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摘　 要：ＶＯＺ（Ｖａｓｃｕｌａｒ ｐｌａｎｔ Ｏｎｅ Ｚｉｎｃ ｆｉｎｇｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎ）作为与植物的进化与发育密切相关的基因，在极端耐旱荒漠苔藓植物齿肋

赤藓（Ｓｙｎｔｒｉｃｈｉａ ｃａｎｉｎｅｒｖｉｓ）中对 ＶＯＺ 基因进行挖掘和分析有利于更好的揭示 ＶＯＺ 基因的进化关系，且可作为抗逆基因进行更

为深入的分子生物学研究。 在 ＶＯＺ 转录因子蛋白中 ＶＯＺ⁃ｄｏｍａｉｎ 是一个保守的 ＤＮＡ 结合结构功能域，利用 ＶＯＺ⁃ｄｏｍａｉｎ 多序

列联配构建隐马尔可夫模型序列谱能够很好的进行家族成员的识别和预测。 利用拟南芥、小立碗藓和水稻等植物已知的转

录因子序列信息构建 ＨＭＭ 序列谱模型，对荒漠苔藓齿肋赤藓转录组进行比对搜索。 最终得到一条新的齿肋赤藓 ＶＯＺ 转录

因子 ＳｃＶＯＺ１（ＮＣＢＩ ／ ＥＢＩ 检索号：ＨＧ７６４４１５），序列长度为 １ ４９５ ｂｐ，具有完整的 ＶＯＺ⁃ｄｏｍａｉｎ 结构域。 生物信息学分析表明其

具有转录调控功能和核定位潜能。 多序列比对、进化和保守基序分析表明，ＳｃＶＯＺ１ 蛋白序列与小立碗藓 ＶＯＺ 家族和拟南芥

ＡｔＶＯＺ１ 相似度较高。 本研究为进一步研究 ＳｃＶＯＺ１ 基因的功能以及其进化起源奠定了基础。
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　 　 转录因子（Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ）是一类种类繁

多、功能多样的蛋白，又称反式作用因子，通过与诸

如启动子（ｐｒｏｍｏｔｅｒ）、增强子（ｅｎｈａｎｃｅｒ）以及抑制子

（ｓｕｐｐｒｅｓｓｏｒ）等顺式作用元件直接或者间接相互作

用，起到增强或者抑制转录的作用。 一般来讲，每一

个转录因子家族成员均具有一类特异的 ＤＮＡ 结合

结构域（ＤＮＡ ｂｉｎｄｉｎｇ ｄｏｍａｉｎ），该结构域的氨基酸

序列特征可用来很好的区分不同的转录因子家族。
北京大学生物信息学中心专门构建了植物转录因子

数据库 ＰｌａｎｔＴＦＤＢ［１］（ｈｔｔｐ：／ ／ ｐｌａｎｔｔｆｄｂ．ｃｂｉ．ｅｄｕ．ｃｎ ／ ），其
中收录的转录因子主要针对常见的模式物种以及基

因组已被测序的物种。
ＶＯＺ（Ｖａｓｃｕｌａｒ ｐｌａｎｔ Ｏｎｅ Ｚｉｎｃ ｆｉｎｇｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎ）转

录因子家族是高等植物所特有的转录因子，该家族

最早于 ２００４ 年由 Ｍｉｔｓｕｄａ 等人在拟南芥中被克隆，
ＶＯＺ 转录因子家族在拟南芥中有两个成员：ＡｔＶＯＺ１
和 ＡｔＶＯＺ２，在拟南芥中 ＶＯＺ 转录因子能够结合

ＡＶＰ１ 基因上的一段花粉特异性的 ３８ ｂｐ 的顺式作

用元件， 从而调控花粉发育过程。 实 验 表 明，
ＡｔＶＯＺ１ 在韧皮部组织中呈特异性表达，而 ＡｔＶＯＺ２
在根中表达丰度较高，同时在水稻和小立碗藓中也

发现了其同源基因［２］。 最近的研究也证实，ＶＯＺ 基

因在拟南芥中能够调控花器官发育和开花时间，且
ＡｔＶＯＺ２ 能够受到光调控由细胞质转位到细胞核中，
进而发挥调控基因表达的功能［３－４］。 也有研究表

明，ＶＯＺ 能够响应生物和非生物胁迫，对于拟南芥

ｖｏｚ１ｖｏｚ２ 双突变体，其对冷冻和干旱胁迫的耐受力

均有增强，而对诸如真菌病原体感染等生物胁迫的

耐受能力减弱［５］；而 ＡｔＶＯＺ２ 在拟南芥中过表达能

增强对生物胁迫的耐受力但会削弱非生物胁迫的抗

逆性［６］。 在苔藓植物中该基因的功能研究尚未被

研究和报道。 ＶＯＺ 转录因子家族具有两个保守的

结构域：Ｄｏｍａｉｎ⁃Ａ 和 Ｄｏｍａｉｎ⁃Ｂ，其中 Ｄｏｍａｉｎ⁃Ｂ 同时

具有 ＤＮＡ 结合结构域和蛋白二聚体化的重要功能。
因此，Ｄｏｍａｉｎ⁃Ｂ 即被确定为 ＶＯＺ 转录因子家族成

员的特征结构域 ＶＯＺ⁃ｄｏｍａｉｎ［２］。
ＨＭＭＥＲ 软件包是由哈佛大学 Ｓｅａｎ Ｅｄｄｙ 等人

开发的用来进行同源蛋白家族或结构域搜索的软件

包，现在已经被广泛应用于诸如 Ｐｆａｍ、 ＳＭＡＲＴ、
ＩｎｔｅｒＰｒｏ 等重要的蛋白序列家族数据库。 ＨＭＭＥＲ
软件包采用构建蛋白家族或者结构域序列谱模型

（ｐｒｏｆｉｌｅ ＨＭＭｓ）的方式来进行同源基因的识别和注

释，一个序列谱模型即代表其一个家族或者结构域，
ＨＭＭＥＲ 在同源蛋白识别上具有更强的对远缘家族

成员识别的潜力，且 ＨＭＭＥＲｖ３．０ 在比对速度上已

经接近于 Ｂｌａｓｔ 软件包［７－８］。 两个重要的植物转录

因子数据库 ＰｌａｎｔＴＦＤＢ 和 ＰｌｎＴＦＤＢ 的构建均采用

了此方法进行转录因子的识别和注释，即利用各植

物转录因子家族所特定的 ＤＮＡ 结合结构域的 ＨＭＭ
序列谱就可识别出绝大多数的转录因子。 莫晓婷等

（２０１３）就曾利用 ＰｌａｎｔＴＦＤＢ 数据库搜集玉米的转

录因子并进行综述［９］。 部分转录因子家族的序列

谱模型尚未能在 Ｐｆａｍ 数据库中下载到，但可通过搜

集种子序列并自建模型的方法实现该转录因子家族

的识别和注释（见图 １）。 朱命喜等（２０１１）就曾使

用 ＨＭＭＥＲ 软件包结合矫正的 ＳＢＰ 结构域序列谱

的方法对大豆 ＳＢＰ 转录因子进行注释和分析［１０］，
得到了很好的注释结果。

迄今为止，在苔藓植物中除基因组已被测序的

苔藓模式植物小立碗藓外［１１］，ＶＯＺ 基因在其他苔藓

植物 中 未 见 报 道。 荒 漠 苔 藓 植 物 齿 肋 赤 藓

（Ｓｙｎｔｒｉｃｈｉａ ｃａｎｉｎｅｒｖｉｓ）在国内主要分布于我国最大

的固定半固定沙漠新疆古尔班通古特沙漠中，是该

沙漠中苔藓生物结皮的优势藓种，具有重要的生态

学研究价值；由于其极强的干旱耐受能力以及在复

水后快速的复苏和光合恢复反应，亦是研究苔藓复

水机制的理想藓种［１２－１３］。
本研究利用已有的 ＶＯＺ 转录因子家族特有的

ＶＯＺ⁃ｄｏｍａｉｎ 进行多序列联配并构建 ＨＭＭ 序列谱，
从齿肋赤藓中成功发掘出一条 ＶＯＺ 转录因子，将其

命名为 ＳｃＶＯＺ１，ＮＣＢＩ ／ ＥＢＩ 核酸数据库登录号为：
ＨＧ７６４４１５，转录本序列长度为 １ ４９５ ｂｐ，ＯＲＦｆｉｎｄｅｒ
预测其编码蛋白长度为 ４５２ 个氨基酸，具有完整的

ＶＯＺ⁃ｄｏｍａｉｎ，在进化上与小立碗藓 ＶＯＺ 基因和

ＡｔＶＯＺ１ 具有较近的进化关系。

１　 材料与方法

１．１　 数据搜集和 ＶＯＺ 结构域序列谱构建

齿肋赤藓（Ｓｙｎｔｒｉｃｈｉａ ｃａｎｉｎｅｒｖｉｓ）的转录组数据

通过构建 ＲＮＡ 测序文库利用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 二代测序技

术拼接组装而得到。 拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ）、
小立碗藓（Ｐｈｙｓｃｏｍｉｔｒｅｌｌａ ｐａｔｅｎｓ）水稻（Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ）、
高粱（Ｓｏｒｇｈｕｍ ｂｉｃｏｌｏｒ）和大麦（Ｈｏｒｄｅｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ）等

的 ＶＯＺ 基因从 ＰｌａｎｔＴＦＤＢ 数据库下载。 获取得到

以上序列信息后，使用 ＣｌｕｓｔａｌＷ 进行多序列联配，
并结合参考文献［２］对序列进行手工校对，获取得

到 ＶＯＺ⁃ｄｏｍａｉｎ 区 域 的 多 序 列 联 配 信 息， 使 用

ＨＭＭＥＲｖ３．０ 软件包中的 ｈｍｍｂｕｉｌｄ 命令将其转化为

ＨＭＭ 序列谱［７］，程序命令行为：＃ｈｍｍｂｕｉｌｄ ⁃ｉｎｆｏｒｍａｔ
ａｆａ ＶＯＺ．ｈｍｍ ＶＯＺ．ｆａｓ，得到 ＶＯＺ．ｈｍｍ，即 ＶＯＺ 基因

家族的 ＨＭＭ 序列谱模式文件，可用于后续的 ＶＯＺ
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基因家族成员的识别。

查询plantTFDB,转录组因子家
族是否有对应的HMM序列谱

从pfam数据库直接下
载对应HMM序列谱

搜集和扩充种子蛋
白序列，自建序列谱

是 否

使用HMMER软件包和序
列谱对蛋白库进行搜索

按照plantTFDB提供的规则，对辅
助结构域和禁止结构域进行排查

使用plantTFDB提供的predictionServer进行确认

图 １　 基于 ＨＭＭ 进行转录因子注释流程

Ｆｉｇ．１　 Ｇｅｎｅｒａｌ ｗｏｒｋｆｌｏｗ ｆｏｒ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ
ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｐｒｏｆｉｌｅ ＨＭＭ ｍｅｔｈｏｄ

１．２　 齿肋赤藓转录因子的鉴定

对齿肋赤藓转录组测序得到的转录本进行 ＮＲ
蛋白库注释，按照最优比对结果和 ＥＳＴＳｃａｎ 软件包分

析来预测转录本读框区域并翻译得到蛋白序列。 按

照 ＰｌａｎｔＴＦＤＢ 所列各转录因子家族的判定规则并参

照图 １ 流程即可注释所得到的蛋白序列库中的转录

因子家族［１］。 在该研究中，使用上一步自建的 ＶＯＺ
转录因子家族ＨＭＭ 序列谱用 ｈｍｍｓｅａｒｃｈ 命令来进行

搜索，所使用的程序命令行为：＃ｈｍｍｓｅａｒｃｈ ＶＯＺ．ｈｍｍ
Ｓ＿ｃａｎｉｎｅｒｖｉｓ＿ｐｒｏｔｅｉｎ． ｆａｓｔａ，采用 ＨＭＭＥＲ 软件包默认

的 ｅ－ｖａｌｕｅ 阈值０．０１。
１．３　 ＶＯＺ 转录因子的生物信息学分析

使用 ＣｌｕｓｔａｌＷ 以及 Ｂｏｘｓｈａｄｅ 对搜集的 ＶＯＺ 蛋

白序列和齿肋赤藓 ＶＯＺ 蛋白序列进行多序列联配

并手工矫正获得 ＶＯＺ⁃ｄｏｍａｉｎ 的多序列联配图谱。
序列分析所使用的主要在线分析工具列于表 １ 中。

利用 ＭＥＭＥ 在线软件包对 ＶＯＺ 基因蛋白序列

进行保守序列模式分析。 使用 Ｇｂｌｏｃｋｓ ｖ０．９１ｂ 工具

确定多条联配的 ＶＯＺ 转录因子蛋白序列中的保守

区域，使用 ＭＥＧＡ ｖ５． １０ 构建 ＮＪ 进化树，并进行

１ ０００次 Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 稳定性检验。 使用 ＰＳＯＲＴ 在线工

具预测 ＳｃＶＯＺ１ 的亚细胞定位信息，用 ＮＰＳＡ 在线

分析工具对其进行二级结构分析，使用 ＣＢＳ 的

ＴＭＨＭＭ 和 ＰｒｏｔＦｕｎ 在线工具预测其跨膜结构和功

能分类信息。

表 １　 序列分析所用在线生物信息学工具

Ｔａｂｌｅ １　 Ｗｅｂ⁃ｂａｓｅｄ ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ ｔｏｏｌｓ ｆｏｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ

分析内容（Ｉｔｅｍｓ） 分析工具（Ｗｅｂ－ｂａｓｅｄ Ｔｏｏｌｓ）

保守序列模式 ｈｔｔｐ： ／ ／ ｍｅｍｅ．ｎｂｃｒ．ｎｅｔ ／ ｍｅｍｅ ／

亚细胞定位 ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｇｅｎｓｃｒｉｐｔ．ｃｏｍ ／ ｐｓｏｒｔ ／ ｗｏｌｆ＿ｐｓｏｒｔ．ｈｔｍｌ

跨膜结构域 ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｃｂｓ．ｄｔｕ．ｄｋ ／ ｓｅｒｖｉｃｅｓ ／ ＴＭＨＭＭ ／

二级结构 ｈｔｔｐ： ／ ／ ｎｐｓａ－ｐｂｉｌ．ｉｂｃｐ．ｆｒ ／

功能类预测 ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｃｂｓ．ｄｔｕ．ｄｋ ／ ｓｅｒｖｉｃｅｓ ／ ＰｒｏｔＦｕｎ ／

多序列保守区选择
ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ．ｆｒ ／ ｖｅｒｓｉｏｎ２＿ｃｇｉ ／ ｏｎｅ＿

ｔａｓｋ．ｃｇｉ ｔａｓｋ＿ｔｙｐｅ＝ｇｂｌｏｃｋｓ

２　 结果与分析

２．１　 ＳｃＶＯＺ１ 序列特征分析

利用以上方法从齿肋赤藓中成功识别出一条

ＶＯＺ 转录因子，该转录本核酸序列长度为 １ ４９５ ｂｐ，
进行 ＯＲＦｆｉｎｄｅｒ 预测其编码蛋白序列长度为 ４５２ 个

氨基酸残基，读框具有起始和终止密码子。 参考文

献［２］中 ＶＯＺ⁃ｄｏｍａｉｎ 序列并利用多序列比对的方

法，确定了 ＳｃＶＯＺ１ 中由约 ２２６ 个氨基酸残基组成

的 ＶＯＺ⁃ｄｏｍａｉｎ 的位置为 １６７～３９２，与其他物种 ＶＯＺ
转录因子的 ＶＯＺ⁃ｄｏｍａｉｎ 的多序列联配图谱 （见

图 ２），在 ＶＯＺ 结构域蛋白序列联配图谱下方标出

了部分苔藓 ＶＯＺ 蛋白序列的差异位点，如第一个差

异位点在 ＳｃＶＯＺ１ 中为脯氨酸，在其他物种中为亮

氨酸；第二个变异位点中，在苔藓和 ＡｔＶＯＺ１ 中为蛋

氨酸，其余的则是苏氨酸；标注的第四个差异位点则

是在苔藓 ＶＯＺ 蛋白序列中为组氨酸，其余的为赖氨

酸残基。 通过序列比对分析，说明各物种的 ＶＯＺ 结

构域蛋白序列整体具有较高的保守性，但在苔藓

ＶＯＺ 基因中一些位点存在着差异。
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图 ２　 ＶＯＺ转录因子家族 ＤＮＡ结合结构域 ＶＯＺ⁃ｄｏｍａｉｎ结构域的多序列联配（序列下方黑色三角标识苔藓中氨基酸差异性位点）
Ｆｉｇ．２　 Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ＤＮＡ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ ｄｏｍａｉｎ ＶＯＺ⁃ｄｏｍａｉｎ ｉｎ ｖａｒｉｏｕｓ ＶＯＺ ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｅｑｕｅｎｃｅ

（Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｖａｒｉａｂｌｅ ｓｉｔｅｓ ｉｎ ｍｏｓｓ ｗｅｒｅ ｍａｒｋｅｄ ｗｉｔｈ ｂｌａｃｋ ｔｒｉａｎｇｌｅｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ）

２．２　 二级结构与跨膜区分析

通过 ＮＰＳＡ 在线分析工具提供的 ＳＯＰＭＡ 方法

对 ＳｃＶＯＺ１ 的二级结构预测分析结果表明，ＳｃＶＯＺ１
的蛋白二级结构主要由三种形式组成，具体预测分

析结果见表 ２，其中无规卷曲（Ｒａｎｄｏｍ Ｃｏｉｌ）占有的

比例最高，α 螺旋结构（α－Ｈｅｌｉｘ）较少，另外还包括

少量的不到百分之十的延伸链（Ｅｘｔｅｎｄｅｄ ｓｔｒａｎｄ）结
构（见图 ３）。

表 ２　 齿肋赤藓 ＳｃＶＯＺ１ 的二级结构预测分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ＳｃＶＯＺ１

二级结构类型 氨基酸数目 百分比（％）

Ａｌｐｈａ ｈｅｌｉｘ （α 螺旋） １４１ ３０．４５

Ｅｘｔｅｎｄｅｄ ｓｔｒａｎｄ （延伸链） ４４ ９．５０

Ｒａｎｄｏｍ ｃｏｉｌ （无规卷曲） ２７８ ６０．０４

50 100 150 200 250 300 350 400 450

α螺旋 延伸链 无规卷曲

图 ３　 预测齿肋赤藓 ＳｃＶＯＺ１ 的二级结构

Ｆｉｇ．３　 Ｐｒｅｄｉｃｔｅｄ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ＳｃＶＯＺ１

使用 ＴＭＨＭＭ 在线预测工具对 ＳｃＶＯＺ 跨膜结

构域的预测结果表明在 ＳｃＶＯＺ１ 转录因子蛋白序列

中不含有潜在的跨膜区结构域，说明 ＳｃＶＯＺ１ 可能

不是跨膜蛋白（见图 ４）。
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图 ４　 齿肋赤藓 ＳｃＶＯＺ１ 跨膜结构预测

Ｆｉｇ．４　 Ｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅ ｒｅｇｉｏｎ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ＳｃＶＯＺ１ ｐｒｏｔｅｉｎ

２．３　 亚细胞定位和功能预测

使用 ＰＳＯＲＴ 对 ＳｃＶＯＺ１ 进行亚细胞定位预测，结
果表明 ＳｃＶＯＺ１ 定位于细胞核内，通过 ＷｏＬＦＰＳＯＲＴ 进

行同源比较，其定位于核内（ｎｕｃｌｅａｒ）的概率大约为

０．８９，该预测结果与 ＶＯＺ 转录因子在细胞核内发挥转

录调控功能是相符合的。
利用 ＣＢＳ 的 ＰｒｏｔＦｕｎ 软件对 ＳｃＶＯＺ１ 的功能分类

进行预测，ＳｃＶＯＺ１ 预测功能类别列于表 ３ 中。 由预测

结果可知，ＳｃＶＯＺ１ 具有转录和转录调控功能的可能性

概率最高，分别为 １．６５７ 和 １．５４５。 该功能预测结果与

转录因子发挥转录调控功能的特征也是一致的。
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表 ３　 齿肋赤藓 ＶＯＺ 蛋白 ＧＯ 功能预测

Ｔａｂｌｅ ３　 ＧＯ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃａｔｅｇｏｒｙ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ＳｃＶＯＺ１ ｐｒｏｔｅｉｎ
Ｇｅｎｅ Ｏｎｔｏｌｏｇｙ ｃａｔｅｇｏｒｙ（功能类） Ｐｒｏｂ Ｏｄｄｓ
Ｓｉｇｎａｌ＿ｔｒａｎｓｄｕｃｅｒ （信号传递） ０．０７８ ０．３６５

Ｒｅｃｅｐｔｏｒ （受体） ０．００４ ０．０２２
Ｈｏｒｍｏｎｅ （激素） ０．００１ ０．２０６

Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ＿ｐｒｏｔｅｉｎ （结构蛋白） ０．００１ ０．０４５
Ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ （转运） ０．０２５ ０．２３１

Ｉｏｎ＿ｃｈａｎｎｅｌ （离子通道） ０．０１０ ０．１７５
Ｖｏｌｔａｇｅ－ｇａｔｅｄ＿ｉｏｎ＿ｃｈａｎｎｅｌ （电压门控离子通道） ０．００６ ０．２７６

Ｃａｔｉｏｎ＿ｃｈａｎｎｅｌ （阳离子通道） ０．０１０ ０．２１５
Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ （转录） ０．１９８ １．５４５

Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ＿ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ （转录调控） ０．２０７ １．６５７
Ｓｔｒｅｓｓ＿ｒｅｓｐｏｎｓｅ （胁迫响应） ０．００６ ０．０６５

Ｉｍｍｕｎｅ＿ｒｅｓｐｏｎｓｅ （免疫应答） ０．０１３ ０．１５１
Ｇｒｏｗｔｈ＿ｆａｃｔｏｒ （生长因子） ０．００５ ０．３７２

Ｍｅｔａｌ＿ｉｏｎ＿ｔｒａｎｓｐｏｒｔ （金属离子转运） ０．０２８ ０．０６１

２．４　 同源性和序列模式分析

通过序列比对，ＳｃＶＯＺ１ 与 ＰｐＶＯＺ１ 和 ＰｐＶＯＺ２
蛋白序列的相似度（Ｉｄｅｎｔｉｔｙ）分别为 ０．６８ 和 ０．６６，与
ＡｔＶＯＺ１ 和 ＡｔＶＯＺ２ 的蛋白序列相似度分别为 ０．５２
和 ０．４５。 使用 Ｇｂｌｏｃｋｓ 软件（见表 １）对多序列联配

中的保守区域进行选择得到了长度为 ２８６ 个氨基酸

的保守区段，利用该段氨基酸序列构建进化树。 通

过对 ＶＯＺ 转录因子蛋白序列构建进化树分析，
ＳｃＶＯＺ１ 与小立碗藓 ＰｐＶＯＺ１ ／ ２ 和 ＡｔＶＯＺ１ 最为接

近（见图 ５），而拟南芥 ＡｔＶＯＺ１ 是与苔藓 ＶＯＺ 基因

亲缘关系是最为接近的，且其保守序列模式也最为

相似（见图 ６）。

Oryza_sativa_subsp.japonicaOsVOZ1LOC_Os01g54930.1│ │
Hordeum_vulgareHvVOZ1MLOC_75554.1│ │
Sorghum_bicolorSbVOZ1Sobic.003G298100.1.P││

Sorghum_bicolorSbVOZ2Sobic.009G198100.1.P││
Oryza_sativa_subsp.japonicaOsVOZ2LOC_Os05g43950.1│ │
Hordeum_vulgareHvVOZ2MLOC_11494.1│ │

Arabidopsis_thalianaAtVOZ2AT2G42400.1││
Arabidopsis_thalianaAtVOZ1AT1G28520.2││

ScVOZ1
Physcomitrella_patenPpVOZ1Pp1s113_68V6.1││
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图 ５　 不同物种 ＶＯＺ 转录因子蛋白序列系统进化树

Ｆｉｇ．５　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｉｎｆｅｒｒｅｄ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ＶＯＺ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ
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图 ６　 ＶＯＺ 转录因子家族不同成员的保守序列模式分析

Ｆｉｇ．６　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｉｎ ＶＯＺ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ

　 　 通过 ＭＥＭＥ 进行保守序列模式分析发现

ＳｃＶＯＺ１ 缺少 ＰｐＶＯＺ１ ／ ２ 所具有的保守基序 ｍｏｔｉｆ－
１，苔藓的保守序列串联形式与拟南芥最为相近

（见图 ６）。 从 ＶＯＺ 转录因子蛋白质序列的保守序

列模式分析结果来看，所有的 ＶＯＺ 家族成员均具有

十分保守的 ＶＯＺ－ｄｏｍａｉｎ，这与该结构域在 ＶＯＺ 基

因中具有重要的生物功能的研究结果是一致的［２］。
ＡｔＶＯＺ１ ／ ２ 和苔藓 ＶＯＺ 转录因子均不含有 Ｍｏｔｉｆ３、４
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和 ５，其中 ｍｏｔｉｆ－５ 存在于除拟南芥和苔藓之外的其

他物种当中。
通过对多条 ＶＯＺ 转录因子的保守序列模式分

析，说明了该家族在进化上的复杂性和多样性，但同

时在关键的功能结构域上又保持着较高的一致性。

３　 讨　 论

本研究根据 ＰｌａｎｔＴＦＤＢ 数据库归纳总结了基于

ＨＭＭＥＲ ｖ３．０ 软件包进行转录因子预测的一般流

程，并利用已测序物种的 ＶＯＺ 转录因子蛋白序列自

建了用于识别 ＶＯＺ 转录因子的 ＨＭＭ 序列谱模型，
该序列谱模型即代表了 ＶＯＺ 转录因子家族的 ＶＯＺ－
ｄｏｍａｉｎ 核心结构域，并可用于将来其他植物 ＶＯＺ 转

录因子的识别和注释。
通过对 ＳｃＶＯＺ１ 的序列模式分析，推测其 ５’端

可能是不完整的，而在转录组测序拼接文库中也未

能通过电子克隆的方法对其进行延伸，在公共核酸

序列数据库中齿肋赤藓的 ＥＳＴ 序列信息极少。 将

来可能还需要 ＲＡＣＥ 实验来获取其全长序列，但随

着 ＥＳＴ 测序数量的增加，仍有可能通过电子克隆的

方法进行拼接延伸得到其全长序列，如甘蔗 ＭＹＢ２
转录因子即是通过利用 ＥＳＴ 序列电子克隆得

到的［１４］。
此次在荒漠苔藓植物齿肋赤藓中成功鉴定出一

条 ＶＯＺ 转录因子，该 ＶＯＺ 转录因子的成功预测再

一次证实了 ＶＯＺ 转录因子在苔藓植物中的存在，而
该基因尚未在藻类中被发现和报道。 ＶＯＺ 基因在

拟南芥中主要定位于韧皮部和根系中［２］，而苔藓植

物虽不具备维管组织和真正的根，但已经进化出了

茎叶体和假根，并且具备了对水分和光合产物进行

长距离运输的机制。 该长距离运输机制的实现依赖

于类 韧 皮 部 组 织 （ ｌｅｐｔｏｉｄ ） 和 类 木 质 部 组 织

（ｈｙｄｒｏｉｄ），并且显微结构分析也发现 ｌｅｐｔｏｉｄ 与维管

植物的筛管具有十分类似的结构，表明 ｌｅｐｔｏｉｄ 和维

管植物的筛管均起源于早期的类韧皮部组织［１５］。
通过序列分析发现苔藓 ＶＯＺ 基因与 ＡｔＶＯＺ１ 有着

比较近的进化关系和较为一致的基序组合模式，因
此 ＶＯＺ 基因家族有可能是与韧皮部的发育和进化

是相关的。
近年的分子生物学研究证实，ＡｔＶＯＺ 在拟南芥

中能够调控花器官发育和开花时间，已经有大量的

研究证明光照是影响开花的主要外界环境因素之

一，在拟南芥中 ＡｔＶＯＺ２ 能够响应远红光照射而移

位至细胞核内，且其在核内的稳定性也会受到光照

性质的影响［３］。 类似的，在小立碗藓中也发现了调

控开花的 ＣＯ－ｌｉｋｅ 基因会受到光照的调控，且与拟

南芥 ＣＯ－ｌｉｋｅ 基因序列相似性较高，ＣＯ 和 ＣＯ－ｌｉｋｅ
基因存在于所有的有花植物中，因而高等植物 ＣＯ
基因调控开花时间的功能极有可能是来源于早期登

陆植物对光信号的传递响应［１６］。 ＶＯＺ 转录因子极

有可能起源于早期的登陆植物类群苔藓，但其在苔

藓中的功能还有待于进一步研究，但毫无疑问该基

因是一个对植物的进化和发育（Ｅｖｏ－Ｄｅｖｏ）具有重

要研究价值的基因。
通过保守序列模式分析在其他物种中发现了苔

藓 ＶＯＺ 转录因子所不具备的基序，如 ｍｏｔｉｆ－３、４、５
等，这些新的基序在其他物种 ＶＯＺ 转录因子蛋白序

列中的串联整合极有可能使 ＶＯＺ 转录因子的功能

发生一定的改变，有可能在进化过程中获得了新的

结构域和功能。 对 ＶＯＺ－ｄｏｍａｉｎ 蛋白序列的多序列

比对和保守基序模式分析（见图 ２ 和图 ６）发现 ＶＯＺ
转录因子的 ＤＮＡ 结合结构域是比较保守的一段蛋

白序列，正是由于该重要功能结构域的保守性，为更

好地识别 ＶＯＺ 转录因子家族成员提供了基础。
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ｕｌｔｒａｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｓｙｎｔｒｉｃｈｉａ ｃａｎｉｎｅｒｖｉｓ ｉｎ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｏｉｌ
ｃｒｕｓｔｓ ［Ｊ］． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｄｅｓｅｒｔ Ｒｅｓｅａｒｃｈ，２０１０，（０６）：１３１１
－１３１８．

［１４］ 李国印， 阙友雄， 许莉萍， 等．甘蔗 ＭＹＢ２ 转录因子的

电子克隆和生物信息学分析［Ｊ］． 生物信息学，２０１１，９
（０１）：２４－２７．
ＬＩ Ｇｕｏｙｉｎ， ＱＵＥ Ｙｏｕｘｉｏｎｇ， ＸＵ Ｌｉｐｉｎｇ， ｅｔ ａｌ．Ｅｌｅｃｔｒｏｎｉｃ
ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ＭＹＢ２ ｇｅｎｅ ｆｒｏｍ
ｓａｃｃｈａｒｕｍ ｏｆｆｉｃｉｎａｒｕｍ ｕｓｉｎｇ ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ ｔｏｏｌｓ ［ Ｊ ］．
Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ，２０１１，９（０１）：２４－２７．

［１５］ ＢＥＨＮＫＥ Ｈ Ｄ， ＳＪＯＬＵＮＤ Ｒ Ｄ． Ｓｉｅｖｅ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ：
ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ， ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ［Ｍ］．
Ｂｅｒｌｉｎ： Ｓｐｒｉｎｇｅｒ， １９９０．

［１６］ ＺＯＢＥＬＬ Ｏ， ＣＯＵＰＬＡＮＤ Ｇ， ＲＥＩＳＳ Ｂ． Ｔｈｅ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ
ＣＯＮＳＴＡＮＳ⁃ｌｉｋｅ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｐｈｙｓｃｏｍｉｔｒｅｌｌａ ｐａｔｅｎｓ ［ Ｊ ］．
Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙ （Ｓｔｕｔｔｇａｒｔ， Ｇｅｒｍａｎｙ），２００５， ７（３）：２６６－
２７５．
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