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摘要：LBD 基因家族是植物所特有的一类转录因子，在植物生长发育过程中起到非常重要的作用。本研究利用生物信息

学方法，从萝卜基因组中鉴定出分布于 9 条染色体上的 59 个 LBD 基因。该家族成员结构比较简单，内含子数均不超过 3 个。

萝卜 LBD 基因可分为两大类，分别包含 50 个和 9 个成员。它们在染色体上的分布不均匀，1 号染色体上基因数目最多，有 18
个，而 7 号和 8 号染色体分别仅有 1 个 LBD 基因。对它们在不同组织和发育时期的表达模式研究发现，该基因家族具有一定

的时空表达特异性，预测其参与萝卜不同的发育过程。本研究为萝卜 LBD 基因家族的功能分析奠定了基础。
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Abstract：LBD gene family is a plant-specific transcription factors and plays very important role in plant 
development.In this study，59 LBD genes were identified using bioinformatic approach and they were found on 9 
chromosomes of radish genome.The radish LBD genes have simple genomic organization with the intron numbers 
being less than 3.These LBD genes could be classified into 2 classes according to the phylogeny relationship，
including 50 and 9 members，respectively.The number of radish LBDs on chromosomes was different.For 
instance，eighteen members were found on chromosome 1，while only one member was found on chromosome 7 
and 8.The expression patterns of radish LBD genes in different tissues and development stages showed spatial and 
temporal differences，implying the functional specificity.Thus，these results will become helpful for the functional 
characterization of the LBD genes family.
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LBD（Lateral organ boundaries domain） 基 因 
家族是植物所特有的一类转录因子，最先在拟南

芥中被报道［1］，参与调控植物侧生器官发育、激

素积累、花青素和氮素代谢等［2-3］。LBD 蛋白依

据 N 端保守结构域的不同可分为两类：I 类同时

含有一个类似锌指的保守结构域 CX2CX6CX3C
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和 一 个 亮 氨 酸 拉 链 类 似 基 序 LX6LX3LX6L，
而 II 类仅含 CX2CX6CX3C 结构域。研究认为，

CX2CX6CX3C 基序在与 DNA 结合的过程中发挥

作用，而 LX6LX3LX6L 基序可能参与蛋白质的互

作［1，4］，LBD 与 bHLH 蛋白的互作会降低 LBD 蛋

白与 DNA 的亲和力。

目前，在模式植物拟南芥中已有多个 LBD 家

族基因的功能获得了解析。AtLOB（AtASL4）在侧

生组织近轴端基部特异性表达，参与叶片早期发

育的调控［1］。AtLBD6（AtAS2）不仅能通过抑制近

轴区域的细胞增殖，使叶片的近 - 远轴面对称发育

形成平展叶，还可与 AS1 和 JAG 协同约束花器官

中边界细胞的分化，调控花发育进程［5-6］。LBD10
在拟南芥花粉发育过程中起重要作用［7］。LBD15
调控 WUSCHEL（WUS）的表达和顶端分生组织

细 胞 分 化［8］。AtLBD16、AtLBD18 和 AtLBD29 参

与调控侧根发育，也是植株再生过程中愈伤组织

形 成 的 重 要 调 控 因 子［9-11］。AtLBD20 参 与 COI
依赖性的茉莉酮酸酯（JA）介导的植物抗病响 
应［12］。AtLBD27 在拟南芥小孢子发生、花粉发育

和细胞的不对称分裂过程中发挥重要作用［13-14］。

AtLBD30 调控胚胎发生和器官发育［15］。AtLBD36
参与叶的形态建成及花瓣发育［14，16］。AtLBD37、
AtLBD38 和 AtLBD39 参与植物花青素的生物合

成与氮素代谢［17］。其他植物中，也有 LBD 家族

基因功能研究的报道。苹果 MdLBD13 抑制花

青素合成和氮素吸收［18］。水稻 OsIG1 参与水稻

花器官数目和雌配子的发育［19］；OsLBD12-1 通

过抑制 AGO10 的表达负向调控顶端分生组织的

大小［20］；OsCrl1 调控不定根发生［21］；OsLBD3-7
可 以 通 过 调 节 泡 状 细 胞，影 响 叶 片 卷 曲［22］； 
过表达 OsLBD37 和 OsLBD38 延迟水稻抽穗时间，提

高产量［23］。玉米 ZmIG1 调控雌配子发育和叶片轴

向分化［19，23-25］。尽管近年来 LBD 基因的功能研究已

有了重要进展，但仍有大部分基因的功能是未知的。

随着测序技术的发展和测序价格的降低，多个

物种已完成了全基因组测序，为 LBD 基因家族在

全基因组水平的鉴定和功能研究奠定了基础。拟南

芥、水稻、玉米、杨树、番茄、辣椒、烟草、葡萄中分别发

现 43、35、44、57、46、56、45、98 个 LBD 蛋白［3，26-32］，

但萝卜 LBD 基因家族的全基因组鉴定尚未见有研

究报道。萝卜是我国重要的蔬菜作物，基因组序列

也已公布［33］。萝卜基因组水平 LBD 基因家族的鉴

定、结构与表达分析，将为进一步研究该家族成员的

生物学功能奠定基础。

1　材料与方法

1.1　萝卜 LBD 家族成员的鉴定

白萝卜 36-2 的全基因组测序由本课题组完 
成［33］。将蛋白序列构建本地 BLAST 数据库，以

Pfam 数 据 库（http：//pfam.xfam.org）中 LBD 结 构

域（DUF260，PF03195）为模型，利用 Perl 程序筛

选含有该结构域的蛋白序列；同时以下载自 TAIR
（http：//arabidopsis.org/）的拟南芥 LBD 蛋白序列执

行本地 BLAST 搜索。合并以上结果，经删除冗余

序 列，SMART 网 站（http：//smart.embl-heidelberg.
de/）确认 LBD 结构域（CX2CX6CX3C）的有无，

最终获得萝卜 LBD 基因家族序列。利用 ExPASy
（http：//web.expasy.org/protparam/）在线软件对萝

卜 LBD 蛋白的分子量和等电点进行预测。以萝卜

LBD 基因比对 TAIR 数据库，获取同源性最高的拟

南芥 LBD 序列信息。

1.2　系统发育树构建及保守结构域分析

利用 Clustal W 对萝卜 LBD 蛋白序列进行多序

列比对，Mega 6.0 的邻接法（NJ，Neighbor-Joining）
构建系统发育树，Bootstrap 设置为 1000 次。利用

DNAMAN 软件进行保守域序列比对分析。

1.3　基因结构及染色体定位分析

使 用 perl 程 序 解 析 萝 卜 基 因 组 信 息 文 件

（assembly gff3 file），确定 LBD 基因的染色体位置和

结构信息，使用 MapInspect 软件进行染色体定位作

图；GSDS（http：//gsds.cbi.pku.edu.cn/）在线工具进

行基因外显子 - 内含子作图［34］。

1.4　萝卜 LBD 基因的组织表达模式分析

白皮白肉萝卜 36-2 的 5 个不同发育时期（芽

期、破肚期、肉质根膨大前期、膨大盛期和成熟期），

绿皮红肉萝卜心里美 2 个发育时期（膨大前期、成

熟期）的肉质根、白萝卜 36-2 的 5 个不同组织（薹、

愈伤组织、花、叶和角果）的转录组数据由本实验室

前期测序完成。LBD 成员基因表达量（FPKM）经

log2 均一化处理，利用 HemI 1.0 软件进行转录组数

据表达热图的绘制［35］。

2　结果与分析

2.1　萝卜 LBD 家族成员鉴定

利用生物信息学方法，从白萝卜 36-2 基因组

中鉴定出 59 个 LBD 转录因子家族成员（表 1），
均含有 LOB 特征结构域（CX2CX6CX3C）。最长
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（Rsa10028771）和最短（Rsa10042683）的萝卜 LBD
蛋白分别包含 327 和 117 个氨基酸残基。萝卜

LBD 蛋白分子量为 13.062~36.866 kD，预测的等电

点介于 4.61~9.76 之间（表 1）。

表 1　萝卜中 LBD 转录因子家族信息
Table 1　Information of LBD transcription factor gene family in radish

拟南芥基因

Arabidopsis gene
萝卜基因组

登录号

Gene accession No. of 
radish

长度（bp）
Length of CDS

大小（aa）
Size

分子量（kD）

Molecular weight
等电点

Isoelectric point登录号

Accession No.
名称

Gene name

AT1G07900 LBD1 Rsa10038080 492 163 18.123 8.92

AT1G06280 LBD2 Rsa10041377 199 22.610 9.68

Rsa10019942 204 23.137 9.76

AT1G16530 LBD3，ASL9 — — — — —

AT1G31320 LBD4 Rsa10029922 528 175 19.006 8.23

AT1G36000 LBD5 — — — — —

AT1G65620 LBD6，AS2 Rsa10015759 939 312 34.769 9.30

AT1G72980 LBD7 Rsa10030514 603 200 22.581 8.75

AT2G19510 LBD8 — —

AT2G19820 LBD9 — —

AT2G23660 LBD10 Rsa10002690 939 312 34.902 4.84

AT2G28500 LBD11 Rsa10020252 720 239 26.105 5.15

Rsa10028614 714 237 25.849 5.12

Rsa10037453 741 246 27.527 4.61

AT2G30130 LBD12，ASL5，PCK1 Rsa10032348 576 191 21.141 6.70

Rsa10007275 579 192 21.349 6.38

Rsa10016508 588 195 21.725 6.30

AT2G30340 LBD13 Rsa10007291 816 271 29.507 9.13

Rsa10016519 804 267 28.841 9.35

AT2G31310 LBD14 Rsa10038455 552 183 20.488 5.52

Rsa10016617 552 183 20.684 5.64

AT2G40470 LBD15，ASL11 Rsa10006762 690 229 25.159 8.77

Rsa10039100 618 205 22.118 8.56

AT2G42430 LBD16，ASL18 Rsa10011283 750 249 26.958 8.42

Rsa10039206 747 248 26.730 8.20

Rsa10041545 849 282 30.717 8.33

Rsa10025998 849 282 30.717 8.33

Rsa10010874 849 282 30.717 8.33

AT2G42440 LOB1 Rsa10011284 654 217 24.900 6.14

AT2G45420 LBD18 Rsa10039411 663 220 22.324 9.02

Rsa10006216 693 230 23.662 8.52

AT2G45410 LBD19 Rsa10039410 564 187 20.591 7.18

Rsa10006218 630 209 23.555 8.17
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拟南芥基因

Arabidopsis gene
萝卜基因组

登录号

Gene accession No. of 
radish

长度（bp）
Length of CDS

大小（aa）
Size

分子量（kD）

Molecular weight
等电点

Isoelectric point登录号

Accession No.
名称

Gene name

AT3G03760 LBD20 Rsa10014633 831 276 29.113 7.90

Rsa10043138 831 276 29.370 8.37

AT3G11090 LBD21 Rsa10011124 549 182 19.691 7.15

AT3G13850 LBD22 Rsa10013083 789 262 29.865 5.89

Rsa10034772 795 264 30.061 5.48

AT3G26620 LBD23 Rsa10015492 375 124 13.923 9.34

Rsa10042683 354 117 13.062 9.21

AT3G26660 LBD24 — —

AT3G27650 LBD25 Rsa10007511 408 135 14.956 8.27

Rsa10024643 408 135 15.053 7.80

Rsa10027170 408 135 14.948 8.92

AT3G27940 LBD26 — —

AT3G47870 LBD27，SCP Rsa10007737 975 324 36.866 5.35

Rsa10007636 519 172 19.680 9.11

AT3G50510 LBD28 — —

AT3G58190 LBD29，ASL16 Rsa10024185 678 225 24.696 6.42

Rsa10001996 660 219 24.065 6.42

AT4G00220 LBD30，JLO Rsa10025702 684 227 23.994 7.20

AT4G00210 LBD31 Rsa10025703 681 226 24.681 6.18

AT4G22700 LBD32 — —

AT5G06080 LBD33 Rsa10020905 567 188 21.200 6.18

AT5G15060 LOB2 — —

AT5G35900 LBD35 — —

AT5G66870 LBD36，ASL1 Rsa10028771 984 327 36.370 6.67

Rsa10016071 969 322 35.500 6.64

AT5G67420 LBD37，ASL39 Rsa10022199 750 249 27.245 9.26

Rsa10028818 768 255 27.691 8.42

Rsa10016090 729 242 26.157 8.48

AT3G49940 LBD38 Rsa10032870 750 249 27.288 8.37

Rsa10017986 726 241 26.501 8.48

AT4G37540 LBD39 Rsa10026355 741 246 26.873 8.81

AT1G67100 LBD40 Rsa10008383 453 150 16.616 9.13

AT3G02550 LBD41 Rsa10014698 816 271 28.956 8.41

Rsa10043173 591 196 20.733 9.61

AT1G68510 LBD42 — —

AT5G63090 LOB3 Rsa10042107 555 184 20.160 8.55

Rsa10022307 549 182 20.045 8.87

表 1（续）
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以 萝 卜 的 LBD 候 选 基 因 蛋 白 序 列 比 对

TAIR 数据库，获得了在拟南芥中的同源性最高

基 因（表 1）。 其 中，LBD3，ASL9（AT1G16530）、
LBD5（AT1G36000）、LBD8（AT2G19510）、LBD9

（AT2G19820）、LBD24（AT3G26660）、LBD26
（AT3G27940）、LBD28（AT3G50510）、LBD32
（AT4G22700）、LOB2（AT5G15060）、LBD35
（AT5G35900）、LBD42（AT1G68510）共 11 个拟南

芥 LBD 家族基因在萝卜基因组中未鉴定到其同源

基因。在萝卜基因组中，有 12 个 LBD 基因仅存在

1 个拷贝，15 个 LBD 基因存在 2 个拷贝，4 个 LBD
基因存在 3 个拷贝，而拟南芥 LBD16、ASL18 基因

在萝卜基因组中的同源基因的拷贝数达 5 个，发生

了明显的基因扩张。

2.2　萝卜 LBD 家族基因结构及系统进化分析

为了解萝卜 LBD 基因的系统进化关系，利用其

蛋白全长构建系统进化树（图 1）。结果显示，59 个

萝卜 LBD 基因可分成 I、II 两类，分别含有 50 个和

图 1　萝卜 LBD 基因家族进化树及基因结构
Fig.1　The phylogenetic tree and exon distribution of LBD family in radish
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9 个基因；同一 LBD 基因的不同拷贝聚在一起。对

家族成员的基因结构分析显示，萝卜 LBD 基因结构

相对简单，内含子数均在 3 个以内，其中 15 个基因

不含内含子，36 个基因含有 1 个内含子，7 个基因

含有 2 个内含子，仅 1 个基因含有 3 个内含子。进

一步分析发现，萝卜 LBD 基因 II 类均仅含 1 个内含

子，I 类中聚类关系较近的基因具有相似的外显子 -

内含子结构（图 1）。为进一步分析萝卜 LBD 基因

家族成员与拟南芥同源基因的进化关系，构建了萝

卜与拟南芥 LBD 基因的系统进化树（图 2）。根据

进化树聚类结果，可将萝卜 LBD 基因 I 类细分为 4
个亚类：Ia、Ib、Ic 和 Id，分别包含 14、10、19 和 7 个

LBD 家族成员。

图 2　萝卜与拟南芥 LBD 转录因子的系统进化树
Fig.2　The unrooted phylogenetic tree of LBD transcription factors in radish and Arabidopsis

2.3　萝卜 LBD 基因家族染色体定位分析

根据基因位置信息将鉴定出的 59 个 LBD 基因

定位在萝卜的 9 条染色体上（图 3）。它们在染色体

上不均匀分布，其中 1 号染色体上基因数目最多，含

有 18 个 LBD 成员，其次是 4 号染色体分布有 15 个

LBD 基因，3 号和 6 号染色体分别仅有 2 个 LBD 基

因，7 号和 8 号染色体分别仅有 1 个 LBD 基因。

2.4　萝卜 LBD 蛋白序列的保守性分析

通过比对分析 59 个萝卜 LBD 蛋白的 LOB 保

守结构域发现，萝卜 LBD 蛋白含有 1 个由 45 个氨

基酸组成的保守的 Cx2Cx6Cx3C 基序（图 4），在
与 DNA 结合的过程中发挥作用。Class I 的 LBD
基因成员 C 端含有赖氨酸组成的类似亮氨酸拉

链的 Lx6Lx3Lx6L 螺旋卷曲二级结构，可能参与

蛋白质的互作，而 9 个 Class II 成员均无此结构域 
（图 4）。
2.5　萝卜 LBD 基因组织表达分析

为明确萝卜 LBD 家族基因的组织和时期特

异性表达，利用课题组前期完成的白萝卜 36-2 芽

期、破肚期、膨大前期、膨大盛期、成熟期的肉质根
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及薹、愈伤组织、花、叶片和角果及红肉萝卜心里美

膨大前期和成熟期肉质根的转录组表达数据，绘制

了萝卜 LBD 家族基因的表达热图（图 5）。结果显

示，不同 LBD 基因在不同组织中的表达模式有显

著差异。Rsa10041377、Rsa10015759、Rsa10007737
仅在花中表达，这些基因可能在花的形态建成

过程中发挥了重要作用。其中，Rsa10015759 和

Rsa10007737 分 别 是 拟 南 芥 AtLBD6（AS2）和

AtLBD27（SCP）的同源基因（表 1），而研究表明，

AtLBD6 参与花发育进程的调控［5-6］，AtLBD27 在

拟南芥小孢子发生、花粉发育过程中发挥重要作 
用［13-14］，因此推测这两个基因在萝卜中的同源基因

可能具有相似的生物学功能。Rsa10041377 是拟

南芥 LBD2 的同源基因，目前尚未见有拟南芥该基

因功能研究的报道。Rsa10028771 主要在萝卜愈

伤组织中表达，而其拟南芥同源基因 AtLBD36 参

与叶片形态建成和花序结构［14，16］，这可能是该基因

在进化过程中产生了新的功能。拟南芥 AtLBD16、
AtLBD18 和 AtLBD29 参与调控侧根发育和植株

再生过程中愈伤组织的形成［9-11］，但萝卜中这些

基因的同源基因在本研究的组织中均未检测到表

达。Rsa10025702 主要在萝卜角果中表达，其拟

南芥同源基因 AtLBD30 参与胚胎发生和器官发

育的调控［15］，推测萝卜中该基因可能参与角果或

种子的发育过程。LBD 家族多个基因可能参与

了萝卜肉质根的发育（图 5），其中 Rsa10007511、
Rsa10024643 和 Rsa10014698 在 肉 质 根 膨 大 前

期 表 达 量 最 高。AtLBD38 参 与 植 物 花 青 素 的

生物合成与氮素代谢［17］，其萝卜中的同源基因

Rsa10032870 仅在红肉萝卜心里美肉质根表达，

推测其可能参与心里美萝卜肉质根花青素的生物 
合成。

图左侧为 LBD 基因名称，右侧为基因在染色体上的位置（Mb）
The LBD genes names are shown on the left margin and there locations（Mb）are shown on the right margin of each chromosome

图 3　萝卜 LBD 转录因子的染色体定位
Fig.3　The chromosomal positions of the LBD transcription factors in radish
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3　讨论

萝卜全基因组测序完成以后，已有多个基因家

族功能分析的报道，如 WRKY［36］、NAC［37］、MADS-
Box［38］基因家族等。LBD 转录因子是植物中特有

的一类基因家族，在植物侧生器官发育、激素积累、

逆境响应、花青素和氮素代谢等途径中发挥了重要

作用［2-3］。本研究通过对萝卜进行全基因组生物信

息学分析，鉴定出 2 类共 59 个 LBD 蛋白家族成员，

其家族成员数量与拟南芥（43 个）、水稻（35 个）、

玉米（44 个）、杨树（57 个）、番茄（46 个）、辣椒（56
个）、烟草（45 个）、葡萄（98 个）相近［3，26-32］，其数量

的多少与基因组的大小并不呈比例关系。

研究表明，不同物种间同源基因在进化过程中

多数保留了相同或相似的功能。模式植物拟南芥

LBD 基因家族多个成员的功能已得到验证，本研究

以萝卜的 LBD 候选基因蛋白序列比对 TAIR 数据

图 4　萝卜 LBD 家族保守结构域蛋白序列比对
Fig.4　Multi-alignment of conserved motif sequences of the LBD family in radish

库，获得了在拟南芥中同源性最高的基因（表 1），这
为预测萝卜该基因家族的功能提供了可靠的依据。

本研究还发现 11 个拟南芥 LBD 家族基因在萝卜基

因中未鉴定到其同源基因，这些基因可能在进化过

程中丢失；此外，由于目前萝卜基因组尚有 26.84%

的序列未被拼接出来，因此基因组组装和基因注释

的局限性也可能是导致本研究中部分拟南芥 LBD
基因在萝卜中未鉴定到同源基因的原因。有 12 个

LBD 基因在萝卜基因组中仅存在 1 个拷贝，其余的

有 2 个以上拷贝，拟南芥 LBD16，ASL18 基因的同

源基因在萝卜基因组中的拷贝数达 5 个，说明在漫

长的进化过程中该家族出现了基因复制事件。萝卜

中的 LBD 家族基因在 9 条染色体上分布并不均匀，

1 号染色体上基因数目最多，有 18 个，而 7 号和 8
号染色体分别仅有 1 个 LBD 基因。萝卜 LBD 基因

结构相对简单，内含子数目少于 3 个，这与前人报道

的拟南芥等植物研究结果类似。
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ESS：芽期；SS：破肚期；EES：膨大前期；RES：膨大盛期；MS：成熟

期；Callus：愈伤组织；Bolting：薹；Leaf：叶；Seedpod：
角果；Flower：花

ESS：seedling stage，SS：splitting stage，EES：early expanding stage，
RES：rapid expanding stage，MS：mature stage

图 5　萝卜 LBD 基因表达模式
Fig.5　The expression profile of the radish LBD genes

基因的组织表达模式与其功能特征密切相关。

本研究利用萝卜转录组数据分析了 LBD 家族基因

在肉质根的 5 个不同发育时期、薹、愈伤组织、花、

叶片和角果的表达情况（图 5）。发现不同 LBD 基

因在不同组织中的表达模式有显著差异，根据基因

的表达模式及与拟南芥同源基因的对应关系，初

步预测了部分基因的功能，例如 Rsa10015759 和

Rsa10007737 仅在花中表达，它们分别是拟南芥参

与花发育相关的 AtLBD6（AS2）和 AtLBD27（SCP）
的同源基因［5-6，13-14］，推测其在萝卜中具有相似的生

物学功能。Rsa10032870 仅在红肉萝卜心里美肉质

根表达，其拟南芥同源基因 AtLBD38 参与植物花青

素的生物合成与氮素代谢［17］，推测 Rsa10032870 可

能参与心里美萝卜肉质根花青素的生物合成。我们

同时还发现有些 LBD 基因可能在进化过程中产生

了新的功能，如 Rsa10028771 主要在萝卜愈伤组织

中表达，而其拟南芥同源基因 AtLBD36 参与叶片形

态建成和花发育过程［14，16］，推测该基因的功能与拟

南芥 AtLBD36 不同。此外，多个 LBD 基因在本研

究的不同组织和肉质根不同发育时期中均未检测到

表达，这可能是因为不同 LBD 基因功能存在冗余，

在进化过程中部分基因发生沉默，也可能是这些基

因在本研究的组织和时期以外的组织或时期表达

发挥功能。Chalfun-Junior 等［16］发现 AtLBD36 与

AtLBD6（AtAS2）存在功能冗余，单一的 AtLBD36
缺失突变不会引起表型的变异。Kim 等［14］研究结

果也表明，拟南芥 AtLBD10、AtLBD22、AtLBD25，
AtLBD27 和 AtLBD36 在调控拟南芥花粉发育过程

中具有时空表达特异性。

本研究通过对萝卜 LBD 转录因子的全基因组

鉴定与拟南芥同源基因的对应分析及表达分析，预

测了部分萝卜 LBD 转录因子的功能，为 LBD 基因

家族调控萝卜生长发育的研究奠定了基础。这些基

因的具体功能需要进一步的试验验证。
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