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摘　 要: ＮＲＡＭＰ 蛋白(ｎａｔｕｒａｌ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｍａｃｒｏｐｈａｇｅ ｐｒｏｔｅｉｎｓ)家族在植物响应重金属胁迫时具有

重要作用ꎬ能够转运 Ｆｅ２＋、Ｍｎ２＋、Ｚｎ２＋和 Ｃｄ２＋等重金属离子ꎮ 为探究甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 基因家族的特征ꎬ该文基

于甘蔗割手密基因组鉴定了 ＳｃＮＲＡＭＰ 基因家族ꎬ并进行了理化特性、基因结构、顺式作用元件、保守基序、
结构域和进化关系等分析ꎮ 结果表明:甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 基因家族含有 ２９ 个成员ꎬ不均匀分布在 １９ 条染色体

上ꎻ编码蛋白均为不稳定蛋白ꎬ无信号肽ꎬ亚细胞均定位在质膜上ꎻ各成员保守基序有 ６ ~ １０ 个不等ꎬ跨膜数

有 ６~ １２ 个不等ꎬ二级结构主要构成元件为 α￣螺旋和无规则卷曲ꎻ顺式作用元件分析表明甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 基

因家族可能通过激素代谢参与逆境胁迫和生长发育等生物过程ꎻ利用割手密的 ＲＮＡ￣ｓｅｑ 转录组表达数据进

行的组织特异性分析发现ꎬＳｃＮＲＡＭＰ 在甘蔗不同发育阶段的叶和茎中具有时空表达特性ꎻ进化树分析将甘

蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 家族成员分为 ３ 个亚家族(Ｉ、Ⅱ和Ⅲ)ꎮ 该研究在全基因组水平上系统地鉴定了现代栽培甘蔗

祖先种之一割手密 ＮＲＡＭＰ 基因家族ꎬ为进一步了解甘蔗 ＮＲＡＭＰ 基因家族提供了基础ꎬ也为后续甘蔗重金

属研究提供了重要候选基因ꎮ
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　 　 甘蔗(Ｓａｃｃｈａｒｕｍ ｓｐｐ.)是重要的一年生或多年

生 糖 料 作 物ꎬ 属 于 单 子 叶 植 物 纲

( Ｍｏｎｏｃｏｔｙｌｅｄｏｎｅａｅ ) 禾 本 科 ( Ｐｏａｃｅａｅ ) 甘 蔗 属

(Ｓａｃｃｈａｒｕｍ Ｌ.)( Ｉｒｖｉｎｅꎬ １９９９)ꎮ 甘蔗是一种高光

合效率的 Ｃ４ 植物ꎬ具有生物量大、ＣＯ２补偿点低、
耐干旱、适应性广和产量高等特点 (方静平等ꎬ
２０１４)ꎮ 甘蔗是异源多倍体ꎬ其倍性水平从５×到

１６×不等ꎬ其基因组大小约为 １０ Ｇｂ (陈如凯ꎬ
２０１１)ꎮ 现代栽培甘蔗是世界上最重要的食糖来

源ꎬ占全世界食糖总量的 ８０％(Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ
ＮＲＡＭＰ 转运体在离子稳态的维持ꎬ尤其是在

二价金属离子的转运上发挥着重要作用ꎬ并且该蛋

白家族在进化过程中高度保守 ( Ｎｅｖｏ ＆ Ｎｅｌｓｏｎꎬ
２００６)ꎮ 哺乳动物 ＮＲＡＭＰ 基因的氨基酸序列与酵

母、水稻和果蝇 ＮＲＡＭＰ 基因的氨基酸序列相似性

分别为 ４６％、５８％和 ７３％(Ｂｅｌｏｕｃｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９５)ꎮ
在植物吸收重金属的过程中ꎬＮＲＡＭＰ 蛋白等膜转

运蛋白发挥着重要作用 ( Ｃｅｌｌｉｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９５)ꎮ
Ｍäｓｅｒ 等(２００１)对拟南芥的 ６ 个 ＮＲＡＭＰ 基因进行

克隆和系统进化分析发现ꎬ６ 个家族成员被分为 ２
个亚家族ꎬ其中 ＡｔＮＲＡＭＰ１ 和 ＡｔＮＲＡＭＰ６ 位于第一

亚家族ꎬＡｔＮＲＡＭＰ２ 至 ＡｔＮＲＡＭＰ５ 属于第二亚家族ꎮ
ＡｔＮＲＡＭＰ１ 蛋白是模式生物拟南芥中的主要高亲和

性锰转运蛋白ꎬ定位于质膜ꎬ其功能是将重金属转

运至细胞质 ( Ｃａｉｌｌｉａｔｔｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ )ꎮ Ｐｏｔｔｉｅｒ 等

(２０１５)研究发现诱导表达 ＡｔＮＲＡＭＰ４ 的酵母株突

变会导致其镉和锌的吸收下降ꎬ而对于铁的吸收量

没有改变ꎬ此研究提示人为诱导 ＮＲＡＭＰ 转运蛋白

的突变可用于降低动植物对 Ｃｄ 的吸收和转运ꎮ 不

同植物的 ＮＲＡＭＰ 家族成员具有组织表达特异性ꎬ
如 ＡｔＮＲＡＭＰ１ 在 根 中 高 表 达 ( Ｃａｓｔａｉｎｇｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１６)ꎬ而 ＡｔＮＲＡＭＰ２ 则主要在根表皮和根尖区域表

达(Ｇａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎻＯｓＮＲＡＭＰ１ 在营养生长阶段

的根部以及在生殖生长期时的叶片和茎中均为高

表达(Ｔａｋａｈａｓｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ
甘蔗是重要的经济作物ꎬ与其他植物一样也

面临着重金属污染问题ꎮ 重金属对于植物的生长

起着十分重要的作用ꎬ一些二价重金属离子如

Ｃｕ２ ＋、Ｚｎ２ ＋和 Ｍｎ２ ＋等是植物生长必需的微量元素ꎬ
而有些重金属如 Ｃｄ２＋和 Ｐｂ２＋等的过度吸收则会造

成植物的重金属毒害甚至影响产量(Ｒｏｓａ￣Ｓａｎｔｏｓ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 植物 ＮＲＡＭＰ 蛋白的功能研究在拟南

芥 ( Ｔｈｏｍｉｎｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００ )、 水 稻 ( Ｌｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１８)、土豆( Ｔｉａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)、大豆(Ｑｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７)和油菜(Ｍｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)等植物中虽有广

泛报道ꎬ但关于甘蔗 ＮＲＡＭＰ 蛋白的研究目前还没

有报道ꎮ 本研究基于甘蔗割手密种的全基因组序

列ꎬ利用生物信息学的方法筛选甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 基

因家族成员ꎬ并对其进行进化树构建、染色体定

位、基因结构分析和蛋白特性分析等ꎬ以期为后续

该基因家族的研究提供参考ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

ＡｔＮＲＡＭＰ 基因家族的蛋白序列来源于拟南芥

６６８１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



ＴＡＩＲ 数据库ꎬ甘蔗全基因组和基因注释文件来源

于 ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｌｉｆｅ. ｉｌｌｉｎｏｉｓ. ｅｄｕ / ｍｉｎｇ / ｄｏｗｎｌｏａｄｓ /
Ｓｐｏｎｔａｎｅｕｍ＿ｇｅｎｏｍｅ / (Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ
１.２ 方法

１.２.１ 甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 基因家族的鉴定 　 以拟南芥

ＮＲＡＭＰ 蛋白序列作为种子序列ꎬ在 ＴＢｔｏｏｌｓ(版本

号为 ｖ１. ０９７１ꎬ Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ ) 进 行 第 一 次

Ｂｌａｓｔｐꎬ在 ＮＣＢＩ 进行第二次 Ｂｌａｓｔｐꎻ结合 ＳＭＡＲＴ
(ｈｔｔｐ: / / ｓｍａｒｔ. ｅｍｂｌ￣ｈｅｉｄｅｌｂｒｅｇ. ｄｅ / )对候选基因的

氨基 酸 序 列 结 构 域 进 行 鉴 定ꎬ 手 动 剔 除 不 含

ＮＲＡＭＰ 保守结构域的序列ꎬ保留下的即为甘蔗

ＳｃＮＲＡＭＰ 基因家族成员ꎮ
１.２.２ 编码蛋白理化特性　 利用 ＥｘＰＡＳｙ 在线软件

( ｈｔｔｐｓ: / / ｕｓ. ｅｘｐａｓｙ. ｏｒｇ / ｔｏｏｌｓ / ｐｒｏｔｐａｒａｍ. ｈｔｍｌ / ) 对

ＳｃＮＲＡＭＰ 基因家族编码蛋白的等电点、分子量、序
列长度、总平均疏水性、不稳定系数和脂溶指数等

理化性质进行分析预测ꎻ利用 ＳｉｇｎａｌＰ ｖ４.１(ｈｔｔｐ: / /
ｗｗｗ. ｃｂｓ. ｄｔｕ. ｄｋ / ｓｅｒｖｉｃｅｓ / ＳｉｇｎａｌＰ￣４. １ / ) 和 ＣＥＬＬＯ
ｖ２.５(ｈｔｔｐ: / / ｃｅｌｌｏ. ｌｉｆｅ.ｎｃｔｕ.ｅｄｕ.ｔｗ / )分别对 ２９ 条蛋

白序列进行信号肽预测和亚细胞定位分析ꎮ
１.２.３ 蛋白二级结构和跨膜结构的分析 　 利用

ＳＯＰＭＡ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｎｐｓａ￣ｐｒａｂｉ. ｉｂｃｐ. ｆｒ / ｃｇｉ￣ｂｉｎ / ｎｐｓａ ＿
ａｕｔｏｍａｔ. ｐｌ? ｐａｇｅ ＝ / ＮＰＳＡ / ｎｐｓａ ＿ ｓｏｐｍａ. ｈｔｍｌ) 分析

ＮＲＡＭＰ 蛋白的 二 级 结 构ꎬ利 用 ＴＭＨＭＭ Ｓｅｒｖｅｒ
ｖ２. ０ ( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｃｂｓ. ｄｔｕ. ｄｋ / ｓｅｒｖｉｃｅｓ / ＴＭＨＭＭ / )
分析该蛋白家族的跨膜结构ꎮ
１.２.４ 甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 基因保守基序、结构域及基

因结构的分析 　 首先ꎬ利用 ＭＥＭＥ(ｈｔｔｐｓ: / / ｍｅｍｅ￣
ｓｕｉｔｅ. ｏｒｇ / ｍｅｍｅ / ) 和 ＮＣＢＩ￣ＣＤＤ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.
ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ. ｇｏｖ / Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ / ｃｄｄ / ｗｒｐｓｂ. ｃｇｉ)检测甘蔗

ＳｃＮＲＡＭＰ 家族基因中所存在相似度较高的基序

(ｍｏｔｉｆ)和保守结构域(ｄｏｍａｉｎ)ꎻ然后ꎬ利用基因组

注释文件ꎬ获得家族成员内含子及外显子分布情

况ꎻ最后ꎬ利用 ＴＢｔｏｏｌｓ 软件对其进行可视化分析ꎮ
１.２.５ 甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 基因家族顺式作用元件的分

析　 提取 ＳｃＮＲＡＭＰ 基因上游 ３ ０００ ｂｐ 序列作为甘

蔗 ＮＲＡＭＰ 基因的启动子ꎻ利用 ＰｌａｎｔＣＡＲＥ(ｈｔｔｐ: / /
ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ. ｐｓｂ. ｕｇｅｎｔ. ｂｅ / ｗｅｂｔｏｏｌｓ / ｐｌａｎｔｃａｒｅ /
ｈｔｍｌ / )对启动子区域顺式作用元件进行分析ꎮ
１.２.６ 甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 基因的染色体定位 　 运用

ＴＢｔｏｏｌｓ 软件ꎬ结合甘蔗基因组注释文件和家族成

员 ＩＤｌｉｓｔꎬ将结果可视化ꎮ
１.２.７ 甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 家族进化树的构建 　 使用本

地软件 ＭＥＧＡＸ 完成多序列比对并采用邻接法

(ｎｅｉｇｈｂｏｒ ｊｏｉｎｉｎｇ)构建系统进化树ꎬ其中校验参数

(ｂｏｏｔｓｔｒａｐ)设置为 １ ０００ 次ꎬ其余均设置为默认参

数ꎻ利 用 在 线 Ｅｖｏｌｖｉｅｗ 软 件 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｅｖｏｌｇｅｎｉｕｓ.
ｉｎｆｏ / / ｅｖｏｌｖｉｅｗ￣ｖ２ / ＃ｌｏｇｉｎ )对进化树进行绘制编辑ꎮ
１.２.８ 甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 基因的表达分析 　 利用割手

密的 ＲＮＡ￣ｓｅｑ 转录组表达数据进行甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ
基因的表达分析ꎮ 割手密的转录组 ＲＮＡ￣ｓｅｑ 表达

谱下载自割手密基因组数据库( Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ
筛选得到 ＳｃＮＲＡＭＰ 基因家族成员在不同时期不

同组织中的表达量(ＦＰＫＭ 值)ꎬ并用 ＴＢｔｏｏｌｓ 进行

聚类ꎬ绘制热图ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 甘蔗 ＮＲＡＭＰ 蛋白的理化特性

从甘蔗割手密基因组中共鉴定到 ２９ 个甘蔗

ＳｃＮＲＡＭＰ 基因家族成员ꎬ其一级结构和理化性质如

表 １ 所示ꎮ 甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 基因家族成员的氨基酸

总数在 ３３４~１ ２７２ 个之间ꎬ氨基酸长度平均为 ５６３ꎬ
分子量维持在 ５５ ０００ Ｄａ 左右ꎻ等电点跨度较大ꎬ在
４.７７~９.４３ 之间ꎻ家族成员的不稳定系数大部分低

于 ４０％ꎬ只有 ７ 个成员不稳定系数在 ４０％ ~ ４８％之

间ꎻ家族成员平均亲水系数在 ０.０１５~０.９４９ 之间ꎻ２９
个甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 蛋白均无信号肽ꎬ亚细胞定位分

析表明成员均定位在质膜上ꎮ
２.２ 蛋白二级结构和跨膜结构分析

甘蔗 ＮＲＡＭＰ 蛋白二级结构和跨膜结构分析

如表 ２ 所示ꎮ ＳｃＮＲＡＭＰ 基因家族的二级结构主要

由 α￣螺旋、无规则卷曲、延伸链和 β￣转角组成ꎬ其
中 α￣螺旋比例最高ꎬ为 ３６.７１％ ~ ６４.３２％ꎬβ￣转角

所占比例最小ꎬ为 １.６２％ ~ ５.０６％ꎻ蛋白家族的二

级结构较为整齐ꎬ除在 Ｓｓｐｏｎ. ０３Ｇ００２４３１０￣２Ｂ 和

Ｓｓｐｏｎ.０３Ｇ００２４３１０￣１Ａ 中所占比例是无规则卷曲>
α￣螺旋>延伸链>β￣转角外ꎬ其余家族成员均为 α￣
螺旋>无规则卷曲 >延伸链 > β￣转角ꎻ２９ 个甘蔗

ＮＲＡＭＰ 家族成员均有跨膜结构ꎬ其数量为 ６ ~ １２
个不等ꎮ 这表明甘蔗 ＮＲＡＭＰ 蛋白为跨膜蛋白ꎬ可
能与其转运重金属离子的功能相适应ꎮ
２.３ 甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 基因保守基序、结构域及基因

结构分析

对甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 基因的保守基序、结构域及

基因结构分析如图 １ 所示ꎮ 通过对保守基序分析

发现 ｍｏｔｉｆ １ 基 序 高 度 保 守ꎬ 在 割 手 密 ２９ 个

ＮＡＲＡＭＰ 家族成员中均存在ꎻ 个别家族成员存在

７６８１１１ 期 刘营等: 甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 基因家族的鉴定与生物信息学分析



表 １　 甘蔗 ＮＲＡＭＰ 蛋白理化特性
Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｓｕｇａｒｃａｎｅ ＮＲＡＭＰ ｐｒｏｔｅｉｎｓ

蛋白 ＩＤ
Ｐｒｏｔｅｉｎ ＩＤ

氨基酸数目
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ

分子量
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｗｅｉｇｈｔ
(Ｄａ)

等电点
ｐＩ

不稳定系数
Ｉｎｓｔａｂｉｌｉｔｙ

ｉｎｄｅｘ

脂肪系数
Ａｌｉｐｈａｔｉｃ
ｉｎｄｅｘ

亲水性的平均值
ＧＲＡＶＹ

亚细胞定位
Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ

Ｓｓｐｏｎ.０２Ｇ００２９６８０￣２Ｂ ５４７ ５９ １２３.６０ ４.８５ ３１.７７ １１１.３５ ０.４５９ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
Ｓｓｐｏｎ.０１Ｇ０００５８６０￣２Ｂ ５１６ ５６ ３４６.０８ ５.７４ ３４.６３ １１３.９９ ０.５４１ 质膜 ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
Ｓｓｐｏｎ.０２Ｇ００２９６９０￣２Ｄ ５８８ ６４ ９３８.６４ ９.０８ ４１.７０ １０７.０４ ０.２７０ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
Ｓｓｐｏｎ.０２Ｇ００２９６８０￣３Ｃ ５３６ ５７ ９７８.４１ ４.８３ ３３.９９ １１３.２６ ０.４７２ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
Ｓｓｐｏｎ.０２Ｇ００２９６９０￣１Ａ ５３８ ５８ ０３４.３７ ４.８５ ３５.５５ １１１.７８ ０.４６８ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
Ｓｓｐｏｎ.０１Ｇ０００５８６０￣１Ｐ ５５１ ６０ ８２５.４１ ６.２８ ３６.０８ １１１.３８ ０.４６４ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
Ｓｓｐｏｎ.０２Ｇ００２９６８０￣４Ｄ ４９８ ５３ ７９９.２１ ４.７７ ３５.７２ １０５.４８ ０.３８８ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
Ｓｓｐｏｎ.０１Ｇ０００５８６０￣１Ａ ５０７ ５５ ４７８.０８ ６.１７ ３３.７９ １１２.７６ ０.５２５ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
Ｓｓｐｏｎ.０２Ｇ００２９６８０￣１Ａ ４６２ ５１ ４１７.００ ９.５９ ４０.１５ １０３.８１ ０.１４７ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
Ｓｓｐｏｎ.０８Ｇ０００３７８０￣３Ｃ ５１６ ５５ ７０８.２１ ８.０３ ３３.０１ １１９.０５ ０.５７２ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
Ｓｓｐｏｎ.０２Ｇ００２１２７０￣１Ａ ５４８ ５９ ６２５.１４ ６.８３ ３８.０１ １１８.８７ ０.５６３ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
Ｓｓｐｏｎ.０４Ｇ００１８９７０￣２Ｂ ６０３ ６５ ３７９.８６ ９.０５ ４０.０５ １０８.５６ ０.４８３ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
Ｓｓｐｏｎ.０２Ｇ００２１２６０￣１Ａ ５４６ ５８ ７５７.４８ ６.５９ ３８.８９ １２４.１４ ０.７２１ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
Ｓｓｐｏｎ.０８Ｇ０００３７８０￣１Ａ ４９０ ５３ １８０.５９ ８.９３ ３１.９８ １１９.９６ ０.５７８ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
Ｓｓｐｏｎ.０８Ｇ０００３７８０￣４Ｄ ４８８ ５２ ７９７.３２ ９.３４ ３３.６７ １２０.８６ ０.６３１ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
Ｓｓｐｏｎ.０４Ｇ００１８９７０￣３Ｃ ４８５ ５２ ４４２.１０ ８.８３ ３３.０１ １２０.０６ ０.７５５ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
Ｓｓｐｏｎ.０２Ｇ００２１２６０￣２Ｃ ５１４ ５５ １７９.２８ ６.２６ ３７.６６ １２５.９７ ０.７４８ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
Ｓｓｐｏｎ.０４Ｇ００１８９７０￣１Ａ ５０４ ５４ ９４５.０９ ９.４３ ３８.６９ １１６.１１ ０.６１２ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
Ｓｓｐｏｎ.０４Ｇ００１８９７０￣４Ｄ ６８８ ７３ ８４２.９１ ９.３８ ４７.１２ ９８.３０ ０.２６７ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
Ｓｓｐｏｎ.０２Ｇ００２１２７０￣２Ｃ ４５０ ４９ ０９３.１０ ８.０７ ３４.０３ １２４.８０ ０.６９６ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
Ｓｓｐｏｎ.０８Ｇ０００３７８０￣２Ｂ ４９４ ５３ ４９７.１７ ９.１９ ３６.４５ １２４.５１ ０.６４６ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
Ｓｓｐｏｎ.０５Ｇ００３８８００￣１Ｄ ４３５ ４６ ９８９.０４ ６.９３ ３４.９７ １０８.８０ ０.５３０ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
Ｓｓｐｏｎ.０３Ｇ００２４３１０￣３Ｃ ７１７ ７７ ８５４.５８ ５.０２ ３７.１０ １０３.０７ ０.３３４ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
Ｓｓｐｏｎ.０３Ｇ００２４３１０￣２Ｂ １ ２７２ １３８ ３２６.４２ ５.９０ ４６.５６ ９２.５６ ０.０２９ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
Ｓｓｐｏｎ.０２Ｇ００５７８１０￣１Ｄ ３０８ ３３ １４４.６９ ７.７０ ４１.３０ １３７.４０ ０.９４９ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
Ｓｓｐｏｎ.０３Ｇ００２４３１０￣１Ａ １ ２６７ １３８ ００８.８８ ５.９７ ４６.０７ ９２.３８ ０.０１５ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
Ｓｓｐｏｎ.０１Ｇ００２５８４０￣２Ｂ ４５６ ４９ ７４９.０３ ６.４０ ３１.０１ １２５.６８ ０.８１２ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
Ｓｓｐｏｎ.０１Ｇ００６１０８０￣１Ｄ ４５８ ５０ ０２７.１７ ６.０５ ３２.７１ １２４.４８ ０.７４２ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
Ｓｓｐｏｎ.０１Ｇ００２５８４０￣１Ａ ３３４ ３６ ３７４.０３ ６.７８ ３０.４２ １２２.５４ ０.７３４ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ

２ 个 ｍｏｔｉｆ ９ꎬ如 Ｓｓｐｏｎ.０２Ｇ００２１６０￣２Ｃ、Ｓｓｐｏｎ.０２Ｇ００５７８１０￣
１Ｄ、Ｓｓｐｏｎ.０２Ｇ００２１６０￣１Ａ 和 Ｓｓｐｏｎ.０２Ｇ００２１２７０￣１Ａ 等ꎻ大
部分家族成员中有 ９ 个保守基序ꎬ而成员 Ｓｓｐｏｎ.
０２Ｇ００２９６８０￣１Ａ、 Ｓｓｐｏｎ. ０５Ｇ００３８８００￣１Ｄ 和 Ｓｓｐｏｎ.
０２Ｇ００５７１８０￣１Ｄ 中最少ꎬ仅有 ６ 个保守基序(图 １ꎬ
表 ３)ꎮ 保守基序的差异可能暗示该基因家族成员

之间在功能上存在差异ꎮ
通过对基因结构分析发现 ＳｃＮＲＡＭＰ 基因家

族全都含有内含子ꎬ并且内含子数目差异较大(为
２~ １１ 个不等)ꎻ部分基因成员在 ５′末端和 ３′末端

不含非翻译区(ｕｎｔｒａｎｓｌａｔｅｄ ｒｅｇｉｏｎꎬＵＴＲ)ꎮ
通过 对 保 守 结 构 域 分 析 发 现ꎬ 除 Ｓｓｐｏｎ.

０２Ｇ００５７８１０￣１Ｄ、Ｓｓｐｏｎ. ０５Ｇ００３８８００￣１Ｄ、 Ｓｓｐｏｎ. ０１Ｇ００２５８４０￣
２Ｂ、Ｓｓｐｏｎ.０１Ｇ００６１０８０￣１Ｄ和 Ｓｓｐｏｎ.０１Ｇ００２５８４０￣１Ａ 这 ５ 位

成员的保守结构域为 Ｎｒａｍｐ ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ 外ꎬ其余

２４ 位家族成员的结构域均为 Ｎｒａｍｐꎮ
２.４ 甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 基因家族顺式作用元件分析

ＳｃＮＲＡＭＰ 基因起始密码子上游 ３ ０００ ｂｐ 启动

子区域顺式作用元件分析结果如图 ２ 所示ꎮ 在

ＳｃＮＲＡＭＰ 基因启动子上含有与生长发育有关的作

用元件ꎬ即 ＣＡＴ￣ｂｏｘ (分生组织调控元件)、 ＲＹ￣
ｅｌｅｍｅｎｔ(种子特异调控元件)ꎻ与激素响应相关的

顺式作用元件ꎬ即 ＡＢＲＥ ( 脱 落 酸 响 应 元 件)、
ＴＧＡＣＧ￣ｍｏｔｉｆ(茉莉酸响应元件)、ＴＣＡ￣ｅｌｅｍｅｎｔ(水

杨酸响应元件)、ＴＧＡ￣ｅｌｅｍｅｎｔ(生长素响应元件)
和 ＴＡＴＣ￣ｂｏｘ / Ｐ￣ｂｏｘ(赤霉素响应元件)ꎻ与非生物

胁迫相关的作用元件ꎬ即 ＴＣ￣ｒｉｃｈ(防御和应激响应

元件) 、ＭＢＳ(干旱响应元件) 、 ＬＴＲ (低温响应元
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Ａ. ＳｃＮＲＡＭＰ 基因的保守基序(ｍｏｔｉｆ)分布ꎬ１０ 个 ｍｏｔｉｆ 用不同颜色的方框表示ꎻ Ｂ. ＳｃＮＲＡＭＰ 基因保守结构域( ｄｏｍａｉｎ)分布ꎻ
Ｃ. ＳｃＮＲＡＭＰ 基因内含子和外显子分布ꎮ 绿色方框表示外显子ꎻ黑色线条表示内含子ꎻ黄色框表示基因的上下游区域ꎮ
Ａ. Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ ｏｆ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆｓ ｉｎ ＳｃＮＲＡＭＰ ｇｅｎｅｓꎬ ｔｅｎ ｐｕｔａｔｉｖｅ ｍｏｔｉｆｓ ａｒｅ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｌｏｒｅｄ ｂｏｘｅｓꎻ Ｂ. Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ ｏｆ ｄｏｍａｉｎｓ
ｉｎ ＳｃＮＲＡＭＰ ｇｅｎｅｓꎻ Ｃ. Ｅｘｏｎ ａｎｄ ｉｎｔｒｏｎ ｏｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎｓ ｏｆ ＳｃＮＲＡＭＰ ｇｅｎｅｓ. Ｇｒｅｅｎ ｂｏｘｅｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｅｘｏｎｓꎻ Ｂｌａｃｋ ｌｉｎｅｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｉｎｔｒｏｎｓꎻ Ｔｈｅ
ｕｐｓｔｒｅａｍ ａｎｄ ｄｏｗｎｓｔｒｅａｍ ｒｅｇｉｏｎｓ ｏｆ ＳｃＮＲＡＭＰ ｇｅｎｅｓ ａｒｅ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｉｎ ｙｅｌｌｏｗ ｂｏｘｅｓ.

图 １　 甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 基因保守基序、结构域及基因结构
Ｆｉｇ. １　 Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆꎬ ｄｏｍａｉｎ ａｎｄ ｇｅｎｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｕｇａｒｃａｎｅ ＳｃＮＲＡＭＰ ｇｅｎｅｓ

图 ２　 甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 基因启动子区域顺式作用元件预测结果
Ｆｉｇ. ２　 Ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｒｅｓｕｌｔ ｏｆ ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｏｍｏｔｅｒｓ ｏｆ ｓｕｇａｒｃａｎｅ ＳｃＮＲＡＭＰ ｇｅｎｅｓ
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图 ３　 甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 基因在染色体上的位置
Ｆｉｇ. ３　 Ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ｏｆ ｓｕｇａｒｃａｎｅ ＳｃＮＲＡＭＰ ｇｅｎｅｓ ｏｎ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅｓ

件)、ＧＴ１￣ｍｏｔｉｆ / Ｇ￣ｂｏｘ、ＭＲＥ 和 Ｉ￣ｂｏｘ(光响应元件)
和 ＡＲＥ(厌氧反应元件)ꎻ与蛋白相关元件ꎬ即 ＭＢＳＩ
和ＭＹＢＨｖ１(ＭＹＢ 转录因子结合位点)及 Ｏ２￣ｓｉｔｅ(玉
米醇溶蛋白代谢调节)ꎮ 进一步分析发现ꎬＧ￣ｂｏｘ、
ＭＲＥ、ＴＧＡＣＧ￣ｍｏｔｉｆ、ＡＢＲＥ 等元件存在于所有成员ꎮ
以上结果表明ꎬＳｃＮＲＡＭＰ 基因家族很有可能通过

ＴＣ￣ｒｉｃｈ ｍｏｔｉｆ 和 ＭＲＥ ｍｏｔｉｆ 等元件参与甘蔗的激素

代谢ꎬ进而影响其对重金属胁迫的响应ꎮ
２.５ 甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 基因的染色体定位

染色体定位结果如图 ３ 所示ꎮ 甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ
基因的 ２９ 个家族成员不均地分布在 １９ 条染色体

上ꎻ染色体 Ｃｈｒ２Ａ 上有 ４ 个基因ꎬ染色体 Ｃｈｒ１Ｂ、染
色体 Ｃｈｒ２Ｃ 和染色体 Ｃｈｒ２Ｄ 上各有 ３ 个基因ꎬ染
色体 Ｃｈｒ１Ａ 上有 ２ 个基因ꎬ其余 １４ 条染色体上各

含有 １ 个基因ꎮ
２.６ 甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 家族的系统发育树

为了解甘蔗割手密和其他禾本科植物 ＮＲＡＭＰ
基因家族的进化关系ꎬ构建了水稻、拟南芥、割手

密、玉米和高粱 ５ 个物种 ＮＲＡＭＰ 家族成员的进化

树(图 ４)ꎮ 由图 ４ 可知ꎬ进化树有 ３ 个分支ꎬ分为 ３
个亚家族ꎮ 亚家族Ⅰ中ꎬ甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 有 １４ 位成

员 ( Ｓｓｐｏｎ. ０５Ｇ００３８８００￣１Ｄ、 Ｓｓｐｏｎ. ０４Ｇ００１８９７０￣３Ｃ、 Ｓｓｐｏｎ.
０４Ｇ００１８９７０￣１Ａ、 Ｓｓｐｏｎ. ０４Ｇ００１８９７０￣２Ｂ、 Ｓｓｐｏｎ. ０４Ｇ００１８９７０￣
４Ｄ、 Ｓｓｐｏｎ. ０２Ｇ００２１２６０￣１Ａ、 Ｓｓｐｏｎ. ０２Ｇ００２１２６０￣２Ｃ、 Ｓｓｐｏｎ.
０２Ｇ００５７８１０￣１Ｄ、Ｓｓｐｏｎ. ０２Ｇ００２１２７０￣１Ａ、 Ｓｓｐｏｎ. ０２Ｇ００２１２７０￣
２Ｃ、 Ｓｓｐｏｎ. ０８Ｇ０００３７８０￣２Ｂ、 Ｓｓｐｏｎ. ０８Ｇ０００３７８０￣１Ａ、 Ｓｓｐｏｎ.
０８Ｇ０００３７８０￣３Ｃ 和 Ｓｓｐｏｎ.０８Ｇ０００３７８０￣４Ｄ)ꎬ与高粱 １４ 位

成员、玉米 １５ 位成员、拟南芥 ２ 位成员和水稻 ４ 位

成员聚为一支ꎮ 亚家族Ⅱ中ꎬ甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 有 ９
位成员 ( Ｓｓｐｏｎ. ０１Ｇ０００５８６０￣２Ｂ、 Ｓｓｐｏｎ. ０１Ｇ０００５８６０￣
１Ａ、 Ｓｓｐｏｎ. ０２Ｇ００２９６８０￣２Ｂ、 Ｓｓｐｏｎ. ０２Ｇ００２９６８０￣１Ａ、
Ｓｓｐｏｎ. ０２Ｇ００２９６８０￣３Ｃ、 Ｓｓｐｏｎ. ０２Ｇ００２９６８０￣４Ｄ、
Ｓｓｐｏｎ. ０２Ｇ００２９６９０￣１Ａ、 Ｓｓｐｏｎ. ０２Ｇ００２９６９０￣２Ｄ 和

Ｓｓｐｏｎ.０１Ｇ０００５８６０￣１Ｐ)ꎬ与高粱 ３ 位成员、玉米 ５ 位

成员、拟南芥 ４ 位成员和水稻 ２ 位成员聚为一支ꎮ
亚家族Ⅲ中ꎬ甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 有 ６ 位成员 ( Ｓｓｐｏｎ.
０３Ｇ００２４３１０￣３Ｃ、 Ｓｓｐｏｎ. ０３Ｇ００２４３１０￣２Ｂ、 Ｓｓｐｏｎ.
０３Ｇ００２４３１０￣１Ａ、 Ｓｓｐｏｎ. ０１Ｇ００２５８４０￣２Ｂ、 Ｓｓｐｏｎ.
０１Ｇ００６１０８０￣１Ｄ 和 Ｓｓｐｏｎ.０１Ｇ００２５８４０￣１Ａ)ꎬ与高粱

５ 位成员和玉米 ７ 位成员聚为一支ꎬ并且在此分枝

上没有拟南芥和水稻的家族成员ꎮ 水稻、拟南芥、
高粱、玉米和甘蔗 ＮＲＡＭＰ 家族成员之间均有同源
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黑色星号表示甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰꎻ 绿色方框表示玉米 ＺｍＮＲＡＭＰꎻ 黄色圆圈表示水稻 ＯｓＮＲＡＭＰꎻ 红色三角形表示拟南芥 ＡｔＮＲＡＭＰꎻ
粉色对号表示高粱 ＳｂＮＲＡＭＰꎮ
Ｂｌａｃｋ ａｓｔｅｒｉｓｋｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｓｕｇａｒｃａｎｅ ＳｃＮＲＡＭＰꎻ Ｇｒｅｅｎ ｂｏｘｅｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｃｏｒｎ ＺｍＮＲＡＭＰꎻ Ｙｅｌｌｏｗ ｃｉｒｃｌｅｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｒｉｃｅ ＯｓＮＲＡＭＰꎻ Ｒｅｄ ｔｒｉａｎｇｌｅｓ
ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ＡｔＮＲＡＭＰꎻ Ｐｉｎｋ ｔｉｃｋｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｓｏｒｇｈｕｍ ＳｂＮＲＡＭＰ.

图 ４　 甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 的系统发育树
Ｆｉｇ. ４　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ｓｕｇａｒｃａｎｅ ＳｃＮＲＡＭＰ

基因ꎬ相比之下玉米与甘蔗的 ＮＲＡＭＰ 基因家族成

员之间亲缘关系更近ꎮ
２.７ 甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 基因组织表达

为了解甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 基因家族成员的功能
与时空表达模式ꎬ本文以公开发表的割手密基因

表达数据分析了 ＳｃＮＲＡＭＰ 基因在不同组织和不

同发育时期的表达情况(图 ５)ꎮ 图 ５ 结果显示ꎬ甘
蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 基因的表达呈现组织特异性ꎮ 其中ꎬ
Ｓｓｐｏｎ. ０４Ｇ００１８９７０￣２Ｂ、 Ｓｓｐｏｎ. ０４Ｇ００１８９７０￣４Ｄ、
Ｓｓｐｏｎ.０４Ｇ００１８９７０￣１Ａ、Ｓｓｐｏｎ. ０４Ｇ００１８９７０￣３Ｃ 等基

因在茎成熟期(Ｍ￣ｓ￣３、６、９)表达量较高ꎬ在前成熟

期和发芽期表达量较低ꎻ Ｓｓｐｏｎ. ０３Ｇ００２４３１０￣３Ｃ、
Ｓｓｐｏｎ. ０３Ｇ００２４３１０￣２Ｂ、 Ｓｓｐｏｎ. ０３Ｇ００２４３１０￣１Ａ、
Ｓｓｐｏｎ. ０１Ｇ００２５８４０￣２Ｂ 和 Ｓｓｐｏｎ. ０１Ｇ００６１０８０￣１Ｄ ５
个成员在发育期叶中的表达量高于前成熟期和成

熟期ꎮ 另 外ꎬ ２９ 个 家 族 成 员 中 仅 有 １ 个 成 员

Ｓｓｐｏｎ.０５Ｇ００３８８００￣１Ｄ 的表达量 ＦＰＫＭ 值为 ０ꎬ表
明其在各发育时期和组织部位均未表达ꎮ

３　 讨论与结论

本研究对甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 基因家族成员进行理

１７８１１１ 期 刘营等: 甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 基因家族的鉴定与生物信息学分析



Ｓ. 实生苗期ꎻ Ｐ. 成熟前期ꎻ Ｍ. 成熟期ꎻ ｓ. 茎ꎻ ｌ. 叶ꎻ ３. 甘蔗茎第 ３ 节ꎻ ６. 甘蔗茎第 ６ 节ꎻ ９. 甘蔗茎第 ９ 节ꎮ
Ｓ. Ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｔａｇｅꎻ Ｐ. Ｅａｒｌｙ ｍａｔｕｒｉｔｙ ｓｔａｇｅꎻ Ｍ. Ｍａｔｕｒｅ ｓｔａｇｅꎻ ｓ. Ｓｔｅａｍꎻ ｌ. Ｌｅａｆꎻ ３. Ｓｅｃｔｉｏｎ ３ ｏｆ ｓｕｇａｒｃａｎｅ ｓｔｅｍꎻ ６. Ｓｅｃｔｉｏｎ ６ ｏｆ ｓｕｇａｒｃａｎｅ ｓｔｅｍꎻ
９. Ｓｅｃｔｉｏｎ ９ ｏｆ ｓｕｇａｒｃａｎｅ ｓｔｅｍ.

图 ５　 甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 基因表达模式分析
Ｆｉｇ. ５　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｕｇａｒｃａｎｅ ＳｃＮＲＡＭＰ ｇｅｎｅｓ

化特性分析发现ꎬ不同的 ＮＲＡＭＰ 蛋白序列有较大

的差异ꎬ氨基酸长度为 ３３４~１ ２７２ ａａꎬ等电点跨度较

大(４.７７~９.４３)ꎬ表明其编码蛋白能适应不同的酸

碱环境ꎮ 本研究中ꎬ甘蔗 ＮＲＡＭＰ 蛋白不稳定系数

均小于 ４０％ꎬ表明其稳定性较好ꎻ蛋白的平均亲水

系数介于 ０.０１５~ ０.９４９ 之间ꎬ表明其是一类相对疏

水的蛋白ꎻ２９ 个家族成员分布在 １９ 条染色体上ꎬ染
色体 Ｃｈｒ２Ａ 上最多ꎬ 有 ４ 个家族成员ꎻ 割手密

ＮＲＡＭＰ 蛋白所有成员均有 ６~１２ 个跨膜结构域ꎬ均
分布在质膜上ꎬ可能与其具有转运重金属离子的功

能相适应ꎮ 基因结构分析显示ꎬ所有家族成员均具

有内含子ꎮ
甘蔗割手密基因组中共鉴定出 ２９ 个 ＳｃＮＲＡＭＰ

基因ꎬ与水稻(６ 个成员)和拟南芥(６ 个成员)相比ꎬ
ＳｃＮＲＡＭＰ 基因家族成员的数量明显要多ꎬ推测可能

与甘蔗是多倍体且基因组庞大有关ꎬ尤其是甘蔗作

为多倍体植物ꎬ其在多倍化进程中的全基因组复制

促进了甘蔗基因组含量的提高及其基因家族的扩

张ꎬ这与相关研究茄科植物高度变异的基因家族在

全基因组复制和基因的串联重复引起基因组的含

量增加和基因家族扩张的观点一致(Ｍäｓｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００１ꎻＺｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻＴｉａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１ꎻＷａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ 拟南芥和水稻的基因组大小分别为

１２５ Ｍｂ 和 ４６６ Ｍｂꎬ而甘蔗割手密的基因组大小则

达到了 ３.３６ Ｇｂꎮ 此外ꎬ拟南芥和水稻均为二倍体ꎬ
甘蔗为八倍体ꎬ而测序的甘蔗品种割手密 ＡＰ８５￣４４１
则是甘蔗八倍体 ＳＥＳ２０８ 单花粉培育得到的整倍体

(四倍体)ꎬ理论上现代甘蔗栽培种(多为异源八倍

体且为非整倍体)具有的 ＳｃＮＲＡＭＰ 家族成员应多

于 ２９ 个(陈如凯ꎬ ２０１１ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ
基因结构和基序组成的分析ꎬ可为基因家族的

进化关系提供重要依据(Ｂｏｕｄｅｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１)ꎮ 对

ＳｃＮＲＡＭＰ 基因结构分析发现的同一亚家族的大多

数基因在外显子、基序或非翻译区具有类似的结构

特征ꎬ这一现象与其他物种的 ＮＲＡＭＰ 蛋白家族相

似(Ｂｅｌｏｕｃｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９７ꎻＬａｎｑｕａｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)ꎬ如
ＡｔＮＲＡＭＰ３ 和 ＡｔＮＲＡＭＰ４ 的基因结构相似ꎬ并且对

Ｆｅ２ ＋ 都有极高运输能力 ( Ｌａｎｑｕａｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)ꎻ
ＯｓＮｒａｍｐ１、ＯｓＮｒａｍｐ２ 和 ＯｓＮｒａｍｐ３ 序列的相似性为

６４％~７５％(Ｂｅｌｏｕｃｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９７)ꎬ推测甘蔗 ＮＲＡＭＰ

２７８１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



表 ２　 甘蔗 ＮＲＡＭＰ 蛋白二级结构组成

及跨膜结构预测结果
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅ

ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｓｕｇａｒｃａｎｅ ＮＲＡＭＰ ｐｒｏｔｅｉｎｓ

蛋白 ＩＤ
Ｐｒｏｔｅｉｎ ＩＤ

α￣螺旋
α￣ｈｅｌｉｘ
(％)

延伸链
Ｅｘｔｅｎ￣
ｄｅｄ
ｃｈａｉｎ
(％)

β￣转角
β￣ｔｕｒｎ
(％)

无规则
卷曲

Ｒａｎｄｏｍ
ｃｏｉｌ
(％)

跨膜
结构数
Ｎｕｍｂｅｒ

ｏｆ
ｔｒａｎｓｍｅｍ￣

ｂｒａｎｅ

Ｓｓｐｏｎ.０２Ｇ００２９６８０￣２Ｂ ５７.２２ １１.１５ ３.６６ ２７.９７ １１
Ｓｓｐｏｎ.０１Ｇ０００５８６０￣２Ｂ ５７.５６ １０.０８ ３.１０ ２９.２６ １０
Ｓｓｐｏｎ.０２Ｇ００２９６９０￣２Ｄ ５３.５７ １２.５９ ３.０６ ３０.７８ １１
Ｓｓｐｏｎ.０２Ｇ００２９６８０￣３Ｃ ５７.６５ １１.３８ ２.９９ ２７.９９ １１
Ｓｓｐｏｎ.０２Ｇ００２９６９０￣１Ａ ５８.５５ １１.１５ ３.９０ ２６.３９ １１
Ｓｓｐｏｎ.０１Ｇ０００５８６０￣１Ｐ ５７.９９ １１.９０ ３.３５ ２６.７７ ８
Ｓｓｐｏｎ.０２Ｇ００２９６８０￣４Ｄ ５３.６１ １３.４５ ３.４１ ２９.５２ ９
Ｓｓｐｏｎ.０１Ｇ０００５８６０￣１Ａ ５７.４０ １１.０５ ２.１７ ２９.３９ １０
Ｓｓｐｏｎ.０２Ｇ００２９６８０￣１Ａ ５８.０１ １３.８５ ３.０３ ２５.１１ ６
Ｓｓｐｏｎ.０８Ｇ０００３７８０￣３Ｃ ５２.９１ １３.９５ ３.１０ ３０.０４ １０
Ｓｓｐｏｎ.０２Ｇ００２１２７０￣１Ａ ５３.４７ １２.２３ ３.１０ ３１.２０ １１
Ｓｓｐｏｎ.０４Ｇ００１８９７０￣２Ｂ ５３.９０ １２.７７ ３.６５ ２９.２８ １０
Ｓｓｐｏｎ.０２Ｇ００２１２６０￣１Ａ ５５.３１ １５.３８ ２.７５ ２６.５６ １１
Ｓｓｐｏｎ.０８Ｇ０００３７８０￣１Ａ ５４.６９ １１.８４ ３.０６ ３０.４１ １０
Ｓｓｐｏｎ.０８Ｇ０００３７８０￣４Ｄ ５１.４３ １３.５２ ４.５２ ３０.５３ １０
Ｓｓｐｏｎ.０４Ｇ００１８９７０￣３Ｃ ６４.３２ ９.２８ ２.８９ ２３.５１ １１
Ｓｓｐｏｎ.０２Ｇ００２１２６０￣２Ｃ ５５.８４ １５.９５ ５.０６ ２３.１５ １０
Ｓｓｐｏｎ.０４Ｇ００１８９７０￣１Ａ ６１.１１ １２.９０ ２.１８ ２３.８１ ９
Ｓｓｐｏｎ.０４Ｇ００１８９７０￣４Ｄ ４３.３１ １１.９２ ４.３６ ４０.４１ ９
Ｓｓｐｏｎ.０２Ｇ００２１２７０￣２Ｃ ５４.００ １５.３３ ４.６７ ２６.００ ９
Ｓｓｐｏｎ.０８Ｇ０００３７８０￣２Ｂ ４８.５８ １５.７９ １.６２ ３４.０１ １０
Ｓｓｐｏｎ.０５Ｇ００３８８００￣１Ｄ ４６.４４ １８.１６ ４.３７ ３１.０３ ７
Ｓｓｐｏｎ.０３Ｇ００２４３１０￣３Ｃ ４７.５６ １３.９５ ２.６５ ３５.８４ １２
Ｓｓｐｏｎ.０３Ｇ００２４３１０￣２Ｂ ３６.７１ １２.３４ ２.８３ ４８.１１ １１
Ｓｓｐｏｎ.０２Ｇ００５７８１０￣１Ｄ ５３.９０ ２０.７８ ３.５７ ２１.７５ ８
Ｓｓｐｏｎ.０３Ｇ００２４３１０￣１Ａ ３６.７８ １２.６３ ２.９２ ４７.６７ １１
Ｓｓｐｏｎ.０１Ｇ００２５８４０￣２Ｂ ５４.１７ １７.１１ ３.０７ ２５.６６ ９
Ｓｓｐｏｎ.０１Ｇ００６１０８０￣１Ｄ ５３.０６ １８.７８ ３.２８ ２４.８９ ８
Ｓｓｐｏｎ.０１Ｇ００２５８４０￣１Ａ ５５.０９ １９.７６ ４.１９ ２０.９６ ６

蛋白同一亚家族的成员在功能上可能相似ꎮ 通过

对甘蔗割手密、水稻、高粱、玉米 ４ 种单子叶植物和

拟南芥 １ 种双子叶植物的系统进化分析ꎬ可将 ２９ 个

ＳｃＮＲＡＭＰ 家族成员分为 ３ 个亚家族ꎮ 在亚家族Ⅲ
中ꎬ进化树分支上只有高粱(５ 位成员)、玉米 (７ 位

成员) 和割手密(６ 位成员)的家族成员ꎬ没有水稻

和拟南芥的成员ꎬ推测甘蔗割手密 ＮＲＡＭＰ 亚家族

Ⅲ中的这 ６ 位成员可能存在着与水稻和拟南芥的

ＮＲＡＭＰ 蛋白家族不一样的特殊功能ꎬ而这个亚家

族的特殊功能在高粱和玉米中却可能存在ꎮ
植物启动子作为植物功能基因表达调控的最

表 ３　 甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 基因保守基序 ｌｏｇｏ
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｖｅ ｍｏｔｉｆ ｌｏｇｏ ｏｆ ｓｕｇａｒｃａｎｅ ＳｃＮＲＡＭＰ ｇｅｎｅｓ

基序
Ｍｏｔｉｆ

Ｅ 值
Ｅ ｖａｌｕｅ

长度
Ｌｅｎｇｔｈ (ｂｐ)

序列标志
Ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｌｏｇｏ

ｍｏｔｉｆ １ ６.２ｅ￣５９４ ３８

ｍｏｔｉｆ ２ ３.５ｅ￣４４７ ２９

ｍｏｔｉｆ ３ ３.７ｅ￣４５３ ３４

ｍｏｔｉｆ ４ ４.２ｅ￣４８１ ５０

ｍｏｔｉｆ ５ ３.６ｅ￣４６４ ４０

ｍｏｔｉｆ ６ ４２ｅ￣３９９ ４１

ｍｏｔｉｆ ７ ９.４ｅ￣３０６ ３４

ｍｏｔｉｆ ８ ３.８ｅ￣２２９ ２１

ｍｏｔｉｆ ９ ２.２ｅ￣２０６ ２１

ｍｏｔｉｆ １０ ２.５ｅ￣１２９ ２２

重要顺式元件之一ꎬ启动子分析有助于阐明基因

表达的调控和响应机制ꎮ 通过对启动子区域的顺

式作用元件分析ꎬ可以得到植物关于响应特定生

物胁迫或非生物胁迫的重要元件ꎬ并由此推测甘

蔗割手密种可能通过光响应因子、 激素响应元件

和抗逆响应因子( ＴＣ￣ｒｉｃｈ ｍｏｔｉｆ)等元件间的相互

作用形成复杂的代谢调控网络来响应和应对重金

属胁迫ꎮ 这与水稻 ＮＲＡＭＰ 基因受到 ＪＡ、ＡＢＡ 等

激素的调控来应对病原菌侵染、外界防御信号和

金属离子ꎬ从而参与植物的防御反应一致(Ｚｈｏｕ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００４)ꎮ 在对甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 基因上游 ３ ０００
ｂｐ 区域研究发现ꎬ成员中大部分均含有茉莉酸响

应元件( ＴＧＡＣＧ￣ｍｏｔｉｆ)和生长素响应元件( ＴＧＡ￣
ｅｌｅｍｅｎｔ)ꎬ推断该基因家族在进化过程中可能具有

与植 物 生 长 和 逆 境 胁 迫 相 关 的 功 能ꎮ 甘 蔗

ＳｃＮＲＡＭＰ 基 因 的 表 达 具 有 组 织 特 异 性ꎬ 甘 蔗

ＳｃＮＲＡＭＰ 基因主要在特定组织和器官中表达ꎬ
Ｓｓｐｏｎ. ０１Ｇ００２５８４０￣２Ｂ 和 Ｓｓｐｏｎ. ０１Ｇ００６１０８０￣１Ｄ ２
位成员在种子发芽期的叶和茎中的表达量明显高

于其他时期ꎮ 对各时期和各组织高表达的基因分

析发 现ꎬ家 族 成 员 均 具 有 ＭＢＳ、 ＡＢＲＥ 和 ＴＣＡ￣
ｅｌｅｍｅｎｔ 等与激素响应相关的作用元件ꎬ推测其参

３７８１１１ 期 刘营等: 甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 基因家族的鉴定与生物信息学分析



与激素代谢过程进而影响甘蔗对重金属胁迫的

响应ꎮ
目前ꎬＮＲＡＭＰ 基因家族在菜豆( Ｉｓｈｉｄａ ｅｔ ａｌ.ꎬ

２０１８)、大豆(Ｑｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)和甘蓝型油菜(Ｍｅｎｇ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)等经济作物上已被广泛研究ꎮ 由于甘

蔗作为重要的糖料作物和能源作物ꎬ关系着我国乃

至世界人民的食糖安全ꎬ因此降低重金属胁迫对甘

蔗产量及含糖量的影响ꎬ了解 ＳｃＮＲＡＭＰ 等基因家族

转运重金属离子的分子机制尤其必要ꎮ 本文通过

对甘蔗割手密中 ２９ 个 ＳｃＮＲＡＭＰ 基因家族成员的全

基因组分析ꎬ有利于阐明甘蔗 ＳｃＮＲＡＭＰ 基因家族的

功能ꎬ并为甘蔗的分子育种尤其是应对重金属胁迫

的研究提供了重要的候选基因ꎮ
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