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白菜防御素基因的预测及结构功能分析
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摘要：采用生物信息学的方法，通过已知防御素基因家族基因氨基酸序列在线 J0/:;相似性比对，对白菜（!"#$$%&# "#’
(#）基因组中防御素基因进行了预测和鉴定，分析了防御素基因在进化过程中各部分结构，包括上游区域、启动子区
域、外显子区域、内含子区域以及 8KL区域的结构变异以及功能变异，对该基因上游序列顺式作用元件和表达模式
进行了预测。分析结果表明，白菜防御素基因编码 *# M H# 个氨基酸短肽，编码氨基酸均具有 H 个保守的半胱氨酸；
白菜防御素基因功能结构域保持相对稳定，但部分基因成员前端信号肽序列出现变异；内含子长度出现增长、缩短、

消失等 N 种变异模式；该基因上游启动子区域核苷酸变异较其他区域显著，上游序列顺式作用元件大多与光应答、
逆境胁迫应答和信号分子应答相关。该基因表达模式预测结果表明白菜防御素基因在进化过程中可能出现分化，

主要体现在基因沉默和表达部位的差异。
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! ! 生物体在遭受病原菌入侵时体内会产生天然的
免疫应答反应，分泌一种小分子短肽来抵御外源病

原菌的传播和入侵，从而达到保护自身的目的，这类

短肽就是防御素。防御素是生物抗菌肽的一种，广

泛地存在于动物、植物和微生物中，对生物抵御外源

病原菌入侵并维持自身生存具有重要意义。目前，

防御素的种类主要包括动物防御素（!E防御素、"E防
御素和 #E防御素）、昆虫防御素和植物防御素［$］。
在天然的免疫应答系统中，只有防御素这类短肽在

植物、无脊椎动物和脊椎动物中是相对保守的，它是

由富含半胱氨酸的碱性氨基酸通过二硫键的连接形

成稳定的三维构象［"］。国外对动物和昆虫防御素的

研究起步较早［N］，而植物防御素直到 "# 世纪 )# 年
代初才第一次从小麦和大麦中分离出来［GED］。目前，

从不同植物中已经分离得到大约 H# 多种植物防御
素基因［"］。植物防御素基因具有 H 个半胱氨酸，通
过 G 对二硫键连接，比动物和昆虫防御素基因多两
个半胱氨酸和 $ 对二硫键。对植物防御素基因的研
究，国外报道较多的是拟南芥、萝卜、高梁、油菜等植

物［*］，其中对拟南芥防御素基因的研究较为深入。

当前，在拟南芥防御素基因家族中已经鉴定了 $D 个

防御素类似基因，其中包括 N 个亚家族［"］。鉴于防
御素在植物抗病中的重要作用，因此研究植物防御

素基因对于了解植物抗病机理具有重要意义。

白菜作为一个新生的多倍体，在进化过程中先

后经历了三倍化和二倍化的过程，先前的 PN 号染
色体以及最近的白菜基因组测序结果表明，在白菜

基因组中也存在大量的重复基因片段［IE)］。因此，在

白菜基因组序列中存在防御素重复基因的可能性较

大。目前为止，对白菜防御素基因的克隆已经有相

关报道［$#］，但对白菜防御素基因家族的研究相对较

少，本文充分利用当前已经报道的植物防御素基因

序列，运用生物信息学的方法对白菜基因组序列中

的防御素基因进行预测鉴定，分析其进化过程中结

构以及功能的变异，并对其表达模式进行预测，进一

步确定白菜多倍化事件过程中对防御素基因结构功

能以及表达模式的影响，为后续对其基因的克隆以

及功能的鉴定等提供理论基础。

$ 材料与方法
$( $ 基因的鉴定
本研究所用的植物防御素基因种子序列主要来
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自拟南芥数据库（!""#：$ $ %&%’()*#+(+, *&- $）中已经鉴
定的拟南芥防御素基因家族序列和植物抗菌肽数据

库（!""#：$ $ #!."%/#, #0’%12%’1"34, *&- $ 54"&(5+2(+", #!#？
6(57 8 9545&%2:(57）中防御素基因家族（;5054+(4
0%/(2.）除拟南芥序列以外的植物防御素基因氨基酸
序列。所下载的序列均以 0%+"% 格式保存。运用以
上获取的防御素基因氨基酸序列作为查询种子序

列，在芸薹属白菜数据库（ !""#：$ $ ’&%++(<%)’, *&- $
’&%) $ (4)5=, #!#）运行在线 >2%+"程序，运行程序选择
>2%+"#，数据库选择 >, &%#%（#&*"5(4），其他参数默认。
在 >2%+"比对结果中，为了防止目标序列遗漏，本研
究采用序列相似性不低于 ?@A，B 不大于 C D@ 的序
列，去掉命中的重复序列，将剩余序列作为最终的鉴

定序列。为了提高预测的准确性，本文将用于鉴定

的目标序列在 EFGHI 保守结构域预测数据库（!"1
"#：$ $ +/%&", 5/’21!5()52’5&-, )5 $）和 E%4-5& 数据库中
基于隐马氏模型的蛋白质保守结构域预测数据库

J0%/（!""#：$ $ #0%/, +%4-5&, %<, 3K $）进行防御素基因
保守结构域的预测。由于算法的不同，在 EFGHI
数据库中预测的防御素基因保守结构域为 L4*"D
（L4*""(4+），J0%/ 数据库中预测的防御素保守结构
域为 9%//% "!(*4(4，只有 M 个数据库全部预测到目
标保守结构域且达到显著性水平，可作为最终白菜

基因组防御素基因。

D, M 序列结构及功能分析
基因结构的预测采用 E*0"’5&&.在线基因预测分

析软件 N9BOBEP，对照物种选择植物（ !""#：$ $
2(43=D, +*0"’5&&., <*/ $ ’5&&., #!"/2？ "*#(< 8
0-545+!Q-&*3# 8 #&*-&%/+Q+3’-&*3# 8 -0(4)）。启动
子区域的预测采用 E*0"’5&&.网站 IEEJ（#&5)(<"(*4 *0
#2%4" #&*/*"5&+）程序（!""#：$ $ 2(43=D, +*0"’5&&., <*/ $
’5&&., #!"/2？ "*#(< 8 "++#Q -&*3# 8
#&*-&%/+Q+3’-&*3# 8 #&*/*"5&）。启动子分析采用
?@@ ’#长度。基因外显子内含子区域的确定采用在
线分析软件 9E;E（ !""#：$ $ -+)+, <’(, #K3, 5)3, <4）。
上游序列顺式作用元件的预测运用在线网站 J2%4"1
RGHB（!""#：$ $ ’(*(40*&/%"(<+, #+’, 3-54", ’5 $ 75’"**2+ $
#2%4"<%&5 $ !"/2）。序列保守基序的预测采用在线
FBFB（!""#：$ $ /5/5, 4’<&, 45" $ /5/5 $ <-(1’(4 $ /5/5,
<-(），参数默认。氨基酸理化性质的分析采用在线
分析软件（ !""#：$ $ 75’, 5=#%+., *&- $ #&*"#%&%/ $）。
;OG多态性分析应用 ;4%EJ :5&+(*4 S。白菜防御
素基因表达模式的预测采用白菜数据库 >2%+"4 在线
程序（ !""#：$ $ ’&%++(<%)’, *&- $ ’&%) $ (4)5=, #!#），数据

库选择（BEI *0 >, &%#%（OR>T）），其他参数默认。

M 结果与分析
M, D 基因预测与鉴定
用已知植物防御素基因氨基酸序列在白菜数据

库中运行 >2%+"#程序，选取相似性在 ?@A以上，B值
不大于 C D@ 的命中序列作为白菜基因组防御素基
因鉴定的候选序列。去掉命中的重复序列，本研究中

共得到 DS 条序列。具体的序列号为 !"#@@UV?@、
!"#@@?W@@、 !"#@@XMMS、 !"#@@XMMY、 !"#@DSX@X、
!"#@DSX@W、 !"#@DSXDD、 !"#@DYS@D、 !"#@DV?MD、
!"#@M?DD@、 !"#@M?XUM、 !"#@MSUWY、 !"#@MYYDS、
!"#@MWM@X 和 !"#@UDUDM。用以上初步预测的 DS 条
白菜基因的氨基酸序列在 EFGHI数据库和 J0%/数
据库中进行保守结构域的预测。预测结果显示，基

因号为 !"#@DSX@X 和 !"#@M?DD@ 的两条氨基酸序列
在两个数据库中均没有预测到防御素基因相关保守

结构域，只在前 U@ 个氨基酸左右的区域预测到信号
肽结构。因此，本研究最终得到 DU 条白菜防御素基
因家族序列。此外，!"#@DSX@W 和 !"#@MWM@X 基因的
氨基酸序列中也没有检测到信号肽序列，说明这两

个基因在进化过程中信号肽序列发生分化。白菜防

御素家族基因主要分布在 G@M、G@S、G@Y、G@V、G@X、
G@W 等 Y 条染色体上。R;E 区间长度在 DXU Z M?U
’#间波动，基因组序列长度在 DXU Z SV@ ’#间波动。
M, M 基因结构分析
M, M, D 内含子区域以及外显子区域确定[ 运用白菜
防御素基因 R;E序列和对应的基因组序列在 9E;E
在线网站确定内含子、外显子数目及区域。从封三

彩图 D 可以看出，白菜防御素基因家族在漫长的进
化过程中，多数序列保留有两个外显子和 D 个内含
子，但 !"#@MWM@X 基因序列在进化过程中丢失了内
含子。剩余序列外显子 D 的长度变化相对保持稳
定，均为 Y? ’#；外显子 M 的长度变化保持相对稳定，
在 DV@ Z DVW ’#之间变动。内含子长度在进化过程
中变化范围相对较大，从 @ Z UUY ’# 之间波动，这说
明在白菜防御素基因进化过程中外显子拼接元件在

不同拷贝之间的变异较大。

M, M, M 顺式作用元件分析[ 白菜防御素基因上游序
列在 J2%4"RGHB在线网站进行顺式作用元件分析的
结果表明，启动子核心元件、抗逆应答相关元件和信

号分子应答元件在白菜防御素基因家族上游调控序

列中普遍存在，白菜防御素基因上游调控区存在大

量的 IGIG1’*=和 RGGI1’*=启动子核心元件；与环
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境相关的调控元件主要包括光应答元件、热激应答

元件、防御应答元件、低温诱导元件、激发子诱导元

件、厌氧诱导元件、伤害应答元件和干旱诱导元件；

与信号分子相关的调控元件主要包括茉莉酸甲酯应

答、脱落酸应答、水杨酸应答、赤霉素应答、生长素应

答和乙烯应答元件，信号分子应答元件种类和数量

在家族成员之间各不相同，只有 !"#!"#$%& 上游调
控区域没有发现信号分子应答元件。在 !"#!!$’(!

中发现 ) 个根部特异表达元件，在 !"#!!*""& 和
!"#!)&#!) 中各发现 ) 个种子特异表达元件。此
外，除 !"#!"#$%& 和 !"#!"(*$" 两个基因外，其他防
御素基因均含有 ) 个与生理节律控制相关的顺式作
用元件（表 )）。由此可见，白菜防御素基因上游调
控区域存在大量的与外界环境感知与信号分子应答

相关的顺式作用元件，对植物逆境条件下生存具有

重要意义。

表 )+ 白菜防御素基因启动子顺式作用元件个数

) " $ ( # & ’ * % )! )) )" )$
,-,-./01 #% ’# #) #( &" #) ’$ ))* %$ $# *& ))) (&
2--,./01 $( "% $( "( $’ "" $" $! $( )! $* "# "%
光应答元件 $) )& "( "# * "( )% )’ "( $ )) "’ )&
根部特异表达元件 ) 3 3 3 3 3 3 3 3 3 3 3 3
低温应答元件 ) 3 3 3 ) 3 ) 3 " 3 3 3 3
生理节律控制 " ) ) " $ # ) ) 3 3 " ) )
伤害应答元件 3 ) 3 3 3 3 3 3 3 3 3 3 3
干旱诱导元件 3 ) 3 ) 3 # ) " ) 3 3 ) )
厌氧诱导元件 " " $ ) ) ) " " $ 3 " # $
真菌激发子 ) 3 " " " 3 ) 3 ) 3 3 3 3
顺式调控元件 ) 3 $ 3 3 3 ) " ) ) ) ) 3
分生组织表达 3 3 3 3 3 3 ) " ) 3 ) 3 3
强转录元件 3 3 3 3 3 3 3 3 " 3 ) 3 )
种子特异表达 3 3 3 ) 3 3 ) 3 3 3 3 3 3
4567568 95:; 3 3 3 3 $ " ) 3 ) 3 ) ) "
胚乳特异表达 # " " " ’ " * 3 $ ) " $ &
热胁迫应答 3 " 3 ( " 3 $ " 3 3 ( ( "
防御胁迫应答 $ ) 3 ) " " 3 ) ) 3 ) ) )
脱落酸应答 ( 3 3 ( ) ) ( " " 3 3 " "
乙烯应答 3 3 3 ) 3 ) 3 ) ) 3 3 " )
赤霉素应答 " ) ) 3 ) ( 3 3 $ 3 ) 3 #
生长素应答 3 3 ) ) " " 3 " 3 3 3 3 )
茉莉酸甲酯应答 3 3 3 3 3 ( ( & ( 3 ( 3 )!
水杨酸应答 " 3 3 3 3 ) ) 3 ) 3 3 ) )

+ + 注：表中第一行 ) < )$ 依次表示基因 !"#!!$’(!、!"#!!(%!!、!"#!!*""#、!"#!!*""&、!"#!)#*!%、!"#!)#*))、!"#!)&#!)、
!"#!)’(")、!"#!"(*$"、!"#!"#$%&、!"#!"&&)#、!"#!"%"!* 和 !"#!$)$)"

"= "= $ 保守基序分析+ 将白菜防御素基因氨基酸序
列运用 >?>?在线网站进行保守基序探测，结果表
明在白菜防御素基因家族中主要有 $ 种类型的保守
基序（>0:5@）（封三彩图 "），综合 A>-B, 和 C@DE 数
据库预测结果，E0:5@) 和 E0:5@" 是 F60::569 或者
GDEED :H50656保守结构域基序，是白菜防御素基因
的核心基序，这与上述两个数据库鉴定的结果是相

吻合的，多序列比对结果也可以明确的看到有 * 个
非常保守的半胱氨酸（封三彩图 $）。E0:5@$ 是信号
肽保守基序，!"#!)#*!%、!"#!)&#!)、!"#!$)$)"、
!"#!"%"!* 等 ( 条序列并没有探测到保守的信号肽
基序，但在 A>-B, 数据库中的 !"#!)&#!) 和

!"#!$)$)" 序列上检测到了信号肽序列的存在。这
可能是由于 >?>?检测算法严格造成的，但可以肯
定的是 !"#!)#*!% 和 !"#!"%"!* 在进化过程中信号
肽序列分化而最终导致丢失而失去分泌蛋白功能，

!"#!)&#!) 和 !"#!$)$)" 信号肽序列可能在进化过
程中也已经发生分化并导致信号肽序列保守性下

降。

"= $ 基因家族基因多态性与进化分析
表 " 显示，白菜防御素基因在进化过程中，2IA

区域发生插入缺失事件的次数最多，其余由高到低

依次为基因组区域、内含子区域、启动子区域、$J,B
和 #J,B。平均插入缺失长度在 2IA 区域最长，其
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余由高到低依次为内含子区域、基因组区域、启动子

区域、!"#$和 %"#$。单倍型插入缺失数在启动子
区域较多，达 &!’ (( 个，单倍型插入缺失差异同样在
启动子区域较大，为 &’ ((。此外，与其他几个区域
相比，启动子区域多样性指数在较高，插入缺失多样

性指数为 )’ *(，位点插入缺失多样性指数为 (’ (!，
序列插入缺失多样性指数为 &+’ %,；并且在该区域，
多态性位点数为 +!+’ (( 个，突变总数为 %!- 个，核
苷酸多样性指数为 (’ %*，均高于其他几个区域。由
此可见，在进化过程中，启动子区域的变异程度要远

高于其他区域。#./01.’2 3 检测结果表明，白菜防

御素家族基因在进化过程中，均不存在明显的选择

作用（显著性统计结果均为不显著），除 435 区域有
正向选择的趋势外，其他几个区域均呈现负向选择

的趋势。进化分析结果显示，白菜防御素基因家族

在进化过程中正处于一个不断分化的过程，在进化

树中可以看出，白菜防御素基因家族已经分化成两

个大的亚家族分支 6 和 7，而亚家族 6 分化为 4、
3、8等 ! 个分支，其中 4 分支处于不断分化的状态
（图 9，采用 :8;69’ ( 邻接法构建，!""#$#%&’ 值采用
& ((( 次重复）。

表 +< 白菜防御素基因多态性分析

启动子区域 %"#$ 内含子区域 435区域 !"#$ 基因组区域

平均插入缺失事件 =次 < < &’ *( &’ !! < +’ (( < *’ 9+ &’ -, < +’ -(
平均插入缺失长度 = >? < < &’ )& &’ &( < +’ !( < -’ -( &’ !! < +’ +)
单倍型插入缺失数 =个 < &!’ (( ,’ (( < ,’ (( < %’ (( 9’ (( < ,’ ((
单倍型插入缺失差异 < < &’ (( (’ ), (’ ,, < (’ ,- (’ ,+ < (’ )!
插入缺失多样性指数 (（ )） < < )’ *( &’ 9* < &’ )% < &’ *+ (’ *, < !’ ()
位点插入缺失多样性指数 *)（ )） < < (’ (! (’ (! < (’ (+ < (’ (& (’ (! < (’ (+
序列插入缺失多样性指数 &+’ %, &’ *! < +’ !& < +’ +- (’ *, < !’ ++
多态性位点数 + =个 < +!+’ (( !,’ (( -!’ (( &%%’ (( +)’ (( &9-’ ((
突变总数 ! =个 %!- ,(’ (( &+!’ (( +)-’ (( -+’ (( +,!’ ((

核苷酸差异平均数 , =个 < &!*’ !! &)’ -, !+’ +- )+’ &9 &%’ 9+ ,,’ +)
核苷酸多样性 " (’ %* (’ 9) < (’ 9* < (’ 9- (’ %% < (’ 9-
#./01.@2 3 检验值 A (’ )* A (’ ,) A (’ *, < &’ !9 A &’ (! A (’ %-
显著性统计结果 不显著 不显著 不显著 不显著 不显著 不显著

< < 注：显著性统计 ’值均大于 (’ &，故不显著

+’ 9 对应氨基酸序列的基本理化性质分析
白菜防御素基因对应的氨基酸序列组成分析结

果见表 !。表 ! 显示，该基因家族的氨基酸序列中
氨基酸数目在 -( B )( 个之间，蛋白质分子量为
- *9- B * +%)’ & 3.，等电点值为 %’ 9% B *’ )+，碱性
氨基酸数为 % B &% 个，酸性氨基酸数为 ! B , 个，蛋
白不稳定指数为 +,’ %* B )(’ %9。蛋白指数不稳定
的拷贝成员个数为 - 个，有 , 个拷贝成员编码蛋白
指数稳定。从氨基酸序列长度来看，白菜防御素基

因编码的氨基酸也属于短肽，从氨基酸酸碱性来看，

只有 & 个基因 !%&(!&!&+ 编码的氨基酸序列等电点
小于 ,，这可能是由于序列在进化过程中产生变异
的缘故。

+’ % 基因表达模式预测
选取白菜防御素基因 435 序列在白菜 85# 数

据库进行表达模式预测分析，比对结果选取比对长

度在 &(( >?以上、8不大于 A !( 以及相似性在 ,%C
以上的匹配序列。比对结果表明，!%&(+*+() 和

!%&(&-%(& 没有命中 85# 序列，表明这两个基因在
进化过程中可能已经沉默。!%&(()++%、!%&((9*((、
!%&(+%!*- 和 !%&(!&!&+ 序列命中 85# 序列在 % 个
以下，其余序列命中的 85# 序列在 +& B !) 个之间。
!%&((9*(( 和 !%&(+%!*- 只命中花蕾 85# 序列，
!%&(!&!&+ 只命中 & 条初生叶 85# 序列，这 ! 个基
因可能呈现组织器官特异性表达。!%&(&,9+&、
!%&(+9)!+ 和 !%&(+--&% 序列表达模式相似，表达部
位和表达量明显高于其他序列。 !%&((!,9(、
!%&(()++-、!%&(&%)(*、!%&(&%)&& 等 9 条序列表达
模式相近。由此可见，白菜防御素基因在进化过程

中，表达模式已经发生分化，具体表现在功能丢失

（基因沉默）、表达量和表达部位的差异（表 9）。综
合进化分析和表达模式的预测结果，不难发现白菜

防御素基因表达模式的分化和进化分歧是一致的，

在 7、4、3和 8分支中，每个分支内的基因成员表达
模式是相似的；在进化过程中，分支 3 和 8 中的防
御素基因家族成员可能已经分化为器官组织特异性
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表达，分支 !和 "中防御素基因表达模式的差异可
能主要体现在表达部位的差异和表达量的差异上。

两个可能沉默的防御素基因存在于 ! 和 # 两个分
支中。

表 $% 白菜防御素基因氨基酸序列指数分析

氨基酸序列号 氨基酸数 &个 分子量 & ’( 等电点 碱性氨基酸数 &个 酸性氨基酸数 &个 不稳定指数 评价
!"#))$*+) ,) , ,$-. + ,. ,- - + /*. 0- 稳定

!"#)),//1 ,) , *2,. / ,. +* * + $/. -1 稳定

!"#)20,)- *- , 000. ) ,. 20 1 + $). +/ 稳定

!"#)20,22 ,) , ,$). $ ,. *) * $ /-. +0 稳定

!"#)),//0 ,) , -2,. 0 -. )) 2/ 1 $/. 2$ 稳定

!"#))+-)) ,) - 2,0. , -. )1 2/ 1 *$. /1 不稳定

!"#)/0$-1 ,) - /0,. 2 -. +2 20 1 +/. 1- 不稳定

!"#)210)2 *, , ,2+. / ,. ,0 - + 0*. +1 不稳定

!"#)$2$2/ *- , 10$. , 0. +0 0 * $,. $$ 稳定

!"#)/-/), 1) 1 -+1. ) ,. ,, - + ,). 0+ 不稳定

!"#)2*+/2 ** , 1-2. $ -. ,/ 2$ $ +-. ,1 不稳定

!"#)/+,$/ ** , 02). ) -. 1$ 2/ $ $+. ++ 稳定

!"#)/1120 ** , 022. ) -. $$ 22 + +-. +$ 不稳定

表 +% 白菜防御素基因家族表达模式预测

基因

序列号

#34序
列命中

总个数

不同组织部位 #34序列命中个数
愈伤

组织
根
长角

果
种子 植株 胚珠

初生

叶

成熟

叶
老叶
初生

花序
花 花蕾 雌蕊 蜜腺

地上

部

!"#))$*+) /2 - 5 $ 2 2 2 + 2 5 5 5 5 5 5 2
!"#)),//1 /2 - 5 $ 2 2 2 + 2 5 5 5 5 5 5 2
!"#)20,)- /2 - 5 $ 2 2 2 + 2 5 5 5 5 5 5 2
!"#)20,22 /2 - 5 $ 2 2 2 + 2 5 5 5 5 5 5 2
!"#)),//0 + 2 5 5 5 5 5 2 2 5 5 5 5 5 5 2
!"#))+-)) / 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5 / 5 5 5
!"#)/0$-1 / 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5 / 5 5 5
!"#)210)2 ) 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5
!"#)$2$2/ 2 5 5 5 5 5 5 2 5 5 5 5 5 5 5 5
!"#)/-/), ) 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5
!"#)2*+/2 $, + + 1 2 / 5 2 5 $ 2 2 22 / / 5
!"#)/+,$/ $, + + 0 2 / 2 2 5 $ 2 2 22 / / 5
!"#)/1120 $, + $ 0 2 / 2 / 5 $ 2 2 22 / / 5

图 +% 白菜防御素基因 "’3序列进化树

$ 讨论
通过对白菜防御素基因家族进

行预测和鉴定，本研究最终确定了

2$ 个白菜防御素基因家族成员。该
家族成员 "’3区域在 /+) 67 左右，
只编码 ,) 多个氨基酸，这可能与生
物体受到外源病原菌侵染时快速翻

译、快速应答有关。白菜在进化历

史上曾经经历了一个三倍化和随后

的二倍化过程，与拥有 20 个基因的
拟南芥防御素基因家族相比，白菜
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防御素基因家族并没有出现扩张现象，这表明在白

菜多倍化进化过程中多数防御素冗余基因可能发生

丢失。据报道，基因重复事件对基因组结构和功能

的影响是轰动性的［!!］。从白菜基因组御素基因家

族结构来看，内含子长度变化在各个成员中非常明

显，具体表现为 " 分支中 !"##$%$#& 内含子丢失，’
分支中的成员内含子长度比 "分支中的其他 ( 个成
员要短，总体来看，内含子在各个成员中长短不一，

呈现长度多态性。!"##!)&#% 和 !"##$%$#& 两个基
因在进化过程中丢失了信号肽序列，!"##!*)#! 和
!"##(!(!$ 两个基因在进化过程中信号肽序列已经
发生分化，其余拷贝成员之间信号肽序列保守性相

对较高。根据先前的研究结果，基因重复事件可以

激活基因组中的转座子元件［!$］，转座子元件的激活

是导致部分基因内含子丢失的一个重要因素［!(+!)］，

内含子的丢失又可能造成重复基因在不同拷贝中基

因表达模式出现分化［!*］。此外，孔祥银等［!,］的研

究发现，基因发生重复事件后会造成外显子拼接元

件在不同拷贝中的迅速变异，非编码区的分化要明

显大于编码区。因此，本研究认为内含子的长度变

化可能与转座子活性和外显子拼接元件变异有关。

理化性质分析结果表明，只有 !"##(!(!$ 基因表达
的蛋白质呈酸性，其余拷贝成员表达蛋白质均呈碱

性，表明基因 !"##(!(!$ 表达蛋白的理化环境已经
发生改变。此外，各个拷贝成员编码的蛋白质稳定

指数评价结果显示，有 * 个拷贝成员编码的蛋白质
不稳定，表明其在进化过程中防御素功能可能已经

丧失。从基因表达模式预测来看，各个拷贝成员之

间表达模式的分化差异与其进化分歧模式是基本一

致的，有两个拷贝成员可能已经发生沉默，有 ( 个拷
贝表达模式可能呈现组织特异性，其余拷贝成员表

达模式主要体现在表达部位差异和表达量差异方

面。

先前研究表明，基因重复事件发生后，顺式调控

元件区域会发生迅速变异［!&+!%］。从白菜防御素基

因多态性分析结果来看，虽然插入缺失事件和长度

在 -./区域较高，但是插入缺失多样性指数、多态
性位点个数、突变总数、核苷酸平均差异数和核苷酸

多样性指数要明显低于启动子区域，这表明白菜基

因重复事件发生后，上游启动子区域的进化变异速

度要远远高于 -./区域。因此，本研究认为上游启
动子区域核苷酸多样化可能是造成重复基因功能以

及表达模式多样化的又一个重要原因。此外，从白

菜防御素基因上游调控区域顺式作用元件分析结果

可以看出，此类基因上游存在大量的光应答元件、逆

境伤害应答元件和信号分子应答元件，说明这些基

因可以感知外界环境变化，有利于生物体在遭受逆

境胁迫时作出迅速应答。本研究发现，白菜防御素

基因上游顺式调控元件在不同拷贝之间已经出现分

化，不同拷贝之间元件的种类和数目各不相同。据

报道，信号分子茉莉酸［$#］、乙烯［$!］、水杨酸［$$］、赤霉

素［$(］和脱落酸［$0］等在防御信号调控网络中扮演重

要的角色，各个信号分子之间存在一个复杂的信号

交谈机制，彼此之间既相互作用，又各自独立，生物

体在遭受外源病原菌入侵时会产生多种信号分子从

而激活防御素基因的表达，其中有单独依赖水杨酸、

乙烯和茉莉酸等信号分子途径，也有共同依赖乙烯

和茉莉酸信号分子途径［$)+$*］。信号分子之间共同

组成一个复杂的防御素信号调控网络，能够在外界

环境发生改变时迅速激活防御素应答基因的表达。
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