ꎬ各亚家族内 ＴａＴＧＡ 转录因子基因的基因结构和保守基序及保守结构域的特征基本一致ꎮ
顺式作用元件分析结果表明ꎬＴａＴＧＡ 包含多种类型的顺式作用元件ꎬ涵盖植物生长发育、对非生物胁迫的响应、激
素作用等不同功能区域ꎮ ｑＲＴ￣ＰＣＲ 结果显示ꎬＴａＴＧＡ 转录因子基因的相对表达量不同程度地受到逆境胁迫及激素

作用的影响ꎮ 本研究结果为小麦抗逆性分子育种提供了有益候选基因ꎬ并为进一步研究 ＴＧＡ 转录因子在植物中的

功能奠定了基础ꎮ
关键词:　 小麦ꎻ ＴＧＡꎻ 转录因子ꎻ 生物信息学ꎻ 表达分析
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ａｎｄ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｄｏｍａｉｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ＴａＴＧＡ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｗｅｒｅ ｅｓｓｅｎｔｉａｌｌｙ ｃｏｎｓｉｓｔｅｎｔ. Ｔｈｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｒｅ￣
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ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓｅｓꎬ ａｎｄ ｈｏｒｍｏｎｅ ａｃｔｉｏｎｓ. Ｔｈｅ ｑＲＴ￣ＰＣＲ ｒｅｓｕｌｔｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓ￣
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ｐｒｏｖｉｄｅ ｖａｌｕａｂｌｅ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｇｅｎｅｓ ｆｏｒ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｏｆ ｓｔｒｅｓｓ￣ｒｅｓｉｓｔａｎｔ ｗｈｅａｔ ａｎｄ ｌａｙ ａ ｆｏｕｎｄａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｆｕｒｔｈｅｒ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｎ
ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ＴＧＡ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ.

Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ:　 ｗｈｅａｔꎻ ＴＧＡꎻ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓꎻ ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓꎻ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ

　 　 自然环境中的植物不断受到各类生物和环境压

力ꎬ它们对非生物胁迫、生物胁迫的响应涉及分子、
细胞、生化和生理水平的变化ꎬ因此植物需要通过各

种复杂的防御机制、信号网络快速响应环境因子和

激素的变化ꎬ并调控相关基因的表达ꎬ以维持自身的

稳态[１￣２]ꎮ 转录因子(ＴＦ)是信号转导过程中的重要

组成部分ꎬ是基因表达的核心调控因子ꎬ在介导植物

对其外部环境变化的反应中发挥着关键作用ꎬ参与

并调节植物的代谢平衡、生长发育和防御途径等多

种生物环节[３￣４]ꎮ 在不同环境压力下ꎬ转录因子可以

通过与特定 ＤＮＡ 顺式调控元件序列结合ꎬ特异性激

活或抑制相关基因的表达[５]ꎮ 深入了解转录因子

的结构和功能ꎬ对于阐明植物生长发育的调控机制

至关重要ꎮ
在植物中ꎬ碱性亮氨酸拉链(ｂＺＩＰ)是一类重要

的转录因子[６]ꎮ 根据高度保守的结构域和基序ꎬ可
将 ｂＺＩＰ 基因分为 １０ 个主要组别(Ａ、Ｂ、Ｃ、Ｄ、Ｅ、Ｆ、
Ｇ、Ｈ、Ｉ 和 Ｓ)ꎬ此外ꎬ还有 ２ 个额外的类群 Ｊ、Ｋ[３ꎬ７]ꎮ
已有研究发现ꎬｂＺＩＰ 转录因子与不同生物活性相

关ꎬ包括对生物胁迫、非生物胁迫的响应ꎮ ＴＧＡ 转

录因子属于 ｂＺＩＰ 家族的 Ｄ 亚组ꎬ用其同源的 ＤＮＡ
结合基序(ＴＧＡＣＧ 基序)命名ꎬ对植物发育、病原体

防御机制都至关重要[８￣９]ꎮ 通常情况下ꎬ１ 个典型的

ＴＧＡ 转录因子包含二聚化的 ｂＺＩＰ、ＤＯＧ１ ２ 种类型

的结构域ꎬ其中 ｂＺＩＰ 结构域具有亮氨酸拉链结构ꎬ
是特定目标启动子结合所必需的[７]ꎮ 此外ꎬＤＯＧ１
结构域可以识别具有 ＴＧＡＣＧ 序列的特异性结合蛋

白 ＴＧＡꎬ但是该结构域缺乏 ＤＮＡ 结合能力ꎬ已被证

实参与 ＴＧＡ 的调控过程[１０￣１２]ꎮ
越来越多的研究发现ꎬＴＧＡ 转录因子参与多

种生物过程ꎬ包括病原体防御和植物生长发育ꎬ以
及对不同胁迫的响应[８ꎬ１３￣１４] ꎮ 此外ꎬＴＧＡ 转录因子

也与不同植物激素信号通路密切相关ꎬ包括对水

杨酸( ＳＡ)、茉莉酸甲酯 ( ＭｅＪＡ) 信号的调控通

路[１１ꎬ１５] ꎮ ＴＧＡ 转录因子编码基因 ＴＧＡ１ａ 首先在

烟草(本氏烟草)中被克隆和鉴定出来[１６] ꎬ随后ꎬ
研究者在拟南芥、油菜、大豆、水稻等作物中发现

了 ＴＧＡ１ａ 基因的不同功能ꎮ 目前ꎬ人们已经从拟

南芥中鉴定出 １０ 个 ＡｔＴＧＡ 基因ꎬＡｔＴＧＡ１ ~ ＡｔＴＧＡ７
被证明参与基础抗病响应[１７] ꎬ而 ＡｔＴＧＡ９、ＡｔＴＧＡ１０
则在花器官发育中发挥关键作用[１８] ꎮ 此外ꎬ研究

发现ꎬＡｔＴＧＡ１、ＡｔＴＧＡ４ 是拟南芥根系中硝酸盐反应

的调节因子[１９] ꎬ对 ＴＧＡ 基因敲除突变体 ＴＧＡ１￣１
在 １５０ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 处理下萌发情况的影响进行

分析发现ꎬＴＧＡ１￣１ 突变体在萌发过程中对盐的敏

感性明显高于野生型[１０] ꎮ 研究发现ꎬ甘蓝型油菜

中的 ３ 个 ＴＧＡ 基因在干旱胁迫下的表现不同ꎬ
ＢｎＴＧＡ１４、ＢｎＴＧＡ１７ 的相对表达量较对照显著增

加ꎬ而 ＢｎＴＧＡ２３ 的相对表达量明显低于对照[２０] ꎮ
在大豆中ꎬＧｍＴＧＡ１３ 集中在根组织处表达ꎬＧｍＴ￣
ＧＡ１３ 与 ＧｍＴＧＡ１７ 均在干旱胁迫、盐胁迫下显著表

达ꎻ过表达 ＧｍＴＧＡ１７ 的大豆株系表现出对干旱胁

迫、盐胁迫相对更高的抗性[２１￣２２] ꎮ 由此可见ꎬ不同

ＴＧＡ 因子在不同作物中可作为转录调控因子发挥

不同作用ꎬ但是目前对小麦 ＴＧＡ 转录因子家族的

研究甚少ꎮ
小麦(Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ.)是全球范围内重要

的粮食作物之一ꎬ在保障中国粮食安全方面发挥着

重要作用ꎮ 近年来ꎬ随着恶劣极端气候和土壤盐渍

化的加剧ꎬ环境压力逐渐成为影响小麦生长发育、产
量、品质的主要因素[２３]ꎮ 本研究旨在通过解析小麦

ＴＧＡ 转录因子家族在应对非生物胁迫、激素作用下

的表达模式和响应机制ꎬ为小麦分子育种挖掘优质

基因ꎬ并为深入了解 ＴＧＡ 转录因子在植物发育、信
号感知过程中的作用提供依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料

本研究所用小麦品种中国春由国家小麦改良中心
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贵州分中心提供ꎮ 选取饱满均匀的种子进行消毒后播

种ꎬ在温度为 ２２ ℃、光照度为 １８０ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)、光 /
暗周期为 １６ ｈ / ８ ｈ 的人工气候箱中培养至三叶期ꎮ
１.２　 小麦 ＴＧＡ 家族全基因组的鉴定

本研究从 Ｅｎｓｅｍｂｌ Ｐｌａｎｔｓ 网站 ( ｈｔｔｐ: / / ｐｌａｎｔｓ.
ｅｎｓｅｍｂｌ.ｏｒｇ / ｉｎｄｅｘ.ｈｔｍｌ)下载小麦的全基因组数据ꎬ
并在 ＰＦＡＭ 数据库(ｈｔｔｐ: / / ｐｆａｍ. ｘｆａｍ. ｏｒｇ / )中下载

具有 ＴＧＡ 家族特征的隐马尔科夫模型作为本地

ＨＭＭ 搜索的查询序列ꎬ设置 Ｅ 值<０􀆰 ００１ꎬ初步得到

其家族成员ꎮ 为了使鉴定结果准确ꎬ用拟南芥、水稻

数据中已经公开的 ＴＧＡ 家族成员账号(ＩＤ)ꎬ从美国

国家生物技术信息中心 ( ＮＣＢＩ) 数据库 ( ｈｔｔｐ: / /
ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / )中提取相应的蛋白质序列ꎬ
与小麦全基因组数据进行本地 ＢＬＡＳＴＰ 比对ꎬ以去

除冗余序列ꎮ 通过上述方式鉴定得到 ＴＧＡ 蛋白序

列后ꎬ基于 ＰＦＡＭ￣ｓｅａｒｃｈ 数据库( ｈｔｔｐ: / / ｐｆａｍ. ｘｆａｍ.
ｏｒｇ / ｓｅａｒｃｈ＃ ｔａｂｖｉｅｗ ＝ ｔａｂ１)、ＮＣＢＩ￣ＣＤＤ 数据库 ( ｈｔ￣
ｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ / Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ / ｃｄｄ / ｃｄｄ. ｓｈｔ￣
ｍｌ)、Ｓｍａｒｔ 数据库( ｈｔｔｐ: / / ｓｍａｒｔ. ｅｍｂｌ. ｄｅ / )对 ＴＧＡ
序列进行验证ꎬ最终保留含有 ＴＧＡ 特征结构域的家

族成员ꎮ
１.３　 小麦 ＴＧＡ 家族染色体定位及蛋白质理化性质

分析

　 　 从 Ｅｎｓｅｍｂｌ Ｐｌａｎｔｓ 数据库(ｈｔｔｐ: / / ｐｌａｎｔｓ.ｅｎｓｅｍ￣
ｂｌ.ｏｒｇ / ｉｎｄｅｘ.ｈｔｍｌ)中下载小麦全基因组结构注释

ＧＦＦ３ 文件ꎬ通过 ＴＢｔｏｏｌｓ 软件对基因在染色体上的

位置进行可视化ꎮ 用 ＥｘＰＡＳｙ 数据库(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｅｂ.
ｅｘｐａｓｙ.ｏｒｇ / ｐｒｏｔｐａｒａｍ / )来预测基因编码氨基酸序列

的氨基酸数量、相对分子量、等电点、不稳定系数、脂
肪指数、总平均亲水性指数等理化性质ꎬ并用 ＷｏｌＦ
ＰＳＯＲＴ 进行亚细胞位置的预测ꎮ
１.４　 小麦 ＴＧＡ 家族保守基序、保守结构域及基因

结构分析

　 　 利用小麦全基因组结构注释文件 ＧＦＦ３ 及小麦

全基 因 组 文 件ꎬ 提 取 ＴＧＡ 家 族 成 员 的 编 码 区

(ＣＤＳ)、非翻译区(ＵＴＲ)位点信息ꎬ并用 ＴＢｔｏｏｌｓ 绘

制基因结构示意图ꎮ 用 ＭＥＭＥ 在线网站对小麦

ＴＧＡ 家族进行保守基序(Ｍｏｔｉｆ)分析ꎬ基序数值设置

为 １０ꎮ 小麦 ＴＧＡ 家族的保守结构域通过 ＮＣＢＩ￣ＣＤ￣
Ｓｅａｒｃｈ、 Ｓｍａｒｔ 工具进行验证分析ꎬ 特征位点 用

ＴＢｔｏｏｌｓ 进行可视化处理ꎮ

１.５　 小麦 ＴＧＡ 家族的系统发育分析

序列比对使用 ＣｌｕｓｔａｌＷ 与默认参数进行分析处

理ꎬ分析对象包含鉴定得到的小麦 ＴＧＡ 家族蛋白质

序列以及依据拟南芥、水稻 ＴＧＡ 家族成员公开 ＩＤ 提

取得到的蛋白质序列ꎮ 系统发育分析使用 ＭＥＧＡ １１
软件ꎬ采用邻近法(Ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣ｊｏｉｎｉｎｇꎬＮＪ)构建系统进

化树ꎬ自举(Ｂｏｏｔ￣ｓｔｒａｐ)数值设定为１ ０００ꎬ其他参数为

默认值ꎮ 通过 Ｅｖｏｌｖｉｅｗ ｖ２ 网络服务器将生成的系统

发育树进行可视化处理ꎮ
１.６　 小麦 ＴＧＡ 家族的共线性分析

为了验证小麦 ＴＧＡ 转录因子家族在种内、种间

的共线性关系ꎬ利用小麦、拟南芥、水稻的全基因组

文件及基因注释 ＧＦＦ３ 文件ꎬ通过 ＴＢｔｏｏｌｓ 软件中的

ＯｎｅＳｔｅｐ ＭＣＳａｎＸ 进行共线性分析处理ꎬ分别鉴定得

到小麦物种内的同源基因对以及小麦与拟南芥、玉
米、水稻之间的共连基因对ꎬ通过 Ａｄｖａｎｃｅｄ Ｃｉｒｃｏｓ
功能实现结果可视化ꎮ 此外ꎬ通过 ＴＢｔｏｏｌｓ 检测串联

重复基因的非同义替代率(Ｋａ)、同义替代率(Ｋｓ)并
进行选择压力分析ꎬ选择压力的计算基于 Ｋａ / Ｋｓ值ꎬ
Ｋａ / Ｋｓ>１、Ｋａ / Ｋｓ ＝ １ 和 Ｋａ / Ｋｓ<１ 分别表示正向选择、
中性选择和纯化选择ꎮ
１.７　 小麦 ＴＧＡ 家族顺式作用元件分析

以小麦 ＴＧＡ 家族成员的上游２ ０００ ｂｐ 序列作

为启动子区域ꎬ使用 ＰｌａｎｔＣＡＲＥ 数据库 ( ｈｔｔｐｓ: / /
ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ.ｐｓｂ.ｕｇｅｎｔ.ｂｅ / ｗｅｂｔｏｏｌｓ / ｐｌａｎｔｃａｒｅ / )进行

顺式作用元件预测ꎬ确定顺式作用元件的种类、数
量ꎬ对结果进行可视化处理ꎮ
１.８　 ＴＧＡ 家族在小麦的不同组织中的表达模式分

析

　 　 通过小麦表达数据库 ｅｘｐＶＩＰ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.
ｗｈｅａｔ￣ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ.ｃｏｍ / )研究小麦 ＴＧＡ 家族成员在不

同组织下的时空表达差异ꎬ表达结果基于每千个碱

基的转录每百万映射读取的片段数(ＦＰＫＭ)ꎮ 数据

库提供的小麦的 ５ 种不同组织包含根、茎、叶、籽粒、
穗ꎮ 最终结果通过将 ＦＰＫＭ 值取对数( ｌｏｇ２ ＦＰＫＭ)
进行标准化处理ꎬ并用 ＴＢｔｏｏｌｓ 软件中的 Ｈｅａｔｍａｐ 功

能进行热图聚类ꎮ
１.９　 小麦 ＴＧＡ 家族在不同非生物胁迫及激素作用

下的表达模式分析

　 　 分别用 １００ μｍｏｌ / Ｌ 脱落酸(ＡＢＡ)、１００ μｍｏｌ / Ｌ
ＭｅＪＡ、２００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 和 ２０％ ＰＥＧ￣６０００ 处理中国

春小麦幼苗ꎬ并分别于 ３ ｈ、６ ｈ、９ ｈ、１２ ｈ、２４ ｈ、４８ ｈ
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采集样品(每个时间节点设 ３ 个生物学重复)ꎮ 将

样品保存在－８０ ℃ 冰箱中ꎬ用于 ＲＮＡ 的提取ꎮ 用

ｑＲＴ￣ＰＣＲ 方法测定部分小麦 ＴＧＡ 家族成员在不同

非生物胁迫、激素处理下的相对表达水平ꎬ所用引物

见表 １ꎬ表达水平通过 ２－△△Ｃｔ法测算ꎬ结果用 Ｇｒａｐｈ￣
ｐａｄ Ｐｉｓｍ９.５ 绘制成图ꎮ

表 １　 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 所用引物序列

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｑＲＴ￣ＰＣＲ ｐｒｉｍｅｒｓ

基因　 正向引物序列( ５′→３′) 　 反向引物序列( ５′→３′) 　

Ａｃｔｉｎ ＧＴＧＡＣＧＧＧＴＧＡＣＧＧＡＧＡＡＴＴ ＣＧＡＣＧＧＡＧＣＧＴＣＴＴＴＧＧＡＣ

ＴａＴＧＡ３ ＴＡＡＴＴＡＣＣＣＡＣＡＧＧＣＧＴＧＣＴＴ ＣＧＡＣＧＧＡＧＣＧＴＣＴＴＴＧＧＡＣ

ＴａＴＧＡ７ ＡＡＴＣＣＴＣＧＧＣＡＧＣＴＡＣＴＧＡＣＴ ＡＴＣＧＡＴＣＧＴＴＧＣＣＡＧＡＡＴＡＴ￣
ＧＧＴ

ＴａＴＧＡ１０ ＣＧＣＡＡＣＣＧＧＧＴＧＴＧＴＣＡ ＴＧＣＣＧＣＴＡＡＧＣＴＴＧＴＧＧＡＴＧ

ＴａＴＧＡ１１ ＧＡＡＧＴＡＣＧＴＡＣＡＡＣＣＡＴＡＧＧＧＣ ＣＡＴＧＡＴＴＧＣＣＣＣＡＣＣＡＣＴＴＴＧ

ＴａＴＧＡ２７ ＧＣＴＧＧＧＴＴＧＴＧＡＧＣＴＧＴＧＧ ＡＴＣＴＧＴＡＧＧＣＡＣＧＧＧＡＴＣＴＴＣ

２　 结果与分析

２.１　 小麦 ＴＧＡ 家族全基因组鉴定、染色体定位及

蛋白质理化性质分析

　 　 基于生物信息学技术手段和小麦全基因组序

列ꎬ共筛选并鉴定得到 ３８ 个 ＴＧＡ 家族基因成员ꎬ命
名为 ＴａＴＧＡ１~ＴａＴＧＡ３８ꎮ 根据小麦全基因组结构注

释文件 ＧＦＦ３ 中提取到的位置信息ꎬ３８ 个 ＴａＴＧＡ 家

族成员不均匀地分布在小麦的 ２１ 条染色体上(图
１)ꎮ 从表 ２ 可以看出ꎬＴａＴＡＧ１ ~ ＴａＴＧＡ３８ 编码的蛋

白质氨基酸数量为 ３３２~ ５７０ ａａꎬ相对分子量为

３６ ６００~６２ ２００ꎬ等电点为５.７１~９􀆰 ０９ꎬ不稳定系数均

大于 ４０􀆰 ００ꎬ因此判定 ＴａＴＧＡ 蛋白均为不稳定蛋白ꎮ
此外ꎬＴａＴＡＧ１~ＴａＴＧＡ３８ 编码的蛋白质的脂肪指数

为６６􀆰 ７０~８４􀆰 ９７ꎬ亲水性指数均低于 ０ꎬ表明 ＴａＴＧＡ
蛋白均被预测为亲水性蛋白质ꎮ 亚细胞定位预测结

果显示ꎬ ＴａＴＧＡ 均被预测定位在细胞核内ꎬ这与

ＴＧＡ 作为转录因子所表现出的功能、作用相一致ꎮ
２.２　 小麦 ＴＧＡ 家族保守基序、保守结构域及基因

结构分析

　 　 分析保守基序、保守结构域及基因结构是阐

明基因家族进化与功能分化之间联系的关键ꎮ 本

研究从 ３８ 个 ＴａＴＧＡ 家族成员中共鉴定到 １０ 个保

守基序(Ｍｏｔｉｆ)ꎬ每个 ＴａＴＧＡ 家族成员中的基序数

量均在 ８ 个及以上ꎬ并且每个 ＴａＴＧＡ 家族成员均

包含 ８ 个既定的基序ꎬ分别为 Ｍｏｔｉｆ１、Ｍｏｔｉｆ２、Ｍｏ￣
ｔｉｆ３、Ｍｏｔｉｆ４、Ｍｏｔｉｆ５、Ｍｏｔｉｆ６、Ｍｏｔｉｆ７、Ｍｏｔｉｆ１０ꎬ表明这 ８
个基序在 ＴａＴＧＡ 蛋白中具有较高的保守性ꎮ 此

外ꎬ在 ＴａＴＧＡ 的同一分支中ꎬＭｏｔｉｆ 的数量、组成和

相对位置等特征高度一致ꎬ表明同一分支成员的

基序高度保守ꎬ倾向于表达相同或相似功能ꎮ 与

此同时ꎬＭｏｔｉｆ 在不同分支中表现出细微差异ꎬ除
Ｍｏｔｉｆ８、Ｍｏｔｉｆ９ 仅出现在部分 ＴａＴＧＡ 家族成员中

外ꎬ不同 Ｍｏｔｉｆ 在不同 ＴａＴＧＡ 成员中的相对位置也

不尽相同ꎬ可能由于 ＴａＴＧＡ 家族的不同成员会表

现出不同功能ꎮ 从 ３８ 个 ＴａＴＧＡ 家族成员中均发

现 ＤＯＧ１、ｂＺＩＰ 类型的结构域ꎬ其中位于 Ｎ 端的是

ｂＺＩＰ 结构域ꎬ位于 Ｃ 端的是 ＤＯＧ１ 结构域ꎬ这些结

构域在 ＴａＴＧＡ 中的相对位置一致ꎬ表明 ＴａＴＧＡ 的

结构域也高度保守ꎬ特别是位于 Ｃ 端的结构域ꎮ
ＴａＴＧＡ 基因结构分析结果显示ꎬＴａＴＧＡ 家族成员中

分布着不同数量的编码区域( ＣＤＳ) 与非翻译区

(ＵＴＲ)(图 ２)ꎬ表明该基因家族的基因结构具有

多样性ꎮ 但是ꎬ每个分支中依旧表现出相似的

ＣＤＳ、ＵＴＲ 组成ꎬ这与上述保守基序、保守结构域的

研究结果对应ꎮ 不同进化分支基序分布的差异及

结构变化对不同进化分支之间的功能起着至关重

要的作用ꎮ
２.３　 小麦 ＴＧＡ 家族系统发育分析

为了研究 ＴＧＡ 转录因子家族在不同物种之间

的进化路径与模式ꎬ对小麦(Ｔａ)、水稻(Ｏｓ)、玉米

(Ｚｍ)、拟南芥(Ａｔ)中的 ＴＧＡ 家族成员进行系统发

育分析ꎮ 对 ＴａＴＧＡ、ＺｍＴＧＡ、ＯｓＴＧＡ 及 ＡｔＴＧＡ 蛋白

序列进行多序列比对ꎬ并用邻近法(ＮＪ 法)构建系统

进化树ꎮ 由图 ３ 可以看出ꎬ通过系统发育分析将

ＴＧＡ 家族分为 ５ 个不同的亚组ꎬ分别为Ⅰ组、Ⅱ组、
Ⅲ组、Ⅳ组和Ⅴ组ꎬ其中Ⅲ组中的 ＴａＴＧＡ 成员较少ꎬ
其他几个亚组中 ＴａＴＧＡ 成员的分布相对比较平均ꎮ
ＴａＴＧＡ 的进化模式也高度保守ꎬ大部分 ＴａＴＧＡ 成员

都被聚类成独特的小分支ꎬ如 ＴａＴＧＡ２２、ＴａＴＧＡ２５
和 ＴａＴＧＡ２７ꎮ 此外ꎬ小麦 ＴＧＡ 家族与水稻、玉米

ＴＧＡ 家族间的亲缘关系较近ꎬ进化路径比较相似ꎬ
推测它们能表现出相似功能ꎻ小麦 ＴＧＡ 家族与拟南

芥(即 ＡｔＴＧＡ 家族)的进化路径差异较大ꎬ认为 ＴＧＡ
家族的演化应该发生在单子叶植物、双子叶植物分

化之后ꎮ
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图 １　 ＴａＴＧＡ 的染色体定位

Ｆｉｇ.１　 Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ＴａＴＧＡ
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表 ２　 ＴａＴＧＡ 编码的蛋白质的理化性质

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｅｎｃｏｄｅｄ ｂｙ ＴａＴＧＡ ｇｅｎｅｓ

基因编号 基因名称
氨基酸数量

(ａａ)
氨基酸序列的

相对分子量
等电点

不稳定

系数
脂肪指数

亲水性指数

(ＧＲＡＶＹ)
亚细胞

定位

ＴｒａｅｓＣＳ１Ａ０２Ｇ０９６３００.１ ＴａＴＧＡ１ ３３５ ３６ ７００ ５.７１ ５７.８８ ８２.２７ －０.４３８ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ１Ａ０２Ｇ２７６６００.４ ＴａＴＧＡ２ ４８１ ５３ ５００ ６.２９ ６３.７８ ７３.９７ －０.５１２ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ１Ｂ０２Ｇ１２７４００.３ ＴａＴＧＡ３ ３３３ ３６ ６００ ６.１４ ５４.４１ ８３.６０ －０.４１６ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ１Ｂ０２Ｇ２８５８００.４ ＴａＴＧＡ４ ４８１ ５３ ５００ ５.８１ ６３.５０ ７３.５８ －０.５０２ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ１Ｄ０２Ｇ１０５３００.２ ＴａＴＧＡ５ ３３８ ３７ ０００ ６.５６ ５８.５７ ８４.９７ －０.３７１ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ１Ｄ０２Ｇ２７６１００.５ ＴａＴＧＡ６ ４７９ ５３ ４００ ５.９５ ６２.７７ ７４.７０ －０.５０８ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ２Ａ０２Ｇ０９７５００.２ ＴａＴＧＡ７ ３３６ ３７ ５００ ９.０９ ５４.８７ ８３.７５ －０.５２０ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ２Ａ０２Ｇ５２６３００.１ ＴａＴＧＡ８ ４１９ ４６ ３００ ６.２４ ５９.９２ ７１.８９ －０.５３６ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ２Ｂ０２Ｇ１１３２００.２ ＴａＴＧＡ９ ３３６ ３７ ５００ ９.０９ ５４.５４ ８３.７５ －０.５１２ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ２Ｂ０２Ｇ５５６６００.１ ＴａＴＧＡ１０ ４３５ ４８ ４００ ６.２３ ５６.９１ ７１.４７ －０.５６５ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ２Ｄ０２Ｇ０９６８００.２ ＴａＴＧＡ１１ ３３６ ３７ ５００ ９.０９ ５４.９９ ８４.０５ －０.５１３ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ２Ｄ０２Ｇ５２９０００.１ ＴａＴＧＡ１２ ４２５ ４６ ８００ ５.８６ ５７.１８ ７３.３９ －０.５０７ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ３Ａ０２Ｇ１９０７００.２ ＴａＴＧＡ１３ ３３２ ３６ ９００ ７.７９ ５８.５４ ７７.７１ －０.６０５ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ３Ａ０２Ｇ３３４１００.１ ＴａＴＧＡ１４ ４７５ ５１ ８００ ６.５３ ５２.３２ ７４.３６ －０.５１４ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ３Ａ０２Ｇ３７２４００.１ ＴａＴＧＡ１５ ５７０ ６１ ８００ ６.５５ ５７.５８ ６９.００ －０.５１６ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ３Ｂ０２Ｇ２２０４００.２ ＴａＴＧＡ１６ ３３２ ３６ ９００ ７.７９ ５８.５４ ７７.７１ －０.６０５ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ３Ｂ０２Ｇ３６５１００.１ ＴａＴＧＡ１７ ４７７ ５１ ９００ ６.７８ ５０.５８ ７５.６８ －０.４９４ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ３Ｂ０２Ｇ４０４８００.１ ＴａＴＧＡ１８ ５２６ ５７ １００ ６.６４ ５９.０８ ６８.８２ －０.５１７ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ３Ｄ０２Ｇ１９４８００.２ ＴａＴＧＡ１９ ３３２ ３６ ９００ ８.４９ ５８.２１ ７７.７１ －０.６０９ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ３Ｄ０２Ｇ３２７６００.１ ＴａＴＧＡ２０ ４７７ ５２ ０００ ６.５３ ５３.９４ ７５.４７ －０.４９５ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ３Ｄ０２Ｇ３６５２００.１ ＴａＴＧＡ２１ ５３０ ５７ ６００ ６.６６ ５８.７６ ６８.２８ －０.５４５ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ４Ａ０２Ｇ１２６３００.３ ＴａＴＧＡ２２ ３３４ ３７ ３００ ７.８７ ５１.９４ ８３.３８ －０.５０５ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ４Ａ０２Ｇ１８３４００.１ ＴａＴＧＡ２３ ５４０ ５９ ０００ ６.４４ ５４.８９ ６９.００ －０.５６９ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ４Ｂ０２Ｇ１３５０００.１ ＴａＴＧＡ２４ ５６６ ６２ ２００ ６.４０ ５６.４０ ６６.７０ －０.６１４ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ４Ｂ０２Ｇ１７８６００.１ ＴａＴＧＡ２５ ３３４ ３７ ３００ ７.８７ ５０.０４ ８２.２２ －０.５１３ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ４Ｄ０２Ｇ１２９９００.１ ＴａＴＧＡ２６ ５３８ ５８ ８００ ６.４１ ５４.０８ ６８.３５ －０.５６８ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ４Ｄ０２Ｇ１８０２００.２ ＴａＴＧＡ２７ ３３４ ３７ ３００ ７.８７ ５１.９４ ８３.３８ －０.５０５ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ５Ａ０２Ｇ１７４２００.１ ＴａＴＧＡ２８ ４６７ ５１ ３００ ７.０２ ５３.５４ ７７.４１ －０.４７３ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ５Ａ０２Ｇ２６５６００.１ ＴａＴＧＡ２９ ５１８ ５７ ９００ ６.５１ ６８.９３ ７７.３０ －０.５５０ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ５Ｂ０２Ｇ２６５３００.２ ＴａＴＧＡ３０ ５２５ ５８ ６００ ６.５８ ７０.７５ ７６.６３ －０.５６０ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ５Ｄ０２Ｇ１７８８００.１ ＴａＴＧＡ３１ ４６６ ５１ ０００ ７.８３ ５５.３４ ７７.５８ －０.４６６ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ５Ｄ０２Ｇ２７３５００.２ ＴａＴＧＡ３２ ４５０ ５０ ４００ ８.６６ ６５.２６ ８２.００ －０.４７６ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ６Ａ０２Ｇ１６５８００.１ ＴａＴＧＡ３３ ４６６ ５０ ９００ ７.０１ ５２.９４ ７６.３９ －０.４５２ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ６Ｂ０２Ｇ１９３２００.１ ＴａＴＧＡ３４ ４５７ ４９ ９００ ６.９８ ５２.４１ ７６.２１ －０.４５５ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ６Ｄ０２Ｇ１５４４００.１ ＴａＴＧＡ３５ ４６６ ５１ ０００ ７.０１ ５２.１８ ７４.１０ －０.５００ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ７Ａ０２Ｇ２０７１００.１ ＴａＴＧＡ３６ ４４３ ４８ ３００ ７.８６ ５６.７３ ８１.８３ －０.３０６ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ７Ｂ０２Ｇ１１４３００.１ ＴａＴＧＡ３７ ４４８ ４８ ５００ ７.３６ ５６.８９ ８２.０１ －０.２８５ 细胞核

ＴｒａｅｓＣＳ７Ｄ０２Ｇ２０９８００.１ ＴａＴＧＡ３８ ４４８ ４８ ４００ ７.３６ ５６.９７ ８０.７４ －０.３０１ 细胞核
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Ｍｏｔｉｆ１~Ｍｏｔｉｆ１０:基序 １~基序 １０ꎮ ｂＺＩＰ:碱性亮氨酸拉链ꎮ
图 ２　 ＴａＴＧＡ 保守基序、保守结构域及基因结构

Ｆｉｇ.２　 Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆｓꎬ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｄｏｍａｉｎｓ ａｎｄ ｇｅｎｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｏｆ ＴａＴＧＡ

２.４　 小麦 ＴＧＡ 家族共线性分析

在生物体进化过程中ꎬ基因组及其包含的基因

是不断变化的ꎮ 为深入了解 ＴａＴＧＡ 的进化和扩增

模式ꎬ用 ＭＣＳａｎＸ 进行 ＴａＴＧＡ 共线性分析ꎬ共鉴定

到 ４６ 组共连基因对(图 ４Ａ)ꎬ其中包含多个三联体

基因ꎮ 三联体基因调控区域的不同可能是影响

ＴａＴＧＡ 各亚组成员偏好性表达的因素之一ꎻ在同源

三联体中ꎬＴａＴＧＡ 成员具有相似的结构ꎬ推测具有相

似的表达模式ꎮ 此外ꎬ对这些共线性基因对进行选

择压力分析ꎬ发现 Ｋａ / Ｋｓ值均小于 １ꎬ表明 ＴａＴＧＡ 的

进化模式受到纯化选择的作用ꎮ 为了分析小麦与其

他植物 ＴＧＡ 家族的进化模式ꎬ本研究分析了小麦与

３ 种不同植物(拟南芥、水稻、玉米)的共线性关系ꎮ
由图 ４Ｂ 可以看出ꎬＴａＴＧＡ 与水稻间存在 ３０ 对共线

性关系ꎬ与玉米间存在 ３３ 对共线性关系ꎬ与拟南芥

间无共连基因对ꎮ 上述结果表明ꎬＴａＴＧＡ 在进化路
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Ｔａ:小麦ꎻＺｍ:玉米ꎻＡｔ:拟南芥ꎻＯｓ:水稻ꎮ
图 ３　 小麦、玉米、拟南芥和水稻 ＴＧＡ 家族的系统发育分析

Ｆｉｇ.３　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＴＧＡ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍꎬ Ｚｅａ ｍａｙｓꎬ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ａｎｄ Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ

径上与水稻、玉米具有更近的亲缘关系和更相似的

模式ꎮ
２.５　 小麦 ＴＧＡ 家族顺式作用元件分析

为了解 ＴａＴＧＡ 的潜在功能及调控模式ꎬ对 ＴａＴ￣
ＧＡ 上游２ ０００ ｂｐ 的启动子区域进行顺式作用元件

分析ꎬ共鉴定得到 １１ 种不同类型的顺式作用元件

(图 ５)ꎬ涵盖植物生长发育、对非生物胁迫的响应、
激素作用等不同功能区域ꎮ 结果表明ꎬ超过 ７０％的

ＴａＴＧＡ 成员都包含逆境胁迫响应元件、脱落酸响应

元件、茉莉酸甲酯响应元件ꎬ表明 ＴａＴＧＡ 主要在应

对环境压力、激素调节方面起到调控作用ꎮ 此外ꎬ不
同 ＴａＴＧＡ 成员有着不同类型和数量的顺式作用元

件ꎬ说明 ＴａＴＧＡ 可能存在功能差异ꎮ 值得一提的

是ꎬ不同激素相关的顺式作用元件的数量差异很大ꎬ

响应茉莉酸甲酯、脱落酸的顺式作用元件数量远大

于响应水杨酸的顺式作用元件数量ꎬ表明 ＴａＴＧＡ 对

逆境胁迫、生长发育的调控可能更加依赖茉莉酸甲

酯、脱落酸作用ꎮ
２.６　 小麦 ＴＧＡ 家族表达模式分析

为了研究 ＴａＴＧＡ 在小麦生长发育中的作用ꎬ基
于小麦表达数据库 ｅｘｐＶＩＰ 获取 ＴａＴＧＡ 在小麦根、茎、
叶、籽粒、穗 ５ 种不同组织中的相对表达量ꎬ通过

Ｈｅａｔｍａｐ 绘制热图ꎬ聚类研究 ＴａＴＧＡ 成员在不同组织

下的时空表达差异ꎮ 由图 ３、图 ６ 可以看出ꎬ３８ 个位

于不同亚组的 ＴａＴＧＡ 成员在这 ５ 种组织样本中展现

出不同的表达特点ꎬ其中被聚类在Ⅰ组、Ⅲ组、Ⅴ组的

ＴａＴＧＡ 成员ꎬ尤其是 ＴａＴＧＡ７、ＴａＴＧＡ９、ＴａＴＧＡ１１ 在不

同组织中的相对表达量整体都较高ꎬ表明 ＴａＴＧＡ 在

０８８１ 江 苏 农 业 学 报 　 ２０２５ 年 第 ４１ 卷 第 １０ 期



Ａ:ＴａＴＧＡ 共线性分析 Ｂ:小麦与玉米、拟南芥和水稻 ＴＧＡ 家族的共线性关系ꎮ
图 ４　 ＴＧＡ 的共线性分析

Ｆｉｇ.４　 Ｃｏｌｌｉｎｅａｒｉｔｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＴＧＡ

植物的不同生长发育阶段都起到一定的调控作用ꎮ
位于Ⅱ组的所有 ＴａＴＧＡ 成员(ＴａＴＧＡ１、ＴａＴＧＡ３、ＴａＴ￣

ＧＡ５、ＴａＴＧＡ３６、ＴａＴＧＡ３７、ＴａＴＧＡ３８)在这些组织中的

表达不明显ꎬ推测Ⅱ组可能发挥其他作用ꎮ 为了进一

１８８１简子林等:小麦 ＴＧＡ 转录因子家族全基因组鉴定及其响应非生物胁迫的表达分析



图 ５　 ＴａＴＧＡ 顺式作用元件分析

Ｆｉｇ.５　 Ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＴａＴＧＡ

步研究 ＴａＴＧＡ 在不同胁迫处理及激素作用下的表达

模式ꎬ以小麦中国春为材料ꎬ进行 １００ μｍｏｌ / Ｌ ＡＢＡ、
１００ μｍｏｌ / Ｌ ＭｅＪＡ、２００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 和 ２０％ ＰＥＧ￣
６０００ 处理ꎮ 基于转录组数据、顺式作用元件分析ꎬ选
取 ５ 个相对表达量较高且差异明显的 ＴａＴＧＡ 成员ꎬ通
过 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 技术测定它们在不同胁迫处理和激素作

用下的表达水平ꎮ 由图 ７ 可以看出ꎬ在脱落酸(ＡＢＡ)
作用下ꎬ除 ＴａＴＧＡ７ 外ꎬ其余 ４ 个 ＴａＴＧＡ 成员都在处

理后一定时间被显著(Ｐ<０􀆰 ０５)或极显著(Ｐ<０􀆰 ０１)
诱导ꎬ并且 ＴａＴＧＡ３、ＴａＴＧＡ１０、ＴａＴＧＡ１１ 在处理 ２４ ｈ
内都能响应 ＡＢＡ 的表达ꎬ而 ＴａＴＧＡ２７ 则在处理 ４８ ｈ
的整个时段内基本上都表现为显著表达ꎮ 在另一个

激素茉莉酸甲酯(ＭｅＪＡ)的处理下ꎬＴａＴＧＡ 表现出相

似特征ꎬ即除 ＴａＴＧＡ７ 外ꎬ其余 ４ 个 ＴａＴＧＡ 成员在Ｍｅ￣
ＪＡ 处理下表现出被显著(Ｐ< ０􀆰 ０５) 或极显著(Ｐ<
０􀆰 ０１)诱导的特征ꎬ但表达水平低于 ＡＢＡ 激素作用ꎮ
此外ꎬ在使用 ＰＥＧ￣６０００ 模拟干旱处理的条件下ꎬ不同

ＴａＴＧＡ 表现出响应差异ꎬ其中 ＴａＴＧＡ３、ＴａＴＧＡ７、ＴａＴ￣
ＧＡ１０、ＴａＴＧＡ１１ 在绝大部分时间节点的表达都受到抑

制ꎬＴａＴＧＡ２７ 的表达则在大部分时间被显著 (Ｐ<
０􀆰 ０５)或极显著(Ｐ<０􀆰 ０１)诱导ꎬ并在处理 ６ ｈ 时达到

峰值(０ ｈ 时的 ７􀆰 １２ 倍)ꎮ 在 ＮａＣｌ 胁迫处理下ꎬＴａＴ￣
ＧＡ７ 于处理 １２ ｈ 及之前被抑制表达ꎬ并在之后恢复正

常表达水平ꎮ 其余 ＴａＴＧＡ 成员则不同程度地受到诱

导ꎬ其中 ＴａＴＧＡ３、ＴａＴＧＡ１０、ＴａＴＧＡ１１ 被诱导表达的水

平相近ꎬ其中 ＴａＴＧＡ１１ 在处理 ３ ｈ 时的相对表达量较

高(０ ｈ 时的 ３􀆰 ９０ 倍)ꎬＴａＴＧＡ３ 在处理 ６ ｈ 时的相对

表达量较高(０ ｈ 时的 ２􀆰 ７０ 倍)ꎬＴａＴＧＡ１０ 在处理 ２４ ｈ
时的相对表达量较高(０ ｈ 时的 ３􀆰 ２０ 倍)ꎮ ＴａＴＧＡ２７
在 ＮａＣｌ 胁迫下 ６ ~ ４８ ｈ 被极显著(Ｐ<０􀆰 ０１)诱导表

达ꎬ相对表达量于处理 ２４ ｈ 时达到峰值(０ ｈ 时的

２５􀆰 ２０ 倍)ꎮ 综上所述ꎬＴａＴＧＡ 在植物生长发育过程

中发挥着重要作用ꎬ在不同非生物胁迫、激素作用下

表现出复杂的表达模式ꎮ

３　 讨 论

转录因子在介导植物对其外部环境变化的反应

中起着关键作用ꎬ是控制植物对环境胁迫反应的复

杂调控网络的重要组成部分ꎬ可以与其他信号分子、
蛋白质相互作用ꎬ从而调节靶基因的表达ꎬ使植物能

够快速应对环境挑战ꎬ 如干旱、 盐碱或病原体

等[２４￣２６]ꎮ 非生物胁迫也可诱导植物的一系列反应

模式ꎬ不仅包括转录调控和信号转导ꎬ还包括功能特

异性的表达和激活[２７￣３０]ꎮ 因此ꎬ研究转录因子结构

和功能ꎬ对于理解调控植物生长发育和响应环境压

力的作用机制十分重要ꎮ
ＴＧＡ 转录因子家族已被广泛证明在植物的多

种生理过程中发挥作用并能增强植物对生物、非生

物胁迫的抵抗力[８]ꎮ 在玉米中ꎬＺｍＴＧＡ７、ＺｍＴＧＡ１１
基因的表达随着盐处理的不同而呈现显著变化ꎬ被
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不同组织名称后的字母与数字表示发育周期ꎮ
图 ６　 ＴａＴＧＡ 在小麦不同组织中的表达模式

Ｆｉｇ.６　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ＴａＴＧＡ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ ｏｆ ｗｈｅａｔ

视为玉米盐胁迫响应研究中的重要候选功能基

因[３１]ꎮ ＴａＴＧＡ 在逆境胁迫下表现出相似的表达模

式和分子相似性ꎬ因此认为它们在增强植物抗逆性

方面发挥着相同作用ꎮ 在大豆中ꎬＧｍＴＧＡ１５、ＧｍＴ￣
ＧＡ１７ 可以增强大豆的抗旱性ꎬ并在盐胁迫下差异表

达ꎬ而 ＧｍＴＧＡ５、 ＧｍＴＧＡ７ 的表达水平显著降低ꎬ
ＧｍＴＧＡ１０、ＧｍＴＧＡ１３、ＧｍＴＧＡ１４、 ＧｍＴＧＡ１７ 和 ＧｍＴ￣
ＧＡ２６ 的表达水平则显著升高[２１]ꎮ 本研究发现ꎬ
ＴａＴＧＡ 转录因子基因在盐胁迫下也被不同程度地诱

导表达ꎮ 而在 ＰＥＧ￣６０００ 处理下ꎬ绝大部分 ＴａＴＧＡ
转录因子基因表现出响应差异ꎬ即在绝大部分时间

节点被抑制表达ꎮ 在植物的诸多调控系统中ꎬ转录

因子的差异表达被认为是一种成熟的调控模式[３２]ꎬ
ＧｍＴＧＡ 与 ＴａＴＧＡ 都表现出了这个特点ꎮ 此外ꎬ

ＴＧＡ 转录因子被证明在小麦抗条锈病中起着重要

作用ꎬＴａＴＧＡ７、ＴａＴＧＡ８、ＴａＴＧＡ１３、ＴａＴＧＡ１６ 在小麦

感染条锈病后均表现为显著表达ꎬＴａＴＧＡ１３ 的沉默

突变体负向调节对条锈病的抗性[３３]ꎮ 但是ꎬ目前对

于 ＴａＴＧＡ 抗逆性的研究很少ꎮ
ＡｔＴＧＡ 转录因子已被证明与不同植物激素信号

通路密切相关ꎬ可以通过水杨酸(ＳＡ)、茉莉酸甲酯

(ＭｅＪＡ)信号转导途径提高植物的抗逆性[１１ꎬ１５]ꎮ
ＧｍＴＧＡ１７ 过表达株系通过促进 ＡＢＡ 生成ꎬ从而诱

导气孔关闭、减少水分流失ꎬ进而提高植株的抗旱

性[２２]ꎮ 而在本研究中ꎬ在脱落酸、茉莉酸甲酯激素

作用下ꎬＴａＴＧＡ 转录因子基因表现出相似的表达模

式ꎬ即除 ＴａＴＧＡ７ 外ꎬ其余 ４ 个 ＴａＴＧＡ 转录因子基因

在各处理下均被不同程度地诱导表达ꎮ 由此推测ꎬ
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∗表示与 ０ ｈ 相比差异显著(Ｐ<０.０５)ꎻ∗∗表示与 ０ ｈ 相比差异极显著(Ｐ<０.０１)ꎮ
图 ７　 ＴａＴＧＡ 基因在非生物胁迫和激素作用下的表达模式分析

Ｆｉｇ.７　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ＴａＴＧＡ ｇｅｎｅｓ ｕｎｄｅｒ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓｅｓ ａｎｄ ｈｏｒｍｏｎｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

ＴａＴＧＡ 也通过参与 ＭｅＪＡ、ＡＢＡ 通路从而发挥作用ꎮ
ＴａＴＧＡ 是一种高度保守的转录因子家族ꎬ能在

响应不利的环境条件和生长发育过程中发挥重要作

用ꎮ 本研究结果为进一步研究 ＴＧＡ 转录因子家族

在小麦生长、抗逆性机制中的调控作用奠定了基础ꎬ
也为小麦抗逆性分子育种提供了可参考的优质候选

基因ꎬ对于提高小麦抗逆能力和农业生产力有一定

现实意义ꎮ

４　 结 论

本研究在小麦全基因组基础上鉴定得到 ３８ 个

ＴａＴＧＡ 家族基因ꎬ它们不均匀地分布在小麦的 ２１ 条

染色体上ꎬ通过系统发育分析将 ＴａＴＧＡ 分为Ⅰ、Ⅱ、
Ⅲ、Ⅳ、Ⅴ５ 个亚家族ꎬ各亚家族内的 ＴａＴＧＡ 转录因

子基因结构、保守基序及保守结构域特征基本一致ꎮ
超过 ７０％的 ＴａＴＧＡ 成员均包含逆境胁迫响应元件、
脱落酸响应元件、茉莉酸甲酯响应元件作用元件ꎮ
ＲＮＡ 测序结果显示ꎬＴａＴＧＡ 具有组织表达特异性ꎮ
结合 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 技术分析结果发现ꎬＴａＴＧＡ 转录因子

基因在不同逆境胁迫及激素作用下差异表达ꎬ其中

ＴａＴＧＡ２７ 的相对表达量最高ꎬ推测其发挥了重要作

用ꎮ 本研究结果可为小麦抗逆性分子育种提供候选

基因ꎬ并为进一步研究 ＴＧＡ 转录因子在植物中的功

能提供线索ꎮ
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