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摘　 要：茉莉酸（Ｊａｓｍｏｎｉｃ ａｃｉｄ， ＪＡ）存在于所有高等植物中，是植物对病原微生物和虫害防御反应的关键激素。 在茉莉酸信

号转导中，ＣＯＩ１（ＣＯＲ－ｉｎｓｅｎｓｉｔｉｖｅ １）作为茉莉酸信号受体蛋白在其中发挥关键作用。 本研究采用生物信息学方法， 从藻类、苔
藓类、蕨类、裸子及单、双子叶植物多谱系对 ＣＯＩ 蛋白家族进行比较基因组学研究，并取得以下结果：（１）同源基因鉴定结果发

现，在所选的 ７ 种陆生植物中一共鉴定了 ５５ 个 ＣＯＩｓ 同源基因，然而，在低等的水生植物包括绿藻类（Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｔｅｓ）、红藻类

（Ｒｈｏｄｏｐｈｙｔｅｓ）、硅藻类（Ｂａｃｉｌｌａｒｉｏｐｈｙｔｅｓ）、灰胞藻类（Ｇｌａｕｃｏｐｈｙｔｅｓ）及褐藻类（Ｐｈａｅｏｐｈｙｔｅｓ）等基因组中均未发现其同源基因；（２）
系统进化树分析表明，植物 ＣＯＩ 蛋白家族可以分为 ４ 个保守的亚家族，且在陆生植物扩增的同时可能已发生功能分化；（３）基
因结构分析显示，植物 ＣＯＩ 家族基因结构表现多样性，主要体现在内含子的数目和长度上；（４）基因表达数据提示，ＣＯＩ 基因

家族成员参与植物生长发育的多个时期，且在不同组织器官以及不同的胁迫应答反应中发挥不同的作用。 以上结果将为植

物 ＣＯＩ 基因家族的深入研究提供参考。
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　 　 茉莉酸（Ｊａｓｍｏｎｉｃ ａｃｉｄ， ＪＡ）是植物应对病虫害

防御反应的关键激素，可以调控植物的生长发育、信
号转导、基因表达以及应答外界刺激等［１］ 。 当植物

受到一系列生物或非生物刺激时，茉莉酸信号途径

上的关键基因就会激活并表达［２］。 在 ＪＡ 信号转导

中需要多个基因的共同参与，而 ＣＯＩ１ ／ ＪＡＺ ／ ＭＹＣ２
则是其信号转导中最为核心的基因［３］。 ＣＯＩ１（ＣＯＲ⁃
ｉｎｓｅｎｓｉｔｉｖｅ １）作为茉莉酸信号的受体蛋白，在其中发

挥关键作用［４］。 ＣＯＩ１ （ＣＯＲ⁃ｉｎｓｅｎｓｉｔｉｖｅ１） 受体蛋白可

以与 ＳＫＰ１（Ｓ⁃ｐｈａｓｅ ｋｉｎａｓｅ⁃ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ １）、ＣＵＬ１
（Ｃｕｌｌｉｎ１） 和 ＲＢＸ１（Ｒｉｎｇ⁃ｂｏｘ１）组合并且形成 ＳＣＦＣＯＩ１

泛素连接酶复合体，进而参与介导 ＪＡ 信号［５］。 Ｘｉｅ 等

从拟南芥中分离到 ＣＯＩ１ 基因，并证明 ＣＯＩ１ 是 Ｆ⁃ｂｏｘ
蛋白超家族成员，ＣＯＩ１ 蛋白功能缺失直接影响 ＪＡ 信

号转导［６］。 随后，Ｓｈｅａｒｄ 等揭示了 ＣＯＩ１ 与 ＪＡＺ 蛋白相

互作用的感受机制，并且构建了 ＣＯＩ１ 蛋白的晶体结

构：该结构与 ＴＩＲ１（生长素受体）结构相似。 在其 Ｎ 端

有一个三螺旋的 Ｆ⁃ｂｏｘ 结构域，可以和 ＳＫＰ１ 蛋白结合

形成 ＳＣＦＣＯＩ１复合物，Ｃ 端为 ＬＲＲｓ 结构域，可特异性识

别底物［７］。
目前，尽管对拟南芥 ＡｔＣＯＩ１ 基因进行生理生化

等多方面的研究，然而，对 ＣＯＩ 基因家族在植物基

因组中的进化规律仍不清楚。 因此，本研究采用生

物信息学方法， 从藻类植物、苔藓植物、蕨类植物、
裸子及单、双子叶植物等多谱系角度对 ＣＯＩ 基因家

族进行比较基因组学研究，揭示植物 ＣＯＩ 基因家族

的起源与进化规律。

１　 材料与方法

１．１　 ＣＯＩ 家族同源基因的鉴定

　 　 采用 ＨＭＭｓｅａｒｃｈ 和 ＢＬＡＳＴ 两种检索方法对植

物 ＣＯＩ 家族同源基因进行检索。 （１）ＨＭＭｓｅａｒｃｈ 检

索结果如下：首先，利用已报道 ＡｔＣＯＩ１ 氨基酸序列

进行 ＢＬＡＳＴｐ 检索 ＰＬＡＺＡ 数据库； 其次， 利用

ＨＭＭＥＲ ｖ３．０［８］ 软件包的 ｈｍｍｂｕｉｌｄ 程序建立 ＣＯＩ
蛋白家族保守结构域序列 ＨＭＭｐｒｏｆｉｌｅ；最后，利用

ｈｍｍｓｅａｒｃｈ 程序在默认参数下进行本地非冗余蛋白

数据库的检索。 （２）本地 ＢＬＡＳＴ 检索方法如下：以
拟南芥的 ＡｔＣＯＩ１ 氨基酸序列为靶序列， 利用

ＢｉｏＥｄｉｔ ｖ７．０ 软件中的 ＢＬＡＳＴｐ 程序分别检索本地

蛋白数据库（注：含有 １５ 种代表植物的非冗余蛋白

序列，详见表 １）；同时，在线检索 ＮＣＢＩ 数据库〔注：
含绿藻类（Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｔａ）、红藻类（Ｒｈｏｄｏｐｈｙｔｅｓ）、硅藻

类（Ｂａｃｉｌｌａｒｉｏｐｈｙｔｅｓ）、灰胞藻类（Ｇｌａｕｃｏｐｈｙｔｅｓ）以及褐

藻类（Ｐｈａｅｏｐｈｙｔｅｓ）等低等藻类植物〕 ［９］。 （３）利用

ＳＭＡＲＴ 数据库［１０］ 对 ＨＭＭｓｅａｒｃｈ 和 ＢＬＡＳＴｐ 检索所

获得的 ＣＯＩ 同源候选蛋白进行结构域分析，并下载

候选蛋白所对应基因序列和 ＣＤＳ 序列进行基因结

构分析［１１］。

表 １　 不同植物中 ＣＯＩ 同源基因及相关信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ＣＯＩ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｅｄ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ

物 种 基因位点 ／ 蛋白序列号 基因命名 氨基酸长度

Ｂｒｙｏｐｈｙｔｅｓ
Ｐｈｙｓｃｏｍｉｔｒｅｌｌａ ｐａｔｅｎｓ Ｐｐ１ｓ２７７ ２０Ｖ６．１ ＰｐＣＯＩ１ ５９２

Ｐｐ１ｓ２１１ １３１Ｖ６．１ ＰｐＣＯＩ２ ５９３
Ｐｐ１ｓ２４ ６０Ｖ６．１ ＰｐＣＯＩ３ ５８４
Ｐｐ１ｓ１４０ ６６Ｖ６．１ ＰｐＣＯＩ４ ６１５
Ｐｐ１ｓ１８７ ７２Ｖ６．１ ＰｐＣＯＩ５ ６６７
Ｐｐ１ｓ４９ １９６Ｖ６．１ ＰｐＣＯＩ６ ６９３
Ｐｐ１ｓ１２ ３４７Ｖ６．１ ＰｐＣＯＩ７ ６９３
Ｐｐ１ｓ３ １１９Ｖ６．１ ＰｐＣＯＩ８ ６２６
Ｐｐ１ｓ４４ １９８Ｖ６．１ ＰｐＣＯＩ９ ５７０
Ｐｐ１ｓ１９６ ８７Ｖ６．１ ＰｐＣＯＩ１０ ５６７
Ｐｐ１ｓ１６ ２Ｖ６．１ ＰｐＣＯＩ１１ ５７１

Ｐｐ１ｓ１３７ １４８Ｖ６．１ ＰｐＣＯＩ１２ ５７０

Ｌｙｃｏｐｈｙｔｅｓ

Ｓｅｌａｇｉｎｅｌｌａ ｍｏｅｌｌｅｎｄｏｒｆｆｉｉ ｅ ｇｗ１．０．２０５７．１ ＳｍＣＯＩ１ ５６５
ｅｓｔＥｘｔ Ｇｅｎｅｗｉｓｅ１Ｐｌｕｓ．Ｃ ０００４９ ＳｍＣＯＩ２ ６１６

ｇｗ１．８７．８７．１ ＳｍＣＯＩ３ ５５３
ｅ ｇｗ１．６．１９８．１ ＳｍＣＯＩ４ ５７２

ｅｓｔＥｘｔＧｅｎｅｗｉｓｅ１Ｐｌｕｓ．Ｃ１３０２３６ ＳｍＣＯＩ５ ６００
ｅｓｔＥｘｔ Ｇｅｎｅｗｉｓｅ１Ｐｌｕｓ．Ｃ ７０３５２ ＳｍＣＯＩ６ ５９０

ｅ ｇｗ１．３０．３２３．１ ＳｍＣＯＩ７ ５０９
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续（表 １）　

物 种 基因位点 ／ 蛋白序列号 基因命名 氨基酸长度

Ｇｙｍｎｏｓｐｅｒｍｓ
Ｐｉｃｅａ ｓｉｔｃｈｅｎｓｉｓ ＡＢＲ１７８０４．１ ＰｓＣＯＩ１ ６０３

ＡＤＥ７６２０３．１ ＰｓＣＯＩ２ ５７０

Ｍｏｎｏｃｏｔｓ
Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ ＬＯＣ＿Ｏｓ０１ｇ６３４２０．１ ＯｓＣＯＩ１ ６３０

ＬＯＣ＿Ｏｓ０５ｇ３７６９０．１ ＯｓＣＯＩ２ ５９７
ＬＯＣ＿Ｏｓ０３ｇ１５８８０．１ ＯｓＣＯＩ３ ５８９
ＬＯＣ＿Ｏｓ０４ｇ３２６４０．１ ＯｓＣＯＩ４ ５７５
ＬＯＣ＿Ｏｓ０２ｇ５２２３０．１ ＯｓＣＯＩ５ ６６７
ＬＯＣ＿Ｏｓ１１ｇ２７４５０．１ ＯｓＣＯＩ６ １２６１
ＬＯＣ＿Ｏｓ１１ｇ３１６２０．１ ＯｓＣＯＩ７ ５６８
ＬＯＣ＿Ｏｓ０３ｇ０８８５０．１ ＯｓＣＯＩ８ ６０３
ＬＯＣ＿Ｏｓ０５ｇ０５８００．１ ＯｓＣＯＩ９ ５９４

Ｓｏｒｇｈｕｍ ｂｉｃｏｌｏｒ ＳＢ０９Ｇ０２２０４０ ＳｂＣＯＩ１ ５９９
ＳＢ０３Ｇ０４０１５０ ＳｂＣＯＩ２ ５９６
ＳＢ０１Ｇ０４０１１０ ＳｂＣＯＩ３ ５９１
ＳＢ０４Ｇ０３３８５０ ＳｂＣＯＩ４ ６６２
ＳＢ０６Ｇ０１４４２０ ＳｂＣＯＩ５ ５７４
ＳＢ０５Ｇ０１８８６０ ＳｂＣＯＩ６ ５７８
ＳＢ０１Ｇ０４４７２０ ＳｂＣＯＩ７ ６０２
ＳＢ０９Ｇ００３８７０ ＳｂＣＯＩ８ ５９１

Ｅｕｄｉｃｏｔｓ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ＡＴ２Ｇ３９９４０．１（ＣＯＩ１） ＡｔＣＯＩ１ ５９２

ＡＴ４Ｇ０３１９０．１（ＡＦＢ１） ＡｔＣＯＩ２ ５８５
ＡＴ３Ｇ６２９８０．１（ＴＩＲ１） ＡｔＣＯＩ３ ５９４
ＡＴ１Ｇ１２８２０．１ （ＡＦＢ３） ＡｔＣＯＩ４ ５７７
ＡＴ３Ｇ２６８１０．１ （ＡＦＢ２） ＡｔＣＯＩ５ ５７５
ＡＴ５Ｇ４９９８０．１（ＡＦＢ５） ＡｔＣＯＩ６ ６１９
ＡＴ４Ｇ２４３９０．１（ＡＦＢ４） ＡｔＣＯＩ７ ６２３

Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｒｉｃｈｏｃａｒｐａ ＰＯＰＴＲ＿０００８ｓ０６４６０．１ ＰｔＣＯＩ１ ５７３
ＰＯＰＴＲ＿００１０ｓ２００３０．１ ＰｔＣＯＩ２ ５７４
ＰＯＰＴＲ＿０００４ｓ０３４００．１ ＰｔＣＯＩ３ ５７９
ＰＯＰＴＲ＿００１１ｓ０４２００．１ ＰｔＣＯＩ４ ５７９
ＰＯＰＴＲ＿０００２ｓ１０３１０．１ ＰｔＣＯＩ５ ６３５
ＰＯＰＴＲ＿０００５ｓ１７５８０．１ ＰｔＣＯＩ６ ６３５
ＰＯＰＴＲ＿０００１ｓ３３０３０．１ ＰｔＣＯＩ７ ５７１
ＰＯＰＴＲ＿００２０ｓ００２８０．１ ＰｔＣＯＩ８ ５８４
ＰＯＰＴＲ＿００１４ｓ１２９３０．１ ＰｔＣＯＩ９ ５８４
ＰＯＰＴＲ＿００１７ｓ０８８６０．１ ＰｔＣＯＩ１０ ５７１

１．２　 ＣＯＩ 基因家族系统发育树的构建

采用在线 ＥＢＩ 中 Ｃｌｕｓｔａｌｗ２ （ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｂｉ．ａｃ．
ｕｋ ／ Ｔｏｏｌｓ ／ ｍｓａ ／ ｃｌｕｓｔａｌｗ２ ／ ） ［１２］ 在默认参数下对 ＣＯＩ
同源蛋白序列进行序列比对； 然后， 利用在线

Ｇｂｌｏｃｋ［１３］对比对结果进行分析，并选择序列保守区

段；最后，利用 ＰｈｙＭＬ３． ０ 软件，选择 Ｊｏｎｅｓ⁃Ｔａｙｌｏｒ⁃
Ｔｈｏｒｎｔｏｎ （ＪＴＴ）模型，ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 检验选用 １００ 次重复，
Ｍａｘｉｍｕｍ Ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ ［１４］构建 ＣＯＩ 蛋白家族系统发

育树［１５－１７］。
１．３　 ＣＯＩ 家族基因结构、定位及区段重复分析

利用 基 因 结 构 系 统 （ Ｇｅｎｅ Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ Ｄｉｓｐｌａｙ
Ｓｅｒｖｅｒ， ＧＳＤＳ）分析 ＣＯＩ 家族基因外显子－内含子的

分布及相位［１８］。 利用 ＰＬＡＺＡ 数据库 ＷＧＭａｐｐｉｎｇ 工

具（ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ． ｐｓｂ． ｕｇｅｎｔ． ｂｅ ／ ｐｌａｚａ ／ ｇｅｎｏｅ ＿
ｍａｐｐｉｎｇ ／ ｉｎｄｅｘ）对 ＣＯＩ 家族基因进行染色体定位。
利用植物区段重复数据库（Ｐｌａｎｔ Ｇｅｎｏｍｅ Ｄｕｐｌｉｃａｔｉｏｎ
Ｄａｔａｂａｓｅ，ＰＧＤＤ）中 Ｌｏｃｕｓ⁃Ｓｅａｒｃｈ 在线工具（ ｈｔｔｐ： ／ ／
ｃｈｉｂｂａ．ａｇｔｅｃ．ｕｇａ．ｅｄｕ ／ ｄｕｐｌｉｃａｔｉｏｎ ／ ｉｎｄｅｘ ／ ｌｏｃｕｓ） 对 ＣＯＩ
家族基因进行区段重复分析［１９］。
１．４　 ＣＯＩ 家族基因组织和诱导表达谱分析

利用 Ｂｉｏ⁃Ａｒｒａｙ Ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｆｏｒ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙ （ＢＡＲ）
（ｈｔｔｐ： ／ ／ １４２． １５０． ２１５． ２２０ ／ ） 数据库中的 Ｒｉｃｅ ｅＦＰ
Ｂｒｏｗｓｅｒ［２０］ 和 Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｅＦＰ Ｂｒｏｗｓｅｒ［２１］ 网页工具，
对水稻和拟南芥 ＣＯＩ 家族基因进行分析，查找的不
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同发育时期以及诱导表达芯片数据［２２］。

２　 结果与分析

２．１　 ＣＯＩ 同源基因鉴定结果

通过 ＨＭＭｓｅａｒｃｈ 和 ＢＬＡＳＴ 检索结果发现，在所

选择的 ７ 种陆生植物中一共发现了 ５５ 个 ＣＯＩｓ 同源

基因。 然 而， 在 绿 藻 类 （ Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｔｅｓ ）、 红 藻 类

（Ｒｈｏｄｏｐｈｙｔｅｓ）、 硅藻类（Ｂａｃｉｌｌａｒｉｏｐｈｙｔｅｓ）、灰胞藻类

（Ｇｌａｕｃｏｐｈｙｔｅｓ）、及褐藻类（Ｐｈａｅｏｐｈｙｔｅｓ）等基因组中

均未发现 ＣＯＩ 同源基因。 这表明，在低等的水生藻

类植物基因组中， ＣＯＩ 及其同源基因并未出现，
见图 １。

此外，保守结构域分析表明（见图 ２ｂ），５５ 个陆

生植物 ＣＯＩｓ 同源基因保守结构域可分为四种类型。
第一种含有典型的 Ｆ⁃ｂｏｘ 和 ＬＲＲ 结构域（ＡｔＣＯＩ２、
ＡｔＣＯＩ３ 和 ＡｔＣＯＩ５）；第二种类型仅含有典型的 Ｆ⁃ｂｏｘ
结构域（ＡｔＣＯＩ４）；第三种类型仅含有典型的 ＬＲＲ 结

构域（ＡｔＣＯＩ６）；第四种类型既没有典型的 Ｆ⁃ｂｏｘ 结

构 域， 也 没 有 典 型 的 ＬＲＲ 结 构 域 （ ＡｔＣＯＩ１ 和

ＡｔＣＯＩ７）。 由此推测，ＣＯＩｓ 蛋白家族结构域分化可能

会产生功能的分化。

图 １　 植物 ＣＯＩ 家族基因在不同植物中同源基因的拷贝数

Ｆｉｇ． １　 ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ＣＯＩ ｈｏｍｏｌｏｇｕｅ ｇｅｎｅｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔ

２．２　 ＣＯＩ 家族基因系统进化分析

为了探究 ＣＯＩ 家族基因的进化规律，本研究利

用检索的 ＣＯＩ 同源蛋白序列构建系统进化树。 根

据 ＣＯＩ 家族进化树的拓扑结构，可分为 ４ 个亚家族，
命名为 Ｓｕｂｓ．Ｉ ～ ＩＶ（见图 ２ａ）。 序列比对结果发现，
ＳｍＣＯＩ７ 保守性较差，因此未包含于进化树。 其中

Ｓｕｂ．Ｉ 和 Ｓｕｂ．ＩＩＩ 两个亚家族包含了苔藓类、蕨类、裸
子及单、双子叶植物的 ＣＯＩｓ；Ｓｕｂ． ＩＩ 中也有苔藓类、
蕨类、单子叶及双子叶植物的 ＣＯＩｓ；而 Ｓｕｂ． ＩＶ 只包

含苔藓植物的 ＣＯＩｓ，并且在进化树的最下端。 与此

同时，苔藓植物的 ＰｐＣＯＩｓ 也分布于其它三个亚家

族 Ｓｕｂｓ． Ｉ ～ ＩＩＩ。 由此提示，植物 ＣＯＩ 家族基因可能

最先起源于苔藓植物中，且在陆生植物中发生基因

扩增后进而形成多个 ＣＯＩ 亚家族。
进一步分析发现， Ｓｕｂ． Ｉ 亚家族的 ＡｔＣＯＩ３ 即

ＡｔＴＩＲ１ 是生长素信号途径的受体蛋白，该亚家族所

包含的 ＣＯＩｓ 基因可能是参与生长素信号途径的候

选基因。 而 Ｓｕｂ． ＩＩＩ 亚家族中的 ＡｔＣＯＩ１ 是茉莉酸信

号途径的受体蛋白，该亚家族中包含的 ＣＯＩｓ 基因可

能是参与茉莉酸途径的候选基因。 由此表明，植物

ＣＯＩ 家族在陆生植物发生扩增后形成的多个亚家族

已开始发生功能分化。
２．３　 ＣＯＩ 基因家族扩增与进化机制

ＣＯＩ 家族基因进行染色体定位结果发现（见图

３），在高粱、水稻、毛果杨和拟南芥染色体上均未发

现串联重复现象。 而利用 ＰＤＧＧ 数据库进行区段

重复分析发现（见图 ３）， 植物 ＣＯＩ 家族基因在进化

过程中存在物种内区段重复，其中，在单子叶植物高

粱基因组中有 １ 对重复区段即 ＳｂＣＯＩ１ ／ ＳｂＣＯＩ２；而
双子叶植物拟南芥和毛果杨基因组中共存在 ６ 对区

段重复即 ＡｔＣＯＩ４ ／ ＡｔＣＯＩ５、ＡｔＣＯＩ６ ／ ＡｔＣＯＩ７、ＰｔＣＯＩ３ ／
ＰｔＣＯＩ４、ＰｔＣＯＩ５ ／ ＰｔＣＯＩ６、ＰｔＣＯＩ８ ／ ＰｔＣＯＩ９ 和 ＰｔＣＯＩ７ ／
ＰｔＣＯＩ１０。

此外，在 ＣＯＩ 基因家族系统发育树中存在 １１ 对

旁系同源基因，其中，苔藓类植物小立碗藓 ４ 对即

ＰｐＣＯＩ１ ／ ＰｐＣＯＩ２、 ＰｐＣＯＩ７ ／ ＰｐＣＯＩ８、 ＰｐＣＯＩ９ ／ ＰｐＣＯＩ１１
和 ＰｐＣＯＩ１０ ／ ＰｐＣＯＩ１２。 蕨类植物江南卷柏 １ 对即

ＳｍＣＯＩ３ ／ ＳｍＣＯＩ４，双子叶植物拟南芥和毛果杨共 ６
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对即 ＡｔＣＯＩ４／ ＡｔＣＯＩ５、ＡｔＣＯＩ６／ ＡｔＣＯＩ７、ＰｔＣＯＩ３／ ＰｔＣＯＩ４、
ＰｔＣＯＩ５ ／ ＰｔＣＯＩ６、ＰｔＣＯＩ７ ／ ＰｔＣＯＩ１０ 和 ＰｔＣＯＩ８ ／ ＰｔＣＯＩ９。
旁系同源基因主要发生在物种内的基因复制，因此，
该结果提示 ＣＯＩ 家族基因在各个物种内可能发生

了特异性的扩增。
２．４　 ＣＯＩ 家族基因结构进化

基因结构分析显示（见图 ２ｃ），植物 ＣＯＩ 家族基

因结构表现多样性，主要体现在内含子的数目和长

度上。 从内含子数目上发现，ＣＯＩ 家族基因的内含

子数在 ２～５ 个之间，其中有 ３１ 个 ＣＯＩｓ 基因含有 ２

个内含子，约占 ５９．６％，１５ 个 ＣＯＩｓ 基因含有 ３ 个内

含子，约占 ２８．８％，４ 个 ＣＯＩｓ 基因含有 ４ 个内含子，
约占 ７．７％，２ 个 ＣＯＩｓ 基因含有 ５ 个内含子，约占

３．８％ （见图 ２ｃ）；从内含子长度上发现，该家族最短

的内含子仅有 ４７ ｂｐ（ＳｍＣＯＩ７ 的第三个内含子），而
最长的内含子有 ３２３６ ｂｐ（ＯｓＣＯＩ９ 基因的第一个内

含子）。 内含子数目和长度的变化提示，ＣＯＩ 家族基

因在物种的进化过程中可能发生内含子的插入缺

失。 另外，鉴于裸子植物云杉（Ｐｉｃｅａ ｓｉｔｃｈｅｎｓｉｓ）基因

组尚未完成测序，故 ＰｓＣＯＩｓ 基因的结构未能确定。

图 ２　 植物 ＣＯＩ 蛋白家族系统发育关系、保守结构域及基因结构∗

Ｆｉｇ． ２　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ， ｄｏｍａｉｎ ｏｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｘｏｎ⁃ｉｎｔｒｏｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ＣＯＩ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ
注：∗图中绿方框代表外显子，线条代表内含子；数字 ０，１ 和 ２ 分别代表内含子的相位。
∗彩图见电子版（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｓｗｘｘｘ．ａｌｌｊｏｕｒｎａｌｓ．ｃｎ ／ ｃｈ ／ ｉｎｄｅｘ．ａｓｐｘ）（２０１６ 年第 ３ 期 ｄｏｉ：１０．３９６９ ／ ｊ．ｉｓｓｎ．１６７２－５５６５．２０１６．０３．０４）。

　 　 进一步分析发现，苔藓类植物小立碗藓 ＰｐＣＯＩｓ
含有 ２～５ 个内含子，蕨类植物江南卷柏 ＳｍＣＯＩｓ 含

有 ２～３ 个内含子，单子叶植物水稻 ＯｓＣＯＩｓ 和高粱

ＳｂＣＯＩｓ 含有 ２ ～ ４ 个内含子，双子叶植物拟南芥

ＡｔＣＯＩｓ 和毛果杨 ＰｔＣＯＩｓ 含有 ２ ～ ３ 个内含子。 而

ＣＯＩ 家族基因中内含子的数目以 ２ 个或 ３ 个为主，约
占 ８８％。 结合系统进化树发现，苔藓植物的 ＰｐＣＯＩ４

和 ＰｐＣＯＩ６ 都含有 ５ 个内含子，且位于进化树的最下

端。 由此提示，ＣＯＩ 基因家族在陆生植物发生扩增

同时可能发生了内含子的丢失。
２．５　 ＣＯＩ基因家族不同发育时期和诱导表达结果分析

为了阐明 ＣＯＩ 基因家族在植物生长发育过程中

可能存在的功能分化现象，我们对拟南芥和水稻基

因芯片表达谱数据进行收集和分析。 分析结果表
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明，拟南芥的 ７ 个 ＡｔＣＯＩｓ 在不同组织器官中均有表

达，但是表达量存在差异（见图 ４）。 其中 ＡｔＣＯＩ２ 根

和花发育 １２ 期花瓣中的表达量明显高于其他家族

成员；ＡｔＣＯＩ６ 在茎、叶和花发育 １２ 期心皮中的表达

量也显著高于其他家族成员；ＡｔＣＯＩ３ 在干种子的表

达量最高。 不同胁迫条件下，拟南芥 ＡｔＣＯＩｓ 家族成

员的表达量也存在差异，具体表现为，在冷胁迫下

（见图 ５ａ～ ｂ），拟南芥幼芽中 ＡｔＣＯＩ７ 表达量有所上

调，其他 ６ 个 ＡｔＣＯＩｓ 表达量均表现为下调；在拟南

芥根中除 ＡｔＣＯＩ１ 表现为上调，其他 ６ 个 ＡｔＣＯＩｓ 表达

量也表现为下调。 在盐胁迫下（见图 ５ｃ～ ｄ），拟南芥

幼芽中 ＡｔＣＯＩ２、ＡｔＣＯＩ４ 和 ＡｔＣＯＩ５ 表达量明显下调，
ＡｔＣＯＩ３、ＡｔＣＯＩ６ 和 ＡｔＣＯＩ７ 表现为上调；而在拟南芥

根中除了 ＡｔＣＯＩ３ 表达量上调，其他 ６ 个 ６ 个 ＡｔＣＯＩｓ
表达量均出现下调。 在干旱胁迫下（见图 ５ｅ ～ ｆ），拟
南芥 ＣＯＩｓ 幼芽和根中表达规律一致，其中 ＡｔＣＯＩ１、
ＡｔＣＯＩ２ 和 ＡｔＣＯＩ４ 表达量明显下调，ＡｔＣＯＩ３、ＡｔＣＯＩ５、
ＡｔＣＯＩ６ 和 ＡｔＣＯＩ７ 表现为上调。

图 ３　 植物 ＣＯＩ 家族基因在染色体上的定位及物种内区段重复

Ｆｉｇ． ３　 Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌ ｌｏｃａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｉｎｔｒａ⁃ｓｐｅｃｉｅ ｓｅｇｍｅｎｔａｌ ｄｕｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｏｆ ＣＯＩ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｍｏｎｏｃｏｔｓ ａｎｄ ｅｕｄｉｃｏｔｓ
　 注：虚线表示在物种内的 ＣＯＩ 同源基因重复区段。

图 ４　 拟南芥 ＣＯＩ 家族基因在不同器官中的表达

Ｆｉｇ． ４　 Ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｅｓ ＣＯＩ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｏｒｇａｎｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｓｉｓ
注：拟南芥的不同器官包括根、茎、第 ７ 叶（叶柄， 叶近端半、叶远侧半）、花发育 １２ 期（萼片、花瓣、雄蕊）和种子。
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图 ５　 拟南芥 ＣＯＩ 家族基因在不同胁迫下的表达

Ｆｉｇ． ５　 Ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｅｓ ｏｆ ＣＯＩ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｓｉｓ

　 　 与拟南芥相比，水稻的 ９ 个 ＯｓＣＯＩｓ 在所选的 ７
个不同组织器官中均有不同程度的表达（见图 ６）。
其中 ＯｓＣＯＩ２ 在水稻叶、花以及种子的表达量显著高

于其他 ８ 个 ＯｓＣＯＩｓ，相反，ＯｓＣＯＩ４ 和 ＯｓＣＯＩ６ 在所选

的 ７ 个组织器官中表达量显著低于其他 ＯｓＣＯＩｓ 家

族成员。 应对冷胁迫、盐胁迫以及干旱胁迫，水稻的

７ 个 ＯｓＣＯＩｓ 发生了不同的响应。 其中，三种胁迫下

ＯｓＣＯＩ２ 在水稻根和幼芽中的表达量出现明显的上

调，而 ＯｓＣＯＩ４ 和 ＯｓＣＯＩ６ 表达量仍然没有明显的响

应（见图 ７）。
以上结果表明，ＣＯＩｓ 基因家族成员参与植物生

长发育的多个时期，且在不同组织器官以及在不同

的胁迫应答反应中发挥不同的作用。 ＣＯＩ 基因家族

在拟南芥和水稻中表达出现了显著差异分化， 有可

能导致家族成员出现功能差异， 从而增加了 ＣＯＩ 基
因家族功能多样性和丰富度， 但 ＣＯＩ 家族基因的表

达也不是完全独立的， 而是存在一定的规律， 这说

明他们之间的功能也存在一定的协作和相互作用。
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图 ６　 水稻 ＣＯＩ 家族基因在不同器官中的表达

Ｆｉｇ． ６　 Ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｅｓ ＣＯＩ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｏｒｇａｎｓ ｉｎ ｒｉｃｅ
注：水稻不同器官包括根、叶（成熟叶、未成熟叶）、苗端分生组织、花和种子。

图 ７　 水稻 ＣＯＩ 家族基因在不同胁迫下的表达

Ｆｉｇ． ７　 Ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｅｓ ｏｆ ＣＯＩ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ｒｉｃｅ
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３　 讨论及结论

通过 ＨＭＭｓｅａｒｃｈ 和 ＢＬＡＳＴ 检索结果发现，在低

等的藻类基因组中均未发现 ＣＯＩ 同源基因。 然而，
在所选的代表陆生植物中均发现了 ＣＯＩ 同源基因，
且存在多个拷贝。 已有研究表明，在低等水生藻类

植物中有发现 Ｆ⁃ｂｏｘ 家族成员，但是数量相对较少；
而在陆生植物中发现大量的 Ｆ⁃ｂｏｘ 家族成员，其中拟

南芥和水稻中分别有 ６９２ 和 ７７９ 个［２３］。 结构域分析

发现，茉莉酸受体 ＣＯＩ１ 含有 Ｆ⁃ｂｏｘ⁃ｌｉｋｅ，而 Ｆ⁃ｂｏｘ⁃ｌｉｋｅ
（ＰＦ１２９３７）结构域即分化的 Ｆ⁃ｂｏｘ（ ＰＦ００６４６）结构

域。 由此推测，Ｆ⁃ｂｏｘ 基因家族在由水生到陆生植物

的进化过程中发生大量基因扩增，同时，在陆生植物

中形成了一类新的家族即 ＣＯＩ 基因家族。
在拟南芥中， ＡｔＣＯＩ１ 是茉莉酸的受体，ＡｔＣＯＩ３

（ＴＩＲ１）是生长素的受体［２４］，两者在序列和结构上均有

较高的同源性，然而，在功能上已出现了分化现象。 此

外，从拟南芥中鉴定的 ＡｔＣＯＩｓ 家族成员中，除 ＡｔＣＯＩ１
外，其他 ６ 个家族成员 ＡｔＣＯＩ２（ＡＦＢ１） 、ＡｔＣＯＩ３（ＴＩＲ１）、
ＡｔＣＯＩ４ （ ＡＦＢ３）、 ＡｔＣＯＩ５ （ ＡＦＢ２）、 ＡｔＣＯＩ６ （ ＡＦＢ５） 和

ＡｔＣＯＩ７（ＡＦＢ４）都是生长素信号的关键组分［１４］ 。 值得一

提的是，系统发育树提示，ＡｔＣＯＩ１和其他 ６ 个 ＡｔＣＯＩｓ 有
明显的聚类分歧关系。 具体表现为，Ｓｕｂ． ＩＩＩ 亚家族中

仅存在一个拟南芥基因即（ＡｔＣＯＩ１）。 同时，ＳＭＡＲＴ 结

构域分析显示，该亚家族中 ＣＯＩｓ 基因都没有典型的 Ｆ⁃
ｂｏｘ 和 ＬＲＲ 结 构 域 （见 图 ２ｂ）。 但 是 利 用 Ｐｆａｍ
（ｈｔｔｐ：／ ／ ｐｆａｍ．ｊａｎｅｌｉａ．ｏｒｇ ／ ）对 ＡｔＣＯＩ１进行结构域分析显

示，ＡｔＣＯＩ１ 含有 Ｆ⁃ｂｏｘ⁃ｌｉｋｅ 和 ＬＲＲ＿４ 结构域，但是均

为 ｉｎｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ 即不典型， Ｅ 值分别为 ０．００９ ７ 和

０．０６９。 由此推测，植物 ＣＯＩ 家族基因的主要功能是

参与植物激素的信号调控，而在进化的过程中发生

了功能的分化现象，既有参与生长素信号的调控，也
有参与茉莉酸信号的调控。

同源基因在不同的组织器官中表达， 可为该家

族基因的生理、生化、基因功能分化研究提供重要的

信息。 通过分析拟南芥和水稻 ＣＯＩｓ 基因表达数据

发现，ＣＯＩｓ 基因在不同组织器官中都有表达， 但在

不同组织部位以及不同胁迫下的表达存在着差异。
由此推测，植物 ＣＯＩｓ 家族在由低等到高等植物的进

化的过程中，为适应外界环境而分化出不同的家族

成员，且不同家族成员之间存在明显的功能差异，进
而增加了 ＣＯＩ 蛋白功能多样性和丰富度。
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