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蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ基因家族的分子生物信息学及表达分析

黄玉妹ꎬ 滕建北ꎬ 涂冬萍∗ꎬ 梁柳观

( 广西中医药大学 药学院ꎬ 南宁 ５３０２００ )

摘　 要: 为探明蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ 基因家族成员分子生物信息学特征及组织表达规律ꎬ该文基于蛇足石杉的

全长转录组数据ꎬ通过生物信息学技术对该家族成员(ＨｓＣＯＢＲＡｓ)的理化性质、结构域、保守基序、顺式作

用元件、基因表达量等进行分析ꎮ 结果表明:(１)在蛇足石杉全长转录组中共筛选出 ２４ 个 ＨｓＣＯＢＲＡｓ 家族

成员ꎬ其中酸性蛋白 ９ 个ꎬ稳定蛋白 １１ 个ꎬ疏水性蛋白 ５ 个ꎬ具有跨膜结构的蛋白 ７ 个ꎬ具有信号肽的蛋白 ３
个ꎮ (２)亚细胞定位在细胞壁、叶绿体、细胞核、细胞膜上ꎮ (３)结构分析发现 ＨｓＣＯＢＲＡｓ 有 ７ 种结构域和 ６
种保守基序ꎬ部分成员具有高度保守的 ＣＣＶＳ 结构ꎮ (４)ＨｓＣＯＢＲＡｓ 具有 ＣＡＡＴ￣ｂｏｘ、ＴＡＴＡ￣ｂｏｘ 等 ４５ 种顺式

作用元件ꎮ (５)ＨｓＣＯＢＲＡ２ 在叶、孢子、茎、芽胞中的表达量均最高ꎮ 该研究结果可为 ＨｓＣＯＢＲＡｓ 的进一步研

究及生物学功能验证等提供理论依据ꎮ
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　 　 ＣＯＢＲＡ 基因最早发现于拟南芥根细胞中

(Ｂｏｒｎｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３)ꎬ是一类广泛存在于高等植物

和藻类植物(任昂彦等ꎬ２０２１)中的纤维素合成酶基

因(Ｋａｓｉｒａｊａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎬ其编码的蛋白属于糖基

磷脂酰肌醇锚定蛋白(ｇｌｙｃｏｓｙｌ￣ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌ ｉｎｏｓｉｔｏｌꎬ
ＧＰＩ)ꎬ包含 Ｎ 端信号肽、碳水化合物结合域、富含半

胱氨酸的 ＣＣＶＳ 结构域和 Ｃ 末端 ＧＰＩ 蛋白的 ω￣位
点(Ｒｏｕｄｉｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎮ 目前ꎬ已鉴定了棉花、大
白菜、茶树、番茄、玉米等多种植物的 ＣＯＢＲＡ 基因ꎮ
有研究表明 ＣＯＢＲＡ 可通过调节纤维素微纤丝的合

成及沉积ꎬ在初生和次生细胞壁纤维素的生物合成

中发挥核心作用(Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻ 任昂彦等ꎬ２０２１)ꎬ
并广泛参与根、茎、叶、花及果实的发育ꎬ影响植物

的生物量(元志成等ꎬ２０２０ꎻ Ｚａｈｅｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２ꎻ Ｌｉ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎬ如棉花 ＧｈＣＯＢＬ９Ａ 的过量表达可使生

物量增加(Ｎｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎬ茶树 ＣｓＣＯＢＲＡ 基因可

通过调控叶片细胞壁及机械强度ꎬ从而影响茶叶的

产量(艾安涛等ꎬ２０２１)ꎮ
蛇足石杉(Ｈｕｐｅｒｚｉａ ｓｅｒｒａｔａ)是中药材千层塔的

来源之一ꎬ具有活血行瘀、止血生肌、消肿定痛、清
热解毒、退热除湿等功效ꎬ用于治疗跌打损伤、劳
伤吐血、痔疮便血、肺痈、烧烫伤等 (黄玉妹等ꎬ
２０２３)ꎮ 其主要成分石杉碱甲对阿尔茨海默病

(ａｌｚｈｅｉｍｅｒ’ ｓ ｄｉｓｅａｓｅꎬ ＡＤ)具有良好的疗效且外周

不良反应轻微(姬生国ꎬ２００７)ꎮ 预计到 ２０５０ 年ꎬ
全球 ＡＤ 患病人数将达 １.３９ 亿( Ｊｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎬ
我国老年人患病人数将达 ３ ００３ 万 (王英全等ꎬ
２０１９)ꎬ蛇足石杉需求量不断增大ꎬ市场前景良好ꎮ
近年来ꎬ蛇足石杉的人工栽培取得了一定进展ꎬ但
因其生长缓慢ꎬ繁殖困难ꎬ至今尚未实现大规模栽

培ꎬ产量远远不能满足市场需求ꎮ 高产量、高效益

的蛇 足 石 杉 现 代 化 生 产 已 成 迫 切 需 要ꎬ 通 过

ＣＯＢＲＡ 等纤维素合成酶基因的调控有望成为蛇足

石杉生物产量增长的新途径ꎮ
本研究以蛇足石杉为研究材料ꎬ从其全长转

录组测序数据中筛选 ＣＯＢＲＡ 基因ꎬ通过生物信息

学技术对基因特征及在组织中的表达量进行分

析ꎬ探讨以下问题:(１)蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ 基因家族

的生物信息学特征ꎻ(２) ＣＯＢＲＡ 基因在蛇足石杉

生长发育中可能发挥的作用ꎮ 旨在为将来蛇足石

杉 ＣＯＢＲＡ 基因功能的鉴定和调控奠定基础ꎬ以及

为蛇足石杉的分子育种提高产量提供依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

蛇足石杉植株于 ２０１９ 年 ８ 月在广西南宁市大

明山采集ꎬ经广西药用植物园冯世鑫高级工程师

鉴定为石杉科植物蛇足石杉(Ｈｕｐｅｒｚｉａ ｓｅｒｒａｔａ) 的

全草ꎮ 蛇足石杉全长转录组数据由深圳华大基因

股份有限公司 ＰａｃＢｉｏ Ｓｅｑｕｅｌ 平台提供ꎮ
１.２ 方法

１.２.１ 蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ 基因家族成员鉴定 　 基于

蛇足石杉的全长转录组测序数据及其注释结果ꎬ
利用拟南芥 ＣＯＢＲＡ 基因家族成员的 ＤＮＡ 序列作

为种子序列ꎬＢＬＡＳＴ 比对搜索蛇足石杉全基因序

列数据库ꎬ筛选阈值 Ｅ≤１０ ￣５ꎬ获得蛇足石杉的

ＣＯＢＲＡ 基因家族成员ꎮ
１.２.２ 蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ 基因家族的理化性质、信号

肽、亚 细 胞 定 位 和 结 构 域 分 析 　 将 蛇 足 石 杉

ＣＯＢＲＡ 基因家族的原始碱基序列通过开放阅读框

ＯＲＦ Ｆｉｎｄｅｒ ( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ /
ｏｒｆｆｉｎｄｅｒ) 获 得 潜 在 的 蛋 白 质 编 码 片 段ꎮ 利 用

ＥｘＰＡｓｙ( Ｅｘｐａｓｙ￣ＰｒｏｔＰａｒａｍ ｔｏｏｌ)对 ＣＯＢＲＡ 基因编

码的蛋白质序列进行理化性质预测ꎻ用 ＳｉｇｎａｌＰ￣６.０
( ｈｔｔｐｓ: / / ｓｅｒｖｉｃｅｓ. ｈｅａｌｔｈｔｅｃｈ. ｄｔｕ. ｄｋ / ｓｅｒｖｉｃｅ. ｐｈｐ?
ＳｉｇｎａｌＰ)进行信号肽预测ꎻ用 Ｐｌａｎｔ￣ｍＰＬｏｃ( ｈｔｔｐ: / /
ｗｗｗ. ｃｓｂｉｏ. ｓｊｔｕ. ｅｄｕ. ｃｎ / ｂｉｏｉｎｆ / ｐｌａｎｔ￣ｍｕｌｔｉ / ) 进行亚

细 胞 定 位 预 测ꎻ 用 Ｂａｔｃｈ ＣＤ￣Ｓｅａｒｃｈ ( ｈｔｔｐｓ: / /
ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ / Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ / ｂｗｒｐｓｂ / ｂｗｒｐｓｂ.
ｃｇｉ)进行结构域预测ꎬ并利用 ＴＢｔｏｏｌｓ １.１１２ 软件进

行可视化处理ꎮ
１.２.３ 蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ 基因家族的二级结构、三级

结构 和 顺 式 作 用 元 件 分 析 　 分 别 通 过 Ｐｒａｂｉ
(ｈｔｔｐｓ: / / ｎｐｓａ￣ｐｒａｂｉ.ｉｂｃｐ.ｆｒ / ｃｇｉ￣ｂｉｎ / ｎｐｓａ＿ａｕｔｏｍａｔ.ｐｌ?
ｐａｇｅ ＝ ｎｐｓａ ＿ ｓｏｐｍａ. ｈｔｍｌ)、 ｐｈｙｒｅ２ ( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｓｂｇ.

６０１１ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



ｂｉｏ.ｉｃ. ａｃ. ｕｋ / ｐｈｙｒｅ２ / ｈｔｍｌ / ｐａｇｅ. ｃｇｉ? ｉｄ ＝ ｉｎｄｅｘ)进行

二级结构和三级结构预测ꎮ 以蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ 基

因家族上游 ２ ０００ ｂｐ 序列作为启动子区域ꎬ利用

Ｐｌａｎｔ ＣＡＲＥ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ. ｐｓｂ. ｕｇｅｎｔ. ｂｅ /
ｗｅｂｔｏｏｌｓ / ｐｌａｎｔｃａｒｅ / ｈｔｍｌ / )进行顺式作用元件预测ꎬ
筛选具有注释功能的顺式作用元件ꎬ利用 ＴＢｔｏｏｌｓ
１.１１２ 软件进行可视化处理ꎮ
１.２.４ 蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ 基因家族的保守基序、表达

量和 系 统 发 育 分 析 　 通 过 ＭＥＭＥ Ｓｕｉｔｅ ５. ５. １
( ｈｔｔｐｓ: / / ｍｅｍｅ￣ｓｕｉｔｅ. ｏｒｇ / ｍｅｍｅ / ｔｏｏｌｓ / ｍｅｍｅ ) 预 测

基因家族的保守基序ꎬ利用 ＴＢｔｏｏｌｓ １. １１２ 软件进

行可视化处理ꎮ 通过计算每千个碱基的转录每百

万映射读取的片段( ｆｒａｇｍｅｎｔｓ ｐｅｒ ｋｉｌｏｂａｓｅ ｏｆ ｅｘｏｎ
ｍｏｄｅｌ ｐｅｒ ｍｉｌｌｉｏｎ ｍａｐｐｅｄ ｆｒａｇｍｅｎｔｓꎬＦＰＫＭ) 均值ꎬ
分析 ＣＯＢＲＡ 基因家族在蛇足石杉叶、孢子、茎、芽
胞中的表达量ꎬ利用 ＴＢｔｏｏｌｓ １. １１２ 软件绘制基因

表达量热图并进行美化ꎮ 通过 ＭＥＧＡ １１ 软件对蛋

白序 列 进 行 多 重 比 较ꎬ 使 用 邻 接 法 ( ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣
ｊｏｉｎｉｎｇ)构建系统进化树( ｂｏｏｔｓｔｒａｐ ＝ １ ０００)ꎬ利用

ｉＴＯＬ(ｈｔｔｐ: / / ｉｔｏｌ.ｅｍｂｌ.ｄｅ)对进化树进行美化ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ 基因家族的理化性质分析

从蛇足石杉全长转录组数据中共筛选出 ２４ 条

ＣＯＢＲＡ 基 因 家 族 的 碱 基 序 列ꎬ 分 别 命 名 为

ＨｓＣＯＢＲＡ１－ＨｓＣＯＢＲＡ２４ꎬ其碱基序列可通过图 １:Ａ
获得ꎮ 基于蛇足石杉转录组测序及 ＯＲＦ Ｆｉｎｄｅｒ 获

得氨基酸序列(图 １:Ｂ)ꎮ 利用 ＥｘＰＡｓｙ 在线软件对

ＨｓＣＯＢＲＡｓ 编码的蛋白质进行理化性质预测ꎬ结果

见表 １ꎮ ２４ 条 ＨｓＣＯＢＲＡｓ 蛋白序列中ꎬ蛋白氨基酸

数量为 ７３ (ＨｓＣＯＢＲＡ１９) ~ ６６３ (ＨｓＣＯＢＲＡ１４) 个ꎮ
分子 量 在 ８ ４９４. ９１ ( ＨｓＣＯＢＲＡ１５ ) ~ ７３ ０８４. ２３
(ＨｓＣＯＢＲＡ１４) Ｄａ 之间ꎬ平均分子量为 ２６ ０１２. ３６
Ｄａꎮ ９ 个 蛋 白 ( ＨｓＣＯＢＲＡ１、 ＨｓＣＯＢＲＡ５、
ＨｓＣＯＢＲＡ６、ＨｓＣＯＢＲＡ７、 ＨｓＣＯＢＲＡ９、 ＨｓＣＯＢＲＡ１４、
ＨｓＣＯＢＲＡ１６、ＨｓＣＯＢＲＡ１７、ＨｓＣＯＢＲＡ１８) 等电点在

４.５３ ~ ６.９７ 之间ꎬ为酸性蛋白ꎬ其余 １５ 个蛋白的等

电点在 ８.１７ ~ １０.１３ 之间ꎬ为碱性蛋白ꎮ １１ 个蛋白

(ＨｓＣＯＢＲＡ１、ＨｓＣＯＢＲＡ２、ＨｓＣＯＢＲＡ３、ＨｓＣＯＢＲＡ４、
ＨｓＣＯＢＲＡ６、ＨｓＣＯＢＲＡ７、ＨｓＣＯＢＲＡ１１、ＨｓＣＯＢＲＡ１２、
ＨｓＣＯＢＲＡ１３、ＨｓＣＯＢＲＡ１４、ＨｓＣＯＢＲＡ２３) 为稳定蛋

白ꎬ其余 １３ 个蛋白均为不稳定蛋白ꎮ ＨｓＣＯＢＲＡｓ 家

族成 员 的 亲 脂 系 数 介 于 ６１. ７０ ~ ９２. ３７ 之 间ꎻ
ＨｓＣＯＢＲＡ７、ＨｓＣＯＢＲＡ８、 ＨｓＣＯＢＲＡ９、 ＨｓＣＯＢＲＡ１２、
ＨｓＣＯＢＲＡ１５ 为疏水性蛋白ꎬ其余蛋白为亲水性蛋

白ꎮ 所有蛋白均带有负电残基 ３(ＨｓＣＯＢＲＡ１９) ~７７
(ＨｓＣＯＢＲＡ１６)个及正电残基 ６(ＨｓＣＯＢＲＡ１５) ~ ５３
(ＨｓＣＯＢＲＡ５)个ꎮ

图 １　 蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ 基因家族的碱基序列(Ａ)
及氨基酸序列(Ｂ)二维码

Ｆｉｇ.１　 Ｔｈｅ ｔｗｏ￣ｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ ｃｏｄｅ ｏｆ ＣＯＢＲＡ ｇｅｎｅ
ｆａｍｉｌｙ ｂａｓｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ (Ａ) ａｎｄ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ

ｓｅｑｕｅｎｃｅ (Ｂ) ｏｆ Ｈｕｐｅｒｚｉａ ｓｅｒｒａｔａ

２.２ 蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ 基因家族亚细胞定位及信号

肽分析

跨膜结构预测发现 ７ 个蛋白 ( ＨｓＣＯＢＲＡ２、
ＨｓＣＯＢＲＡ３、ＨｓＣＯＢＲＡ４、 ＨｓＣＯＢＲＡ９、 ＨｓＣＯＢＲＡ１１、
ＨｓＣＯＢＲＡ１２、ＨｓＣＯＢＲＡ１４)分别具有 １ 个跨膜结构ꎬ
其余均无跨膜结构ꎮ 信号肽预测发现 ＨｓＣＯＢＲＡ２、
ＨｓＣＯＢＲＡ４、ＨｓＣＯＢＲＡ１４ 具有典型的 ＧＰＩ 锚定蛋白

Ｎ 端信号肽ꎬ信号肽指数分别为 ０.９７５ ８、０.９７５ ８、
０.９９９ ８ꎬ其切割位点分别可能在 Ｎ 端的第 ４１ 个和

第 ４２ 个、第 ４１ 个和第 ４２ 个、第 ２８ 个和第 ２９ 个氨

基酸残基间ꎻ其余信号肽指数均小于 ０.５ꎮ 亚细胞定

位 发 现 ＨｓＣＯＢＲＡｓ 家 族 成 员 分 布 广 泛ꎬ １ 个

(ＨｓＣＯＢＲＡ９) 定位于细胞壁ꎬ ４ 个 ( ＨｓＣＯＢＲＡ６、
ＨｓＣＯＢＲＡ７、ＨｓＣＯＢＲＡ１０、ＨｓＣＯＢＲＡ２３)定位于叶绿

体ꎬ １０ 个 ( ＨｓＣＯＢＲＡ１、 ＨｓＣＯＢＲＡ５、 ＨｓＣＯＢＲＡ７、
ＨｓＣＯＢＲＡ１６、ＨｓＣＯＢＲＡ１７、ＨｓＣＯＢＲＡ１９、ＨｓＣＯＢＲＡ２０、
ＨｓＣＯＢＲＡ２１、ＨｓＣＯＢＲＡ２２、ＨｓＣＯＢＲＡ２４)定位于细胞

核ꎬ其余 １０ 个均定位于细胞膜ꎮ ＨｓＣＯＢＲＡ７ 分别

定位于叶绿体和细胞核ꎬＨｓＣＯＢＲＡ１０ 分别定位于

叶绿体和过氧化物酶体ꎬ详见表 ２ꎮ
２.３ 蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ 基因家族结构域分析

蛋白结构域分析结果显示 ＨｓＣＯＢＲＡｓ 家族共

有 ７ 种结构域 (图 ２) ꎬ 分别为 ＣＯＢＲＡ、ＣＯＢＲＡ

７０１１６ 期 黄玉妹等: 蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ 基因家族的分子生物信息学及表达分析



表 １　 蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ 基因家族理化性质分析
Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ＣＯＢＲＡ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ Ｈｕｐｅｒｚｉａ ｓｅｒｒａｔａ

基因名
Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ

氨基酸数量
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓ

分子量
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｗｅｉｇｈｔ
(Ｄａ)

等电点
ｐＩ

不稳定系数
Ｉｎｓｔａｂｉｌｉｔｙ

ｉｎｄｅｘ

亲脂系数
Ａｌｉｐｈａｔｉｃ
ｉｎｄｅｘ

亲水性
平均系数
ＧＲＡＶＹ

带负电残基
(Ａｓｐ ＋ Ｇｌｕ)

带正电残基
(Ａｒｇ ＋ Ｌｙｓ)

ＨｓＣＯＢＲＡ１ ３０２ ３２ ５３０.５９ ５.４７ ３６.８５ ６５.２６ －０.４２０ ３７ ２８

ＨｓＣＯＢＲＡ２ ４７１ ５２ ３９３.４０ ８.１７ ３８.９６ ８１.８０ －０.０４２ ２８ ３２

ＨｓＣＯＢＲＡ３ ５０３ ５５ ９３０.９８ ８.６８ ３８.０３ ６８.０９ －０.２４６ ３２ ４２

ＨｓＣＯＢＲＡ４ ４７１ ５２ ３９３.４０ ８.１７ ３８.９６ ８１.８０ －０.０４２ ２８ ３２

ＨｓＣＯＢＲＡ５ ４９７ ５４ ９２６.５８ ５.２０ ４６.８２ ８３.３８ －０.２０８ ６６ ５３

ＨｓＣＯＢＲＡ６ １２２ １３ ２１０.９９ ４.９９ ３２.０１ ７４.４３ －０.００９ １５ １０

ＨｓＣＯＢＲＡ７ １２０ １３ ０４３.８６ ５.０２ ３１.７６ ７８.９２ ０.０４１ １６ １０

ＨｓＣＯＢＲＡ８ １４２ １５ ６５６.１８ ８.７８ ５３.７２ ９０.００ ０.００８ ７ １１

ＨｓＣＯＢＲＡ９ １３７ １５ ２９２.５４ ４.５８ ４２.９０ ９１.７５ ０.１２０ １２ ８

ＨｓＣＯＢＲＡ１０ ８１ ９ ６５５.１２ ９.０３ ４２.４３ ６９.８８ －０.２６７ ７ １０

ＨｓＣＯＢＲＡ１１ ２５５ ２８ ６５３.７８ ８.２４ ３９.６４ ６８.４７ －０.２０９ １５ １８

ＨｓＣＯＢＲＡ１２ １５４ １６ ９７９.７９ ８.３５ ３８.９１ ７９.８１ ０.１０２ ８ １１

ＨｓＣＯＢＲＡ１３ ３４２ ３７ ８４５.５５ ８.６６ ３９.４２ ７５.６１ －０.０８０ １７ ２４

ＨｓＣＯＢＲＡ１４ ６６３ ７３ ０８４.２３ ５.０５ ３５.０２ ８３.９１ －０.０７６ ５７ ４３

ＨｓＣＯＢＲＡ１５ ７５ ８ ４９４.９１ ８.７４ ５６.１７ ７１.４７ ０.１２８ ４ ６

ＨｓＣＯＢＲＡ１６ ８０ ９ １７６.６０ ６.５２ ５３.６７ ８０.５０ －０.０９４ ７７ ７

ＨｓＣＯＢＲＡ１７ １２７ １３ ９１３.３７ ４.５３ ４７.６１ ７１.３４ －０.４１２ ２２ ８

ＨｓＣＯＢＲＡ１８ １７４ １９ ７０３.９１ ６.９７ ４６.３９ ８４.０８ －０.０１０ １２ １２

ＨｓＣＯＢＲＡ１９ ７３ ８ ５３１.２３ １０.１３ ６１.７０ ８０.２７ －０.２５５ ３ １３

ＨｓＣＯＢＲＡ２０ １４１ １５ ６４４.７３ ９.５７ ６５.９５ ６１.７０ －０.３９７ ７ １６

ＨｓＣＯＢＲＡ２１ １１９ １３ ５７８.７２ ９.５２ ４２.７６ ６５.５５ －０.６０６ １３ ２１

ＨｓＣＯＢＲＡ２２ ２３２ ２５ ７１６.１６ ８.４７ ５１.６２ ７３.１０ －０.６５６ ２９ ３１

ＨｓＣＯＢＲＡ２３ １９４ ２２ ８２３.７２ ９.２３ １８.９８ ９２.３７ －０.３４３ ２４ ３０

ＨｓＣＯＢＲＡ２４ １３０ １５ １１６.３９ ８.９５ ６１.４５ ８５.３８ －０.１８９ ６ １１

ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ、 ＰＩ３１ ＿ Ｐｒｏｔ ＿ Ｎ、 ＰＩ３１ ＿ Ｐｒｏｔ ＿ Ｃ、 ＰＩ３１ ＿
Ｐｒｏｔ＿ Ｎ ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ、 ＲＩＮＧ ＿ Ｕｂｏｘ ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ、 ＴｉｌＳ
ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙꎮ 其中ꎬ ＣＯＢＲＡ 与 ＣＯＢＲＡ ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ
分别分布在 ４ 个蛋白序列中ꎬ均注释为糖磷脂酰

肌醇ꎮ 除 ＨｓＣＯＢＲＡ１ 含有 ２ 个结构域外ꎬ１３ 个蛋

白 (ＨｓＣＯＢＲＡ２、ＨｓＣＯＢＲＡ３、ＨｓＣＯＢＲＡ４、ＨｓＣＯＢＲＡ５、
ＨｓＣＯＢＲＡ６、ＨｓＣＯＢＲＡ７、ＨｓＣＯＢＲＡ８、ＨｓＣＯＢＲＡ１２、
ＨｓＣＯＢＲＡ１３、 ＨｓＣＯＢＲＡ１４、 ＨｓＣＯＢＲＡ１６、 ＨｓＣＯＢＲＡ１７、
ＨｓＣＯＢＲＡ１８)仅有 １ 个结构域ꎬ其余 １０ 个蛋白无结

构域ꎮ

２.４ 蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ 基因家族二级结构分析

利用 Ｐｒａｂｉ 软件对蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ 基因家族

进行二级结构预测ꎬ表 ３ 结果表明 ＨｓＣＯＢＲＡｓ 蛋

白的二级结构均由无规则卷曲、α 螺旋、延长链、
及 β 折叠组成ꎬ所占比平均值分别为 ４６. ０２％、
２９.３４％、１８.９５％、５.７０％ꎮ ６ 个蛋白(ＨｓＣＯＢＲＡ１０、
ＨｓＣＯＢＲＡ１９、ＨｓＣＯＢＲＡ２０、ＨｓＣＯＢＲＡ２１、ＨｓＣＯＢＲＡ２２、
ＨｓＣＯＢＲＡ２３)中 α 螺旋占比最大 (占 ３８. ２７％ ~
５８.２５％)ꎬ其次为无规则卷曲ꎻ其余 ＨｓＣＯＢＲＡｓ 蛋

白中的无规则卷曲比例最大(占 ３８.６７％~６４.２９％)ꎻ

８０１１ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



表 ２　 蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ 基因家族亚细胞定位及信号肽分析
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｉｇｎａｌ ｐｅｐｔｉｄｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＣＯＢＲＡ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ Ｈｕｐｅｒｚｉａ ｓｅｒｒａｔａ

蛋白
Ｐｒｏｔｅｉｎ

亚细胞定位
Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ
ｌｏｃａｔｉｏｎ

跨膜结构
Ｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅ

ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

信号肽
指数
Ｓｉｇｎａｌ
ｐｅｐｔｉｄｅ
ｉｎｄｅｘ

蛋白
Ｐｒｏｔｅｉｎ

亚细胞定位
Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ
ｌｏｃａｔｉｏｎ

跨膜结构
Ｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅ

ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

信号肽
指数
Ｓｉｇｎａｌ
ｐｅｐｔｉｄｅ
ｉｎｄｅｘ

ＨｓＣＯＢＲＡ１ 细胞核
Ｎｕｃｌｅｕｓ

０ ０.０００ ８ ＨｓＣＯＢＲＡ１３ 细胞膜
Ｃｅｌｌ ｍｅｍｂｒａｎｅ

０ ０.００２ ５

ＨｓＣＯＢＲＡ２ 细胞膜
Ｃｅｌｌ ｍｅｍｂｒａｎｅ

１ ０.９７５ ８ ＨｓＣＯＢＲＡ１４ 细胞膜
Ｃｅｌｌ ｍｅｍｂｒａｎｅ

１ ０.９９９ ８

ＨｓＣＯＢＲＡ３ 细胞膜
Ｃｅｌｌ ｍｅｍｂｒａｎｅ

１ ０.０００ ３ ＨｓＣＯＢＲＡ１５ 细胞膜
Ｃｅｌｌ ｍｅｍｂｒａｎｅ

０ ０.００１ ０

ＨｓＣＯＢＲＡ４ 细胞膜
Ｃｅｌｌ ｍｅｍｂｒａｎｅ

１ ０.９７５ ８ ＨｓＣＯＢＲＡ１６ 细胞核
Ｎｕｃｌｅｕｓ

０ ０.０００ １

ＨｓＣＯＢＲＡ５ 细胞核
Ｎｕｃｌｅｕｓ

０ ０ ＨｓＣＯＢＲＡ１７ 细胞核
Ｎｕｃｌｅｕｓ

０ ０.０００ １

ＨｓＣＯＢＲＡ６ 叶绿体
Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

０ ０.０００ ８ ＨｓＣＯＢＲＡ１８ 细胞膜
Ｃｅｌｌ ｍｅｍｂｒａｎｅ

０ ０.０００ ４

ＨｓＣＯＢＲＡ７ 叶绿体ꎬ细胞核
Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔꎬ ｎｕｃｌｅｕｓ

０ ０.０００ ８ ＨｓＣＯＢＲＡ１９ 细胞核
Ｎｕｃｌｅｕｓ

０ ０

ＨｓＣＯＢＲＡ８ 细胞膜
Ｃｅｌｌ ｍｅｍｂｒａｎｅ

０ ０ ＨｓＣＯＢＲＡ２０ 细胞核
Ｎｕｃｌｅｕｓ

０ ０

ＨｓＣＯＢＲＡ９ 细胞壁
Ｃｅｌｌ ｗａｌｌ

１ ０ ＨｓＣＯＢＲＡ２１ 细胞核
Ｎｕｃｌｅｕｓ

０ ０

ＨｓＣＯＢＲＡ１０ 叶绿体ꎬ过氧化物酶体
Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔꎬ ｐｅｒｏｘｉｓｏｍｅ

０ ０.０７５ １ ＨｓＣＯＢＲＡ２２ 细胞核
Ｎｕｃｌｅｕｓ

０ ０

ＨｓＣＯＢＲＡ１１ 细胞膜
Ｃｅｌｌ ｍｅｍｂｒａｎｅ

１ ０.０００ １ ＨｓＣＯＢＲＡ２３ 叶绿体
Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

０ ０

ＨｓＣＯＢＲＡ１２ 细胞膜
Ｃｅｌｌ ｍｅｍｂｒａｎｅ

１ ０.０００ １ ＨｓＣＯＢＲＡ２４ 细胞核
Ｎｕｃｌｅｕｓ

０ ０.０００ ３

图 ２　 蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ 基因家族结构域预测
Ｆｉｇ. ２　 ＣＯＢＲＡ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｄｏｍａｉｎ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ Ｈｕｐｅｒｚｉａ ｓｅｒｒａｔａ
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表 ３　 蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ 基因家族二级结构分析
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＣＯＢＲＡ

ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ Ｈｕｐｅｒｚｉａ ｓｅｒｒａｔａ

蛋白
Ｐｒｏｔｅｉｎ

α 螺旋
Ａｌｐｈａ
ｈｅｌｉｘ
(％)

延长链
Ｅｘｔｅｎｄｅｄ
ｓｔｒａｎｄ
(％)

β 折叠
Ｂｅｔａ ｔｕｒｎ
(％)

无规则卷曲
Ｒａｎｄｏｍ

ｃｏｉｌ
(％)

ＨｓＣＯＢＲＡ１ ２０.８６ １４.９０ ３.６４ ６０.６０

ＨｓＣＯＢＲＡ２ １４.４４ ２３.３５ ４.６７ ５７.５４

ＨｓＣＯＢＲＡ３ １９.６８ ２１.４７ ４.３７ ５４.４７

ＨｓＣＯＢＲＡ４ １４.４４ ２３.３５ ４.６７ ５７.５４

ＨｓＣＯＢＲＡ５ ４３.４６ ９.２６ ３.０２ ４４.２７

ＨｓＣＯＢＲＡ６ ３１.１５ １８.０３ １.６４ ４９.１８

ＨｓＣＯＢＲＡ７ ２６.６７ ２２.５０ ５.８３ ４５.００

ＨｓＣＯＢＲＡ８ ３２.３９ １４.７９ ７.７５ ４５.０７

ＨｓＣＯＢＲＡ９ ２７.７４ ２２.６３ ６.５７ ４３.０７

ＨｓＣＯＢＲＡ１０ ３８.２７ ２０.９９ １４.８１ ２５.９３

ＨｓＣＯＢＲＡ１１ １７.６５ ２０.３９ ３.９２ ５８.０４

ＨｓＣＯＢＲＡ１２ １９.４８ １３.６４ ２.６０ ６４.２９

ＨｓＣＯＢＲＡ１３ １３.４５ ２３.３９ ４.０９ ５９.０６

ＨｓＣＯＢＲＡ１４ １５.９９ ２２.６２ ４.９８ ５６.４１

ＨｓＣＯＢＲＡ１５ １６.００ ３３.３３ １２.００ ３８.６７

ＨｓＣＯＢＲＡ１６ ２６.２５ ２２.５０ ７.５０ ４３.７５

ＨｓＣＯＢＲＡ１７ ３３.８６ ８.６６ ４.７２ ５２.７６

ＨｓＣＯＢＲＡ１８ ２５.２９ ２１.２６ ２.３０ ５１.１５

ＨｓＣＯＢＲＡ１９ ５７.５３ ５.４８ ４.１１ ３２.８８

ＨｓＣＯＢＲＡ２０ ４３.９７ １７.０２ ７.８０ ３１.２１

ＨｓＣＯＢＲＡ２１ ４６.２２ １６.８１ ９.２４ ２７.７３

ＨｓＣＯＢＲＡ２２ ４８.７１ １０.３４ ７.３３ ３３.６２

ＨｓＣＯＢＲＡ２３ ５８.２５ １６.４９ １.５５ ２３.７１

ＨｓＣＯＢＲＡ２４ １２.３１ ３１.５４ ７.６９ ４８.４６

所有蛋白的 β 折叠所占的比例最小(占 １.５５％ ~
１４.８１％)ꎮ
２.５ 蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ 基因家族三级结构分析

利用 ｐｈｙｒｅ２软件对蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ 基因家族

成员进行三级结构预测ꎬ表 ４ 和图 ３ 结果表明 ２４
个蛋白共有 １９ 种三级结构模型ꎬＨｓＣＯＢＲＡ７ 氨基

酸比 例 最 高 ( ８１％)ꎬ ＨｓＣＯＢＲＡ１３、 ＨｓＣＯＢＲＡ１６、
ＨｓＣＯＢＲＡ１９、ＨｓＣＯＢＲＡ２４ 均 具 有 水 解 酶 结 构ꎬ
ＨｓＣＯＢＲＡ１、ＨｓＣＯＢＲＡ６、ＨｓＣＯＢＲＡ７ 均具有水解

酶 抑 制 剂 结 构ꎬ ＨｓＣＯＢＲＡ２、 ＨｓＣＯＢＲＡ３、

ＨｓＣＯＢＲＡ４、ＨｓＣＯＢＲＡ１４ 均具有碳水化合物结构ꎮ
ＨｓＣＯＢＲＡ６、ＨｓＣＯＢＲＡ７、ＨｓＣＯＢＲＡ１７ 序列同源性

为 ９９.９％ꎻＨｓＣＯＢＲＡ６ 和 ＨｓＣＯＢＲＡ７ 蛋白的三级

结构 相 似ꎬ 可 能 具 有 相 似 的 生 物 学 功 能ꎻ
ＨｓＣＯＢＲＡ１ 和 ＨｓＣＯＢＲＡ５ 三级结构序列同源性

为 １００％ꎮ
２.６ 蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ 基因家族顺式作用元件分析

顺式作用元件分析结果显示ꎬＨｓＣＯＢＲＡｓ 共有

４５ 种具有功能注释的顺式作用元件(图 ４)ꎮ 其中ꎬ
有 ２２ 种顺式作用元件参与光响应(ＭＲＥ、Ｂｏｘ ４、Ｇ￣
ｂｏｘ、ＡＣＥ、 ｃｉｒｃａｄｉａｎ、 ＡＥ￣ｂｏｘ、 ＧＴ１￣ｍｏｔｉｆ、 Ｓｐ１、 ３￣ＡＦ１
ｂｉｎｄｉｎｇ ｓｉｔｅ、 ＣＡＧ￣ｍｏｔｉｆ、 ＧＡ￣ｍｏｔｉｆ、 Ｇａｐ￣ｂｏｘ、 ＴＣＴ￣
ｍｏｔｉｆ、 ｃｈｓ￣ＣＭＡ２ａ、 ＧＡＴＡ￣ｍｏｔｉｆ、 ＬＡＭＰ￣ｅｌｅｍｅｎｔ、 Ｂｏｘ
Ⅱ、 Ｉ￣ｂｏｘ、 ＡＴ１￣ｍｏｔｉｆ、 ＡＴＣＴ￣ｍｏｔｉｆ、 ＧＴＧＧＣ￣ｍｏｔｉｆ、
ＴＣＣＣ￣ｍｏｔｉｆ)ꎮ 部分蛋白具有参与分生组织表达

(ＣＡＴ￣ｂｏｘ)和胚乳表达(ＧＣＮ４￣ｍｏｔｉｆ)及响应脱落酸

(ＡＢＲＥ)、生长素 ( ＴＧＡ￣ｅｌｅｍｅｎｔ)、赤霉素 ( Ｐ￣ｂｏｘ、
ＴＡＴＣ￣ｂｏｘ)、水杨酸 ( ＴＣＡ￣ｅｌｅｍｅｎｔ) 的顺式作用元

件ꎬ此外还含有响应厌氧(ＡＲＥ)、缺氧(ＧＣ￣ｍｏｔｉｆ)、
干旱(ＭＢＳ)、低温(ＬＴＲ)等环境的顺式作用元件ꎮ
ＣＡＡＴ￣ｂｏｘ 元件的数量最多(３０６ 个)ꎬ为启动子和增

强子区域共有的顺式作用元件ꎬ分布于所有蛋白ꎻ
其次是作为核心启动顺式作用元件的 ＴＡＴＡ￣ｂｏｘ
(２０６ 个)和参与干旱诱导 ＭＹＢ 结合位点的 ＭＢＳ
(７２ 个)ꎮ ＨｓＣＯＢＲＡ１８ 所含的顺式作用元件最多

( ７８ 个 )ꎬ 其 次 为 ＨｓＣＯＢＲＡ１４ ( ７５ 个 ) 和

ＨｓＣＯＢＲＡ２４(６９ 个)ꎬＨｓＣＯＢＲＡ７ 所含的顺式作用

元件最少(１０ 个)ꎮ 部分顺式作用元件仅在一条蛋

白 中 显 示ꎬ 如 ＴＣＣＣ￣ｍｏｔｉｆ ( ＨｓＣＯＢＲＡ５ )ꎬ ３￣ＡＦ１
ｂｉｎｄｉｎｇ ｓｉｔｅ ( ＨｓＣＯＢＲＡ１２ )ꎬ ＧＴＧＧＣ￣ｍｏｔｉｆ
( ＨｓＣＯＢＲＡ１７ )ꎬ ＡＣＡ￣ｍｏｔｉｆ、 Ｂｏｘ Ⅱ￣ｌｉｋｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ
(ＨｓＣＯＢＲＡ１８)ꎬＢｏｘ Ⅱ(ＨｓＣＯＢＲＡ１９)ꎬＡＴＣＴ￣ｍｏｔｉｆ、
ＡＴ１￣ｍｏｔｉｆ、 Ａ￣ｂｏｘ ( ＨｓＣＯＢＲＡ２０ )ꎬ ＧＡ￣ｍｏｔｉｆ、 ＡＣＥ
(ＨｓＣＯＢＲＡ２３)ꎬＴＣ￣ｒｉｃｈ ｒｅｐｅａｔｓ(ＨｓＣＯＢＲＡ２４)ꎮ
２.７ 蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ 基因家族保守基序分析

ＨｓＣＯＢＲＡｓ 保守基序结果表明ꎬ该家族共包含

６ 种保守基序ꎬ命名为 Ｍｏｔｉｆ １－Ｍｏｔｉｆ ６(图 ５ꎬ图 ６)ꎮ
其中ꎬ 仅 有 １３ 个 蛋 白 拥 有 Ｍｏｔｉｆꎬ ３ 个 蛋 白

(ＨｓＣＯＢＲＡ２、ＨｓＣＯＢＲＡ３、ＨｓＣＯＢＲＡ４)所含的 Ｍｏｔｉｆ
最多ꎬ均为 ６ 种ꎻ７ 个蛋白(ＨｓＣＯＢＲＡ１、ＨｓＣＯＢＲＡ５、
ＨｓＣＯＢＲＡ７、ＨｓＣＯＢＲＡ９、ＨｓＣＯＢＲＡ１０、ＨｓＣＯＢＲＡ１２、
ＨｓＣＯＢＲＡ２４)仅有 １ 种 Ｍｏｔｉｆꎮ Ｍｏｔｉｆ ６ 分布最广ꎬ其
次为 Ｍｏｔｉｆ １、Ｍｏｔｉｆ ３、Ｍｏｔｉｆ ４ꎮ Ｍｏｔｉｆ ３ 含有高度保守

０１１１ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



表 ４　 蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ 基因家族三级结构分析
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｅｒｔｉａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＣＯＢＲＡ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ Ｈｕｐｅｒｚｉａ ｓｅｒｒａｔａ

蛋白
Ｐｒｏｔｅｉｎ

建模氨基酸数量及比例
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｍｏｄｅｌｉｎｇ
ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓ ａｎｄ
ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ (％)

模型
Ｍｏｄｅｌ

序列同源性
Ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｈｏｍｏｌｏｇｙ

(％)
模型名称
Ｍｏｄｅｌ ｎａｍｅ

ＨｓＣＯＢＲＡ１ １３５(４５) ｃ２ｖｔ８Ｂ １００ 水解酶抑制剂 Ｈｙｄｒｏｌａｓｅ ｉｎｈｉｂｉｔｏｒ

ＨｓＣＯＢＲＡ２ ５９(１３) ｃ６ｆ７ｅＡ ９６.０ 碳水化合物 Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ

ＨｓＣＯＢＲＡ３ ６０(１２) ｃ６ｆ７ｅＡ ９６.１ 碳水化合物 Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ

ＨｓＣＯＢＲＡ４ ５９(１３) ｃ６ｆ７ｅＡ ９６.０ 碳水化合物 Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ

ＨｓＣＯＢＲＡ５ ２９５(５９) ｃ３ｖｒｈＡ １００ ＲＮＡ 结合蛋白 ＲＮＡ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ

ＨｓＣＯＢＲＡ６ ９２(７５) ｃ２ｖｔ８Ｂ ９９.９ 水解酶抑制剂 Ｈｙｄｒｏｌａｓｅ ｉｎｈｉｂｉｔｏｒ

ＨｓＣＯＢＲＡ７ ９７(８１) ｃ２ｖｔ８Ｂ ９９.９ 水解酶抑制剂 Ｈｙｄｒｏｌａｓｅ ｉｎｈｉｂｉｔｏｒ

ＨｓＣＯＢＲＡ８ ６３(４４) ｃ５ｚｗｏ０ ７９.４ 剪接 Ｓｐｌｉｃｉｎｇ

ＨｓＣＯＢＲＡ９ １１(８) ｄ１ｖ６ｇａ２ ３６.０ 糖皮质激素受体样结构域 Ｇｌｕｃｏｃｏｒｔｉｃｏｉｄ ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅ

ＨｓＣＯＢＲＡ１０ １４(１７) ｃ２ｋｆｖＡ ７４.９ 异构酶 Ｉｓｏｍｅｒａｓｅ

ＨｓＣＯＢＲＡ１１ １０１(４０) ｄ１ｅｘｈａ ８７.９ 碳水化合物结合域 Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｄｏｍａｉｎ

ＨｓＣＯＢＲＡ１２ ３５(２３) ｃ６ｑｋ４Ｂ ２６.８ 裂解酶 Ｌｙａｓｅ

ＨｓＣＯＢＲＡ１３ ９６(２８) ｃ２ｒｔｔＡ ９０.４ 水解酶 Ｈｙｄｒｏｌａｓｅ

ＨｓＣＯＢＲＡ１４ ５９(９) ｃ６ｆ７ｅＡ ９６.５ 碳水化合物 Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ

ＨｓＣＯＢＲＡ１５ ３４(４５) ｄ２ａ９０ａ１ ２９.２ ＷＷＥ 区域 ＷＷＥ ｄｏｍａｉｎ

ＨｓＣＯＢＲＡ１６ ５８(７２) ｃ６ｕｅｈＡ ６８.５ 水解酶 Ｈｙｄｒｏｌａｓｅ

ＨｓＣＯＢＲＡ１７ ７９(６２) ｃ２ｌ０ｂＡ ９９.９ 连接酶 Ｌｉｇａｓｅ

ＨｓＣＯＢＲＡ１８ ２８(１６) ｃ２ｋｋ２Ａ ３４.３ 信号蛋白 Ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ

ＨｓＣＯＢＲＡ１９ ２９(４０) ｃ６ｉ３ｏＡ ３３.２ 水解酶 Ｈｙｄｒｏｌａｓｅ

ＨｓＣＯＢＲＡ２０ １５(１１) ｃ３ｐｍｉＣ ７７.３ 结合蛋白 Ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ

ＨｓＣＯＢＲＡ２１ ２２(１８) ｃ６ｕ９ｇＡ ２２.８ 转运蛋白 Ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｐｒｏｔｅｉｎ

ＨｓＣＯＢＲＡ２２ １５(６) ｄ１ｂｂｏａ１ １８.２ β￣β￣α 型锌指 Ｂｅｔａ￣ｂｅｔａ￣ａｌｐｈａ ｚｉｎｃ ｆｉｎｇｅｒｓ

ＨｓＣＯＢＲＡ２３ ２２(１１) ｄ２ａｓｂａ２ ２７.０ 原核型 ＫＨ 结构域 Ｐｒｏｋａｒｙｏｔｉｃ ｔｙｐｅ ＫＨ ｄｏｍａｉｎ

ＨｓＣＯＢＲＡ２４ ４１(３２) ｃ３ｎｄｙＧ ６６.２ 水解酶 Ｈｙｄｒｏｌａｓｅ

的 ＣＣＶＳ 结构ꎬ７ 个蛋白具有 Ｍｏｔｉｆ ３ꎮ ＨｓＣＯＢＲＡ２、
ＨｓＣＯＢＲＡ３、ＨｓＣＯＢＲＡ４(Ｍｏｔｉｆ １ －Ｍｏｔｉｆ ６) 分别与

ＨｓＣＯＢＲＡ１、ＨｓＣＯＢＲＡ６、 ＨｓＣＯＢＲＡ７ ( Ｍｏｔｉｆ ４ ) 和

ＨｓＣＯＢＲＡ９、ＨｓＣＯＢＲＡ１０(Ｍｏｔｉｆ ６) 具有相同种类

的 Ｍｏｔｉｆꎮ
２.８ 蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ 基因家族组织表达模式分析

根据 ＣＯＢＲＡ 基因在蛇足石杉叶、孢子、茎、
芽胞中的转录组数据分析其表达模式ꎬ见图 ７ꎮ
ＨｓＣＯＢＲＡ２ 在 ４ 个 组 织 中 的 表 达 量 均 最 高ꎬ

ＨｓＣＯＢＲＡ４ 在 叶、 孢 子、 茎 中 的 表 达 量 仅 次 于

ＨｓＣＯＢＲＡ２ꎮ ＨｓＣＯＢＲＡ７、ＨｓＣＯＢＲＡ１５、ＨｓＣＯＢＲＡ２０ 在

４ 个 组 织 中 几 乎 不 表 达ꎬ 此 外 还 有 ３ 个 基 因

(ＨｓＣＯＢＲＡ６、 ＨｓＣＯＢＲＡ１２、 ＨｓＣＯＢＲＡ２３ ) 在 叶 片

中几乎不表达ꎬ１ 个基因(ＨｓＣＯＢＲＡ２１)在孢子中

几乎不表达ꎬ４ 个基因(ＨｓＣＯＢＲＡ６、ＨｓＣＯＢＲＡ１２、
ＨｓＣＯＢＲＡ１３、ＨｓＣＯＢＲＡ２３) 在茎中几乎不表达ꎬ４
个 基 因 ( ＨｓＣＯＢＲＡ４、 ＨｓＣＯＢＲＡ６、 ＨｓＣＯＢＲＡ２１、
ＨｓＣＯＢＲＡ２３)在芽胞中几乎不表达ꎮ ＣＯＢＲＡ 基
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图 ３　 蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ 基因家族三级结构预测
Ｆｉｇ. ３　 Ｔｅｒｔｉａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ＣＯＢＲＡ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ Ｈｕｐｅｒｚｉａ ｓｅｒｒａｔａ

因家族在蛇足石杉中的表达量顺序为叶>孢子>
茎>芽胞ꎻＨｓＣＯＢＲＡ２ 和 ＨｓＣＯＢＲＡ１６ 在芽胞及孢

子中表达量较高ꎬ可能参与蛇足石杉的繁殖ꎮ
２.９ 蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ 基因家族系统发育分析

为了解蛇足石杉与蕨类植物 ＣＯＢＲＡ 基因家

族的 进 化 关 系ꎬ 构 建 蛇 足 石 杉 与 江 南 卷 柏

( Ｓｅｌａｇｉｎｅｌｌａ ｍｏｅｌｌｅｎｄｏｒｆｆｉｉ)的 ＣＯＢＲＡ 家族成员的

ＮＪ 系 统 发 育 树ꎬ 见 图 ８ꎮ 序 列 比 对 发 现

ＨｓＣＯＢＲＡ２、ＨｓＣＯＢＲＡ３、ＨｓＣＯＢＲＡ４、 ＨｓＣＯＢＲＡ１１、
ＨｓＣＯＢＲＡ１３、ＨｓＣＯＢＲＡ１４ 具有 ＣＣＶＳ 结构ꎬ分别

位于蛋白序列的第 ２３８ 位和第 ２４１ 位、第 ２６８ 位和

第 ２７１ 位、第 ２３８ 位和第 ２４１ 位、第 ２０ 位和第 ２３
位、第 １０９ 位和第 １１２ 位、第 ４３１ 位和第 ４３４ 位氨

基酸残基中ꎬ蛋白高度 保 守ꎮ 图 ８ 结 果 表 明ꎬ
ＨｓＣＯＢＲＡ１ 与 ＨｓＣＯＢＲＡ７、 ＨｓＣＯＢＲＡ２ 与

ＨｓＣＯＢＲＡ４、ＨｓＣＯＢＲＡ１６ 与 ＨｓＣＯＢＲＡ１７ 具有同

源性ꎻ蛇足石杉与江南卷柏 ＣＯＢＲＡ 基因家族成员

之间具有一定的亲缘关系ꎮ

３　 讨论与结论

本研究共筛选出 ２４ 个蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ 基因

家族成员且多以碱性蛋白为主ꎬ二级结构主要由

无规则卷曲和 α 螺旋及延长链构成ꎬ大部分成员

具有光响应顺式作用元件ꎬ与大白菜(廉瑞婷等ꎬ
２０２２)、亚麻(齐燕妮等ꎬ２０１９)、高粱(元志成等ꎬ
２０２０)、番茄 (曹颖等ꎬ２０１２)、玉米 (潘倚天和黄

敏ꎬ２０２２)、茶树(艾安涛等ꎬ２０２１)等 ＣＯＢＲＡ 基因

家族相似ꎬ说明这些物种中可能具有数量相近、性
质和 功 能 相 似 的 家 族 成 员ꎮ 但 研 究 也 发 现

ＨｓＣＯＢＲＡｓ 亚细胞定位与玉米、亚麻、谷子(任昂

彦等ꎬ２０２１)中 ＣＯＢＲＡ 定位不同ꎬ提示不同物种的

基因在进化过程中可能产生了某种特定功能的分

化ꎮ ＨｓＣＯＢＲＡｓ 中 ６ 个 蛋 白 ( ＨｓＣＯＢＲＡ１５、
ＨｓＣＯＢＲＡ１９、ＨｓＣＯＢＲＡ２０、ＨｓＣＯＢＲＡ２１、ＨｓＣＯＢＲＡ２２、
ＨｓＣＯＢＲＡ２３)无结构域及保守基序ꎬ并且在蛇足石
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部分顺式作用元件重叠ꎮ
Ｐａｒｔｉａｌ ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｏｖｅｒｌａｐ.

图 ４　 蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ 基因家族顺式作用元件预测
Ｆｉｇ. ４　 Ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ＣＯＢＲＡ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ Ｈｕｐｅｒｚｉａ ｓｅｒｒａｔａ

杉 ４ 个组织中几乎不表达ꎬ该 ６ 个蛋白可能不属于

蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ 家族成员ꎮ
石杉碱甲在治疗阿尔茨海默病及益智中表现

出时效长、副作用少的优势(陈思思等ꎬ２０２１)ꎬ蛇
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图 ５　 蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ 基因家族保守基序预测
Ｆｉｇ. ５　 Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ＣＯＢＲＡ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ Ｈｕｐｅｒｚｉａ ｓｅｒｒａｔａ

足石杉作为石杉碱甲的主要来源之一ꎬ其基原植

物的生长繁殖、产量与可持续发展备受人们关注ꎮ
ＣＯＢＲＡ 基因的主要功能是参与植物细胞扩增(廉
瑞婷等ꎬ２０２２)ꎬ通过调节植物的生长发育从而影

响其生物量和产量ꎮ 本研究发现ꎬＨｓＣＯＢＲＡｓ 具有

参与分生组织表达及胚乳表达的顺式作用元件ꎬ
并且 １６ 个 ＨｓＣＯＢＲＡｓ 基因在叶、孢子、茎、芽胞 ４
个组织中有不同程度的表达ꎬ尤其在叶和孢子中

表达量最高ꎬ说明蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ 基因家族参与

到其叶、孢子、茎及芽胞的发育过程(杨兰锋等ꎬ
２０２３)ꎮ 前期研究发现ꎬ蛇足石杉大叶、老叶及孢

子囊壁中均具有丰富的纤维素ꎬ提示 ＨｓＣＯＢＲＡｓ 基
因家族可能通过调节纤维素及细胞壁生长、机械

强度等参与蛇足石杉的生长发育过程ꎬ提高其生

物量ꎮ 孢 子 是 蛇 足 石 杉 主 要 繁 殖 器 官 之 一ꎬ
ＨｓＣＯＢＲＡｓ 基因家族可能影响其孢子囊壁的生长

发育从而影响孢子的成熟和萌发ꎮ 同时ꎬ该基因

家族成员具有响应干旱、缺氧、低温、盐碱等非生

物胁迫的顺式作用元件ꎮ 其中ꎬＡＣＡ 能响应冷、
热、盐胁迫和紫外等多种非生物胁迫(陈逃飞等ꎬ
２０２３)ꎻＡＢＲＥ 元件能与 ＢｐｂＺＩＰ１ 特异性结合ꎬ响
应盐胁迫ꎬ通过清除活性氧提高株系耐盐能力(郭
依萍等ꎬ ２０２０)ꎻ ＬＴＲ 反 转 录 转 座 子 能 响 应 盐、
ＡＢＡ、Ｈ２Ｏ２和干旱等而发生转录水平的变化(周宾

寒等ꎬ２０２３)ꎮ ＡＣＡ、ＡＢＲＥ、ＬＴＲ 反转录转座子在

ＨｓＣＯＢＲＡｓ 基因家族启动子区域大量存在ꎬ说明蛇

足石杉 ＣＯＢＲＡ 基因家族在植物应对非生物胁迫

方面发挥作用ꎮ
蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ 基因家族具有与其他物种相

似的生物信息学特征及规律ꎬ同时具有可能参与

生长发育、繁殖及响应不良环境胁迫的生物学功

能ꎮ 通过研究蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ 基因家族的分子

生物信息学特征及组织表达规律ꎬ有助于阐明蛇

足石杉 ＣＯＢＲＡ 基因的分子调控和促进生长发育

机制ꎬ为生物量的增长提供新途径ꎬ为将来的分子

育种及基因功能验证等研究提供理论依据ꎮ
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图 ６　 蛇足石杉 ＣＯＢＲＡ 基因家族保守基序序列分析
Ｆｉｇ. ６　 Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＣＯＢＲＡ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ Ｈｕｐｅｒｚｉａ ｓｅｒｒａｔａ

ｐａｔｔｅｒｎ ａｎｄ ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｅｓ ｏｆ ＣＯＢＲＡ ｇｅｎｅ ｉｎ
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