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　　摘要：为研究玉米ＣＢＳ（ＺｍＣＢＳ）基因家族的特征，探讨其功能，对ＺｍＣＢＳ基因家族进行鉴定，分析其染色体定位、
基因结构、保守结构域及进化关系，并对ＺｍＣＢＳ家族基因在玉米组织中的表达情况及其在非生物胁迫下的表达变化
进行分析。基于玉米基因组数据库，鉴定到３７个ＣＢＳ基因家族成员，它们不均匀地分布在玉米的８条染色体上。该
家族蛋白除保守的ＣＢＳ结构域外，多数成员还包含其他结构域，包括电压门控的氯化物通道蛋白（ｖｏｌｔａｇｅｇａｔｅｄＣｌＣ）、
Ｐｈｏｘ／Ｂｅｍｐ１（ＰＢ１）结构域、五肽重复序列（ｐｅｎａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅｒｒｅｐｅａｔ，ＰＰＲ）和Ｅ＿ＳＥＴ结构域等。按照基因结构和进化关
系可分为６个亚类，且同一进化分支上的基因具有相似的外显子结构和 ＣＤＳ长度，但内含子长度差异很大。启动子
分析结果表明，ＺｍＣＢＳ基因启动子上含有响应激素和非生物胁迫的顺式作用元件。转录组数据的基因表达谱分析显
示，ＺｍＣＢＳ基因家族部分成员在叶、花粉或胚中优势表达。ＺｍＣＢＳ３和 ＺｍＣＢＳ１４受冷胁迫诱导表达，ＺｍＣＢＳ１４和
ＺｍＣＢＳ２２受干旱胁迫诱导表达，暗示这些基因在玉米响应外界胁迫中起重要作用。分析结果将为进一步研究ＺｍＣＢＳ
家族基因奠定基础。
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　　胱硫醚 β合成酶（ｃｙｓｔａｔｈｉｏｎｉｎｅβ－ｓｙｎｔｈａｓｅ，
ＣＢＳ）结构域是广泛存在于所有物种中的保守结构
域。其由β－α－β－β－α二级结构组成，并进一
步折叠成球状三级结构［１］。该结构域最初是在古

细菌蛋白中被发现的，随后在人类的胱硫醚 β合成
酶中被发现［２－３］。对 ＣＢＳ中的 ＣＢＳ结构域进行点
突变会引起人类几种遗传性疾病，证实 ＣＢＳ结构域
的重要性［３］。研究表明，ＣＢＳ结构域可结合腺苷化
合物，如单磷酸腺苷（ＡＭＰ）、二磷酸腺苷（ＡＤＰ）、三
磷酸腺苷（ＡＴＰ）和 Ｓ－腺苷蛋氨酸，并在细胞能量
感知中发挥功能［４－６］。除 ＣＢＳ外，ＣＢＳ结构域还存
于其他蛋白中，通过与ＣＢＳ结构域蛋白（ＣＢＳｄｏｍａｉｎ
－ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎｓ，ＣＤＣＰｓ）的其他功能区域相结
合来调节生物过程。如肌苷 －５′－单磷酸脱氢酶

（ｉｎｏｓｉｎｅ － ５′－ ｍｏｎｏｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ，
ＩＭＰＤＨ）结构域，ＡＭＰ激活蛋白激酶 （ＡＭＰ－
ａｃｔｉｖａｔｅｄｐｒｏｔｅｉｎｋｉｎａｓｅ，ＡＭＰＫ）结构域和电压门控
氯通道（ｖｏｌｔａｇｅ－ｇａｔｅｄｃｈｌｏｒｉｄｅｃｈａｎｎｅｌｓ，ＣＬＣ）结构
域等［７－９］。

过去对ＣＢＳ结构域在植物中的研究也有一些
报道。前人通过全基因组分析已经从拟南芥、水

稻、小 麦、大 豆 中 鉴 定 了 ３４、５９、６６、７１个
ＣＤＣＰｓ［１，１０］。其中部分成员被证实在一些植物生长
发育以及响应生物和非生物胁迫过程中发挥着重

要功能。拟南芥ＡｔＣＢＳＸ１和ＡｔＣＢＳＸ２在花（尤其是
花药）中高表达，其在叶绿体中通过激活硫氧还蛋

白－Ｔｒｘ系统中的硫氧还蛋白（ｔｈｉｏｒｅｄｏｘｉｎｓ，Ｔｒｘ）来
帮助调节细胞中的 Ｈ２Ｏ２水平，进而调控花药的开
裂［５，１１］。ＡｔＣＢＳＸ３定位于线粒体，并调控线粒体内
ＮＡＤＰ－Ｔｒｘ系统中的Ｔｒｘ成员［５］。敲除ＡｔＣＢＳＸ３会
引起花药内壁次生壁增厚，造成花药不裂，表现出

雄性不育［１２］。Ｍｏｕ等发现，水稻接种稻瘟病菌、外
源施用水杨酸（ＳＡ）或茉莉酸甲酯（ＭｅＪＡ）均可导致
ＯｓＣＢＳＸ３转录本上调，过表达ＯｓＣＢＳＸ３赋予水稻对
稻瘟病菌的抗性［１３］。ＯｓＣＢＳＸ４在模式植物烟草中
过表达时表现出抗氧化、抗盐和抗重金属的特

性［１４］。大豆ＧｍＣＢＳ１４在结节感染区和维管束中特
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异性表达，并调节大豆结节生物固氮能力［６］。另外

研究发现，一些含有其他功能域的ＣＤＣＰｓ在非生物
（盐、干旱、高温或低氮等）胁迫过程中同样发挥了

重 要 作 用，如 ＯｓＣＢＳＣＢＳＰＢ４、ＧｍＣＢＳＤＵＦ３ 和
ＧｍＣＢＳ２１［１５－１７］。

目前，玉米是全球第一大谷物，也是我国种植

面积位居第一的粮食作物，对国家粮食安全尤其是

饲料粮安全至关重要［１８］。然而，随着环境条件的日

益恶化，其受到的非生物胁迫更加频繁、严重。因

此，对玉米非生物胁迫相关基因功能以及胁迫应答

机制的研究具有重要意义。以往的研究表明，

ＣＤＣＰｓ在植物生长发育以及响应生物和非生物胁
迫过程中发挥着重要作用［５，１１－１７］。但目前尚未对

玉米ＣＢＳ（ＺｍＣＢＳ）基因家族成员进行鉴定，其功能
研究尚未见报道。本研究采用生物信息学方法对

ＺｍＣＢＳ基因家族进行鉴定，分析其染色体定位、基
因结构、保守结构域及进化关系，并对 ＺｍＣＢＳ家族
基因在玉米组织中的表达情况及其在非生物胁迫

下的表达变化进行分析，了解ＺｍＣＢＳ家族基因的特
征，以期为研究ＺｍＣＢＳ基因的功能奠定基础。

１　 材料与方法

１．１　试验时间与地点
本试验于２０２３年２月在福建省农业科学院遗

传工程重点实验室内完成。

１．２　ＺｍＣＢＳ基因家族成员的鉴定及理化性质分析
通过ＮＣＢＩ数据库（ｈｔｔｐｓ：／／ｗｗｗ．ｎｃｂｉ．ｎｌｍ．ｎｉｈ．

ｇｏｖ／ｐｒｏｔｅｉｎ）获取ＺｍＣＢＳ蛋白序列。使用 ＣｌｕｓｔｅｒＸ
（ｖ２．０）生成多序列比对，删除冗余的序列。利用
ＮＣＢＩ中的 ＢａｔｃｈＣＤ－Ｓｅａｒｃｈ（ｈｔｔｐｓ：／／ｗｗｗ．ｎｃｂｉ．
ｎｌｍ．ｎｉｈ．ｇｏｖ／Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ／Ｂｗｒｐｓｂ／ｂｗｒｐｓｂ．ｃｇｉ）验 证
ＣＢＳ结构域是否存在。最后，将筛选出的基因按照
基因在染色体上的位置进行命名。将所得ＺｍＣＢＳ基
因家族蛋白序列提交在线网站 ＰｒｏｔＰａｒａｍ（ｈｔｔｐｓ：／／
ｗｅｂ．ｅｘｐａｓｙ．ｏｒｇ／ｐｒｏｔｐａｒａｍ／）上，分析各 ＺｍＣＢＳ蛋白
的氨基酸数量、分子量、等电点等理化性质。

１．３　ＺｍＣＢＳ基因家族成员染色体定位
在ＮＣＢＩ数据库中获取 ＺｍＣＢＳ基因家族各成

员在染色体上的位置信息及玉米各染色体长度信

息，利用 ＴＢｔｏｏｌｓ工具绘制 ＺｍＣＢＳ家族基因的染色
体定位图。

１．４　ＺｍＣＢＳ基因结构、蛋白结构域及系统发育分析
从ＮＣＢＩ数据库下载 ＺｍＣＢＳ基因家族成员基

因组信息文件（ＧＦＦ３格式）和编码序列，并分析
ＣＢＳ基因的外显子／内含子结构，通过 ＴＢｔｏｏｌｓ处理
得到可视化图形。

将ＺｍＣＢＳ家族所有成员的蛋白序列导入ＮＣＢＩ
中的ＢａｔｃｈＣＤ－Ｓｅａｒｃｈ网站，分析ＺｍＣＢＳ家族蛋白
保守基序，并通过ＴＢｔｏｏｌｓ处理得到可视化图形。

采用 ＭＥＧＡ－Ｘ软件的邻接法（ｎｅｉｇｈｂｏｒ－
ｊｏｉｎｉｎｇ，ＮＪ）构建系统发育树，ｂｏｏｔｓｔｒａｐ设置为
１０００［１９］。采用 ｉＴＯＬｖ６在线网站（ｈｔｔｐ：／／ｉｔｏｌ．
ｅｍｂｌ．ｄｅ／）对系统发育树进行美化。
１．５　ＺｍＣＢＳ基因家族成员启动子顺式元件分析

下载ＺｍＣＢＳ家族基因上游２０００ｂｐ的启动子
序列，通过 ＰｌａｎｔＣＡＲＥ（ｈｔｔｐ：／／ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ．ｐｓｂ．
ｕｇｅｎｔ．ｂｅ／ｗｅｂｔｏｏｌｓ／ｐｌａｎｔｃａｒｅ／ｈｔｍｌ／）分析启动子的顺
式作用元件［２０］。使用 Ｔｂｔｏｏｌｓ对顺式作用元件在基
因上的位置进行可视化处理。

１．６　ＺｍＣＢＳ基因家族成员表达模式分析
从 ＭａｉｚｅＧＤＢ（ｈｔｔｐｓ：／／ｑｔｅｌｌｅｒ．ｍａｉｚｅｇｄｂ．ｏｒｇ／）

网站下载玉米ＺｍＣＢＳ基因家族成员在初生根、成熟
叶、６～７节间、花丝、成熟花粉、胚（２０ＤＡＰ）和胚乳
（１２ＤＡＰ）等组织中的转录组数据，以及玉米正常情
况下和受冷、热、盐、干旱胁迫的转录组数据，使用

ＴＢｔｏｏｌｓ工具绘制转录组数据热图。

２　结果与分析

２．１　ＺｍＣＢＳ基因家族的鉴定及理化性质分析
从ＮＣＢＩ上得到的 ＺｍＣＢＳ基因家族蛋白的氨

基酸序列，去除同一基因的冗余序列和不同转录

本，随后利用 ＮＣＢＩ中的 ＢａｔｃｈＣＤ－Ｓｅａｒｃｈ工具检
验ＣＢＳ候选基因，删除不具有ＣＢＳ保守结构域的序
列，最终得到３７个 ＺｍＣＢＳ基因。根据它们在染色
体上的排列顺序，将其命名为 ＺｍＣＢＳ１～ＺｍＣＢＳ３７。
ＺｍＣＢＳ家族蛋白的氨基酸数量为１１４～８９３个，分
子量为１２．９２～９４．８６ｋｕ。１８个 ＺｍＣＢＳ蛋白的等
电点偏酸性（４．６４～７．１０），１９个 ＺｍＣＢＳ蛋白的等
电点偏碱性（７．１１～１０．５２）（表１）。
２．２　ＺｍＣＢＳ基因家族染色体定位

为了进一步了解 ＺｍＣＢＳ基因家族各成员在染
色体上的具体分布，根据ＺｍＣＢＳ在染色体的位置信
息（表１），利用 ＴＢｔｏｏｌｓ处理得到可视化图形。图１
显示，除了第７、第９条染色体无基因分布外，ＺｍＣＢＳ在
其余染色体上均有分布，其中第１、第２、第３条染色
体上各有７个基因，第４、第８条染色体上各有４个
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表
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玉
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ＢＳ
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信
息
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座
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色
体
位
置
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度
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）
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）
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ｐＩ
）
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述

Ｚｍ
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Ｓ１

ＬＯ
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７７

Ｃｈ
ｒ１
：１
５０
３０
５３
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．．
１５
０３
１０
１３
２
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＿０
０１
１５
４５
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２
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２

１
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８

１４
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５８
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４
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５９

ＣＢ
Ｓ
结
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白
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ＳＣ
ＢＳ
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２
－
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ｅ

Ｚｍ
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Ｓ２

ＬＯ
Ｃ１
００
２７
９２
１８

Ｃｈ
ｒ１
：１
８７
９６
０３
４１
．．
１８
７９
６６
２８
８
ＮＭ
＿０
０１
３５
３８
７７
．１

２
７１
８

２
２３
８

９
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５

７９
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３

６．
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５
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４
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：２
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２３
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７
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基因，第５、第６、第８条染色体上分别有５、１、２个
基因。

２．３　ＺｍＣＢＳ基因结构、蛋白结构域及进化关系
分析

为了了解玉米 ＣＢＳ基因家族各成员的系统进
化关系和蛋白保守结构域，使用ＮＪ法构建系统发育
树，并利用ＢａｔｃｈＣＤ－Ｓｅａｒｃｈ网站分析了ＺｍＣＢＳ家
族蛋白保守基序。从图２可以看出，ＺｍＣＢＳ基因家
族蛋白大致分为 ６个亚家族（Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ、Ⅳ、Ⅴ和
Ⅵ），每个亚家族都有明显的特征。Ⅰ组包括９个
ＺｍＣＢＳ蛋白，它们除了 ＣＢＳ结构域外，还存在１个
氯化物通道蛋白（ＣｌＣ）结构域；Ⅱ组包括 １１个
ＺｍＣＢＳ蛋白，它们仅含有 ＣＢＳ结构域（ＺｍＣＢＳ２０含
有２个ＣＢＳ结构域）；Ⅲ组包括５个 ＺｍＣＢＳ蛋白，
它们由２个 ＣＢＳ结构域和１个 Ｐｈｏｘ／Ｂｅｍｐ１（ＰＢ１）
结构域构成；Ⅳ组只有２个 ＺｍＣＢＳ蛋白，其仅含有
１个ＣＢＳ结构域；Ⅴ组仅有１个 ＺｍＣＢＳ蛋白，由１
个五肽重复序列（ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅｒｅｐｅａｔ，ＰＰＲ）和
ＣＢＳ结构域构成；Ⅵ组有９个 ＣＢＳ蛋白，它们是蔗
糖非发酵４相关蛋白（ｓｕｃｒｏｓｅｎｏｎｆｅｒｍｅｎｔｉｎｇ４－ｌｉｋｅ
ｐｒｏｔｅｉｎ）（表１），这类蛋白存在１～２个ＣＢＳ结构域，
其中ＺｍＣＢＳ１３、ＺｍＣＢＳ１４、ＺｍＣＢＳ３２和 ＺｍＣＢＳ３６还
含有一个ＳＥＴ结构域。

内含子和外显子的结构，以及内含子类型与数

量也是一个基因家族典型的进化印迹［１］。基因结

构分析结果显示，同一进化分支上的基因内含子与

外显子数量相近且结构组成相似，但内含子长度和

数量差异很大，如Ⅰ组的 ＺｍＣＢＳ２７和 ＺｍＣＢＳ３７，Ⅲ
组的 ＺｍＣＢＳ２４和 ＺｍＣＢＳ１０，以及Ⅵ组的 ＺｍＣＢＳ１３
和ＺｍＣＢＳ３６（图２）。
２．４　ＺｍＣＢＳ家族基因启动子顺式作用元件分析

对ＺｍＣＢＳ１～ＺｍＣＢＳ３７的启动子区域进行启动
子顺式作用元件分析，分析结果如图 ３所示。
ＺｍＣＢＳ１～ＺｍＣＢＳ３７启动子区域普遍存在茉莉酸甲
酯、脱落酸 （ａｂｓｃｉｓｉｃａｃｉｄ）、光 （ｌｉｇｈｔ）和缺 氧
（ａｎａｅｒｏｂｉｃｉｎｄｕｃｔｉｏｎ）等响应元件。除此之外，一些
基因启动子还存在其他与外界响应相关的调控元

件。Ⅰ、Ⅱ组大多数成员都含有干旱响应元件
（ｄｒｏｕｇｈｔ－ｉｎｄｕｃｉｂｉｌｉｔｙｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｎｅｓｓ）和低温响应元
件（ｌｏｗ－ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｎｅｓｓ）。Ⅲ组成员含
有干旱响应元件和防御及应激响应元件（ｄｅｆｅｎｓｅ
ａｎｄｓｔｒｅｓｓｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｎｅｓｓ），此外防御及应激响应元
件也存在于Ⅱ、Ⅳ组的很多成员中。在Ⅵ组的很多
成员中存在胚乳表达相关元件 （ｅｎｄｏｓｐｅｒｍ－
ｅｘｐｒｅｓｓｅｄｅｌｅｍｅｎｔ）。这预示着 ＺｍＣＢＳ１～ＺｍＣＢＳ３７
在响应外界胁迫过程中发挥着不同的调控作用。

２．５　ＺｍＣＢＳ基因表达模式分析
基于玉米发育过程中的转录组数据［２１］，分析

ＺｍＣＢＳ基因的组织表达特性。结果显示，Ⅰ组成员
ＺｍＣＢＳ１６，Ⅱ组 ＺｍＣＢＳ１５，以及Ⅲ组 ＺｍＣＢ２３和
ＺｍＣＢ３３在成熟的花粉中表达量明显高于其他组
织；而Ⅰ组 ＺｍＣＢＳ５和 ＺｍＣＢＳ１８，Ⅱ组 ＺｍＣＢＳ８、
ＺｍＣＢＳ２５、ＺｍＣＢＳ９和 ＺｍＣＢ２２，Ⅲ组 ＺｍＣＢＳ１和
ＺｍＣＢＳ１０及Ⅴ组ＺｍＣＢＳ１１在成熟的叶片中表达量
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最高；在胚中表达量最高的为Ⅱ组的 ＺｍＣＢＳ３、
ＺｍＣＢＳ９、ＺｍＣＢＳ１９和 ＺｍＣＢＳ２９，Ⅳ组的 ＺｍＣＢＳ３０，
及Ⅵ组的ＺｍＣＢＳ３２，这些基因都只含有１个ＣＢＳ结
构域；在茎（６～７节间）和花丝中表达量最高的为Ⅱ
组 ＺｍＣＢＳ３４和 Ⅰ 组 ＺｍＣＢＳ２６；另外，ＺｍＣＢＳ６、
ＺｍＣＢＳ２７、ＺｍＣＢＳ１４、ＺｍＣＢＳ２６和 ＺｍＣＢＳ３７在根、
节间、叶和花丝等营养器官中均具有较高的表达水

平（图２和图４）。上述 ＺｍＣＢＳ家族成员差异表达
模式表明，ＺｍＣＢＳ家族可能在调控玉米不同组织器
官发育过程中执行功能。

　　基于玉米受冷和热以及干旱和盐胁迫的转录
组数据［２２－２３］，对 ＺｍＣＢＳ家族基因进行分析。从图
５可以看出，除ＺｍＣＢＳ２６，其他成员的表达水平受热
胁迫后均有不同程度下调。ＺｍＣＢＳ３和 ＺｍＣＢＳ１４
受冷胁迫后表达水平明显增加（图５－Ａ）。干旱胁
迫明显上调了 ＺｍＣＢＳ２２和 ＺｍＣＢＳ１４基因的表达，
盐胁迫对 ＺｍＣＢＳ家族基因的影响不明显（图 ５－

Ｂ）。从这些结果推测，大多数 ＺｍＣＢＳ基因对热胁
迫更加敏感，少数基因在干旱和低温胁迫过程中发

挥功能。

３　结论与讨论

ＣＢＳ基因家族是由一类含有保守的 ＣＢＳ结构
域的ＣＤＣＰｓ构成，这类家族几乎存在于所有物种
中。到目前为止，对ＣＤＣＰｓ的研究主要集中在人类
或其他动物［２４－２６］。植物 ＣＤＣＰｓ报道较少，其主要
是通过与Ｔｒｘｓ相互作用来维持氧化还原稳态，但相
关作用机制仍需进一步探讨［３］。近年来，随着基因

组学和生物信息学的发展，相继从拟南芥、水稻、小

麦和大豆中鉴定出ＣＤＣＰｓ［１，１０，２７］。这些蛋白根据序
列中的其他结构域可进一步分成多个亚类：ＣＢＳＸ，
仅含单个ＣＢＳ结构域；ＣＢＳＤＵＦ２１，携带ＣＢＳ和１个
未知功能结构域（ＤＵＦ２１）；ＣＢＳＣｌＣ，ＣＢＳ＋ＣｌＣ；
ＣＢＳＰＰＲ，ＣＢＳ＋ＰＰＲ；ＣＢＳＣＢＳＰＢ，ＣＢＳ＋ＣＢＳ＋ＰＢ１；

—６４— 江苏农业科学　２０２４年第５２卷第４期



ＣＢＳＩＭＰＤＨ，ＣＢＳ＋ＩＭＰＤＨ等［１０，２７］。本研究中，从玉

米基因组中鉴定出３７个 ＣＢＳ基因，并分析了这些
ＣＤＣＰｓ的进化关系和保守结构域。基于上述的分类
方法，大致将其分为６类（图２）。分类结果没有发现
ＣＢＳＤＵＦ２１亚类的 ＣＤＣＰｓ存在，可能是因为玉米该
亚类成员在 ＢａｔｃｈＣＤ－Ｓｅａｒｃｈ验证 ＣＢＳ结构域中
被剔除。从基因结构上看，同一进化分支上的基因

内含子与外显子数量相近且结构组成相似，但内含

子长度和数量差异很大（图２），推测内含子的插入
可能促进了玉米 ＣＢＳ基因家族的进化［２８］。上述分

析结果推测，ＣＢＳ各成员间基因、蛋白序列和保守结
构域的差异驱动了ＣＢＳ基因家族功能的分化。

之前的研究显示，植物 ＣＢＳ家族基因在很多生
物过程中都发挥了重要功能，包括花药发育过程，

对生物和非生物胁迫的抗性［５，６，１１－１７］。一些 ＣＤＣＰｓ
的表达具有组织特异性，或者因植物受外界胁迫发

生变化。例如，ＡｔＣＢＳＸ１、ＡｔＣＢＳＸ２和 ＡｔＣＢＳＸ３在花
粉中 高 表 达，并 且 参 与 了 拟 南 芥 的 花 粉 发

育［５，１１－１２］。基于Ｗａｌｌｅｙ等的玉米转录组数据，可以
发现Ⅱ组 ＺｍＣＢＳ１５以及Ⅲ组 ＺｍＣＢ２３和 ＺｍＣＢ３３
在成熟的花粉中表达量明显高于其他组织（图４），
这暗示除 ＣＢＸ亚类成员外，ＣＢＳＣｌＣ和 ＣＢＳＣＢＳＰＢ
亚类成员也可能参与了玉米花粉发育过程。此外，

一些只含 ＣＢＳ结构域的成员（ＺｍＣＢＳ３、ＺｍＣＢＳ９、
ＺｍＣＢＳ１９、ＺｍＣＢＳ２９、ＺｍＣＢＳ３０和 ＺｍＣＢＳ３２）在胚
中表达量最高（图４），暗示它们在胚发育过程中可
能发挥功能。

研究表明，拟南芥受冷胁迫下，ＡｔＣＢＳＤＵＦ３、
ＡｔＣＢＳＣＬＣ７、ＡｔＣＢＳＣＢＳＰＢ４、ＡｔＣＢＳＣＢＳＰＢ５在根胁迫
２４ｈ时表达上调；在盐胁迫下，氧化胁迫诱导部分
ＣＢＳ基因在根部胁迫３ｈ时表达，而在芽中几乎所
有差异表达的ＣＢＳ基因在氧化胁迫下均上调表达；
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在干旱胁迫下，所有ＣＤＣＰｓ在根中不同时间点的表
达量相当，而在茎中几乎全部的ＣＤＣＰｓ在干旱胁迫
２４ｈ时表达上调［２７］。郭富烨等发现，小麦在５℃低
温下大多数ＣＢＳ基因表达量并没有明显的变化，但
是在 －１０、－２５℃下，ＴａＣＢＳ８ｓ、ＴａＣＢＳＣＢＳ１ｓ和
ＴａＣＢＳ１０ｓ表达量均有明显的升高［１］。本研究发现，

玉米Ｂ７３受外界胁迫后，只有少部分ＣＤＣＰｓ的表达
发生了显著改变，推测这与取样的时间和组织相

关。其中，ＺｍＣＢＳ３和ＺｍＣＢＳ１４的表达水平受冷胁
迫显著增加，ＺｍＣＢＳ２２和 ＺｍＣＢＳ１４的表达水平受
干旱胁迫显著增加（图５－Ａ和图５－Ｂ），暗示这些
基因在干旱和低温胁迫过程中发挥功能。此外启

动子元件分析结果显示，玉米 ＣＢＳ基因的启动子区
域存在多种与环境响应密切相关的调控元件（图

３），如茉莉酸甲酯、脱落酸、光、缺氧、干旱和低温等
响应元件［２９－３１］。这些结果都预示着ＺｍＣＢＳ基因可
能与生长发育和非生物胁迫响应相关基因的表达

调控有关。
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