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植物 ＳＵＳ 基因家族的系统进化及其
在玉米中的干旱诱导表达分析

吴　 越ꎬ丁鹏钧ꎬ陈君如ꎬ王睿蕾ꎬ张恺文ꎬ刘梦真ꎬ韩兆雪
(西北农林科技大学生命科学学院ꎬ陕西 杨凌 ７１２１００)

摘　 要:利用生物信息学方法从 ５０ 个物种内鉴定出 ２８３ 个蔗糖合酶(ＳＵＳ)家族成员ꎬ对鉴定出的 ＳＵＳ 家族成员

进行系统发育分析、共线性分析、蛋白理化性质和亚细胞定位分析ꎬ以及干旱胁迫下玉米 ＳＵＳ 基因在不同组织的表

达模式分析ꎬ综合全面地分析了 ＳＵＳ 基因家族的进化规律ꎮ 系统发育树分析表明:ＳＵＳ 家族可划分为 ＳＵＳ Ⅰ、ＳＵＳ
Ⅱ、ＳＵＳ Ⅲ三个亚家族ꎬＳＵＳ Ⅲ内部双子叶植物进化枝明显分为两个拓扑结构相似的进化枝ꎻ亚细胞定位结果显示

ＳＵＳ 蛋白主要在细胞质和细胞核中发挥作用ꎬ且 ＳＵＳ Ⅲ成员的理化性质与 ＳＵＳ Ⅰ、Ⅱ之间差异明显ꎻ共线性结果表

明:ＳＵＳ Ⅰ、Ⅱ中的共线性基因分别聚成一个独立的亚群ꎬＳＵＳ Ⅲ的共线性基因聚成两个亚群ꎻＲＮＡ－ｓｅｑ 数据表明:
玉米 ＳＵＳ 基因 Ｚｍ００００１ｄ０４５０４２、Ｚｍ００００１ｄ０２９０８７、Ｚｍ００００１ｄ０２９０９１、Ｚｍ００００１ｄ０１４８７６ 在干旱胁迫下呈现差异表达ꎬ
该表达模式分别与各亚家族的基因结构模式较为一致ꎮ 综合上述研究ꎬ推测出植物 ＳＵＳ 基因的进化轨迹ꎬ即在蕨类

植物到种子植物进化过程中分化出 ＳＵＳ Ⅲꎬ在被子植物分化以前出现 ＳＵＳ Ⅰ和 ＳＵＳ Ⅱꎬ且 ＳＵＳ Ⅲ在双子叶植物中

具有继续分化的趋势ꎮ
关键词:玉米ꎻ干旱胁迫ꎻ蔗糖合酶(ＳＵＳ)基因家族ꎻ基因表达
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　 　 蔗糖合酶(Ｓｕｃｒｏｓｅ ｓｙｎｔｈａｓｅꎬ ＳＵＳ)是植物中以

基因家族形式广泛存在的一种糖基转移酶ꎮ 在植

物体内 ＳＵＳ 可以催化光合作用产物蔗糖的水解ꎬ促
进蔗糖和尿苷二磷酸(ＵＤＰ)转化为果糖和尿苷二

磷酸葡萄糖 ( ｕｒｉｄｉｎｅ ｄｉｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｇｌｕｃｏｓｅꎬ ＵＤＰ －
Ｇ) [１]ꎬ从而进一步参与淀粉和纤维素的合成代谢等

过程ꎬ因此 ＳＵＳ 基因在植物碳源分配及糖信号调控

途径中扮演重要角色[２]ꎮ 根据已有报道ꎬＳＵＳ 基因

参与了植物生长发育和非生物胁迫响应过程[３]ꎮ
拟南芥内的 ６ 个 ＳＵＳ 基因存在转录表达模式差异ꎬ
敲除突变体分析发现它们之间存在功能冗余[４]ꎻ水
稻在成熟期受到高温胁迫时 ＳＵＳ３ 基因表达增加ꎬ
提高水稻高温抗性[５]ꎻ水稻中 ＯｓＳＵＳ３ 的大量表达

可以增强其纤维素和胼胝质的积累ꎬ进而增加生物

乙醇产量并提高抗逆性[６]ꎻ当存在氧胁迫时ꎬ小麦

和杨树中 ＳＵＳ 活性提高进而增加细胞壁厚度、促进

纤维素积累以及提高抗逆性[７]ꎻ黄瓜 ＣｓＳＵＳ３ 基因

反义表达植株的低氧胁迫抗性显著降低ꎬ表明

ＣｓＳＵＳ３ 参与黄瓜低氧胁迫响应[８]ꎻ在高镉浓度下ꎬ
玉米枝条中的蔗糖合酶活性提高ꎬ根系中蔗糖合酶

活性降低[９]ꎻ另外ꎬ蔗糖合酶还具有潜在的抗旱胁

迫功能ꎬ例如在干旱胁迫下番茄 ＳＵＳ５ 在叶片和根

中的表达显著下调[１０]ꎬ黄瓜 ＣｓＳＵＳ３ 基因在幼根和

幼叶中表达上调ꎬ蔗糖合酶活性增加[１１]ꎬ大豆 Ｇｍ￣
Ｓｕｓｙ１ 和 ＧｍＳｕｓｙ２ 在叶片和种子中表达量增加ꎮ

目前ꎬＳＵＳ 基因家族的系统发育研究已经在拟

南芥、水稻、番茄、葡萄、苹果和芥菜等多个单物种

中广泛展开[１２－１５]ꎬ但对多物种中 ＳＵＳ 基因家族的系

统进化研究仅有 １ 篇文献报道ꎬ该文献主要对 １９ 个

物种的 １００ 个 ＳＵＳ 基因进行了系统进化分析ꎬ初步

分析了该基因家族的进化特征[１６]ꎮ 已有研究表明ꎬ
多物种的系统发育进化分析更有利于探究基因家

族的起源ꎬ有助于全面呈现物种演化过程中基因家

族成员的保留、丢失和功能分化等过程ꎮ 因此ꎬ为
全面准确地揭示植物 ＳＵＳ 基因家族的系统进化规

律及功能特征ꎬ本研究拟对包括绿藻、苔藓、蕨类、
裸子植物和被子植物在内的 ５０ 个代表物种中的

ＳＵＳ 基因家族进行大规模系统的生物信息学分析ꎬ
推断植物 ＳＵＳ 家族的系统发育轨迹ꎬ进一步结合

ＲＮＡ－ｓｅｑ 基因表达数据ꎬ以玉米 ＳＵＳ 家族为例ꎬ分
析干旱胁迫诱导 ＳＵＳ 基因的表达模式ꎬ这将有助于

深入理解高等植物 ＳＵＳ 基因表达和功能分化与物

种进化的关系ꎬ进一步为 ＳＵＳ 基因响应非生物胁迫

的功能研究提供参考ꎮ

１　 材料和方法

１.１　 ５０ 个物种中 ＳＵＳ 基因家族的鉴定

从 Ｐｆａｍ 数据库中下载 ＳＵＳ 家族的两个保守蛋

白质结构域 Ｓｕｃｒｏｓｅ ｓｙｎｔｈ(ＰＦ００８６２)和 Ｇｌｙｃｏｓｔｒａｎｓｆ
１ ( ＰＦ００５３４) 的隐马尔可夫模型 ( ＨＭＭꎬ Ｈｉｄｄｅｎ
Ｍａｒｋｏｖ Ｍｏｄｅｌ)ꎬ使用软件 ＨＭＭＥＲ 中的 ｈｍｍｓｅａｒｃｈ
对包含 ３４ 种双子叶植物、１１ 种单子叶植物、１ 种基

部被子植物、１ 种裸子植物、１ 种蕨类植物、１ 种苔藓

植物和 １ 种绿藻植物在内的 ５０ 个具有代表性的物

种的候选 ＳＵＳ 蛋白进行鉴定[１７－１８]ꎬ阈值设置为 Ｅ ＝
０.００１ꎻ进一步利用拟南芥内已鉴定的 ６ 个 ＳＵＳ 蛋白

进行 Ｂｌａｓｔｐ 检验[１９]ꎮ 最后使用 Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ Ｄｏｍａｉｎ
Ｄａｔａｂａｓｅ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ / Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ /
ｃｄｄ / ｗｒｐｓｂ.ｃｇｉ)在线数据库将所得候选蛋白序列进

行分析ꎬ去除结构域不完整的序列[２０]ꎮ ５０ 个物种

基因组序列和注释文件从 ＧｉｔＨｕｂ( ｈｔｔｐｓ: / / ｇｉｔｈｕｂ.
ｃｏｍ / ｚｈａｏｔａｏ１９８７)内获取[２１－２２]ꎮ
１.２　 ＳＵＳ 基因家族的序列比对、系统进化及基因共

线性分析

　 　 使用 ＭＡＦＦＴ 对鉴定出的 ＳＵＳ 蛋白质序列进行

多序列比对[２３]ꎮ 以来自胶球藻(Ｃｏｃｃｏｍｙｘａ ｓｕｂｅｌｌｉｐ￣
ｓｏｉｄｅａ)的 ＳＵＳ 蛋白作外类群[２４]ꎬ使用 ＦａｓｔＴｒｅｅ 构建

系统发育树ꎮ 使用 ＤＩＡＭＯＮＤ 进行物种间和种内的

基因组序列比对ꎬＭＣＳｃａｎＸ 对共线性区域进行检

测[２５]ꎬＲｓｔｕｄｉｏ 对结果进行调取ꎬＧｅｐｈｉ 将共线性结

果可视化ꎮ
１.３　 ＳＵＳ 蛋白的理化性质和亚细胞定位预测

使用 ＥｘＰＡＳｙ Ｃｏｍｐｕｔｅ ｐＩ / Ｍｗ、ＧＲＡＶＹ ＣＡＬＣＵ￣
ＬＡＴＯＲ 和 ＴＭＨＭＭ － ２.０ 等在线数据库分析 ＳＵＳ 候

选蛋白序列的分子量、等电点、亲疏水性及跨膜结

构域等理化性质ꎮ 使用 ＹＬｏｃ 对 ＳＵＳ 蛋白进行亚细

胞定位预测[２６－２７]ꎮ
１.４　 干旱胁迫下玉米 ＳＵＳ 基因的表达分析

在 ＧＥＯ 数据库[２８]获取玉米正常生长条件与干

旱 条 件 下 ＳＵＳ 基 因 的 转 录 组 表 达 数 据

(ＧＳＥ７１７２３) [２９]ꎬ探究干旱胁迫下玉米 ＳＵＳ 基因的

响应表达情况ꎮ 使用 ＦＰＫＭ(Ｆｒａｇｍｅｎｔｓ ｐｅｒ ｋｉｌｏｂａｓｅ
ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ ｐｅｒ ｍｉｌｌｉｏｎ ｆｒａｇｍｅｎｔｓ ｍａｐｐｅｄ)表示 ＳＵＳ
基因的表达水平ꎬ当基因的 ｜ ｌｏｇ２( ｆｏｌｄ ｃｈａｎｇｅ) ｜ ≥１
且错误发现率(ＦＤＲꎬ Ｆａｌｓｅ ｄｉｓｃｏｖｅｒｙ ｒａｔｅ)≤０.０５时
被认定为差异表达基因ꎮ
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２　 结果与分析

２.１　 植物 ＳＵＳ 基因家族的鉴定及系统发育分析

５０ 个植物物种包括大豆、苹果、拟南芥和棉花

在内的 ３４ 种双子叶植物、包括水稻、玉米和小麦在

内的 １１ 种单子叶植物、１ 种基部被子植物、１ 种裸子

植物、１ 种蕨类、１ 种苔藓和 １ 种绿藻ꎮ 在 ５０ 种植物

内共鉴定出 ２８３ 个 ＳＵＳ 基因ꎬ对基因数目分析发现ꎬ
三个早期物种卷柏(Ｓｅｌａｇｉｎｅｌｌａ ｍｏｅｌｌｅｎｄｏｒｆｆｉｉ)、小立

碗藓 ( Ｐｈｙｓｃｏｍｉｔｒｅｌｌａ ｐａｔｅｎ) 和胶球藻 ( Ｃｏｃｃｏｍｙｘａ￣
ｓｕｂｅｌｌｉｐｓｏｉｄｅａ)中共含有 ６ 个 ＳＵＳ 基因ꎬ裸子植物云

杉(Ｐｉｃｅａ ａｂｉｅｓ)含有 ２ 个ꎬ其余 ２７５ 个 ＳＵＳ 基因都存

在于 被 子 植 物 中ꎬ 其 中 基 部 被 子 植 物 无 油 樟

(Ａｍｂｏｒｅｌｌａ ｔｒｉｃｈｏｐｏｄａ)中鉴定出 ２ 个 ＳＵＳ 基因ꎬ大部

分双子叶植物和单子叶植物的 ＳＵＳ 基因数目为 ５ ~
８ 个ꎬ双子叶植物中基因数目大于 １０ 个的有四个物

种ꎬ如桉树(Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｒａｎｄｉｓ)和大豆(Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ)
内分别有 １１ 个和 １２ 个ꎬ蔷薇科植物苹果(Ｍａｌｕｓ ｘ
ｄｏｍｅｓｔｉｃａ)和梨(Ｐｙｒｕｓ ｘ ｂｒｅｔｓｃｈｎｅｉｄｅｒｉ)内分别有 １５ 个

和 １４ 个ꎻ单子叶植物内 ＳＵＳ 基因数目均不超过 １０
个ꎬ例如玉米(Ｚｅａ ｍａｙｓ)内有 ６ 个ꎬ高粱( Ｓｏｒｇｈｕｍ
ｂｉｃｏｌｏｒ)内有 ５ 个ꎮ 结合物种进化树上显示的基因

组复制事件ꎬ我们发现 ４ 个 ＳＵＳ 基因数目大于 １０ 的

双子叶植物物种均发生过全基因组二倍化或三倍

化复制事件ꎬ推测其基因组经历全基因组多倍化扩

增出的 ＳＵＳ 基因被大量保留下来ꎬ而尽管单子叶植

物中也发生了多次全基因组二倍化事件ꎬ但在物种

进化过程中很多扩增基因发生了丢失ꎻ另外ꎬ双子

叶植物猕猴桃(Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)和甜菜(Ｂｅｔａ ｖｕｌ￣
ｇａｒｉｓ)内仅有 ２ 个 ＳＵＳ 基因ꎬ蓖麻(Ｒｉｃｉｎｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｓ)
中只有 １ 个 ＳＵＳ 基因ꎬ这可能也与全基因组多倍化事

件后的基因丢失有关[３０](图 １)ꎮ

　 　 注:五角星表示物种共同经历的全基因组复制事件ꎬ菱形表示物种共同经历的全基因组三倍化事件ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｗｈｏｌｅ Ｇｅｎｏｍｅ Ｄｕｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｅｖｅｎｔｓ ａｎｄ Ｗｈｏｌｅ Ｇｅｎｏｍｅ Ｔｒｉｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｅｖｅｎｔｓ ｄｕｒｉｎｇ ｓｐｅｃｉｅｓ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ａｒｅ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｐｈｙｌｏｇｅ￣

ｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ａｓ ａｓｔｅｒｉｓｋｓ ａｎｄ ｄｉａｍｏｎｄｓ.
图 １　 植物 ＳＵＳ 基因家族在 ５０ 个物种中的分布
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　 　 以胶球藻的 ＳＵＳ 基因 (３８４５５) 作外类群ꎬ对
ＳＵＳ 基因的推断氨基酸序列进行系统发育分析ꎬ根
据系统发育树的拓扑结构(图 ２ꎬ见 ７６ 页)ꎬ发现 ３
个早期物种包括胶球藻 (１ 个)、小立碗藓(４ 个)和
卷柏(１ 个)的 ６ 个 ＳＵＳ 基因聚为一个原始进化枝ꎬ
其余 ＳＵＳ 基因聚类在 ３ 个进化枝内ꎬ分别命名为

ＳＵＳ Ⅰ、ＳＵＳ Ⅱ和 ＳＵＳ Ⅲ 亚家族ꎮ ＳＵＳ Ⅰ是最大的

亚家族ꎬ包含来自基部被子植物(１ 个)、单子叶植物

(３０ 个)和双子叶植物(７９ 个)的 １１０ 个 ＳＵＳ 基因ꎻ
ＳＵＳ Ⅱ是最小的亚家族ꎬ其包含来自单子叶植物(８
个)与双子叶植物(５７ 个)的 ６５ 个 ＳＵＳ 基因ꎻＳＵＳ Ⅲ
由来自裸子植物(３ 个)、基部被子植物(１ 个)、单子

叶植物(２１ 个)和双子叶植物(７８ 个)的 １０２ 个基因

组成ꎮ ３ 个亚家族中的单子叶和双子叶植物来源的

成员分别聚类于不同的分枝内ꎬ其中双子叶植物成员

的进化枝均按照真双子叶植物－茄科－蔷薇分支种类

依次分布ꎮ 这表明在早期物种中ꎬＳＵＳ 基因并未分

化ꎬ３ 个亚家族是在物种长期进化过程中产生的ꎮ
２.２　 ＳＵＳ 基因家族的理化特征分析

对 ＳＵＳ 基因家族推断蛋白的理化性质分析发

现ꎬ不同亚家族 ＳＵＳ 蛋白相对分子质量大部分分布

在 ９０ ０００~１００ ０００ ｋＤꎬＳＵＳ Ⅰ和 ＳＵＳ Ⅱ亚家族内的

成员平均分子量较为接近ꎬ约为 ９３０００ ｋＤꎬＳＵＳ Ⅲ

成员平均分子量约为 １０１ ０００ ｋＤ(图 ３ａ)ꎻＳＵＳ Ⅰ和

ＳＵＳ Ⅱ蛋白的等电点较接近ꎬ均为 ｐＩ<７ꎬ为酸性蛋

白ꎬ而 ＳＵＳ Ⅲ 中则有 ３９.２％(４０ / １０２)的蛋白等电点

ｐＩ>７ꎬ为碱性蛋白(图 ３ｂ)ꎮ 多肽序列疏水性分析表

明所有 ＳＵＳ 蛋白均为亲水性蛋白(ＧＲＡＶＹ<１)ꎻ此
外ꎬ我们共鉴定出 ２３ 个含有跨膜结构域的 ＳＵＳ 蛋

白ꎬ其中 ＳＵＳ Ⅲ含有 ２０ 个ꎬＳＵＳ Ⅰ、和 ＳＵＳ Ⅱ分别

含有 ２ 个和 １ 个(图 ３ｃ)ꎮ 这一结果表明ꎬＳＵＳ Ⅰ和

ＳＵＳ Ⅱ亚家族内的成员序列较保守ꎬ进化变异较少ꎬ
而 ＳＵＳ Ⅲ亚家族成员蕴含着较高的序列变异性ꎬ该
亚家族成员理化性质变异较大ꎮ

亚细胞定位预测结果显示ꎬＳＵＳ 蛋白家族定位

于细胞质、细胞核、线粒体、过氧物酶体和质膜等ꎬ
其中细胞质内含有 ２４５ 个 ＳＵＳ 蛋白ꎬ包括早期进化

物种如卷柏(１ 个)和小立碗藓(４ 个)的蛋白ꎻ细胞

核内预测出 ３１ 个 ＳＵＳ 蛋白ꎬ除了 １ 个来源于无油

樟ꎬ其余 ３０ 个均来源于双子叶植物ꎻ质膜内预测出

３ 个 ＳＵＳ 蛋白ꎬ１ 个来源于双子叶植物甘蓝ꎬ另外 ２
个分别来源于单子叶植物玉米和二穗短柄草ꎻ过氧物

酶体内预测出 ２ 个 ＳＵＳ 蛋白ꎬ均来源于猕猴桃ꎻ线粒

体内预测出 １ 个来源于二穗短柄草的 ＳＵＳ 蛋白(图
３ｄ)ꎮ 这一结果表明不同物种谱系内的 ＳＵＳ 蛋白的

亚细胞定位已产生分化ꎬ可能各自执行不同的功能ꎮ

图 ３　 ＳＵＳ 蛋白理化性质分析

Ｆｉｇ.３　 Ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ＳＵＳ ｐｒｏｔｅｉｎ
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２.３　 ＳＵＳ 基因家族的共线性分析

共线性分析在多物种基因家族分析中是了解

种间和种内基因及基因组进化轨迹的有力方法[３１]ꎮ
通过对 ２８３ 个 ＳＵＳ 基因进行共线性分析发现ꎬ其中

有 １９７(１９７ / ２８３ꎬ ６９.８６％)个基因为共线性同源基

因ꎬ这些共线性同源基因间存在 １９６９ 对共线性关

系ꎬ仅存在于被子植物中ꎮ 结合系统发育进化关

系ꎬ我们发现 ＳＵＳ Ⅰ、ＳＵＳ Ⅱ和 ＳＵＳ Ⅲ亚家族内分

别存在 ９６２ 对、５８７ 对和 ４１１ 对共线性基因关系ꎬ大
部分共线性基因对的两个基因均位于同一亚家族

内ꎬ而有 ９ 对共线性关系是由不同亚家族之间的基

因产生的(图 ４)ꎮ 进一步对这 ９ 对基因分析发现ꎬ
有 ８ 对共线性关系都是由 ＳＵＳ Ⅲ的菜豆(Ｐｈａｓｅｏｌｕｓ
ｖｕｌｇａｒｉｓ)基因(Ｐｈｖｕｌ.００６Ｇ０８７３００)与 ＳＵＳ Ⅱ的 ８ 个

基因之间产生的ꎬ该基因还与 ＳＵＳ Ⅲ的 １１ 个基因

有亚家族内部的共线性关系(图 ４ｂ)ꎻ另一对则来源

于 ＳＵＳⅠ的紫色假雀麦(Ｂｒａｃｈｙｐｏｄｉｕｍ＿ｄｉｓｔａｃｈｙｏｎ)
基因(Ｂｒａｄｉ１ｇ４６６７０)和 ＳＵＳ Ⅱ的香蕉(Ｍｕｓａ ａｃｕｍｉ￣
ｎａｔａ)基因(ＧＳＭＵＡ＿Ａｃｈｒ８Ｇ２２４７０)ꎬＢｒａｄｉ１ｇ４６６７０ 在

ＳＵＳ Ⅱ 内部仅有 １ 个共线性基因ꎬ 而 ＧＳＭＵＡ ＿
Ａｃｈｒ８Ｇ２２４７０ 在 ＳＵＳⅠ内部有 ２１ 对共线性基因(图
４ｂ)ꎮ 进一步对共线性结构进行可视化分析发现ꎬ
ＳＵＳ Ⅲ的共线性网络又可细分为两个亚群ꎬ两个亚

群内部各自有 ２１３ 对和 １６６ 对共线性基因ꎬ而亚群

之间仅有 ２３ 对共线性基因ꎬ我们推测在 ＳＵＳ 家族

分化为三个亚家族后ꎬＳＵＳ Ⅲ在后面的进化过程中

进一步分化为 ＳＵＳ Ⅲ－Ａ 和 ＳＵＳ Ⅲ－Ｂ 两个亚群ꎬ表
明两个亚群的成员可能发生了潜在的功能分化ꎻ结
合系统发育树分析发现ꎬＳＵＳ Ⅲ亚家族内的单子叶

植物所在的进化枝对应于 Ｂ 亚群ꎬ双子叶植物进化

枝对应于 Ａ、Ｂ 两个亚群(图 ４ｂ)ꎬ这表明双子叶植

物来源的 ＳＵＳ Ⅲ亚家族基因可能比同家族的单子

叶植物来源的基因具有功能多样性ꎮ
综合系统发育分析和共线性分析可推测出植

物 ＳＵＳ 基因家族的进化轨迹(图 ５ꎬ见 ７７ 页) [３２]ꎬ结
果表明ꎬＳＵＳ 基因家族在蕨类植物到种子植物的进

化过程中由一次复制事件分化为两个亚家族ꎬ分别

是 ＳＵＳ Ⅲ和 ＳＵＳⅠ＆Ⅱ的共同祖先ꎬＳＵＳⅠ＆Ⅱ的共

同祖先在挪威云杉(Ｐｉｃｅａ ａｂｉｅｓ)中可能已丢失ꎻ在
被子植物分化以前ꎬＳＵＳⅠ＆Ⅱ的共同祖先由一次复

制事件扩增为 ＳＵＳⅠ和 ＳＵＳ Ⅱ亚家族ꎬＳＵＳ Ⅱ在基

部被子植物无油樟中可能已丢失ꎻ并且 ＳＵＳ Ⅲ在双

子叶植物中可能具有继续分化为 ＳＵＳ Ⅲ－Ａ 和 ＳＵＳ

Ⅲ－Ｂ 的趋势ꎮ
２.４　 玉米 ＳＵＳ 基因家族的干旱胁迫响应表达模式

分析

　 　 为探究 ＳＵＳ 基因在植物应对非生物胁迫中的

生物学功能ꎬ以玉米为例ꎬ分析了正常生长和干旱

胁迫下玉米三个组织(叶、雄穗和雌穗)在四个发育

时期(Ｖ１２、Ｖ１４、Ｖ１８ 和 Ｒ１)内 ＳＵＳ 基因家族成员的

表达情况ꎮ
玉米 ＳＵＳ 基因家族包含 ＳＵＳⅠ－Ⅲ ３ 个亚家

族ꎬ共有 ６ 个成员ꎬ每个亚家族各有 ２ 个成员ꎮ 同正

常生长条件(ＷＷ)相比ꎬ干旱胁迫(ＤＳ)处理下玉米

中 ４ 个 ＳＵＳ 基因表达水平呈现差异ꎬ亚家族之间的

基因表达具有明显不同的表达模式ꎬ同一亚家族内

的两个基因呈现出相似的表达模式ꎬ尤其 ＳＵＳⅡ内

的两个基因在不同组织的不同发育时期均具有极为

相似的表达趋势和表达水平ꎮ ＳＵＳⅠ有一个差异表达

基因(Ｚｍ００００１ｄ０４５０４２)ꎬ干旱胁迫下ꎬＺｍ００００１ｄ０４５０４２
在叶片的 Ｒ１ 时期表达上调( ｜ ｌｏｇ２(Ｆｏｌｄ ｃｈａｎｇｅ) ｜ ＝

１.８２１４３ꎬＦＤＲ＝１.８８×１０－４)ꎻＳＵＳⅡ中两个基因均呈现

差异表达ꎬ其中 Ｚｍ００００１ｄ０２９０８７ 在雌穗的 Ｒ１ 时期

受干旱诱导表达上调 ( ｜ ｌｏｇ２ ( Ｆｏｌｄ ｃｈａｎｇｅ ) ｜ ＝

１.４７４６７ꎬ １. ８８ × １０－４ )ꎬ 在 Ｔａｓｓｅｌ ＿ Ｖ１２ 表达上调

(１.８０６９６ꎬ９.３７×１０－４)ꎬＺｍ００００１ｄ０２９０９１ 在 Ｅａｒ＿Ｒ１
表达上调(１.７７８３ꎬ４.５５×１０－３)ꎬ在 Ｅａｒ＿Ｖ１２ 表达上

调(１.９３１７１ꎬ３.６５×１０－４)ꎻＳＵＳⅢ有一个基因差异表

达ꎬＺｍ００００１ｄ０１４８７６ 在 Ｅａｒ＿Ｒ１ 表达下调(－１.８５２１２ꎬ
３.５６×１０－４)ꎬ在 Ｌｅａｆ＿Ｒ１ 表达上调(１.０３９９７ꎬ１.８８×
１０－４)(图 ６ꎬ见 ７８ 页)ꎬ玉米 ＳＵＳ 基因在干旱胁迫下

的表达水平变化表明其响应干旱胁迫调节ꎬ有潜在

的抗旱功能ꎮ 另外ꎬＳＵＳⅢ的两个基因的表达模式

不同ꎬＺｍ００００１ｄ０１４８７６ 在 Ｒ１ 和 Ｖ１８ 两个时期有表

达高峰ꎬ而 Ｚｍ００００１ｄ０５１８３７ 在各个时期都只有低

水平的表达ꎬ这暗示了 ＳＵＳⅢ中可能发生的功能分

化或冗余ꎮ

３　 讨　 论

随着植物全基因组序列的公开ꎬ越来越多 ＳＵＳ
基因家族从不同单物种中得到鉴定ꎬ然而基于多物

种进行系统分析 ＳＵＳ 基因家族的研究还鲜见报道ꎮ
本研究整合物种进化、氨基酸序列、基因共线性关

系以及玉米 ＳＵＳ 家族的基因结构和干旱诱导转录

表达谱分析ꎬ对 ５０ 个物种内鉴定出的 ２８３ 个 ＳＵＳ 基

因进行了综合分析ꎮ
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　 　 注:图中五角星代表玉米 ＳＵＳ 基因ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｔｈｅ ｍａｉｚｅ ＳＵＳ ｇｅｎｅｓ ａｒｅ ｍａｒｋｅｄ ｂｙａｓｔｅｒｉｓｋｓ.

图 ２　 ＳＵＳ 基因家族的系统发育树
Ｆｉｇ.２　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ＳＵＳ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ

　 　 注:绿色节点代表 ＳＵＳⅠ基因ꎬ橙色节点代表 ＳＵＳⅡ基因ꎬ黄色节点代表 ＳＵＳⅢ－Ａ 基因ꎬ深黄色节点代表 ＳＵＳⅢ－Ｂ
基因ꎬ棕色节点代表 ＳＵＳⅢ的其它基因ꎬ蓝色节点代表原始进化枝的基因ꎮ

Ｎｏｔｅ: Ｅａｃｈ ｎｏｄｅ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ａ ｇｅｎｅ ｏｆ ｔｈｅ ＳＵＳ ｆａｍｉｌｙ. Ｇｒｅｅｎ ｎｏｄｅｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ＳＵＳⅠꎬ ｏｒａｎｇｅ ｎｏｄｅｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｇｅｎｅｓ
ｏｆ ＳＵＳⅡꎬ ｙｅｌｌｏｗ ｎｏｄｅｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ＳＵＳⅢ－Ａ ｓｕｂｇｒｏｕｐꎬ ｄａｒｋ ｙｅｌｌｏｗ ｎｏｄｅｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ＳＵＳⅢ－Ｂ ｓｕｂｇｒｏｕｐꎬ ｂｒｏｗｎ
ｎｏｄｅｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｏｔｈｅｒ ＳＵＳⅢ ｇｅｎｅｓꎬ ａｎｄ ｂｌｕｅ ｎｏｄｅｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ａｎｃｅｓｔｏｒ ｃｌａｄｅ.

图 ４　 ＳＵＳ 基因家族的共线性关系
Ｆｉｇ.４　 Ｓｙｎｔｅｎｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＳＵＳ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ
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　 　 注:虚线框代表推测存在的亚家族共同祖先和可能出现的进一步分化结果ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｔｈｅ ｄａｓｈｅｄ ｂｏｘ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｃｏｍｍｏｎ ａｎｃｅｓｔｏｒ ｏｆ ｔｈｅ ｓｕｂｆａｍｉｌｙ ａｎｄ ｐｏｓｓｉｂｌｅ ｆｕｒｔｈｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｒｅｓｕｌｔｓ.

图 ５　 植物 ＳＵＳ 基因家族进化轨迹

Ｆｉｇ.５　 Ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｔｒａｃｋ ｏｆ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ＳＵＳ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ

　 　 系统发育分析结果表明ꎬ植物 ＳＵＳ 基因家族在

三个早期物种胶球藻、小立碗藓和卷柏中未出现明

显的亚家族结构分化ꎬ从裸子植物挪威云衫开始出

现结构的分化ꎬＳＵＳ 祖先基因最先进化出 ＳＵＳ Ⅲ亚

家族ꎬ到基部被子植物无油樟中出现 ＳＵＳ Ⅰ亚家族

的分化ꎬ而单子叶和双子叶植物中又进化出 ＳＵＳ Ⅱ
亚家族ꎬ这可能表明 ＳＵＳ 基因家族的结构分化是从

裸子植物和被子植物的共同祖先中开始出现的ꎬ每
一次新的结构分化可能伴随着物种的分化而产生ꎮ
此外ꎬ三个亚家族中的单子叶和双子叶植物来源的

成员分别呈现明显的分簇聚类ꎬ这与文献[１６]报道

中 １０ 种双子叶植物和 ５ 种单子叶植物 ＳＵＳ 基因家

族进化的分簇聚类模式一致ꎻ有趣的是ꎬ我们发现

ＳＵＳⅠ中所有双子叶植物的基因仅聚类在一个进化

枝内ꎬ而 ＳＵＳⅡ和 ＳＵＳ Ⅲ内双子叶植物的基因聚类

在两个分枝内ꎬ这可能暗示了 ＳＵＳ Ⅰ中双子叶植物

的基因功能更趋于保守ꎬ而 ＳＵＳ Ⅱ和 ＳＵＳ Ⅲ中的双

子叶植物的基因产生了潜在的功能分化ꎻ然而ꎬ三
个亚家族内的双子叶植物的基因进化枝存在明显

不同ꎬ其中 ＳＵＳ Ⅱ内的双子叶植物的两个基因进化

分枝的物种类别不同ꎬ其中一个分枝内没有鉴定出

茄科植物(马铃薯、番茄、辣椒、双峰狸藻、猕猴桃)
和真双子叶植物(莲和甜菜)中的 ＳＵＳ 基因ꎬ这表明

这些基因可能在物种进化过程中发生了丢失ꎬ而其

它双子叶植物基因进化分枝的物种均由真双子叶

植物、茄科和蔷薇谱系的物种构成ꎮ
ＳＵＳ 基因家族的共线性分析表明ꎬ有 １９７ 个

(１９７ / ２８３ꎬ ６９.８６％)基因为共线性同源基因ꎬ这些

具有共线性的基因仅存在于 ４０ 种被子植物中ꎮ 基

因间的共线性关系主要集中在三个亚家族内部ꎬ跨
不同亚家族的基因共线性关系仅有 ９ 对ꎬ我们推测

三个亚家族可能具有各自独立的进化模式ꎬ这与系

统发育关系表明的 ＳＵＳ 基因家族呈现出的三个亚

家族的进化模式一致ꎻ其中 ＳＵＳ Ⅰ内含有最多的共

线性基因对(９６２ / １９６９ꎬ４８.８６％)ꎬＳＵＳ Ⅱ和 ＳＵＳ Ⅲ
含有数目接近的共线性基因对ꎮ ＳＵＳⅠ的双子叶植

物的 ５２ 个基因之间形成 ７４７ 个共线性基因对ꎬ不同

双子叶植物的基因之间具有广泛的共线性关系ꎬ而
且单子叶植物和双子叶植物之间的共线性基因对

也较多(１６３ 对)ꎬ暗示 ＳＵＳⅠ内基因的进化十分保

守ꎻ然而ꎬＳＵＳ Ⅱ内双子叶植物的 ４９ 个基因之间形

成了 ５２１ 个共线性基因对ꎬＳＵＳ Ⅲ内双子叶植物的

６３ 个基因之间仅形成了 ３６２ 个共线性基因对ꎮ 有

趣的是ꎬ我们发现 ＳＵＳ Ⅲ成员的共线性网络中明显

呈现出两个独立的共线性亚群 ＳＵＳ Ⅲ－Ａ 和 ＳＵＳ Ⅲ
－Ｂꎬ而系统发育树(图 ２)分析表明ꎬＳＵＳ Ⅲ亚家族

成员分别聚类为单子叶植物和双子叶植物的两个

进化枝ꎬ其中双子叶植物的基因进化枝又包括两个

亚组ꎬ而其中的一个双子叶植物的进化枝亚组与单

子叶植物的进化枝成员形成 ＳＵＳ Ⅲ－Ｂ 共线性子网

络ꎬ另一个双子叶植物的进化枝亚组单独形成 ＳＵＳ
Ⅲ－Ａ 共线性子网络(图 ４)ꎬ这表明两个双子叶植物

的进化枝亚组可能在物种进化过程中出现了更多

的序列变异ꎬ暗示 ＳＵＳ Ⅲ的两个双子叶植物的亚组
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　 　 注:(ａ)正常和干旱条件下玉米 ＳＵＳ 基因在各组织不同发育时期的表达水平ꎻ(ｂ)玉米 ＳＵＳ 基因内含子－外显子结构ꎻ(ｃ)干旱条件
下玉米 ＳＵＳ 基因差异表达热图ꎮ

Ｎｏｔｅ: (ａ)Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｓ ｐｒｏｆｉｌｅｓ ｏｆ ｍａｉｚｅ ＳＵＳ ｇｅｎｅ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｔｉｓｓｕｅｓ ｏｆ ｍａｉｚｅ ａｔ ｆｏｕｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅｓ ｕｎｄｅｒ ｗｅｌｌ￣ｗａｔｅｒｅｄ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ￣
ｓｔｒｅｓｓｅｄ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓꎻ (ｂ)Ｔｈｅ ｉｎｔｒｏｎ￣ｅｘｏｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ＳＵＳ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｍａｉｚｅꎻ (ｃ) Ｈｅａｔｍａｐ ｏｆ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ｍａｉｚｅ ＳＵＳ ｇｅｎｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ
ｓｔｒｅｓｓ.

图 ６　 玉米 ＳＵＳ 基因结构和表达模式
Ｆｉｇ.６　 Ｍａｉｚｅ ＳＵＳ ｇｅｎｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ

成员在物种进化过程中具有继续分化的趋势ꎬ而
且ꎬ与 ＳＵＳ Ⅰ和 ＳＵＳ Ⅱ亚家族相比ꎬＳＵＳ Ⅲ内各成

员也表现出更大差异的理化性质(图 ３)ꎮ
玉米干旱胁迫转录组数据表达分析进一步揭

示了玉米 ＳＵＳ 基因在干旱胁迫下的表达模式ꎮ 共

有 ４ 个玉米 ＳＵＳ 基因受干旱诱导差异表达ꎬ这表明

ＳＵＳ 基因在玉米干旱应答中起作用ꎬ这与关于禾本

科作物抗旱胁迫研究类似ꎮ 干旱胁迫处理后ꎬ大麦

ＨｖＳｓ３ 转录表达水平升高[３３]ꎬ高粱蔗糖合酶基因 Ｓｂ￣
Ｓｕｓｙ１、ＳｂＳｕｓｙ３、ＳｂＳｕｓｙ４ 和 ＳｂＳｕｓｙ５ 能提高高粱幼苗

的抗旱性ꎬＳｂＳｕｓｙ２ 在干旱胁迫处理后表达下调[３４]ꎻ
而且 ＳＵＳ Ⅰ和 ＳＵＳ Ⅱ亚家族内的 ２ 个成员在玉米

不同生长发育时期分别表现出相似的表达趋势或

模式ꎬ而 ＳＵＳⅢ内的两个基因的表达模式差异较大ꎻ
基因结构分析表明ꎬＳＵＳ Ⅰ和 ＳＵＳ Ⅱ亚家族内的 ２
个成员分别具有相似的外显子－内含子结构特征ꎬ
而 ＳＵＳ Ⅲ内的两个成员结构表现出较大差异ꎬ这充

分说明了基因结构决定了基因表达的模式ꎬ进一步

决定基因的功能ꎮ 该结果也说明 ＳＵＳ Ⅰ和 ＳＵＳ Ⅱ
亚家族成员的结构和表达具有各自的保守性ꎬ这两

个亚家族可能来自于古老的被子植物祖先经过全

基因组复制而产生ꎬ进一步产生了某些程度的功能

分化ꎻ而 ＳＵＳ Ⅲ成员表现出更多的趋异特征ꎬ保守

性较 ＳＵＳⅠ、Ⅱ相比更弱ꎬ这也与三个亚家族各自的
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进化特征相一致ꎮ
现有的蔗糖合酶基因研究表明ꎬ蔗糖合酶基因

广泛参与植物生长发育和胁迫响应ꎬ在抗低温、低
氧、重金属、干旱响应中都发挥作用ꎮ 本研究初步

研究了植物蔗糖合酶家族的进化ꎬ并揭示其在玉米

中发挥的干旱功能ꎬ为进一步研究玉米抗旱功能提

供了依据ꎮ
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