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摘   要：植物类谷氨酸受体(glutamate receptor-like, GLR)是一类重要的 Ca2+通道蛋白，在植物的

生长发育以及响应生物和非生物胁迫等方面有着重要作用。本研究基于香蕉基因组数据，对香蕉

GLR 基因家族进行全基因组鉴定，分析基本理化性质、基因结构、保守基序、启动子顺式作用元

件和进化关系，并采用实时荧光定量聚合酶链式反应(real-time fluorescence quantitative polymerase 
chain reaction, RT-qPCR)验证 GLR 家族部分成员在 4 ℃低温和不同激素处理下的表达模式。研究结

果表明：香蕉 A (Musa acuminata)基因组有 19 个 MaGLR 家族成员、B (Musa balbisiana)基因组 16 个

MbGLR 家族成员、阿宽蕉(Musa itinerans)基因组有 14 个 MiGLR 家族成员；大多数成员为稳定蛋

白，绝大多数成员具有信号肽，均有 3–6 个跨膜结构；亚细胞定位预测均定位于质膜上，在染色

体上无规则分布。进化树分析发现，香蕉 GLR 分为 3 个亚族。启动子顺式作用元件和转录因子结

合位点(transcription factor binding site, TFBS)预测结果显示，香蕉 GLR 存在多种与激素、胁迫相关

响应元件以及 18 种 TFBS。RT-qPCR 分析表明，MaGLR1.1、MaGLR3.5 在 4 ℃低温胁迫下积极响

应且脱落酸、茉莉酸甲酯处理中均有显著表达。本研究结果表明 GLR 是一种高度保守的离子通道

家族，在香蕉生长发育过程和抗逆性方面可能发挥着重要作用。 
关键词：香蕉；GLR；家族鉴定；低温；表达分析  
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abscisic acid/methyl jasmonate 
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CHEN Yukun, HUANG Yuji, LIN Yuling, LAI Zhongxiong* 

Institute of Horticultural Plant Bioengineering, Fujian Agriculture and Forestry University, Fuzhou 350002,  
Fujian, China 
 
Abstract: Glutamate receptor-like (GLR) is an important class of Ca2+ channel proteins, playing 
important roles in plant growth and development as well as in response to biotic and abiotic 
stresses. In this paper, we performed genome-wide identification of banana GLR gene family 
based on banana genomic data. Moreover, we analyzed the basic physicochemical properties, 
gene structure, conserved motifs, promoter cis-acting elements, evolutionary relationships, and 
used real-time fluorescence quantitative polymerase chain reaction (RT-qPCR) to verify the 
expression patterns of some GLR family members under low temperature of 4 °C and different 
hormone treatments. The results showed that there were 19 MaGLR family members in Musa 
acuminata, 16 MbGLR family members in Musa balbisiana and 14 MiGLR family members in 
Musa itinerans. Most of the members were stable proteins and had signal peptides, all of them 
had 3–6 transmembrane structures. Prediction of subcellular localization indicated that all of 
them were localized on the plasma membrane and irregularly distributed on the chromosome. 
Phylogenetic analysis revealed that banana GLRs could be divided into 3 subclades. The results 
of promoter cis-acting elements and transcription factor binding site prediction showed that 
there were multiple hormone- and stress-related response elements and 18 TFBS in banana 
GLR. RT-qPCR analysis showed that MaGLR1.1 and MaGLR3.5 responded positively to low 
temperature stress and were significantly expressed in abscisic acid/methyl jasmonate 
treatments. In conclusion, the results of this study suggest that GLR, a highly conserved family 
of ion channels, may play an important role in the growth and development process and stress 
resistance of banana. 
Keywords: banana; GLR; family identification; low temperature; expression analysis 

 
 

植物类谷氨酸受体(glutamate receptor-like, 
GLR)，是一类重要的 Ca2+通道蛋白，介导 Ca2+

从胞外内流到细胞质，从而引起 Ca2+浓度的变

化[1]，是一种结构域高度保守的离子通道家族，

主要在质膜上表达。进化上非常保守的谷氨酸受

体基因编码感受冷的受体是首个被发现的低温

冷受体[2]。最先在动物中发现谷氨酸受体，可分

为离子型(ionotropic glutamate receptors, iGluRs)
和代谢型 [3] (metabotropic glutamate receptors, 
mGluRs)，1998 年 Lam 等[4]首次发现了与哺乳

动物 iGLuRs 高度同源的拟南芥 (Arabidopsis 
thaliana)谷氨酸受体基因 AtGLR，并将这 20 个

AtGLR 划分为 3 个系统发育上不同的分支

(AtGLR-I/-Ⅱ/-Ⅲ)[5] 。植物 GLRs 基因与动物
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iGluRs 基因其离子通道结构相似，包含了 2 个谷

氨酸受体结合区域(GlnH1 和 GInH2)和 4 个跨膜

区域(M1、M2、M3 和 M4)[6-7]。 
自植物谷氨酸受体被发现以来，其功能就

开始被不断挖掘，目前，GLR 在拟南芥(20 个)[4]、

水稻(24 个)[8]、梨(34 个)[9]、苹果(32 个)[10]、番

茄(13 个)[11]、玉米(16 个)[12]、蒺藜苜蓿(29 个)[13]

等植物中鉴定获得。在植物生长发育方面，已有

的研究表明 GLR 参与种子萌发[14]、根系发育[15]、

气孔开度[14]、花粉管生长和形态发生[16-17]、植

物的感光/向光性[18]、光信号转导[19]、调节 C/N
平衡[20]、水平衡[21]等；在非生物胁迫和生物胁

迫方面，参与抑制铝离子毒害[22]，介导伤口长

距离信号传导[23-24]，MtGLR 在短期缺水胁迫下

参与一氧化氮的产生[13]，SlGLR3.3 和 SlGLR3.5
提高番茄耐寒性[25]，外源茉莉酸(jasmonic acid, 
JA)减弱拟南芥 glr1.2 和 glr1.3 突变体的冷敏感

性，而过表达 GLR1.2 或 GLR1.3 增加冷胁迫下内

源 JA 水平来增强耐寒性[26]，GLR 也在干旱[27]、

盐胁迫[28]、枯萎病[29]等胁迫过程起作用。由此

可见，GLR 在植物生长发育过程以及对生物和

非生物胁迫的反应中起着关键作用。 
香蕉(Musa spp.)是芭蕉科(Musaceae)芭蕉

属(Musa)大型单子叶植物，现代栽培蕉大多起

源于两个野生二倍体种 Musa acuminata (尖叶

蕉，A 基因组)和 Musa balbisiana (长梗蕉，B
基因组)及其亚种的种间或种内的杂交，导致了

不同品种中 A 和 B 基因组的各种组合[30]，使香

蕉遗传性状的研究复杂化。世界范围内可食用

的香蕉大部分为三倍体[31]，含有 A 染色体越多，

果肉越甜，可生食，含 B 染色体越多，淀粉含

量越高，需煮食[32]，经济上最重要的香蕉品种

的有限遗传变异是克隆繁殖的不育多倍体，导

致缺乏对一些主要真菌、细菌和病毒病原体以

及几种害虫的抗性[33]，B 基因组因其活力、抗

寒性 [30]等特性而被用于育种计划，而 Musa 
itinerans (阿宽蕉)是两种香蕉祖先的近亲，被证

明是芭蕉属中最具枯萎病抗性和最耐寒的物种

之一，可作为香蕉育种的宝贵资源以提高抗病

和抗寒能力[34]。 
福建省是香蕉生长的北缘地区，冬季寒潮

来袭，气温骤降，严重影响了香蕉的正常生长

发育，导致香蕉的质量和产量急剧下降。GLR
积极参与植物生长发育以及胁迫响应，但目前

还未有香蕉中 GLRs 的研究，对香蕉 A 基因组

的 GLR 基因进行鉴定，有助于保障食品安全，

也为生食香蕉的研究提供新进展，香蕉 B 基因

组 GLR 基因信息可以帮助指导香蕉育种计划，

而香蕉阿宽蕉 GLR 基因可以开发抗性栽培品种

为芭蕉属的多样化提供机会。因此本研究中基于

香蕉基因组数据库，进行香蕉 GLR 基因家族成

员全基因组鉴定和分析，基于转录组数据和启

动子区域顺式作用元件，采用 RT-qPCR 研究部

分家族成员在低温和不同激素处理下的表达模

式，为今后进一步研究和应用香蕉 GLR 家族基

因奠定基础。 

1  材料与方法 
1.1  香蕉 GLR 基因家族成员鉴定 

从香蕉基因组中心(Banana Genome Hub, 
https://banana-genome-hub.southgreen.fr/) 下 载 香

蕉基因组序列和注释文件。从拟南芥基因组数

据库 (TAIR, http:/arabidopsis.org/)下载 AtGLR
蛋白序列、水稻基因组注释数据库 (RGAP, 
http://rice.uga.edu/)下载 OsGLR 蛋白序列，从

EnsemblPlants[35]植物基因组数据库(http://plants. 
ensembl.org/)获取其他物种蛋白序列。使用拟

南芥和水稻 GLR 蛋白序列作为参考序列，对

香蕉蛋白序列进行本地 BLAST 搜索，同时在

Pfam 数据库(http://pfam.xfam.org/)下载 Lig_chan 
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(PF00060)[9]的隐马尔可夫模型，利用 hmmer 3.0 
(HMMsearch, Hidden Markov Model search)软
件进行搜索[36] (E value<e-5)，去除两种方法的

重复序列后，所获序列通过 InterProScan 数据

库 (http://www.ebi.ac.uk/interpro/)进行结构域验

证，删除不含 Lig_chan 的序列，最终获得香蕉 A
基因组 19 个 MaGLR 家族成员、B 基因组 16 个

MbGLR 家族成员、阿宽蕉基因组 14 个 MiGLR
家族成员。运用在线网站对 MaGLR 进行蛋白

质基本理化性质 (ExPASy, https://web.expasy. 
org/protparam/) 、 信 号 肽 (SignalP 4.1 Server, 
http://www.cbs.dtu.dk/services/SignalP-4.1/)、跨

膜结构(TMHMM Server v.2.0, http://www.cbs. 
dtu.dk/services/TMHMM/)和亚细胞定位(WoLF 
PSORT, https://wolfpsort.hgc.jp/)预测分析。 

1.2  香蕉 GLR 家族基因结构和保守基序

分析 
使用在线软件 MEME (http://meme-suite. 

org/tools/meme)分析香蕉 GLR 蛋白的保守基

序，使用保守域数据库 CDD (https://www.ncbi. 
nlm.nih.gov/cdd)获得香蕉 GLR蛋白的结构域位

置，使用 MEGA 7.0 软件构建系统进化树。利

用香蕉基因组注释文件与上述文件通过 TBtools
绘制基因结构和保守基序图[37]。 

1.3  香蕉GLR家族系统发育进化关系分析 
使用 MEGA 7.0 对香蕉､水稻､拟南芥 GLR

蛋白序列进行 ClustalW 多重序列比对，采用邻

接法(neighbor-joining, NJ)[38]构建系统发育进化

树，保存为 newick 格式后导入 iTOL 在线工具

(https://itol.embl.de/)美化进化树｡ 

1.4  香蕉GLR家族染色体定位和共线性分析 
使用 TBtools 软件中的 File Merge For 

MCScanX，分析香蕉 GLR 家族成员的复制事件[37]。

结合家族成员的染色体位置信息，利用 TBtools
软件中的 Advanced Circos绘制基因染色体定位

和共线性图，使用 RIdeogram 绘制三元基因组

共线性[39]。使用 TBtools 软件下 Simple Ka/Ks 
Calculator (NG)算法计算香蕉 GLR 复制的非同

义替换(Ka)和同义替换(Ks)值。 

1.5  香蕉GLR家族启动子顺式作用元件及

转录因子结合位点分析 
使用 TBtools 提取香蕉基因组注释文件中

香蕉基因转录起始位点上游 2 000 bp 序列，使

用 PlantCARE 在线网页(http://bioinformaticspsb. 
ugent.be/webtools/plantcare/htm/)预测香蕉 GLR

基因家族启动子顺式作用元件，所获文件经过

Excel 制作数据透视表后生成柱形图，通过

PlantTFDB[40]在线网页 (http://planttfdb.gao-lab. 
org/)预测香蕉 GLR 上的转录因子结合位点

(P-value≤1e-6)，结果通过可视化图表展示。 

1.6  基因表达分析 
福建省野生蕉资源丰富，三明野生蕉(Musa 

itinerans)是目前发现的最耐寒的香蕉种质之

一，其半致死温度为–1.776 ℃，组培苗在 0 ℃
下处理 48 h 仍不会出现冻害表型[41]，是提高香

蕉育种中耐寒性的宝贵资源。从本实验室前期

建立(SRA:SRS3320042)的三明野生蕉低温处理

转录组 [42]中提取 MaGLR 的表达数据，利用

TBtools 绘制表达量热图，分析 MaGLR 家族成

员在 28、13、4、0 ℃时的表达情况。 
巴西蕉(Musa acuminata, AAA)是我国主要

栽培的香蕉品种，研究巴西蕉的冷害机理及提

高其抗寒性具有重要意义。“巴西蕉”组培苗是

福建农林大学园艺植物生物工程研究所培养，

炼苗移栽后置于 12 h 光/12 h 暗，(25±2) ℃的

土培室培养 40 d，选择长势一致、四叶一心的

健康香蕉苗进行处理，处理采用喷施法至叶片

和假茎充分湿润但无水滴凝聚下落 [43]。脱落

酸 (abscisic acid, ABA)和茉莉酸甲酯 (methyl 
jasmonate, MeJA)处理：分别采用 100 μmol/L 
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ABA 和 100 μmo/L MeJA 于处理后 4、8、12、
24 h 取样；低温处理：将香蕉苗置于 4 ℃培养

箱中培养，以 28 ℃为对照，分别于处理后 4、
8、12、24 h 取样(上述处理均进行 3 次重复)。
取从上往下第二片真叶置于液氮中速冻，使用

TIANGEN 多糖多酚植物总 RNA 提取试剂盒提

取所获材料的 RNA，采用 TaKaRa 反转录试剂

盒 PrimeScript™ RT reagent Kit (perfect real time)
构建 cDNA 文库，使用 Primer3 (https://primer3. 
ut.ee/)在线网页设计定量引物(表 1)，通过罗氏

LightCycler480 II 定量仪进行 RT-qPCR，将获取

的数据整理于 Excel 中进行处理，利用 SPSS 26
软件进行显著性分析，采用 GraphPad Prism5
软件制图。  

2  结果与分析 
2.1  香蕉 GLR 基因家族成员信息 

基于香蕉 A 基因组、香蕉 B 基因组和香蕉

阿宽蕉基因数据库，鉴定获得 19 个 MaGLR 家

族成员、16 个 MbGLR 家族成员和 14 个 MiGLR
家族成员(表 2)，根据 GLR 基因家族命名规则

(GLRX.Y)[5]分别命名为 MaGLR1.1–MaGLR3.11、
MbGLR1.1–MbGLR3.8 和 MiGLR1.1–MiGLR3.7。
对香蕉 GLR 蛋白质特性进行分析，MaGLR 的

编码序列(coding sequence, CDS)区序列长度为

2 157–2 979 bp，编码包含 718–992 aa､分子量

介 于 79.96–109.94 kDa ､ 等 电 点 (isoelectric 
point, pI)位于 5.24–8.32 的蛋白质，MbGLR 的

CDS 区序列长度为 2 571–5 427 bp，编码包含

856–1 808 aa､分子量介于 95.07–198.71 kDa､
等电点位于 5.22–8.06 的蛋白质，MiGLR 的

CDS 区序列长度为 2 070–5 625 bp，编码包含

689–1 874 aa､分子量介于 77.22–206.48 kDa､等
电点位于 5.27–7.31 的蛋白质。香蕉 GLR 家族中

大多数成员为稳定蛋白和疏水蛋白，绝大多数成

员具有信号肽，所有成员均有跨膜结构，所有成

员亚细胞定位预测结果均定位于质膜上。 

2.2  GLR 蛋白系统进化分析 
为进一步了解香蕉 GLR蛋白的系统发育关

系，采用 MEGA 7.0 中的邻接法对香蕉 A 基因组

(19)､B 基因组(16)、阿宽蕉基因组(14)及两种模

式植物水稻(24)和拟南芥(20)共 93 条 GLR 蛋白

序列构建系统发育进化树。如图 1 所示，参考

拟南芥和水稻中对 GLR 蛋白的分类，GLR 分为

Clade I、Clade Ⅱ、Clade Ⅲ和 Clade Ⅳ共 4 个亚

家族，其中 Clade Ⅳ中仅包含水稻 GLR 成员，

香蕉 A 基因组中的 19 个成员分布在 Clade I   
(6 个)、Clade Ⅱ (2 个)和 Clade Ⅲ (11 个)，香蕉

B 基因组中的 16 个成员分布在 Clade I (6 个)、
Clade Ⅱ (2 个)和 Clade Ⅲ (8 个)，香蕉阿宽蕉基

因组中的 14 个成员分布在 Clade I (6 个)、Clade 
Ⅱ (1 个)和 Clade Ⅲ (7 个)，从系统进化树上可

看出 Clade Ⅱ与 Clade I 由同一大分支分化且

Clade I 进化分支起源早于 Clade Ⅱ，这与拟南芥

中 Clade Ⅱ可能是由 Clade I 的基因副本进化而

来的结论相同[44-45]，Clade I 和 Clade Ⅲ亚族分

布有大多数香蕉 GLR 蛋白，相较于 Clade Ⅱ可

能有着更为丰富的功能。 
 
表 1  MaGLR 定量 RT-qPCR 引物序列 
Table 1  MaGLR quantitative RT-qPCR primer sequence 
Gene name Forward primer (5′→3′) Reverse primer (5′→3′) 
CAC F: CTCCTATGTTGCTCGCTTATG R: GGCTACTACTTCGGTTCTTTC 
MaGLR1.1 F: TGACCTGCTCAAGAACGTCC R: TTGGTGGCGGAGAAGGAGA 
MaGLR3.5 F: CAGTGGAGCCAGGTGATAGC R: TCCATGATGTCACGCCTTGT 
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图 1  水稻(Os)、拟南芥(At)、香蕉 A (Ma)、香蕉 B (Mb)、阿宽蕉(Mi)基因组的 GLR 家族成员氨基酸

序列系统进化分析 
Figure 1  Phylogenetic analysis of GLR amino acid sequences of Oryza sativa (Os), Arabidopsis thaliana 
(At), Musa acuminata (Ma), Musa balbisiana (Mb), and Musa itinerans (Mi) genomes. 
 
2.3  香蕉GLR家族成员基因结构及蛋白保

守结构域和基序分析 
对香蕉 A 基因组、B 基因组和阿宽蕉基因组

的 GLR 家族成员进行基因结构分析发现(图 2A)，

A 基因组 Clade I 和 Clade Ⅱ亚族中除 MaGLR1.4
含有 6 个外显子外，其余 7 个成员均含有 4 或

5 个外显子，Clade Ⅲ亚族中除 MaGLR3.2 含有

5 个外显子外，其余 10 个成员均含有 6 或 7 个 
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图 2  香蕉 GLR 家族的基因结构及其蛋白保守基序分布图 
Figure 2  Gene structure of GLRs and the conserved motifs in their encoded proteins. 
 
外显子。B 基因组 Clade I 和 Clade Ⅱ亚族中除

MbGLR1.4 含有 4 个外显子、MbGLR2.2 含 6 个

外显子外，其余 6 个成员均含有 5 个外显子，

而 Clade Ⅲ亚族成员的外显子数在 4–13 个，其

中 MbGLR3.3 含有 4 个外显子，MbGLR3.4 含有

13 个外显子。阿宽蕉基因组 MiGLR 成员的外

显子在 4–16 个，外显子数量差异较大，尤其是

Clade Ⅲ亚族成员的外显子数在 4–16 个，其中

MiGLR3.2 含有 16 个外显子，MiGLR3.5 含有

13 个外显子。在香蕉 A 基因组 MaGLR 三个亚

族内，其外显子数量接近，而 MbGLR Clade Ⅲ、

MiGLR Clade I 和 Clade Ⅲ，亚族内外显子数量
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差异较大，可能出现基因功能的分化。结构域

分析结果显示，除 MbGLR3.4 含有 2 个 Lig_chan
结构域外，其余香蕉 GLR 成员均只含有一个结

构域。 
为了解香蕉 GLR 家族基因的蛋白质保守性

特点及分布情况，使用保守基序在线分析软件

MEME 以 15 个 motif 为条件对香蕉 GLR 家族

蛋白序列进行分析(图 2B)。发现香蕉中 GLR 家

族成员中仅少部分基因存在缺失个别 motif 的

情况，其余成员均包含 15 个 motif，说明 GLR

是一种结构域高度保守的离子通道家族。 
2.4  香蕉GLR基因家族启动子顺式作用元

件预测及转录因子结合位点分析 
2.4.1  香蕉 GLR 基因家族启动子顺式作用元

件分析 
对香蕉 GLR 启动子区进行顺式作用元件预

测分析(图 3)，发现其启动子区域不仅存在大量

CAAT-box 和 TATA-box 核心元件，而且还含有

光响应、激素响应、胁迫响应和植物生长发育

相关的作用元件。香蕉 GLR 基因家族 49 个成

员的启动子区共含有 5 种激素响应元件：脱落

酸响应元件(44)、茉莉酸甲酯响应元件(40)、赤

霉素响应元件(27)、生长素响应元件(18)和水杨

酸响应元件(16)。推测 ABA 以及 MeJA 可能在

GLR 家族的激素调控途径中扮演重要角色。此

外，GLR 基因家族成员的启动子区还含有 5 种

胁迫响应元件：厌氧诱导(40)、低温胁迫(17)、
干旱胁迫(25)、防御和应答(19)和缺氧特异性诱

导(8)。MaGLR3.1 和 MiGLR3.3 富含上述 5 种响

应元件，推测其可能在植物抵御胁迫过程中扮

演重要角色。另外，香蕉 GLR 家族成员还包含

多种与植物生长发育相关的元件，如分生组织 
 

 
 
图 3  GLR 基因家族启动子顺式作用元件分析 
Figure 3  Analysis of cis-acting elements of GLR gene family promoter. 
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表达、生理节律、玉米蛋白代谢、胚乳表达、

种子特异性、类黄酮合成等功能元件。由上述

结果推测，香蕉 GLR 生物学功能丰富，在光响

应、激素响应、胁迫响应和植物生长发育相关

方面起重要作用。 
2.4.2  香蕉 GLR 基因家族启动子转录因子结

合位点分析 
为了研究转录因子与香蕉 GLR 基因家族的

相互作用，对香蕉 GLR 启动子区域的转录因子

结合位点(transcription factor binding site, TFBS)
进行了预测分析。 

如图 4 所示，在香蕉 GLR 启动子区中总共

鉴定出 18 种转录因子结合位点，即 BBR-BPC、

MIKC_MADS、AP2、Dof、TALE、bZIP、WRKY、

C2H2、ERF、HSF、C3H、EIL、G2-like、GATA、

HD-ZIP、MYB、NAC 和 WOX。MaGLR 启动

子区含有 MIKC_MADS结合位点的家族成员数

最多为 8 个，其次为 Dof 和 bZIP 为 5 个。MbGLR
启动子区含有 C2H2 结合位点的家族成员数

最多为 6 个，其次为 MIKC_MADS 和 TALE
为 5 个。MiGLR 启动子区含有 C2H2、Dof 和

MIKC_MADS 结合位点的家族成员数最多为 5 个。

香蕉 GLR 启动子区域高度富含 BBR-BPC 和

MIKC_MADS，推测这 2个转录因子可能和GLR
基因有密切的交互作用。此外各个成员启动子

上预测得的 TFBS 种类和数量也有很大差异，

MaGLR3.9 启动子区含有 TFBS 种类最多为 7 种，

MbGLR1.4 启动子存在 TFBS 数量最多为 144 个，

而 10 个成员的启动子仅存在 1 个 TFBS，

MbGLR1.5、MbGLR2.2、MiGLR1.1 和 MiGLR3.3
未预测到 TFBS。 

2.5  香蕉GLR基因家族染色体定位和共线

性分析 
2.5.1  香蕉中 MaGLR、MbGLR 和 MiGLR 基

因的扩增模式 
图 5 所示，MaGLR 在香蕉 A 基因组染色体

上呈不均匀无规则分布。在 2、3、4、5、6、7、
9 号染色体上均有分布，9 号染色体上分布最

多，含有 6 个成员。MbGLR 在香蕉 B 基因组染

色体上同样呈不均匀无规则分布。除 8、10、
11 号染色体上其余均有分布。6 号染色体上分

布最多，含有 4 个成员。香蕉阿宽蕉基因组处

于 scaffold 水平(S)，MiGLR 分布在 13 个 scaffold
上 (S2584, S2677, S3732, S463, S5010, S613, 
S188, S328, S3294, S357, S39, S428, S668)，除

了 scaffold 463 上包含 2 个基因，其他 12 个

scaffold 上仅含有一个基因。 
使用 TBtools 软件分析基因复制事件发现：

MaGLR 基因家族有 3 对串联重复基因，MbGLR

基因家族有 2 对串联重复基因，MiGLR 基因家

族有 1 对串联重复基因。此外还发现 MaGLR

基因家族中的 7 个基因被复制，共产生 7 对片

段重复基因，其中 MaGLR2.1 和 MaGLR2.2 被

复制了 3 次。MbGLR 基因家族中的 4 个基因被

复制，共产生 4 对片段重复基因，其中 MbGLR2.1
和 MbGLR2.2 被复制了 3 次。MiGLR 基因家族

中的 2 个基因被复制，产生 1 对片段重复基因。

为进一步了解香蕉 GLR 基因家族中的进化作用

力，对家族中的重复基因序列进行 Ka (非同义

替换)和 Ks (同义替换)值计算(表 3)。结果显示，

有 12 对同源基因对由于序列离散系数 (high 
sequence divergence value)较大(pS≥0.75)，无法计

算其 Ks 值，其余 7 对同源基因对的 Ka/Ks 值为

0.159 8–0.301 0，均<1，表明香蕉 GLR 基因家

族在进化选择过程中受到的是负向选择，即可

能受到较强的净化选择压力。 
2.5.2  香蕉 MaGLR、MbGLR 和 MiGLR 基因

之间的同源区域 
通过对香蕉 A 基因组、B 基因组以及阿宽

蕉基因组 3 个基因组间进行共线性分析(图 6)，
发现MaGLR和MbGLR间有27个基因对，MaGLR 
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图 4  GLR 基因家族启动子的转录因子结合位点分布图 
Figure 4  Distribution of transcription factor binding sites in the GLRs promoter. 
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图 5  香蕉 GLR 基因的染色体定位和共线性分布图 
Figure 5  Chromosome localization and collinear distribution of banana GLR genes. 
 
 

与 MiGLR 之间有 16 个基因对，MbGLR 与

MiGLR 之间有 10 个基因对。香蕉阿宽蕉基因

组的序列组装是零散的且连续性较差，处于

scaffold (S)阶段，与其他 2 个香蕉种的共线性

关系有点难以理解。然而，MbGLR 与 MiGLR
之间的共线性基因对表明，香蕉 B 基因组上分

布有MbGLR基因的染色体除 7号染色体外其他

都与阿宽蕉 scaffold 有共线性区域，MaGLR 与

MiGLR 之间的共线性基因对表明，A 基因组上分

布有 MaGLR 基因的染色体都与阿宽蕉 scaffold
有共线性区域，通过香蕉种间同源性分析发现

基因对的数量是保守的。此外，GLR 基因家族

在香蕉不同基因组间保守性高，香蕉 A 基因组

中 12 个 MaGLR (MaGLR1.1、MaGLR1.2、
MaGLR1.5、MaGLR2.1、MaGLR3.1、MaGLR3.2、
MaGLR3.3、MaGLR3.6、MaGLR3.8、MaGLR3.9、 
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表 3  香蕉 GLRs 同源基因对 Ka/Ks 分析 
Table3  Ka/Ks analysis of GLRs homologous genes 
Duplication type Gene name Gene ID Gene name Gene ID Ka Ks Ka/Ks 

Segmental duplication MaGLR2.1 Ma03_g04810 MaGLR1.1 Ma04_g02140 0.406 7  – – 
MaGLR2.1 Ma03_g04810 MaGLR1.5 Ma07_g16040 0.388 6  – – 
MaGLR2.1 Ma03_g04810 MaGLR2.2 Ma09_g13130 0.254 0  1.589 9  0.159 8  
MaGLR3.1 Ma03_g28170 MaGLR3.9 Ma09_g24360 0.081 1  0.449 0  0.180 7  
MaGLR1.1 Ma04_g02140 MaGLR2.2 Ma09_g13130 0.419 5  – – 
MaGLR1.2 Ma06_g03580 MaGLR2.2 Ma09_g13130 0.446 8  – – 
MaGLR1.5 Ma07_g16040 MaGLR2.2 Ma09_g13130 0.428 7  – – 
MbGLR2.1 Mba03_g04770.1 MbGLR1.2 Mba04_g02060.1 0.387 0  – – 
MbGLR2.1 Mba03_g04770.1 MbGLR1.6 Mba07_g14610.1 0.453 6  – – 
MbGLR2.1 Mba03_g04770.1 MbGLR2.2 Mba09_g12360.1 0.260 9  1.505 7  0.173 3  
MbGLR1.2 Mba04_g02060.1 MbGLR2.2 Mba09_g12360.1 0.393 0  – – 
MiGLR3.3 Mi_g018525 MiGLR3.4 Mi_g019533 0.092 9  0.465 6  0.199 6  

Tandem duplication MaGLR1.2 Ma06_g03580 MaGLR1.3 Ma06_g03590 0.454 4  1.590 1  0.285 8  
MaGLR1.2 Ma06_g03580 MaGLR3.6 Ma06_g02150 0.674 0  – – 
MaGLR1.3 Ma06_g03590 MaGLR3.6 Ma06_g02150 0.683 8  – – 
MaGLR3.3 Ma05_g00670 MaGLR3.4 Ma05_g00680 0.405 1  – – 
MbGLR1.1 Mba03_g04780.1 MbGLR2.1 Mba03_g04770.1 0.383 6  – – 
MbGLR1.3 Mba06_g03250.1 MbGLR1.4 Mba06_g03260.1 0.482 0  1.601 2  0.301 0  
MiGLR1.4 Mi_g023091 MiGLR1.5 Mi_g023092 0.430 9  1.445 5  0.298 1  

 
MaGLR3.10 、 MaGLR3.11) 与 B 基因组中的

MbGLR 及阿宽蕉基因组中的 MiGLR 均存在共

线性关系。这些结果表明 MiGLR 基因和 MbGLR

基因更接近 MaGLR 基因，而非它们之间。 

2.5.3  香蕉、拟南芥、水稻和玉米 GLR 基因之

间的进化关系 
对香蕉 A 基因组、拟南芥、水稻和玉米 GLR

基因之间进行了大规模共线性区域比较，如图 7
所示，发现 10 个 MaGLR 与上述植物具有直系

同源性。MaGLR 中的 5 个基因与拟南芥中的   
3 个基因存在 7 个基因对(MaGLR1.5-AtGLR2.3、
MaGLR2.2-AtGLR2.3、MaGLR2.1-AtGLR2.4、
MaGLR1.1-AtGLR2.4、MaGLR3.5-AtGLR3.2、
MaGLR1.5-AtGLR2.4、MaGLR2.2-AtGLR2.4)；
MaGLR 中的 7 个基因与玉米中的 5 个成员存在

11 个基因对(MaGLR2.1-ZmGLR2.5、MaGLR3.1- 

ZmGLR3.7、MaGLR2.1-ZmGLR2.7、MaGLR1.1- 
ZmGLR2.7、MaGLR3.6-ZmGLR3.2、MaGLR1.5- 
ZmGLR2.5、MaGLR1.5-ZmGLR2.7、MaGLR3.8- 
ZmGLR3.2、MaGLR2.2-ZmGLR2.1、MaGLR2.2- 
ZmGLR2.5、MaGLR2.2-ZmGLR2.7)；MaGLR 中

的 8 个基因和水稻中的 7 个基因存在 14 个基因

对(MaGLR2.1-OsGLR1.2、MaGLR3.1-OsGLR3.1、
MaGLR2.1-OsGLR4.7、MaGLR2.1-OsGLR2.1、
MaGLR1.1-OsGLR1.2、MaGLR1.1-OsGLR4.9、
MaGLR3.3-OsGLR3.5、MaGLR1.5-OsGLR1.2、
MaGLR1.5-OsGLR4.9、MaGLR1.5-OsGLR2.1、
MaGLR2.2-OsGLR1.2、MaGLR3.10-OsGLR3.5、
MaGLR3.8-OsGLR3.7、MaGLR2.2-OsGLR2.1)。
该分析表明，香蕉中 GLR 与玉米在进化上同源

性更高。其中，在 MaGLR 中 Clade Ⅱ的两个成

员 MaGLR2.1、MaGLR2.2 与拟南芥、水稻、 
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图 6  MaGLRs、MbGLRs 和 MiGLRs 之间的共线性关系可视化 
Figure 6  Collinearity visualization between MaGLRs, MbGLRs and MiGLRs. 
 
玉米 GLR 分别产生了 6 个基因对和 7 个基因

对，表明香蕉 GLR 基因的 Clade Ⅱ比 Clade I
和 Clade Ⅲ与其他植物的 GLR 基因成员在进化

上更为保守。 

2.6  香蕉 MaGLR 家族成员在不同温度下

表达模式的 FPKM 值分析 
为了解 MaGLR 在低温胁迫下的表达模式

情况，从三明野生蕉低温转录组中提取 MaGLR
基因家族成员 FPKM (fragments per kilobase 

million)值(图 8)。 
有一半基因在不同低温胁迫及对照下均不

表达，相较于 28 ℃对照，4 ℃低温胁迫下

MaGLR1.1、MaGLR1.3、MaGLR3.1、MaGLR3.5
显著差异表达，其他成员表达量变化差异不大，

其中 MaGLR1.3、MaGLR3.1 表达量显著下降，

而 MaGLR1.1、MaGLR3.5 表达量显著上升，预

测这两个基因可能在抵抗外界低温胁迫下发挥

重要作用。 
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图 7  香蕉、拟南芥、水稻和玉米 GLR 基因之间的进化关系 
Figure 7  Evolutionary relationships between banana, Arabidopsis, rice and maize GLR genes. 
 
2.7  香蕉GLR基因在不同处理下的表达分析 

根据三明野生蕉不同低温转录组数据(图 9)，
发现相较于 28 ℃对照，有 4 个基因在 4 ℃低温

胁迫下有明显差异表达，即 MaGLR1.1 、

MaGLR1.3、MaGLR3.1、MaGLR3.5，根据其启

动子区域顺式作用元件中激素响应元件和低温

响应元件数量，发现 MaGLR1.1 和 MaGLR3.5
不仅在转录组数据中 4 ℃上调表达，而且其启

动子区富含茉莉酸甲酯、脱落酸、低温响应元

件，通过 RT-qPCR 进行验证。 
2.7.1  香蕉 GLR 基因在低温胁迫处理下的表

达分析 
通过 RT-qPCR 技术探究 MaGLR1.1 和

MaGLR3.5 在 4 ℃低温胁迫下不同时间(0、4、8、
12、24 h)的表达特征。如图 10 所示，在 4 ℃低

温胁迫下，MaGLR1.1 和 MaGLR3.5 表达量均呈

上升趋势，MaGLR1.1 在 12 h 时达到表达高峰，

在 24 h 时略有下降，MaGLR3.5 在 8 h 时达到 
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图 8  香蕉MaGLR家族在不同温度下的表达分析 
Figure 8  Expression analysis of banana MaGLR 
family at different temperature. 

 

 
 
图 9  香蕉 MaGLR 部分成员启动子区域激素、

低温响应元件数量 
Figure 9  Number of phytohormone, low-temperature 
response elements of MaGLR gene family promoter. 
 
表达高峰后开始下降趋势，但仍高于 4 h。通过

RT-qPCR 验证表明 MaGLR1.1 和 MaGLR3.5 在

4 ℃低温下均能积极响应，推测其在香蕉抵御

低温胁迫过程中发挥重要作用。 

 
 
图 10  MaGLR1.1、MaGLR3.5 在 4 ℃低温处理

下的表达分析 
Figure 10  Expression analysis of MaGLR1.1 and 
MaGLR3.5 under low temperature treatment at 4 ℃. 
Different lowercase letters indicate significant 
differences (P<0.05). 
 
2.7.2  香蕉 GLR 基因在 ABA、MeJA 处理下

的表达分析 
根据 MaGLR 家族成员的顺式作用元件和

转录组数据分析筛选出 2 个基因，通过

RT-qPCR 技术探究 ABA、MeJA 处理在不同时

间(4、8、12、24 h)这 2 个 MaGLR 成员基因的

表达特征。由图 11 可知，ABA 处理下，

MaGLR1.1 相对表达量在 4 h 时达到峰值后开始

下降，在 24 h 再次上升，MaGLR3.5 相对表达 
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图 11  MaGLR1.1 (A)、MaGLR3.5 (B)在 ABA、MeJA 处理下的表达分析 
Figure 11  Expression analysis of MaGLR1.1 (A) and MaGLR3.5 (B) under ABA and MeJA treatment. 
Different lowercase letters indicate significant differences (P<0.05). 
 
 
 

量整体呈上升趋势。在 MeJA 处理下，MaGLR1.1
积极响应，在 24 h 时相对表达量是未喷施外源

MeJA 的 13 倍，MaGLR3.5 在 MeJA 作用下也

呈上调表达，在 ABA 和 MeJA 处理下 2 个基因

总体呈上升表达，表明外源 ABA 和外源 MeJA
促进其表达。 

3  讨论 
3.1  香蕉 GLR 家族成员鉴定与进化特性 

GLR 在植物生长发育、响应生物和非生物

胁迫中起重要作用，在拟南芥[4]､水稻[8]､梨[9]､

苹果[10]､番茄[11]、玉米[12]、蒺藜苜蓿[13]等植物

中均鉴定获得，但香蕉 GLR 基因家族的研究还

未见报道，本研究从香蕉基因组数据库中鉴定

获得香蕉 A 基因组有 19 个 MaGLR 家族成员、

B 基因组 16 个 MbGLR 家族成员、阿宽蕉基因

组 14 个 MiGLR 家族成员；通过对蛋白基本理

化性质分析发现大多数成员为稳定蛋白，绝大

多数成员具有信号肽，所有成员均有 3–6 个跨

膜结构，亚细胞定位预测结果显示均定位于质

膜上，已有研究证实了 GLR 定位于质膜[44-47]，

这表明 GLR 作为 Ca2+通道上的重要门控离子通

道在质膜上发挥作用[48]，GLR 受到相应配体的激

活后，介导 Ca2+跨质膜流入，以启动 Ca2+信号转

导下游的一系列生理和发育等生物学过程[49]。通

过基因结构分析，在香蕉 A 基因组 MaGLR 外

显子数量接近，而 MbGLR 和 MiGLR 部分亚族

内外显子数量差异较大，可能出现基因功能的

分化。使用保守基序在线分析香蕉 GLR 家族基

因的蛋白质保守性特点及分布情况发现，只有

个别成员出现 motif 缺失，GLR 是一种结构域

高度保守的离子通道家族[2]。染色体定位发现，

GLR 在香蕉染色体上呈现不规则分布。在大多

数已鉴定出的植物 GLR 家族都与拟南芥植物谷

氨酸受体一致分为 3 个[44]进化枝。人们在水稻

基因组中发现 24 个 OsGLR 基因[8]分 4 个亚家

族，其中亚家族 I 与Ⅱ可能是姊妹家系，亚家族

Ⅲ、Ⅱ、I 与拟南芥可能有共同的进化祖先，但

是亚家族 VI 是水稻特有的，Singh 等[45]认为有

可能是由上述 3 个亚家族基因中的一个在复制

过程中产生的副本进化而来。通过系统进化树分

析发现香蕉 GLR 与大多数植物 GLR 亚族数[50-51]

如拟南芥 AtGLR-I/-Ⅱ/-Ⅲ一致分为 3 个亚族。 
基因复制是新的蛋白质功能、新的发育和

生理途径的重要来源，基因复制给生物体带来

了大量的新基因，由于不同的选择压力，这些
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新产生的基因可能有不同的命运，如新功能化、

亚功能化或去功能化[52]。因此，基因复制增加

了生物复杂性，为适应外部环境的变化提供了

丰富的遗传物质基础[53]，以帮助物种适应不断

变化的环境，基因复制是进化创新的主要驱动

力[54]，也是新功能基因出现甚至是新物种进化

的重要过程[55]。通过分析基因复制事件发现香

蕉 GLR 基因家族在进化选择过程中可能受到较

强的净化选择压力，对香蕉 A 基因组、拟南芥、

水稻和玉米 GLR 基因之间进行了大规模共线性

区域比较，在 MaGLR 中 Clade Ⅱ成员与拟南芥、

水稻、玉米 GLR 均产生了多个基因对，表明香

蕉 GLR 基因的 Clade Ⅱ相较于 Clade I 和 Clade 
Ⅲ在进化上更为保守。 

3.2  香蕉 GLR 可能参与激素代谢通路 
通过对香蕉 GLR 启动子顺式元件的预测发

现，香蕉 GLR 启动子富含植物激素响应相关元

件(MeJA、ABA、SA、GA、IAA)，且已有研究

发现 GLR积极响应多种激素调控。拟南芥 glr3.4
突变体的种子发芽对 ABA 更敏感，而 AtGLR3.4
过表达系的种子发芽对 ABA 的敏感性低于野

生型植物[56]，AtGLR3.7 过表达株系在 ABA 处

理的条件下表现出更高的种子萌发抑制 [57]，

ZmBES1 是油菜素内酯(Brassinolide, BR)信号通

路中的关键转录因子，直接靶向并上调 ZmGLR，

位于生长素信号通路中的 ZmARF9 也直接靶向

ZmGLR 但抑制其表达，BR 和生长素均通过调控

ZmGLR 介导玉米的叶片形态发生[58]。AtGLR 控

制成年植物中茉莉酸信号传导(JAZ 基因)的几个

关键茉莉酸诱导调节的远端伤口刺激表达[59]。BR
信号协同调节 OsGLR3.4 介导的全身伤口反应[24]。

GLRs 通过 SA 途径作用于植物的再生，水杨酸

受体 NPR1 基因的功能缺失具有超强的再生能

力，并且能够部分免疫 GLRs 的扰动[60]。本研

究中，通过 RT-qPCR 验证 ABA 和 MeJA 处理

下 MaGLR1.1、MaGLR3.5 总体呈上调表达，推

测其可能参与 ABA 和 MeJA 激素信号转导。 

3.3  香蕉 GLR 可能参与抵御逆境胁迫 
香蕉 GLR 家族启动子区还富含多种逆境胁

迫响应元件，如低温响应元件、缺氧诱导响应

元件、厌氧诱导、防御和应答响应元件。研究

表明 GLR 积极响应非生物胁迫如干旱[27]、盐胁

迫[28,56,61-62]、低温胁迫[25-26]等，生物胁迫如枯萎

病[29]、抗真菌感染能力[63]，以及非生物和生物

胁迫引起的损伤长距离信号传导[23-24,59,64-65]，已

有学者揭示了谷氨酸受体蛋白 GLR3.3 的羧基

端区域在损伤刺激产生的长距离信号传递过程

中的重要作用[64]。Zheng 等[26]研究发现 AtGLR1.2
和 AtGLR1.3 通过激活内源性茉莉酸积累并随

后在冷胁迫期间促进下游 CBF/DREB1 冷响应

途径以增强拟南芥的耐寒性。结合三明野生蕉

低温转录组数据和 RT-qPCR 验证表明 MaGLR1.1
和 MaGLR3.5 在 4 ℃低温下均积极响应，为后

续进一步研究 GLR 在香蕉低温胁迫过程中的调

控机制奠定了基础。 
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