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　 　 摘要：　 醇溶蛋白是玉米主要的储存蛋白，其中 α⁃醇溶蛋白含量最为丰富，对玉米籽粒品质有重要影响。 本研

究利用全基因组数据鉴定 α⁃醇溶蛋白基因家族，并从基因保守 ｍｏｔｉｆ、玉米籽粒不同发育时期基因的表达谱以及转

录因子 Ｏｐａｑｕｅ２ 对该家族成员表达的影响 ３ 个方面分析玉米 α⁃醇溶蛋白基因家族。 结果显示，玉米参考基因组中

存在 ３９ 个 α⁃醇溶蛋白基因，其中 ｚ１Ａ、ｚ１Ｂ、ｚ１Ｃ 和 ｚ１Ｄ ４ 个亚族成员分别为 １２ 个、８ 个、１４ 个和 ５ 个。 基因保守

ｍｏｔｉｆ 分析发现该家族基因序列高度保守。 表达谱分析结果显示该家族表达模式差异较大，其中 ｚ１Ａ 亚族在籽粒发

育时期表达量最高。 利用 ＲＮＡ⁃ｓｅｑ 数据剖析在种子发育阶段 Ｏｐａｑｕｅ ２（Ｏ２）野生型和突变体编码该家族成员的表

达差异，结果显示 Ｏ２ 突变体中 ｚ１Ｃ 亚族成员表达显著下调，ｚ１Ａ 亚族表达略有下调，ｚ１Ｂ 和 ｚ１Ｄ 亚族成员表达量没

有显著的变化。 本研究在重新注释 α⁃醇溶蛋白家族成员信息的基础上，对该家族的表达谱进行了分析，为今后玉

米籽粒品质育种提供了必要遗传信息。
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　 　 玉米作为世界最大的种植作物之一，在国民经

济中占据重要地位，全球对其需求量正在不断攀升。
醇溶蛋白（Ｚｅｉｎ）是玉米最主要的储藏蛋白（占籽粒

总蛋白的 ５０％以上［１⁃２］），对玉米籽粒品质有重要影

响。 醇溶蛋白根据其溶解性、氨基酸组成以及其他

物理性质可以分为 α、β、γ 和 δ ４ 类，其中 α⁃醇溶蛋

白（α⁃ｚｅｉｎ）占总醇溶蛋白的 ６０％，含量最为丰富。
玉米 α⁃醇溶蛋白富含谷氨酸、亮氨酸、脯氨酸和丙

氨酸，但缺乏赖氨酸、色氨酸等几种人体和动物必需

的氨基酸，且因聚集二硫键和糖基化的作用而难溶

于水，在非反刍动物体内不易消化吸收，故其食用和

营养价值不高［３⁃４］。 Ｐｒａｓａｎｎａ 等［５］ 通过 ＳＤＳ⁃ＰＡＧＥ
电泳分析成熟籽粒中醇溶蛋白含量，发现几乎所有

的优质蛋白玉米籽粒中醇溶蛋白含量较普通玉米显

著较低，尤其是 α⁃醇溶蛋白，因此降低 α⁃醇溶蛋白

含量一度成为提高玉米营养品质研究的重要目标之

一。 然而研究结果表明，过低的 α⁃醇溶蛋白虽可提

高胚乳蛋白质中赖氨酸和色氨酸的含量并大大改善

玉米的营养品质，但同时引起玉米胚乳质地松软和

产量无法提高等问题［６］。
α⁃醇溶蛋白由一个庞大的超级基因家族编码，

根据序列相似性又分为 ４ 个基因亚族： ｚ１Ａ、 ｚ１Ｂ、
ｚ１Ｃ、ｚ１Ｄ，其中 ｚ１Ａ、 ｚ１Ｂ 和 ｚ１Ｄ ３ 个基因亚族属于

１９ ０００ α⁃醇溶蛋白，ｚ１Ｃ 为 ２２ ０００ α⁃醇溶蛋白［７⁃８］。
Ｓｏｎｇ 等［６］ 利用 ＢＡＣ 文库测序，发现在玉米 Ｂ７３ 自

交系中１９ ０００ α⁃醇溶蛋白基因家族组成了玉米基因

组上最长的连续重复基因序列区域，１９ ０００ α⁃醇溶

蛋白基因家族中，ｚ１Ａ 包含 １２ 个基因成员，ｚ１Ｂ 包含

８ 个基因成员，ｚ１Ｄ 包含 ５ 个成员，它们分别位于 ３
条染色体（第 １、第 ４、第 ７ 条染色体）的 ４ 个不同基

因组区域内。 这 ２５ 个基因成员 ＤＮＡ 序列较为保守

且基因转录方向基本一致（Ｈｅａｄ⁃ｔｏ⁃ｔａｉｌ ｏｒｉｅｎｔａｔｉｏｎ），
但是其中只有 １２ 个基因具有完整的编码区域，另外

１３ 个基因由于突变等未知原因无法形成完整的转

录本。 Ｓｏｎｇ 等［８⁃９］ 利用 ＢＡＣ 文库测序，基于比较基

因组学分析，在 Ｂ７３ 和 ＢＳＳＳ５３ 自交系中，发现

２２ ０００ α⁃醇溶蛋白基因家族分别由 １５ 个和 ２３ 个成

员组成，它们位于第 ４ 号染色体的短臂上。 ｚ１Ｃ 成

员大致上是呈现串联阵列，基因转录方向完全一致。
而在第 ４ 号染色体的短臂上距离着丝粒－２０ ｃＭ 另

外一个区域内存在一个游离于串联阵列之外的 ｚ１Ｃ
成员 ｆｌｏｕｒｙ２。 这些 ｚ１Ｃ 成员在 Ｂ７３ 和 ＢＳＳＳ５３ 中分

别只有 ７ 个和 ８ 个具有完整的编码区域。 尽管 α⁃醇
溶蛋白超级基因家族的大小和复杂度在不同的自交

系中有所不同，但是序列却高度保守。
Ｆｅｎｇ 等［１０］结合实时定量 ＰＣＲ 和随机克隆测序

的研究方法，对玉米自交系 Ｂ７３ 胚乳发育时期 α⁃醇
溶蛋白超基因家族（４１ 个基因成员）的表达模式进行

研究，结果表明该基因家族中仅 １８ 个基因表达，表达

水平差异很大。 该家族所有亚族（ｚ１Ａ、ｚ１Ｂ、ｚ１Ｃ、ｚ１Ｄ）
在授粉后 １０～３４ ｄ 均表现出上下摆动不规则的表达

模式，总体而言 ｚ１Ａ 具有最高表达量，然后表达量由

高到低依次为 ｚ１Ｃ、ｚ１Ｄ 和 ｚ１Ｂ。 亚族基因成员的表达

模式也存在显著差异，但是，由于 α⁃醇溶蛋白基因家

族成员在编码序列存在高度的相似性，实时定量 ＰＣＲ
对部分基因无法精确区分。 二 代 测 序 技 术 如

ＲＮＡ⁃ｓｅｑ 具有高敏感性和高通量等特征，可精确检测

到基因家族中相似基因的不同转录本的单碱基差异。
利用 ＲＮＡ⁃ｓｅｑ 获得的高通量数据结合序列相似性比

较和覆盖深度计算，可以对玉米 α⁃醇溶蛋白基因家族

成员基因表达进行高精度解析。
玉米中首个发现能调控 α⁃醇溶蛋白的反式因

子为 Ｏｐａｑｕｅ２（Ｏ２），属于 ｂＺＩＰ 转录因子家族，Ｏ２ 基

因在玉米胚乳中特异表达。 Ｏ２ 突变体中α⁃醇溶蛋

白基因的表达下调，导致籽粒中赖氨酸和色氨酸的

含量增加，但也导致籽粒胚乳粉质呈现出不透明的

表型［１１⁃１３］。 基于上述原因该突变体广泛应用于优

质蛋白玉米种质资源的创制研究，但是 Ｏｐａｑｕｅ２ 对

α⁃醇溶蛋白基因家族成员的表达是否均存在影响并

没有得到很好的解析。

５２２１李国锋等：Ｏｐａｑｕｅ２ 转录因子对玉米 α⁃醇溶蛋白基因家族成员表达的影响研究



本研究拟根据 α⁃醇溶蛋白基因家族成员的保

守序列修订该基因家族在玉米 Ｂ７３ 染色体上的位

置，并利用 ＲＮＡ⁃ｓｅｑ 数据对玉米自交系 Ｂ７３ 胚乳中

从授粉至成熟各时期编码 α⁃醇溶蛋白的各个基因

的表达模式进行分析，解析该基因家族成员的表达

特性，并通过随机克隆 Ｓａｎｇｅｒ 测序法对结果进行验

证，同时比较 Ｏｐａｑｕｅ２ 野生型和突变型的编码 α⁃醇
溶蛋白基因家族成员的表达差异。

１　 材料与方法

１．１　 玉米 α⁃醇溶蛋白基因的鉴定与分类

基与最新版 （Ｖ３） 玉米自交系 Ｂ７３ 参考基因

组数据 （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ． ｍａｉｚｅｇｄｂ． ｏｒｇ ／ ），利用 ｔＢｌａｓｔｘ
方法以 α⁃醇溶蛋白 ｃＤＮＡｓ （ＮＣＢＩ）为目标序列在

玉米基因组中搜寻同源区域，并利用生物信息学

方法获得同源区域对应基因的位置及核酸序列。
然后利用 ＣｌｕｓｔａｌＸ 软件对玉米 α⁃醇溶蛋白基因进

行多重序列比对，并根据序列相似性进行人工校

正分类。
１．２　 玉米 α⁃醇溶蛋白基因保守 Ｍｏｔｉｆ 分析

为了进一步解析 α⁃醇溶蛋白基因的结构和保

守性，我们利用 ＭＥＭＥ 在线分析工具［１４］ （ ｈｔｔｐ： ／ ／
ｍｅｍｅ⁃ｓｕｉｔｅ．ｏｒｇ ／ ｉｎｄｅｘ．ｈｔｍｌ）对本研究所鉴定的玉米

α⁃醇溶蛋白基因的保守 Ｍｏｔｉｆ 进行分析。 其中最大

保守 ｍｏｔｉｆ 数目设置为 １０ 条，ｍｏｔｉｆ 长度设置为 ６～
５０ ｂｐ。
１．３　 玉米 α⁃醇溶蛋白基因的表达谱分析及验证

为了进一步解析玉米 α⁃醇溶蛋白基因表达模

式，我们利用玉米自交系 Ｂ７３ 胚乳自授粉到成熟 １７
个发育时期 ＲＮＡ⁃Ｓｅｑ 数据［１５］，系统分析 α⁃醇溶蛋

白基因在玉米 Ｂ７３ 中的表达谱模式。 ＲＮＡ⁃Ｓｅｑ 数

据的处理及 α⁃醇溶蛋白基因家族表达量ＦＰＫＭ值的

获得均参照本实验室前期研究方法［１６］，最终利用

ＭＥＶ４．９ 软件绘制玉米 α⁃醇溶蛋白基因家族的

Ｈｅａｔｍａｐ 图，并分析表达模式。 为验证本研究所利

用 ＲＮＡ⁃Ｓｅｑ 测序结果的可靠性，利用随机克隆

Ｓａｎｇｅｒ 测序法对结果进行了验证，比较 ２ 种测序方

法中玉米 Ｂ７３ 授粉 １４ ｄ 后胚乳中 α⁃醇溶蛋白基因

相对表达量的一致性。
１．４　 Ｏｐａｑｕｅ２ 对玉米 α⁃醇溶蛋白基因表达的影响

　 　 利 用 Ｌｉ 等 ［１７］ 文 章 中 野 生 型 和 突 变 体

Ｏｐａｑｕｅ２ 授粉后 １５ ｄ 籽粒的 ＲＮＡ⁃ｓｅｑ 数据，并对

其进行处理。 最终整理出野生型和突变体中 α⁃
醇溶蛋白基因家族所有成员的相对表达量，比较

分析转录因子 Ｏｐａｑｕｅ２ 对玉米 α⁃醇溶蛋白基因

表达的影响。

２　 结果与分析

２．１　 玉米 α⁃醇溶蛋白基因的确定及分类

利用 ｔＢｌａｓｔｘ 方法在玉米基因组中共比对搜索到

３９ 条 α⁃醇溶蛋白基因序列。 利用 ＣｌｕｓｔａｌＸ 软件对基

因序列进行多重比对和人工校正，玉米 α⁃醇溶蛋白基

因分类结果见表 １（参照前人研究结果对其命名），其
中 ２８ 条序列与目标序列相似度为 １００􀆰 ００％，其余 １１
条序列相似度高达 ９７．７５％以上，说明本研究比对结

果可 信 度 高。 ｚ１Ａ 亚 族 包 含 １２ 个 基 因 成 员

（Ｚ１９Ａ１⁃１～Ｚ１９Ａ１⁃９，Ｚ１９Ａ２⁃１～ Ｚ１９Ａ２⁃３）；ｚ１Ｂ 包含 ８
个成员（Ｚ１９Ｂ１⁃１ ～ Ｚ１９Ｂ１⁃６，Ｚ１９Ｂ２⁃１ ～ Ｚ１９Ａ２⁃２）；
ｚ１Ｄ 包含 ５ 个成员 （Ｚ１９Ｄ１⁃１ ～ Ｚ１９Ｄ１⁃３，Ｚ１９Ｄ２⁃１，
Ｚ１９Ｄ３⁃１），３ 个亚族分别位于第 ４、第 ７ 和第 １ 染色体

上；ｚ１Ｃ 亚族 １４ 个成员位于第 ４ 染色体上，其中 １３ 个

呈现串联阵列转录方向完全一致，仅 ＡＺＳ２２⁃１６ 游离

于串联阵列之外，该基因为 ｆｌｏｕｒｙ２。 １９ ０００ α⁃醇溶蛋

白共 ２５ 个（ｚ１Ａ、ｚ１Ｂ 和 ｚ１Ｄ），２２ ０００ α⁃醇溶蛋白共 １４
个（ ｚ１Ｃ）。 α⁃醇溶蛋白超家族基因长度均值为 ８７２
ｂｐ，其中 ｚ１Ｂ 亚族基因长度均值最长（１ ５０７ ｂｐ），其余

３ 个亚族（ｚ１Ａ、ｚ１Ｃ 和 ｚ１Ｄ）基因长度均值相近，约 ７００
ｂｐ。 ３９ 个α⁃醇溶蛋白基因家族中有 ３０ 个可以对应到

前人预测的基因 ＩＤ 上，９ 个基因还未预测出基因 ＩＤ
的表示为“－”。
２．２　 玉米 α⁃醇溶蛋白基因保守 Ｍｏｔｉｆ 分析

通过 ＭＥＭＥ 在线分析工具对本研究所鉴定的

３９ 个 α⁃醇溶蛋白基因的保守 ｍｏｔｉｆ 进行分析，结果

如图 １（图中 α⁃醇溶蛋白基因家族成员按照比对 Ｅ
值大小排列）所示。 图 １ 显示，α⁃醇溶蛋白基因家族

成员含有的保守 ｍｏｔｉｆ 数目和排列位置总体相似度

高，尤其在各亚族成员间相似性非常高，说明该家族

基因序列高度保守。 １０ 条 ｍｏｔｉｆ 长度为 ４０～ ５０ ｂｐ，
其中 ｍｏｔｉｆ ６ 含量最为丰富，在 α⁃醇溶蛋白基因中存

在 ２～４ 个重复，此外 ｍｏｔｉｆ ９、ｍｏｔｉｆ ５ 和 ｍｏｔｉｆ １ 也存

在重复。 α⁃醇溶蛋白基因家族中 ＡＺＳ２２⁃３、ＡＺＳ２２⁃
１１、ＡＺＳ２２⁃１６、Ｚ１９Ｄ１⁃１、Ｚ１９Ａ１⁃９ 基因所含 ｍｏｔｉｆ 少
（１～４ 个），其余基因家族成员含有 ｍｏｔｉｆ 数目较为

一致。
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表 １　 玉米 α⁃醇溶蛋白基因

Ｔａｂｌｅ １　 α⁃ｚｅｉｎ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｍａｉｚｅ

亚族 基因 基因位置
长度
（ｂｐ） 基因 ＩＤ 相似度

（％）
ＲＮＡ⁃Ｓｅｑ 测序
相对表达量

Ｓａｎｇｅｒ 测序
相对表达量

ｚ１Ａ Ｚ１９Ａ１⁃１ 染色体 ４：５４９５１７５～５４９５８４９ ６７５ － １００．００ ０．０００ ８４６ ０

Ｚ１９Ａ１⁃２ 染色体 ４：５５２２２５４～５５２３１３２ ８７９ ＧＲＭＺＭ２Ｇ４０４４５９＿Ｔ０１ １００．００ １．３１８ ４２３ ０．５３５ ２７８

Ｚ１９Ａ１⁃３ 染色体 ４：５５６０５８１～５５６１３６０ ７８０ ＧＲＭＺＭ２Ｇ３５３２６８＿Ｔ０１ １００．００ １１．６７４ ４５０ ７．６５３ ３９１

Ｚ１９Ａ１⁃４ 染色体 ４：５５４８８３３～５５４９６１２ ７８１ ＧＲＭＺＭ２Ｇ３５３２７２＿Ｔ０１ ９９．７４ １０．２０２ １７０ ８．０２６ ８１１

Ｚ１９Ａ１⁃５ 染色体 ４：５５４４８０３～５５４５５８２ ７８０ ＧＲＭＺＭ２Ｇ０５３１２０＿Ｔ０１ １００．００ ８．６８８ ８４６ ７．２８５ ３３３

Ｚ１９Ａ１⁃６ 染色体 ４：５５４０３６３～５５４１１４２ ７８０ ＧＲＭＺＭ２Ｇ０５９６２０＿Ｔ０２ １００．００ ７．３０７ ７７２ ６．７５２ ２０３

Ｚ１９Ａ１⁃７ 染色体 ４：５５３５９０１～５５３６６８０ ７８０ ＧＲＭＺＭ２Ｇ０５９６２０＿Ｔ０３ １００．００ ６．４４２ ８９４ ８．４４５ ０４３

Ｚ１９Ａ１⁃８ 染色体 ４：５５９４９２０～５５９５６７５ ７５６ ＧＲＭＺＭ２Ｇ０１８１９３＿Ｔ０１ １００．００ ０．００５ １２８ ０．１１８ ５４６

Ｚ１９Ａ１⁃９ 染色体 ４：５５９９１８９～５５９９５６９ ３８１ － １００．００ ０．０００ ０４６ ０

Ｚ１９Ａ２⁃１ 染色体 ４：２９９５１７８２～２９９５２５５８ ７７７ ＧＲＭＺＭ２Ｇ００８３４１＿Ｔ０１ １００．００ ８．１４０ ６０５ ６．０６５ ８１２

Ｚ１９Ａ２⁃２ 染色体 ４：２９９６３３４６～２９９６４１２２ ７７７ ＧＲＭＺＭ２Ｇ００８９１３＿Ｔ０１ １００．００ ９．８０３ １９８ ７．３８４ １０６

Ｚ１９Ａ２⁃３ 染色体 ４：３００８９９３２～３００９０７０８ ７７７ ＧＲＭＺＭ２Ｇ０２６９３９＿Ｔ０１ １００．００ ０．３３１ ０５６ １．２１１ ０９３

ｚ１Ｂ Ｚ１９Ｂ１⁃１ 染色体 ７：１８７５５０６７～１８７５７６７７ １ ９１１ ＡＦ５４６１８８．１＿ＦＧＴ００１ １００．００ ０．００７ ８８５ ０．６８０ ６４５

Ｚ１９Ｂ１⁃２ 染色体 ７：１８７７９１８４～１８７８０４２７ １ ２４４ ＡＦ５４６１８８．１＿ＦＧＴ００２ １００．００ ０．０９６ ４０７ １．１３４ ６６９

Ｚ１９Ｂ１⁃３ 染色体 ７：１８７８９０１０～１８７９０７２６ １ ７１７ ＡＦ５４６１８８．１＿ＦＧＴ００３ １００．００ ０．０１６ １４９ ０．２０８ ７８５

Ｚ１９Ｂ１⁃４ 染色体 ７：１８８６４５５５～１８８６６２９０ １ ７３６ ＡＦ５４６１８８．１＿ＦＧＴ００５ １００．００ ９．４７４ ３９２ ７．００８ ０８３

Ｚ１９Ｂ１⁃５ 染色体 ７：１８８６７３４１～１８８６８４８４ １ １４４ ＡＦ５４６１８８．１＿ＦＧＴ００６ １００．００ ０．０３４ ０２７ ０．０７８ ３４０

Ｚ１９Ｂ１⁃６ 染色体 ７：１８８７６５８９～１８８７８４９１ １ ９０３ ＡＦ５４６１８８．１＿ＦＧＴ００７ １００．００ ７．６９７ ９０４ ５．９７９ ４８７

Ｚ１９Ｂ２⁃１ 染色体 ７：１８９２３５７２～１８９２４５０５ ９３４ － １００．００ ０．０１１ ９６５ ０．０２３ ９８８

Ｚ１９Ｂ２⁃２ 染色体 ７：１８９５４２３５～１８９５５７０４ １ ４７０　 ＧＲＭＺＭ２Ｇ０２５７６３＿Ｔ０１ １００．００ ０．００１ ４１３ ０．０６０ ９６７

ｚ１Ｄ Ｚ１９Ｄ１⁃１ 染色体 １：１６１７８８７３８～１６１７８９ ００６ ２６９ ＡＦ５４６１８７．１＿ＦＧＴ００１ １００．００ ０ ０

Ｚ１９Ｄ１⁃２ 染色体 １：１６１７９０６５４～１６１７９１４９９ ８４６ ＡＦ５４６１８７．１＿ＦＧＴ００７ １００．００ １．４４５ ３４９ ４．７７９ ８２９

Ｚ１９Ｄ１⁃３ 染色体 １：１６１７９５４３４～１６１７９６１６５ ７３２ ＡＦ５４６１８７．１＿ＦＧＴ００９ １００．００ ０．００８ ３６７ ０．０９１ ８２５

Ｚ１９Ｄ２⁃１ 染色体 １：１６２００６７７１～１６２００７６２０ ８５０ － １００．００ １．３２０ ２４０ ２．６５２ ３５８

Ｚ１９Ｄ３⁃１ 染色体 １：１６２０９６３０３～１６２０９７０５０ ７４８ － １００．００ ０．０００ ３０８ ０．３５９ ４４２

ｚ１Ｃ ＡＺＳ２２⁃１ 染色体 ４：５０９４１９０～５０９４９９０ ８０１ ＧＲＭＺＭ２Ｇ０８８４４１＿Ｔ０１ ９９．８８ ０．７２０ ６２９ ０．１６７ ８２９

ＡＺＳ２２⁃２ 染色体 ４：５０９８３００～５０９９００９ ７１０ ＧＲＭＺＭ２Ｇ３８８４６１＿Ｔ０１ ９９．５８ ０．３９２ ９３１ ０．３１５ ５６６

ＡＺＳ２２⁃３ 染色体 ４：５１１４１０２～５１１４１８０ ７９ － １００．００ ０．０３２ ５１１ ０．４７６ ７０７

ＡＺＳ２２⁃４ 染色体 ４：５１２２５１７～５１２３３１７ ８０１ ＧＲＭＺＭ２Ｇ０４４６２５＿Ｔ０１ ９９．８８ ２．７７６ ４５８ ８．７６２ ０７３

ＡＺＳ２２⁃５ 染色体 ４：５１２７７２３～５１２８５２３ ８０１ ＧＲＭＺＭ２Ｇ０４５３８７＿Ｔ０１ １００．００ ０．３１９ ２３６ ０．６９９ ２８９

ＡＺＳ２２⁃６ 染色体 ４：５１４１２７０～５１４２０７６ ８０７ ＧＲＭＺＭ２Ｇ３４６８９５＿Ｔ０１ ９９．８８ ０．１４９ ８８４ １．４４３ ７０７

ＡＺＳ２２⁃７ 染色体 ４：５１４５３８１～５１４５９２３ ５４３ － ９９．００ ２．７１７ ９７７ ０．３７１ ３５７

ＡＺＳ２２⁃８ 染色体 ４：５１５８０９７～５１５８８９７ ８０１ ＧＲＭＺＭ２Ｇ０４４１５２＿Ｔ０１ ９９．８８ １．８８３ ３２０ ２．１５３ ８１０

ＡＺＳ２２⁃１１ 染色体 ４：５０８０１２６～５０８０６４７ ５２２ － １００．００ ０．００１ １０６ ０．０１７ １９５

ＡＺＳ２２⁃１２ 染色体 ４：５０８３１６９～５０８３９６９ ８０１ ＧＲＭＺＭ２Ｇ０８８３６５＿Ｔ０１ ９９．８８ ０．０３６ ７６２ ０．２７９ ７１６

ＡＺＳ２２⁃１３ 染色体 ４：５０８６２６４～５０８７０７０ ８０７ － ９９．８８ ０．０００ ０２９ ０．０１５ ６０３

ＡＺＳ２２⁃１６ 染色体 ４：２１３３５０９９～２１３３５６０９ ５１１ ＧＲＭＺＭ２Ｇ３９７６８７＿Ｔ０１ １００．００ ３．０４２ ７４４ ５．２５８ ３４７

ＡＺＳ２２⁃２１ 染色体 ４：５１７２０２３～５１７２８２３ ８０１ ＧＲＭＺＭ２Ｇ１６０７３９＿Ｔ０１ ９７．７５ ２．０９４ ７８０ １．６８４ ６０３

ＡＺＳ２２⁃２０ 染色体 ４：５１７６１４０～５１７６９３７ ７９８ ＧＲＭＺＭ２Ｇ１６０７３９＿Ｔ０３ ９７．８７ １．８０１ ８１７ １．８１８ １５１
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图 １　 玉米 α⁃醇溶蛋白基因保守 ｍｏｔｉｆ 分析

Ｆｉｇ．１　 Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆ ａｎａｌｙｓｅｓ ｏｆ α⁃ｚｅｉｎ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｍａｉｚｅ

２．３　 玉米籽粒发育时期 α⁃醇溶蛋白基因表达谱分析

　 　 对玉米胚乳自授粉至成熟 １７ 个发育时期 ＲＮＡ⁃
Ｓｅｑ 数据进行预处理和统计分析后，获得了玉米 α⁃醇
溶蛋白基因对应表达量的 ＦＰＫＭ 值，根据 ＦＰＫＭ 值利

用ＭＥＶ４．９ 软件绘制出表达量的 Ｈｅａｔｍａｐ 图谱（图 ２）。
玉米 α⁃醇溶蛋白基因家族成员表达模式差异较大，
Ｚ１９Ａ１⁃９、Ｚ１９Ｄ１⁃１ 和 ＡＺＳ２２⁃１３ 这 ３ 个基因表达量最

低，在图 ２ 中 １７ 个时期 ＦＰＫＭ 均值低于 １，Ｚ１９Ａ１⁃１、
Ｚ１９Ａ１⁃８、Ｚ１９Ｂ２⁃２、Ｚ１９Ｄ１⁃３、Ｚ１９Ｄ３⁃１ 和 ＡＺＳ２２⁃１１ 这 ６
个基因表达量也很低，ＦＰＫＭ 均值低于 ５０，Ｚ１９Ａ２⁃２ 表

达量最高，ＦＰＫＭ均值为２９ １７６。 其中 α⁃醇溶蛋白超家

族 ４ 个亚族表达量 ＦＰＫＭ 均值大小依次为 ｚ１Ａ
（１３ ５９３）、ｚ１Ｂ（４ ９１０）、ｚ１Ｃ（４ １８７）和 ｚ１Ｄ（２ ５８９）。

玉米 α⁃醇溶蛋白基因在胚乳中从授粉后 １０ ｄ
开始表达，授粉 ３８ ｄ 后醇溶蛋白基因几乎不表达。
α⁃醇溶蛋白 ｚ１Ａ 亚族约 ５８％ （７ ／ １２） 的成员和 ｚ１Ｂ
亚族约 ２５％ （２ ／ ８）的成员在授粉 １２～ ３２ ｄ 后的胚

乳中表达量持续较高，ｚ１Ｄ 亚族约 ４０％ （２ ／ ５）的成

员在授粉后 ２８ ｄ 的胚乳中出现最高表达量，ｚ１Ｃ 亚

族约 ４３％ （６ ／ １４）的成员在授粉 ２２～２８ ｄ 后的胚乳

中表现出最高的表达量。
为验证本研究所利用 ＲＮＡ⁃ｓｅｑ 数据的可靠性，我

们将 α⁃醇溶蛋白基因家族成员在授粉 １４ ｄ 后 Ｓａｎｇｅｒ
测序与二代测序结果进行了比较。 如表 １ 所示，２ 种测

序方法所得表达量数值非常一致，说明本研究分析所

得 α⁃醇溶蛋白基因的表达谱数据非常可信。
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ａ： 授粉 ６ ｄ 后胚乳；ｂ： 授粉 ８ ｄ 后胚乳；ｃ： 授粉 １０ ｄ 后胚乳；ｄ： 授粉 １２ ｄ 后胚乳；ｅ： 授粉 １４ ｄ 后胚乳；ｆ： 授粉 １６ ｄ 后胚乳；ｇ： 授粉 １８ ｄ 后

胚乳；ｈ： 授粉 ２０ ｄ 后胚乳；ｉ： 授粉 ２２ ｄ 后胚乳；ｊ： 授粉 ２４ ｄ 后胚乳；ｋ： 授粉 ２６ ｄ 后胚乳；ｌ： 授粉 ２８ ｄ 后胚乳；ｍ： 授粉 ３０ ｄ 后胚乳；ｎ： 授

粉 ３２ ｄ 后胚乳；ｏ： 授粉 ３４ ｄ 后胚乳；ｐ： 授粉 ３６ ｄ 后胚乳；ｑ： 授粉 ３８ ｄ 后胚乳。 图中黑白颜色深浅表示表达量的高低，白色表示最低表达，
黑色表示最高表达。

图 ２　 玉米 α⁃醇溶蛋白基因表达模式分析

Ｆｉｇ．２　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ α⁃ｚｅｉｎ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｍａｉｚｅ

２．４ 　 Ｏｐａｑｕｅ２ 对 玉 米 α⁃醇 溶 蛋 白 基 因 表 达

的影响

　 　 根据野生型和突变体 Ｏｐａｑｕｅ２ 授粉后 １５ ｄ 籽

粒的 ＲＮＡ⁃ｓｅｑ 数据，最终整理出野生型和突变体

中 α⁃醇溶蛋白基因相对表达量。 如图 ３ 所示，突
变体中 ｚ１Ｃ 亚族成员相对表达量较野生型显著下

调，ｚ１Ａ 亚族成员表达量略有下调，但 ｚ１Ｂ 和 ｚ１Ｄ
亚族成员表达量没有显著的变化。 以上结果说明

Ｏｐａｑｕｅ２ 突变主要影响 ｚ１Ｃ 基因亚族成员的表达，
而对 ｚ１Ｂ 和 ｚ１Ｄ 的表达影响不显著，转录因子

Ｏｐａｑｕｅ２为 ｚ１Ｃ 亚族基因表达所必须的反式作用

因子。

３　 讨 论

本研究基于玉米 ｖ３ 版基因组数据共鉴定 α⁃醇
溶蛋白基因 ３９ 个，其中１９ ０００ α⁃醇溶蛋白家族成员

２５ 个， ２２ ０００ α⁃醇溶蛋白家族成员 １４ 个。 Ｓｏｎｇ
等［８］在玉米 ＢＳＳＳ５３ 中共鉴定２２ ０００ α⁃醇溶蛋白 ２３
个，Ｓｏｎｇ 等［７］在玉米 Ｂ７３ 中鉴定１９ ０００ α⁃醇溶蛋白

２５ 个，Ｓｏｎｇ 等［８］ 分别在玉米 Ｂ７３ 和 ＢＳＳＳ５３ 鉴定

２２ ０００ α⁃醇溶蛋白 １５ 个和 ２３ 个，Ｘｕ 等［１８］ 报道玉

米 Ｂ７３ 中１９ ０００和２２ ０００ α⁃醇溶蛋白数目分别为 ２６
个和 １５ 个，Ｆｅｎｇ 等［９］ 在玉米 Ｂ７３ 中鉴定出１９ ０００
和２２ ０００ α⁃醇溶蛋白数目分别为 ２５ 个和 １６ 个。 ２０１１
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ａ：ＡＺＳ２２⁃１；ｂ：ＡＺＳ２２⁃２；ｃ：ＡＺＳ２２⁃３；ｄ：ＡＺＳ２２⁃４；ｅ：ＡＺＳ２２⁃５；ｆ：ＡＺＳ２２⁃６；ｇ：ＡＺＳ２２⁃７；ｈ：ＡＺＳ２２⁃８；ｉ：ＡＺＳ２２⁃１１；ｊ：ＡＺＳ２２⁃１２；ｋ：ＡＺＳ２２⁃１３；ｌ：ＡＺＳ２２⁃
１６；ｍ：ＡＺＳ２２⁃２０；ｎ：ＡＺＳ２２⁃２１；ｏ：Ｚ１９Ａ１⁃１；ｐ：Ｚ１９Ａ１⁃２；ｑ：Ｚ１９Ａ１⁃３；ｒ：Ｚ１９Ａ１⁃４；ｓ：Ｚ１９Ａ１⁃５；ｔ：Ｚ１９Ａ１⁃６；ｕ：Ｚ１９Ａ１⁃７；ｖ：Ｚ１９Ａ１⁃８；ｗ：Ｚ１９Ａ１⁃９；ｘ：
Ｚ１９Ａ２⁃１；ｙ：Ｚ１９Ａ２⁃２；ｚ：Ｚ１９Ａ２⁃３；ａ１：Ｚ１９Ｂ１⁃１；ｂ１：Ｚ１９Ｂ１⁃２；ｃ１：Ｚ１９Ｂ１⁃３；ｄ１：Ｚ１９Ｂ１⁃４；ｅ１：Ｚ１９Ｂ１⁃５；ｆ１：Ｚ１９Ｂ１⁃６；ｇ１：Ｚ１９Ｂ２⁃１；ｈ１：Ｚ１９Ｂ２⁃２；ｉ１：
Ｚ１９Ｄ１⁃１；ｊ１：Ｚ１９Ｄ１⁃２；ｋ１：Ｚ１９Ｄ１⁃３；ｌ１：Ｚ１９Ｄ２⁃１；ｍ１：Ｚ１９Ｄ３⁃１。

图 ３　 Ｏｐａｑｕｅ ２ 对玉米 α⁃醇溶蛋白基因表达的影响

Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ Ｏｐａｑｕｅ ２ ｏｎ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ α⁃ｚｅｉｎ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｍａｉｚｅ

年 Ｍｉｃｌａｕｓ 等［１９］ 发现玉米 Ｂ７３ 中 α⁃醇溶蛋白有 ４１
个（１９ ０００和２２ ０００ α⁃醇溶蛋白分别为 ２６ 个和 １５
个）， ＢＳＳＳ５３ 中 α⁃醇溶蛋白有 ４８ 个 （ １９ ０００ 和

２２ ０００ α⁃醇溶蛋白分别 ２５ 个和 ２３ 个）。 以上结果

显示不同时期所鉴定的玉米 α⁃醇溶蛋白基因数目

有所不同，目前仍没有一致结果。 本研究是在前人

研究结果的基础上，利用 ＮＣＢＩ 数据库中所有 α⁃醇
溶蛋白基因的 ｃＤＮＡ 序列在玉米基因组中搜寻同源

序列，并利用生物信息学方法定位到相关基因并对

其位置进行修正，还得到对应基因的预测基因 ＩＤ。
总体而言，本研究所鉴定的玉米 α⁃醇溶蛋白基因家

族更为全面和准确，为进一步研究该基因家族提供

了一定的依据。
α⁃醇溶蛋白基因家族各亚族成员在第 １、第 ４

和第 ７ 条染色体 ６ 个区域内分布，与 Ｍｉｃｌａｕｓ 等［１９］

研究结果相似。 通过对 α⁃醇溶蛋白基因家族的保

守 ｍｏｔｉｆ 分析发现该家族基因序列高度保守，某些

ｍｏｔｉｆ 存在重复现象。 以上结果说明 α⁃醇溶蛋白基

因家族在进化上同源关系很近，存在串联重复现象。
Ｆｅｎｇ 等［１０］发现 α⁃醇溶蛋白基因家族 ４１ 个成员中

仅 １８ 个基因表达。 本研究利用 ＲＮＡ⁃ｓｅｑ 获得高通

量数据，结合序列相似性比较和覆盖深度计算，发现

玉米 α⁃醇溶蛋白基因家族中大部分基因均表达（约
３０ 个），以上结果说明 ＲＮＡ⁃ｓｅｑ 技术具有高敏感性，

可精确检测到基因家族中相似基因不同转录本的单

碱基差异。
α⁃醇溶蛋白受顺式因子和反式因子协同调控。

保守的顺式因子主要位于 α⁃醇溶蛋白基因转录起

始位点上游约 ３００ ｂｐ 处，这一保守区被称为胚乳

盒。 胚乳盒含有 ３ 类不同的保守序列模块：第 １ 类

是胚乳模块（ＥＭｓ）；第 ２ 类是 ＧＣＮ４ 结合位点类似

模块（ＧＬＭｓ）；第 ３ 类是醇溶谷蛋白盒（Ｐ 盒）。 Ｐ 盒

序列与 ＥＭｓ 序列相同。 Ｐ 盒和 ＧＬＭｓ 可以介导 α⁃醇
溶蛋白基因的胚乳特异性表达。 玉米中第一个发现

调控 α⁃醇溶蛋白的反式因子是一个 ｂＺＩＰ 类蛋白，
称为 Ｏｐａｑｕｅ２（Ｏ２），Ｏ２ 基因在玉米胚乳中特异表

达，所编码的蛋白结合 ＧＬＭｓ 位点，正向调控玉米

２２ ０００ α⁃醇溶蛋白、ｂ⁃３２ 基因和 ｃｙＰＰＤＫ１ 基因的表

达［１３］。 Ｖｉｃｅｎｔｅ⁃Ｃａｒｂａｊｏｓａ 等［２０］ 发现另一个调节 α
醇溶蛋白基因表达的反式因子 ＰＢＦ（Ｐｒｏｌａｍｉｎ ｂｏｘ
ｂｉｎｄｉｎｇ ｆａｃｔｏｒ），ＰＢＦ 属于植物 Ｃｙｓ２⁃Ｃｙｓ２ 锌指结构

ＤＮＡ 结合蛋白 Ｄｏｆ 成员，专化性结合在 α⁃醇溶蛋白

基因启动子的 Ｐ 盒区。 同样，ＰＢＦ 蛋白质可以特异

地与 ｂＺＩＰ 蛋白质相互作用，促进 ｂＺＩＰ 蛋白质与启

动子中靶序列的结合。 ＰＢＦ 和 Ｏ２ 在玉米胚乳组织

中以相同的方式表达，都是在玉米醇溶蛋白基因转

录激活之前开始积累。 Ｏ２ 与 ＰＢＦ 的相互作用对于

玉米醇溶蛋白基因的转录激活是非常必要的［２１］。
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Ｏ２ 的自然突变或 ＲＮＡｉ 抑制可显著降低 ２２ ０００ α⁃
醇溶蛋白和其他 α⁃醇溶蛋白基因的表达，导致胚乳

粉质、产量及千粒质量降低，籽粒水分含量偏高，易
破碎和易感染病虫害，因而使 Ｏ２ 的自然突变无法

直接用于育种［２２⁃２３］。 目前，未见有关 ＰＢＦ 的自然突

变或 ＲＮＡｉ 抑制后导致玉米性状表现改变的报道，
究其原因为 ＰＢＦ 除了参与 α⁃醇溶蛋白的调控，还可

能涉及到种子发育的其他关键途径。 本研究发现

α⁃醇溶蛋白基因家族序列高度保守，但表达谱差异

较大，可能与上述顺式和反式协同调控有关。 本研

究发现转录因子 Ｏｐａｑｕｅ２ 主要调控 ｚ１Ｃ 亚族（２２
０００ α⁃醇溶蛋白） 的表达 （ 与前人研究结果一

致） ［１２］，对 ｚ１Ａ 亚族的表达也有影响，但对 ｚ１Ｂ 和

ｚ１Ｄ 亚族的表达影响作用不明显。
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［２］ 　 康美玲，田忠景，张倩倩． 利用醇溶蛋白电泳图谱分析不同玉米

品种的遗传多样性［Ｊ］． 江苏农业科学，２０１３，４１（１０）： ７０⁃７２．
［３］ 　 ＨＡＲＴＩＮＧＳ Ｈ， ＬＡＵＲＩＡ Ｍ， ＬＡＺＺＡＲＯＮＩ Ｎ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ ｚｅａ ｍａｙｓ

ｍｕｔａｎｔｓ ｏｐａｑｕｅ⁃２ ａｎｄ ｏｐａｑｕｅ⁃７ ｄｉｓｃｌｏｓｅ ｅｘｔｅｎｓｉｖｅ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｅｎ⁃
ｄｏｓｐｅｒｍ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ａｓ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｂｙ ｐｒｏｔｅｉｎ， ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ， ａｎｄ ｔｒａｎ⁃
ｓｃｒｉｐｔｏｍｅ⁃ｗｉｄｅ ａｎａｌｙｓｅｓ［Ｊ］ ． ＢＭＣ Ｇｅｎｏｍｉｃｓ，２０１１， １２： ４１．

［４］ 　 ＨＯＬＤＩＮＧ Ｄ Ｒ， ＨＵＮＴＥＲ Ｂ Ｇ， ＣＨＵＮＧ Ｔ， ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙ⁃
ｓｉｓ ｏｆ ｏｐａｑｕｅ２ ｍｏｄｉｆｉｅｒ ｌｏｃｉ ｉｎ ｑｕａｌｉｔｙ ｐｒｏｔｅｉｎ ｍａｉｚｅ ［ Ｊ］ ． Ｔｈｅｏｒ
Ａｐｐｌ Ｇｅｎｅｔ， ２００８， １１７（２）： １５７⁃１７０．

［５］ 　 ＰＲＡＳＡＮＮＡ Ｂ Ｍ， ＶＡＳＡＬ Ｓ Ｋ， ＫＡＳＳＡＨＵＮ Ｂ， ｅｔ ａｌ． Ｑｕａｌｉｔｙ
ｐｒｏｔｅｉｎ ｍａｉｚｅ ［Ｊ］ ． Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ⁃Ｂａｎｇａｌｏｒｅ， ２００１， ８１ （１０）：
１３０８⁃１３１９．

［６］ 　 ＷＵ Ｙ， ＭＥＳＳＩＮＧ Ｊ． Ｎｏｖｅｌ ｇｅｎｅｔｉｃ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｓｙｓｔｅｍ ｆｏｒ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ
ｔｒａｉｔ ｌｏｃｉ ｏｆ ｑｕａｌｉｔｙ ｐｒｏｔｅｉｎ ｍａｉｚｅ［ Ｊ］ ． Ｇｅｎｅｔｉｃｓ，２０１１， １８８（４）：
１０１９⁃１０２２．

［７］ 　 ＳＯＮＧ Ｒ， ＭＥＳＳＩＮＧ Ｊ． Ｃｏｎｔｉｇｕｏｕｓ ｇｅｎｏｍｉｃ ＤＮＡ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｃｏｍ⁃
ｐｒｉｓｉｎｇ ｔｈｅ １９⁃ｋＤ ｚｅｉｎ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｆｒｏｍ ｍａｉｚｅ［Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏ⁃
ｇｙ， ２００２， １３０（４）： １６２６⁃１６３５．

［８］ 　 ＳＯＮＧ Ｒ， ＬＬＡＣＡ Ｖ， ＬＩＮＴＯＮ Ｅ， ｅｔ ａｌ． Ｓｅｑｕｅｎｃｅ， ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ，
ａｎｄ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｍａｉｚｅ ２２⁃ｋＤ ａｌｐｈａ ｚｅｉｎ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ［ Ｊ］ ． Ｇｅ⁃
ｎｏｍｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈ， ２００１， １１（１１）： １８１７⁃１８２５．

［９］ 　 ＳＯＮＧ Ｒ， ＭＥＳＳＩＮＧ Ｊ． Ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｍａｉｚｅ
ｂａｓｅｄ ｏｎ ｎｏｎｃｏｌｌｉｎｅａｒ ｈａｐｌｏｔｙｐｅｓ［ Ｊ］ ． Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ ＵＳＡ，
２００３， １００（１５）： ９０５５⁃９０６０．

［１０］ ＦＥＮＧ Ｌ， ＺＨＵ Ｊ， ＷＡＮＧ Ｇ， ｅｔ ａｌ． Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎａｌ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｓｔｕｄｙ ｒｅ⁃

ｖｅａｌｅｄ ｕｎｉｑｕｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎａｌ ｐａｔｔｅｒｎｓ ａｎｄ ｄｒａｍａｔｉｃ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎａｌ ｄｉ⁃
ｖｅｒｇｅｎｃｅ ｏｆ ｍａｉｚｅ ａｌｐｈａ⁃ｚｅｉｎ ｓｕｐｅｒ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ［Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ ＭｏｌＢｉｏｌ，
２００９， ６９（６）： ６４９⁃６５９．

［１１］ ＳＣＨＭＩＤＴ Ｒ Ｊ， ＢＵＲＲ Ｆ Ａ， ＢＵＲＲ Ｂ． Ｔｒａｎｓｐｏｓｏｎ ｔａｇｇｉｎｇ ａｎｄ
ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｍａｉｚｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｌｏｃｕｓ ｏｐａｑｕｅ⁃２［Ｊ］ ． Ｓｃｉ⁃
ｅｎｃｅ， １９８７， ２３８（４８２９）： ９６０⁃９６３．

［１２］ ＨＡＲＴＩＮＧＳ Ｈ， ＭＡＤＤＡＬＯＮＩ Ｍ， ＬＡＺＺＡＲＯＮＩ Ｎ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ Ｏ２
ｇｅｎｅ ｗｈｉｃｈ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｚｅｉｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｉｎ ｍａｉｚｅ ｅｎｄｏｓｐｅｒｍ ｅｎｃｏｄｅｓ ａ
ｐｒｏｔｅｉｎ ｗｉｔｈ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｈｏｍｏｌｏｇｉｅｓ ｔｏ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ａｃｔｉｖａｔｏｒｓ［ Ｊ］ ．
ＥＭＢＯ Ｊ， １９８９， ８（１０）： ２７９５⁃２８０１．

［１３］ ＭＵＬＬＥＲ Ｍ， ＤＵＥＳ Ｇ， ＢＡＬＣＯＮＩ Ｃ， ｅｔ ａｌ． Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ
ｈｏｒｍｏｎａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｎｅｓｓ ｏｆ ｔｈｅ ２２ ｋＤａ ａｌｐｈａ⁃ｚｅｉｎ ａｎｄ ｂ⁃３２ ｇｅｎｅｓ
ｉｎ ｍａｉｚｅ ｅｎｄｏｓｐｅｒｍ ｉｓ ｄｉｓｐｌａｙｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ａｂｓｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ Ｏｐａｑｕｅ⁃２［ Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌ， １９９７， １２
（２）： ２８１⁃２９１．

［１４］ ＢＡＩＬＥＹ Ｔ Ｌ， ＢＯＤＥＮ Ｍ， ＢＵＳＫＥ Ｆ Ａ， ｅｔ ａｌ． ＭＥＭＥ ＳＵＩＴＥ：
ｔｏｏｌｓ ｆｏｒ ｍｏｔｉｆ ｄｉｓｃｏｖｅｒｙ ａｎｄ ｓｅａｒｃｈｉｎｇ ［ Ｊ］ ． Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓ，
２００９， ３７（Ｗｅｂ Ｓｅｒｖｅｒ ｉｓｓｕｅ）： Ｗ２０２⁃Ｗ２０８．

［１５］ ＣＨＥＮ Ｊ， ＺＥＮＧ Ｂ， ＺＨＡＮＧ Ｍ， ｅｔ ａｌ． Ｄｙｎａｍｉｃ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ
ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｏｆ ｍａｉｚｅ ｅｍｂｒｙｏ ａｎｄ ｅｎｄｏｓｐｅｒｍ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ［Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ， ２０１４， １６６（１）： ２５２⁃２６４．

［１６］ 葛　 敏，吕远大，张体付，等． 玉米 ＹＡＢＢＹ 基因家族的全基因

组鉴定与分析［Ｊ］ ． 江苏农业学报，２０１４，３０（６）： １２６７⁃１２７２．
［１７］ ＬＩ Ｃ， ＱＩＡＯ Ｚ， ＱＩ Ｗ， ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｏｍｅ⁃ｗｉｄｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｉｓ⁃

ａｃｔｉｎｇ ＤＮＡ ｔａｒｇｅｔｓ ｒｅｖｅａｌｓ ｔｈｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｆｒａｍｅｗｏｒｋ
ｏｆ ｏｐａｑｕｅ２ ｉｎ ｍａｉｚｅ［Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ， ２０１５， ２７（３）： ５３２⁃５４５．

［１８］ ＸＵ Ｊ Ｈ， ＭＥＳＳＩＮＧ Ｊ． Ｏｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｐｒｏｌａｍｉｎ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ
ｐｒｏｖｉｄｅｓ ｉｎｓｉｇｈｔ ｉｎｔｏ ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｍａｉｚｅ ｇｅｎｏｍｅ ａｎｄ ｇｅｎｅ
ｄｕｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｇｒａｓｓ ｓｐｅｃｉｅｓ［Ｊ］ ． Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ ＵＳＡ， ２００８，
１０５（３８）： １４３３０⁃１４３３５．

［１９］ ＭＩＣＬＡＵＳ Ｍ， ＸＵ Ｊ Ｈ， ＭＥＳＳＩＮＧ Ｊ． Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ
ａｎｄ ｅｐｉｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ａｌｐｈａ ｚｅｉｎ ｇｅｎｅ ｃｏｐｉｅｓ ｉｎ ｍａｉｚｅ ｈａｐｌｏｔｙｐｅｓ
［Ｊ］ ． ＰＬｏＳ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ， ２０１１， ７（６）： ｅ１００２１３１．

［２０］ ＶＩＣＥＮＴＥ－ＣＡＲＢＡＪＯＳＡ Ｊ， ＭＯＯＳＥ Ｓ Ｐ， ＰＡＲＳＯＮＳ Ｒ Ｌ， ｅｔ ａｌ．
Ａ ｍａｉｚｅ ｚｉｎｃ⁃ｆｉｎｇｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎ ｂｉｎｄｓ ｔｈｅ ｐｒｏｌａｍｉｎ ｂｏｘ ｉｎ ｚｅｉｎ ｇｅｎｅ
ｐｒｏｍｏｔｅｒｓ ａｎｄ ｉｎｔｅｒａｃｔｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｂａｓｉｃ ｌｅｕｃｉｎｅ ｚｉｐｐｅｒ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ
ａｃｔｉｖａｔｏｒ Ｏｐａｑｕｅ２［Ｊ］ ． Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ ＵＳＡ，１９９７， ９４（１４）：
７６８５⁃７６９０．

［２１］ ＨＷＡＮＧ Ｙ Ｓ， ＣＩＣＥＲＩ Ｐ， ＰＡＲＳＯＮＳ Ｒ Ｌ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ ｍａｉｚｅ Ｏ２
ａｎｄ ＰＢＦ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ａｃｔ ａｄｄｉｔｉｖｅｌｙ ｔｏ ｐｒｏｍｏｔｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆｒｏｍ
ｓｔｏｒａｇｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｇｅｎｅ ｐｒｏｍｏｔｅｒｓ ｉｎ ｒｉｃｅ ｅｎｄｏｓｐｅｒｍ ｃｅｌｌｓ［ Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ
Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ， ２００４， ４５（１０）： １５０９⁃１５１８．

［２２］ ＷＵ Ｙ， ＭＥＳＳＩＮＧ Ｊ． Ｒｅｓｃｕｅ ｏｆ ａ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｍｕｔａｎｔ ｗｉｔｈ ＲＮＡ ｉｎｔｅｒ⁃
ｆｅｒｅｎｃｅ［Ｊ］ ． Ｇｅｎｅｔｉｃｓ， ２０１０， １８６（４）： １４９３⁃１４９６．

［２３］ ＷＵ Ｙ， ＭＥＳＳＩＮＧ Ｊ． ＲＮＡ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ⁃ｍｅｄｉａｔｅｄ ｃｈａｎｇｅ ｉｎ ｐｒｏｔｅｉｎ
ｂｏｄｙ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｓｅｅｄ ｏｐａｃｉｔｙ ｔｈｒｏｕｇｈ ｌｏｓｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｚｅｉｎ
ｐｒｏｔｅｉｎｓ［Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ， ２０１０， １５３（１）： ３３７⁃３４７．

（责任编辑：陈海霞）

１３２１李国锋等：Ｏｐａｑｕｅ２ 转录因子对玉米 α⁃醇溶蛋白基因家族成员表达的影响研究


