
　 Ｇｕｉｈａｉａ　 Ｊａｎ. ２０２６ꎬ ４６(１): １２３－１３６ ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｇｕｉｈａｉａ－ｊｏｕｒｎａｌ.ｃｏｍ

ＤＯＩ: １０.１１９３１ / ｇｕｉｈａｉａ.ｇｘｚｗ２０２５０４０１２

胡国瑾ꎬ 曾思恒ꎬ 杜明阳ꎬ 等ꎬ ２０２６. 水母雪兔子 ＧＰＡＴ 家族全基因组鉴定及表达分析 [Ｊ]. 广西植物ꎬ ４６(１): １２３－１３６.
ＨＵ Ｇ Ｊꎬ ＺＥＮＧ Ｓ Ｈꎬ ＤＵ Ｍ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２６. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ＧＰＡＴ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ｓａｕｓｓｕｒｅａ
ｍｅｄｕｓａ [Ｊ]. Ｇｕｉｈａｉａꎬ ４６(１): １２３－１３６.

水母雪兔子 ＧＰＡＴ 家族全基因组鉴定及表达分析

胡国瑾１ꎬ 曾思恒１ꎬ 杜明阳１ꎬ 多杰措２ꎬ 熊辉岩３ꎬ 段瑞君１∗

( １. 青海大学 生态环境工程学院ꎬ 西宁 ８１００１６ꎻ ２. 青海大学 农林科学院ꎬ 西宁 ８１００１６ꎻ ３. 青海大学 农牧学院ꎬ 西宁 ８１００１６ )

摘　 要: 甘油￣３￣磷酸酰基转移酶(ＧＰＡＴ)在植物生长发育和适应逆境胁迫过程中具有重要作用ꎬ为探究

ＧＰＡＴ 基因家族成员对高山植物水母雪兔子(Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｍｅｄｕｓａ)适应高山极端生境时发挥的作用ꎬ该研究采

用 ＨＭＭ 和 ＢＬＡＳＴｐ 方法对 ＳｍＧＰＡＴ 基因家族成员进行全基因组鉴定ꎬ对家族成员的理化性质、染色体定

位、基因结构、保守基序和顺式作用元件进行分析ꎬ并基于转录组数据和 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 技术分析 ＳｍＧＰＡＴ 家族成

员的组织表达模式ꎮ 结果表明:(１)共鉴定出 １５ 个 ＳｍＧＰＡＴ 家族成员ꎬ随机分布在 １０ 条染色体上ꎬ分别编

码 ３５７~ ５６６ 个氨基酸ꎬ蛋白质相对分子质量为 ４０.１６ ~ ６３.８６ ｋＤꎬ等电点为 ５.９３ ~ １０.０２ꎬ亲脂系数为７９.５６~
１０４.６０ꎬ亚细胞定位预测位于线粒体或内质网(除 ＳｍＧＰＡＴ７ 以外)ꎮ (２)系统进化分析发现ꎬＳｍＧＰＡＴ 家族

分为 ３ 个亚族(Ｇｒｏｕｐ １－Ｇｒｏｕｐ ３)ꎬ各亚族的基因结构和保守基序相似ꎮ ＳｍＧＰＡＴ 家族蛋白质二级结构以 α￣
螺旋和无规则卷曲为主ꎬ各亚族蛋白质三级结构模型相似ꎮ (３)顺式作用元件预测分析结果显示ꎬＳｍＧＰＡＴ
家族含有大量逆境胁迫响应、激素响应和光响应相关的元件ꎮ (４)不同组织转录组数据分析结果表明ꎬ
ＳｍＧＰＡＴ 家族成员在叶和花中的表达量较茎和根高ꎬ并且 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 结果与转录组结果基本一致ꎮ 综上认

为ꎬ水母雪兔子中鉴定出的 １５ 个 ＳｍＧＰＡＴ 家族成员在不同组织间的表达模式存在差异ꎬ其中在花和叶中表

达量较高ꎬ推测其在水母雪兔子叶和花发育过程中发挥重要作用ꎬ该研究为进一步开展 ＳｍＧＰＡＴ 基因在适

应高山极端环境过程中的功能研究提供理论基础ꎮ
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Ａｂｓｔｒａｃｔ: Ｇｌｙｃｅｒｏｌ￣３￣ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ａｃｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ (ＧＰＡＴ) ｐｌａｙｓ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｒｏｌｅｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ
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ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓꎬ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎꎬ ｇｅｎｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓꎬ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆｓꎬ ａｎｄ ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ. Ｗｅ ａｌｓｏ ｅｘａｍｉｎｅｄ
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ａｌｉｐｈａｔｉｃ ｉｎｄｅｘ ｒａｎｇｅｄ ｆｒｏｍ ７９.５６ ｔｏ １０４.６０. Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ＳｍＧＰＡＴ ｇｅｎｅ ｗａｓ
ｐｒｅｄｏｍｉｎａｎｔｌｙ ｌｏｃａｌｉｚｅｄ ｔｏ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａ ｏｒ ｔｈｅ ｅｎｄｏｐｌａｓｍｉｃ ｒｅｔｉｃｕｌｕｍ (ｅｘｃｅｐｔ ｆｏｒ ＳｍＧＰＡＴ７). (２) Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ
ｄｉｖｉｄｅｄ ＳｍＧＰＡＴｓ ｉｎｔｏ ｔｈｒｅｅ ｓｕｂｇｒｏｕｐｓ (Ｇｒｏｕｐ １ － Ｇｒｏｕｐ ３)ꎬ ｗｉｔｈ ｍｅｍｂｅｒｓ ｗｉｔｈｉｎ ｓｕｂｇｒｏｕｐｓ ｓｈａｒｅｄ ｓｉｍｉｌａｒ ｇｅｎｅ
ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ａｎｄ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆｓ. Ｔｈｅ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ＳｍＧＰＡＴ ｆａｍｉｌｙ ｐｒｏｔｅｉｎ ｍａｉｎｌｙ ｃｏｎｔａｉｎｅｄ α￣ｈｅｌｉｘ ａｎｄ ｒａｎｄｏｍ
ｃｏｉｌꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｔｅｒｔｉａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｍｏｄｅｌｓ ｗｅｒｅ ｓｉｍｉｌａｒ ａｃｒｏｓｓ ｓｕｂｇｒｏｕｐｓ. (３) Ｔｈｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ
ｒｅｖｅａｌｅｄ ａｂｕｎｄａｎｔ ｓｔｒｅｓｓ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅꎬ ｈｏｒｍｏｎｅｓ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅꎬ ａｎｄ ｌｉｇｈｔ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｏｆ ＳｍＧＰＡＴ ｆａｍｉｌｙ. ( ４)
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ａｎｄ ｌｅａｆ. Ｔｈｅｓｅ ｆｉｎｄｉｎｇｓ ｓｕｇｇｅｓｔ ｔｈａｔ ＳｍＧＰＡＴ ｍｅｍｂｅｒｓ ｍａｙ ｐｌａｙ ｋｅｙ ｒｏｌｅｓ ｉｎ ｌｅａｆ ａｎｄ ｆｌｏｗｅｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ Ｓ.
ｍｅｄｕｓａ. Ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ａ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｆｕｒｔｈｅｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｉｏｎｓ ｏｆ ＳｍＧＰＡＴ ｇｅｎｅｓ ａｄａｐｔｉｎｇ ｔｏ ｔｈｅ
ａｌｐｉｎｅ ｅｘｔｒｅｍｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｍｅｄｕｓａꎬ ｇｌｙｃｅｒｏｌ￣３￣ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ａｃｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ (ＧＰＡＴ)ꎬ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙꎬ ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ ａｎａｌｙｓｉｓꎬ
ｔｉｓｓｕｅ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ

　 　 甘油￣３￣磷酸酰基转移酶( ｇｌｙｃｅｒｏｌ￣３￣ｐｈｏｓｐｈａｔｅ
ａｃｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅꎬ ＧＰＡＴ ) 作 为 三 酰 甘 油

( ｔｒｉａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｏｌꎬＴＡＧ)生物合成的关键限速酶ꎬ通
过催化甘油酯酰化反应的起始步骤调控代谢进程

(Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ 其催化机制包含催化甘油￣
３￣磷酸 ( ｇｌｙｃｅｒｏｌ￣３￣ｐｈｏｓｐｈａｔｅꎬＧ３Ｐ) 与脂酰基结合

形成溶血磷脂酸( ｌｙｓｏｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｉｃ ａｃｉｄꎬＬＰＡ)ꎬ继而

由 ＬＰＡ 酰基转移酶( ＬＰＡ ａｃｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅꎬＬＰＡＡＴ)
催化生成磷脂酸(ＰＡ) (杨成兰ꎬ２０２２)ꎮ ＧＰＡＴ 具

有独特的分子结构和活性调控ꎬ并在时间和空间

上呈现特定的分布ꎬ为多种脂质合成提供底物ꎬ参
与膜磷脂、糖脂、甘油三酯以及角质和软木脂等胞

外脂质的生物合成(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 这些脂

质在非生物胁迫信号的传递中发挥作用ꎬ并形成

抵御病原体入侵的屏障ꎬ同时调节水分和溶质的

运输ꎬ在植物的生长、发育及逆境应对中具有重要

功能(高森等ꎬ２０１８ꎻＸｉｎ ＆ Ｈｅｒｂｕｒｇｅｒꎬ ２０２１)ꎮ
目前ꎬ已在多个物种中开展了 ＧＰＡＴ 基因的研

究ꎬ在拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ)中将 ＧＰＡＴ 基因

家族 根 据 亚 细 胞 定 位 的 差 异 划 分 为 ＧＰＡＴ１ －
ＧＰＡＴ８、ＧＰＡＴ９ 和质体 ＡＴＳ１ 三类ꎮ ＧＰＡＴ１－ＧＰＡＴ８

并不直接参与膜脂和油脂的合成ꎬ而是专注于陆

生植物所特有的角质和软木脂等胞外脂质的合成

( Ｘｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６ꎻ Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎮ 具体而言ꎬ
ＧＰＡＴ１ 主 要 负 责 花 器 官 的 角 质 合 成ꎬ ＧＰＡＴ４、
ＧＰＡＴ６ 和 ＧＰＡＴ８ 定位于内质网ꎬ并参与角质和蜡

质的合成( Ｚｈｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３)ꎮ ＧＰＡＴ４ 和 ＧＰＡＴ８
协同参与拟南芥叶片和花序茎角质的合成( Ｌｉ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００７)ꎬ而 ＧＰＡＴ６ 也特异参与拟南芥花中角质

的合成ꎬ它们的突变体会影响花瓣的角质层厚度

和组分ꎬ进而影响植物的生长发育和抗逆性(高华

妮ꎬ２０２２)ꎮ 只有定位于内质网的 ＡｔＧＰＡＴ９ 表现出

ＧＰＡＴ 酶活性ꎬ直接参与真核途径中的膜脂和油脂

的合成(Ｓｉｎｇｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 同时ꎬ质体中的可溶

性酶 ＡＴＳ１ 利用脂酰基￣ＡＣＰ 作为底物ꎬ催化甘油￣
３￣磷酸(Ｇ３Ｐ)的 ｓｎ￣１ 位脂酰化ꎬ从而参与脂质合

成(Ｘｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６ꎻ李昊根ꎬ２０１９)ꎮ 在水稻(Ｏｒｙｚａ
ｓａｔｉｖａ)中ꎬＧＰＡＴ 蛋白主要位于细胞膜部分ꎬ并参

与去磷酸化、磷脂酰甘油、长链脂肪酸合成等多种

脂质生物合成过程( Ｓａｆｄｅｒꎬ ２０２１)ꎮ 沙冬青的叶

绿体 ＧＰＡＴ 可以增加磷脂酰甘油中的不饱和脂肪

酸水平(Ｘｕｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻ杨成兰等ꎬ２０２２)ꎮ

４２１ 广　 西　 植　 物 ４６ 卷



水 母 雪 兔 子 ( Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｍｅｄｕｓａ ) 是 菊 科

(Ａｓｔｅｒａｃｅａｅ)风毛菊属(Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ＤＣ.)雪兔子亚属

(ｓｕｂｇ. Ｓａｕｓｓｕｒｅａ)的多年生多次结实草本植物ꎬ主
要分布在中国的甘肃、青海、新疆、四川、云南和西

藏等地区海拔 ３ ０００ ~ ５ ６００ ｍ 之间的砾石山坡和

高山流石滩ꎮ 水母雪兔子作为青藏高原生物多样

性的关键物种ꎬ其研究对于维持高寒生态系统功

能具有重要意义ꎮ 在 ２０２１ 年公布的«国家重点保

护野生植物名录»中ꎬ该物种已被列为国家二级重

点保护野生植物ꎮ 目前ꎬ水母雪兔子的研究主要

集中在资源开发和利用方面(曾智等ꎬ２０２１ꎻ张燕

丽等ꎬ ２０２３)ꎬ 只 有 郭 佳 磊 ( ２０２１ ) 和 蒋 欣 悦 等

(２０２３)通过表皮毛和通气组织相关基因的克隆对

极端环境的适应机制进行了研究ꎮ 然而ꎬ在水母

雪兔子中 ＧＰＡＴ 基因家族尚未得到系统鉴定和研

究ꎮ 因此ꎬ本研究基于水母雪兔子基因组及不同

组织转录组数据ꎬ并整合模式植物拟南芥 ＧＰＡＴ 蛋

白序列ꎬ系统鉴定了水母雪兔子 ＳｍＧＰＡＴ 基因家

族成员ꎬ并且对 １５ 个 ＳｍＧＰＡＴ 基因进行理化性质、
系统发育、二级和三级结构预测、亚细胞定位预

测、顺式作用元件预测等分析ꎬ以及在不同组织中

的表达模式分析ꎬ为后续开展水母雪兔子 ＳｍＧＰＡＴ
基因功能的深入研究奠定基础ꎮ 同时ꎬ对 ＳｍＧＰＡＴ
基因家族进行组织表达模式分析ꎬ不仅能阐明该

基因家族成员的结构特征与表达规律ꎬ而且还能

为解析高原珍稀植物适应环境胁迫的分子机制提

供重要理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

水母雪兔子作为国家二级保护野生植物ꎬ在
２０２３ 年 ７ 月 １０ 日获得由青海省林业和草原局关

于采集水母雪兔子的行政许可决定书后ꎬ于 ２０２３
年 ８ 月 ４ 日在青海省都兰县阿拉克湖路崖口

(９７°１９′１３″Ｅ、３５°４１′０３″Ｎꎻ海拔 ４ ９１４ ｍ)获取水母

雪兔子根、茎、叶、花样本ꎮ 采集后立即将样本密

封于无菌冻存管ꎬ经液氮速冻后至－８０ ℃ 超低温

冰箱保存ꎮ
１.２ 方法

１.２.１ 水母雪兔子 ＧＰＡＴ 基因家族成员鉴定　 以水

母雪兔子基因组序列为基础ꎬ在 ＥＭＢＬ￣Ｐｆａｍ 数据

库( ｈｔｔｐ: / / ｐｆａｍ. ｘｆａｍ. ｏｒｇ / ) 中获取拟南芥 ＧＰＡＴ

家族 保 守 结 构 域 ＨＭＭ 模 型 ( ＰＦ０１５５３)ꎬ 利 用

ＨＭＭＥＲ３.１ 软件(Ｅ 值≤１×１０－５)对水母雪兔子蛋

白组进行结构域搜索ꎮ 同时采用 ＢＬＡＳＴｐ 工具将

拟南芥的 １０ 个 ＧＰＡＴ 蛋白序列与水母雪兔子蛋白

质序列进行搜索比对ꎬ联合分析 ＨＭＭ 和 ＢＬＡＳＴｐ
筛选结果ꎬ剔除冗余序列ꎮ 为验证候选蛋白序列

的分子特征ꎬ将 目 标 序 列 导 入 ＰＦＡＭ ( ｈｔｔｐｓ: / /
ｗｗｗ. ｅｂｉ. ａｃ. ｕｋ / ｉｎｔｅｒｐｒｏ / ｅｎｔｒｙ / ｐｆａｍ / )、 ＮＣＢＩ ＣＤＤ
(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ / ｃｄｄ / ) 及 ＳＭＡＲＴ
(ｈｔｔｐ: / / ｓｍａｒｔ.ｅｍｂｌ.ｄｅ / )数据库中进行保守结构域

验证ꎬ以此获得水母雪兔子 ＳｍＧＰＡＴ 基因家族

成员ꎮ
１.２.２ 水母雪兔子 ＧＰＡＴ 基因家族的信号肽、亚细

胞定位、跨膜结构预测及理化性质分析 　 通过

ＥｘＰＡＳｙ 数 据 库 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｅｂ. ｅｘｐａｓｙ. ｏｒｇ /
ｐｒｏｔｐａｒａｍ / )分析 ＳｍＧＰＡＴ 基因家族成员的氨基

酸组成、理论等电点及分子量等基本理化参数ꎻ
利用 ＷｏＬＦ ＰＳＯＲＴ 平 台 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｏｌｆｐｓｏｒｔ. ｈｇｃ.
ｊｐ / )进行亚细胞定位预测 ( 黄汉唐ꎬ ２０２０ ) ꎬ用

ＰｒｏｔＳｃａｌｅ 工 具 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｅｂ. ｅｘｐａｓｙ. ｏｒｇ /
ｐｒｏｔｓｃａｌｅ / ) 评估蛋白质疏水特性ꎻ用 ＴＭＨＭＭ 算

法( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｃｂｓ. ｄｔｕ. ｄｋ / ｓｅｒｖｉｃｅｓ / ＴＭＨＭＭ / )检

测跨膜结构域分布ꎮ
１.２.３ 水母雪兔子 ＧＰＡＴ 基因家族的染色体定位

　 从水母雪兔子基因组数据中获取基因的位置信

息ꎬ并将提取结果和 ＳｍＧＰＡＴ 基因家族成员的基

因 ＩＤ 提交至 ＴＢｔｏｏｌｓ(杨杰等ꎬ２０２４)软件绘制染色

体定位图ꎮ
１.２.４ 水母雪兔子 ＧＰＡＴ 基因家族的蛋白质二级结

构、三 级 结 构 预 测 　 用 Ｐｒａｂｉ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｎｐｓａｐｒａｂｉ.
ｉｂｃｐ. ｆｒ / ｃｇｉｂｉｎ / ｎｐｓａ ＿ ａｕｔｏｍａｔ. ｐｌｐａｇｅ ＝ ｎｐｓａ ＿ ｓｏｐｍａ.
ｈｔｍｌ)在线网站预测水母雪兔子 ＳｍＧＰＡＴ 家族成员

二 级 结 构ꎬ ＳＷＩＳＳ￣ＭＯＤＥＬ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｓｗｉｓｓｍｏｄｅｌ.
ｅｘｐａｓｙ.ｏｒｇ / ｉｎｔｅｒａｃｔｉｖｅ) 在线网站预测水母雪兔子

ＳｍＧＰＡＴ 家族成员的三级结构ꎮ
１.２.５ 水母雪兔子 ＧＰＡＴ 基因家族的系统发育、基

因结构和保守基序分析 　 对拟南芥与水母雪兔子

ＧＰＡＴ 蛋白序列用 ＭＥＧＡ ７ 软件的 Ｃｌｕｓｔａｌ Ｗ 进行

多序列比对ꎮ 运用邻接法(ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣ｊｏｉｎｉｎｇꎬ ＮＪ)构
建进化树ꎮ 利用 Ｅｖｏｌｖｉｅ 在线工具 ( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.
ｏｍｉｃｓｃｌａｓｓ.ｃｏｍ / ａｒｔｉｃｌｅ / ９６３) 对进化树进行美化ꎮ
此外ꎬ通过 ＧＳＤＳ 网站(ｈｔｔｐ: / / ｇｓｄｓ.ｇａｏ￣ｌａｂ.ｏｒｇ / )对
基因序列的内含 子 和 ＵＴＲ 进 行 分 析ꎬ并 使 用

５２１１ 期 胡国瑾等: 水母雪兔子 ＧＰＡＴ 家族全基因组鉴定及表达分析



ＭＥＭＥ ５. ５. ４ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｍｅｍｅ￣ｓｕｉｔｅ. ｏｒｇ / ｍｅｍｅ / ｔｏｏｌｓ /
ｍｅｍｅ) ( Ｎｙｓｔｒｏｍ ＆ Ｍｃｋａｙꎬ ２０２１) 在线工具预测

ＧＰＡＴ 蛋白序列的保守基序ꎮ 搜寻 ｍｏｔｉｆ 值设置为

１５ꎬ结构域宽度的最小值为 ６ꎬ最大值为 １００ꎬ其余

参数保持默认ꎮ 最后利用 ＴＢｔｏｏｌｓ 软件绘制保守基

序图ꎮ
１.２.６ 水母雪兔子 ＧＰＡＴ 基因家族顺式作用调节元

件 分 析 　 在 ＰｌａｎｔＣＡＲＥ ( ｈｔｔｐ: / / ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ.
ｐｓｂ.ｕｇｅｎｔ.ｂｅ / ｗｅｂｔｏｏｌｓ / ｐｌａｎｔｃａｒｅ / ｈｔｍｌ / )数据库鉴定

水母雪兔子 ＳｍＧＰＡＴ 基因家族成员启动子区域的

顺式作用调控元件(起始密码子上游 １ ５００ ｂｐ)ꎮ
１.２.７ 水母雪兔子 ＧＰＡＴ 基因家族的 ＲＮＡ 提取、组
织表达和 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 分析 　 采用植物总 ＲＮＡ 提取

试剂盒 ＲＮＡｐｒｅｐ Ｐｕｒｅ [天根生化科技(北京)有限

公司]完成水母雪兔子根、茎、叶、花组织总 ＲＮＡ
提取ꎬｃＤＮＡ 合成用 ＰｒｉｍｅＳｃｒｉｐｔＴＭⅡ反转录试剂盒

(ＴａＫａＲａꎬ大连)进行ꎮ 根据水母雪兔子不同组织

(根、茎、 叶 和 花) 转 录 组 ＦＰＫＭ ( Ｆｒａｇｍｅｎｔｓ Ｐｅｒ
Ｋｉｌｏｂａｓｅ Ｍｉｌｌｉｏｎ)表达量数据ꎬ利用 ＴＢｔｏｏｌｓ 软件作

组织表达量热图ꎮ 通过 Ｐｒｉｍｅｒ Ｐｒｅｍｉｅｒ ５ 软件设计

基因特异性引物(表 １)ꎬ采用文献报道的泛素连

接酶 ＵＰＬ７(郭佳磊ꎬ２０２１)作为内参ꎬ使用 ＦａｓｔＲｅａｌ
ｑＰＣＲ ＰｒｅＭｉｘ Ｐｌｕｓ( ＳＹＢＲ Ｇｒｅｅｎ)荧光定量预混试

剂盒 [天根生化科技(北京)有限公司]进行 ｑＲＴ￣
ＰＣＲꎬ每组试验设置 ３ 个生物学重复ꎮ 荧光定量

ＰＣＲ 数据使用 ＬｉｇｈｔＣｙｃｌｅｒ 仪器系统专属软件查

看ꎬ按照 ２－ΔΔＣｔ计算茎、叶和花相对根的表达量ꎬ用
ＧｒａｐｈＰａｄ Ｐｒｉｓｍ １０ 软件作图ꎮ

表 １　 内参及 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 引物序列
Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｆｏｒ ｉｎｔｅｒｎａｌ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ａｎｄ ｑＲＴ￣ＰＣＲ

基因名称
Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ

正向引物(５′→３′)
Ｆｏｒｗａｒｄ ｐｒｉｍｅｒ (５′→３′)

反向引物(５′→３′)
Ｒｅｖｅｒｓｅ ｐｒｉｍｅｒ (５′→３′)

ＵＰＬ７ ＧＣＡＧＴＣＡＣＴＴＴＧＧＣＡＣＴＴＣＧ ＧＣＣＴＧＡＡＧＣＡＡＧＧＣＧＴＴＡＡＧ

ＳｍＧＰＡＴ１ ＣＴＴＣＡＴＴＧＣＣＧＣＡＴＴＴＣＴ ＴＴＴＣＴＧＴＣＣＡＴＴＣＧＣＴＴＣ

ＳｍＧＰＡＴ２ ＣＴＴＣＡＴＴＧＣＣＧＣＡＴＴＴＣＴ ＴＴＴＴＣＴＧＴＣＣＡＴＴＣＧＣＴＴＣ

ＳｍＧＰＡＴ３ ＣＣＣＣＡＡＴＣＴＣＣＣＡＣＴＴＣＴ ＡＡＴＣＣＴＣＣＴＧＣＣＣＡＴＣＴＴ

ＳｍＧＰＡＴ６ ＴＴＴＴＧＧＴＡＧＧＧＡＡＡＴＧＧＡＡ ＴＴＧＡＡＧＴＡＡＡＣＡＣＧＧＡＴＡＡＧＧ

ＳｍＧＰＡＴ７ ＧＧＡＡＣＴＴＧＴＴＧＴＧＣＧＴＡＴ ＣＡＣＡＧＴＡＴＧＧＣＴＡＡＡＧＧＡＴ

ＳｍＧＰＡＴ８ ＡＡＴＡＣＧＣＣＧＣＣＴＡＴＧＴＣＣ ＡＡＡＧＡＡＣＣＣＴＴＣＣＡＡＣＣＣ

ＳｍＧＰＡＴ９ ＡＡＣＧＧＧＡＧＧＣＡＡＣＴＴＡＴＴ ＴＴＴＧＴＧＡＴＧＣＴＧＴＧＡＧＧＧ

ＳｍＧＰＡＴ１３ ＣＡＣＴＣＧＴＣＧＣＴＴＴＡＣＴＣＡＣ ＣＡＣＡＡＣＴＡＡＴＣＴＴＴＣＧＴＣＣＴ

ＳｍＧＰＡＴ１４ ＣＡＡＴＣＣＴＴＣＡＣＡＡＣＣＣＡＣ ＧＣＴＧＣＴＴＧＣＴＴＴＣＣＣＴＡ

２　 结果与分析

２.１ 水母雪兔子 ＧＰＡＴ 基因家族鉴定与理化性质

分析

经全基因组鉴定ꎬ本研究在水母雪兔子中共

发现 １５ 个 ＧＰＡＴ 家族成员ꎮ 根据染色体定位信

息ꎬ这些基因被系统命名为 ＳｍＧＰＡＴ１－ＳｍＧＰＡＴ１５
(图 １)ꎮ 对 １５ 个 ＳｍＧＰＡＴ 基因理化性质分析ꎬ分
析结果如表 ２ 所示ꎬＳｍＧＰＡＴ 基因家族成员编码氨

基酸数量为 ３５７(ＳｍＧＰＡＴ２) ~ ５６６( ＳｍＧＰＡＴ９)ꎬ平
均长度约为 ４８２ 个氨基酸残基ꎻ分子量在 ４０. １６

ｋＤ(ＳｍＧＰＡＴ２) ~ ６３.８６ ｋＤ(ＳｍＧＰＡＴ９)之间ꎬ平均

分子量为 ５４.０９ ｋＤꎻ等电点在 ５.９３( ＳｍＧＰＡＴ７) ~
１０. ０２ ( ＳｍＧＰＡＴ２ ) 之 间ꎬ 其 中 ＳｍＧＰＡＴ３、
ＳｍＧＰＡＴ５、ＳｍＧＰＡＴ７、ＳｍＧＰＡＴ８ 和 ＳｍＧＰＡＴ９ 等电

点分别为 ７.１７、６.８４、５.９３、５.９７ 和 ７.３２ꎬ属于酸性

蛋白ꎬ其余 １０ 个蛋白等电点均大于 ８ꎬ属于碱性蛋

白ꎻ不 稳 定 系 数 为 ３２. ５６ ( ＳｍＧＰＡＴ４ ) ~ ５４. ６４
( ＳｍＧＰＡＴ３ )ꎬ 其 中 ＳｍＧＰＡＴ１、 ＳｍＧＰＡＴ２、
ＳｍＧＰＡＴ４、ＳｍＧＰＡＴ６ 和 ＳｍＧＰＡＴ１０ 共 ５ 个成员为

稳定蛋白ꎬ其余 １０ 个成员为不稳定蛋白ꎻＧＰＡＴ 家

族成员的亲脂系数为 ７９.５６ ~ １０４.６０ꎻ其中 ７ 个蛋

白 ( ＳｍＧＰＡＴ２、 ＳｍＧＰＡＴ３、 ＳｍＧＰＡＴ５、 ＳｍＧＰＡＴ７、

６２１ 广　 西　 植　 物 ４６ 卷



ＳｍＧＰＡＴ８、ＳｍＧＰＡＴ９ 和 ＳｍＧＰＡＴ１４) 属于亲水性

蛋白(亲水性平均系数小于 ０)ꎬ其余成员均呈现

典型疏水蛋白特征ꎻ亚细胞定位预测表明水母雪

兔 子 中 ＳｍＧＰＡＴ１、 ＳｍＧＰＡＴ５、 ＳｍＧＰＡＴ９、
ＳｍＧＰＡＴ１１、ＳｍＧＰＡＴ１３ 和 ＳｍＧＰＡＴ１５ 主要定位于

线 粒 体ꎬ ＳｍＧＰＡＴ２、 ＳｍＧＰＡＴ３、 ＳｍＧＰＡＴ８ 和

ＳｍＧＰＡＴ１４ 主 要 定 位 于 内 质 网ꎬ ＳｍＧＰＡＴ４、
ＳｍＧＰＡＴ６、ＳｍＧＰＡＴ１０ 和 ＳｍＧＰＡＴ１２ 同时定位于

线粒体和内质网ꎬＳｍＧＰＡＴ７ 定位于叶绿体ꎮ
２.２ 水母雪兔子 ＧＰＡＴ 基因家族的染色体定位

通过染色体定位进一步分析 ＳｍＧＰＡＴ 家族成

员ꎮ 结果如图 １ 所示ꎬ水母雪兔子 １５ 个 ＳｍＧＰＡＴ
基因在 １０ 条染色体上呈现不均匀分布ꎮ 其中ꎬ
Ｃｈｒ１３ 有 ３ 个 ＳｍＧＰＡＴ 基因( ＳｍＧＰＡＴ９、ＳｍＧＰＡＴ１０
和 ＳｍＧＰＡＴ１１)ꎬ Ｃｈｒ０１ ( ＳｍＧＰＡＴ１ 和 ＳｍＧＰＡＴ２)、
Ｃｈｒ１１(ＳｍＧＰＡＴ６ 和 ＳｍＧＰＡＴ７)、Ｃｈｒ１５( ＳｍＧＰＡＴ１２
和 ＳｍＧＰＡＴ１３)上均有 ２ 个 ＳｍＧＰＡＴ 基因ꎮ 其余 ６
条染色体上各有 １ 个基因ꎬ其中 ＳｍＧＰＡＴ３ 分布在

Ｃｈｒ０３ 上ꎬＳｍＧＰＡＴ４ 分布在 Ｃｈｒ０５ 上ꎬＳｍＧＰＡＴ５ 分

布 在 Ｃｈｒ０７ 上ꎬ ＳｍＧＰＡＴ８ 分 布 在 Ｃｈｒ１２ 上ꎬ
ＳｍＧＰＡＴ１４ 分 布 在 Ｃｈｒ１６ 上ꎬ ＳｍＧＰＡＴ１５ 分 布 在

Ｃｈｒ１７ 上ꎮ
２.３ 水母雪兔子 ＧＰＡＴ 基因家族的蛋白质二级与

三级结构分析

对 ＳｍＧＰＡＴ 基因家族的蛋白质序列进行二级

结构的预测ꎮ 由表 ３ 可知ꎬＳｍＧＰＡＴ 基因家族的成

员蛋白质主要由 ３ 种结构形式组成ꎬ即 α￣螺旋、延
长链 和 无 规 则 卷 曲ꎮ 其 中ꎬ α￣螺 旋 的 比 例 在

３１.０４％(ＳｍＧＰＡＴ８) ~ ５１.５７％(ＳｍＧＰＡＴ１５)之间ꎬ
延长链的比例在 ８. ５３％ ( ＳｍＧＰＡＴ５) ~ １７. ３７％
(ＳｍＧＰＡＴ２)之间ꎬ无规则卷曲的比例则从 ３９.５７％
(ＳｍＧＰＡＴ１５)至 ５６. ４９％ ( ＳｍＧＰＡＴ８) 不等ꎮ 这些

结构 的 平 均 占 比 分 别 为 ３９. ３３％、 １２. ８２％ 和

４７.８５％ꎮ 此 外ꎬ 通 过 Ｓｗｉｓｓ￣Ｍｏｄｅｌ 平 台 构 建

ＳｍＧＰＡＴ 蛋白三维构象模型ꎬ预测显示各亚族成员

间三级结构呈现高度保守性ꎬ其空间排布与二级

结构预测具有一致性ꎬ主要结构元件为 α￣螺旋及

无规卷曲(图 ２)ꎮ
２.４ 水母雪兔子 ＧＰＡＴ 基因家族的系统发育分析

为深入解析 ＳｍＧＰＡＴ 基因家族蛋白之间的进

化关系ꎬ构建水母雪兔子(１５ 个 ＳｍＧＰＡＴ 蛋白)与

拟南芥(１０ 个 ＧＰＡＴ 蛋白)序列的系统发育树ꎮ 如

图 ３ 所示ꎬ以模式植物拟南芥的蛋白家族为分类

基准ꎬ将 １５ 个 ＳｍＧＰＡＴ 蛋白分为 Ｇｒｏｕｐ １(８ 个)、
Ｇｒｏｕｐ ２(２ 个)、Ｇｒｏｕｐ ３(５ 个)ꎬ其中 Ｇｒｏｕｐ １ 对应

拟南芥 ＡｔＧＰＡＴ１－ＡｔＧＰＡＴ８ꎬＧｒｏｕｐ ２ 对应拟南芥

的 ＡｔＧＰＡＴ９ꎬＧｒｏｕｐ ３ 和拟南芥的 ＡＴＳ１ 在同一亚

族中ꎮ
２.５ 水母雪兔子 ＧＰＡＴ 基因家族保守基序和基因

结构分析

对 ＳｍＧＰＡＴ 基因家族成员进行系统发育树、基
因结 构 和 保 守 基 序 分 析ꎬ 结 果 如 图 ４ 所 示ꎬ
ＳｍＧＰＡＴ 基因家族成员分为 ３ 类 (Ｇｒｏｕｐ １－Ｇｒｏｕｐ
３)ꎬ与蛋白进化树分类相一致ꎮ 对水母雪兔子

ＳｍＧＰＡＴ 基因家族成员进行保守基序的分析ꎬ在
Ｇｒｏｕｐ １ 中 ＳｍＧＰＡＴ６、ＳｍＧＰＡＴ１０、ＳｍＧＰＡＴ１５ 基因

结构较为相似ꎬ外显子数目均为 ２ꎬ其余 ５ 个基因

( ＳｍＧＰＡＴ１、 ＳｍＧＰＡＴ４、 ＳｍＧＰＡＴ１１、 ＳｍＧＰＡＴ１２、
ＳｍＧＰＡＴ１３)外显子数目为 ７ ~ １４ꎮ 在 Ｇｒｏｕｐ ２ 中 ２
个基因(ＳｍＧＰＡＴ２ 和 ＳｍＧＰＡＴ７)结构也相似ꎬ均有

２ 个外显子ꎬ在 Ｇｒｏｕｐ ３ 中 ５ 个基因 ( ＳｍＧＰＡＴ３、
ＳｍＧＰＡＴ５、 ＳｍＧＰＡＴ８、 ＳｍＧＰＡＴ９、 ＳｍＧＰＡＴ１４) 的外

显子数目变化最大ꎬ为 ２ ~ １２ꎮ 总体而言ꎬ不同

ＳｍＧＰＡＴ 基因的外显子数目和基因长度都具有显

著差异ꎬ从而预测 ＳｍＧＰＡＴ 基因家族成员之间可

能存在功能上的分化ꎮ
就 ＳｍＧＰＡＴ 基因家族成员的基序结构(图 ４)

而言ꎬＧｒｏｕｐ １ －Ｇｒｏｕｐ ３ 中同一组中成员含有的

Ｍｏｔｉｆ 结构相似ꎬ如 Ｇｒｏｕｐ １ 中 ８ 个 ＳｍＧＰＡＴ 家族成

员基序较多ꎬ均含有 Ｍｏｔｉｆ １、Ｍｏｔｉｆ ２、Ｍｏｔｉｆ ３、Ｍｏｔｉｆ
４、Ｍｏｔｉｆ ５、Ｍｏｔｉｆ ６ 和 Ｍｏｔｉｆ １０ꎬ因此可以推测该组

ＳｍＧＰＡＴ 基因在功能上可能存在一定的相似性ꎮ
Ｇｒｏｕｐ ２ 成员(ＳｍＧＰＡＴ２ 和 ＳｍＧＰＡＴ７)仅保留 Ｍｏｔｉｆ
７ 单一基序组件ꎬ而 Ｇｒｏｕｐ ３ 则含有 ２ ~ ６ 个基序ꎬ
多数呈现 Ｍｏｔｉｆ ７、Ｍｏｔｉｆ ８、Ｍｏｔｉｆ １１、Ｍｏｔｉｆ １２ 及 Ｍｏｔｉｆ
１３ 的特征性组合ꎮ 进一步分析表明ꎬ同一组内成

员间 ｍｏｔｉｆ 排列模式保持高度保守性ꎬ基因架构呈

现同源特征ꎬ不同组间比较显示 ｍｏｔｉｆ 组合呈现显

著异质性ꎬ推测 ＳｍＧＰＡＴ 基因家族成员不同组别

中的 ＳｍＧＰＡＴ 基因在植物生长发育中具有不同的

生物学功能ꎮ
２.６ 水母雪兔子 ＧＰＡＴ 基因家族顺式作用元件

分析

对上游 １ ５００ ｂｐ 的起始密码子进行顺式作用

元件预测ꎬ结果如图 ５ 所示ꎬＳｍＧＰＡＴ 基因主要包

含激素响应、光响应和胁迫响应的元件ꎬ其中胁迫

７２１１ 期 胡国瑾等: 水母雪兔子 ＧＰＡＴ 家族全基因组鉴定及表达分析



表 ２　 ＳｍＧＰＡＴ 基因家族理化性质、亚细胞定位、跨膜结构分析
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓꎬ ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎꎬ ａｎｄ

ｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＳｍＧＰＡＴ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ

蛋白
Ｐｒｏｔｅｉｎ

氨基酸数量
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓ

分子量
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｗｅｉｇｈｔ
(ｋＤ)

等电点
ｐＩ

不稳定系数
Ｉｎｓｔａｂｉｌｉｔｙ

ｉｎｄｅｘ

亲脂系数
Ａｌｉｐｈａｔｉｃ
ｉｎｄｅｘ

亲水性
平均系数

Ｇｒａｎｄ ａｖｅｒａｇｅ
ｏｆ ｈｙｄｒｏｐａｔｈｉｃｉｔｙ

亚细胞定位
Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ
ｌｏｃａｔｉｏｎ

跨膜结构数量
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ

ｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅ
ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ

ＳｍＧＰＡＴ１ ５５１ ６２.５５ ９.３９ ３６.３４ ９７.０６ ０.１０３ 线粒体
Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉｏｎ

２

ＳｍＧＰＡＴ２ ３５７ ４０.１６ １０.０２ ３８.６３ ８３.５０ －０.０６１ 内质网
Ｅｎｄｏｐｌａｓｍｉｃ ｒｅｔｉｃｕｌｕｍ

２

ＳｍＧＰＡＴ３ ３９６ ４４.４９ ７.１７ ５４.６４ ８６.６４ －０.２７０ 内质网
Ｅｎｄｏｐｌａｓｍｉｃ ｒｅｔｉｃｕｌｕｍ

２

ＳｍＧＰＡＴ４ ５００ ５５.７２ ９.５６ ３２.５６ １０４.６０ ０.２４２ 线粒体
Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉｏｎ

内质网
Ｅｎｄｏｐｌａｓｍｉｃ ｒｅｔｉｃｕｌｕｍ

２

ＳｍＧＰＡＴ５ ５６３ ６３.８２ ６.８４ ４４.５５ ８５.５８ －０.１１９ 线粒体
Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉｏｎ

１

ＳｍＧＰＡＴ６ ５０４ ５６.１８ ９.２６ ３７.５５ ９８.７９ ０.０９０ 线粒体
Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉｏｎ

内质网
Ｅｎｄｏｐｌａｓｍｉｃ ｒｅｔｉｃｕｌｕｍ

２

ＳｍＧＰＡＴ７ ４５０ ４９.９７ ５.９３ ５４.４２ ７９.５６ －０.２８２ 叶绿体
Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

０

ＳｍＧＰＡＴ８ ３９３ ４４.４７ ５.９７ ４８.３４ ９０.００ －０.２３３ 内质网
Ｅｎｄｏｐｌａｓｍｉｃ ｒｅｔｉｃｕｌｕｍ

２

ＳｍＧＰＡＴ９ ５６６ ６３.８６ ７.３２ ４１.４８ ８９.５９ －０.０３０ 线粒体
Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉｏｎ

１

ＳｍＧＰＡＴ１０ ５０６ ５６.２７ ９.０２ ３７.６９ ９８.２２ ０.０９０ 线粒体
Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉｏｎ

内质网
Ｅｎｄｏｐｌａｓｍｉｃ ｒｅｔｉｃｕｌｕｍ

２

ＳｍＧＰＡＴ１１ ５２１ ５９.１１ ８.９５ ４１.４５ ９７.７７ ０.１７５ 线粒体
Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉｏｎ

２

ＳｍＧＰＡＴ１２ ５３８ ６０.９６ ９.３２ ３５.４３ ９３.４２ ０.０２７ 线粒体
Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉｏｎ

内质网
Ｅｎｄｏｐｌａｓｍｉｃ ｒｅｔｉｃｕｌｕｍ

２

ＳｍＧＰＡＴ１３ ４９８ ５５.６８ ８.９６ ４０.７６ １０２.４９ ０.１４１ 线粒体
Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉｏｎ

２

ＳｍＧＰＡＴ１４ ３７１ ４２.５８ ８.８７ ４５.８４ ９５.３４ －０.０５２ 内质网
Ｅｎｄｏｐｌａｓｍｉｃ ｒｅｔｉｃｕｌｕｍ

３

ＳｍＧＰＡＴ１５ ５０８ ５５.５６ ８.６５ ４０.９５ １０１.５６ ０.２５４ 线粒体
Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉｏｎ

２

响应元件包括参与环境适应性的 ＭＹＢ、ＭＹＣ、ＭＢＳ
等 ７ 种ꎮ 在水母雪兔子 １５ 个 ＳｍＧＰＡＴ 家族成员中

ＭＹＢ、ＭＹＣ、ＡＲＥ 这 ３ 种胁迫相关的元件数最多ꎬ
在 ＳｍＧＰＡＴ９ 和 ＳｍＧＰＡＴ１１ 中 ＭＹＢ 元件分别有 ２５
个和 ２１ 个ꎬ表明 ＳｍＧＰＡＴ 家族成员在植物生长发

育和适应逆境时具有调控作用ꎬ这可能与水母雪

兔子在适应高山流石滩低温、高海拔、强紫外线等

极端生境时所做出的适应性进化相关ꎮ 与激素响

应相关的元件包括 ＡＢＲＥ、ＡＡＧＡＡ、ＥＲＥ、ＣＧＴＣＡ
等 ８ 种ꎬ与光响应相关的元件包括 Ｇ￣ｂｏｘ、ＧＴ１、Ｂｏｘ
４ 等 ７ 种ꎮ 这些结果表明ꎬＳｍＧＰＡＴ 基因家族成员

参与了各种胁迫的响应、激素的信号转导等过程ꎮ
因此ꎬＳｍＧＰＡＴ 基因家族在水母雪兔子的生长发育

中起重要作用ꎮ
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图 １　 ＳｍＧＰＡＴ 基因家族的染色体定位分析
Ｆｉｇ. １　 Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＳｍＧＰＡＴ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ

表 ３　 ＳｍＧＰＡＴ 蛋白质二级结构预测
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ

ｏｆ ＳｍＧＰＡＴ ｐｒｏｔｅｉｎｓ

蛋白质 ＩＤ
Ｐｒｏｔｅｉｎ ＩＤ

蛋白质二级结构
Ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

α￣螺旋
Ａｌｐｈａ
ｈｅｌｉｘ
(％)

延长链
Ｅｘｔｅｎｄｅｄ
ｓｔｒａｎｄ
(％)

无规则卷曲
Ｒａｎｄｏｍ

ｃｏｉｌ
(％)

ＳｍＧＰＡＴ１ ３９.０２ １３.９７ ４７.０１

ＳｍＧＰＡＴ２ ３１.９３ １７.３７ ５０.７０

ＳｍＧＰＡＴ３ ３１.０６ １２.８８ ５６.０６

ＳｍＧＰＡＴ４ ４３.８０ １４.８０ ４１.４０

ＳｍＧＰＡＴ５ ４２.６３ ８.５３ ４８.８４

ＳｍＧＰＡＴ６ ３８.４９ １５.０８ ４６.４３

ＳｍＧＰＡＴ７ ４０.００ １１.３３ ４８.６７

ＳｍＧＰＡＴ８ ３１.０４ １２.４７ ５６.４９

ＳｍＧＰＡＴ９ ３９.９３ ９.０１ ５１.０６

ＳｍＧＰＡＴ１０ ３８.１４ １２.８５ ４９.０１

ＳｍＧＰＡＴ１１ ３６.６６ １６.１２ ４７.２２

ＳｍＧＰＡＴ１２ ４０.５２ １４.５０ ４４.９８

ＳｍＧＰＡＴ１３ ３７.７５ １３.２５ ４９.００

ＳｍＧＰＡＴ１４ ４７.４４ １１.３２ ４１.２４

ＳｍＧＰＡＴ１５ ５１.５７ ８.８６ ３９.５７

２.７ 水母雪兔子 ＧＰＡＴ 基因家族的组织表达分析

基于 ＳｍＧＰＡＴ 基因家族成员 ４ 个组织 (根、
茎、叶、花)ＦＰＫＭ 标准化表达量ꎬ构建组织特异性

表达热图ꎬ如图 ６ 所示ꎬ水母雪兔子 ＳｍＧＰＡＴ 基因

在茎中表达量较低ꎬ在根中只有 ＳｍＧＰＡＴ１４ 的表

达量较高ꎬ推测其在根的生长发育过程中发挥重

要 作 用ꎬ 而 ＳｍＧＰＡＴ２、 ＳｍＧＰＡＴ５、 ＳｍＧＰＡＴ７、
ＳｍＧＰＡＴ１１ 在叶中表达量比根、茎、花高ꎬ推测其在

叶的生长发育过程中发挥重要作用ꎬ而其余 １０ 个

ＳｍＧＰＡＴ 基 因 ( ＳｍＧＰＡＴ１、 ＳｍＧＰＡＴ３、 ＳｍＧＰＡＴ４、
ＳｍＧＰＡＴ６、 ＳｍＧＰＡＴ８、 ＳｍＧＰＡＴ９、 ＳｍＧＰＡＴ１０、
ＳｍＧＰＡＴ１２、ＳｍＧＰＡＴ１３、ＳｍＧＰＡＴ１５)在花中的组织

表达量比在根、茎、叶高ꎬ推测其在花的生长发育

过程中发挥了重要作用ꎮ
２.８ 水母雪兔子 ＧＰＡＴ 基因 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 验证分析

从水母雪兔子 ＳｍＧＰＡＴ 基因家族成员中随机

挑选 ９ 个基因 ( ＳｍＧＰＡＴ１、 ＳｍＧＰＡＴ２、 ＳｍＧＰＡＴ３、
ＳｍＧＰＡＴ６、 ＳｍＧＰＡＴ７、 ＳｍＧＰＡＴ８、 ＳｍＧＰＡＴ９、
ＳｍＧＰＡＴ１３ 和 ＳｍＧＰＡＴ１４)ꎬ通过 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 技术验

证这 ９ 个基因在不同组织中的差异表达变化ꎮ 结

果如 图 ７ 所 示ꎬ 这 ９ 个 基 因 中 有 ７ 个 基 因

( ＳｍＧＰＡＴ１、 ＳｍＧＰＡＴ２、 ＳｍＧＰＡＴ３、 ＳｍＧＰＡＴ６、
ＳｍＧＰＡＴ８、ＳｍＧＰＡＴ９ 和 ＳｍＧＰＡＴ１３)在花中的相对

表达量较高ꎬ与转录组组织表达结果相一致ꎮ 然

而ꎬＳｍＧＰＡＴ７ 在叶中的相对表达量最高ꎬ同样与转
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图 ２　 ＳｍＧＰＡＴ 蛋白质三级结构预测
Ｆｉｇ. ２　 Ｔｅｒｔｉａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ＳｍＧＰＡＴ ｐｒｏｔｅｉｎｓ

录组数据相一致ꎮ 只有 ＳｍＧＰＡＴ１４ 在茎中的相对

表达量高于其他 ３ 个组织ꎬ而在转录组数据中其

在根和茎中的表达量高于叶和花ꎮ

３　 讨论

ＧＰＡＴ 作为植物脂质代谢的关键酶ꎬ其合成途

径可分为原核与真核两种途径( Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎮ
原核途径在叶绿体中催化 Ｇ３Ｐ 生成 ＰＡ(Ｋｕｎｓｔ ｅｔ
ａｌ.ꎬ １９８８ꎻ Ｘｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎬ而真核途径(Ｋｅｎｎｅｄｙ
途径)在内质网中通过 ＧＰＡＴ 和 ＬＰＡＡＴ 依次催化

Ｇ３Ｐ 的 ｓｎ￣１、ｓｎ￣２ 位酰基化形成 ＰＡꎬ最终由二酰甘

油酰基转移酶( ＤＧＡ ａｃｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅꎬ ＤＧＡＴ) 催化

形成 ＴＡＧ(Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ 本研究鉴定出的水

母雪兔子 １５ 个 ＳｍＧＰＡＴ 基因家族成员的亚细胞定

位呈现显著分化ꎬＳｍＧＰＡＴ７ 定位于叶绿体(原核途

径场所)ꎬ提示其可能参与磷脂酸合成ꎬＳｍＧＰＡＴ２、
ＳｍＧＰＡＴ３、ＳｍＧＰＡＴ８ 和 ＳｍＧＰＡＴ１４ 定位于内质网ꎬ
内质网作为 ＴＡＧ 合成核心场所ꎬ催化酰基辅酶 Ａ
与甘油￣３￣磷酸的初始反应ꎬＳｍＧＰＡＴ１、ＳｍＧＰＡＴ５、
ＳｍＧＰＡＴ９、ＳｍＧＰＡＴ１１、ＳｍＧＰＡＴ１３ 和 ＳｍＧＰＡＴ１５ 定

位于线粒体ꎬ线粒体则是通过脂肪酸前体供应或

脂 质 重 塑 间 接 调 节 ＴＡＧ 代 谢ꎬ ＳｍＧＰＡＴ４、
ＳｍＧＰＡＴ６、ＳｍＧＰＡＴ７、 ＳｍＧＰＡＴ１０ 和 ＳｍＧＰＡＴ１２ 则

呈现内质网－线粒体共定位ꎬ而内质网－线粒体接

触位点已被证实可介导脂质交换 ( Ｅｄａｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１８)ꎬ因此我们推测 ＳｍＧＰＡＴ 基因家族的共定位

成员可能参与脂质转运调控ꎮ Ｓｉｎｇｅｒ 等(２０１６)在

拟南芥中研究表明ꎬ只有 ＧＰＡＴ９ 直接参与真核途

径ꎮ 本研究在水母雪兔子中构建的系统发育树分

析 结 果 显 示ꎬ ＳｍＧＰＡＴ 基 因 家 族 中 Ｇｒｏｕｐ ２
(ＳｍＧＰＡＴ７ 和 ＳｍＧＰＡＴ２)与拟南芥的 ＧＰＡＴ９ 在同
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图 ３　 水母雪兔子与拟南芥 ＧＰＡＴ
蛋白家族的系统发育树

Ｆｉｇ. ３　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ＧＰＡＴ ｐｒｏｔｅｉｎ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ
Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｍｅｄｕｓａ ａｎｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ

一分支上ꎬ其中只有 ＳｍＧＰＡＴ２ 的亚细胞定位预测

在内质网上ꎮ 因此ꎬ推测 ＳｍＧＰＡＴ２ 在真核途径磷

脂的合成过程中发挥了重要作用ꎮ
近年来ꎬ有研究表明 ＧＰＡＴ 基因家族在植物生

长发育过程中具有关键调控功能ꎮ 例如ꎬ水稻的

ＧＰＡＴ３ 基因通过参与花粉粒外壁角质合成途径调

控绒毡层程序性退化ꎬ其功能缺失突变会显著抑

制角质层形成ꎬ导致绒毡层异常滞留并引起花粉

败育 ( Ｍｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ )ꎮ ＧＰＡＴ６ 基 因 在 番 茄

(Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ)花蕾 /幼果表皮组织( Ｐｅｔｉｔ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６) 及油茶(Ｃａｍｅｌｌｉａ ｏｌｅｉｆｅｒａ) 花瓣器官

(魏琦琦等ꎬ ２０１６) 均呈现特异性高表达ꎮ 不同

ＧＰＡＴ 基因在不同时期和组织中的表达存在差异ꎬ
表明它们在脂质代谢及生物学过程中具有多样功

能ꎮ 在拟南芥中ꎬＡｔＧＰＡＴ１ 和 ＡｔＧＰＡＴ６ 对花器官发

育至关重要ꎬ它们的缺失会导致绒毡层细胞和花

器官结构异常ꎬ影响正常开花ꎬ降低种子的结实

率ꎬ并改变种子脂肪成分(Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ 此

外ꎬ缺失 ＡｔＧＰＡＴ６ 会导致花器官形态异常及花瓣

融合ꎬｇｐａｔ１ / ｇｐａｔ６ 双缺失突变体的表型变化更为

图 ４　 ＳｍＧＰＡＴ 基因家族的基因结构、系统发育和保守基序分析
Ｆｉｇ. ４　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｇｅｎｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓꎬ ｐｈｙｌｏｇｅｎｙꎬ ａｎｄ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆｓ ｏｆ ＳｍＧＰＡＴ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ

显著ꎬ表 现 为 花 丝 缩 短 及 花 粉 完 全 败 育 ( Ｌｉ￣
Ｂｅｉｓｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻ 高 华 妮ꎬ
２０２２)ꎮ 综合上述研究结果可知ꎬ植物 ＧＰＡＴ１ /
ＧＰＡＴ６ 可能调控花器官角质和发育过程ꎮ 在水母

雪兔子与拟南芥构建系统发育树后ꎬ与 ＡｔＧＰＡＴ１、
ＡｔＧＰＡＴ６ 在同一分支中的 ＳｍＧＰＡＴ１ 和 ＳｍＧＰＡＴ１３
这 ２ 个基因在花中的表达量相比于其他组织较

高ꎬ并 且 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 验 证 分 析 结 果 同 样 表 明

ＳｍＧＰＡＴ１ 和 ＳｍＧＰＡＴ１３ 在花中的相对表达量较

高ꎬ 由 此 推 测 水 母 雪 兔 子 中 ＳｍＧＰＡＴ１ 和

ＳｍＧＰＡＴ１３ 与拟南芥中的 ＡｔＧＰＡＴ１ 和 ＡｔＧＰＡＴ６ 发

挥相同的功能ꎬ均在水母雪兔子花器官的合成和

发育中发挥重要作用ꎮ
目前ꎬＳｕｉ 等(２００７)研究表明 ＧＰＡＴ 基因可通
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图 ５　 水母雪兔子 ＧＰＡＴ 基因顺式作用元件分析
Ｆｉｇ. ５　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｏｆ ＧＰＡＴ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｍｅｄｕｓａ

过调整膜脂饱和度适应不同温度的胁迫ꎮ 在低温

胁迫下番茄( Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎ ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ)ＧＰＡＴ 过表达

可增强耐冷 /耐盐性ꎮ 在碱蓬( Ｓｕａｅｄａ ｓａｌｓａ)中的

ＳｓＧＰＡＴ 过表达可提高磷脂酰甘油的不饱和脂肪酸

含量ꎬ可以增强拟南芥耐盐性并缓解盐胁迫下

ＰＳ Ⅱ和 ＰＳ Ⅰ的光抑制( Ｓｕｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 郑国

伟(２０１０)研究表明ꎬ水母雪兔子在长期适应高山

流石滩生境时ꎬ通过改变膜脂分子含量(如溶血磷

脂的轻微增加)ꎬ维持膜功能稳定性ꎮ 此外ꎬ高海

拔地区的 ＵＶ￣Ｂ 辐射可直接损伤光系统反应中心ꎬ

并通过产生活性氧(ＲＯＳ)攻击膜脂中的多不饱和

脂肪酸ꎬ而 Ｐｕ 等(２０２１)研究表明ꎬＧＰＡＴ 介导的

膜脂不饱和脂肪酸可作为 ＲＯＳ 清除剂ꎬ与类异戊

二烯化合物(如 β￣胡萝卜素)协同减轻 ＵＶ 损伤ꎮ
因此ꎬ我们推测水母雪兔子能够良好地适应高山

流石滩极端环境(低温、低氧、强 ＵＶ￣Ｂ 辐射、高海

拔等)ꎬ表明 ＳｍＧＰＡＴ 基因家族成员不仅在膜脂质

的形成过程中发挥重要作用ꎬ还可能通过调控膜

脂不饱和度增强抗逆性ꎮ
进一步对水母雪兔子 ＳｍＧＰＡＴ 基因家族顺式
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图 ６　 水母雪兔子 ＳｍＧＰＡＴ 基因的组织表达分析
Ｆｉｇ. ６　 Ｔｉｓｓｕｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＳｍＧＰＡＴ

ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｍｅｄｕｓａ

作用元件预测分析ꎬ结果表明 ＳｍＧＰＡＴ 基因启动

子包含多种逆境胁迫和激素响应元件ꎬ包括参与

生长素、赤霉素、水杨酸和低温等非生物逆境响应

元件等ꎮ 其中ꎬＭＹＢ、ＭＹＣ、ＭＢＳ、ＡＲＥ 等多种胁迫

相 关 的 元 件 在 ＳｍＧＰＡＴ 家 族 中 最 多ꎬ 尤 其

ＳｍＧＰＡＴ９ 和 ＳｍＧＰＡＴ１１ 与 ＭＹＢ 相关的元件分别

达到 ２５ 个和 ２１ 个ꎬ同时 ＳｍＧＰＡＴ９ 和 ＳｍＧＰＡＴ１１
分别在花和叶中表达量较高ꎮ 对高山植物水母雪

兔子而言ꎬ其花和叶器官长时间裸露在具有高海

拔、低氧、强紫外线等自然的逆境胁迫环境中ꎬ却
能良好地适应此种生境ꎬ离不开与逆境胁迫相关

基因的调控ꎬ因此可以推测在水母雪兔子适应极

端生境时ꎬＳｍＧＰＡＴ９ 和 ＳｍＧＰＡＴ１１ 在叶和花器官

发育中发挥了重要的作用ꎮ 此外ꎬ在很多物种中ꎬ
ＧＰＡＴ 基因家族成员在各种非生物胁迫下均进行

响应ꎮ 例如ꎬ大麦(Ｈｏｒｄｅｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ)ＨｖＧＰＡＴ 基因

在干旱、盐、低温逆境胁迫下根和叶中相对表达量

均显著上调ꎬ表明其积极参与大麦的非生物胁迫

响应并可能发挥正调控作用(马健芝等ꎬ２０２５)ꎻ甘

蓝型油菜(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ)ＢｎＧＰＡＴｓ 基因在干旱、盐
胁迫及低温条件下呈现显著表达调控(邢蔓等ꎬ
２０１７ꎻ 耿 思 宇 等ꎬ ２０１９ )ꎻ 紫 花 苜 蓿 ( Ｍｅｄｉｃａｇｏ
ｓａｔｉｖａ)ＭｓＧＰＡＴ１１ 基因在盐、干旱胁迫 ９ ｈ 后ꎬ其表

达量 显 著 上 调 ( 唐 芳 等ꎬ ２０２３ )ꎻ 蒿 叶 猪 毛 菜

(Ｓａｌｓｏｌａ ａｂｒｏｔａｎｏｉｄｅｓ)ＳａＧＰＡＴ０３２ 基因在干旱胁迫

后表达量极显著升高 (杜明阳等ꎬ ２０２４)ꎻ花生

( Ａｒａｃｈｉｓ ｈｙｐｏｇａｅａ) ＡｈＧＰＡＴ１、 ＡｈＧＰＡＴ６、 ＡｈＧＰＡＴ８
及 ＡｈＡＴＳ１ 基因干旱胁迫后在根中的表达水平显

著升高(郝翠翠等ꎬ２０１８ꎻ沈悦等ꎬ２０２３)ꎻ玉米(Ｚｅａ
ｍａｙｓ)中 ＺｍＧＰＡＴ１３ 基因也在干旱、盐、高温和低

温等非生物胁迫后进行响应(朱涛涛ꎬ２０２２ꎻ李鑫

等ꎬ２０２３)ꎮ 因此ꎬ以上研究均表明 ＳｍＧＰＡＴ 基因

在非生物胁迫响应中具有重要作用ꎮ 鉴于当前高

山植物基因功能验证技术体系尚未完善(特别是

在模式植物中建立的成熟方法难以直接应用于高

山特殊物种)ꎬ本研究对基因家族的理论研究为后

续 ＳｍＧＰＡＴ 基因的分子功能解析提供了关键理论

基础ꎮ 水母雪兔子作为青藏高原的典范植物ꎬ其
ＧＰＡＴ 基因家族的系统研究不仅能够提供该物种

适应极端环境的分子基础ꎬ而且更重要的是可建

立高山植物环境适应研究的共性分析ꎬ其研究成

果可 与 同 域 分 布 的 其 他 高 山 植 物ꎬ 如 雪 莲

(Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｉｎｖｏｌｕｃｒａｔｅ)、塔黄(Ｒｈｅｕｍ ｎｏｂｉｌｅ)等高山

植物适应高山环境的分子机理研究提供重要参

考ꎬ具有区域生物多样性保护与生态系统研究的

双重价值ꎮ

４　 结论

本研究从水母雪兔子基因组中鉴定出了 １５ 个

ＳｍＧＰＡＴ 基因ꎬ进行理化性质、亚细胞定位、系统发

育、基因结构、保守基序、蛋白质二级 /三级结构预

测和启动子顺式作用元件的分析ꎮ 结果表明ꎬ水
母雪兔子中 １５ 个 ＳｍＧＰＡＴ 基因分为 ３ 个亚族

(Ｇｒｏｕｐ １－Ｇｒｏｕｐ ３)ꎬ同一亚族中基因结构和 ｍｏｔｉｆ
相似ꎻ蛋白质二级结构以 α￣螺旋和无规则卷曲为

主ꎻ启动子顺式作用元件分析表明ꎬ水母雪兔子

ＳｍＧＰＡＴ 基因家族含有多种 ＭＹＢ、ＭＹＣ、ＭＢＳ、ＡＲＥ
等抵抗逆境相关的元件ꎮ 根据 ＳｍＧＰＡＴ 基因家族

在不同组织转录组数据中的表达热图和 ｑＲＴ￣ＰＣＲ
验证了其在不同组织中的相对表达量ꎮ 这为深入

了解水母雪兔子 ＳｍＧＰＡＴ 基因家族成员的具体功

３３１１ 期 胡国瑾等: 水母雪兔子 ＧＰＡＴ 家族全基因组鉴定及表达分析



能提供了理论基础ꎮ

∗和∗∗分别表示基因在不同组织的相对表达量之间存在显著差异(Ｐ<０.０５)和极显著差异(Ｐ<０.０１)ꎮ
∗ ａｎｄ ∗∗ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０５) ａｎｄ ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０１) ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ｇｅｎｅｓ
ａｃｒｏｓｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

图 ７　 ９ 个 ＳｍＧＰＡＴ 基因的 ｑＲＴ￣ｑＰＣＲ 分析
Ｆｉｇ. ７　 ｑＲＴ￣ｑＰＣＲ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｎｉｎｅ ＳｍＧＰＡＴ ｇｅｎｅｓ
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