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拟南芥和水稻ＵＸＳ基因家族生物信息学分析
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摘要：以６个拟南芥和６个水稻ＵＸＳ 基因家族序列为目标，对其基因结构、保守结构域、基因表

达、系统进化等方面进行了综合分析。结果显示，１２个ＵＸＳ基因均有内含子，除ＯｓＵＸＳ１基因仅

在愈伤组织中表达外，其余１１个基因在根、叶以及愈伤组织均有表达。１２个ＵＸＳ 基因编码蛋白

均存在较大范围的亲水区，有较强的亲水性。１２个蛋白结构保守性较强，含有该基因家族的保守

域３Ｂｅｔａ－ＨＳＤ和ＮＡＤ－ｂｉｎｄｉｎｇ，分成２个亚家族，家族内结构相似的基因功能较为相似。综合分

析表明，ＵＸＳ是一个多基因家族，基因表达范围广，结构保守性强。
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　　木糖（ＵＤＰ－ｘｙｌｏｓｅ，ＵＤＰ－ｘｙｌ）是合成植物细胞
壁多糖木糖、木聚糖、阿拉伯糖、果胶以及其他小分
子代谢物必需的核苷糖［１］。在植物上，ＵＤＰ－Ｘｙｌ主
要由尿苷二磷酸葡萄糖醛酸脱羧酶（ＵＤＰ－ｇｌｕｃｕｒ－
ｏｎａｔｅ　ｄｅｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ，ＵＸＳ）催化尿苷二磷酸葡萄糖
醛酸 （ＵＤＰ－ｇｌｕｃｕｒｏｎａｔｅ，ＵＤＰ－ＧｌｃＡ）形 成，由 于

ＵＸＳ催化 ＵＤＰ－ＧｌｃＡ形成 ＵＤＰ－ｘｙｌ反应为不可逆
反应，因此，ＵＸＳ在核苷糖转化过程中起重要作用，

参与多种细胞壁合成，在植物界广泛存在［１－４］。

ＵＸＳ蛋白属于 ＮＡＤ异构酶／脱水酶基因家族
（ＮＡＤ　ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ　ｅｐｉｍｅｒａｓｅ／ｄｅｈｙｄｒａｔａｓｅ，ＰＦ０１３７０），包
含脱水酶、脱氢酶、表异构酶的保守域，在Ｎ端存在
该基因家族的典型模体序列，ＡＤＰ－ｂｉｎｄｉｎｇβαβαβ折
叠（３Ｂｅｔａ－ＨＳＤ）、ＮＡＤ（Ｐ）－ｂｉｎｄｉｎｇ蛋白的一个特征
序列ＧＸＸＧＸＸＧ以及三位一体催化结构Ｓｅｒ－Ｌｙｓ－
Ｔｙｒ，其中Ｌｙｓ和Ｔｙｒ存在于 ＹＸＸＸＫ结构中。在
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三位一体催化结构Ｓｅｒ－Ｌｙｓ－Ｔｙｒ的作用下，ＵＤＰ－
ＧｌｃＡ　Ｃ４ 位羟基的氢离子从糖的Ｃ４ 位置上转移到

ＮＡＤ＋上，形成一个Ｃ４ 位酮的中间体，进而ＮＡＤＨ
的氢离子转移到中间体上，形成 ＵＤＰ－ｘｙｌ［１，４］。现
阶段已有多种植物ＵＸＳ 基因报道，但对拟南芥和
水稻ＵＸＳ 家族的对比分析报道甚少，本研究选取
拟南芥和水稻的ＵＸＳ 基因家族成员进行结构、表
达模式以及系统进化等分析，旨在揭示植物ＵＸＳ
基因家族的结构特点、进化历史，为后续研究ＵＸＳ
家族的功能和进化上的多样性提供理论基础。

１　材料和方法

１．１　材料

从ＴＩＧＲ拟南芥和水稻数据库中获取已注册的
拟南芥、水稻的ＵＸＳ 基因核酸及其对应蛋白质序
列（表１）。

表１　拟南芥和水稻ＵＸＳ家族成员

基因名称 位点 基因名称 位点

ＡｔＵＸＳ１　 ＡＴ３Ｇ５３５２０　 ＯｓＵＸＳ１　 ＬＯＣ＿Ｏｓ０３ｇ１７２３０

ＡｔＵＸＳ２　 ＡＴ３Ｇ６２８３０　 ＯｓＵＸＳ２　 ＬＯＣ＿Ｏｓ０１ｇ２１３２０

ＡｔＵＸＳ３　 ＡＴ５Ｇ５９２９０　 ＯｓＵＸＳ３　 ＬＯＣ＿Ｏｓ０３ｇ１６９８０

ＡｔＵＸＳ４　 ＡＴ２Ｇ４７６５０　 ＯｓＵＸＳ４　 ＬＯＣ＿Ｏｓ０１ｇ６２０２０

ＡｔＵＸＳ５　 ＡＴ３Ｇ４６４４０　 ＯｓＵＸＳ５　 ＬＯＣ＿Ｏｓ０５ｇ２９９９０

ＡｔＵＸＳ６　 ＡＴ２Ｇ２８７６０　 ＯｓＵＸＳ６　 ＬＯＣ＿Ｏｓ０７ｇ４７７００

１．２　分析方法

１．２．１　ＵＸＳ基因结构分析　利用在线基因结构显
示系 统 ＧＳＤＳ （ｇｅｎｅ　ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ　ｄｉｓｐｌａｙ　ｓｅｒｖｅｒ）
（ｈｔｔｐ：／／ｇｓｄｓ．ｃｂｉ．ｐｋｕ．ｅｄｕ．ｃｎ／ｃｈｉｎｅｓｅ．ｐｈｐ），对拟
南芥、水稻ＵＸＳ基因进行结构预测［５］。

１．２．２　编码ＵＸＳ蛋白质的亲疏水性、跨膜结构以
及亚细胞定位预测　 通过在线ＰｒｏＳｃａｌｅ（ｈｔｔｐ：／／

ｅｘｐａｓｙ．ｏｒｇ／ｔｏｏｌｓ／ｐｒｏｔｓｃａｌｅ．ｈｔｍｌ）分析系统，预测
拟南芥和水稻 ＵＸＳ蛋白亲／疏水性，在线 ＴＭ－
ＨＭＭ　Ｓｅｒｖｅｒ　ｖ．２．０（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｃｂｓ．ａｄｔ．ｄｋ／

ｓｅｒｖｉｃｅ／ＴＭＨＭＭ．２．０）分析系统预测跨膜结构，在
线ＰＳＯＲＴ程序（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｐｓｏｒｔ．ｏｒｇ／）预测拟
南芥和水稻ＵＸＳ蛋白亚细胞定位。

１．２．３　ＵＸＳ保守结构域预测和多序列联配分析　
分别利用ＳＭＡＲＴ和 Ｃｌｕｓｔａｌ　Ｗ 对拟南芥和水稻

ＵＸＳ蛋白结构域以及蛋白序列进行多序列联配
分析。

１．２．４　ＵＸＳ蛋白多序列联配和系统发生树构建　
以Ｃｌｕｓｔａｌ　Ｗ序列联配结果为基础，用 ＭＥＧＡ程序建
立拟南芥和水稻的ＵＸＳ蛋白系统进化树［６］。进化树
生成采用邻接法（ＮＪ　ｍｅｔｈｏｄ），校验参数为Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ
１０００次重复，对构建的系统发生树进行评估。

１．２．５　ＵＸＳ基因表达模式分析　对拟南芥与水稻

ＵＸＳ家族成员分别在 ＭＰＳＳ相关物种网站［７］，ｈｔ－
ｔｐ：／／ｍｐｓｓ．ｕｄｅｌ．ｅｄｕ／ａｔ／以及ｈｔｔｐ：／／ｍｐｓｓ．ｕｄｅｌ．
ｅｄｕ／ｒｉｃｅ／中进行表达模式预测，分析愈伤组织、幼
叶以及幼根中的表达量差异。

２　结果与分析

２．１　ＵＸＳ基因结构分析

比较ＵＸＳ 基因ＣＤＳ与基因序列，１２条 ＵＸＳ
序列均有内含子序列，内含子数量为５～１２个不等
（图１）。其中ＯｓＵＸＳ３（ＬＯＣ＿Ｏｓ０３ｇ１６９８０）是内含
子数目最多的成员，共有１２个内含子，ＯｓＵＸＳ６
（ＬＯＣ＿Ｏｓ０７ｇ４７７００）内含子数目最少，含有５个内
含子。根据内含子数量，１２个ＵＸＳ 分成Ａ、Ｂ　２个
亚族，其中Ａ亚族内含子数目较少，Ｂ亚族内含子
数量则较多，均在９个以上，包括 ＡｔＵＸＳ３、Ａｔ－
ＵＸＳ５、ＡｔＵＸＳ６以及ＯｓＵＸＳ３。Ａ、Ｂ亚族内成员，
内含子、外显子分布具有一定程度上的相似性。

ＡｔＵＸＳ２（ＡＴ３Ｇ６２８３０）与ＡｔＵＸＳ４（ＡＴ２Ｇ４７６５０），

ＯｓＵＸＳ２（ＬＯＣ＿Ｏｓ０１ｇ２１３２０３０）与ＯｓＵＸＳ５（ＬＯＣ＿

Ｏｓ０５ｇ２９９９０）内含子分布位置及数目都较为相似。

图１　拟南芥和水稻ＵＸＳ基因结构分布

２．２　编码蛋白质的跨膜结构、亲疏水性以及亚细胞
定位分析

通过在线的ＰｒｏＳｃａｌ对蛋白的亲／疏水性进行

分析，获得１２个基因编码蛋白的亲／疏水性分布曲
线（图２）。１２个蛋白均存在较大范围的亲水区，有
较强的亲水性，属于可溶性蛋白，Ｎ端多含有一个明
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显的疏水区。拟南芥和水稻 ＵＸＳ蛋白跨膜区预测
显示（表２）所示，５０％的 ＵＸＳ氨基酸总值大于１８，

Ｎ端均有一个跨膜区存在，属于跨膜蛋白；５０％的

ＵＸＳ氨基酸总值小于１８，不存在跨膜区。与亲疏

水性分析结果一致，含有跨膜区的ＡｔＵＸＳ１等６个
蛋白，Ｎ端跨膜区位置均对应有一段明显的疏水区
（图３）。亚细胞定位如表２，除ＯｓＵＸＳ２外，不含跨
膜区的ＵＸＳ蛋白均定位于细胞膜上。

图２　拟南芥ＡｔＵＸＳ１蛋白的亲疏水性预测结果

表２　拟南芥和水稻ＵＸＳ蛋白跨膜区、亚细胞定位

蛋白名称 跨膜区位置 亚细胞定位 蛋白名称 跨膜区位置 亚细胞定位

ＡｔＵＸＳ１　 ４８－６５ 细胞膜 ＯｓＵＸＳ１　 ３７－５９ 细胞膜

ＡｔＵＸＳ２　 ４４－６１ 细胞膜 ＯｓＵＸＳ２ 无 细胞膜

ＡｔＵＸＳ３ 无 细胞质 ＯｓＵＸＳ３ 无 细胞质

ＡｔＵＸＳ４　 ４４－６１ 细胞膜 ＯｓＵＸＳ４　 ４４－６６ 细胞膜

ＡｔＵＸＳ５ 无 细胞质 ＯｓＵＸＳ５ 无 细胞质

ＡｔＵＸＳ６ 无 细胞质 ＯｓＵＸＳ６　 ５８－８０ 细胞膜

注：Ａ部分表示跨膜区，Ｂ部分表示膜内，Ｃ部分表示膜外

图３　拟南芥ＡｔＵＸＳ１蛋白跨膜区预测结果

２．３　基因结构域与多序列联配分析

采用ＳＭＡＲＴ对蛋白质结构域功能分析显示，

１２条ＵＸＳ蛋白质序列均含有Ｅｐｉｍｅｒａｓｅ保守域，

属于ＮＡＤ　ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ　ｅｐｉｍｅｒａｓｅ／ｄｅｈｙｄｒａｔａｓｅ家族，

含有该基因家族的保守域３Ｂｅｔａ－ＨＳＤ 和 ＮＡＤ－
ｂｉｎｄｉｎｇ，具体位置如表３所示。

多重序列比较结果说明，１２条 ＵＸＳ氨基酸序
列Ｎ、Ｃ末端差异较大。其中氨基酸最短序列 Ａｔ－

ＵＸＳ５较最长氨基酸序列 ＯｓＵＸＳ５在 Ｎ端大约缺
少６９个氨基酸，在Ｃ端大约缺少１１个氨基酸。但

１２个蛋白中间部分氨基酸序列间同源性较高，蛋白
保守性较强（图４）。含有脱水酶、脱氢酶和表异构
酶的保守区域，１２个ＵＸＳ蛋白在Ｎ端存在着ＵＸＳ
保守 域 ＧＸＸＧＸＸＧ，该 结 构 域 是 ＡＤＰ－ｂｉｎｄｉｎｇ

βαβαβ折叠（３Ｂｅｔａ－ＨＳＤ）和ＮＡＤ－ｂｉｎｄｉｎｇ蛋白的一
个特征序列。另外，该蛋白含有脱氢酶、表异构酶起
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作用的三位一体催化结构Ｓｅｒ－Ｌｙｓ－Ｔｙｒ，其中 Ｌｙｓ 和Ｔｙｒ存在于ＹＸＸＸＫ结构中。

表３　拟南芥和水稻ＵＸＳ蛋白保守域位置ＳＭＡＲＴ预测结果

蛋白名称 ＮＡＤ－ｂｉｎｄｉｎｇ位置 ３Ｂｅｔａ－ＨＳＤ位置 蛋白名称 ＮＡＤ－ｂｉｎｄｉｎｇ位置 ３Ｂｅｔａ－ＨＳＤ位置

ＡｔＵＸＳ１　 １２４－３３７　 １２３－３８３ ＯｓＵＸＳ１　 ８９－３０２　 ８８－３１９
ＡｔＵＸＳ２　 １２３－３３９　 １２２－３５３ ＯｓＵＸＳ２　 １１７－３３０　 １１６－３７５
ＡｔＵＸＳ３　 ３４－２５１　 ３３－２６９ ＯｓＵＸＳ３　 ３９－２５７　 ３８－２７０
ＡｔＵＸＳ４　 １２５－３４１　 １２４－３５５ ＯｓＵＸＳ４　 １０５－３１８　 １０４－３３５
ＡｔＵＸＳ５　 ３３－２５０　 ３２－２６８ ＯｓＵＸＳ５　 １２９－３４２　 １２８－３８７
ＡｔＵＸＳ６　 ３５－２５２　 ３４－２７０ ＯｓＵＸＳ６　 １３０－３４３　 １２９－３８８

注：方框标志为ＵＸＳ基因家族结构域ＧＸＸＧＸＸＧ、ＳＴ、ＹＸＸＸＫ

图４　拟南芥和水稻ＵＸＳ蛋白中间序列Ｃｌｕｓｔａｌ　Ｗ多序列联配

２．４　系统进化分析

根据进化树结果（图５），拟南芥和水稻１２条

ＵＸＳ蛋白家族分为Ａ、Ｂ　２个亚族，在亚族分类上与

内含子分类结果完全一致，证实拟南芥和水稻 ＵＸＳ
蛋白的相互交叉进化。而进化树Ａ、Ｂ亚族均以拟南
芥和水稻 ＵＸＳ旁系同源蛋白为主，ＡｔＵＸＳ２与 Ａｔ－
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ＵＸＳ４，ＯｓＵＸＳ２与ＯｓＵＸＳ５等这些旁系同源蛋白，内
含子分布也非常相似，进一步说明单子叶和双子叶植
物分化后又分别按物种特异性方式扩张，产生新的基
因，具备新的功能。

图５　拟南芥和水稻ＵＸＳ蛋白 ＭＥＧＡ进化树分析

２．５　ＵＸＳ基因表达模式分析

结合ＭＰＳＳ网站分析结果，选取根、叶、愈伤组织进
行分析（表４）。ＯｓＵＸＳ　１仅在愈伤组织中表达，其余各
基因在３种组织中均有表达。不同基因存在组织表达差
异。其中位于进化树同一分支的ＡｔＵＸＳ　５和ＡｔＵＸＳ　６
基因，内含子数目、疏水区、跨膜区、结构域等在位置
结构特点上比较接近，表达上均以愈伤组织较高。

表４　拟南芥和水稻ＵＸＳ蛋白表达分析

蛋白名称 根 叶 愈伤组织

ＡｔＵＸＳ１　 １　 ３　 １
ＡｔＵＸＳ２　 １　 １　 ３
ＡｔＵＸＳ３　 １　 ３　 １
ＡｔＵＸＳ４　 ３　 １　 １
ＡｔＵＸＳ５　 １　 １　 ３
ＡｔＵＸＳ６　 １　 １　 ３
ＯｓＵＸＳ１　 ０　 ０　 ３
ＯｓＵＸＳ２　 １　 ３　 １
ＯｓＵＸＳ３　 ３　 １　 １
ＯｓＵＸＳ４　 ３　 １　 １
ＯｓＵＸＳ５　 ３　 １　 １
ＯｓＵＸＳ６　 １　 ３　 １

　注：０表示没有表达，１表示表达，３表示表达量最高

３　结论与讨论

本研究对拟南芥和水稻ＵＸＳ基因结构、表达谱、
结构域、功能等方面进行了综合的预测分析。１２个蛋
白同源性比较分析表明，利用ＵＸＳ基因ｃＤＮＡ序列推
导的氨基酸序列间具有高度的相似性，说明该基因家
族在初级结构上是保守的。不同植物中的ＵＤＰ－葡糖
醛酸脱羧酶家族一般都存在于细胞质或细胞膜上。

ＰＳＯＲＴ分析也显示１２个蛋白位于细胞质或细胞膜
上。而对于多数蛋白来说，ＵＸＳ蛋白在Ｎ端存在一个
明显的疏水区，有跨膜区存在，是跨膜蛋白，这种蛋白

通常位于高尔基体上。与此类似，Ｈａｙａｓｈｉ等以充足的
证据证明大豆的ＵＤＰ－葡糖醛酸脱羧酶存在于高尔基
体上，需要在高尔基体上才有活性［８］。
对拟南芥水稻的ＵＸＳ家族成员进行进化树分析，

结果显示，１２个ＵＸＳ分成 Ａ、Ｂ　２个亚族，Ｂ类亚家族
中的成员内含子多，大部分的成员外显子都呈极不连
续状。Ａ类亚家族成员内含子较少，功能可能更为特
化，说明Ａ类亚家族产生的较晚。Ｂ类亚家族基因进
化比Ａ类亚家族更保守，但在基因复制中插入不少内
含子。Ａ、Ｂ亚家族中存在大量的旁系同源，表明了拟
南芥、水稻进化分离后ＵＸＳ基因按照物种特异性方式
进行了扩张。ＵＸＳ同一基因家族不同基因的活性是
不同的［８］。
结合ＭＰＳＳ网站，对拟南芥和水稻ＵＸＳ家族成员

表达模式分析，发现不同ＵＸＳ基因存在组织表达差
异，说明ＵＸＳ基因作为细胞壁多糖合成的重要影响因
子，主要是在中间代谢中起作用，在碳代谢中与糖蛋
白、多糖合成等多种代谢过程相关，广泛参与多种细胞
壁形成过程。部分同源基因表达量相似，说明ＵＸＳ基
因家族可能存在功能上的保守性。ＵＸＳ基因参与多
糖代谢途径，影响细胞壁形成，通过生物信息学预测比
较得到的信息，将进一步为后续该基因家族功能研究
奠定基础。
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