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摘　 要: 生长素响应因子(ＡＲＦ)是介导生长素信号传导并调节多种生物学过程的转录因子家族ꎮ 为探究

蛇足石杉 ＡＲＦ 基因家族成员及其在高温和干旱胁迫响应中的作用ꎬ该研究利用全长转录组和 ＲＮＡ￣ｓｅｑ 数

据ꎬ分析蛇足石杉 ＡＲＦ 基因家族成员的系统发育及表达模式ꎬ并通过生物信息学分析ꎬ对 ＡＲＦ 基因家族的

理化性质、结构域、保守基序、系统发育、组织表达模式及高温和干旱胁迫下的表达模式进行分析ꎮ 结果表

明:(１)在蛇足石杉全长转录组中共筛选出 ２４ 个 ＡＲＦ 家族成员ꎬ均为酸性蛋白且均为亲水蛋白ꎮ (２)亚细

胞定位预测显示ꎬ所有 ２４ 个 ＨｓＡＲＦ 均定位于细胞核ꎮ (３)系统发育分析发现ꎬＨｓＡＲＦ 与被子植物拟南芥和

水稻亲缘关系较远ꎬ与高等开花植物只有 ２ 个共同的 ＡＲＦ 祖先ꎮ (４)结构域分析发现ꎬ除 ＨｓＡＲＦ１８ / ２３ / ２４
外ꎬ大多数 ＨｓＡＲＦ 有 Ｂ３ 结构域ꎮ 二级结构分析发现ꎬＨｓＡＲＦ 蛋白占比最多的为无规卷曲ꎬ其次为延伸链和

α￣螺旋ꎮ ２４ 个 ＨｓＡＲＦ 蛋白中所用的三级结构模型只有 ４ 种ꎮ (５)ＲＮＡ￣ｓｅｑ 分析显示ꎬ７ 个 ＨｓＡＲＦ 在所有检

测的组织中表达量均较高ꎬ１０ 个 ＨｓＡＲＦ 在茎中的表达量高于根和叶ꎬ而 ＨｓＡＲＦ１３ 和 ＨｓＡＲＦ１４ 在叶中的表达

量低于根和茎ꎮ (６)ＨｓＡＲＦ 在高温和干旱胁迫下表达量发生显著变化ꎬ其中 １８ 个 ＨｓＡＲＦ 基因不同程度高温

胁迫诱导ꎬ有 ７ 个 ＨｓＡＲＦ 基因响应干旱胁迫ꎬ其中有 ３ 个 ＨｓＡＲＦ 基因受干旱诱导ꎬ有 ４ 个 ＨｓＡＲＦ 基因受干旱

抑制ꎮ 该研究结果为蛇足石杉 ＨｓＡＲＦ 基因的功能和生物育种提供了理论参考ꎮ
关键词: 蛇足石杉ꎬ 生长素反应因子(ＡＲＦ)ꎬ 系统发育分析ꎬ 全长转录组ꎬ 非生物胁迫

中图分类号: Ｑ９４３　 　 文献标识码: Ａ　 　 文章编号: １０００￣３１４２(２０２４)０６￣１０９１￣１４

Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＡＲＦ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ｈｕｐｅｒｚｉａ
ｓｅｒｒａｔａ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｆｕｌｌ￣ｌｅｎｇｔｈ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ

ＬＩ Ｈａｉｂｏ１ꎬ ＳＨＩ Ｊｉｄｏｎｇ２ꎬ ＺＨＡＮＧ Ｋａｉ１ꎬ ＸＩＥ Ｌｉｂｏ１ꎬ ＨＵＡ Ｙａｎｇｇｕａｎｇ３ꎬ
ＣＡＯ Ｙｕ３ꎬ ＬＩ Ｊｕｎｙｉ３ꎬ ＷＡＮＧ Ｄｅｋａｉ３∗

( １. Ｙｕｙａｏ Ｃｉｔｙ Ｓｅｅｄ ａｎｄ Ｓｅｅｄｌｉｎｇ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ Ｓｔａｔｉｏｎꎬ Ｎｉｎｇｂｏ ３１５４９９ꎬ Ｚｈｅｊｉａｎｇꎬ Ｃｈｉｎａꎻ ２. Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ ａｎｄ Ｒｕｒａｌ Ａｆｆａｉｒｓ Ｏｆｆｉｃｅ ｏｆ Ｌｕｔｉｎｇ
Ｔｏｗｎｓｈｉｐꎬ Ｎｉｎｇｂｏ ３１５４３４ꎬ Ｚｈｅｊｉａｎｇꎬ Ｃｈｉｎａꎻ ３. Ｃｏｌｌｅｇｅ ｏｆ Ｌｉｆｅ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ａｎｄ Ｍｅｄｉｃｉｎｅꎬ Ｚｈｅｊｉａｎｇ Ｓｃｉ￣Ｔｅｃｈ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｈａｎｇｚｈｏｕ ３１００１８ꎬ Ｃｈｉｎａ )

收稿日期: ２０２４－０２－２２　 接受日期: ２０２４－０３－１１
基金项目: 浙江省重点研发项目(２０２１Ｃ０２０４３)ꎻ 余姚市林下经济引试示范项目(ＮＢＳＸＺＸ２０２３￣０１７)ꎮ
第一作者: 李海波(１９８１—)ꎬ硕士ꎬ农艺师ꎬ主要从事种子种苗研究ꎬ(Ｅ￣ｍａｉｌ) １２１９２７４１８＠ｑｑ.ｃｏｍꎮ

∗通信作者: 汪得凯ꎬ博士ꎬ研究员ꎬ主要从事药用植物资源与分子遗传研究ꎬ(Ｅ￣ｍａｉｌ) ｋａｙ７７＠１６３.ｃｏｍꎮ



Ａｂｓｔｒａｃｔ: Ａｕｘｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｆａｃｔｏｒ (ＡＲＦ) ｉｓ ａ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｆａｍｉｌｙ ｔｈａｔ ｍｅｄｉａｔｅｓ ａｕｘｉｎ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ａｎｄ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ
ｖａｒｉｏｕｓ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ. Ｔｏ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｅ ｔｈｅ ＡＲＦ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｒｏｌｅｓ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ
ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓꎬ ｔｈｅ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ＡＲＦ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ ｉｎ Ｈｕｐｅｒｚｉａ ｓｅｒｒａｔａ ｗｅｒｅ
ａｎａｌｙｚｅｄ ｕｓｉｎｇ ｆｕｌｌ￣ｌｅｎｇｔｈ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ａｎｄ ＲＮＡ￣ｓｅｑ ｄａｔａ. Ｂａｓｅｄ ｏｎ ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ ａｎａｌｙｓｉｓꎬ ｔｈｅ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ
ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓꎬ ｄｏｍａｉｎｓꎬ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆｓꎬ ｐｈｙｌｏｇｅｎｙꎬ ｔｉｓｓｕｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓꎬ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ＡＲＦ ｇｅｎｅ
ｆａｍｉｌｙ ｕｎｄｅｒ ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｗｅｒｅ ａｎａｌｙｚｅｄ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｅｒｅ ａｓ ｆｏｌｌｏｗｓ:(１) Ａ ｔｏｔａｌ ｏｆ ２４ ＡＲＦ
ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ ｗｅｒｅ ｓｃｒｅｅｎｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｆｕｌｌ￣ｌｅｎｇｔｈ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｏｆ Ｈ. ｓｅｒｒａｔａꎬ ａｌｌ ｏｆ ｗｈｉｃｈ ｗｅｒｅ ａｃｉｄｉｃ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ａｎｄ
ｈｙｄｒｏｐｈｉｌｉｃ ｐｒｏｔｅｉｎｓ. (２) Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｔｈａｔ ２４ ＨｓＡＲＦ ｗｅｒｅ ａｌｌ ｌｏｃａｌｉｚｅｄ ｉｎ ｎｕｃｌｅｕｓ. (３)
Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｔｈａｔ ＨｓＡＲＦ ｈａｄ ａ ｄｉｓｔａｎｔ ｇｅｎｅｔｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｗｉｔｈ ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍｓ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ａｎｄ ｒｉｃｅꎬ ａｎｄ
ｏｎｌｙ ｓｈａｒｅ ｔｗｏ ｃｏｍｍｏｎ ＡＲＦ ａｎｃｅｓｔｏｒｓ ｗｉｔｈ ｈｉｇｈｅｒ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ. (４) Ｄｏｍａｉｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｔｈａｔꎬ ｅｘｃｅｐｔ ｆｏｒ
ＨｓＡＲＦ１８ / ２３ / ２４ꎬ ｍｏｓｔ ＨｓＡＲＦ ｈａｄ Ｂ３ ｄｏｍａｉｎｓ. Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｆｏｕｎｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｈｉｇｈｅｓｔ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ
ＨｓＡＲＦ ｐｒｏｔｅｉｎ ｗａｓ ｒａｎｄｏｍ ｃｕｒｌｉｎｇꎬ ｆｏｌｌｏｗｅｄ ｂｙ ｅｌｏｎｇａｔｅｄ ｃｈａｉｎｓ ａｎｄ α￣ｈｅｌｉｘ. Ｔｈｒｅｅ￣ｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ (３Ｄ) ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ
ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ ｕｓｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ２４ ＨｓＡＲＦ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｗａｓ ｏｎｌｙ ｆｏｕｒ. (５) ＲＮＡ￣ｓｅｑ ａｎａｌｙｓｉｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ
ｏｆ ７ ＨｓＡＲＦ ｗｅｒｅ ｈｉｇｈ ｉｎ ａｌｌ ｄｅｔｅｃｔｅｄ ｏｒｇａｎｓ. Ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ １０ ＨｓＡＲＦ ｉｎ ｓｔｅｍｓ ｗｅｒｅ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈｏｓｅ ｉｎ ｒｏｏｔｓ
ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ. Ｏｔｈｅｒｗｉｓｅꎬ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ＨｓＡＲＦ１３ ａｎｄ ＨｓＡＲＦ１４ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｗｅｒｅ ｌｏｗｅｒ ｔｈａｎ ｔｈｏｓｅ ｉｎ ｒｏｏｔｓ ａｎｄ
ｓｔｅｍｓ. (６) Ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ＨｓＡＲＦ ｕｎｄｅｒｇｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｈａｎｇｅｓ ｕｎｄｅｒ ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓꎬ ｗｉｔｈ
１８ ＨｓＡＲＦ ｂｅｉｎｇ ｉｎｄｕｃｅｄ ｔｏ ｖａｒｙｉｎｇ ｄｅｇｒｅｅｓ ｂｙ ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓꎬ ７ ＨｓＡＲＦ ｒｅｓｐｏｎｄｅｄ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓꎬ ｗｉｔｈ ３
ＨｓＡＲＦ ｉｎｄｕｃｅｄ ｂｙ ｄｒｏｕｇｈｔꎬ ｗｈｉｌｅ ４ ＨｓＡＲＦ ｉｎｈｉｂｉｔｅｄ ｂｙ ｄｒｏｕｇｈｔ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｐｒｏｖｉｄｅ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ ｆｏｒ ｔｈｅ
ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎｄ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｓｔｕｄｙ ｏｆ ＡＲＦ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ｈ. ｓｅｒｒａｔａ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｈｕｐｅｒｚｉａ ｓｅｒｒａｔａꎬ ａｕｘｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｆａｃｔｏｒ ( ＡＲＦ)ꎬ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓꎬ ｆｕｌｌ￣ｌｅｎｇｔｈ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅꎬ
ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ

　 　 生长素响应因子( ａｕｘｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｆａｃｔｏｒꎬＡＲＦ)
是生长素信号通路的关键调节因子ꎬ它们与生长

素反应元件基因(ＡｕｘＲＥ) ￣ＴＧＴＣＴＣ 基序结合并调

节靶基因的表达(Ｕｌｍａｓｏｖ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９７ꎻ Ｇｕｉｌｆｏｙｌｅ ＆
Ｈａｇｅｎ ２００７)ꎮ 大多数 ＡＲＦｓ 包含 ３ 个保守的功能

域ꎬ即 Ｎ 末端的 ＤＮＡ 结合域 ( ＤＢＤ)、中间区域

(ＭＲ)起激活作用的结构域(ＡＤ)或抑制作用的结

构域(ＲＤ)、Ｃ 末端二聚化结构域( ＣＴＤ) ( Ｋｉｍ ｅｔ
ａｌ.ꎬ １９９７ꎻ Ｃｈａｎｄｌｅｒꎬ ２０１６)ꎮ 在低浓度生长素下ꎬ
ＡＲＦ 与 ＡＵＸ / ＩＡＡ 蛋白形成非活性异二聚体ꎬ抑制

早期生长素反应基因的转录ꎮ 在高浓度的生长素

下ꎬＩＡＡ 与 ＡＢＰ１ 结合( ＡＢＰ１ 起到生长素受体的

作用)ꎬＡＵＸ / ＩＡＡ 蛋白被激活的泛素连接酶靶向

破坏ꎬＩＡＡ 诱导的 ＡＵＸ / ＩＡＡ 蛋白降解促进了活性

ＡＲＦ 同 源 二 聚 体 的 形 成 ( Ｈａｇｅｎ ＆ Ｇｕｉｌｆｏｙｌｅꎬ
２００２ꎻ Ｗｏｏｄｗａｒｄ ＆ Ｂａｒｔｅｌꎬ ２００５)ꎮ 大量研究表

明ꎬＡＲＦ 基因在各种生长发育过程中发挥着关键

作用ꎬ如控制花器官的发生和模式(Ｈａｒｐｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０００ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎻ花衰老和脱落(Ｅｌｌｉｓ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００５)ꎻ侧根形成(Ｏｋｕｓｈｉｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ꎻ Ｒｅｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎻ表皮细胞和毛状体的形成(Ｚｈａｎｇ ｅｔ

ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎻ器官发生(Ｃｈｕｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)等ꎮ 此

外ꎬＡＲＦ 基因还参与了植物对许多生物和非生物

的胁迫反应 ( Ｃａｒｕａｎａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ꎻ Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２１ꎻ Ｓｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２ꎻ Ｅｌ Ｍａｍｏｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３)ꎮ
如 ＭｄＡＲＦ１７ 参 与 ＭｄｍｉＲ１６０￣ＭｄＡＲＦ１７￣ＭｄＨＹＬ１
反馈回路负调控苹果的干旱反应 ( Ｓｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２２)ꎮ ＭｄＡＲＦ１９￣２ 对苹果的抗旱性有正向调节

作用(Ｊｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３)ꎻ而番茄 ＳｌＡＲＦ２ 基因对盐

和干旱反应具有负调控作用( Ｅｌ Ｍａｍｏｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２３)ꎮ

蛇足石杉(Ｈｕｐｅｒｚｉａ ｓｅｒｒａｔａ)又名千层塔、救命

王、金不换、山芝、蛇足草ꎬ为石松科石杉属植物ꎬ
是一种传统的中草药(张丽兵ꎬ２０１７ꎻ陈思思等ꎬ
２０２１)ꎬ具有清热解毒、活血行瘀、消肿止痛等功

效ꎬ常用于治疗挫伤、劳损、肿胀和精神分裂症等

(马小军等ꎬ２００９)ꎮ 石杉碱甲(Ｈｕｐｅｒｚｉｎｅ Ａ)是从

蛇足石杉中提取出来的天然植物碱ꎬ为一种高选

择性的乙酰胆碱酯酶抑制剂ꎬ临床主要用于重症

肌无力的治疗ꎬ其能改善老年性记忆功能减退ꎬ可
显著提高阿尔茨海默病(ＡＤ)患者的记忆、认知和

行为功能ꎬ未发现明显的不良反应( Ｔａｎｇ ＆ Ｈａｎꎬ

２９０１ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



２００６ꎻ Ｈａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｈｏｅｗｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 随着

野生蛇足石杉需求的急剧增加ꎬ基源植物蛇足石

杉本身具有不可替代性ꎬ野生资源遭到灭绝性采

挖ꎬ使得种质资源种类和数量急剧下降ꎬ野生资源

生境要求苛刻、繁殖困难、生长缓慢ꎬ已经濒临灭

绝(吴荭等ꎬ２００５ꎻＭａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６ꎻ 齐耀东和王德

立ꎬ ２０１７)ꎮ 蛇足石杉已被列为«国家重点保护野

生植物名录»(２０２０ 年 ８ 月)中的国家二级保护野

生植物ꎮ 大规模人工栽培蛇足石杉是缓解原料供

需矛盾的必然选择ꎬ蛇足石杉喜荫凉ꎬ不耐高温和

干旱ꎬ通过发掘蛇足石杉非生物胁迫相关基因功

能ꎬ为蛇足石杉分子遗传改良提供新途径ꎮ
ＡＲＦ 在植物生长发育和非生物胁迫中发挥着

重要作用ꎬ已经有数十种植物的 ＡＲＦ 基因家族进

行了全基因组范围的鉴定和功能分析ꎬ如拟南芥

(Ｏｋｕｓｈｉｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５ )、 水 稻 ( Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００７)、玉米(Ｘｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)、高粱(Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)、大麦(Ｔｏｍｂｕｌｏｇｌｕꎬ ２０１９)、甜瓜(Ｗｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０)、猕猴桃( Ｓｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)、油棕( Ｊｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２２)、薏苡( Ｚｈａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３)和木豆(Ａｒｐｉｔａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２３)等ꎮ 蛇足石杉对生境要求较高ꎬ研究

ＡＲＦ 基因家族在蛇足石杉生长发育和在非生物胁

迫反应中的角色ꎬ有助于蛇足石杉的人工栽培技

术提升和遗传改良ꎮ 蛇足石杉全基因组测序尚未

完成ꎬ目前仅有利用蛇足石杉全长转录组进行

ＣＯＢＲＡ 基因家族研究的报道 (黄玉妹等ꎬ２０２３)ꎮ
为探究蛇足石杉 ＡＲＦ 基因家族(ＨｓＡＲＦ)在生长发

育中的作用和高温及干旱胁迫下的反应ꎬ本研究

利用蛇足石杉全长转录组测序和 ＲＮＡ￣ｓｅｑ 数据ꎬ
拟探讨:(１)蛇足石杉 ＡＲＦ 基因家族的成员、保守

域等生物信息学特征ꎻ(２) ＨｓＡＲＦ 的系统发育分

析ꎻ(３)ＨｓＡＲＦ 基因在蛇足石杉不同组织、高温和

干旱胁迫下的表达模式ꎮ 旨在为蛇足石杉 ＡＲＦ 基

因功能的研究和生物育种提供理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 实验材料

５ 年生蛇足石杉植株采集于浙江理工大学蛇

足石杉种植资源圃ꎮ 取根、茎和叶等量混合样品ꎬ
液氮速冻后备用ꎬ利用 ＰａｃＢｉｏ Ｓｅｑｕｅｌ 平台的单分

子实时( ｓｉｎｇｌｅ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｒｅａｌ ｔｉｍｅꎬ ＳＭＲＴ)三代测

序技术进行分析ꎮ 选取苗龄和长势一致的蛇足石

杉植株作为高温胁迫和干旱处理ꎮ 高温胁迫处

理:将蛇足石杉整株放于 ４２ ℃ 光照培养箱(光照

强度 ４００ μｍｏｌ􀅰ｍ ￣２􀅰ｓ￣１ꎬ相对湿度为 ７５％ꎬ光暗周

期设置为 １４ ｈ 光照 / １０ ｈ 黑暗)ꎬ以 ０ ｈ 为空白对

照(ＣＫ)ꎬ分别于处理后 ４、８、２４ ｈ 取样ꎬ 每组样品

设置 ３ 个生物学重复ꎮ 干旱胁迫用 １０％ ＰＥＧ６０００
处理ꎬ以 ０ ｈ 空白对照(ＣＫ)ꎬ对照组喷施 ｄｄＨ２Ｏꎬ
分别于处理后 ４、８、２４ ｈ 取样ꎬ每组样品设置 ３ 个

生物学重复ꎮ 取样后用液氮速冻ꎬ立即放置－ ８０
℃冰箱ꎬ统一送南京集思慧远生物科技有限公司ꎬ
利用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 测序技术平台进行 ＲＮＡ￣ｓｅｑ 分析ꎮ
１.２ ＨｓＡＲＦ 基因家族成员鉴定及蛋白理化性质

分析

基于蛇足石杉的全长转录组测序数据及其注

释结果ꎬ采用两种方法鉴定蛇足石杉 ＡＲＦ 成员

(ＨｓＡＲＦ):(１)采用拟南芥和水稻 ＡＲＦ 基因家族成

员的蛋白序列作为种子序列ꎬ利用 ＢＬＡＳＴＰ 比对搜

索蛇足石杉全长转录组数据库中去冗余产生的

Ｕｎｉｇｅｎｅ 蛋白质序列ꎬ筛选阈值 Ｅ≤１０￣５ꎻ ( ２) 用

Ｔｂｔｏｏｌｓ ( ｖ２. ０３１ ) 的 ｈｍｍ 搜 索 模 块ꎬ 以 ＡＲＦ
(ＰＦ０６５０７)的隐马氏模型ꎬ搜索全长转录组数据库

中去冗余产生的 Ｕｎｉｇｅｎｅ 蛋白质序列( Ｅ≤１０￣５)ꎮ
合并两种方法得到的候选蛋白ꎬ之后去除重复的序

列ꎬ利用 ＮＣＢＩ￣ＣＤＤ(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｎｃｂｉ. ｎｌｍ.ｎｉｈ. ｇｏｖ /
ｃｄｄ )、 Ｐｆａｍ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｐｆａｍ￣ｌｅｇａｃｙ. ｘｆａｍ. ｏｒｇ / ) 和

ＳＭＡＲＴ(ｈｔｔｐ: / / ｓｍａｒｔ.ｅｍｂｌ.ｄｅ / )数据库工具ꎬ最终获

得蛇足石杉 ＡＲＦ 成员ꎮ 利用在线网站 Ｅｘｐａｓｙ
(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｅｂ.ｅｘｐａｓｙ.ｏｒｇ / ｐｒｏｔｐａｒａｍ / )对 ＨｓＡＲＦ 进行

蛋白质基本理化性质分析ꎮ 利用 ＷｏＬＦ( ｈｔｔｐｓ: / /
ｗｏｌｆｐｓｏｒｔ.ｈｇｃ.ｊｐ / )进行亚细胞定位预测分析ꎮ
１.３ ＨｓＡＲＦ 基因家族的系统发育分析

分别 选 取 拟 南 芥 ２３ 条 ＡＲＦ 蛋 白 序 列

(Ｏｋｕｓｈｉｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)、水稻 ２５ 条 ＡＲＦ 蛋白序

列(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)和蛇足石杉 ２４ 条 ＡＲＦ 蛋白

序列ꎬ 利 用 Ｃｌｕｓｔａｌ￣Ｘ１. ８３ 对 齐 ( Ｃｈｅｎｎａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００３)ꎬ使用 ＭＥＧＡ ７.０(Ｋｕｍａｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)软件ꎬ
采用最大似然法(ｍａｘｉｍｕｍ ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄꎬＭＬ)构建系

统发育树ꎬ采用默认参数ꎮ 自展值 ( Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ) ＝
１ ０００ꎬ 采 用 Ｅｖｏｌｖｉｅｗ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｅｖｏｌｇｅｎｉｕｓ.
ｉｎｆｏ / ｅｖｏｌｖｉｅｗ / )在线软件对进化树进行美化ꎮ
１.４ ＨｓＡＲＦ 基因家族的保守基序分析

采用 ＮＣＢＩ￣ＣＤＤ 在线工具预测 ＨｓＡＲＦ 的保守

结 构 域 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ / ｃｄｄ )ꎮ
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ＨｓＡＲＦ 的保守基序(Ｍｏｔｉｆ) 通过在线软件 ＭＥＭＥ
( ｈｔｔｐｓ: / / ｍｅｍｅ￣ｓｕｉｔｅ. ｏｒｇ / ｍｅｍｅ / ｔｏｏｌｓ / ｍｅｍｅ ) 进 行

鉴定ꎬ参数如下:最适基序宽度为 ６ ~ ２００ 个ꎬ最大

基序数为 １０ 个ꎮ 利用 Ｔｂｔｏｏｌｓ ( ｖ２.０３１)软件进行

可视化ꎮ
１.５ ＨｓＡＲＦ 保守结构域分析、二级结构和三级结

构预测

蛋白质二级结构分析利用 ＳＯＰＭＡ( ｈｔｔｐｓ: / /
ｎｐｓａ￣ｐｒａｂｉ. ｉｂｃｐ.ｆｒ / ｃｇｉ￣ｂｉｎ / ｎｐｓａ＿ａｕｔｏｍａｔ.ｐｌ? ｐａｇｅ ＝ /
ＮＰＳＡ / ｎｐｓａ＿ｓｏｐｍａ.ｈｔｍｌ)进行ꎬ获得每个蛋白的不

同构象ꎬ包括 α￣螺旋、延伸链、β￣转角和无规卷曲

的百分比ꎮ 通过蛋白质分类家族网站 ＩｎｔｅｒＰｒｏ
( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｅｂｉ. ａｃ. ｕｋ / ｉｎｔｅｒｐｒｏ / ｓｃａｎ. ｈｔｍｌ / ) 对

ＨｓＡＲＦ 进行结构域分析ꎮ 利用在线软件 ＳＷＩＳＳ￣
ＭＯＤＥＬ( ｈｔｔｐｓ: / / ｓｗｉｓｓｍｏｄｅｌ. ｅｘｐａｓｙ. ｏｒｇ / ) 建模ꎬ预

测 ＨｓＡＲＦ 蛋白质的三维结构ꎮ
１.６ ＨｓＡＲＦ 基因家族的组织表达特征

利用蛇足石杉根、茎和叶组织部位的转录组

数据分析 ＨｓＡＲＦ 的表达特征ꎬ计算每千个碱基的

转 录 每 百 万 映 射 读 取 的 转 录 ( Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ Ｐｅｒ
ｋｉｌｏｂａｓｅ ｏｆ ｅｘｏｎ ｍｏｄｅｌ ｐｅｒ Ｍｉｌｌｉｏｎ ｍａｐｐｅｄ ｒｅａｄｓꎬ
ＴＰＭ) 的 均 值ꎬ 利 用 联 川 云 平 台 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.
ｏｍｉｃｓｔｕｄｉｏ.ｃｎ)绘制 ＨｓＡＲＦ 的表达量热图ꎮ
１.７ ＨｓＡＲＦ 基因家族在高温和干旱胁迫下的表达

特征

利用蛇足石杉高温胁迫和干旱处理的叶片转

录组数据分析 ＨｓＡＲＦ 的表达特征ꎬ计算每千个碱

基的转录每百万映射读取的转录( ＴＰＭ)的均值ꎬ
利用联川云平台( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｏｍｉｃｓｔｕｄｉｏ. ｃｎ)绘制

ＨｓＡＲＦ 的表达量热图ꎮ

２　 结果与分析

２.１ ＨｓＡＲＦ 基因家族成员及理化性质分析

基于蛇足石杉全长转录组数据ꎬ共鉴定获得

２４ 个 ＨｓＡＲＦ 成员ꎬ命名为 ＨｓＡＲＦ１－ＨｓＡＲＦ２４ꎮ 对

ＨｓＡＲＦ 基因及其蛋白质理化特性进行分析ꎬ编码

区( ｃｏｄｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅꎬ ＣＤＳ) 区 序 列 长 度 范 围 为

９７２~ ２ ７７５ ｂｐꎬ编码氨基酸范围为 ３２３ ~ ９２４ ａａꎬ分
子量范围为 ３６. ５５ ~ １０２. ５２ ｋＤꎬ等电点范围为

５.５５ ~ ９. １５ꎬ大部分 ＨｓＡＲＦ 为酸性氨基酸ꎬ显示

ＨｓＡＲＦ 主要在弱酸性细胞环境中起作用ꎮ 所有

ＨｓＡＲＦ 为亲水性蛋白(总平均亲水性<０)且不稳

定(不稳定指数>４０)ꎮ 亚细胞定位预测结果显示ꎬ
２４ 个 ＨｓＡＲＦ 家族成员均定位在细胞核中(表 １)ꎮ
２.２ ＨｓＡＲＦ 基因家族的系统发育分析

将来自蛇足石杉、拟南芥和水稻的所有 ７２ 个

ＡＲＦ 蛋白进行比对后ꎬ利用最大似然法(ＭＬ)构建

系统发育树ꎮ 这些序列被分为 ４ 个群ꎬ分别命名为

Ｃｌａｓｓ Ｉ－Ｃｌａｓｓ ＩＶ(图 １)ꎮ 其中ꎬＣｌａｓｓ Ｉ 和 Ｃｌａｓｓ ＩＶ 主

要由水稻和拟南芥 ＡＲＦ 蛋白组成ꎬ蛇足石杉 ＡＲＦ
主要分布于 Ｃｌａｓｓ Ⅱ和 Ｃｌａｓｓ ⅢꎬＣｌａｓｓ Ⅱ有 ７ 个

ＨｓＡＲＦ 成员ꎬＣｌａｓｓ Ⅲ有 １７ 个 ＨｓＡＲＦ 成员ꎬ并且蛇

足石杉 ＡＲＦ 与拟南芥和水稻 ＡＲＦ 明显分开ꎬ形成

相对独立的群ꎮ 蛇足石杉作为石松类植物ꎬ是维管

植物分化最早的类群ꎬ是裸子植物和被子植物的姐

妹群ꎬ系统发育分析显示蛇足石杉与水稻和拟南芥

等高等开花植物只有 ２ 个共同的 ＡＲＦ 祖先ꎮ
２.３ ＨｓＡＲＦ 蛋白的保守基序和结构域分析

对 ＨｓＡＲＦ 蛋白基序进行分析ꎬ鉴定的 １０ 个基

序在所有 ２４ 个 ＨｓＡＲＦ 中分布不均ꎬ其中 ＨｓＡＲＦ１８
只含有基序 １ 和基序 ９ꎬ大部分 ＨｓＡＲＦ 蛋白中都存

在基序 １、基序 ９ 和基序 １０ꎬ表明这 ３ 个基序是

ＨｓＡＲＦ 蛋白的重要组成部分ꎮ 一些特定的基序组

成了特定的结构域ꎬ其中 Ａｕｘｉｎ＿ｒｅｓｐ 结构域主要由

基序 １ 和基序 ９ 组成ꎬＢ３ 结构域主要由基序 ６、基序

７、基序 ４、基序 ２ 和基序 ５ 组成ꎬＡＵＸ＿ＩＡＡ 结构域主

要由基序 ３ 和基序 ８ 组成ꎻ而基序 １０ 只存在于

Ｃｌａｓｓ ＩＶ 中(图 ２:ＡꎬＢ)ꎮ 这表明蛇足石杉 ＡＲＦ 基因

家族表现出功能保守性和多样性ꎮ
对蛇足石杉 ＡＲＦ 蛋白进行结构域分析ꎬ除

ＨｓＡＲＦ１８ / ２３ / ２４ 外ꎬ大多数 ＨｓＡＲＦ 在 Ｎ￣末端部分

具有高度保守的 Ｂ３ 型 ＤＮＡ 结合结构域 ( ＤＮＡ￣
ｂｉｎｄｉｎｇ ｄｏｍａｉｎꎬＤＢＤ)ꎮ 此外ꎬ除 ＨｓＡＲＦ５ / １８ / ２２ 外ꎬ
有 ２１ 个 ＨｓＡＲＦ 含有 ＣＴＤ 结构域(Ａｕｘ / ＩＡＡ 结构

域)(图 ２:Ｃ)ꎮ
２.４ ＨｓＡＲＦ 蛋白保守二级结构和三级结构预测

对 ＨｓＡＲＦ 蛋白二级结构的分析发现ꎬＨｓＡＲＦ
蛋白质二级结构中占比最多的为无规卷曲ꎬ其次为

延伸 链 和 α￣螺 旋ꎬ 有 相 当 比 例 的 为 状 态 不 明

(ａｍｂｉｇｕｏｕｓ ｓｔａｔｅ)ꎬ结果显示无规卷曲是构成蛇足石

杉 ＨｓＡＲＦ 蛋白二级结构的主要骨架(表 ２)ꎮ
利用 ＳＷＩＳＳ￣ＭＯＤＥＬ 同源建模构建了 ＨｓＡＲＦ

蛋白的三级结构ꎬ与建模模板的同源性大于 ４０％ꎬ
表明待预测蛋白与模板蛋白结构一致性较好ꎬ预
测模型可信度较高(图 ３)ꎮ ２４ 个 ＨｓＡＲＦ 蛋白中ꎬ
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表 １　 蛇足石杉 ＡＲＦ 基因家族成员信息及蛋白理化性质
Ｔａｂｌｅ １　 Ｍｅｍｂｅｒ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ＡＲＦ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ｈｕｐｅｒｚｉａ ｓｅｒｒａｔａ

基因名称
Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ

转录组基因 ＩＤ
Ｕｎｉｇｅｎｅ ＩＤ

编码区
ＣＤＳ (ｂｐ)

氨基酸
Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ

( ａａ)

分子量
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｗｅｉｇｈｔ
(ｋＤ)

等电点
ｐＩ

不稳定
指数

Ｉｎｓｔａｂｉｌｉｔｙ
ｉｎｄｅｘ

脂溶指数
Ａｌｉｐｈａｔｉｃ
ｉｎｄｅｘ

总平均
亲水性
Ｇｒａｎｄ

ｅｖｅｒａｇｅ ｏｆ
ｈｙｄｒｏｐａ￣
ｔｈｉｃｉｔｙ

亚细胞定位
Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ
ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ

ＨｓＡＲＦ１ Ｕｎｉｇｅｎｅ００１０４１.ｐ１ ２ ５７４ ８５７ ９６.０５ ６.１４ ５８.６８ ７３.４５ －０.４８１ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＨｓＡＲＦ２ Ｕｎｉｇｅｎｅ００１０１５.ｐ１ ２ ７２１ ９０６ １００.８３ ６.２８ ５５.５５ ７４.３７ －０.５２８ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＨｓＡＲＦ３ Ｕｎｉｇｅｎｅ０００８２２.ｐ１ ２ ７１８ ９０５ １００.７１ ６.３２ ５５.３８ ７４.３４ －０.５２８ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＨｓＡＲＦ４ Ｕｎｉｇｅｎｅ０００７５２.ｐ１ ２ ７１２ ９０３ １００.７６ ５.７９ ６０.６５ ７６.０９ －０.４７９ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＨｓＡＲＦ５ Ｕｎｉｇｅｎｅ００９７７４.ｐ１ １ ７７０ ５８９ ６５.４９ ６.２２ ６３.４７ ７０.１９ －０.４６７ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＨｓＡＲＦ６ Ｕｎｉｇｅｎｅ００１５９８.ｐ１ ２ ６２５ ８７４ ９６.４５ ６.４０ ５７.５２ ７１.８３ －０.５１７ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＨｓＡＲＦ７ Ｕｎｉｇｅｎｅ００２２２１.ｐ１ ２ ６２５ ８７４ ９６.４５ ６.４０ ５７.５２ ７１.８３ －０.５１７ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＨｓＡＲＦ８ Ｕｎｉｇｅｎｅ００３１３５.ｐ１ ２ ６２５ ８７４ ９６.４５ ６.４０ ５７.５２ ７１.８３ －０.５１７ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＨｓＡＲＦ９ Ｕｎｉｇｅｎｅ００２３７４.ｐ１ ２ ６２５ ８７４ ９６.４８ ６.４０ ５７.５２ ７１.５０ －０.５２３ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＨｓＡＲＦ１０ Ｕｎｉｇｅｎｅ００２１３１.ｐ１ ２ ６１９ ８７２ ９６.２４ ６.３４ ５７.４１ ７２.００ －０.５１６ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＨｓＡＲＦ１１ Ｕｎｉｇｅｎｅ０００８４３.ｐ１ ２ ６７９ ８９２ ９９.６９ ６.０７ ６０.４４ ６７.８８ －０.５７８ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＨｓＡＲＦ１２ Ｕｎｉｇｅｎｅ００１１００.ｐ１ ２ ６７９ ８９２ ９９.６９ ６.０７ ６０.４４ ６７.８８ －０.５７８ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＨｓＡＲＦ１３ Ｕｎｉｇｅｎｅ０００７９３.ｐ１ ２ ６７９ ８９２ ９９.６４ ５.９５ ６１.１９ ６７.７８ －０.５７８ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＨｓＡＲＦ１４ Ｕｎｉｇｅｎｅ０００８３０.ｐ１ ２ ６７９ ８９２ ９９.５９ ５.９３ ６０.５５ ６８.２２ －０.５７７ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＨｓＡＲＦ１５ Ｕｎｉｇｅｎｅ００２０７５.ｐ１ ２ ６７９ ８９２ ９９.６４ ５.９５ ６１.１９ ６８.１１ －０.５７９ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＨｓＡＲＦ１６ Ｕｎｉｇｅｎｅ０００５０３.ｐ１ ２ ７７５ ９２４ １０２.５２ ６.１９ ６２.１４ ７３.２５ －０.４４２ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＨｓＡＲＦ１７ Ｕｎｉｇｅｎｅ０００５５０.ｐ１ ２ ７７５ ９２４ １０２.５３ ６.１０ ６１.５９ ７３.３５ －０.４４１ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＨｓＡＲＦ１８ Ｕｎｉｇｅｎｅ００２４３８.ｐ１ ９７２ ３２３ ３６.５５ ９.１５ ５７.３０ ７２.２３ －０.３３８ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＨｓＡＲＦ１９ Ｕｎｉｇｅｎｅ００１２０７.ｐ１ ２ ６８２ ８９３ ９８.９８ ６.１５ ５９.４９ ７６.３２ －０.４１６ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＨｓＡＲＦ２０ Ｕｎｉｇｅｎｅ００１５４８.ｐ１ ２ ６８２ ８９３ ９８.９８ ６.１５ ５９.４９ ７６.３２ －０.４１６ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＨｓＡＲＦ２１ Ｕｎｉｇｅｎｅ０００９３４.ｐ１ ２ ５６２ ８５３ ９４.９３ ６.３０ ６７.６２ ７５.６０ －０.５２１ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＨｓＡＲＦ２２ Ｕｎｉｇｅｎｅ００２０２９.ｐ１ ２ ６９１ ８９６ ９９.４９ ６.０２ ６２.８６ ７４.７８ －０.４７５ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＨｓＡＲＦ２３ Ｕｎｉｇｅｎｅ００１２２６.ｐ１ １ ７１９ ５７２ ６３.４４ ５.７９ ５８.０７ ７０.０５ －０.６２４ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＨｓＡＲＦ２４ Ｕｎｉｇｅｎｅ０１５１２１.ｐ１ １ ６２３ ５４０ ５９.７７ ５.５５ ５９.６９ ７０.０６ －０.６６８ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

所用的模型只有 ４ｌｄｘ. １. Ａ、 ４ｃｈｋ. ４. Ａ、 ４ｌｄｗ. １. Ａ、
４ｌｄｕ.１.Ａ ４ 种三级结构模型ꎬ其中与 ４ｌｄｘ. １. Ａ 和

４ｌｄｕ.１. Ａ 有共同空间框架的蛋白都为 ７ 个ꎬ与

４ｃｈｋ.４.Ａ 和 ４ｌｄｗ.１.Ａ 有共同空间框架的蛋白都为 ５
个(图 ３ꎬ表 ３ )ꎮ 全球性模型质量估计(ｇｌｏｂａｌ ｍｏｄｅｌ
ｑｕａｌｉｔｙ ｅｓｔｉｍａｔｉｏｎꎬＧＭＱＥ)评分范围为 ０.０７ ~ ０.３５ꎬ但
定性模型能量分析(ｑｕａｌｉｔｉｖｅ ｍｏｄｅｌ ｅｎｅｒｇｙ ａｎａｌｙｓｉｓꎬ
ＱＭＥＡＮ)评分范围为(０.６８±０.０６) ~ (０.７９±０.０５)ꎬ
表明该模型具有高度可变性(表 ３)ꎮ
２.５ ＨｓＡＲＦ 基因家族的组织表达特征

利用 ＲＮＡ￣ｓｅｑ 数据ꎬ分析了 ＨｓＡＲＦ 基因在根、

茎、叶 组 织 中 的 表 达 模 式ꎮ ＨｓＡＲＦ５、 ＨｓＡＲＦ７、
ＨｓＡＲＦ２０ 和 ＨｓＡＲＦ２４ 在 ３ 个组织中表达量较低ꎻ
ＨｓＡＲＦ１、ＨｓＡＲＦ１０、ＨｓＡＲＦ１１、 ＨｓＡＲＦ１２、 ＨｓＡＲＦ１５、
ＨｓＡＲＦ１９ 和 ＨｓＡＲＦ２１ 在所有检测的组织中表达量

均 较 高ꎻ ＨｓＡＲＦ１０、 ＨｓＡＲＦ２１、 ＨｓＡＲＦ９、 ＨｓＡＲＦ１６、
ＨｓＡＲＦ２３、ＨｓＡＲＦ１７、ＨｓＡＲＦ４、ＨｓＡＲＦ２２、ＨｓＡＲＦ６ 和

ＨｓＡＲＦ８ 在茎中的表达量高于根和叶ꎻＨｓＡＲＦ１３ 和

ＨｓＡＲＦ１４ 在叶中的表达量低于根和茎(图 ４)ꎮ
２.６ ＨｓＡＲＦ 基因家族在高温和干旱胁迫下的表达

特征

为确定蛇足石杉 ＡＲＦ 基因家族在高温和干旱
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图 １　 蛇足石杉 ＡＲＦ 蛋白的系统发育树
Ｆｉｇ. １　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ＡＲＦ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ Ｈｕｐｅｒｚｉａ ｓｅｒｒａｔａ

胁迫下的表达模式ꎬ对不同时间处理的蛇足石杉

叶 片 进 行 ＲＮＡ￣ｓｅｑ 分 析ꎮ ＨｓＡＲＦ５、 ＨｓＡＲＦ７ 和

ＨｓＡＲＦ２０ 在叶片中表达量很低且不受高温胁迫诱

导ꎬ另有 １８ 个 ＨｓＡＲＦ 基因不同程度受高温胁迫诱

导ꎬ其 中 ＨｓＡＲＦ１６、 ＨｓＡＲＦ４、 ＨｓＡＲＦ２１、 ＨｓＡＲＦ１９、
ＨｓＡＲＦ１５、ＨｓＡＲＦ１０ 和 ＨｓＡＲＦ１８ 在 ４ ｈ 后表达量显

著增加ꎬ８ ｈ 和 ２４ ｈ 与未处理相比ꎬ表达量始终维

持在显著增加水平ꎮ ＨｓＡＲＦ１３、ＨｓＡＲＦ６、ＨｓＡＲＦ９

和 ＨｓＡＲＦ８ 在高温诱导胁迫下表达出现“前高后

低”的模式ꎬ即在 ４ ｈ 出现显著增加后ꎬ８ ｈ 表达量

恢 复 至 未 处 理 水 平ꎻ 而 ＨｓＡＲＦ１７、 ＨｓＡＲＦ３、
ＨｓＡＲＦ１１、ＨｓＡＲＦ１２、ＨｓＡＲＦ２３ 和 ＨｓＡＲＦ２４ 在高温

胁迫下ꎬ４ ｈ 时出现显著变化ꎬ至 ８ ｈ 才显著增加ꎬ
其中 ＨｓＡＲＦ２４ 在未受高温胁迫时ꎬ表达量极低ꎬ在
高温胁迫 ８ ｈ 和 ２４ ｈ 后表达量明显增加(图 ５:
Ａ)ꎮ 这说明这些 ＡＲＦ 基因在响应高温胁迫中发
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Ａ. ＨｓＡＲＦ 蛋白的系统进化关系ꎻ Ｂ. ＨｓＡＲＦ 蛋白的保守基序ꎻ Ｃ. ＨｓＡＲＦ 蛋白的保守结构域ꎮ
Ａ. Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ ＨｓＡＲＦ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎻ Ｂ. Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆｓ ｏｆ ＨｓＡＲＦ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎻ Ｃ. Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｄｏｍａｉｎｓ ｏｆ ＨｓＡＲＦ ｐｒｏｔｅｉｎｓ.

图 ２　 蛇足石杉 ＡＲＦ 蛋白的保守基序和保守结构域特征
Ｆｉｇ. ２　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆｓ ａｎｄ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｄｏｍａｉｎｓ ｏｆ ＡＲＦ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ Ｈｕｐｅｒｚｉａ ｓｅｒｒａｔａ

挥重要作用ꎮ
在干旱胁迫处理条件下ꎬ除 ＨｓＡＲＦ７、ＨｓＡＲＦ２０

和 ＨｓＡＲＦ２４ 几乎不表达外ꎬ有 ７ 个 ＨｓＡＲＦ 基因响

应干旱胁迫ꎬ其中有 ３ 个 ＡＲＦ 基因 ( ＨｓＡＲＦ１４、

ＨｓＡＲＦ１６ 和 ＨｓＡＲＦ１７)受干旱诱导ꎬ有 ４ 个 ＡＲＦ 基

因(ＨｓＡＲＦ３、ＨｓＡＲＦ２１、ＨｓＡＲＦ２２ 和 ＨｓＡＲＦ１８)受干

旱抑制(图 ５:Ｂ)ꎮ 这说明这些 ＡＲＦ 基因在响应干

旱胁迫中发挥重要作用ꎮ
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表 ２　 蛇足石杉 ＨｓＡＲＦ 蛋白二级结构
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ＨｓＡＲＦ

ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ Ｈｕｐｅｒｚｉａ ｓｅｒｒａｔａ

蛋白 ＩＤ
Ｐｒｏｔｅｉｎ ＩＤ

α 螺旋
Ａｌｐｈａ
ｈｅｌｉｘ
(％)

延伸链
Ｅｘｔｅｎｄｅｄ
ｓｔｒａｎｄ
(％)

无规卷曲
Ｒａｎｄｏｍ

ｃｏｉｌ
(％)

状态不明
Ａｍｂｉｇｕｏｕｓ

ｓｔａｔｅ
(％)

ＨｓＡＲＦ１ １３.１９ １６.６９ ６８.０３ ２.１０

ＨｓＡＲＦ２ １５.２３ １４.９０ ６７.８８ １.９９

ＨｓＡＲＦ３ １８.９０ １５.６９ ６４.７５ ０.６６

ＨｓＡＲＦ４ １０.８５ １８.１６ ６８.９９ １.９９

ＨｓＡＲＦ５ ９.１７ １２.３９ ５４.３３ ２４.１１

ＨｓＡＲＦ６ １０.４１ １９.１１ ６８.４２ ２.０６

ＨｓＡＲＦ７ ９.７３ １８.８８ ６９.６８ １.７２

ＨｓＡＲＦ８ ９.７３ １９.５７ ６９.１１ １.６０

ＨｓＡＲＦ９ １０.３０ １８.７６ ６８.６５ ２.２９

ＨｓＡＲＦ１０ ５.７３ １５.０２ ５１.１５ ２８.１０

ＨｓＡＲＦ１１ １６.７０ １３.７９ ６６.９３ ２.５８

ＨｓＡＲＦ１２ １２.６７ ９.４２ ５４.２６ ２３.６５

ＨｓＡＲＦ１３ １７.２６ １２.８９ ６６.９３ ２.９１

ＨｓＡＲＦ１４ １３.２３ ９.４２ ５４.６０ ２２.７６

ＨｓＡＲＦ１５ １６.２６ １４.５７ ６５.５８ ３.５９

ＨｓＡＲＦ１６ ２３.９２ １４.８３ ５９.３１ １.９５

ＨｓＡＲＦ１７ １６.０２ １０.７１ ５１.６２ ２１.６５

ＨｓＡＲＦ１８ １５.４８ １０.５３ ５２.９４ ２１.０５

ＨｓＡＲＦ１９ １８.３７ １６.６９ ６４.９５ ０

ＨｓＡＲＦ２０ １９.７１ １６.３５ ６３.９４ ０

ＨｓＡＲＦ２１ ２５.０９ １３.０１ ６１.９０ ０

ＨｓＡＲＦ２２ ２２.７７ １４.６２ ６２.６１ ０

ＨｓＡＲＦ２３ ７.１７ １５.０３ ５１.０５ ２６.７５

ＨｓＡＲＦ２４ ５.９３ １４.８１ ５０.５６ ２８.７０

３　 讨论与结论

本研究从蛇足石杉全长转录组序列中共筛选

出 ２４ 个 ＨｓＡＲＦ 基因家族成员ꎮ 相较于其他植物

中发现的 ＡＲＦ 基因家族成员数量ꎬ 拟南芥( ２３)
(Ｏｋｕｓｈｉｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)、水稻(２５) (Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００７)、玉米 (３６) (Ｘｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)、苹果 (３１)
( Ｌｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ )、 葡 萄 ( １９ ) ( Ｗａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４)、苜蓿(３９) ( Ｓｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)、木豆(１２)
(Ａｒｐｉｔａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３)ꎬ蛇足石杉 ＡＲＦ 基因数量适

中ꎬ说明 ＡＲＦ 基因家族成员数量在不同植物间存

在较大差异ꎮ 由于蛇足石杉全基因组序列还没有

发布ꎬ因此采用全长转录组还存在一些局限性ꎬ可
能还存在一些根、茎、叶组织之外特异表达的 ＡＲＦ
基因或在特定条件下诱导表达的 ＡＲＦ 基因ꎬ最终

的蛇足石杉 ＡＲＦ 成员数量可能会有所增加ꎮ
亚细胞定位预测 ２４ 个 ＨｓＡＲＦ 家族成员均定

位在细胞核中ꎬ提示 ＨｓＡＲＦ 作为转录因子主要在

细胞核中发挥作用ꎮ 与其他物种中报道的大部分

ＡＲＦ 家族蛋白亚细胞定位结果一致ꎬ如拟南芥

(Ｏｋｕｓｈｉｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５ )、 水 稻 ( Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００７)、玉米 ( Ｘｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)、番茄 ( Ｋｕｍａｒ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１１)、紫花苜蓿( Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３)及薏苡

(Ｚｈａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３)等ꎬ表明 ＡＲＦ 蛋白的亚细胞定

位较为保守ꎮ 其他物种中也有 ＡＲＦ 成员不定位于

细胞核中的报道ꎬ如油棕 ＥｇＡＲＦ６ 定位于细胞质、
ＥｇＡＲＦ１１ 定位于细胞质、ＥｇＡＲＦ７ 定位于线粒体

(Ｊｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ 薏苡 ＣｌＡＲＦ２４ 被预测定位于

质膜和细胞核(Ｚｈａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３)ꎮ 这些预测定位

于细胞核以外的 ＡＲＦ 蛋白可能具有独特的生物学

功能ꎮ
ＨｓＡＲＦ 蛋白基序分析发现ꎬ除 ＨｓＡＲＦ１８ 和

ＨｓＡＲＦ２３ 外ꎬ大部分 ＨｓＡＲＦ 含有 ８ ~ １０ 个基序ꎬ表
明 ＨｓＡＲＦ 蛋白结构相对保守ꎬ也预示着其功能可

能较为保守ꎮ ＨｓＡＲＦ 蛋白的结构域分析发现ꎬ除
了 ＨｓＡＲＦ１８ / ２３ / ２４ 不具有 Ｂ３＿ＤＮＡ 结构域外ꎬ大
多数 ＨｓＡＲＦ 具 有 典 型 的 Ｂ３ ＿ ＤＮＡ 结 构 域ꎮ
Ｂ３＿ＤＮＡ结合结构域通过结合生长素应答基因启

动 子 区 的 生 长 素 应 答 元 件 ( ＡｕｘＲＥｓꎬ 序 列

ＴＧＴＣＴＣ) 来调节后者的表达 ( Ｄｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ
Ｒｏｏｓｊｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ ＨｓＡＲＦ１８ / ２３ / ２４ 缺失 Ｂ３＿
ＤＮＡ 结构域ꎬ在玉米 ( Ｘｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)、番茄

(Ｋｕｍａｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ )、 紫 花 苜 蓿 ( Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２３)及薏苡(Ｚｈａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３)等其他物种中也

发现了类似现象ꎬ说明这几个 ＡＲＦ 基因可能分化

出其他的生物学功能ꎮ 此外ꎬ除 ＨｓＡＲＦ５ / １８ / ２２
外ꎬ其余 ２１ 个 ＨｓＡＲＦ 含有 ＣＴＤ 结构域(Ａｕｘ / ＩＡＡ
结构域)ꎮ ＣＴＤ 结构域缺失ꎬ意味着这些 ＡＲＦ 蛋

白不能与 ＡＵＸ / ＩＡＡ 或与其他 ＡＲＦ 蛋白形成蛋白

二聚 体ꎬ其 生 长 素 响 应 功 能 可 能 发 生 了 分 化

(Ｇｕｉｌｆｏｙｌｅ ＆ Ｈａｇｅｎꎬ ２００７)ꎮ ＨｓＡＲＦ 二级结构和

三级结构预测显示ꎬＨｓＡＲＦ 蛋白的结构多样性较

低ꎬ进一步表明 ＨｓＡＲＦ 蛋白结构较为保守ꎬ其功能

可能也较为保守ꎮ
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Ａ－Ｘ 分别代表 ＨｓＡＲＦ１－ＨｓＡＲＦ２４ꎮ
Ａ－Ｘ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ＨｓＡＲＦ１－ＨｓＡＲＦ２４ꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

图 ３　 蛇足石杉 ２４ 个 ＡＲＦ 蛋白的三维(３Ｄ)蛋白质结构预测模型
Ｆｉｇ. ３　 Ｔｈｒｅｅ￣ｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ (３Ｄ) ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌｓ ｆｏｒ ２４ ＡＲＦ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ Ｈｕｐｅｒｚｉａ ｓｅｒｒａｔａ

　 　 石松类植物为地球上最古老的维管束植物类

群ꎬ是蕨类植物和种子植物姐妹类群ꎬ与他们的分

化要追溯到 ３９２ — ４５１ 万年前( Ｓｃｈｎｅｉｄｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００９ꎻＢａｒｂａ￣Ｍｏｎｔｏｙａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 系统发育分析

显示ꎬ蛇足石杉与水稻和拟南芥等高等开花植物

只有 ２ 个共同的 ＡＲＦ 祖先ꎬ并且蛇足石杉 ＡＲＦ 成

员与拟南芥和水稻的系统发育关系较远ꎮ 本研究

结果表明ꎬ蛇足石杉在与其他高等植物分化后ꎬ
ＡＲＦ 基因家族在蛇足石杉基因组中发生了独立的

基因扩张ꎮ 与蕨类植物和种子植物相比ꎬ蛇足石

杉 ＨｓＡＲＦ 基因的结构和功能可能相对保守ꎮ
生长素调节植物整个生育期ꎬ与植物的生长

发育密切相关 (Ｍｏｃｋａｉｔｉｓ ＆ Ｅｓｔｅｌｌｅꎬ ２００８ꎻ Ｐｅｅｒꎬ
２０１３)ꎮ ＲＮＡ￣ｓｅｑ 分 析 显 示ꎬ ２４ 个 ＨｓＡＲＦ 中ꎬ
ＨｓＡＲＦ５、ＨｓＡＲＦ７、ＨｓＡＲＦ２０ 和 ＨｓＡＲＦ２４ 在 ３ 个组

织中表达量较低ꎬ说明这些基因可能在特定的时

期或受某些因素诱导而发挥作用ꎮ 其余 ２０ 个

ＨｓＡＲＦ 基因在根、茎、叶等不同组织中出现差异表

达ꎬ有 １０ 个 ＨｓＡＲＦ 基因在茎中的表达量显著高于

根和叶ꎬ说明这 １０ 个 ＨｓＡＲＦ 基因在茎中发挥重要

作用ꎮ ＨｓＡＲＦ１３ 和 ＨｓＡＲＦ１４ 在叶中的表达量低于

根和茎ꎬ说明 ＨｓＡＲＦ１３ 和 ＨｓＡＲＦ１４ 可能在根和茎

的生长发育中发挥重要作用ꎮ 这说明这些在不同

组织中表达量有差异的 ＡＲＦ 基因可能在特定组织
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表 ３　 蛇足石杉 ＨｓＡＲＦ 蛋白结构分析
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｄｅｔａｉｌｅｄ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｐｒｅｄｉｃｔｅｄ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ＨｓＡＲＦ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ Ｈｕｐｅｒｚｉａ ｓｅｒｒａｔａ

蛋白名称
Ｐｒｏｔｅｉｎ ｎａｍｅ

模板
Ｔｅｍｐｌａｔｅ

序列识别率
Ｓｅｑｕｅｎｃｅ
ｉｄｅｎｔｉｔｙ
(％)

寡居蛋白状态
Ｏｌｉｇｏ￣ｓｔａｔｅ

全球性模型
质量估计
ＧＭＱＥ

定性模型
能量分析
ＱＭＥＡＮ

描述
Ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎ

ＨｓＡＲＦ１ ４ｌｄｘ.１.Ａ ５７.１８ Ｈｏｍｏ￣ｄｉｍｅｒ ０.３２ ０.７１ ± ０.０５ 生长素响应因子 １
Ａｕｘｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｆａｃｔｏｒ １

ＨｓＡＲＦ２ ４ｃｈｋ.４.Ａ ４７.９２ Ｈｏｍｏ￣ｄｉｍｅｒ ０.０７ ０.７１ ± ０.０６ 生长素响应因子 ５
Ａｕｘｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｆａｃｔｏｒ ５

ＨｓＡＲＦ３ ４ｃｈｋ.４.Ａ ４７.９２ Ｈｏｍｏ￣ｄｉｍｅｒ ０.０７ ０.７１ ± ０.０６ 生长素响应因子 ５
Ａｕｘｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｆａｃｔｏｒ ５

ＨｓＡＲＦ４ ４ｌｄｗ.１.Ａ ５８.３３ Ｈｏｍｏ￣ｄｉｍｅｒ ０.２８ ０.６９ ± ０.０５ 生长素响应因子 １
Ａｕｘｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｆａｃｔｏｒ １

ＨｓＡＲＦ５ ４ｌｄｘ.１.Ａ ５８.６２ Ｈｏｍｏ￣ｄｉｍｅｒ ０.４４ ０.７２ ± ０.０５ 生长素响应因子 １
Ａｕｘｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｆａｃｔｏｒ １

ＨｓＡＲＦ６ ４ｌｄｗ.１.Ａ ５６.６５ Ｈｏｍｏ￣ｄｉｍｅｒ ０.２９ ０.７０ ± ０.０５ 生长素响应因子 １
Ａｕｘｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｆａｃｔｏｒ １

ＨｓＡＲＦ７ ４ｌｄｗ.１.Ａ ５６.６５ Ｈｏｍｏ￣ｄｉｍｅｒ ０.２９ ０.７０ ± ０.０５ 生长素响应因子 １
Ａｕｘｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｆａｃｔｏｒ １
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ＲＴ、ＳＴ 和 ＬＦ 分别代表根、茎和叶ꎮ
ＲＴꎬ ＳＴꎬ ａｎｄ ＬＦ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｒｏｏｔｓꎬ ｓｔｅｍｓꎬ ａｎｄ ｌｅａｖｅｓꎬ
ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

图 ４　 ＨｓＡＲＦ 基因在蛇足石杉不同组织中的表达模式
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２００６)ꎮ

生长素响应因子在生物和非生物胁迫中也具

有重要作用(Ｗａａｄｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ 利用 ＲＮＡ￣ｓｅｑ
数据发现 １８ 个 ＨｓＡＲＦ 基因不同程度受高温胁迫

诱导ꎬ说明这些 ＡＲＦ 基因可能在响应高温胁迫中

具有重要作用ꎮ 其他植物中也有 ＡＲＦ 基因参与温

度响 应 的 报 道ꎮ 例 如: 高 粱 ＳｂＡＲＦ６ / ２４ / ２５ 和
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响 应 干 旱 胁 迫ꎬ 其 中 有 ３ 个 ＨｓＡＲＦ 基 因

(ＨｓＡＲＦ１４、ＨｓＡＲＦ１６ 和 ＨｓＡＲＦ１７)受干旱诱导ꎬ有
４ 个 ＨｓＡＲＦ 基因 (ＨｓＡＲＦ３、ＨｓＡＲＦ２１、ＨｓＡＲＦ２２ 和

ＨｓＡＲＦ１８)受干旱抑制ꎮ 本研究结果与之前的结果

总体一致ꎬ如大豆中 ５１ 个 ＡＲＦ 基因中有 ３３ 个在

干旱胁迫处理下上调(Ｈａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 水稻中

的 ＯｓＡＲＦ１１ / １５( Ｊａｉｎ ＆ Ｋｈｕｒａｎａꎬ２００９)、高粱中的

许多 ＳｂＡＲＦ(Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)、二穗短柄草中的

ＢｄＡＲＦ４ / ８ ( Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８) 和油棕中的大多数

ＥｇＡＲＦ(２３ 个中的 １９ 个)(Ｊｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)响应多

种非生物胁迫ꎮ Ｐａｒｋ 等(２００７)发现ꎬ在盐和干旱

胁迫下ꎬ植物主要通过 ＡＲＦｓ 和 ＡＢＡ 途径以激活
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