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百合转录因子ＭＹＢ１２ 的克隆与表达分析
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摘　 要: 以东方百合‘索邦’(Ｌｉｌｉｕｍ ｏｒｉｅｎｔａｌ ｈｙｂｒｉｄ ‘Ｓｏｒｂｏｎｎｅ’)为材料ꎬ 克隆获得花青素苷生物合成通路中的

关键转录因子 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 基因ꎮ 序列分析结果显示ꎬ ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 最大开放阅读框长 ７２０ ｂｐꎬ 编码 ２３９ 个氨

基酸ꎬ 具有 ２ 个典型的 ＤＮＡ 结合结构域ꎻ 该基因包括 ３ 个外显子和 ２ 个内含子ꎮ 该基因的氨基酸序列与郁金香

(Ｔｕｌｉｐａ ｆｏｓｔｅｒｉａｎａ Ｗ. Ｉｒｖｉｎｇ)中的 ＭＹＢ 氨基酸序列相似性最高ꎮ 系统进化分析结果表明ꎬ ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 在 ＭＹＢ
基因家族中与已报道的控制花青素苷合成的基因形成一簇ꎮ 进一步采用染色体步移技术ꎬ 获得了 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２

基因起始密码子上游 ２１４３ ｂｐ 的启动子序列ꎬ 顺式作用元件预测结果显示ꎬ 该序列中除核心启动子元件(ＴＡＴＡ
ｂｏｘ)外ꎬ 还包含有 ＭＹＢ 蛋白的绑定位点、 光反应元件以及参与昼夜节律等反应的相关元件ꎮ 基因表达分析结果

表明ꎬ ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 仅在‘索邦’花丝、 花柱和花被片中表达ꎻ 且在花蕾发育过程中表达量逐渐增高ꎬ 花蕾盛开

时表达量最大ꎬ 但内、 外花被的表达起始阶段不同ꎮ 黑暗处理可导致 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 表达水平降低ꎻ 光照条件下

该基因的表达水平随处理时间的延长表现出先上升后下降再持续上升的趋势ꎮ 研究结果提示 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 的表

达变化规律可能与其启动子中相应的顺式作用元件相关ꎮ
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　 　 百合科百合属(Ｌｉｌｉｕｍ Ｌ.)植物ꎬ 在世界观赏植

物中占有重要地位[１]ꎮ 花色是观赏花卉的重要品

质性状ꎬ 直接影响其观赏价值和经济价值ꎬ 花色改

良是百合重要的育种目标之一ꎮ 花青素苷(Ａｎｔｈｏ￣
ｃｙａｎｉｎｓ)是一种广泛存在于植物中的天然色素ꎬ 能

形成多种颜色ꎬ 属于水溶性类黄酮化合物[２]ꎬ 其

合成是一个复杂的过程ꎬ 涉及一系列结构基因与转

录因子的表达[３]ꎮ 目前植物花青素苷合成通路的

研究已较为成熟ꎬ 其中主要的结构基因包括苯丙氨

酸解氨酶基因 ＰＡＬ、 查尔酮合成酶基因 ＣＨＳ、 查

尔酮￣黄烷酮异构酶基因 ＣＨＩ、 黄烷酮￣３’ ￣羟化酶

基因 Ｆ３’Ｈ、 黄烷酮￣３￣羟化酶 Ｆ３Ｈ、 二氢黄酮醇￣４￣
还原酶基因ＤＦＲ、 花青素苷合成酶基因ＡＮＳ 等[４]ꎮ
这些结构基因主要由 Ｒ２Ｒ３￣ＭＹＢ、 ｂＨＬＨ、 ＷＤ４０
组成的转录复合体调控其表达ꎬ 最终影响植物器官

的着色过程[５]ꎮ
目前ꎬ 关于百合花色的研究主要集中在花色表

型、 成色物质、 遗传规律、 遗传图谱构建、 花青素

苷合成通路及花色转录因子研究等方面[６]ꎮ 随着

国内外对花青素苷生物合成通路的了解ꎬ 转录因子

日益成为研究重点ꎮ 百合花青素苷合成通路中报道

较多的基因是 ＣＨＳ 等结构基因[７]ꎬ 现已证明该基

因的遗传转化可调控百合花色[８－１２]ꎮ 此外ꎬ 东方

百合‘索邦’ ( Ｌ. ｏｒｉｅｎｔａｌ ｈｙｂｒｉｄｓ ‘Ｓｏｒｂｏｎｎｅ’)中

的 ＬｈＣＨＩ 和东方百合‘Ｊｕｓｔｉｎａ’中 ＡＮＳ 基因的克隆

和时空特异性表达模式已有研究[５ꎬ １３]ꎬ 且垂花百

合(Ｌ. ｃｅｒｎｕｍ Ｋｏｍａｒ.)中 ＡＮＳ 基因的启动子序列

已成功转入拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ Ｌ. )中

获得了 Ｔ２代转基因植株[１４] ꎮ 研究发现ꎬ 在亚洲

百合(Ｌ. ａｓｉａｔｉｃａ ｈｙｂｒｉｄａ)中 ＭＹＢ１２ 基因可调控

花被 片、 花 被 片 斑 点 和 叶 片 中 花 青 素 的 合

成[１５－１７] ꎮ 但是ꎬ 东方百合中 ＭＹＢ１２ 同源基因与

花被片成色间的关系及其时空表达研究尚未见

报道ꎮ
ＭＹＢ 基因家族是植物转录因子中最大的家族

之一[１８]ꎮ Ｄｕ 等[１９] 对 Ｒ２Ｒ３￣ＭＹＢ 蛋白进行了系统

进化研究ꎬ 将 ＭＹＢ 蛋白划分为 ３７ 个亚组ꎮ 该蛋

白广泛参与调控植物的生长发育和响应外界环境的

过程[２０－２２]ꎮ 研究发现ꎬ Ｇ６ 亚组 ＭＹＢ 转录因子是

调控植物花青素苷合成的关键[１９]ꎬ 其高度保守的

Ｒ２Ｒ３￣ＤＮＡ 结合结构域在花青素苷合成通路中具

有重要的转录调控作用[２３ꎬ２４]ꎮ 近年来ꎬ 在金鱼草

(Ａｎｔｉｒｒｈｉｎｕｍ ｍａｊｕｓ Ｌ.) [２５]、 番茄 ( Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎ
ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ Ｍｉｌｌ.) [２６]、 苹 果 ( Ｍａｌｕｓ ｐｕｍｉｌａ
Ｍｉｌｌ.) [２７]、 矮牵牛(Ｐｅｔｕｎｉａ ａｘｉｌｌａｒｉｓ Ｌａｍ.) [２８]、 拟

南芥[２９]等多个物种中已对 ＭＹＢ 基因在花青素苷合

成通路中的调控功能进行了研究ꎮ
本研究以东方百合 ‘索邦’为材料ꎬ 通过克隆
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获得 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 基因ꎻ 进一步采用染色体步移

技术获得该基因起始密码子上游的启动子序列ꎬ 分

析其顺式作用元件ꎬ 研究该基因在植物各组织部

位、 不同发育阶段及光照处理后的表达差异ꎬ 以期

为东方百合花青素苷合成通路的调控机制研究奠定

基础ꎮ

１　 材料与方法

１􀆰 １　 实验材料

实验材料东方百合‘索邦’购于北京市百合合

作社ꎮ 根据花被片花色积累的变化ꎬ 对花蕾的 ９ 个

发育时期(长度分别为 ５、 ６、 ７、 ８、 ９、 １０、 １１、
１２、 １３ ｃｍ)花蕾长 １１ ｃｍ 时的 １１ 个组织部位(包
括: 外花被、 内花被、 花丝、 花药、 柱头、 花柱、
子房、 上部叶、 中下部叶、 嫩茎和茎生根) (图 １)
及 １０ 种光照处理(分别为黑暗处理: １、 ２、 ４、 ８
ｈ 和光照处理: １、 ２、 ４、 ８、 １２、 １６ ｈ)后的花蕾

进行取样ꎮ 样品均设置 ３ 个重复ꎬ 采集后保存于

－ ８０℃ 冰箱备用ꎮ
１􀆰 ２　 实验方法

１􀆰 ２􀆰 １　 ＭＹＢ１２基因的克隆及序列分析

分别取 ９ 个发育时期的‘索邦’花被片在液氮

条件下充分研磨ꎬ 然后用 ＥＡＳＹ Ｓｐｉｎ Ｐｌｕｓ 植物

ＲＮＡ 快速提取试剂盒(艾德莱ꎬ 北京)提取花被片

及各器官组织总 ＲＮＡꎬ 并反转录成 ｃＤＮＡꎬ 置于

－２０℃ 冰箱保存、 备用ꎮ
引物的设计与合成根据‘索邦’花蕾转录组数

据设计引物 ＭＹＢ１２(Ｃｌｏｎｅ) Ｆ 和 ＭＹＢ１２(Ｃｌｏｎｅ)
Ｒꎬ 根据获得的 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 基因序列ꎬ 利 用

Ｐｒｉｍｅｒ ５􀆰０ 软件设计半定量 ＰＣＲ 引物 ＭＹＢ１２(ＲＴ￣
ＰＣＲ)Ｆ 和 ＭＹＢ１２(ＲＴ￣ＰＣＲ)Ｒ(表 １)ꎮ

以‘索邦’ ｃＤＮＡ 第一链为模板ꎬ 对 ＭＹＢ１２
进行 ＰＣＲ 扩增ꎮ ＰＣＲ 反应体系为 ５０ μＬꎬ 包括:
ｃＤＮＡ 模板 １ μＬꎬ ＫＯＤ ￣Ｐｌｕｓ￣ Ｎｅｏ １ μＬꎬ １０ ×

5 cm 6 cm 7 cm 8 cm 9 cm 10 cm 11 cm 12 cm 13 cm

A

B

1

2

3

4

6 7

8

5

Ａ: 花蕾 ９ 个发育时期ꎻ Ｂ: 花部组织ꎮ １: 花药ꎻ ２: 花丝ꎻ ３: 柱头ꎻ ４: 花柱ꎻ ５: 子房ꎻ ６: 外花被ꎻ ７: 内花被ꎮ
Ａ. Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ ｂｕｄｓ ｉｎ ‘ Ｓｏｒｂｏｎｎｅ’ꎻ Ｂ. Ｆｌｏｗｅｒ ｔｉｓｓｕｅ ｏｆ ‘ Ｓｏｒｂｏｎｎｅ’ . １: Ａｎｔｈｅｒꎻ ２: Ｆｉｌａｍｅｎｔꎻ ３: Ｓｔｉｇｍａꎻ
４: Ｓｔｙｌｅꎻ ５: Ｏｖａｒｙꎻ ６: Ｏｕｔｅｒ ｐｅｒｉａｎｔｈꎻ ７: Ｉｎｔｅｒｎａｌ ｐｅｒｉａｎｔｈ.

图 １　 植物材料百合‘索邦’
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｐｌａｎｔ ｍａｔｅｒｉａｌｓ ｏｆ Ｌｉｌｉｕｍ ｏｒｉｅｎｔａｌ ｈｙｂｒｉｄ ‘Ｓｏｒｂｏｎｎｅ’
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表 １　 引物序列
Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ

引物名称
Ｐｒｉｍｅｒ ｎａｍｅ

引物序列(５′－ ３′)
Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅ

Ａｃｔｉｎ (Ｆ) ＣＣＣＡＴＴＧＡＧＣＡＣＧＧＣＡＴＴＧＴＣ
Ａｃｔｉｎ (Ｒ) ＧＧＡＴＴＧＡＧＡＧＧＡＧＣＴＴＣＧＧＴＧＡＧＡ
ＣＬＡ (Ｆ) ＧＡＴＧＡＧＡＴＴＣＴＧＡＴＴＧＣＴＧＧＴＧＡＧ
ＣＬＡ (Ｒ) ＣＣＴＧＣＴＣＴＴＴＧＧＣＴＧＴＴＴＣＣ
ＭＹＢ１２(Ｃｌｏｎｅ)Ｆ ＡＴＧＴＴＴＣＡＡＡＣＧＴＴＴＡＴＴＧＣＣＴＣ
ＭＹＢ１２(Ｃｌｏｎｅ)Ｒ ＴＧＧＡＧＴＧＡＴＴＣＣＧＡＡＧＴＴＧＡＡＴＡＧ
ＭＹＢ１２(ｑＲＴ￣ＰＣＲ)Ｆ ＴＧＴＴＣＣＣＡＡＡＴＴＧＧＣＴＧＧＴＣ
ＭＹＢ１２(ｑＲＴ￣ＰＣＲ)Ｒ ＴＣＣＴＣＣＴＣＡＴＣＣＴＣＧＣＴＧＡＡ
ＭＹＢ１２(ＲＴ￣ＰＣＲ)Ｆ ＣＴＡＴＣＡＧＡＣＣＡＣＡＡＣＣＴＧＴＡＡＣＣ
ＭＹＢ１２(ＲＴ￣ＰＣＲ)Ｒ ＡＴＧＧＡＧＴＴＧＧＡＧＧＡＧＡＡＧＡＧＴＣ
ＳＰ１ ＴＣＴＧＡＡＣＡＧＡＴＧＣＣＧＴＡＡＧＡＧＣＴＧＣＣ
ＳＰ２ ＣＣＧＴＧＴＴＣＣＣＡＡＡＴＴＧＧＣＴＧＧＴＡＡＣＧ
ＳＰ３ ＡＧＣＡＧＴＧＧＣＡＧＴＡＣＡＧＧＡＧＣＴＡＧＧＡＡ
ＳＰ１’ ＴＧＧＴＴＧＧＴＧＡＧＡＧＴＧＴＧＧＣＴＧＴＴＡＧＴ
ＳＰ２’ ＣＡＡＡＣＡＣＣＡＡＣＧＡＣＣＣＡＣＧＡＣＡＣＣＴＡＡ
ＳＰ３’ ＣＧＣＴＴＧＴＣＣＴＴＧＴＧＡＡＧＴＣＣＣＡＴＴＡＣ
ＴＩＰ(Ｆ) ＣＧＡＡＧＣＣＡＧＡＡＡＣＧＧＡＧＡＡＧＡＡＴ
ＴＩＰ(Ｒ) ＧＧＧＴＡＧＧＧＴＧＧＡＴＴＧＧＧＡＡＧＡ

ＰＣＲ Ｂｕｆｆｅｒ ５ μＬꎬ ２ ｍｍｏｌ / Ｌ ｄＮＴＰｓ ５ μＬꎬ
２５ ｍｍｏｌ / Ｌ ＭｇＳＯ４ ３ μＬꎬ 上、 下游引物各 １ μＬꎬ
ｄｄＨ２Ｏ ３３ μＬꎮ ＰＣＲ 程序为: ９４℃预变性 ２ ｍｉｎꎬ
９８℃变性 １０ ｓꎬ ５５℃退火 ３０ ｓꎬ ６８℃延伸 ３０ ｓꎬ
共 ４０ 个循环ꎻ 最后 ６８℃延伸 １０ ｍｉｎꎮ 扩增产物经

回收、 转化后送测序ꎮ 测序结果利用 ＥｘＰＡＳｙ￣
Ｔｒａｎｓｌａｔｅ ｔｏｏｌ( ｈｔｔｐ: / / ｗｅｂ. ｅｘｐａｓｙ. ｏｒｇ / ｔｒａｎｓｌａｔｅ)
在线工具翻译成氨基酸序列ꎬ 采用ＭＥＧＡ ５􀆰１ 软件

与 ＢＬＡＳＴ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｂｌａｓｔ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ / Ｂｌａｓｔ.
ｃｇｉ)在线工具将本研究获得的基因序列与已报道的

来自不同亚组的 ２９ 个 ＭＹＢ 基因编码区序列进行

比对ꎬ 并构建系统发生树 ( 表 ２)ꎻ 运 用 软 件

ＤＮＡＭＡＮ 进行ＭＹＢ 基因的氨基酸序列分析(表 ２)ꎮ
采用 ＤＮＡ 提取试剂盒提取 ‘索邦’ 花被片

ＤＮＡꎬ 并以此为模板对 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 基因进行

ＰＣＲ 扩增ꎬ ＰＣＲ 体系和程序同上ꎮ 扩增测序后采

用 Ｃｌｕｓｔａｌ Ｏｍｅｇａ(ｈｔｔｐ:/ / ｗｗｗ.ｅｂｉ.ａｃ.ｕｋ / Ｔｏｏｌｓ / ｍｓａ/
ｃｌｕｓｔａｌｏ / )在线工具进行序列比对ꎬ 确定外显子和

内含 子 的 数 目、 片 段 大 小 及 基 因 结 构ꎮ 采 用

ＢＬＡＳＴ 在线工具搜索已报道的单、 双子叶植物的

ＭＹＢ 基因序列ꎬ 获取对应基因的信息并绘制各基

因的结构图ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ２　 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２转录因子启动子的克隆

以‘索邦’花被片总 ＤＮＡ 为模板ꎬ 根据 ＭＹＢ１２

核苷酸序列设计染色体步移引物 ＳＰ１ ~ＳＰ３ 及第

２ 轮步移引物 ＳＰ１’ ~ＳＰ３’(表 １)ꎮ 采用 Ｇｅｎｏｍｅ
Ｗａｌｋｉｎｇ Ｋｉｔ 试剂盒(ＴａＫａＲａ)对 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 基

因的启动子进行克隆ꎮ 采用 Ｐｌａｎｔ ＣＡＲＥ(ｈｔｔｐ: / /
ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ.ｐｓｂ.ｕｇｅｎｔ.ｂｅ / ｗｅｂｔｏｏｌｓ / ｐｌａｎｔｃａｒｅ /
ｈｔｍｌ / )和 ＰＬＡＣＥ(ｈｔｔｐ:/ / ｗｗｗ.ｄｎａ.ａｆｆｒｃ.ｇｏ.ｊｐ/ ＰＬＡＣＥ/ )
在线数据库对启动子序列进行分析ꎬ 并预测顺式作

用元件ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ３　 半定量 ＲＴ￣ＰＣＲ 表达分析

以百合看家基因 ＴＩＰ 作为内参ꎬ 设计内参引

物(表 １)ꎬ 并根据本研究获得的 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 序

列设计引物ꎬ 进行半定量 ＲＴ￣ＰＣＲꎮ ＰＣＲ 反应体

系为 ２０ μＬꎬ 包括: ｃＤＮＡ ０􀆰５ μＬꎬ ２ ×Ｔａｑ ＰＣＲ
Ｍａｓｔｅｒ Ｍｉｘ １０ μＬꎬ 上、 下游引物各０􀆰４ μＬꎬ ｄｄＨ２Ｏ
８􀆰７ μＬꎮ 扩增程序为: ９４℃预变性 ５ ｍｉｎꎻ ９４℃变

性 ３０ ｓꎬ ５３℃退火 ３０ ｓꎬ ７２℃延伸 ３０ ｓꎬ 共 ３５ 个

循环ꎻ ７２℃延伸 ５ ｍｉｎꎮ
１􀆰 ２􀆰 ４　 实时荧光定量 ＰＣＲ 表达分析

从‘索邦’中筛选出肌动蛋白基因 Ａｃｔｉｎ 和网格

蛋白基因 Ｃｌａｔｈｒｉｎꎬ 分别作为 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 测定基因

相对表达量的内参基因ꎮ 以花被片各样品的 ｃＤＮＡ
为模板ꎬ 利用 Ｐｒｉｍｅｒ ３ 软件设计荧光定量引物(表
１)ꎮ 根据 ＳＹＢＲ􀅹 Ｐｒｅｍｉｘ Ｅｘ Ｔａｑ ＴＭ Ⅱ(ＴａＫａＲａ)
试剂盒说明书ꎬ 使用 ＣＦＸ Ｃｏｎｎｅｃｔ Ｒｅａｌ￣Ｔｉｍｅ ＰＣＲ
Ｓｙｓｔｅｍ(Ｂｉｏ￣Ｒａｄ)进行扩增ꎬ 反应体系为 ２０ μＬꎬ
扩增程序为: ９５℃变性 ３０ ｓꎬ ６０℃退火和延伸

３０ ｓꎬ 共 ３９ 个循环ꎬ ９５℃变性 ５ ｓꎬ ６０℃退火和

延伸 ３０ ｓꎮ 每份样品重复 ３ 次ꎮ

２　 结果与分析

２􀆰 １　 ‘索邦’花青素苷合成转录因子 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２
的克隆与序列分析

研究结果显示ꎬ ‘索邦’花青素苷合成转录因

子 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 编码区序列长 ７２０ ｂｐꎬ 核苷酸序

列长 ８６３ ｂｐ(登录号: ＭＧ５９３１６４)ꎬ 共编码 ２３９ 个

氨基酸(图 ２)ꎮ
研究表明ꎬ 植物中大多数 ＭＹＢ 蛋白具有 ２ 个

重复的 ＭＹＢ 结构域(Ｒ２Ｒ３)ꎮ 本研究经过序列比

对发现ꎬ ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 基因序列中存在 Ｒ２、 Ｒ３ 结

构域ꎬ 与其他物种的 ＭＹＢ 转录因子结构域具有高

度同源性(图 ３)ꎮ 另外ꎬ Ｒ３ 结构域中还存在 ＭＹＢ
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表 ２　 物种和基因信息
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｇｅｎｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

基因名
Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ

序列号
Ａｃｃｅｓｓｉｏｎ Ｎｏ.

拟南芥　 Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ Ｌ. ＡｔＭＹＢ７５ ＡＴ１Ｇ５６６５０
ＡｔＭＹＢ１１３ ＡＴ１Ｇ６６３７０
ＡｔＭＹＢ９０ ＡＴ１Ｇ６６３９０
ＡｔＭＹＢ８２ ＡＴ５Ｇ５２６００
ＡｔＭＹＢ１１１ ＡＴ５Ｇ４９３３０
ＡｔＭＹＢ１１ ＡＴ３Ｇ６２６１０
ＡｔＭＹＢ１２ ＡＴ２Ｇ４７４６０

金鱼草　 Ａｎｔｉｒｒｈｉｎｕｍ ｍａｊｕｓ Ｌ. ＡｍＲＯＳＥＡ１ ＫＰ３１１６８２.１
芦笋　 Ａｓｐａｒａｇｕｓ ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉ Ｌ. ＡｏＭＹＢ１１４ ＸＭ＿０２０４００９０４.１
酒饼簕　 Ａｔａｌａｎｔｉａ ｂｕｘｉｆｏｌｉａ (Ｐｏｉｒ.) Ｏｌｉｖ. ＡｂＭＹＢ ＡＮＩ８７８４３.１
花椰菜　 Ｂｒａｓｓｉｃａ ｏｌｅｒａｃｅａｅ ｖａｒ. ｂｏｔｒｙｔｉｓ Ｌ. ＢｏＭＹＢ２ ＧＵ２１９９８７.１
木豆　 Ｃａｊａｎｕｓ ｃａｊａｎ (Ｌ.) Ｍｉｌｌｓｐ. ＣｃＭＹＢ１１３ ＸＰ＿０２０２０９５５２.１
土瓶草　 Ｃｅｐｈａｌｏｔｕｓ ｆｏｌｌｉｃｕｌａｒｉｓ Ｌａｂｉｌｌ. ＣｆＭＹＢ ＧＡＶ８７１０１.１
桔梗　 Ｃｉｔｒｕｓ ｍｉｃｒａｎｔｈａ Ｗｅｓｔｅｒ. ＣｍＭＹＢ ＡＮＩ８７８３９.１
油棕　 Ｅｌａｅｉｓ ｇｕｉｎｅｅｎｓｉｓ Ｊａｃｑ. ＥｇＭＹＢ１ ＸＭ＿０１０９３２９０９.２

ＥｇＭＹＢ１ ＸＰ＿０１０９３１２１１.１
巨桉　 Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｒａｎｄｉｓ Ｗ. Ｈｉｌｌ ｅｘ Ｍａｉｄｅｎ ＥｇＭＹＢ１１４ ＸＰ＿０１００６４８３８.２
非洲菊　 Ｇｅｒｂｅｒａ ｈｙｂｒｉｄ ＧｈＭＹＢ１０ ＡＪ５５４７００.１
大豆　 Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ (Ｌ.) Ｍｅｒｒ. ＧｍＭＹＢ１１３ ＸＰ＿００３５２９１２６.１
棉花　 Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ａｒｂｏｒｅｔｕｍ Ｌ. ＧａＭＹＢ１１４ ＮＰ＿００１３１６９８２.１
红薯　 Ｉｐｏｍｏｅａ ｂａｔａｔａｓ (Ｌ.) Ｌａｍ. ＩｂＭＹＢ１ ＡＢ２５８９８４.１
岷江百合　 Ｌｉｌｉｕｍ ｒｅｇａｌｅ Ｅ. Ｈ. Ｗｉｌｓｏｎ ＬｒＭＹＢ１５ ＬＣ０２１３８３.１
荔枝　 Ｌｉｔｃｈｉ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｓｏｎｎ. ＬｃＭＹＢ１ ＡＰＰ９４１２１.１
苹果　 Ｍａｌｕｓ × ｄｏｍｅｓｔｉｃａ Ｂｏｒｋｈ. ＭｄＭＹＢ１０ ＥＵ５１８２４９.２
蒺藜苜蓿　 Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ Ｇａｅｒｔｎ. ＭｔＭＹＢ１ ＸＰ＿０１３４４２３７１.１
葡萄风信子　 Ｍｕｓｃａｒｉ ａｒｍｅｎｉａｃｕｍ Ｈ. Ｊ. Ｖｅｉｔｃｈ ＭａＡＮ２ ＫＹ７８１１６８.１

野生烟草　 Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ａｔｔｅｎｕａｔｅ Ｔｏｒｒ. ｅｘ Ｓ. Ｗａｔｓｏｎ ＮａＭＹＢ１１３ ＸＰ＿０１９２４０６５３.１
ＮａＭＹＢ１１３ ＸＭ＿０１９３８５１０８.１

烟草　 Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ Ｌ. ＮｔＡｎ２ ＦＪ４７２６４７.１

矮牵牛　 Ｐｅｔｕｎｉａ × ｈｙｂｒｉｄａ Ｅ. Ｖｉｌｍ ＰｈＡＮ２ ＡＢ９８２１２８.１
ＰｈＭＹＢ ＡＤＷ９４９５１.１
ＰｈＰＨＺ ＨＱ１１６１７０.１

海枣　 Ｐｈｏｅｎｉｘ ｄａｃｔｙｌｉｆｅｒａ Ｌ. ＰｄＭＹＢ ＸＰ＿００８７７９０３９.１
ＰｄＭＹＢ１１４ ＸＰ＿００８７８０８１７.１

沙梨　 Ｐｙｒｕｓ ｐｙｒｉｆｏｌｉａ (Ｂｕｒｍ.) Ｎａｋ. ＰｐＭＹＢ１０ ＧＵ２５３３１０.１
蓖麻　 Ｒｉｃｉｎｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｓ Ｌ. ＲｃＭＹＢ ＥＥＦ２８３７３.１
Ｓｉｌｅｎｅ ｌｉｔｔｏｒｅａ Ｌ. ＳｌＭＹＢ６ ＡＭＱ２３６３１.１
番茄　 Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ Ｌ. ＳｌＡＮＴ１ ＮＭ＿００１２４７４８８.１
台湾油点草　 Ｔｒｉｃｙｒｔｉｓ ｆｏｒｍｏｓａｎａ Ｂａｋｅｒ. ＴｆＭＹＢ ＢＡＷ８５７２２.１
Ｔｒｉｃｙｒｔｉｓ ｓｐ.‘Ｓｈｉｎｏｎｏｍｅ’ ＴｒＭＹＢ１ ＡＢ８５６４１２.１

ＴｒＭＹＢ ＬＣ２１３９０２.１

郁金香　 Ｔｕｌｉｐａ ｆｏｓｔｅｒｉａｎａ Ｗ. Ｉｒｖｉｎｇ ＴｆＭＹＢ４ ＡＨＹ２００３５.１
ＴｆＭＹＢ５ ＫＦ９９０６１２.１
ＴｆＭＹＢ３ ＫＦ９９０６１０.１

绿豆　 Ｖｉｇｎａ ｒａｄｉａｔａ ｖａｒ. ｒａｄｉａｔａ (Ｌ.) Ｒ. Ｗｉｌｃｚｅｋ ＶｒＭＹＢ１１３ ＸＰ＿０１４４９２６８０.１

葡萄　 Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ Ｌ. ＶｖＭＹＢＡ１ ＡＢ０９７９２３.１
ＶｖＭＹＢＡ２ ＡＢ０９７９２４.１
ＶｖＭＹＢ９０ ＸＰ＿００２２７４９９２.２

６１８ 植 物 科 学 学 报 第 ３６ 卷　



20
00

-

10
00

-

75
0

-

50
0

-

25
0

-

10
0

-

M
A

20
00

-

10
00

-

75
0

-

50
0

-

25
0

-

10
0

-

M
B

bp
bp

R3
 d

om
ai

n
R2

 d
om

ai
n

bH
LH

m
ot

if

/
-

0
1

+
,

2
3

3
R

2R
3-

M
YB

Fi
g.

3
C

om
pa

r is
on

 o
f t

he
 d

ed
uc

ed
 a

m
in

o 
ac

id
 s

eq
ue

nc
es

 o
f t

he
 R

2 
an

d 
R

3 
D

N
A-

bi
nd

in
g 

si
te

s

M
D

N
A

m
ar

ke
r

A
B

：
：

：
。

"
#

$
%

&
；

(
)

*
+

,
#

$
-

.
。

Lh
so

rM
YB

12
Lh

so
rM

YB
12

A:
 P

ro
du

ct
 o

f
am

pl
ifi

ca
tio

n 
in

 c
D

N
A;

 B
: P

ro
du

ct
 o

f
nu

cl
eo

tid
e 

se
qu

en
ce

.
Lh

so
rM

YB
12

Lh
so

rM
YB

12

/
4

5
"

6
7

8
+

,
9

(
)

*
+

,
#

$
:

;
2

Lh
so

rM
YB

12
Fi

g.
2 

 P
C

R
 p

ro
du

ct
s 

of
 c

D
N

A
an

d 
gD

N
A

of
Lh

so
rM

YB
12

７１８　 第 ６ 期　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 杨 捷等: 百合转录因子 ＭＹＢ１２ 的克隆与表达分析



和 ｂＨＬＨ 蛋白相互作用的特异性标签基序 [２４] ꎮ
基因结构分析表明ꎬ ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 由 ３ 个外显子

和 ２ 个内含子组成ꎬ 与拟南芥、 苜蓿(Ｍｅｄｉｃａｇｏ
ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ Ｇａｅｒｔｎ.)、 葡萄(Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ Ｌ.)的 ＭＹＢ
基因结构类似(图 ４)ꎮ

5′ 3′
0 bp 300 bp 600 bp 900 bp 1200 bp

!"# Exon $%# Intron

1

2

3

4

１. ‘索邦’ (‘Ｓｏｒｂｏｎｎｅ’)ꎻ ２. 拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ)ꎻ
３. 苜蓿(Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ)ꎻ ４. 葡萄(Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ)ꎮ

图 ４　 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 基因结构
Ｆｉｇ􀆰 ４　 Ｇｅｎｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２

　 　 将克隆得到的 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 测序结果与已报

道的 ２９ 个 Ｒ２Ｒ３￣ＭＹＢ 基因的氨基酸序列进行比

对ꎬ 结果表明ꎬ ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 与 ＭＹＢ 基因家族

Ｇ６ 组中调控花青素苷合成的基因聚为一簇(图

５)ꎬ 与 ＭＹＢ 基因家族成员中调控类黄酮生物合

成的 Ｇ７ 组及细胞分化的 Ｇ１５ 组关系较远[１９]ꎬ 说

明 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 基因在百合的花青素苷合成中可

能起重要作用ꎮ 在 Ｇ６ 组中ꎬ 单子叶和双子叶植物

分别聚为一簇ꎬ 单子叶植物中 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 与百

合科植物郁金香(ＫＦ９９０６１２􀆰１)相似度最高ꎬ 亲缘

关系较近ꎮ
２􀆰 ２　 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２启动子的克隆与分析

本研究采用染色体步移技术获得了长度为

２１４３ ｂｐ 的 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 基因启动子序列(图 ６)ꎬ
并将其与该基因的核苷酸序列进行拼接(图 ７)ꎬ 提

XM_019385108.1 Nicotiana attenuate
HQ116170.1 ×Petunia hybrida

AB982128.1 ×Petunia hybrida

FJ472647.1 Nicotiana tabacum

NM_001247488.1 Solanum lycopersicum

AB258984.1 Ipomoea batatas
KP311682.1 Antirrhinum majus

AJ554700.1 Gerbera hybrid

AB097923.1 Vitis vinifera

AB097924.1 Vitis vinifera

AT1G56650 Arabidopsis thaliana
GU219987.1 var.Brassica oleracea botrytis

AT1G66370 Arabidopsis thaliana

AT1G66390 Arabidopsis thaliana

GU253310.1 Pyrus pyrifolia

EU518249.2 xMalus domestica
KY781168.1 Muscari armeniacum

XM_010932909.2 Elaeis guineensis

XP_026657506.1 Phoenix dactylifera

XM_020400904.1 Asparagus officinalis

KF990612.1 Tulipa fosteriana

LhsorMYB12
LC021383.1 Lilium regale

KF990610.1 Tulipa fosteriana

AB856412.1 sp. ‘ShinonomeTricyrtis ’

LC213902.1 sp. ‘ShinonomeTricyrtis ’
AT5G52600 Arabidopsis thaliana

AT5G49330 Arabidopsis thaliana

AT3G62610 Arabidopsis thaliana

AT2G47460 Arabidopsis thaliana
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分支点处的数字代表支持率ꎮ
Ｎｕｍｂｅｒｓ ｂｅｓｉｄｅ ｂｒａｎｃｈｅｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｂｏｏｔｓｔｒａｐ ｖａｌｕｅｓ.

图 ５　 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 基因系统进化树
Ｆｉｇ􀆰 ５　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２
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图 ６　 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 启动子的扩增条带
Ｆｉｇ􀆰 ６　 Ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｂａｎｄ ｏｆ ｔｈｅ ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ ｐｒｏｍｏｔｅｒ

交至 ＧｅｎＢａｎｋ 数据库(登录号: ＭＧ５９３１６４)ꎮ 顺

式作用元件分析结果表明ꎬ 该基因启动子区内不仅

含有核心启动子元件 ＴＡＴＡ￣ｂｏｘ 和 ＣＡＡＴ￣ｂｏｘꎬ 还

包含多个与光响应相关的顺式元件、 昼夜节律调控

元件和 ＭＹＢ 蛋白的识别与结合位点等(表 ３)ꎮ
２􀆰 ３　 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２转录因子的表达分析

分别选取‘索邦’花蕾 ９ 个不同发育时期的内、
外花被片、 花蕾的 １１ 个组织部位及 １０ 种光照处理

后的花被片ꎬ 进行 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 基因表达分析ꎮ 半

定量 ＰＣＲ 实验结果显示(图 ８)ꎬ ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 基

因仅在部分花部组织(外花被、 内花被、 花丝及花

图 ７　 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 启动子和核苷酸序列
Ｆｉｇ􀆰 ７　 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ａｎｄ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ
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表 ３　 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 启动子顺式作用元件与功能分析
Ｔａｂｌｅ ３　 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ

位点名称
Ｓｉｔｅ ｎａｍｅ

核心序列(５′－３′)
Ｓｅｑｕｅｎｃｅ

数量
Ｎｏ.

功能
Ｆｕｎｃｔｉｏｎ

ＡＢＲＥ ＴＡＣＧＴＧ １ 与脱落酸反应相关的顺式作用元件

ＡＲＥ ＴＧＧＴＴＴ ２ 厌氧诱导所必须的顺式作用元件

ＡｕｘＲＲ￣ｃｏｒｅ ＧＧＴＣＣＡＴ １ 参与生长素反应的顺式作用调控元件

Ｂｏｘ ４ ＡＴＴＡＡＴ １ 参与光响应的保守 ＤＮＡ 组件

ＢｏｘⅠ ＴＴＴＣＡＡＡ ２ 光响应元件

ＣＡＡＴ￣ｂｏｘ ＣＡＡＡＴꎬ ＣＡＡＴꎬ ＣＡＡＴＴꎬ ＣＣＡＡＴ １２ 在启动子和增强子中常见的顺式作用元件

ＣＥ３ ＧＡＣＧＣＧＴＧＴＣ １ 与 ＡＢＡ 和 ＶＰ１ 响应相关的顺式作用元件

Ｇ￣ｂｏｘ ＣＡＣＧＡＣꎬ ＴＡＣＧＴＧꎬ ＧＴＡＣＧＴＧ ３ 光响应相关的顺式作用元件

Ｐ￣ｂｏｘ ＣＣＴＴＴＴＧ ２ 赤霉素反应元件

ＴＡＴＡ￣ｂｏｘ ＴＡＴＡꎬ ＴＴＴＴＡꎬ ＴＡＡＴＡꎬ ＴＴＴＴＡꎬ ＡＴＡＴＡＴꎬ ＡＴＴＡＴＡ １５ 转录起始位点￣３０ 区的核心启动子元件

ＴＣ￣ｒｉｃｈ ｒｅｐｅａｔｓ ＡＴＴＴＴＣＴＴＣＡ １ 抗胁迫响应的顺式作用元件

ＴＧＡ￣ｅｌｅｍｅｎｔ ＡＡＣＧＡＣ １ 生长素反应元件

ｃｉｒｃａｄｉａｎ ＣＡＡＮＮＮＮＡＴＣ ２ 参与昼夜节律控制的顺式作用元件

ＭＹＢＣＯＲＥ ＣＮＧＴＴＲ ５ ＭＹＢ 蛋白绑定位点

ＭＹＢ１ＡＴ ＷＡＡＣＣＡ １ 脱水反应的 ＭＹＢ 识别位点

ＭＹＣＣＯＮＳＥＮＳＵＳＡＴ ＣＡＮＮＴＧ １ ＭＹＣ 的绑定位点

ＣＵＲＥＣＯＲＥＣＲ ＧＴＡＣ ６ 氧反应的顺式作用元件

ＰＯＬＬＥＮ１ＬＥＬＡＴ５２ ＡＧＡＡＡ ３ 花粉特异性激活调控元件
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６: 花柱ꎻ ７: 子房ꎻ ８: 上部叶ꎻ ９: 中下部叶ꎻ １０: 嫩茎ꎻ
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ａｎｄ ｌｏｗｅｒ ｌｅａｆꎻ １０: Ｙｏｕｎｇ ｓｔｅｍꎻ １１. Ｓｔｅｍ ｒｏｏｔꎻ ＬｈｓｏｒＴＩＰ:
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｇｅｎｅ.

图 ８　 百合各组织 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 的半定量 ＰＣＲ分析
Ｆｉｇ􀆰 ８　 ＲＴ￣ＰＣＲ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２

ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ

0.0
2.0
4.0
6.0
8.0

10.0
12.0

5 6 7 8 9 10 11 12 13

!
"
#
$
%

R
el

at
iv

e 
ex

pr
es

si
on

&'() (cm)
Length of flower buds

*&+A

0.0
0.5
1.0
1.5
2.0
2.5
3.0
3.5
4.0

5 6 7 8 9 10 11 12 13

!
"
#
$
%

R
el

at
iv

e 
ex

pr
es

si
on

&'() (cm)
Length of flower buds

,&+B

图 ９　 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 在花蕾不同发育阶段的表达
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Ｄ: 黑暗处理ꎻ Ｌ: 光照处理ꎮ
７Ｄ: Ｄａｒｋ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎻ Ｌ: Ｌｉｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ.

图 １０　 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 在不同光照条件下的表达量
Ｆｉｇ􀆰 １０　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ ｕｎｄｅｒ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｇｈｔｉｎｇ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

柱)中表达ꎬ 且在表达量上具有差异ꎬ 花被片中的
表达量高于花丝和花柱ꎮ 在花蕾发育过程中该基因

的表达量逐渐增加ꎬ 该基因在外花被(图 ９: Ａ)和
内花被 (图 ９: Ｂ) 中的表达量均在花蕾发育至

１２ ｃｍ 时达到最高ꎬ 之后开始降低ꎬ 但在外花被

中的表达起始时期早于内花被ꎮ 本研究还发现ꎬ 光

处理会影响 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 的表达(图 １０)ꎬ 黑暗

处理后该基因的表达水平开始降低ꎬ 黑暗处理

１ ｈ 时表达量最低ꎬ 黑暗处理 ２~８ ｈ 后表达量上

调ꎻ 而光照处理下该基因的表达水平在处理 １~
２ ｈ 时逐渐上升ꎬ ４ ｈ 后开始下降ꎬ ８ ~１６ ｈ 时又

持续上升ꎮ
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３　 讨论

ＭＹＢ 蛋白是一个包含植物转录因子的大家族ꎬ
其家族成员在植物生长发育过程中发挥着各种功

能[１９]ꎮ 目前已从矮牵牛[３０]、 非洲菊[３１]、 金鱼

草[３２]、 红薯[３３]、 拟南芥[３４]、 烟草[３５]、 葡萄[３６]、
花椰菜[３７] 等多种植物中克隆得到 Ｒ２Ｒ３￣ＭＹＢ 基

因ꎮ 功能分析结果表明 Ｇ６ 组 ＭＹＢ 基因均能调控

花青素苷的合成和积累ꎮ 本研究从东方百合‘索
邦’中克隆得到 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 基因ꎬ 并对其序列及

基因结构进行了生物信息学分析ꎮ 与其他植物

ＭＹＢ 相比ꎬ ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 包含 ３ 个外显子和 ２ 个

内含子ꎬ 其氨基酸序列具有 ２ 个 ＭＹＢ 特有的结构

域(Ｒ２ 和 Ｒ３)ꎬ 且与已报道的 ＭＹＢ 基因序列相似

性较高[２３]ꎮ 聚类分析结果表明ꎬ 该基因与百合科

植物郁金香亲缘关系最近ꎬ 并与本研究选取的其他

单子叶植物聚为一支ꎮ ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 基因与已报道

的 ＭＹＢ 基因 Ｇ６ 组成员聚为一簇ꎬ 说明该基因可

能是花青素苷合成的重要调控基因ꎮ
基因表达实验结果显示ꎬ 该基因在植物的花

被片、 花丝、 花柱等花部组织中表达量较高ꎬ 而

在其他部位几乎不表达ꎬ 表现出一定的组织特异

性ꎬ 研究结果与前人[６]对其他百合品种该基因的

表达分析结果一致ꎮ ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 在花蕾发育过

程中表达量逐渐升高ꎬ 花蕾发育至 １２ ｃｍ 时表达

量最高ꎬ 之后开始降低ꎬ 郁金香的 ＴｆＭＹＢ１ 基因在

花朵发育过程中的表达水平呈先上升后下降的趋

势ꎬ 与 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 具有相似的表达模式[３８]ꎮ 这

种基因表达量的变化与花被片的花色性状变化一

致ꎬ 提示 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 的表达与 ‘索邦’花青素苷

的积累呈正相关ꎮ
研究发现ꎬ ＭＹＢ 基因的表达可受多种非生物

胁迫诱导而出现节律性的昼夜变化[３９]ꎬ 如遮光处

理会抑制花青素苷合成通路中结构基因的表达ꎬ 影

响花被片着色[４０]ꎮ 光照处理后ꎬ ‘索邦’ 花蕾中

ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 的表达量明显高于黑暗处理ꎬ 说明该

基因的表达受到光照调节ꎮ 启动子分析结果显示ꎬ
ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 序列上存在多个光响应元件ꎬ 推测

这些光响应元件可能与光照诱导 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 表

达上调相关ꎮ 此外ꎬ 光照处理 ４ ｈ 后 ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２

的表达量低于处理 ２ ｈ 和 ８ ｈ 时的表达量ꎬ 说明

该基因的表达可能还受到其他因子的调控ꎬ 其启

动子中存在的参与昼夜节律调控的元件可能与

ＬｈｓｏｒＭＹＢ１２ 表达量的变化相关ꎮ
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