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摘要  AT-hook是一种小型的DNA结合蛋白基序, 在哺乳动物非组蛋白染色体的高移动组蛋白(HMG-I/Y)中首次发现。对其

它生物的研究表明, AT-hook蛋白在染色质结构组装、靶细胞特异性结合、转录调控和生长发育的调控中发挥重要作用。利

用生物信息学方法, 从水稻(Oryza sativa)基因组中鉴定出了45个编码AT-hook蛋白的基因, 并对这些基因的系统进化、染

色体定位及其编码蛋白的结构和功能等进行了系统的生物信息学分析。结果表明, 水稻AT-hook蛋白的结构和特性分化不

显著; 45个水稻AT-hook基因可划分成5个亚族; 染色体复制是基因家族成员扩增的进化途径之一。基因数字表达分析结果

显示, AT-hook基因主要在水稻幼穗中表达, 并通过qRT-PCR验证了部分基因的数字表达结果。 
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AT-hook基序是以精氨酸-甘氨酸-精氨酸-脯氨酸

(RGRP)4个残基为中心的特征结构, 它是一种小型

的DNA结合蛋白基序, 广泛存在于不同物种的DNA
结合蛋白中(Churchill and Travers, 1991)。这个短的

保守氨基酸序列对蛋白结合DNA和核定位是必需的

(Aravind and Landsman, 1998; Do et al., 2006)。不

同物种中, 这类蛋白所含AT-hook基序的数量存在差

异。酿酒酵母(Saccharomyce scerevisiae)ORC2蛋
白含有1个AT-hook基序(Duncker et al., 2009); 哺乳

动物的HMGA蛋白含有3个AT-hook基序 (Elías-Ar- 
nanz et al., 2010); 人(Homo sapiens)LEDGF/p75含
有2个AT-hook基序(Shun et al., 2008); 玉米(Zea 
mays)BAF1含有1个AT-hook基序(Gallavotti et al., 
2011); 棉花 (Gossypium hirsutum)GhAT1含有2个
AT-hook基序(Delaney et al., 2007)。 

AT-hook蛋白与DNA的特异结合是通过AT-hook
基序的氨基酸残基与双链DNA小沟中富含AT碱基的

区域相互作用完成的(Aravind and Landsman, 1998)。
如结核杆菌Lsr2蛋白与含5对AT碱基的序列相结合发

挥作用(Gordon et al., 2010); 大豆(Glycine max) 
HMG-I蛋白通过与大豆根瘤素基因N23启动子和质体

蓝素基因启动子富含AT的序列结合而相互作用(Jac- 
obsen et al., 1990; Webster et al., 2001); 小麦(Triti- 
cum aestivum)AHM1蛋白与染色体DNA富含AT的核

基质附着区(matrix attachment region, MAR)相互作

用(Morisawa et al., 2000); 果蝇(Drosophila mela- 
nogaster)TFA1蛋白结合hsp70启动子中富含AT碱基

的DNA序列(Metcalf and Wassarman, 2006); 拟南

芥(Arabidopsis thaliana)AHL1蛋白通过AT-hook基
序与染色体的核基质附着区结合, 进而结合到拟南芥

质体蓝素基因(PC-MAR1)的MAR序列上(Fujimoto et 
al., 2004)。 

许多实验结果表明, AT-hook蛋白作为染色体结

构和转录因子的辅助因子在基因转录活性的调控中

起重要作用(Girard et al., 1998; Reddy et al., 2005; 
Burian et al., 2012a)。WhiB7蛋白可增强结核杆菌的

耐药性(Burian et al., 2012b); 人HMGA1蛋白可负调

节脂肪细胞的生长, HMGA2蛋白可正调控脂肪细胞

的生长(Fedele et al., 2001); HMGI-C中AT-hook基
序的破坏则会导致脂肪瘤(Ashar et al.,1995); 小鼠

(Mus musculus)中HMGA2过量表达则会导致垂体腺

瘤(Pierantoni et al., 2005); 棉花GhAT1蛋白抑制
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FSltp4基因的表达, 影响棉纤维的生长, 因此利用该

基因进行遗传改良可改善棉花的纤维质量(Delaney 
et al, 2007); 拟南芥GIANT KILLER (GIK)直接调控

AG下游多个与拟南芥繁殖器官分化相关的重要转录

因子(Matsushita et al., 2007); 玉米BAF1在叶芽分

生组织诱导中发挥作用, 是玉米雌穗形成所必需的

(Morisawa et al., 2000)。 
与动物相比, 植物中关于AT-hook蛋白功能的研

究报道较少。一些研究结果表明, AT-hook蛋白在植

物生长发育中的功能涉及植物光形态发生(Lim et al., 
2007)、茉莉酮酸酯信号转导(Street et al., 2008)、赤

霉素生物合成(Ng et al., 2009)、细胞程序化死亡

(Martínez-García and Quail, 1999)和下胚轴伸长

(Vom et al., 2007)等方面。在双子叶模式植物拟南芥

的基因组中鉴定了29个AT-hook蛋白(AT-hook nu- 
clear localized protein, AHL), 大多数AHL蛋白的功

能未知 , 其相应的分子机制也不清楚 (Ng et al., 
2009; 肖朝文和傅永福, 2009)。水稻(Oryza sativa)
是重要的粮食作物, 也是单子叶模式植物, 其基因组

水平上AT-hook基因家族的生物信息学分析尚未见报

道, 其相关蛋白的功能研究也近乎空白。DP1是水稻

中报道的第1个编码AT-hook DNA结合蛋白的基因

(Jin et al., 2011), 该基因不仅是调控水稻内稃发育

的重要功能基因, 而且在水稻营养器官的发育中也 
具重要作用 , 暗示其可能参与水稻多方面的发育   
调控, 是水稻中一个重要的发育调控基因(唐雄杰等, 
2011)。 

水稻基因组测序的完成为利用生物信息学方法

从基因组水平上研究和鉴定水稻重要功能基因提供

了更加方便和快捷的手段。黄志刚等(2008)在Blast
检索和生物信息学分析的基础上设计特异引物, 以超

级杂交水稻亲本1S为材料, 通过RT-PCR扩增获得了

编码水稻生长素受体TIR1的类似基因OsTIR1的
cDNA。Macas等(2010)利用k-mer频率谱分析发现水

稻smRNAs来源于着丝粒CentO序列。Shaik和Rama- 
krishna(2012)利用生物信息学分析了5 468个水稻干

旱响应基因(DRGs), 发现约有75%的DRGs参与染

色质重塑时表达下调。本文从基因组水平上对水稻

AT-hook基因家族进行了较系统的生物信息学分析, 
包括蛋白的类型、编码基因在染色体上的分布和系统

进化等, 以期为水稻AT-hook蛋白功能的深入研究提

供参考。 

1  材料与方法 

1.1  水稻AT-hook基因家族成员的识别、保守结构

域预测和基因结构分析 

Pfam数据库中(Finn et al., 2006)标号为PF02178的
结构域是AT-hook蛋白的特征结构域。首先从水稻

TIGR数据库 (http://rice.plantbiology.msu.edu, The 
TIGRRice Database release 5.0)(Yuan et al., 2003; 
Ouyang et al., 2007)中下载水稻全基因组序列, 然后

利用基于隐马尔科夫模型的HMMER2.3.2程序(Ed- 
dy, 1998)搜索水稻中含有AT-hook结构域的候选序

列。利用SMART(http://smart.embl-heidelberg.de/)
在线工具检测候选蛋白质序列, 把显示不含AT-hook
基序的蛋白序列剔除, 最后得到编码AT-hook蛋白的

基因序列, 并同时获得这些基因的染色体位置信息。 
从TIGR数据库中下载水稻AT-hook基因家族的

DNA及其cDNA序列, 用在线工具GSDS (http://gsds. 
cbi.pku.edu.cn/index.php)(郭安源等 , 2007)分析其

基因结构, 了解基因的内含子、外显子及基因不同剪

接体的结构。 

1.2  序列联配分析与系统进化树的构建 

使用Clustal W软件(Larkin et al., 2007)对搜集到的水

稻AT-hook蛋白序列进行多序列联配分析。以序列联

配的结果为基础 , 用MEGA5.05软件生成水稻AT- 
hook蛋白的系统进化树。进化树生成采用邻接法

(neighbor-joining method)。具体设置参数Test of 
Phylogeny: Bootstrap method; Replications: 1000; 
Method: Poisson model; Rates among Sites: Uni-
form rates; Gaps: Pairwise deletion。其它参数为默

认。 

1.3  AT-hook基因家族在染色体组上的定位 

根据各AT-hook基序基因在染色体组中的位置信息, 
用MapInspect软件生成每个AT-hook基序基因在染

色体组上的位置, 从而得到各AT-hook基序基因在基

因组中的分布状况。利用TIGR数据库中的水稻基因

组片段复制信息, 对水稻染色体片段复制情况进行分

析, 在染色体上标出属于片段复制的基因对。 
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1.4  水稻AT-hook基因家族数字表达分析 

从TIGR数据库中收集与水稻AT-hook基序基因匹配

的ESTs数据。使用现有的水稻发育芯片数据CREP 
database(http://crep.ncpgr.cn/)(包括29个发育阶段

和39个组织器官类型), 分析AT-hook基序基因在水

稻不同组织器官和不同发育阶段的表达情况。 

1.5  qRT-PCR分析 

将粳稻品种日本晴(Oryza sativa L. ssp. japonica cv. 
‘Nipponbare’)种植于中国科学院遗传与发育生物学

研究所温室。在营养生长阶段, 取根和叶并用水冲洗

干净。用解剖针逐层剥除外层叶鞘和幼叶, 用刀片切

取茎尖分生组织(shoot apical meristem, SAM)。在生

殖生长阶段取不同生长期的穗(P1, 0–3 cm; P2, 3–5 
cm; P3, 5–10 cm; P4, 10–15 cm; P5, 15–22 cm)。将

以上材料用液氮速冻后放入–70°C冰箱中保存备用。 
采用Trizol(Invitrogen)法提取总RNA。总RNA经

DNaseI(Invitrogen)处理去除基因组DNA, 使用Na- 
noDrop 2000c分光光度计(Thermo)检测RNA样品的

浓度和纯度。吸取3 μg总RNA经M-MLV(Invitrogen)
反转录合成第1链cDNA, 稀释成50 ng·μL–1作为qRT- 
PCR的模板。使用Primer Premier 5.0软件设计引物。

qRT-PCR采用Chromo4 Real Time PCR系统(PTC- 
2000, Bio-Rad), 使用SYBR Green1染料。qRT-PCR
反应程序为: 95°C15秒, 58°C10秒, 72°C10秒, 40个
循环; 76°C和82°C分别读板1次。采用2–ΔΔCt方法计算

基因表达相对量, 每个基因的表达反应重复3次, 以
Actin作为内参基因。 

2  结果与讨论 

2.1  水稻AT-hook基因家族成员的识别 

以Pfam数据库中的AT-hook特征基序为检索序列 , 
检索TIGR的水稻全基因组注释蛋白质数据库, 将得

到的候选序列用SMART工具预测保守结构域, 把明

显不含有AT-hook基序的蛋白剔除。结果共获得54条
蛋白质序列, 它们分别由45条AT-hook基序基因编

码, 基因重新以AT-hook基序基因在染色体上的位置

顺序命名为OsAHL01–OsAHL45(表1)。由于可变剪

接所编码的蛋白质包含的氨基酸序列几乎相同, 且在

进化关系上保持一致, 所以在染色体上具有相同位置

的序列仅保留第1条。 

2.2  水稻AT-hook蛋白的分类 

根据序列相似性和AT-hook基序的旁侧序列及其与

DNA结合的亲和力大小, 将这些基序分为3类(Ara- 
vind and Landsman, 1998)。水稻AT-hook蛋白根据

其分子功能可分为3类, 第1类为结合蛋白, 大部分水

稻AT-hook蛋白参与DNA的结合, 其它参与蛋白和染

色质等的结合; 第2类为转录因子, 其中Q10J83和
Q2R1K5具有转录因子活性; 第3类为未知功能蛋白。 

大部分AT-hook基序位于AT-hook蛋白的中部或

前端 , 少数位于AT-hook蛋白的末端。水稻最长的

AT-hook蛋白有1 953个氨基酸残基, 最短的有150个
氨基酸残基。这些水稻AT-hook蛋白含有数量不等的

AT-hook基序。大部分水稻AT-hook蛋白含有1–6个
AT-hook基序, C7J2W2则含有13个AT-hook基序。每

个水稻AT-hook蛋白除了含有AT-hook基序外, 还含

有其它的结构域, 如WD40、Pfam:DUF296、AAA、
RING、JmjC、H15、SRA和SET等。 

2.3  水稻AT-hook基因家族的基因结构 

水稻基因组中含有45个AT-hook基因, 它们的结构差

异很大, 有的只有1个外显子, 有的则多达18个外显

子。可变剪接体大多发生在5′UTR和3′UTR, 其它外

显子和内含子的位置及长度则相对稳定。值得注意的

是, 大多数具有多个剪接体的基因只编码1条相同的

氨基酸多肽链, 各剪接体的差异在于5′UTR和3′UTR
插入了不同数目和大小的内含子。例如, OsAHL38的
2种剪接体编码的2条序列是完全相同的多肽链, 两
剪接体的差异在于其中1个剪接体的5′UTR插入了内

含子。个别基因的不同剪接体分别编码不同的多肽

链。例如, OsAHL10的2种剪接体, 编码2条长度不同

的多肽链, 原因在于其中1个剪接体的1个外显子缺

失了一小段; OsAHL18有4种剪接体, 其中2种剪接体

的5′UTR插入了长度不同的内含子, 编码2条相同的

多肽链, 另外2个剪接体, 一个是倒数第3个外显子缺

失了一小段, 另一个是3′UTR缺失了4个外显子, 分别

编码2条不同长度的多肽链; OsAHL24有3种不同的剪

接体, 一个剪接体的第2个外显子中插入了内含子, 
另一个剪接体的5′UTR的第1个外显子缺失, 3个剪  
接体分别编码3条序列长度不同的多肽链; OsAHL28 
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的3种剪接体也编码3条不同的多肽链, 原因在于外

显子分别由0位和2位内含子分隔, 而且OsAHL28.2
编码的多肽链不含AT-hook基序; OsAHL31的3种剪

接体分别由外显子的缺失和2位内含子的插入所致, 
编码3种不同的多肽(图1)。从基因结构中我们发现一

个有规律的现象, 即AT-hook基序都是由其中较大的

外显子编码。 

2.4  水稻AT-hook蛋白系统进化分析 

基于联配好的45条水稻AT-hook蛋白质序列和34条
拟南芥AT-hook蛋白质序列, 用MEGA 5.05软件, 采
用邻接法生成水稻AT-hook基因家族的系统进化树

(图2)。根据进化树的结果, 将AT-hook基因家族分为

5个亚族(A–E)。水稻和拟南芥的AT-hook蛋白成员并

不是单独聚类形成各自的进化支, 而是每个亚族都同

时含有水稻和拟南芥的AT-hook成员, 每个亚家族的

成员具有相似的结构域和功能。例如, A亚族的A1进
化支, 自展值(bootstrap value)为99, 水稻和拟南芥

AT-hook蛋白序列都含有DUF296结构域, 且都具有

DNA结合的功能并参与转录; 在D亚族的D3进化支

中, 水稻和拟南芥蛋白序列都含有H15结构域, 参与

代谢调控。据此, 我们推测OsAHL12可能也具类似的

功能。 
虽然, 系统进化树分析显示, 几乎每个亚族都同

时含有水稻和拟南芥的AT-hook蛋白序列成员, 但数

量上有所不同。E亚族从数量上看E2进化支为一对一

(one to one), E4进化支为二对二(two to two), E3进
化支为多对多(many to many)。我们推测, 同一组中

数量上出现多对多(many to many)的情况可能与基

因组复制有关(Cardon et al., 1999), 故OsAHL01、
OsAHL06和OsAHL45的进化可能与基因复制有关。 

2.5  水稻AT-hook基因家族在染色体上的分布及

复制情况 

根据各个AT-hook基因家族成员的基因组位置信息, 
将水稻的45个AT-hook基因在染色体上标示出来(图
3)。从图3可以看出, 水稻AT-hook基因在不同染色体

上呈不均匀分布, 在第4号染色体上分布最多, 有9
个, 且主要集中在下部, 第12号染色体上分布为0。 

利用TIGR上已有的染色体片段基因组区域复制

信息, 在水稻片段复制区域找到3对旁系的AT-hook
同源基因。分别是位于1号染色体上的OsAHL01与2
号染色体上的OsAHL06、位于1号染色体上的Os- 
AHL04与7号染色体上的OsAHL29及位于4号染色体 

 
 

 
 
 
图1  多变剪接体 
 
Figure 1  Polytropic spliceosome 
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图2  水稻和拟南芥AT-hook蛋白的系统进化关系 
 
Figure 2  Phylogenetic relationship among the Oryza sativa and Arabidopsis thaliana AT-hook proteins 
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图3  水稻AT-hook基因在染色体上的分布 

数字表示水稻AT-hook基因(对应表1: OsAHL01–OsAHL45), 直线连接标示存在于复制染色体片段上的AT-hook基因。 
 
Figure 3  Genomic distribution of AT-hook protein-encoding genes on rice chromosomes 
AT-hook genes are numbered 1 to 45 (Table 1: OsAHL01–OsAHL45), The AT-hook protein-encoding genes present on dupli-
cated chromosomal segments are connected by lines. 
 

 
上的OsAHL18与OsAHL19。AT-hook基因家族的基

因组复制信息与系统进化树结果相吻合。 

2.6  水稻AT-hook基因家族数字表达分析 

从TIGR的水稻数据库中搜索AT-hook基因的ESTs序
列, 未找到与OsAHL03、OsAHL06和OsAHL11等11
个基因相匹配的EST序列。而约71%的基因有5条或5
条以上的EST记录, 其中OsAHL05和OsAHL36匹配

到5条ESTs, OsAHL28则匹配到240条ESTs, 只有

OsAHL04和OsAHL43匹配到1条EST。这些ESTs序
列来自不同水稻的EST数据库, 即水稻的AT-hook基
因在各个组织中都有表达, 表明水稻的AT-hook基因

可能参与了多种生长发育过程。从EST的组织分布来

看, 在圆锥花序中水稻AT-hook基因的表达最丰富, 
其次是愈伤组织。 

在水稻发育芯片数据中, 除了没有与OsAHL08和
OsAHL18匹配的探针号外, 其余基因都对应上了探

针号。表达数据的分析结果表明, 绝大部分的基因都

是在幼穗中高水平表达。而OsAHL02、OsAHL13、
OsAHL16和OsAHL18的表达情况类似, 均在叶中高

水平表达 ; OsAHL03和OsAHL06的表达情况类似 , 
均在胚乳中高水平表达; OsAHL04则在雄蕊中高水

平表达(图4A)。 
根据水稻AT-hook基因的发育芯片表达谱数据, 

用k均值聚类法(k=6), 对水稻AT-hook基因进行聚类

分析, 将其分为6类(图4A)。总体上看, 大部分水稻

AT-hook基因在幼穗发育阶段表达上调, 在幼穗期表

达水平最高; 从苗期到分蘖期大部分基因维持在正常

表达水平。而OsAHL05和OsAHL25表达水平偏低, 
这2个基因被聚在一起, 它们共同含有另外一个结构

域Pfam:DUF296。 
我们通过qRT-PCR对OsAHL05、OsAHL09、

OsAHL17和OsAHL25在不同组织中的表达情况进行

了检测, 结果与发育芯片表达谱一致, 即上述基因在

穗中的表达水平较高(图4B)。 

2.7  讨论 

AT-hook基序广泛存在于不同物种的DNA结合蛋白

中。在小麦、玉米、水稻、拟南芥、豌豆(Pisum 
sativum)、大豆、棉花、果蝇和人等许多物种中均发 
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图4  Figure 4 
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图4  水稻AT-hook基因的表达模式 

(A) 基因组芯片表达k均值聚类(X轴表示水稻29个发育阶段及39个器官类型; Y轴表示以2为底数对芯片原始数据的对数值) 1: 胚乳

(授粉后14天); 2: 旗叶(授粉后14天); 3: 愈伤组织(15天后, 处理2); 4: 愈伤组织(15天后, 处理3); 5: 愈伤组织(继代培养15天后); 6: 
愈伤组织(感染1小时后); 7: 胚乳(授粉后21天); 8: 小花(授粉后3天); 9: 叶(幼穗生长至4–5 cm); 10: 叶鞘(幼穗生长至4–5 cm); 11: 
幼穗(幼穗生长至4–5 cm); 12: 胚芽(暗处理种子萌发48小时后); 13: 胚根(暗处理种子萌发48小时后); 14: 胚芽(光照下种子萌发48
小时后); 15: 胚根(光照下种子萌发48小时后); 16: 愈伤组织(再培养5天后); 17: 旗叶(抽穗期5天前); 18: 茎(抽穗期5天前); 19: 愈
伤组织(感染6小时后); 20: 胚乳(授粉后7天); 21: 萌发种子(浸泡72 小时后发芽); 22: 穗(抽穗期); 23: 茎(抽穗期); 24: 愈伤组织(感
染); 25: 颖壳(花期前1天); 26: 雄蕊(花期前1天); 27: 幼穗(雌蕊和雄蕊原基分化期, 阶段4); 28: 幼穗(花粉母细胞形成阶段, 阶段

5); 29: 愈伤组织(筛选阶段); 30: 叶(幼穗二次枝梗原基阶段); 31: 叶鞘(幼穗二次枝梗原基阶段); 32: 幼穗(二次枝梗原基分化期, 阶
段3); 33: 根(分蘖期); 34: 秧苗(分蘖期); 35: 胚和胚根(萌发3天后); 36: 根和叶(三叶期); 37: 秧苗(三叶期, GA3处理5、15、30和60
分钟); 38: 秧苗(三叶期, KT处理5、15、30和60分钟); 39: 秧苗(三叶期, NAA处理5、15、30和60分钟); (B) 4个AT-hook基因的

qRT-PCR表达分析(X轴表示叶、根、SAM和各发育阶段的穗; Y轴表示相对表达值) SAM: 茎尖分生组织; P1: 穗(0–3 cm); P2: 穗
(3–5 cm); P3: 穗(5–10 cm); P4: 穗(10–15 cm); P5: 穗(15–22 cm) 
 
Figure 4  Expression profiles of rice AT-hook protein-encoding genes  
(A) The k-means clustering of genome chip (X-axis represents 29 developmental stages and 39 target cell types; Y-axis repre-
sents average log2 expression values). 1: Endosperm (14 days after pollination); 2: Flag leaf (14 days after pollination); 3: Calli 
(15 days after induction, treatment 2); 4: Calli (15 days after induction, treatment 3); 5: Calli (15 days after subculture); 6: Calli (1 
h after infection); 7: Endosperm (21 days after pollination); 8: Spikelet (3 days after pollination); 9: Leaf (4–5 cm young panicle); 
10: Sheath (4–5 cm young panicle); 11: Young panicle (4–5 cm young panicle); 12: Plumule (48 h after emergence, dark); 13: 
Radicle (48 h after emergence, dark); 14: Plumule (48 h after emergence, light); 15: Radicle (48 h after emergence, light ); 16: 
Calli (5 days after regeneration); 17: Flag leaf (5 days before heading); 18: Stem (5 days before heading); 19: Calli (6 h after 
infection); 20: Endosperm (7 days after pollination); 21: Seed of germination (72 h after imbibition); 22: Panicle (heading stage); 
23: Stem (heading stage); 24: Calli (just before infection); 25: Hull (one day before flowering); 26: Stamen (one day before flow-
ering); 27: Young panicle (pistil and stamen primordium differentiation stage, stage 4); 28: Young panicle (pollen-mother cell 
formation stage, stage 5); 29: Calli (screening stage); 30: Leaf (young panicle at secondary branch primordium stage); 31: 
Sheath (young panicle at secondary branch primordium stage); 32: Young panicle (secondary-branch primordium differentiation 
stage, stage 3); 33: Root (seedling with two tillers); 34: Shoot (seedling with two tillers); 35:  Embryo and radical (stage of 3 days 
after germination); 36: Root and leaf (three-leaf stage); 37: Seedling (trefoil stage, mixture of 5, 15, 30, 60 min after treating with 
GA3); 38: Seedling (trefoil stage, mixture of 5, 15, 30, 60 min after treating with KT); 39: Seedling (trefoil stage, mixture of 5, 15, 
30, 60 min after treating with NAA); (B) qRT-PCR analysis of four AT-hook genes (X-axis represents leaf, root, SAM and the  
panicle of different development stages; Y-axis represents relative expression values) SAM: Shoot apical meristem; P1: 0–3 cm 
panicle; P2: 3–5 cm panicle; P3: 5–10 cm panicle; P4: 10–15 cm panicle; P5: 15–22 cm panicle 
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现了含有AT-hook基序的DNA结合蛋白。AT-hook蛋
白在染色质结构组装和对目标基因转录活性的调控

中起着重要作用(肖朝文和傅永福, 2009)。我们的分

析结果(表1)表明, 水稻AT-hook蛋白主要属于DNA
结合蛋白, 功能分化不显著, 除去未知功能蛋白外, 
只有OsAHL22和OsAHL36蛋白分化出不同功能。并

且绝大部分蛋白除AT-hook基序外, 还含有其它具结

合功能的结构域, 如Pfam:DUF296(其结构域中包含

AT-hook基序)、H15、SRA、RING和SET等。 
水稻基因组中45个编码AT-hook蛋白的基因可

划分成5个亚族, 存在一定的分化。绝大多数在进化

树中属于同一组的AT-hook基因, 其编码的蛋白质, 
在结构或功能上具有非常高的相似性。水稻AT-hook
基因在染色体上呈随机不均匀分布, 这与许多基因在

染色体上呈不均匀分布相似。如日本晴中468个抗稻

瘟病的NBS-LRR基因(Shang et al., 2009)、687个水

稻F-box基因(Jain et al., 2007)及20个水稻SBP基因

(Wang et al., 2011)等在12条染色体上也呈不均匀分

布。其中SBP基因在水稻第10号和第12号染色体上的

分布均为0。 
基因复制主要包括片段复制、随机复制和反转录

3种形式。植物多倍化使基因组中保留了大量复制的

染色体片段, 由染色体片段复制造成的基因复制在基

因组中最为常见(Adams and Wendel, 2005)。我们的

分析发现, 水稻基因组中编码AT-hook蛋白的基因通

过复制得到扩增。3个复制基因片段分别位于A和E亚
族的同一分支内。无内含子的OsAHL19基因可能是

在后来的进化过程中丢失了内含子。 
AT-hook基因在水稻各发育时期的组织器官中都

有表达, 幼穗中表达水平最高, 暗示水稻AT-hook基
因很可能广泛参与水稻的生长发育过程, 是一类重要

的功能基因。OsAHL09和OsAHL17聚在同一组, 表
达趋势也相似(图4A, B), 暗示它们可能具有相似的

功能。OsAHL05和OsAHL25聚在同一组, 但在穗发

育阶段其表达趋势完全相反(图4B), 表明它们的功能

存在一定的再分化, 在水稻幼穗发育的不同阶段, 各
司其职, 协同调控幼穗的发育。 

水稻是重要的粮食作物, 水稻穗的发育状况直接

影响稻谷的产量。AT-hook基因在水稻各发育时期的

组织器官中都有表达且在幼穗中表达水平最高, 说明

AT-hook基因在调节水稻生长发育(尤其是穗部发育)

中发挥重要作用。研究这一基因家族中各成员在水稻

生长发育中的功能及其作用的遗传网络, 对水稻生长

发育的遗传调控和农业生产均具十分重要的意义。然

而, 有关水稻中AT-hook基因的功能研究报道较少, 
OsAHL25(PAL1/DP1)是目前水稻中被鉴定和克隆的

唯一AT-hook基因(Luo et al., 2005; Jin et al., 2011)。
DP1通过调节AP1类基因(OsMADS1、OsMADS6和
OsMADS17)和E类基因(OsMADS15)的表达, 影响

花分生组织的发育(Jin et al., 2011)。唐雄杰等(2011)
的研究表明, DP1在水稻所有器官中均有表达, 但在

水稻的发育内稃中表达水平最高, 是水稻内稃正常发

育所必需的。本文对水稻AT-hook基因家族进行了较

系统的生物信息学分析, 并对其在水稻生长发育中的

功能进行了预测和初步探讨, 为后续相关研究奠定了

基础。 
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Bioinformatics Analysis of the AT-hook Gene Family in Rice 
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Abstract  The AT-hook is a small motif in DNA-binding protein that was first described in the high-mobility-group 
non-histone chromosomal protein HMG-I/Y. AT-hook family proteins play an important role in chromatin structure as-
sembly, specific binding to target cells, transcription regulation and development regulation in other organisms. We iden-
tified 45 AT-hook genes from the rice genome by bioinformatics, analyzed the gene structure and chromosomal distribu-
tion, and examined the phylogenetic relationships among rice AT-hook proteins, finally constructing an unrooted tree from 
alignment of their full-length protein sequences in rice and Arabidopsis. AT-hook proteins grouped into 5 distinct clades 
(A–E), with no differences in structure or characteristics. The family members were recruited by chromosome replication. 
Digital gene expression analysis revealed that AT-hook genes mainly express in young panicles. We verified some of the 
gene expression by qRT-PCR. 
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