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摘　要：从齿肋赤藓转录组数据库出发，共得到３９条注释的早期光诱导蛋白ＳｃＥＬＩＰｓｕｎｉｇｅｎｅ，其中２条（ＳｃＥＬＩＰ１与ＳｃＥＬＩＰ２）
具有完整ＯＲＦ。利用多种生物信息学分析工具，对这２条ＳｃＥＬＩＰｓ序列的同源性、理化性质、保守域、信号肽、疏水性、亚细胞
定位、二级结构、跨膜结构、三维结构、活性位点等方面进行分析。结果表明：２条 ＳｃＥＬＩＰｓ序列的 ＯＲＦ全长分别为７１１ｂｐ和
６２４ｂｐ，分别编码２３６和２０７个氨基酸，二者都具有完整的Ｃｈｌｏｒｏａ＿ｂｂｉｎｄ功能域，定位于叶绿体类囊体膜，含有３个跨膜α螺
旋，第１、３螺旋通过Ｇｌｕ和Ａｒｇ残基形成双重对称结构，且具有至少４个叶绿素结合活性位点。通过对得到的２条ＳｃＥＬＩＰｓ进
行氨基酸序列比对及基因树分析，得出 ＳｃＥＬＩＰ１与小立碗藓、山墙藓及盐生杜氏藻聚为一支，而 ＳｃＥＬＩＰ２与高等植物聚为一
支，表现出ＥＬＩＰ从低等到高等植物的进化特征。本研究为ＳｃＥＬＩＰｓ基因后续的克隆和功能研究奠定了基础。
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　　植物光合器官长时间暴露在强光下，会诱发单
线态氧（１Ｏ２）产生，进而导致严重光氧化伤害。ＵＶ、
干旱、高盐等不良环境条件能加重强光对植物的光

氧化伤害［１－４］。为了在逆境中生存，植物进化出多

种光保护机制，如叶黄素循环、Ｍｅｈｌｅｒ反应、光呼吸、
降低ＰＳⅡ光化学活性、产生抗氧化物质等［５］。

早期光诱导蛋白（ＥＬＩＰｓ）在成熟植株受到强
光、ＵＶ和高盐、ＡＢＡ、低温等非生物胁迫时含量升
高，可以推测ＥＬＩＰｓ蛋白是一种胁迫诱导蛋白［６－１０］，

可能具有光保护作用［１１］。其最早是在黄化的豌豆

幼苗变绿过程的早期被发现［１２］，此时叶绿体结构并

未发育完整，因其ｍＲＮＡ和蛋白质比其他光诱导蛋
白出现的时间都早，并在光合器官发育完全后迅速

消失，具有瞬时积累的特性而得名［１３］。绝大多数

ＥＬＩＰｓ蛋白都是由核基因编码，在核糖体上合成后，
通过一条涉及到叶绿体信号识别颗粒 （Ｔｈｅ
ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔｓｉｇｎａｌｒｅｃｏｇｎｉｔｉｏｎｐａｒｔｉｃｌｅ，ｃｐＳＲＰ）的路
径，在叶绿素 ａ的参与下插入类囊体膜上［１４］；少数

ＥＬＩＰｓ蛋白由叶绿体基因组编码，如真核生物反应
中心异源二聚体 ＰＳⅠＡ／Ｂ、Ｄ１／Ｄ２，ＰＳⅡＣＰ４３／ＣＰ４７
等［１５］。ＥＬＩＰｓ蛋白含３个跨膜 α螺旋，其中１、３螺
旋高度保守并通过谷氨酸和精氨酸残基结合形成双

重对称结构，能结合至少４个叶绿素和２个类胡萝
卜素，结合位点的谷氨酸和天冬酰胺完全保守，主要

有色素临时载体、抑制叶绿素合成等功能［１６］。

苔藓植物是最早的陆生植物，陆地高浓度的氧

含量、强烈的大气辐射以及剧烈的温度变化催生了

该类植物体内抗逆基因的积累，以分布在沙漠环境

下的极端耐干藓类最为显著［１７］。

本实 验 的 研 究 对 象 齿 肋 赤 藓 （Ｓｙｎｔｒｉｃｈｉａ
ｃａｎｉｎｅｒｖｉｓ）是古尔班通古特沙漠生物结皮的优势种，
属于极端耐干藓类，能在极端干旱、高辐射等条件下

以休眠状态存在，一旦遇水，３０ｓ内迅速变绿并恢复
光合作用［１８］，这可能与其体内强大的细胞保护和细

胞修复机制有关，而 ＥＬＩＰｓ的抗逆功能已在耐干藓
类模式种－山墙藓（Ｔｏｒｔｕｌａｒｕｒａｌｉｓ）中得到证实［１９］。

因此对齿肋赤藓ＥＬＩＰ蛋白的生物信息学研究有助
于进一步理解极端耐干藓类特殊的耐干过程以及快

速光合恢复机制，并为后期 ＳｃＥＬＩＰｓ基因实验克隆
和功能验证奠定基础。

１　材料与方法

１．１　数据收集与预处理
齿肋赤藓转录组数据库的获得参考ＧａｏＢｅｉ［２０］。

对转录组数据进行 ＮＲ蛋白库注释，挑选出可能的

ＥＬＩＰ序列；建立本地转录组数据库，对挑选出的ＥＬＩＰ
序列进行Ｂｌａｓｔ检索；用ＯＲＦｆｉｎｄｅｒ预测ＥＬＩＰ的开放
阅读框并翻译成蛋白序列；通过ＮＣＢＩＢｌａｓｔｐ比对分
析，鉴定翻译出的序列是否为ＥＬＩＰ蛋白。
１．２　齿肋赤藓ＥＬＩＰｓ蛋白（ＳｃＥＬＩＰｓ）同源性分析

从ＮＣＢＩＢｌａｓｔｐ的比对结果中挑选几种同源性
较高且具有代表性的物种，如拟南芥、大麦、豌豆、山

墙藓、小立碗藓、盐生杜氏藻等，下载其 ＥＬＩＰ蛋白
序列，利用ＭＥＧＡ６．０进行序列比对并构建进化树。
１．３　ＳｃＥＬＩＰｓ的生物信息学分析

利用 ＮＣＢＩ、ＥｘＰＡＳｙ、ＰｒｏｔＦｕｎ２．２Ｓｅｒｖｅｒ等公共
数据库及在线软件包对ＳｃＥＬＩＰｓ序列进行生物信息
学分析，包括氨基酸序列信息、保守域、理化性质、信

号肽、疏水性、亚细胞定位、跨膜结构域、二级结构、

三维建模等，所使用的主要在线分析工具见表１。
表１　ＳｃＥＬＩＰｓ序列分析所用的主要生物信息学工具
Ｔａｂｌｅ１　ＴｈｅｍａｉｎＷｅｂｂａｓｅｄｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｔｏｏｌｓ

ｕｓｅｄｆｏｒｓｅｑｕｅｎｃｅａｎａｌｙｓｉｓｏｆＳｃＥＬＩＰｓ

分析内容（Ｉｔｅｍｓ） 分析工具（Ｓｏｆｔｗａｒｅｓ）

保守域
ＣＤＤ－－ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｎｃｂｉ．ｎｌｍ．ｎｉｈ．ｇｏｖ／

Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ／ｃｄｄ／ｗｒｐｓｂ．ｃｇｉ

理化性质 ＥＸＰＡＳＹ－－ｈｔｔｐ：／／ｗｅｂ．ｅｘｐａｓｙ．ｏｒｇ／ｐｒｏｔｐａｒａｍ／

疏水性
ＰｒｏｔＳｃａｌｅ－－ｈｔｔｐ：／／ｗｅｂ．ｅｘｐａｓｙ．ｏｒｇ／

ｃｇｉｂｉｎ／ｐｒｏｔｓｃａｌｅ／ｐｒｏｔｓｃａｌｅ．ｐｌ

亚细胞定位
ＰＯＳＴＲＰｒｅｄｉｃｔｉｏｎ－－ｈｔｔｐ：／／ｐｓｏｒｔ．ｈｇｃ．ｊｐ／ｆｏｒｍ．ｈｔｍｌ

ＷｏＬＦＰＯＳＴＲ－－ｈｔｔｐ：／／ｗｏｌｆｐｓｏｒｔ．ｏｒｇ／

跨膜结构域 ＤＡＳ－－ｈｔｔｐ：／／ｍｅｎｄｅｌ．ｉｍｐ．ａｃ．ａｔ／ｓａｔ／ＤＡＳ／ＤＡＳ．ｈｔｍｌ

信号肽
ＣｈｌｏｒｏＰ－－ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｃｂｓ．ｄｔｕ．ｄｋ／ｓｅｒｖｉｃｅｓ／ＣｈｌｏｒｏＰ／

ＴａｒｇｅｔＰ－－ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｃｂｓ．ｄｔｕ．ｄｋ／ｓｅｒｖｉｃｅｓ／ＴａｒｇｅｔＰ／

二级结构
ＰＳＩＰＲＥＤ－－ｈｔｔｐ：／／ｂｉｏｉｎｆ．ｃｓ．ｕｃｌ．ａｃ．ｕｋ／ｐｓｉｐｒｅｄ／

ＰｒｏｔｅｉｎＰｒｅｄｉｃｔｉｏｎ－－ｈｔｔｐｓ：／／ｗｗｗ．ｐｒｅｄｉｃｔｐｒｏｔｅｉｎ．ｏｒｇ／

三维模型 ＳＷＩＳＳＭＯＤＥＬ－－ｈｔｔｐ：／／ｓｗｉｓｓｍｏｄｅｌ．ｅｘｐａｓｙ．ｏｒｇ／

活性位点分析 ＮＰＳ＠－－ｈｔｔｐｓ：／／ｎｐｓａｐｒａｂｉ．ｉｂｃｐ．ｆｒ／

功能分析 ＳＲＴＩＮＧ－－ｈｔｔｐ：／／ｓｔｒｉｎｇ．ｅｍｂｌ．ｄｅ／

２　结果与讨论

２．１　ＳｃＥＬＩＰｓ基因序列信息
本实验从齿肋赤藓转录组数据库中共得到 ３９

条注释的ＳｃＥＬＩＰｓｕｎｉｇｅｎｅ，通过一系列筛选和鉴定，
得到２条ＥＬＩＰ序列：ＳｃＥＬＩＰ１与ＳｃＥＬＩＰ２（ＧｅｎｅＢａｎｋ
序列号分别为 ＫＭ３６３７６６和 ＫＭ３６３７６７），全长分别
为９９５ｂｐ和９０４ｂｐ；二者均具有完整的 ＯＲＦ，长度
分别为７１１ｂｐ和６２４ｂｐ；氨基酸序列与小立碗藓的
ＥＬＩＰ８、拟南芥的 ＥＬＩＰ１和 ＥＬＩＰ２等蛋白同源性很
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高，且长度与山墙藓的两条ＥＬＩＰ蛋白接近［１９］，分别

含２３６和２０７个氨基酸。
２．２　ＳｃＥＬＩＰｓ同源性分析

ＳｃＥＬＩＰｓ与其他所筛选物质，包括山墙藓、小立
碗藓、拟南芥、大麦等，氨基酸序列比对结果如图 １
所示。从图中可看出ＳｃＥＬＩＰｓ具有决定ＥＬＩＰｓ功能
的保守区（图中以下划线标出）及氨基酸残基－精氨
酸（Ａｒｇ）、谷氨酸（Ｇｌｕ）、天冬酰胺（Ａｓｎ）（以三角符
号标出），两段保守区之间也高度同源，保守的氨基

酸残基完全相同，且各自之间的相对位置一致，这些

都与已知ＥＬＩＰｓ蛋白的结构特征一致［２１］，说明本实

验中的两条氨基酸序列为ＥＬＩＰｓ蛋白。
ＳｃＥＬＩＰ１序列在保守区的 １２５、１３７、１４５、１９３、

２００、２１２等位置的氨基酸分别为：Ｔ、Ｗ、Ｎ、Ｐ、Ｒ、Ｓ，
与山墙藓、小立碗藓、盐生杜氏藻相同但与高等植物

不同，而ＳｃＥＬＩＰ２在相应位点多与大麦、小麦等高等
植物一致；ＳｃＥＬＩＰ１的第 １８９位氨基酸残基在盐生
杜氏藻中为谷氨酰胺，在苔藓中为天冬氨酸，在所有

高等植物和ＳｃＥＬＩＰ２中都为叶绿素结合位点－谷氨
酸，这一变化说明随着植物由低等到高等的进化，

ＥＬＩＰｓ蛋白结合色素的功能不断增强。
由ＳｃＥＬＩＰｓ与拟南芥等１８个物种的ＥＬＩＰ序列

构建的系统进化树如图 ２所示。从图中可以看出
ＳｃＥＬＩＰ２与拟南芥、豌豆、大麦等高等植物亲缘关系
较近而聚在一支中，ＳｃＥＬＩＰ１与山墙藓、小立碗藓、
盐生杜氏藻亲缘关系比较近而聚在另一支中，说明

齿肋赤藓体内ＥＬＩＰ蛋白分化差异大。苔藓植物做
为从水生环境到陆地的拓荒者［２２］，环境条件发生巨

大变化，齿肋赤藓等极端耐干苔藓变化最为显著，其

体内的基因分化差异大是适应环境的必然结果。

图１　ＥＬＩＰｓ序列的ＭＥＧＡ６．０比对结果
Ｆｉｇ．１　ＴｈｅｓｅｑｕｅｎｃｅａｌｉｇｎｍｅｎｔｏｆＥＬＩＰｓｂｙＭＥＧＡ６．０
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图２　通过ＭＥＧＡ６．０获得的不同物种ＥＬＩＰ蛋白序列系统进化树
Ｆｉｇ．２　ＴｈｅｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃｔｒｅｅｉｎｆｅｒｒｅｄｆｒｏｍｔｈｅｐｒｏｔｅｉｎｓｅｑｕｅｎｃｅｏｆＥＬＩＰｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｐｅｃｉｅｓｂｙＭＥＧＡ６．０

注：ＳｃＥＬＩＰｓ以“◆”标出。

Ｎｏｔｅｓ：ＳｃＥＬＩＰｓａｒｅｍａｒｋｅｄｂｙ“◆”．

２．３　ＳｃＥＬＩＰｓ保守域及功能分析
本实验利用 ＣＤＤ数据库对 ＳｃＥＬＩＰｓ序列进行

保守域分析，结果如图３所示（ＳｃＥＬＩＰ２图未显示）。
两条ＳｃＥＬＩＰ序列的保守域、超家族及功能域分

析都显示为 Ｃｈｌｏｒｏａ＿ｂｂｉｎｄ，所在氨基酸范围分别
为１１７～２１８和１０８～２００，对应的氨基酸序列分别为
ＬＧＦＶＷＡＩＩＧＥＫＴＴＧＬＳＶＡＤＱＬＦＳＰＧＡＴＧＬＩＷＦＬＡＳＶＱ

ＩＬＳＹＡＳＬＶＰＩＦＮＡＲＥＳＴＤＡＲＳＦＧＰＦＲＡＫＡＥＲＷＮＧＲＡ
ＡＭＩＧＦＡＳＬＩＬＴＥＡ和ＡＭＬＧＡＭＬＧＦＴＴＡＬＧＶＥＬＦＴＧＥ
ＤＬＡＴＱＩＧＬＧＧＶＱＷＦＩＶＶＡＡＩＦＴＧＡＳＬＩＰＭＦＲＧＶＴＶＤＤ
ＫＳＫＰＶＦＳＳＴＡＥＫＷＮＧＲＦＡＭＩＧＬＶＡＬＡＩＴＥＦ，说明 Ｓｃ
ＥＬＩＰｓ含有叶绿素结合保守域，属于 ＣＡＢｓ超家族，
具有叶绿素结合功能。
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图３　ＳｃＥＬＩＰ１的ＣＤＤ保守域预测结果
Ｆｉｇ．３　ＴｈｅＣＤＤｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎｏｆＳｃＥＬＩＰ１

　　本实验用 ＳＴＲＩＮＧ数据库来分析 ＳｃＥＬＩＰｓ的功
能。ＳＴＲＩＮＧ是一个通过蛋白之间的相互作用来预
测蛋白功能的数据库，结果如图４所示。

图４　ＳＴＲＩＮＧ预测的ＳｃＥＬＩＰｓ蛋白相互作用网

Ｆｉｇ．４　ＴｈｅｐｒｏｔｅｉｎｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｏｆＳｃＥＬＩＰｓｐｒｅｄｉｃｔｅｄｂｙＳＴＲＩＮＧ

　　ＳｃＥＬＩＰｓ与ＬＨＣｓ、ＯＨＰｓ等ＥＬＩＰ同源蛋白以及ＮＰＱｓ
（非光化学猝灭蛋白）等光保护蛋白有复杂相互作用，可推

测ＳｃＥＬＩＰｓ蛋白可能具有色素结合、光保护等功能。
２．４　ＳｃＥＬＩＰｓ蛋白理化性质分析

利用ＥｘＰＡＳｙＰｒｏｔＰａｒａｍ对ＳｃＥＬＩＰｓ进行理化性
质分析，结果如表２所示。

表２　ＰｒｏｔＰａｒａｍ对ＳｃＥＬＩＰｓ的理化性质预测
Ｔａｂｌｅ２　Ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌｐｒｏｐｅｒｔｙｏｆ
ＳｃＥＬＩＰｓｐｒｅｄｉｃｔｅｄｂｙＰｒｏｔＰａｒａｍ

理化性质 ＳｃＥＬＩＰ１ ＳｃＥＬＩＰ２
氨基酸数 ２３６ ２０７
分子式 Ｃ１１５１Ｈ１８０７Ｎ３２１Ｏ３２８Ｓ９ Ｃ９６０Ｈ１５４８Ｎ２５４Ｏ２８５Ｓ１５

等电点（ＰＩ） ９．３３ ９．５７
负电氨基酸残基数 ２０ １３
正电氨基酸残基数 ２４ １７
体外半衰期 ３０ｈ ３０ｈ
稳定性指数 ４８．５６ ４０．７７

脂肪族氨基酸指数 ８２．３７ ７８．２６
消光系数（Ｍ－１·ｃｍ－１） ３２０９５ １１０００
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　　从表中可以看出 ＳｃＥＬＩＰ１和 ＳｃＥＬＩＰ２均为带
正电的碱性蛋白；蛋白结构很不稳定；脂肪族氨基

酸含量较高；ＳｃＥＬＩＰ１在 ２８０ｎｍ下的摩尔消光系
数远大于 ＳｃＥＬＩＰ２，说明 ＳｃＥＬＩＰ１中芳香族氨基酸
含量 大 于 ＳｃＥＬＩＰ２。且 以 中 心 氨 基 酸 为 界，
ＳｃＥＬＩＰｓ的 Ｃ端带 ２个正电，Ｎ端带 １个负电，可
知其 Ｎ端在膜外。
２．５　ＳｃＥＬＩＰｓ疏水性分析和亚细胞定位

本实验使用 ＥｘＰＡＳｙＰｒｏｔＳｃａｌｅ对 ＳｃＥＬＩＰｓ进行
疏水性分析，结果如图 ５所示。０刻度以上代表疏
水性，以下代表亲水性，且分值越高，疏水性越大且

预测越可靠。
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图５　ＰｒｏｔＳｃａｌｅ对ＳｃＥＬＩＰｓ的疏水性分析
Ｆｉｇ．５　ＴｈｅｈｙｄｒｏｐｈｏｂｉｃｉｔｙａｎａｌｙｓｉｓｏｆＳｃＬＩＰｓｂｙＰｒｏｔＳｃａｌｅ
注：Ａ图为ＳｃＥＬＩＰ１，Ｂ图为ＳｃＬＥＩＰ２。

Ｎｏｔｅｓ：ＡｍｅａｎｓＳｃＥＬＩＰ１，ＢｍｅａｎｓＳｃＥＬＩＰ２．

　　由图中可以看出 ＳｃＥＬＩＰ１和 ＳｃＥＬＩＰ２均含有３
个以上明显的疏水区，且都分布在第１００个氨基酸
之后。

本实验使用 ＷｏＬＦＰＳＯＴＲ、ＰＳＯＴＲＰｒｅｄｉｃｔｉｏｎ、
ＰｒｅｄｉｃｔＰｒｏｔｅｉｎ等在线工具来对 ＳｃＥＬＩＰｓ进行亚细胞
定位分析。ＷｏＬＦＰＳＯＴＲ及 ＰＳＯＴＲＰｒｅｄｉｃｔｉｏｎ结果
类似，如表３所示（以ＰＳＯＴＲＰｒｅｄｉｃｔｉｏｎ为例），分值
在０～１，越高说明预测越可靠。由图可知，ＳｃＥＬＩＰｓ
定位 在 叶 绿 体 类 囊 体 膜 的 可 能 性 最 高。

ＰｒｏｔｅｉｎＰｒｅｄｉｃｔｉｏｎ的预测结果也为叶绿体类囊体膜，
可靠性在６５％以上［２３］。

表３　ＰＳＯＴＲ对ＳｃＥＬＩＰｓ亚细胞定位分析
Ｔａｂｌｅ３　ＳｕｂｃｅｌｌｕｌａｒｌｏｃａｔｉｏｎｏｆＳｃＥＬＩＰｓｐｒｅｄｉｃｔｅｄｂｙＰＳＯＴＲ

亚细胞定位 ＳｃＥＬＩＰ１ ＳｃＥＬＩＰ２

叶绿体类囊体膜 ０．８４４ ０．８５０

线粒体内膜 ０．７８５ ０．７００

细胞质膜 ０．５１３ ０．３８９

叶绿体基质 ０．４８５ ０．３７３

２．６　ＳｃＥＬＩＰｓ信号肽预测
本实验先用ＴａｒｇｅｔＰ１．１Ｓｅｒｖｅｒ对是否有信号肽

进行预测，结果如表 ４所示。ｃＴＰ代表叶绿体定位
信号肽，可知 ＳｃＥＬＩＰｓ含叶绿体定位信号肽的可能
性最高，且预测比较可靠（ＲＣ值在 １～５，越小预测
越可靠）。

表４　ＴａｒｇｅｔＰ１．１对信号肽的分析结果
Ｔａｂｌｅ４　ＴｈｅｒｅｓｕｌｔｏｆｓｉｇｎａｌｐｅｐｔｉｄｅｂｙＴａｒｇｅｔＰ１．１

导肽类型 ｃＴＰ ｍＴＰ ｓＰ ｏｔｈｅｒｓ Ｌｏｃ ＲＣ

预测 ＳｃＥＬＩＰ１ ０．４８４ ０．４１３ ０．０１６ ０．０５０ Ｃ ２

概率 ＳｃＥＬＩＰ２ ０．７８７ ０．２３３ ０．００３ ０．０６１ Ｃ ２

ＣｈｌｏｒｏＰ１．１Ｓｅｒｖｅｒ用于检验某信号肽是否为叶
绿体定位肽，其对ＳｃＥＬＩＰｓ的预测结果如表５所示。
结果显示两条 ＳｃＥＬＩＰｓ含叶绿体定位肽，结果比较
可信（Ｓｃｏｒｅ在０～１，大于 ０．５可确定含有叶绿体定
位肽，且越大预测越准确）；二者包含氨基酸个数分

别为４５和４９。

表５　ＣｈｌｏｒｏＰ预测结果
Ｔａｂｌｅ５　ＴｈｅｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎｒｅｓｕｌｔｏｆＣｈｌｏｒｏＰ

ｃＴＰ Ｓｃｏｒｅ ｃＴＰ长度

ＳｃＥＬＩＰ１ 是 ０．５２５ ４５

ＳｃＥＬＩＰ２ 是 ０．５６８ ４９

２．７　ＳｃＥＬＩＰｓ跨膜结构域预测
本实验中跨膜结构域预测分别用 ＤＡＳ、ＴＭＰｒｅｄ

（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｃｈ．ｅｍｂｎｅｔ．ｏｒｇ／ｓｏｆｔｗａｒｅ／ＴＭＰＲＥＤ＿ｆｏｒｍ．
ｈｔｍｌ）、ＳＰＬＩＴＳＥＲＶＥＲ（ｈｔｔｐ：／／ｓｐｌｉｔ．ｐｍｆｓｔ．ｈｒ／ｓｐｌｉｔ／
４／）、ＴＭＨＭＭ Ｓｅｒｖｅｒ２．０（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｃｂｓ．ｄｔｕ．ｄｋ／
ｓｅｒｖｉｃｅｓ／ＴＭＨＭＭ－２．０／）、ＴＯＰＰＲＥＤ（ｈｔｔｐ：／／ｍｏｂｙｌｅ．
ｐａｓｔｅｕｒ．ｆｒ／ｃｇｉｂｉｎ／ｐｏｒｔａｌ．ｔｏｐｐｒｅｄ）等在线工具。其中
ＤＡＳ、ＳＰＬＩＴＳＥＲＶＥＲ和 ＴＭＰｒｅｄ以阈值代表预测准
确性，三者结果均显示 ＳｃＥＬＩＰｓ有 ３个明显的跨膜
区，如图６所示（以ＤＡＳ为例），虚线代表阈值，峰值
超过阈值即为跨膜区，峰值超过实线（严格阈值）则表

示预测非常可靠；图中还显示ＳｃＥＬＩＰ１的Ｎ端也有一
个小的峰值，推测其属于信号肽所在位置。ＴＭＨＭＭ
Ｓｅｒｖｅｒ２．０和ＴＯＰＰＲＥＤ以Ｐｒｏｂａｂｌｉｔｙ值代表预测准确
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性，二者结果均显示两条ＳｃＥＬＩＰ序列的第２、３个跨
膜区Ｐｒｏｂａｂｌｉｔｙ值大于１，可确定为跨膜区，第１个跨
膜区Ｐｒｏｂａｂｌｉｔｙ值在０．８左右（图未显示）。
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图６　ＤＡＳ对ＳｃＥｌｉｐｓ跨膜结构预测结果
Ｆｉｇ．６　ＴｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅｄｏｍａｉｎｏｆＳｃＥｌｉｐｓｐｒｅｄｉｃｔｅｄｂｙＤＡＳ
注：Ａ图为ＳｃＥＬＩＰ１，Ｂ图为ＳｃＥＬＩＰ２。

Ｎｏｔｅｓ：ＡｍｅａｎｓＳｃＥＬＩＰ１，ＢｍｅａｎｓＳｃＥＬＩＰ２．

综合以上结果可以断定两条 ＳｃＥＬＩＰｓ蛋白均含有３
个跨膜区，所在位置与疏水区一致，证明了预测的可

靠性。三个跨膜区跨越的氨基酸范围见表６。
表６　ＳｃＥＬＩＰｓ跨膜结构域所在位置

Ｔａｂｌｅ６　ＴｈｅｌｏｃａｔｉｏｎｏｆｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅｓｔｒｕｃｔｕｒｅｏｆＳｃＥＬＩＰｓ

跨膜螺旋序号 １ ２ ３

氨基酸范围
ＳｃＥＬＩＰ１ １２４～１４５ １６０～１７３ １９６～２２０

ＳｃＥＬＩＰ２ １１０～１３０ １４４～１５５ １７８～２０２

２．８　ＳｃＥＬＩＰｓ二级结构预测
ＰＳＩＰＲＥＤ软件对 ＳｃＥＬＩＰｓ二级结构预测的结

果如图７所示，圆柱体代表α螺旋（Ｈ），箭头表示β
折叠（Ｅ），直线代表卷曲螺旋（Ｃ），可靠性在
７６．５％～７８．３％［２５］。从图中可以看出，ＳｃＥＬＩＰ１含有
７个α螺旋，１个 β折叠和８个卷曲螺旋，ＳｃＥＬＩＰ２
含有６个α螺旋和７个卷曲螺旋。

ＰｒｅｄｉｃｔＰｒｏｔｅｉｎ对２条 ＳｃＥＬＩＰｓ二级结构的预测
结果与ＰＳＩＰＲＥＤ大致相同，且大部分氨基酸残基都
是暴露在二级结构外侧，不含二硫键桥，预测可靠性

在７６％以上［２６］。

另外，ＪＰｒｅｄ３Ｓｅｒｖｅｒ、ＡＰＳＳＰ２Ｓｅｒｖｅｒ和 ＨＭＭ
ＳＡＭ等蛋白二级结构分析工具对 ＳｃＥＬＩＰｓ分析后
也得出了类似的结果。
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图７　ＰＳＩＰＲＥＤ对ＳｃＥｌｉｐｓ蛋白二级结构的预测结果
Ｆｉｇ．７　ＴｈｅｓｅｃｏｎｄａｒｙｓｔｒｕｃｔｕｒｅｏｆＳｃＥｌｉｐｓｐｒｅｄｉｃｔｅｄｂｙＰＳＩＰＲＥＤ

注：Ａ图为ＳｃＥＬＩＰ１，Ｂ图为ＳｃＥＬＩＰ２。

Ｎｏｔｅｓ：ＡｍｅａｎｓＳｃＥＬＩＰ１；ＢｍｅａｎｓＳｃＥＬＩＰｓ．
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２．９　ＳｃＥＬＩＰｓ活性位点分析
利用 ＮＰＳ＠提供的 ＰＲＯＳＩＴＥ对 ＳｃＥＬＩＰｓ进行

活性位点分析，结果发现ＳｃＥＬＩＰｓ含４类活性位点：
Ｎ－糖基化位点、蛋白激酶 Ｃ磷酸化位点、酪蛋白激
酶Ⅱ磷酸化位点、Ｎ－豆蔻酰化位点。

利用ＮＰＳ＠提供的Ｇｅｎｏ３Ｄ对两条ＳｃＥＬＩＰｓ序列进
行分析，得出二者均属于 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌａ／ｂｂｉｎｄｉｎｇ６
（ＣＡＢ６）蛋白家族，然后从ＲＳＣＢＰＤＢ中找出相似度最高
的的ＣＡＢ６蛋白模型做参考［２４］，预测结果如图８所示，可
以看出ＳｃＥＬＩＰｓ含有多个叶绿素ａ和ｂ结合位点。
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图８　ＮＰＳ＠对ＳｃＥＬＩＰｓ的叶绿素结合位点及结构特征的预测结果
Ｆｉｇ．８　ＴｈｅｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｂｉｎｄｉｎｇｓｉｔｅａｎｄｓｔｒｕｃｔｕｒｅｃｈａｒａｃｔｅｒｓｏｆＳｃＥＬＩＰｓｐｒｅｄｉｃｔｅｄｂｙＮＰＳ＠

２．１０　ＳｃＥＬＩＰｓ三维模型构建
本实验分别利用了Ｐｈｙｒｅ２和 ＳＷＩＳＳＭＯＤＥＬ对

ＳｃＥＬＩＰｓ进行三维结构预测，可靠性９９．８％以上。进
而用 ＰｙＭＯＬ软件分析 ＳｃＥＬＩＰｓ内部的相互作用位
点，结果分别如图９、１０所示。

图９　ＳＷＩＳＳＭＯＤＥＬ预测的ＳｃＥｌｉｐ１蛋白三维模型
Ｆｉｇ．９　ＴｈｅＴｈｒｅｅｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌｍｏｄｅｌｏｆＳｃＥｌｉｐ１

ｐｒｅｄｉｃｔｅｄｂｙＳＷＩＳＳＭＯＤＥＬ

图１０　ＳＷＩＳＳＭＯＤＥＬ预测的ＳｃＥＬＩＰ２蛋白三维模型
Ｆｉｇ．１０　ＴｈｅＴｈｒｅｅｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌｍｏｄｅｌｏｆＳｃＥｌｉｐ２

ｐｒｅｄｉｃｔｅｄｂｙＳＷＩＳＳＭＯＤＥＬ

　　两种工具预测出的三维模型均与 ＣＡＢｓ蛋白的
模型同源性最高；其中，二级结构及数量符合本实验

中二级结构的预测结果，证明预测的可靠性；第一、

三α螺旋与ＬＨＣｓ蛋白一样通过精氨酸和谷氨酸之
间的相互作用交叉相连，形成对称结构［２７］。

３　结　论

本研究以齿肋赤藓转录组数据库为基础，通过

多次比对和筛选最终获得 ２条含有完整 ＯＲＦ的
ＥＬＩＰ序列：ＳｃＥＬＩＰ１和 ＳｃＥＬＩＰ２，全长分别为９９５ｂｐ
和９０４ｂｐ，ＯＲＦ分别为７１１ｂｐ和６２４ｂｐ，编码的蛋
白序列分别含３２６和３０７个氨基酸。

氨基酸序列同源性分析发现，ＳｃＥＬＩＰ１与苔藓
及绿藻聚为一支，亲缘关系较近；而ＳｃＥＬＩＰ２与其他
高等植物聚为一支，亲缘关系较近。说明齿肋赤藓

体内的ＥＬＩＰ蛋白出现较大的分化差异，暗示 ＥＬＩＰｓ
蛋白结合色素的功能随着植物从低等到高等的进化

逐渐增强。

ＳｃＥＬＩＰｓ保守区为 Ｃｈｌｏｒｏａ＿ｂｂｉｎｄ结构域，属于
ＣＡＢｓ超家族。理化性质分析得出 ＳｃＥＬＩＰｓ蛋白是
带正电的弱碱性蛋白，结构不稳定。

信号肽预测结果显示，两条ＳｃＥＬＩＰ均有一段叶
绿体信号肽，分别含有４５和４９个氨基酸；亚细胞定
位分析表明二者定位于叶绿体类囊体膜。

ＳｃＥＬＩＰｓ的二级结构包括α螺旋，β折叠和卷曲
螺旋。跨膜结构域为３个 α螺旋疏水区，保守域位
于第１、３跨膜α螺旋区。三维模型显示１、３跨膜螺
旋通过谷氨酸和精氨酸形成双重对称结构，叶绿素

结合位点也分布在１、３跨膜螺旋，所以本实验中的
两个ＳｃＥＬＩＰｓ具有叶绿素结合功能。

综上所述，本实验获得的两条 ＳｃＥＬＩＰｓ具有
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ＥＬＩＰｓ蛋白的一般特性，含有发挥功能所必须的结
构域和保守位点，确实是两个具有功能的 ＥＬＩＰｓ
蛋白。

参考文献（Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ）

［１］　陶宗娅，邹琦．植物光合作用光抑制分子机理及其光保
护机制［Ｊ］．西南农业学报，１９９９，１２：９－１８．
ＴＡＯＺｏｎｇｙａ，ＺＯＵＱｉ．Ｔｈｅｍｏｌｅｃｕｌａｒｍｅｃｈａｎｉｓｍｏｆｐｈｏ
ｔｏｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎａｎｄｐｈｏｔｏｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎｏｆｐｌａｎｔｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ
［Ｊ］．ＴｈｅＪｏｕｒｎａｌｏｆＳｏｕｔｈｗｅｓｔＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ，１９９９，１２：
９－１８．

［２］　周党卫，韩发，滕中华，等．ＵＶ－Ｂ辐射增强对植物光合
作用的影响及植物的相关适应性研究［Ｊ］．西北植物学
报，２００２，２２（４）：１００４－１０１０．
ＺＨＯＵＤａｎｇｗｅｉ，ＨＡＮＦａ，ＴＥＮＧＺｈｏｎｇｈｕａ，ｅｔａｌ．ＵＶ－Ｂ
ｉｎｃｒｅｓｅｔｈｅｉｎｆｌｕｅｎｃｅｔｏｐｌａｎｔｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓａｎｄｔｈｅａｄａｐ
ｔａｔｉｏｎｏｆｐｌａｎｔ［Ｊ］．ＴｈｅＪｏｕｒｎａｌｏｆＳｏｕｔｈｗｅｓｔＰｌａｎｔ，２００２，
２２（４）：１００４－１０１０．

［３］　付秋实，李红岭，崔健，等．水分胁迫对辣椒光合作用及
相关生理特性的影响［Ｊ］．中国农业科学，２００９，４２（５）：
１８５９－１８６６
ＦＵＱｉｕｓｈｉ，ＬＩＨｏｎｇｌｉｎｇ，ＣＵＩＪｉａｎｇ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｉｎｆｌｕｅｎｃｅ
ｏｆｗａｔｅｒｓｔｒｅｓｓｔｏｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓａｎｄｒｅｌａｔｅｄＰｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｏｆｐｅｐｐｅｒ［Ｊ］．ＣｈｉｎａＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌＳｃｉｅｎｃｅ，
２００２，２２（４）：１００４－１０１０．

［４］　朱新广，张其德．ＮａＣｌ对光合作用影响的研究进展［Ｊ］．
植物学通报，１９９９，１６（４）：３３２－３３８．
ＺＨＵＸｉｎｇｕａｎｇ，ＺＨＡＮＧＱｉｄｅ．Ｒｅｓｅａｒｃｈｐｒｏｇｒｅｓｓｏｆｉｎｆｌｕ
ｅｎｃｅｏｆＮａＣｌｔｏｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ［Ｊ］．ＴｈｅＪｏｕｒｎａｌｏｆＢｏｔａ
ｎｙ，１９９９，１６（４）：３３２－３３８．

［５］　贾虎森，李德全，韩亚琴，等．高等植物光合作用的光抑
制研究进展［Ｊ］．植物学通报，２０００，１７（３）：２１８－２２４．
ＪＩＡＨｕｓｅｎ，ＬＩＤｅｑｕａｎ，ＨＡＮＹａｑｉｎ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｒｅｓｅａｒｃｈ
ｐｒｏｇｒｅｓｓｏｆｐｈｏｔｏｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎｏｆｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｉｎｈｉｇｈｐｌａｎｔｓ
［Ｊ］．ＴｈｅＪｏｕｒｎａｌｏｆＢｏｔａｎｙ，２０００，１７（３）：２１８－２２４．

［６］　ＬＥＲＳＡ，ＬＥＶＹＨ，ＺＡＭＩＲＡ，ｅｔａｌ．Ｃｏｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆａ
ｇｅｎｅｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓｔｏｅａｒｌｙｌｉｇｈｔｉｎｄｕｃｅｄｇｅｎｅｓｉｎｈｉｇｈｅｒ
ｐｌａｎｔｓａｎｄβｃａｒｏｔｅｎｅｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｉｎｔｈｅａｌｇａｄｕｎａｌｉｅｌｌａ
ｂａｒｄａｗｉｌ［Ｊ］．ＪＢｉｏｌＣｈｅｍ，１９９１，２６６：１３６９８－１３７０５．

［７］　ＡＤＡＭＳＫＡＩ，ＫＬＯＰＰＳＴＥＣＨ Ｋ，ＯＨＡＤ Ｉ．ＵＶ ｌｉｇｈｔ
ｓｔｒｅｓｓｉｎｄｕｃｅｓｔｈｅｓｙｎｔｈｅｓｉｓｏｆｔｈｅｅａｒｌｙｌｉｇｈｔｉｎｄｕｃｉｂｌｅ
ｐｒｏｔｅｉｎａｎｄｐｒｅｖｅｎｔｓｉｔｓｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ［Ｊ］．ＴｈｅＪｏｕｒｎａｌｏｆ
ＢｉｏｌｏｇｉｃａｌＣｈｅｍｉｓ，１９９２，２６７（３４）：２４７３２－２４１３７．

［８］　ＳＡＶＥＮＳＴＲＡＮＤＨ，ＯＬＯＦＳＳＯＮＭ，ＳＡＭＵＥＬＳＳＯＮＭ，
ｅｔａｌ．Ｉｎｄｕｃｔｉｏｎｏｆｅａｒｌｙｌｉｇｈｔｉｎｄｕｃｉｂｌｅｐｒｏｔｅｉｎｇｅｎｅｅｘ
ｐｒｅｓｓｉｏｎｉｎｐｉｓｕｍｓａｔｉｖｕｍａｆｔｅｒｅｘｐｏｓｕｒｅｔｏｌｏｗｌｅｖｅｌｓｏｆ
ＵＶ－Ｂｉｒｒａｄｉａｔｉｏｎａｎｄｏｔｈｅｒｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌｓｔｒｅｓｓｅｓ［Ｊ］．
ＰｌａｎｔＣｅｌｌＲｅｐ，２００４，２２：５３２－５３６．

［９］　ＢＡＲＴＥＬＳＤ，ＨＡＮＫＥＣ，ＳＣＨＮＥＩＤＥＲＫ，ｅｔａｌ．Ａｄｅｓ

ｉｃｃａｔｉｏｎｒｅｌａｔｅｄｅｌｉｐｌｉｋｅｇｅｎｅｆｒｏｍｔｈｅｒｅｓｕｒｒｅｃｔｉｏｎｐｌａｎｔ
ｃｒａｔｅｒｏｓｔｉｇｍａｐｌａｎｔａｇｉｎｅｕｍｉｓｒｅｇｕｌａｔｅｄｂｙｌｉｇｈｔａｎｄＡＢＡ
［Ｊ］．ＴｈｅＥＭＢＯＪｏｕｒｎａｌ，１９９２，１１（８）：２７７１－２７７８．

［１０］ＩＷＯＮＡＡ，ＫＬＯＰＰＳＴＥＣＨＫ．Ｌｏｗｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｉｎｃｒｅａｓｅｓ
ｔｈｅａｂｕｎｄａｎｃｅｏｆｅａｒｌｙｌｉｇｈｔｉｎｄｕｃｉｂｌｅｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｕｎｄｅｒ
ｌｉｇｈｔｓｔｒｅｓｓｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ［Ｊ］．ＴｈｅＪｏｕｒｎａｌｏｆＢｉｏｌｏｇｉｃａｌＣｈｅ
ｍｉｓ，１９９４，２６９（４８）：３０２２１－３０２２６．

［１１］李先念，谢素霞，张苏锋，等．植物早期光诱导蛋白基因研
究进展［Ｊ］．植物生理学报，２０１１，４７（６）：５４０－５４４．
ＬＩＸｉａｎｎｉａｎ，ＸＩＥｓｕｘｉａ，ＺＨＡＮＧＳｕｆｅｎｇ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｒｅ
ｓｅａｒｃｈｐｒｏｇｒｅｓｓｏｆｅａｒｌｙｌｉｇｈｔｉｎｄｕｃｅｄｐｒｏｔｅｉｎｉｎｐｌａｎｔ［Ｊ］．
ＴｈｅＪｏｕｒｎａｌｏｆＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０１１，４７（６）：５４０－
５４４．

［１２］ＧＲＩＭＭＢ，ＫＲＵＳＥＥ，ＫＬＯＰＰＳＴＥＣＨＫ，ｅｔａｌ．Ｔｒａｎｓｉ
ｅｎｔｌｙｅｘｐｒｅｓｓｅｄｅａｒｌｙｌｉｇｈｔｉｎｄｕｃｉｂｌｅｔｈｙｌａｋｏｉｄｐｒｏｔｅｉｎｓ
ｓｈａｒｅｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅｄｏｍａｉｎｓｗｉｔｈｌｉｇｈｔｈａｒｖｅｓｔｉｎｇｃｈｌｏｒｏ
ｐｈｙｌｌｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｉｏｌｏｇｙ，
１９８９，１３：５８３－５９３．

［１３］ＭＥＹＥＲＧ，ＫＬＯＰＰＳＴＥＣＨＫ．Ａｒａｐｉｄｌｉｇｈｔｉｎｄｕｃｅｄｃｈｌｏｒｏ
ｐｌａｓｔｐｒｏｔｅｉｎｗｉｔｈａｈｉｇｈｔｕｒｎｏｖｅｒｃｏｄｅｄｆｏｒｂｙｐｅａｕｎｃｌｅａｒ
ＤＮＡ［Ｊ］．Ｅｕｒ．Ｊ．Ｂｉｏｃｈｅｍ，１９８４，１３８：２０１－２０７．

［１４］ＨＵＴＩＮＣ，ＮＵＳＳＡＵＭＥＬ，ＭＯＩＳＥＮ，ｅｔａｌ．Ｅａｒｌｙｌｉｇｈｔｉｎ
ｄｕｃｅｄｐｒｏｔｅｉｎｓｐｒｏｔｅｃｔａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｆｒｏｍｐｈｏｔｏｏｘｉｄａｔｉｖｅｓｔｒｅｓｓ
［Ｊ］．ＰｒｏｃＮａｔｌＡｃａｄＳｃｉＵＳＡ，２００３，１００８：４９２１－４９２６．

［１５］ＧＲＥＥＮＢＲ，ＤＵＭＦＯＲＤＤＧ．Ｔｈｅｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｃａｒｏｔｅ
ｎｏｉｄｐｒｏｔｅｉｎｓｏｆｏｘｙｇｅｎｉｃｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＭｏｌ．
Ｂｉｏｌ．，１９９６，４７：６８５－７１４．

［１６］ＩＷＯＮＡＡ．ＥＬＩＰｓＬｉｇｈｔｉｎｄｕｃｅｄｓｔｒｅｓｓｐｒｏｔｅｉｎｓ［Ｊ］．Ｐｈｙｓ
ｉｏｌｏｇｉａＰｌａｎｔａｒｕｍ，１９９７，１００（４）：７９４－８０５．

［１７］ＤＡＬＥＨ．Ｖ．Ｐａｔｔｅｒｎｓｏｆｇｒｏｗｔｈｏｆｔｈｅｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌｅｒａｎｔ
ｍｏｓｓ，ｒａｃｏｍｉｔｒｉｕｍｍｉｃｒｏｃａｒｐｏｎ，ｏｖｅｒａｔｈｒｅｅｙｅａｒｐｅｒｉｏｄ
［Ｊ］．Ｌｉｎｄｂｅｒｇｉａ，１９８９，１５：１８１－１８７．

［１８］ＤＵＦＦＲＪ，ＯＬＩＶＥＲＭＪ，ＷＯＯＤＡＪ，ｅｔａｌ．Ａｔｏｒｔｕｌａ
ｒｕｒａｌｉｓｃＤＮＡ ｅｎｃｏｄｉｎｇｓｍａｌｌｓｕｂｕｎｉｔｒｉｂｏｓｏｍａｌｐｒｏｔｅｉｎ
Ｓ３ａ：ｐｏｌｙｓｏｍａｌｒｅｔｅｎｔｉｏｎｏｆｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｎｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏｄｅｓｉｃ
ｃａｔｉｏｎａｎｄｒｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ［Ｊ］．Ｂｒｙｏｌｏｇｉｓｔ，１９９９，１０２（３）：
４１８－４２５．

［１９］ＺＥＮＧＱ，ＣＨＥＮＸＢ，ＷＯＯｄＡＪ，ｅｔａｌ．Ｔｗｏｅａｒｌｙｌｉｇｈｔ
ｉｎｄｕｃｅｄｐｒｏｔｅｉｎ（ＥＬＩＰ）ｃＤＮＡｓｆｒｏｍｔｈｅｒｅｓｕｒｒｅｃｔｉｏｎｐｌａｎｔ
ｔｏｒｔｕｌａｒｕｒａｌｉｓａｒｅｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙｅｘｐｒｅｓｓｅｄｉｎｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏ
ｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎ，ｒｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ，ｓａｌｉｎｉｔｙ，ａｎｄｈｉｇｈｌｉｇｈｔ［Ｊ］．
ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，２００２，５３（３７１）：１１９７－
１２０５．

［２０］ＧＡＯＢｅｉ，ＺＨＡＮＧＤａｏｙｕａｎ，ＬＩＸｉａｏｓｈｕａｎｇ，ｅｔａｌ．Ｄｅ
ｎｏｖｏａｓｓｅｍｂｌｙａｎｄｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆｔｈｅｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅｉｎ
ｔｈｅｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎｔｏｌｅｒａｎｔｍｏｓｓｓｙｎｔｒｉｃｈｉａｃａｎｉｎｅｒｖｉｓ［Ｊ］．
ＢＭＣＲｅｓｅａｒｃｈＮｏｔｅｓ，２０１４，７：４９０．

［２１］ＨＥＤＤＡＤＭ，ＡＤＡＭＳＫＡＩ．Ｌｉｇｈｔｓｔｒｅｓｓｒｅｇｕｌａｔｅｄｔｗｏｈｅ
ｌｉｘｐｒｏｔｅｉｎｓｉｎａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａｒｅｌａｔｅｄｔｏｔｈｅｃｈｌｏｒｏ
ｐｈｙｌｌａ／ｂｂｉｎｄｉｎｇｇｅｎｅｆａｍｉｌｙ［Ｊ］．ＰｒｏｃＮａｔｌＡｃａｄＳｃｉ
ＵＳＡ，２０００，９７：３７４１－３７４６．

０４２ 生　 物　 信　 息　 学　　　　　　　　　　　　　　　第１２卷



［２２］郝守刚，王德明，王祺，等．陆生植物的起源和维管植物
的早期演化［Ｊ］．北京大学学报（自然科学版），２００２，
３８（２）：２８６－２９３．
ＨＡＯＳｈｏｕｇａｎｇ，ＷＡＮＧＤｅｍｉｎｇ，ＷＡＮＧＱｉ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅ
ｏｒｉｇｉｎｏｆｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌｐｌａｎｔｓａｎｄｔｈｅｅａｒｌｙｅｖｏｌｕｔｉｏｎｏｆｖａｓｃｕ
ｌａｒｐｌａｎｔ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＢｅｉｊｉｎｇＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ（Ｔｈｅｅｄｉｔｉｏｎｏｆ
ｎａｔｕｒａｌｓｃｉｅｎｃｅ），２００２，３８（２）：２８６－２９３．

［２３］ＧＯＬＤＢＥＲＧＴ，ＨＡＭＰＴ，ＲＯＳＴＢ，ｅｔａｌ．ＬｏｃＴｒｅｅ２ｐｒｅ
ｄｉｃｔｓｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎｆｏｒａｌｌｄｏｍａｉｎｓｏｆｌｉｆｅ［Ｊ］．Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔ
ｉｃｓ，２０１２，２８：４５８－４６５．

［２４］ＡＭＵＮＴＳＡ，ＴＯＰＯＲＩＫ Ｈ，ＢＯＲＯＶＩＫＯＶＡ Ａ，ｅｔａｌ．

Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎａｎｄｉｍｐｒｏｖｅｄｍｏｄｅｌｏｆｐｌａｎｔｐｈｏｔ
ｏｓｙｓｔｅｍＩ［Ｊ］．Ｊ．Ｂｉｏｌ．Ｃｈｅｍ，２０１０，２８５（５）：３４７８－３４８６．

［２５］ＪＯＮＥＳＤＴ．Ｐｒｏｔｅｉｎｓｅｃｏｎｄａｒｙｓｔｒｕｃｔｕｒｅｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎｂａｓｅｄ
ｏｎｐｏｓｉｔｉｏｎｓｐｅｃｉｆｉｃｓｃｏｒｉｎｇｍａｔｒｉｃｅｓ［Ｊ］．Ｊ．Ｍｏｌ．Ｂｉｏｌ，
１９９９，２９２：１９５－２０２．

［２６］ＲＯＳＴＢ，ＹＡＣＨＤＡＶＧ，ＬＩＵＪ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｐｒｅｄｉｃｔｐｒｏｔｅｉｎ
ｓｅｒｖｅｒ［Ｊ］．ＮｕｃｌｅｉｃＡｃｉｄＲｅｓ．，２００４，３２：３２１－３２６．

［２７］ＫＵＨＬＢＲＡＮＤＴＷ，ＷＡＮＧＤＮ，ＦＵＪＩＹＯＳＨＩＹ，ｅｔａｌ．
Ａｔｏｍｉｃｍｏｄｅｌｏｆｐｌａｎｔｌｉｇｈｔｈａｒｖｅｓｔｉｎｇｃｏｍｐｌｅｘｂｙｅｌｅｃｔｒｏｎ
ｃｒｙｓｔａｌｌｏｇｒａｐｈｙ［Ｊ］．Ｎａｔｕｒｅ，１９９４，３６７（１７）：６１４－６２１．

１４２第４期　　　　　　　周　雅，等：齿肋赤藓早期光诱导蛋白ＥＬＩＰｓ的生物信息学分析


