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&是植物响应光周期调节的重要基因和监测日照长度的重要元件! 可将光信号和生物钟信号

转变为开花信号! 激活下游基因%

1=

&的表达! 从而诱导植物开花' 选取
#)

个已被测序的物种! 采用生物信息学手

段! 从外显子
!

内含子结构( 基因重复( 基因差异表达等方面开展
,G

基因家族研究' 结果表明$

#)

个物种共鉴定

到
#'7

个
,G

家族成员!

78

基因常以多拷贝的形式存在! 多数含
!")

个外显子! 在进化过程中表现出多样性'

,G

家族重复基因的扩张与基因组重复相关'

78

在水稻
8$6>& 4&5-3&

根( 旗叶( 花和种子中均有表达! 花芽到花的转变

过程中
8478-

的表达量上升! 而
8478.

下降! 说明水稻
,G

家族成员之间存在功能差异' 图
'

参
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关键词! 植物学)
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家族) 光周期途径) 系统发育) 基因复制
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$基因是植物响应光周期调控的重要基因& 位于生物钟的输出途径上& 能正调控下游

开花基因
<87&

和
1;

& 进而调控植物开花'

cR``1aS**

等)

&

*首先在拟南芥
/$&?-@"A4-4 5*&'-&%&

中分离出

78

基因& 反转录
c,a

%

a`!c,a

$检测到
78

基因在根和叶中表达'

GWGR,QS

等)

!

*对花椰菜
B$&44-C& "'+$!

&C+&

花叶病毒
-'P

%

,3>54K5<MLN 2<F34; I4N>F -'PU ,3Td -'P

$融合
78

%

-'P6678

$转化拟南芥研究发现&

,G
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蛋白会诱导早花和丧失光周期敏感性! 进一步研究发现"

&

#

$

!"

在染色体上的位置介于生物节律钟基因

和下游开花基因之间$ 可将光信号转变为开花信号% 对拟南芥
!"

基因过表达研究"

#

#发现&

!"

基因过表

达的植株比野生型提前开花& 表明
'(

蛋白的活性决定开花时间' 但这种调控在不同成员间并不一致&

过表达
!"##

和
!"$!

对植株开花时间没有影响"

)

#

& 过表达
%"$$

则导致开花延迟& 但
!"$$

缺失突变体

在长日照下又表现为早花& 说明
!"$$

不但抑制
!"

基因表达调控开花时间& 同时下调
&'

的表达水平

从而延迟成花转变"

*

#

%

%"$&

在拟南芥光形态建成时起正调控作用& 促进侧根生长和花色素苷积累& 并

调节长日照敏感植物的花芽分化"

+

#

% 从形态来看&

%"

基因常以多拷贝的形式存在& 如拟南芥的
'(

家族

有
,-

个成员"

-

#

& 水稻
"()*+ ,+-./+

中有
,+

个成员"

.

#

& 甘蓝型油菜
0(+,,.1+ 2+34,

中也克隆到
)

个
%"

同源

基因"

$

#

% 但各
'(

家族成员的功能存在明显差异% 葡萄
5.-., /.2.67(+

的
5/%"$,

主要在芽休眠过程中起

作用& 表明该基因参与光周期& 控制芽休眠的诱导和维持"

,%

#

% 拟南芥中过表达衣藻
%89+:);<:<2+, (7.2!

8+(;-..

的
%(%"

会表现出早花表型& 结合衣藻的研究发现(

%(%"

对淀粉的合成和细胞分裂有调节功能$

推测
%"

在高等植物中可能仍保持调节淀粉合成"

,,

#

% 大麦
=<(;74: /49>+(7

的
=/%",

和
=;,

基因与
%"

亲缘关系最近$ 可以通过激活
=/?',

诱导大麦开花"

.

#

$ 但在转基因拟南芥中则丢失该功能"

,!

#

% 拟南芥
1<

突变体过表达牵牛花
@3<:<7+ 2.9

的
A2%"

基因可促进植物开花"

,&

#

% 黑麦草
$<9.4: 37(7227

的
$3%"

可以

互补拟南芥
1<

突变体的晚花表型"

,)

#

$ 甜菜
07-+ /49>+(.,

的
0/%",

可以修复拟南芥
1<!!

突变体的晚花

表型 "

,*

#

% 大豆
B9)1.27 :+C

的
B:%"$

影响根的发育$ 与种子的成熟密切相关 "

,+

#

% 毛果杨
A<3494, -(.!

18<1+(3+

的
A-%"

促使植株提前开花$ 也可调控植株的生长和芽的分化"

,-

#

% 本研究以
,)

个已被测序的物

种为试验材料$ 通过生物信息学手段$ 从外显子
!

内含子结构) 基因重复) 基因差异表达分析等
&

个方

面开展
'(

家族研究& 为探讨不同家族成员的潜在功能提供依据%

,

材料与方法

!"!

数据的收集及本地数据库的构建

从植物基因组数据
/01234356

*

0227899:::;701234356;<62

+中下载其中
,&

个物种的全基因组序列) 蛋白

质及对应编码序列,

=3>?<@ A6BC6<=6D 'EF

-& 分别为藻类植物
#

种& 苔藓植物
#

种& 蕨类植物
#

种& 被子

植物
$

种,长日照植物) 短日照植物和日中性植物各
&

种-& 以无油樟
D:E<(799+ -(.18<3<;+

作为被子植物

的对照% 此外裸子植物
#

种,挪威云杉
A.17+ +E.7,

-& 其相应序列来源于
0227899=3<@6<?6;3G@

%

数据查找步骤(

!

从
/HIJ

蛋白质数据库获得
'(

结构域的隐马尔可夫模型,

/H%+!%&

和
/H%%+)&

-

并作为查询序列& 得到的数据储存于
K?<>3:A

平台环境下构建的各个物种全基因组氨基酸序列的本地数

据库中%

"

利用
LJJMN

软件包的
055A6OG=0

程序& 默认参数条件下在本地数据库进行
PQIFR/

搜索&

筛选出符合
M!SOTC6!";",

的蛋白质序列作为
'(

候选同源蛋白%

#

将备选
%"

基因的
'EF

序列通过

PQIFRU

的比对& 在全基因组核酸序列中搜索& 获得
%"

在染色体上准确定位信息%

$

在
/HIJ

蛋白质

数据库和
FJINR

蛋白质数据库下对搜索得到的所有同源候选基因蛋白质序列进行鉴定& 剔除不含
'(

,

/H"+!"&

和
/H""+)&

-结构域的氨基酸序列% 以此完成各个物种
'(

家族所有成员的鉴定%

!"#

多序列比对和系统发育分析

利用
JVF'QM

的默认参数进行蛋白质多序列比对分析' 使用
JMWI -;%

对完成比对的蛋白质序列构

建系统进化树' 构建方法选用邻近法,

UX

-' 距离模型采用泊松矫正' 空位缺失数据的处理采用两两删

除' 系统发育统计的可靠性检测采用
Y332A2GO7

分析& 使用
, %%%

次重复%

!"$

外显子
!

内含子分析

利用在线软件
WFEF

,

W6<6 F2GC=2CG6 E?A7TO1 F6GS6G

-比较
'(

家族成员的
'EF

序列和基因序列& 分析

'(

家族基因的外显子
!

内含子组成和分布& 结合系统发育分析& 探究
%"

在基因结构上的进化规律%

!"%

共线性分析

利用植物基因组
/WEE

数据库,

0227899=0?YYO;O@26=;C@O;6>C9>C7T?=O2?3<9

-搜索染色体上的共线性片段&

分析含有的
%"

基因的共线性区段& 研究
'(

家族不同成员的相互联系和进化过程%

!"&

水稻
'(

家族基因的表达分析

搜索
,)

个物种的国际核酸序列数据库,

U'PZ

&

0227A899:::;<=Y?;<T5;<?0;@3S9

-& 发现水稻关于繁殖发

.



第
!"

卷第
#

期

育的转录组数据最为完整! 利用
$%&

数据库"

$'%(")"!

#下载水稻
*

个不同时期不同部位"花芽$ 花$

开花前的旗叶$ 开花后的旗叶$ 开花前的根$ 开花后的根$ 未成熟种子$ 成熟种子#的植物组织转录组

数据"

+,-!./0

#! 转录组数据全部采用
1234

标准化后的值! 以水稻为例% 从转录水平重点分析
5&

家

族不同成员在花发育和种子形成过程中的表达变化% 从而探讨它们可能的生物学功能!

6

结果与分析

!"# $%

家族成员的鉴定

搜索
7)

个物种蛋白质数据库中的
5&

家族成员% 共鉴定出
#(8

个含有
5&

结构域的蛋白质序列! 结

果表明&

5&

常以多拷贝的形式存在于植物中% 与以往的研究一致'

*

(

! 拷贝数最多的物种是大豆% 鉴定

出
9(

个家族成员 ! 其次在胡萝卜
!"#$#% $"&'("

% 小立碗藓
)*+%$',-(&.//" 0"(.1%

% 菜豆
2*"%.'/#%

3#/4"&-%

% 番茄
5'/"1#, /+$'0.&%-$#,

% 黄瓜
6#$#,-% %"(-3#%

和蓖麻
7-$-1#% $',,#1-%

中% 分别鉴定到
#*

%

#(

%

#!

%

#!

%

#9

和
#:

个拷贝! 在小麦% 无油樟和卷柏
5./"4-1.//" ,'.//.18'&99--

中% 也发现了
(

%

(

和
)

个
5&

基因家族成员! 挪威云杉和衣藻中拷贝数最少% 各存在
!

个成员!

!&! $%

家族进化分析

使用邻近法对得到的
7)

个物种
7(8

个
5&

蛋白序

列构建系统发育进化树! 由生成的无根系统进化树"图

7

#可知% 植物
5&

家族在进化中具有多样性% 大部分

同一谱系的物种基因都能聚类在同一进化枝上! 根据

结构域特征% 选取支持度高且结构稳定的
!

个亚家族

"分别命名为
;7

%

;6

和
;!

# 作为后续研究
6:

基因的

基础框架! 其中
;7

亚家族含
6

个
;!<=>

结构域和
#

个

55?

结构域 )

;9

亚家族含
#

个
;!<=>

结构域 %

#

个

55?

结构域和
#

个锌指结构)

;!

亚家族含
#

个
;!<=>

结构域和
#

个
55?

结构域!

!&'

内含子和外显子的分布

5&

家族成员的预测结构"图
9

#显示% 多数物种的

6:

基因中存在
9")

个外显子% 同一亚家族内基因的

外显子
!

内含子结构和长度高度相似% 说明这些物种的

5&

基因家族成员之间的亲缘关系也较近% 同时也证

实了
5&

基因家族系统进化树的可信度! 具体而言%

;#

亚家族中的大多数基因含
9

个外显子%

#

个内含

子)

;9

亚家族中则表现为每个
6:

基因含
)

个外显子

和
!

个内含子% 且排列相位表现出*

:

%

:

%

9

+ 规律)

;!

亚家族相对较为复杂% 多数的
6:

基因含有
9

个外显子% 部分含有
)

个外显子% 但也有例外% 如
6&!

6:!

基因% 不仅长度较大% 还发现存在
#)

个外显子和
#!

个内含子% 体现在系统进化树中则出现
6&6:!

分化为独立的进化枝! 研究还发现%

6:

基因包含大量的相位为
:

的内含子% 表明外显子改组可能在
6:

基因的进化中起着一定的作用% 而外显子的插入和内含子的删除可以认为是形成多元化的
6:

基因以及

功能差异的
5&

蛋白的原因之一!

!&( $%

家族成员共线性分析

对拟南芥$ 菜豆$ 蓖麻
!

种植物
5&

家族的基因复制事件的研究可以用来检测
5&

基因家族中遗传

差异间的联系和相应的扩张模式%

5&

家族的成员可作为锚定基因研究所在染色体区段的分子进化历史!

染色体定位分析"图
!

% 图
)

#表明% 绝大多数的
6:

基因在基因组中是随机分布的% 仅在少数位点形成

串联的基因簇% 因此大规模的基因复制事件可能在
5&

基因家族的进化过程中扮演着重要的角色! 共线

性分析发现% 拟南芥$ 菜豆和蓖麻的染色体区域间存在强烈且保守的共线性! 由图
!

和图
)

可知& 拟南

芥
5&

家族所在的共线性区域最多有
99

对基因) 菜豆和蓖麻内部也存在广泛的共线性情况% 例如
23!

图
# 5&

家族成员的系统发育树

1@ABC/ # 2DEF=A/G/H@I HC// =J 5& JKL@FE L/L</C.

圆形为长日照植物的
5&

家族成员标记% 实心正方形
为短日照植物标记% 三角形为日中性植物标记! 衣
藻$ 小立碗藓$ 卷柏$ 挪威云杉和无油樟在进化树
上用空心的正方形表示! 不同颜色代表不同植物

帅敏敏等& 光周期途径成花关键基因
6:;5<=>5

的进化机制 8
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和
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亚家族
!"
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!"
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#

期

!"$!#$!"%

!

%&!"$!%&!"#&

" 此外! 拟南芥与菜豆和蓖麻之间的共线性情况也非常普遍! 例如
'(!

!")!!%&!"#

!

'(!")!!#$!"#

!

#$!"%!%&!"'

# 根据这些基因的共线性分析结果可推测!

()

家族中重

复基因的扩张与基因组重复有着密切的联系#

!"#

水稻
$%

家族基因的表达和功能分化

基因表达的差异性反映了基因的功能分化# 水稻转录组表达谱显示$图
$

%!

!"

基因在花芽& 花&

根& 旗叶和种子中都有表达! 以
"*!"!

!

"*!""

!

"*!"%

!

"*!"*

!

"*!"+

!

"*!"##

!

"*!"#,

和
"*!

!"#"

这
*

个基因的表达量较高! 尤其是在开花后的根和开花前后的旗叶中的表达量更为明显' 具体来

帅敏敏等( 光周期途径成花关键基因
!"+,-'+,

的进化机制

图
!

物种内
()

家族成员的共线性分析

-./012 ! 3456254 757849.9 :; () ;7<.84 /2529 .5 9=2>.29

图中红色连线对应的是
()

家族基因! 红色箭头为该基因
?@

" 深蓝色箭头是共线区域非
()

家族基因

'(!"),

(

&,!*&

#$!"$

(

&!&&&

#$!"%

(

""#&&

%&!"#&

(

&%&&%

%&!"$

(

&+&'#

图
'

物种之间
()

家族基因共线性分析

-./012 ' 3456254 757849.9 :; () ;7<.84 /2529 7<:5/ 9=2>.29

'(!")!

(

,'%+&

%&!"#

(

&''+!

'(!")!

(

,'%+&

#$!"#

(

*$!&&

#$!"%

(

&!&&&

%&!"'

(

&,&#+

红色连线对应
()

基因位置)

A6

为拟南芥!

BC

为菜豆!

D>

为蓖麻

##
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图
&

水稻
!"

基因的表达谱

'()*+, & -./+,00(12 /+13(4, 13 !" ),2, (2 +(5,

"
#
!
"
#

"
#
!
"
!

"
#
!
"
6

"
#
!
"
7

"
#
!
"
&

"
#
!
"
8

"
#
!
"
9

"
#
!
"
:

"
#
!
"
$

"
#
!
"
;
"

"
#
!
"
;
;

"
#
!
"
;
!

"
#
!
"
;
6

"
#
!
"
;
7

"
#
!
"
;
&

"
#
!
"
;
8

看!

"#!"6

和
"#!"8

基因在花芽到花的转变过程" 开

花前后的根和旗叶中的表达量升高! 在根中的表达量

升高! 在乳粒#未成熟的种子$到成熟种子的过程中表

达量下降! 说明
"#!"6

和
"#!"8

基因负向调控花芽到

花的转变过程%

"#!":

在花芽到花的转变过程" 开花

前后的根" 开花前后的旗叶和乳粒到成熟种子的过程

中表达量都呈现上升趋势! 说明
"#!":

对花的发育以

及果实成熟有重要的调控作用&

"#!";!

在花芽到花的

转变过程' 开花前后的根和乳粒到成熟种子的过程中

表达量上升! 在开花前后的旗叶中的表达量下降! 说

明
"#!";!

对水稻花的发育起着最为关键的调控作用&

"#!"9

!

"#!"$

和
"#!";;

基因在花芽到花的转变过

程" 开花前后的旗叶和乳粒到成熟种子的过程中表达

量下降! 在开花前后的根中的表达量明显上升! 说明

"#!"9

!

"#!"$

和
"#!";;

基因可以正向调控花芽到花

的转变过程&

"#!";8

在花芽到花的转变过程中表达量下降! 在开花前后的根和旗叶" 乳粒到成熟种子

的过程中表达量上升! 说明
"#!";8

对花的发育和果实成熟有重要的调控作用& 水稻中不同
!"

基因在

不同时期不同组织器官中的表达量不同! 表明同一家族不同基因之间存在功能上的差异&

6

讨论

!"

基因是植物光周期途径中调控开花时间的重要基因& 光周期途径中!

$%&'

!

!(&;

和
!(&!

基

因相互作用! 影响
)*

等生物节律钟基因! 促进
!"

基因的表达(

<=

编码转录因子作用于
'>

)

;:

*

! 使
'>

从维管束组织转移到茎顶端分生组织! 致使花器官发育)

;$

*

% 通过对
;7

个物种的
!"

基因的分析! 本研

究发现+

!"

基因常以多拷贝的形式存在于植物中! 与已有研究结果一致)

!%

*

( 亲缘关系较近的物种! 其

!"

基因的相似性较高(

!"

基因在裸子植物和被子植物' 双子叶植物与单子叶植物' 不同科和不同属

植物之间都存在明显分化! 表明
!"

基因在植物进化中既相对保守又不断进化! 其进化过程与整个物种

进化过程相对同步! 说明
!"

基因可能对植物进化起到了重要作用% 研究发现+ 单子叶植物发生过
!

次

基因组重复)

!;

*

! 一半的水稻基因组基因来源于基因组重复)

!!

*

% 对水稻的基因表达分析发现+

!"

基因在

花' 叶' 根和茎中都有表达!

"#!"6

的表达量在花芽到花的转变过程中上升! 推测
=0<=6

负调控花芽

到花的转变过程! 与
?@A

等)

!6

*发现的
=0<=6

通过负调控
%+6,

和
-.!/012

#

-.3

$的表达延迟短日照下水稻

开花的结果一致(

"#!"9

基因在花芽到花的转变过程中表达量下降! 说明
=0<=9

正调控
%+6,

的表达!

促进短日照下水稻的开花! 与
BC-

等)

!7

*研究结果一致% 在短日照条件下! 水稻的
DE;

抑制
%+6,

的转

录从而控制开花转型)

!&

*

! 这一结果和拟南芥
!"

基因在短日照条件下促进
-.

的表达控制开花转型相反!

说明
!"

基因对于花芽到花的发育起到重要调控作用! 进一步证实了水稻不同
!"

基因在功能上存在差

异% 本研究结果有助于更加深入地了解
<=

基因家族成员的潜在功能! 为
!"

基因在光周期途径中调控

成花发育过程提供理论依据%

7
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