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　　摘要：糖基转移酶基因通过催化植物体内化合物发生糖基化反应，改变这些化合物的生物活性和功能，进而影响
植物的生长发育。为探究毛果杨 ＧＴ４３家族基因在木聚糖主链合成中的作用，本研究以毛果杨为材料，对杨树 ＧＴ４３
基因家族成员进行生物信息学分析和基因表达研究。结果表明，毛果杨基因组中共鉴定到７个ＧＴ４３基因成员，依次
命名为 ＧＴ４３Ａ～ＧＴ４３Ｇ。其中，除 ＧＴ４３Ｆ外，其余 ６个家族成员均含有较完整的基因结构，１个共同的保守基序
（ｍｏｔｉｆ２），１个保守的三级结构域，且 Ｎ端存在１个或２个跨膜结构。系统发育分析发现，７个基因分别与拟南芥
ＩＲＸ９、ＩＲＸ９－Ｌ、ＩＲＸ１４、ＩＲＸ１４－Ｌ是同源基因，并且亲缘关系较近。顺式作用元件分析表明，ＧＴ４３基因家族成员主要含
光响应元件、逆境胁迫相关元件以及激素响应相关元件。此外，除ＧＴ４３Ｆ、ＧＴ４３Ｇ外，其余５个基因主要在茎木质部中
表达水平较高，表明ＧＴ４３基因在杨树木质部形成过程中起着重要作用。综上，本研究分析了毛果杨 ＧＴ４３基因家族
特征，其结果可为后续ＧＴ４３基因家族参与木聚糖主链的合成研究提供理论基础。
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　　植物细胞壁是植物细胞组织内的一种重要且
复杂的结构，它不仅维持着细胞的形状和机械特

性，还承载着保护和支撑的双重作用。这一结构主

要由纤维素、半纤维素以及木质素构成，它们共同

形成了木质纤维素复合物。木质纤维素作为一种

宝贵的可再生资源，对于生产生物燃料和创造高附

加值商品具有重大的意义。半纤维素占植物生物

质的 ２５％ ～３０％，是细胞壁的支撑和框架物质之
一，它在维持细胞壁结构和功能方面发挥了重要作

用［１－３］。半纤维素是一种存在多种结构和组分的聚

糖，其主要种类有木葡聚糖（ｘｙｌｏｇｌｕｃａｎ）、木聚糖
（ｘｙｌａｎ）、甘露聚糖（ｍａｎｎａｎ）和 β－（１，３；１，４）－葡
聚糖（β－ｇｌｕｃａｎ），在不同植物中以及同一植物不同
生长时期，其结构和组分也会有所变化，而了解这

种差异和结构组成将十分有利于人类对半纤维素

这一巨大可持续资源进行利用［４－５］。在双子叶植物

和草本植物中，木聚糖是植物细胞壁中半纤维素的

主要成分［４－６］。适度降低合成木聚糖的糖基转移酶

的表达量会使植物中木聚糖和木质素含量减少，但

植物的正常生长并不会受到影响，纤维素含量反而

增加，生物量也保持不变。纤维素是造纸和生物质

燃烧的目的产物，可见木聚糖的生物合成调控对造

纸和生物质燃料具有重要影响［７－９］。

糖基转移酶（ｇｌｙｃｏｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，ＧＴ）是一类能
够形成天然糖苷键的酶，这些酶通过催化植物体内

各种化合物的糖基化反应，改变这些化合物的生物

活性和功能［１０－１１］。糖基转移酶在植物的许多生物

学过程中都起着至关重要的作用，它们不仅参与了

细胞壁成分的合成，还在植物的防御反应、次生代

谢、解毒反应、信号转导以及植物激素平衡等方面

发挥了关键作用。这些酶通过调节不同的生化途

径，确保植物能够适应各种环境变化，并维持其正

常生长和发育［１２－２０］。研究表明，在真核生物中，糖

基转移酶通过以核苷糖为供体分子，催化糖分子之

间糖苷键的形成，从而参与木聚糖的生物合成。这

类酶通过特定的催化机制，确保糖分子准确连接，

从而形成复杂的木聚糖结构［７－８，２１］。这一过程对于

植物细胞壁的形成和功能至关重要，进一步揭示了

糖基转移酶在真核生物糖分代谢中的关键角色。其

中糖基转移酶 ＧＴ４３家族被证实参与木聚糖主链生
物合成［２２］。在双子叶植物拟南芥中，研究发现４个
ＧＴ４３基因成员，即ＩＲＸ９、ＩＲＸ９－Ｌ、ＩＲＸ１４和ＩＲＸ１４－
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Ｌ，均定位于高尔基体，这些基因在花序和茎秆中特
异表达，共同参与了木聚糖骨架的延长［２３－２５］。对其

突变体分析后发现，ｉｒｘ９突变体植物矮小、分枝多而
且无明显主茎［２４－２５］。ｉｒｘ１４突变体的发育与野生型
相当，总体形态的差异微小；茎更薄更短，长角果发

育较差的种子数较少，虽然木聚糖含量也有降低，

但相比ｉｒｘ９突变体并不明显［２６］。在水稻中发现１２
个ＧＴ４３基因成员，均定位于高尔基体中［２７］。其中

ＯｓＧＴ４３Ａ和 ＯｓＧＴ４３Ｅ是参与木聚糖主链生物合成
的ＩＲＸ９的功能同源物，能够将ｉｒｘ９突变体茎的机械
强度恢复到野生型水平，挽救 ｉｒｘ９突变引起的血管
塌陷表型，且使木糖含量恢复到野生型的 ８０％左
右。ＯｓＧＴ４３Ｊ是 ＩＲＸ１４的功能同源物，能够回补
ｉｒｘ１４突变体的表型，包括茎机械强度、血管形态、木
聚糖含量、木聚糖链长度和木糖转移酶活性等［２８］。

杨树（ＰｏｐｕｌｕｓＬ．）作为具有经济和生态效益的
多年生木本植物，其生物量丰富，再生能力强，是重

要的造林经济树种［２９］，杨树的木材具有好加工、浅

材色、低密度、无味、用途广等优点，其木材也是化

石资源中聚合物、糖、碳和能源的替代来源，还可用

于制造天然和合成纤维的原材料、纳米纤维素以及

制造不同产品的固体材料［４，９］。随着杨树基因组序

列的发表，杨树已成为研究木本植物基因工程的模

式树种，探索杨树木聚糖合成相关基因对木材性能

和遗传改良木材等方面具有重要意义［３０］。目前，在

水稻和拟南芥中有关木聚糖合成相关基因的研究

较多，但在木本植物中的研究较少。本研究通过对

毛果杨 ＧＴ４３基因家族进行生物信息学分析，并探
究ＧＴ４３基因在杨树不同组织部位的表达模式，全面
阐述该基因家族的基本特征，以期为后续揭示杨树木

聚糖的生物合成与调控分子机制提供理论参考。

１　材料与方法

１．１　杨树ＧＴ４３家族基因序列的获得
试验于２０２３年９月在华南农业大学林学与风

景园林学院实验室开展。通过植物基因组数据库获

得毛果杨的基因组文件；根据拟南芥ＧＴ４３基因序列，
通过ＢＬＡＳＴ搜索比对毛果杨ＧＴ４３家族的蛋白质序
列；利用ＭＥＭＥ软件识别毛果杨ＧＴ４３家族蛋白序列
中的保守结构域，以排除假阳性序列。将毛果杨

ＧＴ４３家族基因序列命名为ＧＴ４３Ｎ（Ｎ为字母）。根据
ＧＴ４３基因的氨基酸序列，利用在线网站 ＰｒｏｔＰａｒａｍ
ｔｏｏｌ（ｈｔｔｐｓ：／／ｗｅｂ．ｅｘｐａｓｙ．ｏｒｇ／ｐｒｏｔｐａｒａｒｍ／）获得 ＧＴ４３

基因的蛋白理化性质等相关信息。

１．２　系统进化树的构建
在植物基因组数据库中下载拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ

ｔｈａｌｉａｎａ）、小立碗藓（Ｐｈｙｓｃｏｍｉｔｒｉｕｍｐａｔｅｎｓ）、水稻
（Ｏｒｙｚａｓａｔｉｖａ）、桉树 （Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓｒｏｂｕｓｔａ）、卷柏
（Ｓｅｌａｇｉｎｅｌｌａｔａｍａｒｉｓｃｉｎａ）、小麦（Ｔｒｉｔｉｃｕｍａｅｓｔｉｖｕｍ）、
二穗 短 柄 草 （Ｂｒａｃｈｙｐｏｄｉｕｍ ｄｉｓｔａｃｈｙｏｎ）、棉 花
（Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍｈｉｒｓｕｔｕｍ）的基因组数据，将其与毛果杨
ＧＴ４３基因家族蛋白序列通过 ＭＥＧＡ１１．０软件比
对，使用最大似然法分析后确定最佳模型为

ＪＴＴ＋Ｇ，并用其构建系统发育树。基于这一进化模
型，构建８个物种之间的系统发育树，并进行１０００
次重复。

１．３　毛果杨ＧＴ４３家族基因结构分析
在毛果杨和拟南芥 ＧＦＦ３文件中提取 ＧＴ４３家

族基因结构信息，利用在线程序 ＧｅｎｅＳｔｒｕｃｔｕｒｅ
ＤｉｓｐｌａｙＳｅｒｖｅｒ（ＧＳＤＳ）（ｈｔｔｐｓ：／／ｇｓｄｓ．ｃｂｉ．ｐｋｕ．ｅｄｕ．
ｃｎ）对其内含子－外显子进行可视化分析。
１．４　保守结构域分析和蛋白结构预测

通过在线工具 ＭＥＭＥ（ｈｔｔｐｓ：／／ｍｅｍｅ－ｓｕｉｔｅ．
ｏｒｇ／ｍｅｍｅ／ｔｏｏｌｓ／ｍｅｍｅ）检测毛果杨 ＧＴ４３基因的保
守ｍｏｔｉｆ。保守结构区利用 ＤＮＡＭＡＮ进行分析。蛋
白结构通过 ＰＲＯＴＴＥＲ网站（ｈｔｔｐｓ：／／ｗｌａｂ．ｅｔｈｚ．ｃｈ／
ｐｒｏｔｔｅｒ／ｓｔａｒｔ）进行预测。
１．５　三级结构预测

利用在线软件 ＳＷＩＳＳ－ＭＯＤＥＬ（ｈｔｔｐｓ：／／
ｓｗｉｓｓｍｏｄｅｌ．ｅｘｐａｓｙ．ｏｒｇ／）基因蛋白序列的三级结构，
对ＧＴ４３共同保守结构区进行分析。
１．６　顺式作用元件预测和Ｋａ／Ｋｓ计算

利 用 在 线 软 件 ＰｌａｎｔＣＡＲＥ （ｈｔｔｐｓ：／／
ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ．ｐｓｂ． ｕｇｅｎｔ． ｂｅ／ｗｅｂｔｏｏｌｓ／ｐｌａｎｔｃａｒｅ／
ｈｔｍｌ／）选取基因上游２０００ｂｐ序列片段，分析 ＧＴ４３
家族基因成员中启动子顺式作用元件。利用ＴＢｔｏｏｌｓ
的ＳｉｍｐｌｅＫａ／ＫｓＣａｌｃｕｌａｔｏｒ功能计算Ｋａ／Ｋｓ值。
１．７　毛果杨ＧＴ４３基因表达分析

使用转录组表达数据分析 ＧＴ４３基因在不同部
位（根、茎、新叶、老叶、木质部和韧皮部）的表达模

式。显示表达的热图使用对数函数ｌｇ转换的ＦＰＫＭ
值生成，结果采用ＴＢｔｏｏｌｓ软件以热图形式呈现。

２　结果与分析

２．１　ＧＴ４３基因成员及理化性质
在拟南芥数据库中下载拟南芥 ＧＴ４３蛋白并与
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毛果杨基因组蛋白信息进行 ＢＬＡＳＴＰ比对，鉴定获
得７个毛果杨 ＧＴ４３基因（ＧＴ４３Ａ～ＧＴ４３Ｇ）。理化
性质分析结果（表１）表明，ＧＴ４３蛋白的氨基酸长度
在 ２２１～５１０个 之 间，分 子 量 在 ２４６９１．１７～
５７３３１．８２ｕ之间；７个基因的等电点（ＰＩ）各不相

同，其中ＧＴ４３Ｄ为酸性蛋白（ＰＩ＜７），其余６个为碱
性蛋白（ＰＩ＞７）。不稳定系数介于４７９２～７０．８２之
间，均为不稳定蛋白（不稳定系数＞４０）。ＧＴ４３蛋
白均为亲水性蛋白（亲水性平均值＜０）。

表１　毛果杨ＧＴ４３基因编码蛋白的理化性质

名称 基因ＩＤ 氨基酸数

（ａａ）
分子量

（ｕ） 等电点 脂肪指数 不稳定系数
亲水性

平均值

ＧＴ４３Ａ Ｐｏｔｒｉ．００６Ｇ１３１０００．ｖ４．１ ３５９ ４０３１６．２５ ８．９８ ８７．６６ ６４．０４ －０．３３４

ＧＴ４３Ｂ Ｐｏｔｒｉ．０１６Ｇ０８６４００．ｖ４．１ ３５７ ４０１５８．９３ ８．８５ ８３．８１ ６１．２５ －０．３５５

ＧＴ４３Ｃ Ｐｏｔｒｉ．００７Ｇ０４７５００．ｖ４．１ ５１０ ５７３３１．８２ ９．２７ ８５．９６ ５２．７３ －０．２９３

ＧＴ４３Ｄ Ｐｏｔｒｉ．００５Ｇ１４１５００．ｖ４．１ ５０４ ５６６１４．３６ ２．６６ ８６．８１ ５６．６４ －０．２８１

ＧＴ４３Ｅ Ｐｏｔｒｉ．００２Ｇ１０７３００．ｖ４．１ ３９５ ４５３５３．７８ ９．５３ ８６．０８ ４７．９２ －０．３１９

ＧＴ４３Ｆ Ｐｏｔｒｉ．０１８Ｇ０３９９００．ｖ４．１ ２２１ ２４６９１．１７ ８．９１ ７７．１５ ７０．８２ －０．１７５

ＧＴ４３Ｇ Ｐｏｔｒｉ．００６Ｇ２４０２００．ｖ４．１ ２４０ ２６１９７．７７ ９．０７ ８７．２９ ４８．４９ －０．０９９

２．２　ＧＴ４３基因系统进化树分析
为探索毛果杨ＧＴ４３基因家族与其他陆地植物

ＧＴ４３基因的进化关系，本研究选取苔藓植物小立碗
藓、草类植物二穗短柄草、双子叶植物桉树、经济作

物棉花、蕨类植物卷柏以及禾本科植物小麦、水稻

的ＧＴ４３蛋白，采用最大似然法（ＭＬ）构建系统发育
树，依据进化距离分为３个不同的分支（图１），分别
是以拟南芥 ＩＲＸ９为主的分支、拟南芥 ＩＲＸ９Ｌ为主
的分支以及拟南芥 ＩＲＸ１４／ＩＲＸ１４Ｌ为主的分支。毛
果杨、桉树和拟南芥等双子叶植物的亲缘关系最近，
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聚类在１个分支中；而单子叶植物聚类在另外１个
分支，其中小麦和水稻都为禾本科植物，两者亲缘

关系贴近；而苔藓和蕨类植物的亲缘关系最远，聚

类在单独的分支上。在毛果杨中，与木糖转移酶功

能相关的基因在进化过程中显示出与其他生物种

类中同源基因的保守特征。

２．３　ＧＴ４３基因结构分析
利用ＧｅｎｅＳｔｒｕｃｔｕｒｅＤｉｓｐｌａｙＳｅｒｖｅｒ软件，分析毛

果杨和拟南芥中１１个 ＧＴ４３基因序列中内含子、外

显子、５′ＵＴＲ和３′ＵＴＲ的分布情况，结果（图２）显
示，拟南芥的 ＧＴ４３基因和毛果杨同源基因的基因
结构中外显子与内含子分布相似，但相较拟南芥

ＧＴ４３基因结构，同一分支上的毛果杨 ＧＴ４３基因长
度更长，内含子长度也更长。

２．４　ＧＴ４３蛋白序列结构分析和保守结构鉴定
利 用 ＴＭＨＭＭ 软 件 （ｈｔｔｐｓ：／／ｓｅｒｖｉｃｅｓ．

ｈｅａｌｔｈｔｅｃｈ．ｄｔｕ．ｄｋ／）预测毛果杨 ７个 ＧＴ４３基因成
员的蛋白结构（图３）发现，ＧＴ４３Ａ和ＧＴ４３Ｂ相似性
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较高，ＧＴ４３Ｃ和ＧＴ４３Ｄ相似性较高，都存在跨膜区结
构。ＧＴ４３Ｅ和ＧＴ４３Ｇ也存在跨膜区，但是 ＧＴ４３Ｆ不
存在跨膜区结构，猜测可能是没有功能的假基因［９］。

　　通过ＭＥＭＥ软件分析ＧＴ４３基因的１０个基序，
结果（图４）显示，不同分支上的毛果杨ＧＴ４３基因之
间的ｍｏｔｉｆ存在差异，而同一分支上的 ｍｏｔｉｆ非常相
近，这与进化树和基因结构保持一致。其中ＧＴ４３Ａ～
ＧＴ４３Ｅ基因都包含 ｍｏｔｉｆ１和 ｍｏｔｉｆ２，且分布顺序一

致。其中ＧＴ４３Ａ和ＧＴ４３Ｂ保守基序分布高度相似，
从Ｎ端到Ｃ端依次为ｍｏｔｉｆ４、ｍｏｔｉｆ２、ｍｏｔｉｆ１０、ｍｏｔｉｆ１、
ｍｏｔｉｆ３、ｍｏｔｉｆ５、ｍｏｔｉｆ６；ＧＴ４３Ｃ和 ＧＴ４３Ｄ保守基序分
布高度相似，从 Ｎ端到 Ｃ端依次为 ｍｏｔｉｆ８、ｍｏｔｉｆ７、
ｍｏｔｉｆ２、ｍｏｔｉｆ１０、ｍｏｔｉｆ１、ｍｏｔｉｆ６、ｍｏｔｉｆ５、ｍｏｔｉｆ３、ｍｏｔｉｆ９；
ＧＴ４３Ｅ与 ＧＴ４３Ａ、ＧＴ４３Ｂ相似，只是缺少 ｍｏｔｉｆ４和
ｍｏｔｉｆ６。而ＧＴ４３Ｆ和ＧＴ４３Ｇ则没有相同的保守结构
域，表明它们可能不发挥作用。

２．５　ＧＴ４３基因三级结构预测
基因的蛋白质三级结构就是一条多肽链折叠

形成的空间结构。通过 ＳＷＩＳＳ－ＭＯＤＥＬ软件对毛
果杨ＧＴ４３蛋白氨基酸序列的三级结构域进行在线
预测（图５）发现，除 ＧＴ４３Ｆ之外，６个 ＧＴ４３基因都
包含 １个共同的结构，并且位置和上述 ｍｏｔｉｆ２、
ｍｏｔｉｆ１保守基序的区域高度重合。
２．６　ＧＴ４３基因启动子元件分析

启动子是一个基因起始序列片段，负责启动基

因转录。它由多个顺式作用元件组成，是调控基因

表达的关键。对毛果杨 ＧＴ４３基因起始密码子上游
２０００ｂｐ的序列片段进行顺式作用元件分析（表２）

发现，ＧＴ４３Ｆ不存在起始密码子上游片段（后续没
有对ＧＦ４３Ｆ的顺式作用原件进行分析）。其余基因
除基础元件和部分功能不明的元件外，共筛选出

１６５个元件。光响应元件占比最大，共 ８２个
（４９７０％），其次是激素类响应元件４９个（２９．７０％）、
非生物胁迫相关元件２３个（１３．９４％）、蛋白结合位
点元件１１个（６．６７％）（图６）。其中激素响应相关
的顺式作用元件主要包括脱落酸响应元件

（ＡＢＲＥ）、茉莉酸响应元件（ＴＧＡＣＧ－ｍｏｔｉｆ、ＣＧＴＣＡ－
ｍｏｔｉｆ）、赤霉素响应元件（ＴＡＴＣ－ｂｏｘ、Ｐ－ｂｏｘ）以及
水杨酸响应元件（ＴＣＡ－ｅｌｅｍｅｎｔ），说明 ＧＴ４３家族
基因可能通过多种激素交叉影响在毛果杨生长发
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育中发挥作用。生物胁迫相关的顺式作用元件主

要有无氧诱导相关元件（ＡＲＥ）、低温诱导相关元件
（ＬＴＲ）、干旱诱导相关元件（ＭＢＳ）及防御和应激响
应元件（ＴＣ－ｒｉｃｈｒｅｐｅａｔｓ），表明 ＧＴ４３家族基因可
以通过多种途径响应非生物胁迫。

２．７　ＧＴ４３串联重复基因分析
在遗传学中，Ｋａ／Ｋｓ表示２个蛋白编码基因的

非同义替换率（Ｋａ）和同义替换率（Ｋｓ）之间的比
例［３１］。较高的Ｋａ／Ｋｓ可能表明基因在进化过程中
经历了功能上的重要变化，而较低的 Ｋａ／Ｋｓ可能表
明基因在进化过程中具有保守的功能。为了明确

毛果杨ＧＴ４３基因家族成员的进化选择模式，计算
了ＧＴ４３的Ｋａ／Ｋｓ（表３），其比值均小于１，表明杨树
ＧＴ４３基因家族成员都为纯化选择，在进化过程中
保守。

２．８　ＧＴ４３在杨树不同组织部位的表达模式
为探讨 ＧＴ４３基因在毛果杨生长发育中的作

用，本研究使用毛果杨不同组织部位的转录组数

据，分析ＧＴ４３基因在毛果杨不同组织部位的表达
量。在上述对 ＧＴ４３基因的蛋白结构分析时发现，
ＧＴ４３Ｆ可能是一个不发挥作用的假基因，且在转录
组数据中并没有发现 ＧＴ４３Ｆ的数据，后续没有对
ＧＴ４３Ｆ进行表达量分析。其余基因的表达量结果
（图７）显示，ＧＴ４３Ｇ基因在茎部表达量最高，其次是
在新叶中，在其他组织部位表达量较低或不表达；

其余５个ＧＴ４３基因主要在茎中表达，在木质部中
表达量最高。其中，ＧＴ４３Ｅ基因在木质部表达量最
高，其次是在韧皮部中；ＧＴ４３Ｄ基因除在木质部表
达之外，在根中也存在少量表达；ＧＴ４３Ａ和 ＧＴ４３Ｂ

只在木质部特异表达，在其他组织部位表达量

极低。

３　讨论与结论

木聚糖是决定硬木树种木材性能的主要化合

物之一，是植物次生细胞壁的主要组成结构，其严

重缺乏会导致植物茎部机械强度薄弱和木质部维

管组织塌陷从而形成不规则木质部 （ｉｒｘ）表
型［３２－３３］。目前，在拟南芥［３４］、水稻［３５］、竹子［３６］等

多种模式植物中均有关于 ＧＴ４３基因的研究。然
而，关于木本植物杨树中 ＧＴ４３基因家族的系统分
析仍然较少。本研究根据 ＧＴ４３基因家族成员的理
化性质、基因结构、蛋白质结构、启动子顺式作用元

件以及不同组织中的表达量进行了深入分析。

在毛果杨基因组中，得到了７个 ＧＴ４３基因，理
化性质分析发现，７个ＧＴ４３蛋白大部分是碱性蛋白
且蛋白稳定性均较差，全都属于亲水性蛋白。系统

进化分析发现，不同分支的成员进化关系差异较

大，但属于同一进化分支的杨树 ＧＴ４３和拟南芥
ＧＴ４３基因家族成员的亲缘关系相比其他陆地植物最
为相近，杨树共分为３个不同的分支，分别是ＧＴ４３Ａ、
ＧＴ４３Ｂ（ＩＲＸ９同源）和 ＧＴ４３Ｅ、ＧＴ４３Ｆ、ＧＴ４３Ｇ（ＩＲＸ９Ｌ
同源）以及 ＧＴ４３Ｃ、ＧＴ４３Ｄ（ＩＲＸ１４／ＩＲＸ１４Ｌ同源），与
拟南芥的功能团分支一样，表明在杨树中ＧＴ４３基因
可能具有拟南芥 ＧＴ４３基因相似的功能。通过基因
的结构、蛋白结构和ｍｏｔｉｆ分析发现，ＧＴ４３Ｆ基因在结
构和保守结构域与其他 ６个基因不同，初步怀疑
ＧＴ４３Ｆ基因在木聚糖的合成过程中不起作用。但其
余６个基因的基因结构和保守基序结构都是相似的，
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表２　ＧＴ４３家族基因启动子顺式作用元件

作用元件 序列 功能 数量

Ｂｏｘ４ ＡＴＴＡＡＴ 参与光响应性的保守ＤＮＡ模块的一部分 ２８

ＥＲＥ ＡＴＴＴＴＡＡＡ 乙烯响应元件 １６

ＡＲＥ ＡＡＡＣＣＡ 无氧诱导所必需的 １０

ＡＢＲＥ ＡＣＧＴＧ 参与脱落酸反应 １０

Ｇ－ｂｏｘ ＣＡＣＧＴＣ 顺式作用调节元件涉及光响应性 ７

ＬＴＲ ＣＣＧＡＡＡ 参与低温反应 ６

ＴＣＴ－ｍｏｔｉｆ ＴＣＴＴＡＣ 光响应元件的一部分 ６

ＧＴ１－ｍｏｔｉｆ ＧＧＴＴＡＡ 光响应元件 ５

ＴＧＡＣＧ－ｍｏｔｉｆ ＴＧＡＣＧ 参与了ＭｅＪＡ反应 ５

ＣＧＴＣＡ－ｍｏｔｉｆ ＣＧＴＣＡ 参与了ＭｅＪＡ反应 ５

ＭＢＳ ＣＡＡＣＴＧ 参与干旱诱导 ４

ＭＲＥ ＡＡＣＣＴＡＡ 参与光反应性的ＭＹＢ结合位点 ４

ＡＴ１－ｍｏｔｉｆ ＡＡＴＴＡＴＴＴＴＴＴＡＴＴ 光响应模块的一部分 ４

ｃｈｓ－ＣＭＡ１ａ ＴＴＡＣＴＴＡＡ 光响应元件的一部分 ４

ＴＧＡ－ｅｌｅｍｅｎｔ ＡＡＣＧＡＣ 生长素响应元件 ４

ＡＴ－ｒｉｃｈｅｌｅｍｅｎｔ ＡＴＡＧＡＡＡＴＣＡＡ 富含ＡＴ的ＤＮＡ结合蛋白（ＡＴＢＰ－１）的结合位点 ３

ＴＣ－ｒｉｃｈｒｅｐｅａｔｓ ＧＴＴＴＴＣＴＴＡＣ 参与防御和压力反应 ３

Ｌ－ｂｏｘ ＡＴＣＣＣＡＣＣＴＡＣ 光响应元件的一部分 ３

Ｉ－ｂｏｘ ＡＧＡＴＡＡＧＧ 光响应元件的一部分 ３

ＧＡＴＡ－ｍｏｔｉｆ ＧＡＴＡＧＧＡ 光响应元件的一部分 ３

ＡＥ－ｂｏｘ ＡＧＡＡＡＣＴＴ 光响应元件的一部分 ３

ＴＣＡ－ｅｌｅｍｅｎｔ ＣＣＡＴＣＴＴＴＴＴ 参与水杨酸反应 ３

Ｐ－ｂｏｘ ＣＣＴＴＴＴＧ 赤霉素反应元件 ３

Ｏ２－ｓｉｔｅ ＧＡＴＧＡ（Ｃ／Ｔ）（Ａ／Ｇ）ＴＧ（Ａ／Ｇ） 玉米醇溶蛋白代谢调节的顺式作用调节元件 ２

ＣＣＡＡＴ－ｂｏｘ ＣＡＡＣＧＧ ＭＹＢＨｖ１结合位点 ２

ｃｈｓ－ＣＭＡ２ａ ＴＣＡＣＴＴＧＡ 光响应元件的一部分 ２

ＴＣＣＣ－ｍｏｔｉｆ ＴＣＴＣＣＣＴ 光响应元件的一部分 ２

ＡＴＣＴ－ｍｏｔｉｆ ＡＡＴＣＴＡＡＴＣＣ 参与光响应性的保守ＤＮＡ模块的一部分 ２

ＡＣＥ ＣＴＡＡＣＧＴＡＴＴ 参与光响应的顺式作用元件 ２

ＡｕｘＲＲ－ｃｏｒｅ ＧＧＴＣＣＡＴ 顺式作用调节元件参与生长素反应 ２

ＨＤ－Ｚｉｐ３ ＧＴＡＡＴ（Ｇ／Ｃ）ＡＴＴＡＣ 蛋白质结合位点 １

ｃｉｒｃａｄｉａｎ ＣＡＡＡＧＡＴＡＴＣ 参与昼夜节律控制的顺式作用调节元件 １

ＣＡＴ－ｂｏｘ ＧＣＣＡＣＴ 与分生组织表达相关的顺式作用调控元件 １

ＢｏｘⅢ ａｔＣＡＴＴＴＴＣＡＣｔ 蛋白质结合位点 １

Ｓｐ１ ＧＧＧＣＧＧ 光响应元件 １

Ｇａｐ－ｂｏｘ ＣＡＡＡＴＧＡＡ（Ａ／Ｇ）Ａ 光响应元件的一部分 １

ＧＡ－ｍｏｔｉｆ ＡＴＡＧＡＴＡＡ 光响应元件的一部分 １

ＣＡＧ－ｍｏｔｉｆ ＧＡＡＡＧＧＣＡＧＡＣ 光响应元件的一部分 １

ＴＡＴＣ－ｂｏｘ ＴＡＴＣＣＣＡ 赤霉素反应元件 １

说明杨树ＧＴ４３基因在进化上是保守的，串联重复基
因分析表明 ＧＴ４３基因均为纯化选择也证明了这一
点。顺式作用元件通常能够预测其在植物生长发育

和适应环境胁迫过程中的重要作用。分析结果表明，

ＧＴ４３基因的启动子区域不仅有光响应相关顺式作用
元件，还具有激素响应以及非生物胁迫响应相关的元

件，表明ＧＴ４３基因的表达可能主要受光照和激素的
调控。同时，其在杨树应对逆境胁迫过程中也发挥重
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表３　毛果杨ＧＴ４３基因的Ｋａ／Ｋｓ

ＩＤ Ｋａ Ｋｓ Ｋａ／Ｋｓ

Ｐｏｔｒｉ．００２Ｇ１０７３００－Ｐｏｔｒｉ．００５Ｇ１４１５００ ０．７６９２０２ ３．６５８２７６ ０．２１０２６４

Ｐｏｔｒｉ．０１６Ｇ０８６４００－Ｐｏｔｒｉ．００６Ｇ１３１０００ ０．０５８３６８ ０．３０１１６４ ０．１９３８０８

Ｐｏｔｒｉ．００７Ｇ０４７５００－Ｐｏｔｒｉ．００５Ｇ１４１５００ ０．０６８８８３ ０．３４７６８９ ０．１９８１１７

Ｐｏｒｔｉ．００６Ｇ１３１０００－Ｐｏｔｒｉ．００６Ｇ２４０２００ ０．４７９５２８ ２．５９９６６８ ０．１８４４５７

要作用。这些顺式元件的存在暗示了 ＧＴ４３基因在
调节植物对环境变化的反应和维持正常生长发育方

面具有多重功能。

通过转录组数据中基因表达量的分析，进一步了

解了ＧＴ４３基因在杨树生长发育过程中的具体表达
模式。发现ＧＴ４３基因具有明显的组织特异性，均在
茎中表达，其中５个基因在木质部中的表达量最高。
已有研究表明，适量下调杨树ＧＴ４３Ｂ和ＧＴ４３Ｃ基因
的表达量，会导致杨树木质部细胞壁变薄，木聚糖含

量和链长减少，糖化效率增加［９，３２］。因此，推测杨树

ＧＴ４３基因是次生细胞壁中影响木聚糖合成的关键因
素，从而影响着植物的生长发育和木材材性。然而，

杨树生长发育过程中 ＧＴ４３基因的具体功能及其分
子调控机制仍需进一步深入研究。本研究结果将为

探究杨树ＧＴ４３基因的作用机制提供理论基础。
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［２７］万　峰．水稻糖基转移酶ＧＴ４３基因家族生物信息学分析及遗

传转化研究［Ｄ］．长春：吉林农业大学，２０１７．

［２８］ＬｅｅＣＨ，ＴｅｎｇＱ，ＺｈｏｎｇＲＱ，ｅｔａｌ．Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｒｏｌｅｓｏｆｒｉｃｅ

ｇｌｙｃｏｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅｆａｍｉｌｙＧＴ４３ｉｎｘｙｌａｎｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ

Ｓｉｇｎａｌｉｎｇ＆Ｂｅｈａｖｉｏｒ，２０１４，９（１）：ｅ２７８０９．

［２９］ＹａｎｇＧ，ＣａｏＷ Ｑ，ＬｉｕＤＸ，ｅｔａｌ．Ｇｒｏｗｔｈａｎｄｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎｂａｓｅｄｏｎｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ－ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌｍｏｄｅｌＧｒｅｅｎＬａｂｆｏｒ

ｐｏｐｌａｒ（Ｓａｌｉｃａｃｅａｅ）［Ｊ］．ＡｆｒｉｃａｎＪｏｕｒｎａｌｏｆＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌＲｅｓｅａｒｃｈ，

２０１１，６（１３）：３０７１－３０７７．

［３０］ＰｌｏｍｉｏｎＣ，ＬｅｐｒｏｖｏｓｔＧ，ＳｔｏｋｅｓＡ．Ｗｏｏｄｆｏｒｍａｔｉｏｎｉｎｔｒｅｅｓ［Ｊ］．

ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２００１，１２７（４）：１５１３－１５２３．

［３１］ＨｕｒｓｔＬＤ．ＴｈｅＫａ／Ｋｓ ｒａｔｉｏ：ｄｉａｇｎｏｓｉｎｇｔｈｅｆｏｒｍ ｏｆｓｅｑｕｅｎｃｅ

ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ［Ｊ］．ＴｒｅｎｄｓｉｎＧｅｎｅｔｉｃｓ，２００２，１８（９）：４８６．

［３２］ＬｅｅＣＨ，ＴｅｎｇＱ，ＺｈｏｎｇＲＱ，ｅｔａｌ．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒｄｉｓｓｅｃｔｉｏｎｏｆｘｙｌａｎ

ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｄｕｒｉｎｇｗｏｏｄｆｏｒｍａｔｉｏｎｉｎｐｏｐｌａｒ［Ｊ］．ＭｏｌｅｃｕｌａｒＰｌａｎｔ，

２０１１，４（４）：７３０－７４７．

［３３］ＢｒｏｗｎＤＭ，ＧｏｕｂｅｔＦ，ＷｏｎｇＶＷ，ｅｔａｌ．Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆｆｉｖｅｘｙｌａｎ

ｓｙｎｔｈｅｓｉｓｍｕｔａｎｔｓｒｅｖｅａｌｓｎｅｗｉｎｓｉｇｈｔｉｎｔｏｔｈｅｍｅｃｈａｎｉｓｍｓｏｆｘｙｌａｎ

ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＪｏｕｒｎａｌ，２００７，５２（６）：１１５４－１１６８．
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ｒｏｌｅｓｉｎｘｙｌａｎｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ［Ｊ］．ＦｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１３，４：

８３．
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ａｎａｌｙｓｉｓｏｆｔｈｅｇｌｙｃｏｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅＧＴ４３ｆａｍｉｌｙｍｅｍｂｅｒｓｉｎｂａｍｂｏｏ

ｒｅｖｅａｌｔｈｅｉｒｐｏｔｅｎｔｉａｌｆｕｎｃｔｉｏｎｉｎｘｙｌａｎｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｄｕｒｉｎｇｒａｐｉｄ

ｇｒｏｗｔｈ［Ｊ］．ＢＭＣＧｅｎｏｍｉｃｓ，２０２１，２２（１）：８６７．

侯　哲，姜正之，沈　萍，等．亮叶月季叶绿体基因组密码子偏好性分析［Ｊ］．江苏农业科学，２０２５，５３（７）：３８－４４．

ｄｏｉ：１０．１５８８９／ｊ．ｉｓｓｎ．１００２－１３０２．２０２５．０７．００５

亮叶月季叶绿体基因组密码子偏好性分析

侯　哲１，姜正之２，沈　萍１，黄长兵１

（１．苏州农业职业技术学院园林工程学院，江苏苏州２１５００８；２．苏州市华冠园创园艺科技有限公司，江苏苏州 ２１５５００）

　　摘要：本研究选取亮叶月季叶绿体基因组的５８条ＣＤＳ蛋白编码基因序列作为研究对象，进行了密码子偏好性的
分析。使用ＣｏｄｏｎＷ１．４．２和ＥＭＢＯＳＳ软件对亮叶月季的密码子碱基组成进行分析，得到ＧＣ、ＥＮＣ、ＲＳＣＵ等参数，基
于这些参数，用Ｏｒｉｇｎ、ＳＰＳＳ等软件进行中性绘图分析、ＰＲ２－ｐｌｏｔ分析、ＥＮＣ－ｐｌｏｔ分析和相关性分析，并选出最优密
码子。结果表明，亮叶月季叶绿体基因组密码子不同碱基位置的ＧＣ含量顺序分别为ＧＣ１（４６．３８％）＞ＧＣ２（３９．６３％）＞

ＧＣ３（２５．０８％），说明亮叶月季密码子优先使用以Ａ或Ｔ结尾的碱基；中性绘图分析结果显示，ＧＣ１２与ＧＣ３的相关性不

显著，密码子第３位上的碱基构成可能与第１、２位上的不同，可以推断出密码子的偏好性主要受自然选择的影响；
ＥＮＣ－ｐｌｏｔ分析结果显示，绝大多数基因在标准曲线的下方，表明ＥＮＣ的实际值与ＥＮＣ的预期值之间存在一定距离，
可以看出密码子偏好性不仅受到突变压力的影响，还受到选择压力的影响；ＰＲ２－ｐｌｏｔ绘图分析中，大部分亮叶月季密
码子基因坐落在右下方，说明密码子在第３位碱基的使用上具有偏好性，且使用次数表现为Ｔ＞Ａ，Ｇ＞Ｃ。综上，选择
和突变等因素共同影响着亮叶月季叶绿体基因组密码子的偏好性。在亮叶月季叶绿体基因组中共筛选出 ＵＵＵ、
ＵＵＡ、ＣＵＵ、ＡＵＡ、ＡＡＵ、ＧＵＡ、ＵＣＡ、ＡＣＡ、ＣＡＵ、ＧＡＵ、ＵＧＵ、ＣＧＡ、ＡＧＵ、ＡＧＡ、ＧＧＵ、ＧＧＡ等１６个最优密码子，并全部以
Ａ或Ｕ结尾。
　　关键词：亮叶月季；叶绿体基因组；密码子偏好性；突变；选择
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　　密码子是信使 ＲＮＡ分子上每相邻的３个核苷
酸编成的一组，能够编码某种特定的氨基酸合成蛋

白质的碱基序列，每个氨基酸由信使ＲＮＡ上的３个
碱基所决定。经过大自然的不断选择和物种进化，

自然界中目前存在着６４个密码子，除了３个终止密

码子外，其余６１个密码子共同编码２０种氨基酸。
有１８种氨基酸至少由２个或者２个以上的密码子
共同编码（除甲硫氨酸、色氨酸只有１个密码子可
以编码），这称为密码子的简并性，能共同编码同一

种氨基酸的密码子称为同义密码子［１］。在不同的

物种和生物体中，这些同义密码子的使用频率不

一。甚至对一种氨基酸来说，在编码不同蛋白时使

用该氨基酸同义密码子的频率也会有很大的不同，

大部分生物在编码氨基酸时偏好于使用这些密码

子中的１个或几个特定的同义密码子，即密码子的
偏好性。在编码某种氨基酸时使用率最高的密码

子为最优密码子，而使用次数较少的密码子为稀有

或利用率低的密码子［２］。在自然界的不同物种中

密码子的偏好性广泛存在，并受到许多客观因素的

直接影响，例如，基因组在序列结构中的碱基数量
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