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摘　 要: ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因是一类与植物抗病调节和生长发育密切相关的基因ꎬ其特征解析有助于对植物免疫

和发育调节的认识ꎮ 该研究通过生物信息学分析方法ꎬ从基因鉴定、染色体分布、基因结构、蛋白性质和结

构、信号肽、亚细胞定位和顺式作用元件等方面ꎬ对烟草 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因家族进行了鉴定和分子特性分析ꎮ 结

果表明:烟草 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因家族含有 ３０ 条成员ꎬ分布在 ２１ 条染色体上ꎬ含有 ３ ~ ８ 个保守基序ꎻ编码蛋白均

为不稳定蛋白ꎬ无信号肽ꎬ主要分布于细胞核、细胞质和叶绿体中ꎬ二级结构以 α￣螺旋和无规则卷曲为主要

构成元件ꎻ进化时主要受纯化选择作用ꎬ与番茄的 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因亲缘关系最近ꎻ顺式作用元件分析表明其可

能受光照、温度以及生长素、茉莉酸甲酯、脱落酸、水杨酸、赤霉素等激素调控ꎮ 该研究结果为进一步探究

ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因的生物学功能及提高植物产量和品质提供了依据ꎮ
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　 　 植物在长期遭受真菌、细菌、病毒等各种病原

体侵袭和危害过程中ꎬ逐渐形成保护自身的抗病免

疫机制ꎬ由 Ｒ 抗病基因(ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｇｅｎｅ)介导的免疫
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成ꎮ 其中ꎬＴＩＲ 和 ＮＢＳ 结构与抗病调节相关(Ｍｅｙｅｒｓ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎬＴＩＲ￣ＮＢＳ 类抗病基因作为一类重要的

植物免疫基因ꎬ是 Ｒ 基因抗病免疫的重要基础

(Ｓｔａａｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ谢冬微等ꎬ２０１５) ꎮ
ＴＩＲ、ＮＢＳ 结构域是抗病基因免疫反应必需

的ꎮ 当拟南芥的抗病基因 ＲＰＳ４ 或 ＲＰＰ１Ａ 在仅含

ＴＩＲ 和 ＮＢ 结构域的截短蛋白 ＴＩＲ＋４５ 或 ＴＩＲ＋８０
片段时ꎬ即使没有病原菌效应蛋白的诱导也能引

起细胞的坏死(Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻ尹玲等ꎬ２０１８)ꎮ
烟草抗病毒 Ｎ 蛋白的免疫作用与其 ＴＩＲ 结构域进

行信号转导有关(Ｄｉｎｅｓｈ￣Ｋｕｍａｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００)ꎮ 还

有研究表明ꎬＴＩＲ￣ＮＢＳ 类基因 ＲＬＭ３ 参与了拟南芥

广谱抗坏死致病真菌的免疫反应过程(Ｓｔａａｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００８)ꎮ 尽管 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 类蛋白在植物抗病过程中

扮演着非常重要的角色ꎬ但人们对该基因家族及

其成员的了解仍极为有限ꎮ 本研究通过生物信息

学分析方法ꎬ对烟草 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因家族的分子特

征和功能进行预测分析ꎬ为烟草 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 类抗病

基因的深入探究提供依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因家族鉴定

在 Ｐｆａｍ 中下载 ＮＢＳ(ＮＢ￣ＡＲＣ)(ｈｔｔｐ: / / ｐｆａｍ.

ｘｆａｍ.ｏｒｇ / ｆａｍｉｌｙ / ＰＦ００９３１＃ｔａｂｖｉｅｗ ＝ ｔａｂ６)和 ＴＩＲ(ｈｔ￣
ｔｐ: / / ｐｆａｍ.ｘｆａｍ. ｏｒｇ / ｆａｍｉｌｙ / ＰＦ０１５８２＃ｔａｂｖｉｅｗ ＝ ｔａｂ６)
隐马尔可夫模型ꎮ 通过 ｈｍｍｓｅａｒｃｈ 程序用下载的

ＮＢ￣ＡＲＣ.ｈｍｍ 和 ＴＩＲ.ｈｍｍ 文件对烟草全基因组蛋

白数据库中的含 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 结构域的蛋白家族进行

预测ꎬ选取的期望值 Ｅ 为 １×１０￣２０ꎮ
１.２ 染色体定位分析

从 Ｅｎｓｅｍｂｌ 植物全基因组数据库( ｆｔｐ:/ / ｆｔｐ.ｅｎ￣
ｓｅｍｂｌｇｅｎｏｍｅｓ.ｏｒｇ / ｐｕｂ / ｐｌａｎｔｓ / ｒｅｌｅａｓｅ￣４２/ ｆａｓｔａ / ｎｉｃｏｔｉａｎａ ＿
ａｔｔｅｎｕａｔａ)获得 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因在染色体上的位置信

息ꎬ并 用 在 线 工 具 ＭＧ２Ｃ ( ｈｔｔｐ: / / ｍｇ２ｃ. ｉａｓｋ. ｉｎ /
ｍｇ２ｃ＿ｖ２.０ / )制作染色体定位图ꎮ
１.３ 基因结构与 ｍｏｔｉｆ 分析

利用 在 线 工 具 ＧＳＤＳ ( ｈｔｔｐ: / / ｇｓｄｓ. ｃｂｉ. ｐｋｕ.
ｅｄｕ. ｃｎ / )对烟草 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因家族成员进行基因

结构分析ꎮ 通过在线工具 ｍｅｍｅ ( ｈｔｔｐ: / / ｍｅｍｅ￣
ｓｕｉｔｅ. ｏｒｇ / ｔｏｏｌｓ / ｍｅｍｅ) 对烟草 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 蛋白 ｍｏｔｉｆ
进行预测分析ꎮ
１.４ 蛋白结构与亚细胞定位分析

利 用 在 线 软 件 ＳＯＰＭＡ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｎｐｓａ￣ｐｒａｂｉ.
ｉｂｃｐ. ｆｒ / ｃｇｉ￣ｂｉｎ / ｎｐｓａ ＿ ａｕｔｏｍａｔ. ｐｌ? ｐａｇｅ ＝ / ＮＰＳＡ /
ｎｐｓａ＿ ｓｏｐｍａ. ｈｔｍｌ) 分析 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 蛋白二级结构ꎮ
利用 在 线 工 具 ＳｉｇｎａｌＰ ４. １ Ｓｅｒｖｅｒ ( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.
ｃｂｓ.ｄｔｕ.ｄｋ / ｓｅｒｖｉｃｅｓ / ＳｉｇｎａｌＰ / )对烟草 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因

进行信号肽分析ꎮ 利用在线工具 ＤｅｅｐＬｏｃ( ｈｔｔｐ: / /
ｗｗｗ. ｃｂｓ. ｄｔｕ. ｄｋ / ｓｅｒｖｉｃｅｓ / ＤｅｅｐＬｏｃ / ) 对 烟 草 ＴＩＲ￣
ＮＢＳ 基因进行亚细胞定位分析ꎮ
１.５ ＴＩＲ￣ＮＢＳ 蛋白的理化性质分析

利用 ＥｘＰＡＳｙ 中的 ＰｒｏｔＰａｒａｍ ( ｈｔｔｐ: / / ｗｅｂ. ｅｘ￣
ｐａｓｙ. ｏｒｇ / ｐｒｏｔｐａｒａｍ / )软件对烟草 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 蛋白基

本特性进行分析ꎬ 包括蛋白质大小、相对分子质量、
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图 １　 烟草 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因在染色体上的位置
Ｆｉｇ. １　 Ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ＴＩＲ￣ＮＢＳ ｇｅｎｅ ｏｎ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｉｎ Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ａｔｔｅｎｕａｔａ

理论等电点、不稳定系数、亲水性指数和脂溶性指

数等指标ꎮ
１.６ 进化选择压力分析

利用 Ｂｌａｓｔ 建库比对和 Ｃａｌｃｕｌａｔｏｒ 工具(Ｗａｎｇ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎬ对烟草 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因核苷酸的同义

替换率(Ｋｓ)和非同义替换率(Ｋａ)进行计算ꎬ获得

基因 Ｋａ / Ｋｓ 比率ꎬ进行选择压力分析ꎮ
１.７ 系统发育分析

将检索得到的烟草(Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ａｔｔｅｎｕａｔａ)、拟南芥

(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ)、番茄(Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ)的
ＴＩＲ￣ＮＢＳ 蛋白的氨基酸序列通过软件 Ｃｌｕｓｔａｌ Ｘ 进

行 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 蛋白序列比对ꎬ然后利用 ＭＥＧＡ￣７. ０
(Ｋｕｍａｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)软件构建 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因家族

邻接( ＮＪꎬ ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣ｊｏｉｎｉｎｇ) 系统发育树ꎬ Ｂｏｏｓｔｒａｐ
值设置为 １ ０００ꎬ其他参数为系统默认值ꎬ最后使

用 ＦｉｇＴｒｅｅ ( ｈｔｔｐ: / / ｔｒｅｅ. ｂｉｏ. ｅｄ. ａｃ. ｕｋ / ｓｏｆｔｗａｒｅ /
ｆｉｇｔｒｅｅ / )软件展示系统发育树ꎮ
１.８ 顺式作用元件分析

利用工具 ｂｅｄｔｏｏｌｓ( Ｑｕｉｎｌａｎꎬ ２０１４) 获得 ＴＩＲ￣
ＮＢＳ 基因上游 ２ ０００ ｂｐ 序列ꎬ利用在线网站 Ｐｌａｎｔ￣
ＣＡＲＥ(ｈｔｔｐ: / / ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ. ｐｓｂ. ｕｇｅｎｔ. ｂｅ / ｗｅｂｔｏｏｌｓ /
ｐｌａｎｔｃａｒｅ / ｈｔｍｌ / )对获得的序列进行预测ꎬ并对主
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图 ２　 烟草 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因的结构
Ｆｉｇ. ２　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ＴＩＲ￣ＮＢＳ ｇｅｎｅ ｉｎ Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ａｔｔｅｎｕａｔａ

要的顺式作用元件进行探讨ꎮ

２　 结果与分析

２.１ ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因家族成员

根据 Ｐｆａｍ 数据库中 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因家族主要

含有 ＮＢ￣ＡＲＣ、ＴＩＲ￣ＮＢ￣ＡＲＣ￣ＬＲＲ、ＴＩＲ￣ＮＢ￣ＡＲＣ 功

能域的特征ꎬ通过构建隐马尔可夫模型ꎬ设置 Ｅ￣
ｖａｌｕｅ 为 １×１０ ￣２０ꎬ共鉴定到 ２１７ 条基因ꎬ去掉不含

有 ＴＩＲ￣ＮＢ￣ＡＲＣ 结构的基因ꎬ最终获得 ３０ 条烟草

ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因ꎮ
２.２ ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因家族的染色体分布

对 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因染色体定位分析ꎬ图 １ 结果

显示ꎬ３０ 条 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因不均匀地分布在 ２１ 条染

色体 上ꎮ 其 中ꎬ 有 ４ 条 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基 因 在 ｓｃａｆ￣
ｆｏｌｄ０１８６６ 上ꎬ数量最多且以串联重复形式出现ꎻ其

次是 １、 １０、 １１、 ｓｃａｆｆｏｌｄ００５７７、 ｓｃａｆｆｏｌｄ０１４３５、 ｓｃａｆ￣
ｆｏｌｄ０２０６０ 号染色体分别有 ２ 条 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因ꎻ其
余染色体仅有 １ 条 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因ꎮ
２.３ ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因的结构组成

利用在线网站工具 ＧＳＤＳ 对 ３０ 条烟草 ＴＩＲ￣ＮＢＳ
基因家族成员进行基因结构分析ꎬ图 ２ 结果显示ꎬ
ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因家族外显子数量主要分布在 ３ ~ ８ 之

间ꎮ 利用 ｍｅｍｅ 对 ３０ 条烟草 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 蛋白序列进

行分析(图 ３)ꎬ发现 ＯＩＴ３９３６０ 所含基序最少ꎬ仅 ６
个基序ꎬ其余所含基序都较多ꎬ最多为 １０ 个ꎮ 说明

该基因家族成员间在功能上可能存在差异ꎮ
２.４ ＴＩＲ￣ＮＢＳ 蛋白结构特点、细胞位置和信号肽

对 ３０ 条烟草 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 蛋白的二级结构的预

测结果表明ꎬＴＩＲ￣ＮＢＳ 蛋白由 α￣螺旋、延伸链、β￣
转角、无规则卷曲组成ꎮ 其中ꎬＴＩＲ￣ＮＢＳ 蛋白的 α￣
螺旋比例最高ꎬ其次是无规则卷曲ꎮ 根据亚细胞定
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图 ３　 烟草 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 蛋白保守基序的分布
Ｆｉｇ. ３　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆｓ ｏｆ ＴＩＲ￣ＮＢＳ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎ Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ａｔｔｅｎｕａｔａ

位分析ꎬ表 １ 结果显示烟草 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因家族主要

定位在细胞核、细胞质、叶绿体ꎮ 信号肽分析结果

表明ꎬＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因家族成员均不含有信号肽ꎮ
２.５ ＴＩＲ￣ＮＢＳ 蛋白的理化性质

对烟草 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 家族蛋白的特征进行分析ꎬ
表 ２ 结果表明烟草 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 蛋白长度范围在

５０５ ~ １ ５０８ ａａ 之间ꎬ相对分子质量大小范围为

４６ ７３３.２３ ~ １７２ ５２８.７１ Ｄａꎬ理论等电点范围在

５.７８ ~ ９. ４０ 之 间ꎬ 编 码 氨 基 酸 序 列 最 长 的 是

ＯＩＴ３４９３２ꎬ其相对分子质量也最大ꎬ为 １７２ ５２８.７１
ＤａꎻＯＩＴ３９３６０ 相对分子质量最小ꎬ为 ４６ ７３３. ２３

Ｄａꎮ 分析表明ꎬＴＩＲ￣ＮＢＳ 蛋白为不稳定蛋白ꎬ其中

ＯＩＴ３５７４５ 的不稳定系数最小ꎬ为 ３３.９８ꎮ ＴＩＲ￣ＮＢＳ
蛋白脂溶指数为 ９０.０９ ~ １０４.２３ꎬ总平均亲水性为

－０.４４５ ~ －０.１１５ꎬ均为亲水性蛋白ꎮ
２.６ ＴＩＲ－ＮＢＳ 基因的进化选择

非同义替换(Ｋａ)和同义替换(Ｋｓ)比值 Ｋａ / Ｋｓ
可反映生物进化的过程中所受到的选择压力ꎮ 对

来源于 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 亚家族间亲缘关系最近的 １０ 条

基因成员进行 Ｋａ / Ｋｓ 分析ꎬ表 ３ 结果显示该基因

对间的 Ｋａ / Ｋｓ 比值均小于 １ꎬ表明烟草 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基

因在进化时主要受纯化选择作用ꎮ
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紫色为拟南芥ꎬ青色为番茄ꎬ红色字体标记为烟草ꎮ
Ｐｕｒｐｌｅ ｉｓ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａꎬ ｃｙａｎ￣ｂｌｕｅ ｉｓ Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍꎬ ｒｅｄ ｉｓ ｍａｒｋｅｄ ａｓ Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ａｔｔｅｎｕａｔｅ.

图 ４　 烟草 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 蛋白家族系统进化树
Ｆｉｇ. ４　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆｓ ｏｆ ＴＩＲ￣ＮＢＳ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎ Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ａｔｔｅｎｕａｔａ

２.７ ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因家族的系统发育树

为了进一步了解烟草 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因家族进化

关系ꎬ利用烟草(３０ 条)、番茄(２７ 条)、拟南芥(１７６
条)共 ２３３ 条 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 蛋白序列构建 ＮＪ 系统发育

树(图 ４)ꎬ由图可知ꎬ３０ 条 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因家族成员

与番茄的 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因家族亲缘关系相近ꎮ
２.８ ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因家族的顺式作用元件组成

通过对基因上游 ２ ０００ ｂｐ 序列进行分析ꎬ 预

测基因的顺式作用元件(图 ５)ꎮ ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因家

族除了存在大量的基本元件 ＣＡＡＴ￣ｂｏｘ 和 ＴＡＴＡ￣
ｂｏｘ 外ꎬ还存在参与光响应顺式作用调节元件 ＡＣＥ、
ＡＥ￣ｂｏｘ、ＡＴ１￣ｍｏｔｉｆ、Ｂｏｘ ４、ＣＡＧ￣ｍｏｔｉｆ、ＧＡ￣ｍｏｔｉｆ、ＧＴ１￣
ｍｏｔｉｆ、Ｇ￣ｂｏｘꎬ胚乳表达所需顺式作用调节元件

ＧＣＮ４￣ｍｏｔｉｆꎬ参与种子特异性调节的顺式作用调节

元件 ＲＹ￣ｅｌｅｍｅｎｔꎮ 此外ꎬＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因家族中还含

有与分生组织表达相关的顺式作用调节元件 ＣＡＴ￣
ｂｏｘ、茉 莉 酸 甲 酯 反 应 的 顺 式 作 用 调 节 元 件

ＣＧＴＣＡ￣ｍｏｔｉｆ、水杨酸反应顺式作用元件 ＴＣＡ￣ｅｌｅ￣
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图 ５　 烟草 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因顺式作用元件位点图
Ｆｉｇ. ５　 Ｓｉｔｅ ｍａｐ ｏｆ ＴＩＲ￣ＮＢＳ ｇｅｎｅ ｅｌｅｍｅｎｔ ｉｎ Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ａｔｔｅｎｕａｔａ

ｍｅｎｔ、低温响应顺式元件 ＬＴＲ、防御和应激反应顺

式作用元件 ＴＣ￣ｒｉｃｈ ｒｅｐｅａｔｓ、昼夜节律控制顺式作

用调节元件 ｃｉｒｃａｄｉａｎ、生长素反应顺式作用元件

ＡｕｘＲＲ￣ｃｏｒｅ、ＴＧＡ￣ｅｌｅｍｅｎｔ 以及赤霉素反应顺式作

用元件 ＴＡＴＣ￣ｂｏｘ、Ｐ￣ｂｏｘ 等ꎮ 分析表明ꎬＴＩＲ￣ＮＢＳ
基因可能受光、 温度及生长素、 茉莉酸甲酯、脱落

酸、水杨酸、赤霉素等激素调控ꎬ并可能通过这些

顺式作用元件参与了烟草中的防御机制ꎬ在植物

生长过程中起到防御和保护植物的作用ꎮ

３　 讨论

ＴＩＲ￣ＮＢＳ 类抗病相关基因是植物抗病免疫系统

中的一个重要组成部分ꎮ 它主要的抗病调节结构

域包括 ＴＩＲ 和 ＮＢＳ 两部分ꎬ其中植物抗病蛋白(Ｒ
蛋白)中 ＴＩＲ 结构域主要存在于拟南芥和其他双子

叶植物中(Ｍｅｙｅｒｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎬ而在单子叶植物

中ꎬ仅发现了非 ＴＩＲ 序列(Ｔａｒｒꎬ ２００９)ꎮ ＴＩＲ 结构域

是大约有 ２００ 个氨基酸的蛋白质结构域ꎬ包括三个

高度保守的基序(Ｓｌａｃｋ ｅｔ ａｌꎬ ２０００)ꎮ 目前ꎬ已经在

部分生物中鉴定了 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 结构域ꎬ并证明它与植

物致病诱导蛋白和其他植物信号转导蛋白的相互

作用(Ｎａｎｄｅｔｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 但到目前为止ꎬ在烟草

基因组水平上ꎬ仅有少数 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 类基因家族被鉴

定ꎬ对于大多数该类基因鲜有报道ꎮ
对烟草与拟南芥、番茄 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 类基因家族

进化关系分析表明ꎬ烟草和番茄的 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因

同源性较高ꎬ因此烟草和番茄的 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因家

族在生物学功能、生长调控机制上可能存在相似

性ꎮ 当植物受到病原菌侵害时ꎬ水杨酸作为发生

超敏反应及形成系统获得性抗性所需要的内源信

号分子(陈冲等ꎬ２０１８)ꎬ其通过诱导病原相关蛋白
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表 １　 烟草 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 蛋白二级结构组成及亚细胞定位
Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎｓ ｏｆ ＴＩＲ￣ＮＢＳ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎ Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ａｔｔｅｎｕａｔａ

蛋白质
Ｐｒｏｔｅｉｎ

α￣螺旋
Ａｌｐｈａ ｈｅｌｉｘ

(％)

延伸链
Ｅｘｔｅｎｄｅｄ ｓｔｒａｎｄ

(％)

β￣转角
Ｂｅｔａ ｔｕｒｎ
(％)

无规则卷曲
Ｒａｎｄｏｍ ｃｏｉｌ

(％)

亚细胞定位
Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ
ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ

ＯＩＴ４０７２２ ４５.２７ １４.４４ ３.９５ ３６.３４ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＯＩＴ３９３６０ ５０.８６ １３.８３ ５.４２ ２９.８９ 细胞质 Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ

ＯＩＴ３７８１９ ４６.１９ １４.０１ ４.０６ ３５.７４ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＯＩＴ３５９７５ ３８.９７ １９.８３ ９.０２ ３２.１８ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＯＩＴ３５７４５ ４８.５５ １７.３４ １１.１８ ２２.９３ 细胞质 Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ

ＯＩＴ３５６０２ ４５.０９ １５.１０ ４.２４ ３５.５７ 叶绿体 Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

ＯＩＴ３５３１９ ４３.９２ １９.５０ ９.８４ ２６.７４ 叶绿体和线粒体
Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ａｎｄ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉｏｎ

ＯＩＴ３５３２０ ４６.８６ １７.４４ ８.１９ ２７.５１ 细胞质 Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ

ＯＩＴ３４９３２ ４８.３４ １４.６６ ４.６４ ３２.３６ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＯＩＴ３１８９５ ５１.４５ １１.１８ ３.３７ ３４.００ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＯＩＴ３０７３９ ５４.２４ １０.５８ ３.７２ ３１.４６ 细胞质 Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ

ＯＩＴ３０７４１ ５３.６８ １０.８１ ４.４１ ３１.１０ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＯＩＴ３０５８８ ４６.５７ １３.４８ ４.６０ ３５.３５ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＯＩＴ２９１００ ４４.８９ １４.３１ ４.０９ ３６.７１ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＯＩＴ２９０９７ ４５.６９ １４.３９ ４.６４ ３５.２８ 叶绿体 Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

ＯＩＴ２９０９９ ４５.４０ １５.１６ ３.８２ ３５.６２ 线粒体 Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉｏｎ

ＯＩＴ２９０９６ ４９.８４ １２.９１ ６.５３ ３０.７２ 叶绿体 Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

ＯＩＴ２８４５４ ４４.８０ １４.２５ ４.１０ ３６.８５ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＯＩＴ２８４５６ ４１.９１ １４.６７ ４.４７ ３８.９５ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＯＩＴ２７７２０ ５０.２８ １３.０９ ３.６４ ３２.９９ 细胞质 Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ

ＯＩＴ２６２６４ ５５.１１ １３.９５ ６.２２ ２４.７２ 细胞质 Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ

ＯＩＴ２２８５８ ５１.８１ １１.１２ ４.６８ ３２.３９ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＯＩＴ０８６５５ ５１.９６ １２.６６ ６.８９ ２８.４９ 叶绿体 Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

ＯＩＴ０８４４４ ４８.２２ １３.３１ ３.８７ ３４.６０ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＯＩＴ０２２６２ ５５.３９ １０.０３ ３.５３ ３１.０５ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＯＩＴ００９９８ ５２.１９ １２.１４ ４.５６ ３１.１１ 细胞质 Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ

ＯＩＳ９７９８１ ５０.１８ １２.４４ ３.２１ ３４.１７ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＯＩＳ９７９８０ ５１.８２ １０.９１ ３.３５ ３３.９２ 液泡 Ｖａｃｕｏｌｅ

ＯＩＳ９７２３０ ５０.６２ １２.３５ ３.７０ ３３.３３ 细胞质 Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ

ＯＩＳ９６６３９ ４３.８５ １４.８１ ４.５３ ３６.８１ 叶绿体 Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

(ｐａｔｈｏｇｅｎｅｓｉｓ￣ｒｅｌａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎꎬ ＰＲ 蛋白)等多种抗病

蛋白产生 ＳＡＲ 起作用(汪尚等ꎬ２０１６)ꎮ 茉莉酸甲

酯参与种子萌发、根生长、生育、果实成熟和衰老

等多种发育过程的调节(丛汉卿ꎬ２０１５)ꎮ 此外ꎬ茉

莉酸甲酯还能激活植物防御机制ꎬ对昆虫引起的

伤害、各种致病菌和环境胁迫(如干旱、低温和盐

度) 作出反应 ( Ｃｈｅｏｎｇ ＆ Ｃｈｏｉꎬ ２００３)ꎮ 通过对

ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因顺式作用元件分析表明ꎬＴＩＲ￣ＮＢＳ 基

８９８ 广　 西　 植　 物 ４０ 卷



表 ２　 烟草 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 蛋白理化性质
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｙｓｉｃａｌ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ＴＩＲ￣ＮＢＳ ｉｎ Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ａｔｔｅｎｕａｔａ

基因
ＩＤ

氨基酸数量
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ

( ａａ)

分子量
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｗｅｉｇｈｔ
(Ｄａ)

理论等电点
Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ

ｉｓｏｅｌｅｃｔｒｉｃ ｐｏｉｎｔ
(ｐＩ)

不稳定指数
Ｉｎｓｔａｂｉｌｉｔｙ

ｉｎｄｅｘ

脂溶指数
Ａｌｉｐｈａｔｉｃ
ｉｎｄｅｘ

亲水性的平均值
Ｇｒａｎｄ ａｖｅｒａｇｅ ｏｆ
ｈｙｄｒｏｐａｔｈｉｃｉｔｙ
(ＧＲＡＶＹ)

ＯＩＴ４０７２２ １ １６４ １３２ ６１６.６３ ６.３０ ４５.３４ ９８.５９ －０.１９０

ＯＩＴ３９３６０ ４０５ ４６ ７３３.２３ ６.７１ ４０.２３ ９２.１７ －０.４４５

ＯＩＴ３７８１９ ９８５ １１１ ４４０.６７ ８.７０ ４７.１５ ９６.３５ －０.２０５

ＯＩＴ３５９７５ ７２１ ８２ ９７２.８７ ８.５３ ４３.０８ ９５.９４ －０.２７３

ＯＩＴ３５７４５ ５１９ ５９ ２８４.２３ ８.３０ ３３.９８ ９４.６１ －０.３０８

ＯＩＴ３５６０２ ９６７ １１０ ６６５.５７ ６.２４ ４２.２２ １００.０７ －０.１９１

ＯＩＴ３５３１９ １ １５９ １３０ １６０.２６ ８.７９ ３９.０２ １０２.５１ －０.１２４

ＯＩＴ３５３２０ ８４３ ９６ ２０２.７２ ８.８４ ４２.３３ １００.５８ －０.１８４

ＯＩＴ３４９３２ １ ５０８ １７２ ５２８.７１ ８.５３ ４１.７９ ９７.０２ －０.１１５

ＯＩＴ３０８９５ １ ３０６ １５０ １４４.６２ ６.０４ ４３.６０ ９９.７８ －０.１４４

ＯＩＴ３０７３９ １ ４２７ １６０ ８６７.２２ ８.２９ ４７.０７ １０４.２３ －０.１２７

ＯＩＴ３０７４１ １ ３６０ １５４ ５３０.９３ ６.７０ ４０.４３ １０１.７７ －０.２１４

ＯＩＴ３０５８８ １ ２３９ １３９ ８９６.７６ ６.５９ ４３.３７ ９５.３６ －０.２６４

ＯＩＴ２９１００ １ １７４ １３３ ６８４.２７ ８.１２ ４７.２９ ９４.１７ －０.２４０

ＯＩＴ２９０９７ １ ２３０ １４０ ４５７.３４ ６.０２ ４９.７４ ９５.５５ －０.２０８

ＯＩＴ２９０９９ １ ２２７ １４０ ３９６.５９ ８.４７ ４４.３２ ９９.２１ －０.２０７

ＯＩＴ２９０９６ ６１２ ６９ ７０９.８９ ６.３６ ４０.７１ ９２.０４ －０.３７９

ＯＩＴ２８４５４ １ １７２ １３３ ０９８.５４ ６.００ ４３.２７ ９２.７３ －０.１８７

ＯＩＴ２８４５６ １ １８６ １３４ ８３５.１８ ６.６０ ５０.１８ ９６.８８ －０.２４５

ＯＩＴ２７７２０ １ ０７０ １２２ ７０７.１１ ５.７８ ４５.６５ ９２.７３ －０.３２７

ＯＩＴ２６２６４ ７２４ ８２ ７８５.９５ ５.８０ ４４.２９ ９４.９３ －０.２４５

ＯＩＴ２２８５８ １ １３３ １２９ ６８８.００ ７.６４ ４７.７１ ９７.２９ －０.１８４

ＯＩＴ０８６５５ ５３７ ６１ ３０５.４１ ６.３６ ５０.１８ ９５.４０ －０.２４０

ＯＩＴ０８４４４ １ ２９２ １４７ ６２３.４５ ６.４４ ４７.１４ ９４.２９ －０.１７７

ＯＩＴ０２２６２ １ ４４６ １６５ ２９５.４６ ６.１０ ４３.８５ ９９.０２ －０.２１６

ＯＩＴ００９９８ １ ０９６ １２５ １８４.８２ ５.９４ ４４.７６ ９７.３３ －０.２３３

ＯＩＳ９７９８１ １ ３９９ １６１ ２９６.１８ ７.６２ ４７.２８ ９７.０９ －０.３３２

ＯＩＳ９７９８０ １ ４０３ １６０ ６８１.９７ ８.６８ ４６.１９ ９９.１２ －０.２１６

ＯＩＳ９７２３０ １ ０５３ １２１ ４６９.３６ ６.４０ ４６.６１ ９１.９２ －０.３０７

ＯＩＳ９６６３９ １ ２３６ １４１ ８０１.１６ ６.１４ ４７.１７ ９５.６４ －０.２５３

表 ３　 烟草 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 基因核苷酸替换率
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｓｕｂｓｔｉｔｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｏｆ ＴＩＲ￣ＮＢＳ ｇｅｎｅ ｉｎ Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ａｔｔｅｎｕａｔａ

旁系同源基因位点
Ｐａｒａｌｏｇｏｕｓ ｇｅｎｅ ｐａｉｒ ｌｏｃｕｓ

非同义替换率
Ｎｏｎ￣ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ

ｓｕｂｓｔｉｔｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ(Ｋａ)

同义替换率
Ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｓｕｂｓｔｉｔｕｔｉｏｎ

ｒａｔｅ(Ｋｓ)

选择压力比值
Ｓｅｌｅｃｔ ｐｒｅｓｓｕｒｅ
ｒａｔｉｏ(Ｋａ / Ｋｓ)

ＯＩＳ９７９８１ ＯＩＳ９７９８０ ０.１６９ ６ ０.３０３ ０ ０.５５９ ６

ＯＩＴ３０７３９ ＯＩＴ３０７４１ ０.４５１ ３ ２.１９３ ３ ０.２０５ ８

ＯＩＴ２９０９７ ＯＩＳ９６６３９ ０.２２８ ５ ０.９１２ ５ ０.２５０ ４

ＯＩＴ３７８１９ ＯＩＴ３５６０２ ０.２１３ ５ ０.３４６ ４ ０.６１６ ４

ＯＩＴ２２８５８ ＯＩＴ０８６５５ ０.２４１ １ ０.６０９ ４ ０.３９５ ６
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因家族中含有防御和应激反应、低温响应、光响

应、脱落酸反应、ＭｅＪＡ 反应、水杨酸响应、赤霉素

响应、分生组织表达等顺式作用元件ꎬ可知其不但

与植物生长发育有关ꎬ还参与免疫应激反应调节ꎬ
这与上述报道是相符的ꎮ

在烟草 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 类抗病基因家族中ꎬ被报道

的基因数目很少ꎬ大多数基因的功能到目前为止

还不清楚ꎮ 本研究通过生物信息学方法概括了烟

草基因组中的 ＴＩＲ￣ＮＢＳ 类抗病基因的鉴定、基因

结构及顺式作用分析等ꎬ对于发掘新的与植物抗

病性相关的基因ꎬ加快烟草中抗病机制的研究具

有十分重要的意义ꎬ也为烟草的抗病育种研究奠

定了基础ꎮ
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