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　 　 摘要:　 ＮＦ￣ＹＡ 转录因子在植物生长发育和逆境响应中扮演重要角色ꎮ 本研究通过生物信息学手段ꎬ分析棉

花二倍体野生种异常棉基因组中 ＮＦ￣ＹＡ 家族基因的数目、染色体分布、系统进化、保守基序、结构、顺式作用元件、
表达模式及编码蛋白质的亚细胞定位、理化性质等ꎮ 结果表明ꎬ异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 基因家族(ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ)包含 １７ 个

成员ꎬ分布在 １０ 条染色体上ꎬ编码的蛋白质长度为１９０~ ６０３ 个氨基酸ꎬ理论等电点为７.８７~ １０􀆰 ０７ꎬ１６ 个成员包含

３~５ 个外显子且编码的蛋白质定位于细胞核ꎮ 拟南芥和异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 基因在系统进化树上分为 ６ 类ꎬ每类基因在

系统进化树上具有相同或相似类型和排列顺序的基序ꎮ ５ 个 ＮＦ￣ＹＡ 基因在异常棉根、茎、叶和花中广泛表达ꎬ１５ 个

ＮＦ￣ＹＡ 基因对干旱持续时间有不同程度的响应ꎬ１１ 个 ＮＦ￣ＹＡ 基因含有干旱响应顺式作用元件 ＭＢＳꎮ 本研究结果

为进一步解析异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 家族基因的功能提供了理论依据ꎮ
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　 　 核因子 Ｙ(Ｎｕｃｌｅａｒ ｆａｃｔｏｒ ＹꎬＮＦ￣Ｙ)又称为血红

素激活蛋白 ( Ｈｅｍｅ ａｃｔｉｖａｔｏｒ ｐｒｏｔｅｉｎꎬ ＨＡＰ ) 或者

ＣＣＡＡＴ 结合因子(ＣＣＡＡＴ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｆａｃｔｏｒꎬＣＢＦ)ꎬ是
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一类能够结合基因启动子特异序列 ＣＣＡＡＴ 的转录

因子ꎬ普遍存在于酵母、植物和动物中[１]ꎮ ＮＦ￣Ｙ 由

ＮＦ￣ＹＡ(ＣＢＦ￣Ａ 或 ＨＡＰ２)、ＮＦ￣ＹＢ(ＣＢＦ￣Ｂ 或 ＨＡＰ３)
和 ＮＦ￣ＹＣ(ＣＢＦ￣Ｃ 或 ＨＡＰ５)３ 个亚基蛋白组成[２]ꎮ
各亚基都具有独特的高度保守核心区ꎬ其中 ＮＦ￣ＹＡ
蛋白具有 ５３ 个氨基酸组成的保守核心区ꎬ包括保守

结构域 Ａ１ 和 Ａ２ꎮ 其中 Ａ１ 是 ＮＦ￣ＹＡ 与 ＮＦ￣ＹＢ / ＮＦ￣
ＹＣ 异源二聚体相互作用的 Ｎ 端ꎬ而结构域 Ａ２ 是

ＮＦ￣ＹＡ 参与 ＤＮＡ 结合的 Ｃ 端ꎬ在特异识别靶基因

启动子 ＣＣＡＡＴ 序列中发挥重要作用[３]ꎮ 一般情况

下ꎬＮＦ￣Ｙ 调控下游基因表达的机制有 ３ 种ꎮ 第一ꎬ
ＮＦ￣ＹＡ、ＮＦ￣ＹＢ 和 ＮＦ￣ＹＣ 构成活性异源三聚体ꎬ与
下游目标基因的启动子 ＣＣＡＡＴ￣ｂｏｘ 区域结合[４]ꎻ第
二ꎬＮＦ￣ＹＢ 和 ＮＦ￣ＹＣ 形成异源二聚体 ＮＦ￣ＹＢ / ＮＦ￣
ＹＣꎬ然后与特定转录因子结合形成复合物来调节下

游基因表达ꎬ而 ＮＦ￣ＹＡ 能够阻止 ＮＦ￣ＹＢ / ＮＦ￣ＹＣ 二

聚体与特定转录因子结合ꎬ从而抑制其功能[５￣６]ꎻ第
三ꎬＮＦ￣Ｙ 亚基通过与其他蛋白复合物相互作用来调

控下游基因的转录水平[４]ꎮ 目前 ＮＦ￣ＹＡ 基因家族

在多个物种中已有报道ꎮ 水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ) [７] 和

拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ) [８] 基因组中各包含 １０
个 ＮＦ￣ＹＡ 成员ꎮ 谷子(Ｓｅｔａｒｉａ ｉｔａｌｉｃａ) [９]和玉米(Ｚｅａ
ｍａｙｓ) [１０]中分别鉴定到 １０ 个和 １４ 个成员ꎻ油菜

(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ) [１１]、大豆(Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ) [１２]、鹰嘴豆

(Ｃｉｃｅｒ ａｒｉｅｔｉｎｕｍ) [１３]、茶树(Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ) [１４] 和

桃(Ｐｒｕｎｕｓ ｐｅｒｓｉｃａ) [１５] 基因组中分别鉴定出 １４ 个、
２１ 个、８ 个、１０ 个和 ６ 个成员ꎮ 越来越多的研究结

果表明ꎬＮＦ￣ＹＡ 基因广泛参与植物胚胎发育、种子形

成和萌发[１６￣１７]、根的形态建成[１８]、开花[１９] 和光合作

用[２０] 等生长发育过程ꎬ响应干旱[９]、高温[２１] 和高

盐[９ꎬ ２１]等逆境胁迫ꎮ
棉花(Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ｓｐｐ.)是世界上重要的纺织工业

原料ꎬ是饲料蛋白和食用油的重要来源之一ꎬ在中国

国民经济中具有重要地位ꎮ 近年来ꎬ粮棉争地矛盾的

加剧加速了中国棉花生产的区域化ꎬ年降水量少、干
旱问题十分突出的新疆地区已成为中国棉花主产区ꎮ
目前广泛种植的四倍体栽培种陆地棉(Ｇ. ｈｉｒｓｕｔｕｍ)
是在正常环境条件下选育出的ꎬ抗旱性弱ꎮ 二倍体野

生种异常棉(Ｇ. ａｎｏｍａｌｕｍ)生长于撒哈拉沙漠边缘和

非洲西南部[２２]ꎬ植株矮小且密被茸毛ꎬ叶色浅、叶片

小ꎬ具有较强的抗旱性[２３]ꎮ 因此ꎬ利用异常棉抗旱基

因改良栽培种陆地棉资源是中国棉花产业发展的重

要方向ꎮ 目前ꎬ异常棉基因组数据已在公共数据库公

布[２４]ꎬ但对异常棉抗旱性状相关的 ＮＦ￣ＹＡ 家族基因

分析未见报道ꎮ 本研究基于异常棉参考基因组信息ꎬ
利用生物信息学手段对 ＮＦ￣ＹＡ 家族基因进行全基因

组鉴定ꎬ分析该家族基因的系统进化、保守基序、基因

结构、顺式作用元件、组织特异性表达、干旱胁迫下的

表达模式以及该家族基因编码蛋白质的亚细胞定位、
理化性质等ꎬ旨在为后续深入研究异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 基

因家族在干旱胁迫下的功能提供理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料

拟南芥 ＮＦ￣ＹＡ 家族基因编码的氨基酸序列来

自 ＴＡＩＲ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ. ｏｒｇ / ) 网站ꎻ异常

棉基因组注释的氨基酸和编码序列(ＣＤＳ)来自 Ｃｏｔ￣
ｔｏｎｇｅｎ 网站( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｃｏｔｔｏｎｇｅｎ. ｏｒｇ / ) [２１]ꎻ异常

棉根、茎、叶和花的转录组数据以及干旱胁迫下异常

棉叶片的转录组数据来自 ＮＣＢＩ 网站(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.
ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / ) [２４￣２５]ꎮ
１.２　 异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 家族基因的全基因组鉴定及编

码的蛋白质理化性质分析和亚细胞定位

　 　 首先在 ＳＭＡＲＴ 网站(ｈｔｔｐ: / / ｓｍａｒｔ. ｅｍｂｌ￣ｈｅｉｄｅｌ￣
ｂｅｒｇ.ｄｅ / )预测拟南芥 ＮＦ￣ＹＡ 蛋白家族的保守结构

域ꎬ均含有 ＣＢＦＢ＿ＮＦＹＡ 结构域(ＰＦ０２０４５)ꎬ然后在

Ｐａｆｍ 网站(ｈｔｔｐｓ: / / ｐｆａｍ￣ｌｅｇａｃｙ. ｘｆａｍ. ｏｒｇ / )下载种子

文件 ＰＦ０２０４５.１８ꎬ利用搜索工具 ＨＭＭＥＲ３.１ｂ１ 检索

异常棉氨基酸序列ꎬ并将获得的 ＮＦ￣ＹＡ 蛋白成员在

ＮＣＢＩ ＣＤＤ 和 ＳＭＡＲＴ 蛋白数据库进行验证ꎬ最终将

通过验证的基因作为异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 家族基因(Ｇｏ￣
ａｎｏＮＦ￣ＹＡ)并进行命名ꎻ ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ 蛋白家族成员

的等电点和相对分子质量信息利用在线网站(ｈｔ￣
ｔｐｓ: / / ｗｅｂ.ｅｘｐａｓｙ.ｏｒｇ / ｃｏｍｐｕｔｅ＿ｐｉ / )进行预测ꎬ利用在

线软件 Ｃｅｌｌ￣ＰＬｏｃ ２.０(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｃｓｂｉｏ. ｓｊｔｕ. ｅｄｕ.ｃｎ /
ｂｉｏｉｎｆ / Ｃｅｌｌ￣ＰＬｏｃ￣２ / )进行异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 蛋白家族成

员的亚细胞定位预测ꎻ利用 ＴＢｔｏｏｌｓ 软件提取 Ｇｏ￣
ａｎｏＮＦ￣ＹＡ 家族基因在染色体的位置信息ꎮ
１.３　 异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 家族基因的进化树构建、基因

结构和顺式作用元件分析

　 　 利用 ＭＥＧＡ１１ 软件的邻接法(Ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣Ｊｏｉｎｉｎｇꎬ
ＮＪ)构建拟南芥和异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 家族基因的系统进

化树ꎬ并进行１ ０００次 Ｂｏｏｔ ｓｔｒａｐ 抽样自检ꎻ利用 ＧＳ￣
ＤＳ 在线软件(ｈｔｔｐ: / / ｇｓｄｓ. ｃｂｉ.ｐｋｕ.ｅｄｕ.ｃｎ)分析 Ｇｏ￣
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ａｎｏＮＦ￣ＹＡ 基因的外显子和内含子结构ꎻ利用 ＭＥＭＥ
软 件 ( ｈｔｔｐ: / / ｍｅｍｅ￣ｓｕｉｔｅ. ｏｒｇ / ｔｏｏｌｓ / ｍｅｍｅ ) 对 Ｇｏ￣
ａｎｏＮＦ￣ＹＡ 基因进行保守基序 ( ｍｏｔｉｆ) 分析ꎻ利用

ＰｌａｎｔＣＡＲＥ 软件(ｈｔｔｐ: / / ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ.ｐｓｂ.ｕｇｅｎｔ.ｂｅ /
ｗｅｂｔｏｏｌｓ / ｐｌａｎｔｃａｒｅ / ｈｔｍｌ)分析异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 家族基

因启动子顺式作用元件ꎮ
１.４　 异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 家族基因的表达分析

利用 Ｔｏｐｈａｔ[２６]和 Ｃｕｆｆｌｉｎｋ[２７]软件包分析异常棉

根、茎、叶和花及异常棉叶片在干旱胁迫下的转录组

测序数据 Ｃｌｅａｎ ｄａｔａ 并进行表达量计算ꎬ用 ＦＰＫＭ
(Ｆｒａｇｍｅｎｔｓ ｐｅｒ ｋｉｌｏｂａｓｅ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ ｐｅｒｍｉｌｌｉｏｎ ｆｒａｇ￣
ｍｅｎｔｓ ｍａｐｐｅｄ)表示ꎮ 提取 ＮＦ￣ＹＡ 家族基因的表达

数据ꎬ进行标准化后ꎬ利用 ＴＢｔｏｏｌｓ 绘制 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ

基因表达量热图ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 家族基因的全基因组鉴定及编

码蛋白质的理化性质分析和亚细胞定位

　 　 根据异常棉氨基酸数据库共鉴定出 １７ 个异常棉

ＮＦ￣ＹＡ 家族基因ꎬ根据基因所在的染色体及位置分别

命名为ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１~ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１７ꎮ ＮＦ￣ＹＡ 家族基

因编码的氨基酸序列长度为１９０~６０３ ａａꎬ平均 ３１５ ａａꎮ
蛋白质的相对分子质量为２１ ８９０.３~ ６６ ５２２.６ꎬ平均

３４ ７７４.３ꎮ 理论等电点为７.８７~１０􀆰 ０７ꎬ平均 ８􀆰 ９４ꎬ均为

碱性ꎮ 除 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ４ 定位在叶绿体ꎬ其余 １６ 个成

员均定位于细胞核(表 １)ꎮ

表 １　 异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 家族基因的基本信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ＮＦ￣ＹＡ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ａｎｏｍａｌｕｍ

基因编号　 　 基因名称　 　 　
基因编码的蛋白质

氨基酸序列长度 相对分子质量 理论等电点 位置

Ｇｏａｎｏ０１Ｇ０３５９ ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１ ３３０ ３６ １９３.９ ９.０４ 细胞核

Ｇｏａｎｏ０１Ｇ１３３９ ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ２ ３５３ ３９ １２５.０ ８.９３ 细胞核

Ｇｏａｎｏ０２Ｇ０９４５ ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ３ ３２５ ３５ ９１１.５ ８.６７ 细胞核

Ｇｏａｎｏ０４Ｇ１２６５ ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ４ ６０３ ６６ ５２２.６ ８.４３ 叶绿体

Ｇｏａｎｏ０４Ｇ２４１４ ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ５ ３３５ ３６ ４１９.０ ８.７４ 细胞核

Ｇｏａｎｏ０５Ｇ１２２６ ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ６ ２０３ ２２ ４８３.９ ８.８７ 细胞核

Ｇｏａｎｏ０５Ｇ１５３０ ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ７ ３２７ ３６ ０１２.３ ８.９７ 细胞核

Ｇｏａｎｏ０６Ｇ１０１１ ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ８ １９０ ２１ ８９０.３ １０.０７ 细胞核

Ｇｏａｎｏ０７Ｇ０１５４ ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ９ ３０２ ３３ ８２１.９ ９.１３ 细胞核

Ｇｏａｎｏ０８Ｇ０６８６ ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１０ ３０４ ３３ ４８６.５ ８.６８ 细胞核

Ｇｏａｎｏ０８Ｇ２０５７ ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１１ ２８６ ３１ ２５２.８ ８.６６ 细胞核

Ｇｏａｎｏ１０Ｇ００４０ ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１２ ２０３ ２２ ３３１.７ ９.５２ 细胞核

Ｇｏａｎｏ１０Ｇ０５６０ ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１３ ３３２ ３６ ４７０.７ ８.４７ 细胞核

Ｇｏａｎｏ１０Ｇ２６５０ ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１４ ３０９ ３４ ７５４.３ ９.７６ 细胞核

Ｇｏａｎｏ１１Ｇ４１６６ ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１５ ３１４ ３４ ３７６.７ ９.４９ 细胞核

Ｇｏａｎｏ１３Ｇ０１９９ ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１６ ３１５ ３４ ０１１.５ ７.８７ 细胞核

Ｇｏａｎｏ１３Ｇ０４４５ ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１７ ３２３ ３６ ０９８.２ ８.６２ 细胞核

　 　 异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 家族基因分布在 １０ 条染色体上ꎮ
１０ 号染色体上有 ３ 个 ＮＦ￣ＹＡ 基因ꎻ１ 号、４ 号、５ 号、８
号和 １３ 号染色体上各有 ２ 个 ＮＦ￣ＹＡ 基因ꎻ２ 号、６ 号、
７ 号和 １１ 号染色体上各有 １ 个 ＮＦ￣ＹＡ 基因ꎻ ３ 号、９
号和 １２ 号染色体上没有 ＮＦ￣ＹＡ 基因(图 １)ꎮ
２.２　 异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 家族基因的系统进化树和保守

基序

　 　 异常棉和拟南芥 ＮＦ￣ＹＡ 家族基因编码的氨基酸

序列比对后构建的系统进化树如图 ２ 所示ꎮ 从系统进

化树可以看出ꎬ异常棉和拟南芥 ＮＦ￣ＹＡ 家族基因可分

为 ６ 类(图 ２)ꎮⅠ类中有 ５ 个异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 基因(Ｇｏ￣
ａｎｏＮＦ￣ＹＡ３、 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ２、 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１０、 ＧｏａｎｏＮＦ￣
ＹＡ１１和 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１６)和 ２ 个拟南芥 ＮＦ￣ＹＡ 基因(Ａｔ￣
ＮＦ￣ＹＡ１和 ＡｔＮＦ￣ＹＡ９)ꎮ Ⅱ类中有 ３ 个异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 基

因(ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１５、ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ４和 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１)和 ２
个拟南芥 ＮＦ￣ＹＡ 基因(ＡｔＮＦ￣ＹＡ２和 ＡｔＮＦ￣ＹＡ１０)ꎮ Ⅲ类
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中有 ２ 个异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 基因(ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ６ 和 Ｇｏ￣
ａｎｏＮＦ￣ＹＡ１２)和 ２ 个拟南芥 ＮＦ￣ＹＡ 基因(ＡｔＮＦ￣ＹＡ７ 和

ＡｔＮＦ￣ＹＡ４)ꎮ Ⅳ类中仅有 ３ 个异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 基因(Ｇｏ￣
ａｎｏＮＦ￣ＹＡ８、ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１７ 和 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ９)ꎮ Ⅴ类中

有 ４ 个异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 基因(ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ５、ＧｏａｎｏＮＦ￣
ＹＡ１３、ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ７ 和 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１４)和 ２ 个拟南芥

ＮＦ￣ＹＡ 基因(ＡｔＮＦ￣ＹＡ５ 和 ＡｔＮＦ￣ＹＡ６)ꎮ Ⅵ类中仅有 ２
个拟南芥 ＮＦ￣ＹＡ 基因(ＡｔＮＦ￣ＹＡ８和 ＡｔＮＦ￣ＹＡ３)ꎮ

图 １　 异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 家族基因在染色体上的分布

Ｆｉｇ.１　 Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ＮＦ￣ＹＡ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｇ. ａｎｏｍａｌｕｍ

　 　 系统进化树上分支近的 ＮＦ￣ＹＡ 家族成员具有

相同或类似的基序类型、数目和排列顺序(图 ２)ꎮ
Ⅰ类中ꎬ５ 个 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ 成员(ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ３、Ｇｏ￣
ａｎｏＮＦ￣ＹＡ２、 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１０、 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１１ 和 Ｇｏ￣
ａｎｏＮＦ￣ＹＡ１６)均具有 ７ 个相同类型的保守基序(ｍｏ￣
ｔｉｆ１、ｍｏｔｉｆ２、ｍｏｔｉｆ３、ｍｏｔｉｆ４、ｍｏｔｉｆ７、ｍｏｔｉｆ９ 和 ｍｏｔｉｆ１０)
且排列顺利相同ꎻⅡ 类中ꎬ ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１５ 和 Ｇｏ￣
ａｎｏＮＦ￣ＹＡ４ 基因均具有 ４ 个相同类型的保守基序

(ｍｏｔｉｆ１、ｍｏｔｉｆ２、ｍｏｔｉｆ３ 和 ｍｏｔｉｆ７)且排列顺序相同ꎬ而
ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１ 基因中多了一个 ｍｏｔｉｆ９ꎬ但其余 ４ 个保

守基序的类型和排列顺序与 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１５ 和 Ｇｏ￣
ａｎｏＮＦ￣ＹＡ４ 基因一致ꎻⅢ类中ꎬＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ６ 和 Ｇｏ￣
ａｎｏＮＦ￣ＹＡ１２ 基因均包含 ５ 个相同类型的保守基序

(ｍｏｔｉｆ１、ｍｏｔｉｆ２、ｍｏｔｉｆ３、ｍｏｔｉｆ４ 和 ｍｏｔｉｆ１０)且排序顺序

完全一致ꎻⅣ类中ꎬＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１７ 和 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ９
基因含有 ７ 个相同类型的保守基序(ｍｏｔｉｆ１、ｍｏｔｉｆ２、
ｍｏｔｉｆ３、ｍｏｔｉｆ４、ｍｏｔｉｆ８、ｍｏｔｉｆ９ 和 ｍｏｔｉｆ１０)且排列顺序

相同ꎬ而 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ８ 基因仅包含与 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１７
和 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ９ 相同类型的 ｍｏｔｉｆ１、ｍｏｔｉｆ３、ｍｏｔｉｆ４ 和

ｍｏｔｉｆ１０ ４ 个保守基序ꎻⅤ类中ꎬＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ５、Ｇｏ￣
ａｎｏＮＦ￣ＹＡ１３ 和 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ７ 基因含有 ９ 个相同类

型的保守基序(ｍｏｔｉｆ１、ｍｏｔｉｆ２、ｍｏｔｉｆ３、ｍｏｔｉｆ４、ｍｏｔｉｆ５、
ｍｏｔｉｆ６、ｍｏｔｉｆ８、ｍｏｔｉｆ９ 和 ｍｏｔｉｆ１０)且排列顺序相同ꎬ而
ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１４ 仅含有与 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ５、 ＧｏａｎｏＮＦ￣
ＹＡ１３ 和 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ７ 相同类型的 ４ 个保守基序

(ｍｏｔｉｆ１、ｍｏｔｉｆ２、ｍｏｔｉｆ３ 和 ｍｏｔｉｆ５)ꎮ
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Ｍｏｔｉｆ １~Ｍｏｔｉｆ １０ 分别为保守基序 １~保守基序 １０ꎮ
图 ２　 异常棉和拟南芥 ＮＦ￣ＹＡ 基因系统进化树及异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 基因的保守基序

Ｆｉｇ.２　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ＮＦ￣ＹＡ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ａｎｏｍａｌｕｍ ａｎｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ａｎｄ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆｓ ｏｆ ＮＦ￣ＹＡ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｇ. ａｎｏｍａｌｕｍ

２.３　 异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 家族基因的结构

异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 家族基因的结构分析结果表明ꎬ
除了 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ４ 含有 ９ 个外显子外ꎬ其余 １６ 个成

员含有３~５ 个外显子ꎬ系统进化树上分支近的 ＮＦ￣ＹＡ
家族成员具有相同或类似的基因结构(图 ３)ꎮⅠ类

中ꎬ５ 个基因 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ３、ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ２、ＧｏａｎｏＮＦ￣
ＹＡ１０、ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１１ 和 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１６ 均含有 ５ 个外

显子ꎬ其中 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ２ 基因的内含子较长ꎮ Ⅱ类中ꎬ
ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１５ 和 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１ 基因均含有 ５ 个外显

子ꎬＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ４ 基因含有 ９ 个大小不等的外显子ꎻ
ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１５ 基因具有较长的内含子ꎮ Ⅲ类中ꎬＧｏ￣
ａｎｏＮＦ￣ＹＡ６ 和 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１２ 基因均含有 ５ 个外显

子ꎬ第 １ 个外显子均较短ꎻＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ６ 内含子较长ꎮ
Ⅳ类中ꎬＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１７ 和 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ９ 基因含有 ５
个外显子ꎬＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ８ 仅含有 ４ 个外显子ꎻ３ 个基因

的内含子均较短ꎮ Ⅴ类中ꎬＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ５、ＧｏａｎｏＮＦ￣
ＹＡ１３ 和 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ７ 等基因均含有 ５ 个外显子ꎬ而
ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１４ 基因仅含有 ３ 个外显子ꎻ４ 个基因成员

的内含子均较短(图 ３)ꎮ
２.４　 异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 家族基因启动子顺式作用元件

　 　 异常棉ＮＦ￣ＹＡ家族基因的相关顺式作用元件分为

５类ꎬ包括胁迫、激素响应、生长发育、光反应和其他相关

元件(图 ４)ꎮ 胁迫响应顺式作用元件包括 ＡＲＥ、ＤＲＥ￣
ｃｏｒｅ、ＧＣ￣ｍｏｔｉｆ、ＬＴＲ、ＭＢＳ、ＴＣ￣ｒｉｃｈ ｒｅｐｅａｔｓ 和 ＷＵＮ￣ｍｏｔｉｆꎮ
ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ２、ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１１、ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１６、ＧｏａｎｏＮＦ￣
ＹＡ１５、ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１２、ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１７、ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ９、Ｇｏ￣
ａｎｏＮＦ￣ＹＡ８和 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１４等 ９个基因含有 １~２ 个干

旱响应顺式作用元件 ＭＢＳꎮ ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１５、ＧｏａｎｏＮＦ￣
ＹＡ１、ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ８和 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ７等 ４个基因含有 １~２
个干旱、低温和盐胁迫响应顺式作用元件 ＤＲＥ￣ｃｏｒｅꎮ １７
个 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ基因都含有抗氧化顺式作用元件 ＡＲＥꎬ
１~７个不等ꎻ仅 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１７ 基因含有 ＧＣ￣ｍｏｔｉｆ 无氧

诱导响应元件ꎮ 激素响应顺式作用元件包括 ＡＢＲＥ、
ＡｕｘＲＲ￣ｃｏｒｅ、ＣＧＴＣＡ￣ｍｏｔｉｆ、ＧＡＲＥ￣ｍｏｔｉｆ、Ｐ￣ｂｏｘ、ｐｌａｎｔ＿ＡＰ￣
２̄ ｌｉｋｅ、ＴＡＴＣ￣ｂｏｘ、ＴＣＡ￣ｅｌｅｍｅｎｔ、ＴＧＡＣＧ￣ｍｏｔｉｆ 和 ＴＧＡ￣ｅｌｅ￣
ｍｅｎｔꎮ ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ３、 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１２、 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ８ 和

ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１３等 ４个基因不含有脱落酸响应顺式作用

元件ＡＢＲＥꎬ其余 １３ 个 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ 基因都含有 ＡＢＲＥꎬ
１~５个不等ꎮ 生长发育相关的顺式作用元件包括 ＣＡＴ￣
ｂｏｘ、ＧＣＮ４＿ｍｏｔｉｆ、ＨＤ￣Ｚｉｐ、ＭＢＳＩ、Ｍｙｂ￣ｒｅｌａｔｅｄ、Ｏ２￣ｓｉｔｅ 和

ＲＹ￣ｅｌｅｍｅｎｔꎮ 异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 基因启动子分别包含 ７ 个

ＣＡＴ￣ｂｏｘ、１个ＧＣＮ４＿ｍｏｔｉｆ、４个ＨＤ￣Ｚｉｐ、１个ＭＢＳＩ、１２７个

Ｍｙｂ￣ｒｅｌａｔｅｄ、１３ 个 Ｏ２￣ｓｉｔｅ 和 ４ 个 ＲＹ￣ｅｌｅｍｅｎｔꎬ涉及分生

组织发育、胚乳发育、栅栏组织分化和种子发育的特异调

９６２１徐珍珍等:异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 家族基因鉴定及其在干旱胁迫下的表达分析



控ꎮ 参与光反应的顺式作用元件包括 ＡＡＡＣ￣ｍｏｔｉｆ、ＡＥ￣
ｂｏｘ、 ＡＴ１￣ｍｏｔｉｆ、 ＡＴＣＴ￣ｍｏｔｉｆ、 ＡＴ￣ｒｉｃｈ ｓｅｑｕｅｎｃｅ、 Ｂｏｘ ４、
ＣＣＡＡＴ￣ｂｏｘ、ｃｈｓ￣ＣＭＡ、ｃｉｒｃａｄｉａｎ、Ｇ￣Ｂｏｘ、ＧＡ￣ｍｏｔｉｆ、ＧＡＴＡ￣

ｍｏｔｉｆ、ＧＴ１￣ｍｏｔｉｆ、Ｉ￣ｂｏｘ、ＭＲＥ、ＴＣＣＣ￣ｍｏｔｉｆ、ＴＣＴ￣ｍｏｔｉｆ 和 Ｗ
ｂｏｘꎮ 其他顺式作用元件包括ＴＡＴＡ￣ｂｏｘ、ＣＡＡＴ￣ｂｏｘ、Ｍｙｃ＿
ｒｅｌａｔｅｄ、ＡＴ~ＴＡＴＡ￣ｂｏｘ、ＡＡＧＡＡ￣ｍｏｔｉｆ 和 ＥＲＥ 等ꎮ

图 ３　 异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 基因结构特征

Ｆｉｇ.３　 Ｇｅｎｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ＮＦ￣ＹＡ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ｇ. ａｎｏｍａｌｕｍ

表中数字为启动子区域的结合位点作用元件数目ꎮ Ａ１:ＡＲＥꎻＡ２:ＤＲＥｃｏｒｅꎻＡ３:ＧＣ￣ｍｏｔｉｆꎻＡ４:ＬＴＲꎻＡ５:ＭＢＳꎻＡ６:ＴＣ￣ｒｉｃｈｒｅｐｅａｔｓꎻＡ７:ＷＵＮ￣ｍｏ￣

ｔｉｆꎻＢ１:ＡＢＲＥꎻＢ２:ＡｕｘＲＲ￣ｃｏｒｅꎻＢ３:ＣＧＴＣＡ￣ｍｏｔｉｆꎻＢ４:ＧＡＲＥ￣ｍｏｔｉｆꎻＢ５:Ｐ￣ｂｏｘꎻＢ６:ｐｌａｎｔ＿ＡＰ￣２￣ｌｉｋｅꎻＢ７:ＴＡＴＣ￣ｂｏｘꎻＢ８:ＴＣＡ￣ｅｌｅｍｅｎｔꎻＢ９:ＴＧＡＣＧ￣

ｍｏｔｉｆꎻＢ１０:ＴＧＡ￣ｅｌｅｍｅｎｔꎻＣ１:ＣＡＴ￣ｂｏｘꎻＣ２:ＧＣＮ４＿ｍｏｔｉｆꎻＣ３:ＨＤ￣ＺｉｐꎻＣ４:ＭＢＳＩꎻＣ５:Ｍｙｂ＿ｒｅｌａｔｅｄꎻＣ６:Ｏ２￣ｓｉｔｅꎻＣ７:ＲＹ￣ｅｌｅｍｅｎｔꎻＤ１:ＡＡＡＣ￣ｍｏｔｉｆꎻＤ２:

ＡＥ￣ｂｏｘꎻＤ３:ＡＴ１￣ｍｏｔｉｆꎻＤ４:ＡＴＣＴ￣ｍｏｔｉｆꎻＤ５:ＡＴ￣ｒｉｃｈ ｓｅｑｕｅｎｃｅꎻＤ６:Ｂｏｘ ４ꎻＤ７:ＣＣＡＡＴ￣ｂｏｘꎻＤ８:ｃｈｓ￣ＣＭＡꎻＤ９:ｃｉｒｃａｄｉａｎꎻＤ１０:Ｇ￣ＢｏｘꎻＤ１１:ＧＡ￣ｍｏｔｉｆꎻ

Ｄ１２:ＧＡＴＡ￣ｍｏｔｉｆꎻＤ１３:ＧＴ１￣ｍｏｔｉｆꎻＤ１４:Ｉ￣ｂｏｘꎻＤ１５:ＭＲＥꎻＤ１６:ＴＣＣＣ￣ｍｏｔｉｆꎻＤ１７:ＴＣＴ￣ｍｏｔｉｆꎻ Ｄ１８:Ｗ ｂｏｘꎻＥ１:３￣ＡＦ１ ｂｉｎｄｉｎｇ ｓｉｔｅꎻＥ２:ＡＡＧＡＡ￣ｍｏｔｉｆꎻ

Ｅ３:Ａ￣ｂｏｘꎻＥ４:ＡＣＥꎻＥ５:ａｓ￣１ꎻＥ６:ＡＴ ~ ＴＡＴＡ￣ｂｏｘꎻＥ７:Ｂｏｘ ＩＩＩꎻＥ８:ＣＡＡＴ￣ｂｏｘꎻＥ９:ＣＡＲＥꎻＥ１０:ＣＣＧＴＣＣ ｍｏｔｉｆꎻＥ１１:ＣＴＡＧ￣ｍｏｔｉｆꎻＥ１２:ｄＯＣＴꎻＥ１３:

ＥＲＥꎻＥ１４:ＧＴＧＧＣ￣ｍｏｔｉｆꎻＥ１５:Ｍｙｃ＿ｒｅｌａｔｅｄꎻＥ１６:Ｓｐ１ꎻＥ１７:ＳＴＲＥꎻＥ１８:ＴＡ＋Ｇ３６:Ｇ９５ＴＡ￣ｂｏｘꎻＥ１９:ＴＡＴＡ￣ｂｏｘꎻＥ２０:ＷＲＥ３ꎮ

图 ４　 异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 家族基因的顺式作用元件

Ｆｉｇ.４　 Ｔｈｅ ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ＮＦ￣ＹＡ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｇ. ａｎｏｍａｌｕｍ
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２.５　 异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 家族基因的表达模式

异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 家族基因的组织表达模式如图

５Ａ 所 示ꎮ 从 图 中 可 以 看 出ꎬ ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ６、 Ｇｏ￣
ａｎｏＮＦ￣ＹＡ１２、ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１１、 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ４ 和 Ｇｏ￣
ａｎｏＮＦ￣ＹＡ１６ 等基因在根、茎、叶和花中均有较高表

达ꎻＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１７、 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ８、 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１３、
ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ５、ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１ 和 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ７ 等基

因在根、茎和叶中表达量较高ꎬ而在花中表达量较

低ꎻＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ９、 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１５、 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１０、
ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ２ 和 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１４ 等基因在叶中表

达量最高ꎬ根、茎中表达量次之ꎬ花中表达量最低ꎻ
ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ３ 基因在根、茎、叶和花中几乎不表达ꎮ

不同干旱持续时间(０ ｄ、３ ｄ、５ ｄ、７ ｄ 和 １０ ｄ)
下ꎬ异常棉叶片 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ 家族基因的表达模式

如图 ５Ｂ 所示ꎮ 从图中可以看出ꎬＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１５、

ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ９、 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１６、 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１１、 Ｇｏ￣
ａｎｏＮＦ￣ＹＡ１３、ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１２ 和 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ６ 共 ７
个基因在干旱胁迫处理下表达量较高ꎬ且随着干

旱胁迫时间增加表达量呈现上升的趋势ꎻ Ｇｏ￣
ａｎｏＮＦ￣ＹＡ１７ 和 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ８ 等基因在干旱胁迫

处理后ꎬ表达量先升高后降低ꎻＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ４ 基因

在干旱胁迫处理后表达量没有明显的变化ꎻＧｏ￣
ａｎｏＮＦ￣ＹＡ１、 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ２、 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ５ 和 Ｇｏ￣
ａｎｏＮＦ￣ＹＡ１０ 等基因在干旱胁迫处理下表达量较

低ꎬ但随着干旱胁迫时间增加表达量呈现上升的

趋势ꎻＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１４ 基因在干旱 ５ ｄ 时表达量最

高ꎬ而在其他时期表达量较低ꎻＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ７ 基因

在干旱胁迫期间表达量均较低ꎬＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ３ 基因

在干旱胁迫期间均不表达ꎮ

Ａ:异常棉不同器官 ＮＦ￣ＹＡ 家族基因的表达模式ꎻＢ:异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 家族基因在干旱胁迫过程中的表达变化特征ꎮ
图 ５　 异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 家族基因的表达

Ｆｉｇ.５　 Ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＮＦ￣ＹＡ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｇ. ａｎｏｍａｌｕｍ

３　 讨 论

ＮＦ￣ＹＡ 为 ＮＦ￣Ｙ 复合体的一个亚基蛋白ꎬ虽进

化上较为保守ꎬ但具有多样性的生物功能[２８￣３１]ꎮ 本

研究在二倍体野生种异常棉基因组中鉴定到 １７ 个

ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ 成员ꎬ同其他单子叶植物水稻、谷子和

１７２１徐珍珍等:异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 家族基因鉴定及其在干旱胁迫下的表达分析



玉米以及双子叶植物拟南芥、油菜、大豆、鹰嘴豆、
桃、白菜和茶树等[７￣１５]一样ꎬＮＦ￣ＹＡ 基因在异常棉基

因组中也发生了扩张ꎮ 这在一定程度上表明ꎬＮＦ￣
ＹＡ 家族成员在进化过程中可能存在功能分化和遗

传冗余ꎬ从而帮助植物在长期的进化过程中形成灵

活的、复杂的和多功能的转录调控系统以适应复杂

多变的环境ꎮ 系统进化分析结果表明ꎬ拟南芥和异

常棉 ＮＦ￣ＹＡ 家族成员可分为 ６ 类ꎬ每类 ２ 个物种的

基因数目不同ꎬ且 ２ 个物种都存在单独聚类的情况ꎮ
如Ⅳ类中仅有异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 成员ꎬ没有拟南芥相关

成员ꎬ而Ⅵ类中仅有拟南芥 ２ 个成员 ＡｔＮＦ￣ＹＡ８ 和

ＡｔＮＦ￣ＹＡ３ꎬ没有异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 成员ꎮ 这说明 ＮＦ￣ＹＡ
基因在物种进化中发生了适应性进化ꎬ这与以往的

报道[７￣１５]是一致的ꎮ 通过保守基序和基因结构预

测ꎬ系统进化树上分支近的 ＮＦ￣ＹＡ 家族成员具有相

同或相似类型和排列顺序的基序ꎬ推测分支较近的

ＮＦ￣ＹＡ 家族成员间的功能可能存在着相似性ꎮ 异常

棉 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ 家族基因中除 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ４ 外ꎬ其
余 １６ 个成员均包含３~５ 个外显子ꎬ与其他作物具有

相似的外显子数目[９￣１１]ꎮ 因此ꎬ可以认为 ＮＦ￣ＹＡ 外

显子数目在进化上较为保守ꎮ
Ｚｈａｏ 等[４]研究结果表明ꎬ拟南芥 ＮＦ￣ＹＡ 基因能

调控胚胎发生、根系生长、种子萌发、叶片发育、花期

和逆境胁迫等生物学过程ꎬ这种基因的多样性功能

与其启动子的顺式作用元件有关ꎮ 启动子顺式作用

元件通过调控目的基因的转录进而影响植物的生长

发育、非生物胁迫响应和光反应等[２８￣３０]ꎮ 本研究发

现异常棉 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ 基因 ５’上游２ ０００ ｂｐ 的序列

中存在胁迫、植物激素、生长发育和光响应等相关顺

式作用元件ꎮ 与胁迫相关的元件包括干旱胁迫响应

元件 ＭＢＳ、脱落酸响应元件 ＡＢＲＥ、干旱、低温和盐

胁迫响应元件 ＤＲＥ 和抗氧化作用响应元件 ＧＣ￣ｍｏ￣
ｔｉｆ 等ꎻ与生长发育相关的元件有 ＣＡＴ￣ｂｏｘ、ＧＣＮ４＿
ｍｏｔｉｆ、ＨＤ￣Ｚｉｐ、ＲＹ￣ｅｌｅｍｅｎｔ、Ｏ２￣ｓｉｔｅ 和 ＭＢＳＩ 等ꎬ分别

响应分生组织发育、胚乳发育、栅栏组织分化、种子

发育、玉米醇溶蛋白代谢调节和类黄酮生物合成等

过程ꎻ与光反应相关的顺式作用元件有 ＡＴＣ￣ｍｏｔｉｆ、
ＡＴＣＴ￣ｍｏｔｉｆ、Ｂｏｘ４ 和 ＭＲＥ 等ꎮ 这些结果表明异常棉

ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ 基因具有多样的生物功能ꎮ
ＮＦ￣ＹＡ 基因在植物体中呈现多样化的组织表达

模式ꎮ 拟南芥 １０ 个 ＮＦ￣ＹＡ 基因中ꎬ有 ８ 个基因在

胚胎中表达ꎬ５ 个基因(ＡｔＮＦ￣ＹＡ１、ＡｔＮＦ￣ＹＡ２、ＡｔＮＦ￣

ＹＡ３、ＡｔＮＦ￣ＹＡ７ 和 ＡｔＮＦ￣ＹＡ９)在胚乳中表达[１７]ꎮ 亚

洲棉(Ｇ. ａｒｂｏｒｅｔｕｍ)的 ＧａＮＦ￣ＹＡ４ 基因在种子和纤

维发育过程中表达量较高[３２]ꎮ 陆地棉 (Ｇ. ｈｉｒｓｕ￣
ｔｕｍ)的 ＧｈＮＦ￣ＹＡ１８ 基因在茎、叶、花瓣和雄蕊中表

达量较高ꎬ而 ＧｈＮＦ￣ＹＡ２７ 基因在茎中表达量较

高[３３]ꎮ 小麦中 ＴａＮＦ￣ＹＡ３、ＴａＮＦ￣ＹＡ４、ＴａＮＦ￣ＹＡ７ 和

ＴａＮＦ￣ＹＡ９ 等基因优先在胚乳组织中表达[３４]ꎮ 本研

究中ꎬ异常棉 １７ 个 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ 家族基因ꎬ有 ５ 个基

因在根、茎、叶和花中均高表达ꎬ１１ 个基因在根、茎、
叶均较高表达ꎬ但在花中表达量较低ꎮ 这种基因的

多样化组织表达模式说明 ＮＦ￣ＹＡ 基因参与了较多

的生物学过程ꎬ具有多样化的生物功能ꎬ在植物的生

长发育和逆境响应中扮演着非常重要的角色ꎮ 拟南

芥 ＡｔＮＦ￣ＹＡ５ 基因在干旱胁迫 １４ ｄ 后表达量上调ꎬ
其异位表达增强了植株抗旱性[３５]ꎮ 在拟南芥中过

表达大豆 ＧｍＮＦ￣ＹＡ３ 基因可提高植株的抗旱性[３６]ꎮ
本研究中ꎬ异常棉 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ 基因在干旱胁迫后ꎬ
除了 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ７ 和 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ３ 外ꎬ其余 １５ 个

基因均对干旱胁迫产生了响应ꎮ 进化树上与 ＡｔＮＦ￣
ＹＡ５ 同源性较近的 ＧｏａｎｏＮＦ￣ＹＡ１３ 在异常棉干旱胁

迫处理下表达量均较高ꎬ且随着干旱胁迫时间增加

表达量呈现上升的趋势ꎮ

４　 结 论

本研究通过生物信息学手段从棉花野生种异常

棉基因组中鉴定出了 １７ 个 ＮＦ￣ＹＡ 家族基因ꎬ分布

在 １０ 条染色体上ꎬ编码的蛋白质长度为１９０~６０３ 个

氨基酸ꎬ理论等电点为７.８７~ １０􀆰 ０７ꎬ１６ 个基因包含

３~５ 个外显子ꎮ 异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 基因与拟南芥 ＮＦ￣
ＹＡ 基因在系统进化树上可分为 ６ 类ꎬ每类成员具有

相似或者相同类型和排列顺序的基序ꎮ 异常棉 ＮＦ￣
ＹＡ 家族基因具有组织特异性表达模式且参与了干

旱胁迫响应ꎬ与 ＡｔＮＦ￣ＹＡ５ 同源性较近的 ＧｏａｎｏＮＦ￣
ＹＡ１３ 在干旱胁迫处理下表达量较高ꎬ推测其在调控

干旱胁迫响应中发挥重要作用ꎮ 本研究结果为进一

步开展异常棉 ＮＦ￣ＹＡ 基因家族功能研究奠定了基
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