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重组琼胶酶 ｒＡｇａＮ３ 基因的生物信息学分析

谢　 勇，洪晓昆，鄢仁祥，林　 娟*

（福建省海洋酶工程重点实验室（福州大学），福州 ３５０１１６）

摘　 要：利用生物信息学软件和数据库对从 Ｍｉｃｒｏｂｕｌｂｉｆｅｒ ｓｐ． ＢＮ中得到的琼胶酶 ｒＡｇａＮ３ 全长基因进行预测分析，结果表明：重
组琼胶酶 ｒＡｇａＮ３ 理论分子量为 ３１．２４３ ｋＤａ，理论等电为 ４．８１，不稳定系数为 ２６．２３，脂肪系数为 ６２．３５，平均疏水性系数为

－０．６６２，无跨膜结构域，无信号肽；二级结构表明该蛋白无螺旋结构，有 １５ 个折叠结构，其余均为卷曲结构；序列相似性分析表

明，蛋白 ｒＡｇａＮ３ 属于糖苷水解酶 ＧＨ１６ 家族，为 β⁃琼胶酶；以同源蛋白 ３ｗｚ１Ａ（同源性 ８８％）为模板，通过同源建模构建出了蛋

白三级结构，并用拉式图进行了结构检验。 琼胶酶 ｒＡｇａＮ３ 基因的生物信息学分析，为琼胶酶的异源表达提供了指导，为琼胶

酶的定点突变、深入研究其结构和功能的关系打下良好基础。
关键词：琼胶酶；基因分析；生物信息学；蛋白结构
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　 　 琼脂存在于石花菜科和龙须菜科红藻细胞壁

中，主要由琼脂糖和琼脂胶组。 其中琼脂糖是由

（１－３）⁃Ｏ⁃β⁃Ｄ－半乳糖和（１－４）⁃Ｏ⁃３，６⁃内醚⁃α⁃Ｌ⁃半
乳糖交替组成的线形链状分子［１］，是目前世界上应

用最广泛的海藻多糖之一。 琼胶具有胶凝性和凝胶

的稳定性，因而在食品工业中常被用作胶凝剂、增稠

剂、乳化剂、增量剂、助悬剂、水分保持剂、稳定剂、赋

形剂等。
琼胶酶是一种能够降解琼胶，产生琼胶寡糖的

酶总称。 根据琼胶酶作用糖苷键的不同可以分为两

类：α⁃琼胶酶和 β⁃琼胶酶［ ２－３ ］。 目前已报道的琼胶

酶大多来源于海洋微生物，其中 α－琼胶酶主要来自

假单胞菌属、单胞菌属和弧菌属，β⁃琼胶酶主要来源

于弧菌属、交替单胞菌属［ ４ ］。 在许多软体动物的消



化液的微生物中可以分离得到琼胶酶，比如滨螺属

（Ｌｉｔｔｏｒｉｎａ ｓｔｒｉａｔａ）、海兔属（Ａｐｌｙｓｉａ ｄａｃｔｙｌｏｍｅｌａ）、冠
海 詹 属 （ Ｄｉａｄｅｍａ ａｎｔｉｌｌａｒｕｍ ）、 鲍 属 （ Ｈａｌｉｏｔｉｓ
ｃｏｃｃｉｎｅａ） ［ ５－６ ］。 琼胶酶可用做海藻降解的工具酶，
多用于多糖结构的研究［７］，琼胶寡糖的制备以及在

分子生物学方面也多有应用［８］。
目前关于琼胶酶的研究主要集中在菌种选育和

基因工程菌构建上，传统菌株选育出的菌株所产琼

胶酶常存在酶活低、稳定性差等缺点，通过基因克隆

表达重组琼胶酶蛋白已经成为趋势。 从 １９８７ 年

Ｂｕｔｔｎｅｒ 等［９］首次实现琼胶酶基因的异源表达开始，
已经有一定数量的琼胶酶基因被研究，但是国内对琼

胶酶基因的研究还不多。 课题组从福建漳江口红树

林泥样中分离获得一株产琼胶酶菌株，并进行了形态

学和 １６ＳｒＲＮＡ 鉴 定， 确 定 菌 种 为 微 球 茎 菌 属

（Ｍｉｃｒｏｂｕｌｂｉｆｅｒ ｓｐ．），并通过 ＴＡＩＬ⁃ＰＣＲ 方法克隆得到

基因全长。 目前报道的微球茎菌属重组琼胶酶还较

少，且与此基因编码的蛋白质序列有高同源性的蛋白

３ｗｚ１Ａ 的结构已经得到解析［１０］，为 ｒＡｇａＮ３ 的后续研

究提供了便利。 本文利用生物信息学软件和数据库，
预测其理化性质及结构信息，为琼胶酶基因的异源表

达和琼胶酶结构与功能关系研究奠定基础。

１　 材料与方法

１．１　 实验材料

菌株：Ｍｉｃｒｏｂｕｌｂｉｆｅｒ ｓｐ． ＢＮ从福建漳江口红树林

泥样中分离获得，利用 ＴＡＩＬ⁃ＰＣＲ 方法从中克隆得

到琼胶酶基因 ａｇａＮ３ 序列全长。
１．２　 分析方法

（１）利用 ＮＣＢＩ 的 ｂｌａｓｔ（ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ． ｎｃｂｉ． ｎｌｍ．
ｎｉｈ．ｇｏｖ ／ ）和 ＭＥＧＡ５．２ 构建系统进化树；

（２）利用 ＰｒｏｔＰａｒａｍ［１１］（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｅｂ． ｅｘｐａｓｙ． ｏｒｇ ／
ｐｒｏｔｐａｒａｍ ／ ）分析蛋白质的理化性质，包括相对分子

质量、氨基酸组成、等电点、不稳定系数、总平均亲水

性等；
（３） 利用 ＰｒｏｔＳｃａｌｅ［１１］ （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｅｂ． ｅｘｐａｓｙ． ｏｒｇ ／

ｐｒｏｔｓｃａｌｅ ／ ）分析蛋白质疏水性；
（４）利用 ＴＭＨＭＭ［１２］ （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ． ｃｂｓ． ｄｔｕ． ｄｋ ／

ｓｅｒｖｉｃｅｓ ／ ＴＭＨＭＭ ／ ）分析蛋白质跨膜区域；
（５）利用 ＰＳＩＰＲＥＤ［１２］ （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｂｉｏｉｎｆ． ｃｓ． ｕｃｌ． ａｃ．

ｕｋ ／ ｐｓｉｐｒｅｄ ／ ）分子蛋白质二级结构，比如分螺旋、卷
曲、无规则卷曲等；

（ ６ ） 利 用 ＰｒｅｄｉｃｔＰｒｏｔｅｉｎ［１３］ （ ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｗｗ．
ｐｒｅｄｉｃｔｐｒｏｔｅｉｎ．ｏｒｇ ／ ）分析跨膜螺旋区域、二硫桥以及

结合位点等性质；

（７）利用 Ｓｉｇｎａｌ Ｐ ［１４］ （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ． ｃｂｓ． ｄｔｕ． ｄｋ ／
ｓｅｒｖｉｃｅｓ ／ ＳｉｇｎａｌＰ ／ ）分析信号肽；

（８）利用 ＮＣＢＩ（ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ． ｎｃｂｉ． ｎｌｍ． ｎｉｈ． ｇｏｖ ／
ｃｄｄ ／ ）进行保守结构域搜索；

（ ９ ） 利 用 ＳＭＡＲＴ［１５］ （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｓｍａｒｔ． ｅｍｂｌ －
ｈｅｉｄｅｌｂｅｒｇ．ｄｅ ／ ）预测结构域；

（１０）利用 ＣＡＺＹ［１６］ 数据库 （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ． ｃａｚｙ．
ｏｒｇ ／ ＧＨ１６．ｈｔｍｌ ／ ）查询糖苷水解酶信息；

（１１）利用 ＴａｒｇｅｔＰ １．１［１３］（ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ． ｃｂｓ． ｄｔｕ．
ｄｋ ／ ｓｅｒｖｉｃｅｓ ／ ＴａｒｇｅｔＰ ／ ）分析亚细胞定位及导肽；

（１２ ） 利 用 ＳＷＩＳＳ － ＭＯＤＥＬ［１７］ （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．
ｓｗｉｓｓｍｏｄｅｌ．ｅｘｐａｓｙ．ｏｒｇ ／ ）进行同源建模；

（１３） 利用 ＳＡＶＥＳ［１８］ 服务器 （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｓｅｒｖｉｃｅｓ．
ｍｂｉ．ｕｃｌａ．ｅｄｕ ／ ＳＡＶＥＳ ／ ） 对蛋白结构残基角度检验；

（ １４ ） 利 用 ＰＲＯＳＡ［１９］ 程 序 （ ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｐｒｏｓａ．
ｓｅｒｖｉｃｅｓ．ｃａｍｅ．ｓｂｇ．ａｃ． ａｔ ／ ｐｒｏｓａ． ｐｈｐ）对蛋白结构能量

进行检验。

２　 结果分析

２．１　 基因序列分析

ｒＡｇａＮ３ 的 ＤＮＡ 序列共有 ８３４ ｂｐ，其中第 ８３１～
８３４ 位为终止密码子 ＴＡＡ，该蛋白含有 ２７７ 个氨基

酸。 基因及蛋白序列如图 １。
　 　 从 ＮＣＢＩ 的 ＢＬＡＳＴｐ 的序列比对结果中选择

１２ 条Ｉｄｅｎｔｉｔｙ 比较高的序列，与 ｒＡｇａＮ３ 的序列在

Ｃｌｕｓｔａｌ Ｘ 上进行序列比对，然后利用 ＭＥＧＡ５．２ 构建

系统进化树。 系统进化树构建结果如图 ２ 所示。
　 　 ＮＣＢＩ 数据库中 ＢＬＡＳＴｐ 同源性分析表明，
ｒＡｇａＮ３ 序列与已知琼胶酶序列 ａｇａｒａｓｅ Ｍｉｃｒｏｂｕｌｂｉｆｅｒ
ｔｈｅｒｍｏｔｏｌｅｒａｎｓ （ ＢＡＤ２９９４７． １ ）、 ａｇａｒａｓｅ Ｍｉｃｒｏｂｕｌｂｉｆｅｒ
ｔｈｅｒｍｏｔｏｌｅｒａｎｓ（３ＷＺ１Ａ）以及 ａｇａｒａｓｅ Ｍｉｃｒｏｂｕｌｂｉｆｅｒ ｓｐ．
ＡＧ１（ＡＬＮ７０３０７．２）都有 ８８％的序列相似性。

系统进化树节点上的数字是自展值，用来分析进

化树分支可信度。 ０．０５ 代表每 １００ 个氨基酸中 ５ 个氨

基酸替换。 由经过给定的 ｒｅｐｅｔｉｔｉｏｎｓ（５００ 次）重排构树

打分后，每个分支对应一个数值。 数值越高，表示分支

的可信度越高，由此来确定进化远近程度。 ｒＡｇａＮ３ 与

Ｍｉｃｒｏｂｕｌｂｉｆｅｒ ｔｈｅｒｍｏｔｏｌｅｒａｎｓ （ ３ＷＺ１Ａ ）、 Ｍｉｃｒｏｂｕｌｂｉｆｅｒ
ｔｈｅｒｍｏｔｏｌｅｒａｎｓ（ＢＡＤ２９９４７．１）的自展值均为 １００。 结合

ＢＬＡＳＴｐ 同源性分析，基本可以确定该蛋白来自

Ｍｉｃｒｏｂｕｌｂｉｆｅｒ ｔｈｅｒｍｏｔｏｌｅｒａｎｓ。
２．２　 蛋白质一级结构预测

２．２．１　 蛋白质理化性质分析

通过 ＰｒｏｔＰａｒａｍ 预测蛋白 ｒＡｇａＮ３ 的理化性质，
结果见表 １。
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图 １　 ｒＡｇａＮ３ 基因序列和氨基酸序列

Ｆｉｇ．１　 ｒＡｇａＮ３ ｇｅｎｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｎｄ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅ

图 ２　 系统进化树

Ｆｉｇ．２　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ

２．２．２　 亲疏水性分析

蛋白质内部亲疏水性氨基酸的组成影响蛋白质

折叠的程度，蛋白质的折叠情况可利用亲水性分布

图来反映。 用 ＰｒｏｔＳｃａｌｅ 计算出蛋白质亲疏水性分

布图，用 Ｈｐｈｏｂ． ／ Ｋｙｔｅ ＆ Ｄｏｏｌｉｔｔｌｅ 标度，各个氨基酸

打分分值见表 ２。
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表 １　 ｒＡｇａＮ３ 理化性质分析表

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｈｙｓｉｃａｌ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｒＡｇａＮ３

一级结构特性 预测结果

氨基酸残基数 ／ 个 ２７７

原子总数 ／ 个 ４ ２７６

分子式 Ｃ１４０９Ｈ２０５９Ｎ３７５Ｏ４２９Ｓ４

分子质量（ＭＷ） ／ Ｄａ ３１ ２４３．３

理论等电点（ＰＩ） ４．８１

总平均疏水性（ＧＲＡＶＹ） －０．６６２

不稳定系数（ＩＩ） ２６．２３

脂肪系数（ＡＩ） ６２．３５

负电荷残基（ＡＳＰ＋ＧＬＵ） ／ 个 ３９

正电荷残基（ＡＲＧ＋ＬＹＳ） ／ 个 ２２

表 ２　 氨基酸分值表

Ｔａｂｌｅ ２　 Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｃｏｒｅ

Ａｍｉｎｏ Ｓｃｏｒｅ Ａｍｉｎｏ Ｓｃｏｒｅ

Ａｌａ １．８００ Ａｒｇ －４．５００

Ａｓｎ －３．５００ Ａｓｐ －３．５００

Ｃｙｓ ２．５００ Ｇｌｎ －３．５００

Ｇｌｕ －３．５００ Ｇｌｙ －０．４００

Ｈｉｓ －３．２００ Ｉｌｅ ４．５００

Ｌｅｕ ３．８００ Ｌｙｓ －３．９００

Ｍｅｔ １．９００ Ｐｈｅ ２．８００

Ｐｒｏ －１．６００ Ｓｅｒ －０．８００

Ｔｈｒ －０．７００ Ｔｒｐ －０．９００

Ｔｙｒ －１．３００ Ｖａｌ ４．２００

　 　 分析亲水区和疏水区，如图 ３ 所示。

图 ３　 琼胶酶氨基酸序列疏水性 ＼亲水性预测

Ｆｉｇ．３　 Ｐｒｅｄｉｃｔｅｄ ｈｙｄｒｏｐｈｏｂｉｃｉｔｙ ／ ｈｙｄｒｏｐｈｉｌｉｃｉｔｙ ｏｆ ｔｈｅ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ ａｇａｒａｓｅ

　 　 横坐标表示氨基酸位置，纵坐标表示标度得分，
Ｓｃｏｒｅ 小于 ０ 表示亲水，大于 ０ 表示疏水。 图中显示

亲水性值峰明显多于疏水性值峰，这些亲水性值峰

区域常富集富集亲水性氨基酸，同时也是蛋白质进

化中氨基酸插入的主要位点［２０］，推测此蛋白为亲水

性蛋白，蛋白可溶于水。

２．２．３　 跨膜区预结构预测与信号肽分析

蛋白质的跨膜区域是指蛋白在膜内与细胞膜膜

脂相结合的部分，ＴＭＨＭＭ 是一种基于隐马尔可夫

模型的跨膜螺旋预测算法，ＴＭＨＭＭ 的预测结果如

图 ４ 所示。
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图 ４　 琼胶酶跨膜区预测

Ｆｉｇ．４　 Ｐｒｅｄｉｃｔｅｄ ｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅ ｄｏｍａｉｎ ｏｆ ａｇａｒａｓｅ

　 　 ＴＭＨＭＭ 预测 ｒＡｇａＮ３ 跨膜螺旋区域为零，说明

该蛋白不是跨膜蛋白，推测该蛋白在细胞内合成之

后不能立即分泌到胞外行使功能。
信号肽是将细胞内新合成的蛋白质引导分泌至

胞外的短肽链， 一般长度为 ５ ～ ３０ 个氨基酸。
ＳｉｇｎａｌＰ 是基于神经网络网络算法，预测给定氨基酸

序列中潜在的信号肽剪切位点［１４］。 ＳｉｇｎａｌＰ ４．１ 预

测信号肽位置，结果如图 ５。

图 ５　 信号肽预测

Ｆｉｇ．５　 Ｓｉｇｎａｌ Ｐ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ａｇａｒａｓｅ

　 　 图中 Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ 是信号肽酶切位点值，一般剪切位

点处的 Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ 最高；Ｓ⁃ｓｃｏｒｅ 是信号肽值，一般信号

肽区域的 Ｓ⁃ｓｃｏｒｅ 最高；Ｙ⁃ｓｃｏｒｅ 是综合得出的剪切

位点分值。 预测结果显示 ｍｅａｎ Ｓ ｓｃｏｒｅ 为 ０．０５２，远
小于分泌型蛋白标准 ０．５，结合图 １３，可以认为此蛋

白没有信号肽。 综合跨膜区域和信号肽预测，蛋白

ｒＡｇＮ３ 为胞内蛋白，需要在菌体裂解之后才能在胞

外行使其功能。
２．３　 蛋白质二级结构预测

蛋白 质 二 级 结 构 包 括 螺 旋 （ Ｈｅｌｉｘ ）、 折 叠

（Ｓｔｒａｎｄ）、无规则卷曲 （ Ｃｏｉｌｓ） 以及模体 （ｍｏｔｉｆ） 等

组件。

０２ 生　 物　 信　 息　 学　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 第 １５ 卷



２．３．１　 ＰＳＩＰＲＥＤ 预测蛋白二级结构

ＰＳＩＰＲＥＤ 通过 ＰＳＩ⁃ＢＬＡＳＴ 搜索同源序列预测

蛋白质二级结构，由于采用严格的交叉验证，使预测

平均准确率高达 ８０％。 ＰＳＩＰＲＥＤ 预测蛋白 ｒＡｇａＮ３
的二级结构结果如图 ６ 所示。

图 ６　 琼胶酶二级结构预测

Ｆｉｇ．６　 Ｐｒｅｄｉｃｔｅｄ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ａｇａｒａｓｅ

　 　 ＡＡ 代表了目标蛋白质的氨基酸序列。 Ｐｒｅｄ 代

表了二级结构以及相应的图例（Ｈ：Ｈｅｌｉｘ；Ｃ：Ｃｏｉｌ；Ｅ：
Ｓｔｒａｎｄ）。 Ｃｏｎｆ 数值在 １ ～ ９ 变化，数值越高，置信度

越高。 由 ＰＳＩＰＲＥＤ 预测结果可知 ：ｒＡｇａＮ３ 二级结

构主要由折叠和卷曲结构构成，其中含有 １５ 个折叠

结构，其余为卷曲结构。

２．３．２　 模体搜索

模体（ｍｏｔｉｆ）表示蛋白质中具有特定空间构象

和特定功能的结构成分。 用 ＢＬＡＳＴ 在默认的情况

下进行了 ＣＤ 搜索，向 ＢＬＡＳＴｐ 提交序列后，获得的

结果如图 ７ 所示。

图 ７　 模体结构

Ｆｉｇ．７　 Ｍｏｔｉｆ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

　 　 该琼胶酶属于糖苷水解类 １６ 家族（ＧＨ１６），属
于 ＬａｍＧ 超家族；有 １１ 个活性位点分布于 ７５ ～ ２６２
氨基酸之间；有 ３ 个催化残基，３ 个 Ｃａ２＋ 结合位点，
但都在活性区域以外，推断 Ｃａ２＋对琼胶酶活性可能

无太大的促进作用。
２．４　 结构域与功能分析

２．４．１　 结构域分析

结构域是蛋白质序列功能、结构和进化的单元，
通常由 ５０～３００ 个氨基酸组成，有空间构象特异性。
ＳＭＡＲＴ 预测结果如图 ８：该蛋白序列 ５６ ～ ２６７ 位氨

基酸对应于 Ｇｌｙｃｏ＿ｈｙｄｒｏ＿１６ 的结构域。

图 ８　 琼胶酶结构域

Ｆｉｇ．８　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｄｏｍａｉｎ ｏｆ ａｇａｒａｓｅ
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　 　 Ｇｌｙｃｏ ＿ ｈｙｄｒｏ ＿ １６ 在 ＰＦＡＭ 数据库的编号为

ＰＦ００７２２，进行查看和分析。 糖苷水解酶 １６ 家族是

糖苷水解酶的一个家族。 糖苷水解酶（ＥＣ ３．２．１）是
一类广泛存在的酶系，水解两个或以上的糖类。

查询 ＣＡＺＹ 数据库可知，糖苷水解酶 １６ 家族由

许多具有已知活性的酶组成，包括： 葡聚糖酶、琼胶

酶、透明质酸酶、半乳糖苷酶、卡拉胶酶、木聚糖酶等。

２．４．２　 ＰｒｅｄｉｃｔＰｒｏｔｅｉｎ 预测蛋白信息

欧洲分子生物学实验室提供的蛋白质序列和结

构预测服务网站 ＰｒｅｄｉｃｔＰｒｏｔｅｉｎ，可以得到蛋白质多

序列比对、低复杂区、溶剂可及性、跨膜螺旋、卷曲螺

旋区、核定位信号及二级结构等信息。 其中跨膜螺

旋、二硫键、结合位点预测结果分别见图 ９、图 １０、
图 １１。

图 ９　 跨膜螺旋区域预测

Ｆｉｇ．９　 Ｐｒｅｄｉｃｔｅｄ ｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅ ｄｏｍａｉｎ

图 １０　 二硫键预测

Ｆｉｇ．１０　 Ｐｒｅｄｉｃｔｅｄ ｄｉｓｕｌｆｉｄｅ ｂｏｎｄｓ

　 　 ＰｒｅｄｉｃｔＰｒｏｔｅｉｎ 预测得到：ｒＡｇａＮ３ 无跨膜螺旋区

域，与 ＴＭＨＭＭ 预测结果一致。
　 　 ＰｒｅｄｉｃｔＰｒｏｔｅｉｎ 预测得到： ｒＡｇａＮ３ 无二硫键

结构。

图 １１　 结合位点预测

Ｆｉｇ．１１　 Ｐｒｅｄｉｃｔｅｄ ｂｉｎｄｉｎｇ ｓｉｔｅｓ

　 　 ＰｒｅｄｉｃｔＰｒｏｔｅｉｎ 预测得到：ｒＡｇａＮ３ 存在 １４ 个蛋

白质结合位点以及 ２ 个多核苷酸结合位点。
ＰｒｅｄｉｃｔＰｒｏｔｅｉｎ 预测分子功能本体论如表 ３

所示。

表 ３　 分子功能本体论

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｎｔｏｌｏｇｙ

序号 ＧＯ：ＩＤ ＧＯ Ｔｅｒｍ Ｒｅｌｉａｂｉｌｉｔｙ ／ ％

１ ＧＯ：０００４５５３ ｈｙｄｒｏｌａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ，ｈｙｄｒｏｌｙｚｉｎｇ Ｏ⁃ｇｌｙｃｏｓｙｌ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ ４３

２ ＧＯ：００１６７８７ ｈｙｄｒｏｌａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ４２

３ ＧＯ：００１６７９８ ｈｙｄｒｏｌａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ， ａｃｔｉｎｇ ｏｎ ｇｌｙｃｏｓｙｌ ｂｏｎｄｓ ３７

４ ＧＯ：００３３９１６ ｂｅｔａ⁃ａｇａｒａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ２８

５ ＧＯ：０００３８２４ ｃａｔａｌｙｔｉｃ ａｃｔｉｖｉｔｙ ２３

６ ＧＯ：０００５４８８ ｂｉｎｄｉｎｇ １７

７ ＧＯ：００４２８０２ ｉｄｅｎｔｉｃａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ ｂｉｎｄｉｎｇ １７

８ ＧＯ：００４２８０３ ｐｒｏｔｅｉｎ ｈｏｍｏｄｉｍｅｒｉｚａｔｉｏｎ ａｃｔｉｖｉｔｙ １７

９ ＧＯ：０００５５１５ ｐｒｏｔｅｉｎ ｂｉｎｄｉｎｇ １７

１０ ＧＯ：００４６９８３ ｐｒｏｔｅｉｎ ｄｉｍｅｒｉｚａｔｉｏｎ ａｃｔｉｖｉｔｙ １７

　 　 分子功能本体论表明：该蛋白可能具有水解酶

活性，水解 Ｏ－糖苷化合物（ＧＯ：０００４５３３）；水解酶活

性，作用于糖苷键 （ ＧＯ：００１６７９８）； β⁃琼胶酶活性

（ＧＯ：００３３９１６）；催化活性（ＧＯ：０００３８２４）。 可靠性

分别为 ４３％、４２％、３７％，２８％和 ２３％。 可以推测该蛋

白是一种糖苷水解酶，与结构域分析该酶属于糖苷

水解酶 ＧＨ１６ 结果一致。
ＰｒｅｄｉｃｔＰｒｏｔｅｉｎ 生化过程本体论如表 ４ 所示。

２２ 生　 物　 信　 息　 学　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 第 １５ 卷



表 ４　 生化过程本体论

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｎｔｏｌｏｇｙ

序号 ＧＯ：ＩＤ ＧＯ Ｔｅｒｍ Ｒｅｌｉａｂｉｌｉｔｙ ／ ％

１ ＧＯ：０００８１５２ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓ ３５

２ ＧＯ：００４４２３８ ｐｒｉｍａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓ ２７
３ ＧＯ：０００５９７５ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓ ２７
４ ＧＯ：００７１７０４ ｏｒｇａｎｉｃ ｓｕｂｓｔａｎｃｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓ ２７
５ ＧＯ：１９０１５７５ ｏｒｇａｎｉｃ ｓｕｂｓｔａｎｃｅ ｃａｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓ １７
６ ＧＯ：００１６０５２ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｃａｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓ １７
７ ＧＯ：０００９０５６ ｃａｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓ １７

　 　 生化过程本体论表明：该蛋白参与新陈代谢过程

（ＧＯ：０００８１５２），最初的新陈代谢过程（ＧＯ：００４４２３８），
糖类代谢过程（ＧＯ：０００５９７５）和有机物质的代谢过程

（ＧＯ：００７１７０４）。 可靠性分别为 ３５％、２７％、２７％和

２７％，可以推测该蛋白参与体内新陈代谢。
２．４．３　 亚细胞定位及导肽预测分析

用 Ｔａｒｇｅｔ１．１ 进行亚细胞定位及导肽分析，结果

如表 ５。

表 ５　 琼胶酶亚细胞定位

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ａｇａｒａｓｅ

Ｌｅｎ ｍＴＰ ＳＰ ｏｔｈｅｒ Ｌｏｃ ＲＣ

１２ ２７７ ０．０７０ ０．０７３ ０．９３４ ＿ １

Ｃｕｔｏｆｆ ０．０００ ０．０００ ０．０００

　 　 Ｔａｒｇｅｔ１．１ 预测结果显示：该蛋白质氨基酸序列

长 ２７７ 个氨基酸，存在线粒体目标肽（ｍＴＰ）的可能

性为 ７．０％，存在信号肽（ＳＰ）的可能性为 ７．３％，其他

导肽或无导肽的可能性为 ９３．４％。 目的蛋白 ｒＡｇａＮ３
的分泌途径为—型，即定位在其他细胞器，没有剪切

位点的序列，可靠性级别为 １ 级。 与跨膜螺旋区域、
信号肽预测结果相匹配。

２．５　 蛋白质三级结构预测

２．５．１　 同源建模

ＳＷＩＳＳ－ＭＯＤＥＬ 是目前应用最广泛的在线同建

模网站，利用同源建模的方法实现对未知结构的序

列的预测。 在 ＰＤＢ 数据库中找到与琼胶酶 ｒＡｇａＮ３
的近同源蛋白 ３ｗｚ１Ａ （Ｍｉｃｒｏｂｕｌｂｉｆｅｒ ｔｈｅｒｍｏｔｏｌｅｒａｎｓ
ＪＡＭＢ⁃Ａ９４ ＧＨ１６ 家 族， β⁃琼 胶 酶 ） 作 为 模 板。
ｒＡｇａＮ３ 与 ３ｗｚ１Ａ 的蛋白序列比对如图 １２ 所示。

图 １２　 ｒＡｇａＮ３ 与 ３ｗｚ１Ａ 蛋白的序列比对

Ｆｉｇ．１２　 Ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｏｆ ｒＡｇａＮ３ ａｎｄ ３ｗｚ１Ａ ｐｒｏｔｅｉｎ

３２第 １ 期 谢勇，等：重组琼胶酶 ｒＡｇａＮ３ 基因的生物信息学分析



　 　 由图 １２ 可以看出，ｒＡｇａＮ３ 与模板蛋白序列大

部分氨基酸是极保守的，相似程度达到 ８８％，用
３ｗｚ１Ａ 作为同源建模模板准确性较高。 用 ＳＷＩＳＳ－
ＭＯＤＥＬ 预测得到三维结构，序列从 Ｎ 端到 Ｃ 端分

别用绿色到红色表示（见图 １３）。 可以看出，琼胶酶

ｒＡｇａＮ３ 的主要由 β－折叠构成，整体结构类似“三明

治”状，由 １５ 个折叠结构组成，与 Ａｌｌｏｕｃｈ 等［２１］报道

过的 ＧＨ１６ 家族的琼胶酶 β⁃ｊｅｌｌｙ⁃ｒｏｌｌ 结构较为

类似。

图 １３　 琼胶酶三级结构

Ｆｉｇ．１３　 Ｔｅｒｔｉａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ａｇａｒａｓｅ

２．５．２　 结构合理性评价

用 ＳＡＶＥＳ 服务器对结构进行 ＰＲＯＣＨＥＣＫ 评

价，ＰＲＯＣＨＥＣＫ 程序不考虑能量，只检测结构中的

残基之间角度是否合理，生成 Ｒａｍａｃｈａｎｄｒａｎ ｐｌｏｔ。
检测结果见图 １４。

图 １４　 拉式图

Ｆｉｇ．１４　 Ｒａｍａｃｈａｎｄｒａｎ ｐｌｏｔ

　 　 ＰＲＯＣＨＥＣＫ 显示氨基酸残基核心区：９１．３％，允
许区：８．３％，大致允许区：０．４％，禁阻区：０％，位于可

接受区的达到了 １００％，一般位于可接受区的氨基

酸残基大于 ９０％可以认为蛋白结构合理。 ｒＡｇａＮ３
建模得到的结构符合立体化学的原则，模型各残基

之间的角度很合理。
ＰＲＯＳＡ 程序是检测蛋白结构能量常用的工具，

反映的是结构中残基之间的能量是否合理。 得到的

结果一般为负值。 程序评价结果见图 １５。

图 １５　 Ｚ⁃ｓｃｏｒｅ 图
Ｆｉｇ．１５　 Ｚ⁃ｓｃｏｒｅ ｏｆ ｒＡｇａＮ３

　 　 本实验的 Ｚ⁃ｓｃｏｒｅ 为－７．０４（图中黑点所示），蓝
色部分为所有已解析的晶体结构的 Ｚ⁃ｓｃｏｒｅ 分布情

况。 由图可知，ｒＡｇａＮ３ 的 Ｚ⁃ｓｃｏｒｅ 位于中心的位置，
说明 该 结 构 在 能 量 上 是 十 分 合 理 的。 综 合

Ｒａｍａｃｈａｎｄｒａｎ ｐｌｏｔ 和 Ｚ⁃ｓｃｏｒｅ 的结果分析，ＳＷＩＳＳ －
ＭＯＤＥＬ 构建出的琼胶酶结构是相当可靠的。

３　 结论

重组琼胶酶 ｒＡｇａＮ３ 理论分子量为 ３１．２４３ ｋＤａ，
理论等电点为４．８１，脂肪系数为６２．３５，不稳定系数

为２６．２３，小于 ４０，说明蛋白较稳定，总平均疏水性为

－０．６６２，小于 ０，预测为亲水性蛋白；二级结构预测

得到：该蛋白无螺旋结构，有 １５ 个折叠结构，其余均

为卷曲结构。 无信号肽，无跨膜区域也没有二硫桥。
根据序列分析表明，ｒＡｇａＮ３ 属于糖苷水解酶 ＧＨ１６
家族，为 β⁃琼胶酶。 采用序列比对算法搜索蛋白质

结构 ＰＤＢ 数据库，找到与琼胶酶 ｒＡｇａＮ３ 的近同源

蛋白 ３ｗｚ１Ａ （Ｍｉｃｒｏｂｕｌｂｉｆｅｒ ｔｈｅｒｍｏｔｏｌｅｒａｎｓ ＪＡＭＢ⁃Ａ９４
ＧＨ１６ 家族，β⁃琼胶酶），序列相似性达到 ８８％。 运
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用同源建模法，使用 ＳＷＩＳＳ－ＭＯＤＥＬ 构建重组琼胶

酶 ｒＡｇａＮ３ 的三维结构模型，可以认为此琼胶酶是典

型的 ＧＨ１６ 家族琼胶酶结构，并用 ＰＲＯＣＨＥＣＫ 和

ＰＲＯＳＡ 进行了结构检验。
本研究从琼胶酶的序列出发，对序列中包含的

生物信息进行了系统的研究，预测了琼胶酶 ｒＡｇａＮ３
的基本理化性质，为理解琼胶酶特性提供了参考。
后续工作可以本文预测信息为基础，将基因在大肠

杆菌表达系统和毕赤酵母表达系统中进行异源表

达，并对重组琼胶酶的酶学性质进行测定，以验证生

物信息学预测结果。 用高同源性的模板同源建模得

到的较可靠的蛋白质三维结构，为理解琼胶酶的结

构特性以及催化机制打下了良好的基础。 并且可以

从蛋白质的三维结构出发，通过分子对接、分子动力

学模拟等方法，以提高比活力以及改善酶学性质为

目标，预测潜在的突变位点并进行定点突变实验，深
入研究琼胶酶结构与功能的关系。
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ｑｕｅｎｃｅ ａｎｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ［Ｊ］． Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ａｎｄ Ｇｅｎ⁃
ｅｒａｌ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ ＭＧＧ， １９８７，２０９（１）： １０１ － １０９． ＤＯＩ： １０．
１００７ ／ ＢＦ００３２９８４３．

［１０］ＴＡＫＡＧＩ Ｅ， ＨＡＴＡＤＡ Ｙ， ＡＫＩＴＡ Ｍ， ｅｔ ａｌ． Ｃｒｙｓｔａｌ ｓｔｒｕｃ⁃
ｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ ｃａｔａｌｙｔｉｃ ｄｏｍａｉｎ ｏｆ ａ ＧＨ１６ β⁃ａｇａｒａｓｅ ｆｒｏｍ ａ
ｄｅｅｐ⁃ｓｅａ ｂａｃｔｅｒｉｕｍ， ｍｉｃｒｏｂｕｌｂｉｆｅｒ ｔｈｅｒｍｏｔｏｌｅｒａｎｓ ＪＡＭＢ⁃
Ａ９４［ Ｊ］． Ｂｉｏｓｃｉｅｎｃｅ， Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ， ＼ ｓ＆ ＼ ｓｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，
２０１４， ７９ （ ４ ）： １ － ８． ＤＯＩ： １０． １０８０ ／ ０９１６８４５１． ２０１４．
９８８６８０．

［１１］ ＧＡＳＴＥＩＧＥＲ Ｅ， ＨＯＯＧＬＡＮＤ Ｃ， ＧＡＴＴＩＫＥＲ Ａ， ｅｔ ａｌ．
Ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｎａｌｙｓｉｓ ｔｏｏｌｓ ｏｎ ｔｈｅ ＥｘＰＡＳｙ
Ｓｅｒｖｅｒ ［ Ｊ ］． Ｐｒｏｔｅｏｍｉｃｓ Ｐｒｏｔｏｃｏｌｓ Ｈａｎｄｂｏｏｋ， ２００５，
１１２（１１２）：５７１－６０７．ＤＯＩ：１０．１３８５ ／ １－５９２５９－８９０－０：５７１．

［１２］熊伟， 杨勇琴， 张海洋，等．人线粒体转录终止因子 １
（ｈＭＴＥＲＦ１）蛋白的生物信息学分析［Ｊ］． 生物信息学，
２０１５， １３（１）： ２３－ ３０． ＤＯＩ：１０． ３９６９ ／ ｊ． ｉｓｓｎ． １６７２－ ５５６５．
２０１５．０１．０１．

　 　 ＸＩＯＮＧ Ｗｅｉ， ＹＡＮＧ Ｙｏｎｇｑｉｎ， ＺＨＡＮＧ Ｈａｉｙａｎｇ， ｅｔ ａｌ．
Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｈｕｍａｎ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ
ｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ １ （ ｈＭＴＥＲＦ１） ［ Ｊ］． Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ
Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ，２０１５， １３ （ １）： ２３ － ３０． ＤＯＩ： １０． ３９６９ ／
ｊ．ｉｓｓｎ．１６７２－５５６５．２０１５．０１．０１．

［１３］周雅， 高贝， 张道远． 齿肋赤藓早期光诱导蛋白 ＥＬＩＰｓ
的生物信息学分析［ Ｊ］． 生物信息学， ２０１４， １２（４）：
２３３－２４１．ＤＯＩ：１０．３９６９ ／ ｊ．ｉｓｓｎ．１６７２－５５６５．２０１７．０４．０１．

　 　 ＺＨＯＵ Ｙａ，ＧＡＯ Ｂｅｉ，ＺＨＡＮＧ Ｄａｏｙｕａｎ． Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃ ａｎａｌ⁃
ｙｓｉｓ ｏｆ ｅａｒｌｙ ｌｉｇｈｔ⁃ｉｎｄｕｃｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ （ ＥＬＩＰｓ） ｉｎ Ｓｙｎｔｒｉｃｈｉａ
ｃａｎｉｎｅｒｖｉｓ ［ Ｊ］． Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ， ２０１４，
１２（４）： ２３３－２４１． ＤＯＩ：１０．３９６９ ／ ｊ． ｉｓｓｎ．１６７２－５５６５．２０１７．
０４．０１．

［１４］ ＰＥＴＥＲＳＥＮ Ｔ Ｎ， ＢＲＵＮＡＫ Ｓ， ＶＯＮ Ｈ Ｇ， ｅｔ ａｌ． ＳＩＧ⁃
ＮＡＬＰ ４．０： ｄｉｓｃｒｉｍｉｎａｔｉｎｇ ｓｉｇｎａｌ ｐｅｐｔｉｄｅｓ ｆｒｏｍ ｔｒａｎｓｍｅｍ⁃
ｂｒａｎｅ ｒｅｇｉｏｎｓ［Ｊ］． Ｎａｔｕｒｅ Ｍｅｔｈｏｄｓ， ２０１０， ８（１０）： ７８５－
７８６． ＤＯＩ： １０．１０３８ ／ ｎｍｅｔｈ．１７０１．

［１５］ ＳＣＨＵＬＴＺ Ｊ， ＭＩＬＰＥＴＺ Ｆ， ＢＯＲＫ Ｐ， ｅｔ ａｌ． ＳＭＡＲＴ， ａ
ｓｉｍｐｌｅ ｍｏｄｕｌａｒ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｔｏｏｌ：Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ
ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｄｏｍａｉｎｓ［Ｊ］． Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅ⁃
ｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， １９９８，９５ （１１）： ５８５７ － ５８６４． ＤＯＩ： １０．
１０７３ ／ ｐｎａｓ．９５．１１．５８５７．

［１６］ＬＯＭＢＡＲＤ Ｖ， ＧＯＬＡＣＯＮＤＡ Ｒ Ｈ， ＤＲＵＬＡ Ｅ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ

５２第 １ 期 谢勇，等：重组琼胶酶 ｒＡｇａＮ３ 基因的生物信息学分析



ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ⁃ａｃｔｉｖｅ ｅｎｚｙｍｅｓ ｄａｔａｂａｓｅ （ ＣＡＺｙ） ｉｎ ２０１３．
［ Ｊ］． Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈ， ２０１４， ４２（Ｄａｔａｂａｓｅ ｉｓｓｕｅ）：
４９０－４９５． ＤＯＩ： １０．１０９３ ／ ｎａｒ ／ ｇｋｔ１１７８．

［１７］ＡＲＮＯＬＤ Ｋ， ＢＯＲＤＯＬＩ Ｌ， ＫＯＰＰ Ｊ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ ＳＷＩＳＳ⁃
ＭＯＤＥＬ ｗｏｒｋｓｐａｃｅ： ａ ｗｅｂ⁃ｂａｓｅｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｆｏｒ ｐｒｏｔｅｉｎ
ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｈｏｍｏｌｏｇｙ ｍｏｄｅｌｌｉｎｇ ［ Ｊ］． Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ， ２００６，
２２（２）： １９５－２０１． ＤＯＩ： １０．１０９３ ／ ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ ／ ｂｔｉ７７０．

［１８］ＬＡＳＫＯＷＳＫＩ Ｒ Ａ， ＲＵＬＬＭＡＮＮＮ Ｊ Ａ， ＭＡＣＡＲＴＨＵＲ Ｍ
Ｗ， ｅｔ ａｌ． ＡＱＵＡ ａｎｄ ＰＲＯＣＨＥＣＫ⁃ＮＭＲ： ｐｒｏｇｒａｍｓ ｆｏｒ
ｃｈｅｃｋｉｎｇ ｔｈｅ ｑｕａｌｉｔｙ ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｓｏｌｖｅｄ ｂｙ ＮＭＲ
［Ｊ］． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｎｍｒ， １９９６，８（４）： ４７７－４８６．

［１９］ＷＩＥＤＥＲＳＴＥＩＮ Ｍ， ＳＩＰＰＬ Ｍ Ｊ． ＰｒｏＳＡ⁃ｗｅｂ： ｉｎｔｅｒａｃｔｉｖｅ
ｗｅｂ ｓｅｒｖｉｃｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｒｅｃｏｇｎｉｔｉｏｎ ｏｆ ｅｒｒｏｒｓ ｉｎ ｔｈｒｅｅ⁃ｄｉｍｅｎｓｉｏｎ⁃
ａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ［ Ｊ ］． Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈ，

２００７， ３５（Ｗｅｂ Ｓｅｒｖｅｒ ｉｓｓｕｅ）： ４０７－４１０． ＤＯＩ： １０．１０９３ ／
ｎａｒ ／ ｇｋｍ２９０．

［２０］王明强， 高贝， 张道远． ２ 个银叶真藓 ＨＳＰ７０ 序列的生

物信息学相关分析［ Ｊ］． 生物信息学， ２０１５（１）： １－８．
ＤＯＩ：１０．３９６９ ／ ｊ．ｉｓｓｎ．１６７２－５５６５．２０１５．０１．０１．

　 　 ＷＡＮＧ Ｍｉｎｇｑｉａｎｇ，ＧＡＯ Ｂｅｉ，ＺＨＡＮＧ Ｄａｏｙｕａｎ．Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａ⁃
ｔｉｃｓ ｒｅｌｅｖａｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｗｏ ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎ ７０ ｓｅｑｕｅｎｃｅ
ｆｒｏｍ Ｂｒｙｕｍ ａｒｇｅｎｔｅｕｍ ［Ｊ］． Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａ⁃
ｔｉｃｓ，２０１５， １３（１）： １－８． ＤＯＩ：１０．３９６９ ／ ｊ．ｉｓｓｎ．１６７２－５５６５．
２０１５．０１．０１．

［２１］ＡＬＬＯＵＣＨ Ｊ， ＪＡＭ Ｍ， ＨＥＬＢＥＲＴ Ｗ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ⁃ｄｉ⁃
ｍｅｎｓｉｏｎａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｏｆ ｔｗｏ β⁃ａｇａｒａｓｅｓ［Ｊ］． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏ⁃
ｌｏｇｉｃａｌ Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２００３， ２７８（４７）： ４７１７１－４７１８０． ＤＯＩ：
１０．１０７４ ／ ｊｂｃ．Ｍ３０８３１３２００．

６２ 生　 物　 信　 息　 学　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 第 １５ 卷


