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　 　 摘要:　 ＮＲＬ(ＮＰＨ３ / ＲＰＴ２￣ｌｉｋｅ)蛋白是植物特有的光响应蛋白家族ꎬ其成员在调节植物气孔开放、叶绿体运

动、叶片伸长和向光性等方面起着重要作用ꎮ 为探究甜瓜 ＮＲＬ 家族基因结构、染色体位置及其编码蛋白质的理化

性质、保守基序ꎬ弱光胁迫下甜瓜 ＮＲＬ 家族基因的表达特征ꎬ本研究通过生物信息学手段ꎬ对甜瓜 ＮＲＬ 家族基因进

行鉴定ꎮ 结果表明ꎬ甜瓜全基因组中存在 ２４ 个 ＮＲＬ 家族成员ꎬ分布在除 ５ 号染色体外的其他 １１ 条染色体上ꎮ 甜

瓜 ＮＲＬ 家族基因结构较为保守ꎮ ２０ 个 ＣｍＮＲＬ 家族基因在茎和叶中高表达ꎬ在根中表达水平较低ꎬ１５ 个 ＣｍＮＲＬ 家

族基因可能参与甜瓜对弱光胁迫的响应ꎮ 本研究结果可为甜瓜 ＮＲＬ 家族基因功能研究和利用提供参考和依据ꎮ
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　 　 光是影响植物植株形态和功能的重要因素ꎬ在
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植物生长发育和形态建成中起着极其重要的作

用[１]ꎮ 在植物光合作用过程中ꎬ一系列复杂的信号

网络随着外界光信号的波长、强度和方向的变化而

演 化[２]ꎮ 向 光 素 ＰＨＯＴＯＴＲＯＰＩＮ１ ( ＰＨＯＴ１ ) 和

ＰＨＯＴＯＴＲＯＰＩＮ２ (ＰＨＯＴ２)是一类结合细胞质膜的

丝氨酸 /苏氨酸蛋白激酶[３]ꎮ 蓝光照射后ꎬＰＨＯＴ１
和 ＰＨＯＴ２ 发生构象变化和自磷酸化激活ꎬ进而调节

下胚轴光弯曲响应、叶绿体运动、气孔打开、叶片伸

展及定位[４]ꎮ Ｃｈｒｉｓｔｉｅ 等[５]、Ｋｉｍｕｒａ 等[６] 研究发现ꎬ
ＮＰＨ３(ＮＯＮＰＨＯＴＯＴＲＯＰＩＣ ＨＹＰＯＣＯＴＹＬ ３)蛋白和

ＲＰＴ２(ＲＯＯＴ ＰＨＯＴＯＴＲＯＰＩＳＭ ２)蛋白参与向光素

(ＰＨＯＴ１ 和 ＰＨＯＴ２)介导的拟南芥趋光性、叶片伸

长和光合作用调控[５￣６]ꎮ
ＮＰＨ３ 和 ＲＰＴ２ 同 属 于 ＮＲＬ ( ＮＰＨ３ / ＲＰＴ２￣

ｌｉｋｅ)蛋白家族ꎬ该家族成员通常包含 ３ 个典型结构

域ꎬ即 Ｎ 端 ＢＴＢ 结构域、中间 ＮＰＨ３ 结构域和 ｃ 端

卷曲结构域[７]ꎮ 其中 ＢＴＢ 结构域的功能主要在于

介导向光素 ＰＨＯＴ１ 的泛素化[８]ꎻｃ 端卷曲结构域主

要参与 ＮＰＨ３ 结构域和 ＰＨＯＴ１ 之间的蛋白质相互

作用ꎻ而 ＮＰＨ３ 结构域的功能尚未见报道[９]ꎮ
ＮＲＬ 家族作为植物特有的光响应蛋白质家族ꎬ

其家族成员不仅参与植物的趋光反应ꎬ而且在花粉

萌发、花粉管生长、叶脉结构及花型形成、根重力响

应和抗病性等方面起到重要作用[５ꎬ１０]ꎮ 拟南芥 Ａｔ￣
ＮＲＬ８(ＡｔＳＥＴＨ６)参与花粉萌发和花粉管生长[１１]ꎮ
ＡｔＮＲＬ２３(ＡｔＤＯＴ３)参与叶脉结构形成、维管系统发

育和生殖发育[１２￣１３]ꎮ 生菜 ＬｓＮＲＬ４ 基因通过调控叶

绿体和维管束厚壁细胞的发育参与生菜光合作用和

植株形态建成[１４]ꎮ 马铃薯 ＳｔＮＲＬ１ 基因沉默可减少

晚疫病病原体定殖ꎬ加速 ＩＮＦ１ 蛋白介导的细胞死

亡ꎬ从而增强宿主抗病能力[１５]ꎮ
目前ꎬ拟南芥 ( Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ) [５] 、番茄 ( Ｓｏｌａｎｕｍ

ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ) [１６] 、水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.) [１７] 和玉米

(Ｚｅａ ｍａｙｓ) [１８]等模式植物的 ＮＲＬ 基因家族已经

得到鉴定ꎬＮＲＬ 家族基因功能得到初步分析[１９￣２０] ꎬ
而甜瓜(Ｃｕｃｕｍｉｓ ｍｅｌｏ) ＮＲＬ 家族基因的鉴定与功

能分析尚未见报道ꎮ 基于此ꎬ本研究采用生物信

息学方法在全基因组范围内挖掘甜瓜 ＮＲＬ 基因家

族成员ꎬ并对该家族成员的基因结构、染色体定

位、共线性、顺式作用元件及其编码蛋白质的理化

性质进行系统分析ꎬ同时结合弱光胁迫处理ꎬ明确

甜瓜 ＮＲＬ 家族基因的表达特征ꎬ筛选弱光胁迫响

应基因ꎬ为进一步的 ＮＲＬ 基因功能研究及抗逆甜

瓜品种培育奠定基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 甜瓜 ＮＲＬ 家族基因鉴定

从 Ｐｆａｍ 数据库(ｈｔｔｐ: / / ｐｆａｍ￣ｌｅｇａｃｙ.ｘｆａｍ.ｏｒｇ / )
下载拟南芥 ＮＲＬ 基因编码的蛋白质序列ꎬ随后将下

载的 ｈｍｍｅｒ 文件作为母序列ꎬ在甜瓜基因组数据库

( ｈｔｔｐ: / / ｃｕｃｕｒｂｉｔｇｅｎｏｍｉｃｓ. ｏｒｇ / ｐｕｂ / ｃｕｃｕｒｂｉｔ / ｇｅｎｏｍｅ /
ｍｅｌｏｎ / ｖ３.６.１)中比对ꎬ预测得到甜瓜 ＮＲＬ 家族蛋

白[２１￣２２]ꎮ 借助美国国家生物技术信息中心网站(ｈｔ￣
ｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ / ｃｄｄ / ) Ｂａｔｃｈ ＣＤ￣Ｓｅａｒｃｈ
工具对预测得到的甜瓜 ＮＲＬ 家族基因进行进一步

筛选[２３￣２４]ꎮ
１.２　 甜瓜 ＮＲＬ 家族基因系统发育树建立及其编码

蛋白质的理化性质分析

　 　 利用 ＥｘＰＡＳｙ 网站 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｅｂ. ｅｘｐａｓｙ. ｏｒｇ /
ｐｒｏｔｐａｒａｍ / )分析甜瓜 ＮＲＬ 家族基因编码蛋白质氨

基酸序列长度、相对分子量和等电点[２５] ꎮ 利用

Ｅｎｓｅｍｂｌ Ｐｌａｎｔｓ 数据库( ｈｔｔｐｓ: / / ｐｌａｎｔｓ. ｅｎｓｅｍｂｌ. ｏｒｇ /
ｉｎｄｅｘ.ｈｔｍｌ)获得拟南芥和番茄全基因组的 ＮＲＬ 蛋

白质序列ꎬ利用 ＭＵＳＣＬＥ 工具进行 ＮＲＬ 家族基因

鉴定与筛选[２６] ꎮ 随后采用 ＭＥＧＡ ７.０ 软件进行甜

瓜、拟南芥和番茄 ＮＲＬ 蛋白质序列比对ꎬ设置自展

值(Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ) 为 １ ０００ꎬ采用邻域连接 ( Ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣
ｊｏｉｎｉｎｇꎬＮＪ)方法重建系统发育树ꎬ使用在线工具

ｉＴＯＬ (ｈｔｔｐｓ: / / ｉｔｏｌ.ｅｍｂｌ.ｄｅ / )对系统发育树进行美

化ꎮ
１.３　 甜瓜 ＮＲＬ 家族基因顺式作用元件分析

利 用 ＭＥＭＥ 网 站 ( ｈｔｔｐ: / / ｍｅｍｅ￣ｓｕｉｔｅ. ｏｒｇ /
ｔｏｏｌｓ / ｍｅｍｅ)鉴定甜瓜 ＮＲＬ 蛋白保守基序ꎮ 选取

甜瓜 ＮＲＬ 基因起始密码子上游的２ ０００ ｂｐ 序列ꎬ
利用 Ｐｌａｎｔ ＣＡＲＥ 数据库(ｈｔｔｐ: / / ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ.ｐｓｂ.
ｕｇｅｎｔ. ｂｅ / ｗｅｂｔｏｏｌｓ / ｐｌａｎｔｃａｒｅ / ｈｔｍｌ / ) 分析 ＮＲＬ 基因

启动子区域的顺式作用元件ꎮ 利用 ＴＢｔｏｏｌｓ 软件进

行蛋白质基序和顺式作用元件可视化分析ꎮ 利用

ＳＷＩＳＳ￣ＭＯＤＥＬ 互作网络( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｓｗｉｓｓｍｏｄｅｌ.
ｅｘｐａｓｙ.ｏｒｇ / ｉｎｔｅｒａｃｔｉｖｅ)预测甜瓜 ＮＲＬ 蛋白的三级

结构ꎮ
１.４　 甜瓜 ＮＲＬ 基因染色体定位及共线性分析

利用 ＭＣＳｃａｎＸ 软件确定甜瓜 ＮＲＬ 家族基因

染色体位置ꎬ并用 ｉＴＯＬ 工具进行可视化( ｈｔｔｐｓ: / /

８２０１ 江 苏 农 业 学 报 　 ２０２６ 年 第 ４２ 卷 第 ５ 期



ｉｔｏｌ.ｅｍｂｌ.ｄｅ / )ꎮ 根据甜瓜基因组数据进行物种内

ＮＲＬ 家族基因的共线性分析ꎬ结合拟南芥和番茄

的基因组数据对物种间 ＮＲＬ 家族基因同源性进行

分析ꎬ并且利用 ＴＢｔｏｏｌｓ 软件进行可视化分析ꎮ
１.５　 甜瓜 ＮＲＬ 基因表达特征

利用课题组保存的弱光敏感自交系材料 ３１７ 进

行甜瓜生长试验ꎮ 自交系 ３１７ 种子在 ５５ ℃温水中

浸泡 ４ ｈ 后ꎬ放入 ２８ ℃培养箱中催芽 ２ ｄꎬ随后播种

于 ５０ 孔培养皿中ꎬ然后将培养皿置于人工气候室

中ꎬ生长条件设置为相对湿度 ７０％ꎬ光周期(６:００－
１８:００)１２ ｈ / ｄꎬ光照度 ３００ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)ꎮ 当幼苗

生长至三叶一心期时ꎬ取根、茎、叶等组织ꎬ用液氮冷

冻后于－８０ ℃保存ꎬ用于甜瓜 ＮＲＬ 基因表达水平分

析ꎮ
１.６　 弱光胁迫下甜瓜 ＮＲＬ 基因表达特征

在自交系材料 ３１７ 三叶一心期时ꎬ设置光周期

１２ ｈ / ｄ、光照度 ６０ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)的弱光处理ꎬ处理

２ ｄ 后取植株第 ２ 片叶片备用ꎬ每 ５ 株为一个样品混

样ꎬ液氮冻存后用于 ＲＮＡ 提取ꎬ每个样品 ３ 个生物

学重复ꎮ 采用 ＲＮＡｉｓｏ Ｐｌｕｓ 试剂盒[宝日医生物技

术(北京)有限公司产品]进行样品 ＲＮＡ 提取ꎬ利用

Ｏｎｅ￣Ｓｔｅｐ ｇＤＮＡ Ｒｅｍｏｖａｌ 试剂盒和 ｃＤＮＡ Ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ
ＳｕｐｅｒＭｉｘ 试剂盒(北京全式金生物技术有限公司产

品)进行 ｃＤＮＡ 反转录ꎬ然后以 １８Ｓ 为内参基因ꎬ利
用 ＳＹＢＲ ｑＰＣＲ Ｍａｓｔｅｒ Ｍｉｘ 试剂盒(南京诺唯赞生物

科技股份有限公司产品)进行荧光定量 ＰＣＲ(ｑＲＴ￣
ＰＣＲ)ꎬｑＲＴ￣ＰＣＲ 引物序列见表 １ꎮ 采用 ２－△△Ｃｔ法计

算基因相对表达量ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 甜瓜 ＮＲＬ 家族基因编码蛋白质理化性质

利用相似性搜索及结构域鉴定ꎬ从甜瓜全基因

组中 共 鉴 定 到 ２４ 个 ＮＲＬ 家 族 成 员ꎬ 命 名 为

ＣｍＮＲＬ１~ＣｍＮＲＬ２４ꎮ 甜瓜 ＮＲＬ 家族基因编码蛋白

质理化性质如表 ２ 所示ꎮ 从表中可以看出ꎬ甜瓜

ＮＲＬ 家族基因编码序列长度为７８９~ ２ ０９４ ｂｐꎬＮＲＬ
蛋白氨基酸序列长度为２６２~ ６９７ ａａꎬ相对分子量为

２９ ８６３.００~７７ ７９３.８５ꎬ理论等电点为５.０５~９􀆰 ０４ꎮ 甜

瓜 ＣｍＮＲＬ１ 蛋白定位于细胞核中ꎬＣｍＮＲＬ２、ＣｍＮ￣
ＲＬ８、ＣｍＮＲＬ９、 ＣｍＮＲＬ１０、 ＣｍＮＲＬ１１、 ＣｍＮＲＬ１４ 和

ＣｍＮＲＬ１９ 蛋白定位于细胞膜中ꎬ其他 １６ 个甜瓜

ＣｍＮＲＬ 蛋白在细胞核和细胞膜中均存在ꎮ

表 １　 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 引物序列

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｆｏｒ ｑＲＴ￣ＰＣＲ

引物名称　 上游引物(５′→３′) 　 　 　 下游引物(５′→３′) 　 　 　

ＣｍＮＲＬ１ ＧＡＴＧＣＣＴＣＴＴＡＴＴＧＧ ＴＣＴＴＣＣＣＴＧＡＣＴＴＴＴ

ＣｍＮＲＬ２ ＣＴＡＡＡＣＡＣＧＣＡＣＴＣＡ ＴＣＡＴＣＴＴＣＣＣＡＣＴＴＣ

ＣｍＮＲＬ３ ＣＴＣＴＧＣＣＣＴＧＡＣＴＴ ＡＴＧＣＧＧＡＧＧＡＡＣＴ

ＣｍＮＲＬ４ ＧＣＡＧＣＡＧＴＡＡＧＡＡＴＡＡ ＴＡＧＣＡＧＣＡＣＡＧＡＡＡＧ

ＣｍＮＲＬ５ ＡＡＧＴＴＴＣＣＣＴＴＡＧＴＴＴＣ ＣＴＣＡＧＡＣＣＣＡＣＣＡＧ

ＣｍＮＲＬ６ ＡＧＣＣＡＧＧＴＴＣＴＴＧ ＣＴＧＣＴＴＡＴＧＡＧＧＧＡ

ＣｍＮＲＬ７ ＧＧＧＧＡＧＣＡＣＡＡＴＧ ＣＡＧＣＡＧＣＡＣＡＡＣＧ

ＣｍＮＲＬ８ ＧＡＧＧＣＡＴＴＴＧＡＧＴＴＡＧ ＣＡＡＧＧＴＴＴＣＣＧＡＣＴ

ＣｍＮＲＬ９ ＡＧＡＧＣＣＡＣＡＧＧＡＡＧＡ ＡＣＧＣＣＧＴＡＧＣＡＧＡ

ＣｍＮＲＬ１０ ＧＧＧＧＴＡＴＧＧＡＧＡＴＴＡ ＣＴＴＧＴＧＧＡＧＧＴＧＧＡ

ＣｍＮＲＬ１１ ＧＡＡＡＧＣＣＡＡＴＧＡＧＧ ＣＧＡＧＣＡＧＣＣＡＣＴＡ

ＣｍＮＲＬ１２ ＡＡＧＴＧＡＴＴＧＣＧＴＣＴＡＡ ＧＣＴＡＴＣＣＧＣＡＣＣＡ

ＣｍＮＲＬ１３ ＧＡＧＣＣＡＧＡＡＧＧＣＧＡＡＴＡ ＣＣＧＣＡＧＣＡＡＴＧＡＡＧＴＡＡ

ＣｍＮＲＬ１４ ＴＧＴＧＣＧＧＣＧＧＡＧＴＡ ＴＣＧＧＣＡＴＡＡＧＡＴＡＡＡＧＴＣ

ＣｍＮＲＬ１５ ＡＡＡＣＡＧＣＡＧＣＣＡＣＧ ＡＣＣＴＴＣＣＡＣＣＣＡＴＡ

ＣｍＮＲＬ１６ ＧＡＣＡＧＧＣＴＴＧＧＴＴＣＴ ＴＣＴＴＴＡＴＴＡＣＡＣＣＴＣＧＴ

ＣｍＮＲＬ１７ ＧＧＡＧＣＧＡＧＴＴＣＡＴＣ ＣＣＴＣＡＡＡＣＣＡＣＣＡＡ

ＣｍＮＲＬ１８ ＡＣＴＣＴＧＧＧＡＧＧＴＴＧ ＴＣＡＡＡＴＣＣＣＴＣＴＧＣ

ＣｍＮＲＬ１９ ＡＡＧＧＣＡＧＣＣＡＡＧＴＴ ＴＧＴＴＧＴＣＧＣＡＡＴＡＣＴＴ

ＣｍＮＲＬ２０ ＴＧＴＣＴＣＣＣＧＡＡＧＴＧ ＡＡＧＡＴＡＡＴＣＡＧＡＴＡＣＧＣ

ＣｍＮＲＬ２１ ＣＴＧＧＣＡＴＣＣＡＡＡＴＣＣ ＧＧＧＣＡＣＣＡＴＡＧＣＡＡＡ

ＣｍＮＲＬ２２ ＡＣＧＡＧＧＴＣＴＴＴＧＧＴ ＧＣＴＴＣＧＧＡＣＡＴＴＣＴ

ＣｍＮＲＬ２３ ＧＣＧＡＣＴＧＡＧＴＴＧＧＣ ＣＣＣＴＧＧＧＴＡＧＴＧＴＡＧ

ＣｍＮＲＬ２４ ＣＴＧＧＣＴＧＴＴＣＴＣＡＡ ＡＣＧＡＣＣＣＡＴＣＣＴＣ

１８Ｓ ＴＣＴＧＣＣＣＧＴＴＧＣＴＣＴＧＡＴＧ ＴＣＡＣＣＣＧＴＣＡＣＣＡＣＣＡＴＡＧ

２.２　 甜瓜 ＮＲＬ 家族基因的系统发育分析

根据甜瓜、拟南芥和番茄的 ＮＲＬ 蛋白质氨基酸

序列构建的系统发育树如图 １ 所示ꎮ 从图中可以看

出ꎬ３ 个物种共有 ７１ 个 ＮＲＬ 家族基因ꎬ可分为 ５ 组ꎮ
组Ⅰ有 ３０ 个成员ꎬ包括 ８ 个甜瓜 ＣｍＮＲＬ 基因、１４ 个拟

南芥 ＡｔＮＲＬ 基因和 ８ 个番茄 ＳｏｌｙｃＮＲＬ 基因ꎬ组Ⅱ有 ２３
个成员ꎬ包括 ８ 个甜瓜 ＣｍＮＲＬ 基因、１２ 个拟南芥 Ａｔ￣
ＮＲＬ 基因和 ３ 个番茄 ＳｏｌｙｃＮＲＬ 基因ꎬ组Ⅲ有 １３ 个成

员ꎬ包括 ５ 个甜瓜 ＣｍＮＲＬ 基因、５ 个拟南芥 ＡｔＮＲＬ 基

因和 ３ 个番茄 ＳｏｌｙｃＮＲＬ 基因ꎬ组Ⅳ有 ４ 个成员ꎬ包括

２ 个甜瓜 ＣｍＮＲＬ 基因和 ２ 个拟南芥 ＡｔＮＲＬ 基因ꎬ组Ｖ
仅有 １ 个成员ꎬ为甜瓜 ＣｍＮＲＬ１５ 基因ꎮ

９２０１张惠敏等:甜瓜 ＮＲＬ 家族基因全基因组鉴定及其表达对弱光胁迫的响应特征



表 ２　 甜瓜 ＮＲＬ 家族基因编码蛋白质的理化特征

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｅｎｃｏｄｅｄ ｂｙ ＮＲＬ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｃｕｃｕｍｉｓ ｍｅｌｏ Ｌ.

基因名称　 　 序列号(ＩＤ)　 编码序列长度
(ｂｐ)

编码蛋白质的理化特征

氨基酸序列长度
(ａａ) 相对分子量 等电点 定位

ＣｍＮＲＬ１ ＭＥＬＯ３Ｃ００６２８１.２ １ ８５７ ６１８ ７０ ７４６.６２ ６.５５ 细胞核

ＣｍＮＲＬ２ ＭＥＬＯ３Ｃ０２４８３７.２ ２ ０２８ ６７５ ７６ ０２３.９０ ７.５３ 细胞膜

ＣｍＮＲＬ３ ＭＥＬＯ３Ｃ００７９９９.２ １ ８０３ ６００ ６８ ０１０.４８ ８.９５ 细胞核ꎬ细胞膜

ＣｍＮＲＬ４ ＭＥＬＯ３Ｃ０２１６７１.２ ９６６ ３２１ ３５ ９５３.５２ ７.５２ 细胞核ꎬ细胞膜

ＣｍＮＲＬ５ ＭＥＬＯ３Ｃ０１６０５１.２ １ ９８３ ６６０ ７４ ３６２.４５ ９.０２ 细胞核ꎬ细胞膜

ＣｍＮＲＬ６ ＭＥＬＯ３Ｃ００２５１４.２ １ ４７９ ４９２ ５６ ５２６.３２ ９.０４ 细胞核ꎬ细胞膜

ＣｍＮＲＬ７ ＭＥＬＯ３Ｃ０１７９９４.２ １ ８６３ ６２３ ６８ ４９７.２６ ６.４３ 细胞核ꎬ细胞膜

ＣｍＮＲＬ８ ＭＥＬＯ３Ｃ０２０８６１.２ １ ３５９ ４５７ ５０ ９０３.７３ ５.９６ 细胞膜

ＣｍＮＲＬ９ ＭＥＬＯ３Ｃ００７５０９.２ ２ ０７０ ６８９ ７７ ００７.８９ ５.０５ 细胞膜

ＣｍＮＲＬ１０ ＭＥＬＯ３Ｃ０２４２１１.２ ２ ０２２ ６７３ ７７ ６０６.６６ ７.１８ 细胞膜

ＣｍＮＲＬ１１ ＭＥＬＯ３Ｃ０１１２９９.２ １ ８３９ ６１２ ６８ ８４２.４３ ８.７３ 细胞膜

ＣｍＮＲＬ１２ ＭＥＬＯ３Ｃ０１１９４５.２ １ ７７６ ５９１ ６５ ９０７.８８ ８.８６ 细胞核ꎬ细胞膜

ＣｍＮＲＬ１３ ＭＥＬＯ３Ｃ００５２０４.２ １ ６５６ ５５１ ６１ ２０２.６９ ８.１７ 细胞核ꎬ细胞膜

ＣｍＮＲＬ１４ ＭＥＬＯ３Ｃ０１２４２４.２ １ ８３９ ６１２ ６９ ０８０.９２ ５.３６ 细胞膜

ＣｍＮＲＬ１５ ＭＥＬＯ３Ｃ０１５３３１.２ １ ７８５ ５９４ ６７ ４５３.０８ ８.８０ 细胞核ꎬ细胞膜

ＣｍＮＲＬ１６ ＭＥＬＯ３Ｃ００７０８４.２ １ ９１１ ６３６ ７０ ５５３.１２ ５.９９ 细胞核ꎬ细胞膜

ＣｍＮＲＬ１７ ＭＥＬＯ３Ｃ０１８７８８.２ １ ５０３ ５００ ５７ １５６.９８ ９.０３ 细胞核ꎬ细胞膜

ＣｍＮＲＬ１８ ＭＥＬＯ３Ｃ０１９２２３.２ １ ５６６ ５２１ ５９ １３３.６５ ６.２０ 细胞核ꎬ细胞膜

ＣｍＮＲＬ１９ ＭＥＬＯ３Ｃ０１６２３２.２ １ ７４９ ５８２ ６５ １１９.６９ ８.１８ 细胞膜

ＣｍＮＲＬ２０ ＭＥＬＯ３Ｃ０２６６６５.２ １ ８９３ ６３０ ７１ １９２.００ ５.９９ 细胞核ꎬ细胞膜

ＣｍＮＲＬ２１ ＭＥＬＯ３Ｃ０３２９６７.２ ７８９ ２６２ ２９ ８６３.００ ５.４２ 细胞核ꎬ细胞膜

ＣｍＮＲＬ２２ ＭＥＬＯ３Ｃ００９３４１.２ １ ７７３ ５９０ ６５ ６７９.２６ ５.２１ 细胞核ꎬ细胞膜

ＣｍＮＲＬ２３ ＭＥＬＯ３Ｃ００７６２５.２ ２ ０９４ ６９７ ７７ ７９３.８５ ５.８６ 细胞核ꎬ细胞膜

ＣｍＮＲＬ２４ ＭＥＬＯ３Ｃ０１８９５２.２ １ ８８７ ３８０ ４３ ５９５.７０ ７.１９ 细胞核ꎬ细胞膜

２.３　 甜瓜 ＣｍＮＲＬ 家族基因的染色体位置

甜瓜 ＮＲＬ 家族基因的染色体位置分布如图 ２
所示ꎮ 从图中可以看出ꎬ甜瓜 ＮＲＬ 家族基因分布在

除染色体 ５ 外的其他 １１ 条染色体上ꎮ 染色体 ８ 上

有的 ５ 个 ＣｍＮＲＬ 基因ꎬ数量最多ꎬ且所有基因都集

中在染色体的起始部分ꎮ 染色体 ７、染色体 １ 上分

别有 ４ 个和 ３ 个 ＣｍＮＲＬ 基因ꎬ染色体 ４、染色体 １０、
染色体 １１、染色体 １２ 上各有 ２ 个 ＣｍＮＲＬ 基因ꎬ染
色体 ２、染色体 ３、染色体 ６、染色体 ９ 上各有 １ 个

ＣｍＮＲＬ 基因ꎮ 这表明甜瓜 ＮＲＬ 家族基因在染色体

上的分布是不均匀的ꎮ 此外ꎬ从图中还可看出ꎬ甜瓜

基因组中不存在串联重复 ＮＲＬ 基因ꎮ
２.４　 甜瓜 ＮＲＬ 基因结构、启动子区域的顺式作用

元件及其编码蛋白质保守基序分析

　 　 甜瓜 ＮＲＬ 家族基因编码蛋白质保守基序分布

如图 ３Ａ 所示ꎮ 从图中可以看出ꎬＣｍＮＲＬ２４ 蛋白和

ＣｍＮＲＬ１７ 蛋白仅含有 Ｍｏｔｉｆ２ ( ＮＰＨ３ 结构域) 和

Ｍｏｔｉｆ３(Ｃ 端 ＮＰＨ３ 结构域)ꎬＣｍＮＲＬ８ 蛋白仅含有

Ｍｏｔｉｆ１ ( Ｎ 端 ＢＴＢ 结 构 域 ) 和 Ｍｏｔｉｆ２ꎬ ＣｍＮＲＬ５、
ＣｍＮＲＬ６、ＣｍＮＲＬ２１ 蛋白仅含有 Ｍｏｔｉｆ１ 和 Ｍｏｔｉｆ３ꎬ其
他 １８ 个 ＣｍＮＲＬ 蛋白均含有 ３ 个保守基序ꎮ 甜瓜

ＮＲＬ 家族基因结构如图 ３Ｂ 所示ꎮ ３ 个保守基序的

氨基酸序列如图 ３Ｃ 所示ꎮ 从图中可以看出ꎬＮＲＬ
家族基因编码区和非编码区的位置及排列顺序存在

一定的差异ꎮ 甜瓜 ＮＲＬ 家族基因启动子区共鉴定

出 １４ 种顺式作用元件ꎬ依据其生物学功能可分为光

响应元件、低温响应元件和盐胁迫响应元件等ꎮ 除

ＣｍＮＲＬ１~ＣｍＮＲＬ４ 及 ＣｍＮＲＬ７ 基因外ꎬ其他 １９ 个

ＣｍＮＲＬ 基因上均存在光响应元件ꎬ这说明 ＣｍＮＲＬ
基因在光信号转导方面发挥重要作用(图 ３Ｄ)ꎮ
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图 １　 拟南芥、番茄和甜瓜中 ＮＲＬ 基因的系统发育关系

Ｆｉｇ.１　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｏｆ ＮＲＬ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａꎬ Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ Ｌ. ａｎｄ Ｃｕｃｕｍｉｓ ｍｅｌｏ Ｌ.

图 ２　 甜瓜 ＣｍＮＲＬ 基因的染色体分布

Ｆｉｇ.２　 Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＣｍＮＲＬ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｃｕｃｕｍｉｓ ｍｅｌｏ Ｌ.
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Ａ:ＮＲＬ 蛋白的保守基序分布(Ｍｏｔｉｆ１￣Ｎ 端 ＢＴＢ 结构域的核心保守基序、Ｍｏｔｉｆ２￣ＮＰＨ３ 结构域的核心保守基序和 Ｍｏｔｉｆ３￣ＮＲＬ 蛋白 Ｃ 端 ＮＰＨ３
结构域内部的一个高度保守基序)ꎮ Ｂ:ＣｍＮＲＬ 基因的编码区￣非编码区结构ꎮ 绿色方框表示编码序列(编码区)ꎻ黄色线条表示非编码序列

(非编码区)ꎮ Ｃ:ＮＲＬ 蛋白基序的氨基酸序列图ꎮ Ｄ:１９ 个存在光响应元件的 ＣｍＮＲＬ 基因启动子顺式作用元件ꎮ
图 ３　 甜瓜 ＣｍＮＲＬ 基因结构、启动子区域的转录调控元件及其编码蛋白质的保守基序

Ｆｉｇ.３　 Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｍｏｔｉｆｓꎬ ａｎｄ ｇｅｎｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ＣｍＮＲＬｓ ａｎｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｒｅｇｉｏｎｓ ｏｆ
Ｃｕｃｕｍｉｓ ｍｅｌｏ Ｌ.
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２.５　 甜瓜 ＮＲＬ 蛋白的三级结构

甜瓜 ＮＲＬ 家族基因编码蛋白质的三维结构如图

４ 所示ꎮ 从图中可以看出ꎬ甜瓜 ＮＲＬ 蛋白主要由 α￣

螺旋、β￣折叠和无规卷曲组成ꎮ 其中 ＣｍＮＲＬ３、ＣｍＮ￣
ＲＬ４ 和 ＣｍＮＲＬ１２ꎬＣｍＮＲＬ１ 和 ＣｍＮＲＬ１５ 蛋白结构上

相似ꎬ其余 ＣｍＮＲＬ 蛋白三维结构均存在一定的差异ꎮ

蓝色表示低能量结构ꎬ橙色表示高能量结构ꎮ α￣螺旋:卷曲螺旋条带ꎻβ￣折叠:反向平行或平行的 β 片层扁平条带ꎻ无规则卷曲结构用连接

α￣螺旋和 β￣折叠的不规则、松散的线条表示ꎮ
图 ４　 ＣｍＮＲＬ 蛋白的三维结构

Ｆｉｇ.４　 Ｔｈｒｅｅ￣ｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ ｄｏｍａｉｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ＮＲＬ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ Ｃｕｃｕｍｉｓ ｍｅｌｏ Ｌ.

２.６　 甜瓜 ＮＲＬ 基因同源性分析

甜瓜 ＮＲＬ 基因的同源性分析结果如图 ５ 所示ꎮ
从图中可以看出ꎬ甜瓜染色体上存在 ２ 对同源基因ꎬ
分别为 ＣｍＮＲＬ１７ 和 ＣｍＮＲＬ１８、ＣｍＮＲＬ１７ 和 ＣｍＮ￣
ＲＬ６(图 ５Ａ)ꎬ这说明 ＣｍＮＲＬ 基因在该物种内具有

相对较高的保守性ꎮ 而甜瓜 ＮＲＬ 基因与拟南芥

ＮＲＬ 基因之间存在 １７ 对同源基因ꎬ甜瓜 ＮＲＬ 基因

与番茄 ＮＲＬ 基因之间存在 １５ 对同源基因ꎮ 因此ꎬ
可以认为甜瓜 ＮＲＬ 家族基因与番茄和拟南芥的

ＮＲＬ 基因具有较强的关联性(图 ５Ｂ、５Ｃ)ꎮ
２.７　 甜瓜不同组织 ＣｍＮＲＬ 基因的表达分析

甜瓜 ＮＲＬ 家族基因在植株不同器官中的表达

情况如图 ６ 所示ꎮ 从图中可以看出ꎬ２４ 个甜瓜 ＮＲＬ

家族基因在根、茎和叶中的表达存在显著差异ꎬ其中

２０ 个 ＣｍＮＲＬ 基因在茎和叶中的表达水平较高ꎬ在
根中的表达水平较低ꎻ而 ＣｍＮＲＬ３、ＣｍＮＲＬ８、ＣｍＮ￣
ＲＬ１０ 和 ＣｍＮＲＬ１９ 这 ４ 个基因在根中的表达水平较

高ꎬ在茎中的表达水平较低ꎮ
２.８　 弱光胁迫下 ＣｍＮＲＬ 基因的表达分析

弱光胁迫后ꎬ甜瓜叶片中 ＣｍＮＲＬ１、ＣｍＮＲＬ２、
ＣｍＮＲＬ５、 ＣｍＮＲＬ１０、 ＣｍＮＲＬ１１、 ＣｍＮＲＬ１５、 ＣｍＮ￣
ＲＬ１６、ＣｍＮＲＬ２２、ＣｍＮＲＬ２４ ９ 个基因的表达水平无

显著变化ꎬ其他 １５ 个 ＣｍＮＲＬ 家族基因的表达水平

存在显著差异ꎮ 弱光胁迫下ꎬＣｍＮＲＬ７ 和 ＣｍＮＲＬ２１
基因表达水平极著降低ꎬ而其他 １３ 个基因则显著或

极显著上调(图 ７)ꎮ
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Ａ:甜瓜种内 ＮＲＬ 基因同源性分析ꎻＢ:甜瓜与拟南芥 ＮＲＬ 基因同源性分析ꎻＣ:甜瓜与番茄 ＮＲＬ 基因同源性分析ꎮ Ｃｍ￣１~ Ｃｍ￣１２ 为甜瓜染色

体 １~染色体 １２ꎻＡｔ￣１~Ａｔ￣５ 为拟南芥染色体 １~染色体 ５ꎻ Ｓｌ￣１~ Ｓｌ￣１２ 为番茄染色体 １~染色体 １２ꎮ 灰色线条表示甜瓜种内及其与番茄、拟南

芥种间的共线性区域ꎬ而红色曲线则表示具有共线性特征的 ＮＲＬ 基因ꎮ
图 ５　 甜瓜 ＮＲＬ 基因种内及其与拟南芥和番茄 ＮＲＬ 基因种间的同源性分析

Ｆｉｇ.５　 Ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃ ｈｏｍｏｌｏｇｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＮＲＬ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｍｅｌｏｎ (Ｃｕｃｕｍｉｓ ｍｅｌｏ Ｌ.) ａｎｄ ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｃｏｌｌｉｎｅａｒｉｔｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｗｉｔｈ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ ａｎｄ ｔｏｍａｔｏ (Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ Ｌ.)
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蓝色表示低表达ꎬ红色表示高表达ꎮ
图 ６　 不同甜瓜组织中 ＣｍＮＲＬ 基因的表达情况

Ｆｉｇ.６　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｅｓ ｏｆ ＣｍＮＲＬ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｅｌｏｎ ｔｉｓｓｕｅｓ

３　 讨 论

ＮＲＬ 基因家族是植物特有的光响应家族[５]ꎬ其
家族成员均来源于同一个祖先ꎬ是由一个基因通过

基因复制或加倍而构成的一组基因ꎮ 甜瓜 ＮＲＬ 编

码蛋白质保守基序显示ꎬ所有甜瓜 ＮＲＬ 蛋白都包含

ＮＰＨ３ 结构域ꎬ这与水稻 ＮＲＬ 蛋白特征[１７]一致ꎮ 拟

南芥[５]、水稻[１７]、玉米[１８] ＮＲＬ 家族基因分别为 ３３
个、２７ 个和 ３１ 个ꎬ这说明不同物种 ＮＲＬ 家族成员的

数量是相对保守的ꎮ 甜瓜 ＮＲＬ 家族基因编码蛋白

质的理论等电点为 ５.０５ ~ ９.０４ꎬ其中 １３ 个 ＣｍＮＲＬ
蛋白等电点高于 ７􀆰 ００ꎬ其原因可能是大多数 ＣｍＮ￣
ＲＬ 蛋白富含碱性氨基酸ꎬ这与玉米 ＮＲＬ 蛋白的特

性[１８]基本一致ꎮ
在植物进化过程中ꎬ基因重复是促进基因家族

扩增、推动基因组进化并增强植物对环境适应能力

的有效机制[２７￣２８]ꎮ 本研究结果表明ꎬ甜瓜 ＮＲＬ 基因

与拟南芥 ＮＲＬ 基因之间存在 １７ 对同源基因ꎬ甜瓜

ＮＲＬ 基因与番茄 ＮＲＬ 基因之间存在 １５ 对同源基

因ꎬ这表明 ＮＲＬ 家族基因在不同物种进化过程中表

现出高度的保守性ꎬ片段重复事件在成员进化和扩

增中发挥重要作用ꎮ 甜瓜 ＣｍＮＲＬ 家族成员内部存

在 ２ 对片段重复基因ꎬ其中 ＣｍＮＲＬ１７ 和 ＣｍＮＲＬ１８
这对片段重复基因在蛋白质进化中属于同一分支ꎬ
但其基因结构、启动子区转录元件的数量均存在差

异ꎬ说明这 ２ 个基因功能可能存在一定的差异ꎮ
启动子的顺式作用元件参与调 控 基 因 表

达[２９￣３３]ꎬ在植物生长发育调节及应激适应中发挥重

要作用[３４]ꎮ 本研究结果表明ꎬ甜瓜 ２４ 个 ＣｍＮＲＬ 家

族基因的启动子区域共包含 １４ 种顺式作用元件ꎬ其
中 ７１.４３％的顺式作用元件与光响应有关ꎮ 弱光胁

迫下ꎬ１５ 个 ＣｍＮＲＬ 家族成员的表达水平发生显著

变化ꎬ其中 １３ 个 ＣｍＮＲＬ 家族成员表达量显著或极

显著上调ꎬ２ 个家族成员极显著下调ꎬ这说明甜瓜

ＮＲＬ 家族基因在弱光应激反应中发挥重要作用ꎮ 本

研究结果为后续基因克隆以及 ＣｍＮＲＬ 家族基因功

能的深入研究提供了重要的基础和依据ꎮ

４　 结 论

本研究从甜瓜基因组中共鉴定出 ２４ 个 ＣｍＮＲＬ
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∗、∗∗分别表示处理间差异显著(Ｐ<０.０５)和差异极显著(Ｐ<０.０１)ꎮ
图 ７　 弱光胁迫下ꎬ存在显著差异的 ＣｍＮＲＬ 基因的表达水平

Ｆｉｇ.７　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ＣｍＮＲＬ ｇｅｎｅｓ ｗｉｔｈ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｕｎｄｅｒ ｌｏｗ ｌｉｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

基因ꎬ不均匀地分布在甜瓜 １１ 条染色体上ꎬ未检测

到串联重复基因ꎮ ＣｍＮＲＬ２４ 蛋白和 ＣｍＮＲＬ１７ 蛋白

仅含有 Ｍｏｔｉｆ２ 和 Ｍｏｔｉｆ３ꎬＣｍＮＲＬ８ 蛋白仅含有 Ｍｏｔｉｆ１
和 Ｍｏｔｉｆ２ꎬＣｍＮＲＬ５、ＣｍＮＲＬ６、ＣｍＮＲＬ２１ 蛋白仅含有

Ｍｏｔｉｆ１ 和 Ｍｏｔｉｆ３ꎬ其他 ＣｍＮＲＬ 蛋白均含有 ３ 个保守

基序ꎮ 弱光胁迫下ꎬ筛选出 １５ 个表达差异显著的

ＣｍＮＲＬ 基因ꎬ这些基因可能与甜瓜弱光调节相关ꎮ

参考文献:

[１] 　 ＭＡ Ｙ Ｃꎬ ＸＵ Ａꎬ ＣＨＥＮＧ Ｚ Ｍ. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｅｍｉｔｔｉｎｇ ｄｉｏｄｅ

ｌｉｇｈｔｓ ｏｎ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈꎬｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｔｒａｉｔｓ ａ ｍｅｔａ￣ａｎａｌｙｓｉｓ[Ｊ] .

Ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２０２１ꎬ７(６):５５２￣５６４.

[２] 　 ＳＨＡＦＩＱ Ｉꎬ ＨＵＳＳＡＩＮ Ｓꎬ ＡＬＩ ＲＡＺＡ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｒｏｐ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ

ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｌｉｇｈｔ ｑｕａｌｉｔｙ ａｎｄ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｉｎｔｅｇｒａ￣

ｔｉｖｅ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅꎬ２０２１ꎬ２０(１):４￣２３.

[３] 　 ＬＩ Ｃ Ｙꎬ ＣＨＥＮ Ｊꎬ ＬＩ Ｘ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. ＦＥＲＯＮＩＡ ｉｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｐｈｏ￣

ｔｏｔｒｏｐｉｎ １￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｂｌｕｅ ｌｉｇｈｔ ｐｈｏｔｏｔｒｏｐｉｃ ｇｒｏｗｔｈ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ

[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｉｎｔｅｇｒａｔｉｖｅ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２０２２ꎬ６４( １０):１９０１￣
１９１５.

[４] 　 ＲＩＵ Ｙ Ｓꎬ ＳＯＮＧ Ｈ Ｇꎬ ＫＩＭ Ｈ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｕａｒｄ￣ｃｅｌｌ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｅｘ￣
ｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ Ｐｈｏｔｏｔｒｏｐｉｎ２ Ｃ￣ｔｅｒｍｉｎａｌ ｆｒａｇｍｅｎｔ ｅｎｈａｎｃｅｓ ｌｅａｆ ｔｒａｎ￣
ｓｐｉｒａｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔｓꎬ２０２１ꎬ１１(１):６５.

[５] 　 ＣＨＲＩＳＴＩＥ Ｊ Ｍꎬ ＳＵＥＴＳＵＧＵ Ｎꎬ ＳＵＬＬＩＶＡＮ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｈｉｎｉｎｇ
ｌｉｇｈｔ ｏｎ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ＮＰＨ３ / ＲＰＴ２￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｐｈｏｔｏｔｒｏｐｉｎ
ｓｉｇｎａｌｉｎｇ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２０１８ꎬ１７６(２):１０１５￣１０２４.

[６] 　 ＫＩＭＵＲＡ Ｔꎬ ＴＳＵＣＨＩＤＡ￣ＭＡＹＡＭＡ Ｔꎬ ＩＭＡＩ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｒａｂｉｄｏｐ￣
ｓｉｓ ｒｏｏｔ ＰＨＯＴＯＴＲＯＰＩＳＭ２ ｉｓ ａ ｌｉｇｈｔ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｄｙｎａｍｉｃ ｍｏｄｕｌａ￣
ｔｏｒ ｏｆ Ｐｈｏｔｏｔｒｏｐｉｎ１[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２０２０ꎬ３２(６):２００４￣２０１９.

[７] 　 ＰＥＤＭＡＬＥ Ｕ Ｖꎬ ＣＥＬＡＹＡ Ｒ Ｂꎬ ＬＩＳＣＵＭ Ｅ. Ｐｈｏｔｏｔｒｏｐｉｓｍ: ｍｅｃｈａ￣
ｎｉｓｍ ａｎｄ ｏｕｔｃｏｍｅｓ[Ｊ]. Ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ Ｂｏｏｋꎬ２０１０ꎬ８:ｅ０１２５.

[８] 　 ＳＴＯＧＩＯＳ Ｐ Ｊꎬ ＤＯＷＮＳ Ｇ Ｓꎬ ＪＡＵＨＡＬ Ｊ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｎｄ
ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＢＴＢ ｄｏｍａｉｎ ｐｒｏｔｅｉｎｓ[ Ｊ] . Ｇｅｎｏｍｅ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ
２００５ꎬ６(１０):Ｒ８２.

[９] 　 ＳＵＬＬＩＶＡＮ Ｓꎬ ＷＡＫＳＭＡＮ Ｔꎬ ＰＡＬＩＯＧＩＡＮＮＩ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｅｇｕｌａ￣
ｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｐｈｏｔｏｔｒｏｐｉｃ ｇｒｏｗｔｈ ｂｙ ＮＰＨ３ / ＲＰＴ２￣ｌｉｋｅ ｓｕｂｓｔｒａｔｅ
ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ ａｎｄ １４￣３￣３ ｂｉｎｄｉｎｇ[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓꎬ

６３０１ 江 苏 农 业 学 报 　 ２０２６ 年 第 ４２ 卷 第 ５ 期



２０２１ꎬ１２:６１２９.
[１０] ＣＨＲＩＳＴＩＥ Ｊ Ｍꎬ ＢＬＡＣＫＷＯＯＤ Ｌꎬ ＰＥＴＥＲＳＥＮ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｌａｎｔ ｆｌａ￣

ｖｏｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｔｏｒｅｃｅｐｔｏｒｓ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ ＆ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２０１５ꎬ５６
(３):４０１￣４１３.

[１１] ＬＡＬＡＮＮＥ Ｅꎬ ＭＩＣＨＡＥＬＩＤＩＳ Ｃꎬ ＭＯＯＲＥ Ｊ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
ｔｒａｎｓｐｏｓｏｎ ｉｎｓｅｒｔｉｏｎ ｍｕｔａｎｔｓ ｈｉｇｈｌｉｇｈｔｓ ｔｈｅ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ
ｕｎｄｅｒｌｙｉｎｇ ｍａｌｅ ｐｒｏｇａｍｉｃ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[ Ｊ] . Ｇｅｎｅｔ￣
ｉｃｓꎬ２００４ꎬ１６７(４):１９７５￣１９８６.

[１２] ＫＥＮ Ｈ Ｇꎬ ＴＡＫＡＮＯ Ｍꎬ ＮＥＵＭＡＮＮ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｒｉｃｅ ＣＯＬＥＯＰ￣
ＴＩＬＥ ＰＨＯＴＯＴＲＯＰＩＳＭ１ ｇｅｎｅ ｅｎｃｏｄｉｎｇ ａｎ ｏｒｔｈｏｌｏｇ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ＮＰＨ３ ｉｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｐｈｏｔｏｔｒｏｐｉｓｍ ｏｆ ｃｏｌｅｏｐｔｉｌｅｓ ａｎｄ ｌａｔｅｒａｌ ｔｒａｎｓ￣
ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ａｕｘｉｎ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２００５ꎬ１７(１):１０３￣１１５.

[１３] ＰＥＴＲＩＣＫＡ Ｊ Ｊꎬ ＣＬＡＹ Ｎ Ｋꎬ ＮＥＬＳＯＮ Ｔ Ｍ. Ｖｅｉｎ ｐａｔｔｅｒｎｉｎｇ
ｓｃｒｅｅｎｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｄｅｆｅｃｔｉｖｅｌｙ ｏｒｇａｎｉｚｅｄ ｔｒｉｂｕｔａｒｉｅｓ ｍｕｔａｎｔｓ ｉｎ Ａｒａｂｉ￣
ｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２００８ꎬ５６(２):２５１￣２６３.

[１４] ＡＮ Ｇ Ｈꎬ ＱＩ Ｙ Ｔꎬ ＺＨＡＮＧ Ｗ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. ＬｓＮＲＬ４ ｅｎｈａｎｃｅｓ ｐｈｏｔｏ￣
ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｄｅｃｒｅａｓｅｓ ｌｅａｆ ａｎｇｌｅｓ ｉｎ ｌｅｔｔｕｃｅ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｔｅｃｈ￣
ｎｏｌｏｇｙ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２０２２ꎬ２０(１０):１９５６￣１９６７.

[１５] ＹＡＮＧ Ｌ Ｎꎬ ＭＣＬＥＬＬＡＮ Ｈꎬ ＮＡＱＶＩ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｏｔａｔｏ ＮＰＨ３ /
ＲＰＴ２￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ＳｔＮＲＬ１ꎬ ｔａｒｇｅｔｅｄ ｂｙ ａ Ｐｈｙｔｏｐｈｔｈｏｒａ ｉｎｆｅｓｔａｎｓ
ＲＸＬＲ ｅｆｆｅｃｔｏｒꎬ ｉｓ ａ ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｉｌｉｔｙ ｆａｃｔｏｒ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ
２０１６ꎬ１７１(１):６４５￣６５７.

[１６] ＬＩ Ｊ Ｈꎬ ＳＵ Ｘ Ｘꎬ ＷＡＮＧ Ｙ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ
ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ＢＴＢ ｄｏｍａｉｎ￣ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｇｅｎｅ
ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｔｏｍａｔｏ[Ｊ] . Ｇｅｎｅｓ ＆ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ２０１８ꎬ４０(１):１￣１５.

[１７] 胡阳阳ꎬ孙琳琳ꎬ王多祥ꎬ等. 水稻 ＮＲＬ 基因家族的全基因组鉴

定与生物信息学分析[Ｊ] . 分子植物育种ꎬ２０２１ꎬ１９(２１):６９６１￣
６９７１.

[１８] 赵长江ꎬ都梦翔ꎬ宋巨奇ꎬ等. 玉米 ＮＲＬ 基因家族鉴定与逆境表

达分析[Ｊ] . 华北农学报ꎬ２０２２ꎬ３７(４):１￣１０.
[１９] ＬＩＳＣＵＭ Ｅꎬ ＡＳＫＩＮＯＳＩＥ Ｓ Ｋꎬ ＬＥＵＣＨＴＭＡＮ Ｄ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｈｏｔｏ￣

ｔｒｏｐｉｓｍ:ｇｒｏｗｉｎｇ ｔｏｗａｒｄｓ ａｎ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｍｏｖｅｍｅｎｔ[ Ｊ] .
Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２０１４ꎬ２６(１):３８￣５５.

[２０] ＣＨＥＮ Ｗꎬ ＳＨＥＮＧ Ｚ Ｈꎬ ＣＡＩ Ｙ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｉｃｅ ｍｏｒｐｈｏｇｅｎｅｓｉｓ ａｎｄ
ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｉｓ ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｅｎｃｏｄｅｄ ｂｙ
ＮＲＬ３ ａｎｄ ｉｔｓ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ＮＡＬ９[ Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉ￣
ｅｎｃｅꎬ２０１９ꎬ１０:１７５.

[２１] ＰＥＩ Ｍ Ｓꎬ ＧＵ Ｃꎬ ＺＨＡＮＧ Ｓ Ｌ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｘ￣
ｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｐｅａｃｈ (Ｐｒｕｎｕｓ ｐｅｒｓｉｃａ)
ｆｒｕｉｔ ｒｉｐｅｎｉｎｇ[Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｔｉａ Ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｅꎬ２０１９ꎬ２４６:３１７￣３２７.

[２２] ＭＩＳＴＲＹ Ｊꎬ ＣＨＵＧＵＲＡＮＳＫＹ Ｓꎬ ＷＩＬＬＩＡＭＳ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｆａｍ:ｔｈｅ
ｐｒｏｔｅｉｎ ｆａｍｉｌｉｅｓ ｄａｔａｂａｓｅ ｉｎ ２０２１[ Ｊ] . Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ
２０２１ꎬ４９(Ｄ１):Ｄ４１２￣Ｄ４１９.

[２３] ＺＨＡＯ Ｋꎬ ＣＨＥＮ Ｓꎬ ＹＡＯ Ｗ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｅ ｏｆ ｔｈｅ ｂＺＩＰ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｐｏｐｌａｒ [ Ｊ] . ＢＭＣ
Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２０２１ꎬ２１(１):１２２.

[２４] ＹＡＯ Ｙ Ｊꎬ ＺＨＡＯ Ｈ Ｘꎬ ＳＵＮ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ
ｏｆ ＭＡＰＫ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ ｉｎ Ｆａｇｏｐｙｒｕｍ ｔａｔａｒｉｃｕｍ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｄｕｒｉｎｇ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ[Ｊ] . ＢＭＣ Ｇｅ￣
ｎｏｍｉｃｓꎬ２０２２ꎬ２３(１):９６.

[２５] ＧＩＮＧＥＲＩＣＨ Ｄ Ｊꎬ ＨＡＮＡＤＡ Ｋꎬ ＳＨＩＵ Ｓ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｌａｒｇｅ￣ｓｃａｌｅꎬ
ｌｉｎｅａｇｅ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ ｏｆ ａ ｂｒｉｃ￣ａ￣ｂｒａｃ / ｔｒａｍｔｒａｃｋ / ｂｒｏａｄ ｃｏｍ￣
ｐｌｅｘ ｕｂｉｑｕｉｔｉｎ￣ｌｉｇａｓｅ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｒｉｃｅ [ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ
２００７ꎬ１９(８):２３２９￣２３４８.

[２６] ＰＥＧＧ Ｓ. Ｄｉｃｔｉｏｎａｒｙ ｏｆ ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ ａｎｄ ｃｏｍｐｕｔａｔｉｏｎａｌ ｂｉｏｌｏｇｙ
[Ｊ] . Ｂｒｉｅｆｉｎｇｓ ｉｎ Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓꎬ２００５ꎬ６(２):２１１￣２１２.

[２７] ＰＡＮＣＨＹ Ｎꎬ ＬＥＨＴＩ￣ＳＨＩＵ Ｍꎬ ＳＨＩＵ Ｓ Ｈ. Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｇｅｎｅ ｄｕ￣
ｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２０１６ꎬ１７１ ( ４):２２９４￣
２３１６.

[２８] ＣＡＮＮＯＮ Ｓ Ｂꎬ ＭＩＴＲＡ Ａꎬ ＢＡＵＭＧＡＲＴＥＮ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｒｏｌｅｓ ｏｆ
ｓｅｇｍｅｎｔａｌ ａｎｄ ｔａｎｄｅｍ ｇｅｎｅ ｄｕｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｌａｒｇｅ
ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｉｅｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ [ Ｊ] . ＢＭＣ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ
２００４ꎬ４(１):１０.

[２９] 杨　 帆ꎬ邹昌利ꎬ张利超ꎬ等. 甜瓜 ＣｍＬＥＡ 基因家族鉴定及抗

非生物胁迫基因挖掘[ Ｊ] . 南方农业学报ꎬ２０２５ꎬ５６(２):５６３￣
５７２.

[３０] 侯银鹤ꎬ张永平ꎬ姚东伟ꎬ等. 甜瓜 ＧＡＴＡ 基因家族的鉴定及表

达分析[Ｊ] . 江苏农业科学ꎬ２０２５ꎬ５３(４):３１￣４０.
[３１] 李程勋ꎬ徐晓俞ꎬ李爱萍. 木豆 ＯＦＰ 蛋白基因家族鉴定与表达

分析[Ｊ] . 江苏农业科学ꎬ２０２５ꎬ５３(４):２０９￣２１７.
[３２] 张毕阳ꎬ许芳芳ꎬ刘伯选ꎬ等. 茶树 ＲＣＩ２ 基因家族成员的鉴定

及其低温胁迫下表达分析[Ｊ] . 江苏农业科学ꎬ２０２４ꎬ５２(１９):
５７￣６４.

[３３] 江　 定ꎬ李光光ꎬ袁凡崇ꎬ等. 菜心响应高温胁迫的转录组分析

与基因挖掘[Ｊ] . 南方农业学报ꎬ２０２４ꎬ５５(３):７６６￣７８３.
[３４] ＢＲＵＧＩÈＲＥ Ｎꎬ ＪＩＡＯ Ｓ Ｐꎬ ＨＡＮＴＫＥ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｙｔｏｋｉｎｉｎ ｏｘｉｄａｓｅ

ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ ｍａｉｚｅ ｉｓ ｌｏｃａｌｉｚｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｖａｓｃｕｌａｔｕｒｅꎬａｎｄ ｉｓ ｉｎ￣
ｄｕｃｅｄ ｂｙ ｃｙｔｏｋｉｎｉｎｓꎬａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄꎬａｎｄ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２００３ꎬ１３２(３):１２２８￣１２４０.

(责任编辑:石春林)

７３０１张惠敏等:甜瓜 ＮＲＬ 家族基因全基因组鉴定及其表达对弱光胁迫的响应特征




