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　 　 摘要:ＬＢＤ 是一类具有 ＬＯＢ( ｌａｔｅｒａｌ ｏｒｇａｎ ｂｏｕｎｄａｒｉｅｓ)结构域的基因家族ꎬ在植物发育过程中起到非常重要的作用ꎮ 采用

生物信息学方法ꎬ根据拟南芥 ＬＢＤ 基因序列鉴定了普通烟草基因组中的 ＬＢＤ 基因ꎬ并对家族成员进行了序列特征、系统发育

和表达谱分析ꎮ 结果表明:普通烟草基因组中共有 ９８ 个 ＬＢＤ 基因成员ꎬ其基因结构相对简单ꎬ一般含有 １ ~ ３ 个外显子ꎮ ＬＢＤ
基因家族可分成 Ｉ 和 ＩＩ 两大类ꎬ两类均含有 ＣＸ２ＣＸ６ＣＸ３Ｃ 保守结构域ꎬ但 ＩＩ 类不含有 ＬＸ６ＬＸ３ＬＸ６Ｌ 形成的“卷曲螺旋”二级结

构ꎬ根据与拟南芥 ＬＢＤ 蛋白构建的系统发育树则可细分成 ５ 个亚家族( Ｉａ、Ｉｂ、Ｉｃ、Ｉｄ 和 ＩＩ)ꎮ 将 ＬＢＤ 基因与表达序列标签

(ＥＳＴ)比对ꎬ发现 ３６ 个基因有 ＥＳＴ 证据ꎻＥＳＴ、芯片数据和转录组数据分析表明:ＬＢＤ 基因具有不同的组织表达模式ꎬ部分基

因表现出组织特异性ꎮ 这些研究结果为普通烟草 ＬＢＤ 基因家族功能的深入研究奠定了基础ꎮ
　 　 关键词:普通烟草ꎻＬＢＤ 基因家族ꎻ系统进化ꎻ基因表达
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　 ２ 期 孙亭亭等:普通烟草 ＬＢＤ 基因家族的全基因组序列鉴定与表达分析

ＬＢＤ ( ＬＡＴＥＲＡＬ ＯＲＧＡＮ ＢＯＵＮＤＡＲＩＥＳ ＤＯ￣
ＭＡＩＮ)基因是一类具有 ＬＯＢ( ｌａｔｅｒａｌ ｏｒｇａｎ ｂｏｕｎｄａ￣
ｒｉｅｓ)结构域的植物特有的转录因子基因家族ꎮ 该

类基因家族在调控植物侧生器官发育、协同激素调

控植物发育、调控植物氮素代谢等过程中起着重要

作用ꎮ ＬＢＤ 蛋白是由 Ｎ 端保守的 ＬＯＢ 结构域和可

变的 Ｃ 末端组成ꎮ ＬＯＢ 结构域包含一个典型的由 ４
个保守的半胱氨酸残基组成的 ＣＸ２ＣＸ６ＣＸ３Ｃ(Ｘ 代

表非保守的氨基酸残基)基序ꎮ 此外ꎬＬＯＢ 结构域

还包含一个保守的甘氨酸残基和一个类似亮氨酸拉

链基序(ＬＸ６ ＬＸ３ ＬＸ６ Ｌ)ꎮ 目前在拟南芥、 水稻、玉
米、杨树和番茄中分别发现具有 ＬＯＢ 结构域的 ＬＢＤ
蛋白 ４３、３５、４３、５７ 和 ４６ 个[１￣５]ꎮ 对植物 ＬＢＤ 基因

进行系统进化分析ꎬ发现根据 ＬＯＢ 结构域中亮氨酸

拉链类似基序的有无可将 ＬＢＤ 基因家族归为两

类[２￣６]ꎮ 第 １ 类既含有类似锌指的结构域ꎬ还包含

类似亮氨酸拉链结构域ꎻ第 ２ 类只含有 １ 个保守的

类似锌指结构域ꎮ 其中ꎬ类似锌指的结构域对于结

合 ＤＮＡ 是必需的ꎻ类似亮氨酸拉链结构域可能与蛋

白二聚化有关ꎬ参与蛋白的相互作用[１￣２ꎬ７]ꎮ
已经明确了一些 ＬＢＤ 基因的功能ꎬ但仍有部分

基因的功能尚待验证ꎮ 在拟南芥中ꎬＡｔＬＢＤ４ 以及

Ａ. Ｃｈａｌｆｕｎ￣ｊｕｎｉｏｒ 等[８] 发现的 ＡｔＬＢＤ４１ 基因参与调

控植物叶片发育ꎮ ＬＢＤ 中的另一成员 ＡｔＡＳ２ 基因ꎬ
在幼嫩花器官近轴面特异表达ꎬ从而调控植物的花

器官发育[９￣１１]ꎮ Ｗ. Ｒ. Ｓｃｈｅｉｂｌｅ 等[１２] 和 Ｇ. Ｒｕｂｉｎ
等[１３]发现ꎬ拟南芥中第 ２ 类 ＬＢＤ 成员 ＡｔＬＢＤ３７、
ＡｔＬＢＤ３８、ＡｔＬＢＤ３９ 以及 Ｄ. Ａｌｂｉｎｓｋｙ 等[１４] 在水稻中

发现的 ＯｓＬＢＤ３７ 基因参与调控氮素代谢ꎮ Ｒ. Ｚｅｎ￣
ｔｅｌｌａ 等[１５]发现赤霉素抑制 ＬＢＤ 成员 ＡｔＡＳＬ３７ 的表

达ꎬＭ. Ｉｋｅｚａｋｉ 等[１６] 则发现 ＬＢＤ 的另一成员 ＡｔＡＳ２
基因能够促进赤霉素合成ꎮ Ｂ. Ｂｅｒｃｋｍａｎｓ 等[１７] 发

现拟南芥 ＡｔＬＢＤ３３ 和 ＡｔＬＢＤ１８ 基因通过激活 Ｅ２Ｆａ
的表达ꎬ促进侧根发育ꎮ 杨树中与拟南芥 ＡｔＬＢＤ１
同源的 ＬＢＤ１ 基因ꎬ与抑制物 ＳＲＤＸ 结构域平移融

合ꎬ降低直径增长ꎬ抑制韧皮部的发育ꎬ调控次生生

长[１８]ꎮ 目前 ＬＢＤ 基因在拟南芥、水稻中研究的比

较多ꎬ在其他植物中的研究相对较少ꎬ仍有部分基因

功能没有得到验证ꎮ
烟草是一种重要的经济作物ꎬ也是典型的模式

植物ꎮ 研究烟草基因组中 ＬＢＤ 基因的分布、基因结

构与表达分析ꎬ对进一步研究其在烟草生长发育及

抗性响应中的功能具有重要意义ꎮ 普通烟草基因组

测序的完成为烟草基因的生物功能研究提供了重要

的序列信息[１９]ꎮ 然而ꎬ目前在全基因组水平上研究

普通烟草 ＬＢＤ 基因家族尚未有报道ꎮ 本研究利用

生物信息学方法ꎬ从全基因组水平上鉴定与分析

ＬＢＤ 家族基因在普通烟草中的数目、序列特征、进
化与表达模式ꎬ为进一步研究 ＬＢＤ 家族成员的生物

学功能奠定了理论基础ꎮ

１　 材料与方法

１. １　 材料

普通烟草全基因组数据、ＥＳＴ 序列和转录组数

据以及拟南芥、杨树、玉米、番茄 ＬＢＤ 蛋白序列均下

载于 ＧｅｎＢａｎｋ 数据库( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ.
ｇｏｖ)ꎮ 普通烟草基因芯片数据源于茄科基因组数据

库(ｈｔｔｐ: / / ｓｏｌｇｅｎｏｍｉｃｓ. ｎｅｔ)的基因芯片平台ꎮ
１. ２　 ＬＢＤ 基因家族成员鉴定

首先利用普通烟草全基因组序列构建本地

ＢＬＡＳＴ 数据库ꎬ然后以拟南芥 ( Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉ￣
ａｎａ)、杨树(Ｐｏｐｕｌｕｓ)、玉米(Ｚｅａ ｍａｙｓ)、番茄(Ｓｏｌａ￣
ｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ)ＬＢＤ 蛋白序列作为 Ｑｕｅｒｙ 序列ꎬ利
用 ＢＬＡＳＴ 程序(１ｅ￣１０)搜索数据库ꎮ 将检索到的候

选 ＬＢＤ 序列在 Ｐｆａｍ 数据库中比对验证ꎬ筛选含有

ＬＯＢ 结构域(ＤＵＦ２６０ꎬＰＦ０３１９５) [２０] 的序列ꎮ 利用

ＥｘＰＡＳｙ ＰｒｏｔＰａｒａｍ ( ｈｔｔｐ: / / ｗｅｂ. ｅｘｐａｓｙ. ｏｒｇ / ｐｒｏｔ￣
ｐａｒａｍ / )对所有普通烟草 ＬＢＤ 蛋白氨基酸序列进行

分子量、等电点预测[２１]ꎮ
１. ３　 系统发育树的构建及保守结构域分析

利用 ＭＵＳＣＬＥ[２２] 软件对拟南芥和普通烟草

ＬＢＤ 蛋白序列进行多序列比对ꎬ将多序列比对结果

利用 ＭＥＧＡ５[２３] 软件采用邻接法(ＮＪꎬｎｅｉｇｈｂｏｒ￣ｊｏｉｎ￣
ｉｎｇ)构建 ＬＢＤ 基因的系统进化树ꎬ校验参数 Ｂｏｏｔ￣
ｓｔｒａｐ 设置为 １０００ 次ꎮ 采用 ＤＮＡＭＡＮ 软件进行

ＬＢＤ 序列的保守域分析ꎮ
１. ４　 ＬＢＤ 基因家族的结构分析

利用 Ｐｅｒｌ 程序解析 ＬＢＤ 的基因结构信息ꎬ采用

在线软件 ＧＳＤＳ[２４] (ｈｔｔｐ: / / ｇｓｄｓ. ｃｂｉ. ｐｋｕ. ｅｄｕ. ｃｎ / )
工具进行基因外显子￣内含子结构作图ꎮ
１. ５　 ＬＢＤ 基因家族的表达模式分析

采用 ＢＬＡＳＴ(相似性设置为 ９５％ 以上)对普通

烟草 ＬＢＤ 基因序列进行比对ꎬ筛选对应的 ＥＳＴ 序列

以及相应的转录组数据ꎮ 根据 ＥＳＴ 序列检索相应

的 ＬＢＤ 基因的芯片探针ꎬ获得基因的表达谱数据ꎮ
利用 ｃｌｕｓｔｅｒ３. ０[２５]软件进行基因芯片和转录组数据

组织表达聚类ꎮ
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２　 结果与分析

２. １　 普通烟草 ＬＢＤ 家族成员鉴定

将模式植物拟南芥与普通烟草的 ＬＢＤ 成员进

行了同源比对分析ꎬ寻找拟南芥 ＬＢＤ 成员在烟草中

的同源基因ꎬ利用生物信息学方法从普通烟草基因

组中共鉴定出 ９８ 个 ＬＢＤ 转录因子家族成员(表

１)ꎮ 通过 ＥｘＰＡＳｙ 工具ꎬ对普通烟草 ＬＢＤ 基因进行

了蛋白长度、分子量及等电点等生化属性分析ꎮ 蛋

白质生化属性分析发现ꎬ最长的普通烟草 ＬＢＤ 蛋白

(ＮｔＬＢＤ２１) 包含 ５５４ 个氨基酸ꎬ最短的普通烟草

ＬＢＤ 蛋白(ＮｔＬＢＤ５７)只有 １２１ 个氨基酸残基ꎬ其等

电点范围从 ４. ７ ( ＮｔＬＢＤ２６) 到 ９. ６１ ( ＮｔＬＢＤ１５ )
不等ꎮ

表 １　 普通烟草中 ＬＢＤ 转录因子家族信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ＬＢＤ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｔｏｂａｃｃｏ

蛋白

编号

大小

(ａａ)
分子量

(Ｄ)
等电点 拟南芥同源

基因

Ｅ 值 ｃＤＮＡ
文库

蛋白

编号

大小

(ａａ)
分子量

(Ｄ)
等电点 拟南芥同源

基因

Ｅ 值 ｃＤＮＡ
文库

Ｐｒｏｔｅｉｎ
ＩＤ

Ｌｅｎｇｔｈ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｗｅｉｇｈｔ

Ｉｓｏｅｌｅｃｔｒｉｃ
ｐｏｉｎｔ

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ

Ｅ￣ｖａｌｕｅ ｃＤＮＡ
ｌｉｂｒａｒｙ

Ｐｒｏｔｅｉｎ
ＩＤ

Ｌｅｎｇｔｈ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｗｅｉｇｈｔ

Ｉｓｏｅｌｅｃｔｒｉｃ
ｐｏｉｎｔ

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ

Ｅ￣ｖａｌｕｅ ｃＤＮＡ
ｌｉｂｒａｒｙ

ＮｔＬＢＤ１１ ２１１ ２３０８０. １ ６. ７ ＡＴ１Ｇ０７９００. １ ３. ００Ｅ￣４９ Ｋ１ ＮｔＬＢＤ９７ ２２３ ２４４５６. ５ ６. ８９ ＡＴ５Ｇ６７４２０. １ ６. ００Ｅ￣５３
ＮｔＬＢＤ４９ ２３３ ２６１４８. ８ ５. ７８ ＡＴ３Ｇ５８１９０. １ ８. ００Ｅ￣４０ ＮｔＬＢＤ７９ １９０ ２０９９８. ５ ８. ７７ ＡＴ１Ｇ６５６２０. １ ２. ００Ｅ￣５３
ＮｔＬＢＤ５０ ２１８ ２３９２０ ８. ６９ ＡＴ２Ｇ４２４３０. １ ５. ００Ｅ￣４６ Ｇ１ ＮｔＬＢＤ８０ ２３１ ２５０３６. ４ ８. ８４ ＡＴ２Ｇ４０４７０. １ ２. ００Ｅ￣６１
ＮｔＬＢＤ１２ １７４ １９４３０. ８ ６. ２９ ＡＴ３Ｇ１１０９０. １ ６. ００Ｅ￣４２ Ｋ１ ＮｔＬＢＤ０４ １５４ １７０１３. ５ ６. ０９ ＡＴ２Ｇ３０１３０. １ ８. ００Ｅ￣５９
ＮｔＬＢＤ５１ １８９ ２０６８８. ４ ５. ８２ ＡＴ５Ｇ６３０９０. １ ５. ００Ｅ￣３４ ＮｔＬＢＤ２０ １９７ ２２３５８. １ ６. ８９ ＡＴ３Ｇ４７８７０. １ ４. ００Ｅ￣２９
ＮｔＬＢＤ５２ １８９ ２０７５９. ７ ５. ４４ ＡＴ１Ｇ０７９００. １ ９. ００Ｅ￣５７ Ｆ１、Ｍ１ ＮｔＬＢＤ２１ ５５４ ６１８８４ ７. ２９ ＡＴ３Ｇ２３２４０. １ ８. ００Ｅ￣２４ Ｍ２、Ｓ３

ＮｔＬＢＤ５３ ２６５ ３０３２２. ４ ５. ８２ ＡＴ３Ｇ４７８７０. １ ４. ００Ｅ￣３０ ＮｔＬＢＤ２２ ２１２ ２２７５０. ９ ８. ２８ ＡＴ３Ｇ２７６５０. １ ９. ００Ｅ￣３４
ＮｔＬＢＤ５４ ２０２ ２２１２１. ２ ５. ０８ ＡＴ１Ｇ０７９００. １ ２. ００Ｅ￣５７ ＮｔＬＢＤ９８ ２３６ ２５５８３ ８. ０２ ＡＴ３Ｇ０２５５０. １ １. ００Ｅ￣６１ Ｈ１、Ｉ１、

Ｋ１、Ｎ２、

Ｒ１ＮｔＬＢＤ１３ ２５９ ２９２２９. ７ ４. ９３ ＡＴ３Ｇ４７８７０. １ ４. ００Ｅ￣２４ ＮｔＬＢＤ８１ １４６ １６４７６. ６ ７. ６ ＡＴ３Ｇ２６６６０. １ １. ００Ｅ￣３１
ＮｔＬＢＤ５５ ３１３ ３４７６９. ６ ５. ５５ ＡＴ３Ｇ４７８７０. １ ２. ００Ｅ￣４２ ＮｔＬＢＤ８２ １８２ ２０１１１. ４ ６. ４ ＡＴ３Ｇ２７６５０. １ ６. ００Ｅ￣５３ Ｌ１、Ｍ１、

Ｋ１

ＮｔＬＢＤ５６
　
　
　

２５３
　
　
　

２７８８７. ９
　
　
　

９. ４５
　
　
　

ＡＴ２Ｇ４２４３０. １
　
　
　

１. ００Ｅ￣４４ Ｆ２、Ｋ１、

Ｍ３、Ｓ２、

Ｔ１、Ｙ２、

Ｚ２

ＮｔＬＢＤ８３ １９８ ２１７１８. ５ ５. ２２ ＡＴ５Ｇ０６０８０. １ ５. ００Ｅ￣３８

ＮｔＬＢＤ５７ １２１ １４０６３. ７ ５. ６６ ＡＴ５Ｇ６３０９０. １ ８. ００Ｅ￣０６ ＮｔＬＢＤ８４ ２３１ ２５０３６. ４ ８. ８４ ＡＴ２Ｇ４０４７０. １ ２. ００Ｅ￣６１
ＮｔＬＢＤ５８ ２２７ ２５０６１. ９ ８. ５７ ＡＴ１Ｇ６５６２０. １ ４. ００Ｅ￣５９ Ｋ２ ＮｔＬＢＤ２３ ３１０ ３４８９２. １ ６. ６３ ＡＴ５Ｇ６６８７０. １ ５. ００Ｅ￣６１ Ｆ２

ＮｔＬＢＤ１４ ２００ ２３０３１. １ ５. ０４ ＡＴ３Ｇ１３８５０. １ １. ００Ｅ￣２２ ＮｔＬＢＤ８８ ２０９ ２３１９６. ４ ６. ８９ ＡＴ３Ｇ４９９４０. １ １. ００Ｅ￣６０ Ｍ１、Ｔ１
ＮｔＬＢＤ９１ ２４５ ２７２６７ ６. ３２ ＡＴ５Ｇ６７４２０. １ ３. ００Ｅ￣３７ ＮｔＬＢＤ２４ ２４８ ２７１４１ ５. ８３ ＡＴ３Ｇ０３７６０. １ ３. ００Ｅ￣４３ Ｄ１、Ｅ２、

Ｋ１、Ｍ２、

Ｎ１、Ｐ１

ＮｔＬＢＤ９２ ２２４ ２４４６５. ７ ６. ４３ ＡＴ５Ｇ６７４２０. １ ４. ００Ｅ￣６６ ＮｔＬＢＤ２５ １６７ １８４４５. ９ ７. ６４ ＡＴ１Ｇ３１３２０. １ ９. ００Ｅ￣５１
ＮｔＬＢＤ９３ ２０９ ２３１９６. ４ ６. ８９ ＡＴ３Ｇ４９９４０. １ ２. ００Ｅ￣５５ Ｍ１、Ｔ１ ＮｔＬＢＤ８５ １７６ １９４４６. １ ７. ５９ ＡＴ５Ｇ６６８７０. １ ８. ００Ｅ￣３９ Ｋ１

ＮｔＬＢＤ９４ ２９７ ３２３４０. ４ ６. ０９ ＡＴ３Ｇ０２５５０. １ １. ００Ｅ￣７１ ＮｔＬＢＤ２６ ２２３ ２５６５３ ４. ７ ＡＴ３Ｇ４７８７０. １ ８. ００Ｅ￣２４ Ｃ１、Ｍ３

ＮｔＬＢＤ５９ １８７ ２０９３４. ５ ８. ７７ ＡＴ１Ｇ６５６２０. １ ８. ００Ｅ￣５４ ＮｔＬＢＤ２７ １９０ ２０８１８. ７ ７. ５５ ＡＴ２Ｇ２３６６０. １ ３. ００Ｅ￣２９
ＮｔＬＢＤ６０ １６４ １８１１３. ４ ７. ６ ＡＴ５Ｇ６３０９０. １ ４. ００Ｅ￣５６ Ｋ１ ＮｔＬＢＤ２８ ３１２ ３５０７３. ３ ６. ４ ＡＴ５Ｇ６６８７０. １ ２. ００Ｅ￣６５
ＮｔＬＢＤ０２ ２２３ ２５９１４ ８. ８３ ＡＴ１Ｇ０６２８０. １ ３. ００Ｅ￣３４ ＮｔＬＢＤ０５ ２２７ ２５０７０. ９ ８. ５７ ＡＴ１Ｇ６５６２０. １ ４. ００Ｅ￣５９ Ｋ５

ＮｔＬＢＤ６１ ２７２ ２９６６７. ４ ９. ５１ ＡＴ３Ｇ１３８５０. １ ２. ００Ｅ￣２６ ＮｔＬＢＤ２９ ２３３ ２６１２５. ７ ５. ５７ ＡＴ２Ｇ４２４４０. １ ４. ００Ｅ￣４０
ＮｔＬＢＤ６２ ３６３ ４１０７５. ２ ５. ６２ ＡＴ３Ｇ１３８５０. １ ２. ００Ｅ￣４２ ＮｔＬＢＤ３０ ２４７ ２６９６７. ９ ５. ７９ ＡＴ３Ｇ０３７６０. １ １. ００Ｅ￣４７
ＮｔＬＢＤ６３ １８２ ２０１１１. ４ ６. ４ ＡＴ３Ｇ２７６５０. １ ８. ００Ｅ￣５３ Ｌ１、Ｍ１、

Ｋ１

ＮｔＬＢＤ３１ ２４７ ２６９６７. ９ ５. ７９ ＡＴ３Ｇ０３７６０. １ ４. ００Ｅ￣４３

ＮｔＬＢＤ６４ ２２９ ２５７０４. １ ８. ２ ＡＴ５Ｇ６６８７０. １ ２. ００Ｅ￣５９ ＮｔＬＢＤ３２ １６４ １８２８３. ５ ６. １９ ＡＴ５Ｇ６３０９０. １ ５. ００Ｅ￣５６ Ｍ１、Ｋ１
ＮｔＬＢＤ６５ ５５３ ６０１１３. ２ ５. ５４ ＡＴ１Ｇ６５６２０. １ ４. ００Ｅ￣３１ Ｃ１、Ｆ１、

Ｍ４、Ｒ３、

Ｓ２

ＮｔＬＢＤ０１ １６６ １８２６９. ６ ７. ６４ ＡＴ３Ｇ１１０９０. １ ２. ００Ｅ￣４９

ＮｔＬＢＤ６６ １７６ １９４３０. １ ７. ５９ ＡＴ２Ｇ３０１３０. １ ３. ００Ｅ￣６０ Ｋ１ ＮｔＬＢＤ３３ ２０３ ２１８２１. ９ ８. ２８ ＡＴ３Ｇ２７６５０. １ ２. ００Ｅ￣３４
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表 １(续)

蛋白

编号

大小

(ａａ)
分子量

(Ｄ)
等电点 拟南芥同源

基因

Ｅ 值 ｃＤＮＡ
文库

蛋白

编号

大小

(ａａ)
分子量

(Ｄ)
等电点 拟南芥同源

基因

Ｅ 值 ｃＤＮＡ
文库

Ｐｒｏｔｅｉｎ
ＩＤ

Ｌｅｎｇｔｈ
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｗｅｉｇｈｔ

Ｉｓｏｅｌｅｃｔｒｉｃ
ｐｏｉｎｔ

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ

Ｅ￣ｖａｌｕｅ
ｃＤＮＡ
ｌｉｂｒａｒｙ

Ｐｒｏｔｅｉｎ
ＩＤ

Ｌｅｎｇｔｈ
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｗｅｉｇｈｔ

Ｉｓｏｅｌｅｃｔｒｉｃ
ｐｏｉｎｔ

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ

Ｅ￣ｖａｌｕｅ
ｃＤＮＡ
ｌｉｂｒａｒｙ

ＮｔＬＢＤ８６ ２２４ ２４６６１ ７. ６１ ＡＴ５Ｇ６７４２０. １ ６. ００Ｅ￣６８ Ｂ１、Ｈ１、

Ｋ１、Ｍ２、

Ｎ２、Ｒ２、

Ｔ１

ＮｔＬＢＤ０６ １７８ ２０１１５. ７ ６. ０７ ＡＴ３Ｇ１１０９０. １ ２. ００Ｅ￣４９

ＮｔＬＢＤ６７ １６６ １８２６９. ６ ７. ６４ ＡＴ５Ｇ６３０９０. １ ２. ００Ｅ￣３９ Ｆ２ ＮｔＬＢＤ０７ １７３ １９２３８. ７ ５. ２２ ＡＴ２Ｇ３０１３０. １ １. ００Ｅ￣４１
ＮｔＬＢＤ６８ ２７３ ２７９５３. ６ ７. ０９ ＡＴ２Ｇ４５４２０. １ １. ００Ｅ￣６２ Ｃ３ ＮｔＬＢＤ０８ ２３４ ２７１８２. ９ ６. ３６ ＡＴ２Ｇ４０４７０. １ ７. ００Ｅ￣５２
ＮｔＬＢＤ１５ ２７７ ３０４５６. ４ ９. ６１ ＡＴ３Ｇ１３８５０. １ ３. ００Ｅ￣２９ ＮｔＬＢＤ３４ １８９ ２０８２０. ８ ５. １８ ＡＴ１Ｇ０７９００. １ ６. ００Ｅ￣５９
ＮｔＬＢＤ６９ ３０１ ３３５１６. ２ ５. ５８ ＡＴ３Ｇ４７８７０. １ ２. ００Ｅ￣４２ ＮｔＬＢＤ８９ ２２２ ２４５９７. １ ９. １９ ＡＴ５Ｇ６７４２０. １ ７. ００Ｅ￣５６ Ｌ１
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２. ２　 普通烟草 ＬＢＤ家族基因结构及系统进化分析

为了更好地了解 ＬＢＤ 基因系统进化关系ꎬ利用

普通烟草 ＬＢＤ 蛋白全长序列构建了系统进化树(图
１ 左)ꎮ 根据亮氨酸拉链类似基序的存在与否ꎬ将
９８ 个普通烟草 ＬＢＤ 基因分成 Ｃｌａｓｓ Ⅰ和 Ｃｌａｓｓ Ⅱ两

类ꎬ分别含有 ８５ 个和 １３ 个 ＬＢＤ 基因ꎮ ９８ 个 ＬＢＤ
基因形成了 ４１ 个旁系同源基因对ꎬ其中 ３６ 对基因

步长值(ｂｏｏｔｓｔｒａｐ ｖａｌｕｅｓ)为 １００ꎮ 造成这种现象的

原因是:烟草是四倍体ꎬ聚到一起的分别是普通烟草

的 ２ 个祖先种林烟草和绒毛状烟草ꎮ 但也有单个

的ꎬ可能是在多倍化过程中ꎬ来源于某个祖先种的拷

贝丢失了ꎮ

对 ＬＢＤ 家族成员的基因结构分析表明(图 １
右)ꎬＬＢＤ 基因家族大多数成员只有 １ 个内含子ꎬ
特殊的 ＮｔＬＢＤ６５ 基因由 １０ 个外显子构成ꎮ ２８ 个

ＬＢＤ 基因只由单一的外显子构成ꎬ６２ 个 ＬＢＤ 基因

含有 １ 个内含子ꎬ只有 ７ 个 ＬＢＤ 基因含有 ２ 个内

含子ꎮ 为了进一步明确普通烟草 ＬＢＤ 基因与其他

物种同源基因的进化关系ꎬ构建了普通烟草与拟

南芥 ＬＢＤ 基因的系统进化树(图 ２)ꎮ 根据进化树

聚类ꎬ将 Ｃｌａｓｓ Ⅰ细分为Ⅰａ、Ⅰｂ、Ⅰｃ、Ⅰｄ 等 ４ 个亚

类ꎬ分别包括 ２７、２１、１５ 和 ２２ 个普通烟草 ＬＢＤ 成

员ꎮ 数据分析发现ꎬ普通烟草中的 ＬＢＤ 成员平均分

布在 ４ 个亚类中ꎮ

９１３
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图 １　 普通烟草 ＬＢＤ 家族进化树及基因结构

Ｆｉｇ. １　 Ｔｈｅ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ａｎｄ ｇｅｎｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｉｎ ｔｏｂａｃｃｏ

０２３



　 ２ 期 孙亭亭等:普通烟草 ＬＢＤ 基因家族的全基因组序列鉴定与表达分析

图 ２　 普通烟草与拟南芥 ＬＢＤ 转录因子的系统进化树

Ｆｉｇ. ２　 Ｔｈｅ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ＬＢＤ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ｔｏｂａｃｃｏ ａｎｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ

２. ３　 普通烟草 ＬＢＤ 序列的结构域分析

在拟南芥中ꎬＬＢＤ 基因家族包括 ４３ 个成员ꎬ７
个 Ｃｌａｓｓ Ⅱ成员ꎮ 在水稻中ꎬ共有 ３５ 个 ＬＢＤ 基因ꎬ
５ 个属于 Ｃｌａｓｓ Ⅱ成员ꎻ在玉米基因组中有 ４３ 个

ＬＢＤ 基因ꎬ其中 ７ 个属于 Ｃｌａｓｓ Ⅱꎮ 在普通烟草中

通过多序列比对发现ꎬ绝大多数普通烟草 ＬＢＤ 蛋

白含有 １ 个由 ４５ 个氨基酸组成的保守的 ＣＸ２ＣＸ６

ＣＸ３Ｃ 基 序ꎮ 但 是ꎬ ＮｔＬＢＤ２１、 ＮｔＬＢＤ４７、 ＮｔＬＢＤ６３
和 ＮｔＬＢＤ８２ 这 ４ 个成员在第 ３ 个与第 ４ 个半胱氨

酸之间含有 ４ 个氨基酸残基ꎬ形成 ＣＸ２ ＣＸ６ ＣＸ４ Ｃ
基序ꎮ ＮｔＬＢＤ６３ 和 ＮｔＬＢＤ８２ 属于ⅠａꎬＮｔＬＢＤ２１ 和

ＮｔＬＢＤ４７ 属于Ⅰｄ(图 ３)ꎮ 在 Ｃｌａｓｓ Ⅰ的 ＬＢＤ 基因

成员中ꎬＬＯＢ 结构域的 Ｃ 端均包含有 １ 个由多个

赖氨酸组成的类似亮氨酸拉链的 ＬＸ６ＬＸ３ＬＸ６Ｌ 螺

旋卷曲二级结构ꎬ而普通烟草中 １３ 个 Ｃｌａｓｓ Ⅱ成

员中均没有该结构域ꎮ
２. ４　 普通烟草 ＬＢＤ 基因组织表达分析

将普通烟草 ＬＢＤ 基因与表达序列标签(ＥＳＴ)
比对ꎬ发现 ３６ 个基因有 ＥＳＴ 证据ꎮ 通过找到的 ３６
个 ＥＳＴ 序列搜索普通烟草 ＬＢＤ 基因的芯片数据ꎬ
检索到 ７ 个基因的芯片表达谱数据ꎮ 这 ７ 个 ＬＢＤ
成员从种子萌发到叶片衰老不同时期共 １９ 个组

织的表达模式如图 ４ꎮ ＮｔＬＢＤ５６ 基因在所有组织

的表达量都比较高ꎮ 相反ꎬＮｔＬＢＤ４８ 在所有组织

中表达量都非常低ꎬ而 ＮｔＬＢＤ７３ 基因则在上部茎

中特异表达ꎮ ＮｔＬＢＤ８７、ＮｔＬＢＤ９６ 和 ＮｔＬＢＤ９８ ３ 个

基因主要集中在 Ｔ１ ~ Ｔ１０ 组织中(烟草顶端组织)
高表达ꎻ同时 ＮｔＬＢＤ９８ 在根和早期衰老叶中也有

表达ꎮ

１２３
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图 ３　 普通烟草 ＬＢＤ 家族保守结构域蛋白序列比对

Ｆｉｇ. ３　 Ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｏｆ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆｓ ｏｆ ｔｈｅ ＬＢＤ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｃｏｍｍｏｎ ｔｏｂａｃｃｏ
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图 ４　 普通烟草 ＬＢＤ 基因表达模式
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　 ２ 期 孙亭亭等:普通烟草 ＬＢＤ 基因家族的全基因组序列鉴定与表达分析

　 　 普通烟草 ＬＢＤ 基因对应的转录组数据聚类分

析如图 ５ꎬ从图中可以看出ꎬＮｔＬＢＤ９、ＮｔＬＢＤ３７、Ｎｔ￣
ＬＢＤ７０ 和 ＮｔＬＢＤ４３ 等 ４ 个基因在 ９ 个组织中的表达

量均较高ꎮ ＮｔＬＢＤ１９、ＮｔＬＢＤ６８、ＮｔＬＢＤ７８、ＮｔＬＢＤ２８、
ＮｔＬＢＤ７５、ＮｔＬＢＤ５、ＮｔＬＢＤ７２、ＮｔＬＢＤ２９、ＮｔＬＢＤ３、Ｎｔ￣
ＬＢＤ３３ 和 ＮｔＬＢＤ２２ 等 １１ 个基因在根中的表达量

非常低ꎻＮｔＬＢＤ２２、 ＮｔＬＢＤ３３、 ＮｔＬＢＤ５、 ＮｔＬＢＤ４４、 Ｎｔ￣
ＬＢＤ６４、ＮｔＬＢＤ２８、ＮｔＬＢＤ７８、ＮｔＬＢＤ２１、ＮｔＬＢＤ２７、Ｎｔ￣
ＬＢＤ４９、ＮｔＬＢＤ５０、ＮｔＬＢＤ４５、ＮＴＬＢＤ８５、ＮｔＬＢＤ８８、Ｎｔ￣
ＬＢＤ９３、ＮＴＬＢＤ５９、 ＮｔＬＢＤ６８、 ＮｔＬＢＤ８９、 ＮｔＬＢＤ７９ 和

ＮｔＬＢＤ６６ 等在成熟花中的表达量非常低ꎻＮｔＬＢＤ４７、
ＮｔＬＢＤ７５、 ＮｔＬＢＤ４４、 ＮｔＬＢＤ２８、 ＮｔＬＢＤ７８、 ＮｔＬＢＤ３５、
ＮｔＬＢＤ５９ 和 ＮｔＬＢＤ６２ 等 ８ 个基因在衰老花中的表达

量非常低ꎻＮｔＬＢＤ１９、ＮｔＬＢＤ６８、ＮｔＬＢＤ２１、ＮｔＬＢＤ７８、
ＮｔＬＢＤ７５、ＮｔＬＢＤ８、ＮｔＬＢＤ６２ 和 ＮｔＬＢＤ７９ 等 ８ 个基因

在幼叶中的表达量非常低ꎻＮｔＬＢＤ１７、ＮｔＬＢＤ２２、Ｎｔ￣
ＬＢＤ３３、 ＮｔＬＢＤ５８、 ＮｔＬＢＤ７５、 ＮｔＬＢＤ５、 ＮｔＬＢＤ６０、 Ｎｔ￣
ＬＢＤ４４、ＮｔＬＢＤ６４、ＮｔＬＢＤ２８、ＮｔＬＢＤ７８、ＮｔＬＢＤ４５、Ｎｔ￣
ＬＢＤ８５、ＮｔＬＢＤ６８、ＮｔＬＢＤ１３、ＮｔＬＢＤ２５、ＮｔＬＢＤ９０、Ｎｔ￣
ＬＢＤ３９、ＮｔＬＢＤ１８ 和 ＮｔＬＢＤ６６ 等 ２０ 个基因在幼花中

的表达量非常低ꎻＮｔＬＢＤ２１、ＮｔＬＢＤ４８、ＮｔＬＢＤ６２ 和

ＮｔＬＢＤ５８ 等 ４ 个基因在成熟叶中的表达量非常低ꎻ
ＮｔＬＢＤ８７、 ＮｔＬＢＤ９０、 ＮｔＬＢＤ４８、 ＮｔＬＢＤ２３、 ＮｔＬＢＤ６８、
ＮｔＬＢＤ３５、 ＮｔＬＢＤ７８、 ＮｔＬＢＤ２８、 ＮｔＬＢＤ４６、 ＮｔＬＢＤ３３、
ＮｔＬＢＤ１７ 和 ＮｔＬＢＤ２２ 等 １２ 个基因在干荚果中的表

达 量 非 常 低ꎻ ＮｔＬＢＤ６０、 ＮｔＬＢＤ４４、 ＮｔＬＢＤ７８、 Ｎｔ￣
ＬＢＤ２３、 ＮｔＬＢＤ４８、 ＮｔＬＢＤ６２、 ＮｔＬＢＤ６６、 ＮｔＬＢＤ９４ 和

ＮｔＬＢＤ１８ 等 ９ 个基因在茎中的表达量非常低ꎻＮｔ￣
ＬＢＤ９４、ＮｔＬＢＤ７９、ＮｔＬＢＤ６２、ＮｔＬＢＤ９５、ＮｔＬＢＤ５５、Ｎｔ￣
ＬＢＤ６９、ＮｔＬＢＤ９３、ＮｔＬＢＤ８８、ＮｔＬＢＤ７８ 和 ＮｔＬＢＤ１７ 等

１０ 个基因在衰老叶组织中表达量非常低ꎮ

３　 讨论

本研究通过对普通烟草全基因组进行生物信息

学分析ꎬ共鉴定出 ９８ 个 ＬＢＤ 编码基因ꎮ 与其他植

物一样ꎬ普通烟草 ＬＢＤ 基因家族分成 ２ 类( Ｃｌａｓｓ
Ⅰ、Ⅱ)ꎬ５ 个亚家族(Ⅰａ、Ⅰｂ、Ⅰｃ、Ⅰｄ 和Ⅱ)ꎮ 普通烟草是

异源四倍体植物ꎬ理论上 １ 个基因在普通烟草中会有

２ 个拷贝ꎬＬＢＤ 家族基因数目是拟南芥、水稻、杨树和

番茄(二倍体植物)中数量的 ２ 倍ꎮ ＬＢＤ 基因结构简

单ꎬ外显子数目少(一般 １ ~３ 个)ꎬ基因结构稳定ꎮ 数

量和结构特征以及序列保守性等均说明 ＬＢＤ 基因是

植物进化中非常保守的一类家族ꎮ

在基因结构图中ꎬ个别结构与长度差别都较大

的反而被聚在临近的进化分支中ꎬ可能是由于内含

子造成的ꎮ 内含子在进化过程中受到的选择压比外

显子小ꎬ所以可能变化比较大ꎮ ９８ 个 ＬＢＤ 基因ꎬ通
过与 ＥＳＴ 序列比对ꎬ共发现 ３６ 个 ＬＢＤ 基因有 ＥＳＴ
证据ꎬ分别来自不同组织(表 １)ꎬ包括种子、叶片、腺
毛、根、花、顶芽、原胚、受精卵、柱头、整株以及经激

素诱导之后的各个组织ꎮ 结合基因芯片表达数据ꎬ
间接证实了普通烟草中 ＬＢＤ 基因对烟草发育的影

响渗入到了种子、根、叶、花等发育过程的各个方面ꎮ
在转录组数据表达模式中ꎬ也证实了普通烟草 ＬＢＤ
基因对烟草发育的影响涉及到叶、花、根和茎ꎮ

通过将普通烟草与拟南芥比较分析可以看出ꎬ
ＬＢＤ 基因的进化非常保守(图 ２)ꎮ 通过聚类分析和

拟南芥 ＬＢＤ 基因功能注释可以推测普通烟草 ＬＢＤ
基因的功能ꎮ 普通烟草中的 ＮｔＬＢＤ２５ 与拟南芥中

Ａｔ１Ｇ１６５３０、Ａｔ１Ｇ３１３２０(Ⅰｂ 亚家族)基因高度同源

(表 １)ꎬＴ. Ｎａｉｔｏ 等[２７] 研究发现拟南芥中的这两个

基因受细胞分裂素诱导ꎮ 普通烟草中的 ＮｔＬＢＤ８６ ~
９３、ＮｔＬＢＤ９５、ＮｔＬＢＤ９７(Ⅱ类)成员在拟南芥中的同

源基因为 Ａｔ５Ｇ６７４２０ 、Ａｔ３Ｇ４９９４０ꎬ拟南芥中的这 ２
个基 因 参 与 氮 素 代 谢 以 及 积 累 花 青 苷[１３]ꎮ
ＮｔＬＢＤ０５ 、ＮｔＬＢＤ５８ ~ ５９ 等 ６ 个基因在拟南芥中的

同源基因 Ａｔ１Ｇ６５６２０ 参与叶极性建立、花器官发育

及形态建成[２８￣２９]ꎮ ＮｔＬＢＤ７４、ＮｔＬＢＤ２０、ＮｔＬＢＤ２６ 等

１３ 个 基 因ꎬ 在 拟 南 芥 中 对 应 的 同 源 基 因 为

Ａｔ３Ｇ４７８７０ꎬＳ. Ａ. Ｏｈ 等[３１]发现该基因参与雌配子体

的发育过程ꎬ使小孢子在正常范围内发生不对称分

裂ꎬ普通烟草中的这 １３ 个基因可能具有相似功能ꎮ
ＮｔＬＢＤ１８、ＮｔＬＢＤ７５、ＮｔＬＢＤ７８ 等 ９ 个 ＬＢＤ 基因ꎬ在拟

南芥中的同源基因是 Ａｔ５ｇ６３０９０ꎬ该基因调控叶片早

期发育ꎬ与油菜素甾醇共同作用参与侧生器官与分

生组织边界处细胞分化[３２]ꎮ 据此ꎬ推测烟草的这些

ＬＢＤ 基因可能具有类似的功能ꎮ
ＬＢＤ 基因家族调控植物的发育和激素代谢ꎬ在

植物发育过程中起到非常重要的作用ꎮ 为了更好地

了解普通烟草 ＬＢＤ 转录因子的结构和功能ꎬ本研究

以普通烟草全基因组序列为背景ꎬ对普通烟草中的

ＬＢＤ 转录因子进行了生物信息学分析ꎬ为研究 ＬＢＤ
基因功能奠定了坚实的基础ꎮ 普通烟草 ＬＢＤ 转录

因子是如何响应激素信号调控普通烟草的生长发育

还需要今后进行深入的功能研究ꎮ

３２３
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图 ５　 ＬＢＤ 基因转录组数据表达分析
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