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摘　 要:ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 转录因子家族是光敏色素 Ａ(ｐｈｙＡ)介导的远红光信号传导的重要因子ꎬ在植物生长发育、光信

号转导、植物激素反应和抗逆性中发挥重要作用ꎮ 为了探究大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 基因家族的进化和功能ꎬ本研究采用生

物信息学方法对大豆中的 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 基因进行全基因组鉴定ꎬ对该基因家族的编码蛋白特征、系统发育关系、基因

结构、染色体位置、启动子顺式元件以及基因表达模式进行分析ꎮ 结果表明:在大豆中共鉴定出 ７２ 个 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 成

员ꎬ分布在 １９ 条染色体上ꎮ 系统发育分析将其与拟南芥和玉米的 ＦＲＳ 蛋白分为 ５ 个亚组ꎬ保守蛋白质基序和基因结

构分析说明蛋白质之间存在进化关系ꎮ 共线性分析鉴定表明ꎬ共有 ２４ 对基因存在共线性关系ꎮ 对启动子中的顺式

作用元件以及大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 在不同胁迫处理下的表达谱的分析表明ꎬＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 可能在逆境胁迫反应中具有潜

在作用ꎮ 对低温胁迫下表达量差异显著的 ６ 个家族成员 (Ａ. Ｇｌｙｍａ. ０９Ｇ０１２９００ꎻＢ. Ｇｌｙｍａ. １１ｇ０８８７００ꎻＣ. Ｇｌｙｍａ.
１２ｇ０５２０００ꎻＤ. Ｇｌｙｍａ. １３ｇ２１１２００ꎻＥ. Ｇｌｙｍａ. １５ｇ１２５４００ꎻＦ. Ｇｌｙｍａ. ２０Ｇ１５６１００)进行 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 分析表明ꎬ其表达情况与转

录组分析的结果一致ꎮ 本研究结果可为进一步解析大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 在大豆生长发育及胁迫应答中的功能奠定理论
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　 　 光是调节植物生长发育的关键环境信号之

一[１]ꎮ 为了保障正常生长和发育ꎬ高等植物进化出

了复杂的多个感光体ꎬ这些感光体可以感知和适应

光环境[２]ꎮ ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 是由转座酶衍生的一类转

录因子家族[３￣５]ꎬ最初在拟南芥中被鉴定为光敏色

素 Ａ(ｐｈｙＡ)介导的远红色( ＦＲ)光信号的关键成

分[２ꎬ６]ꎮ ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 具有同源二聚体或异二聚体

的功能ꎬ结合启动子上的 ＦＢＳ 顺式作用元件ꎬ以调

节下游基因表达[４ꎬ７]ꎮ ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 的 Ｎ 端 Ｃ２Ｈ２
型锌指结构域负责其直接的 ＤＮＡ 结合ꎬ而核心转座

酶结构域和 Ｃ 端 ＳＷＩＭ 锌指结构域对其同源或异源

二聚化及转录激活至关重要[８ꎬ９]ꎮ
ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 是整合光和各种激素以优化植物

发育的调控节点的核心组成部分ꎬＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 与
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茉莉酸途径相互作用ꎬ以平衡生长和防御[１０ꎬ１１]ꎬ并
通过 ＳＰＬ９ / ＳＰＬ１５ 相互作用和雌内酯信号传导影响

分支[１２]ꎮ ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 还通过整合光和乙烯信号在

叶绿素产生、叶绿体分裂、ＡＢＡ 信号传导和延缓叶

片衰老中发挥作用[１３]ꎮ 近年来ꎬＦＡＲ１ 在非生物胁

迫中的作用引起了人们的关注ꎮ ＦＡＲ１ 和 ＦＨＹ３ 功

能的丧失会导致各种植物的活性氧(ＲＯＳ)积累增

加ꎬ对氧化应激的敏感性增加[１４]ꎮ 在茶叶中ꎬ
ＣｓＦＨＹ３ / ＦＡＲ１ 在叶片中强烈表达ꎬ大多数基因的表

达在盐胁迫下被诱导ꎬ在低温胁迫下呈负表达[１５]ꎮ
在花生中ꎬＡｈＪ１１￣ＦＡＲ１￣５ 的过表达可以通过增强清

除 ＰＯＤ、ＳＯＤ 和 ＣＡＴ 来提高对干旱胁迫的耐受

性[１６]ꎮ 目前ꎬＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 转录因子家族已在多个

植物物种中进行了系统的分析ꎬ包括拟南芥、番茄、
玉米、茶树、桉树、核桃和花生[６ꎬ１５ꎬ１７￣２１]ꎮ

大豆是重要的粮油饲兼用作物ꎬ是人类优质植

物蛋白和食用油的主要来源ꎮ 大豆对光照敏感ꎬ其
在生长发育过程中易遭受高低温、干旱和盐碱等不

良环境影响ꎬ进而造成产量损失ꎬ降低品质[２２]ꎮ
ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 家族已被证明在植物的生长发育中发

挥着重要作用ꎮ 但目前尚鲜见有关大豆 ＦＡＲ１ /
ＦＨＹ３ 基因或全基因家族分析的研究ꎮ 鉴于此ꎬ本
研究基于已发表的大豆基因组序列ꎬ利用生物信息

学方法ꎬ在大豆基因组中鉴定出 ７２ 个 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３
家族基因ꎬ分析其蛋白的基本特性、序列特征、染色

体分布、启动子顺式作用元件以及不同组织部位和

非生物胁迫下的基因表达模式ꎬ并通过 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 验

证大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 基因对低温胁迫响应ꎬ为进一

步研究大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 的生物学功能提供理论

依据ꎮ

１　 材料与方法

１. １　 材料

供试大豆品种为 Ｗｉｌｌｉａｍｓ ８２ꎮ
１. ２　 方法

１. ２. １ 　 大 豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 家 族 成 员 鉴 定 　 从

ＥｎｓｅｍｂｌＰｌａｎｔｓ 数据库 ( ｈｔｔｐ: / / ｐｌａｎｔｓ. ｅｎｓｅｍｂｌ. ｏｒｇ /
ｉｎｆｏ / ｄａｔａ / ｆｔｐ / ｉｎｄｅｘ. ｈｔｍｌ)下载大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 家

族基因的鉴定所需基因组序列文件和蛋白质序列

文件ꎮ 在 Ｐｆａｍ 网站(ｈｔｔｐｓ: / / ｐｆａｍ. ｘｆａｍ. ｏｒｇ / )下载

ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 保 守 结 构 域 ( ＰＦ０３１０１、 ＰＦ１０５５１ 和

ＰＦ０４４３４)的隐马尔可夫模型文件ꎬ利用 ＴＢｔｏｏｌｓ 软

件的 ＨＭＭｓｅａｒｃｈ 程序ꎬ根据大豆氨基酸序列对

ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 家族基因筛选[２３]ꎮ 阈值设置为 １. ０ ×
１０ － ５ꎬ筛选含有 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 结构域的序列ꎮ 使用

ＮＣＢＩ 数据库( ｈｔｔｐｓ: / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ / ｃｄｄ)

和 ＳＭＡＲＴ(ｈｔｔｐ: / / ｓｍａｒｔ. ｅｍｂｌ￣ｈｅｉｄｅｌｂｅｒｇ. ｄｅ / )进行

保守结构域验证ꎮ 利用 ＥｘＰＡＳｙ 数据库( ｈｔｔｐｓ: / /
ｗｅｂ. ｅｘｐａｓｙ. ｏｒｇ / ｐｒｏｔｐａｒａｍ / )分析大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３
基因家族成员的氨基酸序列的理化性质ꎮ 利用

Ｐｌａｎｔ￣ｍＰＬｏｃ 数据库 ( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｃｓｂｉｏ. ｓｊｔｕ. ｅｄｕ.
ｃｎ / ｂｉｏｉｎｆ / ｐｌａｎｔ￣ｍｕｌｔｉ / )进行亚细胞定位预测ꎮ
１. ２. ２　 系统发育树构建、基因结构及保守基序分析

　 从 ＰｌａｎｔＴＦＤＢ( ｈｔｔｐ: / / ｐｌａｎｔｔｆｄｂ. ｇａｏ￣ｌａｂ. ｏｒｇ / )下

载拟南芥、玉米的 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 转录因子家族蛋白

序列ꎮ 去除拟南芥、玉米的 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 转录因子

家族蛋白序列的非家族成员和重复序列ꎬ并利用

ＭＥＧＡ７. ０ 软件对大豆、拟南芥和玉米的 ＦＡＲ１ /
ＦＨＹ３ 家 族 蛋 白 进 行 序 列 比 对ꎬ 使 用 邻 接 法

(Ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣Ｊｏｉｎｉｎｇ)ꎬＢｏｏｔｓｔｒａｐ 值设置为 ２ ０００ꎬ构建

系统发育树ꎮ 并使用在线软件 ｉＴＯＬ 对系统发育树

进行美化处理[２４]ꎮ
通过在线软件 ＭＥＭＥ ５. ５. ５ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｍｅｍｅ￣

ｓｕｉｔｅ. ｏｒｇ / ｍｅｍｅ / )分析大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 的保守基

序ꎬ基序参数设置为 １０ꎬ其他参数为默认值ꎮ 利用

ＴＢｔｏｏｌｓ 软件从基因组文件中提取大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３
家族基因的内含子和外显子信息ꎮ 并对氨基酸序

列的保守基序(Ｍｏｔｉｆ)和基因结构作可视化对比ꎮ
１. ２. ３ 　 基因染色体定位和共线性分析 　 通过

ＴＢｔｏｏｌｓ 软件获得大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 家族成员的位置

信息ꎬ并对该家族基因绘制染色体定位图ꎮ 采用

ＭＣＳｃａｎＸ 软件进行大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 共线性整合分

析ꎬ采用 ＴＢｔｏｏｌｓ 软件绘制共线性分析结果图ꎮ
１. ２. ４　 基因顺式作用元件分析　 利用 ＴＢｔｏｏｌｓ 截取

从大豆基因组中提取 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 家族基因的上游

２ ０００ ｂｐ 序列ꎬ通过 ＰｌａｎｔＣａｒｅ(ｈｔｔｐ: / / ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ.
ｐｓｂ. ｕｇｅｎｔ. ｂｅ / ｗｅｂｔｏｏｌｓ / ｐｌａｎｔｃａｒｅ / ｈｔｍｌ / )分析其顺式

作用元件ꎮ
１. ２. ５　 基因不同组织和逆境胁迫表达分析　 通过

Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ 数据库 ( ｈｔｔｐｓ: / Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ￣ｎｅｘｔ. ｊｇｉ. ｄｏｅ.
ｇｏｖ / )获取大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 家族基因在 ９ 个不同

组织的转录组数据[２５]ꎮ
并从 ＧＥＯ 数据库(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ.

ｇｏｖ / ｇｄｓ / )获得盐、干旱、高温和低温条件下大豆转

录组的相对表达丰度数据 (序列号为 ＧＳＥ５７２５２、
ＧＳＥ１５３９５１ 和 ＧＳＥ１１７６８６ )ꎮ 使 用 ＴＢｔｏｏｌｓ 软 件

ＨｅａｔＭａｐ 程序对数据进行归一化处理ꎬ绘制热图ꎮ
分析 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 基因的表达模式ꎬ并筛选存在表

达差异的候选基因ꎮ
１. ２. ６　 低温胁迫下基因表达量 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 检测　 将

Ｗｉｌｌｉａｍｓ ８２ 幼苗于光暗周期 １６ ｈ / ８ ｈ 的温室中培

育ꎮ 生长至 Ｖ１ 期ꎬ对幼苗进行 ４ ℃低温处理ꎬ收集
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处理 ２４ ｈ 的叶片ꎮ 以未处理植株叶片为对照ꎬ样品

－８０ ℃保存备用ꎮ 使用 ＴａＫａＲａ 公司 ＰｒｉｍｅＳｃｒｉｐｔＴＭ

ＲＴ ｒｅａｇｅｎｔ Ｋｉｔ ｗｉｔｈ ｇＤＮＡ Ｅｒａｓｅｒ 试剂盒合成 ｃＤＮＡꎮ
使用 Ｐｒｉｍｅｒ ５ 软件设计基因特异性引物(表 １)ꎮ 使

用 ＡＢＩ 公司的 Ｑｕａｎｔｓｔｕｄｉｏ ６ ｐｒｏ 进行 ｑＲＴ￣ＰＣＲꎮ 反

应程序为:９５ ℃、３ ｍｉｎꎬ９５ ℃、１０ ｓꎬ６０ ℃、３０ ｓꎬ４０
个循环ꎬ每个基因 ３ 次重复ꎮ 使用 ２ ￣ΔΔＣｔ方法[２]计算

基因的相对表达量ꎮ

表 １　 引物序列

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅ

基因

Ｇｅｎｅ
上游引物(５′￣３′)

Ｆｏｒｗａｒｄ ｐｒｉｍｅｒ(５′￣３′)
下游引物(５′￣３′)

Ｒｅｖｅｒｓｅ ｐｒｉｍｅｒ(５′￣３′)

Ｇｌｙｍａ. ０９ｇ０１２９００ ＴＡＧＡＡＣＣＡＴＴＴＴＴＴＴＴＧＧＣＴＧＴＧ ＣＣＡＧＡＧＧＡＧＧＡＧＡＡＡＡＣＣＡＡＣＡＧ

ＧＬＹＭＡ. １１Ｇ０８８７００ ＴＴＧＡＧＴＴＴＴＣＴＧＧＴＣＴＡＧＴＴＴＧＴＡＧ ＡＴＴＧＴＡＴＣＧＧＡＴＡＧＴＴＡＧＧＧＡＴＴＣ

ＧＬＹＭＡ. １５Ｇ１２５４００ ＡＴＣＴＡＴＧＴＣＧＧＣＡＴＧＣＡＣＴＧＴＧＴＧ ＡＴＧＣＧＧＴＣＡＧＴＡＴＣＡＴＴＡＡＣＡＣＣＡ

ＧＬＹＭＡ. ２０Ｇ１５６１００ ＣＡＧＡＧＣＡＡＡＴＧＧＡＧＧＡＡＡＡＧＡＣＡ ＡＴＧＡＡＡＣＡＴＡＴＧＣＡＧＡＴＧＡＧＧＧＧ

ＧＬＹＭＡ. １３Ｇ２１１２００ ＧＡＴＧＴＧＧＡＡＡＴＧＡＴＡＴＧＧＡＧＡＡＧＣ ＧＴＡＡＧＡＴＧＴＡＧＣＧＡＧＡＡＧＧＧＡＣＴ

ＧＬＹＭＡ. １２Ｇ０５２０００ ＣＡＡＴＧＡＴＴＡＴＧＧＴＧＡＧＧＡＡＡＣＴＴＡＧ ＴＧＴＧＣＴＧＴＡＴＴＴＴＣＴＴＴＧＡＡＡＧＧＴＴ

２　 结果与分析

２. １　 大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 基因的鉴定与分析

如表 ２ 所示ꎬ从大豆基因组中共检索到 ７２ 个候

选大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 基因ꎬ该家族成员编码的氨基

酸数量为 １１８ ~ ８８０ 个ꎬ蛋白分子量为 １３. ５５ ~
９９􀆰 ４１ ｋＤꎬ等电点为 ４. ５５ ~ ９. ２４ꎮ 亚细胞定位预测

表明ꎬ大多数家族成员位于细胞核和叶绿体ꎮ 少数

基因定位在线粒体、细胞质、液泡、细胞壁和细

胞膜ꎮ

表 ２　 大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 家族基因基本信息

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ

基因序列号

Ｇｅｎｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ＩＤ

氨基酸数量

Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ / ａａ

蛋白质分子量

Ｐｒｏｔｅｉｎ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｗｅｉｇｈｔ / ｋＤ

等电点

ｐＩ
不稳定系数

Ｉｎｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｉｎｄｅｘ
亲水性

Ｈｙｄｒｏｐａｔｈｉｃｉｔｙ
亚细胞定位

Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｔｉｏｎ

Ｇｌｙｍａ. ０５Ｇ０７２１００ ８１６ ９４. １３ ６. ３３ ４９. ９７ － ０. ４９６ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. １３Ｇ２１１２００ ７６２ ８８. ０９ ７. ７８ ４９. ２３ － ０. ４７２ 叶绿体

Ｇｌｙｍａ. １５Ｇ１０１５００ ７６３ ８８. ４７ ６. ４１ ５１. ９２ － ０. ４８７ 叶绿体

Ｇｌｙｍａ. １１Ｇ０８８７００ ７９０ ９０. ２９ ６. ４０ ５３. １１ － ０. ４２７ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. ０１Ｇ０００６００ ８１３ ９２. ７０ ６. ０４ ４８. ３０ － ０. ４３７ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. １４Ｇ０００４００ ７７７ ８９. ３５ ５. ９０ ５０. ３１ － ０. ４８６ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. １１Ｇ１２７４００ ２９５ ３３. １１ ５. ３３ ４１. ６６ － ０. ６０３ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. １２Ｇ０５２０００ ２６３ ２９. ７２ ６. ２１ ４７. １４ － ０. ７８２ 叶绿体 / 线粒体 / 细胞核

Ｇｌｙｍａ. １３Ｇ３４１６００ ７４３ ８５. ２３ ６. ３２ ５２. ３１ － ０. ４６１ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. １５Ｇ０２９９００ ２９４ ３３. １３ ９. ２４ ３９. ９４ － ０. ５３６ 叶绿体

Ｇｌｙｍａ. ０４Ｇ１１１２００ ２４１ ２７. ８９ ５. ９１ ４７. ４５ － ０. ６９３ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. ０６Ｇ３２３４００ ２４１ ２７. ８１ ６. ０９ ５３. ５６ － ０. ７４３ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. ２０Ｇ１３２１００ ８０８ ９２. ９６ ７. １１ ５２. ４７ － ０. ５４８ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. １０Ｇ２５９０００ ８１０ ９３. ３０ ７. １５ ４９. ８３ － ０. ５９５ 叶绿体 / 细胞核

Ｇｌｙｍａ. １５Ｇ０３２８００ ７４３ ８５. ３４ ６. ４７ ５６. ３３ － ０. ４３２ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. １８Ｇ１５４１００ ２１９ ２４. ８５ ８. ４７ ５０. ４０ － ０. ６０８ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. ０３Ｇ０９１５００ ２０７ ２３. ８８ ７. ６２ ５０. ４１ － ０. ５３０ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. １５Ｇ１２５５００ ７０６ ８１. ７０ ５. ５６ ４０. １３ － ０. ５３２ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. １５Ｇ０３０２００ ２７３ ３１. ４８ ６. ０４ ５４. １５ － ０. ７８５ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. ０９Ｇ００１３００ ６８４ ７８. ２３ ８. ２７ ５２. ７３ － ０. ４９７ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. １３Ｇ３４４１００ ２５６ ２９. ６５ ６. １０ ６４. ５ － ０. ８２０ 叶绿体 / 细胞核

Ｇｌｙｍａ. ０６Ｇ３１４３００ ８４２ ９６. １７ ６. ７７ ４７. ２９ － ０. ６１１ 叶绿体

Ｇｌｙｍａ. ０４Ｇ１２４３００ ８４３ ９６. ２３ ６. ８７ ４７. ６８ － ０. ６３２ 叶绿体 / 细胞核

Ｇｌｙｍａ. ２０Ｇ０２４７００ ６６８ ７８. １０ ５. ９５ ４０. ７９ － ０. ４１４ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. １０Ｇ２３８５００ ８５９ ９８. ３６ ６. ０３ ４１. ８４ － ０. ５７８ 细胞核
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表 ２(续)

基因序列号

Ｇｅｎｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ＩＤ

氨基酸数量

Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ / ａａ

蛋白质分子量

Ｐｒｏｔｅｉｎ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｗｅｉｇｈｔ / ｋＤ

等电点

ｐＩ
不稳定系数

ＩｎｓｔａｂｉｌｉｔｙＩｎｄｅｘ
亲水性

Ｈｙｄｒｏｐａｔｈｉｃｉｔｙ
亚细胞定位

Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｔｉｏｎ

Ｇｌｙｍａ. ０６Ｇ００２４００ ８５４ ９９. ０１ ８. ３６ ４５. ４３ － ０. ４１８ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. ０９Ｇ０１２９００ ６９１ ７９. ６９ ５. ８０ ４２. ３２ － ０. ３５５ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. １５Ｇ１２５４００ ６６８ ７７. ２２ ７. ０１ ５０. ３８ － ０. ３４４ 叶绿体 / 细胞质 / 液泡

Ｇｌｙｍａ. １５Ｇ００２１００ ６３０ ７３. ２８ ６. ６９ ４５. １０ － ０. ３９７ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. ０９Ｇ０１９３００ ６７２ ７７. ６１ ７. ４８ ４８. ２７ － ０. ３５５ 叶绿体

Ｇｌｙｍａ. ０８Ｇ３４２８００ １４２ １５. ８１ ５. ６５ ４９. ６４ － ０. ３２０ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. １０Ｇ００１４００ ６７９ ７７. ７２ ８. ０９ ４９. ００ － ０. ３８５ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. ０９Ｇ０３９３００ ７５８ ８６. ８５ ６. ２０ ５４. １５ － ０. ３５０ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. １１Ｇ１６５８００ ６１７ ７２. １６ ９. ０２ ３７. ０５ － ０. ２１２ 叶绿体

Ｇｌｙｍａ. １８Ｇ１３３９００ １４０ １６. ５２ ６. ３１ ３８. ０５ － ０. ６０８ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. １０Ｇ１２１７００ ７５９ ８８. ７４ ６. ６７ ４５. ４７ － ０. ４２０ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. １５Ｇ１４４５００ ７５８ ８６. ７７ ６. ２９ ５５. ２３ － ０. ３５１ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. ２０Ｇ１５６１００ ７３３ ８３. ９８ ５. ６６ ４８. ９７ － ０. ６０８ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. ０７Ｇ２２４７００ ５８０ ６７. ６６ ６. ９２ ３９. ２８ － ０. ４９２ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. ０７Ｇ１６８８００ ６７９ ７９. ３２ ５. ３９ ４７. ４４ － ０. ３８３ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. ２０Ｇ０５３５００ ８８０ ９９. ４１ ６. ２６ ４３. ７９ － ０. ５２７ 细胞壁 / 叶绿体

Ｇｌｙｍａ. ０８Ｇ２２７５００ ８５５ ９７. ５８ ６. ２７ ４４. ４１ － ０. ４８２ 叶绿体 / 细胞核

Ｇｌｙｍａ. １３Ｇ０００７００ ６９９ ８１. ８３ ５. ９１ ４０. ６１ － ０. ２８４ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. ０４Ｇ１４４７００ １４９ １７. ３０ ４. ７０ ２５. ２６ － １. ０７３ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. １４Ｇ０４３９００ ８７７ ９８. ９０ ６. ５６ ４７. ０９ － ０. ４４２ 细胞壁

Ｇｌｙｍａ. １１Ｇ１２６７００ ６７５ ７８. ３２ ６. ９６ ５１. ０８ － ０. ５０３ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. ０３Ｇ１０７４００ ５３４ ６２. ０５ ８. ６０ ４０. ０２ － ０. １９６ 叶绿体

Ｇｌｙｍａ. １８Ｇ１７９４００ ７６９ ８９. ０２ ６. １２ ４５. ５３ － ０. ３０６ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. ０４Ｇ１５０８００ ３２８ ３８. ０６ ５. ３８ ４４. ２７ － ０. ４０６ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. １８Ｇ１７８７００ ３１４ ３６. ８１ ５. ３２ ３８. １４ － ０. ８１３ 叶绿体 / 细胞核

Ｇｌｙｍａ. ０８Ｇ１７２６００ ６８８ ７９. ３８ ７. ９４ ４６. ８９ － ０. ４７８ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. １５Ｇ１８４２００ ５６３ ６５. ５８ ８. ５９ ４７. ００ － ０. ５１６ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. １８Ｇ１７８２００ ３６４ ４２. ５５ ５. ４６ ３１. ７０ － ０. ６３７ 叶绿体

Ｇｌｙｍａ. ０２Ｇ２７３５００ ８７９ ９８. ８５ ６. ４１ ４７. ２２ － ０. ４２５ 细胞壁 / 叶绿体

Ｇｌｙｍａ. ０７Ｇ１９４６００ ３２３ ３８. １４ ９. ００ ４０. ６３ － ０. ２３１ 叶绿体

Ｇｌｙｍａ. ０６Ｇ２２２９００ ７３５ ８４. ９９ ５. ４６ ４３. ６７ － ０. ３９４ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. １８Ｇ１３２４００ ２０３ ２３. ４０ ８. ８５ ３３. ８５ － ０. ４７９ 叶绿体

Ｇｌｙｍａ. １８Ｇ１７８４００ ３５７ ４２. １２ ５. ３４ ３０. １４ － ０. ６５１ 叶绿体 / 细胞核

Ｇｌｙｍａ. ０６Ｇ２４７０００ ２１８ ２４. ７６ ５. ９８ ６６. １８ － ０. ４４４ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. ０１Ｇ２０２９００ ３１６ ３６. ２０ ６. ２３ ３５. ４４ － ０. ３２２ 叶绿体

Ｇｌｙｍａ. １５Ｇ２２２１００ ３６９ ４１. ５８ ５. ３２ ３４. ６３ － ０. ５５６ 叶绿体

Ｇｌｙｍａ. １２Ｇ１５８２００ ２９４ ３４. ７５ ５. １５ ４８. ７０ － ０. ７０６ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. １９Ｇ１３９１００ ６５８ ７５. ７７ ６. ２６ ４２. ８３ － ０. ４３３ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. １７Ｇ２０１８００ ６１９ ７１. ８４ ５. ９９ ５０. ６４ － ０. ３８０ 叶绿体 / 细胞核

Ｇｌｙｍａ. ０９Ｇ１２１９００ ５３６ ６１. ２５ ７. ２５ ４５. ７４ － ０. ５８９ 叶绿体

Ｇｌｙｍａ. ０３Ｇ１３６８００ ６５６ ７５. ４１ ６. ４８ ４５. １３ － ０. ４６４ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. ０６Ｇ２２９８００ ８０２ ９３. ０４ ５. ７９ ４６. ７５ － ０. ４３０ 叶绿体 / 细胞核

Ｇｌｙｍａ. ０７Ｇ１５８５００ ２４２ ２８. ５５ ７. ６９ ２９. １４ － ０. ３４３ 细胞膜 / 叶绿体 / 细胞核

Ｇｌｙｍａ. ０４Ｇ１２４６００ ５４９ ６４. ２４ ６. ７６ ４０. ０１ － ０. ４９８ 叶绿体 / 细胞核

Ｇｌｙｍａ. ０３Ｇ０６９５００ ６５１ ７５. ３１ ５. ８９ ４２. ７８ － ０. ２２３ 细胞核

Ｇｌｙｍａ. ０７Ｇ２２７０００ １１８ １３. ５５ ４. ５５ ４５. ３１ － ０. ６３４ 叶绿体 / 细胞质 / 细胞核

Ｇｌｙｍａ. １０Ｇ１２４９００ １４３ １６. ７２ ４. ７１ ３６. ９８ － ０. ４３０ 细胞膜 / 细胞核
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２. ２　 大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 基因家族的进化关系

为了揭示大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 基因家族和其他

物种 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 基因家族之间的关系ꎬ根据亲缘

关系远近ꎬ对大豆、拟南芥和玉米 ３ 个物种共 １０３
个 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 蛋白序列构建家族系统发育树ꎬ将
这些成员分为 ５ 个组ꎬ７２ 个大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 在 ５
个组中均有分布:其中ꎬ第Ⅰ组有 １０ 个成员ꎻ第Ⅱ
和Ⅲ组各有 ３ 个成员ꎬ且均与玉米 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 的

部分成员具有较高相似性ꎻ第Ⅳ组有 ２５ 个大豆

ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 成员ꎬ该组仅与拟南芥 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３
的部分成员具有较高相似性ꎻ第Ⅴ组中分布大豆

３１ 个 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 成 员ꎮ １７ 个 拟 南 芥 ＦＡＲ１ /
ＦＨＹ３ 仅分布在最大的 ３ 个组(第Ⅰ、Ⅳ和Ⅴ组)
中ꎬ表明这 ３ 个组可能比其他组更古老ꎮ 而 １４ 个

玉米 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 则分布于除第Ⅳ组外的其他 ４
个组中(图 １)ꎮ

图 １　 拟南芥、玉米与大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 蛋白序列家族系统进化树

Ｆｉｇ. １　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓꎬ ｃｏｒｎ ａｎｄ ｓｏｙｂｅａｎ ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ

　 　 另外ꎬ单独构建了 ７２ 个大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 基因

的进化树ꎬ大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 转录因子家族可分为 ５
个亚家族(Ｉ ~ Ｖ):其中ꎬ第 Ｉ 和 Ｖ 亚家族中基因数

目最多ꎬ分别包含 ３１ 和 ２３ 个成员ꎻ第 ＩＩ 和 ＩＶ 亚家

族中基因数量最少ꎬ分别含有 ３ 和 ５ 个成员ꎻ第 ＩＩＩ
亚家族中有 １０ 个成员(图 ２ａ)ꎮ
２. ３　 基因结构和保守基序分析

内含子和外显子是基因的两个主要组成部分ꎬ
它们的数量和长度可以影响基因表达水平和功能ꎮ
大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 基因的结构分析表明ꎬ ３６ 个

ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 基因缺少两侧非翻译区ꎬ２ 个 ＦＡＲ１ /
ＦＨＹ３ 基因缺少一侧非翻译区ꎬ１１ 个基因没有内含

子ꎬ９ 个基因只有 １ 个内含子(图 ２ｃ)ꎮ
氨基酸保守基序显示ꎬ同一进化分支的基因成

员都具有相似的基序数量和位置ꎮ 表明这些基

因在植物生长发育调控中可能具有相似的功能ꎮ
Ｍｏｔｉｆ １ 是大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 基因家族中出现次数最

多的基序ꎬ在 ７２ 个基因中均有出现ꎬ说明 Ｍｏｔｉｆ １ 是

大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 基因家族最重要的保守结构

(图 ２ｂ)ꎮ
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２. ４　 基因染色体定位和共线性分析

为了解 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 基因在大豆基因组中的分

布ꎬ根据其基因组数据库中的染色体位置ꎬ绘制该

家族基因的染色体定位图如图 ３ 所示:７２ 个大豆

ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 基因共定位在 １９ 条染色体上ꎬ其中 １５
号染色体上分布最多ꎬ有 １０ 个基因ꎻ其次是 １８ 和 ６
号染色体ꎬ分别包含 ７ 和 ６ 个 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 基因ꎻ而

２、５、１７ 和 １９ 号染色体上均只含有 １ 个 ＦＡＲ１ /
ＦＨＹ３ 基因ꎮ 大豆物种内共线性分析表明ꎬ共存在

２４ 个大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 同源基因对ꎬ其中有 ７ 个基

因分别与两个家族基因形成不同的共线性基因对ꎮ
这些同源基因的序列相似性表明它们可能具有相

似的功能ꎬ节段重复可能在 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 的进化扩

展中发挥重要作用(图 ４)ꎮ

　 　 注:ａ. 蛋白序列进化关系ꎻｂ. 保守基序分布ꎻｃ. 基因内含子—外显子结构分布ꎮ
Ｎｏｔｅ: ａ. Ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎻ ｂ. Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｖｅ ｍｏｔｉｆ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎꎻ ｃ. Ｇｅｎｅ ｉｎｔｒｏｎ￣ｅｘｏｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ.

图 ２　 大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 家族基因结构及其蛋白保守基序分析

Ｆｉｇ. ２　 Ｔｈｅ ｇｅｎｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ



４６　　　 大 豆 科 学 ２ 期

图 ３　 大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 基因家族染色体定位

Ｆｉｇ. ３　 Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ

图 ４　 大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 基因家族的共线性分析

Ｆｉｇ. ４　 Ｔｈｅ ｃｏｌｌｉｎｅａｒｉｔｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ

２. ５　 基因启动子调控元件分析

对大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 起始密码子上游 ２ ｋｂ 序列

中的顺式作用元件进行分析ꎬ鉴定到 １１ 类 ７２ 个参

与植物生 长和发育的顺式作用元件:７０ 个大豆

ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 的启动子含有光照反应元件ꎬ只有

Ｇｌｙｍａ. ０６ｇ３２３４００ 和 Ｇｌｙｍａ. ０６ｇ２２２９００ 缺乏光照反

应元件ꎻ６８ 个 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 的启动子均含有≥１ 个

植物激素反应元件ꎬ对赤霉素、生长素和水杨酸等

多种信号作出反应ꎻ只有 Ｇｌｙｍａ. １５ｇ１２５４００、Ｇｌｙｍａ.
０６ｇ２２２９００、Ｇｌｙｍａ. １２ｇ１５８２００ 和 Ｇｌｙｍａ. １７ｇ２０１８００
缺乏植物激素反应元件ꎻ此外ꎬ在 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 启动

子中鉴定出几种非生物和生物胁迫反应元件ꎬ如防

御应激、干旱和缺氧等响应元件ꎻ另外ꎬ有少部分基

因含有分生组织与胚乳等相关的调控元件(图 ５)ꎮ
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图 ５　 大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 家族基因启动子区的顺式作用元件分析

Ｆｉｇ. ５　 Ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ａｎａｌｙｓｅｓ ｏｆ ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ

２. ６　 基因在不同组织中的表达分析

为了研究 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 基因在不同组织的表达

模式ꎬ对在 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ 数据库检索到的大豆 ＦＡＲ１ /
ＦＨＹ３ 家族基因在 ９ 个组织(花、叶片、根瘤、豆荚、

根、根毛、种子、芽顶端分生组织和茎)中的 ＲＮＡ 转

录数据进行分析表明:２１ 个 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 基因在这

些组织中不表达ꎬ推测这些基因具有其他特殊的表

达模式ꎻ５１ 个 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 基因至少在其中的 １ 个
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大豆组织中特异性表达ꎬ其中ꎬＧｌｙｍａ. ０６ｇ３１４３００、
Ｇｌｙｍａ. ０４ｇ１２４３００、 Ｇｌｙｍａ. ２０ｇ０５３５００ 和 Ｇｌｙｍａ.
１０ｇ００１４００ 在大豆 ９ 个组织中表达水平均较高ꎻ

Ｇｌｙｍａ. １３ｇ３４１６００ 和 Ｇｌｙｍａ. １１ｇ１２７４００ 在花中的表

达量较高ꎬＧｌｙｍａ. ０６ｇ３２３４００ 在叶中的表达量较高ꎬ
Ｇｌｙｍａ. １５ｇ００２１００ 在种子中的表达量较高(图 ６)ꎮ

图 ６　 大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 家族基因组织表达特性分析

Ｆｉｇ. ６　 Ｔｉｓｓｕｅ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓｏｙｂｅａｎ ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ
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２. ７　 基因在逆境胁迫下的表达分析

根据 ＧＥＯ 数据库中大豆盐、水分和温度胁迫下

的转录组数据分析大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 基因成员在逆

境下的表达特征表明:在盐胁迫下ꎬ２ 个 ＦＡＲ１ /
ＦＨＹ３(Ｇｌｙｍａ. ０８ｇ３４２８００ 和 Ｇｌｙｍａ. １５ｇ１４４５００)的表

达显著上调ꎬ４ 个 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 的显著下调表达ꎻ在
低温胁迫下 ꎬ６ 个 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 的表达显著上调ꎬ

９ 个ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 显著下调表达ꎻ在高温胁迫下ꎬ２ 个

ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 的表达显著上调(Ｇｌｙｍａ. １１ｇ０８８７００ 和

Ｇｌｙｍａ. １２ｇ０５２０００)ꎬ其中 Ｇｌｙｍａ. １１ｇ０８８７００ 在盐胁

迫和低温胁迫中表达量显著下调ꎬＧｌｙｍａ. １２ｇ０５２０００
在低温胁迫和高温胁迫中表达量显著上调ꎻ而
干旱胁迫下ꎬ大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 家族基因表达量没

有显著差异(图 ７)ꎮ

　 　 注:ａ. Ｖ１ 期幼苗用 １００ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ － １ ＮａＣｌ 处理 ０ꎬ１ꎬ６ 和 １２ ｈꎻｂ. １４ ｄ 大豆在 ４ ℃处理 ０ꎬ１ 和 ２４ ｈꎻｃ. Ｒ１ 发育期正常供水、干
旱胁迫(ＷＤ)和热胁迫(ＨＳ)２０ ｄ 处理大豆样品ꎮ

Ｎｏｔｅ: ａ. Ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｖ１ ｓｔａｇｅ ｔｒｅａｔｅｄ ｗｉｔｈ １００ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ － １ ｏｆ ＮａＣｌ ｆｏｒ ０ꎬ１ꎬ６ ａｎｄ １２ ｈꎻ ｂ. １４ ｄ ｓｏｙｂｅａｎｓ ｔｒｅａｔｅｄ ａｔ ４ ℃ ｆｏｒ ０ꎬ
１ ａｎｄ ２４ ｈꎻ ｃ. Ｒ１ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅ ａｔ ｃｏｎｔｒｏｌ (ＣＫ)ꎬｗａｔｅｒ ｄｅｆｉｃｉｔ (ＷＤ) ａｎｄ ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ (ＨＳ) ｆｏｒ ２０ ｄ.

图 ７　 大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 家族基因在盐、低温、干旱和高温胁迫下表达模式分析

Ｆｉｇ. ７　 Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ ｇｅｎｅｓ ｕｎｄｅｒ ｓｔｒｅｓｓ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｏｆ ｓａｌｔꎬ
ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎬ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ
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２. ８　 低温胁迫下基因表达量 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 验证

采用 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 方法对低温胁迫中变化趋势较

明显的 ６ 个基因的表达情况进行验证表明ꎬＧｌｙｍａ.
１３ｇ２１１２００、Ｇｌｙｍａ. １２ｇ０５２０００ 和 Ｇｌｙｍａ. １５ｇ１２５４００
基因表达量在低温胁迫下与对照相比显著上调ꎬ而

Ｇｌｙｍａ. ０９Ｇ０１２９００、 Ｇｌｙｍａ. １１ｇ０８８７００ 和 Ｇｌｙｍａ.
２０Ｇ１５６１００ 在低温胁迫下与对照相比显著下调(图
８)ꎮ 其表达趋势与转录组分析的结果一致ꎬ说明部

分大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 家族成员的表达受低温胁迫

影响ꎮ

　 　 注: Ａ. Ｇｌｙｍａ. ０９Ｇ０１２９００ꎻ Ｂ. Ｇｌｙｍａ. １１ｇ０８８７００ꎻ Ｃ. Ｇｌｙｍａ. １２ｇ０５２０００ꎻ Ｄ. Ｇｌｙｍａ. １３ｇ２１１２００ꎻ Ｅ. Ｇｌｙｍａ.
１５ｇ１２５４００ꎻ Ｆ. Ｇｌｙｍａ. ２０Ｇ１５６１００.

图 ８　 低温胁迫下大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 基因表达 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 分析

Ｆｉｇ. ８　 Ｔｈｅ ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ ｂｙ ｑＲＴ￣ＰＣＲ ｕｎｄｅｒ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓ

３　 讨论

本研究在大豆中共鉴定出 ７２ 个 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３
基因ꎬ对其理化性质和亚细胞定位进行了分析和预

测显示ꎬ大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 蛋白主要定位于叶绿体

和细胞核中ꎬ同时在其他的细胞器中也有少量存

在ꎮ 这与拟南芥、茶树中的报道相似[６ꎬ１５]ꎮ 在拟南

芥中ꎬＡｔＦＲＳ１、ＡｔＦＲＳ８ 和 ＡｔＦＲＳ９ 也预测到缺乏核

定位序列ꎬ但它们仍然可以靶向细胞核[６]ꎮ 同时ꎬ
推测 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 定位在叶绿体上ꎬ可能与该基因

家族参与叶绿体生物发生和叶绿素生物合成

相关[２６]ꎮ
利用系统进化树构建了大豆与拟南芥、玉米

ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 蛋白的进化关系ꎬ根据亲缘关系远近

可将这些成员分为 ５ 个组ꎬ除第 ＩＩ、ＩＩＩ 组外ꎬ大豆与

拟南芥 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 基因具有高度相似性ꎬ暗示可

以基于拟南芥 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 的特定功能来推测同组

内大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 的功能ꎮ 第Ⅰ、Ⅱ和Ⅲ组中大

豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 家族成员与玉米 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 家族

成员具有较近的亲缘关系ꎬ表示其可能具有共同的

祖先ꎬ这可为推测其功能与作用机制提供思路ꎮ 基

因的结构特征是植物适应环境变化的重要分子基

础ꎬ是不同基因家族群体的重要表现ꎮ 进一步鉴定

了大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 家族的保守蛋白基序和基因结

构ꎬ同一进化分支的成员具有相同或相似的基序分

布ꎬ表明相同组内的基因具有相似的功能ꎮ 串联和
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节段重复有助于进化过程中的基因家族生成[２７]ꎬ共
线性分析显示ꎬ７２ 个大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 基因中ꎬ共有

２４ 个同源基因对ꎬ这些同源基因对只存在于同一亚

家族内ꎬ说明该家族基因片段重复是其家族扩大的

主要原因ꎮ
启动子顺式作用元件分析表明ꎬ大豆 ＦＡＲ１ /

ＦＨＹ３ 除了光信号反应元件外ꎬ还含有赤霉素、生长

素、脱落酸和水杨酸等应答元件以及防御应激响应

等元件ꎮ 光信号调节蛋白在植物的耐逆性中发挥

着不可替代的作用[２８￣３０]ꎬ为了确保植物在不断变化

的环境中生存和适应ꎬ光调节过程与内部(激素)和
其他外部信息(生物和非生物胁迫)相协调[３１]ꎮ 大

豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 的组织特异性表达差异较大ꎬ表明

这些 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 可能发挥着不同功能ꎮ 这与前人

的研究是一致的ꎬ表明它们参与不同的细胞过程和

细胞信号传导[８ꎬ１１]ꎮ 逆境胁迫表达分析表明ꎬ部分

大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 基因受盐和温度胁迫诱导的表达

量存在差异ꎬ尤其是受低温诱导下调表达的基因数

量最多ꎬ这与茶叶 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 家族基因表达特征

相类似[１５]ꎮ 为了验证大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 对低温胁

迫的响应ꎬ对低温胁迫下表达量差异显著的 ６ 个家

族成员进行 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 分析表明ꎬ其表达情况与转录

组分析的结果一致ꎮ 进一步说明 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 基因

家族在大豆低温胁迫应答方面具有重要功能ꎬ但其

分子机制还需进一步阐释ꎮ

４　 结论

本研究通过全基因组分析在大豆中鉴定了 ７２
个 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 基因ꎬ并鉴定了基因的染色体位置、
系统发育关系、基因结构、保守基序、共线性关系、
启动子顺式元件和基因表达模式ꎮ 大豆 ＦＡＲ１ /
ＦＨＹ３ 基因分为 ５ 个亚家族ꎬ在大豆不同组织部位

以及非生物胁迫过程差异性表达ꎬ广泛参与光信号

传导、盐胁迫和温度胁迫的应答ꎬ尤其在低温胁迫

下ꎬ该家族多个基因参与应答ꎮ 这些发现可以为后

续研究大豆 ＦＡＲ１ / ＦＨＹ３ 基因家族功能奠定基础ꎬ
并将为大豆的遗传改良提供理论和经验依据ꎮ
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ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｂｙ ｔｈｅ ｐｈｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ａ￣ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙ[Ｊ] . Ｔｈｅ
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１４８(２): ９８１￣９９２.
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