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４种鬼伞 β－１，３－葡聚糖转移酶的生物信息学分析
牛　鑫１，柴倩囡１，冯九海１，单华佳１，柯善文１，汉佳昕２，魏生龙１

（１．河西学院甘肃省应用真菌工程实验室／甘肃省食用菌遗传育种重点实验室／祁连山食用菌产业协同创新中心，甘肃张掖 ７３４０００；

２．河西学院生命科学与工程学院，甘肃张掖７３４０００）

　　摘要：鬼伞是一类菌柄能在短时间内快速伸长并且伞盖易自溶形成墨汁的蘑菇，菌柄在伸长过程中细胞壁以伸长
生长为主，细胞壁组分β－１，３－葡聚糖发生重构修饰，ＧＨ７２家族的β－１，３－葡聚糖转移酶能够将较低聚合度的寡糖
转化生成更高聚合度的糖链。β－１，３－葡聚糖转移酶可能参与鬼伞菌柄细胞壁中β－葡聚糖组分的重构修饰。以完
成测序并有注释信息的灰盖拟鬼伞（Ｃｏｐｒｉｎｏｐｓｉｓｃｉｎｅｒｅａ）、拟鬼伞（Ｃｏｐｒｉｎｏｐｓｉｓｍａｒｃｅｓｃｉｂｉｌｉｓ）、晶粒小鬼伞（Ｃｏｐｒｉｎｅｌｌｕｓ
ｍｉｃａｃｅｕｓ）和小脆柄菇（Ｐｓａｔｈｙｒｅｌｌａａｂｅｒｄａｒｅｎｓｉｓ）等 ４种鬼伞的 β－１，３－葡聚糖转移酶的氨基酸序列为基础，采用
ＴａｒｇｅｔＰ、ＷＯＬＦＰＳＯＲＴ、ＳｉｇｎａｌＰ、Ｓｏｍｐａ、ＴＭＨＭＭ２．０、Ｂｉｇ－ＰＩＦｕｎｇａｌＰｒｅｄｉｃｔｏｒ、ＭＥＭＥ和ＳＩＳＳ－ＭＯＤＥＬ等生物信息学分
析工具对其开展蛋白质亚细胞定位、细胞信号肽、二级结构、跨膜螺旋、糖基化磷脂酰肌醇（ＧＰＩ）锚定位点、基序以及
三级结构等进行分析，同时对上述序列开展遗传进化关系分析。研究结果可为进一步深入开展该蛋白在菌柄伸长过

程中细胞壁β－葡聚糖组分的重构修饰研究作基础。
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　　鬼伞（ｃｏｐｒｉｎｏｉｄｍｕｓｈｒｏｏｍｓ）是一类子实体形成
后，菌柄能快速伸长，伞盖易自溶形成墨汁的大型

担子 菌 伞 菌［１］。旧 的 分 类 系 统 中 鬼 伞 科

（Ｃｏｐｒｉｎａｃｅａｅ）包含鬼伞属（Ｃｏｐｒｉｎｕｓ）、小脆柄菇属
（Ｐｓａｔｈｙｒｅｌｌａ）和斑褶菇属（Ｐａｎａｅｏｌｕｓ），依据第１０版
《真菌词典》最新分子系统学研究表明，鬼伞属已移

至蘑菇科（Ａｇａｒｉｃａｃｅａｅ），小脆柄菇提升到科分类级
别，旧的鬼伞属中大部分成员被划分至拟鬼伞属

（Ｃｏｐｒｉｎｏｐｓｉｓ）、小鬼伞属（Ｃｏｐｒｉｎｅｌｌｕｓ）和近地伞属
（Ｐａｒａｓｏｌａ），其与小脆柄菇属（Ｐｓａｔｈｙｒｅｌｌａ）等属组成
小脆柄菇科（Ｐｓａｔｈｙｒｅｌｌａｃｅａｅ），也就是现在的鬼伞
科［２－４］。鬼伞菌柄的生长方式是一种类似植物胚芽

鞘的顶端生长，其主要特征是细胞主要进行伸长生
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长，细胞基本不进行分裂［５］。蘑菇菌柄细胞壁的伸

长生长理论经历了“水解酶模型”［６－７］，“细胞膨压

理论”［８］以及“水解酶 －膨压折衷理论”［９］等，最新
研究表 明，特 定 的 内 切 几 丁 质 酶［１０］和 内 切

β－１，３－葡聚糖酶均能引起灭活菌柄的伸长［１１］。

真菌细胞壁主要由葡聚糖、糖蛋白和几丁质组

成，对真菌的生存、生长和真菌细胞的形态至关重

要［１２－１３］。尽管它是刚性结构，但它在细胞生长过程

中具有可塑性，并能适应环境，因此，真菌细胞壁是

一个动态变化的、有个组分相互交联在一起形成一

个高强度的具有可塑性的三维复合结构［１３］。有 ４
个家族的糖基水解酶或者糖基转移酶已被证明在

细胞壁组分的交联中发挥作用［１２］。ＧＨ１６家族水解
酶（β－葡聚糖酶）已被证明可能参与葡聚糖和几丁
质的交联［１４－１５］。ＧＨ１７家族水解酶（β－葡聚糖酶）
在葡聚糖之间的交联中起作用［１６－１７］。ＧＨ７６家族
的甘露聚糖酶在细胞壁的生物发生中起作用［１８－１９］。

ＧＨ７２家族葡聚糖转移酶已被证明是形成正常细胞
壁必不可少的，能够与 β－１，３－葡聚糖交联在一
起。这些细胞壁重构酶中，尤其是 ＧＨ７２家族的
β－１，３－葡聚糖转移酶为细胞壁提供了可塑性［２０］。

这些酶主要参与真菌细胞壁骨架结构多糖

β－１，３－葡聚糖的重构修饰，它们能够水解至少含
１０个葡萄糖单元的昆布寡糖中的β－１，３－糖苷键，
并且把新形成的带还原性末端的供体（含有５个以
上葡萄糖单元）转移至另一个β－１，３－寡聚糖的非
还原性末端（受体）形成聚合度更高的寡糖。除

β－１，３－葡聚糖合成酶合成延长葡聚糖链外，这种
转糖苷酶反应产生新的β－１，３糖苷键为β－１，３葡
聚糖链的延长提供了另一种作用或者是协同作用机

制［２１］。迄今为止，这类酶在酿酒酵母（Ｓａｃｃｈａｒｏｍｙｃｅｓ
ｃｅｒｅｖｉｓｉａｅ）、粟 酒 裂 殖 酵 母 （Ｓｃｈｉｚｏｓａｃｃｈａｒｏｍｙｃｅｓ
ｐｏｍｂｅ）、烟曲霉（Ａｓｐｅｒｇｉｌｌｕｓｆｕｍｉｇａｔｕｓ）、白色念珠菌
（Ｃａｎｄｉｄａａｌｂｉｃａｎｓ）等酵母和丝状真菌中具有广泛的
研究，酿酒酵母中这类蛋白被命名为 Ｇａｓｐ（表面锚
定糖酯类蛋白），烟曲霉中为 Ｇｅｌｐ（葡聚糖延伸蛋
白），白色念珠菌中则为 Ｐｈｒｐ（ｐＨ 值响应蛋
白）［２２－２３］。在酵母菌中，这些糖基转移酶在孢子和菌

丝的细胞壁组装中具有重要作用，并在菌丝营养生长

条件下维持细胞壁的完整性，是粟酒裂殖酵母生存不

可缺少的［２４］，烟曲霉中编码Ｇｅｌ４蛋白的基因也是必需
基因［２１］，但在大型伞菌中对该基因的研究较少。

本研究选取已完成基因组测序且有注释信息的

４种鬼伞：灰盖拟鬼伞（Ｃｏｐｒｉｎｏｐｓｉｓｃｉｎｅｒｅａ）、拟鬼伞
（Ｃ．ｍａｒｃｅｓｃｉｂｉｌｉｓ）、晶粒小鬼伞（Ｃｏｐｒｉｎｅｌｌｕｓｍｉｃａｃｅｕｓ）
和小脆柄菇（Ｐｓａｔｈｙｒｅｌｌａａｂｅｒｄａｒｅｎｓｉｓ），对其β－１，３－
葡聚糖转移酶进行生物信息学和遗传进化分析。

１　材料与方法

１．１　试验材料
根据烟曲霉中已报道的 β－１，３－葡聚糖转移

酶Ｇｅｌ１蛋白序列（登录号：ＸＰ＿７４９２５３．１），在美国
国家 生 物 技 术 信 息 中 心 （ｎａｔｉｏｎａｌｃｅｎｔｅｒｆｏｒ
ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ，简称 ＮＣＢＩ）数据库中的组
装库 （Ａｓｓｅｍｂｌｙ）中 分 别 检 索 “Ｃｏｐｒｉｎｏｐｓｉｓ”
“Ｃｏｐｒｉｎｅｌｌｕｓ”“Ｐｓａｔｈｙｒｅｌｌａ”，获得 ＣＣ３、Ｃｏｐｍａｒ１、
Ｃｏｐｍｉｃ２和 ＡＳＭ４１２６４１ｖ１等４个基因组组装数据，
分别点击“ＢＬＡＳＴｔｈｅａｓｓｅｍｂｌｙ”选项进入“ＢＬＡＳＴ”
比对界面，点击切换至 ｔｂｌａｓｔｎ，将 Ｇｅｌ１蛋白登录号
ＸＰ＿７４９２５３．１粘贴至文本框，点击ＢＬＡＳＴ，对期望值
小于１０－３的结果点击ＧｅｎＢａｎｋ从Ｆｅａｔｕｒｅ中查看ＣＤＳ
详情获得“ｐｒｏｔｅｉｎ＿ｉｄ”。
１．２　试验方法
１．２．１　蛋白信号肽预测　利用 ＳｉｇｎａｌＰ５．０
（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｃｂｓ．ｄｔｕ．ｄｋ／ｓｅｒｖｉｃｅｓ／ＳｉｇｎａｌＰ／）在线预
测蛋白的信号肽。

１．２．２　蛋白的基本理化性质预测　利用 ＥｘＰＡＳｙ
中 的 ＰｒｏｔＰａｒａｍ （ｈｔｔｐ：／／ｗｅｂ． ｅｘｐａｓｙ． ｏｒｇ／
ｐｒｏｔｐａｒａｍ／）对蛋白的分子量、等电点、氨基酸组成、
不稳定指数、脂肪族系数和总平均疏水指数等基本

理化参数进行预测。

１．２．３　蛋白的亚细胞定位预测　利用 ＷｏＬＦ
ＰＳＯＲＴ（ｈｔｔｐｓ：／／ｗｏｌｆｐｓｏｒｔ．ｈｇｃ．ｊｐ／）进行蛋白的亚细
胞定位预测。

１．２．４　蛋白二级结构预测　采用 Ｓｏｍｐａ（ｈｔｔｐｓ：／／
ｎｐｓａ－ｐｒａｂｉ．ｉｂｃｐ．ｆｒ／ｃｇｉ－ｂｉｎ／ｎｐｓａ＿ａｕｔｏｍａｔ．ｐｌ？
ｐａｇｅ＝ｎｐｓａ＿ｓｏｐｍａ．ｈｔｍｌ）在线预测蛋白的二级结构。
１．２．５　蛋白质跨膜结构域预测　利用ＴＭＨＭＭ２．０
（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｃｂｓ．ｄｔｕ．ｄｋ／ｓｅｒｖｉｃｅｓ／ＴＭＨＭＭ－２．０／）
对蛋白质的跨膜区结构进行预测。

１．２．６　糖基化磷脂酰肌醇（ＧＰＩ）修饰预测　利用
ｂｉｇ－ＰＩＦｕｎｇａｌＰｒｅｄｉｃｔｏｒ（ｈｔｔｐ：／／ｍｅｎｄｅｌ．ｉｍｐ．ａｃ．ａｔ／
ｇｐｉ／ｆｕｎｇｉ＿ｓｅｒｖｅｒ．ｈｔｍｌ）对蛋白的 ＧＰＩ修饰位点进行
预测。

１．２．７　蛋白基序（ｍｏｔｉｆ）分析　采用 ＭＥＭＥ
（ｈｔｔｐ：／／ｍｅｍｅ－ｓｕｉｔｅ．ｏｒｇ／ｔｏｏｌｓ／ｍｅｍｅ）对蛋白序列
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中的基序进行分析。

１．２．８　系统进化树构建　在ＮＣＢＩ中找寻Ｇｅｌ的同
源序列，利用ＭＥＧＡ７中的 ＣｌｕｓｔａｌＸ进行多重比对
分析，然后以邻接法构建系统进化树。

１．２．９　蛋白三级结构预测　利用 ＳＷＩＳＳ－ＭＯＤＥ
（ｈｔｔｐ：／／ｓｗｉｓｓｍｏｄｅｌ．ｅｘｐａｓｙ．ｏｒｇ／）对蛋白进行同源建
模预测分析。

２　结果与分析

２．１　Ｇｅｌ蛋白序列及其信号肽、基本理化特性和亚
细胞定位分析

通过烟曲霉 Ｇｅｌ１对灰盖拟鬼伞、拟鬼伞、晶粒
小鬼伞、小脆柄菇的基因组数据 ＣＣ３、Ｃｏｐｍａｒ１、
Ｃｏｐｍｉｃ２和ＡＳＭ４１２６４１ｖ１进行 ｔｂｌａｓｔｎ比对，结果如
表１所示。结果表明，灰盖拟鬼伞有２个Ｇｅｌ蛋白，

拟鬼伞有４个 Ｇｅｌ蛋白，晶粒小鬼伞和小脆柄菇各
仅含有１个Ｇｅｌ蛋白。

由表１可知，各鬼伞Ｇｅｌ蛋白均含有信号肽，除
晶粒小鬼伞和小脆柄菇的信号肽为 Ｎ端前２４个氨
基酸，其他均为前２０个氨基酸，结合 ＷｏＬＦＰＳＯＲＴ
亚细胞定位分析，Ｇｅｌ蛋白均分泌到胞外。其氨基
酸组成数量在５２０～５５０个之间，分子量为５５ｋｕ左
右，等电点呈酸性，在 ４～５之间，除拟鬼伞的 Ｇｅｌ
（ＴＦＫ２１１３６．１和 ＴＦＫ２１１３５．１）为不稳定蛋白，其他
均为稳定蛋白，灰盖拟鬼伞 Ｇｅｌ（ＸＰ＿００１８３１７０７．１）
的脂肪族指数最低，为 ６９．８９，而晶粒小鬼伞 Ｇｅｌ
（ＴＥＢ３９０５５．１）的脂肪族指数最高，为８７．０９。除晶
粒小鬼伞Ｇｅｌ为疏水蛋白外，其他均为亲水性蛋白。
此４种鬼伞 Ｇｅｌ蛋白的优势氨基酸均为丝氨酸
（Ｓｅｒ）、丙氨酸（Ａｌａ）和甘氨酸（Ｇｌｙ）。

表１　４种鬼伞Ｇｅｌ蛋白的信号肽、基本理化性质及其亚细胞定位预测结果

蛋白登录号 物种名
信号肽

剪切位点

组成氨基酸

数量（个）

分子量

（ｕ）
理论

等电点

不稳定

指数

脂肪族

指数

总平均

疏水指数

优势

氨基酸

亚细胞

定位

ＸＰ＿００１８３１７０７．１ Ｃｏｐｒｉｎｏｐｓｉｓｃｉｎｅｒｅａ ２０～２１ＶＡＡ－ＩＰ ５２７ ５５６５７．７４ ４．１８ ３１．８２ ６９．８９ －０．２５５ Ａｌａ、Ｓｅｒ ｅｘｔｒ

ＸＰ＿００２９１２１５０．１ Ｃｏｐｒｉｎｏｐｓｉｓｃｉｎｅｒｅａ ２０～２１ＶＡＡ－ＩＰ ５３０ ５５４７１．９０ ４．１４ ３７．９７ ７６．４５ －０．０８６ Ａｌａ、Ｓｅｒ ｅｘｔｒ

ＴＦＫ３０７４２．１ Ｃｏｐｒｉｎｏｐｓｉｓｍａｒｃｅｓｃｉｂｉｌｉｓ２０～２１ＶＱＡ－ＩＰ ５４２ ５６１９８．８７ ４．１８ ２９．４２ ７７．２７ －０．０７０ Ｇｌｙ、Ａｌａ、Ｓｅｒ ｅｘｔｒ

ＴＥＢ３９０５５．１ Ｃｏｐｒｉｎｅｌｌｕｓｍｉｃａｃｅｕｓ ２４～２５ＶＡＡ－ＩＰ ５３１ ５４９３４．４２ ４．２４ ３６．４６ ８７．０９ ０．０４６ Ｓｅｒ、Ａｌａ ｅｘｔｒ

ＴＦＫ２１１３６．１ Ｃｏｐｒｉｎｏｐｓｉｓｍａｒｃｅｓｃｉｂｉｌｉｓ２０～２１ＶＱＡ－ＩＳ ５３９ ５６９２６．８９ ４．６５ ４０．９９ ７３．０２ －０．１８０ Ａｌａ、Ｓｅｒ ｅｘｔｒ

ＴＦＫ２１１３８．１ Ｃｏｐｒｉｎｏｐｓｉｓｍａｒｃｅｓｃｉｂｉｌｉｓ２０～２１ＶＨＡ－ＩＱ ５４６ ５６５９０．５０ ４．１７ ３８．７５ ８１．９４ －０．０３３ Ａｌａ、Ｇｌｙ ｅｘｔｒ

ＴＦＫ２１１３５．１ Ｃｏｐｒｉｎｏｐｓｉｓｍａｒｃｅｓｃｉｂｉｌｉｓ ２０～２１ＶＬＳ－ＩＰ ５２８ ５６５６９．９７ ４．７４ ４０．８０ ７８．５６ －０．１２４ Ｓｅｒ、Ａｌａ ｅｘｔｒ

ＲＸＷ２３８６３．１ Ｐｓａｔｈｙｒｅｌｌａａｂｅｒｄａｒｅｎｓｉｓ２４～２５ＶＨＡ－ＩＰ ５３７ ５５９７８．６７ ４．３０ ３２．７１ ７４．７７ －０．０５６ Ａｌａ、Ｓｅｒ ｅｘｔｒ

　　注：ｅｘｔｒ表示胞外。

２．２　Ｇｅｌ蛋白的二级结构、跨膜螺旋以及 ＧＰＩ修饰
位点预测

４种鬼伞的Ｇｅｌｓ蛋白中二级结构以无规则卷曲
和α－螺旋为主，其次是延伸链和 β－转角。α－螺
旋比例在 ３０％ ～３６％之间，灰盖拟鬼伞 Ｇｅｌ蛋白
ＸＰ＿００１８３１７０７．１的最高，为 ３５．２８％，拟鬼伞中
ＴＦＫ３０７４２．１的比例最低，为 ３０９６％；延伸链的占
比在１３％ ～１７％之间，拟鬼伞中 ＴＦＫ３０７４２．１的比
例最高，为 １６５５％，而 ＴＦＫ２１１３８．１的最低，为
１３６９％；β－转角占比最低，约为５％左右；无规则
卷曲占比最高，在 ４４％ ～５０％之间。除拟鬼伞中
ＴＦＫ２１１３８．１和小脆柄菇 ＲＸＷ２３８６３．１在 Ｃ端具有
跨膜区域，其他Ｇｅｌ蛋白均不含跨膜结构。所有Ｇｅｌ
蛋白均含有ＧＰＩ修饰，主要修饰位点发生在 Ｃ段区
域的丝氨酸残基上（表２）。

２．３　Ｇｅｌ蛋白的基序分析、多序列比对及三级结构
预测

４种鬼伞的 Ｇｅｌ蛋白序列中均含有 ３个基序
（图１）。４种鬼伞Ｇｅｌ蛋白具有较高的同源性，同源
性矩阵分析结果表明其同源性均在 ５０％以上（表
３）。晶粒小鬼伞和小脆柄菇的 Ｇｅｌ蛋白同源性最
高，将近８０％；其次是灰盖拟鬼伞的２个 Ｇｅｌ蛋白，
其同源性为７６．２％；晶粒小鬼伞的 Ｇｅｌ与拟鬼伞的
Ｇｅｌ（ＴＦＫ２１１３６．１）同源性最低，但也达到了５１．６％。
通过Ｇｅｌ蛋白的多序列比对（图２）可以看出，４种鬼
伞的Ｇｅｌ蛋白中含有１７７个保守氨基酸，其中包含
甘氨酸（Ｇ）和亮氨酸（Ｌ）各 １７个，１５个酪氨酸
（Ｙ），１４个丝氨酸（Ｓ），半胱氨酸（Ｃ）和脯氨酸（Ｐ）
各１３个，以及１１个天冬酰胺（Ｎ）等。４种鬼伞的
Ｇｅｌ序列中均包含糖基水解酶超家族（Ｇｌｙｃｏ＿ｈｙｄｒｏ
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表２　４种鬼伞Ｇｅｌ的二级结构、跨膜螺旋以及ＧＰＩ修饰位点预测

蛋白登录号
α－螺旋比例
（％）

延伸链比例

（％）
β－转角比例
（％）

无规卷曲比例

（％）
跨膜螺旋

位置
ＧＰＩ修饰位点

ＸＰ＿００１８３１７０７．１ ３５．２８ １４．８１ ５．１２ ４４．７９ Ｎｏｎｅ ５１７～５１８ＡＧ

ＸＰ＿００２９１２１５０．１ ３３．２７ １５．４５ ３．８２ ４７．４５ Ｎｏｎｅ ５２１～５２２ＧＳ

ＴＦＫ３０７４２．１ ３０．９６ １６．５５ ４．０９ ４８．４０ Ｎｏｎｅ ５３１～５３２ＮＳ

ＴＥＢ３９０５５．１ ３３．６９ １４．７７ ６．１３ ４５．４１ Ｎｏｎｅ ５２３Ｓ、５２９Ｇ

ＴＦＫ２１１３６．１ ３１．３１ １４．８５ ５．５５ ４８．３０ Ｎｏｎｅ ５３５～５３６ＧＡ

ＴＦＫ２１１３８．１ ３１．４５ １３．６９ ４．９５ ５０．００ ５４６～５６５ ５３７Ｎ、５４０Ｇ

ＴＦＫ２１１３５．１ ３３．３９ １４．０５ ５．４７ ４７．０８ Ｎｏｎｅ ５２５～５２６ＳＳ

ＲＸＷ２３８６３．１ ３３．５１ １５．８６ ４．９９ ４５．６３ ５３６～５５８ ５２９～５３０ＮＳ

　　注：Ｎｏｎｅ表示无跨膜螺旋；下划线氨基酸表示有ＧＰＩ修饰。

表３　４种鬼伞中Ｇｅｌ蛋白的同源性矩阵分析结果

Ｇｅｌ蛋白
蛋白之间的同源性（％）

ＲＸＷ２３８６３．１ ＴＦＫ２１１３５．１ ＴＦＫ２１１３８．１ ＴＦＫ２１１３６．１ ＴＥＢ３９０５５．１ ＴＦＫ３０７４２．１ ＸＰ＿００２９１２１５０．１ ＸＰ＿００１８３１７０７．１

ＲＸＷ２３８６３．１ １００．０

ＴＦＫ２１１３５．１ ５２．２ １００．０

ＴＦＫ２１１３８．１ ５５．０ ５７．４ １００．０

ＴＦＫ２１１３６．１ ５４．６ ５５．１ ５６．４ １００．０

ＴＥＢ３９０５５．１ ７９．８ ５２．９ ５３．８ ５１．６ １００．０

ＴＦＫ３０７４２．１ ６３．３ ５４．８ ５７．２ ５７．５ ６１．４ １００．０

ＸＰ＿００２９１２１５０．１ ６７．９ ５５．２ ５７．６ ５５．９ ６８．２ ６８．８ １００．０

ＸＰ＿００１８３１７０７．１ ６３．４ ５６．０ ５６．８ ５５．６ ６３．２ ６５．５ ７６．２ １００．０

ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ）和８个半胱酸 －盒子（Ｃｙｓ－ｂｏｘ／Ｘ８）
保守域，在Ｃ端的丝氨酸或者甘氨酸或者天冬酰胺
上发生 ＧＰＩ修饰。使用酿酒酵母 β－１，３－葡聚糖
糖基转移酶 ＧＡＳ２的晶体结构（２６１．１．Ａ）作为模
板，采用 Ｓｗｉｓｓ－ｍｏｄｅｌ对４种鬼伞 Ｇｅｌ蛋白进行在
线同源建模预测分析，结果表明预测结构与模板序

列相似度均在３５％左右，覆盖度约为８０％，各鬼伞
Ｇｅｌ蛋白的三级结构十分相似（图３）。

２．４　Ｇｅｌ蛋白的进化分析
结合研究较多的子囊菌中的烟曲霉（Ａｓｐｅｒｇｉｌｌｕｓ

ｆｕｍｉｇａｔｕｓ）和酿酒酵母（Ｓａｃｃｈａｒｏｍｙｃｅｓｃｅｒｅｖｉｓｉａｅ）中
的β－１，３－葡聚糖糖基转移酶蛋白以及担子菌中
的玉蜀黍黑粉菌（Ｕｓｔｉｌａｇｏｍａｙｄｉｓ）和双孢蘑菇
（Ａｇａｒｉｃｕｓｂｉｓｐｏｒｕｓ）、平菇（Ｐｌｅｕｒｏｔｕｓｏｓｔｒｅａｔｕｓ）、灰树
花 （Ｇｒｉｆｏｌａ ｆｒｏｎｄｏｓａ）以 及 灵 芝 （Ｇａｎｏｄｅｒｍａ
ｂｏｎｉｎｅｎｓｅ）的Ｇｅｌ同源蛋白使用ＭＥＧＡ７［２５］进行演
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化分析，采用邻接（ｎｅｉｇｈｂｏｒ－ｊｏｉｎｉｎｇ）法推导其演化
历史［２６］，得到分支长度和为８．７６０５６３６３的最优树
（图４）。Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ测试设置１０００次重复，进化距离
采用基于ＪＴＴ矩阵的方法［２７］计算，以每个位点的氨

基酸取代数为单位。分析包括２４个氨基酸序列。
所有包含间隙和缺失数据的位置被消除。最终数

据集中共有３４７个位置。可以看出，４种鬼伞的 Ｇｅｌ

蛋白基本按照种属分类关系进行聚类，拟鬼伞属聚

类为一组，小鬼伞属和小脆柄菇属聚为一组。根据

序列Ｃ端是否有半胱氨酸富集结构域，ＧＨ７２家族
可分为 ２个亚类：ＧＨ７２＋（含 ＣＢＭ４３或者 Ｘ８）和
ＧＨ７２－（没有ＣＢＭ４３或者 Ｘ８）［２８］。所有担子菌的
Ｇｅｌ蛋白序列中均含有 Ｘ８结构域，因此属于
ＧＨ７２＋。

３　讨论

众所周知，ＧＨ７２家族葡聚糖转移酶是 ＧＰＩ锚
定修饰的细胞壁蛋白。该类蛋白在子囊菌中有较

多研究，在酿酒酵母中含有５个 ＧＡＳ基因，白色念
珠菌中含有５个ＰＨＲ基因，粟酒裂殖酵母含有４个
ＧＡＳ基因，烟曲霉中含有７个 ＧＥＬ基因，稻瘟病菌
中含有５个ＧＥＬ基因，粗糙脉孢菌中含有５个 ＧＥＬ
基因［２９］。在本研究中除拟鬼伞外，大部分担子菌中

仅有１～２个该类基因，明显少于子囊菌。因此，担
子菌葡聚糖转移酶基因的生理功能可能不完全等

同于子囊菌。ＧＨ７２酶可分为２类［３０］，ＧＨ７２＋酶包
含葡聚糖转移结构域和１个来自转移酶结构域的羧
基末端第２个碳水化合物结合 Ｘ８或 ＣＢＭ４３结构
域。ＧＨ７２－酶缺乏 Ｘ８／ＣＢ４３碳水化合物结合域。
４种鬼伞的Ｇｅｌ蛋白均属于 ＧＨ７２＋，且均含有信号
肽序列，因此，鬼伞的Ｇｅｌ可能在细胞周质空间中对
新添加的细胞壁组分 β－１，３－葡聚糖进行修饰。
Ｈｕｒｔａｄｏ－Ｇｕｅｒｒｅｒｏ等首次解析了 ＧＨ７２＋与昆布五

糖和昆布七糖水解产物有关的 ＳｃＧａｓ２转糖苷酶的
晶体结构，结构表明存在１个（β／α）８的催化核心，
紧紧地和Ｃ端ＣＢＭ４３葡聚糖绑定结构域相互作用，
活性位点位于不常见的半胱氨酸富集的沟槽，有２
个谷氨酸作为催化残基。定点突变数据结合

ＳｃＧａｓ２－ｏ寡糖复合体的晶体结构，表明在受体位
点产生绑定在调节水解和转糖苷之间的平衡至关

重要［３１］。该酶作用的位点包含 ２个催化残基
（Ｇｌｕ１７６和 Ｇｌｕ２７５），和 ３个酪氨酸残基（Ｔｙｒ１０７、
Ｔｙｒ２４４、Ｔｙｒ３０７），这些位点在 ＧＨ７２家族中均是保
守的。去除 ＧＰＩ修饰位点该酶的转糖基活性不受
影响，但去除 Ｘ８结构域后其不再具有转糖基活
性［３０］。本研究基于已测序并有注释信息的４种鬼
伞的 Ｇｅｌ蛋白序列，通过对鬼伞 Ｇｅｌ蛋白的生物信
息学分析，为担子菌中 Ｇｅｌ基因的生理功能研究奠
定了基础。
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