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摘要  糖基水解酶家族在调控植物籽粒大小方面起关键作用。该研究克隆了藜麦(Chenopodium quinoa)糖基水解酶家族

LOC110717159基因, 并通过生物信息学、表达模式分析和拟南芥(Arabidopsis thaliana)异源表达实验, 解析了其在籽粒充

实过程中的生物学功能。生物信息学分析表明, 大、小粒藜麦种质LOC110717159基因编码序列全长为1 023 bp, 编码339

个氨基酸残基, 存在1个碱基差异; 其启动子区(~2 000 bp)含有119个顺式作用元件, 包括3个激素响应元件(茉莉酸甲酯、

水杨酸和赤霉素)。系统进化分析显示, 该基因与甜菜(Beta vulgaris)、菠菜(Spinacia oleracea)和苋(Amaranthus tricolor)

的亲缘关系较近。qRT-PCR分析表明, 灌浆21天时, LOC110717159在大粒藜麦种质籽粒中高表达。拟南芥过表达株系的

千粒重显著低于野生型(P<0.05), 但粒长和粒宽无显著差异。单倍型分析发现, LOC110717159编码序列在17个藜麦种质中

存在差异, 62.5%千粒重大于4.0 g的种质与大粒藜麦种质碱基序列一致, 77.8%千粒重小于3.0 g的种质与小粒藜麦种质碱

基序列一致。综上, LOC110717159可能负调控藜麦籽粒的充实过程。 
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藜麦(Chenopodium quinoa) (2n=4x=36)隶属苋

科(Amaranthaceae)藜属(Chenopodium), 为一年生

双子叶植物, 其籽粒富含必需氨基酸、优质蛋白、可

溶性糖、健康油脂和多种微量元素, 能够满足人体生

命活动需求(Escuredo et al., 2014; Guo et al., 2023; 

Ain et al., 2023)。鉴于此, 联合国粮农组织(Food and 

Agriculture Organization of the United Nations, 

FAO)将其视为21世纪应对粮食安全的重要谷物之一

(张紫薇, 2017; 胡一晨等, 2018)。影响藜麦产量的诸

多因素中, 籽粒大小尤为关键。探究影响藜麦籽粒发

育和形成的相关因素, 对于提高其产量和商品性具有

重要意义。因此, 选育大粒藜麦品种并深入探究其调

控机制, 对于加速藜麦育种进程具有重要意义。本研

究基于前期大、小粒藜麦籽粒灌浆不同发育时期的转

录组数据(Tao et al., 2025), 成功筛选出表达差异显

著的糖基水解酶(glycoside hydrolase, GH) LOC11-

0717159基因。糖基水解酶作为碳水化合物活性酶

(carbohydrate-active enzymes, CAZymes)数据库中 

数量最庞大的一类酶, 目前已被划分为189个家族, 其

中纤维素酶类至少分布于17个GHs (Chen et al., 

2024)。在植物体内, 糖基水解酶主要集中分布于GH1、

GH3、GH5、GH9和GH17等家族, 广泛参与调控植

物的细胞壁修复、逆境响应、激素信号转导和次生代

谢等诸多生理过程(李媛等, 2024)。在植物果实及籽粒

大小研究中, 已有关于GHs研究成果的报道。Buchner

等(2002)研究证实, 豌豆(Pisum sativum) β-1,3-葡聚

糖酶基因PsGNS2在种皮组织中特异性表达。通过将

该基因5'端调控区转入蒺藜苜蓿(Medicago trunca-

tula)进行启动子活性分析, 发现其在种皮和胚乳组织

中的转录活性最强, 表明PsGNS2可能通过特定的调

控机制参与豌豆籽粒的发育过程。Wan等(2011)对水

稻(Oryza sativa)花粉发育相关的β-1,3-葡聚糖酶基

因(Osg1)进行研究, 发现该基因在小花、叶鞘及叶片

中表达量较高, 尤其是在减数分裂后期以及小花的小

孢子早期和中期阶段显著高表达。Roy Choudhury等

(2009)研究发现, 香蕉(Musa paradiciaca)果实成熟
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过程中, 不同品种的β-1,3-葡聚糖酶基因表达量和酶

活性与果肉的软化率相关。在草莓(Fragaria × anana-

ssa)果实成熟过程中, 内切葡聚糖酶基因FaEG1和

FaEG2显著上调表达, 其中FaEG1特异性在成熟期

积累(Trainotti et al., 1999; Llop-Tous et al., 1999)。

韩小行(2020)研究显示, GH5家族的DXS基因被敲除

后, 拟南芥(Arabidopsis thaliana)转化株系的籽粒明

显变小。王真珍(2023)对AtGH9突变体表型展开研究, 

发现突变体的角果长度和结籽数量相较于野生型显

著增加, 并且pZjGH9C3在拟南芥中过表达影响角果

发育。通过CRISPR/Cas9基因编辑技术敲除番茄

(Solanum lycopersicum) GH17家族基因SlA6, 获得

的sla6突变体表现出果实重量和种子数量显著减少

的表型(Chen et al., 2024)。综上表明, GHs在籽粒发

育过程中发挥不可或缺的作用。2017年, 藜麦高质量

基因组数据公布, 为挖掘籽粒大小相关基因奠定了基

础(Jarvis et al., 2017)。然而, 目前藜麦尚未见糖基

水解酶家族相关基因的报道。本研究从大、小粒藜麦

种质资源中克隆了LOC110717159基因, 通过生物

信息学、表达模式和拟南芥过表达等方法分析了该基

因的功能, 为进一步解析LOC110717159基因在藜

麦籽粒充实和大小调控中的功能奠定了基础。 

1  材料与方法 

1.1  实验材料 

以千粒重大于5.0 g的大粒藜麦(Chenopodium qui-

noa)种质(用字母W表示)和千粒重小于3.0 g的小粒

藜麦种质(用字母X表示)为材料, W为青海省农林科学

院作物栽培研究所自主选育, 生育期约120天, 灌浆

期约30天, 籽粒颜色为白色。X为中国农业科学院作

物科学研究所引进, 生育期约150天, 灌浆期约30天, 

籽粒颜色为黄色。试验于2023年3–9月在青海省农林科

学院种质资源创新试验基地进行(36°62′N, 101°77′E), 

选取藜麦籽粒灌浆期始7、21和28天的根、茎、叶和

籽粒, 设3次生物学重复。所有样品经液氮速冻后于

–80°C冰箱保存, 备用。 

1.2  LOC110717159基因克隆 

使用9769-TaKaRa MiniBEST Plant RNA Extraction 

Kit (Takara, Tokyo, Japan)试剂盒和天根DNA试剂

盒分别提取样本RNA和DNA。以RNA为模板, 利用

RR036A-Prime-Script RT Master Mix (Takara, 

Tokyo, Japan)试剂盒反转录成cDNA。从NCBI网站

下载LOC110717159基因编码序列, 通过Primer5.0

软件设计扩增引物序列(表1), PCR扩增体系为50 µL, 

其中2× Phanta Max Master Mix为25 µL, 上下游引

物各1 µL, 2 µL cDNA模板, 5 µL PCR Enhancer, 16 

µL ddH2O。参照李青洋等(2025)的方法调整PCR反

应程序: 94°C预变性3分钟; 94°C变性30秒, 56°C退

火1分钟, 72°C延伸25秒, 循环34次, 最后72°C延伸

5分钟。使用1.0%琼脂糖凝胶电泳检测PCR产物, 胶

回收纯化后用pEASY@-Blunt Zero Clong Kit试剂盒

转化, 挑取克隆菌液送至生工生物工程股份有限公司

(上海)进行测序验证。 

1.3  LOC110717159基因的生物信息学分析 

利用NCBI网站分析LOC110717159的保守结构域。

利用ExpasyProtparma (http://www.expasy.org/too-

lsprotparam.html)软件预测LOC110717159蛋白理

化性质。利用SMART在线软件(SMART: Main page 

(embl.de)分析LOC110717159基因编码蛋白的结构

域。利用SignalP-5.0 (SignalP 5.0-DTU Health Tech- 

Bioinformatic Services)以及TMHMM-2.0 (TMHMM 

2.0-DTU Health Tech-Bioinformatic Services)软件

预测LOC110717159蛋白的信号肽和跨膜结构。利用

网站SOPMA (https://npsa.lyon.inserm.fr/cgi-bin/sec-

pred_sopma.pl)和SWISS-MODEL (https://swissmo-

del.expasy.org/)预测LOC110717159蛋白的二级结

构以及三级结构。利用NCBI中的BLASTP工具比对与

LOC110717159蛋白高度同源的其它科植物的氨基

酸序列。利用MEGA 10.0软件中的邻接法(neighbor- 

joining method, NJ)构建系统进化树。 

1.4  LOC110717159基因的表达模式分析 

以Q159-F/R (表1)为引物, TUB6为内参基因(贾冰晨等, 

2020), qRT-PCR扩增反应体系和反应条件参照Yao等

(2021)的方法。用公式2–∆∆CT计算LOC110717159基因

的相对表达量。 

1.5  过表达拟南芥载体构建及转化株系籽粒性状

鉴定 

将大粒藜麦种质LOC110717159基因插入空载体 
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表1  本研究所涉及的引物 

Table 1  Primers used in this study 

Primer name Primer sequence (5′→3′) Function 

159-F ATGGGGTTAATAAGCAAACCTTCTGCG Gene cloning 

159-R TCAATTGAAACTGAGTTGGTATTTGGGCT 

C159-F1 GACACGGTGTATGCTGC 

C159-R1 TACTGTCCTGCGTTACCA 

Q159-F TCTGCGGTTGCTACTTT qRT-PCR  

Q159-R ACTTCTTGTTGGGATGGT 

TUB6-F TGAGAACGCAGATGAGTGTATG Reference gene 

TUB6-R GAAACGAAGACAGCAAGTGACA 

159F actagggtctcgcaccATGGGGTTAATAAGCAAACCTTCTGCG Overexpression vector 

159R actagggtctctaccgTCAATTGAAACTGAGTTGGTATTTGGGCT 

35S-F CACGGGGGACTCTTGCCACC 

NOS-R ATCATCGCAAGACCGGCAAC 

Bar-F CGGCGACGAGCCAGGGATA Identification of transgenic Arabidopsis tha-
liana positive seedlings 

Bar-R GCACCATCGTCAACCACTACAT 

表中小写字母为引物接头序列。Lowercase letters in the table are primer junction sequences. 

 

pEGOEP35S-B中, 构建重组质粒。将其连接转化至

大肠杆菌(Escherichia coli)感受态细胞DH5α中, 通

过菌液PCR检测阳性克隆, 并提取质粒进行测序比

对。测序结果确认, 成功构建了pEGOEP35S-B-LOC-

110717159过表达载体质粒。质粒转化和拟南芥遗传

转化试验参照赵阳(2022)的方法进行。经过筛选和鉴

定, 获得阳性转基因拟南芥植株, 单株收种后种植至

T3代并再次进行PCR鉴定。最后, 采用杭州万深科技

SC-G自动考种分析仪及千粒重仪系统测定转基因拟

南芥的粒长、粒宽和千粒重, 设3次生物学重复。 

1.6  藜麦种质资源中LOC110717159基因的差异

片段克隆 

根据大、小粒藜麦种质LOC110717159基因在700– 

800 bp区段序列差异, 设计特异性引物C159-F1/R1 

(表1)。从中国农业科学院引进的藜麦种质资源中, 筛

选出千粒重大于4.0 g的8个大粒藜麦和千粒重小于

3.0 g的9个小粒藜麦(表2), 利用引物C159-F1/R1进

行目的片段的PCR克隆。扩增产物经琼脂糖凝胶电泳

分离后, 使用DNA Gel Extraction Kit试剂盒进行胶

回收, 送至生工生物工程股份有限公司(上海)测序。 

1.7  数据处理 

使用Excel 2021和SPSS 16.0软件进行数据统计与差 

表2  藜麦种质资源 

Table 2  Quinoa germplasm material 

Material 
number

Thousand  
kernel weight (g)

Material 
number 

Thousand  
kernel weight (g)

23_382 4.90 23_303 2.26 

23_347 4.64 23_211 2.34 

23_352 4.81 23_289 2.10 

23_354 4.69 23_150 2.53 

23_369 4.61 23_221 2.11 

23_373 4.50 23_5 2.27 

23_366 4.47 23_315 2.26 

23_308 4.14 23_254 2.08 

23_59 2.03   

 

异显著性分析。 

2  结果与分析 

2.1  LOC110717159基因克隆及序列分析 

以大、小粒藜麦种质的籽粒cDNA为模板, 使用159- 

F/R引物扩增, 获得1条全长(开放阅读框)为1 023 bp

的条带, 共编码339个氨基酸残基(图1A)。经序列比

对, 大、小粒藜麦种质的核苷酸在765 bp处存在1个

位点差异, 序列一致性为99.90%; 导致氨基酸序列

差异, 氨基酸序列一致性为99.71% (图1B)。保守结构

域预测结果表明, 该基因含有“Glyco_hydro super-
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family”结构域(图2A), 属于GH17s家族。 

LOC110717159蛋白理化性质预测结果表明 , 

大粒藜麦种质的LOC110717159蛋白分子式为C1642-

H2569N441O489S8, 分子量为36 568.6 Da, 不稳定指

数为35.51, 脂溶性指数为87.24, 理论等电点为9.34, 

其中正负电荷残基分别为28个和20个。小粒藜麦种质

的LOC110717159蛋白分子式为C1640H2563N441O489- 

S8, 分子量为36 554.53 Da, 不稳定指数为35.76, 脂

溶性指数为87.24, 理论等电点为9.27, 其中正负电

荷残基分别为27个和20个。LOC110717159蛋白二级

结构预测结果表明, 大粒藜麦种质蛋白主要二级结构

依次为α-螺旋(35.59%)、无规则卷曲(45.29%)和延伸

链(19.12%); 小粒藜麦种质蛋白主要二级结构依次

为α-螺旋(35.29%)、无规则卷曲(44.71%)和延伸链

(20.00%)。三级结构预测表明, α-螺旋占比较大, 形

成的三维结构较为紧凑(图2B)。此外, 信号肽和跨膜

结构预测结果显示, LOC110717159蛋白存在跨膜结

构和信号肽(图3)。 

2.2  LOC110717159基因启动子顺式作用元件分析 

以大、小粒藜麦种质的籽粒DNA为模板, 利用PCR扩

增LOC110717159基因上游约2 000 bp序列。测序结

果经DNAMAN比对 , 发现大、小粒藜麦种质LOC-

110717159基因启动子序列存在10处差异(图4)。通

过PlantCARE网站进行顺式作用元件分析, 结果显

示, LOC110717159基因启动子区域共含有119个顺

式作用元件 , 其中包括2个茉莉酸甲酯响应元件

(TGACG-motif/CGTCA), 1个水杨酸响应的顺式作用

元件(SARE), 1个赤霉酸响应的顺式作用元件(AB-

RE), 1个生长素响应的顺式作用元件(GGTCCAT), 

同时还包括参与光响应和应激响应等顺式作用元件

(表3)。进一步分析发现, 大、小粒藜麦种质之间的差

异位置未直接落在特殊顺式作用元件, 但部分差异位

点位于某些顺式作用元件附近。例如, 大粒藜麦种质

中缺失的6个碱基位于CAAT-box下游。大、小粒藜麦

LOC110717159启动子区域的差异对藜麦籽粒大小

的调控有待探究。 

2.3  LOC110717159氨基酸序列同源比对及系统

进化分析 

通过DNAMAN对大、小粒藜麦种质的LOC110717159

氨基酸序列与其它植物的同源蛋白氨基酸序列进行

多重比对, 结果显示, 大粒藜麦种质的LOC110717-

159蛋白与菠菜(Spinacia oleracea) KNA05536.1、甜

菜(Beta vulgaris) NP_001306941.1、苋(Amaranthus 

tricolor) XP_057515597.1序列一致性分别为75.80%、

74.34%和62.82%; 而小粒藜麦种质的LOC110717-

159蛋白与菠菜KNA05536.1、甜菜NP_001306941.1

和苋XP_057515597.1序列的一致性分别为76.09%、

74.64%以及63.10% (图5A)。系统进化分析表 
 

 
 

图1  LOC110717159基因的PCR扩增产物和推导的氨基酸序列 

(A) LOC110717159基因的PCR扩增产物(M: Marker); (B) 推导的氨基酸序列(黄颜色代表差异)。1: 大粒藜麦种质; 2: 小粒藜麦种质 

 
Figure 1  PCR amplified product of LOC110717159 gene and deduced amino sequences  
(A) PCR amplified product of LOC110717159 gene (M: Marker); (B) Deduced amino sequences (yellow colors represent diffe-
rences). 1: Large-grain quinoa germplasm; 2: Small-grain quinoa germplasm 
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图2  LOC110717159蛋白的保守结构域、二级和三级结构预测 

(A) 大小粒藜麦保守结构域; (B) 大小粒藜麦二级(左)和三级(右)结构。1和2同图1。 

 

Figure 2  Prediction of conserved domains, secondary and tertiary structures of the LOC110717159 protein 
(A) Conserved structural domains in large and small grain quinoa; (B) Secondary (left) and tertiary (right) structure of large and 
small grain quinoa. 1 and 2 are the same as shown in Figure 1. 

 

明, 藜麦LOC110717159与同属藜科和苋科的甜菜

NP_001306941.1、菠菜KNA05536.1、苋XP_057515-

597.1位于同一分支, 表明它们之间的亲缘关系较近

(图5B)。 

2.4  LOC110717159基因的表达模式分析 

采用qRT-PCR检测了LOC110717159基因在大、小

粒藜麦种质的根、茎、叶和籽粒中的相对表达水平。

结果显示, 该基因在大、小粒藜麦种质的根、茎、叶

和籽粒以及灌浆7天和28天的籽粒中几乎不表达; 而

在灌浆21天小粒藜麦种质的根中表达量较高, 在大

粒藜麦种质籽粒中的表达量显著升高(图6)。上述结果

表明, 该基因可能在藜麦灌浆中后期发挥重要作用。 

2.5  LOC110717159基因的遗传转化及转化株系

籽粒性状分析 

为分析LOC110717159基因在植物体内的功能, 在

拟南芥中过表达LOC110717159基因, 通过PCR鉴 
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图3  LOC110717159蛋白信号肽(A)和跨膜结构预测(B) 

SP: 信号肽; CS: 切割位点; Sec: 分泌途径; SPI: 信号肽酶I 
 

Figure 3  Prediction of signal (A) and transmembrane structure (B) of LOC110717159 protein 
SP: Signal peptide; CS: Cleavage site; Sec: Sec pathway; SPI: Signal peptidase I 

 

表3  藜麦LOC110717159基因启动子区顺式作用元件分析  

Table 3  Analysis of cis-acting elements in the promoter region of quinoa LOC110717159 gene 

Site name Sequence Number Function 

Unnamed__1 GAATTTAATTAA 2 60 k protein binding site 

TGACG-motif TGACG 1 Cis-acting regulatory element involved in the MeJA-responsiveness

TCT-motif TCTTAC 1 Part of a light responsive element 

TC-rich repeats GTTTTCTTAC 1 Cis-acting element involved in defense and stress responsiveness 

TCA-element TCAGAAGAGG 1 Cis-acting element involved in salicylic acid responsiveness 

TATA-box TATA/TACAAAA/TATATAA-
ATC/ATTATA/TATAA 

42 Core promoter element around-30 of transcription start 

I-box TGATAATGT 1 Part of a light responsive element 

G-box CACGAC/TACGTG 2 Cis-acting regulatory element involved in light responsiveness 

GATA-motif GATAGGG 1 Part of a light responsive element 

Circadian CAAAGATATC 1 Cis-acting regulatory element involved in circadian control 

Chs-CMA1a TTACTTAA 1 Part of a light responsive element 

CGTCA-motif CGTCA 1 Cis-acting regulatory element involved in the MeJA-responsiveness
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表3  (续) 
Table 3  (continued) 

Site name Sequence Number Function 

CAAT-box CAAT/CAAAT 50 Common cis-acting element in promoter and enhancer regions 

Box4 ATTAAT 7 Part of a conserved DNA module involved in light responsiveness 

AuxRR-core GGTCCAT 1 Cis-acting regulatory element involved in auxin responsiveness 

ATC-motif AGTAATCT 1 Part of a conserved DNA module involved in light responsiveness 

ABRE ACGTG 1 Cis-acting element involved in the abscisic acid responsiveness 

A-box CCGTCC 1 Cis-acting regulatory element 

ACE CTAACGTATT 3 Cis-acting element involved in light responsiveness 

 

 

 
 

图4  LOC110717159基因启动子区域 

红框表示核苷酸差异。W: 大粒藜麦种质; X: 小粒藜麦种质 

 
Figure 4  LOC110717159 gene promoter region 
The red boxes in the figure indicate nucleotide differences. W: Large-grain quinoa germplasm; X: Small-grain quinoa germplasm 
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图5  LOC110717159蛋白的氨基酸多重序列比对(A)和系统发育树(B) 

W和X同图4。 

 
Figure 5  Multiple-sequence alignment (A) and phylogenetic tree (B) of the amino acid sequence of the LOC110717159 protein 
W and X are the same as shown in Figure 4. 

 

定筛选出3个过表达LOC110717159基因的拟南芥转

基因株系AtOE1、AtOE2和AtOE3 (图7A)。对转基因

拟南芥与野生型的籽粒性状进行分析, 发现转基因拟

南芥植株籽粒的长、宽与野生型籽粒无显著差异, 但

转基因拟南芥植株籽粒的千粒重显著低于野生型籽

粒(图7B)。因此, 推测该基因在拟南芥籽粒发育过程 
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图6  LOC110717159在各个组织中的表达量 

W和X同图4。不同小写字母表示差异显著(P<0.05)。 
 

Figure 6  Expression level of the LOC110717159 in different 
tissue 
W and X are the same as shown in Figure 4. Different lo-
wercase letters indicate significant differences at the P<0.05 
level. 

中可能发挥负调控作用。 

2.6  藜麦种质中的LOC110717159差异片段分析 

从17个藜麦种质中成功克隆了LOC110717159基因

序列(长度为700–800 bp)。分析发现, 62.5%的千粒

重大于4.0 g的藜麦种质与大粒藜麦种质的碱基序列

一致; 77.8%的千粒重小于3.0 g的藜麦种质与小粒藜

麦种质的碱基序列一致(图8)。因此, LOC110717159

基因765 bp处的突变是否具有调控藜麦籽粒充实的

作用, 仍需深入研究。 

3  讨论 

本研究通过生物信息学方法分析了藜麦LOC110717159

基因, 该基因含有1个典型的Gyco_hydro superfamily 

 

 
 

图7  T3代转基因拟南芥株系及籽粒性状 

(A) T3代转基因拟南芥株系(a–c: 野生型; d–f: AtOE1、AtOE2和AtOE3) (bars=1 cm); (B) 籽粒长、宽和千粒重。*P ≤ 0.05; ns: 无

显著差异 

 
Figure 7  T3 generation transgenic Arabidopsis lines and seed morphological characteristics  
(A) T3 generation transgenic Arabidopsis lines (a–c: Wild-type plants; d–f: AtOE1, AtOE2, and AtOE3) (bars=1 cm); (B) Grain 
length, width, and 1 000 grain weight. * P ≤ 0.05; ns: No significant difference 
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图8  藜麦种质资源克隆序列比对 

红框为千粒重大于4.0 g的藜麦, 绿框为千粒重小于3.0 g的藜麦。W和X同图4。 

 
Figure 8  Clonal sequence comparison of quinoa germplasm resources 
The red box in the figure shows quinoa resources with a thousand-grain weight greater than 4.0 g, and the green box shows 
quinoa resources with a thousand-grain weight less than 3.0 g. W and X are the same as shown in Figure 4. 

 

结构域。SMART分析结果显示, LOC110717159属于

GH17s家族 ,  该家族是β - 1 ,3 -葡聚糖基转移酶

(https://www.cazy.org/GH17.html)的一部分, 在高等

植物(Müller et al., 1998; Receveur-Bréchot et al., 

2006; Rodríguez-Romero et al., 2014)、真菌(Gas-

tebois et al., 2010; Qin et al., 2015)和细菌(Stubbs et 

al., 1999)中广泛分布, 家族成员多达1 300个。GH17

家族在水稻(Wan et al., 2011)、香蕉(Roy Choudhury 

et al., 2009)、葡萄(Vitis vinifera) (Pervaiz et al., 

2021)、番茄(Chen et al., 2024)和谷子(Setaria italica) 

(范玉杰等, 2024)等植物中主要参与花药调控、果实

软化、芽发育、胁迫、果实发育、籽粒重量及抗性等

过程。特别是在葡萄中 ,  已鉴定出GH17s家族的

VviGH17-16、VviGH17-30、VviGH17-37和VviGH17-  

44基因在果实发育阶段表达量存在显著差异(Pervaiz 

et al., 2021); 在番茄中, Sla6突变体的果实重量和种

子数显著降低(Chen et al., 2024)。上述研究表明, 

GH17s家族基因在调控籽粒大小方面发挥重要作用。

然而, 关于GH17s在藜麦灌浆期籽粒发育中的研究

尚未见报道。本研究克隆的LOC110717159基因全长

序列为1 023 bp, 编码339个氨基酸残基。通过同源比

对, 发现LOC110717159蛋白与菠菜、甜菜和苋的蛋

白序列相似性较高 , 分别为76.09%、74.64%以及

63.10%。这一结果与林彤等(2024)进行的STK (SEE-

DSTICK)同源性比对结果一致。此外, 李爱莉(2021)

在藜麦中克隆到1个GH64家族的糖苷水解酶基因

CqAI, 其蛋白与菠菜和甜菜的同源性比对结果与同

LOC110717159的同源性比对结果相符。因此, 推测

藜麦与同科的菠菜和甜菜具有较近的亲缘关系。 

在LOC110717159基因的启动子中检测到茉莉

酸、水杨酸、赤霉素和生长素等响应元件, 这与范玉

杰等(2024)认为GH17s家族大部分基因都含有激素

响应元件的结果一致。植物激素是影响植物发育的重

要因素之一, 已鉴定到许多植物激素基因调控籽粒发

育(董庆坤和刘慧丽, 2015)。因此, 推测茉莉酸、水杨

酸、赤霉素和生长素通过影响藜麦LOC110717159基

因的功能调控籽粒发育。此外, 不同家族基因的表达

模式受环境、取样时期和取样部位等因素影响。例如, 

水稻花粉发育相关的β-1,3-葡聚糖酶基因(Osg1)在小

花的小孢子早期以及中期阶段高表达(Wan et al., 

© 植物学报  Chinese Bulletin of Botany



 陶小所等: 藜麦 LOC110717159 基因克隆及功能分析  63 

 

2011); 水稻RIP4在抽穗时期剑叶中的表达量最高

(叶凯, 2020); 水稻GH5的DXS在叶中的转录水平显

著高于根、茎和穗等(韩小行, 2020)。本研究发现, 

LOC110717159基因在大粒藜麦种质灌浆中后期的籽

粒中极显著高表达, 在小粒藜麦种质中几乎不表达, 

表明该基因可能在籽粒充实过程中发挥重要作用。 

最后 , 我们在拟南芥中过表达LOC110717159

基因, 并对T3代转化株系的籽粒性状进行分析。结果

显示, 转基因株系的千粒重显著低于野生型, 提示该

基因在拟南芥中可能负调控籽粒发育。值得注意的是, 

本研究中野生型拟南芥的千粒重测定值约为40 mg, 

与Jiang等(2013)和Liu等(2015)报道的约为20 mg存

在显著差异。究其原因可能是本研究采用未进行标准

干燥处理的种子直接测定, 以及所使用的转基因株系

数量较少。后续LOC110717159具体调控机制研究需

要通过扩大样本量进行更多实验加以验证。单倍型分析

揭示, LOC110717159基因765 bp碱基突变可能是造

成籽粒大小差异的原因之一。然而, 由于本研究中所

用藜麦资源有限且初始来源地未知, 具体的突变机制

尚不清楚, 有待进一步探索。本研究对LOC11071-

7159基因进行了初步探究, 但其在藜麦籽粒大小调

控中的功能仍需进一步验证。藜麦灌浆是个复杂的过

程, 其中转录调控在控制籽粒发育中起关键作用。因

此, 鉴定更多控制藜麦籽粒大小的关键基因, 深入了

解其调控机制, 将为揭示藜麦籽粒发育的分子机制提

供新思路。 

4  结论 

本研究从大、小粒藜麦种质中成功克隆了LOC11071-

7159基因的编码序列, 其全长为1 023 bp, 编码339

个氨基酸残基, 该基因属于GH17s家族。qRT-PCR

结果显示, LOC110717159基因在大粒藜麦种质的籽

粒灌浆中后期表达量最高, 而在小粒藜麦种质中几乎

不表达。LOC110717159基因在拟南芥中过表达后, 

转基因株系籽粒的千粒重显著低于野生型, 故推测

LOC110717159基因可能负调控藜麦籽粒大小。 
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Cloning and Functional Analysis of LOC110717159 Gene from 
Chenopodium quinoa 

Xiaosuo Tao1, Xiaohua Yao1, 2, Youhua Yao1, 2* 
1Academy of Agricultural and Forestry Sciences, Qinghai University, Xining 810016, China; 2Qinghai-Tibet Plateau  

Germplasm Resources Research and Utilization Laboratory, Xining 810016, China 

INTRODUCTION: The glycoside hydrolase (GH) gene family plays a crucial role in regulating plant grain size. 

 

RATIONALE: To elucidate its biological role during grain filling, we cloned and functionally characterized LOC110717-

159, a GH gene in quinoa, through bioinformatics analysis, spatiotemporal expression profiling, and heterologous ex-

pression experiments in Arabidopsis. 

 
RESULTS: LOC110717159 has a 1 023 bp coding sequence (encoding 339 amino acids) in both germplasms, differing 

by a single nucleotide. Analysis of the ~2 000 bp LOC110717159 promoter identified 119 cis-elements, including three 

hormone-responsive elements (MeJA, SA, and GA). Phylogenetically, it is closely related to Beta vulgaris, Spinacia 

oleracea and Amaranthus tricolor. qRT-PCR revealed high expression of LOC110717159 in large-grained quinoa at 21 

days after anthesis (21 DAA). Arabidopsis overexpression lines showed significantly reduced 1 000 grain weight (P< 

0.05) but no change in grain length and width. Haplotype analysis of 17 quinoa germplasms indicated that 62.5% of large 

germplasms (≥4.0 g/1 000 grains) carried the large-grained haplotype, while 77.8% of small germplasms (≤3.0 g) shared 

the small-grained haplotype. 

 

CONCLUSION: In conclusion, LOC110717159 likely functions as a negative regulator in quinoa grain filling. 

 

 
 

T3 generation transgenic Arabidopsis lines and seed morphological characteristics. (A) T3 generation transgenic 
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Arabidopsis lines (a–c: Wild-type plants; d–f: AtOE1, AtOE2, and AtOE3) (bars=1 cm); (B) Grain length, width, and 1 000 

grain weight (* P≤0.05; ns: No significant difference). 

Key words  quinoa, LOC110717159 gene, clone, bioinformatics analysis, overexpression analysis 
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