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　 　 摘要:　 由蛋白激酶和蛋白磷酸酶调控的蛋白质可逆磷酸化是一种重要的蛋白质翻译后修饰ꎬ它在信号转导、
细胞周期、基因转录、代谢调控等过程中起到至关重要的作用ꎮ 本研究以芸薹根肿菌 ｅ３ 菌株的基因组为试验数据

来源ꎬ采用生物信息学方法对芸薹根肿菌全基因组蛋白磷酸酶进行了鉴定和表达分析ꎮ 基于隐马尔可夫模型(Ｈｉｄ￣
ｄｅｎ ｍａｒｋｏｖ ｍｏｄｅｌꎬＨＭＭ)搜索与 ＳＭＡＲＴ 分析相结合ꎬ本研究在芸薹根肿菌基因组中共鉴定出 ５４ 个蛋白磷酸酶基

因ꎮ 编码的 ５４ 个蛋白磷酸酶可以进一步被分成 ４ 类ꎬ包括 １０ 个磷酸化蛋白磷酸酶(ＰＰＰ)ꎬ２１ 个金属离子依赖型

蛋白磷酸酶(ＰＰＭ)ꎬ１９ 个酪氨酸蛋白磷酸酶(ＰＴＰ)ꎬ４ 个基于天冬氨酸的蛋白磷酸酶(ＡＰＰ)ꎮ 这 ５４ 个蛋白磷酸酶

的相对分子质量为１０ ７８０~１２５ １４０ꎬ等电点为４.４３~１０􀆰 ４５ꎮ 通过信号肽和跨膜结构域分析发现在这 ５４ 个蛋白磷酸

酶中ꎬＰＢＲＡ＿００７４６１ 存在信号肽ꎬＰＢＲＡ＿００３６３６、ＰＢＲＡ＿００４４４９、ＰＢＲＡ＿００４４６４、ＰＢＲＡ＿００５２７０、 ＰＢＲＡ＿００６８５４ 和 ＰＢＲＡ
＿００７２０１ 存在跨膜结构域ꎮ 转录组分析结果表明这 ５４ 个蛋白磷酸酶基因在不同时期差异表达ꎬ值得一提的是在休

眠孢子萌发期和休眠孢子成熟期ꎬ金属离子依赖型蛋白磷酸酶基因 ＰＢＲＡ＿００１０８５ 的表达量最高ꎬ说明该磷酸酶在

休眠孢子发育中起到重要作用ꎮ 综上所述ꎬ本研究可为芸薹根肿菌蛋白磷酸酶功能研究和根肿病防治靶标选择提

供理论基础ꎮ
关键词:　 根肿病ꎻ 芸薹根肿菌ꎻ 蛋白磷酸酶
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　 　 Ａｂｓｔｒａｃｔ:　 Ｒｅｖｅｒｓｉｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬ ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｂｙ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅｓ ａｎｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅｓ ｉｓ ａｎ ｉｍｐｏｒ￣
ｔａｎｔ ｐｏｓｔ￣ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎａｌ ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎꎬ ｗｈｉｃｈ ｐｌａｙｓ ａ ｖｉｔａｌ ｒｏｌｅ ｉｎ ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎꎬ ｃｅｌｌ ｃｙｃｌｅꎬ ｇｅｎｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ａｎｄ ｍｅｔａ￣
ｂｏｌｉｃ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ. Ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙꎬ ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ ｔｏｏｌｓ ｗｅｒｅ ｕｓｅｄ ｔｏ ａｎａｌｙｚｅ ｔｈｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｆｒｏｍ Ｐｌａｓｍｏｄｉｏｐｈｏｒａ ｂｒａｓｓｉ￣
ｃａｅ ｅ３ ｓｔｒａｉｎꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ｇｅｎｅｓ ｗｅｒｅ ｆｕｒｔｈｅｒ ｓｕｂｊｅｃｔｅｄ ｔｏ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ａｎａｌｙｓｉｓ. Ｂａｓｅｄ ｏｎ

ｔｈｅ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ ｈｉｄｄｅｎ ｍａｒｋｏｖ ｍｏｄｅｌ (ＨＭＭ) ｓｅａｒｃｈ
ａｎｄ ＳＭＡＲＴ ａｎａｌｙｓｉｓꎬ ａ ｔｏｔａｌ ｏｆ ５４ ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ
ｇｅｎｅｓ ｗｅｒｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ Ｐ. ｂｒａｓｓｉｃａｅ. Ｔｈｅｓｅ
５４ ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅｓ ｃｏｕｌｄ ｂｅ ｆｕｒｔｈｅｒ ｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ ｉｎｔｏ
ｆｏｕｒ ｃａｔｅｇｏｒｉｅｓꎬ ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ １０ ｐｈｏｓｐｈｏｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅｓ
(ＰＰＰ)ꎬ ２１ ｍｅｔａｌ ｉｏｎ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅｓ
(ＰＰＭ)ꎬ １９ ｐｒｏｔｅｉｎ ｔｙｒｏｓｉｎｅ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅｓ (ＰＴＰ)ꎬ ｆｏｕｒ
ａｓｐａｒｔａｔｅ￣ｂａｓｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅｓ (ＡＰＰ). Ｔｈｅ ｍｏｌｅｃｕ￣
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ｌａｒ ｗｅｉｇｈｔｓ ｏｆ ｔｈｅｓｅ ５４ ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅｓ ｒａｎｇｅｄ ｆｒｏｍ １０ ７８０ ｔｏ １２５ １４０ꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｉｓｏｅｌｅｃｔｒｉｃ ｐｏｉｎｔｓ ｒａｎｇｅｄ ｆｒｏｍ ４􀆰 ４３ ｔｏ
１０􀆰 ４５. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｓｉｇｎａｌ ｐｅｐｔｉｄｅ ａｎｄ ｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅ ｄｏｍａｉｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｔｈａｔ ａｍｏｎｇ ５４ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓｐｈａ￣
ｔａｓｅｓꎬ ＰＢＲＡ＿００７４６１ ｈａｄ ａ ｓｉｇｎａｌ ｐｅｐｔｉｄｅꎬ ａｎｄ ｔｈｅｒｅ ｗｅｒｅ ｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅ ｄｏｍａｉｎｓ ｉｎ ＰＢＲＡ＿００３６３６ꎬ ＰＢＲＡ＿００４４４９ꎬ
ＰＢＲＡ＿００４４６４ꎬ ＰＢＲＡ＿００５２７０ꎬ ＰＢＲＡ＿００６８５４ ａｎｄ ＰＢＲＡ＿００７２０１. Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅｓｅ ５４
ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅｓ ｇｅｎｅｓ ｗｅｒｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔａｇｅｓ. Ｎｏｔａｂｌｙꎬ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｍｅｔａｌ ｉｏｎ￣ｄｅｐｅｎｄ￣
ｅｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ｇｅｎｅ ＰＢＲＡ＿００１０８５ ｗａｓ ｈｉｇｈｅｓｔ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｒｅｓｔｉｎｇ ｓｐｏｒｅ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｈｅ ｓｐｏｒｅ ｍａｔｕｒａｔｉｏｎ ｐｅｒｉ￣
ｏｄꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔｈａｔ ｉｔ ｐｌａｙｅｄ ａｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｒｏｌｅ ｉｎ ｒｅｓｔｉｎｇ ｓｐｏｒｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ. Ｉｎ ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎꎬ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｃａｎ ｐｒｏｖｉｄｅ ａ ｔｈｅｏｒｅｔｉ￣
ｃａｌ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅｓ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｎｏｖｅｌ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ａｇａｉｎｓｔ ｃｌｕｂｒｏｏｔ.

Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ:　 ｃｌｕｂｒｏｏｔꎻ Ｐｌａｓｍｏｄｉｏｐｈｏｒａ ｂｒａｓｓｉｃａｅꎻ ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ

　 　 由芸薹根肿菌(Ｐｌａｓｍｏｄｉｏｐｈｏｒａ ｂｒａｓｓｉｃａｅ Ｗｏｒｏ￣
ｎｉｎ)引起的根肿病对全世界十字花科作物的生产构

成越来越大的威胁[１￣３]ꎮ 仅在中国ꎬ每年大约有３.２０×
１０６ ~４.００×１０６ ｈｍ２的十字花科作物受到根肿病的影

响ꎬ造成２０％~３０％的产量损失[３]ꎮ 尽管选育抗病品

种是控制根肿病最经济有效的方法[４]ꎬ但新型致病小

种的出现也极大地损害了抗病品种的推广应用[５￣７]ꎮ
因此ꎬ根肿病防治新策略的研究迫在眉睫ꎮ

蛋白质可逆磷酸化是生物体内信号传导的主要

形式和重要的调控机制[８￣１０]ꎮ 蛋白质磷酸化过程由

蛋白激酶(ＰＫｓ)控制ꎮ 现有研究结果表明ꎬ蛋白质

可以在 ９ 个氨基酸(酪氨酸、丝氨酸、苏氨酸、半胱

氨酸、精氨酸、赖氨酸、天冬氨酸、谷氨酸和组氨酸)
位点上发生磷酸化[１１]ꎬ但丝氨酸、苏氨酸和酪氨酸

磷酸化在真核细胞中占主导地位并发挥关键调控作

用[１２]ꎮ 对２ ２４４种人类蛋白质上６ ６００个磷酸化位点

的蛋白质组学分析结果表明ꎬ磷酸化丝氨酸(ｐＳｅｒ)、
磷酸化苏氨酸(ｐＴｈｒ)和磷酸化酪氨酸(ｐＴｙｒ)分别

占磷酸化氨基酸的 ８６􀆰 ４％、１１􀆰 ８％和 １􀆰 ８％[１３]ꎮ 对

禾谷镰刀菌(Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ) ２ ９０２个磷酸化

肽分析发现ꎬｐＳｅｒ、ｐＴｈｒ 和 ｐＴｙｒ 分别占磷酸化氨基

酸的 ８７􀆰 ０％ꎬ２６􀆰 ０％和 ２􀆰 ４％[１４]ꎮ 在白色念珠菌中

(Ｃａｎｄｉｄａ ａｌｂｉｃａｎｓ)ꎬ对２ ８９６个蛋白质的１５ ９０６个特

异磷酸化位点鉴定分析发现ꎬｐＳｅｒ、ｐＴｈｒ 和 ｐＴｙｒ 分

别 占 磷 酸 化 氨 基 酸 的 ８０􀆰 ０１％ꎬ １８􀆰 １１％ 和

１􀆰 ８１％[１５]ꎮ 在黄曲霉(Ａｓｐｅｒｇｉｌｌｕｓ ｆｌａｖｕｓ)中ꎬ对 ２９３
个磷酸化蛋白的 ５９８ 个磷酸化位点进行分析发现ꎬ
ｐＳｅｒ、ｐＴｈｒ 和 ｐＴｙｒ 分别占磷酸化氨基酸的 ８１􀆰 １％ꎬ
１６􀆰 ４％和 ２􀆰 ５％[１６]ꎮ 蛋白质去磷酸化过程由蛋白磷

酸酶(ＰＰ)控制ꎮ 根据蛋白质底物特异性、结构和催

化机制不同ꎬＰＰ 可分为 ２ 个主要的大家族:蛋白酪

氨酸磷酸酶(ＰＴＰ)和丝氨酸 /苏氨酸磷酸酶(ＰＳＰ)ꎮ
ＰＴＰ 成员主要催化磷酸酪氨酸的去磷酸化ꎬ包括经

典 ＰＴＰꎬ双特异性磷酸酶(ＤＳＰ)ꎬＣｄｃ２５ 型磷酸酶和

低分子量磷酸酶[１７]ꎮ ＰＳＰ 包含 ３ 个主要家族:磷酸

化蛋白磷酸酶 ( ＰＰＰ)ꎬ金属依赖性蛋白磷酸酶

(ＰＰＭ)和基于天冬氨酸的蛋白磷酸酶(ＡＰＰ) [１８]ꎮ
已有的结果表明磷酸酶基因家族成员在不同物种中

数目不同ꎬ且其生物学功能各异ꎮ 如在构巢曲霉

(Ａｓｐｅｒｇｉｌｌｕｓ ｎｉｄｕｌａｎｓ)中已鉴定出 ２８ 个 ＰＰꎬ其中 ８
个是正常生长或有丝分裂所必需的[１９]ꎮ 反向遗传

分析结果表明ꎬ禾谷镰刀菌的磷酸酶参与菌丝生长、
分生孢子形成、致病和产毒等过程[２０￣２１]ꎮ

因为 ＰＰ 的功能多样性和重要性ꎬ本研究拟采

用生物信息学分析方法挖掘鉴定芸薹根肿菌的蛋白

磷酸酶ꎬ对其理化性质、跨膜结构域、信号肽进行分

析ꎬ并通过转录组学分析这些磷酸酶在不同阶段的

表达变化ꎬ为后续芸薹根肿菌磷酸酶的功能研究及

根肿病新的防治策略研究提供借鉴ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 芸薹根肿菌基因组序列

以芸薹根肿菌 ｅ３ 菌株的基因组为起始序列ꎬ进
行后续生物信息学分析ꎬ序列下载自公共数据库

ＮＣＢＩ( ｆｔｐ: / / ｆｔｐ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ. ｇｏｖ / ｇｅｎｏｍｅｓ / ａｌｌ / ＧＣＡ /
００１ / ０４９ / ３７５ / ＧＣＡ＿００１０４９３７５.１＿ｐｂｅ３.ｈ１５) ꎮ
１.２　 生物信息学分析

从 Ｐｆａｍ 数据库(ｈｔｔｐ: / / ｐｆａｍ.ｘｆａｍ.ｏｒｇ / )中下载

ｐｆａｍ 文件(表 １)ꎬ利用 ＨＭＭＥＲ ３.０ 软件[２２] 搜索芸

薹根肿菌的蛋白质氨基酸序列ꎮ 用 ＳＭＡＲＴ(ｈｔｔｐ: / /
ｓｍａｒｔ.ｅｍｂｌ￣ｈｅｉｄｅｌｂｅｒｇ.ｄｅ / )对获得的氨基酸序列进

行结构域分析ꎬ剔除不含磷酸酶催化结构域的氨基

酸序列ꎬ再进一步剔除不完整的氨基酸序列ꎬ最后剩

下的序列即为候选蛋白磷酸酶氨基酸序列ꎮ 采用

ＳｉｇｎａｌＰ ４􀆰 ０[２３] 和 ＴＭＨＭＭ ２.０ [２４]分别对候选蛋白

质的信号肽和跨膜结构域进行分析ꎮ
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表 １　 蛋白磷酸酶鉴定所用的 ｐｆａｍ 文件

Ｔａｂｌｅ １　 Ｌｉｓｔ ｏｆ ｐｆａｍ ｐｒｏｆｉｌｅｓ ｕｓｅｄ ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ

Ｐｆａｍ　 　 磷酸酶类型　 　 　 氨基酸底物　 　 　

ＰＦ００１０２ 酪氨酸磷酸酶 酪氨酸

ＰＦ０１４５１ 低分子量磷酸酶 酪氨酸

ＰＦ００４８１ 蛋白磷酸酶 ２ｃ 丝氨酸 / 苏氨酸

ＰＦ００７８２ 双特异性蛋白磷酸酶 酪氨酸 / 丝氨酸 / 苏氨酸

ＰＦ０３１６２ 酪氨酸磷酸酶 ２ 酪氨酸

ＰＦ０３０３１ 类 ＮＬＩ 互作因子磷酸酶 丝氨酸 / 苏氨酸

ＰＦ００５８１ 细胞分裂周期因子 ２５ 苏氨酸 / 酪氨酸

ＰＦ００１４９ 金属离子依赖型磷酸酶 丝氨酸 / 苏氨酸

１.３　 表达量分析

芸薹根肿菌的转录组数据源自 Ｓｃｈｗｅｌｍ 等[２５]

的报道:将－２０ ℃保存的分离纯化后的休眠孢子置

于 ４ ℃解冻 ４８ ｈ 后ꎬ再转移到含有 ４００ ｎｇ / ｍｌ特美

汀的灭菌水中室温孵育 ２４ ｈꎬ以此样品提取 ＲＮＡ 进

行转录组学分析ꎬ获得的数据即为休眠孢子萌发期

数据ꎻ芸薹根肿菌侵染油菜(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ)栽培种

Ｗｅｓｔａｒ ３５ ｄ 后ꎬ从油菜病根中分离原生质团ꎬ提取

原生质团的 ＲＮＡ 进行转录组学分析ꎬ获得的数据即

为原生质团时期数据ꎻ从芸薹根肿菌侵染 ３５ ｄ 后的

白菜(Ｂ.ｒａｐａ)栽培种 Ｇｒａｎａａｔ 病根中分离休眠孢子ꎬ
以此休眠孢子提取 ＲＮＡ 进行转录组学分析ꎬ获得的

数据为休眠孢子成熟期数据ꎻ白菜栽培种 Ｇｒａｎａａｔ、
油菜栽培种 Ｄｃ１１９ Ｇｉａｎｔ ｒａｐｅ 和结球甘蓝(Ｂ. ｏｌｅｒａ￣
ｃｅａ ｖａｒ. ｃａｐｉｔａｔａ) Ｊｅｒｓｅｙ Ｑｕｅｅｎ 接种芸薹根肿菌 ３５ ｄ
后ꎬ分别取病根进行表面消毒后提取总 ＲＮＡ 进行转

录组学分析ꎬ以此获得的数据即为不同寄主的数据

来源ꎮ 根据 Ｔｒａｐｎｅｌｌ 等[２６] 报道的方法将数据换算

成 ＦＰＫＭ(Ｆｒａｇｍｅｎｔｓ ｐｅｒ ｋｉｌｏｂａｓｅ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ ｐｅｒ ｍｉｌ￣
ｌｉｏｎ ｍａｐｐｅｄ ｒｅａｄｓ)ꎮ 蛋白磷酸酶基因的表达量换算

成 Ｌｏｇ２(ＦＰＫＭ＋１)值后ꎬ利用 Ｒ 语言中的 ｐｈｅａｔｍａｐ
包绘制热图ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 芸薹根肿菌蛋白磷酸酶的鉴定

以 Ｐｆａｍ 文件为种子序列搜索芸薹根肿菌的蛋

白质库ꎬ再结合 ＳＭＡＲＴ 结构域分析ꎬ本研究从芸薹

根肿菌基因组中鉴定到了 ５７ 个蛋白磷酸酶基因ꎬ经
过序列分析发现ꎬ其中 ３ 个蛋白磷酸酶基因(ＰＢＲＡ＿
０００８９５、ＰＢＲＡ＿００００８１ 和 ＰＢＲＡ＿０００７６６)的序列不

完整ꎬ剔除以上 ３ 个基因后ꎬ最终选择剩余的 ５４ 个

蛋白磷酸酶基因(表 ２)ꎮ

表 ２　 芸薹根肿菌蛋白磷酸酶的鉴定

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅｓ ｉｎ Ｐｌａｓｍｏｄｉｏｐｈｏｒａ ｂｒａｓｓｉｃａｅ

蛋白磷酸
酶家族

基因名称　 　 　
蛋白磷酸酶

登录号 氨基酸数
相对分子质量

(×１０４) 等电点 信号肽 跨膜结构域

ＡＰＰ ＰＢＲＡ＿０００４９５ ＣＥＯ９４７０９.１ ３２４ ３.７７０ ８.６０ 无 无

ＰＢＲＡ＿００２６９２ ＣＥＰ０１４２３.１ ５２４ ５.８３１ ６.５５ 无 无

ＰＢＲＡ＿００３０４２ ＣＥＰ０３２８２.１ ３５１ ４.０１０ ６.２４ 无 无

ＰＢＲＡ＿００７９０６ ＣＥＰ００１７２.１ ２９１ ３.２４７ ７.０２ 无 无

ＰＰＭ ＰＢＲＡ＿０００６８８ ＣＥＯ９７３４２.１ ４０７ ４.４５９ ６.８７ 无 无

ＰＢＲＡ＿０００９９５ ＣＥＯ９７６５０.１ ２８１ ３.０１６ ４.５８ 无 无

ＰＢＲＡ＿００１０８５ ＣＥＯ９９１７９.１ ２９８ ３.２７３ ５.１０ 无 无

ＰＢＲＡ＿００１２７４ ＣＥＯ９９３６７.１ ３３２ ３.５６３ ４.８４ 无 无

ＰＢＲＡ＿００２１５７ ＣＥＰ０１５５１.１ ３４４ ３.７７１ ５.７２ 无 无

ＰＢＲＡ＿００２４２８ ＣＥＰ０２１６３.１ ３５７ ３.９４３ ６.１５ 无 无

ＰＢＲＡ＿００３１２９ ＣＥＰ０３３６９.１ ３７８ ４.０８３ ７.５６ 无 无

ＰＢＲＡ＿００３６３６ ＣＥＯ９４８２３.１ ３１５ ３.５０７ ８.３６ 无 有

ＰＢＲＡ＿００４４６４ ＣＥＯ９５７５１.１ ３３３ ３.５７０ ８.０７ 无 有

ＰＢＲＡ＿００５６４８ ＣＥＯ９７０４４.１ ３４２ ３.６６５ ６.６８ 无 无

ＰＢＲＡ＿００５７７１ ＣＥＯ９７１６７.１ ４２８ ４.７１２ ７.５９ 无 无
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续表２　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ２

蛋白磷酸
酶家族 基因名称　 　 　

蛋白磷酸酶

登录号 氨基酸数
相对分子质量

(×１０４) 等电点 信号肽 跨膜结构域

ＰＢＲＡ＿００５７７７ ＣＥＯ９７１７３.１ ３９２ ４.３０９ ４.７３ 无 无

ＰＢＲＡ＿００６０６３ ＣＥＯ９７９４９.１ ４９７ ５.３８０ ４.７９ 无 无

ＰＢＲＡ＿００６８５４ ＣＥＯ９８７４０.１ ３９９ ４.３０８ ６.５０ 无 有

ＰＢＲＡ＿００７２７１ ＣＥＯ９９５３８.１ ３０１ ３.２３８ ５.８７ 无 无

ＰＢＲＡ＿００７４６１ ＣＥＯ９９７２８.１ ２９１ ３.１５０ ４.４４ 有 无

ＰＢＲＡ＿００７４７１ ＣＥＯ９９７３７.１ ２６５ ２.８８４ ６.１７ 无 无

ＰＢＲＡ＿００７６３６ ＣＥＯ９９９０２.１ １７３ １.９４８ ７.１３ 无 无

ＰＢＲＡ＿００７７１６ ＣＥＯ９９９８２.１ ３９８ ４.５９６ ４.８４ 无 无

ＰＢＲＡ＿００８４３７ ＣＥＰ０１１２５.１ ４１４ ４.５０８ ４.４３ 无 无

ＰＢＲＡ＿００８８２１ ＣＥＰ０１８７８.１ ４１１ ４.５５１ ６.５１ 无 无

ＰＰＰ ＰＢＲＡ＿０００１３５ ＣＥＯ９４３５０.１ ３０４ ３.５０８ ４.８２ 无 无

ＰＢＲＡ＿００２０２９ ＣＥＰ０１４２３.１ ３０５ ３.５１２ ５.０７ 无 无

ＰＢＲＡ＿００２０９５ ＣＥＰ０１４８９.１ ２９３ ３.３１５ ６.１８ 无 无

ＰＢＲＡ＿００３２０８ ＣＥＰ０３４４８.１ ５１４ ５.７６２ ５.６３ 无 无

ＰＢＲＡ＿００３４６１ ＣＥＰ０３８５４.１ ３２２ ３.５８９ ５.５５ 无 无

ＰＢＲＡ＿００４４４９ ＣＥＯ９５７３６.１ １ １１１ １２.５１４ ９.１９ 无 有

ＰＢＲＡ＿００５５３５ ＣＥＯ９６９３１.１ ３０２ ３.４２３ ６.６０ 无 无

ＰＢＲＡ＿００５５７１ ＣＥＯ９６９６７.１ ４００ ４.３５９ ６.５１ 无 无

ＰＢＲＡ＿００５８４１ ＣＥＯ９７７２７.１ ６１６ ５.８５５ ４.７６ 无 无

ＰＢＲＡ＿００６０３０ ＣＥＯ９７９１６.１ ３０５ ３.００８ ５.３８ 无 无

ＰＴＰ ＰＢＲＡ＿００００４９ ＣＥＯ９４２６４.１ １６９ １.８６７ ６.６１ 无 无

ＰＢＲＡ＿００００８３ ＣＥＯ９４２９８.１ ２４３ ２.７２３ ９.１８ 无 无

ＰＢＲＡ＿０００２７８ ＣＥＯ９４４９３.１ ２０２ ２.１６８ ６.５２ 无 无

ＰＢＲＡ＿００１４３２ ＣＥＰ００３７８.１ ５４９ ６.１６１ ９.４７ 无 无

ＰＢＲＡ＿００２１９１ ＣＥＰ０１９２６.１ ３２５ ３.５９４ ８.１５ 无 无

ＰＢＲＡ＿００２２１８ ＣＥＰ０１９５３.１ ２２３ ２.５１９ ５.３３ 无 无

ＰＢＲＡ＿００２８５５ ＣＥＰ０２８８９.１ ２０７ ２.３２７ ７.５７ 无 无

ＰＢＲＡ＿００２８６８ ＣＥＰ０２９０１.１ １６７ １.８４０ １０.０３ 无 无

ＰＢＲＡ＿００２９４８ ＣＥＰ０３１８９.１ １６７ １.９４０ ６.２６ 无 无

ＰＢＲＡ＿００３３８８ ＣＥＰ０３７８１.１ ２７９ ３.１４９ ６.０９ 无 无

ＰＢＲＡ＿００４９７２ ＣＥＯ９６３０１.１ ２９４ ３.２８４ ７.８３ 无 无

ＰＢＲＡ＿００４９９７ ＣＥＯ９６３２６.１ ２６１ ２.８５１ ８.８２ 无 无

ＰＢＲＡ＿００５２７０ ＣＥＯ９６６６６.１ １３６ １.４３０ ８.５１ 无 有

ＰＢＲＡ＿００５９５７ ＣＥＯ９７８４３.１ １８６ ２.０５５ ９.９８ 无 无

ＰＢＲＡ＿００７２０１ ＣＥＯ９９０８７.１ ２０９ ２.３６３ ７.０７ 无 有

ＰＢＲＡ＿００７３２４ ＣＥＯ９９５９１.１ １８１ ２.０４４ ９.４８ 无 无

ＰＢＲＡ＿００７５４３ ＣＥＯ９９８０９.１ １７０ １.８８０ ７.９５ 无 无

ＰＢＲＡ＿００８３５６ ＣＥＰ０１０４４.１ ９２ １.０７８ １０.１６ 无 无

ＰＢＲＡ＿００９１６７ ＣＥＰ０２９４９.１ ５０２ ５.４６３ １０.４５ 无 无
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２.２　 芸薹根肿菌蛋白磷酸酶理化特性分析

根据结构域预测分析结果ꎬ这 ５４ 个蛋白磷酸酶

可以进一步被分成 ４ 类ꎬ包括 １０ 个磷酸化蛋白磷酸

酶ꎬ２１ 个金属离子依赖型蛋白磷酸酶ꎬ１９ 个酪氨酸

蛋白磷酸酶ꎬ ４ 个基于天冬氨酸的蛋白磷酸酶(表
２)ꎮ 如表 ２ 所示ꎬ这 ５４ 个蛋白磷酸酶的氨基酸残基

数目为９２~１ １１１ ａａꎬ其中氨基酸残基数目最少的为

酪氨酸磷酸酶 ＰＢＲＡ＿００８３５６ꎬ氨基酸残基数目最多

的为磷酸化蛋白磷酸酶 ＰＢＲＡ＿００４４４９ꎮ 这 ５４ 个蛋

白磷酸酶的相对分子质量为１０ ７８０ ~ １２５ １４０ꎬ其中

相对分子质量最低的为酪氨酸磷酸酶 ＰＢＲＡ ＿
００８３５６ꎬ相对分子质量最大的为磷酸化蛋白磷酸酶

ＰＢＲＡ＿００４４４９ꎮ 这 ５４ 个蛋白磷酸酶的理论等电点

为４.４３~ １０􀆰 ４５ꎬ其中理论等电点最低的为金属离子

依赖性磷酸酶ＰＢＲＡ＿００８４３７ꎬ理论等电点最高的为

酪氨酸蛋白磷酸酶 ＰＢＲＡ＿００９１６７ꎮ
２.３　 芸薹根肿菌蛋白磷酸酶信号肽和跨膜结构域

的预测分析

　 　 对这 ５４ 个蛋白磷酸酶进行信号肽分析发现ꎬ
ＰＢＲＡ＿００７４６１ 存在信号肽ꎬ且在第１９ ~ ２０ 位氨基

酸残基处存在信号肽切割位点ꎬ说明该蛋白质是

一个潜在外泌蛋白质ꎮ 通过 ＴＭＨＭＭ２. ０ 分析发

现ꎬＰＢＲＡ＿００３６３６、ＰＢＲＡ＿００４４４９、ＰＢＲＡ＿００４４６４、
ＰＢＲＡ＿００５２７０、 ＰＢＲＡ＿００６８５４ 和 ＰＢＲＡ＿００７２０１ 存

在跨膜结构域(ＰＢＲＡ＿００４４４９ 有 ５ 个跨膜结构域ꎬ
其他均为 １ 个)ꎬ说明这些磷酸酶可能是膜定位ꎮ
２.４　 芸薹根肿菌蛋白磷酸酶基因在不同阶段表达

动态变化

　 　 通过转录组分析对这 ５４ 个蛋白磷酸酶基因在不

同时期的表达进行分析ꎮ 如图 １ 所示ꎬ有 ２１ 个磷酸

酶基因(ＰＢＲＡ＿００５５７１、ＰＢＲＡ＿００６８５４、 ＰＢＲＡ＿００７２７１、
ＰＢＲＡ ＿ ００５９５７、 ＰＢＲＡ ＿ ００５７７１、 ＰＢＲＡ ＿ ００２１５７、
ＰＢＲＡ＿０００４９５、ＰＢＲＡ＿００３２０８、ＰＢＲＡ＿００２４２８、ＰＢＲＡ ＿
０００１３５、ＰＢＲＡ＿００３６３６、 ＰＢＲＡ＿００３４６１、ＰＢＲＡ＿００２６９２、
ＰＢＲＡ＿００８４３７、ＰＢＲＡ＿００６０３０、ＰＢＲＡ＿００７５４３、ＰＢＲＡ＿
００１０８５、 ＰＢＲＡ ＿ ０００２７８、 ＰＢＲＡ ＿ ００２０２９、 ＰＢＲＡ ＿
００４４４９、 ＰＢＲＡ＿００３０４２)在各个阶段的表达量均较高ꎬ
８ 个 磷 酸 酶 基 因 ( ＰＢＲＡ ＿ ００８８２１、 ＰＢＲＡ ＿ ００７９０６、
ＰＢＲＡ＿０００９９５、 ＰＢＲＡ＿００１４３２、 ＰＢＲＡ＿００５２７０、ＰＢＲＡ＿
００８３５６、ＰＢＲＡ＿００５８４１、 ＰＢＲＡ＿００９１６７)在各个阶段的

表达量均较低ꎬ其余基因在不同阶段差异表达ꎮ 在孢

子萌发阶段ꎬ表达量最高的磷酸酶基因为 ＰＢＲＡ＿
００１０８５ꎬ在原生质团阶段ꎬ表达量最高的磷酸酶基因

为 ＰＢＲＡ＿０００２７８ꎬ在孢子成熟阶段ꎬ表达量最高的磷

酸酶基因为 ＰＢＲＡ＿００１０８５ꎮ

３　 讨 论

由芸薹根肿菌导致的根肿病严重威胁十字

花科作物的可持续生产ꎬ这种病也被称为植物

的“癌症” ꎮ 芸薹根肿菌是细胞内活体营养型病

原物ꎬ因为其无法在人工合成培养基上生长ꎬ缺
乏稳定的遗传转化体系ꎬ因此常规的反向遗传

操作难以在芸薹根肿菌中得到应用ꎮ 随着高通

量测序技术的快速发展ꎬ采用生物信息学方法

进行芸薹根肿菌基因挖掘和分析已成为现实ꎮ
本研究通过生物信息学分析方法从芸薹根肿菌

基因组中鉴定到 ５４ 个蛋白磷酸酶基因ꎮ 目前

研究 结 果 表 明ꎬ人 和 拟 南 芥 ( Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉ￣
ａｎａ)中分别存在 １４８ 和 １５０ 个蛋白磷酸酶基

因 [ ２７] ꎬ水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ)中有 １３２ 个蛋白磷酸

酶基因 [ ２８] ꎬ玉米( Ｚｅａ ｍａｙｓ)中有 １５９ 个蛋白磷

酸酶基因 [ ２９] ꎬ原生生物疟原虫( Ｐｌａｓｍｏｄｉｕｍ ｆａｌ￣
ｃｉｐａｒｕｍ)中有 ６７ 个蛋白磷酸酶基因 [ ３０] ꎮ 芸薹

根肿菌在分类上属于原生生物ꎬ因此其蛋白磷

酸酶基因的数目与同为原生生物的恶性疟原虫

较为接近ꎮ 越来越多的研究结果表明蛋白磷酸

酶在病原物生长和致病等生物进程中起到重要

作用ꎮ 禾谷镰刀菌的磷酸酶在菌丝生长、细胞

分裂、分生孢子形成、致病性和外界胁迫响应等过程

中发挥重要作用[２０￣２１]ꎮ 核盘菌(Ｓｃｌｅｒｏｔｉｎｉａ ｓｃｌｅｒｏｔｉｏ￣
ｒｕｍ)的钙调磷酸酶在其菌核发育和致病性中起到重

要作用[３１]ꎮ 弓形虫(Ｔｏｘｏｐｌａｓｍａ ｇｏｎｄｉｉ)可以分泌蛋

白磷酸酶 ２ｃ 来操纵寄主细胞[３２]ꎮ 在这 ５４ 个蛋白磷

酸酶中ꎬＰＢＲＡ＿００７４６１是一个潜在的外泌蛋白ꎬ它也

可能通过与弓形虫相类似的机理来发挥效应因子的

功能ꎬ当然这需要后续更多的试验证据来佐证ꎮ 蛋

白磷酸酶在病原物生长和侵染中扮演着重要的角

色ꎬ这也为病害的防治提供了潜在的靶标[３３]ꎮ 有研

究结果表明ꎬＭＡＰＫＫ激酶抑制剂 Ｕ０１２６ 可以有效降

低根肿病的发病程度[３４]ꎮ 受此启发ꎬ挖掘芸薹根肿

菌生长和致病关键蛋白磷酸酶的特异性抑制剂可望

为根肿病防治提供新的思路和切入点ꎮ
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Ａ:孢子萌发期ꎻＢ:原生质团阶段ꎻＣ:孢子成熟期ꎻＤ:寄主为油菜ꎻＥ:寄主为甘蓝ꎻＦ:寄主为白菜ꎮ
图 １　 芸薹根肿菌蛋白磷酸酶基因表达动态变化
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ｃｈｅｍｉｃａｌ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２００８ꎬ ４１７(２): ４０１￣４０９.

[１２] ＭＡＮＮＩＮＧ Ｇꎬ ＰＬＯＷＭＡＮ Ｇ Ｄꎬ ＨＵＮＴＥＲ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ
ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｆｒｏｍ ｙｅａｓｔ ｔｏ ｍａｎ [ Ｊ] . Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｂｉｏ￣
ｃｈｅｍｉｃａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２００２ꎬ ２７(１０): ５１４￣５２０.

[１３] ＯＬＳＥＮ Ｊ Ｖꎬ ＢＬＡＧＯＥＶ Ｂꎬ ＧＮＡＤ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｌｏｂａｌꎬ ｉｎ ｖｉｖｏꎬ ａｎｄ
ｓｉｔｅ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｉｎ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｎｅｔｗｏｒｋｓ [ Ｊ] .
Ｃｅｌｌꎬ ２００６ꎬ １２７(３): ６３５￣６４８.

[１４] ＲＡＭＰＩＴＳＣＨ Ｃꎬ ＴＩＮＫＥＲ Ｎ Ａꎬ ＳＵＢＲＡＭＡＮＩＡＭ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｈｏｓ￣
ｐｈｏｐｒｏｔｅｏｍｅ ｐｒｏｆｉｌｅ ｏｆ Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ ｇｒｏｗｎ ｉｎ ｖｉｔｒｏ ｕｎｄｅｒ
ｎｏｎｌｉｍｉｔｉｎｇ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ [ Ｊ] . Ｐｒｏｔｅｏｍｉｃｓꎬ ２０１２ꎬ １２ ( ７): １００２￣
１００５.

[１５] ＷＩＬＬＧＥＲ Ｓ Ｄꎬ ＬＩＵ Ｚꎬ ＯＬＡＲＴＥ Ｒ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｃａｎ￣
ｄｉｄａ ａｌｂｉｃａｎｓ ｐｈｏｓｐｈｏｐｒｏｔｅｏｍｅ [ Ｊ] . Ｅｕｋａｒｙｏｔｉｃ Ｃｅｌｌꎬ ２０１５ꎬ １４
(５): ４７４￣４８５.

[１６] ＲＥＮ Ｓꎬ ＹＡＮＧ Ｍꎬ ＬＩ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｌｏｂａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｐｒｏｔｅｏｍｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ
ｒｅｖｅａｌｓ ｔｈｅ ｉｎｖｏｌｖｅｍｅｎｔ ｏｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ ｉｎ ａｆｌａｔｏｘｉｎｓ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅ￣
ｓｉｓ ｉｎ ｔｈｅ ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃ ｆｕｎｇｕｓ Ａｓｐｅｒｇｉｌｌｕｓ ｆｌａｖｕｓ [ Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅ￣
ｐｏｒｔｓꎬ ２０１６ꎬ ６: ３４０７８.

[１７] ＡＬＯＮＳＯ Ａꎬ ＰＵＬＩＤＯ Ｒ. Ｔｈｅ ｅｘｔｅｎｄｅｄ ｈｕｍａｎ ＰＴＰ ｏｍｅ: ａ ｇｒｏｗ￣
ｉｎｇ ｔｙｒｏｓｉｎｅ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ｆａｍｉｌｙ [ Ｊ] . Ｔｈｅ ＦＥＢＳ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０１６ꎬ
２８３(８): １４０４￣１４２９.

[１８] ＳＨＩ Ｙ. Ｓｅｒｉｎｅ / ｔｈｒｅｏｎｉｎｅ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅｓ: ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｔｈｒｏｕｇｈ ｓｔｒｕｃ￣
ｔｕｒｅ [Ｊ] . Ｃｅｌｌꎬ ２００９ꎬ １３９(３): ４６８￣４８４.

[１９] ＳＯＮ Ｓꎬ ＯＳＭＡＮＩ Ｓ Ａ. Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ａｌｌ ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ｇｅｎｅｓ ｉｎ
Ａｓｐｅｒｇｉｌｌｕｓ ｎｉｄｕｌａｎｓ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｓ ａ ｎｅｗ ｍｉｔｏｔｉｃ ｒｅｇｕｌａｔｏｒꎬ ｆｃｐ１ [ Ｊ] .
Ｅｕｋａｒｙｏｔｉｃ Ｃｅｌｌꎬ ２００９ꎬ ８(４): ５７３￣５８５.

[２０] ＹＵ Ｆꎬ ＧＵ Ｑꎬ ＹＵＮ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ＴＯＲ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙ ｒｅｇｕ￣
ｌａｔｅｓ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｖｉｒｕｌｅｎｃｅ ｉｎ Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｇｒａｍｉｎｅａ￣
ｒｕｍ [Ｊ] . Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ ２０１４ꎬ ２０３(１): ２１９￣２３２.

[２１] ＹＵＮ Ｙꎬ ＬＩＵ Ｚꎬ ＹＩＮ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｆｕｓａｒｉｕｍ
ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ ｐｈｏｓｐｈａｔｏｍｅ [Ｊ] . Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ ２０１５ꎬ ２０７(１):
１１９￣１３４.

[２２] ＦＩＮＮ Ｒ Ｄꎬ ＣＬＥＭＥＮＴＳ Ｊꎬ ＥＤＤＹ Ｓ Ｒ. ＨＭＭＥＲ ｗｅｂ ｓｅｒｖｅｒ: ｉｎ￣
ｔｅｒａｃｔｉｖｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ ｓｅａｒｃｈｉｎｇ [ Ｊ] . Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅ￣
ｓｅａｒｃｈꎬ ２０１１ꎬ ３９(Ｓ２): ２９￣３７.

[２３] ＰＥＴＥＲＳＥＮ Ｔ Ｎꎬ ＢＲＵＮＡＫ Ｓꎬ ＶＯＮ ＨＥＩＪＮＥ Ｇꎬ ｅｔ ａｌ. ＳｉｇｎａｌＰ
４􀆰 ０: ｄｉｓｃｒｉｍｉｎａｔｉｎｇ ｓｉｇｎａｌ ｐｅｐｔｉｄｅｓ ｆｒｏｍ ｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅ ｒｅｇｉｏｎｓ
[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｍｅｔｈｏｄｓꎬ ２０１１ꎬ ８(１０): ７８５￣７８６.

[２４] ＫＲＯＧＨ Ａꎬ ＬＡＲＳＳＯＮ Ｂ Èꎬ ＶＯＮ ＨＥＩＪＮＥ Ｇꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｒｅｄｉｃｔｉｎｇ
ｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｔｏｐｏｌｏｇｙ ｗｉｔｈ ａ ｈｉｄｄｅｎ Ｍａｒｋｏｖ ｍｏｄｅｌ: ａｐ￣
ｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｔｏ ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｇｅｎｏｍｅｓ [ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ
２００１ꎬ ３０５(３): ５６７￣５８０.

[２５] ＳＣＨＷＥＬＭ Ａꎬ ＦＯＧＥＬＱＶＩＳＴ Ｊꎬ ＫＮＡＵＳＴ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ Ｐｌａｓｍｏ￣
ｄｉｏｐｈｏｒａ ｂｒａｓｓｉｃａｅ ｇｅｎｏｍｅ ｒｅｖｅａｌｓ ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎ ｉｔｓ ｌｉｆｅ ｃｙｃｌｅ ａｎｄ ａｎ￣
ｃｅｓｔｒｙ ｏｆ ｃｈｉｔｉｎ ｓｙｎｔｈａｓｅｓ [Ｊ]. Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ ２０１５ꎬ ５: １１１５３.

[２６] ＴＲＡＰＮＥＬＬ Ｃꎬ ＷＩＬＬＩＡＭＳ Ｂ Ａꎬ ＰＥＲＴＥＡ Ｇꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ
ａｓｓｅｍｂｌｙ ａｎｄ ｑｕａｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｂｙ ＲＮＡ￣Ｓｅｑ ｒｅｖｅａｌｓ ｕｎａｎｎｏｔａｔｅｄ ｔｒａｎ￣
ｓｃｒｉｐｔｓ ａｎｄ ｉｓｏｆｏｒｍ ｓｗｉｔｃｈｉｎｇ ｄｕｒｉｎｇ ｃｅｌｌ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ [ Ｊ] . Ｎａ￣
ｔｕｒｅ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ ２０１０ꎬ ２８(５): ５１１￣５１５.

[２７] ＫＥＲＫ Ｄꎬ ＴＥＭＰＬＥＴＯＮ Ｇꎬ ＭＯＯＲＨＥＡＤ Ｇ Ｂ Ｇ. Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ
ｒａｄｉａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ｎｏｖｅｌ ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅｓ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｂｙ ａｎａｌｙｓｉｓ
ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎ ｄａｔａ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｃｏｍｐｌｅｔｅｌｙ ｓｅｑｕｅｎｃｅｄ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ｈｕｍａｎｓꎬ
ｇｒｅｅｎ ａｌｇａｅꎬ ａｎｄ ｈｉｇｈｅｒ ｐｌａｎｔｓ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００８ꎬ １４６
(２): ３５１￣３６７.

[２８] ＳＩＮＧＨ Ａꎬ ＧＩＲＩ Ｊꎬ ＫＡＰＯＯＲ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ｃｏｍ￣
ｐｌｅｍｅｎｔ ｉｎ ｒｉｃｅ: ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ａ￣
ｎａｌｙｓｉｓ ｕｎｄｅｒ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｄｅｖｅｌｏｐ￣
ｍｅｎｔ [Ｊ] . ＢＭＣ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ ２０１０ꎬ １１(１): ４３５.

[２９] ＷＥＩ Ｋꎬ ＰＡＮ Ｓ. Ｍａｉｚｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ: ｉｄｅｎｔｉｆｉ￣
ｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ [Ｊ] . ＢＭＣ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ ２０１４ꎬ
１５(１): ７７３.

[３０] ＰＡＮＤＥＹ Ｒꎬ ＭＯＨＭＭＥＤ Ａꎬ ＰＩＥＲＲＯＴ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ ｗｉｄｅ ｉｎ
ｓｉｌｉｃｏ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｐｌａｓｍｏｄｉｕｍ ｆａｌｃｉｐａｒｕｍ ｐｈｏｓｐｈａｔｏｍｅ [ Ｊ] . ＢＭＣ
Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ ２０１４ꎬ １５(１): １０２４.

[３１] ＨＡＲＥＬ Ａꎬ ＢＥＲＣＯＶＩＣＨ Ｓꎬ ＹＡＲＤＥＮ Ｏ. Ｃａｌｃｉｎｅｕｒｉｎ ｉｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ
ｆｏｒ ｓｃｌｅｒｏｔｉａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃｉｔｙ ｏｆ Ｓｃｌｅｒｏｔｉｎｉａ ｓｃｌｅｒｏｔｉｏ￣
ｒｕｍ ｉｎ ａｎ ｏｘａｌｉｃ ａｃｉｄ￣ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｍａｎｎｅｒ [ Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔ￣
Ｍｉｃｒｏｂｅ Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓꎬ ２００６ꎬ １９(６): ６８２￣６９３.

[３２] ＧＩＬＢＥＲＴ Ｌ Ａꎬ ＲＡＶＩＮＤＲＡＮ Ｓꎬ ＴＵＲＥＴＺＫＹ Ｊ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｏｘｏ￣
ｐｌａｓｍａ ｇｏｎｄｉｉ ｔａｒｇｅｔｓ ａ ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ２Ｃ ｔｏ ｔｈｅ ｎｕｃｌｅｉ ｏｆ ｉｎ￣
ｆｅｃｔｅｄ ｈｏｓｔ ｃｅｌｌｓ [Ｊ] . Ｅｕｋａｒｙｏｔｉｃ Ｃｅｌｌꎬ ２００７ꎬ ６(１): ７３￣８３.

[３３] ＣＡＭＰＢＥＬＬ Ｃ Ｏꎬ ＳＡＮＴＩＡＧＯ Ｄ Ｎꎬ ＧＵＩＤＡ Ｗ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｎ ｓｉｌｉｃｏ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ａｎ ａｔｙｐｉｃａｌ ＭＡＰＫ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ｏｆ Ｐｌａｓｍｏｄｉｕｍ
ｆａｌｃｉｐａｒｕｍ ａｓ ａ ｓｕｉｔａｂｌｅ ｔａｒｇｅｔ ｆｏｒ ｄｒｕｇ ｄｉｓｃｏｖｅｒｙ [ Ｊ] . Ｃｈｅｍｉｃａｌ
Ｂｉｏｌｏｇｙ ＆ Ｄｒｕｇ Ｄｅｓｉｇｎꎬ ２０１４ꎬ ８４(２): １５８￣１６８.

[３４] ＣＨＥＮ Ｔꎬ ＢＩ Ｋꎬ ＺＨＡＯ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. ＭＡＰＫＫ ｉｎｈｉｂｉｔｏｒ Ｕ０１２６ ｉｎｈｉｂｉｔｓ
Ｐｌａｓｍｏｄｉｏｐｈｏｒａ ｂｒａｓｓｉｃａｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ [ Ｊ ] . Ｐｈｙｔｏｐａｔｈｏｌｏｇｙꎬ
２０１８ꎬ １０８(６): ７１１￣７２０.
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