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　 　 摘要:　 逆境胁迫是制约植物生长的主要因素之一ꎮ 解析植物胁迫响应的分子机制ꎬ尤其是揭示关键调控蛋

白的作用机制ꎬ是培育抗逆作物品种的理论基础ꎮ Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白是植物特有的一类单链 ＤＮＡ / ＲＮＡ 结合蛋白ꎬ在细胞

核内作为转录调节因子调控激素信号通路、生长发育以及多种胁迫响应基因网络ꎬ同时在叶绿体和线粒体中调控

ＤＮＡ 与 ＲＮＡ 代谢功能ꎬ并维持叶绿体和线粒体基因组的稳定ꎮ 近年来ꎬ结构生物学和反向遗传学研究的突破极大

地推动了人们对 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白功能的认知ꎬＷｈｉｒｌｙ 基因有望成为精准分子育种的靶点ꎬ在作物育种策略中具有重要

应用价值ꎬ对其分子调控网络的精准操控可增强作物的抗逆性ꎮ 本文结合最新研究成果ꎬ系统总结当前关于 Ｗｈｉｒ￣
ｌｙ 蛋白的研究进展ꎬ涵盖其发现历程、命名规则、分类、结构特征、亚细胞定位机制及其与 ＤＮＡ 或 ＲＮＡ 结合的特性ꎬ
重点剖析其在细胞核基因调控和细胞器基因组稳定性中的多重作用ꎬ阐释其参与的关键生理过程ꎮ 最后ꎬ本文对

Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白未来研究中需要解决的问题进行了展望ꎮ
关键词:　 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白ꎻ 单链 ＤＮＡ / ＲＮＡꎻ 转录调节因子
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　 　 随着全球极端气候频繁发生以及世界人口的增

长ꎬ作物生产正面临前所未有的挑战ꎮ 提高作物抗

逆性和产量是应对这种挑战最有效的方法ꎮ 植物在

长期进化过程中ꎬ已形成了高度复杂、精细的系统以

抵御非生物胁迫(如盐渍化、干旱)和生物胁迫(包
括病原菌侵染和植食性危害)的不利影响ꎮ 近年

来ꎬ科学家对调控植物胁迫响应的信号系统、遗传通

路及相关蛋白质的认知不断加深ꎮ 通过对调控植物

胁迫响应基因的精准选择ꎬ有可能通过分子育种手

段培育出抗逆作物新品种ꎮ
Ｗｈｉｒｌｙ 家族蛋白广泛存在于植物界ꎬ是定位于

细胞核和叶绿体(或线粒体)中的双定位蛋白ꎬ参与

调控植物生长发育与逆境防御反应ꎮ 近年来ꎬ关于

Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白功能的研究取得重要进展ꎬ证实该类蛋

白质在植物发育及胁迫耐受性方面发挥多样化的重

要作用ꎮ 具体而言ꎬＷｈｉｒｌｙ 在细胞核中作为转录因

子调控基因表达ꎬ这些基因主要编码与植物发育及

胁迫响应有关的功能蛋白ꎮ 然而ꎬ现有关于 Ｗｈｉｌｒｙ
蛋白功能的研究文献存在分歧ꎬ不同研究的试验条

件(生长环境、物种选择及处理方法)差异极大ꎬ导
致对该蛋白质在不同物种中的亚细胞定位及功能尚

未形成共识ꎮ 本文系统分析现有研究结果ꎬ阐释

Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白在调控植物发育以及应对胁迫中的作用

机制ꎬ探讨其如何在植物中实现多样化的关键功能ꎬ
并结合其多维度功能的最新认知ꎬ展望其未来的研

究方向ꎮ

１　 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白的发现和命名

最早在马铃薯中发现病程(ＰＲ)相关基因 ＰＲ￣
１０ａ 的启动子区ꎬ存在一个类似回文结构的顺式作

用元件ꎬ将其命名为激发子反应元件 ＥＲＥ(Ｅｌｉｃｉｔｏｒ
ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｅｌｅｍｅｎｔ) [１￣２]ꎮ 马铃薯核蛋白因子 ＰＢＦ￣２
(ＰＲ￣１０ａ ｂｉｎｄｉｎｇ ｆａｃｔｏｒ ２)可特异性识别 ＥＲＥ 并与

之结合ꎬ进而激活 ＰＲ￣１０ａ 基因的转录[２￣３]ꎮ 随后ꎬ
研究人员从马铃薯的 ＰＢＦ￣２ 复合物中纯化得到 １ 个

蛋白质ꎬ将其命名为 Ｐ２４ꎻ该蛋白质可与单链 ＥＲＥ
结合ꎬ且其 Ｎ 端含有典型的转录激活结构域ꎬ因此

推测 Ｐ２４ 蛋白是具有转录因子活性的单链 ＤＮＡ 结

合蛋白ꎮ 研究人员进一步搜索数据库后发现ꎬ水稻、
拟南芥、玉米等植物中均含有 ２ 个或 ２ 个以上与

Ｐ２４ 同源的蛋白质ꎬ且这些同源蛋白质的氨基酸序

列相似性较高ꎬ表明该类蛋白质是植物特有的蛋白

质家族成员[４]ꎮ 此后不久ꎬ研究人员成功获得 Ｐ２４
蛋白的晶体并对其进行三维结构解析ꎬ发现该蛋白

质的三维结构呈陀螺状(Ｗｈｉｒｌｉｇｉｇ￣ｌｉｋｅ)ꎬ因此将这

类 Ｐ２４ 同源蛋白质统一命名为 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白[５]ꎮ 截

至目前ꎬ研究人员在已检测的各类植物中均发现了

Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白ꎬ并对该家族蛋白质的结构、表达模式及

功能进行了深入分析[６￣８]ꎮ

２　 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白的结构特征

２.１　 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白结构的保守性

Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白结构比较保守ꎬ包含 ３ 个核心结构

域:Ｎ 端结构域ꎬ单链 ＤＮＡ 结合域( Ｓｉｎｇｌｅ￣ｓｔｒａｎｄｅｄ
ＤＮＡ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｄｏｍａｉｎꎬ又称 Ｗｈｉｒｌｙ 结构域)以及 Ｃ 端

多变区(图 １)ꎮ 其中ꎬＮ 端结构域不仅具有典型的

转录激活结构域特征ꎬ还含有潜在的叶绿体或线粒

体靶向定位信号肽ꎮ 单链 ＤＮＡ 结合域是最保守的

区域ꎮ Ｃ 端多变区一般认为具有自我调节功能ꎬ用
来调节与单链 ＤＮＡ 的结合活性[４￣５]ꎮ

图 １　 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白保守结构域示意图

Ｆｉｇ.１　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｄｏｍａｉｎｓ ｉｎ Ｗｈｉｒｌｙ ｐｒｏｔｅｉｎｓ

２.２　 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白单体的结构

马铃薯 Ｐ２４ 蛋白是第 １ 个被解析结构的

Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白(图 ２Ａ) [５] ꎮ 此后ꎬ研究人员相继解

析了马铃薯 Ｗｈｉｒｌｙ２ 蛋白ꎬ拟南芥 Ｗｈｉｒｌｙ１ 蛋白、
Ｗｈｉｒｌｙ２ 蛋白、Ｗｈｉｒｌｙ３ 蛋白的结构以及 Ｗｈｉｒｌｙ￣
ＤＮＡ 复合物的晶体结构ꎬ发现不同物种的 Ｗｈｉｒｌｙ

蛋白晶体结构非常相似ꎮ 每个 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白单体

包含 ２ 个 β 折叠和 ３ 个 α 螺旋ꎬ每个 β 折叠由 ４
条反向平行的 β 链组成ꎬ２ 个 β 折叠互相垂直ꎬ通
过 １ 个 α 螺旋相连ꎬ形成 １ 个类似于刀刃的突

起ꎮ 另外 ２ 个 α 螺旋通过 １ 个环相连ꎬ位于该

Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白单体结构的 Ｃ 端 [９￣１２] ꎮ
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２.３　 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白多聚体的结构

马铃薯中发现的第 １ 个 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白 Ｐ２４ 的相

对分子量为２４ ０００ꎬ然而研究者通过凝胶过滤洗脱

的方法ꎬ发现溶液中的 Ｐ２４ 蛋白以相对分子量约

１００ ０００大小被洗脱下来ꎬ据此推测溶液中的 Ｐ２４ 蛋

白可能以同源四聚体形式存在ꎬ随后的晶体结构数

据证实了这一推测ꎮ 晶体结构显示ꎬ４ 个 Ｐ２４ 蛋白

通过各自的螺旋￣环￣螺旋连接在一起ꎬ４ 个单体对称

分布ꎮ 每个单体的螺旋￣环￣螺旋在四聚体的中央收

敛ꎬ形成了一个疏水的中心空腔ꎬβ 折叠辐射向外

(图 ２Ｂ)ꎮ 四聚体结构类似一个旋转的陀螺(Ｗｈｉｒｌｉ￣
ｇｉｇ￣ｌｉｋｅ)ꎬ这也是 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白命名的由来[５]ꎮ

Ａ:Ｐ２４ 蛋白单体结构示意图ꎻＢ:Ｐ２４ 蛋白四聚体结构示意图ꎮ
图 ２　 马铃薯 Ｐ２４ 蛋白的三维结构示意图

Ｆｉｇ.２　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ￣ｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｐｏｔａｔｏ Ｐ２４ ｐｒｏｔｅｉｎ

　 　 继发现 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白在溶液中以四聚体形式存

在后ꎬＣａｐｐａｄｏｃｉａ 等[１１]进一步深化了对其结构的研

究ꎮ 他们发现ꎬ马铃薯 Ｗｈｉｒｌｙ２ 蛋白的四聚体之间

可通过特定赖氨酸残基与其他氨基酸形成的氢键进

一步组装成包含 ６ 个四聚体的多聚体(即由 ２４ 个单

体组成的二十四聚体)ꎮ 该二十四聚体能够结合较

长的单链 ＤＮＡꎬ且关键在于上述赖氨酸残基在

Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白家族中高度保守ꎬ若该位点发生突变ꎬ蛋
白质无法形成二十四聚体ꎬ但不影响四聚体的正常

形成ꎬ也不干扰四聚体与短单链 ＤＮＡ 的结合能力ꎮ
值得注意的是ꎬ只有当 Ｗｈｉｒｌｙ２ 蛋白浓度较高ꎬ或其

结合的单链 ＤＮＡ 较长时ꎬ才会形成二十四聚体ꎮ 这

一现象表明ꎬ二十四聚体结构对于 Ｗｈｉｒｌｙ２ 蛋白结

合长单链 ＤＮＡ 具有重要意义ꎮ
２.４　 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白与 ＤＮＡ 的结合

体外结合及点突变试验发现ꎬ一个 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白

四聚体结合一个单链 ＤＮＡ 分子ꎬ且 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白的

ＤＮＡ 结合活性依赖于 β 折叠区域的 ＫＧＫＡＡＬ 序列ꎮ
在其他物种的 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白中ꎬ这段序列十分保守ꎬ
并且大部分单链 ＤＮＡ 结合蛋白都具有该保守序

列[５]ꎮ 据此ꎬ研究者推测单链 ＤＮＡ 可能结合在 β 折

叠的表面ꎬ从而包裹住四聚体ꎮ 不过ꎬ随着 Ｗｈｉｒｌｙ￣
ＤＮＡ 复合物结构被解析ꎬＷｈｉｒｌｙ 蛋白与单链 ＤＮＡ

结合的分子机制才逐渐明晰ꎮ 马铃薯 Ｗｈｉｒｌｙ２￣ＤＮＡ
复合物的晶体结构显示ꎬ单链 ＤＮＡ 结合在相邻单体

的 β 折叠边缘ꎬ而且与 ＤＮＡ 结合的氨基酸并不在

ＫＧＫＡＡＬ 序列内[１１]ꎮ 在后续的一篇研究报道中ꎬ研
究者进一步指出ꎬＫＧＫＡＡＬ 序列并不与 ＤＮＡ 直接发

生相互作用ꎬ但它对于维持 β￣折叠的稳定性起重要

作用[１０]ꎮ

３　 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白在细胞中的定位

自从首次将马铃薯 Ｐ２４ 蛋白命名为 Ｗｈｉｒｌｙ１ 蛋

白后ꎬ所有与 Ｐ２４ 同源的蛋白都有了统一的命

名[５]ꎮ 由于 Ｐ２４ 蛋白是从细胞核中纯化得到ꎬ并且

与 ＰＲ￣１０ａ 基因启动子区域的 ＥＲＥ 元件结合ꎬ所以

最初认为 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白定位于细胞核中ꎮ 根据这一

惯例ꎬ研究者统一将定位于细胞核中的 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白

命名为 Ｗｈｉｒｌｙ１ 蛋白[４]ꎮ 然而ꎬ基于生物信息学分

析ꎬ研究者发现 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白具有潜在的叶绿体或线

粒体定位信号肽ꎬ说明 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白也可能定位于叶

绿体或线粒体中[１３￣１５]ꎮ 通过在拟南芥叶肉细胞原

生质体中瞬时表达融合绿色荧光蛋白 ( ＧＦＰ) 的

Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白ꎬ研究者发现ꎬ拟南芥 Ｗｈｉｒｌｙ１ 蛋白和

Ｗｈｉｒｌｙ３ 蛋白定位于叶绿体ꎬ而 Ｗｈｉｒｌｙ２ 蛋白定位于

线粒体ꎬ这是首次观察到 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白定位于细胞核
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之外的细胞器中[１１]ꎮ 此外ꎬ还有其他一些研究结果

间接证实了 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白定位于叶绿体或线粒体中ꎬ
如有研究者报道从马铃薯线粒体中分离出了 Ｗｈｉｒｌｙ
蛋白以及从拟南芥叶绿体转录激活的 ＤＮＡ￣蛋白复

合物中纯化得到了 Ｗｈｉｒｌｙ１ 蛋白[１６￣１７]ꎮ 另有人采用

免疫组化技术研究发现ꎬ玉米和大麦中的 Ｗｈｉｒｌｙ１
蛋白可定位于叶绿体的基质与内囊体膜上[１８￣１９]ꎮ

Ｇｒａｂｏｗｓｋｉ 等[２０] 通过制备大麦 Ｗｈｉｒｌｙ１ 蛋白的

特异性抗体ꎬ首次通过试验证实 Ｗｈｉｒｈｙ１ 蛋白定位

于同一细胞的细胞核和叶绿体中ꎬ而且ꎬ他们还发现

细胞核中的 Ｗｈｉｒｌｙ１ 蛋白以多聚体形式存在ꎬ叶绿

体中的则不能形成多聚体ꎮ 这一研究结果不仅明确

了 Ｗｈｉｒｌｙ１ 蛋白的双定位特征ꎬ也使“Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白是

一类可定位于细胞核与细胞器(叶绿体或线粒体)
的双定位蛋白”这一结论得到学界公认ꎬ其中定位

于细胞核与叶绿体的 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白被正式命名为

Ｗｈｉｒｌｙ１ 蛋白ꎮ 最早发现定位于线粒体中的 Ｗｈｉｒｌｙ
蛋白被命名为 Ｗｈｉｒｌｙ２ 蛋白ꎬ 后续又有不同研究确

认了 Ｗｈｉｒｌｙ２ 蛋白也可定位于细胞核中ꎬ再次证实

了其双定位属性ꎮ 相比之下ꎬＷｈｉｒｌｙ３ 蛋白的亚细胞

定位更为复杂ꎬ且目前仅在拟南芥中被发现ꎮ 关于

其定位的研究结论呈现多维度特征ꎬ首先ꎬＷｈｉｒｌｙ３
蛋白最早被定位于叶绿体ꎻ此外ꎬ有研究者指出ꎬ拟
南芥质体中的 Ｗｈｉｒｌｙ３ 蛋白可与 Ｗｈｉｒｌｙ１ 蛋白协同

作用ꎬ共同维持质体基因组的稳定性及正常代谢功

能[２１]ꎻ另有一项利用完整线粒体与叶绿体开展的体

外细胞器蛋白质转运试验结果显示ꎬＷｈｉｒｌｙ３ 蛋白可

能同时定位于叶绿体与线粒体[２２]ꎮ 不过ꎬ截至目

前ꎬＷｈｉｒｌｙ３ 蛋白是否定位于细胞核ꎬ尚无明确结论ꎮ
综上ꎬ由于 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白亚细胞定位方法存在差异ꎬ
其“体内亚细胞试验结果”与“体外细胞器转运研究

结果”之间仍存在矛盾ꎮ
研究发现ꎬＷｈｉｒｌｙ 蛋白在不同细胞器中的定位

并不是固定不变的ꎮ 将融合了血凝素(ＨＡ)标签的

Ｗｈｉｒｌｙ１ 基因插入烟草叶绿体基因组中ꎬ在叶绿体中

合成 Ｗｈｉｒｌｙ１ 蛋白ꎬ然后通过免疫杂交ꎬ结果在细胞

核里检测到了来自于叶绿体的 Ｗｈｉｒｌｙ１ 蛋白ꎬ而且

还激活了核基因 ＰＲ１ 和 ＰＲ２ 的转录ꎬ表明叶绿体中

的 Ｗｈｉｒｌｙ１ 蛋白被转运到细胞核中[２３]ꎮ
关于 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白在细胞不同区室间分配的分

子机制ꎬ目前尚不明确ꎮ 研究者推测ꎬ在某些胁迫刺

激下ꎬ叶绿体或线粒体中的 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白会转移到细

胞核中ꎬ作为转录因子调控生长发育和防御相关基

因的表达[２４￣２５]ꎮ

４　 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白的生理功能及参与的生
物学过程

　 　 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白的双定位特征表明它们在细胞核和

叶绿体(或线粒体)中具有重要作用ꎮ 借助突变体

分析技术等反向遗传学手段ꎬ研究人员对 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋

白参与的生命活动过程有了相对清晰的了解ꎮ 作为

最初被认定的一种单链核酸结合蛋白ꎬＷｈｉｒｌｙ 蛋白

分别在细胞核和叶绿体(或线粒体)中参与了多种

生物学过程ꎮ
４.１　 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白在细胞核内的生物学功能

如前所述ꎬ马铃薯受到病原物侵染后ꎬ细胞核中

的 Ｗｈｉｒｌｙ１ 蛋白与病程相关基因 ＰＲ￣１０ａ 启动子区

域的 ＥＲＥ 结合ꎬ激活 ＰＲ￣１０ａ 基因的转录ꎬ最终介导

抗病反应过程ꎬ这是 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白通过调节病原相关

基因转录水平参与抗病反应的最早报道ꎮ 在拟南芥

中ꎬＷｈｉｒｌｙ１ 基因突变后ꎬ植株部分丧失了水杨酸

(ＳＡ)诱导的基础抗性和系统获得抗性ꎬ而且水杨酸

诱导的防卫反应标记基因 ＰＲ￣１ 的表达量降低ꎬ表明

Ｗｈｉｒｌｙ１ 蛋白可能通过调控 ＰＲ 基因的转录参与水

杨酸诱导的防卫反应过程[２６]ꎮ 在大麦中ꎬＷｈｉｒｌｙ１
蛋白与胁迫及衰老相关基因 ＨｖＳ４０ 的启动子区域结

合ꎬ调控 ＨｖＳ４０ 基因的转录[２７￣２８]ꎬ其转录水平受病

原物和 ＳＡ 诱导ꎬ暗示大麦 Ｗｈｉｒｌｙ１ 蛋白也参与了抗

病反应过程ꎮ 在拟南芥中表达大麦的 Ｗｈｉｒｌｙ１ 基

因ꎬ 发 现 Ｗｈｉｒｌｙ１ 蛋 白 可 以 与 ＷＲＫ５３、 ＷＲＫ３３、
ＳＰＯ１１、ＰＲ１ 基因启动子结合ꎬ正向调节衰老相关过

程[２９￣３０]ꎮ Ｃｈｉｔｎｉｓ 等[３１]研究发现ꎬ小麦 Ｗｈｉｒｌｙ１ 蛋白

参与了种子休眠过程中与激素信号转导相关基因的

转录ꎮ 在番茄中ꎬＷｈｉｒｌｙ１ 蛋白可直接调控热激蛋白

基因 ＨＳＰ２１.５Ａ 的表达ꎬ从而增强番茄植株的耐热

性ꎻ同时研究还发现ꎬ低温胁迫下 Ｗｈｉｒｌｙ１ 蛋白可正

向调控 ＲｂｃＳ１ 基因的表达ꎬ进而保持叶片的光合能

力ꎬ最终提高番茄的抗冻性[３２￣３３]ꎮ
细胞核中Ｗｈｉｒｌｙ２ 蛋白似乎也可以作为转录调节

因子调节基因的转录水平ꎮ 在拟南芥中ꎬＷｈｉｒｌｙ２ 蛋白

不仅可以结合蔗糖转运蛋白基因 ＳＷＥＥＴ１１、ＳＷＥＥＴ１５
的启动子ꎬ而且也正向调节茉莉酸信号途径中相关防

卫基因的表达[３４]ꎮ 也有研究者报道ꎬＷｈｉｒｌｙ２ 蛋白正向

调控拟南芥生长发育相关基因的表达ꎬ是根尖分生组
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织发育调控网络的关键调节因子[３５]ꎮ
虽然上述研究结果表明ꎬＷｈｉｒｌｙ 蛋白作为转录

因子激活了目标基因的转录ꎬ但也有研究者发现ꎬ
Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白与特定序列结合后抑制了基因的转录ꎮ
在拟南芥衰老过程中ꎬＷｈｉｒｌｙ１ 蛋白与 ＷＲＫＹ５３ 基因

的启动子结合ꎬ抑制了该基因的转录ꎮ 在 ＷＲＫＹ５３
基因启动子区域含有 ＥＲＥ 元件和 ＡＴ 富集的类端粒

重复序列ꎬ体内和体外试验证实 Ｗｈｉｒｌｙ１ 蛋白可以

与这些元件结合[３６]ꎮ 此外ꎬ拟南芥 Ｗｈｉｒｌｙ１ 蛋白和

Ｗｈｉｒｌｙ３ 蛋白可以与 ＫＰ１ 基因的启动子区域结合ꎬ
抑制 ＫＰ１ 基因的转录[３７]ꎮ 还有研究者发现ꎬ拟南

芥 Ｗｈｉｒｌｙ１ 蛋白抑制了微小 ＲＮＡ ( ｍｉＲＮＡ) 的合

成[３８]ꎮ 在水稻中发现ꎬＷｈｉｒｌｙ１ 蛋白和 Ｗｈｉｒｌｙ２ 蛋白

与 ＰＡＬ２ꎻ３ 基因启动子结合ꎬ显著负调控 ＰＡＬ２ꎻ３ 基

因的转录[３９]ꎮ
４.２　 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白在叶绿体或线粒体中的生理功能

　 　 最早在玉米中发现ꎬＷｈｉｒｌｙ１ 蛋白与叶绿体

ＤＮＡ 的结合均匀分布于整个叶绿体基因组中ꎬ表明

叶绿体中的 Ｗｈｉｒｌｙ１ 蛋白不可能作为一个特异基因

的转录调节因子ꎬ其功能缺失引起了叶绿体基因组

ＤＮＡ 的异常重组[１８]ꎮ 在拟南芥中ꎬＷｈｉｒｌｙ１ 和 Ｗｈｉｒ￣
ｌｙ３ 双突变体的叶绿体基因组积累了大量序列重排

的 ＤＮＡ 分子ꎬ最终导致叶绿体功能缺陷ꎬ同时ꎬ叶片

生长缺陷ꎬ积累大量的活性氧(ＲＯＳ)ꎬ研究者据此认

为ꎬ叶绿体中的 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白可能通过负调节 ＤＮＡ
异常重组过程ꎬ进而维持叶绿体基因组的稳定

性[１１ꎬ４０￣４２]ꎮ 其他研究也发现拟南芥的 Ｗｈｉｒｌｙ１ 蛋

白、Ｗｈｉｒｌｙ３ 蛋白与叶绿体核糖核酸酶 Ｈ１(ＲＮＨ１Ｃ)

互作促进了同源重组修复ꎬ进而维持叶绿体基因组

的完整性[４３]ꎮ
在拟南芥中ꎬＷｈｉｒｌｙ２ 基因功能缺失引起线粒体

功能障碍ꎬ表现为呼吸链复合物酶活性降低ꎬ线粒体

ＤＮＡ 含量下降ꎬ而且植株表现出衰老症状ꎬ暗示

Ｗｈｉｒｌｙ２ 蛋白对于维持线粒体的正常结构和功能具

有重要作用[２３ꎬ４４]ꎮ Ｃａｐｐａｄｏｃｉａ 等[１０] 报道了拟南芥

线粒体中 Ｗｈｉｒｌｙ２ 蛋白通过与叶绿体中 Ｗｈｉｒｌｙ１ 蛋

白同样的途径维持了线粒体基因组的稳定性ꎮ
Ｊａｎｉｃｋａ等[４５] 从拟南芥线粒体中纯化得到细胞器

ＤＮＡ 结合蛋白 ＯＤＢ１ 和 Ｗｈｉｒｌｙ２ 蛋白的复合物ꎬ而
ＯＤＢ１ 蛋白通过与单链 ＤＮＡ 结合参与了依赖于同

源重组的 ＤＮＡ 修复过程ꎮ
目前基本可以确认ꎬ 叶绿体或线粒体中的

Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白通过与单链 ＤＮＡ 结合的方式维持了叶

绿体和线粒体基因组 ＤＮＡ 的稳定ꎬ并参与了部分

ＲＮＡ 的代谢ꎮ
近年来ꎬ有研究发现ꎬ叶绿体或线粒体中的

Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白还可以作为转录因子调控叶绿体或线粒

体基因的转录ꎮ 如木薯中 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白能够与叶绿

体 ＮＣＥＤ１ 基因的 ＰＢ 元件结合ꎬ激活基因表达ꎬ进
而提升脱落酸(ＡＢＡ)水平并增强植株耐旱性[４６]ꎮ

总之ꎬ细胞核中的 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白主要作为转录因子

调控基因的转录ꎬ参与植物的激素信号转导、抗病反应

以及调控衰老和光合作用等生理过程ꎮ 叶绿体和线粒

体中的Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白主要通过与 ＤＮＡ 结合ꎬ维持叶绿体

和线粒体基因组的稳定性ꎮ 表 １ 列出了目前已经报道

的不同物种中Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白的生物学功能ꎮ

表 １　 不同物种中 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白的功能

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｗｈｉｒｌｙ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ

物种　 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白 生物学功能　 　 　 　 参考文献

小麦 Ｗｈｉｒｌｙ１ 参与种子休眠和激素信号转导 [３１]

水稻 Ｗｈｉｒｌｙ１ 参与抗病反应 [３９]

Ｗｈｉｒｌｙ２

玉米 Ｗｈｉｒｌｙ１ 参与叶绿体 ＤＮＡ 的合成和复制 [１８ꎬ４０]

大麦 Ｗｈｉｒｌｙ１ 参与逆境胁迫反应和叶片衰老过程 [２７－３０]

拟南芥 Ｗｈｉｒｌｙ１ 参与抗病反应ꎻ维持叶绿体基因组的稳定ꎻ调控叶片衰老和发育ꎻ调控根尖分生组织的发育
网络ꎻ参与光合作用ꎻ参与脱落酸(ＡＢＡ)信号响应ꎻ维持端粒长度平衡

[１１ꎬ２６ꎬ３４－３８ꎬ４０－４２]

Ｗｈｉｒｌｙ２ 参与种子萌发ꎻ维持线粒体基因组的稳定ꎻ调控叶片衰老 [１０ꎬ２３ꎬ３５ꎬ４４]

Ｗｈｉｒｌｙ３ 维持叶绿体基因组的稳定 [１１ꎬ４３]

番茄 Ｗｈｉｒｌｙ１ 调控热胁迫反应ꎻ参与冷胁迫反应 [３２－３３]

马铃薯 Ｗｈｉｒｌｙ１ 参与抗病反应 [２－３]

木薯 Ｗｈｉｒｌｙ 参与干旱胁迫反应 [４６]

３０２张倩渊等:植物 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白研究进展



５　 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白结合单链 ＤＮＡ 序列的
特征

　 　 马铃薯 Ｗｈｉｒｌｙ１ 蛋白因为可以与 ＰＲ￣１０ａ 基因

启动子区域的 ＥＲＥ 序列特异结合而被认为是单链

ＤＮＡ 结合蛋白[４]ꎮ 通过点突变和瞬时转录激活试

验发现ꎬ马铃薯 Ｗｈｉｒｌｙ１ 蛋白结合的 ＥＲＥ 最小序列

为 ＧＴＣＡＡＡＡＴꎬ将其命名为 ＰＢ(ＰＢＦ￣２ ｂｉｎｄｉｎｇ)ꎻ与
马铃薯 Ｗｈｉｒｌｙ１ 蛋白高度相似的拟南芥 Ｗｈｉｒｌｙ１ 蛋

白也可以与 ＰＢ 结合ꎬ据此推测所有 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白都

可以与 ＰＢ 结合ꎬ后续相关研究结果也证实了这种

推测[４￣５ꎬ９￣１０ꎬ１３]ꎮ Ｙｏｏ 等[４７]研究发现ꎬ拟南芥 Ｗｈｒｉｌｙ１
蛋白结合端粒的单链重复序列为 ＴＴＴＡＧＧＧꎮ Ｘｉｏｎｇ
等[３７]研究发现ꎬ拟南芥 Ｗｈｉｒｌｙ１ 蛋白和 Ｗｈｉｒｌｙ３ 蛋

白可以结合到 ＫＰ１ 基因启动子区域ꎬ后者包含一段

类似 ＰＢ 的序列ꎮ 细胞核中的 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白是否只结

合上述 ３ 种特异序列ꎬ目前还不清楚ꎮ
与细胞核中 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白不同的是ꎬ叶绿体和线

粒体中的 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白与单链 ＤＮＡ 的结合没有明显

的特异性ꎮ 拟南芥 Ｗｈｉｒｌｙ２ 蛋白可以结合线粒体单

链 ＤＮＡ 的多个序列ꎬ而且对编码序列和非编码序列

也没有明显的倾向性[４４]ꎮ 玉米 Ｗｈｉｒｌｙ１ 蛋白与叶绿

体 ＤＮＡ 的结合均匀分布在整个叶绿体基因组中ꎬ表
明 Ｗｈｉｒｌｙ１ 蛋白结合的单链 ＤＮＡ 序列没有特异

性[１９]ꎮ 关于细胞核中 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白和叶绿体(或线

粒体)中 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白结合单链 ＤＮＡ 序列的差异ꎬ目
前还没有明确的结论可以解释ꎮ 有研究者认为ꎬ细
胞核中的 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白含量较少ꎬ只能结合有限的几

种具有典型特征的单链 ＤＮＡꎬ而在叶绿体或线粒体

中 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白含量较多ꎬ可以结合所有的单链

ＤＮＡꎬ但这一结论并没有严格的试验证据支持[１０]ꎮ
传统观点认为ꎬＷｈｉｒｌｙ 蛋白是一种单链 ＤＮＡ 结

合蛋白ꎬ但也有一些研究者提出了新的看法ꎬ认为

Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白也可以与 ＲＮＡ 结合ꎮ 如前所述ꎬ大麦叶

绿体中的 Ｗｈｉｒｌｙ１ 蛋白参与了叶绿体 ＲＮＡ ａｔｐＦ 转

录本的剪切ꎬ同时ꎬ体外试验结果进一步证实ꎬ该蛋

白不仅能与单链 ＤＮＡ 结合ꎬ还可与单链 ＲＮＡ 结

合[２０]ꎮ 最近有研究者提出ꎬ拟南芥 Ｗｈｉｒｌｙ 家族是一

个 ＲＮＡ 结合蛋白[４８]ꎮ

６　 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白的活性调节

现有研究结果证实ꎬＷｈｉｒｌｙ 蛋白参与了抗病、激

素信号转导、调控衰老、质体 ＤＮＡ 修复等多种生理

过程ꎬ然而 Ｗｈｉｒｌｙ 基因在转录水平上受何种因素调

节ꎬ目前尚未见报道ꎮ Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白活性的研究主要

集中在其与单链 ＤＮＡ 的结合活性方面ꎮ 在拟南芥

中ꎬ水杨酸处理和病原菌诱导都可以增加 Ｗｈｉｒｌｙ１
蛋白的单链 ＤＮＡ 结合活性[２７]ꎮ 在新鲜的马铃薯块

茎组织中ꎬＰ２４ 蛋白以失活形式存在ꎬ激发子增加了

Ｐ２４ 蛋白的单链 ＤＮＡ 结合活性ꎬ而且这种活性的增

强并不是因为蛋白质含量的增加[４]ꎮ 在上述 ２ 个研

究中ꎬ虽然都发现外界刺激增强了 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白的单

链 ＤＮＡ 结合活性ꎬ但作者并没有解释活性增加的分

子机制ꎮ 早在 １９９７ 年ꎬＳｕｂｒａｍａｎｉａｍ 等[３] 就已经发

现马铃薯中一种蛋白激酶 Ｃ 参与了 ＰＢＦ￣２ 与激发

子反应元件的结合过程ꎬ但该研究没有给出蛋白激

酶磷酸化 ＰＢＦ￣２ 的直接证据ꎮ 蛋白激酶是否通过

磷酸化 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白来增加后者的单链 ＤＮＡ 结合活

性ꎬ目前尚不清楚ꎬ还需要进一步的研究ꎮ

７　 展 望

目前的研究结果证实细胞核中的 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白

通过与单链 ＤＮＡ 的特定序列结合来调控基因的转

录ꎮ 虽然有研究者认为拟南芥中受 Ｗｈｉｒｌｙ１ 蛋白和

Ｗｈｉｒｌｙ３ 蛋白调控的 ＫＰ１ 基因ꎬ其启动子序列与 ＰＢ
序列没有明显的相似性ꎬ但也从另一个方面证实了

Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白调控基因的多样性[３７]ꎮ 今后ꎬ可以利用

反向遗传学手段继续筛选受 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白直接调控

的基因ꎬ以丰富人们对 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白参与生命活动过

程的认识ꎮ Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白在细胞核和叶绿体(或线粒

体)中的双重定位可能具有特殊的生物学意义ꎮ 目

前ꎬＷｈｉｒｌｙ 蛋白在细胞不同区室间分配的分子机制

还不清楚ꎮ 有学者根据植物中已经发现的细胞核和

细胞器双定位蛋白的研究结果提出了一个假说ꎬ认
为 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白首先定位于叶绿体或线粒体ꎬ在某种

外界刺激下ꎬ再被转运到细胞核中[１５ꎬ２５￣２６]ꎮ 还有研

究者推测ꎬＷｈｉｒｌｙ 蛋白扮演了叶绿体或线粒体信号

向细胞核传递的中间分子角色ꎮ 然而ꎬ叶绿体或线

粒体中的 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白如何感知外界信号ꎬ如何通过

迁移的方式将信号传递到细胞核并调控核基因的表

达ꎬ仍然知之甚少ꎮ 探索 Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白作为中间分子

传递细胞核或细胞器信号的分子机制将是未来

Ｗｈｉｒｌｙ 蛋白的研究重点ꎮ

４０２ 江 苏 农 业 学 报 　 ２０２６ 年 第 ４２ 卷 第 １ 期
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Ｃｒｙｓｔａｌｌｏｇｒａｐｈｉｃａ. Ｓｅｃｔｉｏｎ ＦꎬＳｔｒｕｃｔｕｒａｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｃｒｙｓｔａｌｌｉｚａｔｉｏｎ
Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓꎬ２００８ꎬ６４(１１):１０５６￣１０５９.

[１０] ＣＡＰＰＡＤＯＣＩＡ Ｌꎬ ＭＡＲÉＣＨＡＬ Ａꎬ ＰＡＲＥＮＴ Ｊ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｒｙｓｔａｌ
ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｏｆ ＤＮＡ￣ｗｈｉｒｌｙ ｃｏｍｐｌｅｘｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｒｏｌｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｏｒｇａｎｅｌｌｅ ｇｅｎｏｍｅ ｒｅｐａｉｒ[ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２０１０ꎬ２２(６):１８４９￣
１８６７.

[１１] ＣＡＰＰＡＤＯＣＩＡ Ｌꎬ ＰＡＲＥＮＴ Ｊ Ｓꎬ ＺＡＭＰＩＮＩ Ｅꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ
ｌｙｓｉｎｅ ｒｅｓｉｄｕｅ ｏｆ ｐｌａｎｔ Ｗｈｉｒｌｙ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｓ ｎｅｃｅｓｓａｒｙ ｆｏｒ ｈｉｇｈｅｒ ｏｒｄｅｒ
ｐｒｏｔｅｉｎ ａｓｓｅｍｂｌｙ ａｎｄ ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ａｇａｉｎｓｔ ＤＮＡ ｄａｍａｇｅ[ Ｊ] . Ｎｕｃｌｅｉｃ
Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ２０１２ꎬ４０(１):２５８￣２６９.

[１２] ＣＡＰＰＡＤＯＣＩＡ Ｌꎬ ＰＡＲＥＮＴ Ｊ Ｓꎬ ＳＹＧＵＳＣＨ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｆａｍｉｌｙ
ｐｏｒｔｒａｉｔ: ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｗｈｉｒｌｙ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｆｒｏｍ Ａｒａｂｉ￣
ｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ａｎｄ Ｓｏｌａｎｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ[ Ｊ] . Ａｃｔａ Ｃｒｙｓｔａｌｌｏｇｒａｐｈｉ￣
ｃａ. Ｓｅｃｔｉｏｎ Ｆꎬ Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｃｒｙｓｔａｌｌｉｚａｔｉｏｎ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａ￣
ｔｉｏｎｓꎬ２０１３ꎬ６９(１１):１２０７￣１２１１.

[１３] ＤＥＳＶＥＡＵＸ Ｄꎬ ＭＡＲÉＣＨＡＬ Ａꎬ ＢＲＩＳＳＯＮ Ｎ. Ｗｈｉｒｌｙ ｔｒａｎｓｃｒｉｐ￣
ｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ: ｄｅｆｅｎｓｅ ｇｅｎｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｂｅｙｏｎｄ [ Ｊ] . Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ
Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２００５ꎬ１０(２):９５￣１０２.

[１４] ＫＲＡＵＳＥ Ｋꎬ ＫＩＬＢＩＥＮＳＫＩ Ｉꎬ ＭＵＬＩＳＣＨ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. ＤＮＡ￣ｂｉｎｄｉｎｇ
ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｗｈｉｒｌｙ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ａｒｅ ｔａｒｇｅｔｅｄ ｔｏ
ｔｈｅ ｏｒｇａｎｅｌｌｅｓ[Ｊ] . ＦＥＢＳ Ｌｅｔｔｅｒｓꎬ２００５ꎬ５７９(１７):３７０７￣３７１２.

[１５] ＳＣＨＷＡＣＫＥ Ｒꎬ ＦＩＳＣＨＥＲ Ｋꎬ ＫＥＴＥＬＳＥＮ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ
ｓｕｒｖｅｙ ｏｆ ｐｌａｓｔｉｄ ａｎｄ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｔａｒｇｅｔｉｎｇ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐ￣
ｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ａｎｄ ｒｉｃｅ [ Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ ａｎｄ
Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ２００７ꎬ２７７(６):６３１￣６４６.

[１６] ＶＥＲＭＥＬ Ｍꎬ ＧＵＥＲＭＡＮＮ Ｂꎬ ＤＥＬＡＧＥ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ
ＲＲＭ￣ｔｙｐｅ ＲＮＡ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｔｏ ｐｌａｎｔ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａ
[Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔ￣
ｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ２００２ꎬ９９(９):５８６６￣５８７１.

[１７] ＰＦＡＬＺ Ｊꎬ ＬＩＥＲＥ Ｋꎬ ＫＡＮＤＬＢＩＮＤＥＲ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. ｐＴＡＣ２ꎬ￣６ꎬａｎｄ￣
１２ ａｒｅ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｐｌａｓｔｉｄ ｃｈｒｏｍｏ￣
ｓｏｍｅ ｔｈａｔ ａｒｅ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｐｌａｓｔｉｄ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ[ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ
Ｃｅｌｌꎬ２００６ꎬ１８(１):１７６￣１９７.

[１８] ＰＲＩＫＲＹＬ Ｊꎬ ＷＡＴＫＩＮＳ Ｋ Ｐꎬ ＦＲＩＳＯ Ｇꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｍｅｍｂｅｒ ｏｆ ｔｈｅ
Ｗｈｉｒｌｙ ｆａｍｉｌｙ ｉｓ ａ ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ＲＮＡ￣ ａｎｄ ＤＮＡ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ
ｔｈａｔ ｉｓ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｆｏｒ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓ[ Ｊ] . Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅ￣
ｓｅａｒｃｈꎬ２００８ꎬ３６(１６):５１５２￣５１６５.

[１９] ＭＥＬＯＮＥＫ Ｊꎬ ＭＵＬＩＳＣＨ Ｍꎬ ＳＣＨＭＩＴＺ￣ＬＩＮＮＥＷＥＢＥＲ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ.
Ｗｈｉｒｌｙ１ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｓ ｗｉｔｈ ｉｎｔｒｏｎ ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ＲＮＡｓ ａｎｄ
ｒａｒｅｌｙ ｃｏ￣ｌｏｃａｌｉｚｅｓ ｗｉｔｈ ｎｕｃｌｅｏｉｄｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔａꎬ２０１０ꎬ２３２(２):４７１￣
４８１.

[２０] ＧＲＡＢＯＷＳＫＩ Ｅꎬ ＭＩＡＯ Ｙꎬ ＭＵＬＩＳＣＨ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｉｎｇｌｅ￣ｓｔｒａｎｄｅｄ
ＤＮＡ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｗｈｉｒｌｙ１ ｉｎ ｂａｒｌｅｙ ｌｅａｖｅｓ ｉｓ ｌｏｃａｔｅｄ ｉｎ ｐｌａｓｔｉｄｓ
ａｎｄ ｔｈｅ ｎｕｃｌｅｕｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｅｌｌ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２００８ꎬ１４７
(４):１８００￣１８０４.

[２１] ＧＵＡＮ Ｚꎬ ＷＡＮＧ Ｗ Ｚꎬ ＹＵ Ｘ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｐｒｏｔｅｏｍｉｃ
ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｏｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ＣＩＰＫ１４ ａｎｄ ＷＨＩＲＬＹ１ / ３ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｐａｌｅ
ｙｅｌｌｏｗｉｎｇ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｏ￣
ｌｅｃｕｌａｒ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ２０１８ꎬ１９(８):２２３１.

[２２] ＧＯＬＩＮ Ｓꎬ ＮＥＧＲＯＮＩ Ｙ Ｌꎬ ＢＥＮＮＥＷＩＴＺ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. Ｗｈｉｒｌｙ２ ｐｌａｙｓ
ａ ｋｅｙ ｒｏｌｅ ｉｎ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙꎬｄｙｎａｍｉｃｓꎬａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｔｙ
ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｄｉｒｅｃｔꎬ２０２０ꎬ４(５):００２２９.

[２３] ＩＳＥＭＥＲ Ｒꎬ ＭＵＬＩＳＣＨ Ｍꎬ ＳＣＨÄＦＥＲ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｅｃｏｍｂｉｎａｎｔ
Ｗｈｉｒｌｙ１ ｔｒａｎｓｌｏｃａｔｅｓ ｆｒｏｍ ｔｒａｎｓｐｌａｓｔｏｍｉｃ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔｓ ｔｏ ｔｈｅ ｎｕｃｌｅｕｓ
[Ｊ] . ＦＥＢＳ Ｌｅｔｔｅｒｓꎬ２０１２ꎬ５８６(１):８５￣８８.

[２４] ＨＡＮＳＯＮ Ｍ Ｒꎬ ＨＩＮＥＳ Ｋ Ｍ. Ｓｔｒｏｍｕｌｅｓ:ｐｒｏｂｉｎｇ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ａｎｄ
ｆｕｎｃｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２０１８ꎬ１７６(１):１２８￣１３７.

[２５] ＬＩＮ Ｗ Ｆꎬ ＺＨＡＮＧ Ｈꎬ ＨＵＡＮＧ Ｄ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｕａｌ￣ｌｏｃａｌｉｚｅｄ Ｗｈｉｒ￣
ｌｙ１ ａｆｆｅｃｔｓ ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｖｉａ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ ｉｓｏｃｈｏ￣
ｒｉｓｍａｔｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ１ꎬｐｈｅｎｙｌａｌａｎｉｎｅ ａｍｍｏｎｉａ ｌｙａｓｅ１ꎬａｎｄ Ｓ￣ａｄｅｎｏｓｙｌ￣
ｌ￣ｍｅｔｈｉｏｎｉｎｅ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｍｅｔｈｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ１[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ
２０２０ꎬ１８４(４):１８８４￣１８９９.

[２６] ＤＥＳＶＥＡＵＸ Ｄꎬ ＳＵＢＲＡＭＡＮＩＡＭ Ｒꎬ ＤＥＳＰＲÉＳ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ
‘Ｗｈｉｒｌｙ’ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｉｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄ￣ｄｅｐｅｎｄ￣
ｅｎｔ ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ] . Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ Ｃｅｌｌꎬ
２００４ꎬ６(２):２２９￣２４０.

[２７] ＫＲＵＰＩＮＳＫＡ Ｋꎬ ＤÄＨＮＨＡＲＤＴ Ｄꎬ ＦＩＳＣＨＥＲ￣ＫＩＬＢＩＥＮＳＫＩ Ｉꎬ ｅｔ
ａｌ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｗｈｉｒｌｙ１ ａｓ ａ ｆａｃｔｏｒ ｂｉｎｄｉｎｇ ｔｏ ｔｈｅ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｏｆ
ｔｈｅ ｓｔｒｅｓｓ￣ ａｎｄ ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｇｅｎｅ ＨｖＳ４０[ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ
Ｐｌａｎｔ Ｇｒｏｗｔｈ Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎꎬ２０１４ꎬ３３(１):９１￣１０５.

[２８] ＪＡＮＡＣＫ Ｂꎬ ＳＯＳＯＩ Ｐꎬ ＫＲＵＰＩＮＳＫＡ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｋｎｏｃｋｄｏｗｎ ｏｆ
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Ｗｈｉｒｌｙ１ ａｆｆｅｃｔｓ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｌｅａｆ ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ ａｎｄ ｈｉｓｔｏｎｅ
ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｇｅｎｅ ＨｖＳ４０[Ｊ] . Ｐｌａｎｔｓꎬ
２０１６ꎬ５(３):３７.

[２９] ＨＵＡＮＧ Ｄ Ｍꎬ ＬＡＮ Ｗꎬ ＬＩ Ｄ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｗｈｉｒｌｙ１ ｏｃｃｕｐａｎｃｙ ａｆｆｅｃｔｓ
ｈｉｓｔｏｎｅ ｌｙｓｉｎｅ ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ＷＲＫＹ５３ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐ￣
ｓｉｓ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｍａｎｎｅｒ[Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０１８ꎬ９:
１５０３.

[３０] ＲＥＮ Ｙ Ｊꎬ ＬＩ Ｙ Ｙꎬ ＪＩＡＮＧ Ｙ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ ｏｆ Ｗｈｉｒｌｙ１
ｂｙ ＣＩＰＫ１４ ｓｈｉｆｔｓ ｉｔｓ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｕａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
[Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔꎬ２０１７ꎬ１０(５):７４９￣７６３.

[３１] ＣＨＩＴＮＩＳ Ｖ Ｒꎬ ＧＡＯ Ｆꎬ ＹＡＯ Ｚꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｆｔｅｒ￣ｒｉｐｅｎｉｎｇ ｉｎｄｕｃｅｄ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｈｏｒｍｏｎａｌ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｗｈｅａｔ ｓｅｅｄｓ:ｔｈｅ ｃａｓｅｓ
ｏｆ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄｓꎬｅｔｈｙｌｅｎｅꎬｃｙｔｏｋｉｎｉｎ ａｎｄ ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄ[Ｊ] . ＰＬｏＳ
Ｏｎｅꎬ２０１４ꎬ９(１):８７５４３.

[３２] ＺＨＵＡＮＧ Ｋ Ｙꎬ ＧＡＯ Ｙ Ｙꎬ ＬＩＵ Ｚ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. Ｗｈｉｒｌｙ１ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ
ＨＳＰ２１.５Ａ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｔｏ ｐｒｏｍｏｔｅ ｔｈｅｒｍｏｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｔｏｍａｔｏ [ Ｊ] .
Ｐｌａｎｔ ＆ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２０２０ꎬ６１(１):１６９￣１７７.

[３３] ＺＨＵＡＮＧ Ｋ Ｙꎬ ＷＡＮＧ Ｊ Ｙꎬ ＪＩＡＯ Ｂ Ｚꎬ ｅｔ ａｌ. Ｗｈｉｒｌｙ１ ｍａｉｎｔａｉｎｓ
ｌｅａｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ ｉｎ ｔｏｍａｔｏ ｂｙ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ
ｏｆ ＲｂｃＳ１ ｕｎｄｅｒ ｃｈｉｌｌｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ
２０２０ꎬ７１(１２):３６５３￣３６６３.

[３４] ＨＵＡＮＧ Ｃ Ｘꎬ ＹＵ Ｊ Ｆꎬ ＣＡＩ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｒｉｐｌｅ￣ｌｏｃａｌｉｚｅｄ Ｗｈｉｒｌｙ２ ｉｎ￣
ｆｌｕｅｎｃｅｓ ｌｅａｆ ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ ａｎｄ ｓｉｌｉｑｕｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｖｉａ ｃａｒｂｏｎ ａｌｌｏｃａ￣
ｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２０２０ꎬ１８４(３):１３４８￣１３６２.

[３５] ＭＣＣＯＹ Ｒ Ｍꎬ ＪＵＬＩＡＮ Ｒꎬ ＫＵＭＡＲ Ｓ Ｒ Ｖꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｓｙｓｔｅｍｓ ｂｉｏｌ￣
ｏｇｙ ａｐｐｒｏａｃｈ ｔｏ ｉｄｅｎｔｉｆｙ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｅｐｉｇｅｎｅｔｉｃ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｓ ｆｏｒ ｓｐｅｃｉｆｉｃ
ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔｓꎬ２０２１ꎬ１０(２):３６４.

[３６] ＭＩＡＯ Ｙꎬ ＪＩＡＮＧ Ｊ Ｊꎬ ＲＥＮ Ｙ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｓｉｎｇｌｅ￣ｓｔｒａｎｄｅｄ ＤＮＡ￣
ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｗｈｉｒｌｙ１ ｒｅｐｒｅｓｓｅｓ ＷＲＫＹ５３ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎｄ ｄｅｌａｙｓ
ｌｅａｆ ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ ｉｎ ａ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｍａｎｎｅｒ ｉｎ Ａｒａ￣
ｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２０１３ꎬ１６３(２):７４６￣７５６.

[３７] ＸＩＯＮＧ Ｊ Ｙꎬ ＬＡＩ Ｃ Ｘꎬ ＱＵ Ｚꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｅｃｒｕｉｔｍｅｎｔ ｏｆ ＡｔＷＨＹ１ ａｎｄ
ＡｔＷＨＹ３ ｂｙ ａ ｄｉｓｔａｌ ｅｌｅｍｅｎｔ ｕｐｓｔｒｅａｍ ｏｆ ｔｈｅ ｋｉｎｅｓｉｎ ｇｅｎｅ ＡｔＫＰ１
ｔｏ ｍｅｄｉａｔｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｒｅｐｒｅｓｓｉｏｎ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ
２００９ꎬ７１(４ / ５):４３７￣４４９.

[３８] ＳＷＩＤＡ￣ＢＡＲＴＥＣＺＫＡ Ａꎬ ＫＲＩＥＧＥＲ￣ＬＩＳＺＫＡＹ Ａꎬ ＢＩＬＧＥＲ Ｗꎬ
ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｐｌａｓｔｉｄ￣ｎｕｃｌｅｕｓ ｌｏｃａｔｅｄ ＤＮＡ / ＲＮＡ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ
Ｗｈｉｒｌｙ１ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｍｉｃｒｏＲＮＡ￣ｌｅｖｅｌｓ ｄｕｒｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ｂａｒｌｅｙ (Ｈｏｒ￣

ｄｅｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ Ｌ.)[Ｊ] . ＲＮＡ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２０１８ꎬ１５(７):８８６￣８９１.
[３９] ＦＡＮＧ Ｃ Ｘꎬ ＹＡＮＧ Ｌ Ｋꎬ ＣＨＥＮ Ｗ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. ＭＹＢ５７ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ￣

ａｌｌｙ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ＭＡＰＫ１１ ｔｏ ｉｎｔｅｒａｃｔ ｗｉｔｈ ＰＡＬ２ꎻ３ ａｎｄ ｍｏｄｕｌａｔｅ ｒｉｃｅ
ａｌｌｅｌｏｐａｔｈｙ [ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ２０２０ꎬ７１ ( ６):
２１２７￣２１４１.

[４０] ＭＡＲÉＣＨＡＬ Ａꎬ ＰＡＲＥＮＴ Ｊ Ｓꎬ ＶÉＲＯＮＮＥＡＵ￣ＬＡＦＯＲＴＵＮＥ Ｆꎬ
ｅｔ ａｌ. Ｗｈｉｒｌｙ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｍａｉｎｔａｉｎ ｐｌａｓｔｉｄ ｇｅｎｏｍｅ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｉｎ Ａｒａｂｉ￣
ｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ
Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ２００９ꎬ１０６(３４):１４６９３￣１４６９８.

[４１] ＺＡＭＰＩＮＩ Éꎬ ＬＥＰＡＧＥ Éꎬ ＴＲＥＭＢＬＡＹ￣ＢＥＬＺＩＬＥ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｏｒ￣
ｇａｎｅｌｌｅ ＤＮＡ ｒｅａｒｒａｎｇｅｍｅｎｔ ｍａｐｐｉｎｇ ｒｅｖｅａｌｓ Ｕ￣ｔｕｒｎ￣ｌｉｋｅ ｉｎｖｅｒｓｉｏｎｓ
ａｓ ａ ｍａｊｏｒ ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ ｇｅｎｏｍｉｃ ｉｎｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ａｎｄ ｈｕｍａｎｓ
[Ｊ] . Ｇｅｎｏｍｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ２０１５ꎬ２５(５):６４５￣６５４.

[４２] ＤＵＡＮ Ｓ Ｊꎬ ＨＵ Ｌ Ｌꎬ ＤＯＮＧ Ｂ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｆｒｏｍ ｐｌａｓｔｉｄ ｇｅ￣
ｎｏｍｅ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｍｏｄｕｌａｔｅｓ ｅｎｄｏｒｅｐｌｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｅｌｌ ｃｙｃｌｅ ｄｕｒｉｎｇ
ｐｌａｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ[Ｊ] . Ｃｅｌｌ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ２０２０ꎬ３２(６):１０８０１９.

[４３] ＷＡＮＧ Ｗ Ｊꎬ ＬＩ Ｋꎬ ＹＡＮＧ Ｚꎬ ｅｔ ａｌ. ＲＮａｓｅ Ｈ１Ｃ ｃｏｌｌａｂｏｒａｔｅｓ ｗｉｔｈ
ｓｓＤＮＡ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ＷＨＹ１ / ３ ａｎｄ ｒｅｃｏｍｂｉｎａｓｅ ＲｅｃＡ１ ｔｏ ｆｕｌｆｉｌｌ
ｔｈｅ ＤＮＡ ｄａｍａｇｅ ｒｅｐａｉｒ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔｓ [ Ｊ] . Ｎｕｃｌｅｉｃ
Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ２０２１ꎬ４９(１２):６７７１￣６７８７.

[４４] ＭＡＲÉＣＨＡＬ Ａꎬ ＰＡＲＥＮＴ Ｊ Ｓꎬ ＳＡＢＡＲ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ
ｏｆ ｍｔＤＮＡ￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ＡｔＷｈｙ２ ｃｏｍｐｒｏｍｉｓｅｓ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ
[Ｊ] . ＢＭＣ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２００８ꎬ８:４２.

[４５] ＪＡＮＩＣＫＡ Ｓꎬ ＫÜＨＮ Ｋꎬ ＬＥ ＲＥＴ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ＲＡＤ５２￣ｌｉｋｅ ｓｉｎｇｌｅ￣
ｓｔｒａｎｄｅｄ ＤＮＡ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ａｆｆｅｃｔｓ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ＤＮＡ ｒｅｐａｉｒ ｂｙ
ｒｅｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌ:ｆｏｒ Ｃｅｌｌ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏ￣
ｇｙꎬ２０１２ꎬ７２(３):４２３￣４３５.

[４６] ＹＡＮ Ｙꎬ ＬＩＵ Ｗꎬ ＷＥＩ Ｙ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. ＭｅＣＩＰＫ２３ ｉｎｔｅｒａｃｔｓ ｗｉｔｈ Ｗｈｉｒ￣
ｌｙ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｔｏ ａｃｔｉｖａｔｅ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ
ｒｅｇｕｌａｔｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｃａｓｓａｖａ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ
Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２０２０ꎬ１８(７):１５０４￣１５０６.

[４７] ＹＯＯ Ｈ Ｈꎬ ＫＷＯＮ Ｃꎬ ＬＥＥ Ｍ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｉｎｇｌｅ￣ｓｔｒａｎｄｅｄ ＤＮＡ
ｂｉｎｄｉｎｇ ｆａｃｔｏｒ ＡｔＷＨＹ１ ｍｏｄｕｌａｔｅｓ ｔｅｌｏｍｅｒｅ ｌｅｎｇｔｈ ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ ｉｎ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌ:ｆｏｒ Ｃｅｌｌ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ
２００７ꎬ４９(３):４４２￣４５１.

[４８] ＲＥＩＣＨＥＬ Ｍꎬ ＬＩＡＯ Ｙ Ｌꎬ ＲＥＴＴＥＬ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｎ ｐｌａｎｔａ ｄｅｔｅｒｍｉｎａ￣
ｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｍＲＮＡ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｏｍｅ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｅｔｉｏｌａｔｅｄ ｓｅｅｄ￣
ｌｉｎｇｓ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２０１６ꎬ２８(１０):２４３５￣２４５２.
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