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　 　 摘要:　 ＬＴＲ￣反转座子是棉花基因组的主要组成部分ꎬ在基因组中通常呈现“静止”状态ꎮ 但受到胁迫刺激时ꎬ
部分反转座子的转录活性可被“激活”ꎬ可能影响邻近基因的表达ꎮ 本研究在盐胁迫下通过生物信息学手段ꎬ在旱

地棉转录组数据库中检测到 ３ ８８５ 个转录激活的候选 ＬＴＲ￣反转座子ꎻ这些候选 ＬＴＲ￣反转座子上下游 ５ ｋｂ 内共有

１ ７８７个邻近基因ꎬ其中 ３７７ 个邻近基因在盐胁迫下差异表达ꎬ通过对 ３７７ 个基因进行功能注释发现ꎬ３２６ 个基因注

释到 ＧＯ 数据库中ꎬ并且部分基因与棉花已报道过的耐盐抗旱基因同源ꎮ 本研究结果将为棉花的耐盐分子机理解

析提供一定的理论基础ꎮ
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　 　 随着基因组学的迅速发展和测序技术的进步ꎬ
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许多作物已完成了全基因组测序工作ꎮ 通过分析基

因组成分发现:除功能基因以外ꎬ各种类型的转座元

件及其衍生物ꎬ特别是 ＬＴＲ￣反转座子在基因组中占

很大比例[１]ꎮ 例如ꎬ在水稻、大豆、雷蒙德氏棉、辣
椒、亚洲棉和玉米基因组中ꎬ分别有约 ２０％、４２％、
４５％、５６％、６８％及 ７５％的 ＬＴＲ￣反转座子[２￣８]ꎮ 根据

ｉｎｔ 和 ｐｏ 的排列顺序ꎬＬＴＲ￣反转座子又分为 Ｔｙ３￣
ｇｙｐｓｙ 和 Ｔｙ１￣ｃｏｐｉａ 两大亚家族ꎮ 通常条件下ꎬ由于

受到甲基化、组蛋白的共价修饰以及小分子干涉

ＲＮＡ (ｓｉＲＮＡ)等因素的影响ꎬ大部分转座子以静止

状态存在于基因组中ꎬ但受到生物或非生物胁迫

(组织培养、病原菌入侵、盐胁迫、冷害、激素处理以

及远缘杂交等)刺激时ꎬ部分反转座子可能会被转

录激活[９]ꎮ 例如烟草中的 ＬＴＲ￣反转座子 Ｔｔｏ１ꎬ在原

生质体中的表达量提高了 １０ 倍ꎬ并且 Ｔｔｏ１ 的调控

主要表现在转录水平[１０]ꎻ柠檬的组织培养再生植

株ꎬ在盐胁迫环境下可以检测到 Ｔｙｌ￣ｃｏｐｉａ￣ｌｉｋｅ 类

ＬＴＲ￣反转座子 ＣＬＣｏｙ１ 的表达[１１]ꎻ组织培养、稻瘟

菌、２ꎬ ４￣Ｄ、水杨酸及高盐处理后的水稻品种月亮谷

中ꎬ均能检测到 Ｔｙ３￣ｇｙｐｓｙ 类的 ＬＴＲ￣反转座子表

达[１２]ꎮ
研究结果表明ꎬ转录激活的 ＬＴＲ￣反转座子可能

插入基因内部或附近ꎬ影响这些基因的表达[１３]ꎮ 在

一粒小麦和山羊草人工合成的异源四倍体中ꎬ检测

到了部分 ＬＴＲ￣反转座子 Ｗｉｓ ２￣１Ａꎬ它们产生了大量

的转录本ꎮ 进一步分析发现ꎬＬＴＲ￣反转座子 Ｗｉｓ ２￣
１Ａ 的 ３′端 ＬＴＲ 的转录读出使邻近基因正义或者反

义转录ꎬ激活或者干扰邻近基因的表达[１４]ꎻ白皮葡

萄中ꎬ由于花青苷的合成调控基因 ＶｖｍｙｂＡ１ 的启动

子区插入了 Ｔｙ３￣ｇｙｐｓｙ 类 ＬＴＲ￣反转座子ꎬ影响了该

基因的表达ꎬ影响了花青苷合成ꎬ从而形成了白皮葡

萄[１５]ꎻ玉米蜡质基因 Ｗａｘｙ 中ꎬ由于 ＬＴＲ￣反转座子

Ｓｔｏｎｏｒ、Ｇ 及 Ｂ５ 的插入使其内含子的长度增加了约

４０~６０ 倍ꎬ从而使其表达量降低了约 ９０％[１６]ꎮ
以往的研究结果表明ꎬ棉花转座子的研究多集中

在鉴定其对基因组进化影响等方面[６￣８ꎬ１７￣１８]ꎬ非生物胁

迫下的转录激活鲜有报道ꎮ 棉花是世界上重要的经

济作物ꎬ是纤维和油料的重要来源ꎬ但低温、高温、盐
渍以及干旱等非生物胁迫严重影响了棉花的产

量[１９￣２１]ꎮ 现有的主栽棉花品种虽然产量高ꎬ但种质资

源遗传基础较窄ꎬ耐盐水平较低ꎬ遇到恶劣的气候ꎬ棉
花产量受到很大的影响[２２]ꎮ 前期研究中我们发现ꎬ

棉属二倍体 Ｄ 组野生种旱地棉 (Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ａｒｉｄｕｍ)
具有较好耐盐性ꎬ是耐盐研究的理想材料ꎮ 另外ꎬ二
倍体棉花具有相同的染色体数目(ｎ ＝ １３)ꎬ且基因组

在不同二倍体种间具有很强的共线性[６]ꎮ 因此ꎬ借助

已公布的 Ｄ 组雷蒙德氏棉(Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ｒａｉｍｏｎｄｉｉ)的基

因组图谱[６￣７] 及 Ｄ 组棉花盐胁迫下的转录组数据可

以开展盐胁迫下基因层面的研究ꎮ
前期研究中ꎬ我们完成了雷蒙德氏棉基因组转

座子数据库的构建ꎬ共鉴定到 １３ ２９７ 个 ＬＴＲ￣反转座

子[２３]ꎻ另一方面ꎬ我们通过高通量测序技术ꎬ已获得

了二倍体 Ｄ 组野生种旱地棉在 ２００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 处
理 ０ ｈ、３ ｈ、１２ ｈ、７２ ｈ 及 １４４ ｈ 的转录组数据[２４]ꎮ
本研究将在盐胁迫下二倍体 Ｄ 组野生种转录组数

据库中检测转录激活的 ＬＴＲ￣反转座子及差异表达

的邻近基因ꎬ并对差异表达的邻近基因进行功能注

释ꎮ 以期为棉花耐盐分子机理的解析提供一定的理

论基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 材料

雷蒙德氏棉基因组中的 １３ ２９７ 条 ＬＴＲ￣反转座

子来源于 ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｇｒｔｅｄｂ. ｏｒｇ 网站ꎻ雷蒙德氏棉

基因的 ＣＤＳ 序列 １ 份来自 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ 网站(ｈｔｔｐ: / /
ｗｗｗ.ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ. ｎｅｔ / )ꎬ１ 份来自中国农业科学院棉

花研究所(ｈｔｔｐ: / / ｃｇｐ.ｇｅｎｏｍｉｃｓ.ｏｒｇ.ｃｎ / ｐａｇｅ / ｓｐｅｃｉｅｓ /
ｉｎｄｅｘ.ｊｓｐ)ꎻ旱地棉转录数据来自本实验室ꎮ
１.２　 盐胁迫下二倍体 Ｄ 组棉花转录激活的 ＬＴＲ￣
反转座子的鉴定

　 　 利用 Ｂｌａｓｔｎ 程序ꎬ搜索棉花１３ ２９７个 ＬＴＲ￣反转

座子与旱地棉盐胁迫下转录组数据的匹配ꎬ鉴定盐

胁迫下转录激活的候选 ＬＴＲ￣反转座子ꎬ参数设定标

准:Ｅ ≤ １０－１０ꎬ匹配长度≥１００ ｂｐꎬ其他参数为默认

设置值ꎮ
１.３　 盐胁迫下二倍体 Ｄ 组棉花转录激活的 ＬＴＲ￣
反转座子邻近基因的鉴定、差异表达分析及功能

注释

　 　 盐胁迫下二倍体 Ｄ 组棉花转录激活的 ＬＴＲ￣反
转座子邻近基因的鉴定和差异表达分析:采用

Ｂｌａｓｔｎ 结合 Ｐｅｒｌ 脚本等ꎬ对盐胁迫下转录激活的候

选 ＬＴＲ￣反转座子在染色体上的位置进行定位ꎬ提取

上游和下游 ５ ｋｂ 以内的邻近基因ꎬ利用 Ｂｌａｓｔｎ 程序

搜索邻近基因与旱地棉盐胁迫下转录组数据的匹
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配ꎬ鉴定盐胁迫下差异表达的候选基因ꎬ参数设定标

准为Ｅ≤１０－１０ꎬ匹配长度≥１００ ｂｐꎬ其他参数为默认

设置值ꎮ
盐胁迫下二倍体 Ｄ 组棉花转录激活的 ＬＴＲ￣反

转座 子 差 异 表 达 邻 近 基 因 的 功 能 注 释: 采 用

ＣＲＯＳＳ＿ＭＡＴＣＨ 程序结合 Ｐｅｒｌ 脚本等ꎬ搜索差异表

达的邻近基因与拟南芥 ＣＤＳ 数据库(Ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｒｅｓｏｕｒｃｅꎬ ｗｗｗ. ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ. ｇｒｄ) 的匹配ꎬ
鉴定每条差异表达的邻近基因在该数据库中匹配最

好的拟南芥基因的 ＩＤ 号ꎬ利用拟南芥基因匹配的

ＩＤ 号ꎬ在 ＤＡＶＩＤ 网站 ( ＤＡＶＩＤ Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ Ｒｅ￣
ｓｏｕｒｃｅｓ ６.７)中搜索其参与的 ＧＯ ｔｅｒｍ 号ꎬ最后将每

个基因的 ＧＯ ｔｅｒｍ 利用 ＢＧＩ ＷＥＧＯ(ｈｔｔｐ: / / ｗｅｇｏ.ｇｅ￣
ｎｏｍｉｃｓ.ｏｒｇ.ｃｎ / ｃｇｉ￣ｂｉｎ / ｗｅｇｏ / ｉｎｄｅｘ.ｐｌ)在线数据库进

行展示ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 盐胁迫下二倍体 Ｄ 组棉花转录激活的 ＬＴＲ￣
反转座子的鉴定

　 　 利用 Ｂｌａｓｔｎ 程序在旱地棉盐胁迫下 ３ ｈ、１２ ｈ、
７２ ｈ 和 １４４ ｈ 的转录组数据中ꎬ共搜索到３ ８８５个转

录激活的候选 ＬＴＲ￣反转座子ꎮ 其中ꎬ２２３ 个属于

Ｔｙ３￣ｇｙｐｓｙ 亚家族ꎬ３ ６６２个属于 Ｔｙ１￣ｃｏｐｉａ 亚家族ꎮ
通过分析不同时间转录激活的候选 ＬＴＲ￣反转座子

发现ꎬ２ ６３８个 ＬＴＲ￣反转座子在 ３ ｈ 和 １２ ｈ 都表达ꎬ
２ ６２０个 ＬＴＲ￣反转座子在 ３ ｈ 和 ７２ ｈ 都表达ꎬ２ ６２８
个 ＬＴＲ￣反转座子在 １２ ｈ 和 ７２ ｈ 都表达ꎬ２ ６８６个
ＬＴＲ￣反转座子在 ７２ ｈ 和 １４４ ｈ 都表达ꎮ 进一步分

析发现ꎬ２ ５９７个 ＬＴＲ￣反转座子在 ３ ｈ、１２ ｈ、７２ ｈ 和

１４４ ｈ 都表达(图 １)ꎮ
２.２　 盐胁迫下二倍体 Ｄ 组棉花转录激活的 ＬＴＲ￣
反转座子邻近基因的鉴定

　 　 通过分析上述盐胁迫下３ ８８５个转录激活的候

选 ＬＴＲ￣反转座子上下游邻近基因发现ꎬ共有１ ７８７
个基因与３ ８８５个 ＬＴＲ￣反转座子之间的距离小于 ５
ｋｂꎮ 进一步分析发现 ３ ８８５ 个 ＬＴＲ￣反转座子的 ５′上
游有 ８６９ 个基因ꎬ３′下游有 ９１８ 个基因(表 １)ꎮ ５′上
游的 ８６９ 个基因中ꎬ １１０ 个基因与３ ８８５个 ＬＴＲ￣反转

座子的距离在 ０~ １ ０００ ｂｐꎬ１４９ 个基因在 １ ００１~
２ ０００ ｂｐꎬ１８６ 个基因在 ２ ００１~３ ０００ ｂｐꎬ１９９ 个基因

在 ３ ００１~４ ０００ ｂｐꎬ２２５ 个基因在 ４ ００１~ ５ ０００ ｂｐꎻ
３′下游的 ９１８ 个基因中ꎬ１２３ 个基因与３ ８８５个 ＬＴＲ￣

图 １　 盐胁迫下二倍体 Ｄ 组棉花转录激活的 ＬＴＲ￣反转座子

Ｆｉｇ.１　 Ｔｈｅ ｌｏｎｇ ｔｅｒｍｉｎａｌ ｒｅｐｅａｔ ｒｅｔｒｏｔｒａｎｓｐｏｓｏｎｓ (ＬＴＲ￣ＲＴｓ)
ｗｉｔｈ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｕｎｄｅｒ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ｗｉｌｄ ｄｉｐ￣
ｌｏｉｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｃｏｔｔｏｎ

反转座子的距离在 ０~ １ ０００ ｂｐꎬ １５４ 个基因在

１ ００１~２ ０００ ｂｐꎬ２０５ 个基因在 ２ ００１~３ ０００ ｂｐꎬ２０９
个基因在 ３ ００１~ ４ ０００ ｂｐꎬ２２７ 个基因在 ４ ００１~
５ ０００ ｂｐ(表 １)ꎮ

表 １　 盐胁迫下二倍体 Ｄ 组棉花转录激活的 ＬＴＲ￣反转座子的邻近

基因

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ａｄｊａｃｅｎｔ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｌｏｎｇ ｔｅｒｍｉｎａｌ ｒｅｐｅａｔ ｒｅｔｒｏｔｒａｎｓ￣
ｐｏｓｏｎｓ (ＬＴＲ￣ＲＴｓ) ｗｉｔｈ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｕｎｄｅｒ ｓａｌｔ
ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ｗｉｌｄ ｄｉｐｌｏｉｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｃｏｔｔｏｎ

距离
(ｂｐ)

邻近基因

５′上游 ３′下游
总数

０~１ ０００ １１０ １２３ ２３３

１ ００１~２ ０００ １４９ １５４ ３０３

２ ００１~３ ０００ １８６ ２０５ ３９１

３ ００１~４ ０００ １９９ ２０９ ４０８

４ ００１~５ ０００ ２２５ ２２７ ４５２

合计 ８６９ ９１８ １ ７８７

２.３　 盐胁迫下二倍体 Ｄ 组棉花转录激活的 ＬＴＲ￣
反转座子邻近基因的差异表达分析

　 　 将上述鉴定到的１ ７８７个邻近基因ꎬ利用 Ｂｌａｓｔｎ
程序在盐胁迫 ３ ｈ、１２ ｈ、７２ ｈ 和 １４４ ｈ 的旱地棉转录

组数据中进行搜索ꎬ共检测到 ３７７ 个盐胁迫下差异

表达的候选基因ꎮ 其中ꎬ１１８ 个基因在 ３ ｈ 和 １２ ｈ
都表达ꎬ８０ 个基因在 ３ ｈ 和 ７２ ｈ 都表达ꎬ６２ 个基因

在 １２ ｈ 和 ７２ ｈ 都表达ꎬ１１３ 个基因在 ７２ ｈ 和 １４４ ｈ
都表达ꎮ 进一步分析发现ꎬ４６ 个基因在 ３ ｈ、１２ ｈ、７２
ｈ 和 １４４ ｈ 都表达(图 ２)ꎮ
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图 ２　 盐胁迫下二倍体 Ｄ 组棉花转录激活的 ＬＴＲ￣反转座子差

异表达的邻近基因

Ｆｉｇ.２　 Ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ａｄｊａｃｅｎｔ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ＬＴＲ￣ＲＴｓ
ｗｉｔｈ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｕｎｄｅｒ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ｗｉｌｄ ｄｉｐ￣
ｌｏｉｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｃｏｔｔｏｎ

２.４　 盐胁迫下二倍体 Ｄ 组棉花转录激活的 ＬＴＲ￣
反转座子差异表达邻近基因的功能注释

　 　 通过对 ３７７ 个盐胁迫下差异表达的候选基因进行

功能注释发现ꎬ共有 ３２６ 个基因注释到了 ＧＯ 数据库

中ꎬ分别分布在细胞组分(Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ)、分子功

能 ( Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ) 和 生 物 学 过 程 ( Ｂｏｌｏｇｉｃａｌ
ｐｒｏｃｅｓｓ)(图 ３)ꎮ 进一步分析发现ꎬ３２６ 个基因注释到

细胞组分 １０ 个类别ꎬ分子功能 １１ 个类别ꎬ生物学过程

２２个类别ꎮ 部分基因被注释到 ２ 个及 ２ 个以上的类别

中ꎬ因此ꎬ所有基因的总数目大于 ３２６ꎮ 注释到细胞组

分的 １０ 个类别的基因中ꎬ注释到细胞部分(Ｃｅｌｌ ｐａｒｔ)
和细胞(Ｃｅｌｌ)的类别最多ꎻ注释到分子功能 １１ 个类别

的基因中ꎬ注释到催化活性(Ｃａｔａｌｙｔｉｃ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ)和结合

类(Ｂｉｎｄｉｎｇ)的类别最多ꎻ注释到生物学过程 ２２ 个类别

的基因中ꎬ注释到代谢过程(Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓ)和细胞

过程(Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｐｒｏｃｅｓｓ) 的类别最多(图 ３)ꎮ

ａ:细胞ꎻｂ:细胞组分ꎻｃ:信封ꎻｄ:胞外区ꎻｅ:胞外区部分ꎻｆ:大分子复合物ꎻｇ:膜蛋白ꎻｈ:细胞器ꎻｉ:细胞器部分ꎻｊ:共质体ꎻｋ:抗氧化剂ꎻｌ:结合ꎻ
ｍ:催化活性ꎻｎ:电子载体ꎻｏ:酶调节活性ꎻｐ:分子转导活性ꎻｑ:营养库活性ꎻｒ:结构分子活性ꎻｓ:转录调节活性ꎻｔ:转录调节因子活性ꎻｕ:转运

活性ꎻｖ:解剖结构的形成ꎻｗ:生物粘附ꎻｘ:生物调节ꎻｙ:细胞杀伤ꎻｚ:细胞成分的生物合成ꎻａ１:细胞组成组织ꎻｂ１:细胞过程ꎻｃ１:死亡ꎻｄ１:发展

过程ꎻｅ１:建设定位ꎻｆ１:生长ꎻｇ１:免疫系统的过程ꎻｈ１:定位ꎻｉ１:代谢过程ꎻｊ１:多有机体过程ꎻｋ１:多细胞生物过程ꎻｌ１:色素沉着ꎻｍ１:繁殖ꎻｎ１:
生殖过程ꎻｏ１:刺激反应ꎻｐ１:节律过程ꎻｑ１:病毒的复制ꎮ

图 ３　 ＬＴＲ￣反转座子差异表达的邻近基因的 ＧＯ 注释图

Ｆｉｇ.３　 Ｇｅｎｅ ｏｎｔｏｌｏｇｙ (ＧＯ) ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ａｄｊａｃｅｎｔ ｇｅｎｅ ｏｆ ＬＴＲ￣ＲＴｓ

　 　 随着分子生物学的发展ꎬ棉花耐盐抗旱相关的

基因相继被挖掘ꎮ 其中ꎬ本研究中鉴定到的 ３７７ 个

基因中部分基因与已经报道过的基因同源ꎮ 进一步

分析发现ꎬ这些基因主要有金属硫蛋白基因、转录因

子类、受体激酶基因以及环化脱水酶基因等(表 ２)ꎮ

３　 讨 论

棉花作为世界上重要的经济作物ꎬ是纤维产出及

油料的重要来源ꎬ但低温、高温、盐渍和干旱等非生物

胁迫往往严重影响着棉花的产量[１９￣２１]ꎮ 本研究通过

生物信息学方法鉴定了盐胁迫下二倍体 Ｄ 组棉花转

录激活的候选 ＬＴＲ￣反转座子以及差异表达的邻近基

因ꎬ并通过在线数据库对差异表达的邻近基因进行了

功能注释ꎬ结果发现:在盐胁迫下存在部分 ＬＴＲ￣反转

座子可被转录激活的现象ꎬ在不同的处理时间下ꎬ具
有不同的响应ꎮ 并且ꎬ转录激活的 ＬＴＲ￣反转座子的

部分邻近基因在盐胁迫下差异表达ꎮ 这在一定程度

上ꎬ为棉花耐盐基因的挖掘提供了一个新思路ꎮ

３２２１黄　 芳等:盐胁迫下棉花 ＬＴＲ￣反转座子的转录激活及在耐盐相关基因发掘中的应用



表 ２　 已报道棉花中与逆境相关的主要基因

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｇｅｎｅｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ｃｏｔｔｏｎ

棉花中同源基因 　 　 　 注释 已报道过的基因 　 　 　 　 功　 　 能 参考文献

Ｇｏｒａｉ􀆰 ００２Ｇ０７０１００ 金属硫蛋白基因 ＧｈＭＴ３ａ 在烟草中提高盐、冷及干旱抗性 [２５]

Ｇｏｒａｉ􀆰 ００１Ｇ１９６８００ ＣＣＣＨ 锌指类蛋白基因 ＧｈＺＦＰ１ 在烟草中提高耐盐胁迫能力 [２６]

Ｇｏｒａｉ􀆰 ００３Ｇ０９９７００ ＤＲＥＢ￣ｂｉｎｄｉｎｇ 转录因子 ＧｈＤＲＥＢ１ 拟南芥中提高耐冷、盐及渗透胁迫
能力

[２７]

Ｇｏｒａｉ􀆰 ００５Ｇ０３３２００、
Ｇｏｒａｉ􀆰 ００６Ｇ０６２２００、
Ｇｏｒａｉ􀆰 ００６Ｇ０８１８００、
Ｇｏｒａｉ􀆰 ０１３Ｇ１５４３００、
Ｇｏｒａｉ􀆰 ００１Ｇ２０８７００

环化脱水酶基因 ＧｈＣｙｐ１ 在烟草中提高耐盐胁迫能力 [２８]

Ｇｏｒａｉ􀆰 ００６Ｇ０８１６００ ＣＢＬ￣结合蛋白激酶基因 ＧｈＣＩＰＫ６ 在拟南芥中提高抗旱、耐盐能力 [２９]

Ｇｏｒａｉ􀆰 ００６Ｇ０８３９００、
Ｇｏｒａｉ􀆰 ００６Ｇ０８４０００、
Ｇｏｒａｉ􀆰 ００１Ｇ２６３７００

受体激酶基因 ＧｂＲＬＫ 在拟南芥中提高抗旱、耐盐能力 [３０]

Ｇｏｒａｉ􀆰 ００８Ｇ２００８００、
Ｇｏｒａｉ􀆰 ００２Ｇ１８１６００、
Ｇｏｒａｉ􀆰 ００８Ｇ０４１４００

ＷＲＫＹ 转录因子 ＧｈＷＲＫＹ３９￣１、ＧｈＷＲＫＹ１７、
ＧｈＷＲＫＹ６８

烟草中提高耐盐胁迫能力ꎻ转基因烟
草中提高抗旱胁迫能力ꎮ

[３１￣３３]

Ｇｏｒａｉ􀆰 ００６Ｇ０８１６００ 蔗糖相关蛋白激酶 ２ 基因 ＧｈＳｎＲＫ２ 拟南芥中提高抗旱、耐低温胁迫能力 [３４]

Ｇｏｒａｉ􀆰 ００３Ｇ０９９７００ ＤＲＥＢ￣ｂｉｎｄｉｎｇ 转录因子 ＧｈＤＲＥＢ 在小麦中提高抗旱、耐盐、耐冷胁迫
能力

[３５]

Ｇｏｒａｉ􀆰 ００１Ｇ０００６００、
Ｇｏｒａｉ􀆰 ００６Ｇ０７９８００、
Ｇｏｒａｉ􀆰 ００８Ｇ１０２３００、
Ｇｏｒａｉ􀆰 ００４Ｇ１２０７００、
Ｇｏｒａｉ􀆰 ００４Ｇ１２０７０００、
Ｇｏｒａｉ􀆰 ００４Ｇ１２０７００１、
Ｇｏｒａｉ􀆰 ００４Ｇ１２０７００２、
Ｇｏｒａｉ􀆰 ００４Ｇ１２０７００３、
Ｇｏｒａｉ􀆰 ００４Ｇ１２０７００４、
Ｇｏｒａｉ􀆰 ００６Ｇ０４７３００

ｂＺＩＰ 类转录因子 ＡｔＡＢＩ５ 提高棉花抗旱性 [３６]

Ｇｏｒａｉ􀆰 ００２Ｇ０７３７００、
Ｇｏｒａｉ􀆰 ０１０Ｇ１７１１００

ＮＡＣ 类转录因子 ＳＮＡＣ１ 受低温、干旱、盐和 ＡＢＡ 诱导ꎻ提高
抗旱、耐盐性

[３７￣３８]

Ｇｏｒａｉ􀆰 ００１Ｇ１９６８００ 锌指类蛋白基因 ＧｈＳＡＰ１、 ＧｈＢＢＸ１、 ＧｈＲＣＨＹ１、
ＧｈＺＦＰ２、ＧｈＺＦＰ３

烟草中提高抗旱、耐盐性 [３９]

　 　 通常条件下ꎬ大部分反转座子以静止状态存在

于植物基因组中ꎬ但受到胁迫刺激时ꎬ部分反转座子

可能被转录激活ꎬ而转录激活的 ＬＴＲ￣反转座子可能

插入基因内部或者附近ꎬ影响这些基因的表达[９ꎬ１３]ꎮ
基因的启动子区包括核心启动子以及调控区ꎬ总长

度 ２ ｋｂ 左右[４０]ꎮ 研究结果表明有些转座子尽管没

有插入到基因编码区ꎬ但同样也引起了性状的改

变[１３]ꎮ 因此ꎬ本研究对盐胁迫下转录激活的候选活

性 ＬＴＲ￣反转座子上下游 ５ ｋｂ 的基因进行了鉴定ꎬ共
鉴定到 １ ７８７ 个邻近基因ꎬ其中 ３７７ 个邻近基因在

盐胁迫下差异表达ꎮ 盐胁迫下转录激活的候选

ＬＴＲ￣反转座子在转座或者转录过程中可能会影响

邻近基因的表达甚至影响其生物学功能ꎬ并且 ＬＴＲ￣
反转座子与邻近基因的距离越小ꎬ影响邻近基因的

可能性就越大[４１]ꎮ 本研究从全基因组水平初步鉴

定了盐胁迫下转录激活的 ＬＴＲ￣反转座子差异表达

的邻近基因ꎬ为深入研究造成这种现象的机理奠定

了一定的基础ꎮ
通过对 ３７７ 个差异表达的邻近基因进行功能注

释发现ꎬ３２６ 个基因注释到 ＧＯ 数据库中ꎬ并且这些

基因广泛分布在细胞组分、分子功能以及生物学过

程类别中ꎮ 另一反面ꎬ本研究中鉴定到的差异表达

的 ３７７ 个基因中的部分基因与已经报道过的棉花耐

盐抗旱相关基因同源ꎬ并且这些基因具有不同的生

物功能ꎮ 一些转录因子类基因(例如:ＷＲＫＹ 转录因

子)在植物盐胁迫中发挥重要作用[３１￣３２]ꎻ激酶类基

因如 ＧｈＣＩＰＫ６、 ＧｈＳｎＲＫ２ 及 ＧｂＲＬＫ 可以显著提高拟

南芥的耐盐能力[２９￣３０ꎬ３４]ꎮ 以后的研究中ꎬ将通过分
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子技术进一步验证棉花中这些同源基因的功能ꎮ
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