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中国樱桃全基因组NAC基因家族的鉴定

与其在果实发育过程中的表达分析
陈云义，王 超，韩金龙，孙永平，景金泉，郭成宝*

（江苏丘陵地区南京农业科学研究所，南京 210046）

摘 要：【目的】对中国樱桃（Prunus pseudocerasus L.）NAC基因家族进行全基因组鉴定及系统性分析，揭示其进化特

征与表达模式。【方法】综合利用生物信息学手段，解析PpseNAC基因的染色体分布、理化性质、系统进化、基因结构、

保守基序、启动子顺式作用元件及共线性关系，并结合转录组测序与RT-qPCR技术，探究其在不同品种及果实发育

阶段的表达特征。【结果】共鉴定到114个PpseNAC基因，其在染色体上呈不均一分布，2号和4号染色体分布最为密

集。系统进化分析将其划分为18个亚家族，包括16个未分类成员。基因结构显示多数成员含2~4个CDS区，保守

基序分析结果表明Motif 2、3、6是核心功能单元。启动子分析表明成员普遍含有激素、胁迫及光响应等元件，7个基

因携带类黄酮合成相关调控位点。共线性分析揭示片段复制与串联复制共同驱动家族扩张，2号染色体为串联复制

热点，所有复制事件均受纯化选择作用。表达谱显示PpseNAC044、PpseNAC067与PpseNAC071在果实成熟期显著

上调，PpseNAC076仅在早期高表达，提示其可能在果实不同发育阶段发挥功能。【结论】本研究系统解析了中国樱桃

NAC基因家族的结构与表达特征，揭示了其在果实发育过程中的潜在调控作用，为果实品质改良的分子育种提供了

候选基因与理论基础。
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Genome- wide identification of the NAC gene family and its expression
profiling during fruit development in Chinese cherry
CHEN Yunyi, WANG Chao, HAN Jinlong, Sun Yongping, Jing Jinquan, Guo Chengbao*

(Nanjing Institute of Agricultural Sciences in Jiangsu Hilly Areas, Nanjing 210046, Jiangsu, China)

Abstract:【Objective】The NAC transcription factor family represents one of the largest plant-specific

transcription factor families, playing pivotal roles in diverse biological processes including growth, de-

velopment, response to biotic and abiotic stresses, and fruit quality formation. Chinese cherry (Prunus

pseudocerasus L.) is an important native fruit tree species in China, valued for its early ripening, orna-

mental value, and nutritional fruit. To elucidate the potential functions of NAC genes in Chinese cherry,

particularly during fruit development, a systematic genome-wide analysis was conducted. The objec-

tives of this study were to: 1) identify all putative NAC gene family members in the Chinese cherry ge-

nome; 2) characterize their basic physicochemical properties, chromosomal distributions, and phyloge-

netic relationships; 3) analyze their gene structures, conserved protein motifs, and promoter cis-acting

elements; 4) investigate the evolutionary mechanisms through collinearity and duplication event analy-

sis; and 5) profile their expression patterns across different cultivars and key fruit developmental stages

using transcriptomics and RT-qPCR.【Methods】The study utilized the genome and protein sequences

of Chinese cherry Zhuji Duanbing. NAC gene family members were identified through a dual- ap-
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proach: BlastP analysis using Arabidopsis NAC proteins as queries (E-value ＜ 1e- 5), and an HMM

search for the NAM domain (PF02365; E-value ＜ 1e- 10). Redundant candidates were merged and re-

moved. Genes were systematically renamed PpseNAC001 to PpseNAC114 according to chromosomal

position. Physicochemical parameters were computed with TBtools, subcellular localizations predicted

by WoLF PSORT, and chromosomal locations mapped. A phylogenetic tree was constructed from

aligned PpseNAC and AtNAC proteins using the neighbor-joining method (JTT+G model; 1000 boot-

straps) and classified into subfamilies based on established systems. Gene structures, conserved motifs,

and domains were analyzed using genome annotations, MEME, and NCBI CD-Search. Putative cis-ele-

ments were identified by scanning 2-kb promoter regions with PlantCARE. MCScanX (TBtools) was

employed for intra- genomic collinearity and duplication analysis; interspecific synteny was assessed

with Arabidopsis thaliana and Prunus avium genomes. Ka/Ks ratios were calculated for duplicated

pairs. For expression analysis, RNA was extracted from three cultivars at three fruit developmental stag-

es (S2, S5, S7) and sequenced (Illumina). Expression levels (FPKM) were log2-transformed for heatmap

visualization. Four candidate genes were validated by RT-qPCR using β-actin as the reference and the

2-ΔCt method for quantification.【Results】A total of 114 non-redundant NAC genes were identified and

systematically characterized. These genes were unevenly distributed across all eight chromosomes and

nine unanchored scaffolds, with chromosomes 2 (25 genes) and 4 (19 genes) being the most gene-rich.

The predicted proteins exhibited considerable diversity in physicochemical properties: amino acid

length varied from 152 (PpseNAC077) to 680 (PpseNAC098), molecular weight from 17.38 kDa

(PpseNAC074) to 77.00 kDa (PpseNAC098), and theoretical pI from 4.55 (PpseNAC114, acidic) to 9.82

(PpseNAC010, basic). Subcellular localization prediction indicated that 96 members (84.2%) were local-

ized to the nucleus, while the others were predicted to reside in chloroplasts, cytoplasm, extracellular

space, and other organelles. Phylogenetic analysis classified the 219 NAC proteins (114 PpseNACs +

105 AtNACs) into 18 distinct subfamilies, with the TIP (22 members), OsNAC7 (12 members),

ANAC063-B (11 members), and NAC2-A (10 members) subfamilies being the most populous. Sixteen

PpseNAC genes formed a distinct clade and were designated as unclassified. Gene structure analysis re-

vealed a range of 1 to 9 CDS per gene, with the majority (88 genes, 77.2%) containing 2 to 4 CDS. Mo-

tif analysis identified 10 conserved motifs; Motif 2, 3, and 6 were present in over 88% of all members

and constituted the core NAM domain. The number of motifs per protein ranged from 3 to 10, and close-

ly related members within the same phylogenetic clade generally shared similar motif compositions.

Promoter analysis revealed a vast number of cis-acting elements. Hormone-responsive elements were

abundant. 90 genes were found to have abscisic acid response elements, 78 with methyl jasmonate-re-

sponsive elements, and 68 with salicylic acid response elements. Stress-responsive elements were also

prevalent, with 60 genes containing low- temperature responsiveness elements and 39 containing de-

fense and stress responsiveness elements. Notably, seven genes (PpseNAC010, PpseNAC049,

PpseNAC055, PpseNAC069, PpseNAC077, PpseNAC089, and PpseNAC111) harbored MYB binding

sites implicated in flavonoid biosynthesis. Collinearity analysis identified 9 segmental duplication pairs

and 16 tandem duplication pairs, indicating both mechanisms contributed to family expansion. Chromo-

some 2 was a hot spot for tandem duplication, containing 7 of the 16 pairs. The Ka/Ks ratios for all 25

duplicated pairs were significantly less than 1 (ranging from 0.092 to 0.818), strongly suggesting purify-

ing selection has been the dominant evolutionary force. Interspecific synteny analysis identified 70 col-

linear blocks between Chinese cherry and Arabidopsis, and 100 collinear blocks between Chinese cher-

ry and sweet cherry, indicating a closer evolutionary relationship with the latter. Expression profiling
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中国樱桃（Prunus pseudocerasus L.）为蔷薇科

（Rosaceae）李亚科（Prunoideae）李属（Prunus）樱亚

属（Cerasus）植物，作为世界四大主栽樱桃种之一，

亦是中国原生的特色果树种质资源，拥有超过3000

年的栽培历史[1-2]。中国樱桃的果实色泽艳丽、风味

浓郁，富含维生素、氨基酸、类黄酮与酚酸等多种生

物活性成分，营养价值与保健功能突出，素有“春果

第一枝”之誉[3-5]。近年来，随着休闲农业的兴起，中

国樱桃因具有花果观赏价值高、成熟期早且适逢鲜

果市场淡季等特点，已成为都市近郊观光采摘农业

的重要树种，展现出良好的经济效益与产业发展前

景[6-7]。

转录因子（transcription factors，TFs）是一类通

过特异性结合顺式作用元件进而调控下游基因表达

的关键蛋白，在植物生长发育及环境应答中发挥核

心作用[8]。目前研究已鉴定出56个植物转录因子家

族[9]，其中，NAC家族作为最大的植物特异性转录因

子家族之一，因其最早被发现的三个成员NAM（No

apical meristem）、ATAF1/2（Arabidopsis transcription

activation factor 1/2）和 CUC2（Cup- shaped cotyle-

don）而得名[10-11]。典型的NAC蛋白包含一个高度保

守的N端DNA结合结构域（NAC domain）和一个序

列高度可变、功能多样的C端转录调控区[12-13]。根据

植物转录因子数据库（PlantTFDB，http://planttfdb.

gao-lab.org，访问于 2025年 11月 6日）的统计，目前

已在 150个植物物种中收录了 19 997个NAC转录

因子，其中拟南芥、水稻、番茄和烟草分别注释有

138、328、101和280个成员，反映出该家族在植物基

因组中广泛存在并趋于扩张。NAC转录因子在植

物的诸多生物学过程中扮演关键角色：一方面，参与

调控胚胎发育、器官形态建成、次生壁形成、花器官

发育、果实发育以及衰老等发育进程 [11，14]；另一方

面，也广泛响应多种生物胁迫（如病原侵染与虫害）

和非生物胁迫（如极端温度、水分波动、高盐、重金属

毒害及机械损伤等）[15-17]。此外，NAC蛋白能够整合

多种激素信号（如乙烯、脱落酸与油菜素内酯）调控

果实色泽、质地与风味等重要品质性状的形成[18-21]。

随着多种果树基因组数据的释放，NAC基因家

across three cultivars and three fruit developmental stages revealed highly divergent expression pat-

terns. Sixteen genes showed no expression in any sample. Several genes, including PpseNAC044,

PpseNAC067, and PpseNAC071, exhibited a consistent and significant upregulation during fruit matura-

tion (from S5 to S7) in all three cultivars. Conversely, PpseNAC076 showed highest expression at the

early green fruit stage (S2) and decreased thereafter. Some genes, like PpseNAC010, PpseNAC036, and

PpseNAC063, displayed distinct expression trajectories among the different cultivars, suggesting poten-

tial roles in cultivar-specific traits. PpseNAC005 was constitutively highly expressed across all stages

and cultivars. The RT-qPCR results for the four selected key genes perfectly corroborated the RNA-seq

expression trends, validating the reliability of the transcriptome data.【Conclusion】This study provides

a comprehensive genomic identification and characterization of the NAC transcription factor family in

Chinese cherry, revealing 114 PpseNAC genes. The analysis delineates their chromosomal distribution,

phylogenetic relationships, gene structures, protein motifs, and promoter regulatory elements. The ex-

pansion of this gene family was driven by both segmental and tandem duplication events, with all dupli-

cated pairs being under strong purifying selection. The prevalence of hormone- , stress- , and develop-

ment-related cis-elements in their promoters suggests diverse regulatory roles. Expression profiling fur-

ther uncovered dynamic and sometimes cultivar-specific expression patterns during fruit development,

pinpointing several candidate genes, such as PpseNAC044, PpseNAC067, PpseNAC071 (potentially as-

sociated with maturation), and PpseNAC076 (potentially associated with early development), for future

functional studies. This work establishes a foundational resource for understanding the roles of NAC

transcription factors in Chinese cherry biology and offers valuable candidate genes for molecular breed-

ing efforts aimed at improving fruit quality traits.

Key words: Chinese cherry; NAC gene family; Bioinformatics analysis; Expression pattern; Fruit de-

velopment

陈云义，等：中国樱桃全基因组NAC基因家族的鉴定与其在果实发育过程中的表达分析 2375



果 树 学 报 第43卷

族在果树中的系统鉴定与功能研究日益深入。李属

植物中，桃（Prunus persica）PpNAC050基因可通过

抑制果糖输出蛋白基因PpERDL6-1的表达促进果

实中果糖的积累 [22]；梅（Prunus mume）PmNAC90与

PmNAC32通过拮抗作用参与花期的调控[23]；甜樱桃

（Prunus avium）PaNAC057在干旱、低温和盐胁迫下

均被显著诱导，可能在多重胁迫应答中发挥枢纽作

用[24]。在苹果[25]、梨[26]、柑橘[27]、葡萄[28]等常见果树中

的研究也揭示了特定NAC成员在调控果实品质及

植株抗逆性方面的重要功能。尽管李属及其他果树

中NAC基因的功能已取得诸多进展，但因物种间基

因组结构与性状形成的独特性，常导致家族成员的

数量、进化及功能产生显著分化。中国樱桃作为同

源四倍体，其果实成熟期极早、风味独特、植株适应

性强，基因组经历了特定的多倍化与重排事件 [29]。

这暗示其NAC基因家族可能具有区别于二倍体近

缘种（如桃、甜樱桃）的扩张模式及调控网络，从而关

联到其优良性状的形成。然而，相较于其他果树，中

国樱桃NAC基因家族的系统鉴定尚不完善，这严重

制约了该特色种质资源的分子遗传改良。

因此，本研究基于全基因组数据与生物信息学

方法，系统分析中国樱桃NAC基因家族成员的理

化性质、系统进化关系及基因结构等基本特征；结

合染色体定位与共线性分析，解析启动子顺式作用

元件，进而探讨该基因家族的进化机制与转录调控

潜力；整合转录组测序与 qPCR 技术，明确该家族

基因在不同品种果实发育阶段中的表达模式，旨在

为深入解析中国樱桃NAC基因功能、阐明果实品

质形成机制及分子育种提供重要理论基础与基因

资源。

1 材料和方法

1.1 中国樱桃NAC基因家族成员鉴定

本研究基于已发表的中国樱桃品种诸暨短柄的

参考基因组数据（包括参考基因组序列、基因组注释

文件、蛋白序列及CDS序列）[29]。从PlantTFDB数据

库（https://planttfdb.gao-lab.org/）中获得拟南芥NAC

基因家族的全部蛋白编码序列。利用TBtools平台

的BlastP功能，将拟南芥NAC蛋白作为查询序列进

行同源比对分析，设定E-value阈值为1e-5，初步筛选

到候选NAC基因。然后，从 InterPro数据库（https://

www.ebi.ac.uk/interpro/）获取NAC蛋白保守结构域

的隐马尔可夫模型（HMM，编号 PF02365），并利用

TBtools中的Simple HMM Search功能，对中国樱桃

候选NAC蛋白序列进行结构域鉴定（E-value阈值

设为 1e-10）。综合上述所得结果，共鉴定出 114个中

国樱桃NAC基因。

1.2 中国樱桃NAC基因家族成员理化性质及染色

体定位分析

利用TBtools软件中“Protein Parameter Calc”模

块（Others→Phylogenetics→Protein Parameter Calc）

对中国樱桃 NAC 基因家族成员进行理化性质分

析。以已鉴定的NAC家族蛋白序列文件为输入，计

算氨基酸数目、分子质量、理论等电点、不稳定指数、

脂肪族指数及总平均亲水性等参数。利用 WoLF

PSORT在线工具（https://wolfpsort.hgc.jp/）预测该家

族蛋白的亚细胞定位。此外，基于中国樱桃基因组

注释文件，使用TBtools对中国樱桃NAC基因家族

成员开展染色体定位分析，并依据其在染色体上的

物理位置顺序对各成员进行统一重命名，依次编号

为PpseNAC001~PpseNAC114。

1.3 中国樱桃NAC基因家族成员系统发育进化树

构建

利用MEGA 12软件中的MUSCLE工具对拟南

芥（AtNAC）与中国樱桃（PpseNAC）的NAC基因家

族蛋白序列开展多重序列比对。基于比对结果，采

用邻接法（neighbor-joining，NJ）构建系统发育树，设

置进化模型为 JTT+G（α=1.00），缺失数据处理方式

为 Pairwise deletion，并进行 1000次Bootstrap重复。

依据拟南芥与水稻NAC基因家族的分类标准及其

系统发育关系[30]，将中国樱桃NAC基因划分至相应

亚家族，并利用 iTOL在线平台（https://itol.embl.de/）

对系统发育树进行可视化优化。

1.4 中国樱桃NAC基因家族成员基因结构、蛋白

保守基序及结构域分析

根据中国樱桃基因组注释信息 ，提取各

PpseNAC 基因的编码序列及非翻译区位置数据。

利用 MEME 在线平台（https://memesuite.org/meme/

tools/meme）进行保守基序预测，设定最大基序数目为

10个。同时，借助NCBI Batch CD-Search工具（https://

www.ncbi.nlm.nih.gov/Structure/bwrpsb/bwrpsb.cgi）

进行蛋白结构域预测。根据PpseNAC基因的系统

发育关系，使用TBtools对上述基因结构、保守基序

及结构域信息进行整合可视化。
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1.5 中国樱桃NAC基因家族成员启动子区域顺式

作用元件分析

从各 PpseNAC 基因转录起始位点上游截取

2000 bp 的启动子序列，采用 PlantCARE 在线平台

（https://bioinformatics.psb.ugent.be/webtools/plantca-

re/html/）开展顺式作用元件的预测与注释。随后

借助 TBtools 中的 Simple Bio Sequence Viewer 模

块，将筛选出的启动子顺式作用元件进行可视化呈

现。

1.6 中国樱桃NAC基因家族成员共线性分析

分别从 Ensembl Plants（https://plants.ensembl.

org/index.html）与蔷薇科基因组数据库（GDR，https://

www.rosaceae.org/）下载拟南芥（TAIR10版本）及甜

樱桃（Regina Genome v1.0版本）的基因组序列与注

释文件。利用TBtools软件中的MCScanX功能，分

析中国樱桃NAC基因家族的种内共线性关系和串

联复制事件，以及中国樱桃与拟南芥、甜樱桃之间的

种间共线性关系。为保障分析的可靠性，将仅定位

在染色体上的基因纳入共线性分析，而位于未组装

Scaffold上的NAC基因不予考虑。同时，利用TB-

tools软件计算片段复制和串联复制基因对的非同

义替换率（Ka）、同义替换率（Ks）和Ka/Ks值。

1.7 中国樱桃NAC基因家族成员表达模式分析

以 3 个中国樱桃品种为试验材料，包括红妃

（Hongfei，HF）、黑珍珠（Black Pearl，HZZ）及一个黄

色果肉资源株系NJY-1（Nanjing Yellow-1）。试验材

料于 2025年采自江苏省丘陵地区南京农业科学研

究所铜山试验基地。所有样本树均采用密植纺锤树

形与避雨栽培模式，水肥管理规范，树势健壮且一

致。分别于花后19、26、33、40、47、50和53 d采集果

实样品，依次标记为 S1~S7。每次采样均选自树冠

外围、大小均匀、色泽一致、无病虫害与机械损伤的

果实，每10个果实构成一个生物学重复，共设3个生

物学重复。对各时期果实进行表型记录和基础性状

测定，其中果实表型采用数码相机拍照记录；果实纵

径和横径采用游标卡尺测定，单果质量采用电子天

平称量，可溶性固形物含量采用手持糖度计测定，并

以%表示。基于上述观测结果，选取 S2（绿果期）、

S5（转色期）和S7（成熟期）三个关键发育时期的样

品，送至北京诺禾致源科技股份有限公司进行转录

组测序，以分析PpseNAC基因的表达模式。

为验证转录组数据的可靠性，从中国樱桃NAC

基因家族中选取 4个关键基因进行RT-qPCR分析。

利用NCBI Primer-BLAST在线工具（https://www.nc-

bi.nlm.nih.gov/tools/primer- blast/）设计特异性引物

（表 1）。使用 SuperRT Ⅲ All- in- one RT Mix with

gDNA Remover逆转录试剂盒与SYBR Green qPCR

Mix 荧光定量试剂盒（Biosharp），按说明书流程操

作。RT-qPCR在CFX Connect™实时荧光定量 PCR

系统（Bio-Rad，Hercules，CA，USA）上进行，反应程

序设置为：95 ℃预变性 5 min；95 ℃变性 10 s，60 ℃

退火/延伸30 s，共计40个循环。以β-actin基因作为

内参基因 [31]，采用 2-ΔCt法计算目标基因的相对表达

量。

表 1 RT-qPCR 引物序列

Table 1 Primers used for quantitative reverse transcription PCR

基因名称

Gene name

PpseNAC044

PpseNAC067

PpseNAC071

PpseNAC076

β-actin

正向引物（5'-3'）
Forward primer (5'-3')

GGCACAAGACAGGGAAGACA

GCTCAGTCTGCTCCAGTTGC

GGGAGCTACCAGAAAAATCATTCC

CACAGCTTCTGGGTACTGGA

AACCCTAAGGCAAACCGTGAGAAA

反向引物（5'-3'）
Reverse primer (5'-3')

TTGGTCTTTTCGGGCTTCCT

CTCTTGGGACACACTGACCA

GCCTTCCAGTAGCCAGCTTT

GCTAGTGCTAGTTGTGGTTGGG

TCGAGAACAATACCCGTAGTACGACC

2 结果与分析

2.1 中国樱桃NAC基因家族的鉴定、染色体定位

及理化性质特征

本研究通过拟南芥 NAC 蛋白的同源比对及

NAC结构域保守性分析，在中国樱桃全基因组中共

鉴定出114个NAC基因家族成员。根据其在1~8号

染色体及未组装 Scaffold上的物理位置，将其依次

命名为PpseNAC001~PpseNAC114。

染色体定位结果（图1）显示，PpseNAC基因在8

条染色体上呈现非均匀分布的特征。第 2号与第 4

号染色体所含基因数量最多，合计 44个成员，占比

陈云义，等：中国樱桃全基因组NAC基因家族的鉴定与其在果实发育过程中的表达分析 2377



果 树 学 报 第43卷

0 Mb 10 Mb 20 Mb 30 Mb 40 Mb 50 Mb 60 Mb

PAV_r1.0chr1

PAV_r1.0chr2

PAV_r1.0chr3

PAV_r1.0chr4

PAV_r1.0chr6

PAV_r1.0chr7

PAV_r1.0chr8

Sc
af

fo
ld

11
2

Pp
se

N
AC

04
1

Pp
se

N
AC

04
0

Pp
se

N
AC

04
7

Pp
se

N
AC

04
6

Pp
se

N
AC

04
9

Pp
se

N
AC

04
8

Pp
se

N
AC

04
3

Pp
se

N
AC

04
2

Pp
se

N
AC

04
5

Pp
se

N
AC

04
4

Pp
se

N
AC

03
0

Pp
se

N
AC

03
9

Pp
se

N
AC

03
6

Pp
se

N
AC

03
5

Pp
se

N
AC

03
8

Pp
se

N
AC

03
7

Pp
se

N
AC

03
2

Pp
se

N
AC

03
1

Pp
se

N
AC

03
4

Pp
se

N
AC

03
3

Pp
se

N
AC

06
1

Pp
se

N
AC

06
0

Pp
se

N
AC

06
3

Pp
se

N
AC

06
2

Pp
se

N
AC

10
9

Pp
se

N
AC

10
6

Pp
se

N
AC

10
5

Pp
se

N
AC

10
8

Pp
se

N
AC

10
7

Pp
se

N
AC

06
9

Pp
se

N
AC

10
2

Pp
se

N
AC

06
8

Pp
se

N
AC

10
1

Pp
se

N
AC

10
4

Pp
se

N
AC

10
3

Pp
se

N
AC

06
5

Pp
se

N
AC

06
4

Pp
se

N
AC

06
7

Pp
se

N
AC

10
0

Pp
se

N
AC

06
6

Pp
se

N
AC

05
0

Pp
se

N
AC

05
2

Pp
se

N
AC

05
1

Pp
se

N
AC

05
8

Pp
se

N
AC

05
7

Pp
se

N
AC

05
9

Pp
se

N
AC

05
4

Pp
se

N
AC

05
3

Pp
se

N
AC

05
6

Pp
se

N
AC

05
5

Pp
se

N
AC

08
3

Pp
se

N
AC

08
2

Pp
se

N
AC

08
5

Pp
se

N
AC

08
4

Pp
se

N
AC

08
1

Pp
se

N
AC

08
0

Pp
se

N
AC

00
7

Pp
se

N
AC

00
6

Pp
se

N
AC

00
9

Pp
se

N
AC

00
8

Pp
se

N
AC

00
3

Pp
se

N
AC

00
2

Pp
se

N
AC

00
5

Pp
se

N
AC

00
4

Pp
se

N
AC

08
7

Pp
se

N
AC

08
6

Pp
se

N
AC

00
1

Pp
se

N
AC

08
9

Pp
se

N
AC

08
8

Pp
se

N
AC

07
2

Pp
se

N
AC

07
1

Pp
se

N
AC

07
4

Pp
se

N
AC

07
3

Pp
se

N
AC

07
0

Pp
se

N
AC

11
3

Pp
se

N
AC

07
9

Pp
se

N
AC

11
2

Pp
se

N
AC

11
4

Pp
se

N
AC

07
6

Pp
se

N
AC

07
5

Pp
se

N
AC

07
8

Pp
se

N
AC

11
1

Pp
se

N
AC

07
7

Pp
se

N
AC

11
0

Pp
se

N
AC

02
9

Pp
se

N
AC

02
8

Pp
se

N
AC

02
5

Pp
se

N
AC

02
4

Pp
se

N
AC

02
7

Pp
se

N
AC

02
6

Pp
se

N
AC

02
1

Pp
se

N
AC

02
0

Pp
se

N
AC

02
3

Pp
se

N
AC

02
2

Pp
se

N
AC

09
4

Pp
se

N
AC

09
3

Pp
se

N
AC

09
6

Pp
se

N
AC

09
5

Pp
se

N
AC

09
0

Pp
se

N
AC

09
2

Pp
se

N
AC

09
1

Pp
se

N
AC

01
8

Pp
se

N
AC

01
7

Pp
se

N
AC

01
9

Pp
se

N
AC

01
4

Pp
se

N
AC

01
3

Pp
se

N
AC

01
6

Pp
se

N
AC

01
5

Pp
se

N
AC

01
0

Pp
se

N
AC

09
8

Pp
se

N
AC

09
7

Pp
se

N
AC

01
2

Pp
se

N
AC

01
1

Pp
se

N
AC

09
9

C
hr

1
C

hr
2

C
hr

3
C

hr
4

C
hr

5
C

hr
6

C
hr

7
C

hr
8

Sc
af

fo
ld

14
0

Sc
af

fo
ld

13
8

Sc
af

fo
ld

32

Sc
af

fo
ld

60
Sc

af
fo

ld
65

Sc
af

fo
ld

62
Sc

af
fo

ld
97

M
b

0 10 20 30 40 50 60

图
1

P
ps

eN
A

C
基
因
家
族
的
染
色
体
定
位
图
谱

F
ig

.1
C

h
ro

m
os

om
al

lo
ca

ti
on

m
ap

of
th

e
P

ps
eN

A
C

ge
n

e
fa

m
il

y

2378



，等：与其在果实发育过程中的表达分析第9期

达 38.6%；第 7号和第 8号染色体分布数量次之，共

26个（22.8%）；第1号和第5号染色体上分别分布有

12个和 9个PpseNAC基因；相比之下，第 3号与第 6

号染色体上分布的基因数量最少，均仅含有 7个成

员。此外，有 9个PpseNAC基因位于未组装至染色

体水平的大片段Scaffold上。

对PpseNAC蛋白理化性质的分析结果显示（表2），

该家族成员的氨基酸长度介于152（PpseNAC077）~

680（PpseNAC098）之间，平均长度为 341；预测分

子 质 量 范 围 为 17.38（PpseNAC074）~77.00 kDa

（PpseNAC098），平均为 38.75 kDa；理论等电点介于

4.55（PpseNAC114）~9.82（PpseNAC010）之间，平均值

为6.36。根据等电点划分，83个为酸性蛋白，30个为

碱性蛋白，1个为中性蛋白。不稳定指数分布于21.11

（PpseNAC013）~63.81（PpseNAC019）之间，平均值为

45.01，其中85个蛋白被判定为稳定蛋白，29个为不

稳定蛋白。脂肪族指数介于 49.07（PpseNAC080）~

86.97（PpseNAC007）之间，平均为 63.39。总平均亲

水性指数范围为- 1.067（PpseNAC084）~- 0.229

（PpseNAC007），平均值为-0.73，表明所有PpseNAC

蛋白均为亲水性蛋白。

亚细胞定位分析结果表明，PpseNAC蛋白主要

富集于细胞核（96个成员），其余成员则定位在多种

细胞区室：叶绿体（10个）、胞外区域（3个）、高尔基

体（1个）、过氧化物酶体（1个）、细胞骨架（1个）、线

粒体（1个）及液泡（1个）。

2.2 中国樱桃NAC基因家族的系统发育分析

为探究中国樱桃NAC基因家族的进化关系，本

研究对114个中国樱桃PpseNAC蛋白及105个拟南

芥AtNAC蛋白进行了多重序列比对，并构建了邻接

法系统发育树（图2）。依据Ooka等[30]建立的拟南芥

与水稻NAC家族分类体系，将上述成员划分为 18

个亚家族。结果显示，多数 PpseNAC 成员集中于

TIP（22个）、OsNAC7（12个）、ANAC063-B（11个）和

NAC2-A（10个）四个亚家族；ONAC022与NAM亚

家族各含7个成员；ONAC003与NAP/AtNAC3亚家

族各含 5个；ANAC011与NAC1亚家族分别包含 4

个与 3 个成员；ANAC063- A、ANAC001、TIP/Os-

NAC8、SENU5 及 TERN 五个亚家族均含有 2 个成

员；NAC2-B与ATAF亚家族成员数量最少，均仅有

1个；另有16个PpseNAC蛋白未被划分至任一已知

亚家族，归类为“未分类（UN）”。

2.3 中国樱桃NAC基因家族的保守基序、结构域

及基因结构分析

对中国樱桃 PpseNAC基因家族的结构特征进

行分析，结果如图 3所示。保守基序分析共鉴定出

10个保守基序（Motif 1~Motif 10）（图 3-A），其长度

范围为11~50个氨基酸（图4）。Motif 2和Motif 3分

布最为广泛，出现于89.47%的成员中；Motif 6次之，

出现频率为 88.60%。Motif 1、4、5和 7亦具有较高

保守性，出现频率分别为84.21%、81.58%、75.44%和

79.82%。相比之下，Motif 8、9和 10的分布较为有

限，出现频率分别为 13.16%、14.04%和 6.14%，可能

对应于特定亚家族或功能类群。例如，Motif 10仅

存在于NAC2-A、TIP和TIP/OsNAC8等亚家族的部

分成员中。各PpseNAC基因所含保守基序数量为

3~10 个 ，且 系 统 发 育 关 系 相 近 的 成 员（ 如

ONAC022、NAM和NAC1亚家族成员）通常具有相

似的基序组成与排列模式，提示同一亚家族内的基

因可能承担相似的生物学功能。

结构域分析显示，所有PpseNAC蛋白均包含典

型的NAM结构域，且多数位于蛋白N端（图 3-B）。

值得注意的是，PpseNAC028在N端和C端各含有一

个NAM结构域，而PpseNAC013在C端额外含有一

个 dermokine超家族结构域。基因结构分析结果表

明，PpseNAC基因的编码区（CDS）数量介于 1~9个

（图 3-C）。其中绝大多数基因（77.19%）含有 2~4个

CDS，47个基因不含UTR，其余基因则包含 1~4个

UTR，占比55.77%。

2.4 中国樱桃NAC基因家族的启动子顺式作用元

件分析

为探究中国樱桃NAC基因家族的潜在生物学功

能，对114个PpseNAC基因的启动子序列进行了顺式

作用元件预测，重点筛选了与激素响应、胁迫响应、环

境响应、生长发育及品质形成相关的功能元件（图

5）。结果显示，除PpseNAC050外，所有成员启动子

区均含有至少一种激素响应元件，其中，90个成员含

有脱落酸响应顺式作用元件，78个成员含有茉莉酸

甲酯响应顺式调控元件，68个成员含有水杨酸响应

顺式作用元件，62个成员含有赤霉素响应元件，40个

成员含有生长素响应元件。在胁迫响应方面，102个

PpseNAC基因启动子中含有至少一类胁迫相关元

件，其中60个含低温响应顺式作用元件、39个含防御

和胁迫响应顺式作用元件、6个含参与干旱诱导的

陈云义，等：中国樱桃全基因组NAC基因家族的鉴定与其在果实发育过程中的表达分析 2379
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表 2 PpseNAC 基因家族蛋白的理化性质表征

Table 2 Characterization of physicochemical properties of the PpseNAC gene family proteins
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细胞核 Nucleus

细胞骨架 Cytoskeleton

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞质 Cytosol

细胞质 Cytosol

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞质 Cytosol

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

高尔基体

Golgi apparatus

细胞质 Cytosol

过氧化物酶体

Peroxisome

细胞核 Nucleus

叶绿体 Chloroplast

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞质 Cytosol

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

基因名称

Gene name
基因 ID
Gene ID

氨基酸数量

Number of
amino acid

分子质量

Molecular
weight/Da

理论等电点

Theoretical
pI

不稳定指数

Instability
index

脂肪族指数

Aliphatic
index

总平均亲水性

Grand average of
hydropathicity

亚细胞定位

Subcellular
localization
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PpseNAC046

PpseNAC047

PpseNAC048

PpseNAC049

PpseNAC050

PpseNAC051

PpseNAC052

PpseNAC053

PpseNAC054

PpseNAC055

PpseNAC056

PpseNAC057

PpseNAC058

PpseNAC059

PpseNAC060

PpseNAC061

PpseNAC062

PpseNAC063

PpseNAC064

PpseNAC065

PpseNAC066

PpseNAC067

PpseNAC068

PpseNAC069

PpseNAC070

PpseNAC071

PpseNAC072

PpseNAC073

PpseNAC074

PpseNAC075

PpseNAC076

PpseNAC077

PpseNAC078

PpseNAC079

PpseNAC080

PpseNAC081

PpseNAC082

PpseNAC083

PpseNAC084

PpseNAC085

PpseNAC086

PpseNAC087

PpseNAC088

PpseNAC089

PpseNAC090

PpseNAC091

PpseNAC092

PAV04G018420.1

PAV04G018820.1

PAV04G020640.1

PAV04G021640.1

PAV04G022650.1

PAV04G022670.1

PAV04G022870.1

PAV04G022890.1

PAV04G026700.1

PAV04G028510.1

PAV04G040240.1

PAV04G040300.1

PAV04G040390.1

PAV04G040500.1

PAV04G040530.1

PAV04G040580.1

PAV04G046880.1

PAV04G063120.1

PAV05G000920.1

PAV05G002800.2

PAV05G004540.1

PAV05G005640.1

PAV05G011330.1

PAV05G012940.1

PAV05G020620.1

PAV05G027600.1

PAV05G051220.1

PAV06G015900.1

PAV06G027790.1

PAV06G055120.1

PAV06G055870.1

PAV06G056030.1

PAV06G063260.1

PAV06G069280.1

PAV07G010340.1

PAV07G010380.1

PAV07G012510.1

PAV07G012590.1

PAV07G032760.1

PAV07G032770.1

PAV07G034320.1

PAV07G034330.1

PAV07G038690.1

PAV07G039840.1

PAV07G048190.1

PAV07G052550.1

PAV07G054190.1

354

354

322

272

221

258

220

220

357

348

320

318

412

323

369

412

252

292

182

354

182

361

235

436

336

154

439

357

154

391

255

152

346

330

183

238

248

515

196

397

290

407

356

286

334

405

487

40 430.71

40 372.67

37 165.44

31 197.60

25 378.30

30 037.45

25 367.11

25 285.13

39 510.31

39 173.14

35 632.09

35 510.02

46 614.71

36 076.60

41 977.48

46 815.05

29 339.25

33 854.11

21 082.87

39 770.42

20 926.43

40 657.97

26 546.89

50 114.05

39 259.79

18 042.61

49 709.83

40 607.55

17 377.71

43 699.60

29 210.69

17 669.68

39 716.89

37 626.86

20 951.88

27 105.07

28 192.53

57 723.42

21 877.98

45 550.28

33 026.39

46 698.34

39 789.58

32 462.04

38 491.87

45 699.29

54 801.76

4.75

4.76

6.64

8.94

5.37

5.61

5.27

5.36

7.63

8.05

4.69

4.63

4.90

4.65

4.77

4.86

8.84

5.86

9.17

6.61

6.55

7.63

8.64

6.09

6.64

8.56

6.35

8.44

6.75

5.54

5.90

5.88

8.90

4.83

9.16

8.92

5.26

4.79

6.19

5.89

4.94

5.68

5.08

6.51

4.99

5.28

6.63

40.84

38.32

40.01

49.49

36.60

49.92

39.61

36.72

53.00

38.02

45.09

46.42

40.97

46.69

41.26

40.96

40.04

45.13

38.89

48.65

42.95

41.55

54.74

52.17

57.33

23.32

35.82

40.62

45.36

51.70

49.53

54.22

36.26

35.33

41.61

40.86

43.69

53.45

47.91

44.21

50.25

44.84

47.31

62.78

55.78

53.44

50.97

61.21

62.06

61.49

61.29

64.34

65.23

57.59

61.55

54.34

64.66

56.97

57.96

66.24

59.75

63.14

66.48

59.56

58.15

60.60

60.34

59.45

61.05

58.85

63.94

61.22

63.90

63.99

58.46

68.38

66.60

58.86

60.86

67.66

72.39

49.07

75.38

64.03

63.40

54.80

57.96

65.59

56.54

69.58

57.34

62.16

62.89

53.90

-0.791

-0.774

-0.823

-0.611

-0.810

-0.970

-0.925

-0.822

-0.597

-0.614

-0.773

-0.762

-0.752

-0.773

-0.809

-0.745

-0.842

-0.821

-0.758

-0.686

-0.671

-0.577

-0.632

-0.692

-0.889

-0.593

-0.649

-0.735

-0.519

-0.629

-0.777

-0.820

-0.660

-0.702

-0.897

-0.552

-0.808

-0.709

-1.067

-0.942

-0.889

-0.996

-0.535

-0.852

-0.814

-0.713

-0.983

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

胞外 Extracellular

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

胞外 Extracellular

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞质 Cytosol

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

叶绿体 Chloroplast

细胞核 Nucleus

细胞质 Cytosol

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞质 Cytosol

液泡 Vacuole

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

叶绿体 Chloroplast

叶绿体 Chloroplast

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

线粒体 Mitochondrion

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

叶绿体 Chloroplast

细胞核 Nucleus

基因名称

Gene name
基因 ID
Gene ID

氨基酸数量

Number of
amino acid

分子质量

Molecular
weight/Da

理论等电点

Theoretical
pI

不稳定指数

Instability
index

脂肪族指数

Aliphatic
index

总平均亲水性

Grand average of
hydropathicity

亚细胞定位

Subcellular
localization

表 2 （续） Table 2 (Continued)
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PpseNAC093

PpseNAC094

PpseNAC095

PpseNAC096

PpseNAC097

PpseNAC098

PpseNAC099

PpseNAC100

PpseNAC101

PpseNAC102

PpseNAC103

PpseNAC104

PpseNAC105

PpseNAC106

PpseNAC107

PpseNAC108

PpseNAC109

PpseNAC110

PpseNAC111

PpseNAC112

PpseNAC113

PpseNAC114

PAV08G006250.1

PAV08G006370.1

PAV08G012370.1

PAV08G029460.1

PAV08G036310.1

PAV08G041090.1

PAV08G045690.1

PAV08G045700.1

PAV08G045710.1

PAV08G048770.1

PAV08G057080.1

PAV08G057090.1

PAV08G057100.1

PAV00G003150.1

PAV00G031760.1

PAV00G034490.1

PAV00G038580.1

PAV00G053320.1

PAV00G068750.1

PAV00G070210.1

PAV00G073560.1

PAV00G097160.1

285

285

291

271

306

680

385

351

299

395

285

351

349

333

289

252

252

171

436

182

430

591

32 975.32

32 989.35

33 823.78

31 041.29

35 477.58

77 004.39

43 275.47

39 440.16

33 183.18

44 836.70

32 174.63

39 383.11

39 000.70

38 963.46

32 439.49

29 339.25

29 313.21

19 500.58

50 140.08

20 926.43

47 948.30

66 265.39

5.54

5.54

7.69

8.62

6.37

5.09

4.72

5.13

4.99

8.09

5.28

5.06

5.32

6.64

6.56

8.84

8.84

8.30

6.09

6.55

4.86

4.55

45.28

45.88

51.48

40.95

59.48

44.64

34.75

30.02

40.06

37.92

30.66

28.76

39.38

57.19

39.39

40.04

38.52

37.25

53.34

42.95

47.72

29.15

62.25

62.60

71.03

74.43

66.31

74.54

74.16

69.40

73.61

49.16

77.26

71.34

69.77

61.47

62.73

59.56

59.96

56.96

63.72

59.45

59.00

63.43

-0.653

-0.646

-0.674

-0.538

-0.813

-0.419

-0.478

-0.588

-0.489

-0.981

-0.380

-0.548

-0.566

-0.887

-0.828

-0.842

-0.828

-1.049

-0.700

-0.671

-0.669

-0.574

叶绿体 Chloroplast

叶绿体 Chloroplast

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

细胞核 Nucleus

叶绿体 Chloroplast

细胞质 Cytosol

细胞核 Nucleus

叶绿体 Chloroplast

基因名称

Gene name
基因 ID
Gene ID

氨基酸数量

Number of
amino acid

分子质量

Molecular
weight/Da

理论等电点

Theoretical
pI

不稳定指数

Instability
index

脂肪族指数

Aliphatic
index

总平均亲水性

Grand average of
hydropathicity

亚细胞定位

Subcellular
localization

表 2 （续） Table 2 (Continued)

MYB结合位点，以及4个含损伤响应元件。环境响

应元件分析表明，90个基因启动子中含有相关调控

序列，其中83个含光响应元件，20个含光响应顺式作

用元件，14个含昼夜节律调控顺式元件。在生长发

育调控方面，56个基因启动子区含有相关功能元件，

其中41个含分生组织表达相关顺式调控元件，14个

含种子特异性调控顺式元件，8个含细胞周期调控顺

式作用元件。此外，在 7 个基因（PpseNAC010、

PpseNAC049、 PpseNAC055、 PpseNAC069、 Ppse-

NAC077、PpseNAC089、PpseNAC111）的启动子区检

测到类黄酮生物合成相关的MYB结合位点。以上

结果表明，PpseNAC基因家族可能广泛参与激素信

号转导、生物与非生物胁迫应答、环境因子响应等生

物学过程，同时在调控生长发育及类黄酮合成等代

谢途径中也具有潜在作用。

2.5 中国樱桃NAC基因家族的种内及种间共线性

分析

片段复制与串联复制是驱动中国樱桃NAC基

因家族扩张的两类主要机制。全基因组共线性分析

共鉴定到9对由片段复制产生的同源PpseNAC基因

（图 6），其中包括 3对染色体内复制（PpseNAC011/

012、PpseNAC084/086、PpseNAC100/103）与 6 对染

色体间复制（PpseNAC004/038、PpseNAC003/068、

PpseNAC035/070、PpseNAC015/069、PpseNAC039/

067、PpseNAC076/089）。从染色体分布来看，5号染

色体参与的片段复制事件最多，而 4号染色体上未

发现此类事件。同时，本研究在PpseNAC基因家族

中共识别出16对串联复制基因对，其在染色体上的

分布如图1中红色字体及连线所示。串联复制事件

主要集中在1、2、4、7和8号染色体，其中2号染色体

上分布最为密集，共包含 7对串联复制基因对。对

上述复制基因对进行的Ka/Ks分析结果显示（表3），

所有基因对的Ka/Ks比值均小于1，表明这些复制基

因在进化过程中都主要受到纯化选择作用，其功能

可能较为保守。

为解析NAC基因家族在物种进化过程中的系

统发育关系，本研究对中国樱桃、拟南芥与甜樱桃进

行了种间共线性分析（图 7）。结果显示，共有 41个

PpseNAC基因与拟南芥基因组存在共线性关系，形

成 70个共线性片段。其中，中国樱桃 1号染色体与
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图 2 中国樱桃与拟南芥 NAC 基因家族的系统进化分析

Fig. 2 Phylogenetic analysis of NAC gene family in Prunus pseudocerasus and Arabidopsis thaliana

拟南芥间的共线性最为显著，共涉及 12对同源基

因。进一步分析发现，80个PpseNAC基因与甜樱桃

基因组存在共线性，共识别出 100个共线性片段。

中国樱桃 2号染色体与甜樱桃间的共线性最为密

集，包含 20对同源基因。上述结果表明，中国樱桃

NAC基因与甜樱桃NAC基因表现出更强的基因组

共线性及更近的进化关系，反映出NAC基因在蔷薇

科李属植物进化过程中具有较高的保守性。

2.6 中国樱桃NAC基因家族在不同品种及发育阶

段的表达量分析

为探究PpseNAC基因在果实发育过程中的表

达特性，本研究对 3 个中国樱桃品种（HF、HZZ 和

NJY-1）在绿果期（S2）、转色期（S5）与成熟期（S7）的

果实样品进行转录组测序。这些关键发育时期所对

应的果实表型与基础性状指标如图 8和表 4所示。

基因表达量经 log（FPKM + 1）标准化后，构建聚类

热图（图 9）。结果显示，多数PpseNAC基因在果实

发育过程中表达水平较低，其中16个基因在所有样

品中均未检测到表达。对表达量较高的基因进一步

分析发现，部分基因如PpseNAC044、PpseNAC067和

PpseNAC071在 3个品种中均随果实转色或成熟表

达量显著上升；而PpseNAC023和PpseNAC076则在

A. thaliana

P. pseudocerasus

A.thaliana

P.pseudocerasus
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A. 基序；B. 结构域；C. 基因结构。

A. Motifs; B. Domains; C. Gene structure.

图 3 PpseNAC 基因家族的保守基序、结构域和基因结构组成

Fig. 3 Conserved motifs, domains, and gene structure of the PpseNAC gene family

PpseNAC105
PpseNAC101
PpseNAC088
PpseNAC104
PpseNAC100
PpseNAC099
PpseNAC103
PpseNAC007
PpseNAC006
PpseNAC013
PpseNAC114
PpseNAC014
PpseNAC098
PpseNAC064
PpseNAC071
PpseNAC043
PpseNAC047
PpseNAC046
PpseNAC076
PpseNAC089
PpseNAC011
PpseNAC012
PpseNAC095
PpseNAC038
PpseNAC004
PpseNAC040
PpseNAC048
PpseNAC039
PpseNAC067
PpseNAC054
PpseNAC065
PpseNAC009
PpseNAC072
PpseNAC080
PpseNAC049
PpseNAC093
PpseNAC094
PpseNAC068
PpseNAC003
PpseNAC070
PpseNAC106
PpseNAC090
PpseNAC035
PpseNAC097
PpseNAC102
PpseNAC045
PpseNAC016
PpseNAC096
PpseNAC015
PpseNAC069
PpseNAC111
PpseNAC073
PpseNAC078
PpseNAC081
PpseNAC055
PpseNAC005
PpseNAC063
PpseNAC062
PpseNAC108
PpseNAC109
PpseNAC001
PpseNAC110
PpseNAC010
PpseNAC113
PpseNAC087
PpseNAC085
PpseNAC086
PpseNAC084
PpseNAC008
PpseNAC107
PpseNAC037
PpseNAC044
PpseNAC092
PpseNAC066
PpseNAC112
PpseNAC075
PpseNAC083
PpseNAC019
PpseNAC082
PpseNAC091
PpseNAC022
PpseNAC021
PpseNAC017
PpseNAC018
PpseNAC020
PpseNAC074
PpseNAC034
PpseNAC025
PpseNAC031
PpseNAC024
PpseNAC023
PpseNAC030
PpseNAC029
PpseNAC027
PpseNAC026
PpseNAC032
PpseNAC028
PpseNAC033
PpseNAC036
PpseNAC041
PpseNAC050
PpseNAC052
PpseNAC053
PpseNAC051
PpseNAC077
PpseNAC079
PpseNAC002
PpseNAC058
PpseNAC061
PpseNAC060
PpseNAC042
PpseNAC059
PpseNAC057
PpseNAC056

0 100 200 300 400 500 600 700
5' 3'

0 100 200 300 400 500 600 700
5' 3'

0 3000 6000 9000 12000 15000 18000
5' 3'

Motif 2
Motif 7
Motif 5
Motif 4
Motif 3
Motif 1
Motif 6
Motif 9
Motif 10
Motif 8

NAM
dermokine superfamily

UTR
CDS

NAC2-A

ONAC003

UN

ANAC001

NAC2-A

TIP/OsNAC8

TIP/OsNAC8

TIP

SENU5

NAC2-B

TERN

ONAC022

ANAC063-B

ATAF

NAP/AtNAC3

ANAC011

NAC1

NAM

OsNAC7

ANAC063-A

A. 基序 Motifs B. 结构域 Domains C. 基因结构 Gene structure

S2时期表达量最高，随后显著下降。部分基因表现

出 品 种 特 异 性 表 达 模 式 ，例 如 PpseNAC010、

PpseNAC036和PpseNAC063在HF中随发育进程表

达量下调，而在NJY-1中呈先降后升的趋势；在HZZ

中，PpseNAC010 仍为下调趋势，而 PpseNAC036 与

PpseNAC063则为先降后升。此外，PpseNAC005在

3个品种各时期均持续高表达，尤其在NJY-1成熟期

显著上调。

为验证上述表达模式，本研究选取 4个具有显

著表达差异的PpseNAC基因进行RT-qPCR分析（图

10）。结果显示，其相对表达趋势与转录组数据高度

一致，表明测序结果可靠。结合表达模式推测，

PpseNAC044、PpseNAC067和PpseNAC071可能参与

果实成熟过程的调控，而PpseNAC076则可能在果

实早期发育过程中发挥功能。
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，等：与其在果实发育过程中的表达分析第9期
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图 4 PpseNAC 基因家族的 10 个保守基序

Fig. 4 The 10 conserved motifs of the PpseNAC gene family

个NAC转录因子。与近缘物种相比，其数量多于

欧李（76个）[32]、果梅（106个）[33]和草莓（112个）[34]，

但少于苹果（180 个）[35]、梨（183 个）[36]、枇杷（117

个）[37]及甜樱桃（130个）[24]，反映出NAC基因家族

在蔷薇科不同树种进化过程中发生了不同程度的

扩张与收缩。系统发育分析将PpseNAC基因划分

为18个亚家族，其中17个亚家族包含拟南芥同源

基因，表明该家族在核心功能模块上具有高度保

守性。此外，有 16个PpseNAC基因被归类为“未

分类（UN）”，可能代表中国樱桃特有的 NAC 亚

型，与甜樱桃[24]和猕猴桃[38]等物种中发现的物种特

异性成员相似。种内共线性分析发现，片段复制

（9 对）和串联复制（16 对）共同推动了中国樱桃

NAC基因家族的扩张，其中 2号染色体是串联复

制事件的热点区域，这一现象在苹果[39]、梨[40]等其

他蔷薇科果树中也有报道。所有复制基因对的

Ka/Ks比值均小于1，表明该家族在进化过程中主要受

到强烈的纯化选择作用，以维持其核心功能，这与甜

樱桃、扁桃等李属植物的研究结论一致[24，41]。进一步

的种间共线性分析显示，中国樱桃与甜樱桃之间的同

源关系较其与拟南芥更为紧密，从基因组结构层面支

持了李属植物间的近缘进化关系。

对基因结构与保守元件的分析揭示了其潜在的功

能基础。所有PpseNAC蛋白均含有典型的NAM结构

域，且多数成员（77.19%）的CDS数量在2~4个之间，与

李属植物的普遍特征相符[24，42]。保守基序分析鉴定出

的10个基序中，Motif 2、3和6存在于近90%的成员中，

推测其共同构成NAC蛋白功能的核心结构单元。启

动子顺式作用元件分析表明，PpseNAC基因可能广泛

参与多种生物学过程。绝大多数基因含有激素响应元

件（如脱落酸、茉莉酸甲酯、水杨酸等），这与NAC基因

作为激素信号通路关键节点的已知功能一致[43-44]。超

陈云义，等：中国樱桃全基因组NAC基因家族的鉴定与其在果实发育过程中的表达分析 2385
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，等：与其在果实发育过程中的表达分析第9期

过 89%的基因含有胁迫响应元件，包括低温、防御、

干旱及损伤响应元件。另外，在 PpseNAC010、

PpseNAC049等7个基因的启动子区鉴定到类黄酮生

物合成相关的MYB结合位点，为探究中国樱桃果实

色泽与营养品质形成的分子机制提供了新线索，类

似NAC-MYB调控模块在其他物种中已有报道[45]。

表达谱分析揭示了PpseNAC基因在果实发育

过程中的动态表达模式及其潜在的功能。部分基因

如 PpseNAC044、PpseNAC067 和 PpseNAC071 在果

实成熟期显著上调，其表达趋势与已报道的桃中促

进果实糖积累的PpNAC050[22]和草莓中促进蔗糖积

累的FvNAC073[46]相似，暗示这些基因可能参与果实

成熟调控网络。相反，PpseNAC076在绿果期高表

达，随果实转色和成熟显著下降，提示其可能参与早

期果实发育阶段的细胞分裂、组织分化及初生代谢

物积累与转化等过程[47-48]。在 3个品种中不同发育

阶段均持续高表达的PpseNAC005可能承担了重要

的基础生理调控功能，类似于在香蕉[49]和枣[50]中报

道的组成型表达 NAC 基因。此外，部分基因如

PpseNAC010、PpseNAC036和PpseNAC063表现出品

种间差异表达，可能关联不同品种果实的特异性状。

综上，本研究对中国樱桃NAC转录因子家族进

行了全基因组鉴定，揭示了其进化、结构及在果实发

育中的表达特征，为解析该家族调控果实品质的分
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图 6 中国樱桃 PpseNAC 基因家族的种内共线性分析

Fig. 6 Intraspecific collinearity analysis of the PpseNAC gene family in Prunus pseudocerasus
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A.thaliana Chr1 Chr2 Chr3 Chr4 Chr5

P.pseudocerasus     Chr1        Chr2        Chr3        Chr4        Chr5        Chr6        Chr7        Chr8

P.avium          Chr1          Chr2          Chr3          Chr4          Chr5          Chr6          Chr7          Chr8

A. thaliana

P. pseudocerasus

P. avium

图 7 中国樱桃、拟南芥与甜樱桃 NAC 基因家族的种间共线性分析

Fig. 7 Interspecific collinearity analysis of NAC gene family among Prunus pseudocerasus, Arabidopsis thaliana,

and Prunus avium

表 3 PpseNAC 基因复制事件的 Ks、Ka 与 Ka/Ks 选择压力分析

Table 3 Analysis of Ks, Ka, and the Ka/Ks ratio for selection pressure in PpseNAC gene duplication events

复制类型

Duplicated type

片段复制 Segmental

片段复制 Segmental

片段复制 Segmental

片段复制 Segmental

片段复制 Segmental

片段复制 Segmental

片段复制 Segmental

片段复制 Segmental

片段复制 Segmental

串联复制 Tandem

串联复制 Tandem

串联复制 Tandem

串联复制 Tandem

串联复制 Tandem

串联复制 Tandem

串联复制 Tandem

串联复制 Tandem

串联复制 Tandem

串联复制 Tandem

串联复制 Tandem

串联复制 Tandem

串联复制 Tandem

串联复制 Tandem

串联复制 Tandem

串联复制 Tandem

复制基因对

Duplicated gene pairs

PpseNAC011/PpseNAC012

PpseNAC004/PpseNAC038

PpseNAC003/PpseNAC068

PpseNAC035/PpseNAC070

PpseNAC015/PpseNAC069

PpseNAC039/PpseNAC067

PpseNAC076/PpseNAC089

PpseNAC084/PpseNAC086

PpseNAC100/PpseNAC103

PpseNAC006/PpseNAC007

PpseNAC017/PpseNAC018

PpseNAC018/PpseNAC019

PpseNAC019/PpseNAC020

PpseNAC022/PpseNAC023

PpseNAC024/PpseNAC025

PpseNAC026/PpseNAC027

PpseNAC032/PpseNAC033

PpseNAC050/PpseNAC051

PpseNAC052/PpseNAC053

PpseNAC084/PpseNAC085

PpseNAC086/PpseNAC087

PpseNAC099/PpseNAC100

PpseNAC100/PpseNAC101

PpseNAC103/PpseNAC104

PpseNAC104/PpseNAC105

Ka

0.003 681 6

0.292 698 0

0.234 378 1

0.178 114 7

0.265 796 1

0.209 198 9

0.352 960 3

0.131 447 2

0.130 638 6

0.184 325 9

0.237 518 4

0.374 685 7

0.375 883 4

0.401 749 4

0.074 167 1

0.212 000 6

0.272 647 1

0.103 037 9

0.038 959 0

0.532 505 6

0.514 554 7

0.148 083 3

0.101 568 6

0.128 976 7

0.088 998 0

Ks

0.009 590

1.402 371

1.333 170

1.292 143

2.883 815

1.288 398

1.546 138

0.231 850

0.193 962

0.279 646

0.322 543

0.520 893

0.526 897

0.553 618

0.101 978

0.272 803

0.333 224

0.242 934

0.075 976

0.916 452

0.855 385

0.271 747

0.226 373

0.199 909

0.240 637

Ka/Ks

0.383 899

0.208 717

0.175 805

0.137 844

0.092 168

0.162 371

0.228 285

0.566 948

0.673 526

0.659 140

0.736 393

0.719 315

0.713 391

0.725 680

0.727 285

0.777 120

0.818 209

0.424 140

0.512 782

0.581 051

0.601 548

0.544 931

0.448 679

0.645 178

0.369 843

子机制提供了关键数据与候选基因。然而，本研究

结论主要基于生物信息学分析与阶段性转录组数

据，尚缺乏直接的功能试验验证及多组织、多条件下

的全面评估。后续研究应聚焦于：1）利用遗传转化

手段验证PpseNAC044、PpseNAC067和PpseNAC071

等成熟相关候选基因在果实成熟中的作用；2）通过

分子互作试验鉴定上述候选基因的下游靶基因，解

析果实成熟调控网络；3）拓展上述候选基因在逆境
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，等：与其在果实发育过程中的表达分析第9期

表 4 三个中国樱桃品种在关键发育时期的果实性状

Table 4 Fruit traits of three Prunus pseudocerasus cultivars at key developmental stages

品种

Cultivar

红妃

HF

黑珍珠

HZZ

NJY-1

发育阶段

Developmental stage

S2（绿果期）

S2 (Green fruit stage)

S5（转色期）

S5 (Turning stage)

S7（成熟期）

S7 (Mature stage)

S2（绿果期）

S2 (Green fruit stage)

S5（转色期）

S5 (Turning stage)

S7（成熟期）

S7 (Mature stage)

S2（绿果期）

S2 (Green fruit stage)

S5（转色期）

S5 (Turning stage)

S7（成熟期）

S7 (Mature stage)

纵径

Longitudinal diameter/mm

13.35±0.95

14.53±1.21

16.97±0.84

10.74±0.67

11.58±0.74

14.31±0.69

12.26±0.60

16.41±0.84

16.35±0.54

横径

Transverse diameter/mm

8.68±0.49

12.87±0.38

15.32±0.82

9.16±0.29

11.72±0.61

15.88±0.54

9.87±0.46

16.24±0.65

16.37±0.55

单果质量

Single fruit mass/g

0.58±0.10

1.39±0.20

3.33±0.41

0.54±0.03

1.16±0.13

2.94±0.28

0.71±0.09

1.97±0.23

3.81±0.47

w（可溶性固形物）

Soluble solids content/%

—

6.05±0.21

12.23±1.01

—

6.57±0.05

11.98±0.72

—

5.34±0.53

9.74±0.61

注：“—”表示该时期未测定可溶性固形物含量。

Note:“—”indicates that soluble solids content was not determined at this stage.

图 8 三个中国樱桃品种在关键发育时期的果实表型

Fig. 8 Fruit phenotypes of three Prunus pseudocerasus cultivars at key developmental stages

胁迫及其他组织中的功能研究。这些工作将深化对

中国樱桃性状形成机制的理解，并为其分子育种提

供有效工具。

4 结 论

本研究首次完成了中国樱桃NAC转录因子家

族的全基因组鉴定，系统解析了114个PpseNAC家族

成员的基本特征及其在不同品种果实发育中的动态

表达规律，并初步明确了PpseNAC044、PpseNAC067

和PpseNAC071等基因在果实成熟过程中具有潜在

调控作用。这为在分子水平上解析中国樱桃果实品

质形成机制提供了新的视角与关键候选基因，为后

S2（绿果期）
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S5（转色期）

S5 (Turning stage)
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S7 (Mature stage)
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图 9 三个中国樱桃品种中 PpseNAC 基因在不同发育时期的表达模式

Fig. 9 Expression patterns of PpseNAC genes at various developmental stages in three Prunus pseudocerasus cultivars
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续功能验证与遗传改良奠定了基础。
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图 10 四个关键 PpseNAC 基因表达水平的 RT-qPCR 验证

Fig. 10 RT-qPCR validation of the expression levels of four key PpseNAC genes
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