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小麦 B-box 基因家族全基因组鉴定与表达分析 

王艳朋   凌  磊   张文睿   王  丹   郭长虹* 

哈尔滨师范大学生命科学与技术学院 / 黑龙江省分子细胞遗传与遗传育种重点实验室, 黑龙江哈尔滨 150025 

摘  要: B-box (BBX)是一类含有 1个或 2个 B-box结构域的锌指蛋白, 在植物生长发育中起着重要作用。本研究明

确小麦 B-box 转录因子的数量、基因结构和分类进化关系, 研究各基因成员在不同组织中的特异性表达以及对非生

物胁迫的响应。从小麦全基因组中鉴定得到 87 个 B-box 基因家族成员, 所有 TaBBXs 蛋白均含有 B-box 结构域。

TaBBXs编码 146~489个氨基酸, 理论等电点为 4.32~10.42。染色体定位分析表明, TaBBXs分布在除 1A、1B和 1D

之外的 18条小麦染色体上。通过系统发育分析将 TaBBXs划分为 5个亚家族, 有 0~4个内含子。在同组内同一个系

统进化树分支中的亚族成员具有高度相似的基因结构。qRT-PCR分析的 20个 TaBBXs基因, 具有不同的组织表达模

式, 16个基因在叶中有较高表达, TaBBX10和 TaBBX39仅在叶中有较高表达, 而 TaBBX74在穗中表达, TaBBX43在根

中特异性表达。在不同逆境胁迫下, TaBBXs呈现不同表达模式, 11个基因在低温胁迫后上调表达, 12个基因在 ABA

处理后下调表达, 盐胁迫后 10 个基因出现上调表达, 干旱胁迫后 7 个基因出现下调表达, TaBBX10、TaBBX39、

TaBBX60、TaBBX67和 TaBBX74基因在 2种或 2种以上胁迫下有显著的上调表达。 
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Abstract: B-box (BBX) is a class of zinc finger proteins that contain one or two B-box domains and play important roles in plant 
growth and development. The number, gene structure and phylogenetic relationship of wheat B-box transcription factors, as well 
as their expression specificity in different tissues and response to abiotic stress were investigated. A total of 87 members of B-box 
gene family were identified from wheat genome and all contained the B-box domain. TaBBXs encoded 146 to 489 amino acids 
and the isoelectric points ranged from 4.32 to 10.42. Chromosome mapping showed that these genes were distributed on 18 wheat 
chromosomes except 1A, 1B, and 1D. Based on phylogenetic analysis, TaBBXs were divided into five subfamilies, with 0–4 in-
trons. The members of the subfamily in the same phylogenetic tree branch in the same group had highly similar gene structures. 
The qRT-PCR revealed that the investigated 20 genes had different expression patterns, and most genes were highly expressed in 
leaves, and TaBBX10 and TaBBX39 were only highly expressed in leaves, while TaBBX74 was expressed in spikes, TaBBX43 was 
specifically expressed in roots. These genes showed different expression patterns under different stress. 11 genes were 
up-regulated after low temperature stress, 13 genes were down-regulated after ABA treatment, 10 genes were up-regulated after 
salt stress, and 7 genes were down-regulated after drought stress. TaBBX10, TaBBX39, TaBBX60, TaBBX67, and TaBBX74 were 
significantly up-regulated under two or more stresses. 
Keywords: wheat; genome-wide; B-box gene family; abiotic stress; gene expression 
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小麦(Triticum aestivum L.)是世界上最重要的粮

食作物之一, 占谷物种植面积的 30% [1-2]。其基因组

十分复杂, 由 A、B、D 3个亚基因组整合而形成的

异源六倍体(AABBDD), 重复序列高达 85%, 大小

约为 15 GB [3-4]。小麦在生长发育过程中面临多种环

境胁迫, 其中盐、干旱、低温等非生物胁迫严重影

响小麦的产量和品质[5]。植物 B-box 蛋白可参与逆

境响应, 但目前尚未对小麦 B-box 基因家族进行系

统分析。因此, 本研究基于小麦全基因组对 B-box

基因家族进行分析, 为进一步研究该基因家族成员

功能提供参考, 研究结果对进一步培育或改良小麦

抗性品种具有重要意义。 

转录因子(transcription factors, TF)能够调节植

物的生长发育, 在植物对高盐、干旱和高温等逆境

的响应及应答过程中具有重要作用[6]。B-box转录因

子家族是一个具有 B-box 结构域的锌指蛋白家族。

1995 年首次在拟南芥(Arabidopsis thaliana)的一个

晚花突变体中鉴定得到 B-box 基因 , 命名为

CONSTANS (CO), 并证实了该基因参与植物开花和

其他生命活动的调节[7]。随后的研究进一步揭示, 植

物 B-box转录因子在调节种子萌发[8]、开花[9]、避荫

反应[10]、生物或非生物应激反应[11]、植物激素信号

转导 [12]等多种生命活动中发挥着重要的作用。如

AtBBX19 可以通过诱导 ABI5 抑制种子萌发 [13], 

AtBBX31能促进UV-B辐射下的光形态发生, 增强对

高剂量 UV-B辐射的耐受性[14]。Gangappa等[15]指出, 

AtBBX25通过与HY5形成二聚体并抑制其功能, 参

与植物光形态发生的负调控。最新研究表明, 苹果

中的 MdBBX37能够和 MdMYB1和 MdMYB9相互

作用, 抑制这两种蛋白与目标基因的结合, 从而对

花青素生物合成产生负调控作用[16]。非生物胁迫方

面, AtBBX24 (最初被称为 STO)参与盐胁迫的信号转

导, 可以使盐敏感型的突变体酵母具有更强的耐盐

能力[17-18]。AtBBX5通过 ABA途径参与胁迫响应, 在

受到外源的 ABA、盐和渗透胁迫时, 该基因上调表

达[19]。AtBBX18 的下调表达可以使植物的耐热性增

加 , 过表达该基因可以降低植物的耐热性 [11]。

MdBBX10 能够增强拟南芥的耐盐耐旱性, 在大肠杆

菌(E. coli)中表达的 MdBBXs 分别增强了细胞对盐

胁迫和渗透胁迫的耐受性[20-21]。梨 PuBBX24启动子

显著响应 ABA、光、低温、渗透以及盐胁迫处理[22]。 

目前 B-box 基因家族的研究主要集中在模式植

物拟南芥、水稻和蒺藜苜蓿中, 而在小麦中尚未见

报道。随着小麦基因组的公布[4], 使得对小麦 B-box

基因家族分析成为可能。通过生物信息学方法对全

基因组中小麦 B-box 基因家族成员进行鉴定, 对所

有家族成员的理化信息、结构功能、表达模式进行

分析。利用 qRT-PCR 实验分析 20 个 B-box 基因在

不同组织中以及非生物胁迫条件下的表达模式, 为

解析 B-box基因家族在小麦中的功能提供参考。 

1  材料与方法 

1.1  材料与处理 

植物试验材料为小麦中国春(Triticum aestivum 

L., Chinese Spring), 将小麦种子表面用 15%次氯酸

钠消毒 5 min, 蒸馏水冲洗 3次, 消毒后的种子置于

无菌培养皿中进行发芽培养 24 h, 将幼芽移栽至小

麦水培盒中 , 种植在 1/2 Hoagland 营养液中 , 在

22℃光照 16 h的温室中生长。将 2周龄小麦幼苗分

别用 0.2 mol L 1‒  NaCl、20% PEG、100 μmol L 1‒  ABA

和 4℃进行胁迫处理, 以正常条件下的幼苗为对照。

处理 6 h 后对处理组和对照组植株进行取材, 每个

样品 3 个重复。此外, 采集在 4 月至 7 月大田中培

养的小麦组织: 根、茎、叶、穗(开花前 1 d)和籽粒(授

粉后 10 d)进行组织表达分析, 每个样品 3个重复。

将所有样品液氮速冻后, –80℃保存备用。 

1.2  小麦 B-box基因家族成员的鉴定  

小麦全基因组数据、蛋白序列和注释文件从

Ensembl Plants数据库中下载, 拟南芥和水稻 B-box

基因序列和蛋白序列下载自 NCBI (https://www. 

ncbi.nlm.nih.gov/)。已知的拟南芥[23]、水稻[24]B-box

蛋白序列为参考对小麦的蛋白序列进行本地 Blast, 

设置 E-value 参数为 0.001, 得到候选的小麦 B-box

蛋白序列。去重复之后提交到 SMART (http://smart. 

embl-heidelberg.de/)和 NCBI 的在线工具 CDD 

(Conserved Domain Database)进行蛋白结构预测, 以

确定其含有 B-box所特有的 B-box保守结构域。 

1.3  小麦 B-box蛋白理化性质及结构域预测分析  

利用 ExPASy 网站 (http://expasy.org/)对小麦

B-box 氨基酸序列进行等电点、分子量预测等理化

性质分析。根据 CDD所提供的家族成员所含结构域

起始位点整理结构域氨基酸序列, 再采用 weblogo 

(http://weblogo.berkeley.edu/)对结构域保守氨基酸位

点进行可视化显示。 

1.4  小麦 B-box基因家族的系统进化分析  

使用 ClustalX 软件对小麦 B-box 氨基酸序列进
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行多序列比对, 通过 MEGA7.0 软件构建系统发育树: 

采用邻接法(Neighbor-Joining algorithm), 泊松校正

(Poission correction), 成对删除 (pairwise deletion), 

Bootstrap重复值 1000次。参考拟南芥和水稻 B-box

基因家族的亚族分类结果对小麦 B-box 基因家族进

行亚族分类。 

1.5  小麦 B-box基因结构及染色体定位分析  

从小麦基因信息GFF3文件中提取TaBBXs的染

色体位置和基因结构信息, 分别使用 MapDraw 和

GSDS (http://gsds.cbi.pku.edu.cn/)工具将 TaBBXs的

染色体定位信息和基因结构信息(外显子、内含子等)

进行可视化显示。 

1.6  小麦 B-box基因家族的复制事件及同源性分析 

使用 BLASTp、OrthoMCL、多重共线扫描工具

包 (MCScanX)和默认参数分析基因复制事件

(E<1e–5), 如果 2个同源基因被 5个或更少的基因分

开, 则它们被鉴定为串联重复, 如果 2个基因被 5个

以上的基因分开或分布在不同的染色体上, 则称为

片段重复。同源基因结合系统发育树进一步鉴定 , 

鉴定标准为: 同源序列覆盖率>75%, 同源性>75%。 

1.7  小麦 B-box基因家族的启动子分析 

从小麦全基因组数据库中提取每个小麦 B-box

基因启动子区域(上游 2000 bp), Plant CARE数据库

(http://bioinformatics.psb.ugent.be/webtools/plantcare/)
分析顺式作用元件(cis-acting element)的种类、数目

及功能。 

1.8  RNA提取和实时荧光定量 PCR分析 

采用 RNAprep Pure Plant Kit试剂盒提取小麦总

RNA, 将提取出的总 RNA 作为模板 , 利用

PrimeScript RT Reagent Kit with gDNA Eraser (Per-
fect Real Time) (RR047, TaKaKa)反转录获得 cDNA。

利用软件 Primer 3和 Primer Premier 6设计引物, 具

体引物序列见表 1, 其中小麦 Actin为内参基因。PCR

反应体系为 cDNA 2 µL, 2×SYBR Premix ExTaq 

10 µL, 50×ROX Reference Dye 0.4 μL, 正、反向引物

各 0.8 µL和 ddH2O 6 µL。扩增程序为 94  30 s; 94  ℃ ℃

5 s, 54℃ 15 s, 72  31 s, 40℃ 个循环。每个处理 3个

生物学重复, 并使用 2–ΔΔCT 方法计算基因的相对表

达量。用 SPSS软件进行差异显著性分析, P < 0.05

表示差异显著, P < 0.01表示差异极显著。 
 
表 1  本试验所用引物 
Table 1  Primers used in this study 

基因 

Gene 

正向引物 

Forward primer (5′–3′) 

反向引物 

Reverse primer (5′–3′) 

TaBBX01 AACGGGGGAGTGTTACTTCT AGTTGGAGCAGAGGAACCGA 

TaBBX06 AACTCGCCAAGTCGGAGGA AGCTGCTGATACGGAGGTACA 

TaBBX08 TACCGCCGACGTGTTCTT TCAGAGGAGGATACGCTGTG 

TaBBX10 CTCGCATCGTCCTCTCCAA TCTGCTGGCATGAAGGTACA 

TaBBX12 CACAGCGTATCGTCGTCTGA ATCTCCTCGTGCTCCTCCAT 

TaBBX13 TCGAACAAGCCGTATCAGCA AGAAGGAGGAGCCGAGAGAC 

TaBBX14 AGCCGGAGGTAATCAAAGCC GAGGAGGACGACAACGATCC 

TaBBX18 GGGTTCTCCGGGTTCGAC CCTCTAACTCTTGCTCCGGC 

TaBBX35 TGACATTGAAAGGCTGCGT TGACATTGAAAGGCTGCGT 

TaBBX39 ACCGCCGATTCCTCATCAC CCAATGTCGTCTTCTCCTCCT 

TaBBX43 CTCCGAGTACCTCACCAAGAC CAATGCTCCTGCCTCATCCA 

TaBBX46 CACGCGGTACATGGCACG CCGGTGCGCTTGACGAAG 

TaBBX52 CCGAACTGCGAGGAAGGAATA GCTGGCTGATGTGTAGGAAGT 

TaBBX60 GCCGAACTGTGAGGAAGGAA AGGCTGATGCGTAGGAAGTG 

TaBBX62 CACGACGGGCGGGTAAAG GGCTCCTTTTCAAGAACTGCG 

TaBBX67 GAGAAGGAAGGGAGCGAGTG GCTGGACTGGACCGTATTGT 

TaBBX74 GCAACCAAGAGCAGTATGTGAT TGTTGACGGAATCTGTGTAAGC 

TaBBX76 AGGTAAGCTCATGCACCTCG CGTCTCGCTGTCGATCCTTG 

TaBBX77 GACGAGCCCATTCACAGCG GGCAGATGTTGGTGAGGTAGTC 

TaBBX86 AGGGCGGGAAGATGGACTAC ATGAGGAGCTGTAGGTCTGC 

TaActin TACTCCCTCACAACAACCG AGAACCTCCACTGAGAACAA 
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2  结果与分析 

2.1  小麦基因组中 B-box家族基因鉴定 

参考 AtBBX、OsBBX 基因, 共获得 87 个小麦

B-box 基因家族成员, 根据它们在染色体上的相对

位置将其命名为 TaBBX1-87。预测结果显示, 大多数

TaBBXs 蛋白的等电点都小于 7, 只有 TaBBX27、

TaBBX28、TaBBX33、TaBBX34、TaBBX38、TaBBX64

和 TaBBX65七个成员在 7以上; TaBBXs基因的长度

有很大差距, 从 441 bp (TaBBX26)到 1473 (TaBBX69) 

bp, 分子量从 15,371.44 Da (TaBBX26)到 52,005.04 

(TaBBX69) Da (附表 1)。 

2.2  小麦 B-box基因家族蛋白序列及系统进化分析 

TaBBXs 蛋白的分子长度在 146~490 个氨基酸

不等。在 87个 TaBBXs中, 23个 TaBBXs包含 2个

B-box结构域和 1个保守的 CCT结构域。29个成员

包含 2 个 B-box 结构域, 但没有 CCT 结构域。9 个

TaBBXs 只包含 1 个 B-box 结构域, 剩下的 26 个包

含 1 个 B-box 域和 1 个 CCT 结构域(附表 1)。蛋白

质序列比对显示, TaBBXs的 B-box1和 B-box2结构

域具有相似的保守序列, TaBBXs蛋白质中的CCT结

构域是高度保守的(图 1)。此外, 特定位点的氨基酸

残基高度保守, 暗示其保守的功能, 例如 1、4、13、

21 和 24 位点的半胱氨酸残基在 B-box 结构域中高

度保守。 

为了详细研究 TaBBXs 成员的系统发育关系和

功能差异, 对 87个 TaBBXs蛋白质序列构建系统发

育树, 包括AtBBXs和OsBBXs系统发育树(附图 1)。

根据 Khanna等[23]的分组研究和分析, 将 TaBBXs进

一步划分为 5个亚家族(图 2), 5个亚家族成员数量分

别为 23、9、21、28、6。亚家族 I、II和 III的成员

是同时包含 B-box结构域和 CCT结构域的 TaBBXs。

亚家族 I 成员包含 1~2 个 B-box 结构域和 1 个 CCT

结构域, 亚家族 II 成员包含 1 个 B-box 结构域和 1

个 CCT 结构域, 亚家族 III 成员包含 1~2 个 B-box

结构域和 0~1个 CCT结构域。小麦有两类在拟南芥

中没有发现的 B-box基因, 亚族 I成员中有一类, 它

包含 1 个 B-box 结构域(TaBBX23、TaBBX29、 

 

图 1  小麦 B-box 基因家族的保守结构域 
Fig. 1  Conserved domains of B-box genes family in wheat 
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图 2  小麦 B-box 基因家族进化树 
Fig. 2  Phylogenetic tree of B-box genes family in wheat 

 
TaBBX35、TaBBX65和 TaBBX80); 另一类是亚族 III

成员, 其中大多数成员具有 1 个 B-box 结构域和 1

个 CCT结构域, 但 TaBBX44、TaBBX52、TaBBX60、

TaBBX68和 TaBBX75拥有 B-box2结构域, 这与包含

2个 B-box结构域的其他成员分组不同。第 IV组和

第 V组的成员没有 CCT结构域, 分别有 2个和 1个

B-box结构域。 

2.3  小麦 B-box基因家族的染色体定位与基因复制 

小麦 B-box基因不均等地分布在小麦 21条染色

体中的 18条上, 1A、1B、1D染色体上没有发现 B-box

基因, 其中的 1个成员(TaBBX87)无法进一步定位到

染色体(图 3)。在 7A 染色体上分布的基因最多, 共

含有 9个基因; 其次是 6A、6B、6D和 7D染色体上

分别含有 8 个基因; 其余染色体上均含有 1~7 个基

因不等。有 92% (80/87)的小麦 B-box成员显示出重

复事件, 在 122 个复制事件中并未发现串联重复事

件, 在不同的染色体中发现了高度相似的基因, 出

现了片段重复事件。如图 3 所示, 重复事件主要发

生在染色体 6A、6B 和 6D 上, 而 3A、3B 和 3D 上

则较少。此外 , 我们对同源基因进行进一步聚类

分析发现 , 所有同源基因都处于同一进化分支中

(附图 2), 除 TaBBX17、 TaBBX20、 TaBBX65 和

TaBBX80基因外, 在 3个部分同源染色体组(A、B、

D)上都有同源位点 , 如 : TaBBX03、TaBBX08 和

TaBBX12 为同源基因位于同一进化分支中, 且分别

位于 2A、2B和 2D染色体上, 表明小麦 B-box基因

具有大量的同源位点, 同源保留率高。 

2.4  小麦 B-box基因家族的基因结构分析 

小麦 B-box 家族成员的外显子数目为 1~5 个, 

内含子数目为 0~4个(图 4)。对基因结构进一步分析

发现, I 组的大多数成员具有 1 个内含子; II 组中

TaBBX66、TaBBX73 和 TaBBX81 不含内含子, 其余 
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图 3  小麦 B-box 基因家族成员在染色体上的位置和基因复制 
Fig. 3  Chromosome location and gene duplications of the B-box gene family in wheat 
每个彩色条代表一条染色体, 基因命名是根据它们在染色体上的位置来标记的, 片段复制基因用彩色线条连接。 
Each colored bar represents a chromosome, gene names are labeled on the basis of their positions on the chromosomes, segmental duplication 
genes are linked by colored lines. 
 

基因含 1个内含子; III组和 IV组的成员结构较相似, 

含 1~4个内含子; V组中的基因结构较简单, 所有成

员都不含内含子。 

2.5  小麦 B-box基因家族的启动子分析 

从TaBBXs中鉴定出 101种顺式作用元件, 其中

40种在大多数成员中被检测出来。除了 2种传统的

启动子元件(TATA-box, CAAT-box)外, 其余 38个顺

式作用元件可分为 4 组: 14 个具有光响应性, 包括

MRE、G-Box、ACE、AE-box、Sp1、GT1-motif、

GATA-motif、TCCC-motif、I-box、TCT-motif、

GA-motif、Box I、Box 4和 ATCT-motif; 8个是激素

反应性的 , 包括 CGTCA-motif、TGACG-motif、

ABRE、P-box、ERE、GARE-motif、AuxRR-core 

和 TGA-element; 9个是胁迫响应元件: ARE、MBS、

LTR、W box、GC-motif、CCAAT-box、TCA-element、

WUN-motif和 TC-rich repeats。第 4组为其他顺式作

用元件 , 如 : 胚乳表达所需的顺式作用元件

(GCN4_motif), 与分生组织表达相关的顺式作用调

控元件(CAT-box)等。下表展示了与胁迫和激素响应

相关的元件(表 2)。  

2.6  小麦 B-box基因家族在不同组织和非生物胁

迫及激素处理下的表达 

采用 qRT-PCR 分析了 20 个小麦 B-box 基因在

不同组织和干旱、低温、盐和 ABA处理下的表达模

式(图 5)。20个基因在所有检测组织中均有不同程度

的表达, TaBBX08、TaBBX12、TaBBX14、TaBBX43、 
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图 4  小麦 B-box 基因家族基因结构 
Fig. 4  Gene structure of B-box gene family in wheat 
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表 2  预测小麦 B-box 家族基因启动子中顺式调控元件 
Table 2  Putative regulatory cis-elements in wheat B-box family gene promoters 

顺式作用元件 

cis-elements 

基因数目 

Number of genes 

顺式作用元件的功能 

Functions of cis-elements 

CAAT-box 87 Common cis-acting element in promoter and enhancer regions 

TATA-box 87 Core promoter element around –30 of transcription start 

CGTCA-motif 75 cis-acting regulatory element involved in the MeJA-responsiveness 

TGACG-motif 75 cis-acting regulatory element involved in the MeJA-responsiveness 

ABRE 84 cis-acting element involved in the abscisic acid responsiveness 

ARE 67 cis-acting regulatory element essential for the anaerobic induction 

MBS 49 MYB binding site involved in drought-inducibility 

LTR 57 cis-acting element involved in low-temperature responsiveness 

W box 51 Wounding and pathogen responsiveness. 

TGA-element 42 Auxin-responsive element 

GC-motif 51 Enhancer-like element involved in anoxic specific inducibility 

CCAAT-box 24 MYBHv1 binding site 

TCA-element 30 cis-acting element involved in salicylic acid responsiveness 

P-box 31 Gibberellin-responsive element 

WUN-motif 20 Wound-responsive element 

ERE 18 Ethylene-responsive element 

GARE-motif 23 Gibberellin-responsive element 

TC-rich repeats 27 cis-acting element involved in defense and stress responsiveness 

AuxRR-core 18 cis-acting regulatory element involved in auxin responsiveness 

 
TaBBX76 在所有组织中均有表达, 大多数(16 个)基

因在叶中有较高的表达, 其次是在穗、根和茎中表

达, 而较少在籽粒中表达。TaBBX10 和 TaBBX39 在

叶中有较高表达 , TaBBX74 在穗中特异性表达 , 

TaBBX43 在根中特异性表达, TaBBX52 和 TaBBX60

在穗和根中表达量较高。 

TaBBXs 响应非生物胁迫 , 但表达水平不同

(图 6)。在干旱胁迫下, TaBBX10、TaBBX52、TaBBX60、

TaBBX67、TaBBX74和 TaBBX86显著上调表达; 大多数

基因在低温胁迫下上调表达, TaBBX08、TaBBX10、

TaBBX12、TaBBX39和 TaBBX60等 11个基因的表达量

与对照组相比显著上调; 在盐胁迫处理下, 基因出现上

调或下调表达, 其中 TaBBX60、TaBBX62、TaBBX67和

TaBBX76 等 10 个基因显著上调表达; 在 ABA 处理下, 

除 TaBBX14、TaBBX35和 TaBBX86外, 所有小麦 B-box

基因成员的表达水平都很低; TaBBX10、TaBBX39、

TaBBX60、TaBBX67和 TaBBX74在 2种或 2种以上胁

迫下相比对照有显著的上调表达。 

3  讨论 

B-box 基因家族是锌指转录因子中的一个家族, 

包含 B-box和 CCT结构域[23,25]。目前, B-box基因家

族已经在多个物种中被鉴定出来, 比如在拟南芥[23]、

水稻[24]、番茄[26]、马铃薯[27]、苹果[28-29]、梨[30]、葡

萄[31]分别鉴定出 32、30、29、30、64、37、24 个

B-box 家族成员。本研究从小麦全基因组数据库中

获得了 87个 B-box基因成员, 均高于上述物种中的

成员数, 可能是因为小麦是异源六倍体, 具有 3 个

部 分 同 源 基 因 组 , 存 在 更 多 的 同 源 基 因

(homoeologs), 高同源保留率也可以部分解释小麦

B-box基因数量多的原因。 

根据 B-box结构域的数目和序列特征以及 CCT

结构域的存在特征, B-box在拟南芥中被分为 5组, I

组和 II 组中的所有成员都包含 2 个 B-box 和 CCT

结构域, 第 III组具有 1个 B-box和 CCT结构域, 第

IV组和 V组分别具有 2个和 1个 B-box结构域[23]。

在小麦中同样被分为 5 组, 有 1 个或 2 个 B-box 结

构域和 1 个 CCT 结构域的 53 个 TaBBXs 被分为 I

组、II 组和 III 组, 具有 2 个 B-box 结构域的 28 个

成员为 IV组, V组 6个成员含有 1个 B-box结构域。

但其中 III组中有 4个 TaBBXs (TaBBX25、TaBBX26、

TaBBX31和 TaBBX75)不具有CCT结构域, 这与拟南

芥分组不一致, 在其他物种中也发现了类似的不一

致, 例如, 水稻中的 OsBBX25 和 OsBBX27 属于第 I 
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图 5  小麦 B-box 基因家族在不同组织中的表达分析 
Fig. 5  Expression profile of B-box gene family in different tissues of wheat 

 
组, 玉米中的 ZmBBX7 属于第 II 组, 尽管它们都缺

少 1个B-box结构域[25,32]。番茄中的 SlBBX9、SlBBX11

和 SlBBX12以及水稻中的 OsBBX7和 OsBBX19属于

第 III组, 尽管它们有 2个 B-box结构域[25-26]。可能

是进化缺失或重复导致了分组的差异, 与之前在水

稻研究中的分类相似[25]。 

基因结构的多样性在基因家族的进化中也起着

重要的作用。本研究结果显示, 小麦 B-box基因在同

组内同一个系统进化树分支中的亚族成员具有高度

相似的基因结构, 总体内含子数目较少, 显示出进化

的保守性。V 组中的一些同源基因, 如 TaBBX24、

TaBBX30 和 TaBBX36 显示了一个保守的基因结构, 

与同组成员有所差异。这种差异可能不是偶然的突变

事件, 而是植物 B-box 转录因子进化的一种保守模

式[33]。此外, 保守序列分析发现, B-box1 与 B-box2

相比具有更高的保守性, CCT结构域是高度保守的[32]。

前人报道中, 有一种理论认为, 最初仅有的 B-box2

结构域在进化过程中发生复制事件随后又发生删除

事件, 导致出现 B-box 结构域数目不同的 B-box基

因[32]。本研究中 B-box1比 B-box2具有更高的保守性, 

所以可能是B-box2中发生了删除事件并产生B-box1, 

与 Crocco和 Botto提出的进化模型一致[32]。 

复制事件对植物进化过程中基因家族成员的扩

增至关重要[34]。植物中的基因复制主要有片段复制

和串联复制[35-36]。在本研究中, 没有发现串联复制

事件只发生了片段复制事件。表明片段复制事件可

能是小麦 B-box 基因家族成员扩增的主要原因, 这

与玉米、水稻等物种相类似[37]。 
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图 6  小麦 B-box 基因家族在不同处理下的表达分析 
Fig. 6  Expression profile of B-box gene family under different treatments in wheat 
A: 对照; B: 20% PEG处理 6 h; C: 4℃处理 6 h; D: 0.2 mol L 1‒  NaCl处理 6 h; E: 100 μmol L 1‒  ABA处理 6 h。*表示在 0.05水平上显著; 
**表示在 0.01水平上显著。  
A: control; B: six hours of 20% PEG treatment; C: six hours of 4  treatment; D: six hours of 0.2 mol L℃ 1‒  NaCl treatment; E: six hours of 100 
μmol L 1‒  ABA treatment. * and ** indicate significantly different at P < 0.05 and P < 0.01, respectively.  

 
基因表达模式可以提供相关基因功能的重要信

息。在拟南芥中, B-box基因(BBX6, COL5)的过表达

促进开花[38], 而过表达 COL9 (BBX7)则延迟开花[39], 

在小麦中与 BBX6 处于同一组的基因有 TaBBX08、

TaBBX12、TaBBX35、TaBBX67、TaBBX74和 TaBBX86, 

其中 TaBBX08、TaBBX12和 TaBBX35基因在低温胁

迫下显著上调表达。小麦开花主要受春化影响, 即

小麦开花需经过长时间环境低温诱导的生理过程 , 

同时在 TaBBX12和 TaBBX35启动子区发现了参与低

温响应的顺式作用元件 LTR (表 2), 因此 TaBBX12

和 TaBBX35基因可能参与了小麦开花调控过程。在

玉米中, B-box同源基因参与不同的生物学过程, 在

基因表达上具有明显的组织特异性[40]; B-box 基因

家族成员在番茄各组织中均有不同程度的表达 [26], 

马铃薯 B-box 家族成员在不同器官中表达模式不

同 [27]。小麦 B-box 基因在不同组织中有不同的表达

模式, TaBBX10、TaBBX39 等 16 个基因在叶中有较

高的表达, TaBBX43、TaBBX52、TaBBX60和 TaBBX74

在穗、根等组织中表达量较高, 说明小麦 B-box 基

因在植物生长发育过程中可能发挥重要作用, 在不

同发育阶段可能具有独特的功能。 

非生物胁迫, 如盐、干旱、极端温度, 都会对植 

物的生长和发育产生负面影响 [41-42]。本研究发现 , 

在 B-box基因启动子区存在胁迫反应顺式作用元件, 
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如 ARE、LTR、MBS和 TC-rich, 与干旱、盐和低温

有关。79个 B-box基因都至少具有 1个胁迫响应顺

式作用元件, 表明它们在逆境反应中可能发挥着重

要作用。在盐、低温、干旱胁迫和 ABA处理下, 小

麦 B-box 家族成员均有不同程度的诱导表达。之前

的研究结果表明, 耐盐蛋白 AtBBX24在拟南芥的高

盐度条件下促进根的生长, 耐盐活性也在酵母细胞

中触发 [17], 小麦 TaBBX13、TaBBX14、TaBBX39、

TaBBX43 和 TaBBX77 与 AtBBX24 处于同一分组内, 

这些基因受到盐胁迫诱导 , 因此 TaBBX13、

TaBBX14、TaBBX39、TaBBX43 和 TaBBX77 可能参

与了盐胁迫调控。菊花 CmBBX24能够提高植物的耐

寒性或耐旱性[43], OsBBX25 在拟南芥中过表达, 可

以增强转基因植物对干旱胁迫的抗性 [44], 小麦

TaBBX08、TaBBX12、TaBBX35、TaBBX67、TaBBX74

和 TaBBX86与 OsBBX25处于同一分组内, 干旱胁迫

显著诱导 TaBBX35、TaBBX67、TaBBX74和 TaBBX86

的表达, 并且在 TaBBX67和 TaBBX74基因启动子中

发现含有响应干旱胁迫的顺式作用元件 MBS (表 2), 

表明 TaBBX67和 TaBBX74在干旱胁迫过程中可能起

着重要的作用。我们还发现, TaBBX10 和 TaBBX60

在盐、低温和干旱胁迫下都上调表达, 表明这 2 个

基因可能整合了不同的非生物胁迫信号。TaBBX01、

TaBBX08 和 TaBBX13 等 11 个基因在盐、低温和干

旱胁迫下表现出不同的表达模式, 说明这些基因可

能在小麦响应不同的非生物胁迫过程中发挥作用。 

4  结论  

本研究对小麦 B-box 基因家族进行了全基因组

鉴定, 共筛选获得 87个 TaBBXs家族成员, 可分为 5

组。除了 1A、1B 和 1D 号染色体外, 其他的 18 条

小麦染色体上均有 TaBBXs分布, TaBBXs内含子数

目 0~4 个。小麦 B-box 基因家族表达具有组织特异

性, TaBBXs 不同程度地响应盐、干旱和低温胁迫, 

推测 TaBBXs可能参与调控小麦的盐、 干旱和低温

等逆境响应过程。 

 
附表和附图  请见网络版: 1) 本刊网站 http://zwxb. 

chinacrops.org/; 2) 中国知网 http://www.cnki.net/; 3) 

万 方 数 据 http://c.wanfangdata.com.cn/Periodical- 

zuowxb.aspx。 
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