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摘要 BCDE/FBE（BCDE）类基因是/EGB+8>H基因家族中参与花被发生发育的重要基因%测

定了麻竹的BCDE基因序列并分析了被子植物中BCDE类基因的系统发育式样；采用相对速率检

验、同义与非同义置换位点统计以及似然比检验方法，分析了单子叶和真双子叶植物最近共同祖

先中BCDE基因发生基因重复后的进化速率与适应机制%结果表明：真双子叶植物分支中BCDE
类基因的相对速率和同义与非同义置换位点均显著高于单子叶植物分支；同时，!I／!B值表明真

双子叶植物分支中可能存在正选择压力%

关键词 被子植物 麻竹 !"#$类基因 相对速率检验 似然比检验 适应性进化

调控花器官发生发育的/EGB+8>H基因家族在

整个植物界中高度保守%E-,模型［!］认为花器官发

生发育的调控过程在进化上是古老的，不同的植物

类群花部式样则随基因的重复和分化逐渐形成%由

于基因重复在进化过程中频繁发生，人们可以推测

细胞核基因的大部分是由一个基因经基因重复所形

成的基因家族构成的%例如，植物中/EGB+8>H基

因家族是一类调控花器官形成和分化的基因，其直

系同源成员的进化关系在很大程度上可以反映被子

植物花的进化过程，这对于被子植物花的起源与进

化研究具有关键作用%
迄今 为 止， 人 们 已 从 拟 南 芥（"#$%&!’()&)

*+$,&$-$）、水稻（.#/0$)$*&1$）和玉米（23$4$/)）

等植 物 中 分 离 到 许 多 /EGB+8>H 基 因 家 族 成

员［""&］，其中BCDE类基因属于E-,模型中的E
类，单独决定花萼的形成，也参与决定花瓣的形

成%从形态上看，单子叶和真双子叶植物的花器官

结构在雄蕊和雌蕊上差别并不大，主要区别在花

被%单子叶植物花部比较简单，花被很少出现花萼

和花瓣的分化，花粉单沟，是一类古草本植物［*］，

而真双子叶植物的花被则大多数明显分化为花萼和

花瓣，且物种间呈现出极大的多样性%研究结果表

明，在单子叶与真双子叶植物的最近共同祖先中已

含有BCDE类基因，但在被子植物的共同祖先中尚

未发现该拷贝［)］%本文应用多种统计分析方法，结

合从单子叶植物麻竹（53-!#’6$,$47),$*&8,’#7)）中

分离到的BCDE基因，对被子植物中BCDE类基

因的进化速率与适应机制进行检测，以期为被子植

物花器官的进化发育研究提供新的证据%

% 材料与方法

来自 不 同 单 子 叶 和 双 子 叶 植 物 的 共#"个

BCDE类基因的JA:-2:7收录号见表!%其中麻竹

的BCDE基因由本实验室自行分离和测序%在初步

#&(!
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分析中，先对!"#$%#&中’’(个)*+,-./0基因序

列构建系统树，再从与单、双子叶,12*基因分支

构成姐妹群关系的序列中选取343))’5，作为对

6’个单子叶和双子叶植物序列进行系统发育分析的

外类群7

表! 本文所用"#$%类基因植物种名、缩写、

基因名及&’()*(+收录号%）

植物物种
缩

写
基因名

!"#$%#&
收录号

金鱼草!"#$%%&$"’(()*’+ *4 ,-./01 *89:9’:;
拟南芥!%)2$345+$+#&)6$)") *< !781 266:;6

9!8 =6>?’(

!:; 3@>:’@
茼蒿9&%<+)"#&=(’(0
(4%$>46$’(

A4 9,?@; *8@;69((

9,?;;; *8@;69(:

9,?1 *8@;69(>
麻竹,="3%4A)6)(’+6)#$>64%’+ +B !:;6$B= *86?(;@:%）

?;C *86?(;@(%）

蓝桉-’A)6<5#’+D642’6’+ CD !:; *E69(9;>

!:08 *E69>6:?
向日葵/=6$)"#&’+)""’’+ F% ?EF *E:>’@(’
大麦/4%3=’(G’6D)%= FG ?F *H’:?@::

?1 *H’:?@:>
黑麦草846$’(5=%=""= =I ?!,H0 *8@?56’;
毒麦846$’(#=(’6="#’( =< ?!,H; *E96(6;5
番茄8<A45=%+$A4"=+A’6="#’( =" ?!,HI?9 *E::5(’@

J,K@ J>9;(;
烟草L$A4#$)")+<6G=+#%$+ KL ?!,H0 *E9>5;’>
水稻M%<N)+)#$G) ML .,K?!,HO *E@6?>>:

?!,H;@ *E9(5>?;

?!,H;F *E9(5>?5
碧冬茄:=#’"$)0&<2%$3) NO .P:0C *E66(’:(

:.7 *E@;>;5’
豌豆:$+’(+)#$G’( NL ?@ *H’;?95?
大叶蝇子草H$6="=6)#$>46$) ,B ?@ J59:?@

?F J59:?’
白芥H$")5$+)62) ,% ?!,HP 2’(>?(
小麦J%$#$A’()=+#$G’( P% ?!,H;; *$99;(9:
玉米Q=)()<+ 34 Q??@ *H:69>:@

Q??;F *H:69>6’

Q!:; =:>:99

Q??01 *H:69>?(

%）自测序列

应用+K*,<%Q软件包中的 )"D*BRD#程序分别

对核苷酸和氨基酸序列进行对位排列；根据氨基酸

排列后的矩阵，去除出现空位的氨基酸所对应的核

苷酸，组成不含空位的核苷酸序列矩阵；以N*2N
软件构建的 )N系统树为基础@），采用=R-$/SLTS"<
方法 及 UUPQ""程 序 检 测 不 同 分 支 间 的 相 对 速

率［?!@@］7
采用)"D%’软件计算各分支的非同义置换位点

数，并进行差异显著性检验［@’］7采用似然比检验方

法和N*)=软件［@6］，分析单子叶和真双子叶植物

最近共同祖先中的,12*基因在基因重复后的适应

性进化机制；密码子置换模型为“.Q%#VO”模型，

即判断谱系间非同义置换与同义置换的比率!（3K／

3,）是否存在显著性差异［@6，@:］7

, 结果与分析

,-! "#$%基因树与相对速率检验

基于6’个,12*类基因序列的 )N系统树见

图@，其中单子叶和真双子叶的序列分别构成自展

支持率为@99W的两大分支7
以343))’5为参照类群，对单子叶和真双子

叶两个分支间的核苷酸置换速率进行了差异显著性

检验7结果表明，非同义置换位点的3（R%）／,+X
Y’7?6::，:X979966，即上述两个分支间的相对

速率存在极显著差异，而真双子叶分支中的速率显

著高于单子叶分支7

,-, 似然比检验

采用)"D%’计算获得单子叶和真双子叶两个分

支的3K／3,分别为@79:和97(?7差异显著性检验

结果为："3K／,CX@’(7@:／57>?X@:7:，"3,／,C
X@957?5／67>X(7’;，表明同义和非同义置换位点

数在上述两个分支间均存在显著差异7
采 用 N*)= 软 件， 在 基 于 密 码 子 置 换

“.Q%#VO”模型的似然比检验中，先采用两种不同的

模型来分析谱系间的进化式样：第@种为“/#"-Q%-
<R/”模型（假定所有谱系都具有相同的!值），计算

获得对数似然率B#8XY@9>;;7;>，! 估计值为

97@’’9；第’种为“ZQ""-Q%<R/”模型（假设每一谱系

都具有不同的!值），对数似然率B#8XY@9>@:79:7

@）,[/ZZ/Q\+=7N*2N：NO]B/D"#"<RV%#%B]LRLSLR#DI%QLR4/#]，G"QLR/#:79.;7,R#%S"Q*LL/VR%<"L，)%LL%VOSL"<<L，2,*，’99@
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图! "#$%类基因的&’系统树

!"#$%&’为真双子叶植物分支，()*)#$%&’为单子叶植物分支+数字表示该分枝的自展支持率（,）

然而，!- 检 验 结 果 拒 绝“)*.#/012)” 模 型（!!
3+34）+因此，我们采用第5种模型（“16/..#/012)”模

型，假定某些谱系具有和背景"3不同的"值）［45］，

分别标注单子叶和真双子叶分支为"4和"-（图4），

它们在不同的模型中具有不同的假定（表-）+进一

步的!-检验结果拒绝“7/..#/012)”模型（!!3+34）

（表5），说明分支内各谱系间的"值差异并不符合

“7/..#/012)”模型假定+

表( 不同模型的似然值以及非同义)同义置换速率比

模 型 8*" "3 "4 "-
9*.#/012)："3:"4:"- ;43<==+=< 3+4--3 "3 "3
>/..#/012)："3，"4，+++"<5 ;43<4?+3? ; ; ;
@6/..#/012)："3，"4，"- ;43<=<+3= 3+4-35 3+44<A 3+53B-
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表! 不同模型的似然比检验

零假设 已有假设 模型比较 !!"#!

$#%&’()*+ ",-".-"! $#%&’()*+比/’%%&’()*+ .!0122(）

3’%%&’()*+ ",，".，"! 3’%%&’()*+比)4’%%&’()*+ .!5152(）

(）极显著差异（"!,1,.）

! 讨论

植物花发育的678模型［.］认为：6功能基因决

定花萼的形成，6和7基因共同决定花瓣的形成，

7和8基因共同决定雄蕊的形成，心皮则由8基因

单独决定19:;6类基因属于<6=9&>+?基因家族

中的一类重要成员，为678模型中的6基因1本文

检测了被子植物中9:;6类基因的系统发育型式及

其在单子叶和真双子叶植物分支中的进化速率与适

应机制，结果具有以下两方面的意义：

（.）形态比较研究表明，除兰科植物外，大部

分单子叶植物的花被都无分化［0］，如禾本科植物的

花被为很薄很小的浆片［.@］，而真双子叶植物的花被

一般明显分化为花萼和花瓣，且物种间花萼和花瓣

的分化形式极为多样1因此，一般认为，单子叶植

物花被的分化程度较真双子叶植物要低［0］1目前，

单子叶植物中的<6=9&>+?基因研究主要集中于禾

本科，本文所涉及的9:;6类基因也主要来自禾本

科，其花被分化程度在单子叶植物中相对较高，因

而有关的相对速率检验、置换位点统计分析和似然

比检验结果为解释单子叶植物在花被分化程度上低

于真双子叶植物的现象提供了新的进化生物学线

索1诚然，随着所分离的<6=9&>+?基因及相关类

群的增加，应当利用更多的直系同源基因来阐明植

物花器官的进化规律1
（!）单子叶植物构成单系类群的观点已被目前

的植物分子系统学研究所证实［.A］1对不同 <6=9&
>+?基因的系统发育分析表明，几乎每个亚家族中

的直系同源基因都在单子叶、真双子叶两个分支间

呈现出明显的分化（数据未显示）1然而，迄今为止，

仅从9:;6类基因中检测出两个分支间在进化速率

上存在着显著差异1同时，同义与非同义置换位点

统计分析和似然比检验结果表明真双子叶分支中还

可能存在正选择压力，这为进一步结合该类基因的

功能结构域分析来研究非同义置换位点在9:;6基

因结构域上的分布规律提供了线索1然而，有关适

应性进化的统计检测方法在实际应用中仍存在一些

问题1本文使用<%B(和C6<D计算所获得的结果

也不尽一致，说明相关方法和程序还需进一步改进1
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