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　 　 摘要:　 利用生物信息学手段及转录组测序方法对大豆 ７８ 个 ＧＲＡＳ 家族基因进行系统分析ꎮ 染色体定位结果

表明 ７８ 个 ＧＲＡＳ 基因不均匀地分布在 ２０ 条染色体上ꎮ 通过系统进化分析将大豆 ＧＲＡＳ 家族分为 １１ 个亚族ꎮ 基因

结构和保守基序分布分析结果表明 ＧＲＡＳ 家族成员在进化上具有保守性ꎬ尤其是进化关系较近的成员多具有类似

的基因结构和蛋白质结构ꎮ 转录组数据及 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 结果显示ꎬ５ 个基因受盐胁迫诱导上调ꎬ５ 个基因受盐胁迫诱导

下调ꎬ其中 ＧｍＧＲＡＳ１４、ＧｍＧＲＡＳ３３ 和 ＧｍＧＲＡＳ６９ 在盐处理 １２ ｈ 时上调倍数最高ꎬ而 ＧｍＧＲＡＳ１７、ＧｍＧＲＡＳ５４ 和

ＧｍＧＲＡＳ５７ 在盐处理 １２ ｈ 时表达量下调倍数最高ꎬ说明这些基因可能在大豆响应盐胁迫方面发挥重要功能ꎮ
关键词:　 大豆ꎻ ＧＲＡＳ 家族ꎻ 盐胁迫ꎻ 表达模式
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　 　 Ａｂｓｔｒａｃｔ:　 Ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙꎬ ７８ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ＧＲＡＳ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ ｗｅｒｅ ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃａｌｌｙ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｅｄ ｕｓｉｎｇ ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ
ａｎｄ ＲＮＡ￣ｓｅｑ. Ｔｈｅ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｍａｐ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ７８ ＧＲＡＳ ｇｅｎｅｓ ｗｅｒｅ ｒａｎｄｏｍｌｙ ｌｏｃａｔｅｄ ｉｎ ２０ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅｓ.
Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｓｏｙｂｅａｎ ＧＲＡＳ ｆａｍｉｌｙ ｃｏｕｌｄ ｂｅ ｄｉｖｉｄｅｄ ｉｎｔｏ １１ ｓｕｂｆａｍｉｌｉｅｓ. Ｔｈｅ ｇｅｎｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ
ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｓｕｇｇｅｓｔｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ＧＲＡＳ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ ｗｅｒｅ ｃｏｎｓｅｒｔｉｖｅ ｉｎ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ａｎｄ ｍｏｓｔ ｏｆ ｔｈｅ
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Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ:　 ｓｏｙｂｅａｎꎻ ＧＲＡＳ ｆａｍｉｌｙꎻ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓꎻ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ

　 　 转录因子通过结合到启动子区发挥激活或抑制

作用调控特定基因的表达ꎬ在植物生长发育以及生

物或非生物胁迫响应过程中发挥着重要作用ꎮ 目前

很多 转 录 因 子 家 族 基 因 的 功 能 已 被 报 道ꎬ 如

ＷＲＫＹ、ＭＹＢ、ＭＡＤＳ、ｂＺＩＰ、ＡＰ２ / ＥＲＦ、ＧＲＡＳ 等[１]ꎬ
其中 ＧＲＡＳ 是植物特有的转录因子家族ꎮ ＧＲＡＳ 家

６９２



族基因的命名是根据最早鉴定出的该家族 ３ 个成员

的基因名而来ꎬ包括 ＧＡＩ、 ＲＧＡ 和 ＳＣＲ[２￣４]ꎮ 通常

ＧＲＡＳ 家族蛋白长度为４００~ ７００ ａａꎬ并且具有序列

非常保守的 Ｃ 端和序列可变的 Ｎ 端[５]ꎮ 根据系统

进化树可将 ＧＲＡＳ 家族分成多个亚家族ꎬ但是不同

物种中亚家族的数量也存在差异ꎮ 如 ＧＲＡＳ 家族最

早在拟南芥中被分成 ８ 个亚族:ＬＩＳＣＬ、ＰＡＴ１、ＳＣＬ３、
ＤＥＬＬＡ、ＳＣＲ、ＳＨＲ、ＬＡＳ 和 ＨＡＭ[６]ꎻ在蓖麻中被分成

１３ 个亚族: ＳＣＲ、 ＤＬＴ、 ＯＳ１９、 ＬＡＳ、 ＳＣＬ４ / ７、 ＯＳ４、
ＯＳ４３、ＤＥＬＬＡ、ＰＡＴ１、ＳＨＲ、ＨＡＭ、ＳＣＬ３ 和 ＬＩＳＣＬ[７]ꎻ
在棉花和木薯中均可分为 １４ 个亚族[８￣９]ꎮ 目前ꎬ有
多种植物 ＧＲＡＳ 转录因子家族基因的全基因组已被

鉴定ꎬ如拟南芥与水稻[１０]、烟草[１１]、玉米[１２]、白

杨[１３]、甘薯[１４]、棉花[８]等ꎮ
ＧＲＡＳ 转录因子在植物生长发育过程中发挥着

多种功能ꎬ参与信号转导、调控组织发育、生物或非生

物胁迫应答等过程[１５]ꎮ 拟南芥 ＳＣＬ３ 蛋白属于 ＳＣＬ３
亚族ꎬ其在根的内胚层可通过减弱 ＤＥＬＬＡ 抑制效应

以维持赤霉素(ＧＡ)途径正常功能ꎬ并在拟南芥生长

过程中参与调控根细胞的伸长[１６]ꎮ 水稻 ＳＣＲ 亚族基

因 ＯｓＧＲＡＳ３２ 基因在赤霉素代谢过程发挥重要调控

作用[１７]ꎮ 过表达丹参 ＳｍＧＲＡＳ３ 基因导致水杨酸和

赤霉素的合成以及丹参毛状根的生长均受到抑

制[１８]ꎮ 此外ꎬ大量研究结果表明 ＧＲＡＳ 转录因子参

与植物对生物和非生物胁迫的响应过程ꎮ 通过 ＲＮＡｉ
技术将水稻 ＧＲＡＳ 基因 ＯｓＣＩＧＲ２ 沉默后接种稻瘟病

菌ꎬ发现细胞死亡数目较野生型材料显著增加[１９]ꎮ
在拟南芥中过表达甘蓝型油菜 ＬＡＳ 亚族基因 ＢｎＬＡＳꎬ
则可通过降低过表达材料叶片失水率、减小气孔开

度、合成较多的叶表皮蜡质增强转基因材料耐旱

性[２０]ꎮ 胡杨 ＳＣＬ４ / ７ 亚族基因 ＰｅＳＣＬ７ 的表达受干旱

和盐胁迫诱导上调ꎬ过表达 ＰｅＳＣＬ７ 基因可提高转基

因拟南芥耐旱和耐盐能力[２１]ꎮ 在盐和甘露醇处理条

件下ꎬ番茄 ＧＲＡＳ 家族基因 ＳｌＧＡＲＳ７ 的表达水平显著

上调ꎬＳｌＧＡＲＳ７ 基因过表达材料相较于野生型材料更

加耐旱、耐盐[２２]ꎮ 通过对甘薯、棉花 ＧＲＡＳ 家族的全

基因组学鉴定ꎬ也发现大量基因在盐、干旱、热、冷胁

迫条件下被诱导表达上调[８ꎬ１４]ꎮ
在很多植物中已对 ＧＲＡＳ 家族进行了全基因组

学鉴定ꎬ并且对一些基因功能进行了深入研究ꎮ 大

豆中也有少数 ＧＲＡＳ 家族基因的功能被报道ꎬ例如

ＧｍＳＣＬ６ 和 ＧｍＮＳＰ２ (即本研究中的 ＧｍＧＲＡＳ１ 和

ＧｍＧＲＡＳ１２)的表达被 ｍｉＲＮＡ(ｇｍａ￣ｍｉＲ１７１ｏ 和 ｇｍａ￣
ｍｉＲ１７１ｑ)调控ꎬ进而影响大豆结瘤相关基因 ＮＩＮ、
ＥＮＯＤ４０ 和结瘤所需乙烯响应因子基因 ＥＲＮ 的表

达水平[２３]ꎮ 但是关于大豆 ＧＲＡＳ 家族的全基因组

学分析及在非生物胁迫下的功能研究尚未见报道ꎮ
本研究中ꎬ我们从大豆基因组数据库中鉴定 ＧＲＡＳ
家族成员ꎬ并对其理化性质、染色体定位、系统进化

关系、基因结构、蛋白质氨基酸序列保守基序以及在

不同组织中的表达模式和盐胁迫下的表达模式进行

分析ꎬ为进一步研究 ＧＲＡＳ 家族基因在环境适应方

面的功能提供理论基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 大豆 ＧＲＡＳ 家族基因的获取和 ＧＲＡＳ 蛋白理

化性质预测

　 　 在栽培大豆数据库( ｈｔｔｐ: / / ｓｏｙｋｂ. ｏｒｇ / ) 检索

ＧＲＡＳ 转录因子家族成员ꎬ并下载检索到的所有基因

编码的蛋白质氨基酸序列ꎮ 将蛋白质氨基酸序列在

数据库 ＳＭＡＲＴ(ｈｔｔｐ: / / ｓｍａｒｔ.ｅｍｂｌ￣ｈｅｉｄｅｌｂｅｒｇ.ｄｅ / )和
ＮＣＢＩ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ / Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ / ｃｄｄ /
ｗｒｐｓｂ.ｃｇｉ)中检测是否含有 ＧＲＡＳ 结构域(ＰＦ０３５１４)ꎬ
去除不含有此保守结构域的成员后即为最终鉴定出

的大豆 ＧＲＡＳ 转录因子家族成员ꎮ 根据候选基因在

染色体上的位置依次命名ꎮ 利用在线数据库 ＥｘＰＡＳｙ
(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｅｂ.ｅｘｐａｓｙ.ｏｒｇ / ｐｒｏｔｐａｒａｍ / )对 ＧＲＡＳ 家族成

员蛋白质的氨基酸序列长度、相对分子质量、等电点、
不稳定系数等理化性质进行预测ꎮ
１.２　 染色体定位、基因结构和蛋白质保守基序分析

　 　 栽培大豆所有染色体的总长度信息下载自 ＮＣＢＩ
数 据 库 ( ｈｔｔｐｓ:/ / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ / ｇｅｎｏｍｅ / ?
ｔｅｒｍ＝Ｇｌｙｃｉｎｅ＋ｍａｘ)ꎬ大豆 ＧＲＡＳ 家族成员基因在染色

体上的位置信息从 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ 数据库(ｈｔｔｐｓ:/ / ｐｈｙｔｏ￣
ｚｏｍｅ.ｊｇｉ.ｄｏｅ.ｇｏｖ / )下载整理ꎬ利用 Ｍａｐ Ｃｈａｒｔ ２􀆰 ２ 软件

绘制大豆 ＧＲＡＳ 家族成员基因在染色体上的定位

图[２４]ꎮ 根据初步鉴定出的大豆 ＧＲＡＳ 家族成员的基因

ＩＤꎬ在大豆数据库中逐一下载对应的基因碱基序列和

ＣＤＳ 序列ꎬ利用在线工具 ＧＳＤＳ(ｈｔｔｐ:/ / ｇｓｄｓ. ｃｂｉ.ｐｋｕ.
ｅｄｕ.ｃｎ / ｉｎｄｅｘ.ｐｈｐ)绘制基因结构图[２５]ꎮ 利用在线数据

库ＭＥＭＥ(ｈｔｔｐ:/ / ｍｅｍｅ￣ｓｕｉｔｅ.ｏｒｇ / )分析 ＧＲＡＳ 家族成

员蛋白质氨基酸序列上的保守基序[２６]ꎬ参数为:保守基

序最小长度为 ６ꎬ最大长度为 ５０ꎬ数量设置为 １０ꎮ

７９２张　 斌等:栽培大豆 ＧＲＡＳ 转录因子家族基因鉴定及其盐胁迫下表达模式分析



１.３　 系统进化树的构建

在拟南芥 ＴＡＩＲ 数据库( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ａｒａｂｉｄｏｐ￣
ｓｉｓ.ｏｒｇ / ｉｎｄｅｘ.ｊｓｐ)下载拟南芥 ＧＲＡＳ 家族成员的氨

基酸序列(３３ 个)ꎬ在水稻数据库(ｈｔｔｐ: / / ｒｉｃｅ.ｐｌａｎｔ￣
ｂｉｏｌｏｇｙ.ｍｓｕ.ｅｄｕ / )下载水稻 ＧＲＡＳ 家族成员的氨基

酸序列(５０ 个)ꎮ 将大豆、拟南芥和水稻 ＧＲＡＳ 家族

成员的氨基酸序列在软件 Ｃｌｕｓｔａｌ Ｘ 中进行多重比

对ꎬ在 ＭＡＧＡ ７.０ 软件中利用邻接法(Ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣Ｊｏｉｎ￣
ｉｎｇꎬＮＪ)绘制系统进化树ꎬ参数设置:Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ ｍｅｔｈ￣
ｏｄ １ ０００ꎬＰｏｉｓｓｏｎ ｍｏｄｅｌꎬＰａｉｒｗｉｓｅ ｄｅｌｅｔｉｏｎ[８]ꎮ
１.４　 ＧＲＡＳ 家族基因在不同组织中的表达模式分析

　 　 栽培大豆 ＧＲＡＳ 家族基因在不同组织的表达数

据从 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ 数据库下载整理ꎬ即转录组测序数

据中的 ＦＰＫＭ 值ꎮ 包括基因在根、根毛、茎、顶端分

生组织、叶、花、豆荚、种子、根瘤共 ９ 个部位的表达

数据ꎬ所有的 ＦＰＫＭ 值经公式 ｌｎ(Ｘ＋１)计算后得到

的数值用于表示基因的相对表达水平ꎬ并利用软件

Ｈｅｍ１.０ 绘制基因表达热图[８]ꎮ
１.５　 大豆幼苗的培养和盐处理后的转录组测序

试验所用的栽培大豆(Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ)品种为天隆

１ 号ꎮ 将充分吸水的大豆种子播种于湿润的营养土

中(丹麦品氏泥炭土)ꎬ置于生长室生长ꎬ生长室条

件:恒温 ２５ ℃ꎬ湿度为５０％~ ６０％ꎬ光照为中日照

(１２ ｈ 昼 / １２ ｈ 夜)ꎮ 大豆生长约 １０ ｄ 后ꎬ第 １ 张三

出复叶完全长出ꎬ将大豆分为 ２ 组ꎬ一组浇灌普通自

来水(对照组)ꎬ另一组浇等量的 ２００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ
水溶液ꎬ６ ｈ 后分别取对照组和处理组大豆幼苗的

地上部分(含茎和叶)于 １０ ｍｌ 离心管中(均有 ３ 组

生物重复)ꎬ并迅速置于液氮中ꎮ 样品交予上海欧

易生物公司进行转录组学测序(ＲＮＡ￣ｓｅｑ)ꎮ 从转录

组数据中先初步筛选出 ＧＯ 注释为 ＧＲＡＳ 家族的基

因ꎬ并进一步找出前期通过生物信息手段鉴定的大

豆 ＧＲＡＳ 家族基因在正常生长和盐处理 ６ ｈ 后的基

因表达 ＦＰＫＭ 值ꎬ绘制基因表达热图以分析盐胁迫

条件下 ＧＲＡＳ 家族所有基因的表达模式ꎮ
１.６　 ＲＮＡ 提取和荧光定量 ＰＣＲ 检测

为了验证转录组数据中 ＧＲＡＳ 家族基因表达模

式的准确性ꎬ重新培养一批大豆幼苗并进行 ＮａＣｌ 处
理(幼苗生长条件、生长时间、处理方式和方法同方

法 １.５)ꎮ 使用 ＴＲＩｚｏｌ 法提取大豆幼苗总 ＲＮＡꎬ使用

反转录试剂盒 ＳｕｐｅｒＳｃｒｉｐｔ ＩＩＩ Ｆｉｒｓｔ￣Ｓｔｒａｎｄ Ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ
ＳｕｐｅｒＭｉｘ(Ｔｈｅｒｍｏ)合成 ｃＤＮＡꎮ 以合成的 ｃＤＮＡ 为

模板进行 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 分析ꎬ试验操作参照文献[２７]ꎮ
ＰＣＲ 反应总体系为 ２０􀆰 ０ μｌ:１０􀆰 ０ μｌ ＳＹＢＲ Ｇｒｅｅｎ
Ｍｉｘ(Ｔｈｅｒｍｏ)ꎬ８􀆰 ０ μｌ ＲＮＡａｓｅ￣ｆｒｅｅ 水ꎬ正向和反向引

物各 ０􀆰 ５ μｌꎬｃＤＮＡ 模板 １􀆰 ０ μｌꎮ 利用 ＡＢＩ ７５００ 定

量 ＰＣＲ 仪进行 ＰＣＲ 扩增反应ꎬ反应程序:９４ ℃ꎬ预
变性 ３２ ｍｉｎꎻ９４ ℃变性 １０ ｓꎬ６０ ℃退火 １０ ｓꎬ７２ ℃延

伸 １０ ｓꎬ共 ４０ 个循环ꎮ 利用 ２－△△Ｃｔ法计算基因相对

表达水平ꎮ 大豆 ＵＢＩ３ 基因作为内参ꎬ本研究所用

引物如表 １ 所示ꎮ

表 １　 本研究中用到的引物

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｉｍｅｒｓ ｕｓｅｄ ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ

基因　 　 　 　 　 引物序列 (５′→３′) 　 　 　 　 　

ＧｍＧＲＡＳ１４ Ｆ:ＴＴＧＡＧＣＧＧＧＴＴＧＡＧＣＣＴＡＡＧ

Ｒ:ＣＡＧＣＡＧＣＡＴＧＴＴＣＡＴＣＧＡＧＣ

ＧｍＧＲＡＳ１７ Ｆ:ＴＧＧＧＴＧＡＴＡＧＣＡＧＴＡＧＧＣＣＡ

Ｒ:ＧＧＡＡＴＣＣＣＴＧＴＡＧＣＡＡＣＧＣＴ

ＧｍＧＲＡＳ３３ Ｆ:ＣＴＧＧＧＡＣＡＡＧＣＴＣＧＡＡＴＧＧＡ

Ｒ:ＴＧＣＡＡＣＡＴＧＣＡＧＧＧＴＴＴＴＣＧ

ＧｍＧＲＡＳ５４ Ｆ:ＣＡＣＧＡＧＣＣＧＴＴＣＴＴＣＴＧＡＣＴ

Ｒ:ＧＧＣＧＡＡＧＣＡＡＧＣＴＣＧＴＴＡＡＧ

ＧｍＧＲＡＳ５７ Ｆ:ＡＣＧＡＧＣＴＴＧＣＴＴＣＧＣＣＴＴＡＴ

Ｒ:ＣＡＧＣＣＡＣＧＧＡＧＧＡＡＡＧＡＧＴＴ

ＧｍＧＲＡＳ６９ Ｆ:ＴＧＣＣＡＧＧＴＣＴＴＧＴＧＧＡＧＴＴＣ

Ｒ:ＴＣＡＴＣＴＧＧＣＡＴＧＴＧＧＴＧＣＡＡ

ＧｍＵＢＩ３ Ｆ:ＧＧＧＧＧＴＧＴＡＡＣＴＧＧＡＡＡＧＣＡ

Ｒ:ＴＴＧＣＡＣＧＴＣＣＴＴＣＣＡＴＣＣＴＣ

２　 结果与分析

２.１　 大豆 ＧＲＡＳ 家族成员的理化性质及 ＧＲＡＳ 家

族基因染色体定位

　 　 本研究最终在栽培大豆中共鉴定出 ７８ 个

ＧＲＡＳ 家族成员ꎬ并根据基因在染色体上的位置将

这些基因依次命名为 ＧｍＧＲＡＳ１ ~ ＧｍＧＲＡＳ７８ꎮ 通过

数据库 ＥｘＰＡＳｙ 对大豆 ＧＲＡＳ 家族成员的理化性质

进行分析ꎮ 结果如表 ２ 所示ꎬ该家族成员的理化性

质差异较大ꎬ蛋白质的长度在 １６８ ａａ(ＧｍＧＲＡＳ３５)
至 ７４４ ａａ(ＧｍＧＲＡＳ１)之间ꎬ相对分子质量则介于

１.８９７ ５８４× １０４ ( ＧｍＧＲＡＳ３５ ) 至 ８.２３８ ５５５× １０４

(ＧｍＧＲＡＳ９)之间ꎬ等电点在 ４􀆰 ８２(ＧｍＧＲＡＳ６３)至

９􀆰 ２１ ( ＧｍＧＲＡＳ３５ ) 之 间ꎬ 不 稳 定 系 数 在 ３９􀆰 ５４
(ＧｍＧＲＡＳ２６)至 ６１􀆰 ７５(ＧｍＧＲＡＳ１)之间ꎬ其中仅有

ＧｍＧＲＡＳ２６ 和 ＧｍＧＲＡＳ４７ 的不稳定系数小于 ４０ꎬ说
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明这 ２ 个蛋白质被预测为稳定蛋白质ꎮ 染色体定位

分析结果表明ꎬ大豆 ＧＲＡＳ 家族 ７８ 个基因不均匀地

分布在 ２０ 条染色体上ꎬ其中第 １１、１２、１３、１５ 号染色

体上分布较多ꎬ分别有 １２、６、９、７ 个ꎻ其次为第 １６ 号

染色体ꎬ共有 ５ 个ꎻ第 １、１０、１７ 号染色体上均包含 ４

个 ＧＲＡＳ 基因ꎬ第 ２、３、５、９、１８ 号染色体上均为 ３ 个

ＧＲＡＳ 基因ꎬ第 ４、６、７、１４、２０ 号染色体上则均有 ２ 个

ＧＲＡＳ 基因ꎻ而第 ８ 和第 １９ 号染色体上含有的 ＧＲＡＳ
基因数量最少ꎬ均为 １ 个(图 １)ꎮ

表 ２　 鉴定出的大豆 ＧＲＡＳ 家族基因

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｏｙｂｅａｎ ＧＲＡＳ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ

基因 基因 ＩＤ 蛋白质长度
(ａａ) 相对分子质量 等电点

(ｐＩ) 不稳定系数

ＧｍＧＲＡＳ１ Ｇｌｙｍａ０１ｇ１８０４０.１ ７４４ ８１ ５８８.６０ ５.４８ ６１.７５

ＧｍＧＲＡＳ２ Ｇｌｙｍａ０１ｇ３３２７０.１ ７３７ ８１ ３８９.７６ ５.７６ ５８.３３

ＧｍＧＲＡＳ３ Ｇｌｙｍａ０１ｇ４０１８０.１ ４７６ ５４ ００５.５８ ５.４５ ４５.２９

ＧｍＧＲＡＳ４ Ｇｌｙｍａ０１ｇ４３６２０.１ ４６５ ５２ ３４０.３０ ６.０４ ５２.８６

ＧｍＧＲＡＳ５ Ｇｌｙｍａ０２ｇ０６５３０.１ ５２３ ５８ １９６.９７ ５.９１ ４７.８４

ＧｍＧＲＡＳ６ Ｇｌｙｍａ０２ｇ０８２４１.１ ４７６ ５４ ８１０.３６ ６.２７ ４６.６６

ＧｍＧＲＡＳ７ Ｇｌｙｍａ０２ｇ４６７３０.１ ５４５ ６１ ４６８.８０ ５.４２ ５６.７５

ＧｍＧＲＡＳ８ Ｇｌｙｍａ０３ｇ０３７６０.１ ７３２ ８１ ２９２.９１ ５.６８ ５８.４５

ＧｍＧＲＡＳ９ Ｇｌｙｍａ０３ｇ１０３２０.１ ７３０ ８２ ３８５.５５ ５.７９ ４７.９２

ＧｍＧＲＡＳ１０ Ｇｌｙｍａ０３ｇ３７８５１.１ ５４０ ６１ ８３５.０７ ６.０３ ４６.４２

ＧｍＧＲＡＳ１１ Ｇｌｙｍａ０４ｇ２８４９０.１ ４４３ ５０ ３４５.１１ ６.５３ ４０.８９

ＧｍＧＲＡＳ１２ Ｇｌｙｍａ０４ｇ４３０９０.１ ５０２ ５５ １８３.７３ ５.７５ ４０.６１

ＧｍＧＲＡＳ１３ Ｇｌｙｍａ０５ｇ０３０２０.１ ５１１ ５７ ６７０.１３ ６.０５ ５３.６４

ＧｍＧＲＡＳ１４ Ｇｌｙｍａ０５ｇ２２１４０.１ ４８０ ５３ ３６５.７４ ５.６５ ４３.１０

ＧｍＧＲＡＳ１５ Ｇｌｙｍａ０５ｇ２７１９０.１ ５２３ ５７ ８７０.２１ ５.２８ ４１.１４

ＧｍＧＲＡＳ１６ Ｇｌｙｍａ０６ｇ１２７０１.１ ６００ ６６ ７７８.７０ ４.８３ ４８.９７

ＧｍＧＲＡＳ１７ Ｇｌｙｍａ０６ｇ４１５００.１ ５６８ ６３ ０５２.９７ ５.６７ ５０.９３

ＧｍＧＲＡＳ１８ Ｇｌｙｍａ０７ｇ１１８６５.１ ３０３ ３４ ５２５.１０ ５.１５ ４７.７５

ＧｍＧＲＡＳ１９ Ｇｌｙｍａ０７ｇ１８９３４.１ ５５８ ６３ ２９２.５２ ４.９０ ４９.６８

ＧｍＧＲＡＳ２０ Ｇｌｙｍａ０８ｇ１０１４０.１ ５１７ ５７ ２６０.７４ ５.２１ ４０.０６

ＧｍＧＲＡＳ２１ Ｇｌｙｍａ０９ｇ０１４４０.１ ５４８ ６１ ２７４.９１ ５.８３ ５２.３０

ＧｍＧＲＡＳ２２ Ｇｌｙｍａ０９ｇ２４７４０.１ ５５２ ６０ ５００.４０ ８.８４ ４１.３２

ＧｍＧＲＡＳ２３ Ｇｌｙｍａ０９ｇ３５８７６.１ ４２１ ４８ ０４９.９４ ８.９７ ４５.００

ＧｍＧＲＡＳ２４ Ｇｌｙｍａ１０ｇ０１５７１.１ ４５１ ５１ ８５２.４０ ８.６５ ４９.６２

ＧｍＧＲＡＳ２５ Ｇｌｙｍａ１０ｇ０４４２１.１ ５３７ ６０ ４０７.３３ ６.０１ ４６.３３

ＧｍＧＲＡＳ２６ Ｇｌｙｍａ１０ｇ３３３８０.１ ４８８ ５４ １８７.５０ ５.２８ ３９.５４

ＧｍＧＲＡＳ２７ Ｇｌｙｍａ１０ｇ３７６４０.１ ５９０ ６５ ２２０.８９ ８.２６ ４７.８０

ＧｍＧＲＡＳ２８ Ｇｌｙｍａ１１ｇ０１８５０.１ ４７３ ５２ ９７５.８１ ５.７１ ４７.１６

ＧｍＧＲＡＳ２９ Ｇｌｙｍａ１１ｇ０５１１０.１ ４８２ ５４ ５４０.１２ ５.４５ ４５.１３

ＧｍＧＲＡＳ３０ Ｇｌｙｍａ１１ｇ０６９８０.１ ５１６ ５７ ４９６.３６ ５.５６ ４４.４６

ＧｍＧＲＡＳ３１ Ｇｌｙｍａ１１ｇ０９７６１.１ ４６３ ５１ ９３２.１３ ６.００ ４４.６５

ＧｍＧＲＡＳ３２ Ｇｌｙｍａ１１ｇ１０２２０.１ ４４２ ４８ ２１２.７１ ５.５２ ５１.３１

ＧｍＧＲＡＳ３３ Ｇｌｙｍａ１１ｇ１４６７０.１ ６８０ ７６ ４９７.８２ ５.８４ ４９.６３

ＧｍＧＲＡＳ３４ Ｇｌｙｍａ１１ｇ１４７００.１ ６１４ ７０ ２３４.３５ ６.００ ４９.１５

ＧｍＧＲＡＳ３５ Ｇｌｙｍａ１１ｇ１４６９０.１ １６８ １８ ９７５.８４ ９.２１ ４２.６４

ＧｍＧＲＡＳ３６ Ｇｌｙｍａ１１ｇ１４７１０.１ ６９６ ７９ ４８２.９４ ６.０１ ５７.７４

９９２张　 斌等:栽培大豆 ＧＲＡＳ 转录因子家族基因鉴定及其盐胁迫下表达模式分析



续表 ２　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ ２

基因 基因 ＩＤ 蛋白质长度
(ａａ) 相对分子质量

等电点
(ｐＩ) 不稳定系数

ＧｍＧＲＡＳ３７ Ｇｌｙｍａ１１ｇ２０９８０.１ ４４２ ５０ ３０１.２１ ６.１３ ４３.８５

ＧｍＧＲＡＳ３８ Ｇｌｙｍａ１１ｇ２３６９０.１ ２４０ ２７ ５９９.３８ ５.０３ ５７.０２

ＧｍＧＲＡＳ３９ Ｇｌｙｍａ１１ｇ３３７２０.１ ５９５ ６４ ９７８.０２ ５.００ ５０.７８

ＧｍＧＲＡＳ４０ Ｇｌｙｍａ１２ｇ０２０６０.１ ４８１ ５３ ８０５.８４ ５.１１ ５３.９９

ＧｍＧＲＡＳ４１ Ｇｌｙｍａ１２ｇ０２５３０.１ ４４５ ４８ ９６１.６４ ５.９２ ５５.４６

ＧｍＧＲＡＳ４２ Ｇｌｙｍａ１２ｇ０６６４０.１ ６８０ ７７ ２９０.８７ ５.４２ ５０.８５

ＧｍＧＲＡＳ４３ Ｇｌｙｍａ１２ｇ０６６７０.１ ６６０ ７４ １８０.１２ ６.１８ ４６.３５

ＧｍＧＲＡＳ４４ Ｇｌｙｍａ１２ｇ３２３５０.１ ４６０ ５１ ４６４.９４ ６.１３ ４２.５１

ＧｍＧＲＡＳ４５ Ｇｌｙｍａ１２ｇ３４４２０.１ ５７１ ６３ ７８２.９１ ５.５０ ５２.６８

ＧｍＧＲＡＳ４６ Ｇｌｙｍａ１３ｇ０９２２０.１ ５９１ ６６ ０１９.２４ ４.９７ ４３.８３

ＧｍＧＲＡＳ４７ Ｇｌｙｍａ１３ｇ０２８４０.１ ４７２ ５１ ４２７.４５ ５.０５ ３９.７６

ＧｍＧＲＡＳ４８ Ｇｌｙｍａ１３ｇ１８６８０.１ ５２６ ５９ １３２.０４ ５.９８ ４０.９３

ＧｍＧＲＡＳ４９ Ｇｌｙｍａ１３ｇ３６１２０.１ ５７７ ６４ ４７６.９２ ５.４５ ５５.４０

ＧｍＧＲＡＳ５０ Ｇｌｙｍａ１３ｇ４１２２０.１ ６４４ ７３ ４４０.００ ５.８６ ５１.４８

ＧｍＧＲＡＳ５１ Ｇｌｙｍａ１３ｇ４１２３１.１ ４８６ ５４ ６０５.７８ ８.１７ ４１.４１

ＧｍＧＲＡＳ５２ Ｇｌｙｍａ１３ｇ４１２５１.１ ６１０ ６９ ３４７.０４ ６.２５ ４９.３０

ＧｍＧＲＡＳ５３ Ｇｌｙｍａ１３ｇ４１２６１.１ ６５７ ７３ ６６１.７２ ５.４６ ４６.８０

ＧｍＧＲＡＳ５４ Ｇｌｙｍａ１３ｇ４２１００.１ ４４３ ５０ ０５３.５７ ５.５８ ４６.９８

ＧｍＧＲＡＳ５５ Ｇｌｙｍａ１４ｇ０１０２０.１ ５４５ ６１ １３３.９３ ５.９３ ５５.０１

ＧｍＧＲＡＳ５６ Ｇｌｙｍａ１４ｇ０１９６０.１ ５４５ ６１ ５２６.０４ ５.５４ ５４.９４

ＧｍＧＲＡＳ５７ Ｇｌｙｍａ１５ｇ０３２９０.１ ４３７ ４９ ３７２.７７ ５.２７ ４９.９２

ＧｍＧＲＡＳ５８ Ｇｌｙｍａ１５ｇ０４１６０.１ ６８４ ７６ ７８８.１１ ５.５０ ４８.２５

ＧｍＧＲＡＳ５９ Ｇｌｙｍａ１５ｇ０４１６６.１ ６０６ ６８ ７８３.０８ ６.２１ ４４.９８

ＧｍＧＲＡＳ６０ Ｇｌｙｍａ１５ｇ０４１７３.１ ７２７ ８１ ９０２.５５ ５.７２ ５２.２８

ＧｍＧＲＡＳ６１ Ｇｌｙｍａ１５ｇ１２３２０.１ ５５２ ６１ ６９０.３２ ５.５７ ５０.２７

ＧｍＧＲＡＳ６２ Ｇｌｙｍａ１５ｇ１５１０５.１ ４１７ ４７ ７６７.２２ ５.２０ ４７.７５

ＧｍＧＲＡＳ６３ Ｇｌｙｍａ１５ｇ１５１１０.１ ５９３ ６７ ３６５.７７ ４.８２ ５４.３４

ＧｍＧＲＡＳ６４ Ｇｌｙｍａ１６ｇ０１０２０.１ ５４３ ６０ １５３.８０ ５.７９ ４３.１８

ＧｍＧＲＡＳ６５ Ｇｌｙｍａ１６ｇ０５７５１.１ ６８７ ７６ ２７７.６８ ５.７３ ５６.９０

ＧｍＧＲＡＳ６６ Ｇｌｙｍａ１６ｇ２５５７０.１ ５４０ ６０ ２６３.０６ ５.８７ ５０.９３

ＧｍＧＲＡＳ６７ Ｇｌｙｍａ１６ｇ２７３１０.１ ４７１ ５３ ８９５.３４ ６.７９ ４５.０８

ＧｍＧＲＡＳ６８ Ｇｌｙｍａ１６ｇ２９９００.１ ６５７ ７２ ３５３.４９ ６.６４ ４４.０１

ＧｍＧＲＡＳ６９ Ｇｌｙｍａ１７ｇ０１１５０.１ ５４５ ６０ ８５５.４５ ６.０５ ５３.０４

ＧｍＧＲＡＳ７０ Ｇｌｙｍａ１７ｇ１３６８０.１ ５１４ ５７ ８０４.０８ ６.０５ ５５.８９

ＧｍＧＲＡＳ７１ Ｇｌｙｍａ１７ｇ１４０３０.１ ６６９ ７４ ６５５.７２ ６.３１ ５４.９４

ＧｍＧＲＡＳ７２ Ｇｌｙｍａ１７ｇ１７４００.１ ５０３ ５７ ０８６.４０ ５.４１ ５２.８２

ＧｍＧＲＡＳ７３ Ｇｌｙｍａ１８ｇ０４５００.１ ５８４ ６３ ８８９.００ ５.１６ ４６.５６

ＧｍＧＲＡＳ７４ Ｇｌｙｍａ１８ｇ０９０３０.１ ５４５ ６１ １８８.９０ ５.２０ ５０.８７

ＧｍＧＲＡＳ７５ Ｇｌｙｍａ１８ｇ４３５８０.１ ５４３ ６１ ２５６.０７ ４.８４ ４８.４７

ＧｍＧＲＡＳ７６ Ｇｌｙｍａ１９ｇ２６７３５.１ ６８１ ７５ ３８２.６７ ５.７９ ５９.５３

ＧｍＧＲＡＳ７７ Ｇｌｙｍａ２０ｇ３０１５０.１ ５９４ ６５ ４３４.８５ ８.３１ ４８.０４

ＧｍＧＲＡＳ７８ Ｇｌｙｍａ２０ｇ３４２６０.１ ４３４ ４８ ３３４.１７ ５.７１ ４１.８５
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图 １　 大豆 ＧＲＡＳ 家族基因的染色体定位

Ｆｉｇ.１　 Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌ ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ ＧＲＡＳ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ

２.２　 大豆 ＧＲＡＳ 家族基因的系统进化分析

为了探究 ＧＲＡＳ 家族基因在大豆和其他物种之

间的进化关系ꎬ我们将拟南芥、水稻和大豆 ＧＲＡＳ 家

族蛋白质氨基酸序列进行多重比对后ꎬ绘制了系统

进化树ꎮ 结果如图 ２ 所示ꎬ参照 ＧＲＡＳ 家族基因在

拟南芥和水稻中的分组方法ꎬ并参考蓖麻中 ＧＲＡＳ
亚家族的命名方式 (其分为 ＰＡＴ１、 ＳＨＲ、 ＳＣＬ３、
ＬＩＳＣＬ、ＨＡＭ、ＳＣＬ４ / ７、ＳＣＲ、ＤＥＬＬＡ、ＤＬＴ、Ｏｓ４３、 Ｏｓ４、

１０３张　 斌等:栽培大豆 ＧＲＡＳ 转录因子家族基因鉴定及其盐胁迫下表达模式分析



Ｏｓ１９、Ｒｃ＿ＧＲＡＳ 共 １３ 个亚族)ꎬ将大豆 ＧＲＡＳ 家族分

为 １１ 个亚家族ꎬ分别是 ＰＡＴ１、ＳＨＲ、ＳＣＬ３、ＬＩＳＣＬ、
ＨＡＭ、ＳＣＬ４ / ７、ＳＣＲ、Ｏｓ２４、ＤＥＬＬＡ、ＤＬＴ、Ｇｍ１０ꎬ而进

化树中 ＬＡＳ 亚族不包含大豆 ＧＲＡＳ 家族成员ꎮ 分析

不同亚家族 ＧＲＡＳ 基因的数量ꎬ发现 ＧＲＡＳ 基因家族

成员不均匀地分布在不同的亚家族ꎮ ＬＩＳＣＬ 是最大

的亚族ꎬ家族成员最多(共 ２９ 个)ꎬ包括了 １４ 个大

豆 ＧｍＧＲＡＳ 基因、１０ 个水稻 ＯｓＧＲＡＳ 基因和 ５ 个拟

南芥 ＡｔＧＲＡＳ 基因ꎮ 其次为 ＰＡＴ 亚族ꎬ共包含 ２７ 个

ＧＲＡＳ 基因ꎬ其中包括 １６ 个大豆 ＧｍＧＲＡＳ 基因、７ 个

水稻 ＯｓＧＲＡＳ 基因和 ４ 个拟南芥 ＡｔＧＲＡＳ 基因ꎮ 而

ＤＬＴ、ＳＣＬ４ / ７、Ｇｍ１０ 和 ＳＣＬ３ 则为较小的亚家族ꎬ分
别包含了 ６、５、４、８ 个 ＧＲＡＳ 基因ꎬ其中 Ｇｍ１０ 亚族包

含的 ４ 个成员均为大豆 ＧＲＡＳ 基因ꎬＳＣＬ３ 亚族 ８ 个

成员中仅有 １ 个是大豆 ＧＲＡＳ 基因(ＧｍＧＲＡＳ１８)ꎮ
而在 ＨＡＭ、ＤＥＬＬＡ、ＳＨＲ、Ｏｓ２４、ＳＣＲ 亚族中则分别包

含 １０、１０、９、５、４ 个大豆 ＧＲＡＳ 基因ꎮ

进化树中包含 ７８ 个大豆 ＧＲＡＳ 家族基因ꎬ３３ 个拟南芥 ＳＥＲＫ 家族基因ꎬ５０ 个水稻 ＳＥＲＫ 家族基因ꎮ
图 ２　 大豆和其他物种 ＧＲＡＳ 家族基因的系统进化树

Ｆｉｇ.２　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ＧＲＡＳ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ｐｌａｎｔｓ
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２.３　 大豆 ＧＲＡＳ 家族基因结构及 ＧＲＡＳ 蛋白氨基

酸序列上保守基序分布

　 　 利用在线软件 ＧＳＤＳ 构建了 ＧＲＡＳ 家族基因的

外显子￣内含子结构图(图 ３)ꎮ 结果显示ꎬ大部分基

因(６６ 个)不含有内含子ꎬ仅 １２ 个基因有内含子ꎬ其
中 Ｇｍ１０ 亚族的 ＧｍＧＲＡＳ６２ 的内含子数量最多(６
个)ꎬＧｍＧＲＡＳ１８ 属于 ＳＣＬ３ 亚族ꎬ其包含 ４ 个内含

子ꎻ ＧｍＧＲＡＳ２４ 和 ＧｍＧＲＡＳ３５ 均有 ３ 个内含子ꎬ
ＧｍＧＲＡＳ５２ 含 有 ２ 个 内 含 子ꎬ 而 ＧｍＧＲＡＳ１０、
ＧｍＧＲＡＳ２２、 ＧｍＧＲＡＳ２３、 ＧｍＧＲＡＳ３１、 ＧｍＧＲＡＳ３８、
ＧｍＧＲＡＳ６５ 和 ＧｍＧＲＡＳ７６ 均有 １ 个内含子ꎮ 大多数

大豆 ＧＲＡＳ 基因(５７ 个)在 ５′末端和 ３′末端都含有

非翻译区ꎮ 此外ꎬ在 ７８ 个 ＧＲＡＳ 蛋白氨基酸序列上

共鉴定出 １０ 个保守基序(Ｍｏｔｉｆ １￣Ｍｏｔｉｆ １０)(图 ４)ꎮ
所有 ＧＲＡＳ 蛋白的保守基序主要集中在 Ｃ 端ꎬ并且

同一亚族蛋白质含有的保守基序类型及位置均非常

相似ꎮ 如 ＤＥＬＬＡ 亚族蛋白质均含有除 Ｍｏｔｉｆ ９ 以外

的其他 ９ 个保守基序ꎬＳＣＲ 亚族蛋白质均含有除

Ｍｏｔｉｆ ２ 和 Ｍｏｔｉｆ ９ 以外的其他 ８ 个保守基序ꎬ这也进

一步证明了相同亚族的 ＧＲＡＳ 家族成员进化关系较

近ꎮ 此外ꎬ除 ＧｍＧＲＡＳ１８ 仅含有 １ 个保守基序 Ｍｏｔｉｆ
４、ＧｍＧＲＡＳ３５ 仅含有 １ 个基序 Ｍｏｔｉｆ ２、ＧｍＧＲＡＳ３８
仅含有 ２ 个基序 Ｍｏｔｉｆ ３ 和 Ｍｏｔｉｆ ７ 以外ꎬ其余大豆

ＧＲＡＳ 蛋白上的保守基序数量在 ６ 至 １０ 个之间ꎮ
根据对不同亚族 ＧＲＡＳ 基因结构和 ＧＲＡＳ 蛋白保守

基序的分析结果可知ꎬ同一亚族内的成员相对保守ꎬ
推测同一亚族的基因功能可能相似ꎮ
２.４　 大豆 ＧＲＡＳ 家族基因在不同组织中的表达

利用公共数据库 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ 中大豆 ＧＲＡＳ 家族

基因在不同组织表达的 ＦＰＫＭ 值绘制基因表达热

图ꎮ 结果如图 ５Ａ 所示ꎬ７８ 个大豆 ＧＲＡＳ 基因的表

达模式呈多样化ꎬ其中 ＧｍＧＲＡＳ１８、 ＧｍＧＲＡＳ２３、
ＧｍＧＲＡＳ２５、ＧｍＧＲＡＳ３５、 ＧｍＧＲＡＳ３８ 和 ＧｍＧＲＡＳ６２
共 ６ 个基因在所有组织均未检测到表达ꎮ 有 ４８ 个

基因在所有组织均检测到不同程度的表达ꎬ其中

ＧｍＧＲＡＳ８、 ＧｍＧＲＡＳ１５、 ＧｍＧＲＡＳ１６、 ＧｍＧＲＡＳ２０、
ＧｍＧＲＡＳ２２、ＧｍＧＲＡＳ３９ 和 ＧｍＧＲＡＳ７３ 共 ７ 个基因

的表达水平在所有组织中均较高ꎬ而 ＧｍＧＲＡＳ５１
在所有组织中表达均较低ꎮ 此外ꎬ有些大豆 ＧＲＡＳ
基因表现出组织特异性高表达ꎬ如 ＧｍＧＲＡＳ１６、
ＧｍＧＲＡＳ２９、ＧｍＧＲＡＳ４６、 ＧｍＧＲＡＳ５５ 和 ＧｍＧＲＡＳ５６

在根中的表达水平最高ꎬＧｍＧＲＡＳ３９、ＧｍＧＲＡＳ４０ 和

ＧｍＧＲＡＳ５７ 在茎中的表达水平最高ꎬ而 ＧｍＧＲＡＳ１、
ＧｍＧＲＡＳ２６、ＧｍＧＲＡＳ７３ 和 ＧｍＧＲＡＳ７８ 在种子中的

表达量最高ꎬ可以推测这些组织特异性高表达的

基因可能在特定的组织发挥特定功能ꎮ 总而言

之ꎬ大豆 ＧＲＡＳ 家族基因在不同组织中的表达模式

存在较大的差异ꎬ说明该家族基因在不同组织可

能发挥其独特的生物学功能ꎮ 然而ꎬ同一亚族的

某些基因具有类似的表达模式ꎬ如 ＬＩＳＣＬ 亚族的

ＧｍＧＲＡＳ５３ 和 ＧｍＧＲＡＳ５８ꎬＳＨＲ 亚族的 ＧｍＧＲＡＳ５４
和 ＧｍＧＲＡＳ５７ꎬ ＤＥＬＬＡ 亚 族 的 ＧｍＧＲＡＳ１５ 和

ＧｍＧＲＡＳ２０ꎬ且它们在进化树上的进化关系也非常

近(图 ２)ꎬ说明具有类似表达模式的基因可能也

具有类似的功能ꎮ
２.５　 ＧＲＡＳ 家族基因响应盐胁迫的表达模式

通过对正常生长和盐处理(２００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌꎬ
６ ｈ)后的大豆植株进行转录组测序ꎬ获得了大豆

ＧＲＡＳ 家族 ７８ 个基因在正常和盐胁迫下的表达数

据 ＦＰＫＭ 值ꎬ并进一步绘制成表达热图(图 ５Ｂ)ꎮ
结果表明ꎬ大多数基因的表达水平在正常生长和

盐处理的大豆中表达水平无显著差异ꎬ有 ５ 个基

因(ＧｍＧＲＡＳ６、ＧｍＧＲＡＳ１４、ＧｍＧＲＡＳ１５、ＧｍＧＲＡＳ３３、
ＧｍＧＲＡＳ６９)的表达水平在盐胁迫下显著上调ꎬ５ 个

基 因 ( ＧｍＧＲＡＳ１７、 ＧｍＧＲＡＳ４５、 ＧｍＧＲＡＳ５４、
ＧｍＧＲＡＳ５７、ＧｍＧＲＡＳ７１)在盐胁迫下显著下调ꎮ 此

外ꎬ我们还挑选了受盐胁迫表达水平显著变化的

一些基因 ( ＧｍＧＲＡＳ１４、ＧｍＧＲＡＳ３３、ＧｍＧＲＡＳ６９ 和

ＧｍＧＲＡＳ１７、 ＧｍＧＲＡＳ５４、 ＧｍＧＲＡＳ５７ ) 通 过 ｑＲＴ￣
ＰＣＲ 进行进一步验证ꎮ 结果见图 ６ꎬ盐处理后这些

基因的表达水平变化与转录组测序结果一致ꎬ其
中 ＧｍＧＲＡＳ１４ 和 ＧｍＧＲＡＳ６９ 在盐处理 ３ ｈ、６ ｈ 和

１２ ｈ 时表达水平均显著上调ꎬ且在 １２ ｈ 时上调倍

数最高ꎬ分别为 ３􀆰 ６７ 倍和 ５􀆰 ８２ 倍ꎮ ＧｍＧＲＡＳ３３ 在

盐处理 ６ ｈ 和 １２ ｈ 时表达水平显著上调ꎬ且在 １２
ｈ 时 达 到 极 显 著 水 平ꎬ 上 调 ５􀆰 ９２ 倍ꎮ 而

ＧｍＧＲＡＳ１７ 和 ＧｍＧＲＡＳ５７ 在盐处理 ３ ｈ、６ ｈ 和 １２ ｈ
时表达水平均显著下调ꎻＧｍＧＲＡＳ５４ 在盐处理 ３ ｈ
时与对照无显著差异ꎬ在盐处理 ６ ｈ 和 １２ ｈ 时其

表达水平显著下调ꎮ 以上结果说明表达水平受盐

胁迫上调或下调的基因在大豆盐胁迫响应过程中

可能发挥调控作用ꎮ
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左侧为大豆 ＧＲＡＳ 家族基因进化树ꎬ右侧为大豆 ＧＲＡＳ 家族基因对应的内含子和外显子的分布结构ꎮ
图 ３　 大豆 ＧＲＡＳ 家族基因结构及进化树分析

Ｆｉｇ.３　 Ｇｅｎｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ ＧＲＡＳ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ
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图 ４　 大豆 ＧＲＡＳ 家族蛋白的保守基序分析

Ｆｉｇ.４　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｔｈｅ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆｓ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ ＧＲＡＳ ｆａｍｉｌｙ ｐｒｏｔｅｉｎｓ
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图例中不同的颜色代表基因表达水平高低ꎬ红色表示表达水平最高ꎬ黑色表示表达水平最小ꎮ
图 ５　 大豆 ＧＲＡＳ 家族基因在不同组织(Ａ)和盐处理后(Ｂ)的表达模式

Ｆｉｇ.５　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ ＧＲＡＳ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ (Ａ) ａｎｄ ａｆｔｅｒ ｓａｌｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ (Ｂ)
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ａ 为未处理对照ꎬｂ、ｃ 和 ｄ 分别为 １５０ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 溶液处理 ３ ｈ、６ ｈ 和 １２ ｈꎮ ∗、∗∗分别表示与对照相比差异显著和极显著ꎮ
图 ６　 大豆 ＧＲＡＳ 基因在盐胁迫下的表达水平

Ｆｉｇ.６　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ＧｍＧＲＡＳ ｇｅｎｅｓ ｕｎｄｅｒ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓｅｓ

３　 讨 论

ＧＲＡＳ 家族基因在植物生长发育和多种生理过

程中发挥重要作用ꎬ参与赤霉素信号转导、赤霉素等

激素的代谢、根的发育、响应生物和非生物胁迫的转

录调控等过程ꎮ ＧＲＡＳ 家族的全基因组学鉴定以及

它们的进化关系也已在很多植物中被研究ꎬ如模式

植物拟南芥[６] 和烟草[１１] 以及常见的农作物水

稻[１０]、玉米[１２]、甘薯[１４]、棉花[８] 等ꎮ 并且已有部分

ＧＲＡＳ 家族基因在植物中的功能及分子机制被报道ꎮ
但是关于大豆 ＧＲＡＳ 家族的全基因学鉴定及基因功

能的研究却很少ꎮ 因此ꎬ本研究从大豆基因组数据

库鉴定出 ＧＲＡＳ 家族成员并进行全面的生物信息学

分析ꎮ 这将有助于我们研究大豆 ＧＲＡＳ 家族的进化

并推测一些未知功能的大豆 ＧＲＡＳ 基因的生物学功

能ꎮ
本研究在大豆基因组中共鉴定出 ７８ 个大豆

ＧＲＡＳ 家族基因ꎬ比拟南芥 ( ３３ 个) [６]、水稻 ( ５０
个) [１０]、白菜(４６ 个) [２８]、甘薯(７０ 个) [１４] 的 ＧＲＡＳ
家族成员数量多ꎬ但是比棉花 ＧＲＡＳ 家族成员少

(１５０ 个)ꎮ 造成这一现象的原因可能是不同物种间

基因组大小的差异ꎬ如大豆基因组大小为 ９５２􀆰 ４８
Ｍｂꎬ而拟南芥、水稻、白菜和甘薯的基因组大小分别

为 １２５􀆰 ０ Ｍｂ、３７４􀆰 ０ Ｍｂ、２８３􀆰 ３ Ｍｂ 和 ４９２􀆰 ３８Ｍｂꎬ棉

花的基因组大小则为２ １２６􀆰 ０３ Ｍｂꎮ 此外ꎬ需要特别

注意的是ꎬＷｕ 等[２９] 在大豆中鉴定出 １０６ 个 ＧＲＡＳ
家族基因ꎬ而本研究鉴定出的 ＧＲＡＳ 基因数量与之

有所差异ꎬ可能是筛选方式不同所致ꎮ 本研究鉴定

ＧＲＡＳ 基因时主要利用公共数据库的数据ꎬ但同时参

考我们自己测定的转录组结果中的 ＧＯ 注释ꎬ或许

我们的转录组测序结果中注释的 ＧＲＡＳ 基因较实际

要少一些ꎬ但本文研究的大豆 ＧＲＡＳ 基因均包含于

已报道的 １０６ 个基因中ꎮ Ｈｉｒｓｃｈ 等[６] 将拟南芥

ＧＲＡＳ 家族基因分为 ８ 个亚家族ꎬ包括 ＬＩＳＣＬ、ＰＡＴ１、
ＳＣＬ３、ＤＥＬＬＡ、ＳＣＲ、ＳＨＲ、ＬＡＳ 和 ＨＡＭꎮ 而我们构建

的拟南芥、水稻和大豆 ＧＲＡＳ 家族成员的进化树分

为 １２ 个亚族ꎬ但是 ＬＡＳ 分支中不含有大豆 ＧＲＡＳ 基

因ꎬ因此将大豆 ＧＲＡＳ 基因家族分为 １１ 个亚家族ꎬ
包括 ＬＩＳＣＬ、ＰＡＴ１、 ＳＣＬ３、ＤＥＬＬＡ、 ＳＣＲ、 ＳＨＲ、ＨＡＭ、
ＳＣＬ４ / ７、Ｏｓ２４、ＤＬＴ 和 Ｇｍ１０ꎬ其中 Ｇｍ１０ 亚族中的 ４
个成员均来自大豆ꎮ 说明大多数 ＧＲＡＳ 家族成员在

进化上非常保守ꎬ而少数成员则在进化过程中具有

物种特异性ꎮ 此外ꎬ我们发现蛋白质上保守基序数

量及分布位置相同的 ＧＲＡＳ 成员ꎬ其理化性质也类

似ꎬ推测其基因也具有类似的功能ꎬ如 ＧｍＧＲＡＳ２７ 和

ＧｍＧＲＡＳ７７ꎮ
通常认为在系统进化树上聚集在同一亚族的基

因可能具有类似的功能[１４ꎬ３０￣３２]ꎬ因此我们分析了拟
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南芥、水稻和大豆 ＧＲＡＳ 基因家族的系统进化关系ꎬ
为大豆 ＧＲＡＳ 家族基因功能的预测提供可靠的依

据ꎮ 进一步分析了大豆 ＧＲＡＳ 家族基因在不同组织

中的表达模式ꎬ发现大豆 ＧＲＡＳ 家族基因在不同组

织的表达模式存在差异ꎬ与之前报道的其他物种

(如甘薯、白菜)中的表达情况类似[１４]ꎮ 有 ７ 个大豆

ＧＲＡＳ 基 因 ( ＧｍＧＲＡＳ８、 ＧｍＧＲＡＳ１５、 ＧｍＧＲＡＳ１６、
ＧｍＧＲＡＳ２０、ＧｍＧＲＡＳ２２、ＧｍＧＲＡＳ３９ 和 ＧｍＧＲＡＳ７３)
的表达水平在所有组织中均较高ꎬ说明这些基因可

能在大豆生长发育的多个环节都具有重要功能ꎮ 尽

管 Ｗｕ 等[２９]的研究已包含大豆 ＧＲＡＳ 家族全基因组

学鉴定方面的工作ꎬ但是其未关注 ＧＲＡＳ 家族基因

在盐胁迫下表达模式分析ꎮ 本研究通过对正常生长

和 ＮａＣｌ 处理的大豆进行转录组测序ꎬ分析了大豆

ＧＲＡＳ 家族基因在盐胁迫后的表达情况ꎬ结果表明ꎬ
有 ５ 个 基 因 ( ＧｍＧＲＡＳ６、 ＧｍＧＲＡＳ１４、 ＧｍＧＲＡＳ１５、
ＧｍＧＲＡＳ３３、ＧｍＧＲＡＳ６９)的表达水平在盐胁迫下显

著 上 调ꎬ 而 ＧｍＧＲＡＳ１７、 ＧｍＧＲＡＳ４５、 ＧｍＧＲＡＳ５４、
ＧｍＧＲＡＳ５７ 和 ＧｍＧＲＡＳ７１ 的表达水平显著下调ꎮ
ｑＲＴ￣ＰＣＲ 分析结果显示 ＧｍＧＲＡＳ１４、ＧｍＧＲＡＳ３３ 和

ＧｍＧＲＡＳ６９ 在盐处理 ６ ｈ 时表达水平均显著上调ꎬ
与转录组测序结果一致ꎬ且 ３ 个基因均在盐处理 １２
ｈ 时上调倍数最高ꎬ分别为 ３􀆰 ６７ 倍、５􀆰 ９２ 倍和 ５􀆰 ８２
倍ꎻ而 ＧｍＧＲＡＳ１７、ＧｍＧＲＡＳ５４ 和 ＧｍＧＲＡＳ５７ 的表达

水平在盐处理 ６ ｈ、１２ ｈ 时均显著下调ꎬ与转录组结

果一致ꎮ 通过系统进化分析、盐胁迫下的表达模式

分析以及 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 检测ꎬ可初步推测大豆 ＧＲＡＳ 家

族基因在生长发育过程和盐胁迫响应方面具有重要

功能ꎮ 本研究也为大豆 ＧＲＡＳ 基因功能的进一步研

究及利用该家族基因培育大豆耐盐新品种提供了理

论依据ꎮ
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ｔｈａｔ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｐｌａｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ＆ Ｂｅｈａｖｉｏｒꎬ
２００９ꎬ ４(８): ６９８￣７００.

[７] 　 ＸＹ Ｗꎬ ＣＨＥＮ Ｚꎬ ＡＨＭＥＤ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎꎬ
ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ａｎａｌｙｓｉｓꎬ ａｎｄ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ＧＲＡＳ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ
ｉｎ Ｃａｓｔｏｒ ｂｅａｎｓ[ Ｊ] . Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ
２０１６ꎬ １７(７):１００４.

[８] 　 ＺＨＡＮＧ Ｂꎬ ＬＩＵ Ｊꎬ ＹＡＮＧ Ｚ Ｅꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
ＧＲＡＳ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ｈｉｒｓｕｔｕｍ Ｌ
[Ｊ] . ＢＭＣ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ ２０１８ꎬ １９(１): ３４８.

[９] 　 ＳＨＡＮ Ｚ Ｙꎬ ＬＵＯ Ｘ Ｌꎬ ＷＵ Ｍ Ｙ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＧＲＡＳ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ ｉｎ ｃａｓｓａｖａ [ Ｊ] . ＢＭＣ
Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０２０ꎬ ２０(１): ４６.

[１０] ＴＩＡＮ Ｃꎬ ＷＡＮ Ｐꎬ ＳＵＮ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ
ＧＲＡＳ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｒｉｃｅ ａｎｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉ￣
ｏｌｏｇｙꎬ ２００４ꎬ ５４(４): ５１９￣５３２.

[１１] ＣＨＥＮ Ｙ Ｑꎬ ＴＡＩ Ｓ Ｓꎬ ＷＡＮＧ Ｄ Ｗꎬ ｅｔ ａｌ. Ｈｏｍｏｌｏｇｙ￣ｂａｓｅｄ ａｎａｌｙ￣
ｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ＧＲＡＳ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｔｏｂａｃｃｏ[Ｊ] . Ｇｅｎｅｔｉｃｓ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２０１５ꎬ １４(４): １５１８８￣１５２００.

[１２] ＧＵＯ Ｙꎬ ＷＵ Ｈꎬ ＬＩ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ
ＧＲＡＳ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｍａｉｚｅ ( Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ.) [ Ｊ] . ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ
２０１７ꎬ １２(９): ｅ０１８５４１８.

[１３] ＬＩＵ Ｘꎬ ＷＩＤＭＥＲ Ａ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ
ＧＲＡＳ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｐｏｐｕｌｕｓꎬ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ａｎｄ ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏ￣
ｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ Ｒｅｐｏｒｔｅｒꎬ ２０１４ꎬ ３２(６): １１２９￣１１４５.

[１４] ＣＨＥＮ Ｙꎬ ＺＨＵ Ｐ Ｐꎬ ＷＵ Ｓ Ｙ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙ￣
ｓｉｓ ｏｆ ＧＲＡＳ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｗｉｌｄ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｏｆ ｓｗｅｅｔ ｐｏｔａｔｏ
Ｉｐｏｍｏｅａ ｔｒｉｆｉｄａ[Ｊ] . ＢＭＣ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ ２０１９ꎬ ２０(１): ９１１.

[１５] ＢＯＬＬＥ Ｃ. Ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ＧＲＡＳ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ
ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔａꎬ ２００４ꎬ ２１８(５): ６８３￣６９２.

[１６] ＨＥＯ Ｊꎬ ＣＨＡＮＧ Ｋꎬ ＫＩＭ Ｉꎬ ｅｔ ａｌ. Ｆｕｎｎｅｌｉｎｇ ｏｆ ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ ｓｉｇｎａ￣
ｌｉｎｇ ｂｙ ｔｈｅ ＧＲＡＳ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ＳＣＡＲＥＣＲＯＷ￣ＬＩＫＥ ３ ｉｎ
ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｒｏｏｔ[Ｊ] . ＰＮＡＳꎬ ２０１１ꎬ １０８(５): ２１６６￣２１７１.

[１７] ＬＩ Ｗꎬ ＷＵ Ｊꎬ ＷＥＮＧ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ
ｏｆ ｄｗａｒｆ ６２ꎬ ａ ｌｏｓｓ￣ｏｆ￣ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｍｕｔａｔｉｏｎ ｉｎ ＤＬＴ / ＯｓＧＲＡＳ￣３２ ａｆｆｅｃｔ￣
ｉｎｇ ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｉｎ ｒｉｃｅ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔａꎬ ２０１０ꎬ ２３２( ６):
１３８３￣１３９６.

[１８] ＢＡＩ Ｚꎬ ＸＩＡ Ｐꎬ ＷＡＮＧ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒ￣
ｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｉｖｅ ＳｍＧＲＡＳ ｇｅｎｅｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｔａｎｓｈｉｎｏｎｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅ￣
ｓｉｓ ｉｎ Ｓａｌｖｉａ ｍｉｌｔｉｏｒｒｈｉｚａ ｈａｉｒｙ ｒｏｏｔｓ [ Ｊ] . ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ ２０１７ꎬ １２
(９): ｅ０１８５３２２.

[１９] ＴＡＮＡＢＥ Ｓꎬ ＯＮＯＤＥＲＡ Ｈꎬ ＨＡＲＡ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｅｌｉｃｉｔｏｒ￣ｒｅｓｐｏｎ￣
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ｓｉｖｅ ｇｅｎｅ ｆｏｒ ａ ＧＲＡＳ ｆａｍｉｌｙ ｐｒｏｔｅｉｎꎬ ＣＩＧＲ２ꎬ ｓｕｐｐｒｅｓｓｅｓ ｃｅｌｌ
ｄｅａｔｈ ｉｎ ｒｉｃｅ ｉｎｏｃｕｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｒｉｃｅ ｂｌａｓｔ ｆｕｎｇｕｓ ｖｉａ ａｃｔｉｖａｔｉｏｎ ｏｆ ａ
ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒꎬ ＯｓＨｓｆ２３[Ｊ] . Ｂｉｏｓｃｉｅｎｃｅꎬ Ｂｉｏｔｅｃｈ￣
ｎｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０１６ꎬ ８０(２): １１４５￣１１５１.

[２０] ＹＡＮＧ Ｍꎬ ＹＡＮＧ Ｑꎬ ＦＵ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｂｒａｓｓｉｃａ
ｎａｐｕｓ ＢｎＬＡＳ ｇｅｎｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ａｆｆｅｃｔｓ ｐｌａｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｉｎ￣
ｃｒｅａｓｅｓ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ ２０１１ꎬ ３０(３):
３７３￣３８８.

[２１] ＭＡ ＨＳꎬ ＬＩＡＮＧ Ｄꎬ ＳＨＵＡＩ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｓａｌｔ￣ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ￣ｉｎｄｕｃ￣
ｉｂｌｅ ｐｏｐｌａｒ ＧＲＡＳ ｐｒｏｔｅｉｎ ＳＣＬ７ ｃｏｎｆｅｒｓ ｓａｌｔ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ
ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ [ Ｊ ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ
２０１０ꎬ ６１(１４): ４０１１￣４０１９.

[２２] ＨＡＢＩＢ Ｓꎬ ＷＡＳＥＥＭ Ｍꎬ ＬＩ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＳｌＧＲＡＳ７
ａｆｆｅｃｔｓ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｂｅｈａｖｉｏｒｓ ｌｅａｄｉｎｇ ｔｏ ｃｏｎｆｅｒ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓｅｓ ｔｏｌｅｒ￣
ａｎｃｅ ａｎｄ ｉｍｐａｃｔｓ ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ ａｎｄ ａｕｘｉｎ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｉｎ ｔｏｍａｔｏ[Ｊ] . Ｉｎ￣
ｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ ２０１９ꎬ ２０１９: ４０５１９８１.

[２３] ＨＯＳＳＡＩＮ Ｍ Ｓꎬ ＨＯＡＮＧ Ｎ Ｔꎬ ＹＡＮ Ｚ. Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ
ｓｐａｔｉａｌ ａｎｄ ｔｅｍｐｏｒａｌ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｗｏ ｓｏｙｂｅａｎ ｍｉＲＮＡｓ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｓ
ＳＣＬ６ ａｓ ａ ｎｏｖｅｌ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ ｎｏｄｕｌａｔｉｏｎ[ Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ
Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１９ꎬ １０: ４７５.

[２４] ＶＯＯＲＲＩＰＳ Ｒ Ｅ. ＭａｐＣｈａｒｔ: Ｓｏｆｔｗａｒｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｇｒａｐｈｉｃａｌ ｐｒｅｓｅｎｔａ￣
ｔｉｏｎ ｏｆ ｌｉｎｋａｇｅ ｍａｐｓ ａｎｄ ＱＴＬｓ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｈｅｒｅｄｉｔｙꎬ ２００２ꎬ ９３

(１): ７７￣７８.
[２５] ＨＵ Ｂꎬ ＪＩＮ Ｊꎬ ＧＵＯ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. ＧＳＤＳ ２.０: ａｎ ｕｐｇｒａｄｅｄ ｇｅｎｅ ｆｅａｔｕｒｅ

ｖｉｓｕａｌｉｚａｔｉｏｎ ｓｅｒｖｅｒ[Ｊ] . Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓꎬ ２０１５ꎬ ３１(８): １２９６.
[２６] ＢＡＩＬＥＹ Ｔ Ｌꎬ ＭＩＫＡＥＬ Ｂꎬ ＢＵＳＫＥ Ｆ Ａ ꎬ ｅｔ ａｌ. ＭＥＭＥ Ｓｕｉｔｅ:

ｔｏｏｌｓ ｆｏｒ ｍｏｔｉｆ ｄｉｓｃｏｖｅｒｙ ａｎｄ ｓｅａｒｃｈｉｎｇ [ Ｊ] . Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅ￣
ｓｅａｒｃｈꎬ ２００９ꎬ ３７(Ｓ): ２０２￣２０８.

[２７] ＰＩ Ｂ Ｙꎬ ＨＥ Ｘ Ｈꎬ ＲＵＡＮ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ
ｓｔｒｅｓｓｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＣＣＣＨ ｚｉｎｃ ｆｉｎｇｅｒ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ｉｎ
Ｂｒａｓｓｉｃａ ｒａｐａ[Ｊ] . ＢＭＣ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１８ꎬ １８(１): ３７３.

[２８] ＳＯＮＧ Ｘꎬ ＬＩＵ Ｔꎬ ＤＵＡＮ Ｗꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ
ＧＲＡＳ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｃａｂｂａｇｅ (Ｂｒａｓｓｉｃａ ｒａｐａ ｓｓｐ. ｐｅｋｉｎ￣
ｅｎｓｉｓ)[Ｊ] . Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ ２０１４ꎬ １０３(１):１３５￣１４６.

[２９] ＷＵ Ｎ Ｎꎬ ＺＨＵ Ｙꎬ ＳＯＮＧ Ｗ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｕｎｕｓｕａｌ ｔａｎｄｅｍ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ
ａｎｄ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｉｎ ｓｕｂｇｒｏｕｐｓ ｏｆ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ＧＲＡＳ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ
ｆａｃｔｏｒ ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ[Ｊ] . ＢＭＣ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１４ꎬ １４:３７３.

[３０] 李　 倩ꎬ盖江涛ꎬ白蓓蓓ꎬ等.茄科植物中 ＨＣＴ 基因家族的鉴定
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