
　 Ｇｕｉｈａｉａ　 Ａｕｇ. ２０２６ꎬ ４６(８): １３１６－１３２７ ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｇｕｉｈａｉａ－ｊｏｕｒｎａｌ.ｃｏｍ

ＤＯＩ: １０.１１９３１ / ｇｕｉｈａｉａ.ｇｘｚｗ２０２５０３０５１

孔祥红ꎬ 骆远方ꎬ 赵一燃ꎬ 等ꎬ ２０２６. 东方百合 ＬｏＡＳ１ 和 ＬｏＡＳ２ 基因的克隆、亚细胞定位及表达分析 [Ｊ]. 广西植物ꎬ
４６(８): １３１６－１３２７.
Ｋｏｎｇ Ｘ Ｈꎬ Ｌｕｏ Ｙ Ｆꎬ Ｚｈａｏ Ｙ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２６. Ｃｌｏｎｉｎｇꎬ ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＬｏＡＳ１ ａｎｄ ＬｏＡＳ２
ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｌｉｌｉｕｍ Ｏｒｉｅｎｔａｌ Ｈｙｂｒｉｄｓ [Ｊ]. Ｇｕｉｈａｉａꎬ ４６(８): １３１６－１３２７.

东方百合 ＬｏＡＳ１ 和 ＬｏＡＳ２ 基因的
克隆、亚细胞定位及表达分析
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摘　 要: ＡＳ１ 和 ＡＳ２ 基因在植物叶片发育过程中具有重要作用ꎬ然而东方百合 ＬｏＡＳ１ 和 ＬｏＡＳ２ 在鳞茎低温休

眠过程中是否具有调控作用尚未见报道ꎮ 为研究 ＬｏＡＳ１ 和 ＬｏＡＳ２ 与鳞茎低温休眠过程中侧生原基发育的

相关性ꎬ该文通过同源克隆得到东方百合‘索邦’ＭＹＢ 转录因子 ＬｏＡＳ１ 和 ＬＢＤ 家族基因 ＬｏＡＳ２ꎬ并进行系统

进化树构建ꎬ利用实时荧光定量 ＰＣＲ、亚细胞定位等分析其表达特征ꎮ 结果表明:(１) ＬｏＡＳ１ 基因编码序列

长度为１ ０３５ ｂｐꎬ共编码 ３４４ 个氨基酸ꎻＬｏＡＳ２ 基因编码序列长度为 ７１７ ｂｐꎬ共编码 ２３８ 个氨基酸ꎮ (２)系统

进化分析显示ꎬＬｏＡＳ１ 与老鸦瓣、卷丹亲缘关系较近ꎬ与拟南芥、玉米、水稻等 ＡＳ１ 同源基因亲缘关系较远ꎻ
ＬｏＡＳ２ 与油棕、椰子亲缘关系较近ꎬ与玉米、水稻亲缘关系较远ꎮ (３)保守基序和结构域分析显示ꎬＬｏＡＳ１、
ＬｏＡＳ２ 分别与其他植物中的同源蛋白含有相同的保守基序和 Ｎ 端结构域ꎮ (４)亚细胞定位结果显示ꎬ
ＬｏＡＳ１ 蛋白定位于细胞核ꎬＬｏＡＳ２ 蛋白定位于细胞质和细胞核ꎮ (５) ＬｏＡＳ１ 和 ＬｏＡＳ２ 在低温贮藏过程中ꎬ整
体表达量显著高于常温组ꎬ二者均响应低温且在茎尖中上调表达ꎬ并在 ３０~ ４０ ｄ 表达量上升到最高ꎮ (６)石
蜡切片结果显示ꎬ低温贮藏 ４５ ｄ 时ꎬ百合鳞茎侧生原基明显增大ꎬ与 ＬｏＡＳ１ 和 ＬｏＡＳ２ 表达特征相吻合ꎮ 该研

究表明ꎬＬｏＡＳ１ 和 ＬｏＡＳ２ 可能对百合鳞茎休眠解除过程中侧生原基的发育具有重要作用ꎬ为百合鳞茎休眠解

除机制研究提供了分子依据ꎮ
关键词: 东方百合‘索邦’ꎬ ＬｏＡＳ１ꎬ ＬｏＡＳ２ꎬ 亚细胞定位ꎬ 表达分析

中图分类号: Ｑ９４３　 　 文献标识码: Ａ　 　 文章编号: １０００￣３１４２(２０２６)０８￣１３１６￣１２

Ｃｌｏｎｉｎｇꎬ ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ
ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＬｏＡＳ１ ａｎｄ ＬｏＡＳ２ ｇｅｎｅｓ

ｉｎ Ｌｉｌｉｕｍ Ｏｒｉｅｎｔａｌ Ｈｙｂｒｉｄｓ
ＫＯＮＧ Ｘｉａｎｇｈｏｎｇꎬ ＬＵＯ Ｙｕａｎｆａｎｇꎬ ＺＨＡＯ Ｙｉｒａｎꎬ ＺＨＵ Ｙｕｎｔａｏꎬ ＮＩＥ Ｙｕｗｅｉꎬ ＨＥ Ｈｅｎｇｂｉｎ∗

( Ｓｃｈｏｏｌ ｏｆ Ｌａｎｄｓｃａｐｅ Ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅꎬ Ｂｅｉｊｉｎｇ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｂｅｉｊｉｎｇ １０００８３ꎬ Ｃｈｉｎａ )

收稿日期: ２０２５－０６－１１　 接受日期: ２０２５－１０－１３
基金项目: 国家自然科学基金项目(３２３７１９５１)ꎮ
第一作者: 孔祥红(２０００—)ꎬ硕士研究生ꎬ研究方向为花卉种质资源与遗传育种ꎬ(Ｅ￣ｍａｉｌ)１７６８１８７７０９＠ ｑｑ.ｃｏｍꎮ

∗通信作者: 何恒斌ꎬ博士ꎬ教授ꎬ研究方向包括园林植物种质资源与遗传育种、繁殖与栽培技术、重要性状(花色、球根花卉休眠等)
的分子形成机制研究等ꎬ(Ｅ￣ｍａｉｌ)ｈｅｎｇｂｉｎｈｅ＿１２２０＠ ｂｊｆｕ.ｅｄｕ.ｃｎꎮ



Ａｂｓｔｒａｃｔ: ＡＳ１ ａｎｄ ＡＳ２ ｇｅｎｅｓ ｐｌａｙ ｃｒｉｔｉｃａｌ ｒｏｌｅｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｌｅａｆ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ ｈｏｗｅｖｅｒꎬ ｗｈｅｔｈｅｒ ＬｏＡＳ１ ａｎｄ ＬｏＡＳ２ ｏｆ
Ｌｉｌｉｕｍ Ｏｒｉｅｎｔａｌ Ｈｙｂｒｉｄｓ ｐｌａｙ ａ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｒｏｌｅ ｄｕｒｉｎｇ ｂｕｌｂ ｌｏｗ￣ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｄｏｒｍａｎｃｙ ｈａｓ ｎｏｔ ｂｅｅｎ ｒｅｐｏｒｔｅｄ. Ｉｎ ｏｒｄｅｒ ｔｏ
ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｅ ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ＬｏＡＳ１ ａｎｄ ＬｏＡＳ２ ａｎｄ ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｌａｔｅｒａｌ ｐｒｉｍｏｒｄｉａ ｄｕｒｉｎｇ ｂｕｌｂ ｌｏｗ￣
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｄｏｒｍａｎｃｙꎬ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｏｂｔａｉｎｅｄ ｔｈｅ Ｌｉｌｉｕｍ ｏｒｉｅｎｔａｌ ‘Ｓｏｒｂｏｎｎｅ’ ＭＹＢ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ＬｏＡＳ１ ａｎｄ ｔｈｅ ＬＢＤ
ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅ ＬｏＡＳ２ ｂｙ ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｃｌｏｎｉｎｇꎬ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｅｄ ａ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅꎬ ａｎｄ ａｎａｌｙｚｅｄ ｔｈｅｉｒ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ
ｂｙ ＲＴ￣ｑＰＣＲ ａｎｄ ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｅｒｅ ａｓ ｆｏｌｌｏｗｓ: (１) Ｔｈｅ ｃｏｄｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ＬｏＡＳ１ ｗａｓ
１ ０３５ ｂｐꎬ ｅｎｃｏｄｉｎｇ ａ ｔｏｔａｌ ｏｆ ３４４ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓꎬ ｗｈｉｌｅ ｔｈｅ ｃｏｄｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ＬｏＡＳ２ ｗａｓ ７１７ ｂｐꎬ ｅｎｃｏｄｉｎｇ ａ ｔｏｔａｌ
ｏｆ ２３８ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓ. (２) Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｔｈａｔ ＬｏＡＳ１ ｗａｓ ｍｏｒｅ ｃｌｏｓｅｌｙ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ
Ａｍａｎａ ｅｄｕｌｉｓ ａｎｄ Ｌｉｌｉｕｍ ｌａｎｃｉｆｏｌｉｕｍꎬ ａｎｄ ｍｏｓｔ ｄｉｓｔａｎｔｌｙ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａꎬ Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ ａｎｄ Ｚｅａ ｍａｙｓꎻ
ＬｏＡＳ２ ｗａｓ ｍｏｒｅ ｃｌｏｓｅｌｙ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ Ｅｌａｅｉｓ ｇｕｉｎｅｅｎｓｉｓ ａｎｄ Ｃｏｃｏｓ ｎｕｃｉｆｅｒａꎬ ａｎｄ ｍｏｒｅ ｄｉｓｔａｎｔｌｙ
ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ ａｎｄ Ｚｅａ ｍａｙｓ. (３) Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆｓ ａｎｄ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｄｏｍａｉｎｓ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｔｈａｔ ＬｏＡＳ１ ａｎｄ
ＬｏＡＳ２ ｓｈａｒｅ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆｓ ａｎｄ Ｎ￣ｔｅｒｍｉｎａｌ ｄｏｍａｉｎｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅｉｒ ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｏｔｈｅｒ ｐｌａｎｔｓ. (４) Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ
ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｔｈａｔ ＬｏＡＳ１ ｐｒｏｔｅｉｎ ｗａｓ ｌｏｃａｌｉｚｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｎｕｃｌｅｕｓ ａｎｄ ＬｏＡＳ２ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎ ｔｈｅ ｃｙｔｏｐｌａｓｍ ａｎｄ
ｎｕｃｌｅｕｓ. (５) Ｔｈｅ ｏｖｅｒａｌｌ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ＬｏＡＳ１ ａｎｄ ＬｏＡＳ２ ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈｏｓｅ ｉｎ ｔｈｅ ｎｏｒｍａｌ
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｇｒｏｕｐꎬ ａｎｄ ｂｏｔｈ ｏｆ ｔｈｅｍ ｗｅｒｅ ｕｐ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｓｔｅｍ ａｐｅｘ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｔｈｅ ｌｏｗ￣ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎬ ｗｉｔｈ ｔｈｅｉｒ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｅａｋｉｎｇ ａｔ ３０－４０ ｄ ｏｆ ｓｔｏｒａｇｅ. (６) Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｐａｒａｆｆｉｎ ｓｅｃｔｉｏｎｓ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｌａｔｅｒａｌ ｐｒｉｍｏｒｄｉａ ｏｆ ｌｉｌｙ
ｂｕｌｂｓ ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｅｎｌａｒｇｅｄ ａｔ ４５ ｄ ｏｆ ｌｏｗ￣ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｏｒａｇｅꎬ ｗｈｉｃｈ ｗａｓ ｃｏｎｓｉｓｔｅｎｔ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ
ＬｏＡＳ１ ａｎｄ ＬｏＡＳ２. Ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈａｔ ＬｏＡＳ１ ａｎｄ ＬｏＡＳ２ ｍａｙ ｐｌａｙ ａｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｒｏｌｅ ｉｎ ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｌａｔｅｒａｌ
ｐｒｉｍｏｒｄｉａ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｄｏｒｍａｎｃｙ ｒｅｌｅａｓｅ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ ｌｉｌｙ ｂｕｌｂｓꎬ ｗｈｉｃｈ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ａ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｆｕｒｔｈｅｒ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｉｎｔｏ
ｔｈｅ ｄｏｒｍａｎｃｙ ｒｅｌｅａｓｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｌｉｌｙ ｂｕｌｂｓ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｌｉｌｉｕｍ ｏｒｉｅｎｔａｌ ‘Ｓｏｒｂｏｎｎｅ’ꎬ ＬｏＡＳ１ꎬ ＬｏＡＳ２ꎬ ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎꎬ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ

　 　 东方百合花大色艳ꎬ芳香馥郁ꎬ在国际切花市

场中占有重要地位ꎬ其中 ‘索邦’ ( Ｌｉｌｉｕｍ ｏｒｅｎｔｉａｌ
‘Ｓｏｒｂｏｎｎｅ’)是最为知名的代表性品种之一ꎮ 目

前ꎬ多数百合品种都由温带的野生种驯化、培育而

来ꎬ均有鳞茎低温内休眠的生理现象ꎮ 低温贮藏

是百合生产和研究中最常用和最有效的打破休眠

的方法(李翊华ꎬ２０１０)ꎮ
不同植物在低温环境中会有不同的响应策

略ꎬ如逆境胁迫、春化、低温层积、休眠等(Ｄｉｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 对于众多温带木本植物ꎬ夏末秋初的

短日照和温度下降会启动休眠过程ꎬ休眠前芽的

分化和发育都已完成(Ａｚｅｅｚ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎬ休眠过

程中 芽 内 的 分 生 组 织 和 叶 原 基 生 长 停 滞

(Ａｎｄｅｒｓｏｎꎬ ２０１５)ꎬ休眠解除即可展叶开花ꎮ 但

是ꎬ有些植物休眠芽的发育却是动态变化的ꎮ 例

如ꎬ桃花花芽在冬季需冷量积累过程中才得以分

化完全(Ｃａｎｔｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎻ牡丹种子需依次打

破根和芽的休眠才可萌发( 金飚等ꎬ ２００６ꎻ Ｈａｏ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ 作为隐芽植物ꎬ百合属植物的地上组

织在秋季枯萎脱落ꎬ地下鳞茎进入内休眠状态ꎻ冬
季低温促进其休眠解除ꎬ进而在春季正常发芽、生

长、开花(侯玲玲等ꎬ２００６)ꎮ 百合鳞茎休眠后ꎬ仍
在不断发生相关调控过程(Ｆａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎬ叶原

基不断从茎尖分生组织中分化出来 (刘芳等ꎬ
２０１５ꎻ Ｐａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３)ꎮ 休眠解除后鳞茎开始萌

发ꎬ叶片是最早出现的结构之一ꎮ 在百合休眠解

除相关研究中ꎬ休眠芽仍然进行侧生器官(如叶原

基等)发育的调控机制还不清楚ꎬ值得深入研究ꎮ
叶原基是先由茎 尖 分 生 组 织 ( ｓｈｏｏｔ ａｐｉｃａｌ

ｍｅｒｉｓｔｅｍꎬＳＡＭ)中的 “起始细胞” ( ｆｏｕｎｄｅｒ ｃｅｌｌ)
进入周边区 ( ｐｅｒｉｐｈｅｒａｌ ｚｏｎｅꎬ ＰＺ) ꎬ再进一步分

裂、分化形成的组织 ( Ｓｃａｎｌｏｎꎬ２０００ꎻ赵方东等ꎬ
２０１７) ꎮ 叶原基作为侧生器官沿 ３ 个轴向生长:
基－顶轴ꎬ中－侧轴ꎬ近－远轴(刘涛等ꎬ２０２４) ꎮ 许

多参与叶片发育的突变体已被鉴定和详细表征ꎮ
其 中ꎬ ＡＳ１ ( ＡＳＹＭＭＥＴＲＩＣ ＬＥＡＶＥＳ １ ) 和 ＡＳ２
(ＡＳＹＭＭＥＴＲＩＣ ＬＥＡＶＥＳ ２)是叶原基起始和叶片

正常发育的关键调控者ꎬ它们在叶原基中特异性

表达ꎬ并形成转录复合物抑制茎尖分生组织特异

转录因子 ＫＮＯＸ(Ｋｎｏｔｔｅｄ１￣ｌｉｋｅ ｈｏｍｅｏｂｏｘ)的表达ꎬ
从而赋予叶原基“身份” ( ｉｄｅｎｔｉｔｙ) ( Ｃｈｕｃｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９６ꎻ Ｔｉｍｍｅｒｍａｎｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９９ꎻ Ｂｙｒｎｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ

７１３１８ 期 孔祥红等: 东方百合 ＬｏＡＳ１ 和 ＬｏＡＳ２ 基因的克隆、亚细胞定位及表达分析



２０００ꎻ Ｍａｔｓｕｍｕｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９) ꎮ
ＡＳ１ 基因编码一种含有 Ｒ２￣Ｒ３ ＭＹＢ 结构域的

蛋白ꎬ是金鱼草 ＰＨＡＮ(ＰＨＡＮＴＡＳＴＩＣＡ) (Ｗａｉｔｅｓ ＆
Ｈｕｄｓｏｎꎬ １９９５ ) 和 玉 米 ＲＳ２ ( ＲＯＵＧＨＳＨＥＡＴＨ２ )
(Ｓｃｈｎｅｅｂｅｒｇｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９８)的同源基因ꎮ Ｓｅｒｒａｎｏ￣
Ｃａｒｔａｇｅｎａ 等(１９９９)研究表明ꎬＡＳ１ 参与了叶片细

胞分化的调控ꎬＡＳ１ 位点的突变导致营养叶和茎生

叶变宽且褶皱ꎬ突变株系长势变弱ꎻ在其他细胞高

度增殖的组织中也发现 ＡＳ１ 有高水平的表达ꎬ这
进一步表明其在细胞分裂和早期细胞分化中发挥

了作用(Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎮ 拟南芥 ＡＳ２ 基因是侧

生器官边界结构域 [ ｌａｔｅｒａｌ ｏｒｇａｎ ｂｏｕｎｄａｒｉｅｓ (侧生

器官边界ꎬＬＯＢ) ｄｏｍａｉｎꎬＬＢＤ] 家族的一员ꎬＬＢＤ
蛋白由保守的 Ｎ 端 ＬＯＢ 结构域和可变的 Ｃ 端区

域组成 ( Ｍａｔｓｕｍｕｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ Ｍａｃｈｉｄａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２２)ꎬ不仅在植物的侧生器官发育中具有关键调

控作用(Ｍａｊｅｒ ＆ Ｈｏｃｈｈｏｌｄｉｎｇｅｒꎬ ２０１１ꎻ Ａｎｄｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２３)ꎬ还可以在植物生长和发育过程中发挥多种

功能(Ｘｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ ＡＳ２ 不仅可与 ＡＳ１ 形成

复合物ꎬ进而与 Ｈ３Ｋ９ 甲基转移酶 ＫＹＰ / ＳＵＶＨ５ / ６
( ＫＲＹＰＴＯＮＩＴＥ / ＳＵＰＰＲＥＳＳＯＲ ＯＦ ＶＡＲＩＥＧＡＴＩＯＮ
３￣９ ＨＯＭＯＬＯＧ５ / ６ ) 等 表 观 遗 传 因 子 相 互 作 用

(Ｈｕｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３)ꎬ还可招募 ＰＲＣ２ ( ｐｏｌｙｃｏｍｂ
ｒｅｐｒｅｓｓｉｖｅ ｃｏｍｐｌｅｘ２)进行 ＤＮＡ 甲基化(Ｍａｃｈｉｄａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１５ꎻ Ｖｉａｌ￣Ｐｒａｄｅｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎬ参与远轴基因

ＥＴＴ / ＡＲＦ３ (ＥＴＴＩＮ / ＡＵＸＩＮ ＲＥＳＰＯＮＳＥ ＦＡＣＴＯＲ３)、
ＡＲＦ４ 和 １ 类 ＫＮＯＸ 同源基因的转录抑制ꎬ从而调

控叶 片 发 育 和 形 态 建 成 ( Ｉｋｅｚａｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ
Ｉｗａｓａｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ ＡＳ２￣ＡＳ１ 还可通过募集染

色质重塑因子 ＨＩＲＡ 形成染色质抑制状态ꎬ沉默

ＫＮＯＸ 基因从而促进叶片分化(Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ
本研究以东方百合‘索邦’为材料ꎬ提取 ＲＮＡ

并克隆得到 ＬｏＡＳ１ 和 ＬｏＡＳ２ 基因ꎬ并进行生物信息

学分析和亚细胞定位ꎻ利用 ＲＴ￣ｑＰＣＲ 对低温和常

温贮藏过程中 ＬｏＡＳ１ 和 ＬｏＡＳ２ 基因在茎尖中的表

达模式进行分析ꎬ并对低温贮藏关键时期的茎尖

进行石蜡切片观察ꎬ拟探讨如下问题: ( １) 分析

ＬｏＡＳ１ 和 ＬｏＡＳ２ 蛋白的特征ꎬ确定二者在细胞中

的表达位置ꎻ( ２) 低温和常温贮藏条件下ꎬ探究

ＬｏＡＳ１ 和 ＬｏＡＳ２ 基因在鳞茎茎尖的表达特征ꎬ分析

二者在鳞茎低温贮藏中的潜在功能ꎮ 本研究以期

为深入解析 ＬｏＡＳ１ 和 ＬｏＡＳ２ 基因在低温休眠解除

中的功能提供理论基础ꎬ也为揭示低温解除鳞茎

休眠过程中侧生原基的发育机制提供新线索ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

以 ２０２１ 年 １２ 月底在北京市顺义鲜花港温室

种植的东方百合‘索邦’为试验材料ꎬ分别取足量

上部叶和下部叶ꎬ用于基因克隆ꎬ所取材料经过液

氮速冻后立即放入－８０ ℃冰箱ꎮ
试验所用种球贮存于北京林业大学北林科技

温室和冷库ꎮ 根据前期组内观察结果将种球按周

径和后续发育进程分为大球(周径≥１０ ｃｍꎬ正常

开花)、中球(７ ｃｍ≤周径<１０ ｃｍꎬ有花芽但不能开

花)ꎬ小球(３ ｃｍ≤周径<７ ｃｍꎬ可抽茎但不产生花

芽)(图 １)ꎮ 为探究具有不同发育进程的种球低

温和常温贮藏过程中基因的表达动态ꎬ对大、中、
小球都进行了取材ꎮ 取材前需依次将鳞茎的外

层、中层、内层鳞片剥除至茎尖高度约 ７ ~ ８ ｍｍ
(图 １)ꎬ用干净的刀片水平切下茎尖部分ꎬ用锡箔

纸包裹并做好标记ꎬ液氮速冻后保存于－８０ ℃ 冰

箱中ꎮ

比例尺为 １ ｃｍꎮ
Ｓｃａｌｅ ｂａｒ ＝ １ ｃｍ.

图 １　 百合茎尖取材示意图
Ｆｉｇ. １　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｌｉｌｙ ｓｔｅｍ ａｐｅｘ ｅｘｔｒａｃｔｉｏｎ

根据刘艳萍(２００７)对百合解除休眠温度的研

究ꎬ设置低温(４ ℃)实验组和常温(２３ ℃)对照

组ꎮ 将贮藏前茎尖取材并命名为 Ｒ０(Ｃ０)ꎬ将对照

组和实验组分别放入 ２３ ℃ 温室和 ４ ℃ 冷库中ꎮ
根据课题组前期对百合鳞茎春化和休眠解除具体

时间节点的研究ꎬ在 １０、１５、２０、３０、４０、４５、５０、６０ ｄ
分别对实验组和对照组进行取材ꎬ根据贮藏时间

８１３１ 广　 西　 植　 物 ４６ 卷



将低温实验组茎尖分别命名为 Ｃ１０、 Ｃ１５、 Ｃ２０、
Ｃ３０、Ｃ４０、Ｃ４５、Ｃ５０、Ｃ６０ꎬ常温对照组茎尖分别命

名为 Ｒ１０、Ｒ１５、Ｒ２０、Ｒ３０、Ｒ４０、Ｒ４５、Ｒ５０、Ｒ６０ꎮ 每

个时期取 ３ 个生物学重复ꎬ共取得大、中、小球茎

尖 １５３ 个ꎮ
１.２ 方法

１.２.１ 总 ＲＮＡ 提取及 ｃＤＮＡ 的合成 　 将材料置于

液氮中充分研磨ꎬ使用 ＥＡＳＹ Ｓｐｉｎ Ｐｌｕｓ 植物 ＲＮＡ
快速提取试剂盒(北京艾德莱生物科技有限公司)
提取样品总 ＲＮＡꎬ测定浓度后置于－８０ ℃ 冰箱保

存ꎮ 使用 Ｒｅｖｅｒ Ｔｒａ Ａｃｅ ｑＰＣＲ ＲＴ Ｍａｓｔｅｒ Ｍｉｘ 试剂

盒[东洋纺 (上海) 生物科技有限公司] 对样品

ＲＮＡ 进行反转录ꎬ将所得 ｃＤＮＡ 置于－２０ ℃保存ꎮ
１.２.２ ＡＳ１、ＡＳ２ 基因编码序列的克隆　 在课题组已

有的东方百合‘索邦’转录组数据库中对拟南芥

ＡＳ１ 和 ＡＳ２ 进行 ＢＬＡＳＴ 分析ꎬ筛选获得预期的

ＬｏＡＳ１、ＬｏＡＳ２ 基因序列ꎬ设计克隆引物 Ｆ１、Ｒ１ 和

Ｆ２、Ｒ２(表 １)ꎬ以东方百合‘索邦’上部叶片和下部

叶片的 ｃＤＮＡ 配置混合模板ꎬ使用 Ｐｒｉｍｅ ＳＴＡＲ
Ｍａｘ(ＴａＫａＲａ)ꎬ对 ＬｏＡＳ１ 和 ＬｏＡＳ２ 基因编码区序列

进行扩增ꎮ
１.２.３ 实时荧光定量　 以东方百合‘索邦’大球、中
球、小球在低温、常温条件下不同贮藏时期的茎尖

ｃＤＮＡ 为模板ꎬ以 ＬｏＡｃｔｉｎ 作为基因表达归一化的

内参ꎬ设计特异性引物 (表 １): ＬｏＡｃｔｉｎ 引物 Ｆ３、
Ｒ３ꎬＬｏＡＳ１ 引物 Ｆ４、Ｒ４ 和 ＬｏＡＳ２ 引物 Ｆ５、Ｒ５ꎮ 使

用荧光定量 ＰＣＲ 仪( ｑＴＯＷＥＲ３Ｇꎬ德国耶拿)进行

ＲＴ￣ｑＰＣＲ 实验检测基因表达水平ꎬ反应体系如下:
ＳＹＢＲ Ｇｒｅｅｎ Ｐｒｏ Ｔａｑ ＨＳ ( 避 光) １０ μＬ ＋ １０ ×
Ｐｒｉｍｅｒ ８ μＬ＋ １０ × Ｔｅｍｐ ２ μＬ (共计 ２０ μＬ)ꎬ反应

程序:预变性 ９５ ℃ꎬ ３０ ｓꎻ变性 ９５ ℃ꎬ ５ ｓꎻ退火 ５５
℃ꎬ ３０ ｓꎻ延伸 ７２ ℃ꎬ ３０ ｓꎬ循环 ４０ 次ꎬ每个样品重

复 ３ 次ꎮ 所得结果使用 ｑＰＣＲ ｓｏｆｔ ４.０ 软件进行处

理ꎬ并使用 ＧｒａｐｈＰａｄ Ｐｒｉｓｍ ９.５ 软件进行绘图ꎮ
１.２. ４ 生物信息学分析 　 利用 ＳＯＰＭＡ( ｈｔｔｐｓ: / /
ｎｐｓａ. ｌｙｏｎ. ｉｎｓｅｒｍ. ｆｒ / ｃｇｉ￣ｂｉｎ / ｎｐｓａ ＿ ａｕｔｏｍａｔ. ｐｌ?
ｐａｇｅ ＝ / ＮＰＳＡ / ｎｐｓａ＿ ｓｏｐｍａ. ｈｔｍｌ) 进行蛋白二级结

构预测ꎬ利用 ｈｔｔｐｓ: / / ｗｅｂ. ｅｘｐａｓｙ. ｏｒｇ / ｐｒｏｔｐａｒａｍ /网
站 进 行 蛋 白 质 理 化 性 质 分 析ꎮ 在 ＮＣＢＩ 上

(ｈｔｔｐｓ: / / ｂｌａｓｔ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / Ｂｌａｓｔ.ｃｇｉ)检索得到

ＬｏＡＳ１ 和 ＬｏＡＳ２ 的同源基因ꎬ使用 ＤＮＡＭＡＮ 进行

不同物种 ＡＳ１、ＡＳ２ 的氨基酸序列比对ꎬ并使用

ＭＥＧＡ￣Ｘ 采用邻域连接( ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣ｊｏｉｎｉｎｇꎬＮＪ)算法

分析并构建 ＬｏＡＳ１ 和 ＬｏＡＳ２ 的系统发育树ꎻ利用

ＮＣＢＩ 分别获取 ＬｏＡＳ１、ＬｏＡＳ２ 及其同源蛋白的保

守结 构 域ꎬ使 用 ＭＥＭＥ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｍｅｍｅ￣ｓｕｉｔｅ. ｏｒｇ /
ｍｅｍｅ / ｔｏｏｌｓ / ｍｅｍｅ) 进 行 保 守 基 序 分 析ꎬ 并 利 用

ＴＢｔｏｏｌｓ 进行绘图(Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３)ꎮ
１.２.５ 亚细胞定位载体的构建和瞬时表达 　 根据

ＡｉｏＦＦＰ 载体工具箱说明(Ｈａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎬ设计

ＬｏＡＳ１、ＬｏＡＳ２ 的亚克隆引物 Ｆ６、Ｒ６ 和 Ｆ７、Ｒ７(表

１)ꎬＰＣＲ 扩增后ꎬ根据 Ｕｎｉｃｌｏｎｅ Ｏｎｅ Ｓｔｅｐ Ｓｅａｍｌｅｓｓ
Ｃｌｏｎｉｎｇ Ｋｉｔ(北京金沙生物科技有限公司)说明书

进行 连 接 转 化ꎬ 得 到 ｐＹＬ１３００￣ＬｏＡＳ１￣ｅＧＦＰ 和

ｐＹＬ１３００￣ＬｏＡＳ２￣ｅＧＦＰ 重 组 质 粒ꎬ 转 化 农 杆 菌

ＥＨＡ１０５(北京博迈德生物技术有限公司)ꎮ 配制

重悬液(１０ ｍｍｏＬ􀅰Ｌ￣１ ＭＥＳ＋１００ μｍｏＬ􀅰Ｌ￣１ ＡＳ＋１０
ｍｍｏＬ􀅰Ｌ￣１ ＭｇＣｌ２ꎬｐＨ＝ ５.８)并将菌体重悬ꎬ黑暗条

件 静 置 ２ ~ ３ ｈ 后 从 本 氏 烟 草 ( Ｎｉｃｏｔｉａｎａ
ｂｅｎｔｈａｍｉａｎａ)叶背注射进行瞬时侵染ꎬ在培养箱中

黑暗培养 ２ ｄ 后ꎬ在激光共聚焦显微镜( Ｌｅｉｃａ ＴＣＳ
ＳＰ８ꎬ德国)下观测蛋白表达的定位结果ꎮ
１.２.６ 石蜡切片 　 东方百合‘索邦’大球可正常开

花ꎬ故选择低温贮藏过程中的大球茎尖进行石蜡

切片观察ꎮ 首先ꎬ切取 ７ ~ ８ ｍｍ 茎尖组织ꎬ置于

ＦＡＡ 固定液中常温避光固定ꎮ 其次ꎬ依次进行梯

度乙醇脱水、二甲苯透明处理及石蜡浸透包埋等

前期处理ꎮ 然后ꎬ使用半自动轮转切片机( Ｌｅｉｃａ
ＲＭ２２４５ꎬ德国) 切片ꎬ筛选切片后用番红固绿染

色ꎬ并以中性树脂封片ꎮ 最 后ꎬ在 光 学 显 微 镜

(Ｌｅｉｃａ ＤＭ５００ꎬ瑞士)下观察不同处理组茎尖的解

剖学形态特征ꎬ并采用 ＬＡＳ Ｖ４.４ 图像采集系统采

集照片ꎮ

２　 结果与分析

２.１‘索邦’ＬｏＡＳ１ 和 ＬｏＡＳ２ 基因的克隆

以东方百合‘索邦’上部叶和下部叶 ｃＤＮＡ 为

混合模板ꎬＰＣＲ 扩增获得清晰的目的片段条带(图
２)ꎮ 经纯化回收、连接转化和测序后ꎬ得到 ＡＳ１ 和

ＡＳ２ 基因的编码区序列ꎮ ＡＳ１ 编码序列长度为

１ ０３５ ｂｐꎬ共编码 ３４４ 个氨基酸ꎻＡＳ２ 编码序列长度

为 ７１７ ｂｐꎬ共编码 ２３８ 个氨基酸ꎮ 在 ＮＣＢＩ 分别对

ＡＳ１、ＡＳ２ 氨基酸序列进行 ＢＬＡＳＴＰ 检索ꎬ发现 ＡＳ１
与其他植物中已报道的 ＡＳ１、ＲＳ２ 和 ＰＨＡＮ 蛋白具

有较高的相似性ꎻＡＳ２ 与其他植物中已报道的 ＡＳ２、
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表 １　 试验所用引物序列
Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｐｒｉｍｅｒｓ ｕｓｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｔｅｓｔ

引物编号
Ｐｒｉｍｅｒ Ｎｏ.

引物名称
Ｐｒｉｍｅｒ ｎａｍｅ

引物序列(５′－３′)
Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅ (５′－３′)

Ｆ１ ＬｏＡＳ１￣ｃｌｏｎｅ￣Ｆ ＡＴＧＡＡＧＧＡＡＡＧＡＣＡＧＣＧＧＴＧＧＧＧＡＴ

Ｒ１ ＬｏＡＳ１￣ｃｌｏｎｅ￣Ｒ ＴＣＡＣＣＧＴＣＣＡＴＴＣＧＣＣＴＣＡＧＡＣＧＡＴ

Ｆ２ ＬｏＡＳ２￣ｃｌｏｎｅ￣Ｆ ＡＴＧＧＣＡＴＣＧＴＣＴＴＣＡＧＣＣＴＣＡＡＴＧＡ

Ｒ２ ＬｏＡＳ２￣ｃｌｏｎｅ￣Ｒ ＴＣＡＣＧＡＣＧＧＣＣＣＧＡＴＧＣＣＣＧＡＣＣＴ

Ｆ３ ＬｏＡｃｔｉｎ￣ｑＰＣＲ￣Ｆ ＣＣＣＡＴＴＧＡＧＣＡＣＧＧＣＡＴＴＧＴＣ

Ｒ３ ＬｏＡｃｔｉｎ￣ｑＰＣＲ￣Ｒ ＧＧＡＴＴＧＡＧＡＧＧＡＧＣＴＴＣＧＧＴＧＡＧＡ

Ｆ４ ＬｏＡＳ１￣ｑＰＣＲ￣Ｆ ＡＧＣＧＡＡＧＣＡＣＧＧＴＡＡＣＡＡＧＴＧ

Ｒ４ ＬｏＡＳ１￣ｑＰＣＲ￣Ｒ ＧＡＴＣＧＴＡＣＴＴＧＣＣＡＧＧＣＴＣＡＡ

Ｆ５ ＬｏＡＳ２￣ｑＰＣＲ￣Ｆ ＣＡＡＣＧＴＧＡＣＡＡＡＧＣＴＧＣＴＧＡＡ

Ｒ５ ＬｏＡＳ２￣ｑＰＣＲ￣Ｒ ＧＡＴＡＣＡＧＣＣＣＣＡＡＧＡＴＧＡＧＣＡ

Ｆ６ ＬｏＡＳ１￣ｅＧＦＰ￣Ｆ ＴＴＡＣＡＡＣＣＴＣＡＣＴＣＡＡＧＴＣＣＧＴＴＡＧＡＧＣＣＣＡＴＧＡＡＧＧＡＡＡＧＡＣＡＧＣＧＧＴＧＧＧＧＡＴ

Ｒ６ ＬｏＡＳ１￣ｅＧＦＰ￣Ｒ ＧＡＧＴＡＴＴＣＴＴＡＧＧＴＧＧＣＡＧＣＧＡＡＣＧＡＧＣＣＣＣＣＧＴＣＣＡＴＴＣＧＣＣＴＣＡＧＡＣＧＡＴ

Ｆ７ ＬｏＡＳ２￣ｅＧＦＰ￣Ｆ ＴＴＡＣＡＡＣＣＴＣＡＣＴＣＡＡＧＴＣＣＧＴＴＡＧＡＧＣＣＣＡＴＧＧＣＡＴＣＧＴＣＴＴＣＡＧＣＣＴＣＡＡＴＧＡ

Ｒ７ ＬｏＡＳ２￣ｅＧＦＰ￣Ｒ ＧＡＧＴＡＴＴＣＴＴＡＧＧＴＧＧＣＡＧＣＧＡＡＣＧＡＧＣＣＣＣＧＡＣＧＧＣＣＣＧＡＴＧＣＣＣＧＡＣＣＴ

图 ２　 ＬｏＡＳ１ 与 ＬｏＡＳ２ 的 ＰＣＲ 扩增
Ｆｉｇ. ２　 ＰＣＲ ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＬｏＡＳ１ ａｎｄ ＬｏＡＳ２

ＬＯＢ 家族蛋白相似度较高ꎬ因此可确定二者为东

方百合‘索邦’ ＡＳ１、ＡＳ２ 基因ꎬ分别命名为 ＬｏＡＳ１、
ＬｏＡＳ２ꎮ
２.２ ＬｏＡＳ１ 和 ＬｏＡＳ２ 蛋白质信息分析

ＬｏＡＳ１ 共含有 ３４４ 个氨基酸ꎬ蛋白分子式为

Ｃ１７４２Ｈ２７９４Ｎ５３４Ｏ５１１Ｓ１５ꎻＬｏＡＳ２ 共含有 ２３８ 个氨基酸ꎬ

蛋白分子式为 Ｃ１０８５Ｈ１６９４Ｎ３１６Ｏ３３３Ｓ１５ꎮ 理化性质分析

(表 ２)表明ꎬＬｏＡＳ１ 和 ＬｏＡＳ２ 均为不稳定蛋白和亲

水性蛋白ꎮ 利用 ＳＯＰＭＡ 对 ＬｏＡＳ１、ＬｏＡＳ２ 蛋白的

二级 结 构 进 行 分 析ꎬ结 果 显 示ꎬ ＬｏＡＳ１ 蛋 白 由

４３.９０％的 α￣螺旋、０.５８％的延伸链和 ５５.５２％的无

规则卷曲组成ꎻＬｏＡＳ２ 蛋白由 ３９. ９２％的 α￣螺旋、
０.８４％的延伸链和 ５９.２４％的无规则卷曲组成ꎮ 对

ＬｏＡＳ１ 与 ＬｏＡＳ２ 蛋白的三级结构进行预测ꎬ结果

同样显示二者结构均以 α￣螺旋和无规则卷曲为主

(图 ３)ꎮ
２.３ ＬｏＡＳ１ 和 ＬｏＡＳ２ 同源比对和系统进化分析

使用 ＤＮＡＭＡＮ 软件对 ＬｏＡＳ１ 蛋 白 序 列 与

ＮＣＢＩ 已报道的其他植物中 ＡＳ１、ＲＳ２ 和 ＰＨＡＮ 蛋

白进行序列比对(图 ４:Ａ)ꎬ发现它们均具有保守

的 ＭＹＢ 结构域ꎬ同源性较高ꎬ其中 ＬｏＡＳ１ 蛋白 ３ ~
１０７ ａａ 处为其 ＭＹＢ 结构域ꎮ 为进一步探究 ＬｏＡＳ１
与其他植物中 ＡＳ１ 同源蛋白的亲缘关系ꎬ对保守

结构域、保守基序和进化树进行综合绘图ꎬ结果

(图 ４:Ｂ)表明ꎬ它们具有类型和分布相同的 ３ 种

基序和同样位于 Ｎ 端的 ＭＹＢ 结构域ꎬＬｏＡＳ１ 还包

含与卷丹、老鸦瓣相同的 ＡＴＰ 结合亚基 ＣｌｐＡ 结构

域ꎮ 这进一步证明了 ＬｏＡＳ１ 和其他物种 ＡＳ１ 的同

源性ꎬ并可能发挥与其他物种 ＡＳ１ 相似的功能ꎮ
在亲缘关系上ꎬ ＬｏＡＳ１ 与同为百合科的卷丹、老鸦

０２３１ 广　 西　 植　 物 ４６ 卷



表 ２　 ＬｏＡＳ１ 和 ＬｏＡＳ２ 蛋白的理化分析
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＬｏＡＳ１ ａｎｄ ＬｏＡＳ２ ｐｒｏｔｅｉｎｓ

蛋白质
Ｐｒｏｔｅｉｎ

氨基酸数量
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓ

分子质量
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍａｓｓ

(ｋＤａ)

原子总数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｔｏｔａｌ ａｔｏｍｓ

不稳定系数
Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ
ｉｎｓｔａｂｉｌｉｔｙ

理论等电点
Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｐＩ

脂肪系数
Ａｌｉｐｈａｔｉｃ ｉｎｄｅｘ

亲水性平均值
Ａｖｅｒａｇｅ ｈｙｄｒｏｐｈｉｌｉｃｉｔｙ

ＬｏＡＳ１ ３４４ ３９.８７５ ５ ５９６ ５９.２１ ９.５１ ７１.２５ －０.８９９

ＬｏＡＳ２ ２３８ ２４.９７４ ３ ４４３ ４７.６８ ８.２９ ６９.４１ －０.１３６

Ａ. ＬｏＡＳ１ 蛋白二级结构预测ꎻ Ｂ. ＬｏＡＳ２ 蛋白二级结构预测ꎻ Ｃ. ＬｏＡＳ１ 蛋白三级结构预测ꎻ Ｄ. ＬｏＡＳ２ 蛋白三级结构预测ꎮ
Ａ. Ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ＬｏＡＳ１ꎻ Ｂ. Ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ＬｏＡＳ２ꎻ Ｃ. Ｐｒｏｔｅｉｎ ｔｅｒｔｉａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ
ｏｆ ＬｏＡＳ１ꎻ Ｄ. Ｐｒｏｔｅｉｎ ｔｅｒｔｉａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ＬｏＡＳ２.

图 ３　 ＬｏＡＳ１ 与 ＬｏＡＳ２ 蛋白结构预测
Ｆｉｇ. ３　 Ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ＬｏＡＳ１ ａｎｄ ＬｏＡＳ２

瓣同源进化关系最近ꎬ与油棕、椰子等单子叶植物

亲缘关系相对较近ꎬ与玉米、水稻、拟南芥、金鱼草

的亲缘关系相对较远ꎮ
将 ＬｏＡＳ２ 蛋白与 ＮＣＢＩ 已报道的其他植物中

的 ＡＳ２ 和 ＬＢＤ 家族蛋白进行序列比对ꎬ发现它们

均具有保守的 ＬＯＢ 结构域ꎬ同源性较高ꎬ其中

ＬｏＡＳ２ 蛋白 ２４ ~ １２０ ａａ 处为 ＬＯＢ 结构域 (图 ５:
Ａ)ꎮ 对保守结构域、保守基序和进化树进行综合

绘图ꎬ结果(图 ５:Ｂ)显示ꎬＬｏＡＳ２ 与其他植物 ＡＳ２
同源蛋白均具有两个相同的保守基序和位于 Ｎ 端

的 ＬＯＢ 结构域ꎮ 这证明了 ＬｏＡＳ２ 和其他物种 ＡＳ２
的同源性ꎮ 另外ꎬ在亲缘关系上ꎬＬｏＡＳ２ 与油棕、
椰子、拟南芥等亲缘关系较近ꎬ而与玉米、水稻亲

缘关系较远ꎮ
２.４ ＬｏＡＳ１ 和 ＬｏＡＳ２ 蛋白的亚细胞定位

为确定 ＬｏＡＳ１、ＬｏＡＳ２ 蛋白在细胞中的表达位

置ꎬ利用激光共聚焦显微镜观察其在本氏烟草细

胞中的表达位置ꎮ 结果(图 ６)表明ꎬ空载质粒的

荧光信号出现在细胞质与细胞核中ꎬＬｏＡＳ１ 主要定

位在细胞核中ꎬ与转录因子的核定位特征相符合ꎮ
另外ꎬ在部分细胞中观察到 ＬｏＡＳ１ 在核仁中信号

更为强烈ꎬ优先定位于核仁中ꎮ 然而ꎬＬｏＡＳ２ 则表

现为细胞核、细胞质定位ꎬ与其他研究中的核定位

结果不同ꎮ 因此ꎬ推测 ＡＳ２ 蛋白可能在百合中发

挥不同的作用ꎮ
２.５ 鳞茎低温贮藏过程中 ＬｏＡＳ１ 与 ＬｏＡＳ２ 的表达

响应

利用实时荧光定量 ＰＣＲꎬ对鳞茎低温贮藏过程

中的 ＬｏＡＳ１ 和 ＬｏＡＳ２ 进行表达特征分析ꎮ 在不同规

格‘索邦’种球中ꎬ低温贮藏后 ＬｏＡＳ１ 均先上调表

达ꎬ在 ３０~ ４０ ｄ 表达量略微下降ꎬ之后再回升ꎻ而在

常温贮藏中其表达量下降(图 ７)ꎮ ＬｏＡＳ２ 在‘索邦’
大球贮藏过程中表达量均有下降ꎬ但低温条件下的

表达量显著高于常温组ꎻ在中球中ꎬＬｏＡＳ２ 在低温和

常温条件下均为先上升再下降ꎬ但低温条件下的表

达量上升幅度更大ꎬ显著高于常温组ꎻ在小球中ꎬ
ＬｏＡＳ２ 表达量则呈现先下降后上升的趋势(图 ７)ꎮ

值得注意的是ꎬ在大球和中球中ꎬ低温 ３０ ~ ４０
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Ｌｏ. 东方百合‘索邦’ꎻ Ｅｇ. 油棕ꎻ Ｃｎ. 椰子ꎻ Ｐｄ. 海枣ꎻ Ａｔ. 拟南芥ꎻ Ｏｓ. 水稻ꎻ Ｚｍ. 玉米ꎻ Ａｍ. 金鱼草ꎻ Ｌｌ. 卷丹ꎻ Ａｅ. 老鸦瓣ꎮ
下同ꎮ Ａ. ＬｏＡＳ１ 与不同植物 ＡＳ１ 氨基酸序列比对ꎻ Ｂ. ＬｏＡＳ１ 同源蛋白的系统进化树及保守基序和结构域分析ꎮ
Ｌｏ. Ｌｉｌｉｕｍ ｏｒｉｅｎｔａｌ ‘Ｓｏｒｂｏｎｎｅ’ꎻ Ｅｇ. Ｅｌａｅｉｓ ｇｕｉｎｅｅｎｓｉｓꎻ Ｃｎ. Ｃｏｃｏｓ ｎｕｃｉｆｅｒａꎻ Ｐｄ. Ｐｈｏｅｎｉｘ ｄａｃｔｙｌｉｆｅｒａꎻ Ａｔ. Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａꎻ Ｏｓ. Ｏｒｙｚａ
ｓａｔｉｖａꎻ Ｚｍ. Ｚｅａ ｍａｙｓꎻ Ａｍ. Ａｎｔｉｒｒｈｉｎｕｍ ｍａｊｕｓꎻ Ｌｌ. Ｌｉｌｉｕｍ ｌａｎｃｉｆｏｌｉｕｍꎻ Ａｅ. Ａｍａｎａ ｅｄｕｌｉｓ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ. Ａ. Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ
ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ＬｏＡＳ１ ｗｉｔｈ ｔｈｏｓｅ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔｓꎻ Ｂ. Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ａｎｄ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆｓ ａｎｄ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｄｏｍａｉｎｓ ｏｆ ＬｏＡＳ１
ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｐｒｏｔｅｉｎｓ.

图 ４　 ＬｏＡＳ１ 生物信息学分析
Ｆｉｇ. ４　 Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＬｏＡＳ１

ｄ 时 ＬｏＡＳ２ 的表达量均出现下调ꎬ与 ＬｏＡＳ１ 的表达

特征 相 似ꎮ 另 外ꎬ 低 温 贮 藏 ４５ ｄ 时ꎬ ＬｏＡＳ１ 和

ＬｏＡＳ２ 又出现了表达量上调ꎬ推测 ４５ ｄ 可能也是

调控过程中一个关键时间节点ꎮ

２.６ 东方百合茎尖石蜡切片观察

对低温贮藏过程中的东方百合‘索邦’大球茎

尖进行石蜡切片观察ꎬ结果(图 ８) 表明ꎬ贮藏前

(Ｃ０)茎尖分生组织( ＳＡＭ)较为凸起ꎬ且叶原基较
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Ａ. ＬｏＡＳ２ 与不同植物 ＡＳ２ 氨基酸序列比对ꎻ Ｂ. ＬｏＡＳ２ 同源蛋白的系统进化树及保守基序和结构域分析ꎮ
Ａ. Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ＬｏＡＳ２ ｗｉｔｈ ｔｈｏｓｅ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔｓꎻ Ｂ. Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ａｎｄ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆｓ ａｎｄ
ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｄｏｍａｉｎｓ ｏｆ ＬｏＡＳ２ ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｐｒｏｔｅｉｎｓ.

图 ５　 ＬｏＡＳ２ 生物信息学分析
Ｆｉｇ. ５　 Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＬｏＡＳ２

小ꎬ而低温贮藏 ４５ ｄ 时(Ｃ４５)ꎬＳＡＭ 开始变平ꎬ已
有叶原基不断发育ꎬ明显增大增厚ꎬ并且还分化出

新的叶原基ꎮ 这与 ＬｏＡＳ１、ＬｏＡＳ２ 在低温贮藏 ４５ ｄ
内的表达量增高较为吻合ꎬ表明在百合大球中ꎬ
ＬｏＡＳ１、ＬｏＡＳ２ 可能在鳞茎低温休眠中对侧生原基

的发育起到促进作用ꎮ

３　 讨论与结论

百合鳞茎具有内休眠的特性ꎬ低温是诱导休

眠解除的关键因子ꎮ 有研究表明ꎬ鳞茎低温休眠

解除过程中芽的侧生原基是动态发育的ꎬ但其具

体分子机制尚不明确ꎮ 叶原基的发育和叶形态的

建成是一个复杂的过程ꎬ牵涉多条通路和多个重

要基因ꎬ其中 ＡＳ１ 和 ＡＳ２ 是调控该过程的关键因

子(Ｉｋｅｚａｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ Ｉｗａｓａｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 前人

研究大多在模式植物中进行ꎬ而本研究以多年生球

根花卉百合为材料ꎬ探索在百合鳞茎低温休眠解除

过程中ꎬＡＳ１、ＡＳ２ 基因在其侧生原基发育中的作用ꎮ
本研究通过生物信息学分析和亚细胞定位ꎬ

推测 ＬｏＡＳ１ 和 ＬｏＡＳ２ 基因可能参与调控东方百合

‘索邦’鳞茎的侧生原基发育ꎮ 在拟南芥中ꎬＭＹＢ
转录因子 ＡＳ１ 可与 ＬＢＤ 家族蛋白 ＡＳ２ 共同作用ꎬ
也 可 与 ＬＨＰ１ ( ＬＩＫＥ ＨＥＴＥＲＯＣＨＲＯＭＡＴＩＮ
ＰＲＯＴＥＩＮ １)互作(Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎬ在叶片发育过

程中抑制 ＫＮＯＸ 基因的表达(Ｃｈｕｃｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９６ꎻ
Ｂｙｒｎｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００)ꎬ不仅影响叶原基的形成ꎬ还能

建立叶片极性(赵方东等ꎬ２０１７)ꎮ 在‘索邦’百合

中ꎬＬｏＡＳ１ 蛋白与其他植物中 ＡＳ１ 均含有 Ｎ 端保

守的 ＭＹＢ 结构域ꎬ与卷丹、老鸦瓣的 ＡＳ１ 关系最

３２３１８ 期 孔祥红等: 东方百合 ＬｏＡＳ１ 和 ＬｏＡＳ２ 基因的克隆、亚细胞定位及表达分析



比例尺为 １０ μｍꎬ下同ꎮ
Ｓｃａｌｅ ｂａｒｓ＝１０ μｍꎬ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ. ＧＦＰ. Ｇｒｅｅｎ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ.

图 ６　 烟草表皮细胞中 ＬｏＡＳ１ 和 ＬｏＡＳ２ 蛋白的亚细胞定位
Ｆｉｇ. ６　 Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ＬｏＡＳ１ ａｎｄ ＬｏＡＳ２ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｔｏｂａｃｃｏ ｅｐｉｄｅｒｍａｌ ｃｅｌｌｓ

近ꎮ Ｑｕ 等(２０２４)研究表明ꎬ卷丹 ＬｌＡＳ１ 可能促进

腋生分生组织的发育ꎬ从而促进珠芽的形成ꎬ因此

推测 ＬｏＡＳ１ 也可能在百合侧生器官的发育过程中

起调控作用ꎮ ＬｏＡＳ２ 蛋白含有保守的 ＬＯＢ 结构

域ꎬ与双子叶植物拟南芥及单子叶植物油棕、椰子

等 ＡＳ２ 蛋白亲缘关系最近ꎮ 在拟南芥中ꎬＬＢＤ 家

族基因已被证明参与调控叶原基的发育ꎬ并建立

分生组织和分化的外侧器官之间的边界(Ｒｏｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２４)ꎬ这表明 ＬｏＡＳ２ 可能在百合鳞茎侧生器

官发育中也发挥相似作用ꎮ
前人研究发现ꎬ玉米 ＡＳ１ 同源蛋白 ＲＳ２ 定位

于细胞核中 ( Ｔｈｅｏｄｏｒｉｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３)ꎬ拟南芥中

ＡＳ１ 和 ＡＳ２ 两种蛋白质都定位于核体内(Ｕｅｎｏ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００７)ꎬ而拟南芥 ＡＳ１ 在间期细胞中会优先定

位于核仁中ꎬＡＳ２ 则优先定位于核质中(Ｚｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００８)ꎮ 此外ꎬＡＳ２ 还与 ＡＳ１ 在核仁周围小体中共

定位ꎬ并且 ＡＳ２ 小体的形成与其在发育过程中的

功能具有高度相关性( Ｌｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 本研究

中ꎬ东方百合‘索邦’的 ＬｏＡＳ１ 主要定位于细胞核

中ꎬ与前人结果较为一致ꎮ 另外值得关注的是ꎬ在
部分细胞中ꎬ也出现了核仁信号明显强于核质的

现象ꎬ推测 ＬｏＡＳ１ 可能发挥其他与核仁相关的重

要作用ꎬ如调节植物的生长发育和生殖、应激感应

及细胞活动控制等(Ｒａｓｋａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６ꎻ Ｌｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２２ꎻ Ｌｅｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２４)ꎮ ＬｏＡＳ２ 则定位于细胞核

和细胞质中ꎬ与其他植物中的定位较为不同ꎬ推测

百合中的 ＡＳ２ 基因可能以不同的机制发挥作用ꎮ
另外ꎬ在本研究中ꎬ暂未观察到 ＬｏＡＳ２ 核体的形

成ꎬ后续可使用精度更高的显微镜进行观察ꎮ
ＡＳ１ 已被报道可能具有响应温度的功能ꎬＡＳ１

和 ＰＩＦ４ ( ＰＨＹＴＯＣＨＲＯＭＥ ＩＮＴＥＲＡＣＴＩＮＧ ＦＡＣＴＯＲ
４)介导的生长素合成和运输过程ꎬ共同促进叶片

在高温环境下的冷却ꎬ从而协调叶片的恒温性

(Ｐａｒｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 拟南芥 ａｓ１ 和 ａｓ２ 突变体中

会出现部分叶片近－远轴极性严重缺失ꎬ而高温条

件下 ＡＳ１ 和 ＡＳ２ 的缺失会导致这种畸形的出现率

变高ꎬ影响叶片的正常发育(Ｑｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎮ 本

研究分析百合在低温贮藏过程中发现ꎬＬｏＡＳ１ 和

ＬｏＡＳ２ 的 表 达 特 征 与 拟 南 芥 中 不 同ꎬ ＬｏＡＳ１ 和

ＬｏＡＳ２ 可响应低温上调表达ꎬ并在低温贮藏 ３０ ~ ４０
ｄ 表达量达到最高ꎮ

目前ꎬ对 ＡＳ１ 和 ＡＳ２ 基因的功能研究主要集

中于促进叶原基发育和叶片极性建立 ( Ｂｙｒｎｅ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０００ꎻ Ｍａｔｓｕｍｕｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ 赵 方 东 等ꎬ
２０１７)ꎬ而关于二者是否在百合鳞茎低温休眠解除

过程中调控侧生原基发育尚未见报道ꎮ 本研究表
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误差线表示 ３ 个生物重复的标准差ꎬ显著性分析均使用 ｔ 检验ꎮ ∗表示 ０.０１≤Ｐ<０.０５ꎻ ∗∗表示 ０.００１≤Ｐ<０.０１ꎻ ∗∗∗表示 Ｐ<
０.００１ꎻ ｎｓ 表示无显著差异ꎮ 低温组内显著性分析使用字母标记ꎬ凡有一个相同标记字母的组别之间ꎬ即为差异不显著ꎬ凡有不

同标记字母的组别之间ꎬ即为差异显著ꎮ
Ｔｈｅ ｅｒｒｏｒ ｌｉｎｅ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｓｔａｎｄａｒｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｐｌｉｃａｔｅｓꎬ ａｎｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ａｎａｌｙｓｅｓ ａｒｅ ｐｅｒｆｏｒｍｅｄ ｕｓｉｎｇ ｔ￣ｔｅｓｔｓ. ∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ
０.０１≤Ｐ<０.０５ꎻ ∗∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ０.００１≤Ｐ<０.０１ꎻ ∗∗∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ Ｐ<０.００１ꎻ ｎｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ. Ｔｈｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｗｉｔｈｉｎ ｌｏｗ￣
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｇｒｏｕｐｓ ｉｓ ｐｅｒｆｏｒｍｅｄ ｕｓｉｎｇ ｌｅｔｔｅｒ ｍａｒｋｅｒｓꎬ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｇｒｏｕｐｓ ｗｉｔｈ ｏｎｅ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｍａｒｋｅｒ ｌｅｔｔｅｒ ａｒｅ ｃｏｎｓｉｄｅｒｅｄ ｎｏｔ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔꎬ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｇｒｏｕｐｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍａｒｋｅｒ ｌｅｔｔｅｒｓ ａｒｅ ｃｏｎｓｉｄｅｒｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ.

图 ７　 常温和低温处理不同时间后茎尖 ＬｏＡＳ１ 和 ＬｏＡＳ２ 的表达
Ｆｉｇ. ７　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＬｏＡＳ１ ａｎｄ ＬｏＡＳ２ ｉｎ ｓｔｅｍ ａｐｅｘ ａｆｔｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｔｉｍｅ ｏｆ ｒｏｏｍ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ ａｎｄ ｌｏｗ￣ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

明ꎬ鳞茎低温贮藏后ꎬＬｏＡＳ１ 与 ＬｏＡＳ２ 的表达量均

高于常温组ꎬ并且响应低温上调表达ꎮ 刘芳等

(２０１５)对细叶百合低温贮藏过程中的鳞茎石蜡切

片进行观察发现ꎬ低温 ０ ~ ４８ ｄ 过程中ꎬ叶原基在

不断增大ꎮ 在本研究对东方百合‘索邦’低温贮藏

４５ ｄ 的石蜡切片观察中ꎬ同样发现叶原基明显增

大增厚ꎬ而 ＬｏＡＳ１ 和 ＬｏＡＳ２ 在鳞茎低温处理前期响

应低温上调表达ꎬ这表明低温贮藏过程中ꎬＬｏＡＳ１
和 ＬｏＡＳ２ 的表达动态与叶原基的发育进程相符

合ꎬ推测二者可能对百合鳞茎休眠解除过程中的

侧生器官发育具有重要作用ꎮ 这为阐明其在百合

鳞茎低温休眠期间侧生原基的形成和发育过程中

的调控机制奠定了基础ꎬ为阐释多年生植物休眠

解除及不同生活史植物对低温响应策略的多样性

提供了参考ꎮ
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Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ＡＳＹＭＭＥＴＲＩＣ ＬＥＡＶＥＳ２ [ Ｊ ]. Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ
Ｊｏｕｒｎａｌꎬ １０１(５): １１１８－１１３４.

Ｌｕｏ Ｙꎬ Ｓｈｉ Ｄ Ｑꎬ Ｊｉａ Ｐ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２. Ｎｕｃｌｅｏｌａｒ ｈｉｓｔｏｎｅ
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ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ [ Ｊ ]. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ ａｎｄ
Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ ４９(１): ３０－３９.

Ｍａｃｈｉｄａ Ｃꎬ Ｎａｋａｇａｗａ Ａꎬ Ｋｏｊｉｍａ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５. Ｔｈｅ ｃｏｍｐｌｅｘ
ｏｆ ＡＳＹＭＭＥＴＲＩＣ ＬＥＡＶＥＳ (ＡＳ) ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｐｌａｙｓ ａ ｃｅｎｔｒａｌ
ｒｏｌｅ ｉｎ ａｎｔａｇｏｎｉｓｔｉｃ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ｆｏｒ ｌｅａｆ ｐｏｌａｒｉｔｙ
ｓｐｅｃｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ ]. Ｗｉｌｅｙ Ｉｎｔｅｒｄｉｓｃｉｐｌｉｎａｒｙ
Ｒｅｖｉｅｗｓ: Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ４(６): ６５５－６７１.

Ｍａｃｈｉｄａ Ｙꎬ Ｓｕｚｕｋｉ Ｔꎬ Ｓａｓａｂｅ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２. Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ＡＳＹＭＭＥＴＲＩＣ ＬＥＡＶＥＳ２ ( ＡＳ２ ): Ｒｏｌｅｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ
ｍｏｒｐｈｏｇｅｎｅｓｉｓꎬ ｃｅｌｌ ｄｉｖｉｓｉｏｎꎬ ａｎｄ ｐａｔｈｏｇｅｎｅｓｉｓ [Ｊ]. Ｊｏｕｒｎａｌ
ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ １３５: ３－１４.

Ｍａｊｅｒ Ｃꎬ Ｈｏｃｈｈｏｌｄｉｎｇｅｒ Ｆꎬ ２０１１. Ｄｅｆｉｎｉｎｇ ｔｈｅ ｂｏｕｎｄａｒｉｅｓ:
ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ＬＯＢ ｄｏｍａｉｎ ｐｒｏｔｅｉｎｓ [Ｊ]. Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ
Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ １６(１): ４７－５２.

Ｍａｔｓｕｍｕｒａ Ｙꎬ Ｉｗａｋａｗａ Ｈꎬ Ｍａｃｈｉｄａ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９.
Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ＡＳＹＭＭＥＴＲＩＣ ＬＥＡＶＥＳ２ /
ＬＡＴＥＲＡＬ ＯＲＧＡＮ ＢＯＵＮＤＡＲＩＥＳ ( ＡＳ２ / ＬＯＢ ) ｆａｍｉｌｙ ｉｎ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａꎬ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ＡＳ２ ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ [Ｊ]. Ｔｈｅ
Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ５８(３): ５２５－５３７.

Ｐａｎ Ｗ Ｑꎬ Ｌｉ Ｊ Ｒꎬ Ｄｕ Ｙ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３. Ｅｐｉｇｅｎｅｔｉｃ ｓｉｌｅｎｃｉｎｇ
ｏｆ ｃａｌｌｏｓｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ ｂｙ ＶＩＬ１ ｐｒｏｍｏｔｅｓ ｂｕｄ￣ｇｒｏｗｔｈ ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎ ｉｎ
ｌｉｌｙ ｂｕｌｂｓ [Ｊ]. Ｎａｔｕｒｅ Ｐｌａｎｔｓꎬ ９(９): １４５１－１４６７.

Ｐａｒｋ Ｙ Ｊꎬ Ｌｅｅ Ｈ Ｊꎬ Ｇｉｌ Ｋ Ｅꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９. Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ
ｐｒｏｇｒａｍｍｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅｒｍｏｎａｓｔｉｃ ｌｅａｆ ｍｏｖｅｍｅｎｔ [ Ｊ ]. Ｐｌａｎｔ
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ １８０(２): １１８５－１１９７.

Ｑｉ Ｙ Ｐꎬ Ｓｕｎ Ｙꎬ Ｘｕ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４. ＥＲＥＣＴＡ ｉｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ
ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ａｇａｉｎｓｔ ｈｅａｔ￣ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ｔｈｅ ＡＳ１ / ＡＳ２ ｐａｔｈｗａｙ ｔｏ
ｒｅｇｕｌａｔｅ ａｄａｘｉａｌ￣ａｂａｘｉａｌ ｌｅａｆ ｐｏｌａｒｉｔｙ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ].
Ｐｌａｎｔａꎬ ２１９(２): ２７０－２７６.

Ｑｕ Ｙ Ｘꎬ Ｙａｎｇ Ｐ Ｐꎬ Ｂｉ Ｍ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２４. Ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ
ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ＬｌＡＳ１ ｉｎ Ｌｉｌｉｕｍ ｌａｎｃｉｆｏｌｉｕｍ
[Ｊ]. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｇｒｏｗｔｈ Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎꎬ ４３: ４１６１－４１７０.

Ｒａｓｋａ Ｉꎬ Ｓｈａｗ Ｐ Ｊꎬ Ｃｍａｒｋｏ Ｄꎬ ２００６. Ｎｅｗ ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ
ｎｕｃｌｅｏｌａｒ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ ａｎｄ ａｃｔｉｖｉｔｙ [Ｊ]. Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｒｅｖｉｅｗ
ｏｆ Ｃｙｔｏｌｏｇｙꎬ ２５５: １７７－２３５.

Ｒｏｎｇ Ｍꎬ Ｇａｏ Ｓ Ｘꎬ Ｗｅｎ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２４. Ｔｈｅ ＬＯＢ ｄｏｍａｉｎ
ｐｒｏｔｅｉｎꎬ ａ ｎｏｖｅｌ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｗｉｔｈ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ:

Ａ ｒｅｖｉｅｗ [ Ｊ ]. Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ
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[Ｊ]. Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｏｐｉｎｉｏｎ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ３(１): ３１－３６.

Ｓｃｈｎｅｅｂｅｒｇｅｒ Ｒꎬ Ｔｓｉａｎｔｉｓ Ｍꎬ Ｆｒｅｅｌｉｎｇ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９８. Ｔｈｅ
ｒｏｕｇｈ ｓｈｅａｔｈ２ ｇｅｎｅ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｈｏｍｅｏｂｏｘ ｇｅｎｅ
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Ｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｏｒｍ ｍｕｔａｎｔｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｓｅｒｖｉｃｅ ｃｏｌｌｅｃｔｉｏｎ [ Ｊ]. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ａｎｄ Ｇｅｎｅｒａｌ
Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ２６１: ７２５－７３９.
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ＬＥＡＶＥＳ１ꎬ ａｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｇｅｎｅ ｔｈａｔ ｉｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ
ｏｆ ｃｅｌｌ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ [ Ｊ ]. Ｐｌａｎｔａꎬ ２１４(５):
６９４－７０２.

Ｔｈｅｏｄｏｒｉｓ Ｇꎬ Ｉｎａｄａ Ｎꎬ Ｆｒｅｅｌｉｎｇ Ｍꎬ ２００３. Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ａｎｄ
ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｄｉｓｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ＲＯＵＧＨ ＳＨＥＡＴＨ２ ａｎｄ
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１９９９. ＲＯＵＧＨ ＳＨＥＡＴＨ２: Ａ Ｍｙｂ ｐｒｏｔｅｉｎ ｔｈａｔ ｒｅｐｒｅｓｓｅｓ ｋｎｏｘ
ｈｏｍｅｏｂｏｘ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｍａｉｚｅ ｌａｔｅｒａｌ ｏｒｇａｎ ｐｒｉｍｏｒｄｉａ [ Ｊ ].
Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２８４(５４１１): １５１－１５３.

Ｕｅｎｏ Ｙꎬ Ｉｓｈｉｋａｗａ Ｔꎬ Ｗａｔａｎａｂｅ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７. Ｈｉｓｔｏｎｅ
ｄｅａｃｅｔｙｌａｓｅｓ ａｎｄ ＡＳＹＭＭＥＴＲＩＣ ＬＥＡＶＥＳ２ ａｒｅ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ
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[Ｊ]. Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ １９(２): ４４５－４５７.
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ｎｕｃｌｅｏｌａｒ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｍａｉｎｔａｉｎ ｇｅｎｅ ｂｏｄｙ ＤＮＡ ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ
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Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ５９(７): １３８５－１３９７.
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Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ １２１(７): ２１４３－２１５４.
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ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ [ Ｊ ]. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｉｎｔｅｇｒａｔｉｖｅ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ
５０(７): ８９７－９０５.

(责任编辑　 李　 莉　 王登惠)
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