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摘　 要: 扩展蛋白(Ｅｘｐａｎｓｉｎｓꎬ ＥＸＰ)是一类基因家族ꎬ几乎参与了植物发育的全过程ꎬ从种子萌发到果实成

熟都有扩展蛋白的参与ꎮ 该研究利用生物信息学的方法对小立碗藓(Ｐｈｙｓｃｏｍｉｔｒｅｌｌａ ｐａｔｅｎｓ)Ｅｘｐａｎｓｉｎ 基因家

族成员进行鉴定ꎬ分析了其基因结构、染色体定位以及系统发生关系ꎮ 结果表明:小立碗藓基因组中含有

Ｅｘｐａｎｓｉｎ Ａ(ＥＸＰＡ)３２ 个、Ｅｘｐａｎｓｉｎ￣ｌｉｋｅ Ａ(ＥＸＬＡ)６ 个ꎬ并未发现 Ｅｘｐａｎｓｉｎ￣ｌｉｋｅ Ｂ(ＥＸＬＢ)及 Ｅｘｐａｎｓｉｎ Ｂ(ＥＸ￣
ＰＢ)ꎮ 扩展蛋白氨基酸序列长度在 ２２８~ ２９０ ａａ 之间ꎬ编码蛋白质具有两个保守的结构域 Ｐｏｌｌｅｎ＿ａｌｌｅｒｇ＿１ 和

ＤＰＢＢ＿１ꎮ 蛋白质亚细胞定位预测结果表明:运用 ＣＥＬＬＯ 在线工具预测发现小立碗藓中约 ４ / ５ 的 ＥＸＰ 家族

基因定位于细胞外ꎻ而 Ｅｕｋ￣ｍＰＬｏｃ 预测结果则显示小立碗藓 ＥＸＰ 基因家族成员全定位于细胞外ꎮ 基因结

构分析表明ꎬ小立碗藓中约 ６８％ Ｅｘｐａｎｓｉｎ 基因有含有 １~ ３ 个内含子ꎮ 以上结果可为深入研究小立碗藓扩

展蛋白基因的分子进化与生物学功能奠定基础ꎮ
关键词: 小立碗藓ꎬ 扩展蛋白ꎬ 基因家族ꎬ 生物信息学
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　 　 植物细胞壁是植物细胞中是一种极其重要的

结构ꎮ 细胞壁能够决定细胞的形状ꎬ为细胞提供

基本的机械支撑和硬度ꎬ是细胞抗击病原体的最

后一道屏障(Ｃｏｓｇｒｏｖｅꎬ ２００５)ꎮ 扩展蛋白ꎬ即植物

细胞壁松弛蛋白(Ｅｘｐａｎｓｉｎｓꎬ ＥＸＰ)ꎬ是一类细胞壁

蛋白ꎬ主要存在于各植物细胞组织中ꎬ通过引起细

胞壁组分间的松驰和细胞壁柔韧性增加ꎬ参与植

物的许多生长发育过程ꎮ
在对黄瓜(Ｃｕｃｕｍｉｃ ｓａｔｉｖｕｓ)下胚轴细胞壁酸诱

导伸展的研究实验中ꎬＣｏｓｇｒｏｖｅ ｅｔ ａｌ. (２００２)首次

发现 ＥＸＰꎮ 实验结果显示:ＥＸＰ 可以使经热钝化

后的细胞壁恢复伸展活性ꎬ但不具有溶菌酶活性ꎬ
并且达到几乎和离体细胞壁本身伸展活性相当的

程度ꎬ以此推测其具有调节植物细胞壁的伸展性

的功能(Ｊａｖｉｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９２)ꎮ 实验证实 ＥＸＰ 与许

多生长发育过程相关ꎬ例如:Ｃｏｓｇｒｏｖｅ ｅｔ ａｌ. (２００２)
实验 发 现 果 实 成 熟 软 化 和 花 粉 管 延 伸 有 关ꎻ
Ｂｅｌｆｉｅｌｄ ｅｔ ａｌ. (２００５)研究表明 ＥＸＰ 与叶片脱落有

关ꎻ除此之外ꎬ Ｈａｎ ｅｔ ａｌ. (２００４)研究显示 ＥＸＰ 基

因在植物抗逆中也有重要作用ꎮ 早期研究表明ꎬ
ＥＸＰ 以酶催化的作用方式ꎬ使细胞壁组分间疏松ꎬ
细胞伸展ꎬ增强细胞柔韧性ꎬ以此缓解细胞在不良

环境下的压力(Ｃｏｓｇｒｏｖｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９７)ꎮ 近年来ꎬ随
着基因组测序技术的普及ꎬ越来越多的扩展蛋白

在其他物种中被鉴定ꎮ 依据进化关系ꎬ可将扩展

蛋白基因家族划分为四个亚家族:α、β、γ 和 δꎮ 如

今ꎬ科学研究在多种植物的不同生长阶段都发现

扩展蛋白存在ꎮ α￣ 和 β￣ｅｘｐａｎｓｉｎ 家族分别被重命

名为 ＥＸＰＡ 与 ＥＸＰＢꎬγ￣ｅｘｐａｎｓｉｎ 称为 Ｅｘｐａｎｓｉｎ￣ｌｉｋｅ
Ａ ( ＥＸＬＡ ) 和 δ￣ｅｘｐａｎｓｉｎ 称 为 Ｅｘｐａｎｓｉｎ￣ｌｉｋｅ Ｂ
(ＥＸＬＢ)(金慧清等ꎬ２００６)ꎮ ＥＸＰＡ 和 ＥＸＰＢ 亚家

族蛋白具有细胞壁伸展活性ꎬ参与细胞壁伸长和

其他发育过程 ( Ｈａｎｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎻ但 ＥＸＬＡ 和

ＥＸＬＢ 两类亚家族仅仅知道其基因序列ꎬ暂无相关

实验证明 ＥＸＬＡ 和 ＥＸＬＢ 两类亚家族蛋白具有增

强细胞壁韧性的功能(Ｓａｍｐｅｄｒｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎮ
小立碗藓(Ｐｈｙｓｃｏｍｉｔｒｅｌｌａ ｐａｔｅｎｓ) 是非维管束

植物类群的模式植物ꎬ进化地位特殊ꎬ全基因组也

已测序完成ꎬ是研究功能基因组学、发育生物学、
植物生理、系统进化理想材料ꎮ 小立碗藓基因组

大小为 ５１１ Ｍｂꎬ共含 ２７ 条染色体(Ｒｅｎｓｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００２)ꎬ有着易与外源基因发生同源重组、易培养

且生长周期较短、表型易观察等优势ꎮ 本研究基

于 ２００７ 年小立碗藓的全基因组序列测序工作完

成(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｃｏｓｍｏｓｓ.ｏｒｇ / )(Ｒｅｎｓｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎬ
利用生物信息学的方法筛选鉴定小立碗藓扩展蛋

白基因家族成员ꎬ并对其进行进化树构建ꎬ染色体

定位、基因结构分析等ꎮ 为后续研究该基因家族

提供了参照ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

以模式植物小立碗藓为研究对象ꎬ小立碗藓

全基 因 组 数 据 下 载 于 Ｅｎｓｅｍｂｌ Ｐｌａｎｔｓ 数 据 库

(Ｂｏｌｓｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)(ｈｔｔｐ: / / ｐｌａｎｔｓ.ｅｎｓｅｍｂｌ.ｏｒｇ / ｉｎ￣
ｄｅｘ.ｈｔｍｌ)中最新数据ꎮ
１.２ 小立碗藓 Ｅｘｐａｎｓｉｎ 基因家族的鉴定

由 Ｅｎｓｅｍｂｌ 数据库 ( ｈｔｔｐ: / / ａｓｉａ. ｅｎｓｅｍｂｌ. ｏｒｇ /
ｉｎｄｅｘ.ｈｔｍｌ)中获得小立碗藓基因组相关数据ꎻ从
Ｐｆａｍ 数据库( ｈｔｔｐ: / / ｐｆａｍ. ｘｆａｍ. ｏｒｇ / )下载蛋白保

守结构域的隐马科夫模型文件(∗. ｈｍｍ)ꎮ 利用

ＨＭＭＥＲ 软件( Ｆｉｎｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)中 ｈｍｍｓｅａｒｃｈ 工

具搜索小立碗藓全基因组预测蛋白序列中含有

Ｐｏｌｌｅｎ＿ａｌｌｅｒｇ＿１( ＰＦ０１３５７)和 ＤＰＢＢ＿１( ＰＦ０３３３０)
保守结构域的序列(李昊阳等ꎬ２０１４)ꎬ筛选Ｅ￣ｖａｌｕｅ <
１ × １０ ￣２０的序列作为初筛序列ꎮ 利用初筛序列及

ＨＭＭＥＲ 软件重新构建小立碗藓的特异性 ｈｍｍ 文

件ꎬ并利用该 ｈｍｍ 文件再次进行筛选( Ｅ￣ｖａｌｕｅ <
０.０１)ꎬ筛选所得序列为备用序列ꎮ 为保证搜索结

果的准确性ꎬ通过 ＳＭＡＲＴ 网站(ｈｔｔｐ: / / ｓｍａｒｔ.ｅｍｂｌ￣
ｈｅｉｄｅｌｂｅｒｇ.ｄｅ / )对备用蛋白进行手动筛选( Ｌｅｔｕｎｉｃ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎬ以手动剔除不含 Ｐｏｌｌｅｎ＿ａｌｌｅｒｇ＿１ 和

ＤＰＢＢ＿１ 两个保守结构域的序列ꎮ

５５８６ 期 蓝雨纯等: 小立碗藓扩展蛋白基因家族的鉴定与生物信息学分析



１.３ 小立碗藓扩展蛋白基因家族的蛋白特征分析

及亚细胞定位

将鉴定得到的小立碗藓扩展蛋白家族蛋白序

列ꎬ通过 ＮＣＢＩ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ / )数

据库查找其分子量(Ｍｗ)、等电点(ＰＩ)等数据ꎮ 通

过 Ｃｅｌｌｏ 在线工具( ｈｔｔｐ: / / ｃｅｌｌｏ. ｌｉｆｅ. ｎｃｔｕ. ｅｄｕ. ｔｗ / )
及 Ｅｕｋ￣ｍＰＬｏｃ 在 线 网 站 ( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｃｓｂｉｏ. ｓｊｔｕ.
ｅｄｕ.ｃｎ / ｂｉｏｉｎｆ / ｅｕｋ￣ｍｕｌｔｉ￣２ / )预测小立碗藓 ＥＸＰ 基

因家族的亚细胞定位ꎮ
１.４ 小立碗藓 Ｅｘｐａｎｓｉｎ 家族系统进化树的构建

利用小立碗藓 Ｅｘｐａｎｓｉｎ 基因的蛋白序列ꎬ与
ＴＡＩＲ 据库( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ. ｏｒｇ / )及 ＮＣＢＩ
数据库( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ / )搜索到的

拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ) Ｅｘｐａｎｓｉｎ 基因蛋白序

列ꎬ应用多序列比对工具 ＣｌｕｓｔａｌＸ 构建系统进化

树ꎬ以氨基酸全序列联配的结果为基础ꎬ用 ＭＥＧＡ
７.０ 程序生成ꎮ 采用程序 Ｍａｘｉｍｕｍ Ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ 法ꎬ
校验参数为 Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ ＝ １ ０００ꎮ
１.５ 小立碗藓 Ｅｘｐａｎｓｉｎ基因保守基序及基因结构分析

通过 ＭＥＭＥ 网站检测ꎬ小立碗藓 Ｅｘｐａｎｓｉｎ 家

族基因中所存在相似度较高的基序(ｍｏｔｉｆ)ꎻ并利

用基因组注释文件ꎬ获得小立碗藓 Ｅｘｐａｎｓｉｎ 基因

家族 的 内 含 子 及 外 显 子 分 布 情 况ꎻ 最 后 利 用

ＴＢｔｏｏｌｓ 软件对其进行可视化分析ꎮ
１.６ 小立碗藓 Ｅｘｐａｎｓｉｎ 基因的染色体位置图

以 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ 数 据 库 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ. ｊｇｉ.
ｄｏｅ.ｇｏｖ / ｐｚ / ｐｏｒｔａｌ. ｈｔｍｌ)提供的相关基因信息ꎬ 确

定 Ｅｘｐａｎｓｉｎ 基因的染色体定位ꎮ 然后通过 ＭａｐＩｎ￣
ｓｐｅｃｔ 软件作图(易吉明等ꎬ２０１５)ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 小立碗藓 Ｅｘｐａｎｓｉｎ 基因家族成员信息

通过 ＨＭＭＥＲ 软件对小立碗藓全基因组预测

蛋白序列进行搜索ꎬ共获得 ９１ 个备用蛋白ꎮ 运用

ＳＭＡＲＴ 网站手动鉴定备用蛋白后ꎬ最终获得 ３８ 个

小立碗藓扩展蛋白(表 １)ꎮ 与双子叶模式植物拟南

芥中鉴定的扩展蛋白数量持平(Ｓｅａｄｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ
通过蛋白特征分析ꎬ小立碗藓 ３８ 个 Ｅｘｐａｎｓｉｎ

基因的分子量为 ２５.１４ ｋＤａ 到 ７３.９５ ｋＤａꎬ其中约

８７％的扩展蛋白分子量处于 ２０ ~ ３０ ｋＤａꎬ等电点最

小为 ４.１４ꎮ 这些小立碗藓 Ｅｘｐａｎｓｉｎ 基因编码的蛋

白包含 ２２８ ~ ２９０ 个氨基酸ꎮ 亚细胞定位预测结

果显示:运用 ＣＥＬＬＯ 在线工具预测发现小立碗藓

中约 １ / ５ 的 ＥＸＰ 家族基因定位于细胞周质ꎻ而
Ｅｕｋ￣ｍＰＬｏｃ 预测结果则显示小立碗藓 ＥＸＰ 基因家

族全定位于细胞外ꎮ Ｐｆａｍ 数据库 ( ｈｔｔｐ: / / ｐｆａｍ.
ｘｆａｍ.ｏｒｇ)验证结果显示 ３８ 个扩展蛋白同时具有

Ｐｏｌｌｅｎ＿ａｌｌｅｒｇ＿１ 和 ＤＰＢＢ＿１ 特征结构域ꎮ
２.２ 小立碗藓 Ｅｘｐａｎｓｉｎ 基因保守结构域与基因结

构分析

通过 ＭＥＭＥ 分析小立碗藓 Ｅｘｐａｎｓｉｎ 基因序

列ꎬ获得 １０ 个保守性较高的 ｍｏｔｉｆ(图 １:Ａ)ꎮ 同

时ꎬｍｏｔｉｆ 之间的位置具有重要规律ꎬ其中发现小立

碗藓 ＥＸＰＡ 亚家族除 ＰｐＥＸＰＡ３２ 出现 ｍｏｔｉｆ １ 缺失

外ꎬ该亚家族其余基因具有 ｍｏｔｉｆ ２￣(ｍｏｔｉｆ ８) ￣ｍｏｔｉｆ
４￣ｍｏｔｉｆ １￣ｍｏｔｉｆ ３ 的相对稳定结构ꎻ而 ＥＸＬＡ 亚家族

则具有 ｍｏｔｉｆ ２￣ｍｏｔｉｆ ９￣ｍｏｔｉｆ ７￣ｍｏｔｉｆ １０￣ｍｏｔｉｆ ６ 的稳

定结构ꎬ并未出现 ｍｏｔｉｆ 缺失、增加或替换ꎮ
分析 ３８ 个小立碗藓 ＥＸＰ 基因的内含子、外显

子结构(图 １:Ｂ)ꎬ发现 ＥＸＰＡ 中约 ４９％的基因含

有 ２ 个内含子、约 １ / ５ 的基因仅含有 １ 个内含子、
９％的基因含有 ３ 个内含子、有约 ２２％的 ＥＸＰＡ 亚

家族基因不含内含子ꎮ 在分析小立碗藓 ＥＸＬＡ 亚

家族 时 发 现ꎬ ＥＸＬＡ 几 乎 仅 含 １ 个 内 含 子ꎬ 除

ＰｐＥＸＬＡ１ 和 ＰｐＥＸＬＡ４ 外ꎮ 其中 ＰｐＥＸＬＡ１ 含有 ５
个内含子ꎬ为 Ｅｘｐａｎｓｉｎ 基因家族中含有内含子数

目最多的基因ꎮ
２.３ 小立碗藓扩展蛋白基因家族的系统进化分析

对小立碗藓 Ｅｘｐａｎｓｉｎ 基因家族进行了氨基酸

多序列比对和系统树构建(图 ２)ꎬ分析表明ꎬ小立

碗藓的 Ｅｘｐａｎｓｉｎ 基因家族系统进化树有 ３ 个非常

明显的分枝ꎬ且小立碗藓 Ｅｘｐａｎｓｉｎ 基因家族的两

个亚基因家族都出现了独立的进化分支ꎮ 其中

ＥＸＰＡ 亚家族包含两个进化分支ꎬ说明 ＥＸＰＡ 亚家

族的基因在长期的进化过程中ꎬ出现了不同的进

化方式ꎮ 另外ꎬ小立碗藓中有些 Ｅｘｐａｎｓｉｎ 基因分

支较长ꎬ说明这些基因在很早的时候就发生了分

化ꎬ相应基因序列也已经发生较大的分化ꎬ但仍然

可以肯定它们之间具有一定的演化关系ꎮ
为研究模式植物小立碗藓与拟南芥基因组中

ＥＸＰ 之间的进化关系ꎬ利用 ３８ 个小立碗藓 ＥＸＰ 基

因和 ３８ 个拟南芥扩展蛋白的氨基酸序列构建了

系统发育树(图 ３)ꎮ 从系统发育树可知ꎬ小立碗

藓 ３８ 个 ＥＸＰ 基因被明显分为 ２ 个亚家族ꎮ 共鉴

定种内的直系同源蛋白 １２ 对ꎬ其中有 ４ 对直系同

６５８ 广　 西　 植　 物 ４０ 卷



表 １　 小立碗藓 Ｅｘｐａｎｓｉｎ 基因家族成员基本信息
Ｔａｂｌｅ １　 Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｅｘｐａｎｓｉｎ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ ｆｒｏｍ Ｐｈｙｓｃｏｍｉｔｒｅｌｌａ ｐａｔｅｎｓ

基因名称
Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ

基因号
Ｇｅｎｅ ＩＤ

染色体位置
Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ
ｌｏｃａｔｉｏｎ

等电点
ＰＩ

分子量
Ｍｏｃｅｃｕｌａｒ
ｗｅｉｇｈｔ
(ｋＤａ)

Ｅ￣ｖａｌｕｅ 值
Ｅ￣ｖａｌｕｅ

氨基酸
长度
Ｌｅｎｇｔｈ

ｏｆ
ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄ
( ａａ)

内含子
数目
Ｉｎｔｒｏｎ
ｎｕｍｂｅｒ

ｍＲＮＡ
长度
ｍＲＮＡ
ｌｅｎｇｔｈ
(ｂｐ)

亚细胞定位
Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ

ＣＥＬＬＯ
预测

ＣＥＬＬＯ
ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ

Ｅｕｋ￣ｍＰＬｏｃ
预测

Ｅｕｋ￣ｍＰＬｏｃ
ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ

ＰｐＥＸＰＡ１ １１２２８５４２２ Ｃｈｒ８:８６９４０１３－－
８６９６１８１

１１.５３ ２３.５１ ２.００Ｅ－１２２ ２６９ １ １ ４９６ 细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
(３.１２３)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＰＡ２ １１２２９０２８１ Ｃｈｒ１３:１４３１１２６６－－
１４３１３１５５

８.３６ ２６.２９ １.００Ｅ－１３０ ２６２ １ １ ３６６ 细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
(３.５２２)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＰＡ３ １１２２８９４４７ Ｃｈｒ１２:３２７５３１８－－
３２７７５０８

８.６３ ２６.３５ ４.００Ｅ－１３３ ２５５ ２ １ ２７２ 细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
(３.９９８)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＰＡ４ １１２２８８３９６ Ｃｈｒ１１:７７９２１２４－－
７７９４１３６

８.１ ２６.７４ ８.００Ｅ－１５０ ２６２ １ １ ５１６ 细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
(２.２９５)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＰＡ５ １１２２７３３９２ Ｃｈｒ２０:３５４９４４９－－
３５５２０２７

６.０３ ２６.７９ １.００Ｅ－１３２ ２８６ ３ １ ７６８ 细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
(３.３３４)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＰＡ６ １１２２９４９３０ Ｃｈｒ１８:１３９８６０７１－－
１３９８８５４１

１０.０５ ２７.１４ ５.００Ｅ－１４７ ２５３ ２ １ ９０２ 细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
(４.１９４)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＰＡ７ １１２２７６４５２ Ｃｈｒ２４:１０１４７４０８－－
１０１４９７５０

９.２５ ２７.３７ ２.００Ｅ－１３３ ２７２ ３ １ ７３８ 细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
(３.３４２)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＰＡ８ １１２２８５４４９ Ｃｈｒ８:９７０１９０８－－
９７０４８９３

６.７ ２７.３９ ８.００Ｅ－１２７ ２５２ １ ２ １９３ 细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
(３.２２１)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＰＡ９ １１２２９０４１７ Ｃｈｒ１３:５６１８８７５－－
５６２２９０２

７.４９ ２７.４３ ０ ２６３ ２ ２ ４４２ 细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
(２.９７９)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＰＡ１０ １１２２９１１８７ Ｃｈｒ１４:１１９６９５６１－－
１１９７０４１２

７.４９ ２７.４３ ８.００Ｅ－１５８ ２６１ ０ １ ３３７ 细胞周质
Ｐｅｒｉｐｌａｓｍ
(２.３９６)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＰＡ１１ １１２２７４１０２ Ｃｈｒ２１:１２１２５４２－－
１２１４８４９

９.１６ ２７.５８ ５.００Ｅ－１６７ ２５３ ２ １ ６９７ 细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
(４.０７５)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＰＡ１２ １１２２８５５０８ Ｃｈｒ８:６７８０４７－－
６８０１６８

８.１ ２７.７１ ４.００Ｅ－１３３ ２５７ ２ １ ３２５ 细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
(３.０５７)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＰＡ１３ １１２２８４７０９ Ｃｈｒ７:８８４６２６１－－
８８４９０８８

９.０１ ２７.８２ ０ ２７４ ０ １ ５９８ 细胞周质
Ｐｅｒｉｐｌａｓｍ
(２.９８３)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＰＡ１４ １１２２７４７５５ Ｃｈｒ２２:５６６４６３－－
５６９２９９

９.８３ ２８.２１ ０ ２６８ ２ ２ ０３２ 细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
(３.５６５)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＰＡ１５ １１２２８５５０８ Ｃｈｒ８:６７８０２９－－
６８０１６２

９.８３ ２８.２１ ４.００Ｅ－１３３ ２５７ ２ １ ３２５ 细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
(３.０５７)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＰＡ１６ １１２２８５１３３ Ｃｈｒ７:８６７４３４２－－
８６７６１３７

９.８３ ２８.２２ ３.００Ｅ－１１４ ２７５ ２ １ ０９６ 细胞周质
Ｐｅｒｉｐｌａｓｍ
( １.７６１)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＰＡ１７ １１２２９４９２２ Ｃｈｒ１８:１３９６５５９１－－
１３９６８２２９

８.８ ２８.３２ １.００Ｅ－１６７ ２５６ ２ １ ６６５ 细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
(３.０５０)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＰＡ１８ １１２２９４３６ Ｃｈｒ１４:１２３５２２８８－－
１２３５３５７６

９.８ ２８.３６ ０ ２６１ ０ ２ ６８９ 细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
(２.７１６)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＰＡ１９ １１２２７４４７４ Ｃｈｒ２１:１２５０６６２－－
１２５４１７９

９.４７ ２８.４２ ０ ２５１ ２ １ ９２８ 细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
(３.８１６)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
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续表 １

基因名称
Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ

基因号
Ｇｅｎｅ ＩＤ

染色体位置
Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ
ｌｏｃａｔｉｏｎ

等电点
ＰＩ

分子量
Ｍｏｃｅｃｕｌａｒ
ｗｅｉｇｈｔ
(ｋＤａ)

Ｅ￣ｖａｌｕｅ 值
Ｅ￣ｖａｌｕｅ

氨基酸
长度
Ｌｅｎｇｔｈ

ｏｆ
ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄ
( ａａ)

内含子
数目
Ｉｎｔｒｏｎ
ｎｕｍｂｅｒ

ｍＲＮＡ
长度
ｍＲＮＡ
ｌｅｎｇｔｈ
(ｂｐ)

亚细胞定位
Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ

ＣＥＬＬＯ
预测

ＣＥＬＬＯ
ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ

Ｅｕｋ￣ｍＰＬｏｃ
预测

Ｅｕｋ￣ｍＰＬｏｃ
ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ

ＰｐＥＸＰ２０ １１２２９１０６９ Ｃｈｒ１４:１２４３９２１６－－
１２４４０８９３

９.７５ ２８.４８ １.００Ｅ－１８０ ２６１ ０ １ ３１８ 细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
(２.５８８)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＰＡ２１ １１２２９１０７９ Ｃｈｒ１４:１２２５２７５７－－
１２２５４５３８

５.１１ ２８.６７ ０ ２６１ １ ２ １０７ 细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
(２.８０２)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＰＡ２２ １１２２７４０５６ Ｃｈｒ２１:１２３１５５９－－
１２３３４５２

５.１８ ２９ ０ ２５９ ２ １ ２６３ 细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
(３.７０４)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＰＡ２３ １１２２８５４０２ Ｃｈｒ８:８６９９６９０－－
８７０２０１４

９.７６ ２９.５１ ０ ２９０ ２ １ ４９６ 细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
(３.１４７)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＰＡ２４ １１２２９５０４９ Ｃｈｒ１８:１３９７２２９９－－
１３９７７３０４

８.９６ ２９.６３ １.００Ｅ－１４３ ２６１ ２ １ ６５８ 细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
(３.５９１)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＰ２５ １１２２７９４８４ Ｃｈｒ３:２４９７２１００－－
２４９７４０７８

９.５ ２９.９１ １.００Ｅ－１３４ ２５８ ２ １ ３６９ 细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
(４.０１９)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＰＡ２６ １１２２８００８１ Ｃｈｒ３:１１４３６５４３－－
１１４３８８８６

９.６８ ２９.９４ ０ ２５５ １ １ ６３４ 细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
(３.０１０)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＰＡ２７ １１２２９１１７６ Ｃｈｒ１４:１１９６５５５１－－
１１９６６８６７

１０.１８ ３０.１５ ０ ２６１ ０ １ ３３７ 细胞周质
Ｐｅｒｉｐｌａｓｍ
(２.３９６)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＰＡ２８ １１２２８４４５９ Ｃｈｒ７:８７２４６４８－－
８７２６０７８

９.２７ ３０.２ ５.００Ｅ－１３７ ２５６ ０ １ ３６０ 细胞周质
Ｐｅｒｉｐｌａｓｍ
(２.８３１)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＰＡ２９ １１２２９１１２２ Ｃｈｒ１４:１２２６２４３９－－
１２２６３７２７

６.４８ ３０.６９ ３.００Ｅ－１７５ ２６１ ０ ２ １０７ 细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
(２.７１６)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＰＡ３０ １１２２７４８７８ Ｃｈｒ２２:２２９３５５１－－
２２９５７４７

９.２４ ３１.３４ ６.００Ｅ－１２１ ２５６ ２ １ ５０５ 细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
(３.１０１)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＰＡ３１ １１２２８５４９０ Ｃｈｒ８:１０００７６６３－
１００１０５１６

９.９１ ３１.５４ ０ ２８８ ３ １ ６７８ 细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
(３.８７６)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＰＡ３２ ＣＤＤ:
２１５０９７

Ｃｈｒ７:１７０４５０７４－－
１７０４６２５８

４.１４ ７３.９５ ２.００Ｅ－１５３ ２２８ ２ １ ２４２ 细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
(２.６３１)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＬＡ１ １１２２７４８５２ Ｃｈｒ２２:１１４１２７０６－－
１１４１４９８５

１０.１８ ２５.１４ ０ ２７０ ５ １ ３４２ 细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
(１.８６４)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＬＡ２ １１２２７４８２９ Ｃｈｒ２２:４７４０９４－－
４７５７７３

６.９３ ２７ ３.００Ｅ－１３０ ２６８ １ １ ３４７ 细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
(２.３８５)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＬＡ３ ＣＤＤ:
２１５５４２

Ｃｈｒ２:２１６８０９０－－
２１６９４３２

９.８７ ２７.６８ ７.００Ｅ－１６１ ２７４ １ １ ５０９ 细胞周质
Ｐｅｒｉｐｌａｓｍ
(１.７１９)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＬＡ４ １１２２９１１６５ Ｃｈｒ１７:９１８２５５６－－
９１８３９１８

５.３３ ２７.８５ ３.００Ｅ－１２４ ２６８ ０ １ ３６９ 细胞周质
Ｐｅｒｉｐｌａｓｍ
(２.１１０)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＬＡ５ １１２２７６７６０ Ｃｈｒ１:２６３６１８１８－－
２６３６３６９４

９.８３ ２８.３２ ０ ２７０ １ １ ４４１ 细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
(２.３２６)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＰｐＥＸＬＡ６ １１２２９４３２８ Ｃｈｒ１７:９１７８５１９－－
９１８０２６４

４.９１ ２９.０５ １.００Ｅ－１３０ ２６５ １ １ ５２０ 细胞周质
Ｐｅｒｉｐｌａｓｍ
(２.４４５)

细胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
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Ａ. Ｅｘｐａｎｓｉｎ 基因的保守基序(ｍｏｔｉｆ)分布ꎮ １０ 个 ｍｏｔｉｆ 用不同颜色的方框表示(详见表 ２)ꎮ Ｂ. Ｅｘｐａｎｓｉｎ 基因内含子、外显子分

布ꎮ 绿色方框表示外显子ꎬ黑色线条表示内含子ꎮ 黄色方框表示的是 Ｅｘｐａｎｓｉｎ 基因的上游 / 下游区域ꎮ 外显子的长度可以通过

底部的比例尺推断出来ꎮ
Ａ. Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ ｏｆ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆｓ ｉｎ Ｅｘｐａｎｓｉｎ ｇｅｎｅｓ. Ｔｅｎ ｐｕｔａｔｉｖｅ ｍｏｔｉｆｓ ａｒｅ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｌｏｒｅｄ ｂｏｘｅｓ ( Ｓｅｅ Ｔａｂｌｅ ２ ｆｏｒ
ｄｅｔａｉｌｓ.). Ｂ. Ｅｘｏｎ / ｉｎｔｒｏｎ ｏｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ Ｅｘｐａｎｓｉｎ ｇｅｎｅｓ. Ｇｒｅｅｎ ｂｏｘｅｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｅｘｏｎｓ ａｎｄ ｂｌａｃｋ ｌｉｎｅｓ ｗｉｔｈ ｓａｍｅ ｌｅｎｇｔｈ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｉｎｔｒｏｎｓ. Ｔｈｅ
ｕｐｓｔｒｅａｍ / ｄｏｗｎｓｔｒｅａｍ ｒｅｇｉｏｎ ｏｆ Ｅｘｐａｎｓｉｎ ｇｅｎｅｓ ａｒｅ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｉｎ ｙｅｌｌｏｗ ｂｏｘｅｓ. Ｔｈｅ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｅｘｏｎｓ ｃａｎ ｂｅ ｉｎｆｅｒｒｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｓｃａｌｅ ａｔ ｔｈｅ ｂｏｔｔｏｍ.

图 １　 小立碗藓 Ｅｘｐａｎｓｉｎ 基因保守基序及基因结构分析
Ｆｉｇ. １　 Ｇｅｎｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｅｘｐａｎｓｉｎ ｇｅｎｅ ｉｎ Ｐｈｙｓｃｏｍｉｔｒｅｌｌａ ｐａｔｅｎｓ

源蛋白间的 Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 值为 ９９ꎬ而物种内的旁系同

源蛋白数目为 １ꎮ
２.４ 小立碗藓 ＥＸＰ 基因家族的染色体位置

通过 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ 数据库获得小立碗藓 ＥＸＰ 基

因家族染色体定位信息ꎬ将小立碗藓中 ３８ 个扩展

蛋白定位在 １５ 条染色体上ꎬ图 ４ 显示小立碗藓第

８ 条、第 １４ 条染色体上均定位了 ６ 个 ＥＸＰ 基因ꎮ
根据基因簇的定义可发现小立碗藓 ＥＸＰ 基因家族
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表 ２　 Ｅｘｐａｎｓｉｎ 蛋白的预测 ｍｏｔｉｆ 列表
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｌｉｓｔ ｏｆ ｔｈｅ ｐｕｔａｔｉｖｅ ｍｏｔｉｆｓ ｏｆ Ｅｘｐａｎｓｉｎ ｐｒｏｔｅｉｎｓ

基序
Ｍｏｔｉｆ

Ｅ￣ｖａｌｕｅ 值
Ｅ￣ｖａｌｕｅ

长度
Ｗｉｄｔｈ Ｌｏｇｏ

ｍｏｔｉｆ １ ２.２ｅ￣９１１ ４１

ｍｏｔｉｆ ２ ２.８ｅ－１１４８ ５０

ｍｏｔｉｆ ３ ６.３ｅ－６１０ ３４

ｍｏｔｉｆ ４ １.１ｅ－５２１ ２９

ｍｏｔｉｆ ５ ６.３０Ｅ－２９８ １５

ｍｏｔｉｆ ６ ２.９ｅ－３９９ ２１

ｍｏｔｉｆ ７ ８.４０Ｅ－１４６ ５０

ｍｏｔｉｆ ８ ２.６０Ｅ－１３３ ２１

ｍｏｔｉｆ ９ １.１０Ｅ－１２１ ４９

ｍｏｔｉｆ １０ ９.２０Ｅ－１０７ ５０

在第 １４ 条染色体上出现了小规模的基因簇(Ｂａｉ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００２)ꎮ 另 ７ 条染色体上均只含 １ 个基因ꎬ３
条染色体含有 ２ 个基因ꎬ可见小立碗藓 ３８ 个 Ｅｘ￣
ｐａｎｓｉｎ 基因在染色体上分布是不均匀的ꎮ

３　 讨论

扩展蛋白是植物细胞壁的重要组分ꎬ主要参

与细胞扩张以及一系列发生细胞壁修饰的发育过

程以及植物抗病的重要生理过程ꎮ 研究鉴定小立

碗藓中含有 ３８ 个扩展蛋白ꎬ可进一步分类为

ＥＸＰＡ 亚家族及 ＥＸＬＡ 亚家族ꎮ 小立碗藓 ＥＸＰ 基

因的两个亚家族之间在基因内含子外显子分布、
ｍｏｔｉｆ 结构等方面具有一定的保守性ꎬ代表了亚家

族的重要特征ꎬ 研究发现 ＥＸＰＡ 亚家族中约 ７０％
的基因含有 １ ~ ２ 个内含子ꎬ另有约 ２２％的 ＥＸＰＡ
亚家族基因不含内含子ꎻ而 ＥＸＬＡ 亚家族几乎仅

含 １ 个内含子ꎮ 基序分析表明ꎬＥＸＰＡ 亚家族及

ＥＸＬＡ 亚家族均含有 ｍｏｔｉｆ ２ꎻＥＸＬＡ 亚家族基因均

含有 ｍｏｔｉｆ ２￣ｍｏｔｉｆ ９￣ｍｏｔｉｆ ７￣ｍｏｔｉｆ １０￣ｍｏｔｉｆ ６ 的稳定

结构ꎬ比 ＥＸＰＡ 亚家族更具有保守性ꎮ 同一亚家

族内的 ＥＸＰ 基因含有保守的内含子与外显子结构

和 ｍｏｔｉｆ 特征ꎬ而不同亚家族之间 ｍｏｔｉｆ 的多样化也

表明了小立碗藓 ＥＸＰ 基因在一定程度上参与细胞

内的多种代谢途径ꎮ 通过染色体定位发现ꎬ在小

立碗藓 Ｅｘｐａｎｓｉｎ 基因随机分布 １５ 条染色体上ꎬ除
１４ 号染色体外ꎬ基本不形成基因簇ꎮ

ＥＸＰ 基因在植物体的生长发育及逆境胁迫中

具有重要的生理意义ꎬ已成为植物体基因功能研

究热点之一ꎬ但其在小立碗藓中的基因功能尚不

明确ꎮ 本研究通过对已有数据库数据的分析ꎬ使
用生物学信息的方法手段ꎬ筛选得到 ３８ 个小立碗

藓扩展蛋白基因家族成员ꎬ分析其蛋白特征、进化

关系、基因结构及染色体定位等ꎮ 从基因水平上

展示小立碗藓种属的特征ꎬ为后续研究扩展蛋白

基因功能提供了理论依据ꎮ
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图 ２　 小立碗藓 Ｅｘｐａｎｓｉｎ 基因系统进化分析
Ｆｉｇ. ２　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ Ｅｘｐａｎｓｉｎ ｇｅｎｅ ｉｎ Ｐｈｙｓｃｏｍｉｔｒｅｌｌａ ｐａｔｅｎｓ
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图 ４　 小立碗藓扩展蛋白基因的染色体定位
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