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摘要：　为了研究犎犗犛１５（犎犐犌犎犈犡犘犚犈犛犛犐犗犖犗犉犗犛犕犗犜犐犆犃犔犔犢犚犈犛犘犗犖犛犐犞犈犌犈犖犈犛１５）是否参

与香蕉抗性调控过程，利用拟南芥 ＨＯＳ１５蛋白序列，采用多种生物信息学分析工具，对香蕉 犎犗犛１５

（犕犪犎犗犛１５）基因进行鉴定；以高抗品种‘南天黄’和易感品种‘威廉斯’为试验对象，研究 犕犪犎犗犛１５在枯萎

病菌胁迫下的表达分析及其调控植物病害的潜在机制。结果表明：ＭａＨＯＳ１５蛋白中ＬｉｓＨ结构域和 ＷＤ４０

重复蛋白序列高度保守；ＭａＨＯＳ１５蛋白二级结构具有α螺旋、β折叠、延伸链和无规卷曲结构，且以无规卷曲

为主，占比为４６．２％；亚细胞定位发现犕犪犎犗犛１５在细胞核内，推测 犕犪犎犗犛１５可能在细胞核内参与香蕉枯

萎病的调控；犕犪犎犗犛１５可能响应ＳＡ信号通路、ＭｅＪＡ信号通路和脱落酸反应；推测 犕犪犎犗犛１５是在植物抗

病过程中负调控植物对病原体防御的关键基因。
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香蕉广泛种植于热带和亚热带地区，是非洲、亚洲和美洲５亿多人的重要营养来源和主要食物之

一［１２］。然而，全世界６４％的香蕉感染了由香蕉枯萎病菌热带４号生理小种（犉狌狊犪狉犻狌犿狅狓狔狊狆狅狉狌犿ｆ．

ｓｐ．犮狌犫犲狀狊犲ｔｒｏｐｉｃａｌｒａｃｅ４，犉狅犮ＴＲ４）引起的香蕉枯萎病，极大限制了香蕉的生产
［３４］。因此，为了提高

枯萎病抗性，识别参与调控枯萎病防御反应的关键基因并确定其潜在机制至关重要。

ＨＯＳ１５（ＨＩＧＨＥＸＰＲＥＳＳＩＯＮＯＦＯＳＭＯＴＩＣＡＬＬＹＲＥＳＰＯＮＳＩＶＥＧＥＮＥＳ１５）是一种转录辅抑

制因子。这些转录辅抑制因子与其他转录因子、适配器和辅助蛋白形成多蛋白复合物，可在表观遗传学

上抑制靶基因，在植物信号转导和抗性调节中起着重要作用［５７］。Ｓｈｅｎ等
［８］发现 ＨＯＳ１５可以与ＳＫＰ１

和Ｃｕｌｌｉｎ１蛋白连接，并作为ＳＣＦ（ＳＫＰ１Ｃｕｌｌｉｎ１Ｆｂｏｘ）Ｅ３复合物底物受体，靶向磷酸化ＮＰＲ１，从而参

与ＳＡ信号调节，协同抑制防御诱导细胞中转录激活的基因，从而分别防止ＮＰＲ１介导的防御提前激活

和过度激活。桃［９］、小麦［１０］等植物的相关研究表明，犎犗犛１５ 可以参与ＳＡ 信号调控植物抗病。Ｌｉｎ

等［１１］已证实ＳＡ信号通路中 犕犪犜犌犃８ 可能通过与犕犪犖犘犚１１ 或犕犪犖犘犚４ 互作来增强香蕉对犉狅犮

ＴＲ４的抗性。因此，ＨＯＳ１５作为一种多功能蛋白，可能通过介导ＳＡ信号通路，在抗香蕉枯萎病中起着

至关重要的作用，而犎犗犛１５是否参与香蕉抗性调控过程依然未知。基于此，本文在香蕉基因组数据中

ＢＬＡＳＴ筛选出香蕉 ＨＯＳ１５（ＭａＨＯＳ１５）蛋白序列，以‘南天黄’叶片为材料，克隆得到 犕犪犎犗犛１５ 基

因，并进行生物信息学分析，继而以高抗品种‘南天黄’（犕狌狊犪犪犮狌犿犻狀犪狋犲Ｌ．ＡＡＡＣａｖｅｎｄｉｓｈ，‘Ｎａｎｔｉａｎ

ｈｕａｎｇ’）和易感品种‘威廉斯’（犕狌狊犪犪犮狌犿犻狀犪狋犲Ｌ．ＡＡＡｇｒｏｕｐｃｖ．Ｃａｖｅｎｄｉｓｈ，‘Ｗｉｌｌｉａｍｓ’）为试验对

象，进一步研究其在枯萎病菌胁迫下的表达分析。

１　材料与方法

１．１　犕犪犎犗犛１５的基因克隆和香蕉‘威廉斯’和‘南天黄’犕犪犎犗犛１５的表达分析

使用高抗品种‘南天黄’和易感品种‘威廉斯’的４片叶龄的组培苗（广东省高州市石生原生物科技

有限公司）。选取长势一致、４片叶龄的香蕉幼苗，采用蘸根接菌法将‘南天黄’和‘威廉斯’的香蕉根系

浸泡在配制好的犉狅犮ＴＲ４孢子悬浮液（１×１０６ｃｆｕ·ｍＬ－１）中２ｈ，移植到基质（草碳土和蛭石以体积比

２∶１混合）中进行盆栽（上口径为１５ｃｍ，下口径为１２ｃｍ）。为研究犉狅犮ＴＲ４接种后香蕉幼苗根系的变

化，在接种后的第０，２，４，６天各选取３株幼苗，剪取根系，混合后迅速置于液氮中保存。

使用ＤＰ４４１型多糖多酚植物核糖核酸（ＲＮＡ）提取试剂盒（北京市天根生化科技（北京）有限公司）

提取‘南天黄’叶片总ＲＮＡ，将获得的２μｇＲＮＡ使用ＰｒｉｍｅＳｃｒｉｐｔ
ＴＭ１ｓｔＳｔｒａｎｄｃＤＮＡＳｙｎｔｈｅｓｉｓＫｉｔ试

剂盒（日本ＴａＫａＲａ公司）合成互补脱氧核糖核酸（ｃＤＮＡ）。采用ＰｒｉｍｅｒＰｒｅｍｉｅｒ５．０软件设计引物，根

据犕犪犎犗犛１５ｃＤＮＡ序列进行引物设计。

试验的相关引物，如表１所示。

表１　试验的相关引物

Ｔａｂ．１　Ｒｅｌａｔｅｄｐｒｉｍｅｒｓｏｆｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ

引物名称 引物序列 目的

犎犗犛１５ＥｃｏＲＩＦ ＣＧＧＡＡＴＴＣＣＧＡＴＧＡＣＧＣＡＴＴＣＧＡＣＧＡＴＣＡＣＣ

犎犗犛１５ＨｉｎｄⅢ Ｒ ＣＣＣＡＡＧＣＴＴＧＧＧＴＴＡＣＡＴＣＣＴＧＡＡＧＴＣＣＡＴＡＡＣＡＣＡＡＡＴＧＣＴＧ

逆转录聚合酶链
反应（ＲＴＰＣＲ）

犎犗犛１５ｑＲＴＦ ＴＴＡＧＣＣＣＡＡＡＣＧＧＣＧＡＧＴＡ

犎犗犛１５ｑＲＴＲ ＡＡＡＴＧＣＣＡＣＣＡＣＧＡＣＣＣＴ

ＭａＡｃｔｉｎＦ ＣＧＡＧＧＣＴＣＡＡＴＣＡＡＡＧＡ

ＭａＡｃｔｉｎＲ ＡＣＣＡＧＣＡＡＧＧＴＣＣＡＡＡＣ

逆转录实时定量
聚合酶链反应
（ＲＴｑＰＣＲ）

　　ＲＴＰＣＲ扩增程序在以下条件下进行：９４°Ｃ５ｍｉｎ，９４°Ｃ３０ｓ，５０°Ｃ４５ｓ，７２°Ｃ１０２ｓ，３０个循环。
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采用胶回收试剂盒（江苏省南京市诺唯赞生物科技有限公司），获得纯化产物；采用ｐＭＤ１８ＴＶｅｃｔｏｒ

ＣｌｏｎｉｎｇＫｉｔ试剂盒（日本ＴａＫａＲａ公司），将犕犪犎犗犛１５纯化产物与ｐＭＤ１８Ｔ载体连接，并转化大肠

杆菌感受态，取阳性菌落送北京擎科生物科技股份有限公司测序。然后，以香蕉ａｃｔｉｎ作为内参基因（表

１），分析接种犉狅犮ＴＲ４的‘威廉斯’和‘南天黄’幼苗犕犪犎犗犛１５基因的差异表达，ＲＴｑＰＣＲ扩增程序在

以下条件下进行：９５°Ｃ５ｓ，５５°Ｃ３０ｓ，７２°Ｃ３０ｓ，４０个循环，每个反应重复３次。

１．２　犕犪犎犗犛１５生物信息学分析

以模式植物拟南芥在美国国家生物信息中心（ＮＣＢＩ）上的 ＨＯＳ１５蛋白序列为查询序列，在香蕉基

因组数据库（ｈｔｔｐｓ：∥ｂａｎａｎａｇｅｎｏｍｅｈｕｂ．ｓｏｕｔｈｇｒｅｅｎ．ｆｒ／）中，通过Ｂｌａｓｔｐ算法筛选出 ＭａＨＯＳ１５蛋白

序列。以‘南天黄’叶片为材料，克隆得到犕犪犎犗犛１５基因，并进行生物信息学分析。通过ＧＳＤＳ网站

（ｈｔｔｐ：∥ｇｓｄｓ．ｃｂｉ．ｐｋｕ．ｅｄｕ．ｃｎ／）分析成员基因内含子／外显子的数量分布；通过ＰｌａｎｔＣａｒｅ数据库（ｈｔ

ｔｐ：∥ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ．ｐｓｂ．ｕｇｅｎｔ．ｂｅ／ｗｅｂｔｏｏｌｓ／ｐｌａｎｔｃａｒｅ／ｈｔｍｌ／）预测 ＭａＨＯＳ１５蛋白的顺式作用元件；

通过ＥｘＰＡＳｙ网站（ｈｔｔｐｓ：∥ｗｅｂ．ｅｘｐａｓｙ．ｏｒｇ／ｐｒｏｔｐａｒａｍ／）分析成员基因所编码蛋白质的基本特性；通

过ＳＭＡＲＴ网站（ｈｔｔｐ：∥ｓｍａｒｔ．ｅｍｂｌｈｅｉｄｅｌｂｅｒｇ．ｄｅ／）进行蛋白质结构预测；通过ＰＲＡＢＩ网站中的

ＳＯＰＭ（ｈｔｔｐｓ：∥ｎｐｓａｐｒａｂｉ．ｉｂｃｐ．ｆｒ／ｃｇｉｂｉｎ／ｓｅｃｐｒｅｄ＿ｓｏｐｍａ．ｐｌ）分析蛋白质的二级结构；通过ＳＷＩＳＳ

ＭＯＤＥＬ网站（ｈｔｔｐｓ：∥ｓｗｉｓｓｍｏｄｅｌ．ｅｘｐａｓｙ．ｏｒｇ／）进行蛋白三维结构同源建模分析；通过 ＭＢＣ网站

（ｈｔｔｐｓ：∥ｃｅｌｌｏ．ｌｉｆｅ．ｎｃｔｕ．ｅｄｕ．ｔｗ／）进行亚细胞定位预测。

１．３　犕犪犎犗犛１５蛋白系统发育树及多序列分析

以香蕉 ＨＯＳ１５蛋白序列为参照序列，在ＮＣＢＩ上搜索并获得其他植物的 ＨＯＳ１５蛋白序列，采用

ＧＥＮＥＤＯＣ软件进行多重序列比对，并采用 ＭＥＧＡ７软件构建系统发育树。

１．４　数据处理

采用Ｅｘｃｅｌ２０１０软件和ＳＰＳＳ２４．０软件进行数据分析。对于同一处理随时间变化的差异性，采用

最小显著性差异（ＬＳＤ）法进行多重比较分析，同时，采用Ｅｘｃｅｌ２０１０软件进行图表绘制。

２　实验结果与分析

２．１　犕犪犎犗犛１５基因克隆与理化性质分析

以犃狋犎犗犛１５序列为参照序列，在香蕉ｃＤＮＡ中分离得到犕犪犎犗犛１５的全长序列（ＧｅｎＢａｎｋ登录

号为ＸＭ＿００９４０９１３６．２）。犕犪犎犗犛１５基因克隆与基因序列，如图１所示。图１中：Ｍ为分子质量标记。

（ａ）基因克隆　　　　　　　　　　　　　　（ｂ）基因序列　　

图１　犕犪犎犗犛１５基因克隆与基因序列

Ｆｉｇ．１　犕犪犎犗犛１５ｇｅｎｅｃｌｏｎｉｎｇａｎｄｇｅｎｅｓｅｑｕｅｎｃｅ

测序结果表明，犕犪犎犗犛１５基因开放阅读框（ＯＲＦ）为１７０１ｂｐ，共编码５６７个氨基酸。通过理化性

质分析可知，犕犪犎犗犛１５的基因ＩＤ为 Ｍａ０６＿ｇ３８３９０．１，所在染色体为ｃｈｒ．０６，氨基酸残基数为５６７，等

电点为５．４６，分子质量为６３．７９ｋｕ，亚细胞定位为细胞核。

２．２　犕犪犎犗犛１５蛋白结构分析

通过ＳＭＡＲＴ在线软件分析 ＭａＨＯＳ１５氨基酸序列，发现其Ｎ端包含一个ＬｉｓＨ基序，Ｃ端包含一

个 ＷＤ４０结构域，有８个 ＷＤ４０重复序列（图２（ａ））。将 ＭａＨＯＳ１５氨基酸序列通过ＳＯＰＭＡ网站和

ＳＷＩＳＳＭＯＤＥＬ网站进行分析，结果显示，ＭａＨＯＳ１５的二级结构主要由α螺旋、延伸链、β折叠、无规

３５３第３期　　　　　　　　　王子澍，等：香蕉犎犗犛１５基因的鉴定及枯萎病菌胁迫下的表达分析
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卷曲组成，且以无规卷曲为主，占比为４６．２％（图２（ｂ））。ＭａＨＯＳ１５蛋白三维结构，如图２（ｃ）所示。

　　　　　　　　　（ａ）蛋白结构　　　　　　　　　　　　 　　（ｂ）蛋白二级结构　 　 　（ｃ）蛋白三维结构

图２　ＭａＨＯＳ１５蛋白结构和蛋白二级结构与蛋白三维结构

Ｆｉｇ．２　Ｐｒｏｔｅｉｎｓｔｒｕｃｔｕｒｅ，ｐｒｏｔｅｉｎｓｅｃｏｎｄａｒｙｓｔｒｕｃｔｕｒｅａｎｄｐｒｏｔｅｉｎ３ＤｓｔｒｕｃｔｕｒｅｏｆＭａＨＯＳ１５

２．３　犕犪犎犗犛１５多序列比对

ＭａＨＯＳ１５的结构与其他物种的 ＨＯＳ１５相似。其中，ＭａＨＯＳ１５的氨基酸序列与拟南芥 ＨＯＳ１５

的同源性为６４．６６％，在Ｎ端都具有典型的ＬｉｓＨ结构域，Ｃ端都具有 ＷＤ４０重复蛋白。ＨＯＳ１５多序列

分析，如图３所示。

图３　ＨＯＳ１５多序列分析

Ｆｉｇ．３　ＭｕｌｔｉｌｏｃｕｓｓｅｑｕｅｎｃｅａｎａｌｙｓｉｓｏｆＨＯＳ１５

２．４　犕犪犎犗犛１５蛋白的系统发育学分析

将拟南芥 犃狋犎犗犛１５（ＮＭ＿１２６１３２．４）、姜黄犣狅犎犗犛１５（ＸＭ＿０４２５８８４９８．１）、光稃稻犗犵犎犗犛１５

（ＸＭ＿０５２３０５５６０．１）、玉米犣犿犎犗犛１５（ＸＭ＿０２０５４５６６０．２）、凤梨犃犮犎犗犛１５（ｍ＿０２０２４０２３９．１）、石榴

犘犵犎犗犛１５（ＸＭ ＿０３１５４０８８５．１）、小 麦 犜犪犎犗犛１５ （ＸＭ ＿０４４４６７６９ ０．１）、柑 橘 犆犮犎犗犛１５

（ＸＭ＿００６４２５９４２．２）、橡胶树犎犫犎犗犛１５（ＸＭ＿０２１７９５８０２．１）和香蕉犕犪犎犗犛１５蛋白序列构建进化树。

图４　ＨＯＳ１５蛋白系统发育树分析

Ｆｉｇ．４　Ａｎａｌｙｓｉｓｏｆｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ

ｔｒｅｅｓｏｆＨＯＳ１５ｐｒｏｔｅｉｎｓ

ＨＯＳ１５蛋白系统发育树分析，如图４所示。图４

中：数值为自展值。由图４可知：犕犪犎犗犛１５与同为单

子叶植物的姜黄犣狅犎犗犛１５关系更为密切。

２．５　犕犪犎犗犛１５顺式作用元件分析

对顺式元件的预测发现，确定的相关顺式元件生

长和发育为ＴＣＣＣ基序、ＧＡＴＡ基序。ＭＢＳ是参与

干旱胁迫的顺式元件。启动子区存在激素相关顺式

元件，如ＣＧＴＣＡ基序和 ＡＢＲＥ，表明 犕犪犎犗犛１５ 可

能响应ＳＡ信号通路、ＭｅＪＡ信号通路和脱落酸反应。

２．６　犕犪犎犗犛１５的差异表达分析

为了研究 犕犪犎犗犛１５ 是否参与尖孢镰刀菌的胁

迫，在犉狅犮ＴＲ４侵染高抗品种‘南天黄’和易感品种‘威廉斯’的第０，２，４，６天，采集香蕉根系，并分析

犕犪犎犗犛１５的差异表达。接种Ｆｏｃ犜犚４后‘南天黄’和‘威廉斯’根系犕犪犎犗犛１５的相对表达量，如图５

４５３ 华 侨 大 学 学 报 （自 然 科 学 版）　　　　　　　　　　　　　　２０２４年
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图５　接种犉狅犮ＴＲ４后‘南天黄’和

‘威廉斯’根系犕犪犎犗犛１５的

相对表达量

Ｆｉｇ．５　Ｒｅｌａｔｉｖｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｌｅｖｅｌｏｆ犕犪犎犗犛１５

ｉｎｒｏｏｔｓｏｆ‘Ｎａｎｔｉａｎｈｕａｎｇ’ａｎｄ‘Ｗｉｌｌｉａｍｓ’

ａｆｔｅｒｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎｗｉｔｈ犉狅犮ＴＲ４

所示。图５中：ａ～ｄ表示差异具有统计学意义。

由图 ５ 可 知：在 接 种 犉狅犮 ＴＲ４ 后 第 ２ 天，

犕犪犎犗犛１５在‘威廉斯’中表达显著上调，而在‘南天黄’

中表达显著下调，这表明 犕犪犎犗犛１５ 可能在香蕉抵抗

犉狅犮ＴＲ４中发挥作用。

３　讨论

Ｗａｎｇ等
［１２］发现小麦经ＳＡ处理后的ＴａＮＰＲｓ上

调，加强了对小麦锈病的抗性。近期，学者们发现了一

种新的多功能蛋白ＨＯＳ１５，ＨＯＳ１５是编码 ＷＤ４０重复

蛋白的８５个 ＷＤ蛋白之一，而 ＷＤ４０重复蛋白在调控

植物生长发育、ＡＢＡ信号和干旱胁迫响应等多种生物

途径中发挥关键作用［１３１４］。研究表明，ＨＯＳ１５也广泛

参与植物生长调控［６］，以及对非生物胁迫和生物胁迫的

反应。Ａｈｎ等
［１５］发现ＨＯＳ１５通过多种途径调节拟南芥开花时间；Ｓｕｚｕｋｉ等

［１６］发现 ＨＯＳ１５与 ＨＤＡ９

和ＰＯＷＥＲＤＲＥＳＳ（ＰＷＲ）一起调节叶细胞的扩增和增殖；Ｐａｒｋ等
［１７］发现ＨＯＳ１５作为正向调控因子，

与ＰＷＲ相互作用，促进与ＣＯＲ基因染色质结合和 ＨＤ２Ｃ降解，进而促进植物的耐冷性
［１８１９］；Ｌｉ等

［９］

发现在桃子果实中两个核定位蛋白ＰｐＷＲＫＹ２２与 ＰｐＨＯＳ１在体内发生物理相互作用，负调控对

犚．狊狋狅犾狅狀犻犳犲狉的抗性；Ｌｉｕ等
［１０］发现 ＴａＨＯＳ１５与拟南芥组蛋白去乙酰化酶 ＡｔＨＤＡ６的小麦同源体

ＴａＨＤＡ６相互作用，形成转录抑制因子复合体，调控小麦防御相关基因。

利用拟南芥 ＨＯＳ１５蛋白序列，首次对香蕉犎犗犛１５基因进行鉴定，分析其调控植物病害的潜在机

制。由蛋白结构预测和多序列对比可知，ＭａＨＯＳ１５蛋白中ＬｉｓＨ 结构域和 ＷＤ４０重复蛋白序列高度

保守。在拟南芥中，该结构可与ＳＫＰ１ｌｉｋｅ蛋白（ＡＳＫ）和Ｃｕｌｌｉｎ１蛋白结合形成ＳＣＦ复合体（ＡＳＫＣｕｌ

ｌｉｎ１ＨＯＳ１５），通过降解磷酸化ＡｔＮＰＲ１负调控拟南芥对犘狊狋ＤＣ３０００的抗性
［８］。ＭａＨＯＳ１５蛋白的二

级结构预测表明，其具有α螺旋、β折叠、延伸链和无规卷曲结构，且以无规卷曲为主，占比４６．２％。亚

细胞定位发现犕犪犎犗犛１５在细胞核内，推测犕犪犎犗犛１５可能在细胞核内参与香蕉枯萎病的调控。

由香蕉犎犗犛１５在高抗品种‘南天黄’和易感品种‘威廉斯’上的生物胁迫差异表达分析可知，接种

犉狅犮ＴＲ４后，犕犪犎犗犛１５在抗、感病香蕉品种的表达程度不同，结果表明，‘南天黄’中犕犪犎犗犛１５的表达

量显著低于‘威廉斯’。这一现象与桃子［９］与小麦［２０］的研究结果一致，推测犕犪犎犗犛１５是在植物抗病过

程中负调控植物对病原体防御的关键基因。课题组将进一步深入探究犕犪犎犗犛１５在抗香蕉枯萎病过

程中的调控机制，为香蕉抗病研究提供理论依据。
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１５０１０１ＲＶＷ．

［５］　ＰＡＲＫＪ，ＬＩＭＣＪ，ＫＨＡＮＩＵ，犲狋犪犾．ＩｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎａｎｄｍｏｌｅｃｕｌａｒｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆＨＯＳ１５ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎｓｉｎ

犃狉犪犫犻犱狅狆狊犻狊狋犺犪犾犻犪狀犪［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＰｌａｎｔＢｉｏｌｏｇｙ，２０１８，６１（５）：３３６３４５．ＤＯＩ：１０．１００７／ｓ１２３７４０１８０３１３２．

［６］　ＨＵＡＮＧＬｉｊｕｎ，ＷＡＮＧＹｕｋｕｎ，ＬＩＮＺｅｎｇ，犲狋犪犾．ＴｈｅｒｏｌｅｏｆｃｏｒｅｐｒｅｓｓｏｒＨＯＳ１５ｍｅｄｉａｔｅｄｅｐｉｇｅｎｅｔｉｃｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆ

５５３第３期　　　　　　　　　王子澍，等：香蕉犎犗犛１５基因的鉴定及枯萎病菌胁迫下的表达分析



犺狋狋狆狊：∥犺犱狓犫．犺狇狌．犲犱狌．犮狀／

ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ［Ｊ］．ＦｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０２３，１３（８）：１１０１９１２．ＤＯＩ：１０．３３８９／ｆｐｌｓ．２０２２．１１０１９１２．

［７］　ＺＨＵＪｉａｎｈｕａ，ＪＥＯＮＧＪＣ，ＺＨＵＹａｎｍｅｉ，犲狋犪犾．Ｉｎｖｏｌｖｅｍｅｎｔｏｆ犃狉犪犫犻犱狅狆狊犻狊ＨＯＳ１５ｉｎｈｉｓｔｏｎｅｄｅａｃｅｔｙｌａｔｉｏｎａｎｄｃｏｌｄ

ｔｏｌｅｒａｎｃｅ［Ｊ］．ＰｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆｔｈｅＮａｔｉｏｎａｌＡｃａｄｅｍｙｏｆＳｃｉｅｎｃｅｓｏｆｔｈｅＵｎｉｔｅｄＳｔａｔｅｓｏｆＡｍｅｒｉｃａ，２００８，１０５（１２）：

４９４５４９５０．ＤＯＩ：１０．１０７３／ｐｎａｓ．０８０１０２９１０５．

［８］　ＳＨＥＮＭｉｎｇｚｈｅ，ＬＩＭＣＪ，ＰＡＲＫＪ，犲狋犪犾．ＨＯＳ１５ｉｓａｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌｃｏｒｅｐｒｅｓｓｏｒｏｆＮＰＲ１ｍｅｄｉａｔｅｄｇｅｎｅａｃｔｉｖａｔｉｏｎ

ｏｆｐｌａｎｔｉｍｍｕｎｉｔｙ［Ｊ］．ＰｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆｔｈｅＮａｔｉｏｎａｌＡｃａｄｅｍｙｏｆＳｃｉｅｎｃｅｓｏｆｔｈｅＵｎｉｔｅｄＳｔａｔｅｓｏｆＡｍｅｒｉｃａ，２０２０，１１７

（４８）：３０８０５３０８１５．ＤＯＩ：１０．１０７３／ｐｎａｓ．２０１６０４９１１７．

［９］　ＬＩＣｈｕｎｈｏｎｇ，ＷＡＮＧＪｉｎｇ，ＪＩＮａｎａ，犲狋犪犾．犘狆犎犗犛１，ａＲＩＮＧＥ３ｕｂｉｑｕｉｔｉｎｌｉｇａｓｅ，ｉｎｔｅｒａｃｔｓｗｉｔｈ犘狆犠犚犓犢２２ｉｎｔｈｅ

ＢＡＢＡｉｎｄｕｃｅｄｐｒｉｍｉｎｇｄｅｆｅｎｓｅｏｆｐｅａｃｈｆｒｕｉｔａｇａｉｎｓｔ犚犺犻狕狅狆狌狊狊狋狅犾狅狀犻犳犲狉［Ｊ］．ＰｏｓｔｈａｒｖｅｓｔＢｉｏｌｏｇｙａｎｄＴｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，

２０２０，１５９（９）：１１１０２９．ＤＯＩ：１０．１０１６／ｊ．ｐｏｓｔｈａｒｖｂｉｏ．２０１９．１１１０２９．

［１０］　ＬＩＵＪｉａｏ，ＺＨＩＰｅｎｇｆｅｉ，ＷＡＮＧＸｉａｏｙｕ，犲狋犪犾．ＷｈｅａｔＷＤ４０ｒｅｐｅａｔｐｒｏｔｅｉｎＴａＨＯＳ１５ｆｕｎｃｔｉｏｎｓｉｎａｈｉｓｔｏｎｅｄｅａｃｅｔｙ

ｌａｓｅｃｏｍｐｌｅｘｔｏｆｉｎｅｔｕｎｅｄｅｆｅｎｓｅｒｅｓｐｏｎｓｅｓｔｏ犅犾狌犿犲狉犻犪犵狉犪犿犻狀犻狊ｆ．ｓｐ．狋狉犻狋犻犮犻［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａ

ｎｙ，２０１９，７０（１）：２５５２６８．ＤＯＩ：１０．１０９３／ｊｘｂ／ｅｒｙ３３０．

［１１］　ＬＩＮＰｉｎｇ，ＤＯＮＧＴａｏ，ＣＨＥＮＷｅｎｌｉａｎｇ，犲狋犪犾．ＥｘｐｒｅｓｓｉｏｎａｎａｌｙｓｉｓｏｆＭａＴＧＡ８ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒｉｎｂａｎａｎａａｎｄ

ｉｔｓｄｅｆｅｎｃｅｆｕｎｃｔｉｏｎａｌａｎａｌｙｓｉｓｂｙｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｉｎａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＪｏｕｒｎａｌｏｆＭｏｌｅｃｕｌａｒＳｃｉｅｎｃｅｓ，

２０２１，２２（１７）：１４．ＤＯＩ：１０．３３９０／ｉｊｍｓ２２１７９３４４．

［１２］　ＷＡＮＧＸｉａｏｊｉｎｇ，ＺＨＡＮＧＨｏｎｇｔａｏ，ＮＹＡＭＥＳＯＲＴＯＢ，犲狋犪犾．ＡｎｅｗｍｏｄｅｏｆＮＰＲ１ａｃｔｉｏｎｖｉａａｎＮＢＡＲＣＮＰＲ１

ｆｕｓｉｏｎｐｒｏｔｅｉｎｎｅｇａｔｉｖｅｌｙｒｅｇｕｌａｔｅｓｔｈｅｄｅｆｅｎｃｅｒｅｓｐｏｎｓｅｉｎｗｈｅａｔｔｏｓｔｅｍｒｕｓｔｐａｔｈｏｇｅｎ［Ｊ］．ＮｅｗＰｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ，２０２０，

２２８（３）：９５９９７２．ＤＯＩ：１０．１１１１／ｎｐｈ．１６７４８．

［１３］　ＡＬＩＡ，ＹＵＮＤＪ．ＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓＨＯＳ１５ｉｓａｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｐｒｏｔｅｉｎｔｈａｔｎｅｇａｔｉｖｅｌｙｒｅｇｕｌａｔｅＡＢＡｓｉｇｎａｌｉｎｇａｎｄ

ｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙＲｅｐｏｒｔｓ，２０２０，１４（２）：１６３１６７．ＤＯＩ：１０．１００７／ｓ１１８１６０２０００６００１．

［１４］　ＬＥＥＪＨ，ＴＥＲＺＡＧＨＩＷ，ＧＵＳＭＡＲＯＬＩＧ，犲狋犪犾．Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆ犃狉犪犫犻犱狅狆狊犻狊ａｎｄｒｉｃｅＤＷＤｐｒｏｔｅｉｎｓａｎｄｔｈｅｉｒ

ｒｏｌｅｓａｓｓｕｂｓｔｒａｔｅｒｅｃｅｐｔｏｒｓｆｏｒＣＵＬ４ＲＩＮＧＥ３ｕｂｉｑｕｉｔｉｎｌｉｇａｓｅｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｅｌｌ，２００８，２０（１）：１５２１６７．ＤＯＩ：１０．

１１０５／ｔｐｃ．１０７．０５５４１８．

［１５］　ＡＨＮＧ，ＰＡＲＫＨＪ，ＪＥＯＮＧＳＹ，犲狋犪犾．ＨＯＳ１５ｒｅｐｒｅｓｓｅｓｆｌｏｗｅｒｉｎｇｂｙｐｒｏｍｏｔｉｎｇＧＩＧＡＮＴＥＡｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎｉｎｒｅ

ｓｐｏｎｓｅｔｏｌｏｗｉｎ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓ，２０２３，４（４）：１００５７０．ＤＯＩ：１０．１０１６／ｊ．ｘｐｌｃ．２０２３．１００５７０．

［１６］　ＳＵＺＵＫＩＭ，ＳＨＩＮＯＺＵＫＡＮ，ＨＩＲＡＫＡＴＡＴ，犲狋犪犾．犗犔犐犌犗犆犈犔犔犝犔犃１／犎犐犌犎犈犡犘犚犈犛犛犐犗犖犗犉犗犛犕犗犜犐

犆犃犔犔犢犚犈犛犘犗犖犛犐犞犈犌犈犖犈犛１５ｐｒｏｍｏｔｅｓｃｅｌｌｐｒｏｌｉｆｅｒａｔｉｏｎｗｉｔｈ犎犐犛犜犗犖犈犇犈犃犆犈犜犢犔犃犛犈９ａｎｄ犘犗犠犈犚

犇犚犈犛犛ｄｕｒｉｎｇｌｅａｆｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｉｎ犃狉犪犫犻犱狅狆狊犻狊狋犺犪犾犻犪狀犪［Ｊ］．ＦｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１８，９（１８）：５８０．ＤＯＩ：１０．

３３８９／ｆｐｌｓ．２０１８．００５８０．

［１７］　ＰＡＲＫＪ，ＬＩＭＣＪ，ＳＨＥＮＭＺ，犲狋犪犾．Ｅｐｉｇｅｎｅｔｉｃｓｗｉｔｃｈｆｒｏｍｒｅｐｒｅｓｓｉｖｅｔｏｐｅｒｍｉｓｓｉｖｅｃｈｒｏｍａｔｉｎｉｎｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏｃｏｌｄ

ｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］．ＰｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆｔｈｅＮａｔｉｏｎａｌＡｃａｄｅｍｙｏｆＳｃｉｅｎｃｅｓｏｆｔｈｅＵｎｉｔｅｄＳｔａｔｅｓｏｆＡｍｅｒｉｃａ，２０１８，１１５（２３）：Ｅ５４００

Ｅ５４０９．ＤＯＩ：１０．１０７３／ｐｎａｓ．１７２１２４１１１５．

［１８］　ＹＡＮＧＬｅｉｙｕｎ，ＣＨＥＮＸｉａｎｇｓｏｎｇ，ＷＡＮＧＺｈｉｘｕｅ，犲狋犪犾．ＨＯＳ１５ａｎｄＨＤＡ９ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙｒｅｇｕｌａｔｅｉｍｍｕｎｉｔｙｔｈｒｏｕｇｈ

ｈｉｓｔｏｎｅｄｅａｃｅｔｙｌａｔｉｏｎｏｆｉｎｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒｉｍｍｕｎｅｒｅｃｅｐｔｏｒＮＬＲｇｅｎｅｓｉｎ犃狉犪犫犻犱狅狆狊犻狊［Ｊ］．ＮｅｗＰｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ，２０２０，２２６

（２）：５０７５２２．ＤＯＩ：１０．１１１１／ｎｐｈ．１６３８０．

［１９］　ＬＩＭＣＪ，ＡＬＩＡ，ＰＡＲＫＪ，犲狋犪犾．ＨＯＳ１５ＰＷＲｃｈｒｏｍａｔｉｎｒｅｍｏｄｅｌｉｎｇｃｏｍｐｌｅｘｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙｒｅｇｕｌａｔｅｓｃｏｌｄｓｔｒｅｓｓｉｎ

犃狉犪犫犻犱狅狆狊犻狊［Ｊ］．ＰｌａｎｔＳｉｇｎａｌｉｎｇａｎｄＢｅｈａｖｉｏｒ，２０２１，１６（５）：１８９３９７８．ＤＯＩ：１０．１０８０／１５５９２３２４．２０２１．１８９３９７８．

［２０］　ＺＨＩＰｅｎｇｆｅｉ，ＫＯＮＧＬｉｎｇｙａｏ，ＬＩＵＪｉａｏ，犲狋犪犾．ＨｉｓｔｏｎｅｄｅａｃｅｔｙｌａｓｅＴａＨＤＴ７０１ｆｕｎｃｔｉｏｎｓｉｎＴａＨＤＡ６ＴａＨＯＳ１５

ｃｏｍｐｌｅｘｔｏｒｅｇｕｌａｔｅｗｈｅａｔｄｅｆｅｎｓｅｒｅｓｐｏｎｓｅｓｔｏ犅犾狌犿犲狉犻犪犵狉犪犿犻狀犻狊ｆ．ｓｐ．狋狉犻狋犻犮犻［Ｊ］．ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＪｏｕｒｎａｌｏｆＭｏ

ｌｅｃｕｌａｒＳｃｉｅｎｃｅｓ，２０２０，２１（７）：２６４０．ＤＯＩ：１０．３３９０／ｉｊｍｓ２１０７２６４０．
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