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摘　 要：赤霉素是一类重要的植物激素，它参与调节植物生长发育的各个阶段。 真核基因的表达受多种因素的调控，其中启

动子在转录水平上的调节作用至关重要，但是目前对拟南芥 ＧＡ２ｏｘ 基因家族上游顺式元件的详细分析较少。 本研究分析了

ＡｔＧＡ２ｏｘ 基因家族染色体定位、进化关系、蛋白模体以及顺式元件。 分析结果表明：ＡｔＧＡ２ｏｘ 基因家族分为 ２ 个亚类；具有相对

集中的染色体分布；具有相似的内含子和外显子结构；ＡｔＧＡ２ｏｘ 基因家族成员进化关系越相近，模体和顺式元件则越保守且分

布位置更接近。 ＰＬＡＣＥ 和 Ｐｌａｎｔ ＣＡＲＥ 以及 ＤＭＢ 分析显示，ＡｔＧＡ２ｏｘ 基因家族存在许多保守元件，受多因素的调控，在此家族

的上游调控区域普遍存在组织和器官特异性表达元件、光响应元件、激素响应元件以及其他环境响应元件。 基因表达谱分析

结果表明，在激素诱导下，ＡｔＧＡ２ｏｘ 基因家族均有响应。 这些元件不仅作为正调控元件，诱导部分 ＡｔＧＡ２ｏｘ 基因的表达，而且还

能作为负调控元件，抑制其他 ＡｔＧＡ２ｏｘ 基因的表达。
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　 　 赤霉素（Ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ，ＧＡ）是一类双萜物质，是常

见植物激素之一。 目前已发现赤霉素类物质 １３６
种［１－３］。 其中少数 ＧＡ 具有生物活性，如 ＧＡ１、ＧＡ４

等，其他生物形态的 ＧＡ 只是在赤霉素的合成过程



中起着中间产物的作用，其本身并没有太大功

能［４－５］。 具有生物活性的 ＧＡｓ 影响植物的整个生命

周期，如影响种子的萌发、茎的生长、花的发育和果

实的成熟［６］。 ＧＡ２⁃氧化酶（ＧＡ２⁃ｏｘｉｄａｓｅ），作用于有

生物活性的 ＧＡ１ 和 ＧＡ４，使两者在 Ｃ⁃２ 位羟基化转

变成无活性的 ＧＡ８ 和 ＧＡ３４，通过减少 ＧＡｓ 的水平来

调节植物的生长，如使植物矮化、节间缩短［７－８］。 拟

南芥 ＧＡ２ｏｘ 是由 ８ 个（ＧＡ２ｏｘ１－８）成员编码的双加氧

酶，每个基因所参与的调控不同。 一些 ＧＡ２ｏｘ 编码

的蛋白参与植物光形态建成，光通过诱导 ＧＡ２ｏｘ 基

因的表达降低植物体内有生物活性的 ＧＡ４ 而促进

光形态建成［９－１１］；部分编码的蛋白具有催化植物激

素（如吲哚乙酸、水杨酸等） 与氨基酸联结的功

能［１２－１３］，可能参与植物体内的激素代谢和逆境胁迫

响应过程。
真核基因的表达与调控是涉及多个基因、多条

信号途径及多基因产物的复杂过程。 从转录及转录

后水平、翻译及翻译后水平、蛋白质加工水平对基因

的表达进行精细调控［１４］，首先是由启动子与转录因

子在转录水平上的表达调控，因此启动子的作用十

分关键。 本研究提取了拟南芥 ＧＡ２ｏｘ 基因家族的

启动子以及蛋白质序列，利用生物信息学分析软件

构建进化树，对蛋白模体和顺式元件进行分析，探讨

基因定位、进化关系、蛋白模体同源性以及顺式元件

的保守性，了解高保守顺式元件与 ＧＡ２ｏｘ 基因表达

调控的相关性，详细分析了各类激素如何调控

ＧＡ２ｏｘ 基因的表达，为后续 ＧＡ２ｏｘ 基因表达调控的

研究提供了依据。

１　 材料与方法

１􀆰 １　 蛋白质与启动子序列的确定

从 ＴＡＩＲ 网站获得 ＧＡ２ｏｘ 基因家族的全基因组

序列、ＣＤＳ 序列和蛋白质序列，并取得染色体、外显

子、内含子信息，同时获取翻译起始密码子上游

１ ５００ ｂｐ序列，用于对 ＧＡ２ｏｘ 基因家族的启动子分

析。
１􀆰 ２　 蛋白模体获取与进化树构建

利用 ＭＥＭＥ 在线分析 ＧＡ２ｏｘ 蛋白模体，设置模

体长度最大为 ３００、最小为 ６，模体最多设为 １０。 将

获得的 ＧＡ２ｏｘ 氨基酸序列构建进化树，其聚类结果

利用 ＭＥＧＡ５ 绘制进化树［１５］。
１􀆰 ３　 顺式元件分析

从 ＰＬＡＣＥ 在线分析 ＧＡ２ｏｘ 基因上游 １ ５００ ｂｐ
启动子序列，获取 ＧＡ２ｏｘ 基因高同源性以及特异性

的顺式元件。 利用 ＤＭＢ 序列局部比对分析软件，设

置上游元件长度最大为 １２ ｎｔ、最小为 ５ ｎｔ，每个长度

寻找元件最多设为 １５，分析选择 ＥＭ２ 模式，对 １０５
个模体进行分析［１６］。 利用 Ｐｌａｎｔ ＣＡＲＥ 分析与

ＰＬＡＣＥ 以及 ＤＭＢ 共同的保守元件。
１􀆰 ４　 基因芯片分析

利用 ＢＡＲ ＨｅａｔＭａｐｐｅｒ ｔｏｏｌ、ＡｔＧｅｎＥｘｐｒｅｓｓ Ｖｉｓｕ⁃
ａｌ⁃ｉｚａｔｉｏｎ Ｔｏｏｌ、ＰＬＥＸｄｂ 以及 ＮＣＢＩ 网站，获取 ＧＡ２ｏｘ
基因家族的各个组织器官的表达量以及不同激素处

理下 ＧＡ２ｏｘ 表达量的变化。

２ 　 结果和分析

２􀆰 １　 ＡｔＧＡ２ｏｘ 基因家族染色体定位、内含子和外显

子分布

在拟南芥中有 ８ 个完整的 ＧＡ２ｏｘ 基因， 因

ＧＡ２ｏｘ５ 为假基因，所以只对 ７ 个 ＧＡ２ｏｘ 基因进行染

色体定位分析，结果表明，该家族五个基因定位在 １
号染色体上，ＧＡ２ｏｘ３ 分布在 ４ 号染色体上，ＧＡ２ｏｘ８
分布在 ２ 号染色体上（见图 １ｃ）。 外显子和内含子

分析显示 ＧＡ２ｏｘ 基因具有相似的内含子和外显子

结构，均为 ２ 个内含子和 ３ 个外显子，且外显子的长

度变化较小（见图 １ａ、ｂ）。 ＧＡ２ｏｘ 基因染色体定位

与外显子、内含子结构分布的保守性，可能存在某些

功能的相似性。
２􀆰 ２　 ＡｔＧＡ２ｏｘ 基因家族进化关系

根据拟南芥 ＧＡ２ｏｘ 基因氨基酸序列构建进化

树，并对蛋白模体进行比对分析（见图 ２）。 拟南芥

ＧＡ２ｏｘ 基因家族可以分为两亚类：一类作用于 Ｃ１９⁃
ＧＡｓ 的 ＡｔＧＡ２ｏｘ１－６，ＡｔＧＡ２ｏｘ１－３ 的亲缘关系较近，而
ＡｔＧＡ２ｏｘ４，６与前 ３ 条序列亲缘关系较远；另一类作用

于 Ｃ２０⁃ＧＡｓ 的 ＡｔＧＡ２ｏｘ７－８
［８］，说明拟南芥中同时存

在 ２ 种具有不同特异性的 ＧＡ２⁃氧化酶。 蛋白模体

分析表明，ＧＡ２ｏｘ 基因家族 １０ 个蛋白模体结构基本

类似，预示该家族在进化上可能具有一定的保守性，
同时进化关系越相近的亚类，其模体同源性越高，且
模体结构位置分布更接近，这些差异也说明为什么

ＧＡ２ｏｘ 基因家族两个亚类具有不同功能。
２􀆰 ３　 ＡｔＧＡ２ｏｘ 基因家族启动子顺式元件特性

２􀆰 ３􀆰 １　 保守顺式元件

利用 ＤＭＢ 分析 ＧＡ２ｏｘ 基因家族得到 １０５ 个保

守序列，出现频率大于 ７０％（在 ５ 条以上序列中出

现）的保守序列共有 ３８ 个，约占 ３６％。 有 ２１ 个保

守序列可在 ＰＬＡＣＥ 数据库中找到相应的顺式元件

（见表 １），诸多保守元件是与组织或器官特异性表

达相关，调控基因在根、茎、叶、花、种及胚中的表达。
其中 ＮＯＤＣＯＮ１ＧＭ 是与根瘤菌有关的特异性保守
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序列，在植物细胞被感染后对基因转录起调节作用；
ＡＲＲｌＡＴ 和 ＣＰＢＣＳＰＯＲ 与细胞分裂素有关，参与细

胞分裂素的应答调节［１７－１８］；ＤＯＦＣＯＲＥＺＭ 能与 Ｄｏｆ
蛋白结合，参与碳代谢途径［１９］；ＧＴ１ＣＯＮＳＥＮＳＵＳ 具

有能与 ＧＴ－１ 结合的保守序列，是典型的植物光调

控元件；ＩＢＯＸＣＯＲＥ 元件可能参与光信号调控途径；

ＡＮＡＥＲ⁃Ｏ１ＣＯＮＳＥＮＳＵＳ 位于厌氧应答基因上游调

控区， 可 能 参 与 厌 氧 基 因 的 表 达 调 控［２０］；
ＭＹＢ１ＣＯＲＥ 能被植物抗旱元件 ＭＹＢ 识别，且参与植

物的苯丙素代谢以及植物生长发育的调控［２１－２４］；
ＷＢＯＸＡＴＮＰＲ１ 是与伤害防御相关的元件；而 ＢＩ⁃
ＨＤ１ＯＳ、ＣＣＡＡＴＢＯＸ１ 是与胁迫响应相关的元件［２５］。

图 １　 拟南芥 ＡｔＧＡ２ｏｘ 基因家族的染色体定位以及外显子、内含子分布图

Ｆｉｇ． １　 Ｔｈｅ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ａｎｄ ｅｘｏｎ⁃ｉｎｔｒｏｎ ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＡｔＧＡ２ｏｘ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ
注：（ａ，ｂ） ＡｔＧＡ２ｏｘ 基因家族外显子长度统计以及外显子、内含子结构分布图，（ｃ） ＡｔＧＡ２ｏｘ 基因家族染色体定位图。
Ｎｏｔｅｓ：（ａ，ｂ）Ｔｈｅ ｌｅｎｇｔｈ ａｎｄ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｏｆ ＡｔＧＡ２ｏｘ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ’ｓ ｅｘｏｎ⁃ｉｎｔｒｏｎ，（ｃ） Ｇｅｎｏｍｉｃ ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＡｔＧＡ２ｏｘ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ．

图 ２　 拟南芥 ＡｔＧＡ２ｏｘ 基因家族的进化树以及蛋白模体分布

Ｆｉｇ． ２　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ａｎｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｍｏｔｉｆｓ ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＡｔＧＡ２ｏｘ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ

　 　 Ｐｌａｎｔ ＣＡＲＥ 分析结果表明 ＧＡ２ｏｘ 基因上游启动

子除 ＴＡＴＡ⁃ｂｏｘ、ＣＡＡＴ⁃ｂｏｘ 等真核生物启动子结构

元件外，还存在诸多保守元件（见图 ３），与 ＤＭＢ 和

ＰＬＡＣＥ 软件分析一致。 综上所述，ＧＡ２ｏｘ 基因启动

子存在光、耐旱、耐低温、防御元件以及增强基因的

转录活性相关元件；还存在脱落酸（Ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ，
ＡＢＡ）、 水杨酸 （ Ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄ， ＳＡ）、 茉莉酸 （ Ｊａｓ⁃
ｍｏｎａｔｅ，ＪＡ）、乙烯 （ Ｅｔｈｙｌ⁃ｅｎｅ，ＥＴ）、生长素 （Ａｕｘｉｎ，
ＩＡＡ）、赤霉素等激素以及生物钟响应元件等。
２􀆰 ３􀆰 ２　 与光相关的顺式元件

由图 ３ 可知，ＧＡ２ｏｘ 家族每个基因中至少存在 ８

个光顺式作用元件，且均匀分布在上游 １ ５００ｂｐ 启动

子调控区。 所有基因中都存在着一些典型的光元

件，如：Ｇ⁃ｂｏｘ 与 ＧＴ１，此类元件对于维持启动子功能

与调控 ＧＡ２ｏｘ 基因转录是起非常重要的作用。 一部

分光元件仅存在于进化关系相近的 ＧＡ２ｏｘ 基因家族

中，如： 分布在 Ｃ１９⁃ＧＡｓ 亚类的 ＳＰ１， 仅存在于

ＧＡ２ｏｘ１－３启动子中的 ＡＴＣＴ⁃ｍｏｔｉｆ、ＬＳ７、ｃｈｓ⁃ＣＭＡ１ａ 以

及 ＢｏｘⅡ。 部分光元件 （如 Ｇ⁃ｂｏｘ） 必须和其它的光

元件组合才能使启动子具有光调节特性，且类型和

数量不同的光元件具有不同光调控特性［２６］，因此

ＧＡ２ｏｘ 基因家族光元件种类、数量及与彼此之间的
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距离，可能影响各个基因的转录造成不同光调控 特性。
表 １　 ＡｔＧＡ２ｏｘ 基因家族启动子保守顺式元件统计

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｖｅ ｃｉｓ⁃ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ＡｔＧＡ２ｏｘ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ

元件名称 核心序列 出现频率 特性

ＡＲＲ１ＡＴ ／ ＣＰＢＣＳＰＯＲ ＮＧＡＴＴ ／ ＴＡＴＴＡＧ ７ 细胞分裂素的应答调节

ＤＯＦＣＯＲＥＺＭ ＡＡＡＧ ７ 碳代谢

ＡＮＡＥＲＯ１ＣＯＮＳＥＮＳＵＳ ＡＡＡＣＡＡＡＡＡ ７ 厌氧调控

ＢＩＨＤ１ＯＳ ＴＧＴＣＡ ７ 疾病防御响应

ＥＢＯＸＢＮＮＡＰＡ ＣＡＮＮＴＧ ７ 脱落酸响应

ＧＴ１ＣＯＮＳＥＮＳＵＳ ／ ＩＢＯＸＣＯＲＥ ＧＲＷＡＡＷ／ ＧＡＴＡＡ ７ 光调控

ＷＢＯＸＡＴＮＰＲ１ ＴＴＧＡＣ ７ 防卫响应

ＭＹＢＣＯＲＥ ＣＮＧＴＴＲ ７ 耐旱

ＷＢＯＸＨＶＩＳＯ１ ＴＧＡＣＴ ７ 糖响应

ＤＰＢＦＣＯＲＥＤＣＤＣ３ ＡＣＡＣＮＮＧ ６ 脱落酸响应

ＣＩＡＣＡＤＩＡＮＬＥＬＨＣ ＣＡＡＮＮＮＮＡＴＣ ６ 生物钟

ＣＡＣＴＦＴＰＰＣＡ１ ＹＡＣＴ ７ 叶肉特异表达相关元件

ＮＯＤＣＯＮ１ＧＭ ＡＡＡＧＡＴ ７ 与根瘤菌有关元件

ＰＯＬＬＥＮ１ＬＥＬＡＴ５２ ＡＧＡＡＡ ７ 花粉特异表达相关元件

ＡＡＣＡＣＯＲＥＯＳＧＬＵＢ１ ＡＡＣＡＡＡＣ ７ 胚乳特异表达相关元件

ＲＯＯＴＭＯＴＩＦＴＡＰＯＸ１ ＡＴＡＴＴ ７ 根特异表达相关元件

ＳＥＦ１ＭＯＴＩＦ ＡＴＡＴＴＴＡＷＷ ７ 种子特异表达元件

ＮＯＤＣＯＮ ＣＴＣＴＴ ６ 茎特异表达相关元件

ＣＣＡＡＴＢＯＸ１ ＣＣＡＡＴ ６ 热激响应

注：出现频率表示在 ７ 个 ＡｔＧＡ２ｏｘ 基因启动子含有该保守元件的出现数。
Ｎｏｔｅｓ：Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｔｈｅ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｅｌｅｍｅｎｔ ｎｕｍｂｅｒ ｉｎ ｔｈｅ ７ ＡｔＧＡ２ｏｘ．

图 ３　 ＡｔＧＡ２ｏｘ 基因家族启动子保守顺式元件分布

Ｆｉｇ． ３　 Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｖｅ ｃｉｓ⁃ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＡｔＧＡ２ｏｘ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ

２􀆰 ３􀆰 ３　 与植物激素和胁迫相关的顺式元件

除诸多光保守元件外，在 ＧＡ２ｏｘ 基因启动子序

列中还发现许多与激素和胁迫相关的元件，如表 ２
和图 ３ 所示。 现从中选取较为典型的顺式元件进行

分析。 由表 ２ 可知分布较广的为 ＡＢＡ、ＩＡＡ 和 ＥＴ
响应元件，所有基因均存在 ＥＴ 和 ＩＡＡ 响应元件，共
分布 １１ 个 ＥＲＥＬＥＥ４， 而 ＧＡ２ｏｘ３ 则 含 有 ４ 个

ＥＲＥＬＥＥ４； ６ 个 ＧＡ２ｏｘ 基因家族中存在 １１ 个 ＡＢＡ

元件 ＡＢＲＥＬＡＴＥ⁃ＲＤ１，其中 ＧＡ２ｏｘ２ 和 ＧＡ２ｏｘ７ 含有

３ 个此元件；ＧＡ２ｏｘ 基因家族有 ５ 个成员含 ＧＡ 和 ＪＡ
响应元件，且 ＪＡ 元件达到 １４ 个。 同时胁迫响应元

件 ＭＹＢ、Ｗｂｏｘ 等存在于所有基因中。 有研究发现

植物体内激素可以作为“逆境激素” ［２７］，在植物抗

盐、抗旱和抗寒的生理过程中起作用，因此，当植物

处于高盐、干旱和低温胁迫下，诱导启动子胁迫响应

元件的表达，同时也可能诱导激素响应元件，共同调
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控 ＧＡ２ｏｘ 的表达。
２􀆰 ３􀆰 ４　 其他顺式元件

在研究 ＧＡ２ｏｘ 基因顺式元件与该家族的进化

关系时，发现除光元件以外，其它顺式元件在进化关

系选择上也具有一定规律性。 如：与温度调控相关

的元件 ＬＴＲ 仅存在于 ＧＡ２ｏｘ１－２以及 ＧＡ２ｏｘ８ 启动子

中；ＣＴＡＧ⁃ｍｏｔｉｆ 元件仅分布在 ＧＡ２ｏｘ１ 和 ＧＡ２ｏｘ３
中；真菌诱导响应元件 Ｂｏｘ⁃Ｗ１ 仅出现在 ＧＡ２ｏｘ４ 和

ＧＡ２ｏｘ６ 中。 同时，ＧＡ２０ｘ 基因各自存在一些独特的

功能元件， 如： ＧＡ２ｏｘ１ 的 ＡＣＥ 元 件； ＧＡ２ｏｘ６ 的

ＭＲＥ、ＨＤ⁃Ｚｉｐ１ 以及 ＨＤ⁃Ｚｉｐ２ 元件；ＧＡ２ｏｘ３ 的 Ｐ⁃ｂｏｘ
元件等。 因此，ＧＡ２ｏｘ 启动子既存在诸多保守元件，
又具有自身特异性元件，说明启动子部分区域序列

呈现多态性，在基因进化选择时也可能因特异启动

子调控基因的表达模式不同而出现差异。
２􀆰 ４　 ＡｔＧＡ２ｏｘ 基因家族表达谱

利用基因芯片对 ＡｔＧＡ２ｏｘ 基因家族的分析表明

（见图 ４），ＧＡ２ｏｘ 各个基因在种子、根、叶、花以及果

荚中都有表达，其中 ＧＡ２ｏｘ１、ＧＡ２ｏｘ３ 和 ＧＡ２ｏｘ４ 在花

和果荚中表达量高，ＧＡ２ｏｘ２ 在老叶中表达量较高，

ＧＡ２ｏｘ６、ＧＡ２ｏｘ８在根、叶中表达量较高，而ＧＡ２ｏｘ７
在下胚轴中表达量高。 数据表明，ＧＡ２ｏｘ 基因在不

同发育阶段以及不同组织部位的表达均可能受到严

格的控制，且与 ＧＡ２ｏｘ 存在大量的组织器官顺式元

件分析结果保持一致（见表 １）。

图 ４　 拟南芥 ＡｔＧＡ２ｏｘ 基因家族组织器官相对表达量

Ｆｉｇ． ４　 Ｔｉｓｓｕｅ ａｎｄ ｏｒｇａｎ⁃ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＡｔＧＡ２ｏｘ ｇｅｎｅｆａｍｉｌｙ
注：ｉｍｂｉ：吸胀肿；Ｒｏｓ：莲座叶；Ｃａｕｌ：茎生叶；Ａｇｉｎｇ：老叶。
Ｎｏｔｅｓ：ｉｍｂｉ：ｉｍｂｉｂｄｅ；Ｒｏｓ：ｒｏｓｅｔｔｅ；Ｃａｕｌ： ｃａｕｌｉｎｅ； Ａｇｉｎｇ：ａｇｉｎｇ ｌｅａｆ．

表 ２　 ＡｔＧＡ２ｏｘ 基因家族启动子中与激素相关的元件

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｐｈｙｔｏｈｏｒｍｏｎｅ ｃｉｓ⁃ｅｌｍｅｎｔｓ ｏｆ ＡｔＧＡ２ｏｘ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｐｒｏｍｏｔｅｒ

名称 核心序列 功能 频率
基因元件数量

ＡｔＧＡ２ｏｘ１ ＡｔＧＡ２ｏｘ２ ＡｔＧＡ２ｏｘ３ ＡｔＧＡ２ｏｘ４ ＡｔＧＡ２ｏｘ６ ＡｔＧＡ２ｏｘ７ ＡｔＧＡ２ｏ８

ＡＲＲ１ＡＴ ＮＧＡＴＴ 分裂素 ７ ２２ ２３ ３２ １６ ２０ ２２ １０

ＥＲＥＬＥＥ４ ＡＷＴＴＣＡＡＡ 乙烯 ６ １ １ ４ １ ３ １ ０

ＧＡＲＥＡＴ ＴＡＡＣＡＡＲ 赤霉素 ６ １ ０ １ ２ ２ １ １

ＡＢＲＥＬＡＴＥＲＤ１ ＣＧＴＡＣＧＴＧ 脱落酸 ６ ０ ３ ０ ２ １ ３ ２

ＮＴＢＢＦ１ＡＲＲＯＬＢ ＡＣＴＴＴＡ 生长素 ６ ４ ２ １ ４ ２ １ １

ＣＧＴＣＡ⁃ｍｏｔｉｆ ＣＧＴＣＡ 茉莉酸 ５ ２ １ ０ １ ２ ０ １

ＴＣＡ⁃ｅｌｅｍｅｎｔ ＣＣＡＴＣＴＴＴＴ 水杨酸 ４ ０ ０ ７ １ ２ ３ ０

　 　 为研究 ＧＡ２ｏｘ 大量的激素响应元件是如何调控

基因的表达，我们选取了芯片数据库 １０ μＭ ＡＢＡ、
ＡＣＣ 以及 １ μＭ ＧＡ、ＭＪ、ＩＡＡ 分别处理拟南芥野生型 ０
ｈ、０􀆰 ５ ｈ、１ ｈ、３ ｈ 的 ＧＡ２ｏｘ 表达数据（见图 ５），结果显

示，ＧＡ２ｏｘ８ 和 ＧＡ２ｏｘ６ 在 ＩＡＡ 处理后上调表达，而其他

基因在处理后均下调，其中对 ＩＡＡ 最敏感的是含有 ２
个生长素响应元件的 ＧＡ２ｏｘ６，而不含生长素响应元件

的 ＧＡ２ｏｘ３ 其表达也下调，这说明 ＩＡＡ 诱导生长素响

应元件的表达对植物生长的重要性，同时也可能存在

其他未被鉴定的生长素响应元件。
ＡＢＡ 上调 ＧＡ２ｏｘ６ 和 ＧＡ２ｏｘ７ 基因的表达，而下

调其他基因。 除 ＧＡ２ｏｘ３，茉莉酸合成前体茉莉酸甲

酯（ ＭＪ） 和乙烯合成前体 １⁃氨基环丙烷⁃１⁃羧酸

（ＡＣＣ）均能降低 ＧＡ２ｏｘ 基因的表达。 在 ＧＡ 处理

下，所有 ＧＡ２ｏｘ 表达降低，但随着处理时间延长，其
表达微升。 在外源赤霉素的处理下，会促进有生物

活性的 ＧＡ１ 和 ＧＡ４ 积累，而使 ＧＡ 失活的 ＧＡ２ｏｘ 基

因表达会降低，但持续处理下，植物体内复杂的负反

馈调控机制可能会起作用，因此致使大部分 ＧＡ２ｏｘ
在 ３ ｈ 出现一定的上调。

在各类激素处理后，ＧＡ２ｏｘ 基因家族表达量均

受到不同程度的影响，这与启动子中含有 ＡＢＡ、ＧＡ、
ＩＡＡ、ＪＡ 和 ＥＴ 响应元件的分布结果基本相吻合。

３　 讨论

拟南芥 ＧＡ２ｏｘ 基因家族集中分布在 １ 号染色体

上，内含子和外显子的结构分布具有高相似性，蛋白

９７２第 ４ 期　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 段秋红，等：拟南芥 ＧＡ２ｏｘ 基因家族启动子分析



序列具有高保守性，其进化关系较近的模体结构分

布位置基本相同。 ＧＡ２ｏｘ 基因上游启动子区域内存

在大量光响应元件，但一部分光元件仅分布在进化

关系相近的基因中，同时各个基因都具有自身特异

性的顺式元件。 这说明 ＧＡ２ｏｘ 无论是蛋白还是启动

子都具有高保守性，预示基因功能可能具有相似性；
同时特异顺式元件调控不同基因的表达对揭示其进

化关系也将提供有价值的线索。

图 ５　 ＡｔＧＡ２ｏｘ 基因表达对吲哚乙酸、脱落酸、ＡＣＣ、茉莉酸甲酯和赤霉素处理的响应

Ｆｉｇ． ５　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＡｔＧＡ２ｏｘ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ＩＡＡ，ＡＢＡ， ＡＣＣ，ＭＪ ａｎｄ ＧＡ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

　 　 由 ＧＡ２ｏｘ 基因家族表达谱可知，在各类激素条

件处理后，ＧＡ２ｏｘ 表达量均受到不同的程度的影响。
这些影响说明 ＧＡ２ｏｘ 不仅仅是赤霉素代谢途径中的

关键酶［１１］，同时涉及激活水杨酸、吲哚乙酸和脱落

酸信号途径，并响应茉莉酸以及乙烯元件的调控。
在相同激素处理下，ＧＡ２ｏｘ 基因家族成员所受调控

不同，如在 ＡＢＡ、ＩＡＡ 处理后，ＧＡ２ｏｘ６ 基因的表达上

调，但下调 ＧＡ２ｏｘ１－４，这说明 ＧＡ２ｏｘ 的顺式元件不但

可以作为正调控元件，在环境胁迫下，诱导 ＧＡ２ｏｘ 家

族部分基因的表达，而且还能作为负调控元件，抑制

其他基因的表达［２７］。
除各类激素元件外，ＧＡ２ｏｘ 启动子区还存在各

种响应生物及非生物胁迫的顺式元件，如光、耐盐、
耐旱、温度、伤害防御等相关元件。 当植物抵抗生物

胁迫和非生物胁迫时，会涉及多个信号途径，并且会

形成一套完整的防御机制，而这套完整的机制可能

因生物和非生物胁迫响应元件的不同调控起作

用［２６－３０］。 有研究者发现 ＩＡＡ 元件需要 Ｇ⁃ｂｏｘ 和

ＴＧＡ⁃ｂｏｘ 等协同作用［３１］；ＡＢＡ 元件两侧都存在影响

其活性的 Ｇ⁃ｂｏｘ［３２］；而光元件 Ｇ⁃ｂｏｘ 必须和其他元件

相互作用才能发挥其特性［２６］；与植物抗逆反应相关的

ＡＢＡ、ＳＡ 元件［３３］，需要在 ＭＹＢ、ＢＩＨＤ１ＯＳ 等元件的协

调下，才能作为“逆境激素”起作用［２７，３４－３５］。 因此，在
环境信号刺激下，各类顺式元件协同起作用，特异性

地调控 ＧＡ２ｏｘ 基因在植物体内的表达，提高植物对环

境胁迫的适应能力，同时各类顺式元件的互作也说明

ＧＡ２ｏｘ 基因表达调控的复杂性。
此外，部分拟南芥 ＧＡ２ｏｘ 基因家族成员，在启动

子区并未预测到含有某类激素应答元件，但在相应

激素处理后其表达也受到调控。 如不含 ＩＡＡ 和 ＡＢＡ
元件的 ＧＡ２ｏｘ３，在这两类激素处理下，其表达量均

下调，这可能由于 ＧＡ２ｏｘ３ 上游启动子存在其他未被

鉴定的激素元件，或是由于 ＧＡ２ｏｘ３ 启动子元件的种

类、数量及彼此之间的距离对 ＧＡ２ｏｘ３ 转录影响的结

果［１４］，同时也可能是 ＧＡ２ｏｘ 基因家族各成员的启动

子存在相互调控或是结合多个转录因子的结果［２６］，
具体弄清 ＧＡ２ｏｘ 基因启动子的调控机制，还需大量

的实验证据。
保守顺式元件调控基因的表达和启动子元件的

多元化，以及与启动子结合的转录因子的多样性，决
定了启动子的作用机制是一个十分复杂的过程［２６］。
而 ＧＡ２ｏｘ 基因启动子中的生物胁迫和非生物胁迫响

应元件具体是如何行使其功能的？ 是独立还是互

作？ 若是互作，与其互作的转录因子是什么？ ＧＡ２ｏｘ
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基因启动子序列的保守性与特异性在进化选择上具

体起什么作用？ 这些问题都是目前研究的关键，有
关 ＧＡ２ｏｘ 基因启动子响应逆境胁迫的许多问题还需

要继续探索。
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