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　 　 摘要:　 Ｋ＋ / Ｈ＋逆向转运体(ＫＥＡ)介导细胞中 Ｋ＋和 Ｈ＋的动态平衡ꎬ在维持植物体内的离子平衡、生长发育和

信号转导中起重要作用ꎬ然而ꎬ相关研究主要体现在模式作物拟南芥中ꎬ果树中 ＫＥＡ 家族基因的功能依然未知ꎮ 本

研究以 Ｙｅｌｌｏｗ Ｗｏｎｄｅｒ ５ＡＦ８ 草莓为材料ꎬ筛选并克隆 ＫＥＡ 家族基因ꎬ并对其进行生物信息学鉴定和表达特征分析ꎬ
为研究果树 Ｋ＋ / Ｈ＋平衡及钾素动态平衡机制提供基因资源和理论依据ꎮ 结果表明ꎬ在草莓基因组中检索并克隆到

５ 个 ＫＥＡ 家族基因ꎬ命名为 ＦｖｅＫＥＡ１~ＦｖｅＫＥＡ５ꎬ属于典型的植物 Ｋ＋ / Ｈ＋逆向转运体基因ꎻ编码的蛋白质与 ７ 种已报

道的不同科属植物的 ＫＥＡ 家族蛋白在氨基酸水平上具有 ２５.００％的一致性ꎬ并可分为 ２ 个亚族(Ｇｒｏｕｐ Ｉ 和 Ｇｒｏｕｐ
ＩＩ)ꎬ其中ꎬ草莓 ＦｖｅＫＥＡ１ 和 ＦｖｅＫＥＡ２ 属于 Ｇｒｏｕｐ Ｉꎬ只含有 ４ 个 Ｍｏｔｉｆ 基序ꎬ而 ＦｖｅＫＥＡ３~ ＦｖｅＫＥＡ５ 属于 Ｇｒｏｕｐ ＩＩꎬ含
有 ７ 个 Ｍｏｔｉｆ 基序ꎻ系统进化树表明草莓 ＦｖｅＫＥＡ２ 和 ＦｖｅＫＥＡ４ 分别与葡萄 ＶｖＫＥＡ２ 和苹果 ＭｄｏＫＥＡ６ 紧密聚在一

起ꎬ草莓 ＦｖｅＫＥＡ１、ＦｖｅＫＥＡ３ 和 ＦｖｅＫＥＡ５ 分别与葡萄 ＶｖＫＥＡ１、白杨 ＰｔｒＫＥＡ４、桃 ＰｐｅＫＥＡ４ 等相应成员在遗传距离

上较近ꎻ草莓 ＫＥＡ 家族蛋白主要定位于细胞质膜ꎬ均含有 １２~１４ 个跨膜区ꎬ除 ＦｖｅＫＥＡ３ 外ꎬ均为稳定蛋白ꎬ且只有

ＦｖｅＫＥＡ５ 含有信号肽ꎻ转录表达谱分析结果揭示草莓 ＫＥＡ 家族基因在多种组织或器官中均有表达ꎬ实时荧光定量

ＰＣＲ 结果表明 ＦｖｅＫＥＡ１ 在 ５ＡＦ８ 草莓不同组织中的整体表达水平最高ꎬ在花瓣和未成熟果实中的表达量最为突出ꎬ
其次是 ＦｖｅＫＥＡ４ꎬ而其他 ３ 个基因的整体表达水平相对较低ꎮ 此外ꎬ在草莓 ＫＥＡ 基因启动子区域鉴定到至少 １６ 种

顺式作用元件ꎬ且均含有光感应、胚乳表达和脱落酸(ＡＢＡ)响应的作用元件ꎮ
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ＦｖｅＫＥＡ ｇｅｎｅｓ ｃｏｕｌｄ ｂｅ ｄｅｔｅｃｔｅｄ ｉｎ ｖａｒｉｏｕｓ ｔｉｓｓｕｅｓ ｏｒ ｏｒｇａｎｓ ｏｆ ｓｔｒａｗｂｅｒｒｙ. ｑＲＴ￣ＰＣＲ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｔｈａｔ
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　 　 钾离子(Ｋ＋)是细胞中含量最为丰富的金属阳

离子之一ꎬ控制着细胞基础膜电位ꎬ调节细胞渗透平

衡ꎬ在植物光合作用、蒸腾作用、气孔开关和信号传

导等多种生命活动中起关键作用[１￣２]ꎮ 园艺研究中ꎬ
钾素营养与果树生长发育、花开放、果实品质和产量

等密切相关[３￣７]ꎬ但果树钾素营养高效利用的分子基

础研究较少ꎮ
ＣＰＡｓ(Ｃａｔｉｏｎ ｐｒｏｔｏｎ ａｎｔｉｐｏｒｔｅｒｓ)定位于细胞质

膜、液泡膜和线粒体、叶绿体、内质网等细胞器膜ꎬ是
一类广泛存在于植物、动物、真菌和细菌的阳离子￣
质子逆向转运体ꎬ可将细胞中的 Ｋ＋、Ｎａ＋、Ｌｉ＋等阳离

子排出ꎬ并引起细胞内 Ｈ＋的内流和积累[８￣９]ꎬ维持细

胞 Ｋ＋和 Ｈ＋的动态平衡ꎮ 植物中ꎬＣＰＡｓ 介导细胞中

离子和 ｐＨ 的稳态ꎬ在维持植物体内的渗透平衡、生
长发育和信号转导中起重要作用[８￣１６]ꎮ 植物 ＣＰＡｓ
被分为 ２ 个亚族:ＣＰＡ１ 和 ＣＰＡ２ꎬ其中ꎬＣＰＡ１ 亚族

主要是 ＮＨＸ(Ｎａ＋ / Ｈ＋ ｅｘｃｈａｎｇｅｒ)转运体ꎬＣＰＡ２ 亚族

包括 ＫＥＡ(Ｋ＋ ｅｆｆｌｕｘ ａｎｔｉｐｏｒｔｅｒꎬＫ＋ / Ｈ＋ 逆向转运体)
和 ＣＨＸ( Ｃａｔｉｏｎ / Ｈ＋ ｅｘｃｈａｎｇｅｒ) 转运体[８￣１０]ꎮ 近 ２０
年ꎬＮＨＸ 和 ＣＨＸ 的研究报道相对较多ꎬ有关 ＫＥＡ
亚族的研究最为稀少ꎬ主要体现在模式作物拟南芥

中ꎬＭａｓｅｒ 等在 ２０１１ 年最早揭示拟南芥中有 ６ 个 Ａｔ￣
ＫＥＡ 转运体基因[１１]ꎬ但所有 ＡｔＫＥＡ 基因的功能至今

依然没有完全被解析ꎮ 最近研究结果表明:拟南芥

ＡｔＫＥＡ 转运体定位于维管组织、保卫细胞和花萼等

不同组织部位[１２]ꎬ拟南芥 ＡｔＫＥＡ１￣３ 转运体在光合

作用、ｐＨ 调控及叶绿体渗透调节等方面起关键作

用ꎬ并在转录水平受外界渗透胁迫、盐胁迫和 ＡＢＡ
胁迫的调控[１３￣１６]ꎮ

果树中 ＫＥＡ 家族基因的功能依然未知ꎬ仅见于

梨 ＫＥＡ 家族基因的克隆及生物信息学分析[１７]ꎮ 草

莓[Ｆｒａｇａｒｉａ ｖｅｓｃａ]是一种全球重要的水果ꎬ随着基

因组序列的公布ꎬ迅速成为最具研究潜力的园艺作

物之一[１８]ꎮ 本研究从草莓中克隆并鉴定了 ５ 个

ＫＥＡ 家族基因ꎬ并通过实时荧光定量 ＰＣＲ 分析组织

特异性表达特征ꎬ为研究果树钾素营养与离子动态

平衡提供理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料及取样

供试材料为江苏省农业科学院草莓资源圃中的

草莓 Ｙｅｌｌｏｗ Ｗｏｎｄｅｒ ５ＡＦ８ꎬ于 ２０１８ 年 ３ 月采样ꎮ 所

取样品依次为盛花期草莓植株的根、叶片、花瓣、花
药和草莓发育不同时期的果实(参照 Ｆａｉｔ 等[１９] 描

述ꎬ即:小绿果、白果、转色果、成熟果)ꎮ
１.２　 草莓 ＫＥＡ 基因克隆

以 ６ 个拟南芥 ＫＥＡ 家族基因(ＴＡＩＲ 数据库ꎬｈｔ￣
ｔｐ: / / ｗｗｗ. ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ. ｏｒｇ / ｂｒｏｗｓｅ / ｇｅｎｅｆａｍｉｌｙ / ｉｎｄｅｘ.
ｊｓｐ)编码的氨基酸序列为参考ꎬ在 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ ｓｔｒａｗ￣
ｂｅｒｒｙ ｇｅｎｏｍｅ ｄａｔａｂａｓｅ ( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ. ｎｅｔ)
中检索草莓基因组中可能的 ＫＥＡ 家族基因ꎮ 检索

结果在 Ｐｆａｍ(ｈｔｔｐ: / / ｐｆａｍ. ｘｆａｍ. ｏｒｇ / ｓｅａｒｃｈ)在线服

务器预测功能结构域ꎮ 根据 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ 获得的草莓

ＫＥＡ 基因 ＣＤＳ 序列( ｃｏｄｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅ)ꎬ分别设计引
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物ꎬ利用 Ｐｒｉｍｅ ＳＴＡＲＴＭ ＨＳ ＤＮＡ 聚合酶(ＴａＫａＲａꎬ大
连)进行 ＰＣＲ 扩增ꎬ测序验证后ꎬ用于特异性表达引

物设计ꎮ
１.３　 草莓 ＫＥＡ 家族基因生物信息学分析

在草莓基因组数据库中获得 ＫＥＡ 家族各基因

的 ＣＤＳ 编码区序列及基因组 ＤＮＡ 序列ꎬ然后通过

Ｇｅｎｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｄｉｓｐｌａｙ ( ｈｔｔｐ: / / ｇｓｄｓ. ｃｂｉ. ｐｋｕ. ｅｄｕ. ｃｎ /
ｉｎｄｅｘ.ｐｈｐ)在线服务器进行基因结构分析ꎬ利用在

线软件 ＴＭｐｒｅｄｉｃｔ ( ｈｔｔｐ: / / ｃｈ. ｅｍｂｎｅｔ. ｏｒｇ / ｓｏｆｔｗａｒｅ /
ＴＭＰＲＥＤ＿ｆｏｒｍ. ｈｔｍｌ)分析草莓 ＫＥＡ 家族蛋白的跨

膜结构域ꎬ使用在线服务器 ＭＥＭＥ(ｖ４.８.１)(ｈｔｔｐ: / /
ｍｅｍｅ￣ｓｕｉｔｅ. ｏｒｇ / ｔｏｏｌｓ / ｍｅｍｅ)预测草莓 ＫＥＡ 家族蛋

白的保守结构域ꎬ使用在线工具 ＰｒｏｔＰａｒａｍ(ｈｔｔｐ: / /
ｅｘｐａｓｙ.ｏｒｇ / ｔｏｏｌｓ / ｐｒｏｔｐａｒａｍ.ｈｔｍｌ)评估 ＫＥＡ 蛋白成员

的理论等电点、分子量、稳定性等理化性质ꎬ利用在

线软件 ＳｉｇｎａｌＰ４.０(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｃｂｓ.ｄｔｕ.ｄｋ / ｓｅｒｖｉｃｅｓ /
ＳｉｇｎａｌＰ￣４.０ / )预测 ＫＥＡ 家族蛋白的信号肽情况ꎬ利
用 ＰＳＯＲＴ 在线服务器(ｈｔｔｐ: / / ｐｓｏｒｔ.ｈｇｃ. ｊｐ / ｆｏｒｍ.ｈｔ￣
ｍｌ)预测草莓 ＫＥＡ 家族蛋白的亚细胞定位ꎬ利用

Ｐｈｙｒｅ２ 在线服务器( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｓｂｇ. ｂｉｏ. ｉｃ. ａｃ. ｕｋ /
ｐｈｙｒｅ２ / ｈｔｍｌ / ｐａｇｅ.ｃｇｉ? ｉｄ ＝ ｉｎｄｅｘ)分析草莓 ＫＥＡ 家

族蛋白的三级结构ꎬ利用 ＣｌｕｓｔａｌＸ ２.０ 软件对 ５ 个草

莓 ＫＥＡ 转运体与梨 ( １２ 个)、苹果 ( ７ 个)、桃 ( ５
个)、葡萄(４ 个)、橙(５ 个)、杨树(４ 个)等已知物种

的同源 ＫＥＡ 转运体进行氨基酸序列比对分析[１６]ꎬ
用分子进化遗传分析软件 ＭＥＧＡ ７.０ 中的邻接法

(Ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣ｊｏｉｎｉｎｇ)构建系统进化树ꎮ 利用 Ｋａｎｇ 等

建立的草莓不同发育阶段的表达谱数据库 Ｓｔｒａｗｂｅｒ￣
ｒｙ Ｇｅｎｏｍｉｃ Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ( ｈｔｔｐ: / / ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ. ｔｏｗｓｏｎ.
ｅｄｕ / ｓｔｒａｗｂｅｒｒｙ / ) [１８]获得草莓 ＫＥＡ 家族基因在不同

组织的表达谱信息ꎮ 为分析草莓 ＫＥＡ 家族基因的

启动子区域ꎬ在 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ 草莓基因组数据库检索

目的基因 ＣＤＳ 区域起始密码子 ＡＴＧ 的上游 １.５ ｋｂ
左右片段的启动子区域ꎬ并通过 ＰｌａｎｔＣＡＲＥ(ｈｔｔｐ: / /
ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ. ｐｓｂ. ｕｇｅｎｔ. ｂｅ / ｗｅｂｔｏｏｌｓ / ｐｌａｎｔｃａｒｅ / ｈｔ￣
ｍｌ / )在线网站分析草莓 ＫＥＡ 启动子序列中是否含

有的 ｃｉｓ￣顺式作用元件ꎮ
１.４　 实时荧光定量 ＰＣＲ 分析

分别采集草莓 ５ＡＦ８ 不同部位的组织材料ꎬ液
氮冷冻后 －８０ ℃ 冰箱保存ꎬ通过 ＭｉｎｉＢＥＳＴ Ｐｌａｎｔ
ＲＮＡ Ｅｘｔｒａｃｔｉｏｎ Ｋｉｔ( ＴａＫａＲａꎬ大连)提取样品的总

ＲＮＡꎬ并利用 ＰｒｉｍｅＳｃｒｉｐｔＴＭ ＲＴ ｒｅａｇｅｎｔ Ｋｉｔ 反转录

试剂盒( ＴａＫａＲａꎬ大连)合成第一链 ｃＤＮＡ 作为模

板ꎬ用于实时荧光定量 ＰＣＲꎮ 利用 ＮＣＢＩ / Ｐｒｉｍｅｒ￣
ＢＬＡＳＴ 在线服务器ꎬ设计草莓 ＫＥＡ 基因的特异性

表达引物 (表 １)ꎬ以草莓 Ｕｂｉｑｕｉｔｉｎ ( ＧｅｎＢａｎｋ Ｎｏ.
ＭＨ１１４０１１)为目的基因ꎬ通过 ＡＢＩ ７５００ 实时荧光

定量 ＰＣＲ 仪检测 ＫＥＡ 基因在草莓植株不同组织

的表达特征ꎮ 荧光染料使用 ＳＹＢＲ Ｇｒｅｅｎ( ＴａＫａ￣
Ｒａꎬ大连)ꎬ反应体系参照说明书ꎬ反应程序为:９５
℃预变性 ３０ ｓꎻ９５ ℃ 变性 ５ ｓꎬ６０ ℃ 退火 ３４ ｓ(４０
个循环)ꎻ最后 ７２ ℃延伸 １０ ｓꎮ 每个样品进行 ３ 次

重复ꎬ不同样品在实时荧光定量 ＰＣＲ 仪获得相应

的 Ｃｔ 值ꎬ经内参基因 Ａｃｔｉｎ 均一化处理后ꎬ采用

２－△△Ｃｔ法计算基因的相对表达量[２０] ꎮ

表 １　 实时荧光定量 ＰＣＲ 所用的特异性引物序列

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｐｒｉｍｅｒｓ ｕｓｅｄ ｆｏｒ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ＲＴ￣ＰＣＲ

基因 　 　 引物序列 (５′→３′) 扩增大小
(ｂｐ)

ＦｖｅＫＥＡ１ Ｆ:ＴＣＴＧＣＧＧＡＴＴＴＧＧＡＣＧＡＧＴＴ １６９

Ｒ:ＧＡＣＡＧＣＣＡＡＧＡＴＧＧＣＴＣＡＧＴ

ＦｖｅＫＥＡ２ Ｆ:ＡＡＣＴＴＣＣＴＣＣＴＡＡＣＧＧＧＧＣＴ ２０８

Ｒ:ＴＧＧＴＧＴＴＣＡＡＡＴＧＣＣＴＴＧＣＴ

ＦｖｅＫＥＡ３ Ｆ:ＧＴＴＣＡＡＣＣＣＴＴＣＣＣＴＣＧＡＣＣ １３４

Ｒ:ＧＧＡＣＴＴＣＧＧＡＧＴＧＴＴＧＴＣＣＴ

ＦｖｅＫＥＡ４ Ｆ:ＣＣＡＡＴＡＣＣＡＣＧＡＴＧＣＧＣＣＴＡ １５８

Ｒ: ＴＣＣＴＡＧＧＴＴＴＣＧＧＣＴＴＴＧＣＣ

ＦｖｅＫＥＡ５ Ｆ:ＡＧＣＡＴＣＴＧＴＧＧＣＡＴＴＣＴＧＣＴ １４８

Ｒ:ＡＴＴＧＣＧＡＡＴＧＧＧＣＴＣＡＡＣＣＴ

ＦｖｅＡｃｔｉｎ Ｆ:ＴＧＧＧＴＴＴＧＣＴＧＧＡＧＡＴＧＡＴ １５６

Ｒ: ＣＡＧＴＡＧＧＡＧＡＡＣＴＧＧＧＴＧＣ

２　 结果与分析

２.１　 草莓 ＫＥＡ 家族基因的筛选与克隆

以 ６ 个拟南芥 ＫＥＡ 家族基因的氨基酸序列为

参考ꎬ在 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ ｓｔｒａｗｂｅｒｒｙ ｇｅｎｏｍｅ ｄａｔａｂａｓｅ ( ｈｔ￣
ｔｐ: / / ｗｗｗ.ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ.ｎｅｔ)草莓基因组数据库中检索

到 ５ 个 ＫＥＡ 家族基因ꎬ检索结果在 Ｐｆａｍ 在线服务

器预测到 Ｋ / Ｈ 交换结构域(Ｋ / Ｈ ｅｘｃｈａｎｇｅｒ ｄｏｍａｉｎ)
(ＰＦ００９９９)和 ＴｒｋＡ￣Ｎ ｄｏｍａｉｎ( ＰＦ０２２５４) 功能结构

域ꎬ均属于典型的 ＫＥＡ 家族蛋白ꎮ 检索获得各基因

的碱基序列后ꎬ以 ＣＤＳ 序列起始密码子 ＡＴＧ 和终

止密码子 ＴＡＧ 所在位置 ２０ ｂｐ 左右的序列作为上

３９３姜玉素等:草莓 ＫＥＡ 家族基因的克隆、鉴定及表达分析



下游引物ꎬ以 ５ＡＦ８ 草莓幼叶 ＲＮＡ 反转录获得的

ｃＤＮＡ 为模板ꎬＰＣＲ 扩增各个候选基因的 ＣＤＳ 序列ꎬ
分别连接到 ｐＧＥＭ￣Ｔ 载体ꎬ转化大肠杆菌感受态菌

株 ＤＨ５ａꎬ筛选阳性转化子送北京擎科生物技术有

限公司测序ꎮ 经测序验证后ꎬ获得草莓 ５ＡＦ８ 的

ＫＥＡ 家族各基因的 ＣＤＳ 序列及相应翻译得到的氨

基酸序列ꎬ获得的草莓 ＫＥＡ 家族基因分别命名为

ＦｖｅＫＥＡ１~ＦｖｅＫＥＡ５ꎮ
２.２　 ７ 种不同科属植物 ＫＥＡ 家族成员的系统发育

树

　 　 将草莓(蔷薇科)、桃(蔷薇科)、梨(蔷薇科)、
苹果(蔷薇科)、葡萄(葡萄科)、橙(芸香科)、白杨

(杨柳科)等 ７ 种不同科属物种的 ＫＥＡ 家族基因(表
２)ꎬ通过 ＣｌｕｓｔａｌＸ ２.０ 进行氨基酸水平的多重序列比

对ꎮ 结果表明ꎬ供试物种的 ＫＥＡ 家族基因之间具有

较高的同源性ꎬ同源关系较近的两者之间的序列一

致性均高于 ６６􀆰 ０５％ꎻ７ 种植物 ４２ 个 ＫＥＡ 家族成员

在氨基酸水平依然具有 ２５􀆰 ００％的一致性ꎬ在核苷

酸水平具有 ２５􀆰 ６０％的一致性ꎻ５ 个草莓 ＫＥＡ 家族成

员在氨基酸水平具有 ４１􀆰 ８８％的一致性(图 １)ꎬ在核

苷酸水平具有 ４０􀆰 ９７％的一致性ꎮ 利用 ＭＥＧＡ ７􀆰 ０
建立系统进化树ꎬ结果表明ꎬ７ 种植物 ＫＥＡ 家族成员

可分为 ２ 个亚族ꎬＧｒｏｕｐ Ｉ 和 Ｇｒｏｕｐ ＩＩꎬ其中ꎬ草莓

ＦｖｅＫＥＡ１ 和 ＦｖｅＫＥＡ２ 属于 Ｇｒｏｕｐ Ｉꎬ 而 ＦｖｅＫＥＡ３、
ＦｖｅＫＥＡ４ 和 ＦｖｅＫＥＡ５ 属于 Ｇｒｏｕｐ ＩＩ(图 １ 和表 ３)ꎮ
此外ꎬ７ 种植物 ＫＥＡ 家族基因在遗传进化关系上有

差异ꎬ草莓和蔷薇科植物(苹果和桃)、葡萄科葡萄、
杨柳科白杨在遗传距离上是较近的ꎬ其中ꎬ草莓

ＦｖｅＫＥＡ２ 和 ＦｖｅＫＥＡ４ 分别与葡萄 ＶｖＫＥＡ２ 和苹果

ＭｄｏＫＥＡ６ 紧密聚在一起ꎬ草莓 ＦｖｅＫＥＡ１、ＦｖｅＫＥＡ３ 和

ＦｖｅＫＥＡ５ 分别与葡萄 ＶｖＫＥＡ１、白杨 ＰｔｒＫＥＡ４、桃 Ｐｐｅ￣
ＫＥＡ４ 等相应成员在遗传距离上较近(图 １)ꎮ 身为

芸香科植物ꎬ橙 ＫＥＡ 成员则聚集在一起ꎬ与白杨

ＰｔｒＫＥＡ１ 和 ＰｔｒＫＥＡ２ 在遗传距离上较近ꎬ且均属于

Ｇｒｏｕｐ Ｉ 亚族(图 １)ꎮ
２.３　 草莓 ＫＥＡ 基因及编码蛋白质特征分析

草 莓 ＫＥＡ 家 族 基 因 主 要 定 位 于 １ 号

(ＦｖｅＫＥＡ５)、 ２ 号 ( ＦｖｅＫＥＡ２ 和 ＦｖｅＫＥＡ３) 和 ７ 号

(ＦｖｅＫＥＡ１ 和 ＦｖｅＫＥＡ４)染色体上ꎬ含有至少 ２７ 个长

度不一的内含子ꎬ其中 ＦｖｅＫＥＡ３ 基因拥有最多(３４
个)的内含子数目(表 ３)ꎻＦｖｅＫＥＡ１ 基因 ＣＤＳ 编码

区最长ꎬ其次是 ＦｖｅＫＥＡ３ꎬＦｖｅＫＥＡ５ 最短ꎬ其编码氨

基酸数目和分子量与 ＣＤＳ 长度成正比(表 ２)ꎻ保守

基序分析结果表明草莓 ＦｖｅＫＥＡ１ 含有 ４ 个 Ｍｏｔｉｆ 基
序(Ｍｏｔｉｆ４~Ｍｏｔｉｆ７)ꎬＦｖｅＫＥＡ２ 蛋白含有 ４ 个Ｍｏｔｉｆ 基
序 (Ｍｏｔｉｆ２、Ｍｏｔｉｆ４、Ｍｏｔｉｆ６ 和 Ｍｏｔｉｆ７)ꎬ而 ＦｖｅＫＥＡ３、
ＦｖｅＫＥＡ４ 和 ＦｖｅＫＥＡ５ 均含有 ７ 个 Ｍｏｔｉｆ 基序ꎬ即

Ｍｏｔｉｆ１~Ｍｏｔｉｆ７(图 ２ 和表 ３)ꎮ 蛋白质三级结构预测

分析结果表明草莓 ＦｖｅＫＥＡ１、ＦｖｅＫＥＡ２ 和 ＦｖｅＫＥＡ５
拥有相似的三级结构ꎬ暗示这 ３ 个蛋白质可能拥有

相近的功能ꎬ而 ＦｖｅＫＥＡ３ 和 ＦｖｅＫＥＡ４ 则分别拥有

独特而差异明显的三级结构(图 ２)ꎮ
此外ꎬＦｖｅＫＥＡ４ 的等电点(ＰＩ)>７􀆰 ００ꎬ其他草莓

ＫＥＡ 家族蛋白的等电点均小于 ７􀆰 ００ꎬ表明 ＦｖｅＫＥＡ４
含有的碱性氨基酸较多ꎬ而其他 ４ 个成员的酸性氨

基酸较多ꎻ草莓 ＫＥＡ 家族蛋白均含有１２~１４ 个跨膜

区ꎬ且只有 ＦｖｅＫＥＡ５ 具有信号肽ꎬ位于第２２~ ２３ 氨

基酸区域ꎻ此外ꎬＦｖｅＫＥＡ３ 蛋白的不稳定指数>４０ꎬ
为不稳定蛋白ꎬ而其他 ４ 个成员均小于 ４０ꎬ为稳定

蛋白(表 ３)ꎮ
２.４　 草莓 ＫＥＡ 基因启动子顺式作用元件分析

ｃｉｓ￣顺式作用元件预测结果表明ꎬ草莓 ＫＥＡ 家

族基因启动子区域鉴定到至少 １６ 种顺式作用元件ꎬ
包括营养和发育、激素响应、胁迫响应、昼夜规律等

不同生命过程的调控元件(表 ４)ꎮ 其中ꎬ３ 种(光感

应、胚乳表达和脱落酸 ＡＢＡ 响应)转录元件在全部

５ 个 ＦｖｅＫＥＡ 基因的启动子中均能预测到ꎬ茉莉酮酸

甲酯(除 ＦｖｅＫＥＡ２ 基因)和赤霉素(除 ＦｖｅＫＥＡ５ 基

因)响应作用元件在 ４ 个基因的启动子区域能检测

到ꎬ水杨酸响应、热胁迫、厌氧感应、干旱诱导、低温

感应和生长素响应相关的顺式作用元件均在不同的

３ 个 ＦｖｅＫＥＡ 基因的启动子区域出现ꎬ防御与胁迫、
昼夜规律和真菌激发子响应相关的顺式作用元件均

能在不同的 ２ 个 ＦｖｅＫＥＡ 基因的启动子区域出现ꎬ此
外ꎬ 玉 米 蛋 白 代 谢 ( ＦｖｅＫＥＡ２ ) 和 乙 烯 响 应

(ＦｖｅＫＥＡ３) 相 关 的 顺 式 作 用 元 件 分 别 在 一 个

ＦｖｅＫＥＡ 基因的启动子区域鉴定到(表 ４)ꎮ
２.５　 草莓 ＫＥＡ 蛋白亚细胞定位预测及 ＫＥＡ 基因

表达谱分析

　 　 亚细胞定位预测结果表明草莓 ＦｖｅＫＥＡ 蛋白主

要定位于细胞质膜ꎬ其次是内质网膜(ＦｖｅＫＥＡ２ 除

外) 和 液 泡 膜 ( ＦｖｅＫＥＡ２ 和 ＦｖｅＫＥＡ５ 除 外 )ꎬ
ＦｖｅＫＥＡ２ 在叶绿体和线粒体等细胞器的膜上也有

检测到ꎬＦｖｅＫＥＡ３ 也定位于核膜上(表 ５)ꎮ
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表 ２　 ７ 种植物 ＫＥＡ 家族蛋白信息

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ＫＥＡ ｆａｍｉｌｙ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｆｒｏｍ ｓｅｖｅｎ ｐｌａｎｔｓ

物种 蛋白质 登录号 编码区 (ｂｐ) 氨基酸数目 分子量

草莓 ＦｖｅＫＥＡ１ ｍｒｎａ１９０８７.１ ３ ６５１ １ ２１７ １３１ ９７０

ＦｖｅＫＥＡ２ ｍｒｎａ０１７１２.１ ２ ４１８ ８０６ ８７ ７７０

ＦｖｅＫＥＡ３ ｍｒｎａ０２６７８.１ ３ ５８２ １ １９４ １３１ ０６０

ＦｖｅＫＥＡ４ ｍｒｎａ１３４０２.１ ２ ０１９ ６７３ ７３ ３５０

ＦｖｅＫＥＡ５ ｍｒｎａ１１４２０.１ １ ７４３ ５８１ ６２ ５３０

梨 ＰｂｒＫＥＡ１ Ｐｂｒ００１２８６.１ ３ ６７８ １ ２２６ １３２ ４２０

ＰｂｒＫＥＡ２ Ｐｂｒ００４８８９.１ ２ ２２９ ７４３ ８０ １６０

ＰｂｒＫＥＡ３ Ｐｂｒ００７０３９.１ ２ ２９８ ７６６ ８２ ８３０

ＰｂｒＫＥＡ４ Ｐｂｒ００９９０４.１ ２ ３０１ ７６７ ８２ ９１０

ＰｂｒＫＥＡ５ Ｐｂｒ０１５５８８.２ １ ６７４ ５５８ ６０ ２６０

ＰｂｒＫＥＡ６ Ｐｂｒ０１９８２８.１ １ ７６７ ５８９ ６２ ９９０

ＰｂｒＫＥＡ７ Ｐｂｒ０３１４５０.１ ３ １８３ １ ０６１ １１４ ８６０

ＰｂｒＫＥＡ８ Ｐｂｒ０３６０８８.１ ２ ４００ ８００ ８６ ６８０

ＰｂｒＫＥＡ９ Ｐｂｒ０３６４２０.２ １ ７４３ ５８１ ６２ ２００

ＰｂｒＫＥＡ１０ Ｐｂｒ０３８０７０.１ １ １６４ ３８８ ４１ ７７０

ＰｂｒＫＥＡ１１ Ｐｂｒ０３８４７７.１ ２ ２４４ ７４８ ８１ １１０

ＰｂｒＫＥＡ１２ Ｐｂｒ０４１６０８.１ ２ ５１４ ８３８ ９０ ５４０

苹果 ＭｄｏＫＥＡ１ ＭＤＰ００００１４４８７８ ２ ３４６ ７８２ １２１ ５２０

ＭｄｏＫＥＡ２ ＭＤＰ００００１６５２２２ ３ ３９０ １ １３０ １３４ ６００

ＭｄｏＫＥＡ３ ＭＤＰ００００１７３２０７ ２ ９４９ ９８３ １０６ ８００

ＭｄｏＫＥＡ４ ＭＤＰ００００２０６６１８ ３ ００９ １ ００３ １０９ ７６０

ＭｄｏＫＥＡ５ ＭＤＰ００００２４４５８６ ３ ７２６ １ ２４２ ８５ ３００

ＭｄｏＫＥＡ６ ＭＤＰ００００８１８９４０ １ ７４３ ５８１ ４１ ５９０

ＭｄｏＫＥＡ７ ＭＤＰ００００９０３８９５ １ １７３ ３９１ ６２ ５３０

桃 ＰｐｅＫＥＡ１ Ｐｒｕｐｅ.２Ｇ１６２７００ ３ ６６９ １ ２２３ １３２ ０６０

ＰｐｅＫＥＡ２ Ｐｒｕｐｅ.８Ｇ０７７０００ ２ ４３６ ８１２ ６３ ４５０

ＰｐｅＫＥＡ３ Ｐｒｕｐｅ.１Ｇ４１３３００ １ ７７３ ５９１ ９１ ２５０

ＰｐｅＫＥＡ４ Ｐｒｕｐｅ.７Ｇ２１２１００ １ ８３０ ６１０ ６２ ６５０

ＰｐｅＫＥＡ５ Ｐｒｕｐｅ.２Ｇ２８３８００ １ ７３４ ５７８ ６１ １３０

葡萄 ＶｖＫＥＡ１ ＭＨ１１８２９９ １ ８３６ ６１２ ６４ ５００

ＶｖＫＥＡ２ ＭＨ１１８２９８ １ ６８９ ５６３ ６１ ４１０

ＶｖＫＥＡ３ ＭＨ１１８２９７ １ ７３１ ５７７ ６２ ４８０

ＶｖＫＥＡ４ ＭＨ１１８３００ １ ５６６ ５２２ ５６ ２１０

橙 ＣｓｉＫＥＡ１ ｏｒａｎｇｅ１.１ｇ００１０５１ｍ ３ ５１９ １ １７３ １２６ ９００

ＣｓｉＫＥＡ２ ｏｒａｎｇｅ１.１ｇ００１０９６ｍ ３ ４７４ １ １５８ １２５ ４００

ＣｓｉＫＥＡ３ ｏｒａｎｇｅ１.１ｇ０００９６８ｍ ３ ６２１ １ ２０７ １３０ ２７０

ＣｓｉＫＥＡ４ ｏｒａｎｇｅ１.１ｇ００１８１０ｍ ３ ０３０ １ ０１０ １０９ ５６０

ＣｓｉＫＥＡ５ ｏｒａｎｇｅ１.１ｇ００４３６１ｍ ２ ２７７ ７５９ ８３ ４００

白杨 ＰｔｒＫＥＡ１ Ｐｏｔｒｉ.００２Ｇ１５７２００.１ ３ ６４５ １ ２１５ ８７ ８３０

ＰｔｒＫＥＡ２ Ｐｏｔｒｉ.０１４Ｇ０８０８００.１ ３ ６４８ １ ２１６ １３０ ８００

ＰｔｒＫＥＡ３ Ｐｏｔｒｉ.００９Ｇ０８０８００.１ ２ ４６９ ８２３ ８９ ３００

ＰｔｒＫＥＡ４ Ｐｏｔｒｉ.０１２Ｇ１３０５００.１ １ ７５２ ５８４ ６４ ０５０
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圆点标注为草莓 ＫＥＡ 家族蛋白ꎻ线条表示亚族 Ｇｒｏｕｐ Ｉ 和 Ｇｒｏｕｐ ＩＩ 的分界线ꎮ
图 １　 ７ 种植物 ＫＥＡ 家族蛋白的系统进化树

Ｆｉｇ.１　 Ｔｈｅ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ＫＥＡ ｆａｍｉｌｙ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｆｒｏｍ ｓｅｖｅｎ ｐｌａｎｔｓ

表 ３　 草莓 ＫＥＡ 家族基因及编码蛋白质基本信息

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎｓ ｏｆ ＫＥＡ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ ｅｎｃｏｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｓｔｒａｗｂｅｒｒｙ

基因 登录号 染色体定位
内含子
数目

基序
数目

亚族 等电点 跨膜区 不稳定性指数 信号肽

ＦｖｅＫＥＡ１ ｍｒｎａ１９０８７.１ ＬＧ７:３６５６４９５..３６６７３６９ ｆｏｒｗａｒｄ ２０ ４ Ｉ ５.５７ １３ ３９.６３(稳定) 无

ＦｖｅＫＥＡ２ ｍｒｎａ０１７１２.１ ＬＧ２:７２４１００１..７２５０４５０ ｒｅｖｅｒｓｅ １７ ４ Ｉ ５.０４ １４ ３５.３５(稳定) 无

ＦｖｅＫＥＡ３ ｍｒｎａ０２６７８.１ ＬＧ２:１８２７９３１３..１８２９１１４８ ｒｅｖｅｒｓｅ ３４ ７ ＩＩ ６.８４ １４ ４２.５４(不稳定) 无

ＦｖｅＫＥＡ４ ｍｒｎａ１３４０２.１ ＬＧ７:２２３９６２５９..２２４０３９９８ ｆｏｒｗａｒｄ ２１ ７ ＩＩ ７.５２ １３ ２９.４２(稳定) 无

ＦｖｅＫＥＡ５ ｍｒｎａ１１４２０.１ ＬＧ１:４７６３６７５..４７６９１３２ ｒｅｖｅｒｓｅ １９ ７ ＩＩ ５.６５ １２ ３３.９５(稳定) 有ꎬ第 ２２￣２３
位氨基酸
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图 ２　 草莓 ＫＥＡ 家族蛋白三级结构预测

Ｆｉｇ.２　 Ｔｅｒｔｉａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｓｔｒａｗｂｅｒｒｙ ＫＥＡ ｆａｍｉｌｙ ｐｒｏｔｅｉｎｓ

表 ４　 葡萄 ＫＥＡ 家族基因启动子顺式作用元件分析

Ｔａｂｌｅ ４ 　 Ｔｈｅ ｃｉｓ￣ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｒｅｇｉｏｎｓ ｏｆ ＫＥＡ ｆａｍｉｌｙ
ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｇｒａｐｅ

顺式作用元件 ＦｖｅＫＥＡ１ ＦｖｅＫＥＡ２ ＦｖｅＫＥＡ３ ＦｖｅＫＥＡ４ ＦｖｅＫＥＡ５

光感应 １４ ２３ １６ １５ ２３

胚乳表达 ３ ５ ４ ２ ３

脱落酸响应 １ ２ ２ ４ ５

茉莉酮酸甲酯 ２ － ４ ２ ２

赤霉素响应 ３ ２ ２ １ －

水杨酸响应 ３ １ － ２ －

热胁迫 － ２ － ２ ２

厌氧感应 ３ － － ２ ２

干旱诱导 １ － － １ ３

低温感应 － １ － ２ ３

生长素响应 － － １ ２ １

防御与胁迫 １ ３ － － －

昼夜规律 － － ２ １ －

真菌激发子 － １ － － １

玉米蛋白代谢 － １ － － －

乙烯响应 － － １ － －

－ 表示未检测到ꎮ

表 ５　 葡萄 ＫＥＡ 家族蛋白的亚细胞定位预测

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ＫＥＡ ｆａｍｉｌｙ ｐｒｏｔｅｉｎｓ
ｉｎ ｇｒａｐｅ

蛋白质
定位在不同细胞器上的比例(％)

细胞质膜内质网膜 液泡膜 叶绿体 线粒体膜 核膜

ＦｖｅＫＥＡ１ ８５.７２ ７.１４ ７.１４ － － －

ＦｖｅＫＥＡ２ ５０.００ － － ４２.８６ ７.１４ －

ＦｖｅＫＥＡ３ ７１.４４ １４.２８ ７.１４ － － ７.１４

ＦｖｅＫＥＡ４ ７８.５８ ７.１４ ７.１４ － ７.１４ －

ＦｖｅＫＥＡ５ ８５.７２ １４.２８ － － － －
－表示未检测到ꎮ

　 　 草莓表达谱数据库 Ｓｔｒａｗｂｅｒｒｙ ｇｅｎｏｍｉｃ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ
检索结果表明ꎬ草莓 ＦｖｅＫＥＡ 基因在心皮、花药、果
皮、胚、去胚种子、胚珠、子房、花粉、幼苗、花柱、种
皮、花粉粒、花瓣、花被和花托等多种组织中均能检

测到(图 ３)ꎻＦｖｅＫＥＡ１ 和 ＦｖｅＫＥＡ４ 的表达量相对较

高ꎬ其中ꎬＦｖｅＫＥＡ１ 主要在花粉粒、花瓣、花被和花托

中表达ꎬ其次是花药和幼苗ꎬＦｖｅＫＥＡ２ 主要在幼苗中

表达ꎬ在花粉中表达量极低ꎬＦｖｅＫＥＡ３ 主要在子房中

表达ꎬＦｖｅＫＥＡ４ 主要在花柱、种皮和花药中表达ꎬ
ＦｖｅＫＥＡ５ 表达量较低ꎬ在种皮、花粉和胚中均少量表

达(图 ３)ꎮ

图 ３　 草莓 ＫＥＡ 家族基因表达谱分析

Ｆｉｇ.３　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｅｓ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｔｒａｗｂｅｒｒｙ ＫＥＡ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ

７９３姜玉素等:草莓 ＫＥＡ 家族基因的克隆、鉴定及表达分析



２.６　 草莓 ＫＥＡ 家族基因组织特异性表达分析

荧光 定 量 ＰＣＲ 分 析 结 果 表 明: ＦｖｅＫＥＡ１~
ＦｖｅＫＥＡ５ 在草莓 ５ＡＦ８ 不同组织中的表达量有差异ꎬ
ＦｖｅＫＥＡ１ 在不同组织中的整体表达水平最高(特别

是花瓣中)ꎬ其次是 ＦｖｅＫＥＡ４ꎬ其他 ３ 个基因在草莓

不同组织中的表达水平较为接近ꎬ均显著低于

ＦｖｅＫＥＡ１ 和 ＦｖｅＫＥＡ４ꎬ与表达谱分析结果基本一致

(图 ４)ꎻ在不同组织中ꎬＦｖｅＫＥＡ１ 在花瓣和未成熟果

实(包括绿果期、白果期和转色期)中的表达量最

高ꎬ其次是花药ꎬ花柱中最低ꎻＦｖｅＫＥＡ２ 在叶片的表

达量最高ꎬ其次是根部ꎬ在花柱和花药中的表达量最

低ꎻＦｖｅＫＥＡ３ 在不同组织中的表达量没有显著差异ꎻ
ＦｖｅＫＥＡ４ 在花柱和花药等花器官中的表达水平最

高ꎬ显著高于其他组织ꎻＦｖｅＫＥＡ５ 在花柱、花药和未

成熟果实(绿果期、白果期及转色期)中的表达水平

较高ꎬ显著高于其他组织(图 ４)ꎮ

图 ４　 草莓 ＫＥＡ 家族基因的组织特异性表达分析

Ｆｉｇ.４ 　 Ｔｉｓｓｕｅ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｔｒａｗｂｅｒｒｙ ＫＥＡ
ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ

３　 讨 论

植物钾素营养研究中ꎬＫＥＡ 转运蛋白是一类维

持体内 Ｋ＋ / Ｈ＋动态平衡并参与渗透调节和 ｐＨ 稳定

的逆向转运体ꎮ 有关 Ｋ＋吸收、转运、卸载和分配的研

究较为详尽[２１]ꎬ而对同时转运 Ｋ＋和 Ｈ＋的 ＫＥＡ 转运

体的研究较少ꎮ 然而ꎬ相关报道主要集中在模式作物

拟南芥ꎬ果树作物 ＫＥＡ 转运体的具体功能依然未知ꎮ
基因组测序技术的迅速发展ꎬ为果树作物的科学

研究提供了基因资源ꎮ 本研究从蔷薇科植物中克隆

并鉴定了 ５ 个 ＦｖｅＫＥＡ 转运体基因ꎬ与蔷薇科桃和芸

香科橙中 ＫＥＡ 基因成员数目一致ꎬ与葡萄科葡萄和

杨柳科白杨接近ꎬ而远低于同属蔷薇科果树的梨和苹

果ꎬ表明ꎬ同一家族基因成员的数目在同一科属的不

同作物之间差异较大ꎬ而在相同科属的不同作物之间

可能相同或相近ꎬ暗示基因功能的多样性或差异性ꎮ
此外ꎬ不同物种 ＫＥＡ 家族成员在遗传进化关系上存

在差异ꎬ草莓和同属蔷薇科植物(苹果和桃)在遗传距

离上较近ꎬ而芸香科植物橙 ＫＥＡ 成员则集中聚集在

一起ꎬ与蔷薇科和葡萄科果树作物 ＫＥＡ 进化关系较

远ꎮ 在 ５ 个 草 莓 ＫＥＡ 转 运 体 中ꎬ ＦｖｅＫＥＡ１ 和

ＦｖｅＫＥＡ２ 同属于 Ｇｒｏｕｐ Ｉꎬ且具有相似的 Ｍｏｔｉｆ 和高级

蛋白质结构ꎬ暗示进化关系上相近的(同一亚族)且具

有类似蛋白质 Ｍｏｔｉｆ 基序的 ２ 个转运体之间可能具有

相似的功能ꎬ而 ＦｖｅＫＥＡ３、ＦｖｅＫＥＡ４ 和 ＦｖｅＫＥＡ５ 同属

于 Ｇｒｏｕｐ ＩＩꎬ且具有 ７ 个相同的 Ｍｏｔｉｆꎬ但在高级蛋白

质结构上差异很大ꎬ暗示遗传关系相近的成员可能在

长期进化过程中发生了不同功能的演变ꎮ
Ｋｕｎｚ 等报道拟南芥 ＡｔＫＥＡ１ ~ ＡｔＫＥＡ３ 主要定

位于细胞质膜上[１３￣１４ꎬ１６]ꎬ本研究中亚细胞定位预测

结果表明草莓 ＦｖｅＫＥＡ１~ＦｖｅＫＥＡ５ 主要分布在细胞

质膜上ꎬ与 Ｋｕｎｚ 等报道相一致ꎮ Ｈａｎ 等[１２] 报道指

出拟南芥 ＡｔＫＥＡ１ 和 ＡｔＫＥＡ３ 主要在地上部表达ꎬ而
其他 ４ 个成员基因在植物全身均有表达ꎻ Ｃｈｅｎ
等[２２]报道 ＧｍＫＥＡ 家族基因在大豆不同组织中均有

表达ꎬ且差异显著ꎮ 本研究荧光定量 ＰＣＲ 结果表明

草莓 ＫＥＡ 家族基因在试验草莓根部、叶片、花器官

和不同发育期果实等多种组织中均有表达ꎬ且与转

录表达谱分析结果相一致ꎮ Ｚｈｏｕ 等[１８] 报道梨 ＫＥＡ
家族基因在花粉形成不同时期的表达量极低ꎬ但没

有研究其在其他组织中的表达特征ꎬ与之相应的是ꎬ
草莓 ＫＥＡ 家族基因在盛开期花粉中的表达量相对

较低ꎬ与之不同的是ꎬ草莓 ＫＥＡ 家族基因在花药中

均有表达ꎬＦｖｅＫＥＡ１ 和 ＦｖｅＫＥＡ４ 较为显著ꎮ 特别是ꎬ
ＦｖｅＫＥＡ１ 在草莓不同检测组织中的整体表达水平最

高ꎬ在花瓣和未成熟果实中尤为突出ꎬ推测 ＦｖｅＫＥＡ１
可能是在花开放和草莓幼果发育过程中发挥重要作

用的 Ｋ＋ / Ｈ＋逆向转运体ꎮ 果实成熟是一个复杂的生

物学过程ꎬ伴随各种代谢产物的积累和转化ꎬ而在成

熟期草莓果实中ꎬ除 ＦｖｅＫＥＡ４ 外ꎬ其他 ４ 个基因的表

达水平显著下降ꎬ推测这些基因编码的 ＫＥＡ 逆向转

运体的功能在果实成熟时期发挥的较少ꎬ所需的 Ｋ＋

较少ꎬ有可能将胞内的 Ｋ＋外排或者向其他组织(如
韧皮部或叶片)转移ꎬ这与同为钾离子转运体的 ＫＴ /
ＨＡＫ / ＫＵ 家族转运体类似[２３]ꎮ
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此外ꎬ在草莓 ＦｖｅＫＥＡ１~ ＦｖｅＫＥＡ５ 启动子区域鉴

定到多种顺式作用元件ꎬ且均含有光感应、胚乳特异

表达和 ＡＢＡ 响应的作用元件ꎬ说明多种顺式作用元

件易与草莓 ＫＥＡ 启动区的关键元件相结合进而调控

ＫＥＡ 家族基因的表达水平ꎮ 特别地ꎬ拟南芥[１７] 和大

豆[２１]中 ＫＥＡ 家族基因在转录水平易受 ＡＢＡ 处理的

调控ꎬ本研究中草莓 ＫＥＡ 基因启动子区域均含有

ＡＢＡ 响应的作用元件ꎬ暗示该家族基因有类似的渗

透响应和调节的作用ꎬ这为进一步研究草莓 ＫＥＡ 转

运体的功能及其调控机理提供了理论支持ꎮ
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ｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃ ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ ｅａｒｌｙ￣ｓｔａｇｅ ｆｒｕｉｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ ｗｏｏｄｌａｎｄ
ｓｔｒａｗｂｅｒｒｙ Ｆｒａｇａｒｉａ ｖｅｓｃａ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２０１３ꎬ ２５:１９６０￣１９７８.

[１９] ＦＡＩＴ Ａꎬ ＨＡＮＨＩＮＥＶＡ Ｋꎬ ＢＥＬＥＧＧＩＡ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｅｃｏｎｆｉｇｕｒａｔｉｏｎ ｏｆ
ｔｈｅ ａｃｈｅｎｅ ａｎｄ ｒｅｃｅｐｔａｃｌｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｄｕｒｉｎｇ ｓｔｒａｗｂｅｒｒｙ ｆｒｕｉｔ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ [Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００８ꎬ １４８ (２):７３０￣７５０.

[２０] ＬＩＶＡＫ Ｋ Ｊꎬ ＳＣＨＭＩＴＴＧＥＮ Ｔ Ｄ. Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓ￣
ｓｉｏｎ ｄａｔａ ｕｓｉｎｇ ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ＰＣＲ ａｎｄ ｔｈｅ ２－△△Ｃｔ ｍｅｔｈｏｄ
[Ｊ] . Ｍｅｔｈｏｄｓꎬ ２００１ꎬ ２５(４): ４０２￣４０８.

[２１] ＷＡＮＧ Ｙꎬ ＷＵ Ｗ Ｈ. Ｇｅｎｅｔｉｃ ａｐｐｒｏａｃｈｅｓ ｆｏｒ ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ
ｃｒｏｐ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ａｃｑｕｉｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ [ Ｊ] . Ｃｕｒｒｅｎｔ
Ｏｐｉｎｉｏｎ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１５ꎬ ２５:４６￣５２.

[２２] ＣＨＥＮ Ｈ Ｔꎬ ＣＨＥＮ Ｘꎬ ＷＵ Ｂ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｗｈｏｌｅ￣ｇｅｎｏｍｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａ￣
ｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｋ＋ ｅｆｆｌｕｘ ａｎｔｉｐｏｒｔｅｒ ( ＫＥＡ) ａｎｄ
Ｎａ＋ / Ｈ＋ ａｎｔｉｐｏｒｔｅｒ (ＮＨＸ) ｆａｍｉｌｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ
[Ｊ]. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｉｎｔｅｒｇｒａｔｉｖｅ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅꎬ ２０１５ꎬ １４(６): １１７１￣１１８３.

[２３] ＳＯＮＧ Ｚ Ｚꎬ ＧＵＯ Ｓ Ｌꎬ ＺＨＡＮＧ Ｃ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. ＫＴ / ＨＡＫ / ＫＵＰ ｐｏｔａｓ￣
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