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摘　 要：糖外排转运蛋白（Ｓｕｇａｒｓ ｗｉｌｌ ｅｖｅｎｔｕａｌｌｙ ｂｅ ｅｘｐｏｒｔｅｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ， ＳＷＥＥＴｓ）在植物生理活动和发育过程中起重要作用。
为探究 ＳＷＥＥＴ 基因家族在毛竹（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ）的生长发育过程中起的作用，基于毛竹基因组数据，通过生物信息学方法

对 ＳＷＥＥＴ 基因家族成员进行鉴定，并对其编码的蛋白质理化性质、系统进化及共线性关系、基因结构、启动子元件及表达模

式、蛋白互作网路分析、ＧＯ 注释等进行细致分析。 研究结果表明：该家族基因结构、基序和结构域相对保守，所有成员均含有

ＭｔＮ３＿ｓｌｖ 结构域。 上游启动子序列中含有多个同非生物胁迫以及生长发育相关元件，结合转录组表达量分析显示，多个家族

成员在毛竹不同组织器官均有表达。 共线性分析揭示毛竹 ＳＷＥＥＴ 家族在演化过程中存在全基因组多倍化事件。 蛋白互作

网路分析挖掘出 ２ 个重要核心家族成员，ＧＯ 注释分析进一步证实毛竹 ＳＷＥＥＴ 主要负责体内糖类物质的转运。 以上结果为毛

竹 ＳＷＥＥＴ 基因功能鉴定提供了重要参考，对于毛竹快速生长分子机制研究打下了基础。
关键词：毛竹；ＳＷＥＥＴ 基因家族；基因分析；功能鉴定

中图分类号：Ｑ３４３．１　 　 文献标志码：Ａ　 　 文章编号：１６７２－５５６５（２０２０）０４－２３６－１１

Ｇｅｎｏｍｉｃ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＳＷＥＥＴ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ
ｉｎ ｍｏｓｏ ｂａｍｂｏｏ （Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ）

ＬＩ Ｘｉｎｒａｎ１，２，ＺＨＡＮＧ Ｚｈｉｊｕｎ１ ，２∗，ＹＵ Ｐｅｉｙａｏ１，２，ＣＨＥＮ Ｊｉａｌｕ１， ２， ＭＡ Ｒｕｉｆａｎｇ１， ２， ＬＩＵ Ｘｉａｏｙｕ１，２

（１．Ｓｔａｔｅ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ Ｆｏｒｅｓｔ Ｃｕｌｔｉｖａｔｉｏｎ， Ｚｈｅｊｉａｎｇ Ａ ＆ Ｆ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，Ｈａｎｇｚｈｏｕ ３１１３００，Ｃｈｉｎａ
２．Ｃｏｌｌｅｇｅ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ ａｎｄ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ， Ｚｈｅｊｉａｎｇ Ａ ＆ Ｆ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ， Ｈａｎｇｚｈｏｕ ３１１３００，Ｃｈｉｎａ）

Ａｂｓｔｒａｃｔ：Ｓｕｇａｒｓ ｗｉｌｌ ｅｖｅｎｔｕａｌｌｙ ｂｅ ｅｘｐｏｒｔｅｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ （ＳＷＥＥＴｓ） ｐｌａｙ ａｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｒｏｌｅ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ． Ｉｎ ｏｒｄｅｒ ｔｏ ｅｘｐｌｏｒｅ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ＳＷＥＥＴ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｍｏｓｏ ｂａｍｂｏｏ
（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ）， ｔｈｅ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ， ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ， ｇｅｎｅｓ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ
ｐａｔｔｅｒｎ ｐｒｏｔｅｉｎ⁃ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ， ａｎｄ ＧＯ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ＳＷＥＥＴ ｆａｍｉｌｙ ｗｅｒｅ ａｎａｌｙｚｅｄ ｉｎ ｄｅｔａｉｌ ｂｙ
ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ ｍｅｔｈｏｄｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｇｅｎｏｍｅ ａｎｄ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｄａｔａ ｆｒｏｍ ｍｏｓｏ ｂａｍｂｏｏ （Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ）．
Ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｇｅｎｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ， ｍｏｔｉｆ， ａｎｄ ｄｏｍａｉｎ ｏｆ ｔｈｉｓ ｆａｍｉｌｙ ｗｅｒｅ ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ， ａｎｄ ａｌｌ ｍｅｍｂｅｒｓ
ｃｏｎｔａｉｎｅｄ ｔｈｅ ＭｔＮ３＿ｓｌｖ ｄｏｍａｉｎ． Ｔｈｅ ｕｐｓｔｒｅａｍ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｃｏｎｔａｉｎｅｄ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｃｉｓ⁃ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ
ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ． Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ＳＷＥＥＴ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ ｗｅｒｅ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ ａｎｄ ｏｒｇａｎｓ ｏｆ ｍｏｓｏ
ｂａｍｂｏｏ ｂｙ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ．Ｃｏｌｌｉｎｅａｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｓｈｏｗｓ ｔｈａｔ ｔｈｅｒｅ ｗｅｒｅ ｇｅｎｏｍｅ⁃ｗｉｄｅ ｐｏｌｙｐｌｏｉｄｙ ｅｖｅｎｔｓ
ｉｎ ｔｈｅ ＳＷＥＥＴ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ ｂａｍｂｏｏ．Ｔｗｏ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｃｏｒｅ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ ｗｅｒｅ ｄｉｓｃｌｏｓｅｄ ｂｙ ｐｒｏｔｅｉｎ⁃ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ
（ＰＰＩ）ｎｅｔｗｏｒｋ ａｎａｌｙｓｉｓ． Ｔｈｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＧＯ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ｆｕｒｔｈｅｒ ｐｒｏｖｅｓ ｔｈａｔ ＳＷＥＥＴ ｗａｓ ｍａｉｎｌｙ ｒｅｓｐｏｎｓｉｂｌｅ ｆｏｒ ｔｈｅ
ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｏｆ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｉｎ ｔｈｅ ｂｏｄｙ． Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｗｉｌｌ ｈｅｌｐ ｔｏ ｒｅｖｅａｌ ｔｈｅ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ
ＳＷＥＥＴ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ａｎｄ ｌａｙ ａ ｆｏｕｎｄａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｏｆ ｔｈｅ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｔｈｅ ｒａｐｉｄ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｍｏｓｏ
ｂａｍｂｏｏ．
Ｋｅｙｗｏｒｄｓ：Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ； ＳＷＥＥＴ； Ｇｅｎｅ ａｎａｌｙｓｉｓ； Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ



　 　 毛竹（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ）是我国非常重要的经

济类植物，具有适应环境性强、产量高、生长周期短

的特点，是世界上高生长最快的禾本科植物［１］。 近

年来，竹类植物的高生长机理一直是研究的热点问

题。 已有研究表明，竹笋生长发育过程中的许多生

物过程如植物激素、细胞的生长与发育、代谢与能

量、光合作用等都影响着竹类植物的高生长［１］。 作

为光合作用的主要产物，糖类为竹笋高生长过程中

细胞的分裂和伸长提供大量能量。 因此，对糖类转

运相关基因的研究，将有助于深入探究竹类植物高

生长的分子机理。
ＳＷＥＥＴ 蛋白是近年发现的一类不依赖环境 ｐＨ

值，顺浓度梯度双向跨膜运输的低亲和糖转运蛋

白［２］。 ＳＷＥＥＴ 家族成员分布非常广泛，高等真核生

物中普遍存在。 另外，在原生动物、后生动物、真菌、
细菌，古生菌中也有分布［３－４］。 由 ＳＷＥＥＴ 基因编码

的膜蛋白均具有一定数量的保守跨膜结构域，被命

名为 ＭｔＮ３ ／ ｓａｌｉｖａ ［３］。 该 结 构 域 最 早 在 苜 蓿

（Ｍｅｄｉｃａｇｏ Ｓａｔｉｖａ） 根部结瘤素 （ ｎｏｄｕｌｉｎ） 中被发

现［５］。 目前已有研究对主要的 ＳＷＥＥＴ 蛋白做系统

发育分析，并分为三大分支。 第 １ 分支为植物类

ＳＷＥＥＴ 基因，大部分蛋白含有 ２ 个 ＭｔＮ３ ／ ｓａｌｉｖａ 跨

膜结构域水；第 ２ 分支为动物类 ＳＷＥＥＴ 基因，具有

２ 个特定 ＭｔＮ３ ／ ｓａｌｉｖａ 结构域；第 ３ 分支是从细菌到

古生菌（球菌属）及线虫的某些 ＳＷＥＥＴ 蛋白， 该分

支的 ＳＷＥＥＴ 蛋白由具有 ３ 个跨膜阿尔法螺旋的一

个 ＭｔＮ３ ／ ｓａｌｉｖａ 结构域组成［２］。 自 ＳＷＥＥＴ 基因家族

发现以来，相继在拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ）、葡
萄（Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ）、番茄（Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ）、木薯

（Ｍａｎｉｈｏｔ ｅｓｃｕｌｅｎｔａ） ［６－９］等植物中发现了数量不等的

ＳＷＥＥＴ 基因家族成员。 ＳＷＥＥＴ 基因家族成员参与

许多生理过程。 有研究表明，拟南芥中的 ＲＰＧ１
（ＡＴＳＷＥＥＴ８ ／ ＡＴ５ｇ４０２６０）编码的膜蛋白对拟南芥小

孢子外壁的形成是必须的［１０］；在水稻（Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ）
中该基因家族成员也涉及到生殖发育［１１］；拟南芥位

于质膜上的蛋白质 ＳＡＧ２９（ＡｔＳＷＥＥＴｌ５）蛋白，能在

高盐环境下调节细胞活性［１２］；ＳＷＥＥＴ 基因也参与

衰老过程的调控，水稻中 ＯｓＳＷＥＥＴ５ 的过表达会使

植株在幼苗阶段表现出生长延迟和过早衰老， 而该

基因敲除植株并没有引起表型的变化［１３］。 Ｃｈｕ 等

研 究 发 现 水稻 ＯｓＳＷＥＥＴ１１（Ｘａ１３）突变的植株能

够抵抗白粉病［１４］，这表明 ＳＷＥＥＴ 基因在行使糖转

运蛋白功能的同时也参与了寄主与病原菌的互作，
在促进植物免疫中也起到重要作用。 但目前尚未有

ＳＷＥＥＴ 家族在竹类植物中的研究报道。
随着毛竹基因组测序的完成，使得在基因组水

平上研究毛竹 ＳＷＥＥＴ 家族的信息成为可能。 本研

究拟鉴定出毛竹 ＳＷＥＥＴ 基因家族成员，通过蛋白质

理化性质、系统进化关系、基因结构、启动子元件、蛋
白互作网络、ＧＯ 注释分析，并结合相关转录组数据

挖掘，发现 ＳＷＥＥＴ 家族在毛竹不同组织以及不同激

素水平下的表达情况，为进一步研究 ＳＷＥＥＴ 基因家

族的结构与功能、揭示毛竹快速生长的分子机制打

下基础。

１　 材料与方法

１．１　 毛竹 ＳＷＥＥＴ 家族成员鉴定及理化性质分析

　 　 在 ｆｔｐ： ／ ／ ｐａｒｒｏｔ． ｇｅｎｏｍｉｃｓ． ｃｎ ／ ｇｉｇａｄｂ ／ ｐｕｂ ／ １０．
５５２４ ／ １００００１＿１０１０００ ／ １００４９８ ／站点下载毛竹的基因

组序列、基因编码区序列（Ｃｏｄｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅ， ＣＤＳ）、
蛋白序列以及基因组注释（Ｇｅｎｅｒａｌ ｆｅａｔｕｒｅ ｆｏｒｍａｔ，
ＧＦＦ）在内的数据文件。 在 Ｐｆａｍ 数据库 （ ｈｔｔｐ： ／ ／
ｐｆａｍ． ｘｆａｍ． ｏｒｇ ／ ） 中 以 ＳＷＥＥＴ 隐 马 尔 可 夫 模 型

（ＨＭＭ） ＰＦ０３０８３ 为模板［１５］ 下载结构域数据，以此

为种子模型利用 ＨＭＭＥＲ３ 软件 （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｈｍｍｅｒ．
ｊａｎｅｌｉａ．ｏｒｇ ／ ）检索本地毛竹蛋白数据库，筛选 Ｅ 值设

置为小于等于 １×１０－２０，对检索结果进行排序整理，
去重处理，初步获得候选基因家族成员。 进一步通

过 ＴＢｔｏｏｌｓ 软件从毛竹全基因组数据库中，提取得到

毛竹 ＳＷＥＥＴ 基因家族成员的基因、ＣＤＳ、蛋白 ｆａｓｔａ
序列以及基因基因结构和位置信息。 利用在线工具

ＰｒｏｔＰａｒａｍ （ ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｅｂ． ｅｘｐａｓｙ． ｏｒｇ ／ ｐｒｏｔｐａｒａｍ ／ ）、
ＰｒｏｔＳｃａｌｅ （ ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｅｂ． ｅｘｐａｓｙ． ｏｒｇ ／ ｐｒｏｔｓｃａｌｅ ／ ） 分析

ＳＷＥＥＴ 基因家族各成员理化性质。 利用 ＴＭＨＭＭ
（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｃｂｓ．ｄｔｕ．ｄｋ ／ ｓｅｒｖｉｃｅｓ ／ ＴＭＨＭＭ ／ ）在线工

具对基因家族各成员跨膜区进行分析。
１．２　 ＳＷＥＥＴ 基因家族进化分析

　 　 拟南芥 （ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ） 和水稻 （ Ｏｒｙｚａ
ｓａｔｉｖａ）全基因组信息分别从拟南芥数据库 ＴＡＩＲ１０
（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ． ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ． ｏｒｇ ／ ｉｎｄｅｘ． ｊｓｐ）以及水稻数

据库（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｒｉｃｅ．ｐｌａｎｔｂｉｏｌｏｇｙ．ｍｓｕ．ｅｄｕ）中下载，并用

ＨＭＭＥＲ３ 软件对相应本地数据库进行检索，经过筛

选后得到对应的拟南芥和水稻的 ＳＷＥＥＴ 基因家族

蛋白序列。 对毛竹、拟南芥、水稻 ＳＷＥＥＴ 基因家族

成员蛋白序列进行 ＣｌｕｓｔａｌＷ 多重比对，用 ＭＥＧＡ
７．０ （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｍｅｇａｓｏｆｔｗａｒｅ． ｎｅｔ）软件邻位连接

法构建种内和种间系统进化树，自检值取 １ ０００ 次

抽样。
１．３　 ＳＷＥＥＴ 基因家族染色体分布及种内、种间共

线性分析

　 　 利用 Ｔｂｔｏｏｌｓ 软件（ｖ０．６６８３６）中的 ＢＬＡＳＴ 模块
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将毛竹基因组所有蛋白序列自身比对及毛竹与水

稻、毛竹与拟南芥基因组蛋白序列两两比对，结合三

个物 种 全 基 因 组 染 色 体 位 置 信 息， 利 用 ＭＣ
ＳｃａｎＸ［ １６ ］获取 ＳＷＥＥＴ 家族染色体分布和种间共线

性关系，并用 Ｃｉｒｃｏｓ 和 Ｍｕｌｔｉｐｅ ｓｙｎｔｅｎｙ ｐｌｏｔ 分别对种

内和种间的共线性结果进行可视化。
１．４　 ＳＷＥＥＴ 基因家族基序和保守结构域预测

　 　 通 过 在 线 网 站 ＮＣＢＩ Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ Ｄｏｍａｉｎ
（ ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｗｗ． ｎｃｂｉ． ｎｌｍ． ｎｉｈ． ｇｏｖ ／ ｃｄｄ ／ ） 和 ＭＥＭＥ
（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｍｅｍｅ． ｓｄｓｃ． ｅｄｕ ／ ｍｅｍｅ ／ ｍｅｍｅ⁃ｉｎｔｒｏ． ｈｔｍｌ） 对

ＳＷＥＥＴ 家族成员的保守结构域 （ ｄｏｍａｉｎ） 和基序

（Ｍｏｔｉｆ）进行预测［１７］。
１．５　 ＳＷＥＥＴ 基因蛋白质互作网络预测分析

　 　 在 Ｓｅａｒｃｈ Ｔｏｏｌ ｆｏｒ ｔｈｅ Ｒｅｔｒｉｅｖａｌ ｏｆ Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ
Ｇｅｎｅｓ ／ Ｐｒｏｔｅｉｎｓ（ＳＴＲＩＮＧ）数据库（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｓｔｒｉｎｇ⁃ｄｂ．
ｏｒｇ ／ ）中上传 ＳＷＥＥＴ 基因家族蛋白序列，选择拟南

芥蛋白库进行比对，根据已知的蛋白质互作关系，
ＳＷＥＥＴ 基因家族的蛋白互作信息进行评估和预测。
１．６　 ＳＷＥＥＴ 基因家族 ＧＯ 富集分析

　 　 对毛竹 ＳＷＥＥＴ 基因家族的 ３０ 个基因构建基因

集，利用在线软件（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｗｗ．ｉ⁃ｓａｎｇｅｒ．ｃｏｍ ／ ）对毛

竹的差异表达基因集 ＳＷＥＥＴ 参与的生物功能进行

ＧＯ（Ｇｅｎｅ ｏｎｔｏｌｏｇｙ）注释富集预测分析。
１．７　 ＳＷＥＥＴ 基因家族成员基因结构及启动子特征

分析

　 　 依据毛竹全基因组的 ＧＦＦ 注释文件基因位置

信息，分析毛竹 ＳＷＥＥＴ 家族的基因结构，同时绘制

基因结构图；提取毛竹 ＳＷＥＥＴ 基因上游 １ ５００ ｂｐ 序

列作为启动子序列信息，利用在线工具 ＰｌａｎｔＣａｒｅ
（ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ． ｐｓｂ． ｕｇｅｎｔ． ｂｅ ／ ｗｅｂｔｏｏｌｓ ／
ｐｌａｎｔｃａｒｅ ／ ｈｔｍｌ ／ ） ［ １８ ］预测毛竹 ＳＷＥＥＴ 基因的顺式作

用元件，并将预测结果整理筛选出顺式作用元件，在
ＴＢｔｏｏｌｓ 上进行启动子位置可视化。
１．８　 ＳＷＥＥＴ 基因家族表达分析

　 　 选取 Ｅｎｓｅｍｂｌｅ 数据库中毛竹不同部位（叶、花、
竹鞭、根）的 ４ 组转录组数据（登录号 ＥＲＲ１０５０６７，
ＥＲＲ１０５０６９，ＥＲＲ１０５０７３， ＥＲＲ１０５０７５ ）， 以及选取

ＮＣＢＩ ＳＲＡ 数据库中毛竹幼苗根组织经过赤霉素

（Ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ， ＧＡ）、萘乙酸（Ｎａｐｈｔｈａｌｅｎｅ ａｃｅｔｉｃ ａｃｉｄ，
ＮＡＡ） 处 理 的 共 １２ 组 转 录 组 数 据 （ 登 录 号

ＳＲＲ６１３１１３， ＳＲＲ６１３１１４， ＳＲＲ６１３１１５， ＳＲＲ６１３１１６，
ＳＲＲ６１３１１７， ＳＲＲ６１３１１８； ＳＲＲ５７１０７０２， ＳＲＲ５７１０７０１，
ＳＲＲ５７１０７００， ＳＲＲ５７１０６９９， ＳＲＲ５７１０６９８， ＳＲＲ５７１０６９７），
分别 计 算 毛 竹 ＳＷＥＥＴ 基 因 的 表 达 丰 度 ＴＰＭ
（Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ ｐｅｒ ｍｉｌｌｉｏｎ ｒｅａｄｓ）值，以 ｌｏｇ２ ＴＰＭ 值利

用 ＴＢｔｏｏｌｓ Ａｍａｚｉｎｇ Ｈｅａｔｍａｐ 绘制基因表达热图。

２　 实验结果与分析

２．１　 ＳＷＥＥＴ 基因家族的鉴定

　 　 通过植物 ＳＷＥＥＴ Ｐｆａｍ （ＰＦ０３０８３）模型搜索出

６８ 个家族成员，通过 Ｅ 值≤１×１０－２０筛选初步得到

３４ 个成员，再结合保守结构域、基因结构、染色体定

位等特征，进一步筛选去除重复转录本，最终得到

３０ 个 ＳＷＥＥＴ 基因家族成员（见表 １）。 按照这些基

因在染色体图中出现的位置顺序，依次命名为

ＰｅＳＷＥＥＴ１⁃ＰｅＳＷＥＥＴ３０。 ＳＷＥＥＴ 基因家族的 ３０ 个

成员的氨基酸序列及理化性质分析如表 １ 所示。 家

族成员中蛋白分子量最大的为６３．８５ ｋＤ，蛋白分子

量最小的为 ２５．１１ ｋＤ。 氨基酸序列长度最长为

２２９ ａａ， 最 短 的 长 度 为 ５８２ ａａ。 等 电 点 位 于

４．９６～９．３９ 之间，其中 ２３ 个家族蛋白为碱性蛋白

（理论等电点＞７），有 ６ 个为酸性蛋白（理论等电点＜
７）。 所有家族成员蛋白的平均疏水指数都大于零，
均为疏水蛋白。 跨膜结构域预测结果显示所以家族

成员均具有跨膜结构域，且有 ２１ 个家族成员蛋白含

有 ７ 个跨膜结构域。
２．２　 ＳＷＥＥＴ 基因家族分类与进化树构建

　 　 选取 ３０ 个水稻 ＳＷＥＥＴ 家族成员与 １５ 个拟南

芥和 ２０ 个水稻 ＳＷＥＥＴ 家族成员的氨基酸序列，进
行 ＮＪ 法系统聚类分析，以分析毛竹 ＳＷＥＥＴ 基因家

族的进化分类，参考 ＳＷＥＥＴ 家族在其它物种之间的

分类） ［９］，毛竹 ＳＷＥＥＴ 家族可分为四个亚家族（ Ｉ⁃
ＩＶ） （见图 １）。 其中 Ｉ 亚家族的毛竹 ＳＷＥＥＴ 家族

成员数量最多， 为 １７ 个。 各个亚族中拟南芥

ＳＷＥＥＴ 基因的氨基酸序列自成一个支，水稻和毛竹

的 ＺＦ⁃ＨＤ 基因的氨基酸序列聚成一支，表明 ＳＷＥＥＴ
亚族中毛竹与水稻的亲缘关系较近，与拟南芥亲缘

关系较远。
２．３　 毛竹 ＳＷＥＥＴ 家族染色体定位及共线性分析

　 　 毛竹 ＳＷＥＥＴ 基因家族的染色体分布状况如图

２ａ 所示，３０ 个家族成员分布在 １５ 条染色体上，不同

的染色体基因分布密度不同，并且有 ４ 对基因发生

了并联复制。 从单条染色体看，ｓｃａｆｆｏｌｄ＿１４ 上分布

的家族成员最多，出现了 ４ 个 ＳＷＥＥＴ 基因。 毛竹与

拟南芥、水稻之间的共线性关系如图 ２ｂ 所示，仅有

５ 个 ＳＷＥＥＴ 同源蛋白基因出现在拟南芥染色体中，
有 ２５ 个毛竹 ＳＷＥＥＴ 基因可以在 ７ 条水稻染色体上

找到对应的旁系同源基因。 由此可见，毛竹与水稻

之间的亲缘关系较近。 此外，有 ９ 个水稻中的

ＳＷＥＥＴ 家族成员在毛竹中有对应的两个同源拷贝，
个别家族成员有 ３ 个拷贝，且仅有 ３ 个 ＳＷＥＥＴ 基因
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在毛竹中没有发现相对应的拷贝。 由此推断，
ＳＷＥＥＴ 家族在演化过程中可能存在全基因组多倍

化事件。

表 １　 毛竹 ＳＷＥＥＴ 基因编码蛋白序列理化性质

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｅｎｃｏｄｅｄ ｂｙ ＳＷＥＥＴ ｉｎ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ

ＩＤ 号

ＩＤ ｎｕｍｂｅｒ
基因名称

Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ
等电点

Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｐＩ

相对分子量（ｋＤ）
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ

ｗｅｉｇｈｔ （ｋＤ）

氨基酸数量（ａａ）
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ａｍｉｎｏ

ａｃｉｄ （ａａ）

脂肪族氨

基酸指数

Ａｌｉｐｈａｔｉｃ ｉｎｄｅｘ

平均疏

水指数

ＧＲＡＶＹ

跨膜 α⁃螺旋

Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｐｒｅｄｉｃｔｅｄ ＴＭＨｓ

ＰＨ０２Ｇｅｎｅ４７３０８．ｔ１ ＰｅＳＷＥＥＴ０１ ８．２５ ３２．５３ ２９７ １１４．８１ ０．４９３ ７

ＰＨ０２Ｇｅｎｅ１９６１７．ｔ１ ＰｅＳＷＥＥＴ０２ ９．３０ ３１．１８ ２８４ １１０．４９ ０．８３７ ７

ＰＨ０２Ｇｅｎｅ０６３６１．ｔ１ ＰｅＳＷＥＥＴ０３ ９．１０ ２６．６４ ２４２ １１４．７１ ０．６９７ ７

ＰＨ０２Ｇｅｎｅ１５５３０．ｔ１ ＰｅＳＷＥＥＴ０４ ９．３６ ２７．４２ ２５４ １０８．６６ ０．６１５ ６

ＰＨ０２Ｇｅｎｅ１６８２７．ｔ１ ＰｅＳＷＥＥＴ０５ ９．３０ ２７．５１ ２４５ １０６．９４ ０．６４９ ６

ＰＨ０２Ｇｅｎｅ１６８２８．ｔ１ ＰｅＳＷＥＥＴ０６ ９．３９ ２７．３４ ２４５ １０６．５３ ０．６３３ ６

ＰＨ０２Ｇｅｎｅ３９２９１．ｔ１ ＰｅＳＷＥＥＴ０７ ８．８６ ３１．９１ ２９３ １１８．８１ ０．７０９ ７

ＰＨ０２Ｇｅｎｅ２１７２２．ｔ１ ＰｅＳＷＥＥＴ０８ ９．１０ ６３．８５ ５８２ １０２．２５ ０．３５８ ８

ＰＨ０２Ｇｅｎｅ０８６２４．ｔ１ ＰｅＳＷＥＥＴ０９ ９．０２ ３３．０３ ３０２ １１４．３４ ０．７６９ ７

ＰＨ０２Ｇｅｎｅ３１７７４．ｔ１ ＰｅＳＷＥＥＴ１０ ６．３２ ２９．４８ ２６７ １０１．１６ ０．２２５ ５

ＰＨ０２Ｇｅｎｅ３１７７５．ｔ１ ＰｅＳＷＥＥＴ１１ ６．３２ ３２．７０ ２９１ ９７．８３ ０．２７２ ５

ＰＨ０２Ｇｅｎｅ４８０５０．ｔ１ ＰｅＳＷＥＥＴ１２ ６．３２ ３３．８９ ３１０ １１１．６５ ０．４４７ ７

ＰＨ０２Ｇｅｎｅ０６５４５．ｔ１ ＰｅＳＷＥＥＴ１３ ８．６８ ２５．１１ ２２９ １２１．８８ ０．９１４ ７

ＰＨ０２Ｇｅｎｅ０７８６７．ｔ１ ＰｅＳＷＥＥＴ１４ ９．２７ ２７．９０ ２５６ １１６．１３ ０．６４７ ６

ＰＨ０２Ｇｅｎｅ３１７７２．ｔ１ ＰｅＳＷＥＥＴ１５ ６．２８ ２７．０７ ２４９ １１１．６１ ０．６８１ ７

ＰＨ０２Ｇｅｎｅ３６７４３．ｔ１ ＰｅＳＷＥＥＴ１６ ９．１８ ２６．９８ ２４６ １２０．３３ ０．７２５ ７

ＰＨ０２Ｇｅｎｅ２６４８６．ｔ１ ＰｅＳＷＥＥＴ１７ ９．３８ ３３．６９ ３０８ １０２．８６ ０．３３７ ７

ＰＨ０２Ｇｅｎｅ４８０９２．ｔ１ ＰｅＳＷＥＥＴ１８ ５．７０ ２５．４９ ２８０ １１８．６１ ０．６８４ ５

ＰＨ０２Ｇｅｎｅ１０６９７．ｔ１ ＰｅＳＷＥＥＴ１９ ９．１７ ２８．９９ ２７０ １１５．９６ ０．６８９ ６

ＰＨ０２Ｇｅｎｅ２３２４９．ｔ１ ＰｅＳＷＥＥＴ２０ ４．９６ ２７．３０ ２４９ １１２．０１ ０．７０５ ７

ＰＨ０２Ｇｅｎｅ２８９６３．ｔ１ ＰｅＳＷＥＥＴ２１ ９．１８ ２７．１１ ２４６ １２０．３３ ０．７２２ ７

ＰＨ０２Ｇｅｎｅ２３４８１．ｔ１ ＰｅＳＷＥＥＴ２２ ９．２６ ２７．６０ ２５４ １１９．０２ ０．７１４ ７

ＰＨ０２Ｇｅｎｅ３８７７５．ｔ１ ＰｅＳＷＥＥＴ２３ ９．０６ ３４．１３ ３１２ １１７．１８ ０．６５４ ７

ＰＨ０２Ｇｅｎｅ３０９５３．ｔ１ ＰｅＳＷＥＥＴ２４ ９．３０ ２７．５４ ２４６ １１２．４４ ０．７０４ ７

ＰＨ０２Ｇｅｎｅ３６２４５．ｔ２ ＰｅＳＷＥＥＴ２５ ９．０８ ２９．６６ ２７０ １１１．２２ ０．８５４ ７

ＰＨ０２Ｇｅｎｅ３９９２８．ｔ１ ＰｅＳＷＥＥＴ２６ ９．３０ ２７．５４ ２４６ １１２．４４ ０．７０４ ７

ＰＨ０２Ｇｅｎｅ３７１５５．ｔ１ ＰｅＳＷＥＥＴ２７ ９．２８ ２７．５２ ２５４ １１９．３７ ０．７２８ ７

ＰＨ０２Ｇｅｎｅ４４７４６．ｔ１ ＰｅＳＷＥＥＴ２８ ７．００ ３２．１０ ２９４ １１４．７６ ０．７１１ ７

ＰＨ０２Ｇｅｎｅ４１６４０．ｔ１ ＰｅＳＷＥＥＴ２９ ９．０８ ３３．７８ ２３３ １０７．２３ ０．４２７ ７

ＰＨ０２Ｇｅｎｅ４３３８６．ｔ１ ＰｅＳＷＥＥＴ３０ ９．０２ ３１．７３ ２９０ １１５．３１ ０．１８８ ７
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图 １　 毛竹（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ），拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ），水稻（Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖｅ ） ＳＷＥＥＴ 家族系统进化树

Ｆｉｇ．１　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ＳＷＥＥＴ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｆｒｏｍ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ（Ｐｅ）， Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ（Ａｔ）， ａｎｄ Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖｅ（Ｏｓ）

２．４　 毛竹 ＳＷＥＥＴ 家族基序及保守结构域分析

　 　 依据 ＮＣＢＩ Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ Ｄｏｍａｉｎ 进一步分析毛竹

ＳＷＥＥＴ 基因家族的保守结构域如图 ３ａ，该家族所有

成员均含有 ＭｔＮ３＿ｓｌｖ 结构域。 ＰｅＳＷＥＥＴ４、５、６、１３、
１４、１８、１９、２２、２４、２６ 除了具有典型的 ＭｔＮ３＿ｓｌｖ 结构

域外，还含有 ＰＱ⁃ｌｏｏｐ ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ 结构域，且多位于

Ｎ 端。 ＰＱ⁃ｌｏｏｐ ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ 与ＭｔＮ３＿ｓｌｖ 在氨基酸序列

上十分接近，都具有糖运输功能［１９］。 其余的基因家

族成员均含有两个 ＭｔＮ３＿ｓｌｖ 结构域。 由此可知，毛
竹 ＳＷＥＥＴ 基因家族 ＭｔＮ３＿ｓｌｖ 结构域具有一定的保

守性，但该结构域的分布位置和数量具有一定分化。
利用在线工具 ＭＥＭＥ 分析 ３０ 个毛竹 ＳＷＥＥＴ 基

因家族成员（见图 ３ｂ），发现该家族成员含有 ３～７ 个

数量不等的基序。 其中 ＰｅＳＷＥＥＴ１８ 只含有 ３ 个基

序，只有 ＰｅＳＷＥＥＴ１８ 不含有 Ｍｏｔｉｆ ４。 Ｍｏｔｉｆ １、Ｍｏｔｉｆ
２、Ｍｏｔｉｆ ３ 在 ３０ 个 ＳＷＥＥＴ 基因家族成员中均有出

现，说明这三个基序为高度保守结构。
２．５　 毛竹 ＳＷＥＥＴ 家族蛋白质互作 ＰＰＩ 网络分析

　 　 利用分子互作网络检索工具 ＳＴＲＩＮＧ 数据库预

测 ＳＷＥＥＴ 基因家族的蛋白互作特性（见图 ４）。 整

个蛋白互作网络共有 ９ 个节点，节点间存在 １８ 组

蛋白互作关系。 如图可知，每个蛋白节点与其他蛋

白节点都有一定的互作关系，其中 ＰｅＳＷＥＥＴ１２、
ＰｅＳＷＥＥＴ１５ 位于整个 ＳＷＥＥＴ 基因家族蛋白互作

网络的中心，分别与 ７ 个家族成员蛋白产生相互

作用。
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图 ２　 毛竹 ＳＷＥＥＴ 家族染色体分布及种间共线性分析

Ｆｉｇ．２　 Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｎｔｅｒ⁃ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｌｌｉｎｅａｒｉｔｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＳＷＥＥＴ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ

注：（ａ）毛竹 ＳＷＥＥＴ 基因染色体分布，灰色线条代表毛竹所有成员的共线性关系，红色线条代表 ＳＷＥＥＴ 家族成员间共线性关系，黄色区域代表

基因密度，Ｓ 代表了染色体 Ｓｃａｆｆｏｌｄ。 （ｂ）毛竹与拟南芥及水稻种间共线性分析，Ａｔ 代表拟南芥，Ｐｅ 代表毛竹，Ｏｓ 代表水稻；ＣＨＲ 和 Ｃｈｒ 代表了

Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ，Ｓ 代表了染色体 Ｓｃａｆｆｏｌｄ ；基因名称如表 １ 所示。
Ｎｏｔｅｓ：（ａ） Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＳＷＥＥＴ ｇｅｎｅ ｉｎ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ． Ｔｈｅ ｇｒａｙ ｌｉｎｅｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｃｏｌｌｉｎｅａｒ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ ａｌｌ ｔｈｅ ｍｅｍｂｅｒｓ ｏｆ
Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ． Ｔｈｅ ｒｅｄ ｌｉｎｅ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｃｏｌｌｉｎｅａｒ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｍｅｍｂｅｒｓ ｏｆ ｔｈｅ ＳＷＥＥＴ ｆａｍｉｌｙ． Ｔｈｅ ｙｅｌｌｏｗ ａｒｅａ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｇｅｎｅ
ｄｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ Ｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ Ｓｃａｆｆｏｌｄ． （ｂ） Ｉｎｔｅｒｌｉｎｅａｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ ａｎｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ａｎｄ Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ． Ａｔ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ， Ｐｅ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ， ａｎｄ Ｏｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ． ＣＨＲ ａｎｄ Ｃｈｒ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ， ａｎｄ Ｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ
ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ Ｓｃａｆｆｏｌｄ． Ｔｈｅ ｇｅｎｅ ｎａｍｅｓ ａｒｅ ｓｈｏｗｎ ｉｎ Ｔａｂｌｅ １．

１４２第 ４ 期 李新然，等：毛竹 ＳＷＥＥＴ 基因家族的全基因组鉴定与分析



图 ３　 毛竹 ＳＷＥＥＴ 基因家族结构域分析和保守元件分析

Ｆｉｇ．３　 Ａｎａｙｌｓｉｓ ｏｆ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｄｏｍａｉｎ ａｎｄ ｍｏｔｉｆ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｏｆ ＳＷＥＥＴ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ

注：图中的刻度尺代表氨基酸酸序列长度；基因名称如表 １ 所示．
Ｎｏｔｅｓ： Ｔｈｅ ｓｃａｌｅ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｔｈｅ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅ． Ｔｈｅ ｇｅｎｅ ｎａｍｅｓ ａｒｅ ｓｈｏｗｎ ｉｎ ｔａｂｌｅ １．

图 ４　 毛竹 ＳＷＥＥＴ 家族蛋白互作网络预测图

Ｆｉｇ．４　 Ｐｒｏｔｅｉｎ⁃ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｎｅｔｗｏｒｋ ｏｆ ＳＷＥＥＴ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ

２．６　 毛竹 ＳＷＥＥＴ 家族基因 ＧＯ 功能注释

　 　 利用 ＧＯ 对 ＳＷＥＥＴ 家族基因进行功能注释分

析，ＧＯ 结构显示该家族基因的功能主要富集于生物

进程 （ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓ， ＢＰ ）、细胞组分 （ Ｃｅｌｌｕｌａｒ
ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ， ＣＣ） 和分子功能 （ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎ，
ＭＦ） ３ 大类共 ２０ 个小类上（见图 ５）。 在 ＢＰ 分类
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中，所有家族成员均具有定位类别（Ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ）和

单有机体过程类别（Ｓｉｎｇｌｅ⁃ｏｒｇａｎｉｓｍ ｐｒｏｃｅｓｓ）。 在 ＣＣ
分类 中， 细 胞 膜 （ Ｍｅｍｂｒａｎｅ ） 以 及 膜 组 件 类 别

（Ｍｅｍｂｒａｎｅ ｐａｒｔ）占比例最多，为所有成员共有，其次

为细胞（Ｃｅｌｌ）以及细胞部分类别（Ｃｅｌｌ ｐａｒｔ）各占比

百分之九十。 在ＭＦ 分类中 ＳＷＥＥＴ 家族基因的分子

功能主要富集在转运活性 （ Ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ） 功

能。 ＧＯ 富集结果表明，３０ 个毛竹 ＳＷＥＥＴ 基因对毛

竹体内物质的转运起重要作用。

图 ５　 毛竹 ＳＷＥＥＴ 基因家族的 ＧＯ 注释分析

Ｆｉｇ．５　 ＧＯ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＳＷＥＥＴ ｆａｍｉｌｌｙ ｉｎ ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ

注：绿色部分 ＢＰ 表示生物进程，红色部分 ＣＣ 表示细胞组分，蓝色部分 ＭＦ 表示分子功能．
Ｎｏｔｅｓ： Ｔｈｅ ｇｒｅｅｎ ｐａｒｔ ＢＰ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓ， ｔｈｅ ｒｅｄ ｐａｒｔ ＣＣ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｃｅｌｌｕｌａｒ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ， ａｎｄ ｔｈｅ ｂｌｕｅ ｐａｒｔ ＭＦ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｆｕｎｃｔｉｏｎ．

２．７　 毛竹 ＳＷＥＥＴ 家族基因结构及启动子特征分析

　 　 提取 ３０ 条毛竹 ＳＷＥＥＴ 基因上游１ ５００ ｂｐ的核

苷酸序列，进行启动子顺势作用元件预测，结果表明

除启动子核心元件 ＴＡＴＡ⁃ｂｏｘ、ＣＡＡＴ⁃ｂｏｘ 以外，各家

族成员上还存在多种作用元件（见图 ６ａ）。 如光响

应相关元件（ Ｌｉｇｈｔ ｃｙｃｌｅ⁃ｒｅｌａｔｅｄ ｅｌｅｍｅｎｔ） Ｇ⁃ｂｏｘ，环
境 胁 迫 相 关 元 件 （ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｓｔｒｅｓｓ⁃ｒｅｌａｔｅｄ
ｅｌｅｍｅｎｔ） ＡＲＥ 和 ＭＢＳ， 以 及 响 应 脱 落 酸 元 件

ＡＢＲＥ、响应乙烯元件 ＥＲＥ 等激素应答相关元件（
Ｈｏｒｍｏｎａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ⁃ｒｅｌａｔｅｄ ｅｌｅｍｅｎｔ），同时还有生长

发 育 相 关 元 件 （ Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｒｅｌａｔｅｄ ｅｌｅｍｅｎｔ ）
ＣＧＴＣＡ⁃ｍｏｔｉｆ 和 ＴＧＡＣＧ⁃ｍｏｔｉｆ。 分析毛竹 ＳＷＥＥＴ 家

族的基因结构（见图 ６ｂ），各毛竹 ＳＷＥＥＴ 基因具内

含子（ Ｉｎｔｒｏｎ）数量 ３ ～ ７ 个不等。 其中多数基因含 ５
个内含子。
２．８　 毛竹 ＳＷＥＥＴ 家族基因表达模式分析

　 　 ＳＷＥＥＴ 基因家族对植物糖分的转运起着重要

的作用，根据相关转录组数据，使用 ＴＢｔｏｏｌｓ 绘制表

达热图（见图 ７），以探究毛竹 ＳＷＥＥＴ 基因的潜在功

能。 研究毛竹 ＳＷＥＥＴ 在幼苗不同激素（赤霉素、萘
乙酸）水平下以及毛竹不同部位（叶、花、鞭、根）的

表达情况。 图 ７ａ 所示，对毛竹幼苗赤霉素处理后

ＰｅＳＷＥＥＴ２０、ＰｅＳＷＥＥＴ２４、ＰｅＳＷＥＥＴ２６ 表达量明显下

调，ＰｅＳＷＥＥＴ２３ 表达量明显上调，其余家族基因表达

量变化不明显。 类似的，幼苗施加萘乙酸处理后

ＰｅＳＷＥＥＴ０７、 ＰｅＳＷＥＥＴ１２ 表 达 量 明 显 上 调，
ＰｅＳＷＥＥＴ２４、ＰｅＳＷＥＥＴ２６ 表达量明显下调。 说明了

不同基因对不同种类激素的响应不同，推测这些基

因可能受激素调控。 并且 ＰｅＳＷＥＥＴ０２、ＰｅＳＷＥＥＴ０３、
ＰｅＳＷＥＥＴ１３、ＰｅＳＷＥＥＴ１６、ＰｅＳＷＥＥＴ２１ 对两种激素处

理 均 无 反 应。 由 图 ７ｂ 可 知， ＰｅＳＷＥＥＴ０３、
ＰｅＳＷＥＥＴ０７、ＰｅＳＷＥＥＴ１６、ＰｅＳＷＥＥＴ２１ 在毛竹的花中

特异性表达，推测这些基因与毛竹的生殖活动有关。
ＰｅＳＷＥＥＴ２０ 在根中特异性表达，此外 ＰｅＳＷＥＥＴ１４、
ＰｅＳＷＥＥＴ１９、 ＰｅＳＷＥＥＴ２２、 ＰｅＳＷＥＥＴ２７、 ＰｅＳＷＥＥＴ２９
在毛 竹 的 四 个 部 位 均 有 一 定 量 的 表 达， 其 中

ＰｅＳＷＥＥＴ１９ 在根中具有极高的表达量，表达丰度值

高达 ２３２．８。
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图 ６　 毛竹 ＳＷＥＥＴ 基因家族启动子区顺式作用元件及基因结构图

Ｆｉｇ．６　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｃｉｓ⁃ａｃｔｉｎｇ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ｉｎ
ｔｈｅ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｒｅｇｉｏｎ ｏｆ ＳＷＥＥＴ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ

图 ７　 毛竹 ＳＷＥＥＴ 基因家族表达分析

Ｆｉｇ．７　 Ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＳＷＥＥＴ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ
注：ＣＫ 代表了 ３ 组对照组重复试验；ＧＡ１、ＧＡ２、ＧＡ３ 代表了赤霉素的 ３ 组重复试验；ＮＡＡ１、ＮＡＡ２、ＮＡＡ３ 代表了萘乙酸的 ３ 组重复试验；右上方

的颜色柱表示基因丰度；蓝色表示低表达，红色表示高表达。 基因名称如表 １ 所示．
Ｎｏｔｅｓ： ＣＫ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｒｅｐｅａｔｅｄ ｔｅｓｔｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐｓ； ＧＡ１， ＧＡ２， ＧＡ３ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｒｅｅ ｇｒｏｕｐｓ ｏｆ ｒｅｐｅａｔｅｄ ｔｅｓｔｓ ｏｆ ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ； ＮＡＡ１， ＮＡＡ２，
ＮＡＡ３ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｒｅｅ ｇｒｏｕｐｓ ｏｆ ｒｅｐｅａｔｅｄ ｔｅｓｔｓ ｏｆ ｎａｐｈｔｈａｌｅｎｅ ａｃｅｔｉｃ ａｃｉｄ． Ｃｏｌｏｒ ｂａｒ ａｔ ｔｈｅ ｔｏｐ ｒｉｇｈｔ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｖａｌｕｅ． ｗｈｅｒｅ ｂｌｕｅ
ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｌｏｗ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ， ａｎｄ ｒｅｄ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｈｉｇｈ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ． Ｔｈｅ ｇｅｎｅ ｎａｍｅｓ ａｒｅ ｓｈｏｗｎ ｉｎ Ｔａｂｌｅ １．

４４２ 生　 物　 信　 息　 学　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 第 １８ 卷



３　 讨　 论

　 　 ＳＷＥＥＴ 基因家族成员普遍存在于各种生物中，
可涉及生物体生长发育、生殖、寄主与病原菌的互

作、非生物应激反应等生理过程［２］。 不同植物中的

ＳＷＥＥＴ 基因数量不同，本研究通过生物信息学的数

据分析，从毛竹转录因子数据库中找到了 ３０ 个候选

的 ＳＷＥＥＴ 基因，而Ｈａｎ 等（２０１５）统计的拟南芥、水稻

以及番茄中的 ＳＷＥＥＴ 基因家族成员数量分别为 １７、
２１ 和 ２９ 个［８］，均少于毛竹。 但毛竹中 ＳＷＥＥＴ 基因总

数明显少于大豆中的 ５２ 个［２０］，这可能与不同物种间

基因组序列差异有关。 本研究提取的 ＳＷＥＥＴ 基因家

族与 Ｃｈｅｎ 等（２０１２）分类方法相一致［２１］，共分为 ４ 个

亚族。 结合 ＧＯ 功能注释分析，表明该家族所以成员

均具有糖类转运的功能。 种间共线性分析结果显示，
毛竹的 ＳＷＥＥＴ 家族成员与同为单子叶植物的水稻之

间存在着大量的共线性，有染色体水平的基因加倍现

象，而拟南芥作为双子叶植物与毛竹的 ＳＷＥＥＴ 家族

成员之间共线性不显著。 表明了在系统进化的过程

中，双子叶植物与单子叶植物的进化分支存在差异。
每个家族成员都含有 ＭｔＮ３ ／ ｓａｌｉｖａ 结构域，表明

ＳＷＥＥＴ 家族在进化中相对保守。
基因的表达大部分与上游启动子有关。 经启动子

分析显示，ＳＷＥＥＴ 基因启动子存在许多生长以及逆境

响应相关顺式作用元件，预示其可能参与毛竹生长发育

以及抗逆过程；ＳＷＥＥＴ 基因表达模式分析结果显示，
ＳＷＥＥＴ 基因可响应激素调控，这与 ＳＷＥＥＴ 基因启动子

上存在有相应激素调控元件有关；另外，某些基因在花

中特异性高效表达，表明这些基因在毛竹生殖过程中起

一定作用。 综上说明 ＳＷＥＥＴ 蛋白除了具有的糖转运功

能外，该家族基因还可能参与毛竹的生长发育，花的生

殖发育以及胁迫反应过程。
通过生物信息学分析，确定了毛竹基因组中

ＳＷＥＥＴ 基因家族成员及染色体分布情况，获得了

ＳＷＥＥＴ 家族结构、功能、进化等特征。 结合转录组

数据分析，揭示了 ＳＷＥＥＴ 基因家族的表达特征，证
实毛竹 ＳＷＥＥＴ 家族可响应激素调控并参与毛竹的

生长发育与生殖发育过程。 这些研究提供了毛竹

ＳＷＥＥＴ 的重要信息，为今后 ＳＷＥＥＴ 基因家族在毛竹

快速高生长过程中的分子功能和作用机制研究奠定

了坚实基础。
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２０１５，１３（３）：５８１－５８８． ＤＯＩ：１０．１３２７１ ／ ｊ．ｍｐｂ．０１３．０００５８１．
［９］薛蓓蓓， 覃丽芳， 董明右， 等． 木薯 ＳＷＥＥＴｓ 基因家族生

物信息学及表达特性研究［ Ｊ］． 基因组学与应用生物学，
２０１９，３８（１）：２６０－２６８． ＤＯＩ：１０．１３４１７ ／ ｊ．ｇａｂ．０３８．０００２６０．

　 ＸＵＥ Ｂｅｉｂｅｉ， ＱＩＮ Ｌｉｆａｎｇ， ＤＯＮＧ Ｍｉｎｇｙｏｕ， ｅｔ ａｌ．
Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ
ｃａｓｓａｖａ ＳＷＥＥＴｓ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ［ Ｊ］． Ｇｅｎｏｍｉｃｓ ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ
Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１９，３８（１）：２６０－２６８． ＤＯＩ：１０．１３４１７ ／ ｊ． ｇａｂ．０３８．
０００２６０．

［１０］ ＧＵＡＮ Ｙｕｅｆｅｎｇ， ＨＵＡＮＧ Ｘｕｅｙｏｎｇ， ＺＨＵ Ｊｕｎｇａｏ， ｅｔ ａｌ．
ＲＵＰＴＵＲＥＤ ＰＯＬＬＥＮ ＧＲＡＩＮ１， ａ ｍｅｍｂｅｒ ｏｆ ｔｈｅ ＭｔＮ３ ／
ｓａｌｉｖａ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ， ｉｓ ｃｒｕｃｉａｌ ｆｏｒ ｅｘｉｎｅ ｐａｔｔｅｒｎ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ
ａｎｄ ｃｅｌｌ ｉｎｔｅｇｒｉｔｙ ｏｆ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［ Ｊ］． Ｐｌａｎｔ
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ， ２００８ ，１４７ （ ２ ） ： ８５２ － ８６３ ． ＤＯＩ：１０．１１０４ ／
ｐｐ．１０８．１１８０２６．

［１１］ ＷＡＮＧ Ｌｅｉ， ＸＩＥ Ｗｅｉｂｏ， ＣＨＥＮ Ｙｉｎｇ， ｅｔ ａｌ． Ａ ｄｙｎａｍｉｃ
ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｔｌａｓ ｃｏｖｅｒｉｎｇ ｔｈｅ ｅｎｔｉｒｅ ｌｉｆｅ ｃｙｃｌｅ ｏｆ ｒｉｃｅ
［Ｊ］． Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌ，２０１０，６１（５）：７５２－７６６． ＤＯＩ：１０．
１１１１ ／ ｊ．１３６５－３１３Ｘ．２００９．０４１００．ｘ．

［１２］ＳＥＯ Ｐ Ｊ， ＰＡＲＫ Ｊ Ｍ， ＫＡＮＧ Ｓ Ｋ， ｅｔ ａｌ． Ａｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ⁃ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ＳＡＧ２９ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｃｅｌｌ ｖｉａｂｉｌｉｔｙ
ｕｎｄｅｒ ｈｉｇｈ ｓａｌｉｎｉｔｙ［Ｊ］． Ｐｌａｎｔａ：Ａｎ Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ
Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１１， ２３３（１）： １８９－２００． ＤＯＩ：１０．１００７ ／
ｓ００４２５－０１０－１２９３－８．

［１３］ ＺＨＯＵ Ｙ， ＬＩＵ Ｌ， ＨＵＡＮＧ Ｗ， ｅｔ ａｌ． Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ
ＯｓＳＷＥＥＴ５ ｉｎ ｒｉｃｅ ｃａｕｓｅｓ ｇｒｏｗｔｈ ｒｅｔａｒｄａｔｉｏｎ ａｎｄ
ｐｒｅｃｏｃｉｏｕｓ ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ ［ Ｊ ］． ＰＬｏＳ Ｏｎｅ， ２０１４， ９ （ ４ ）：
ｅ９４２１０． ＤＯＩ：１０．１３７１ ／ ｊｏｕｒｎａｌ．ｐｏｎｅ．００９４２１０．

［１４］ＣＨＵ Ｚｈａｏｈｕｉ， ＹＵＡＮ Ｍｅｎｇ， ＹＡＯ Ｊｉａｌｉｎｇ， ｅｔ ａｌ． Ｐｒｏｍｏｔｅｒ
ｍｕｔａｔｉｏｎｓ ｏｆ ａｎ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｇｅｎｅ ｆｏｒ ｐｏｌｌｅｎ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｒｅｓｕｌｔ
ｉｎ ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｒｉｃｅ ［ Ｊ］． Ｇｅｎｅｓ ＆ Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ，
２００６， ２０ （ １０ ） ： １２５０ － １２５５． ＤＯＩ： １０． １１０１ ／ ｇａｄ．
１４１６３０６．

［１５］ＦＩＮＮ Ｒ Ｄ， ＰＥＮＥＬＯＰＥ Ｃ， ＥＢＥＲＨＡＲＤＴ Ｒ Ｙ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ
Ｐｆａｍ ｐｒｏｔｅｉｎ ｆａｍｉｌｉｅｓ ｄａｔａｂａｓｅ： Ｔｏｗａｒｄｓ ａ ｍｏｒｅ ｓｕｓｔａｉｎａｂｌｅ
ｆｕｔｕｒｅ［Ｊ］． Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈ，２０１６，４４（Ｄ１）：２７９－
２８５． ＤＯＩ：１０．１０９３ ／ ｎａｒ ／ ｇｋｖ１３４４．

［１６］ ＷＡＮＧ Ｙｕｐｅｎｇ， ＴＡＮＧ Ｈａｉｂａｏ， ＤＥＢＡＲＲＹ Ｊ Ｄ， ｅｔ ａｌ．
ＭＣＳｃａｎＸ： Ａ ｔｏｏｌｋｉｔ ｆｏｒ ｄｅｔｅｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ａｎａｌｙｓｉｓ
ｏｆ ｇｅｎｅ ｓｙｎｔｅｎｙ ａｎｄ ｃｏｌｌｉｎｅａｒｉｔｙ ［ Ｊ ］． Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ
Ｒｅｓｅａｒｃｈ，２０１２，４０（７）：ｅ４９． ＤＯＩ：１０．１０９３ ／ ｎａｒ ／ ｇｋｒ１２９３．

［１７］ ＢＡＩＬＥＹ Ｔ Ｌ， ＭＩＫＡＥＬ Ｂ， ＢＵＳＫＥ Ｆ Ａ， ｅｔ ａｌ． ＭＥＭＥ
Ｓｕｉｔｅ： Ｔｏｏｌｓ ｆｏｒ ｍｏｔｉｆ ｄｉｓｃｏｖｅｒｙ ａｎｄ ｓｅａｒｃｈｉｎｇ［Ｊ］． Ｎｕｃｌｅｉｃ
Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈ， ２００９， ３７ （Ｗｅｂ Ｓｅｒｖｅｒ ｉｓｓｕｅ）： Ｗ２０２ －
Ｗ２０８． ＤＯＩ：１０．１０９３ ／ ｎａｒ ／ ｇｋｐ３３５．

［１８］ＭＡＧＡＬＩ Ｌ， ＰＡＴＲＩＣＥ Ｄ， ＧＥＲＴ Ｔ， ｅｔ ａｌ． ＰｌａｎｔＣＡＲＥ， ａ
ｄａｔａｂａｓｅ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｃｉｓ⁃ａｃｔｉｎｇ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ａｎｄ ａ ｐｏｒｔａｌ
ｔｏ ｔｏｏｌｓ ｆｏｒ ｉｎ ｓｉｌｉｃｏ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ［ Ｊ］．
Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈ，２００２，３０（１）：３２５－３２７． ＤＯＩ：１０．
１０９３ ／ ｎａｒ ／ ３０．１．３２５．

［１９］玄元虎，朱毅勇，胡一兵． ＳＷＥＥＴ 蛋白家族研究进展

［Ｊ］． 中国科学 （生命科学），２０１４，４４ （７）：６７６ － ６８４．
ＤＯＩ：１０．１３６０ ／ Ｎ０５２０１３－０００６８．

　 　 ＸＵＡＮ Ｙｕａｎｈｕ， ＺＨＵ Ｙｉｙｏｎｇ， ＨＵ Ｙｉｂｉｎｇ． Ｒｅｓｅａｒｃｈ
ａｄｖａｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ＳＷＥＥＴ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｆａｍｉｌｙ ［ Ｊ］． Ｓｃｉｅｎｃｅ ｉｎ
Ｃｈｉｎａ（Ｓｅｒｉｅｓ Ｃ），２０１４，４４（７）：６７６－６８４． ＤＯＩ：１０．１３６０ ／
Ｎ０５２０１３－０００６８．

［ ２０ ］ ＰＡＴＩＬ Ｇ， ＶＡＬＬＩＹＯＤＡＮ Ｂ， ＤＥＳＨＭＵＫＨ Ｒ， ｅｔ ａｌ．
Ｓｏｙｂｅａｎ （ Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ ） ＳＷＥＥＴ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ： Ｉｎｓｉｇｈｔｓ
ｔｈｒｏｕｇｈ ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｇｅｎｏｍｉｃｓ， ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ａｎｄ
ｗｈｏｌｅ ｇｅｎｏｍｅ ｒｅ⁃ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ［ Ｊ］． ＢＭＣ Ｇｅｎｏｍｉｃｓ，
２０１５，１６（１）：５２０． ＤＯＩ：１０．１１８６ ／ ｓ１２８６４－０１５－１７３０－ｙ．

［２１］ＣＨＥＮ Ｌｉｑｉｎｇ， ＱＵ Ｘｉａｏｑｉｎｇ， ＨＯＵ Ｂｉｈｕｅｉ， ｅｔ ａｌ． Ｓｕｃｒｏｓｅ
ｅｆｆｌｕｘ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｂｙ ＳＷＥＥＴ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ａｓ ａ ｋｅｙ ｓｔｅｐ ｆｏｒ
ｐｈｌｏｅｍ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ［Ｊ］． Ｓｃｉｅｎｃｅ，２０１２，３３５（６０６５）：２０７－２１１．
ＤＯＩ： １０．１１２６ ／ ｓｃｉｅｎｃｅ．１２１３３５１．

［责任编辑：吴永英］ 　
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