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小麦B-ARR转录因子家族基因鉴定与表达模式分析

王长彪 1，2，尹誉蓉 1，程 泽 1，任永康 1，牛瑜琦 1，刘 江 2，韩 斌 2，杨 晟 1，唐朝晖 1

（1山西农业大学农学院，太原 030031； 2山西农业大学生命科学学院，太原 030031）

摘要： B型反应调节因子（B-ARR， type-B authentic response regulator）家族基因是细胞分裂素信号转导的正向调节因子，

在植物生长发育和抗非生物胁迫中起重要作用。然而，目前对小麦中B-ARR基因家族的研究还很少。本研究从小麦基因组

中鉴定出25个B-ARR基因家族成员，利用生物信息学方法分析其理化性质、基因结构、顺式作用元件和非生物胁迫诱导的表

达模式。结果表明，B-ARR蛋白都定位于细胞核中，B-ARR蛋白二级结构以α螺旋和无规则卷曲为主要结构。B-ARR基因在

小麦染色体上分布不均匀，其中7号染色体上含有的B-ARR基因数量最多。此外，在B-ARR的启动子区域中鉴定出了与生长

发育、激素响应以及生物和非生物胁迫相关的多种顺式作用调节元件。RT-qPCR 分析表明，基因 TaARRM-like9、TaARRM-

like10、TaARRM-like12和TaARRM-like13在干旱、盐和低温胁迫下表达量显著上调，能够响应非生物胁迫。本研究为进一步研

究B-ARR转录因子在小麦发育和非生物胁迫应答中的作用奠定了基础。
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Abstract：The type-B authentic response regulator （B-ARR） family members are positive regulators in 

cytokinin signal transduction， and play important roles in plant growth and development and resistance to abiotic 

stresses. However， there are few studies on the B-ARR gene family in wheat. In this study， 25 B-ARR gene 

family members were identified from wheat genome， and their physicochemical properties， gene structure， 

cis-acting elements and abiotic stress-induced expression patterns were analyzed by bioinformatics methods. The 

results showed that all B-ARR proteins were localized in the nucleus based on bioinformatics prediction， and their 

secondary structure was mainly consisting of α-helix and random crimp. B-ARR genes were not evenly distributed 

on wheat chromosomes， and the number of B-ARR genes was the highest on chromosome 7. In addition， multiple 

cis-acting regulatory elements related to growth and development， hormone response， and biological and abiotic 

stress have been identified in the promoter regions. RT-qPCR analysis showed that the relative expression of 

TaARRM-like9， TaARRM-like10， TaARRM-like12 and TaARRM-like13 were significantly up-regulated under 

abiotic stresses treatments， including drought， salt and low temperature. This study laid a foundation for further 

research on the role of B-ARR transcription factor in wheat development and abiotic stress response.
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小麦（Triticum aestivum L.）是全球种植最广泛
的作物，近几年其全球种植面积稳定在 200~300百
万公顷（国际粮农组织，https：//www.fao.org/faostat/zh），
它是全球三分之一以上人口的主食。2023年，我国
小麦的种植面积为23.63百万公顷，自2015年以来，
年总产超过 1.3亿吨（国家统计局，https：//data.stats.

gov.cn/index.htm），是世界上最大的小麦生产国。
然而，近些年来全球气候变化影响了小麦的产量，
迫切需要新的品种，这是小麦育种面临的挑战［1-2］。
小麦主要含有淀粉、蛋白质、脂肪以及磷、锌、铁等
矿物质。另外，小麦中含有大量的可溶性纤维和不
溶性纤维。小麦育种从 20 世纪初开始，经过几代
育种家的努力，普通小麦育种技术已经比较成熟，
小麦品种的选育已由传统的以量取胜转为以质为
先，把品质放在了首位。但抗逆新品种数量的增
加速度较慢，不能满足生产发展的需要。因此，对
于小麦的基础研究非常重要，尤其是抗逆基因的
挖掘。

高等植物转录因子的研究在功能基因组学研
究中具有重要意义，一些转录因子通过与其靶启动
子中的特定DNA序列结合来调节其靶基因在应激
下的转录水平［3-5］。此外，转录因子占植物特异性蛋
白质的13%［6］，基于其DNA结合域的特征，转录因子
已被分类为一系列家族，例如MYB 、AP2/EREBP、
ARR、GRAS、MADS、WRKY、SBP等［6］。其中，B型
反应调节因子（B-ARR， type-B authentic response 

regulator）广泛存在于植物中，在介导细胞分裂素
信号转导中起非常重要的作用［7］。在拟南芥中，
B-ARR还和钠的积累、根的伸长、愈伤组织的形成、
盐胁迫和冷胁迫耐受性有关［8］。

细胞分裂素是一种植物激素，它通过控制数千
个下游基因的表达来调节植物的广谱生理过程，例
如细胞分裂、生长和衰老［9-12］。细胞分裂素在植物
形态建成和作物产量中起着至关重要的作用，提高
对作物细胞分裂素的理解对于促进农业发展至关
重要［13］。已有研究表明，细胞分裂素经过多步磷酸
传递将信号从受体传递到细胞核，最终激活B型反
应调节因子（B-ARR）［14］，其可能调节B-ARR家族成
员的结合活性［15］，此外在细胞分裂素信号通路中，B

型ARR转录因子作为初级转录因子，调节数千个参
与细胞分裂素反应的靶基因［14，16-17］。拟南芥具有11

个B型ARR转录因子家族成员，其在受体和转录激
活结构域中具有高度序列相似性［18］。在 11种转录
因子中，ARR1、ARR10和ARR12被认为是必需的，
因为B型ARR1、ARR10、ARR12的三重突变体在很
大程度上消除了细胞分裂素依赖性基因表达和生

理效应［19-20］。此外，ARR10和ARR12还参与细胞分
裂素介导的拟南芥根系原生木质部分化。

在目前的研究中，小麦B-ARR转录因子基因家
族的研究尚未有详细报道，其生物学功能还有待阐
明。因此本研究利用生物信息学分析了生长发育
相关的B-ARR基因在小麦全基因组中的数量，并且
对其理化性质、基因结构、顺式作用元件和非生物
胁迫诱导的表达模式进行了深入分析，为小麦抗逆
高产品种选育提供理论依据。

1　材料与方法

1.1　小麦B-ARR基因家族成员的鉴定

从PIR数据库（https：//proteininformation resource. 

org/cgi-bin/ipcSF？id=PIRSF036392）中下载拟南芥
（Arabidopsis thaliana （L.） Heynh.）、水 稻（Oryza 

sativa L.）、玉米（Zea mays L.）的 14 个 B-ARR 基因
家族蛋白序列作为种子序列［21-22］。从 Ensembl 

Plants数据库（https：//plants.ensembl.org/index.html）
中下载小麦全基因组序列、蛋白序列和 CDS 序列
（RefSeq v2.0）。以B-ARR的种子序列为查询序列，
利用 BLASTp（https：//www.ncbi.nlm.nih.gov/）程序
比对小麦全基因组序列获得同源序列，E-value≤
1e-5。使用 InterPro（https：//www.ebi.ac.uk/interpro）、
NCBI CDD（https：//www.ncbi.nlm.nih.gov/Structure/

cdd/cdd.shtml）和HMM Scan（https：//www.ebi.ac.uk/

Tools/hmmer/search/hmmscan）对获得的 B-ARR 基
因 家族同源序列进行结构域鉴定（PF00072 和
PF00249）。利用ProtParam tool （https：//web.expasy.

org/protparam/）计算小麦B-ARR的蛋白长度、分子量、
等电点、不稳定系数、脂溶指数和亲水指数。分别利用
SOPMA （https：//npsa-prabi. ibcp. fr/NPSA/npsa_

sopma. html）和 BUSCA（http：//busca. biocomp. unibo.

it/）预测 B-ARR 的二级结构和亚细胞定位，使用
SWISS-MODEL（https ：//swissmodel. expasy. org/

interactive#sequence）创建 B-ARR 的三级蛋白质
结构。
1.2　小麦B-ARR基因系统发育分析、基因结构和

基序分析

使用 MEGA X 中的 ClustalW［23］比对来自几个
物种的全长蛋白质序列，使用邻接法（NJ， neighbor 

joining）［24］构建系统发育树（bootstrap值为1000）［25］。
使用 GSDS 在线网站（http：//gsds.gao-lab.org/）绘制
B-ARR 基因结构图。为了预测 B-ARR 的保守基
序，使用基于基序的序列分析网站 MEME（https：//

meme-suite.org/meme/）分析 B-ARR 蛋白序列中的
保守基序，最大基序数设置为10。
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1.3　小麦B-ARR基因的染色体定位、基因重复和

共线性分析

从下载的小麦全基因组中获取B-ARR的基因
组位置，并利用Mapchart软件绘制基因在染色体上
的分布。McscanX软件［26］用于研究B-ARR基因家族
内的串联和片段重复以及六倍体小麦及其祖先乌拉尔
图小麦（Triticum urartu Thum.ex Gandil.， AA）、拟斯
卑尔脱山羊草（Aegilops speltoides Tausch.， BB）、粗山
羊草（Aegilops tauschii Coss.， DD）和四倍体圆锥小麦
（Triticum turgidum L.， AABB）基因组B-ARR之间的
共线性。使用TBtools［27］计算非同义替换率（Ka）、同
义替换率（Ks）和Ka/Ks比值。
1.4　小麦B-ARR基因的顺式作用调控元件分析和

蛋白质互作网络分析

利用蛋白序列、gff文件及全基因序列，提取25个
B-ARR基因上游 2000 bp序列，并提交至在线软件
PlantCARE （https：//bioinformatics. psb. ugent. be/

webtools/plantcare/html/）以查找启动子顺式作用元件。
随后，使用TBtools进行数据可视化。使用STRING在
线服务器（http：//string-db.org）预测B-ARR的蛋白质互
作网络，并使用软件Cytoscape进行可视化。
1.5　小麦B-ARR基因在不同组织部位以及非生物

胁迫下的表达模式分析

使 用 expVIP 数 据 库（http：//www. wheat-

expression.com/）下载小麦B-ARR在不同时期、组织
以及干旱、高温胁迫下的表达数据，并使用TBtools

软件绘制热图，分析其表达模式。
1.6　小麦B-ARR转录因子家族部分基因在非生物

胁迫下的qRT-PCR 验证

以小麦品种中麦 175（山西农业大学农学院提
供）为试验材料， 研究了B-ARR分别在干旱胁迫、
盐胁迫以及低温胁迫处理下的表达。挑选100粒籽
粒饱满的中麦 175种子用 75%乙醇消毒处理，用蒸
馏水冲洗干净，使用Hoagland营养液培养，每2 d更
换一次营养液。幼苗在23℃/18℃（白天/黑夜）的人

工气候箱（16 h光照/8 h黑暗）中生长。当小麦植株
生长至二叶一心期，分别在营养液中添加PEG-6000

和 NaCl，对二叶一心期幼苗进行干旱（20% PEG-

6000）和盐胁迫（250 mmol /L NaCl）处理，并在处理
后 0、3、6、12和 24 h分别取 0.1 g新鲜叶片；对于低
温胁迫，将二叶一心期幼苗置于4℃冰箱中，并在处
理后0、3、6、12和24 h分别取0.1 g新鲜叶片。上述
实验中的每一个处理设置 3次生物学重复，水处理
和室温处理作为对照。采集的叶片立即在液氮中
冷冻，并储存在-80℃的冰箱中用于下一步RNA提
取。使用TransZol Up试剂盒（山西恒学生物科技有
限公司）提取各个样本的总RNA，用 5×TransScript® 

Uni All-in-One SuperMix for qPCR（山西恒学生物科
技 有 限 公 司）合 成 cDNA，使 用 WheatOmics1.0 

PrimersServer 数 据 库 （http：//202.194.139.32/

PrimerServer/）设计基因特异性引物（表 1），使用特
异性引物进行 RT-qPCR 分析。RT-qPCR 反应体系
为 20 μL：cDNA 2 μL，2×PerfectStart® Green qPCR 

SuperMix 10 μL，Passive Reference Dye（50×） 0.4 μL，
上下游引物各 0.4μL（10 μmoL/L），ddH2O 6.8 μL。
qRT-PCR 反应程序为：94 ℃预变性 5 min；94℃
变性 15 s，60℃退火20 s，72℃延伸31 s，40个循环。
β-Actin作为内参基因，使用PerfectStart Green qPCR 

SuperMix（山西恒学生物科技有限公司）对 B-ARR

基因家族进行 RT-qPCR 检测其在干旱胁迫、盐胁
迫、低温胁迫下不同时期的样品中的表达量，采用
2‒ΔΔCt法计算相对表达量［28］。

2　结果与分析

2.1　小麦B-ARR基因家族成员的鉴定

拟南芥、水稻和玉米B-ARR蛋白序列作为参考
序列在小麦基因组数据库中检索。通过 BLAST、
HMM、InterPro、NCBI CDD和SMART分析，最终鉴
定到25个小麦B-ARR基因（表2），将25个基因家族
成员分别命名为 TaARRMlike1~TaARRMlike25。小

表1　部分B-ARR基因荧光定量特异性引物

Table 1　Some primers for RT-qPCR of B-ARR gene

基因 ID

Gene ID

TraesCS4B02G240100.1

TraesCS6A02G146200.1

TraesCS4D02G239900.1

TraesCS6B02G174400.1

TraesCS6D02G342200.1

TraesCS6D02G135500.1

β-Actin

上游引物（5′-3′）

Forward primer（5′-3′）

TCGCAAGAGGAGCCAAACAT

CAAGCTTTGGCTGCTTCAGG

TGGAGCTGAGGATAGCTGGA

AGAAAGGGCCGAATGCTGAA

GCTTGTGGGGCTTGAAATGG

AGCAACGACGCAGTAAGTCA

GGAGAAGCTCGCTTACGTG

下游引物（5′-3′）

Reverse primer（5′-3′）

AACGGGTAGTCCGTCGTTTC

GCTGTTTTGGGGTAATGCCG

CTGGCGACGTTTTCCCTAGT

AGCTCCACAGACCACACAAC

CCGCACTTGGTGGCTTATTG

TCTGGTGGCAATGAACTGCT

GGGCACCTGAACCTTTCTGA
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麦B-ARR基因家族的成员通过ProtParam tool分析

其蛋白质理化性质并进一步注释，得到B-ARR的蛋

白质长度为 502~684个氨基酸，B-ARR的分子量范

围为 55.98~73.66，预测的等电点值范围为 5.29~

8.34，且1个蛋白是碱性的，24个蛋白是酸性的。

利用 ProtParam tool计算脂溶指数和不稳定系

数。脂溶指数为 69.05~84.07，不稳定系数为 36.97~

54.16。25 个基因中，4 个基因是稳定的（不稳定指

数<40），其余B-ARR基因是不稳定的（不稳定指数>

40）［29］。B-ARR的亲水指数范围为-0.624~-0.305，

表明它们是亲水的，可以更好地与水相互作用［29］。

B-ARR蛋白由α螺旋、延伸链、β转角和无规则卷曲

4种二级结构元件组成，其中α螺旋和无规则卷曲为

主要结构。B-ARR的亚细胞定位预测显示，B-ARR

家族成员全部位于细胞核中。

使用 SWISS-MODEL 创建 B-ARR 的三维蛋白

质结构，其中基因 TaARRM-like1、TaARRM-like3 和

TaARRM-like5，基 因 TaARRM-like2 和 TaARRM-

like4，基 因 TaARRM-like6 和 TaARRM-like7，基 因

TaARRM-like9 和 TaARRM-like12，基 因 TaARRM-

like11 和 TaARRM-like13，基 因 TaARRM-like17 和

TaARRM-like20分别具有相似的三维蛋白质结构模

型（图1）。

图1　B-ARR基因家族的三维蛋白质结构

Fig.1　3D structure of the B-ARR gene family
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2.2　小麦B-ARR基因家族成员的进化、基因结构

和保守结构域分析

为了进一步了解小麦和其他植物物种的B-ARR

的进化关系和系统发育，使用MEGAX构建了来自

4个植物物种的B-ARR蛋白序列系统发育树（图2）。

系统发育树结果表明，B-ARR蛋白被分成 3个进化

枝。分支Ⅰ只有小麦B-ARR家族分布，不存在其他

物种B-ARR家族，说明分支Ⅰ中的这7个小麦蛋白可

能与其他物种的同源性较低。分支Ⅱ中有 6个小麦

B-ARR蛋白，分支Ⅲ是最大分支，有12个小麦B-ARR

蛋 白 ，其 中 TaARRM-like11、TaARRM-like13 和

OsORR23同在一个小分支上，说明这2个小麦B-ARR

蛋白与水稻OsORR23具有较高的同源性， 在功能

上可能也具有相似性。

遗传结构多样性是基因家族进化的主要来源。

根据 B-ARR 家族基因的 CDS 和 gDNA 序列，利用

GSDS 在线网站绘制了其基因结构图（图 3A）。结

果显示，其内含子数目范围为4~6个，外显子数目范

围为5~7个，外显子-内含子数目和结构相对保守。位

于同一进化分支上的成员具有相似的基因结构，说明

B-ARR家族成员的基因结构在进化上较为保守。

小麦B-ARR转录因子蛋白序列经Pfam分析结

果显示，25个B-ARR蛋白均含有响应调控接收结构

域和Myb-like DNA结合域。为了进一步了解小麦
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B-ARR的结构多样性，利用在线工具MEME预测了

10个保守基序（图3B）。结果表明，10个基序中4个

高度保守，所有 B-ARR 成员均含有 motif 1（Myb-

like DNA 结合域）和 motif 2、motif 3、motif 4 （响应

调控接收结构域）。结合系统进化分析，同一进化

分支上的B-ARR蛋白含有相似的基序，并且它们在

A：小麦B-ARR基因的结构；B：B-ARR成员的保守蛋白基序结构；使用MEME识别出10种模式，并以不同颜色的框呈现。Motif 1为Myb-like 

DNA结合域；Motif 2、3、4为响应调控接收结构域

A： The structures of wheat B-ARR genes；B： Architectures of the conserved protein motifs in B-ARR；Ten patterns were identified 

using the MEME program and were presented with boxes of different colors. Motif 1 was Myb-like DNA-binding domain and 

Motif 2， 3， 4 were response regulator receiver domains

图3　小麦B-ARR基因家族的基因结构和基序分析

Fig.3　Gene structure and motif analysis of B-ARR gene family in wheat
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基因功能上也可能具有相似性，例如，TaARRM-

like9、TaARRM-like10和TaARRM-like12的保守蛋白

基序结构高度相似，均含有motif 1、motif 2、motif 3、

motif 4 、motif 5、motif 8和motif 10，说明这3个基因

可能具有更相似的功能。此外小麦B-ARR蛋白中

保守基序类型和数量的部分差异反映了这些蛋白

的结构多样性，表明它们可能在小麦生长发育过程

中具有不同的生物学功能。

2.3　小麦B-ARR基因的染色体分布及共线性分析

利用MapChart把小麦的25个B-ARR基因定位

于 12条小麦染色体上。B-ARR基因不均匀地分布

在A、B和D亚基因组中，其中染色体 7A、7B和 7D

均包含 4个基因，染色体 3A、3B、6B和 6D包含 2个

基因，染色体3D、4A、4B、4D和6A各包含1个基因。

在小麦第1、2、5号染色体上未发现B-ARR基因，说

明 B-ARR 基因家族在小麦染色体上分布不均匀。

小麦 B-ARR 基因的同源基因拷贝数分析表明（图

4），小麦基因组中存在25个B-ARR同源基因，均来

源于片段重复，位于不同染色体上片段重复区域的

保守位置，表明片段重复在小麦B-ARR基因的数量

扩增中起着重要作用。B-ARR家族的同源基因对

的Ka/Ks值均小于 1，表明B-ARR基因均经过片段

复制后的纯化选择，同时在小麦中具有保守的

进化。

为了研究小麦B-ARR基因家族的进化关系，利

用McscanX软件对共线性分析结果进行可视化，选

择乌拉尔图小麦、拟斯卑尔脱山羊草、圆锥小麦和

粗山羊草以鉴定小麦B-ARR基因的直系同源基因

对（图5）。结果显示，乌拉尔图小麦、拟斯卑尔脱山

羊草与圆锥小麦之间分别存在10个和16个同源基

因对；圆锥小麦、粗山羊草与六倍体小麦之间存在

分别42个和20个同源基因对。这表明小麦B-ARR

基因在进化过程中随着倍性的增加拷贝数也随之

增加，与小麦进化基本同步进行。
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Fig.4　Replication event analysis of wheat B-ARR genes

1531



植 物 遗 传 资 源 学 报 25 卷

2.4　小麦B-ARR基因启动子的顺式作用元件分析

和蛋白质互作网络分析

通过分析B-ARR基因上游 2000 bp启动子区，

共鉴定出 46个不同的顺式作用调控元件（图 6），主

要是非生物胁迫和防御相关激素反应元件。其中，

与胁迫相关的元件有光响应元件，如 AE-box、

ATCT-motif、Sp1等，以及与盐胁迫（LTR）、干旱响应

（MBS）、厌氧应激（ARE、GC-motif）、伤害胁迫

（WUN-motif）、防御和胁迫响应（TC-rich repeats）相

关的顺式作用元件。大部分B-ARR基因的启动子

包含调节激素反应的顺式作用元件，如参与脱落酸

反应的顺式作用元件（ABRE），参与生长素反应的

顺式作用元件（AuxRR-core、TGA-element），参与茉

莉酸反应的顺式作用元件（CGTCA-motif、TGACG-

motif），参与赤霉素反应的顺式作用元件（GARE-

motif、P-box、TATC-box），参与水杨酸反应的顺式作

用元件（TCA-element）等。除此之外，还包括一些

与生长发育相关的顺式作用元件，如与种子特异性

表达相关的顺式元件（RY-element），与细胞周期调

控相关的顺式作用元件（MSA-like），与分生组织表

达相关的顺式调节元件（CAT-box）等。综上所述，

小麦B-ARR基因家族可能参与多种非生物胁迫、植

物激素反应以及细胞生长发育的调控。

结合系统进化分析结果，利用STRING在线服

务器（http：//version10.string-db.org/）预测B-ARR 的

蛋白质互作网络，并使用软件Cytoscape进行可视化

（图7）。在相互作用的蛋白中，4种位于中心的3个

蛋白质（TaARRM6、TaARRM7、TaARRM8）由 4 号

染色体上的基因编码，而TaARRM1由3号染色体的

基因编码。其他 B-ARR 成员都与这 4 个基因编码

的蛋白质相互作用，这表明它们通过与其他 B-ARR

基因相互调控发挥特定的调节功能，在小麦的生长

发育过程中起着不可替代的作用。

Tu：乌拉尔图小麦；Tt：圆锥小麦；As：拟斯卑尔脱山羊草；Ta：六倍体小麦；Aet：粗山羊草；Tu 1~7为乌拉尔图

小麦的1~7号染色体；绿色线为基因共线性；红色三角形所指位置为基因所在染色体位置

Tu： Triticum urartu Thum.ex Gandil.； Tt： Triticum turgidum L.； As： Aegilops speltoides Tausch.； Ta： Triticum aestivum L.； 

Aet： Aegilops tauschii Coss.；Tu 1-7 are chromosomes 1-7 of Triticum urartu； The green line is the inheritance 

of the same gene； The location of the red triangle is the location of the chromosome where the gene is located

图5　小麦B-ARR基因进化分析

Fig.5　Evolutionary analysis of wheat B-ARR genes
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数字表示顺式作用元件的个数

Number represents the number of cis-acting elements

图6　B-ARR基因家族的顺式作用元件

Fig.6　Cis-acting elements （CAREs） of the B-ARR gene family

TaARRM�like16

TaARRM�like22

TaARRM�like19
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TaARRM�like7
TaARRM�like8
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TaARRM�like9

TaARRM�like12

TaARRM�like6

TaARRM�like15

图7　B-ARR基因家族的蛋白质互作网络

Fig.7　Protein interaction networks of the B-ARR gene family
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2.5　小麦B-ARR基因家族成员的表达模式分析

为了解B-ARR基因家族在不同生长发育阶段

的组织表达特点以及对各种逆境胁迫的响应特

征，利用 Tbtools 绘制了不同组织间的表达量热

图（图 8）。结果表明，多数 B-ARR 基因在根部有

较高的表达量，在籽粒中几乎不表达，这可能是因

为 B-ARR 基因家族在小麦根部发育发挥重要作

用，几乎不参与籽粒的发育。 TaARRM-like10、

TaARRM-like11、TaARRM-like12 和 TaARRM-like13

基因在穗部发育营养期的表达量高于其生殖期，说

明这4个基因在穗部发育期可能发挥作用。通过分

析B-ARR 基因家族在非生物胁迫下的表达量发现，

TaARRM-like9、TaARRM-like10 和 TaARRM-like12 在

干旱胁迫处理下表达量下调，在高温胁迫以及与干

旱胁迫联合处理下表达量显著上调，表明这 3个基

因对热胁迫更加敏感，可能在热胁迫下发挥主要

作用。

2.6　小麦部分B-ARR基因在不同非生物胁迫条件

下的表达分析

为了进一步了解小麦B-ARR基因家族在非生

物胁迫下的潜在响应机制，根据B-ARR基因家族的

生信分析结果，筛选并分析了 6 个 B-ARR 基因在

干旱胁迫、盐胁迫和低温胁迫处理后的表达模式

（图 9）。在干旱和低温处理下，与对照相比，基因

TaARRM-like7 在胁迫 3 h 后表达量显著降低，基因

TaARRM-like8在胁迫 24 h后表达量显著降低；基因

TaARRM-like9、TaARRM-like10、TaARRM-like12 和

TaARRM-like13在干旱和低温处理下表达量极显著

升高，其中基因 TaARRM-like9、TaARRM-like10 和

TaARRM-like12表达量升高最为明显，基因TaARRM-

like9和 TaARRM-like12 在干旱胁迫处理 3 h 后表达

量较对照升高了 3倍左右。在盐胁迫处理下，与对

照相比，基因 TaARRM-like7 的表达量在处理 6 h 后

显 著 降 低 ；基 因 TaARRM-like9、TaARRM-like10、

TaARRM-like12 和 TaARRM-like13 在盐胁迫处理下

表达量显著升高；基因 TaARRM-like8 在盐胁迫 6 h

后表达量显著升高，但在干旱和低温胁迫24 h后其

表达量显著降低。这表明B-ARR家族各基因对非

生物胁迫的响应机制存在差异，但是大部分基因对

不同非生物胁迫的响应机制相似。
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The redand green colors represent the higher or lower relative abundance， respectively

图8　小麦B-ARR基因在不同组织和非生物胁迫中的表达谱分析

Fig.8　Expression profile analysis of B-ARR genes in different tissue and abiotic stress of wheat
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（图9）
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3　讨论

ARR基因最初被鉴定为原核生物中广泛存在

的His-Asp磷酸化信号转导途径的关键组分［30］。根

据其保守结构域，ARR 基因分为 A 型和 B 型两大

类［31］。B-ARR转录因子广泛存在于植物中，在介导

细胞分裂素信号转导中起着重要作用。除此之外，

在植物中，B 型 ARR 已被证明对 DNA 结合转录调

节因子至关重要［32］。随着生物信息学的发展，B-ARR

基因家族在拟南芥、水稻和玉米等中被鉴定［33-34］，但

在小麦中研究尚浅。本研究根据B-ARR蛋白均含

有响应调控接收结构域和Myb-like DNA结合域，共

鉴定出25个家族成员。

亚细胞分布是蛋白质的重要特征，因为蛋白质

功能和其所处的位置密切相关，来自主要亚细胞位

置的蛋白质可以以超过90%的准确率相互区分［35］。

例如，细胞核中的蛋白质主要参与基因转录和DNA

修复。本研究在小麦基因组中鉴定出 25个B-ARR

基因，预测其编码蛋白都存在于细胞核中。

研究发现，基因家族的进化和扩展与基因重复

密切相关，基因重复的发生可能是由于片段重复、

串联重复或全基因组重复［36-38］。一些重复基因对可

能保留相似的功能并表现出彼此之间的部分或完

全分歧［39］，许多植物的转录因子家族都发生了基因

重复事件。小麦的B-ARR家族基因不均匀地分布

在 3号、4号、6号和 7号染色体上，其中，有 12个基

因都分布在 7号染色体上。通过同源性分析，小麦

基因组中含有 52 对 B-ARR 同源基因，都源于片段

重复，说明在小麦B-ARR基因家族的进化和扩展过

程中，片段复制可能具有主导作用。计算52对B-ARR

同源基因的Ka/Ks值，其结果均小于1，说明B-ARR基

因在长期进化中为纯化选择。已有研究表明，六倍

体面包小麦（AABBDD）是通过四倍体圆锥小麦

（AABB）与含有D基因组的粗山羊草（DD）杂交产

生的，四倍体圆锥小麦（AABB）是通过二倍体乌拉

尔图小麦（AA）和拟斯卑尔脱山羊草（BB）杂交产生

的［40］。本研究对B-ARR基因家族的进化分析表明

B-ARR基因在小麦进化过程中一直存在，因此推测

杂交是造成六倍体小麦与圆锥小麦、粗山羊草之间

有很多B-ARR直系同源基因对的部分原因。

通过对小麦B-ARR基因家族成员启动子顺式

作用元件的分析，可以进一步了解B-ARR基因的功

能。有研究表明，LTR元件在拟南芥盐胁迫中发挥

重要作用［41］。在各种作物抗旱性的研究中，发现

*：差异显著（P＜0.05）；**：差异极显著（P＜0.01）

*： Significant difference （P＜0.05）； **： Extremely significant difference （P＜0.01）

图9　小麦B-ARR家族基因在干旱胁迫（A）、低温胁迫（B）和盐胁迫（C）处理下的表达水平分析

Fig.9　Analysis of expression levels of B-ARR family genes in wheat under PEG（A）， 

low temperature and NaCl（C） treatment
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MBS元件普遍存在于抗旱相关基因的启动子序列

中，与干旱响应密切相关［42］。B-ARR基因家族中的

大部分成员都含有干旱诱导顺式元件MBS，盐胁迫

响应元件LTR，光响应元件G-box、Box4和应激反应

元件ARE，这表明B-ARR基因家族在非生物胁迫中

发挥作用。此外，部分与激素相关的元件在B-ARR

基因家族中存在的比率也很高，例如，ABRE（脱落

酸反应元件），P-box（赤霉素反应元件）和CGTCA-

motif、TGACG-motif（茉莉酸反应元件）。茉莉酸信

号分子参与植物生长发育众多生理过程的调控，尤

其是作为环境信号分子能有效地介导植物对生物

及非生物胁迫的防御反应［43］。这表明B-ARR基因

家族可能在小麦生长发育过程和抗胁迫中发挥重

要作用。

基因的组织表达模式往往与其基因功能密切

相关。在小麦抵御非生物胁迫的反应过程中，对

B-ARR基因家族的了解很少。已有研究表明，拟南

芥 ARR1 基因在干旱胁迫中发挥作用［44］；拟南芥

ARR22基因通过增强细胞膜完整性，在逆境胁迫应

答中发挥积极作用［45］；在橡胶树和桑葚中，B-ARR

转录因子家族参与低温胁迫反应［46-47］。在本研究

中，基因 TaARRM-like9、TaARRM-like10、TaARRM-

like12和TaARRM-like13在干旱、盐和低温胁迫下显

著上调，表明大部分B-ARR基因在干旱、盐和低温

胁迫下表现为正向调控；同时发现基因 TaARRM-

like7 和 TaARRM-like8 在干旱和低温胁迫下显著下

调，表明B-ARR基因家族成员对于非生物胁迫的调

控机制不尽相同。

4　结论

本研究对小麦B-ARR基因家族的25个成员进

行了鉴定，并进行了全面系统的分析。这25个B-ARR

基因分布在12条染色体上，在系统发育上每一个分

支的基因结构高度相似，蛋白质基序高度保守。基

因的进化分析表明B-ARR基因在进化过程中一直

存在，并不断分化。顺式作用元件和表达模式分析

表明B-ARR基因家族可能参与多种胁迫反应。本

研究结果有助于更好地理解小麦B-ARR基因家族

的复杂调控，也为小麦功能基因组学的进一步研究

提供了有价值的信息。
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