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　 　 摘要：植物生长素响应因子 ＡＲＦ（ａｕｘｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｆａｃｔｏｒ）参与调节了植物的向性运动、顶端优势、微观的分化、侧根和茎的形

态发生等众多生理反应，在植物生长发育的整个过程都起到重要调控作用。 本研究通过对小麦最新基因组数据进行分析，获
得了 ６１ 个 ＡＲＦ 家族基因，命名为 ＴａＡＲＦｓ，根据染色体编号排列为 ＴａＡＲＦ１ ～ ＴａＡＲＦ６１，对 ６１ 个 ＴａＡＲＦｓ 基因进行系统生物信

息学分析后发现 ＡＲＦ 家族基因结构较为复杂，外显子数量从 １ 个到 １５ 个变化不等，除了 ４ 号染色体和 ５Ａ 和 ５Ｂ 染色体之外，
其余的染色体均有 ＡＲＦ 家族基因分布。 ＡＲＦ 家族基因大多包含 Ｂ３ ＤＮＡ 结构域、ＡＲＦ 结构域（Ａｕｘｉｎ⁃ｒｅｓｐ）和 Ａｕｘ ／ ＩＡＡ 结构

域；同源进化分析表明，小麦 ＡＲＦ 家族基因的旁系同源基因数量明显多于大麦和二穗短柄草。 通过拟南芥数据库比对获得

１４ 个高同源的根系发育相关的小麦 ＡＲＦ 家族基因，利用二系杂交小麦京麦 ６ 号及父母本根系为试材进行干旱胁迫处理及实

时荧光定量 ＰＣＲ（ｑＰＣＲ）筛选。 结果表明，７ 个小麦 ＡＲＦ 基因不同程度受到干旱胁迫诱导，其在旱胁迫下的表达量显著高于正

常条件下的表达量，可能参与干旱胁迫应答；此外本研究还发现，ＡＲＦ 基因在 Ｆ１杂交种中表达量显著高于双亲，表现出超亲表

达模式，可能参与了根系抗旱杂种优势基因表达调控网络。
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生长素作为植物体中发现最早的激素，在植物

生长发育整个过程中都起着重要调控作用［１］。 生

长素参与调节了植物众多的生理反应，如植物的向

性运动、顶端优势、微观的分化、侧根和茎的形态发

生等［２］。 生长素分子水平的作用由生长素调控基

因的表达来起始或介导［３］。 生长素基因家族主要

包括 ＡＵＸ ／ ＩＡＡ、ＳＡＵＲ 和 ＧＨ３ 等 ３ 类，这些基因的

启动子通常包括最小的生长素反应元件 ＴＧＴＣＴＣ 序

列，目前的研究认为，这些生长素基因家族的很多成

员参与到植物响应逆境胁迫反应中［４］。 ＡＲＦ（ａｕｘｉｎ
ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｆａｃｔｏｒ）是一类调控生长素响应基因表达的

转录因子［５］，能够特异地与生长素响应基因启动子

区域的生长素响应元件（ＡｕｘＲＥｓ）ＴＧＴＣＴＣ 结合，激
活或抑制基因的表达［３］；ＡＲＦ 蛋白通常包含一个氨

基端的 ＤＮＡ 结合结构域 （ ＤＢＤ），一个中间区域

（ＡＤ ／ ＲＤ），作为激活结构域 （ ＡＤ） 或抑制结构域

（ＲＤ ） 和 一 个 羧 基 末 端 的 二 聚 作 用 结 构 域

（ＣＴＤ） ［５］。 ＡＲＦ 的激活结构域（ＡＤ） 富含谷氨酰

胺、丝氨酸和亮氨酸残基，而 ＡＲＦ 的抑制结构域

（ＲＤ）则富含丝氨酸、脯氨酸、亮氨酸和甘氨酸残

基［６］。 目前，约鉴定了 １６ 种植物的 ＡＲＦ 基因家族，
对其同源关系、结构、组织表达特性也进行了相关研

究［７］。 例如在水稻和玉米中，分别鉴定了 ２５ 个和

３６ 个 ＡＲＦ 家族基因［８⁃９］。 除了常见的草本植物，毛
果杨、甜橙、香蕉等植物也有相关研究报道［１０⁃１２］。
根是植物重要的器官，除了吸收水分和养分外，具有

支持、繁殖、贮存合成有机物质的作用。 ＡＲＦ 基因

与根系发育密切相关，而根系的发育与植物的抗旱

性能更是密不可分。 干旱会使生长素含量降低，使
得植物的生长速度减慢，从而缓解因水分不足对植

株完成正常生理活动造成的压力［４］。 已有研究表

明，生长素在中柱鞘区域能够促进侧根的形成［１３］，
而在胚基部细胞中，生长素促进根的形成［１４］。 对拟

南芥中干旱相关基因表达与植物激素关系的研究发

现，６４１ 个激素响应基因参与干旱反应，其中 ９５ 个

基因是干旱和生长素响应的重叠基因［１５］。 同时发

现干旱胁迫信号可能受生长素负调控，也有编码生

长素响应蛋白基因被干旱所诱导［１６⁃１７］。 拟南芥中

转录因子 ＭＹＢ９６，通过介导 ＡＢＡ 参与生长素的信

号路径，调节干旱条件下侧根分生组织活性，已有研

究证明，ＭＹＢ９６ 过表达突变体中 ＧＨ３ 基因表达明显

提高，而侧根形成减少，抗旱性增强［１８⁃１９］。 拟南芥

的 ＬＢＤ ／ ＡＳＬ 基因受到 ＡｔＡＲＦ７ 与 ＡｔＡＲＦ１９ 的激活

后，可以调控侧根的发育［２０］。 ＡｔＡＲＦ１０ 或 ＡｔＡＲＦ１６
的单突变体没有表现出明显的表型［２１］，而 ＡＲＦ１０
和 ＡＲＦ１６ 双突变体表现出根冠发育及根向重力性

的异常［２２］。 ＡＲＦ７ 或 ＡＲＦ１９ 单突变，侧根数目稍微

减少，当 ＡＲＦ７ 和 ＡＲＦ１９ 同时突变，侧根数目严重减

少［２１⁃２３］，说明 ＡｔＡＲＦ７ 与 ＡｔＡＲＦ１９ 在拟南芥侧根发

生过程中起重要作用，并且在功能上有一定的冗

余［２１］。 当 ＡＲＦ１０ 和 ＡＲＦ１６ 双突变后，根冠出现发

育缺陷及异常的根向重力性［２１⁃２２］。 这些都证明了

生长素及其响应因子与根系发育和抗旱性能关系紧

密。 小麦（Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ． ）是我国最重要的粮

食作物之一，干旱、盐碱等非生物胁迫严重影响小麦

的产量和品质。 小麦的基因组十分复杂，由 Ａ、Ｂ、Ｄ
三个亚基因组整合在一起而形成的异源六倍体

（ＡＡＢＢＤＤ），其基因组大小约为 １７ ＧＢ，重复序列高

达 ８５％ 。 近年来，在全球科研工作者的共同努力

下，高质量的小麦基因组序列已完成拼装并释放

（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ． ｗｈｅａｔｇｅｎｏｍｅ． ｏｒｇ ／ ） ［２４］。 此外，我国科

学家在国际上率先完成了小麦 Ａ 基因组供体乌拉
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尔图小麦（Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ｕｒａｒｔｕ Ｔｈｕｍ． ｅｘ Ｇａｎｄｉｌ）和 Ｄ 基

因组供体粗山羊草（Ａｅｇｉｌｏｐｓ ｔａｕｓｃｈｉｉ Ｃｏｓｓ． ）的基因

组测序工作［２５⁃３２］，这为深入研究小麦基因组及其进

化过程，筛选优异抗逆基因资源奠定了基础。 目前

关于生长素响应 ＡＲＦ 转录因子参与小麦根系抗旱

杂种优势尚未见相关研究报道。 因此，本研究利用

最新公布的小麦基因组数据，通过生物信息学方法

系统分析小麦 ＡＲＦ 基因家族的基因序列、基因结构

及同源进化关系，同时对根系发育相关的小麦 ＡＲＦ
基因进行干旱条件下表达特异筛选，为小麦抗旱分

子育种提供优良基因资源。

１　 材料与方法

１􀆰 １　 小麦 ＡＲＦ 基因家族的鉴定

从 ＥＮＳＥＭＢＬ 数据库 （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｐｌａｎｔｓ． ｅｎｓｅｍｂｌ．
ｏｒｇ ／ ）下载小麦的基因组序列、基因注释文件和蛋白

质序列文件；将基因组上散在的非染色体序列合并

为 Ｕ 染色体，将基因位点按照染色体顺序命名编号

并映射到不同染色体上。 Ｐｆａｍ 版本为 ２８􀆰 ０，小麦基

因组和注释版本为 ＩＷＧＳＣ１ ＋ ｐｏｐｓｅｑ． ３１。 同时下载

拟南芥 （ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ （ Ｌ． ） Ｈｅｙｎｈ． ）、 水 稻

（Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ． ）、大麦（Ｈｏｒｄｅｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ Ｌ． ）、二穗

短柄草（Ｂｒａｃｈｙｐｏｄｉｕｍ ｄｉｓｔａｃｈｙｕｍ（Ｌ． ）Ｂｅａｕｖ． ）和高

粱（Ｓｏｒｇｈｕｍ ｂｉｃｏｌｏｒ（Ｌ． ）Ｍｏｅｎｃｈ）基因组和蛋白序列

数据。
利用 ｂｌａｓｔｘ［３３］将已报道的 ＡＲＦ 基因核酸序列

与 Ｐｆａｍ 数据库进行比对，Ｅ⁃ｖａｌｕｅ 阈值设为 １ｅ⁃５。
筛选得到 ＡＲＦ 基因家族的 Ｐｆａｍ ＩＤ 及其对应序列。
筛选得到的 Ｐｆａｍ ＩＤ 经过 ＥＭＢＬ⁃ＥＢＩ 确认［３４］，利用

ＢＬＡＳＴ［３５］将各物种的蛋白质序列与本基因家族

Ｐｆａｍ 序列进行比对，得到候选 ＡＲＦ 基因家族。 再

用 ｐｆａｍ＿Ｓｃａｎ［３６］基于 Ｐｆａｍ 数据库的 ＨＭＭ 文件进行

比对，得到每个物种最终基因序列和蛋白序列，最后

对这些基因按照染色体的顺序进行重新编号命名。
利用 ＮＣＢＩ 的 ＣＤ ｓｅａｒｃｈ （ ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｗｗ． ｎｃｂｉ．

ｎｌｍ． ｎｉｈ． ｇｏｖ ／ Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ／ ｃｄｄ ／ ｗｒｐｓｂ． ｃｇｉ）和 ＯＲＦ Ｆｉｎｄｅｒ
（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｗｗ． ｎｃｂｉ． ｎｌｍ． ｎｉｈ． ｇｏｖ ／ ｏｒｆｆｉｎｄｅｒ ／ ）功能查

找每个基因的保守域位置和 ＯＲＦ 阅读框位置，利用

ＰｒｏｔＰａｒａｍ （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｅｂ． ｅｘｐａｓｙ． ｏｒｇ ／ ｐｒｏｔｐａｒａｍ ／ ） 对

ＡＲＦ 蛋白进行分子量、等电点、氨基酸信息预测。
使用 ＤＮＡＭＡＮ ６􀆰 ０ 对 ＡＲＦ 蛋白进行多序列比对，
获得 ＡＤ ／ ＲＤ 区域相关氨基酸含量的信息。
１􀆰 ２　 小麦 ＡＲＦ 基因家族进化分析

利用 ＭＵＳＣＬＥ［３７］对序列进行多重比对（ｍｕｌｔｉｐｌｅ

ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｌｉｇｎｍｅｎｔ），然后通过 ＭＥＧＡ７［３８］ 用邻接法

（Ｎｅｉｇｈｂｏｒ⁃ｊｏｉｎｉｎｇ） ［３９］ 构建系统发育树并进行 １０００
次重复 ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 检验［４０］，进化距离矩阵（ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ⁃
ａｒｙ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｍａｔｒｉｘ）由 Ｐｏｉｓｓｏｎ 模型生成。 利用 Ｉｎ⁃
ｐａｒａｎｏｉｄ［４１］分析两两物种间的同源蛋白（ＯＧ，ｏｒｔｈｏｌ⁃
ｏｇｏｕｓ ｇｒｏｕｐｓ），然后用 ＭｕｌｔｉＰａｒａｎｏｉｄ［４２］ 基于上步结

果分析多物种间的 ＯＧ，再使用 ｃｉｒｃｏｓ［４３］ 基于基因

注释信息对 ＯＧ 关系进行作图，删除 ＯＧ 聚类过程

中没有同源关系的基因使得同源基因在图片中

显示。
１􀆰 ３　 小麦 ＡＲＦ 基因家族序列及基因结构分析

利用 ＧＳＤＳ 在线工具 （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｇｓｄｓ． ｃｂｉ． ｐｋｕ．
ｅｄｕ． ｃｎ）制作 ＡＲＦ 家族基因外显子⁃内含子结构图，
使用 ｂｉｏｐｙｔｈｏｎ［４４］基于基因注释信息（外显子、ＣＤＳ、
ＵＴＲ 等）进行可视化，并对 ＡＲＦ 家族基因结构进行

解释。
１􀆰 ４　 根系发育相关 ＡＲＦ 基因干旱胁迫表达模式

分析

１􀆰 ４􀆰 １　 根系发育相关 ＡＲＦ 基因的获得　 为了进一

步了解 ＡＲＦ 家族基因在根系干旱胁迫处理下的表达

特性，根据拟南芥已有功能注释，首先对 ６１ 个 ＴａＡＲＦ
基因与拟南芥基因数据库（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ． ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ．
ｏｒｇ ／ ）进行同源性比对，取 Ｅ⁃ｖａｌｕｅ 值最小的序列，获
得 １４ 个与根系发育相关的 ＴａＡＲＦ 基因（表 １）。

表 １　 根系发育相关的 ＴａＡＲＦ 基因

Ｔａｂｌｅ １　 ＴａＡＲＦ ｇｅｎｅｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｒｏｏｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

基因名称

Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ

拟南芥

ＡＲＦ 基因

ＡｔＡＲＦ

Ｅ⁃ｖａｌｕｅ 值

Ｅ⁃ｖａｌｕｅ

拟南芥 ＡＲＦ 基

因功能注释

ＡｔＡＲＦ ｇｅｎｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ

ＴａＡＲＦ１

ＴａＡＲＦ２５

ＴａＡＲＦ１７

ＡｔＡＲＦ１０ ７ｅ⁃０６

３ｅ⁃０７

７ｅ⁃０６

根冠的发育

ＴａＡＲＦ２２

ＴａＡＲＦ６０

ＴａＡＲＦ５６

ＡｔＡＲＦ１６ ２ｅ⁃０６

２ｅ⁃０６

１ｅ⁃０４

根冠的发育

ＴａＡＲＦ６ ＡｔＡＲＦ１７ ２ｅ⁃０５ 不定根的发育

ＴａＡＲＦ３０

ＴａＡＲＦ９

ＴａＡＲＦ４３

ＴａＡＲＦ１１

ＴａＡＲＦ１２

ＴａＡＲＦ１６

ＡｔＡＲＦ７ １ｅ⁃０６

４ｅ⁃０９

１ｅ⁃０７

１ｅ⁃０８

３ｅ⁃１２

１ｅ⁃１０

侧根的形成和发育

ＴａＡＲＦ５１ ＡｔＡＲＦ１９ ４ｅ⁃１８ 侧根的发育
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１􀆰 ４􀆰 ２　 材料处理与实时荧光定量实验　 京麦 ６ 号

小麦品种由北京杂交小麦工程技术研究中心选育，
２００５ 年通过北京市小麦品种审定，具有较强的抗

病、抗寒、抗旱性和耐渍性。 本研究选取大小一致、
饱满无损伤的小麦种子，且均由北京杂交小麦工程

技术研究中心提供。 ７５％ 酒精灭菌后，在 ２０℃、光
周期 １２ ｈ ／ １２ ｈ 的条件下水培 ２ 周，取完整新鲜的小

麦植株，用滤纸吸水，置于干燥的滤纸上分别干旱处

理 ０ ｈ、１ ｈ、３ ｈ、６ ｈ，取完整的幼根约 １００ ｍｇ 立即液

氮速冻， － ８０℃保存备用。
采用 Ｔｒｉｚｏｌ 试剂（Ａｍｂｉｏｎ，ＵＳＡ）按照说明书步

骤从处理的幼根中提取总 ＲＮＡ，检验 ＲＮＡ 合格后

按照 Ｔａｋａｒａ 反转录试剂盒 ＰｒｉｍｅｒＳｃｒｉｐｔＴＭ ＲＴ ｒｅａ⁃
ｇｅｎｔ Ｋｉｔ（ｗｉｔｈ ｇＤＮＡ Ｅｒａｓｅｒ）说明书进行反转录。 采

用 Ｔａｋａｒａ 实时荧光定量试剂盒 ＳＹＢＲ Ｐｒｅｍｉｘ Ｅｘ 和

实时荧光定量 ＰＣＲ 仪（ＢｉｏＰａｄ）进行实时荧光检测。
采用 １８Ｓ 为内参基因。 设计 １４ 个基因的实时荧光

定量引物（表 ２），引物采用 Ｐｒｉｍｅｒ Ｐｒｅｍｉｅｒ ５􀆰 ０ 设

计，由上海生工公司合成。
利用在线工具 ＮＣＢＩ ＣＤＤ 查找基因的保守域，

为避免非特异扩增，在保守域以外区域设计引物

（表 ２）。 实时荧光定量试验前，先利用引物在 ｃＤＮＡ
模板中进行扩增筛选特异引物。 实时荧光定量

ＰＣＲ 扩增程序：９５℃预变性 １０ ｍｉｎ，１ 个循环，９５℃
变性 １０ ｓ，５７℃退火 ２０ ｓ，７２℃延伸 ３０ ｓ，４０ 个循环，
反应体系为 ２０ μＬ。 基因拷贝数采用 ＣＴ 值法进行

计算，目的基因表达量的统计方法采用相对定量法

（ ２ －△△ＣＴ） ［４５］。

表 ２　 实时荧光定量 ＰＣＲ 引物序列

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｒｅａｌ⁃ｔｉｍｅ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ＰＣＲ

引物名称

Ｐｒｉｍｅｒ ｎａｍｅ
引物序列（ ５′⁃３′）
Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅ

引物名称

Ｐｒｉｍｅｒ ｎａｍｅ
引物序列（５′⁃３′）
Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅ

ＴａＡＲＦ１⁃Ｆ ＧＣＡＣＧＧＡＧＧＣＴＧＡＣＧＡＴＡＡＴＡ ＴａＡＲＦ２２⁃Ｒ ＡＣＡＴＣＣＴＣＣＧＡＴＴＣＣＡＴＡＡＡＴＡ

ＴａＡＲＦ１⁃Ｒ ＧＣＡＣＧＧＧＴＡＡＡＣＡＡＡＣＧＣＴＡＡＴ ＴａＡＲＦ２５⁃Ｆ ＧＴＴＣＡＡＧＴＴＣＣＧＣＣＡＣＡＴＣＴＡＣ

ＴａＡＲＦ６⁃Ｆ ＡＧＡＴＴＧＣＧＡＡＡＡＣＡＴＧＧＴＧＡＴ ＴａＡＲＦ２５⁃Ｒ ＧＴＴＣＡＣＧＡＡＧＴＴＧＣＴＣＣＡＧＣ

ＴａＡＲＦ６⁃Ｒ ＣＴＧＧＡＧＣＴＡＧＧＴＧＧＧＡＡＧＡＡＣ ＴａＡＲＦ３０⁃Ｆ ＣＣＡＡＣＡＣＣＡＧＣＣＣＡＴＴＴＡＣＣ

ＴａＡＲＦ９⁃Ｆ ＣＡＡＣＡＣＣＡＧＣＣＣＡＴＴＴＡＣＣ ＴａＡＲＦ３０⁃Ｒ ＴＴＣＣＴＣＣＧＴＣＴＣＧＣＡＣＡＴＣ

ＴａＡＲＦ９⁃Ｒ ＣＣＡＧＴＴＡＴＣＧＴＡＣＣＣＡＴＧＴＡＣＣ ＴａＡＲＦ４３⁃Ｆ ＧＧＧＡＣＧＡＴＡＡＣＡＧＡＡＧＴＧＡＧＴＧ

ＴａＡＲＦ１１⁃Ｆ ＡＧＧＣＡＴＡＣＧＧＣＧＴＧＣＴＡ ＴａＡＲＦ４３⁃Ｒ ＧＡＴＧＣＴＴＡＡＣＣＣＴＣＡＧＣＧＧＡ

ＴａＡＲＦ１１⁃Ｒ ＡＴＴＣＴＧＡＴＧＧＧＣＴＣＧＣＣＣＴＡＴ ＴａＡＲＦ５１⁃Ｆ ＧＣＧＡＡＧＣＡＧＧＧＧＡＧＡＡＧＡＡ

ＴａＡＲＦ１２⁃Ｆ ＧＧＡＧＡＴＡＴＴＧＣＴＧＧＣＡＴＣＡＧＡＧ ＴａＡＲＦ５１⁃Ｒ ＣＴＧＴＧＧＡＡＡＧＴＡＧＡＣＧＡＣＧＡＧＧ

ＴａＡＲＦ１２⁃Ｒ ＡＡＴＧＡＧＡＡＧＴＣＡＡＧＡＣＧＡＧＧＧＡ ＴａＡＲＦ５６⁃Ｆ ＴＴＣＧＡＧＡＣＣＧＡＧＧＡＴＴＣＧＴＣ

ＴａＡＲＦ１６⁃Ｆ ＧＧＴＡＣＡＡＴＡＡＣＴＧＧＣＡＴＡＡＧＴＧＡＴＣ ＴａＡＲＦ５６⁃Ｒ ＣＣＧＣＴＴＣＡＣＡＴＴＣＴＧＧＡＧＧＡ

ＴａＡＲＦ１６⁃Ｒ ＧＴＧＴＧＧＧＡＴＡＧＡＴＧＡＡＧＡＡＡＧＧＡＧ ＴａＡＲＦ６０⁃Ｆ ＡＣＡＣＣＡＣＡＧＡＧＣＡＣＡＧＡＡＡＡＡＴ

ＴａＡＲＦ１７⁃Ｆ ＧＡＣＧＴＧＣＴＣＴＡＣＴＡＣＣＣＧＡＧＧＧ ＴａＡＲＦ６０⁃Ｒ ＧＧＴＧＡＡＣＴＡＴＴＴＣＣＡＧＴＡＧＣＣＣ

ＴａＡＲＦ１７⁃Ｒ ＧＧＡＣＧＡＧＴＣＣＴＣＣＧＴＣＴＣＧＡ １８Ｓ⁃Ｓ ＴＧＣＴＧＧＡＡＴＣＧＧＡＡＴＡＧＴＴＧＡＧ

ＴａＡＲＦ２２⁃Ｆ ＡＡＣＡＣＴＣＴＣＣＴＣＴＧＧＧＧＣＴＡＣ １８Ｓ⁃Ａ ＡＣＴＡＣＧＣＡＧＧＣＴＣＡＴＣＡＡＡＣＡＧ

２　 结果与分析

２􀆰 １　 小麦 ＡＲＦ 基因家族鉴定及蛋白特性分析

经过 ＥＭＢＬ⁃ＥＢＩ 确认，生长素响应因子的 Ｐｆａｍ
号为 ＰＦ０６５０７，通过 ＨＭＭ 程序搜索得到小麦 ＡＲＦ
基因家族，去除冗余，最终获得了 ６１ 个成员，按照其

染色体顺序分别命名为 ＴａＡＲＦ１ ～ ＴａＡＲＦ６１（表 ３）。
对 ６１ 个 ＴａＡＲＦ 基因综合分析发现，不同 ＡＲＦ 蛋白

的氨基酸含量差别很大，分子量也存在较大差异，
变化 范 围 为 ７􀆰 ９１ ｋＤ （ ＴａＡＲＦ３６ ） 到 １２６􀆰 ０８ ｋＤ
（ＴａＡＲＦ９）。 ＡＲＦ 蛋白的等电点大多小于 ７，推测其

编码弱酸性的蛋白，在酸性的亚细胞环境中发挥作

用，这与赵艳等［４６］ 研究结果一致。 最长开放阅读

框（ＯＲＦ）变化范围为 １５０ ｂｐ（ ＴａＡＲＦ４４） 到 ３６５７
ｂｐ（ＴａＡＲＦ１０），长度变化非常显著，表示其基因结

构的复杂性。 ＡＲＦ 蛋白通常由 ＢＤ、 ＡＤ ／ ＲＤ 和

ＣＴＤ 三部分组成，中间区域的 ＡＤ ／ ＲＤ 决定着其激

活或者抑制作用。 植物原生质体转染实验表明，
拟南芥中 ＡｔＡＲＦ１、 ＡｔＡＲＦ２、 ＡｔＡＲＦ３、 ＡｔＡＲＦ４ 和

ＡｔＡＲＦ９ 蛋白中间区域分别富含色氨酸（ Ｓ）、苏氨

酸（Ｔ）和脯氨酸（ Ｐ），通常发挥转录抑制作用；而
ＡｔＡＲＦ５、ＡｔＡＲＦ６、ＡｔＡＲＦ７、ＡｔＡＲＦ８ 和 ＡｔＡＲＦ１９ 中
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间区域富含谷氨酸 （ Ｇ），通常发挥转录激活作

用［４７⁃５０］ 。 通过 ＤＮＡＭＡＮ 进行小麦 ＡＲＦ 蛋白的多

序列比对发现，ＴａＡＲＦ１７、ＴａＡＲＦ３３ 和 ＴａＡＲＦ５１ 中

间区域富含谷氨酸（Ｇ），为 ＡＤ 激活结构域，推测

其主要发挥转录激活作用；ＴａＡＲＦ３４、ＴａＡＲＦ５５ 和

ＴａＡＲＦ５７ 中间区域富含色氨酸（ Ｓ）、苏氨酸（ Ｔ）和

脯氨酸（Ｐ），为 ＢＤ 抑制结构域，主要发挥转录抑

制作用。

表 ３　 ６１ 个小麦 ＡＲＦ 家族基因的基本信息

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ６１ ｗｈｅａｔ ＡＲＦ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ

基因名

Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ
转录名

Ｇｅｎｏｍｉｃ ａｃｃｅｓｓｉｏｎ Ｎｏ．

染色体

定位

Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ
ｌｏｃａｔｉｏｎ

保守域

位置

（ｂｐ）
Ｌｏｃａｔｉｏｎ

外显子数

Ｎｏ． ｏｆ ｅｘｔｒｏｎ

ＯＲＦ 长度

（ｂｐ）
Ｏｐｅｎ ｒｅａｄｉｎｇ
ｆｒａｇｍｅｎｔ ｌｅｎｇｔｈ

蛋白质预测 Ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ

氨基酸（ａａ）
Ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄ

分子量（ｋＤ）
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ

ｍａｓｓ

等电点

Ｉｓｏｅｌｅｃｔｒｉｃ
ｐｏｉｎｔ

ＴａＡＲＦ１ Ｔｒａｅｓ＿１ＡＬ＿１４７ＣＦ２４３Ｃ． １ １ＡＬ ３２２ ～ ５７３ ３ １３８０ ４５９ ４９􀆰 ６８ ６􀆰 ７３

ＴａＡＲＦ２ Ｔｒａｅｓ＿１ＡＬ＿Ｂ１４ＦＥ４８ＡＦ． １ １ＡＬ ５３５ ～ ７８０ ８ ３７８ ６１５ ６７􀆰 ０８ ８􀆰 １８

ＴａＡＲＦ３ Ｔｒａｅｓ＿１ＡＬ＿Ｂ９Ａ３８Ｅ１２７􀆰 １ １ＡＬ １１６ ～ ３５８ ６ １２６９ ４２２ ４６􀆰 ８０ ８􀆰 ８６

ＴａＡＲＦ４ Ｔｒａｅｓ＿２ＡＬ＿０５ＥＣＣ４４０Ｃ． ２ ２ＡＬ １１０８ ～ １３２６ １４ ３１９２ ９７７ １０７􀆰 ８３ ６􀆰 ０５

ＴａＡＲＦ５ Ｔｒａｅｓ＿２ＡＬ＿Ａ７９４１ＣＢ１２􀆰 ２ ２ＡＬ ７９９ ～ １０３５ １４ ２２２９ ７４２ ８３􀆰 １３ ６􀆰 ５６

ＴａＡＲＦ６ Ｔｒａｅｓ＿２ＡＬ＿Ｃ７０２１７２４９􀆰 １ ２ＡＬ ７２１ ～ ９４８ ２ １５４８ ５１５ ５５􀆰 ８５ ５􀆰 ９２

ＴａＡＲＦ７ Ｔｒａｅｓ＿３ＡＬ＿５６１Ａ００４４８􀆰 １ ３ＡＬ ４５３ ～ ６９５ ９ １６１４ ５３７ ５９􀆰 ６５ ８􀆰 ４８

ＴａＡＲＦ８ Ｔｒａｅｓ＿３ＡＬ＿Ａ３０Ａ３Ｃ３５５􀆰 １ ３ＡＬ ５９８ ～ ８４０ ６ ７９２ ２６３ ２９􀆰 ９９ １０􀆰 ２６

ＴａＡＲＦ９ Ｔｒａｅｓ＿６ＡＳ＿９６７Ｄ５８ＦＢ４􀆰 １ ６ＡＳ １２２８ ～ １４５５ １４ ３４０８ １１３５ １２６􀆰 ０８ ６􀆰 ３２

ＴａＡＲＦ１０ Ｔｒａｅｓ＿６ＡＳ＿１０Ｄ９２２１５Ｄ． ２ ６ＡＳ １６６６ ～ １９０２ １４ ３６５７ ９２８ １０２􀆰 ３９ ５􀆰 ９３

ＴａＡＲＦ１１ Ｔｒａｅｓ＿７ＡＳ＿１Ｃ１０７７Ｄ７７􀆰 １ ７ＡＳ ３１６ ～ ５１３ ６ ２３１０ ８４５ — —

ＴａＡＲＦ１２ Ｔｒａｅｓ＿７ＡＳ＿５８２Ｅ３０７６Ｄ． １ ７ＡＳ ６５２ ～ ８０７ ８ ７８６ ２６２ ２９􀆰 ３５ ９􀆰 ７０

ＴａＡＲＦ１３ Ｔｒａｅｓ＿７ＡＬ＿Ｆ３６Ｄ３４０Ｆ４􀆰 １ ７ＡＬ ７９３ ～ １０２６ １５ ３３７２ １１２３ １２５􀆰 ２３ ６􀆰 ５９

ＴａＡＲＦ１４ Ｔｒａｅｓ＿７ＡＬ＿１４１５Ｄ０４ＢＦ． １ ７ＡＬ ５１７ ～ ７５３ １０ ２１９０ ７２９ ８０􀆰 ８３ ７􀆰 １８

ＴａＡＲＦ１５ Ｔｒａｅｓ＿３ＡＬ＿Ｅ３４ＤＦ２Ｆ０８􀆰 １ ３ＡＬ ５８６ ～ ８３１ ７ １１９１ ３９７ ４５􀆰 ２８ ９􀆰 ７２

ＴａＡＲＦ１６ Ｔｒａｅｓ＿７ＡＳ＿ＢＡＢＣ０１５Ｃ７􀆰 １ ７ＡＳ ３４ ～ １１１ — １７０１ ５６７ ６３􀆰 ０９ ６􀆰 ００

ＴａＡＲＦ１７ Ｔｒａｅｓ＿７ＡＬ＿Ｅ３ＡＤＣ８Ｃ３８􀆰 １ ７ＡＬ ３ ～ ２３９ ３ ９１２ ２２７ — —

ＴａＡＲＦ１８ Ｔｒａｅｓ＿３ＡＬ＿５９３５７７３ＥＡ． １ ３ＡＬ ３ ～ １７６ — １６１４ ５３７ ６０􀆰 １７ ５􀆰 ３８

ＴａＡＲＦ１９ Ｔｒａｅｓ＿２ＡＬ＿８９５４３ＢＡ１Ａ． １ ２ＡＬ ７６０ ～ １０１７ １４ １９６５ ６５４ ７２􀆰 ５２ ６􀆰 １４

ＴａＡＲＦ２０ Ｔｒａｅｓ＿３ＡＳ＿９５９４Ｂ１３４１􀆰 ２ ３ＡＳ ９８４ ～ １２２９ １４ １６５６ ５５１ ６０􀆰 ３９ ７􀆰 ５６

ＴａＡＲＦ２１ Ｔｒａｅｓ＿５ＡＳ＿Ａ８６１３８８７１􀆰 １ ５ＡＳ ８５２ ～ １０８５ １４ ２６７６ ８９１ ９８􀆰 ３５ ６􀆰 ２１

ＴａＡＲＦ２２ Ｔｒａｅｓ＿１ＢＬ＿５４ＣＤ８２ＡＣ３􀆰 １ １ＢＬ ２６４ ～ ５１５ ３ １３８０ ４５９ ４９􀆰 ７７ ６􀆰 ７６

ＴａＡＲＦ２３ Ｔｒａｅｓ＿１ＢＬ＿Ａ９ＡＣ１３４０Ｅ． ２ １ＢＬ ３１０ ～ ５５５ ８ ３６９ ２３１ ２５􀆰 ８０ ９􀆰 ０７

ＴａＡＲＦ２４ Ｔｒａｅｓ＿１ＢＬ＿４０８ＥＡＢＥ７０􀆰 １ １ＢＬ ７０ ～ ２９１ — １１５８ ３８５ ４２􀆰 ２６ ７􀆰 ６６

ＴａＡＲＦ２５ Ｔｒａｅｓ＿２ＢＬ＿Ａ１Ａ４７５Ｂ０Ｆ． １ ２ＢＬ ７７１ ～ １０２２ １ １１１６ ３５７ ３９􀆰 ０１ ８􀆰 ６８

ＴａＡＲＦ２６ Ｔｒａｅｓ＿２ＢＬ＿Ｅ３２２ＦＤ５４６􀆰 ３ ２ＢＬ １３０２ ～ １５２０ １４ ２８６８ ９５５ １０５􀆰 ３５ ６􀆰 １７

ＴａＡＲＦ２７ ＴＲＡＥＳ３ＢＦ１１１６００２１０ＣＦＤ＿ｔ１ ３Ｂ ７５７ ～ １００２ １５ ２３７６ ７９２ ８８􀆰 ５７ ５􀆰 ９７

ＴａＡＲＦ２８ Ｔｒａｅｓ＿３Ｂ＿６０Ｄ３７５Ｃ４Ｅ． １ ３Ｂ ９０７ ～ １１５２ １４ ２２７７ ７５８ ８３􀆰 ５１ ６􀆰 ５６

ＴａＡＲＦ２９ Ｔｒａｅｓ＿３Ｂ＿６１５７０５１７４􀆰 １ ３Ｂ ７５４ ～ ９９９ １４ ２３９１ ７９６ ８９􀆰 １０ ６􀆰 ４８

ＴａＡＲＦ３０ Ｔｒａｅｓ＿６ＢＳ＿４４４ＤＦＡ９４Ｅ． ２ ６ＢＳ ６６ ～ ８９０ １３ ３２１３ １０７０ １１９􀆰 ６１ ６􀆰 ３８

ＴａＡＲＦ３１ Ｔｒａｅｓ＿７ＢＳ＿３ＦＤ７９２３３５􀆰 １ ７ＢＳ ７８１ ～ １０１１ １２ ３０３３ １０１０ １１２􀆰 ９２ ６􀆰 ５４

ＴａＡＲＦ３２ Ｔｒａｅｓ＿７ＢＳ＿Ｆ４４Ａ２７３Ｆ８􀆰 ２ ７ＢＳ ６７９ ～ ９１２ １３ ３１１７ １０３８ １１５􀆰 ８８ ６􀆰 ６０

ＴａＡＲＦ３３ Ｔｒａｅｓ＿７ＢＬ＿Ｂ６８０Ａ７ＤＥ０􀆰 １ ７ＢＬ ７１０ ～ ９４３ １０ １４７９ ４９３ ５５􀆰 ９８ ８􀆰 ６４

ＴａＡＲＦ３４ Ｔｒａｅｓ＿７ＢＬ＿６６２９６６９５Ｆ． １ ７ＢＬ １６８６ ～ １９２２ １１ ２０５２ ６８４ ７５􀆰 ８２ ６􀆰 ８６

ＴａＡＲＦ３５ Ｔｒａｅｓ＿２ＢＬ＿ＢＦ６ＣＥ２７６５􀆰 １ ２ＢＬ １５ ～ １５２ ３ ２５２ ８４ １０􀆰 ０２ ６􀆰 ５７

ＴａＡＲＦ３６ Ｔｒａｅｓ＿２ＢＬ＿６Ｃ８Ｄ４ＦＦＢＡ． １ ２ＢＬ １２０９ ～ １３５２ ３ ２１３ ７１ ７􀆰 ９１ ９􀆰 ６２
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表 ３（续）

基因名

Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ
转录名

Ｇｅｎｏｍｉｃ ａｃｃｅｓｓｉｏｎ Ｎｏ．

染色体

定位

Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ
ｌｏｃａｔｉｏｎ

保守域

位置

（ｂｐ）
Ｌｏｃａｔｉｏｎ

外显子数

Ｎｏ． ｏｆ ｅｘｔｒｏｎ

ＯＲＦ 长度

（ｂｐ）
Ｏｐｅｎ ｒｅａｄｉｎｇ
ｆｒａｇｍｅｎｔ ｌｅｎｇｔｈ

蛋白质预测 Ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ

氨基酸（ａａ）
Ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄ

分子量（ｋＤ）
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ

ｍａｓｓ

等电点

Ｉｓｏｅｌｅｃｔｒｉｃ
ｐｏｉｎｔ

ＴａＡＲＦ３７ Ｔｒａｅｓ＿６ＢＳ＿ＢＤ８９４ＡＤ２６􀆰 １ ６ＢＳ ９７９ ～ １２１５ １４ ２７８１ ９２６ １０２􀆰 ５４ ５􀆰 ９２

ＴａＡＲＦ３８ Ｔｒａｅｓ＿２ＢＬ＿１ＡＥＤ９６９０９􀆰 １ ２ＢＬ １２４８ ～ １５０５ １４ １９６５ ６５４ ７２􀆰 ５８ ６􀆰 ０２

ＴａＡＲＦ３９ Ｔｒａｅｓ＿５ＢＳ＿３Ｆ６０２３ＣＤ６􀆰 １ ５ＢＳ １２２８ ～ １４６１ １４ ２６７６ ８９１ ９８􀆰 ３４ ６􀆰 １５

ＴａＡＲＦ４０ Ｔｒａｅｓ＿１ＤＬ＿ＡＦ４Ｃ１Ｆ１０９􀆰 １ １ＤＬ ２ ～ ２４４ ６ １２６９ ４２２ ４６􀆰 ８６ ８􀆰 ８７

ＴａＡＲＦ４１ Ｔｒａｅｓ＿２ＤＬ＿Ａ８６Ｅ５４８３８􀆰 ２ ２ＤＬ ９３８ ～ １１９５ １３ １８２１ ６０６ ６７􀆰 ３８ ５􀆰 ６７

ＴａＡＲＦ４２ Ｔｒａｅｓ＿２ＤＬ＿ＦＢＥ６４２０９Ｃ． １ ２ＤＬ １２４１ ～ １４５９ １４ ２８６８ ９５５ １０５􀆰 ３７ ６􀆰 １９

ＴａＡＲＦ４３ Ｔｒａｅｓ＿２ＤＬ＿８４３４Ｃ０２５１􀆰 ２ ２ＤＬ ７６６ ～ １００２ １４ ２２２６ ７４１ ８２􀆰 ９２ ６􀆰 ４２

ＴａＡＲＦ４４ Ｔｒａｅｓ＿３ＤＬ＿５Ｃ３７８６９５Ｅ． １ ３ＤＬ ２９２ ～ ５３４ ５ １５０ １７８ ２０􀆰 ３７ １０􀆰 ５６

ＴａＡＲＦ４５ Ｔｒａｅｓ＿３ＤＬ＿７３４Ｆ１４９８Ｅ． １ ３ＤＬ ８８５ ～ １１２７ ８ １５１５ ５０４ ５５􀆰 ８８ １０􀆰 １９

ＴａＡＲＦ４６ Ｔｒａｅｓ＿３ＤＬ＿ＢＣ７Ａ７Ｅ０５６􀆰 １ ３ＤＬ ３０１ ～ ５４６ ８ ８３１ ２７７ ３１􀆰 ５２ １０􀆰 ４８

ＴａＡＲＦ４７ Ｔｒａｅｓ＿３ＤＬ＿１ＦＣ３７３５Ｄ９􀆰 １ ３ＤＬ ３２７ ～ ５７２ １０ １９９２ ６６３ ７４􀆰 ６７ ６􀆰 ９３

ＴａＡＲＦ４８ Ｔｒａｅｓ＿５ＤＳ＿Ａ７１Ｄ２９ＡＥ１􀆰 １ ５ＤＳ １３３４ ～ １５６７ １４ ２６７９ ８９２ ９８􀆰 ３７ ６􀆰 １１

ＴａＡＲＦ４９ Ｔｒａｅｓ＿６ＤＳ＿８ＢＥ５ＢＥ６ＡＣ． １ ６ＤＳ １３１３ ～ １５４０ １４ ３３９０ １１２９ １２５􀆰 ３２ ６􀆰 ３２

ＴａＡＲＦ５０ Ｔｒａｅｓ＿６ＤＳ＿Ｆ９５Ｃ１２ＥＢＢ． １ ６ＤＳ １４６８ ～ １７０４ １４ ２７８４ ９２７ １０２􀆰 ５０ ５􀆰 ８７

ＴａＡＲＦ５１ Ｔｒａｅｓ＿７ＤＳ＿７３７５ＢＥＤ７２􀆰 ３ ７ＤＳ ７５４ ～ ９８４ １３ ３０９３ １０３０ １１４􀆰 ８４ ６􀆰 ４５

ＴａＡＲＦ５２ Ｔｒａｅｓ＿７ＤＳ＿１９４８３８８Ｆ８􀆰 ２ ７ＤＳ ９４９ ～ １１８２ １３ ３２０１ １０６６ １１８􀆰 ７８ ６􀆰 ４８

ＴａＡＲＦ５３ Ｔｒａｅｓ＿７ＤＬ＿３４３Ａ２５２ＤＣ． １ ７ＤＬ ８０８ ～ １０４１ １５ ３３８７ １１２８ １２５􀆰 ９７ ６􀆰 ５４

ＴａＡＲＦ５４ Ｔｒａｅｓ＿７ＤＬ＿５５ＡＤＢ３５２８􀆰 １ ７ＤＬ ２９８ ～ ５４９ ３ １４５８ ４８５ ５２􀆰 ４３ ８􀆰 ４６

ＴａＡＲＦ５５ Ｔｒａｅｓ＿７ＤＬ＿Ｃ８９６１４Ａ４Ｄ． １ ７ＤＬ １１７３ ～ １４０９ １４ ２４５４ ８１７ ９０􀆰 ４９ ６􀆰 ４４

ＴａＡＲＦ５６ Ｔｒａｅｓ＿６ＤＬ＿５２Ａ２５ＢＥＡ４􀆰 １ ６ＤＬ ３５５ ～ ６０６ ２ ３７２ ２２２ ２４􀆰 ７７ １０􀆰 ６９

ＴａＡＲＦ５７ Ｔｒａｅｓ＿３ＤＳ＿ＤＣＦ１８７５ＣＡ． １ ３ＤＳ ２ ～ １６０ ４ ４６２ １５４ １７􀆰 ０９ ４􀆰 ７６

ＴａＡＲＦ５８ Ｔｒａｅｓ＿３ＤＳ＿Ｃ４７Ａ５３２３６􀆰 １ ３ＤＳ — — ３２７ １５６ １７􀆰 ９１ ４􀆰 ９３

ＴａＡＲＦ５９ Ｔｒａｅｓ＿１ＤＬ＿９２ＢＣＡ５５Ｃ０􀆰 ２ １ＤＬ １０６３ ～ １３０８ ８ １２１８ ４０６ ４５􀆰 ６２ ８􀆰 ７４

ＴａＡＲＦ６０ Ｔｒａｅｓ＿１ＤＬ＿ＡＥＣ２Ｆ３ＦＢ３􀆰 １ １ＤＬ ２６３ ～ ５１４ ３ １３８０ ４５９ ４９􀆰 ６５ ６􀆰 ７３

ＴａＡＲＦ６１ ＴＲＡＥＳ３ＢＦ０９７４０００５０ＣＦＤ＿ｔ１ ３Ｂ ７８１ ～ １０２３ １０ ２０９７ ６９８ ７７􀆰 １５ ６􀆰 ３０

—表示未明确或无法预测该基因的该类信息

—ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｇｅｎｅ ｉｓ ｎｏｔ ｃｌｅａｒ ｏｒ ｃａｎ ｎｏｔ ｂｅ ｐｒｅｄｉｃｔｅｄ

２􀆰 ２　 小麦 ＡＲＦ 基因家族同源进化分析

为了分析小麦 ＡＲＦ 家族基因与祖先材料及其他

物种间的进化关系，采用生物信息学方法将 ＡＲＦ 家

族基因定位到不同染色体上（图 １），从染色体分布来

看，除了 ４Ａ、４Ｂ、４Ｄ、５Ａ 和 ５Ｂ 染色体之外，其余的染

色体均有分布，其中 ６Ｂ、５Ｄ 上只含有 １ 个，７Ｄ 上含有

５ 个。 根据目前已报道的小麦基因组数据，散在的序

列在 ＴａＵＡ、ＴａＵＢ、ＴａＵＤ 均有分布，包括 ＴａＡＲＦ１６、
ＴａＡＲＦ５１ 等 ７ 个基因（ＴａＵＡ）；ＴａＡＲＦ３６、ＴａＡＲＦ３７ 等

５ 个基因 （ ＴａＵＢ）；ＴａＡＲＦ５６、ＴａＡＲＦ５７等 ５ 个基因

（ＴａＵＤ）。 分散在基因组上的非染色体序列只有

ＴａＡＲＦ６１ 基因，具有同源关系的基因进行了相关的连

线说明。 从同源关系来看，ＴａＡＲＦ１５、ＴａＡＲＦ１７ 和

ＴａＡＲＦ３３ 等 ８ 个基因与其他染色体上的基因没有同

源对应关系，而 ＴａＡＲＦ３０ 和ＴａＡＲＦ３４ 等基因与祖先

材料多个 ＡＲＦ 基因具有同源关系。
将小麦分别与拟南芥、水稻、大麦、高粱和二

穗短柄草之间构建同源关系，表 ４ 注释了小麦等 ６
个物种间具有同源关系的基因数量。 为了进一步

探究小麦与其他 ５ 个物种的进化关系，利用 Ｉｎ⁃
ｐａｒａｎｏｉｄ ４􀆰 １ 软件计算两两物种间的同源进化关系

（表 ５）。 基于它们之间直系同源基因的数目，可
以估算出它们的直系同源进化关系。 小麦种内旁

系同源基因的平均数目为 ２􀆰 １３，这表明相对于其

他 ５ 个物种的 ＡＲＦ 基因家族，每个 ＴａＡＲＦ 基因有

１􀆰 １３ 个旁系同源基因。 与小麦相比，其他 ５ 个物

种旁系同源基因数目均低于小麦，表明其旁系同

源基因数量较少。
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图 １　 小麦 ＡＲＦ 家族基因的染色体分布及同源关系

Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｈｏｍｏｌｏｇｙ ｏｆ ｔｈｅ ＴａＡＲＦ ｇｅｎｅｓ

表 ４　 各物种同源关系基因数量

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｇｎａｔｅ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

物种

Ｓｐｅｃｉｅｓ

小麦

Ｔｒｉｔｉｃｕｍ
ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ．

拟南芥

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ

（Ｌ． ）Ｈｅｙｎｈ

水稻

Ｏｒｙｚａ
ｓａｔｉｖａ Ｌ．

高粱

Ｓｏｒｇｈｕｍ ｂｉｃｏｌｏｒ
（Ｌ． ）Ｍｏｅｎｃｈ

二穗短柄草

Ｂｒａｃｈｙｐｏｄｉｕｍ
ｄｉｓｔａｃｈｙｕｍ
（Ｌ． ）Ｂｅａｕｖ．

大麦

Ｈｏｒｄｅｕｍ
ｖｕｌｇａｒｅ Ｌ．

基因数量

Ｎｕｍｂｅｒ
ｏｆ ｇｅｎｅｓ

小麦

Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ．
— ２７ ／ １７ ３１ ／ １７ ３７ ／ １９ ３６ ／ ２０ ３１ ／ ２７ ６１

拟南芥

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ（Ｌ． ）Ｈｅｙｎｈ
１７ ／ ２７ — １６ ／ １６ １４ ／ １６ １６ ／ ２１ ２０ ／ ２９ ３５

水稻

Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ．
１７ ／ ３１ １６ ／ １６ — ２２ ／ ２０ ２０ ／ ２３ １７ ／ ２３ ２９

高粱

Ｓｏｒｇｈｕｍ ｂｉｃｏｌｏｒ（Ｌ． ）Ｍｏｅｎｃｈ
１９ ／ ３７ １６ ／ １４ ２０ ／ ２２ — ２３ ／ ２９ １６ ／ ２７ ２９

二穗短柄草

Ｂｒａｃｈｙｐｏｄｉｕｍ ｄｉｓｔａｃｈｙｕｍ（Ｌ． ）Ｂｅａｕｖ．
２０ ／ ３６ ２１ ／ １６ ２３ ／ ２０ ２９ ／ ２３ — ２１ ／ ２５ ３３

大麦

Ｈｏｒｄｅｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ Ｌ．
２７ ／ ３１ ２９ ／ ２０ ２３ ／ １７ ２７ ／ １６ ２５ ／ ２１ — ５１

表中数值表示纵列物种与横列物种同源基因的数量对应关系

Ｔｈｅ ｎｕｍｅｒｉｃａｌ ｎｕｍｂｅｒｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ｌｏｎｇｉｔｕｄｉｎａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｔｒａｎｓｖｅｒｓｅ ｓｐｅｃｉｅｓ
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表 ５　 各物种间直系同源鉴定的基因数量

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｏｒｔｈｏｌｏｇｓ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ｂｙ Ｉｎ⁃ｐａｒａｎｏｉｄ ４􀆰 １

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

小麦
Ｔｒｉｔｉｃｕｍ

ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ．

拟南芥
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ

（Ｌ． ）Ｈｅｙｎｈ

水稻
Ｏｒｙｚａ

ｓａｔｉｖａ Ｌ．

高粱
Ｓｏｒｇｈｕｍ

ｂｉｃｏｌｏｒ（Ｌ． ）
Ｍｏｅｎｃｈ

二穗短柄草
Ｂｒａｃｈｙｐｏｄｉｕｍ
ｄｉｓｔａｃｈｙｕｍ
（Ｌ． ）Ｂｅａｕｖ．

大麦
Ｈｏｒｄｅｕｍ
ｖｕｌｇａｒｅ Ｌ．

直系同源组平均值
Ａｖｅｒａｇｅ ｓｉｚｅ ｏｆ
ｏｒｔｈｏｌｏｇ ｇｒｏｕｐｓ
（ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｉｎ⁃ｐａｒａｌｏｇｓ）

小麦 — ２７ ／ ９ ３１ ／ １５ ３７ ／ １９ ３６ ／ １８ ３１ ／ １９ ２􀆰 １３
拟南芥 １７ ／ ９ — １６ ／ ８ １４ ／ ７ １６ ／ ８ ２０ ／ ８ ２􀆰 ０８
水稻 １７ ／ １５ １６ ／ ８ — ２２ ／ １９ ２０ ／ １８ １７ ／ １４ １􀆰 ３２
高粱 １９ ／ １９ １６ ／ ７ ２０ ／ １９ — ２３ ／ ２１ １６ ／ １４ １􀆰 ３２
二穗短柄草 ２０ ／ １８ ２１ ／ ８ ２３ ／ １８ ２９ ／ ２１ — ２１ ／ １５ １􀆰 ５６
大麦 ２７ ／ １９ ２９ ／ ８ ２３ ／ １４ ２７ ／ １４ ２５ ／ １５ — ２􀆰 ０６

纵向物种为 Ａ，横向物种为 Ｂ，表中数值表示物种 Ａ 相对于物种 Ｂ 中直系同源组的数量
Ｔｈｅ ｌｏｎｇｉｔｕｄｉｎａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｓ Ａ ａｎｄ ｔｈｅ ｌａｔｅｒａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｓ Ｂ． Ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｏｒｔｈｏｌｏｇ ｇｒｏｕｐｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ Ａ ｔｏ Ｂ

２􀆰 ３　 小麦 ＡＲＦ基因家族蛋白进化树及基因结构分析

蛋白系统进化树显示，小麦 ５４ 个 ＡＲＦ 蛋白与

拟南芥、水稻等物种建立了系统进化关系，主要分为

３ 大类，而第 ３ 大类又分为 ６ 个亚类（图 ２）。

图 ２　 小麦与其他物种的 ＡＲＦ 蛋白构建的系统进化树

Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｂｕｉｌｔｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ＡＲＦ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｏｆ ｗｈｅａｔ ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ｓｐｅｃｉｅｓ
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ＴａＡＲＦ 基因外显子数量从 １ 个（ＴａＡＲＦ２５）到 １５ 个

（ＴａＡＲＦ５３，ＴａＡＲＦ１３）不等，同一类之间的结构较

为相似。 总体来看，ＡＲＦ 基因家族具有数量较多

的内含子、外显子，多数基因超过 ５ 个外显子，其
基因结构较为复杂多样。 ＴａＡＲＦ２５ 不含内含子，
ＴａＡＲＦ６、ＴａＡＲＦ５６ 只含有 １ 个内含子，这些基因可

能产生或分化的时间较晚，推测其功能相对专一。
ＴａＡＲＦ１３、ＴａＡＲＦ２７ 和 ＴａＡＲＦ５３ 含有 １５ 个外显子，
具有极其相似的外显子和内含子结构，蛋白进化树

也具有很高的同源性，表明亲缘关系近的 ＴａＡＲＦ 基

因在进化过程中其外显子、内含子具有一定的相似

性（图 ３）。

紫色粗框表示外显子，绿线表示内含子，前后加粗红色部分为该基因的 ＵＴＲ 结构，剔除了 ４ 个比对关系低的基因

Ｔｈｅ ｐｕｒｐｌｅ ｒｏｕｇｈ ｂｏｘ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｅｄ ｅｘｏｎｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｇｒｅｅｎ ｌｉｎｅｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｔｈｅ ｉｎｔｒｏｎｓ． Ｔｈｅ ｂｏｌｄ ｒｅｄ ｐａｒｔ ｉｓ
ｔｈｅ ＵＴＲ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ ｇｅｎｅｓ，ｗｈｉｃｈ ｅｘｃｌｕｄｅｓ ｔｈｅ ｆｏｕｒ ｇｅｎｅｓ ｔｈａｔ ｗｉｔｈ ｌｏｗ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ

图 ３　 ＴａＡＲＦ 蛋白的系统发育树和 ＴａＡＲＦ 基因结构图

Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ｔｈｅ ＴａＡＲＦ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ａｎｄ ｇｅｎｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ ＴａＡＲＦ ｇｅｎｅｓ
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２􀆰 ４　 干旱胁迫下根系发育相关 ＡＲＦ 基因的表达

分析

根系的发育受到生长素的调控。 为了鉴定京

麦 ６ 号和其父母本的抗旱性，本研究对其进行了

干旱胁迫的鉴定试验：选取生长 １５ ｄ，生长良好的

京麦 ６ 号（ＪＭ６）、父本 ＧＬＤＳ 和母本 ＢＳ３６６ 的幼苗

各３０ 株，１５％ 的 ＰＥＧ 模拟干旱胁迫处理 ２０ ｄ，重
复 ３ 次。 结果显示，京麦 ６ 号出现了明显优于父母

本的抗旱性状，其存活率也明显高于父母本（图 ４、
图 ５）。

为了了解干旱胁迫条件下 ＡＲＦ 基因的表达情

况，本研究对 １４ 个根系发育相关的 ＡＲＦ 基因进行

了实时荧光定量试验。 结果表明，１４ 个基因呈现明

显不同的表达趋势，ＴａＡＲＦ１、ＴａＡＲＦ９、ＴａＡＲＦ１１ 等 ７
个基因的最高表达量超过对照的 ５ 倍，ＴａＡＲＦ１、
ＴａＡＲＦ６、ＴａＡＲＦ９ 和 ＴａＡＲＦ２５ 基因在干旱处理 １ ｈ
后呈现显著升高的表达趋势，其中 ＴａＡＲＦ９ 呈现最

显著的升高，其干旱处理 １ ｈ 的表达量是对照的

１０􀆰 ５ 倍，这些基因有可能在受到干旱胁迫早期通过

调控生长素来应对干旱逆境。 ＴａＡＲＦ３０ 和 ＴａＡＲＦ４３
在干旱处理 ３ ｈ 以后达到最高；而 ＴａＡＲＦ１２、Ｔａ⁃
ＡＲＦ１６、ＴａＡＲＦ１７ 等 ７ 个基因受干旱胁迫处理的最

高表达量低于对照 ５ 倍（图 ６）。

图 ４　 京麦 ６ 号及其亲本干旱胁迫试验

Ｆｉｇ􀆰 ４　 Ｔｈｅ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ｏｆ ＪＭ６ ａｎｄ ｉｔｓ
ｐａｒｅｎｔｓ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ

　 　 图 ５　 京麦 ６ 号及其亲本干旱胁迫试验存活率统计

Ｆｉｇ􀆰 ５　 Ｓｕｒｖｉｖａｌ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ＪＭ６ ａｎｄ ｉｔｓ
ｐａｒｅｎｔｓ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

Ｇ０、Ｇ１、Ｇ３、Ｇ６ 分别表示对照及干旱处理 ０ ｈ、１ ｈ、３ ｈ、６ ｈ，下同

Ｇ０，Ｇ１，Ｇ３ ａｎｄ Ｇ６ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｆ ０ ｈ，１ ｈ，３ ｈ，６ ｈ，ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ，ｔｈｅ ｓａｍｅ ａｓ ｂｅｌｏｗ

图 ６　 根系发育相关的 ＡＲＦ 基因在干旱处理条件下的相对表达量

Ｆｉｇ􀆰 ６　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ＡＲＦ ｇｅｎｅｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｒｏｏｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

２􀆰 ５　 干旱胁迫下小麦 ＡＲＦ 基因在 ＪＭ６ 杂交组合

中的表达模式分析

为了进一步了解干旱胁迫条件下，小麦 ＡＲＦ 基

因在恢复系 ＧＬＤＳ、不育系 ＢＳ３６６ 及 ＪＭ６（ＧＬＤＳ ×
ＢＳ３６６）杂交种中的表达模式，对 ５ 倍以上差异表达

的 ７ 个基因进行了实时荧光定量 ＰＣＲ 试验，结果如

图 ７ 所 示， 其 中 ＴａＡＲＦ１、 ＴａＡＲＦ６、 ＴａＡＲＦ９ 和

ＴａＡＲＦ２５ 干旱处理 １ ｈ 时在 Ｆ１的相对表达量明显

高于 父、 母 本， 具 有 明 显 的 超 亲 表 达， 推 测 其

可能参与杂种优 势 相 关 的 抗 干 旱 胁 迫 功 能；
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ＴａＡＲＦ１１、ＴａＡＲＦ３０ 和 ＴａＡＲＦ４３ 分别在干旱处理

３ ｈ 或 ６ ｈ 后出现了超亲的表达，而其他的处理时

间段基本处于低亲或者中亲表达，可能其对生长

素原初基因的调控有一定的滞后性。 ＴａＡＲＦ３０
和 ＴａＡＲＦ４３ 在干旱胁迫处理下出现低亲表达，其

亲本的相对表达量随着干旱处理时间的推移呈

现逐步降低的趋势，推测干旱抑制了该类基因的

表达。 总之，ＴａＡＲＦ 基因在 ＧＬＤＳ × ＢＳ３６６ 杂交

组合干旱胁迫的条件下呈现出复杂多样的表达

模式。

图 ７　 显著差异表达基因在 ＪＭ６ 杂交组合中的表达特性分析

Ｆｉｇ􀆰 ７　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ＪＭ６ ｈｙｂｒｉｄｓ

３　 讨论

作为最广泛的植物激素，生长素几乎参与了植

物生长发育的各个阶段。 ＡＲＦ 基因广泛地参与调

控了生长素初级响应基因的表达。 目前，随着不同

植物基因组测序的完成，其 ＡＲＦ 基因的鉴定也有了

不同程度的进展。 除了玉米、水稻、谷子等粮食作

物，烟草、番茄、木瓜等草本植物 ＡＲＦ 家族基因也被

鉴定出来。 人们对植物中 ＡＲＦ 的表达及参与相关

植物生长发育过程已经开展了很多研究，对 ＡＲＦ 基

因参与下游靶基因调控机制的研究也取得了一定进

展［６］。 生长素与植物根系发育密切相关，生长素及

其响应因子在逆境胁迫中的作用一直是研究的盲

点，有关干旱胁迫条件下生长素的作用机理及各种

激素的消长与平衡之间的复杂关系还需要深入探

讨［４］。 本研究根据小麦已有的染色体数据，首次对

六倍体小麦（Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ． ）进行了 ＡＲＦ 基因

家族的研究，并在获得的 ６１ 个 ＴａＡＲＦ 基因的基础
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上，利用实时荧光定量 ＰＣＲ 技术对小麦根系发育相

关的 ＴａＡＲＦ 基因进行了干旱胁迫条件下的表达趋

势的探讨，由于 ＡＲＦ 基因的表达与很多下游基因

以及 ｍｉｃｒｏＲＮＡ 紧密联系，具有复杂的调控网络，
其调控机制需要更深入探讨。 另外，在研究中还

发现，ＧＬＤＳ × ＢＳ３６６ 杂种 Ｆ１中 ＴａＡＲＦ 基因在干旱

胁迫条件下呈现复杂多样的表达模式，表明杂种

优势是基因多重行为模式与多种因素共同作用的

结果［５１⁃５２］ 。
综上所述，本研究通过生物信息学的方法对普

通小麦 ＡＲＦ 基因家族进行分析，预测基因的结构与

功能，并与其亲缘物种进行了相关的同源进化关系

分析，实时荧光定量 ＰＣＲ 表明干旱胁迫处理下根系

发育相关的 ＡＲＦ 基因在杂交种中有更显著的表达，
这为 ＡＲＦ 基因在抗旱胁迫下的挖掘和利用提供了

理论与试验依据。
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