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蒺藜苜蓿多聚半乳糖醛酸酶基因家族的全基因组分析
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摘　 要：多聚半乳糖醛酸酶（Ｐｏｌｙｇａｌａｃｔｕｒｏｎａｓｅｓ，ＰＧｓ）是一种果胶水解酶，参与果实成熟、器官脱落、花粉成熟等多个植物发育

过程。 采用相似性比对和结构域搜索方法，从蒺藜苜蓿基因组中共鉴定出 ７４ 个 ＭｔＰＧ 基因。 根据系统进化关系将其分为 ６
个亚家族，分别包含 ９、７、４、１１，１８ 和 ２５ 个 ＭｔＰＧ 基因家族成员。 染色体定位分析发现，ＭｔＰＧ 基因在蒺藜苜蓿的 ８ 条染色体上

呈现不均匀分布，每条染色体上分布有 ２－１６ 个 ＭｔＰＧ 基因；同时，基因组复制分析结果显示，蒺藜苜蓿的 ＰＧ 基因家族成员之

间存在大量的基因复制。 最后，通过蒺藜苜蓿的高通量测序数据分析发现，ＭｔＰＧ 基因家族广泛地在根部、结瘤、叶片、芽，心
皮和花等组织中表达。 根据它们在不同组织中表达水平，将 ３１ 个 ＭｔＰＧ 基因聚类为 ４ 组，分别探讨了四组基因在蒺藜苜蓿组

织器官分化中表达模式，重点解析了它们在花器官发育以及根部组织分化中可能的调控机制，这将为进一步研究蒺藜苜蓿

ＭｔＰＧ 基因家族成员的基因功能提供了理论基础。
关键词：蒺藜苜蓿；ＰＧ；系统进化分析；表达模式
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　 　 多聚半乳糖醛酸酶 （ｐｏｌｙｇａｌａｃｔｕｒｏｎａｓｅｓ，ＰＧｓ）属
于一个大的水解酶家族，它通过降解果胶在植株生长

发育过程中的细胞分离事件中发挥重要作用［１］。 果

胶是一种杂多糖，它是双子叶植物体细胞初生细胞壁



的主要成分，同时也是花粉内壁和花粉管壁的主要成

分，因此，参与果胶代谢相关酶和蛋白对植物的生长

和生殖发育至关重要［２］。 ＰＧ 已被鉴定出具有四个保

守的功能结构域 （Ⅰ⁃Ⅳ），依据 ＰＧ 降解途径的不同，
可以把 ＰＧ 分为内切 ＰＧ （ｅｎｄｏ⁃ＰＧ）、外切 ＰＧ （ｅｘｏ⁃
ＰＧ）、鼠李糖 ＰＧ （ｒｈａｍｎｏ⁃ＰＧ），它们分别能够在不同

部位催化水解 α⁃（１⁃４）聚半乳糖苷键的断裂［３］。 目

前，已经在拟南芥［４］、黄瓜［５］、桃［１］、苹果［６］ 等众多植

物中对 ＰＧ 基因家族进行了鉴定，对其进行功能分析

发现，ＰＧｓ 调控着果实成熟软化、器官脱落、宿主相互

作用、荚果和花药开裂、花粉管生长、种子萌发和幼苗

下胚轴伸长等多个生物学过程［７］。
紫花苜蓿是当今世界上栽培面积最大的牧草

作物，具有适应性强、产草量高、品质优等特点，素
有“牧草之王”之称。 但是，紫花苜蓿为自交不亲

和的同源四倍体植物，基因组极其复杂，严重限制

了 其 遗 传 育 种 研 究。 蒺 藜 苜 蓿 （ Ｍｅｄｉｃａｇｏ
ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ）是一种自花授粉的苜蓿，其基因组较小

（约 ４７０ Ｍｂ），且为二倍体，已经完成基因组测序，
使其成为研究豆科，特别是苜蓿属（如紫花苜蓿）
基因功能的模式植物［８］ 。 对蒺藜苜蓿中 ＰＧ 基因

家族进行全基因鉴定，通过序列比对和系统进化

分析，完成 ＰＧ 基因家族成员的分类，同时，根据

ＰＧ 基因家族的染色体定位信息，明确其在基因组

的分布特征。 最后，利用蒺藜苜蓿的转录组测序

数据，分析 ＰＧ 基因家族在蒺藜苜蓿生长发育过程

的表达谱，为解析蒺藜苜蓿中 ＰＧ 基因家族的重要

作用提供参考。

１　 材料和方法

１．１　 蒺藜苜蓿 ＰＧ 基因家族的鉴定和分类

　 　 从 ＪＣＶＩ 数 据 库 （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ． ｊｃｖｉ． ｏｒｇ ／
ｍｅｄｉｃａｇｏ ／ ）下载蒺藜苜蓿基因组测序数据，构建本

地 ＢＬＡＳＴ 数据库。 从 ＴＡＩＲ 数据库中收集拟南芥

ＰＧ 家族蛋白序列，利用这些蛋白序列作为 ＢＬＡＳＴ
查询序列，对蒺藜苜蓿基因组进行搜索［９］，ｅｖａｌｕｅ 设

置为：１×１０－５，覆盖率大于 ８０％。 在 Ｐｆａｍ 数据库中

下载 ＰＧ 结构域的 ＨＭＭ 文件 （ Ｇｌｙｃｏ ＿ ｈｙｄｒｏ ＿２８，
ＰＦ００２９５），利用 ＨＭＭＥＲ （ｅｖａｌｕｅ：１×１０－２） ［１０］ 搜索

候选 ＰＧ 蛋白 的 结 构 域 信 息； 同 时， 采 用 软 件

ＳＭＡＲＴ 检测，确认候选基因含有 ＰＧ 的结构域。 最

后，根据拟南芥 ＰＧ 蛋白基因的分类信息对蒺藜苜

蓿 ＰＧ 基因家族进行分类。
１．２　 蒺藜苜蓿 ＰＧ 基因家族的系统进化分析

　 　 利用 ＣｌｕｓｔａｌＷ２［１１］ 对拟南芥和蒺藜苜蓿 ＰＧ 蛋

白进行多序列联配比对分析，采用 ＭＥＧＡ４［１２］ 构建

ＰＧ 基因家族系统发育树，系统进化分析参数如下：
（１）建树方法为邻近法 （ｎｅｉｇｈｂｏｒ⁃ｊｏｉｎｉｎｇ，ＮＪ）；（２）
遗传距离为泊松距离 （Ｐｏｉｓｓｏｎ ｃｏｒｒｅｃｔｉｏｎ）；（３）抽样

次数为 １ ０００ 次 （ｂｏｏｔｓｔｒａｐ： １ ０００ ｒｅｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ）。
１．３　 蒺藜苜蓿 ＰＧ 基因家族的染色体定位分析

　 　 从蒺藜苜蓿基因组中检索到所有 ＰＧ 基因的位

置信息和 ＣＤＳ 序列，利用 ＢＬＡＳＴ 进行两两对比，当
两个 ＰＧ 基因的一致性超过 ８０％时，则这两个基因

之间存在基因复制。 根据 ＰＧ 基因在蒺藜苜蓿基因

组中的位置信息及基因间的复制情况，利用软件

ＣＩＲＣＯＳ［１３］绘制 ＰＧ 基因家族在蒺藜苜蓿基因组中

的分布情况。
１．４　 蒺藜苜蓿 ＰＧ 基因家族的表达分析

　 　 蒺 藜 苜 蓿 转 录 组 测 序 （ ＲＮＡ⁃ｓｅｑ ） 数 据

（ ＳＲＲ３５０５１７⁃ＳＲＲ３５０５２１， ＳＲＲ３５０５３８ 和

ＳＲＲ３４９６９２）从 ＮＣＢＩ 的 ＳＲＡ 数据库下载，转录组数

据包 含 蒺 藜 苜 蓿 的 根 部 （ Ｒｏｏｔ ）、 根 部 结 瘤

（ Ｎｏｄｕｌｅ ）、 叶 片 （ Ｂｌａｄｅ ）、 芽 （ Ｂｕｄ ）， 心 皮

（Ｓｅｅｄｐｏｄ） 和花 （ Ｆｌｏｗｅｒ） 六个组织或部位。 利用

ＴｏｐＨａｔ 将所有高通量序列映射到蒺藜苜蓿基因组，
并通过 Ｃｕｆｆｌｉｎｋｓ 进行基因表达［１４］。 提取 ＰＧ 基因

的表达数据，利用 Ｒ 软件对其进行分析、聚类和可

视化。

２　 结果与分析

２．１　 蒺藜苜蓿 ＰＧ 基因家族的鉴定和分类

　 　 通过相似性比对和结构域搜索，从蒺藜苜蓿

基因组中共鉴定出 ７４ 个 ＭｔＰＧ 基因家族成员，根
据它们所属的亚家族和染色体位置，依次命名为

ＭｔＰＧ０１⁃ＭｔＰＧ７４，如表 １ 所示。 这些 ＭｔＰＧ 基因编

码的推测蛋白长度为 ２３６－７７５ ａａ，内含子 ２－９ 个，
其中，２ 个 ＭｔＰＧ 基因 （ＭｔＰＧ３９ 和 ＭｔＰＧ４７）只含有

两个内含子，６０ 个 ＭｔＰＧ 含有 ４ 个以上内含子。 在

已报道的 ＰＧ 基因家族的研究中，蒺藜苜蓿 ＰＧ 的

数量 是 高 于 其 他 植 物， 如 拟 南 芥 （ ６８ ）、 番 茄

（５４）、黄瓜 （５３）、桃子 （４５）。 根据 ＰＧｓ 的分子系

统进化关系，将这些 ＰＧ 基因分为六个亚家族 （Ａ－
Ｆ），分别含有 ９、７、４、１１，１８ 和 ２５ 个 ＰＧ 基因家族

成员。
２．２　 蒺藜苜蓿 ＰＧ 基因家族的系统进化分析

　 　 为了详细地研究蒺藜苜蓿 ＰＧ 基因家族的分子

系统进化关系，利用 ７４ 个 ＭｔＰＧ 基因的蛋白质序列

进行了多序列比对和系统进化树构建，结果显示，它
们可以分为六个亚家族，如图 １ 所示。 六个亚家族
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（Ａ－Ｆ）分别含有 ９、７、４、１１，１８ 和 ２５ 个 ＰＧ 基因家

族成员，这与水稻、杨树［１５］、桃、苹果等植物中 ＰＧ
基因家族成员分布类似，都为 ６ 亚家族。 但是，在拟

南芥中，ＰＧ 基因家族总共有 ６８ 个成员，可以分为 ７
个亚家族，即 Ａ－Ｇ，其中亚家族 Ｇ 含有 ７ 个成员，研

究表明它们在花粉发育过程中执行降解花粉母细胞

细胞壁的生物学功能。 同时，对比几种植物的 ＰＧ
基因家族成员分布发现，蒺藜苜蓿的亚家族 Ｅ 和 Ｆ
明显拥有更多的成员，这可能是蒺藜苜蓿 ＰＧ 基因

家族成员明显增多的主要原因。

表 １　 蒺藜苜蓿基因组中 ＰＧ 基因

Ｔａｂｌｅ １　 ＰＧ ｇｅｎｅｓ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ｉｎ Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ

基因 基因座位号 染色体定位 氨基酸 内含子 亚家族

ＭｔＰＧ０１ Ｍｅｄｔｒ１ｇ０８６３９０ ｃｈｒ１：３８６５９７６５－３８６６２８９４ ４７７ ５ Ａ

ＭｔＰＧ０２ Ｍｅｄｔｒ２ｇ０３２７１０ ｃｈｒ２：１２３１５４０８－１２３２２３００ ４６３ ５ Ａ

ＭｔＰＧ０３ Ｍｅｄｔｒ４ｇ０９４７１５ ｃｈｒ４：３８８３２６４０－３８８３５３７９ ４６１ ５ Ａ

ＭｔＰＧ０４ Ｍｅｄｔｒ５ｇ０３３６８０ ｃｈｒ５：１４５１６２９２－１４５１９６７８ ４７０ ８ Ａ

ＭｔＰＧ０５ Ｍｅｄｔｒ５ｇ０３４０９０ ｃｈｒ５：１４７３４９０５－１４７３９４１６ ５３４ ５ Ａ

ＭｔＰＧ０６ Ｍｅｄｔｒ６ｇ００５６３０ ｃｈｒ６：８６３１５３－８６７３０２ ４２５ ５ Ａ

ＭｔＰＧ０７ Ｍｅｄｔｒ７ｇ１１００５０ ｃｈｒ７：４５１０１０３７－４５１０３８５５ ４６２ ５ Ａ

ＭｔＰＧ０８ Ｍｅｄｔｒ８ｇ０６５０１０ ｃｈｒ８：２７２９５１１１－２７２９９００２ ５２１ ６ Ａ

ＭｔＰＧ０９ Ｍｅｄｔｒ８ｇ０６５０３０ ｃｈｒ８：２７３１００７３－２７３１３７８６ ４６１ ８ Ａ

ＭｔＰＧ１０ Ｍｅｄｔｒ１ｇ０５２３１５ ｃｈｒ１：２１１８３２５０－２１１８６７４０ ４４９ ７ Ｂ

ＭｔＰＧ１１ Ｍｅｄｔｒ２ｇ０６０３５０ ｃｈｒ２：２４８５５１４１－２４８５８６５４ ４４４ ７ Ｂ

ＭｔＰＧ１２ Ｍｅｄｔｒ２ｇ１０３４１０ ｃｈｒ２：４４５１９６０９－４４５２３１８３ ４５１ ７ Ｂ

ＭｔＰＧ１３ Ｍｅｄｔｒ３ｇ０３０５４０ ｃｈｒ３：９６７０７２８－９６７４８８９ ４３７ ８ Ｂ

ＭｔＰＧ１４ Ｍｅｄｔｒ７ｇ０９１８４０ ｃｈｒ７：３６３４７１４７－３６３４９３６９ ３８４ ８ Ｂ

ＭｔＰＧ１５ Ｍｅｄｔｒ７ｇ０９１８５０ ｃｈｒ７：３６３５３９４８－３６３６０７３５ ４５０ ８ Ｂ

ＭｔＰＧ１６ Ｍｅｄｔｒ７ｇ１１３９１０ ｃｈｒ７：４６９５９１３０－４６９６４８０３ ３７６ ９ Ｂ

ＭｔＰＧ１７ Ｍｅｄｔｒ２ｇ０２９１７０ ｃｈｒ２：１０８８１４２１－１０８８２９３２ ３６１ ３ Ｃ

ＭｔＰＧ１８ Ｍｅｄｔｒ２ｇ０４９４００ ｃｈｒ２：２１７７２８１６－２１７７６１１６ ３９１ ３ Ｃ

ＭｔＰＧ１９ Ｍｅｄｔｒ４ｇ０８３６６０ ｃｈｒ４：３２５２２０２９－３２５２４２８２ ３７４ ４ Ｃ

ＭｔＰＧ２０ Ｍｅｄｔｒ８ｇ００９８１０ ｃｈｒ８：２４２３９５２－２４２６９７３ ４００ ３ Ｃ

ＭｔＰＧ２１ Ｍｅｄｔｒ１ｇ０８８１６０ ｃｈｒ１：３９３９０４７３－３９３９２２８２ ４０７ ３ Ｄ

ＭｔＰＧ２２ Ｍｅｄｔｒ２ｇ０５８６４０ ｃｈｒ２：２４２３０９９１－２４２３２６１３ ４０７ ３ Ｄ

ＭｔＰＧ２３ Ｍｅｄｔｒ２ｇ０５８６７０ ｃｈｒ２：２４２４２５０２－２４２４４３３０ ４１９ ３ Ｄ

ＭｔＰＧ２４ Ｍｅｄｔｒ２ｇ０５８８４０ ｃｈｒ２：２４２９７９４９－２４２９９５９８ ４１７ ３ Ｄ

ＭｔＰＧ２５ Ｍｅｄｔｒ２ｇ１０００４０ ｃｈｒ２：４２９４２７８７－４２９４４４９４ ３６５ ４ Ｄ

ＭｔＰＧ２６ Ｍｅｄｔｒ２ｇ４３５６４０ ｃｈｒ２：１３７９１４３５－１３７９６３６６ ４２３ ４ Ｄ

ＭｔＰＧ２７ Ｍｅｄｔｒ３ｇ４３８０５０ ｃｈｒ３：１３０１１４７４－１３０１３８５２ ３９５ ３ Ｄ

ＭｔＰＧ２８ Ｍｅｄｔｒ４ｇ１２０３２０ ｃｈｒ４：４９８８４３７２－４９８８６３０１ ４２２ ４ Ｄ

ＭｔＰＧ２９ Ｍｅｄｔｒ５ｇ０６３４３０ ｃｈｒ５：２６２９９０５８－２６３０１８１６ ３１５ ３ Ｄ

ＭｔＰＧ３０ Ｍｅｄｔｒ５ｇ０９７８６０ ｃｈｒ５：４２８４２９７９－４２８４４７５１ ３４３ ３ Ｄ

ＭｔＰＧ３１ Ｍｅｄｔｒ８ｇ０３０９３０ ｃｈｒ８：１１５３１４９９－１１５３３０５６ ３９９ ３ Ｄ

ＭｔＰＧ３２ Ｍｅｄｔｒ１ｇ０８６０３０ ｃｈｒ１：３８４８４６６９－３８４８８４３５ ５１０ ３ Ｅ

ＭｔＰＧ３３ Ｍｅｄｔｒ１ｇ０９９８５０ ｃｈｒ１：４５０６７０３０－４５０６８９８６ ４７５ ５ Ｅ

ＭｔＰＧ３４ Ｍｅｄｔｒ１ｇ１０００４０ ｃｈｒ１：４５０７４５７５－４５０７６６５０ ４８１ ５ Ｅ

ＭｔＰＧ３５ Ｍｅｄｔｒ１ｇ１０００５０ ｃｈｒ１：４５０７７８１１－４５０７９７８５ ４７３ ５ Ｅ

ＭｔＰＧ３６ Ｍｅｄｔｒ１ｇ１０００６０ ｃｈｒ１：４５０８２０９５－４５０８４６２４ ５１６ ６ Ｅ
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续（表 １）　
基因 基因座位号 染色体定位 氨基酸 内含子 亚家族

ＭｔＰＧ３７ Ｍｅｄｔｒ２ｇ０４２７４０ ｃｈｒ２：１８６３６６９８－１８６４１５６４ ４７４ ４ Ｅ

ＭｔＰＧ３８ Ｍｅｄｔｒ２ｇ０４２７５０ ｃｈｒ２：１８６４３７０５－１８６４６２１４ ２９４ ５ Ｅ

ＭｔＰＧ３９ Ｍｅｄｔｒ２ｇ０８３６７０ ｃｈｒ２：３５１１１０５６－３５１１３０７９ ２３６ ２ Ｅ

ＭｔＰＧ４０ Ｍｅｄｔｒ３ｇ０９６３３０ ｃｈｒ３：４４０２２７２０－４４０２６９５５ ７７５ ７ Ｅ

ＭｔＰＧ４１ Ｍｅｄｔｒ３ｇ４４９５９０ ｃｈｒ３：１６８８９１６９－１６８９５７１５ ４５１ ４ Ｅ

ＭｔＰＧ４２ Ｍｅｄｔｒ４ｇ１２４９８０ ｃｈｒ４：５１８３８０９８－５１８４２１７９ ４９２ ４ Ｅ

ＭｔＰＧ４３ Ｍｅｄｔｒ５ｇ０９０１６０ ｃｈｒ５：３９２７０７３３－３９２７５４１６ ４５０ ４ Ｅ

ＭｔＰＧ４４ Ｍｅｄｔｒ７ｇ０７８６８０ ｃｈｒ７：２９７６２５７０－２９７６５９４８ ４８３ ５ Ｅ

ＭｔＰＧ４５ Ｍｅｄｔｒ７ｇ０８８５５０ ｃｈｒ７：３４５０４３４７－３４５０６７４４ ４７６ ５ Ｅ

ＭｔＰＧ４６ Ｍｅｄｔｒ７ｇ１１０７１０ ｃｈｒ７：４５３６７３４４－４５３７１７１９ ４６６ ４ Ｅ

ＭｔＰＧ４７ Ｍｅｄｔｒ７ｇ０９２４７０ ｃｈｒ７：３６６４９３６４－３６６５５３６７ ４８２ ２ Ｅ

ＭｔＰＧ４８ Ｍｅｄｔｒ８ｇ０２８７２５ ｃｈｒ８：１１０６１０４１－１１０６５７５４ ４７９ ５ Ｅ

ＭｔＰＧ４９ Ｍｅｄｔｒ８ｇ０９８８４０ ｃｈｒ８：４１３３１７６２－４１３３４９２３ ４７０ ４ Ｅ

ＭｔＰＧ５０ Ｍｅｄｔｒ０１５７ｓ００６０ ｓｃａｆｆｏｌｄ０１５７：１５２４７－２０５９６ ３６５ ７ Ｆ

ＭｔＰＧ５１ Ｍｅｄｔｒ１ｇ０１２３９０ ｃｈｒ１：２４４７６６７－２４５１０９９ ３９７ ８ Ｆ

ＭｔＰＧ５２ Ｍｅｄｔｒ１ｇ０１３７３０ ｃｈｒ１：３２７７８７６－３２８０６５６ ３８２ ８ Ｆ

ＭｔＰＧ５３ Ｍｅｄｔｒ１ｇ０１３７４０ ｃｈｒ１：３２７２１４８－３２７６１００ ３９０ ８ Ｆ

ＭｔＰＧ５４ Ｍｅｄｔｒ２ｇ１０３６５０ ｃｈｒ２：４４６２５４１４－４４６２９２１２ ４０４ ９ Ｆ

ＭｔＰＧ５５ Ｍｅｄｔｒ２ｇ４３５３４０ ｃｈｒ２：１３６０６６７０－１３６１０６０５ ４５２ ５ Ｆ

ＭｔＰＧ５６ Ｍｅｄｔｒ３ｇ０５４３２０ ｃｈｒ３：２１５４９５７６－２１５５２２８８ ４０１ ６ Ｆ

ＭｔＰＧ５７ Ｍｅｄｔｒ３ｇ０８４３６０ ｃｈｒ３：３８０８９１８５－３８０９１０３２ ３９１ ６ Ｆ

ＭｔＰＧ５８ Ｍｅｄｔｒ３ｇ０８４３８０ ｃｈｒ３：３８０９５２０９－３８０９７９４４ ３９６ ６ Ｆ

ＭｔＰＧ５９ Ｍｅｄｔｒ４ｇ０３４０２０ ｃｈｒ４：１２４９９８８１－１２５０５２３０ ３６５ ７ Ｆ

ＭｔＰＧ６０ Ｍｅｄｔｒ４ｇ０８４０５０ ｃｈｒ４：３２７２９２６８－３２７３１１７５ ３９４ ６ Ｆ

ＭｔＰＧ６１ Ｍｅｄｔｒ４ｇ１２０７３０ ｃｈｒ４：４９９８１５３５－４９９８５５６０ ４５９ ５ Ｆ

ＭｔＰＧ６２ Ｍｅｄｔｒ５ｇ０４３３５０ ｃｈｒ５：１９０５６０８１－１９０５８５５５ ４００ ６ Ｆ

ＭｔＰＧ６３ Ｍｅｄｔｒ６ｇ０２８０８０ ｃｈｒ６：９９７８０８１－９９８５４９７ ４００ ６ Ｆ

ＭｔＰＧ６４ Ｍｅｄｔｒ７ｇ０３５４１５ ｃｈｒ７：１３５５５４８３－１３５５９３８１ ３３４ ６ Ｆ

ＭｔＰＧ６５ Ｍｅｄｔｒ８ｇ００８７００ ｃｈｒ８：１８２９５６１－１８３２０３９ ２９２ ６ Ｆ

ＭｔＰＧ６６ Ｍｅｄｔｒ８ｇ００８７６５ ｃｈｒ８：１８６１９２７－１８６６３５３ ３４６ ７ Ｆ

ＭｔＰＧ６７ Ｍｅｄｔｒ８ｇ０１００４０ ｃｈｒ８：２５２２１２７－２５２６３７８ ３８８ ７ Ｆ

ＭｔＰＧ６８ Ｍｅｄｔｒ８ｇ０１００５０ ｃｈｒ８：２５３０５７４－２５３４４０６ ３５６ ６ Ｆ

ＭｔＰＧ６９ Ｍｅｄｔｒ８ｇ０１００７０ ｃｈｒ８：２５３９６４４－２５４３８５０ ３９０ ７ Ｆ

ＭｔＰＧ７０ Ｍｅｄｔｒ８ｇ０１００８０ ｃｈｒ８：２５４８７６３－２５５１３２３ ３８８ ７ Ｆ

ＭｔＰＧ７１ Ｍｅｄｔｒ８ｇ０１００９０ ｃｈｒ８：２５５３３７７－２５５６９３３ ３８９ ７ Ｆ

ＭｔＰＧ７２ Ｍｅｄｔｒ８ｇ０１０１１０ ｃｈｒ８：２５６２１３３－２５６６７５９ ３８９ ７ Ｆ

ＭｔＰＧ７３ Ｍｅｄｔｒ８ｇ０３１１８０ ｃｈｒ８：１１６５７３６９－１１６５９５５７ ２８１ ６ Ｆ

ＭｔＰＧ７４ Ｍｅｄｔｒ８ｇ０７７３２０ ｃｈｒ８：３２９２１８１３－３２９２６６７０ ３６４ ９ Ｆ

２．３　 蒺藜苜蓿 ＰＧ 基因家族的染色体定位分析

　 　 为了探究蒺藜苜蓿 ＰＧ 基因家族扩增和进化的

机制，本研究对蒺藜苜蓿 ＰＧ 基因进行染色体定位分

析。 通过提取蒺藜苜蓿 ＰＧ 基因的染色体定位信息

发现，７３ 个 ＭｔＰＧ 基因（ＭｔＰＧ５０ 除外）定位在 ８ 条染

色体上，如图 ２ 所示。 图中结果显示，这些 ＭｔＰＧ 基
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因在染色体上不是均匀分布，其中，８ 号和 ２ 号染色

体上分布成员最多，分别为 １６ 个和 １５ 个，６ 号染色

体最少，只有 ２ 个 ＭｔＰＧ 基因。 此外，这些 ＭｔＰＧ 基

因在单条染色体上也不是均匀分布，呈现明显的聚

集分布，如 １ 号和 ８ 号染色体上都形成了 ＭｔＰＧ 基因

簇。 通过比对发现，这些 ＭｔＰＧ 基因簇都是基因复制

形成的；同时，染色体之间也存在 ＭｔＰＧ 基因间的复

制事件，这些复制事件可能是 ＭｔＰＧ 基因家族的主要

扩增动力。

图 １　 蒺藜苜蓿 ＰＧ 基因家族的系统进化分析

Ｆｉｇ．１　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＰＧ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ
注：红色圆形代表亚家族 Ａ；绿色方形代表亚家族 Ｂ；蓝色三角形代表亚家族 Ｃ；粉红色菱形代表亚家族 Ｄ；青色圆形代表亚家族 Ｅ；紫色方形代

表亚家族 Ｆ。

２．４　 蒺藜苜蓿 ＰＧ 基因家族的表达分析

　 　 为了研究 ＭｔＰＧ 基因家族成员在蒺藜苜蓿生长

发育过程中生物学功能，本研究从 ＮＣＢＩ 数据库中下

载了蒺藜苜蓿转录组测序数据，获得了 ３１ 个 ＭｔＰＧ
基因在六种组织（或器官）中的表达模式，对它们的

表达模式进行了聚类分析，结果如图 ３ 所示。 结果

显示，３１ 个 ＭｔＰＧ 基因成员可以分成四组 （Ｃｌｕｓｔｅｒ
Ｇｒｏｕｐ Ⅰ⁃Ⅳ）。 其中， Ⅰ 组含有 ７ 个 ＭｔＰＧ 基因

（ＭｔＰＧ２１、２２、２３、２６、２８，３５ 和 ５２），它们主要在蒺藜

苜蓿的心皮和花组织中表达，推测这些 ＭｔＰＧ 基因主

要与蒺藜苜蓿的生殖发育过程相关；Ⅱ组含有 １１ 个

ＭｔＰＧ 基因 （ＭｔＰＧ０８、０９、１２、３７、４１、４２、４３、４６、５５，６１
和 ６３），它们主要在根或心皮组织中表达，可能参与

了这两种组织 （或器官）的发育和形成过程；Ⅲ组含

有 １０ 个 ＭｔＰＧ 基因家族成员（ＭｔＰＧ０２、０３、０５、１６、
３２、４０、４４、４７，４８ 和 ４９），它们主要集中在根和根部

的结瘤中表达，表明它们可能与蒺藜苜蓿的根组织

形态建成相关；最后，Ⅳ组包含 ３ 个 ＭｔＰＧ 基因

（ＭｔＰＧ０１，０６ 和 １９），它们主要在根、结瘤和花组织

中表达，表明它们主要参与这两个组织的发育调控

过程。

５３第 １ 期 胡龄予，等：蒺藜苜蓿多聚半乳糖醛酸酶基因家族的全基因组分析



图 ２　 蒺藜苜蓿 ＰＧ 基因在染色体定位

Ｆｉｇ．２　 Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌ ｌｏｃａｔｉｏｎｓ ｏｆ ＰＧ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ
注：红色连线代表亚家族 Ａ 成员间的复制事件；蓝色连线代表亚家族 Ｂ 成员间的复制事件；紫色连线代表亚家族 Ｃ 成员间的复制事件；绿色连

线代表亚家族 Ｄ 成员间的复制事件；黄色连线代表亚家族 Ｅ 成员间的复制事件；黑色连线代表亚家族 Ｆ 成员间的复制事件。

图 ３　 蒺藜苜蓿 ＰＧ 基因表达的聚类分析

Ｆｉｇ．３　 Ｃｌｕｓｔｅｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＰＧ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ
注：粉色为聚类Ⅰ；黄色为聚类Ⅱ；蓝色为聚类Ⅲ；绿色为聚类Ⅳ。
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３　 讨　 论

　 　 多聚半乳糖醛酸酶属于植物最大的水解酶家族

之一，它参与到了果实成熟、器官脱落、花粉成熟等

过程，对植物的生长发育具有重要意义。 在不同植

物中，ＰＧ 基因的进化和分类已经被大量的研究。 通

过生物信息学方法分析，在蒺藜苜蓿基因组中总共

发现了 ７４ 个 ＭｔＰＧ 基因，这些基因被聚类到六个亚

家族（Ａ⁃Ｆ），且这几个亚家族之间基因成员数目差异

较大，其中亚家族 Ｆ 成员最多，高达 ２５ 个；亚家族 Ｃ
成员最少，只有 ４ 个。 通过序列比对发现，ＭｔＰＧ 基

因家族各成员之间存在大量的基因复制事件，按照

产生原因，它们可以分为串联复制和片段复制两类。
在蒺藜苜蓿基因组范围内，总共发生了 ２５ 次 ＭｔＰＧ
基因复制事件，其中串联复制事件 １１ 次，片段复制

事件 １４ 次，这些复制事件促使了 ＭｔＰＧ 基因家族的

扩张，超过了其他植物基因组中的数量。 此外，串联

复制事件促使 ＭｔＰＧ 基因在染色体上分布发生富集，
形成 ＭｔＰＧ 基因簇，如 １ 号染色体上的 ＭｔＰＧ３２⁃３６ 基

因簇。 同时，片段复制事件促进了 ＭｔＰＧ 基因家族成

员在不同染色体上的扩张，如 ５ 号染色体和 ８ 号染

色体间发生了 ＭｔＰＧ０４⁃０５ 与 ＭｔＰＧ０８⁃０９ 的片段复

制，引起亚家族 Ａ 的基因成员增多。
通过蒺藜苜蓿的基因表达谱分析发现，ＭｔＰＧ 基

因在蒺藜苜蓿的根器官形成和生殖生长过程中承担

重要的调控作用。 研究结果显示，部分 ＭｔＰＧ 基因成

员 （ＭｔＰＧ２１、２２、２３、２６、２８，３５ 和 ５２）主要在心皮和

花组织中表达，可能与蒺藜苜蓿的雌雄蕊发育相关，
这与梁颖［２］的报导是一致，明确了它们在花蕊发育

过程中调控作用。 同时，这些 ＭｔＰＧ 基因分布较为集

中在 １ 号和 ２ 号染色体，表明它们可能通过同一遗

传机制参与花蕊的生长发育调控过程。 类似的还有

ＭｔＰＧ４８ 和 ＭｔＰＧ４９，它们都在根器官和根部的结瘤

组织中表达，说明它们可能参与蒺藜苜蓿根部形态

的建成过程。 同时，这两个 ＭｔＰＧ 基因是通过片段复

制事件形成的，而且两者的表达模式类似，略有差

别，说明 ＭｔＰＧ 基因复制扩展基因家族的规模，为
ＭｔＰＧ 基因功能的分化创造了条件。

４　 结　 论

　 　 采用相似性比对和结构域搜索相结合的方法，
从蒺藜苜蓿基因组中鉴定出了 ７４ 个 ＭｔＰＧ 基因家族

成员，并通过系统进化分析，明确了蒺藜苜蓿 ＭｔＰＧ
基因家族的分类和进化关系。 同时，对蒺藜苜蓿 ＰＧ

基因家族进行染色体定位分析，解析了基因复制在

ＭｔＰＧ 基因进化过程中的作用。 最后，通过蒺藜苜蓿

基因表达谱分析，初步阐述了 ＭｔＰＧ 基因在蒺藜苜蓿

根器官生长和生殖发育过程中的重要作用，这将为

进一步解析 ＭｔＰＧ 基因的分子调控作用机制提供

基础。

参考文献（Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ）

［１］霍如雪， 刘振宁， 杨青， 等． 桃 ＰＧ 基因家族的鉴定与分

析［Ｊ］．江苏农业科学， ２０１６， ４４（６）： ３３－ ４０． ＤＯＩ： １０．
１５８８９ ／ ｊ．ｉｓｓｎ．１００２－１３０２．２０１６．０６．００８．

　 ＨＵＯ Ｒｕｘｕｅ， ＬＩＵ Ｚｈｅｎｎｉｎｇ， ＹＡＮＧ Ｑｉｎｇ， ｅｔ ａｌ．
Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ＰＧ ｇｅｎｅ ｇａｍｉｌｙ ｉｎ ｐｅａｃｈ
［Ｊ］． Ｊｉａｎｇｓｕ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， ２０１６， ４４（６）： ３３－４０．
ＤＯＩ： １０．１５８８９ ／ ｊ．ｉｓｓｎ．１００２－１３０２．２０１６．０６．００８．

［２］梁颖． 植物 ＰＧ 基因进化的研究与白菜雄蕊发育相关的

两个 ＰＧ 基因的表达分析和功能鉴定［Ｄ］． 杭州： 浙江大

学， ２０１６．
　 ＬＩＡＮＧ Ｙｉｎｇ． Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｐｏｌｙｇａｌａｃｔｕｒｏｎａｓｅ ｇｅｎｅｓ

ｉｎ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｗｏ ｓｔａｍｅｎ ＰＧ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｂｒａｓｓｉｃａ
ｃａｍｐｅｓｔｒｉｓ［Ｄ］． Ｈａｎｇｚｈｏｕ： Ｚｈｅｊｉａｎｇ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ， ２０１６．

［３］钱铭． 桃 ＰＧ （Ｐｏｌｙｇａｌａｃｔｕｒｏｎａｓｅ）家族成员在果实成熟软

化过程中的表达特性及质地形成中的功能研究［Ｄ］． 杨

凌： 西北农林科技大学， ２０１７．
　 ＱＩＡＮ Ｍｉｎｇ． Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ｐｅａｃｈ

ＰＧ（ｐｏｌｙｇａｌａｃｔｕｒｏｎａｓｅ） ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ ｄｕｒｉｎｇ ｆｒｕｉｔ ｒｉｐｅｎｉｎｇ
ａｎｄ ｓｏｆｔｅｎｉｎｇ［Ｄ］． Ｙａｎｇｌｉｎｇ： Ｎｏｒｔｈｗｅｓｔ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ ＆
Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ， ２０１７．

［４］ＧＯＮＺＡＬＥＺ⁃ＣＡＲＲＡＮＺＡ Ｚ Ｈ， ＥＬＬＩＯＴＴ Ｋ Ａ， ＲＯＢＥＲＴＳ Ｊ
Ａ． Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｐｏｌｙｇａｌａｃｔｕｒｏｎａｓｅｓ ａｎｄ ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｔｏ ｓｕｐｐｏｒｔ
ｔｈｅｉｒ ｒｏｌｅ ｄｕｒｉｎｇ ｃｅｌｌ ｓｅｐａｒａｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ［Ｊ］． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙ，２００７，５８（１３）：
３７１９－３７３０． ＤＯＩ： １０．１０９３ ／ ｊｘｂ ／ ｅｒｍ２２２．

［５］ＹＵ Ｙ， ＬＩＡＮＧ Ｙ， ＬＶ Ｍ， ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｏｍｅ⁃ｗｉｄｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ
ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｏｌｙｇａｌａｃｔｕｒｏｎａｓｅ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｃｕｃｕｍｉｓ
ｓａｔｉｖｕｓ ａｎｄ Ｃｉｔｒｕｌｌｕｓ ｌａｎａｔｕｓ［Ｊ］． Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ
Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２０１４， ７４：２６３－２７５． ＤＯＩ： １０．１０１６ ／ ｊ．ｐｌａｐｈｙ．
２０１３．１１．０２２．

［６］陈鸿飞， 邵红霞， 樊胜， 等． 苹果全基因组多聚半乳糖醛

酸酶基因家族的鉴定及进化分析［Ｊ］． 园艺学报， ２０１６，
４３（１０）： １８６３ － １８７７． ＤＯＩ： １０． １６４２０ ／ ｊ． ｉｓｓｎ． ０５１３ － ３５３ｘ．
２０１６－０２２４．

　 ＣＨＥＮ Ｈｏｎｇｆｅｉ， ＳＨＡＯ Ｈｏｎｇｘｉａ， ＦＡＮ Ｓｈｅｎｇ， ｅｔ ａｌ．
Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ
ｐｏｌｙｇａｌａｃｔｕｒｏｎａｓｅ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ａｐｐｌｅ［Ｊ］． Ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｌ
Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌ，２０１６， ４３（１０）： １８６３－１８７７． ＤＯＩ： １０．１６４２０ ／
ｊ．ｉｓｓｎ．０５１３－３５３ｘ．２０１６－０２２４．

［７］ＨＡＤＦＩＥＬＤ Ｋ Ａ， ＢＥＮＮＥＴＴ Ａ Ｂ． Ｐｏｌｙｇａｌａｃｔｕｒｏｎａｓｅｓ： Ｍａｎｙ

７３第 １ 期 胡龄予，等：蒺藜苜蓿多聚半乳糖醛酸酶基因家族的全基因组分析



ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｓｅａｒｃｈ ｏｆ ａ ｆｕｎｃｔｉｏｎ［ Ｊ］． Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，１９９８，
１１７：３３７－３４３． ＤＯＩ：１０．１１０４ ／ ｐｐ．１１７．２．３３７．

［８］ ＹＯＵＮＧ Ｎ Ｄ， ＤＥＢＥＬＬＥ Ｆ， ＯＬＤＲＯＹＤ Ｇ Ｅ，ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ
ｍｅｄｉｃａｇｏ ｇｅｎｏｍｅ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ｉｎｓｉｇｈｔ ｉｎｔｏ ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ
ｒｈｉｚｏｂｉａｌ ｓｙｍｂｉｏｓｅｓ［ Ｊ］． Ｎａｔｕｒｅ， ２０１１， ４８０（７３７８）：５２０ －
５２４． ＤＯＩ： １０．１０３８ ／ ｎａｔｕｒｅ１０６２５．

［９］ ＡＬＴＳＣＨＵＬ Ｓ Ｆ， ＭＡＤＤＥＮ Ｔ Ｌ， ＳＣＨＡＦＦＥＲ Ａ Ａ，ｅｔ ａｌ．
Ｇａｐｐｅｄ ＢＬＡＳＴ ａｎｄ ＰＳＩ⁃ＢＬＡＳＴ： Ａ ｎｅｗ ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎ
ｄａｔａｂａｓｅ ｓｅａｒｃｈ ｐｒｏｇｒａｍｓ［Ｊ］． Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈ，
１９９７， ２５（１７）：３３８９－３４０２． ＤＯＩ： １０．１０９３ ／ ｎａｒ ／ ２５．１７．３３８９．

［１０］ ＦＩＮＮ Ｒ Ｄ， ＣＬＥＭＥＮＴＳ Ｊ， ＥＤＤＹ Ｓ Ｒ． ＨＭＭＥＲ ｗｅｂ
ｓｅｒｖｅｒ： Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｖｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ ｓｅａｒｃｈｉｎｇ［Ｊ］．
Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈ， ２０１１， ３９（ｓｕｐｐｌ ２）：Ｗ２９－Ｗ３７．
ＤＯＩ： １０．１０９３ ／ ｎａｒ ／ ｑｋｒ３６７．

［１１］ＴＨＯＭＰＳＯＮ Ｊ Ｄ， ＨＩＧＧＩＮＳ Ｄ Ｇ， ＧＩＢＳＯＮ Ｔ Ｊ． ＣＬＵＳＴＡＬ
Ｗ： Ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ｔｈｅ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｐｒｏｇｒｅｓｓｉｖｅ ｍｕｌｔｉｐｌｅ
ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｔｈｒｏｕｇｈ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｗｅｉｇｈｔｉｎｇ， ｐｏｓｉｔｉｏｎ⁃
ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｇａｐ ｐｅｎａｌｔｉｅｓ ａｎｄ ｗｅｉｇｈｔ ｍａｔｒｉｘ ｃｈｏｉｃｅ［Ｊ］．
Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈ， １９９４， ２２ （ ２２）： ４６７３ － ４６８０．
ＤＯＩ： １０．１０９３ ／ ｎａｒ ／ ２２．２２．４６７３．

［１２］ＴＡＭＵＲＡ Ｋ， ＤＵＤＬＥＹ Ｊ， ＮＥＩ Ｍ， ｅｔ ａｌ． ＭＥＧＡ４：
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｇｅｎｅｔｉｃｓ ａｎａｌｙｓｉｓ （ＭＥＧＡ） ｓｏｆｔｗａｒｅ
ｖｅｒｓｉｏｎ ４．０［ Ｊ］． Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ， ２００７，

２４（８）：１５９６－１５９９． ＤＯＩ： １０．１０９３ ／ ｍｏｌｂｅｖ ／ ｍｓｍ０９２．
［１３］ＫＲＺＹＷＩＮＳＫＩ Ｍ Ｉ， ＳＣＨＥＩＮ Ｊ Ｅ， ＢＩＲＯＬ Ｉ， ｅｔ ａｌ． Ｃｉｒｃｏｓ：

Ａｎ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ａｅｓｔｈｅｔｉｃ ｆｏｒ ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｇｅｎｏｍｉｃｓ［Ｊ］．
Ｇｅｎｏｍｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈ， ２００９，１９ （ ９）：１６３９ － １６４５． ＤＯＩ： １０．
１１０１ ／ ｑｒ．０９２７５９．１０９．

［１４］ＴＲＡＰＮＥＬＬ Ｃ， ＷＩＬＬＩＡＭＳ Ｂ Ａ， ＰＥＲＴＥＡ Ｇ， ｅｔ ａｌ．
Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ ａｓｓｅｍｂｌｙ ａｎｄ ｑｕａｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｂｙ ＲＮＡ⁃Ｓｅｑ ｒｅｖｅａｌｓ
ｕｎａｎｎｏｔａｔｅｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ ａｎｄ ｉｓｏｆｏｒｍ ｓｗｉｔｃｈｉｎｇ ｄｕｒｉｎｇ ｃｅｌｌ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ［ Ｊ］． Ｎａｔｕｒｅ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ， ２０１０， ２８（５）：
５１１－５１５． ＤＯＩ： １０．１０３８ ／ ｎｂｔ．１６２１．

［１５］ ＹＡＮＧ Ｚ Ｌ， ＬＩＵ Ｈ Ｊ， ＷＡＮＧ Ｘ Ｒ， ｅｔ ａｌ． Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ Ｐｏｐｕｌｕｓ
ｐｏｌｙｇａｌａｃｔｕｒｏｎａｓｅ ｓｕｐｅｒｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｓｈｅｄ ｌｉｇｈｔ ｏｎ ｔｈｅ
ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇｌｙ ｃｏｍｐｌｅｘ ｏｒｇａｎｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ［Ｊ］． Ｎｅｗ
Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ， ２０１３，１９７（ ４）：１３５３ － １３６５． ＤＯＩ：１０． １１１１ ／
ｎｐｈ．１２１０７．

［１６］ ＲＨＥＥ Ｓ Ｙ， ＯＳＢＯＲＮＥ Ｅ， ＰＯＩＮＤＥＸＴＥＲ Ｐ Ｄ， ｅｔ ａｌ．
Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅ ｓｅｐａｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｑｕａｒｔｅｔ ３ ｍｕｔａｎｔｓ ｏｆ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｉｓ ｉｍｐａｉｒｅｄ ｂｙ ａ ｄｅｆｅｃｔ ｉｎ ａ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌｌｙ
ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｐｏｌｙｇａｌａｃｔｕｒｏｎａｓｅ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｐｏｌｌｅｎ ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌ
ｗａｌｌ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ［ Ｊ］． Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ， ２００３， １３３ （ ３）：
１１７０－１１８０． ＤＯＩ：１０．１１０４ ／ ｐｐ．１０３．０２８２６６．

［责任编辑：吴永英］ 　

８３ 生　 物　 信　 息　 学　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 第 １８ 卷


