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　　光是影响植物生长发育的最重要的环境因子之
一。为了感知生长环境中的光信号并对各种光信号

的变化及时做出响应，植物进化出了不同的光受体，

通过光受体的调节使环境因子达到最适宜植物生长

发育的状态［１］。先前的研究表明，植物共进化出四

种光受体，分别包括感受红光和远红光的光敏色素（

Ｐｈｙ）［２］，感受蓝光的隐花色素（Ｃｒｙ）和向光蛋白（
Ｐｈｏｔ）［３－４］以及感受紫外光蓝光的 ＵＶＢ受体（ＵＶ
Ｂｒｅｃｅｐｔｏｒ）［４－５］，其中，感受红光和远红光的光受体
光敏色素是目前研究较清楚的光受体，参与了植物



林　业　科　学　研　究 第３１卷

从种子萌发到成熟的整个生长发育过程［６－７］。光敏

色素是一种可溶性色素蛋白，在植物体内存在两种

状态，分别是具有生物活性的远红光吸收型（ＦＲａｂ
ｓｏｒｂｉｎｇｆｏｒｍ，Ｐｆｒ）和不具有生物活性的红光吸收型
（Ｒａｂｓｏｒｂｉｎｇｆｏｒｍ，Ｐｒ），且这两种光敏色素可以在
红光和远红光的照射下进行相互转换［８］。

在拟南芥基因组中共发现了５个光敏色素基因
（ＰｈｙＡＥ）［９－１０］，根据其在光下的稳定性不同，拟南
芥光敏色素可以分为Ⅰ型光敏色素和Ⅱ型光敏色
素。Ⅰ型光敏色素主要存在于黄化幼苗中，遇光极
易降解，ＰｈｙＡ属于Ⅰ型光敏色素；Ⅱ型光敏色素主
要存在于绿色组织中，遇光稳定，ＰｈｙＢＥ属于Ⅱ型
光敏色素［８，１１］。在暗生长的黄化幼苗中，光敏色素

以不具有生物活性的状态定位于细胞质中；感受到

红光后，光敏色素转变为具有生物活性的远红光吸

收型定位于细胞核中，并与细胞核内的其它蛋白质

发生相互作用［１２－１４］。研究表明，光敏色素相互作用

因子（ＰＩＦ）能够直接与具有生物活性的光敏色素结
合而启始光信号的传导［１５－１６］。

ＰＩＦｓ属于 ｂＨＬＨ（ｂａｓｉｃｈｅｌｉｘｌｏｏｐｈｅｌｉｘ）转录因
子家族的一个亚家族，也称作 ＰＩＬｓ（ｐｈｙｔｏｃｈｒｏｍｅｉｎ
ｔｅｒａｃｔｉｎｇｆａｃｔｏｒｌｉｋｅ），能够与具有生物活性型的光敏
色素相互作用［１７］。研究表明，大部分ＰＩＦｓ蛋白质在
Ｎ端具有保守的 ＡＰＢ结构域（ａｃｔｉｖｅｐｈｙｔｏｃｈｒｏｍｅ
ｂｉｎｄｉｎｇｄｏｍａｉｎ），ＡＰＢ结构域是 ＰＩＦｓ与具有生物活
性型光敏色素相结合的不可或缺的元件［１８］。拟南

芥中至少有７个ＰＩＦｓ成员，ＰＩＦ１、ＰＩＦ３、ＰＩＦ４、ＰＩＦ５、
ＰＩＦ６、ＰＩＦ７和 ＰＩＦ８［１８－２４］，其中，ＰＩＦ３是利用 ＰＨＹＢ
作为诱饵通过酵母双杂交筛选出来的最早的 ＰＩＦｓ
家族成员［２０］。免疫共沉淀结果表明，ＰＩＦ３能与具有
生物活性型的 ＰｈｙＡ和 ＰｈｙＢ的 Ｃ端相结合。拟南
芥中只有ＰＩＦ１和ＰＩＦ３能够同时与ＰｈｙＡ和ＰｈｙＢ相
互作用，而 ＰＩＦ４ＰＩＦ８只能与 ＰｈｙＢ相互作用［２５］。

拟南芥ＰＩＦ基因家族成员在下胚轴伸长和幼苗避荫
反应等过程发挥了重要作用［２６－２９］。ＰＩＦ３参与黄花
幼苗的形成，在幼苗由黑暗至光照和由光照至黑暗

过程中起着重要作用［３０］。ＰＩＦ１参与光诱导的种子
萌发，抑制下胚轴伸长，负调控叶绿素合成［２１］。

ＰＩＦ４正调控气孔的发育，ＰＩＦ４、ＰＩＦ５和 ＰＩＦ７受光
周期的调控而影响下胚轴延伸［３１］。此外，ＰＩＦ类的
转录因子还具有与靶基因启动子区顺式调控元件

Ｇｂｏｘ（ＣＡＣＧＴＧ）相结合的 ＤＮＡ结合结构域［２１］。

这些研究结果表明，ＰＩＦ类转录因子在调控种子萌

发、幼苗脱黄化以及开花时间等发育过程具有重要

作用。

杨树是多年生木本植物，光是调控其生长发育

的重要环境信号之一，光信号的变化使杨树需要具

备适应不同发育状态的能力。ＰＩＦ作为光敏色素相
互作用因子，对光环境的变化做出相应的改变调整

其达到最适宜树木生长的状态；但目前对于杨树的

ＰｔＰＩＦ基因家族成员在基因组中分布及其表达模式
却鲜见报道。为此，本研究利用生物信息学对杨树

ＰｔＰＩＦ基因家族成员进行了系统进化分析，鉴定其
基因结构、保守结构域，分析了不同家族成员的组织

表达特性及其在不同非生物胁迫下的表达规律，研

究结果为以后深入解析杨树ＰｔＰＩＦ基因的功能奠定
了基础。

１　材料与方法
１．１　实验材料

实验所用材料毛果杨（ＰｏｐｕｌｕｓｔｒｉｃｈｏｃａｒｐａＴｏｒｒ．
＆Ｇｒａｙ）由中国林业科学研究院林木遗传育种国家
重点实验室保存。

１．２　实验试剂
ＲＮＡ提取试剂盒 ＲＮｅａｓｙＰｌａｎｔ；Ｍｉｎｉ与 ＲＮａｓｅ

ｆｒｅｅＤＮａｓｅⅠ均购买于 Ｑｉａｇｅｎ公司；反转录试剂盒
ＳｕｐｅｒｓｃｒｉｐｔⅢ ＦｉｒｓｔｓｔｒａｎｄＫｉｔ以及 ＰＣＲ所用试剂均
购买于 Ｔａｋａｒａ公司。采用 Ｐｒｉｍｅｒ５．０软件设计引
物，实验所需引物在Ｉｎｖｉｔｒｏｇｅｎ公司合成。
１．３　杨树ＰＩＦ基因序列的获取与分析

首先获取 ＴＡＩＲ（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ．ｏｒｇ／）
数据库中已公布的拟南芥ＰＩＦ基因及其编码的蛋白
质序列，并用得到的拟南芥ＰＩＦ蛋白序列作为诱饵，
在杨树基因组数据库（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ．ｎｅｔ／
ｐｏｐｌａｒ．ｐｈｐ）中通过 ｂｌａｓｔｐ比对检索，获得 ＰＩＦ直系
同源序列。使用 ＭＥＧＡ５．０软件中的 ＮｅｉｇｈｂｏｒＪｏｉｎ
ｉｎｇ（ＮＪ）法构建系统发育进化树。杨树ＰｔＰＩＦ蛋白的
基本理化性质采用 ＰｒｏｔＰａｒａｍ（ｈｔｔｐ：／／ｗｅｂ．ｅｘｐａｓｙ．
ｏｒｇ／ｐｏｒｔｐａｒａｍ／）分析完成。使用 ＧｅｎｅＳｔｒｕｃｔｕｒｅＤｉｓ
ｐｌａｙＳｅｒｖｅｒ（ｈｔｔｐ：／／ｇｓｄｓ．ｃｂｉ．ｐｋｕ．ｅｄｕ．ｃｎ／）软件分析
杨树ＰｔＰＩＦ基因的外显子及内含子结构。使用在线
软件 ＭＥＭＥ（ｈｔｔｐ：／／ｍｅｍｅｓｕｉｔｅ．ｏｒｇ／）分析杨树 Ｐｔ
ＰＩＦ蛋白的结构域。
１．４　杨树ＰＩＦ基因组织特异性表达分析

使用ＲＮＡ提取试剂盒（ＲＮｅａｓｙＰｌａｎｔＫｉｔ）提取
毛果杨的幼叶、成熟叶、初生茎、次生茎和根的总

０２
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ＲＮＡ，反转录合成 ｃＤＮＡ第一链，并以 ｃＤＮＡ为模板
进行 ｑＲＴＰＣＲ。反应体系为：ＬｉｇｈｔＣｙｃｌｅｒ８０２×
ＳＹＢＲＰｒｅｍｉｘＥｘＴａｑＴＭ１０μＬ，５′引物（１０μｍｏｌ·
Ｌ－１）０．８μＬ，３′引物（１０μｍｏｌ· Ｌ－１）０．８μＬ，ｃＤＮＡ２
μＬ，超纯水６．４μＬ；反应程序为：９４℃３０ｓ；９４℃１２ｓ，
５８℃３０ｓ，７２℃４０ｓ，４５个循环。引物序列见表１。

表１　实时荧光定量ＰＣＲ所用引物序列
Ｔａｂｌｅ１　Ｔｈｅｐｒｉｍｅｒｐａｉｒｓｅｑｕｅｎｃｅｓｕｓｅｄｆｏｒｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ

ｒｅａｌｔｉｍｅＰＣＲ
引物

Ｐｒｉｍｅｒ
引物序列（５′－３′）

Ｐｒｉｍｅｒｓｅｑｕｅｎｃｅ（５′－３′）
ＰｔＰＩＦ１Ｆ ＴＡＣＣＴＧＧＴＡＣＴＡＡＡＧＡＧＡＴＣＣＧＡＴＣ
ＰｔＰＩＦ１Ｒ ＧＡＧＧＡＴＡＴＡＧＣＡＡＡＴＣＧＧＣＧ
ＰｔＰＩＦ３ａＦ ＣＡＡＧＴＡＧＴＡＧＣＡＡＴＣＣＧＧＣＴＧ
ＰｔＰＩＦ３ａＲ ＧＧＡＡＴＴＧＴＡＧＣＣＴＣＡＧＧＴＡＧＣＴ
ＰｔＰＩＦ３ｂＦ ＡＡＴＡＡＴＣＴＡＴＧＴＧＣＡＧＧＡＴＧＣＴＧＡ
ＰｔＰＩＦ３ｂＲ ＣＴＣＡＴＴＧＡＴＣＣＴＡＴＣＣＣＴＴＣＧ
ＰｔＰＩＦ４／５ａＦ ＣＡＴＡＧＡＧＣＣＡＧＡＣＡＡＴＧＡＧＣＴＡＧＴＡ
ＰｔＰＩＦ４／５ａＲ ＣＴＴＧＡＡＴＣＡＡＡＴＧＡＣＴＴＧＡＡＴＴＣＡＧ
ＰｔＰＩＦ４／５ｂＦ ＴＧＧＡＡＧＧＡＡＡＧＴＣＧＧＣＴＡＣＡ
ＰｔＰＩＦ４／５ｂＲ ＴＧＡＧＧＴＴＴＡＴＴＧＴＴＧＴＴＧＡＧＴＴＧＴＣ
ＰｔＰＩＦ８ａＦ ＡＡＴＧＧＧＡＡＴＧＧＧＡＡＴＧＧＧ
ＰｔＰＩＦ８ａＲ ＧＧＣＡＴＴＡＣＣＧＴＧＧＣＴＧＡＡ
ＰｔＰＩＦ８ｂＦ ＣＡＧＴＡＣＴＧＧＴＴＣＧＧＡＣＣＡＴＧＡ
ＰｔＰＩＦ８ｂＲ ＧＣＴＧＧＧＣＣＧＧＡＧＴＣＴＡＴＣ
ＰｔＰＩＦ９ａＦ ＡＴＣＡＡＣＧＴＣＴＴＣＴＴＣＣＴＣＡＴＴＴＡＴＡ
ＰｔＰＩＦ９ａＲ ＧＴＣＴＣＧＴＴＣＴＣＡＣＡＴＴＣＣＣＡＧ
ＰｔＰＩＦ９ｂＦ ＡＧＣＴＣＡＧＡＧＣＡＡＡＡＴＴＣＴＣＴＴＡＡＴＣ
ＰｔＰＩＦ９ｂＲ ＣＧＴＧＧＡＣＡＧＡＴＴＧＡＡＡＧＧＴＧ
ＰｔＰＩＦ１０Ｆ ＴＴＣＡＡＴＧＡＣＣＡＡＣＡＡＴＡＴＣＴＡＡＴＧＧ
ＰｔＰＩＦ１０Ｒ ＡＣＣＴＣＴＴＡＣＴＧＧＴＡＧＴＧＧＣＡＴＡＧＴＴ
ＰｔＡｃｔｉｎＦ ＧＴＣＣＴＴＣＴＡＡＣＴＴＣＣＣＡＡＣＡＧＴＧＣ
ＰｔＡｃｔｉｎＲ ＧＡＣＴＡＣＣＡＡＡＧＴＧＴＣＴＧＡＣＣＡＣＣＡ

１．５　材料处理
毛果杨组培苗培养１个月后，转移至人工气候

箱中用Ｈｏｇａｌａｎｄ营养液水培。水培１５ｄ后，分别进
行４℃低温处理、干旱处理（１０％ ＰＥＧ６０００）及盐处

理（１５０ｍｍｏｌ· Ｌ－１ＮａＣｌ），于处理６、１２、２４、３６ｈ后
取由顶端数的第４片叶片，每个处理设置３个重复，
每次重复３株，以未处理的毛果杨作为对照。
１．６　实时荧光定量ＰＣＲ分析

使用 ＲＮｅａｓｙＰｌａｎｔＭｉｎｉ试剂盒与 ＲＮａｓｅｆｒｅｅ
ＤＮａｓｅⅠ试剂盒提取处理后杨树叶片的 ＲＮＡ，使用
反转录试剂盒ＳｕｐｅｒｓｃｒｉｐｔⅢ ＦｉｒｓｔｓｔｒａｎｄＫｉｔ合成ｃＤ
ＮＡ第一链。使用 Ｐｒｉｍｅｒ５．０在杨树 ＰＩＦ基因核苷
酸序列的非保守区设计定量 ＰＣＲ扩增引物（表１），
引物序列的ＧＣ含量低于３０％，Ｔｍ值为５８ ６０℃，
并由Ｉｎｖｉｔｒｏｇｅｎ公司合成。实时荧光定量 ＰＣＲ根据
ＳＹＢＲＰｒｅｍｉｘＥｘＴａｑＴＭⅡｋｉｔ（ＴａＫａＲａＤａｌｉａｎ，Ｃｈｉ
ｎａ）和Ｒｏｃｈｅ４８０实时荧光定量 ＰＣＲ仪的使用说明
进行操作。反应体系为：ＬｉｇｈｔＣｙｃｌｅｒ４８０２×ＳＹＢＲ
ＰｒｅｍｉｘＥｘＴａｑＴＭ１０μＬ，上下游引物各０．８μＬ，ｃＤＮＡ
２μＬ，ｄｄＨ２Ｏ６．４μＬ。选取杨树Ａｃｔｉｎ（基因序列号：
ＥＦ４１８７９２．１）作为内参基因。每个 ｃＤＮＡ模板设置
四个重复，所有实验重复三次，采用２－ΔΔＣｔ计算方法
进行数据分析。

２　结果与分析
２．１　基因序列分析

通过序列比对分析，在杨树基因组数据库中共

筛选得到 １０个 ＰｔＰＩＦ基因成员（表 ２）。这 １０个
ＰＩＦ基因长度为２８１０ ６０６４ｂｐ，所编码的蛋白序
列长度为３１０ ７４２ａａ，蛋白质分子质量介于３３
７９ｋＤａ，等电点为５．４２ ９．１７，既有酸性蛋白，又有
碱性蛋白。使用 ＮＪ法构建基于杨树和拟南芥 ＰＩＦ
成员序列的系统发育进化树（图１），根据聚类结果，
将杨树１０个ＰＩＦ家族成员基因分别命名为ＰｔＰＩＦ１、
ＰｔＰＩＦ３ａ、ＰｔＰＩＦ３ｂ、ＰｔＰＩＦ４／５ａ、ＰｔＰＩＦ４／５ｂ、ＰｔＰＩＦ８ａ、
ＰｔＰＩＦ８ｂ、ＰｔＰＩＦ９ａ、ＰｔＰＩＦ９ｂ和ＰｔＰＩＦ１０。

表２　ＰｔＰＩＦｓ基因成员的基本信息
Ｔａｂｌｅ２　ＢａｓｉｃｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎｏｆＰｔＰＩＦｆａｍｉｌｙｍｅｍｂｅｒｓｉｎＰｏｐｕｌｕｓ

基因名

Ｇｅｎｅ
基因号

Ｇｅｎｅｎｕｍｂｅｒ
基因在染色体上的位置

Ｌｏｃａｔｉｏｎ
基因长度

Ｌｅｎｇｔｈｏｆｇｅｎｅ／ｂｐ
蛋白质长度

Ｌｅｎｇｔｈｏｆｐｒｏｔｅｉｎ／ａａ
等电点／分子量
ｐＩ／（ＭＷ／ｋＤａ）

ＰｔＰＩＦ１ Ｐｏｔｒｉ．００２Ｇ２５２８００ Ｃｈｒ０２（－）２４１８７０２２－２４１９３０８５ ６０６４ ６１５ ７．２９／（６７．３６６００）
ＰｔＰＩＦ３ａ Ｐｏｔｒｉ．００５Ｇ００１８００ Ｃｈｒ０５（－）１０７９６９－１１１９９２ ４０２４ ７４２ ５．８９／（７９．７８４４１）
ＰｔＰＩＦ３ｂ Ｐｏｔｒｉ．０１３Ｇ００１３００ Ｃｈｒ１３（－）８６１２２－９１４２８ ５３０７ ７１９ ５．６１／（７７．６２０７９）
ＰｔＰＩＦ４／５ａ Ｐｏｔｒｉ．００２Ｇ０５５４００ Ｃｈｒ０２（－）３７０５３０３－３７０９５４５ ４２４３ ５８３ ６．１３／（６４．１６４７９）
ＰｔＰＩＦ４／５ｂ Ｐｏｔｒｉ．００５Ｇ２０７２００ Ｃｈｒ０５（＋）２２１５３１０４－２２１５６７４４ ３６４１ ４７８ ９．１７／（５２．３１１３６）
ＰｔＰＩＦ８ａ Ｐｏｔｒｉ．００２Ｇ１４３３００ Ｃｈｒ０２（＋）１０６５１０６３－１０６５５２６６ ４２０４ ４８４ ８．８０／（５２．７１５５８）
ＰｔＰＩＦ８ｂ Ｐｏｔｒｉ．０１４Ｇ０６６５００ Ｃｈｒ１４（－）５４０２１５９－５４０６８４８ ４６９０ ４７１ ８．４３／（５１．１３９７６）
ＰｔＰＩＦ９ａ Ｐｏｔｒｉ．００５Ｇ１３９７００ Ｃｈｒ０５（＋）１１６４８９４０－１１６５３９９７ ５０５８ ３２７ ６．１３／（３５．９４１３４）
ＰｔＰＩＦ９ｂ Ｐｏｔｒｉ．０１４Ｇ０２５８００ Ｃｈｒ１４（＋）２２０９０１６－２２１１９１３ ２８９８ ３１０ ５．４２／（３３．７４１６４）
ＰｔＰＩＦ１０ Ｐｏｔｒｉ．０１４Ｇ１１１４００ Ｃｈｒ１４（－）８７１４４５４－８７１７２６３ ２８１０ ５６１ ６．９７／（６１．４７６１８）
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图１　杨树和拟南芥ＰＩＦ基因家族成员系统进化分析

Ｆｉｇ．１　ＰｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｏｆＰＩＦｆａｍｉｌｙｍｅｍｂｅｒｓ

ｂｅｔｗｅｅｎＰｏｐｕｌｕｓａｎｄＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ

　　通过对杨树 ＰＩＦ家族各成员的基因结构（外显
子／内含子）分析，发现其中 ＰｔＰＩＦ１０由５个外显子
和４个内含子组成，ＰｔＰＩＦ４／５ｂ、ＰｔＰＩＦ８ａ、ＰｔＰＩＦ８ｂ和
ＰｔＰＩＦ９ｂ均由 ６个外显子和 ５个内含子组成，Ｐｔ
ＰＩＦ３ａ、ＰｔＰＩＦ３ｂ和 ＰｔＰＩＦ９ａ均由７个外显子和６个
内含子组成，ＰｔＰＩＦ４／５ａ由８个外显子和７个内含子
组成，而ＰｔＰＩＦ１由１０个外显子和９个内含子组成
（图２）。

图２　ＰｔＰＩＦ基因家族成员的结构

Ｆｉｇ．２　ＧｅｎｅｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓｏｆＰｔＰＩＦｇｅｎｅｓ

２．２　蛋白质结构分析
使用软件对杨树 ＰＩＦ蛋白进行保守结构域分

析。结果表明：杨树 ＰＩＦ蛋白与拟南芥 ＰＩＦ蛋白在
功能结构域上具有较高的保守性（图 ３），都具有
ｂＨＬＨＤＮＡ结合结构域，推测它们可能具有相似的
功能。

２．３　基因组织表达特异性分析
为了探究杨树中 ＰＩＦ基因成员的组织表达特

性，利用 ｑＲＴＰＣＲ方法分析了 ＰｔＰＩＦ在幼叶、成熟
叶、初生茎、次生茎及根等不同组织中的表达模式，

结果（图４）表明：ＰｔＰＩＦ１、ＰｔＰＩＦ８ａ与 ＰｔＰＩＦ９ｂ在各

组织中普遍表达，且 ＰｔＰＩＦ１与 ＰｔＰＩＦ８ａ均在成熟叶
的表达相对较高，而 ＰｔＰＩＦ９ｂ在幼叶的表达相对较
高。ＰｔＰＩＦ３ａ与ＰｔＰＩＦ８ｂ在根中检测不到表达，但在
其他部位均有表达，且在幼叶和成熟叶中高表达。

ＰｔＰＩＦ４／５ｂ只在成熟叶中表达，在其它部位检测不到
表达。ＰｔＰＩＦ３ｂ、ＰｔＰＩＦ４／５ａ、ＰｔＰＩＦ９ａ和 ＰｔＰＩＦ１０在
各组织中的表达水平较低。杨树ＰＩＦ基因家族成员
在各组织中的表达差异，说明不同成员在杨树发育

过程中可能具有不同的功能。

图３　杨树ＰｔＰＩＦ保守结构域分布

Ｆｉｇ．３　ＤｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆｃｏｎｖｅｒｓｅｄｍｏｔｉｆｓｉｎＰｔＰＩＦｐｒｏｔｅｉｎｓ

ＹＬ：ＹｏｕｎｇＬｅａｆ，ＭＬ：ＭａｔｕｒｅＬｅａｆ，ＰＳ：ＰｒｉｍａｒｙＳｈｏｏｔ，

ＳＳ：ＳｅｃｏｎｄａｒｙＳｈｏｏｔ，Ｒ：Ｒｏｏｔ

图４　杨树ＰｔＰＩＦ基因的组织表达模式

Ｆｉｇ．４　ＥｘｐｒｅｓｓｉｏｎａｎａｌｙｓｅｓｏｆＰｔＰＩＦｓｉｎｖａｒｉｏｕｓｔｉｓｓｕｅｓ
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图５　胁迫条件下ＰｔＰＩＦ的表达模式

Ｆｉｇ．５　ＥｘｐｒｅｓｓｉｏｎｐａｔｔｅｒｎｓｏｆＰｔＰＩＦｓｔｒｅａｔｅｄｕｎｄｅｒｖａｒｉｏｕｓｓｔｒｅｓｓｅｓ

２．４　低温、干旱和ＮａＣｌ胁迫下 ＰＩＦ基因的表达模
式分析

　　为揭示杨树ＰＩＦ基因在非生物胁迫下的响应机
制，利用ｑＲＴＰＣＲ方法检测其在低温、干旱和 ＮａＣｌ

胁迫下的表达模式（图５）。在盐（１５０ｍｍｏｌ·Ｌ－１

ＮａＣｌ）、干旱（１０％ ＰＥＧ）及４℃低温处理下，杨树Ｐｔ
ＰＩＦ基因家族各成员间在响应时间、程度上各有不
同。低温处理后，ＰｔＰＩＦ１、ＰｔＰＩＦ３ａ、ＰｔＰＩＦ４／５ａ、Ｐｔ
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ＰＩＦ４／５ｂ、ＰｔＰＩＦ９ｂ和ＰｔＰＩＦ１０响应时间较早，表达量
均在６ｈ较对照显著改变，其中，ＰｔＰＩＦ９ｂ和ＰｔＰＩＦ１０
分别是对照的０．３和４．３倍。之后 ＰｔＰＩＦ９ｂ的表达
量基本维持这个水平，而 ＰｔＰＩＦ１０的表达量则呈先
上升后下降的趋势，在２４ｈ达到对照的８．２倍，３６ｈ
仅为对照的２．３倍。ＰｔＰＩＦ１、ＰｔＰＩＦ４／５ａ和 ＰｔＰＩＦ８ｂ
的表达量均随着处理时间的延伸而降低，且在３６ｈ
达到最低值，分别是对照的０．１２、０．０４、０．２３倍。Ｐｔ
ＰＩＦ３ｂ和ＰｔＰＩＦ９ａ的表达量呈现先下降后上升的趋
势，在３６ｈ均到达对照的２．５倍。干旱处理下，Ｐｔ
ＰＩＦ１、ＰｔＰＩＦ３ａ、ＰｔＰＩＦ３ｂ、ＰｔＰＩＦ４／５ａ、ＰｔＰＩＦ４／５ｂ、Ｐｔ
ＰＩＦ９ｂ和 ＰｔＰＩＦ１０的表达量较对照组均下调，Ｐｔ
ＰＩＦ８ａ和 ＰｔＰＩＦ９ａ的表达量上调。盐处理下，Ｐｔ
ＰＩＦ３ａ、ＰｔＰＩＦ３ｂ、ＰｔＰＩＦ８ｂ、ＰｔＰＩＦ９ａ和 ＰｔＰＩＦ１０的表
达量均上调，ＰｔＰＩＦ３ｂ、ＰｔＰＩＦ９ａ和ＰｔＰＩＦ１０的表达量
在３６ｈ达到对照的４．３倍。ＰｔＰＩＦ４／５ａ的表达量随
着处理时间的延伸而降低，在 ３６ｈ为对照的
０．２５倍。

３　讨论
光是调控杨树生长发育的重要环境信号，ＰＩＦ

作为ｂＨＬＨ转录因子家族的一个亚家族广泛参与光
信号传导途径。因此，利用杨树基因组数据进行

ＰＩＦ基因识别以及表达模式分析对揭示其在杨树生
长发育过程中的作用具有重要意义。

基因的表达特性分析是进一步探究其功能的前

提。本研究中杨树ＰｔＰＩＦ在不同组织中表达模式存
在明显差异，表明它们可能参与了不同的生物学过

程。研究发现，拟南芥 ＰＩＦ４和 ＰＩＦ５通过促进与衰
老相关基因的表达而促使叶片衰老，而光敏色素 Ｂ
通过抑制 ＰＩＦ４和 ＰＩＦ５的表达而延缓衰老［３２］。本

研究发现，杨树中拟南芥 ＰＩＦ４和 ＰＩＦ５的同源基因
ＰｔＰＩＦ４／５ａ和ＰｔＰＩＦ４／５ｂ在成熟叶片中高丰度表达，
推测这２个基因可能参与杨树叶片衰老过程。ＧＵＳ
染色发现，水稻光敏色素相互作用因子 ＯｓＰＩＬ１／Ｏｓ
ＰＩＬ１３在茎的节间处高表达，超表达 ＯｓＰＩＬ１／Ｏｓ
ＰＩＬ１３促进了水稻节间的伸长，表明 ＯｓＰＩＬ１／Ｏｓ
ＰＩＬ１３参与了水稻细胞的次生生长［３３］。本研究发

现，ＰｔＰＩＦ３ｂ、ＰｔＰＩＦ４／５ａ、ＰｔＰＩＦ９ａ和 ＰｔＰＩＦ１０在成熟
茎中确有高丰度表达，推测这些基因可能参与了杨

树茎的次生生长。

ＰＩＦ不仅具有参与光信号转导的能力，而且在
响应低温、干旱和盐等非生物胁迫方面发挥着重要

作用［３４－３５］。本研究中，干旱和盐胁迫下，ＰｔＰＩＦ１的
表达量变化不显著，而在低温胁迫下 ＰｔＰＩＦ１的表达
量急剧下降，在３６ｈ的表达量为对照的０．０４倍，表
明ＰｔＰＩＦ１在响应低温胁迫上具有重要作用。Ｐｔ
ＰＩＦ３ａ、ＰｔＰＩＦ４／５ａ、ＰｔＰＩＦ９ｂ、ＰｔＰＩＦ８ｂ与 ＰｔＰＩＦ１类
似，在低温胁迫下的表达量显著降低。ＰｔＰＩＦ３ｂ与
ＰｔＰＩＦ９ａ在低温和盐胁迫处理下具有相同的表达模
式，低温胁迫下均呈先下降后上升的趋势，盐胁迫下

均呈随着胁迫时间的延长而逐渐上升；但在干旱处

理下却有着不同的表达模式，ＰｔＰＩＦ３ｂ的表达量下
降，而ＰｔＰＩＦ９ａ的表达量则呈现上升，表明在响应干
旱胁迫时这２个基因具有功能互补机制。低温及盐
胁迫下ＰｔＰＩＦ１０高表达，而干旱胁迫下低表达，表明
ＰｔＰＩＦ１０在胁迫环境下发挥着重要作用。

４　结论
本研究通过对杨树ＰｔＰＩＦ基因家族的结构特点

和组织表达特异性的分析，在杨树基因组中检测到

１０个ＰｔＰＩＦ基因成员，且均含有 ｂＨＬＨ转录因子典
型的结构域；对 ＰｔＰＩＦ基因家族成员在顶端、幼叶、
成熟叶、幼茎、成熟茎和根中的表达量进行分析，发

现杨树ＰｔＰＩＦ基因家族成员组织表达各异，表明ＰＩＦ
基因参与了不同的生物学过程。低温胁迫下，Ｐｔ
ＰＩＦ１０的表达量显著升高，最高时达到对照的 ８．２
倍；干旱处理下，ＰｔＰＩＦ８ａ的表达量较对照上升了４
倍以上；盐胁迫导致ＰｔＰＩＦ３ｂ、ＰｔＰＩＦ９ａ和ＰｔＰＩＦ１０的
表达量在３６ｈ达到对照的４．３倍，表明杨树 ＰｔＰＩＦ
基因在低温、干旱和盐等非生物胁迫中发挥着重要

作用。本研究为揭示ＰｔＰＩＦ基因在杨树生长发育过
程中的作用奠定了基础。
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