
江苏农业学报(Ｊｉａｎｇｓｕ Ｊ.ｏｆ Ａｇｒ.Ｓｃｉ.)ꎬ２０２３ꎬ３９(６):１２８６￣１２９３
ｈ ｔｔｐ: / / ｊ ｓ ｎ ｙ ｘ ｂ. ｊａ ａ ｓ.ａ ｃ.ｃ ｎ

曾　 坚ꎬ王舒婷ꎬ周洁薇ꎬ等. 粉蕉 ＰＡＬ 家族基因的鉴定及其在逆境胁迫下的表达分析[Ｊ].江苏农业学报ꎬ２０２３ꎬ３９(６):１２８６￣１２９３.
ｄｏｉ:１０.３９６９ / ｊ.ｉｓｓｎ.１０００￣４４４０.２０２３.０６.００３

粉蕉 ＰＡＬ 家族基因的鉴定及其在逆境胁迫下的表达
分析

曾　 坚１ꎬ　 王舒婷１ꎬ　 周洁薇１ꎬ　 胡　 伟２ꎬ３ꎬ　 曾力旺２ꎬ３

(１.韶关学院广东省粤北食药资源利用与保护重点实验室 /韶关学院英东生物与农业学院ꎬ广东 韶关 ５１２００５ꎻ ２.中国热带农

业科学院热带生物技术研究所ꎬ海南 海口 ５７１１０１ꎻ ３.中国热带农业科学院科技信息研究所ꎬ海南 海口 ５７１１０１)

收稿日期:２０２２￣１２￣１０
基金项目:广东省基础与应用基础研究基金项目(２０２３Ａ１５１５０１０３３６、

２０２１Ａ１５１５０１１２３６)ꎻ 广 东 省 普 通 高 校 重 点 领 域 专 项

(２０２２ＺＤＺＸ４０４７)ꎻ韶关学院重点项目(ＳＺ２０２２ＫＪ０５)ꎻ国家自

然科学基金项目 (３１９０１５３７)ꎻ韶关学院博士启动项目

(９９０００６１５)ꎻ国 家 级 大 学 生 创 新 创 业 训 练 计 划 项 目

(２０２３１０５７６００９)
作者简介:曾　 坚(１９８７－)ꎬ男ꎬ湖南岳阳人ꎬ博士ꎬ副教授ꎬ研究方向

为植物基因功能研究ꎮ (Ｅ￣ｍａｉｌ)ｚｅｎｇｊｉａｎ＠ ｓｇｕ.ｅｄｕ.ｃｎ
通讯作者:曾力旺ꎬ(Ｅ￣ｍａｉｌ)ｚｅｎｇｌｉｗａｎｇ＠ １６３.ｃｏｍ

　 　 摘要:　 苯丙氨酸解氨酶(ＰＡＬ)在植物生长发育和对生物 /非生物胁迫的响应中起着重要作用ꎬ因此有必要对

香蕉中的 ＰＡＬ 家族基因进行详细的研究ꎮ 本研究从粉蕉基因组中鉴定出 ８ 个 ＭａＰＡＬ 基因ꎬ分别命名为 ＭａＰＡＬ１~
ＭａＰＡＬ８ꎬ在系统发育树中 ＭａＰＡＬ６ 基因单独被分成一支ꎮ 根据基因系统进化关系、蛋白质结构域和基因结构的分

析ꎬ８ 个 ＭａＰＡＬ 基因属于 ＰＡＬ 家族基因ꎮ 转录组分析结果表明ꎬＭａＰＡＬ 基因参与了粉蕉的发育、成熟以及对生物 /
非生物胁迫的响应ꎮ ＭａＰＡＬ４ 基因在所有果实发育和成熟阶段都表现出高表达ꎮ ＭａＰＡＬ１ 和 ＭａＰＡＬ７ 基因可能对

非生物胁迫有响应ꎬＭａＰＡＬ２ 和 ＭａＰＡＬ８ 基因的表达在香蕉枯萎病菌 ４ 号生理小种(Ｆｏｃ４)侵染时被明显抑制ꎬ可能

响应 Ｆｏｃ４ 的侵染ꎮ 和巴西蕉相比ꎬＭａＰＡＬ 基因在粉蕉中被低温和渗透胁迫诱导的程度要高ꎮ 本研究结果为进一

步研究香蕉 ＰＡＬ 家族基因的功能提供了基础ꎬ也为香蕉遗传改良提供了潜在基因资源ꎮ
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　 　 苯丙氨酸解氨酶(ＰＡＬ)是苯丙烷代谢途径中的

关键酶ꎬＰＡＬ 广泛存在于各种植物中[１]ꎬ能够将保守

的 Ｌ￣苯丙氨酸转化为反式肉桂酸ꎮ 在植物中ꎬ苯丙

烷代谢途径是重要的次生代谢途径ꎬ它会影响植物

中多种次级代谢产物合成ꎬ如类黄酮、木质素、花青

素等ꎬ因此会参与植物的生长发育过程和响应多种

非生物环境胁迫[２￣３]ꎮ 此外ꎬＰＡＬ 还是重要激素水杨

酸合成途径的限速酶ꎬ因此ꎬＰＡＬ 在植物的生物胁迫

过程中也发挥着重要作用[４]ꎮ 在植物中ꎬＰＡＬ 通常

是由小基因家族编码ꎬ最早从大麦中分离出了具有

苯丙氨酸解氨酶活性的 ＰＡＬ[５]ꎮ 目前已经在不同物

种中鉴定到 ＰＡＬ 家族基因ꎬ例如拟南芥[６]、水稻[７]、
苹果[８]等ꎮ ＰＡＬ 家族基因影响着植物的不同生长发

育过程ꎬ如拟南芥中的 ＰＡＬ２ 和 ＰＡＬ４ 在种子中表达

较高ꎬ而 ＰＡＬ１、ＰＡＬ２ 和 ＰＡＬ４ 在茎中表达较高[１]ꎮ
在苹果中ꎬＰＡＬ 在果实发育的早期和成熟期高表

达[８]ꎬ表明其可能影响着果实的发育过程和最终果

实的品质ꎬ这和 ＰＡＬ 影响类黄酮和花青素等次生代

谢产物的合成和含量密切相关[３]ꎮ ＰＡＬ 和木质素的

合成密切相关ꎬ木质素对提高植株抵御干旱和病原

菌侵染等逆境胁迫能力具有重要作用ꎬ在拟南芥中

ＰＡＬ 能促进木质素的合成来增加细胞壁的厚度[６]ꎻ
在小麦中ꎬＴａＰＡＬ 基因在根中的高表达可能提高了

植株响应干旱胁迫的能力[９]ꎻ在感染不同病原菌后

的玉米、小麦和水稻中ꎬＰＡＬ 的表达水平都显著提

高[１０￣１２]ꎮ 因此ꎬＰＡＬ 基因家族在植物的生长发育和

逆境胁迫响应中都发挥不同的作用ꎮ
香蕉(Ｍｕｓａ ｓｓｐ.)是热带地区广泛种植的水果ꎬ

也是数百万人的重要粮食ꎮ 大多数可食用栽培香蕉

起源于种内或种间杂交的 Ｍｕｓａ ａｃｕｍｉｎａｔａ 和 Ｍｕｓａ
ｂａｌｂｉｓｉａｎａ[１３]ꎮ 香蕉在生长过程中会遭受到香蕉枯萎

病、低温、干旱等不同逆境的影响ꎬ对香蕉的产量和最

终果实品质产生重要影响[１４￣１５]ꎮ 而次级代谢产物影

响着香蕉果实品质和抵抗不同逆境胁迫的能力ꎬ因
此ꎬ研究香蕉中 ＰＡＬ 家族基因种类和不同逆境处理下

的表达情况具有重要意义ꎮ 本研究拟从香蕉基因组

中鉴定得到 ＰＡＬ 家族基因ꎬ并研究它们的进化关系、
基因结构和编码的蛋白质结构域ꎬ同时对其在不同器

官、果实发育和成熟的不同阶段以及非生物 /生物胁

迫响应中的表达模式进行分析ꎬ以期为香蕉遗传改良

提供基因资源ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 材料和处理方法

粉蕉(Ｍｕｓａ. ＡＢＢ ｇｒｏｕｐꎬＰｉｓａｎｇ Ａｗａｋ ｓｕｂｇｒｏｕｐ)
是一种具有良好风味的优良香蕉品种ꎬ对逆境具有很

好的适应性ꎮ 将粉蕉苗种植在无菌土壤塑料盆中ꎬ在
生长室中培养ꎬ培养条件为温度 ２８ ℃ꎬ相对湿度

７０％ꎬ光照周期 １６ ｈ / ８ ｈꎬ光合光子通量密度 ２００
μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)ꎮ 为了分析不同组织中 ＰＡＬ 家族基因

的表达ꎬ从 ５ 叶期幼苗中采集根和叶样本ꎻ为了分析

果实发育过程中 ＰＡＬ 家族基因的表达ꎬ采集开花后 ０
ｄ、２０ ｄ 和 ８０ ｄ 的果实ꎬ同时收集采收后 ３ ｄ 和 ６ ｄ 的

果实ꎮ 用 ３００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 或 ２００ ｍｍｏｌ / Ｌ甘露醇连

续灌溉香蕉幼苗(５ 叶期)７ ｄꎬ分别作为盐胁迫处理

和渗透胁迫处理ꎮ 将 ５ 叶期香蕉幼苗置于 ４ ℃生长

室 ２２ ｈ 作为低温胁迫处理ꎮ 采集处理后叶片样本

(每个处理 ５ ｇ)进行非生物处理的 ＰＡＬ 家族基因表

达分析ꎮ 将香蕉幼苗根部(５ 叶期)浸泡在每 １ ｍｌ 含
有１×１０６个香蕉枯萎病菌 ４ 号生理小种(Ｆｏｃ４)分生孢

子的孢子悬液中 ２ ｈꎮ 将香蕉幼苗根部(５ 叶期)浸入

无菌蒸馏水中 ２ ｈ 作为对照ꎮ 所有接种植株移栽到

无菌土壤塑料盆中ꎬ在生长室中培养ꎬ培养条件为:温
度 ２８ ℃ꎬ相对湿度 ７０％ꎬ光照周期 １６ ｈ / ８ ｈꎬ光合光

子通量密度 ２００ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)ꎮ 培养 ２ ｄ 后ꎬ采集根

系样品进行 ＰＡＬ 家族基因表达分析ꎮ 每个样本包含

２ 个生物重复样本ꎮ
１.２　 香蕉 ＰＡＬ 家族基因的鉴定及系统发育分析

利用从 ＰＦ００２２１ 中下载的 ＨＭＭｓ 模型ꎬ从香蕉 Ａ
基因中搜索得到 ＭａＰＡＬ 基因序列ꎬ然后利用得到的

ＭａＰＡＬ 基因序列构建新的ＨＭＭｓ 模型ꎬ利用新ＨＭＭｓ
模型从基因组中搜索鉴定 ＭａＰＡＬ 基因ꎮ 使用保守结

构域数据库(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ / ｃｄｄ / )和

ＰＦＡＭ 数据库 (ｈｔｔｐ: / / ｐｆａｍ.ｓａｎｇｅｒ.ａｃ.ｕｋ / )来验证鉴

定得到的 ＭａＰＡＬ 家族基因ꎮ 利用下载得到的 ＡｔＰＡＬ
和 ＯｓＰＡＬ 基因编码的氨基酸序列ꎬ以 ＭＥＧＡ￣Ｘ 中的

ＭＵＳＣＬＥ 方法进行序列比对ꎬ使用 Ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣ｊｏｉｎｉｎｇ 法

构建系统发育树ꎬＢｏｏｔｓｔｒａｐ 值设置为１ ０００ꎮ 采用

７８２１曾　 坚等:粉蕉 ＰＡＬ 家族基因的鉴定及其在逆境胁迫下的表达分析



Ｗｏｌｆ Ｐｓｏｒｔ 网站(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｏｌｆｐｓｏｒｔ.ｈｇｃ. ｊｐ / )进行亚细

胞定位预测ꎮ
１.３　 香蕉 ＰＡＬ 家族基因结构及编码蛋白质特性

　 　 通过 ＥｘＰＡＳｙ 数据库(ｈｔｔｐ: / / ｅｘｐａｓｙ.ｏｒｇ / )对相

对分子质量和等电点等理化性质进行预测ꎮ 利用

ＭＥＭＥ 软件和 ＩｎｔｅｒＰｒｏＳｃａｎ 数据库对蛋白结构域序

列进行鉴定ꎮ 采用 ＧＳＤＳ 数据库( ｈｔｔｐ: / / ｇｓｄｓ. ｃｂｉ.
ｐｋｕ.ｅｄｕ.ｃｎ / )对基因结构进行分析ꎮ
１.４　 转录组分析

ＲＮＡ 测序中的 ＲＮＡ 提取、文库制备和测序等

工作由美吉生物技术有限公司(中国上海)完成ꎮ
进行 ＲＮＡ￣ｓｅｑ 分析样本的收集过程参考之前的研

究[１６]ꎮ 每个样本包含 ２ 个生物重复序列ꎮ 测序平

台为 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＧＡＩＩ( ＩｌｌｕｍｉｎａꎬＳａｎ ＤｉｅｇｏꎬＣＡꎬＵＳＡ)ꎮ
ＦＡＳＴＸ(ｈｔｔｐ: / / ｈａｎｎｏｎｌａｂ. ｃｓｈｌ. ｅｄｕ / ｆａｓｔｘ＿ｔｏｏｌｋｉｔ / )和

ＦａｓｔＱＣ(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ. ｂａｂｒａｈａｍ. ａｃ. ｕｋ /
ｐｒｏｊｅｃｔｓ / ｆａｓｔｑｃ / )用于删除接头序列和低质量序列ꎮ
通过 Ｔｏｐｈａｔ Ｖ.２.０.１０ 将粉蕉样本 ｃｌｅａｎ ｒｅａｄ 与香蕉

基因组进行比对[１７]ꎬ使用 Ｃｕｆｆｌｉｎｋｓ 进行转录组组

装[１８]ꎮ 基因的表达值使用 ＦＰＫＭ 值表示ꎮ 使用

ＤＥＧｓｅｑ 工具鉴定差异表达基因ꎮ

２　 结 果

２.１　 ＭａＰＡＬ 家族基因的鉴定

根据 ＭａＰＡＬ 基因编码的蛋白质保守结构域构建

ＨＭＭ 模型ꎬ总共从香蕉 Ａ 基因组中鉴定到 ８ 个 Ｍａ￣
ＰＡＬ 基因ꎬ分别命名为 ＭａＰＡＬ１~ＭａＰＡＬ８(表 １)ꎮ 香

蕉 ＭａＰＡＬ 家族基因中 ＭａＰＡＬ６ 编码的氨基酸序列最

长ꎬ为 ７８２ 个氨基酸残基ꎬＭａＰＡＬ７ 编码的氨基酸序列

最短ꎬ为 ７００ 个氨基酸残基ꎮ ＭａＰＡＬ１~ＭａＰＡＬ８ 编码

的蛋白质相对分子质量为７.５９６×１０４ ~８.５９５×１０４ꎬ等电

点为５.７６~６􀆰 ２３ꎬＭａＰＡＬ２ 基因编码的蛋白质等电点最

低ꎬＭａＰＡＬ３ 基因编码的蛋白质等电点最高ꎮ 亚细胞

定位预测结果显示ꎬＭａＰＡＬ１~ＭａＰＡＬ８ 编码的蛋白质

都定位于细胞质内ꎮ 为了研究香蕉 ＭａＰＡＬ 家族基因

的进化关系ꎬ分别下载了拟南芥和水稻中的 ＡｔＰＡＬ 和

ＯｓＰＡＬ 家族基因编码的氨基酸序列(表 １)ꎬ采用 ＮＪ
法构建了系统发育树ꎮ 结果如图 １ 所示ꎬ所有 ＰＡＬ 基

因可以分成两类ꎬ除 ＭａＰＡＬ６ 基因外ꎬ所有香蕉 ＰＡＬ
基因和拟南芥及水稻的 ＰＡＬ 基因聚在一起ꎬ而 Ｍａ￣
ＰＡＬ６ 基因则单独成一支ꎬ说明 ＭａＰＡＬ６ 基因和水稻、
拟南芥 ＰＡＬ 基因之间的同源性低ꎮ

表 １　 ＭａＰＡＬ 家族基因信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ＭａＰＡＬ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ

基因 基因编号
编码的蛋白质特性

氨基酸数目 相对分子质量 等电点 亚细胞定位

ＭａＰＡＬ１ Ｍａ０１＿ｔ０４４２０.１ ７１２ ７.７１１ ２２２×１０４ ５.８７ 细胞质

ＭａＰＡＬ２ Ｍａ０２＿ｔ００７６０.１ ７１１ ７.６８２ ４６３×１０４ ５.７６ 细胞质

ＭａＰＡＬ３ Ｍａ０５＿ｔ０３７２０.１ ７０９ ７.６８８ ９６７×１０４ ６.２３ 细胞质

ＭａＰＡＬ４ Ｍａ０５＿ｔ２０９００.１ ７１１ ７.６９３ ６９３×１０４ ６.００ 细胞质

ＭａＰＡＬ５ Ｍａ０８＿ｔ１４９４０.１ ７０９ ７.６９１ ４７１×１０４ ５.８６ 细胞质

ＭａＰＡＬ６ Ｍａ０９＿ｔ１５３９０.１ ７８２ ８.５９５ １２２×１０４ ５.９５ 细胞质

ＭａＰＡＬ７ Ｍａ１１＿ｔ１４９４０.１ ７００ ７.５９６ ３６８×１０４ ５.７７ 细胞质

ＭａＰＡＬ８ Ｍａ１１＿ｔ２１１８０.１ ７１３ ７.７０３ ４８９×１０４ ５.９４ 细胞质

ＯｓＰＡＬ１ ＬＯＣ＿Ｏｓ０２ｇ４１６３０.２ ７０２ ７.５４９ ８３３×１０４ ６.４７ 细胞质

ＯｓＰＡＬ２ ＬＯＣ＿Ｏｓ０２ｇ４１６５０.３ ７１９ ７.７７５ ８１４×１０４ ６.４３ 细胞质

ＯｓＰＡＬ３ ＬＯＣ＿Ｏｓ０２ｇ４１６７０.１ ７１４ ７.６５８ １４５×１０４ ６.０９ 细胞质

ＯｓＰＡＬ４ ＬＯＣ＿Ｏｓ０２ｇ４１６８０.１ ７１４ ７.６９８ ０９０×１０４ ６.２２ 细胞质

ＯｓＰＡＬ５ ＬＯＣ＿Ｏｓ０４ｇ４３７６０.１ ７０８ ７.６０３ ８８２×１０４ ６.３７ 细胞质

ＯｓＰＡＬ６ ＬＯＣ＿Ｏｓ０４ｇ４３８００.１ ７１５ ７.６９３ ７７４×１０４ ６.２８ 细胞质

ＯｓＰＡＬ７ ＬＯＣ＿Ｏｓ０５ｇ３５２９０.１ ７１７ ７.６６９ ８５７×１０４ ５.９４ 细胞质

ＯｓＰＡＬ８ ＬＯＣ＿Ｏｓ１１ｇ４８１１０.１ ７０１ ７.５５０ ８４０×１０４ ６.３８ 细胞质

ＯｓＰＡＬ９ ＬＯＣ＿Ｏｓ１２ｇ３３６１０.１ ６８１ ７.３６０ １１７×１０４ ６.１４ 细胞质

ＡｔＰＡＬ１ ＡＴ２Ｇ３７０４０.１ ７２５ ７.８７２ ５１０×１０４ ６.２５ 细胞质

ＡｔＰＡＬ２ ＡＴ３Ｇ５３２６０.１ ７１７ ７.７８５ ９３０×１０４ ６.４２ 细胞质

ＡｔＰＡＬ３ ＡＴ５Ｇ０４２３０.２ ６９８ ７.６６７ ２８０×１０４ ６.４７ 细胞质

ＡｔＰＡＬ４ ＡＴ３Ｇ１０３４０.１ ７０７ ７.６９１ ８９０×１０４ ６.２２ 细胞质
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２.２　 ＭａＰＡＬ家族基因结构及编码蛋白质结构域分析

　 　 为了研究香蕉 ＭａＰＡＬ 家族基因可能的功能和

其结构差异ꎬ利用 ＭＥＭＥ 数据库从 ＭａＰＡＬ 家族基

因编码的蛋白质中鉴定到 １０ 个保守基序ꎬ并利用

ＩｎｔｅｒＰｒｏ 数据库对 １０ 个保守基序分别进行鉴定ꎬ结
果 (表 ２) 显示ꎬ Ｍｏｔｉｆ１ ~ Ｍｏｔｉｆ１０ 都含有结构域

ＩＰＲ００１１０６ꎬ该结构域功能为芳香族氨基酸裂解酶ꎮ
所有的 ＭａＰＡＬ 家族基因编码的蛋白质都呈现出类

似的基序组成(图 ２)ꎬＭａＰＡＬ６ 缺少 Ｍｏｔｉｆ１０ꎮ 进一

步对 ＭａＰＡＬ 家族基因的结构进行分析ꎬＭａＰＡＬ６ 只

有 １ 个内含子ꎬ而其他 ７ 个基因包含 ２ 个内含子(图
３)ꎮ 蛋白质结构域和基因结构的分析结果表明ꎬ同
一类有类似的基因结构ꎬ这也和系统发育树中 Ｍａ￣
ＰＡＬ６ 基因单独成一类的结果一致ꎮ

图 １　 香蕉、拟南芥和水稻的 ＰＡＬ 家族基因系统进化树

Ｆｉｇ.１　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ＰＡＬ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｐｉｓａｎｇ Ａｗａｋꎬ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ａｎｄ ｒｉｃｅ

表 ２　 保守基序 Ｍｏｔｉｆ１~Ｍｏｔｉｆ１０ 的注释

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｄｏｍａｉｎｓ Ｍｏｔｉｆ１－Ｍｏｔｉｆ１０

保守基序 序列 注释

Ｍｏｔｉｆ１ ＨＥＱＤＰＬＱＫＰＫＱＤＲＹＡＬＲＴＳＰＱＷＬＧＰＱＩＥＶＩＲＳＳＴＫＳＩＥＲＥＩＮＳＶＮＤＮＰＬＩ ＩＰＲ００１１０６(芳香族氨基酸裂解酶)ꎻ ＩＰＲ００８９４８ (类 Ｌ￣天冬氨酸)

Ｍｏｔｉｆ２ ＰＳＮＬＳＧＧＲＮＰＳＬＤＹＧＦＫＧＡＥＩＡＭＡＡＹＣＳＥＬＱＦＬＡＮＰＶＴＮＨＶＱＳＡＥＱＨＮＱＤ ＩＰＲ００１１０６ (芳香族氨基酸裂解酶)ꎻ ＩＰＲ００８９４８ (类 Ｌ￣天冬氨酸)

Ｍｏｔｉｆ３ ＬＳＡＶＦＣＥＶＭＱＧＫＰＥＦＴＤＨＬＴＨＫＬＫＨＨＰＧＱＩＥＡＡＡＩＭＥＨＩＬＤＧＳＳＹＭＫＭＡ ＩＰＲ００１１０６ (芳香族氨基酸裂解酶)ꎻ ＩＰＲ００８９４８ (类 Ｌ￣天冬氨酸)

Ｍｏｔｉｆ４ ＤＶＳＲＮＫＡＬＨＧＧＮＦＱＧＴＰＩＧＶＳＭＤＮＴＲＬＡＬＡＡＩＧＫＬＭＦＡＱＦＳＥＬＶＮＤＦＹＮＮ ＩＰＲ００１１０６ (芳香族氨基酸裂解酶)ꎻ ＩＰＲ００８９４８ (类 Ｌ￣天冬氨酸)

Ｍｏｔｉｆ５ ＲＩＮＴＬＬＱＧＹＳＧＩＲＦＥＩＬＥＡＭＡＳＬＬＮＳＧＩＴＰＣＬＰＬＲＧＴＩＴＡＳＧＤＬＶＰＬＳＹＩ ＩＰＲ００１１０６ (芳香族氨基酸裂解酶)ꎻ ＩＰＲ００８９４８ (类 Ｌ￣天冬氨酸)

Ｍｏｔｉｆ６ ＳＳＺＷＶＭＤＳＭＴＫＧＴＤＳＹＧＶＴＴＧＦＧＡＴＳＨＲＲＴＫＺＧＧＡＬＱＫＥＬＩＲＦＬＮＡＧＩＦＧ ＩＰＲ００１１０６ (芳香族氨基酸裂解酶)ꎻ ＩＰＲ００８９４８ (类 Ｌ￣天冬氨酸)

Ｍｏｔｉｆ７ ＦＣＥＫＤＬＩＴＶＶＤＲＥＨＶＦＳＹＩＤＤＰＣＳＳＴＹＡＬＭＰＫＬＲＭＶＬＶＥＨＡＬＮＮＧＥＫＥＫＤ ＩＰＲ００１１０６(芳香族氨基酸裂解酶)ꎻ ＩＰＲ００８９４８ (类 Ｌ￣天冬氨酸)

Ｍｏｔｉｆ８ ＶＮＳＬＧＬＩＳＳＲＫＴＡＥＡＶＤＩＬＫＬＭＳＡＴＹＬＶＡＬＣＱＡＩＤＬＲＨＬＥＥＮＬＫＮＡＶＫＮＴ ＩＰＲ００１１０６(芳香族氨基酸裂解酶)ꎻ ＩＰＲ００８９４８ (类 Ｌ￣天冬氨酸)

Ｍｏｔｉｆ９ ＣＲＳＹＰＬＹＲＦＶＲＥＥＬＧＴＡＹＬＴＧＥＫＶＲＳＰＧＥＥＦＤＫＶＦＡＡＩＮＫＧＬＬＩＤＰＬＬＥＣ ＩＰＲ００１１０６(芳香族氨基酸裂解酶)ꎻ ＩＰＲ００８９４８ (类 Ｌ￣天冬氨酸)

Ｍｏｔｉｆ１０ ＤＰＬＮＷＡＡＡＡＥＡＬＴＧＳＨＬＤＥＶＫＲＭＶＥＥＦＲＱＰＬＶＲＬＥＧＡＴＬＫＩＳＱＶ ＩＰＲ００１１０６(芳香族氨基酸裂解酶)

图 ２　 ＭａＰＡＬ 家族基因编码蛋白质的保守基序分布

Ｆｉｇ.２　 Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｄｏｍａｉｎ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｅｎｃｏｄｅｄ ｂｙ ＭａＰＡＬ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ

２.３　 粉蕉不同组织 ＭａＰＡＬ 家族基因的表达

对 ＭａＰＡＬ 家族基因在粉蕉不同组织的表达情

况进行分析ꎮ 结果(图 ４)表明ꎬ除 ＭａＰＡＬ５ 外ꎬ其他

７ 个 ＭａＰＡＬ 基因在根中都高表达(ＦＰＫＭ>５)ꎻ在叶

片中ꎬＭａＰＡＬ１、ＭａＰＡＬ４、ＭａＰＡＬ６、ＭａＰＡＬ７ 这 ４ 个基

因高表达ꎬ在果实中则只有 ＭａＰＡＬ４ 高表达ꎮ Ｍａ￣
ＰＡＬ 家族基因中只有 ＭａＰＡＬ４ 基因在根、叶和果实

中高表达ꎬ在根中高表达的 ＭａＰＡＬ 家族基因最多ꎮ
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图 ３　 ＭａＰＡＬ 家族基因的结构分析

Ｆｉｇ.３　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＭａＰＡＬ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ

图 ４　 粉蕉不同组织 ＭａＰＡＬ 家族基因的表达分析

Ｆｉｇ.４ 　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＭａＰＡＬ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｖａｒｉｏｕｓ
ｔｉｓｓｕｅｓ ｏｆ Ｐｉｓａｎｇ Ａｗａｋ

２.４　 粉蕉果实不同发育阶段 ＭａＰＡＬ 家族基因的

表达

　 　 为研究 ＭａＰＡＬ 家族基因在果实发育阶段的功

能ꎬ对该家族基因在粉蕉果实不同发育阶段中的表

达情况进行了分析ꎮ 如图 ５ 所示ꎬ在果实发育早期

(花后 ０ ｄ 和 ２０ ｄ)ꎬ只有 ＭａＰＡＬ３ 和 ＭａＰＡＬ４ 基因

呈现出高表达(ＦＰＫＭ>５)ꎻ在果实发育后期(花后

８０ ｄ、采收后 ３ ｄ、收获后 ６ ｄ)ꎬＭａＰＡＬ４、ＭａＰＡＬ６、
ＭａＰＡＬ８ 基因高表达ꎮ ＭａＰＡＬ２ 和 ＭａＰＡＬ５ 基因在

果实发育后期没有表达ꎬ可能不参与该过程ꎻ而 Ｍａ￣
ＰＡＬ４ 基因在果实发育的所有阶段都呈现出高表达ꎬ
推测该基因可能在果实发育过程中发挥了作用ꎮ
２.５　 不同逆境下 ＭａＰＡＬ 家族基因的表达

为研究 ＭａＰＡＬ 家族基因的功能ꎬ本研究分析了

在不同逆境条件下该家族基因的表达情况ꎮ 根据转

录组数据ꎬ除了 ＭａＰＡＬ５ 基因外ꎬ其他 ＭａＰＡＬ 家族

基因在逆境下都有响应表达(图 ６)ꎮ 在低温胁迫

下ꎬ３ 个基因(ＭａＰＡＬ１、ＭａＰＡＬ４、ＭａＰＡＬ７)表现出上

调ꎬＭａＰＡＬ２ 基因表现出下调ꎻ在渗透胁迫下ꎬ４ 个基

图 ５　 粉蕉果实发育和成熟阶段的 ＭａＰＡＬ 基因表达分析

Ｆｉｇ.５　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＭａＰＡＬ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ
ａｎｄ ｍａｔｕｒａｔｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ Ｐｉｓａｎｇ Ａｗａｋ

因(ＭａＰＡＬ１、ＭａＰＡＬ３、ＭａＰＡＬ４、ＭａＰＡＬ７)表现出上

调ꎬ没有基因呈现出下调ꎻ在盐胁迫下ꎬ２ 个基因

(ＭａＰＡＬ１ 和 ＭａＰＡＬ７)表现出上调ꎬ没有基因呈现出

下调ꎻ 在 Ｆｏｃ４ 侵 染 下ꎬ ２ 个 基 因 ( ＭａＰＡＬ２ 和

ＭａＰＡＬ８)表现出下调ꎬ没有基因呈现出上调ꎮ 在这

些响应的 ＭａＰＡＬ 家族基因中ꎬＭａＰＡＬ１ 和 ＭａＰＡＬ７
基因在 ３ 种非生物胁迫下都表现出上调ꎬＭａＰＡＬ４
基因在低温和渗透胁迫下都表现出上调ꎬ表明这 ３
个 ＭａＰＡＬ 基因在粉蕉的非生物胁迫响应中发挥了

作用ꎮ 在低温和渗透胁迫下ꎬ粉蕉中的 ＭａＰＡＬ 基因

相比巴西蕉明显受到更显著的诱导[１９]ꎬ表明此时

ＭａＰＡＬ 基因在粉蕉中受诱导的程度更高ꎮ

３　 讨 论

香蕉是一种重要的热带和亚热带水果和粮食作

物ꎬ在全球 １３０ 多个国家都有栽培[２０￣２４]ꎮ 与其他作

物相比ꎬ香蕉的研究进展较慢[２５]ꎮ 次生代谢物在植

物的生长发育和生物 /非生物胁迫的响应中起着重
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Ｆｏｃ４:香蕉枯萎病菌 ４ 号生理小种ꎮ
图 ６　 不同逆境下粉蕉和巴西蕉中 ＭａＰＡＬ 基因表达分析

Ｆｉｇ.６　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＭａＰＡＬ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｐｉｓａｎｇ Ａｗａｋ ａｎｄ Ｂｒａｚｉ ｂａｎａｎａ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔｒｅｓｓｅｓ

要作用[２６]ꎮ 而 ＰＡＬ 是苯丙烷代谢途径的限速酶ꎬ也
影响着木质素、类黄酮、花青素等多种重要次级代谢

物的合成[２￣３]ꎮ 本研究从香蕉基因组中鉴定出 ８ 个

ＰＡＬ 基因ꎬ根据系统发育关系将香蕉 ＭａＰＡＬ 家族基

因分为两大类ꎮ ＭａＰＡＬ 基因结构及其编码蛋白质

的保守结构域也证明了这些基因属于 ＰＡＬ 家族基

因ꎮ ＭａＰＡＬ 家族基因编码的氨基酸序列中都含有

Ｍｏｔｉｆ５ꎬＭｏｔｉｆ５ 中包含高度保守的亚甲基咪唑酮结构

(Ａｌａ￣Ｇｌｙ￣ＳｅｒꎬＭＩＯ)ꎮ 在遗传进化关系上ꎬＭａＰＡＬ６
基因被单独分为一个亚类ꎬ这个结果也和其他研究

结果[２７]相一致ꎮ 蛋白质保守结构域和基因结构的

分析也验证了香蕉 ＭａＰＡＬ 家族基因的鉴定和分组ꎮ
在拟南芥和水稻中的 ＰＡＬ 基因数量分别是 ４ 个和 ９
个[２８]ꎬ在香蕉中的数量是 ８ 个ꎬ这表明 ＰＡＬ 蛋白属

于小基因家族基因编码的蛋白质ꎮ
香蕉果实的品质很大程度上取决于它的发育和

成熟过程[１３]ꎮ 次级代谢物的生产和含量对果实的

成熟和品质具有重要影响ꎬＰＡＬ 对花青素和类黄酮

等物质的生物合成起着关键作用ꎬＰＡＬ 在苹果和葡

萄中都和果实的发育密切相关[８]ꎮ 在本研究中ꎬ不
同 ＭａＰＡＬ 基因在不同的果实发育阶段表现出不同

的表达模式ꎬ如 ＭａＰＡＬ３ 和 ＭａＰＡＬ４ 基因只在果实

发育早期表现出高表达ꎬ而 ＭａＰＡＬ４ 基因则在果实

发育的所有阶段都呈现出高表达ꎬ表明这些基因在

果实发育和成熟过程中可能起着重要作用ꎮ 在巴西

蕉中ꎬＭａＰＡＬ４ 基因也在果实发育的所有阶段都呈

现出高表达ꎬ但几乎所有 ＭａＰＡＬ 基因(除 ＭａＰＡＬ１

外)在花后０~２０ ｄ 都表现出高表达[１９]ꎬ这表明不同

香蕉品种中的 ＭａＰＡＬ 基因在果实发育阶段可能具

有不同的功能ꎮ
香蕉对枯萎病菌、盐、干旱或寒冷等胁迫因素敏

感ꎬ容易造成产量的减少和果实品质的降低[１４￣１５]ꎮ
类黄酮和花青素等物质能够清除活性氧ꎬ提高植物

的抗氧化能力ꎬ而 ＰＡＬ 基因和类黄酮和花青素等物

质的合成相关ꎮ 因此植物在遭受逆境威胁时ꎬＰＡＬ
基因的表达往往发生变化ꎮ 如黄瓜和番茄中的 ＰＡＬ
基因在非生物逆境胁迫时被诱导ꎬ表达水平提

高[２９￣３０]ꎮ 本研究也发现 ＭａＰＡＬ 基因表达受到非生

物胁迫诱导或抑制ꎬ其中ＭａＰＡＬ１ 和ＭａＰＡＬ７ ２ 个基

因在低温、渗透、盐胁迫中都被显著诱导ꎬ表明 Ｍａ￣
ＰＡＬ 基因可能在香蕉对非生物胁迫的响应中起着重

要的作用ꎮ 但不同香蕉品种中的 ＰＡＬ 基因对非生

物胁迫的响应可能存在差异ꎮ 例如ꎬ杨会晓等[１９] 发

现巴西蕉中 ＰＡＬ 基因的表达也会受到非生物逆境

胁迫的诱导ꎮ 比较了粉蕉和巴西蕉中受非生物胁迫

诱导的 ＰＡＬ 基因情况后发现ꎬ两个品种中受到显著

诱导的 ＰＡＬ 基因数目基本相同ꎬ然而在粉蕉中ꎬ受
到低温和渗透胁迫诱导的 ＰＡＬ 基因的表达水平要

高于巴西蕉ꎮ 有研究结果表明ꎬ粉蕉在非生物逆境

胁迫下的耐受性比巴西蕉更强[２５]ꎮ 这些结果表明

粉蕉中的 ＰＡＬ 基因显著受非生物逆境胁迫诱导可

能与其较强的非生物胁迫抗性有关ꎮ 香蕉的抗病性

也是一个非常重要的农艺性状ꎬ特别是香蕉枯萎病

严重影响着香蕉的产量和品质ꎮ 在拟南芥中ꎬｐａｌ 突
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变体表现出对香蕉枯萎病易感[３１]ꎮ 粉蕉作为重要

的香蕉品种也易受到枯萎病的影响[１６]ꎮ 在本研究

中ꎬＭａＰＡＬ２ 和 ＭａＰＡＬ８ 基因的表达显著受到 Ｆｏｃ４
侵染的抑制ꎬ表明这 ２ 个基因可能参与了响应 Ｆｏｃ４
侵染过程ꎮ 有研究结果表明ꎬ酚类物质参与了植物

对病菌侵染的抵抗过程ꎬ可以通过抑制 ＰＡＬ 基因的

表达来减少次生代谢物的产生ꎬ提高植物抵抗病菌

侵染的能力[３２]ꎬ这也说明 ＭａＰＡＬ 基因可能在香蕉

抗枯萎病中也发挥着作用ꎮ

４　 结 论

本研究从香蕉基因组中鉴定到 ８ 个 ＰＡＬ 基因ꎬ
并对它们的系统进化关系、基因结构、编码的蛋白质

结构域进行了分析ꎮ 表达分析结果显示ꎬＭａＰＡＬ 基

因参与香蕉的发育、成熟和对生物 /非生物胁迫的响

应ꎮ 本研究结果表明ꎬＭａＰＡＬ４ 基因在所有果实发

育和成熟阶段都表现出高表达ꎮ ＭａＰＡＬ１ 和 Ｍａ￣
ＰＡＬ７ 基因可能对非生物胁迫响应ꎬＭａＰＡＬ２ 和 Ｍａ￣
ＰＡＬ８ 基因在 Ｆｏｃ４ 侵染时表达被明显抑制ꎬ可能响

应 Ｆｏｃ４ 病菌的侵染ꎮ 和巴西蕉相比ꎬＭａＰＡＬ 基因

在粉蕉中被低温和渗透胁迫诱导的水平更高ꎮ
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