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　 　 转录因子(Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓꎬＴＦｓ)ꎬ是一类通

过与下游基因启动子顺式元件特异性结合或与其他

蛋白质互作来调控基因表达的一类蛋白质ꎮ 在只存

在于真核生物中的转录因子家族中ꎬ碱性亮氨酸拉链

(Ｂａｓｉｃ ｌｅｕｃｉｎｅ ｚｉｐｐｅｒꎬｂＺＩＰ)家族是转录因子中成员

数量最多、最保守的家族之一ꎬ在植物生长发育和应

答胁迫反应等生物过程中起着重要的调控作用[１]ꎮ
ｂＺＩＰ 蛋白最显著的特征是含有一个保守的６０~

８０ 个氨基酸组成的 ｂＺＩＰ 结构域(Ｎ￣×７￣Ｒ / Ｋ￣×９￣Ｌ￣×
６￣Ｌ)ꎬ包括 １ 个碱性氨基酸区域和 １ 个相邻的亮氨

酸拉链区ꎻ碱性氨基酸区域位于 Ｃ 端ꎬ由 １６ ~ ２０ 个

氨基酸残基组成 Ｎ￣×７￣Ｒ / Ｋ 基序ꎬ负责与 ＤＮＡ 启动

子区域内特定序列结合ꎻ亮氨酸(Ｌｅｕ)拉链区位于

Ｎ 端ꎬ由亮氨酸或异亮氨酸(Ｉｌｅ)、缬氨酸(Ｖａｌ)组成

的七肽重复序列(×９￣Ｌ￣×６￣Ｌ￣×６￣Ｌ)ꎬ主要作用为 ｂＺ￣
ＩＰ 蛋白特定识别和形成同源二聚体[２]ꎮ 植物 ｂＺＩＰ
蛋白优先与含有 ＡＣＧＴ 核心元件的 ＤＮＡ 序列结合ꎬ
特别是 Ｇ￣ｂｏｘ(ＣＡＣＧＴＧ)、Ｃ￣ｂｏｘ(ＧＡＣＧＴＣ)以及 Ａ￣
ｂｏｘ(ＴＡＣＧＴＡ)等元件[３]ꎮ

目前 ｂＺＩＰ 转录因子基因家族已在多个植物基因组

中被鉴定出来ꎬ如拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ)[４]、油菜

(Ｂ.ｎａｐｕｓ)[５]、麻疯树(Ｊａｔｒｏｐｈａ ｃｕｒｃａｓ)[６]、藜麦(Ｃｈｅｎｏｐｏ￣
ｄｉｕｍ ｑｕｉｎｏａ)[７]、杨树(Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｒｅｍｕｌａ)[８]、猕猴桃(Ａｃｔｉｎ￣
ｉｄｉａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)[９]等ꎮ 大量研究结果表明ꎬｂＺＩＰ 转录因子

在植物光信号、花的诱导与发育、种子成熟与萌发、非生

物和生物胁迫等多个关键生物学过程中起着重要的作

用ꎮ 例如ꎬ在拟南芥中ꎬｂＺＩＰ１１基因可影响根系发育[１０]ꎬ
ＨＹ５基因参与调控根和下胚轴的发育[１１]ꎻ而 ｂＺＩＰ１ 基因

与花药发育过程中的水分运动密切相关ꎬ其过量表达不

利于花粉发育[１２]ꎮ 小麦(Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ)ｂＺＩＰ 转录因

子 ＴａＧＢＦ基因调控 ＣＯ 及 ＦＴ 等基因的表达ꎬ影响植物

开花[１３]ꎮ 大豆(Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ)植株中ＦＤＬ１９蛋白与ＦＴ２ａ、
ＦＴ５ａ 相互作用ꎬ可影响大豆的开花时间[１４￣１５]ꎮ 风疹卷尾

草(Ｃａｐｓｅｌｌａ ｒｕｂｅｌｌａ)ＴＧＡ４基因的过表达ꎬ可延迟拟南芥

开花时间[１６]ꎮ 编码 ｂＺＩＰ 转录因子的 ＨＹ５ 基因ꎬ在植物

幼苗光形态建成期间ꎬ对激活光反应基因起着重要的作

用[１７]ꎮ 水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ)应激激活蛋白激酶 ＳＡＰＫ１００
磷酸化 ＯｓｂＺＩＰ７７ꎬ导致开花时间提前[１８]ꎻＯｓＦＤ４ 基因通

过作用于茎尖分生组织中成花整合因子复合物的形成ꎬ
促进水稻开花[１９]ꎮ 因此ꎬｂＺＩＰ 转录因子在植物开花过程

中具有重要的作用ꎮ
目前ꎬｂＺＩＰ 转录因子在植物开花过程中的功能

研究ꎬ已有一些进展ꎮ 然而迄今为止ꎬ未有白菜 ｂＺＩＰ
转录因子参与春化反应的研究报道ꎮ 本研究拟对白

菜(Ｂ. ｒａｐａ)ｂＺＩＰ 基因家族进行系统研究ꎬ包括基因

家族成员鉴定、蛋白质氨基酸序列分析和系统发育关

系、基因的染色体分布、基因组串联复制和片段复制、
基因共线性分析等ꎬ此外ꎬ基于转录组数据及荧光定

量 ＰＣＲ 分析ꎬ探讨白菜 ｂＺＩＰ 基因在不同组织中的表

达模式及应答春化反应相关基因的表达ꎬ为进一步解

析白菜 ｂＺＩＰ 基因在春化过程中的功能奠定基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 数据来源

从白菜基因组数据库 ( ＢＲＡＤꎻ ｈｔｔｐ: / / ｂｒａｓｓｉ￣
ｃａｄｂ.ｃｎ / )下载白菜全基因组数据(Ｖ１.５)及其注释

文件ꎬ从 ＮＣＢＩ Ｓｅｑｕｅｎｃｅ Ｒｅａｄ Ａｒｃｈｉｖｅ(ＳＲＡ)数据库

下载白菜不同组织(根、茎、叶、花、荚等) [２０] 及春化

反应(ＪＷＷ 材料春化 ０ ｄ、２５ ｄ、３５ ｄꎻＸＢＪ 材料春化

０ ｄ、１０ ｄ、２５ ｄ) [２１]ＲＮＡ￣Ｓｅｑ 原始数据ꎮ ＲＮＡ￣Ｓｅｑ 原

始数据经过质量控制过滤后ꎬ比对至白菜基因组

(Ｖ１.５)序列ꎬ再利用 ＦｅａｔｕｒｅＣｏｕｎｔｓ 进行有参转录组

定量ꎮ 基因表达丰度采用 ＦＰＫＭ 值进行计算ꎬ差异

表达基因采用 ＤＥＳｅｑ 软件包进行计算[２２￣２３]ꎮ
１.２　 白菜 ｂＺＩＰ 基因家族成员的鉴定

从白菜基因组数据库(ＢＲＡＤ)下载 ｂＺＩＰ 基因家族

候选成员 ＩＤꎬ利用 ＴＢｔｏｏｌｓ 软件[２４]提取白菜 ｂＺＩＰ 基因

家族候选基因序列、蛋白质氨基酸序列等信息ꎮ 使用

Ｐｆａｍ(ｈｔｔｐ:/ / ｐｆａｍ.ｘｆａｍ.ｏｒｇ / )、ＳｗｉｓｓＰｒｏｔ(ｈｔｔｐｓ:/ / ｗｗｗ.
ｅｘｐａｓｙ.ｏｒｇ / ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ / ｕｎｉｐｒｏｔｋｂ￣ｓｗｉｓｓ￣ｐｒｏｔ)、ＳＭＡＲＴ(ｈｔ￣
ｔｐ:/ / ｓｍａｒｔ. ｅｍｂｌ￣ｈｅｉｄｅｌｂｅｒｇ. ｄｅ / ) 和 ＩｎｔｅｒＰｒｏＳｃａｎ ( ｈｔ￣
ｔｐｓ:/ / ｗｗｗ.ｅｂｉ.ａｃ.ｕｋ / ｉｎｔｅｒｐｒｏ / ａｂｏｕｔ / ｉｎｔｅｒｐｒｏｓｃａｎ / )等数

据库鉴定所有候选蛋白质氨基酸序列ꎮ 对确定 ＢｒｂＺＩＰ
成员的蛋白质氨基酸序列ꎬ利用ＭＥＧＡ ７.０ 软件采用邻

接法以及泊松校正与成对删除法ꎬ构建系统进化树[２５]ꎮ
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１.３　 白菜 ｂＺＩＰ 家族理化性质及 ｂＺＩＰ 基因组信息

分析

　 　 采用 ＥｘＰａｓｙ 工具(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｅｂ.ｅｘｐａｓｙ.ｏｒｇ / ｃｏｍ￣
ｐｕｔｅ＿ｐｉ / )ꎬ分析白菜 ｂＺＩＰ 家族的相对分子质量、等
电点和长度等理化性质ꎮ 提取白菜 ｂＺＩＰ 基因家族

注释信息ꎬ并定位到染色体上ꎬ利用 ＴＢｔｏｏｌｓ 工具进

行可视化ꎬ获得 ＢｒｂＺＩＰ 基因家族成员染色体定位图

谱ꎮ 将白菜 ｂＺＩＰ 基因家族编码的蛋白质氨基酸序

列进行 ａｌｌ￣ＢＬＡＳＴＰ￣ａｌｌ 分析( ｔｏｐ<５ꎬＥ<１ｅ－５)ꎮ 采用

ＴＢｔｏｏｌｓ 软件中 ＭＣＳｃａｎＸ 工具提取共线性基因对ꎬ
再利用 Ｃｉｒｃｏｓ 工具进行可视化ꎮ
１.４　 白菜 ｂＺＩＰ 基因家族组织表达分析及其应答春

化反应分析

　 　 利用白菜不同组织转录组数据[２０]ꎬ分析 ＢｒｂＺＩＰ
基因家族的组织表达特征ꎮ 利用白菜春化反应材料

转录组数据[２１]ꎬ分析白菜 ｂＺＩＰ 基因家族应答春化

反应ꎮ 利用 ＳＴＲＩＮＧ 数据库(ｈｔｔｐｓ: / / ｓｔｒｉｎｇ￣ｄｂ.ｏｒｇ / )
分析白菜应答春化相关 ｂＺＩＰ 基因互作网络关系ꎮ
对 ＢｒｂＺＩＰ 基因家族中应答春化反应关键基因ꎬ利用

荧光定量 ＰＣＲ 技术分析其在 ＪＷＷ 不同春化时间材

料中的相对表达量[２１]ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 白菜 ｂＺＩＰ 基因家族鉴定及其编码的蛋白质理

化特性分析

　 　 经筛选鉴定ꎬ在白菜基因组中共获得 １１８ 个

ｂＺＩＰ 基因家族成员ꎮ 理化性质分析发现ꎬ白菜 ｂＺＩＰ
基因家族开放阅读框(ＯＲＦ)长度为２７３~ １ ８９３ ｂｐꎬ
编码９０~６３０ 个氨基酸(ＡＡ)ꎬ预测相对分子质量大

小在１.０６２×１０４至６.８７４×１０４之间ꎬ等电点(ｐＩ)范围

为４.８０~１０􀆰 １１ꎮ 对白菜 ｂＺＩＰ 蛋白的等电点与相对

分子质量之间进行比较分析ꎬ发现酸性与碱性

ＢｒｂＺＩＰ 蛋白数量相差不大ꎬ且相对分子质量分布较

规律ꎮ 对白菜 ｂＺＩＰ 蛋白进行亚细胞定位预测分析ꎬ
结果显示绝大部分白菜 ｂＺＩＰ 蛋白家族成员定位于

细胞核内ꎬ只有 ６ 个成员定位于细胞膜、线粒体或叶

绿体中ꎬ表明白菜 ｂＺＩＰ 蛋白家族的功能主要发生在

细胞核中ꎮ
２.２　 白菜 ｂＺＩＰ 基因家族染色体定位分析

利用白菜基因组注释信息ꎬ将白菜 ｂＺＩＰ 基因家

族定位于染色体上ꎮ 结果如图 １ 所示ꎬ１１８ 个白菜

ｂＺＩＰ 家族基因不均等分布在 １０ 条染色体上ꎬ各染

色体上的基因数量与染色体大小无关ꎮ 其中ꎬ染色

体 Ａ０９ 上的 ＢｒｂＺＩＰ 基因家族数量最多(２３ 个)ꎬ染
色体 Ａ１０ 上的 ＢｒｂＺＩＰ 基因家族数量最少(７ 个)ꎮ
此外ꎬ白菜 ｂＺＩＰ 家族基因在 Ａ０４ ( Ｂｒａ０１６９５９ 与

Ｂｒａ０１６９５３)、Ａ０９(Ｂｒａ００７２７４ 与 Ｂｒａ００７２７６)染色体

上各有 １ 对基因串联重复ꎬ表明白菜 ｂＺＩＰ 家族基因

在进化过程中发生了少量的串联重复现象ꎮ
２.３　 白菜与拟南芥 ｂＺＩＰ 基因家族系统发育分析

为了确定白菜 ｂＺＩＰ 基因家族成员的进化关系ꎬ
通过 ＭＥＧＡ￣Ｘ 软件中 ＭＵＳＣＬＥ 工具将 １１８ 个白菜

ｂＺＩＰ 基因与 ７３ 个拟南芥 ｂＺＩＰ 基因进行序列分析

比对ꎬ运用邻接法构建了系统发育树(图 ２)ꎮ 白菜

与拟南芥 ｂＺＩＰ 基因家族分成了 ５ 个大簇(ＧｒｏｕｐＡ~
ＧｒｏｕｐＥ)、１１ 个小簇ꎮ 其中ꎬＧｒｏｕｐ Ｅ 的 ｂＺＩＰ 基因数

量最多ꎬ包括 ２１ 个 ＡｔｂＺＩＰ 基因和 ４１ 个 ＢｒｂＺＩＰ 基

因ꎻＧｒｏｕｐ Ｃ 的数量最少ꎬ仅有 １６ 个ꎬ包括 ７ 个 ＡｔｂＺ￣
ＩＰ 基因和 ９ 个 ＢｒｂＺＩＰ 基因ꎮ 系统发育树分析结果

表明ꎬ各簇中白菜和拟南芥 ｂＺＩＰ 基因具有较高的同

源性ꎮ
２.４　 白菜 ｂＺＩＰ 家族基因共线性分析

为了分析白菜 ｂＺＩＰ 家族基因的扩张模式ꎬ对其

基因复制事件进行了分析ꎮ 如图 ３ 所示ꎬ１１８ 个白

菜 ｂＺＩＰ 家族基因成员之间ꎬ有 １１０ 对存在共线性基

因对ꎬ其中存在着单个基因与多个基因对应的情况ꎬ
表明白菜 ｂＺＩＰ 家族在发育进化过程中发生了大量

的基因复制现象ꎬ是白菜 ｂＺＩＰ 基因多样性的主要驱

动力ꎮ
２.５　 白菜 ｂＺＩＰ 家族基因表达模式及响应春化反应

分析

　 　 为了研究白菜 ｂＺＩＰ 基因在不同组织中的表达模

式ꎬ利用白菜组织转录组数据分析了 ＢｒｂＺＩＰ 基因在

根、茎、叶、花、荚等组织中的表达情况ꎮ 结果如图 ４Ａ
所示ꎬ大部分白菜 ｂＺＩＰ 基因在各组织中均有表达ꎬ表
明这些 ｂＺＩＰ 基因在白菜整个生长发育阶段均有重要

的作用ꎮ 对ＦＰＫＭ值大于５００ 的ＢｒｂＺＩＰ 基因进行了维

恩分析ꎬ发现各组织共有 ＢｒｂＺＩＰ 基因仅 １３ 个(图 ４Ｂ)ꎮ
此外ꎬ少数 ＢｒｂＺＩＰ 基因具有较强的组织表达特异性ꎬ
如 Ｂｒａ０３７８０９、 Ｂｒａ０１８６３４、 Ｂｒａ０３１８７１、 Ｂｒａ０２３５４０、
Ｂｒａ０３１６２２等主要在根系中表达ꎬＢｒａ０１０５０４、Ｂｒａ００４３２９
等主要在茎中表达ꎬＢｒａ０２５１４４ 主要在花中表达ꎬ而
Ｂｒａ００９２８８、Ｂｒａ０３５９５７ 等在荚中表现出较高的转录丰

度ꎬ表明 ＢｒｂＺＩＰ 基因的表达具有组织特异性(图 ４)ꎮ
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图 １　 白菜 ｂＺＩＰ 基因家族染色体定位

Ｆｉｇ.１　 Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ＢｒｂＺＩＰ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ

　 　 我们还利用白菜春化反应转录组数据分析了应

答春化的相关 ＢｒｂＺＩＰ 基因ꎬ结果如图 ５ 所示ꎬ在白

菜 ＪＷＷ 材料与 ＸＢＪ 材料春化转录组数据中ꎬ共筛

选出 ４２ 个差异表达 ＢｒｂＺＩＰ 基因(ＤＥＧｓ) (图 ５Ａ)ꎬ
这些 ＤＥＧｓ 中ꎬＪＷＷ 材料与 ＸＢＪ 材料共有 １８ 个(图
５Ｂ)ꎬ其中 ８ 个 ＤＥＧｓ 上调表达ꎬ１０ 个 ＤＥＧｓ 下调表

达(图 ５Ｃ)ꎮ 对白菜 ＪＷＷ 材料与 ＸＢＪ 材料中春化

相关 ＢｒｂＺＩＰ 基因分别进行表达趋势分析发现ꎬ共有

５ 个显著富集趋势(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ 在 ＪＷＷ 材料中ꎬ１８
个 ＢｒｂＺＩＰ 基因随春化时间延长ꎬ转录丰度逐渐增

大ꎬ其中 １２ 个 ＢｒｂＺＩＰ 基因在春化 ２５ ｄ 时表达量最

大(Ｐｒｏｆｉｌｅ ６)、６ 个 ＢｒｂＺＩＰ 基因在春化 ３５ ｄ 时表达

量最大(Ｐｒｏｆｉｌｅ ７)ꎻ１０ 个 ＢｒｂＺＩＰ 基因随春化时间延

长转录丰度逐渐降低(Ｐｒｏｆｉｌｅ １)ꎮ 在 ＸＢＪ 材料中ꎬ
１６ 个 ＢｒｂＺＩＰ 基因随春化时间延长ꎬ转录丰度逐渐

增大ꎬ在春化 １０ ｄ 时表达量最大( Ｐｒｏｆｉｌｅ ６)ꎻ７ 个

ＢｒｂＺＩＰ 基因随春化时间延长转录丰度逐渐降低

(Ｐｒｏｆｉｌｅ ０)ꎮ 在 ＪＷＷ 材料与 ＸＢＪ 材料共有模块 ６
(Ｐｒｏｆｉｌｅ ６)中ꎬ共有 ９ 个 ＢｒｂＺＩＰ 基因(图 ６)ꎬ表明这

些 ＢｒｂＺＩＰ 基因在白菜春化反应中具有重要的作用ꎮ
２.６　 白菜 ｂＺＩＰ 家族应答春化相关基因互作网络

分析

　 　 为了进一步研究白菜春化应答 ＢｒｂＺＩＰ 基因的

相互作用ꎬ利用 ＳＴＲＩＮＧ 数据库对 ＪＷＷ 材料与 ＸＢＪ
材料中共有 １８ 个应答春化 ＢｒｂＺＩＰ 基因进行互作网

络分析(图 ７)ꎮ 结果显示 １８ 个 ＢｒｂＺＩＰ 基因中有 １１
个与其他基因有相互作用关系ꎬ且互作网络表现出

复 杂 的 相 关 性ꎬ 其 中 Ｂｒａ０３９６３１ ( ＡｔｂＺＩＰ２ )、
Ｂｒａ０２０６２０ ( ＡｔｂＺＩＰ６３ )、 Ｂｒａ００４５５０ ( ＡｔｂＺＩＰ５５ )、
Ｂｒａ０２０４７１(ＡｔｂＺＩＰ９)基因在互作网络中是应答春化

反应的中心节点ꎬ表明其在应答春化反应调控网络

中具有重要的作用ꎮ
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图 ２　 白菜与拟南芥 ｂＺＩＰ 基因家族系统进化树

Ｆｉｇ.２　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ｂＺＩＰ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ｂｒａｓｓｉｃａ ｒａｐａ ａｎｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ

２.７　 白菜 ｂＺＩＰ 家族应答春化相关基因荧光定量

ＰＣＲ 分析

　 　 利用荧光定量 ＰＣＲ 技术ꎬ进一步分析白菜 ｂＺＩＰ
家族应答春化反应关键基因的表达水平ꎮ 结果(图
８) 显示ꎬ在春化 ３５ ｄ 内ꎬ Ｂｒａ０３９６３１、 Ｂｒａ０２０６２０、
Ｂｒａ０３３４６４、Ｂｒａ００１７４２、Ｂｒａ０１７３１６ 基因的表达量均

低于春化前ꎬ而其他 ６ 个基因的表达水平均高于春

化前ꎮ 以上结果表明ꎬ上述 ＢｒｂＺＩＰ 基因为白菜春化

应答基因ꎬ在白菜春化过程中具有重要的作用ꎮ

３　 讨 论

ｂＺＩＰ 转录因子基因家族是植物中数量比较多

的基因家族ꎬ不同植物家族成员数量不等ꎬ但在进化

上比较保守[３]ꎮ 本研究经过严格筛选鉴定ꎬ从白菜
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图 ３　 白菜 ｂＺＩＰ 家族基因复制事件

Ｆｉｇ.３　 Ｒｅｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｅｖｅｎｔｓ ｂＺＩＰ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｂ. ｒａｐａ

基因组中获得 １１８ 个 ｂＺＩＰ 基因ꎬ数量是拟南芥 ｂＺ￣
ＩＰ 成员的 １􀆰 ６ 倍ꎬ与白菜 ＰＲＸ 家族基因数量比值类

似[２３]ꎬ表明 ＢｒｂＺＩＰ 家族基因成员在白菜基因组倍

化过程中ꎬ同样发生了基因丢失事件ꎮ 通过系统发

育树分析将已鉴定的白菜与拟南芥 ｂＺＩＰ 基因成员

分为 ５ 大簇 １１ 个小簇ꎬ与拟南芥根据结构分组的结

果类似[４]ꎬ表明白菜与拟南芥的 ｂＺＩＰ 基因在进化上

是保守的ꎮ

在物种进化过程中ꎬ基因家族通常经历串联复

制或 大 规 模 的 片 段 复 制ꎬ 以 维 持 家 族 较 大 规

模[８ꎬ ２６]ꎮ 白菜经历过 ２ 次全基因组复制ꎬ及 １ 次全

基因组三倍化事件[２７]ꎮ 然而ꎬ白菜 １１８ 个 ｂＺＩＰ 基

因只有 ２ 对串联重复ꎬ数量显著少于油菜(２４７ 个成

员ꎬ１５ 个基因复制对) [５]ꎬ但白菜基因组内共线性基

因对高达 １１０ 组ꎬ表明基因复制事件在芸薹属作物

进化中的复杂性ꎬ以及在 ｂＺＩＰ 基因家族扩展中的重
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图 ４　 白菜 ｂＺＩＰ 家族基因的组织表达模式分析(Ａꎬｌｏｇ２ ＦＰＫＭ)及维恩图分析(ＢꎬＦＰＫＭ>５００)

Ｆｉｇ.４　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ (Ａꎬ ｌｏｇ２ ＦＰＫＭ) ａｎｄ Ｗｅｅｎ (Ｂꎬ ＦＰＫＭ>５００) ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＢｒｂＺＩＰ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ

１７７马李广等:白菜 ｂＺＩＰ 转录因子基因家族应答春化反应关键基因表达分析



Ａ:白菜 ｂＺＩＰ 基因应答春化反应 ＤＥＧｓ 表达分析ꎻＢ:白菜 ｂＺＩＰ 基因应答春化反应 ＤＥＧｓ 韦恩图分析ꎻＣ:白菜春化相关 ｂＺＩＰ 基因上调与下调

差异表达基因数量ꎮ
图 ５　 白菜 ｂＺＩＰ 家族基因应答春化反应分析

Ｆｉｇ.５　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＢｒｂＺＩＰ ｇｅｎｅｓ ｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ｔｏ ｖｅｒｎａｌｉｚａｔｉｏｎ

图 ６　 白菜 ｂＺＩＰ 基因应答春化反应 ＤＥＧｓ表达趋势 Ｐｒｏｆｉｌｅ ６ 韦
恩图分析

Ｆｉｇ.６　 Ｗｅｅｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｐｒｏｆｉｌｅ ６ ｏｆ ＤＥＧｓ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｔｒｅｎｄｓ ｏｆ
ｂＺＩＰ ｇｅｎｅｓ ｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ｔｏ ｖｅｒｎａｌｉｚａｔｉｏｎ ｉｎ Ｂｒａｓｓｉｃａ ｒａｐａ

要性[５ꎬ ２８]ꎮ 此外ꎬ通过组织表达模式分析也发现ꎬ
一些重复的 ＢｒｂＺＩＰ 的转录水平也相似ꎬ这可能与它

们高度相似的结构和顺式调控元件有关ꎮ
对于多基因家族来说ꎬ基因表达分析常常为功

能预测提供有用的线索ꎮ 本研究利用白菜组织转录

组数据[２０] 分析了 ＢｒｂＺＩＰ 在各组织中的表达模式ꎮ
结果表明ꎬ大部分 ＢｒｂＺＩＰ 在白菜根、茎、叶、花、荚中

向上箭头表示上调表达ꎬ向下箭头表示下调表达ꎮ
图 ７　 白菜 ｂＺＩＰ 家族春化相关基因互作网络

Ｆｉｇ.７　 Ｔｈｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｎｅｔｗｏｒｋ ｏｆ ｖｅｒｎａｌｉｚａｔｉｏｎ￣ｒｅｌａｔｅｄ ＢｒｂＺＩＰ
ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｃａｂｂａｇｅ

均有较高的表达丰度ꎬ且在根组织中高表达丰度基

因数量最多ꎬ这可能与根部应答逆境相关[１]ꎻ在各
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图 ８　 白菜 ｂＺＩＰ 家族应答春化反应关键基因相对表达量

Ｆｉｇ.８　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｋｅｙ ＢｒｂＺＩＰ ｇｅｎｅｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｖｅｒｎａｌｉｚａｔｉｏｎ

组织高表达丰度(ＦＰＫＭ>５００)的 ＢｒｂＺＩＰ 基因中ꎬ各
组织仅共有 １３ 个 ＢｒｂＺＩＰ 基因ꎬ说明大部分 ＢｒｂＺＩＰ
基因具有组织表达特异性ꎬ且这些组成型表达

ＢｒｂＺＩＰ 基因在白菜生长发育过程中具有重要的作

用[８]ꎮ
由于目前对 ｂＺＩＰ 基因应答春化反应的调控作

用知之甚少ꎬ我们探讨了 ｂＺＩＰ 基因在白菜幼苗春化

反应中的表达模式ꎮ 比较春化前后样本的表达数

据[２１]ꎬ结果显示白菜 ｂＺＩＰ 家族基因中应答春化反

应表达有上调也有下调ꎬ结果与大麦(Ｈｏｒｄｅｕｍ ｖｕｌ￣
ｇａｒｅ)中类似[２９]ꎮ 在白菜两个材料中应答春化反应

ｂＺＩＰ 基因有 ４２ 个ꎬ共有差异表达基因 １８ 个ꎬ其中

上调基因 ８ 个ꎬ下调基因 １０ 个ꎬ表明这些基因与春

化反应密切相关ꎮ 为了了解它们的功能ꎬ对白菜 １８
个春化应答关键 ｂＺＩＰ 基因进行了基因互作网络分

析及荧光定量 ＰＣＲ 分析ꎬ发现这些基因表现出较复

杂的互作关系ꎬ其中下调表达基因 Ｂｒａ０３９６３１ 与

Ｂｒａ０２０６２０ꎬ 及 上 调 表 达 基 因 Ｂｒａ００４５５０ 与

Ｂｒａ０２０４７１ 作为互作网络的中心节点ꎬ在白菜应答

春化过程中发挥着重要作用ꎮ
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