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玉米全基因组谷胱苷肽-S-转移酶基因家族的分析 
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摘  要：谷胱苷肽转移酶(glutathione-S-transferase，GST)是植物生长发育过程中一类多功能酶，在植物的初级

代谢和次级代谢以及调控植物的逆境胁迫和细胞信号转导等过程中具有重要作用。根据 GST 蛋白序列构建的隐马

尔可夫模型(hidden markov model, HMM)，鉴定玉米全基因组 GST 基因，并对 GST 基因数量、类型、染色体定位和

进化关系进行分析。结果表明，玉米全基因组中共含有 37 个 GST 基因，在 10 条染色体上呈非随机分布，具有 U
型、F 型和 Z 型 3 个亚族。 与水稻比较, 玉米未发现 T 亚族。该研究结果对深入了解 GST 基因家族的分子进化以

及 GST 基因的克隆和功能验证提供了重要参考依据。 
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Abstract: Glutathione-S-transferase (GST) is multifunctional enzymes in the process of plant growth and 
development. GSTs have important functions in plant primary metabolism, secondary metabolism, stress response 
and cell signal transduction. In this study, a HMM (hidden markov model) was built based on GST protein se-
quence. By HMM Blast analysis, a complete set of GST genes were identified from the maize genome, and char-
acterized for their gene number, type, chromosomal location and evolutionary relationships. The result showed 
that the maize genome contains 37 GST genes. Chromosomal location of these genes revealed that they are dis-
tributed unevenly across all 10 chromosomes．Evolutionary relationship analysis showed that 37 GST genes can be 
further divided into U, F and Z types. This study helps us to further understanding the molecular evolution of the 
GST genefamily. Moreover, the also provide an important reference for cloning and function verification of maize 
GST genes. 
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谷胱苷肽转移酶，又称为谷胱苷肽-S-转移酶 
(glutathione-S-transferase, GST)，是催化谷胱苷肽与

疏水的和亲电的化合物发生亲代取电反应的一种多

基因家族编码的多功能蛋白酶，广泛存在于动植物

和微生物中[1-2]。植物的 GSTs 根据其基因结构和蛋

白同源性的不同，可以分为典型的 6 类，包括 Phi、
Tau、Lambda、Theta、Zeta 和脱氢抗坏血酸还原酶

(dehydroascorbate reductases, DHARs)，其中 Phi 和
Tau 是植物所特有的，种类最多，含量也最为丰富。

可溶性的 GSTs 主要定位于细胞质中，少数分布在

叶绿体、微体，也有少量存在于细胞核和质外体   
中[3-4]。植物 GSTs 最早在玉米中发现[5]，随后许多

GSTs 基因及类似序列相继从拟南芥、大豆、烟草及

水稻中等多个物种中分别被鉴定和克隆[6-8]。 
根据对目前已克隆的植物GST基因编码的蛋白

质结构的分析，植物 GSTs 基因存在一些共同的保

守结构。GSTs 是一种球状二聚体蛋白一般以 25～
57 kDa 的 2 条亚基以同源或异源的方式聚合而成，
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每个亚基都含有 2 个空间结构不同的基本结构域：

一个是位于 N 端结构域，由 80 个氨基酸排列形成 β-
折叠和 3 个 α螺旋，是谷胱苷肽作用残基结合的活

性位点(G 位点)，保守性较高；二是由 4～7 个 α螺

旋构成的 C 端结构域，是亲电子物质的结合位点(H
位点)。而不同的 GSTs 在结构和功能上的差异主要

体现在结构域上，不同种类的 GSTs 的 G 位点功能

是不同的，H 位点结构的不同主要影响 GST 底物的

特性。可溶性植物谷胱苷肽转移酶家族在进化树上

呈显著分枝，每个亚族以希腊字母表示，如 2 类植

物特有谷胱苷肽转移酶 Phi(F) 和 Tau(U)在进化树

上构成大的分枝，而 Zeta(Z) 和 Theta(T)转移酶构

成很小的分枝[9-11]。 
GSTs 在植物植物的生长和发育过程中具有重

要的作用。目前的研究认为 GSTs 的主要生物学功

能主要为以下几方面：(1) 去除外界毒素以及内源

有毒代谢物的侵害。GSTs 在植物体内能够催化某些

内源或外来有害物质的亲电子集团与还原型谷胱甘

肽的巯基结合，从而降低有害物质的毒性，例如：

Tau 类和 Phi 类 GSTs 的主要功能是与诸如除草剂、

杀虫剂等在内的异生素结合，从而解除这些异素毒

性[5,12]。(2) 作为结合蛋白起作用。早在 1994 年，

Zettl 等利用光亲和标记的方法，证明了 GST 是细胞

分裂素和生长素的结合蛋白[13]。(3) 提高植物的抗

胁迫能力。胁迫因子可以使植物体内活性氧积聚，

研究发现 GSTs 活性在胁迫条件下显著增加，加速

清楚活性氧对植物的危害，说明 GST 在植物的抗氧

化过程中具有十分重要的作用[14-17]。(4) 与生长发

育有密切关系。Tau 类型的 GST 基因的表达会受到

细胞分裂素、生长素等激素的调控，在调控植物的

生长和发育过程中具有重要作用[18]。(5) 参与信号

传导。研究认为 GSTs 通过蛋白-蛋白的相互作用参

与信号传导，在信号传导中发挥作用，也是细胞程

序性死亡的调节者[19]。 
玉米是我国重要的谷类作物，已成为研究进化

生物学、遗传学和分子生物的模式植物。玉米基因

组测序的完成使研究者能够在全基因组水平上对基

因进行系统鉴定和比较基因组学的研究[20]。尽管

GSTs 在植物的初级代谢、次级代谢、逆境胁迫和细

胞信号转导等过程中具有重要作用，在玉米中仍没

有系统的报道。因此，本研究通过生物信息学的方

法对玉米全基因组 GSTs 基因进行鉴定和分析，研

究结果将为玉米 GSTs 基因的克隆和功能验证奠定

基础。 

1  材料与方法 

1.1  玉米基因组数据库序列来源 
玉米 B73 基因组数据库来源于 (http://www. 

maizesequence.org/index.html)，使用的是最新版精

细基因组数据。 
1.2  玉米 GST 基因的确定 

为了鉴定玉米全基因组中的 GST 基因，在一些

可应用的公共数据库中进行了一系列的搜索与查

询。首先，在 NCBI 网站(http://www.ncbi.nlm.nih. 
gov/)、maize sequence 网站 (http://www. maizese-
quence. org/index. html)和 Gramene 网站(http://www. 
gramene.org/)上，以 “GST”，“maize GST”或者

“maize and GST”为关键词进行搜索来查询可能的

玉米 GST 基因；第 2 步，将在网站上查询到的蛋白

序列递交到 PFAM(http://pfam.wustl.edu/hmmsearch. 
shtml)[21]蛋白家族数据库中进行一系列分析，获得

了 GST _N 结构域和 GST _C 结构域的 HMM，由

于 GST _N 结构域存在于迄今为止研究过的所有

GST 基因中，并且它是高度保守的，所以以 GST _N
结构域的 HMM 序列为标准序列，与玉米 B73 进行

Blast 同源搜索；第 3 步，使用 MEGA 4.0[22]软件上

来 ClustalW 工具[23](多序列比对程序)进行多序列比

对，去除冗余序列；第 4 步，将得到的非重复候选

基因序列分别通过 Pfam 和 SMART (http://smart. 
embl-heidelberg.de/)[24]数据库服务系统进行分析，去

除其中不含有 GST _N 结构域的序列。 
1.3  玉米 GST 基因的命名和分类 

根据 Soranzo 等[25]提出的方法和原理对玉米

GST 基因进行命名和分类。对已命名的玉米 GST 基

因，使用已命名的名字。对于没有研究过的玉米 GST
基因的命名和分类，采用与其它已研究的植物 GST
家族构建进化树，并根据进化关系进行确定。第 1
部分表示植物名，用相应植物拉丁名的属名和种加

词的前几位字母缩写来表示；第 2 部分表示 GST 家

族、亚族及成员编号。例如：水稻 GST 家族 F 亚族

第 1 个基因表示为 OsGST F1。按照这种命名方法，

玉米 GST 家族 T 亚族第 1 组的 1 个基因表示为

ZmGSTT1，其他 GST 家族的命名依次进行类推。 
1.4  玉米 GST 基因的序列特征分析 

为分析玉米 GST 基因的氨基酸序列属性，使用

EXPASY (http://web.expasy.org/compute_pi/)在线工

具对获得的玉米GST基因编码的氨基酸序列进行等

电点(pI)和蛋白分子量(MW)属性的计算。 
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1.5  玉米 GST 基因进化树的构建 
使用MAGA 4.0软件提供的Clustal W工具对玉

米所有的 GST 基因的蛋白序列进行多序列比对，然

后进行邻接法 (Neighbor-Joining method) (boot-
strap=1000)进行系统进化树的构建，从而分析玉米

GSTs 基因家族的进化关系。同时使用玉米和水稻

GSTs 蛋白序列构建了复合进化树，根据进化树分枝

远近程度的不同，对玉米 GST 基因进行分类。 
1.6  GST 基因的染色体物理定位 

玉米GST基因通过玉米基因组数据库提供的染

色体 BLAST 工具进行玉米染色体物理定位。首先

将每个 GST 基因与网站公布的玉米基因组进行

BLAST，获得每个 GST 基因在染色体上的起始位

置，所有 GST 基因使用这种方法确认位置后，使用

染色体定位绘图软件 Genome Pixelizer (http://www. 
niblrrs. ucdavis.edu/GenomePixelizer/ GenomePixel-
izer_Welcome.html)，将玉米 GST 基因族在玉米染

色体上的分布与位置以图形的形式直观的表示出

来。 

2  结果与分析 

2.1  玉米 GST 基因的确定、分类及命名 
通过查询，将所得玉米蛋白序列提交到 Pfam

蛋白家族数据库进行数据分析，获得 GST 结构域

HMM 序列，并作为标准序列与玉米数据库进行

Blast 同源比对，初步筛选出 42 个玉米 GST 基因。

运用 MEGA 4.0 软件上进行多序列比对程序，删除

冗余序列以及 Pfam 和 SMART 的验证，最终确定了

37 个玉米谷胱苷肽转移酶基因。同时，通过对玉米

GST 基因的核苷酸数目、分子量，以及氨基酸等电

点进行了分析，发现玉米 GST 家族蛋白质分子量介

于 12.1 kDa(ZmGSTU13)和 47.3 kDa(ZmGSTU19)之
间(表 4-1)。通过对 37 个玉米和 56 个水稻 GST 蛋

白序列构建的的复合进化树，将玉米 GST 基因分成

了 3 个亚族，包括 27 个 U 型、7 个 F 型和 3 个 Z
型。 
2.2  玉米 GST 基因的染色体定位 

图 1 展示了 37 个 GST 基因在玉米 10 条染色体

上的分布，可以明显地看出这些基因在染色体上分

布不均匀。在 3 号染色体上，GSTU 基因分布数量

最多，一共有 8 个 GSTU 基因，3 个基因定位在 4
号染色体，2 个基因定位在 5 号染色体，2 个基因定

位在 8 号染色体，2 个基因定位在 9 号染色体，4
个基因定位在 10 号染色体，而 2 号和 7 号染色体上

则没有 GST 基因。 

在玉米中，U 亚族的 GST 基因分布在 6 个染色

体上，数目都在 2 个以上。但是有趣的是，所有 Z
亚族 GST 基因均定位在 10 号染色体上，且它们中

的 3 个序列高度重叠相似，并且构成了一个基因簇。

根据Holub的定义[26]——基因簇是在 200 kb的核苷

酸单位中含有 2 个以上基因的基因群——可以得出

在玉米 GST基因中共 5个基因簇不均衡的分布在玉

米的 10 条染色体上，除了 1 号染色体含有 2 个基因

簇分别包括 3 个基因外，其余 3 条染色体(chr3，6，
10)各含有 1 个基因簇，分别包括 7 个、5 个和 3 个

基因。 
2.3  玉米 GST 基因的进化分析 

为了进一步研究玉米GST基因家族内部基因间

的进化关系，根据玉米 GST 蛋白序列构建进化树。

如图 2 所示，37 个玉米 GST 基因被分为 3 个亚族，

进化关系零散，U 亚族分布在 3 个分支中，被 F、Z
亚族隔断；同时 F 亚族分布在 2 个分支中，被 U、

Z 亚族所隔断；Z 亚族与 GSTU25 分布在 1 个分支。

F、Z 亚族均与 U 亚族中的一部分基因排列紧凑，

进化关系亲近，但 F、U 内部某些基因之间进化关

系较远。所有的 U 和 F 亚族都含有 GST_N 和
GST_C 结构域，77.8%的 U 亚族，33.3%的 Z 亚族

和 85.7%的 F 亚族含有 GST_N 和 GST_C 结构域。 
2.4  玉米和水稻 GST 基因的比较进化分析 

为研究玉米和水稻 GST 基因的进化关系，构建

了 1 个包含 93 个 GST 蛋白序列的进化树，包括 37
个玉米 GST 序列和 56 个水稻 GST 蛋白序列。在进

化树中，玉米和水稻 GST 基因团簇成 9 组，包括 U、

F、Z 和 T 亚族。在玉米和水稻 GST 家族中，除了

T 亚族之外，其他亚族为共同所有，水稻中含有 T
亚族，而玉米中没有发现这个亚族。在第 1 分支中，

玉米 GSTU9，GSTU10，GSTU11，GSTU12 和 GSTU13
与水稻中的一些 GST 基因紧密团簇一起；在第 2 分

支中，水稻 F 亚族，U 亚族，与玉米 F 亚族，U 亚

族混合团簇在一起；在第 3、第 4 分支中，水稻 GSTU
亚族和玉米 GSTU 亚族又紧密排列在一起；在第 5
分支中水稻 GSTF 亚族与玉米 GSTF 亚族团簇在一

起。有趣的是，玉米水稻 GSTU 亚族与 GSTF 亚族

在进化树中交替团簇排列，表明水稻与玉米 GSTU
亚族和 GSTF 亚族在长期进化机制比较复杂(图 3)。 

从图 3 可以看出，玉米和水稻中的进化关系比

较零散，分支较多，出现了多级分枝现象，并且同

一亚族集中分布各级分枝中，出现被其他亚族隔断

的现象。例如，U 亚族被 F 亚族隔断。值得注意的

是，在第 2 分支中，玉米 F 亚族与 U 亚族分布在 1
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个分支中，说明在这些基因中，F 亚族与 U 亚族进

化关系紧密。 
通过比对发现，在 2 个物种的比较进化树中出

现了 16 对水稻-水稻之间亲源关系相近的基因对，

例如：OsGST19 和 OsGST22；9 对玉米-玉米之间的

亲源关系相近对，例如：ZmGST16 和 ZmOsGST17；
而水稻-玉米配对的亲源关系基因对仅有 8 对，例

如：ZmGSTF7 和 OsGSTF3，可见这 2 个物种的 GST
基因在结构上有较大的差异性，其进化亲缘关系也

相差较大。 
 

表 1  玉米 37 个谷胱苷肽转移酶基因的序列特征 
Table 1  Sequence characters of 37 GST genes identified in maize 

基因命名 
Gene Name 

编号 
Sequenced ID 

染色体 
Chr. 

染色体位置

Position 
氨基酸长度 
Length (AA) 

分子量 
MW 

等电点 
pI 

ZmGSTU1 GRMZM2G363540_P01 4 37.1 382 25.8 5.38 
ZmGSTU2 GRMZM2G097989_P01 6 147.2 442 29.0 4.85 
ZmGSTU3 GRMZM2G097989_P03 6 147.2 228 17.5 6.29 
ZmGSTU4 GRMZM2G064255_P01 5 173.7 305 13.3 5.44 
ZmGSTU5 GRMZM2G335618_P01 6 104 424 25.7 6.36 
ZmGSTU6 GRMZM2G146887_P02 3 205 360 26.1 5.71 
ZmGSTU7 GRMZM2G146887_P01 3 205 270 34.8 10.97 
ZmGSTU8 GRMZM2G146887_P03 3 205 325 20.0 9.20 
ZmGSTU9 GRMZM2G025190_P01 1 80.2 345 25.7 5.11 
ZmGSTU10 GRMZM2G056388_P01 3 205.1 391 25.7 5.87 
ZmGSTU11 GRMZM2G434541_P01 3 205 1 003 13.2 5.63 
ZmGSTU12 GRMZM2G028821_P01 1 80.4 349 22.1 7.55 
ZmGSTU13 GRMZM2G028821_P02 1 80.4 349 12.1 5.64 
ZmGSTU14 GRMZM2G052625_P01 3 145.5 274 25.6 5.31 
ZmGSTU15 GRMZM2G122871_P02 6 104.2 474 33.3 4.92 
ZmGSTU16 GRMZM2G134582_P01 4 235.7 382 46.9 6.37 
ZmGSTU17 GRMZM2G320497_P01 4 235.7 351 47.0 6.37 
ZmGSTU18 GRMZM2G029559_P02 5 154.6 601 47.0 6.31 
ZmGSTU19 GRMZM2G059580_P02 9 76.2 423 47.3 6.08 
ZmGSTU20 GRMZM2G122871_P01 6 104.2 449 47.2 6.00 
ZmGSTU21 GRMZM2G122871_P03 6 104.2 433 34.4 8.84 
ZmGSTU22 GRMZM2G059580_P01 9 76.2 354 43.6 5.99 
ZmGSTU23 GRMZM2G122871_P04 6 104.2 158 43.4 5.91 
ZmGSTU24 GRMZM2G447632_P01 3 205 424 23.5 6.14 
ZmGSTU25 GRMZM2G146913_P01 3 205 424 27.3 6.12 
ZmGSTU26 GRMZM2G475059_P01 1 8.1 431 30.9 7.06 
ZmGSTU27 GRMZM2G475059_P02 1 8.1 307 18.4 9.17 
ZmGSTF1 GRMZM2G150474_P01 8 126.4 372 25.6 5.32 
ZmGSTF2 GRMZM2G132093_P01 10 90.1 404 24.6 5.77 
ZmGSTF3 GRMZM2G156877_P03 3 192.4 357 25.2 5.98 
ZmGSTF4 GRMZM2G116273_P01 8 171.9 485 23.8 5.44 
ZmGSTF5 GRMZM2G146246_P01 3 151.1 489 23.9 5.96 
ZmGSTF6 GRMZM2G122488_P01 1 19.6 446 14.9 9.51 
ZmGSTF7 GRMZM2G096153_P01 1 7.8 479 24.8 5.46 
ZmGSTZ1 GRMZM2G124974_P04 10 31.7 361 23.0 5.86 
ZmGSTZ2 GRMZM2G124974_P01 10 31.7 356 23.8 5.49 
ZmGSTZ3 GRMZM2G124974_P03 10 31.7 291 18.9 7.52 
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图 1  玉米谷胱苷肽转移酶的染色体定位 
Figure 1  Physical location of maize GST genes 

 

 
 

图 2  玉米 GST 进化关系分析 
Figure 2  Phylogenetic relationships of maize GST genes 

3  讨论 

Dixon等人在拟南芥基因组组中发现了 54个谷

胱苷肽转移酶，这些基因被分为 F、U、L、Z、T、
DHAR 和 TCHQD 亚族[12]，Soranzo 等人在水稻中

发现 59 个谷胱苷肽转移酶，这些基因被分为 F、U、

Z 和 T 亚族。本研究将 GST_N 结构域 HMM 序列

作为标准序列，与玉米 B73 基因组本地库进行

BLASTP 本地比对，经过删除重复序列，最终在玉

米中确定了 37 个谷胱苷肽转移酶基因。通过与水稻

谷胱苷肽转移酶建立进化树进行进化关系比较的方

法，玉米 GST 家族被分为 3 个亚族，分别为 U、F
和 Z 亚族。与动物相比，植物谷胱苷肽转移酶中含

有 2 个特有的亚族，Phi(F)和 Tau(U)亚族，而这些

基因在动物中是没有的。可能的解释为，高等植物

细胞谷胱苷肽转移酶与动物相比具有独特的功能，

除了在除草剂解毒作用之外，通过改变表达量，植

物胱苷肽转移酶也对生物、非生物胁迫，激素和发

育改变的反应有关[27-29]。 
对于植物特有的 GST 亚族，Phi (F)和 Tau(U)

亚族，经历了集中的复制在 2 000 万年前[30]。在这

2 个亚族中发生大量复制的原因尚不可知，可能的

解释是不同的谷胱苷肽转移酶亚族有不同的特定功

能，在至今发现的人类和线虫谷胱苷肽转移酶中

Zeta 亚族蛋白同源性为 49%，人类和康乃馨谷胱苷 



40 卷 3 期 李晓玉等: 玉米全基因组谷胱苷肽-S-转移酶基因家族的分析 355 
 

 

 
图 3  玉米和水稻谷胱苷肽转移酶基因进化关系分析 

Figure 3  Phylogenetic relationships of maize and rice GST 
genes 

肽转移酶中蛋白同源性为 38%，表明一个共同的生

物功能也许要经历长期的进化历程[31]。但是在玉米

胱苷肽转移酶中并没有发现 Theta(T)亚族，可能的

原因是在玉米 Phi 和 Theta(T)亚族长期复制过程中，

Theta(T)亚族渐渐缺失，并且玉米 Phi 亚族除了与水

稻中 Phi 亚族中相同的功能之外，还具有水稻中 Tau
亚族相对应的功能。与水稻 GST 进化树亚族独立成

支相比，通过比邻法构建的玉米胱苷肽转移酶进化

树中，形成 4 个比较独立的分支，GSTU14-21 与

GSTF1、GSTF2、GSTF3、GSTF7 团簇成一个分支；

GSTF4-F6 与 GSTU22-24、GSTU26、GSTU27 组成

一个较小的分支，剩下的 F 亚族与 Z 亚族构成最大

的一个分支。这些现象表明在玉米 U 亚族中有些成

员功能可能与 Z 亚族或者 F 亚族成员类似。 
对玉米谷胱苷肽转移酶的染色体定位研究显示

GST 基因在玉米染色体上的分布极不均匀，一共有

10 个 GST 基因定位在 3 号染色体上，为 GST 基因

分布数量最多的染色体，但是在 2 号和 7 号染色体

上没有发现任何 GST 基因。与玉米中其他 GST 亚

族基因贯穿分布在许多条染色体上不同，所有的 F
亚族成员集中分布在 10 号染色体上。因此，推测玉

米中 GSTF 亚族比其他 GST 亚族的产生时期要晚。

值得注意的是，GSTU 亚族作为玉米谷胱苷肽转移

酶成员最多的一类，其在染色体上形成基因簇的现

象也是最多的，共有 7 组基因簇，而 GSTF 亚族却

没有发生基因簇现象，其原因和规律有待于进一步

研究。 
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