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矮牵牛B-box型锌指蛋白基因PhBBX8 的克隆与
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摘  要：利用矮牵牛（Petunia hybrida）基因表达谱芯片筛选出应答低温胁迫的相关基因，从中发现

1 个 B-box 型锌指蛋白基因 PhBBX8。通过 RT-PCR 克隆得到该基因的编码区序列（CDS），为 1 242 bp，

预测其编码氨基酸 413 aa，N 端含有 2 个 B-box 盒，C 端含有 1 个 CCT 结构域。系统进化树分析发现，

PhBBX8 与拟南芥 AtBBX8 等聚类为一支。利用半定量 RT-PCR 检测其在根、茎、叶和花中的表达特性，

结果表明该基因在花中表达量较高，其次为根，而在茎和叶中表达较弱；利用实时定量 PCR 检测了在低

温、干旱、ABA、MeJA、高盐和高渗胁迫处理下矮牵牛叶片中 PhBBX8 的诱导表达情况，结果表明，PhBBX8

表现出不同程度的上调，其中除干旱胁迫外，其他胁迫下上调倍数都较高，初步推测该基因与矮牵牛应

答低温等非生物逆境相关。 
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Cloning and Expression Analysis of a B-box-type Zinc-finger Protein Gene 
PhBBX8 in Petunia hybrida 
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Abstract：Gene expression microarray of petunia was applied to select cold responsive gene，from 

which a B-box-type zinc-finger protein gene PhBBX8 was discovered. The full length of the coding region 

of PhBBX8 amplified by RT-PCR was 1 242 bp，and the product of PhBBX8 gene was predicted to consist 

of 413 amino acid residuals containing two B-box domains at the N-terminal and one CCT domain at the 

C-terminal. The phylogenetic tree analyses showed that PhBBX8 was clustered in the same branch with 

AtBBX8 in Arabidopsis. By semi-quantitative RT-PCR，PhBBX8 was found to express differentially in all 

the tissues detected，including root，stem，leaf and flower. Stress induced expression analysis by real-time 

quantitative PCR showed that the expression of PhBBX8 could be induced not only by cold，but also by 

drought，ABA，MeJA，salt and hypertonic stresses in different degrees，suggesting PhBBX8 gene was 

associated with the responses of cold and other abiotic stresses. 
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锌指蛋白最早是在 1985 年由 Miller 等（1985）在非洲爪蟾卵母细胞转录因子 TFⅢA 中发现，

随后陆续在包括人类（Bond et al.，2004；Jones et al.，2006）的哺乳动物、植物、果蝇（Liang et al.，

2008）、酵母（Mazauric et al.，2010）和病毒（Morellet et al.，2006）中鉴定出大量的锌指蛋白。Berg

（1993）根据锌指蛋白序列与功能的不同将其分为 9 大类：C2H2、C8、C6、C3HC4、C2HC、C2HC5、

C4、C4HC3 和 CCCH（C 和 H 分别代表半胱氨酸和组氨酸）。Iuchi（2001）对目前所发现的锌指蛋

白结构进行分析，结果表明，大部分锌指蛋白都属于 C2H2 型。还有一些转录因子虽然不含有经典

的锌指结构域，但含有类似的锌指结构域。Greb 等（2007）发现 PHD 锌指结构域能够特异性识别

并结合组蛋白 H3K4 的甲基化密码（修饰），发挥基因转录调控功能，参与植物多种生长发育以及非

生物逆境胁迫响应等过程。B-box 蛋白在 N 端含有 1 个或多个 B-box 盒作为结构特征与锌离子稳定

地结合（Klug & Schwabe，1995）。目前，植物蛋白 B-box 结构域的具体生化特征尚不清楚，但可能

参与锌指蛋白与其它蛋白之间的互作。Dinkins 等（2003）通过片段缺失分析，确定了拟南芥单锌指

蛋自 AtZFP11 的 B-box，即核定位信号区（RRDRAKLR），缺失该序列的 AtZFP11 的 N 端融合 GFP

之后并不能将 GFP 定位在核内。另外，一些 B-box 基因还含有其他结构域，但这些结构域是否赋予

该基因不同的功能还有待进一步的研究（Khanna et al.，2009）。在拟南芥中，B-box 家族由 32 个基

因组成（Riechmann et al.，2000；Robson et al.，2001；Chang et al.，2008；Kumagai et al.，2008），

按照亲缘关系，Khanna 等（2009）将其统一命名为 AtBBX1 ~ AtBBX32。Putterill 等（1995）通过图

位克隆的方法在拟南芥中分离得到 B-box 家族的第 1 个基因——CO（CONSTANS）。CO 基因 C 端含

有由 45 个碱性氨基酸组成的与 CO 蛋白核定位有关的 CCT 结构域（Griffiths et al.，2003）。CO 是植

物光信号传导途径调控开花的关键因子。光和生物钟调控 CO-like 的转录水平及 CO 蛋白的稳定性，

而 CO 是光周期途径中的主要调控因子，直接诱导下游基因 FT（FLOWERING LOCUS T）和 SOC1

（SUPPRESSOR OF OVEREXPRESSION OF CONSTANS1）的表达，进而调控植物开花（Mas，2008）。 

迄今为止，尚未发现关于矮牵牛 B-box 类锌指蛋白明确的生化特性及生物学功能的报道。本研

究中利用矮牵牛基因表达谱芯片筛选出 1 个应答低温胁迫的含 2 个 B-box 锌指结构域的 PhBBX8 基

因，在分离获得该基因 CDS 序列并进行序列分析的基础上，研究了 PhBBX8 在不同组织和不同非生

物逆境胁迫下的表达情况，以期为揭示 PhBBX8 在矮牵牛对非生物胁迫响应中的功能奠定基础。 

1  材料与方法 

1.1  植物材料 

本课题在前期研究中，对收集、保存以及创制的矮牵牛种质进行田间自然霜冻和人工气候箱冷

冻筛选，从中获得了较为耐寒的矮牵牛株系（代号 H）。为了保证芯片试验的可靠性，减少由于材料

个体间差异带来的不准确数据量，本研究中建立了 H 株系的快繁体系，获得了遗传背景完全一致的

无性系群体。本课题组前期定制的矮牵牛 Roche NimbleGen 表达谱芯片所用植物材料即为 H 的无性

系，后续胁迫处理均采用该株系的组培苗，单株鲜样质量约 1.8 ~ 2.5 g。 

本课题组与荷兰、美国等多个国家的相关研究单位联合发起国际矮牵牛基因组项目（PGP，

Petunia Genome Project），分别对两个矮牵牛野生种，腋花矮牵牛（Petunia axillaris）和膨大矮牵牛

（P. inflata）进行全基因组测序。在项目进展过程中，又增加了转录组测序结合蛋白质组分析的内

容。在前期的研究中发现，从矮牵牛（P. hybrida）克隆得到的基因中，确实有一些基因的序列和已
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测序的两种矮牵牛在序列组成上存在部分碱基差异。但本研究中的 PhBBX8 基因经过测序，和矮牵

牛数据库里的转录组数据完全一致。 

1.2  非生物胁迫处理 

低温处理：将组培苗放入 22 ℃，14 h 光照/10 h 黑暗的光照培养箱适应 1 d，之后将温度降为 2 ℃，

分别于 0、1、3、6、12 和 48 h 后取叶片。 

干旱处理：将组培苗从培养基中拨出，轻轻洗去根上的培养基，室温条件下置于滤纸上，分别

于 0、3、6、12 和 24 h 后取叶片。 

ABA 和 MeJA 处理：分别用浓度为 100 µmol · L-1 的 ABA 溶液和 MeJA 溶液对培养瓶中组培苗

进行喷施，直到叶片滴水为止，分别于 0、3、6、12 和 24 h 后取叶片。 

高盐和高渗处理：将组培苗从培养基中拔出，轻轻洗去根上的培养基，水培 2 d 后分别换到 200 

mmol · L-1 NaCl 溶液和 400 mmol · L-1 甘露醇溶液中，高盐处理于 0、3、6、12、24 和 48 h 后取叶

片，高渗处理于 0、3、6、12 和 24 h 后取叶片。 

上述叶片样品取后立即储存于–80 ℃备用，用于总 RNA 的提取。每个时间点均设 3 个生物学

重复，每个生物学重复均用 3 株叶片混样。 

1.3  总RNA的提取和反转录 

总 RNA 的抽提采用艾德莱公司生产的 EASYspin 植物 RNA 快速提取试剂盒，按照说明书进行。

总 RNA 的反转录反应采用 TaKaRa 公司生产的 PrimeScriptTM RT Reagent Kit with gDNA Eraser 反转

录试剂，按照说明书进行。 

1.4  引物设计 

根据矮牵牛数据库中获得的基因序列，用 Primer Premier 5 软件设计 1 对含部分 UTR 区的特异

引物（PhBBX8-F1/R1），并根据实时定量 PCR 引物要求设计 1 对特异引物（PhBBX8-F2/R2）。实

时定量 PCR 以矮牵牛 GAPDH（GenBank：X60 346.1）为内参，扩增引物为 PhGAPDH-F/R。引物

由上海生工生物工程技术服务有限公司合成（表 1）。 
 

表 1  被检测基因的引物序列 

Table 1  Sequences of primers for the genes tested 

引物名称 Primer’s name 引物序列（5′–3′） Primer sequence 产物大小/bp  Product’s size 

PhBBX8-F1 
PhBBX8-R1 

CGGTAGACTGGTTCCTAAGATTATTGAG 
CGTCCTTTGTTTCCCTATACATATGGT 

1 322 

PhBBX8-F2 
PhBBX8-R2 

TCTGGAACAAAAGGCTCAACACTAT 
GCCATCAATGTCTTCATTCTCAAAT 

156 

PhGAPDH-F 
PhGAPDH-R 

CAAGGCTGGAATTGCTTTGAG 
CACCACTTTACTCCACTGATGCA 

125 

 

1.5  PhBBX8 的克隆 

以本课题组前期定制的表达谱芯片数据中获得的一段 389 bp的EST序列为信息探针，在矮牵牛

数据库中分别与基因组序列和转录组序列进行比对，分析获得该基因的CDS序列。根据分析结果，

设计一对特异性外侧引物（PhBBX8-F1/R1）。以cDNA为模板，扩增程序如下：94 ℃预变性 4 min；

94 ℃变性 30 s，62 ℃复性 30 s，72 ℃延伸 1.5 min，共 35 个循环；最后 72 ℃延伸 10 min。目的条

带经胶回收纯化后连接到pMD-18T载体（购自TaKaRa公司）中，转化大肠杆菌DH5α（购自TaKaRa

公司），测序由生工生物工程（上海）技术服务有限公司完成。 

 

http://www.cepb.gov.cn/ecbp/species.asp?speciesid=11340&iversion=1
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1.6  生物信息学分析 

cDNA 序列分析采用 DNAMAN 6.0 软件；氨基酸的多序列比对和系统发生树的分析采用

ClustalX 软件和 Mega5.0 程序实现；矮牵牛基因组序列分析依据矮牵牛基因组数据库；氨基酸的保

守性结构域、同源性和理化性质分析分别利用 SMART（http：//smart. embl-heidelberg. de/）、NCBI

（http：//blast. ncbi. nlm. nih. gov/Blast. cgi）和 PROTPARAM（http：//web. expasy. org/cgi-bin/protparam/ 

protparam）进行分析预测。 

1.7  半定量与实时定量PCR 

以根、茎、叶和花反转录得到的 cDNA 稀释后作为模板，引物为 PhBBX8-F2/R2，通过半定量

PCR 扩增检测 PhBBX8 在各组织中的本底表达。扩增程序如下：94 ℃预变性 4 min；94 ℃变性 30 s，

60 ℃复性 30 s，72 ℃延伸 30 s，共 30 个循环；最后 72 ℃延伸 10 min。以矮牵牛 GAPDH 为内参，

进行扩增：94 ℃预变性 4 min；94 ℃变性 30 s，60 ℃复性 30 s，72 ℃延伸 30 s，共 30 个循环。 

实时定量 PCR 反应在 ABI7500fast 荧光检测系统中进行。将不同样品的 RNA 反转录产物 10 倍，

作为 real-time PCR 的模板。操作过程按照 TaKaRa SYBR Premix Ex TaqTM 试剂盒使用说明完成。反

应体系为 10 μL，其中 1 μL 的模板、0.2 μL 正反向引物、5.2 μL SYBR Premix Ex TaqTM（2×）、ddH2O

补足 10 μL。实时定量 PCR 以矮牵牛 GAPDH 为内参，数据处理按照内参的 ΔCT 法分析（Livak & 

Schmittgen，2001）。每个样品设 3 个重复。 

2  结果与分析 

 

图 1  PhBBX8 的 PCR 扩增结果 

Fig. 1  The results of PCR amplification of PhBBX8 

2.1  PhBBX8 的克隆与序列分析 

PCR 扩增后在 1 000 ~ 1 500 bp 间有亮带

（图 1），连接测序结果与矮牵牛转录组数据

库中获得的序列完全一致（GenBank：KM189192）。

目的基因的 CDS 序列为 1 242 bp，编码 413 个

氨基酸。预测其编码产物相对分子量为 45.3 

kD，等电点为 5.91。 

目的基因的氨基酸序列保守结构域分析

表明，在氨基酸 4 ~ 47 和 48 ~ 90 残基间存在 2

个 B-box 锌指蛋白结构域，359 ~ 400 残基间存在 1 个 CCT 结构域（图 2）。将目的基因的氨基酸序

列在拟南芥数据库（http：//www. arabidopsis. org/）中比对，发现其氨基酸序列与拟南芥中命名为

BBX8（即 COL10）的亲缘性最高，其次为 BBX7（即 COL9），根据 Khanna 等（2009）在 2009 年

提出的 B-box 类锌指蛋白家族成员的新命名规则，将该基因命名为 PhBBX8。 

图 2  PhBBX8 的结构域分析 

Fig. 2  Conservative domain analysis of PhBBX8 
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通过 NCBI 中 BLAST 查找 GenBank 中已登录的同源序列，结果显示矮牵牛 PhBBX8 编码区的

氨基酸序列与马铃薯和番茄中的 COL 锌指蛋白的同源性最高，覆盖率均达到 100%，相似性均高达

82%。将 PhBBX8 与其它物种中已报道的含 B-box 盒的锌指蛋白进行亲缘关系比对，系统发生树（图

3）结果显示，所有这些蛋白可划分为 4 个分支。其中 PhBBX8 与大豆 GmCOL4（张清哲 等，2010），

拟南芥 AtBBX8（Khanna et al.，2009）的亲缘关系较近，聚为 1 组；大豆 GmCOL11（Jiang et al.，
2011）和烟草 NtCO1（陆莹 等，2013），高羊茅 FaCONSTANS（王小利 等，2010）聚为 1 组；

水稻 OsBBX25（刘焱 等，2012），拟南芥 AtBBX24/25（Khanna et al.，2009），以及青蒿 AaBBX22

（高尔娣 等，2013）聚为 1 组；另外，除了含 B-box 盒还有两个典型的 C2H2 结构域的拟南芥 AtAZF2

（Sakamoto et al.，2000），位于离 PhBBX8 最远的分支中，单独聚为 1 组。 

Cheng 和 Wang（2005）报道，AtBBX8（AtCOL10）与其高度相似的 AtBBX7（AtCOL9）在拟南

芥的开花调控上起着一个抑制因子的作用；在大豆中，GmCOL4 表达主要受生物节律的影响，受光

的调节作用较弱，且主要在大豆叶片中表达（张清哲 等，2010）；OsBBX25 受盐、干旱和 ABA 诱

导表达，异源表达 OsBBX25 的转基因拟南芥与野生型相比对盐和干旱的耐受性增强（刘焱 等，

2012）；AaBBX22 可能参与青蒿的耐盐和耐旱调控（高尔娣 等，2013）；AtAZF2 受干旱、高盐、

ABA 的诱导（Sakamoto et al.，2000）。 

图 3  PhBBX8 与其它物种中 B-box 型锌指蛋白的系统发生树分析 
Fig. 3  Phylogenetic tree analyses of PhBBX8 and B-box-type zinc-finger proteins in other species 

2.2  PhBBX8 的组织表达模式分析 

    以矮牵牛不同组织（根、茎、叶和花）的

cDNA 为模板进行 PCR 扩增。结果（图 4）显

示，PhBBX8 在不同组织中的表达强弱依次为

花、根、茎、叶。 

图 4  PhBBX8 在矮牵牛不同组织中的表达 

Fig. 4  Expression of PhBBX8 in various petunia tissues 
 

2.3  PhBBX8 的非生物逆境诱导表达分析 

为了研究矮牵牛 PhBBX8 对非生物逆境胁

迫的应答，采用实时荧光定量 PCR 技术分析其

在低温、干旱、ABA、MeJA、高盐和高渗处理下表达水平的变化。结果（图 5）表明，在不同非生

物逆境胁迫下，PhBBX8 的表达水平呈现相似的变化趋势。 

低温胁迫下，PhBBX8 在处理中后期，即处理 12 h 表达水平有所上调，约为对照的 3.5 倍，随

后在后期 48 h 表达量显著增加，约为对照的 24.5 倍。干旱胁迫相较其他处理，对 PhBBX8 的表达量

 



2442                                       园   艺   学   报                                  41 卷 

影响较弱，从中期 6 h 到 12 h 表现为递增，并在 12 h 达到峰值，此后上调趋势表现为递减。PhBBX8

显著受到 ABA 诱导，在中期，即处理 6 h，表达水平为未处理时的 34 倍左右，并在中后期 12 h 达

到峰值，约为对照的 90 倍，而后迅速下降，几乎与未处理时表达水平一致。MeJA 胁迫、高盐胁迫

以及高渗胁迫下，PhBBX8 在叶中表达趋势和 ABA 胁迫下几乎一致，仅表达量上调倍数有差异，但

表达水平均高于对照。 

以上结果表明 PhBBX8 在植物逆境胁迫处理的中期阶段其表达水平才逐渐产生变化，推测在植

物感受逆境之后 PhBBX8 在中后期参与到植物的逆境应答反应。PhBBX8 作为转录因子，可能直接

或间接参与了植物逆境应答反应中下游基因的转录调控。另外，PhBBX8 同时在多种胁迫条件下的

表达水平变化趋势较一致，似乎表明它在植物不同逆境应答途径的交叉现象中发挥作用。 

图 5  非生物逆境胁迫下 PhBBX8 的诱导表达分析 
Fig. 5  Induced expression analysis of PhBBX8 under different abiotic stresses 

3  讨论 

本研究中利用矮牵牛基因表达谱芯片筛选出应答低温胁迫的关键基因，从中发现 1 个含 B-box

盒的锌指蛋白基因 PhBBX8，分离获得该基因对应的矮牵牛全长 cDNA。通过氨基酸序列保守结构

域分析表明，矮牵牛 PhBBX8 基因 N 端含有 2 个 B-box 锌指蛋白结构域，C 端含有 1 个 CCT 结构

域（图 2）。在拟南芥中 B-box 类锌指蛋白分为 3 个亚家族，其中最大的 1 个亚家族包括 17 个基因，

这些基因在其 C 端的氨基酸序列中都含有 CCT（CO，CO-like，TOC1）结构域。STO，STH1，STH2
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等以及另外 5 个基因组成第 2 个亚家族，它们在 N 端含有 2 个高度同源的 B-box 结构域。第 3 个亚

家族只有 5 个基因，它们在 N 端只有 1 个 B-box 结构域（Griffiths et al.，2003；Datta et al.，2008）。

根据矮牵牛 PhBBX8 的氨基酸序列特征分析，认为 PhBBX8 与拟南芥 B-box 类锌指蛋白中第一个亚

家族关系更为紧密。Cheng 和 Wang（2005）研究表明，超量表达 AtCOL9 的拟南芥转基因植株中，

CO 和 FT 基因的表达水平降低从而表现出延迟开花。AtCOL9 有 4 个外显子（长度分别为 528、172、

292 和 128 bp）和 3 个内含子（长度分别为 102、93 和 96 bp）。本试验尚未对 PhBBX8 的基因组 DNA

序列做进一步的分析，在后续试验中将对 PhBBX8 的外显子和内含子进行探讨，探讨 PhBBX8 是否

由于序列结构上的差异而在功能上表现出与其它基因（如 AtCOL9）的不同。 

前人的研究表明，不同的表达部位在一定程度与其功能有相关性。如高尔娣等（2013）的研究

结果显示 AaBBX22 基因在青蒿根中表达量最高，而在茎、叶、初期花蕾、后期花蕾和花中表达量较

低，盐和干旱处理都能显著诱导该基因的表达，推测该基因可能参与青蒿的耐盐和耐旱调控。尽管

大豆中的 GmCOL11 基因在不同组织器官中有组成性表达，但在不同发育阶段各器官中的表达也不

尽相同，在花期的根、茎、叶、花中表达量较低，荚中随着荚的发育逐渐降低，在开花期复叶中表

达量较高，尤其在开花期第 3 复叶中表达量达到峰值，推断 GmCOL11 可能与开花调控有关（马锦

花，2010；Jiang et al.，2011）。本研究中的 PhBBX8 基因在矮牵牛花中的表达量最高，其次为根，

而在茎和叶中的表达较弱。在不同非生物胁迫处理后发现，PhBBX8 在叶中的表达水平相较对照上

调倍数极高，对各胁迫在处理中期 6 h 表现出极强的响应。但是就 PhBBX8 基因在不同胁迫处理下，

在不同组织中的表达情况还值得进一步研究。 

目前对植物B-box型锌指蛋白的研究，如拟南芥（Griffiths et al.，2003；Cheng & Wang，2005；

Kumagai et al.，2008；Khanna et al.，2009），水稻（Nemoto et al.，2003；Kim et al.，2008；Huang et 

al.，2012）等模式植物，油菜（艾育芳，2011），大豆（张清哲 等，2010）等农作物，以及高羊茅

（王小利 等，2010），小立碗藓（Zobell et al.，2005）等园艺植物主要集中在开花调控，花发育，

光形态发生以及光周期调控等方面，而在逆境胁迫方面的研究报道较少。Lippuner等（1996）利用

酵母钙神经蛋白突变体对盐敏感的表型，从拟南芥cDNA文库中筛选到的STO基因（AtBBX24），除

了可以互补酵母的盐敏感表型之外，还可以互补酵母与钙神经蛋白缺陷相关的表型。AtSTO

（AtBBX24）的表达可以互补钙调磷酸酶缺失突变体酵母的功能。Nagaoka和Takano（2003）的研究

结果表明，尽管AtSTO不受高盐胁迫诱导，但在拟南芥中超量表达后能提高转基因植株的耐盐性。

此外，Indorf等（2007）利用T-DNA插入突变，超量表达以及RNAi基因敲除等方法研究AtSTO的其

它未知功能，结果表明AtSTO在光信号传导过程中有重要作用。Huang等（2012）通过综合生物信息

学分析从水稻中鉴定出 30 个BBX基因，除了OsBBX1、OsBBX14 和OsBBX19 基因，大部分BBX基因

都有响应激素的顺式元件，据此推断这些基因可能有激素调节作用。有 29 个BBX基因至少含有一

个胁迫响应顺式元件（ARE、W-box、GC-motif、Box-W1、HSE或MBS），表明这些基因可能在生

物胁迫以及非生胁迫响应中起作用。刘焱等（2012）对水稻中一个编码含有B-box锌指结构域蛋白的

OsBBX25 基因进行了功能分析，结果表明OsBBX25 受盐、干旱和ABA诱导表达。异源表达OsBBX25

的转基因拟南芥与野生型相比对盐和干旱的耐受性增强，且在盐胁迫条件下转基因植物中KIN1、

RD29A和COR15 的表达上调，干旱胁迫下KlNl、RD29A和RD22 的表达上调。从而推测OsBBX25 可

能作为转录调控的辅助因子调节胁迫应答相关基因的表达，进而参与植物对非生物胁迫的响应。青

蒿AaBBX22 基因在盐和干旱处理都能显著被诱导表达，ABA、MeJA和低温处理显著抑制了该基因

的表达，伤害处理在一定程度上抑制了该基因的表达，推断AaBBX22 基因可能参与青蒿的耐盐和耐

旱调控（高尔娣 等，2013）。为研究矮牵牛PhBBX8 基因对非生物逆境胁迫的响应，本研究利用实

时定量PCR对PhBBX8 在干旱、低温、ABA、MeJA、高盐和高渗胁迫下的表达量变化进行了分析。
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结果显示，PhBBX8 受多种非生物逆境胁迫诱导表达。其中，PhBBX8 在除干旱胁迫外的其它胁迫下

表达量的变化极为显著，并且，PhBBX8 受低温胁迫诱导表达结果与课题组前期的表达谱芯片数据

基本吻合，进一步验证了芯片结果。 

综上所述，矮牵牛 PhBBX8 基因可能在多种信号转导过程中起重要作用，初步推断该基因参与

了矮牵牛抵抗非生物胁迫的防御反应。在后续的研究中可以利用超量表达以及基因敲除等策略对其

功能进行验证，以进一步揭示其功能。 
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