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甘薯基因组 NBS-LRR 类抗病家族基因挖掘与分析 

黄小芳 1,2,**   毕楚韵 1,2,**   石媛媛 2   胡韵卓 3   周丽香 4   梁才晓 4    
黄碧芳 4   许  明 1,2   林世强 1,4,*   陈选阳 1,2,5,* 
1 福建农林大学作物生物技术福建省高校重点实验室, 福建福州 350002; 2福建农林大学农学院, 福建福州 350002; 3 福建农林大学植

物保护学院, 福建福州 350002; 4 福建农林大学生命科学学院, 福建福州 350002; 5 福建农林大学教育部作物遗传育种与综合利用重

点实验室, 福建福州 350002 

摘  要: NBS-LRR类基因家族是植物抗病 R基因(Resistance gene)数量最多的一类, 具有 NBS (Nucleotide-binding site)

和 LRR (Leucine-leucine-repeat)结构域。甘薯(Ipomoea batatas)栽培种基因组已完成测序, 但尚未注释, 本研究对甘薯

基因组序列进行外显子预测, 得到甘薯染色体组全基因组蛋白序列, 在此基础上进一步对 NBS-LRR家族基因鉴定和

分析表明, 甘薯基因组中含有 379 个 NBS-LRR 家族基因, 占全基因组基因总数的 0.212%, 其中 N 型亚家族 120 个, 

NL型 103个, CNL型 133个, TNL型 22个, PN型 1个。所有染色体上均有 NBS-LRR家族基因分布, 但数量明显不

同, 其中有 60.9%的 NBS-LRR基因序列呈簇状分布。NBS-LRR基因序列有 15个保守结构域, 在 N端较为保守。研

究结果为甘薯进一步开展 NBS-LRR家族基因的功能研究和抗性育种提供了参考。 
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Discovery and analysis of NBS-LRR gene family in sweet potato genome 

HUANG Xiao-Fang1,2,**, BI Chu-Yun1,2,**, SHI Yuan-Yuan2, HU Yun-Zhuo3, ZHOU Li-Xiang4, LIANG 
Cai-Xiao4, HUANG Bi-Fang4, XU Ming1,2, LIN Shi-Qiang1,4,*, and CHEN Xuan-Yang1,2,5,* 
1 Key Laboratory of Crop Biotechnology, Fujian Agriculture and Forestry University, Fujian Province Universities, Fuzhou 350002, Fujian, China;   
2 College of Agriculture, Fujian Agriculture and Forestry University, Fuzhou 350002, Fujian, China; 3 College of Plant Protection, Fujian Agriculture 

and Forestry University, Fuzhou 350002, Fujian, China; 4 College of Life Science, Fujian Agriculture and Forestry University, Fuzhou 350002, Fujian, 

China; 5 Key Laboratory of Genetics, Breeding and Multiple Application of Crops, Ministry of Education, Fujian Agriculture and Forestry University, 

Fuzhou 350002, Fujian, China 

Abstract: The NBS-LRR gene families possess the most abundant resistance genes in plants. Members of the NBS-LRR gene 
families contain nucleotide-binding site (NBS) and leucine-leucine repeat (LRR) domains. The genome of sweet potato (Ipomoea 
batatas) cultivar has been sequenced but the genes have not been annotated yet. In this study, we predicted the exons of sweet 
potato genome and obtained the proteins sequences, which were then used to identify and analyze genes of NBS-LRR family. 
There were 379 genes within NBS-LRR family, amounting to 0.212% of the total genes of sweet potato. The number of the N type, 
NL type, CNL type, TNL type and PN type was 120, 103, 133, 22, and 1, respectively. All of the chromosomes had NBS-LRR 
family genes but varied in number and 60.9% of them were clustered. NBS-LRR genes included 15 conservative domains and the 
genes were conservative within N terminal domain. The results provide references for further studies on the function of NBS-LRR 
family genes and resistance breeding of sweet potato. 
Keywords: Ipomoea batatas; NBS-LRR; R gene; gene family; bioinformatics 
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在植物育种过程中 , 通常利用抗病 R 基因

(resistance gene)来控制植物病害[1-3]。R基因编码的

抗性蛋白通过直接或间接的方式识别对应的由病原

微生物无毒基因 Avr (Avirulence gene)编码的无毒蛋

白后 , 启动效应因子触发的免疫系统 (effector-   

triggered immunity, ETI), 激活植物体内抗病信号途

径, 在侵染部位产生局部的细胞和组织过敏性坏死

(hypersensitive response, HR)反应, 最终抵御病原菌

的侵染及进一步扩散[4-5]。  

目前克隆的抗病R基因大多数都属于NBS-LRR

家族[6]。这类基因家族根据其 N-末端是否含有 TIR

结构可分为 2 个亚类, 一个亚类为 TNL 型, 含有

TIR-NBS-LRR 结构, 这个亚类 R 基因编码的蛋白

N-末端有一个白细胞介素受体(toll/interleukin-1 re-

ceptor, TIR)的同源结构域 ; 另一个亚类为非 TIR- 

NBS-LRR (non-TNL)结构, 这类 R 基因编码的蛋白

N-末端不含有 TIR 结构 , 但通常被编码的 CC 

(Coiled-Coil)替代, 称为 CC-NBS-LRR(CNL)型[7]。 

我国是世界上甘薯种植面积最大的国家, 甘薯

总产量稳居世界首位。据联合国粮食及农业组织

FAO (http://www.fao.org/faostat/zh/#data)统计, 2018

年中国甘薯栽培面积和总产分别占世界的 30.0%和

58.0%。尽管我国甘薯种植总面积和占薯类比重持续

下降, 但种植效益仍十分可观[8]。甘薯在种植过程中

受到各种病害、虫害和病毒病的威胁[9-10], 而选育和

应用抗病品种是减少病虫害损失的最有效手段。近

年来, 关于甘薯抗病基因的挖掘逐步得到重视, NBS

类抗病基因的克隆也有了一些有限研究和报道 [11], 

但从甘薯全基因组中发掘 NBS-LRR 抗病基因的研

究还未见报道。 

2017年中国科学院上海辰山植物科学研究中心

和植物生理生态研究所, 联合德国马克斯普朗克分

子遗传研究所和分子植物生理研究所, 利用 Illumina

测序技术完成对甘薯全基因组序列测序[12], 为甘薯

的基础和应用研究建立了扎实的基础。本研究通过

生物信息学方法对甘薯全基因组序列进行了 CDS 

(Coding Domain Sequence)区预测 , 检索了 NBS- 

LRR 家族基因, 并对其进行染色体定位、分类、结

构分析和系统进化树研究, 以期为甘薯抗病机制研

究及甘薯抗病遗传育种提供科学参考。  

1  材料与方法 

1.1  甘薯全基因组序列 

从 NCBI (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/genome/? 

term= Ipomoea+batatas)下载甘薯全基因组序列, 得到

15条染色体的 DNA序列。 

1.2  snap基因注释 

通过 snap 程序应用拟南芥 (At.hmm)、线虫

(Ce.hmm)、水稻(Os.hmm)的 HMM 模型对甘薯染色

体序列CDS进行检索[13], 分别得到 3个.zff文件, 分

别从中随机抽取 500 组合并 , 作为训练甘薯特异

HMM模型的序列文件。将甘薯特异的 HMM模型文

件(Ib.hmm)作为检索工具, 通过 snap 程序检索预测

甘薯染色体 CDS, 得到甘薯全基因组蛋白质序列。 

1.3  含 NB-ARC结构域基因预测 

从 Pfam 网站 [14-15](http://pfam.xfam.org/)下载

NB-ARC(ID:PF00931)家族序列信息 , 保存为 NB- 

ARC.hmm文件。通过 hmmsearch程序[16-17]用下载的

NB-ARC.hmm文件对甘薯全基因组蛋白质序列进行

NB-ARC 结构域预测。从中选取 E-value 值≤1E-60

的序列 , 利用 Samtools 程序 [18-19]新建甘薯的

NB-ARC 蛋白质序列文件 (Ib-NBS.fasta)[20]。利用

Clustal Omega[21]对 Ib-NBS.fasta 文件进行多重序列

比 对 , 得 到 Ib-NBS-clustalo.fasta 文 件 。 利 用

hmmbuild 程序建立 Ib-NBS-clustalo.fasta 文件的

HMM 模型, 获得甘薯特异的 NB-ARC HMM 模型

(NB-ARC-specific.hmm)。利用甘薯特异的 HMM 模

型再次检索甘薯全基因组蛋白质序列预测 NB-ARC

结构域, 选取 E-value<0.01 的蛋白质序列保存为甘

薯高特异的 NB-ARC 序列信息 (Ib-NBS-specific- 

aa.fasta)。去除甘薯高特异的 NB-ARC序列信息中长

度小于 200 的蛋白质序列 , 随后将其导入 NCBI 

Conserved Domains Tool[22-25]和 Interproscan[26] (http:// 

www.ebi.ac.uk/interpro/search/sequence/)进行筛选 , 

去除结构域缺失严重的序列 , 最终得到甘薯

NB-ARC基因家族蛋白质序列数据库。 

1.4  NBS关联的保守结构域分析分类 

NBS-LRR 家族基因在其 N-末端含有 CC、

TIR[7]、RPW8[27]等结构域, 在 C-末端通常含有 LRR

结构域[28]。从 Pfam数据库[14-15] (http://pfam.xfam.org/)

中下载 TIR HMMs (PF01582)、 RPW8 HMMs 

(PF05659)和 LRR HMMs (PF00560、 PF07723、

PF07725和 PF12799)模型, 合并后用 hmmpress程序

建立 TIR/RPW8/LRR HMM 模型(TRL.hmm)。通过

hmmscan程序用 TRL.hmm文件对甘薯 NBS-LRR家

族 基 因 信 息 库 进 行 结 构 域 预 测 , 同 时 结 合

Interproscan 得到结果鉴别出不同类型的 TIR/ 
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RPW8/LRR 结构域 , 统计其类型和重复数。通过

Pepcoil 程序[29]预测甘薯 NBS-LRR 家族基因氨基酸

序列信息中的 CC 结构域(coiled-coil domain), 利用 

Paircoil2 (P 值临界值为 0.03, 氨基酸长度临界值为

21)[30]检测 CC结构域。 

1.5  甘薯 NBS-LRR基因染色体定位 

统计甘薯 15条染色体上 NBS-LRR家族基因的

位置信息, 参考 Jupe 等[31]的方法绘制 NBS-LRR 家

族基因在染色体上的位置。 

1.6  甘薯 CNL、TNL、RPW8亚家族 motif分析 

将甘薯NBS-LRR家族基因分类整理后, 从中筛

选出 CC-NBS-LRR、TIR-NBS-LRR、RPW8-NBS三

种 NBS 亚家族类型的90个氨基酸序列 [32], 通过

MEME程序[33]进行 motif分析和识别(设置搜索功能

域数为15)。将 MEME 程序运行后得到的.xml 文件

利用 TBtools软件[34]处理。 

1.7  甘薯 CNL、TNL、RPW8亚家族进化树构建 

将筛选得到的 CC-NBS-LRR、TIR-NBS-LRR、

RPW8-NBS三种 NBS-LRR亚家族类型的 90个氨基

酸序列利用 Clustal Omega 程序[21]进行多序列比对

后, 使用 Gblocks[35-36]提取保守序列(允许序列保留

50%的缺口数), 进一步利用 Jalview[37-38]手动矫正提

取到的保守序列, 保存为.fa 序列文件。根据比对结

果为基础, 应用 MEGA X[39]软件, 选择 Maximum 

Likehood 法 , 设 置 运行 参 数 模 式 WAG with 

Freqs.(+F)model, 校验参数 Bootstrap=500, 生成甘

薯 NBS-LRR基因家族系统进化树。 

2  结果与分析 

2.1  甘薯基因组中含有 NB-ARC 结构域的基因

鉴别及其分类 

采用 snap 程序对甘薯全基因组序列进行 CDS

区识别预测 , 得到甘薯 15 条染色体 CDS 序列

178,458个。利用 hmmsearch程序筛选甘薯基因组中

含有 NB-ARC结构域的序列, 以 E-value≤0.01为标

准, 获得相关蛋白序列 432 个。从中选取高特异蛋

白质序列(E-value≤1E-60)构建甘薯特异的 NB-ARC 

HMM模型, 利用甘薯特异的 HMM模型再次预测甘

薯全基因组序列的NB-ARC保守结构域, 获得甘薯

含有 NB-ARC 结构域的特异蛋白序列 735 个

(E-value≤0.01)。去除氨基酸长度小于 200以及结构

域缺失严重的序列, 最终得到 379个甘薯 NBS-LRR

家族基因 , 占甘薯全基因组基因数目 (178,458)的

0.212%。根据 TIR/RPW8/LRR结构域和 CC结构域

分为 N (NBS)、NL (NBS-LRR)、CNL (CC-NBS- 

LRR)、TNL (TIL-NBS-LRR)和 PN (RPW8-NBS) 4个

亚家族类型(表 1), 其中 N 型 120 个, NL 型 103 个, 

CNL型 133个, TNL型 22个, PN型 1个。分析发现, 

NBS/LRR 结构域重复数和位置存在差异, 在序列结

构域读取文件中含有 RX-CC_like结构域, 此结构域

为马铃薯抗 X病毒和类似蛋白的 Coiled-coil结构域

(Coiled coil domain of the potato virus X resistance 
protein and similar proteins)[40], 记为 Cx结构域, 以

区分 Pepcoil 程序得到的 CC 结构域。因此, 根据

NBS/LRR 结构域重复数和位置差异、CC 结构域类

型进一步分为 34个小类(表 1)。 

在 NBS-LRR 家族基因的 N 末端区域含有 TIR 

(Toll/inter-leukin-1 receptor)保守结构域的蛋白称为

TNL 蛋白, 其他的称为非 TNL蛋白。大部分非 TNL

蛋白的 N 末端有卷曲螺旋结构(Coiled-coil), 称为

CNL 蛋白[41]。目前已进行 NBS-LRR 家族基因信息

分析的植物有木薯[42]、水稻[43]、拟南芥[44]、乌拉尔

图小麦[45]等, 其中 CNL 亚家族数目占其 NBS 家族

基 因 数 比 例 分 别 为 木 薯 (35.78%)[42] 、 水 稻

(32.71%)[43]、拟南芥 (24.64%)[44]、乌拉尔图小麦

(19.18%)[45]。在甘薯 NBS-LRR家族基因序列结构域

分类中, 同时含有 CC、NBS、LRR结构域的序列有

77 个, 占 NBS-LRR 家族基因总数的 20.32%; 同时

含有 TIR、NBS、LRR结构域的序列有 10个, 占总

基因家族信息数 2.64%。 
 
表 1  甘薯编码 NBS-LRR 蛋白的基因数量及其分类 
Table 1  Number of genes encoding NBS-LRR protein in Ipomoea batatas 

项目 

Item 

预测结构域 

Predicted domain 

代码 

Code 

甘薯 

Ib 

木薯 a

Me a 

水稻 b 

Os b 

拟南芥 c 

At c 

乌拉尔图小麦 d

Tu d 

N类型 N type NB N 118 14 45 1 270 

  NCCC 1 — — — — 

 NB NB NN 1 — — — — 

NL类型 NL type NB LRR NL 81 52 301 6 31 

  NLN 1 — — — — 
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(续表 1) 

项目 

Item 

预测结构域 

Predicted domain 

代码 

Code 

甘薯 

Ib 

木薯 a 

Me a 

水稻 b 

Os b 

拟南芥 c 

At c 

乌拉尔图小麦 d

Tu d 

  NLC 1 — — — — 

 NB LRR LRR NLL 16 — — — 19 

  NLLC 1 — — — — 

 NB LRR LRR LRR NLLL 1 — — — 1 

 NB NB LRR NNL 2 — 3 — 1 

CNL类型 CNL type CC NB CN 22 11 7 5 55 

  CXN 29 — — — — 

 CC NB LRR CNL 15 117 175 51 84 

  CXNL 37 — — — — 

  CNCL 1 — — — — 

  CNLC 1 — — — — 

  CXNLC 1 — — — — 

  LCXNL 1 — — — — 

 CC NB LRR LRR CNLL 4 — — — 8 

  CXNLL 5 — — — — 

 CC NB LRR LRR LRR CXNLLL 1 — — — 1 

 CC NB NB LRR LRR CNNLL 1 — — — — 

 CC CC NB CXCN 4 — — — — 

  CXCXN 1 — — — — 

 CC CC NB LRR CCNL 2 — — — — 

  CXCNL 6 — — — — 

 CC CC NB LRR LRR CXCNLL 1 — — — — 

 
CC CC CC CC NB LRR 

LRR 
CCCCNLL 1 — — — — 

TNL类型 TNL type TIR NB TN 9 5 3 23 0 

 TIR NB NB TNN 1 — — — — 

 TIR NB LRR TNL 7 29 — 88 0 

 TIR NB LRR LRR TNLL 3 — — — — 

 TIR NB LRR LRR LRR TNLLL 2 — — — — 

PN类型 PN type RPW8 NB PN 1 — — — — 

其他 Other   — 99 1 33 15 

总数 Total   379 327 535 207 485 

基因组中基因总数 

Total number of genes in the genome
  178458 30666 37544 25498 32265 

基因组大小 Genome size (Mb)   633.42 ~760 389 125 3747.05 

a: 数据来源于[42]; b: 数据来源于[43]; c: 数据来源于[44]; d: 数据来源于[45]。 

a: data were from [42]; b: data were from [43]; c: data were from [44]; d: data were from [45]. Ib: Ipomoea batatas; Me: Manihot esculenta; 

Os: Oryza sativa; At: Arabidopsis thaliana; Tu: Triticum urartu. 

 
2.2  甘薯 NBS-LRR家族基因在染色体上的分布 

NBS-LRR家族基因有不同的亚家族, 包括 N型

(黑色)、NL型(红色)、CNL型(绿色)、TNL型(蓝色)、

PN 型(青色)(图 1)。基因有正链编码(图 1 中染色体

右侧)和负链编码(图 1中染色体左侧)。NBS-LRR家

族基因数量在甘薯 15条染色体上分布并不均匀, 在

11 号染色体上仅有 3 个, 而在 13 号染色体上则有

54个。在不同染色体上的基因以单基因或基因簇的

形式存在。基因簇是指在 200 kb的核苷酸单位中含

有的基因群[46-47], 甘薯 NBS-LRR 家族基因中共有 
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图 1  甘薯 NBS-LRR 家族基因在染色体上的分布 
Fig. 1  Distribution of NBS-LRR family genes on Ipomoea batatas chromosomes 

 
231 个基因是以基因簇的形式存在。这 231 个基因

分布在 81 个基因簇中, 占 NBS-LRR 家族基因总数

的 60.9%, 平均每个基因簇含 2.9个基因。在这些基

因簇中含有 2 个基因的基因簇数目最多, 有 46 个, 

占总基因簇数的 56.8%。其次是 3~4 个基因的基因

簇, 有 18个, 12个基因簇含有 4个基因。含 5个、6

个和 8 个基因的基因簇均只有 1 个。含有最大基因

数的基因簇有 2个, 分别分布在 9号和 13号染色体

上, 簇中含有 9个基因。 

甘薯基因组中 , 单独分布在染色体上的 NBS- 

LRR 家族基因有 148 个, 占 NBS-LRR 基因总数

39.1% (图 1和表 2)。在 14号染色体上的 9个 NBS- 

LRR 家族基因均呈单基因分布 , 其中含 RPW8 结

构域的 NBS-LRR家族基因也分布于 14号染色体。

7 号染色体基因簇最多达 16 个 , 据此推测 7 号染

色体可能发生 NBS-LRR 家族抗病基因的大规模

复制 , 导致该染色体上 NBS-LRR家族基因的高密

度分布 [46]。  

2.3  甘薯 NBS-LRR 家族基因 CNL、TNL 亚家

族 motif分析 

分别将甘薯 NBS-LRR家族基因中 CNL和 TNL

亚家族序列信息利用MEME程序检测, 筛选得到 15

个相似度较高的结构域。77个 CNL亚家族基因的结

构域分布(图 2)存在以下规律: motif 10-motif 11- 

motif 2(P-loop)-motif 4(RNBS-A)-motif 1(Kinase 2)- 
motif 13(RNBS-B)-motif 5(GLPL)-motif 15-motif 
9(RNBS-D)-motif  6(RNBS-D)-motif  12-motif 
3(MHDV)-motif 8-motif 14-motif 7。其中 motif 

15(motif 5和 motif 9之间)仅存在于 21个序列中, 即

位于 GLPL 结构域和 RNBS-D 结构域之间。其中

RNBS-D 保守基序对应于 2 个结构域, 分别为 motif 

9和 motif 6, 共有 70个序列含有 motif 6, 其中有 17

个序列缺失 motif 9。TNL 亚家族结构域分布(图 3)

存在以下规律 :  motif  10(TIR-1)-motif  3-motif 

1(TIR-2)-motif 5-(TIR-3)-motif 8(TIR-4)-motif 2(P- 
loop)-motif 9(Kinase 2)-motif 4(RNBS-B)-motif 13- 
(RNBS-C)-motif 7(GLPL)-motif 11-motif 15-motif 
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表 2  甘薯 NBS-LRR 基因家族基因簇统计表 
Table 2  Statistics of NBS-LRR gene family clusters of Ipomoea batatas 

染色体 

Chromosome 

基因 

Gene 

基因簇/基因数目 

Gene cluster/gene number 

最大基因簇 

Maximal gene cluster 

百分比 

Percentage (%) 

1 26 4/14 4 53.8 

2 28 4/13 4 46.4 

3 11 2/7 4 63.6 

4 22 5/15 5 68.2 

5 18 4/13 6 72.2 

6 18 2/4 2 22.2 

7 53 16/41 4 77.4 

8 29 4/9 3 31.0 

9 35 8/30 9 85.7 

10 40 12/30 4 75.0 

11 3 1/2 2 66.7 

12 26 5/14 4 53.8 

13 54 11/33 9 61.1 

14 9 0/0 0 0 

15 7 3/6 2 85.7 

总数 Total 379 81/231  60.9 

 

图 2  甘薯 NBS-LRR 家族中 CNL 亚家族保守结构域分布 
Fig. 2  Distribution of conservative domains of CNL subfamily of Ipomoea batatas NBS-LRR gene family 
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图 3  甘薯 NBS-LRR 家族中 TNL 亚家族保守结构域分布 
Fig. 3  Distribution of conservative domain of TNL subfamily of Ipomoea batatas NBS-LRR gene family 

 
6-(MHDV)-motif 12-motif 14 或 motif 10(TIR-1)- 

motif 3-motif 1(TIR-2)-motif 5-(TIR-3)-motif 8(TIR- 
4)-motif 2(P-loop)-motif 9(Kinase 2)-motif 4(RNBS- 
B)-motif 13-(RNBS-C)-motif 7(GLPL)-motif 11-motif 
6-(MHDV)-motif 12(LRR)-motif 14(LRR)-motif 15。

大部分 motif 15存在于 motif 11和 motif 6之间, 即

MHDV 结构域之前, 仅有 3 个序列 motif 15 位于

motif 14之后。 

2.4  CNL、TNL 亚家族 NB-ARC 结构域保守性

分析 

植物 NBS-LRR 家族基因中的 NB-ARC 区域相

对保守, 通常有 P-loop、RNBS-A、Kinase2、RNBS-B、

RNBS-C、GLPL、RNBS-D和MHDV 8个保守基序[48]。

对获得的甘薯 NBS-LRR家族中 CNL和 TNL亚家族

序列利用 Clustal Omega进行多重比对发现, 具有 5

个保守性较高的序列结构域 [44,49-50](图 4), 分别为

P-loop (Kinase 1)、Kinase 2、RNBS-B、GLPL、

MHDV 。 其 中 P-loop 最 可 能 氨 基 酸 序 列 为

SIVGMGGIGKTTLA (画横线部分为氨基酸保守性

较 强 序 列 ), Kinase 2 最 可 能 氨 基 酸 序 列 为

RYLIVLDDIW, RNBS-B 最可能的氨基酸序列为

GSRI+LTTRLR, GLPL 最可能的氨基酸序列为

IVSYC+GLPLAIVVVAKRL, MHDV 最可能的氨基

酸序列为 K+TIRMHDLLRDMGR。 

根据 MEME 结构域搜索结果, 对 CNL 和 TNL

亚家族基因结构域进行基因定位和识别[51](图 5), 发

现 TNL亚家族和 CNL亚家族中分别有 10个和 7个

保守结构域, 其中 TNL亚家族 NB-ARC结构域中保

守基序分别为 P-loop、Kinase 2、RNBS-B、RNBS-C、

GLPL 和 MHDV, 缺失 RNBS-A 以及 RNBS-D 保守

基序; CNL亚家族 NB-ARC结构域保守基序分别为

P-loop、RNBS-A、Kinase 2、RNBS-B、GLPL、RNBS-D

和 MHDV, 缺失 RNBS-C保守基序。TNL亚家族和

CNL 亚家族中共有的保守基序分别为 P-loop 

(Kinase 1)、Kinase 2、RNBS-B、GLPL以及 MHDV, 

与多重比对结果相同。此外, 在 TNL 亚家族中 TIR

结构域检测到 4 个保守基序(TIR1-4)[52]。其中 9 个

NBS-LRR 家族基因含有完整的 TNL 结构域, 占总

TNL 亚家族基因数的 75%, 有 2 个序列同时缺失

TIR 3和 TIR 4, 有一个序列缺失 TIR 1。 

2.5  甘薯 CNL、TNL、RPW8 亚家族系统进化

树分析 

将甘薯 NBS-LRR 家族基因中 CC/TIR/RPW8/ 

NBS/LRR结构域的序列提取后, 使用MEGA X构建

系统进化树。进化树结果中(图 6)有 3个明显的分支,  
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图 4  甘薯 NB-ARC 保守性分析 
Fig. 4  Conservation analysis of NB-ARC in Ipomoea batatas 

 

图 5  甘薯 NBS-LRR 家族基因保守结构域及其氨基酸保守性分析 
Fig. 5  Conservative domains and amino acids of NBS-LRR family genes in Ipomoea batatas 
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图 6  甘薯 NBS-LRR 家族基因系统进化树 
Fig. 6  Phylogenetic tree of NBS-LRR family genes in Ipomoea batatas 

 
分别为 CNL型(绿色)、TNL型(蓝色)、PN型(青色)。

3种 NBS-LRR家族的亚家族存在于不同的进化分支

中, 但不存在单独的分支, 说明这 3 类基因存在相

同的进化方式。进化树分支中有些基因分支路径很

长 ,  如 CM008340.1-snap12256、CM008331.1- 

snap10568等, 推测这类基因的“祖先”基因在很早的

时候就发生了分化, 相应的基因序列也发生了较大

的分化。有些基因序列的分支距离较近 ,  如

CM008334.1-snap8062、CM008342.1-snap6760、 

CM008334.1-snap11470 等, 推测这些基因在短期内

发生了复制[46]。在CNL亚家族分支CC结构域中, 马

铃薯 X 病毒类似蛋白[40]的 CC 结构域(Coiled-coil 

domain of the potato virus X resistance protein and 
similar proteins)大致分布于同一小分支, 说明马铃

薯 X病毒类似蛋白的 CC结构域(表 1 中 Cx)与普通

CC结构域(表 1中 C)存在进化关系上的差异。 

3  讨论 

生物信息学方法分析植物抗病基因已被广泛运
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用于许多作物 , 甘薯是重要的粮食作物 , 然而 , 甘

薯基因组尚未注释, 无法直接查找与分析其基因组

的 R基因。本研究应用 snap软件对甘薯全基因组序

列进行了外显子预测, 得到甘薯CDS区蛋白质序列, 

为甘薯 R 基因的搜索及其他相关生物信息学分析提

供了序列基础。 

本研究利用 HMMER程序对甘薯全基因组序列

进行 NBS-LRR 家族基因检索 , 得到 735 个甘薯

NBS-LRR家族基因。经过筛选、验证、剔除等步骤, 

最终得到 379个序列完整的 NBS-LRR家族基因, 占

甘薯全基因组数目 0.2%, 但与木薯(1.1%)[42]、水稻

(1.4%)[43]、拟南芥(0.8%)[44]、乌拉尔图小麦(1.5%)[45]

相比数量明显偏少。此外, 甘薯 NBS-LRR 家族中

TNL 亚家族基因有 22 个, 与其他作物有较大差别, 

如水稻和乌拉尔图小麦中 NBS-LRR 家族基因无

TNL 类型[43,45], 在其他禾本科和草本的单子叶植物

中 TNL 亚家族基因很少[53-54]。本研究分析了甘薯

NBS-LRR家族基因的NB-ARC结构域保守性, 分别

对 CNL 和 TNL 亚家族进行比较 , 发现两者在

P-loop、Kinase 2、RNBS-B、GLPL、MHDV具有较

高的相似性。甘薯 P-loop和 GLPL基序保守性最高, 

其基序分别为 SIVGMGGIGKTTLA 和 IVSYC+ 

GLPLAIVVVAKRL, 且 GMGGIGKTT 区域保守性

最高。其次为 Kinase 2和 RNBS-B, Kinase 2结构域

序列为 RYLIVLDDIW, 77个 CNL类型中, 有 70个

Kinase 2序列末端氨基酸为W, TNL类型中末端氨基

酸主要为 E或 D, 未发现 W。研究表明, Kinase 2序

列末端氨基酸W是区分 CNL亚家族和 TNL亚家族

的关键因素[42,55]。同时, TNL类型 motif位置的分布

比较保守 , 为 TIR(1-4)-P loop-Kinase 2-RNBS B- 

RNBS C-GLPL-motif 11。CNL类型 motif之间位置

的排布规律遵循 motif 10-motif 11-P loop-RNBS 

C-Kinase 2-RNBS B-GLPL的顺序。 

值得注意的是, 本研究所分析的甘薯基因组是

基于二代测序组装的单倍体型基因组[12], 存在数据

不完整和一些错误组装的局限性[56], 本研究结果可

能难以完整覆盖甘薯栽培种基因组中 NBS-LRR 家

族的所有基因, 在对相关基因进一步深入分析和研

究应用时 , 还可以结合三浅裂野牵牛(Ipomoea tri-

fida)基因组。但是本研究的分析方法和结果, 可为甘

薯 NBS-LRR基因发掘、抗性相关机制研究和抗病育

种提供参考。 

4  结论 

预测了甘薯基因组序列的外显子, 得到甘薯染

色体组全基因组蛋白序列 , 从中筛选了 379 个

NBS-LRR 家族基因 , 并进行了染色体定位 , 发现

NBS-LRR 家族基因在不同染色体上的分布数量差

异很大, 其中有 60.9%的 NBS-LRR基因序列呈簇状

分布。NBS-LRR基因序列有 15个保守结构域, 在 N

端较为保守, 根据对基因的结构分析构建了系统进

化树。研究结果可为甘薯进一步开展 NBS-LRR家族

基因的功能研究和抗性育种提供参考。 
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