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小立碗藓 ＬｙｓＭ 型类受体激酶基因家族生物信息学分析
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( １. 贵州师范大学 生命科学学院ꎬ 贵阳 ５５０００１ꎻ ２. 贵州师范大学 国际教育学院ꎬ 贵阳 ５５０００１ )

摘　 要: 植物 ＬｙｓＭ 型类受体激酶( ｌｙｓｉｎ ｍｏｔｉｆ ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅ ｋｉｎａｓｅꎬＬＹＫｓ)是植物中发现的一类重要的 ＲＬＫꎬ
在植物生长发育、抵御逆境胁迫等方面具有不可忽视的作用ꎬ是植物中基因功能的研究热点ꎮ 为更好地了

解小立碗藓中的 ＬＹＫ 基因ꎬ该文利用生物信息学的方法对小立碗藓(Ｐｈｙｓｃｏｍｉｔｒｅｌｌａ ｐａｔｅｎｓ)ＬｙｓＭ 型类受体激

酶基因家族成员进行鉴定及分析ꎮ 通过分析小立碗藓 ＬＹＫ 家族成员的基本物理信息、基因结构、染色体定

位及系统发生关系ꎬ初步探讨了其 ＬＹＫ 基因结构、进化与功能间的联系ꎮ 结果表明:(１)小立碗藓中共有 ２１
个 ＬＹＫ 基因ꎬ其氨基酸序列大小在 ６２５~ ７５５ ａａ 之间ꎬ分子量为 ６９.５４~ ８２.０２ ｋＤａꎬ等电点在 ５.９８~ ７.７８ 之间ꎮ
(２)将小立碗藓所有 ＬＹＫ 蛋白与 ３ 种典型模式植物(水稻、拟南芥和蒺藜苜蓿)的 ＬＹＫ 蛋白共同构建系统

进化树ꎬ所有 ＬＹＫ 蛋白被分为 ４ 个亚组(ＬＹＫ￣Ｉ、ＬＹＫⅡ̄、ＬＹＲ￣Ｉ 和 ＬＹＲⅡ̄)ꎮ 小立碗藓各亚组内成员的基因

结构、保守域特征显示出较为相似的特征ꎬ由此推测其可能具有相同或相似的功能ꎮ (３)染色体定位发现

２１ 个 ＬＹＫ 基因集中分布于 ４ 条染色体上并出现小型基因簇ꎬ这可能与基因功能相联系ꎮ 该文分析了小立

碗藓 ＬｙｓＭ 型类受体蛋白激酶基因家族的基本信息ꎬ可为后续深入研究其 ＬＹＫ 基因家族成员的生理生化功

能奠定基础ꎮ
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　 　 植物类受体蛋白激酶是植物中一类重要的蛋

白激酶ꎬ这些蛋白激酶与动物中受体蛋白激酶的

分子结构类似ꎬ 由于与其特异结合的胞外信号分

子或配体尚未被鉴定ꎬ因此被称为类受体蛋白激

酶( ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅꎬＲＬＫ)ꎮ 典型的 ＲＬＫ
由胞外结构域、跨膜结构域和胞内激酶域三部分

构成ꎬ其中ꎬ胞外结构域含特异性结构基元ꎬ能够

特异性识别细胞信号分子(Ｌｅｈｔｉ￣Ｓｈｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ
田丽梅ꎬ２０１６)ꎮ 植物 ＬｙｓＭ 型类受体激酶 ( ｌｙｓｉｎ
ｍｏｔｉｆ ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅ ｋｉｎａｓｅꎬＬＹＫｓ)是植物中发现的一

类重要的类受体蛋白激酶ꎮ ＬｙｓＭ 型类受体蛋白激

酶( ｌｙｓＭ ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅ ｋｉｎａｓｅꎬＬＹＫｓ)的典型特征是

其胞外结构域中含有 １ ~ ３ 个 ＬｙｓＭ 结构基元(Ａｆｚａｌ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ

不同植物中 ＬＹＫｓ 家族成员数存在差异ꎬ拟南

芥和水稻中分别含有 ５ 个和 １０ 个 ＬｙｓＭ￣ＲＬＫｓ
(Ｓｈｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻＺｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎬ同时不同

植物中 ＬＹＫｓ 胞外含有的 ＬｙｓＭ 结构基元数也有所

不同ꎮ 除古细菌外ꎬ大多数生物中 ＬｙｓＭ 蛋白结构

域长度约为 ４０ ａａꎮ 植物中 ＬＹＫｓ 家族成员根据其

激酶结构域的不同ꎬ可以划分为两种主要类型:
ＬＹＫ(ＬｙｓＭ￣Ｉ)和 ＬＹＲ(ＬｙｓＭⅡ̄)ꎬ其中 ＬＹＫ 亚家族

又可分为 ＬＹＫ￣Ｉ 和 ＬＹＫⅡ̄ꎻＬＹＲ 亚家族分为 ＬＹＲ￣Ｉ
和 ＬＹＲⅡ̄ ( Ｌｉｍｐｅｎｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３ꎻ Ａｒｒｉｇｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００６)ꎮ 目前ꎬ大多数 ＬｙｓＭ￣ＲＬＫ 能够感知病原菌

分子或参与植物￣微生物间的相互作用ꎬ包括建立

防御反应或根内共生体 ( Ｒａｄｕｔｏｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３ꎻ
Ｗａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ

植物 ＬｙｓＭ 型类受体蛋白激酶在植物防御反

应及与微生物共生过程中的重要作用已被证实ꎬ

而小立碗藓中 ＬｙｓＭ￣ＲＬＫ 家族基因功能很少有报

道ꎮ 小立碗藓(Ｐｈｙｓｃｏｍｉｔｒｅｌｌａ ｐａｔｅｎｓ) 是非维管束

植物中的模式植物ꎬ也是早期登陆陆生植物代表ꎮ
小立碗藓基因组大小为 ５１１ Ｍｂꎬ共含 ２７ 条染色体

且全基因组测序已完成 ( Ｒｅｎｓｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎮ
基于此ꎬ本文采用生物信息学手段ꎬ在基因组范围

内鉴定小立碗藓 ＬＹＫｓ 基因家族成员ꎬ并对其进行

蛋白序列分析、结构域预测、染色体定位及进化分

析等ꎬ旨在为后续研究该基因家族成员的生理生

化功能提供参考ꎮ

１　 研究对象与研究方法

１.１ 研究对象

本研究以模式植物小立碗藓为研究对象ꎬ小
立碗藓基因组注释序列下载于 Ｅｎｓｅｍｂｌ Ｐｌａｎｔｓ 数

据 库 ( ｈｔｔｐ: / / ｐｌａｎｔｓ. ｅｎｓｅｍｂｌ. ｏｒｇ / ｉｎｄｅｘ. ｈｔｍｌ )
(Ｋｅｒｓｅｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎬ拟南芥基因组注释序列从

ＴＡＩＲ 数据库 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ. ｏｒｇ / ) 下载

(Ｐｏｏｌｅꎬ ２００７)ꎮ 水稻基因组注释序列下载于国家

水稻数据中心( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｒｉｃｅｄａｔａ. ｃｎ / ｇｅｎｅ / ) (樊
颖伦ꎬ ２００９ )ꎬ 蒺 藜 苜 蓿 基 因 组 注 释 序 列 从

Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ ｖ１２. １ 数 据 库 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ. ｊｇｉ.
ｄｏｅ.ｇｏｖ / ｐｚ / ｐｏｒｔａｌ.ｈｔｍｌ)下载ꎮ
１.２ 研究方法

１.２.１ 小立碗藓 ＬＹＫ 基因家族成员的鉴定 　 利用

ＴＡＩＲ 数据库中拟南芥 ＬＹＫ 基因家族成员 (共 ５
个)蛋白序列作为参考序列集合ꎬ在小立碗藓基因

组序列 ( ｈｔｔｐ: / / ａｓｉａ. ｅｎｓｅｍｂｌ. ｏｒｇ / ｉｎｄｅｘ. ｈｔｍｌ) 中进

行同源搜索ꎬ查找小立碗藓中 ＬＹＫ 基因家族成员ꎬ

０８９ 广　 西　 植　 物 ４１ 卷



并 进 一 步 利 用 ＮＣＢＩ Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ Ｄｏｍａｉｎ Ｓｅａｒｃｈ
( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ / Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ / ｃｄｄ /
ｗｒｐｓｂ.ｃｇｉ) 筛选ꎬ确保氨基酸序列同时存在 Ｎ￣末端

ＬｙｓＭ 和 Ｃ￣末端 Ｐｋｉｎａｓｅ 结构域ꎬ最终得到 ２１ 条候

选 ＬＹＫ 基因ꎬ用 ＴＢｔｏｏｌｓ 软件对基因保守结构域可

视化(Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ
１.２.２ 小立碗藓 ＬＹＫ 基因家族的蛋白特征分析及

亚细胞定位预测 　 将鉴定得到的 ２１ 条候选类受

体蛋白激酶家族蛋白序列ꎬ利用 ＥｘＰＡＳｙ 网站

(ｈｔｔｐ: / / ｅｘｐａｓｙ.ｏｒｇ / )进行分子量、理论等电点的预

测ꎬ 并 利 用 ＳＭＡＲＴ 网 站 ( ｈｔｔｐ: / / ｓｍａｒｔ. ｅｍｂｉ￣
ｈｅｉｄｅｌｂｅｒｇ.ｄｅ / )对所有基因进行保守结构域位置

预测 ( 陈 紫 华ꎬ ２０１９ )ꎻ 利 用 ＣＥＬＬＯ 在 线 网 站

(ｈｔｔｐ: / / ｃｅｌｌｏ. ｌｉｆｅ.ｎｃｔｕ.ｅｄｕ.ｔｗ / )预测小立碗藓 ＬＹＫ
基因家族的亚细胞定位ꎬ表中∗表示可信度最高

(宋希茜ꎬ２０１６)ꎮ
１.２.３ 小立碗藓 ＬＹＫ 蛋白的保守域结构分析 　 利

用 ＭＥＭＥ 网站( ｈｔｔｐ: / / ｍｅｍｅ￣ｓｕｉｔｅ. ｏｒｇ / )基于相似

度较高的基序ꎬ即 ｍｏｔｉｆꎬ分析 ＬＹＫ 基因家族成员蛋

白序列保守特征ꎬ用 ＴＢｔｏｏｌｓ 软件进行可视化ꎮ
１.２.４ 小立碗藓 ＬＹＫ 基因家族成员基因结构分析

和基因组定位分析 　 根据检索到的小立碗藓 ＬＹＫ
基 因 家 族 成 员 的 基 因 组 信 息ꎬ 利 用 从

ＥｎｓｅｍｂｌＰｌａｎｔｓ 数据库 ( ｈｔｔｐ: / / ｐｌａｎｔｓ. ｅｎｓｅｍｂｌ. ｏｒｇ /
ｉｎｄｅｘ.ｈｔｍｌ)下载的小立碗藓基因染色体定位文件

( .ｇｆｆ３)ꎬ获得小立碗藓 ＬＹＫ 基因家族成员的外显

子及内含子分布情况和它们在小立碗藓基因组染

色体上的位置信息ꎬ之后利用 ＴＢｔｏｏｌｓ 软件绘制基

因结构图和染色体定位图ꎮ
１.２.５ 小立碗藓 ＬＹＫ 基因家族的进化分析 　 对小

立碗藓 ＬＹＫ 基因家族成员构建系统进化树ꎬ利用

进化树分析软件 ＭＥＧＡ７.０ 中的 Ｍｕｓｃｌｅ 对小立碗

藓 ＬＹＫ 蛋白序列进行多序列比对(Ｅｄｇａｒꎬ２００４)ꎮ
利用进化树分析软件 ＭＥＧＡ７.０ꎬ执行参数 Ｐａｒｔｉａｌ
ｄｅｌｅｔｉｏｎꎬ选用合适的氨基酸替代模型( ＬＧ＋Ｇ＋Ｉ)ꎬ
使用基于 ＬＧ 矩阵模型的最大似然法推断进化历

史( Ｓａｇｕｌｅｎｋｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ )ꎮ 执 行 参 数 Ｐｏｉｓｓｉｏｎ
ｃｏｒｒｅｃｔｉｏｎ、 ｐａｒｔｉａｌ ｄｅｌｅｔｉｏｎꎬ 校 验 参 数 ｂｏｏｔｓｔｒａｐ ＝
１ ０００ꎬ构建系统进化树ꎬ对小立碗藓 ＬＹＫ 基因进

行初步的亚族分类ꎮ
对小立碗藓 ＬＹＫ 基因家族成员与水稻、拟南

芥和蒺藜苜蓿中的同源家族成员构建系统进化

树ꎬ方法同上ꎬ对小立碗藓 ＬＹＫ 基因进一步分类ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 小立碗藓 ＬＹＫ 基因家族成员基本信息

利用 ＴＡＩＲ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ. ｏｒｇ / ) 数

据库下载的拟南芥 ＬＹＫ( ＬｙｓＭ￣ＲＬＫ)家族基因序列

作为基因家族的参考序列(共 ５ 个)ꎬ使用 ＴＢｔｏｏｌｓ
软件中的 Ｂｌａｓｔ Ｗｒａｐｐｅｒꎬ调取小立碗藓中的可能的

ＬＹＫｓ 基因家族成员序列ꎬ得到 １６０ 个候选基因ꎬ再
利用 ＮＣＢＩ ＢＬＡＳＴｐ 进行双向 Ｂｌａｓｔꎬ去重复得到 ５０
条 候 选 ＬＹＫ 基 因ꎬ 最 后 利 用 ＮＣＢＩ Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ
Ｄｏｍａｉｎ Ｓｅａｒｃｈ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ /
Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ / ｃｄｄ / ｗｒｐｓｂ.ｃｇｉ)基于保守结构域进一步筛

选ꎬ最终得到 ２１ 条候选 ＬＹＫ 基因ꎬＴＢｔｏｏｌｓ 软件可

视化如图 １ꎮ 利用生物信息学方法ꎬ对小立碗藓

ＬＹＫ 基因家族成员的蛋白长度、染色体位置、分子

量、理论等电点等基本信息进行分析并编号ꎬ详见

表 １ꎮ
通过蛋白特征分析ꎬ小立碗藓 ＬＹＫ 蛋白的分

子量为 ６９.５４ ~ ８２.０２ ｋＤａꎬ变化较稳定ꎬ理论等电

点最小为 ５.９８ꎬ最大为 ７.７８ꎮ 这些 ＬＹＫ 基因编码

蛋白的氨基酸长度在 ６２５ ~ ７５５ ａａ 范围波动ꎮ 运

用 ＳＭＡＲＴ 网 站 鉴 定 和 Ｐｆａｍ 数 据 库 ( ｈｔｔｐ: / /
ｐｆａｍ.ｘｆａｍ.ｏｒｇ)验证结果显示ꎬ２１ 个 ＬｙｓＭ 型类受

体蛋白激酶同时具有 ＰＫｃ＿ｌｉｋｅ 和 ＬｙｓＭ 特征结构

域ꎬ不同 ＬＹＫ 所含 ＬｙｓＭ ｄｏｍａｉｎ 的数目存在差异ꎮ
这一结果与拟南芥中已鉴定出的 ＬＹＫ 蛋白特征相

似( Ｓｈｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎮ 亚细胞定位显示ꎬ通过

ＣＥＬＬＯ 网站预测小立碗藓 ＬＹＫ 基因家族成员全部

位于质膜ꎮ
２.２ 小立碗藓 ＬＹＫ 基因结构与蛋白保守结构域分析

通过 ＭＥＭＥ 网站分析小立碗藓 ＬＹＫ 基因序

列ꎬ得到 １０ 个保守性较高的 ｍｏｔｉｆ(图 １:Ｂ)ꎬ并且

ｍｏｔｉｆ 间的排布具有一定规律:３′端排布顺序相同ꎬ
均为 ｍｏｔｉｆ ５￣ｍｏｔｉｆ ４￣ｍｏｔｉｆ ７￣ｍｏｔｉｆ １￣ｍｏｔｉｆ ２￣ｍｏｔｉｆ ３ꎻ
５′端排布顺序分为 ｍｏｔｉｆ ９￣ ｍｏｔｉｆ ６￣ｍｏｔｉｆ １０￣ｍｏｔｉｆ ８
和 ｍｏｔｉｆ ８￣ｍｏｔｉｆ ６￣ｍｏｔｉｆ ９￣ｍｏｔｉｆ １０ 两类ꎮ 可见ꎬ小立

碗藓 ＬＹＫ 家族成员均具有 ｍｏｔｉｆ ５￣ｍｏｔｉｆ ４￣ｍｏｔｉｆ ７￣
ｍｏｔｉｆ １￣ｍｏｔｉｆ ２￣ｍｏｔｉｆ ３ 的相对稳定结构ꎬ且位于基

因 ３′端ꎬ各成员的 ５′端会出现 ｍｏｔｉｆ 排列顺序的差

异ꎮ ＭＥＭＥ 预测的小立碗藓 ＬＹＫ 蛋白 ｍｏｔｉｆ 信息

见表 ２ꎮ 发现小立碗藓 ＬＹＫ 蛋白的 ｍｏｔｉｆ 长度最小

为 ２９ꎬ最大为 ５０ꎬ并且存在长度相同的 ｍｏｔｉｆꎮ

１８９６ 期 高梅等: 小立碗藓 ＬｙｓＭ 型类受体激酶基因家族生物信息学分析



表 １　 小立碗藓 ＬＹＫ 蛋白家族成员基本信息
Ｔａｂｌｅ １　 Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＬＹＫ ｐｒｏｔｅｉｎ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ ｆｒｏｍ Ｐｈｙｓｃｏｍｉｔｒｅｌｌａ ｐａｔｅｎｓ

基因编号
Ｇｅｎｅ ｃｏｄｅ

基因号
Ｇｅｎｅ ＩＤ

蛋白长度
Ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ
ｐｒｏｔｅｉｎ
( ａａ)

理论等电点
Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ
ｉｓｏｅｌｅｃｔｒｉｃ
ｐｏｉｎｔ(ｐＩ)

内含子数目
Ｉｎｔｒｏｎ ｎｕｍｂｅｒ

分子量
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｗｅｉｇｈｔ

(ｋＤａ)

亚细胞定位
Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ

ＣＥＬＬＯ 预测
ＣＥＬＬＯ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ

ＰｐＬＹＫ１ Ｐｐ３ｃ７＿２６３５０Ｖ３.１ ６７８ ６.６５ １ ７４.１３ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
(４.００２ ∗)

ＰｐＬＹＫ２ Ｐｐ３ｃ７＿２６３５０Ｖ３.９ ７１６ ７.７８ ３ ７８.１１ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
(４.１０１ ∗)

ＰｐＬＹＫ３ Ｐｐ３ｃ７＿２６３５０Ｖ３.７ ６７８ ６.６５ ２ ７４.１３ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
(４.００２ ∗)

ＰｐＬＹＫ４ Ｐｐ３ｃ７＿２６３５０Ｖ３.８ ６７８ ６.６５ １ ７４.１３ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
(４.００２ ∗)

ＰｐＬＹＫ５ Ｐｐ３ｃ７＿２６３５０Ｖ３.１０ ７１６ ７.７８ ２ ７８.１１ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
(４.１０１ ∗)

ＰｐＬＹＫ６ Ｐｐ３ｃ１＿６０５０Ｖ３.１ ６７１ ６.２４ １ ７２.５６ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
(３.０８６ ∗)

ＰｐＬＹＫ７ Ｐｐ３ｃ１＿６０５０Ｖ３.２ ７５５ ６.０４ ３ ８２.０２ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
(３.８３７ ∗)

ＰｐＬＹＫ８ Ｐｐ３ｃ１＿６０５０Ｖ３.３ ７５５ ６.０４ ２ ８２.０２ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
(３.８３７ ∗)

ＰｐＬＹＫ９ Ｐｐ３ｃ１１＿６３３０Ｖ３.３ ６４０ ７.１１ １３ ７０.４５ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
(２.５７９ ∗)

ＰｐＬＹＫ１０ Ｐｐ３ｃ１１＿６３３０Ｖ３.５ ６４０ ７.１１ １３ ７０.４５ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
(２.５７９ ∗)

ＰｐＬＹＫ１１ Ｐｐ３ｃ１１＿６３３０Ｖ３.４ ６４０ ７.１１ １３ ７０.４５ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
(２.５７９ ∗)

ＰｐＬＹＫ１２ Ｐｐ３ｃ１１＿６３３０Ｖ３.６ ６４０ ７.１１ １３ ７０.４５ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
(２.５７９ ∗)

ＰｐＬＹＫ１３ Ｐｐ３ｃ７＿２５５６０Ｖ３.３ ６２５ ５.９８ １３ ６９.５４ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
(３.８６４ ∗)

ＰｐＬＹＫ１４ Ｐｐ３ｃ７＿２５５６０Ｖ３.４ ６２５ ５.９８ １２ ６９.５４ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
(３.８６４ ∗)

ＰｐＬＹＫ１５ Ｐｐ３ｃ７＿２５５６０Ｖ３.１ ６２５ ５.９８ １３ ６９.５４ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
(３.８６４ ∗)

ＰｐＬＹＫ１６ Ｐｐ３ｃ７＿２５５６０Ｖ３.２ ６２５ ５.９８ １４ ６９.５４ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
(３.８６４ ∗)

ＰｐＬＹＫ１７ Ｐｐ３ｃ９＿５８２０Ｖ３.１ ６９７ ６.２３ １ ７５.２７ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
(２.６５９ ∗)

ＰｐＬＹＫ１８ Ｐｐ３ｃ９＿５８２０Ｖ３.２ ６９７ ６.２３ １ ７５.２７ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
(２.６５９ ∗)

ＰｐＬＹＫ１９ Ｐｐ３ｃ９＿５８２０Ｖ３.３ ６９７ ６.２３ １ ７５.２７ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
(２.６５９ ∗)

ＰｐＬＹＫ２０ Ｐｐ３ｃ９＿５８２０Ｖ３.４ ６９７ ６.２３ ２ ７５.２７ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
(２.６５９ ∗)

ＰｐＬＹＫ２１ Ｐｐ３ｃ９＿５８２０Ｖ３.５ ６９７ ６.２３ ２ ７５.２７ 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
(２.６５９ ∗)

　 　 通过 ＳＭＡＲＴ 网站和 Ｐｆａｍ 网站分析小立碗藓

ＬＹＫ 蛋白保守结构域ꎬ即通常所说的 ｄｏｍａｉｎꎬ结果

如图 ２ 和图 １:Ｃ 所示ꎮ ２１ 个 ＬＹＫ 蛋白均含有激

酶结构域和 ＬｙｓＭ 结构域ꎬ但所含 ＬｙｓＭ 结构域的

个数存在一定差异ꎮ 利用进化树软件 ＭＥＧＡ７. ０
构建小立碗藓 ＬＹＫ 基因家族的系统发育树(图 １:
Ａ)ꎬ发现 ２１ 个 ＬＹＫ 家族成员从上至下分为 ３ 个分

支ꎮ 为更准确地分类ꎬ后文与已鉴定的 ３ 种模式

植物的 ＬＹＫ 成员一同构建系统进化树ꎬ以更好地

了解物种与进化之间的联系ꎮ
分析 ２１ 个小立碗藓 ＬＹＫ 基因的外显子、内含

子结构(图 １:Ｃ)ꎬ发现约 ６２％的 ＬＹＫ 基因含有 １ ~
３ 个内含子ꎻ其中有 ６ 个 ＬＹＫ 基因均含有 １３ 个内

含 子ꎬ 分 别 为 ＰｐＬＹＫ９、 ＰｐＬＹＫ１０、 ＰｐＬＹＫ１１、
ＰｐＬＹＫ１２、ＰｐＬＹＫ１３、ＰｐＬＹＫ１５ꎻ ＰｐＬＹＫ１６ 含有 １４ 个

内含子ꎬ为 ２１ 个基因中内含子数量最多的基因ꎬ猜
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Ａ. ２１ 个 ＬＹＫ 蛋白的系统发育树ꎮ 用 ＭＥＧＡ７.０ 构建系统发育树ꎬ使用 ２１ 个 ＬＹＫ 成员的全长氨基酸序列ꎬ选用 Ｐｏｉｓｓｏｎ ｍｏｄｅｌꎬ
Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ ＝ １ ０００ꎮ Ｂ. ＬＹＫ 基因的保守基序(ｍｏｔｉｆ)分布ꎮ １０ 个 ｍｏｔｉｆ 用不同颜色矩形框表示ꎬ不同 ｍｏｔｉｆ 在图中用数字标明ꎮ
Ｃ. ＬＹＫ 基因的保守结构域及外显子、内含子分布ꎮ 绿色矩形框表示蛋白的非编码区(即 ＵＴＲ)ꎬ黄色矩形框表示蛋白的编码区

(即 ＣＤＳ)ꎬ中间隔断的黑色线条表示内含子区域ꎮ 通过底部比例尺可推断各区域长度ꎬ数字表示相位ꎮ
Ａ. Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ２１ ＬＹＫ ｐｒｏｔｅｉｎｓ. Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｗａｓ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｅｄ ｗｉｔｈ ＭＥＧＡ７.０ꎬ ｗｉｔｈ ｆｕｌｌ￣ｌｅｎｇｔｈ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ２１ ＬＹＫ
ｍｅｍｂｅｒｓ ａｎｄ ｐｏｉｓｓｏｎ ｍｏｄｅｌꎬ ｂｏｏｔｓｔｒａｐ＝１ ０００. Ｂ. Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＬＹＫ ｇｅｎｅｓ. １０ ｍｏｔｉｆ ａｒｅ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｅｄ ｂｙ ｒｅｃｔａｎｇｕｌａｒ ｂｏｘｅｓ ｏｆ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｌｏｒｓꎬ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｏｔｉｆ ａｒｅ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｉｎ ｆｉｇｕｒｅｓ. Ｃ. Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｄｏｍａｉｎ ａｎｄ ｅｘｏｎ ａｎｄ ｉｎｔｒｏｎ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＬＹＫ ｇｅｎｅｓ. Ｔｈｅ ｇｒｅｅｎ ｂｏｘ
ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｎｏｎｃｏｄｉｎｇ ｒｅｇｉｏｎ ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎ (ｉｅꎬ ＵＴＲ)ꎬ ｔｈｅ ｙｅｌｌｏｗ ｂｏｘ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｃｏｄｉｎｇ ｒｅｇｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｐｒｏｔｅｉｎ (ｉｅꎬ ＣＤＳ)ꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｂｌａｃｋ ｌｉｎｅ ｉｎ ｔｈｅ
ｍｉｄｄｌｅ ｏｆ ｔｈｅ ｇａｐ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｉｎｔｒｏｎ ｒｅｇｉｏｎ. Ｔｈｅ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｅａｃｈ ｒｅｇｉｏｎ ｃａｎ ｂｅ ｉｎｆｅｒｒｅｄ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｂｏｔｔｏｍ ｓｃａｌｅꎬ ａｎｄ ｎｕｍｂｅｒｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｐｈａｓｅ.

图 １　 小立碗藓 ＬＹＫ 家族成员的系统发育关系、保守基序、保守结构域及基因结构分析
Ｆｉｇ. １　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐꎬ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆｓꎬ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｄｏｍａｉｎｓ ａｎｄ ｇｅｎｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ

ｍｅｍｂｅｒｓ ｏｆ ｔｈｅ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ ＬＹＫ ｉｎ Ｐｈｙｓｃｏｍｉｔｒｅｌｌａ ｐａｔｅｎｓ

测其编码的蛋白生物学功能较为多样ꎮ ＬｙｓＭ￣ＲＬＫｓ
家族中未发现不含内含子的成员ꎬ其中 ＰｐＬＹＫ１４ 为

仅有的不含非编码区的 ＬＹＫ 基因ꎮ
将所有 ＬｙｓＭ￣ＲＬＫｓ 家族成员的保守结构域和
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表 ２　 ＭＥＭＥ 预测的 ＬＹＫ 蛋白 ｍｏｔｉｆ 信息
Ｔａｂｌｅ ２　 ＭＥＭＥ ｐｒｅｄｉｃｔｅｄ ＬＹＫ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｍｏｔｉｆ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ

基序
Ｍｏｔｉｆ

Ｅ 值
Ｅ￣ｖａｌｕｅ

位点
Ｓｉｔｅｓ

长度
Ｌｅｎｇｔｈ Ｌｏｇｏ

ｍｏｔｉｆ １ ９.３ｅ－８１５ ２１ ５０

ｍｏｔｉｆ ２ １.５ｅ－７１１ ２１ ５０

ｍｏｔｉｆ ３ ２.４ｅ－５９０ ２１ ５０

ｍｏｔｉｆ ４ ４.１ｅ－４１１ ２１ ２９

ｍｏｔｉｆ ５ １.４ｅ－４６５ ２１ ４１

ｍｏｔｉｆ ６ ５.３ｅ－５２８ ２１ ５０

ｍｏｔｉｆ ７ ９.１ｅ－３６３ ２１ ２９

ｍｏｔｉｆ ８ １.５ｅ－２８３ ２１ ３１

ｍｏｔｉｆ ９ ３.６ｅ－３６１ ２１ ４１

ｍｏｔｉｆ １０ ５.０ｅ－２６１ ２１ ２９

基因结构整合在一起(图 １:Ｃ)ꎬ可以发现两类特征

结构域( ＬｙｓＭ 和 ＰＫｃ＿ ｌｉｋｅ)均存在于基因编码区

(即 ＣＤＳ)ꎬ说明这两类结构域均对基因的功能起作

用ꎮ 由图 １:Ｃ 可知ꎬＰｐＬＹＫ９ 至 ＰｐＬＹＫ１３ 在外显子￣
内含子结构上与其他 ＬＹＫ 家族成员存在显著差异ꎮ
２.３ 小立碗藓 ＬＹＫ 蛋白的系统发育分析

通过 ＭＥＧＡ７.０ 对小立碗藓 ＬＹＫ 基因家族成

员的蛋白序列进行多序列比对后构建系统发育树

(图 １:Ａ)ꎬ结果显示ꎬ其 ＬＹＫ 基因家族的系统发育

树有 ３ 个非常明显的分支ꎬ３ 大分支中均发现了独

立的进化分支ꎬ说明小立碗藓 ＬＹＫ 基因家族成员

在漫长的进化历史中产生了不同的进化方式ꎬ推
测同一大分支延伸出的不同分支成员间功能可能

有所差异ꎮ
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不同颜色方框表示不同的 ｄｏｍａｉｎｓꎬ各蛋白长度可通过底部比例尺推断ꎮ
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｌｏｒ ｂｏｘｅｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｏｍａｉｎｓꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｅａｃｈ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃａｎ ｂｅ ｉｎｆｅｒｒｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｂｏｔｔｏｍ ｓｃａｌｅ.

图 ２　 小立碗藓 ＬＹＫ 蛋白保守结构域(ｄｏｍａｉｎ)分析
Ｆｉｇ. ２　 Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｖｅ ｄｏｍａｉｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＬＹＫ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎ Ｐｈｙｓｃｏｍｉｔｒｅｌｌａ ｐａｔｅｎｓ

为了进一步将小立碗藓 ＬＹＫ 基因家族成员分

类并研究其与其他植物 ＬＹＫ 基因间的进化关系ꎬ分
别选取 １０ 个水稻(单子叶模式植物)、５ 个拟南芥

(双子叶模式植物)和 ２３ 个蒺藜苜蓿(豆科模式植

物)中已鉴定出的所有 ＬｙｓＭ￣ＲＬＫ 基因的氨基酸序

列ꎬ与小立碗藓 ＬｙｓＭ￣ＲＬＫ 共同构建系统进化树ꎬ结
果如图 ３ 所示ꎮ ４ 种植物中的 ＬＹＫ 蛋白存在于 ４ 个

亚族(ＬＹＫ￣Ｉ、ＬＹＫⅡ̄、ＬＹＲ￣Ｉ、ＬＹＲⅡ̄)中ꎬ而小立碗

藓 ＬＹＫ 蛋白仅存在于 ２ 个亚家族:ＬＹＫⅡ̄和 ＬＹＲ￣Ｉꎮ
ＬＹＫⅡ̄亚族中有 ８ 个小立碗藓 ＬＹＫ 家族成员

(ＰｐＬＹＫ９－ＰｐＬＹＫ１６)ꎬ另外 １３ 个成员属于 ＬＹＲ￣Ｉ
亚族ꎮ ＬＹＫⅡ̄亚族中的小立碗藓 ＬＹＫ 家族成员有

两个分支ꎬ同源性在 ９０％以上ꎻＬＹＲ￣Ｉ 亚族中的小立

碗藓 ＬＹＫ 家族成员也存在两个分支ꎬ同源性在 ９０％
以上ꎬ可能为直系同源基因ꎮ
２.４ 小立碗藓 ＬＹＫ 基因家族的染色体定位

通过 Ｅｎｓｅｍｂｌ Ｐｌａｎｔｓ 数据库获得小立碗藓 ＬＹＫ
染色体定位信息ꎬ将小立碗藓 ２１ 个 ＬＹＫ 基因定位

在 ４ 条染色体上ꎬ结果如图 ４ 所示ꎮ 小立碗藓第 ７
条染色体上定位了 ９ 个基因ꎬ为定位 ＬＹＫ 基因数目

最多的一条染色体ꎻ第 １ 条、第 ９ 条、第 １１ 条染色体

上分别定位了 ３、５、４ 个基因ꎬ可见小立碗藓 ２１ 个

ＬＹＫ 基因在染色体分布上是相对集中的ꎮ 从图 ４ 中

可明显看到在 ４ 条染色体上均出现小型基因簇ꎬ根
据基因簇的定义ꎬ基因簇成员在结构和功能上可能

具有明显的相似性ꎮ 其中ꎬ４ 条染色体上均出现位
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红色菱形框表示小立碗藓 ＬＹＫ 基因ꎬ蓝色框表示蒺藜苜蓿 ＬＹＫ 基因ꎬ绿色三角形表示水稻 ＬＹＫ 基因ꎬ棕色圆形表示拟南芥 ＬＹＫ
基因ꎮ
Ｔｈｅ ｒｅｄ ｄｉａｍｏｎｄ￣ｓｈａｐｅｄ ｂｏｘ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ＬＹＫ ｇｅｎｅｓ ｏｆ Ｐｈｙｓｃｏｍｉｔｒｅｌｌａ ｐａｔｅｎｓꎬ ｔｈｅ ｂｌｕｅ ｂｏｘ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ＬＹＫ ｇｅｎｅｓ ｏｆ Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ ꎬ
ｔｈｅ ｇｒｅｅｎ ｔｒｉａｎｇｌｅ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ＬＹＫ ｇｅｎｅｓ ｏｆ Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｂｒｏｗｎ ｃｉｒｃｌｅ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ＬＹＫ ｇｅｎｅｓ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ.

图 ３　 小立碗藓和几种模式植物 ＬＹＫ 基因系统进化树
Ｆｉｇ. ３　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ＬＹＫ ｇｅｎｅ ｏｆ Ｐｈｙｓｃｏｍｉｔｒｅｌｌａ ｐａｔｅｎｓ ａｎｄ ｓｅｖｅｒａｌ ｍｏｄｅｌ ｐｌａｎｔｓ

置接近的基因ꎬ如 １ 号染色体上基因 ＰｐＬＹＫ６、ＰｐＬＹＫ７
和 ＰｐＬＹＫ８ꎬ ９ 号 染 色 体 上 的 ＰｐＬＹＫ１７、 ＰｐＬＹＫ１８、
ＰｐＬＹＫ１９、ＰｐＬＹＫ２０ 和 ＰｐＬＹＫ２１ 等ꎬ可能为串联重复ꎮ

３　 讨论与结论

本研究鉴定了小立碗藓基因组中的 ＬｙｓＭ￣ＲＬＫ

基因ꎬ并对其进行生物信息学相关分析ꎮ 本研究

共鉴定出小立碗藓中 ２１ 个 ＬｙｓＭ￣ＲＬＫ 家族成员ꎬ
它们在染色体上的分布相对集中ꎬ仅位于 ４ 条染

色体上ꎬ且出现 ５ 组小型基因簇ꎬ推测可能为串联

重复ꎮ 每个 ＬＹＫ 均含有 １ ~ ３ 个 ＬｙｓＭ 保守结构域

和 １ 个激酶结构域ꎬＭＥＭＥ 结果显示同一亚家族

各成员具有相同或相似的 ｄｏｍａｉｎꎬ说明该亚家族
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图 ４　 小立碗藓 ＬＹＫ 基因染色体定位图
Ｆｉｇ. ４　 Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｍａｐ ｏｆ ＬＹＫ ｇｅｎｅ ｉｎ Ｐｈｙｓｃｏｍｉｔｒｅｌｌａ ｐａｔｅｎｓ

成员可能在小立碗藓整个生命过程中执行相似的

功能ꎮ
从 ＬｙｓＭ￣ＲＬＫ 家族成员数量看ꎬ小立碗藓(２１

个)多于拟南芥(５ 个)和水稻(１０ 个)中 ＬＹＫ 基因

个数ꎬ和蒺藜苜蓿(２３ 个)同源家族的数量相差不

大ꎮ 研究发现该家族成员在高等植物中普遍存在

较多成员ꎬ如苹果中有 １２ 个 ＬｙｓＭ￣ＲＬＫꎬ百脉根

(Ｌｏｔｕｓ ｊａｐｏｎｉｃｕｓ)中有 １７ 个 ＬｙｓＭ￣ＲＬＫ( Ｌｏｈｍａｎｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ周喆等ꎬ２０１４)ꎮ 小立碗藓是早期登陆

的植物代表ꎬ其 ＬｙｓＭ￣ＲＬＫ 家族成员数量多于拟南

芥和水稻ꎬ推测该家族成员在小立碗藓中可能存

在基因功能的冗余ꎮ 随着不断进化ꎬ一些高等植

物中 ＬｙｓＭ￣ＲＬＫ 家族成员数量得到扩展ꎬ意味着该

家族新功能的引入ꎮ
通过系统进化分析ꎬ将小立碗藓 ＬｙｓＭ￣ＲＬＫ 基

因分为 ２ 个亚组 ( ＬＹＫ￣Ⅱ和 ＬＹＲ￣Ｉ)ꎬ它们均与水

稻、拟南芥和蒺藜苜蓿同源家族中的部分成员聚

为一类ꎬ而高等植物中 ＬｙｓＭ￣ＲＬＫ 家族分为 ４ 个亚

组ꎬ 推测小立碗藓中 ＬｙｓＭ￣ＲＬＫ 家族成员的功能相

对单一ꎮ 与进化分析表征相似ꎬ同一亚组内ꎬＬＹＫ
基因的外显子￣内含子的排布特征较为接近ꎬ同时ꎬ
此基因结构特征与水稻、拟南芥和蒺藜苜蓿的外

显子￣内含子分布特征较为相似(Ｓｈｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻ
Ａｒｒｉｇｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎮ 综上所述ꎬ同一亚组内基因

家族成员具有相近的保守域特征、同源关系和基

因结构特征ꎬ说明其可能具有相同或相似的功能ꎮ
ＬｙｓＭ 型类受体蛋白激酶基因在植物生长发育

及逆境胁迫中发挥重要功能ꎬ已成为当今植物中

基因功能研究的热点之一ꎮ ＬｙｓＭ￣ＲＬＫ 基因家族在

高等植物中数量较多ꎬ功能也具有多样性ꎬ在小立

碗藓中功能的研究不够深入ꎬ大部分 ＬＹＫ 基因功

能尚不明确ꎮ 本研究在已有数据库资源的基础

７８９６ 期 高梅等: 小立碗藓 ＬｙｓＭ 型类受体激酶基因家族生物信息学分析



上ꎬ在小立碗藓中筛选得到 ２１ 个 ＬＹＫ 基因ꎬ并利

用生物信息学方法ꎬ对其 ＬＹＫ 基因家族成员进行

蛋白特征、染色体定位、基因结构及进化关系等分

析ꎬ将小立碗藓 ＬＹＫ 基因家族进行初步分类ꎬ从基

因层面显示了小立碗藓的特征ꎬ为之后研究 ＬｙｓＭ
型类受体蛋白激酶功能提供了理论依据ꎮ
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