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百脉根 TALE 转录因子家族的鉴定与生物信息学分析
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摘要：三胺酸环延伸（TALE）蛋白是一类在植物生长发育过程中调控分生组织分化的转录因子。本研究通过生物信息

学手段从豆科模式植物百脉根（Lotus japonicus（Regel）K.Larsen）全基因组中筛选出分布于 6 条染色体上的 40 条 TALE 家

族基因，并对其保守结构域、基因结构、系统进化、在染色体上的分布、理化性质以及部分典型基因的组织表达差异等进行分

析。根据结构域不同可将百脉根 TALE 家族分为 BELL 和 KNOX 两个亚族；百脉根 TALE 家族在进化上较为保守，分化上

与大豆存在较大差异；该家族基因有外显子 4~6 个，氨基酸序列长度在 271~792 之间，家族成员蛋白均为弱酸性蛋白。Real-
time PCR 分析表明该家族基因表达与 motif 元件数之间存在相关性；BELL 亚族主要在顶芽表达，KNOX 亚族则主要在根组

织中表达。研究结果为进一步克隆百脉根 TALE 基因和分析其功能奠定基础。
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Abstract：TALE（three-amino acid-loop-extension）are essential transcription factors that regulate the 
differentiation of meristem in the plant growth and development.In this study，a total of 40 TALE family genes 
on six chromosomes were identified by bioinformatical analysis of the whole genome of the Leguminosae model 
plant Lotus japonicus（Regel）K.Larsen.Their conserved domain，gene structure，family evolution，chromosome 
distribution，physicochemical properties and expression differences were examined.As a result of the domain 
differences revealed that two major groups were divided into BELL and KNOX.Phylogenetic analysis found that 
the Lotus japonicus（Regel）K.Larsen TALE family gene sequences was conservative in evolution，while Soybean 
TALE gene was distinctly different with Lotus japonicus（Regel）K.Larsen in differentiation.The results of 
physicochemical properties showed their mainly possessed 4-6 exons encoding weak acid proteins of 271-792.The 
Real-time PCR result showed that TALE genes are diverse and exhibited different expression patterns in different 
tissues of Lotus japonicus（Regel）K.Larsen，related to the number of motif elements.BELL subfamily is highly 
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expressed in the terminal bud，while KNOX subfamily is Prominent in the root.This study lays a foundation for 
further study on the complicated biological functions of Lotus japonicus（Regel）K.Larsen TALE．

Key words： Lotus japonicus（Regel）K.Larsen；TALE transcription factor family；bioinformatics；
phylogenetic analysis；gene expression

转录因子（TF，Transcription factor）是一类通

过结合靶基因上游启动子区域、参与转录调控的蛋

白质，在植物生长发育、生理生化反应的信号转导和

对外界环境的响应中发挥重要作用。三胺酸环延

伸（TALE，three-amino-acid-loop-extension）蛋

白是较早认识的一类动物特有 Homeobox 转录因

子，最近研究表明其也存在于拟南芥等植物中，调

控着分生组织的形成，与器官形态的维持发生［1］、

器官位置［2］、生殖过程、激素调控［3］和信号转导［4］

等多个生物学过程密切相关。植物 TALE 转录因

子家族中包含 BELL（BEL1-like homeodomain）和

KNOX（KNOTTED-like homeodomain）两 种 结 构

域，因此将拟南芥 TALE 转录因子分为 BELL 亚族

和 KNOX 亚族［5］，同时这两个亚族具有特异性的

互作关系［6］，能够调控下游基因实现不同的生物学 
功能［7］。

叶 片 是 影 响 豆 科 牧 草 收 获 品 质 的 主 要 因 
素［8］。复叶物种可以通过多叶的特殊性状增加叶

面积而增强光合作用，进而增加产量［9］。TALE 家

族基因作为叶形成的重要调控因子，调控复叶的

起始、发育时期［10］，在豆科牧草增产调控中有着重

要价值。百脉根不仅是一种具有重要经济价值的

豆科牧草，也是植物分子生物学研究的重要模式

植物，其具有基因组结构简单［11］和十分特殊的向

基式复叶发育模式［12］等特点。本研究通过对基因

生物信息数据的挖掘和整理，鉴定和分析了百脉根

TALE 家族基因的编码蛋白质性质以及各个成员间

的亲缘关系，为该基因家族功能研究及其分子育种

利用和植物叶片发育及百脉根 TALE 及提供理论 
依据。

1　材料与方法

1.1　材料来源

百 脉 根（Lotus japonicus（Regel）K.Larsen）、拟

南芥（Arabidopsis thaliana（L.）Heynh.）、水稻（Oryza 
sativa subsp. japonica S.Kato）和 大 豆（Glycine max

（L.）Merr.）TALE 转录因子信息来源于植物转录因

子（PlantTFDB，http：//planttfdb.cbi.pku.edu.cn/）
数据库，百脉根其他基因相关信息来源于百脉根

（miyakogusa.jp，http：//www.kazusa.or.jp/lotus/）数

据库。

百脉根基因的组织表达差异分析材料于 2018
年 7 月 20 日取自贵州大学农业生物工程研究院试

验田的里奥（Leon）百脉根。选取其幼苗期的根、

茎、叶、顶芽作为材料，液氮速冻后 -80 ℃冰箱保存。

1.2　分析方法

1.2.1　TALE 转 录 因 子 的 鉴 定 与 分 类　 使 用

PlantTFDB4.0［13］中鉴定的百脉根 TALE 转录因子

蛋 白 序 列，使 用 Hmmbuild 软 件 构 建 百 脉 根 的 隐

马 尔 可 夫 模 型（HMM，hidden markov model）；使

用 Hmmsearch 软件筛选百脉根符合模型的所有蛋

白 序 列（E 值 设 为 1e-20）。 通 过 miyakogusa.jp 数

据库获得与 ID 号对应的核酸序列和蛋白序列；使

用 Pfam（http：//pfam.xfam.org/）在线工具（参数默

认）除去无 TALE 典型结构域的序列，筛选百脉根

TALE 转录因子家族蛋白序列；利用 TBtools（https：//
github.com/CJ-Chen/TBtools）展示百脉根 TALE 转

录因子家族蛋白结构域信息。

1.2.2　TALE 转录因子家族成员序列结构分析　对

鉴定出的百脉根 TALE 家族成员，利用在线工具

Gene Structure Display Sever（http：//gsds.cbi.pku.
edu.cn/index.php）分 析 其 基 因 结 构；使 用 MEME

（http：//meme-suite.org/）在线工具分析蛋白保守域

和结构元件（模体 motif 数量设置为 10）。

1.2.3　TALE 转 录 因 子 系 统 进 化 分 析　 使 用

MEGA7.0 软件构建百脉根 TALE 转录因子家族邻

接（NJ，neighbour-joining）树，参 数 选 择 Bootstrap 
method 和 pairwise deletion，重复次数设置为 1000；使

用 FigTree（http：//tree.bio.ed.ac.uk/software/figtree/）
软件进行系统发育树美化。使用 ClustalX2 软件对

百脉根、拟南芥、水稻和大豆的 TALE 家族蛋白进行

多序列比对；使用 MEGA 7.0 软件绘制进化树，采

用 NJ 法，选择 Bootstrap method 和 pairwise deletion
参数，重复次数设置为 1000，对 TALE 基因在不同

植物中的进化关系进行分析；使用网页工具 iTOL
（https：//itol.embl.de/）［14］绘制系统进化树。

1.2.4　百脉根 TALE 转录因子基因定位与直系同

源关系　结合百脉根数据库的基因位置信息及染色
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体长度，使用 PlantTFDB4.0 获得百脉根与大豆直系

同源基因信息，以“ChrN”表示序列所定位的染色

体号，N（包括 0~6）为染色体编号，以 Chr0 代表对

所有无法定位到染色体的基因所虚构的一条染色

体。使用 linux 软件 circos［15］绘制百脉根与大豆的

直系同源基因 circos 图。

1.2.5　TALE 蛋白的理化性质与三维结构分析　利

用 在 线 软 件 Protparam（http：//us.expasy.org/tools/
protparam.html），对百脉根 TALE 转录因子家族蛋

白的蛋白长度、分子质量、等电点、总平均亲水性等

理化性质进行分析；利用在线软件 SignalP4.1Sever
（http：//www.cbs.dtu.dk/services/SignalP/）进 行 信

号 肽 判 断 分 析；利 用 在 线 软 件 wolfpsort（https：//
wolfpsort.hgc.jp/）进行亚细胞定位预测；利用在线

软 件 SWISSMODEL（https：//swissmodel.expasy.
org/interactive）进行蛋白三维结构建模分析。

1.2.6　百脉根 TALE 家族基因的组织表达差异

分析　 使 用 OMEGA 公 司 的 OMEGA Plant RNA 
Kit 提 取 百 脉 根 总 RNA，并 采 用 ABI 公 司 的 ABI 
High-Capacity cDNA Reverse Transcriptase Kit 制 备

cDNA，反 应 体 系 为：2.0 μL 10×RT Buffer、0.8 μL 
25×dNTP Mix（100 mmol/L）、2.0 μL 10×RT 
Random Primers、1.0 μL MultiScribeTM Reverse 
Transcriptase、4.2 μL Nuclease-free H2O 配制的 2×RT  
Master Mix、10 μL RNA。 使 用 ABI 公 司 的 ABI 
Power SYBR® Green PCR Master Mix RT-PCR 试

剂 盒 进 行 Real-time PCR 检 测，采 用 百 脉 根（UB，

ubiquitin）泛素基因作为内参基因对 motif 典型的 5
条 TALE 家族基因（表 1）进行组织差异表达检测。

反应体系为：SYBR Premix Ex TaqTM（2x）5.0 μL、PCR 
Forward Primer（10 μmol）0.2 μL、PCR Reverse Primer

（10 μmol）0.2 μL、cDNA 模板 1.0 μL、ddH2O 3.6 μL。

表 1　qRT-PCR 所用引物序列
Table 1　Primers and sequences used for quantitative RT-PCR
名称

Name
上游引物

Forward primer（5′-3′）

下游引物

Reverse primer（5′-3′）

Lj0g3v0034399.1 TAAGGTTGACTCGGCGAAGA CCTCTGCTCCACCTCATCAA
Lj0g3v0057839.1 AAAGGCCCTTCAGCAACTTG TAAGCCTGTTTGCCTAGCCA
Lj1g3v4752480.1 TGATGAGGTGGAGCAAAGGT CTGCTCGAATTTGGCCTGTT
Lj3g3v1272300.1 CGCACAAACACTTCACCTCA CGGTGGTGATGTCGTGAATC
Lj6g3v1088990.1 ATGTCCGTGTTCATGCCATG CACCATCCATGCTTCCTTCG
ljUB GGGAGGTATGCAGATCTTTGTG CCTTCCAACTTAGAATCCAC

2　结果与分析

2.1　百脉根 TALE 家族成员的筛选与鉴定

从 PlantTFDB 网 站 获 得 百 脉 根 TALE 家 族 蛋

白序列共 31 条。通过 Hmmbuild 程序构建百脉根

特有的 TALE 家族蛋白序列的隐马尔可夫模型矩阵

（HMMER matrices）后，使 用 Hmmsearch 程 序 检 索

百脉根 48105 条蛋白序列，在定义阈值为 1e-20 时，

共得到符合条件的序列 41 条；这些序列经 Pfam 数

据库搜索结构域后，去除一条不含 TALE 家族相关

结构域的假阳性序列，共得到 40 条百脉根 TALE 基

因家族成员蛋白序列。按结构域的不同，将百脉根

TALE 家 族 初 步 分 为 BELL 和 KNOX 亚 家 族（图

1），两个亚族的 C 端均含有一个保守的 Homeobox
结构域。百脉根 BELL 亚族共有 28 条蛋白质，其

中 21 条含有 BELL、Homeobox_KN、Homeobox 3 种

结构域，其余的 7 条仅含有 BELL 结构域。KNOX 
亚 族 共 有 12 条 蛋 白 质，其 中 10 条 含 有 KNOX2、

KNOX1、Homeobox_KN、Homeobox、ELK 5 种

结构域，其余两条存在不同程度的结构域缺失，如

Lj0g3v0250839.1 仅含有 Homeobox_KN 结构域。

2.2　百脉根 TALE 转录因子家族的结构分析

使用 MEGA7.0 构建的系统发育树表明（图 2），

除了 Lj0g3v0250839.1 蛋白以外，其余 39 条百脉根

TALE 基因家族蛋白质分为两个类群，与 BELL 和

KNOX 两种亚型的不同结构域的分布具有一致性，

即蛋白结构域相同的，以及同一个基因的扩增或者

复制的蛋白质亲缘关系较近，而 Lj0g3v0250839.1
因为结构域缺失导致其单独形成一枝。百脉根

TALE 转 录 因 子 家 族 各 成 员 的 基 因 结 构 差 异 较

大，以 Lj4g3v0911380.1 序 列 最 长，为 9411 bp，而

Lj1g3v1785910.1 最短，仅 4458 bp；各成员的内含 
子数目差异也较大，最多的可含有 6 条内含子，成员

Lj0g3v0250839.1 则没有内含子；家族所有成员序列

均含有 5 ′ UTR，对于 mRNA 的稳定性有重要作用，

而 Lj0g3v0057839.1、Lj0g3v0057839.2 两 条 序 列 含

有 3′ UTR 的结构，这有助于结合 microRNA，进而

调控转录因子蛋白的表达量。
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图 1　百脉根 TALE 转录因子家族的蛋白质结构域
Fig.1　protein domain of Lotus japonicus（Regel）K.Larsen TALE transcription factor family

图中从左至右分别为百脉根 TALE 转录因子家族的进化关系、motif 组成和基因结构

In the figure，from left to right，are the evolutionary relationship，motif and gene structure of the Lotus japonicus TALE transcription factor family

图 2　百脉根 TALE 转录因子家族的基因序列结构和 motif 组成
Fig.2　Gene structure and motif of Lotus japonicus（Regel）K.Larsen TALE transcription factor family

利用 MEME 在线工具对百脉根 TALE 基因家

族成员进行分析发现，其蛋白序列具有 10 种 motif 
（图 3），且存在不同程度的缺失，含有的 motif 数量

从 1~8 条不等，但与亚家族划分和结构域分布相一

致；其中，motif2、motif3、motif4、motif5、motif9、motif10

属 于 BELL 结 构 域，motif7、motif8 属 于 KNOX 结 构

域，motif1、motif6 属 于 Homobox 结 构 域；这 些 motif
的期望值均较低，长度从 15~50 个氨基酸不等；而不

同的蛋白序列包含的 motif 数量也有较大差异，从

4~8 个不等。
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图 3　百脉根 TALE 转录因子家族蛋白的 motif 类型
Fig.3　Protein motif variety of Lotus japonicus（Regel）K.Larsen TALE transcription factor family

2.3　百脉根 TALE 转录因子家族进化关系

目前对百脉根 TALE 基因家族的了解较少，其

进化关系的分析有助于对基因功能的揭示。利用

百脉根（40 条）、拟南芥（33 条）、大豆（133 条）和

水稻（45 条）TALE 家族蛋白序列构建的 NJ 系统

发育树表明，植物 TALE 家族成员可以被划分为 6
类原始的基因簇（图 4）。系 统 进化枝（clade）尖

端较短的枝长表明，聚类的植物 TALE 家族成员

图 4　百脉根、拟南芥、大豆、水稻蛋白的系统进化分析
Fig.4　Phylogenetic analysis of Lotus japonicus（Regel）K.Larsen，Arabidopsis thaliana（L.）Heynh.，Glycine max（L.）Merr.，

Oryza sativa subsp. Japonica S.Kato TALE transcription factor family members



2 期 丘日光等：百脉根 TALE 转录因子家族的鉴定与生物信息学分析 471

具有较强的氨基酸保守性，各家族成员之间进化

关系紧密；在每个进化枝中，具有多个来自相同物

种的分枝，可能是基因复制事件引起的，而缺少某

些物种的代表可能与该家族发生了基因丢失事件

有关；同时每个进化枝中均包含不同物种成员，如

百 脉 根 中 的 Lj5g3v2238720.1、Lj4g3v2976880.1、

Lj2g3v2039960.1、Lj1g3v3443690.1、Lj0g3v0086419.1、

Lj0g3v0083039.1、Lj2g3v2003070.1 几 条 基 因 和 拟

南芥在进化关系上较为接近，可能它们在进化上较

为 保 守。4 种 植 物 中 的 BELL 和 KNOX 亚 家 族 分

支非常明显，表明两个亚家族的分化发生在单双子

叶分化之前。大豆的 TALE 家族成员数量与其他 3
个物种差异较大，可能是大豆本身发生了基因复制 
事件。

2.4　百脉根全基因组 TALE 转录因子定位与直系

同源关系

百 脉 根 与 大 豆 TALE 家 族 成 员 分 化 关 系 的

circos 图（图 5）表明，有 24 条百脉根基因和 63 条

大豆基因属于直系同源基因，这些直系同源基因在

各条染色体上均有分布；其中，百脉根除去无法确

定位置的 7 个成员外（分布在 Chr0 上），其他成员

的分布较为均匀，在 Chr1~Chr6 上分别有 4、4、2、3、

2、2 条基因；直系同源基因在大豆中的分布不均匀，

在 Chr1（5 条）、Chr4（7 条）、Chr6（5 条）、Chr17（6
条）上分布较多，其他染色体上分布较少，数量在

1~4 条之间。

图 5　百脉根与大豆直系同源基因的 circos 图
Fig.5　Orthologous genes circos of Lotus japonicus（Regel）
K.Larsen and Glycine max（L.）Merr. TALE transcription 

factor family

2.5　TALE 蛋白的理化性质与三维结构分析

对 TALE 转 录 因 子 家 族 编 码 蛋 白 的 分 析 表

明（表 2），各亚族之间的蛋白质理化性质存在一定

差异。在组成蛋白长度的氨基酸数量上，从 271aa
（Ljog3v0250839.1）到 792aa（Lj4g3v0911380.1）不 

等；蛋 白 分 子 量 也 存 在 差 异，最 大 的 为 11943 kD 
（Lj4g3v0911380.1），最小的为 4614 kD（Lj2g3v200 
3070.1）。除了 Lj4g3v2976880.1、Lj1g3v1785910.1 和 
Lj1g3v3443690.1 以外，所有 TALE 蛋白的等电点均

小于 7，表示多数 TALE 家族基因可能编码弱酸性

蛋白，在酸性亚细胞环境中发挥作用。40 条百脉根

TALE 蛋白的总平均亲水性（GRAVY）均为负值，

表明 TALE 家族蛋白均为亲水性蛋白。BELL 亚

族中以 Lj2g3v2039960.1 的亲水性最大，为 -0.825；

KNOX 亚族中则以 Lj0g3v0268639.2 亲水性最大，

为 -0.882。不同亚类间的 TALE 蛋白的理化特性

变化均较大，具有不同特性；在 3 个亚类中，KNOX 
domain 亚类蛋白的理化性质差异最小。信号肽分

析表明，TALE 家族成员均不含有信号肽，难以在细

胞中进行跨膜运输。亚细胞定位结果显示，百脉根

TALE 家族定位在细胞核，这也与其作为转录因子

的功能相吻合。

植物蛋白质的高级结构决定其生物学功能及

活性大小。蛋白二级结构预测分析表明，在 40 条

百脉根 TALE 家族成员中，28 条蛋白的氨基酸序列

以 α- 螺旋为主要组成成分，其余则以无规则卷曲为

主要组成成分，β- 折叠与 β- 转角散布于整个蛋白

序列中。选取 2 个亚型中具有代表性的序列进行

三 级 结 构 预 测，BELL 亚 型 以 Lj3g3v2938490.1 为

代表，KNOX 亚型以 Lj6g3v1088990.1 为代表，结果

表明不同亚型之间在 3D 结构上具有高度的相似性

（图 6），但 BELL 亚型成员的主要元件为 α- 螺旋，

与 KNOX 亚型有所区别。

2.6　百脉根 TALE 基因组织表达差异分析

根据 TALE 基因序列 motif 组成元件的差异，选取了

5 个典型的百脉根 TALE 转录因子家族基因，用 RT-PCR
对其在百脉根的根、茎、叶、顶芽中的表达进行分析。结

果显示（图 7），motif 元件数越多，基因表达量越高；

5 个 TALE 基因在以上 4 种组织中均有表达，但以顶芽

和根的表达量最高，存在组织表达差异。BELL 亚族的

Lj0g3v0034399.1、Lj1g3v4752480.1 主要的表达部位是顶

芽，而 BELL 亚族 Lj3g3v1272300.1、Lj0g3v0057839.1 和

KONX 亚族 Lj6g3v1088990.1 3 条基因在根的表达量最

高。这可能与其分属于 TALE 家族的两个亚族有关。
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表 2　百脉根 TALE 转录因子蛋白理化性质
Table 2　protein physical and chemical properties of Lotus japonicus（Regel）K.Larsen TALE transcription factor

亚族

Subfamily
编号

Number

蛋白长度

（aa）

Protein length

分子质量（kD）

Molecular mass

等电点

Isoelectric 
point

总平均亲水性

Grand average 
of hydropathy

信号肽

Signal peptide

亚细胞定位

Subcellular 
localization

BELL Lj0g3v0034399.1 334 35559 6.84 -0.450 否 nucl

Lj0g3v0034399.2 334 35559 6.84 -0.450 否 nucl

Lj0g3v0034399.3 334 35559 6.84 -0.450 否 nucl

Lj0g3v0057839.1 627 9599 5.83 -0.685 否 nucl

Lj0g3v0057839.2 627 9599 5.83 -0.685 否 nucl

Lj1g3v2740220.1 627 9599 5.83 -0.685 否 nucl

Lj0g3v0250849.1 665 9881 6.57 -0.609 否 nucl

Lj0g3v0250849.2 665 9881 6.57 -0.609 否 nucl

Lj1g3v4752480.1 677 10191 6.42 -0.708 否 nucl

Lj1g3v4752480.2 677 10191 6.42 -0.708 否 nucl

Lj2g3v1828460.1 760 11314 6.56 -0.690 否 nucl

Lj5g3v2238710.1 556 8631 5.67 -0.653 否 nucl

Lj3g3v2938490.1 750 11291 6.39 -0.704 否 nucl

Lj3g3v2938490.2 750 11291 6.39 -0.704 否 nucl

Lj3g3v2938490.3 750 11291 6.39 -0.704 否 nucl

Lj3g3v2938490.4 750 11291 6.39 -0.704 否 nucl

Lj4g3v0911380.1 792 11943 6.18 -0.739 否 nucl

Lj3g3v3082350.1 755 11416 6.78 -0.683 否 nucl

Lj5g3v2238720.1 430 6599 6.25 -0.424 否 nucl

Lj4g3v2976880.1 348 5562 9.06 -0.778 否 nucl

Lj0g3v0269339.1 714 10972 6.49 -0.582 否 nucl

Lj2g3v2039960.1 681 10535 6.25 -0.825 否 nucl

Lj1g3v3443690.1 602 9188 7.83 -0.545 否 nucl

Lj0g3v0086419.1 542 8287 5.56 -0.415 否 nucl

Lj3g3v1272300.1 273 29337 6.45 -0.606 否 nucl

Lj3g3v1272300.2 273 29337 6.45 -0.606 否 nucl

Lj1g3v1785910.1 148 17285 7.14 -0.605 否 nucl

Lj4g3v2976870.1 239 27342 6.26 -0.615 否 nucl

KNOX Lj6g3v1812030.1 376 5767 6.05 -0.707 否 nucl

Lj4g3v0133580.1 352 5452 5.95 -0.603 否 nucl

Lj2g3v2900220.1 305 4854 6.67 -0.716 否 nucl

Lj0g3v0183889.1 299 4733 5.01 -0.673 否 nucl

Lj0g3v0083039.1 305 4887 6.43 -0.861 否 nucl

Lj1g3v1853300.1 406 6268 6.15 -0.775 否 nucl

Lj6g3v1088990.1 349 5481 6.19 -0.748 否 nucl

Lj0g3v0268639.2 333 5328 6.03 -0.882 否 nucl

Lj0g3v0268639.1 340 5399 5.77 -0.839 否 nucl

Lj2g3v2003070.1 290 4614 6.31 -0.628 否 nucl

Lj2g3v1415210.1 272 30420 4.82 -0.577 否 nucl

Lj0g3v0250839.1 271 30177 5.36 -0.687 否 nucl
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图 6　百脉根 TALE 家族中 KNOX 亚型（A）和 
BELL 亚型（B）的 3D 结构

Fig.6　Predicted 3D structure of the KNOX subtype（A）
and BELL subtype（B）of the Lotus japonicus（Regel）

K.Larsen TALE transcription factor family 

图 7　百脉根 TALE 基因在不同组织中的表达情况
Fig.7　Expression level of TALE genes in different tissues 

from Lotus japonicus（Regel）K.Larsen

3　讨论

转录因子作为一类参与发育调控的蛋白质，在

植物生长发育过程中发挥关键作用［16］。TALE 转

录因子是一类调控植物生长发育、分生组织形成和

维持以及器官形态发生等的重要转录因子。TALE
转录因子的结构域包括 KNOX、ELK 和 Homeobox 
3 种。KNOX 结构域常存在于植物顶端分生组织

中，与分生组织的分化和信号转导有关，如可以抑

制 GA 途径中关键酶基因 ga20ox1 的表达［17］；ELK
结构域则是一个两性螺旋结构，对于蛋白质相互

作用有重要作用；Homeobox 结构域则用于和靶基

因的结合。拟南芥 TALE 家族基因 VAMANA 能影

响拟南芥花序与叶片生长，形成矮秆性状［18］；大麦

KNOX 亚族成员由于不同的组织细胞极性调控分

生组织产生不同的形态效应［19］；土豆中 TALE 家族

成员中的 POTH1 基因，可作为发育调节的移动信

号，调节激素水平，进而加快块茎的形成［20］。但目

前为止，人们对 TALE 转录因子在百脉根发育中的

调控了解较少。

本文通过建立百脉根特有的 TALE 转录因子家

族 HMM 模型，对百脉根全基因组数据的检索与筛

选，共鉴定出 40 条百脉根 TALE 转录因子家族成

员，依据结构域特点将其划分为 BELL 和 KONX 两

个亚族。40 条 TALE 转录因子中仅有 2 条序列含有

3 ′ UTR，这种结构作为 miRNA 可能的结合位点［21］，

体现了 TALE 转录因子家族对于下游基因具有更加

丰富的调控特性。TALE 转录因子家族蛋白在进化

上比较保守，普遍含有一个 Homobox 保守结构域，

这对后续的功能验证研究提供可靠的靶向序列。在

百脉根 TALE 家族成员中，有 9 条结构域缺失的序

列，由于进化过程中基因家族的扩张事件会造成假

基因化现象［22］，因此百脉根 TALE 家族可能会存

在基因功能的缺失。对百脉根与拟南芥、水稻、大

豆 4 种植物的 TALE 转录因子家族成员蛋白序列的

进化特点进行分析，发现百脉根 TALE 转录因子较

为保守，均为 KNOX 和 BELL 亚族成员；4 种植物

中 BELL 和 KNOX 亚家族的分支非常明显，表明两

个亚家族在很早的时候就发生了分化，序列上有较

大差异；百脉根和大豆与水稻分支明显，可能与单、

双子叶植物本身的差异有关，相关报道表明复叶植

物中 KNOX 基因的表达模式与其他植物中的不一

致［23］。直系同源基因定位发现大豆全基因组复制

方式为串联重复［24］，真核生物的串联重复形成基因

簇同时拷贝数发生变异［25］，形成大量的旁系同源基

因。同时有研究表明，大豆［26］、百脉根［27］等豆科植

物大约在 5800 万年前发生过一次全基因组复制，但

大豆在大约 1300 万年前又发生了一次全基因组复

制，这导致 75% 的大豆基因存在多拷贝现象［26］，这

也使大豆 TALE 转录因子家族成员在数量上远多于

其他植物，而百脉根则与水稻、拟南芥在家族成员数

量上较为一致。在染色体分布上，百脉根 TALE 家

族成员并不均匀，这可能与响应生物及非生物胁迫

的相关基因扩增有密切关系［28］。百脉根 TALE 家

族 40 条蛋白均不含信号肽，表明其没有蛋白质定

向转运的功能，而三级结构的差异，也体现了两个

亚族的功能差异。通过蛋白质理化性质分析，发现

百脉根 TALE 转录因子家族不同成员的蛋白分子

质量及氨基酸数量有较大差异，可见 TALE 基因家

族对于植物具有复杂的调控方式，不同的分子量、
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氨基酸数量、结构域差异可能代表促进或是抑制的 
调节效果。

百脉根 TALE 基因差异表达分析发现 BELL 亚族

的 Lj0g3v0034399.1、Lj1g3v4752480.1 主要在芽表达，

而 KONX 亚 族 的 Lj3g3v1272300.1、Lj6g3v1088990.1
和 BELL 亚族的 Lj0g3v0057839.1 3 条基因主要在

根表达，这可能是由于不同亚族之间主要表达部位

存在差异，这与拟南芥［29］、水稻［30］等多种植物中进

行的 TALE 基因的组织表达研究结果相似，可以推

测百脉根的 TALE 家族与其他植物中的该家族功能

相类似。

本研究通过对鉴定出的 40 条百脉根 TALE 转

录因子家族成员进行生物信息学分析及实验验证，

较为系统地揭示了百脉根 TALE 转录因子的理化性

质、进化特点和组织表达差异特性，为今后利用基因

工程分析百脉根 TALE 转录因子功能奠定基础。
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