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水稻 123434 蛋白家族的生物信息学分析

金谷雷，汪旭升，朱! 军!

（ 浙江大学生物信息学研究所，杭州 ! )3’’&0）

摘 ! 要：通过隐马尔柯夫模型（G?;;:@ ZB8[7L Z7;:$，GZZ），对粳稻（=08:$ +$#(7$ TM AA6M 4$>-’("$）基因组的蛋

白质数据库进行搜索，结果获得 4 个 32O)O) 蛋白的 同 源 序 列，其 中 发 现 2 个 新 基 因。通 过 对 所 有 粳 稻 的 32O)O)

蛋白的 K/5 序列与各种表达 序 列 标 签（N]68:AA?7@ .:^#:@I: HBDA，N.HA）进 一 步 比 对，为 32O)O) 蛋 白 找 到 了

N.HA 的证据。结果说明这些基因在水稻不同的处理和不同的部位都有所表达，而且不同成 员 之 间 的 表 达 模 式 存

在较大的差异。蛋白质多序列联配分 析 结 果 表 明，存 在 可 能 的 功 能 多 态 位 点。通 过 基 因 结 构 和 染 色 体 定 位 的 分

析，确认了水稻基因组中存在 " 样和非 " 样两类 32O)O) 蛋白。此外，对目前植物中的 32O)O) 家族作了初步的进化

分析。

关键词：水稻；32O)O) 蛋白；基因家族；进化分析；基因结构

中图分类号：_43+! ! ! 文献标识码：5! ! ! 文章编号：’)*0O23*&（&’’(）’*O’*&+O’*

! ! 30+* 年，Z778: 和 C:8:P 等 最 早 在 牛 脑 细 胞

中发现一种酸性的可溶异源二聚体蛋白，大小在 &(
,)& [K 之间，因其迁移率而命名为 32O)O)［3］。随

后的研究显示它们不仅出现在哺乳动物的大脑中，

几乎所有真核生物中都存在 32O)O) 蛋白［&］。以往

研究根据序列的同源性分析将 32O)O) 蛋白分 为 两

大类：" 样和非 " 样［&］。在植物中，32O)O) 蛋白是基

础代谢和 膜 转 运 的 重 要 调 控 因 子［)］。 近 来 的 研 究

表明不同 32O)O) 蛋白对靶蛋白的调控有较强 的 特

异性［)］。随着拟南芥基因组测序的完成，32O)O) 基

因家族 在 拟 南 芥 中 相 对 较 多，共 有 3) 个 蛋 白 成

员［2］。目前已 有 2 个 32O)O) 蛋 白 在 水 稻 中 报 道



过，它们分别被命名为 !"!"# $ #%"（&’()#(* +,-
.!/!"0）、!"!"1（&’()#(* +,- 2/3%3/）、!"!"4

（&’()#(* +,- 2/3%35）和 !"!"6（&’()#(* +,-
2/3%37）。对水稻中 !"8989 蛋白的研究表明，它可

能通过增强或 削 弱 转 录 因 子 之 间 的 蛋 白8蛋 白 互 作

来实现功 能 响 应 胁 迫，和 发 育 调 控 方 面 的 作 用［3］。

对拟南芥 !"8989 家族成员的一级结构分析表明，除

了 : 端区域外，其余部分均相对保守，其中 + 端同

源 性 较 低（ !";），中 间 区 域 同 源 性 则 较 高

（3!;）［/］。此外研究还显示不同 !"8989 蛋白的成

员之间的表达存在显著差异，这可能是由于部分氨

基酸残基的变异导致的［5］。

水稻不仅是重要的粮食作物，而且是模式植物。

通过私 人 公 司（<=>’(6# 和 ?,(@#(A,）和 研 究 所

（ 美国基因 组 研 究 所 BC&D 及 北 京 基 因 研 究 中 心）

共同的努力，已经发布了水稻两个亚种稻和籼稻的

草图序列［7，%］。 同 时 粳 稻 的 两 条 染 色 体（! 号 和 "
号）已经发 布 了 精 细 的 序 列 图 谱 ［!0，!!］。本 文 基 于

水稻基因组序列和 !"8989 蛋白氨基酸序列保 守 的

特性，利用 EF#G 中 对 应 的 保 守 特 征 序 列 搜 索 水 稻

全基因组寻找 !"8989 相似的候选基因。同时，对找

到的这些基因进行了 H<B 分析，并对其进行基因结

构和染色体 进 行 了 定 位。此 外，我 们 对 所 有 的 !"8
989 的基因家族还做了进化分析。

!I 材料和方法

!" !# 数据库搜索

粳稻的日本 晴 和 籼 稻 的 %98!! 的 基 因 组 数 据

分别来自基 因 组 测 序 中 心 BC&D［!J］和 北 京 基 因 研

究所 )&C［!9］的 网 站，更 新 时 间 为 J00" 年 " 月。

K?? 搜 索 是 依 据 来 自 EF#G［!"］的 !"8989 特 征 文

件。使用 软 件 KGG’LJM J 的 NGG@’#L4N 功 能 模

块，搜 索 粳 稻 CD&<E 蛋 白 数 据 库，采 用 默 认 参 数，

H!!0 OJ0 的序列认为候选蛋白，由相应的程序和索

引文件提 取 所 有 含 !"8989 的 蛋 白 序 列，并 构 建 列

表。

!" $# 序列联配和基因结构分析

利用 <C?"［!3］程序，对 !"8989 的 :.< 序列与

基因组序列进行比较，从而了解基因的内含子和外

显子 结 构。 使 用 :PQ@A#PR !M 7!［!/］对 水 稻 !"8989
蛋白家族的氨基酸序列进行多序列联配，采用默认

参数设置。

!" %# 系统进化树分析

根据上 述 的 多 序 列 联 配 中 的 保 守 部 分，使 用

)S,H6SA［!5］对 联 配 结 果 和 格 式 进 行 编 辑。 采 用

BL’’TS’U !- /- !［!7］显 示 :PQ@A#PR 软 件 中 +’S>N8
1,L8V,S(S(> G’AN,6（+W）的 方 法 并 进 行 ! 000 次

),,A@AL#X 抽样。

!" &# 基因表达分析

水稻的 H<B 数 据 主 要 来 源 于 +:)C［!%］，更 新

时间为 J00" 年 7 月。通 过 水 稻 !"8989 蛋 白 所 对

应的 4.+Y 序 列 和 H<B 数 据 库 进 行 )ZY<B+［J0］

比对，取匹配率大于 %3;、长度大于 !/0 1X 的结果

作为对应得 H<B 序列，对序列联配结果按组织来源

和功能分类，从而比较不同相似蛋白之间的表达差

异。

JI 结I 果

$" !# 水稻中的 !&’%’% 相似蛋白

通过 K?? 搜 索，在 CD&<E 数 据 库 中 共 发 现

!7 个水稻 !"8989 相似蛋白。通过克隆的定位和在

&L#G’(’ 6#A#1#@’［J!］中确定染色体位点去除了由

于克隆重叠导致的基因重复，最终确定了 7 个同源

蛋白，其中有 " 个 已 被 报 道，另 外 一 个 蛋 白 曾 被 报

道与小麦的创伤诱导蛋白 [C+J 相似，但并未将其

明确归入 !"8989 蛋白［5］，结果如表 ! 所示，并将所

有基因统一命名。与拟南芥的 !"8989 基 因 家 族 相

比基因数 目 较 少，染 色 体 分 布 于 第 !、J、9、"、7 和

!! 号染色体，其中第 7 和第 !! 号染色体上存在两

个基因。其中除 !"!"N 基 因 为 9 个 内 含 子 外，其

余基因均包含 " 个内含子。!"!"1 蛋白在 CD&<E
基因组序列中找到，但没有在 )&C 基因组中发现匹

配的序列。在 后 面 的 H<B 数 据 库 搜 索 时，我 们 在

)&C 的 H<B 数据库中找到了匹配的 H<B 序列，而

!"!"’ 却没 有 发 现，这 可 能 是 由 于 )&C 数 据 库 不

完全的原因。

!"!WC+ &Q8Z’S $% &’( ：)S,S(F,LG#AS4 Y(#P=@S@ ,F AN’ !"8989 &’(’ \#GSP= S( DS4’



表 !" 水稻中 !#$%$% 相似蛋白及其 &’( 表达证据

()*+, !" (-, ./0*,1 23 !#$%$% +45, 6127,4.8 4. 149, ).: 7-, -478 ./0*,1 23 &’(
基因名称

!"#" #$%"
&’!() 编号

&’!() *+,
染色体

-./+%+0+%"
1!& 编号

1!& *+,
蛋白序列长度

)/+2"3# 4"#52.
匹配 6(7 数量

6(7 #8%9"/
内含子数目

&#2/+# #8%9"/

!":;# $ %<;" <=>, %==::> ? (@$AA+4B==::C= >D= <= ;
!":;& E>;C, %==:FD ; G >D> CD ;
!":;’ <D?D, %=??;> E (@$AA+4B===><: >CD DE ;
!":;( F:FC, %==:E> :: (@$AA+4B====?< >?< >= ;
!":;) DFD;, %==:;> > (@$AA+4B==;<=C ?=E ?D ;
!":; * ;F>;, %==:D< : (@$AA+4B===:C> >?C ? ;
!":;+ <;<?, %==:C= :: (@$AA+4B==D<CC >?= ? ;

!":;, $ -./>H43I" F;CE, %==:;= E (@$AA+4B====ED >D; >= ?

J "：“ K ”前为本文统一命名，“ K ”后为以往报道命名。

J "：1"A+/"“ K ”30 B"A3#"B 9L 2.30 M$M"/，$A2"/“ K ”30 9L +2."/0,

;< ;" &’( 表达分析

对所 有 水 稻 :;H?H? 基 因 的 @N*O 克 隆 进 行

6(7 搜索（ 表 >），共搜索到 ?;? 条 6(70，每个蛋白

所对应得 6(70 数 目 在 ? P :== 条 之 间，且 不 同 基

因的表达情况有较大差异。其中 !":;5 蛋白在不

同胁迫条件处理后的水稻 6(7 数据库中未找到匹

配的 6(7 序列，这可能是由于变异较大造成功能缺

失而降低表达。值得注意的是每个基因的 6(70 表

达情况 都 表 现 出 不 同 的 分 布 模 式，这 表 明 水 稻 的

:;H?H? 蛋白可能不是共调控。进一步对 6(7 序列

的来源分析表明，:;H?H? 蛋白主要存在于稻瘟病处

理和 O1O 处理 相 关 6(7 文 库 及 叶 片 和 愈 伤 组 织

的表达组织。其中 !":;$ 蛋白的 6(70 来源比较

广泛，!":;9 对于稻瘟病菌处理的表达显著高于其

他蛋白，!":;@ 则对 O1O 处 理 与 其 他 蛋 白 有 较 大

差异，同时发现 !":;@ 和 !":;B 存在一定的互补

性。这些结果暗示了不同 :;H?H? 蛋白 之 间 在 功 能

上可能存在互补，部分功能上可能存在冗余，通过不

同的表达和对靶蛋白亲和性差异共同实现对不同蛋

白和信号途径的调控。

表 ;" 水稻 !#$%$% 基因的 &’(8 分布

()*+, ;" (-, 31,=/,.94,8 23 ,>61,88,: &’(8

6(70 库

6(70 439/$/L
!":;$ !":;9 !":;@ !":;B !":;" !":;A !":;5 !":;.

渗透 ($42 02/"00"B = = : = = = = :
伤害 Q+8#B"B : = = ; = = = =

冷害 -+4BH2/"$2"B F = : = = : = >
干旱 N/+85.2H02/"00"B : = : : = = = :

稻瘟病菌 ’3@" 14$02 :> ?= ; > C = = C
O1O 处理 O1O 2/"$2"B D > :> ? > = = =

圆锥花序 )$#3@4" < : ; ? ? = = ?
叶片 R"$A >= D :F ? :: > = ?
芽 (.++2 ; > = > : = = =

胚乳 6#B+0M"/% ; : ; = ? = : >
根 ’++2 C F C : ; = = >

愈伤组织 -$4480 >: F :C = C = = :
细胞悬浮液 (80M"#03+# @8428/" = = = : = = = =
早期胚胎 6$/4L "%9/L+5"#"030 = = : = = = = =

雄蕊 O#B/+"@38% = = : = : = = =
茎 (2"% = = > = : = = =

;< %" 蛋白质的多序列联配

:;H?H? 蛋白多序列联配结果如图 : 所示，表明

水稻 :;H?H? 蛋 白 在 各 功 能 区 段 相 当 保 守。而 通 过

对单个 :;H?H? 基因在水稻不同组织来源 @N*O 文

库中丰度的分析，结果表明 :;H?H? 蛋白在不同组织

!"# 遗传学报 J O@2$ !"#"23@$ (3#3@$J S+4, ?>J *+, FJ >==C



中的表达存在显著差异。结合以往对人类和拟南芥

!"#$#$ 蛋白三维结构的研究［%%］，对这些区段的氨基

酸残 基 进 行 比 对 分 析，结 果 显 示 除 !"!"& 变 异 较

大，其他基因在功能区段内均极为保守，仅个别位点

存在差异，这表明这些基因表达的差异可能是由其

他位点上 的 差 异 造 成。 对 氨 基 酸 序 列 进 一 步 分 析

后，在图 ! 中将可能造成这种表达差异的位点在图

中标示 出 来。有 报 道 显 示 !"!"’ 相 比 !"!"( 和

!"!") * #+" 对 ,-! 同源蛋白的调控能力要高出许

多，而去除了 ! .!/! 位氨基酸残基的 !"!"’ 则和

其他两个蛋白在对 ,-! 的 调 控 能 力 上 没 有 显 著 差

异［%$］。这暗示在去除区段内可能有促使 !"!"’ 和

,-! 高亲和 的 位 点 存 在。通 过 比 较 该 区 段 的 氨 基

酸序列，结果表明 !"!"’ 的第四个 !#螺旋位于 01
位的氨基酸残基 2 在 !"!") 和 !"!"( 中 分 别 变

异为 3 和 4，有可能是造成亲和力差异的位点。

图 !" !#$%$% 蛋白氨基酸序列联配结果

选取了水稻 0 个 !"#$#$ 相 似 蛋 白 和 拟 南 芥 的 (56 蛋 白（789:)9; <=> -"%?"$）及 人 类 的 @8A) 蛋 白（ 789:)9; <=>

"1/B+1$）。在图中序列黑色部分表示完全匹配部分，灰色为部分匹配。序列上部的横线表示的是蛋白的 + 个 "#螺旋区

域，黑点表示可能的多肽直接结合位点［%%］。箭头表示的是推测的功能多态位点。

&’() !" *+’(,-.,/ 01 !#$%$% *-’,0 *2’3 4.56.,2.7
CD6&9E89A =F A58 G8H6I8G )E69= )(6G J8KL89(8J =F 0 H6(8 !"#$#$ MH=A869J )9G $%&’()*+,(, (56 MH=A869（ 789:)9; <=>

-"%?"$），5LE)9 @8A) MH=A869（789:)9; <=> "1/B+1$）> 28J6GL8J J5)G8G 69 ’D)(; )H8 56&5DN (=9J8HI8G> O5)G8G 69 &H8N

)H8 J6E6D)HDN )E69= )(6G M=J6A6=9J> :D)(; D698J 69G6()A8 )DM5)#58D6()D H8&6=9J> :D)(; G=AJ 69G6()A8 H8J6GL8J G6H8(ADN 69I=DI8G

69 M8MA6G8 ’69G69&［%%］> CHH=P58)GJ 69G6()A8 MH8G6(A8G 6J=F=HE JM8(6F6( M=J6A6=9J>

89 #" 基因外显子 : 内含子结构分析

通过对水稻 0 个 !"#$#$ 相似蛋白基因结构（ 外

显子 * 内含子）及其与拟南芥的 !"#$#$ 家族部分成

员 的 基 因 结 构 比 较，结 果 表 明 水 稻 的 !"!"’、

!"!"(、!"!"G、!"!"8 以及 !"!") 基因均包含 1

个外显子，其中第 $、"、1 位的 $ 个外显子长度和内

含子所在位置与拟南芥的 -.( 和 */01& 及 +,( 基因

相应的 $ 个外显子和内含子完全一致，但水稻上的

!"#$#$ 基因和拟南芥上的 !"#$#$ 基因相比 都 多 出

了第一个内含子（ 图 %）。而在 !"!"5 中并没有发

现有该内含子，其基因结构与拟南芥的非 # 的 !"#$#
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! 蛋白基因结构一致。!""#$ 基因的第 ! 位和第 #
位的外 显 子 以 及 !""#% 的 基 因 结 构 则 与 拟 南 芥 !

样 "#&!&! 蛋 白 相 应 的 基 因 结 构 一 致。 这 表 明

!""#$ 和 !""#% 基因应属于 ! 样 "#&!&! 基因。

图 !" 水稻 #$%&%& 蛋白基因外显子 ’ 内含子结构示意图

外显子部分用黑色区段表示，内含子为白色，区段内数字为长度，交接部分上方标示出了氨基酸残基及其位置。水稻基因可以

分为两大类，!""#’、!""#(、!""#)、!""#*、!""#+ 以及 !""#, 为非 ! 样蛋白，!""#$ 和 !""#% 则为 ! 样蛋白。图下半部

分为部分拟南芥 "#&!&! 基因，同样分为两类，#$% - 和 #$% ". 为 ! 样蛋白，#$% "、#$% .、#$% ! 为非 ! 样蛋白。

()*+ !" ,-.- /012 34 055 6)7- #$%&%&（!"#$）*-.-2
/0123 ’4+ 52*5)’6+* ’3 (7’)8 (10+3 ’2* 5264123 ’3 9,56+ (10+3: /012 ’2* 526412 35;+ ’4+ 52*5)’6+* 956, 6,+ 2<=(+4 1$ (’3+3

956,52 +’), (10: >,+ %+2+3 )’2 (+ *5?5*+* 5261 691 %41<@3 (’3+* 12 +012 @’66+423：!""#’，!""#,，!""#( 6,41<%, + ’4+ !

%41<@；!""#$ ’2* !""#% ’4+ 212&! %41<@: >,+ 2+6,+4 @’46 53 31=+ A4’(5*1@353 "#&!&! %+2+3，6,+B ’731 )’2 (+ *5?5*+* 5261

691 %41<@3，#$% "、#$% . ’2* #$% ! ’4+ ! %41<@，#$% "、#$% .、#$% ! ’4+ 212&! %41<@:

!8 9" 系统进化树分析

对水稻和拟南芥的 "#&!&! 蛋 白 进 行 了 系 统 进

化树分析（ 图 !）。结 果 表 明 ! 样 "#&!&! 蛋 白 分 布

在同一分支，非 ! 样蛋白则处于不同分支，表明非 !
样蛋白经历了较大的变异。根据系统进化分析推测

部分水稻 "#&!&! 基因大致进化过程：在单子叶和双

子叶分化前植物祖先基因组中原有两类 "#&!&! 蛋

白［.#，.C］，单子叶植物的非 ! 样 "#&!&! 蛋白可能经过

第一次复制 产 生 了 水 稻 中 的 !""#% 和 !""#( 蛋

白，!""#* 在随后的进化过程中在原有的第一外显

子的 D 残 基 位 置 获 得 了 一 个 内 含 子，随 后 !""#*
又 经 一 系 列 的 复 制 事 件，产 生 了 包 括 !""#’、

!""#(、!""#)、!""#+ 几 个 相 似 性 较 高 的 基 因。

其中 !""#( 与玉米中发现的 !""#&E 和 !""#&".
蛋白［.#］非常相似，且拥有同源性相当高的内含子序

列。对水 稻 &’()*+,’ 和 +*-+,’ 两 亚 种 基 因 序 列 的

比对结果显示其中 F 个 "#&!&! 相似蛋白的序列几

乎完全相同，这说明水稻两亚种分离之前所有水稻

"#&!&! 蛋白均已形成。

!G 讨G 论

利用 HII 模型对水稻蛋白质数据库进行搜索

是一种较为全面和准确的方法，结合 /J>3 匹配进

行验证确保了结果的可靠性。搜索结果仍受到数据

库完 整 性 的 限 制，如 没 有 在 KLM 数 据 库 中 找 到

!""#( 蛋 白，/J>3 结 果 却 显 示 籼 稻（-!&""）基 因

组应该存在 !""#( 表达，说 明 KLM 数 据 库 仍 不 完

整。

本文研究结果表明水稻存在 ! 样 的 "#&!&! 蛋

白（!""#% 和 !""#$），这也证实了以往关于单子叶

植物中也存在 ! 样 "#&!&! 蛋白的猜测［#］，支持了关

于植物早 期 "#&!&! 蛋 白 包 含 两 支 的 进 化 观 点［#］。
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图 !" 水稻 #$%!%! 相似蛋白的系统进化树

由 !" 法构建的系统树，枝长代表分歧度，

枝上的数字为 #$$%&%’() * +++ 次的支持率。

&’() !" *+,-.(/0’1 23// .4 #$%!%! 53.2/’06

’0 3’1/ 708 !"#$%&’()%)
,-. %’..& /.’. 0.1.’(%.2 3&410 ,’..54./ /4%- 1.40-6$’ 7$418

410 9.%-$2: #’(1;- 1396.’& ’.)’.&.1% (& ).’;.1%(0. $<

6$$%&%’() =(>3.& 41 * +++ ’.&(9)>410 ’.)>4;(%.&:

结果中提到 *?8@8@ 蛋白的进化过程，我们认为由于

不同的 *?8@8@ 蛋白位于不同的染色体，因此这些基

因不是串联复制（ %(12.9 23)>4;(%4$1）产生，而是通

过基因组复制的方式产生目前的整个 *?8@8@ 蛋 白

家簇，而且这 一 结 论 与 A(%.’&$1 等 人 报 道 的 B 号

与 ? 号部分染色体及 @ 号与 C 号部分染色体是经

过一次基因 组 复 制 产 生 的 结 论 相 一 致［BD］。!"*?0
蛋白相对于其他 *?8@8@ 同源蛋白而言，其氨基酸序

列变异较大，在第 E 和第 D 个 !8螺旋区域都存在部

分缺失，这可能导致 !"*?0 蛋白失去相应的功能。

此外 FG,& 搜索的结果表明，!"*?0 在表达上不如

其他蛋白，胁迫处理条件下没有发现匹配的 FG,&，

这在 一 定 程 度 上 表 明 可 能 丧 失 功 能。 另 一 蛋 白

!"*?< 也存在 较 大 的 变 异，它 和 !"*?2 一 样 缺 失

了第一个 !8螺旋 区 域，而 且 在 第 ? 和 第 E 个 !8螺
旋区域 也 存 在 较 多 变 异，!"*?< 仅 在 冷 害 处 理 的

FG,& 库中有发现。

对 FG,& 的分布研究表明，水稻 *?8@8@ 蛋白主

要存在于叶片和愈伤组织中，同时在稻瘟病和 H#H
处理后表达也较多。这与以往认 为 *?8@8@ 蛋 白 主

要对 胁 迫 反 应 和 发 育 调 控 起 作 用 的 观 点 基 本 一

致［D，BC］。此外，可能不同 *?8@8@ 蛋白之间在调控上

存在互补和冗余，*?8@8@ 蛋白的差异表达可能是由

于启动子部分的差异和剪切变化或是由于氨基酸残

基差异导致了不同靶蛋白亲和性的差异造成的。为

此我们对所有氨基酸序列联配进行分析，根据结果

推测了可能导致不同蛋白亲和性的差异位点。对启

动子部分的分析还有待进一步的研究。

对水稻 *?8@8@ 蛋白家族的 基 因 结 构 分 析 后 发

现存在保守位点上的内含子变化，这为进化分析提

供了清晰可靠的工具，将可能成为一种分析基因种

间进化的有 力 工 具。随 着 对 *?8@8@ 蛋 白 研 究 的 深

入，越来越 多 的 靶 蛋 白 被 发 现，*?8@8@ 蛋 白 功 能 将

会被进一步了解。对不同 *?8@8@ 蛋白 的 表 达 和 调

控差异和对 *?8@8@ 蛋白调控机理的研究将是 下 一

步的主要任务。
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