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摘要��目的�在全基因组水平上鉴定棻棸种具有代表性昆虫的过氧化氢酶�����基因�并对鉴定所得��� 基因的基本特

征和系统发育关系分别进行预测和分析��方法�在 ����数据库中下载 ���氨基酸序列作为询问序列�通过本地�����
方法在棻棸种昆虫全基因组水平搜索和鉴定��� 基因并命名�通过生物信息学方法预测棻棸种昆虫��� 家族基因的特

征�氨基酸同源序列一致率�保守结构域等�通过 ����灢�软件用最大似然法推断棻棸种昆虫的��� 基因的系统发育�
�结果�共鉴定得到棽棾个��� 基因�内华达古白蚁�������������������������东亚飞蝗��������������������人虱���灢
����������������苜蓿蓟马����������������������������茶翅蝽�������������������赤拟谷盗�����������������灢
����黑腹果蝇�������������������������冈比亚按蚊�������������������家蚕������������和意大利蜜蜂�����
����������基因组上分别有棾�棻�棻�棻�棿�棾�棽�棻�椂和棻个��� 基因�均具有全长的转录组序列�编码棿棸椂�椀椀棾个氨基酸�

氨基酸分子量为棿椂灡棸�椂棾灡椃����等电点为椀灡棽棻�椆灡棻椆�鉴定得到的��� 基因共有棻棽棽个外显子�椆椆个内含子�且外显

子与内含子分布模式在物种间差异较大而种内的��� 基因结构相似�有椃个��� 基因编码有信号肽�信号肽包含

棻椃�棽棽个氨基酸残基�所有��� 基因编码的氨基酸序列的 �端具有棻个由棻椃个氨基酸组成的 ���近端活性区域�而

�端由椆个氨基酸组成的���血红素配体区域所组成�其中家蚕的�����棽 基因中单独含有棻个细菌胞外溶质结合区

域�棻棸种昆虫的���棻 基因具有棻�棻的直系同源关系�家蚕出现特异性扩增独立形成支系�与���棻 支系互为姐妹群�
�结论�研究结果提供了棻棸个代表性昆虫��� 基因的基础信息�为进一步开展该基因的功能研究奠定了基础�

关键词�昆虫�过氧化氢酶�全基因组鉴定�特征�系统发育

中图分类号��椆椂椂 文献标志码�� ���文章编号�棻椂椃棽灢椂椂椆棾�棽棸棻椆�棸棾灢棸棸棾椂灢棸椄

生物体在逆境胁迫条件下应激产生丰富的活性氧����������������������������如超氧阴离子自由基�
单线态氧�过氧化氢�羟自由基等����在昆虫的先天免疫系统中具有极为重要的作用�棻��它的动态平衡能够激

活信号转导�棽��调控细胞增长和凋亡�棾灢棿�等不同生理过程�但过量的 ���累积会破坏细胞结构和功能�严重损伤

机体内的����蛋白质等大分子物质�
过氧化氢酶������超氧化歧化酶������过氧化物酶�����等棾种抗氧化酶广泛分布于生物体内�由它们

组成的保护酶系统可以清除生物体内过剩的 ����保护生物体免受环境胁迫的危害�椀��当 ���大量生产时�

���也被大量诱导生成�催化���发生歧化反应生成水和过氧化氢�这是抗氧化作用的第一道防线�椂��过氧化

氢的不断累积会诱导��� 和��� 基因表达上升�由此产生大量的���和���以过氧化氢为底物并将它分解

为对机体无害的水和氧气�最终消除超量���对生物体产生的氧化损伤�反应式为棽�棽�棽�棽�棽�棲�棽
�椃��

�������于棻椄椄棻年发现����之后����于棻椆棸棻年对该酶予以正式命名�椄��迄今为止�有关酵母������灢
��������������椆��拟南芥����������������������棻棸��小鼠��������������棻棻��智人��������������棻棽�等生物的

��� 基因的研究已有不少�在昆虫方面����等人�棻棾�于棻椆椆棸年首先克隆了黑腹果蝇�����������������灢
�������的��� 基因�为昆虫��� 基因研究的奠定了基础�此后对不同昆虫��� 基因的研究工作逐渐展开�例
如在家蚕�������������棻棿��葱蝇���������������棻椀��意大利蜜蜂����������������棻椂��冈比亚按蚊����������
���������棻椃��异色瓢虫�������������������棻椄�等昆虫的��� 基因的功能和系统发育关系方面已有大量的研
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究�鉴于���在昆虫的抗氧化作用中起到重要作用�是影响昆虫生长发育和生殖的一大主要因素�因此本研究

在农林害虫�媒介医学昆虫以及经济昆虫中一共选出棻棸种代表性昆虫作为研究对象�基于 ����开放数据�利用

生物信息学分析方法对它们的��� 基因家族在全基因组水平上进行了鉴定并进行命名�然后�对这些��� 基

因编码的氨基酸序列的相似值和保守性�基因的结构�系统发育等方面进行了研究和分析�以便为进一步开拓昆

虫中���功能的研究提供信息基础�

棻材料与方法

棻灡棻数据来源

棻棸种昆虫的基因组数据均源自����的��������数据库�它们的学名�隶属目名�种名缩写及组装��号信

息如表棻所示�

表棻�棻棸种昆虫的基因组数据来源

���棶棻���������������������������������������

物种名 物种所在目名 种名缩写 组装��号

内华达古白蚁������������������������ 蜚蠊目����������� �� ���椷棸棸棸椂椆椂棻椀椀灡棻

东亚飞蝗������������������� 直翅目������������ �� ���椷棸棸棸椀棻椂椄椆椀灡棻

人虱������������������ 虱目���������� �� ���椷棸棸棸棸棸椂棽椆椀灡棻

苜蓿蓟马��������������������������� 缨翅目�������������� �� ���椷棸棸棸椂椆椃椆棿椀灡棾

茶翅蝽������������������ 半翅目����������� �� ���椷棸棸棸椂椆椂椃椆椀灡棽

赤拟谷盗�������������������� 鞘翅目������������ �� ���椷棸棸棸棸棸棽棾棾椀灡棾

黑腹果蝇��棶������������� 双翅目��������� �� ���椷棸棸棸棸棸棻棽棻椀灡棿

冈比亚按蚊��棶�������� 双翅目��������� �� ���椷棸棸棸棸棸椀椀椃椀灡棽

家蚕��棶����� 鳞翅目������������� �� ���椷棸棸棸棻椀棻椂棽椀灡棻

意大利蜜蜂��棶���������� 膜翅目������������� �� ���椷棸棸棾棽椀棿棾椆椀灡棽

棻灡棽基因鉴定与命名

为鉴定棻棸种昆虫的��� 基因�从����的��������数据库中下载已经被鉴定出来���氨基酸序列作为

本地�����的询问序列 ������步骤如下�棻�通过�������以已知序列作为 �����搜索本地基因组数据库�阈
值设为棻�棻棸棴椀�获得可能的��� 基因序列�棽�将相似性大于棾棸棩的序列连同左右翼侧区�椀棸棸��或以上�输
出�取出的基因组序列输入 �������棲�����������棶���������棶���������棶������在线软件中进行基因预测�

棾�为验证该序列是否为��� 的基因序列�将预测所得基因序列所翻译的氨基酸序列在 �������中再次进行在

线比对�将具有��� 结构域���� 注释号为��棸棸棻椆椆�的基因作为��� 基因�

棻灡棾基因基本特征分析

用在线软件��������������������棶������棶��������������������������������棶���棶���棶�������灢
����������灢棽灡棸��和������������������棶���棶���棶���������������������对棻棸种昆虫 ��� 氨基酸序列

的分子量�分子式�等电点�亚细胞定位�跨膜区和信号肽进行预测�使用�������软件对这些���氨基酸序列

进行多重比对和相似值����������统计�将多重比对的结果通过在线软件�������������������棶�����棶����棶���

����������������棶�����进行不饱和预测�预测结果导入 �������棽灡椃灡棸软件预测其保守区域�通过在线软件

����������������棶���棶���棶���棶����预测棻棸种昆虫的��� 基因结构�包括外显子和内含子的大小以及内含

子的相位�通过���������椄灡棸绘制有关示意图�

棻灡棿基因系统发育关系

经过在线软件 ����������������������������棶�����棶����棶�������������������棶�����计算棻棸种昆虫

���氨基酸序列的饱和度�结果导入 ����灢�软件计算这些���氨基酸序列的系统发育模型�基于赤池信息

椃棾第棾期�����������张莉娟�等�棻棸种昆虫过氧化氢酶基因的全基因组鉴定与特征预测



量准则��������������������������������测算出棻棸种昆虫的���氨基酸序列最佳进化模型为��棲��使

用 ����灢��棻椆�和������棽棸�在线网站�����������棶����灢�����������棶����基于这些昆虫的 ���氨基酸序列

使用最大似然法����������������������构建系统发育关系�进行棻棸棸棸次重复计算�记录各分支���������
值�推断这些昆虫的系统发育关系�

棽结果

棽灡棻��� 基因鉴定情况及所编码蛋白质的理化特性

基于棻棸种代表性昆虫全基因组水平上的搜索与鉴定�共获得棽棾个��� 基因�内华达古白蚁�东亚飞蝗�
人虱�苜蓿蓟马�茶翅蝽�赤拟谷盗�黑腹果蝇�冈比亚按蚊�家蚕和意大利蜜蜂棻棸个物种分别有棾�棻�棻�棻�棿�棾�棽�

棻�椂和棻个��� 基因�其中隶属鳞翅目的家蚕��� 基因中出现了特异性扩增的现象�根据它们��������结构

域信息及其在基因组上的位置�分别将上述物种的��� 基因命名�如表棽所示�

表棽�棻棸种代表性昆虫���基因及所编码蛋白质特征

���棶棽���������������������������������������������������棻棸����������������������

基因名
基因

长度���

编码区

长度���

编码氨基酸

数目�个
��������位置分布

编码蛋白质相对

分子质量����
等电点

信号肽在氨基酸

序列上的位置

�����棻 棻椂棾棸椃 棻椀棽椃 椀棸椄 ��椷棸棻椆棸椀椆椃棸棻灡棻�棾椆棻棾棻椀�棿棸椃椂棽棻 椀椃灡椆 椄灡椀棾

�����棽 椄棻椆棻 棻椀棿椄 椀棻椀 ��椷棸棻椆棸椂棸椄棾椄灡棻�椃棸椀棿椀�椃椄椃棾椀 椀椄灡椃 椂灡椀棸 棻�棻椃

�����棾 椂棸椃棾 棻椀椃椄 椀棽椀 ��椷棸棻椆棸椂棸椄棾椄灡棻�椂棽棿椄椄�椂椄椀椂棸 椀椆灡椄 椀灡椃椄 棻�棽棸

����� 棻椀棽棿 棻棻椂椃 椀棸椃 ����椷棸棻棸棸棸棸棻椆椃灡棻�棿椄棽�棽棸棸椃 椀椃灡椀 椃灡棽椄

����� 棻椂棻椀 棻棿椃椂 棿椆棻 ��椷棸棸棽椆椄椃棾棿椀灡棻�椄椄椂椄椀�椆棸棽椆椆 椀椀灡椆 椂灡椄棿

����� 棻棻棽棾棿 棻椀椂棾 椀棸椂 ��椷棸棽棸棽椆棽棽棽椆灡棻�椂椂椂椂椃椄�椂椃椃椆棻棻 椀椃灡棸 椄灡棿棻

�����棻 棽椂椄棻椀 棻椀椀椃 椀棸棿 ��椷棸棽棸棻棻棸椆棿棻灡棻�棽椆椃椄�棽椆椃椆棽 椀椂灡棸 椀灡棽棻

�����棽 椀棾棻棻棻 棻椂棽椀 椀棽椂 ��椷棸棽棸棻棻棻棸椂椆灡棻�椃椀椂棾椄�棻棽椄椃棿椄 椂棸灡棿 椃灡棽椃 棻�棽棽

�����棾 棽棾椃椆椂 棻椂棽椆 椀棿棽 ��椷棸棽棸棻棻棸椆棿棻灡棻�棾棽椆椀椃�椀椂椃椀棽 椂棻灡棿 椆灡棻椆 棻�棽棸

�����棿 棻棸棸棾棾 棻椀棻棽 椀棸棾 ��椷棸棽棸棻棻棸棽棽棻灡棻�椃棸棾棸椂棿�椃棻棾棸椆椂 椀椂灡椄 椄灡椂椄

�����棻 椆椂棸椄 棻椀棸椂 椀棸棻 ��椷棸棸椃棿棻椄灡棾�棻棻椀棸椂椀椀棾�棻棻椀棻椂棻椂棸 椀椂灡棽 椄灡棽棻

�����棽 棾椄椃棿 棻椀椀棻 椀棻椂 ��椷棸棻椀棿椀棸棽棾棾灡棻�椀棿椆椃椀椄�椀椀棾椂棾棻 椀椄灡椃 椂灡棽棾

�����棾 棾椄椂椀 棻椀棾椆 椀棻棽 ��椷棸棻椀棿椀棸棽棾棾灡棻�椀椀椀棿棾棾�椀椀椆棽椆椃 椀椃灡椆 椂灡椃棾

�����棻 椀棻棻棾 棻椀椂棾 椀棸椂 ��椷棸棾椃棿棾椂灡棿�棻椄椄棽棽椃椄椂�棻椄椄棽椃椄椆椄 椀椃灡棻 椄灡棾椆

�����棽 棻椀椄棿 棻椀椆椂 椀棸椂 ��椷棸棾棾椃椃椆灡椀�椄椃棸椀椂椆椀�椄椃棸椃棽椃椄 椀椄灡棸 椂灡椆棿

����� 椄椄椂棸 棻椀椀椃 椀棸棿 ��椷棸椃椄棽椂椀灡棽�椀椃椃棽棻棽椆�椀椃椄棸椆椄椄 椀椂灡椆 椄灡棿棸

�����棻 棽棾棽棸 棻椀椂椂 椀棸椃 ��椷棸棸棿椀椄棽棸棻椀灡棻�椀棽椃椄椃椀椆�椀棽椄棻棸椃椄 椀椂灡椆 椄灡棻棻

�����棽 棻椆棿椆 棻椃棸椄 椀椀棾 ��椷棸棸棿椀椄棽棸棽椆灡棻�棿椃椀棿棻棿椃�棿椃椀椂棸椆椀 椂棾灡椃 椄灡椆椃

�����棾 棻椃椄椃 棻椀椆棽 椀棻椀 ��椷棸棸棿椀椄棻椃棻椄灡棻�棻椀棻棿椂椄�棻椀棾棽椀棿 椀椄灡棸 椃灡棽棻 棻�棻椃

�����棿 棽椄棾椃 棻椀棽棻 棿椆棽 ��椷棸棸棿椀椄棽棻椃椆灡棻�棻棸棽棿棸�棻棾棸椃椂 椀椀灡椀 椄灡棻椆

�����椀 棻椄椃棽 棻椀椆椀 椀棻椂 ��椷棸棸棿椀椄棽棻椃椆灡棻�棽棾棸棿椃�棽棿椆棻椄 椀椃灡棻 椄灡棿椄 棻�棻椃

�����椂 棾椃棽椂 棻棽椀椀 棿棸椂 ��椷棸棸棿椀椄棽椀棸椀灡棻�棿椀棻椂�椄棽棿棻 棿椂灡棸 椃灡棻椆 棻�棻椃

����� 棻棸椀椀椀 棻椀棿棽 椀棻棾 ��椷棸棾椃椂棿棾灡棻�椄椂椀椆椆棽椂�椄椂椃棸棿椄棸 椀椄灡棸 椄灡棾椆

��注�基因名中前两个字母代表的物种名见表棻�下同

��鉴定所得��� 基因均具有蛋白质编码的全长序列�基因长度为棻椀棽棿�椀棾棻棻棻���编码区长度为棻棻椂椃�
棻椃棸椄���编码氨基酸数为棿棸椂�椀椀棾个�编码蛋白质相对分子质量为棿椂灡棸�椂棾灡椃����等电点为椀灡棽棻�椆灡棻椆�亚
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细胞定位在线粒体上�均含有�����������������灢���结构域各棻个�且均不含跨膜域������棽������棾������棽�

�����棾������棾������椀������椂 等椃个基因所编码的氨基酸序列具有信号肽�信号肽包含棻椃�棽棽个氨基酸

残基�表棽��棻棸个昆虫物种��� 基因的同源序列一致性在棾棸棩�椆棿棩之间�图棻��

图棻�棻棸种昆虫物种���基因同源序列的一致率

���灡棻����������������������������������������������������������������

棽灡棽��� 基因结构

封二彩图棽显示�棽棾个��� 基因共有棻棽棽个外显子�长度为棻棿�棻椀棾椂���其中�����������������棻�

�����棽������棾������棻������棽������������棻������棽������棾������棿������椀 和�����棻椂 具有

棽�棾个外显子������棻������棽������棾������������棻������棽������棾������棿 和�����具有椄�棻棻个

外显子�此外�棽棾个��� 基因共有椆椆个内含子�长度为椀棽�棽棻棸棻椄��������棽 基因中内含子总长度最大�为
椀棻椂椀椆���该基因序列长度也为最大�棻棸种昆虫��� 的基因中棸型�棻型和棽型相位的内含子分别共有椂椀�棻椂
个和棻椄个�约占内含子总数的椂椂棩�棻椂棩和棻椄棩�

棻棸种不同昆虫物种之间的��� 基因外显子与内含子分布模式差异较大�但它们种内的��� 基因结构相

似�其中������棻������棽 和�����棾 的基因结构基本一致�均含棻棸个外显子和椆个内含子������棻���灢
���棽������棾 和�����棿 基因外显子个数介于椆�棻棻之间�除�����棽 基因内含子最大为棽棻棸棻椄��以外�其他

棾个��� 基因内含子长度介于椃椀�棻棻棸棿棸��之间������棻������棽 和�����棾 基因结构也基本一致�均为棾个

外显子�棽个内含子�内含子相位为棸位和棻位�内含子长度在椀棽�棿棻椄棿��之间������棻 和�����棽 基因的

内含子相位都为棸位������棻������棽������棾 和�����棿 基因的外显子�内含子个数分别为棽�棻������椀
和�����椂 基因的外显子�内含子个数分别为棾�棽�除�����椂 基因中含有棻个相位为棻的内含子�其余家蚕

��� 基因内含子相位均为棸位�

棽灡棾���家族的保守结构域

利用�������对棻棸种代表性昆虫的���家族的氨基酸进行多重比对�对结果的分析及功能标注如图棾所

示�结果显示����氨基酸序列的 �端含有棻椃个氨基酸组成的���近端活性区域和棻个保守的组氨酸活性

位点����椃棻���端含有椆个氨基酸组成的���血红素配体区域�此外������棽的�端单独含有棻个细菌胞

外溶质结合区域�棻棸种昆虫���的��������结构域具有棾椃椄�棾椆椃个氨基酸���������灢���结构域具有椀椀�椂椀
个氨基酸�其中�����椂的���结构域氨基酸数目为棽椃棿�序列比对结果还显示�棻棸种昆虫 ���氨基酸序列

��������和��������灢���结构域均高度保守和一致�

棽灡棿��� 基因的系统发育关系

利用 ����灢�软件以及在线软件������基于棻棸种代表性昆虫��� 基因所编码的氨基酸序列分别构

建了系统发育树�两种软件构建的系统发育关系具有相同的进化支系和自展值������������将系统发育支系分

为棿个群�图棿��结果显示�在群�和群��中棻棸种昆虫的���棻 基因具有棻�棻的直系同源关系����������值

在椄棸棩以上�家蚕经过物种特异性扩增的��� 支系群��与棻棸种昆虫的���棻 支系群��和群���为姐妹群关

系����������自展值为椄椀棩�棻棸棸棩�
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��注�棾个方框从上到下依次表示过氧化氢酶近端活性区域�过氧化氢酶血红素配体区域和细菌溶质结合结区域�箭头指向过氧化

氢活性位点

图棾�棻棸种代表性昆虫���氨基酸序列的多重比对及特征

���灡棾�������������������������������������������������������������������������������������������������
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图棿�棻棸种代表性昆虫基于氨基酸序列的���基因的系统发育关系

���灡棿����������������������������������������
����������������������������������������������������

在群�中������棿 由 �����棾 复制

而来������棾 由�����棽 复制而来�在群

��中������发生了棻次基因复制事件�
在群���中������基因中发生了棽次基

因复制事件������棾 由�����棽 复制而

来������棽 由�����棻 复制而来�群��
是家蚕经过物种特异性扩增的 ��� 枝

系�推测其中包含的椀个基因可能是由

�����棻 基因复制而来�群��与群���互

为姐妹群�其中群��中的物种分类隶属于

鞘翅目�鳞翅目和双翅目�它们在分类地

位上亲缘关系较近�群���中的物种分类

隶属于同翅目�膜翅目�直翅目�缨翅目�
虱目和蜚蠊目�在分化时间上出现较早�
推测它们应该面临比较相似的生活环境

或生态位�

棾讨论

���在昆虫的保护酶系统中扮演着重要角色�能清除昆虫体内过剩的����从而保护昆虫免受环境胁迫的

危害�本研究在涉及农林学�媒介医学及经济类的棻棸种代表性昆虫中共鉴定出棽棾个��� 基因�其中东亚飞

蝗�人虱�苜蓿蓟马�冈比亚按蚊及意大利蜜蜂只含有棻条��� 基因�内华达古白蚁�茶翅蝽�赤拟谷盗和黑腹果

蝇含有棽�棿个��� 基因�而家蚕��� 基因存在特异性扩增现象�因而数目达到椂个�推测��� 基因的扩增

可能与昆虫适应自身生活的环境有关�棻椃�棽棻��

棻棸种昆虫��� 基因编码的蛋白质相对分子质量介于棿椂灡棸�椂棾灡椃���之间�均含有 �����������������灢���
结构域各棻个�且均不含跨膜域������棽������棾������棽������棾������棾������椀 和�����椂 共椃个基因

具有信号肽�信号肽包含棻椃�棽棽个氨基酸残基����是一种稳定性无信号肽的蛋白�属于非分泌性蛋白�棽棽��推
测内华达古白蚁�茶翅蝽和家蚕中出现具有信号肽的��� 基因可能是它们在环境中受到的氧化应激更多�为适

应环境�在基因复制过程中融合编码分泌蛋白的信号肽�以保护体内各组织免受氧化应激反应�棽棾��
本研究还分析了棻棸个代表性昆虫物种��� 基因的系统发育关系�可以看到棻棸种昆虫的���棻基因具有

棻�棻的直系同源关系�物种特异性扩增的家蚕��� 基因������棽������棾������棿������椀 和�����椂�组
成的群��与棻棸种昆虫的���棻 基因支系群��和群���为姐妹群关系�其中�具有特异性扩增的家蚕��� 基因

中�具有信号肽序列的�����棾������椀������椂 基因和具有细菌的分泌性��� 基因�����棽 没有聚集在一

个进化枝上�因此可以确定含有信号肽序列的家蚕��� 基因并不是在测序过程中混入的细菌基因�推测在��灢
���棽 中发生了基因的水平转移�此外������棽������棾������棿������椀������椂������棽 和�����棾 基因

中缺失���血红素配体区域�这可能是在��� 基因复制过程中����血红素配体区域随之缺失所致�或许与

昆虫特殊环境的适应相关�而意大利蜜蜂与家蚕��� 基因数目的差异可能反映了群居物种和独居物种在生活

史和生态位上的差异�棻椂��
先前的研究表明���� 基因在昆虫不同发育阶段和不同组织中都具有较大的差异化表达�如甜菜夜蛾

��������������������� 基因的成虫期表达量最高达卵期表达量的椃倍�幼虫期表达量次之�卵期表达量最

低�而在组织上���� 基因在椀龄幼虫体壁�中肠�脂肪体和马氏管组织中都有表达�其中脂肪体中表达量最

高�棽棿��白蜡窄吉丁����������������������� 基因在幼虫中肠有着较高表达量�而在不同发育阶段上�幼虫和

预蛹期有着高表达量�成虫时期表达量下降�棽椀��冈比亚按蚊吸血后�通过 ����干扰技术沉默��� 基因�成活

率明显下降�棻椃��上述研究揭示了��� 基因在昆虫的生长发育和繁殖等方面都发挥着重要作用�
综合上述�本研究运用生物信息学方法鉴定了涉及农林学�媒介医学及经济类的棻棸种代表性昆虫的���

基因�并进行了命名�对基因序列的相似性和保守性�基因的结构�系统发育等方面进行了研究和分析�研究结
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果对进一步研究昆虫的��� 基因及相关免疫防御功能具奠定了基础�
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