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摘要：【目的】探究青钱柳 Cyclocarya paliurus GATA 转录因子在盐胁迫下的调节功能。【方法】基于青钱柳基因组和

转录组数据对 GATA 基因家族进行成员鉴定，全面分析其理化性质、基因结构和系统进化等，并通过 4 种氯化钠浓度

(0、25.7、51.3 和 77.0 mmol·L−1) 的盐胁迫处理，分析 GATA 基因家族响应盐胁迫的表达模式。【结果】从青钱柳基因组

中共鉴定出 46 个 GATA 基因家族成员，分布在 14 条染色体上。GATA 家族编码蛋白长度为 132~827 个氨基酸，蛋白分

子量为 14 358.49~92 724.86 Da，亲水系数为−1.119~−0.368；亚细胞定位显示：37 个 GATA 基因定位于细胞核，其余 9 个

基因分布于叶绿体、细胞质和质膜中。启动子顺式作用元件分析预测：GATA 基因家族成员中包含生长素响应元件、赤

霉 素 响 应 元 件 和 低 温 响 应 元 件 等 13 种 响 应 元 件 。 转 录 组 分 析 结 果 表 明 ： CpaF1st31008、 CpaF1st45364 和

CpaF1st12063 等 12 个基因表达量在盐处理 30 d 时高于 15  d，且盐胁迫处理下表达上调，而 CpaF1st13794 和

CpaF1st04260 等 18 个基因在盐胁迫处理下表达下调。【结论】青钱柳 GATA 基因家族成员在转录水平积极参与盐胁迫

响应，且表现出多样性的响应模式。图 8 表 2 参 31
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Abstract: [Objective] This study aims to investigate the regulatory function of GATA transcription factors in

Cyclocarya paliurus under salt stress. [Method] Based on the genomic and transcriptomic data of C. paliurus,

members  of  the GATA gene  family  were  identified,  and  their  physicochemical  properties,  gene  structure,  and

phylogenetic  evolution  were  comprehensively  analyzed.  The  expression  patterns  of CpGATAs in  response  to

salt stress were investigated through salt stress treatments with 4 sodium chloride concentrations (0, 25.7, 51.3

and  77.0  mmol·L−1). [Result] The  46 GATA members  were  identified  from  the  genome,  distributed  on  14

chromosomes.  The  encoded  protein  had  a  length  of  132−827  amino  acids,  a  molecular  weight  of 14 358.49−

92 724.86 Da,  and  a  hydrophilicity  coefficient  of −1.119 − −0.368.  Subcellular  localization  showed  that  37

GATA genes  were  located  in  the  nucleus,  while  the  remaining  9  genes  were  distributed  in  chloroplasts, 
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cytoplasm,  and plasma membrane.  The analysis  and prediction of  promoter  cis  acting elements  indicated that
GATA gene  family  members  included  13  cis-acting  promoter  elements,  including  auxin  responsive  element,
gibberellin responsive element and low-temperature responsive element. Transcriptome analysis showed that the
expression levels of 12 genes, including CpaF1st31008, CpaF1st45364, and CpaF1st12063, were higher at 30
days  of  salt  treatment  than  at  15  days,  and  were  upregulated  under  salt  stress.  However,  18  genes,  including
CpaF1st13794 and CpaF1st04260, were downregulated under salt stress. [Conclusion] Members of the GATA
gene  family  in C.  paliurus actively  participate  in  salt  stress  response  at  the  transcriptional  level  and  exhibit
diverse response patterns. [Ch, 8 fig. 2 tab. 31 ref.]
Key words: Cyclocarya paliurus; GATA transcription factor; salt stress; expression analysis

GATA 转录因子是一类进化上保守的转录调节因子，广泛存在于真核生物中，能特异性识别并结合

目标基因启动子区域的共有序列 (A/T)GATA(A/G)[1]。植物中第 1 个 GATA 基因 NTL1 是从烟草 Nicotiana
tabacum 中分离得到的，为神经孢子虫 Neurospora crassa 中 NTL2 的同源物[2]。植物中大多数 GATA 转

录因子只包含 1 个 CX2CX18CX2C 锌指结构域，只有少数成员包含 1 个 CX2CX20CX2C 结构域或 2 个

以上的锌指基序[3]。 GATA 转录因子可根据其结构域的数量和排序方式进一步分为多个亚家族，例如，

在拟南芥 Arabidopsis thaliana 中共鉴定出 30 个 GATA 家族成员，划分为 4 个亚家族 [4]。此外，在水稻

Oryza sativa[5]、烟草 [6] 和花生 Arachis hypogaea[7] 等植物中也分别鉴定出 28、57 和 47 个 GATA 家族成

员，但有关青钱柳 Cyclocarya paliurus GATA 转录因子的研究还未见报道。

GATA 因子在植物中的生物学功能已得到广泛研究。多项研究表明：GATAs 作为调控因子参与植

物的多种发育过程，如种子萌发、叶绿体发育、光合响应、碳氮代谢以及次生壁组分生物合成[8−10]。近

年来，多个 GATA 家族成员已被证明在非生物胁迫抗逆性中发挥作用。研究表明：OsGATA16 可以通过

与 OsWRKY45-1 的启动子特异性结合，抑制 OsWRKY45-1 的表达，增强水稻苗期的耐寒性 [11]。杨树

Populus GATA 家族成员 PdGNC1 在干旱胁迫下通过与 PdHKX1 启动子结合，调控一氧化氮 (NO) 和过氧

化氢 (H2O2) 的生成，减弱气孔关闭[12]。过表达 IbGATA24 可增强激素信号通路相关信号传导和活性氧清

除，IbGATA24 与 IbCOP9-5a 相互作用可正调控甘薯 Dioscorea esculenta 的耐旱性和耐盐性[13]。

青钱柳是中国特有的单属种植物，其叶片中富含黄酮、三萜和多糖等多种生物活性物质，具有降血

糖、降血压和抗菌等功效[14]。青钱柳具有重要的经济和生态价值，主要分布在中国亚热带地区的山区溪

谷等地，目前的种质资源难以满足市场叶用需求。为推动青钱柳产业的健康发展，将滨海盐碱地等受盐

胁迫影响的区域纳入青钱柳人工林的潜在种植范围，已成为可行的解决方案。研究发现：盐胁迫显著抑

制青钱柳的光合作用和碳氮代谢，并在分子水平上影响青钱柳的转录和代谢过程[15]。GATA 等转录因子

调节青钱柳盐胁迫响应的研究尚未见报道，亟待进一步研究为精准提升青钱柳耐盐性提供可能。

本研究利用生物信息学方法对青钱柳 GATA 基因家族进行成员鉴定，分析其理化性质、基因结构、

系统发育和顺式调节元件等，并通过不同浓度的盐胁迫处理解析青钱柳 GATA 基因家族成员表达的盐胁

迫响应模式，旨在为阐明青钱柳在盐胁迫下的分子应答机制和耐盐能力提供理论数据。 

1    材料与方法
 

1.1    植物材料与处理

实验材料为青钱柳 JZS30#家系。选取长势均一的当年生实生苗，在南京林业大学白马科研基地温

室 (温度为 25~30 ℃，光照时长为 16 h，相对湿度为 60%~80%) 进行盐胁迫水培处理试验。设置 4 种氯

化钠 (NaCl) 处理浓度：对照 (ck，0 mmol·L−1 NaCl)、低盐浓度 (LS，25.7 mmol·L−1NaCl)、中盐浓度

(MS，51.3 mmol·L−1NaCl) 和高盐浓度 (HS，77.0 mmol·L−1NaCl)。水培采用 1/2 强度的霍格兰营养液 (pH
6.0±0.2)，气泵连续通气，隔 7 d 更换 1 次。每个处理设置 3 个重复，分别在盐处理 15 d (T1) 和 30 d
(T2) 采取植株中部完全展开叶片，液氮速冻后−80 ℃ 储存样本，用于后续转录组测序及实时荧光定量

PCR (RT-qPCR) 分析。 
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1.2    青钱柳 GATA家族成员鉴定及理化性质分析

下载美国国家生物技术信息中心 (NCBI) 数据库中青钱柳二倍体雌先型基因组和注释文件 [16]，以

TAIR 数据库中拟南芥 GATA 基因序列为比对材料。通过 BLAST 本地搜索和 HMMER 程序搜索 2 种方法

进行筛选，并比对到 Swissport 数据库获得青钱柳 GATA 家族成员和蛋白序列。随后将青钱柳 GATA 蛋

白序列提交到在线工具 ProtParam (https://web.expasy.org/protparam/)，用以预测氨基酸数目、等电点、不

稳定指数和亲水性等理化性质，并通过 WolfPsorf 在线工具 (https://wolfpsort.hgc.jp/) 进行亚细胞定位预测。 

1.3    进化树构建和基因结构分析

通过 MEGA 11[17] 软件对拟南芥、小麦 Triticum aestivum、番薯 Ipomoea batatas 和青钱柳 GATA 蛋白

序列进行比对分析，然后使用相邻连接法和 Bootstrap 方法进行系统进化树构建。使用在线工具 NCBI 中
的 Batch CD-Search 功能结合 TBtools 软件[18] 的 MEME 分析进行青钱柳 GATA 蛋白序列的保守结构域预

测和保守基序鉴定。通过 PlantCARE[19] 数据库 (https://bioinformatics.psb.ugent.be/webtools/plantcare/html/)
对青钱柳 GATA 基因序列进行顺式调控元件分析，并通过 TBtools 软件进行可视化。 

1.4    青钱柳 GATA家族基因的染色体分布与共线性分析

采用 TBtools 软件提取青钱柳 GATA 家族成员在基因组中的位置信息，并结合青钱柳基因组注释文

件可视化 GATA 基因在染色体上的位置图谱。通过 TBtools 软件中的 MCScanX 功能进行共线性分析。 

1.5    转录组分析

对样本进行 RNA 提取、 cDNA 文库构建和测序 (原始数据已上传至 NCBI 数据库，提取号为

PRJNA700136)，原始数据通过 Fastp (Version 0.18.0，HaploX Biotechnology) 过滤，样本映射读数使用

StringTie  v1.3.1  (约翰斯霍普金斯大学计算生物学中心 ) 组装 [20]。StringTie 软件 (max_memory，30G；

seqType，fq；CPU，10；KMER_SIZE，31；min_kmer_cov，9；normalize_reads；  normalize_max_read_
cov，50) 计算 FPKM 值，并采用 TBtools 软件可视化青钱柳 GATA 家族基因在不同盐浓度处理下的表达模式。 

1.6    RT-qPCR分析

选取盐胁迫 30 d 时 9 个差异表达 GATA 基因进行 RT-qPCR 分析。使用 MonScript RTIII All-in-One
Mix with dsDNase 试剂盒 (莫纳生物) 获得 cDNA，使用 SYBR Green Realtime PCR Master Mix 试剂盒 (东
洋纺株式会社) 进行 RT-qPCR 反应。以 18S rRNA 作为内参基因[16]，引物详细信息见表 1。采用 2−∆∆Ct 方
法计算相对表达量，3 次技术重复。
 
 

表 1    RT-qPCR引物序列
Table 1    Primer sequences for RT-qPCR

引物 正向引物序列(5′→ 3′) 反向引物序列(5′→ 3′)

18S rRNA AGTATGGTCGCAAGGCTGAAA CAGACAAATCGCTCCACCAA

CpaF1st40248 GCTCAGAACACGGAAGTGGA CTGGCCTATACTCTGGCAGC

CpaF1st03085 CAGGCCGACGAGGATAGTTC TGGCTGCATCTACGCTGAAA

CpaF1st33138 CCGGAACCGGAACTGGTAAA CAAAAACTGGACACCGCAGG

CpaF1st12063 CAGGCAGTGCTTCTACTGCT CTGGAGTGTCGGGCTCATTT

CpaF1st29899 TGTCGGCACAAGATGAGGTC CCCAGTCTCCCCATTTGCAT

CpaF1st24236 CCCAATTCTCCCCATCTCCG TAGGACCCTTGCTTCCCTGT

CpaF1st06121 ACAACTGTGGTGGTGCTTCA TTGGTTCGCCTTCTCTGGAC

CpaF1st13794 AGCGAGAGCAGAGAGTGAGA GTCCACAAGCCATACGACCA

CpaF1st41514 ATGGGGAAGCATGAAGGGTG TTCACCTTGCCTGGATGGAC
  

2    结果与分析
 

2.1    青钱柳 GATA家族成员鉴定及理化性质分析

基于 BLAST 和 HMM 筛选对青钱柳基因组序列进行比对分析，在全基因组水平上发现 46 个青钱柳

GATA 家族成员。蛋白性质分析结果 (表 2) 显示：GATA 家族成员蛋白分子量为 14 358.49~92 724.86
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Da，编码蛋白长度为 132~827 个氨基酸；等电点 (pI) 为 4.85~10.40，其中 19 个成员呈碱性 (pI＞7)，其

余均为酸性 (pI＜7)；亲水性系数为−1.119~−0.368，成员的亲水性值均小于 0。此外，亚细胞定位显示：
 

表 2    青钱柳 GATA家族理化性质分析
Table 2    Physical and chemical properties analysis of GATA family in C. paliurus

基因 编码蛋白长度/个氨基酸 分子量/Da 等电点 不稳定指数 脂肪族指数 亲水性 基因位置 亚细胞定位

CpaF1st31008 350 38 871.14 5.42 55.22 58.54 −0.718 Chr5:3275133-3276675 细胞核

CpaF1st04551 333 36 772.69 6.27 59.72 55.98 −0.759 Chr10:5255396-5257097 细胞核

CpaF1st40248 278 31 171.34 8.85 61.17 68.71 −0.711 Chr7:36854287-36855776 细胞核

CpaF1st11493 259 29 016.11 6.52 50.25 54.67 −0.789 Chr12:27234110-27235170 细胞核

CpaF1st03085 399 44 049.62 5.58 59.07 50.63 −0.728 Chr1:39570084-39572566 细胞核

CpaF1st12368 440 48 903.86 6.51 50.23 63.36 −0.672 Chr13:4422154-4428720 细胞核

CpaF1st33138 376 41 285.27 6.53 57.64 55.74 −0.639 Chr5:28272282-28274034 细胞核

CpaF1st15405 304 33 337.68 8.77 59.30 65.72 −0.519 Chr14:14310065-14314628 细胞核

CpaF1st44867 381 41 982.50 5.30 64.62 52.23 −0.708 Chr9:24293467-24295185 细胞核

CpaF1st04260 337 36 733.24 5.96 55.24 65.76 −0.519 Chr10:2743778-2747468 细胞核

CpaF1st10391 827 92 724.86 8.74 43.31 77.56 −0.368 Chr12:16098279-16120607 质膜

CpaF1st33607 162 17 768.52 9.88 49.03 68.09 −0.560 Chr5:34149029-34150449 细胞核

CpaF1st05998 132 14 358.49 9.68 57.91 64.32 −0.765 Chr10:23155264-23156372 细胞核

CpaF1st45364 141 15 497.20 10.40 52.67 68.58 −0.482 Chr9:31189984-31191453 细胞核

CpaF1st05992 151 16 553.39 9.76 48.39 73.71 −0.430 Chr10:23093430-23094145 细胞核

CpaF1st42300 249 27 444.28 8.34 63.80 48.23 −0.743 Chr8:29402271-29403166 细胞核

CpaF1st42347 250 27 563.34 8.06 64.29 47.28 −0.764 Chr8:29941694-29942592 细胞核

CpaF1st06487 252 27 884.50 8.03 60.42 37.22 −0.907 Chr10:29829715-29830640 细胞核

CpaF1st24908 352 39 131.69 8.82 53.42 61.59 −0.726 Chr3:6660741-6662851 细胞核

CpaF1st14436 225 24 929.32 9.19 42.21 39.51 −1.119 Chr14:936552-939513 细胞核

CpaF1st12063 364 40 120.77 4.85 48.65 70.47 −0.665 Chr13:1849772-1855913 细胞核

CpaF1st31471 359 38 841.07 4.97 48.63 67.33 −0.658 Chr5:7431224-7439528 叶绿体

CpaF1st21387 327 36 490.18 9.69 50.48 57.92 −0.869 Chr2:9770484-9772235 细胞核

CpaF1st19401 528 58 511.73 6.11 55.39 67.54 −0.564 Chr16:14302411-14309576 细胞核

CpaF1st18106 258 28 349.77 9.05 56.55 58.64 −0.799 Chr15:20131363-20133090 细胞核

CpaF1st29466 542 60 103.26 5.92 55.85 70.30 −0.580 Chr4:23938169-23945173 细胞核

CpaF1st12064 310 33 115.02 5.12 42.23 73.61 −0.423 Chr13:1856825-1860692 叶绿体

CpaF1st03558 308 32 874.44 4.89 41.13 64.29 −0.542 Chr1:43510795-43514419 叶绿体

CpaF1st43529 305 32 777.21 5.77 32.70 65.28 −0.595 Chr9:5950153-5957707 细胞核

CpaF1st31469 304 32 856.19 5.83 38.43 60.63 −0.670 Chr5:7423788-7429644 细胞核

CpaF1st29899 541 60 796.46 5.96 47.87 74.23 −0.659 Chr4:30906208-30913091 细胞核

CpaF1st30660 336 36 905.18 6.21 44.02 66.19 −0.471 Chr5:498151-499582 叶绿体

CpaF1st42916 345 37 921.05 6.13 38.43 59.39 −0.623 Chr9:535642-537262 细胞质

CpaF1st18811 538 60 555.96 5.97 45.12 70.63 −0.672 Chr16:5904043-5913138 细胞核

CpaF1st24236 373 41 270.78 5.30 41.12 63.86 −0.564 Chr2:43555546-43557671 细胞核

CpaF1st15509 775 84 488.54 6.27 41.70 64.62 −0.815 Chr14:15829121-15836785 叶绿体

CpaF1st31203 373 40 721.49 5.86 45.42 60.46 −0.397 Chr5:4827679-4829481 叶绿体

CpaF1st00992 667 75 052.44 7.08 70.50 61.56 −0.838 Chr1:12126306-12130501 细胞核

CpaF1st06121 654 72 697.62 6.00 60.97 66.36 −0.722 Chr10:24970094-24974866 细胞核

CpaF1st13794 708 78 850.38 7.29 64.92 68.04 −0.702 Chr13:22615455-22620576 细胞核

CpaF1st41514 701 77 486.71 6.69 52.86 70.67 −0.644 Chr8:18653928-18659825 细胞核

第 42 卷第 6 期 张    雷等： 青钱柳 GATA 基因家族鉴定及盐胁迫下表达分析 1145



37 个 GATA 基因定位于细胞核，其余 9 个基因预测分布于叶绿体、细胞质和质膜中。 

2.2    青钱柳 GATA基因家族成员系统发育分析

为解析青钱柳 GATA 基因家族成员之间的发育进化关系，将鉴定到的 46 个青钱柳 GATA 基因与拟

南芥和甘薯 GATA 基因进行多序列比对并构建进化树 (图 1)。青钱柳 GATA 家族成员被分为 4 个亚家

族，其中 Class Ⅱ和 Class Ⅲ亚家族分别包含 6 和 16 个家族成员，Class Ⅰ和 Class Ⅳ亚家族均包含 12 个

成员。基于系统发育分析结果，可以推测同一亚家族内的基因成员在进化上具有较近的亲缘关系，可能

承担相似的生物学功能。
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图 1    青钱柳 GATA 基因家族系成员统发育分析
Figure 1    Phylogenetic analysis of GATA gene family in C. paliurus

  

2.3    基因结构和保守基序分析

GATA 家族成员基因结构的多样性影响外显子和内含子组成的差异性，可能造成基因功能的分化。

对青钱柳 GATA 家族进行基因结构分析发现 (图 2)：Class Ⅰ、Class Ⅱ 及 Class Ⅲ 亚家族内 CpGATA 基

因结构较为类似，而各亚家族间基因结构差异明显。Class Ⅲ 亚家族内 CpaF1st10391 基因结构特异于其

他基因，包含内含子序列最长，而 CpaF1st11493 基因长度最短，仅包含 2 个外显子和 1 个内含子；

Class Ⅰ亚家族基因结构相似且长度相对较短，均包含 1~2 个内含子以及 2~3 个外显子，Class Ⅱ 和
Class Ⅳ 亚家族基因均包含较多的外显子和内含子数量。

为了深入解析青钱柳 GATA 家族的蛋白结构及其在转录调控中的潜在功能，本研究采用 MEME 工

具对 CpGATA 基因进行保守序列预测分析，最终鉴定了 10 个保守基序 (图 3)。由图 2 可知：同一亚家族

内成员包含相似的保守基序，Class Ⅲ亚家族成员含有保守基序种类最多，数量为 4~6 个，均包含 Motif 1、
Motif 6、Motif 7 和 Motif 9。Class Ⅱ 亚家族的 6 个 GATA 成员包含的保守基序数量和相对位置最为一

致，均包含有 Motif 1、Motif 2、Motif 6 和 Motif 7。Class Ⅳ亚家族包含的保守基序数量较少，其中

Motif 3 和 Motif 5 为该亚族特有的保守基序。 

2.4    青钱柳 GATA家族基因的染色体定位和共线性分析

染色体定位分析显示：青钱柳 GATA 家族基因分布于除 Chr 6 和 Chr 11 外的 14 条染色体上 (图 4)。
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Chr 5 和 Chr 10 染色体上分布 CpGATA 基因数量最多，分别有 7 和 6 条；而 Chr 2、Chr 3、Chr 8 和 Chr
15 染色体上分布最少，均含有 1 条 CpGATA 基因。此外， Chr 1 染色体长度最长，而仅含有

CpaF1st00992、CpaF1st03085 和 CpaF1st03558 3 条 CpGATA 基因，表明青钱柳 GATA 家族基因在染色体

上呈不均匀分布状态。

为进一步解析青钱柳 GATA 基因家族的进化关系，通过 MCScanX 对家族成员进行共线性分析 (图 5)，
共鉴定出 33 个共线性基因对。其中 Chr 5 和 Chr 10 染色体上 CpGATA 基因相关性较强，各包含 10 个共

线性基因对；而 Chr 2、Chr 15 和 Chr 16 染色体上 CpGATA 共线性基因对较少，共包含 5 对线性关系。

上述结果表明：Chr 5 和 Chr 10 染色体上 CpGATA 遗传关系更为紧密，在基因功能上可能更为相似。 

2.5    青钱柳 GATA家族基因启动子顺式作用元件分析

对青钱柳 GATA 家族成员上游 2 000 bp 的基因片段进行顺式作用元件分析，在 46 个青钱柳 GATA 家

族成员中共鉴定出 13 种响应元件 (图 6)。大部分 GATA 家族成员启动子区域包含光响应、脱落酸响应和

厌氧感应等多种响应元件。在近半数的 CpGATA 基因启动子区发现植物激素调节元件，包括赤霉素响

应、水杨酸响应和茉莉酸甲酯响应元件。此外，16 个成员含有低温响应元件，10 个成员含有防御和应

激响应元件，6 个成员含有参与黄酮生物合成基因调节的 MYB 结合位点。以上结果表明：青钱柳

GATA 家族基因可能在各类非生物胁迫响应中发挥关键作用。 
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图 2    青钱柳 GATA 家族保守基序分析和基因结构
Figure 2    Motif analysis and gene structure of GATA family in C. paliurus

第 42 卷第 6 期 张    雷等： 青钱柳 GATA 基因家族鉴定及盐胁迫下表达分析 1147



2.6    青钱柳 GATA基因家族盐胁迫下表达分析

为探究青钱柳 GATA 基因家族在盐胁迫响应中的调控作用，本研究通过不同盐浓度处理和不同处理

时长的转录组数据分析其基因表达模式 (图 7)。由聚类分析可知：在盐胁迫处理 30 d 时，

CpaF1st31008、CpaF1st45364 和 CpaF1st12063 等 12 个基因的相对表达量高于 15 d，且盐胁迫诱导其表

达量上调。在盐处理 15 d 时，CpaF1st12064、CpaF1st19401 和 CpaF1st24236 等 16 个基因的相对表达量

显著高于 30 d 时。此外，CpaF1st33138、CpaF1st13794 和 CpaF1st04260 等 18 个基因表达量受盐胁迫处

理抑制而显著下调。上述结果表明：青钱柳 GATA 家族成员的相对表达量在盐胁迫处理下呈多样化趋

势，推测其在青钱柳应对盐胁迫的过程中可能发挥不同的调控功能。此外，通过 RT-qPCR 发现：青钱

柳 GATA 基因在盐胁迫下表达趋势与转录分析表现相一致，进一步验证了 RNA 测序结果可信 (图 8)。
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图 3    青钱柳 GATA 家族基因序列
Figure 3    Gene motifs of GATA family in C. paliurus
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图 4    青钱柳 GATA 家族染色体分布
Figure 4    Chromosome locations of GATA family in C. paliurus
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染色体上红色条框代表基因密度，标线数值代表染色体长度，单位Mb。

图 5    青钱柳 GATA 基因家族共线性分析
Figure 5    Collinear analysis of GATA gene family in C. paliurus
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图 6    青钱柳 GATA 基因家族顺式作用元件分析
Figure 6    Analysis of cis-regulatory elements of GATA gene family in C. paliurus
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3    讨论

GATA 转录因子作为锌指蛋白转录因子的重要成员之一，不仅参与植株生长发育和碳氮代谢调控等

次生代谢过程，在植物的非生物胁迫响应中也发挥重要作用[21]。据研究报道，GATA 通过介导植物体内

活性氧清除、叶绿素生物合成以及植物激素信号转导等生物过程调节植株的盐胁迫耐受性[22]。目前，已

有研究在转录和代谢水平上解析青钱柳对盐胁迫的响应模式[23]，但 GATA 等转录因子在盐胁迫下的响应

策略仍有待进一步系统分析。

本研究在全基因组水平对青钱柳 GATA 基因家族共鉴定出 46 个 GATA 家族成员，数量大于水稻

(29 个) [24] 和辣椒 Capsicum annuum (24 个) [25]，但少于烟草 (57 个) [6]。水稻和青钱柳染色体倍性为二倍体

且基因组较小，辣椒基因组较大且富含转座子等重复序列，但基因数量较少，而烟草基因组庞大且为异

源四倍体，推测 GATA 基因数量可能与物种染色体倍性及基因组大小存在正相关关系。亚细胞定位显

示：青钱柳 82.61% 的 GATA 家族成员定位于细胞核，其余定位于叶绿体和细胞质，表明青钱柳

GATA 转录因子主要在细胞核内发挥其生物学功能。与此相似，高粱 Sorghum bicolor [26] 和黑果枸杞

Lycium ruthenicum[27] 中 GATA 成员在细胞核中占比分别为 80.65% 和 82.35%。系统进化树分析结果表

明：青钱柳 GATA 家族成员分为 4 个亚族，这与桑树 Morus notabilis [28] 的 GATA 基因的分类结果一致。

基因结构分析发现：同一亚家族内 GATA 成员保守基序数量和分布较为相似，表明各亚家族内基因结构

具有相当的保守性，可能具有相似的生物学功能。基因家族功能的多样性与外显子和内含子的数量密切

相关，在基因进化过程中，内含子数量的变化对其表达调控具有重要影响[29]。相关研究认为：缺乏内含

子或内含子数量较少的基因在植物体内表现出更高的表达敏感性[30]，内含子数量可能是调控基因表达效
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图 7    青钱柳 GATA 基因家族在盐胁迫下的表达模式
Figure 7    Expression patterns of GATA gene family in C. paliurus under salt stress
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率的关键因素之一。本研究中，Class Ⅰ亚家族基因结构相似且内含子数量最少，均包含 1~2 个内含

子，其中 CpaF1st42300、CpaF1st42347 和 CpaF1st47877 等基因表达均在盐胁迫下呈下降趋势，而

CpaF1st45364 在盐胁迫下表达上调，推测该亚家族成员在参与青钱柳逆境胁迫响应过程中表现出更强积

极性。基因复制事件驱动基因家族的扩张，提升了基因丰富度并促进新功能的进化[31]。本研究中，青钱

柳 GATA 家族中共鉴定出 33 对共线性关系，且部分共线性基因 (如 CpaF1st41514 和 CpaF1st00092) 在盐

胁迫下表现出不同的表达趋势，表明基因复制机制对青钱柳 GATA 家族成员的多样性形成具有重要影

响，这可能提升了对逆境的适应能力。

GATA 家族是植物体内广泛存在的锌指蛋白家族成员之一，大部分 GATA 蛋白含有的特殊锌指结构

具有高度保守性[31]。已有研究表明：GATA 转录因子不仅参与调节植物的生长发育和次生代谢过程，更

是在植物的盐害胁迫响应中发挥重要作用[13]。据报道，盐胁迫下黑果枸杞根部和叶部的 LrGATAs 基因表

达显著上调[27]；在甘薯中过表达 IbGATA24 可与 IbCOP9-5 相互作用，通过调节抗氧化酶活性与激素信

号通路相关基因表达增强植株对盐胁迫的耐受抗性 [13]。系统进化树分析发现：Class Ⅳ亚族中与

IbGATA24 同源性最强的 CpaF1st31471 和 CpaF1st12063 在盐胁迫下表达上调，推测其在盐胁迫应对中起

正向调控作用。本研究中，不同亚家族的 CpGATAs 在盐胁迫下表达模式各异，Class Ⅲ亚家族的

CpaF1st12 368、CpaF1st31008 和 CpaF1st46144 在盐胁迫下表达上调，而 Class Ⅳ亚家族的 CpaF1st00992
和 CpaF1st13794 在盐胁迫下表达下调；此外，不同盐处理时间的 CpGATAs 表达也存在特异性，来自

ClassⅠ亚家族的 CpaF1st21387 和 CpaF1st24908 在盐处理 15 d 的表达量明显高于盐处理 30 d 的表达量，

表明青钱柳 GATA 家族成员可能具多样性调控机制以应对盐逆境胁迫。结合顺式作用元件分析发现：青

钱柳 GATA 成员包含多种植物激素调节和防御应激响应元件，表明青钱柳 GATA 因子在非生物胁迫应对

中扮演重要角色。 
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图 8    盐处理 30 d 青钱柳 GATA 基因表达的 RT-qPCR 验证
Figure 8    RT-qPCR validation of GATA genes expression under salt stress for 30 days
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4    结论

本研究基于青钱柳基因组数据，共鉴定出 46 个 GATA 基因家族成员，并通过系统进化分析将其划

分为 4 个亚家族，同一亚家族内的基因结构具有高度相似性。此外，从青钱柳 GATA 成员中检测到

33 对共线性关系，表明基因复制事件可能在该家族的进化过程中起到了关键作用。顺式作用元件分析发

现：青钱柳 GATA 成员启动子区域含有多个与防御应激响应和激素信号传导相关的作用元件，推测其可

能广泛参与青钱柳对非生物胁迫的响应调控过程。结合转录组分析发现：CpaF1st12368、CpaF1st31008
和 CpaF1st46144 在盐胁迫下表达上调，CpaF1st00992 和 CpaF1st13794 在盐胁迫中起到负调控作用。
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