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水稻GATA家族的全基因组鉴定及对干旱
和盐胁迫的响应分析
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摘要 为系统鉴定水稻抗旱与耐盐核心基因，对水稻GATA家族进行了全基因组鉴定，并探究其胁迫响应

特征。结果显示，27个OsGATA基因分布于 12条染色体，分为 6个亚家族（Ⅰ~Ⅵ），其中Ⅳ亚家族成员占比最

高（29.6%），且同一亚家族内基因具有保守的基序组成（CX₂CX₁₈-₂₀CX₂C）；跨物种共线性分析显示水稻与玉米

（Zea mays RefGen_v4）存在 18对同源基因，支持单子叶植物GATA家族通过祖先基因扩张演化；组织表达谱显

示，OsGATA17 和 OsGATA26 在多数组织中高表达且 OsGATA26 在茎尖分生组织（SAM）中表达尤为显著。

qRT-PCR 验证表明，干旱胁迫特异性上调 OsGATA5、OsGATA8 和 OsGATA13 的表达，而盐胁迫显著抑制

OsGATA18的表达。上述结果表明，水稻GATA家族通过时空特异性表达模式调控非生物胁迫应答，为抗逆基

因功能研究提供了重要靶点。
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植物容易受到非生物胁迫的影响，尤其是干旱

和盐胁迫。干旱和盐胁迫会导致植物气孔关闭，影

响蒸腾作用和二氧化碳吸收，从而干扰水分平衡和

养分吸收［1］。对于水稻而言，干旱和盐胁迫会延长生

长期，降低水稻的株高和叶片水势，影响其光合作用

和生殖发育［2-3］。

转录因子对于植物发育至关重要，它们在响应

和调节胁迫反应中发挥关键作用。在水稻中，已发

现许多转录因子，如 bZIP、WRKY、NAC、MYB［4］等。

GATA 是存在于真菌、动物和植物中的一类转录调

节因子，通常识别共有序列 WGATAR（W = T 或

A，R = G或A）［5］。GATA基因家族的DNA结合域

含有 1~2 个保守的 CX2CX17-20CX2C 锌指结构域，通

过半胱氨酸残基与锌离子的配位稳定蛋白质构象［6］。

首个含有 CX2CX17CX2C 序列锌指结构的 GATA 基

因由真菌粗糙脉孢菌（Neurospora crassa）中 nit-2 基

因编码［7］。目前，GATA 转录因子基因家族在多种

植物中被鉴定出来，包括四倍体马铃薯、甜橙和钩

藤等。

GATA转录因子在植物生长发育的多个阶段扮

演着重要角色，它们广泛参与光形态建成、叶绿体发

育、光合作用、气孔调控以及器官形成等关键过程。

GATA 转录因子通过与 DNA 上的 GATA 元件结

合，调控下游基因的表达，从而影响植物的生长和适

应性［8］。在模式植物拟南芥中，HANABA TARA‐
NU 作为 GATA 转录因子，已被证实参与调控茎尖

分生组织的维持和花器官的发育。HAN 基因的突

变会导致萼片和花器官数量减少，尤其是在花瓣和

雄蕊的发育中［9］。在水稻中，NL1基因所编码的GA‐
TA转录因子，在穗发育及上部节间伸长过程中起关

键作用，通过调控PLA1等基因的表达来协调水稻生

殖发育阶段器官的形成［10］。在油菜中，来自 GATA
家族的 BnA5.ZML1与 SRK 的相互作用与自交不亲

和性有关，揭示了 GATA 转录因子在植物生殖调控

中的作用［11］。在杨树中过表达GATA 基因PdGNC 
可以增强拟南芥在低硝酸盐条件下的光合作用和生

长，表明 GATA 转录因子参与调控植物的营养利用

效率［12］。GATA转录因子还参与植物对环境胁迫的

响应。研究发现，番茄 SlGATA17 基因通过调节苯

丙素生物合成途径的活性来调节番茄植株的抗
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旱性［13］。

已有研究表明，水稻基因组中存在多个 GATA
转录因子，它们属于不同的亚家族，并具有独特的结

构特征和功能。Reyes等［14］在拟南芥中鉴定了 28个

独特的 GATA-like 锌指编码蛋白，它们属于 7 个不

同的亚家族，编码 35个潜在的GATA转录因子］。其

中，OsGATA16 和 OsGATA5 具有 2 个 GATA 型锌

指，而 OsGATA10 具有 3 个 GATA 型锌指和多个

GATA相关锌指，有独特的生物学功能［15］。特别地，

Ⅱ亚家族成员OsGATA13作为一种多胁迫响应转录

因子，在盐胁迫和干旱等逆境下表达水平显著上升，

并且其表达受到 OsMADS 基因家族可变剪接的调

控，进一步揭示了其调控非生物胁迫信号的复杂机

制［16］。研究表明，OsGATA12 可以通过抑制 Os⁃
WRKY45⁃1 的表达来提高水稻幼苗抗寒能力，而过

表达 LOC_Os03g61570可以调节叶绿素含量并延缓

植物衰老，从而提高水稻产量［12，17］。位于水稻Saltol 
QTL 中的 OsGATA10，可能受盐碱、干旱和 ABA 诱

导表达［18］。

尽管已有许多研究关注水稻基因家族在逆境胁

迫下的表现，但关于 OsGATA 基因家族在抗旱和耐

盐性方面的研究仍然较少。本研究采用全基因组分

析、共线性分析、组织表达分析和 qRT-PCR等方法，

研究水稻 27个OsGATA基因的分布、进化特征及其

在不同组织和胁迫条件下的表达模式，以期为进一

步解析水稻 OsGATA 家族对干旱和盐胁迫响应的

机制奠定基础。

1　材料与方法

1.1　水稻OsGATA基因家族的鉴定

从 JGI 数据库（https：//phytozome-next. jgi.doe.
gov）中获取Oryza sativa v7.0全基因组序列、CDS序

列、蛋白质序列和 GFF基因信息文件。采用 GATA
基因特有的 HMM（http：//pfam-legacy.xfam.org）模

型 PF3200，以 E 值<0.015 为筛选标准，对水稻全基

因组数据进行搜索，获得 OsGATA 基因家族的潜在

成 员 。 在 MEME 网 站（https：//meme-suite. org/
meme/）预测 OsGATA 转录因子家族成员的保守结

构域。通过 NCBI （https：//www.ncbi.nlm.nih.gov）
的 CD - Search，设置检索数据库为 Pfam v35.0 - 
19638 PSSMs、阈值为 0.0100 0，以排除假阳性结果

和重复序列等。

1.2　基因结构和蛋白质理化性质分析

通 过 TBtools［19］的 Gene Structure View（Ad‐

vanced）功能，分析 OsGATA 家族的进化关系、基因

结 构 及 motif 特 征 等 。 利 用 Expasy-protparam
（https：//web.expasy.org/protparam）分析 OsGATA
转录因子家族的分子质量、等电点、氨基酸数目等

信息。

1.3　OsGATA的保守基序分析及系统发育分析

从 JGI 数据库（https：//phytozome-next. jgi.doe.
gov）获取拟南芥（Arabidopsis thaliana Araport 11）和

玉米（Zea mays RefGen_V4）的全基因组序列及其

GFF3 文件。从 TAIR 数据库（https：//www.arabi‐
dopsis.org/）下载拟南芥蛋白域信息，通过 grep 和

awk 命令组合搜索包含 GATA 家族 Pfam 标识符

（PF00320）的条目，提取并清洗相应的拟南芥蛋白

ID，去除版本号后得到唯一的GATA家族成员 ID列

表。随后，使用 seqkit工具从包含拟南芥蛋白序列的

FASTA 文件中提取出拟南芥 GATA 家族成员的蛋

白序列。采用 Hmmsearch 工具结合 PF00320.hmm
隐马尔可夫模型对玉米蛋白序列进行初步筛选，设

定阈值（E 值<1e−5）为筛选阈值以过滤得到候选

GATA蛋白 ID并使用 seqkit工具提取这些候选蛋白

的序列。然后，利用ClustalW进行多序列比对，并基

于比对结果构建新的 GATA 家族隐马尔可夫模型；

最后，再次应用 Hmmsearch 工具与新建模型进行 2
次筛选，确认并提取出最终的玉米 GATA 家族成员

序列。在 MEGA 7.0 中设置自举复制值为 1 000，采
用邻连接法［20］对来自拟南芥（双子叶植物）、玉米（单

子叶植物）和水稻（单子叶植物）的 GATA 家族蛋白

进行系统发育分析。将生成的 nwk 文件上传至 itol
网站（https：//itol.embl.de/）进行处理。

利用Clustal omega（https：//www.ebi.ac.uk/jdis‐
patcher/msa/clustalo）对 OsGATA 基因编码蛋白进

行序列比对。选取局部保守的片段在 MEGA 7.0中

进 行 多 序 列 比 对 并 设 置 对 齐 。 利 用 Espript3.0
（https：//espript.ibcp.fr/ESPript/ESPrip）网站和We‐
bLogo（https：//weblogo.berkeley.edu/logo.cgi）实现

保守基序可视化。从 InterPro 网站（https：//www.
ebi.ac.uk/interpro/search/text/？page=1）下载 GA‐
TA锌指结构 3D模型，并利用PyMOL工具展示GA‐
TA锌指结构域。

1.4　物种间和物种内共线性分析

利用 TBTools的 One Step MCscanX 工具，分析

拟南芥（Arabidopsis thaliana Araport 11）、玉米（Zea 
mays RefGen_v4）、小麦（Triticum aestivum IWGSC）、
高粱（Sorghum bicolor 454 v3.0.1）和水稻（Oryza sati⁃
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va v7.0）的 GATA基因家族成员之间的共线性关系。

设置参数 BlastP 线程数（CPU）为 4，E-value 阈值为

1e−10，并生成 ctl、GFF和 collinearity文件。整理并汇

总这些文件后，通过 TBtools 的 Dual Synteny Plot 功
能展示它们之间的共线性关系。此外，对水稻（Ory⁃
za sativa v7.0）GATA家族成员采用相同参数进行物

种内共线性分析。

1.5　启动子顺式作用元件分析

使用 TBtools的 GFF3序列提取功能，设置参数

为起始密码子 ATG上游 2 000 bp，利用基因的 ID号

来获取该基因家族成员的启动子序列。利用 Plant‐
Care 网站（http：//bioinformatics.psb.ugent.be/webt‐
ools/plantcare/html/）对这些家族的启动子序列进行

顺式作用元件的预测。从预测结果中筛选出胁迫响

应元件，并利用 Simple BioSequence Viewer 进行可

视化展示，并通过 heatmap 绘制各主要元件数量的

热图。

1.6　基因表达分析

基 于 Eplant 数 据 库（https：//bar. utoronto. ca/
eplant_rice/）的水稻 OsGATA 基因表达数据，计算 3
个生物学重复的平均值，分析该基因家族在幼苗根、

成熟叶、幼叶、茎尖分生组织（SAM）、幼穗、花序发育

阶段（P2~P6）以及种子发育阶段（S1~S5）中的特异

性表达模式。利用 TBtools软件，以 log2转换的倍数

变化为标度构建基因表达模式热图。

1.7　材料培养、处理与表达水平分析

供试材料水稻（Oryza sativa L.）日本晴种子由湖

南杂交水稻研究中心提供。随机选择颗粒饱满、大

小均匀的种子置入清水中吸胀后 37 ℃ 烘箱中催芽

过夜，等种子出芽露白后转移到 Yoshida营养液（pH 
5.80）中，在光照 14 h /黑暗 10 h、温度 30 ℃、湿度

80% 的炼苗室中培养至2周。

150 g PEG6000完全溶解于Yoshida营养液后定

容到 1 L即得到 15%的PEG6000溶液。将水稻幼苗

根按照不同组别分别浸入正常培养液和 15% 
PEG6000 溶液中培养 48 h。盐胁迫处理时，实验组

浸入加有 150 mmol/L NaCl的培养液中培养。收集

0、2、4、8、24和48 h共6个时间点的水稻幼苗根部，保

存于-80 ℃，备用。

根据基因家族聚类、基因结构等信息，从每个亚

家族和每条染色体上随机选择，最终选取 18条基因

设计 qRT-PCR 的特异性引物（表 2），进行表达水平

分析。采用 TRNzol 法提取高盐和干旱处理后的水

稻总RNA，用StarScript Ⅲ一管化去基因组反转录预

混液（StarScript Ⅲ All-in-one RT Mix with gDNA 
Remover）将 RNA 反转录成 cDNA，根据 2×Real‐
Star Fast 染料法 qPCR 预混液（2×Real Star Fast 
SYBR qPCR Mix）进行实时荧光定量 PCR（qRT-
PCR）。反应体系（10 μL）：Mix 5 μL，ddH2O 4 μL，

cDNA模板 0.5 μL，上、下游引物各 0.25 μL。反应程

序：95 ℃ 预变性 2 min，95 ℃ 变性 15 s，60 ℃ 退火/
延伸15 s，40个循环。选择水稻Actin作为内参基因，

3次重复。采用 Excel和 SPSS 19.0软件对数据进行

统计学分析，采用2-∆∆Ct法计算相对表达量。

2　结果与分析

2.1　GATA蛋白的鉴定

基于 HMM 搜索，从 Oryza sativa v7.0 基因组中

共鉴定出 27个OsGATA基因，并根据其染色体位置

重新命名为 OsGATA1~OsGATA27。分析所有

OsGATA 蛋白的氨基酸长度、分子质量和理论等电

点、染色体位置（表 1）。结果显示，OsGATA蛋白的

氨 基 酸 长 度 为 131（OsGATA9）~742（OsGA‐
TA13），分子质量为 14.380 1~84.435 7 ku，pI值范围

为4.56（OsGATA20）~10.03（OsGATA5）。

2.2　OsGATA基因家族的染色体定位

OsGATA家族基因的染色体定位分析的结果显

示，该家族基因在第 3 染色体上分布最多，共有 5 个

（OsGATA1、OsGATA2、OsGATA6、OsGATA20 和

OsGATA24）。然而，第 7、第 11 和第 12 染色体上仅

有 1个OsGATA基因，而第 8和第 9染色体上未发现

OsGATA 基因。在其他染色体上，OsGATA 基因的

数量介于 2~4个。结果表明，OsGATA 基因的分布

差异很大，且与染色体长度无关。

此外，为了探究 27个OsGATA基因之间可能存

在的关联性，对 OsGATA 的复制事件进行分析。结

果显示，在 27个基因中并未发现串联重复序列的存

在，但 10条染色体间检测到 3对片段重复序列，分别

为 Os_chr01（OsGATA18）/Os_chr05（OsGATA21）、

Os_chr03 （OsGATA2）/Os_chr10 （OsGATA10） 、

Os_chr03（OsGATA6）/Os_chr7（OsGATA13）。 这

表明 OsGATA 基因的片段重复对其扩张有主要

贡献。

2.3　多物种GATAs的系统发育分析

为了探究水稻中 OsGATA 蛋白的进化关系，使

用 MEGA 7.0 软件对拟南芥（Arabidopsis thaliana，
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单子叶植物，30 个 GATA）、玉米（Zea mays，双子叶

植物，36 个 GATA）和水稻（Oryza sativa，单子叶植

物，27个GATA）的GATA全氨基酸序列，采用邻接

法和 Jones-Taylor-Thornton（JTT）矩阵模型构建了

联合系统发育树（图 2）。27个 OsGATA被分为 6个

亚家族（A、B、C、D、E和F）。系统发育分析显示，各

亚家族的成员数量存在显著差异。D亚家族包含的

OsGATA蛋白最多（含有 8个成员，占 29.6%），其次

F 亚家族有 7 个成员（占 25.9%），E 亚家族有 4 个成

员（占 14.8%）。A 亚家族和 C 亚家族（各有 3 个成

员 ，占 11.1%），而 B 亚 家 族 仅 有 2 个 成 员（占

7.4%）。

2.4　OsGATA蛋白的基序定位与分类

为了更深入地分析 OsGATA 的序列多样性，对

保守基序的构成进行进一步研究，共鉴定出 10种不

同的保守基序（图 3）。值得注意的是，同一亚家族内

的 OsGATA成员展现出相似的基序组成，这一发现

进一步支持了亚家族的分类合理性。其中，属于Ⅱ
亚家族的 2 个 OsGATA 成员——OsGATA6 和 Os‐
GATA13，拥有最多的基序种类。此外，某些GATA
蛋白含有独特的基序，比如 motif6、motif7、motif8、
motif9和motif10，这些基序仅在Ⅵ亚家族的 2个成员

OsGATA6 和 OsGATA13 中 存 在 。 OsGATA17、
OsGATA15、OsGATA2、OsGATA25、OsGATA14、
OsGATA16以及Ⅵ亚家族的成员，在它们的 N 端共

同拥有一个独特的基序 5（DLPKEDLEELEWLS‐
KYMDD） 。 特 别 地 ，Motif 1 （HCGTTKT‐
PQWRRGPDGPKTLCNACGIRYK）是所有 OsGA‐
TAs中都存在的保守基序且Ⅳ亚家族中的所有成员

仅含有motif1这一基序。

为了进一步分析 27 种水稻 GATA 蛋白的序列

特征，对它们的保守结构域序列进行了比对。多序

表1　GATA转录因子蛋白的理化性质

Table 1　Physicochemical properties of GATA transcription factor proteins

组别

Group
Ⅰ
Ⅰ
Ⅰ
Ⅱ
Ⅱ
Ⅲ
Ⅲ
Ⅲ
Ⅳ
Ⅳ
Ⅳ
Ⅳ
Ⅳ
Ⅳ
Ⅳ
Ⅳ
Ⅴ
Ⅴ
Ⅴ
Ⅴ
Ⅵ
Ⅵ
Ⅵ
Ⅵ
Ⅵ
Ⅵ
Ⅵ

蛋白名称

Protein name
OsGATA19
OsGATA23
OsGATA26
OsGATA6

OsGATA13
OsGATA3

OsGATA20
OsGATA24
OsGATA4
OsGATA8
OsGATA9

OsGATA12
OsGATA18
OsGATA21
OsGATA22
OsGATA27
OsGATA1
OsGATA5
OsGATA7

OsGATA10
OsGATA2

OsGATA11
OsGATA14
OsGATA15
OsGATA16
OsGATA17
OsGATA25

基因 ID
Gene ID

LOC_Os04g46020
LOC_Os06g48534
LOC_Os02g56250
LOC_Os03g08370
LOC_Os07g42400
LOC_Os02g05510
LOC_Os03g47970
LOC_Os03g52450
LOC_Os05g06340
LOC_Os02g12790
LOC_Os01g24070
LOC_Os06g37450
LOC_Os01g47360
LOC_Os05g49280
LOC_Os05g50270
LOC_Os01g74540
LOC_Os03g03850
LOC_Os12g07120
LOC_Os11g08410
LOC_Os10g32070
LOC_Os03g05160
LOC_Os10g40810
LOC_Os05g44400
LOC_Os02g43150
LOC_Os12g42970

LOC_Os04g456502
LOC_Os01g54210

氨基酸长度

Amino acid length
450
292
418
732
742
328
319
271
313
353
131
390
242
250
279
142
271
383
431
528
219
675
386
431
309
376
387

分子质量/ku 
Molecular weight

49.386 21
31.571 98
43.831 34
83.391 03
84.435 70
34.856 52
34.237 80
29.027 71
33.640 03
37.637 95
14.380 10
41.083 66
24.922 79
25.606 81
28.292 09
15.564 77
28.967 47
40.207 10
44.556 54
57.300 88
23.369 16
70.952 80
39.440 34
45.060 84
34.830 44
40.004 03
40.610 48

等电点

PI
7.17
4.96
5.53
7.56
7.98
5.01
4.56
6.14
8.38
9.39
9.4

9.42
6.63
8.51
6.74
9.45
6.39

10.03
6.76
8.09
9.04
8.63
6.32
8.67
7.54
8.02
6.16

染色体定位

Location
Chr4
Chr6
Chr2
Chr3
Chr7
Chr2
Chr3
Chr3
Chr5
Chr2
Chr1
Chr6
Chr1
Chr5
Chr5
Chr1
Chr3

Chr12
Chr11
Chr10
Chr3

Chr10
Chr5
Chr2

Chr12
Chr4
Chr1

转录位点Transcription 
start‐terminal site

27260209-27264560
29365981-29370366
34408089-34413407

4272870-4277474
25371994-25376165

2664370-2668170
27269705-27274117
30094292-30099092

3245204-3247503
6705604-6707734

13570607-13573322
22155053-22157061
27055960-27056849
28271822-28272850
28817605-28818871
43172094-43173178

1733298-1734113
3496286-3497437
4432776-4434071

16847405-16849151
2506064-2507173

21943291-21945186
25832469-25834622
25996914-25999176
26693519-26696516
27000814-27003617
31180196-31182456
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列比对显示所有 GATA 蛋白都包含保守结构域 
CX2CX18–20CX2C（图 4）。各亚家族水稻GATA结构

域特征与先前研究的 A. thaliana GATA 结构域基

本一致［20］。不同亚家族中的 GATA 基序和保守氨

基酸位点可能与OsGATA 蛋白功能的多样性有关。

此外，该蛋白质具备典型的 GATA 锌指结构特

征（图5）。

2.5　OsGATA基因家族的共线性分析

为了更好地了解水稻GATA家族的起源和进化

机制，对 Oryza sativa 与双子叶植物（Arabidopsis 
thaliana Araport 11）以及 3 种单子叶植物（Zea mays 
RefGen_V4、Triticum aestivum.IWGSC、Sorghum bi⁃
color_454_v3.0.1）进行物种间共线性分析（图 6）。结

果显示，17个OsGATA基因（占 63%）与小麦存在共

线性连接，19个 OsGATA 基因（占 70.4%）与高粱存

在共线性连接，18个 OsGATA 基因（占 66.7%）与玉

米存在共线性连接，2个 OsGATA 基因（占 7.4%）与

拟南芥存在共线性连接。值得注意的是，OsGATA
基因与小麦、高粱和玉米的共线性显著强于与拟南

芥的共线性，这可能与这些物种和水稻都是单倍体

近缘种有关。

此外，一些水稻 OsGATA 基因与多个检测到的

物种展现出有趣的共线性。例如，水稻 OsGATA 家

族中有 2 个成员（OsGATA4 和 OsGATA11）与这 4
个物种均展现出共线性关系。推测它们可能参与基

础转录调控或胁迫响应通路（如光信号、激素调控），

灰色线条表示水稻基因组中的共线性区块，红色线条表示共线性GATA基因对。Gray lines indicate collinear blocks in the rice genome， 
and red lines represent collinear GATA gene pairs.

图1 水稻中OsGATA基因的染色体间关系示意图

Fig.1 Schematic diagram of chromosomal relationships of OsGATA genes in rice
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在植物中高度保守。与单子叶物种存在共线性的

OsGATA 基因有 17 个，其中 OsGATA6 仅在高粱和

玉米中保守，OsGATA23仅在玉米中保守。有 10个

OsGATA基因不存在任何的共线性关系。

2.6　水稻OsGATA 基因家族的启动子顺式作用元

件分析

基于水稻OsGATA家族基因上游 2 000 bp内的

启动子顺式作用元件分析结果显示，13个 OsGATA
基因的启动子中存在多个干旱响应元件（drought in‐
ducibity）。此外，存在厌氧诱导元件（the anaerobic in‐
duction）的基因有 17个（63%），存在脱落酸反应元件

（the abscisic acid response）的基因有 20个（74%），21
个（77.8%）基因具备茉莉酸甲酯合成反应元件（the 
MeJA response），12 个（44.4%）基因具备低温胁迫

元件（low temperature response）。而在 OsGATA11
和 OsGATA15 的启动子中没有胁迫反应相关的元

件（图7A）。

OsGATA 基因家族的上游 2 000 bp启动子区域

内含有多种关键调控元件，如ABRE、ARE、GC-mo‐
tif、LTR、MBS、CGTCA-motif 及 TGACG-motif 等。

基于对启动子部分元件的分析结果显示，ABRE 的

数量最多，ARE在OsGATA3中的数目达到 6个。值

得注意的是，OsGATA9 含有 9 个 CGTCA-motif 和
TGACG-motif元件，推测该基因可能参与茉莉酸甲

酯（JA）的响应通路（图7B）。

2.7　水稻OsGATA基因的组织表达分析

OsGATA 在不同组织中表达模式分析结果显

示，OsGATA 在水稻发育的各个阶段表现出不同的

表达模式。大多数OsGATA在各组织中均呈现高表

达水平。然而，OsGATA22 在幼叶、花序 P6、种子

S1、种子S2的表达水平较低。OsGATA在不同组织

中的表达存在差异，其中 OsGATA26和 OsGATA17

用4种颜色区分不同亚家族，并分为A~F组。Four colors are used to distinguish different subfamilies， and the tree is divided into groups A-F.
图2 拟南芥、玉米和水稻中GATA蛋白的系统发育树

Fig.2 Phylogenetic tree of GATA proteins in Arabidopsis， maize， and rice
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与其他成员的表达差异最大。OsGATA26在茎尖分

生组织（SAM）中的表达量最高，而其他OsGATA的

表达量较低。研究发现，SAM 中在植物的整个生命

周期中持续形成新的器官，暗示 OsGATA26 可能通

过调控SAM参与调控细胞分裂和分化，确保干细胞

后代能够正确分化成各种组织和器官［21］。OsGA⁃
TA17在所有组织中的表达水平均较高，尤其是在花

序P2中的表达量最高。上述结果表明，OsGATA可

能在水稻发育过程中的不同组织中发挥重要作用。

2.8　OsGATA基因在干旱和盐胁迫下的表达谱

为解析水稻OsGATA基因家族在非生物胁迫中

的表达模式，本研究采用 qRT-PCR检测了 14个 Os⁃
GATA 基因在干旱（图 9）及盐胁迫（图 10）下不同时

间点（2、4、8、24、48 h）的相对表达量。结果显示，Os⁃
GATA 成员对胁迫的响应具有显著的时空特异性。

在干旱胁迫中，OsGATA8（8 h：log2FC=3.83；48 h：
log ₂FC=2.47）和 OsGATA5（8 h：log ₂FC=2.86；48 
h：log₂FC=2.17）的表达量在胁迫早期（8 h）和晚期

A：OsGATA蛋白系统发育树，不同颜色代表不同亚家族，分为 6组（Ⅰ~Ⅵ）； B：基序分析； C：结构域分析。A：Phylogenetic tree of Os‐
GATA with different colors representing different subfamilies divided into six groups （Ⅰ-Ⅵ）； B：Motif analysis； C：Domain analysis.

图3 OsGATA蛋白的系统发育关系和结构分析

Fig.3 Phylogenetic relationships and structural analysis of the OsGATA family
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（48 h）均显著上调，而 OsGATA23（24 h：log₂FC=
−3.23）的表达量在 24 h 显著下调。此外，OsGA⁃
TA25（24 h：log₂FC=2.07）在干旱后期特异性上调表

达，表明它可能在晚期胁迫适应中发挥作用。盐胁

迫下，OsGATA17（4 h：log₂FC=2.86）和 OsGATA4
（2 h：log₂FC=2.06）在早期快速响应，而 OsGATA8
（48 h：log₂FC=2.95）则在胁迫后期显著上调表达。

相反，OsGATA11（2 h：log₂FC=−2.07）的表达量在

早期显著下调。部分基因（如OsGATA20）在干旱和

盐胁迫下表现出相反的表达趋势，说明该基因可能

参与了不同的信号通路或调控网络［22］。例如，在干

旱胁迫下，OsGATA20的表达可能受到ABA依赖的

途径激活，进而调控气孔关闭、渗透调节等生理过

程，提高植物的抗旱能力［23］。而在盐胁迫下，OsGA⁃
TA20的表达可能受到钙离子信号通路或 ROS信号

通路的抑制，从而避免过度激活某些与盐胁迫不相

关的防御反应［24］ 。

3　讨 论

转录因子在植物生长发育过程中发挥着至关重

要的调控作用，是调节多种生理活动的关键环节。

到目前为止，在拟南芥、小麦、玉米、马铃薯和甘蓝型

油菜等多种植物中都有关于GATA家族的报道。然

图5 GATA锌指家族结构域

Fig.5 GATA zinc finger family domain

GATA基序和氨基酸位点显示在顶部，保守序列特征显示在底部。 The GATA motif and amino acid sites are shown at the top， and con‐
served sequence features are displayed at the bottom.

图4 水稻中27种GATA蛋白的保守结构域序列比对

Fig.4 Sequence alignment of conserved domains in 27 GATA proteins in rice
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共线性基因对用灰线标记，而与 OsGATA 基因的共线性基因对用蓝线突出显示。Syntenic gene pairs are marked with gray lines， while 
those associated with the OsGATA genes are highlighted with blue lines.

图6 水稻与小麦、高粱、玉米和拟南芥之间的共线性分析

Fig.6 Synteny analysis between rice and wheat， sorghum， maize， and Arabidopsis thaliana

A：OsGATA 家族启动子热图，数字代表各启动子中对应元件的数量；B：OsGATA 家族上游 2 000 bp内的启动子顺式作用元件分析。

A：Heatmap of OsGATA family promoters， with numbers indicating the quantity of corresponding elements in each promoter； B：Analysis of 
cis-acting elements within the 2 000 bp upstream region of OsGATA family promoters.

图7 水稻OsGTA基因家族的上游顺式作用元件分析

Fig.7 Analysis of upstream cis-acting elements in the OsGATA gene family in rice
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而，关于水稻 GATA 家族基因的全基因组分析尚未

见报道。

基于水稻、玉米和拟南芥 GATA 蛋白的系统发

育分类，OsGATA 蛋白家族成员被分为 6 个亚家族

（A-F）（图 2，表 1），水稻中数量最多的成员存在于Ⅳ
亚家族，其次是Ⅵ亚家族，Ⅱ亚家族的成员最少。Ⅳ

图9 干旱胁迫下OsGATA基因的表达谱

Fig.9 Expression profiles of OsGATA genes under drought stress

表达数据经过 log2标准化处理。颜色标尺显示相对表达水平从高（红色）到低（蓝色）的变化。Expression data were normalized using log2 
transformation. The color scale indicates relative expression levels， ranging from high （red） to low （blue）.

图8 不同组织中OsGATA基因的表达谱

Fig. 8 Expression profiles of OsGATA genes in different tissues
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亚家族包含 8个成员（29.6%），这可能是由于其扩张

源于全基因组复制事件（Ks≈0.5）。Ⅳ亚家族的 Os⁃
GATA12 通过抑制 OsWRKY45-1 在水稻幼苗期赋

予水稻抗寒性，这表明位于Ⅳ亚家族的其他 GATA
家族成员也可能通过调控下游基因的表达来提高水

稻的抗寒能力［25］。而Ⅱ亚家族成员 OsGATA13 在

水稻中参与对盐胁迫和干旱胁迫等多种非生物胁迫

的响应，暗示该亚家族的成员可能参与耐盐和耐旱

过程［16］。GATA 蛋白结构分析结果（图 4）显示，同

一亚家族内的成员具有相同或相似的保守基序类

型，表明这些亚家族内的进化保守性较高。在所有

OsGATA中都有特异且保守的GATA锌指结构（基

序 1），同时Ⅱ亚家族还具有FHY3 超家族结构域，已

发现含有该结构域的 FHY3蛋白与拟南芥感知光线

来调节生长有关［26］。研究还显示，来自拟南芥的

GATA25（ZIM）在黎明前 2 h 达到表达峰值，这表明

该 GATA家族基因可能参与光周期响应［27］。此外，

也发现 AtGATA2 和 AtGATA4 通过整合油菜素内

酯（BR）与光信号通路，协同调控基因表达和光形态

建成［28］。

基因复制作为驱动基因家族扩张和植物形态进

化的重要机制，主要包括片段复制、串联复制及转座

事件等类型［29］。通过产生冗余基因拷贝，促进植物

花器官发育、抗病性及环境适应性等关键性状的演

化［30］。在植物 GATA基因家族中，葡萄藤、高粱、甘

蓝型油菜和甜瓜分别鉴定出 16对、9对、82对和 6对

片段重复基因。基于共线性分析及染色体定位，在

OsGATA 家族中鉴定出 3 对片段重复基因（OsGA⁃
TA18/21、OsGATA2/10 和 OsGATA6/13），但未检

测到串联重复事件。跨物种共线性分析显示，同为

单子叶植物的水稻、小麦、高粱和玉米在GATA基因

进化上具有更近的同源关系，由此预测两者 GATA
基因家族可能起源于共同祖先基因的大规模扩张

事件。

顺式作用元件是一段通过结合转录因子调控基

因表达的 DNA 序列，主要分布于内含子、启动子或

增强子区域［30］。本研究发现，27个水稻OsGATA基

因启动子区含有ABRE、ARE等核心调控元件，还富

集激素信号（ABA/MeJA）、光响应（GC-Motif）及逆

境响应（LTR/MBS）元件［31］（图 7）。值得注意的是，

OsGATA17 和 OsGATA26 在水稻的大多数组织中

表现出较高的表达水平（图 8），其启动子区同时含有

ABRE、ARE、MeJA 和 GC-motif 元件。这些元件的

存在表明，OsGATA17和 OsGATA26可能在适应环

境胁迫和光信号整合方面发挥关键作用。此外，Os⁃
GATA9在所有组织中均表现出较高的表达水平，其

启动子区亦具备 ABRE 元件和 MeJA 元件。已有研

究表明，GATAⅣ亚家族中的OsGATA9与植物生长

和环境胁迫响应有关［32］。在拟南芥中，OsGATA9
的直系同源基因 GNC 参与光调节途径，且 GNC 和

CGA1 能 够 调 节 叶 绿 体 合 成 和 谷 氨 酸 合 成 酶

（GLU1/Fd-GOGAT）的表达［27］。同时，Nutan等［32］

发现位于同一亚家族的OsGATA12在水稻幼苗阶段

通过抑制 OsWRKY45-1 等冷相关基因的表达提高

了水稻的耐寒性。基于顺式作用元件的分布分析表

明，12个OsGATA基因（44.4%）具备光响应元件，12
个 OsGATA 基因（44.4%）具备低温胁迫响应元件，

14 个 OsGATA 基因（51.9%）具备干旱胁迫响应元

件。因此，OsGATA 家族成员可能通过整合光信号

与激素通路，广泛参与水稻生长发育及对多种胁迫

的适应过程。

GATA基因家族在植物响应干旱和盐胁迫中发

图10 盐胁迫下OsGATA基因的表达谱

Fig.10 Expression profiles of OsGATA genes under salt stress
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挥着重要作用。在甘蓝型油菜中，BnGATA1.27 和

BnGATA2.23 对盐和干旱胁迫均表现出显著响应，

而 BnGATA1.8 仅对干旱胁迫敏感［33］。在豆科植物

中，PvGATA01、PvGATA10、PvGATA25 和 PvGA⁃
TA28以及辣椒中的 CaGATA14均被证实参与干旱

和盐胁迫的调控，并且这些基因与植物激素信号通

路密切关联［34-35］。此外，马铃薯中的 StGATA12 通

过调控光合作用和抗氧化酶活性显著增强了对渗透

胁迫的耐受性［36］。为了进一步探究水稻中 GATA
基因家族在非生物胁迫中的功能，采用 qRT - PCR
分析OsGATA基因在干旱和盐胁迫处理下的表达模

式，结果显示，OsGATA基因家族成员在不同胁迫处

理和时间点下表现出显著的差异表达。在干旱胁迫

下，OsGATA13、OsGATA8 和 OsGATA5 的表达量

在胁迫处理 8 h时达到峰值。干旱条件下，植物体内

ABA水平迅速升高，活化的SnRK2可能直接磷酸化

这些GATA转录因子，改变其活性或亚细胞定位，从

而调控下游基因的表达［37］。启动子分析显示，这些

基因的调控区富集了 ABRE 和 MBS 元件等顺式作

用元件，这些元件与干旱响应功能高度相关，表明这

些基因可能作为核心调控因子参与水稻的干旱胁迫

响应网络。相反地，OsGATA18 的表达量随盐胁迫

处理时间的延长呈梯度下降（图 9），表明盐胁迫可能

通过抑制其转录水平来调控相关通路。有研究表

明，在水稻中进行 ABA 预处理可以通过调控 OsH⁃
KT1；5 和 OsNHX3 等基因的表达来提高耐盐碱

性［38］ 。因此，OsGATA18可能作为NHX和HKT基

因表达的激活因子。当 OsGATA18 被盐胁迫抑制

时，NHX 和 HKT基因的表达水平降低，影响植物对

钠离子的隔离和运输能力，从而激活 SOS 途径维持

钠离子稳态共同应对盐胁迫［39］。
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Genome-wide identification of GATA family in rice and analysis of its 
responses to drought and salt stress

PENG Yuxing,WANG Wanying,WANG Linxiao,ZHAN Meng,HAN Feiyu,WU Hanyang

College of Biological Science and Technology，Hunan Agricultural University，Changsha 410128，China

Abstract Rice，as a staple crop for over half of the global population，faces severe constraints in 
growth and development due to the drought and salt stress.Mining key regulatory genes for stress resistance 
in rice and deciphering their molecular mechanisms have become critical strategies for breeding high-yield 
and stable-yield varieties with changes in global climate intensifying. A genome-wide identification of the 
GATA transcription factor family was conducted and their characteristics of responding to stress were inves‐
tigated to systematically identify core drought-resistant and salt-tolerant genes in rice.The results showed 
that 27 OsGATA genes were distributed across 12 chromosomes of rice and classified into 6 subfamilies （I-
VI），with subfamily IV accounting for the highest proportion（29.6%）.Members within the same subfamily 
exhibited conserved motif compositions （CX₂CX₁₈- ₂ ₀CX₂C）.The results of cross-species collinearity analy‐
sis showed that there were 18 homologous gene pairs between rice and maize （Zea mays RefGen_v4），indi‐
cating that the evolutionary expansion of the GATA family in monocots is through ancestral gene duplica‐
tion.The results of tissue-specific expression profiles showed that OsGATA17 and OsGATA26 are highly 
expressed in most tissues，with the expression of latter displaying particularly prominent in the shoot apical 
meristem （SAM）. The results of qRT-PCR validation showed that OsGATA5，OsGATA8，and OsGA⁃
TA13 were specifically upregulated under the drought stress，while OsGATA18 was significantly sup‐
pressed under the salt stress. It is indicated that the rice GATA family regulates the responses to abiotic 
stress with spatiotemporal-specific patterns of gene expression.It will provide critical targets for studying the 
functions of stress-resistance genes.
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