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也为对龙爪槐进行资源鉴定、基因定位等方面的研究奠定了

一定的基础。
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　　摘要：以拟南芥中控制硫苷生物合成相关基因家族 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ位点基因全长编码区及蛋白为参考序列，在甘蓝

（ＢｒａｓｓｉｃａｏｌｅｒａｃｅａｅＬ．）基因组数据库中进行Ｂｌａｓｔｎ和Ｂｌａｓｔｐ检索，得到具备 Ｓｃｏｒｅ≥１００、Ｅ值≤１０－１０、ｃｏｖｅｒａｇｅ≥７０％
条件的甘蓝注释基因作为候选拟南芥ＦＭＯＧＳ－ＯＸ的同源基因，并进一步进行同源性比较、基因结构比较及序列聚类分

析。结果显示，在甘蓝中发现３个旁系同源基因Ｂｏｌ０１０９９３、Ｂｏｌ０２９１００、Ｂｏｌ０３１３５０。甘蓝和拟南芥 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ同源基因

之间在核酸水平上的相似性为 ６９．４％ ～８３．０％；甘蓝 ３个 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ旁系同源基因间的相似性保持在 ７０．０％ ～

８４０％。甘蓝 Ｂｏｌ０１０９９３与拟南芥 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ１ ～ＦＭＯＧＳ－ＯＸ４的结构较为相似，而 Ｂｏｌ０２９１００、Ｂｏｌ０３１３５０与拟南芥

ＦＭＯＧＳ－ＯＸ５的结构较相似。系统进化分析及共线性分析初步确定，甘蓝中分别存在１个ＦＭＯＧＳ－ＯＸ２（Ｂｏｌ０１０９９３）和２个

ＦＭＯＧＳ－ＯＸ５（Ｂｏｌ０２９１００、Ｂｏｌ０３１３５０）基因。
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　　甘蓝（ＢｒａｓｓｉｃａｏｌｅｒａｃｅａｅＬ．）是十字花科芸薹属一年生或
两年生的草本植物。甘蓝比较耐寒，在一定程度上也可以适

应高温条件。甘蓝的品种类型丰富多样，营养价值较高，是我

国重要的周年供应蔬菜之一，也是农产品对外出口创汇方面

的重要蔬菜之一［１－２］。甘蓝的种子提取物有一定的抑菌作

用，还可以保护人类的胃部器官和细胞，有利于人体某些激素

的产生。近几年的一些研究证明，人们多吃甘蓝等十字花科

蔬菜，在一定程度上可以降低癌症发生的概率［３］。

人们对甘蓝的重视主要源于甘蓝中含有一种重要的植物

次生代谢产物———硫代葡萄糖苷，它影响着十字花科植物的

风味，同时在医学上具有一定的保健功能，还有生物防御功

能。硫代葡萄糖苷（简称硫苷），又叫芥子油苷，甘蓝等十字

花科植物中含有硫代葡萄糖苷，硫代葡萄糖苷的基本结构为

１个β－Ｄ－葡萄糖，连接１个磺酸盐醛肟基团和１个来源于
氨基酸的侧链［４］。目前已经有很多科学家研究植物中的硫
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代葡萄糖苷，而且对硫代葡萄糖苷作了进一步分析。已有

１２０多种不同的硫代葡萄糖苷被发现［５－６］，它们主要分布在

白菜、甘蓝、油菜、芥菜、花椰菜、芜菁、萝卜等十字花科植物

中，并且几乎所有的十字花科植物都能合成硫苷［６－７］。硫代

葡萄糖苷存在于这些植物的根、茎、叶、种子中，在种子中含量

最多。人们从芥菜中分离出的第一种硫苷是丙烯基硫苷

（ｓｉｎｇａｐｏｒｅ）［８］。这些结果引起了人们的广泛关注。
拟南芥中ＦＭＯＧＳ－ＯＸ基因在十字花科中存在一个独特的

亚家族ＦＭＯＧＳ－ＯＸ１～ＦＭＯＧＳ－ＯＸ５，并且ＦＭＯＧＳ－ＯＸ１～ＦＭＯＧＳ－ＯＸ５
各突变体均使磺酰硫苷占总硫苷的比例大大降低［９－１１］。另

外，酶学试验证实，不同的 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ对侧链长度存在特异
性［９－１０］。十字花科蔬菜中具有的抗癌物质磺酰脂肪族硫苷

是ＦＭＯＧＳ－ＯＸ基因的直接催化产物，因此，研究 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ基因
具有深远的生物技术前景［１２］。本研究在甘蓝基因组测序大

背景下，利用生物信息分析为主要技术手段，充分挖掘甘蓝基

因组数据库，并对甘蓝 ＦＭＯＧＳ－ＯＸＳ候选基因进行预测及分析。
本研究将为甘蓝 ＦＭＯＧＳ－ＯＸＳ基因的克隆、甘蓝硫苷积累的分
子机理的探索及富含有益硫苷甘蓝新品种的选育提供理论

基础。

１　材料与方法

１．１　试验材料
拟南芥 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ家族所包含的 ５个基因（Ａｔ１ｇ６５８６０、

Ａｔ１ｇ６２５４０、Ａｔ１ｇ６２５６０、Ａｔ１ｇ６２５７０、Ａｔ１ｇ１２１４０）均来源于 ＴＡＩＲ
数据库（ｗｗｗ．ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ．ｏｒｇ）；甘蓝基因组及基因注释数据
库来源于ＮＣＢＩ（ｗｗｗ．ｎｃｂｉ．ｎｌｍ．ｎｉｈ．ｇｏｖ）；白菜ＢｒＦＭＯＧＳ－ＯＸ基
因来源于 ＢＲＡＤ（ｈｔｔｐ：／／Ｂｒａｓｓｉｃａｄｂ．ｏｒｇ），并参考 Ｗａｎｇ等的
研究结果［１３］；系统进化树构建所涉及蛋白序列均来源于

ＵｎｉＰｒｏｔ（ｗｗｗ．ｕｎｉｐｒｏｔ．ｏｒｇ）、ＴＡＩＲ（ｗｗｗ．ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ．ｏｒｇ）和
ＢＲＡＤ（ｈｔｔｐ：／／Ｂｒａｓｓｉｃａｄｂ．ｏｒｇ）。
１．２　试验方法

利用拟南芥 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ１～ＦＭＯＧＳ－ＯＸ５基因的全长编码区
序列在甘蓝基因组及注释基因数据库中进行Ｂｌａｓｔｎ、Ｂｌａｓｔｐ检
索，得到具备Ｓｃｏｒｅ≥１００、Ｅ值 ≤１０－１０、ｃｏｖｅｒａｇｅ≥７０％的甘
蓝基因组注释基因作为候选拟南芥 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ基因的同源基

因。采用ＭＥＧＡ软件进行多序列比对及聚类分析［１４］。序列

相似性分析和点阵图制作分别采用ＥＭＢＯＳＳ软件包的Ｎｅｅｄｌｅ
程序和ｐｏｌｙｄｏｔ程序（ｅｍｂｏｓｓ．ｓｏｕｒｃｅｆｏｒｇｅ．ｎｅｔ）。

２　结果与分析

２．１　甘蓝ＦＭＯＧＳ－ＯＸ位点基因的预测
在甘蓝基因组和 ４４９４０个注释基因 （来源于 ｈｔｔｐ：／／

ｂｒａｓｓｉｃａｄｂ．ｏｒｇ／ｂｒａｄ）的基础上，针对拟南芥ＦＭＯＧＳ－ＯＸ家族中
５个硫苷生物合成基因（ＦＭＯＧＳ－ＯＸ１、ＦＭＯＧＳ－ＯＸ２、ＦＭＯＧＳ－ＯＸ３、
ＦＭＯＧＳ－ＯＸ４、ＦＭＯＧＳ－ＯＸ５）采用 Ｂｌａｓｔｎ、Ｂｌａｓｔｐ程序对甘蓝中
ＦＭＯＧＳ－ＯＸ家族相关基因进行检索分析。对应 ５个拟南芥
ＦＭＯＧＳ－ＯＸ基因，在甘蓝中共找到了３个同源基因（Ｂｏｌ０１０９９３、
Ｂｏｌ０２９１００、Ｂｏｌ０３１３５０）。

拟南芥中ＦＭＯＧＳ－ＯＸ基因在脂肪族硫苷侧链修饰途径中
起着重要作用，其所编码的黄素单加氧酶具有使侧链上的硫

发生氧化的作用［７］。拟南芥中该家族存在５个旁系同源基因
ＦＭＯＧＳ－ＯＸ１、ＦＭＯＧＳ－ＯＸ２、ＦＭＯＧＳ－ＯＸ３、ＦＭＯＧＳ－ＯＸ４、ＦＭＯＧＳ－ＯＸ５，均
位于拟南芥第１号染色体上，其中 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ２（Ａｔ１ｇ６２５４０）、
ＦＭＯＧＳ－ＯＸ３（Ａｔ１ｇ６２５６０）、ＦＭＯＧＳ－ＯＸ４（Ａｔ１ｇ６２５７０）为 ｔａｎｄｅｍ基
因。甘蓝中预测的 ３个 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ基因中的 Ｂｏｌ０２９１００、
Ｂｏｌ０３１３５０均分布在第 ８号染色体上，而 Ｂｏｌ０１０９９３存在于
Ｓｃａｆｆｏｌｄ０００２１５，目前该ｓｃａｆｆｏｌｄ尚未定位到相应的染色体上。
２．２　甘蓝ＦＭＯＧＳ－ＯＸ基因与拟南芥ＦＭＯＧＳ－ＯＸ基因的同源比较

由表１可知，甘蓝和拟南芥 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ基因的同源性较
高，拟南芥 ５个旁系同源基因在核酸水平上的相似性在
７３１％ ～８４．８％ 之 间，其 中 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ１与 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ２、
ＦＭＯＧＳ－ＯＸ２与 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ３之间的相似性分别高达 ８４．８％、
８４２％。甘蓝３个旁系同源基因与拟南芥同源基因相似性在
６９．４％～８３．３％之间；其中 Ｂｏｌ０１０９９３与拟南芥 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ１、
ＦＭＯＧＳ－ＯＸ２、ＦＭＯＧＳ－ＯＸ３基因的相似性较高，均高于 ８０％；
Ｂｏｌ０２９１００、Ｂｏｌ０３１３５０均与拟南芥 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ５的相似性最高，
均在８３．０％左右。甘蓝３个旁系同源基因中的Ｂｏｌ０１０９９３与
另外２个旁系同源基因 Ｂｏｌ０２９１００、Ｂｏｌ０３１３５０之间的相似性
较低，分别为７０．０％、７０．５％，而 Ｂｏｌ０２９１００与 Ｂｏｌ０３１３５０的
相似性则高达８４．０％。

表１　甘蓝和拟南芥ＦＭＯＧＳ－ＯＸ位点同源基因在核酸水平上的相似性

基因
相似率（％）

ＦＭＯＧＳ－ＯＸ１ ＦＭＯＧＳ－ＯＸ２ ＦＭＯＧＳ－ＯＸ３ ＦＭＯＧＳ－ＯＸ４ ＦＭＯＧＳ－ＯＸ５ Ｂｏｌ０１０９９３ Ｂｏｌ０２９１００
ＦＭＯＧＳ－ＯＸ２ ８４．８
ＦＭＯＧＳ－ＯＸ３ ８２．５ ８４．２
ＦＭＯＧＳ－ＯＸ４ ７８．６ ７９．０ ７９．３
ＦＭＯＧＳ－ＯＸ５ ７３．１ ７４．７ ７２．０ ７３．３
Ｂｏｌ０１０９９３ ８３．０ ８２．７ ８２．０ ７９．６ ７２．７
Ｂｏｌ０２９１００ ７１．１ ７１．７ ６９．４ ７０．１ ８３．３ ７０．０
Ｂｏｌ０３１３５０ ７０．５ ７０．４ ６９．４ ７９．０ ８２．９ ７０．５ ８４．０

２．３　拟南芥和甘蓝ＦＭＯＧＳ－ＯＸ基因结构比较
拟南芥与甘蓝ＦＭＯＧＳ－ＯＸ同源基因结构比较如图１所示，

拟南芥ＦＭＯＧＳ－ＯＸ１～ＦＭＯＧＳ－ＯＸ４４个基因整体结构较为类似，
且均含有７个外显子；而拟南芥ＦＭＯＧＳ－ＯＸ５基因含有５个外显
子。甘 蓝 ３个 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ基 因 中 Ｂｏｌ０１０９９３的 结 构 与
ＦＭＯＧＳ－ＯＸ１～ＦＭＯＧＳ－ＯＸ４较为类似，含有７个外显子，但该基因

内含子区较长，全基因长度是拟南芥同源基因的 １．５～２．０
倍；另外２个旁系同源基因Ｂｏｌ０２９１００、Ｂｏｌ０３１３５０的整体结构
与ＦＭＯＧＳ－ＯＸ５较为相似，均含有５个外显子，而且基因全长也
相差不多。

　　由表２可知，拟南芥和甘蓝 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ基因在外显子数
目、外显子大小及编码区长度等方面较为类似。拟南芥
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ＦＭＯＧＳ－ＯＸ１～ＦＭＯＧＳ－ＯＸ４均含有７个外显子，并且不同旁系同
源基因间各相应外显子的长度非常接近，仅有ＦＭＯＧＳ－ＯＸ３在外
显子１中多３ｂｐ，另外，ＦＭＯＧＳ－ＯＸ１～ＦＭＯＧＳ－ＯＸ４的外显子７稍
有差别 （分别为 ２１６、２１０、２２２、２２２ｂｐ）。尽管拟南芥
ＦＭＯＧＳ－ＯＸ５与ＦＭＯＧＳ－ＯＸ１～ＦＭＯＧＳ－ＯＸ４相比缺少２个外显子，但
有趣的是 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ５外显子 ４的长度为 ２１９ｂｐ，等于
ＦＭＯＧＳ－ＯＸ１～ＦＭＯＧＳ－ＯＸ４各基因的外显子４与外显子５的长度
之和（８３ｂｐ＋１３６ｂｐ＝２１９ｂｐ）；同样地，ＦＭＯＧＳ－ＯＸ５的外显子５
长度为３９０ｂｐ，等于ＦＭＯＧＳ－ＯＸ１的外显子６与外显子７的长度
之和（１７４ｂｐ＋２１６ｂｐ＝３９０ｂｐ），并且与另外３个旁系同源基
因ＦＭＯＧＳ－ＯＸ２～ＦＭＯＧＳ－ＯＸ４的外显子６与外显子７的长度之和
（３８４ｂｐ、３９６ｂｐ、３９６ｂｐ）非常接近。拟南芥中５个旁系同源
基因在全基因长度、编码区长度、编码区所占全基因的比例均

较为相似。甘蓝ＦＭＯＧＳ－ＯＸ的３个旁系同源基因中 Ｂｏｌ０１０９９３
存在７个外显子，而 Ｂｏｌ０２９１００、Ｂｏｌ０３１３５０均含５个外显子。

另外，甘蓝 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ基因在全基因长度方面差异较大，
Ｂｏｌ０１０９９３最长，为５８５３ｂｐ，Ｂｏｌ０３１３５０最短，仅为１７９５ｂｐ。
甘蓝ＦＭＯＧＳ－ＯＸ的３个旁系同源基因的编码区长度差别不大，
其长度分别为 １３８６、１３４７、１３８０ｂｐ。对甘蓝和拟南芥
ＦＭＯＧＳ－ＯＸ基因各外显子区比对后发现，各同源基因外显子
１～外显子 ３长度较为相似；甘蓝 Ｂｏｌ０１０９９３与拟南芥
ＦＭＯＧＳ－ＯＸ１～ＦＭＯＧＳ－ＯＸ４非常类似，尤其与 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ４在外显子
数目及大小方面完全相同；而甘蓝Ｂｏｌ０２９１００、Ｂｏｌ０３１３５０则与
拟南芥ＦＭＯＧＳ－ＯＸ５较为类似，均含有５个外显子，特别是外显
子４与ＦＭＯＧＳ－ＯＸ５的外显子４长度相同，均为２１９ｂｐ。拟南芥
和甘蓝ＦＭＯＧＳ－ＯＸ基因编码区所占全基因的比例显示５个拟
南芥ＦＭＯＧＳ－ＯＸ基因的编码区所占全基因的比例均在４０％左
右，其中 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ２最小，为 ３５．０２％，ＦＭＯＧＳ－ＯＸ３最大，为
４９１３％；而甘蓝中３个旁系同源基因的编码区所占全基因的
比例差异明显，分别为２３．６８％、７０．３０％、７６．８８％。

表２　拟南芥和甘蓝ＦＭＯＧＳ－ＯＸ位点基因外显子数目、大小及所占基因比例等方面的比较

基因名称
长度（ｂｐ）

基因 外显子１ 外显子２ 外显子３ 外显子４ 外显子５ 外显子６ 外显子７ 编码区

编码区百

分率（％）
ＦＭＯＧＳ－ＯＸ１ ３６８０ ５４４ ７１ １５６ ８３ １３６ １７４ ２１６ １３８０ ３７．５０
ＦＭＯＧＳ－ＯＸ２ ３９２４ ５４４ ７１ １５６ ８３ １３６ １７４ ２１０ １３７４ ３５．０２
ＦＭＯＧＳ－ＯＸ３ ２８２７ ５４７ ７１ １５６ ８３ １３６ １７４ ２２２ １３８９ ４９．１３
ＦＭＯＧＳ－ＯＸ４ ２９７０ ５４４ ７１ １５６ ８３ １３６ １７４ ２２２ １３８６ ４６．６７
ＦＭＯＧＳ－ＯＸ５ ３２２７ ５４７ ７１ １５３ ２１９ ３９０ — — １３８０ ４２．７６
Ｂｏｌ０１０９９３ ５８５３ ５４４ ７１ １５６ ８３ １３６ １７４ ２２２ １３８６ ２３．６８
Ｂｏｌ０２９１００ １９１６ ５４４ ７１ １５３ ２１９ ３６０ — — １３４７ ７０．３０
Ｂｏｌ０３１３５０ １７９５ ５４７ ７１ １５３ ２１９ ３９０ — — １３８０ ７６．８８

　　注：“—”表示缺失。

２．４　主要十字花科植物ＦＭＯＧＳ－ＯＸ位点基因的系统进化分析
对拟南芥（ＡＴ）、白菜（ＣＣ）、甘蓝３个已有参考基因组物

种的ＦＭＯＧＳ－ＯＸ位点蛋白序列进行系统聚类分析。由图２可
知，拟南芥ＦＭＯＧＳ－ＯＸ１～ＦＭＯＧＳ－ＯＸ４基因之间亲缘关系较近，而
它们与ＦＭＯＧＳ－ＯＸ５基因的距离相对较远。参考甘蓝基因组与
拟南芥基因组、甘蓝基因组与白菜基因组间的共线性，初步确

定甘蓝中分别存在 １个 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ２（Ｂｏｌ０１０９９３）和 ２个
ＦＭＯＧＳ－ＯＸ５（Ｂｏｌ０２９１００、Ｂｏｌ０３１３５０）基 因。同 时 发 现，
Ｂｏｌ０１０９９３与白菜 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ２（Ｂｒａ０２７０３５）聚在同一分支，
Ｂｏｌ０２９１００、Ｂｏｌ０３１３５０分别与白菜 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ５（Ｂｒａ０１６７８７、
Ｂｒａ０２６９８８、Ｃ５Ｈ９Ｑ６）距离较近，这与甘蓝、白菜（均为芸薹
属）的亲缘关系较近。

３　小结与讨论

本研究借助生物信息分析手段和技术，在甘蓝中预测到

３个 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ旁系同源候选基因（Ｂｏｌ０１０９９３、Ｂｏｌ０２９１００、
Ｂｏｌ０３１３５０）。甘蓝和拟南芥 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ同源基因间在核酸水
平上的相似性为６９．４％～８３．３％；甘蓝３个ＦＭＯＧＳ－ＯＸ旁系同
源基因间的相似性保持在７０．０％ ～８４．０％。甘蓝 Ｂｏｌ０１０９９３
与拟南芥 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ１ ～ＦＭＯＧＳ－ＯＸ４基因结构较为相似，而
Ｂｏｌ０２９１００、Ｂｏｌ０３１３５０与拟南芥ＦＭＯＧＳ－ＯＸ５基因的结构更为类
似。系统进化分析及共线性分析初步确定，甘蓝中存在１个
ＦＭＯＧＳ－ＯＸ２（Ｂｏｌ０１０９９３）和 ２个 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ５基因（Ｂｏｌ０２９１００、
Ｂｏｌ０３１３５０）。
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　　拟南芥、甘蓝、白菜基因组大小分别为 １５７、５２０、
４８５Ｍｂ［４，１５－１６］，而且有研究表明，白菜和甘蓝基因组存在多
倍化事件［１３］。与多倍化事件理论上伴随的同源基因多拷贝

现象相悖，在拟南芥中存在５个 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ旁系同源基因，与
Ｗａｎｇ等在白菜中的研究结果［１６］类似，甘蓝中也发现３个旁
系同源基因，这也暗示在拟南芥进化途径中，出现过

ＦＭＯＧＳ－ＯＸ基因的复制、转座、重组等现象，其中 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ２～
ＦＭＯＧＳ－ＯＸ４为ｔａｎｄｅｍ基因，ＦＭＯＧＳ－ＯＸ５中存在外显子融合等现
象也从侧面印证了这一推测［１２］。

拟南芥ＦＭＯＧＳ－ＯＸ基因家族包含 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ１～ＦＭＯＧＳ－ＯＸ５５
个基因，ＦＭＯＧＳ－ＯＸ１～ＦＭＯＧＳ－ＯＸ５各突变体均大大降低磺酰脂
肪族硫苷的数量，并且ＦＭＯＧＳ－ＯＸ各基因还对脂肪族硫苷侧链
存在特异性［９－１０，１３］。有研究认为，甘蓝中４－甲基亚磺酰 －
３－丁烯硫苷（ｇｕｃｏｒａｐｈａｎｉｎ，ＧＲＡ）的含量较高，也是公认的抗
癌蔬菜紫甘蓝和青花菜（均为甘蓝类蔬菜）的主要抗癌活性

成分［１１］，因此，ＦＭＯＧＳ－ＯＸ基因具有广泛的生物技术应用前
景［１７］。由于拟南芥中存在５个ＦＭＯＧＳ－ＯＸ旁系同源基因，这样
使得拟南芥中硫苷的遗传变异更为复杂；而在甘蓝中仅发现

了３个 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ旁系同源基因（Ｂｏｌ０１０９９３为 ＦＭＯＧＳ－ＯＸ２，
Ｂｏｌ０２９１００、Ｂｏｌ０３１３５０均为ＦＭＯＧＳ－ＯＸ５），这有利于进一步人为
操纵甘蓝中磺酰硫苷的结构和数量。
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