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蓖麻 GRAS 转录因子家族的全基因组 
分析及逆境胁迫响应
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摘要：GRAS 转录因子在植物生长发育及逆境胁迫等多个生理生化途径中具有重要作用。本研究从蓖麻基因组中鉴定

出 48 个 GRAS 转录因子，对其理化性质、系统发育模式、基因结构与保守基序进行了分析。结果表明，蓖麻 GRAS 基因编

码的蛋白全部为亲水蛋白，其中酸性蛋白质约占 94%，等电点在 4.82~10.21 之间，相对分子量介于 10096.8~90986.6 之间。

GRAS 转录因子家族成员分为 11 个亚家族，同一亚家族成员具有相似的基因结构与保守基序。利用 RT-qPCR 技术检测了

根、茎、叶不同组织中的 5 个基因在干旱与盐胁迫下的表达情况，结果表明，RcGRASs 在不同组织中的表达具有特异性，干

旱与盐胁迫诱导 RcGRAS14、RcGRAS21、RcGRAS35 的表达，抑制 RcGRAS1、RcGRAS10 的表达。本研究结果为进一步研究

GRAS 转录因子在非生物胁迫中的功能提供参考。

关键词：蓖麻；GRAS 转录因子；生物信息学分析；逆境胁迫
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Abstract：GRAS transcription factors play important roles in many physiological and biochemical pathways 
involved in plant growth and development and stress responses. 48 GRAS transcription factors were identified 
in the genome of Ricinus communis L.，and their physical and chemical properties，phylogenetic patterns，
gene structure，and conserved motifs were analyzed. The proteins encoded by GRAS genes of castor are all 
hydrophilic，with acidic proteins accounting for about 94%，isoelectric points between 4.82-10.21，and relative 
molecular weights between 17305.2-90986.6. The GRAS transcription factors are divided into 11 subfamilies，and 
members of the same subfamily have similar gene structures and conserved motifs. RT-qPCR was used to detect 
the expression of five genes in roots，stems and leaves under drought and salt stresses. The results showed that 
the expression of RcGRASs in different tissues was specific，and drought and salt stresses induced the expression 
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of RcGRAS14、RcGRAS21 and RcGRAS35 but inhibited the expression of RcGRAS1 and RcGRAS10. This study 
provides a reference for further study of the functionon of GRAS transcription factors in abiotic stresses.

Key words： castor（Ricinus communis L.）；GRAS transcription factors；bioinformatic analysis；abiotic 
stresses

GRAS 转录因子长期以来被认为是植物特

异性转录因子［1-2］。然而，近几年有研究报道该

基因家族存在于细菌基因组，并提出 GRAS 基因

家族首先出现在细菌中，且属于罗斯曼折叠甲基

转 移 酶（Rossmann fold methyltransferase） 超 家

族［3］。GRAS 转录因子由 3 个早期鉴定的功能基

因 GIBBERELLIC-ACID INSENSITIVE（GAI）、 
REPRESSOR of GA1（RGA）和 SCARECROW（SCR）

而命名，早期的 GRAS 家族蛋白在拟南芥中分为 8
个亚家族，分别为 DELLA、LAS（LS）、SCR、SHR、

PAT1、HAM、LISCL（SCL9）和 SCL3［4］。近期的研

究表明，GRAS 家族蛋白还包括由 SCL4/7 和 DLT
亚家族在内的 10 个亚家族构成［5］。GRAS 基因编

码的蛋白通常具有可变的 N 末端和高度保守的 C
末端，称为 GRAS 结构域，高度保守的 C 末端由

LHR I、VHIID、LHR II、PFYRE 和 SAW 5 个保守基 
序构成［6］。N 末端具有较大差异，使得 GRAS 蛋

白功能富有多样性，但 DELLA 蛋白在 N 末端区域

含有 VHIID 和 DELLA 两个保守基序［7］。全基因

组分析结果显示，在拟南芥、水稻、白菜和番茄中分

别 存 在 34、60、48 和 53 个 GRAS 基 因［7-9］。 基 于

几种植物的研究，GRAS 转录因子具有多种功能并

参与植物激素转导、逆境胁迫应答等生理进程。水

稻中 DLT 亚家族成员 OsDLT 在油菜素类固醇信

号传导中起作用［10］；拟南芥中 PAT1 亚家族成员

AtPAT1 正向调控光敏色素 A 信号的传递［11］；玉

米 ZmGRAS31 参与植株体内抗旱、抗寒及抗盐等

逆境胁迫应答［12］，胡杨中过表达 SCL4/7 亚家族的

PeSCL7 基因增强了转基因拟南芥植物的干旱和盐

耐受性［13］。

蓖麻（Ricinus communis L.）为大戟科草本植

物，具有耐贫瘠、耐干旱、耐盐碱等特性，是世界十大

油料作物之一，有较高的经济价值［14-15］。通辽市是

我国蓖麻的主产区之一，干旱与盐胁迫是影响植物

生长发育中重要的非生物限制因子，近年来，境内耕

地的水分缺失与盐渍化，对蓖麻的生长造成了影响。

蓖麻基因组测序于 2010 年初步完成，全基因组序列

大约 350 Mb，但关于蓖麻 GRAS 转录因子家族的

信息较为缺乏。本研究通过生物信息学技术鉴定了

蓖麻 GRAS 转录因子家族，分析其理化性质、基因

结构、保守基序以及在干旱与盐胁迫下不同组织中

的表达模式，为进一步研究 GRAS 转录因子在非生

物胁迫中的功能研究提供参考。

1　材料与方法

1.1　蓖麻 GRAS 转录因子家族的鉴定与理化性质

分析

从蓖麻数据库（http：//castorbean.Jcvi.org/index. 
php）中下载蓖麻基因组文件与基因组注释文件，

GRAS 隐马尔科夫模型（PF03514）下载自 Pfam
（http：//pfam.xfam.org）［16］。利用软件 HMMER3.0
扫描蓖麻全基因组蛋白序列，提取其中包含的

GRAS 结构域的蛋白序列，将所得序列提交至

NCBI（https：//www.ncbi.nlm.nih.gov/Structure/ 
bwrpsb/bwrpsb.cgi）与 SMART（http：//smart.embl- 
heidelberg.de）进行批量比对［17］，去除冗余序列。

理化性质使用在线分析软件 ExPASy Proteomics
（http：//web.expasy.org/compute_pi）进行分析［18］。

1.2　蓖麻 GRAS 转录因子家族系统发育分析

拟南芥 GRAS 转录因子家族序列下载自 TAIR
（http：//www. Arabidopsis.org/），利用 ClustalW 软件

将拟南芥与蓖麻 GRAS 蛋白序列进行比对［19］，比对

后的序列使用 MEGA7.0 构建系统进化树。

1.3　蓖麻 GRAS 转录因子基因结构与保守基序分析

基因保守基序（Motif）由在线软件 MEME5.2
（http：//meme-suite.org）分析获得［20］，设定基序预

测数为 30，其余为默认参数。基因结构使用在线软

件 GSDS（Gene Structure Display Server 2.0 http：//
gsds.cbi.pku.edu.cn）分析获得。

1.4　材料的培养及处理

以通辽当地优良蓖麻品系 2129 为试材，采用盆

栽法，待蓖麻长出 4 片真叶后，选取长势一致的植株

进行干旱（霍格兰营养液 +30% PEG6000）与盐（霍

格兰营养液 +0.2 mol/L NaCl）胁迫处理。对照组采

用霍格兰营养液浇灌。每组选取材料 18 株，每次重

复 3 株，共设 3 次重复。分别采集处理 0、3、6、9、
12 和 24 h 后的根、茎、叶组织，速冻并置于 -80 ℃保

存备用。
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1.5　蓖麻 GRAS 家族基因的表达分析

使用北京庄盟国际生物基因科技有限公司

RNA 提取试剂盒提取转基因蓖麻不同组织 RNA，

参照 TAKARA 公司 PrimeScript ™ 1st Strand cDNA 
Synthesis Kit 说明书进行反转录，获得 cDNA。以

蓖麻 18S 为内参基因，参照 TB Green ™ Premix Ex 
Taq ™（Tli RNaseH Plus）试剂盒进行 RT-qPCR 试

验，3 次生物学重复，引物序列见表 1。采用 2-ΔΔCt

法计算各基因的相对表达量，使用 DPS 软件进行差

异显著性分析。

表 1　本研究所用引物序列
Table 1　Sequences of primers used in this study

基因名称

Gene name
上游引物（5′-3′）

Forward primer
下游引物（5′-3′）

Reverse primer
RcGRAS9 TTGGGTGCCTGCATAGTTGT TGTCTAGACTTCATTCTCCATCTCT
RcGRAS10 CCTCTCAGATGGGAACAGATGC ACAGAGGAAGGAGCAGACCT
RcGRAS21 AGACCAACCCTTCGCTTCAC CTGAAACAACTTCAGAAACCGC
RcGRAS35 TCAGGCAGTCGAGGTGCAAG ACGGCAAGAGGATGACACAA
RcGRAS48 CAGCTACCAAATTAGGCAATTCA AACACCCAGCCAACATCCTC
18S TGCATGGTCTCCTGATACGGCCAAG AGGGGATAACCACCCCATGAATCCA

2　结果与分析

2.1　GRAS 转录因子家族成员的鉴定及其理化性

质分析

以 含 有 GRAS 结 构 域 的 隐 马 尔 科 夫 模 型

（PF03514）为 靶 序 列，使 用 HMMER3.0 扫 描 和

提取蓖麻基因组中具有 GRAS 结构域的蛋白序

列，综合 NCBI、Pfam 与 SMART 数据库的筛选与

比对结果后，鉴定出 48 个蓖麻 GRAS 转录因子

家族成员，由于蓖麻基因组信息尚不完善，无染色

体信息，因此按照其在 scaffolds 上的排列位置将其

命 名 为 RcGRAS1~RcGRAS48。RcGRAS 转 录 因 子

家族成员的理化性质如表 2 所示。通过亲水性平

均值可以看出，蓖麻 GRAS 基因编码的蛋白全部为

亲水蛋白，且酸性蛋白质约占 94%，其中最长的为

GRAS38（843aa），最短的为 GRAS36（88aa），等电点

在 4.82~10.21 之间，相对分子量介于 10096.8~90986.6 
之间。

表 2　蓖麻 GRAS 转录因子家族成员的理化性质预测结果
Table 2　Analysis of primary structure and physical and chemical properties of GRAS transcription factors in castor

蛋白名称

Protein name
基因名称 

Gene name

蛋白登录号

Protein
accession

基因登陆号

Gene
accession

蛋白大小

（aa）
Protein 
length

分子量

（kD）

Molecular 
weight 

等电点 
Isoelectric 

point 

亲水性平均值 
Grand average of 

hydropathicity 

脂肪族指数 
Aliphatic amino 

acid index 

27529.m000047 RcGRAS1 XP_002534218 LOC8273265 542 61122.8 5.72 -0.373 75.07
27568.m000253 RcGRAS2 XP_015582337 LOC8258390 741 83116.3 5.37 -0.457 80.94
27613.m000642 RcGRAS3 XP_002529051 LOC8277582 538 60047.7 5.50 -0.365 79.80
28166.m001040 RcGRAS4 XP_015577067 LOC8286898 459 51523.1 6.25 -0.483 79.06
28492.m000479 RcGRAS5 XP_002529844 LOC8279702 519 58016.8 5.92 -0.211 85.36
28650.m000186 RcGRAS6 XP_015583587 LOC8287879 663 75257.7 5.92 -0.529 69.76
28650.m000187 RcGRAS7 XP_002533749 LOC8287880 688 78173.8 6.32 -0.591 73.56
28650.m000189 RcGRAS8 XP_002533751 LOC8287882 662 75340.7 6.16 -0.565 73.69
28650.m000190 RcGRAS9 XP_015583592 LOC8287883 815 90986.6 5.17 -0.562 67.13
28650.m000191 RcGRAS10 XP_002533753 LOC8287884 764 85580.0 5.28 -0.490 74.95
28677.m000055 RcGRAS11 XP_002534030 LOC8258926 567 62550.4 5.14 -0.327 81.41
28966.m000535 RcGRAS12 EEF33169 — 160 17305.2 5.88 -0.126 81.88
29634.m002156 RcGRAS13 XP_002521601 LOC8273423 608 66887.2 4.96 -0.296 81.25
29646.m001070 RcGRAS14 XP_002525108 LOC8264193 539 60899.1 6.03 -0.238 84.10
29648.m001919 RcGRAS15 XP_002520249 LOC8270417 559 62597.5 4.89 -0.409 78.37
29661.m000901 RcGRAS16 XP_002525254 LOC8283347 440 49288.3 5.58 -0.071 91.14
29661.m000923 RcGRAS17 XP_002525276 LOC8283369 512 58195.0 5.87 -0.494 68.59
29692.m000540 RcGRAS18 EEF34604 LOC8262526 609 67287.9 5.73 -0.317 81.54
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蛋白名称

Protein name
基因名称 

Gene name

蛋白登录号

Protein
accession

基因登陆号

Gene
accession

蛋白大小

（aa）
Protein 
length

分子量

（kD）

Molecular 
weight 

等电点 
Isoelectric 

point 

亲水性平均值 
Grand average of 

hydropathicity 

脂肪族指数 
Aliphatic amino 

acid index 

29706.m001281 RcGRAS19 XP_002521327 LOC8284651 548 60960.7 5.85 -0.602 73.50
29728.m000844 RcGRAS20 XP_002526847 LOC826274 471 53631.0 6.17 -0.412 86.33
29767.m000200 RcGRAS21 XP_015581974 LOC8260239 740 83933.9 8.40 -0.551 75.91
29790.m000809 RcGRAS22 XP_002525912 LOC8276945 416 46776.9 6.40 -0.099 95.29
29807.m000482 RcGRAS23 XP_002529354 LOC8276206 536 58616.7 5.27 -0.049 96.62
29820.m000985 RcGRAS24 XP_002526658 LOC8263098 517 59681.5 4.82 -0.362 78.30
29820.m000986 RcGRAS25 XP_002526659 LOC8263099 509 57484.1 4.83 -0.308 76.88
29872.m000537 RcGRAS26 XP_002528186 LOC8277220 442 48239.5 5.45 -0.184 88.10
29889.m003281 RcGRAS27 XP_002519210 LOC8258800 454 51417.8 8.39 -0.011 97.91
29889.m003282 RcGRAS28 EEF43075 — 335 38304.9 5.10 -0.425 78.30
29889.m003284 RcGRAS29 XP_015574674 LOC8258803 545 61000.11 4.99 -0.192 85.94
29889.m003285 RcGRAS30 XP_006419398 LOC18031396 526 58433.45 5.78 -0.165 87.89
29908.m006159 RcGRAS31 XP_002513781 LOC8274094 491 54282.8 5.64 -0.311 79.31
29910.m000940 RcGRAS32 XP_002523464 LOC8282472 507 56534.09 6.86 -0.139 92.37
29916.m000544 RcGRAS33 XP_015580706 LOC8265567 787 86369.7 6.32 -0.316 81.79
29929.m004746 RcGRAS34 XP_002515010 LOC8278469 594 67317.41 5.09 -0.298 81.63
29949.m000124 RcGRAS35 XP_015583657 LOC8284784 582 65343.7 6.30 -0.209 86.31
29957.m001404 RcGRAS36 XP_015580029 LOC8262526 88 10096.8 10.21 -0.273 84.32
30024.m001746 RcGRAS37 XP_002516708 LOC8261160 451 50679.6 6.38 -0.138 99.29
30073.m002204 RcGRAS38 XP_002519983 LOC8283041 843 90820.9 6.11 -0.291 76.80
30076.m004651 RcGRAS39 XP_015572330 LOC8267338 642 73135.4 5.70 -0.363 75.52
30131.m007029 RcGRAS40 XP_002512896 LOC8285306 642 73135.35 6.36 -0.312 78.71
30131.m007244 RcGRAS41 XP_015570998 LOC8260706 474 53756.9 5.93 -0.187 96.14
30147.m013794 RcGRAS42 XP_002511245 LOC8266360 576 64817.84 5.34 -0.221 87.33
30156.m001710 RcGRAS43 XP_002515699 LOC8276883 444 49717.5 5.13 -0.180 88.96
30169.m006225 RcGRAS44 XP_002513664 LOC8277111 615 67440.7 6.16 -0.460 76.44
30169.m006306 RcGRAS45 XP_002513361 LOC8268849 562 64012.76 5.50 -0.230 83.99
30170.m013590 RcGRAS46 XP_002510069 LOC8265271 471 53788.6 5.68 -0.296 84.37
30174.m008828 RcGRAS47 XP_002511661 LOC8265856 733 80414.8 5.73 -0.291 84.92
30190.m011131 RcGRAS48 XP_002509714 LOC8265415 662 73804.1 5.70 -0.424 77.76

表 2（续）

2.2　GRAS 转录因子家族成员的系统发育分析

将拟南芥的 34 条 GRAS 家族成员序列与鉴定得

到的 48 条蓖麻 GRAS 转录因子家族成员序列进行比

对后，采用邻近法构建进化树。根据聚类结果，可将

蓖麻 GRAS 转录因子家族划分为 11 个亚家族，其中

DELLA 亚家族成员 9 个，LAS（LS）亚家族成员 1 个，

SCR 亚家族成员 4 个，SHR 亚家族成员 3 个，PAT1 亚

家族成员 5 个，HAM 亚家族成员 6 个，LISCL（SCL9）
亚家族成员 7 个和 SCL3 亚家族成员 2 个，SCL4/7
和 DLT 亚家族各 1 个。本研究新鉴定出的亚家族

RcGRAS29 含有 4 个成员，该亚家族不含任何拟南芥

GRAS 成员，单独形成一个分支（图 1）。
2.3　蓖麻 GRAS 转录因子家族基因结构及保守基

序分析

使用在线软件 GSDS 对 48 个蓖麻 GRAS 成

员序列进行基因结构分析，可以看出，高达 68.75%
（33/48）的 GRAS 基因无内含子，同一亚家族的基

因结构也极为相似。但 GRAS28、GRAS29 存在

基因结构变异，这可能是由于在基因进化过程中

内含子的增加或缺失所引起。为进一步研究蓖麻

GRAS 转录因子家族的序列特征，使用 MEME 对

其保守基序进行了分析。图 2 可以看出，在同一亚

族的成员具有相似的保守基序，说明同一亚族成员

的功能具有相似性。除 GRAS36 外，几乎所有成员

均含有基序 6、8、24，表明这些基序在 GRAS 基因

家族中具有重要作用，基序 12、16、17、21、25、26
是 LISCL 亚家族特有的，各亚家族之间基序分布

的差异表明这些基因在进化过程中可能存在功能 
分歧。
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图 1　蓖麻与拟南芥 GRAS 转录因子家族进化树
Fig. 1　The phylogenetic tree of GRAS transcription factors in castor and Arabidopsis thaliana

图 2　蓖麻 GRAS 转录因子家族基因结构与保守基序
Fig. 2　Gene structure and conserved motif of GRAS transcription factors in castor
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2.4　蓖麻 GRASs 基因在干旱胁迫下的表达模式分析

为了解蓖麻 GRAS 在逆境胁迫下的应答模式，

利用 RT-qPCR 技术检测干旱胁迫下不同组织中 5 个

GRAS 基因的表达情况（图 3）。结果显示，在未胁

迫处理情况下，RcGRAS1、RcGRAS14、RcGRAS21 在

3 种组织中的表达量依次为根 > 茎 > 叶，RcGRAS35
则与之相反，RcGRAS10 在茎中的表达量最高。干

旱胁迫诱导 RcGRAS14、RcGRAS21、RcGRAS35 的表

达，在 30% PEG 处理下，相比于 0 h 的对照，根中的

RcGRAS1、RcGRAS21 下调表达；随着处理时间的增

加，RcGRAS14、RcGRAS21、RcGRAS35 在叶中的表达

量先上调后下调；RcGRAS1、RcGRAS14 在茎中的表

达量先降低后升高。此外，在处理时间达 12 h 时，

RcGRAS21 在叶中表达上调最明显，RcGRAS14 在

根中表达上调最明显。

不同字母表示 0.05 水平显著差异。下同

Letters on the bars indicate significant difference at 0.05. The same as following

图 3　干旱处理下蓖麻 RcGRASs 基因的表达水平
Fig. 3　Expression level of RcGRAS genes in drought treatment

2.5　蓖麻 GRASs 基因在盐胁迫下的表达模式分析

在 0.2 mol/L 盐胁迫处理下，5 个 GRASs 基因

的表达情况如图 4 所示。相比 0 h 处理的对照组，

当处理时间达 6 h 时，RcGRAS14、RcGRAS35 在根

中的表达量最高，当处理时间达 3 h 时，RcGRAS21
在茎中的表达量最高，当处理时间达 12 h 时，

RcGRAS14 在叶中的表达量最高。随着处理时间的

增加，RcGRAS1 在 3 种组织中都呈现出先下调又

上调的趋势，RcGRAS14、RcGRAS21 则与之相反。

这些结果表明盐胁迫诱导 RcGRAS14、RcGRAS21、
RcGRAS35 的表达。
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图 4　盐处理下蓖麻 RcGRASs 基因的表达水平
Fig. 4　Expression level of RcGRAS genes in salt treatment

3　讨论

随着高通量测序时代的到来，多种生物基因组

测序的完成，数据库中存储了大量的序列信息，利用

生物信息学技术手段对基因进行分析已经成为育种

人挖掘基因功能的主要方式。目前，已有多个物种

的转录因子家族被鉴定与分析，与其他转录因子家

族相比，GRAS 转录因子家族的研究进展相对较慢。

本研究从蓖麻基因组中鉴定出 48 个 GRAS 转

录因子家族成员，对其理化性质、系统发育、基因结

构以及保守基序进行了分析。相比于拟南芥的系统

发育分析结果［6］，蓖麻 GRAS 转录因子家族有 4 个

成员单独形成一个分支，我们将其命名 RcGRAS29

亚家族。当蓖麻 GRAS 家族与拟南芥家族成员同

时进行聚类分析时，该亚家族有 GRAS28、GRAS27、
GRAS39、GRAS32、GRAS29、GRAS30 共 6 个成员，当 
单独进行蓖麻 GRAS 转录因子家族聚类分析时，发

现 GRAS27、GRAS28 与 DELLA 亚家族成员形成一

个分支；我们推测这 4 个成员可能是在基因进化过程

形成的假基因，对蓖麻在适应环境的进化中具有特定

的作用；也可能是由于 GRAS 家族成员高度可变的 N
末端引起的序列差异使其不能和其他成员成功聚类。

在水稻 GRAS 转录因子家族成员分类中也有相似的

聚类结果［21］。基因结构的差异在基因家族的进化中

发挥了至关重要的作用，是物种形成的适应过程，更

有利于植物适应环境的变迁。GRAS28、GRAS29 基
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因结构的变异，可以使其更加适应自然环境的不利条

件。在同一亚家族间，大多数蓖麻 GRAS 蛋白具有相

似的基序，推测同一亚家族的成员具有相似的功能；

但在不同亚家族之间也存在显著差异，如基序 12、16、
17、21、25、26 仅存在于 LISCL 亚家族，基序 22、28 仅

存在于 DELLA 亚家族。

前人研究表明，GRAS 转录因子在植物生长发

育及逆境胁迫等多个生理生化途径中具有重要作

用。本研究中 RT-qPCR 结果表明，干旱与盐胁迫诱

导 RcGRAS14、RcGRAS21、RcGRAS35 表达。在根中， 
盐胁迫诱导 RcGRAS14、RcGRAS35 上调表达；相

反的，茎中 RcGRAS14 在盐处理 24 h 内持续下调，

在根与叶中，干旱与盐胁迫同时诱导 RcGRAS14、
RcGRAS21、RcGRAS35 上调表达，推测其介导了根与

叶的特异性表达。由此可见，RcGRASs 参与多胁迫

的复杂调控网络。本研究为进一步研究 GRAS 转录

因子在非生物胁迫中的功能研究提供参考。
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