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　 　 摘要:　 为了揭示 ＲＡＶ 家族基因在杧果中的序列特征及其表达特性ꎬ采用生物信息学方法对杧果 ＲＡＶ 家族基

因进行序列分析ꎬ并通过 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 技术研究杧果胶孢炭疽菌和细菌性黑斑病菌侵染过程中该家族基因的相对表

达量ꎮ 结果表明ꎬ从杧果基因组中鉴定出 ６ 个 ＲＡＶ 基因家族成员ꎬ其编码的蛋白质均具有 ＡＰ２ 和 Ｂ３ 超家族保守域

结构ꎬ命名为 ＭｉＲＡＶ１~ＭｉＲＡＶ６ꎮ ＭｉＲＡＶ１ 和 ＭｉＲＡＶ５ 为不稳定亲水碱性蛋白质ꎬＭｉＲＡＶ２ 和 ＭｉＲＡＶ３ 为不稳定亲水

酸性蛋白质ꎬＭｉＲＡＶ４ 为稳定亲水酸性蛋白质ꎬＭｉＲＡＶ６ 为稳定亲水碱性蛋白质ꎮ 杧果 ＲＡＶ 基因编码的蛋白质主要

定位于细胞核中ꎬ无规则卷曲和 α￣螺旋是 ６ 个 ＭｉＲＡＶｓ 蛋白二级结构的主要元件ꎮ 系统进化树结合基序分析结果

表明ꎬ在杧果与拟南芥、烟草、苹果、菠萝和毛果杨中ꎬＲＡＶ 家族基因具有多样性ꎬ在进化上结构具有保守性ꎮ ｑＲＴ￣
ＰＣＲ 结果显示ꎬ胶孢炭疽菌侵染过程中ꎬ杧果 ＲＡＶ 基因的相对表达量均显著下调ꎻ细菌性黑斑病菌侵染过程中ꎬ
ＭｉＲＡＶ１~ ＭｉＲＡＶ６ 的相对表达量在 ３ ｈ 时均显著下调ꎬＭｉＲＡＶ１、ＭｉＲＡＶ２、ＭｉＲＡＶ３ 和 ＭｉＲＡＶ６ 的相对表达量在 ６ ｈ 时

均显著上调ꎬＭｉＲＡＶ１、ＭｉＲＡＶ５ 和 ＭｉＲＡＶ６ 的相对表达量分别在 １２ ｈ、２４ ｈ、４８ ｈ、７２ ｈ 时均显著上调ꎮ 以上发现将为

研究杧果 ＲＡＶ 基因家族成员的功能和作用机制奠定基础ꎮ
关键词:　 杧果ꎻ ＲＡＶ 基因家族ꎻ 全基因组鉴定ꎻ 表达分析
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ｓｔａｂｌｅ ｈｙｄｒｏｐｈｉｌｉｃ ａｃｉｄｉｃ ｐｒｏｔｅｉｎꎬ ａｎｄ ＭｉＲＡＶ６ ｗａｓ ａ
ｓｔａｂｌｅ ｈｙｄｒｏｐｈｉｌｉｃ ｂａｓｉｃ ｐｒｏｔｅｉｎ. Ｔｈｅ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｅｎｃｏｄｅｄ ｂｙ
ＲＡＶ ｇｅｎｅ ｏｆ ｍａｎｇｏ ｗｅｒｅ ｍａｉｎｌｙ ｌｏｃａｔｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｎｕｃｌｅｕｓꎬ
ａｎｄ ｒａｎｄｏｍ ｃｏｉｌ ａｎｄ α￣ｈｅｌｉｘ ｗｅｒｅ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｏｆ
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ｔｒｅｅ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ ｃｏｍｂｉｎｅｄ ｗｉｔｈ ｍｏｔｉｆ ａｎａｌｙｓｉｓ ｓｈｏｗｅｄ
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Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｑＲＴ￣ＰＣＲ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＲＡＶ ｇｅｎｅ ｉｎ ｍａｎｇｏ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｄｏｗｎ ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｄｕｒｉｎｇ
ｔｈｅ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ ｏｆ Ｃｏｌｌｅｔｏｔｒｉｃｈｕｍ ｇｌｏｅｏｓｐｏｒｉｏｉｄｅｓ. Ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ ｏｆ Ｘａｎｔｈｏｍｏｎａｓ ｃａｍｐｅｓｔｒｉｓ ｐｖ. ｍａｎｇｉｆｅｒａｅｉｎｄｉｃａｅꎬ ｔｈｅ
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ｌａｙ ａ ｆｏｕｎｄａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｆｕｒｔｈｅｒ ｓｔｕｄｙ ｏｎ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ＲＡＶ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ ｉｎ ｍａｎｇｏ.

Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ:　 ｍａｎｇｏꎻ ＲＡＶ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙꎻ ｇｅｎｏｍｉｃ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎꎻ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ

　 　 转录因子ꎬ又称反式作用因子ꎬ其具有特殊的结

构可调控基因表达ꎬ是植物中重要的调控因子ꎮ 植物

转录因子在胁迫反应中ꎬ对调控基因表达发挥重要作

用[１￣３]ꎬ当植物受到逆境胁迫时ꎬ转录因子与相应的顺

式作用元件结合ꎬ可以调控下游相关基因的表达[４]ꎮ
ＲＡＶ(Ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ＡＢ１３ / ＶＰ１)转录因子广泛存在于植

物中ꎬ该家族同时具有 ２ 个保守结构域[５￣８]:位于 Ｎ
端ꎬ可与 ＧＣＣ￣ｂｏｘ 区域特异性结合的 ＡＰ２ 结构域ꎻ位
于 Ｃ 端ꎬ可与 ＣＡＣＣＴＧ 序列特异性结合的 Ｂ３ 结构

域[９]ꎮ ＶＰ１ / ＡＢＩ３ 以及 ＡＲＦｓ 转录因子家族都具有该

结构域ꎬ主要调控植物对生长素和脱落酸的反应[１０]ꎮ
ＲＡＶ 属于 ＡＰ２ / ＥＲＦ 家族的一个亚家族ꎬ该家族还包

含 ＥＲＦ、ＡＰ２、ＤＲＥＢ 亚家族[１１]ꎮ
迄今为止ꎬＲＡＶ 基因家族成员已在拟南芥(Ａｒａ￣

ｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ) [１２￣１３]、黄瓜(Ｃｕｃｕｍｉｓ ｓａｔｉｖｕｓ) [１４]、棉
花 ( Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ) [１５]、 东方山羊豆 ( Ｇａｌｅｇａ ｏｒｉｅｎｔａｌ￣
ｉｓ) [１６]、烟草(Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ) [１７]、茶树(Ｃａｍｅｌｌｉａ
ｓｉｎｅｎｓｉｓ) [１８]等植物中被陆续克隆和鉴定ꎮ 例如:在
拟南芥中发现 ７ 个 ＲＡＶ 基因家族成员 ＡｔＲＡＶ１ ~ Ａｔ￣
ＲＡＶ７ꎬＡｔＲＡＶ１ 和 ＡｔＲＡＶ２ 在拟南芥中参与应对外界

胁迫和叶片衰老[１２￣１３]ꎻ黄瓜中 ＣｓＲＡＶ 在各个组织中

均有表达[１４]ꎻ棉花中 ＧｈＲＡＶ 表达受黄萎病菌的诱

导[１５]ꎻ东方山羊豆中 ＧｏＲＡＶ 表达不仅受低温和聚

乙二醇的诱导ꎬ还受茉莉酸甲酯、水杨酸和脱落酸的

诱导[１６]ꎻ烟草中 ＧｍＲＡＶ 过量表达会导致叶片失绿ꎬ
同时抑制植株的生长[１７]ꎻ茶树中 ＣｓＲＡＶ 表达受

ＮａＣｌ、乙烯和低温的诱导[１８]ꎮ ＲＡＶ 基因广泛的分布

表明它们在植物的生长发育和抗逆反应调控过程中

起着非常重要的作用ꎮ
杧果(Ｍａｎｇｉｆｅｒａ ｉｎｄｉｃａ)ꎬ被称为热带水果之王ꎬ

是热带地区重要的果树ꎬ也是农民脱贫致富的“金杧

果”和“致富树”ꎮ 随着 ２０２０ 年杧果全基因组测序的

完成[１９]ꎬ杧果基因功能的研究进程明显加快ꎬ然而目

前国内外对杧果 ＲＡＶ 基因家族的研究还未见报道ꎮ

为此ꎬ本研究对杧果 ＲＡＶ 基因家族成员的序列特征

及其表达特性进行分析ꎬ为杧果基因功能的分析以及

杧果的遗传育种等方面提供参考ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 杧果生物胁迫处理

杧果嫁接苗由农业农村部儋州杧果种质资源圃

提供ꎬ品种为贵妃杧ꎮ 将株高约 ６０ ｃｍꎬ均匀一致ꎬ
树龄 １ 年的杧果嫁接苗移栽到花盆内ꎬ以室温 ２５
℃ꎬ相对湿度７０％~ ９０％ꎬ光周期 １２ ｈ (光) / １２ ｈ
(暗)的条件下进行生物胁迫处理ꎮ 设置胶孢炭疽

菌和细菌性黑斑病菌 ２ 个处理ꎬ每个处理 ３ 株苗ꎬ处
理 ０ ｈ 作为对照ꎮ 以分生孢子含量为 １ ｍｌ ２×１０６个

的胶孢炭疽菌分生孢子悬浮液、含量为２×１０７ ＣＦＵ
的细菌性黑斑病菌悬浮液分别对杧果嫁接苗叶片均

匀喷雾ꎬ取样时间分别为 ０ ｈ、３ ｈ、６ ｈ、１２ ｈ、２４ ｈ、４８
ｈ、７２ ｈꎬ将杧果叶片剪碎ꎬ液氮速冻ꎬ－８０ ℃保存待

用ꎮ
１.２　 杧果全基因组数据的来源

杧 果 全 基 因 组 数 据 来 源 于 ＮＣＢＩ
(ＰＲＪＮＡ４８７１５４)ꎬ拟南芥、烟草、苹果(Ｍａｌｕｓ ｄｏｍｅｓ￣
ｔｉｃａ)、菠萝(Ａｎａｎａｓ ｃｏｍｏｓｕｓ)、毛果杨(Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｒｉｃｈｏ￣
ｃａｒｐａ)５ 个物种的基因组和 ＲＡＶ 基因信息分别来源

于 ＮＣＢＩ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ / ) 和 Ｐｌａｎｔ￣
ＴＦＤＢ(ｈｔｔｐ: / / ｐｌａｎｔｔｆｄｂ.ｇａｏ￣ｌａｂ.ｏｒｇ / )数据库ꎮ
１.３　 杧果 ＲＡＶ 基因家族成员的鉴定

从拟南芥数据库获取ＡｔＲＡＶ１~ ＡｔＲＡＶ７ 氨基酸

序列ꎬ并将其作为查询对象在杧果基因组数据库中

执行 Ｂｌａｓｔｐ 比较(Ｅ≤１０－１０)ꎮ 使用 Ｐｆａｍ 工具( ｈｔ￣
ｔｐ: / / ｐｆａｍ.ｘｆａｍ.ｏｒｇ / )检测得到的杧果蛋白质氨基酸

序列结构域ꎬ进一步去除没有典型 ＡＰ２ 和 Ｂ３ 结构

域的蛋白质氨基酸序列ꎬ最终得到所有杧果 ＲＡＶ 基

因家族成员[２０]ꎮ 其他 ５ 个物种中的 ＲＡＶ 基因家族

成员采用类似的方法进行筛选ꎮ
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１.４　 杧果 ＲＡＶ 基因家族的生物信息学分析

通过在线工具 ＰｒｏｔＰａｒａｍ 预测 ＲＡＶ 相对分子质

量、等电点、外显子数、脂溶指数、氨基酸数等理化性

质[２１]ꎻ利用 ＰＳＯＲＴ 在线软件进行亚细胞定位预测ꎻ
通过 ＳＯＰＭＡ 在线软件预测蛋白质的二级结构ꎻ利
用 ＮＣＢＩ Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ Ｄｏｍａｉｎ Ｓｅａｒｃｈ 预测 ＲＡＶ 的保守

结构域ꎬ再通过 ＳＷＩＳＳ￣ＭＯＤＥＬ 在线工具对蛋白质

保守域的三级结构进行预测ꎻ利用 ＭＥＭＥ 在线软件

对杧果 ＲＡＶ 家族的蛋白质保守基序进行分析[２２]ꎬ
再通过 ＤＮＡＭＡＮ ６.０ 软件进行高同源蛋白的氨基

酸序列比对ꎮ
１.５　 系统进化树分析

利用 ＣｌｕｓｔａｌＷ 程序对杧果和拟南芥、烟草、苹
果、菠萝、毛果杨的 ＲＡＶ 家族成员的氨基酸序列进

行多序列比对ꎮ 获得 ＲＡＶ 蛋白氨基酸序列后使用

ＭＥＧＡ ７.０ 软件ꎬ通过邻近法构建进化树ꎬ其中校验

参数 Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 值设置为１ ０００次重复[２３]ꎮ
１.６　 ＲＮＡ 提取及 ｃＤＮＡ 合成

杧果叶片总 ＲＮＡ 提取参照 ＲＮＡｐｒｅｐ Ｐｕｒｅ 多糖

多酚植物总 ＲＮＡ 提取试剂盒(天根生化科技有限

公司产品)说明书中的方法ꎮ 利用 ＲｅｖｅｒｔＡｉｄ Ｆｉｒｓｔ
Ｓｔｒａｎｄ ｃＤＮＡ Ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ Ｋｉｔ 试剂盒反转录成第 １ 链

ｃＤＮＡ [２４]ꎮ
１.７　 杧果 ＲＡＶ 基因家族表达分析

利用 ＱｕａｎｔＳｔｕｄｉｏ ６ Ｆｌｅｘ 的实时荧光定量 ＰＣＲ 检

测系统检测胶孢炭疽菌和细菌性黑斑病菌侵染下杧

果 ＲＡＶ 家族基因的表达量ꎬ引物见表 １ꎮ 反应体系为

１８􀆰 ０ μｌꎬ设置 ２ 个复孔ꎮ 反应程序参照 ＵｌｔｒａＳＹＢＲ
Ｍｉｘｔｕｒｅ 试剂盒说明书(北京康为世纪生物科技有限

公司产品)进行设置ꎮ 以杧果 ＭｉＡｃｔｉｎ 作为内参基因ꎬ
０ ｈ 的表达量为对照ꎬ运用 ２－△△Ｃｔ法进行数据统计ꎬ确
定ＭｉＲＡＶ１~ＭｉＲＡＶ６ 的相对表达量[２５]ꎬ并通过 ＨｅｍＩ
１.０.３.７ 软件绘制热图ꎬ其中设置胶孢炭疽菌相对表达

量热图参数(条形图的数量)为 １１ꎬ小数点位数值为

２ꎬ最小值为－２０ꎬ阶跃值为 ２ꎻ设置细菌性黑斑病菌相

对表达量热图参数(条形图的数量)为 １１ꎬ小数点位

数值为 ２ꎬ最小值为－２ꎬ阶跃值为 ２ꎮ 整个表达矩阵每

个值进行对数转化ꎬ底数为 ２ꎮ

表 １　 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 引物序列

Ｔａｂｌｅ １　 ｑＲＴ￣ＰＣＲ ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ

基因 前引物 (５′→３′) 　 　 后引物 (５′→３′) 　 　 　 片段大小 (ｂｐ) 熔解曲线温度(℃)

ＭｉＲＡＶ１ ＡＴＣＧＡＧＧＣＴＧＡＧＴＣＡＡＧＧＡＡ ＧＣＣＧＴＴＴＧＴＴＴＧＡＡＧＴＴＧＧＴ ２０９ ８１.６９

ＭｉＲＡＶ２ ＡＧＡＡＧＣＡＴＣＡＡＣＧＧＧＴＡＴＧＧ ＴＴＧＣＴＣＴＣＴＴＣＧＡＧＣＴＣＣＴＣ ２３５ ７４.１５

ＭｉＲＡＶ３ ＡＧＡＡＧＣＡＴＣＡＡＣＧＧＧＴＡＴＧＧ ＴＴＧＣＴＣＴＣＴＴＣＧＡＧＣＴＣＣＴＣ ２３５ ７１.７９

ＭｉＲＡＶ４ ＴＧＣＣＣＴＡＡＡＴＧＧＡＧＧＡＧＴＴＧ ＴＧＴＧＣＣＣＴＣＡＣＡＡＣＧＡＴＡＡＡ １９０ ７３.７５

ＭｉＲＡＶ５ ＧＣＡＴＣＡＣＴＧＣＴＣＡＡＧＡＡＣＣＡ ＣＴＧＡＡＡＴＡＧＣＴＣＡＣＧＧＣＡＣＡ １９７ ７７.７９

ＭｉＲＡＶ６ ＣＧＡＧＧＣＡＧＡＧＴＣＡＡＧＡＡＡＧＣ ＧＣＣＧＴＴＴＧＴＴＴＧＡＡＧＴＴＧＧＴ ２０７ ８０.５２

ＭｉＡｃｔｉｎ ＧＴＴＴＣＣＣＡＧＴＡＴＴＧＴＧＧＧＴＡＧＧ ＡＧＡＴＣＴＴＴＴＣＣＡＴＡＴＣＡＴＣＣＣＡＧＴＴ １６７ ８３.７３

２　 结果与分析

２.１　 全基因组水平鉴定杧果 ＲＡＶ 基因家族成员

在杧果基因组数据库中进行 Ｂｌａｓｔｐ 检索ꎬ发现

杧果 ＲＡＶ 基因家族有 ６ 个成员ꎬ 分 别 命 名 为

ＭｉＲＡＶ１~ＭｉＲＡＶ６ꎮ 通过生物学在线分析工具 Ｐｒｏｔ￣
Ｐａｒａｍ 对杧果 ＲＡＶ 基因家族 ６ 个成员ＭｉＲＡＶ１~
ＭｉＲＡＶ６ 编码的蛋白质氨基酸序列的理化性质进行

了分析ꎬ结果(表 ２)表明ꎬ６ 个 ＭｉＲＡＶｓ 蛋白相对分

子质量为３２ ５２３ ３４０~ ４４ １２２ ２８０ꎬ蛋白质等电点为

５.８３~９􀆰 ３４ꎬ外显子数均为 ２ꎬ脂溶指数为 ５８.９３~

７４􀆰 ３１ꎬ氨基酸数为 ２８１~ ３９２ 个ꎬ 不稳定指数为

３４.１４~４６.６１ꎬ亲水性平均数为－０.５０６~ －０.８６３ꎮ 因

此ꎬ预测这 ６ 个 ＭｉＲＡＶｓ 蛋白中 ＭｉＲＡＶ１ 和 ＭｉＲＡＶ５
为不稳定亲水碱性蛋白质ꎬＭｉＲＡＶ２~ ＭｉＲＡＶ３ 为不

稳定亲水酸性蛋白质ꎬＭｉＲＡＶ４ 为稳定亲水酸性蛋

白质ꎬＭｉＲＡＶ６ 为稳定亲水碱性蛋白质ꎮ
　 　 对杧果 ＲＡＶ 家族成员进行亚细胞定位预测ꎬ结
果(表 ３)显示ꎬ它们主要定位于细胞核中ꎬ其次定位

于叶绿体和细胞质中ꎬ推断该家族成员主要存在于

进行光合作用的器官中ꎮ 其中ꎬ只有 ＭｉＲＡＶ１ 和

ＭｉＲＡＶ４ 没有定位于叶绿体ꎬＭｉＲＡＶ４ 和 ＭｉＲＡＶ６ 没
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有定位于细胞质ꎬ线粒体、过氧化氢酶体ꎬ质膜定位 的 ＭｉＲＡＶｓ 成员最少ꎮ

表 ２　 杧果 ＲＡＶ 家族蛋白质基本信息

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ＲＡＶ ｆａｍｉｌｙ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｍａｎｇｏ

蛋白质 　 氨基酸序列 相对分子质量 等电点 脂溶指数 氨基酸数 不稳定指数 亲水性平均系数

ＭｉＲＡＶ１ ＧＷＨＰＡＢＬＡ０１１３７４ ４４１２２ ２８０ ９.３４ ７４.３１ ３９２ ４２.３２ －０.５６０

ＭｉＲＡＶ２ ＧＷＨＰＡＢＬＡ０２０５４７ ３２５２３ ３４０ ５.８３ ５８.９３ ２８１ ４０.０９ －０.８２８

ＭｉＲＡＶ３ ＧＷＨＰＡＢＬＡ０２０７６４ ３２５７４ ４７０ ５.８９ ５９.９６ ２８１ ４１.０５ －０.８１６

ＭｉＲＡＶ４ ＧＷＨＰＡＢＬＡ０２２４２１ ３８５８８ ９５０ ６.７３ ５９.６１ ３３２ ３４.１４ －０.８６３

ＭｉＲＡＶ５ ＧＷＨＰＡＢＬＡ０２５９９５ ３９７１７ ０５０ ７.０８ ６９.９７ ３４４ ４６.６１ －０.５０６

ＭｉＲＡＶ６ ＧＷＨＰＡＢＬＡ０３３５８７ ４０５７５ ８６０ ９.０３ ６７.７８ ３６１ ３６.１８ －０.５９１

表 ３　 杧果 ＲＡＶ 家族蛋白质亚细胞定位预测

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｔｉｏｎ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ＲＡＶ ｆａｍｉｌｙ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｍａｎｇｏ

蛋白质 细胞核 叶绿体 细胞外 细胞质 细胞骨架 线粒体 过氧化物酶体 质膜 液泡

ＭｉＲＡＶ１ １１ － － ２ １ － － － －

ＭｉＲＡＶ２ ８ １ １ １ － － ２ － １

ＭｉＲＡＶ３ １０ １ １ １ － １ － － －

ＭｉＲＡＶ４ １３ － － － － － － １ －

ＭｉＲＡＶ５ １０ １ － ３ － － － － －

ＭｉＲＡＶ６ １１ １ － － １ － － － １
“－”表示没有定位到ꎮ

　 　 通过 ＳＯＰＭＡ 在线软件对 ＭｉＲＡＶ１~ＭｉＲＡＶ６ 蛋

白进行二级结构预测ꎮ 如图 １ 所示ꎬ６ 个ＭｉＲＡＶｓ 蛋
白无规则卷曲结构占比为４４.５８％~ ５４􀆰 ８５％ꎬα￣螺旋

结构占比为２１.８８％~ ３１􀆰 ６７％ꎬ延伸链结构占比为

１６.８６％~ １９􀆰 １３％ꎬ β￣转 角 结 构 占 比 为 ４.８５％~
７􀆰 ５６％ꎮ 因此ꎬ预测无规则卷曲和 α￣螺旋是 ６ 个

ＭｉＲＡＶｓ 蛋白二级结构的主要元件ꎬ其次是延伸链

和 β￣转角ꎮ
　 　 通过 ＮＣＢＩ Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ Ｄｏｍａｉｎ Ｓｅａｒｃｈ 对杧果 ＲＡＶ
家族蛋白质氨基酸序列进行保守结构域分析ꎬ发现

ＭｉＲＡＶ１~ＭｉＲＡＶ６ 蛋白均含有 ＡＰ２ 和 Ｂ３ 超家族保

守域(图 ２)ꎮ ６ 个ＭｉＲＡＶｓ 蛋白ＡＰ２ 超家族保守域位

置介于１８~１２４ꎻＢ３ 超家族保守域位置介于１３７~２９１ꎮ
基于同源建模原理ꎬ通过 ＳＷＩＳＳ￣ＭＯＤＥＬ 软件对杧果

ＲＡＶ 蛋白的 ２ 个保守结构域(ＡＰ２、Ｂ３)三级结构进

行预测ꎬ发现在 ＡＰ２ 保守结构域中ꎬ含有 １ 个 α￣螺旋

和 ３ 个反向平行的 β￣转角ꎻＢ３ 保守结构域中ꎬ含有 １
个 α￣螺旋、２ 个反向平行的 β￣折叠和延伸链ꎮ
２.２　 杧果 ＲＡＶ 蛋白系统进化树分析

为了更好地了解杧果 ＲＡＶ 基因家族的系统发育关

系ꎬ将杧果(６ 个)、拟南芥(７ 个)、烟草(５ 个)、苹果(１１
个)、菠萝(２个)、毛果杨(５ 个)ＲＡＶ 基因编码的蛋白质

氨基酸序列通过 Ｂｌａｓｔ 工具进行蛋白质氨基酸序列分析ꎬ
利用ＣｌｕｓｔａｌＷ程序和ＭＥＧＡ ７.０软件构建６个杧果ＲＡＶ
蛋白与其他物种(共 ５ 种)植物 ＲＡＶ 蛋白系统进化树

(图 ３)ꎬ将 ３６个ＲＡＶ成员分成 ３个分支(ＣｌａｓｓⅠ、ＣｌａｓｓⅡ
和 Ｃｌａｓｓ Ⅲ)ꎬ结果显示ꎬ６ 个物种的 ＲＡＶ 蛋白家族成员

相互嵌合在一起ꎬ表明植物 ＲＡＶ 在进化过程中相对保

守ꎮ 每个分支中均存在２个杧果ＲＡＶ成员ꎬ其中ꎬＣｌａｓｓⅠ
包含杧果 ２个、拟南芥 ２ 个、毛果杨 ３ 个、苹果 ５ 个和烟

草１个ꎻＣｌａｓｓⅡ包含杧果２个、苹果４个、菠萝２个和拟南

芥 ５个ꎻＣｌａｓｓ Ⅲ包含杧果 ２ 个、毛果杨 ２ 个、烟草 ４ 个和

苹果 ２个ꎮ 在 ３６个ＲＡＶ成员中ꎬＭｉＲＡＶ１、ＭｉＲＡＶ６分别

与ＭＤＰ００００１２８９２４、ＭＤＰ００００９３９６３３ 亲缘关系最近ꎬＭｉＲ￣
ＡＶ２、ＭｉＲＡＶ３ 分别与 ＡｔＲＡＶ１、ＡｔＲＡＶ７ 亲缘关系最近ꎬ
ＭｉＲＡＶ４与ＭＤＰ００００２０７７２２、ＭＤＰ００００４８５２８０ 亲缘关系最

近ꎬＭｉＲＡＶ５ 与 Ｐｏｔｒｉ.０１８Ｇ１０９２００.１、Ｐｏｔｒｉ.０１８Ｇ１０９２００.２ 亲

缘关系最近ꎮ 因此ꎬ推测ＲＡＶ家族蛋白质不仅具有多样

性ꎬ对于亲缘关系较近的蛋白质ꎬ它们还具有相似或相近

的生物学功能ꎮ
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图 １　 杧果 ＲＡＶ 家族的二级结构预测

Ｆｉｇ.１　 Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ＲＡＶ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｍａｎｇｏ

２.３　 杧果 ＲＡＶ 家族蛋白质 ｍｏｔｉｆ 和保守结构域分

析

　 　 基于在线软件 ＭＥＭＥ 对杧果、拟南芥、烟草、苹
果、菠萝、毛果杨 ＲＡＶ 转录因子家族的蛋白质保守基

序进行分析(图 ４)ꎬ在 ＲＡＶ 转录因子家族中鉴定出 ５
个保守基序ꎬ主要的保守基序有 ４ 个 (ｍｏｔｉｆ１~
ｍｏｔｉｆ４)ꎬＮ 端均存在保守的 ｍｏｔｉｆ１ꎬＣ 端均存在保守的

ｍｏｔｉｆ２ꎮ 其中ꎬＭｉＲＡＶ４~ ＭｉＲＡＶ５、ＡｔＲＡＶ３~ ＡｔＲＡＶ４、
ＭＤＰ００００５２６５８４、 ＭＤＰ００００５３４７８０、 ＭＤＰ００００１６５８０２、
ＭＤＰ００００２０７７２２、ＭＤＰ００００４８５２８０、 Ｐｏｔｒｉ. ０１８Ｇ１０９２００.
１、 Ｐｏｔｒｉ. ０１８Ｇ１０９２００. ２、 Ｐｏｔｒｉ. ００３Ｇ２１２８００. １、 ＸＰ ＿
０１６４９２３２２.１ 不含有 ｍｏｔｉｆ５ꎮ 通过基序分析发现ꎬＲＡＶ
基因家族在进化上结构具有保守性ꎮ
　 　 通过 ＤＮＡＭＡＮ ６.０ 软件对杧果 ６ 个 ＲＡＶ 蛋白

和拟南芥 ７ 个、烟草 ５ 个、苹果 １１ 个、菠萝 ２ 个、毛
果杨 ５ 个 ＲＡＶ 蛋白进行多序列比对ꎮ 结果(图 ５)
发现ꎬＭｉＲＡＶ１~ＭｉＲＡＶ６ 与 ５ 个物种的 ＲＡＶ 转录因

子家族存在 ２ 个相似的保守域 Ａ 和保守域 Ｂꎬ保守

域 Ａ 与 ｍｏｔｉｆ１ 基本重叠ꎬ保守域 Ｂ 与 ｍｏｔｉｆ２、ｍｏｔｉｆ３
基本重叠ꎮ 因此ꎬ可以推测 ｍｏｔｉｆ１、ｍｏｔｉｆ２ 和 ｍｏｔｉｆ３

是构成 ＡＰ２、Ｂ３ 结构域的主要结构ꎮ
２.４　 杧果 ＲＡＶ 基因家族的胁迫响应

以杧果 ＭｉＡｃｔｉｎ 作为内参基因ꎬ０ ｈ 处理作为对

照ꎬ利用 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 检测并分析了 ２ 种病原菌侵染过

程中杧果 ＲＡＶ 家族基因的表达程度ꎮ ｑＲＴ￣ＰＣＲ 结

果显示ꎬＭｉＲＡＶ１~ ＭｉＲＡＶ６ 和内参基因 ＭｉＡｃｔｉｎ 的熔

解曲线为单峰ꎬ熔解温度分别为 ８１􀆰 ６９ ℃、７４􀆰 １５
℃、７１􀆰 ７９ ℃、７３􀆰 ７５ ℃、７７􀆰 ７９ ℃、８０􀆰 ５２ ℃、８３􀆰 ７３
℃ꎬ将 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 产物经 ２％的琼脂糖凝胶进行电泳ꎬ
结果(图 ６)显示ꎬ目标条带单一ꎬ清晰ꎬ与预计大小

一致ꎬ说明所设计的引物具有特异性ꎻ杧果胶孢炭疽

菌侵染过程中(图 ７Ａ)ꎬＭｉＲＡＶ１ ~ ＭｉＲＡＶ６ 的相对表

达量均显著下调ꎬ其中 ＭｉＲＡＶ１ ~ ＭｉＲＡＶ６ 相对表达

量在 ６ ｈ 时达到最低值ꎬＭｉＲＡＶ１~ＭｉＲＡＶ５ 的相对表

达量在 ７２ ｈ 时达到最高值ꎬＭｉＲＡＶ６ 的相对表达量

在 ４８ ｈ 时达到最高值ꎻ杧果细菌性黑斑病菌侵染过

程中(图 ７Ｂ)ꎬＭｉＲＡＶ１~ ＭｉＲＡＶ６ 的相对表达量在 ３
ｈ 时均显著下调ꎬＭｉＲＡＶ１、ＭｉＲＡＶ２、ＭｉＲＡＶ３ 和 ＭｉＲ￣
ＡＶ６ 的相对表达量在 ６ ｈ 时显著上调ꎬＭｉＲＡＶ１、ＭｉＲ￣
ＡＶ５ 和 ＭｉＲＡＶ６ 的相对表达量分别在 １２ ｈ、２４ ｈ、４８
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Ａ:ＭｉＲＡＶ１ꎻＢ:ＭｉＲＡＶ２ꎻＣ:ＭｉＲＡＶ３ꎻＤ:ＭｉＲＡＶ４ꎻＥ:ＭｉＲＡＶ５ꎻＦ:ＭｉＲＡＶ６ꎻＧ:ＭｉＲＶＡ 蛋白 ＡＰ２ 三级结构预测模型ꎻＨ:ＭｉＲＶＡ 蛋白 Ｂ３ 三级结

构预测模型ꎮ
图 ２　 杧果 ＲＡＶ 蛋白保守结构域分析及三级结构预测

Ｆｉｇ.２　 Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｄｏｍａｉｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｔｅｒｔｉａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ＲＡＶ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎ ｍａｎｇｏ

ｈ、７２ ｈ 时均显著上调ꎮ 结果表明ꎬ在不同病原菌侵

染过程中ꎬＭｉＲＡＶ１ ~ ＭｉＲＡＶ６ 的相对表达量与对照

差异显著ꎮ

３　 讨 论

基因组测序技术的提高和分子生物学研究的深

入ꎬ为植物基因家族的鉴定、功能基因的挖掘提供了

基础ꎬ大量植物全基因组已经被成功测序ꎮ ＲＡＶ 家

族是一类植物特异的转录因子ꎬ广泛存在于植物细

胞内ꎮ 在拟南芥[１２￣１３]、黄瓜[１４]、棉花[１５]、东方山羊

豆[１６]、烟草[１７]、茶树[１８] 等中关于 ＲＡＶ 已开展相应

研究ꎬ主要体现在参与应对外界胁迫和叶片衰老等

方面功能ꎬ但关于其杧果 ＲＡＶ 转录因子家族的研究

至今仍未见报道ꎮ
本研究在杧果全基因组水平鉴定到 ６ 个 ＲＡＶ

基因ꎬ理化性质分析结果表明ꎬＭｉＲＡＶ１ 和 ＭｉＲＡＶ５
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图 ３　 ３６ 个 ＲＡＶ 蛋白系统进化树

Ｆｉｇ.３　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｅｄ ｆｒｏｍ ３６ ＲＡＶ ｐｒｏｔｅｉｎｓ

为不稳定亲水碱性蛋白质ꎬＭｉＲＡＶ２ 和 ＭｉＲＡＶ３ 为

不稳定亲水酸性蛋白质ꎬＭｉＲＡＶ４ 为稳定亲水酸性

蛋白质ꎬＭｉＲＡＶ６ 为稳定亲水碱性蛋白质ꎮ 杧果

ＲＡＶ 蛋白主要存在于细胞核中ꎬ无规则卷曲和 α￣螺
旋是 ６ 个 ＭｉＲＡＶｓ 蛋白二级结构的主要元件ꎬ均具

有 ＡＰ２ 和 Ｂ３ 超家族保守域结构ꎬＡＰ２ 保守域三级

结构含有 １ 个 α￣螺旋和 ３ 个反向平行的 β￣转角ꎬＢ３
保守域三级结构含有 １ 个 α￣螺旋、２ 个反向平行的

β￣折叠和延伸链ꎬ据此推断它们在调控生物性状上

存在协同作用ꎮ 杧果与拟南芥、烟草、苹果、菠萝、毛
果杨 ＲＡＶ 蛋白家族构建系统进化树结合基序分析

结果显示ꎬ６ 个物种的 ＲＡＶ 蛋白家族成员相互嵌合

在一起ꎬ表明植物 ＲＡＶ 基因在进化过程中相对保

守ꎻ在模式植物拟南芥中参与应对外界胁迫和叶片

衰老的基因 ＡｔＲＡＶ１ 和 ＡｔＲＡＶ２ 被聚类到 ＣｌａｓｓⅡ中ꎬ
因此ꎬ推断该 ＣｌａｓｓⅡ分支下的杧果 ＭｉＲＡＶ２ 和 ＭｉＲ￣
ＡＶ３ 基因可能与应对外界胁迫和叶片衰老有

关[１２￣１３]ꎻ对于亲缘关系较近的蛋白质ꎬ推断它们还

具有相似或相近的生物学功能ꎻ杧果 ＲＡＶ 蛋白主要

的保守基序有 ４ 个(ｍｏｔｉｆ１~ ｍｏｔｉｆ ４)ꎬＮ 端均存在保

守的 ｍｏｔｉｆ１ꎬＣ 端均存在保守的 ｍｏｔｉｆ２ꎬｍｏｔｉｆ１ ~ ｍｏｔｉｆ
３ 与卢合均等[１５] 研究棉花时所鉴定到的 ｍｏｔｉｆ１ ~
ｍｏｔｉｆ３ 基本一致ꎬｍｏｔｉｆ１ 与韩林贺等[２６] 研究普通烟

草时所鉴定到的 ｍｏｔｉｆ１ 基本一致ꎻ杧果与其他 ５ 个

物种 ＲＡＶ 蛋白进行多序列比对结果显示ꎬ存在 ２ 个

明显的保守域 Ａ 和保守域 Ｂꎬ保守域 Ａ 与 ｍｏｔｉｆ１ 基

本重叠ꎬ保守域 Ｂ 与 ｍｏｔｉｆ２、ｍｏｔｉｆ３ 基本重叠ꎬ因此ꎬ
可以推测 ｍｏｔｉｆ１ 是构成 ＡＰ２ 的主要结构ꎬｍｏｔｉｆ２ 和
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Ａ:ＲＡＶ 家族 ｍｏｔｉｆ 分析ꎻＢ:ＭＥＭＥ 预测的 ５ 个保守位点 ＬＯＧＯ 图ꎮ
图 ４　 ３６ 个 ＲＡＶ 蛋白保守基序分析

Ｆｉｇ.４　 Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ３６ ＲＡＶ ｐｒｏｔｅｉｎｓ
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Ａ:杧果、菠萝、毛果杨、拟南芥、苹果和烟草 ＲＡＶ 蛋白中 ＡＰ２ 结构域的多序列比对ꎻＢ:杧果、菠萝、毛果杨、拟南芥、苹果和烟草 ＲＡＶ 蛋白中

Ｂ３ 结构域的多序列比对ꎮ
图 ５　 杧果与其他 ５ 个物种 ＲＡＶ 蛋白保守域序列分析

Ｆｉｇ.５　 Ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＲＡＶ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｄｏｍａｉｎ ｉｎ ｍａｎｇｏ ａｎｄ ｆｉｖｅ ｏｔｈｅｒ ｓｐｅｃｉｅｓ

ｍｏｔｉｆ３ 是构成 Ｂ３ 的主要结构ꎮ
中国杧果病害危害严重ꎬ常见的病害有炭疽病、

细菌性黑斑病、白粉病、蒂腐病、疮痂病等[２７￣２８]ꎬ其
中ꎬ杧果胶孢炭疽病与细菌性黑斑病为害杧果最为

严重[２９￣３０]ꎮ 为了解杧果 ＲＡＶ 基因在胶孢炭疽菌与

细菌性黑斑病菌侵染下相对表达量的变化ꎬ对杧果

叶片进行胶孢炭疽菌与细菌性黑斑病菌生物胁迫处

理ꎬ并通过 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 技术研究胶孢炭疽菌与细菌性
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图 ６　 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 产物电泳图

Ｆｉｇ.６　 Ｅｌｅｃｔｒｏｐｈｏｒｅｓｉｓ ｏｆ ｑＲＴ￣ＰＣＲ ｐｒｏｄｕｃｔｓ

Ａ:杧果胶孢炭疽菌侵染过程中ꎬＭｉＲＡＶ１~ＭｉＲＡＶ６ 的相对表达量ꎻＢ:杧果细菌性黑斑病菌侵染过程中ꎬＭｉＲＡＶ１~ＭｉＲＡＶ６ 的相对表达量ꎮ
图 ７　 杧果 ＲＡＶ 基因家族在不同病原菌胁迫下的表达

Ｆｉｇ.７　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＲＡＶ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｍａｎｇｏ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐａｔｈｏｇｅｎ ｓｔｒｅｓｓ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

黑斑病菌侵染过程中杧果 ＲＡＶ 家族基因的相对表

达量ꎮ 结果显示ꎬ在不同病原菌侵染过程中ꎬＭｉＲ￣
ＡＶ１~ ＭｉＲＡＶ６ 的相对表达量与对照差异显著ꎬ表明

ＭｉＲＡＶ１~ＭｉＲＡＶ６ 对生物胁迫有响应ꎮ ＲＡＶ 基因家

族的表达分析研究ꎬ更多集中在 ＭｅＪＡ[１６]、ＮａＣｌ[１８]、
ＡＢＡ 和低温[２６]等非生物胁迫上ꎬ也有前人在研究中

提到 ＲＡＶ 基因对棉花黄萎病菌[１５]、番茄青枯病

菌[３１]等生物胁迫的响应ꎬ本研究通过对杧果接种胶

孢炭疽菌与细菌性黑斑病菌后的分析ꎬ发现了此家

族的部分成员在胶孢炭疽菌与细菌性黑斑病菌侵染

植株之后出现上调表达的现象ꎬ 表明 ＲＡＶ 基因可能

在杧果提高抗炭疽病和细菌性黑斑病的能力方面起

着积极作用ꎬ如 ＭｉＲＡＶ１、ＭｉＲＡＶ５、ＭｉＲＡＶ６ 在细菌性

黑斑病菌侵染后的１２~ ７２ ｈ 显著上调表达ꎬ可以作

为后续研究杧果抗细菌性黑斑病机制的候选基因ꎬ

这也在分子水平上拓宽了杧果响应生物胁迫的机

制ꎮ

参考文献:

[１] 　 ＯＨＡＭＡ Ｎꎬ ＳＡＴＯ Ｈꎬ ＳＨＩＮＯＺＡＫＩ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｒｅｇｕ￣
ｌａｔｏｒｙ ｎｅｔｗｏｒｋ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ[ Ｊ] . Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ
Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１７ꎬ ２２(１): ５３￣６５.

[２] 　 ＫＩＭ Ｙ Ｓꎬ ＡＮ Ｃꎬ ＰＡＲＫ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. ＣＡＭＴＡ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ
ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄ ｉｍｍｕｎｉｔｙ ｐａｔｈｗａｙ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｅｘｐｏｓｅｄ ｔｏ
ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｐａｔｈｏｇｅｎ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２０１７ꎬ
２９(１０): ２４６５￣２４７７.

[３] 　 ＰＲＡＳＡＤ Ｋ Ｖ Ｓ Ｋꎬ ＡＢＤＲＬ￣ＨＡＭＥＥＤ Ａ Ａ Ｅꎬ ＸＩＮＧ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ.
Ｇｌｏｂａｌ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｕｓｉｎｇ ＲＮＡ￣ｓｅｑ ｕｎｃｏｖｅｒｅｄ ａ ｎｅｗ
ｒｏｌｅ ｆｏｒ ＳＲ１ / ＣＡＭＴＡ３ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｉｎ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ[Ｊ] . Ｓｃｉｅｎ￣
ｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ ２０１６ꎬ ６(１): ４４３￣４４８.

[４] 　 ＳＣＨＷＥＣＨＨＥＩＭＥＲ Ｃꎬ ＢＥＶＡＮ Ｍ. Ｔｈｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ
ｆａｃｔｏｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ [ Ｊ] . Ｔｒｅｎｄ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ １９９８ꎬ ３
(１０): ２７８￣２８３.

６６９ 江 苏 农 业 学 报 　 ２０２１ 年 第 ３７ 卷 第 ４ 期



[５] 　 ＧＩＲＡＵＤＡＴ Ｊꎬ ＨＡＵＧＥ Ｂ Ｍꎬ ＶＡＬＯＮ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ＡＢＩ３ ｇｅｎｅ ｂｙ ｐｏｓｉｔｉｏｎａｌ ｃｌｏｎｉｎｇ[ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ
１９９２ꎬ ４(１０): １２５１￣１２６１.

[６] 　 ＳＵＺＵＫＩ Ｍꎬ ＫＡＯ Ｃ Ｙꎬ ＭＣＣＡＲＴＹ Ｄ Ｒ. Ｔｈｅ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ Ｂ３ ｄｏ￣
ｍａｉｎ ｏｆ ＶＩＶＩＰＡＲＯＵＳ１ ｈａｓ ａ ｃｏｏｐｅｒａｔｉｖｅ ＤＮＡ ｂｉｎｄｉｎｇ ａｃｔｉｖｉｔｙ
[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｏｎｌｉｎｅꎬ １９９７ꎬ ９(５): ７９９￣８０７.

[７] 　 ＲＩＥＣＨＭＡＮＮ Ｊ Ｌꎬ ＬＡＩＮ Ｓꎬ ＧＡＲＣＩＡ Ｊ Ａ. Ｈｉｇｈｌｉｇｈｔｓ ａｎｄ ｐｒｏｓ￣
ｐｅｃｔｓ ｏｆ ｐｏｔｙｖｉｒｕｓ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｂｉｏｌｏｇｙ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｇｅｎｅｒａｌ Ｖｉｒｏｌｏ￣
ｇｙꎬ １９９２ꎬ ７３(１): １￣１６.

[８] 　 ＫＡＧＡＹＡ Ｙꎬ ＯＨＭＩＹＡ Ｋꎬ ＨＡＴＴＯＲＩ Ｔ. ＲＡＶ１ꎬ ａ ｎｏｖｅｌ ＤＮＡ￣
ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎꎬ ｂｉｎｄｓ ｔｏ ｂｉｐａｒｔｉｔｅｒｅｃｏｇｎｉｔｉｏｎ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｔｈｒｏｕｇｈ ｔｗｏ
ｄｉｓｔｉｎｃｔ ＤＮＡ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｄｏｍａｉｎｓ ｕｎｉｑｕｅｌｙ ｆｏｕｎｄ ｉｎ ｈｉｇｈｅｒ ｐｌａｎｔｓ[Ｊ] .
Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓꎬ １９９９ꎬ ２７(２): ４７０.

[９] 　 ＲＩＥＣＨＭＡＮＮ Ｊ Ｌꎬ ＨＥＡＲＤ Ｊꎬ ＭＡＲＴＩＮ Ｇꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ: ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｍｏｎｇ ｅｕ￣
ｋａｒｙｏｔｅｓ[Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０００ꎬ ２９０(１０): ２１０５.

[１０] ＦＩＮＫＥＬＳＴＥＩＮ Ｒ Ｒꎬ ＷＡＮＧ Ｍ Ｌꎬ ＬＹＮＣＨ Ｔ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ａｒａｂｉ￣
ｄｏｐｓｉｓ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｌｏｃｕｓＡＢＩ４ ｅｎｃｏｄｅｓ ａｎ ＡＰＥＴＡＬＡ２
ｄｏｍａｉｎ ｐｒｏｔｅｉｎ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ １９９８ꎬ １０(６): １０４３.

[１１] 孙　 尧ꎬ孙　 鑫ꎬ王　 雷. 毛果杨 ＲＡＶ / ＰＬＣ 基因生物信息学分

析[Ｊ] .广东农业科学ꎬ ２０１９ꎬ ４６(１２): ３６￣４１ꎬ１５３.
[１２] ＨＵ Ｙ Ｘꎬ ＷＡＮＧ Ｙ Ｘꎬ ＬＩＵ Ｘ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ＲＡＶ１ ｉｓ

ｄｏｗｎ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｂｙ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ａｎｄ ｍａｙ ａｃｔ ａｓ ａ ｎｅｇａｔｉｖｅ ｒｅｇｕ￣
ｌａｔｏｒ ｄｕｒｉｎｇ ｐｌａｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ[Ｊ] .Ｃｅｌｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２００４ꎬ １４(１):
８￣１５.

[１３] ＳＯＨＮ Ｋ Ｈꎬ ＬＥＥ Ｓ Ｃꎬ ＪＵＮＧ Ｈ Ｗꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎｄ ｆｕｎｃ￣
ｔｉｏｎａｌ ｒｏｌｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｐｅｐｐｅｒ ｐａｔｈｏｇｅｎ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ
ＲＡＶ１ ｉｎ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅꎬａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ
ｔｏｌｅｒａｎｃｅ[Ｊ] .Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２００６ꎬ ６１(６): ８９７￣９１５.

[１４] 蒋伦伟ꎬ胡丽芳ꎬ袁永成ꎬ等. 黄瓜 ＲＡＶ 基因家族的全基因组分

析[Ｊ] .中国蔬菜ꎬ ２０１２ꎬ １(１６): １５￣２１.
[１５] 卢合均ꎬ周忠丽ꎬ陈浩东ꎬ等. 棉花 ＲＡＶ 基因家族的全基因组分

析[Ｊ] .棉花学报ꎬ ２０１４ꎬ ２６(６): ４７１￣４８２.
[１６] ＣＨＥＮ Ｘꎬ ＷＡＮＧ Ｚꎬ ＷＡＮＧ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｓｏｌａｔｉｏｎａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａ￣

ｔｉｏｎ ｏｆ ＧｏＲＡＶꎬ ａ ｎｏｖｅｌ ｇｅｎｅｅｎｃｏｄｉｎｇ ａ ＲＡＶ￣ｔｙｐｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎ
Ｇａｌｅｇａｅ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ[Ｊ] .Ｇｅｎｅｓ Ｇｅｎｅｔ Ｓｙｓｔꎬ ２００９ꎬ ８４(２): １０１.

[１７] ＳＲＩＮＩＶＡＳＡＮ Ｃꎬ ＬＩＵ Ｚ Ｒꎬ ＨＥＩＤＭＡＮＮ Ｉꎬ ｅｔ ａｌ. Ｈｅｔｅｒｏｌｏｇｏｕｓ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ＢＡＢＹ ＢＯＯＭ ＡＰ２ / ＥＲＦ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｅｎ￣
ｈａｎｃｅｓ ｔｈｅ ｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ｃａｐａｃｉｔｙ ｏｆ ｔｏｂａｃｃｏ ( Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ
Ｌ.)[Ｊ] .Ｐｌａｎｔａꎬ ２００７ꎬ ２２５: ３４１￣３５１.

[１８] 陈林波ꎬ李叶云ꎬ王　 琴ꎬ等. 茶树冷诱导基因 ＲＡＶ 的克隆与表

达特性分析[Ｊ] .植物生理学通讯ꎬ ２０１０ꎬ ４６(４): ３５４.
[１９] ＰＥＮＧ Ｗꎬ ＹＩＮＧ Ｆ Ｌꎬ ＪＩＡＮ Ｆ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｇｅｎｏｍｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ａｎｄ

ｄｏｍｅｓｔｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｒｕｉｔ ｍａｎｇｏ[ Ｊ] . Ｇｅｎｏｍｅ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０２０ꎬ
２１(１). Ｄｏｉ:１０.１１８６ / ｓ１３０５９￣０２０￣０１９５９￣８.

[２０] ＦＩＮＮ Ｒ Ｄꎬ ＣＯＧＧＩＬＬ Ｐꎬ ＥＢＥＲＨＡＲＤＴ Ｒ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｐｆａｍ
ｐｒｏｔｅｉｎ ｆａｍｉｌｉｅｓ ｄａｔａｂａｓｅ: ｔｏｗａｒｄｓ ａ ｍｏｒｅ ｓｕｓｔａｉｎａｂｌｅ ｆｕｔｕｒｅ[ Ｊ] .
Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２０１６ꎬ ４４:２７９￣２８５.

[２１] ＧＡＳＴＥＩＧＥＲ Ｅꎬ ＧＡＴＴＩＫＥＲ Ａꎬ ＨＯＯＧＬＡＮＤ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. ＥｘＰＡＳｙ:
ｔｈｅ ｐｒｏｔｅｏｍｉｃｓ ｓｅｒｖｅｒ ｆｏｒ ｉｎ￣ｄｅｐｔｈ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｎｏｗｌｅｄｇｅ ａｎｄ ａｎａｌｙｓｉｓ
[Ｊ] .Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２００３ꎬ ３１(１３): ３７８４￣３７８８.

[２２] ＢＡＩＬＥＹ Ｔ Ｌꎬ ＢＯＤＥＮ Ｍꎬ ＢＵＳＫＥ Ｆ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. ＭＥＭＥ ＳＵＩＴＥ:
ｔｏｏｌｓ ｆｏｒ ｍｏｔｉｆ ｄｉｓｃｏｖｅｒｙ ａｎｄ ｓｅａｒｃｈｉｎｇ [ Ｊ] . Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅ￣
ｓｅａｒｃｈꎬ ２００９ꎬ ３７: ２０２￣２０８.

[２３] ＫＵＭＡＲ Ｓꎬ ＳＴＥＣＨＥＲ Ｇꎬ ＴＡＭＵＲ Ｋ. ＭＥＧＡ７: ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｅｖｏｌｕ￣
ｔｉｏｎａｒｙ ｇｅｎｅｔｉｃｓ ａｎａｌｙｓｉｓ Ｖｅｒｓｉｏｎ ７.０ ｆｏｒ ｂｉｇｇｅｒ ｄａｔａｓｅｔｓ [Ｊ] .Ｍｏｌｅｃ￣
ｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ２０１６ꎬ ３３(７): １８７０￣１８７４.

[２４] 夏　 杨ꎬ苏初连ꎬ晁 　 骏ꎬ等. 菠萝 ＶＯＺ 转录因子序列特征及

其对非生物胁迫的响应[ Ｊ] .西北植物学报ꎬ ２０１８ꎬ ３８( ７):
１２２８￣１２３４.

[２５] ＬＩＶＡＫ Ｋ Ｊꎬ ＳＣＨＭＩＴＴＧＥＮ Ｔ Ｄ. Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓ￣
ｓｉｏｎ ｄａｔａ ｕｓｉｎｇ ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ＰＣＲ ａｎｄ ｔｈｅ ２ [￣Ｄｅｌｔａ Ｄｅｌｔａ
Ｃ(Ｔ)] ｍｅｔｈｏｄ [ Ｊ] .Ｍｅｔｈｏｄｓ￣Ａ Ｃｏｍｐａｎｉｏｎ ｔｏ Ｍｅｔｈｏｄｓ ｉｎ Ｅｎｚｙ￣
ｍｏｌｏｇｙꎬ ２００１ꎬ ２５(４): ４０２￣４０８.

[２６] 韩林贺ꎬ徐同庆ꎬ任昂彦ꎬ等.普通烟草 ＲＡＶ 家族基因结构与功

能分析[ Ｊ] .基因组学与应用生物学ꎬ ２０１９ꎬ ３８ ( ４): １６５８￣
１６６５.

[２７] 蒲金基ꎬ张　 贺ꎬ周文忠. 芒果病害综合防治技术[ Ｊ] .中国热

带农业ꎬ ２０１５(３): ３８￣４２.
[２８] 杨郑州ꎬ黄柳芳ꎬ谢晓娜ꎬ等. 叶疫病菌侵染芒果后叶片细胞壁

降解酶活性测定[Ｊ] . 江苏农业科学ꎬ２０１９ꎬ４７(１０):１３８￣１４１.
[２９] 喻群芳ꎬ漆艳香ꎬ张辉强ꎬ等. ４ 种生防菌对芒果细菌性黑斑病

的田间防效[Ｊ] .中国热带农业ꎬ ２０１９(３): ２３￣２５.
[３０] 于海英ꎬ兰建强ꎬ王晓燕ꎬ等. 芒果胶孢炭疽菌致病性的初步研

究[Ｃ] / / 中国植物病理学会. 中国植物病理学会 ２０１２ 年学术

年会论文集. 北京:中国农业科学技术出版社ꎬ ２０１２: ２１０￣２１３.
[３１] ＬＩ Ｃ Ｗꎬ ＳＵ Ｒ Ｃꎬ ＣＨＥＮＧ Ｃ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｏｍａｔｏ ＲＡＶ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ

ｆａｃｔｏｒ ｉｓ ａ ｐｉｖｏｔａｌ ｍｏｄｕｌａｔｏｒ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ＡＰ２ / ＥＲＥＢＰ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ
ｄｅｆｅｎｓｅ ｐａｔｈｗａｙ [Ｊ] .Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１１ꎬ １５６(１):２１３￣２２７.

(责任编辑:陈海霞)

７６９孙　 宇等:杧果 ＲＡＶ 基因家族的全基因组分析




