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　 　 摘要：　 为了在全基因组水平上鉴定水稻 Ｄｏｆ 转录因子家族基本生物学特征，本研究对 ３０ 个水稻 Ｄｏｆ 转录因

子进行了聚类及功能结构域的分析。 结合蛋白质氨基酸序列比对结果，明确了该家族所有基因均具有高度保守的

Ｄｏｆ 结构域；此外，对水稻、拟南芥、二穗短柄草和高粱中 Ｄｏｆ 家族同源基因的聚类分析表明该家族基因在植物中具

有高度同源性。 利用 ＭｅＭｅ 程序进一步分析了水稻 Ｄｏｆ 转录因子家族的基序特征，结果与聚类分析具有一致性；通
过对染色体复制情况的研究，明确了部分 Ｄｏｆ 基因在水稻本身以及水稻与其他物种之间存在种内和种间的局部染

色体复制；结合生物芯片数据，进一步研究了水稻 Ｄｏｆ 基因在不同组织中的表达，结果显示部分 Ｄｏｆ 基因在叶片或

根、茎部位呈现高表达，部分 Ｄｏｆ 基因在生殖器官呈现高表达，推测这些 Ｄｏｆ 基因可能参与这些特定组织的发育。
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　 　 转录因子主要通过与基因 ５′端上游特定序列

进行专一性结合，保证目的基因能够在特定时间与
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空间表达的蛋白质分子。 Ｄｏｆ 转录因子家族为锌指

蛋白质家族的 １ 个亚家族，一般由 ２００ 至 ４００ 个氨

基酸组成［１⁃２］。 此外，Ｄｏｆ 转录因子还包含 ２ 个主要

的结构域：１ 个位于 Ｎ 末端的保守 ＤＮＡ 结合结构

域，另 １ 个位于 Ｃ 末端的多变调控结构域。 位于 Ｎ
末端 ＤＮＡ 结合结构域含有 ５２ 个氨基酸，并且组成

１ 个 Ｚｎ２＋与 ４ 个 Ｃｙｓ 残基共价结合的单锌指结构，
此单锌指结构中，它能够特异性的结合包含核心序

列 ５′⁃Ｔ ／ ＡＡＡＡＧ⁃３′的顺式作用元件［１，３］。 位于 Ｃ 末

端的调控结构域从其氨基酸序列上看不具有保守

型，这使 Ｄｏｆ 转录因子家族的不同基因在植物中表

现为功能多样性的一个原因［４］。 植物中第 １ 个被鉴

定报道的是玉米 ＺｍＤｏｆ１ 转录因子基因［５］。 此后，
其他植物中的 Ｄｏｆ 基因相继被预测和鉴定出来，如
拟南芥全基因组中预测存在 ３６ 个 Ｄｏｆ 基因［６］，水稻

中存在 ３０ 个 Ｄｏｆ 基因［７］，小麦中存在 ３１ 个 Ｄｏｆ 基
因［８］，大麦中存在 ２６ 个 Ｄｏｆ 基因［９］，大豆中存在 ７９
个 Ｄｏｆ 基因［１０］，高粱中存在 ２８ 个 Ｄｏｆ 基因［１１］。 目

前研究结果表明 Ｄｏｆ 转录因子对植物生长发育过程

中多种生物学途经起作用。 如 Ｃ４ 植物玉米的碳代

谢调控过程主要通过 Ｄｏｆ１ 和 Ｄｏｆ２ 转录因子调控

ＰＥＰＣ 基因的表达而起作用［１２］；玉米的 ＰＢＦ 及其同

源的大麦和小麦 ＰＢＦ 转录因子对于胚乳特异性贮

藏蛋白质基因的表达起调控 作 用［１３］； 烟 草 的

ＮｔＢＢＦ１ 基因在顶端分生组织和微管组织中通过响

应生长素信号从而实现对原癌基因 ｒｏｌＢ 的表达调

控［１４］；大豆的 ＧｍＤｏｆ４ 和 ＧｍＤｏｆ１１ 通过调控脂肪酸

生物合成相关基因的表达从而调控大豆种子的油脂

含量［１５］；拟南芥 Ｄｏｆ 家族基因 ＯＢＰ１ 受到水杨酸和

氧化胁迫等处理后，可以调控植物防御基因的表

达［１６］；水稻的 ＯｓＤｏｆ１２ 能够调控 Ｈｄ３ａ 和 ＯｓＭＡＤＳ１４
基因的表达，最终影响水稻的开花时间［１７］。 小麦中

的 Ｄｏｆ 基因在种子发育和生殖生长中起作用［１８］。
在拟南芥中，有一些 Ｄｏｆ 基因 （如 ＡｔＤｏｆ２．４，ＡｔＤｏｆ５．８
和 ＡｔＤｏｆ５．６ ／ ＨＣＡ２）被报道为特异性的在一些早期

的生长组织中高效表达［１９⁃２０］。
本试验利用生物信息学的方法获取和鉴定了水

稻、拟南芥、二穗短柄草以及高粱的 Ｄｏｆ 基因序列，
并对其同源基因进行了聚类分析，从而探索其可能

存在的进化规律。 另外，通过分析水稻 Ｄｏｆ 基因在

不同组织中的表达情况，从而为进一步揭示 Ｄｏｆ 转
录因子的生物学功能提供线索。

１　 材料与方法

１．１　 Ｄｏｆ 转录因子家族的数据收集与分析

利用 Ｐｆａｍ 数据库（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｐｆａｍ．ｓａｎｇｅｒ．ａｃ．ｕｋ ／ ），
以拟南芥 Ｄｏｆ 同源蛋白质检索 Ｄｏｆ 家族蛋白质特征

结构域［２１］，标号为 ＰＦ０２７０１。 随后从水稻 ＴＩＧＲ 基

因组数据库下载水稻全基因组序列，其次利用 ＨＭ⁃
ＭＥＲ３ 程序（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｈｍｍｅｒ． ｊａｎｅｌｉａ． ｏｒｇ ／ ）以 ＰＦ０２７０１
隐马可夫模型对水稻全基因组序列搜索含有

Ｔｒｉｈｅｌｉｘ 结构域特征的序列（Ｅ≤１０－１０被认为是候选

蛋白质）。 最后利用 ＳＭＡＲＴ 在线程序检测候选蛋

白质序列，去除不含 Ｄｏｆ 结构域特征的序列［２２］。 利

用 ＴＦＤＢ 数据库（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｐｌａｎｔｔｆｄｂ． ｃｂｉ． ｅｄｕ． ｃｎ ／ ｉｎｄｅｘ．
ｐｈｐ，ｖ３．０） ［２３］获得拟南芥、玉米、二穗短柄草和高粱

的 Ｔｒｉｈｅｌｉｘ 基因序列。
１．２ 　 水稻 Ｄｏｆ 转录因子家族保守基序的鉴定和

分析

　 　 为了分析水稻 Ｄｏｆ 转录因子家族的蛋白质结构

特征，利用 ＭＥＭＥ 在线程序 （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｍｅｍｅ． ｎｂｃｒ．
ｎｅｔ ／ ｍｅｍｅ ／ ｃｇｉ⁃ｂｉｎ ／ ｍｅｍｅ．ｃｇｉ） ［２４］ 对候选水稻 Ｄｏｆ 转
录因子的基序进行了分析，相关参数设置为：（１） 基

序重复的数量为 ａｎｙ；（２） 基序的长度为 ６ ～ ２００；
（３）基序的数量设置为 １０。
１．３　 多序列联配、蛋白质保守序列比对和系统进化

树的构建

　 　 利用 Ｃｌｕｓｔｅｒ ３．０ 程序对候选水稻 Ｄｏｆ 转录因子

保守区域氨基酸进行多序列联配分析［２５］。 利用

ＷｅｂＬｏｇｏ 程序图示化候选水稻 Ｄｏｆ 转录因子保守区

域氨基酸的保守性［２６］，之后序列联配比对结果通过

Ｍｅｇａ５ 程序（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｍｅｇａｓｏｆｔｗａｒｅ．ｎｅｔ ／ ） ［２７］ 进行

分析，采用邻接法（Ｎｅｉｇｈｂｏｒ⁃Ｊｏｉｎｉｎｇ Ｍｅｔｈｏｄ，ＮＪ）生

成水稻 Ｄｏｆ 转录因子保守区域的系统进化树，进化

树校验参数 Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 设为１ ０００次重复，以同样的方

法对水稻、拟南芥、二穗短柄草、玉米和高粱中 Ｄｏｆ
转录因子家族进行进化树分析。
１．４　 不同物种中 Ｄｏｆ 基因家族所在染色体区段复

制分析

　 　 利用植物基因组复制数据库 ＰＧＤＤ （ｈｔｔｐ： ／ ／
ｃｈｉｂｂａ． ａｇｔｅｃ． ｕｇａ． ｅｄｕ ／ ｄｕｐｌｉｃａｔｉｏｎ ／ ） ［２８］ 对候选水稻

Ｄｏｆ 基因所在染色体区段的复制进行分析。 Ｄｏｆ 基
因在水稻染色体上的复制情况通过ＭａｐＩｎｓｐｅｃｔ （ｈｔ⁃
ｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｄｐｗ．ｗａｕ．ｎｌ ／ ｐｖ ／ ｐｕｂ ／ ＭａｐＣｏｍｐ ／ ）软件进行
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构建；水稻与二穗短柄草，水稻与高粱之间 Ｄｏｆ 基因

所在区段染色体的复制情况通过 Ｃｉｒｃｏｓ （ｈｔｔｐ： ／ ／ ｃｉｒ⁃
ｃｏｓ．ｃａ ／ ）软件进行构建［２９］。
１．５　 水稻 Ｄｏｆ 基因在不同组织表达水平分析

利用水稻 Ｒｉｃｅｘｐｒｏ 在线芯片数 据 （ ｈｔｔｐ： ／ ／
ｒｉｃｅｘｐｒｏ．ｄｎａ． ａｆｆｒｃ． ｇｏ． ｊｐ ／ ｄａｔａ⁃ｓｅｔ． ｈｔｍｌ）分析水稻 Ｄｏｆ
基因在不同组织部位的表达情况。 这些组织部位包

括水稻的叶片、叶鞘、根、茎、穗、花药、雌蕊、外稃、内
稃、胚珠、胚和胚乳。 样本包含三组重复，采用的是

Ａｇｉｌｅｎｔ 在线表达谱芯片分析系统（Ａｇｉｌｅｎｔ ｏｎｅ⁃ｃｏｌｏｒ
（Ｃｙ３） ｍｉｃｒｏａｒｒａｙ⁃ｂａｓｅｄ ｇｅｎｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｓｙｓｔｅｍ）。 所有

这些 Ｄｏｆ 基因在水稻不同组织中的表达水平通过

Ｃｌｕｓｔｅｒ ３． ０ 程序对其进行层次聚类分析，再通过

ＴｒｅｅＶｉｅｗ 软件（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｊｔｒｅｅｖｉｅｗ．ｓｏｕｒｃｅｆｏｒｇｅ．ｎｅｔ ／ ）对其

结果进行 Ｈｅａｔｍａｐ 图示［３０］。

２　 结果与分析

２．１　 水稻 Ｄｏｆ 转录因子家族的鉴定

利用 Ｐｆａｍ 程序和 ＳＭＡＲＴ 数据库，我们鉴定到

３０ 个含有 Ｄｏｆ 典型结构域的水稻转录因子，随后我

们利用 Ｃｌｕｓｔａｌ Ｘ 程序对这些 Ｄｏｆ 转录因子的 Ｄｏｆ 结
构域氨基酸序列进行多序列比对（图 １Ａ），通过图

１Ａ 可以明显看出这 ３０ 个 Ｄｏｆ 转录因子均含有一个

明显的锌指结构，且锌指结构内均含有保守的 ４ 个

Ｃｙｓ （图 １Ｂ）。

Ａ：Ｃｌｕｓｔａｌ Ｘ 程序对候选水稻 Ｄｏｆ 转录因子氨基酸多序列比对分析结果；Ｂ：ＷｅｂＬｏｇｏ 程序图示化水稻 Ｄｏｆ 家族蛋白质保守区域氨基酸的保守

性分析结果。
图 １　 Ｄｏｆ 结构域在水稻中的保守性分析

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｄｏｆ ｄｏｍａｉｎ ｉｎ ｒｉｃｅ

２．２　 Ｄｏｆ 转录因子家族的进化

我们通过 Ｃｌｕｓｔｅｒ ３􀆰 ０ 程序对水稻 Ｄｏｆ 结构域进

行多序列比对，然后运用 Ｍｅｇａ５ 软件对 Ｄｏｆ 的保守

区域进行进化分析（图 ２）。 从图 ２ 可以看出，虽然

水稻中的 Ｄｏｆ 基因具有较高的同源性，但其仍然可

以明显的区分出差异性，我们初步将其分成 ６ 个亚

家族（自举值≤５０％）。 为了更好地分析水稻和其

他植物 Ｄｏｆ 转录因子进化上的关系，我们又对水稻、
拟南芥、二穗短柄草、玉米和高粱中的 Ｄｏｆ 转录因子

进行了进化分析（图 ３），并初步将这 ５ 个物种中的

Ｄｏｆ 转录因子按照其亲缘关系远近分成 ８ 个分支。
整体来看，每一个分支提示其可能在物种演化过程
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左：水稻 Ｄｏｆ 转录因子进化分析；右：ＭＥＭＥ 程序对水稻 Ｄｏｆ 转录因子的基序分析。 Ⅰ～Ⅵ为根据水稻 Ｄｏｆ 基因进化分析结果划分的 ５ 个亚

家族的编号；Ｍｏｔｉｆ １～１０ 为 １０ 个不同基序。
图 ２　 水稻 Ｄｏｆ 转录因子进化及水稻 Ｄｏｆ 转录因子的基序

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ｔｈｅ Ｄｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｆａｍｉｌｙ ａｎｄ ｔｈｅ ＭＥＭＥ⁃ｄｅｆｉｎｅｄ ｍｏｔｉｆｓ ｏｆ ｒｉｃｅ Ｄｏｆ ｆａｍｉｌｙ

实心方框代表拟南芥，空心方框代表水稻，实心圆代表二穗短柄

草，三角代表玉米，棱形代表高粱。 Ⅰ～Ⅷ为根据 ５ 个物种 Ｄｏｆ 基
因进化分析结果划分的 ８ 个亚家族。
图 ３　 水稻、拟南芥、二穗短柄草、玉米和高粱中 Ｄｏｆ 转录因子的

比较进化树

Ｆｉｇ．３　 Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ Ｄｏｆ ｆａｍｉｌｙ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｅｄ
ｕｓｉｎｇ ｔｈｅ ｎｅｉｇｈｂｏｒ⁃ｊｏｉｎｉｎｇ ｍｅｔｈｏｄ ｉｎ ｒｉｃｅ，Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ，
Ｓｏｒｇｈｕｍ，ｍａｉｚｅ ａｎｄ Ｂｒｏｃｈｙｐｏｄｉｕｍ ｄｉｓｔａｃｈｙｏｎ

中具有更高的序列相似性。 此外，除了第 Ｖ 家族均

为拟南芥基因外，每一个物种在另外 ７ 个分支上都

存在相关基因。
２．３　 水稻 Ｄｏｆ 转录因子家族蛋白质氨基酸基序

我们利用 ＭｅＭｅ 在线程序对水稻 Ｄｏｆ 转录因子

家族的蛋白质氨基酸基序进行了分析，结果显示水

稻 Ｄｏｆ 转录因子除了均含有 Ｄｏｆ 典型保守基序

Ｍｏｔｉｆ１ 之外，还含有其他一些相对保守的基序。 从

图 ２ 我 们 可 以 看 出 第 ＶＩ 亚 家 族 Ｏｓ０１ｇ１５９００、
Ｏｓ０７ｇ４８５７０、Ｏｓ０１ｇ１７０００、Ｏｓ０３ｇ０７３６０ 和 Ｏｓ１０ｇ２６６２０
这 ５ 个基因编码的蛋白质氨基酸序列的 Ｃ 端均含有

Ｍｏｔｉｆ２ 和 ５ 两个基序，而后 ３ 个基因 Ｏｓ０１ｇ１５９００、
Ｏｓ０７ｇ４８５７０、 Ｏｓ０１ｇ１７０００ 编码的蛋白质在序列中部

还含有 Ｍｏｔｉｆ１０ 基序，以及在核心保守基序 Ｍｏｔｉｆ１ 的

左侧紧连 Ｍｏｔｉｆ９，因此推测这 ３ 个基因相对亲缘关

系更加靠近。 在第 ＩＶ 亚家族中，部分转录因子在

Ｍｏｔｉｆ１ 的左侧含有 Ｍｏｔｉｆ４ 基序，但这一基序并没有

在 ＩＶ 亚家族所有转录因子中出现。
２．４　 水稻 Ｄｏｆ 基因的染色体复制

在物种进化过程中，不单只有 １ 个基因在不同

物种之间存在亲缘关系，在一定的染色体区段上，同
样存在进化上的复制关系。 为了研究这种染色体区
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段的进化，我们通过 ＰＧＤＤ 数据库及 ＭａｐＩｎｓｐｅｃｔ 软
件来分析水稻 ３０ 个 Ｄｏｆ 转录因子是否在水稻自身

存在某些染色体区段的复制。 从图 ４ 可以看出，水
稻 Ｄｏｆ 基因分布在除 １１ 号染色体之外的其他所有

染色体上面，其中 １ 号和 ３ 号染色体分布最多，分别

有 ６ 个 Ｄｏｆ 基因，６、８ 和 ９ 号染色体上分布最少，各
有 １ 个 Ｄｏｆ 基因。 此外，我们也发现，这 ３０ 个 Ｄｏｆ
基因在染色体上的分布也存在聚集现象，如在 １ 号

染色体的 ９ Ｍｂ、２ 号染色体的 ２９ Ｍｂ、３ 号染色体的

２２ Ｍｂ 和 ３２ Ｍｂ、１２ 号染色体的 ２３ Ｍｂ 位置都存在 ２
个或 ２ 个以上基因集中分布的现象。 另外，从表 １
也可以看出，具有大量基因所在的染色体复制区域

有 ６ 个，少量基因所在染色体复制区域有 ５ 个。 除

了 ８ 号染色体上的 Ｏｓ０８ｇ３８２２０ 基因不存在跟其他

染色体的复制，其他染色体均有 Ｄｏｆ 基因存在跟其

他染色体的复制情况。 Ｏｓ０１ｇ４８２９０ 和 Ｏｓ０１ｇ５５３４０
２ 个基因在 １ 号染色体长臂上存在染色体复制，但
这种复制的区段并不是很大，从我们的检测结果看

仅仅只有 １０ 个基因在该区段存在同源性。 此外，
Ｏｓ０３ｇ６０６３０ 分别与 Ｏｓ０７ｇ１３２６０、Ｏｓ０５ｇ０２１５０ ２ 个基

因的区段存在复制情况，但两者的复制情况并不完

全相同，Ｏｓ０３ｇ６０６３０ 与 Ｏｓ０７ｇ１３２６０ 具有 １００ 个基

因区段复制，而 Ｏｓ０３ｇ６０６３０ 与 Ｏｓ０５ｇ０２１５０ 在相关

区段则仅有 ８ 个基因复制（表 １）。

斜直线：基因组进化中同源基因复制事件。
图 ４　 水稻 Ｄｏｆ 基因在染色体上的复制

Ｆｉｇ．４　 Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌ ｌｏｃａｔｉｏｎｓ，ｒｅｇｉｏｎ ｄｕｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ，ａｎｄ ｐｒｅｄｉｃｔｅｄ ｃｌｕｓｔｅｒｓ ｏｆ ｒｉｃｅ Ｄｏｆ ｇｅｎｅｓ

２．５　 Ｄｏｆ 基因在水稻和高粱以及水稻和二穗短柄

草之间染色体复制

　 　 由于水稻、高粱和二穗短柄草作为单子叶中较具

代表性的作物且相互间具有较高的亲缘性，因此我们

利用生物信息学方法对水稻、高粱和二穗短柄草之间

的染色体复制情况进行了分析。 结果表明，在水稻中

有 ２２ 个 Ｄｏｆ 基 因 （ Ｏｓ０１ｇ０９７２０、 Ｏｓ０２ｇ１５３５０、
Ｏｓ０３ｇ１６８５０、 Ｏｓ０３ｇ３８８７０、 Ｏｓ０４ｇ５８１９０、 Ｏｓ０７ｇ３２５１０、
Ｏｓ０９ｇ２９９６０ 和 Ｏｓ１２ｇ３９９９０ 除外）与二穗短柄草中的

Ｄｏｆ 基因具有线性同源性（图 ５Ａ）；２５ 个 Ｄｏｆ 基因（Ｏ⁃
ｓ０１ｇ０９７２０、 Ｏｓ０２ｇ１５３５０、 Ｏｓ０３ｇ３８８７０、 Ｏｓ０６ｇ１７４１０ 和

Ｏｓ０７ｇ３２５１０ 除外）与高粱中 Ｄｏｆ 基因具有线性同源性

（图 ５Ｂ）。 推测这些基因在进化过程中经历复制、重
排和缺失，导致一些同源基因的丢失。
２．６　 Ｄｏｆ 基因在水稻不同组织中的表达

为了分析水稻 Ｄｏｆ 基因在不同组织的表达情

况，我们利用 ＲｉｃｅＸＰｒｏ 数据库（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｒｉｃｅｘｐｒｏ．ｄｎａ．
ａｆｆｒｃ．ｇｏ． ｊｐ ／ ｄａｔａ⁃ｓｅｔ． ｈｔｍｌ）下载水稻 Ｄｏｆ 基因的表达

数据。 数据显示 Ｄｏｆ 基因的表达几乎涉及整个植物

的生长过程，我们首先将这些数据进行汇总，然后通

过构建 Ｈｅａｔｍａｐ 图综合分析了这些 Ｄｏｆ 基因在水稻

中的表达情况，并用 Ｃｌｕｓｔｅｒ 和 Ｔｒｅｅｖｉｅｗ 程序加以图

示化（图 ６）。 结合 Ｃｌｕｓｔｅｒ 的结果，我们将 ２７ 个基

因的表达聚类分成 ６ 个不同的亚区，不同的亚区提

示其具有相似或者相近的表达谱。 从 Ｈｅａｔｍａｐ 图可

以看出，位于 ＶＩ 亚区的 Ｏｓ１０ｇ２６６２０、 Ｏｓ０６ｇ１７４１０、
Ｏｓ０５ｇ０２１５０ ３ 个基因主要在叶片和叶鞘的不同时期

具有较高的表达量，提示其可能主要参与叶片的发

育过程；位于 Ｖ 亚区的 Ｏｓ０４ｇ４７９９０、Ｏｓ０２ｇ４５２００、
Ｏｓ０７ｇ３２５１０、Ｏｓ０３ｇ６０６３０ ４ 个基因主要在根和茎的

组织中具有较高的表达； ＩＩＩ 亚区的 Ｏｓ０８ｇ３８２２０、
Ｏｓ０５ｇ３６９００、Ｏｓ１０ｇ３５３００、 Ｏｓ０４ｇ５８９９０、 Ｏｓ０１ｇ６４５９０
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表 １　 水稻 Ｄｏｆ 基因在染色体上的复制分析

Ｔａｂｌｅ １　 Ｄｕｐｌｉｃａｔｅｄ Ｄｏｆ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｒｉｃｅ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅｓ

基因 １ 基因 ２
染色体区段
复制大小 ／
基因数量

Ｋａ Ｋｓ Ｋａ ／ Ｋｓ

Ｏｓ０１ｇ４８２９０ Ｏｓ０１ｇ５５３４０ Ｓｍａｌｌ ／ １０ ０．６１ ０．６４ ０．９５

Ｏｓ０１ｇ６４５９０ Ｏｓ０５ｇ３６９００ Ｌａｒｇｅ ／ ４３２ ０．３４ ０．５３ ０．６４

Ｏｓ０２ｇ４５２００ Ｏｓ０４ｇ４７９９０ Ｌａｒｇｅ ／ ３４１ ０．２１ ０．５６ ０．３８

Ｏｓ０２ｇ４９４４０ Ｏｓ０９ｇ２９９６０ Ｓｍａｌｌ ／ １０ ０．６１ ０．７９ ０．７７

Ｏｓ０２ｇ４９４４０ Ｏｓ０６ｇ１７４１０ Ｌａｒｇｅ ／ １６３ ０．３５ ０．５８ ０．６０

Ｏｓ０３ｇ０７３６０ Ｏｓ１０ｇ２６６２０ Ｌａｒｇｅ ／ ９１ ０．３８ １．２５ ０．３０

Ｏｓ０３ｇ６０６３０ Ｏｓ０７ｇ１３２６０ Ｌａｒｇｅ ／ １００ ０．２８ ０．７０ ０．４０

Ｏｓ０３ｇ６０６３０ Ｏｓ０５ｇ０２１５０ Ｓｍａｌｌ ／ ８ ０．５７ ０．６５ ０．８８

Ｏｓ０４ｇ５８１９０ Ｏｓ１０ｇ３５３００ Ｓｍａｌｌ ／ ６ ０．７３ ０．８７ ０．８４

Ｏｓ０６ｇ１７４１０ Ｏｓ０９ｇ２９９６０ Ｓｍａｌｌ ／ ９ ０．７０ １．００ ０．７０

Ｏｓ１２ｇ３９９９０ Ｏｓ０３ｇ４２２００ Ｌａｒｇｅ ／ ８１ ０．０４ ０．１２ ０．３３
Ｋｓ：同义突变频率；Ｋａ：非同义突变频率；Ｋａ ／ Ｋｓ：非同义突变率与同
义突变率的比值；

Ａ：Ｄｏｆ 基因在水稻和二穗短炳草基因组中染色体线性复制。 Ｂ：Ｄｏｆ 基因在水稻和高粱基因组中的染色体线性复制。 Ｒ１～Ｒ１２：水稻染色体；
Ｂ１～Ｂ５：二穗短炳草染色体；Ｓ１～ Ｓ１０：高粱染色体。 黑色连线：发生复制的 Ｄｏｆ 基因。
图 ５　 Ｄｏｆ 基因在水稻和二穗短柄草及水稻和高粱间的染色体线性复制

Ｆｉｇ．５　 Ｔｈｅ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｓｙｎｔｅｎｙ ａｎｄ ｒｅｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｄｏｆ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｒｉｃｅ ａｎｄ Ｂｒｏｃｈｙｐｏｄｉｕｍ ｄｉｓｔａｃｈｙｏｎ，ａｎｄ ｉｎ ｒｉｃｅ ａｎｄ ｓｏｒｇｈｕｍ

５ 个基因的表达则主要集中于根部以及花器官组织

中（花药、雌蕊、外稃、内稃、胚珠）；ＩＩ 亚区的 Ｏｓ０３ｇ⁃
５５６１０、Ｏｓ０３ｇ４２２００、 Ｏｓ１２ｇ３８２００、Ｏｓ０５ｇ０２１５０、Ｏｓ０⁃
２ｇ４７８１０、Ｏｓ０１ｇ５５３４０ ６ 个基因则分别在穗、雌蕊、胚
中具有高表达，但是在花药中的表达却并不高，这提

示他们的功能可能与雌配子的发育相关。

３　 讨 论

本研究通过对水稻 Ｄｏｆ 转录因子全基因组分析，
共获得了 ３０ 个具有明显保守 Ｄｏｆ 结构域特征的基

因，通过对这 ３０ 个 Ｄｏｆ 基因编码的蛋白质氨基酸序

列的分析，我们发现 Ｄｏｆ 基因存在保守结构域特征，
且这些结构域的特征与 Ｄｏｆ 转录因子家族的分类具

有一致性。 此外，我们结合水稻内部以及水稻和其他

物种之间的染色体复制情况，对 Ｄｏｆ 基因的进化规律

做了进一步的分析。 在基因进化过程中，基因复制是

基因家族扩张过程中的重要事件，复制的基因能够为

新基因的产生和功能分化提供物质前提，因此，研究

基因复制以及局部染色体的复制能够帮助研究者更

好地认识基因和物种的进化。 本试验中我们对水稻

内部以及水稻和其他物种之间的基因线性同源关系

进行了分析，结果显示在水稻内部以及水稻和其他物

种之间均存在着大量的同源基因，但水稻中也有少数

Ｄｏｆ 基因与其他物种不存在线性同源关系，依此我们

推测 Ｄｏｆ 在进化过程中通过复制得到了扩增，但有少

量基因在进化过程中发生了选择性缺失。
目前在水稻中只有 ３ 个 Ｄｏｆ 基因被克隆和分析，

第 １ 个是 Ｏｓ０３ｇ０７３６０（ＯｓＤｏｆ１２） ［１７，３１］，该基因过表达

后，在长日照条件下通过调控 Ｈｄ３ａ 和 ＯｓＭＡＤＳ１４ 的

６９１１ 江 苏 农 业 学 报 　 ２０１５ 年 第 ３１ 卷 第 ６ 期
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６ ～１．０ ｍｍ）；２０：花序长（３．０～４．０ ｍｍ）；２１：花序长（５．０～１０．０ ｍｍ）；２２：花药长（０．３～０．６ ｍｍ）；２３：花药长（０．７～１．０ ｍｍ）；２４：花药长（１．２～１．５
ｍｍ）；２５：花药长（１．６～２．０ ｍｍ）；２６：雌蕊（穗长 ５～１０ ｃｍ）；２７：雌蕊（穗长 １０～１４ ｃｍ）；２８：雌蕊（穗长 １４～ １８ ｃｍ）；２９：外稃（小花长 １．５ ～ ２．０
ｍｍ）；３０：内稃（小花 １．５～２．０ ｍｍ）；３１：外稃（小花长 ４．５～５．０ ｍｍ）；３２：内稃（小花长 ４．５～５．０ ｍｍ）；３３：外稃（小花长 ７．０ ｍｍ）；３４：内稃（小花

长 ７．０ ｍｍ）；３５：子房（开花后 １ ｄ）；３６：子房（开花后 ３ ｄ）；３７：子房（开花后 ５ ｄ）；３８：子房（开花后 ７ ｄ）；３９：胚（开花后 ７ ｄ）；４０：胚（开花后
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ｄ）；４７：胚乳（开花后 ２８ ｄ）；４８：胚乳（开花后 ４２ ｄ）。 红色：基因表达强度最高；白色：基因表达强度居中；蓝色：基因表达强度最低。

图 ６　 Ｄｏｆ 基因在水稻不同组织不同时间的表达 Ｈｅａｔｍａｐ 图分析

Ｆｉｇ．６　 Ｈｅａｔｍａｐ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ｈｉｅｒａｒｃｈｉｃａｌ ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ｏｆ ｒｉｃｅ Ｄｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｉｃｅ ｔｉｓｓｕｅｓ

表达水平来促进水稻的开花。 在我们的研究中，通过

表达 谱 分 析 可 以 看 出， 位 于 表 达 谱 Ｉ 亚 区 的

Ｏｓ０３ｇ０７３６０ 基因在花序（０􀆰 ６～１􀆰 ０ ｃｍ；３􀆰 ０～４􀆰 ０ ｃｍ）、
外稃（小花 ７􀆰 ０ ｍｍ）、内稃（小花 ７􀆰 ０ ｍｍ）以及雌蕊

（穗长 １０􀆰 ０～１４􀆰 ０ ｃｍ）中高表达，表明其可能与花器

官发育相关，但我们也发现，该基因在不同长度的花

药组织中均没有高表达，因此推断该基因可能并不影

响雄 配 子 体 的 发 育。 第 ２ 个 报 道 的 基 因 是

Ｏｓ０３ｇ３８８７０（ＯｓＤｏｆ３） ［３２⁃３３］，该基因被认为参与种子发

育的调控过程，它的表达主要集中于发芽的种子，并
且通过赤霉素信号途径在水稻种子萌发过程起作用。
从本研究图 ６ 可以发现该基因在子房、胚和胚乳中均

呈 现 出 高 表 达。 第 ３ 个 基 因 是 Ｏｓ０８ｇ３８２２０
（ＯｓＤｏｆ２５） ［３４］，研究者通过在拟南芥中过度表达 ＯｓＤ⁃
ｏｆ２５ 基因，发现其能够改变碳氮代谢，从而增加了氨

基酸的浓度，此外，该基因还被发现能够提高氨的转

运蛋白（ＡｔＡＭＴ１􀆰 １ ａｎｄ ＡｔＡＭＴ２􀆰 １）的表达水平以及

抑制硝酸盐转运蛋白（ＡｔＮＲＴ２􀆰 １）的表达。 从本研究

图 ６ 可以发现该基因在花药、雌蕊、外稃和內稃中均

呈现出高表达。 我们认为基因的表达模式与基因的

功能有着密切的关系，相关基因的表达芯片数据能为

水稻 Ｄｏｆ 转录因子进一步的功能验证提供线索。
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