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　 　 摘要:　 分别利用拟南芥和水稻中 ＳＵＭＯ 化修饰系统各基因家族成员的登录号和基因序列ꎬ在小麦基因组数

据库中进行同源性比对分析ꎬ获得 ５５ 个编码 ＳＵＭＯ 化修饰系统各家族的基因ꎬ划分为 ２１ 个部分同源基因(Ｈｏ￣
ｍｏｅｏｌｏｇｕｅｓ)组ꎬ并构建了系统进化树ꎮ 进一步利用小麦转录组数据考查了 ＳＵＭＯ 化修饰系统各基因家族成员在不

同时期、不同器官和组织的表达模式ꎮ 结果表明ꎬ小麦 ＳＵＭＯ 化修饰系统各基因家族在不同时期的各器官和组织

中均有表达ꎬ但在各基因家族内部成员之间和各基因家族之间的时空表达模式具有明显差异ꎮ
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　 　 ＳＵＭＯ(Ｓｍａｌｌ ｕｂｉｑｕｉｔｉｎ￣ｌｉｋｅ ｍｏｄｉｆｉｅｒ)化修饰是

近年来发现的一种广泛存在的蛋白质翻译后修饰形

式ꎬ因其蛋白结构和作用机制与泛素相似而称为小

泛素相关修饰物ꎮ 与泛素作用机制相似ꎬＳＵＭＯ 化

修饰也是通过一系列酶促反应最终将 ＳＵＭＯ 底物

与靶蛋白结合ꎬ参与 ＳＵＭＯ 化修饰的各组分包括

ＳＵＭＯ 修饰物、激活酶(Ｅ１)、结合酶(Ｅ２)、连接酶

(Ｅ３)和 ＳＵＭＯ 特异性蛋白酶(Ｐｒｏｔｅａｓｅ)ꎬ通过 ＳＵＭＯ
前体的成熟、激活、结合、连接和去结合等过程实现

了对靶蛋白的生物学修饰[１]ꎮ
植物中第一个 ＳＵＭＯ 同源基因是番茄在病原真

菌(Ｔｒｉｃｈｏｄｅｒｍａ ｖｉｒｉｄｅ)侵染条件下受乙烯诱导的木聚

糖酶的互作蛋白 Ｔ￣ＳＵＭＯ[２]ꎮ 模式植物拟南芥中存

在 ９ 个 ＳＵＭＯ 修饰物编码基因(ＳＵＭ１~ ＳＵＭ９)ꎬ其中

ＳＵＭ９ 为假基因ꎬ基因表达分析发现只有 ＳＵＭ１、
ＳＵＭ２、ＳＵＭ３ 和 ＳＵＭ５ 等 ４ 个基因表达ꎬ并且 ＳＵＭ１
和 ＳＵＭ２ 具有相对较高的表达丰度ꎬ免疫杂交结果表

明 ＳＵＭ１ 和 ＳＵＭ２ 作为修饰底物参与的 ＳＵＭＯ 化修

饰与 ＳＵＭ３ 作为修饰底物参与的 ＳＵＭＯ 化修饰对热

１



激、双氧水、乙醇等胁迫具有明显不同的响应模式[３]ꎮ
在拟南芥 ＳＵＭＯ 化修饰途径中ꎬ由单基因编码的激活

酶大亚基 ＳＡＥ２ 或结合酶 ＳＣＥ１ 发生突变均会发生胚

性致死ꎬＳＵＭ１ 和 ＳＵＭ２ 基因发生双突变也会发生胚

性致死[４]ꎬ给 ＳＵＭＯ 化修饰的研究带来了不便ꎮ 而在

ＳＵＭＯ 化修饰系统各组分中ꎬＥ３ 连接酶在很大程度

上决定了靶基因的特异性ꎬ并且该基因突变没有造成

致死突变[４￣５]ꎮ 进一步研究发现ꎬ由连接酶 ＳＩＺ１ 介导

的 ＳＵＭ１ 和 ＳＵＭ２ 对靶蛋白的修饰是植物体内 ＳＵＭＯ
化修饰的重要形式[６]ꎮ 因此ꎬ研究者们以连接酶为切

入点对 ＳＵＭＯ 化修饰在植物体内的功能开展了较为

广泛的研究[７￣９]ꎮ 根据目前的报道ꎬＳＵＭＯ 化修饰广

泛存在于植物体生长与发育[１０￣１２]、非生物胁迫(冷、
热、干旱及盐胁迫等) [１３￣１６]、激素应答[１７￣１９] 及养分信

号转导[２０￣２２]等过程ꎬ并鉴定了多个受 ＳＵＭＯ 化修饰调

控的关键基因ꎮ
ＳＵＭＯ 化修饰系统通过 ＳＵＭＯ 修饰物与靶蛋白

的结合(去结合)ꎬ可以阻止靶蛋白与其他作用蛋白

结合ꎬ介导靶蛋白与其他作用蛋白结合或者改变靶

蛋白的高级结构ꎬ进而影响靶蛋白的功能[８ꎬ２３]ꎮ 随

着基因组测序物种的增加ꎬ不同物种中均发现存在

ＳＵＭＯ 化修饰系统ꎮ 已在水稻、二穗短柄草、高粱、
葡萄、西红柿、杨树、苹果、玉米、大豆等多个植物基

因组中报道了 ＳＵＭＯ 化修饰系统各组分及其功

能[２４￣２９]ꎮ 本研究利用逐步完善的小麦基因组数据ꎬ
鉴定了小麦中 ＳＵＭＯ 化修饰各基因家族成员ꎬ并进

一步利用小麦转录组数据分析各基因家族在不同时

期、不同器官和组织中的表达模式ꎬ为小麦中 ＳＵＭＯ
化修饰各基因家族的功能研究提供参考ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 小麦 ＳＵＭＯ 化修饰系统各基因家族的发掘与

分析

　 　 根据已经报道的拟南芥和水稻中的 ＳＵＭＯ 化修

饰系统各基因家族登录号及蛋白质氨基酸序列ꎬ分别

利用 Ｅｎｓｅｍｂｌ Ｂｉｏｍａｒｔ 工具( ｈｔｔｐｓ: / / ｐｌａｎｔｓ. ｅｎｓｅｍｂｌ.
ｏｒｇ / ｂｉｏｍａｒｔ / ｍａｒｔｖｉｅｗ)和 ＢＬＡＳＴ 比对分析(ｈｔｔｐｓ: / /
ｐｌａｎｔｓ.ｅｎｓｅｍｂｌ. ｏｒｇ / Ｔｒｉｔｉｃｕｍ＿ａｅｓｔｉｖｕｍ / Ｔｏｏｌｓ / Ｂｌａｓｔ)从

小麦基因组中获取 ＳＵＭＯ 化修饰系统各基因家族ꎬ去
除 ２ 种途径获得的冗余基因ꎮ 其中 ２ 个基因(ＴＲＩＡＥ＿
ＣＳ４２＿１ＤＳ＿ＴＧＡＣｖ１＿０８０８０７＿ＡＡ０２５３９９０、ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿
７ＢＳ＿ＴＧＡＣｖ１＿５９３５４１＿ ＡＡ１９５２３９０)由于编码产物长度

(１９４ ａａꎬ１８８ ａａ)明显低于该基因家族其他成员编码

产物ꎬ从候选基因中去除ꎮ 利用 Ｐｆａｍ 工具(ｈｔｔｐ: / /
ｐｆａｍ.ｘｆａｍ.ｏｒｇ)分析蛋白结构域ꎬ进一步验证该基因

与拟南芥和水稻中相应基因的同源性ꎮ
对于小麦中发现的未在拟南芥和水稻中给予名称

的基因ꎬ根据所属基因家族及其同源基因进行命名ꎬ以
“(基因名称)”形式表示ꎮ 参考Ｗａｎ 等[３０]对小麦基因组

中氨基酸转运蛋白家族的分析ꎬ将编码蛋白质氨基酸序

列相似性高于 ９０％的基因认为是存在于小麦 Ａ、Ｂ、Ｄ 亚

基因组中相对应的部分同源基因(Ｈｏｍｏｅｏｌｏｇｕｅｓ)ꎮ 由于

ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿Ｕ＿ＴＧＡＣｖ１＿６４１６６２＿ＡＡ２１００７９０与部分同源基

因 ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２ ＿５ＢＬ＿ＴＧＡＣｖ１＿４０５２８２＿ＡＡ１３２３９９０ 和 ＴＲＩ￣
ＡＥ＿ＣＳ４２＿５ＤＬ＿ＴＧＡＣｖ１＿４３６２２２＿ＡＡ１４５９２７０ 编码的蛋白质

氨基酸序列相似性分别为 ８５％和 ９０％ꎬ将其单独作为一

个新的家族成员ＵＬＰ２ｃꎮ
１.２　 基因表达数据提取

根据 Ｃｈｏｕｌｅｔ 等 [３１]和 Ｐｆｅｉｆｅｒ 等[３２]在 Ｓｃｉｅｎｃｅ 上

报道的中国春在不同时期、不同器官和组织的转录

组数据(ＥＲＰ００４５０５ꎻ ｈｔｔｐｓ: / / ｕｒｇｉ. ｖｅｒｓａｉｌｌｅｓ. ｉｎｒａ. ｆｒ /
ｆｉｌｅｓ / ＲＮＡＳｅｑＷｈｅａｔ / )ꎬ利用 Ｔｏｐｈａｔ２ 程序[３３] 将测序

序列比对到小麦参考基因组ꎬ基于已注释的参考基

因信息ꎬ进一步利用 Ｃｕｆｆｑｕａｎｔ 程序[３４] 对基因表达

进行定量分析ꎮ 最后ꎬ利用 Ｃｕｆｆｎｏｒｍ 程序[３４]对不同

样本的表达量进行标准化处理ꎬ获得基因的表达丰

度 ( ＦＰＫＭꎬ ｅｘｐｅｃｔｅｄ ｆｒａｇｍｅｎｔｓ ｐｅｒ ｋｉｌｏｂａｓｅ ｏｆ ｔｒａｎ￣
ｓｃｒｉｐｔ ｐｅｒ ｍｉｌｌｉｏｎ ｆｒａｇｍｅｎｔｓ ｓｅｑｕｅｎｃｅｄ)ꎮ 从获得的基

因组表达数据中提取 ＳＵＭＯ 化修饰系统各基因家

族的表达数据ꎬ样品信息见表 １ꎮ
１.３　 进化树构建、数据分析与 Ｈｅａｔｍａｐ 作图

利用软件 ＭＥＧＡ５ 对不同物种中 ＳＵＭＯ 化修饰

各家族基因编码蛋白质氨基酸序列分别进行多序列

比对分析ꎬ构建每一家族基因的进化树ꎬ其中小麦各

基因家族分别从部分同源基因(Ｈｏｍｏｅｏｌｏｇｕｅｓ)组中

选择一个成员用于构建进化树 (除 ＴａＳＵＭ２ 和

ＴａＵＬＰ２ｂ 选择位于 Ｂ 基因组成员外ꎬ其余各基因均

选择位于 Ａ 基因组成员)ꎮ
　 　 在 Ｅｘｃｅｌ 中进行数据分析ꎬ为便于比较分析 ＳＵ￣
ＭＯ 化修饰系统各基因家族在同一器官或组织中的

表达差异ꎬ以同一器官或组织中各基因的表达数据作

为一个数据集合ꎬ计算各基因表达数据的标准分数

(Ｚ￣ｓｃｏｒｅ)ꎮ 分别以同一器官或组织中各基因表达数

据的标准分数在 Ｍａｔｌａｂ 软件中进行 Ｈｅａｔｍａｐ 作图ꎮ
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表 １　 小麦转录组数据样品信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓａｍｐｌｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｗｈｅａｔ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｄａｔａ

样品名称 器官 / 组织 时期

Ｒｏｏｔ Ｚ１０ 根 苗期

Ｒｏｏｔ Ｚ１３ 三叶期

Ｒｏｏｔ Ｚ３９ 旗叶发生期

Ｌｅａｆ Ｚ１０ 叶片 苗期

Ｌｅａｆ Ｚ２３ 分蘖期

Ｌｅａｆ Ｚ７１ 花后 ２ ｄ

Ｓｔｅｍ Ｚ３０ 茎秆 穗长 １ ｃｍ

Ｓｔｅｍ Ｚ３２ 拔节期(２ 节)

Ｓｔｅｍ Ｚ６５ 花期

Ｓｐｉｋｅ Ｚ３２ 穗 拔节期(２ 节)

Ｓｐｉｋｅ Ｚ３９ 旗叶发生期

Ｓｐｉｋｅ Ｚ６５ 花期

Ｇｒａｉｎ Ｚ７１ 种子 花后 ２ ｄ

Ｇｒａｉｎ Ｚ７５ 花后 １４ ｄ

Ｇｒａｉｎ Ｚ８５ 花后 ３０ ｄ

ＴＣ ２０ＤＰＡ 转移细胞 花后 ２０ ｄ

ＡＬ ２０ＤＰＡ 糊粉层 花后 ２０ ｄ

ＳＥ ２０ＤＰＡ 淀粉胚乳 花后 ２０ ｄ

ＳＥ ３０ＤＰＡ 淀粉胚乳 花后 ３０ ｄ

ＡＬ.ＳＥ ３０ＤＰＡ 糊粉层(淀粉胚乳) 花后 ３０ ｄ

２　 结果与分析

２.１　 小麦 ＳＵＭＯ 化修饰系统各基因家族成员的获

得及进化树

　 　 根据拟南芥和水稻 ＳＵＭＯ 化修饰系统各基因家族

成员ꎬ利用生物信息学分析ꎬ获得了小麦中 ＳＵＭＯ 化修

饰系统各基因家族成员ꎬ共计 ５５ 个基因(表 ２)ꎮ 除蛋

白酶基因 ＵＰＬ２ｃ 外ꎬ其余 ＳＵＭＯ 化修饰系统各基因家

族成员在小麦基因组中均含有部分同源基因(Ｈｏｍｏｅｏ￣
ｌｏｇｕｅｓ)组ꎮ 其中ꎬ６ 个成员分别含有 ２ 个部分同源基

因ꎬ其余 １４ 个成员均含有 ３ 个部分同源基因ꎮ
在小麦 ＳＵＭＯ 化修饰系统中ꎬＳＵＭＯ 修饰物编

码基因有 ３ 个(ＳＵＭ１~ ＳＵＭ３)ꎬ激活酶编码基因有 ３
个(小亚基:ＳＡＥ１ａ 和 ＳＡＥ１ｂꎬ大亚基:ＳＡＥ２)ꎬ结合

酶编码基因有 ３ 个(ＳＣＥ１~ ＳＣＥ３)ꎬ连接酶编码基因

有 ５ 个(ＳＩＺ１~ ＳＩＺ４ꎬＭＭＳ２１)ꎬ蛋白酶编码基因有 ７
个(ＵＬＰ１ａ ~ＵＬＰ１ｄꎬＥＳＤ４ꎬＵＬＰ２ｂꎬＵＬＰ２ｃ)ꎮ 不同于

拟南芥和水稻ꎬ小麦中未发现 ＵＬＰ２ａ 基因ꎬ但含有 ３
个新的基因ꎬ即 ＳＩＺ３、ＳＩＺ４ 和 ＵＰＬ２ｃꎮ 其中ꎬ新发现

的连接酶编码基因 ＳＩＺ３ 基因与 ＳＩＺ１ 具有相对较高

的序列相似性ꎬＳＩＺ４ 基因与 ＳＩＺ２ 基因具有相对较

高的蛋白相似性ꎮ
表 ２　 小麦 ＳＵＭＯ 化修饰系统各基因家族

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ ｏｆ ＳＵＭＯｙｌａｔｉｏｎ ｓｙｓｔｅｍ ｉｎ ｗｈｅａｔ

蛋白质 基因 拟南芥基因登录号 水稻基因登录号 小麦基因登录号

类泛素修饰底物 ＳＵＭ１ ＡＴ４Ｇ２６８４０ ＬＯＣ＿Ｏｓ０１ｇ６８９５０ ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿３ＡＬ＿ＴＧＡＣｖ１＿１９４４６２＿ＡＡ０６３３５００
ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿３Ｂ＿ＴＧＡＣｖ１＿２２２７４８＿ＡＡ０７６９９５０
ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿２ＤＳ＿ＴＧＡＣｖ１＿１７７１６０＿ＡＡ０５６７１５０

ＳＵＭ２ ＡＴ５Ｇ５５１６０ ＬＯＣ＿Ｏｓ０１ｇ６８９４０ ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿３Ｂ＿ＴＧＡＣｖ１＿２２２４８２＿ＡＡ０７６５５９０
ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿３ＤＬ＿ＴＧＡＣｖ１＿２４９６６１＿ＡＡ０８５３７２０

ＳＵＭ３ ＡＴ５Ｇ５５１７０ ＬＯＣ＿Ｏｓ０７ｇ３８６９０ ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿３ＡＬ＿ＴＧＡＣｖ１＿１９４０１３＿ＡＡ０６２４５７０
ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿３ＤＬ＿ＴＧＡＣｖ１＿２５０４８０＿ＡＡ０８６８９２０

ＳＵＭ４ ＡＴ５Ｇ４８７１０
ＳＵＭ５ ＡＴ２Ｇ３２７６５
ＳＵＭ６ ＡＴ５Ｇ４８７００
ＳＵＭ７ ＡＴ５Ｇ５５８５５
ＳＵＭ８ Ｎ.Ａ
ＳＵＭ９ Ｎ.Ａ

激活酶 (Ｅ１) ＳＡＥ１ａ ＡＴ４Ｇ２４９４０ ＬＯＣ＿Ｏｓ１１ｇ３０４１０ ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿７ＡＬ＿ＴＧＡＣｖ１＿５５８１５５＿ＡＡ１７９０６７０
ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿７ＢＬ＿ＴＧＡＣｖ１＿５７８０２３＿ＡＡ１８８８２４０
ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿７ＤＬ＿ＴＧＡＣｖ１＿６０４０６２＿ＡＡ１９９３２２０

ＳＡＥ１ｂ ＡＴ５Ｇ５０５８０ / ＡＴ５Ｇ５０６８０ ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿３ＡＳ＿ＴＧＡＣｖ１＿２１１０５４＿ＡＡ０６８４０４０
ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿３Ｂ＿ＴＧＡＣｖ１＿２２４８７１＿ＡＡ０８０２５１０
ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿３ＤＳ＿ＴＧＡＣｖ１＿２７２０７７＿ＡＡ０９１４２５０

ＳＡＥ２ ＡＴ２Ｇ２１４７０ ＬＯＣ＿Ｏｓ０７ｇ３９７８０ ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿２ＡＳ＿ＴＧＡＣｖ１＿１１５０７２＿ＡＡ０３７０７９０
ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿２ＢＳ＿ＴＧＡＣｖ１＿１４６５６８＿ＡＡ０４６８３７０

３王化敦等:小麦 ＳＵＭＯ 化修饰系统各基因家族分析



续表 ２　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ ２
蛋白质 基因 拟南芥基因登录号 水稻基因登录号 小麦基因登录号

结合酶 (Ｅ２) ＳＣＥ１ ＡＴ３Ｇ５７８７０ ＬＯＣ＿Ｏｓ０３ｇ０３１３０ ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿５ＡＬ＿ＴＧＡＣｖ１＿３７８１０９＿ＡＡ１２５１２６０
ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿４ＢＬ＿ＴＧＡＣｖ１＿３２２３１９＿ＡＡ１０７０５８０
ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿４ＤＬ＿ＴＧＡＣｖ１＿３４３５０４＿ＡＡ１１３５５６０

ＳＣＥ２ ＬＯＣ＿Ｏｓ１０ｇ３９１２０ ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿１ＡＬ＿ＴＧＡＣｖ１＿０００８４４＿ＡＡ００２０２４０
ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿１ＢＬ＿ＴＧＡＣｖ１＿０３１３７７＿ＡＡ０１１２８４０
ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿１ＤＬ＿ＴＧＡＣｖ１＿０６２５１８＿ＡＡ０２１５７７０

ＳＣＥ３ ＬＯＣ＿Ｏｓ０４ｇ４９１３０ ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿２ＡＬ＿ＴＧＡＣｖ１＿０９３３６６＿ＡＡ０２７８６２０
ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿２ＢＬ＿ＴＧＡＣｖ１＿１２９４５５＿ＡＡ０３８４６２０
ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿２ＤＬ＿ＴＧＡＣｖ１＿１５７９１８＿ＡＡ０５０１６９０

连接酶 (Ｅ３) ＳＩＺ１ ＡＴ５Ｇ６０４１０ ＬＯＣ＿Ｏｓ０５ｇ０３４３０ ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿１ＡＳ＿ＴＧＡＣｖ１＿０２０１８５＿ＡＡ００７５４３０
ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿１ＤＳ＿ＴＧＡＣｖ１＿０８０１５４＿ＡＡ０２４１６４０

(ＳＩＺ３) ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿３ＡＬ＿ＴＧＡＣｖ１＿１９３６１０＿ＡＡ０６１４９６０
ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿３Ｂ＿ＴＧＡＣｖ１＿２２４５７２＿ＡＡ０７９８１３０
ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿３ＤＬ＿ＴＧＡＣｖ１＿２４９２４０＿ＡＡ０８４２７６０

ＳＩＺ２ ＬＯＣ＿Ｏｓ０３ｇ５０９８０ ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿４ＡＬ＿ＴＧＡＣｖ１＿２９１３６２＿ＡＡ０９９４１９０
ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿４ＢＳ＿ＴＧＡＣｖ１＿３２８６３８＿ＡＡ１０９１４２０
ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿４ＤＳ＿ＴＧＡＣｖ１＿３６１４６６＿ＡＡ１１６８４９０

(ＳＩＺ４) ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿５ＡＬ＿ＴＧＡＣｖ１＿３７６０３４＿ＡＡ１２３１０５０
ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿５ＢＬ＿ＴＧＡＣｖ１＿４０７０６１＿ＡＡ１３５３０００
ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿５ＤＬ＿ＴＧＡＣｖ１＿４３４２７１＿ＡＡ１４３２９３０

ＭＭＳ２１ ＡＴ３Ｇ１５１５０ ＬＯＣ＿Ｏｓ０５ｇ４８８８０ ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿１ＡＬ＿ＴＧＡＣｖ１＿０００９１２＿ＡＡ００２１７１０
ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿１ＢＬ＿ＴＧＡＣｖ１＿０３１２４３＿ＡＡ０１１０２５０
ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿Ｕ＿ＴＧＡＣｖ１＿６４１８９１＿ＡＡ２１０６７６０

蛋白酶 (Ｐｒｏｔｅａｓｅ) ＵＬＰ１ａ ＡＴ３Ｇ０６９１０ ＬＯＣ＿Ｏｓ０３ｇ２９６３０ ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿２ＡＳ＿ＴＧＡＣｖ１＿１１２８８９＿ＡＡ０３４６８００
ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿２ＢＳ＿ＴＧＡＣｖ１＿１４７０４９＿ＡＡ０４７７２５０
ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿２ＤＳ＿ＴＧＡＣｖ１＿１７９０１４＿ＡＡ０６０３４９０

ＵＬＰ１ｂ ＡＴ４Ｇ００６９０ ＬＯＣ＿Ｏｓ０３ｇ２２４００ ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿４ＡＳ＿ＴＧＡＣｖ１＿３０６３２８＿ＡＡ１００６３６０
ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿４ＢＳ＿ＴＧＡＣｖ１＿３３０５４９＿ＡＡ１１０８０９０
ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿４ＤＬ＿ＴＧＡＣｖ１＿３４３４６３＿ＡＡ１１３４８００

ＵＬＰ１ｃ ＡＴ１Ｇ１０５７０ ＬＯＣ＿Ｏｓ０１ｇ５３６３０ ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿３ＡＬ＿ＴＧＡＣｖ１＿１９４４７７＿ＡＡ０６３３７５０
ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿３Ｂ＿ＴＧＡＣｖ１＿２２２５８１＿ＡＡ０７６７２３０
ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿３ＤＬ＿ＴＧＡＣｖ１＿２５０１７５＿ＡＡ０８６３５５０

ＵＬＰ１ｄ ＡＴ１Ｇ６０２２０ ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿Ｕ＿ＴＧＡＣｖ１＿６４３１９５＿ＡＡ２１２８７８０
ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿７ＢＳ＿ＴＧＡＣｖ１＿５９４５３９＿ＡＡ１９５７８３０
ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿７ＤＳ＿ＴＧＡＣｖ１＿６２２０９３＿ＡＡ２０３２５８０

ＥＳＤ４ ＡＴ４Ｇ１５８８０ ＬＯＣ＿Ｏｓ０１ｇ２５３７０ ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿３ＡＳ＿ＴＧＡＣｖ１＿２１３０２５＿ＡＡ０７０４８６０
ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿３Ｂ＿ＴＧＡＣｖ１＿２２２０８７＿ＡＡ０７５７０４０

ＵＬＰ２ａ ＡＴ４ｇ３３６２０
ＵＬＰ２ｂ ＡＴ１Ｇ０９７３０ ＬＯＣ＿Ｏｓ０５ｇ１１７７０ ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿５ＢＬ＿ＴＧＡＣｖ１＿４０５２８２＿ＡＡ１３２３９９０

ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿５ＤＬ＿ＴＧＡＣｖ１＿４３６２２２＿ＡＡ１４５９２７０
(ＵＬＰ２ｃ) ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿Ｕ＿ＴＧＡＣｖ１＿６４１６６２＿ＡＡ２１００７９０

Ｎ.Ａꎬ 基因组未注释ꎻ括号内基因为在小麦基因组发现的家族其他成员ꎮ

　 　 进一步构建了小麦、水稻和拟南芥中 ＳＵＭＯ 化

修饰系统各家族基因的进化树(图 １)ꎮ 在小麦、水
稻和拟南芥中ꎬＳＵＭ１ 和 ＳＵＭ２ 之间具有较近的亲

缘关系ꎬ与其他 ＳＵＭ 成员差异较大(图 １Ａ)ꎮ Ｅ１ 激

活酶基因家族中 ＳＡＥ１ 和 ＳＡＥ２ 成员明显分为 ２ 个

分支ꎬ与拟南芥相比ꎬ小麦和水稻 ＳＡＥ１ 成员位于同

一个分支中(图 １Ｂ)ꎮ 与 ＳＵＭＯ 底物编码基因家族

ＳＵＭ 相似ꎬＥ２ 结合酶基因家族中 ＳＣＥ１ 和 ＳＣＥ２ 具
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有较近的亲缘关系ꎬ与 ＳＣＥ３ 差异较大(图 １Ｃ)ꎮ Ｅ３
连接酶基因家族中ꎬＳＩＺ 和 ＭＭＳ２１ 分布在 ２ 个分支

中ꎬ其中小麦中新发现的 ＳＩＺ３ 和 ＳＩＺ４ 分别与 ＳＩＺ１
和 ＳＩＺ２ 具有较近的进化关系(图 １Ｄ)ꎮ 蛋白酶家族

基因可以分为 ３ 个分支ꎬ其中 ＵＬＰ１ａ、ＵＬＰ１ｂ 和

ＥＳＤ４ 位于一个分支ꎬＵＬＰ１ｃ 和 ＵＬＰ１ｄ 分布于同一

个分支ꎬ而 ＵＬＰ２ 成员位于另外一个分支中 (图

１Ｅ)ꎮ

Ａ:ＳＵＭＯ 底物基因家族ꎻＢ:Ｅ１ 激活酶基因家族ꎻＣ:Ｅ２ 结合酶基因家族ꎻＤ:Ｅ３ 连接酶基因家族ꎻＥ:蛋白酶基因家族ꎮ
图 １　 小麦 ＳＵＭＯ 化修饰系统各基因家族进化树分析

Ｆｉｇ.１　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＳＵＭＯｙｌａｔｉｏｎ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｗｈｅａｔ

２.２　 小麦 ＳＵＭＯ 化修饰系统各基因家族成员在不

同器官中的表达

　 　 利用 Ｃｈｏｕｌｅｔ 等[３１]报道的小麦在不同时期和不

同器官中的转录组数据ꎬ考查了 ＳＵＭＯ 化修饰系统

各基因家族在不同时期营养器官(图 ２)和繁殖器官

(图 ３)中的表达ꎮ
　 　 对 ＳＵＭＯ 化修饰系统各基因家族成员的表达

进行分析ꎬ发现在 ＳＵＭＯ 修饰物编码 基 因 中ꎬ
ＳＵＭ１ 基因表达量最高ꎬ其次为 ＳＵＭ２ꎬ而 ＳＵＭ３ 几

乎不表达ꎻ在激活酶编码基因中ꎬＳＡＥ１ａ 和 ＳＡＥ２
表达量相对较高ꎬ而 ＳＡＥ１ｂ 表达量较低ꎻ在结合酶

编码基因中ꎬＳＣＥ１ 具有相对高的的表达量ꎬＳＣＥ２
表达量次之ꎬＳＣＥ３ 表达量最低ꎻ在连接酶编码基

因中ꎬＳＩＺ１ 和 ＳＩＺ３ 具有较强的表达ꎬＳＩＺ２ 和 ＳＩＺ４
的表达较弱ꎮ ＭＭＳ２１ 仅在拔节时期的幼穗中表达

较强ꎬ在其余部位中表达均较弱ꎻ在蛋白酶编码基

因中ꎬＵＰＬ２ (ＵＰＬ２ｂ ~ ＵＰＬ２ｃ) 的表达量明显高于

ＵＰＬ１(ＵＰＬ１ａ ~ ＵＬＰ１ｄ)ꎬＥＳＤ４ 基因的表达介于二

者之间ꎮ
对各基因在营养器官和繁殖器官中的表达进行

分析ꎬ发现 ＳＵＭ１ 基因在营养器官和繁殖器官中均

具有较强的表达ꎬ其次为 ＳＵＭ２ 和 ＵＰＬ２(ＵＰＬ２ｂ 和

ＵＰＬ２ｃ)基因ꎮ ＳＩＺ１ 和 ＳＩＺ３ 基因在营养器官和繁殖

器官中也具有较强的表达ꎬ并且二者在繁殖器官中

的表达呈现强弱互补ꎮ ＳＡＥ１ｂ 和 ＳＣＥ１ 在营养器官

中的表达高于在繁殖器官中的表达ꎬ而 ＳＩＺ２ 和

ＳＩＺ４ 在繁殖器官中的表达高于在营养器官中的表

达ꎬ尤其体现在开花后 ３０ ｄ 的种子中ꎮ ＳＵＭ３、
ＳＣＥ３、ＭＭＳ２１、ＵＰＬ１ａ 和 ＵＰＬ１ｃ 在各器官中的表达

均较弱ꎮ
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Ｒｏｏｔ Ｚ１０、Ｒｏｏｔ Ｚ１３、Ｒｏｏｔ Ｚ３９、Ｌｅａｆ Ｚ１０、Ｌｅａｆ Ｚ２３、Ｌｅａｆ Ｚ７１、Ｓｔｅｍ Ｚ３０、Ｓｔｅｍ Ｚ３２、Ｓｔｅｍ Ｚ６５ 见表 １ꎮ
图 ２　 小麦 ＳＵＭＯ 化修饰系统各基因家族在不同时期营养器官中的表达

Ｆｉｇ.２　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｗｈｅａｔ ＳＵＭＯｙｌａｔｉｏｎ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｏｒｇａｎｓ

Ｓｐｉｋｅ Ｚ３２、Ｓｐｉｋｅ Ｚ３９、Ｓｐｉｋｅ Ｚ６５、Ｇｒａｉｎ Ｚ７１、Ｇｒａｉｎ Ｚ７５、Ｇｒａｉｎ Ｚ８５ 见表 １ꎮ
图 ３　 小麦 ＳＵＭＯ 化修饰系统各基因家族在不同时期繁殖器官中的表达

Ｆｉｇ.３　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｗｈｅａｔ ＳＵＭＯｙｌａｔｉｏｎ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｏｒｇａｎｓ
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　 　 分析各基因在不同发育时期的表达ꎬ结果表明ꎬ
一些基因在不同时期的表达具有明显的差异ꎮ
ＳＵＭ１ 在各器官中的表达均随着发育时期的不同发

生变化ꎮ ＳＵＭ２ 除了在不同时期的叶片中表达较为

稳定外ꎬ在其余各器官中的表达随着发育时期而变

化ꎮ ＳＣＥ１ 在种子以外的其他器官中的表达随发育

时期发生了明显的变化ꎮ ＳＩＺ１ 在茎秆以外的其他

器官中的表达随发育时期发生了明显的变化ꎮ ＳＩＺ３
和 ＵＰＬ１ｄ 在根和穗以外的其他器官中的表达随发

育时期的不同发生了明显的变化ꎮ ＳＡＥ１ｂ 在茎秆和

穗部的表达随着发育时期的不同而发生变化ꎮ ＳＩＺ２
在繁殖器官中的表达随着发育时期的不同发生了明

显变化ꎮ ＳＡＥ１ａ、ＳＡＥ２ 和 ＭＭＳ２１ 在穗中的表达随

发育时期的不同发生了明显变化ꎮ ＳＣＥ２、ＳＩＺ４ 和

ＥＳＤ４２ 在种子中的表达随发育时期的不同发生了明

显的变化ꎮ
２.３　 小麦 ＳＵＭＯ 化修饰系统各基因家族在种子中

不同组织的表达

　 　 利用 Ｐｆｅｉｆｅｒ 等[３２] 报道的小麦种子中不同时期

和不同组织(转移细胞、糊粉层和淀粉胚乳)的转录

组数据ꎬ进一步对 ＳＵＭＯ 化修饰系统各基因家族的

表达模式进行了分析ꎮ 结果(图 ４)表明ꎬ在 ＳＵＭＯ
化修饰系统各基因家族中ꎬＳＵＭ１ 基因的表达量最

高ꎬ尤其体现在开花后 ２０ ｄ 的转移细胞和淀粉胚乳

中ꎬ伴随着发育ꎬ其表达量有所降低ꎬ但仍然高于其

他基因的表达ꎮ ＳＵＭ２、ＳＣＥ１、ＳＩＺ１、ＳＩＺ３、ＵＰＬ２ｂ 和

ＵＰＬ２ｃ 也具有较强的表达ꎬ其中 ＳＵＭ２ 在不同时期

各组织中的表达相对稳定ꎬＳＣＥ１、ＳＩＺ１ 和 ＳＩＺ３ 在花

后 ２０ ｄ 的转移细胞和淀粉胚乳中表达较强ꎬ在糊粉

层中的表达较弱ꎬ在花后 ３０ ｄ 时各组织中的表达趋

于稳定ꎮ ＵＰＬ２ｂ 和 ＵＰＬ２ｃ 在花后 ２０ ｄ 的淀粉胚乳

中具有较强的表达ꎬ在花后 ３０ ｄ 时各组织中的表达

趋于稳定ꎮ ＳＡＥ１ａ、ＳＡＥ２、ＳＣＥ２、ＳＩＺ２、ＳＩＺ４、ＵＰＬ１ｄ
和 ＥＳＤ４ 在种子各部位也有表达ꎬ其中 ＳＡＥ１ａ、ＳＣＥ２
和 ＥＳＤ４ 的表达相对稳定ꎬ ＳＡＥ２、 ＳＩＺ２、 ＳＩＺ４ 和

ＵＰＬ１ｄ 在 不 同 时 期 的 表 达 具 有 差 异ꎮ ＳＵＭ３、
ＳＡＥ１ｂ、ＳＣＥ３、ＭＭＳ２１、ＵＬＰ１ａ、ＵＬＰ１ｂ 和 ＵＬＰ１ｃ 等基

因在不同时期种子各部位表达量均较低ꎮ

ＴＣ ２０ＤＰＡ、ＡＬ ２０ＤＰＡ、ＳＥ ２０ＤＰＡ、ＳＥ ３０ＤＰＡ、ＡＬ.ＳＥ ３０ＤＰＡ 见表 １ꎮ
图 ４　 小麦 ＳＵＭＯ 化修饰系统各基因家族在不同时期种子各部位的表达

Ｆｉｇ.４　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｗｈｅａｔ ＳＵＭＯｙｌａｔｉｏｎ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅｓ ａｎｄ ｔｉｓｓｕｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｇｒａｉｎ
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３　 讨 论

３.１　 小麦 ＳＵＭＯ 化修饰系统的特点

ＳＵＭＯ 化修饰系统包括 ＳＵＭＯ 修饰底物、激活

酶(Ｅ１)、结合酶(Ｅ２)、连接酶(Ｅ３)以及特异性识别

ＳＵＭＯ 修饰物的蛋白酶(Ｐｒｏｔｅａｓｅ) [１ꎬ８]ꎮ 与拟南芥和

水稻相似ꎬ小麦基因组含有以上各家族成员ꎮ 小麦

含有 ３ 个 ＳＵＭＯ 修饰底物编码基因 ＳＵＭ１ ~ ＳＵＭ３ꎬ
与拟南芥不同ꎬ并未在小麦中发现 ＳＵＭ４ ~ ＳＵＭ９ꎮ
在激活酶基因家族中ꎬ不同于水稻仅含有 １ 个编码

激活酶小亚基的基因 ＳＡＥ１ａꎬ小麦还含有另外 １ 个

编码激活酶小亚基的基因 ＳＡＥ１ｂꎮ 与拟南芥和水稻

相同ꎬ小麦只含有 １ 个编码激活酶大亚基的基因

ＳＡＥ２ꎮ 不同于拟南芥仅含有 １ 个编码结合酶的基

因 ＳＣＥ１ꎬ小麦和水稻含有另外 ２ 个编码结合酶的基

因 ＳＣＥ２ 和 ＳＣＥ３ꎮ 在连接酶基因家族中ꎬ拟南芥和

水稻中目前报道存在 ＳＩＺ１、ＳＩＺ２ 和 ＭＭＳ２１ ３ 个基

因ꎬ而在小麦中发现了另外 ２ 个编码连接酶的基因

ＳＩＺ３ 和 ＳＩＺ４ꎬ分别与 ＳＩＺ１ 和 ＳＩＺ２ 具有较高的同源

性ꎮ 在蛋白酶基因家族中ꎬ小麦中含有 ７ 个成员ꎬ分
别为 ＵＬＰ１ａ ~ ＵＬＰ１ｄ、ＥＳＤ４、ＵＰＬ２ｂ 和 ＵＰＬ２ｃꎬ并未

发现 ＵＰＬ２ａ ꎬ但相比于拟南芥和水稻ꎬ小麦中存在

另外一个蛋白酶基因 ＵＰＬ２ｃꎮ
由于小麦是异源六倍体ꎬ含有 Ａ、Ｂ、Ｄ ３ 个亚基

因组ꎬ大部分基因存在对应于各亚基因组的部分同

源基因(Ｈｏｍｏｅｏｌｏｇｕｅｓ) [３５]ꎮ 本研究发现ꎬ除了 ＴＲＩ￣
ＡＥ＿ＣＳ４２＿Ｕ＿ＴＧＡＣｖ１＿ ６４１６６２＿ＡＡ２１００７９０ 与部分同

源基 因 ＴＲＩＡＥ ＿ ＣＳ４２ ＿ ５ＢＬ ＿ ＴＧＡＣｖ１ ＿ ４０５２８２ ＿
ＡＡ１３２３９９０ 和 ＴＲＩＡＥ＿ＣＳ４２＿５ＤＬ＿ＴＧＡＣｖ１＿４３６２２２＿
ＡＡ１４５９２７０ 编码的蛋白质相似性分别为 ８５％ 和

９０％ꎬ而将其单独作为一个新的家族成员 ＵＬＰ２ｃ
外ꎬ其余所有家族成员均含有部分同源基因ꎮ 其中

１４ 个基因家族成员在 Ａ、Ｂ 和 Ｄ 亚基因组中均含有

部分同源基因ꎬ另外 ６ 个成员在 ２ 个亚基因组中存

在部分同源基因ꎬ可能是由于目前的小麦基因组拼

接过程中存在的一些序列缺失区域造成ꎮ
进化树分析结果表明ꎬ与小麦和水稻中的同源

基因相比ꎬＥ１ 激活酶基因家族中拟南芥 ＳＡＥ１ａ 和

ＳＡＥ１ｂ 之间具有较近的亲缘关系ꎬ单独形成了一个

分支ꎮ 除此之外ꎬＳＵＭＯ 化修饰系统各家族基因在

不同物种间均具有较近的进化关系ꎬ说明了 ＳＵＭＯ
化修饰系统各家族基因可能分别具有共同的祖先基

因ꎮ
３.２　 小麦 ＳＵＭＯ 化修饰系统各基因家族的表达

差异

　 　 ＳＵＭＯ 化修饰广泛参与了植物体各种生命活

动[７￣８]ꎮ 拟南芥中由单基因编码的激活酶大亚基

ＳＡＥ２ 和结合酶 ＳＣＥ１ 突变均会导致胚性死亡ꎬＳＵＭ１
和 ＳＵＭ２ 双突变也会致死ꎬ充分说明了 ＳＵＭＯ 化修

饰系统对于植物体生长发育具有重要作用[４]ꎮ 通

过基因表达分析有助于了解各成员的时空表达模式

并窥见其功能差异ꎮ 我们借助转录组数据[３１￣３２] 考

查了 ＳＵＭＯ 化修饰系统各家族成员在小麦不同时

期、不同器官和组织中的表达ꎬ发现:① 小麦 ＳＵＭＯ
化修饰系统各基因家族成员中ꎬＳＵＭ１ 表达最强ꎬ尤
其在繁殖器官和种子内部不同组织中更为明显ꎬ
ＳＵＭ２ 亦有较强的表达ꎬＳＵＭ３ 在各个器官和组织中

表达量最低ꎬ几乎不表达ꎬ这与拟南芥中的研究结果

相似[３]ꎬ说明了 ＳＵＭ１ 和 ＳＵＭ２ 是小麦 ＳＵＭＯ 化修

饰系统中修饰底物的主要提供者ꎬ并且 ＳＵＭ１ 在小

麦种子发育过程中很可能起着重要作用ꎮ ② ＳＣＥ１
的表达仅次于 ＳＵＭ１ꎬ显著高于 ＳＣＥ２ꎬＳＣＥ３ 表达量

最低ꎮ 与之相似ꎬ激活酶编码基因 ＳＡＥ１ａ 和 ＳＡＥ２
表达高于 ＳＡＥ１ｂꎬ连接酶编码基因 ＳＩＺ１ 和 ＳＩＺ３ 的

表达明显高于 ＳＩＺ２、ＳＩＺ４ 和 ＭＭＳ２１ꎬ蛋白酶编码基

因 ＵＰＬ２ (ＵＰＬ２ｂ、ＵＰＬ２ｃ) 表达明显高于 ＥＳＤ４ 和

ＵＰＬ１(ＵＰＬ１ａ、ＵＬＰ１ｄ)ꎬ这些同一基因家族成员之间

表达强度的差异说明了其在参与 ＳＵＭＯ 化修饰过

程中所行使的功能可能具有差异ꎮ ③ 很多基因

( ＳＵＭ１、 ＳＵＭ２、 ＳＡＥ１ａ、 ＳＡＥ１ｂ、 ＳＡＥ２、 ＳＣＥ２、 ＳＩＺ１、
ＳＩＺ２、ＳＩＺ３、ＳＩＺ４、ＭＭＳ２１、ＵＰＬ１ｄ 和 ＥＳＤ４２ 等)在一

些器官中的表达随着发育时期的不同发生了明显的

变化ꎮ 一些基因如 ＳＡＥ１ｂ 和 ＳＣＥ１ 在营养器官中的

表达相对较高ꎬ而 ＳＩＺ２ 和 ＳＩＺ４ 在繁殖器官中的表

达相对较高ꎮ 另一些基因如 ＳＩＺ３ 与 ＳＩＺ１ 具有较高

的同源性ꎬ与在营养器官中的表达模式不同ꎬ二者在

繁殖器官中的表达呈现强弱互补ꎮ 排除试验误差造

成的影响ꎬ这些结果反应了各基因表达及其所受调

控的时间和空间差异ꎮ
ＳＵＭＯ 化修饰是由多基因参与的生物学过程ꎬ

在 ＳＵＭＯ 前体的成熟、激活、结合、连接和去结合等

每一过程都由相应的基因参与和行使功能[１ꎬ８]ꎮ 本

研究从小麦中分离了 ＳＵＭＯ 化修饰系统各基因家

族的成员ꎬ并借助小麦转录组数据分析各家族成员
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在不同时期、不同器官和组织中的表达模式ꎬ将为小

麦 ＳＵＭＯ 化修饰系统各基因家族的功能研究提供
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