
江苏农业学报(Ｊｉａｎｇｓｕ Ｊ.ｏｆ Ａｇｒ.Ｓｃｉ.)ꎬ２０２５ꎬ４１(９):１６８３￣１６９５
ｈ ｔｔｐ: / / ｊ ｓ ｎ ｙ ｘ ｂ. ｊａ ａ ｓ.ａ ｃ.ｃ ｎ

卞晓春ꎬ王　 凡ꎬ刘陈玮ꎬ等. 蚕豆 ＮＡＣ 转录因子家族鉴定分析及抗叶斑病基因筛选[Ｊ]. 江苏农业学报ꎬ２０２５ꎬ４１(９):１６８３￣１６９５.
ｄｏｉ:１０.３９６９ / ｊ.ｉｓｓｎ.１０００￣４４４０.２０２５.０９.００３

蚕豆 ＮＡＣ 转录因子家族鉴定分析及抗叶斑病基因筛选

卞晓春ꎬ　 王　 凡ꎬ　 刘陈玮ꎬ　 徐仁超ꎬ　 陆红臣ꎬ　 吴春芳
(江苏沿江地区农业科学研究所 /南通市作物春化技术重点实验室ꎬ江苏 南通 ２２６０１２)

收稿日期:２０２４￣１０￣１８
基金项目:江苏省种业揭榜挂帅项目[ＪＢＧＳ(２０２１)０５８]ꎻ江苏现代农

业产业技术体系建设专项[ＪＡＴＳ(２０２３)１５８]ꎻ江苏省重点

研发计划(现代农业)项目(ＢＥ２０２１３８９)ꎻ江苏沿江地区

农业科学研究所青年科技基金项目[ＹＪ(２０２２)００９]
作者简介:卞晓春(１９８７－)ꎬ男ꎬ江苏盐城人ꎬ硕士ꎬ副研究员ꎬ主要从

事蚕豆抗病遗传育种ꎮ (Ｅ￣ｍａｉｌ)ｏｎｅｉｓｅ＠ １６３.ｃｏｍ
通讯作者:吴春芳ꎬ(Ｅ￣ｍａｉｌ) ｊｓｙｉａｓ＠ １６３.ｃｏｍ

　 　 摘要:　 ＮＡＣ 转录因子在植物生长发育及逆境胁迫响应中具有重要作用ꎮ 为明确蚕豆(Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ Ｌ.)ＮＡＣ 转

录因子的功能ꎬ本研究利用生物信息学方法从蚕豆基因组数据库中鉴定蚕豆 ＮＡＣ 家族基因成员ꎬ分析其基因结构、
启动子顺式作用元件、染色体分布以及编码蛋白质的理化性质等ꎬ结合造成蚕豆叶斑病的病原菌链格孢菌(Ａｌｔｅｒｎａ￣
ｒｉａ ａｌｔｅｒｎａｔａ)侵染的蚕豆转录组数据筛选与抗病相关的候选基因ꎮ 结果表明ꎬ蚕豆 ＮＡＣ 转录因子基因家族共有 ７７
个成员ꎬ不均匀分布于 ６ 条染色体上ꎬ其编码的蛋白质大小介于 １３３ ａａ 至 ６６５ ａａ 之间ꎻＶｆＮＡＣ 蛋白分为 １６ 个亚家

族ꎬ均含有 ＮＡＭ 保守结构域ꎬ均定位于细胞核ꎮ ＶｆＮＡＣ 基因启动子上包含光响应元件、激素响应元件、干旱响应元

件等多种顺式作用元件ꎮ 转录组测序结果显示ꎬ链格孢菌侵染后蚕豆中有 ３３ 个 ＶｆＮＡＣ 基因差异表达ꎬ筛选出 ４ 个

差异表达显著的基因作为关键抗病候选基因进一步研究ꎮ 本研究为蚕豆 ＮＡＣ 转录因子后续的生物学功能解析及

抗病分子机制研究提供了参考ꎮ
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ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃ ｍｅｔｈｏｄｓ ｗｅｒｅ ｕｓｅｄ ｔｏ ｉｄｅｎｔｉｆｙ ｔｈｅ ｍｅｍｂｅｒｓ ｏｆ ｔｈｅ ＮＡＣ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ ｇｅｎｏｍｅ ｄａｔａｂａｓｅ. Ｔｈｅ
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ｔｅｒｎａｔａ (ｔｈｅ ｐａｔｈｏｇｅｎ ｃａｕｓｉｎｇ ｌｅａｆ ｓｐｏｔ ｉｎ Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ)ꎬ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｇｅｎｅｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｗｅｒｅ ｓｃｒｅｅｎｅｄ. Ｔｈｅ ｒｅ￣
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ｄｉｓｅａｓｅ￣ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｇｅｎｅｓ ｆｏｒ ｆｕｒｔｈｅｒ ｓｔｕｄｙ. Ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ａ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｕｂｓｅｑｕｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｆｕｎｃ￣
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Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ:　 Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ Ｌ.ꎻ ＮＡＣ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒꎻ Ａｌｔｅｒｎａｒｉａ ａｌｔｅｒｎａｔａꎻ ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｇｅｎｅｓ

　 　 病原菌、虫害、草害等生物胁迫严重影响作物生

长发育ꎬ导致作物产量和品质下降ꎮ 作物被病原菌

侵染后会激活一系列防御信号进行抵抗ꎬ转录因子

在防御信号传递过程中发挥重要作用[１]ꎮ 研究结

果表明ꎬＮＡＣ 转录因子可以通过直接调控抗病基因

表达、调节超敏反应以及整合水杨酸、茉莉酸等激素

信号响应通路的方式参与作物抗病反应[２]ꎮ ＮＡＣ
转录因子是植物特有的转录家族之一ꎬ参与调节植

物生长发育的多种生物学过程ꎬ包括茎和根顶端分

生组织形成、植物形态的建立、果实成熟等[３￣５]ꎬ在植

物响应生物胁迫和非生物胁迫过程中发挥重要的调

控作用[６]ꎬ比如小麦 ＮＡＣ 转录因子可以提高对赤霉

病的抗性[７]ꎬＯｓＮＡＣ２ 转录因子基因可降低水稻对

白叶枯病的抗性[８]、ＳｌＮＡＰ２ 转录因子基因可提高番

茄对青枯病的抗性[９]、ＧｍＮＡＣ０６ 转录因子基因可提

高大豆的耐盐性[１０]、ＧｓＮＡＣ１ 转录因子基因可增强

大豆对低磷胁迫的耐受性[１１]、ＮｔａｂＮＡＣ０８７ 转录因

子基因可提高烟草的耐旱性[１２] 等ꎮ 近年来ꎬ随着测

序技术和生物信息学的不断发展完善ꎬ不同植物中

越来越多的 ＮＡＣ 转录因子被鉴定出来ꎮ 植物转录

因子数据库( ｈｔｔｐｓ: / / ｐｌａｎｔｔｆｄｂ. ｇａｏ￣ｌａｂ. ｏｒｇ / )共收录

了来自 １５０ 个物种的１９ ９９７个 ＮＡＣ 转录因子ꎬ其中

拟南芥 ( Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ) 有 １３８ 个、蒺藜苜蓿

(Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ)有 １２３ 个ꎮ
蚕豆(Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ Ｌ.)是豆科(Ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｅ)蝶形

花亚科( Ｐａｐｉｌｉｏｎｏｉｄｅａｅ)野蚕豆族(Ｖｉｃｅａｅ) 巢菜属

(Ｖｉｃｉａ Ｌ.)下唯一的栽培种ꎬ作为重要的粮、蔬、饲兼

用作物ꎬ有较好的固氮能力[１３]ꎮ 中国是世界上蚕豆

生产大国ꎬ同时也是消费大国之一ꎮ 受气候变化以

及人类活动等因素的影响ꎬ蚕豆病虫害越发严重ꎬ近
年来由链格孢菌(Ａｌｔｅｒｎａｒｉａ ａｌｔｅｒｎａｔａ)引起的蚕豆叶

斑病在全球范围内多有发生ꎬ造成严重经济损

失[１４￣１５]ꎮ 因此加强蚕豆抗叶斑病的研究ꎬ挖掘抗病

相关基因ꎬ后续利用基因工程开展种质创新、育种

等ꎬ对提高蚕豆产量、增加种植户收益具有重要意

义ꎮ 目前 ＮＡＣ 转录因子在蚕豆中未见相关报道ꎬ鉴
于此ꎬ本研究在蚕豆全基因组范围内鉴定 ＮＡＣ 转录

因子家族成员ꎬ开展蛋白质性质、系统进化关系、顺

式作用元件、染色体定位等生物信息学分析ꎬ结合蚕

豆受链格孢菌侵染后的转录组数据ꎬ筛选蚕豆抗链

格孢菌相关 ＮＡＣ 转录因子基因ꎬ为进一步研究蚕豆

ＮＡＣ 转录因子基因功能及抗病育种应用提供理论

支撑ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 蚕豆 ＮＡＣ 基因家族的全基因组鉴定与理化性

质分析

　 　 从蚕豆基因组数据库( ｈｔｔｐｓ: / / ｐｒｏｊｅｃｔｓ. ａｕ. ｄｋ /
ｆａｂａｇｅｎｏｍｅ / ｇｅｎｏｍｉｃｓ￣ｄａｔａ)下载蚕豆全基因组序列

数据及相应注释文件ꎬ从 Ｐｆａｍ 数据库 ( ｈｔｔｐｓ: / /
ｗｗｗ.ｅｂｉ.ａｃ.ｕｋ / ｉｎｔｅｒｐｒｏ / ｅｎｔｒｙ / ｐｆａｍ / ＃ｔａｂｌｅ)获取 ＮＡＣ
结构域(ＰＦ０２３６５)对应的隐马尔可夫模型(ＨＭＭ)
文件[１６]ꎮ 运 用 ＴＢｔｏｏｌｓ 软 件 中 的 Ｓｉｍｐｌｅ ＨＭＭ
Ｓｅａｒｃｈ 功能ꎬ对蚕豆 ＮＡＣ 基因家族成员进行初步筛

选[１７]ꎮ 随后ꎬ通过 ＮＣＢＩ 网站的 Ｂａｔｃｈ ＣＤ￣Ｓｅａｒｃｈ
Ｔｏｏｌ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ / Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ /
ｂｗｒｐｓｂ / ｂｗｒｐｓｂ.ｃｇｉ)对初筛得到的候选基因序列进

行结构域分析ꎬ严格验证其是否含有完整的 ＮＡＣ 结

构域ꎬ以此最终确定蚕豆 ＶｆＮＡＣ 基因家族成员ꎮ
利用 Ｅｘｐａｓｙ 网站(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｅｂ.ｅｘｐａｓｙ. ｏｒｇ / ｐｒｏｔ￣

ｐａｒａｍ / )的 ＰｒｏｔＰａｒａｍ 工具对 ＶｆＮＡＣ 家族蛋白质的

氨基酸残基数量、理论相对分子量、等电点等基础理

化性质进行系统分析ꎻ借助 Ｃｅｌｌ￣ＰＬｏｃ ２.０ 在线工具

(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｃｓｂｉｏ. ｓｊｔｕ. ｅｄｕ. ｃｎ / ｂｉｏｉｎｆ / Ｃｅｌｌ￣ＰＬｏｃ￣２ / )
预测 ＶｆＮＡＣ 家族蛋白质的亚细胞定位信息ꎮ
１.２　 ＶｆＮＡＣ 家族成员氨基酸序列比对与系统进化

树构建

　 　 从 ＰｌａｎｔＴＦＤＢ 数据库(ｈｔｔｐｓ: / / ｐｌａｎｔｔｆｄｂ.ｇａｏ￣ｌａｂ.
ｏｒｇ / )下载拟南芥 ＮＡＣ 家族的 １０５ 条蛋白质氨基酸序

列数据ꎮ 采用 ＭＥＧＡ １１ 软件ꎬ对蚕豆和拟南芥 ＮＡＣ
家族的蛋白质氨基酸序列进行多序列比对ꎬ并构建系

统发育树ꎮ 其中ꎬ序列比对参数设置为软件默认参

数ꎻ系统发育树的构建方法采用邻接法(Ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣
ＪｏｉｎｉｎｇꎬＮＪ)ꎬＢｏｏｔｓｔｒａｐ 重复检验次数设定为１ ０００次ꎮ
使用 Ｅｖｏｌｖｉｅｗ 在线软件(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｖｏｌｇｅｎｉｕｓ.ｉｎｆｏ /
ｅｖｏｌｖｉｅｗ)对构建的系统发育树进行可视化编辑与美
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化ꎮ 参考 Ｙａｎ 等[１８] 和 Ｌｉ 等[１９] 提出的分类标准ꎬ将
ＶｆＮＡＣ 家族蛋白质划分至不同的亚家族类别ꎮ
１.３　 ＶｆＮＡＣ 基因结构、保守基序和顺式作用元件

分析

　 　 利用 ＴＢｔｏｏｌｓ 软件对 ＶｆＮＡＣ 基因结构进行分析ꎬ
获取 ＶｆＮＡＣ 家族基因外显子和内含子位置ꎻ应用

ＮＣＢＩ 网站的 ＣＤＤ 数据库 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ.
ｎｉｈ.ｇｏｖ / ｃｄｄ)分析 ＶｆＮＡＣ 蛋白的保守结构域的类型

和 位 置ꎮ 通 过 ＭＥＭＥ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｍｅｍｅ￣ｓｕｉｔｅ. ｏｒｇ /
ｍｅｍｅ / ｔｏｏｌｓ / ｍｅｍｅ)分析 ＶｆＮＡＣ 蛋白的保守基序ꎬ设
置最大 ｍｏｔｉｆ 为 １０ꎬ其余参数设置为默认值ꎮ 利用

ＴＢｔｏｏｌｓ 提取 ＶｆＮＡＣ 基因上游２ ０００ ｂｐ 的启动子序

列ꎬ通过 ＰｌａｎｔＣＡＲＥ(ｈｔｔｐ: / / ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ.ｐｓｂ.ｕｇｅｎｔ.
ｂｅ / ｗｅｂｔｏｏｌｓ / ｐｌａｎｔｃａｒｅ / ｈｔｍｌ / )预测启动子中的顺式

作用元件[２０]ꎮ 最后利用 ＴＢｔｏｏｌｓ 进行可视化ꎮ
１.４　 ＶｆＮＡＣ 基因的染色体定位和共线性分析

基于蚕豆基因组及注释文件ꎬ通过 ＴＢｔｏｏｌｓ 绘制

ＶｆＮＡＣ 基因的染色体定位图ꎮ 对 ＶｆＮＡＣ 基因进行共

线性分析ꎬ绘制共线性分析图ꎮ 在 ＮＣＢＩ( ｈｔｔｐｓ: / /
ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / ｄａｔａｓｅｔｓ / ｇｅｎｏｍｅ / )下载拟南芥

基因组和豆科模式植物蒺藜苜蓿基因组数据ꎬ利用

ＴＢｔｏｏｌｓ 中 ＭＣｓｃａｎＸ 对蚕豆与拟南芥、蒺藜苜蓿进行

共线性分析ꎬＶｆＮＡＣ 基因高亮显示ꎮ 利用每个非同

义位点的非同义取代数(Ｋａ)与每个同义位点的同

义取代数的比率(Ｋｓ)计算 Ｋａ / Ｋｓ 值ꎮ
１.５　 ＶｆＮＡＣ 基因在链格孢菌侵染后的表达特征

分析

　 　 以江苏沿江地区农业科学研究所保存的蚕豆种

质 ＣＤ００６、链格孢菌 ＶＦＬ１０ 菌株为供试材料ꎮ 蚕豆

种子在清水中浸泡过夜ꎬ放置于纱布上催芽ꎬ２ ｄ 后

播种于装有营养土的花盆中ꎬ置于人工气候箱中ꎬ培
养条件为 １２ ｈ 光照、１２ ｈ 黑暗ꎬ光照度为３０ ０００ ｌｘꎬ
温度 ２４ ℃ꎬ相对湿度 ６０％ꎮ 链格孢菌 ＶＦＬ１０ 菌株

接种到 ＰＤＡ 培养基上ꎬ２５ ℃黑暗培养 ５ ｄꎮ 蚕豆生

长至 ４ 叶 １ 心时轻微划伤上部叶片ꎬ挑选菌落边缘

直径 ９ ｍｍ 菌饼进行接种ꎬ以接种 ＰＤＡ 培养基的蚕

豆作为对照(ＣＫ)ꎮ 分别在接种后 ０ ｈ、６ ｈ、１２ ｈ、２４
ｈ 取样ꎬ０ ｈ、６ ｈ、１２ ｈ、２４ ｈ 分别用 Ｔ０、Ｔ６、Ｔ１２、Ｔ２４
表示ꎬ每个样本取 ３ 张叶片混样ꎬ每个时间点取 ３ 个

生物学重复ꎬ样本保存在－８０ ℃冰箱中ꎬ之后送至广

州基迪奥生物科技有限公司进行转录组测序ꎮ 基于

蚕豆接种链格孢菌 ＶＦＬ１０ 菌株后的转录组数据ꎬ绘
制 ＶｆＮＡＣ 基因表达模式热图ꎮ 利用 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 对筛

选的蚕豆 ＮＡＣ 基因进行表达验证ꎬ特异性引物使用

Ｐｒｉｍｅｒ Ｐｒｅｍｉｅｒ ５ 设计(表 １)ꎬ内参基因为 ＶｆＥＬＦ１Ａꎬ
采用 ２－△△Ｃｔ法计算基因表达量ꎮ

表 １　 筛选的蚕豆 ＮＡＣ 转录因子基因和内参基因的引物信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｉｍｅｒ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓｅｌｅｃｔｅｄ Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ ＮＡＣ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ ｉｎｔｅｒｎａｌ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｇｅｎｅｓ

基因　 　 正向引物 (５′→３′) 　 　 　 　 反向引物 (５′→３′) 　 　 　 　

ＶｆＥＬＦ１Ａ ＧＴＧＡＡＧＣＣＣＧＧＴＡＴＧＣＴＴＧＴ ＣＴＴＧＡＧＡＴＣＣＴＴＧＡＣＴＧＣＡＡＣＡＴＴ

ＶｆＮＡＣ９ ＧＡＴＧＡＴＴＧＧＧＴＴＴＴＧＴＧＴＣＧＧ ＡＡＴＧＡＴＧＡＡＡＴＣＴＴＧＴＣＧＣＣＧ

ＶｆＮＡＣ１３ ＴＡＴＴＧＧＡＡＧＧＣＡＡＣＡＧＧＴＡＡＡＧＡＣ ＧＧＣＴＣＴＴＴＴＧＧＡＴＧＴＡＴＴＴＴＧＣ

ＶｆＮＡＣ２４ ＡＴＧＣＴＡＡＴＧＡＡＣＡＡＧＡＡＴＣＧＧＴＧ ＣＡＴＴＴＣＡＡＣＣＡＴＴＴＧＴＧＧＣＴＴＴ

ＶｆＮＡＣ４６ ＣＴＡＣＡＡＣＴＡＴＧＡＡＧＡＧＡＧＣＡＧＧＣＡＧ ＣＣＡＡＴＡＧＡＡＡＣＣＣＡＣＡＡＧＡＡＡＧＣ

ＶｆＮＡＣ５１ ＡＴＴＴＡＧＧＡＡＣＣＣＣＡＣＧＧＡＡＧＡ ＣＡＡＧＣＣＣＧＡＣＡＡＡＡＡＣＡＣＡＴＴ

ＶｆＮＡＣ７２ ＴＧＡＧＡＡＴＧＡＧＡＣＧＡＡＧＣＣＴＡＡＧＡ ＴＧＡＡＡＡＴＣＡＡＡＣＧＣＣＧＡＣＡＣＴ

２　 结果与分析

２.１　 蚕豆基因组中 ＮＡＣ 家族基因的鉴定

通过ＨＭＭＥＲ ３.０在蚕豆基因组中搜索到７９条编码

ＮＡＣ 蛋白质的候选 ＤＮＡ 序列ꎬ其中有 ２ 条序列(Ｖｆａｂａ.
Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.６ｇ０７５２００.１ 和 Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.６ｇ１１６２４０.１)不
含编码ＮＡＣ 结构域的序列ꎮ 最终ꎬ在蚕豆基因组中鉴定

到７７个编码ＮＡＣ 蛋白的基因(表２)ꎬ根据它们的染色体

位置分别命名为ＶｆＮＡＣ１~ＶｆＮＡＣ７７ꎬ分析 ＶｆＮＡＣ 蛋白的

氨基酸数量、相对分子量、理论等电点、亚细胞定位等理

化性质ꎮ 从表 ２可知ꎬ在 ７７ 个 ＶｆＮＡＣ 蛋白中ꎬ氨基酸数

量从 １３３ ａａ(ＶｆＮＡＣ２５)至 ６６５ ａａ(ＶｆＮＡＣ２０)ꎮ 等电点范

围从 ４.３９(ＶｆＮＡＣ７０)到 １０.５２(ＶｆＮＡＣ２５)ꎬ大多数等电点<
７􀆰 ００ꎬ表明该家族基因编码的蛋白质偏酸性ꎮ 对蚕豆

ＶｆＮＡＣ蛋白进行亚细胞定位预测ꎬ发现ＶｆＮＡＣ 蛋白均定

位于细胞核中ꎮ

５８６１卞晓春等:蚕豆 ＮＡＣ 转录因子家族鉴定分析及抗叶斑病基因筛选



表 ２　 蚕豆 ＶｆＮＡＣ 基因家族成员特征

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ＶｆＮＡＣ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ ｉｎ Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ

基因名称　 　 基因编号　 　
编码的蛋白质

氨基酸数量(ａａ) 相对分子量 等电点 不稳定指数 脂肪指数 亚细胞定位

ＶｆＮＡＣ１ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.１ｇ０００９６０.１ ２３２ ２６ ０１６.４０ ８.８６ ３６.４２ ６８.５３ 细胞核

ＶｆＮＡＣ２ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.１ｇ００８７２０.１ ２１０ ２４ ３４８.４８ ８.５５ ５１.１６ ６２.２４ 细胞核

ＶｆＮＡＣ３ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.１ｇ００８７６０.１ ２１０ ２４ ２８８.４４ ８.５０ ５１.５６ ６２.２４ 细胞核

ＶｆＮＡＣ４ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.１ｇ００９９２０.１ ３３０ ３８ ０９６.８７ ５.５８ ３３.９５ ６８.４８ 细胞核

ＶｆＮＡＣ５ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.１ｇ０４２１６０.１ ２９２ ３４ ２１２.４２ ６.１８ ４６.４８ ６２.０９ 细胞核

ＶｆＮＡＣ６ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.１ｇ０４６４４０.１ ２５３ ２８ ８９５.２８ ６.２７ ４５.２９ ６３.４８ 细胞核

ＶｆＮＡＣ７ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.１ｇ０６１５６０.１ ３６９ ４１ ７５７.８７ ７.１７ ５６.１２ ６２.６３ 细胞核

ＶｆＮＡＣ８ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.１ｇ０６２０４０.１ ２５２ ２９ ０９２.２８ ５.９４ ５０.７３ ５３.６９ 细胞核

ＶｆＮＡＣ９ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.１ｇ０７３４４０.１ ３５６ ３９ ７８８.３１ ８.８４ ３８.４１ ５９.７２ 细胞核

ＶｆＮＡＣ１０ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.１ｇ０７７４８０.１ ３８２ ４２ ４３５.０９ ８.１６ ４２.６４ ５１.３４ 细胞核

ＶｆＮＡＣ１１ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.１ｇ０７７５６０.１ ２３４ ２６ ７２９.１１ ９.４５ ３５.５２ ５５.４７ 细胞核

ＶｆＮＡＣ１２ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.１ｇ０８７９６０.１ ２４０ ２７ ７８６.１３ ４.９０ ５６.１５ ５９.２９ 细胞核

ＶｆＮＡＣ１３ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.１ｇ１３３６００.１ ３３６ ３９ ０１５.７６ ５.２４ ４３.４０ ５８.３０ 细胞核

ＶｆＮＡＣ１４ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.１ｇ１３５２４０.１ ３９０ ４４ ８１２.３３ ６.８３ ４１.９１ ６２.４９ 细胞核

ＶｆＮＡＣ１５ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.１ｇ１８３１６０.１ ３２４ ３７ ５６９.２２ ６.３４ ３４.４４ ６７.６９ 细胞核

ＶｆＮＡＣ１６ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.１ｇ１８７８８０.１ ３０５ ３５ ０２１.３９ ８.７０ ３３.１１ ６６.７９ 细胞核

ＶｆＮＡＣ１７ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.１ｇ１８７９２０.１ ３１１ ３５ ８２１.８７ ６.８７ ３６.１６ ６６.０８ 细胞核

ＶｆＮＡＣ１８ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.１ｇ１９０７６０.１ ３１０ ３５ ２１５.７３ ７.６０ ４０.９３ ５９.４５ 细胞核

ＶｆＮＡＣ１９ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.１ｇ２０１４００.１ ４２２ ４７ ５８２.９５ ４.９１ ４２.９７ ７１.３０ 细胞核

ＶｆＮＡＣ２０ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.１ｇ２２１４４０.１ ６６５ ７４ ５５５.８１ ４.８４ ４９.５６ ６７.２９ 细胞核

ＶｆＮＡＣ２１ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.１ｇ２６９５６０.１ ３０９ ３５ ９９７.４７ ７.１３ ３６.８０ ５６.０８ 细胞核

ＶｆＮＡＣ２２ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.１ｇ３００７２０.１ ３３７ ３８ ７９３.６２ ５.０４ ４０.０９ ５７.０３ 细胞核

ＶｆＮＡＣ２３ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.１ｇ３２１６８０.１ ３９２ ４５ ２０３.６０ ７.００ ４１.２６ ６２.９１ 细胞核

ＶｆＮＡＣ２４ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.１ｇ３２４６８０.１ ２７１ ３１ １１６.９５ ８.６０ ２５.９４ ５８.９７ 细胞核

ＶｆＮＡＣ２５ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.１ｇ３４７９２０.１ １３３ １４ ９８２.０８ １０.５２ ３９.５１ ６０.９８ 细胞核

ＶｆＮＡＣ２６ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.１ｇ３５５３６０.１ ３５０ ４０ ３６８.３１ ５.２０ ４９.９３ ６７.６９ 细胞核

ＶｆＮＡＣ２７ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.１ｇ３７６３２０.１ ３３５ ３７ ６８３.８９ ５.１０ ４４.４１ ５４.７２ 细胞核

ＶｆＮＡＣ２８ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.１ｇ４０３２８０.１ １９８ ２２ ９３４.３４ ６.３６ ４４.８１ ５３.１８ 细胞核

ＶｆＮＡＣ２９ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.１ｇ４７１９２０.１ ２９５ ３３ ２２６.３９ ７.２６ ４５.０５ ６７.６９ 细胞核

ＶｆＮＡＣ３０ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.２ｇ０２８４００.１ ２７５ ３１ ７９３.２５ ８.８４ ３４.２３ ６４.４７ 细胞核

ＶｆＮＡＣ３１ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.２ｇ０３１７２０.１ ５２７ ５８ ５５９.５８ ４.７５ ３６.３６ ７４.３８ 细胞核

ＶｆＮＡＣ３２ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.２ｇ０６８１６０.１ ６４８ ７４ ６５５.１９ ６.００ ３４.９２ ６８.５５ 细胞核

ＶｆＮＡＣ３３ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.２ｇ１２０１６０.１ ２８７ ３２ ９０３.２７ ７.０５ ５８.４８ ５８.４７ 细胞核

ＶｆＮＡＣ３４ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.２ｇ１３７８８０.１ ５４７ ６１ ４２３.４１ ５.４６ ４７.２８ ６６.３４ 细胞核

ＶｆＮＡＣ３５ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.２ｇ１４８５６０.１ ３５３ ３９ ２３４.２１ ４.８９ ４２.６１ ７６.７７ 细胞核

ＶｆＮＡＣ３６ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.２ｇ１５１７２０.１ ２９１ ３３ ８２８.９４ ５.８９ ３５.５０ ６０.２４ 细胞核

ＶｆＮＡＣ３７ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.２ｇ１９１５６０.１ ３０９ ３４ ７２８.８５ ８.２０ ２５.４５ ５７.７０ 细胞核

ＶｆＮＡＣ３８ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.２ｇ２１２８４０.１ ３４９ ４０ １９９.３８ ６.４２ ３９.８７ ６７.３６ 细胞核

ＶｆＮＡＣ３９ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.２ｇ２２３１２０.１ ３４６ ４０ ５２９.３８ ５.６４ ４４.０４ ６３.９３ 细胞核

ＶｆＮＡＣ４０ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.２ｇ２２５６４０.１ ３６０ ４２ ０５３.８８ ６.７４ ３９.０８ ５２.５０ 细胞核

ＶｆＮＡＣ４１ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.３ｇ０５８４４０.１ ２７５ ３１ ６９７.６３ ５.７３ ３４.０５ ６８.７３ 细胞核

ＶｆＮＡＣ４２ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.３ｇ１０８１６０.１ ６１０ ６７ ３９６.２６ ４.５２ ３５.２７ ７５.１６ 细胞核

ＶｆＮＡＣ４３ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.３ｇ１０８２００.１ ４６９ ５２ ９２２.８１ ６.９６ ５４.０４ ６７.７６ 细胞核

ＶｆＮＡＣ４４ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.３ｇ１１５４８０.１ ４８２ ５５ ０８９.０５ ５.２０ ３８.２１ ７９.７５ 细胞核

ＶｆＮＡＣ４５ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.３ｇ１２３７２０.１ ３０９ ３５ ９５９.７６ ６.１３ ４８.９９ ５７.４１ 细胞核

ＶｆＮＡＣ４６ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.３ｇ１２５４８０.１ ５６６ ６４ １８１.４８ ４.５９ ５２.４１ ６３.３７ 细胞核

６８６１ 江 苏 农 业 学 报 　 ２０２５ 年 第 ４１ 卷 第 ９ 期



续表２　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ２

基因名称　 　 基因编号　 　
编码的蛋白质

氨基酸数量(ａａ) 相对分子量 等电点 不稳定指数 脂肪指数 亚细胞定位

ＶｆＮＡＣ４７ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.３ｇ１９８５２０.１ ３６６ ４１ １０９.９７ ８.９１ ３０.７４ ５８.５５ 细胞核

ＶｆＮＡＣ４８ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.３ｇ２２５０８０.１ ３７９ ４４ ４１３.７７ ５.７６ ４７.６４ ６７.３９ 细胞核

ＶｆＮＡＣ４９ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.３ｇ２２５１６０.１ ３５６ ４１ ７１９.０１ ８.５７ ４６.４８ ６７.６７ 细胞核

ＶｆＮＡＣ５０ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.４ｇ００８２００.１ ３９１ ４４ １１１.８６ ８.６４ ４２.８３ ６７.８５ 细胞核

ＶｆＮＡＣ５１ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.４ｇ０１６６８０.１ ３３１ ３７ ２５０.７７ ６.２６ ３８.０８ ５８.５８ 细胞核

ＶｆＮＡＣ５２ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.４ｇ０５２３２０.１ ４２８ ４８ ２２４.２０ ６.１９ ４３.５９ ６１.２９ 细胞核

ＶｆＮＡＣ５３ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.４ｇ１１４４８０.１ ３０８ ３５ ９７９.８２ ６.４７ ５６.４４ ７１.８２ 细胞核

ＶｆＮＡＣ５４ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.４ｇ１４３４００.１ ３７２ ４３ １９９.７９ ６.３１ ４６.９２ ５８.４１ 细胞核

ＶｆＮＡＣ５５ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.４ｇ１６４１６０.１ ３４９ ３９ ６７３.６２ ８.７６ ３４.５２ ６６.４５ 细胞核

ＶｆＮＡＣ５６ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.５ｇ０１９９２０.１ ３９６ ４４ ６５６.４７ ５.００ ４４.７８ ６６.２６ 细胞核

ＶｆＮＡＣ５７ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.５ｇ０８７６４０.１ ３４１ ３８ ８５９.９６ ８.９３ ３９.９０ ７１.７９ 细胞核

ＶｆＮＡＣ５８ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.５ｇ０８７８００.１ ３８３ ４３ ７２７.０１ ６.２７ ３７.３９ ６１.１０ 细胞核

ＶｆＮＡＣ５９ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.５ｇ１２５５２０.１ ３０１ ３４ ８９１.９９ ５.７７ ３９.１３ ７０.６０ 细胞核

ＶｆＮＡＣ６０ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.５ｇ１３６６００.１ ３２３ ３７ ２０５.０３ ７.６６ ４３.２０ ６７.９３ 细胞核

ＶｆＮＡＣ６１ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.５ｇ１５１２８０.１ ２４９ ２８ ７６０.４９ ６.０１ ５９.４８ ５８.２３ 细胞核

ＶｆＮＡＣ６２ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.６ｇ００１０８０.１ ４２７ ４８ １２９.６８ ６.６４ ４０.３０ ６１.８７ 细胞核

ＶｆＮＡＣ６３ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.６ｇ０１９９６０.１ ２７１ ３０ ９７１.５３ ７.６１ ４２.４９ ５４.６１ 细胞核

ＶｆＮＡＣ６４ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.６ｇ０７４６００.１ ２８５ ３２ ２６６.２１ ８.４２ ３９.９４ ６６.６３ 细胞核

ＶｆＮＡＣ６５ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.６ｇ０７８９６０.１ ２７３ ３１ ５８０.７７ ７.６５ ４７.７１ ６４.９８ 细胞核

ＶｆＮＡＣ６６ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.６ｇ０８６１２０.１ ３１３ ３６ ２７６.２４ ６.４１ ４３.９５ ７０.００ 细胞核

ＶｆＮＡＣ６７ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.６ｇ０９６６８０.１ １９８ ２２ ８８８.３４ ４.９４ ５４.６０ ６８.３３ 细胞核

ＶｆＮＡＣ６８ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.６ｇ１１０５２０.１ ３５８ ４０ ０６３.３６ ７.２４ ４５.２９ ５６.９６ 细胞核

ＶｆＮＡＣ６９ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.６ｇ１１５４００.１ ３１８ ３６ ２５７.７１ ６.６４ ４５.８３ ６７.１１ 细胞核

ＶｆＮＡＣ７０ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.６ｇ１５５９６０.１ ５３７ ５８ ３６２.３９ ４.３９ ５９.６９ ５９.２０ 细胞核

ＶｆＮＡＣ７１ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.６ｇ１５６６４０.１ １８１ ２０ ９９６.２２ ５.１７ ４７.４７ ５８.６２ 细胞核

ＶｆＮＡＣ７２ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.６ｇ１５７９６０.１ ２９１ ３３ ６４９.８２ ５.６７ ３０.５２ ６０.３１ 细胞核

ＶｆＮＡＣ７３ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.６ｇ１６５２４０.１ ２３６ ２６ ８９８.１３ ８.９７ ４４.７０ ５５.７２ 细胞核

ＶｆＮＡＣ７４ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.６ｇ１８４９２０.１ ４９１ ５５ ４９６.２３ ６.６６ ４８.３４ ５８.１７ 细胞核

ＶｆＮＡＣ７５ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.６ｇ１９４２４０.１ ２３０ ２６ ３９６.７３ ８.６３ ４２.５４ ５６.３９ 细胞核

ＶｆＮＡＣ７６ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.６ｇ１９４２８０.１ ２３０ ２６ ３３６.６３ ８.６３ ４２.００ ５６.３９ 细胞核

ＶｆＮＡＣ７７ Ｖｆａｂａ.Ｈｅｄｉｎ２.Ｒ１.Ｕｎｇ０３１５２０.１ ３０６ ３４ ５９６.８９ ８.５０ ３６.９７ ６４.９０ 细胞核

２.２　 ＶｆＮＡＣ 转录因子家族系统发育

将 ７７ 个 ＶｆＮＡＣ 转录因子和 １０５ 个拟南芥 ＮＡＣ
转录因子家族成员构建系统发育树(图 １)ꎬ结果显

示蚕豆和拟南芥 ＮＡＣ 家族成员被分为 １７ 组ꎬ其中

１６ 组对应 １６ 个亚家族 (分别为 ＮＡＭ 亚家族、
ＯＮＡＣ００３ 亚家族、ＯｓＮＡＣ７ 亚家族、ＮＡＰ 亚家族、
ＯＮＡＣ２ 亚家族、 ＯＮＡＣ２２ 亚家族、 ＴＥＲＮ 亚家族、
ＡＮＡＣ０１１ 亚家族、 ＮＡＣ１ 亚家族、 ＡＴＡＦ 亚家族、
ＡｔＮＡＣ３ 亚 家 族、 ＴＩＰ 亚 家 族、 ＳＥＮＵ５ 亚 家 族、
ＡＮＡＣ０６３ 亚家族、ＯｓＮＡＣ８ 亚家族、ＡＮＡＣ００１ 亚家

族)ꎬ剩余 １ 组(Ｏｔｈｅｒ)没有聚类到任何亚家族中ꎮ

ＶｆＮＡＣ 成员最多的是 ＮＡＭ 亚家族和 ＯＮＡＣ００３ 亚

家族(１２ 个)ꎬ其他依次是 ＯｓＮＡＣ７ 亚家族(８ 个)ꎬ
ＮＡＰ 亚家族(７ 个)ꎬＯＮＡＣ２ 亚家族和 ＯＮＡＣ２２ 亚家

族(分别有 ６ 个)ꎬＴＥＲＮ 亚家族(５ 个)ꎬＡＮＡＣ０１１
亚家族(４ 个)ꎬＮＡＣ１ 亚家族和 ＡＴＡＦ 亚家族(分别

有 ３ 个)ꎬＡｔＮＡＣ３ 亚家族、ＴＩＰ 亚家族、ＳＥＮＵ５ 亚家

族和 ＡＮＡＣ０６３ 亚家族(分别有 ２ 个)ꎬＯｓＮＡＣ８ 亚家

族(１ 个)ꎬ除了 ＡＮＡＣ００１ 亚家族中未鉴定到蚕豆

ＮＡＣ 家族成员ꎬ其他亚族中均包含蚕豆和拟南芥

ＮＡＣ 家族成员ꎬ多个 ＶｆＮＡＣ 与 ＡｔＮＡＣ 紧密聚集ꎬ表
明这些蛋白质具有高度同源性和相似的基因功能ꎮ
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ＡＮＡＣ００１~ＡＮＡＣ１０５ 为拟南芥 ＮＡＣ 转录因子成员ꎻＶｆＮＡＣ０１~ＶｆＮＡＣ７７ 为蚕豆 ＮＡＣ 转录因子成员ꎮ
图 １　 蚕豆和拟南芥 ＮＡＣ 转录因子的系统发育树

Ｆｉｇ.１　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ＮＡＣ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ ａｎｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ

２.３　 蚕豆 ＮＡＣ 转录因子基因家族的基因结构、启
动子及编码蛋白质结构域、保守基序

　 　 为了解蚕豆 ＮＡＣ 转录因子基因家族的基因结

构等信息ꎬ基于蚕豆基因组序列构建了基因结构图

(图 ２)ꎬ包括编码序列(ＣＤＳ)、内含子和外显子(图
２Ａ)ꎮ 结果显示ꎬ７７ 个 ＶｆＮＡＣ 基因都包含不同数量

的外显子ꎬ除 ＶｆＮＡＣ２、ＶｆＮＡＣ３ 和 ＶｆＮＡＣ２５ 以外ꎬ其
他 ＶｆＮＡＣ 基因均含有内含子ꎮ 其中 ４９ 个 ＶｆＮＡＣ 基

因含有 ２ 个内含子、１３ 个 ＶｆＮＡＣ 基因含有 ３ 个内含

子、４ 个 ＶｆＮＡＣ 基因含有 ４ 个内含子、３ 个 ＶｆＮＡＣ 基

因含有 ５ 个内含子、３ 个 ＶｆＮＡＣ 基因含有 ６ 个内含

子ꎬ２ 个 ＶｆＮＡＣ 基因含有 １ 个内含子ꎮ
　 　 在蚕豆基因组中鉴定到的 ７７ 个 ＮＡＣ 家族基因

成员中ꎬ编码的蛋白质均含有至少 １ 个典型的 ＮＡＭ
结构域ꎮ 除 ＮＡＭ 结构域外ꎬ有 ２ 个 ＶｆＮＡＣ 蛋白还含

有其他结构域ꎬＡＮＡＣ０１１ 亚家族中的 ＶｆＮＡＣ３２ 包含
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１ 个类凝集素超家族(Ｍａｌｅｃｔｉｎ＿ｌｉｋｅ ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ)结构

域ꎬＯＮＡＣ２ 亚族中的 ＶｆＮＡＣ７０ 含有 １ 个 ＰＨＡ００３２４７
超家族(ＰＨＡ００３２４７ ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ)结构域(图 ２Ｂ)ꎮ 为

了进一步研究 ＶｆＮＡＣ 基因家族在进化过程中变化的

多样性ꎬ本研究对 ７７ 个 ＶｆＮＡＣ 蛋白的保守基序(ｍｏ￣
ｔｉｆ)进行了分析ꎬ结果(图 ２Ｃ)显示ꎬ不同 ＶｆＮＡＣ 蛋白

中含有 ｍｏｔｉｆ 数量在 ２~９ 个不等ꎬ绝大多数成员含有

６ 个 ｍｏｔｉｆꎬ同一亚族的 ＶｆＮＡＣ 蛋白具有基本一致的

保守基序ꎮ ＯＮＡＣ００３ 亚家族成员的保守基序数量最

多ꎬ大部分含有 ８~９ 个 ｍｏｔｉｆꎬ而且其 ｍｏｔｉｆ 以 ８￣３￣９￣４￣
７￣１０￣５￣２￣６ 顺序为主ꎬＯＮＡＣ００３ 亚家族成员均不含有

ｍｏｔｉｆ１ꎬ ｍｏｔｉｆ７、 ｍｏｔｉｆ８、 ｍｏｔｉｆ９、 ｍｏｔｉｆ１０ 则 仅 存 在 于

ＯＮＡＣ００３ 亚家族中ꎬ表明这些 ｍｏｔｉｆ 可能与 ＯＮＡＣ００３
亚族成员的特定功能相关ꎮ 在蚕豆 ＮＡＣ 家族中ꎬ有
５５ 个 ＶｆＮＡＣ 中 ｍｏｔｉｆ 排列顺序为 ３￣４￣１￣５￣２￣６ꎬ分别对

应 ＮＡＭ 结构域的 ５ 个特征基序ꎬ说明蚕豆 ＮＡＣ 家族

成员具有高度的保守性ꎮ
　 　 本研究预测 ＶｆＮＡＣ 基因启动子序列中顺式作

用元件ꎬ共鉴定出了光响应元件、激素响应元件、昼
夜节律调控以及干旱、低温、创伤等胁迫响应的多种

顺式作用元件(表 ３)ꎮ 其中光响应元件分布最广ꎬ
在所有 ＶｆＮＡＣ 基因启动子区域都存在ꎬ除光响应元

件外ꎬ激素响应元件在 ＶｆＮＡＣ 基因的启动子区域分

布也非常广泛ꎮ 激素响应元件按数量从多到少分别

是茉莉酸甲酯相应元件、脱落酸响应元件、赤霉素响

应元件、水杨酸响应元件和生长素响应元件ꎮ 这些

激素响应元件在 ＶｆＮＡＣ 基因家族的分布存在很大

差异ꎬ如在 ＶｆＮＡＣ７４ 基因启动子区域共鉴定出 ２０ 个

与 ３ 种激素响应相关的元件ꎬ而在 ＶｆＮＡＣ２２ 基因启

动子中则没有与激素响应相关的元件ꎮ 通过对

ＶｆＮＡＣ 基因启动子顺式作用元件进行分析ꎬ推测由

于 ＶｆＮＡＣ 基因启动子顺式作用元件的多样性ꎬ进而

影响了 ＶｆＮＡＣ 基因的生物学功能ꎮ
２.４　 ＶｆＮＡＣ 基因染色体定位与共线性分析

７７个 ＶｆＮＡＣ基因不均匀分布在蚕豆的 ６ 条染色体

上ꎬ同一亚组的基因在各条染色体上随机分布ꎮ 其中ꎬ１
号染色体包含２９个基因(ＶｆＮＡＣ１~ＶｆＮＡＣ２９)ꎬ２号染色体

包含 １１个基因(ＶｆＮＡＣ３０~ＶｆＮＡＣ４０)ꎬ３ 号染色体包含 ９
个基因(ＶｆＮＡＣ４１~ＶｆＮＡＣ４９)ꎬ４ 号染色体包含 ６ 个基因

(ＶｆＮＡＣ５０ ~ ＶｆＮＡＣ５５)ꎬ ５ 号染色体包含 ６ 个基因

(ＶｆＮＡＣ５６ ~ ＶｆＮＡＣ６１)ꎬ６ 号染色体包含 １５ 个基因

(ＶｆＮＡＣ６２~ＶｆＮＡＣ７６)ꎬ还有 １个基因(ＶｆＮＡＣ７７)未定位到

染色体上ꎮ
　 　 重复事件与植物进化模式相关ꎬ而串联重复和片

段重复是基因家族扩展和基因组复杂性的来源ꎮ 通过

ＢＬＡＳＴＰ 和ＭＣＳｃａｎＸ 两个工具对 ７７ 个 ＶｆＮＡＣ 基因进

行片段重复分析ꎬ确定了 ３ 个串联重复事件和 ２１ 对片

段重复事件(图 ３ 和图 ４)ꎮ 所有串联重复事件的基因

都属于同一亚家族ꎬ例如属于 ＯＮＡＣ００３ 亚家族的

ＶｆＮＡＣ２和 ＶｆＮＡＣ３、ＶｆＮＡＣ７５ 和 ＶｆＮＡＣ７６ꎬ属于 ＯＮＡＣ２２
亚家族的 ＶｆＮＡＣ１６ 和 ＶｆＮＡＣ１７ꎮ 除 ３ 对基因(ＶｆＮＡＣ２
和 ＶｆＮＡＣ３、ＶｆＮＡＣ７５ 和 ＶｆＮＡＣ７６、ＶｆＮＡＣ２５ 和 ＶｆＮＡＣ３８)
的 Ｋａ / Ｋｓ 值为非数字ꎬ其余 ２１ 对重复基因对均为纯化

选择下进化(Ｋａ / Ｋｓ<１)ꎮ
　 　 为了解 ＮＡＣ 基因家族的进化关系ꎬ将蚕豆与拟

南芥和蒺藜苜蓿进行共线性分析(图 ５)ꎬ同源对数

分别为 ６６ 对、１００ 对ꎬ同源基因较多ꎬ说明这些物种

之间存在系统发育关系ꎬ而且蚕豆与蒺藜苜蓿的

ＮＡＣ 家族基因同源进化关系更为密切ꎮ
２.５　 ＶｆＮＡＣ基因在链格孢菌胁迫下的表达模式

对转录组数据进行分析ꎬ筛选链格孢菌侵染后蚕

豆中差异表达的 ＮＡＣ 基因ꎬ发现共有 ３３ 个差异表达

基因ꎬ各基因表达变化不一致ꎬ其中 ７５.８％为上调表

达ꎮ 根据 ＶｆＮＡＣ 基因表达模式的聚类结果ꎬ可将 ３３
个 ＶｆＮＡＣ 差异表达基因聚为 ３ 支ꎬ其中 Ａ 支 １８ 个差

异表达基因在链格孢菌侵染前期就上调表达ꎬＢ 支的

７ 个差异表达基因在链格孢菌侵染前期部分出现上

调表达ꎬ到侵染后期 ７ 个基因全部上调高表达ꎬＣ 支

的 ８ 个差异表达基因未经链格孢菌侵染时是上调表

达ꎬ遭受链格孢菌侵染后大部分出现下调表达ꎬ这说

明 ＶｆＮＡＣ 差异表达基因不同成员在蚕豆响应链格孢

菌侵染过程中扮演不同的调控角色(图 ６)ꎮ 根据亚

家族分类结果发现ꎬＡＴＡＦ、ＡｔＮＡＣ３、ＮＡＣ１、ＮＡＭ、ＮＡＰ、
ＯＮＡＣ００３、ＯＮＡＣ２、ＯｓＮＡＣ７、ＳＥＮＵ５、ＴＥＲＮ、ＴＩＰ 等 １１
个亚家族中差异表达的 ＶｆＮＡＣ 基因数量分别为 ３ 个、
２ 个、１ 个、４ 个、６ 个、３ 个、６ 个、１ 个、１ 个、３ 个、２ 个ꎬ
其中 ＯＮＡＣ００３ 亚家族和 ＯｓＮＡＣ７ 亚家族差异表达基

因均为下调表达ꎬＡＴＡＦ、ＴＩＰ、ＯＮＡＣ２、ＮＡＣ１、ＡｔＮＡＣ３、
ＳＥＮＵ５ 亚家族差异表达基因均上调表达ꎬＮＡＭ、ＮＡＰ
和 ＴＥＲＮ 亚家族基因上调和下调两种表达模式都存

在ꎮ 在链格孢菌侵染后ꎬ基因表达下调显著的基因是

ＶｆＮＡＣ６ 和 ＶｆＮＡＣ６３ꎬ表达上调显著的基因是 ＶｆＮＡＣ２４
和 ＶｆＮＡＣ７２ꎬ据此推测这些基因对蚕豆响应链格孢菌

侵染起重要作用ꎬ可能是潜在的关键抗病候选基因ꎮ
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Ａ:蚕豆 ＶｆＮＡＣ 转录因子基因的结构ꎻＢ:蚕豆 ＶｆＮＡＣ 转录因子基因编码蛋白质的结构域ꎻＣ:蚕豆 ＶｆＮＡＣ 转录因子基因编码蛋白质的保守基序ꎮ
图 ２　 蚕豆 ＶｆＮＡＣ 转录因子基因的结构及编码蛋白质的结构域、保守基序

Ｆｉｇ.２　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ＶｆＮＡＣ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ ａｎｄ ｔｈｅ ｄｏｍａｉｎｓ ａｎｄ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆｓ ｏｆ ｔｈｅ ｅｎｃｏｄｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎｓ
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表 ３　 ＶｆＮＡＣ 基因启动子区域顺式作用元件的功能分组

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃａｔｅｇｏｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｏ￣
ｍｏｔｅｒ ｒｅｇｉｏｎｓ ｏｆ ＶｆＮＡＣ ｇｅｎｅｓ

顺式作用元件　 　 　 　 　 　 　 　 数量(个) 比例(％)

光响应元件 ９１５ ４９.６７
茉莉酸甲酯响应元件 １８４ ９.９９
脱落酸响应元件 １８０ ９.７７
厌氧响应元件 １５７ ８.５２
赤霉素响应元件 ５６ ３.０４
干旱响应元件 ５２ ２.８２
水杨酸响应元件 ４９ ２.６６
生长素响应元件 ４０ ２.１７
防御和逆境响应元件 ３８ ２.０６
低温响应元件 ３７ ２.０１
玉米素代谢调节元件 ３０ １.６３
分生组织表达元件 ２７ １.４７
胚乳表达元件 ２２ １.１９
昼夜节律控制元件 ２１ １.１４
类黄酮生物合成基因调控元件 １１ ０.６０
种子特异表达调控元件 １１ ０.６０
细胞周期调节元件 ６ ０.３３
栅栏叶肉细胞的分化元件 ４ ０.２２
创伤响应元件 ２ ０.１１
合计 １ ８４２ １００.００

　 　 为了进一步探索 ＶｆＮＡＣ 基因在链格孢菌胁迫

下的表达情况ꎬ本研究利用 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 对差异表达的

６ 个基因进行表达模式分析(图 ７)ꎮ 从图 ７ 可知ꎬ
链格孢菌侵染后 ６ 个 ＶｆＮＡＣ 基因的表达趋势与转录

组结果基本一致ꎬ在侵染后表现为不同程度的上调

或下调ꎬ表明转录组数据可靠ꎮ

３　 讨 论

ＮＡＣ转录因子基因是植物中最大的基因家族之一ꎬ
在植物生长发育、逆境响应等方面发挥重要作用[２１￣２３]ꎮ
随着高通量测序技术的发展ꎬ越来越多的植物基因组、转
录组完成测序工作ꎬ许多植物 ＮＡＣ 基因家族成员已被鉴

定出来ꎬ然而蚕豆ＮＡＣ转录因子基因尚未进行鉴定和分

析ꎮ 本研究在蚕豆中共鉴定出 ７７ 个 ＮＡＣ 基因家族成

员ꎬ数量少于拟南芥的 １１７ 个[２４]、花生的 １３２ 个[２５]、水稻

的 １５１个[２６]、大豆的 １５２个[２７]、燕麦的 ３３３ 个[２８]、苜蓿的

４２１个[２９]ꎬ这可能是不同植物基因组大小及基因复制方

式差异造成的ꎮ 另外ꎬ由于蚕豆基因组较大(约 １３ Ｇｂ)ꎬ
２０２３年才完成全基因组测序[３０]ꎬ在分子层面相较于其他

植物研究不够深入ꎬ基因注释不全面ꎬ这可能也是导致蚕

豆ＮＡＣ基因家族成员较少的因素之一ꎮ

图 ３　 ＶｆＮＡＣ 基因的染色体分布

Ｆｉｇ.３　 Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＶｆＮＡＣ ｇｅｎｅｓ
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图 ４　 ＶｆＮＡＣ 基因共线性关系示意图

Ｆｉｇ.４　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｔｈｅ ｓｙｎｔｅｎｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｏｆ ＶｆＮＡＣ ｇｅｎｅｓ

图 ５　 蚕豆 ＮＡＣ 基因与拟南芥、蒺藜苜蓿 ＮＡＣ 基因的共线性关系

Ｆｉｇ.５　 Ｃｏｌｌｉｎｅａｒｉｔｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＮＡＣ ｇｅｎｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｖｉｃｉａ ｆａｂａꎬ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａꎬ ａｎｄ Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ
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Ａ:侵染前期上调表达的基因ꎻＢ:侵染后期上调表达的基因ꎻＣ:
侵染后下调表达的基因ꎮ ＣＫ:对照ꎬ未接种链格孢菌ꎻＴ６:接种

链格孢菌后 ６ ｈꎻＴ１２:接种链格孢菌后 １２ ｈꎻＴ２４:接种链格孢菌

后 ２４ ｈꎮ
图 ６　 蚕豆 ＮＡＣ 差异表达基因的表达热图

Ｆｉｇ. ６ 　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｈｅａｔｍａｐ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ＮＡＣ
ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ

　 　 植物激素是介导植物防卫响应病原菌的重要信

号分子ꎬ比如茉莉酸主要介导植物对死体营养型病

原菌的防御反应ꎬ水杨酸主要介导植物对活体营养

型和半活体营养型病原菌的防御反应ꎮ 本研究结果

表明ꎬ大部分蚕豆 ＮＡＣ 转录因子基因的启动子区域

包含多个响应激素诱导的顺式作用元件ꎬ如响应茉

莉酸的 ａｓ￣１( ＴＧＡＣＧ)、响应水杨酸的 ＴＣＡ￣ｅｌｅｍｅｎｔ

等ꎮ 前人研究结果表明ꎬａｓ￣１ 序列广泛存在于植物

防御相关基因的启动子中ꎬ作为结合位点参与调控

茉莉酸甲酯(ＭｅＪＡ)应答反应[３１]ꎮ 本研究中被链格

孢菌侵 染 后 蚕 豆 ＶｆＮＡＣ６ 基 因、 ＶｆＮＡＣ２４ 基 因、
ＶｆＮＡＣ６３ 基因和 ＶｆＮＡＣ７２ 基因表达量显著变化ꎬ分
析其启动子区域发现ꎬ这 ４ 个基因均含有响应茉莉

酸甲酯或水杨酸诱导的顺势作用元件ꎬ因此ꎬ推测这

些基因可能在蚕豆抵御病原菌侵染过程中发挥重要

作用ꎬ通过受到病原菌侵染后表达量剧烈变化增强

蚕豆抗病性ꎮ
ＮＡＣ 转录因子在植物防御病原菌侵染中具有

重要的调控功能ꎬ对链格孢菌的侵染也起到抵御作

用ꎬ有研究结果表明ꎬ烟草 ＮａＮＡＣ２９ 基因通过调节

防御蛋白 ＮａＤＬＰ１ 参与对链格孢菌的防御反应[３２]ꎬ
苹果 ＮＡＣ 转录因子基因 ＭｄＮＡＣ４３、ＭｄＮＡＣ４５、Ｍｄ￣
ＮＡＣ４７、ＭｄＮＡＣ４９ 和 ＭｄＮＡＣ５１ 在斑点落叶病病菌

侵染下表达量显著升高ꎬ推测这 ５ 个基因可能在苹

果抗真菌侵染中起调控作用[３３]ꎮ 腐烂病病菌侵染

新疆野苹果后ꎬ与对照相比有 ３４ 个 ＭｓＮＡＣ 差异表

达基因ꎬ其中近 ６０％ ＭｓＮＡＣ 差异表达基因下调表

达[３４]ꎬ本研究中链格孢菌侵染蚕豆后ꎬ差异表达的

ＶｆＮＡＣ 基因数量与新疆野苹果相似ꎬ但差异表达

ＶｆＮＡＣ 基因大部分表现为上调表达ꎬ与新疆野苹果

中差异表达 ＭｓＮＡＣ 基因的表达模式不同ꎬ可能是因

为病原菌及作物种类不同ꎬＮＡＣ 转录因子基因在其

互作过程中发挥的作用也有差异ꎮ 链格孢菌侵染蚕

豆后并非所有的 ＶｆＮＡＣ 基因都能被链格孢菌诱导

表达ꎬ不同亚家族的 ＶｆＮＡＣ 基因表达也有差异ꎮ 例

如ꎬＡＮＡＣ０１１、ＯＮＡＣ２２、ＯｓＮＡＣ８ 等亚家族未发现差

异表达基因ꎬＡＴＡＦ、ＯＮＡＣ２、ＴＩＰ、ＡｔＮＡＣ３ 等亚家族

所有基因均差异表达ꎬ其他亚家族有部分基因差异

表达ꎮ

４　 结 论

本研究从蚕豆全基因组中鉴定出 ７７ 个 ＮＡＣ 转

录因子基因家族成员ꎬ初步筛选出 ４ 个响应链格孢

菌的 ＶｆＮＡＣ 基因ꎬ后续需要进一步验证蚕豆 ＮＡＣ 转

录因子基因家族的生物学功能ꎬ以期为培育抗病品

种提供新的基因资源ꎬ同时筛选 ＮＡＣ 蛋白中互作蛋

白及其下游靶标基因ꎬ最终解析 ＮＡＣ 转录因子在蚕

豆抗链格孢菌中的分子调控网络ꎬ为阐明植物在生

物胁迫下的调控机制提供新的线索ꎮ
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ＦＰＫＭ:每千个碱基的外显子模型每百万映射片段的数量ꎮ
图 ７　 差异表达基因的 ＲＮＡ￣ｓｅｑ 和 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 结果比较

Ｆｉｇ.７　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ＲＮＡ￣ｓｅｑ ａｎｄ ｑＲＴ￣ＰＣＲ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ
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