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摘要: PEX11 基因家族成员是参与过氧化物酶体增殖调控的关键因子, 文章利用生物信息学方法对 26 种代表

性真菌的 PEX11 基因家族成员进行了检索和进化分析。研究发现：(1)26 种真菌中共有 66 个可能的 PEX11p。

酵母类真菌有 1 个或 2 个 PEX11p, 而大多数丝状真菌中包含 2 到 3 个, 其中子囊菌中 PEX11p 的个数偏多, 个

别种类达到 5 个; (2)真菌 PEX11p 可分为 3 类, 大多数真菌含有类型Ⅰ和类型Ⅲ的 PEX11p, 类型Ⅱ是盘菌亚门

真菌所特有的, 可能与类型Ⅰ和类型Ⅲ在功能上有冗余; (3)通过 MEME 分析, 发现 PEX11p 含有多个保守区域, 

其中 C 末端的 Motif8 具有很高的保守性, 推测可能对 PEX11p 发挥功能具有重要作用。文章对进一步研究真菌

PEX11p 的进化与功能以及过氧化物酶体的增殖具有重要意义。 
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ous factor in fungus 
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Abstract:  The family members of PEX11 are key factors involved in regulation of peroxisome proliferation. Sixty-six 
PEX11p candidates of PEX11 gene family from26 representative fungal species were obtainedand analyzed by bioinfor-
matic strategies. In most filamentous fungi, 2 or 3 potential PEX11ps were found, in contrast with 1 or 2 in yeast species. 
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Compared with other fungal species, the Ascomycetes tend to have more PEX11ps, and even 5 in several individuals. The 
data of phylogenetic analysis and protein structure indicated that all of the PEX11ps were divided into 3groups: I, II, and III. 
The members of group I and groupIIIexisted in most species, while those in group II were found only in Pezizomycotina. 
By MEME analysis, 5-6 conserved motifs were found in each PEX11ps. Among them,motif 8 in C-terminal had the most 
conservation, indicating that this motif probably plays a key role in maintaining the proper functionof PEX11p. 

Keywords: fungus; peroxisome; PEX11 gene family; bioinformatics; phylogenetic analysis 

过氧化物酶体(Peroxisome, P)普遍存在于真核

细胞中, 是具有多种功能的单层膜细胞器[1]。P参与

了许多生命活动的重要过程, 如脂肪酸的β氧化、

活性氧降解、乙醛酸循环、光呼吸调节等。此外, P

对丝状真菌中β-内酰胺类抗生素的生物合成也有着

重要作用。同时, 植物与病原菌互作的调节、醇类

代谢都与P密切相关[2~6]。据报道, P的产生主要有 3

种方式：即从内质网(Endoplasmic reticulum, ER)上以

出芽方式形成P; 前P通过伸长及分裂产生新的P; 伴

随着细胞分裂, 母细胞中的P分配到子细胞中[7, 8]。细

胞中多余的P以及失去功能的P会通过选择性的自噬

机制进行降解[9]。此外, P的数量、大小及所含酶的

种类与含量会随着生物种类、细胞类型、生长阶段、

生长环境和亚细胞环境的变化而发生改变[10, 11], 这

个过程通常被称为P的动态变化[12]。细胞内P的动态

变化与生物的正常生命活动息息相关, P的异常变化

将导致生物体代谢及生长障碍[8]。 

P的生物合成、增殖及生物学功能的正常发挥需

要众多的由PEX基因编码并被称为过氧化物酶生成

蛋白(Peroxins)的参与[13, 14]。目前鉴定的过氧化物酶

生成蛋白已超过 32种[15]。其中, PEX11基因是最早

鉴定出调控P伸长和增殖的关键基因[16]。研究表明, 

PEX11 基因属于目前成员最多的PEX基因家族[5], 该

家族在不同物种间的成员数目存在显著差异[17], 如

在人类、小鼠等哺乳动物中, 含有 3 个PEX11p相关

的蛋白, 即PEX11α、PEX11β和PEX11γ[18]。在拟南

芥、水稻等植物中, 已经发现了 5 种PEX11p的同源

蛋白[5]。而关于真菌类PEX11 基因家族的组成相对

复杂, 通常含有 1~5个PEX11p[14]。PEX11基因家族

成员具有促进P极化、膜的伸长、P的分裂及调控P

数量平衡等保守的功能[19]。其中, 植物的 5种PEX11

基因家族成员可以分为两类, 第一类蛋白(PEX11c、

PEX11d、PEX11e)的氨基酸序列几乎完全相同, 并且C

末端具有保守的氨基酸序列(KXKXX), 被认为是内质

网识别序列 , 有助于外被体结合 ; 而第二类蛋白

(PEX11a、PEX11b)的同源性只有 50%左右[20]。 

真菌是真核生物的重要类群, 真菌类PEX11 基
因家族的研究对于探讨过氧化物酶体的功能及动态

变化具有重要意义。目前已有大量关于酵母、植物、

哺乳动物P的研究[21], 而其他真菌中关于P的研究较
少 [22]。本文选取 26 种具有代表性的真菌 , 对其
PEX11 基因家族成员进行了检索, 预测了基因结构
和蛋白结构, 分析了保守序列及其进化与功能。本
研究对进一步深入研究PEX11 基因家族成员之间的
进化功能及过氧化物酶体增殖机制具有重要意义。 

1  材料和方法 

1.1  真菌类 PEX11基因家族序列的获得 

本研究共计选择 26 种真菌为研究对象[22, 23](表

1), 不同类真菌PEX11 基因家族成员的确定按如下

策略获得。以酿酒酵母PEX11p(NP_014494.1)为检索

对象 ,  分别在NCBI的Protein数据库 (http://www. 

ncbi.nlm.nih.gov/protein/)和BROAD(http://www.broa-

dinstitute.org)数据库中进行PEX11家族成员的检索。

在NCBI数据库检索时, 利用PSI-BLAST策略进行搜

索, 直至无新蛋白检出。对于部分在NCBI中无相关

数据的菌种, 采用BROAD提供的Blastp检索蛋白质

序列, 以E≤10−4为阈值, 获得相关候选蛋白。所有

候选蛋白利用PFAM(http://pfam.sanger. ac.uk/)和

In te rp roscan工具 (h t tp : / /www.eb i .ac .uk /Too ls / 

pfa/iprscan/)进行结构域分析, 挑选具有PEX11p或

PEX11p相似结构域的蛋白作为不同真菌PEX11 基 
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因家族成员。不同类真菌的PEX11 基因家族的相似

性分析由NCBI数据库Blastp分析完成。所有真菌类

PEX11p对应的基因组序列和 CDS序列分别在

BROAD和NCBI数据库获取。拟南芥和水稻的PEX11

基因家族成员相关序列分别根据文献[10, 24]获得。 

1.2  多序列联配和系统进化树构建 

利用 mafft6.849(http://mobyle.pasteur.fr/cgi-bin/ 

portal.py#forms::mafft)程序中的 FFT-NS-i 方法对所

有 PEX11 基因家族的蛋白序列进行多序列联配分析, 

其中 gap opening penalty为 3.0, offset value选择 0.2, 

其他参数采用默认设置。所获得序列联配结果利用

MEGA5软件进行进化分析。采用邻接算法(Neighbor- 

Joining)进行系统进化树构建。 

1.3  基因结构分析 

PEX11 基因家族成员的基因结构分析利用在线

工具 GSDS(http://gsds.cbi.pku.edu.cn/chinese.php)进

行, 并绘制基因结构图[25]。利用PLALIGN在线工具

(http://fasta.bioch.virginia.edu)对所有PEX11 基因家

族成员进行基因内重复序列分析。 

1.4  跨膜螺旋结构、信号肽及保守序列预测 

利用 TMHMM Server v. 2.0(http://www.cbs.dtu. 

dk/services/TMHMM-2.0)程序对本研究中的所有

PEX11p序列进行跨膜螺旋结构预测。信号肽以及剪

切位点预测利用 SignalP 3.0 Server(http://www.cbs. 

dtu.dk/services/SignalP)进行。使用 MEME 数据库
(http://meme.nbcr.net/meme4_6_1/cgi-bin/meme.cgi)
进行保守序列预测, 其中 Motifs 的最大数量分别设

置为 10, 其他参数采用默认值。 

2  结果与分析 

2.1  PEX11基因家族序列 

经过数据库检索及结构域比对分析, 在 26种真

菌中共确定 66 个 PEX11p, 在模式植物水稻和拟南

芥中共发现 10个 PEX11p(表 1)。其中, 酵母类真菌

多含有 1个 PEX11p, 而大多数丝状真菌中包含 2个

或 3 个 PEX11p, 而子囊菌中 PEX11p 的个数较多,  

个别种类达到 5个, 如 G. zeae等。除了 G.zeae含有

5 个 PEX11p, 其他植物病原菌和动物病原菌多含有

2个或 3个 PEX11p, 而腐生菌含有 1~4个 PEX11p。

Blastp 分析表明真菌类 PEX11p 均表现出较高的序

列相似性 , 尤其在近源物种中 , 序列相似性可达

90%以上, 如 Ss.PEX11-1和 Bf.PEX11-2等。 

2.2  多序列联配和系统进化分析 

对所获得真菌类及部分植物的PEX11p序列进

行多序列联配(图 1), 结果表明PEX11p含有多个保

守序列。与Opalinski等[26]预测PEX11p序列C末端存

在多个α螺旋区域一致(图 1中H1、H2、H3), 本研究

发现除Ss.PEX11-2可能不具有H2区域, Ci.PEX11-2

不具有这 3 个区外, 大部分真菌类PEX11p在C端存

在类似α螺旋区域。 

系统进化分析表明真菌类 PEX11p 大致可以分

为 3类(图 2A)。类型 I为本研究中所有真菌所含有, 

除 A.oryzae、G.zeae和 R.oryzae3个物种各含有两个

类型Ⅰ的 PEX11p, 其他所有真菌均含有一个类型

Ⅰ的 PEX11p。类型Ⅲ在所研究真菌内分布仅次于类

型 I, 大部分真菌都含有 III 型 PEX11p, 其中 17 种

真菌都含有一个 , 5 种真菌含有两个。类型 II 的

PEX11p 只特异存在于子囊菌门盘菌亚门的真菌 , 

包括 A. oryzae等 10种盘菌各含 1个 II型 PEX11p。

对不同分类地位真菌 PEX11p 系统拓扑结构分析表

明, 同一亚门真菌的每种类型 PEX11p 在进化树中

均能聚成一蔟, 表明同一亚门的真菌 PEX11p 具有

高度的保守性, 而不同亚门的真菌 PEX11p 在进化

上表现出了明显的分化。同时, 在不同真菌物种中

发现了 18对直系同源蛋白, 它们可能是由同一祖先

基因进化而来, 保留了原始蛋白典型的功能; 在相

同物种中还发现了 5 对旁系同源蛋白, 可能是同一

物种由基因复制产生的蛋白, 并进化出新功能。植

物的 PEX11p 主要可以分为两类 , 并且与真菌的

PEX11p差异性较大。 

2.3  PEX11基因结构分析 

PEX11 家族成员基因的结构分析表明不同物种

的 PEX11基因含有 0~6个不等的内含子(图 3), 并且 
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图 2  不同物种中 PEX11 基因家族蛋白的系统进化和结构分析 
A：PEX11p的系统进化树( ：子囊菌门; ：接合菌门; ：担子菌门; ：壶菌门; ：被子植物门;  
S：腐生菌; P：植物病原菌; A：动物病原菌)。蛋白名称见表 1。 
B：PEX11p的结构( ：Motif1; ：Motif2; ：Motif3; ：Motif4; ：Motif5;  
：Motif6; ：Mot if7; ：Motif8; ：Motif9; ：Motif10) 
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图 3  不同物种中 PEX11 基因家族的基因结构 
0、1、2：内含子相位。基因名称见表 1。 
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大小及相位也具有差异性, 且部分 PEX11 基因不含
有内含子, 可能是起源于逆转录转座事件。其中子
囊菌多含有 1 个内含子, 担子菌多含有 2 个内含子, 
接合菌和壶菌通常含有多个内含子。同一物种中不

同类型 PEX11 基因所含的内含子也具有明显差异, 
真菌 3种类型的 PEX11p均含有不等的内含子, 而植
物类型Ⅰ的 PEX11p 几乎不含内含子 , 类型Ⅱ的
PEX11p均含有 6个 0相位的较小的内含子, 且含有
对称外显子 , 表明在外显子复制中可以成功复制 , 
不会造成阅读框的推移。与植物 PEX11 基因相比, 
真菌 PEX11 基因所含的内含子较小, 长度一般比外
显子短。其中, 除了 Ci.PEX11-2 不含有内含子, 其
他类型Ⅱ的 PEX11基因均含有 1个或 2个内含子。
真菌的 PEX11基因结构与植物的基因结构和编码模
式差异性较大, 可能导致其蛋白结构和功能的分化, 
可以推断在真菌到高等植物的漫长的生物进化过程

中, PEX11 基因家族成员的基因结构表现出了明显
的进化差异性。 

2.4  跨膜螺旋结构、信号肽及保守序列分析 

TMHMM 数据库跨膜螺旋结构分析表明, 部分

PEX11 基因家族成员具有跨膜螺旋结构。同一物种

的 PEX11p 也是部分具有跨膜结构, 可能游离在基

质中或悬在 P膜上发挥功能, 这种 PEX11p亚细胞定

位的不同可能与 PEX11家族成员功能的分化有关。 

SignalP信号肽预测发现只有植物及 3种子囊菌

(G.zeae、P.chrysogenum和 C.immitis)的部分 PEX11p

具有可能的信号肽及剪切位点, 它们可能是分泌蛋

白或者与分泌蛋白类似, 在核糖体中翻译后通过内

质网转运到 P 中; 而大多数不具有信号肽的 PEX11

蛋白可能是通过 P膜定位信号(Pex19BS)转运到 P中, 

或者在翻译后通过其他机制直接被 P 吸收利用。表

明 PEX11p可能具有不同的合成转运机制。 

MEME分析显示在 PEX11基因家族蛋白中发现

了多个进化保守的 Motif。从蛋白结构图(图 2B)中发

现：(1)大多数 PEX11p含有 5个或 6个 Motif, 极少

数 PEX11 蛋白含有 4 个以下的 Motif, 只有

Nc.PEX11-2p 含有 7 个 Motif。(2)大部分类型Ⅰ的

PEX11p的特有 6个保守区域, 即 Motif1、Motif2、

Motif3、Motif4、Motif6 和 Motif8; 另外, Motif5、

Motif7、Motif9和 Motif10是类型Ⅲ的 PEX11p所特

有的; 而类型Ⅱ的 PEX11p 含有的保守序列与类型

Ⅰ和类型Ⅲ有部分重叠。 (3)在每种类型的真菌

PEX11p中, 植物病原菌、动物病原菌和腐生菌分别

具有类似的蛋白结构。(4)位于 C末端的Motif8具有高

度保守性(XXXVGXXGXXSSXXX), 可能对 PEX11p

正常发挥代谢功能具有重要作用。 

3  讨  论 

由于酿酒酵母 PEX25p、 PEX27p的C末端与

PEX11p具有一定的同源性 , Rottensteiner等 [3]把

S.cerevisiae的PEX11p、PEX25p和PEX27p归于PEX11

基因家族。Yan等 [7]发现很多物种的 PEX11p与

Sc.PEX25p和Sc.PEX27p的保守性很差。通过检索 , 

我们发现除了 

S.cerevisiae、K.lactis和 C.albicans3种酵母, 其

他物种中不含有 PEX25p和 PEX27p, 可能是由于酵

母类真菌的某些特殊生理过程依赖于 PEX25p 和

PEX27p, 而其他真菌的 PEX11p 可能在进化过程中

出现功能分化, PEX25p和 PEX27p发生丢失或者采

用多个 PEX11基因的策略来完成 PEX25p和 PEX27p

的相关功能, 因此在本研究中我们主要对 PEX11p

进行了分析。 

在所有检索的真菌种类中, 几乎都含有类型Ⅰ

和类型Ⅲ的 PEX11p, 推测这两个基因可能是多数

真菌代谢过程所必需的; 而类型Ⅱ的 PEX11p 是子

囊菌门盘菌亚门的真菌所特有, 可能是在进化过程

中出现的一个在功能上与类型Ⅰ和类型Ⅲ在冗余的

拷贝, 以适应盘菌亚门真菌所处的更加复杂多变的

环境。同一真菌含有不同类型的 PEX11p, 表明同一

物种的 PEX11p 序列具有差异性, 可能会产生不同

的生物功能或者在功能上相互协调 , 通过共有的

Motif 来完成保守的功能, 同时不同的 Motif 又可以

使 PEX11p 在不同的代谢环境中发挥不同的功能, 

或者在物种进化之前 PEX11p 已经表现出了多样化; 

而不同真菌的部分 PEX11p 由于序列高度保守在进

化树中位于同一类, 可见不同真菌的 PEX11p 存在

保守性, 可能具有高度保守的进化功能。植物与真

菌的 PEX11p, 以及不同亚门真菌的 PEX11p之间具
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有明显的进化差异性 , 表明伴随着物种进化 , 

PEX11p也发生了明显的进化。 

有研究认为PEX11p通过二聚化来实现增殖活

性[17]。根据Nayidu等[24]的研究, 我们推测PEX11pN

末端的保守区域H1、H2和H3可能主要调节PEX11p

的低聚化。其中H1 和H2 可能参与蛋白定位以及膜

形状的改变, 或者与其他蛋白相互作用[26]。位于N

末端大约 46~74aa位点H3 与Motif2 序列相似, 在不

同物种中具有较高的保守性, Opalinski等近期通过

大量研究证明该保守区域可以形成两亲性带正电荷

的α螺旋结构, 并插入到脂质双分子层, 从而与带

负电荷的P膜结合并使膜产生不对称性改变其弯曲

度, 最终促使P伸长和分裂[26, 27]。H3 区域的螺旋活

性与PPARs等核激素受体的脂类结合区域类似 [28], 

可能对PEX11p功能的发挥具有重要作用。C末端的

Motif8 具有很高的保守性, PEX11p可能通过其与分

裂因子 Fis1 直接结合并相互影响 , 从而形成

PEX11p-Fis1-DRP1 三元复合体 , 抑制PEX11p同源

二聚化, 最终调控P的伸长和分裂增殖过程[28, 29]。

PEX11p的C末端疏水区域可能在PEX11p运输及正

确插入到P膜中也发挥作用[20]。 
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