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摘　 要：ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ 基因是真核生物中一类重要的转录因子，参与调控多项植物的生长发育过程。 然而关于谷子穗发育的

ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ 基因研究比较少。 本研究使用序列相似性检索，在 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ １３．０ 数据库中筛选并且鉴定出了 ６８ 个谷子 ＭＡＤＳ 家

族成员，并对这些家族成员的物理化学性质、系统发育树、染色体定位、表达谱等进行了全面的分析。 结果表明，谷子 ＭＡＤＳ
家族成员在染色体上分布不均匀，可以分为 ５ 个亚族。 通过组织特异性表达谱分析得到，多数 ＭＡＤＳ 基因在穗中表达量要高

于其他器官。 此外利用转录组测序技术对发育初期的谷穗和成熟期的谷穗进行了转录组测序分析，筛选到数个与谷穗分生

组织发育相关 ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ 基因。 为进一步揭示 ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ 基因在谷子穗发育过程中的作用奠定了重要的基础。
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ｆｏｘｔａｉｌ ｍｉｌｌｅｔ ｉｎｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ．
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　 　 ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ 基因是真核生物中一类重要的转录

因子，在动物、植物和真菌中都有报道［１］。 ＭＡＤＳ⁃
ｂｏｘ 的 名 称 来 自 于 酵 母 Ｍｉｎｉ Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ
Ｍａｉｎｔｅｎａｎｃｅ １（ＭＣＭ１）、拟南芥 Ａｇａｍｏｕｓ （ＡＧ）、金



鱼草 Ｄｅｆｉｃｉｅｎｓ （ ＤＥＦ） 和人类的 Ｓｅｒｕｍ Ｒｅｓｐｏｎｓｅ
Ｆａｃｔｏｒ （ＳＲＦ） ４ 种蛋白的首字母，这 ４ 种蛋白质结

构里都有一个由大约 ６０ 个氨基酸组成的高度保守

的 ＭＡＤＳ 盒，编码含有这种蛋白因子的基因称

ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ 转录因子［２］。 ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ 基因根据结构

域的类型，可分为两个谱系，Ⅰ型和Ⅱ型。 Ⅰ型

ＭＡＤＳ 基因只含有保守的 ＭＡＤＳ 结构域，并且在转

录水平上丰度很低。 Ⅱ型 ＭＡＤＳ 基因又称为 ＭＩＫＣ
型基因，通常含有 ４ 个结构域，分别为：高度保守的

ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ （ Ｍ）、 中 度 保 守 的 Ｋｅｒｔａｉｎ⁃ｌｉｋｅ ｄｏｍａｉｎ
（Ｋ）、较为保守的 Ｉｎｔｅｒｖｅｎｉｎｇ ｄｏｍａｉｎ （ Ｉ） 和多变的

Ｃ⁃ｔｅｒｍｉｎａｌ ｄｏｍａｉｎ （Ｃ） ，植物中大多数功能已知的

ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ 基因都属于 ｔｙｐｅⅡ型［３－４］。
ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ 基因在植物生长发育过程中起重要

的调控作用，已经在拟南芥、水稻、小麦、番茄、梨、菠
萝等植物中进行了深入的研究［５－１３ ］。 例如拟南芥

的花形成的 ＡＢＣＤＥ 模型中的 ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ 基因起着

重 要 作 用［１４］。 水 稻 的 ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ 基 因

ＳＵＰＰＲＥＳＳＯＲ ＯＦ ＯＶＥＲＥＸＰＲＥＳＳＩＯＮ ＯＦ
ＣＯＮＳＴＡＮＳ １ （ＳＯＣ１）， ＳＨＯＲＴ ＶＥＧＥＴＡＴＩＶＥ ＰＨＡＳＥ
（ＳＶＰ）， ＡＧＡＭＯＵＳ⁃ＬＩＫＥ ２４ （ＡＧＬ２４）和 ＳＥＰＡＬＬＡＴＡ
４ （ＳＥＰ４） 基因共同调控水稻花序的枝梗分生组织

的分化［１５］，而另一个水稻 ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ 基因 Ｐａｎｉｃｌｅ
ｐｈｙｔｏｍｅｒ ２（ＰＡＰ２）基因正向调节小穗分生组织的形

成［１６］。 另外拟南芥 ＡＧＡＭＯＵＳ－ＬＩＫＥ ６７（ＡＧＬ６７）参
与调控种子的萌发过程［１７］。 同时一些 ＭＡＤＳ 转录

因子参与植物逆境胁迫应答反应［１８－１９］。
谷子（ Ｓｅｔａｒｉａ ｉｔａｌｉｃａ （Ｌ．） Ｂｅａｕｖ．）是禾本科植

物，一年生，具有适应性广、抗逆性强，产量稳定、粮
草兼用等特点，且谷子全身是宝，各有用途，它的蛋

白质和矿物质含量也非常高，不仅解决了人类营养

饮食问题，还促进了饲牧业的发展，所以深受中国人

民喜爱［２０ ］。 然而谷子平均产量比较低，一般谷子

的亩产量在 ０．６ ～ ０．８ ｋｇ。 当前如何提高谷子产量

是育种工作者的重要任务。 谷子的枝梗数和穗码

数量与谷子的产量密切相关。 因此研究调控与谷

穗分生组织发育相关 ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ 基因的功能对于

提高谷子产量有重要的意义。 本研究利用生物信

息学分析方法，对谷子 ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ 家族进行全面而

系统分析，得到较为完整的谷子 ＭＡＤＳ 基因家族

信息。 同时利用转录组测序技术对发育初期的谷

穗和成熟期的谷穗进行了转录组测序分析。 通过

差异表达基因分析，筛选了数个与谷穗分生组织

发育相关 ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ 基因。 本研究为进一步揭示

ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ 基因在谷子穗发育过程中的作用奠定

了重要的基础。

１　 材料与方法

１．１　 谷子 ＳｉＭＡＤＳ 家族成员的鉴定

　 　 首先在 ＴＡＩＲ 数据库（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｗｗ．ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ．
ｏｒｇ ／ ｉｎｄｅｘ．ｊｓｐ）下载 １０７ 条拟南芥 ＡｔＭＡＤＳ 转录因子

蛋白 序 列［１８ ］， 然 后 在 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ １３． ０ 数 据 库

（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ－ｎｅｘｔ．ｊｇｉ．ｄｏｅ．ｇｏｖ）的谷子全基因

组数据库中进行序列检索，在 Ｅ 值＜１．０，得到全部

的谷子 ＳｉＭＡＤＳ 转录因子。 为确保所获取的谷子

ＳｉＭＡＤＳ 转录因子序列的可靠性和有效性，通过在

线 ＳＭＡＲＴ 数据库（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｓｍａｒｔ．ｅｍｂｌ⁃ｈｅｉｄｅｌｂｅｒｇ．ｄｅ）
对上述蛋白序列的结构域进行鉴定和冗余性分析，
确定所得到的 ＳｉＭＡＤＳ 转录因子蛋白序列都含有真

实的 ＭＡＤＳ 保守结构域，最终鉴定出 ６８ 条谷子的

ＳｉＭＡＤＳ 转录因子，根据它们在染色体上的位置顺

序，分别将它们命名为 ＳｉＭＡＤＳ１～ ＳｉＭＡＤＳ６８。
１．２　 谷子 ＳｉＭＡＤＳ 蛋白的理化性质分析

　 　 利用在线软件 ＥｘＰＡＳｙ 中的 Ｐｒｏｔｐａｒａｍ 软件

（ ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｅｂ． ｅｘｐａｓｙ． ｏｒｇ ／ ｐｒｏｔｐａｒａｍ ） 分 析 谷 子

ＳｉＭＡＤＳ 蛋白质的相对分子量、理论等电点、稳定性

等进行分析。
１．３　 谷子 ＳｉＭＡＤＳ 基因的染色体定位分析

　 　 应用 Ｍａｐｉｎｓｐｅｃｔ 软件把获得的谷子 ＳｉＭＡＤＳ 基

因在染色体上的物理位置绘制成染色体的物理

图谱。
１．４　 谷子 ＳｉＭＡＤＳ 蛋白系统进化树的构建

　 　 利用 ＭＥＧＡ７．０ 软件中的 Ｃｌｕｓｔａｌ Ｗ 对 ６８ 条谷

子 ＳｉＭＡＤＳ 氨基酸序列和拟南芥的 ７ 条 ＡｔＭＡＤＳ 氨

基酸序列进行多序列比对，然后采用 Ｎ－Ｊ 邻接法构

建系统发育进化树。
１．５　 谷子 ＳｉＭＡＤＳ 基因家族表达谱分析

　 　 从 ＮＣＢＩ 的 ＳＲＡ 下载谷子根、茎、叶、穗的转录

组数据。 利用 Ｆａｓｔｑｃ 软件对数据进行筛选，选择

Ｑ２０ 以上的 ｒｅａｄｓ，利用 Ｇａｌａｘｙ 数据分析平台与青狗

尾草基因组序列进行比对，表达量的单位用 ＲＰＫＭ
值衡量，归一化处理后的数据用 ｌｏｇ２ 作为基因表达

的数据，用 ＨｅｍＩ 软件生成热图。
１．６　 谷子穗发育转录组分析

　 　 本试验的谷子品种“晋谷 ２１”种植于山西农业

大学谷子研究所试验田。 采集谷子的幼嫩的谷穗

（开花后 １ ｄ）和成熟的谷穗（开花后 ３０ ｄ），立即液

氮处理，用干冰寄给北京诺禾致源科技股份有限公

司，进行 ＲＮＡ 的提取和转录组测序。 样品 ＲＮＡ 检

测合格后，进行建库并运用 ｉｌｌｕｍｉｎａ 测序平台进行

转录组测序。 获得测序数据后，进行基因表达量分
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析。 使用诺禾致源售后平台工具 ＮｏｖｏＭａｇｉｃ 对差异

基因 的 进 行 分 析 （ ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｍａｇｉｃ． ｎｏｖｏｇｅｎｅ． ｃｏｍ ／
ｐｕｂｌｉｃ ／ ｃｕｓｔｏｍｅｒ ／ ｍａｉｎ＃ ／ ｈｏｍｅ）。
１．７　 谷子 ＳｉＭＡＤＳ 基因的荧光定量 ＰＣＲ 表达分析

　 　 采集晋谷 ２１ 植株的叶片、根、幼嫩的谷穗和成

熟期的谷穗，立即液氮处理， － ８０ ℃ 保存。 采用

ＴＲＩｚｏｌ 法标准流程提取样品总 ＲＮＡ。 反转录合成

ｃＤＮＡ，然后进行荧光定量 ＰＣＲ 反应，具体步骤参照

试剂盒说明（Ｔａｋａｒａ，ＲＲ０４７Ａ）。 采用ＧｅｎＳｃｒｉｐｔ Ｒｅａｌ－

ｔｉｍｅ ＰＣＲ 引物设计工具（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｗｗ．ｇｅｎｓｃｒｉｐｔ．ｃｏｍ ／
ｓｓｌ－ｂｉｎ ／ ａｐｐ ／ ｐｒｉｍｅｒ）设计 ＳｉＭＡＤＳ 的引物（见表 １）。
采用 ＡＢＩ７５００ 荧光定量 ＰＣＲ 仪（Ａｐｐｌｉｅｄ Ｂｉｏｓｙｓｔｅｍｓ，
ＵＳＡ）进行 ＰＣＲ 反应，热循环程序如下：１ 个循环

（９５ ℃，３０ ｓ）； ４０ 个循环 （９５ ℃，１５ ｓ， ５７ ℃，３０ ｓ，
７２ ℃，３０ ｓ）。内参用谷子的 １８Ｓ ＲＮＡ。 实验进行了三

次技术重复。 实验结果用基因的相对表达量计算，计
算公式：２－ΔΔｃｔ，ΔΔｃｔ ＝（Ｃｔ 目的基因－Ｃｔ 内参）－（Ｃｔ
目的基因－Ｃｔ 内参）。

表 １　 ＳｉＭＡＤＳ 基因荧光定量 ＰＣＲ 引物序列

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｉｍｅｒｓ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｑＲＴ⁃ＰＣＲ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＳｉＭＡＤＳ ｇｅｎｅｓ

基因编号 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ 数据库编号 正向引物 反向引物

ＳｉＭＡＤＳ２７ Ｓｅｉｔａ．４Ｇ０９３２００ ＴＣＴＣＴＧＴＣＣＴＣＴＧＣＧＡＣＡＴＣ ＴＧＡＧＴＴＧＣＧＴＧＡＧＣＡＴＣＴＴＧ

ＳｉＭＡＤＳ４１ Ｓｅｉｔａ．５Ｇ１６０２００ ＧＡＧＡＧＣＴＡＣＣＡＣＣＴＧＣＴＧＡＴ ＣＡＣＡＴＣＡＴＧＧＧＣＡＧＡＴＴＧＧＧ

ＳｉＭＡＤＳ４４ Ｓｅｉｔａ．５Ｇ３０３２００ ＣＣＴＧＣＴＧＣＴＴＣＴＣＣＴＣＴＴＣＴ ＡＣＡＴＣＴＧＣＴＣＣＡＣＣＴＴＣＴＣＣ

ＳｉＭＡＤＳ５２ Ｓｅｉｔａ．６Ｇ２２３４００ ＧＴＣＧＣＧＣＴＣＡＴＣＡＴＣＴＴＣＴＣ ＡＣＡＣＧＴＧＣＣＴＴＣＡＧＴＴＴＧＡＧ

ＳｉＭＡＤＳ６２ Ｓｅｉｔａ．９Ｇ０８８７００ ＧＧＧＴＧＡＡＧＡＴＣＴＧＧＣＴＣＣＡＣ ＡＧＧＡＣＣＣＴＧＴＴＧＧＣＡＴＣＴＴＧ

１８Ｓ ＲＮＡ Ｓｅｉｔａ．１Ｇ０６６７００ ＡＡＣＴＧＧＧＴＴＧＡＴＧＡＡＧＧＴＡＴＧＧ ＡＣＣＴＣＣＣＡＣＣＡＧＣＡＧＡＡＣＣ

２　 结果分析

２．１　 谷子 ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ 家族成员的鉴定及理化性质

分析

　 　 本研究使用序列相似性检索，在 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ １３．０
数据库中筛选并且鉴定出了 ６８ 个谷子 ＭＡＤＳ 家族成

员，总共鉴定出 ６８ 个 ＳｉＭＡＤＳ 转录因子，ＳｉＭＡＤＳ 序列

的平均长度为２５１．６ ａａ，其中氨基酸序列最长的是

ＳｉＭＡＤＳ１７，为４７７ ａａ，而 ＳｉＭＡＤＳ６８ 最短，只有６１ ａａ。６８
个 ＳｉＭＡＤＳ 经过 ＳＭＡＲＴ 数据库检测，都含有真实的

ＭＡＤＳ 保守结构域。 此外利用在线软件 Ｐｒｏｔｐａｒａｍ 对

６８ 条谷子 ＳｉＭＡＤＳ 蛋白质的相对分子量、理论等电点

（ＰＩ）、稳定性等进行分析，结果（见表 ２）。

表 ２　 谷子 ＳｉＭＡＤＳ 蛋白理化性质

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｈｙｓｉｃａｌ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｆｏｘｔａｉｌ ｍｉｌｌｅｔ ＳｉＭＡＤＳ ｐｒｏｔｅｉｎｓ

蛋白编号 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ 数据编号 分组 氨基酸 ＰＩ 分子量

ＳｉＭＡＤＳ１ Ｓｅｉｔａ．１Ｇ００３５００ ＭＩＫＣ ４７４ ８．７３ ５３ １８２．３７

ＳｉＭＡＤＳ２ Ｓｅｉｔａ．１Ｇ０７２２００ Ｍδ ２４９ ６．１４ ２８ １０６．８８

ＳｉＭＡＤＳ３ Ｓｅｉｔａ．１Ｇ０７７６００ Ｍα ３２１ ５．９４ ３４ ２１６．８７

ＳｉＭＡＤＳ４ Ｓｅｉｔａ．１Ｇ１４８２００ Ｍα １４６ ４．７６ １６ ０５４．０６

ＳｉＭＡＤＳ５ Ｓｅｉｔａ．１Ｇ１８３３００ Ｍγ ２５８ ７．７２ ２７ ４７５．５４

ＳｉＭＡＤＳ６ Ｓｅｉｔａ．１Ｇ２０９３００ ＭＩＫＣ ２４０ ８．８５ ２７ ４５２．００

ＳｉＭＡＤＳ７ Ｓｅｉｔａ．１Ｇ２７２３００ Ｍα ２３０ ８．６８ ２４ ２３６．４９

ＳｉＭＡＤＳ８ Ｓｅｉｔａ．１Ｇ２７３４００ ＭＩＫＣ ２５３ ８．８５ ２８ ８０６．７８

ＳｉＭＡＤＳ９ Ｓｅｉｔａ．１Ｇ３０８２００ ＭＩＫＣ ２４２ ９．２７ ２７ ６３９．５４

ＳｉＭＡＤＳ１０ Ｓｅｉｔａ．１Ｇ３２８５００ ＭＩＫＣ ２２８ ５．４１ ２５ ４４２．５１

ＳｉＭＡＤＳ１１ Ｓｅｉｔａ．２Ｇ００２３００ ＭＩＫＣ ２６９ ９．３１ ３０ ８５２．０２

ＳｉＭＡＤＳ１２ Ｓｅｉｔａ．２Ｇ０２６６００ Ｍα ３９３ ５．７６ ４３ ４８７．４９

ＳｉＭＡＤＳ１３ Ｓｅｉｔａ．２Ｇ０８６８００ Ｍα ２４６ ５．６４ ２６ ８１０．５２

ＳｉＭＡＤＳ１４ Ｓｅｉｔａ．２Ｇ１１５７００ Ｍα １１０ ４．７９ １１ ９６４．４０

ＳｉＭＡＤＳ１５ Ｓｅｉｔａ．２Ｇ２６６６００ ＭＩＫＣ ２４２ ９．１７ ２７ ７９４．５７

ＳｉＭＡＤＳ１６ Ｓｅｉｔａ．２Ｇ３８３０００ ＭＩＫＣ ２５２ ９．１１ ２８ ５２７．３３
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续表（２）

蛋白编号 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ 数据编号 分组 氨基酸 ＰＩ 分子量

ＳｉＭＡＤＳ１７ Ｓｅｉｔａ．３Ｇ０５５２００ Ｍβ ４７７ ４．４１ ５１ ３２７．１４

ＳｉＭＡＤＳ１８ Ｓｅｉｔａ．３Ｇ０７３０００ ＭＩＫＣ ２８８ ９．２３ ３２ ５９２．６３

ＳｉＭＡＤＳ１９ Ｓｅｉｔａ．３Ｇ０９８４００ ＭＩＫＣ ２６４ ９．１０ ２９ ８４８．１３

ＳｉＭＡＤＳ２０ Ｓｅｉｔａ．３Ｇ０９８８００ Ｍδ ２１５ ９．３４ ２４ ６６４．２０

ＳｉＭＡＤＳ２１ Ｓｅｉｔａ．３Ｇ２３６８００ Ｍδ ２１５ ８．４５ ２５ １０５．４８

ＳｉＭＡＤＳ２２ Ｓｅｉｔａ．３Ｇ２８０４００ Ｍα １９５ １０．２５ ２１ ２１７．４０

ＳｉＭＡＤＳ２３ Ｓｅｉｔａ．３Ｇ３０１６００ Ｍα １５６ ５．４４ １７ ２５４．４２

ＳｉＭＡＤＳ２４ Ｓｅｉｔａ．３Ｇ３５８１００ ＭＩＫＣ ２４４ ７．０７ ２７ ４１７．１２

ＳｉＭＡＤＳ２５ Ｓｅｉｔａ．４Ｇ０６２６００ ＭＩＫＣ ２２７ ７．５９ ２６ ２２３．７４

ＳｉＭＡＤＳ２６ Ｓｅｉｔａ．４Ｇ０７７２００ ＭＩＫＣ ２２２ ５．３６ ２４ ４０２．３８

ＳｉＭＡＤＳ２７ Ｓｅｉｔａ．４Ｇ０９３２００ Ｍδ ３９６ ４．９９ ４３ ２１５．０２

ＳｉＭＡＤＳ２８ Ｓｅｉｔａ．４Ｇ１６０２００ Ｍα ２３２ １０．２７ ２５ ９４１．９４

ＳｉＭＡＤＳ２９ Ｓｅｉｔａ．４Ｇ１６３５００ Ｍα ２１４ ９．５９ ２３ ２０３．６８

ＳｉＭＡＤＳ３０ Ｓｅｉｔａ．４Ｇ１７７８００ Ｍα １８３ ７．９１ ２０ ０８１．０７

ＳｉＭＡＤＳ３１ Ｓｅｉｔａ．４Ｇ１８４６００ Ｍα １６９ ５．４４ １８ ５４７．９５

ＳｉＭＡＤＳ３２ Ｓｅｉｔａ．４Ｇ２１９１００ Ｍα １５５ ５．１１ １７ １０９．３５

ＳｉＭＡＤＳ３３ Ｓｅｉｔａ．４Ｇ２３８０００ Ｍα ３１９ ５．６２ ３４ ２７２．６４

ＳｉＭＡＤＳ３４ Ｓｅｉｔａ．４Ｇ２６８２００ Ｍδ ２３８ ４．９７ ２６ ５３６．９３

ＳｉＭＡＤＳ３５ Ｓｅｉｔａ．４Ｇ２７７６００ ＭＩＫＣ ２２９ ８．７４ ２６ １０５．５０

ＳｉＭＡＤＳ３６ Ｓｅｉｔａ．５Ｇ０３３１００ Ｍγ ２５０ ９．６１ ２７ ７９７．６４

ＳｉＭＡＤＳ３７ Ｓｅｉｔａ．５Ｇ０３６５００ ＭＩＫＣ ２２９ ７．７３ ２５ ９９１．５０

ＳｉＭＡＤＳ３８ Ｓｅｉｔａ．５Ｇ１０１３００ ＭＩＫＣ １６８ ８．９０ １８ ６６４．７２

ＳｉＭＡＤＳ３９ Ｓｅｉｔａ．５Ｇ１１４５００ Ｍγ ２４９ ８．５９ ２７ ８４３．６７

ＳｉＭＡＤＳ４０ Ｓｅｉｔａ．５Ｇ１４３１００ ＭＩＫＣ ２５７ ９．０７ ２９ ０７０．８９

ＳｉＭＡＤＳ４１ Ｓｅｉｔａ．５Ｇ１６０２００ Ｍβ ４４８ ５．２５ ４６ ６４５．８７

ＳｉＭＡＤＳ４２ Ｓｅｉｔａ．５Ｇ２２０６００ Ｍα １８３ ５．０３ ２０ ８０１．２７

ＳｉＭＡＤＳ４３ Ｓｅｉｔａ．５Ｇ２２５３００ Ｍα ４１９ ５．８９ ４６ ７１４．９３

ＳｉＭＡＤＳ４４ Ｓｅｉｔａ．５Ｇ３０３２００ Ｍδ １９６ ６．５５ ２２ ６８１．８４

ＳｉＭＡＤＳ４５ Ｓｅｉｔａ．５Ｇ４０４６００ Ｍδ ２０９ ７．１０ ２４ ２１１．７２

ＳｉＭＡＤＳ４６ Ｓｅｉｔａ．５Ｇ４０６７００ ＭＩＫＣ ２６９ ９．１１ ２９ ８９４．７９

ＳｉＭＡＤＳ４７ Ｓｅｉｔａ．５Ｇ４２５３００ Ｍβ ４６２ ５．１１ ４９ ４０２．２０

ＳｉＭＡＤＳ４８ Ｓｅｉｔａ．５Ｇ４３２７００ ＭＩＫＣ ２７９ １０．５８ ２９ ４６３．６９

ＳｉＭＡＤＳ４９ Ｓｅｉｔａ．６Ｇ０１３４００ Ｍδ ２２５ ６．６１ ２５ ３８６．２８

ＳｉＭＡＤＳ５０ Ｓｅｉｔａ．６Ｇ１５６８００ ＭＩＫＣ ２３３ ８．８９ ２６ ７５６．１０

ＳｉＭＡＤＳ５１ Ｓｅｉｔａ．６Ｇ１９４８００ Ｍδ ３４４ ４．５８ ３７ ４３４．７７

ＳｉＭＡＤＳ５２ Ｓｅｉｔａ．６Ｇ２２３４００ ＭＩＫＣ ２４５ ８．７５ ２８ ４２４．３４

ＳｉＭＡＤＳ５３ Ｓｅｉｔａ．６Ｇ２２３６００ ＭＩＫＣ １７５ ８．９７ １９ ８７８．６７

ＳｉＭＡＤＳ５４ Ｓｅｉｔａ．６Ｇ２２３７００ ＭＩＫＣ １２３ １０．１３ １４ ２１８．３３

ＳｉＭＡＤＳ５５ Ｓｅｉｔａ．７Ｇ１０９７００ Ｍδ ２０２ ７．０６ ２３ ２９３．７１

ＳｉＭＡＤＳ５６ Ｓｅｉｔａ．７Ｇ１１００００ Ｍδ １０９ ９．９４ １２ ４８９．７２

ＳｉＭＡＤＳ５７ Ｓｅｉｔａ．７Ｇ１２５４００ ＭＩＫＣ ２３８ ７．７２ ２７ １８２．９７

ＳｉＭＡＤＳ５８ Ｓｅｉｔａ．７Ｇ２１０２００ ＭＩＫＣ ２５４ ８．５９ ２８ ４８３．１３

ＳｉＭＡＤＳ５９ Ｓｅｉｔａ．７Ｇ２３５９００ Ｍδ ２４５ ９．２７ ２８ ００９．０５
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续表（２）

蛋白编号 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ 数据库编号 分组 氨基酸 ＰＩ 分子量

ＳｉＭＡＤＳ６０ Ｓｅｉｔａ．８Ｇ１８２９００ Ｍγ ２０８ ６．２１ ２２ ０４７．１１

ＳｉＭＡＤＳ６１ Ｓｅｉｔａ．８Ｇ２２０８００ Ｍδ ３６９ ６．２０ ４０ ９３９．９９

ＳｉＭＡＤＳ６２ Ｓｅｉｔａ．９Ｇ０８８７００ ＭＩＫＣ ２４６ ６．４５ ２７ ８７８．７５

ＳｉＭＡＤＳ６３ Ｓｅｉｔａ．９Ｇ０８８９００ ＭＩＫＣ ２４９ ９．３３ ２８ ４７３．６４

ＳｉＭＡＤＳ６４ Ｓｅｉｔａ．９Ｇ２７０８００ Ｍγ ４０９ ５．１８ ４３ ７８８．６５

ＳｉＭＡＤＳ６５ Ｓｅｉｔａ．９Ｇ３４２７００ ＭＩＫＣ ２２５ ９．６０ ２５ ６２３．４２

ＳｉＭＡＤＳ６６ Ｓｅｉｔａ．９Ｇ３９３９００ Ｍα ２３８ ５．６０ ２６ ５６９．０８

ＳｉＭＡＤＳ６７ Ｓｅｉｔａ．９Ｇ５１３９００ ＭＩＫＣ ２２８ ８．４７ ２５ ６２６．１３

ＳｉＭＡＤＳ６８ Ｓｅｉｔａ．９Ｇ５６１０００ ＭＩＫＣ ６１ １０．６５ ６ ９７３．２０

２．２　 谷子 ＳｉＭＡＤＳ 基因的染色体定位分析

　 　 为了获得 ＳｉＭＡＤＳ 家族所有基因在染色体上的

物理位置，首先在 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ１３．０ 数据库获得这些基

因的物理位置，然后使用 Ｍａｐｉｎｓｐｅｃｔ 软件绘制了染

色体的物理图谱（见图 １）。 在染色体之间，ＳｉＭＡＤＳ
基因的分布不平衡。 ５ 号染色体上的基因数量最多，
为 １３ 个，占总数的 １９％。 ８ 号染色体上的 ＳｉＭＡＤＳ
基因数量为 ２，约占总数的 ３％，是最少的。

图 １　 谷子 ＳｉＭＡＤＳ 基因的染色体分布

Ｆｉｇ．１　 Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＳｉＭＡＤＳ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｆｏｘｔａｉｌ ｍｉｌｌｅｔ

２．３ 　 谷子 ＳｉＭＡＤＳ 成员的序列比对与系统发育

分析

　 　 参考拟南芥的 ＭＡＤＳ 家族基因的分类情况，对
谷子 ＳｉＭＡＤＳ 成员之间的进化关系进行研究。 根据

拟南芥的系统发育关系，Ⅰ型 ＭＡＤＳ 蛋白质可进一

步分为 Ｍα、Ｍβ 和 Ｍγ 三个亚组，Ⅱ型 ＭＡＤＳ 蛋白

质则含有 Ｍδ 和 ＭＩＫＣ 两个亚组。 挑选拟南芥的

ＭＩＫＣ （ Ａｔ２ｇ０３７１０、 Ａｔ２ｇ４５６５０、 Ａｔ３ｇ５４３４０ ）， Ｍα
（Ａｔ５ｇ２７１３０）， Ｍβ（Ａｔ５ｇ４１２００），Ｍγ（Ａｔ１ｇ６５３００）和
Ｍδ（Ａｔ１ｇ１８７５０）氨基酸序列作为参考序列，构建谷

子 ＳｉＭＡＤＳ 家族的系统发育树 （见图 ２）。 １７ 个

ＳｉＭＡＤＳ 被归为 Ｍα，３ 个被归为 Ｍβ，５ 个被归为

Ｍγ。 １３ 个 Ｍδ 和 ３０ 个 ＭＩＫＣ 组成了 ＳｉＭＡＤＳⅡ型

蛋白。

２．４　 谷子 ＳｉＭＡＤＳ 基因的表达谱分析

　 　 在 ＳＲＡ 库中下载谷子的根、茎、叶和穗转录组

数据集，用热图的形式来显示各个基因的表达情况，
对谷子 ＭＡＤＳ 基因家族所有成员的组织特异性表

达情况进行分析（见图 ３）。 基因的表达量越大，其
颜色就越深。 其中 １３ 个 ＳｉＭＡＤＳ 基因没有检测到

基因表达。 这 １３ 个基因中除了 ＳｉＭＡＤＳ１５ 属于

ＭＩＫＣ 亚组以外，其他都属于Ⅰ型 ＭＡＤＳ。 ＳｉＭＡＤＳ
家族基因表达的组织特异性较强。 大部分基因在花

器官中都有比较高的表达量。 ４ 个 ＳｉＭＡＤＳ 基因

（ＳｉＭＡＤＳ２９、４１、４９ 和 ＳｉＭＡＤＳ５０）在根中的表达量

高于其他器官。 ＳｉＭＡＤＳ５３ 在叶中的表达量显著高

于其他器官高，ＳｉＭＡＤＳ５４ 和 ＳｉＭＡＤＳ６３ 在茎中的表

达量比其他器官高。
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图 ２　 谷子 ＳｉＭＡＤＳ 的系统进化树及分类

Ｆｉｇ． ２　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｏｆ ｆｏｘｔａｉｌ ｍｉｌｌｅｔ ＳｉＭＡＤＳ ｐｒｏｔｅｉｎｓ

图 ３　 谷子 ＳｉＭＡＤＳ 基因的组织特异性表达

Ｆｉｇ．３　 Ｔｉｓｓｕｅ⁃ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ｆｏｘｔａｉｌ ｍｉｌｌｅｔ ＳｉＭＡＤＳ ｇｅｎｅｓ

注：橘红色代表表达量上调，蓝色代表表达量下调．
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２．５　 谷子穗发育的转录组测序分析

　 　 为了研究调控谷子穗发育相关的基因，对幼嫩

的谷穗（幼穗）和成熟期的谷穗（成熟穗）进行了转

录组测序分析。 根据基因在不同样品中的表达水平

（ＦＰＫＭ 值），识别差异表达基因，并使用诺禾致源售

后平台工具 ＮｏｖｏＭａｇｉｃ 对差异基因的进行分析，绘

制 热 图 （ ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｍａｇｉｃ． ｎｏｖｏｇｅｎｅ． ｃｏｍ ／ ｐｕｂｌｉｃ ／
ｃｕｓｔｏｍｅｒ ／ ｍａｉｎ＃ ／ ｈｏｍｅ）。 结果发现：有 ３０ 个 ＭＡＤＳ
基因在谷子幼穗和成熟穗中表达，其中 ４ 个基因在

幼穗中有较高表达量，６ 个基因在成熟穗中有较高表

达量，其余基因的表达量在幼穗和成熟穗中差异不

大（见图 ４）。

图 ４　 谷子 ＳｉＭＡＤＳ 基因在谷穗发育过程中的表达情况的热图分析

Ｆｉｇ． ４　 Ｈｅａｔｍａｐ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＳｉＭＡＤＳ ｇｅｎｅｓ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｄｕｒｉｎｇ ｆｏｘｔａｉｌ ｍｉｌｌｅｔ ｓｐｉｋｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

注：红色代表表达量上调，蓝色代表表达量下调．

２．６　 谷子 ＳｉＭＡＤＳ 基因的时空表达

　 　 为了验证转录组数据的可靠性，随机选取 ５ 个

基 因， 包 括 ＳｉＭＡＤＳ２７、 ＳｉＭＡＤＳ４１、 ＳｉＭＡＤＳ４４、
ＳｉＭＡＤＳ５２ 和 ＳｉＭＡＤＳ６２，利用荧光定量 ＰＣＲ，对这些

在谷子根、叶、幼穗和成熟谷穗中表达情况进行分

析。 结果发现 ５ 个基因在幼穗和成熟穗中的表达量

都高于在根和叶中的表达量，其中 ＳｉＭＡＤＳ４４ 和

ＳｉＭＡＤＳ６２ 在谷子幼穗的表达量高于成熟穗，而

ＳｉＭＡＤＳ４１ 和 ＳｉＭＡＤＳ５２ 在幼穗和成熟穗中的表达量

没有明显差异（见图 ５）。 该结果与转录组测序结果

一致，证明了转录组测序数据的可靠性。

３　 讨　 论

ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ 基因参与调控多项植物生长发育过程，到
目前为止已经在多种植物进行了鉴定［５－ １３ ］，其中在

拟南芥、水稻、二穗短柄草中分别鉴定了 １０７、７５ 和

５７ 个 基 因［５－ ７ ］。 本 研 究 利 用 序 列 相 似 性 检 索

（ＢＬＡＳＴ），对谷子基因组进行全面检索，鉴定出了

６８ 个ＳｉＭＡＤＳ 基因。 尽管谷子的基因组（５１５ Ｍｂ）大
于拟南芥的基因组（１２３ Ｍｂ），谷子 ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ 基因

总数（６８）小于拟南芥（１０７）。 同样水稻和二穗短柄

草的基因组（４６６ Ｍｂ 和 ２６０ Ｍｂ）分别都大于拟南芥

的基因组（１２３ Ｍｂ），而水稻和二穗短柄草的 ＭＡＤＳ⁃
ｂｏｘ 基因数（７５ 和 ５７）都小于拟南芥（１０７）。 研究发

现拟南芥拟南芥Ⅰ型 ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ 基因存在大量基因

复制［ ５ ］，可能导致了拟南芥Ⅰ型 ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ 基因的

总数（６１）大于谷子和水稻Ⅰ型 ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ 基因数量

（２５ 和 ３２）。
谷子全身是宝，各有用途，它的蛋白质和矿物质

含量也非常高，不仅解决了人类营养饮食问题，还促

进了饲牧业的发展，所以深受中国人民喜爱［ ２１ ］。 然
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而在优质小米受到市场追捧，价格一路攀升的市场

背景下，谷子生产情况却不尽人意呢？ 其中一个主

要原因就是谷子平均产量比较低，一般谷子的亩产

量在 ０．６～０．８ ｋｇ。 当前如何提高谷子产量是育种工

作者的重要任务。 谷子的花序总体上像是圆锥状，
谷子穗子的性状从下往上分为主轴、分枝、小穗和

花，并且谷子的穗轴上有枝梗，枝梗分为三个等级，
小穗主要长在第三级枝梗上，俗称穗码［ ２４ ］。 谷子的

枝梗数和穗码数量与谷子的产量密切相关。 因此研

究调控与谷子穗发育相关 ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ 基因的功能对

于提高谷子产量有重要的意义。 为了研究调控谷子

穗发育相关的基因，对发育初期的谷穗（幼穗）和成

熟期的谷穗（成熟穗）进行了转录组测序分析。 结果

发现有 ３０ 个 ＭＡＤＳ 基因在谷子幼穗和成熟穗中表

达，其中 ４ 个基因在幼穗中有较高表达量，６ 个基因

在成熟穗中有较高表达量。 另外荧光定量 ＰＣＲ 分

析发现，ＳｉＭＡＤＳ４４ 和 ＳｉＭＡＤＳ６２ 在谷子幼穗的表达

量高于成熟穗（见图 ４）。 有趣的是最近的一项研究

表明 ＳｉＭＡＤＳ３４（本文中 ＳｉＭＡＤＳ６２）基因调控谷穗的

发育，突变体谷子产量降低［ ２５ ］。 推测 ＳｉＭＡＤＳ４４ 可

能为另一个参与调控谷穗发育的基因， 需要进一步

的功能验证。

图 ５　 ５ 个谷子 ＳｉＭＡＤＳ 基因在不同组织的表达分析

Ｆｉｇ．５　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｆｉｖｅ ＳｉＭＡＤＳ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ

注：实验结果用相对表达量表示。 内参基因为谷子的 １８Ｓ ＲＮＡ．
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２００３， ２９：４６４－４８９． ＤＯＩ： １０．１０１６ ／ ｓ１０５５－７９０３（０３）００２０７
－０．

［４］ＳＡＥＤＬＥＲ Ｈ，ＢＥＣＫＥＲ Ａ， ＷＩＮＴＥＲ Ｋ Ｕ， ｅｔ ａｌ． ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ
ｇｅｎｅｓ ａｒｅ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｆｌｏｒａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ［ Ｊ］．
Ａｃｔａ Ｂｉｏｃｈｉｍｉｃａ Ｐｏｌｏｎｉｃａ， ２００１， ４８： ３５１－３５８．

［５］ＰＡＲＥＮＩＣＯＶＡ Ｌ， ＤＥ ＦＯＬＴＥＲ Ｓ， ＫＩＥＦＦＥＲ Ｍ， ｅｔ ａｌ． Ｍｏ⁃

ｌｅｃｕｌａｒ ａｎｄ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｍｐｌｅｔｅ ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ： ｎｅｗ ｏｐｅｎｉｎｇｓ ｔｏ ｔｈｅ
ＭＡＤＳ ｗｏｒｌｄ［Ｊ］． Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ， ２００３， １５： １５３８－１５５１．ＤＯＩ：
１０．１１０５ ／ ｔｐｃ．０１１５４４．

［６］ＡＲＯＲＡ Ｒ，ＡＧＡＲＷＡＬ Ｐ， ＲＡＹ Ｓ， ｅｔ ａｌ． ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ ｇｅｎｅ
ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｒｉｃｅ： ｇｅｎｏｍｅ⁃ｗｉｄｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ， ｏｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｄｕｒｉｎｇ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ
ｓｔｒｅｓｓ［ Ｊ］． ＢＭＣ Ｇｅｎｏｍｉｃｓ， ２００７， ８（１）： ２４２． ＤＯＩ： １０．
１１８６ ／ １４７１－２１６４－８－２４２．

［７］ＷＥＩ Ｂ， ＺＨＡＮＧ Ｒ， ＧＵＯ Ｊ， ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｏｍｅ⁃ｗｉｄｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
ｔｈｅ ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ｂｒａｃｈｙｐｏｄｉｕｍ ｄｉｓｔａｃｈｙｏｎ［Ｊ］．
ＰＬｏＳ Ｏｎｅ， ２０１４， ９ （ １）： ｅ８４７８１． ＤＯＩ： １０． １３７１ ／ ｊｏｕｒｎａｌ．
ｐｏｎｅ．００８４７８１．

［８］ＪＩＡＮ Ｍ， ＹＡＮＧ Ｙ， ＬＵＯ Ｗ， ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｏｍｅ⁃ｗｉｄｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａ⁃
ｔｉｏｎ ａｎｄ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｂｒｅａｄ
ｗｈｅａｔ （Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ．）［Ｊ］． ＰＬｏＳ Ｏｎｅ， ２０１７，１２（７）：
ｅ０１８１４４３．ＤＯＩ： １０．１３７１ ／ ｊｏｕｒｎａｌ．ｐｏｎｅ．０１８１４４３．

［９］ＬＥＳＥＢＥＲＧ Ｃ Ｈ， ＬＩ Ａ， ＫＡＮＧ Ｈ， ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｏｍｅ⁃ｗｉｄｅ
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［Ｊ］． Ｇｅｎｅ，２００６， ３７８： ８４－９４． ＤＯＩ： １０．１０１６ ／ ｊ．ｇｅｎｅ．２００６．
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ｏｆ ｔｈｅ ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｓｏｌａｎｕｍ
ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ［Ｊ］． Ｔｈｅ Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， ２０１９， ２０ （ １２ ）： ２９６１． ＤＯＩ： １０． ３３９０ ／
ｉｊｍｓ２０１２２９６１．

［１１］ＬＩＵ Ｊ， ＺＨＡＮＧ Ｊ， ＺＨＡＮＧ Ｊ， ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｏｍｅ⁃ｗｉｄｅ ａｎａｌｙｓｉｓ
ｏｆ ｂａｎａｎａ ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ ｆａｍｉｌｙ ｃｌｏｓｅｌｙ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｆｒｕｉｔ ｄｅｖｅｌｏｐ⁃
ｍｅｎｔ ａｎｄ ｒｉｐｅｎｉｎｇ［ Ｊ］． Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓ， ２０１７， ７（１）：
３４６７． ＤＯＩ：１０．１０３８ ／ ｓ４１５９８－０１７－０３８９７－１．

［１２］ＭＥＮＧ Ｄ， ＣＡＯ Ｙ， ＣＨＥＮ Ｔ， ｅｔ ａｌ． Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｆｕｎｃ⁃
ｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ ｏｆ ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｐｙｒｕｓ［Ｊ］． Ｓｃｉｅｎｔｉｆ⁃
ｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓ， ２０１９， ９ （ １）： １２６６． ＤＯＩ： １０． １０３８ ／ ｓ４１５９８ －
０１８－３７８９７－６．

［１３］ＺＨＡＮＧ Ｘ， ＦＡＴＩＭＡ Ｍ， ＺＨＯＵ Ｐ， ｅｔ ａｌ． Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ ｇｅｎｅｓ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｍｏｄｉｆｉｅｄ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｇｅｎｅ ｎｅｔｗｏｒｋ
ａｎｄ ｄｉｕｒｎａｌ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ ｐｉｎｅａｐｐｌｅ ［ Ｊ］． ＢＭＣ Ｇｅｎｏｍｉｃｓ．
２０２０， ２１（１）：８． ＤＯＩ：１０．１１８６ ／ ｓ１２８６４－０１９－６４２１－７．

［１４］ＫＲＩＺＥＫ Ｂ Ａ，ＦＬＥＴＣＨＥＲ Ｊ Ｃ． Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ
ｆｌｏｗｅｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ： ａｎ ａｒｍｃｈａｉｒ ｇｕｉｄｅ［Ｊ］． Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｖｉｅｗｓ
Ｇｅｎｅｔｉｃｓ， ２００５， ６： ６８８－６９８． ＤＯＩ： １０．１０３８ ／ ｎｒｇ１６７５．

［１５］ＬＩＵ Ｃ，ＴＥＯ Ｚ Ｗ， ＢＩ Ｙ， ｅｔ ａｌ． Ａ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｇｅｎｅｔｉｃ ｐａｔｈ⁃
ｗａｙ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅｓ ｉｎｆｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ａｎｄ
ｒｉｃｅ［ Ｊ］． Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ Ｃｅｌｌ， ２０１３， ２４ （ ６）： ６１２ － ６２２．
ＤＯＩ： １０．１０１６ ／ ｊ．ｄｅｖｃｅｌ．２０１３．０２．０１３．

［１６］ＹＯＳＨＩＤＡ Ａ， ＳＡＳＡＯ Ｍ， ＹＡＳＵＮＯ Ｎ， ｅｔ ａｌ． ＴＡＷＡＷＡ１，
ａ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ｏｆ ｒｉｃｅ ｉｎｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ， ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ
ｔｈｒｏｕｇｈ ｔｈｅ ｓｕｐｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｍｅｒｉｓｔｅｍ ｐｈａｓｅ ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎ ［ Ｊ］．
Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， ２０１３，
１１０（２）：７６７－７７２． ＤＯＩ： １０．１０７３ ／ ｐｎａｓ．１２１６１５１１１０．

［１７］ＬＩ Ｐ，ＺＨＡＮＧ Ｑ， ＨＥ Ｄ，ｅｔ ａｌ． ＡＧＡＭＯＵＳ⁃ＬＩＫＥ６７ ｃｏｏｐｅｒ⁃
ａｔｅｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｈｉｓｔｏｎｅ ｍａｒｋ ｒｅａｄｅｒ ＥＢＳ ｔｏ ｍｏｄｕｌａｔｅ ｓｅｅｄ ｇｅｒ⁃
ｍｉｎａｔｉｏｎ ｕｎｄｅｒ ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ［ Ｊ］． Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，

２０２０，１８４：５２９－５４５． ＤＯＩ： １０．１１０４ ／ ｐｐ．２０．０００５６．
［１８］ＷＵ Ｒ， ＷＡＮＧ Ｔ， ＷＡＲＲＥＮ Ｂ， ｅｔ ａｌ． Ｋｉｗｉｆｒｕｉｔ ＳＶＰ２

ｃｏｎｔｒｏｌｓ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ⁃ｓｔｒｅｓｓ ｐａｔｈｗａｙｓ ［ Ｊ ］．
Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１７， ９６： ２３３ － ２４４． ｄｏｉ： １０．
１００７ ／ ｓ１１１０３－０１７－０６８８－３．

［１９］ＪＩＡ Ｊ， ＺＨＡＯ Ｐ， ＣＨＥＮＧ Ｌ． ｅｔ ａｌ． ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ
ｉｎ ｓｈｅｅｐｇｒａｓｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｉｎｖｏｌｖｅｍｅｎｔ ｉｎ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ
ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ［Ｊ］． ＢＭＣ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１８，１８：４２． ＤＯＩ： １０．
１１８６ ／ ｓ１２８７０－０１８－１２５９－８．

［２０］ＤＩＡＯ Ｘ Ｍ． Ｃｈｉｎａｓ ｇｒａｉｎ ｉｎｄｕｓｔｒｙ ａｎｄ ｉｎｄｕｓｔｒｉａｌ ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ
ｓｙｓｔｅｍ ［ Ｍ ］． Ｂｅｉｊｉｎｇ： Ｃｈｉｎａｓ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅ ａｎｄ
Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｐｒｅｓｓ， ２０１１．

［２１］ＺＨＡＮＧ Ｇ，ＬＩＵ Ｘ， ＱＵＡＮ Ｚ， ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｏｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ
ｆｏｘｔａｉｌ ｍｉｌｌｅｔ （Ｓｅｔａｒｉａ ｉｔａｌｉｃａ） ｐｒｏｖｉｄｅ ｓｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ ｇｒａｓｓｅ
ｖｏｌｕｔｉｏｎａｎｄ ｂｉｏｆｕｅｌ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ［ Ｊ ］． Ｎａｔｕｒｅ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，
２０１２， ３０（６）： ５４９－５５４． ＤＯＩ： １０．１０３８ ／ ｎｂｔ．２１９５．

［２２］ＢＥＮＮＥＴＺＥＮ Ｊ Ｌ， ＳＣＨＭＵＴＺ Ｊ， ＷＡＮＧ Ｈ， ｅｔ ａｌ．
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｇｅｎｏｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ ｍｏｄｅｌ ｐｌａｎｔ Ｓｅｔａｒｉａ［ Ｊ］．
Ｎａｔｕｒｅ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ， ２０１２， ３０（６）： ５５５－５６１． ＤＯＩ： １０．
１０３８ ／ ｎｂｔ．２１９６．

［２３］ＪＩＡ Ｇ， ＨＵＡＮＧ Ｘ， ＺＨＩ Ｈ， ｅｔ ａｌ． Ａ ｈａｐｌｏｔｙｐｅ ｍａｐ ｏｆ
ｇｅｎｏｍｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｇｅｎｏｍｅ⁃ｗｉｄｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｓｔｕｄｉｅｓ ｏｆ
ａｇｒｏｎｏｍｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｆｏｘｔａｉｌ ｍｉｌｌｅｔ （ Ｓｅｔａｒｉａ ｉｔａｌｉｃａ） ［ Ｊ ］．
Ｎａｔｕｒｅ Ｇｅｎｅｔｔｉｃ， ２０１３， ４５： ９５７－ ９６１． ＤＯＩ：１０． １０３８ ／ ｎｇ．
２６７３．

［２４］ＰＥＮＳＩＥＲＯ Ｊ Ｆ， ＶＥＤＥＴＴＩ Ａ Ｃ， Ｉｎｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｔｙｐｏｌｏｇｙ ｉｎ
Ｓｅｔａｒｉａ Ｐ． Ｂｅａｕｖ， （ Ｐｏａｃｅａｅ， Ｐａｎｉｃｅａｅ ） ［ Ｊ ］． Ｆｅｄｄｅｓ
Ｒｅｐｅｒｔｏｒｉｕｍ， ２００１， １１２： ３７１ － ３８５． ＤＯＩ： １０． １００２ ／ ｆｅｄｒ．
４９２１１２０５０８．

［２５］ＨＵＳＳＩＮ Ｓ， ＷＡＮＧ Ｈ， ＴＡＮＧ Ｓ， ｅｔ ａｌ． ＳｉＭＡＤＳ３４， ａｎ
Ｅ⁃ｃｌａｓｓ ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ， ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｉｎｆｌｏｒｅｓ⁃
ｃｅｎｃｅ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｇｒａｉｎ ｙｉｅｌｄ ｉｎ Ｓｅｔａｒｉａ ｉｔａｌｉｃ ［ Ｊ］．
Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０２１， １０５ （ ４ ／ ５）： ４１９ － ４３４．
ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ｓ１１１０３－０２０－０１０９７－６．

９５第 １ 期 王育选，等：谷子 ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ 基因家族的鉴定和表达分析


