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摘要: 为探明蔷薇科植物早花性状的遗传基础及开花调控机制ꎬ 以东亚特有的早花观赏树种福建山樱

花为研究对象ꎬ 采用全基因组比对、 系统发育分析、 保守基序与顺式作用元件分析、 加权基因共表达

网络分析等方法对其 ＰＥＢＰ 基因家族进行系统研究ꎮ 结果表明ꎬ 福建山樱花 ＰＥＢＰ 基因家族在成员组

成和基序结构上与近缘物种高度保守ꎬ 且枝－位点模型未检测到正选择信号ꎬ 推测其家族成员未发生

明显功能分化ꎮ 表达分析结果显示ꎬ ＰｃａｍＦＴ 基因在花组织中特异性高表达ꎬ 其启动子区域富含 Ｇ￣ｂｏｘ
光响应元件ꎬ 缺失 ＡＥ￣ｂｏｘ 和 ＧＴ１ 等负调控元件ꎬ 提示该基因易受光周期调控ꎮ 共表达网络分析鉴定

出 ３３ 个表达模块ꎬ 其中模块 ２５ 与花组织高度相关ꎬ ＰｃａｍＦＴ 基因正属于该模块ꎬ 并与 ＡＰ１、 ＳＥＰ３、 ＡＧＬ１ 等关键开花调

控因子共表达ꎮ 蛋白互作网络预测进一步显示ꎬ ＰｃａｍＦＴ 基因可能通过与这些 ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ 因子形成转录复合体ꎬ 参与花分

生组织的身份确立及花器官发育ꎮ
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开花时间的精准调控是植物应对环境变化、 实现生殖成功的重要策略ꎬ 不仅直接影响物种的生态适

应性ꎬ 还为农业性状的改良提供了重要潜力[１－２]ꎮ 磷脂酰乙醇胺结合蛋白( ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌ ｅｔｈａｎｏｌａｍｉｎｅ￣
ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬ ＰＥＢＰ)高度保守ꎬ 广泛参与植物从营养生长向生殖生长的转变及器官形态建成[３]ꎬ 主

要分为 ３ 个功能分支ꎬ 分别与开花位点 Ｔ(ＦＴ)、 终花基因 １(ＴＦＬ１)、 ＦＴ 与 ＴＦＬ１ 母源基因(ＭＦＴ)的形
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成和表达有关ꎮ ＦＴ 基因是成花信号通路的核心元件ꎬ 能整合光周期、 春化、 植物年龄及自主发育等多

种信号ꎬ 驱动茎尖分生组织向花分生组织的转化ꎬ 从而启动开花进程[４]ꎮ 已有研究[５－７] 在多种蔷薇科

(Ｒｏｓａｃｅａｅ)植物中解析了 ＰＥＢＰ 基因家族的进化特征与功能分化ꎬ 并证实 ＦＴ 基因在花芽分化和开花调

控中发挥关键的正向调节作用ꎬ 但福建山樱花(Ｐｒｕｎｕｓ ｃａｍｐａｎｕｌａｔａ)ＰＥＢＰ 基因家族的成员组成、 表达特

征及其参与开花调控的机制尚缺乏系统研究ꎮ
福建山樱花是东亚特有的早花观赏树种ꎬ 其花期普遍早于同属其他物种 １４~２８ ｄꎬ 是探索蔷薇科植

物开花时间调控及其适应性进化机制的理想模型[８]ꎮ 尽管其早花性状具有重要的生态和园艺价值ꎬ 但

目前其形成机制尚未被充分阐明[９]ꎬ 制约了其在分子育种与花期精准调控等方面的实际应用潜力ꎮ 基

因家族的扩张、 编码序列的多态性以及启动子区顺式作用元件的变异ꎬ 是驱动基因功能多样化与表达调

控重塑、 进而影响植物关键性状进化的重要机制[１０－１２]ꎮ 因此ꎬ 系统解析福建山樱花 ＰＥＢＰ 基因家族的

基因组特征与表达调控模式ꎬ 对于揭示这些特征与其早花表型形成之间的密切关系至关重要ꎮ
本研究以福建山樱花为研究对象ꎬ 系统鉴定其 ＰＥＢＰ 基因家族成员ꎬ 并结合蔷薇科 ８ 个代表物种的

ＰＥＢＰ 基因家族数据ꎬ 综合开展系统发育分析、 保守基序与结构特征比对、 启动子区顺式调控元件预

测、 选择压力分析及共表达网络构建等研究工作ꎬ 重点探究福建山樱花 ＰＥＢＰ 基因家族是否通过序列变

异实现了功能分化ꎬ 其关键成员 ＦＴ 基因的启动子区顺式元件组成是否存在特异性变异ꎬ ＦＴ 基因如何

与其他基因形成调控网络协同驱动开花过程ꎮ 本研究旨在揭示福建山樱花早花表型的分子基础ꎬ 以期为

蔷薇科植物花期调控机制研究提供新见解ꎬ 并为其花期改良与分子育种提供理论依据与基因资源ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 ＰＥＢＰ 基因家族成员鉴定

在蔷薇科基因组数据库( ｇｅｎｏｍｅ ｄａｔａｂａｓｅ ｆｏｒ ｒｏｓａｃｅａｅꎬ ＧＤＲ) 中获取 ９ 种参试植物[福建山樱花

(Ｐｃａｍ)、 山桃 ( Ｐ. ｄａｖｉｄｉａｎａꎬ Ｐｄａ)、 扁桃 ( Ｐ. ｄｕｌｃｉｓꎬ Ｐｒｕｄｕ )、 新疆桃 ( Ｐ. ｆｅｒｇａｎｅｎｓｉｓꎬ Ｐｆｅ )、 杏

(Ｐ. ａｒｍｅｎｉａｃａꎬ ＰＡＲＧ)、 光核桃(Ｐ. ｍｉｒａꎬ Ｐｍｉ)、 甘肃桃(Ｐ. ｋａｎｓｕｅｎｓｉｓꎬ Ｐｋａ)、 欧洲甜樱桃(Ｐ. ａｖｉｕｍꎬ
Ｐａｖ)和桃(Ｐ. ｐｅｒｓｉｃａꎬ Ｐｐ)]的全部编码蛋白的氨基酸序列、 编码序列(ｃｏｄｉｎｇ ｄｎａ ｓｅｑｕｅｎｃｅꎬ ＣＤＳ)以及基

因组结构注释文件(ＧＦＦ３ 格式)ꎬ 参试植物数据来源如表 １ 所示ꎮ 从蛋白质家族(ｐｒｏｔｅｉｎ ｆａｍｉｌｉｅｓꎬ Ｐｆａｍ)
数据库(ｈｔｔｐ: / / ｐｆａｍ.ｘｆａｍ.ｏｒｇ)中获得 ＰＥＢＰ 基因的典型结构域特征文件(编号 ＰＦ０１１６１)ꎬ 通过 ＨＭＭＥＲ
３.０ 软件[１３]隐马尔可夫模型(ｈｉｄｄｅｎ Ｍａｒｋｏｖ ｍｏｄｅｌꎬ ＨＭＭ)算法筛选出参试植物 ＰＥＢＰ 的蛋白序列ꎮ 为进

一步确定预测的 ＰＥＢＰ 基因家族成员ꎬ 通过 Ｐｆａｍ 数据库检测所有候选蛋白所含的结构域ꎬ 去除不含

ＰＥＢＰ 保守结构域的蛋白序列ꎮ
表 １　 参试植物数据来源

Ｔａｂｌｅ １　 Ｄａｔａ ｓｏｕｒｃｅｓ ｏｆ ｔｅｓｔｅｄ ｐｌａｎｔｓ

参试植物
Ｔｅｓｔｅｄ ｐｌａｎｔ

数据库
Ｄａｔａｂａｓｅ

网址
Ｗｅｂ ａｄｄｒｅｓｓ

福建山樱花 Ｐｃａｍ Ｐｒｕｎｕｓ ｃａｍｐａｎｕｌａｔａ Ｇｅｎｏｍｅ ｖ１.０ ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｒｏｓａｃｅａｅ.ｏｒｇ / Ａｎａｌｙｓｉｓ / １７６５０６５３
山桃 Ｐｄａ Ｐｒｕｎｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ Ｗｈｏｌｅ Ｇｅｎｏｍｅ ｖ２.０ ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｒｏｓａｃｅａｅ.ｏｒｇ / Ａｎａｌｙｓｉｓ / １１８５７９２４
扁桃 Ｐｒｕｄｕ Ｐｒｕｎｕｓ ｄｕｌｃｉｓ Ｌａｕｒａｎｎｅ Ｇｅｎｏｍｅ ｖ１.０ ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｒｏｓａｃｅａｅ.ｏｒｇ / ｓｐｅｃｉｅｓ / ｐｒｕｎｕｓ / ｐｒｕｎｕｓ＿ｄｕｌｓｉｓ / ｌａｕｒａｎｎｅ / ｇｅｎｏｍｅ＿ｖ１.０
新疆桃 Ｐｆｅ Ｐｒｕｎｕｓ ｆｅｒｇａｎｅｎｓｉｓ Ｗｈｏｌｅ Ｇｅｎｏｍｅ ｖ２.０ ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｒｏｓａｃｅａｅ.ｏｒｇ / Ａｎａｌｙｓｉｓ / １２０８０７０５
杏 ＰＡＲＧ Ｐｒｕｎｕｓ ａｒｍｅｎｉａｃａ Ｇｅｎｏｍｅ ｖ１.０ ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｒｏｓａｃｅａｅ.ｏｒｇ / ｓｐｅｃｉｅｓ / ｐｒｕｎｕｓ＿ａｒｍｅｎｉａｃａ / ｇｅｎｏｍｅ＿ｖ１.０
光核桃 Ｐｍｉ Ｐｒｕｎｕｓ ｍｉｒａ Ｗｈｏｌｅ Ｇｅｎｏｍｅ ｖ２.０ ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｒｏｓａｃｅａｅ.ｏｒｇ / Ａｎａｌｙｓｉｓ / １２０８０７０７
甘肃桃 Ｐｋａ Ｐｒｕｎｕｓ ｋａｎｓｕｅｎｓｉｓ Ｗｈｏｌｅ Ｇｅｎｏｍｅ ｖ２.０ ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｒｏｓａｃｅａｅ.ｏｒｇ / Ａｎａｌｙｓｉｓ / １２０８０７０６
欧洲甜樱桃 Ｐａｖ Ｐｒｕｎｕｓ ａｖｉｕｍ Ｔｉｅｔｏｎ Ｇｅｎｏｍｅ ｖ２.０ ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｒｏｓａｃｅａｅ.ｏｒｇ / Ａｎａｌｙｓｉｓ / ９２６２８２０
桃 Ｐｐ Ｐｒｕｎｕｓ ｐｅｒｓｉｃａ Ｗｈｏｌｅ Ｇｅｎｏｍｅ Ａｓｓｅｍｂｌｙ ｖ２.０ ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｒｏｓａｃｅａｅ.ｏｒｇ / ｓｐｅｃｉｅｓ / ｐｒｕｎｕｓ＿ｐｅｒｓｉｃａ / ｇｅｎｏｍｅ＿ｖ２.０.ａ１

１.２　 ＰＥＢＰ 蛋白序列比对和系统发育分析

利用 Ｍａｆｆｔ 程序对上一步获得的 ＰＥＢＰ 蛋白序列进行比对[１４]ꎬ 之后用 Ｇｂｌｏｃｋ 程序提取序列中的保守

区域ꎮ 将比对好的序列ꎬ 利用 ＭｏｄｅｌＴｅｓｔ￣ＮＧ 程序选择最佳模型构建系统发育树[１５]ꎮ 最终ꎬ 利用

ＲＡｘＭＬ￣ＮＧ程序ꎬ 以 “ＪＴＴＤＣＭｕｔ＋Ｇ４” 为替换模型ꎬ 构建最大似然法(ｍａｘｉｍｕｍ ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄꎬ ＭＬ)系统发

􀅰５６６􀅰　 第 ６ 期 余燕华ꎬ 等: 福建山樱花 ＰＥＢＰ 基因家族鉴定及 ＦＴ 基因功能预测



育树ꎬ Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 值设置为 １ ０００ꎮ

１.３　 蛋白保守基序与基因启动子区顺式作用元件预测

将所筛选到的 ９ 种参试植物的 ＰＥＢＰ 基因对应的蛋白序列提交到在线分析工具 ＭＥＭＥ(ｈｔｔｐ: / /
ｍｅｍｅ￣ｓｕｉｔｅ.ｏｒｇ / ｔｏｏｌｓ / ｍｅｍｅ)ꎬ 对蛋白序列中含有的保守基序(ｍｏｔｉｆ)类型和排列进行分析ꎮ 氨基酸序列检

索设置最大基序数值为 １０ꎬ 其他参数选择默认参数ꎮ 从参试植物基因组序列中提取 ＰＥＢＰ 基因家族成

员转录起始位点上游２ ０００ ｂｐ的序列ꎬ 选用 ＰｌａｎｔＣＡＲＥ 在线工具( ｈｔｔｐ: / / ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ.ｐｓｂ.ｕｇｅｎｔ.ｂｅ /
ｗｅｂｔｏｏｌｓ / ｐｌａｎｔｃａｒｅ / ｈｔｍｌ / )分析启动子区的顺式作用元件ꎮ

１.４　 福建山樱花 ＰＥＢＰ 基因家族选择压力分析

采用 ＰＡＭＬ ４.９ 软件[１６]通过 Ｂｒａｎｃｈ￣ｓｉｔｅ 模型进行选择压力分析ꎬ 将 ＰＥＢＰ 基因家族各亚群的祖先枝

设为前景枝以分析该亚群分化形成时是否受到选择压力的影响ꎻ 将亚群中福建山樱花的序列设为前景

枝ꎬ 则可分析福建山樱花在演化过程中是否受到选择压力的影响ꎮ 分析时选用 Ｍｏｄｅｌ Ａ(Ｍｏｄｅｌ ＝ ２ꎬ
ＮＳｓｉｔｅｓ ＝ ２)作为备择假设模型ꎬ 选用 Ｎｕｌｌ Ｍｏｄｅｌ Ａ(Ｍｏｄｅｌ ＝ ２ꎬ ＮＳｓｉｔｅｓ ＝ ２ꎬ ｆｉｘ＿ｏｍｅｇａ ＝ １ꎬ ｏｍｅｇａ ＝ １)作为

零假设模型ꎬ 最后通过计算两两嵌套模型 ２ΔＬ 似然值之间卡方值的显著情况来判断备择假设模型和零

假设模型间的差异性ꎮ

１.５　 福建山樱花基因表达数据获取与表达模式聚类分析

福建山樱花根、 叶、 花、 叶柄和茎的转录组测序数据下载自美国国家生物信息中心(Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｃｅｎｔｅｒ
ｆｏｒ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎꎬ ＮＣＢＩ)的 ＳＲＡ 数据库(编号 ＳＲＲ２３３６５０８２ ~ ＳＲＲ２３３６５０９６)ꎮ 转录组数据分

析流程如下: 使用 ＦａｓｔＱＣ 软件对 ＦＡＳＴＱ 文件进行质量评估ꎬ 识别并去除低质量的序列、 接头序列以及

污染序列ꎻ 利用 ＨＩＳＡＴ２ 软件比对工具将高质量的测序读段比对到福建山樱花参考基因组上ꎬ 使用

Ｆｅａｔｕｒｅ Ｃｏｕｎｔｓ 工具根据基因注释文件计算每个基因的读数数目ꎬ 生成基因表达量矩阵[１７]ꎮ ＰＢＥＰ 基因

家族成员在各时间点的平均表达量经过 ｌｏｇ２ 转换后用于绘制可视化热图ꎮ 应用 Ｒ 包 ＷＧＣＮＡ(ｖ１.７０)程
序分析基因表达数据[１８]ꎮ

１.６　 候选基因组织特异性表达分析

为分析候选基因的组织表达模式ꎬ 选择在植物组织中广泛存在且稳定表达的肌动蛋白基因 ＡＣＴＩＮ
作为内参基因ꎬ 于 ２０２５ 年 ２ 月分别采集福建山樱花的根、 叶、 花、 叶柄和茎组织进行检测ꎬ 每个样品

设置 ３ 个生物学重复ꎮ 以花组织为对照ꎬ 采用 ２－ΔΔＣｔ法计算候选基因在各组织中的相对表达量ꎮ 实时荧

光定量－聚合酶链式反应(ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｔ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ￣ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅ ｃｈａｉｎ ｒｅａｃｔｉｏｎꎬ ＲＴ￣ｑＰＣＲ)使用 ＳＹＢＲ
Ｓｅｌｅｃｔ Ｍａｓｔｅｒ Ｍｉｘ(Ａｐｐｌｉｅｄ Ｂｉｏｓｙｓｔｅｍｓꎬ Ｍａｄｒｉｄꎬ ＣＡꎬ ＵＳＡ)试剂盒ꎬ 在 ＡＢＩ ＰＲＩＳＭ ７５００ ＦＡＳＴ Ｓｅｑｕｅｎｃｅ
Ｄｅｔｅｃｔｉｏｎ Ｓｙｓｔｅｍ(Ａｐｐｌｉｅｄ Ｂｉｏｓｙｓｔｅｍｓꎬ Ｍａｄｒｉｄꎬ ＣＡꎬ ＵＳＡ)平台上进行ꎮ 反应体系总量为 ２０ μＬꎬ 包括 １ μＬ
模板 ｃＤＮＡ、 １０ μＬ ＳＹＢＲ Ｓｅｌｅｃｔ Ｍａｓｔｅｒ Ｍｉｘ、 １ μＬ 上游引物、 １ μＬ 下游引物ꎬ 其余体积用无 ＲＮＡ 酶的

超纯水补足ꎮ ＰＣＲ 扩增程序如下: ５０ ℃预变性 ２ ｍｉｎꎬ ９５ ℃变性 ２ ｍｉｎꎻ 接着进行 ４０ 个循环ꎬ 每个循环

包括 ９５ ℃ ３ ｓ 和 ６０ ℃ ３０ ｓꎮ

２　 结果与分析

２.１　 福建山樱花 ＰＥＢＰ 基因家族成员鉴定及亚群划分

通过比对分析ꎬ 从福建山樱花基因组中共鉴定出 ５ 个 ＰＥＢＰ 家族基因ꎬ 其基因号分别为 Ｐｃａｍ＿
ｅｖｍ􀆰 ＴＵ.ｃｔｇ１９.１３６、 Ｐｃａｍ ＿ ｅｖｍ. ＴＵ. ｃｔｇ１６. ７２８、 Ｐｃａｍ ＿ ｅｖｍ. ＴＵ. ｃｔｇ４. １３２７、 Ｐｃａｍ ＿ ｅｖｍ. ＴＵ. ｃｔｇ１０. ６１６ 和

Ｐｃａｍ＿ ｅｖｍ.ＴＵ.ｃｔｇ１８.３０４ꎮ 利用从 ９ 种参试植物中鉴定到的 ４２ 条 ＰＥＢＰ 基因对应的蛋白序列构建系统进

化树(图 １)ꎬ 根据桃中已报道的 ５ 条 ＰＥＢＰ 基因序列 (ＰｐＴＦＬ１ꎬ ＰｐＦＴꎬ ＰｐＭＦＴꎬ ＰｐＢＦＴꎬ ＰｐＣＥＮ)ꎬ
ＰＥＢＰ 基因家族可分为 ５ 个亚群[１９]ꎮ 根据系统发育分析结果ꎬ 可确定 Ｐｃａｍ＿ｅｖｍ.ＴＵ.ｃｔｇ１９.１３６、 Ｐｃａｍ＿
ｅｖｍ.ＴＵ.ｃｔｇ １６.７２８、 Ｐｃａｍ＿ｅｖｍ.ＴＵ.ｃｔｇ４.１３２７、 Ｐｃａｍ＿ｅｖｍ.ＴＵ.ｃｔｇ１０.６１６、 Ｐｃａｍ＿ｅｖｍ.ＴＵ.ｃｔｇ１８.３０４ 对应的基

因分别为 ＰｃａｍＭＦＴ、 ＰｃａｍＦＴ、 ＰｃａｍＢＦＴ、 ＰｃａｍＴＦＬ１、 ＰｃａｍＣＥＮꎮ

􀅰６６６􀅰 森　 林　 与　 环　 境　 学　 报 第 ４５ 卷　



图 １　 ９ 种参试植物 ＰＥＢＰ 基因家族的系统进化树分析
Ｆｉｇｕｒｅ １　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ＰＥＢＰ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ ｉｎ ９ ｔｅｓｔｅｄ ｐｌａｎｔｓ

２.２　 福建山樱花 ＰＥＢＰ 基因家族成员的功能分化

将从 ９ 种参试植物中鉴定到的 ４２ 条 ＰＥＢＰ 基因对应的蛋白序列进行保守基序分析ꎬ 设定共有 １０ 种

基序类型存在于家族成员中ꎬ 结果如图 ２ 所示ꎮ 福建山樱花 ＰＥＢＰ 基因家族 ５ 个成员与其所属亚群的其

余序列在基序类型上不存在差别ꎮ 通过枝－位点模型分析后发现ꎬ 福建山樱花 ＰＥＢＰ 基因家族 ５ 个成员

相比于亚群中的其余序列ꎬ 均未能检测到显著的正选择压力信号ꎮ 根据正选择压力分析结果能判断福建

山樱花 ＰＥＢＰ 基因家族 ５ 个成员与其所属亚群的其余序列相比是否出现功能分化ꎬ 保守基序分析和正选

择压力分析结果均支持福建山樱花 ＰＥＢＰ 基因家族成员与其直系同源基因之间未出现功能分化ꎮ

图 ２　 ９ 种参试植物 ＰＥＢＰ 基因家族成员的保守基序

Ｆｉｇｕｒｅ ２　 Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆｓ ｏｆ ＰＥＢＰ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ ｉｎ ９ ｔｅｓｔｅｄ ｐｌａｎｔｓ
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２.３　 福建山樱花 ＰＥＢＰ 基因家族成员的表达模式与调控元件

为进一步了解福建山樱花 ＰＥＢＰ 基因家族成员的功能ꎬ 对其在不同组织部位的表达情况进行分析ꎬ
结果(图 ３)表明ꎬ 只有属于 ＦＴ 亚群的 ＰｃａｍＦＴ 基因在花中有较高表达ꎬ 其余 ４ 个 ＰＥＢＰ 基因在花中几

乎没有表达ꎮ

图 ３　 福建山樱花 ＰＥＢＰ 基因家族成员在不同组织中的相对表达量

Ｆｉｇｕｒｅ ３　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ＰＥＢＰ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ ｏｆ Ｐ. ｃａｍｐａｎｕｌａｔａ

　 　 参试植物扁桃缺失 ＦＴ 基因ꎬ 其余 ８ 个参试植物的顺式作用元件的类型和拷贝数如表 ２ 所示ꎮ 对于

光响应元件ꎬ 各参试植物的 ＦＴ 基因在数量上有较大差异ꎬ 只有 ＴＣＴ￣ｍｏｔｉｆ 数在所有 ＦＴ 基因中相近ꎻ 福

建山樱花的 Ｇ￣ｂｏｘ 元件比其他参试植物多ꎬ 但是其 ＡＥ￣ｂｏｘ 和 ＧＴ１￣ｍｏｔｉｆ 则缺失ꎮ 关于激素响应元件ꎬ 所

有 ＦＴ 基因启动子中均包含乙烯响应转录因子和脱落酸响应元件 ( ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｅｌｅｍｅｎｔꎬ
ＡＢＲＥ)和赤霉素响应元件 Ｐ￣ｂｏｘꎬ 但只有欧洲甜樱桃中存在赤霉素响应元件基序( ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ
ｅｌｅｍｅｎｔ ｍｏｔｉｆꎬ ＧＡＲＥ￣ｍｏｔｉｆ)ꎮ 对于应激响应元件ꎬ 低温响应元件 ( ｌｏｗ￣ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｅｌｅｍｅｎｔꎬ
ＬＴＲ)仅存在于欧洲甜樱桃的 ＦＴ 基因启动子中ꎬ 与响应胁迫反应的ＷＲＫＹ 转录因子的结合位Ｗ￣ｂｏｘ 在 ８
个 ＦＴ 基因启动子区域中均有检测到ꎮ 此外ꎬ 所有参试植物的 ＦＴ 基因启动子中都存在髓母细胞瘤转录

因子 ( ｖ￣ｍｙｂ ａｖｉａｎ ｍｙｅｌｏｂｌａｓｔｏｓｉｓ ｖｉｒａｌ ｏｎｃｏｇｅｎｅ ｈｏｍｏｌｏｇꎬ ＭＹＢ)、 髓细胞瘤转录因子 (ｍｙｅｌｏｃｙｔｏｍａｔｏｓｉｓ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒꎬ ＭＹＣ)的结合位点ꎮ 在 ＦＴ 基因的启动子区域中ꎬ ８ 个 ＦＴ 基因中鉴定出 ５ ~ ７ 个基本

元件即 ＣＣＡＡＴ￣ｂｏｘꎮ
表 ２　 参试植物 ＦＴ 基因的顺式作用元件类型及数量

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｙｐｅｓ ａｎｄ ｃｏｐｙ ｎｕｍｂｅｒｓ ｏｆ ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｉｎ ＦＴ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ｔｅｓｔｅｄ ｐｌａｎｔｓ

参试植物
Ｔｅｓｔｅｄ ｐｌａｎｔ

光响应元件
Ｌｉｇｈｔ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｅｌｅｍｅｎｔ

Ｇ￣ｂｏｘ ＡＥ￣ｂｏｘ ＧＴ１￣ｍｏｔｉｆ ＴＣＴ￣ｍｏｔｉｆ

激素响应元件
Ｐｌａｎｔ ｈｏｒｍｏｎｅ￣

ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｅｌｅｍｅｎｔ

ＡＢＲＥ ＧＡＲＥ￣ｍｏｔｉｆ Ｐ￣ｂｏｘ

应激响应元件
Ｓｔｒｅｓｓ￣

ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ
ｅｌｅｍｅｎｔ

ＬＲＴ Ｗ￣ｂｏｘ

转录因子结合元件
Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ
ｆａｃｔｏｒ￣ｂｉｎｄｉｎｇ

ｅｌｅｍｅｎｔ

ＭＹＢ ＭＹＣ

基本元件
Ｂａｓｉｃ

ｐｒｏｍｏｔｅｒ
ｅｌｅｍｅｎｔ

ＣＣＡＡＴ￣ｂｏｘ
福建山樱花 Ｐｃａｍ ３ ０ ０ ３ ３ ０ １ ０ １ ２ ３ ５
新疆桃 Ｐｆｅ １ １ ２ ３ １ ０ １ ０ １ ６ ２ ５
光核桃 Ｐｍｉ １ １ ２ ３ １ ０ １ ０ １ ７ １ ７
山桃 Ｐｄａ １ １ ３ ３ １ ０ １ ０ １ ５ ２ ６
甘肃桃 Ｐｋａ １ １ ３ ３ １ ０ １ ０ １ ７ ２ ７
欧洲甜樱桃 Ｐａｖ １ ０ １ ３ １ １ １ １ １ ５ ３ ７
桃 Ｐｐ １ １ ２ ３ １ ０ １ ０ １ ５ １ ６
杏 ＰＡＲＧ １ ０ ２ ４ ２ ０ １ ０ １ ６ ２ ６
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２.４　 福建山樱花 ＦＴ 基因的互作预测

利用福建山樱花各组织中的基因表达量数据ꎬ 进行加权共表达网络分析ꎬ 寻找能与 ＦＴ 基因互作的

基因ꎬ 结果鉴定出 ３３ 个具有不同表达模式的模块ꎮ 为了进一步探索这些模块与组织特异性性状之间的

潜在关联性ꎬ 对模块特征值与不同组织类型进行相关性分析ꎬ 结果(图 ４)表明ꎬ 有 １０ 个模块与花组织

的形成呈显著正相关(Ｐ<０.０５)ꎬ 其中ꎬ 模块 ２５ 与花组织形成的相关性最强ꎮ

注:∗表示 Ｐ<０.０５ꎻ∗∗表示 Ｐ<０.０１ꎻ∗∗∗表示 Ｐ<０.００１ꎮ Ｎｏｔｅ: ∗Ｐ<０.０５ꎻ∗∗Ｐ<０.０１ꎻ∗∗∗Ｐ<０.００１.

图 ４　 福建山樱花基因表达模块－性状关联分析

Ｆｉｇｕｒｅ ４　 Ｍｏｄｕｌｅ￣ｔｒａｉｔ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｐ. ｃａｍｐａｎｕｌａｔａ ｇｅｎｅｓ

　 　 模块 ２５ 基因的京都基因和基因组数据库富集分析结果如图 ５ 所示ꎬ 模块 ２５ 的基因在 ０４１３１ 膜运

输、 ０４１４４ 内吞、 ０００２０ 柠檬酸循环(ＴＣＡ ｃｙｃｌｅ)、 ０４０３１ ＧＴＰ 结合蛋白以及 ０００４０ 戊糖－葡萄糖醛酸相

互转化等通路中显著富集ꎮ 由于 ＦＴ 基因正属于模块 ２５ꎬ 进一步鉴定了该模块中与 ＰｃａｍＦＴ 基因关联度

最高的前 ５０ 个基因ꎬ 发现包含多个开花相关基因ꎮ 在 ｓｔｒｉｎｇ 数据库中以拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ)蛋
白序列及其互作关系为基础ꎬ 预测这些基因的互作关系ꎬ 以 ＦＴ 基因作为互作网络中的核心基因ꎬ 发现

其与拟南芥 ＡＧＡＭＯＵＳ 基因 １ 号(ＡＧＬ１)、 花瓣 １ 基因(ＡＰ１)以及花萼 ３ 基因(ＳＥＰ３)可能存在互作关系ꎮ
此外ꎬ 虽然 Ｅ２Ｆ 靶基因 １(ＥＴＧ１)、 胚胎发育缺陷基因 ２８１３ 号(ＥＭＢ２８１３)和 ＤＮＡ 聚合酶 δ４ 号亚基

(ＰＯＬＤ４)之间存在互作关系ꎬ 但与 ＦＴ 基因均无互作关系(图 ６)ꎮ
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图 ５　 模块 ２５ 基因的京都基因和基因组数据库富集分析
Ｆｉｇｕｒｅ ５　 Ｋｙｏｔｏ Ｅｎｃｙｃｌｏｐｅｄｉａ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ ｇｅｎｏｍｅｓ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｍｏｄｕｌｅ ２５

　 　 注: 黑线表明存在互作关系ꎮ Ｎｏｔｅ: ｂｌａｃｋ ｌｉｎｅｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｅｘｉｓｔｅｎｃｅ ｏｆ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ.
图 ６　 福建山樱花 ＦＴ 基因的互作基因预测

Ｆｉｇｕｒｅ ６　 Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｗｉｔｈ ＦＴ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｐ. ｃａｍｐａｎｕｌａｔａ

２.５　 候选基因组织表达分析

ＡＧＬ１、 ＡＰ１、 ＳＥＰ３ 基因与 ＦＴ 基因在福建山樱花中表现出高度相似的表达模式ꎬ 均在花组织中相对表

达量最高ꎬ 而在根、 叶、 叶柄和茎等营养器官中的相对表达量较低(图 ７)ꎮ ＣＯＬ５ 基因是与光周期响应相

关的重要调控因子[２０]ꎬ 但其表达趋势与 ＦＴ 基因不同ꎬ 其在叶、 叶柄和茎的相对表达量较高ꎬ 在根中的相

对表达量最低ꎬ 而在花中的相对表达量较低ꎮ 这一结果与共表达网络预测一致ꎬ 支持 ＦＴ 基因可能与

ＡＧＬ１、 ＡＰ１ 和 ＳＥＰ３ 基因在花发育中存在功能协同ꎬ 而与 ＣＯＬ５ 基因之间则可能缺乏直接的互作关联ꎮ 为

解析 ＰｃａｍＦＴ 与共表达基因(ＡＰ１、 ＳＥＰ３)的调控关系ꎬ 分析了 ＰｃａｍＡＰ１ 和 ＰｃａｍＳＥＰ３ 的启动子区(转录起

始位点上游 ２ ０００ ｂｐ)ꎬ 结果显示: ＰｃａｍＡＰ１ 启动子含 ２ 个 Ｇ￣ｂｏｘ 元件(ＣＡＣＧＴＧꎬ 位置－７０７ / －１ ２１５)ꎬ 但

是 ＰｃａｍＳＥＰ３ 启动子没有 Ｇ￣ｂｏｘ 元件的存在ꎮ

图 ７　 与福建山樱花 ＦＴ 基因互作的候选基因在不同组织中的相对表达量
Ｆｉｇｕｒｅ ７　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｇｅｎｅｓ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ ｗｉｔｈ ＦＴ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ ｏｆ Ｐ. ｃａｍｐａｎｕｌａｔａ
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３　 讨论与结论
保守的基序组成与排列模式通常预示相似的功能ꎬ 而正选择压力是驱动蛋白功能分化的重要力

量[２１－２２]ꎬ 福建山樱花 ＰＥＢＰ 基因家族在成员组成、 基序保守性及选择压力上与参试的近缘物种无显著

差异ꎬ 这说明福建山樱花 ＰＥＢＰ 基因家族成员与近缘物种直系同源基因间未发生功能分化ꎮ ＰＥＢＰ 基因

家族中 ＦＴ 基因编码蛋白是开花素的主要成分之一ꎬ 能促进植物的生殖生长ꎬ 而其他成员(如 ＴＦＬ１)通
常抑制开花[２３]ꎮ 异源超量表达蔷薇科物种的 ＦＴ 同源基因可导致转基因植物早花ꎬ 而超量表达 ＴＦＬ１ 基

因则导致晚花[２４]ꎮ 本研究中ꎬ 福建山樱花 ＦＴ 基因在花中的高表达提示其在局部组织(如花原基)中的

快速积累ꎬ 可能加速了花器官分化的进程ꎮ 同时ꎬ 其他 ＰＥＢＰ 基因家族成员在花中表达的普遍缺失ꎬ 可

能共同促成了其早花表型ꎮ
植物开花的早晚由成花素 ＦＴ 的表达水平直接决定ꎬ 而成花素 ＦＴ 的表达水平则直接由 ＦＴ 基因的转

录水平决定[２５]ꎮ 本研究发现ꎬ 福建山樱花 ＦＴ 基因启动子区展现出独特的顺式作用元件组成: 富含光响

应核心元件 Ｇ￣ｂｏｘꎬ 却缺失了抑制性元件 ＡＥ￣ｂｏｘ 和 ＧＴ１￣ｍｏｔｉｆꎮ Ｇ￣ｂｏｘ 是光周期信号通路的核心元件ꎬ 可

与光响应转录因子(如 ＨＹ５、 ＰＩＦｓ)结合ꎬ 正向调控 ＦＴ 基因表达[２６]ꎮ 因此ꎬ ＰｃａｍＦＴ 启动子区 Ｇ￣ｂｏｘ 数

量的显著增加ꎬ 可能增强其对光信号的敏感性ꎬ 使其在较短的日照条件下即可激活开花程序ꎮ 与此同

时ꎬ ＡＥ￣ｂｏｘ(参与光响应负调控)和 ＧＴ１(与逆境信号偶联)的缺失可能进一步解除对 ＦＴ 基因的转录抑

制ꎮ 这种 “增强激活” 与 “削弱抑制” 的双重作用ꎬ 很可能使 ＰｃａｍＦＴ 基因在较低强度光照或较短时

间的光周期诱导下即可达到表达阈值ꎬ 从而成为福建山樱花早花的关键调控因素之一ꎮ
虽然植物开花整合子基因(ＦＴ、 ＳＯＣ１ 和 ＬＦＹ)的功能保守ꎬ 但是开花时间调控机制存在物种特异

性[２７－２９]ꎮ 本研究通过共表达网络预测并结合 ＲＴ￣ｑＰＣＲ 验证ꎬ 发现 ＰｃａｍＦＴ 基因与 ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ 家族成员

ＡＧＬ１、 ＡＰ１ 和 ＳＥＰ３ 在花组织中呈现高度同步的表达模式ꎬ 这强烈提示它们在花的发育过程中存在功能

协同ꎮ ＦＴ 蛋白在叶片维管束中合成后ꎬ 运输至茎顶端分生组织ꎬ 与 ｂＺＩＰ 类转录因子开花基因 Ｄ(ＦＤ)
蛋白结合形成异源二聚体复合物(ＦＴ￣ＦＤ)ꎮ 该复合物通过 ＦＤ 蛋白的 ＤＮＡ 结合结构域识别并结合下游基

因(如花分生组织特性基因 ＡＰ１ 等)启动子区的 Ｇ￣ｂｏｘ 元件ꎬ 从而激活开花相关基因的表达ꎮ ＡＰ１ 基因

可以促进花形成相关分生组织标记基因 ＬＦＹ 基因的表达[３０]ꎬ 而 ＬＦＹ 基因又可直接激活 ＦＤ 基因表

达[３１]ꎬ 这种相互激活表达放大了开花信号ꎬ 保证开花相关基因的高水平表达水平ꎮ ＡＧＬ１ 作为 ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ
转录因子家族成员ꎬ 通常参与花分生组织维持与花被发育[３２]ꎮ 本研究中 ＡＧＬ１ 与 ＦＴ 基因的共表达及同步

高表达模式ꎬ 可能暗示其通过物理互作或遗传上位性调控 ＦＴ 基因的局部活性ꎬ 但具体机制需进一步验证ꎮ
本研究首次在全基因组水平系统鉴定了福建山樱花 ＰＥＢＰ 基因家族ꎬ 揭示其在成员组成、 保守基序

和选择压力方面与近缘物种高度保守ꎬ 功能未发生显著分化ꎮ 福建山樱花 ＰＥＢＰ 基因家族核心成花素基

因(ＰｃａｍＦＴ)在花组织中呈现特异性高表达ꎬ 其启动子区发生显著变异———富集光响应 Ｇ￣ｂｏｘ 元件并缺

失ＡＥ￣ｂｏｘ和 ＧＴ１￣ｍｏｔｉｆ 抑制元件ꎬ 这可能是其对光周期信号敏感度增高、 响应提前进而促成早花的重要

分子基础ꎻ 进一步通过共表达网络分析及 ＲＴ￣ｑＰＣＲ 验证ꎬ 揭示 ＰｃａｍＦＴ 与 ＡＰ１、 ＳＥＰ３、 ＡＧＬ１ 等

ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ核心开花调控因子在花发育过程中高度协同表达ꎬ 提示它们可能通过形成转录复合体或参与

正反馈网络协同驱动花分生组织身份确立与器官分化ꎮ 本研究系统阐明了福建山樱花 ＦＴ 基因的表达特

征、 独特的转录调控机制及其与关键开花因子的协同网络ꎬ 为深入解析其早花分子机制及蔷薇科植物花

期分子设计育种提供了重要理论基础与候选基因资源ꎮ
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