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甘薯 PAL 基因家族的全基因组鉴定及生物信息学 

分析 

王  崇 兰孟焦 肖满秋 潘  皓 邓佳祺 吴问胜 

(江西省农业科学院作物研究所,南昌 330200) 

摘要：苯丙氨酸解氨酶(phenylalanin ammonia-lyase, PAL)是苯丙烷代谢途径中的关键酶和限速酶，在

植物生长发育、抗逆等方面发挥重要作用。本研究在甘薯全基因组中筛选 PAL 基因家族成员，对甘薯 PAL

基因家族成员的理化性质、系统进化、保守结构域、染色体定位及基因表达进行了分析。结果表明：在甘

薯全基因组中共鉴定出 33 个 PAL 成员，不均匀地分布于 2、6、9 和 15 号染色体上，PALs 蛋白理化性质

差异小，保守基序和基因结构相近。IbPALs 启动子上存在多个逆境胁迫应答、激素响应和生长发育调控相

关的顺式作用元件。甘薯 IbPALs 与拟南芥、三浅裂野牵牛和三裂叶薯 PALs 基因存在共线性关系。甘薯转

录组数据显示，IbPALs 基因在甘薯不同组织部位中存在表达，并且受到干旱胁迫的诱导表达。qRT-PCR 结

果显示 IbPALs 基因受到干旱和盐胁迫的诱导，在不同胁迫处理下表达模式不同。本研究为进一步探明甘

薯 PAL 家族基因的功能提供了参考，为甘薯遗传改良奠定了基础。 

关键词：甘薯; PAL 基因家族; 全基因组鉴定; 生物信息学分析 

Genome-wide Identification and Bioinformatics Analysis of 

the PAL Gene Family in Sweetpotato (Ipomoea batatas (L.) 

Lam.) 

WANG Chong, LAN Mengjiao, XIAO Manqiu, PAN Hao, DENG Jiaqi, WU Wensheng 

(Institute of Crops, Jiangxi Academy of Agricultural Sciences, Nanchang 330200) 

Abstract: Phenylalanin ammonia-lyase (PAL) is a key and rate-limiting enzyme in the phenylpropane 

metabolic pathway, which plays an important role in plant growth, development and stress tolerance. In this study, 

we screened PAL gene family members in the whole genome of sweetpotato, and the physicochemical properties, 

phylogeny, conserved domains, chromosomal localization and gene expression of sweetpotato PAL gene family 

members were analyzed. The results showed that a total of 33 IbPAL genes were identified in the whole genome of 

sweetpotato. These genes were unevenly distributed on chromosomes 2, 6, 9 and 15. PALs proteins have small 

differences in physicochemical properties and similar conserved motifs and gene structures. Multiple cis-acting 

elements related to abiotic and biotic stress response, phytohormone responsive and growth and development 

regulation are present on the promoter of IbPALs. There were collinear relationships between sweetpotato IbPALs 

and Arabidopsis thaliana, Ipomoea trifida and Ipomoea triloba PALs genes. The transcriptome data of sweetpotato 

showed that IbPALs gene was expressed in different tissues of sweetpotato and was induced by drought stress. The 

results of qRT-PCR showed that IbPALs gene was induced by drought and salt stress, and the expression patterns 

of IbPALs were different under different stress treatments. This study provides a reference for further 
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understanding the function of PAL family gene in sweetpotato and lays a foundation for genetic improvement of 

sweetpotato. 

Keywords：sweetpotato；PAL gene family；complete genome identification；bioinformatics analysis 

苯丙氨酸解氨酶(phenylalanin ammonia-lyase, PAL, EC4.3.1.5)是苯丙烷代谢途径中最首

要的反应酶，同时也是此途径中的关键酶和限速酶[1]。植物苯丙烷类代谢途径在植物次级

代谢中占据着重要的一个关键位置，苯丙烷类代谢途径以 L-苯丙氨酸作为底物，在 PAL 催

化下发生脱氢作用，生成花青素、黄酮、黄酮醇、木质素等代谢物，这些次生代谢物在植

物的抗逆、抗病和生长发育过程中发挥重要作用 [2]。PAL 基因于 1961 年首次在大麦

(Hordeum vulgare)中被分离得到，研究表明 PAL 蛋白是初生代谢和苯丙烷代谢途径的关键

纽带，在植物的生理生化过程中具有重要的意义[3]。例如在苹果果实发育前期，PAL 基因

的表达水平显著上调[4]。在拟南芥(Arabidopsis thaliana)中，AtPAL1 和 AtPAL2 同时缺失突

变会使木质素和花青素含量减少导致植株发育迟缓[5]。通过研究 PAL 基因的基本性质、基

因结构和功能，对深入理解其在植物生长发育及抗逆胁迫中的作用具有重要参考价值。 

研究发现植物中 PAL 蛋白的数目丰富，且植物中的 PAL 蛋白高度保守，不同物种之间

的 PAL 序列相似度甚至可以达到 80%[6]。PAL 基因在不同植物中的研究愈发广泛，PAL 基

因家族在植物中陆续得到鉴定，拟南芥中筛选鉴定得到 9 个 PAL 成员，并发现有 3 个

AtPAL 基因受到干旱和盐胁迫的诱导[7]。在水稻(Oryza sativa L.)中筛选鉴定得到 9 个 PAL 基

因[8]，烟草(Nicotiana tabacum L.)中 4 个[9]，马铃薯(Solanum tuberosum L.)中 14 个[10]，葡萄

(Vitis vinifera L.)中 15 个[11]。研究表明，在拟南芥中过表达大豆 GmPAL1.1 基因，转基因植

株种子发育时期对干旱和盐胁迫的抗性增强[12]。贝母 FuPAL1 基因通过调节木质素合成和

水杨酸信号途径，增强转基因植株的抗旱能力[13]。PAL 在植物抵御病害中也发挥着重要作

用。在感染玉米小斑病、小麦赤霉病与稻瘟病等病原菌的植物中，PAL 的活性明显增强[14-

16]。过表达日本莲 LjPAL1 可延迟转基因植株中生孢子球菌感染后的感染过程并减少结节数

量[2]。植物 PAL 基因的表达量受到不同环境胁迫调节，ABA、GA 和 SA 等激素也会影响到

PAL 的表达量和酶活性[17]。通过鉴定不同物种 PAL 基因家族成员并分析其表达模式，对于

认识 PAL 基因的生物学功能具有重要指导价值。 

甘薯[Ipomoea batatas (L.) Lam.]属于旋花科(Convolvulaceae)番薯属(Ipomoea Linn.)双子

叶类植物，是全球范围内一种重要的粮食、饲料、工业原料和新能源作物，在世界各地广

泛种植[18-19]。甘薯是中国第五大作物，年种植面积 2.37  106 ha，年产量 5.32  107 t，对于

维持我国粮食安全具有重要的意义[20]。随着全球气候和生态环境受到的破坏日益加剧，干

旱、高温、盐碱化、病虫害等逆境对甘薯的产量和品质造成了极大地危害，严重制约了甘



薯产业的发展，产生了巨大的经济损失，通过研究 PAL 家族成员对甘薯新品种选育具有重

要意义[21]。甘薯中 PAL 基因家族的研究较少，本研究基于甘薯基因组信息，采用生物信息

学方法对甘薯 PAL 基因家族进行了系统分析，并对其编码蛋白的理化性质、保守基序和基

因结构等进行了分析，并对甘薯 PAL 家族基因的启动子顺式作用元件进行了预测分析，并

结合甘薯转录组数据分析 IbPALs 基因的表达模式，旨在为进一步探究甘薯 PAL 家族基因

功能奠定基础，为甘薯育种提供理论指导。 

1 材料与方法 

1.1 甘薯 PAL 基因家族鉴定 

在甘薯[Ipomoea batatas (L.) Lam.]基因组数据库(http://sweetpotato.uga.edu/)中下载甘薯

全基因组数据及基因结构注释文件，从 TAIR 网站(https://www.arabidopsis.org/)下载拟南芥

全基因组数据及基因结构注释文件。使用 TBtools 软件[22]提取已报道的拟南芥 4 个 PAL 蛋

白质氨基酸序列，将提取得到的序列作为 query 序列 BLASTP 比对甘薯蛋白数据，设置阈

值为 1e-5，获得这些序列的同源序列，并删除其中的冗余序列。从 Pfam 数据库

(http://pfam.xfam.org/)下载 PAL 保守结构域序列(PF00221)，利用 HMM 3.0 软件结合甘薯基

因数据库比对筛选，获取甘薯 PAL 家族成员，将上述 2 种比对方法获得的候选蛋白质氨基

酸序列合并，并删除复序列，利用在线工具 SMART(http://smart.embl-heidelberg.de/)、

NCBI-CDD(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/Structure/cdd/wrpsb.cgi)对 PAL 蛋白进行保守结构域

分析，进一步删除不含共同结构域和不含完整结构域的序列，最终获得甘薯 PAL 家族基

因。 

1.2 甘薯 PAL 家族成员序列分析 

使用在线网站 ExPASy ProtParam(https://web.expasy.org/protparam/)对 PAL 氨基酸序列

长度、相对分子量、等电点、不稳定系数、脂溶指数和平均亲水系数等理化性质进行分

析；CELL-Ploc(http://www.csbio.sjtu.edu.cn/bioinf/plant-multi/)对各蛋白进行亚细胞定位预

测；Prabi 工具(https://npsa-prabi.ibcp.fr/cgi-bin/npsa_automat.pl?page=/NPSA/npsa_sopma.html)

预测 - 螺旋、 - 转角和不规则卷曲等二级结构所占比例；在线工具 SWISS-

MODEL(https://swissmodel.expasy.org/)预测 PAL 蛋白三级结构。通过 GSDS 数据库

(http://gsds.gao-lab.org/)对甘薯 PAL 基因结构进行预测分析。在 MEME 网站(https://meme-

suite.org/)分析各蛋白保守基序 Motif，Motif 数量设置为 8，宽度设置为 6~100。使用

DNAMAN 和 Jalview 软件对甘薯 PAL 家族蛋白保守结构域序列进行多重比对。 

1.3 甘薯 PAL 家族基因启动子顺式作用元件分析 



从甘薯基因组数据选取甘薯 PAL 家族基因上游 2 000 bp 的序列，利用在线网站

PlantCARE(https://bioinformatics.psb.ugent.be/webtools/plantcare/html/)分析顺式作用元件，并

在 TBtools 软件上进行可视化展示。 

1.4 甘薯 PAL 家族基因系统发育进化树的构建 

从拟南芥(Arabidopsis thaliana)、水稻(Oryza sativa)、三浅裂野牵牛(Ipomoea trifida)、

三裂叶薯(Ipomoea triloba)等基因组中筛选 PAL 基因家族成员，进行系统发育进化分析。利

用 MEGA 7 软件的邻接法(Neighbor-joining)对氨基酸序列构建系统进化树，Bootstrap 值设

定为 1000。 

1.5 甘薯 PAL 家族基因染色体定位和共线性分析 

使用 TBtools 软件从甘薯全基因组数据中提取 PAL 基因家族位置信息，绘制 PAL 基因

家族成员在甘薯染色体上的定位图。对甘薯和拟南芥、三裂叶薯、三浅裂野牵牛 PAL 家族

基因之间的共线性进行可视化展示。计算非同义替换率(Ka)和同义替换率(Ks)，Ka/Ks 值用

于评估同源基因对中同源基因在进化过程中受到的选择压力。当 Ka/Ks 值大于 1 表示基因

受到正向选择，Ka/Ks=1 表示基因可能处于中性进化状态，当 Ka/Ks<1 时，则说明基因受

到表示基因受到纯化选择作用。 

1.6 甘薯 PAL 基因家族表达模式分析 

从甘薯转录组数据 (SRR7661415 、 SRR7876249 、 SRR7876250 、 SRR7876253 、

SRR7876254、SRR7876255、SRR7876256、SRR7876257、SRR7876258)中筛选出 IbPALs

基因在不同组织及不同成长阶段的表达情况，在基因组数据库(http://sweetpotato.uga.edu/)下

载三浅裂野牵牛和三裂叶薯的转录组数据，根据基因的 FKPM 值绘制基因表达热图。 

1.7 IbPALs 基因胁迫下表达分析 

以甘薯品种赣薯 15 号为试验材料，在大田选取长势一致的健康薯苗，在装有 1/2 霍格

兰营养液的水培瓶中进行 1-2 周的水培。接着进行胁迫处理，分别培养在含有 20% PEG-

6000 和 200 mmol/L NaCl 的 1/2 霍格兰溶液中，处理 0、6、12、24h 后采集甘薯叶片，提

取叶片总 RNA，反转录成 cDNA，对 IbPALs 基因在干旱胁迫和盐胁迫下的表达模式进行分

析。使用 Primer premier 5 设计荧光定量引物，并使用 NCBI 网站的 Primer blast 工具对引物

进行特异性分析，以甘薯肌动蛋白 β-Actin 基因作为内参基因(表 1)。在罗氏荧光定量 PCR

仪上进行扩增，设置 3 个生物学重复和 3 个技术性重复，使用 2-ΔΔCt 法[10]计算基因的相对

表达量。使用 DPS 软件进行数据分析，采用单因素方差分析(ANOVA)，数据多重比较采用

Duncan’s 法，p≤0.05 表示差异显著，p≤0.01 表示差异极显著。 



表 1 甘薯 PAL 基因家族荧光定量引物序列 

Table 1 Primer sequence for qRT-PCR in PLA gene family of sweetpotato 

引物功能 

Primer function 

引物名称 

Primer name 

上游引物(5’-3’) 

Forward primer 

下游引物(5’-3’) 

Reverse primer  

荧光定量 IbPAL1 TCCTTGGAAACCCTGTCACT ATTCTCCTCCAGGTGCCTCA 

qRT-PCR IbPAL2 ACTCCGCCGTTCCTAACAAG GATTTCACCGCCACACAACG 

 IbPAL3 GATGTTGCCAGAAGCAAGGC GCCGATAGATGCAAGGGCTA 

 IbPAL5 ACGCAGTGAAGGTGCAGAAT GCCATCTCCCAGTTCAAAGGA 

 IbPAL8 TGACAACAGCCACAAGAACG CCATGCGCTTCACTTCATCC 

 IbPAL9 TTGGGACTGGAACAGAAACAG TCTGATGCCGGAGTATCCTTG 

 IbPAL10 GTCCTGCCCAAAGAAGTGGA ACAGAATCACCGAGTGCAGG 

 IbPAL26 CATGTCGTCAACGTATCTGGTAG GGCTCACGCTGTTCTTCAC 

 IbPAL28 AGGAGATTCATGTACGCTGCC GGCATGGAGTGATGTTGTGG 

 IbPAL29 CAATGGGATCAGCAGCAACG GTCTCGCCTCCTAGCTTCAC 

 IbPAL31 TCGGCCCTCAGATTGAAGTG CAGAGGATTGTCGTTTACAGAGT 

 IbPAL32 AGAGTACGTGTTCGCCTACG ATGGCCTTGAGTTCCTTCTCG 

内参基因 

Internal reference gene 

β-Actin AGCAGCATGAAGATTAAGGTTGTAGCAC TGGAAAATTAGAAGCACTTCCTGTGAAC 

 

2 结果与分析 

2.1 甘薯 PAL 基因家族成员鉴定 

经序列比对，在甘薯全基因组范围内鉴定得到 33 个 PALs 基因家族成员，根据其在染

色体上的先后位置分别将其命名为 IbPAL1–IbPAL33。IbPAL 家族基因 CDS 大小在 1650–

2184 bp，编码氨基酸在 549–727 aa，相对分子量大小为 60.13–78.87 kDa，脂肪系数在

88.21–92.68(表 2)。33 个 PALs 蛋白的等电点理论值在 5.73–6.09，均小于 7.00，表明其可能

属于一类酸性蛋白。在 33 个 PALs 蛋白中 IbPAL1 和 IbPAL33 的不稳定系数大于 40，属于

不稳定蛋白，其余 PALs 蛋白的不稳定系数小于 40，属于稳定蛋白。亚细胞定位预测显

示，甘薯 PALs 蛋白主要定位于质膜中(表 3)。蛋白质二级结构预测分析结果显示，甘薯

PALs 基因家族编码的蛋白二级结构以-螺旋结构 (52.94%–60.47%)和不规则卷曲结构

(27.14%–32.07%)为主，-转角结构占比较(5.24%–7.31%)和延伸链结构(5.65%–8.96%)小(表

3)。蛋白质三级结构预测分析显示 IbPALs 均呈现相似的“海马状”(图 1)。 

表 2 甘薯 33 个 PAL 基因家族成员理化性质分析 

Table 2 Physical and chemical properties of 33 PAL gene family members in sweetpotato 

基因 ID 

Gene name 

基因名

称 

Gene ID 

CDS

大小 

CDS 

size/bp 

氨基酸

数目 

Amino 

acid/aa 

分子量 

Molecular 

weight/kDa 

等电

点 

pI 

不稳定系

数 

Instability 

index 

脂肪

系数 

Fat 

index 

亲水性 

平均值 

Grand 

average of 

hydropathicity 

Ibat.Brg.S050260.1 IbPAL1 1860 619 67.41 5.82 41.88 91.15 -0.147 

Ibat.Brg.S040700.1 IbPAL2 2148 715 77.42 5.94 35.75 91.57 -0.172 



Ibat.Brg.15F_G000710.1 IbPAL3 2145 714 77.49 6.07 33.13 92.13 -0.155 

Ibat.Brg.15F_G000340.1 IbPAL4 2145 714 77.49 6.07 33.13 92.13 -0.155 

Ibat.Brg.15D_G000510.1 IbPAL5 2145 714 77.43 6.00 33.13 92.68 -0.148 

Ibat.Brg.15D_G000220.1 IbPAL6 2145 714 77.49 6.07 33.13 92.13 -0.155 

Ibat.Brg.15C_G000890.1 IbPAL7 2145 714 77.49 6.07 33.13 92.13 -0.155 

Ibat.Brg.09F_G017810.1 IbPAL8 2112 703 76.49 6.09 31.33 89.94 -0.117 

Ibat.Brg.09F_G017800.1 IbPAL9 2121 706 76.75 6.02 31.52 90.81 -0.158 

Ibat.Brg.09F_G017790.1 IbPAL10 2130 709 77.02 6.09 31.58 90.71 -0.154 

Ibat.Brg.09E_G017810.1 IbPAL11 1650 549 60.13 5.73 34.9 93.84 -0.083 

Ibat.Brg.09E_G017770.1 IbPAL12 2121 706 76.63 6.09 31.29 91.91 -0.147 

Ibat.Brg.09E_G017750.1 IbPAL13 2130 709 76.97 6.09 31.00 91.81 -0.149 

Ibat.Brg.09D_G017180.1 IbPAL14 2112 703 76.46 6.18 30.25 89.39 -0.129 

Ibat.Brg.09D_G017170.1 IbPAL15 2121 706 76.60 5.99 32.49 92.20 -0.145 

Ibat.Brg.09D_G017160.1 IbPAL16 2130 709 77.02 6.23 31.12 90.71 -0.155 

Ibat.Brg.09C_G016770.1 IbPAL17 2112 703 76.49 6.09 31.33 89.94 -0.117 

Ibat.Brg.09C_G016760.1 IbPAL18 2112 706 76.75 6.02 31.52 90.81 -0.158 

Ibat.Brg.09C_G016750.1 IbPAL19 2130 709 77.02 6.09 31.58 90.71 -0.154 

Ibat.Brg.09C_G014700.1 IbPAL20 2112 703 76.44 6.18 30.25 88.83 -0.137 

Ibat.Brg.09C_G014690.1 IbPAL21 2121 706 76.75 5.99 33.52 90.95 -0.166 

Ibat.Brg.09C_G014670.1 IbPAL22 2130 709 77.09 6.02 31.70 90.71 -0.159 

Ibat.Brg.09A_G015890.1 IbPAL23 2112 703 76.5 6.08 31.44 90.09 -0.115 

Ibat.Brg.09A_G015880.1 IbPAL24 2121 706 76.59 5.99 31.89 91.91 -0.137 

Ibat.Brg.09A_G015860.1 IbPAL25 2130 709 77.06 6.02 31.70 90.85 -0.154 

Ibat.Brg.06D_G001990.1 IbPAL26 2148 715 77.43 5.94 35.71 91.57 -0.167 

Ibat.Brg.06C_G004560.1 IbPAL27 2148 715 77.42 5.94 35.75 91.57 -0.172 

Ibat.Brg.06A_G004160.1 IbPAL28 2145 714 77.28 5.91 35.89 91.69 -0.168 

Ibat.Brg.02F_G004030.1 IbPAL29 2184 727 78.87 5.87 39.16 88.24 -0.197 

Ibat.Brg.02E_G004100.1 IbPAL30 2178 725 78.65 5.81 39.47 88.74 -0.190 

Ibat.Brg.02D_G004630.1 IbPAL31 2181 726 78.85 5.87 39.64 87.95 -0.211 

Ibat.Brg.02C_G003090.1 IbPAL32 2178 725 78.67 5.95 38.92 88.21 -0.200 

Ibat.Brg.02B_G005760.1 IbPAL33 2178 725 78.67 5.84 40.10 88.87 -0.186 

表 3 甘薯 PAL 蛋白质二级结构和亚细胞定位预测分析 

Table  3 Prediction of secondary structure and subcellular location of PAL protein in sweetpotato 

蛋白名称 

Protein name 

α-螺旋占比 

α-helix/% 

延伸链占比 

Extended strand/% 

β-转角占比 

β-turn/% 

不规则卷曲占比 

Random coil/% 

亚细胞定位预测 

Subcellular location prediction 

IbPAL1 58.00 7.11 5.56 29.24 细胞质 Cytoplasm 

IbPAL2 57.76 7.11 5.87 28.53 细胞质 Cytoplasm 

IbPAL3 52.94 7.83 6.72 32.07 细胞质 Cytoplasm 

IbPAL4 52.94 8.26 6.72 32.07 细胞质 Cytoplasm 

IbPAL5 56.16 7.98 6.72 29.13 细胞质 Cytoplasm 

IbPAL6 52.94 8.26 6.72 32.07 细胞质 Cytoplasm 

IbPAL7 52.94 8.26 6.72 32.07 细胞质 Cytoplasm 

IbPAL8 55.62 8.39 5.83 30.16 细胞质 Cytoplasm 

IbPAL9 55.38 6.80 6.66 31.16 细胞质 Cytoplasm 

IbPAL10 56.28 8.89 5.50 29.34 细胞质 Cytoplasm 

IbPAL11 60.47 5.65 5.65 27.14 细胞质 Cytoplasm 

IbPAL12 56.80 6.94 6.94 30.59 细胞质 Cytoplasm 

IbPAL13 55.43 7.48 5.64 31.45 细胞质 Cytoplasm 

IbPAL14 54.62 8.96 5.69 30.73 细胞质 Cytoplasm 



IbPAL15 55.38 7.51 5.81 31.30 细胞质 Cytoplasm 

IbPAL16 54.44 7.76 6.06 31.73 细胞质 Cytoplasm 

IbPAL17 55.62 8.39 5.83 30.16 细胞质 Cytoplasm 

IbPAL18 56.23 6.37 6.94 30.45 细胞质 Cytoplasm 

IbPAL19 56.28 8.89 5.50 29.34 细胞质 Cytoplasm 

IbPAL20 55.76 7.82 6.12 30.30 细胞质 Cytoplasm 

IbPAL21 55.24 6.66 6.66 31.44 细胞质 Cytoplasm 

IbPAL22 56.98 8.46 5.08 29.48 细胞质 Cytoplasm 

IbPAL23 54.77 8.68 5.69 30.87 细胞质 Cytoplasm 

IbPAL24 54.77 6.80 5.69 30.87 细胞质 Cytoplasm 

IbPAL25 56.52 8.32 5.24 31.44 细胞质 Cytoplasm 

IbPAL26 55.66 7.13 6.29 30.91 细胞质 Cytoplasm 

IbPAL27 57.20 7.55 5.87 29.37 细胞质 Cytoplasm 

IbPAL28 55.04 7.56 6.30 31.09 细胞质 Cytoplasm 

IbPAL29 54.75 7.43 6.88 30.95 细胞质 Cytoplasm 

IbPAL30 53.79 7.59 7.03 31.59 细胞质 Cytoplasm 

IbPAL31 54.55 7.85 5.92 31.68 细胞质 Cytoplasm 

IbPAL32 55.03 7.86 7.31 29.79 细胞质 Cytoplasm 

IbPAL33 54.76 7.03 6.62 31.59 细胞质 Cytoplasm 

 



 

图 1 IbPALs 蛋白三级结构预测 

Fig. 1 Protein tertiary structure predictions of IbPALs 

 

 



2.2 甘薯 PAL 家族基因结构和保守基序分析 

通过 MEME 在线工具对甘薯 PAL 家族基因结构和保守基序进行分析。由图 2 可知，

33 个甘薯 PALs 基因具有相似的基因结构，IbPAL11 基因不含内含子，其余 32 个 IbPALs 含

1 个内含子。33 个 IbPALs 蛋白均包含 1 个 PAL 蛋白保守结构域 Lyase_I_like superfamily。

确定了 IbPALs 蛋白 8 个保守基序，将 8 个保守基序分别命名为 Motif1-Motif8。Motif1-

Motif8 是 33 个 IbPALs 蛋白所共同含有的，IbPAL14、IbPAL20、IbPAL8、IbPAL17 和

IbPAL23 包含 2 个 Motif4 基序；IbPAL33、IbPAL31、IbPAL32、IbPAL29 和 IbPAL30 蛋白

包含 2 个 Motif3 基序。研究表明，Motif1-Motif8 呈现出完整的 PAL 结构域，其中 Motif4

位于结构域的 C 端，而 Motif7 位于其 N 端。 

A B C D 
 

 

 
(A)IbPALs 进化树; (B)IbPALs 保守基序分布，不同颜色框代表不同的基序; (C)蛋白保守结构域, 黑色框代表 PAL 蛋白非保守

结构域,绿色框代表 PAL 蛋白保守结构域; (D)IbPALs 基因外显子和内含子结构，黄绿色框代表外显子，黑线表示内含子，深

蓝色框表示 UTR 区域 

(A) Evolutionary tree of IbPALs; (B) Distribution of conserved motifs in IbPALs, different color boxes represent different motifs; (C) 

Protein conserved structural domains, black boxes non-conserved domain, green boxes indicate PAL protein conserved domains; 

(D)Exon and intron structure of the IbPALs gene, yellow-green boxes represent exons, black lines indicate introns, and dark blue 

boxes indicate UTR regions 

图 2 IbPALs 基因家族的进化关系、保守基序、蛋白保守结构域和基因结构分析 

Fig. 2 Evolutionary relationship, conserved motif, protein conserved domain and gene structure of IbPALs gene 

family 

2.3 甘薯 PAL 基因家族启动子顺式作用元件分析 

为进一步加深对甘薯 PAL 基因家族的生物学功能的了解，对 IbPALs 家族基因的启动子

序列进行分析。结果发现，在 IbPALs 启动子中逆境胁迫响应、激素响应和植物生长发育调

节顺式作用元件，逆境胁迫中 ARE、MBS 顺式作用元件分布最多，IbPALs 中还包含低温



响应元件，如 IbPAL1、IbPAL21、IbPAL27 和 IbPAL33 中含有 1 个低温应答元件 LTR。脱落

酸响应元件 ABRE、水杨酸响应元件 TGACG-motif、茉莉酸甲酯响应元件 CGTCA-motif、

生长素响应元件 TGA-element 在 PAL 基因家族植物激素响应相关的顺式元件中分布最为广

泛，植物生长发育调节顺式作用元件中光响应元件 G-box、GT1-motif、Box 4 等分布最多

(图 3)。综合顺式作用元件分析发现，IbPALs 基因家族启动子中植物生长发育调节和激素响

应元件数目最多。 

 
图 3 甘薯 IbPALs 基因家族启动子顺式作用元件分析 

Fig. 3 Analysis of cis-acting elements in the promoters of IbPALs gene family in sweetpotato 

2.4 IbPALs 家族系统发育分析 

为了分析 PAL 蛋白的进化关系，使用 MEGA 软件对甘薯、拟南芥、水稻、三浅裂野

牵牛和三裂叶薯 5 个物种共 58 个 PAL 蛋白序列进行了多重比对并构建系统发育进化树。

由图 4 可知，58 个 PALs 被分为 8 个亚类，每个类群分别含有 8、8、8、7、8、12、6 和 1

个 PALs。33 个甘薯 IbPALs 分布在 1、2、3、5 和 7 类群上，三浅裂野牵牛和三裂叶薯在

Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ、Ⅴ和Ⅶ类群上也有分布，拟南芥和水稻则分布在Ⅵ和Ⅷ类群上。甘薯与三浅

裂野牵牛和三裂叶薯之间的亲缘关系较近，与拟南芥、水稻的亲缘关系则相对较远。 

 



 
 

甘薯(Ipomoea batats); 拟南芥(Arabidopsis thaliana); 三浅裂野牵牛(Ipomoea trifida); 三裂叶薯(Ipomoea triloba); 水稻
(Oryza sativa) 

Ipomoea batats; Arabidopsis thaliana; Ipomoea trifida; Ipomoea triloba Oryza sativa 
图 4 不同物种 PAL 蛋白的系统发育分析 

Fig. 4 Phylogenetic analysis of the PAL proteins from different species 

2.5 甘薯 PAL 家族基因染色定位和共线性分析 

从甘薯基因组注释文件中提取 IbPALs 基因家族所在染色体位置的信息，绘制 IbPALs

家族基因在甘薯染色体上的分布图。如图 5 所示，甘薯 IbPAL1 和 IbPAL2 基因在染色体上

的定位暂不明确，分别分布在 BrgTig00024019 和 BrgTig00028078 位点上，在 2、6、9 和

15 号染色体上不均匀地分布着 IbPAL3–IbPAL33 基因。第 9 号染色体上 IbPALs 分布的基因

数目最多，为 18 个；第 6 染色体分布的 IbPALs 数目最少，为 3 个。第 2 染色体和第 15 染

色体上分布的 IbPALs 数目均为 5 个。以上结果表明 IbPALs 在甘薯染色体上的分布不均

匀。在第 9 染色体上共有 6 组基因紧密连锁，分别是 IbPAL23/IbPAL24/IbPAL25、

IbPAL17/IbPAL18/IbPAL19 、 IbPAL20/IbPAL21/IbPAL22 、 IbPAL14/IbPAL15/IbPAL16 、

IbPAL11/IbPAL12/IbPAL13 和 IbPAL8/IbPAL9/IbPAL10，属于旁系同源基因。 

 



 
图 5 甘薯 PAL 家族基因染色体定位 

Fig. 5 Chromosome localization of PAL family genes in Ipomoea batats 

 

对甘薯与拟南芥、三浅裂野牵牛、三裂叶薯 PAL 基因就在转基因之间的共线性关系进

行分析。共线性分析结果显示，甘薯与拟南芥、三浅裂野牵牛、三裂叶薯 PAL 基因家族之

间存在共线性关系，基因对数量分别为 18、33 和 36 对(图 6)。在甘薯 IbPALs 基因中存在

多个至少与两个同源基因对结合在一起的基因，表明这些基因在 PALs 基因家族的进化中发

挥至关重要的作用。除此之外，甘薯 IbPALs 基因与三浅裂野牵牛、三裂叶薯存在共线性基

因对，但在拟南芥中不存在共线性基因对（图 6），这一结果表明 PALs 基因家族在植物分

化过程中发生了新的复制事件。 

 

(A) 

 
(B) 

 
(C) 

 
(A)甘薯 IbPALs 与拟南芥 AtPALs 的种间共线性分析; (B)甘薯 IbPALs 与三浅裂野牵牛 ItfPALs 的种间共线性分析; (C)甘薯 IbPALs

与三裂叶薯 ItbPALs 的种间共线性分析 

(A)Synteny analysis of sweet potato IbPALs with Arabidopsis AtPALs; (B)Synteny analysis of sweet potato IbPALs with Ipomoea trifida 

ItfPALs; (C)Synteny analysis of sweet potato IbPALs with Ipomoea triloba ItbPALs 

图 6 甘薯及其它 3 个物种的 PAL 基因共线性分析 



Fig. 6 Collinearity analysis of the PAL genes from Ipomoea batatas and three other species 

对 IbPALs 基因在甘薯内的共线性关系进行分析，共线性分析结果显示，甘薯 IbPALs

基因间存在共线性关系，甘薯 33 个 PALs 成员中 24 个基因存在共线性关系，共有 57 对基

因对，发现部分 IbPALs 基因与多个基因存在共线性关系，如 IbPAL33 与 IbPAL32、

IbPAL31、IbPAL30、IbPAL29 存在共线性，结合进化分析，这 5 个基因均聚类于Ⅴ类群；

IbPAL25 与 IbPAL22、IbPAL19、IbPAL13、IbPAL10 存在共线性，均被聚类到Ⅱ类群，表明

具有共线性的基因被聚类到同一类群中，在结构和功能上具有相似性(图 7)。对共线性基因

对的 Ka/Ks 进行计算，结果显示 Ka/Ks 值小于 1，表明甘薯 PAL 基因在进化过程中受到纯

化选择影响(表 4)。 

 
 

右侧刻度线表示基因密度 

The right scale indicates gene density 
图 7 甘薯 PALs 基因共线性分析示意图 

Fig. 7 The schematic diagram of PALs gene collinearity analysis in Ipomoea batatas 

表 4 甘薯 PAL 基因家族共线性关系及非同义替换率(Ka)和同义替换率(Ks) 

Table.4 Collinearity of PAL gene family and non-synonymous rate (Ka) and synoymous (Ks) in sweetpotato 

共线性序列 1 

Sequence1 

共线性序列 2 

Sequence2 

Ka Ks Ka/Ks 共线性序列 1 

Sequence1 

共线性序列 2 

Sequence2 

Ka Ks Ka/Ks 

IbPAL8 IbPAL9 0.034 0.177 0.193 IbPAL27 IbPAL2 0.000 0.000 NaN 

IbPAL7 IbPAL5 0.001 0.016 0.076 IbPAL26 IbPAL7 0.066 1.528 0.043 

IbPAL7 IbPAL6 0.000 0.028 0.000 IbPAL26 IbPAL5 0.068 1.529 0.044 

IbPAL7 IbPAL2 0.066 1.528 0.043 IbPAL26 IbPAL2 0.001 0.028 0.022 

IbPAL7 IbPAL4 0.000 0.028 0.000 IbPAL25 IbPAL22 0.001 0.054 0.011 

IbPAL6 IbPAL5 0.001 0.016 0.076 IbPAL25 IbPAL19 0.001 0.063 0.020 

IbPAL6 IbPAL4 0.000 0.000 NaN IbPAL25 IbPAL13 0.002 0.078 0.032 

IbPAL6 IbPAL2 0.066 1.564 0.042 IbPAL25 IbPAL10 0.001 0.063 0.020 

IbPAL5 IbPAL2 0.067 1.529 0.044 IbPAL24 IbPAL12 0.003 0.042 0.074 



IbPAL5 IbPAL4 0.001 0.016 0.076 IbPAL22 IbPAL19 0.001 0.074 0.008 

IbPAL4 IbPAL2 0.066 1.564 0.042 IbPAL22 IbPAL16 0.001 0.099 0.012 

IbPAL33 IbPAL32 0.003 0.064 0.047 IbPAL22 IbPAL13 0.002 0.078 0.024 

IbPAL33 IbPAL31 0.003 0.058 0.052 IbPAL22 IbPAL10 0.001 0.074 0.008 

IbPAL33 IbPAL30 0.005 0.080 0.064 IbPAL22 IbPAL7 0.057 1.043 0.055 

IbPAL33 IbPAL29 0.003 0.064 0.047 IbPAL22 IbPAL5 0.058 1.020 0.057 

IbPAL32 IbPAL31 0.002 0.075 0.024 IbPAL22 IbPAL2 0.075 1.226 0.061 

IbPAL32 IbPAL30 0.001 0.069 0.018 IbPAL19 IbPAL16 0.001 0.092 0.007 

IbPAL32 IbPAL29 0.001 0.008 0.156 IbPAL19 IbPAL13 0.001 0.045 0.027 

IbPAL31 IbPAL30 0.002 0.092 0.020 IbPAL16 IbPAL13 0.002 0.085 0.022 

IbPAL31 IbPAL29 0.002 0.079 0.023 IbPAL16 IbPAL10 0.001 0.092 0.007 

IbPAL30 IbPAL29 0.000 0.069 0.000 IbPAL16 IbPAL7 0.057 1.174 0.049 

IbPAL28 IbPAL27 0.001 0.063 0.010 IbPAL16 IbPAL5 0.058 1.147 0.051 

IbPAL28 IbPAL26 0.001 0.067 0.018 IbPAL16 IbPAL2 0.075 1.358 0.055 

IbPAL28 IbPAL7 0.065 1.534 0.042 IbPAL15 IbPAL12 0.004 0.039 0.110 

IbPAL28 IbPAL5 0.066 1.535 0.043 IbPAL13 IbPAL10 0.001 0.045 0.027 

IbPAL28 IbPAL2 0.001 0.063 0.010 IbPAL13 IbPAL7 0.056 1.059 0.053 

IbPAL27 IbPAL26 0.001 0.028 0.022 IbPAL13 IbPAL5 0.057 1.035 0.055 

IbPAL27 IbPAL7 0.066 1.528 0.043 IbPAL13 IbPAL2 0.076 1.299 0.058 

IbPAL27 IbPAL5 0.067 1.529 0.044      

注：“NaN”表示运行无结果 

Note: “NaN” indicates the results not obtanied 

2.6 甘薯 PAL 家族基因表达分析 

利用甘薯、三浅裂野牵牛和三裂叶薯的转录组数据信息，分析 33 个甘薯 IbPALs 以及

三浅裂野牵牛和三裂叶薯 PALs 基因的表达模式，并绘制热图，结果如图 8 所示。对 33 个

IbPALs 在非生物胁迫(干旱)以及不同根部发育时期的表达情况进行分析，在 25% PEG 处理

24h 后，IbPALs 基因的表达水平发生了变化，IbPAL4、IbPAL13、IbPAL33 表达量升高。

IbPAL19、IbPAL30 在移植 30 天后的储藏根中表达量最高，且随着移植天数增加，表达量

降低，IbPAL33 在储藏根中的表达量则随着时间增加而增加。在不分化根中，IbPAL19 和

IbPAL30 的表达量随着移植天数增加呈现下降趋势，其余 IbPALs 基因的表达量随着时间的

变化无明显升降趋势(图 8A)。 

在三浅裂野牵牛中，itf09g14800.t1 在茎中的表达量最高，在根和叶中也存在表达，在

花中的表达量远远低于茎、根和叶中的表达量；itf02g05852.t1 在花芽中的表达量显著高于

其他 ItfPALs 基因(图 8B)。三裂叶薯 PAL 基因 itb09g15740.t1 在花芽、叶、根、茎等组织部

位中均存在表达，在叶片中的表达量最高，itb02g03860.t1 在花芽中存在表达，在叶、根、

茎等部位中表达水平低(图 8C)。 
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(A)甘薯 IbPALs 基因在干旱、不同组织不同时期表达量; (B)三浅裂野牵牛 ItfPALs 基因在不同组织表达量; (C)三裂叶薯 ItbPALs

基因在不同组织表达量 

(A)Expression of sweet potato IbPALs genes in drought and different tissues at different periods of time; (B)Expression of Ipomoea 

trifida ItfPALs genes in different tissues; (C)Expression of Ipomoea triloba ItbPALs genes in different tissues 

图 8 PALs 基因表达水平分析 

Fig. 8 Transcriptional profiling and expression levels of PALs genes 
 

2.7 胁迫处理下甘薯 IbPAL 基因表达分析 

对甘薯 IbPAL 家族基因在干旱和盐胁迫处理下不同时期的表达量进行分析，结果如图

9 所示。在干旱胁迫下，IbPAL1、IbPAL5、IbPAL9 基因的表达量在 0–-24 h 呈现上升趋势，

在 24 h 时达到表达量最高；IbPAL8、IbPAL10、IbPAL32 基因的表达量在 12 h 达到峰值，

IbPAL10 在干旱胁迫下呈现先上升然后下降的趋势； IbPAL2、 IbPAL3、 IbPAL26、



IbPAL28、IbPAL29 基因表达量在 6 h 达到峰值，然后呈现下降趋势；IbPAL32 基因的表达量

在 0–12 h 呈现上升趋势，且在 12 h 达到最高值，然后开始下降(图 9A)。 

在盐胁迫下，对甘薯 IbPAL 基因的表达量分析发现，IbPAL10 基因的表达量在 0–24 h

呈现上升趋势，在 24 h 达到峰值； IbPAL1、 IbPAL2、 IbPAL8、 IbPAL26、 IbPAL28、

IbPAL29 基因表达量在 12 h 达到最大值，IbPAL1 呈现表达量上升再下降的趋势，IbPAL29

表达量先下降然后再上升；IbPAL3、IbPAL5、IbPAL9、IbPAL31、IbPAL32 的表达量在 6 h

达到峰值，IbPAL3、IbPAL5、IbPAL9、IbPAL31、IbPAL32 在表达量达到峰值后开始呈现下

降趋势(图 9B)。 

(A) 

 
(B) 

 
(A)甘薯 IbPALs 基因在干旱胁迫下不同时期表达量; (B) 甘薯 IbPALs 基因在盐胁迫下不同时期表达量; CK: 对照； 6h; 处理 6 小时; 12h:处

理 12 小时; 24h: 处理 24 小时; 不同小写字母表示在 p≤0.05 水平上差异显著 

(A)Expression of sweet potato IbPALs genes in drought stress at different periods of time; (B) Expression of sweet potato IbPALs genes in salt 

stress at different periods of time; CK: control check; 6h; treatment for 6 hours; 12h: treatment for 12 hours; 24h: treatment for 24 hours; different 

lowercase letters indicate significant differences between the data at p≤0.05 

图 9 PALs 基因响应干旱和盐胁迫 qRT-PCR 分析 

Fig. 9 Transcriptional profiling and expression levels of PALs genes 

 

3 讨论 

在长期的进化过程中，植物形成了重要的次生代谢途径，参与响应自然界中的各种胁



迫[23-24]。苯丙烷代谢是植物中最重要的三大次生代谢途径之一，该途径起始物质为苯丙氨

酸，最终生成类黄酮、酚类、木质素等多种次生代谢产物，这些产物在植物抵御外界压力

和逆境胁迫等方面发挥着重要作用[25]。PAL 是植物初生代谢和苯丙烷代谢的纽带，对生物

代谢具有重要的生理意义[4]。对于甘薯 PALs 基因家族的研究鲜有报道。本研究在甘薯全基

因组中鉴定 PALs 基因，对 IbPALs 的理化性质、保守基序信息、基因结构、系统进化、染

色体定位和表达模式进行了研究，为了解甘薯 PALs 家族基因提供参考。 

不同物种中的 PAL 数量不同，番茄(Lycopersicon esculentum)中 26 个[26]，玉米(Zey mays)

中 7 个[6]，小麦中(Triticum aestivum)54 个[27]。本研究从甘薯中鉴定得到了 33 个 PAL 基因，

除了 IbPAL1 和 IbPAL2 基因在染色体上的定位不明确之外，其余 31 个 PAL 基因分别定位在

2 号、6 号、9 号和 15 号染色体上(图 4)。33 个基因的 CDS 序列长度较长，IbPAL1 和

IbPAL11 的序列长度小于 2100 bp，其余 IbPALs 基因均在 2100 bp 以上，蛋白的氨基酸序列

大小、相对分子量、等电点、不稳定系数、平均亲水性指数等(表 2)与其他植物中的 PAL

蛋白基本一致[7, 28]。对 IbPALs 蛋白亚细胞定位预测显示 33 个 PALs 均在细胞质内(表 3)，

说明其可能与马铃薯 PALs 在细胞质发挥的功能相同[10]。分析发现，IbPALs 蛋白的二级结

构均由 α-螺旋、延伸链、β-转角、不规则卷曲等组成，α-螺旋和不规则卷曲在蛋白质结构

中所占比例最大(表 3)。IbPALs 蛋白的三级结构均呈现相似的“海马状”，与其他植物中

的 PALs 三级结构相似，PALs 的每个亚基与两个其他 PALs 蛋白的亚基头尾相连，构成稳

定的四聚体结构[29]。 

高等植物的 PALs 基因的同源性较高，一般由 2 个外显子和 1 个内含子组成，IbPALs 基

因中 IbPAL11 只包含 1 个外显子，其余 IbPALs 基因均包含 2 个外显子和 1 个内含子，证实

了 PALs 在不同物种中同源性高，且 IbPALs 蛋白均包含 1 个保守结构域 Lyase_I_like 

superfamily(图 2)。构建不同物种 PALs 进化树，系统进化分析显示来甘薯、三浅裂野牵牛

和三裂叶薯的 PALs 被聚类在一起，拟南芥和水稻的 PALs 被聚类在一起，表明同属旋花科

的 PALs 蛋白同源性高，与拟南芥和水稻中的蛋白同源性较低。 

启动子顺式作用元件广泛存在于基因中，影响到基因的表达，在基因发挥功能的过程

中起到重要作用[30]。甘薯 PALs 基因启动子上分布多样化的的顺式作用调控元件也可能反

映了基因的功能分化，本研究中甘薯 IbPALs 基因启动子顺式作用元件分析显示，IbPALs 启

动子中包含逆境胁迫、激素、植物生长发育等响应元件，其中逆境胁迫应答元件主要以干

旱胁迫响应元件(MBS)为主，激素应答元件主要是脱落酸(ABRE)、茉莉酸甲酯(CGTCA-

motif)、水杨酸响应元件(TGACG-motif)、生长素(TGA-element)等，植物生长发育响应元件



主要是光应答元件(G-box、Box 4)、细胞周期调控元件等，该结果与番茄 PAL 基因家族启

动子顺式作用元件一致[31]，推测甘薯 PALs 基因家族可能在甘薯逆境胁迫应答、激素响

应、生长发育等过程中发挥重要作用。 

基因间共线性关系反应了相同或不同基因组中的基因在染色体位置和顺序上的相似

性，通过共线性分析可以帮助理解基因组的结构和演化过程，并揭示不同物种之间的亲缘

关系。对甘薯与拟南芥、三浅裂野牵牛和三裂叶薯 PALs 基因的共线性进行分析，发现甘薯

拟南芥、三浅裂野牵牛和三裂叶薯之间存在多对共线性基因对，说明甘薯 PAL 基因在进化

时具有一定的保守性(图 6)。甘薯 PALs 基因间存在共线性关系，且共线性基因对的 Ka/Ks

值小于 1，说明 IbPALs 基因在进化中受到纯化选择(表 4)。 

PAL 家族成员是植物生长发育调节中一类重要的蛋白，在植物遭受逆境胁迫时 PAL 基

因表达发生变化，如番茄 SlPAL5 基因受到干旱和盐胁迫的显著诱导[32]；当处于低温环境，

黄瓜 PAL 基因表达量上升[33]。本研究对不同处理下甘薯转录组数分析发现，IbPALs 基因在

干旱胁迫下表达量上升，如 IbPAL4、IbPAL13、IbPAL33，预测这 3 个基因可能正调控甘薯

抗旱。研究发现，PAL 基因在植物不同部位中存在表达差异，如三尖杉的 PAL 基因主要在

根和茎叶中表达[34]。IbPALs 基因在甘薯储藏根、不分化根和须根中的表达量存在差异，

IbPAL33 在移植后 50 天的须根中表达量高，IbPAL4 在移植后 40 天的须根中表达量高，

IbPAL30 在移植后 30 天的须根中表达量高。在移植后 10 天的不分化根中，IbPAL7、

IbPAL13、IbPAL19、IbPAL30 的表达量最高，表明在不同组织中甘薯 IbPALs 基因的表达存

在差异性，IbPAL7、IbPAL13、IbPAL19、IbPAL30 等基因在甘薯的组织中发挥重要作用。

对三浅裂野牵牛和三裂叶薯 PALs 基因表达进行分析，itf09g14800.t1 在茎中表达量最高，

itb09g15740.t1 在叶片中的表达量最高，表明 itf09g14800.t1、itb09g15740.t1 在植物叶片和

茎中发挥重要作用。在干旱和不同组织中表达量高的基因可作为甘薯转基因工程的潜在目

的基因，为后续开展甘薯转基因育种提供参考。甘薯中关于 PAL 基因的研究发现，IbPAL

基因在甘薯茎尖和叶中表现出组织特异性，IbPAL 基因的表达量还与绿原酸代谢高度相

关，但甘薯 PALs 基因在干旱和盐胁迫等逆境中的表达模式研究尚少[35]。本研究还对不同

胁迫处理下的 IbPAL 基因表达模式进行了分析，结果表明，IbPAL 基因响应干旱、盐等胁

迫，且不同处理条件及不同处理时间下表达量存在差异(图 9)，表明 IbPAL 基因参与甘薯响

应逆境的过程，推测其在植物抵御逆境等方面发挥着重要作用。 

综上所述，本研究在全基因组水平对甘薯 PAL 家族基因进行了鉴定和生物信息学分

析，同时对甘薯 PAL 家族基因的组织表达特性和在逆境胁迫下的响应进行了分析，并用



qRT-PCR 对不同胁迫处理下 IbPAL 基因表达量进行了分析，为进一步鉴定甘薯 PAL 家族基

因在甘薯中发挥的功能提供了参考，为甘薯的转基因育种提供了候选基因。 
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