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大豆 ＧｅＢＰ 转录因子基因家族的生物信息学分析
巩元勇∗ꎬ 赵丽华ꎬ 闫　 飞ꎬ 朱丽红

( 攀枝花学院 生物与化学工程学院(农学院)ꎬ 四川 攀枝花 ６１７０００ )

摘　 要: ＧｅＢＰ 转录因子调控植物表皮毛的生长发育ꎬ并且参与控制植物叶片的发育ꎮ 该文利用生物信息

学方法ꎬ在大豆全基因组范围内搜索 ＧｅＢＰ 基因家族ꎬ并从氨基酸理化性质、基因结构、染色体的物理分布、
系统进化、序列比对、功能结构域、组织表达情况等基本特征方面对 ＧｍＧｅＢＰ 基因家族进行分析ꎮ 结果表

明:(１)共获得 ９ 个 ＧｍＧｅＢＰ 转录因子基因家族成员ꎬ其中仅 ２ 个基因含有内含子ꎬ且都只有 １ 个内含子ꎬ表
明该家族成员基因构造比较简单但稳定ꎮ (２)ＧｍＧｅＢＰ 编码的蛋白分子量为 ３９.６５ ~ ４９.２４ ｋＤꎬ理论等电点

为 ４.６５~ ９.０８ꎻ这些成员基本上都是酸性氨基酸ꎬ属于亲水性、不稳定蛋白ꎮ (３)这 ９ 个基因不均匀的分布于

７ 条染色体上ꎬ１０ 和 ２０ 号染色体上分别分布 ２ 个 ＧｅＢＰ 基因ꎬ３、５、１３、１５、１９ 号染色体上各分布 １ 个基因ꎮ
(４)系统进化分析表明ꎬ大豆与拟南芥对应的 ＧｅＢＰ 成员亲缘关系较近ꎬ分别聚类到 ４ 个分支ꎬ而与水稻的

距离较远ꎮ (５)结构域分析表明ꎬ９ 个 ＧｍＧｅＢＰ 成员都包含 ＤＵＦ５７３ 结构域ꎬ推测该部分在 ＧｅＢＰ 转录因子

中很可能是与靶标基因顺式作用元件互作的结构域ꎮ (６)通过分析大豆 ＧｍＧｅＢＰ 转录因子基因家族的组织

表达ꎬ发现不同基因在大豆不同组织的表达量不同ꎬ具有一定的特异性ꎮ 该文对大豆 ＧｅＢＰ 转录因子基因家

族的分析和鉴定为进一步研究大豆表皮毛发育的分子作用提供了理论基础ꎮ
关键词: 大豆ꎬ ＧｅＢＰ 转录因子ꎬ 生物信息ꎬ 组织表达
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　 　 表皮毛广泛分布于陆地植物的叶片、茎秆以

及花萼等地上部器官的表面ꎬ是植物表皮细胞分

化形成的一种特殊的细胞形态ꎮ 表皮毛是植物的

第一道保护屏障ꎬ通过调节水分的蒸腾作用ꎬ减缓

叶片的热负荷ꎬ增强对冷冻或紫外线的耐受性ꎬ增
强植物抵御昆虫捕食的防御能力ꎮ 转录因子是生

物体生长发育过程中一类重要的调节因子ꎬ高等

生物体因其机体的复杂性需要更多的转录因子参

与ꎮ ＧｅＢＰ(ＧＬＡＢＲＯＵＳ１ ｅｎｈａｎｃｅｒ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ)
是一类植物特有的转录因子ꎬ拟南芥 ＧｅＢＰ 可以通

过与 ＧＬ１(ＧＬＡＢＲＯＵＳ１)基因的互作调控来控制表

皮毛的发生 (普 利 等ꎬ ２００３ )ꎮ ＧｅＢＰ 包 含 中 央

ＤＮＡ 结合区、ｂＺＩＰ 转录因子保守域和 Ｃ 末端保守

区ꎬ然而这个 ｂＺＩＰ 转录因子保守域有别于经典的

ｂＺＩＰ 转录因子保守域ꎬ且真正发挥功能的是中央

ＤＮＡ 结合区和 Ｃ 末端保守区ꎬ所以 ＧｅＢＰ 是植物

中一类新的转录因子蛋白( Ｃｕｒａｂａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３ꎻ
Ｃｈｅｖａｌｉｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ )ꎮ 当 前 只 在 拟 南 芥

(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ)、水稻 ( Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ)、番茄

( Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ ) 和 毛 竹 ( Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ
ｅｄｕｌｉｓ)中有关于 ＧｅＢＰ 转录因子基因家族的报道ꎬ
这四种植物 ＧｅＢＰ 基因家族成员分别是 ２２ 个

(Ｃｈｅｖａｌｉｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)、１５ 个(石蕾ꎬ２０１３)、１０ 个

(陈凯等ꎬ２０１９)和 １６ 个(单雪萌等ꎬ２０２０)ꎬ关于

ＧｅＢＰ 转录因子具体功能的报道还很少ꎮ
在植物中ꎬ转录因子通常参与激素途径与激

素互作来调控植物的发育ꎮ ＧｅＢＰ 蛋白可与 ＧＬ１
基因顺式调控元件结合调控该基因的转录ꎬＧＬ１ 基

因属于 ｍｙｂ 基因ꎬ参与决定表皮细胞且被赤霉素

和细胞分裂素调控(Ｇａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎻＧｅＢＰ 基因

的 表 达 受 到 ＫＮＯＸ 家 族 转 录 因 子 ＢＰ
(ＢＲＥＶＩＰＥＤＩＣＥＬＬＵＳ)基因的正向调控( Ｃｕｒａｂａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００４)ꎬＫＮＯＸ 在茎端分生组织正向调控细胞

分裂素途径(Ｊａｓｉｎｓｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)ꎬ由此推测 ＧｅＢＰ
可能通过调控赤霉素和细胞分裂素途径来控制表

皮毛的发生(Ｃｈｅｖａｌｉｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ
Ｒａｙ 等 ( ２０１１) 研究发现 Ｃ２ Ｈ２、 Ｃ２ Ｃ２、 Ｃ３ Ｈ、

ＬＩＭ、ＰＨＤ、ＷＲＫＹ、ＺＦ￣ＨＤ 和 ＺＩＭ 等锌指类转录因

子成员ꎬ以及 ＧｅＢＰ、ｊｕｍｏｎｊｉ、ＭＢＦ１ 和 ＵＬＴ 等转录

因子家族在缺水条件下出现表达差异ꎮ 一般认为

ＭＢＦ１、ｊｕｍｏｎｊｉ、ＵＬＴ 和 ＧｅＢＰ 这四类转录因子家族

主要参与植物发育过程和植物激素反应(Ｃｕｒａｂａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００３ꎻＮｏｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻＫｅｎｉｃｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻ
Ｃａｒｌｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５ꎻＣｈｅｖａｌｉｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎬ通常不

参与胁迫条件下的应激反应性ꎬ然而在水分亏缺

胁迫条件下都表现为表达上调ꎬ表明 ＧｅＢＰ 等转录

因子在植物对干旱逆境的反应中发挥一定的作

用ꎮ 新 近 研 究 发 现ꎬ ＬｉＧｅＢＰ、 ＬｉＭＹＢ、 ＬｉｂＺＩＰ、
ＬｉｅＢｐ￣２ 和 ＬｉＥＲＦ 五类转录因子可能是薰衣草中

单萜合酶的激活剂ꎬＬｉＧｅＢＰ 可能参与控制薰衣草

中单萜合酶的合成(Ｓａｒｋｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ
大豆(Ｇｌｙｃｉｎ ｍａｘ)起源于中国ꎬ随着人类活动

范围的扩大已经广泛种植于世界各地ꎬ并成为世

界性的重要经济作物ꎬ为人类提供了主要的植物

油和植物蛋白ꎬ同时也是动物饲料蛋白质的主要

来源ꎮ 大豆表皮毛同其他植物的一样ꎬ也是典型

的单细胞结构ꎬ不存在分支ꎮ 研究证实ꎬ大豆表皮

毛的密度同抗虫和抗旱等性状密切相关ꎬ但关于
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大豆表皮毛发育的分子基础研究还鲜有报道ꎮ 大

豆基 因 组 测 序 工 作 已 于 ２０１０ 年 完 成 并 公 布

(Ｓｃｈｍｕｔｚ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎬ这为大豆相关基因家族及

功能基因在基因组水平上的探索研究提供了可

能ꎮ 大豆 ＷＲＫＹ、ＥＲＦ、Ｄｏｆ 等转录因子基因家族在

全基因组层面的分析报道也越来越多(Ｙｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１６ꎻＳｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ翟莹等ꎬ２０１６ꎬ２０１９ꎻ刘蓓

等ꎬ２０２０)ꎬ但是还未见有关于大豆 ＧｅＢＰ 转录因子

基因家族的研究报道ꎮ 本研究通过生物信息学的

方法ꎬ从基因的核苷酸序列长度和氨基酸序列的

基本理化性质、基因在染色体的物理定位、基因结

构、系统进化树、序列对比、功能结构域分布、基因

在不同组织的表达情况等基本特征方面对大豆

ＧｅＢＰ 转录因子基因家族进行全面预测和分析ꎬ为
进一步深入探究大豆 ＧｅＢＰ 转录因子基因家族的

生理生化功能提供理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

从植物转录因子数据库 ＰｌａｎｔＴＦＤＢ ( ｈｔｔｐ: / /
ｐｌａｎｔｔｆｄｂ. ｃｂｉ. ｐｋｕ. ｅｄｕ. ｃｎ / ) 搜 索 获 得 拟 南 芥

(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ)、水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ) 和大豆

(Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ)这 ３ 个物种 ＧｅＢＰ 转录因子基因家

族共 ４０ 个成员的基因座位置信息ꎬ然后从 ＪＧＩ 的

Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ. ｊｇｉ. ｄｏｅ. ｇｏｖ / ｐｚ /
ｐｏｒｔａｌ.ｈｔｍｌ)搜索获得水稻、大豆和拟南芥的 ＧｅＢＰ
转录因子基因的编码区及 ＣＤＳ 序列和氨基酸序

列ꎬ同时获得大豆 ＧｅＢＰ 转录因子基因家族在不同

组织部位表达的 ＦＰＫＭ(Ｆｒａｇｍｅｎｔｓ Ｐｅｒ Ｋｉｌｏｂａｓｅ ｏｆ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ ｐｅｒ Ｍｉｌｌｉｏｎ ｆｒａｇｍｅｎｔｓ ｍａｐｐｅｄ)值ꎮ
１.２ 方法

１. ２. １ 大豆 ＧｅＢＰ 基因家族基本信息获取 　 利用

ＤＮＡＳＴＡＲ Ｌａｓｅｒｇｅｎｅ 软件中的 ＥｄｉｔＳｅｑ 分析获得大

豆 ＧｅＢＰ 基因的编码区和 ＣＤＳ 序列长度ꎬ用 Ｅｘｐａｓｙ
(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｅｂ. ｅｘｐａｓｙ. ｏｒｇ / ｐｒｏｔｐａｒａｍ / ) 在线分析大

豆 ＧｅＢＰ 的氨基酸序列ꎬ获得氨基酸残基长度、分
子质量、理论等电点、不稳定系数、亲水性指数等

基因基本信息ꎮ
１.２.２ 大豆 ＧｅＢＰ 基因染色体定位 　 大豆 ＧｅＢＰ 基

因在染色体的位置信息来自 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ 大豆基因组

数据库ꎬ从 ＮＣＢＩ 的 Ｇｅｎｏｍｅ Ｄａｔａ Ｖｉｅｗｅｒ ( ｈｔｔｐｓ: / /
ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ. ｇｏｖ / ｇｅｎｏｍｅ / ｇｄｖ / )获得大豆每条

染色体的总长度ꎬ根据这些信息用 ｍａｐｌｎｓｐｅｃｔ 软件

绘制大豆 ＧｅＢＰ 基因在染色体上的物理分布图ꎮ
１.２. ３ 大 豆 ＧｅＢＰ 基 因 的 生 物 信 息 学 分 析 　 用

ＧＳＤＳ９ ( Ｇｅｎｅ Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ Ｄｉｓｐｅｌｙ Ｓｅｒｖｅｒꎬ ｈｔｔｐ: / /
ｇｓｄｓ.ｃｂｉ.ｐｋｕ. ｅｄｕ. ｃｎ / ) (Ｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)在线绘制

大豆和拟南芥 ＧｅＢＰ 基因结构图ꎻ用 ＭＥＧＡ ７ 软件

采用邻接法 ＮＪ(Ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣Ｊｏｉｎｉｎｇ)构建大豆、拟南

芥和水稻 ＧｅＢＰ 基因家族氨基酸序列的系统进化

树( Ｋｕｍａｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ )ꎬ 校 验 参 数 Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ ＝
１ ０００ꎻ运用 ＤＮＡＭＡＮ 软件对大豆 ＧｅＢＰ 基因家族

的氨基酸序列进行多重序列比对ꎻ用 Ｌａｓｅｒｇｅｎｅ 软

件的 ＭｅｇＡｌｉｇｎ 分析大豆 ＧｅＢＰ 基因家族氨基酸序

列间的相似性ꎻ用 Ｐｆａｍ ３２. ０ ( ｈｔｔｐ: / / ｐｆａｍ. ｘｆａｍ.
ｏｒｇ / )在线搜寻鉴定大豆 ＧｅＢＰ 蛋白序列功能结构

域(Ｄｏｍａｉｎ)的存在情况ꎮ
１.２.４ 大豆 ＧｅＢＰ 基因在不同组织的表达　 用 Ｈｅｍｌ
软件(ｈｔｔｐ: / / ｈｅｍｉ.ｂｉｏｃｕｃｋｏｏ.ｏｒｇ / ｄｏｗｎ.ｐｈｐ)绘制大

豆 ＧｅＢＰ 基 因 在 花 ( ｆｌｏｗｅｒ )、 叶 ( ｌｅａｖｅｓ)、 根 瘤

(ｎｏｄｕｌｅｓ)、荚果(ｐｏｄ)、根( ｒｏｏｔ)、根毛( ｒｏｏｔ ｈａｉｒ)、
种 子 ( ｓｅｅｄ )、 茎 尖 分 生 组 织 ( ｓｈｏｏｔ ａｐｉｃａｌ
ｍｅｒｉｓｔｅｍ)、茎(ｓｔｅｍ)等 ９ 个不同组织的表达热图ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 大豆 ＧｅＢＰ 基因的基本信息及染色体定位

通过在植物转录因子数据库 ＰｌａｎｔＴＦＤＢ 搜索

获得大豆转录因子 ＧｅＢＰ 基因成员ꎬ共获得 ９ 个大

豆无表皮毛增强子结合蛋白基因ꎬ分别命名为

ＧｍＧｅＢＰ１－９(表 １)ꎮ 在 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ 大豆基因组数

据库搜索获得这 ９ 个基因所对应的编码区序列、
ＣＤＳ 序列、氨基酸序列ꎬ并用 Ｅｘｐａｓｙ 在线分析氨基

酸序列获得蛋白质序列基本的理化性质信息ꎮ
如图 １ 所示ꎬＧｍＧｅＢＰ 转录因子家族的 ９ 个成

员分别分布在 ７ 条染色体上ꎬ其中 １０ 号染色体上

有 ＧｍＧｅＢＰ３ 和 ＧｍＧｅＢＰ４ 两个 ＧｅＢＰ 基因ꎬ２０ 号染

色体上有 ＧｍＧｅＢＰ８ 和 ＧｍＧｅＢＰ９ 两个 ＧｅＢＰ 基因ꎬ
其余染色体各有一个 ＧｅＢＰ 基因ꎮ 有 ７ 个大豆

ＧｅＢＰ 基因的编码区长度和 ＣＤＳ 长度一样ꎬ表明这

些 ＧｅＢＰ 基因结构中不含有内含子ꎻ只有 ＧｍＧｅＢＰ２
和 ＧｍＧｅＢＰ４ 这两个基因的编码区长度和 ＣＤＳ 长

度不一样ꎬ 说明这两个基因在基因结构上包含内

含子ꎮ 大豆 ＧｅＢＰ 基因翻译后蛋白质的长度在

３５３ ~ ４４８ 个氨基酸之间ꎮ 其中 ５ 个成员蛋白质长

６９２ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



表 １　 大豆 ＧｅＢＰ 基因家族成员基本信息
Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ＧｅＢＰ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ

基因名称
Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ

基因座 ＩＤ
Ｌｏｃｕｓ ＩＤ

编码区长度
Ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ

ｃｏｄｉｎｇ ｒｅｇｉｏｎ
(ｂｐ)

ＣＤＳ 长度
Ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ

ＣＤＳ
(ｂｐ)

蛋白质长度
Ｐｒｏｔｅｉｎ
ｌｅｎｇｔｈ
( ａａ)

分子质量
ＭＷ
(ｋＤ)

理论等电点
Ｉｓｏｅｌｅｃｔｒｉｃ

ｐｏｉｎｔ
(ｐＩ)

不稳定系数
Ｉｎｓｔａｂｉｌｉｔｙ

ｉｎｄｅｘ

亲水性指数
Ｈｙｄｒｏｐａｔｈｙ

ｉｎｄｅｘ

ＧｍＧｅＢＰ１ Ｇｌｙｍａ.０３Ｇ２４５２００ １ ２１８ １ ２１８ ４０ ４４.６１ ５.００ ６０.８４ －０.７５２

ＧｍＧｅＢＰ２ Ｇｌｙｍａ.０５Ｇ０８８３００ １ ２９４ １ １６４ ３８７ ４３.２３ ９.０８ ４６.８７ －０.９５０

ＧｍＧｅＢＰ３ Ｇｌｙｍａ.１０Ｇ１６００００ １ １１９ １ １１９ ３７２ ４１.２９ ４.７５ ５３.９９ －０.７０６

ＧｍＧｅＢＰ４ Ｇｌｙｍａ.１０Ｇ１６０１００ １ １６０ １ １２８ ３７５ ４３.１５ ５.２０ ５５.５７ －０.７４９

ＧｍＧｅＢＰ５ Ｇｌｙｍａ.１３Ｇ２５１０００ １ ３４７ １ ３４７ ４４８ ４９.２４ ５.２６ ６５.５０ －１.２２１

ＧｍＧｅＢＰ６ Ｇｌｙｍａ.１５Ｇ０６３３００ １ ３１４ １ ３１４ ４３７ ４８.３５ ５.４８ ６９.８５ －１.３００

ＧｍＧｅＢＰ７ Ｇｌｙｍａ.１９Ｇ２４２６００ １ ２１５ １ ２１５ ４０４ ４４.７４ ４.８１ ５６.９３ －０.８０５

ＧｍＧｅＢＰ８ Ｇｌｙｍａ.２０Ｇ２２８３００ １ ０７４ １ ０７４ ３５７ ４１.０６ ４.９３ ６３.０２ －０.７８６

ＧｍＧｅＢＰ９ Ｇｌｙｍａ.２０Ｇ２２８５００ １ ０６２ １ ０６２ ３５３ ３９.６５ ４.６５ ６７.１２ －０.７７８

图 １　 ＧｍＧｅＢＰ 基因的染色体物理定位
Ｆｉｇ. １　 Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｐｈｙｓｉｃａｌ ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＧｍＧｅＢＰ ｇｅｎｅｓ

度在 ３００ ~ ４００ 个氨基酸之间ꎻ有 ４ 个家族成员的

长度在 ４００ ~ ５００ 个氨基酸之间ꎮ 其中:ＧｍＧｅＢＰ５
的氨基酸长度最长ꎬ为 ４４８ ａａꎬ其分子质量也是最

大ꎬ为 ４９.２４ ｋＤꎻＧｍＧｅＢＰ９ 的氨基酸长度最短ꎬ为
３５３ ａａꎬ其分子质量也是最小ꎬ为 ３９.６５ ｋＤꎮ 这 ９
个 ＧｅＢＰ 蛋白的理论等电点也存在一定的差异ꎬ其
理论等电点值在 ４.６５ ~ ９.０８ 之间ꎬ只有 ＧｍＧｅＢＰ２
的理论等电点为 ９. ０８ꎬ是碱性氨基酸ꎬ其余 ８ 个

ＧｅＢＰ 蛋白理论等电点均小于 ７ꎬ为酸性氨基酸ꎮ
蛋白质的不稳定系数是用来分析该蛋白是否是稳

定蛋白ꎬ如果不稳定系数大于 ４０ꎬ则表明是不稳定

蛋白ꎻ反之ꎬ如果不稳定系数小于 ４０ꎬ则表明是稳

定蛋白ꎬＧｍＧｅＢＰ 所有的不稳定系数都大于 ４０ꎬ说
明这些蛋白都是不稳定蛋白ꎮ 亲水性指数大于

＋０.５的为疏水性蛋白ꎬ亲水性指数若小于－０.５ 的

则为亲水性蛋白ꎬ如果介于－０.５ ~ ＋０.５ 之间则为
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图 ２　 大豆 ＧｅＢＰ 基因结构图
Ｆｉｇ. ２　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｍａｐ ｏｆ ＧｅＢＰ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ

两性蛋白ꎬ所有 ＧｍＧｅＢＰ 蛋白的亲水性指数都小

于－０.５ꎬ说明这些蛋白都是亲水性蛋白ꎮ
大豆共有 ２０ 对 ４０ 条染色体ꎬ基因在染色体上

的分布用 １－２０ 号染色体来表示ꎮ 大豆 ＧｅＢＰ 基因

家族共有 ９ 个成员ꎬ不均匀的分布在 Ｃｈｒ３、Ｃｈｒ５、
Ｃｈｒ１０、Ｃｈｒ１３、Ｃｈｒ１５、Ｃｈｒ１９ 和 Ｃｈｒ２０ ７ 条染色体

上ꎮ 其中ꎬ在 Ｃｈｒ１０ 和 Ｃｈｒ２０ 上各分布有 两 个

ＧｅＢＰ 基因ꎬ从后面的序列一致性及进化树分析结

果可见ꎬ尽管 ＧｍＧｅＢＰ３ 和 ＧｍＧｅＢＰ４、ＧｍＧｅＢＰ８ 和

ＧｍＧｅＢＰ９ 这两组基因在物理位置上距离很近ꎬ但
是它们之间在进化上不存在复制关系ꎬ是独立进

化的ꎮ 由图 １ 可知ꎬ这些基因在染色体上相对独

立存在ꎬ在染色体上没有以基因簇的形式存在ꎮ
２.２ ＧｅＢＰ 基因结构分析

利用大豆和拟南芥 ＧｅＢＰ 基因家族成员的编

码区序列和 ＣＤＳ 序列通过 ＧＳＤＳ 在线构建基因结

构图ꎬ用图像直观地研究 ＧｅＢＰ 基因的结构情况ꎮ
如图 ２ 所示ꎬ大豆中的 ９ 条 ＧｅＢＰ 基因有 ７ 个不包

含内含子ꎬ另外两个有内含子的基因也只包含一

个内含子ꎮ 在进行基因克隆研究基因功能的时

候ꎬ没有内含子的基因可以直接通过提取的 ＤＮＡ
为模板来获得基因序列ꎬ而没有必要提取 ＲＮＡ 之

后再反转录作为扩增模板ꎮ
本研究发现拟南芥 ２２ 个 ＧｅＢＰ 基因有 １６ 个

成员也没有内含子ꎬ有 ６ 个基因包含内含子ꎬ其中

有 ４ 个基因均只含有 １ 个内含子ꎬ１ 个基因含有 ３
个内含子ꎬ１ 个基因含有 ４ 个内含子(图 ３)ꎮ 总体

来看ꎬＧｅＢＰ 基因的基因结构在不同植物上都表现

的比较稳定ꎬ因为没有内含子存在或存在很少的

内含子ꎬ在转录时不易形成可变剪接体ꎮ
２.３ 构建 ＧｅＢＰ 基因家族进化树

为进一步了解 ＧｅＢＰ 基因家族系统进化关系ꎬ
本研究选取 ２０ 个拟南芥 ＧｅＢＰ 基因、１１ 个水稻

ＧｅＢＰ 基因、９ 个大豆 ＧｅＢＰ 基因 ３ 种植物的 ＧｅＢＰ
基因进行比对分析ꎬ利用 ＭＥＧＡ ７ 的邻接法构建

这 ４０ 个 ＧｅＢＰ 蛋白序列的进化树ꎮ 其中ꎬ为了更

加方便辨识ꎬ在图形处理上ꎬ将大豆基因标注黑色

圆形ꎬ拟南芥基因标注白色圆形ꎬ水稻基因标注白

色方框ꎮ 如图 ４ 所示ꎬ进化树可以分为 ４ 个大的分

支ꎬ分别含有 １４ 个、１０ 个、６ 个和 １０ 个 ＧｅＢＰ 基

因ꎮ 在第一个分支ꎬ三个物种的基因都有ꎻ第二个

分支只包含拟南芥的基因ꎻ第三个分支基因数量

最少ꎬ但是包含有拟南芥和大豆的基因ꎻ第四个分

支以水稻基因为主ꎬ仅有一个来源拟南芥的基因ꎮ
可见ꎬ因大豆和拟南芥同属双子叶植物的缘故ꎬ这
两个物种的基因在进化关系上要更近一些ꎮ

从单个基因的进化关系来看ꎬ相同物种间的

基因 进 化 关 系 最 近ꎬ 如 大 豆 的 ＧｍＧｅＢＰ１ 和

ＧｍＧｅＢＰ７ꎬ ＧｍＧｅＢＰ３ 和 ＧｍＧｅＢＰ９ꎬ ＧｍＧｅＢＰ４ 和

ＧｍＧｅＢＰ８ꎬ 拟 南 芥 的 ＡｔＧｅＢＰ１０ 和 ＡｔＧｅＢＰ２１ꎬ
ＡｔＧｅＢＰ３ 和 ＡｔＧｅＢＰ６ꎬ ＡｔＧｅＢＰ８ 和 ＡｔＧｅＢＰ１５ꎬ水稻

的 ＯｓＧｅＢＰ６ 和 ＯｓＧｅＢＰ９ꎬ ＯｓＧｅＢＰ３ 和 ＯｓＧｅＢＰ５ꎬ
ＯｓＧｅＢＰ４ 和 ＯｓＧｅＢＰ８ 等ꎮ 表明 ＧｅＢＰ 基因在物种

间进化上比较保守ꎮ
２.４ 大豆 ＧｅＢＰ 基因家族的序列比对和结构域分析

进行序列比对的目的是从核酸以及氨基酸的

层次来分析序列的相同点和不同点ꎬ进而推测它们

的结构、功能以及进化上的联系ꎮ 大豆 ＧｅＢＰ 家族
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图 ３　 拟南芥 ＧｅＢＰ 基因结构图
Ｆｉｇ. ３　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｍａｐ ｏｆ ＧｅＢＰ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ

成员含有大约 １３１ 个氨基酸组成的功能结构域ꎬ功
能结构域含有大量的碱性氨基酸:精氨酸(Ｒ)和赖

氨酸(Ｋ)ꎮ 不同物种间 ＧｅＢＰ 蛋白的氨基酸序列的

一致性比较低(结果没有展示)ꎮ 大豆的 ＧｅＢＰ 蛋白

质氨基酸多重序列比对的结果表明ꎬ大豆本身的

ＧｅＢＰ 蛋白质氨基酸序列的一致性也不是很高ꎬ所
有成员共有的氨基酸序列非常少(图 ５)ꎮ

通过分析大豆 ＧｅＢＰ 基因家族成员之间的氨

基酸序列的一致性发现ꎬ尽管整体序列一致性比

较低ꎬ但有些成员之间的一致性较高:ＧｍＧｅＢＰ１ 和

ＧｍＧｅＢＰ７ 的 一 致 性 最 高 ( ９０. ２％)ꎬ 其 次 是

ＧｍＧｅＢＰ３ 和 ＧｍＧｅＢＰ９(８８.５％)ꎬ然后是 ＧｍＧｅＢＰ４
和 ＧｍＧｅＢＰ８ ( ８７. ４％)ꎬ 最 后 是 ＧｍＧｅＢＰ５ 和

ＧｍＧｅＢＰ６(８６.６％)ꎬ这些都是一致性在 ８５％以上

的序列ꎬ同进化树的分析结果也相似ꎮ 氨基酸序

列一致性高ꎬ表明在功能上这些基因也可能类似

或互补ꎮ
如图 ６ 所示ꎬ大豆所有的 ９ 个 ＧｍＧｅＢＰ 成员

都包含 ＤＵＦ５７３ 结构域ꎬ属于 ＤＵＦ５７３ 超家族ꎮ 尽

管标注为未知功能结构域ꎬ但是可以推测该部分

在 ＧｅＢＰ 转录因子氨基酸序列中很可能与靶标基

因顺式作用元件互作的结构域ꎬ但是不同 ＧｍＧｅＢＰ

中 ＤＵＦ５７３ 功能结构域所处的位置存在一定的差

异ꎬ这可能是导致不同 ＧｍＧｅＢＰ 功能差异的原因

之一ꎮ
２.５ 大豆 ＧｅＢＰ 基因在不同组织的表达分析

从总体来看ꎬ大豆 ＧｍＧｅＢＰ 家族成员在所有

组织中都有表达ꎬ其中 ＧｍＧｅＢＰ４ 和 ＧｍＧｅＢＰ８ 在

各个组织中的表达量相对其他基因都普遍偏低

(图 ７)ꎮ 从单个基因来看ꎬＧｍＧｅＢＰ１ 在所有组织

中都表达ꎬ在花和种子中表达量最高ꎬ在叶、结节、
荚果、根、根毛、茎尖分生组织、茎表达量次之ꎻ
ＧｍＧｅＢＰ２ 在叶、结节、荚果、根毛、种子、茎尖分生

组织、 茎 的 表 达 比 在 花 和 根 中 表 达 量 更 高ꎻ
ＧｍＧｅＢＰ３ 的表达主要集中在花器官中ꎬ在叶、结
节、荚果、根、根毛、种子的表达中次之ꎬ在茎尖分

生组织、茎的表达量更少ꎻＧｍＧｅＢＰ４ 在各组织中表

达量较低ꎻＧｍＧｅＢＰ５ 在花、叶、结节、荚果、根、根
毛、种子、茎尖分生组织、茎中均有表达ꎻＧｍＧｅＢＰ６
在花、叶、结节、荚果、根、根毛、种子、茎尖分生组

织、茎 中 均 有 表 达ꎬ 在 叶 和 根 毛 表 达 量 最 高ꎻ
ＧｍＧｅＢＰ７ 在花、叶、结节、荚果、根、根毛、种子、茎
尖分生组织、茎中均有表达ꎬ在花、叶、荚果、种子

中表达最高ꎻＧｍＧｅＢＰ８ 在花中表达量最高ꎬ在其他
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图 ４　 ＡｔＧｅＢＰ、ＧｍＧｅＢＰ 和 ＯｓＧｅＢＰ 蛋白系统进化树
Ｆｉｇ. ４　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ＡｔＧｅＢＰꎬ ＧｍＧｅＢＰ ａｎｄ ＯｓＧｅＢＰ ｐｒｏｔｅｉｎｓ
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图 ５　 大豆 ＧｅＢＰ 蛋白质多序列对比图
Ｆｉｇ. ５　 Ｍｕｌｔｉ￣ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ＧｅＢＰ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ

组织表达量低ꎻＧｍＧｅＢＰ９ 在花、叶、根组织中表达

量高ꎬ在花中表达量最高ꎮ
数据分析结果表明ꎬ同一基因在不同位置的

表达量不一样ꎬ同一位置表达所对应的基因表达

量也有差异ꎬ对此分析得到 ＧｍＧｅＢＰ 家族成员的

表达具有一定的特异性ꎬ且各成员之间不尽相同ꎮ
因此ꎬ一定程度上基因的功能取决基因在不同时

期不同组织和器官的表达情况ꎮ

３　 讨论与结论

对植物转录因子的研究ꎬ似乎更偏向于参与

逆境胁迫反应途径相关的转录因子ꎮ 以 ＷＲＫＹ 转

录因子为例ꎬＷＲＫＹ 转录因子是植物体特有一类成

员数量庞大的转录因子家族ꎬ广泛地参与到植物

对多种生物和非生物胁迫的反应过程 ( Ｊｉａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎬ是当前研究最热的植物转录因子之

一ꎮ ２０２０ 年 ７ 月 ２０ 日 在 中 国 知 网 ( ｈｔｔｐｓ: / /
ｗｗｗ.ｃｎｋｉ.ｎｅｔ / )搜索篇名含有 ＷＲＫＹ 的文章ꎬ共找

到１ ５１２条结果ꎬ不仅有数量众多的对不同植物种

类 ＷＲＫＹ 转录因子基因家族的全基因组鉴定和分

析ꎬ还有很多对单个 ＷＲＫＹ 基因相关功能的研究ꎮ
反观对 ＧｅＢＰ 的搜索ꎬ只找到 ７ 篇文章ꎬ植物只涉

及拟南芥、水稻、番茄和毛竹 ４ 种ꎬ尽管最早关于
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图 ６　 大豆 ＧｅＢＰ 蛋白功能结构域分布
Ｆｉｇ. ６　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｏｍａｉｎｓ

ｏｆ ＧｍＧｅＢＰ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ

Ｆ. 花ꎻ Ｌ. 叶ꎻ Ｎ. 根瘤ꎻ Ｐ. 荚果ꎻ Ｒ. 根ꎻ ＲＨ. 根毛ꎻ Ｓ. 种

子ꎻ ＳＡＭ. 茎尖分生组织ꎻ Ｓｔ. 茎ꎮ
Ｆ. Ｆｌｏｗｅｒꎻ Ｌ. Ｌｅａｆꎻ Ｎ. Ｎｏｄｕｌｅｓꎻ Ｐ. Ｐｏｄꎻ Ｒ. Ｒｏｏｔꎻ ＲＨ. Ｒｏｏｔ
ｈａｉｒꎻ Ｓ. Ｓｅｅｄꎻ ＳＡＭ. Ｓｈｏｏｔ ａｐｉｃａｌ ｍｅｒｉｓｔｅｍꎻ Ｓｔ. Ｓｔｅｍ.

图 ７　 ＧｍＧｅＢＰ 基因在不同组织的表达热图
Ｆｉｇ. ７　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｈｅａｔ ｍａｐ ｏｆ ＧｍＧｅＢＰ

ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ

ＧｅＢＰ 基因研究的文章发表于 ２００３ 年( Ｃｕｒａｂａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００３)ꎬ但是这十几年来对 ＧｅＢＰ 转录因子的

研究还是非常缓慢ꎬＧｅＢＰ 基因的很多功能还不

明确ꎮ
从已经报道的结果来看ꎬ植物 ＧｅＢＰ 转录因子

基因家族成员数量不是很多ꎬ拟南芥包含的 ＧｅＢＰ
成员最多ꎬ有 ２２ 个( Ｃｈｅｖａｌｉｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎻ毛竹

含有 １６ 个成员(单雪萌等ꎬ２０２０)ꎻ水稻含有 １５ 个

成员(石蕾ꎬ２０１３)ꎻ番茄含有 １０ 个成员(陈凯等ꎬ
２０１９)ꎻ本文鉴定的大豆 ＧｅＢＰ 成员更少ꎬ只有 ９
个ꎮ ＧｅＢＰ 转录因子家族成员基因结构相对简单ꎬ
不含有内含子的基因所占比例很高ꎮ 毛竹有 １３
个成员没有内含子ꎬ这 ３ 个有内含子的基因ꎬ有 ２
个只有 １ 个内含子(单雪萌等ꎬ２０２０)ꎻ番茄有 ８ 个

成员没有内含子ꎬ２ 个基因有内含子ꎬ其中 １ 个基

因只有 １ 个内含子(单雪萌等ꎬ２０２０)ꎻ拟南芥有 １６
个成员没有内含子ꎬ６ 个有内含子的基因有 ４ 个只

有 １ 个内含子ꎻ大豆有 ７ 个成员没有内含子ꎬ剩下

有内含子的 ２ 个基因都只有 １ 个内含子ꎮ 由此可

见ꎬＧｅＢＰ 转录因子基因家族由于多数成员不含内

含子ꎬ在转录时减少了出现可变剪接体的几率ꎬ基
因在进化时就更加稳定和保守ꎮ

在进化关系上ꎬ本文的研究结果同其他研究

类似ꎬ单－双子叶植物之间各自的进化关系最近ꎬ
同时都有一个分支为双子叶植物所特有ꎬ且相同

物种间的家族成员的进化关系要高于不同物种间

的进化关系(陈凯等ꎬ２０１９ꎻ单雪萌等ꎬ２０２０)ꎬ这些

都表明 ＧｅＢＰ 转录因子基因家族在进化上的保守

性ꎮ 所有报道的和本文的 ＧｅＢＰ 转录因子蛋白都

有 ＤＵＦ５７３ 功能结构域(陈凯等ꎬ２０１９ꎻ单雪萌等ꎬ
２０２０)ꎬ尽管该结构域的功能未知ꎬ推测该功能域

应该位于转录因子的中央 ＤＮＡ 结合区ꎬ可与靶基

因的顺式作用元件结合调控基因的表达ꎬ但因为

ＤＵＦ５７３ 功能结构域在转录因子上的位置不同ꎬ所
以ꎬ在调控靶基因的表达上也存在差异ꎮ

基因的表达模式同基因的功能密切相关ꎮ 总

体来看ꎬ不同物种 ＧｅＢＰ 转录因子基因在各自物种

不同组织和不同发育时期都有表达ꎬ很多只是表

达强弱的差异(陈凯等ꎬ２０１９ꎻ单雪萌等ꎬ２０２０)ꎬ表
明 ＧｅＢＰ 转录因子基因在不同组织和不同发育时

期都发挥有重要作用ꎮ 对毛竹 １６ 个 ＰｅＧｅＢＰｓ 基因

的表达研究发现ꎬ其中有 １２ 个 ＰｅＧｅＢＰｓ 基因在带

有表皮毛的叶、箨、箨片以及纤毛中的表达量高于

无表皮毛的笋ꎬ表明它们在表皮毛的形成中应该

发挥了主要功能(单雪萌等ꎬ２０２０)ꎮ 表皮毛在大

豆植株上的分布位于叶片、茎秆、豆荚和花萼等地

上部器官表面ꎬ结合 ＧｅＢＰ 转录因子基因调控表皮

毛生长发育的功能ꎬＧｍＧｅＢＰ７ 和 ＧｍＧｅＢＰ６ 是研究

大豆调控表皮毛生长发育的最佳候选基因ꎮ
本研究通过生物信息学的方法ꎬ从植物转录

２０３ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



因子数据库和大豆基因组搜寻获得 ９ 个 ＧｅＢＰ 转

录因子基因ꎬ随后对家族成员基因的核苷酸序列

长度和氨基酸序列的基本理化性质、基因在染色

体的物理定位、基因结构、系统进化树、序列对比、
功能结构域分布、基因在不同组织的表达模式进

行综合的预测和分析ꎬ研究结果将为进一步深入

探究大豆 ＧｅＢＰ 转录因子基因的功能机制提供理
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