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 番茄 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 基因家族的鉴定及胁迫
条件下的表达分析
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　 　 摘要:ＡＴ￣ｈｏｏｋ 蛋白家族在植物生长发育、器官构建及逆境胁迫和激素信号应答中发挥重要作用ꎮ 本研究在番茄基因组

范围内ꎬ利用生物信息学方法对番茄 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 基因家族的成员、分布、结构和功能进行分析ꎮ 结果表明ꎬ番茄 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 家族包

含 ３２ 个成员ꎬ分为 ３ 种类型ꎬ其中类型Ⅰ含有 １３ 个成员ꎻ遗传进化分析表明番茄 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 基因成员与拟南芥家族基因具有相

似分类ꎮ 利用实时荧光定量 ＰＣＲ 对番茄 ３２ 个基因开展组织表达分析ꎬ结果表明 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 基因具有表达差异ꎬ主要在根和花

中表达较高ꎮ 氧化胁迫分析结果表明ꎬ３２ 个基因受 ＡＢＡ、ＳＡ、盐、高温和低温诱导表达ꎬ其中部分基因显著上调或下调表达ꎬ很
可能参与了番茄逆境胁迫条件下的防御应答反应ꎮ 本研究结果将为番茄 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 家族基因的深入研究提供依据ꎬ为进一步解

析番茄 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 基因的功能奠定基础ꎮ
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ＡＴ￣ｈｏｏｋ 是一种新的 ＤＮＡ 结合蛋白基序ꎬ普遍

存在于细菌、真菌、哺乳动物和植物的 ＤＮＡ 结合蛋

白中ꎬ是以精氨酸￣甘氨酸￣精氨酸￣脯氨酸(ＲＧＲＰ)４
个残基为中心保守基序[１]ꎬ这个短的保守氨基酸序

列对 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 蛋白结合 ＤＮＡ 和核定位是必需

的[２￣３]ꎮ １９７３ 年 Ｇ. Ｈ. Ｇｏｏｄｗｉｎ 等[４] 首次在哺乳动

物非组蛋白的染色体高迁移率蛋白(ＨＭＧ)中发现ꎬ
后续研究表明 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 蛋白在染色质结构组装和调

控目标基因转录活性方面具有重要作用[５]ꎮ
ＡＴ￣ｈｏｏｋ 蛋白主要包含 ２ 个保守的结构域ꎬＡＴ￣

ｈｏｏｋ 基序和植物与原核生物保守结构域 ( ＰＰＣꎬ
ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ｐｒｏｋａｒｙｏｔｅｓ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄꎬＤＵＦ２９６) [６]ꎮ 根据

序列相似程度和 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 序列 Ｃ 端氨基酸的类型不

同及其与 ＤＮＡ 结合的亲和力大小ꎬ将 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 蛋白

分为 ３ 个类型(Ⅰ型ꎬＣ 端第 ２ 位置为甘氨酸ꎻⅡ型ꎬ
Ｃ 端为赖氨酸代替了 Ｉ 型的甘氨酸ꎻⅢ型为赖氨酸

出现在 ＲＧＲＰ 下游第 ４ 位) [２]ꎮ ＡＴ￣ｈｏｏｋ 蛋白 ＰＰＣ
结构域的长度约为 １２０ 个氨基酸ꎬ且在细菌和古细

菌以单个蛋白的形式存在[７]ꎮ 几个细菌和古细菌

的 ＰＰＣ 蛋白的晶体结构为三聚体[８￣９]ꎮ 在陆生植物

中ꎬＡＨＬ 蛋白中已经确定含有 ＰＰＣ 域ꎬ它定位在相

对于 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 基序的羧基末端[７]ꎮ 例如在转录因子

中 ＰＰＣ 结构域负责 ＡＨＬ 蛋白的细胞核定位ꎬＡＨＬ
蛋白之间相互影响并与其他转录因子存在相互作用

进而发挥功能ꎬ这可能暗示 ＡＨＬ 蛋白在调节植物转

录激活过程中发挥重要作用[６]ꎮ
近年来ꎬ随着许多物种基因组测序计划的完成ꎬ

在模式植物拟南芥[６￣７]、水稻[１０]、小麦、大豆、豌豆、
木薯、蓖麻、毛果杨、蒺藜状苜蓿、黄瓜、碧桃、苹果、
芜菁、番木瓜、葡萄、高粱、玉米、二穗短柄草、江南卷

柏、小立碗藓中发现 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 蛋白[１１]ꎮ ＡＴ￣ｈｏｏｋ 蛋

白在模式植物拟南芥中含有 ２９ 个成员ꎬ被称为

ＡＨＬ ( ＡＴ￣ｈｏｏｋ ｎｕｃｌｅａｒ ｌｏｃａｌｉｚｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ) 蛋 白 家

族[７]ꎬ研究发现其主要参与赤霉素(ＧＡ) [１２]、茉莉酸

甲酯(ＪＡ) [１３]和细胞分裂素(ＣＫ) [１４] 等植物体内激

素平衡ꎬ开花时间[１５]、下胚轴的伸长[６] 和衰老[１６] 等

的调控ꎮ 其中 Ａ. Ｍａｔｓｕｓｈｉｔａ 等 [１２] 研究发现 ＡＧＦ１

(ＡｔＡＨＬ２５)调控赤霉素代谢 ＡｔＧＡ３ｏｘ１ 基因的表达控

制植物体内 ＧＡ 的动态平衡ꎮ ＡｔＡＨＬ２２ 通过 ＦＴ 和

ＰＩＦ４ 控制开花和下胚轴伸长ꎬ过量表达 ＡｔＡＨＬ２２ 导

致开花延迟ꎬ沉默 ＡｔＡＨＬ２２、 ＡｔＡＨＬ１８、 ＡｔＡＨＬ２７ 和

ＡｔＡＨＬ２９ 能够促进开花时间提早及增强 ａｈｌ２２￣１ 突

变体下胚轴生长[１５ꎬ１７]ꎮ ＧＩＫ / ＡｔＡＨＬ２１ (ＧＩＫꎬＧＩＡＮＴ
ＫＩＬＬＥＲ)作为 ＭＡＤＳ 转录因子 ＡＧＡＭＯＵＳ(ＡＧ)的下

游基因通过调控转录因子如 ＡＲＦ３ 调节组织分化和

生殖器官的发育ꎬ过量表达或突变 ＧＩＫ 基因导致生

殖器官模式形成和分化相关的缺陷[１８]ꎮ 过量表达

ＳＯＢ３ / ＡｔＡＨＬ２９ 或突变 ＥＳＣ / ＡｔＡＨＬ２７ 基因会导致下

胚轴表型变化及延迟叶片衰老表型的出现[１９]ꎮ 进

一步研究发现 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 蛋白家族成员之间存在相互

作用进而调控下胚轴的伸长[６]ꎮ 张贵慰等[１０] 在水

稻中鉴定出 ４５ 个 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 蛋白ꎬ组织表达分析表明

主要在幼穗中表达ꎮ Ｙ. Ｊｉｎ 等[２０]通过图位克隆方法

获得 １ 个 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 蛋白 ｄｐ１(ｄｅｐｒｅｓｓｅｄ ｐａｌｅａ１)主要

控制内稃形成和花器官数目ꎮ 玉米 ＢＡＦ１ 在叶芽分

生组织诱导中发挥作用ꎬ是玉米雌穗形成所必须

的[２１]ꎮ Ｓ. Ｋ. Ｄｅｌａｎｅｙ 等[２２]在棉花中克隆的 ＡＴ￣ｈｏｏｋ
蛋白 ＧｈＡＴ１ 通过抑制 ＦＳｌｔｐ４ 基因的表达进而影响

棉花纤维的生长ꎮ 在茄果类研究方面ꎬＳ. Ｋｉｍ 等[２３]

通过 ｃＤＮＡ 文库克隆到辣椒 ＣａＡＴＬ１(Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎ￣
ｕｕｍ Ｌ. Ｂｕｋａｎｇ ＡＴ￣ｈｏｏｋ￣ｌｉｋｅ ｇｅｎｅ １)ꎬ该基因受细菌

或病毒诱导表达ꎬ且在 ＳＡ 和乙烯处理后上调表达ꎬ
在番茄中过量表达 ＣａＡＴＬ１ 基因能够提高对细菌和

真菌的抗性ꎮ
番茄( Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ Ｌ. )是世界上重要

的经济作物和模式植物之一ꎮ ２０１２ 年番茄基因组

测序计划的完成[２４]ꎬ使国内外学者在基因组水平对

番茄重要基因家族及重要功能基因的分析和分子标

记的开发成为可能[２５￣２８]ꎬ为功能基因组学提供重要

的研究数据ꎮ 鉴于 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 基因家族的重要生理功

能ꎬ本研究利用生物信息学方法对番茄 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 基

因家族进行预测、挖掘及表达分析ꎬ为番茄 ＡＴ￣ｈｏｏｋ
基因家族的功能分析提供基础信息ꎬ从而为分子植

物育种提供候选基因ꎮ

４０３



　 ２ 期 丁丽雪等: 番茄 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 基因家族的鉴定及胁迫条件下的表达分析

１　 材料与方法

１. １　 供试材料

将番茄测序品种 Ｈｅｉｎｚ １７０６ 种植于广东省农业

科学院蔬菜研究所温室ꎬ培养条件为温度 ２８ ℃ꎬ湿
度 ７０％ ꎬ每天光照时间为 １６ ｈꎬ黑暗时间为 ８ ｈꎮ
１. ２　 番茄 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 基因家族成员的识别、 保守结

构域预测及基因结构分析

Ｐｆａｍ 数据库中标号为 ＰＦ０２１７８ 的结构域[２９] 是

ＡＴ￣ｈｏｏｋ 蛋白的特征结构域ꎮ 利用 Ｈｍｍｅｒ３. １ｂ１ 软

件构建隐马氏模型ꎬ从 ＳＧＮ[２４] ( ＳＧＮꎬ ｈｔｔｐ: / / ｓｏｌ￣
ｇｅｎｏｍｉｃｓ. ｎｅｔꎬｒｅｌｅａｓｅ ｖ２. ４０)下载番茄蛋白数据进行

检索和去除冗余ꎮ
利用 Ｐｆａｍ(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｓａｎｇｅｒ. ａｃ. ｕｋ / Ｓｏｆｔｗａｒｅ /

Ｐｆａｍ / ｓｅａｒｃｈ. ｓｈｔｍｌ) [２９] 和 ＳＭＡＲＴ(ｈｔｔｐ: / / ｓｍａｒｔ. ｅｍ￣
ｂｌ￣ｈｅｉｄｅｌｂｅｒｇ. ｄｅ / ) [３０] 对所有候选基因的氨基酸序

列结构域进行鉴定ꎬ把显示不含 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 基序的蛋

白序列剔除ꎬ最后得到编码 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 蛋白的基因序

列即为番茄 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 基因家族成员ꎮ
在番茄基因组数据库 ＳＧＮ 中检索获得番茄 ＡＴ￣

ｈｏｏｋ 基因家族的 ＤＮＡ 及其 ｃＤＮＡ 序列ꎬ并查出所有

基因的开放阅读框长度、染色体位置、内含子个数等

基本信息ꎮ 利用在线工具 Ｅｘｐａｓｙ ( ｈｔｔｐ: / / ｗｅｂ. ｅｘ￣
ｐａｓｙ. ｏｒｇ / ｃｏｍｐｕｔｅ＿ｐｉ / )和 ＰＳＯＲＴ(ｈｔｔｐ: / / ｐｓｏｒｔ. ｉｍｓ.
ｕ￣ｔｏｋｙｏ. ａｃ. ｊｐ / ｆｏｒｍ. ｈｔｍｌ) [３１]对番茄 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 基因成

员等电点和亚细胞定位进行分析ꎮ
１. ２　 番茄 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 的染色体定位分析

根据检索到的番茄 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 基因组信息ꎬ确定

各 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 基序基因在染色体组中的位置ꎬ利用番

茄基因组数据(ＳＧＮꎬｈｔｔｐ: / / ｓｏｌｇｅｎｏｍｉｃｓ. ｎｅｔꎬｒｅｌｅａｓｅ
ｖ２. ４０)对番茄 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 基因进行染色体定位分析ꎮ
１. ３　 蛋白质系统发生分析与系统进化树的构建

用 ＣｌｕｓｔａｌＸ２. １[３２] 软件将候选番茄 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 家

族蛋白序列与拟南芥蛋白序列进行多重序列比对分

析ꎬ基于分析结果ꎬ利用 ＭＥＧＡ５[３３] 构建系统进化

树ꎮ 采用相邻连接法(ＮＪꎬｎｅｉｇｈｂｏｒ￣ｊｏｉｎｉｎｇ)ꎬ校验参

数 Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 重复 １０００ 次ꎮ 保守性分析采用 ＤＮＡ￣
ＭＡＮ 生物学软件进行保守域序列比对ꎮ
１. ４　 保守基序的鉴定

根据已经检索到的番茄 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 基因组氨基酸

序 列ꎬ 利 用 Ｍｅｍｅ４ ６ １ ( ｈｔｔｐ: / / ｍｅｍｅ ｎｂｃｒ ｎｅｔ /
ｍｅｍｅ / ｉｎｔｒｏ ｈｔｍｌ)在线平台进行番茄 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 蛋白

中保守基序 (ｍｏｔｉｆ) 分析ꎬ最大 ｍｏｔｉｆ 检索数值定

为 ２５ꎮ

１. ５　 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 基因的 Ｑ￣ＰＣＲ 表达分析

分别选取在营养生长阶段的根、茎、叶ꎬ在生殖

生长阶段的花和成熟果实ꎻ选取生长一致的 １４ ｄ 的

幼苗进行胁迫处理(２００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌꎬ５ ｍｍｏｌ / Ｌ ＳＡ
处理ꎻ１０ μｍｏｌ / Ｌ ＡＢＡꎻ４２ ℃高温ꎻ４ ℃低温)ꎬ将以

上材料用液氮速冻后放入 － ８０ ℃冰箱保存备用ꎮ
分子生物学试验在广东省蔬菜新技术研究重点

实验室完成ꎮ 采用 Ｔｒｉｚｏｌ ( Ｉｎｖｉｔｒｏｇｅｎ ) 法提取总

ＲＮＡꎬ经 ＤＮａｓｅＩ 处理去除基因组 ＤＮＡꎬ使用 Ｎａｎｏ￣
Ｄｒｏｐ ２０００ｃ 分光光度计(Ｔｈｅｒｍｏ)检测 ＲＮＡ 样品的

浓度和纯度ꎮ 吸取 ３ mｇ ＲＮＡ 经 Ｍ￣ＭＬＶ 反转录合

成第 １ 链 ｃＤＮＡꎬ稀释后做 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 模板ꎮ 根据番

茄数据库基因序列ꎬ利用 Ｏｌｉｇｏ ６. ０ 设计引物(表

１)ꎬ由英潍捷基(上海)生物公司合成ꎮ 荧光实时定

量 ＰＣＲ 反应试剂盒为 ＳＹＢＲ Ｇｒｅｅｎ Ｒｅａｌｔｉｍｅ ＰＣＲ
Ｍａｓｔｅｒ ｍｉｘ(Ｔａｋａｒａꎬ大连)ꎬ反应体系为 ＳＹＢＲ Ｐｒｅｍｉｘ
Ｅｘ ＴａｑＴＭⅡ (ＴｌｉＲＮａｓｅＨ Ｐｌｕｓ)(２ × )１０ μＬꎬ引物(１０
μｍｏｌ / Ｌ)各 ０. ８ μＬꎬＤＮＡ 模板 ２. ０ μＬꎬ无菌双蒸馏

水６. ４ μＬꎬ反应总体积 ２０. ０ μＬꎮ 反应条件为:９５ ℃
预变性 ３０ ｓꎻ９５ ℃变性 ５ ｓꎬ６０ ℃退火 ２０ ｓꎬ循环 ４０
次ꎻ溶解曲线分析 ９５ ℃ １５ ｓꎬ６５ ℃ ３０ ｓꎬ９５ ℃ １５ ｓꎮ
在 Ｒｏｃｈｅ Ｌｉｇｈｔ Ｃｙｃｌｅｒ ４８０ 仪器上进行ꎮ 采用 ２ － DDＣｔ

方法计算基因相对表达量ꎬ每个基因的表达反应重

复 ３ 次ꎬ以 Ａｃｔｉｎ 作为内参基因ꎮ Ｒｏｃｈｅ Ｌｉｇｈｔ Ｃｙｃｌｅｒ
４８０ 软件根据 ＰＣＲ 扩增曲线计算实时荧光定量 ＰＣＲ
的扩增效率ꎮ

２　 结果与分析

２. １　 番茄 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 基因家族成员的识别

以 Ｐｆａｍ 数 据 库 中 的 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 特 征 基 序

(ＰＦ０２１７８) [２９]检索 ＳＧＮ 数据库ꎬ将得到的候选序列

用 ＳＭＡＲＴ 在线分析预测其保守结构域ꎬ剔除非 ＡＴ￣
ｈｏｏｋ 基序的蛋白序列ꎮ 结果共获得 ３２ 条蛋白质序

列ꎬ基因命名为 ＳｌＡＨＬ１ ~ ＳｌＡＨＬ３２(表 ２)ꎮ 蛋白质生

化属性分析发现ꎬ蛋白序列长度为 １６１ ~ ４１８ ａａꎬ分
子量为 １７. ２９ ~ ４２. ８５ ｋＤꎬ等电点为 ５. ３１ ~ ９. ６８ꎬ
ＣＤＳ 长度为 ４８３ ~ １２５４ ｂｐꎬ含有 ０ ~ ５ 个内含子ꎬ其
中 ＳｌＡＨＬ１、 ＳｌＡＨＬ１２、 ＳｌＡＨＬ１４、 ＳｌＡＨＬ１５、 ＳｌＡＨＬ２１、
ＳｌＡＨＬ２４、ＳｌＡＨＬ２７ 和 ＳｌＡＨＬ３１ 基因无内含子ꎬ而其

他番茄 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 基因则含有 １ ~ ５ 个不等的外显子ꎮ
番茄中大多数的 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 基因在细胞中大多位于细

胞核ꎬ也有少部分位于叶绿体中ꎮ 所有基因不均匀

的分布在 １ ~ １２ 号染色体上ꎬ其中 １０ 号染色体上不

含有 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 基因ꎮ

５０３
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表 １　 本研究所用引物

Ｔａｂｌｅ １　 Ｑ￣ＰＣＲ ｐｒｉｍｅｒｓ ｕｓｅｄ ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ

引物名称

Ｐｒｉｍｅｒ ｎａｍｅ
序列(５′￣３′)

Ｓｑｅｕｅｎｃｅ(５′￣３′)
引物名称

Ｐｒｉｍｅｒ ｎａｍｅ
序列(５′￣３′)

Ｓｑｅｕｅｎｃｅ(５′￣３′)

ＳｌＡＨＬ１ － ＱＦ ＴＴＡＧＣＧＧＧＴＧＧＴＣＡＡＧＧＴＣＡＡＧ

ＳｌＡＨＬ１ － ＱＲ ＡＡＣＣＧＧＴＣＣＴＧＡＴＧＣＡＡＴＴＡＧＣＧ

ＳｌＡＨＬ２ － ＱＦ ＴＡＧＣＴＧＣＴＡＧＴＣＣＴＧＴＣＣＡＧＧＴＴＧ

ＳｌＡＨＬ２ － ＱＲ ＴＧＴＴＴＣＴＴＧＧＧＣＴＴＧＡＣＣＴＣＴＴＧＧ

ＳｌＡＨＬ３ － ＱＦ ＡＣＡＡＴＴＡＧＡＣＡＡＣＣＣＧＣＧＴＣＴＣＣ

ＳｌＡＨＬ３ － ＱＲ ＴＣＣＧＧＣＣＡＡＧＴＡＴＡＴＣＧＴＣＡＧＣ

ＳｌＡＨＬ４ － ＱＦ ＣＴＣＡＧＡＡＧＡＧＡＧＧＴＡＧＡＧＧＡＡＧＧＣ

ＳｌＡＨＬ４ － ＱＲ ＴＴＧＧＡＣＡＡＣＣＡＴＣＣＡＣＣＡＡＡＧＧ

ＳｌＡＨＬ５ － ＱＦ ＴＡＧＧＡＴＣＴＧＣＡＡＧＴＧＣＴＧＧＧＡＣＴＧ

ＳｌＡＨＬ５ － ＱＲ ＡＧＣＴＧＡＣＡＴＧＡＴＧＣＡＧＡＣＡＧＣＴＴＧ

ＳｌＡＨＬ６ － ＱＦ ＧＣＡＡＡＧＣＧＴＴＧＡＴＴＴＧＧＧＡＴＣＡＧ

ＳｌＡＨＬ６ － ＱＲ ＣＣＡＴＴＧＧＣＴＧＡＣＡＧＡＡＣＡＣＡＣＡＣ

ＳｌＡＨＬ７ － ＱＦ ＡＧＧＡＣＣＴＧＡＴＧＧＴＣＧＧＧＴＴＡＴＧ

ＳｌＡＨＬ７ － ＱＲ ＣＡＡＣＣＡＣＡＡＴＣＴＧＡＡＴＧＧＧＡＣＣＡＧ

ＳｌＡＨＬ８ － ＱＦ ＴＧＧＴＡＡＧＧＣＧＣＡＧＧＴＡＡＴＣＣＴＴＧ

ＳｌＡＨＬ８ － ＱＲ ＴＴＧＣＡＧＡＣＴＣＴＴＧＧＡＧＧＧＴＧＡＣ

ＳｌＡＨＬ９ － ＱＦ ＴＡＧＴＴＧＧＴＡＡＧＧＣＧＣＡＧＧＴＡＡＴＣＣ

ＳｌＡＨＬ９ － ＱＲ ＴＴＧＧＡＧＧＧＣＧＡＣＧＴＴＡＣＧＴＡＴＧ

ＳｌＡＨＬ１０ － ＱＦ ＣＴＧＴＣＡＴＴＴＧＣＣＧＴＣＧＧＡＴＧＴＧ

ＳｌＡＨＬ１０ － ＱＲ ＡＧＴＡＡＧＧＣＧＧＴＧＧＴＴＧＴＧＧＴＴＧ

ＳｌＡＨＬ１１ － ＱＦ ＡＣＧＡＣＴＴＣＣＣＴＴＧＧＡＧＧＡＡＧＡＴＧ

ＳｌＡＨＬ１１ － ＱＲ ＡＧＣＴＧＧＣＴＧＴＡＣＣＴＧＴＧＴＡＧＴＡＧＧ

ＳｌＡＨＬ１２ － ＱＦ ＴＧＡＧＣＧＧＣＡＧＣＧＧＴＡＴＡＧＴＡＡＣ

ＳｌＡＨＬ１２ － ＱＲ ＡＴＣＴＣＧＡＡＣＣＴＡＣＣＧＴＧＡＡＧＣＧ

ＳｌＡＨＬ１３ － ＱＦ ＡＧＣＴＧＧＴＣＣＴＧＴＴＣＡＧＧＴＴＧＴＴＧ

ＳｌＡＨＬ１３ － ＱＲ ＡＣＣＴＣＴＧＣＴＴＣＴＴＧＧＧＡＴＴＣＴＧＣ

ＳｌＡＨＬ１４ － ＱＦ ＧＡＣＡＣＣＧＣＣＡＣＣＡＡＡＴＣＴＴＣＴＣ

ＳｌＡＨＬ１４ － ＱＲ ＡＧＧＴＣＧＴＣＣＣＧＴＴＧＡＣＣＡＡＴＡＴＣ

ＳｌＡＨＬ１５ － ＱＦ ＴＡＴＧＣＧＴＧＣＴＧＡＧＴＧＣＡＡＣＡＧＧ

ＳｌＡＨＬ１５ － ＱＲ ＴＧＧＡＣＣＣＴＧＡＴＧＴＡＧＣＴＧＧＴＴＧ

ＳｌＡＨＬ１６ － ＱＦ ＴＧＣＡＡＧＧＡＣＣＡＣＣＧＧＴＡＧＴＴＴＧ

ＳｌＡＨＬ１６ － ＱＲ ＡＣＣＴＴＧＴＡＣＡＧＣＣＴＧＣＴＴＧＡＧＧ

ＳｌＡＨＬ１７ － ＱＦ ＡＣＧＧＧＡＧＧＡＡＴＧＡＧＡＡＡＣＡＧＧＴＣ

ＳｌＡＨＬ１７ － ＱＲ ＡＧＧＡＡＧＣＴＣＣＣＡＡＣＡＡＣＡＡＴＣＴＧＧ

ＳｌＡＨＬ１８ － ＱＦ ＴＴＴＡＧＣＴＧＧＣＧＧＡＣＡＡＧＧＴＣＡＧ

ＳｌＡＨＬ１８ － ＱＲ ＡＣＣＧＧＡＣＣＡＧＡＴＧＣＣＡＴＡＡＧＡＧ

ＳｌＡＨＬ１９ － ＱＦ ＣＡＴＣＡＧＣＧＴＡＧＧＡＧＡＧＧＡＴＧＴＴＧＣ

ＳｌＡＨＬ１９ － ＱＲ ＴＡＡＡＧＣＣＣＴＡＧＧＣＣＴＣＴＧＴＴＣＴＧＣ

ＳｌＡＨＬ２０ － ＱＦ ＡＧＧＣＴＣＡＴＴＧＴＴＧＣＴＡＣＣＡＧＡＣＧ

ＳｌＡＨＬ２０ － ＱＲ ＣＡＣＧＴＴＧＡＧＡＣＣＡＣＣＣＧＴＴＡＴＴＣＣ

ＳｌＡＨＬ２１ － ＱＦ ＣＡＡＧＧＴＴＣＴＧＡＴＧＧＴＧＧＴＧＡＴＧＧＧ

ＳｌＡＨＬ２１ － ＱＲ ＡＡＣＧＧＡＡＧＣＣＣＡＧＧＡＴＴＡＧＡＣＧ

ＳｌＡＨＬ２２ － ＱＦ ＡＡＴＧＧＧＴＧＧＴＧＧＡＧＴＴＴＣＡＧＧＡＧ

ＳｌＡＨＬ２２ － ＱＲ ＧＡＡＧＣＴＡＣＣＣＡＣＡＡＴＴＡＣＣＴＧＣＡＣ

ＳｌＡＨＬ２３ － ＱＦ ＡＴＣＣＧＧＣＣＡＧＴＴＧＧＧＴＴＡＧＴＴＡＧ

ＳｌＡＨＬ２３ － ＱＲ ＣＡＴＧＡＡＡＣＣＣＡＴＴＣＧＣＣＴＧＧＡＧ

ＳｌＡＨＬ２４ － ＱＦ ＴＡＧＧＴＧＣＡＣＴＣＡＴＧＧＣＡＴＣＴＧＧ

ＳｌＡＨＬ２４ － ＱＲ ＧＣＡＧＣＡＴＴＡＣＴＧＡＡＡＧＡＣＧＣＴＧＡＣ

ＳｌＡＨＬ２５ － ＱＦ ＧＴＣＣＴＧＡＴＧＧＣＣＡＴＧＴＡＡＴＴＧＧＡＧ

ＳｌＡＨＬ２５ － ＱＲ ＡＡＡＧＣＴＧＣＡＴＡＣＧＡＣＴＡＣＣＴＧＡＡＣ

ＳｌＡＨＬ２６ － ＱＦ ＡＣＡＧＣＡＧＧＡＧＧＴＧＡＣＴＴＴＡＴＧＣＣ

ＳｌＡＨＬ２６ － ＱＲ ＡＴＡＡＡＣＣＴＴＴＣＣＴＧＣＣＡＣＡＴＣＣＴＣ

ＳｌＡＨＬ２７ － ＱＦ ＡＣＣＡＣＣＡＧＧＡＴＣＣＡＡＧＡＡＣＡＡＧＣ

ＳｌＡＨＬ２７ － ＱＲ ＡＴＧＴＧＧＣＴＡＣＧＧＡＧＧＧＣＡＴＴＡＧ

ＳｌＡＨＬ２８ － ＱＦ ＣＣＣＴＣＣＴＧＧＡＴＣＡＡＣＡＧＧＴＴＴＧ

ＳｌＡＨＬ２８ － ＱＲ ＣＣＣＴＡＣＴＡＣＡＣＴＴＣＣＴＣＣＣＡＣＡＡＣ

ＳｌＡＨＬ２９ － ＱＦ ＴＧＧＴＴＴＧＡＧＣＣＡＴＧＴＴＧＣＴＧＧＡＧ

ＳｌＡＨＬ２９ － ＱＲ ＧＣＡＴＴＧＣＣＣＡＡＣＧＣＡＧＣＴＡＡＴＴＧ

ＳｌＡＨＬ３０ － ＱＦ ＡＡＣＣＡＡＣＡＡＣＡＧＡＴＡＣＣＡＧＧＡＴＣＧ

ＳｌＡＨＬ３０ － ＱＲ ＡＣＴＣＡＣＣＡＧＴＣＧＣＴＧＡＣＡＣＡＡＴＡＣ

ＳｌＡＨＬ３１ － ＱＦ ＴＣＡＣＡＡＡＴＴＴＣＣＧＧＣＧＧＡＧＧＡＣ

ＳｌＡＨＬ３１ － ＱＲ ＴＧＣＣＣＡＴＡＴＣＡＣＡＴＣＣＧＡＴＧＧＣ

ＳｌＡＨＬ３２ － ＱＦ ＧＣＴＧＴＣＴＧＡＣＡＴＴＧＧＴＧＧＴＣＡＡＣ

ＳｌＡＨＬ３２ － ＱＲ ＡＧＣＴＡＣＣＴＡＣＧＡＴＡＡＣＣＴＧＧＡＣＴＧ
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　 ２ 期 丁丽雪等: 番茄 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 基因家族的鉴定及胁迫条件下的表达分析

表 ２　 ＡＨＬ 基因家族分布及理化性质分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＡＨＬ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｃ￣ｃｈｅｍｉｃａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｉｎ ｔｏｍａｔｏ

基因

Ｇｅｎｅ
ＳＧＮ 编号

ＳＧＮ ｃｏｄｅ
位置

Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ
ｌｏｃａｔｉｏｎ

长度

(ｂｐ)
ＣＤＳ
ｌｅｎｇｔｈ

内含子

数量

Ｉｎｔｒｏｎｓ
ｎｕｍｂｅｒ

氨基酸

(ａａ)
Ｐｒｏｔｅｉｎ
ｌｅｎｇｔｈ

等电点

ＰＩ
分子量

(ｋＤ)
Ｍｗ

亚细胞

定位

Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌｅｒ
ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ

染色体

Ｃｈｒｏｍｏ
ｓｏｍｅ

ＳｌＡＨＬ１ Ｓｏｌｙｃ０１ｇ０８０９６０. ２. １ ７２８００７６２. . ７２８００４９７ ７９８ ０ ２６６ ６. ３７ ２８. １２５ Ｎｕｃ １

ＳｌＡＨＬ２ Ｓｏｌｙｃ０１ｇ０９１３７０. ２. １ ７６７６７７７１. . ７６７６７４５３ ９５７ ４ ３１９ ９. ５４ ３３. ４８０ Ｎｕｃ １

ＳｌＡＨＬ３ Ｓｏｌｙｃ０１ｇ０９１４７０. ２. １ ７６８６０８５６. . ７６８６１１５８ ９０９ １ ３０３ ７. ８３ ３１. ８８１ Ｎｕｃ １

ＳｌＡＨＬ４ Ｓｏｌｙｃ０１ｇ０９４４６０. ２. １ ７７６９４４０. . ７７６９４０６８ １０２０ ４ ３４０ １０. ４０ ３４. ８６６ Ｎｕｃ １

ＳｌＡＨＬ５ Ｓｏｌｙｃ０２ｇ０３８７６０. ２. １ ２２２４６９４６. . ２２２４７２７２ ９８１ ４ ３２７ ６. ９７ ３３. ０８８ Ｎｕｃ ２

ＳｌＡＨＬ６ Ｓｏｌｙｃ０２ｇ０８２３００. ２. １ ４０５８８４５９. . ４０５８８７２０ ７８６ ４ ２６２ ４. ９１ ２６. ９５５ Ｎｕｃ ２

ＳｌＡＨＬ７ Ｓｏｌｙｃ０３ｇ００７１５０. ２. １ １７３５２６１. . １７３５５８６ ９７８ ４ ３２６ ９. ２３ ３３. ７０１ Ｎｕｃ ３

ＳｌＡＨＬ８ Ｓｏｌｙｃ０４ｇ０５３０９０. １. １ ５０６６２３６１. . ５０６６２５３０ ５１０ ４ １７０ ６. ８１ １７. ５０６ Ｃｈｌｏ ４

ＳｌＡＨＬ９ Ｓｏｌｙｃ０４ｇ０５３１００. １. １ ５０７６７２１７. . ５０７６７３８３ ５０１ ４ １６７ ８. ３８ １７. ４４６ Ｃｈｌｏ ４

ＳｌＡＨＬ１０ Ｓｏｌｙｃ０４ｇ０７６２２０. ２. １ ５８７５７５４２. . ５８７５７８７８ １０１１ １ ３３７ ７. ３２ ３６. ２４５ Ｎｕｃ ４

ＳｌＡＨＬ１１ Ｓｏｌｙｃ０４ｇ０８２８１０. ２. １ ６３９４０８０９. . ６３９４１０５４ ７３８ １ ２４６ ６. ０８ ２５. ０３７ Ｎｕｃ ４

ＳｌＡＨＬ１２ Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０５３０００. １. １ ６２３１３１１５. . ６２３１３４２８ ９４２ ０ ３１４ ５. ３１ ３３. ０９５ Ｎｕｃ ５

ＳｌＡＨＬ１３ Ｓｏｌｙｃ０６ｇ０３５４３０. ２. １ ２１００３３０５. . ２１００２９５９ １０４１ ４ ３４７ ６. ５４ ３６. ４０９ Ｎｕｃ ６

ＳｌＡＨＬ１４ Ｓｏｌｙｃ０６ｇ０６０５００. １. １ ３４９１６３２６ . . ３４９１６１０６ ６６３ ０ ２２１ ６. ５１ ２３１２７. ２００ Ｎｕｃ ６

ＳｌＡＨＬ１５ Ｓｏｌｙｃ０７ｇ０５６３００. １. １ ６１４７５０９５. . ６１４７４８４４ ７５６ ０ ２５２ ９. １６ ２６. ５７７ Ｎｕｃ ７

ＳｌＡＨＬ１６ Ｓｏｌｙｃ０８ｇ００６９５０. ２. １ １５１６４７２ . . １５１６０８１ １１７６ ４ ３９２ ６. ５０ ４０. ２０９ Ｃｈｌｏ ８

ＳｌＡＨＬ１７ Ｓｏｌｙｃ０８ｇ００７５３０. ２. １ ２０７８１６１. . ２０７７８３３ ９８７ ４ ３２９ ９. ４０ ３３. ５６４ Ｃｈｌｏ ８

ＳｌＡＨＬ１８ Ｓｏｌｙｃ０８ｇ００７５６０. １. １ ２１０６１９７. . ２１０６５１６ ９６０ １ ３２０ ６. ０９ ３４. ３３６ Ｎｕｃ ８

ＳｌＡＨＬ１９ Ｓｏｌｙｃ０８ｇ００８０３０. ２. １ ２５２８４８６. . ２５２８１４０ １０４１ ４ ３４７ ９. ７０ ３５. ３８６ Ｎｕｃ ８

ＳｌＡＨＬ２０ Ｓｏｌｙｃ０８ｇ０５９６９０. １. １ ４１８６３８８６. . ４１８６３７２６ ４８３ ２ １６１ ６. １０ １７. ２９４ Ｎｕｃ ８

ＳｌＡＨＬ２１ Ｓｏｌｙｃ０８ｇ０７７０１０. １. １ ５８１２７８０４. . ５８１２８０９２ ８６７ ０ ２８９ ５. ７７ ３０. ２２８ Ｎｕｃ ８

ＳｌＡＨＬ２２ Ｓｏｌｙｃ０８ｇ０７７０３０. ２. １ ５８１４３４７４. . ５８１４３０６５ １２３０ ４ ４１０ ７. ４５ ４２. ８５１ Ｎｕｃ ８

ＳｌＡＨＬ２３ Ｓｏｌｙｃ０８ｇ０７９６３０. ２. １ ６０２８０５１０. . ６０２８０１８９ ９６６ ４ ３２２ ９. ０５ ３３. ３８５ Ｃｈｌｏ ８

ＳｌＡＨＬ２４ Ｓｏｌｙｃ０８ｇ０７９７２０. ２. １ ６０３７０１９８. . ６０３６９９０６ ８７９ ０ ２９３ ６. ０５ ３１. ０８５ Ｎｕｃ ８

ＳｌＡＨＬ２５ Ｓｏｌｙｃ０８ｇ０８０９６０. ２. １ ６１２５９８６４. . ６１２５９５３０ １００５ ４ ３３５ ９. ６８ ３４. １６７ Ｎｕｃ ８

ＳｌＡＨＬ２６ Ｓｏｌｙｃ０９ｇ００８９４０. ２. １ ２３３３４４３. . ２３３３８６０ １２５４ ４ ４１８ ６. ５１ ４１. ５０６ Ｎｕｃ ９

ＳｌＡＨＬ２７ Ｓｏｌｙｃ０９ｇ０８９６２０. １. １ ６４７２９５２７. . ６４７２９２４１ ８６１ ０ ２８７ ５. ５３ ３０. １３２ Ｎｕｃ ９

ＳｌＡＨＬ２８ Ｓｏｌｙｃ１１ｇ００６０９０. １. １ ８７６９８５. . ８７７２３９ ７６５ ３ ２５５ ５. ８５ ２５. ８８５ Ｎｕｃ １１

ＳｌＡＨＬ２９ Ｓｏｌｙｃ１１ｇ００６１９０. １. １ ９４１５８８. . ９４１２５１ １０１４ ４ ３３８ ９. ２５ ３４. ８５５ Ｎｕｃ １１

ＳｌＡＨＬ３０ Ｓｏｌｙｃ１２ｇ０１９４３０. １. １ １０２６６３６２. . １０２６６１７０ ５７９ ５ １９３ ９. ４２ １９. ８８９ Ｃｈｌｏ １２

ＳｌＡＨＬ３１ Ｓｏｌｙｃ１２ｇ０８７９５０. １. １ ６１８９３５８０. . ６１８９３３１４ ８０１ ０ ２６７ ６. ６５ ２８. ７５４ Ｎｕｃ １２

ＳｌＡＨＬ３２ Ｓｏｌｙｃ１２ｇ０９４７１０. １. １ ６３１９４５３６. . ６３１９４１７９ １０７４ ４ ３５８ ９. ５９ ３６. ０７７ Ｎｕｃ １２

Ｃｈｌｏ:ＣｈｌｏｒｏｐｌａｓｔꎬＮｕｃ:Ｎｕｃｌｅｕｓ

２. ２　 番茄 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 基因在染色体上的分布

根据基因位置信息得到 ３２ 个 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 基因在番

茄染色体上的定位图ꎬ分布在番茄 １１ 条染色体上ꎮ

由图 １ 可见ꎬ番茄 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 基因在不同染色体上呈不

均匀分布ꎬ其中第 ８ 号染色体基因数目最多ꎬ含有 １０
个基因ꎬ其次是第 １、４ 号染色体ꎬ分别含有 ４ 个成员ꎬ
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第 １２ 号染色体上有 ３ 个基因ꎬ第 ２、６、９、１１ 号染色体

上分别有 ２ 个基因ꎬ第 ３、５、７ 号染色体上仅有 １ 个基

因ꎬ第 １０ 号染色体没有 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 基因的分布(图 １)ꎮ

ＡＴ￣ｈｏｏｋ 在番茄基因组中存在 ８ 个基因簇ꎬ第 １、９、１１
号染色体包含 １ 个基因簇ꎬ第 ４ 号染色体上包含 ２ 个

基因簇ꎬ第 ８ 号染色体上基因簇多达 ３ 个ꎮ

图 １　 番茄 ＡＨＬ 基因在染色体上的分布

Ｆｉｇ. １　 Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌ ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｏｍａｔｏ ＡＨＬ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ

２. ３　 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 家族基因系统进化分析

利用 ＭＥＧＡ ６ 软件采用邻接法将 ３２ 个番茄与

３４ 条拟南芥 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 氨基酸序列生成系统进化树

(图 ２)ꎮ 根据基因定位分析及系统发育树发现ꎬＡＴ￣
ｈｏｏｋ 在进化过程中存在片段和串联复制现象ꎬ在番

茄片段复制区域找到 ９ 对旁系同源基因ꎬ第 １ 号染

色体上的 ＳｌＡＨＬ１ 与第 ８ 号染色体上的 ＳｌＡＨＬ２１ꎬ第
２ 号染色体上的 ＳｌＡＨＬ５ 与第 １２ 号染色体上的

ＳｌＡＨＬ３０ꎬ第 ３ 号染色体上的 ＳｌＡＨＬ７ 与第 ６ 号染色

体上的 ＳｌＡＨＬ１３ꎬ 第 ４ 号染色体上的 ＳｌＡＨＬ８ 与

ＳｌＡＨＬ９ꎬ第 ４ 号染色体上的 ＳｌＡＨＬ１０ 与第 １２ 号染色

体上的 ＳｌＡＨＬ３１ꎬ第 ８ 号染色体上的 ＳｌＡＨＬ１７ 与

ＳｌＡＨＬ２３ꎬＳｌＡＨＬ１８ 与 ＳｌＡＨＬ２４ꎬＳｌＡＨＬ１９ 与 ＳｌＡＨＬ２５ꎬ
第 ９ 号染色体上的 ＳｌＡＨＬ２７ 与第 １１ 号染色体上的

ＳｌＡＨＬ２８ꎬ这些同源对在图 １ 中用虚线连接ꎬ它们序

列同源性高ꎬ基因组染色体复制信息与系统进化树

结果相一致ꎮ
２. ４　 番茄 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 家族基因基序分析

为了进一步分析番茄 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 家族基因氨基酸

的保守性ꎬ利用 Ｍｅｍｅ ４. ６. １ 在线工具开展保守基

序(ｍｏｔｉｆ)分析(图 ３Ａ)ꎬ结果表明在 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 基因

家族中含有 １５ 个保守基序(表 ３)ꎬ通常聚类分析在

一个亚族的蛋白质有着相似的 ｍｏｔｉｆ 组成ꎬ其中基序

１、２ 和 ３ 是 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 家族保守基序ꎬ均出现在 ３１ 个

基因中ꎬ且基序 ３ 中甘氨酸￣精氨酸￣苯丙氨酸￣谷氨

酸￣异亮氨酸￣亮氨酸 ( ＧＲＦＥＩＬ) ６ 个残基为 ＰＰＣ /
ＤＵＦ２９６ 结构域核心保守氨基酸(图 ３Ｂ、Ｃ 和 Ｄ)ꎻ前
人根据 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 结构域及 ＰＰＣ / ＤＵＦ２９６ 结构域将

ＡＴ￣ｈｏｏｋ 基因家族分为 ３ 类[２]ꎬ其中 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 结构

域根据精氨酸￣甘氨酸￣精氨酸￣脯氨酸(ＲＧＲＰ)４ 个

残基前后氨基酸不同分为 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 结构域 １(基序

４ꎬ核心保守氨基酸为:脯氨酸￣精氨酸￣甘氨酸￣精氨
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图 ２　 番茄与拟南芥中 ＡＨＬ 基因家族蛋白质系统进化分析

Ｆｉｇ. ２　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ＡＨＬ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｔｏｍａｔｏ ａｎｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ

酸￣脯氨酸 ＰＲＧＲＰ)和结构域 ２(基序 ５ꎬ核心保守氨

基酸为:赖氨酸￣赖氨酸￣赖氨酸￣精氨酸￣甘氨酸￣精
氨酸￣脯氨酸 ＫＫＫＲＧＲＰ) (表 ３ꎬ图 ３Ｂ、 Ｃ 和 Ｄ)ꎻ
ＰＰＣ / ＤＵＦ２９６ 结构域根据其起始氨基酸不同分为 Ａ
(亮氨酸￣精氨酸￣丝氨酸￣组氨酸 ＬＲＳＨ)和 Ｂ(基序

６ꎬ苯丙氨酸￣苏氨酸￣苯丙氨酸￣组氨酸 ＦＴＰＨ)两类

(表 ３ꎬ图 ３Ｂ、Ｃ 和 Ｄ)ꎻ本研究发现番茄中有 １３ 个成

员为第Ⅰ类型(Ｔｙｐｅ Ⅰ)含有 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 结构域 １ 和

ＰＰＣ / ＤＵＦ２９６ 结构域 Ａ(图 ３Ｂ)ꎻ番茄中有 ７ 个成员

为第Ⅱ类型(Ｔｙｐｅ Ⅱ)含有 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 结构域 １、２ 和

ＰＰＣ / ＤＵＦ２９６ 结构域 Ｂ(图 ３Ｃ)ꎻ有 ７ 个成员为第Ⅲ
类型 ( Ｔｙｐｅ Ⅲ) 含有 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 结构域 ２ 和 ＰＰＣ /
ＤＵＦ２９６ 结构域 Ｂ(图 ３Ｄ)ꎻ剩余 ５ 个基因含有部分

ＡＴ￣ｈｏｏｋ 或 ＰＰＣ / ＤＵＦ２９６ 结构域ꎬ但因氨基酸保守

性不同无法归为 ３ 个类型当中ꎮ
２. ５　 ＳｌＡＨＬ 基因组织表达分析

选取番茄 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 基因家族中的 ３２ 个基因开展

根、茎、叶、花以及成熟果实中的表达分析ꎬ结果显示

该家族绝大多数成员在番茄各组织或发育阶段中基

本都有表达(图４)ꎮ ＳｌＡＨＬ１、ＳｌＡＨＬ３、ＳｌＡＨＬ６、ＳｌＡＨＬ８、
ＳｌＡＨＬ１１、ＳｌＡＨＬ１５、ＳｌＡＨＬ１６、ＳｌＡＨＬ２０ 和 ＳｌＡＨＬ２８ 在根

的表达量相对于其他家族成员相对较低ꎬＳｌＡＨＬ４、
ＳｌＡＨＬ５ 的表达水平在茎中受到限制ꎬ水平较低ꎬ而
ＳｌＡＨＬ１、ＳｌＡＨＬ３、ＳｌＡＨＬ８、ＳｌＡＨＬ１８、ＳｌＡＨＬ２８ 在茎中的

表达水平较高ꎮ ＳｌＡＨＬ１５ 和 ＳｌＡＨＬ２０ 在根茎中表达模

式没有明显差异ꎮ 在叶片中ꎬ所有基因的表达水平均

较 低ꎬ 而 且 ＳｌＡＨＬ１、 ＳｌＡＨＬ３、 ＳｌＡＨＬ１５、 ＳｌＡＨＬ１６、
ＳｌＡＨＬ１８、 ＳｌＡＨＬ１９、 ＳｌＡＨＬ２０、 ＳｌＡＨＬ２１、 ＳｌＡＨＬ２８、
ＳｌＡＨＬ３０ 在叶中几乎不表达ꎮ ＳｌＡＨＬ１０、 ＳｌＡＨＬ１２、
ＳｌＡＨＬ１３、ＳｌＡＨＬ２９、ＳｌＡＨＬ３１ 在叶片中的表达量相对

较高ꎮ ＳｌＡＨＬ２、 ＳｌＡＨＬ６、 ＳｌＡＨＬ７、 ＳｌＡＨＬ８、 ＳｌＡＨＬ１４、
ＳｌＡＨＬ１７、ＳｌＡＨＬ２３、ＳｌＡＨＬ２４、ＳｌＡＨＬ２５ 在营养器官中

特异性表达ꎬ表达量相对较高ꎮ 以上结果表明ꎬ有 ８
个番茄 ＳｌＡＨＬｓ ( ＳｌＡＨＬ２、 ＳｌＡＨＬ６、 ＳｌＡＨＬ７、 ＳｌＡＨＬ１９、
ＳｌＡＨＬ２４、ＳｌＡＨＬ２５、ＳｌＡＨＬ２９、ＳｌＡＨＬ３２)基因在花中的

表达 较 高 和 ４ 个 ( ＳｌＡＨＬ１５、 ＳｌＡＨＬ１６、 ＳｌＡＨＬ２０、
ＳｌＡＨＬ３０)基因在果实中表达较高ꎬ这些基因可能参

与番茄花和果实的发育过程ꎮ
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图 ３　 番茄 ＡＨＬ 基因保守基序组成分析及家族分类

Ｆｉｇ. ３　 Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆ ｏｆ ｔｏｍａｔｏ ＡＨＬ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ
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表 ３　 利用 ＭＥＭＥ 对番茄 ＡＨＬ 蛋白的基序分析

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｌｉｓｔ ｏｆ ｐｕｔａｔｉｖｅ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆｓ ｉｎ ｔｏｍａｔｏ ＡＨＬ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｐｒｅｄｉｃｔｅｄ ｂｙ ＭＥＭＥ

基序编号

Ｍｏｔｉｆ
ｃｏｄｅ

基序序列

Ｍｏｔｉｆ ｓｅｑｕｅｎｃｅ
番茄基因数目

Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｉｔｅ ｉｎ ｔｏｍａｔｏ
Ｅ 值

Ｅ￣ｖａｌｕｅ
基序长度

(ｂｐ)
Ｍｏｔｉｆ
ｌｅｎｇｔｈ

１ ＩＭＮＦＣＱＱＲＱＲＡＩＣＩＬＳＡＴＧＣＶＳＮＶＴＬＲＱＰＡＳＳＧ ３１ ３. ６ｅ￣４３１ ３３

２ ＧＬＴＩＹＬＡＧＰＤＧＱＶＷＧＧＣＶＶＧＭＬＩＡＡＧＰＶＱＶＩＶＣＳＦＬＮＡＫＹＥ ３１ ３. ３ｅ￣５０６ ４１

３ ＴＹＨＧＲＦＥＩＬＳＬＳＧＳＦＬＰＰＥＡＰ ３１ ７. ２ｅ￣３１１ ２１

４ ＰＲＧＲＰＡＧＳＫＮＫＰＫＰＰＩＩＩＴＲＤＳＡＮＡＬＲＴＨＩＭＥＩＡＤＧＣＤＩＭＥ １２ １. ８ｅ￣２５２ ４１

５ ＥＰＶＫＫＫＲＧＲＰＲＫＹＧＰＤＧ １５ ９. ５ｅ￣１１５ １７

６ ＮＦＴＰＨＶＩＴＶＫＴＧＥＤＶ １７ １. ８ｅ￣０９５ １５

７ ＫＲＧＲＧＲＰＰＧＳＧＷＫＱＱ １４ ２. ５ｅ￣０４０ １５

８ ＲＬＰＬＥＥＤＤＥ ９ １. ７ｅ￣０２６ ９

９ ＱＨＨＨＹＱＱＱＱＱＨＱＨＨＨ ８ ２. ６ｅ￣０１６ １５

１０ ＱＬＰＨＥＡＹＷ ３ ４. ９ｅ￣００８ ８

１１ ＥＤＥＱＤＧＴＳＧＬＮＭＳＧＱＫＲＤＲＤＤＮＮＮＮＮＮＮＮ ３ ５. ２ｅ￣００８ ２９

１２ ＭＤＲＲＥＧＭＭＬＳＧＳＡＡＹＹＬＮＲＧＩ ５ １. ８ｅ￣００７ ２１

１３ ＥＱＫＰＫＫＱＫＬＥＰＩＡＩ ５ ３. ２ｅ￣００６ １４

１４ ＶＴＶＫＧＤＥＡＰＥＤＹＨＭＡＰＲＴＥ ２ ８. ４ｅ￣００４ １９

１５ ＭＤＰＨＮＨＳＬＰＰＰＦＨＴＲＤＦＮＬＱＨ ３ １. ３ｅ￣００３ ２１

２. ６　 ＳｌＡＨＬ 基因氧化胁迫条件下的响应分析

为了检测 ＳｌＡＨＬ 基因在番茄中对胁迫的应答反

应ꎬ本文利用 ＲＴ￣ｑＰＣＲ 技术ꎬ分析了 ３２ 个 ＳｌＡＨＬ 基

因在 ＳＡ、ＡＢＡ、盐胁迫、高温(４２ ℃)和低温(４ ℃)处
理下的表达模式ꎮ 选取生长良好的番茄幼苗ꎬ分别进

行 １ ｈ、２ ｈ、８ ｈ 的胁迫处理ꎬ并且以 ０ ｈ 未处理条件下

ＳｌＡＨＬｓ 基因相对 Ｓｌａｃｔｉｎ 的表达量设为 １ꎮ 结果表明ꎬ
基因在激素处理条件下ꎬ由 ＡＢＡ 处理过的植株ꎬ几乎

所有的基因表达量逐渐上升ꎬ而且在 ８ ｈ 表达量达到

峰 值ꎮ ＳｌＡＨＬ１、 ＳｌＡＨＬ２、 ＳｌＡＨＬ５、 ＳｌＡＨＬ６、 ＳｌＡＨＬ７、
ＳｌＡＨＬ１１、 ＳｌＡＨＬ１５、 ＳｌＡＨＬ１７、 ＳｌＡＨＬ１９、 ＳｌＡＨＬ２２、
ＳｌＡＨＬ２５、ＳｌＡＨＬ３２ 表现比较明显ꎬＳｌＡＨＬ１３ 随着胁迫

时间延长表达水平一直降低(图 ５Ａ、Ｂ)ꎮ ＳｌＡＨＬ１６、
ＳｌＡＨＬ１８、 ＳｌＡＨＬ２８、 ＳｌＡＨＬ３、 ＳｌＡＨＬ９、 ＳｌＡＨＬ２６、
ＳｌＡＨＬ２９ 表达量呈现出先降后升的趋势ꎮ ＳｌＡＨＬ２、
ＳｌＡＨＬ４、 ＳｌＡＨＬ１０、 ＳｌＡＨＬ１３、 ＳｌＡＨＬ１７、 ＳｌＡＨＬ１９、
ＳｌＡＨＬ２１、 ＳｌＡＨＬ２２、 ＳｌＡＨＬ２５、 ＳｌＡＨＬ２６、 ＳｌＡＨＬ３１、
ＳｌＡＨＬ３２ 则相反ꎬ表达量的变化趋势呈现出先升后

降(图 ５Ａ、Ｂ)ꎮ 由 ＳＡ 处理过的植株ꎬ如图 ５Ｃ 所示ꎬ
基因相对表达量变化趋势呈现出先升后降的趋势ꎬ
在 ２ ｈ 时达到最高值ꎮ １０ 个基因受 ＳＡ 诱导相对表

达量逐渐提高(图 ５Ｄ)ꎬ５ 个基因相对表达量最高ꎬ
到达 ８ ｈ 时的表达量达到最高值ꎬ且相对表达量随

着处理时间的增长持续上升(图 ５Ｅ)ꎮ
在盐胁迫条件下ꎬ几乎所有基因的表达水平都

是逐 渐 降 低 的 ( 图 ６Ａ、 Ｂ )ꎮ ＳｌＡＨＬ１、 ＳｌＡＨＬ２、
ＳｌＡＨＬ４、 ＳｌＡＨＬ８、 ＳｌＡＨＬ１３、 ＳｌＡＨＬ１４、 ＳｌＡＨＬ１８、
ＳｌＡＨＬ２０、ＳｌＡＨＬ２４、ＳｌＡＨＬ２８、ＳｌＡＨＬ３０、ＳｌＡＨＬ３１ 的表

达 趋 势 是 先 上 升 后 下 降 的ꎬ ＳｌＡＨＬ５、 ＳｌＡＨＬ６、
ＳｌＡＨＬ１７、ＳｌＡＨＬ１９、ＳｌＡＨＬ２６、ＳｌＡＨＬ２９ 的表达量从０ ｈ
开 始 一 直 上 升ꎬ 而 ＳｌＡＨＬ３、 ＳｌＡＨＬ７、 ＳｌＡＨＬ１１、
ＳｌＡＨＬ１６、 ＳｌＡＨＬ２１、 ＳｌＡＨＬ２２、 ＳｌＡＨＬ２３、 ＳｌＡＨＬ２５、
ＳｌＡＨＬ３２ 却呈现出先下降后上升的趋势ꎮ 只有

ＳｌＡＨＬ９、ＳｌＡＨＬ１０ 的表达量一直在下降ꎮ 在高温条

件下(图 ６Ｃ、Ｄ)ꎬ３２ 个基因整体表达量受到抑制ꎬ大
多数基因表达趋势是上升的ꎬ例如 ＳｌＡＨＬ１、ＳｌＡＨＬ２、
ＳｌＡＨＬ５、 ＳｌＡＨＬ８、 ＳｌＡＨＬ１０、 ＳｌＡＨＬ１１、 ＳｌＡＨＬ１２、
ＳｌＡＨＬ２６、ＳｌＡＨＬ２９、ＳｌＡＨＬ３２ꎬ只有 ＳｌＡＨＬ２８、ＳｌＡＨＬ３１
的表达水平是下降的ꎬ其他基因的表达量没有明显

变化ꎮ 在低温条件下(图 ６Ｅ、Ｆ)ꎬ所有基因的相对

表达 量 下 调ꎬ 但 是 ＳｌＡＨＬ７、 ＳｌＡＨＬ１０、 ＳｌＡＨＬ１１、
ＳｌＡＨＬ１２、 ＳｌＡＨＬ１５、 ＳｌＡＨＬ１６、 ＳｌＡＨＬ１７、 ＳｌＡＨＬ１９、
ＳｌＡＨＬ２０、 ＳｌＡＨＬ２２、 ＳｌＡＨＬ２３、 ＳｌＡＨＬ２５、 ＳｌＡＨＬ２６、
ＳｌＡＨＬ２７、ＳｌＡＨＬ２８、ＳｌＡＨＬ３０、ＳｌＡＨＬ３２ 表达趋势是先

降后 升 的ꎬ 而 ＳｌＡＨＬ２、 ＳｌＡＨＬ４、 ＳｌＡＨＬ５、 ＳｌＡＨＬ６、
ＳｌＡＨＬ１４ 的表达水平则稳步提高ꎮ
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Ｒ:根ꎻＳ:茎ꎻＬ:叶ꎻＦｌ:花ꎻＦｒ:果实(花后 ２０ ｄ)
Ｒ:ＲｏｏｔꎬＳ:ＳｔｅｍꎬＬ:ＬｅａｆꎬＦｌ:ＦｌｏｗｅｒꎬＦｒ:Ｆｒｕｉｔ(２０ ｄａｙｓ ａｆｔｅｒ ｆｌｏｗｅｒ)

图 ４　 ＡＨＬ 基因在番茄器官中的表达分析

Ｆｉｇ. ４　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｅｓ ｏｆ ｔｏｍａｔｏ ＡＨＬ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｖａｒｉｏｕｓ ｔｉｓｓｕｅｓ
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图 ５　 ＡＨＬ 基因在激素 ＡＢＡ 和 ＳＡ 处理条件下的表达分析

Ｆｉｇ. ５　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｅｓ ｏｆ ＡＨＬ ｇｅｎｅｓ ｕｎｄｅｒ ＡＢＡ ａｎｄ ＳＡ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

３　 讨论

随着番茄基因组计划的完成[２４]ꎬ从全基因组层

面鉴定和研究基因家族的分类、进化特征和功能预

测是番茄功能基因研究的热点[２５￣２８]ꎮ ＡＴ￣ｈｏｏｋ 蛋白

在染色质结构组装和对目标基因转录活性调控中起

着重要作用[５]ꎮ 国内外学者在模式植物拟南芥和

水稻 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 基因家族及功能研究方面开展了较多

的研究ꎬ发现 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 蛋白主要参与植物激素调控、
光诱导成花、下胚轴的伸长等生长发育过程[６ꎬ１１]ꎮ
Ｊ. Ｚｈａｏ 等[１１] ２０１４ 年对其他作物如小麦、大豆、豌
豆、木薯、蓖麻、毛果杨、蒺藜状苜蓿、黄瓜、碧桃、苹
果、芜菁、番木瓜、葡萄、高粱、玉米、二穗短柄草、江
南卷柏、小立碗藓的 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 家族基因及成员进化

做了较为深入的研究ꎮ 水稻和拟南芥分别含有 ２４
个和 ２９ 个 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 成员ꎬ其中第Ⅰ类型(Ｔｙｐｅ Ｉ)分
别还有 １３ 个和 １５ 个ꎬ第Ⅱ类型(Ｔｙｐｅ ＩＩ)分别含有

９ 个和 ７ 个ꎬ第Ⅲ类型(Ｔｙｐｅ ＩＩＩ)分别含有 ２ 个和 ７
个ꎬ前人通过对 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 家族成员进化分析发现ꎬ在
长期的进化过程中ꎬ第Ⅰ类型成员较多ꎬ而第Ⅲ类型

在双子叶植物中成员较多ꎬ而单子叶植物成员较少

如水稻含有 ２ 个ꎬ玉米有 １ 个ꎬ而高粱则没有[１１]ꎮ
本研究发现番茄含有 ３２ 个 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 家族基因成员ꎬ
３ 种类型分别为 １３ 个、７ 个和 ７ 个ꎬ这和拟南芥 ３ 种

类型成员的个数相近ꎬ另外 ５ 个成员则仅含有 ＡＴ￣
ｈｏｏｋ 或 ＰＰＣ / ＤＵＦ２９６ 结构域ꎬ张贵慰等[１０] ２０１４ 年

研究发现水稻 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 家族含有 ４５ 个成员ꎬ其中包

含 Ｊ. Ｚｈａｏ 等[１１] 发现水稻有 ２４ 个成员ꎬ及其他一些

仅含部分结构域的成员ꎮ 通过比较番茄和拟南芥

ＡＴ￣ｈｏｏｋ 成员各类型的进化关系发现ꎬ二者进化特

征相似ꎻ番茄相比拟南芥多 ３ 个成员ꎬ其中在第 ８ 条

染色体上存在 ＳｌＡＨＬ１６ ~ ＳｌＡＨＬ２５ 共 １０ 个成员及 ３
处串联复制现象ꎮ

在番茄 ３２ 个 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 基因中含有 １５ 个基序ꎬ
其中基序 １、２、３ 分别出现在 ３１ 个基因中ꎬ且基序 ３
为 ＰＰＣ / ＤＵＦ２９６ 结构域核心保守氨基酸ꎬ基序 ４ 和

５ 分别为 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 结构域分类的依据基序ꎮ 根据

ＭＥＭＥ 基序分析及序列比对ꎬ结果表明番茄 ＡＴ￣
ｈｏｏｋ 家族基因与拟南芥具有相似的保守基序及特

征分类ꎮ
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图 ６　 ＡＨＬ 基因在不同胁迫处理条件下的表达分析

Ｆｉｇ. ６　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｅｓ ｏｆ ＡＨＬ ｇｅｎｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

　 　 经亚细胞定位分析ꎬ在番茄 ３２ 个成员中ꎬ２６ 个

成员定位于细胞核中ꎬ这与前人研究 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 蛋白

大多定位于细胞核的结果基本一致[６]ꎮ 组织表达

分析结果表明ꎬＡＴ￣ｈｏｏｋ 家族基因在番茄各组织中

基本都有表达ꎬ且在不同成员组织的表达存在差异ꎬ
大多数基因在根和花器官中表达较高ꎬ这与前人报

道的 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 蛋白参与成花调控相关[１７ꎬ２０]ꎬ可能预

示番茄 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 基因也参与了花器官的发育过程ꎮ
对 ３２ 个基因开展氧化胁迫响应分析发现ꎬ大多数基

因受胁迫诱导表达ꎬ在 ＡＢＡ 处理条件下 １８ 个成员

表达持续上调ꎬ４ 个基因表达下调ꎻ在 ＳＡ 处理条件

下ꎬＳｌＡＨＬ８、 ＳｌＡＨＬ９、 ＳｌＡＨＬ１４、 ＳｌＡＨＬ１５、 ＳｌＡＨＬ２０ 和

ＳｌＡＨＬ３０ 受 ＳＡ 诱导表达显著上调ꎬＳｌＡＨＬ１２ 则显著

下调ꎻ３２ 个基因在盐、高温和低温处理条件下均有

响应上调或下调ꎮ 这为进一步研究番茄 ＡＴ￣ｈｏｏｋ 家

族基因的功能及机制提供了重要的依据ꎮ
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