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梗稻 MYB 蛋白家族的生物信息学分析
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摘要:运用隐马尔柯夫模型(Hidden Markov model , HMM) ，对梗稻 Oryza sωiva L. ssp. japonicα 的蛋白质数据库进行

搜索，共找到 192 个 MYB 蛋白同源序列，其中有 126 个R2R3-MYB 蛋白，6 个 RI R2R3-MYB 蛋白以及 60 个 MYB 相

关蛋白( MYB-related protein). 进一步分析所有梗稻的 MYB 蛋白基因在染色体上的分布，结果发现， MYB 基因基本

上是成簇分布的，在染色体 1 - 8 号特别明显.运用基于 EM ( Expectation maximization) 算法的 MEME 程序，对 MYB

蛋白的功能域进行多序列比对分析，确定了 Rl 、R2与阳结构域在每个位置上最大可能氨基酸的频率.此外，还对

水稻中的 MYB 蛋白家族作了初步的进化分析.
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Abstract: 192 MYB proteins were identified in rice genome by searching the Oryz，αsαtiva L. ssp. j，αporzicα 

protein database using Hidden Markov model( HMM) scan strategy. Among them , 126 were R2R3-MYB , 

6 were Rl R2R3-MYB , and 60 were MYB-related. Further studies showed that the MYB genes were not 

randomly distributed in chromosomes , but clustered in chromosomes , especially in chromsome 1 , 2 , 3 , 4 , 

5 ,6 ,7 and 8. Multiple alignment was carried out with MYB proteins using MEME method and the most fa­

vored amino acid at each site of Rl ,R2 and R3 domain were determined. In addition , a preliminary analy­

sis for evolution of the rice MYB protein family also was performed in this paper. 
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MYB 蛋白是植物体内最大的一类转录因子，调

控着植物体内众多基因的转录，因此在植物代谢和

发育以及抗逆等方面起着重要的作用. MYB 蛋白最

早是在 1982 年由 Klempnauer 等[ 1] 首先从鸟类病毒

AMV 中发现的.此后，人们不断地从人、小鼠、酵母、

玉米、拟南芥、金鱼草、水稻和棉花等生物中鉴定出

与 MYB 蛋白同源的蛋白 [23]. 对 MYB 转录因子的深

入研究，将有助于理解基因转录的调控机制.

收稿日期 :2008·l l-27 

目前，对 MYB 转录因子已有了一定的认识，但

了解还非常有限，尤其是植物中存在的大量 MYB 还

尚未被鉴定出来.从植物中发现更多的 MYB 转录因

子则是人们当前的追求目标. Riechmann 等[4] 和

Stracke 等 [5] 曾利用生物信息学的方法在拟南芥中发

现了 125 个R2R3-MYB 家族基因成员. Dias 等[6] 对

R2盯-MYB 家族在植物中的进化关系进行了研究.
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结果与分析
因组中的分布进行了研究. Jiang 等[ 8 ]对拟南芥和水 南

稻的 MYB 的基因结构进行了研究，认为不同亚类问 -

的内含子和外显子的结构不一致，但在亚类内有相 2.1 水稻中的 MYB 相似蛋白

同的基因结构. Chen 等[9] 对拟南芥 MYB 家族进行

了进化和表达的分析，发现 MYB 相关蛋白在进化上

更古老，而且变化迅速，同时发现绝大部分 MYB 基

因响应 1 个或多个激素和胁迫处理.

本文基于已测序的水稻全基因组序列和 MYB

蛋白氨基酸序列保守的特性，利用 Pfam 中对应的保

守特征序列搜索水稻全基因组，寻找水稻 MYB 相似

的候选基因，并对其进行基因保守功能域结构分析

和基因定位.此外，还对所有的水稻 MYB 的基因家

族在基因结构、进化上的关系等进行了初步分析.

1 材料与方法

1. 1 数据库搜索

梗稻日本晴的基因组数据下载自基因组测序中

心 TIGR( http://www. tigr. org)水稻数据库中第5 号版

本.和lJ稻 9311 的基因组数据下载自华大基因组数据库

( http://www. genomics. org. c时.用于隐马尔柯夫模型

(Hidden Markov model , HMM )搜索的 MYB 特征文件

来自凹'am (http:/ 1阳w. sanger. 配. uk). 使用软件 hm­

mer2.2 的 hmmsearch 功能模块，搜索梗稻 IRGSP 蛋白

数据库，采用默认参数，将 E (Expectation value) 运

10 -20的序列认为候选蛋白，由相应的程序和索引文件

提取所有含 MYB 的蛋白序列，并构建列表.

1. 2 序列联配和基因结构分析

利用 SIM4 程序[叫，对 MYB 的 CDS 序列与基因

组序列进行比较，从而了解基因的内含子和外显子

结构.在此基础上，运用 CLUSTALX (v l. 81) 程序[ 11 J 

对水稻1 MYB 蛋白家族的氨基酸序列进行多序列联

配，程序运行均采用默认参数设置

1. 3 保守功能域的分析

运用基于 EM (Expectation ma缸XH凹mI

MEME 程序[川口叫]，对 MYB 蛋白序列进行分析，找出

MYB 蛋白的保守功能域，运行参数采用默认设置.

1. 4 系统进化树分析
根据上述多序列联配中的保守部分，使用 Bio­

Edit[13]对联配结果和格式进行编辑.然后运用 Mega

2.0[14] 软件构建 MYB 蛋白家族的系统发育树，采用的

算法为 Neighbor-joining (NJ) 法.获取拙稻 9311 各基

因的 CDS 序列，使用 PAML 中的 yn∞[ 15 J 程序计算水

稻 2 亚种的R2R3-MYB 基因的非同义替换率(凡)和

同义替换率(K，)，并计算 KJK， 值，进而分析进化选择.

通过 HMM 对 MYB 功能域的搜索，在 IRGSP 数

据库水稻蛋白中共鉴定出 192 个属于 MYB 超家族

的蛋白同源序列，其中包含 126 个R2R3-MYB 蛋白，

6 个 RI R2R3-MYB 蛋白以及 60 个 MYB 相关蛋白，

本文搜索到的 192 个 MYB 基因的详细信息参见 ht-

tp: 庐山. zju. edu. cn/bcVpublishldata/gene_list. xls. 

根据这些蛋白基因的类型、在染色体上的位置及顺

序来分别对其进行命名.本文对以前曾在 Gωen由1巾ban

中登录过的 2刀3 个 MYB 蛋自，也分别重新进行了统

一命名，具体的命名结果参见 http:// ibi. zju. edu. 

cn/bcV publishl data/ gene_list. xls. 

根据 TIGR 提供的基因组序列，本文分析了这 192

个 MYB 超家族蛋白基因在染色体上的分布情况与具

体位置，详细结果参见 http:// ibi. 习u. edu. cn/bcV 

publishl data/ gene_list. xls. 将其中 126 个R2R3-MYB

基因在染色体上的分布以图谱的形式给出(图 1 ) .从

染色体分布可知，第 1 号染色体上的R2R3-MYB 基因

最多，占到所有R2R3-MYB 总数的 19.05% (24/126); 

第 10 号染色体上的最少，只有 2 个R2R3-MYB 基因.

从基因组上的分布来看，R2R3-MYB 基因基本上是成

簇分布的，尤其在染色体 1 - 8 号上表现得特别明显.

目前 TIGR 中水稻基因组数据(Vension5.0) 已注释的

基因达到56279个，也R3-MYB 基因约占水稻基因组

基因总数的 0.229毛 (126/56 279) . 

对所有 126 个R2R3-MYB 基因在基因组中的复

制情况进行了分析，发现总共有 31 对基因发生了复

制，大部分是由于水稻在进化过程中发生的染色体

复制造成了染色体片段间的重组，从而导致 MYB 基

因之间的复制.2 号染色体与 4 号染色体上的复制尤

为明显(图 1 ) .所有的复制基因都列在 http:// ibi. 

zju. edu. cn/bcV publishl data/ gene_list. xls. 

2.2 MYB 蛋白的功能域多序列联配分析

运用 MEME 方法，将包含多个 MYB 重复功能域

的 MYB 基因(指R2R3-MYB 与 RI R2R3-MYB) 的功能

域序列进行多序列比较，进而推断一致性序列，并且分

别确定 Rl 、R2与阳结构域在每个位置上最大可能氨

基酸的频率(图 2) .通过氨基酸频率的计算，确定出了

这 3 个结构域最可能的氨基酸序列，同时也推断出这

3 个结构域内各氨基酸的保守程度.比如，R2结构域

的第 32 -38 个氨基酸处，保守性很强，这暗示了这些

位点对维持R2结构域的功能具有重要的作用(图 2b) . 



据构建的系统发育树，通过对染色体组复制数据的

比对发现，水稻 MYB 基因家族有相当一部分基因

( 52个基因)经历了全染色体的大片段复制.在图1
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图 3 水稻 MYB 蛋白的系统进化树

Fig. 3 The phylogenic tree of MYB proteins in rice 

中标出了 2 段主要的复制区段，该区段包含了 6 个

R2R3-MYB 蛋白，这些基因之间的进化关系可以从

图 3 的系统发育树中看到.水稻 MYB 基因家族在系

统发育树上并没有区分出明显的大类，这与拟南芥

中的报道类似[5.16]. 值得注意的是，大多数成簇分布

的 MYB 基因在系统发育树上分别属于不同的分支，

这可能和 MYB 基因簇的不同基因分别控制不同的

调控有关.为了了解水稻 MYB 基因的进化，本文比

对了水稻 2 个亚种的 MYB 序列，找出了 51 对匹配

完好的 MYB 基因，并分别计算出了其 CDS 序列的

K. 和 Ks 值，发现其中 14 对基因的 K.JK， 值大于 1 , 

18 对基因的编码序列没有发生任何变化，而剩余 19

对基因的 K.JKs 值小于 1 ，这表明 27.45% 的水稻

MYB 基因可能受到了正向选择.具体的 K.JKs 数据

结果详见 http://ibi.zju.edu. cn/bcVpublishldata/ 

kaksdata. xls. 

3 讨论与结论

本文利用 HMM 模型对水稻蛋白质数据库进行

搜索，选用 E 运 10 -20 作为筛选门槛，发现了 192 个

MYB 蛋白，并在水稻基因组数据库中找出了其相应

的基因，而且将这些基因定位于染色体上，确定了这

些基因之间的物理距离. Chen 等[9J 也采用了生物信

息学的方法在梗稻中找出了 183 个 MYB 蛋白基因，

其中有 109 个R2R3-MYB 蛋白基因， 4 个 RI R2R3-

MYB 蛋白基因和 70 个 MYB 相关蛋白基因，但其在

搜索时将满足 E~三 o. 1 的蛋白序列看作是 MYB 家族

的候选成员.相比之下，本文在搜索时采用的 E 值更

低，将 E 运 10 -20 的蛋白看作是候选蛋白，鉴定出的

MYB 蛋白更可靠，假阳性更低.本文在梗稻日本晴数

据库中搜索到 MYB 蛋臼基因后，同时又在拙稻9归311l 

的基因组数据库中进行了验证.本文中鉴定出的 19归2 

个水稻 MYB 蛋白与 Cα仙hen

蛋白存在着一定的差异.

通过对水稻 MYB 蛋白和拟南芥 MYB 蛋白相比

较，发现两者在数量上非常接近，说明被子植物中

单、双子叶植物并没有明显差异，可能的原因是单、

双子叶植物在分化前 MYB 蛋白的亚类分化己经完

成.但是将水稻 MYB 蛋白系统进化树和结构域结合

起来分析后发现水稻中 MYB 基因的相似程度并不

是按照上述模型中提出的进化顺序聚类的，不同功

能域的蛋白在进化树中交互出现，这表明现有植物

中的 Rl 、血和 R3 这几个主要的结构域产生较早，

在后期的进化过程中这些结构域的基因之间又发生

了大量的重组.这种大量的基因重组也带来了 MYB

基因家族功能的复杂性. MYB 蛋白进化的保守程度

应该与其功能有一定关系.水稻的 MYB 基因家族由

众多的成员构成，属于调控基因，一般来说控制发育

和基本代谢的 MYB 基因相对要比控制器官形态的
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基因保守得多.

在搜索 MYB 蛋白的过程中，我们发现了一个编

码 c-MYB 的蛋白，但是没有包括在本文的 192 个

MYB 蛋白中.许多单-MYB 结构域蛋白的主要功能

为转录因子，其中一些与基因表达的昼夜节律变化

有关，有一些与根毛的形成有关.
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