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摘    要：【目的】 生长调节因子互作因子（GRF-interacting factor，GIF）是植物体内一类转录共激活因子，在植物生

长发育和逆境胁迫中起重要作用。通过系统分析谷子 GIF 基因家族的组成、各成员的结构以及进化关系，为 GIF 基

因调节机制研究提供参考。【方法】  利用谷子基因组数据库，采用生物信息学的方法，鉴定谷子 GIF 基因家族的

基因结构、染色体定位，编码蛋白相似性、二级结构、跨膜区和磷酸化位点预测，通过序列比对进行进化和分类分

析。【结果】  谷子含有 3个 GIF 基因，均含有 4个外显子，分布于第 3、8和 9号染色体上。编码 SiGIF1蛋白和

SiGIF2蛋白相似性最高，为 72.04%，SiGIF1蛋白和 SiGIF3蛋白相似性最低，为 37.08%。二级结构分析显示，谷子

GIF蛋白无规则卷曲占比最高（41.56%～56.60%），其次为 α-螺旋（34.43%～35.50%），再次为 β-转角（5.19%～11.69%），

β-折叠最低（3.23%～11.26%）。TMHMM 跨膜区进行分析显示，谷子 GIF蛋白均不含有跨膜区。MEME保守基序分

析显示，谷子 GIF 蛋白均含有保守的 SSXT （PF05030）结构域。磷酸化位点预测分析表明谷子 GIF 蛋白均含有潜在

磷酸化位点。【结论】  谷子 GIF 基因家族的基因结构、磷酸化位点预测等生物信息学分析结果将为揭示谷子

GIF 基因家族在谷子生长发育过程中的功能提供重要的线索。
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Abstract: 【Objective】 The composition, structure, and evolution of each member of the growth-interacting factors (GIF) of

the growth-regulating factors  (GRF) and the transcription cofactors  that  closely associate  with the growth,  development,  and

stress  response  of  plants  in  Setaria  italica  were  analyzed.【 Method】  Based  on  the  S.  italica  genome  database  and

bioinformatics,  the  structure,  characteristics,  position  on  the  chromosome,  proteins  similarity,  secondary  structure,

transmembrane  domain,  and  phosphorylation  sites  of  the  GIF  genes  were  obtained.【Result】  The  3  SiGIFs  in  S.  italica

genome contained 4 exons locating on the 3, 8, and 9 chromosomes. The greatest similarity between SiGIF1 and SiGIF2 was

72.04%,  while  the  lowest  was  37.08% between SiGIF1  and SiGIF3.  The  secondary  structure  consisted  of  41.56%～56.60%

random coils, 34.43%～35.50% alpha helix, 5.19%～11.69% beta turns and 3.23%～11.26% extended strands. The TMHMM

transmembrane  domain  analysis  showed  no  transmembrane  domain  in  SiGIFs.  MEME  indicated  that  all  SiGIFs  contained

conserved  SSXT  (PF05030)  domain.  And  potential  phosphorylation  sites  in  the  GIFs  were  predicted  by  analysis.
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【 Conclusion】    The  bioinformatics  revealed  information  on  the  structure,  phosphorylation  sites  of  SiGIF  gene  family

provided crucial insights for the studies on the growth and development of plants.
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0    引言

【研究意义】生长调节因子互作因子（GRF-
interacting factor，GIF）是植物体内一类转录共激活

因子，属于 SSXT超家族基因，与人类 SYT转录共

激活因子同源，在植物生长发育和逆境胁迫中起重

要作用。GIF与植物生长调节因子（Growth regulating
factor，GRF）共同形成功能复合体，在植物侧生器

官的细胞增殖等过程中发挥重要作用[1−2]。共转录激

活因子 GIFs通过高度保守的 SNH结构域（SSXT）
与生长调节因子 GRFs的 N端保守结构域 QLQ特异

性识别，形成特定时空特征的互作复合物，通过调

节细胞增殖等生理过程调控植株生长发育进程 [1−2]。
解析谷子（Setaria italica）GIF 基因的生物学功能，

对更好理解 C4作物的生长发育具有重要意义。【前

人研究进展】目前，拟南芥（ Arabidopsis thaliana ）
GIF的生物功能解析较为完整。拟南芥 GIF 基因家

族共包含 3个成员 [3]。拟南芥 AtGIF1（也被称为

ANGUSTIFOLIA3，AN3）基因功能缺失突变体 gif1
因叶片细胞数减少导致其叶片变小变窄，而超量表

达 AtGIF1 基因拟南芥因叶片细胞数增多导致叶片变

大[4]。拟南芥 AtGIF1蛋白不仅可以与拟南芥 AtGRF1
蛋白的 N端保守结构域 QLQ直接作用，也可以与拟

南芥 AtGRF5蛋白相互作用 [5]。双分子荧光互补、免

疫共沉淀等试验表明，所有检测的 AtGIF 和 AtGRF
成员相互作用，并且在植物细胞增殖和细胞分化中

发挥重要作用 [6−7]。拟南芥 AtGIF 通过不同通路调控

根分生组织稳态中心（Quiescent center，QC）和根分生

组织大小[8]。近年研究发现，拟南芥 AtGIF2 和 AtGIF3
基因的生物学功能与拟南芥 AtGIF1 基因的生物学功

能类似，均在植物细胞分裂调控中具有重要作用 [2]。

GIF蛋白和 GRF蛋白互作在单子叶植物如水稻和玉

米中也得到证实，GIF蛋白和 GRF蛋白相互结合形

成功能复合体共同发挥作用[9−10]。【本研究切入点】

谷子起源于中国，距今已有 8 700年的栽培历史。伴

随我国社会经济的不断发展，作为最大的杂粮作

物，谷子日益受到广大消费者的关注 [11]。由中国科

学家主导的谷子“Zhang gu”全基因组序列图谱的成功

构建和美国科学家主导的谷子“豫谷 1号”全基因组

测序结果均于 2012年同期在国际著名杂志《自然—
生物技术》发表 [12−13]。最近，山西农业大学主导谷

子中的模式植物“xiaomi”全基因组测序的完成[14]，为

后续生物信息学挖掘、鉴定和分析谷子功能基因提

供重要基础。目前，谷子 GIF 基因家族的研究尚未

见报道，迫切需要对其进行生物信息学分析。【拟

解决的关键问题】本研究利用美国能源部谷子（豫

谷 1号）基因组数据库，对谷子 GIF 基因家族成员

的基因结构、基本特征、推导编码蛋白、系统进化

和潜在的磷酸化位点等进行分析，为下一步研究特

定谷子 SiGIF 蛋白特定的生物学功能及其磷酸化修饰

提供重要参考。 

1    材料与方法
 

1.1    谷子 GIF 基因家族基因组、编码区和推导蛋白

的获得

拟南芥 GIF 基因组、编码区和推导蛋白序列下

载自 TAIR数据库（http://www.arabidopsis.org），水稻

（Oryza sativa L. Spp. Japonica cv. Nipponbare）GIF 基因

组、编码区和推导蛋白序列下载自 RAP数据库（http://
rapdb.dna.affrc.go.jp/），谷子（S. italica）GIF 基因组、

编码区和推导蛋白序列下载自 Phytozome数据库

（https://phytozome.jgi.doe.gov/pz/portal.html#!info?alias=
Org_Sitalica）。

分 别 以 水 稻 GIF 基 因 家 族 蛋 白 序 列 OsGIF1
（LOC_Os03g52320.1）、OsGIF2（LOC_Os11g40100.3）
和 OSGIF3（LOC_Os12g31350.1）为参比序列，利用

Phytozome 数据库（Setaria italica v2.2）中 Blast 程序

进行 BlastP检索，再利用 NCBI提供的 CDS 软件

（http://www.ncbi.nlm.nih.gov/cdd）预测这些蛋白是否

存在 GIFs蛋白保守 SSXT结构域，存在该结构域的

推导蛋白序列属于谷子 GIF 基因家族成员。 

1.2    谷子 GIF 基因家族基本结构分析

将获得的谷子 SiGIFs 的基因组序列和编码区序

列利用 GSDS（http://gsds.cbi.pku.edu.cn/）进行基因结

构分析 [15]。将获得的谷子 SiGIFs蛋白利用 TMHMM

Server  v.  2.  0（http://www.cbs.dtu.dk/services/TMHMM-

2.0/）进行跨膜结构域分析 [16]，将获得的谷子 SiGIFs

蛋白利用 SOPMA（http://npsa-pbil.ibcp.fr/cgi-bin/npsa_

automat.pl?page=npsa_sopma.html）进行 α-螺旋、β-折

叠、β-转角和无规则卷曲等二级结构分析 [17]。谷子

SiGIFs蛋白之间的氨基酸相似性利用欧洲生物信息

研究所Clustal Omega工具（https://www.ebi.ac.uk/Tools/

msa/clustalo/）进行分析 [18]。 
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1.3    谷子 GIFs蛋白结构及系统进化关系分析

将 3个拟南芥 GIF蛋白、3个水稻 GIF蛋白和鉴

定出的谷子GIF蛋白保守基序应用MEME软件（http://

meme.nbcr.net/meme/cgi-bin/meme.cgi）进行分析[15]。参

数设置如下：基序的最大发现数目是 2个，其他参

数设置为程序默认值。

鉴定出的谷子、拟南芥和水稻的 GIF蛋白利用

Clustal X（2.0）[19] 软件进行多重序列比对，GIFs蛋白

系统进化树使用 MEGA 6.0[20] 软件构建，程序采用邻

接（Neighbor-joining，NJ）算法，进行1 000次Bootstrap

抽样。 

1.4    谷子 GIFs蛋白潜在磷酸化位点分析

分别对鉴定出的谷子 GIFs蛋白序列利用 NetPhos
3.1  Server软 件 [21]（http://www.cbs.dtu.dk/services/Net-
Phos/）进行潜在的磷酸化位点分析，程序中涉及的

参数均选用默认值。 

2    结果与分析
 

2.1    谷子 GIF 基因家族成员的鉴定和命名

根据水稻中已经鉴定出来的 3个 GIF蛋白序列，

分别利用 JGI数据库的 Blast 程序中进行 BlastP，得

到了 3个谷子（S. italica）候选 GIF 基因。利用保守

域在线预测软件 CDS进行验证 GIF保守域 SNH结构

域（SSXT）的存在，据此确定谷子包含 3个 GIF 基

因。谷子 GIF 基因分布在第 3、8和 9号染色体上，根

据他们在染色体上的基因座分别命名为 SiGIF1～3

（图 1），对应的基因座分别为 Seita.3G360000、Seita.

8G193300和 Seita.9G104500，转录本分别为 Seita.3G

360000.1、 Seita.8G193300.1和 Seita.9G104500.1， 别

名分别为 Si023367m.g、Si026850m.g和 Si037326m.g，

基因长度为 561～696 个碱基不等，外显子个数均

为 4个，编码蛋白长度为 186～231个氨基酸不等

（表 1）。

  
SiGIF1

SiGIF2

SiGIF3

1 kb 2 kb 3 kb 4 kb 5 kb

3′

外显子 Extron 内含子 Intron 
图 1    谷子 GIF 基因家族基因结构分析

Fig. 1    Structures of SiGIF gene family

  
表 1    谷子 GIF 基因家族的基本特征

Table 1    Characteristics of GIF genes in S. italica

基因名称

Gene name
基因座

Locus name
转录本

Transcript name
别名

Alias
染色体定位

Chromosome location
开放阅读框

ORF/bp
编码蛋白

Protein/aa
外显子个数

Extron number

SiGIF1 Seita.3G360000 Seita.3G360000.1 Si023367m.g scaffold_3:46155062..46160910 + 561 186 4

SiGIF2 Seita.8G193300 Seita.8G193300.1 Si026850m.g scaffold_8:34062291..34066801− 639 212 4

SiGIF3 Seita.9G104500 Seita.9G104500.1 Si037326m.g scaffold_9:6299035..6302512− 696 231 4

 
 
 

2.2    谷子 GIF 基因家族结构分析

利用 Clustal Omega对谷子 SiGIFs 推导编码蛋白

的氨基酸序列的相似性进行分析，结果发现，谷子

SiGIF1蛋 白 和 谷 子 SiGIF2蛋 白 相 似 性 最 高 ， 为

72.04%；谷子 SiGIF1蛋白和谷子 SiGIF3蛋白相似性

最低，为 37.08%，谷子 SiGIF1蛋白和谷子 SiGIF2蛋

白相似性为 39.11%。利用 SOPMA 对谷子 SiGIFs 推

导编码蛋白的二级结构进行分析，结果（表 2）发现

谷子 SiGIFs蛋白中无规则卷曲的比例最高（41.56%～

56.60%）， 其 次 为 α-螺 旋 （34.43%～ 35.50%）， 再

次 为 β-转 角 （5.19%～ 11.69%）， β-折 叠 （3.23%～

11.26%）最低。利用 TMHMM对谷子 SiGIFs推导蛋

白的跨膜区进行分析，结果显示谷子 SiGIFs蛋白均

不含有跨膜区。

使用 MEME保守结构域预测软件对拟南芥、水

稻和谷子 GIFs蛋白进行分析，结果表明，拟南芥、

水稻和谷子 GIFs蛋白均包含高度保守的 SNH结构

 
表 2    谷子 SiGIFs 蛋白的二级结构分析

Table 2    Secondary structure of SiGIFs

蛋白名称

Protein name

α-螺旋

Alpha
helix/%

β-折叠

Extended
strand/%

β-转角

Beta
turn/%

无规则卷曲

Random
coil/%

SiGIF1 34.95 3.23 5.91 55.91

SiGIF2 34.43 3.77 5.19 56.60

SiGIF3 35.50 11.26 11.69 41.56

平均 Average 34.96 6.09 7.60 51.36
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域。其中，第一个基序是位于蛋白 N端的 SNH结构

域，P 值为 1.8×10−253。无论在单子叶植物水稻和谷

子中，还是在双子叶植物拟南芥中，GIFs蛋白均含

有 SNH结构域结构域，表明 GIFs蛋白在进化过程中

具有高度保守的结构域（图 2）。
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图 2    拟南芥、水稻和谷子的 GIFs 蛋白保守基序分布

Fig. 2    Distribution of conserved motifs in GIFs of Arabidopsis, rice, and millet
 
 

2.3    谷子 GIFs系统进化分析

利用进化树分析软件 MEGA 6.0 对拟南芥、水

稻、谷子共 9个 GIFs蛋白序列进行系统进化分析。

结果（图 3）显示：拟南芥、水稻和谷子 GIFs蛋白

并没有完全按照物种聚类在一起，而是混合分布。

他们按照系统进化树可以分为 3个亚家族，其中，

水稻 OsGIF1与谷子 SiGIF3、拟南芥 AtGIF1～3聚类

在一起，推测谷子 SiGIF3和水稻 OsGIF1可能具有

与双子叶植物拟南芥 AtGIF1～3相似的进化过程和

生物学功能。谷子 SiGIF2和水稻的 OsGIF2、谷子

SiGIF1和水稻的 OsGIF3聚类在一起，推测他们可能

具有相似的生物学功能。 

2.4    谷子 SiGIFs蛋白磷酸化位点分析

利用 NetPhos 3.1 Serverl对谷子 SiGIFs蛋白潜在

的磷酸化位点进行分析，发现谷子 SiGIFs蛋白中均

存在潜在磷酸化位点，主要以丝氨酸和苏氨酸的形

式存在，络氨酸的形式最少（图 4）。其中，谷子

SiGIF3的潜在磷酸化位点中是唯一仅含有 2个酪氨

酸位点。谷子 SiGIF1含有 15个潜在磷酸化位点，包

括 8个丝氨酸位点和 7个苏氨酸位点。谷子 SiGIF2

含有 12个潜在磷酸化位点，包括 5个丝氨酸位点和

7个苏氨酸位点（表 3）。 

3    讨论

伴随着测序技术的不断发展与成熟，很多植物

的高质量基因组被成功解析，为从全基因组水平分

析和鉴定植物基因家族提供了便利 [21]。GIF 基因家

族已经在拟南芥[3]、水稻[22]、小麦（Triticum aestivum

L.）[23]、野生二粒小麦（T. dicoccoides）[23]、乌拉尔
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图 3    拟南芥、水稻和谷子的 GIFs 蛋白系统进化树

Fig. 3    Phylogenetic tree on GIFs of Arabidopsis, rice, and millet
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图小麦（T.  urartu）[23]、粗山羊草（Ae.  tauschii）[23]

中鉴定，截至目前，谷子 GIF 基因家族尚未鉴定。

本研究鉴定出谷子 GIF 基因家族中包含 3个成员，

而已鉴定的拟南芥、水稻、小麦、野生二粒小麦、

乌拉尔图小麦和粗山羊草 GIF 基因家族分别含有 3、
3、8、6、3和 3个成员，推测在生物进化过程中，

GIF 基因可能在小麦和野生二粒小麦基因组中经历

了不断发生谱系的特异扩张和拷贝。谷子 SiGIFs 均

含有 4个外显子，谷子 SiGIFs蛋白均含有 SNH结构

域，表明 GIF 基因家族在植物中具有高度保守性，

据此推测 GIF转录因子作为 GRF的共转录因子共同

参与对下游靶基因的调节 [24]。而不同植物中含有的

成员数目各不相同，推测不同的 GIF蛋白可能在特

定的组织响应特定外界刺激从而精细调节植物各生

理过程[24]。

进化分析表明，植物 GIFs蛋白系统进化树基本

上按照单子叶植物和双子叶植物分别聚类，据此推

测 GIF蛋白可能在单子叶植物和双子叶植物中各自

具有类似的生物学功能，暗示植物 GIF蛋白在进化

过程中可能具有不同的进化过程。谷子 SiGIF1和水

稻 OsGIF3、谷子 SiGIF2和水稻 OsGIF2同源性较

高，结构域分析也表明，谷子 SiGIF1和水稻 OsGIF3、
谷子 SiGIF2和水稻 OsGIF2具有类似的保守基序，表

明他们可能具有有别于水稻 OsGIF1的单子叶植物特

有的生物学功能。谷子 SiGIF3和 OsPLC1、AtGIF1～

3同源性较高。水稻 OsGIF1与 OsGRF4直接互作形

成转录复合体，通过对下游靶基因作用，从而调节

水稻粒型 [25]。最近研究发现，水稻 OsGRF1 可能通

过精准调控 OsGIF1特异性介导叶片生长[22]，表明聚

类在一起的同源基因可能具有不同的生物学功能，因

此不能按照系统进化树中的聚类关系简单推测谷子

SiGIFs各成员的生物学功能。谷子中特定 SiGIF的

功能还需要从谷子中克隆后逐一解析其生物学功能。

植物主要通过蛋白质来行使其生物学功能，磷

酸化是最常见的一类蛋白质翻译后修饰，其主要通

过蛋白激酶或磷酸酶在特定丝氨酸、苏氨酸和酪氨

酸的羟基上增加或去除一个或多个磷酸基团，从而

有效地改变蛋白质的结构和功能 [26]。拟南芥生长素

生物合成中的关键酶色氨酸转氨酶（Tryptophan
aminotransferase of Arabidopsis, TAA1）的 101 位苏氨

酸被转膜激酶 4（Tans-membrane kinase 4, TMK4）磷

酸化修饰后，调节了生长素生物合成，同时调节根

分生组织和根毛的发育 [27]。目前，谷子 SiGIFs蛋白

确切的生物学功能尚未见报道。磷酸化分析表明，

谷子 SiGIFs蛋白存在潜在磷酸化位点，暗示谷子

SiGIFs蛋白可能通过磷酸化的方式来精细调节其生

物学功能。
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