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小桐子 YABBY 全基因组家族成员的鉴定、表达和

可变剪接分析 
 

张作胜, 龚明, 吴丹丹, 杨宇, 刘丽宵, 王莎莎* 
(云南师范大学生命科学学院, 生物能源持续开发利用教育部工程研究中心, 云南省生物质能与环境生物技术重点实验室, 昆明 650500) 

 

摘要：为发掘能源植物小桐子(Jatropha curcas)的 YABBY 转录因子，以最新公布的小桐子基因组序列为参考，在全基因组层

面鉴定出 5 个亚家族的 7 个 YABBY 基因，同一亚家族的成员具有相似的氨基酸序列、基因结构和保守基序组成。YAB2 和

FIL/YAB3 亚家族的 2 个旁系同源基因对(JcYAB2A/JcYAB2B、JcYAB1/JcYAB3)具有良好的共线性关系，表明片段复制或全基

因组复制是小桐子 YABBY 家族扩张的主要方式。纯化选择是进化的主要动力，而 YAB2 亚家族成员可能在进化中经历了更

明显的功能分化。基因表达模式和蛋白互作预测分析表明 JcYAB2B 和 JcYAB3 可能在种子的发育过程中起到重要的调控作

用；同时，细胞分裂素、干旱或高盐胁迫处理抑制了大多数 JcYABs 成员的基因表达。此外，转录组测序结合 qRT-PCR 分

析表明，低温处理有效诱导 JcYAB2A 和 JcYAB2B 的基因表达模式发生变化，并伴随着新的、截短的可变剪接转录本的动态

积累。因此，推测 JcYABs 可能通过剪接体的功能竞争或功能互补参与低温响应的调节，这些结果有助于更好地了解 YABBY

家族成员的功能分化并阐明可变剪接如何调控小桐子低温响应的分子机制。 

关键词：小桐子; YABBY 基因家族; 可变剪接; 生物信息学; 基因表达 

doi: 10.11926/jtsb.4570 
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Splicing Events of YABBY Family Genes in Jatropha curcas 
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(Key Laboratory of Biomass Energy and Environmental Biotechnology of Yunnan Province, Engineering Research Center of Sustainable Development and 

Utilization of Biomass Energy, Ministry of Education, School of Life Sciences, Yunnan Normal University, Kunming 650500, China) 

 

Abstract: In order to explore the YABBY transcription factor of Jatropha curcas, seven YABBY genes from five 

subfamilies were identified at the genome-wide level based on the newly published genome sequence of J. curcas. 

Members of the same subfamily had similar amino acid sequence, gene structure and conserved motifs.  Two 

pairs of paralogs from YAB2 (JcYAB2A/JcYAB2B) and FIL/YAB3 (JcYAB1/JcYAB3) subfamily showed good 

collinearity, indicating that segmental duplication/whole genome duplication was the primary cause of YABBY 

gene family expansion. Purifying selection might be the main impetus during evolution, while candidates of 

YAB2 subgroup underwent more significant functional divergence. The expression patterns together with 

protein-protein interaction prediction suggested that JcYAB2B and JcYAB3 might play crucial roles in seed 

development, meanwhile the transcription of most JcYABs were remarkably repressed under exogenous cytokinin, 

drought or salinity stress. In addition, RNA sequencing and qRT-PCR analysis confirmed that the paralogous gene 

pair JcYAB2A/JcYAB2B exhibited differential cold-responsive transcription in leaves, and their newly identified 
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transcripts were both dynamically accumulated during cold treatment. Therefore, it was speculated that JcYABs 

might participate in the regulation of low temperature response through functional competition or functional 

complementarity of spliceosome. These would help to understand the evolution of YABBY family, and elucidate 

how AS events play a crucial regulatory role in cold response of J. curcas. 

Key words: Jatropha curcas; YABBY family gene; Alternative splicing; Bioinformatics; Gene expression 

 

YABBY 转录因子属锌指蛋白超家族，是植物

特有的小基因家族，成员均由 2 个高度保守的结构

域组成，即 N-端的锌指结构域(Cys2-Cys2 型)和 C-

端的 YABBY 结构域(具螺旋-环-螺旋基序)，被认为

与 DNA 特异性结合有关[1]。自 1999 年首次报道以

来[2]，YABBY 基因已在多种植物中得到分离和功能

研究，被认为广泛参与植物的多项生命进程，如器

官发生和极性建立、果实成熟、激素信号和非生物

胁迫响应等[3–4]。 

模式植物拟南芥(Arabidopsis thaliana)有 6 个

YABBY 基因，被分为 5 个亚家族，分别是 CRABS 

CLAW (CRC)、 FILAMENTOUS FLOWER (FIL)/ 

YABBY3 (YAB3)、INNER NO OUTER (INO)、YABBY2 

(YAB2)和 YABBY5 (YAB5)，在器官发育中起不同

作用并存在一定的功能冗余[5]。总的来说，所有

AtYABBYs均可通过促进远轴表面的细胞分化参与

侧生器官近-远轴极性的建立，其中 AtFIL/AtYAB1、

AtYAB2、AtYAB3 和 AtYAB5 共同调控营养器官如

叶片的发育[5]，而 AtCRC 和 AtINO 则主要参与花

器官的形成，如心皮、蜜腺[2]和胚珠的发育[6]。番

茄(Lycopersicon esculentum)有 9 个 YABBY 基因，具

有与拟南芥同源基因相似的组织表达模式但存在

明显的功能差异。以 YAB2 亚家族为例，FASCIATED

主要在开花和果实发育中调节心皮数量[7]，而 LeYAB2

则可能影响果皮细胞的发育命运并调控果实的成

熟[8]。在单子叶植物中，水稻(Oryza sativa)的 YABBY

家族由 8 个成员构成，其中 OsDL 和 OsYAB1 分别

作为 AtCRC 和 AtYAB2 的直系同源物，前者主要调

控叶片主脉形成、心皮发育和花分生组织的决定[9–10], 

后者可参与赤霉素生物合成的反馈调节[11], 但尚未

证明二者功能与侧生器官的极性形成有关。OsYAB2

在种子落粒中起关键作用[12]，而 OsYAB3 (TOB3)、

OsYAB4 (TOB2)、OsYAB5 (TOB1)则是维持所有生殖

分生组织正确功能所必需的[13]。此外，前人[14–15]

通过在拟南芥中异源表达先后证实了小麦(Triticum 

aestivum)的 TaYAB1 和 TaYAB2 均参与叶片的极性

建立，Strable等[16]则证实玉米(Zea mays)的2个CRC

同源物 drooping leaf1 (drl1)和 drooping leaf2 (drl2)

是花分生组织决定和花器官发育所必需的。 

另一方面，表达分析表明干旱、高盐和 ABA 等

处理下棉花(Gossypium hirsutum) YABBY 家族的多数

成员均下调表达[17]，大豆(Glycine max) GmYABBY3、

GmYABBY10 和 GmYABBY16 虽为诱导表达，但

在拟南芥中异源表达证实 GmYABBY10 作为负调

因子参与干旱和高盐胁迫响应[18]。荧光素酶活性分

析显示番茄SlYABBY2b可直接与GH3.8 (吲哚乙酸

酰胺合成酶基因)的启动子结合抑制其转录[19]，而

VvYABBY4 则可作为转录激活因子影响葡萄(Vitis 

vinifera)的种子发育和果实形态建成[20]。这些均表

明 YABBY 家族在种子植物生长发育过程中的功能

相对保守，但参与激素或环境胁迫响应的作用方式

及家族成员的功能分化仍有待探索。 

可变剪接(alternative splicing, AS)是一种广泛

存在于真核生物的 mRNA 前体(pre-mRNA)加工方式, 

通过调节不同 mRNA 剪接体的稳定性、运输、定位

和翻译，维持细胞内功能性和非功能性转录本之间

的稳态和平衡[21]，或调节编码蛋白的分子特征和功

能，是增加转录组和蛋白组结构与功能多样性的重

要机制，在昼夜节律、成花转变、表型变异、发育

调控以及胁迫响应中起重要作用[22]。但目前有关植

物 YABBY 基因的可变剪接研究还未见报道。 

小桐子(Jatropha curcas)是大戟科(Euphorbiaceae)

麻疯树属具有巨大开发潜力的能源植物树种，其种

子含油量平均可达 34.4%，是加工生物柴油的优质

原料[23]。小桐子属典型的喜温冷敏型植物[24]，低温

冷害是限制其种子产量、地理分布和产业发展的重

要环境因素。基于 YABBY 基因家族在种子植物生长

发育和逆境响应的前期研究，本研究根据最新公布

的小桐子基因组组装和转录组测序数据[25–26]，在全

基因组层面对 YABBY 基因家族成员的理化性质、结

构特征、进化关系和表达模式进行系统分析，揭示

了不同成员在低温胁迫下的转录及可变剪接变化, 

为其在小桐子的遗传改良和抗逆分子育种的潜在

应用奠定理论基础。 
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1 材料和方法 
 

1.1 小桐子 YABBY 家族的成员鉴定和理化性质分析 
从 NCBI 网站提取小桐子基因组和蛋白质序列

用于构建本地数据库(RJC1_Hi-C, BioProject: PRJ 

NA601606)，采用 2 种方法从小桐子全基因组中查

找 YABBY 基因。首先自 Pfam 数据库获取 YABBY

基因(PF04690.15)的隐马尔科夫模型(hidden Markov 

model)，用 HMMER 软件(v3.2.2)的 hmmsearch 程序

在小桐子蛋白质数据库中搜索候选YABBY蛋白(E- 

value<0.001)；同时以拟南芥的全部 6 个 YABBY 蛋

白(下载自拟南芥数据库 TAIR)作为参考序列，对小桐

子蛋白数据库进行 BLAST 检索(E-value<10–5)。经去

除冗余序列、过滤可变剪接体获得候选序列, 提交至

NCBI CDD 数据库(Conserved Domains Database)验证

保守结构域，最终获得YABBY基因家族成员(JcYABs)。

ExPASy 在线程序被用于蛋白理化性质分析，亚细

胞定位和磷酸化修饰位点分别以 Plant-mPLoc server 

(http://www.csbio.sjtu.edu.cn/bioinf/plant-multi/)和GPS 

5.0 软件进行预测。 

1.2 系统发育、蛋白基序组成和基因结构分析 
利用 Clustal Omega 对小桐子、拟南芥、葡萄、

水稻和玉米 YABBY 家族成员的氨基酸序列进行多

重比对，并通过MEGA X以邻接法(neighbor-joining, 

NJ)构建无根系统发育树(参数设置：P-distance 模型, 

complete deletion, bootstrap 1 000 次重复)，并依据与

拟南芥同源物的进化关系对家族成员进行命名。WEB 

LOGO (http://weblogo.threeplusone.com)和MEME suite 

(https://meme-suite.org/meme/)分别用于创建保守结

构域(C2C2 锌指域和 YABBY 域)的序列标识图和注

释保守基序(参数设置：氨基酸残基数 6~100 aa，基

序数量 15)，并以 MPI Bioinformatics Toolkit (https:// 

toolkit.tuebingen.mpg.de)的 REPPER 工具对保守域

的二级结构进行预测。最后以 Gene Structure Display 

Server (GSDS, v2.0, http://gsds.gao-lab.org)在线工具

绘制基因结构图。为全面展示基因及编码蛋白的结

构特征，本文自 NCBI、小桐子 JCDB 数据库[26]提取

JcYABs 的全部转录本用于基因结构及蛋白基序分析。 

1.3 染色体定位、共线性和选择压力分析 
从NCBI基因组数据库下载小桐子基因组gff3注

释文件，结合高密度连锁图谱[27]获取基因的染色体位

置信息，用 MapGene2Chrom (v2.0, http://mg2c.iask.in/ 

mg2c%5Fv2.0/)绘制基因的染色体分布图。共线性分

析基于蛋白序列的本地 blast (参数设置: E-value<10–5, 

num_alignments 5)和基因位置信息，以 TBtools 内置

的MCScanX 程序完成[28]。经OrthoFinder 程序查找同

源基因对，KaKs_Calculator 2.0 软件根据自然梯度

(natural gradient descent, NG)法计算非同义替换率

(non-synonymous substitution rate, Ka)和同义替换率

(synonymous substitution rate, Ks)值, 以 Ka/Ks 评估

同源基因对的进化选择压力[29]。 

1.4 启动子顺式作用元件和蛋白互作网络预测分析 
提取各基因编码区起始 ATG 上游 2.0 kb 的基

因组序列提交至 PlantCARE 数据库(http://bioinfor 

matics.psb.ugent.be/webtools/plantcare/html/)，用于

统计基因启动子区顺式作用元件的数量和种类；以

STRING 网站(https://string-db.org)预测蛋白间的互

作关系，以基因为节点、以连线展示互作关系，最

后依据可信度分值选择前 20% (90 对)互作关系以

Cytoscape 软件(v3.8.2)加以可视化。 

1.5 基于转录组数据的表达模式分析 
通过小桐子数据库下载不同组织器官、发育阶

段、处理(激素、干旱、高盐胁迫)下的比较转录组

测序数据[26]，以标准化的 FPKM (fragments per kilo- 

base million)值表示基因表达量，获取 JcYABs 基因

表达数据用于 TBtools 热图分析。基因组织表达特 

异性以 Ti值加以量化，
1

1
(1 )

1 ( )

n ij
i j

ij j

a
T

n a max
 

  ， 

其中 aij 为 i 基因在 j 组织中的平均表达量，n 为用

于分析的组织数量，当某基因在各组织的表达量一致

时 Ti值为 0，若仅在某个组织中表达则 Ti值为 1[30]。

对于种子发育、激素或非生物胁迫处理下的基因表

达分析，分别以发育初期(S14)和未经处理(0 d)的样

本为对照，FPKM 比值(处理/对照)为变化倍数 FC，

并转化为 log2(FC)用于热图分析。 

1.6 植物材料与低温处理 
供试小桐子种子采收自云南省元谋县，经消毒

后置于浸湿的滤纸上浸种 18 h，转入 26 ℃、75%相

对湿度的人工气候箱中暗萌发 7 d，此后转移至营养

土中生长至两叶一心期[31]。选取健康均一的幼苗转

入 12 ℃低温锻炼并分别于 0 (对照)、6、12、24 和

48 h 后收获第 2 片(形态学顶端)真叶，经液氮速冻后

于–80 ℃保存，用于总 RNA 提取。每个处理设置 3

组生物学重复，每个重复取自 3 株独立幼苗。 

1.7 低温胁迫下的基因表达模式分析 
叶片组织总 RNA 的提取按照 RNAprep Pure 多
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糖多酚植物总 RNA 提取试剂盒(天根生化科技有限

公司, 北京)完成。选择高质量的 RNA 样品 1 μg, 经

PrimeScript RT reagent Kit with gDNA Eraser for Real 

Time 试剂盒反转录(宝日医, 大连)获得第一链 cDNA。

qRT-PCR 反应采用 TB Green® Premix Ex Taq™ II

试剂盒(宝日医, 大连)，每 10 μL 反应体系中包含

5 μL TB Green Premix Ex Taq II (2×)、上/下游引物

(10 µmol/L)各 0.4 μL、cDNA 模板稀释液 1 μL 和

ddH2O 3.2 μL。反应由 Roche LightCycler® 96 System

实时荧光定量 PCR 仪完成。反应程序为: 95 ℃预变

性 30 s；然后 95 ℃变性 10 s，57 ℃退火 10 s，72 ℃

延伸 10 s，共 45 个循环；最后 95 ℃ 5 s，60 ℃ 60 s, 

97 ℃ 15 s。以 2–△△CT 法计算相对表达量，以

JcActin7 基因(GenBank 登录号 XM_012230660.3)

作为内参。每组实验均设置 3 个技术重复、2~3 组

生物学重复, 以 SPSS 软件(v26.0)进行显著性分析

(ANOVA，单因素分析)，以 P<0.05 表示显著差异。 

1.8 转录组测序和可变剪接分析 
小桐子幼苗的第 2片真叶被用于RNA-seq测序

(Illumina HiSeq 4000 平台，NCBI 登录号: PRJNA66 

1688)，用 rMATS软件(v4.0.1)检测可变剪接事件[32]。

以 SnapGene 软件分析同一基因不同 mRNA 剪接体

的结构，根据 RNA-seq 预测的 AS 位点两端设计特

异性引物，经高保真酶(LA Taq, 宝日医, 大连)扩增

和测序验证后，以半定量 RT-PCR (Green Taq Mix, 诺

唯赞，南京)同时检测全长转录本和可变剪接体在低

温胁迫下的丰度变化。以 JcGAPDH 基因(GenBank

登录号XM_ 012230243.3)为内参对cDNA样本均一

化，以电泳条带的灰度分析评估转录变化。 

 

2 结果和分析 
 

2.1 YABBY 基因家族成员的鉴定 
综合利用本地 BLAST 和 hmmsearch 工具，首

先在小桐子全基因组中共查找到 12条候选YABBY

蛋白。经去除冗余序列、可变剪接体过滤和保守结

构域确认，最终鉴定出 7 个 YABBY 基因(JcYABs), 并

依据其在进化上与模式植物拟南芥中同源蛋白的亲

缘关系进行命名。从表 2 可见，JcYAB2B 是最小的成

员，仅由 162 个氨基酸残基组成，分子量为 18.32 kD, 

而最大的 JcINO 则包含 284 个氨基酸残基，分子量

为 32.18 kD。JcYABs 蛋白的等电点为 6.83~9.34，亚

细胞定位预测所有成员均定位于细胞核。 

2.2 JcYABs 的系统进化、蛋白基序及其基因结构分析 
选择模式植物拟南芥、玉米、水稻和葡萄的

YABBY 蛋白用于构建系统发育树(NJ 法)，结果表

(图 1)明，5 种植物的 41 个 YABBY 成员可分为 5

个亚家族，其中 YAB5 亚家族仅由双子叶植物来源

的 YABBY 蛋白构成。YAB5、INO、CRC 亚家族各

包含 1 个 JcYAB 成员，这与其他双子叶植物一致。

此外，JcYAB1、JcYAB3 同属 FIL/YAB3 亚家族, 而

YAB2 亚家族也包含 2 个成员 JcYAB2A、JcYAB2B，

 

表 1 本研究所用引物信息 

Table 1 Information of primers used in this study 

引物 Primer 序列 Sequence (5′~3′) 用途 Application 

JcYAB2A-qF GGCTGAAACTGGATGGGAATA 实时荧光定量 PCR 
qRT-PCR JcYAB2A-qR CAGAGGGTACCATTGATCTCATAG 

JcYAB2B-qF ATTGGGCACATCTCCCTCAC 

JcYAB2B-qR CATGCAGCCATTATTTAGTTCCT 

JcActin1_qF CTCCTCTCAACCCCAAAGCCAA 

JcActin1_qR CACCAGAATCCAGCACGATACCA 

JcYAB2A-F CCACTTCCACCCCAGTTTTG 全长扩增 
Full-length amplification JcYAB2A-R ACACACACACACACTCTCTCT 

JcYAB2B-F CCCCAACTCTGGAACTGTCAT 

JcYAB2B-R TAGGGCACCGAAAACAGTAAA 

JcYAB2A-semiF TCCATAGCCCAACTTCCTCT 半定量 
RT-PCR JcYAB2A-semiR CAGCCCAAAGTGAATGTGAG 

JcYAB2B-semiF TTCTGTATTAGTCTTTCCATCAC 

JcYAB2B-semiR AGGGCACCGAAAACAGTAAA 

JcGAPDH-semiF AATGAAGGACTGGAGAGGTGGAA 

JcGAPDH-semiR GTGGAGGGTGGAGGCAATGTGAG 
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但值得注意的是，大多数 JcYABs 与葡萄的同源蛋

白聚在同一支，而 JcYAB2B 似乎与单子叶植物的

同源蛋白有更近的系统发育关系。 

对小桐子与拟南芥的 YABBY 同源蛋白进行多

重序列比对，结果表明(图 2: A), 位于 N-端的锌指

结构域保守度相对较低，且各成员在二级结构组成

上也存在差异，主要的保守结构包括 3 个较小的 β-

片层，中间以 1 个短 α-螺旋间隔存在(ββαβ, 图 2: B, 

C)。位于 C-端约 40 个氨基酸残基构成的结构域存

在于所有成员中，具高的保守性，不仅包括潜在的

核定位信号(nuclear localization signal, NLS)，二级

结构预测也显示该区域存在 2 个高度保守、较长的 

 

 
图 1 小桐子 YABBY 家族成员的系统进化分析。Jc: 小桐子; Os: 水稻; At: 拟南芥; Zm: 玉米; Vv: 葡萄。下同 

Fig. 1 Phylogenetic analysis based on deduced amino acid sequences of YABBYs in 5 species. Jc: Jatropha curcas; Os: Oryza sativa; At: Arabidopsis thaliana; 

Zm: Zea mays; Vv: Vitis vinifera. The same below 

 

表 2 小桐子 YABBY 家族成员的理化性质和基因结构 

Table 2 Physical and chemical properties and gene structure of YABBYs in Jatropha curcas 

成员 
Member 

ID 

基因 Gene 蛋白 Protein 

连锁群 
Linkage 
group 

外显子数量 
Number of 

exon 

CDS 长度 
CDS length 

(bp) 

外显子长度 
Length 

of exons (bp) 

内含子长度 
Average length 
of intron (bp) 

氨基酸数量 
Number of amino 

acid 

分子量 
Molecular 

weight (kda)

等电点
pI 

JcYAB1 105643151 LG8 7 639  91 262 212 23.73 7.66 

JcYAB2A 105629384 LG2 6 582  97 762 193 21.32 7.66 

JcYAB2B 105635787 LG6 6 489  82 454 162 18.32 9.34 

JcYAB3 105645985 LG9 7 642  92 367 213 23.75 8.25 

JcYAB5 105639381  LG11 7 558  80 479 185 20.88 8.17 

JcINO 105644620 LG7 7 855 122 179 284 32.18 6.83 

JcCRC 105630571 LG8 7 540  77 229 179 19.79 9.27 



254 热带亚热带植物学报           第 31 卷 

 

α-螺旋元件(图 2: B, C)。 

从图 2: D 可见，在注释到的 15 个基序中，Motif 

1、Motif 3 (YABBY 结构域)及 Motif 2 (锌指域)存在

于所有 JcYAB 蛋白(含可变剪接体)中，且同一亚家

族成员的基序构成高度一致，如 Motif 6、Motif 10

和 Motif 11 为 CRC 亚家族所特有，而 INO 亚家族

的 2 个成员均含有特异性的 Motif 9 和 Motif 12。唯

一的例外是 JcYAB2B，在进化上属 YAB2 亚家族, 

但保守基序组成却与 YAB5 亚家族成员完全一致, 

并缺失了 JcYAB2A 与AtYAB2 共有的、紧邻YABBY

结构域的特征性小基序 Motif 14 (LKLDGNN/KK), 

这与我们的系统发育分析结果一致。 

基因结构分析表明, JcYABs 基因长度为 2 271 

(JcINO)~5 365 bp (JcYAB2A)，由 6~7 个内含子组成，

外显子平均长度为 91.60 bp，与拟南芥(92.63 bp)十

分接近。YABBY 结构域的编码区均位于第 3~6 个

外显子，尤其外显子 4 和 5 在所有成员中的长度完

全一致，分别为 49、76 bp。JcCRC 的 3 个可变剪

接转录本(JcCRC.2~JcCRC.4)在外显子 3 的 5′端存

在 6~33 nt 的缺失，而 JcINO.2 仅在外显子 5 的 5′

端缺失 3 nt，但这均不影响编码蛋白的保守基序组

成(图 2: D)。另一方面，JcYABs 基因内含子长度差

异极大，其中内含子 4 的相对最小(84~179 bp)，而

位于N-端锌指结构域编码区间隔的内含子1长度差

异最大(118~2 448 bp)，暗示内含子对 JcYABs 家族

进化和成员功能分化的潜在意义。 

2.3 JcYABs 的染色体定位、共线性和选择压力分析 
根据Wu等[27]公布的小桐子高密度基因连锁图谱, 

7个JcYABs基因定位至11个连锁群(linkage group, LG)

中的 6 个(表 2)，呈明显的不均匀分布，其中 JcYAB1

和 JcCRC 均定位于 LG8，而其余基因分别定位于

LG2、LG6、LG7、LG9 和 LG11。MCScanX 共线

 

 
图 2 小桐子与拟南芥 YABBY 蛋白的序列比对(A)、保守度(B)、保守结构域的二级结构预测(C)和基因结构(D, 红色方框示不同转录本的差异)  

Fig. 2 Multiple sequence alignment (A), conservation logos (B), secondary structure prediction of conservative domains (C) of YABBY proteins from Jatropha 

curcas and Arabidopsis thaliana and YABBY gene structure (D, Red box showing the differences among transcript variants). 
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性分析表明，小桐子 YABBY 基因家族中不存在串联

复制事件，JcINO、JcCRC 和 JcYAB5 属散在复制, 其

余 4 个均来自片段复制或全基因组复制(segmental 

duplication/WGD)，其中 JcYAB3/JcYAB1和 JcYAB2A/ 

JcYAB2B 为共线性基因对(图 3: A)。基于 OrthoFinder

的同源性分析也证实 JcYAB3/JcYAB1 和 JcYAB2A/ 

JcYAB2B 分别为来自 FIL/YAB3 和 YAB2 正交群的

2 个旁系同源基因对，其 Ka/Ks 分别为 0.17、0.22 (均

远小于 1，表 3)，表明这 2 个亚家族在进化中受到

强烈的纯净选择。 

 

表 3 小桐子 YABBY 家族同源基因对的 Ka/Ks  

Table 3 Ka/Ks of JcYAB paralogs 

基因 1 
Gene 1 

基因 2 
Gene 2 

连锁群 
Linkage group 

非同义替换率 (Ka) 
Non-synonymous substitution rate 

同义替换率 (Ks) 
Synonymous substitution rate 

Ka/Ks 
进化选择 

Evolutionary selection

JcYAB2A JcYAB2B LG2/LG6 0.348 9 1.618 1 0.215 6 纯化 Purifying 

JcYAB3 JcYAB1 LG8/LG9 0.149 2 0.902 6 0.165 3 纯化 Purifying 

 

 
图 3 JcYABs 基因的染色体定位和启动子顺式作用元件。A: 染色体定位，2 个共线性基因对以红色虚线相连; B: 拟南芥、葡萄的 YABBY 同源基因的

5′ UTR 结构; C: 顺式作用元件。 

Fig. 3 Chromosomal distribution and cis-elements in promoter of JcYABs. A: Chromosomal distribution; B: Structure of 5′ UTR of YABBY homologs in 

Arabidopsis thaliana and Vitis vinifera; C: cis-Elements. 
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2.4 JcYABs 基因启动子顺式作用元件分析 
首先从 NCBI 基因组数据库获取拟南芥、葡萄的

YABBY同源基因的基因组DNA和全长mRNA序列, 

其 5′ UTR 均无内含子(图 3: B)，基于此对 JcYABs 基

因潜在启动子区域(起始密码子上游 2.0 kb)的顺式

作用元件进行查找, 其顺式作用元件可归为 4类(图

3: C)，其中光响应元件的丰度最高且分布于全部

JcYABs基因的启动子区域(8~21个)，其次是激素(包

括脱落酸、水杨酸、赤霉素和生长素)和防御胁迫响

应元件。值得注意的是，HD-Zip 1 和 GCN4 Motif

分别作为参与叶肉细胞或内皮细胞分化的重要调

控元件，仅存在于 2 个“生殖型”YABBY 基因 JcCRC

和 JcINO 的启动子中。JcCRC 含较多的激素响应元

件，包括 2 个 TCA-element (水杨酸响应)、2 个 P-box 

(赤霉素响应)、1 个 TGA-element (生长素响应)和 1

个 ABRE (脱落酸响应)，暗示其在小桐子生长发育

调控中的潜在功能。典型的防御胁迫响应元件，如

低温响应元件 LTR (low-temperature responseveness)、

干旱诱导元件 MBS (MYB binding site involved in 

drought-inducibility)则主要存在于 JcYAB2A、JcYAB2B

和 JcYAB5，表明这些“营养型” YABBY 基因可能是

小桐子非生物胁迫响应中的重要调节因子。 

2.5 JcYABs 的表达模式 
基因的表达模式是功能预测的重要参考，从图

4: A 可见，JcCRC 和 JcINO 分别仅在花器官(花序、

花芽)和幼叶中表达，具明显的组织表达特异性(Ti

值分别为 0.96、0.93)。其余 JcYABs 的组织表达特

异性则较低(Ti 值 0.41~0.62)，几乎在所有的组织器

官中均可表达，其中 JcYAB2A 和 JcYAB5 在至少 3

种组织(如茎尖、幼叶、花芽)中具有远高于其他成

员的转录丰度，可能是参与营养器官形成与发育的

重要成员。这些差异化的表达模式暗示 JcYABs 基

因在小桐子生长发育过程中的功能多样性。 

图 4: B 为 JcYABs 在小桐子种子发育阶段(14~ 

 

 
图 4 JcYABs 基因的表达模式(公开的 RNA-seq 数据)。A: 组织器官; Sd: 种子; SA: 茎尖; YL: 幼叶; In: 花序; FB: 花芽; St: 茎; Rt: 根; B: 种子发育阶

段(授粉后 14~45 d); C: 激素处理; GA: 赤霉素; BA: 6-苄基腺嘌呤; CTK: 细胞分裂素; p2, p4, p22: CTK 分别处理 2、4、22 h; D, E: 干旱胁迫; F: 高盐胁迫。 

Fig. 4 Expression patterns of JcYABs genes revealed by public RNA-seq datasets. A: Tissue and organ; Sd: Seed; SA: Stem apical; YL: Young leaf; In: Inflo- 

rescence; FB: Flower bud; St: Stem; Rt: Root; B: Seed development (14-45 d after pollination); C: Phytohormone treatment; GA: Gibberellin; BA: 6- 

Benzyladenine; CTK: Cytokinin 6-benzyladenine; p2, p4, p22: CTK treatment for 2, 4, 22 h, respectively; D, E: Drought stress; F: Salinity stress. 
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45 DPA)的表达模式变化，JcYAB1 在整个阶段维持

相对稳定的表达，而 JcCRC 和 JcINO 多数时候几

乎不表达，其剧烈的表达上调主要归因于二者极低

的本底表达。JcYAB2B 在关键的胚乳干物质积累期

(29~41 DPA)强烈诱导，在 35 DPA 时可达发育初期

(14 DPA)的 20.1 倍。与此相反，JcYAB5 和 JcYAB2A

的转录水平则分别在 29和 35 DPA后持续下降至对

照(14 DPA)的 7.7%、8.4%，而 JcYAB3 的转录水平

则随种子发育持续下降，到 41 DPA 后几乎检测不

到，我们推测 JcYAB2B 和 JcYAB3 可能分别是小桐

子种子发育的正调节和负调节因子。 

2.6 植物激素与非生物胁迫下的表达模式 
顺式作用元件分析表明，JcYABs 基因对植物激

素和非生物胁迫存在差异性的转录响应。对小桐子

腋芽(茎部节间)的转录组数据分析可知，仅 JcCRC 的

转录受到赤霉素GA3或6-BA的显著影响但效应相反,

显示2种激素调节JcCRC表达的拮抗性作用(图4: C)。

另一方面，细胞分裂素对 JcYABs 家族的转录抑制效

应在花序分生组织中普遍存在。经 1 mmol/L 6-BA

处理后，除 JcYAB2A 持续下调外，其余 JcYABs 在

处理 2 h后明显下调(-16.88~-2.63倍)并持续至处理

后 4 h (p4)，至处理后 22 h，此抑制效应基本消失甚

至在个别成员转为诱导表达，如 JcYAB1 (2.02 倍)和

JcYAB5 (4.19 倍)，这暗示 JcYABs 可能作为小桐子

茎部分支和成花诱导的负调节因子起作用。 

从图 4: D, F 可见，JcYABs 对短期干旱(1~7 d)

的响应模式与高盐胁迫(100 mmol/L NaCl，2 h~7 d)

类似，根系和叶片组织中的 JcYAB1、JcYAB2B 和

JcYAB5 均无显著响应。2 种胁迫分别抑制 JcYAB2A

和 JcYAB3在叶片中的转录，而2个“生殖型”YABBY

成员 JcCRC 和 JcINO 的抑制表达主要发生在根系(约

为对照的 5%)。另一方面，长期干旱胁迫下 JcYAB2A、

JcYAB3 和 JcINO 在根系和叶片中呈相反的响应模

式, 但显著的胁迫诱导表达效应仅出现在极个别根

系样品中(图 4: E)。 

2.7 JcYABs 在低温胁迫下的转录和可变剪接变化模式 
小桐子是典型的冷敏植物，低温是限制其生长

发育、地理分布和种子产量的主要环境因子。对经

12 ℃处理的叶片进行 qRT-PCR 分析(图 5), JcYAB1、

JcYAB2A、JcYAB3 和 JcYAB5 均不同程度地受到低

温的诱导，其中 JcYAB2A 的诱导效应最为明显且持

续至48 h, 达对照的2.25倍。相反, JcINO和 JcYAB2B

则在低温处理 24 h 内持续下调，分别下降至对照的

15.91%、50.21%，之后有不同程度的恢复。此外, 虽同

为共线性同源基因对，JcYAB2A/JcYAB2B 和 JcYAB1/ 

JcYAB3 表达量的皮尔逊相关系数却分别为-0.44 和

0.77，这表明 JcYABs 家族的不同成员在小桐子的低

温响应中存在一定的功能分化。 

综合 Hi-seq 高通量转录组测序和半定量 RT-PCR

分析，初步揭示 JcYABs 基因在低温处理小桐子叶

片中的可变剪接(AS)变化模式，结果表明 JcYAB2A

和 JcYAB2B 均可通过可变剪接产生 1 条新的转录本 

 

 
图 5 JcYABs 基因在 12 ℃低温胁迫下的表达模式(qRT-PCR) 

Fig. 5 Expression patterns of JcYABs in leaves under cold stress (12 ℃)  
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(图 6: A, B)。根据二者在 NCBI 数据库已有的注释信

息，我们将新 AS 型转录本分别命名为 JcYAB2A.2、

JcYAB2B.2。对新转录本及其编码区的结构分析可知, 

JcYAB2A.2 属“第 1 个外显子可变剪接(alternative first 

exon, AFE)”类型，其推测的蛋白产物与 JcYAB2A.1 相

比缺失 N-末端的第 1~30 个氨基酸，从而引起 motif 2

和C2C2锌指域的部分缺失(图6: C, 图2: D)。JcYAB2B.2

则为“外显子跳跃(exon skipping, ES)”型可变剪接事

件，原转录本的第 5 外显子缺失引起编码序列中第

123位Lys突变为Asn及之后的移码突变，造成motif 1

和 YABBY 结构域的大段缺失(图 6: C, 图 2: D)。2

个新转录本均随着低温处理时间的延长在小桐子

叶片中显著积累，且在 24 h 时相对丰度达到最高, 随

后有所下降，且低温对 JcYAB2B.2 的转录诱导更为明

显(图 6: D)，这暗示低温胁迫可能通过 JcYABs 不同剪

接体间的相对丰度变化调节小桐子的低温抗性。 

2.8 JcYABs 蛋白的互作网络预测分析 
蛋白互作对转录因子的活性调节及作用机制

十分重要，基于 STRING 数据库中的互作关系预测

了 JcYABs 蛋白的互作网络(图 7)，转录因子 ANT、

KANADI 似乎是小桐子 YABBY 蛋白互作的中心, 

暗示他们可能通过形成大的转录因子复合体共同调

控下游基因的表达。一个与 MAPK 途径密切相关的

LRR 型受体 ERECTA 可与 JcINO、JcCRC 和 JcYAB 

 

 
图 6 JcYABs 基因可变剪接体的鉴定和低温响应。A: 可变剪接事件引起 JcYAB2A 转录本和推定的蛋白序列变化; B: 可变剪接事件引起 JcYAB2B 转录

本和推定的蛋白序列变化; C: 可变剪接事件对编码蛋白保守结构域的影响; D: JcYAB2A/2B 本底与新可变剪接转录本在低温下的积累模式；*和红色

虚线框均表示不同转录本和蛋白产物的差异。 

Fig. 6 Confirmation and cold-responsive accumulation of alternative spliced isoforms of JcYABs. A: Changes in transcripts and deduced proteins between 

alternative spliced isoforms of JcYAB2A; B: Changes in transcripts and deduced proteins between alternative spliced isoforms of JcYAB2B; C: Effect of 

alternative splicing events on conservative domains of JcYAB2A/2B; D: Accumulation of primary and alternative spliced transcripts of JcYAB2A/2B under 

cold stress; Both * and red dashed boxes indicate the differences between different transcripts and protein isoforms. 
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图 7 JcYABs 蛋白互作网络预测 

Fig. 7 Prediction of protein-protein interaction networks of JcYABs proteins 

 

JcYAB1 发生互作，而磷酸化修饰位点预测分析也表

明这 3 个 JcYAB 蛋白均含有至少 5 个 MAPK 潜在作

用位点。此外，6 个生长素相关蛋白(如 SAUR20、

ARG7)仅与 JcYAB5 存在互作，而 JcYAB2B 的互作

调节相对独立于其他成员，表明该成员在作用机制

上也存在特异性。这可为深入探索小桐子 YABBY

家族转录因子的分子功能提供新的思路。 

 

3 结论和讨论 
 
YABBY 基因编码一组植物特异性转录因子，主

要参与叶片、茎和花器官的分化与发育，目前其功

能研究已在拟南芥、番茄、水稻等植物中广泛开展，

但在能源植物小桐子中还未见报道。本研究在小桐

子基因组中鉴定出 7 个 JcYAB 基因，在 5 个亚家族

中的成员分布与拟南芥基本一致。同一亚家族的

JcYABs 成员具有相似的结构特征，包括 2 个保守

结构域(锌指域、YABBY 结构域)的氨基酸组成、蛋

白基序排列、基因结构、外显子数量乃至部分外显

子长度都是高度保守的。已有研究表明 C-X2-C-X9- 

P-X11-C-X2-C 基序是形成 C2C2 型锌指结构域的核

心元件，在小桐子和棉花的YABBY 蛋白中均存在[17]。

此外 JcYAB蛋白的YABBY结构域在序列保守度高

于 N-端的锌指域，含有 2 个位置上相邻、较长的 α-

螺旋结构，这与 Siegfried 等[33]的报道一致。这表明

同一亚家族的成员可能来自一个共同的祖先并具

有保守的生物学功能。 

基因复制是基因家族扩张的主要推动力，其中片

段复制、串联复制和转座事件被认为是植物主要的进

化模式[34]。基因共线性分析表明小桐子的 FIL/YAB3

和YAB2亚家族似乎保留了基因复制产生的旁系同源

基因，JcYAB2A/JcYAB2B 基因对较高的 Ks 值(1.62)显

示其复制与分化时间远早于 JcYAB3/JcYAB1[35], 可能

来自于小桐子基因组经历的古老的全基因复制事件

(同源基因对 Ks=1.56)[27]，结合二者在蛋白基序组成

上的差异，我们推测 JcYAB2 亚家族成员在进化中经

历了更为明显的功能分化。此外，系统发育分析表明

FIL/YAB3和YAB2具有明显高于其余亚家族的基因数

量，主要归因于单子叶植物玉米和水稻中的亚家族扩

张[36]。YAB5 亚家族仅包含双子叶植物来源的YABBY

成员，这与之前的报道[3,17]一致, 而该亚家族是在单子

叶植物进化过程中发生丢失还是在单子叶、双子叶植
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物分化后才出现的，还有待进一步研究。 

小桐子是一种生产种子油的重要能源植物，种

子产量是其产业发展的重要保障，其种子发育阶段

的转录分析可为胚胎发生、种子成熟与品质评价提

供重要信息。施用外源性植物生长调节剂(如 6-BA)

增加雌花和/或两性花的数量是提升小桐子种子产

量的可选措施[37]。本研究表明 6-BA 对 JcYAB 家族

的转录抑制效应在花序分生组织中普遍存在，推测

JcYABs 可能作为负调节因子参与花器官发育、两

性花诱导和雌雄花比例控制[38]。已有研究表明发育

后期(授粉 29 d 后)是小桐子种子贮存物质(三酰甘油

为主)合成与积累的关键时期[39]，尽管本研究中近一

半 YABBY 基因的转录(JcYAB2A、JcYAB3 和 JcYAB5)

随种子发育持续下降，但 JcYAB2B 却在发育后期显

著上调，可能是通过转录调控网络调节胚胎发生和

代谢转换的重要环节。 

对开花植物而言，种子是来自胚珠的最重要的

生殖器官，Kelley 等[40]指出 KANADI (KAN)和 YABBY

基因家族是拟南芥胚珠珠被发育和远轴细胞命运

决定的核心调节因子。尽管目前尚无直接证据证实

KAN与YABBY家族的协同功能源自蛋白的直接互

作[41]，但 KAN 家族编码含 GRAP 结构域的 MYB

转录因子，对拟南芥突变株(kan1/kan2)的功能研究

表明，其不同成员间(KAN1~KAN4)存在功能冗余, 

可能是 YABBY 基因的上游转录抑制因子[42]。Stahle

等[43]以酵母双杂交证实 AtFIL、AtYAB3 和 AtYAB5

均可与 LEUNIG (LUG)发生互作，后者编码 1 个富

含 WD 重复的转录抑制因子，可通过抑制花同源异型

基因 AGAMOUS (AG)的转录参与花器官的发育[44]。

本研究的蛋白互作预测分析表明 KAN 可能是小桐子

YABBY 蛋白互作的中心，KAN4 与 JcINO、JcYAB1

和 JcYAB3 均可能发生直接互作，而 LUG 则特异性

地与 JcYAB1和 JcCRC存在互作，显示这3个 JcYAB

成员在小桐子生殖发育中的潜在功能。 

除在植物形态发生和器官发育的保守功能外,

近年对棉花、葡萄等植物的研究均证实 YABBY 家

族成员具有显著胁迫响应特异性，Peng 等[45]指出 3

个 YABBY 基因的转录受 4 ℃低温诱导，并可与生

长素或其他激素的互作参与构树(Broussonetia papy- 

rifera)在低温下的生长发育调节。本研究表明小桐

子 YABBY 基因在干旱和高盐胁迫下多为下调表达，

却不同程度受低温诱导，尤以 JcYAB2A 的诱导效应

最为明显，而其旁系同源基因 JcYAB2B 则呈现低温下

的转录抑制，这在菠萝(Ananas comosus)的 AcYABBY

家族中同样存在[46]。此外，蛋白互作预测显示虽同

为 YAB2 亚家族成员但仅 JcYAB2A 可与转录因子

KAN2 互作，这与我们对该亚家族成员的功能分化

预测相符，未来可借助酵母双杂交、双荧光素酶等

系统进一步验证 YABBY 转录因子形成转录抑制复

合物调节下游靶基因的分子机制。 

可变剪接是增加真核生物转录组和蛋白组多

样性的重要转录后基因表达调控机制[47]，尽管有关

YABBY 基因可变剪接的研究还未见报道，但本研究

综合 RNA-seq 查找和 qRT-PCR 验证，表明 JcYAB2A

和 JcYAB2B 均可产生 1 条新的、受低温显著诱导积

累的可变剪接转录本。低温对 JcYAB2B.2 的转录诱

导更为明显，与该基因在低温胁迫下的转录抑制正

相反，这与 Li 等[48]对茶树(Camellia sinensis)低温适

应下可变剪接的研究结果一致。我们推测 JcYABs 可

能存在全长和剪接体的功能互补或功能竞争，维持功

能型和非功能型转录本间的稳态和平衡[21,49], 调节

小桐子的低温抗性。然而，此类“截短的”翻译产物

是否产生且活性如何，或转录本是否在翻译初期即

被无义介导的 mRNA 降解(nonsense-mediated mRNA 

decay, NMD)机制清除，还有待深入探索。 

综上所述，尽管 YABBYs 被报道能够参与植物

的多种生长发育和胁迫响应过程，但有关其在植物

低温胁迫响应中的功能目前仍知之甚少。本研究在

能源植物小桐子基因组中鉴定出分属 5 个亚家族的

7 个 YABBY 基因，在基因结构、蛋白组成、进化分析

等生物学分析的基础上，通过转录响应、可变剪接

模式和蛋白互作预测，揭示了不同成员在生长发育

和胁迫响应等方面的潜在功能差异，并初步明确了

YAB2 亚家族的 2 个成员 JcYAB2A 和 JcYAB2B 的

明显功能分化，为今后 YABBY 基因的功能解析和小

桐子抗逆性基因资源的挖掘利用提供参考信息。 
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