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小麦 KNOX 基因家族鉴定与生物信息学分析 
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摘 要 KNOX 基因家族是编码同源异型盒蛋白的转录因子，在植物生长发育和形态建成过程中起着重要

的调控作用。然而，关于小麦 KNOX 基因家族的研究很少。在本研究中，利用生物信息学手段从小麦基因

组中鉴定到分布于 18 条染色体上的 36 个 KNOX 基因，所有鉴定到的家族成员均含有 KNOX1 或 KNOX2

结构域。我们对 KNOX 基因家族的系统进化、基因结构、蛋白结构域、顺式作用元件和基因表达模式进行

了分析。根据其系统发育关系，将小麦 KNOX 基因分为 Class I 和 Class II 两大亚类，两亚类又进一步分为

5 个进化分支。大多数小麦 KNOX 基因含有典型 KNOX1、KNOX2、ELK、HOX 四个蛋白保守结构域。小

麦 KNOX 基因的启动子分析发现了一些与激素、生长发育和胁迫响应相关的顺式作用调控元件。不同组织

器官转录组数据分析显示，Class I 类 KNOX 基因具有明显的组织特异性，Class II 类 KNOX 基因的表达部

位更广泛。本研究为进一步分析小麦 KNOX 基因家族的功能和调控机制提供了重要信息。 
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Abstract  KNOTTED-like homeodomain (KNOX) gene family is a transcription factor encoding homeobox 

protein, which plays an important role in plant growth and morphogenesis. However, little information is available 

on the KNOX gene family in wheat (Triticum aestivum L.). In this study, 36 KNOX genes with KNOX1 or 

KNOX2 domain distributed on 18 chromosomes were identified from wheat genome using bioinformatics 

methods. The phylogenetic evolution, gene structure, protein domains, cis-acting elements and gene expression 

patterns were analyzed in the present study. Based on the phylogenetic tree, the 36 TaKNOX genes were divided 

into two major subclasses, Class I and Class II, and the two subclasses were further divied into five evolutionary 

branches. Most TaKNOX genes contain four typical conserved protein domains: KNOX1, KNOX2, ELK and 

HOX. Some cis-acting elements associated with hormonal, plant development and stress in TaKNOX promoters. 

The analysis result of transcriptome data from wheat different tissue showed that Class I KNOX genes had obvious 

tissue specificity, while Class II KNOX genes expressed widely in different wheat tissues. The study results 

provide important information for future analysis of the regulation and functions of the TaKNOX gene family. 

Keywords Wheat; KNOX gene family; Gene structure; Gene expression 

KNOX (KNOTTED1-like homeobox)转录因子家族是同源异型盒基因(Homeobox gene) TALE 蛋白超家

族(Three amino acid loop extension superfamily)的一个亚族，广泛参与调控植物的生长发育过程(Hamant and 

Pautot 2010)。大多数 KNOX 蛋白具有 4 个特征保守结构域，分别是 KNOX1、KNOX2、ELK 和 HOX(Magnani 

and Hake 2008; Gao et al., 2015)。 

KNOX 基因家族在植物界中是一个保守的基因家族，从低等植物藻类、苔藓类到高等种子植物中都普

遍存在(Gao et al. 2015)。植物中第一个被发现的 KNOX 基因是玉米的 Knotted1(Kn1)基因(Vollbrecht et al. 



1991)，随后在越来越多的植物中鉴定出 KNOX 基因(Gao et al. 2015)，如拟南芥、水稻、杨树、棉花、苹果

等，并且部分 KNOX 基因功能已有较为深入的研究(Mukherjee et al. 2009; Xiong et al. 2018; Ma et al. 2019; 

Jia et al., 2020)。然而，对重要粮食作物小麦 KNOX 基因报道较少，目前只有 Takumi 等(2000)利用玉米的

Kn1 基因序列在小麦中同源克隆到了三个 KNOX 基因的报道。 

根据 KNOX 基因的结构特征、系统发育树和表达模式，可以将 KNOX 基因家族分为三类 Class I、Class 

II，及双子叶植物中特有的 Class KNATM(Magnani and Hake 2008; Gao et al. 2015; Xiong et al. 2018)。不同

类的 KNOX 基因的表达模式及生物学功能有着明显分化。Class I 类基因的表达较为集中，主要在 SAM 

(Shoot apical meristem)中表达，它们在分生组织的分化和维持中起着重要的作用(Tsuda et al. 2011; Gao et al. 

2015; Su et al. 2020)，例如，拟南芥 Class I 中 STM 基因对拟南芥胚胎中 SAM 的建立起着重要的作用，且

拟南芥 stm 突变体种子中由于缺少 SAM 只能产生子叶而不能产生新叶(Hay and Tsiantis 2010)；Class I 中的

KNOX 基因与转基因过程中的愈伤分化有着密切的关系，水稻 Class I 中 osh1 和 osh15 基因的双缺失突变

体其愈伤组织只能形成叶状结构，未见芽的形成(Tsuda et al. 2011)；将玉米 Class I 中的 KN1 基因转入烟草

中，其遗传转化成苗率与对照相比提高了一倍(胥珊等, 2009)。同时 Class I 类基因也在植物叶片形状的控

制、节间伸长、激素平衡和花序结构的建立等方面发挥着重要的作用，并可作为转录激活或抑制因子(Hay 

and Tsiantis 2010; Tsuda and Hake 2015)； Class II 的 KNOX 亚家族基因表达部位一般比较广泛，在植物的

各个组织器官中都有所表达，但是有关 Class II KNOX 基因在植物中的功能报道相对较少，主要与次生细

胞壁的形成相关。例如：KNAT7 与 KNAT3 协同作用影响次生细胞壁的沉积从而提高拟南芥茎的机械支持

(Wang et al. 2020)；Class KNATM 是双子叶植物特有的一类 KNOX 基因亚家族，对拟南芥的 KNATM 基因

研究发现该基因参与调节叶片极性和叶片形状(Magnani and Hake 2008)。 

作为世界上最重要的粮食作物之一的小麦，全球约 35%~40%的人口以它作为主粮(何中虎等, 2018)，

然而由于小麦基因组的复杂性，对小麦 KNOX 基因克隆与研究的报道较少。随着小麦基因组信息的不断完

善(Iwgsc, 2018)，为在全基因组水平上鉴定、分析小麦 KNOX 基因带来契机。本研究利用小麦基因组信息，

结合 KNOX 基因家族特征，对小麦 KNOX 基因进行了鉴定，并对 KNOX 基因的基本理化性质、染色体分

布、基因复制、进化关系、基因结构、顺式作用元件和不同组织的表达模式进行了分析，为进一步研究小

麦 KNOX 基因的功能和调控机制奠定了基础。 



1 结果与分析 

1.1 小麦 KNOX 基因的鉴定与命名 

根据拟南芥和水稻 KNOX 蛋白的氨基酸序列在小麦数据库中进行 BLAST 搜索、筛选和验证，共鉴定

到 36 个小麦 KNOX 基因。根据基因所在染色体位置命名为 TaKNOX1~ TaKNOX36(表 1)。在 TaKNOX 基因

家族编码的蛋白质中，氨基酸的数目从 153~389 个。TaKNOX 蛋白分子量从 16.54 到 42.48 kDa，等电点在

5.15~9.11，除 TaKNOX13、TaKNOX15、TaKNOX18 和 TaKNOX34 外，其余 TaKNOX 蛋白质的等电点都

小于 7，说明大多数的 TaKNOX 蛋白质呈酸性。亚细胞定位预测分析表明，绝大多数 KNOX 基因定位在细

胞核中，这与 KNOX 基因转录因子属性特征相符合。 

表 1 小麦 KNOX 基因家族的理化性质 

Table 1 Physicochemical properties of TaKNOX gene family 

基因名 

Gene name 

基因号 

Gene ID 

氨基酸数量(aa) 

Amino size(aa) 

分子量(Da) 

MW(Da) 

等电点 

PI 

亚细胞定位 

Subcellular localization 

TaKNOX1 TraesCS1A02G072700 308 

33778.98  5.66  

细胞核；细胞质-细胞核 

Nucl;cyto_nucl 

TaKNOX2 TraesCS1A02G072800 307 

33144.26  5.40  

细胞核 

Nucl 

TaKNOX3 TraesCS1B02G091600 308 

33523.78  5.80  

细胞核 

Nucl 

TaKNOX4 TraesCS1B02G091700 307 

33202.34  5.40  

细胞核 

Nucl 

TaKNOX5 TraesCS1B02G135600 282 

31432.56  5.88  

液泡；叶绿素；细胞核；

胞外；高尔基体 

vacu;chlo;nucl;extr;golg 

TaKNOX6 TraesCS1D02G075600 307 

33652.81  5.66  

细胞核 

Nucl 

TaKNOX7 TraesCS1D02G075700 307 

33174.29  5.40  

细胞核 

Nucl 

TaKNOX8 TraesCS2A02G267400 348 38522.37  6.09  细胞核 



Nucl 

TaKNOX9 TraesCS2B02G268200 348 

38560.47  6.09  

细胞核 

Nucl 

TaKNOX10 TraesCS2D02G256400 348 

38463.30  5.98  

细胞核 

Nucl 

TaKNOX11 TraesCS4A02G251800 167 

18107.19  5.15  

线粒体; 叶绿素; 细胞核 

Mito;Chlo;Nucl 

TaKNOX12 TraesCS4A02G256700 363 

40079.08  6.28  

细胞核 

Nucl 

TaKNOX13 TraesCS4A02G291900 330 

36155.39  8.61  

细胞核 

Nucl 

TaKNOX14 TraesCS4A02G292000 153 

16539.84  6.10  

叶绿素；线粒体；细胞核；

细胞核-质粒 

Chlo; 

Mito;nucl;Nucl_plas 

TaKNOX15 TraesCS4A02G292100 331 

36332.65  8.61  

细胞核 

Nucl 

TaKNOX16 TraesCS4A02G292200 320 

35589.70  5.50  

细胞核 

Nucl 

TaKNOX17 TraesCS4B02G021900 325 

36308.44  5.80  

细胞核 

Nucl 

TaKNOX18 TraesCS4B02G022000 301 

33269.52  9.11  

细胞核 

Nucl 

TaKNOX19 TraesCS4B02G057900 364 

40193.18  6.28  

细胞核 

Nucl 

TaKNOX20 TraesCS4B02G346100 313 

34437.99  5.76  

细胞核 

Nucl 

TaKNOX21 TraesCS4D02G019600 341 

38120.78  6.23  

细胞核 

Nucl 

TaKNOX22 TraesCS4D02G019800 323 

35512.79  6.32  

细胞核 

Nucl 



TaKNOX23 TraesCS4D02G019900 327 

35765.91  6.08  

细胞核 

Nucl 

TaKNOX24 TraesCS4D02G058000 363 

40065.05  6.28  

细胞核 

Nucl 

TaKNOX25 TraesCS4D02G341000 312 

34496.07  5.86  

细胞核 

Nucl 

TaKNOX26 TraesCS5A02G405900 334 

36772.57  5.97  

细胞核; 细胞质-细胞核 

Nucl;cyto_nucl 

TaKNOX27 TraesCS5A02G515000 313 

34437.99  5.76  

细胞核 

Nucl 

TaKNOX28 TraesCS5B02G410600 317 

35314.09  5.96  

细胞核 

Nucl 

TaKNOX29 TraesCS5B02G454600 177 

20218.73  5.30  

细胞核；细胞质；叶绿素；

质粒； 

Nucl;Cyto;Chlo;Plas 

TaKNOX30 TraesCS5D02G415900 340 

37367.24  5.97  

细胞核 

Nucl 

TaKNOX31 TraesCS6A02G145500 307 

33472.45  5.72  

细胞核 

Nucl 

TaKNOX32 TraesCS6B02G173900 299 

32459.32  5.69  

细胞核 

Nucl 

TaKNOX33 TraesCS6D02G134800 208 

23540.29  6.10  

细胞核; 细胞质-细胞核 

Nucl;Cyto_nucl 

TaKNOX34 TraesCS7A02G511800 389 

42477.98  7.66  

细胞核 

Nucl 

TaKNOX35 TraesCS7B02G423100 293 

32422.46  5.90  

细胞核 

Nucl 

TaKNOX36 TraesCS7D02G501000 310 

33985.99  5.69  

细胞核 

Nucl 

 

 



1.2 小麦 KNOX 蛋白的多序列比对 

多重序列比对发现小麦 KNOX 蛋白序列有 4 个相对保守的区域，即 KNOX1、KNOX2、ELK 和 HOX 

(图 1A)。KNOX1 和 KNOX2 结构域位于蛋白的 N 端，而 ELK 和 HOX 位于蛋白的 C 端。其中 HOX 结构

域具有最高的保守性，表现出 TALE 同源异型盒蛋白超家族的典型结构特征，即在第 1 和第 2 个螺旋之间

存在 3 个额外的氨基酸序列(P-Y-P)。另外的 KNOX1、KNOX2 和 ELK 保守结构域也表现出较好的保守性。

例如，保守结构域 KNOX2 具有高保守性的 E-L-D 氨基酸序列，保守结构域 ELK 具有高保守性的 E-L-K

氨基酸序列(图 1B)。 



 



图 1 小麦 KNOX 蛋白多序列比对 

注: A 图中黑色横线表示 KNOX I, KNOX II, ELK 和 HOX 四个保守结构域; B 图是每个保守结构域的蛋白特征基序的分布和

组成; 字母符号代表氨基酸; 字母高度代表保守水平 

Figure 1 Multiple alignment of KNOX proteins in wheat 

Note: The black horizontal line in Figure A indicates the four conserved domains of KNOXI, KNOXII, ELK and HOX; Figure B 

shows the distribution and composition of protein characteristic motifs of each conserved domain;Letters stand for the amino 

acids;The height of the letters show the conservation level 

1.3 小麦 KNOX 基因的染色体定位和基因复制分析 

如图 2 所示，KNOX 基因除了在小麦的 3 号染色体无分布外，其他染色体均有分布，其中 2、6、7 号

染色体上各有 1 个 KNOX 基因；4A 染色体上 KNOX 基因最多，含有 6 个 KNOX 基因；同时，大多数 KNOX

基因分布在染色体的端部。片段复制和串联重复是基因家族扩张的主要机制(Cannon et al. 2004)，对

TaKNOX 基因进行共线性分析发现，其含有 5 对串联重复基因，分别是 TaKNOX1 和 TaKNOX2、TaKNOX3

和 TaKNOX4、TaKNOX6 和 TaKNOX7、TaKNOX14 和 TaKNOX15、TaKNOX22 和 TaKNOX23 为串联重复基

因(图 2 红色字体为串联重复基因)；另外发现有 23 对 TaKNOX 基因位于片段性共线性区块内，其中包括大

多数具有部分同源关系的 TaKNOX基因(图 2蓝色连线的为片段重复区块内的KNOX基因)，表明小麦KNOX

基因的扩张存在串联重复和和多倍化过程中片段重复现象。 



 

 

图 2 小麦 KNOX 基因染色体定位和基因复制 

注: 蓝色连线代表在片段性重复区块内的小麦 KNOX 基因对; 红色字体为串联重复的小麦 KNOX 基因 

Figure 2 Chromosome mapping and gene duplication of KNOX genes in wheat genome 

Note: The blue line represents the TaKNOX gene pair in the fragment repeat block; The red font is tandemrepeatedTaKNOXgene 

1.4 小麦 KNOX 基因的系统发育分析 

将已知模式植物拟南芥和水稻的 KNOX 蛋白序列和小麦的 KNOX 蛋白序列，使用 MEGA X 软件构建



KNOX 系统发育树(图 3)。根据系统发育树，KNOX 基因被分为三大类：ClassⅠ、ClassⅡ和 Class KNATM。

其中，Ⅰ类基因 38 个，包括 4 个拟南芥基因，9 个水稻基因和 25 个小麦基因；Ⅱ类基因 19 个，其中拟南

芥基因 4 个，水稻基因 4 个，小麦基因 11 个；Class KNATM 类基因只包含了拟南芥的一个成员 KNATM，

该类 KNOX 基因是双子叶植物特有的一类(Magnani and Hake, 2008)。 

ClassⅠ又进一步分为三个亚类，分别是 ClassⅠA、ClassⅠB 和 ClassⅠC。ClassⅡ包括 ClassⅡA 和

ClassⅡB两个亚类(图3)。ClassⅠA中TaKNOX19、TaKNOX24和TaKNOX26与拟南芥的AtKNAT1和AtSTM、

水稻的 LOC_Os03g51690(OSH1)聚为一支；ClassⅠB 中 TaKNOX1、TaKNOX2、TaKNOX3、TaKNOX4、

TaKNOX6 和 TaKNOX7 与拟南芥的 AtKNAT2 和 AtKNAT6 聚到一起。ClassⅡA 中的 TaKNOX20、TaKNOX25

和TaKNOX27同拟南芥的AtKNAT7聚为一支(图 3)，这些小麦KNOX基因与其系统发育关系较近的拟南芥、

水稻 KNOX 基因可能具有相似的生物学功能。同时，位于 A、B、D 亚基因组上的 KNOX 部分同源基因亲

缘关系最近，它们大多数聚在一起，如 TaKNOX1、TaKNOX3、TaKNOX6，TaKNOX2、TaKNOX4、TaKNOX7，

TaKNOX8、TaKNOX9、TaKNOX10，TaKNOX12、TaKNOX19、TaKNOX24，TaKNOX26、TaKNOX28、TaKNOX30

等。 



 

 

图 3 小麦、拟南芥和水稻 KNOX 基因家族的系统进化树 

注: 黑色, 红色和蓝色: 小麦、拟南芥和水稻 KNOX 基因 

Figure 3 The phylogenetic tree of KNOX gene family in wheat, Arabidopsis and rice 

Note: KNOX genes from wheat, Arabidopsis and rice are represented in black, red and blue fonts,respectively. 

1.5 小麦 KNOX 基因结构和蛋白保守结构域分析 

为了进一步探究小麦 KNOX 基因家族的特征，我们基于种内系统发育树(图 4A)分析了 TaKNOX 基

因的基因结构和蛋白保守结构域分布(图 4)。结果显示，TaKNOX 家族主要有 3~6 个外显子和 4~5 个内含子

组成。ClassⅠ中的基因外显子数量在 4~6 之间，而 ClassⅡ中的基因几乎都是含有 5 个外显子(图 4B)。值



得注意的是，ClassⅠ类基因中除 TaKNOX11 和 TaKNOX14 外，都含有一个较长的内含子(图 4B)，这与

ClassⅠ类KNOX基因家族基因结构特征相符合(Morimoto et al., 2005)。大多数TaKNOX蛋白包含KNOX1、

KNOX2、ELK 和 HOX 保守的蛋白结构域，并在蛋白序列上依次排列；个别 TaKNOX 蛋白缺少 1~2 个保

守结构域，如 TaKNOX11、TaKNOX14 缺少 ELK 和 HOX 保守域，TaKNOX29、TaKNOX33 缺少 KNOX1

结构域，但所有的 TaKNOX 蛋白都含有 KNOX2 保守结构域(图 4C)。同时，从进化关系上看，亲缘关系较

近的同一亚家族的 TaKNOX 基因在基因结构组成和蛋白结构域分布上也是保守的。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 4 小麦 KNOX 基因家族的基因结构和蛋白保守结构域分析。 

注: A: 小麦 KNOX 基因家族的系统发育树; B: 小麦 KONX 基因家族的基因结构组成; C: 小麦 KNOX 基因家族的保守结构域

组成 

Figure 4 The gene structure and protein conserved domain analysis of KNOX gene family inwheat 

Note: A: The phylogenetic tree of KNOX gene family in wheat; B: The gene structure composition of KNOX gene family in wheat; C: 

The conserved domain composition of KNOX gene family in wheat. 

1.6 小麦 KNOX 基因启动子上顺式作用元件分析 

为了分析小麦 KNOX 基因家族成员潜在的表达调控机制，我们对每个成员的顺式作用元件进行鉴定。

对鉴定的顺式作用元件，选择与植物激素、植物生长、参与胁迫反应和光响应相关的作用元件进行分析(图



5)。结果表明，所有 TaKNOX 基因的启动子区均含有与植物激素和胁迫响应相关的元件，例如有关植物激

素相关的顺式作用元件有 ABA 响应元件 ABRE，MeJA 响应元件 CGTCA-motif、TGACG-motif, GA 响应

元件 TATC-box、GARE-motif、P-box 等；有关胁迫响应相关的顺式作用元件有低温诱导响应元件 LTR，

防御和应激反应相关的响应元件 TC-rich repeats 等；另外，28 个 TaKNOX 基因都含有与植物生长发育调控

相关的顺式元件(O2-site, CAT-box, GCN4-motif, circadian),值得注意的是，有 23 个 TaKNOX 基因含有与植

物分生组织表达相关的元件(CAT-box)，这些结果表明 TaKNOX 基因可能在小麦的生长发育、分生组织分

化能力的维持和响应逆境胁迫方面起着重要的作用(图 5)。 

 

图 5 小麦 KNOX 基因顺式作用元件分析。 

注: A: 用不同颜色的直方图表示 TaKNOX 基因中四大类顺式作用元件的总和; B: 每个 TaKNOX 基因顺式作用元件数量的热

图; 不同的颜色表示顺式作用元件的数量; 白色代表没有顺式作用元件 



Figure 5 Analysis cis-elements of the KNOXgenes in wheat 

Note: A: Histograms of different colors are used to represent the sum of four kinds of cis-acting elements in TaKNOXgenes; B: Heat 

map cis-acting elements of each TaKNOX genes. Different colors indicate the number of cis-acting elements, while white indicates 

that there are no cis-acting elements 

1.7 小麦 KNOX 基因在不同组织中的表达模式 

为了探讨不同生长发育阶段 KNOX 基因在小麦中的组织特异性表达模式，对 36 个小麦 KNOX 基因

的表达数据进行了分析，研究了小麦根、茎、叶、穗和种子等不同组织的转录水平，发现小麦 KNOX 基因

在不同的组织或器官中的表达模式有明显的差异(图 6)。其中小麦 KNOX 基因的表达模式与其亚家族分类

呈现出一定的关联性。Class I 中，除 TaKNOX18 主要在叶片中表达，其他的成员主要在茎和穗中表达，且

TaKNOX11、TaKNOX13、TaKNOX14 和 TaKNOX15 特异性在穗中高表达；而 Class II 中，除 TaKNOX34、

TaKNOX35、TaKNOX36 在叶片中特异高表达外，其他基因表达部位则比较广泛。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 6 小麦 KNOX 基因组织表达热图 

Figure 6 TaKNOX gene expression profiles in different tissues. 

2 讨论 

KNOX 基因作为重要的植物生长发育调控因子，在小麦中的鉴定与功能研究十分欠缺。目前有关小麦



KNOX 基因的研究报道较少，Takumi 等利用玉米的 Kn1 基因序列在小麦中同源克隆到了三个 KNOX 基因

(Takumi et al. 2000)，即为本研究中的 TaKNOX12、TaKNOX19 和 TaKNOX24，Morimoto 等(2005)对这三个

小麦 KNOX 基因的表达模式和转基因烟草表型进行了分析。随着小麦基因组信息的不断完善，这为从全基

因组水平鉴定分析 TaKNOX 转录因子带来契机。本研究首次在全基因组水平上对小麦的 KNOX 基因家族

进行了鉴定，并对小麦 KNOX 基因的基本理化性质，基因结构，进化关系，表达模式等进行了分析，为后

续的 KNOX 基因的功能研究奠定了基础。 

本研究中，我们共鉴定到了 36 个 KNOX 基因家族成员，数目多于拟南芥(9 个)和水稻(13 个)。在这些

基因中，有 5 对串联重复和 28 对片段复制，说明全基因组重复时间在小麦 KNOX 基因家族扩增过程中发

挥了重要作用，因此导致小麦 KNOX 基因家族比拟南芥和水稻庞大。根据蛋白序列、进化树和基因结构特

征把小麦 KNOX 基因分成了两大类 Class I 和 Class II。其中 TaKNOX1~4、TaKNOX6~19、TaKNOX21~24、

TaKNOX26、TaKNOX28 和 TaKNOX30 与拟南芥和水稻中 Class I 类基因存在于同一进化支，剩余的 TaKNOX

基因与拟南芥和水稻中的 Class II 类基因聚为一支。值得注意的是 Class I 中的 TaKNOX12、TaKNOX19、

TaKNOX24 与拟南芥 AtSTM (AT1G6230)、AtKNAT1 (AT4G08150)，及水稻的 OSH1(LOC_Os03g51690)亲缘

关系最近，这三个 KNOX 基因可能与 AtSTM、AtKNAT1 和 OSH1 具有相似的生物学功能，即影响胚胎中

SAM 的建立、胚性愈伤组织的形成(Hay and Tsiantis 2010; Tsuda et al. 2011)，因此小麦这三个 KNOX 基因

或可应用于提高小麦遗传转化过程中胚性愈伤组织形成的效率，从而提高小麦的遗传转化效率。 

小麦 KNOX 基因转录组数据结果显示，除 TaKNOX18 基因，Class I 类基因的表达均比较集中，除了在

穗和茎中表达水平很高之外，在其他组织中的表达水平均很低或者不表达；而 Class II 类基因几乎在小麦

的所有组织中均有表达，这与其他植物 KNOX I 和 KNOX II 类基因的表达模式相符合，表明植物 KNOX

蛋白在功能上可能具有高度的保守性(Gao et al. 2015)。值得一提的是，Class I 类基因中的 TaKNOX8、

TaKNOX9、TaKNOX10、TaKNOX12、TaKNOX19 和 TaKNOX24 在小麦茎中的表达量是最高的，且在茎发

育早期含量最高，随着发育后期含量逐渐下降，这可能说明这些基因在小麦茎端分生组织的维持和调控中

起着重要的作用，关于这些基因的功能有待于进一步研究。因此深入了解小麦 KNOX 基因的功能，将为研

究小麦的生长发育、形态建成等过程奠定重要基础。 

 



3 材料与方法  

3.1 小麦 KNOX 基因家族的鉴定 

鉴定小麦基因组数据库中所有 KNOX 基因，主要步骤如下： (1)从 Ensemble Plants 数据库

(http://plants.ensembl.org/Triticum_aestivum/Info/Index)下载小麦中国春的基因组数据； (2)分别从 TAIR 

(https://www.arabidopsis.org/) 网 站 和 Rice Genome Annotation Project 

(http://rice.plantbiology.msu.edu/index.shtml)网站下载拟南芥的 9 条 KNOX 蛋白序列和水稻的 13 个 KNOX

蛋白序列；(3)以拟南芥和水稻的 KNOX 蛋白序列作为种子序列，利用 Tbtools(Chen et al. 2020)的 blast 命

令在小麦蛋白数据库中进行搜索，设置阈值为 e-value < e
-10；(4)将搜索到的结果提交到 “PFAM”网站

(http://pfam.xfam.org/)对 KNOX 蛋白保守结构域 KNOXⅠ或 KNOX II 的 Pfam 号(PF03790 或 PF03791)进行

进一步的验证(Finn et. al. 2016)，含有 KNOX I 或 KNOX II 结构域的被视为 KNOX 基因家族成员。利用

ProtParam(https://web.expasy.org/protparam/)网站预测每个 KNOX 蛋白的氨基酸数(AA)、分子量(MW)和等

电点(PI),并在 WoLF PSORT(https://wolfpsort.hgc.jp/)网站上对 KNOX 蛋白的亚细胞定位进行预测。 

3.2 小麦 KNOX 基因家族成员的蛋白结构域分析和多序列比对 

采用 CDD 网站(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/Structure/cdd/wrpsb.cgi)和 Pfam 网站(http://pfam.xfam.org/)

对小麦的 KNOX 蛋白结构域进行分析。使用 MEGA X(Kumar et al. 2018)中的 MUSCLE 对 KNOX 蛋白序列

进行多重序列比对，利用 Jalview 软件进行可视化。 

3.3 小麦 KNOX 基因家族成员的染色体定位与基因复制 

根据小麦基因组注释文件获取KNOX基因家族成员的染色体位置信息；利用MCScanX软件(Wang et al. 

2012)计算并获取共线性区块及基因的串联重复信息；利用 Circos 软件(Krzywinski et al. 2009)对小麦 KNOX

基因的染色体位置信息、共线性关系、串联重复信息进行可视化。 

3.4 KNOX 基因家族的系统发育分析 

将拟南芥、水稻和小麦的 KNOX 基因家族成员利用 MEGA X 软件构建系统发育树。运用 MUSCLE 的

比对方法对 KNOX 蛋白序列进行多重比对，选择邻接法(Neighbor-joining)构建系统发育树，具体参数如下：



采用自展法(Bootstrap method)，参数为 1000，模型选择泊松模型(Poisson model)。 

3.5 小麦 KNOX 基因家族成员的启动子区顺式作用元件分析 

利用TBtools软件从小麦基因组数据库中获得每个KNOX基因的CDS序列上游2000bp的启动子区域，

来分析 KNOX 基因启动子中的顺式作用调控元件。将获得的启动子区域序列提交到 PlantCARE 数据库中

(http://bioinformatics.psb.ugent.be/webtools/plantcare/html/)来鉴定顺式作用元件的类型和数量。 

3.6 小麦 KNOX 基因家族的组织表达模式分析 

在小麦基因表达网站(http://www.wheat-expression.com/)下载根、茎、叶、穗和种子五种不同组织的不

同时期转录组数据(Ramirez-Gonzalez et al. 2018)。对小麦 KNOX 基因的组织表达数据用 TBtools 软件进行

对数转换和可视化。 
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