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摘要：热激蛋白是细胞或生物体受到热激后新合成的一类遗传上高度保守的蛋白，在生物体中普遍存在，在细胞生

长、发育、分化、基因转录等功能方面发挥重要的作用。本研究利用生物信息学方法首次对黑腹果蝇（!"#$#%&’() *+(,
)-#.)$/+"）全部热激 蛋 白 进 行 分 析。结 果 表 明，黑 腹 果 蝇 热 激 蛋 白 共 有 K>L2（K>LM#）、K>LN（K>LI#）、B7N+

（K>LJ#）、K>LO（ 小 分 子 K>L）、K>LB（K>LG#）、22P（ PQ62）等 G 个 基 因 家 族，不 存 在 K>LR（K>L$#）和 K>LK
（K>L$$#）家族，共有 *% 个基因，新发现 I 个基因，命名为 01234%、01233"、01233*、!5464I、!5464)、012!% 和

01273$。染色体定位表明，黑腹果蝇热激蛋白主要分布在 "S、*S、"Q、*Q 和 T 上。序列比对分析发现，黑腹果蝇热

激蛋白家族序列高度保守。进化分析表明，他们有共同的祖先，可分为 G 个基因家族。
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! ! 热激蛋白（K;’= <3,?V W.,=;6/<，K>L<）是细胞或

生物体在一定时间内受高温热激或其它应激原作用

下诱导新合成或含量增加的一类蛋白质。K>L< 在

分子进化上高度保守，并广泛分布于微生物、植物、

动物等各种生物体内，K>L< 在细胞生长、发育、分

化、基因转录等功能方面发挥重要的作用［$F"］。近年

来的研究表明 K>L< 还参与某些病毒蛋白的成熟。

自 $M)" 年在美国冷泉港召开第一届 K>L< 的国际会

议后，对 K>L< 的研究蓬勃发展。中国对 K>L< 的研

究始于 "# 世纪 )# 年代中期，研究对象以人类、哺乳

动物和高等植物为主。

果蝇作为模式生物已广泛应用于发育生物学、

分子生物学、人类疾病研究等领域。在利用果蝇模

型研究的人类疾病中，较多的有神经退行性疾病，包

括帕金森病、阿尔兹海默病、多聚谷氨酰胺病等［*FJ］。

果蝇基因组序列分析表明，超过 G#X 的人类疾病基

因在果蝇中有直系同源基因［%］。对于果蝇 K>L< 尚

无明确的分类标准。王秋香等［G］根据 K>L< 同源程

度及分子量大小，将其分为 K>L$$#、K>LM#、K>LI#、

K>LG#、K>LJ#、小分子 K>L 等 G 个家族。K>LM# 家

族的第一个成员是在果蝇中发现的，位于胞浆中，其

基因位于染色体 *S。K>LI# 家族包括诱导性成员

012G)、012I#，分布在果蝇的胞浆和内质网中，有两

个主要的结构域，7F端高度保守的 NPL’<; 功能域和

2F端区 域。K>LG# 家 族，包 括 J 个 基 因 012G#4、

012G#3、012G#7 和 012G#!。K>LJ# 家族在野生

型果 蝇 中 不 存 在［I］。 小 分 子 K>L< 家 族 包 括

012""、012"*、012"G 和 012"I。012"" 分布在线

粒体基质内，012"I 分布在核内，012"G、012"* 分

布在基质内［)FM］。目前，对于黑腹果蝇（!"#$#%&’()
*+()-#.)$/+"）K>L< 的研究主要集中在小分子 K>L
家族及 K>LI# 家族［$#F$"］，对于黑腹果蝇热激蛋白的

家族成员的命名及分类比较混乱，尚未见有系统的

对黑腹果蝇基因组中全部热激蛋白进行生物信息学

的分析，而对人热激蛋白的研究较多并有系统的分

类与命名［$*F$G］。本研究通过生物信息学方法，对该

基因家族的成员进行系统分析，包括蛋白序列分析、

系统发育分析和蛋白质的结构域分析、基因的染色

体定位、基因结构分析等，希望对后续研究该热激蛋

白各基因家族成员的基因功能提供参考资料。
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! 材料和方法

!" ! 数据的获得及数据库检索

从 #$%& 数据库和已公布序列中检索获得黑腹

果蝇热激蛋白各基因家族代表基因的氨基酸序列及

相应的核苷酸序列作为询问序列（表 !），检索 #$%&
数据库种的相似性序列。为尽可能获得全部的热激

蛋白家 族 成 员，利 用 已 获 得 氨 基 酸 序 列 用 ’(&)
%*+(, 程序在 #$%& 数据库中检索该家族成员氨基

酸序列。利用已获得的核苷酸序列用 %*+(,- 程序

在 #$%& 数据库中检索该家族成员的核苷酸序列，

检索均采用默认参数设置，选取序列长度不小于

.// 01，序列相似度不小于 234，!"!/ 5!/的序列为

候选序列。每次检索低于该参数设置的序列被排

除，符合参数的序列用 $6789:6 ; 程序进行一一比

对，完整的具有代表性的序列数据将用于系统发育

分析。同时，在 <6=%:8> 数据库中检索已注册的黑

腹果蝇热激蛋白的相似序列。下载获得的全部黑腹

果蝇热激蛋白的核苷酸序列、氨基酸序列及相应的

基因组序列。

表 !? 各基因家族代表性基因序列（询问序列）的登录号

,:0" !? ,@> #$%& A>-0:-B :CC>88DE- -7F0>G8 EH I7>G= 8>I7>-C>8

基因（基因家族） 核苷酸序列 氨基酸序列

"#$.J（K(’%） #LM/N2.N3" . #’M3.J222" !

"#$O/（P#+Q） #LM/N2.!." . #’M3.J2JR" .

"#$R/（K(’P） #LM/NS3R/" . #’M3!!!!3" .

"#$RS（K(’+） #LM/N2N3/" J #’M3.OONO" !

%%&!（$$,） #LM/NS2SJ" . #’M3.JN/N" !

"#$SJ（K(’$） #LM/N2!N3" . #’M3.JS22" !

!" . 序列分析

在获得黑腹果蝇热激蛋白家族的所有核苷酸序

列和氨基酸序列后，利用 $6789:6 ; 软件中默认的参

数设置对该家族的氨基酸序列进行多序列联配。在

多序列联配的保守区段，使用 %DETUD9 对联配结果进

行编辑。蛋白质序列的相似性、氨基酸长度、分子量

大小计算使用 %DETUD9 程序。利用 #$%& 的 L:1 VD>)
W>G 对检索到的序列进行染色体定位，对位于染色

体同一位置的 FX#+ 序列和编码序列被认为来自

于同一个基因，而与检索序列和基因组数据最相配

的序列被选择作为该基因的代表基因。利用在线程

序 %*+, 和 T-9G>Y 工具检索序列外显子、内含子位

置，并记录外显子的数量。同时获得该基因家族成

员的 $P( 序列和对应的全基因组序列，利用 A>->

(9G7C97G> PD816:= (>GZ>G（A(P(）绘出基因结构图。

信号肽预测使用工具 (D[-:6 ’，预测中同时采用可选

神经网络法（#>7G:6 ->9WEGB，##）和隐马可夫模型

（KDUU>- L:GBEZ FEU>68，KLL），其他参数采用默认

设置。蛋白质序列的结构域及功能基序（LE9DH8）检

查和预测同时使用了两种在线工具，(C:-’GE8D9> 预

测蛋白质的基因家族和结构域，&-9>G’GE(C:- 预测蛋

白质结构域和功能基序［!J］。经过检验，所得序列中

含有热休克蛋白保守结构与或功能基序的认为属于

该基因家族。用于生物信息学研究的数据库和软件

网址见表 .。

表 .? 用于生物信息学研究的数据库和软件网址

,:0" .? ,@> W>08D9> :-U 8EH9W:G> 78>U D- 9@> 897U=

软件或数据库 网址 版本

#$%& @991：\ \ WWW" -C0D" -6F" -D@" [EZ \
<6=%:8> @991：\ \ H6=0:8>" EG[ \
%*+(, @991：\ \ 06:89" -C0D" -6F" -D@" [EZ \ %6:89" C[D V." ." .O
%*+, @991：\ \ [>-EF>" 7C8C" >U7 \ C[D 5 0D- \ @[%6:9
(D[-:6 ’ @991：\ \ WWW" C08" U97" UB \ 8>GZDC>8 \ (D[-:6’ \ VJ" /

(C:-’GE8D9> @991：\ \ WWW" >]1:8=" C@ \ 9EE68 \ 8C:-1GE8D9> \
&-9>G’GE(C:- @991：\ \ WWW" >0D" :C" 7B \ ,EE68 \ &-9>G’GE(C:- \

A(P( @991：\ \ [8U8" C0D" 1B7" >U7" C- \
%DETUD9 @991：\ \ WWW" F0DE" -C87" >U7 \ 0DE>UD9 \ 0DE>UD9" @9F6 VN" /
$6789:6 ; @991：\ \ WWW" C6789:6" EG[ \ V." /
’@=6D1 @991：\ \ CF[F" 89:-HEGU" >U7 \ 1@=6D1 \ VJ" RS

!" J? 系统发育分析

利用 $6789:6 ; 软件对黑腹果蝇热激蛋白家族

的氨基酸序列进行多序列比对并进行人工校对，用

软件 ’@=6D1 构 建 系 统 发 育 树。构 建 最 大 简 约 树

（L:]DF7F 1:G8DFE-=，L’），并采用 ! /// 次可置信

度分析（%EE989G:1）。外群选择大肠杆菌 "&$’（登录

号：+++.JOR/）。

. 结果

." ! 黑腹果蝇热激蛋白家族成员及染色体分布

利用已获得的询问序列，在 #$%& 数据库中用

’(&)%*+(, 及 %*+(,- 程序检索黑腹果蝇热激蛋白

家族成员。分别利用 ’(&)%*+(, 和 %*+(,- 程序在

#$%& 公布的黑腹果蝇基因组数据库中检索该家族

成员的氨基酸序列和核酸序列。通过检索，得到蛋

白质序列 O!/ 个和核苷酸序列 O/R 个。在剔除冗

余序列后，经过序列比对并进行序列保守结构域的

比对检查，获得黑腹果蝇热激蛋白家族成员序列

2O 个，FX#+ 序列 2O 个。在找到所有的黑腹果蝇

热激蛋白家族成员后，进行了归类及重命名，命名采
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用 !"#$ 基因命名委员会及人基因组热激蛋白的

命名及归类方法［%&］。本研究发现新基因 ’ 个，其中

!()* 家 族 发 现 + 个，分 别 为 !"#$%,、!"#$$-、

!"#$$+。./01 家族发现新基因 - 个，为 &’%(%’、

&’%(%2。在 !(). 及 !()3 家族中分别发现 % 个新

基因，命名为 !"#&, 及 !"#)$%。将黑腹果蝇热激

蛋白分为 & 个基因家族，分别为 !()*（分子量 %-4 &
5 6&4 7 8.9，小分子热激蛋白家族）、./01（ 分子量

-64 ’ 5 ,&4 % 8.9，!()6: 家族）、!().（ 分子量 ,’4 2
5 &24 & 8.9，!()&: 家族）、33;（分子量 ,,4 ’ 5 ,74 ,
8.9，;<=3）家族、!()0（ 分子量 &%4 + 5 ’64 - 8.9，

!()’: 家 族）和 !()3（ 分 子 量 2%4 2 5 7%4 - 8.9，

!()7: 家 族），然 而 在 本 研 究 中 没 有 发 现 !()>
（!()%:）和 !()!（!()%%:）家族。其中 !()* 分为

两个亚族即 !()*0、!()**，分别有 6 个和 + 个家

族成员。./01 家族分 + 个亚族即 ./010、./01*
和 ./013，分别有 2、%、% 个家族成员。!().、33;、

!()0 均仅有 % 个亚族，分别有 ,、+、2 个家族成员。

而 !()3 家族有两个亚族即 !()30、!()3*，每个亚

族仅有 % 个家族成员。利用 (=?@9A ) 进行信号肽预

测分析，在 &’%(%,、))*+、!"#%6、!"#)$% 中分别

发现长度为 -%、%2、%2、-: 个氨基酸长度的信号肽

（表 +）。

图 %B 黑腹果蝇热激蛋白家族基因结构图

C=?4 %B ;DE ?E@E FGHIJGIHE KL &+,-,./012 34125,62-74+ !()F

B B 从染色体分布来看，黑腹果蝇热激蛋白主要分

布在染色体 -M、+M、-<、+< 和 N 上。其中，!()* 家

族基因分布主要集中在染色体 +M 上，染色体 -< 及

N 上有少量分布，其中仅新发现基因 !"#$$- 位于

染色体 N 上。./01 家族主要分布在染色体 -M、+M、

-< 和 +<。!(). 家族主要分布在染色体 N、-M 上。

33; 家族主要分布在染色体 -<、+< 上。!()0 家族

主要分布在染色体 +M、-< 和 +< 上，染色体 N 上仅

有 % 个基因。!()3 家族分布在两条染色体上，分别

为 +<、+M 上（表 +）。

在黑腹果蝇热激蛋白 !()* 家族中大部分成员

均只有 % 个外显子，没有内含子存在，而在 !"#$%%，

!"#$$%、!"#$$- 中 分 别 存 在 多 个 外 显 子。 在

./01、!().、33;、!()0、!()3 家族中，该家族基因

均含有多个外显子，其中在 !"#%&、!"#%’、!"#%2

中仅有% 个外显子，并且没有内含子存在（ 图 %）。

黑腹果 蝇 热 激 蛋 白 家 族 成 员 外 显 子 具 体 数 量 见

表 +。

-4 -B 黑腹果蝇中热激蛋白家族成员结构域分析

将黑腹果蝇热激蛋白家族 %& 个代表基因氨基

酸序列整合为 C0(;0 格式，利用 3AIFG9A N 进行同源

序列比对，序列比对的结果见封三彩图 -。黑腹果

蝇热激蛋白家族成员的蛋白质结构域及功能基序预

测同 时 使 用 了 两 种 在 线 工 具 (J9@)HKF=GE 和 O@GEHP
)HK(J9@。在 !()* 家族中均含有约 %:: 个氨基酸的

3P端 保 守 结 构 域（ (J9@)HKF=GE 中 记 录 号 为

)(:%:+%），该区域与 !P晶体蛋白有很高的同源性，

也称为 !P晶体蛋白区域。而在 !()*0- 中除 !()-:
保守结构域外，还预测到 % 个 ;K@*PQERE@QE@G HEJERP
GKH 的 保 守 序 列 标 签（ (J9@)HKF=GE 中 记 录 号 为
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!"##$%#），由序列比对分析看出该结构域相对保

守。&’() 家族也被称为 ) 蛋白家族，&’() 家族成

员与 *"!( + &,-. 蛋白协作，促进 (/! 向 (&! 的水

解，从而帮助 *"!0# 伴侣蛋白锁定其所结合的蛋白

质底物。家 族 成 员 均 具 有 &’() 结 构，主 要 包 括

1 个’2端约 0# 个氨基酸的保守区（ )2结构域）、1 个

富 3 + 4 结构域、1 个类锌指结构域和 1 个 52端结构

域。同时该家族成员均含有 1 个 6# 个氨基酸的保

守序列标签（"7-,!89:;<= 中记录号为 !"##>%>）。在

*"!& 及 55/ 家族中，*"!& 中均包括 1 个 16 个氨

基酸的保守序列标签 5!’>#（"7-,!89:;<= 中记录号

为 !"##6?>）。在 55/ 中均包含 % 个保守序列标签，

分别为 /5!1@1（"7-,!89:;<= 中记录号为 !"##0A#）、

/5!1@6（"7-,!89:;<= 中记录号为 !"##0A1）和 /5!1@
%（"7-,!89:;<= 中记录号为 !"##??A），而在 55/1 中

缺少 /5!1@6。*"!( 家族成员均含有两个主要的结

构域，’2端高度保守的 (/!-:= 功能域（(/!2B;,C;,D
C9E-;,）和 1 个 52端区域组成，含有保守序列标签

*"!0#@1（"7-,!89:;<= 中记录号为 !"##6?0）、*"!0#
@6（ "7-,!89:;<= 中 记 录 号 为 !"##%6?）、*"!0# @ %

（"7-,!89:;<= 中记录号为 !"#1#%>），其中 *"!0#@1
位于 ’2端 (/!-:= 功能域。*"!5 家族有两个结构

域，1 个 ’2端保守区和 1 个 52端结构域，而 52端最

末端 $ 个氨基酸 FFG& 是所有真核细胞 *"!?# 的

特征标签，而在果蝇体内只有 1 种 *"!5 家族蛋白

*"!H%。而 *"!5 家族成员 *"!5I 位于内质网上，

’2端有 1 段信号肽，52端为 .&FJ。在 *"!5 中，含

有保 守 序 列 标 签 *"!?#（ "7-,!89:;<= 中 记 录 号 为

!"##6?H）。而在 *"!5( 中单独含有保守序列标签

FK@/(K3F/（"7-,!89:;<= 中记录号为 !"###1$）。

表 %L 黑腹果蝇热激蛋白家族：3=,I-,M 登录号、染色体位置、外显子、氨基酸长度、分子量、信号肽及基因功能

/-BN %L /O= !" #$%&’()&*+$, *"! P-E;Q;=: 9P D=,=:：3=,B-,M -77=::;9, ,REB=8，7O89E9:9E-Q Q97-<;9,，=S9, ,REB=8，

-E;,9 -7;C Q=,D<O，E-::，:;D,-Q T=T<;C= -,C D=,= PR,7<;9,

基因

家族
基因

基因变体

基因剪切

（新命名）
旧名称

登录号

核苷酸 氨基酸

染色

体定

位-

外显

子数

氨基

酸

长度

分子

量 +

M&-

信号

肽B

基因

功能7

!"#$ !"#$%

（*"!?#） -./011 -./011 U 1 O=-< :O97M T89<=;, H% ’V@#0?10AN 6 ’!@A6%H??N 1 %J W（>%I） 6 010 H1N H>1 ’ 4

-./011 U 6 O:TH% X###>AN 1 5((6$?%HN 1 %J W（>%I） 6 %0A $6N ?%1 ’ !

-./011 U % O:T H6 X#%H1#N 1 5((60$%AN 1 %J W（>%I） 6 010 H1N H>1 ’ 4

-./011 U $ (/6#A$$T (Y166#H#N 1 ((VA6A?6N 1 %J W（>%I） 6 010 H1N H>1 ’ 4

!"#$&

-./021

-./021 U 1 DQZ79T89<=;, ?% ’V@1$%%$$N 6 ’!@>A1>#1N 1 %K W（?HI） A 0H0 ?#N 6%% Y（6#） 4

-./021 U 6 [!1%%0$T I/#6A#?#N 1 (IF0%6>1N 1 %K W（?HI） 0H0 ?#N 6%% Y（6#） 4

-./021 U % J&6%>$1T (Y#0A%H$N 1 ((J>H666N 1 %K W（?HI） A 0H0 ?#N 6%% Y（6#） 4

!"#% !"#%

（*"!0#） -./11 -./11 U 1 O=-< :O97M T89<=;, 79D,-<= A ’V@#0?#10N 6 ’!@A6%0$1N 6 68 U（A#F） > >H> 0$N #>6 ’ 4

-./11 U 6 O=-< :O97M T89<=;, 79D,-<= 01 J#1A#6N 1 (((6H>6HN 1 68 U（A#F） > >H0 0$N 6#$ ’ 4

-./16 -./16 U 1 O=-< :O97M T89<=;, 79D,-<= 1，;:9P98E ( ’V@#0?%%?N 6 ’!@A6$#>%N 1 %J W（0#5） 6 >$1 0#N >H% ’ 4

-./16 U 6 O=-< :O97M T89<=;, 79D,-<= 1，;:9P98E 5 ’V@1>HA>HN 6 ’!@06??$#N 1 %J W（0#5） % AAA >1N %$$ ’ 4

-./16 U % O=-< :O97M T89<=;, 79D,-<= 1，;:9P98E & ’V@1>HA>?N 1 ’!@06??$1N 1 %J W（0#5） 6 AAA >1N %$$ ’ 4

-./16 U $ O=-< :O97M T89<=;, 79D,-<= 0# J#1A#1N 1 (((6H>6AN 1 %J W（0#5） > >$1 0#N >H6 ’ 4

-./16 U A (/6HH%$T I/##1%>1N 1 ((’0111>N 1 %J W（0#5） > >H# 0AN 1H6 ’ 4

-./1% -./1% U 1 O=-< :O97M T89<=;, 79D,-<= 6 ’V@#0?>1AN % ’!@A6$%%?N 1 %K W（H0&） 6 >%% >?N 01H ’ 4

-./1$ -./1$ U 1 O=-< :O97M T89<=;, 79D,-<= %，;:9P98E ( ’V@1>0%#>N 1 ’!@060A>%N 1 X U（1#F） % >A> 06N 6A0 Y（1H） 4

-./1$ U 6 O=-< :O97M T89<=;, 79D,-<= %，;:9P98E I ’V@#0HA00N 6 ’!@A111%6N 6 X U（1#F） % >A> 06N 6A0 Y（1H） 4

-./1$ U % O=-< :O97M T89<=;, 79D,-<= %，;:9P98E 5 ’V@1>0%#0N 1 ’!@060A>$N 1 X U（1#F） % >A> 06N 6A0 Y（1H） 4

-./1$ U $ O=-< :O97M T89<=;, 79D,-<= %，;:9P98E & ’V@1>0%#HN 1 ’!@060A>AN 1 X U（1#F） % >A> 06N 6A0 Y（1H） 4

-./1$ U A K*61$#6T I/##$H%HN 1 ((\$A1?$N 1 X U（1#F） > >AA 06N 1#? Y（1H） 4
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续表 !

基因

家族
基因

基因变体

基因剪切

（新命名）
旧名称

登录号

核苷酸 氨基酸

染色

体定

位"

外显

子数

氨基

酸

长度

分子

量 #

$%"

信号

肽&

基因

功能’

!"#$( !"#$( ) * +,"- .+/’$ 01/-,23 ’/43"-, 5，2./6/17 8 9:;<=>?!@A ( 9B;(@5!(?A * !C D（EEF） @ ?(* =*A *@E 9 G
!"#$( ) @ +,"- .+/’$ 01/-,23 ’/43"-, =< H<*(<<A * 88I(>*E?A * !C D（EEF） = ?(* =*A *@E 9 G
!"#$( ) ! CJ<55@?0 8K<E5*>!A * 88HE>>!*A * !C D（EEF） = ?(* =*A * 9 G
!"#$( ) 5 +,"- .+/’$ 01/-,23 ’/43"-, 5，2./6/17 I 9:;*?>?@(A @ 9B;=!*>E=A * !C D（EEF） @ ?(* =*A *@E 9 G
!"#$( ) ( +,"- .+/’$ 01/-,23 ’/43"-, 5，2./6/17 L 9:;*?>?@?A @ 9B;=!*>EEA * !C D（EEF） @ ?(* =*A *@E 9 G
!"#$( ) ? +,"- .+/’$ 01/-,23 ’/43"-, 5，2./6/17 % 9:;*?>?@=A @ 9B;=!*>E>A * !C D（EEF） @ ?(* =*A *@E 9 G
!"#$( ) = +,"- .+/’$ 01/-,23 ’/43"-, 5，2./6/17 F 9:;*=?(<@A @ 9B;=EE?=>A * !C D（EEF） @ ?(* =*A *@E 9 G
!"#$( ) E +,"- .+/’$ 01/-,23 ’/43"-, 5，2./6/17 G 9:;*=?(<!A @ 9B;=EE?E<A * !C D（EEF） * ?(* =*A *@E 9 G

!"#$? !"#$? ) * +,"- .+/’$ 01/-,23 ?E 9:;<=>=(<A ! 9B;(@55=5A * !C )（>(%） * ?!( ?>A =5 9 G
!"#$= !"#$= ) * J,"- ) .+/’$ ) 01/-,23 ) =<8" 9:;*?>55*A * 9B;=!*?(*A * !C D（E=8） * ?5@ =<A *(? 9 G

!"#$= ) @ J,"- ) .+/’$ ) 01/-,23 ) =<8& 9:;<E<<(>A @ 9B;(@5=>EA @ !C D（E=8） * ?5@ =<A *(? 9 G
!"#$E !"#$E ) * J,"- ) .+/’$ ) 01/-,23 ) =<I" 9:;*?>5?>A * 9B;=!*=*?A * !C D（E=I） * ?5* =<A *== 9 G

!"#$E ) @ J,"- ) .+/’$ ) 01/-,23 ) =<I& 9:;<E<*EEA @ 9B;(@5>@=A @ !C D（E=I） * ?5* =<A *>* 9 G
!"#$E ) ! J,"- ) .+/’$ ) 01/-,23 ) =<I’ 9:;*5*>(@A * 9B;?(<@<>A * !C D（E=I） * ?5* =<A *>* 9 G

!"#$ !"#$#
（JMB5<） %&$’$* %&$’$* ) * %3"N ) O2$, ) * 2./6/17 8 9:;<=>@*@A @ 9B;(@!>!?A @ !H )（?5F） @ !!5 !=A <@? 9 G

%&$’$* ) * %3"N ) O2$, ) * 2./6/17 I 9:;*?E*@EA * 9B;=@><E?A * !H )（?5F） * !!5 !=A <@? 9 G
%&$’$@ %&$’$@ ) * ’P.-,23, .-1234 01/-,23 2./6/17 8 9:;<=>5E>A @ 9B;(@5@*!A * !H D（=>%） ( @@! @!A E5= 9 G

%&$’$@ ) @ ’P.-,23, .-1234 01/-,23 2./6/17 I 9:;*?E>5>A * 9B;=!<=*!A * !H D（=>%） = @5> @?A E>( 9 G
%&$’$@ ) ! ’P.-,23, .-1234 01/-,23 2./6/17 L 9:;*?E>(<A @ 9B;=!<=*5A @ !H D（=>%） ? @@E @5A ((? 9 G

%&$’$! %&$’$! ) * %3"N +/7/O/4，2./6/17 8 9:;*!(=?*A @ 9B;?<>?<(A * @H )（!58） ! !E> 5!A >!( 9 G
%&$’$! ) @ %3"N +/7/O/4，2./6/17 I 9:;*?(<@(A * 9B;=@!=E(A * @H )（!58） 5 !E> 5!A >!( 9 G

%&$’$5 %&$’$5 ) * %3"N ) O2$, ) @，2./6/17 8 9:;*5@<@?A @ 9B;?(<@E!A * !C D（E=F） ! 5<! 5(A @@E 9 G
%&$’$5 ) @ %3"N ) O2$, ) @，2./6/17 I 9:;*?>(*>A * 9B;=!*E<5A * !C D（E=F） ! 5<! 5(A @@E 9 G
%&$’$5 ) ! %3"N ) O2$, ) @，2./6/17 L 9:;*?>(@<A * 9B;=!*E<(A * !C D（E=F） ! 5<! 5(A @@E 9 G
%&$’$5 ) 5 %3"N ) O2$, ) @，2./6/17 % 9:;*?>(@*A * 9B;=!*E<?A * !C D（E=F） @ 5<! 5(A @@E 9 G
%&$’$5 ) ( %3"N ) O2$, ) @，2./6/17 F 9:;*?>(@@A * 9B;=!*E<=A * !C D（E=F） 5 5<! 5(A @@E 9 G

%&$’$( %&$’$( ) * O,-+"O（@）-Q7/1/Q. 27"423"O R2.’. 2./6/17 8 9:;<E<*>!A ! 9B;(@5>!@A @ @C D（(>G） @ 55= 5>A !>E K（@*） G
%&$’$( ) @ O,-+"O（@）-Q7/1/Q. 27"423"O R2.’. 2./6/17 I 9:;@<?@*<A * 9B;>>(>!@A * @C D（(>G） @ (@< (?A *!5 K（@*） G
%&$’$( ) ! O,-+"O（@）-Q7/1/Q. 27"423"O R2.’. 2./6/17 L 9:;@<?@<>A * 9B;>>(>!*A * @C D（(>G） @ (<= (?A *>E K（@*） G
%&$’$( ) 5 S2R(? 01/-,23 T>(@5@A * L88?5(!*A * @C D（(>G） ( (*E ((A >?* K（@*） G
%&$’$( ) ( S2R(? 01/-,23 T>(@5=A * L88?5(!?A * @C D（(>G） ( (@< (?A *!5 K（@*） G
%&$’$( ) ? M%*<@E>0 8K<?>E(!A * 88H!>>>EA * @C D（(>G） ( 55= 5>A 5@> K（@*） G

%&$’$? %&$’$? ) * %3"N ) O2$, ) ?<，2./6/17 8 9:;<=>**?A ! 9B;(@!E5<A * @C )（?<L） 5 @*= @5A ==E 9 G
%&$’$? ) @ %3"N ) O2$, ) ?<，2./6/17 L 9:;*!E<5EA @ 9B;?**E>@A @ @C )（?<L） 5 @*= @5A ==E 9 G
%&$’$? ) ! R3"N ) O2$, 01/-,23 K**><<A * L88=@?5*A * @C )（?<L） 5 @*= @5A ==E 9 G

%&$’$= %&$’$= ) * LU!<*(? 9:;*?((<<A * 9B;=@5(@<A * @C )（5@F） ! !(E 5*A @<( 9 G
%&$’$E %&$’$E ) * LU(<<* 9:;*!5=5@A @ 9B;?<E(E?A @ @H D（@*G） ? !(< !>A (@5 9 G
!"#$%
%&$’(* %&$’(* ) * 71V 2./6/17 8 9:;*??*(@A * 9B;=@((5*A * @C )（(@G） ? @(> @>A <@? 9 G

%&$’(* ) @ 71V 2./6/17 I 9:;*??*(!A * 9B;=@((5@A * @C )（(@G） ? @(> @>A <@? 9 G
%&$’(* ) ! 71V 2./6/17 L 9:;*??*(5A * 9B;=@((5!A * @C )（(@G） ? @(> @>A <@? 9 G
%&$’(* ) 5 71V 2./6/17 % 9:;*??*((A * 9B;=@((55A * @C )（(@G） ? @(> @>A <@? 9 G
%&$’(* ) ( 71V 2./6/17 F 9:;*??*(?A @ 9B;=@((5(A @ @C )（(@G） = !5? !EA =!( 9 G

!"#$&

%&$’)* %&$’)* ) * VR0 2./6/17 8 9:;*5!((<A @ 9B;?(*E<=A * !C )（>>G） ( *>( @*A ?5> 9 G

%&$’)* ) @ R0 2./6/17 I 9:;*=<(<*A * 9B;=!!!E<A * !C )（>>G） ( *E@ @<A <?* 9 G

%&$’)* ) ! VR0 2./6/17 L 9:;*=<(<@A * 9B;=!!!E*A * !C )（>>G） 5 *=< *>A 5@ 9 G
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续表 !

基因

家族
基因

基因变体

基因剪切

（新命名）
旧名称

登录号

核苷酸 氨基酸

染色

体定

位"

外显

子数

氨基

酸

长度

分子

量 #

$%"

信号

肽&

基因

功能’

!"#$ !"#$%

（()*+） !"#$%, !"#$%, - , )*+.. /(01023 4 56788,8!,9::; , 5+788,8.<,,=; , !> ?（@<A） ! ,<: ,9; <@. 5 B

!"#$%, - . )*+.. /(01023 A 56788,8!,9:!; , 5+788,8.<,,:; , !> ?（@<A） , ,<: ,9; <@. 5 B

!"#$%. !"#$%. - , )*+.@ 5678<9.<!; . 5+7=.!99<; , !> ?（@<A） , .8C ..; 99! 5 B

!"#$%. - . )(D.! 5678<9.<=; . 5+7=.!999; , !> ?（@<A） , ,C@ .8; @.C 5 B

!"#$%. - ! )*+.< 5678<9.<@; . 5+7=.:888; , !> ?（@<A） , .,! .!; @,= 5 B

!"#$%! !"#$%! - , EF"G (E0’$ HFIF @< A’ 5678<9.<8; , 5+7=.!99:; , !> ?（@<A） , ,99 ..; ,<C 5 B

!"#$%! - . EF"G (E0’$ HFIF @< A" 5678<9.<:; ! 5+7=.!99C; , !> ?（@<A） , ::= :@; 9.C 5 B

!"#$%! - ! EF"G (E0’$ HFIF @< A&，/(01023 4 56788,8!,9:@; , 5+788,8.<,,<; , !> ?（@<A） ! ,,, ,.; @,! 5 +

!"#$%! - : EF"G (E0’$ HFIF @< A&，/(01023 A 56788,8!,9:=; , 5+788,8.<,,@; , !> ?（@<A） ! ,,, ,.; @,! 5 +

!"#$%: !"#$%= - , JK::@, 567,:88:<; , 5+7@:C!8:; , !> ?（@<A） , .88 .!; <<@ 5 B

!"#$$

!"#$$, !"#$$, - , LFGE"L（.）F((FIG/"L 102 L/1F /(01023 4 5678<9,8!; . 5+7=.!C.<; , .M -（=9B） ! ,C< .,; !8< 5 B

!"#$$, - . LFGE"L（.）F((FIG/"L 102 L/1F /(01023 A 567,@@@.8; . 5+7<.@!=:; , .M -（=9B） . ,:= ,<; .!! 5 B

!"#$$. !"#$$. - , JK,:.8< /(01023 A 567,@<@@9; , 5+7<.C.<=; , N ?（,C%） = ,9. .,; <<@ 5 B

!"#$$. - . JK,:.8< /(01023 4 567,!::C.; . 5+7@8C!.@; , N ?（,C%） : ,C! .8; C:, 5 B

!"#$$! !"#$$! JK<:89 567,!9C9C; , 5+7@:C,==; , !> ?（@@4） , ,=: ,<; 9@= 5 B

!"#& !"#&

（)*+@8） !"#&, !"#&, - , EF"G (E0’$ D20GF/I @8 /(01023 4 5678<C=@8; . 5+7=,,,,=; . N ?（,84） ! =<! @8; C8= 5 B

!"#&, - . EF"G (E0’$ D20GF/I @8 /(01023 A 567,@<.@@; , 5+7<.<:C9; , N ?（,84） ! =<! @8; C8= 5 B

!"#&. !"#&. - , EF"G (E0’$ D20GF/I @8 /(01023 J 567,!=,8:; : 5+7@8C9:C; . .> ?（.=B） ! =<@ @,; =C! 5 B

!"#&! !"#&! - , EF"G (E0’$ D20GF/I @8 2FL"GFO 5678C8,C@; ! 5+7=.:9.=; , .> ?（.,P） , @:C @C; @!! 5 B

!"#&: !"#&: - , )(D@8%，/(01023 4 567,!=C,.; . 5+7@89@=@; , .> -（!:J） . ==C @8; .C 5 B

!"#&: - . )(D@8%，/(01023 A 567,@=8:!; , 5+7<.!C,C; , .> -（!:J） , ==C @8; .C 5 B

!"#&= !"#&= - , JK<8!! /(01023 4 567,!..9@; ! 5+7=<.=.:; , N ?（CJ） : =!= =C; 8@ 5 B

!"#&= - . JK<8!! /(01023 J 567,<@<,=; , 5+7<CCCCC; , N ?（CJ） : =!! =<; C 5 B

’’( ’’(

（QM/J） ’’(, ’’(, - , Q - ’03DLFR ’E"DF20I/I =，/(01023 4 5678<C9C!; . 5+7=.!<8<; , .M ?（:CP） ! =:. =9; .<= 5 B

’’(, - . Q - ’03DLFR ’E"DF20I/I =，/(01023 A 567,@=C@<; , 5+7<.=,8<; , .M ?（:CP） ! =,. ==; <CC 5 B

’’(. ’’(. - , ’’GH"33"，/(01023 4 567,:.!,=; . 5+7@=8=<.; . !M ?（C9%） = =:: =9!9, 5 B

’’(. - . ’’GH"33"，/(01023 A 567,@9<.<; , 5+7<!.,@<; , !M ?（C9%） : =:: =9!9, 5 B

’’(! ’’(! - , Q’D, - L/$F，/(01023 4 5678<9<.@; ! 5+7=.::=8; . !M -（9:A） : ==< =9; ==! S（,C） B

’’(! - . Q’D, - L/$F，/(01023 A 567,<88,@; , 5+7<!.<:C; , !M -（9:A） = ==< =9; ==! S（,C） B

T T 注：" 处“ ?”为正义链，“U”为反义链；& 处 S 表示有信号肽，括号内数字表示信号肽长度（氨基酸数目）；’ 处 B 表示基因有功能，+ 表示假基因。

.; ! 黑腹果蝇中热激蛋白家族系统发育分析

将黑腹果蝇中 != 个家族基因氨基酸序列整合

为 B4*Q4 格式，利用 JLV(G"L N 软件对氨基酸序列

进行多序列比对并进行人工校对，用 +EWL/D 软件构

建最大简约树（6+ 树），采用 , 888 次可置信度分

析。结果如图 ! 显示，图中数字代表 A00G(G2"D 值。

采用最大简约树法建立的黑腹果蝇中热激蛋白系统

发育树将内群分为 : 个聚类群且具有较高的置信

度。从发育树中可看出，%54X 家族和 )*+A 家族、

)*+% 家族和 JJQ 家族聚集在 , 个同一聚类分支

上，这说明他们序列相似性较高并具有较近的亲缘

关系。而整体进化趋势是一种趋异性的进化，不同

的家族由同一个祖先进化而来。其中 )*+J 家族分

野最早，)*+% 家族、JJQ 家族分野最晚。可以推

断，黑腹果蝇热激蛋白家族是由一个共同的祖先经

过倍增形成同源基因，然后演变为不同的基因家族，

其中一个演变为 )*+J 家族，另一个演变为其他家

族的共同祖先。
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! 讨论

热激蛋白首先在果蝇中发

现，热激蛋白的研究对于预防病

虫害以及研究人类疾病具有重

要意义。之前对于人类及其他

物种热激蛋白的研究较为集中

与系统，而对于黑腹果蝇中热激

蛋白的研究主要集中在小分子

"#$，"#$%& 等家族中单个基因

上，对于黑腹果蝇基因组中全部

热激蛋白尚未有系统的研究，对

基因的分类、命名等相当混乱。

本文以黑腹果蝇热激蛋白家族

代表性基因搜索基因组公共数

据库，对黑腹果蝇全基因组中热

激蛋白进行系统的分析，研究共

获得 !’ 个 基 因，其 中 新 发 现

% 个，经过基因功能分析表明这

% 个基因是具有功能的。并将

这些获得的基因按照 "()* 基

因命名委员会标准和人类基因

组中热激蛋白命名规则进行重

新命名和分类，发现在黑腹果蝇

基因组中不存在 "#$+（"#$,&）

家族 和 "#$"（"#$,,&）家 族，

这两个家族存在于人类及小鼠

基因组中，这与王秋香等对黑腹

果 蝇 热 激 蛋 白 的 分 类 中 存 在

图 ! - 黑腹果蝇热激蛋白序列系统发育树

./01 !- 234 5674897:; <3=7604>4?/8 ?;44 6@ ?34 !" #$%&’()&*+$,
"#$ @:5/7/4A 6@ :5/>6 :8/BA

"#$" 结果不一致，这可能与早期黑腹果蝇命名的

混乱或采用数据的命名不一致有关。

从染色体分布来看，主要分布在染色体 CD、!D、

CE、!E 和 F 上。"#$G 家族中大部分成员均只有

, 个外显子，没有内含子存在，在 HIJK、"#$H、LL2、

"#$J 和 "#$L 家族中，该家族基因均含有多个外显

子。通过对热激蛋白的保守结构域、功能基序分析，

发现黑腹果蝇热激蛋白家族高度保守。通过分析，

将黑腹果蝇热激蛋白分为 M 个基因家族，分别为

"#$G 家 族、"#$H 家 族、"#$J 家 族、"#$L 家 族、

HIJK 家族及 LL2 家族。分子进化表明，黑腹果蝇

中热激蛋白家族可能来源于同一个祖先，由一个共

同的祖先经过倍增形成 M 个基因家族，并在不同时

期分野，进化方式属于趋异性进化。这些工作，对于

进一步研究黑腹果蝇热激蛋白家族提供了相应的生

物信息学数据。
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