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地区ꎬ在中国有着悠久的栽培历史ꎬ年种植面积约

２.１３×１０６ ｈｍ２ꎬ是中国种植面积最大的蔬菜作物之

一ꎮ 其漫长悠久的栽培史预示着辣椒具有较强的耐

受性ꎬ能够适应各种气候环境的变化[１￣２]ꎮ 然而ꎬ辣
椒属于旱生浅根性植物ꎬ再生能力差ꎬ极易受到水涝

胁迫危害ꎬ淹水数小时便会成片死亡ꎬ经济损失严

重[３]ꎬ挖掘辣椒抗逆性候选基因已是当前辣椒抗逆

育种的重要基础工作ꎮ 有研究结果表明ꎬ脱水响应

元件结合因子(ＤＲＥＢ)在植物应答非生物胁迫抗性

调控中具有重要作用[４￣６]ꎮ 在水稻、马玲属和花生等

作物中均有 ＤＲＥＢ 基因家族的报道ꎬ但还没有全面

了解辣椒属中 ＤＲＥＢ 基因的结构和功能ꎮ
植物特有的 ＤＲＥＢ 基因是 ＡＰ２ / ＥＲＦ 基因家族

的一个分支ꎬ家族中每个成员都包含一个 ＡＰ２ 结构

域ꎬ在应对非生物胁迫中具有重要作用[７]ꎮ 根据

ＡＰ２ 结构域的数量和不同的保守域ꎬＡＰ２ / ＥＲＦ 基因

家族分为 ＥＲＦ、ＤＲＥＢ、ＡＰ２、ＲＡＶ 和 Ｓｏｌｏｉｓｔ[８]ꎮ ＥＲＦ
和 ＤＲＥＢ 都含有 １ 个 ＡＰ２ 结构域ꎬ它们的区别在于

ＡＰ２ 结构域上氨基酸第 １４ 和 １９ 位点ꎬＥＲＦ 亚家族

中是丙氨酸(Ａ)和天冬氨酸(Ｄ)ꎬ而 ＤＲＥＢ 亚家族

中则为缬氨酸(Ｖ)和谷氨酸(Ｅ) [９]ꎮ ＤＲＥＢ 最早在

耐盐和盐敏感的拟南芥植株中被发现ꎬ定名为

ＤＲＥＢ１ / ＤＲＢＦ￣１[１０]ꎮ 目前已经在拟南芥、稻属[８]、
小麦属[１１￣１２]、玉米[１３￣１４]、大豆[１５]、高粱[１６]、辣椒[１７]、
花生[１８]和油菜[１９]等作物上鉴定出 ＤＲＥＢ 基因ꎬ其中

拟南芥中鉴定出 ５６ 个 ＤＲＥＢ 基因ꎬ数量最多ꎮ ＤＲＥＢ
特异结合的顺式作用元件 ＤＲＥ 核心序列是 ５′￣ＴＡＣ￣
ＣＧＡＣＡＴ￣３′ꎬ在拟南芥和水稻中 ＤＲＥ 结合的 ＤＲＥＢ１Ａ
基序是 ５′￣ＡＣＣＧＡＣ￣３′或者 ５′￣ＧＣＣＧＡＣ￣３′ꎬ物种间具有

保守性ꎬ这有助于通过基因工程提高植物的耐受性[２０]ꎮ
ＤＲＥＢ 基因除了 ＤＲＥ 元件结合位点外还有几个保守基

序ꎬ如 Ｎ 端的核定位信号(ＮＬＳ)、丝氨酸 /苏氨酸的富

集区ꎮ ＤＲＥＢ１ 中 ＮＬＳ 在 Ｎ 端一直都是保守的ꎬ如
“ＰＫＲＰＡＧＲＴＫＦＲＥＴＲＨＰ”ꎬ在 Ｃ 端 ＬＷＳＹ 区域是保守

的ꎮ
ＤＲＥＢ 三个亚族中 ＤＲＥＢ１ 的结构、功能和分子

机制的研究较全面ꎬ但 ＤＲＥＢ２ 和 ＤＲＥＢ３ 的研究较

少ꎮ 有研究结果表明冷胁迫可以诱导 ＤＲＥＢ１ 基因ꎬ
而 ＤＲＥＢ２ 基因则与盐、干旱和热胁迫相关[２１￣２２]ꎬ但
需要翻译后修饰和磷酸化来激发 ＤＲＥＢ２ 基因活性ꎮ
ＡｔＤＲＥＢ１Ａ、ＯｓＤＲＥＢ１Ａ 和 ＯｓＤＲＥＢ１Ｂ 响应冷胁迫ꎬ
而 ＯｓＤＲＥＢ２Ａ 与干旱和高盐胁迫相关[２３￣２４]ꎮ 研究

发现冷应激和干旱可诱导小麦 ＴａＤＲＥＢ１、ＷＣＢＦ２
和 ＷＤＲＥＢ２ 表达ꎬＷＤＲＥＢ２ 同时响应盐胁迫ꎮ 大豆

中鉴定的 ＤＲＥＢ 基因大多与干旱和盐胁迫相关ꎮ 干

旱和盐胁迫可快速诱导辣椒中 ＣａＤＲＥＢ￣ＬＰ１ 表达ꎮ
ＤＲＥＢ 不仅表现为胁迫特异性ꎬ还表现出组织表达

特异性ꎬ如盐胁迫下 ＡｈＤＲＥＢ１ 在根中大量表达ꎬ但
在茎和叶片中表达较弱[２５]ꎮ 非生物胁迫下 Ｇｍ￣
ＤＲＥＢａ 和 ＧｍＤＲＥＢｂ 在叶片中表达量较高ꎬ而 Ｇｍ￣
ＤＲＥＢｃ 则在根部大量表达[２６]ꎮ ＤＲＥＢ 调控植物响

应非生物胁迫的分子机制分为 ２ 种ꎬ第一种是

ＤＲＥＢ 基因激活对应激产生特异反应的基因ꎬ直接

调控它们的表达水平ꎬ第二种是 ＤＲＥＢ 基因调控其

他的 ＴＦｓ 进一步诱导它们自己的靶基因产生应激ꎮ
因此 ＤＲＥＢ 能够同时诱导多个胁迫敏感基因ꎬ调控

植物应对非生物胁迫[２７]ꎮ
辣椒富含维生素 Ｃ 和辣椒素ꎬ营养价值丰

富[２８]ꎬ辣椒在全球各地广泛种植ꎬ种植面积和消费

量已使其成为世界第三大蔬菜ꎮ 研究辣椒抗逆育种

栽培ꎬ有利于提高辣椒产量和品质ꎮ ＤＲＥＢ 基因可

以不依赖于 ＡＢＡ 途径而发挥作用ꎬ因此在提高植物

非生物胁迫耐力上具有重要作用ꎮ 本研究基于辣椒

全基因组序列ꎬ鉴定辣椒中 ＤＲＥＢ 基因家族ꎬ分析系

统发育关系及不同组织和涝害胁迫下的表达模式ꎬ
系统地分析辣椒中 ＤＲＥＢ 结构和功能ꎬ了解 ＤＲＥＢ
基因在辣椒中的进化模式ꎬ为进一步探索其功能、创
制抗逆新种质资源奠定基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 ＣａＤＲＥＢ 基因家族的鉴定

从数据库中(ｗｗｗ.ｕｎｉｐｒｏｔ. ｏｒｇ)下载拟南芥、稻
属、番茄、马铃薯的 ＤＲＥＢ 蛋白序列ꎬ用蛋白质家族

数据库(ｈｔｔｐ: / / ｐｆａｍ.ｘｆａｍ.ｏｒｇ)鉴定已下载的 ＤＲＥＢ
蛋白质序列中的 ＡＰ２ 结构域序列ꎬ用这些结构域进

一步鉴定辣椒基因组中的候选 ＤＲＥＢ 蛋白ꎮ 通过

ＢＬＡＳＴ 在辣椒的基因组(ｈｔｔｐ: / / ｐｅｐｐｅｒｓｅｑｕｅｎｃｅ. ｇｅ￣
ｎｏｍｉｃｓ. ｃｎ / ｐａｇｅ / ｓｐｅｃｉｅｓ / ｉｎｄｅｘ. ｊｓｐ)中找到中国栽培

辣椒遵辣￣１ꎮ 利用 ｈｍｍｅｒ３ 在 ＥＭＢＬ￣ＥＢＩ ( ｈｔｔｐ: / /
ｐｆａｍ.ｘｆａｍ.ｏｒｇ)上发现候选 ＤＲＥＢ 中保留了 １ 个重

要的 ＡＰ２ 结构域ꎬ根据辣椒注释库(ｈｔｔｐ: / / ｐｅｐｐｅｒ￣
ｓｅｑｕｅｎｃｅ. ｇｅｎｏｍｉｃｓ. ｃｎ / ｐａｇｅ / ｓｐｅｃｉｅｓ / ｉｎｄｅｘ. ｊｓｐ) 进行

注释ꎮ
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１.２　 ＣａＤＲＥＢ 基因家族的多序列比对、系统发育树

分析和染色体定位

　 　 外显子￣内含子结构模式图由 ＧＳＤＳ(ｈｔｔｐ: / / ｇｓ￣
ｄｓ.ｃｂｉ.ｐｋｕ. ｅｄｕ. ｃｎ / )绘制ꎮ 通过 ＣｌｕｓｔａｌＸ 软件对遵

辣￣１ 基因组和拟南芥、水稻中鉴定的 ＤＲＥＢ / ＥＲＦ 进

行氨基酸序列比对ꎬ再用 ＭＥＧＡ ６.０ 软件采用邻接

法(ＮＪ)ꎬ校验参数 Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 重复１ ０００次ꎬ构建系统

进化树[２９]ꎬ依据已知的拟南芥中 ＤＲＥＢ 的分组将辣

椒中的 ＤＲＥＢ 进行分类ꎮ 结合辣椒基因组数据库中

获得的辣椒 ＤＲＥＢ 基因位置信息ꎬ利用 Ｍａｐｍａｒｋ ３.０
进行染色体定位ꎬ在线 ( ｈｔｔｐ: / / ｃｈｉｂｂａ. ａｇｔｅｃ. ｕｇａ.
ｅｄｕ / ｄｕｐｌｉｃａｔｉｏｎ / ｉｎｄｅｘ / ｌｏｃｕｓ)分析这些基因的串联

重复和片段重复特征ꎮ 比对“遵辣￣１”辣椒基因组中

的所有基因 (参数:Ｅ 值为１×１０－５)ꎬ 利用 ＭＣＳｃａｎＸ
系统参数分析整个基因组中的串联重复和片段重复

特征[３０]ꎮ
１.３　 试验材料和 ＲＴ￣ＰＣＲ 分析

耐涝辣椒材料涮椒(Ｃａｐｓｉｃｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ Ｊａｃｑ. )
和涝敏感辣椒栽培种 ０４５３(Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ Ｌ.)
种子由江苏沿海地区农业科学研究所蔬菜花卉研

究室提供ꎮ 辣椒种子用 ５５ ℃温水处理 ２０ ｍｉｎ 后ꎬ
放在 ２８ ℃水中浸泡 ６ ｈꎬ取出种子用湿纱布包好ꎬ
置于 ３０ ℃黑暗光照培养箱中进行催芽ꎬ每天用自

来水冲洗 １ 次ꎬ大约 ４ ｄ 种子露白ꎬ播于穴盘中育

苗ꎬ放在塑料大棚中进行生长ꎬ培养条件为昼温

２０ ~ ２８ ℃、夜温１０ ~ １８ ℃ꎮ 于六叶一心期进行涝

胁迫处理ꎬ水层高于土层表面 ２ ｃｍ 左右ꎬ于试验开

始时及开始后第 ２ ｄ、４ ｄ、６ ｄ、１０ ｄ 分别对辣椒根、
茎、叶取样ꎬ通过荧光定量法分析 ＤＲＥＢ 基因在辣

椒组织中的表达情况ꎮ
采用 ＲＮＡ 提取试剂盒( ＩＳＩＮＯＧＥＮＥ / Ｒ１００２Ｌ)ꎬ

参考说明书分别提取辣椒根、茎、叶的总 ＲＮＡꎮ 参

照逆转录试剂盒(Ａｐｐｌｉｅｄ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｍａｓｔｅｒｉａｌｓ Ｉｎｃ /
Ｇ４９２)说明书合成 ｃＤＮＡꎮ ＣａＤＲＥＢ 基因特异引物

由 Ｐｒｉｍｅ５ 软件设计ꎮ
采用实时定量 ＰＣＲ 检测 ＣａＤＲＥＢ 基因在涝害

胁迫下的时空表达ꎬ用 ｑＰＣＲ 试剂盒(品牌及型号:
Ａｐｐｌｉｅｄ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｍａｓｔｅｒｉａｌｓ Ｉｎｃ / ＭａｓｔｅｒＭｉｘ￣Ｓ)ꎬ在荧

光定量 ＰＣＲ 仪 (品牌及型号:Ｔｈｅｒｍｏ Ｆｉｓｈｅｒ / ７３００
Ｐｌｕｓ Ｒｅａｄ￣Ｔｉｍｅ ＰＣＲ Ｓｙｓｔｅｍ)上检测基因的表达量ꎮ
总反应体系为 １０ μｌ: ５􀆰 ００ μｌ ＥｖａＧｒｅｅｎ ２× ｑＰＣＲ

Ｍａｓｔｅｒ ＭｉＸ 混合液ꎬ１􀆰 ００ μｌ Ｔｅｍｐｌａｔｅ ＤＮＡꎬ０􀆰 ２５ μｌ
上游引物 ( １０ μｍｏｌ / Ｌ)ꎬ ０􀆰 ２５ μｌ 下游引物 ( １０
μｍｏｌ / Ｌ)ꎬ３􀆰 ５０ μｌ Ｎｕｃｌｅａｓｅ￣ｆｒｅｅ Ｈ２Ｏꎮ ＰＣＲ 条件为

二步法:９５ ℃变性 １０ ｍｉｎꎻ之后每一步 ９５ ℃变性 １５
ｓꎬ６３ ℃退火延伸 ３０ ｓꎬ４０ 次循环ꎮ 每次在延伸阶段

读取荧光值ꎮ 循环结束后制作熔解曲线ꎮ 基因表达

水平的计算参照 ２－△△Ｃｔ法[３１]ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 ＣａＤＲＥＢ 基因的鉴定

从通用蛋白质资源库(Ｕｎｉｐｒｏｔ)中下载 ４２ 个已

知 ＤＲＥＢ 蛋白ꎬ其中 １５ 个来自拟南芥ꎬ１６ 个来自稻

属ꎬ４ 个来自番茄ꎬ７ 个来自马铃薯ꎮ 用这 ４２ 个

ＤＲＥＢ 蛋白中的 ＡＰ２ 结构域通过 ＢＬＡＳＴ 鉴别出 １３６
个辣椒蛋白质含有 ＡＰ２ 结构域ꎬ这 １３６ 个蛋白质包

含 １１６ 个 ＤＲＥＢ / ＥＲＦ 蛋白ꎬ １７ 个 ＡＰ２ 蛋白ꎬ １ 个

ＲＡＶ 蛋白ꎬ１ 个包含 ３ 个 ＡＰ 结构域的蛋白质ꎬ１ 个

包含 ２ 个 ＡＰ２ 结构域和 １ 个 ＲＲＭ＿ＤＭＥ 域的蛋白

质ꎮ 利用 ｈｍｍｅｒ３ 在 ＥＭＢＬ￣ＥＢＩ 中 发 现 １１６ 个

ＤＲＥＢ / ＥＲＦ 基因编码蛋白质中每个蛋白质都包含

一个典型的 ＡＰ２ 结构域ꎮ 基于多序列比较和系统

发育分析ꎬ从上述基因群中分离出 ４０ 个辣椒 ＤＲＥＢ
(ＣａＤＲＥＢ)ꎬ针对这一家族开展研究ꎮ ＣａＤＲＥＢ 基

因编码的蛋白质有１０８~ ４５２ 个氨基酸ꎬ其中 ＣａＤ￣
ＲＥＢ２￣１２ 编码的蛋白质最长ꎬ有 ４５２ 个氨基酸ꎬＣａＤ￣
ＲＥＢ１￣１０ 编码的蛋白质最短ꎬ有 １０８ 个氨基酸(表
１)ꎮ
２.２　 ＣａＤＲＥＢ 基因的结构分析

通过分析 ＣａＤＲＥＢ 基因结构进化情况ꎬ发现

ＣａＤＲＥＢ 基因内含子较少ꎮ 组Ⅰ中除了 ＣａＤＲＥＢ１￣６
有一个比较长的和一个短的内含子外其他基因都没

有内含子ꎮ 组Ⅱ中一个分支上的 ５ 个基因(ＣａＤ￣
ＲＥＢ２￣８、 ＣａＤＲＥＢ２￣７、 ＣａＤＲＥＢ２￣２、 ＣａＤＲＥＢ２￣１０、
ＣａＤＲＥＢ２￣１) 都有内含子ꎬ 其他分支上ꎬ 除 ＣａＤ￣
ＲＥＢ２￣５ 和 ＣａＤＲＥＢ２￣１２ 外其他基因都没有内含子ꎬ
表明在辣椒 ＤＥＲＥＢ 基因家族演变过程中分支上共

同经历了内含子增加事件ꎮ 在组Ⅲ中除了 ＣａＤ￣
ＲＥＢ３￣４ 有一个相对短的内含子ꎬＣａＤＲＥＢ３￣３ 有一

个相对长的内含子ꎬ其他基因没有内含子ꎬ表明辣椒

中 ＤＲＥＢ 基因家族在演变过程中经历了数个内含子

损益的事件(图 １)ꎮ
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表 １　 ＣａＤＲＥＢ 基因结构和生物学信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ＣａＤＲＥＢ ｇｅｎｅｓ

分组 辣椒 ＤＲＥＢ 基因　 　 　 基因身份
识别码

染色体定位
碱基序列

(ｂｐ)
氨基酸序列

(ａａ)
基因组
(ｂｐ)

Ⅰ ＣａＤＲＥＢ１￣１ Ｃａｐａｎａ０１ｇ０００５８９ １ ６９０ ２２９ ６９０

ＣａＤＲＥＢ１￣２ Ｃａｐａｎａ０１ｇ０００５９１ １ ６６３ ２１９ ６６３

ＣａＤＲＥＢ１￣３ Ｃａｐａｎａ０１ｇ００４４４４ １ ６３９ ２１２ ６３９

ＣａＤＲＥＢ１￣４ Ｃａｐａｎａ０１ｇ００４４４６ １ ６９０ ２２９ ６９０

ＣａＤＲＥＢ１￣５ Ｃａｐａｎａ０１ｇ００４４４７ １ ６９３ ３３０ ６９３

ＣａＤＲＥＢ１￣６ Ｃａｐａｎａ０１ｇ００４４４９ １ １ ２７０ １２５ １ ２７０

ＣａＤＲＥＢ１￣７ Ｃａｐａｎａ０２ｇ００３０６０ ２ ５０１ １６６ ５０１

ＣａＤＲＥＢ１￣８ Ｃａｐａｎａ０３ｇ０００２６８ ３ ７８３ ２６０ ７８３

ＣａＤＲＥＢ１￣９ Ｃａｐａｎａ０３ｇ００２３８８ ３ ６４８ ２１５ ６４８

ＣａＤＲＥＢ１￣１０ Ｃａｐａｎａ０３ｇ００２３９２ ３ ３２７ １０８ ３２７

ＣａＤＲＥＢ１￣１１ Ｃａｐａｎａ０４ｇ０００５７７ ４ ４５０ １４９ ４５０

ＣａＤＲＥＢ１￣１２ Ｃａｐａｎａ０４ｇ００１８０３ ４ ５１９ １７２ ５１９

ＣａＤＲＥＢ１￣１３ Ｃａｐａｎａ０４ｇ００２１０９ ４ ７４４ ２４７ ７４４

ＣａＤＲＥＢ１￣１４ Ｃａｐａｎａ０６ｇ００１２６４ ６ ５７６ １９１ ５７６

ＣａＤＲＥＢ１￣１５ Ｃａｐａｎａ０６ｇ００１８４５ ６ ７６２ ２５３ ７６２

ＣａＤＲＥＢ１￣１６ Ｃａｐａｎａ０８ｇ０００５７６ ８ ５５８ １８５ ５５８

ＣａＤＲＥＢ１￣１７ Ｃａｐａｎａ０９ｇ０００１４２ ９ １ ２３９ ４１２ １ ２３９

ＣａＤＲＥＢ１￣１８ Ｃａｐａｎａ０９ｇ０００２５０ ９ ９８１ ３２６ ９８１

ＣａＤＲＥＢ１￣１９ Ｃａｐａｎａ０９ｇ００２３５２ ９ ６００ １９９ ６００

ＣａＤＲＥＢ１￣２０ Ｃａｐａｎａ１０ｇ００１９５８ １０ ５８２ １９３ ５８２

ＣａＤＲＥＢ１￣２１ Ｃａｐａｎａ１１ｇ０００５６１ １１ ８７３ ２９０ ８７３

ＣａＤＲＥＢ１￣２２ Ｃａｐａｎａ１２ｇ００１１５９ １２ ６６３ ２２０ ６６３

ＣａＤＲＥＢ１￣２３ Ｃａｐａｎａ００ｇ００４３６３ ００ ６５４ ２１７ ６５４

Ⅱ ＣａＤＲＥＢ２￣１ Ｃａｐａｎａ０３ｇ０００４３８ ３ ８４９ ２０２ ８４９

ＣａＤＲＥＢ２￣２ Ｃａｐａｎａ０３ｇ０００５００ ３ ９２７ １６３ ９２７

ＣａＤＲＥＢ２￣３ Ｃａｐａｎａ０３ｇ００２６４３ ３ ９３３ ３１０ ９３３

ＣａＤＲＥＢ２￣４ Ｃａｐａｎａ０４ｇ０００２８３ ４ ８１６ ２７１ ８１６

ＣａＤＲＥＢ２￣５ Ｃａｐａｎａ０５ｇ００２０６３ ５ １ １３１ ３７６ １ １３１

ＣａＤＲＥＢ２￣６ Ｃａｐａｎａ０５ｇ００２３８６ ５ ５７９ １９２ ５７９

ＣａＤＲＥＢ２￣７ Ｃａｐａｎａ０６ｇ００１１１９ ６ ６２０ １７６ ６２０

ＣａＤＲＥＢ２￣８ Ｃａｐａｎａ０６ｇ００１４４４ ６ １ ０２３ １９４ １ ０２３

ＣａＤＲＥＢ２￣９ Ｃａｐａｎａ０７ｇ０００３４０ ７ １ ０９８ ３６５ １ ０９８

ＣａＤＲＥＢ２￣１０ Ｃａｐａｎａ０９ｇ００００２３ ９ ２ ８４２ ２１０ ２ ８４２

ＣａＤＲＥＢ２￣１１ Ｃａｐａｎａ０９ｇ００１２９７ ９ １ １１６ ３７１ １ １１６

ＣａＤＲＥＢ２￣１２ Ｃａｐａｎａ００ｇ００４６３４ ００ １ ４９７ ４５２ １ ４９７

Ⅲ ＣａＤＲＥＢ３￣１ Ｃａｐａｎａ０４ｇ００１１０７ ４ １ ０７４ ３５７ １ ０７４

ＣａＤＲＥＢ３￣２ Ｃａｐａｎａ０９ｇ０００９１７ ９ ６１２ ２０３ ６１２

ＣａＤＲＥＢ３￣３ Ｃａｐａｎａ００ｇ００１８８２ ００ ２ ３７２ ３８６ ２ ３７２

ＣａＤＲＥＢ３￣４ Ｃａｐａｎａ００ｇ００３３９９ ００ ７７１ １８２ ７７１

ＣａＤＲＥＢ３￣５ Ｃａｐａｎａ００ｇ００４５６１ ００ １ ２６９ ４２２ １ ２６９

１５１郑佳秋等:辣椒 ＤＲＥＢ 转录因子鉴定及其在涝害胁迫下的表达分析



ＵＴＲ:非编码区ꎻＣＤＳ:编码序列ꎻＩｎｔｒｏｎ:内含子ꎮ
图 １　 ＣａＤＲＥＢ 基因内含子和外显子结构特征

Ｆｉｇ.１　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｅｘｏｎｓ ａｎｄ ｉｎｔｒｏｎｓ ｏｆ ＣａＤＲＥＢ ｇｅｎｅｓ

２.３　 ＣａＤＲＥＢ 基因的系统发育树和保守序列分析

为了 解 ＣａＤＲＥＢ 基 因 的 序 列 特 征ꎬ 采 用

ＣｌｕｓｔａｌＸ 和 ＤＮＡＭＡＮ ６.０ 软件对辣椒 ４０ 个 ＣａＤ￣
ＲＥＢ 基因的 ＡＰ２ 结构域进行多重序列比对 (图

２) ꎮ ＤＲＥＢ 蛋白质 ＡＰ２ 第 １４ 位保守结构域是缬

氨酸ꎬ第 １９ 位是谷氨酸 [８] ꎮ 本研究发现辣椒 ３
个 ＣａＤＲＥＢ 亚组中只有 ＣａＤＲＥＢ３ 中的第 １４ 位

是保守的缬氨酸( Ｖ) ꎬＣａＤＲＥＢ１ 和 ＣａＤＲＥＢ２ 在

组内 相 对 保 守ꎬ 分 别 是 赖 氨 酸 ( Ｋ) 和 色 氨 酸

(Ｗ)ꎮ 第 １９ 位氨基酸在各组内部是相对保守

的:ＣａＤＲＥＢ１ 中是异亮氨酸( Ｉ) ꎬＣａＤＲＥＢ３２ 中是

精氨酸 ( Ｒ) ꎬ ＣａＤＲＥＢ３ 中是亮氨酸 ( Ｌ) ꎮ 依据

ＤＲＥＢ 在拟南芥和水稻中的分类ꎬ辣椒中 ４０ 个

ＤＲＥＢ 基因分成 ３ 类:２３ 个 ＣａＤＲＥＢ１ 基因ꎬ １２
个 ＣａＤＲＥＢ２ 基因和 ５ 个 ＣａＤＲＥＢ３ 基因(图 ３) ꎮ

４０ 个 ＤＲＥＢ 基因的保守基序是 ＹＲＧ、ＷＬＧ 和

ＲＡＹＤꎬ这些结构在 ＣａＤＲＥＢ１ 和 ＣａＤＲＥＢ２ 中是

保守的ꎬ而 ＲＡＤＹ 未出现在 ＣａＤＲＥＢ３ 中ꎬＣａＤ￣
ＲＥＢ１、ＣａＤＲＥＢ２ 和 ＣａＤＲＥＢ３ 的每一组都有一个

唯一的序列结构(图 ４) ꎮ
２.４　 ＣａＤＲＥＢ 基因家族的染色体定位和串联重复

分析

　 　 ４０ 个 ＤＲＥＢ 基因中ꎬ３５ 个 ＤＲＥＢ 基因不均匀

地分散在辣椒的 １２ 条染色体上ꎬ另外 ５ 个基因不

能定位在任何一条染色体上ꎮ 这些基因倾向聚集

在染色体 １、３、４、６ 和 ９ 上ꎬ每条染色体上的基因

数量大约在４ ~ ６ 个ꎬ在染色体 ２、７、８、１０、１１ 和 １２
上每条染色体上定位 １ 个基因ꎮ ＣａＤＲＥＢ３ 中只有

ＣａＤＲＥＢ３￣１ 和 ＣａＤＲＥＢ３￣２ 基因定位在有注释的

染色体上(图 ５)ꎮ
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图 ２　 ＣａＤＲＥＢ 基因 ＡＰ２ 结构域多序列比对

Ｆｉｇ.２　 Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｏｆ ＡＰ２ ｄｏｍａｉｎｓ ｉｎ ＣａＤＲＥＢ ｇｅｎｅｓ

图 ３　 辣椒 ＤＲＥＢ 基因系统发育树

Ｆｉｇ.３　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ＤＲＥＢ ｇｅｎｅ ｏｆ ｐｅｐｐｅｒ
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纵坐标数值表示相似性ꎮ
图 ４　 ＣａＤＲＥＢ 基因保守基序分析

Ｆｉｇ.４　 Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＣａＤＲＥＢ ｇｅｎｅｓ

　 　 一些 ＤＲＥＢ 基因趋向聚集在一些染色体上ꎬ已
形成 ３ 个聚集群ꎮ 这些聚集群不均匀地分散在整个

基因组中ꎬ集中在 ３ 条染色体上ꎬ每一个聚集群中大

约有３~４ 个基因ꎬ最大的聚集群在 １ 号染色体上ꎬ包
含 ＣａＤＲＥＢ１￣３、 ＣａＤＲＥＢ１￣４、 ＣａＤＲＥＢ１￣５ 和 ＣａＤ￣
ＲＥＢ１￣６ꎮ 本研究未发现在辣椒基因组中有片段重

组ꎮ
２.５　 ＣａＤＲＥＢ 基因在不同组织中的表达分析

用 ＲＮＡ￣ｓｅｑ 数据库分析高等植物基因的不同

表达水平非常便利[３２]ꎮ 本研究从遵辣￣１ ＲＮＡ 序列

数据库中分析 ４０ 个 ＤＲＥＢ 基因在辣椒蕾、花、根、茎
和叶中的表达水平ꎮ 其中 ＣａＤＲＥＢ３￣２、ＣａＤＲＥＢ１￣
１０、ＣａＤＲＥＢ２￣９ 和 ＣａＤＲＥＢ２￣３ 基因在任何组织中都

没有表达ꎬ其余 ３６ 个 ＣａＤＲＥＢ 基因表达量因基因

和组织的不同而变化(图 ６)ꎬ表现出组织特异性ꎮ
大多数第 １ 类 ＤＲＥＢ 基因集中在茎中高量表达ꎬ如
基因 ＣａＤＲＥＢ１￣６、ＣａＤＲＥＢ１￣９、ＣａＤＲＥＢ１￣１９、 ＣａＤ￣
ＲＥＢ１￣２０、ＣａＤＲＥＢ１￣１３、ＣａＤＲＥＢ１￣３ 和 ＣａＤＲＥＢ１￣１８
只在茎中表达ꎬ表现茎的表达特异性ꎮ ＣａＤＲＥＢ２￣４、
ＣａＤＲＥＢ２￣５ 和 ＣａＤＲＥＢ１￣８ 在叶片中高量表达ꎬ在其

他组织中的表达量很弱ꎮ ＣａＤＲＥＢ１￣１６、ＣａＤＲＥＢ１￣
１４、ＣａＤＲＥＢ２￣１１、ＣａＤＲＥＢ３￣３ 和 ＣａＤＲＥＢ３￣５ 表现为

根表达特异性ꎮ ＣａＤＲＥＢ１￣１７、 ＣａＤＲＥＢ１￣２３、 ＣａＤ￣
ＲＥＢ２￣１ 和 ＣａＤＲＥＢ２￣１０ 在蕾中表达量最高ꎬＣａＤ￣
ＲＥＢ１￣１ 和 ＣａＤＲＥＢ３￣４ 在花中表达量最高ꎬ而第 ３
类 ＤＲＥＢ 基因中只有 ＣａＤＲＥＢ３￣４ 在花和蕾中表达

量均较高ꎬ推测它们与作物的生殖生长相关性较大ꎮ
２.６　 ＣａＤＲＥＢ 基因的表达模式分析

为研究 ＣａＤＲＥＢ 基因在涝害胁迫下的响应情

况ꎬ将耐涝材料涮椒和涝敏感栽培种 ０４５３ 在六叶一

心期时进行涝胁迫处理ꎬ水层高于土层表面 ２ ｃｍ 左

右ꎬ于试验开始时及开始后第 ２ ｄ、４ ｄ、６ ｄ、１０ ｄ 分

别对根、茎、叶用荧光定量方法分析 ＤＲＥＢ 在辣椒组

织中的表达情况ꎮ 从图 ７ 中看出ꎬ在涝害胁迫下随

处理时间延长ꎬ第Ⅰ类的 ＣａＤＲＥＢ１￣４ 和 ＣａＤＲＥＢ１￣５
基因在辣椒叶片、茎和根部表达量逐渐上升ꎬ但在耐

涝材料涮椒和涝敏感材料 ０４５３ 中表达量没有明显

差异ꎬ而 ＣａＤＲＥＢ１￣１８ 在涝胁迫第 ２ ｄ 时在辣椒茎

和根部表达量快速上调随后下降ꎬ第 ６ ｄ 时表达量

再次上调ꎬ第 １０ ｄ 时在耐涝材料涮椒茎和根部表达

量明显高于栽培椒 ０４５３ꎮ 第Ⅱ类的 ＣａＤＲＥＢ２ 基因

表达量在不同组织和不同处理时间中整体均较低ꎬ
而 ＣａＤＲＥＢ２￣８ 表现出组织表达特异性ꎬ在叶片和茎

部表达量较低ꎬ但在耐涝材料涮椒根部表达量呈上
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图 ５　 ＣａＤＲＥＢ 基因在染色体上的位置

Ｆｉｇ.５　 Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌ ｌｏｃａｔｉｏｎｓ ｏｆ ＣａＤＲＥＢ ｇｅｎｅｓ

升趋势ꎬ在胁迫第 ２ ｄ 表达量达到最高峰ꎬ胁迫期间

在根部的表达量均表现出耐涝材料涮椒高于栽培椒

０４５３ꎬ与盐胁迫下转基因烟草中 ＡｈＤＲＥＢ１ 的表达量

相一致[２５]ꎮ 第Ⅲ类的 ＣａＤＲＥＢ３￣５ 基因表达量在耐

涝材料涮椒茎和根部随处理时间的延长上调ꎬ在胁

迫第 １０ ｄ 时表达量明显高于涝敏感材料 ０４５３ꎬ推测

ＣａＤＲＥＢ１￣１８、ＣａＤＲＥＢ２￣８ 和 ＣａＤＲＥＢ３￣５ 这 ３ 个基

因与植物耐涝性相关(图 ７)ꎮ

３　 讨 论

植物在逆境胁迫下ꎬ通过激活对应激产生特异

性反应的基因来响应逆境[３３￣４０]ꎬ这些基因有直接编

码重要抗逆性蛋白质的功能基因ꎬ也有编码调节蛋

白的基因ꎬ在调节蛋白的基因中转录因子占比很大ꎮ
许多植物通过转录因子启动基因的表达ꎬ主要受顺

式元件和反式因子的调控ꎮ ＤＲＥＢ 类转录因子在植

物应答逆境时能接受逆境信号并启动逆境应答基因

的表达[２６]ꎮ 本研究基于辣椒全基因组序列ꎬ鉴定出

ＤＲＥＢ 基因并探讨了其染色体定位、结构特性、系统

进化树、结构域、非生物胁迫下的表达情况ꎮ
本研究在辣椒中鉴定出 ４０ 个 ＣａＤＲＥＢ 基因ꎬ依

据拟南芥和水稻中 ＤＲＥＢ 的分类方法ꎬ将这 ４０ 个

ＤＲＥＢ 基因分成 ３ 大类:ＣａＤＲＥＢ１ ( ２３ 个)、ＣａＤ￣
ＲＥＢ２(１２ 个) 和 ＣａＤＲＥＢ３(５ 个)ꎮ 关于拟南芥的
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图 ６　 ＣａＤＲＥＢ 基因在不同组织中的表达情况

Ｆｉｇ.６　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ＣａＤＲＥＢ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ

研究发现ꎬＤＲＥＢ 亚组的第 １４ 位氨基酸残基都为缬

氨酸( Ｖ)ꎬ但第 １９ 位氨基酸残基不都为谷氨酸

(Ｅ) [４１]ꎮ 本研究在多序列比对中发现ꎬ在 ＡＰ２ 结构

域氨基酸第 １４ 位上只有 ＣａＤＲＥＢ３ 中是保守的缬氨

酸(Ｖ)ꎬ而 ＣａＤＲＥＢ１ 是赖氨酸(Ｋ)ꎬＣａＤＲＥＢ２ 是色

氨酸(Ｗ)ꎬ第 １９ 位氨基酸在各组内部是相对保守

的ꎬ可见该位点的保守性并不是绝对的ꎬ且其在不同

物种中的保守性也有些差异ꎮ ４０ 个 ＤＲＥＢ 基因的

保守基序包含 ＹＲＧ、ＷＬＧ 和 ＲＡＹＤꎬ但 ＲＡＹＤ 没有

出现在 ＣａＤＲＥＢ３ 中ꎮ ４０ 个 ＤＲＥＢ 只中有 ３５ 个

ＤＲＥＢ 基因不均匀地分散在辣椒的 １２ 条染色体上ꎬ
聚集趋向发生在 ＣａＤＲＥＢ１ 和 ＣａＤＲＥＢ２ ２ 个亚组ꎬ
最大的聚集群在 １ 号染色体上ꎬ包含 ＣａＤＲＥＢ１ 的 ４
个基因ꎬ未发现重组片段ꎮ Ｋｏｎｇ 等[４２] 研究认为ꎬ在

多基因家族进化中内含子和外显子结构起主要作

用ꎮ 本研究的内含子和外显子结构分析揭示了

ＣａＤＲＥＢ 基因含有少量的内含子ꎬ最多有 １ ~ ２ 个内

含子ꎬ这与菠萝[４３]和大麦[４４] 中的报道相一致ꎮ Ｊｅｆ￣
ｆａｒｅｓ 等[４５]提出ꎬ能快速响应各种胁迫的基因内含子

数量较少ꎬＣａＤＲＥＢ 家族的这种基因结构推测将有

助于辣椒在应对胁迫时能快速激活基因响应应激ꎮ
本研究发现ꎬ大多数的 ＣａＤＲＥＢ１ 基因集中在

茎中高量表达ꎬ如基因 ＣａＤＲＥＢ１￣６、ＣａＤＲＥＢ１￣１９ 只

在茎中表达ꎬ而 ＣａＤＲＥＢ３ 基因中只有 ＣａＤＲＥＢ３￣４
在花和蕾中表达ꎬ且在花中高量表达ꎬ表现出组织表

达特异性ꎬ这与在大豆中的研究结果相一致[２６]ꎮ 部

分 ＣａＤＲＥＢ 基因能够被不同组织器官(叶、茎和根)
差异性调节ꎬ表明它们参与了不同非生物胁迫响应
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Ａ~Ａ４ 和 ａ~ ａ４ 分别表示涮椒和栽培椒 ０４５３ 在涝渍胁迫下 ０ ｄ、２ ｄ、４ ｄ、６ ｄ、１０ ｄ ＣａＤＲＥＢ 基因在叶片相对表达量ꎻＢ~Ｂ４ 和 ｂ~ ｂ４ 分别表示

涮椒和栽培椒 ０４５３ 在涝渍胁迫下 ０ ｄ、２ ｄ、４ ｄ、６ ｄ、１０ ｄ ＣａＤＲＥＢ 基因在茎部相对表达量ꎻＣ~Ｃ４ 和 ｃ~ ｃ４ 分别表示涮椒和栽培椒 ０４５３ 在涝

渍胁迫下 ０ ｄ、２ ｄ、４ ｄ、６ ｄ、１０ ｄ ＣａＤＲＥＢ 基因在根部相对表达量ꎮ
图 ７　 利用 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 分析 ＣａＤＲＥＢ 基因在涝渍处理下的表达量

Ｆｉｇ.７　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＣａＤＲＥＢ ｇｅｎｅｓ ｕｎｄｅｒ ｗａｔｅｒｌｏｇｇｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｂｙ ｑＲＴ￣ＰＣＲ
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和植物激素通路ꎮ 通过荧光定量 ＰＣＲ 研究发现ꎬ在
涝害胁迫下 ＣａＤＲＥＢ 基因在不同组织和不同处理

时间中表现出差异表达ꎬ其中第 ２ 类 ＣａＤＲＥＢ 基因

在涝胁迫处理期间ꎬ在叶片、茎和根部的整体表达量

均较低ꎬ而 ＣａＤＲＥＢ１￣１８、ＣａＤＲＥＢ２￣８ 和 ＣａＤＲＥＢ３￣５
基因表达量在耐涝材料涮椒茎和根部随处理时间的

延长明显上调且高于涝敏感栽培椒 ０４５３ꎬ推测这 ３
个基因与植物耐涝性相关ꎬ需要进一步验证这些基

因在植物非生物胁迫中的功能ꎮ
本研究基于辣椒全基因组数据库鉴定出 ４０ 个

ＣａＤＲＥＢ 转录因子基因ꎬ分布在 １２ 条染色体上ꎬ参
考拟南芥将系统进化树分为 ３ 类ꎬ各亚组内氨基酸

序列相对保守ꎮ 序列分析结果显示 ＣａＤＲＥＢ 基因

内含子较少(１ ~ ２ 个)ꎮ ＣａＤＲＥＢ 基因表达具有组

织特异性ꎬ涝害胁迫下的表达模式分析结果表明ꎬ有
３ 个基因在耐涝材料涮椒的茎部和根部表达量均明

显上调ꎮ 这些信息将为深入探究 ＣａＤＲＥＢ 基因在

辣椒上的功能提供基础ꎮ
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[５] 　 ＨＵＳＳＡＩＮ Ｓ Ｓꎬ ＫＡＹＡＮＩ Ｍ Ａꎬ ＡＭＪＡＤ Ｍ. Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ
ａｓ ｔｏｏｌｓ ｔｏ ｅｎｇｉｎｅｅｒ ｅｎｈａｎｃｅｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ[ Ｊ] .Ｂｉｏ￣
ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｐｒｏｇｒｅｓｓꎬ２０１１ꎬ ２７(２): ２９７￣３０６.

[６] 　 ＬＡＴＡ Ｃꎬ ＰＲＡＳＡＤ Ｍ. Ｒｏｌｅ ｏｆ ＤＲＥＢｓ ｉｎ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ａｂｉｏｔｉｃ
ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ [ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ
２０１１ꎬ ６２(１４): ４７３１￣４７４８.

[７] 　 ＪＯＦＵＫＵ Ｋꎬ ＤＥＮ Ｂꎬ ＭＯＮＴＡＧＵ Ｍ. Ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｆｌｏｗｅｒ
ａｎｄ ｓｅｅｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｂｙ ｔｈｅ ｈｏｍｅｏｔｉｃ ｇｅｎｅ ＡＰＥＴＡＬＡ２[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ
Ｃｅｌｌꎬ １９９４ꎬ ６(９): １２１１￣１２２５.

[８] 　 ＮＡＫＡＮＯ Ｔꎬ ＳＵＺＵＫＩ Ｋꎬ ＦＵＪＩＭＵＲＡ Ｔꎬｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ａｎａｌ￣
ｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ＥＲＦ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ａｎｄ ｒｉｃｅ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００６ꎬ１４０(２): ４１１￣４３２.

[９] 　 ＳＨＡＲＭＡ Ｍꎬ ＫＵＭＡＲ ＲꎬＳＯＬＡＮＫＥ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎꎬ
ｐｈｙｌｏｇｅｎｙꎬ ａｎｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｏｆ ＥＲＦ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｄｅ￣
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Ｇｅｎｅｔｉｃｓ ａｎｄ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ ２０１０ꎬ２８４(６): ４５５￣４７５.

[１０] ＳＴＯＫＩＮＧＥＲ Ｅꎬ ＧＩＬＭＯＵＲ ＳꎬＴＨＯＭＡＳＨＯＷ Ｍ. Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉ￣

ａｎａ ＣＢＦ１ ｅｎｃｏｄｅｓ ａｎ ＡＰ２ ｄｏｍａｉｎ￣ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ａｃｔｉｖａｔｏｒ
ｔｈａｔ ｂｉｎｄｓ ｔｏ ｔｈｅ Ｃ￣ｒｅｐｅａｔ / ＤＲＥꎬ ａ ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ＤＮＡ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｅｌｅｍｅｎｔ
ｔｈａｔ ｓｔｉｍｕｌａｔｅｓ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｗａｔｅｒ
ｄｅｆｉｃｉｔ[Ｊ]. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕ￣
ｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ １９９７ꎬ９４(３): １０３５￣１０４０.

[１１] ＭＩＬＬＥＲ Ａꎬ ＧＡＬＩＢＡ Ｇ.ꎬ ＤＵＢＣＯＶＳＫＹ Ｊ. Ａ ｃｌｕｓｔｅｒ ｏｆ １１ ＣＢＦ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｓ ｌｏｃａｔｅｄ ａｔ ｔｈｅ ｆｒｏｓｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｌｏｃｕｓ Ｆｒ￣Ａｍ２
ｉｎ Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ｍｏｎｏｃｏｃｃｕｍ[ Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ ａｎｄ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ
２００６ꎬ ２７５(２): １９３￣２０３.

[１２] ＺＨＵＡＮＧ Ｊꎬ ＣＨＥＮ Ｊꎬ ＹＡＯ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｉｓｃｏｖｅｒｙ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ
ｐｒｏｆｉｌｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＡＰ２ / ＥＲＦ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ｆｒｏｍ Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ
[Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ ２０１１ꎬ３８(２): ７４５￣７５３.

[１３] ＱＩＮ ＦꎬＳＡＫＵＭＡ ＹꎬＬＩ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
ａ ｎｏｖｅｌ ＤＲＥＢ１ / ＣＢＦ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｃｏｌｄ￣ｒｅｓｐｏｎ￣
ｓｉｖｅ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ.[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌｏ￣
ｇｙꎬ ２００４ꎬ４５(８): １０４２￣１０５２.

[１４] ＱＩＮ Ｆꎬ ＫＡＫＩＭＯＴＯ Ｍꎬ ＳＡＫＵＭＡ Ｙꎬｅｔ ａｌ. Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｆｕｎｃ￣
ｔｉｏｎａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＺｍＤＲＥＢ２Ａ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｈｅａｔ
ｓｔｒｅｓｓｅｓ ｉｎ Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ.[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２００７ꎬ５０(１):５４￣
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[１５] ＺＨＡＮＧ Ｇꎬ ＣＨＥＮ ＭꎬＣＨＥＮ Ｍꎬｅｔ ａｌ. Ｐｈｙｌｏｇｅｎｙꎬ ｇｅｎｅ ｓｔｒｕｃ￣
ｔｕｒｅｓꎬ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ＥＲＦ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ
(Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ Ｌ.)[ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２００８ꎬ５９
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ＥＲＦ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｓｏｒｇｈｕｍ [ Ｊ] . Ｇｅｎｅｔｉｃｓ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｒｅ￣
ｓｅａｒｃｈꎬ ２０１３ꎬ１２(２): ２０３８￣２０５５.

[１７] ＨＯＮＧ Ｊ Ｐꎬ ＫＩＭ Ｗ Ｔ. Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ
ｔｈｅ Ｃａ￣ＤＲＥＢＬＰ１ ｇｅｎｅ ｅｎｃｏｄｉｎｇ ａ ｄｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｅｌｅｍｅｎｔ
ｂｉｎｄｉｎｇ￣ｆａｃｔｏｒ￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎ １ ｉｎ ｈｏｔ ｐｅｐｐｅｒ (Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ Ｌ.
ｃｖ. Ｐｕｋａｎｇ)[Ｊ] . Ｐｌａｎｔａꎬ ２００５ꎬ２２０(６): ８７５￣８８８.

[１８] ＭＥＩ Ｚꎬ ＷＥＩ ＬꎬＢＩ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＰＮ￣
ＤＲＥＢ１: ａ ｎｅｗ ＤＲＥＢ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｆｒｏｍ ｐｅａｎｕｔ ( Ａｒａｃｈｉｓ
ｈｙｐｏｇａｅａ Ｌ.)[Ｊ] . Ａｃｔａ Ａｇｒｏｎｏｍｉｃａ Ｓｉｎｉｃａꎬ ２００９ꎬ３５(１１): １９７３￣
１９８０.

[１９] ＳＡＶＩＴＣＨ Ｌꎬ ＡＬＬＡＲＤ Ｇꎬ ＭＯＴＯＡＩＫ Ｓꎬｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｏｖｅｒ￣
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｗｏ Ｂｒａｓｓｉｃａ ＣＢＦ / ＤＲＥＢ１￣ｌｉｋｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ
ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ ａｎｄ ｆｒｅｅｚｉｎｇ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００５ꎬ４６(９): １５２５￣１５３９.

[２０] ＹＡＭＡＧＵＣＨＩ Ｋꎬ ＳＨＩＮＯＺＡＫＩ Ｋ.Ｏｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｉｓａｃｔｉｎｇ ｒｅｇｕｌａ￣
ｔｏｒｙ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｉｎ ｏｓｍｏｔｉｃ￣ ａｎｄ ｃｏｌｄ ｓｔｒｅｓｓ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｐｒｏｍｏｔｅｒｓ[Ｊ] .
Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００５ꎬ１０(２): ８８￣９４.

[２１] ＳＡＫＵＭＡ Ｙꎬ ＭＡＲＵＹＡＭＡ ＫꎬＯＳＡＫＡＢＥ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａ￣
ｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ａｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒꎬ ＤＲＥＢ２Ａꎬ ｉｎｖｏｌｖｅｄ
ｉｎ ｄｒｏｕｇｈｔ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２００６ꎬ
１８(５): １２９２￣１３０９.

[２２] ＹＯＨ Ｓꎬ ＫＹＯＮＯＳＨＩＮ Ｍꎬ ＦＥＮＧ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｕａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ａｎ Ａｒ￣
ａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ＤＲＥＢ２Ａ ｉｎ ｗａｔｅｒ￣ｓｔｒｅｓｓ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ
ａｎｄ ｈｅａｔ￣ｓｔｒｅｓｓ￣ ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ [ Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ
Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ２００６ꎬ１０３(４９): １８８２２￣１８８２７.
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[２３] ＤＵＢＯＵＺＥＴ Ｊꎬ ＳＡＫＵＭＡ Ｙꎬ ＩＴＯ Ｕꎬ ｅｔ ａｌ. ＯｓＤＲＥＢ ｇｅｎｅｓ ｉｎ
ｒｉｃｅꎬ Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.ꎬ ｅｎｃｏｄｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ａｃｔｉｖａｔｏｒｓ ｔｈａｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎ
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[２４] ＭＡＴＳＵＫＵＲＡ Ｓꎬ ＭＩＺＯＩ ＪꎬＹＯＳＨＩＤＡ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ａ￣
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Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ ａｎｄ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ２０１０ꎬ ２８３(２): １８５￣１９６.

[２５] 沈义国ꎬ闫冬青ꎬ张万科ꎬ等.山菠菜 ＥＲＥＢｐ / ＡＰ２ 类 ＤＮＡ 结合

蛋白基因的克隆及其耐逆性研究[Ｊ] .植物学报ꎬ２００３ꎬ４５(１):
８２￣８７.
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