
江苏农业学报(Ｊｉａｎｇｓｕ Ｊ.ｏｆ Ａｇｒ.Ｓｃｉ.)ꎬ２０２４ꎬ４０(１０):１９２３￣１９３２
ｈ ｔｔｐ: / / ｊ ｓ ｎ ｙ ｘ ｂ. ｊａ ａ ｓ.ａ ｃ.ｃ ｎ

张　 雨ꎬ马文娟ꎬ丁怡如ꎬ等. 莴苣 ＳＢＰ 转录因子基因家族鉴定及其在茎用莴苣茎膨大期的表达分析[Ｊ]. 江苏农业学报ꎬ２０２４ꎬ
４０(１０):１９２３￣１９３２.
ｄｏｉ:１０.３９６９ / ｊ.ｉｓｓｎ.１０００￣４４４０.２０２４.１０.０１７

莴苣 ＳＢＰ 转录因子基因家族鉴定及其在茎用莴苣
茎膨大期的表达分析

张　 雨ꎬ　 马文娟ꎬ　 丁怡如ꎬ　 柳天义ꎬ　 廉荣齐ꎬ　 黄　 莹
(临沂大学农林科学学院ꎬ 山东 临沂 ２７６０００)

收稿日期:２０２３￣１０￣０８
基金项目:山东省自然科学基金项目( ＺＲ２０２０ＱＣ１５６)ꎻ国家自然科

学基金青年项目(３２１０２４０５)ꎻ大学生创新创业训练计划

项目(Ｘ２０２３１０４５２３９９、Ｘ２０２１１０４５２２７８)
作者简介:张　 雨(２００２－)ꎬ女ꎬ山东菏泽人ꎬ本科生ꎬ主要从事蔬菜

分子生物学研究ꎮ (Ｅ￣ｍａｉｌ)１２９１５３９０２３＠ ｑｑ.ｃｏｍ
通讯作者:黄　 莹ꎬ(Ｅ￣ｍａｉｌ)ｈｙｈａｐｐｙ１３１４＠ １６３.ｃｏｍ

　 　 摘要:　 ＳＢＰ 家族基因在植物生长发育过程中具有重要作用ꎮ 为明确茎用莴苣 ＳＢＰ 家族基因染色体分布、启
动子顺式作用元件、茎膨大期表达特征及其编码蛋白质的理化性质ꎬ本研究以拟南芥 ＳＢＰ 蛋白氨基酸序列为参考

筛选鉴定莴苣 ＳＢＰ 家族基因ꎬ进行莴苣 ＳＢＰ 家族基因的染色体定位、进化树构建、启动子顺式作用元件分析ꎬ构建

其编码蛋白质的互作网络ꎬ并利用转录组测序技术及实时荧光定量 ＰＣＲ 分析茎用莴苣茎膨大期 ＳＢＰ 家族基因的

表达模式ꎮ 结果表明ꎬ在莴苣基因组中共鉴定到 ２７ 个 ＳＢＰ 基因ꎬ可分为 ７ 个亚族ꎬ不均匀分布于 ８ 条染色体上ꎮ
多个 ＳＢＰ 转录因子与植物开花相关蛋白 ＬＦＹ、乙烯响应转录因子(ＴＯＥ２、ＴＯＥ３、ＳＭＺ、ＳＮＺ)存在互作ꎮ 在茎用莴苣

茎膨大过程中ꎬ１３ 个 ＳＢＰ 基因的表达模式存在差异ꎮ 随着茎用莴苣茎的膨大ꎬＬｓＳＢＰ２５ 的表达量呈增加趋势ꎬ而
ＬｓＳＢＰ１０、ＬｓＳＢＰ２２ 的表达量逐步降低ꎮ 本研究结果可为进一步探究莴苣 ＳＢＰ 家族基因在莴苣生长发育过程中的

作用提供基础ꎮ
关键词:　 莴苣ꎻ ＳＢＰ 家族转录因子ꎻ 茎膨大期ꎻ 表达模式
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　 　 莴苣(Ｌａｃｔｕｃａ ｓａｔｉｖａ)ꎬ分为叶用莴苣(生菜)和
茎用莴苣(莴笋)ꎬ属菊科莴苣属一年生或二年生蔬

菜ꎮ 叶用莴苣是一种非常重要的绿叶蔬菜ꎬ具有消

炎利尿的功效ꎻ茎用莴苣含有丰富的维生素、矿物质

及叶酸、β￣胡萝卜素、叶黄素和抗氧化物等活性物

质ꎬ是一种经济价值和营养价值都很高的蔬菜[１￣２]ꎮ
目前对叶用莴苣的研究广泛且深入ꎬ但对茎用莴苣

的研究主要集中在栽培技术以及种质资源遗传多样

性等方面[３]ꎮ 茎的生长过程直接影响茎用莴苣产

量和品质ꎬ因此系统分析茎用莴苣茎膨大机理对于

提高茎用莴苣产量和品质具有重要的价值ꎮ 但迄今

为止ꎬ茎用莴苣茎膨大的调控机理还未被阐明ꎮ
ＳＢＰ 转录因子(Ｓｑｕａｍｏｓａ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏ￣

ｔｅｉｎ￣ｌｉｋｅꎬＳＢＰ)家族ꎬ也称为 ＳＰＬ 家族ꎬ是发现较晚

且仅存在于植物中的 １ 个转录因子家族ꎬ具有高度

保守的 ＳＢＰ 结构域ꎬ参与植物生长发育过程及对非

生物胁迫的响应[４￣５]ꎮ 苹果 ＭｄＳＰＬ１３ 基因过表达能

显著提高苹果耐盐性[６]ꎮ 水稻 ＯｓＳＰＬ１０ 基因能正

向调控毛状体的形成ꎬ负向调控水稻植株的耐盐

性[７]ꎮ Ｌｉ 等[８]研究发现桑树老叶中 ＳＰＬ 基因的表

达量高于新叶ꎬ且 ＭｎＳＰＬ７ 可促进 ＭｎＴＴ２Ｌ２ 基因的

转录进而调控儿茶素合成相关基因的表达ꎬ从而应

对植食现象ꎮ ＳＰＬ９ 和 ＳＰＬ１５ 可以调控拟南芥发育

过程[９]ꎮ 春兰、黄石斛、天麻等植物中 ＳＰＬ 转录因

子功能富集于植物花和茎的发育[１０]ꎮ 十字花科芥

菜型油菜 ＳＰＬ 基因在花和茎中存在差异表达ꎬＢｊｕＳ￣
ＰＬ３ａ￣Ｂ、ＢｊｕＳＰＬ２ｂ＿Ｂ 和 ＢｊｕＳＰＬ２ｃ＿Ａ 基因在花中显

著表达ꎻＢｊｕＳＰＬ３ｂ＿Ｂ 和 ＢｊｕＳＰＬ１０ａ＿Ａ 基因在营养生

长期的茎节中高表达[１１]ꎮ 目前人们对拟南芥[１２]、
水稻[１３]、小麦[１４]、大麦[１５]、茶树[１６]、苜蓿[１７]、黑胡

椒[１８]、甜橙[１９] 等植物中 ＳＢＰ 家族基因全基因组水

平的鉴定和分析已有一些研究ꎬ但对莴苣 ＳＢＰ 家族

基因的鉴定分析较少ꎮ 由于茎是茎用莴苣的可食部

分ꎬ因此分析鉴定茎用莴苣 ＳＢＰ 家族基因并探究其

在茎膨大过程中的作用机理对茎用莴苣的高产栽培

和优质品种选育尤为重要ꎮ 本研究以莴苣全基因组

数据库及本试验测定的茎膨大期转录组数据为依

据ꎬ鉴定莴苣 ＳＢＰ 家族基因ꎬ并分析莴苣 ＳＢＰ 家族

基因的染色体定位、启动子顺式作用元件ꎬ构建系统

进化树ꎬ明确其编码蛋白质的理化性质ꎬ分析其在茎

用莴苣茎膨大时期的表达模式ꎬ旨在为深入探究茎

用莴苣 ＳＢＰ 家族基因的调控机制奠定基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 莴苣 ＳＢＰ 家族基因鉴定及其编码蛋白质的理

化性质分析

　 　 以拟南芥 ＳＢＰ 氨基酸序列作为参考序列ꎬ利用

ＢＬＡＳＴＰ 在线网站( ｈｔｔｐｓ: / / ｂｌａｓｔ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ /
Ｂｌａｓｔ. ｃｇｉ? ＰＲＯＧＲＡＭ ＝ ｂｌａｓｔｐ＆ＰＡＧＥ ＿ ＴＹＰＥ ＝
ＢｌａｓｔＳｅａｒｃｈ＆ＬＩＮＫ＿ＬＯＣ ＝ ｂｌａｓｔｈｏｍｅ)对莴苣基因组

数据库( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ / ｄａｔａｓｅｔｓ / ｇｅ￣
ｎｏｍｅ / ＧＣＦ＿００２８７００７５.４ / )进行检索ꎬ初步筛选出莴

苣 ＳＢＰ 家族基因ꎮ 利用 Ｐｆａｍ 数据库、ＳＭＡＲＴ 数据

库和 ＮＣＢＩ 保守域数据库进行保守域的验证ꎬ以确

保筛选的 ＳＢＰ 家族基因编码的蛋白质均含有该家

族特有的结构域ꎮ 利用 ＥｘＰＡＳｙ 在线网站进行莴苣

ＳＢＰ 家族基因编码蛋白质的理化性质分析ꎮ
１.２　 莴苣 ＳＢＰ 家族基因序列比对及进化树分析

采用 ＭＥＧＡ７.０ 软件对莴苣、拟南芥、水稻 ＳＢＰ
家族基因进行多序列比对ꎬ并构建莴苣、拟南芥、水
稻 ＳＢＰ 家族基因进化树ꎮ
１.３　 染色体定位分析

利用 ＮＣＢＩ 在线数据库检索莴苣 ＳＢＰ 家族基因

在染色体上的具体位置ꎬ并利用 Ｍａｐｃｈａｒｔ 软件绘制

莴苣 ＳＢＰ 家族基因染色体分析图ꎮ
１.４　 ＳＢＰ 转录因子互作网络图

以拟南芥 ＳＢＰ 家族转录因子为参考ꎬ通过

ＳＴＲＩＮＧ 在线网站预测莴苣 ＳＢＰ 转录因子间及其与

其他蛋白质可能存在的相互作用ꎮ
１.５　 莴苣 ＳＢＰ 基因启动子顺式作用元件分析

利用 ＮＣＢＩ 数据库获取莴苣 ＳＢＰ 家族基因启动
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子碱基序列(起始密码子 ＡＴＧ 上游２ ０００ ｂｐ)ꎬ通过

ＰｌａｎｔＣＡＲＥ 在线网站进行启动子顺式作用元件预测ꎬ
利用 ＴＢｔｏｏｌｓ 软件进行启动子顺式作用元件可视化ꎮ
１.６　 茎膨大期莴苣 ＳＢＰ 家族基因表达模式分析

以茎用莴苣品种永安红为材料ꎬ于 ２０２３ 年 ２
月进行种子催芽ꎬ并种植于临沂大学试验温室中ꎬ
种植期间按照常规栽培措施进行莴苣的栽培管

理ꎮ 肉质茎开始膨大后ꎬ采用游标卡尺测定肉质

茎的最大粗度ꎬ当肉质茎最大粗度分别达到为 １
ｃｍ(Ｓ１)、２ ｃｍ(Ｓ２)、３ ｃｍ(Ｓ３)、４ ｃｍ(Ｓ４)时ꎬ采集

最粗茎段样品速冻于液氮中ꎬ每个时期采集 １０ 棵

莴苣ꎬ设置 ３ 次生物学重复ꎮ 将采集的 ４ 个时期样

品进行转录组测序(ＮＣＢＩ: ＰＲＪＮＡ８４４２５６)分析差

异表达的 ＳＢＰ 家族基因ꎮ 为验证转录组数据的准

确性ꎬ进一步选取 Ｇ６ 和 Ｇ７ 亚族的 ＳＢＰ 基因进行

荧光定量 ＰＣＲ 分析 ( Ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅ ＰＣＲꎬ
ｑＲＴ￣ＰＣＲ)ꎮ ｑＲＴ￣ＰＣＲ 分析中以莴苣 ＬｓＴＩＰ４１ 基因

为内参基因ꎬ反应程序及相对表达量计算参照文

献[２０]进行ꎮ 本研究中所用引物见表 １ꎮ

表 １　 荧光定量 ＰＣＲ 分析所用引物

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｉｍｅｒｓ ｕｓｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅ ＰＣＲ (ｑＲＴ￣ＰＣＲ)

基因　 　 　 正向引物序列(５′→３′) 　 　 　 　 　 　 　 反向引物序列(５′→３′) 　 　 　 　 　 　 　

ＬｓＳＢＰ１０ ＡＣＡＣＡＡＴＣＧＧＡＣＣＡＴＴＣＡＡＣＡＡＣＣＡ ＴＧＧＣＧＧＴＧＡＴＧＡＴＧＡＣＡＧＡＡＧＡＧＡ

ＬｓＳＢＰ１１ ＴＧＡＴＧＡＡＧＴＧＡＡＧＣＧＧＡＧＴＴＧＴＡＧＧ ＧＡＴＧＡＣＧＡＴＧＡＣＧＡＴＧＡＴＧＧＴＧＴＧＡ

ＬｓＳＢＰ１３ ＧＧＣＧＧＡＧＧＡＴＧＡＣＴＴＣＧＴＧＡＡＣ ＣＧＡＣＧＧＴＴＧＴＧＡＴＣＴＧＣＣＡＡＴＣＴＴ

ＬｓＳＢＰ１４ ＧＡＴＧＡＴＧＡＴＧＡＧＡＡＣＴＴＣＧＧＡＧＡＧＧ ＡＴＡＡＣＡＡＣＴＧＧＡＧＣＣＴＴＧＧＡＡＴＧＡＡ

ＬｓＳＢＰ１５ ＣＣＡＧＣＡＧＴＧＴＡＧＴＣＧＧＴＴＣＣＡＴ ＧＡＡＧＡＴＧＡＣＡＧＡＡＧＡＧＡＧＧＧＡＧＣＡＴ

ＬｓＳＢＰ１６ ＡＣＣＴＣＡＣＧＣＴＣＧＧＣＡＡＧＴＣＴ ＣＡＡＣＴＧＴＣＴＧＴＧＧＣＴＧＴＧＴＣＴＧＴ

ＬｓＳＢＰ２２ ＧＧＣＴＧＡＡＣＴＴＧＧＣＴＧＧＡＣＡＴＡＣＧ ＡＣＧＡＴＧＧＡＣＧＣＣＴＴＧＧＡＧＴＧＡＡ

ＬｓＳＢＰ２５ ＧＣＧＡＣＴＴＴＣＴＴＴＧＴＧＧＡＧＴＴＴＧＧＴＴ ＴＧＧＣＡＡＣＡＡＣＴＧＧＴＧＴＣＴＴＧＧＡＡＴ

ＬｓＴＩＰ４１ ＧＡＧＡＧＡＴＴＴＧＣＴＧＧＡＧＧＧＡＡＡＣＴＡ ＣＣＴＴＴＧＡＣＴＧＡＴＧＡＴＧＴＴＴＧＧＡ

２　 结果与分析

２.１　 莴苣 ＳＢＰ 家族基因及其编码蛋白质理化性质

在莴苣基因组数据库中共鉴定到 ２７ 个 ＳＢＰ 家

族基因ꎬ分别命名为ＬｓＳＢＰ１~ ＬｓＳＢＰ２７(表 ２)ꎮ ２７ 个

ＳＢＰ 基因的开放阅读框长度为２５２~ ４ ０８６ ｂｐꎻ编码

的蛋白质氨基酸残基数为８３~ １ ３６１个ꎬ相对分子量

为９ ３９４.５６~１５０ ８４５.１７ꎬ等电点为５.６７~ ９􀆰 ７８ꎬ酸性

氨基酸占比９.１％~ １９􀆰 ６％ꎬ碱性氨基酸占比８.２％~
１４􀆰 ５％ꎬ脂肪族氨基酸占比３７.２５％~ ８１􀆰 ０４％ꎬ芳香

族氨 基 酸 占 比 ３.６％~ ９􀆰 ６％ꎬ 总 平 均 疏 水 性 为

－１.１３６~ －０.３３６ꎮ
２.２　 莴苣 ＳＢＰ 家族基因进化树

莴苣、拟南芥、水稻 ＳＢＰ 家族基因系统进化树如

图 １ 所示ꎮ ５９ 个 ＳＢＰ 基因(１５ 个拟南芥 ＳＢＰ 基因ꎬ
２７ 个莴苣 ＳＢＰ 基因ꎬ１７ 个水稻 ＳＢＰ 基因)可划分为

Ｇ１~Ｇ７ ７ 个亚族ꎮ 其中 Ｇ１ 亚族含有最多的 ＳＢＰ 家

族成 员ꎬ 包 括 ＡｔＳＰＬ２、 ＡｔＳＰＬ１０、 ＡｔＳＰＬ１１、 ＬｓＳＢＰ１、

ＬｓＳＢＰ２、ＬｓＳＢＰ３、ＯｓＳＰＬ３、ＯｓＳＰＬ４ 等 １６ 个成员ꎻＧ２ 亚

族含有 １４ 个 ＳＢＰ 家族成员ꎬ包括 ＡｔＳＰＬ１、ＡｔＳＰＬ７、Ｏｓ￣
ＳＰＬ１、ＯｓＳＰＬ６、ＬｓＳＢＰ６、ＬｓＳＢＰ２０ 等ꎮ Ｇ４ 和 Ｇ５ 亚族分

别含 有 ６ 个 和 ５ 个 ＳＢＰ 基 因ꎮ Ｇ６ 亚 族 含 有

ＬｓＳＢＰ１０、ＬｓＳＢＰ１３、ＬｓＳＢＰ１５、ＬｓＳＢＰ１６、ＬｓＳＢＰ２２ ５ 个莴

苣 ＳＢＰ 基因ꎮ ＬｓＳＢＰ１１、ＬｓＳＢＰ１４ 和 ＬｓＳＢＰ２５ 属于 Ｇ７
亚族ꎮ Ｇ３ 亚族仅含 ＡｔＳＰＬ４ 和 ＡｔＳＰＬ５ ２ 个 ＳＢＰ 基因ꎬ
无莴苣 ＳＢＰ 家族基因ꎮ
２.３　 莴苣 ＳＢＰ 家族基因在染色体上的分布

莴苣 ＳＢＰ 家族基因的染色体定位分布如图 ２
所示ꎮ ２７ 个莴苣 ＳＢＰ 基因分布于 ８ 条染色体上ꎮ
其中ꎬ 染 色 体 ４ 上 分 布 数 量 最 多ꎬ 有 ＬｓＳＢＰ９、
ＬｓＳＢＰ１０、 ＬｓＳＢＰ１１、 ＬｓＳＢＰ１２、 ＬｓＳＢＰ１３、 ＬｓＳＢＰ１４、
ＬｓＳＢＰ１５ 等 ７ 个 ＬｓＳＢＰ 基因ꎮ 染色体 １ 上分布 ６ 个

ＬｓＳＢＰ 基因ꎮ 染色体 ３、染色体 ６、染色体 ７ 和染色

体 ８ 上各有 ２ 个 ＬｓＳＢＰ 基因ꎬ染色体 ５ 与染色体 ９
上各有 ３ 个 ＬｓＳＢＰ 基因ꎮ 染色体 ２ 上没有 ＬｓＳＢＰ 基

因ꎮ
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表 ２　 莴苣 ＳＢＰ 家族基因编码的蛋白质氨基酸组成成分及理化性质

Ｔａｂｌｅ ２　 Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｅｎｃｏｄｅｄ ｂｙ ＳＢＰ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｌａｃｔｕｃａ ｓａｔｉｖａ

基因 基因识别号
开放阅读
框长度
(ｂｐ)

编码的蛋白质理化性质

氨基
酸数
(ａａ)

相对分子量 等电点
酸性氨基
酸比例
(％)

碱性氨基
酸比例
(％)

脂肪族氨
基酸比例

(％)

芳香族氨
基酸比例

(％)

总平均
疏水性

ＬｓＳＢＰ１ Ｌｓａｔ＿１＿ｖ５＿ｇｎ＿１＿１２８４００ ３９６ １３１ １４ ８９５.６２ ８.８０ １８.４ １３.８ ３７.２５ ６.９ －１.０６６

ＬｓＳＢＰ２ Ｌｓａｔ＿１＿ｖ５＿ｇｎ＿１＿１２８４２０ ３９６ １３１ １４ ９７２.７４ ８.２３ １７.５ １３.８ ３９.４７ ６.９ －１.０４６

ＬｓＳＢＰ３ Ｌｓａｔ＿１＿ｖ５＿ｇｎ＿１＿１２８４４０ ３９６ １３１ １４ ８５６.５７ ８.２４ １６.８ １４.５ ４１.６８ ６.９ －０.９７５

ＬｓＳＢＰ４ Ｌｓａｔ＿１＿ｖ５＿ｇｎ＿１＿１４５４０ ７６８ ２５５ ２８ ８４２.５４ ９.１３ １４.２ ８.２ ５８.４７ ８.７ －０.６８２

ＬｓＳＢＰ５ Ｌｓａｔ＿１＿ｖ５＿ｇｎ＿１＿３０３００ ６５４ ２１７ ２４ ２９１.７０ ９.３１ １５.２ １２.５ ７５.４４ ５.１ －０.６５０

ＬｓＳＢＰ６ Ｌｓａｔ＿１＿ｖ５＿ｇｎ＿１＿３９８２１ ２ ８４４ ９４７ １０５ ９１５.５８ ６.１１ １０.９ ９.８ ８０.９９ ８.１ －０.３７２

ＬｓＳＢＰ７ Ｌｓａｔ＿１＿ｖ５＿ｇｎ＿３＿３１０００ １ １１６ ３７１ ４１ ５１４.１４ ８.８８ １２.４ ９.４ ５９.３３ ７.５ －０.７９９

ＬｓＳＢＰ８ Ｌｓａｔ＿１＿ｖ５＿ｇｎ＿３＿３７９６０ ５０７ １６８ １８ ６３８.０３ ９.１８ １９.６ ９.０ ４５.３６ ３.６ －０.９７６

ＬｓＳＢＰ９ Ｌｓａｔ＿１＿ｖ５＿ｇｎ＿４＿１１３２４１ １ ０３８ ３４５ ３９ ０５４.９６ ８.２５ １１.３ ８.４ ６９.７４ ７.２ －０.５９３

ＬｓＳＢＰ１０ Ｌｓａｔ＿１＿ｖ５＿ｇｎ＿４＿１１４１ ８４９ ２８２ ３１ １２７.７４ ９.７８ １１.３ ９.９ ５７.０９ ６.５ －０.６９９

ＬｓＳＢＰ１１ Ｌｓａｔ＿１＿ｖ５＿ｇｎ＿４＿１８４９６０ ９５７ ３１８ ３５ ６５２.７３ ９.２０ １２.５ ８.２ ５４.５６ ８.１ －０.８２１

ＬｓＳＢＰ１２ Ｌｓａｔ＿１＿ｖ５＿ｇｎ＿４＿４２１ １ ３２３ ４４０ ４８ ６６２.７５ ８.６１ １１.２ ８.２ ５５.３４ ８.９ －０.７５８

ＬｓＳＢＰ１３ Ｌｓａｔ＿１＿ｖ５＿ｇｎ＿４＿４４１６０ ８６１ ２８６ ３２ ０５６.１９ ８.６０ １０.５ ８.７ ５１.５４ ８.３ －０.９００

ＬｓＳＢＰ１４ Ｌｓａｔ＿１＿ｖ５＿ｇｎ＿４＿５２２０１ ３４５ １１４ １２ ８４６.２５ ５.６７ １５.８ ９.７ ３５.７９ ４.４ －１.１３５

ＬｓＳＢＰ１５ Ｌｓａｔ＿１＿ｖ５＿ｇｎ＿４＿８１５４１ ６０３ ２００ ２２ ４０８.００ ８.９５ １２.５ ８.５ ５１.６５ ８.０ －０.７４０

ＬｓＳＢＰ１６ Ｌｓａｔ＿１＿ｖ５＿ｇｎ＿５＿１２３６０ １ ２１２ ４０３ ４４ ２６３.１０ ８.５４ ９.２ １１.６ ５１.５６ ６.７ －０.７８８

ＬｓＳＢＰ１７ Ｌｓａｔ＿１＿ｖ５＿ｇｎ＿５＿１７３２４０ ３８７ １２８ １４ ３１６.１４ ９.０２ １６.４ １３.３ ４７.１９ ３.９ －１.０７９

ＬｓＳＢＰ１８ Ｌｓａｔ＿１＿ｖ５＿ｇｎ＿５＿８１１６１ ８７６ ２９１ ３２ ８３９.２３ ６.９９ １１.０ ８.９ ５６.２９ ７.２ －０.８１８

ＬｓＳＢＰ１９ Ｌｓａｔ＿１＿ｖ５＿ｇｎ＿６＿１１７８４０ ２ ７９９ ９３２ １０３ ９３６.４５ ６.６３ １１.４ ９.４ ７９.７７ ６.９ －０.４３７

ＬｓＳＢＰ２０ Ｌｓａｔ＿１＿ｖ５＿ｇｎ＿６＿１４２４０ ２ ３１６ ７７１ ８６ ２８８.６７ ６.３４ １１.１ ８.３ ８１.０４ ６.７ －０.３３６

ＬｓＳＢＰ２１ Ｌｓａｔ＿１＿ｖ５＿ｇｎ＿７＿１１０４０ １ ５７５ ５２４ ５７ ８８４.６５ ８.７９ １１.２ ９.２ ５３.８４ ７.８ －０.６１３

ＬｓＳＢＰ２２ Ｌｓａｔ＿１＿ｖ５＿ｇｎ＿７＿１１０８１ ７５６ ２５１ ２８ ２５１.７６ ６.９４ １０.４ １０.４ ６８.４５ ７.２ －０.６０５

ＬｓＳＢＰ２３ Ｌｓａｔ＿１＿ｖ５＿ｇｎ＿８＿１３４６４０ ５０７ １６８ １９ １２５.２４ ８.９９ １７.２ １２.５ ４５.８９ ６.０ －１.１３６

ＬｓＳＢＰ２４ Ｌｓａｔ＿１＿ｖ５＿ｇｎ＿８＿７０１４１ １ ０３８ ３４５ ３８ ６９２.５０ ８.５５ １２.２ ８.４ ６３.８８ ８.９ －０.５２７

ＬｓＳＢＰ２５ Ｌｓａｔ＿１＿ｖ５＿ｇｎ＿９＿２３０４１ ２５２ ８３ ９ ３９４.５６ ８.３５ １３.２ ９.６ ５６.２７ ９.６ －０.５１４

ＬｓＳＢＰ２６ Ｌｓａｔ＿１＿ｖ５＿ｇｎ＿９＿２８０２１ １ ０４７ ３４８ ３７ １６１.０８ ７.６６ ９.１ ９.８ ５９.６８ ７.７ －０.５９９

ＬｓＳＢＰ２７ Ｌｓａｔ＿１＿ｖ５＿ｇｎ＿９＿４８１２１ ４ ０８６ １ ３６１ １５０ ８４５.１７ ６.９５ １１.２ １１.０ ７６.００ ７.１ －０.４９８

２.４　 ＳＢＰ 转录因子互作网络

莴苣 ＳＢＰ 转录因子互作网络如图 ３ 所示ꎮ 多

个 ＬｓＳＢＰ 转 录 因 子 ( ＬｓＳＢＰ１、 ＬｓＳＢＰ２、 ＬｓＳＢＰ３、
ＬｓＳＢＰ４、 ＬｓＳＢＰ１３、 ＬｓＳＢＰ２２、 ＬｓＳＢＰ１７、 ＬｓＳＢＰ２７、
ＬｓＳＢＰ２６)与植物花发育相关蛋白 ＬＦＹ 存在相互作

用[２１]ꎮ 除了 ＬＦＹ 外ꎬ ＳＰＬ４ ( 或 ＬｓＳＢＰ１、 ＬｓＳＢＰ２、
ＬｓＳＢＰ３)转录因子与 ＡＰ２ 类型的乙烯响应转录因

子(ＴＯＥ２、ＴＯＥ３、ＳＭＺ、ＳＮＺ)、花发育相关 ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ

蛋白 ＡＧＬ８ 等存在相互作用ꎬ表明 ＬｓＳＢＰ１、ＬｓＳＢＰ２、
ＬｓＳＢＰ３ 可能参与了莴苣花发育过程ꎮ 多个 ＳＢＰ 转

录因子如 ＳＰＬ２ ( 或 ＬｓＳＢＰ７、 ＬｓＳＢＰ１２、 ＬｓＳＢＰ１８、
ＬｓＳＢＰ２４)、ＳＰＬ１６ (或 ＬｓＳＢＰ５)、ＳＰＬ６ (或 ＬｓＳＢＰ４、
ＬｓＳＢＰ９)、ＳＰＬ１￣２(或 ＬｓＳＢＰ６、ＬｓＳＢＰ１９)、ＳＰＬ１４(或
ＬｓＳＢＰ１７、 ＬｓＳＢＰ２７ )、 ＳＰＬ４ ( 或 ＬｓＳＢＰ１、 ＬｓＳＢＰ２、
ＬｓＳＢＰ３)、ＳＰＬ８(或 ＬｓＳＢＰ１３、ＬｓＳＢＰ２２)及 ＳＰＬ１０(或
ＬｓＳＢＰ２１)与硒结合蛋白 ＳＢＰ２ 均存在相互作用ꎮ
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ＬｓＳＢＰ１~ ＬｓＳＢＰ２７ 为莴苣 ＳＢＰ 家族基因ꎻＡｔＳＰＬ１~ ＡｔＳＰＬ１５ 为拟南芥 ＳＰＬ(ＳＰＢ)家族基因ꎻＯｓＳＰＬ１~ＯｓＳＰＬ１７ 为水稻 ＳＰＬ(ＳＰＢ)家族基因ꎮ
图 １　 莴苣、拟南芥、水稻 ＳＢＰ 家族基因系统进化树

Ｆｉｇ.１　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ＳＢＰ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｌａｃｔｕｃａ ｓａｔｉｖａꎬ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ａｎｄ Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ

图 ２　 莴苣 ＬｓＳＢＰ 基因染色体定位

Ｆｉｇ.２　 Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ＬｓＳＢＰ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｌａｃｔｕｃａ ｓａｔｉｖａ

７２９１张　 雨等:莴苣 ＳＢＰ 转录因子基因家族鉴定及其在茎用莴苣茎膨大期的表达分析



每个圆圈代表不同的蛋白质ꎮ 线条的宽度和阴影表示蛋白质间的相关强度ꎮ 图中编码 ＳＰＬ１４ 蛋白的基因 ＩＤ 号为 Ａｔ１ｇ２０９８０ꎬ编码 ＳＰＬ８ 蛋

白的基因 ＩＤ 号为 Ａｔ１ｇ０２０６５ꎬ编码 ＳＰＬ１￣２ 蛋白的基因 ＩＤ 号为 Ａｔ２ｇ４７０７０ / Ａｔ２ｇ４７０８０ꎬ编码 ＳＰＬ２ 蛋白的基因 ＩＤ 号为 Ａｔ５ｇ４３２７０ꎬ编码 ＳＰＬ１６
蛋白的基因 ＩＤ 号为 Ａｔ１ｇ７６５８０ꎬ编码 ＳＢＰ２ 蛋白的基因 ＩＤ 号为 Ａｔ４ｇ１４０４０ꎬ编码 ＬＦＹ 蛋白的基因 ＩＤ 号为 Ａｔ５ｇ６１８５０ꎬ编码 ＳＯＣ１ 蛋白的基因

ＩＤ 号为 Ａｔ２ｇ４５６６０ꎬ编码 ＡＧＬ８ 蛋白的基因 ＩＤ 号为 Ａｔ５ｇ６０９１０ꎬ编码 ＳＰＬ６ 蛋白的基因 ＩＤ 号为 Ａｔ１ｇ６９１７０ꎬ编码 ＳＭＺ 蛋白的基因 ＩＤ 号为

Ａｔ３ｇ５４９９０ꎬ编码 ＳＮＺ 蛋白的基因 ＩＤ 号为 Ａｔ２ｇ３９２５０ꎬ编码 ＳＰＬ４ 蛋白的基因 ＩＤ 号为 Ａｔ１ｇ５３１６０ꎬ编码 ＳＰＬ１０ 蛋白的基因 ＩＤ 号为 Ａｔ１ｇ２７３７０ꎬ
编码 ＳＰＬ１３Ｂ 蛋白的基因 ＩＤ 号为 Ａｔ５ｇ５０６７０ꎬ编码 ＳＰＬ９ 蛋白的基因 ＩＤ 号为 Ａｔ２ｇ４２２００ꎬ编码 ＳＰＬ５ 蛋白的基因 ＩＤ 号为 Ａｔ３ｇ１５２７０ꎬ编码

ＴＣＬ１ 蛋白的基因 ＩＤ 号为 Ａｔ２ｇ３０４３２ꎬ编码 ＴＯＥ３ 蛋白的基因 ＩＤ 号为 Ａｔ５ｇ６７１８０ꎬ编码 ＴＯＥ２ 蛋白的基因 ＩＤ 号为 Ａｔ５ｇ６０１２０ꎬ编码 ＲＡＰ２￣７ 蛋

白的基因 ＩＤ 号为 Ａｔ２ｇ２８５５０ꎮ
图 ３　 莴苣 ＳＢＰ 转录因子互作网络图

Ｆｉｇ.３　 Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｎｅｔｗｏｒｋ ｏｆ ＳＢＰ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ｌｅｔｔｕｃｅ

２.５　 莴苣 ＳＢＰ 家族基因启动子的顺式作用元件

莴苣 ２７ 个 ＳＢＰ 家族基因启动子顺式作用元件

如图 ４ 所示ꎮ 从图中可以看出ꎬ２７ 个 ＳＢＰ 基因启动

子含有多个顺式作用元件ꎬ包括干旱相关 ＭＹＢ 结合

位点、分生组织表达相关元件、脱落酸(ＡＢＡ)响应

元件、 蛋 白 质 结 合 位 点 等ꎮ 例 如 在 ＬｓＳＢＰ４、
ＬｓＳＢＰ２０、ＬｓＳＢＰ２７ 等基因启动子中检测到蛋白质结

合 位 点ꎻ 在 ＬｓＳＢＰ４、 ＬｓＳＢＰ５、 ＬｓＳＢＰ６、 ＬｓＳＢＰ７、
ＬｓＳＢＰ１１、ＬｓＳＢＰ１２、ＬｓＳＢＰ１３、ＬｓＳＢＰ１７、ＬｓＳＢＰ２０ 等基

因启动子中检测到干旱相关 ＭＹＢ 结合位点ꎮ
２.６　 茎用莴苣茎膨大期 ＳＢＰ 家族基因的表达模式

　 　 茎膨大过程中ꎬ莴苣 ２７ 个 ＳＢＰ 家族基因的表

达热图如图 ５ 所示ꎮ ２７ 个 ＳＢＰ 基因中ꎬ１４ 个 ＳＢＰ
基因的表达水平在茎膨大过程中无明显变化ꎬ其中ꎬ

ＬｓＳＢＰ５、ＬｓＳＢＰ８、ＬｓＳＢＰ１７、ＬｓＳＢＰ１８、ＬｓＳＢＰ２４ 始终维

持低表达水平ꎬ即 ｌｏｇ２(ＦＰＫＭ＋１)为 ０(ＦＰＫＭ 为每

１×１０６ 映射片段的外显子模型的每１ ０００个碱基片

段 数 )ꎬ 而 ＬｓＳＢＰ６、 ＬｓＳＢＰ１２、 ＬｓＳＢＰ１４、 ＬｓＳＢＰ１９、
ＬｓＳＢＰ２０、ＬｓＳＢＰ２７ 等基因的表达水平始终较高ꎬ
[ｌｏｇ２(ＦＰＫＭ＋１)]值大于 ３ꎮ 其他 １３ 个 ＳＢＰ 基因的

表达水平在茎膨大过程中(Ｓ１~ Ｓ４)显示出较大的变

化ꎮ ＬｓＳＢＰ１、ＬｓＳＢＰ７、ＬｓＳＢＰ１４、ＬｓＳＢＰ２５、ＬｓＳＢＰ２６ 基

因在茎膨大过程中表达水平均很高ꎻ随着茎的增粗ꎬ
ＬｓＳＢＰ１３、ＬｓＳＢＰ１６ 基因的表达水平逐渐降低ꎻ在茎

膨 大 初 期 ( Ｓ１ )ꎬ ＬｓＳＢＰ１０、 ＬｓＳＢＰ１１、 ＬｓＳＢＰ１５、
ＬｓＳＢＰ２２ 基因的表达水平较高ꎬ而在茎膨大中后期

表达水平较低ꎻＬｓＳＢＰ９ 的表达水平即在 ４ 个时期均
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图 ４　 莴苣 ＳＢＰ 家族基因启动子的顺式作用元件

Ｆｉｇ.４　 Ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｏｆ ＳＢＰ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅ ｐｒｏｍｏｔｅｒｓ ｉｎ ｌｅｔｔｕｃｅ

Ｓ１￣１~ Ｓ１￣３ 为茎粗 １ ｃｍ 时样本ꎻＳ２￣１~ Ｓ２￣３ 为茎粗 ２ ｃｍ 时样本ꎻＳ３￣１~ Ｓ３￣３ 为茎粗 ３ ｃｍ 时样本ꎻＳ４￣１~ Ｓ４￣３ 为茎粗 ４ ｃｍ 时样本ꎮ ＦＰＫＭ:每

１×１０６ 映射片段的外显子模型的每１ ０００个碱基片段数ꎮ
图 ５　 茎膨大过程中茎用莴苣 ＳＢＰ 基因的表达热图

Ｆｉｇ.５　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｈｅａｔ ｍａｐ ｏｆ ＳＢＰ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｓｔｅｍ ｌｅｔｔｕｃｅ ｄｕｒｉｎｇ ｓｔｅｍ ｅｎｌａｒｇｅｍｅｎｔ
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比较低ꎮ
茎膨大期 ８ 个 ＳＢＰ 基因 ( ＬｓＳＢＰ１０、 ＬｓＳＢＰ１１、

ＬｓＳＢＰ１３、 ＬｓＳＢＰ１４、 ＬｓＳＢＰ１５、 ＬｓＳＢＰ１６、 ＬｓＳＢＰ２２、
ＬｓＳＢＰ２５)的相对表达量变化如图 ６ 所示ꎮ 从图中可

以看出ꎬ在茎膨大初期(Ｓ１)ꎬＬｓＳＢＰ１０ 和 ＬｓＳＢＰ２２ 的

表达量较高ꎬ在茎膨大中后期(Ｓ２~Ｓ４)表达量均明显

降低ꎻ而 ＬｓＳＢＰ１４ 和 ＬｓＳＢＰ２５ 在茎膨大中后期(Ｓ２~

Ｓ４)的表达量明显高于茎膨大初期(Ｓ１)ꎮ 随着茎的

膨大ꎬＬｓＳＢＰ１６ 的表达量呈降低趋势ꎮ 茎膨大过程

中ꎬＬｓＳＢＰ１３ 和 ＬｓＳＢＰ１５ 的表达量呈先增加后减少的

趋势ꎻＬｓＳＢＰ１１ 的表达量呈波动变化ꎬ在 Ｓ３ 时最高ꎮ
总体来看ꎬ实时荧光定量 ＰＣＲ 的基因表达特征与转

录组分析结果基本一致ꎮ

图 ６　 茎膨大过程中部分莴苣 ＳＢＰ 基因的相对表达量

Ｆｉｇ.６　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｓｏｍｅ ＳＢＰ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｌｅｔｔｕｃｅ ｄｕｒｉｎｇ ｓｔｅｍ ｅｎｌａｒｇｅｍｅｎｔ

３　 讨 论

ＳＢＰ 是植物重要的转录因子ꎮ 目前ꎬ多个物种

的 ＳＢＰ 家族转录因子已经得到鉴定ꎮ 其中ꎬ拟南芥

基因组大小(核苷酸碱基对数量)为 １２５ Ｍｂꎬ含有

１６ 个 ＳＢＰ 转录因子ꎻ蓝莓基因组大小约为 ５７０ Ｍｂꎬ
含有 ２０ 个 ＳＢＰ 转录因子ꎻ二穗短柄草基因组大小

为 ２７２ Ｍｂꎬ含有 １８ 个 ＳＢＰ 转录因子ꎻ番茄基因组大

小约 ８００ Ｍｂꎬ含有 １５ 个 ＳＢＰ 转录因子ꎻ苹果基因组

大小约为 ７４２ Ｍｂꎬ含有 １８ 个 ＳＢＰ 转录因子[２２￣２５]ꎮ
本研究中莴苣基因组大小约为 ２.５ Ｇｂꎬ鉴定到 ２７ 个

ＳＢＰ 转录因子ꎮ 上述结果表明ꎬ植物基因组的大小

不能直接决定本物种 ＳＢＰ 转录因子的数量ꎮ
ＳＢＰ(又称 ＳＰＬ)转录因子在植物花青素生物合

成以及铜离子过量、盐胁迫、温度胁迫和干旱胁迫等

响应过程中发挥重要作用[２６￣２８]ꎮ 拟南芥 ＡｔＳＰＬ３ 参

与光周期过程从而影响拟南芥开花进程[２７]ꎬＡｔＳＰＬ８
参与拟南芥雌雄蕊的发育ꎬＳＰＬ８ 突变后导致拟南芥

花粉囊发育异常[２８￣２９]ꎮ 过表达 ＯｓＳＰＬ１４ 能促进水

稻穗分化进程而提高水稻产量[３０]ꎮ ＯｓＳＰＬ１６ 参与

水稻籽粒形状的调控及稻米品质的形成过程[３１]ꎮ
玉米 ＳＢＰ 基因能调控侧根原基发育从而影响玉米

的产量性状[３２]ꎮ 相对其他转录因子家族ꎬＳＢＰ 转录

因子家族的发现相对较晚ꎬ因此其生物学功能研究

尚不充分ꎮ 本研究结果表明ꎬ茎膨大中后期莴苣

ＬｓＳＢＰ１４ 和 ＬｓＳＢＰ２５ 的表达水平明显高于茎膨大初

期ꎮ 随着茎的膨大ꎬＬｓＳＢＰ２５ 的表达水平持续增加ꎬ
说明 ＬｓＳＢＰ２５ 在茎膨大过程中可能起着正向调控的

作用ꎻ而 ＬｓＳＢＰ１０ 和 ＬｓＳＢＰ２２ 在茎膨大中后期的表

达水平明显低于茎膨大初期ꎬ说明这 ２ 个基因在茎

膨大过程中可能起着负向调控的作用ꎮ
ＳＢＰ 转录因子具有与 ｍｉＲＮＡ 互补的识别位点ꎬ

因此 ｍｉＲＮＡ 可以作为上游调控因子调控 ＳＢＰ 转录

因子的表达[３３]ꎮ 拟南芥中 １０ 多个 ＡｔＳＰＬ 被报道为

ｍｉＲＮＡ１５６ 的潜在靶基因ꎬｍｉＲＮＡ１５６ 可通过调控下

游靶标的 ＳＢＰ 转录因子参与多种非生物胁迫(盐、
寒冷、干旱) 及生物胁迫 (病原菌侵染) 响应过

程[３４￣３５]ꎮ ＳＰＬ 转录因子通过 ｍｉＲ１５６ｆ￣ＯｓＳＰＬ７￣Ｏｓ￣
ＧＨ３.８ 通路调节水稻分蘖数和株高[３６]ꎮ 拟南芥 Ａｔ￣
ＳＰＬ１４、ＡｔＳＰＬ１、ＡｔＳＰＬ１２ 在抵抗毒素及耐热过程中

发挥着重要作用[３７￣３８]ꎮ 系统进化树分析结果表明ꎬ
参与茎膨大的 ＬｓＳＢＰ１１、ＬｓＳＢＰ１４、ＬｓＳＢＰ２５ 基因同属

于 Ｇ７ 亚族ꎬ但其对茎膨大的调控机制尚不明确ꎬ有
待进一步分析ꎮ

４　 结 论

在莴苣基因组中共鉴定到 ２７ 个 ＳＢＰ 家族基
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因ꎬ可分为 ７ 个亚族ꎬ不均匀分布在 ８ 条染色体上ꎮ
莴苣茎膨大增粗过程中ꎬ１３ 个 ＳＢＰ 基因的表达水平

发生明显变化ꎬ其中 ＬｓＳＢＰ２５ 基因的表达水平在茎

膨大中后期的表达水平明显高于茎膨大初期ꎬ说明

该基因可能正向调控莴苣茎膨大增粗过程ꎬ而

ＬｓＳＢＰ１０ 和 ＬｓＳＢＰ２２ 基因的表达水平在茎膨大初期

表达量较高ꎬ中后期表达量较低ꎬ说明这 ２ 个基因在

茎膨大增粗过程可能起着负向调控作用ꎮ
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