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Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ:　 ｓｕｎｆｌｏｗｅｒꎻ ＣＯＢＲＡ ｐｒｏｔｅｉｎꎻ ｃｅｌｌｕｌｏｓｅꎻ ｃｅｌｌ ｗａｌｌ

　 　 植物细胞壁作为动态基质ꎬ不仅能为细胞提供机

械支撑ꎬ还可通过调控细胞扩张速率与方向ꎬ直接影

响细胞形态建成ꎮ 纤维素微纤丝在细胞壁中的沉积

模式与排列方向决定细胞的形态特征及扩张取

向[１￣２]ꎮ ＣＯＢＲＡ 是一类定位于细胞膜的 ＧＰＩ 锚定蛋

白ꎬ核心功能是调控植物细胞壁纤维素微纤丝的沉积

方向与细胞定向伸长ꎮ 高等植物 ＣＯＢＲＡ 蛋白结构较

为保守ꎬ其 Ｃ 端包含 ＧＰＩ 修饰位点(ω￣ｓｉｔｅ)ꎬ该位点

在纤维素的组装与结晶过程中至关重要[３]ꎮ 此外ꎬ该
类蛋白质还具有 Ｎ 端分泌信号肽、中间亲水区、潜在

Ｎ￣糖基化位点以及保守的半胱氨酸￣半胱氨酸￣缬氨

酸￣丝氨酸(ＣＣＶＳ)结构域等典型特征[４]ꎮ 目前ꎬＣＯ￣
ＢＲＡ 蛋白已在拟南芥[５]、玉米[６]、水稻[７]、谷子[８]、番
茄[９]等多种植物中被鉴定和报道ꎮ

大量研究结果表明ꎬＣＯＢＲＡ 蛋白在植物纤维素

合成过程中发挥关键作用ꎬ同时可间接影响植株的机

械强度ꎮ 拟南芥 ＣＯＢＲＡ 蛋白缺失会导致细胞扩张受

阻、纤维素结晶度下降及细胞壁沉积异常[５]ꎬ并引发

花粉管伸长缺陷[１０]ꎮ 水稻 ｂｃ１ 突变体茎秆纤维素含

量降幅达 ８０％ꎬ导致茎秆机械强度显著下降[７]ꎻ玉米

Ｂｋ２ 通过调控茎秆纤维素含量ꎬ影响植株机械支撑强

度[１１]ꎻ高粱 ＣＯＢＲＡ 家族基因 ＢＣ１ 基因也被证实参与

纤维素合成ꎬ其突变体同样表现出茎秆脆性增加、易
折断的表型[１２]ꎮ 近期研究还发现ꎬ该家族基因编码

的蛋白质还参与植物逆境防御响应[５ꎬ１３]ꎮ
向日葵(Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ａｎｎｕｕｓ Ｌ.)作为重要的油料

作物ꎬ其茎秆纤维素含量丰富ꎬ占秸秆干质量的３２％~
３９％[１４￣１５]ꎬ占茎髓干质量达 ５０％[１６]ꎬ是生产燃料乙

醇、吸附材料、纳米纤维素等物质的优质原料ꎮ 目前

关于向日葵 ＣＯＢＲＡ 蛋白的鉴定及功能研究尚未见报

道ꎬ本研究针对向日葵 ＣＯＢＲＡ 家族基因进行全基因

组鉴定与系统分析ꎬ为深入解析向日葵纤维素合成与

沉积机制以及抗逆育种提供理论基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 向日葵 ＣＯＢＲＡ 家族基因的全基因组鉴定及

染色体定位

　 　 以 １２ 条拟南芥 ＣＯＢＲＡ 家族蛋白质氨基酸序

列为检索序列ꎬ在向日葵基因组数据库 ＩＡＲＮ( ｈｔ￣
ｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｈｅｌｉａｇｅｎｅ. ｏｒｇ / )执行 ＰｌａｓｔＰ 获取同源蛋

白质氨基酸序列ꎮ 经去除重复后ꎬ利用 Ｐｆａｍ( ｈｔ￣
ｔｐ: / / ｐｆａｍ￣ｌｅｇａｃｙ. ｘｆａｍ. ｏｒｇ / ) [１７]、 ＳＭＡＲＴ ( ｈｔｔｐ: / /
ｓｍａｒｔ. ｅｍｂｌ￣ｈｅｉｄｅｌｂｅｒｇ. ｄｅ / ) [１８] 和 ＮＣＢＩ ＣＤＤ ( ｈｔ￣
ｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / ｃｄｄ / )等在线蛋白质结

构域数据库与分析平台ꎬ对候选序列进行保守结构

域预测ꎬ筛选包含 ＣＯＢＲＡ 保守结构域(ＰＦ０４８３３)的
蛋白质氨基酸序列ꎬ最终鉴定为向日葵 ＣＯＢＲＡ 家

族蛋白成员(ＨａＣＯＢＲＡ)ꎮ
从向日葵基因组数据库获取 １７ 条染色体长度

及候选基因染色体定位信息ꎬ利用Ｍａｐ Ｇｅｎｅ ２ Ｃｈｒｏ￣
ｍｏｓｏｍｅ ｖ２(ｈｔｔｐ: / / ｍｇ２ｃ. ｉａｓｋ. ｉｎ / ｍｇ２ｃ＿ｖ２.０ / )在线

绘制 ＨａＣＯＢＲＡ 基因的染色体定位图谱ꎬ并根据染

色体定位信息将筛选出的该家族基因命名为

ＨａＣＯＢＲＡ１~ ＨａＣＯＢＲＡ１６ꎮ 利用 ＥＭＢＯＳＳ ( ｈｔｔｐｓ: / /
ｗｗｗ.ｅｂｉ. ａｃ. ｕｋ / Ｔｏｏｌｓ / ｐｓａ / )进行核苷酸序列相似性

分析ꎮ 将同一条染色体上 １００ ｋｂ 区域内的同源基

因定义为基因簇ꎻ若序列相似性超过 ７０％ꎬ则判定

为串联重复基因簇[１９￣２０]ꎮ
１.２　 ＣＯＢＲＡ 蛋白理化性质、亚细胞定位及 ＣＣＶＳ
结构保守性分析

　 　 利用 Ｅｘｐａｓｙ 在线平台 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｅｘｐａｓｙ.
ｏｒｇ / )预测 ＣＯＢＲＡ 蛋白的等电点、相对分子量等理

化性质[２１]ꎬ利用 ＳｉｇｎａｌＰ￣５. ０ ( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｃｂｓ. ｄｔｕ.
ｄｋ / ｓｅｒｖｉｃｅｓ / ＳｉｇｎａｌＰ / )在线预测信号肽位点ꎬ利用

Ｐｌａｎｔ￣ｍＰＬｏｃ ( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｃｓｂｉｏ. ｓｊｔｕ. ｅｄｕ. ｃｎ / ｂｉｏｉｎｆ /
ｐｌａｎｔ / )预测蛋白质亚细胞定位[２２]ꎮ 利用 ＭＵＬＴＡＬ￣
ＩＮ ( ｈｔｔｐ: / / ｍｕｌｔａｌｉｎ. ｔｏｕｌｏｕｓｅ. ｉｎｒａ. ｆｒ / ｍｕｌｔａｌｉｎ / ) 对

ＨａＣＯＢＲＡ 蛋白氨基酸序列进行多重序列比对ꎬ并
分析 ＣＣＶＳ 保守结构域的序列保守性ꎮ
１.３　 进化关系分析、保守基序和基因结构分析

分别从水稻(ｈｔｔｐ:/ / ｒｉｃｅ.ｐｌａｎｔｂｉｏｌｏｇｙ.ｍｓｕ.ｅｄｕ / )、
玉米(ｈｔｔｐｓ:/ / ｍａｉｚｅｇｄｂ.ｏｒｇ / )、谷子(ｈｔｔｐｓ:/ / ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ.
ｊｇｉ.ｄｏｅ.ｇｏｖ / ｐｚ / ｐｏｒｔａｌ.ｈｔｍｌ)基因组数据库获取 ３ 个物种

ＣＯＢＲＡ 蛋白氨基酸序列ꎬ利用 ＣｌｕｓｔａｌＷ 将其与拟南芥

和向日葵 ＣＯＢＲＡ 蛋白氨基酸序列进行多序列比对ꎬ并
通过ＭＥＧＡ ６.０ 软件构建不同物种ＣＯＢＲＡ 蛋白的系统

９３３１任昂彦等:向日葵 ＣＯＢＲＡ 家族基因的全基因组鉴定与分析



发育树ꎻ对除 ＨａＣＯＢＲＡ６ 外的 １５ 条 ＨａＣＯＢＲＡ 蛋白氨

基酸序列进行 ＣｌｕｓｔａｌＷ 比对ꎬ利用ＭＥＧＡ ６.０ 构建向日

葵 ＣＯＢＲＡ 家族系统发育树ꎮ
基于 １６ 条 ＨａＣＯＢＲＡ 蛋白氨基酸序列ꎬ利用

ＭＥＭＥ Ｓｕｉｔｅ ５. ３. ３ 在线平台 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｍｅｍｅ￣ｓｕｉｔｅ.
ｏｒｇ / ｍｅｍｅ / ｔｏｏｌｓ / ｍｅｍｅ)分析其保守基序ꎬ检索数量

设为 ６ꎬ其余参数为默认值ꎮ
在向日葵基因组数据库获取 ＨａＣＯＢＲＡ 基因组

序列及编码氨基酸的核苷酸序列ꎬ利用 Ｇｅｎｅ Ｓｔｒｕｃ￣
ｔｕｒｅ Ｄｉｓｐｌａｙ Ｓｅｒｖｅｒ ２.０(ｈｔｔｐｓ: / / ｇｓｄｓ.ｇａｏ￣ｌａｂ.ｏｒｇ / )绘
制向日葵外显子￣内含子基因结构图[２３]ꎮ
１.４　 蛋白质亲 /疏水性拓扑和ＧＰＩ 修饰位点的预测

利用 Ｅｘｐａｓｙ 在线平台 ＰｒｏｔＳｃａｌｅ 工具(ｈｔｔｐｓ: / /
ｗｅｂ. ｅｘｐａｓｙ. ｏｒｇ / ｐｒｏｔｓｃａｌｅ / )ꎬ 选用 Ｋｙｔｅ ＆ Ｄｏｏｌｉｔｔｌｅ
(Ｈｙｄｒｏｐａｔｈ.)方法ꎬ分析向日葵 １６ 条 ＣＯＢＲＡ 蛋白

氨基酸序列的亲 /疏水性ꎮ 利用 ＧＰＩ Ｌｉｐｉｄ Ａｎｃｈｏｒ
Ｐｒｏｊｅｃｔ(ｈｔｔｐｓ: / / ｍｅｎｄｅｌ. ｉｍｐ. ａｃ. ａｔ / ｇｐｉ / ｇｐｉ＿ｓｅｒｖｅｒ. ｈｔ￣
ｍｌ)预测各蛋白质氨基酸序列中 ＧＰＩ 修饰位点[２４]ꎮ
１.５　 启动子顺式作用元件及蛋白质￣蛋白质互作网

络分析

　 　 基于向日葵基因组数据库ꎬ分别获取 １６ 个

ＨａＣＯＢＲＡ 基因起始密码子上游 １.５ ｋｂ 启动子核苷

酸序列ꎬ利用 Ｐｌａｎｔ￣ＣＡＲＥ 在线数据库(ｈｔｔｐ: / / ｂｉｏｉｎ￣
ｆｏｒｍａｔｉｃｓ. ｐｓｂ. ｕｇｅｎｔ. ｂｅ / ｗｅｂｔｏｏｌｓ / ｐｌａｎｔｃａｒｅ / ｈｔｍｌ / ) 预

测启动子区域顺式作用元件分布信息ꎮ
对向日葵 ＣＯＢＲＡ 家族的 １６ 个成员的氨基酸

序列ꎬ通过共同和单独检索的方式ꎬ在 ＳＴＲＩＮＧ 数据

库( ｈｔｔｐｓ: / / ｃｎ. ｓｔｒｉｎｇ￣ｄｂ. ｏｒｇ / )预测互作蛋白质[２５]ꎬ
预测蛋白质的功能注释来自 ＵｎｉＰｒｏｔＫＢ 数据库(ｈｔ￣
ｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｕｎｉｐｒｏｔ.ｏｒｇ / )ꎮ
１.６　 向日葵 ＣＯＢＲＡ 基因的表达模式分析

基于 ＳｕｎＥｘｐｒｅｓｓ 公共数据库(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｈｅｌｉａ￣
ｇｅｎｅ.ｏｒｇ / ｓｕｎｅｘｐｒｅｓｓ.ｈｔｍｌ)获取基因 ＨａＣＯＢＲＡ 组织表

达模式及非生物胁迫响应模式下表达数据ꎮ 组织表

达谱包括茎、舌状花、管状花、雄蕊、雌蕊、成熟叶、种
子、根ꎻ胁迫响应包括 ＮａＣｌ、聚乙二醇(ＰＥＧ)处理下

的根和叶片组织ꎮ 利用 ＭｅＶ４.９.０ 软件对基因表达量

热图进行可视化ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 向日葵 ＣＯＢＲＡ家族基因鉴定及其基本特征

基于生物信息学技术和向日葵全基因组数据ꎬ

本研究共鉴定出 １６ 个向日葵 ＣＯＢＲＡ 基因家族成

员ꎬ这些基因不均匀地分布在 １１ 条染色体上ꎬ根据

染色体定位命名为ＨａＣＯＢＲＡ１~ ＨａＣＯＢＲＡ１６(表 １、
图 １ )ꎮ 第 ７ 号 染 色 体 上 有 ５ 个 基 因ꎬ 其 中

ＨａＣＯＢＲＡ７~ＨａＣＯＢＲＡ９ 形成基因簇ꎬ但未形成串联

重复基因簇ꎮ 物理化学特性分析发现成员间差异较

大ꎬＨａＣＯＢＲＡ５ 蛋白氨基酸序列长度最短、相对分

子量最小ꎬＨａＣＯＢＲＡ１２ 蛋白氨基酸序列长度最长、
相对分子量最大ꎮ 等电点变化范围相对较小ꎬ
ＨａＣＯＢＲＡ１６ 蛋白等电点最低(５.２６)ꎬＨａＣＯＢＲＡ１２
蛋白等电点最高(９􀆰 ４９)ꎮ 经预测ꎬ１２ 个 ＨａＣＯＢＲＡ
蛋白成员氨基酸序列含有 Ｎ 端信号肽ꎬ４ 个 ＨａＣＯ￣
ＢＲＡ 蛋白 ( ＨａＣＯＢＲＡ３、 ＨａＣＯＢＲＡ５、 ＨａＣＯＢＲＡ６、
ＨａＣＯＢＲＡ１１)未检测到 Ｎ 端信号肽ꎮ 脂肪族氨基

酸指数差异较小ꎬ范围为６４.５０~ ７８􀆰 ３５ꎬ说明该家族

蛋白质成员热稳定性较为一致ꎮ 经蛋白质亚细胞定

位预测ꎬ发现有 １５ 个成员定位于细胞膜ꎬＨａＣＯ￣
ＢＲＡ６ 同时定位于细胞膜和细胞核ꎮ 上述结果表

明ꎬ尽管向日葵 ＣＯＢＲＡ 家族蛋白质成员之间存在

显著分化ꎬ但仍具备 ＣＯＢＲＡ 蛋白的典型特征ꎬ体现

了该家族蛋白质在进化过程中的保守性ꎮ
２.２　 向日葵 ＣＯＢＲＡ蛋白家族系统发育及基因结构

　 　 基因家族起源于祖先基因的复制与分化ꎬ跨
物种进化分析可揭示生命的起源与演化规律ꎮ 为

明确向日葵 ＣＯＢＲＡ 蛋白家族的系统发育地位及

演化特征ꎬ本研究选取单子叶植物谷子、水稻、玉
米和双子叶模式植物拟南芥 ＣＯＢＲＡ 蛋白家族成

员氨基酸序列ꎬ与 １５ 个 ＨａＣＯＢＲＡ 蛋白氨基酸序

列进行多系列比对(因 ＨａＣＯＢＲＡ６ 蛋白不能和其

他蛋白质聚类ꎬ故在本研究中排除)ꎬ并采用最大

似然法构建系统发育树(图 ２)ꎮ 从图 ２ 可见ꎬ５４
个 ＣＯＢＲＡ 蛋白可明显划分为 ＳｕｂｆａｍｉｌｙⅠ和 Ｓｕｂ￣
ｆａｍｉｌｙⅡ两个亚家族ꎬ前者含 ３８ 个成员ꎬ后者含 １６
个成员ꎻ１５ 个 ＨａＣＯＢＲＡ 蛋白中有 １１ 个属于 Ｓｕｂ￣
ｆａｍｉｌｙⅠꎬ４ 个属于 ＳｕｂｆａｍｉｌｙⅡꎮ 从物种间进化关

系来看ꎬＨａＣＯＢＲＡ 蛋白与双子叶植物拟南芥亲缘

关系更近ꎬ而单子叶植物的 ＣＯＢＲＡ 蛋白则聚类为

独立分支ꎮ 此外ꎬ向日葵 ＣＯＢＲＡ 家族存在多个旁

系同源基因对ꎬ暗示其在进化过程中可能发生基

因复制事件ꎮ 综上ꎬ供试 ５ 个物种中向日葵 ＣＯ￣
ＢＲＡ 蛋白进化分支集中ꎬ为进一步解析该蛋白质

家族的功能保守性与物种特异性提供了依据ꎮ
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表 １　 向日葵 ＣＯＢＲＡ 蛋白理化特性及亚细胞定位

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ＣＯＢＲＡ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｓｕｎｆｌｏｗｅｒ

蛋白质名称　 基因号　 　 ＣＯＢＲＡ
结构域(ａａ)

脂肪族氨
基酸指数

相对
分子量

等电点
氨基酸长度

(ａａ)
信号肽
(ａａ) 亚细胞定位

ＨａＣＯＢＲＡ１ ＨａｎＸＲＱｒ２＿Ｃｈｒ０１ｇ００４４４４１ ２２８~４０６ ７２.０８ ７１ ２７８.８３ ５.３３ ６５４ ２３~２４ 细胞膜

ＨａＣＯＢＲＡ２ ＨａｎＸＲＱｒ２＿Ｃｈｒ０２ｇ００６１３２１ ４５~２０９ ７５.２８ ４９ ２０２.７４ ８.９６ ４３６ ２１~２２ 细胞膜

ＨａＣＯＢＲＡ３ ＨａｎＸＲＱｒ２＿Ｃｈｒ０４ｇ０１５６００１ １~１５８ ７７.３６ ４２ ０６３.１５ ８.６１ ３７９ － 细胞膜

ＨａＣＯＢＲＡ４ ＨａｎＸＲＱｒ２＿Ｃｈｒ０６ｇ０２４３３２１ ２１７~３９６ ７６.９９ ７０ ５７２.２９ ５.４９ ６４２ ３０~３１ 细胞膜

ＨａＣＯＢＲＡ５ ＨａｎＸＲＱｒ２＿Ｃｈｒ０７ｇ０３０９０３１ ３１~７５ ７０.１３ ８ ８７８.１４ ７.９３ ７５ － 细胞膜

ＨａＣＯＢＲＡ６ ＨａｎＸＲＱｒ２＿Ｃｈｒ０７ｇ０３０９０４１ ２４２~３５２ ６４.５０ ４０ ５４１.６１ ８.５１ ３５８ － 细胞膜和细胞核

ＨａＣＯＢＲＡ７ ＨａｎＸＲＱｒ２＿Ｃｈｒ０７ｇ０３０９６９１ ５６~２１９ ６９.３８ ５０ ５０３.９５ ８.８９ ４５１ ３２~３３ 细胞膜

ＨａＣＯＢＲＡ８ ＨａｎＸＲＱｒ２＿Ｃｈｒ０７ｇ０３０９７０１ ５６~２１９ ７８.３５ ２７ ７０７.９９ ８.８４ ２５５ ３２~３３ 细胞膜

ＨａＣＯＢＲＡ９ ＨａｎＸＲＱｒ２＿Ｃｈｒ０７ｇ０３０９７１１ ５６~２２２ ６７.５６ ３５ ８６２.９３ ８.２９ ３２０ ３２~３３ 细胞膜

ＨａＣＯＢＲＡ１０ ＨａｎＸＲＱｒ２＿Ｃｈｒ０９ｇ０４００２２１ ４３~２０６ ６９.４９ ４８ ２６０.７４ ８.９８ ４３０ １９~２０ 细胞膜

ＨａＣＯＢＲＡ１１ ＨａｎＸＲＱｒ２＿Ｃｈｒ１０ｇ０４３９５５１ ４７~２０９ ７３.４５ ４７ ８５９.０９ ６.７１ ４２６ － 细胞膜

ＨａＣＯＢＲＡ１２ ＨａｎＸＲＱｒ２＿Ｃｈｒ１１ｇ０４８５２６１ ２２４~４０３ ７２.５３ ７４ ３４２.３７ ９.４９ ６５６ ２１~２２ 细胞膜

ＨａＣＯＢＲＡ１３ ＨａｎＸＲＱｒ２＿Ｃｈｒ１４ｇ０６５２４７１ ５６~２１９ ６９.６４ ５０ ４８６.９６ ８.９４ ４４９ ３２~３３ 细胞膜

ＨａＣＯＢＲＡ１４ ＨａｎＸＲＱｒ２＿Ｃｈｒ１５ｇ０７１１６８１ ４３~２０６ ６９.５６ ４８ ２１３.７６ ９.２１ ４３０ １９~２０ 细胞膜

ＨａＣＯＢＲＡ１５ ＨａｎＸＲＱｒ２＿Ｃｈｒ１５ｇ０７１１６９１ ５５~２１８ ６４.８０ ５０ ５５１.８３ ８.９２ ４４８ ３１~３２ 细胞膜

ＨａＣＯＢＲＡ１６ ＨａｎＸＲＱｒ２＿Ｃｈｒ１６ｇ０７４６４９１ ２２３~４０１ ７６.５７ ７０ ６９０.４２ ５.２６ ６４７ １７~１８ 细胞膜
－表示未检测到信号肽ꎮ

图 １　 向日葵 ＣＯＢＲＡ 基因的染色体定位图谱

Ｆｉｇ.１　 Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ＣＯＢＲＡ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｓｕｎｆｌｏｗｅｒ

１４３１任昂彦等:向日葵 ＣＯＢＲＡ 家族基因的全基因组鉴定与分析



图 ２　 ５ 个物种 ＣＯＢＲＡ 蛋白系统发育树

Ｆｉｇ.２　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ＣＯＢＲＡ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｆｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

　 　 基于 １５ 个向日葵 ＣＯＢＲＡ 蛋白成员构建系统

发育树ꎬ结果(图 ３Ａ)发现ꎬ１５ 个蛋白质仍可划分为

２ 个亚家族ꎬ且存在 ＨａＣＯＢＲＡ２、ＨａＣＯＢＲＡ１４ 等 ４
个旁系同源蛋白对ꎬ提示该物种内可能发生了特定

的基因复制事件ꎮ 从图 ３Ｂ 可知ꎬ亚家族间基因结

构存在显著差异ꎮ ＳｕｂｆａｍｉｌｙⅠ中除 ＨａＣＯＢＲＡ５ 基因

仅含有 １ 个外显子外ꎬ其余均含４~６ 个外显子ꎻＳｕｂ￣
ｆａｍｉｌｙⅡ中基因均含有 ２ 个外显子ꎮ 这进一步证实

了亚家族分类的可靠性ꎮ 蛋白质的保守基序与蛋白

质潜在功能密切相关ꎮ 从图 ３Ｃ 可见ꎬ１５ 个 ＨａＣＯ￣
ＢＲＡ 蛋白中共鉴定到 ６ 个保守基序ꎬ仅 ｍｏｔｉｆ１ 为全

家族共有ꎮ ＳｕｂｆａｍｉｌｙⅠ中ꎬ７ 个成员包含检测到的 ６
个基序ꎬＨａＣＯＢＲＡ５ 蛋白仅含 ｍｏｔｉｆ１ꎻＳｕｂｆａｍｉｌｙⅡ中

４ 个成员的基序相对较少ꎬ ＨａＣＯＢＲＡ４ 蛋白和

ＨａＣＯＢＲＡ１２ 蛋白包含 ３ 个 ｍｏｔｉｆꎬＨａＣＯＢＲＡ１ 蛋白

和 ＨａＣＯＢＲＡ１６ 蛋白包含 ４ 个 ｍｏｔｉｆꎮ
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图 ３　 向日葵 ＣＯＢＲＡ 蛋白家族进化树、保守基序及基因结构分析

Ｆｉｇ.３　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅꎬ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆｓꎬ ａｎｄ ｇｅｎｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ＣＯＢＲＡ ｐｒｏｔｅｉｎ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｓｕｎｆｌｏｗｅｒ (Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ａｎｎｕｕｓ Ｌ.)

２.３　 向日葵 ＣＯＢＲＡ 蛋白保守性及理化特性

　 　 已有研究结果表明ꎬ植物 ＣＯＢＲＡ 蛋白的

ＣＣＶＳ 结构高度保守ꎬ可能参与金属离子结合或二

硫键的形成[２６￣２７] ꎮ 本研究通过多重序列比对分

析ꎬ结果(图 ４)显示ꎬ１２ 条蛋白质氨基酸序列含有

保守的 ＣＣＶＳ 结构ꎬ其余 ４ 个蛋白质发生缺失或突

变ꎮ 其中ꎬＨａＣＯＢＲＡ５ 蛋白、ＨａＣＯＢＲＡ６ 蛋白表现

为缺 失ꎻ ＨａＣＯＢＲＡ８ 蛋 白 的 ＣＣＶＳ 结 构 突 变 为

ＣＣＳＳ 结构ꎻＨａＣＯＢＲＡ９ 蛋白的 ＣＣＶＳ 结构突变为

ＣＣＴＳ 结构ꎬ这种变异可能影响二硫键形成效率ꎬ
赋予蛋白质新的功能特性ꎮ
　 　 亲水性 /疏水性分析可揭示蛋白质的结构特征

与进化适应性ꎮ 本研究分析发现ꎬ在向日葵中 １１ 个

ＨａＣＯＢＲＡ 蛋白含典型的中间亲水区ꎮ ＨａＣＯＢＲＡ３、
ＨａＣＯＢＲＡ１１ 蛋白仅 Ｃ 端包含疏水区ꎻＨａＣＯＢＲＡ５

蛋白无疏水区ꎬ可能是可溶性蛋白ꎻＨａＣＯＢＲＡ６ 蛋

白的疏水区位于序列中部ꎬ可能形成单次跨膜螺旋ꎻ
ＨａＣＯＢＲＡ８ 蛋白仅 Ｎ 端有疏水区ꎬ说明亲水 /疏水

拓扑结构发生适应性进化变异ꎮ 同时ꎬＧＰＩ 锚定蛋

白 Ｃ 端疏水区常含 ＧＰＩ 修饰位点(ω￣ｓｉｔｅ)ꎮ 向日葵

ＣＯＢＲＡ 家族蛋白均定位出该位点ꎬ说明均具备 ＧＰＩ
锚定修饰潜能ꎮ 此外ꎬω￣ｓｉｔｅ 氨基酸类型存在分化ꎬ
１１ 个为天冬酰胺ꎬＨａＣＯＢＲＡ１、ＨａＣＯＢＲＡ４、ＨａＣＯ￣
ＢＲＡ１２、ＨａＣＯＢＲＡ１６ 为丝氨酸ꎬＨａＣＯＢＲＡ５ 为甘氨

酸ꎬ这种变异可能影响锚定效率或蛋白质膜定位特

性ꎬ为其功能特异性提供结构基础ꎮ
２.４　 ＨａＣＯＢＲＡ 基因启动子顺式作用元件

顺式作用元件可通过与转录因子结合ꎬ介导基

因对环境胁迫、激素信号及生长发育的响应ꎮ 本研

究对１６个ＨａＣＯＢＲＡ基因启动子序列进行预测分
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图 ４　 ＨａＣＯＢＲＡ 蛋白氨基酸序列中 ＣＣＶＳ 结构域的保守性

Ｆｉｇ.４　 Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｏｆ ＣＣＶＳ ｄｏｍａｉｎ ｉｎ ｔｈｅ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ＨａＣＯＢＲＡ ｐｒｏｔｅｉｎｓ

析ꎬ鉴定出 ３ 类核心顺式作用元件ꎬ分别参与环境响

应、植物激素响应和植物生长发育调控(图 ５)ꎮ 从

图 ５ 可见ꎬ１１ 个 ＨａＣＯＢＲＡ 基因启动子同时包含 ３
种类型的顺式作用元件ꎬ另外 ５ 个 ＨａＣＯＢＲＡ 基因

未检测到与生长发育相关的元件ꎬ表明 ＨａＣＯＢＲＡ
基因家族成员广泛参与环境胁迫应答、激素信号传

导及生长发育调控ꎬ但成员间可能存在功能分化ꎮ
值得注意的是ꎬＨａＣＯＢＲＡ１ 基因启动子中富集 １０ 个

环境胁迫响应元件ꎬ包括 ６ 个厌氧胁迫响应元件

(ＡＲＥ、ＡＴ￣ｒｉｃｈ ｅｌｅｍｅｎｔ) /缺氧胁迫响应元件(ＭＢＳＩ)
和 ４ 个低温胁迫响应元件(ＬＴＲ)ꎬ说明该基因在应

对非生物胁迫时可能发挥关键作用ꎮ

ＡＲＥ:参与厌氧胁迫响应元件ꎻＡＴ￣ｒｉｃｈ ｅｌｅｍｅｎｔ:参与厌氧胁迫响应元件ꎻＬＴＲ:参与低温响应元件ꎻＴＣ￣ｒｉｃｈ ｒｅｐｅａｔｓ:参与防御和应激反应元件ꎻ
ＭＢＳ:参与干旱胁迫响应元件ꎻＭＢＳＩ:参与环境缺氧响应元件ꎻｃｉｒｃａｄｉａｎ:参与昼夜节律调控元件ꎻＡＢＲＥ:参与脱落酸响应元件ꎻＡｕｘＲＲ￣ｃｏｒｅ:
参与生长素响应元件ꎻＴＧＡ￣ｅｌｅｍｅｎｔ:参与生长素响应元件ꎻＧＡＲＥ￣ｍｏｔｉｆ:参与赤霉素响应元件ꎻＴＡＴＣ￣ｂｏｘ:参与赤霉素响应元件ꎻＣＧＴＣＡ￣
ｍｏｔｉｆ:参与茉莉酸甲酯响应元件ꎻＴＧＡＣＧ￣ｍｏｔｉｆ:参与茉莉酸甲酯响应元件ꎻＨＤ￣Ｚｉｐ １:参与栅栏叶肉细胞分化元件ꎻＣＡＴ￣ｂｏｘ:与分生组织表达

相关元件ꎻＯ２￣ｓｉｔｅ:米朊蛋白代谢调控元件ꎻＭＳＡ￣ｌｉｋｅ:细胞周期调控元件ꎻＲＹ￣ｅｌｅｍｅｎｔ:种子特异性调控元件ꎻＡＡＣＡ＿ｍｏｔｉｆ:胚乳特异性调控元

件ꎮ
图 ５　 向日葵 ＣＯＢＲＡ 基因启动子的顺式作用元件

Ｆｉｇ.５　 Ｔｈｅ ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｏｍｏｔｅｒｓ ｏｆ ｓｕｎｆｌｏｗｅｒ ＣＯＢＲＡ ｇｅｎｅｓ
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２.５　 向日葵 ＣＯＢＲＡ 蛋白互作

为挖掘 ＨａＣＯＢＲＡ 蛋白在纤维素合成途径中潜

在的互作蛋白质及共表达基因ꎬ本研究对 １６ 个家族

成员的蛋白质氨基酸序列进行了互作预测分析ꎮ 结

果显示ꎬ未检测到该家族成员之间存在直接互作关

系ꎻ在单独 检 索 时ꎬ 仅 ４ 个 成 员 ( ＨａＣＯＢＲＡ１０、
ＨａＣＯＢＲＡ１２、ＨａＣＯＢＲＡ１４、ＨａＣＯＢＲＡ１６)存在潜在

的互作网络 (图 ６)ꎮ 其中 ＨａＣＯＢＲＡ１０ 和 ＨａＣＯ￣
ＢＲＡ１４ 预测的直接共表达蛋白质高度一致ꎬ这些共

表达的蛋白质多与纤维素合成直接相关ꎬ包含 ２ 个

纤维素合成酶蛋白(ＣＥＳＡ４、ＣＥＳＡ８)、３ 个假定纤维

素合 成 酶 蛋 白 ( Ａ０Ａ２５１ＴＴＹ１、 Ａ０Ａ２５１ＲＰＡ９ 和

Ａ０Ａ２５１ＵＪＴ５)、２ 个参与细胞壁木聚糖合成的糖基

转移酶蛋白( ＩＲＸ９、ＩＲＸ３)及 ２ 个功能未知的蛋白

(Ａ０Ａ２５１Ｖ７Ｒ１ 和 Ａ０Ａ２５１ＵＤ９７)ꎬ说明这两个基因

可能直接参与纤维素合成过程ꎮ ＨａＣＯＢＲＡ１２ 与

ＨａＣＯＢＲＡ１６ 预测的直接互作蛋白质完全一致ꎬ但
未鉴定出已知的与纤维素合成或相关细胞壁代谢功

能的蛋白质ꎬ说明二者可能有未知新功能ꎮ
２.６　 向日葵 ＣＯＢＲＡ 基因表达模式

表达谱分析结果(图 ７)显示ꎬＨａＣＯＢＲＡ 基因

存在显著的组织表达与胁迫响应差异ꎮ 从图 ７Ａ
可见ꎬＨａＣＯＢＲＡ１、ＨａＣＯＢＲＡ７、ＨａＣＯＢＲＡ１３、ＨａＣＯ￣
ＢＲＡ１４、ＨａＣＯＢＲＡ１５ 在茎、舌状花、管状花等 ８ 种

检测器官(组织)中均高表达ꎬ推测这些基因参与

调控向日葵生长发育ꎮ ＨａＣＯＢＲＡ１６ 在根中高表

达ꎬ暗示其调控根系发育ꎮ 从图 ７Ｂ 可见ꎬ与对照

相比ꎬ叶片中ꎬ盐和干旱胁迫下 ＨａＣＯＢＲＡ３、ＨａＣＯ￣
ＢＲＡ４、ＨａＣＯＢＲＡ５、ＨａＣＯＢＲＡ６、ＨａＣＯＢＲＡ９、ＨａＣＯ￣
ＢＲＡ１１、ＨａＣＯＢＲＡ１２ 基因上调表达ꎬＨａＣＯＢＲＡ７、
ＨａＣＯＢＲＡ８、 ＨａＣＯＢＲＡ１０、 ＨａＣＯＢＲＡ１３、 ＨａＣＯ￣
ＢＲＡ１５、ＨａＣＯＢＲＡ１６ 基因下调表达ꎬ且响应趋势一

致ꎻＨａＣＯＢＲＡ１ 为差异化响应ꎮ 根中ꎬＨａＣＯＢＲＡ８、
ＨａＣＯＢＲＡ１０、ＨａＣＯＢＲＡ１４、ＨａＣＯＢＲＡ１５ 基因在两

种胁迫下均上调表达ꎬＨａＣＯＢＲＡ６、ＨａＣＯＢＲＡ９ 基

因下调表达ꎻＨａＣＯＢＲＡ１ 基因在干旱胁迫下上调表

达ꎮ 综上ꎬＨａＣＯＢＲＡ 基因通过组织特异性表达参

与胁迫响应ꎬ根系中上调表达基因可能是核心胁

迫应答调控因子ꎮ

３　 讨 论

ＣＯＢＲＡ 家族蛋白是植物特有的一类规模小且

结构保守的蛋白质ꎬ对植物细胞定向分裂、细胞扩

张、纤维素合成及根毛顶端细胞发育等具有关键调

控作用[２６￣２７]ꎮ 目前ꎬ针对拟南芥[５ꎬ２７]、水稻[７ꎬ２８] 和玉

米[６ꎬ１１]ＣＯＢＲＡ 家族蛋白的研究比较深入ꎬ但有关向

日葵 ＣＯＢＲＡ 家族蛋白的报道相对较少ꎮ 本研究通

过鉴定分析ꎬ共获得 １６ 个向日葵 ＣＯＢＲＡ 蛋白ꎬ其
成员数量略多于拟南芥(１２ 个) [５]、谷子(９ 个) [８]、
玉米(９ 个) [６]、水稻(１１ 个) [２８] 等物种ꎮ 在家族分

类上与上述物种相似ꎬ均表现为 ＳｕｂｆａｍｉｌｙⅠ成员多

于 ＳｕｂｆａｍｉｌｙⅡꎬ说明该家族在不同物种中的进化具

有相似性ꎻ在基因结构上ꎬ２ 个亚家族成员的外显子

数量与拟南芥[５]和谷子[８]相似ꎮ
植物 ＣＯＢＲＡ 蛋白在结构上高度保守ꎬ包含 １

个亲水区、ＣＣＶＳ 结构、Ｎ 端糖基化位点及信号肽

等[１５]ꎮ 与拟南芥[５]、水稻[２８]、玉米[６]、谷子[８]、冬
枣[２９]等物种的 ＣＯＢＲＡ 家族蛋白质相比ꎬ向日葵

ＣＯＢＲＡ 家族蛋白在序列结构上表现出更高的多样

性ꎮ 据报道ꎬ大豆中有 ２ 个 ＣＯＢＬ 蛋白缺失 ＣＣＶＳ
结构域[３０]ꎬ本研究发现 ４ 个 ＨａＣＯＢＲＡ 蛋白存在结

构域缺失或位点突变ꎬ且其编码基因均定位于 ７ 号

染色体ꎬ这表明 ＨａＣＯＢＲＡ 基因在进化过程中可能

发生了缺失或变异事件ꎮ
编码糖基磷脂酰基锚定蛋白的植物 ＣＯＢＲＡ 基

因ꎬ常与纤维素合成酶(ＣＥＳＡ)基因家族成员共表

达ꎬ参 与 调 控 植 物 细 胞 壁 扩 张、 纤 维 素 沉 积

等[５ꎬ３１] ꎮ ２０１３ 年ꎬＬｉｕ 等[３] 研究证实水稻 ＣＯＢＲＡ
蛋白 ＯｓＢＣ１ 可与 ＣＥＳＡ 蛋白互作ꎬ共同参与调控

纤维素的正常排列ꎮ 拟南芥 ＡｔＣＯＢＬ４ 基因与 ＡｔＣ￣
ＥＳＡ４￣７￣８ 基因高度共表达ꎬ参与调控纤维素结

晶[３２] ꎮ 与 ＡｔＣＯＢＬ４ 基因同源的玉米 ＺｍＢＫ２ 基因

在各组织中高表达ꎬ并参与次生细胞壁纤维素的

沉 积[１１ꎬ３３] ꎮ 本 研 究 发 现ꎬ ＨａＣＯＢＲＡ２、 ＨａＣＯ￣
ＢＲＡ１０、ＨａＣＯＢＲＡ１４ 基因和 ＡｔＣＯＢＬ４ 基因高度同

源ꎬ预测 ＨａＣＯＢＲＡ１０ 蛋白及 ＨａＣＯＢＲＡ１４ 蛋白与

多个纤维素合成酶互作ꎬ包含 ２ 个纤维素合成酶

(ＣＥＳＡ４、 ＣＥＳＡ８ ) 及 ２ 个 糖 基 转 移 酶 ( ＩＲＸ９、
ＩＲＸ３)ꎮ 除此之外ꎬＨａＣＯＢＲＡ１０ 基因的启动子区

域包含多个调控生长发育及环境响应的顺式作用

元件ꎬ结合组织中高表达及在胁迫下的表达模式ꎬ
表明 ＨａＣＯＢＲＡ１０ 基因可能与 ＣＥＳＡ 基因互作共同

调控纤维素合成ꎬ参与生长发育必须过程以及胁

迫响应过程ꎬ是潜在的关键基因ꎮ

５４３１任昂彦等:向日葵 ＣＯＢＲＡ 家族基因的全基因组鉴定与分析



线条粗细度表示数据支持的强度ꎮ
图 ６　 ＨａＣＯＢＲＡ１０、ＨａＣＯＢＲＡ１２、ＨａＣＯＢＲＡ１４、ＨａＣＯＢＲＡ１６ 蛋白互作网络

Ｆｉｇ.６　 Ｐｒｏｔｅｉｎ￣ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｏｆ ＨａＣＯＢＲＡ１０ꎬ ＨａＣＯＢＲＡ１２ꎬ ＨａＣＯＢＲＡ１４ ａｎｄ ＨａＣＯＢＲＡ１６

Ａ:组织表达ꎻＢ:胁迫响应表达ꎮ 叶￣对照:未经胁迫处理的叶片ꎬ叶￣ＮａＣｌ:盐胁迫处理的叶片ꎬ叶￣ＰＥＧ:干旱胁迫处理的叶片ꎻ根￣对照:未经

胁迫处理的根ꎬ根￣ＮａＣｌ:盐胁迫处理的根ꎬ根￣ＰＥＧ:干旱胁迫处理的根ꎮ
图 ７　 ＨａＣＯＢＲＡ 基因的表达模式

Ｆｉｇ.７　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｅｓ ｏｆ ＨａＣＯＢＲＡ ｇｅｎｅｓ
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４　 结 论

本研究在向日葵全基因组中鉴定出 １６ 个

ＨａＣＯＢＲＡ 家族基因ꎬ这些基因在染色体上呈现不均

匀分布ꎬ多数基因保持植物 ＣＯＢＲＡ 特有的典型特

征ꎮ 启动子分析、表达模式和共表达分析共同揭示ꎬ
大多数 ＨａＣＯＢＲＡ 基因参与生长发育中纤维素形成

和胁迫响应ꎬ其中 ＨａＣＯＢＲＡ１０ 与 ＨａＣＯＢＲＡ１４ 是潜

在的纤维素合成关键基因ꎮ 本研究结果初步明确了

向日葵 ＨａＣＯＢＲＡ 家族基因参与纤维素生物合成的

调控作用ꎬ为加快向日葵细胞壁性状形成分子机制

的研究奠定了基础ꎮ
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ａｎｄ ａｎａｌｙｓｉｓ ｔｏｏｌｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｅｘｐａｓｙ ｓｅｒｖｅｒ[ Ｊ] . Ｍｅｔｈｏｄｓ ｉｎ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ１９９９ꎬ１１２:５３１￣５５２.

[２２] Ｃｈｏｕ Ｋ Ｃꎬ Ｓｈｅｎ Ｈ Ｂ. Ｃｅｌｌ￣ＰＬｏｃ:ａ ｐａｃｋａｇｅ ｏｆ Ｗｅｂ ｓｅｒｖｅｒｓ ｆｏｒ
ｐｒｅｄｉｃｔｉｎｇ ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｖａｒｉｏｕｓ ｏｒｇａｎｉｓｍｓ
[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｐｒｏｔｏｃｏｌｓꎬ２００８ꎬ３(２):１５３￣１６２.

[２３] Ｈｕ Ｂꎬ Ｊｉｎ Ｊ Ｐꎬ Ｇｕｏ Ａ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. ＧＳＤＳ ２.０:ａｎ ｕｐｇｒａｄｅｄ ｇｅｎｅ ｆｅａ￣
ｔｕｒｅ ｖｉｓｕａｌｉｚａｔｉｏｎ ｓｅｒｖｅｒ[ Ｊ] . Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓꎬ２０１５ꎬ３１(８):１２９６￣
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[２４] Ｅｉｓｅｎｈａｂｅｒ Ｂꎬ Ｂｏｒｋ Ｐꎬ Ｅｉｓｅｎｈａｂｅｒ Ｆ. Ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ＧＰＩ￣
ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｓｉｔｅｓ ｉｎ ｐｒｏｐｒｏｔｅｉｎ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ[ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｏｌｅｃｕ￣
ｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ１９９９ꎬ２９２(３):７４１￣７５８.

[２５] Ｓｚｋｌａｒｃｚｙｋ Ｄꎬ Ｆｒａｎｃｅｓｃｈｉｎｉ Ａꎬ Ｋｕｈｎ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ＳＴＲＩＮＧ ｄａｔａ￣
ｂａｓｅ ｉｎ ２０１１:ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬｇｌｏｂａｌｌｙ
ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ ａｎｄ ｓｃｏｒｅｄ[Ｊ] . Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ２０１１ꎬ３９:５６１￣
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Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２００７ꎬ１４３(１):１７２￣１８７.

[２７] Ｒｏｕｄｉｅｒ Ｆꎬ Ｓｃｈｉｎｄｅｌｍａｎ Ｇꎬ Ｄｅｓａｌｌｅ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ＣＯＢＲＡ ｆａｍｉｌｙ
ｏｆ ｐｕｔａｔｉｖｅ ＧＰＩ￣ａｎｃｈｏｒｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ. ａ ｎｅｗ ｆｅｌｌｏｗｓｈｉｐ
ｉｎ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２００２ꎬ１３０(２):５３８￣５４８.

[２８] Ｈｕ Ｌ Ｆꎬ Ｈｅ Ｈ Ｈꎬ Ｚｈｕ Ｃ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ
ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｃｈａｌｃｏｎｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｒｉｃｅ
[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ２０１７ꎬ１３０(１):９５￣１０５.

[２９] 盛松柏ꎬ田　 菊ꎬ庞晓明. 冬枣 ＣＯＢＲＡ 基因家族全基因组鉴定

及表达分析[Ｊ] . 分子植物育种ꎬ２０１８ꎬ１６(１):６１￣６８.
[３０] Ｓａｎｇｉ Ｓꎬ Ａｒａúｊｏ Ｐ Ｍꎬ Ｃｏｅｌｈｏ Ｆ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ

ｔｈｅ ＣＯＢＲＡ￣ｌｉｋｅ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｓｕｐｐｏｒｔｓ ｇｅｎｅ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ ｔｈｒｏｕｇｈ
ｗｈｏｌｅ￣ｇｅｎｏｍｅ ｄｕｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ (Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ) [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔｓꎬ

２０２１ꎬ１０(１):１６７.
[３１] Ｐｅｒｓｓｏｎ Ｓꎬ Ｗｅｉ Ｈ Ｒꎬ Ｍｉｌｎｅ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ｒｅ￣

ｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｃｅｌｌｕｌｏｓｅ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｂｙ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｕｂｌｉｃ ｍｉ￣
ｃｒｏａｒｒａｙ ｄａｔａ ｓｅｔｓ[Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉ￣
ｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ２００５ꎬ１０２(２４):８６３３￣８６３８.

[３２] Ｓｏｒｅｋ Ｎꎬ Ｓｏｒｅｋ Ｈꎬ Ｋｉｊａｃ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ＣＯＢＲＡ ｐｒｏｔｅｉｎ
ｆａｃｉｌｉｔａｔｅｓ ｃｅｌｌｕｌｏｓｅ ｃｒｙｓｔａｌｌｉｚａｔｉｏｎ ａｔ ｔｈｅ ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ [ Ｊ] .
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ２０１４ꎬ２８９(５０):３４９１１￣３４９２０.

[３３] Ｃｈｉｎｇ Ａꎬ Ｄｈｕｇｇａ Ｋ Ｓꎬ Ａｐｐｅｎｚｅｌｌｅｒ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｂｒｉｔｔｌｅ ｓｔａｌｋ ２ ｅｎ￣
ｃｏｄｅｓ ａ ｐｕｔａｔｉｖｅ ｇｌｙｃｏｓｙｌｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌｉｎｏｓｉｔｏｌ￣ａｎｃｈｏｒｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｔｈａｔ
ａｆｆｅｃｔｓ ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｓｔｒｅｎｇｔｈ ｏｆ ｍａｉｚｅ ｔｉｓｓｕｅｓ ｂｙ ａｌｔｅｒｉｎｇ ｔｈｅ ｃｏｍｐｏ￣
ｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｃｅｌｌ ｗａｌｌｓ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔａꎬ２００６ꎬ２２４
(５):１１７４￣１１８４.
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