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摘 要:GATA基因家族成员是植物重要的转录因子,广泛参与植物生长发育及多种生理生化过程。为

了解GATA家族成员在大麦中的分布及其功能,基于生物信息学方法系统开展了大麦GATA基因家族成员

的全基因组鉴定及其结构、共线性、启动子、表达模式等分析。结果表明,在大麦基因组中共鉴定出27个GA-

TA基因,依次命名为HvGATA01~HvGATA27,其不均匀分布于7条染色体上。27个HvGATA 基因的内

含子数在0~7之间,所有成员均包含典型的GATA保守结构域。通过系统进化分析将27个成员划分为5
个亚组(S1~S5),其中S5亚组包含9个成员,S3亚组仅1个成员;不同亚族成员间的内含子和外显子分布存

在明显差异,且除S3亚组外,其余亚组成员均在单、双子叶植物分化前已存在。经共线性分析,在大麦与水

稻、拟南芥、二穗短柄草、大豆、番茄基因组间均存在共线性GATA基因对,但大麦与水稻、二穗短柄草中的共

线性基因对明显多于其余三个物种。通过顺式作用元件分析,大麦GATA启动子区富集有光响应元件及激

素信号响应元件。HvGATA基因在大麦16个不同组织中的表达存在明显差异,多数HvGATA 基因在花序

中呈现高表达特征,而在去苞片籽粒中表达量较低,暗示其可能参与大麦开花发育调控。
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Abstract:TheGATAgenefamilyisacrucialclassoftranscriptionalregulatorsinplants,widelyin-
volvedinplantgrowth,development,andvariousphysiologicalandbiochemicalprocesses.Inthis
study,acomprehensivegenome-wideanalysisofthebarleyGATAtranscriptionfactorfamilywas
performedusingbioinformaticsapproaches,includinggeneidentification,structuralcharacterization,

collinearityanalysis,promoterelementprediction,andexpressionpatternprofiling.Theresults
showedthatthebarleygenomecontainsatotalof27GATAgenes(designatedasHvGATA01-Hv-
GATA27),whichwereunevenlydistributedacrossthe7chromosomes.Genestructureanalysisre-
vealedthatthenumberofintronsinHvGATAgenesrangedfrom0to7,withdistinctintron-exonar-
rangementsobservedamongdifferentsubgroups.AllmemberscontainthetypicalGATAconserved
domain.Phylogeneticanalysisdividedthemintofivesubgroups(S1-S5),ofwhichsubgroupS5con-



tains9members,whilesubgroupS3hasonlyonemember.ExceptforS3,theremainingsubgroups
existedbeforethedivergenceofmonocotsanddicots.CollinearityanalysisrevealedthatcollinearGA-
TAgenepairsexistbetweenthebarleygenomeandthoseofrice,Arabidopsisthaliana,Brachypodi-
umdistachyon,soybean,andtomato.Notably,thenumberofcollineargenepairsinbarley-riceand
barley-Brachypodiumdistachyoncomparisonswassignificantlyhigherthanthatintheotherthree
species.Cis-actingelementanalysisindicatedthatthepromoterregionsofbarleyGATAgenesareen-
richedwithlight-responsiveelementsandhormonesignaling-relatedelements.Expressionprofiling
showedsignificantdifferentialexpressionpatternsacross16barleytissues,with mostHvGATA
genesexhibitinghighexpressionininflorescencetissues,whilelowexpressionwasobservedinde-
glumedgrains,suggestingtheirpotentialinvolvementinbarleyfloweringdevelopmentregulation.
Keywords:Barley;GATAgenefamily;Bioinformatics;Genome-wideidentification

  GATA基因家族成员是植物中重要的转录

因子,属于DNA结合蛋白,通常包含一个或两个

Ⅳ型锌指结构域(CX2CX17-20CX2C),分别称为N-
finger(靠近N端)和C-finger(靠近C端);C-fin-
ger负责特异识别并结合DNA上的特定序列A/

T(GATA)A/G,帮助GATA因子特异性地识别

并结合到靶基因启动子或增强子区域的 GATA
核心序列,N-finger则主要参与与其他蛋白的相

互作用[1-2]。GATA基因家族成员在植物的生长

发育、抗逆境胁迫中发挥着重要作用[3-4],如拟南

芥中,GATA蛋白深度参与种子、根、花、叶等器

官的生长发育过程[5];水稻的 GATA 转录因子

OsGATA6被确定为调控水稻抽穗期、穗粒数和

籽粒大小的关键因子[6];在油菜中已鉴定出29个

GATA转录因子,并发现其在胁迫响应中发挥作

用[7]。史军娜等[8]发现,沙冬青中的一个GATA
基因(AmZFPG)在干旱和低温胁迫下表达量上

升,推测其与植物抗逆性紧密相关。有报道认为,
茶树中的CsGATA1基因可能与茶树生长发育及

抗逆境胁迫相关[9];桑树、谷子、玉米、花生、美洲

狼尾草中的GATA基因与其抗干旱、高温等胁迫

相关[10-15]。
大麦作为早期驯化的重要谷类作物,在农业

经济中占据重要地位。目前,关于大麦中GATA
基因家族的鉴定与表达研究相对较少。本研究运

用生物信息学方法,从全基因组层面鉴定大麦

GATA家族成员,并对其基因结构、染色体分布、
蛋白质保守基序、蛋白理化性质与结构、顺式作用

元件、系统进化关系以及基因表达模式等展开分

析,以期为深入探究GATA家族成员在大麦生长

发育和抗逆境胁迫的功能奠定基础。

1 材料与方法

1.1 大麦GATA家族成员的鉴定及定位

从EnsemblPlant数据库(http://plants.en-
sembl.org/index.html)和 Uniprot蛋白数据库

(https://www.uniprot.org/)中下载大麦蛋白序

列。从Pfam 数据库(http://pfam.xfam.org/)
中下载 GATA家族特征文件(PF00320)。利用

HMMER3(http://www.hmmer.org/)从大麦

蛋白序列中筛选 GATA结构,利用SMART在

线网站(http://smart.embl-heidelberg.de/)对
候选GATA进行鉴定与验证。

从Phytozome数据库(https://phytozome.
jgi.doe.gov/pz/portal.html)中获取所筛选GA-
TA基因在染色体上的位置信息,并利用 Map-
chart绘制染色体定位图。使用Cell-Ploc2.0在

线网站(http://www.csbio.sjtu.edu.cn/bioinf/

Cell-PLoc-2/)进行GATA蛋白亚细胞定位预测。

1.2 蛋白保守基序和基因结构分析

利用 MEME工具(http://memesuite.org/

tools/meme)分析蛋白保守基序(motif)。使用

GSDS2.0工具(http://www.csbio.sjtu.edu.
cn/bioinf/Cell-PLoc-2/)分析基因结构。

1.3 蛋白理化性质及结构预测

采用ProtParam工具(https://web.expasy.
org/protparam/)预测GATA蛋白的基本理化性

质。使用SOPMA(https://npsa-prabi.ibcp.fr/

cgi-bin/npsa_automat.pl? page=npsa_sopma.
html)预测蛋白二级结构,用SWISS-MODEL(ht-
tps://swissmodel.expasy.org/)预测蛋白的三级结

构。通过 TMHMM(https://services.healthtech.
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dtu.dk/service.php? TMHMM-2.0)预测蛋白

跨膜结构域。

1.4 进化分析与共线性分析

使用 MEGA11软件中的 ClustalW 模块对

GATA进行多序列比对,并采用 NJ法构建进化

树,设置Bootstrap值为1000,其余参数采用默

认值。使用Evolview3在线工具(https://www.
evolgenius.info/evolview)绘 制 进 化 树。利 用

TBtools软件分析大麦与大豆、番茄、二穗短柄草

和水稻的GATA共线性基因对。

1.5 顺式作用元件预测

取大麦GATA 基因上游启动子区2000bp的

序列,借助PlantCARE在线工具(http://bioinfor-
matics.psb.ugent.be/webtools/plantcare/html/)预
测启动子区域的顺式作用元件,使用TBtools软

件绘制顺式作用元件分布图。

1.6 大麦GATA基因表达模式分析

基于BarleyExpDB(http://barleyexp.com/

index.html)数据库中大麦 RNA-Seq表达数据

(PRJEB14349)进行GATA基因表达模式分析,
数据包 含 了 花 后15d与5d的 去 苞 片 籽 粒

(CAR15、CAR5)、4d龄胚(EMB)、4周龄籽粒表

皮(EPI)、10d龄黄化幼苗(ETI)、5mm与1.0~
1.5cm 花 序 (INF1、INF2)、10cm 幼 苗 茎

(LEA)、花后6周外稃(LEM)、浆片(LOD)、六叶

期分蘖(NOD)、授粉后6周内稃(PAL)、5周龄穗

轴(RAC)、4 周 龄 根 (ROO)、10cm 幼 苗 根

(ROO2)及2个月龄衰老叶片(SEN)的基因表达

量,从中抽取大麦GATA基因的FPKM值,利用

TBtools绘制大麦HvGATA基因表达热图。

2 结果分析

2.1 大麦GATA基因家族成员的分布

本研究从大麦中鉴定到27个GATA基因,
依据其在染色体上的位置分别命名为HvGA-
TA01~HvGATA27,其基因长度为784~5500
bp,编码区(CDS)长度为468~2328bp(表1)。27
个基因不均匀分布在大麦的7条染色体上(图1),

表1 大麦GATA基因信息

Table1 InformationofGATAgeneinbarley

基因名
Genename

基因ID
GeneID

染色体位置
Chromosomallocation/bp

长度
Length/bp

编码区
CDS/bp

亚组
Subgroup

HvGATA01 HORVU.MOREX.r3.1HG0023970 chr1H:93476930~93478255:- 1325 468 S3
HvGATA02 HORVU.MOREX.r3.1HG0058390 chr1H:389294035~389295670:+ 1635 1083 S5
HvGATA03 HORVU.MOREX.r3.1HG0073340 chr1H:462036014~462036995:+ 981 981 S1
HvGATA04 HORVU.MOREX.r3.1HG0076900 chr1H:476658149~476660409:- 2260 1134 S5
HvGATA05 HORVU.MOREX.r3.1HG0091840 chr1H:507729691~507730475:+ 784 654 S1
HvGATA06 HORVU.MOREX.r3.2HG0125050 chr2H:98425567~98430449:- 4882 2328 S1
HvGATA07 HORVU.MOREX.r3.2HG0184840 chr2H:571876634~571878995:+ 2361 1296 S5
HvGATA08 HORVU.MOREX.r3.2HG0185510 chr2H:574837073~574841364:- 4291 1326 S4
HvGATA09 HORVU.MOREX.r3.2HG0217760 chr2H:664542126~664545433:+ 3307 1371 S4
HvGATA10 HORVU.MOREX.r3.3HG0277700 chr3H:412816191~412817056:+ 865 699 S1
HvGATA11 HORVU.MOREX.r3.3HG0288270 chr3H:482386468~482388628:- 2160 1179 S5
HvGATA12 HORVU.MOREX.r3.3HG0330940 chr3H:620764692~620766009:- 1317 546 S1
HvGATA13 HORVU.MOREX.r3.4HG0334570 chr4H:9352553~9356098:- 3545 951 S2
HvGATA14 HORVU.MOREX.r3.4HG0340090 chr4H:28519562~28523383:- 3821 804 S2
HvGATA15 HORVU.MOREX.r3.4HG0347200 chr4H:74193764~74194820:- 1056 1056 S4
HvGATA16 HORVU.MOREX.r3.4HG0405380 chr4H:570188896~570192550:+ 3654 2187 S2
HvGATA17 HORVU.MOREX.r3.4HG0407380 chr4H:578663790~578664629:- 839 747 S5
HvGATA18 HORVU.MOREX.r3.4HG0416070 chr4H:603980344~603982486:- 2142 1074 S5
HvGATA19 HORVU.MOREX.r3.5HG0424280 chr5H:8995511~8998549:+ 3038 1050 S5
HvGATA20 HORVU.MOREX.r3.5HG0454780 chr5H:233014475~233016617:- 2142 1341 S5
HvGATA21 HORVU.MOREX.r3.5HG0528890 chr5H:568479319~568480852:+ 1533 489 S1
HvGATA22 HORVU.MOREX.r3.6HG0559190 chr6H:64127231~64130703:+ 3472 1014 S2
HvGATA23 HORVU.MOREX.r3.6HG0579890 chr6H:202080340~202082103:+ 1763 1026 S1
HvGATA24 HORVU.MOREX.r3.6HG0599190 chr6H:399410252~399411983:+ 1731 1218 S5
HvGATA25 HORVU.MOREX.r3.6HG0627260 chr6H:546369566~546374877:- 5311 1218 S5
HvGATA26 HORVU.MOREX.r3.7HG0716520 chr7H:503891930~503893877:- 1947 1083 S1
HvGATA27 HORVU.MOREX.r3.7HG0728220 chr7H:569286907~569292407:+ 5500 819 S2
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图1 大麦HvGATA基因的染色体位置

Fig.1 ChromosomallocationsofHvGATAgenesinbarley

其中Chr4上的HvGATA 最多(6个),Chr1上有

5个基因,Chr2和Chr6各有4个基因,Chr3和

Chr5均有3个基因,Chr7只有1个基因。部分

基因有成簇分布的特点,如HvGATA07 与Hv-
GATA08紧密相邻,HvGATA16与HvGATA17
紧密相邻。

2.2 GATA的系统进化分析

对拟南芥、小麦和大麦中的136个GATA蛋

白进行系统进化分析,构建的系统进化树(图2)
显示,这些GATA可分为5个亚组(S1~S5)。其

中,S1、S2、S4和S5亚组均包含上述3个物种的

成员,表明上述4个亚组在拟南芥、小麦和大麦分

化之前就已经形成。由于拟南芥属于双子叶植

物,小麦和大麦属于单子叶植物,推测这4个亚组

在单、双子叶植物分化前已存在[16]。S3亚组含

有的基因数最少,仅包含1个大麦GATA和3个

小麦GATA,推测该亚组起源于单、双子叶植物

分化之后至大麦与小麦分化之前。S5亚组包含

成员最多,有55个。整体而言,大麦与小麦GATA
基因的关系较拟南芥更为紧密。

2.3 大麦GATA理化性质及结构分析

蛋白理化性质分析结果(表2)表明,27个

HvGATA长度在155~775aa之间,相对分子量

为17.343~88.61kDa。其亲水指数均为负值,
说明这些蛋白为亲水性蛋白,但亲水程度存在差

异;等电点(pI)范围为4.66~10.22,碱性蛋白有

14个(pI>7),酸性蛋白为13个(pI<7)。跨膜结

构域预测显示,27个 HvGATA无跨膜结构域,
意味着蛋白合成后无需跨膜运输。亚细胞定位预

测表明,这些蛋白均定位于细胞核,上述两点都与

HvGATA作为转录因子的特性相契合。
蛋白质二级结构分析表明,HvGATA 的二

级结构主要由α-螺旋和无规则卷曲组成,其中无

规则卷曲占71.93%(HvGATA09)~93.55%
(HvGATA05);α-螺旋在不同的HvGATA 中占比

差异较大,范围为4.61%(HvGATA05)~42.03%
(HvGATA16)(表2)。HvGATA06和 HvGA-
TA16的α-螺旋占比约50%,显著高于其他蛋白。

蛋白质三级结构分析表明,27个 HvGATA
的三级结构间存在明显差异(图3),可能因其

α-螺旋及无规则卷曲在整个蛋白结构中占比存

在差异,致使其蛋白的空间结构各不相同;蛋
白结构决 定 蛋 白 功 能,暗 示 它 们 的 功 能 存 在

差异。
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图2 大麦、水稻和拟南芥GATA基因的进化关系

Fig.2 EvolutionaryrelationshipsofGATAgenesamongbarley,riceandArabidopsis

表2 大麦GATA理化性质分析

Table2 PhysicochemicalpropertiesofGATAinbarley

GATA名称
GATAname

蛋白ID
ProteinID

长度
Length/aa

分子量
Molecular
weight/kDa

等电点
pI

亲水指数
Hydrophile
index

亚细胞定位
Subcellular
location

α-螺旋
α-helix/%

无规则卷曲
Random
coil/%

HvGATA01 HORVU.MOREX.r3.1HG0023970.1 155 17.34 9.46 -1.14 Nucleus 23.87 74.84
HvGATA02 HORVU.MOREX.r3.1HG0058390.1 360 37.75 7.01 -0.41 Nucleus 14.17 82.50
HvGATA03 HORVU.MOREX.r3.1HG0073340.1 326 34.73 6.14 -0.73 Nucleus 14.11 82.21
HvGATA04 HORVU.MOREX.r3.1HG0076900.1 377 39.26 5.76 -0.42 Nucleus 15.38 83.29
HvGATA05 HORVU.MOREX.r3.1HG0091840.1 217 23.08 8.70 -0.54 Nucleus 4.61 93.55
HvGATA06 HORVU.MOREX.r3.2HG0125050.1 775 88.61 7.36 -0.55 Nucleus 39.87 49.55
HvGATA07 HORVU.MOREX.r3.2HG0184840.2 431 45.79 6.87 -0.57 Nucleus 5.10 92.11
HvGATA08 HORVU.MOREX.r3.2HG0185510.1 441 48.23 8.01 -0.71 Nucleus 17.46 74.60
HvGATA09 HORVU.MOREX.r3.2HG0217760.1 456 49.41 6.61 -0.70 Nucleus 20.83 71.93
HvGATA10 HORVU.MOREX.r3.3HG0277700.1 232 24.25 7.43 -0.35 Nucleus 11.64 84.05
HvGATA11 HORVU.MOREX.r3.3HG0288270.1 392 41.35 5.96 -0.43 Nucleus 7.40 91.58
HvGATA12 HORVU.MOREX.r3.3HG0330940.1 181 19.69 9.37 -0.73 Nucleus 20.99 75.14
HvGATA13 HORVU.MOREX.r3.4HG0334570.1 316 33.73 4.66 -0.62 Nucleus 14.87 82.28
HvGATA14 HORVU.MOREX.r3.4HG0340090.1 267 28.49 6.10 -0.52 Nucleus 17.98 75.66
HvGATA15 HORVU.MOREX.r3.4HG0347200.1 351 37.61 8.50 -0.72 Nucleus 8.83 89.74
HvGATA16 HORVU.MOREX.r3.4HG0405380.1 728 82.19 6.79 -0.52 Nucleus 42.03 46.02
HvGATA17 HORVU.MOREX.r3.4HG0407380.1 248 25.86 6.35 -0.36 Nucleus 11.29 87.50
HvGATA18 HORVU.MOREX.r3.4HG0416070.1 357 37.07 6.79 -0.53 Nucleus 10.36 87.96
HvGATA19 HORVU.MOREX.r3.5HG0424280.1 349 39.91 6.36 -1.00 Nucleus 5.44 91.12
HvGATA20 HORVU.MOREX.r3.5HG0454780.1 446 48.50 9.54 -0.64 Nucleus 4.71 92.83
HvGATA21 HORVU.MOREX.r3.5HG0528890.1 162 17.39 10.22 -0.77 Nucleus 20.37 74.07
HvGATA22 HORVU.MOREX.r3.6HG0559190.1 337 35.94 5.16 -0.78 Nucleus 21.36 73.00
HvGATA23 HORVU.MOREX.r3.6HG0579890.1 341 36.65 8.84 -0.45 Nucleus 16.13 80.94
HvGATA24 HORVU.MOREX.r3.6HG0599190.1 405 43.07 7.64 -0.39 Nucleus 20.49 76.30
HvGATA25 HORVU.MOREX.r3.6HG0627260.3 405 43.04 5.24 -0.40 Nucleus 14.81 84.44
HvGATA26 HORVU.MOREX.r3.7HG0716520.1 360 38.80 8.71 -0.40 Nucleus 16.94 79.44
HvGATA27 HORVU.MOREX.r3.7HG0728220.1 272 28.82 9.44 -0.55 Nucleus 15.07 79.41
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图3 HvGATA蛋白的三级结构预测

Fig.3 TertiarystructurespredictionofHvGATAproteins

2.4 GATA保守基序分析

蛋白保守基序分析显示,27个 HvGATA均

包含 motif1;除了 HvGATA01外,其余26个

HvGATA均具有 motif4(图4A)。motif4与

motif1以 N端串联形式(motif4-motif1)构成

保守结构域,是GATA基因家族的典型特征(图

4B)。HvGATA 成员的motif数量在1~5之间,其
中HvGATA01仅含有motif1。图1的S5亚组中

的HvGATA 除HvGATA20(仅包含motif2)外均

含有 motif6和 motif2,形成 motif6、motif4、

motif1和motif2依次排列的模式。S1亚组成

员仅含有motif4和 motif1组成的GATA保守

结构域。S2亚组呈现两种结构模式,一种是在

GATA保守结构域上游存在 motif5(TIFY保守

结构域)和 motif3(CCT保守结构域),另一种是

GATA保守结构域下游连接有 motif8和 motif
6(HvGATA06 和HvGATA16)(图4C)。大 麦

HvGATA成员在保守基序组成及分布上的分

化,暗示其在进化过程中产生功能分化。
在27个HvGATA序列中,均能够观察到至

少一个高度保守的区域即Ⅳ型锌指结构域(图

5)。在 HvGATA19和 HvGATA20的序列中,
分别鉴定出2个和3个符合此结构域特征的序

列。但利用 MEME网站分析时,HvGATA19和

HvGATA20却仅检测出一个符合此特征的结构

域,这可能是由于其他候选区域的氨基酸序列保

守性显著低于标准GATA结构域阈值。
基因结构分析(图6)表明,27个HvGATA的

内含子数量为0~7个。不同HvGATA的内含子

长度存在较大差异,不同基因的长度存在明显差

异。如HvGATA27基因最长,但其内含子约占整

个基因长度的85%,编码的蛋白长度仅为272个

氨基酸,在27个蛋白当中属于较短的范畴。对图

1中不同亚组成员分析表明,S1、S3和S5亚组共

19个HvGATA基因的内含子数为0~2个,其中

HvGATA03、HvGATA15和HvGATA20没有内

含子;S2亚组成员中基因的内含子数为4、6和7
个,S4亚组成员中基因的内含子数为0和5个。
由此可见,同一亚组内的基因结构相似,不同亚组

间差异较大。
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图4 大麦GATA蛋白保守基序分析

Fig.4 AnalysisofconservedmotifsofGATAproteinsinbarley

图5 大麦GATA蛋白保守结构域分析

Fig.5 AnalysisofconservativedomainsofGATAproteinsinbarley
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图6 大麦GATA基因结构分析

Fig.6 AnalysisofGATAgenestructuresinbarley

2.5 共线性分析

对大麦与二穗短柄草、水稻、番茄、拟南芥、大
豆的GATA基因进行共线性分析,结果(图7)显
示,大麦与拟南芥、大豆的共线基因对数量最少

(各4对),这可能因为二者为双子叶植物,与大麦

亲缘关系较远。水稻、二穗短柄草分别与大麦存

在29对和24对共线基因对,推测可能因为GA-
TA基因在禾本科植物中保守。HvGATA04拥有

最多共线基因对,暗示其保守性较高;HvGATA12
和HvGATA21仅与二穗短柄草存在共线基因对,
说明其在大麦与二穗短柄草间的变异程度较低。

HvGATA04、HvGATA08和HvGATA11与除拟

南芥之外的四个物种(二穗短柄草、水稻、番茄

和大豆)形成共线性基因对,显示出其在物种间

较保守。

2.6 HvGATA基因顺式作用元件分析

通过PlantCARE分析HvGATA 起始密码

子(ATG)上游2000bp区域的顺式作用元件,结
果(图8和表3)显示,27个HvGATA的启动子区

共鉴定出47种(共979个)顺式作用元件,且不同

基因的元件数量和分布位置存在明显差异。47
种顺式作用元件可分为激素响应元件、植物生长

响应元件、胁迫响应元件和光响应元件四大类,其
中激素响应元件占比最高(387个,39.53%),光

响应元件次之(367个,37.49%),植物生长响应

元件和胁迫响应元件数量较少。HvGATA04启

动区包含元件数量最多(59个),HvGATA03和

HvGATA09的启动子区元件较少,均有22个。
综合分析表明,HvGATA基因可能通过参与激素

和光信号调控网络,在大麦生长发育过程中发挥

重要作用。

2.7 HvGATA基因在不同组织中的表达分析

基于BarleyExpDB数据库中大麦RNA-Seq
表达数据(PRJEB14349)绘制HvGATA 基因在

16个组织的表达热图,结果(图9)显示,除Hv-
GATA15在所有组织中均不表达外,其余26个

HvGATA基因的表达呈现显著的组织特异性,表
明其在进化过程中发生了功能分化。

部分基因在特定组织中表现出高表达特征,
暗示其在该组织中可能发挥重要作用。例如,

HvGATA26在10d龄的黄化幼苗(ETI)中表达

量最高,在衰老叶片(SEN)中表达量较高,但在授

粉后6周的浆片(LOD)、授粉后15d的籽粒

(CAR15)中以及10cm高幼苗的根(ROO2)中不

表达。HvGATA26在黑暗或光信号衰减下表达

量较高,表明该基因可能受光信号影响。在16个

大麦组织中,HvGATA23、HvGATA11、HvGA-
TA05、HvGATA10、HvGATA03、HvGATA15及
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  A:大麦与大豆;B:大麦与番茄;C:大麦与二穗短柄草;D:大麦与拟南芥;E:大麦与水稻。

A:Barleyandsoybean;B:Barleyandtomato;C:BarleyandB.distachyon;D:BarleyandArabidopsis;E:Barleyandrice.

图7 GATA基因共线性分析

Fig.7 CollinearityanalysisofGATAgenes

图8 HvGATA基因启动子区域顺式作用元件

Fig.8 Cis-actingelementsinpromoterregionsofHvGATAgenes
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表3 HvGATA基因的顺式作用元件

Table3 Classificationofcis-actingelementsinbarleyHvGATAgenes

类型 Type 顺式作用元件Cis-element

激素响应元件
Hormoneresponseelements

TGA-element、TCA-element、SARE、ABRE、AuxRR-core、CGTCA-motif、TGACG-motif、P-box、
GARE-motif

胁迫响应元件
Stressresponseelements TC-richrepeats、DRE、LTR、ARE、GC-motif、MBS、CCAAT-box

植物生长元件
Plantgrowthelements

MSA-like、A-box、circadian、RY-element、O2-site、CAT-box、motifI、GCN4_motif、HD-Zip1、AACA_
motif、MBSI

光响应元件
Lightresponseelements

ACE、G-box、GT1-motif、Sp1、3-AF1binding、site、MRE、ATCT-motif、Box4、chs-CMA1a、chs-
CMA2b、GA-motif、GATA-motif、TCCC-motif、TCT-motif、BoxⅡ、Gap-box、GTGGC-motif、I-box、
LAMP-element、AE-box

  CAR15:花后15d去苞片籽粒;CAR5:花后5d去苞片籽粒;EMB:4d龄的胚;EPI:4周龄籽粒表皮;ETI:10d龄黄化幼苗;
INF1:5mm花序;INF2:1.0~1.5cm花序;LEA:10cm幼苗茎;LEM:花后6周的外稃;LOD:花后6周的浆片;NOD:六叶期分

蘖:PAL:花后6周的内稃;RAC:5周龄穗轴;ROO:4周龄的根;ROO2:10cm幼苗的根;SEN:两个月龄衰老叶片。
CAR15:Grainswithbractsremovedat15dayspost-anthesis;CAR5:Grainswithbractsremovedat5dayspost-anthesis;EMB:

Embryosof4-day-old;EPI:Epidermisofgrainsat4weeks-old;ETI:Ten-day-oldchloroticseedlings;INF1:5mminflorescence;
INF2:1.0-1.5cminflorescence;LEA:Stemof10cmyoungplant;LEM:Lemmasat6weekspost-anthesis;LOD:Lodiculesat6
weekspost-anthesis;NOD:Tillersatthesix-leafstage;PAL:Innerbractat6weekspost-anthesis;RAC:Five-week-oldrachis;ROO:
Rootsof4-week-oldseedlings;ROO2:Rootsof10cmseedlings;SEN:Two-month-oldsenescentleaves.

图9 HvGATA基因的相对表达量

Fig.9 RelativeexpressionleveloftheHvGATAgenes

HvGATA17的表达量极低甚至检测不到表达,推
测其在大麦正常生长条件下功能有限。HvGA-
TA01在10d黄化苗(ETI)和六叶期分蘖(NOD)
中高表达,但在花序(INF和INF2)中低表达,表
明其功能与花序发育关联性较低。授粉后5d与

15d的去苞片籽粒(CAR5和CAR15)中,部分基

因表达量存在显著变化,多数基因表达量下调,其
中HvGATA26、HvGATA18 与HvGATA02 在

CAR5中表达量相对较高,但在CAR15中不表

达,推测其可能与籽粒早期特定调控通路相关;而
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HvGATA24和HvGATA21表达量在CAR15中

显著上升,推测其可能参与籽粒成熟调控。值得

注 意 的 是,HvGATA23、HvGATA05、HvGA-
TA03及HvGATA10在大麦其他部位有低量表

达,但在籽粒发育阶段均未表达,暗示其功能可能

具有高度组织特异性或受特定条件诱导。

3 讨论

GATA转录因子广泛参与植物形态建成与

胁迫响应机制,其在植物中通常含20~30个家族

成员[17]。本研究在大麦全基因组中鉴定出27个

GATA基因,与二倍体植物葡萄(23个)[18]、拟南

芥(29个)和水稻(28个)[19]等物种数量相近。单

子叶及双子叶二倍体植物的GATA基因数量相

近,表明该家族在单双子叶植物分化之前即已达

到如此规模。值得注意的是,在小麦(六倍体)[20]

中共鉴定出79个GATA基因,约为大麦数量的

3倍,且在系统进化树中,普通小麦的 GATA基

因常以3个基因成簇的形式分布在相邻分支上

(如TaGATA18、TaGATA24和TaGATA29分别

对应小麦A、B、D染色体组),印证了六倍体小麦

形成过程中GATA基因家族的三倍化扩增事件。
由此可见,GATA基因家族的扩张与物种染色体

倍数相关,暗示全基因组复制事件是其成员倍增

的主要驱动因素。
分析大麦 GATA 蛋白的理化性质发现,27

个HvGATA蛋白多数呈现碱性(pI>7)。这与

其他单子叶植物的研究报道一致[21-22]。而双子叶

植物中则呈现相反趋势,如花生的酸性蛋白数量

比碱性蛋白多7个[14],苹果的酸性蛋白数量比碱

性蛋白多9个[5]。这表明单、双子叶植物的GA-
TA蛋白的理化性质存在差异。亚细胞定位结果

显示,27个 HvGATA均定位于细胞核,这与桑

树研究结果一致[11],与大豆、水稻等物种中定位

于细胞核、叶绿体及细 胞 质 的 GATA 蛋 白 不

同[13-14,23-28]。定位于叶绿体中的GATA 蛋白可能

与叶绿体的功能或植物的光合作用有关[3-4],而大

麦中却未发现此类模式。
通过多物种比较发现,大麦GATA家族的基

因内含子数目呈现显著的双模态特征:多数基因

的内含子数量较少,仅0~2个,如苹果GATA基

因家族亚组A组和B组[5]、水稻GATA基因亚

家族I[19],少部分基因的内含子数目超过5个。
这种数量分化现象可能与基因功能分化密切相

关。如基因复制事件驱动的新功能化过程伴随着

内含子数量的增加,而内含子丢失则与基因功能

简约化进程相关[29-30]。这种差异体现了基因家族

成员通过内含子数量调整实现功能分工的进化策

略[31],内含子数量多的成员通过选择性剪接生成

多种蛋白亚型,从而增强对复杂环境信号的响应

能力。内含子数目少或长度较短的基因往往表现

出更高的转录翻译效率,暗示其可能承担植物的

基础功能。这类基因倾向于采用精简的调控模

式,以确保在不同发育阶段和环境条件下的稳定

表达。
顺式作用元件分析表明,HvGATA基因上游

2000bp区域中,光响应元件数量少于激素响应

元件,但显著多于生长或胁迫响应元件,这与黄

瓜、蔷薇科植物类似顺式作用元件分析结果一

致[25]。HvGATA26启动子区含有的叶绿素相关

元件(如 CGTCA-motif、TGACG-motif)进一步

支持了该基因在光信号转导中的潜在功能。
共线性分析表明,大麦HvGATA04、HvGA-

TA08和HvGATA11基因与大豆、番茄、二穗短

柄草、水稻等物种均存在共线性基因对,体现了它

们高度的进化保守性,暗示其可能具有重要生物

学功能。表达分析表明,这3个基因均在浆片中

呈现相对较高的表达特征,推测其可能参与浆片

发育调控。另外,在大豆、番茄、二穗短柄草和水

稻中均存在1~2个同时与HvGATA04和Hv-
GATA11共线的基因。推测这两个基因功能相

似。结合系统进化分析结果与HvGATA11共线

的水稻OsGATA6基因负向调控水稻抽穗期、正
向调控穗发育,影响籽粒大小[32],推测大麦Hv-
GATA11可能参与穗部形态建成调控。与Hv-
GATA01共 线 的 基 因OsGATA8 具 有 固 氮 功

能[33],结合大豆低氮胁迫下GATA基因差异表

达的研究[26],暗示HvGATA01可能参与氮代谢

调控。对HvGATA家族成员在不同组织的表达

分析显示,大麦GATA基因的表达量呈现出一定

的组织偏好性,12个基因在花序中高表达,其中

HvGATA21表达量随花序的发育持续上升,提示

其在花器官发育中可能具有重要作用[3,34];Hv-
GATA26在黄化幼苗及衰老叶片中显著高表达,
推测其可能参与植物衰老及黄化相关的调控机

制[3,35-41]。
综上所述,大麦GATA家族基因在结构、功

能和进化上具有多样性,在大麦生长发育、环境适
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应和产量形成等方面可能具有重要调控作用。未

来可在大麦GATA基因对植株生长及逆境胁迫

等方面进行更加深入的研究,以推动大麦品种的

遗传改良和农业生产的可持续发展。

4 结论

大麦 全 基 因 组 中 存 在27个 GATA 基 因

(HvGATA01~HvGATA27),不均匀分布在7条

染色体上,其基因结构和保守基序存在明显差异;
系统发育树将大麦GATA基因分为5个亚组;共
线性分析表明HvGATA04、HvGATA08和HvGA-
TA11在多物种中高度保守;HvGATA 基因表达具

有显著的组织特异性,HvGATA26在黄化苗和衰

老叶片中高表达。
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