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　　摘要：基于已公布的基因组和ＥＳＴ数据对蓖麻ＬＥＡ基因家族进行全面鉴定和系统命名，并在此基础上分析了
其基因结构、生化特征、进化关系和表达特性。结果显示，蓖麻基因组中存在２７个 ＬＥＡ基因，分属于 ＬＥＡ＿１、ＬＥＡ＿
２、ＬＥＡ＿３、ＬＥＡ＿４、ＬＥＡ＿５、ＬＥＡ＿６、ｄｅｈｙｄｒｉｎ和ＳＭＰ８个亚家族，它们散布于２４条 ｓｃａｆｆｏｌｄ上，含有０～２个内含子不
等，且其中有３个基因存在可变剪接；根据编码蛋白中的 Ｐｆａｍ结构域类型及其进化关系，将这些基因依次命名为
ＲｃＬＥＡ１－１和－２、ＲｃＬＥＡ２－１和 －２、ＲｃＬＥＡ３－１至 －３、ＲｃＬＥＡ４－１至 －７、ＲｃＬＥＡ５－１和 －２、ＲｃＬＥＡ６－１和 －２、
ＲｃＬＥＡ７－１至－５和ＲｃＬＥＡ８－１至－４；利用ＢＬＡＴ分析基因表达谱显示，在叶片、花、ＩＩ／ＩＩＩ期胚乳、Ｖ／ＶＩ期胚乳和
种子等组织中，所有ＲｃＬＥＡ基因都有表达；启动子分析表明，ＲｃＬＥＡ基因的启动子区富含 ＬＴＲＥ、ＡＢＲＥ、ＭＹＣ、ＭＹＢ
和Ｗ－ｂｏｘ等逆境应答相关顺式作用元件。
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　　胚胎发育晚期丰富蛋白（Ｌａｔｅｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓａ ｂｕｎｄａｎｔｐｒｏｔｅｉｎｓ，ＬＥＡＰ）是一类广泛存在于生物体



内参与渗透调节的小分子量蛋白质，最早因发现其

在胚胎发育的后期大量积累而被命名［１，２］。研究表

明，除种子外，ＬＥＡ蛋白在根、茎、叶等组织中也广
泛存在，它们大多受干旱、低温、高渗透、盐胁迫、

ＡＢＡ、紫外辐射和 ＮａＨＣＯ３等环境因子所诱导
［３］。

至今，ＬＥＡ类基因已在各种植物、细菌、真菌、绿藻和
低等动物中得到了克隆和鉴定，过量表达 ＬＥＡ类基
因可以提高拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ）、水稻（Ｏｒｙ
ｚａｓａｔｉｖａ）、小麦（Ｔｒｉｔｉｃｕｍａｅｓｔｉｖｕｍ）、烟草（Ｎｉｃｏｔｉａｎａ
ｔａｂａｃｕｍ）、柑桔（Ｃｉｔｒｕｓｒｅｔｉｃｕｌａｔａ）、草莓（Ｆｒａｇａｒｉａ
ａｎａｎａｓｓａ）、酵母和大肠杆菌等的抗寒、抗旱或耐盐
能力［３～７］。基因组范围内的分析表明，根据Ｐｆａｍ结
构域类型，植物中的 ＬＥＡＰ可分为 ＬＥＡ＿１、ＬＥＡ＿２、
ＬＥＡ＿３、ＬＥＡ＿４、ＬＥＡ＿５、ＬＥＡ＿６、ｄｅｈｙｄｒｉｎ和 ＳＭＰ
（ｓｅｅｄｍａｔｕｒａｔｉｏｎｐｒｏｔｅｉｎ）等８大类［８～１３］。

蓖麻（ＲｉｃｉｎｕｓｃｏｍｍｕｎｉｓＬ．，２ｎ＝２０）是大戟科
（Ｅｕｐｈｏｒｂｉａｃｅａｅ）一年生或多年生灌木。与大多数大
戟科植物类似，蓖麻的适应能力特别强。２０１０年蓖
麻基因组草图的绘制使其成为大戟科第一个完成基

因组测序的物种［１４］，为通过比较基因组学研究大戟

科植物耐胁迫的分子机制创造了条件。本研究基于

已公布的基因组和 ＥＳＴ数据对蓖麻 ＬＥＡ基因家族
进行全面鉴定和系统命名，并在此基础上分析其基

因结构、生化特征、进化关系及其表达特性，以期为

下一步的功能研究与利用提供参考。

１　材料与方法
１．１　材料

蓖麻的全基因组序列下载于 ｐｈｙｔｏｚｏｍｅｖ９．０
（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ．ｎｅｔ／ｒｉｃｉｎｕｓ．ｐｈｐ）；转录组
数据、ｃＤＮＡ及ＥＳＴ序列下载于 ＮＣＢＩ（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．
ｎｃｂｉ．ｎｌｍ．ｎｉｈ．ｇｏｖ／）。拟南芥和水稻的 ＬＥＡ基因序
列和蛋白序列分别下载自 ＴＡＩＲ（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ａｒａｂｉ
ｄｏｐｓｉｓ．ｏｒｇ）和 ＴＩＧＲ（ｈｔｔｐ：／／ｒｉｃｅ．ｐｌａｎｔｂｉｏｌｏｇｙ．ｍｓｕ．
ｅｄｕ／）。
１．２　蓖麻ＬＥＡ基因的鉴别与分类

以 Ｐｆａｍ数据库（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｓａｎｇｅｒ．ａｃ．ｕｋ／
Ｓｏｆｔｗａｒｅ／Ｐｆａｍ／）中 ＬＥＡ蛋白家族相关的结构域
ＬＥＡ＿１（ＰＦ０３７６０）、ＬＥＡ＿２（ＰＦ０３１６８）、ＬＥＡ＿３
（ＰＦ０３２４２）、ＬＥＡ＿４（ＰＦ０２９８７）、ＬＥＡ＿５（ＰＦ００４７７）、
ＬＥＡ＿６（ＰＦ１０７１４）、ｄｅｈｙｄｒｉｎ（ＰＦ００２５７）和 ＳＭＰ
（ＰＦ０４９２７）及拟南芥和水稻的 ＬＥＡ蛋白作为
ｔＢＬＡＳＴｎ［１５］分析的查询序列，搜索（为避免遗漏，将
Ｅ值设为１０－３）［１６］并获取蓖麻基因组和 ＥＳＴ库中
的同源序列，候选基因进行Ｐｆａｍ分析（ｈｔｔｐ：／／ｐｆａｍ．

ｓａｎｇｅｒ．ａｃ．ｕｋ／ｓｅａｒｃｈ）以确认其编码蛋白中存在
ＬＥＡ相关结构域（注：如未特别声明，在线软件的分
析均采用默认参数，下同）。

１．３　蓖麻ＬＥＡ蛋白的生化特性、系统发生学分析
及系统命名

采用 ＰｒｏｔＰａｒａｍ（ｈｔｔｐ：／／ｗｅｂ．ｅｘｐａｓｙ．ｏｒｇ／ｐｒｏｔ
ｐａｒａｍ／）预测蛋白的理论分子量（Ｍｗ）、等电点
（ｐＩ）、ＧＲＡＶＹ；采用 ＴａｒｇｅｔＰ１．１（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｃｂｓ．
ｄｔｕ．ｄｋ／ｓｅｒｖｉｃｅｓ／ＴａｒｇｅｔＰ／）预测蛋白的亚细胞定位；
采用 ＣｌｕｓｔａｌＷ２［１７］进行多序列比对后，应用 ＭＥＧＡ
４．０［１８］采用 Ｎｅｉｇｈｂｏｒ－Ｊｏｉｎｇ法构建系统发生树，
ｂｏｏｔｓｔｒａｐ值设为１０００；根据 Ｐｆａｍ结构域类型和进
化关系对各家族成员进行分类和系统命名。

１．４　蓖麻ＬＥＡ基因的表达特性及其启动子区域的
顺式作用元件分析

基因表达谱分析采用 ＢＬＡＴ［１９］，即将叶片（ＮＣ
ＢＩＳＲＡ登录号 ＥＲＸ０２１３７８）、花（ＥＲＸ０２１３７９）、ＩＩ／
ＩＩＩ 期 胚 乳 （ＥＲＸ０２１３７５）、Ｖ／ＶＩ 期 胚 乳

（ＥＲＸ０２１３７６）和种子（ＥＲＸ０２１３７７）的转录组数据
比对到蓖麻的基因序列上，按照最小相似度（ｍｉｎＩ
ｄｅｎｔｉｔｙ）＞９５，匹配长度 ＞５０ｂｐ的条件过滤后，以
ＲＰＫＭ（Ｒｅａｄｓｐｅｒｋｉｌｏｂａｓｅｓｐｅｒｍｉｌｌｉｏｎｒｅａｄｓ）值比较
基因在不同组织中的表达丰度。ＲＰＫＭ计算公式
如下：

ＲＰＫＭ＝（１０９×Ｃ）÷（Ｎ×Ｌ）
Ｃ为比对到某个基因的ｒｅａｄｓ（读段）数；Ｎ为样

本比对到的所有基因总读段数；Ｌ为基因长度。
采用 ＰＬＡＣＥ（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｄｎａ．ａｆｆｒｃ．ｇｏ．ｊｐ／

ＰＬＡＣＥ／ｓｉｇｎａｌｓｃａｎ．ｈｔｍｌ）分析基因起始密码子上游
１０００ｂｐ序列中的ＬＴＲＥ（ｌｏｗ－ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ
ｅｌｅｍｅｎｔ，ＣＣＧＡＣ）、ＡＢＲＥ（ＡＢＡ－ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｅｌｅ
ｍｅｎｔ，ＡＣＧＴＧ）、ＭＹＣ（ＣＡＣＡＴＧ）、ＭＹＢ（ＴＡＡＣＣＡ）
和Ｗ－ｂｏｘ（ＴＧＡＣ）等顺式作用元件。

２　结果与分析
２．１　蓖麻ＬＥＡ基因的鉴别与分类

综合Ｐｆａｍ结构域和先前的报道［８～１０］，分别从

拟南芥和水稻中鉴定出 ４５个（无 Ｐｆａｍ结构域的
Ａｔ１ｇ２２６００、 Ａｔ５ｇ１５９６０、 Ａｔ５ｇ１５９７０、 Ａｔ３ｇ０２４８０、
Ａｔ５ｇ３８７６０、Ａｔ５ｇ５３８２０、Ａｔ２ｇ４２５３０、Ａｔ２ｇ４２５４０和
Ａｔ４ｇ１３２３０未计入）和３６个 ＬＥＡ基因（补充了早期
未 被 鉴 定 的 ＬＯＣ＿Ｏｓ０９ｇ３０４３８ 和 ＬＯＣ＿
Ｏｓ０９ｇ３０４１８）。

通过结构域和同源搜索蓖麻的基因组和 ＥＳＴ
序列，总共鉴定出２７个 ＬＥＡ基因，它们分属于 ＬＥＡ

８３６ 中国油料作物学报　２０１３，３５（６）



＿１（２个）、ＬＥＡ＿２（２个）、ＬＥＡ＿３（３个）、ＬＥＡ＿４（７
个）、ＬＥＡ＿５（２个）、ＬＥＡ＿６（２个）、ｄｅｈｙｄｒｉｎ（５个）和
ＳＭＰ（４个）等８个亚家族。在最新释放的ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ
ｖ９．０中，这２７个 ＬＥＡ基因被注释成“Ｌａｔｅｅｍｂｒｙｏ
ｇｅｎｅｓｉｓａｂｕｎｄａｎｔｐｒｏｔｅｉｎ”的有 ９个，被注释成“ｌａｔｅ
ｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓａｂｕｎｄａｎｔ”的有 ４个，被注释成“Ｄｅ
ｈｙｄｒｉｎＸｅｒｏ”的有２个，被注释成“Ｌａｔｅｓｅｅｄｍａｔｕｒａ
ｔｉｏｎｐｒｏｔｅｉｎＰ８Ｂ６”、“Ｅｍｂｒｙｏｎｉｃａｂｕｎｄａｎｔｐｒｏｔｅｉｎ”、

“ＰｈｏｓｐｈｏｐｒｏｔｅｉｎＥＣＰＰ４４”、“Ｉｎｄｏｌｅ－３－ａｃｅｔｉｃａｃｉｄ
－ｉｎｄｕｃｅｄｐｒｏｔｅｉｎＡＲＧ２”的各有１个，另外８个则被
注释成“ｃｏｎｓｅｒｖｅｄｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃａｌｐｒｏｔｅｉｎ”（表１）。

从基因结构来看，这些基因包含０～２个内含子
不等（无内含子的有４个，约占１４．８％；含有１个内
含子的有１８个，约占６６．７％；含有２个内含子的有５
个，约占１８．５％），ｃＤＮＡ编码区长度在２４３～１６７７ｂｐ
之间，基因编码区长度在２４３～２４９４ｂｐ之间（表１）。

表１　蓖麻基因组中鉴定的ＬＥＡ基因
Ｔａｂｌｅ１　ＬｉｓｔｏｆＬＥＡｇｅｎｅｓｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄｆｒｏｍｃａｓｔｏｒｂｅａｎ

Ｐｆａｍ 基因组注释号
ＰｈｙｔｏｚｏｍｅＩＤ

注释
Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎ

ｃＤＮＡ
ＯＲＦ／ｂｐ

ＯＲＦ
／ｂｐ

内含子
Ｉｎｔｒｏｎ ＥＳＴ Ｓｃａｆｆｏｌｄ编号

ＳｃａｆｆｏｌｄＩＤ

可变剪接
Ａｌｔｅｒｎａｔｉｖｅ
ｓｐｌｉｃｉｎｇ

ＬＥＡ＿１
２９７０９．ｍ００１２３１ Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃａｌｐｒｏｔｅｉｎ ３１５ ３９２ １ １ ｓｃｆ１１０６１５９２９８１２６
２９８２７．ｍ００２５４８ Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃａｌｐｒｏｔｅｉｎ ３７５ ４７１ １ １ ｓｃｆ１１０６１５９３００３０８

ＬＥＡ＿２
３０１７４．ｍ００８６７０ Ｌａｔｅｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓａｂｕｎｄａｎｔ

ｐｒｏｔｅｉｎＬｅａ１４－Ａ，ｐｕｔａｔｉｖｅ ４５６ ９７８ １ ６ ｓｃｆ１１０６１５９２９０４１６

２８２６６．ｍ０００１９２ Ｌａｔｅｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓａｂｕｎｄａｎｔ
ｐｒｏｔｅｉｎＬｅａ１４－Ａ，ｐｕｔａｔｉｖｅ ９４２ １５８９ １ ４ ｓｃｆ１１０６１５９３０９５６４

Ｙｅｓ

ＬＥＡ＿３

２９３０８．ｍ０００１８７ Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃａｌｐｒｏｔｅｉｎ ２７６ ３５８ １ ０ ｓｃｆ１１０６１５９３０２８２６

２９７２６．ｍ００４０６４ Ｌａｔｅｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓａｂｕｎｄａｎｔ
ｐｒｏｔｅｉｎＬｅａ５，ｐｕｔａｔｉｖｅ ２９４ ４３６ １ １５ ｓｃｆ１１０６１５９３０１０４６

２９９８６．ｍ００１６３２ Ｉｎｄｏｌｅ－３－ａｃｅｔｉｃａｃｉｄ－ｉｎｄｕｃｅｄ
ｐｒｏｔｅｉｎＡＲＧ２，ｐｕｔａｔｉｖｅ ２８８ ２８８ ０ ３８ ｓｃｆ１１０６１５９２９２７４４

Ｙｅｓ

ＬＥＡ＿４

２９６３４．ｍ００２１２７ Ｌａｔｅｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓ
ａｂｕｎｄａｎｔ，ｐｕｔａｔｉｖｅ １３５０ １９５０ ２ ３ ｓｃｆ１１０６１５９３００４２６

２９８１５．ｍ０００４９５ Ｌａｔｅｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓ
ａｂｕｎｄａｎｔ，ｐｕｔａｔｉｖｅ １２２１ １５０７ ２ ４４ ｓｃｆ１１０６１５９２９５１４６

２９８８９．ｍ００３４０１ Ｌａｔｅｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓ
ａｂｕｎｄａｎｔ，ｐｕｔａｔｉｖｅ ７１７ ８４１ １ ５ ｓｃｆ１１０６１５９２９７６４６

３０１９０．ｍ０１１３３５ Ｌａｔｅｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓ
ａｂｕｎｄａｎｔ，ｐｕｔａｔｉｖｅ ７９８ ９９０ １ ９ ｓｃｆ１１０６１５９２９３９５８

２９８４１．ｍ００２８０６ Ｌａｔｅｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓ
ａｂｕｎｄａｎｔｐｒｏｔｅｉｎＤ－７，ｐｕｔａｔｉｖｅ ３９３ ６０８ １ ２ ｓｃｆ１１０６１５９３０４４８４

２９６４６．ｍ００１０８８ Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃａｌｐｒｏｔｅｉｎ １６７７ ２４９４ １ １６ ｓｃｆ１１０６１５９２９１４１２
３００７４．ｍ００１４１３ Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃａｌｐｒｏｔｅｉｎ １４８５ １８１８ １ ０ ｓｃｆ１１０６１５９３０５６５０

ＬＥＡ＿５
２９６０１．ｍ０００４４８ Ｌａｔｅｓｅｅｄｍａｔｕｒａｔｉｏｎ

ｐｒｏｔｅｉｎＰ８Ｂ６，ｐｕｔａｔｉｖｅ ３３９ ４２９ １ ５ ｓｃｆ１１０６１５９２９２０１２

２９８１４．ｍ０００７２９ Ｅｍｂｒｙｏｎｉｃａｂｕｎｄａｎｔ
ｐｒｏｔｅｉｎ，ｐｕｔａｔｉｖｅ ２８５ ４５３ １ ０ ｓｃｆ１１０６１５９３０６０３６

ＬＥＡ＿６
２９１７２．ｍ０００２２１ Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃａｌｐｒｏｔｅｉｎ ２９１ ２９１ ０ ０ ｓｃｆ１１０６１５９３０７５９０
２９８０４．ｍ００１５４３ Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃａｌｐｒｏｔｅｉｎ ２４３ ２４３ ０ ０ ｓｃｆ１１０６１５９３０２５９８

ｄｅｈｙｄｒｉｎ

３００７２．ｍ０００９６３ Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃａｌｐｒｏｔｅｉｎ ２９１ ２９１ ０ ２ ｓｃｆ１１０６１５９３０３５２８
３０１７０．ｍ０１４３２３ ＰｈｏｓｐｈｏｐｒｏｔｅｉｎＥＣＰＰ４４，ｐｕｔａｔｉｖｅ ６９３ ８２０ １ １８ ｓｃｆ１１０６１５９３０４５１２

３０１３１．ｍ００７０８２ Ｌａｔｅｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓ
ａｂｕｎｄａｎｔｐｒｏｔｅｉｎ，ｐｕｔａｔｉｖｅ ５７０ ８１０ １ １１ ｓｃｆ１１０６１５９２９８５６６

２９６３４．ｍ００２０７０ ＤｅｈｙｄｒｉｎＸｅｒｏ，ｐｕｔａｔｉｖｅ ４５０ ６２１ １ ３ ｓｃｆ１１０６１５９３００４２６
２９６３４．ｍ００２０７１ ＤｅｈｙｄｒｉｎＸｅｒｏ，ｐｕｔａｔｉｖｅ ４４１ ５３３ １ ０ ｓｃｆ１１０６１５９３００４２６

Ｙｅｓ

ＳＭＰ

３０１２８．ｍ００８６４６ Ｌａｔｅｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓａｂｕｎｄａｎｔ
ｐｒｏｔｅｉｎＤ－３４，ｐｕｔａｔｉｖｅ ７２９ １００３ ２ ０ ｓｃｆ１１０６１５９３０５１８８

２９８４４．ｍ００３２８１ Ｌａｔｅｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓａｂｕｎｄａｎｔ
ｐｒｏｔｅｉｎＤ－３４，ｐｕｔａｔｉｖｅ ７９５ １０５５ ２ ２ ｓｃｆ１１０６１５９２９６３１８

２９６４７．ｍ００２０５７ Ｌａｔｅｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓａｂｕｎｄａｎｔ
ｐｒｏｔｅｉｎＤ－３４，ｐｕｔａｔｉｖｅ ７７４ ８８２ １ ７ ｓｃｆ１１０６１５９２９６３２０

２９６４７．ｍ００２０５８ Ｌａｔｅｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓａｂｕｎｄａｎｔ
ｐｒｏｔｅｉｎＤ－３４，ｐｕｔａｔｉｖｅ ７７１ ９４５ ２ ３ ｓｃｆ１１０６１５９２９６３２０

　　从基因分布来看，这些基因散布于２４条 ｓｃａｆ
ｆｏｌｄ上（表１），其中 ｓｃｆ１１０６１５９３００４２６分布最多，有
３个。

从基因表达来看，除注释号为 ２９３０８．ｍ０００１８７、
３００７４．ｍ００１４１３、２９８１４．ｍ０００７２９、２９１７２．ｍ０００２２１、
２９８０４．ｍ００１５４３、２９６３４．ｍ００２０７１和３０１２８．ｍ００８６４６

９３６邹　智等：蓖麻ＬＥＡ基因家族的全基因组鉴定、分类及其进化分析



的８个基因在 ＮＣＢＩＥＳＴ库中暂时还没有对应的
ＥＳＴ外，其它基因都含有１～４４条不等。此外，目前
的ＥＳＴ数据显示，有３个ＲｃＬＥＡ基因存在可变剪接
（表１）。
２．２　蓖麻ＬＥＡ蛋白的生化特性、系统发生学分析

及系统命名

蓖麻ＬＥＡ蛋白最长的包含５５８个氨基酸残基，
最短的仅有 ８０个残基，其理论分子量在 ８．６７～
６０．６４ｋＤ之间；等电点在４．５４到１０．１６之间；所有
ＲｃＬＥＡ蛋白的 ＧＲＡＶＹ值都小于 ０，最小的为
－２．０００；亚细胞定位显示，除３个蛋白被预测为线
粒体蛋白、４个被预测为分泌型蛋白外，其余的均无
信号肽（表２）。

同源分析表明，２７个 ＲｃＬＥＡ蛋白在拟南芥和
水稻中都存在同源蛋白（Ｅ值设为１０－５），其中，拟
南芥中亲缘关系较近的有 ２４个，除 ＡＴ１Ｇ３２５６０
（２）、ＡＴ２Ｇ４０１７０（２）、ＡＴ２Ｇ３３６９０（２）、ＡＴ３Ｇ５０９８０
（２）、ＡＴ３Ｇ２２４９０（３）对应多个蓖麻 ＲｃＬＥＡ蛋白外，
其余的均为一一对应关系；相对而言，水稻中对应的

同源蛋白数目相对较少，有 １６个，除 ＬＯＣ＿
Ｏｓ０６ｇ０２０４０（２）、ＬＯＣ＿Ｏｓ０１ｇ２１２５０（３）、ＬＯＣ＿
Ｏｓ０３ｇ０７１８０（２）、ＬＯＣ＿Ｏｓ０５ｇ２８２１０（２）、ＬＯＣ＿
Ｏｓ０９ｇ３０４１８（２）、ＬＯＣ＿Ｏｓ０２ｇ４４８７０（２）、ＬＯＣ＿
Ｏｓ１１ｇ２６５７０（２）和 ＬＯＣ＿Ｏｓ０３ｇ０６３６０（４）外，其余的
均为一一对应关系（表２）。

表２　蓖麻ＬＥＡ蛋白的生化特性
Ｔａｂｌｅ２　ＢｉｏｃｈｅｍｉｃａｌｆｅａｔｕｒｅｓｏｆｃａｓｔｏｒｂｅａｎＬＥＡＰｓ

基因组注释号
ＰｈｙｔｏｚｏｍｅＩＤ

名称
Ｎａｍｅ

长度
Ｌｅｎ

Ｍｗ
／ｋＤａ ｐＩ ＧＲＡＶＹ Ｌｏｃ 拟南芥中同源基因

ＴＡＩＲＩＤｏｆＡｔＬＥＡｏｒｔｈｏｌｏｇ
水稻中同源基因

ＴＩＧＲＩＤｏｆＯｓＬＥＡｏｒｔｈｏｌｏｇ
２９７０９．ｍ００１２３１ ＲｃＬＥＡ１－１ １２４ １３．４８ １０．０５ －０．８９１ ｏｔｈｅｒ ＡＴ１Ｇ３２５６０ ＬＯＣ＿Ｏｓ０６ｇ０２０４０
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　　系统发生学分析显示，与拟南芥和水稻的建树
结果类似（结果未显示），除注释号为 ３００７４．
ｍ００１４１３的 ＬＥＡ蛋白外，其它的蛋白都依 Ｐｆａｍ结
构域的类别聚在一起，形成８个明显的分支，其中，
ＬＥＡ＿４又可分成２个亚支（图１）。为此，综合 Ｐｆａｍ
结构域类型和进化关系，依次将蓖麻 ＬＥＡ基因命名
如表 ２和图 １所示（虽然 ３００７４．ｍ００１４１３与 ｄｅ
ｈｙｄｒｉｎ亚家族成员聚在一起，但因其含有的 Ｐｆａｍ结

构域为ＬＥＡ＿４，将其命名为ＲｃＬＥＡ４－７）。
２．３　蓖麻ＬＥＡ基因的表达特性及其启动子区域的

顺式作用元件分析

基因表达谱的 ＢＬＡＴ分析显示，在叶片、花、ＩＩ／
ＩＩＩ期胚乳、Ｖ／ＶＩ期胚乳和种子等组织中，所有
ＲｃＬＥＡ基因都有表达，除 ＲｃＬＥＡ６－２外，其它２６个
ＲｃＬＥＡ基因至少在２个以上的样本中表达：在叶片
中，除ＲｃＬＥＡ４－６、ＲｃＬＥＡ６－２、ＲｃＬＥＡ７－４、ＲｃＬＥＡ７

０４６ 中国油料作物学报　２０１３，３５（６）



图１　蓖麻ＬＥＡ蛋白的系统发生树
Ｆｉｇ．１　ＰｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃａｎａｌｙｓｉｓｏｆＲｃＬＥＡｓｕｓｉｎｇＭＥＧＡ４．０
ｗｉｔｈｐａｉｒｗｉｓｅｄｉｓｔａｎｃｅａｎｄＮｅｉｇｈｂｏｒ－Ｊｏｉｎｉｎｇａｌｇｏｒｉｔｈｍ

－５、ＲｃＬＥＡ８－３和 ＲｃＬＥＡ８－４外，其它２１个都有
表达（总ＲＰＫＭ值为２４８６．６７），其中，丰度最高的
为ＲｃＬＥＡ７－１（ＲＰＫＭ值为１９１３．６２），丰度最低的
为ＲｃＬＥＡ５－１（ＲＰＫＭ值为０．２１），两者的表达差异
接近１００００倍；在花中，除 ＲｃＬＥＡ７－３和 ＲｃＬＥＡ７
－５外，其 它 ２５个 都 有 表 达 （总 ＲＰＫＭ 值
３１７０．７８），其中，丰度最高的为 ＲｃＬＥＡ７－１（ＲＰＫＭ
值为１０７１．２２），丰度最低的为 ＲｃＬＥＡ３－１（ＲＰＫＭ
值为０．２４），两者的表达差异接近５０００倍；在ＩＩ／ＩＩＩ
期胚乳中，除ＲｃＬＥＡ３－１和ＲｃＬＥＡ６－２外，其它２６
个都有表达（总 ＲＰＫＭ值为２１１９．７４），其中，丰度
最高的为ＲｃＬＥＡ７－２（ＲＰＫＭ值为５９８．１０），丰度最
低的为ＲｃＬＥＡ７－５（ＲＰＫＭ值为０．１１），两者的表达
差异超过５０００倍；在Ｖ／ＶＩ期胚乳中，除ＲｃＬＥＡ１－
１、ＲｃＬＥＡ３－１、ＲｃＬＥＡ６－２和 ＲｃＬＥＡ８－３外，其它
２３个都有表达（总 ＲＰＫＭ值为３１８７．９６），其中，丰
度最高的为ＲｃＬＥＡ４－４（ＲＰＫＭ值为５１９．７７），丰度最
低的为 ＲｃＬＥＡ７－５（ＲＰＫＭ值为０．８６），两者的表达
差异超过６００倍；在种子中，除 ＲｃＬＥＡ１－１、ＲｃＬＥＡ３
－１、ＲｃＬＥＡ６－１、ＲｃＬＥＡ６－２和ＲｃＬＥＡ７－５外，其它
２２个都有表达（总ＲＰＫＭ值为２２７５．７７），其中，丰度
最高的为ＲｃＬＥＡ７－１（ＲＰＫＭ值为１０７５．５０），丰度最
低的为ＲｃＬＥＡ１－２（ＲＰＫＭ值为０．７０），两者的表达
差异超过１５００倍（图２）。

注：色标表示ＲＰＫＭ的对数值；绿色代表低表达，红色代表高表达
Ｎｏｔｅ：ＣｏｌｏｒｓｃａｌｅｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓＲＰＫＭｎｏｒｍａｌｉｚｅｄｌｏｇ１０ｔｒａｎｓｆｏｒｍｅｄｃｏｕｎｔｓ；
ｌｉｇｈｔｇｒｅｅｎｉｎｄｉｃａｔｅｓｌｏｗｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎａｎｄｒｅｄｉｎｄｉｃａｔｅｓｈｉｇｈｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ

图２　蓖麻ＬＥＡ基因在叶片、花、ＩＩ／ＩＩＩ期
胚乳、Ｖ／ＶＩ期胚乳和种子的表达模式

Ｆｉｇ．２　ＥｘｐｒｅｓｓｉｏｎｐｒｏｆｉｌｅｓｏｆｃａｓｔｏｒｂｅａｎＬＥＡｇｅｎｅｓｉｎｌｅａｆ，
ｆｌｏｗｅｒ，ｅｎｄｏｓｐｅｒｍ＿ＩＩ＿ＩＩＩ，ｅｎｄｏｓｐｅｒｍ＿Ｖ＿ＶＩａｎｄｓｅｅｄ

　　起始密码子的ＰＬＡＣＥ分析显示，所有ＲｃＬＥＡ基
因的启动子区域都含有多个 ＭＹＣ（最多的含有２０
个）和ＷＲＫＹ（最多的含有８个）元件；约有３３．３％
的成员含有 ＬＴＲＥ元件（最多的含有 ４个）；约有
８５．２％的成员含有ＡＢＲＥ元件（最多的含有６个）；
约有７０．４％的成员含有 ＭＹＢ元件（最多的含有３
个）（表３）。

３　讨论

虽然ＬＥＡＰ早在１９８１年就被发现［１］，并被证实

与生物抗逆密切相关［４］，然而，至今其参与抗逆的

分子机制还鲜为人知。随着越来越多物种基因组数

据的公布，从全基因组水平分析和鉴定这一基因家

族成为可能。至今，ＬＥＡ基因家族已在水稻［８］、拟南

芥［９，１０］、梅花（Ｐｒｕｎｕｓｍｕｍｅ，３０个）［１１］和大豆（３６
个）［１２］得到了系统的鉴定。为探讨 ＬＥＡＰ在蓖麻耐
胁迫中可能作用，本研究基于已公布的基因组和

ＥＳＴ序列对蓖麻的ＬＥＡ基因进行了全面鉴定。
蓖麻基因组中存在２７个 ＬＥＡ基因，这是迄今

报道的家族成员最少的高等植物。根据其编码蛋白

中Ｐｆａｍ结构域的类型，这些 ＬＥＡ基因分归为 ＬＥＡ＿
１、ＬＥＡ＿２、ＬＥＡ＿３、ＬＥＡ＿４、ＬＥＡ＿５、ＬＥＡ＿６、ｄｅｈｙｄｒｉｎ

和ＳＭＰ８个亚家族。与其它物种类似，蓖麻的 ＬＥＡ
基因不含或少含内含子，内含子数目仅为１个的高
达６６．７％（拟南芥为６６．７％［１０］、水稻为６３．８％［８］、

１４６邹　智等：蓖麻ＬＥＡ基因家族的全基因组鉴定、分类及其进化分析



大豆为７２．２％［１２］、梅花为７２．０％［１１］），而含２个内
含子的基因（最多的也只有 ２个）所占比例不到
１８．５％（表１）。蓖麻有３个 ＬＥＡ基因存在可变剪

接，所占比例约为１１．１％，与水稻的１１．８％［８］接近，

但低于大豆的１６．７％［１２］和拟南芥的２２．２％［１０］。

表３　蓖麻ＬＥＡ基因启动子顺式元件的数量和分布
Ｔａｂｌｅ３　Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆｃｉｓ－ａｃｔｉｎｇｅｌｅｍｅｎｔｓｉｎｃａｓｔｏｒｂｅａｎＬＥＡｇｅｎｅｐｒｏｍｏｔｅｒｓ

基因
Ｇｅｎｅ ＬＴＲＥ ＡＢＲＥ ＭＹＣ ＭＹＢ Ｗ－ｂｏｘ 基因

Ｇｅｎｅ ＬＴＲＥ ＡＢＲＥ ＭＹＣ ＭＹＢ Ｗ－ｂｏｘ

ＲｃＬＥＡ１－１ ０ ０ ４ ０ ６ ＲｃＬＥＡ５－１ ０ １ ２０ １ ５
ＲｃＬＥＡ１－２ ０ ２ １６ ２ ６ ＲｃＬＥＡ５－２ ０ ４ １０ ２ ６
ＲｃＬＥＡ２－１ ０ ３ １０ １ ６ ＲｃＬＥＡ６－１ ０ ２ ４ １ ６
ＲｃＬＥＡ２－２ ０ ０ １０ ２ ３ ＲｃＬＥＡ６－２ ０ ０ １２ ０ ３
ＲｃＬＥＡ３－１ ０ ０ ４ １ ８ ＲｃＬＥＡ７－１ １ ３ １２ １ ４
ＲｃＬＥＡ３－２ １ ５ １０ ０ ４ ＲｃＬＥＡ７－２ ４ ６ １０ ０ ７
ＲｃＬＥＡ３－３ ０ １ ４ ３ ３ ＲｃＬＥＡ７－３ ０ ４ １４ １ ６
ＲｃＬＥＡ４－１ ０ ４ ２ １ ２ ＲｃＬＥＡ７－４ ０ ４ ４ １ １
ＲｃＬＥＡ４－２ １ １ ８ ２ ７ ＲｃＬＥＡ７－５ ０ ４ ４ １ １
ＲｃＬＥＡ４－３ １ ６ １８ １ ３ ＲｃＬＥＡ８－１ ０ ３ ６ ０ ４
ＲｃＬＥＡ４－４ １ ２ ８ ０ ４ ＲｃＬＥＡ８－２ １ ３ ８ １ ７
ＲｃＬＥＡ４－５ ３ ３ １６ ２ ７ ＲｃＬＥＡ８－３ ０ ２ ２０ １ ３
ＲｃＬＥＡ４－６ １ ５ １４ ０ ５ ＲｃＬＥＡ８－４ ０ ２ １２ ０ ２
ＲｃＬＥＡ４－７ ０ ４ ２ ３ ２

　　从各亚家族的成员数量来看，不同物种中亚族
的成员组成并无明显的规律，例如蓖麻ＬＥＡ＿４亚族
成员数量最多（约占 ２５．９％），ｄｅｈｙｄｒｉｎ亚族次之
（约占１８．５％），这与拟南芥类似［９，１０］，然而，水稻中

成员数量最多的为 ｄｅｈｙｄｒｉｎ亚族［８］，大豆中成员数

量最多的为 ＬＥＡ＿３亚族［１２］，梅花中成员数量最多

的为ｄｅｈｙｄｒｉｎ和 ＬＥＡ＿２亚族［１１］，这表明 ＬＥＡ类基
因在这些物种的分化后又出现了独立的进化。就

ＬＥＡ基因的起源而言，纵观各亚家族在不同物种中
分布，ＬＥＡ＿４亚家族基因分布很广，基本覆盖了低
等动物、细菌、真菌和各种高低等植物，显示出较早

的起源；ＬＥＡ＿５亚家族主要存在于植物和细菌中；
ＬＥＡ＿１、ＬＥＡ＿２、ＬＥＡ＿３、ＬＥＡ＿６、ｄｅｈｙｄｒｉｎ和ＳＭＰ集中
分布于植物中［３］。蓖麻中，除 ＬＥＡ＿４、ｄｅｈｙｄｒｉｎ和
ＳＭＰ亚族外，其它亚家族基因的扩增速度都比较慢。

这２７个ＲｃＬＥＡ基因至少在叶片、花、ＩＩ／ＩＩＩ期胚
乳、Ｖ／ＶＩ期胚乳和种子等一种组织或发育时期中表
达，虽然如此，这些基因中约有３７％的基因在公共
数据库中暂时还没有对应的 ＥＳＴ序列，主要原因可
能包括基因表达存在组织和发育时期特异性（如

ＲｃＬＥＡ６－２可能只在花组织中表达，ＲｃＬＥＡ７－５在
Ｖ／ＶＩ期胚乳中的表达水平约为 ＩＩ／ＩＩＩ期胚乳的 ８
倍）、基因表达丰度太低而测序深度又不够（截至到

２０１３年１月，ＮＣＢＩ中释放了 ６２５９２条 ＥＳＴ，涉及
根、叶、韧皮部、花、胚乳和种子［２０～２２］，基本囊括了上

述表达谱组织）等。

蓖麻 ＬＥＡ基因的启动子区都富含 ＬＴＲＥ
（３３．３％）、ＡＢＲＥ（８５．２％）、ＭＹＣ（１００％）、ＭＹＢ

（７０．４％）和 Ｗ－ｂｏｘ（１００％）等逆境应答相关顺式
作用元件。ＡＢＲＥ、ＭＹＣ和 ＭＹＢ是逆境激素 ＡＢＡ
的主要调控元件 ［２３，２４］，在拟南芥中，８２％的 ＬＥＡ基
因启动子含有 ＡＢＲＥ元件，其中约有 ７６．２％可被
ＡＢＡ显著诱导［１０］；在梅花中，分别有６６．７％、５０％
和８３．３％的 ＬＥＡ基因启动子含有 ＡＢＲＥ、ＭＹＣ、
ＭＹＢ元件，约有 ６３．３％的 ＬＥＡ基因受 ＡＢＡ诱
导［１１］。ＬＴＲＥ及 ＣＲＴ（Ｃ－ｒｅｐｅａｔ）／ＤＲＥ（ｄｒｏｕｇｈｔ－
ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ）（ＲＣＣＧＡＣ）是低温和脱水（如干旱、高盐
等）响应的重要元件，在拟南芥中，有６９％的ＬＥＡ基
因含有ＬＴＲＥ元件，其中约有３４．３％可被低温和干
旱显著诱导［１０］。此外，Ｗ－ｂｏｘ是 ＷＲＫＹ转录因子
的结合元件，而ＷＲＫＹ是植物参与各种生物与非生
物胁迫应答的主要转录因子［２５］。这表明，ＬＥＡＰ在
蓖麻的耐胁迫中起着非常重要的作用，有深入研究

的价值。
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３４６邹　智等：蓖麻ＬＥＡ基因家族的全基因组鉴定、分类及其进化分析


