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摘要：［目的］研究白桦中ＳＰＬ转录因子的基因序列特征及其在不同时期不同组织中的表达规律。［方法］依据白桦
４５个转录组测序结果，共获得１２条全长ＳＰＬ基因，依次命名为白桦ＢｐＳＰＬ１ＢｐＳＰＬ１２，对其中１１条ＢｐＳＰＬ进行了生
物信息学及基因表达特征分析。［结果］生物信息学分析发现，１１条ＢｐＳＰＬ均含有１个高度保守的ＳＢＰ结构域，且
基因长度差异较大，含有２ １０个不等数目的外显子，系统进化分析发现１１条白桦 ＳＰＬ分属于六大类 ＳＰＬ蛋白；
ｑＲＴＰＣＲ分析结果显示，白桦ＢｐＳＰＬ基因在不同时期的叶、顶芽、茎、雄花序中表达变化显著，多数ＳＰＬ基因在顶芽
中７月５日和８月２０日至９月２０日时期表达较高，除 ＢｐＳＰＬ１基因外在雄花序从６月份到９月份的生长阶段中，
ＳＰＬ的表达水平呈现逐渐升高的总体趋势。［结论］ＢｐＳＰＬ基因可能参与到了白桦顶芽和雄花序的生长发育过程。
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ＳＰＬ（ＳＱＵＡＭＯＳＡＰＲＯＭＯＴＥＲＢＩＮＤＩＮＧＰＲＯＴＥＩＮ
ＬＩＫＥ）基因编码高等植物所特有的转录因子，其典型特
征是含有一个高度保守的 ＳＢＰ（Ｓｑｕａｍｏｓａｐｒｏｍｏｔｅｒ
ＢｉｎｄｉｎｇＰｒｏｔｅｉｎ）结构域。在拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ
Ｌ．Ｈｅｙｎｈ）中研究发现，ＳＰＬ基因是花时调控的关键基
因。ＡｔＳＰＬ３编码的蛋白能够识别花分生组织特征基因
ＡＰ１（ＳＱＵＡ的同源基因）的启动子，调控 ＡＰ１的表达，
从而控制植物成花过程。拟南芥中过量表达ＡｔＳＰＬ３会
引起提前开花，因而被认为是调控开花的重要因子［１］。

ＡｔＳＰＬ８不仅影响花药的发育而且参与调控 ＧＡ的合
成［２］，而ＡｔＳＰＬ１４作为负调控因子影响营养生长和开花
的转换过程［３］。拟南芥ＳＰＬ基因家族成员的多条基因
上具有ｍｉｃｒｏＲＮＡ１５６的识别序列，其表达受到ｍｉＲ１５６
的调控［４－６］。ｍｉＲ１５６介导的ＳＰＬｓ基因表达被认为是
调控植物开花的内源性途径［７］。最新研究报道证实，

拟南芥１７条ＡｔＳＰＬ基因中１１条受到ｍｉｃｒｏＲＮＡ１５６调
控（ＡｔＳＰＬ２、３、４、５、６、９、１０、１１、１３和１５ａ／ｂ）［８－１１］。ＳＰＬ
基因除了参与花时调控外，还参与叶片的形成与发育、

表皮毛的形成与分布［１２］、果实的成熟［１３］、花器官的形

成与发育［１４］、植株的形态建成［１５］、孢子发生、激素调

节［３］以及植物的抗逆胁迫信号响应等［１１］过程。

ＳＰＬ转录因子为多基因家族，目前，在拟南芥中
共发现了 １７个 ＳＰＬ基因，水稻中已鉴定出 １９个
ＳＰＬ基因［１０－１１，１６］。此外，大多数物种的基因组测序

工作尚未完成，所以ＳＰＬ基因的数量、结构及生物学
功能尚有待进一步研究。

白桦（ＢｅｔｕｌａｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａＳｕｋ．）是我国东北地区
蓄积量最大的乡土速生阔叶树种，雌雄同株异花，且

花发育存在越冬宿存的现象［１７］。白桦花发育模式

与草本植物相比存在明显的差异，可能由其所特有

的花发育基因调控路径所致［１８］。因此以花时调控

中关键基因ＳＰＬ为研究对象，探索ＳＰＬ基因的功能，
将有助于揭示木本植物的成花机理。本研究通过对

获得的１１条白桦ＢｐＳＰＬ基因进行生物信息学分析，
了解其基本特征；采用 ｑＲＴＰＣＲ进行该基因家族的
时空表达分析，研究其在不同组织部位不同时期的

表达特征，为深入研究白桦 ＢｐＳＰＬ基因的功能提供
一定的理论基础。

１　材料与方法
１．１　材料
１．１．１　白桦ＢｐＳＰＬ基因的获得　根据白桦４５个转
录组测序结果进行数据分析，并结合 ＮＣＢＩ上已有

物种ＳＰＬ基因的比对结果，最终从转录组测序结果
中找到 １２条白桦 ＳＰＬ基因，依次命名为白桦 Ｂｐ
ＳＰＬ１１２。我们对其中的１１条ＳＰＬ基因进行了后续
分析。

１．１．２　植物材料　采自东北林业大学林木遗传育
种试验基地１０年生的白桦实生苗，６月５日至９月
２０日，每隔１５天取材一次，每次取材均选取相同３
株白桦中部的不同花序、叶片、嫩茎、顶芽，分别混样

用于基因表达分析。因雌、雄花序存在着越冬宿存

的现象，从经历越冬后的第二年４月５日至４月１５
日，每隔５天开始采取雄花序和雌花序，植物材料经
液氮速冻后，放入－８０℃超低温冰箱保存备用。
１．２　实验方法
１．２．１　白桦ＢｐＳＰＬ基因的生物信息学分析　利用
ＮＣＢＩ在线寻找程序（ＯＲＦｆｏｕｎｄｅｒ）确定该基因的开
放读码框；ＮＣＢＩ的ＣｏｎｓｅｒｖｅｄＤｏｍａｉｎｓ在线序列工具
（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｎｃｂｉ．ｎｌｍ．ｎｉｈ．ｇｏｖ／Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ／ｃｄｄ／
ｗｒｐｓｂ．ｃｇｉ）预测保守区及蛋白质的基本结构域；在线
计算蛋白质的分子量和理论等电点（ｈｔｔｐ：／／ｗｅｂ．ｅｘ
ｐａｓｙ．ｏｒｇ／ｐｒｏｔｐａｒａｍ／）；利用 ＧｅｎｅＳｔｒｕｃｔｕｒｅＤｉｓｐｌａｙ
Ｓｅｒｖｅｒ进行外显子和内含子的预测；用 ＢｉｏＥｄｉｔ中的
ＣｌｕｓｔａｌＷ进行保守结构域的氨基酸多序列比对；选
取白桦、拟南芥、水稻和杨树的ＳＰＬ氨基酸序列进行
系统进化树分析，具体的基因名和序列信息参考Ｓａ
ｌｉｎａｓ等［１９］的研究；在 ＮＣＢＩ、ＲｉｃｅＧｅｎｏｍｅＡｎｎｏｔａｔｉｏｎ
Ｐｒｏｊｅｃｔ和 ＰｌａｎｔＴＦＤＢ数据库搜索已知的 ＳＰＬ蛋白
质序列，使用ＭＥＧＡ５．１绘制系统发育进化树，Ｂｏｏｔ
ｓｔｒａｐ分析进行１０００个重复，以默认参数构建邻接
树（Ｎｅｉｇｈｂｏｒｊｏｉｎｉｎｇｔｒｅｅ，ＮＪｔｒｅｅ），借助 ＭＥＧＡ软件
完成作图［２０］。

１．２．２　白桦ＢｐＳＰＬ基因的实时定量ＰＣＲ分析　以
熟龄白桦６月５日、６月２０日、７月５日、７月２０日、
８月５日、８月２０日、９月５日和９月２０日的叶、顶
芽、茎、雄花序和经历越冬后４月５日、４月１０日和
４月１５日雄花序和雌花序的 ｃＤＮＡ为模板，进行实
时定量ＰＣＲ扩增，检测白桦 ＢｐＳＰＬ基因的表达情
况，分别选用 αＴｕｂｕｌｉｎ作为内参基因，对照样为每
个基因各个部位的第一个时间点（叶，顶芽，茎，雄花

序为６月５日；雌花序为４月５日），所有试样进行
三次重复，采用２－ΔΔＣＴ方法进行基因的相对定量分
析，因差值较大，作图时取 ｌｏｇ２为值［２１－２２］。根据

ＢｐＳＰＬ特异序列设计上下游定量引物，本研究选用
的内参基因及其引物序列见表１。

７４６
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表１　白桦ＢｐＳＰＬＲｅａｌｔｉｍｅＰＣＲ引物序列

基因 引物序列（５′３′）

ＢｐＳＰＬ１
Ｆｐｒｉｍｅｒ：５′ＧＡＧＧＡＧＣＴＴＴＡＴＧＧＡＧＧＡＧＧＡＧＧ３′

Ｒｐｒｉｍｅｒ：５′ＧＧＡＡＣＣＴＧＣＴＧＣＡＴＴＧＣＴＧＧ３′

ＢｐＳＰＬ２
Ｆｐｒｉｍｅｒ：５′ＴＣＴＣＣＧＡＧＴＣＧＡＡＴＣＧＧＡＧＣ３′

Ｒｐｒｉｍｅｒ：５′ＣＣＡＡＧＣＴＣＧＴＣＣＣＴＴＴＴＧＡＧＧ３′

ＢｐＳＰＬ３
Ｆｐｒｉｍｅｒ：５′ＣＣＡＣＧＣＡＧＴＡＧＡＴＧＡＣＡＴＧＧ３′

Ｒｐｒｉｍｅｒ：５′ＡＡＴＡＣＡＧＧＡＧＣＴＧＡＡＣＣＴＧＧ３′

ＢｐＳＰＬ４
Ｆｐｒｉｍｅｒ：５′ＧＡＣＧＣＡＧＡＴＣＣＴＧＡＴＴＧＣＡＧＣ３′

Ｒｐｒｉｍｅｒ：５′ＡＧＧＡＧＣＣＴＧＣＡＴＣＡＧＡＡＡＧＣ３′

ＢｐＳＰＬ５
Ｆｐｒｉｍｅｒ：５′ＣＣＧＡＣＡＡＡＣＡＡＴＣＡＣＴＴＣＣＴＣＧ３′

Ｒｐｒｉｍｅｒ：５′ＣＡＴＧＧＴＴＣＣＡＡＴＴＡＡＧＡＧＣＡＡＣＣ３′

ＢｐＳＰＬ６
Ｆｐｒｉｍｅｒ：５′ＣＣＡＣＴＴＴＣＴＧＣＣＡＡＡＧＣＡＡＴＧＧ３′

Ｒｐｒｉｍｅｒ：５′ＧＧＧＴＡＧＡＣＧＡＧＴＧＡＡＣＴＡＧＡＧＡＡ３′

ＢｐＳＰＬ７
Ｆｐｒｉｍｅｒ：５′ＣＧＴＧＧＡＣＴＴＴＧＴＧＴＣＣＡＧＡＣＴＣＧ３′

Ｒｐｒｉｍｅｒ：５′ＡＧＡＴＧＧＡＡＴＣＴＧＣＴＧＣＡＣＴＧＣ３′

ＢｐＳＰＬ８
Ｆｐｒｉｍｅｒ：５′ＧＧＡＧＡＴＴＧＣＴＴＣＡＧＴＣＡＴＡＴＧＡＴＧＧ３′

Ｒｐｒｉｍｅｒ：５′ＴＧＣＴＴＣＣＴＧＴＴＧＣＡＧＴＡＣＴＡＴＣＴＣＣ３′

ＢｐＳＰＬ１０
Ｆｐｒｉｍｅｒ：５′ＣＣＡＡＣＡＡＴＧＴＡＧＣＡＧＡＴＴＣＣＡＴＴＣＣ３′

Ｒｐｒｉｍｅｒ：５′ＴＣＡＴＡＧＣＴＴＣＴＧＣＴＴＣＡＣＴＴＣＴＧＧ３′

ＢｐＳＰＬ１１
Ｆｐｒｉｍｅｒ：５′ＣＣＡＧＡＡＧＡＴＧＧＴＧＡＡＧＡＡＧＧＡＧＧ３′

Ｒｐｒｉｍｅｒ：５′ＴＧＣＡＴＴＧＣＴＧＡＣＡＡＡＡＣＣＴＣＴＧＣ３′

ＢｐＳＰＬ１２
Ｆｐｒｉｍｅｒ：５′ＧＣＴＧＣＴＧＣＴＡＡＴＴＴＧＡＣＡＴＧＧ３′

Ｒｐｒｉｍｅｒ：５′ＣＴＧＴＧＴＴＧＣＡＴＣＣＡＧＣＴＣＧ３′

αＴｕｂｕｌｉｎ
Ｆｐｒｉｍｅｒ：５′ＧＣＡＣＴＧＧＣＣＴＣＣＡＡＧＧＡＴ３′

Ｒｐｒｉｍｅｒ：５′ＴＧＧＧＴＣＧＣＴＣＡＡＴＧＴＣＡＡＧＧ３′

实时定量 ＰＣＲ反应体系为：ＳＹＢＲ ＰｒｅｍｉｘＥｘ
ＴａｑＴＭⅡ（２×）１０μＬ，上下游引物各０．８μＬ（１０μｍｏｌ
·Ｌ－１），水６μＬ，模板２μＬ，ＲｏｘＤｙｅⅡ０．４μＬ，循环
反应参数为９５℃预变性３０ｓ，９５℃变性５ｓ，６０℃退
火延伸３４ｓ，循环４０次，绘制溶解曲线，温度由９５℃
１５ｓ，６０℃ １ｍｉｎ，至９５℃ １５ｓ止。以上反应在 ＡＢＩ
ＰＲＩＳＭ７５００荧光定量ＰＣＲ仪上完成。

２　结果与分析
２．１　白桦ＢｐＳＰＬ基因的生物信息学分析
２．１．１　白桦 ＢｐＳＰＬ基因的特性分析　１１条白桦
ＢｐＳＰＬ基因的５′ＵＴＲ长度在１８ ２１２１ｂｐ之间，３′
ＵＴＲ长度在１１５ ６０６ｂｐ之间，ＯＲＦ长度范围在
４０５ ３２４９ｂｐ之间，编码的氨基酸数目在 １３４
１０８２个之间，相对分子质量在１５４６ １１９．６７ｋＤ
之间，理论等电点的范围在６．１３ ９．３８之间。可
见白桦１１条ＢｐＳＰＬ基因序列长度差异较大，这一差
别可能导致其具有不同的功能，暗示着 ＳＰＬ基因可
能参与不同的生物学过程（表２）。
２．１．２　外显子和内含子的预测　利用白桦ＢｐＳＰＬ

表２　白桦ＢｐＳＰＬ基因特性分析

基因
５′ＵＴＲ
／ｂｐ

３′ＵＴＲ
／ｂｐ

ＯＲＦ
／ｂｐ

氨基酸

数目

分子质

量／ｋＤ
理论等

电点ｐＩ

ＢｐＳＰＬ１ ４１ ３０６ ４０５ １３４ １５．４６ ６．３９
ＢｐＳＰＬ２ ６２５ ６０６ ３２４９ １０８２ １１９．６７ ８．２３
ＢｐＳＰＬ３ ４０５ ４７０ ２４０３ ８００ ８９．０１ ６．１３
ＢｐＳＰＬ４ ２１２１ ２０２ ３００６ １００１ １１０．５３ ６．１３
ＢｐＳＰＬ５ ６４６ １６１ １１７０ ３８９ ４２．５０ ８．４４
ＢｐＳＰＬ６ １８ １４４ ５３７ １７８ ２０．０１ ９．３８
ＢｐＳＰＬ７ １８５ １１５ ９３０ ３０９ ３４．３２ ９．２６
ＢｐＳＰＬ８ ５９３ ２７０ １５９３ ５３０ ５８．３０ ７．５５
ＢｐＳＰＬ１０ ３０８ ５３８ １１７３ ３９０ ４２．８２ ８．０１
ＢｐＳＰＬ１１ ３１８ ３２３ ５２８ １７５ １９．９６ ９．０５
ＢｐＳＰＬ１２ ２３２ ３８７ １４３７ ４７８ ５２．９６ ７．３２

基因的开放阅读框（ＯＲＦ）和对应的基因组序列，通
过ＧｅｎｅＳｔｒｕｃｔｕｒｅＤｉｓｐｌａｙＳｅｒｖｅｒ进行基因外显子和
内含子的预测，结果显示（表 ３）：１１条白桦 ＢｐＳＰＬ
基因由不等数目的外显子和内含子串联排布，相互

之间差别较大。其中ＢｐＳＰＬ２、３、４基因分别含有１０
个外显子，ＳＰＬ１２基因含有４个外显子，ＢｐＳＰＬ５、７、
８、１０分别含有３个外显子，ＢｐＳＰＬ１、６、１１则分别含
有２个外显子。

表３　白桦ＢｐＳＰＬ基因结构分析

２．１．３　白桦ＢｐＳＰＬ蛋白保守结构域的同源性分析
对白桦１１条ＢｐＳＰＬ保守结构域的氨基酸进行多序
列比对分析，结果显示（图１）：白桦 ＳＢＰＢｏｘ结构域
在进化上是高度保守的，１１条ＢｐＳＰＬ的氨基酸序列
都具有 ＳＢＰ结构域特有的两个锌指结构，Ｚｎ１结构
是由２７个氨基酸所组成，Ｚｎ２结构是由２０个氨基
酸所组成［２３］，ＳＢＰＤＢＤ区的Ｃ端（即第二个锌－结
合区）包含有一个核定位信号，核定位信号均位于

ＳＢＰ结构域内部，是由１７个氨基酸所组成的区域，
用于调控转录因子进入到细胞核内，ＳＢＰＤＢＤ一部
分与其核定位区重叠（ＫＲＳＣ），能够专一识别并结合
ＧＴＡＣ核模序（ｍｏｔｉｆ），所以ＳＢＰ家族的转录因子不但
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图１　白桦ＢｐＳＰＬ蛋白保守域的序列比对

能正确地与目标 ＤＮＡ结合，还能在核定位信号
（ＮＬＳ）的帮助下顺利进入核区［２］。

２．１．４　ＳＰＬ蛋白的系统进化树分析　对白桦１１条
ＢｐＳＰＬ与水稻的１８条、拟南芥１６条、杨树９条 ＳＰＬ
氨基酸序列进行了进化分析，同时选取了白桦

ＢｐＴＣＰ１和ＢｐＴＣＰ２作为外类群基因，结果可以看
出：这些ＳＰＬ蛋白大致可以分为６种类型，Ⅰ型 ＳＰＬ
蛋白：其中有８条 ＳＰＬ蛋白含有锚蛋白重复包含域
或锚蛋白重复域，这一类型当中 ＳＰＬ氨基酸的长度
较大；Ⅱ型ＳＰＬ蛋白：受ｍｉＲ１５６所调控，它们的长度
大多集中在２００ ６００个氨基酸之间；Ⅲ型 ＳＰＬ蛋
白：大部分受 ｍｉＲ１５６调控的，各蛋白之间长度差异
较小；Ⅳ型 ＳＰＬ蛋白：均不受 ｍｉＲ１５６调控；Ⅴ型：
ＳＰＬ蛋 白 长 度 相 对 较 短，除 了 一 条 Ｐｏｔｒｉ．
０１１Ｇ１１６８００．１不受 ｍｉＲ１５６调控外，其余都受
ｍｉＲ１５６所调控；Ⅵ型里面是３条不受 ｍｉＲ１５６调控
的较长序列。白桦 ＢｐＳＰＬ２、４、８归属于Ⅰ型 ＳＰＬ蛋
白，ＢｐＳＰＬ１０、５归属于Ⅱ型 ＳＰＬ蛋白，ＢｐＳＰＬ１２归属
于Ⅲ型ＳＰＬ蛋白，ＢｐＳＰＬ７归属于Ⅳ型ＳＰＬ蛋白，Ｂｐ
ＳＰＬ１、６、１１归属于Ⅴ型 ＳＰＬ蛋白，ＢｐＳＰＬ３归属于Ⅵ
型 ＳＰＬ蛋白，选取亲缘关系较远的外类群基因
ＢｐＴＣＰ１和 ＢｐＴＣＰ２则独立成为一支。上述所有的
５４条ＳＰＬ蛋白中都含有典型的ＳＢＰ结构域，并且长
度较大的氨基酸序列均不受ｍｉＲ１５６所调控的。
　２．２　ＢｐＳＰＬ基因在白桦中的表达分析

利用 ｑＲＴＰＣＲ的方法研究白桦 ＢｐＳＰＬ基因在
不同组织部位、不同时期的表达情况，通过对１１白
桦ＢｐＳＰＬ基因的表达情况进行聚类分析，从叶、顶
芽、嫩茎、雌花、雄花的聚类结果中可以看出：

在叶中，ＢｐＳＰＬ４在除７月２０日和８月５日外的
整个生长季主要呈现上调表达的趋势；ＢｐＳＰＬ３在生
长旺季（７月５日至８月５日）表达量下降，其他时

间点上调表达；其余９条 ＢｐＳＰＬ基因在整个生长季
主要呈现下调表达的趋势。

在顶芽中，可以将ＳＰＬ基因的表达归为４类：第
一类的ＢｐＳＰＬ８、１０、１２，除６月２０日、７月２０日和８
月５日表达下调外，其他时间点均上调表达，其中８
月２０日的表达量达到最高峰，分别上调 ２３、２４、２６

倍；第二类：ＢｐＳＰＬ４在７月２０日后期表达上调，８月
５日的表达量达到最高值２３；第三类：ＢｐＳＰＬ１在整
个生长季除７月５日和９月５日变化不显著，其余
时期的表达均下调，９月 ２０日的表达量达到最低
峰，下调２３；第四类：其余６条 ＢｐＳＰＬ基因在７月５
日和８月２０日至９月２０日显著上调表达，上调２５

２９倍。
在茎中，ＢｐＳＰＬ４除７月２０日和８月５日两个时

期外，其他时期均上调表达，７月５日的表达量达到
最高值２３；ＢｐＳＰＬ３在７月５日至８月５日的表达水
平显著下调，下调２３ ２５，其余时期均上调表达，８
月２０日的表达量达到最高值２３；其余９条ＢｐＳＰＬ表
整体呈现出表达下调的趋势，７月５日至８月５日和
９月５日、９月２０日表达显著下调，其中７月２０日
的表达量达到最低峰，下调２３ ２９倍。

在雄花序中，ＢｐＳＰＬ１在整个生长季下调表达，９
月５日至第二年的４月１５日中，除４月５日变化不
明显外，其余时期均下调表达，其中４月１５日的表
达量达到最低值２６；ＢｐＳＰＬ６在６月２０日至８月５
日表达显著上调，９月２０日至第二年的４月１５日
下调，下调２３ ２１０倍，其中４月１０日的表达量达到
最低峰，下调２１０；其它９条 ＢｐＳＰＬ的表达方式较为
相似，在６月２０日至 ９月 ５日多数时期均显著上
调，上调２３ ２９倍，而在第二年４月份的发育时期
表达水平相对较低，多数为下调表达，只有 ＢｐＳＰＬ３
在４月５日和４月１０日上调表达变化不明显，４月

９４６
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图２　白桦ＢｐＳＰＬ与其它植物ＳＰＬ的氨基酸序列进化分析

１５日的表达量达到２２。
在雌花序中，ＢｐＳＰＬ１、１１、１２在 ４月 １０日和 ４

月１５日均上调表达；ＢｐＳＰＬ２、５、１０在４月１０日和４
月１５日的表达变化不显著，尤其是 ＢｐＳＰＬ５几乎无
变化；ＢｐＳＰＬ３、６、７、８在４月１０日和４月１５日呈现
表达下调的变化趋势，除４月１５日的 ＢｐＳＰＬ６和４
月１０日的ＢｐＳＰＬ７，其余的显著下调表达。

３　讨论
本研究从白桦转录组数据中共找到１２条 ＳＰＬ

基因，选取其中的１１条进行了生物信息学分析，研
究发现，白桦 ＢｐＳＰＬ蛋白均含有典型的 ＳＢＰＢｏｘ结
构域，这一结构普遍存在于目前发现的 ＳＢＰ蛋白
中［２４］。ＳＰＬ基因在基因组中由不等数目的外显子和

０５６
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Ａ：叶 Ｂ：顶芽 Ｃ：茎 Ｄ：雄花序 Ｅ：雌花序
注：相对表达量＝转录水平依据对照每个处理／转录，所有的相对表达水平均为ｌｏｇ２转化，误差线所示为多次重复的实时ＰＣＲ分析。

图３　白桦ＢｐＳＰＬ基因在不同部位不同时期的表达分析
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Ａ：叶 Ｂ：顶芽 Ｃ：茎 Ｄ：雄花序 Ｅ：雌花序

图４　白桦ＢｐＳＰＬ基因在同一部位中不同时期的表达聚类分析

内含子串联排布所组成，拟南芥中根据 ＳＰＬ基因家
族的基因组结构特征可将其分成２类，第１类包括
ＡｔＳＰＬ１、７、１２、１４、１６，它们含有１０个及以上的外显
子，第２类１２条 ＡｔＳＰＬ则含有２ ４个外显子［２５］。

而在白桦的研究中也发现，ＢｐＳＰＬ２、３、４含有１０个
外显子，其余８条 ＢｐＳＰＬ基因则含有２ ４个外显
子。目前所发现的受 ｍｉＲ１５６／ｍｉＲ１５７所调控的陆
生植物ＳＰＬ基因的识别位点高度保守［２６］，靶序列位

于基因的３′端或３′ＵＴＲ区域，在拟南芥中１１条 Ａｔ
ＳＰＬ含有ｍｉＲ１５６／ｍｉＲ１５７识别位点，其中 ＡｔＳＰＬ３的
３′ＵＴＲ区域存在 ｍｉＲ１５６和 ｍｉＲ１５７的调控位点［９］。

１１条白桦ＢｐＳＰＬ基因中有６条（ＢｐＳＰＬ１、５、６、８、１１
和１２）具有ｍｉＲ１５６识别位点，其中有３条（ＢｐＳＰＬ１、
６和１１）序列的 ｍｉＲ１５６识别位点是位于基因的３′
ＵＴＲ区域。进化树分析发现部分白桦 ＢｐＳＰＬ基因
在进化上与同为木本的杨树 ＳＰＬ亲缘关系较近，反
应了白桦与杨树间的亲缘关系，伴随双子叶植物的

不断进化，相应的 ＳＰＬ基因可能也存在进一步的功
能特化。不同ＢｐＳＰＬ基因在序列长度、基因结构、进
化关系等方面具有较大的差异，这暗示着它们可能

参与到了多种不同的生理过程。

ＳＰＬ基因是植物所特有的一类的转录因子，目前
林木中，ＳＰＬ基因的功能和调控机制仍然不明确，由
于缺乏可用转基因平台或突变体，目前对木本植物

ＳＰＬ基因功能的鉴定大多是通过表达分析来进行研
究［２７］。白桦ＢｐＳＰＬ基因在所选取的叶、顶芽、茎、雄
花序中的表达均达到了显著变化，在顶芽和雄花序中

从６月份到９月份的生长阶段，ＳＰＬ的表达水平呈现
逐渐升高的趋势，暗示其可能参与到了顶芽和雄花序

的生长发育过程。在不同器官及不同发育时期的荔

波连蕊茶（Ｃ．ｌｉｐｏｎｅｓｉｓＣｈａｎｇｅｔＸｕ）中的ＧＡ２ｏｘ１基因
均有表达，且表达量有所不同，这与白桦中ＳＰＬ基因
的表达规律相一致［２８］。已有研究表明，拟南芥中所

有的ＡｔＳＰＬ基因在花分生组织和四轮花器官中均表
达，在茎、叶和根等营养器官中亦有表达［１６］。研究枳

（ＰｏｎｃｉｒｕｓｔｒｉｆｏｌｉａｔａＬ．Ｒａｆ．）ＰｔＳＰＬ９和 ＰｔＳＰＬ１３的表
达分析，发现两者在叶、茎、根、花、果等各个器官均有

表达，在茎和幼果中的表达量最高，推测其可能参与

茎和果实的发育相关［２９］。陆地棉（Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍｈｉｒｓｕｔｕｍ
Ｌｉｎｎ．）ＧｈＳＰＬ３在根、茎、叶、花、顶芽中均有表达，并
且在具３片真叶的顶芽和花中表达量最高［３０］。这说

明 ＳＰＬ基因的组成性表达在高等植物中可能是保守
的，也暗示了其功能的多样性。

４　结论
生物信息学研究发现，白桦 ＢｐＳＰＬ蛋白均含有

典型的ＳＢＰＢｏｘ结构域。白桦ＢｐＳＰＬ基因由不等数
目的外显子和内含子串联排布组成，根据外显子数

目可将这些基因大致分为两类：ＢｐＳＰＬ２、３、４含有
１０个外显子，其余８条 ＢｐＳＰＬ基因则含有２ ４个
外显子。１１条白桦 ＢｐＳＰＬ基因中有６条（ＢｐＳＰＬ１、
５、６、８、１１和１２）具有 ｍｉＲ１５６识别位点。进化树分
析发现部分白桦 ＢｐＳＰＬ基因与杨树 ＳＰＬ基因亲缘
关系较近。不同白桦 ＢｐＳＰＬ基因在序列长度、基因

２５６
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结构、进化关系等方面存在较大的差异，这暗示着它

们可能参与到了多种不同的生理过程。

白桦ＢｐＳＰＬ基因在所选取的不同时期的叶、顶
芽、茎、雄花序和雌花序中均有表达，且达到了显著

差异，自６月份到９月份的生长阶段中，顶芽和雄花
序中ＢｐＳＰＬ的表达水平呈现逐渐升高的变化趋势，
暗示ＢｐＳＰＬ基因可能参与到了顶芽和雄花序的生长
发育过程。
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