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摘要：ＷＲＫＹ 超级转录因子基因家族，参与植物生长、发育、非生物胁迫以及次生代谢产物的调节。 该文鉴定了药

用植物望春玉兰全基因组 ＷＲＫＹ 基因，并采用生物信息学方法，分析了该基因家族成员的蛋白理化性质、亚细胞定

位、系统进化、保守结构域、顺式作用元件，以及在不同组织中的表达模式。 在望春玉兰全基因组中共鉴定 ５６ 个

ＷＲＫＹ 基因；根据进化分析的结果，将这些基因分为 ３ 个组（Ｇｒｏｕｐ Ⅰ—Ⅲ），又将 Ｇｒｏｕｐ Ⅱ进一步分为 ５ 个亚组（Ⅱ
ａ—Ⅱｅ）。 该家族基因蛋白分子量在 １２ ２１５􀆰 １５—１９１ ３２６􀆰 ８８ Ｄａ 之间，理论等电点在 ４􀆰 ９—１０􀆰 ０６ 之间。 亚细胞定

位结果显示，５５ 个基因家族成员定位在细胞核，其中 １ 个基因同时定位在细胞外间隙，还有 １ 个基因定位在细胞

质。 顺式作用元件分析表明，望春玉兰 ＷＲＫＹ 基因除了广泛参与到调节非生物胁迫中，还参与次生代谢产物的合

成调控。 该文同时分析了 ＷＲＫＹ 基因在根、叶片和花中的表达模式，并鉴定了组织特异表达基因。 通过对望春玉

兰 ＷＲＫＹ 基因家族的生物信息学分析，为深入研究 ＷＲＫＹ 基因家族的功能提供了基础。
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和非生物胁迫（如干旱、低温、高温、土壤高盐碱等）
的影响，然而植物不能自由移动来躲避这些不利环

境，因此在漫长的进化过程中，植物逐渐从形态、生
理、细胞以及分子水平发生进化以应对这些不利环

境条件。 当植物受到胁迫时会产生相应的应答反

应，相关基因、蛋白质和代谢产物构成复杂调控网

络以应答相应的胁迫。 转录因子作为反式作用因

子可以与靶标基因启动子区域相应的顺式作用元

件特异结合，从而调控相关基因的转录，在植物应

答生物胁迫和非生物胁迫中具有举足轻重的作

用［１］。 ＷＲＫＹ 转录因子是植物中的超级转录因子

家族之一，其典型特征是在氨基酸 Ｎ⁃端有保守的

ＷＲＫＹＧＱＫ 结构域，在 Ｃ⁃端含有 Ｃ２Ｈ２或 Ｃ２ＨＣ 型锌

指结构［２］。 根据上述保守结构域数量和锌指结构

类型可将 ＷＲＫＹ 转录因子分为 ３ 组：第 Ｉ 组包含 ２
个 ＷＲＫＹ 结构域和 Ｃ２Ｈ２型锌指结构；第 ＩＩ 组含有 １
个 ＷＲＫＹ 结构域和 Ｃ２Ｈ２型锌指结构；而第Ⅲ类是

由 １ 个 ＷＲＫＹ 保守结构域和 Ｃ２ＨＣ 型锌指结构组

成［２］。 大量研究表明，ＷＲＫＹ 在调控植物生长发

育、生物胁迫和非生物胁迫［３⁃４］、次生代谢等多种生

物过程中起着重要的作用［５⁃６］。 如木本鸡脚棉中

ＧａＷＲＫＹ１ 转录因子通过调控卡丁烯合酶⁃Ａ 的活

性，从而参与棉酚等倍半萜烯类化合物的合成［５］；
从黄花蒿分泌型腺毛中分离的 ＡａＷＲＫＹ１ 通过上调

倍半萜环化酶基因 ＡＤＳ 的表达，从而提高抗疟青蒿

素的生物合成［６］。 随着基因组测序的发展，药用植

物越来越引起大家的关注，这也为鉴定更多的参与

调控次生代谢的 ＷＲＫＹ 转录因子提供可能。
望春玉兰（Ｙｕｌａｎｉａ ｂｉｏｎｄｉｉ）是木兰科（Ｍａｇｎｏｌｉ⁃

ａｃｅａｅ）玉兰属多年生落叶乔木，是中国特有的珍稀

濒危树种，原产湖北、河南、陕西、甘肃等地海拔

６００—１ ２００ ｍ 的阔叶林中［７］。 望春玉兰先花后叶，
种子鲜红，树形优美，被广泛应用于园林绿化［７］，其
干燥的花蕾是中药材“辛夷”的正品，具有散风寒、
通肺窍、降压、杀菌等作用，是一种用途广泛的药用

植物［８］。 望春玉兰具有一定的耐寒性，喜微酸性土

壤，但碱性土壤对生长的影响较大。 望春玉兰全基

因组测序的完成为 ＷＲＫＹ 转录因子家族的鉴定和

分析提供了基础，本研究对望春玉兰 ＷＲＫＹ 基因家

族成员进行鉴定，同时对蛋白理化性质、亚细胞定

位、系统进化、保守结构域、顺式作用元件、以及在

不同组织中的表达模式进行了初步研究，以期为深

入研究该基因家族在望春玉兰中应答非生物胁迫

以及次生代谢的调控奠定基础。

１　 材料与方法

１􀆰 １　 ＷＲＫＹ 转录因子查找及理化性质分析

从国 家 基 因 库 生 命 大 数 据 平 台 （ ｈｔｔｐｓ： ／ ／
ｄｂ􀆰 ｃｎｇｂ􀆰 ｏｒｇ ／ ｃｏｄｅｐｌｏｔ ／ ）中下载望春玉兰基因组和转

录组原始数据 （ ＣＮＰ００００８８４） ［９］，利用 ｈｍｍｓｅａｒｃｈ
ｖ３􀆰 ３􀆰 ２ 将 ＷＲＫＹ 隐马尔可夫模型（Ｐｆａｍ： ＰＦ００８４７）
和下载的望春玉兰蛋白序列进行比对，保留 Ｅ⁃ｖａｌｕｅ
≤１ｅ⁃５ 的蛋白序列，再采用 ＳＭＡＲＴ （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｓｍａｒｔ．
ｅｍｂｌ⁃ｈｅｉｄｅｌｂｅｒｇ．ｄｅ ／ ）进行保守结构域鉴定［１０］，去除不

含 ＷＲＫＹ 保守结构域的蛋白序列。 采用 Ｅｘｐａｓｙ［１１］

（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｅｂ．ｅｘｐａｓｙ．ｏｒｇ ／ ｐｒｏｔｐａｒａｍ ／ ）在线预测蛋白分

子量、等电点等理化性质，并利用 Ｃｅｌｌ⁃ＰＬｏｃ ２􀆰 ０（ｈｔ⁃
ｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ􀆰 ｃｓｂｉｏ．ｓｊｔｕ．ｅｄｕ．ｃｎ ／ ｂｉｏｉｎｆ ／ Ｃｅｌｌ⁃ＰＬｏｃ⁃２ ／ ）对鉴

定的 ＷＲＫＹ 基因进行亚细胞定位预测。
１􀆰 ２　 ＷＲＫＹ 转录因子进化树分析

从拟南芥基因组数据库（ｈｔｔｐｓ：／ ／ ｗｗｗ．ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ．
ｏｒｇ ／ ｂｒｏｗｓｅ ／ ｇｅｎｅｆａｍｉｌｙ ／ ＷＲＫＹ⁃Ｓｏｍ． ｊｓｐ） 下载拟南芥

ＷＲＫＹ 转录因子序列。 根据 ＳＭＡＲＴ 分析结果提取

拟南芥和望春玉兰 ＷＲＫＹ 转录因子的保守结构域

序列，并提交到 ＭＥＧＡ⁃６􀆰 ０［１２］ 软件中利用 ＣｌｕｓｔａｌＷ
进行多重比对，然后用邻接法 （ Ｎｅｉｇｈｂｏｒ Ｊｏｉｎｉｎｇ
ｍｅｔｈｏｄ）构建进化树，ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 值设置为 １ ０００，最后

采 用 Ｆｉｇｔｒｅｅ （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｔｒｅｅ． ｂｉｏ． ｅｄ． ａｃ． ｕｋ ／ ｓｏｆｔｗａｒｅ ／
ｆｉｇｔｒｅｅ ／ ）对构建的进化树进行可视化，根据进化树

中拟南芥 ＷＲＫＹ 家族的分类对望春玉兰 ＷＲＫＹ 家

族进行类群的划分。
１􀆰 ３　 ＷＲＫＹ 转录因子保守基序和基因结构

利 用 ＭＥＭＥ （ ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｍｅｍｅ⁃ｓｕｉｔｅ． ｏｒｇ ／ ｍｅｍｅ ／
ｔｏｏｌｓ ／ ｍｅｍｅ）在线预测望春玉兰 ＷＲＫＹ 蛋白的保守

基序（Ｍｏｔｉｆ），Ｍｏｔｉｆ 个数设置为 １０ 个，基序长度为

６—７０，其他参数均为默认值。 根据 ＭＥＭＥ 的分析

结果，结合基因注释的 ｇｆｆ 文件，利用 ＴＢｔｏｏｌｓ［１３］对保

守基序、基因结构和进化树进行整合，绘制望春玉

兰 ＷＲＫＹ 转录因子保守基序和基因结构图。
１􀆰 ４　 ＷＲＫＹ 转录因子顺式作用元件分析

利用 ｐｅｒｌ 脚本根据基因组注释的 ｇｆｆ 文件，从基

因组中提取目的基因上游 ２ ０００ ｂｐ 序列，用 Ｐｌａｎｔ⁃
ＣＡＲＥ（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ􀆰 ｐｓｂ􀆰 ｕｇｅｎｔ􀆰 ｂｅ ／ ｗｅｂｔｏｏｌｓ ／
ｐｌａｎｔｃａｒｅ ／ ｈｔｍｌ ／ ）对启动子区域进行顺式作用元件分

析，最后利用 ＴＢｔｏｏｌｓ［１３］结合进化树并绘制顺式作用

元件分布图。

２



第 ６ 期 戴晓港等：望春玉兰 ＷＲＫＹ 基因家族生物信息学分析

１􀆰 ５　 ＷＲＫＹ 转录因子染色体定位及串联重复基因

分析

根据基因组注释的 ｇｆｆ 文件，使用 ＴＢｔｏｏｌｓ［１３］ 绘
制望春玉兰 ＷＲＫＹ 转录因子在染色体上的分布图。
串联重复基因的鉴定参照 Ｌｅｈｔｉ⁃Ｓｈｉｕ 对毛果杨基因

组串联重复基因的鉴定标准：２ 个基因之间不超过

３５０ ｋｂ 且中间插入的基因不超过 １０ 个，进化树上它

们还需要同属于 １ 个亚家族［１４］。
１􀆰 ６　 ＷＲＫＹ 转录因子表达分析

将从国家基因库生命大数据平台中下载的望

春玉兰叶片（ＣＮＸ０１４９８８６）和花（ＣＮＸ０１４９８８３）的

转录组，以及实验室测序的根系转录组，使用 Ｔｒｉｍ⁃
ｍｏｍａｔｉｃ［１５］过滤低质量序列，然后利用 ＳＴＡＲ［１６］ 默

认参数将上述过滤后的序列分别比对到望春玉兰

基因组，统计根、叶和花分别比对到每个 ＷＲＫＹ 基因

的序列数量，采用 ＲＰＫＭ（ｒｅａｄｓ ｐｅｒ ｋｉｌｏｂａｓｅ ｏｆ ｔｒａｎ⁃
ｓｃｒｉｐｔｓ ｐｅｒ ｍｉｌｌｉｏｎ ｍａｐｐｅｄ ｒｅａｄｓ）对每个基因表达量

进行均一化。

２　 结果与分析

２􀆰 １　 望春玉兰 ＷＲＫＹ 基因家族成员鉴定及理化性

质分析

本研究共鉴定出望春玉兰 ＷＲＫＹ 基因家族有

５６ 个成员，各成员蛋白长度、理化性质、理论等电点

和亚细胞定位等信息如表 １。 从表 １ 中结果可以看

出，蛋白长度在 １０６—１ ６７５ 个氨基酸之间，不同基

因氨基酸数量存在较大差异。 通过 Ｅｘｐａｓｙ 在线分

析了望春玉兰 ＷＲＫＹ 转录因子蛋白理化性质，该家

族基因蛋白分子量在 １２ ２１５􀆰 １５—１９１ ３２６􀆰 ８８ Ｄａ 之

间，理论等电点在 ４􀆰 ９—１０􀆰 ０６ 之间。 亚细胞定位结

果显示，５５ 个基因家族成员定位在细胞核，其中

ＭＢＩ３６８６６＿ＭＡＧＢＩＯ 成员同时定位在细胞外间隙和

细胞核，而 ＭＢＩ２４２１３＿ＭＡＧＢＩＯ 还定位在细胞质。

表 １　 望春玉兰 ＷＲＫＹ 家族基因基本信息及蛋白理化性质

基因 ＩＤ 染色体
氨基酸
数量

分子量 ／
Ｄａ

等电点
ｐＩ

亚细胞
定位

ＭＢＩ１２９０４＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ０１ ５８５ ６３ １４７􀆰 ２４ ６􀆰 １４ 细胞核

ＭＢＩ２４０２９＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ０１ １８７ ２１ １５９􀆰 １５ ５􀆰 ４４ 细胞核

ＭＢＩ０７６９９＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ０２ ４２９ ４６ ８３０ ５􀆰 ６５ 细胞核

ＭＢＩ１１４０５＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ０３ ２９０ ３２ ５２８􀆰 ７５ ５􀆰 ７９ 细胞核

ＭＢＩ０９１１４＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ０３ ３７５ ４０ ７９６􀆰 １１ ５􀆰 ６３ 细胞核

ＭＢＩ１１１３７＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ０３ ４５２ ４９ ６７７􀆰 ５８ ５􀆰 ２３ 细胞核

ＭＢＩ３７５９２＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ０４ ３２８ ３６ ５９５􀆰 ３９ ９􀆰 １８ 细胞核

ＭＢＩ３９２４４＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ０４ ３５５ ３９ ３６１􀆰 ６２ ９􀆰 ７１ 细胞核

续表 １

基因 ＩＤ 染色体
氨基酸
数量

分子量 ／
Ｄａ

等电点
ｐＩ

亚细胞
定位

ＭＢＩ０８９４７＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ０４ １０６ １２ ６９０􀆰 ４５ ９􀆰 ８２ 细胞核

ＭＢＩ１３８４１＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ０４ ２１６ ２４ ７３３􀆰 ３８ ７􀆰 ０９ 细胞核

ＭＢＩ２３９１５＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ０４ ２０１ ２２ ６１２􀆰 ７５ ５􀆰 ８４ 细胞核

ＭＢＩ０５７４５＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ０４ ５８３ ６４ ２６４􀆰 ６８ ６􀆰 １１ 细胞核

ＭＢＩ２９６９６＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ０５ ２４３ ２７ ０２３􀆰 ４３ ９􀆰 ４５ 细胞核

ＭＢＩ４６００７＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ０５ ２７８ ３０ ７１３􀆰 ３９ ６􀆰 ３９ 细胞核

ＭＢＩ３５２８８＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ０６ ３４８ ３９ ３７４􀆰 ８６ ５􀆰 ８５ 细胞核

ＭＢＩ１８６８５＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ０６ ２６６ ２９ ０４４􀆰 ９８ ５􀆰 ０８ 细胞核

ＭＢＩ１５２７９＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ０７ ３１４ ３４ ７９０􀆰 ５２ ８􀆰 ２４ 细胞核

ＭＢＩ３７８４４＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ０７ ６１５ ６７ ２２２􀆰 ５１ ５􀆰 ７７ 细胞核

ＭＢＩ４６３３５＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ０７ １６３ １８ ４１０􀆰 ４９ ９􀆰 ６６ 细胞核

ＭＢＩ２４３５０＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ０７ ３３４ ３７ ０３５􀆰 ９５ ４􀆰 ９１ 细胞核

ＭＢＩ２７４１５＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１０ ３１３ ３４ ９２０􀆰 ８２ ８􀆰 １９ 细胞核

ＭＢＩ３５５８８＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１０ ５２６ ５７ ６２２􀆰 ２５ ５􀆰 ６７ 细胞核

ＭＢＩ１２２２８＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１１ ７８９ ８５ ６５０􀆰 ４９ ５􀆰 ７９ 细胞核

ＭＢＩ０５３４０＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１１ １５９ １７ ９８０􀆰 ３ ９􀆰 ７２ 细胞核

ＭＢＩ４２３２１＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１１ ４０１ ４５ ０４７􀆰 ４８ ９􀆰 ５２ 细胞核

ＭＢＩ３６８６６＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１１ １１１ １２ ２１５􀆰 ５１ ８􀆰 ８２
细胞外
间隙 ／
细胞核

ＭＢＩ１７７８４＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１４ ４７３ ５１ ８０８􀆰 ７７ ８􀆰 ６４ 细胞核

ＭＢＩ１０２５８＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１４ ７３１ ７８ ８８２􀆰 ７８ ６􀆰 １７ 细胞核

ＭＢＩ０９１５４＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１４ ３００ ３２ ９６５􀆰 ６９ １０􀆰 ０４ 细胞核

ＭＢＩ３４９７４＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１４ ３０３ ３３ ０４８􀆰 ６１ ９􀆰 ６５ 细胞核

ＭＢＩ４５５５０＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１４ ２２９ ２５ ９２０􀆰 ２２ ９􀆰 ０５ 细胞核

ＭＢＩ３７１０４＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１４ ２４１ ２７ １５１􀆰 ６７ ９􀆰 １３ 细胞核

ＭＢＩ４６２３８＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１４ ２４６ ２７ ９１５􀆰 ７２ ９􀆰 ６１ 细胞核

ＭＢＩ３２３９２＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１４ ３０９ ３４ １４４􀆰 ２５ ７􀆰 ６１ 细胞核

ＭＢＩ０５４１５＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１４ ２８１ ３２ ４１２􀆰 ３８ １０􀆰 ０６ 细胞核

ＭＢＩ３６００９＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１５ １ ０４３ １１３ ４７０􀆰 ８５ ５􀆰 ８７ 细胞核

ＭＢＩ４７４２６＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１５ ７７０ ８３ ０２６􀆰 ６５ ６􀆰 ０９ 细胞核

ＭＢＩ３６６１３＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１５ ４４８ ４８ ９６７􀆰 ８ ７􀆰 ２３ 细胞核

ＭＢＩ３９３８７＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１５ ３１４ ３４ ８６９􀆰 ７２ ４􀆰 ９８ 细胞核

ＭＢＩ３９３８８＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１５ ３４５ ３７ ５９２􀆰 ９２ ６ 细胞核

ＭＢＩ０１６３９＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１５ ２４２ ２６ ４５５􀆰 ９８ ５􀆰 ９９ 细胞核

ＭＢＩ４６１０５＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１５ ３１６ ３４ ５８３􀆰 ６２ ８􀆰 ３５ 细胞核

ＭＢＩ１９９６１＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１５ ２９９ ３３ ０６２􀆰 ３４ ８􀆰 ７４ 细胞核

ＭＢＩ１７５７４＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１５ １７７ ２０ ２６３􀆰 ２２ ８􀆰 ７４ 细胞核

ＭＢＩ１０８８３＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１５ ２３１ ２６ ８８６􀆰 ９２ ９􀆰 ３４ 细胞核

ＭＢＩ１０８７２＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１５ ３０４ ３４ ２５０􀆰 ４４ ９􀆰 ５４ 细胞核

ＭＢＩ３６００７＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１５ １６９ １８ ６３２􀆰 ４２ ５􀆰 ８６ 细胞核

ＭＢＩ０９３４２＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１６ ３０１ ３２ ６５５􀆰 １６ ９􀆰 ７３ 细胞核

ＭＢＩ０９９０６＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１６ ２７６ ３０ ３７２􀆰 ５４ ７􀆰 １８ 细胞核

ＭＢＩ２７１４０＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１８ ４２８ ４６ ７７２􀆰 １７ ５􀆰 ２２ 细胞核

ＭＢＩ１０３６６＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１８ ５０３ ５５ ３６３􀆰 ９９ ７􀆰 ６２ 细胞核

ＭＢＩ２４２１３＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１８ １ ６７５ １９１ ３２６􀆰 ８８ ５􀆰 ８４ 细胞质

ＭＢＩ１７３０９＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１８ ２２１ ２４ ６９２􀆰 ５３ ５􀆰 ９９ 细胞核

ＭＢＩ３５８４６＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１９ ４２５ ４５ ８６９􀆰 ６７ ６􀆰 ０９ 细胞核

ＭＢＩ０３２６３＿ＭＡＧＢＩＯ Ｃｈｒ１９ ２７８ ３１ ３６０􀆰 ０８ ６􀆰 ６１ 细胞核

３
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２􀆰 ２　 ＷＲＫＹ 转录因子进化分析

以望春玉兰和拟南芥 ＷＲＫＹ 基因蛋白保守域

序列构建进化树，参照拟南芥 ＷＲＫＹ 基因家族的分

类，根据进化树和保守域序列结构特征，将望春玉

兰 ＷＲＫＹ 转录因子划分为 Ｇｒｏｕｐ Ⅰ，Ⅱ和Ⅲ共 ３ 个

组。 Ｇｒｏｕｐ Ⅰ具有 ２ 个 ＷＲＫＹ 保守结构域，锌指结

构为 Ｃ２Ｈ２型，共有 ８ 个基因；Ｇｒｏｕｐ Ⅱ只含有 １ 个

ＷＲＫＹ 保守结构域，锌指结构也是 Ｃ２Ｈ２型，但根据

进化树分析结果又可将 Ｇｒｏｕｐ ＩＩ 进一步分为Ⅱａ，Ⅱ

ｂ，Ⅱｃ，Ⅱｄ，Ⅱｅ 共 ５ 个亚组，其成员数量分别为 ９，
７，１０，７，４ 个；Ｇｒｏｕｐ Ⅲ虽然也只含有 １ 个 ＷＲＫＹ 保

守结构域，但其锌指结构（Ｃ２ＨＣ）和其他 ２ 组不同，该
组中共有 ７ 个基因。 还有 ３ 个基因 （ＭＢＩ３６００７ ＿
ＭＡＧＢＩＯ、ＭＢＩ４６００７＿ＭＡＧＢＩＯ和 ＭＢＩ２９６９６＿ＭＡＧＢＩＯ）
虽然含有 ＷＲＫＹ 保守结构域，但序列与其他基因

分化较大而未被分类到现有的 Ｉ，Ⅱ和Ⅲ组中（见
图 １）。

图 １　 望春玉兰和拟南芥 ＷＲＫＹ 基因家族进化树

４
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２􀆰 ３　 ＷＲＫＹ 转录因子蛋白基序分析

利用ＭＥＭＥ 在线分析望春玉兰ＷＲＫＹ 基因家族

的 Ｍｏｔｉｆ，利用 ＴＢＴｏｏｌｓ 对 Ｍｏｔｉｆ 分析结果进行可视化

（见图 ２）。 望春玉兰 ＷＲＫＹ 蛋白共包含 １０ 个 Ｍｏｔｉｆ，
其中 Ｍｏｔｉｆ １，Ｍｏｔｉｆ ２ 和 Ｍｏｔｉｆ ３ 是 ＷＲＫＹ 的保守结构

域，Ｍｏｔｉｆ １ 含有保守序列 ＷＲＫＹＧＱＫ，望春玉兰所有

ＷＲＫＹ 蛋白都含有这个保守结构域；Ｍｏｔｉｆ １ 尾端 ２ 个

蛋白和 Ｍｏｔｉｆ ２ 构成了 ＷＲＫＹ 结构域的锌指结构（Ｃ２

Ｈ２），其中 ４８ 个基因含有 Ｍｏｔｉｆ ２ 结构域；Ｍｏｔｉｆ ３ 是

ＷＲＫＹ 的完整结构域，其中 ７ 个基因同时含有Ｍｏｔｉｆ ３
和 Ｍｏｔｉｆ １，这类基因因含有 ２ 个保守的 ＷＲＫＹ 结构

域而被划分为 Ｇｒｏｕｐ Ｉ。 Ｍｏｔｉｆ ４—Ｍｏｔｉｆ １０ 虽然在数

据库中暂无功能记录，但这些 Ｍｏｔｉｆ 也为望春玉兰

ＷＲＫＹ 基因分类提供了重要参考，如 Ｍｏｔｉｆ ８ 和 Ｍｏｔｉｆ
１０ 是 Ｇｒｏｕｐ Ｉ 特有的，而 Ｍｏｔｉｆ ５，Ｍｏｔｉｆ ６ 和 Ｍｏｔｉｆ ９ 是

Ｇｒｏｕｐ ＩＩａ 和 Ｇｒｏｕｐ ＩＩｂ 中特有。 总体而言，望春玉兰

ＷＲＫＹ 基因家族不同分组中 Ｍｏｔｉｆ 是相似的，这个结

果也有利地支持了进化树对基因家族分类的可靠性。

图 ２　 望春玉兰 ＷＲＫＹ 基因家族蛋白保守结构域
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图 ３　 望春玉兰 ＷＲＫＹ 基因家族成员启动子区域顺式作用元件

２􀆰 ４　 ＷＲＫＹ 转录因子启动子区域顺式作用元件

利用 ＰｌａｎｔＣＡＲＥ 注释望春玉兰 ５６ 个ＷＲＫＹ 基因

上游 ２ ０００ ｂｐ 启动子区域序列，得到 ＷＲＫＹ 基因家

族顺式作用元件，除最基本的 ＴＡＴＡ ｂｏｘ，ＣＡＡＴ ｂｏｘ
和光响应元件之外，还含有参与各种激素、调控生长、
参与次生代谢和非生物胁迫等响应元件。 在激素类

响应元件中，分别有 ５３ 个和 ４７ 个基因含有脱落酸反

应元件（ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｎｅｓｓ）和茉莉酸甲酯反

应元件（ＭｅＪＡ⁃ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｎｅｓｓ）；应答水杨酸、赤霉素和

生长素响应元件的基因相对较少，分别有 ３２，２６，１８
个。 参与非生物胁迫相关的主要有无氧诱导（ｔｈｅ ａｎ⁃
ａｅｒｏｂｉｃ ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ）、干旱诱导（ｄｒｏｕｇｈｔ⁃ｉｎｄｕｃｉｂｉｌｉｔｙ）、低

６



第 ６ 期 戴晓港等：望春玉兰 ＷＲＫＹ 基因家族生物信息学分析

温响应（ ｌｏｗ⁃ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｎｅｓｓ）和防御胁迫

（ｄｅｆｅｎｓｅ ａｎｄ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｎｅｓｓ）等所必需的调节元

件。 ＭＢＩ１１１３７＿ＭＡＧＢＩＯ 含有多个干旱诱导响应顺式

作用元件，推测该基因可能调控望春玉兰响应干旱胁

迫。 值得注意的是望春玉兰 ＷＲＫＹ 基因除了参与激

素响应和非生物胁迫的顺式作用元件，其中还有 ９ 个

基 因 （ ＭＢＩ０８９４７ ＿ ＭＡＧＢＩＯ， ＭＢＩ１０２５８ ＿ ＭＡＧＢＩＯ，
ＭＢＩ１０８８３＿ＭＡＧＢＩＯ，ＭＢＩ１２２２８＿ＭＡＧＢＩＯ，ＭＢＩ１９９６１＿
ＭＡＧＢＩＯ，ＭＢＩ３６６１３ ＿ＭＡＧＢＩＯ，ＭＢＩ３６８６６ ＿ＭＡＧＢＩＯ，
ＭＢＩ４２３２１＿ＭＡＧＢＩＯ，ＭＢＩ４６３３５＿ＭＡＧＢＩＯ）含有类黄酮

合成调节元件，参与植物的次生代谢。 望春玉兰的花

蕾和根系入药，表明了 ＷＲＫＹ 基因可能参与了次生代

谢产物的合成调节。

２􀆰 ５　 ＷＲＫＹ 基因家族染色体分布

望春玉兰基因组共有 １９ 条染色体，而 ＷＲＫＹ 基

因只分布在其中 １４ 条染色体上（见图 ４），Ｃｈｒ０８，
Ｃｈｒ０９，Ｃｈｒ１２，Ｃｈｒ１３ 和 Ｃｈｒ１７ 均不含有 ＷＲＫＹ 基因。
在含有ＷＲＫＹ 基因的染色体中，Ｃｈｒ１５，Ｃｈｒ１４ 和 Ｃｈｒ０４
这 ３ 条染色体含有 ＷＲＫＹ 基因的数量约占总数的

４８􀆰 ２％，分别有 １２，９，６ 个；其余 １１ 条染色体ＷＲＫＹ 基

因的数量在 １—３ 个不等。 串联重复是导致基因家族

扩张的主要方式之一，对望春玉兰 ＷＲＫＹ 基因复制方

式分析发现，这个基因家族中有 ９ 个串联复制事件，
包含 ２０ 个 ＷＲＫＹ 基因，其中 ７ 次串联复制发生在

Ｃｈｒ１４ 和 Ｃｈｒ１５ 上，这也是引起 ＷＲＫＹ 基因家族成员

在染色体上分布不均匀的主要原因。

图 ４　 望春玉兰 ＷＲＫＹ 基因家族在染色体上的分布（串联复制）

２􀆰 ６　 望春玉兰 ＷＲＫＹ 基因家族组织表达分析

基因表达模式可以揭示植物不同组织的生物

学功能。 将望春玉兰叶片、花和根系转录组测序序

列分别比对到基因组，分析 ＷＲＫＹ 家族基因在不同

组织中的表达模式，结果如图 ５ 所示。 从图 ５ 中可

以看出，Ｇｒｏｕｐ Ｉ 中除了 ＭＢＩ３６００７＿ＭＡＧＢＩＯ 在根系

中不表达，Ｇｒｏｕｐ ＩＩｄ 中除了 ＭＢＩ３６００７＿ＭＡＧＢＩＯ 在

根系和叶片中不表达外，其余基因在所有组织中均

检测到表达，且 Ｇｒｏｕｐ ＩＩｄ 中的基因整体表达量均较

高。 Ｇｒｏｕｐ ＩＩａ 中 只 有 ＭＢＩ３２３９２ ＿ ＭＡＧＢＩＯ 和

ＭＢＩ４６１０５＿ＭＡＧＢＩＯ 在 ３ 个组织中均能检测到表达，
有 ５ 个基因在 ３ 个组织中均未检测到表达，而

ＭＢＩ３７１０４＿ＭＡＧＢＩＯ 和 ＭＢＩ０５４１５ ＿ＭＡＧＢＩＯ 是叶片

组织特异性基因，只在叶片中有表达量。 Ｇｒｏｕｐ ＩＩｂ
中有 １ 个基因 ＭＢＩ３７８４４＿ＭＡＧＢＩＯ 在 ３ 个组织中表

达量均较高，ＦＰＫＭ 值均超过 １０，还有 ３ 个基因只在

根系 特 异 表 达。 Ｇｒｏｕｐ ＩＩｃ 中 除 了 ＭＢＩ２４０２９ ＿
ＭＡＧＢＩＯ 在叶片中特异表达外，其余基因在不同的

组织中也都能检测到表达。

７
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图 ５　 望春玉兰不同组织 ＷＲＫＹ 基因家族表达模式

３　 讨论

ＷＲＫＹ 是植物中较大的基因家族，已被证实在

调节植物生长、发育、非生物胁迫中起到重要作用。
随着全基因组测序发展，已有几十种双子叶植物全

基因组 ＷＲＫＹ 基因家族被鉴定和分析，而其基因家

族中基因数量在 ４５—１８８ 个不等［１７］。 本研究从望

春玉兰基因组中鉴定了 ５６ 个 ＷＲＫＹ 基因，比较分析

发现，望春玉兰基因组（２􀆰 ２０ Ｇｂ）大小约是拟南芥

（１２５ Ｍｂ）的 １８ 倍，但望春玉兰 ＷＲＫＹ 基因的数量

（５６ 个）却只有拟南芥（７４ 个）的 ３ ／ ４；同样，望春玉

兰基因组约是木本植物毛果杨（０􀆰 ５５ Ｇｂ）的 ４ 倍，
但 ＷＲＫＹ 基因的数量却不足毛果杨 （ １２２ 个） 的

１ ／ ２［１７］。 上述结果说明了基因组中，基因家族基因

的数量并不是由基因组大小决定的。
根据 ＷＲＫＹ 基因保守结构域序列和锌指结构

类型，同时结合拟南芥 ＷＲＫＹ 基因家族的分类，将
望春玉兰 ＷＲＫＹ 基因家族分为 ３ 个组：Ｇｒｏｕｐ Ⅰ，
Ｇｒｏｕｐ Ⅱ和 Ｇｒｏｕｐ Ⅲ，分别含有 ８，３８ 和 ７ 个基因。
然而在拟南芥和毛果杨中，Ｇｒｏｕｐ Ｉ 基因的数量占主

导地位［１８］，而望春玉兰中 Ｇｒｏｕｐ ＩＩ 基因数量占

６７􀆰 ９％，说明 Ｇｒｏｕｐ ＩＩ 在进化过程中可能发生了更

８
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多的基因复制。 这与对望春玉兰 ＷＲＫＹ 基因家族

串联复制分析结果一致，在望春玉兰 ＷＲＫＹ 基因家

族中共发现 ９ 个串联重复，其中 Ｇｒｏｕｐ ＩＩ 中有 ５ 个

串联重复共产生了 １１ 个基因。 望春玉兰 ＷＲＫＹ 基

因家族 Ｇｒｏｕｐ ＩＩ 可进一步细分为 ＩＩａ，ＩＩｂ，ＩＩｃ，ＩＩｄ 和

ＩＩｅ 共 ５ 个亚组，分别含有 ９，７，１０，７，４ 个基因。 对

拟南芥、水稻、葡萄等 ７ 种植物基因组 ＷＲＫＹ 基因家

族 Ｇｒｏｕｐ ＩＩ 基因数量分析发现，Ｇｒｏｕｐ ＩＩａ 基因的比

例为 ８􀆰 ８％—１２􀆰 ２％之间［１８］，而望春玉兰 Ｇｒｏｕｐ ＩＩａ
基因的比例为 ２３􀆰 ７％，约是其他物种的 ２—３ 倍，说
明 Ｇｒｏｕｐ ＩＩａ 在望春玉兰中发生了大量扩张。 已有

研究表明，ＷＲＫＹ 基因家族的 Ｇｒｏｕｐ ＩＩａ 基因可以提

高拟南芥苗期和苹果愈伤的渗透胁迫能力和抗盐

性［１９］，也是调节水稻先天免疫能力的重要转录因

子［２０］，望春玉兰 Ｇｒｏｕｐ ＩＩａ 基因的大量扩张，可能是

在长期进化过程中提高非生物胁迫的表现。
ＷＲＫＹ 不仅调节植物生长、发育和参与非生物

胁迫的调节，还参与调控植物的次生代谢。 Ｘｕ 等在

棉花中克隆的 ＧａＷＲＫＹ１ 转录因子可以调控卡丁烯

合酶⁃Ａ 的活性，从而参与调节棉花倍半萜烯类化合

物的合成［５］；Ｌｉｕ 等研究发现药用植物杜仲 ＷＲＫＹ
转录因子参与苯基丙胺酸和黄酮类物质合成代谢

的调控［１７］。 望春玉兰转录因子顺式作用元件分析

发现，ＷＲＫＹ 启动子区域不仅含有大量参与非生物

胁迫的顺式作用元件，还有 ９ 个基因含有参与黄酮

类物质合成代谢的顺式作用元件，其中 ＭＢＩ１９９６１＿
ＭＡＧＢＩＯ 和 ＭＢＩ０８９４７＿ＭＡＧＢＩＯ 分别在根系和花中

高表达，而根系和花是望春玉兰药物合成的主要组

织，因此这 ２ 个基因可能影响望春玉兰根系和花的

次生代谢。
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