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摘 要 GRAS 基因家族是一类仅存在于植物并广泛参与其生长发育调控的转录因子，根据其序列结构和

系统发育树分化特征，GRAS 转录因子包含 PATI, DELLA, HAM, SCR, SHR 等多个亚家族成员。本研究利

用大麦最新的基因组数据库，采用生物信息学的方法筛选鉴定出 41 条 GRAS 基因序列，其中有 34 条序列

具有完整的 GRAS 家族蛋白特有的 GRAS 结构域，可定位到大麦 7 条染色体上且呈不均匀分布。与拟南芥

和水稻GRAS蛋白进行的系统发育分析，可将大麦GRAS家族蛋白进一步划分为10个亚家族。对大麦GRAS

基因的表达丰度分析，发现部分基因在发育阶段高表达，这可能暗示着这些基因在相应发育阶段起到重要

作用。本研究可为后续挖掘和验证大麦 GRAS 基因提供参考。 
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Abstract The GRAS gene family is a kind of transcription factor that exists only in plants and is widely 

involved in the regulation of its growth and development. According to its sequence structure and functional 

differentiation characteristics, GRAS transcription factors include PATI, DELLA, HAM, SCR, SHR and other 

subfamily members. In this study, we used the latest genomic database of barley to screen and identify 41 GRAS 

gene sequences by bioinformatics methods, among which 34 sequences have complete GRAS domain specific to 

GRAS family proteins. Among them, 40 genes can be mapped to 7 chromosomes of barley and are unevenly 

distributed. Phylogenetic analysis with Arabidopsis and rice GRAS proteins further divides the barley GRAS 

family proteins into 10 subfamilies. Analysis of the abundance of barley GRAS gene revealed that some genes are 

highly expressed during development, which may imply that these genes play an important role in the 

corresponding developmental stages. This study can provide a reference for subsequent mining and verification of 

barley GRAS genes. 

Keywords Barley, GRAS gene family, Phylogenetic analysis, Expression profiling analysis 

大麦(Hordeum vulgare L.)是非常古老的作物之一，早在新石器时代就已开始栽培。由于大麦具有优良

的耐干旱、耐紫外辐射、耐低温和耐瘠薄能力，大麦(青稞)在我国青藏高原和云贵高原广泛分布，几乎是

唯一能够在海拔 4000 米以上保持优良性状的作物。得益于已发表的大麦基因组数据(Mayer et al., 2012; 

Mascher et al., 2017)，人们能够在基因组水平上对大麦生长发育和逆境适应调控的分子机制进行研究。然

而由于大麦基因组较大(5.1 Gb)，约为水稻基因组的 11 倍，很多重要基因尚未定位或克隆。 

转录因子(Transcription factor)是一类可与目的基因序列结合、保证其进行特异性时空表达的蛋白质因

子。GRAS 转录因子家族命名来源于三个最早被研究的家族成员：GAI (Gibberellic acid insensitive) (Peng et 

al., 1997)、RGA (repressor of GA1-3 mutant) (Silverstone et al., 1998)和 SCR (Scarecrow) (Di et al., 1996)。

GRAS 蛋白家族成员基因在序列长度和结构有较大差异。典型的 GRAS 蛋白一般由 400~770 个氨基酸组成，

包括一个可变的N 端序列和一个较为保守的 C 端序列。 C末端含有五个保守的基序(motif)：LR I (Leucine 



heptad region I)、VHIID、LR II (Leucine heptad region II)、PFYRE 和 SAW，其中 VHIID、PFYRE 和 SAW

基序相对更为保守(Pysh et al., 2010)。前人研究表明 GRAS 家族蛋白除了 N 端序列自由多变外，绝大多数

蛋白 C 端都仅有一个结构域，即 GRAS 结构域(李亚飞等, 2019)。根据 GRAS 转录因子的不同功能，早期

将拟南芥 GRAS 转录因子划分为 DELLA、SCL3、LISCL、SCR、HAM、SHR、PATI 和 LS 8 个亚家族(Cordelia, 

2004)。后来在研究分子信号识别时，又进一步将拟南芥 GRAS 转录因子划分为 10 个亚家族：DELLA、

HAM、LISCL、AtSCR、AtPAT1、DLT、AtSCL3、AtSCL4/7、AtLAS、AtSHR (Sun et al., 2011)。但是在

这 10 个亚家族中并未包含水稻 OsGRAS4 和 OsGRAS19 的同源基因。Liu 和 Widmer (2014)对水稻、拟南芥、

杨树、葡萄和番茄等多物种的 GRAS 蛋白序列进行了比对分析和鉴定，将 GRAS蛋白划分为 DELLA、HAM、

LISCL、AtSCR、AtPAT1、DLT、AtSCL3、AtSCL4/7、AtLAS、AtSHR、Pt20、Os19 和 Os4 等 13 个亚家

族。其中，Pt20 为杨树特有亚家族，Os19 和 Os4 为新鉴定的亚家族。不同亚家族转录因子拥有不同的生

理功能。水稻中 DLT 亚家族参与 BR 信号传导，GSK2 可直接作用并磷酸化 DLT (Tong et al., 2012)，GS6

基因属于 GRAS 家族 DLT 亚家族，它可通过调控颖片中细胞的数目影响内外稃的发育，从而负调控水稻

籽粒大小(Sun et al., 2013)。Torres-Galea 等(2013)、牛义岭等(2016)发现 PATI 亚家族的 PATI 和 SCL21 参与

phy A 介导的光信号转导过程，SCL13 作为正调节因子参与 phy B 介导的光信号转导过程。Dill 等(2001)

发现 DELLA 亚家族可以负调控 GA 信号通路，调节植物的生长。拟南芥 DELLA 亚家族参与 GA 信号调

控的主要有：GAI、RGA、RGL1、RGL2 和 RGL3。 

目前已经在多种植物中对 GRAS 基因家族进行了鉴定和分析，拟南芥中存在 34 个 GRAS 转录因子 

(Sun et al., 2013)，水稻中存在 60 个 GRAS 转录因子(Sun et al., 2013)，小麦中鉴定得到 153 个 GRAS 转录

因子(李亚飞等, 2019)。大麦是一种集饲用、啤用和粮食于一体的重要农作物，其 GRAS 转录因子家族并未

鉴定，此基因家族在植物生长发育过程中起着重要作用。此外在其它植物如百脉根(Heckmann et al., 2006)、

松树(Solé et al., 2009)、佛肚竹(Zhou et al., 2011)、佛手(石瑞等, 2011)和葡萄(孙欣等, 2011)等物种中也鉴定

得到了大量 GRAS 家族转录因子。本研究利用最新的大麦基因组数据库，对大麦 GRAS 家族转录因子进行



了筛选和鉴定，构建了 34 条具有完整 GRAS 结构域的 GRAS 转录因子的系统发育树，并对其基因结构和

表达丰度进行了分析，可为后续大麦 GRAS 基因家族的功能研究提供参考。 

1 结果与分析 

1.1 大麦 GRAS 基因的鉴定 

在大麦基因组注释信息中以“GRAS family”为关键词共搜索到 41 条蛋白质序列，使用 NCBI-CDD 工具

筛选保留 34 条具有完整 GRAS 结构域的序列。以 HvGRAS 命名大麦 GRAS 基因，将对应的 41 条 DNA 序

列作为大麦 GRAS 转录因子家族的候选基因。染色体定位结果显示，除 HvGRAS0H_1 基因未定位到具体

染色体外，其余基因呈不均匀状态分布在大麦 1~7 号染色体上。 

从染色体定位结果来看，4 号染色体上分布的 HvGRAS 基因最多，共有 13 个，6 号染色体上基因最少，

只有两个。HvGRAS 基因在染色体上分布位置不均，大多数位于染色体两端(图 1)。 

 

图 1 HvGRAS 基因家族的染色体定位 

Figure 1 chromosomal locations of the barley GRAS gene family 

HvGRAS 基因长度(length)范围为 947bp(HvGRAS2H_7) ~ 36544bp(HvGRAS2H_5)，多肽大小(size)范围

为 179 aa (HvGRAS3H_6) ~ 793 aa (HvGRAS4H_10)，理论等电点(pI)范围为 4.51 (HvGRAS5H_4) ~ 9.56 

(HvGRAS3H_2) (表 1)。 

表 1 HvGRAS 基因编码蛋白的基本特征 



Table 1 Basic characteristics of the proteins encoded by HvGRAS genes 

基因名称 基因号 染色体 染色体位置 基因长度 等电点 多肽大小 

gene name gene ID chr Location (bp) Length (bp) pI size (aa) 

HvGRAS0H_1 HORVU0Hr1G004640.1 - 26283817~26285757 1 940 5.72 479 

HvGRAS1H_1 HORVU1Hr1G004440.1 1H 9163281~9166923 3 642 7.23 719 

HvGRAS1H_2 HORVU1Hr1G053510.1 1H 395873135~395875994 2 859 5.91 620 

HvGRAS1H_3 HORVU1Hr1G066390.1 1H 472662646~472664296 1 650 6.17 415 

HvGRAS1H_4 HORVU1Hr1G069140.2 1H 483084352~483085318 966 5.18 216 

HvGRAS2H_1 HORVU2Hr1G035120.1 2H 146366257~146368654 2 397 5.45 458 

HvGRAS2H_2 HORVU2Hr1G035730.2 2H 152815540~152818096 2 556 5.51 402 

HvGRAS2H_3 HORVU2Hr1G036280.1 2H 160352129~160355538 3 409 6.21 557 

HvGRAS2H_4 HORVU2Hr1G043780.1 2H 225382581~225387077 4 496 5.79 570 

HvGRAS2H_5 HORVU2Hr1G113360.1 2H 728433055~728469599 36 544 6.41 475 

HvGRAS2H_6 HORVU2Hr1G113480.1 2H 728896619~728897566 947 6.76 315 

HvGRAS2H_7 HORVU2Hr1G113490.1 2H 728906883~728907830 947 6.76 315 

HvGRAS3H_1 HORVU3Hr1G012520.1 3H 27025471~27026840 1 369 9.56 456 

HvGRAS3H_2 HORVU3Hr1G012550.6 3H 27046202~27054168 7 966 8.82 596 

HvGRAS3H_3 HORVU3Hr1G086210.8 3H 616216740~616219702 2 962 5.69 791 

HvGRAS3H_4 HORVU3Hr1G088780.2 3H 625825826~625827709 1 883 6.39 531 

HvGRAS3H_5 HORVU3Hr1G088820.1 3H 625945682~625946867 1 185 - 260 

HvGRAS3H_6 HORVU3Hr1G106260.1 3H 670706464~670707477 1 013 6.76 179 

HvGRAS4H_1 HORVU4Hr1G008930.3 4H 25525326－25526610 1 284 - 353 



HvGRAS4H_10 HORVU4Hr1G027920.1 4H 171923610~171927659 4 049 6.02 793 

HvGRAS4H_11 HORVU4Hr1G061310.1 4H 515361930~515364171 2 241 5.41 606 

HvGRAS4H_12 HORVU4Hr1G080460.5 4H 615736049~615737871 1 822 5.53 582 

HvGRAS4H_13 HORVU4Hr1G087700.8 4H 638044256~638050012 5 756 6.52 330 

HvGRAS4H_2 HORVU4Hr1G008980.3 4H 25658574~25660462 1 888 - 553 

HvGRAS4H_3 HORVU4Hr1G020490.28 4H 101454651~101465909 11 258 4.97 474 

HvGRAS4H_4 HORVU4Hr1G026010.3 4H 154386614~154391276 4 662 7.25 446 

HvGRAS4H_5 HORVU4Hr1G027340.3 4H 167899833~167901758 1 925 6.2 374 

HvGRAS4H_6 HORVU4Hr1G027480.1 4H 169007327~169009840 2 513 6.16 707 

HvGRAS4H_7 HORVU4Hr1G027520.2 4H 169282885~169284846 1 961 5.48 653 

HvGRAS4H_8 HORVU4Hr1G027610.7 4H 169472615~169476708 4 093 5.91 677 

HvGRAS4H_9 HORVU4Hr1G027900.2 4H 171834377~171837455 3 078 6.04 662 

HvGRAS5H_1 HORVU5Hr1G020900.4 5H 97832937~97835642 2 705 5.38 745 

HvGRAS5H_2 HORVU5Hr1G043310.1 5H 333546455~333548332 1 877 6.63 550 

HvGRAS5H_3 HORVU5Hr1G045020.17 5H 348282527~348288674 6 147 7.31 776 

HvGRAS5H_4 HORVU5Hr1G063270.3 5H 490660211~490662014 1 803 4.51 396 

HvGRAS5H_5 HORVU5Hr1G113620.1 5H 642237666~642240639 2 973 6.14 644 

HvGRAS6H_1 HORVU6Hr1G033280.1 6H 151045446~151046788 1 342 5.26 446 

HvGRAS6H_2 HORVU6Hr1G063650.1 6H 430342265~430345365 3 100 5.9 703 

HvGRAS7H_1 HORVU7Hr1G001300.3 7H 2726997~2729398 2 401 7.23 225 

HvGRAS7H_2 HORVU7Hr1G010620.1 7H 14944547~14946958 2 411 5.78 563 

HvGRAS7H_3 HORVU7Hr1G091000.1 7H 555109073~555110524 1 451 6.43 426 



1.2 HvGRAS 基因的系统进化分析 

典型的 GRAS 蛋白至少含有 350 个氨基酸残基(Liu and Widmer, 2014, Huang et al., 2015)，依据 GRAS

结构域序列的相似性，使用 NCBI-CDD 工具筛选保留 34 条具有完整 GRAS 结构域的蛋白序列。使用 MEGA 

7.0 构建拟南芥、水稻和大麦 GRAS 蛋白保守域序列的系统进化树(图 2)。根据前人已发表的拟南芥 GRAS

和水稻 GRAS 亚家族分类情况和建树结果，拟南芥、水稻和大麦三个物种的 GRAS 蛋白可进一步划分为

12 个亚家族，OsGRAS43 未被聚类到任何一个亚家族内(Liu and Widmer, 2014) (图 2)。HvGRAS 在 12 个亚

家族中的分布不均匀，除 AtSCR 和 DELLA 亚家族外，其余 10 个亚家族中均有 HvGRAS 蛋白的分布。其

中，LISCL 亚家族中 HvGRAS 蛋白分布最多有 14 个，而 Os4、Os19 和 DLT 亚家族中仅有 1 个 HvGRAS

蛋白。AtPAT 亚族中的 OsCIGR1 和 HvGRAS2H_4，Os4 亚族中的 OsGRAS4 与 HvGRAS3H_4，SCL4/7 亚族

中的 OsGRAS18 和 HvGRAS4H_1、HvGRAS4H_2，Os19 亚族中的 OsGRAS19 与 HvGRAS0H_1，DLT 亚族

中的 OsGRAS29 与 HvGRAS7H_2，AtLAS 亚族中的 OsMOC1 与 HvGRAS7H_3 的自展值均为 100，推测其

可能为直系同源蛋白，其功能也较为保守。从不同亚家族间拟南芥和水稻、大麦的 GRAS 蛋白分布情况来

看，SCL3、Os4 和 Os19 三个亚家族中仅有水稻和大麦 GRAS，没有拟南芥 GRAS 的分布。其余 9 个亚家

族中均有 3种植物GRAS的分布。说明GRAS蛋白亚家族在单双子叶植物间存在一定程度的分化。在 LISCL

亚族和 SCL4/7 亚族内，OsGRAS 和 HvGRAS 蛋白混杂分布，与 AtGRAS 独立成枝，推测可能是植物的单

双子叶分化导致的(李亚飞等, 2019)。因此，植物 GRAS 基因的单双子叶分化既存在于亚家族间也存在于亚

家族内部。 



 

图 2 拟南芥, 水稻和大麦 GRAS 蛋白保守域系统进化树 

Figure 2 Phylogenetic analysis of GRAS conserved domains in HvGRAS proteins 

1.3 HvGRAS 蛋白家族保守元件分析 

GRAS 基因家族的编码产物在 C 端具有高度的相似性，由五个基序按照 LR I – VHIID – LR Ⅱ – PFYRE 

– SAW 顺序组成。LR I (Leucine Heptad I)和 LR II (Leucine Heptad II)富含亮氨酸，为分别含 3~5 个和 2~3

个亮氨酸的重复七肽结构。VHIID 基序在较大区域内含较为保守的 P – N – H – D – Q – L 氨基酸残基，

PFYRE 基序的特征是含有保守的 P–F–Y–R–E 氨基酸残基，SAW 基序含三对保守残基 R–E, W–G, W–W 

(Pysh et al., 2010)。 



对 34 个 HvGRAS 蛋白保守结构域的多序列比对结果显示，不同序列中的 LR I 和 LR II 基序都有较大

的差异，但所有的 LR I 区域内均呈现亮氨酸富集状态；其次，在所有蛋白序列中 VHIID 基序中的保守位

点都易于识别，其中谷氨酰胺位点(Q)绝对保守；同时，在 PFYRE 基序内均检测到了 P–F–Y–R–E 五个保

守氨基酸残基。虽然 PFYRE 基序保守性不如 VHIID 基序，但也表现出高度的相似性；在 SAW 基序内也

同样检测出了三对保守残基 R–E, W–G, W–W(图 3)。以上结果表明，大麦 HvGRAS 家族蛋白在 C-端同样

存在高度的保守性。 

 



 



 



 



 

图 3 大麦 GRAS 结构域多序列比对 

Figure 3 Multiple sequence alignment of GRAS domain in barley 

使用MEME软件对大麦GRAS蛋白保守域进行分析，共发现10个保守基序(motif) (表2)。在NCBI-CDD

工具中检索所有 motif，其中 motif 1~ motif 9 属于 GRAS 结构域的一部分，motif 10 功能未知。motif 2 中

包含 GRAS 结构域中的 VHIID 片段，motif 3 包含 PFYRE 片段，motif 4 包含 SAW 片段。 

表 2 HvGRAS 家族蛋白序列中的保守基序 

Table 2 Conserved amino acid motifs in barley GRASs’ protein sequences 

保守基序 

Conserved motifs 

E 值 

E-value 

长度 

Length 

氨基酸残基序列 

Sequence of amino acid  

motif 1 2.0E-450 41 FGREILNVIACEGADRVERPETYKQWQVRNQRAGFRQLPLS 

motif 2 9.5E-416 29 VHIVDFGIAYGFQWPSLLQALAKRPGGPP 

motif 3 3.4E-329 29 YNAPFFLTRFREALFYYSALFDALDATVP 



motif 4 1E-192 14 LGWKGRPLYAVSAW 

motif 5 6.2E-234 21 CPYLRFAHFTANQAILEAVAG 

motif 6 2.9E-219 24 LEETGRRLSNFARELGVPFEFRAI 

motif 7 4.5E-189 21 GDPLQRLAHYFAEGLEARLAG 

motif 8 1.9E-225 29 VRVEDLNIDPDEVLAVNSLLQLHRLMDES 

motif 9 1.6E-183 21 DSVLRTIRKLSPKVFVVGEVE 

motif 10 4.4E-136 29 PDVVKLARDKVKKIYHKDFVIDEDQRWLL 

在系统进化树(图 2)中，根据已知的 AtGRAS 和 OsGRAS 蛋白可将 HvGRAS 蛋白划分为 10 个亚族。

对每个亚族中 HvGRAS 蛋白进行保守域结构分析(图 4)。结果表明，所有的 HvGRAS 蛋白都含有 motif 2、 

motif 3、motif 5、motif 6 和 motif 9。除 HvGRAS4H_1 外，其余所有的 HvGRAS 蛋白序列 N 端都为 motif 7。

此外，motif 10 为 LISCL 亚族蛋白特有保守域。总体来看，不同亚族 HvGRAS 间的保守域结构组成差异较

大，同一亚族内各成员拥有基本一致的保守基序，这与系统进化树分析结果一致。但是，个别亚族内不同

HvGRAS 的蛋白序列结构也不完全一致，如 HAM 亚族中的 HvGRAS1H_2 缺少 motif 3，这种结构上的差

异提示同一亚族中的 HvGRAS 蛋白也可能存在不同的功能分化。 

 



图 4 HvGRAS 基因家族保守基序分布和基因结构 

Figure 4 Distribution of the conserved motifs and structure of genes in the HvGRAS gene family 

1.4 HvGRAS 基因的时空表达 

从大麦 BARLEX 数据库下载了 34 个 HvGRAS 基因的表达丰度数据(时丽洁等, 2019)，该数据包含了

胚、幼根、幼苗、发育早期花序、发育期花序、节间、发育前期籽粒、灌浆期籽粒、外稃、浆片、内稃、

穗轴、灌浆期根部和衰老叶片等不同发育时期共 14 个器官或组织中的 HvGRAS 基因表达情况(表 3)。 

表 3 取样组织及时期 

Table 3 sampling organization and period 

取样组织及时期 

Sampling organization and period 

简写 

Abbreviation 

胚 

4-day embryos 
EMB 

幼根(苗高 10cm 时期) 

Roots from seedlings (10 cm shoot stage) 
ROO1 

叶(苗高 10cm 时期) 

Shoots from seedlings (10 cm shoot stage) 
LEA 

发育早期花序(5 mm) 

Young developing inflorescences (5mm) 
INF1 

发育期花序(1-1.5 cm) 

Developing inflorescences (1-1.5 cm) 
INF2 

第三节间(开花后 42 天) 

Developing tillers, 3rd internode (42 DAP) 
NOD 

发育前期籽粒(开花后 5 天) 

Developing grain (5 DAP) 
CAR5 

灌浆期籽粒(开花后 15 天) 

Developing grain (15 DAP) 
CAR15 

外稃(开花后 42 天) 

Inflorescences, lemma (42 DAP) 
LEM 



浆片(开花后 42 天) 

Inflorescences, lodicule (42 DAP) 
LOD 

内稃(开花后 42 天) 

Dissected inflorescences, palea (42 DAP) 
PAL 

穗轴(开花后 35 天) 

Inflorescences, rachis (35 DAP) 
RAC 

根(开花后 28 天) 

Roots (28 DAP) 
ROO2 

衰老叶片(开花后 56 天) 

Senescing leaves (56 DAP) 
SEN 

利用 pheatmap R 包绘制的基因表达热图表明，在不同时期或不同组织中，不同 HvGRAS 基因的表达

存在很大差异(图 5)。其中，HvGRAS2H_3、HvGRAS2H_4 和 HvGRAS4H_12 除了在早期发育花序未见有明

显表达外，在其余时期尤其是成熟期穗部器官中和根中高表达，说明上述三个基因同籽粒成熟和植株衰老

密切相关。所有 34 个 HvGRAS 基因在早期发育花序中的表达量很低甚至接近于 0，说明 HvGRAS 家族基

因并未参与到花序的早期发育中。同时，HvGRAS2H_5、HvGRAS3H_1 和 HvGRAS3H_4 三个基因在不同

时期不同器官中的表达量均很低，各类生理过程的参与度较低。    

对同一组织不同时期表达丰度进行比较，发育初期的根(ROO1)和发育后期的根(ROO2) HvGRAS 基因

存在差异表达，差异表达基因有 HvGRAS2H_3、HvGRAS2H_4、HvGRAS5H_1。在 ROO1 和 ROO2 时期

HvGRAS2H_3 的表达量分别为 13.03 和 87.91；HvGRAS2H_4 的表达量分别为 14.96 和 136.1；HvGRAS5H_1

的表达量分别为 31.11和 9.74。其中HvGRAS2H_3、HvGRAS2H_4的差异表达最为明显，这二者均属于AtPAT

亚家族且分别与 OsCIGR2、OsCIGR1 相似度极高(图 2)。Day 等人发现 OsCIGR2、OsCIGR1 通过磷酸化/

去磷酸化参与了 ɑ-淀粉酶活性的调控且受到外源 GA 的诱导，是 GA 信号的应答因子(Day et al., 2003)，因

此推测 HvGRAS2H_3、HvGRAS2H_4 可能具有相似功能，也是 GA 信号的应答因子。  

对发育早期的花序(INF1)和发育期的花序(INF2)的基因表达量进行比较，INF1 时期除 HvGRAS1H_1 微

量表达 (0.71) 外其他基因均未表达。 INF2 时期表达量较高的基因有 HvGRAS2H_3(13.95) 、

HvGRAS2H_4(17.36)、HvGRAS5H_1(27.36)和 HvGRAS6H_2(26.68)，但这些基因的表达量相较于 ROO1、



ROO2 中高表达基因的表达量还是较低，并不能说明在相应的时期内它们起到了调控作用。 

对开花后 5 天的籽粒(CAR5)和开花后 15 天的籽粒(CAR15)的基因表达量进行比较， HvGRAS2H_3 和

HvGRAS2H_4 同样地在两个时期表现了明显的差异表达。结合二者在其它组织(除 INF1)中也存在高表达的

情形，猜测二者在大麦的整个发育进程中都参与了 GA 信号传导。 

 

图 5 HvGRAS 基因的组织表达情况 

Figure 5 Transcriptional abundance of HvGRAS genes in different tissues 

2 讨论 

本文使用最新发布的大麦基因组数据对大麦 GRAS 蛋白家族进行鉴定和保守元件分析。共挖掘出 34

个含 GRAS 完整结构域的 HvGRAS 蛋白(图 4)。以往研究表明，GRAS 蛋白家族在单双子叶植物中广泛存

在，且每种植物中所含基因数目与基因组大小无关(张焕欣等, 2017)。与拟南芥和水稻中的 GRAS 蛋白进行

系统发育树构建，可将大麦 GRAS 蛋白家族进一步划分为 10 个亚族，系统进化树聚类结果与前人在拟南



芥和水稻中的聚类结果基本一致(图 2)。一些 HvGRAS 蛋白和水稻、拟南芥 GRAS 蛋白具有很高的同源性，

这种进化的稳定性对维持蛋白功能的稳定具有重要意义。同时，大麦 GRAS 蛋白在 AtSCR 和 DELLA 亚族

中没有分布，其功能的互补性有待进一步研究。另外，多重序列比对结果显示，大麦 GRAS 蛋白家族中

VHIID、PFYRE 和 SAW 基序相较于 LR I 和 LR II 基序更为保守(图 3)。 

一般而言，处于系统发育树同一亚族中的不同成员往往具有相似的功能 (牛义岭等 , 2016)。

HvGRAS2H_1、HvGRAS1H_3 同属 AtSHR 亚族(图 2)，热图中二者具有类似的表达模式且都在根中高表达(图

5)。AtSHR 蛋白是一个调控根发育的 GRAS 蛋白，相较于 AtSCR 仅负责根组织细胞的分裂而言，AtSHR 还

负责调控内皮层细胞的分化。HvGRAS2H_1 和 HvGRAS1H_3 的组织表达模式分析也与前人研究结果一致。 

同属 AtSHR 亚族的 HvGRAS2H_2 同 HvGRAS2H_1 和 HvGRAS1H_3 存在表达模式的差异，主要在发

育花序中表达(图 5)。推测即使是同一亚族的 HvGRAS 基因也会存在不同的功能分化。HvGRAS2H_3、

HvGRAS2H_4 表达模式聚类结果和系统聚类一致均属于 AtPAT 亚家族，在除发育早期花序(INF1)外所有组

织中均有表达，外稃 (LEM)、浆片 (LOD)、内稃 (PAL)、穗轴 (RAC)等组织中高表达(图 5)。前人研究表

明 PATI 亚家族中的成员在光信号转导中发挥重要作用，且 PATI 在大部分组织中均有表达 (牛义岭等, 

2016)，此结果与本研究热图所绘结果一致(图 5)。 

HvGRAS5H_1、HvGRAS3H_3 和 HvGRAS4H_12 属 LISCL 亚族(图 2)，热图中表达模式也较为相近(图

5)。LISCL 亚族的成员研究较少，在百合花粉母细胞中，减数分裂相关启动子的活性通过 LISCL 蛋白共

表达而特异性地增强 (Morohashi et al., 2003)。我们注意到 LISCL 亚族中 HvGRAS 分布最多，不同 HvGRAS

蛋白也存在功能分化，如 HvGRAS3H_1 和 HvGRAS3H_2 蛋白在系统发育树上的分支节点自展值达到 100，

但其表达模式却具有较大差异(图 2)。HvGRAS3H_1 在除了发育早期花序(INF1)样本外的各样本中均有表达，

而 HvGRAS3H_2 在除了发育期花序(INF2)和发育前期籽粒(CAR5)样本外的其他样本中表达量均为 0(图 5)。

同样地，HAM 亚族中的 HvGRAS1H_2 和 HvGRAS4H_13，AtLAS 亚族中的 HvGRAS7H_3 和 HvGRAS6H_1

均存在明显的表达模式分化(图 5)；Os4、Os19 和 DLT 亚族中均只有一个 HvGRAS 基因——HvGRAS0H_1、



HvGRAS3H_4 和 HvGRAS7H_2(图 2)，三者在热图中也未与其它基因聚类在一起，说明其序列与表达模式

的一致性。HAM 亚族已被证明参与了调控分生组织生长过程 (牛义岭等, 2016)，而 HvGRAS7H_2 蛋白是

OsGRAS29 的直系同源蛋白，OsGRAS29(DLT/GS6)调控 BR 信号转导，突变体存在碱基缺失的结构变异，

导致粒重粒宽显著增加，内外稃和表皮的厚壁细胞增多(Sun et al., 2013)。 

本研究利用生物信息学方法在全基因组水平上分析了大麦 GRAS 基因家族，并对其基因结构、染色体

分布、蛋白保守结构域、系统进化关系及表达谱进行了分析，至于大麦 GRAS 基因对各个生理过程的调控

机制还有待进一步研究。  

3 材料与方法 

3.1 大麦全基因组 GRAS 基因的鉴定与染色体定位 

为了鉴定大麦 GRAS 蛋白质，从大麦基因组数据库(http://webblast.ipk-gatersleben.de/barley_ibsc/)中下

载了高可信度(High-Confidence)的基因序列及含有注释信息的蛋白序列，以“ GRAS family ”作为关键词搜

索 大 麦 基 因 组 中 被 注 释 为 GRAS 转 录 因 子 的 蛋 白 序 列 ， 然 后 用 NCBI-CDD 工 具

(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/cdd/?term=)和 SMART 软件(http://smart.embl-heidelberg.de/)在线检测所筛选的

蛋白序列，去除 GRAS 结构域不完整的序列。同时在大麦基因组数据库中搜索筛选后的 GRAS 基因的基因

组定位信息，以 HvGRAS 命名大麦 GRAS 基因，使用 MapChart 软件绘制 HvGRAS 基因的染色体图谱。使

用ExPaSy软件的 pI/Mw(http://web.expasy.org/compute_pi/)工具在线预测HvGRAS蛋白质的分子量和等电点

信息。 

3.2 构建 HvGRAS 基因的系统发育树 

使用 NCBI-CDD 工具获得的 34 个大麦 GRAS 蛋白(HvGRAS)、60 个水稻 GRAS 蛋白(OsGRAS)和 34

个拟南芥 GRAS 蛋白(AtGRAS)蛋白中完整的 GRAS 结构域序列，用 ClustalW 对拟南芥、水稻和大麦 GRAS

结构域序列进行多重序列比对，将比对结果在 MEGA7.0 中采用邻接法(Neighbor-Joining)构建系统发育树，

自展值(Bootstrap)设为 1000。参考 OsGRAS 和 AtGRAS 蛋白的分类信息 (Liu and Widmer, 2014)对系统发



育树进行聚类分析。 

3.3 HvGRAS 基因结构和蛋白保守结构域分析 

从 Ensembl Plants 数据库下载最新的大麦基因组的 GFF3 描述文件，从中找到每个 HvGRAS 基因的注

释信息。采用 GSDS 2.0 软件(http://gsds.cbi.pku.edu.cn/)在线绘制基因结构图。利用保守结构域在线预测软

件 MEME (http://eme.nbcr.net/meme/tools/meme) (Bailey et al., 2009)预测蛋白的结构域，结合 NCBI-CDD 工

具进行基因结构分析。 

3.4 HvGRAS 基因表达热图绘制 

从 BARLEX 数据库(https://apex.ipk-gatersleben.de/apex/f?p=284)下载的不同组织或器官中 HvGRAS 基

因的时空表达数据，采用 pheatmap R 软件包绘制基因表达热图。 
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