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大豆 ＰＥＢＰ 基因家族的初步分析

张礼凤１，徐　 冉１，张彦威１，戴海英１，王彩洁１，李　 伟１，张　 军１，２

（ １山东省农业科学院作物研究所，济南 ２５０１００；２滨州职业技术学院，山东滨州 ２５６６０３）

　 　 摘要：磷脂酰乙醇胺结合蛋白（ＰＥＢＰ，ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌ ｅｔｈａｎｏｌａｍｉｎｅ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ）基因家族在动物、植物和微生物中广泛存

在，在控制植物开花和种子休眠中起重要作用。 本研究对大豆 ＰＥＢＰ 基因家族进行了分析，发现了 ２７ 个大豆 ＰＥＢＰ 基因的候

选序列，其中 １６ 个具有完整 ＰＥＢＰ 结构域的全长序列被认为是大豆 ＧｍＰＥＢＰ 家族基因。 ＧｍＰＥＢＰ 基因分布在 ９ 条染色体上，
基因结构高度保守。 通过系统发生分析，可将大豆 ＧｍＰＥＢＰ 基因家族成员分为 ＦＴ⁃ｌｉｋｅ、ＴＦＬ１⁃ｌｉｋｅ 和 ＭＦＴ⁃ｌｉｋｅ ３ 个亚族，并且

发现 ＧｍＰＥＢＰ 家族成员数目按照大豆物种特异性的方式进行了扩张。 对重复基因的 Ｋｓ分析表明，绝大多数重复基因主要由

５９００ 万年前和 １３００ 万年前的大豆基因组复制所致。
　 　 关键词：大豆；ＰＥＢＰ 基因家族；进化分析
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磷脂酰乙醇胺结合蛋白（ＰＥＢＰ，ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌ ｅｔｈ⁃
ａｎｏｌａｍｉｎｅ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ）基因家族广泛存在于动物、
植物和微生物中，均具有保守的 ＰＢＰ（ＰＦ０１１６１）结构

域。 在模式植物拟南芥中共发现了 ６ 个 ＰＥＢＰ 成员，
分别为 ＦＴ （ Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ Ｌｏｃｕｓ Ｔ ）、 ＴＦＬ１ （ Ｔｅｒｍｉｎａｌ
Ｆｌｏｗｅｒ１）、ＴＳＦ（Ｔｗｉｎ Ｓｉｓｔｅｒ ｏｆ ＦＴ）、ＭＦＴ（Ｍｏｔｈｅｒ ｏｆ ＦＴ

ａｎｄ ＴＦＬ１）、ＢＦＴ（Ｂｒｏｔｈｅｒ ｏｆ ＦＴ ａｎｄ ＴＦＬ１）和 ＡＴＣ（Ａｒ⁃
ａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ＣＥＮＴＲＯＲＡＤＩＡＬＩＳ ｈｏｍｏｌｏｇｕｅ）。 ＦＴ
作为成花素在叶片中表达，经韧皮部输送至茎分生组

织，与 ＦＤ（Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ Ｌｏｔｕｓ Ｄ）互作，激活花分生组织

基因 ＡＰ１ 表达，从而促进开花［１⁃３］。 ＴＳＦ 的功能与 ＦＴ
基因相似，过量表达 ＴＳＦ 的拟南芥开花提前［４］。



植　 物　 遗　 传　 资　 源　 学　 报 １６ 卷

ＴＦＬ１ 与 ＦＴ 功能相反，抑制茎顶端分生组织形成花原

基，延迟开花，维持无限生长习性［５⁃６］。 ＭＦＴ 主要在

种子中表达，通过调控 ＡＢＡ 和 ＧＡ 信号途径，在种子

发育和萌发中起重要作用［７⁃８］。 在短日照植物水稻

中，Ｈｄ３ａ（Ｈｅａｄｉｎｇ ｄａｔｅ ３ａ）为 ＦＴ 的同源基因。 在水

稻和拟南芥中过量表达 Ｈｄ３ａ 基因，转基因植株的开

花期均比野生型明显提前［９⁃１０］。
大豆对光周期反应敏感，是典型的短日照植物。

栽培大豆主要有 ２ 种生长类型，一类为有限生长习

性，另一类为无限生长习性［１１］。 遗传分析表明有限

和无限生长习性主要受 １ 对基因（ ｄｔ１ ／ ｄｔ１ 或 Ｄｔ１ ／
Ｄｔ１）控制。 Ｄｔ１ （Ｇｌｙｍａ１９ｇ３７８９０． １）编码蛋白含有

ＰＥＢＰ 结构域，转入拟南芥 ｔｆｌ１ 突变体（开花提前），
能够恢复开花延迟表型，因而被认为是拟南芥 ＴＦＬ１
的同源基因［１２］。 本研究旨在通过对大豆 ＰＥＢＰ 家

族基因的生物信息学和分子进化研究，为进一步明

确其功能奠定基础。

１　 材料与方法

１． １　 ＧｍＰＥＢＰ 基因的鉴定

根据拟南芥中已知的 ６ 个 ＰＥＢＰ 基因编码的蛋

白序列，利用 ＢｌａｓｔＰ 软件检索从 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ ｖ ９． １ 下

载的大豆基因组数据库 （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ． ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ．
ｎｅｔ ／ ｓｏｙｂｅａｎ． ｐｈｐ），去除冗余后得到的序列被认为是

蛋白候选序列，经 Ｐｆａｍ（ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｐｆａｍ． ｊａｎｅｌｉａ． ｏｒｇ ／ ）
软件分析后，将含有 ＰＥＢＰ 结构域的蛋白序列作为

ＧｍＰＥＢＰ 基因家族成员。
１． ２　 ＧｍＰＥＢＰ 基因的进化分析

利用 Ｃｌｕｓｔａｌ Ｘ 软件对大豆 ＧｍＰＥＢＰ 基因进行多

序列比对，利用ＭＥＧＡ ４． ０ 软件中邻近算法（ＮＪ，ｎｅｉｇｈ⁃
ｂｏｒ⁃ｊｏｉｎｉｎｇ）构建系统发生树，ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 值设为 １０００。
ＧｍＰＥＢＰ 同源基因的 Ｋｓ值采用 ＰＡＭＬ ４ 软件计算［１３］。
利用 Ｋｓ估算重复基因的片段重复事件发生的时间，计
算方法为：Ｔ ＝Ｋｓ ／ ２λ，λ 为分子替换速率。 大豆的 λ 采

用 ５． １７ ×１０ －９个替换 ／同义替换位点 ／年［１４］。
１． ３　 ＧｍＰＥＢＰ 基因的电子表达分析

大豆 ＳｏｙＳｅｑ 数据库（ｈｔｔｐ：／ ／ ｓｏｙｂａｓｅ． ｏｒｇ ／ ｓｏｙｓｅｑ ／ ）
中贮存了 １４ 种大豆组织的 ＲＮＡ⁃Ｓｅｑ 序列。 利用 Ｇｍ⁃
ＰＥＢＰ 基因的编码序列检索 ＳｏｙＳｅｑ 数据库，得到 Ｇｍ⁃
ＰＥＢＰ 基因在 １４ 种组织中的表达谱［１５］。

２　 结果与分析

２． １　 大豆 ＧｍＰＥＢＰ 家族基因的挖掘

利用拟南芥中已知的 ＰＥＢＰ 基因对大豆基因

组数据库进行检索，共发现 ２７ 条候选序列，经
Ｐｆａｍ 分析，其中 １１ 条序列的 ＰＥＢＰ 结构域不完

整，分别为 Ｇｌｙｍａ０２ｇ０７６５０ １、Ｇｌｙｍａ０５ｇ３４０３０ ２、Ｇｌｙ⁃
ｍａ０８ｇ０５６５１ １、 Ｇｌｙｍａ０８ｇ４７８１６ １、 Ｇｌｙｍａ０８ｇ４７８２３ １、
Ｇｌｙｍａ１２ｇ３０９４０ ２、 Ｇｌｙｍａ１２ｇ３０９４０ ３、 Ｇｌｙｍａ１３ｇ
３９３６０ ２、 Ｇｌｙｍａ１８ｇ５３６８０ ２、 Ｇｌｙｍａ１８ｇ５３６８０ ３ 和

Ｇｌｙｍａ２０ｇ０２８４５ １。 其余 １６ 条含有完整 ＰＥＢＰ 结

构域的全长序列被认为是大豆 ＧｍＰＥＢＰ 基因，
编码 １７２ ～ １９０ 个氨基酸，但大部分 ＧｍＰＥＢＰ 蛋

白含有的氨基酸在 １７５ 个左右（表 １） 。
大豆 ＧｍＰＥＢＰ 基因的结构高度保守，１６ 个 Ｇｍ⁃

ＰＥＢＰ 基因均含有 ３ 个内含子、４ 个外显子，其中第

２ 和第 ３ 外显子的长度亦非常保守，均为 ６２ ｂｐ 和

４１ ｂｐ，第 １ 和第 ４ 外显子的保守性较弱，长度范围

分别为 １８９ ～ ２４９ ｂｐ 和 ２１８ ～ ２３０ ｂｐ。 内含子的长

度差异很大，Ｇｌｙｍａ１６ｇ２６６６０． １ 的第 ３ 内含子长度

最长，为 ３１５４ ｂｐ，Ｇｌｙｍａ１６ｇ３２０８０． ４ 的第 ２ 内含子

长度最短，仅有 ８８ ｂｐ。 内含子的长度差异直接导致

ＧｍＰＥＢＰ 基因的长度差异十分明显，最短的 Ｇｌｙ⁃
ｍａ１６ｇ３２０８０ ４ 长 度 为 １００２ ｂｐ， 最 长 的 Ｇｌｙ⁃
ｍａ１８ｇ５３６８０． １ 长度为 ４９９９ ｂｐ。

大豆 ＧｍＰＥＢＰ 基因分布在 ９ 条染色体上，其中

１６ 号染色体上含有 ５ 个 ＧｍＰＥＢＰ 基因，１９ 号染色

体有 ３ 个 ＧｍＰＥＢＰ 基因，１８ 号染色体上有 ２ 个 Ｇｍ⁃
ＰＥＢＰ 基因，３、５、８、９、１０ 和 １３ 号染色体上各有 １ 个

ＧｍＰＥＢＰ 基因。
２． ２　 大豆 ＧｍＰＥＢＰ 家族基因的进化分析

为了确定大豆基因组中 ＧｍＰＥＢＰ 基因家族的

分子进化规律和系统发生关联，本研究利用邻接

法构建了大豆 ＧｍＰＥＢＰ 蛋白和拟南芥中 ６ 个已知

ＰＥＢＰ 蛋白的系统发生树，发现 ＧｍＰＥＢＰ 基因分为

３ 个亚家族，即 ＦＴ⁃ｌｉｋｅ、ＴＦＬ１⁃ｌｉｋｅ 和 ＭＦＴ⁃ｌｉｋｅ。 其

中 ＦＴ⁃ｌｉｋｅ 亚家族包含 ９ 个 ＧｍＰＥＢＰ 基因，ＴＦＬ１⁃
ｌｉｋｅ 亚家族包含 ６ 个 ＧｍＰＥＢＰ 基因，而 ＭＦＴ⁃ｌｉｋｅ
只含有 １ 个 ＧｍＰＥＢＰ 基因（图 １）。 每个亚家族中

都含有拟南芥和大豆的 ＰＥＢＰ 基因，表明大豆和拟

南芥拥有共同的 ＰＥＢＰ 基因祖先。 在 ＦＴ⁃ｌｉｋｅ 亚家

族中，拟南芥含有 ２ 个基因，大豆含有 ９ 个 Ｇｍ⁃
ＰＥＢＰ 基因，其中 ４ 对 ＧｍＰＥＢＰ 基因为旁系同源基

因；在 ＴＦＬ１⁃ｌｉｋｅ 亚家族中，拟南芥含有 ３ 个基因，
大豆含有 ６ 个 ＧｍＰＥＢＰ 基因，为 ３ 对旁系同源基

因，表明 ＦＴ⁃ｌｉｋｅ 和 ＴＦＬ１⁃ｌｉｋｅ 亚家族在大豆和拟南

芥分离之后按照大豆物种特异性的方式进行了

扩张。
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表 １　 大豆 ＧｍＰＥＢＰ 基因的鉴定

Ｔａｂｌｅ １　 Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＧｍＰＥＢＰ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ

基因

Ｇｅｎｅ

外显子 １
（ｂｐ）
Ｅｘｏｎ１

内含子 １
（ｂｐ）
Ｉｎｔｒｏｎ１

外显子 ２
（ｂｐ）
Ｅｘｏｎ２

内含子 ２
（ｂｐ）
Ｉｎｔｒｏｎ２

外显子 ３
（ｂｐ）
Ｅｘｏｎ３

内含子 ３
（ｂｐ）
Ｉｎｔｒｏｎ３

外显子 ４
（ｂｐ）
Ｅｘｏｎ４

蛋白长度

（ａａ）
Ｐｒｏｔｅｉｎ ｌｅｎｇｔｈ

染色体

Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ

Ｇｌｙｍａ１６ｇ０４８４０． １ ２０１ １８１ ６２ １１０ ４１ １４８１ ２２４ １７５ １６

Ｇｌｙｍａ１９ｇ２８３９０． １ ２０１ ９６ ６２ １０５ ４１ １５０７ ２２４ １７５ １９

Ｇｌｙｍａ１６ｇ２６６６０． １ ２０１ ７９２ ６２ １２７ ４１ ３１５４ ２２７ １７６ １６

Ｇｌｙｍａ１６ｇ２６６９０． １ ２０１ １８７ ６２ １３１ ４１ ２１６５ ２２７ １７６ １６

Ｇｌｙｍａ０８ｇ４７８１０． １ ２０１ １２２ ６２ ６８０ ４１ １６９ ２２４ １７５ ８

Ｇｌｙｍａ１８ｇ５３６８０． １ ２０１ １６６ ６２ ２９８７ ４１ １３１５ ２２７ １７６ １８

Ｇｌｙｍａ１８ｇ５３６９０． １ １８９ １４５ ６２ １４４１ ４１ １７９ ２３０ １７３ １８

Ｇｌｙｍａ１６ｇ０４８３０． １ １９５ １３３ ６２ ３９１ ４１ ２３１ ２２１ １７２ １６

Ｇｌｙｍａ１９ｇ２８４００． １ １９５ １４２ ６２ ３７５ ４１ １６０１ ２２１ １７２ １９

Ｇｌｙｍａ０９ｇ２６５５０． １ ２０１ １１７ ６２ ９３ ４１ ３２７ ２１８ １７３ ９

Ｇｌｙｍａ１６ｇ３２０８０． ４ １９８ １２１ ６２ ８８ ４１ ２７４ ２１８ １７２ １６

Ｇｌｙｍａ０３ｇ３５２５０． １ ２０１ ２１０ ６２ ４７２ ４１ ９９ ２１８ １７３ ３

Ｇｌｙｍａ１９ｇ３７８９０． １ ２０１ ２１５ ６２ ４８３ ４１ ９５ ２１８ １７３ １９

Ｇｌｙｍａ１０ｇ０８３４０． １ ２０１ １８６ ６２ ５００ ４１ １１７ ２２１ １７４ １０

Ｇｌｙｍａ１３ｇ２２０３０． １ １９８ １４７ ６２ ４８６ ４１ １８９２ ２２１ １７３ １３

Ｇｌｙｍａ０５ｇ３４０３０． １ ２４９ ９４ ６２ ９２ ４１ ９９３ ２２１ １９０ ５

图 １　 大豆 ＧｍＰＥＢＰ 家族基因的进化分析

Ｆｉｇ． １　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
ｓｏｙｂｅａｎ ＧｍＰＥＢＰ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ

２． ３　 大豆 ＧｍＰＥＢＰ 基因的多序列比对

在 ＴＦＬ１ ⁃ｌｉｋｅ 亚家族中，６ 个 ＧｍＰＥＢＰ 基因

的序列相似性在 ７０ ５２％ ～ ９７ １１％ 之间。 旁系

同源 基 因 Ｇｌｙｍａ０３ｇ３５２５０ １⁃Ｇｌｙｍａ１９ｇ３７８９０ １、
Ｇｌｙｍａ０９ｇ２６５５０ １⁃Ｇｌｙｍａ１６ｇ３２０８０ ４ 和 Ｇｌｙｍａ
１０ｇ０８３４０ １⁃Ｇｌｙｍａ１３ｇ２２０３０ １ 的序列相似性很高，
分别为 ９７ １１％ 、９７ １１％ 和 ９３ １０％ ，３ 对大豆旁系

同源基因与其在拟南芥中的直系同源基因 ＴＦＬ１ 的

序列相似性分别为 ７５ ８７％ 、６９ ９４％ 和 ６４ １１％ 。
在 ＴＦＬ１ 中，决定其功能的关键氨基酸为第 ８８ 位的

组氨酸（Ｈｉｓ８８），其在 ６ 个大豆成员中亦高度保守

（图 ２）。
在 ＦＴ⁃ｌｉｋｅ 亚家族中，９ 个 ＧｍＰＥＢＰ 基因的序列

相似性的变异范围较大，为 ５７． ９９％ ～ ９６． ５１％，与拟

南芥中的 ＦＴ 基因的序列相似性在 ６３ ５３％ ～７５ ００％
之间。 ４ 对 旁 系 同 源 基 因 Ｇｌｙｍａ１６ｇ０４８３０ １⁃Ｇｌｙ⁃
ｍａ１９ｇ２８４００ １、Ｇｌｙｍａ１６ｇ０４８４０ １⁃Ｇｌｙｍａ１９ｇ２８３９０ １、
Ｇｌｙｍａ１６ｇ２６６６０ １⁃Ｇｌｙｍａ１６ｇ２６６９０ １ 和 Ｇｌｙｍａ １８ｇ
５３６８０ １⁃Ｇｌｙｍａ１８ｇ５３６９０ １ 的序列相似性较高，分
别为 ９６． ５１％、９４． ２９％、９１． ４３％和 ７６． ０２％。 在决定

ＦＴ 基因功能的第 ８５ 位关键氨基酸位点上，９ 个大豆

ＧｍＰＥＢＰ 基因都呈现为酪氨酸（Ｔｙｒ８５）（图 ２）。
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图 ２　 大豆 ＧｍＰＥＢＰ 基因 ＴＦＬ１⁃ｌｉｋｅ（Ａ）和 ＦＴ⁃ｌｉｋｅ（Ｂ）亚家族的蛋白质序列对比

Ｆｉｇ． ２　 Ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｏｆ ＧｍＰＥＢＰ ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｉｎ ＴＦＬ１⁃ｌｉｋｅ（Ａ）ａｎｄ ＦＴ⁃ｌｉｋｅ（Ｂ）ｓｕｂｆａｍｉｌｉｅｓ

２． ４　 大豆 ＧｍＰＥＢＰ 片段重复事件发生时间分析

本研究中，利用同义替换率（Ｋｓ）来估算大豆 Ｇｍ⁃
ＰＥＢＰ 旁系同源基因的片段重复事件发生的时间（表

２）。 在 ＴＦＬ１⁃ｌｉｋｅ 亚家族中，Ｇｌｙｍａ０９ｇ２６５５０． １⁃Ｇｌｙ⁃
ｍａ１６ｇ３２０８０． ４、Ｇｌｙｍａ０３ｇ３５２５０． １⁃Ｇｌｙｍａ １９ｇ３７８９０． １
和 Ｇｌｙｍａ１０ｇ０８３４０． １⁃Ｇｌｙｍａ１３ｇ２２０３０． １ 重复基因对

表 ２　 大豆 ＧｍＰＥＢＰ 基因旁系同源基因的片段重复事件发生的时间

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｓｔｉｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｄａｔｅ ｏｆ ｄｕｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｅｖｅｎｔｓ ｉｎ ＧｍＰＥＢＰ ｐａｒａｌｏｇｓ

亚家族

Ｓｕｂｆａｍｉｌｙ
重复对

Ｄｕｐｌｉｃａｔｅｄ ｐａｉｒ
同义位点数

Ｓ
非同义位点数

Ｎ

同义替换率

Ｋｓ

时间（ＭＹＡ）
Ｄａｔｅ

ＦＴ⁃ｌｉｋｅ Ｇｌｙｍａ１６ｇ０４８４０． １⁃Ｇｌｙｍａ１９ｇ２８３９０． １ １２６． ８ ３９８． ２ ０． １２ １１． ６１

Ｇｌｙｍａ１６ｇ２６６６０． １⁃Ｇｌｙｍａ１６ｇ２６６９０． １ １３７． ９ ３９０． １ ０． ３２ ３０． ９５

Ｇｌｙｍａ１８ｇ５３６８０． １⁃Ｇｌｙｍａ１８ｇ５３６９０． １ １３１． ４ ３８４． ６ ０． ５０ ４８． ３６

Ｇｌｙｍａ１６ｇ０４８３０． １⁃Ｇｌｙｍａ１９ｇ２８４００． １ １３５． ４ ３８０． ６ ０． ０７ ６． ７７

Ｇｌｙｍａ１６ｇ０４８４０． １⁃Ｇｌｙｍａ１６ｇ２６６６０． １ １２２． ４ ４０２． ６ ０． ８１ ７８． ３４

Ｇｌｙｍａ１６ｇ０４８４０． １⁃Ｇｌｙｍａ１６ｇ２６６９０． １ １２１． ７ ４０３． ３ ０． ７６ ７３． ５０

Ｇｌｙｍａ１９ｇ２８３９０． １⁃Ｇｌｙｍａ１６ｇ２６６６０． １ １２６． １ ３９８． ９ ０． ７２ ６９． ６３

Ｇｌｙｍａ１９ｇ２８３９０． １⁃Ｇｌｙｍａ１６ｇ２６６９０． １ １２８． ０ ３９７． ０ ０． ７１ ６８． ６７

ＴＦＬ１⁃ｌｉｋｅ Ｇｌｙｍａ０９ｇ２６５５０． １⁃Ｇｌｙｍａ１６ｇ３２０８０． ４ １４１． ９ ３７４． １ ０． １５ １４． ５１

Ｇｌｙｍａ０３ｇ３５２５０． １⁃Ｇｌｙｍａ１９ｇ３７８９０． １ １５６． １ ３６２． ９ ０． ０３ ２． ９０

Ｇｌｙｍａ１０ｇ０８３４０． １⁃Ｇｌｙｍａ１３ｇ２２０３０． １ １３７． １ ３８１． ９ ０． ０７ ６． ７７

Ｇｌｙｍａ０３ｇ３５２５０． １⁃Ｇｌｙｍａ１０ｇ０８３４０． １ １３５． ２ ３８３． ８ ０． ４１ ３９． ６５

Ｇｌｙｍａ０３ｇ３５２５０． １⁃Ｇｌｙｍａ１３ｇ２２０３０． １ １３３． ３ ３８２． ７ ０． ４７ ４５． ４５

Ｇｌｙｍａ１９ｇ３７８９０． １⁃Ｇｌｙｍａ１０ｇ０８３４０． １ １３６． ３ ３８２． ７ ０． ４２ ４０． ６２

Ｇｌｙｍａ１９ｇ３７８９０． １⁃Ｇｌｙｍａ１３ｇ２２０３０． １ １３２． ７ ３８３． ３ ０． ４８ ４６． ４２
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内的 Ｋｓ值较低，分别为 ０． １５、０． ０３ 和 ０． ０７，预测片段

重复时间发生在距今 １４５１ 万年、２９０ 万年和 ６７７ 万年

之前；而重复基因对之间 Ｋｓ 值较高的 Ｇｌｙｍａ０３ｇ
３５２５０ １⁃Ｇｌｙｍａ１０ｇ０８３４０ １、Ｇｌｙｍａ０３ｇ ３５２５０ １⁃ Ｇｌｙ⁃
ｍａ１３ｇ２２０３０ １、 Ｇｌｙｍａ１９ｇ３７８９０ １⁃Ｇｌｙｍａ１０ｇ０８３４０ １
和 Ｇｌｙｍａ１９ｇ３７８９０ １⁃Ｇｌｙｍａ１３ｇ２２０３０ １ 分别为 ０ ４１、
０ ４７、０ ４２ 和 ０ ４８，预测片段重复时间发生在距今

３９６５ 万年、４５４５ 万年、４０６２ 万年和 ４６４２ 万年之前。
在 ＦＴ⁃ｌｉｋｅ 亚 家 族 中， Ｇｌｙｍａ１６ｇ０４８４０ １⁃Ｇｌｙｍａ１９ｇ
２８３９０ １、 Ｇｌｙｍａ１６ｇ２６６６０ １⁃Ｇｌｙｍａ１６ｇ２６６９０ １、 Ｇｌｙ⁃
ｍａ１８ｇ５３６８０ １⁃Ｇｌｙｍａ１８ｇ５３６９０ １ 和 Ｇｌｙｍａ１６ｇ０４８３０ １⁃
Ｇｌｙｍａ１９ｇ２８４００． １ 重复基因对内的 Ｋｓ值同样较低，分
别为 ０． １２、０． ３２、０． ５０ 和 ０． ０７，而重复基因对之间的 Ｋｓ

值较高的 Ｇｌｙｍａ１６ｇ０４８４０ １⁃Ｇｌｙｍａ１６ｇ ２６６６０ １、Ｇｌｙ⁃
ｍａ１６ｇ０４８４０ １⁃Ｇｌｙｍａ１６ｇ２６６９０ １、 Ｇｌｙｍａ１９ｇ２８３９０ １⁃
Ｇｌｙｍａ１６ｇ２６６６０ １ 和 Ｇｌｙｍａ１９ｇ２８３９０ １⁃Ｇｌｙｍａ１６ｇ
２６６９０． １ 分别为 ０． ８１、０ ７６、０． ７２ 和 ０． ７１。

２． ５　 大豆 ＧｍＰＥＢＰ 的电子表达谱

目 前 ＳｏｙＳｅｑ 数 据 库 （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｓｏｙｂａｓｅ． ｏｒｇ ／
ｓｏｙｓｅｑ ／ ）中贮存了 １４ 个不同大豆组织的 ＲＮＡ⁃Ｓｅｑ
序列，为在 ｍＲＮＡ 水平上研究大豆 ＧｍＰＥＢＰ 基因的

表达提供了数据基础。 利用 ＧｍＰＥＢＰ 基因检索 ＳｏｙＳｅｑ
数据库，发现 ７ 个 ＧｍＰＥＢＰ 基因（Ｇｌｙｍａ０８ｇ４７８１０． １、
Ｇｌｙｍａ１９ｇ２８３９０． １、Ｇｌｙｍａ１６ｇ０４８４０． １、Ｇｌｙｍａ１６ｇ２６６９０． １、
Ｇｌｙｍａ１８ｇ５３６９０． １、Ｇｌｙｍａ１３ｇ２２０３０． １ 和 Ｇｌｙｍａ１０ｇ０８３４０．
１）在 １４ 个大豆组织中没有检测到匹配的 ＲＮＡ⁃Ｓｅｑ 序

列，其余９ 个 ＧｍＰＥＢＰ 基因在多种组织中都有表达，
但表达丰度差异很大（表 ３）。 由表 ３ 可以看出，
Ｇｌｙｍａ０５ｇ３４０３０． １（ＭＦＴ⁃ｌｉｋｅ 亚家族） 除了荚皮中

没有表达以外，在其余 １２ 个组织中都有表达，尤
其在种子中的表达量很高，且随着种子的发育进

程表达量逐渐增高。 Ｇｌｙｍａ１６ｇ２６６６０． １ 主要在花

和荚皮中表达，而 Ｇｌｙｍａ１６ｇ３２０８０． ４ 主要在花和

种子中表达。

表 ３　 大豆 ＧｍＰＥＢＰ 基因的电子表达谱

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｅｓ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ ＧｍＰＥＢＰ ｇｅｎｅｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｉｎ ｓｉｌｉｃｏ ａｎａｌｙｓｉｓ

基因

Ｇｅｎｅ

嫩叶

Ｙｏｕｎｇ
ｌｅａｆ

花

Ｆｌｏｗｅｒ
荚

Ｐｏｄ

荚皮

Ｐｏｄ
ｓｈｅｌｌ

１０ＤＡＦ

荚皮

Ｐｏｄ
ｓｈｅｌｌ

１４ＤＡＦ

种子

Ｓｅｅｄ
１０ＤＡＦ

种子

Ｓｅｅｄ
１４ＤＡＦ

种子

Ｓｅｅｄ
２１ＤＡＦ

种子

Ｓｅｅｄ
２５ＤＡＦ

种子

Ｓｅｅｄ
２８ＤＡＦ

种子

Ｓｅｅｄ
３５ＤＡＦ

种子

Ｓｅｅｄ
４２ＤＡＦ

根

Ｒｏｏｔ
根瘤

Ｎｏｄｕｌｅ

Ｇｌｙｍａ１９ｇ２８４００． １ ２ ２

Ｇｌｙｍａ１９ｇ３７８９０． １ １ １ １

Ｇｌｙｍａ１６ｇ２６６６０． １ ３ ２０ ４ １１ ７ １

Ｇｌｙｍａ１６ｇ０４８３０． １ ３ ２ ４ ３ ６ １４

Ｇｌｙｍａ１６ｇ３２０８０． ４ ４８ ２ ４ １ ７ １０ ２１ ２９ １１

Ｇｌｙｍａ１８ｇ５３６８０． １ ２ １

Ｇｌｙｍａ０９ｇ２６５５０． １ ４ ４ １ ２ １ ２ ６

Ｇｌｙｍａ０３ｇ３５２５０． １ ３ １ １ １ １

Ｇｌｙｍａ０５ｇ３４０３０． １ ２ １ １ ３２ ２１１ １９０ ７９５ １０６４ １２３３ １０９７ ３ ４

ＤＡＦ：Ｄａｙｓ ａｆｔｅｒ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ

３　 讨论

ＰＥＢＰ 基因在植物中属于一个较小的基因家

族，在植物的成花转变、种子发育和萌发中发挥重要

作用。 目前，已在拟南芥、水稻、玉米和大豆等多种

植物中分离了众多 ＰＥＢＰ 基因。 拟南芥中含有 ６ 个

ＰＥＢＰ 成员，其中 ＦＴ、ＴＦＬ１ 和 ＭＦＴ 的功能比较清

楚。 ＦＴ 基因促进开花，ＴＦＬ１ 基因抑制开花，ＭＦＴ 则

在种子萌发中发挥作用。 水稻中含有 １９ 个 ＰＥＢＰ

基因，玉米中至少含有 ２５ 个 ＰＥＢＰ 成员［１６］。 本研

究利用拟南芥 ＰＥＢＰ 蛋白序列为探针，对大豆的基

因组数据库 （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ． ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ． ｎｅｔ ／ ｓｏｙｂｅａｎ．
ｐｈｐ）进行检索，共获得了 １６ 个具有完整 ＰＥＢＰ 结构

域的全长序列，分布在大豆 ９ 条染色体上。
进化分析表明，大部分植物 ＰＥＢＰ 基因分为 ３

个亚家族，即 ＦＴ⁃ｌｉｋｅ、ＴＦＬ１⁃ｌｉｋｅ 和 ＭＦＴ⁃ｌｉｋｅ。 在本

研究中，１６ 个 ＧｍＰＥＢＰ 基因亦归属于 ３ 个亚家族，
其中 ＦＴ⁃ｌｉｋｅ 亚家族中成员最多，含有 ９ 个 ＧｍＰＥＢＰ
基因；ＴＦＬ１⁃ｌｉｋｅ 成员次之，含有 ６ 个 ＧｍＰＥＢＰ 基因；
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而 ＭＦＴ⁃ｌｉｋｅ 亚家族成员最少，只有 １ 个 ＧｍＰＥＢＰ 基

因。 Ｏ． Ｎ． Ｄａｎｉｌｅｖｓｋａｙａ 等［１７］ 发现玉米中含有 ２５ 个

ＰＥＢＰ 成员，其中属于 ＦＴ⁃ｌｉｋｅ 亚家族的基因有 １５
个，ＴＦＬ１⁃ｌｉｋｅ 亚家族的基因有 ６ 个，ＭＦＴ⁃ｌｉｋｅ 亚家

族的基因有 ３ 个，另外 １ 个 ＰＥＰＢ 成员因只含有第 ４
外显子而被认为是假基因，其中 ＺＣＮ８ 为 ＦＴ 基因的

同源基因。
Ｚ． Ｔｉａｎ 等［１２］ 鉴定了 ４ 个大豆 ＴＦＬ１ 同源基

因，分别为 Ｇｌｙｍａ０３ｇ３５２５０． １、Ｇｌｙｍａ１９ｇ３７８９０． １、
Ｇｌｙｍａ１０ｇ０８３４０． １ 和 Ｇｌｙｍａ１３ｇ２２０３０． １，其中 Ｇｌｙ⁃
ｍａ１９ｇ３７８９０． １ （ＧｍＴｆｌ１）位于控制无限结荚习性的

Ｄｔ１ 位点内，主要在幼根、幼叶和花中表达，而 Ｇｌｙ⁃
ｍａ１３ｇ２２０３０． １ 主要在幼根、幼茎和芽中表达，在花

中没有表达。 在拟南芥 ｔｆｌ１⁃１ 突变体（开花提前）中
表达 Ｇｌｙｍａ１９ｇ３７８９０． １，转基因拟南芥与野生型相

似，表现出开花推迟的特征。 Ｆ． Ｋｏｎｇ 等［１８］ 发现了

１０ 个 ＦＴ 同源基因，其中 ＧｍＦＴ２ａ（Ｇｌｙｍａ１６ｇ２６ ６６０ １）
和 ＧｍＦＴ５ａ（Ｇｌｙｍａ１６ｇ０４８３０． １）在叶、茎、茎尖、子
叶、根、花芽和未成熟种子中都有较强表达，尤其在

叶片中表达量更高。 过量表达 ＧｍＦＴ２ａ 或 ＧｍＦＴ５ａ
的拟南芥开花提前，预示其具有 ＦＴ 基因的功能。
Ｃ． Ｆａｎ 等［１９］在大豆基因组中鉴定了 ６ 个 ＦＴ 同源基

因（ＧｍＦＴＬ１⁃６）和 ４ 个 ＴＳＦ 同源基因（ＧｍＴＳＦ１⁃４），
发现多数 ＧｍＦＴＬ 在营养生长阶段的叶、根和茎尖等

组织中的表达较低，而在生殖生长阶段的叶、根、花
和茎尖等组织中的表达增强。 过量表达 ＧｍＦＴＬ１⁃６
的拟南芥花期提前，表明 ６ 个 ＧｍＦＴＬ 基因都具有

ＦＴ 基因的功能，而过量表达 ＧｍＴＳＦ３、ＧｍＴＳＦ４ 和

ＧｍＰＥＢＰ２１ 的拟南芥的花期并没有改变。 本研究

中，Ｇｌｙｍａ１６ｇ２６６６０． １ 主要在花和荚皮中表达，表明

Ｇｌｙｍａ１６ｇ２６６６０． １ 不但具有 ＦＴ 基因促进开花的功能，
同时可能在荚皮发育中亦起作用；Ｇｌｙｍａ１６ｇ３２０８０． ４ 主

要在花和种子中表达，目前功能尚不明确，预测其在

花期调控和种子发育中起作用；Ｇｌｙｍａ０５ｇ３４０３０． １
主要在种子中表达，且随发育进程表达提高，预测其

在种子发育和萌发中起作用。
ＰＥＢＰ 家族基因的结构非常保守，大都含有 ３

个内含子和 ４ 个外显子，尤其第 ２ 和第 ３ 外显子的

长度高度保守，分别为 ６２ ｂｐ 和 ４１ ｂｐ。 本研究中的

１６ 个 ＧｍＰＥＢＰ 基因，都含有 ４ 个外显子和 ３ 个内含

子，外显子 ２ 和外显子 ３ 也均为 ６２ ｂｐ 和 ４１ ｂｐ，而
在 ２５ 个玉米 ＰＥＢＰ 成员中，有 ２ 个基因（ＺＣＮ２ 和

ＺＣＮ２０）的结构发生变异，外显子 １ 和 ２ 发生融合，
只含有 ２ 个内含子和 ３ 个外显子［１７］。

ＦＴ 和 ＴＦＬ１ 的氨基酸序列相似性较高，但功能

相反。 ＴＦＬ１ 蛋白第 ８８ 位的组氨酸残基（Ｈｉｓ８８）和
ＦＴ 蛋白第 ８５ 位的酪氨酸残基（Ｔｙｒ８５）对其相反功

能起决定作用［２０］。 蛋白质结构分析表明， ＦＴ 和

ＴＦＬ１ 蛋白的晶体结构高度相似，形成一个口袋状的

结构，在口袋入口处，ＴＦＬ１ 的 Ｈｉｓ８８ ／ Ａｓｐ１４４ 能形成

氢键，而 ＦＴ 的 Ｔｙｒ８５ ／ Ｇｌｎ１４０ 不能形成氢键，由此造

成 ＴＦＬ１ 和 ＦＴ 的功能差异［２１］。 在 ＴＦＬ１⁃ｌｉｋｅ 亚家族

中，６ 个 ＧｍＰＥＢＰ 成员在 Ｈｉｓ８８ 上高度保守，均为组

氨酸；在 ＦＴ⁃ｌｉｋｅ 亚家族中，９ 个 ＧｍＰＥＢＰ 成员在

Ｔｙｒ８５ 上亦高度保守，均为酪氨酸（图 ２）。
基因重复对基因家族的进化具有重要作用，可以

产生新基因、新功能或者亚功能。 基因的复制主要通

过片段重复、串联重复和逆转录转座及其他转座事件

来实现。 在植物基因组中，最重要的基因扩张模式为

串联重复和长片段重复［２２］。 本研究中，４ 对 ＧｍＰＥＢＰ
基 因 （ Ｇｌｙｍａ１６ｇ０４８３０ １⁃Ｇｌｙｍａ１６ｇ０４８４０ １、 Ｇｌｙｍａ
１６ｇ２６６６０ １⁃Ｇｌｙｍａ１６ｇ２６６９０ １、Ｇｌｙｍａ１８ｇ ５３６８０ １⁃Ｇｌｙ⁃
ｍａ１８ｇ５３６９０ １ 和 Ｇｌｙｍａ１９ｇ２８３９０ １⁃Ｇｌｙｍａ１９ｇ
２８４００． １）出现在染色体的同一区段或相邻区段，为
串联重复事件所致。 ３ 对 ＧｍＰＥＢＰ 基因（Ｇｌｙｍａ０９ｇ
２６５５０． １⁃Ｇｌｙｍａ１６ｇ３２０８０． ４、 Ｇｌｙｍａ０３ｇ３５２５０ １⁃Ｇｌｙ⁃
ｍａ１９ｇ３７８９０ ． １ 和 Ｇｌｙｍａ１０ｇ０８３４０ ． １⁃Ｇｌｙｍａ１３ｇ
２２０３０ １）出现在 ２ 条染色体的同源区，可能为片段

重复事件所致。 研究表明大豆基因组在大约 ５９ 百

万年前和 １３ 百万年前经历了 ２ 次基因组复制，大豆

第 １ 次基因组复制发生的时间与被子植物中的蝶形

花亚科（ｐａｐｉｌｉｏｎｏｉｄｅａｅ）的起源时间相邻（约 ５９ 百万

年），第 ２ 次基因组复制发生的时间恰为大豆特有

的异源四倍体化的时间（ ａｌｌｏｔｅｔｒａｐｌｏｉｄｙ ｅｖｅｎｔ） ［１４］。
同源基因 Ｋｓ值在 ０． ０６ ～ ０． ３９（均值为 ０． １３）之间，
表明基因复制来自于 １３ 百万年前的基因组复制，而
Ｋｓ值在 ０． ４０ ～ ０． ８０（均值为 ０． ５９）之间，则表明基因

复制来自于 ５９ 百万年前的基因组复制［１４］。 本研究

中来自 ＴＦＬ１⁃ｌｉｋｅ 亚家族中的 ３ 对重复基因对内的

Ｋｓ值均远低于 ０． ３９，而重复基因对之间的 Ｋｓ值在

０ ４０ ～０． ８０ 之间（表 ２），表明 ＴＦＬ１⁃ｌｉｋｅ 亚家族中的

重复基因对内的基因复制来自于 １３ 百万年前的大豆

基因组异源四倍体化过程，而重复基因对之间的基因

复制来自于 ５９ 百万年前的基因组复制。 来自 ＦＴ⁃ｌｉｋｅ
亚家族的 ４ 对重复基因中，Ｇｌｙｍａ１８ｇ５３６８０ １⁃Ｇｌｙ⁃
ｍａ１８ｇ５３６９０． １ 的 Ｋｓ值处于 ０． ４０ ～ ０． ８０ 之间，表明

片段重复发生于 ５９ 百万年前的基因组复制，而其余

３ 对重复基因对内的 Ｋｓ值均处于 ０． ０６ ～ ０． ３９ 之间，
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表明片段重复发生于 １３ 百万年前的大豆基因组异

源四倍体化过程。 由此，推测 ＧｍＰＥＢＰ 基因在大豆

中的扩张可能与 ２ 次基因组复制有关。
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