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摘 要：VOZ蛋白是一类植物特有的转录因子，它在调控植物花发育和应对生物和非生物胁迫过程中发挥重要作用。本

研究通过对番茄基因组的扫描共鉴定出 2个 SlVOZ基因，并采用生物信息学方法对核苷酸序列和蛋白质序列进行系统全

面的分析，并研究了基因表达模式。蛋白质基本理化性质分析表明，它们都是酸性、不稳定、亲水非脂溶性蛋白质。基因

结构分析显示，2个 SlVOZ基因都是 4个外显子和 3个内含子的基因结构模式。蛋白质二级结构不同组分占比趋势相同，

从高到低依次是无规则卷曲、α螺旋、延伸链、β折叠；蛋白质三级结构都具有相似的空间构象；氨基酸序列具有相同的 5
个基序，且基序的排布顺序同多重序列比对结果也一致。系统进化树显示，2个 SlVOZ在进化关系上最近，且它们在单子

叶植物和双子叶植物分化之前已经完成分化。这 2个 SlVOZ基因在不同的组织部位都有一定的表达，表明它们不具备组

织表达特异性，然而基因的表达强弱受果实不同发育时期影响显著。本研究结果将为深入开展番茄 SlVOZ基因相关的

克隆和功能研究提供理论参考。
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Abstract：VOZ protein is a type of plant-specific transcription factor, which plays an important role in regulating
plant flower development and responding to biotic and abiotic stresses. In this research, two SlVOZ genes were iden⁃
tified by scanning the tomato whole genome, and the nucleotide sequence and protein sequence were systematically
and comprehensively analyzed using bioinformatics methods, and gene expression patterns were studied. Analysis of
the basic physical and chemical properties of proteins shows that they are all acidic, unstable, hydrophilic and non-
fat-soluble proteins. Gene structure analysis shows that the two SlVOZ genes are all gene structure patterns with 4
exons and 3 introns. The different components of the protein secondary structure accounts for the same trend. From
high to low, they are random coils, α helix, extended chain, and β sheet. Their tertiary structures of proteins all have
similar spatial conformations. The amino acid sequence has the same 5 motifs, and the arrangement order of the mo⁃
tifs is also consistent with the multiple sequence alignment results. The phylogenetic tree shows that the two SlVOZs
are the closest in evolutionary relationship, and they have completed differentiation before the differentiation of
monocots and dicots. These two SlVOZ genes have certain expression in different tissue parts, indicating that they do
not have tissue expression specificity, but the gene expression strength is significantly affected by the different devel⁃
opmental stages of the fruit. The results of this article will provide theoretical references for further research on the
cloning and function of tomato SlVOZ genes.
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维管植物锌指蛋白（Vascular plant One-Zinc
finger, VOZ）是一类植物特异性转录因子，其家族

由 VOZ1和 VOZ2两个成员组成，仅存在于维管植

物和藓类植物 Physcomitrella patens 中 [1]。利用

cDNA文库的酵母单杂交筛选，VOZ转录因子最初

被鉴定为能够特异性识别并结合到拟南芥 V-
PPase基因 (AVP1)调控区 GCGTNx7ACGC回文序列

的 一 类 蛋 白 [1]。 随 后 的 研 究 也 证 明 了 GC⁃
GTNx7ACGC回文序列是 VOZ转录因子的结合位

点，几个可能与 VOZ结合并相互作用的顺式元件

也被鉴定出来 [2-4]。研究与 VOZ发生互作的顺式

作用元件发现，VOZ转录因子可能在开花过程中

起关键作用。进一步研究发现，VOZ1和 VOZ2作
为与光敏色素 B(phyB)基因相互作用的转录因子，

通过上调拟南芥 FT(FLOWERING LOCUS T)基因和

下调 FLC(FLOWERING LOCUS C)基因的表达，在拟

南芥由营养生长到生殖生长过程中的作用是冗余

的 [2,5]。另一方面，VOZ1和 VOZ2主要通过与 CO
(CONSTANS)相互作用并调节其功能来促进开花，

而这在拟南芥中与 FLC无关 [3]。

除了在开花中的作用，VOZ作为转录调节因

子还能够抑制植物对冰冻、干旱和高温等非生物

胁迫的耐受性，但是可以激活植物对包括细菌和

真菌病原体在内的生物胁迫的抵抗力。在拟南芥

中，VOZ2基因的超表达降低了转基因植物对冰冻

和干旱的抵抗，但增加了对真菌病原菌—希金斯

炭疽菌 (Colletotrichum higginsianum)的抗性 [6]。同

样在拟南芥研究中发现，voz1voz2双突变体表现出

对冷冻和干旱胁迫的耐受性增强，但对希金斯炭

疽菌和细菌病原菌—丁香假单胞菌 (pseudomonas
syringa)的抗性增强 [7-8]。最近发现，VOZ1和 VOZ2
通过独立抑制拟南芥中 DREB2C或 DREB2A基因

的表达来调节高温胁迫反应 [9-10]。与冰冻和干旱

胁迫相比，VOZ转录因子在盐胁迫反应中起着相

反的作用。VOZ1和 VOZ2可以直接或间接调控

大量的与胁迫反应相关基因在转录水平的表达，

从而赋予拟南芥更强的耐盐性 [4]。此外，还研究

了在拟南芥中 VOZ转录因子对缺铁胁迫的作用，

但发现 VOZ1和 VOZ2在缺铁胁迫反应中并没有

重要的生理作用 [8]。

在水稻基因组中存在 2个 VOZ转录因子基

因。研究发现，OsVOZ1基因在叶、茎和根等多个

部位表达，且多种逆境可以诱导该基因表达；超

表达 OsVOZ1基因可以增强转基因植株对盐胁迫

的抗性 [11]。最新研究证实，OsVOZ1和 OsVOZ2在

水稻对稻瘟病的免疫中发挥重要作用，主要表现

在 OsVOZ1和 OsVOZ2对基础防御有负调节作用，

但对 Piz-t介导的免疫有正调节作用 [12]。在大豆

基因组中鉴定有 6个 VOZ转录因子基因，在脱水、

盐和水杨酸 (SA)胁迫条件下，GmVOZs表现出不同

的表达谱。其中，GmVOZ1G在所有胁迫处理下均

表现出显著的诱导表达。GmVOZ1G在大豆毛状

根中的超表达导致对干旱和盐胁迫的耐受性增

强；与之相反，RNAi抑制 GmVOZ1G基因在大豆毛

状根中的表达表现出对这两种胁迫更为敏感。结

果表明，GmVOZ1G基因在大豆的毛状根中对干旱

和盐胁迫起到正调控的作用 [13]。

番茄因其对生态环境适应性强，再加上它的

果实味道鲜美、营养丰富，早就成为重要的园艺

作物在全世界范围内广泛种植。同时，它还是研

究果实发育的重要模式植物，所以加强对番茄分

子生物学的研究非常必要。当前对 VOZ转录因

子的研究主要集中在拟南芥，在水稻和大豆中的

研究也是近几年才开始，在番茄中的研究还鲜见

有报道。鉴于 VOZ转录因子在花器官发育和植

物对逆境适应中的重要作用，通过运用生物信息

学手段对已经公布的有关番茄 VOZ基因的数据

信息进行系统的整理和分析，所得研究结果必将

对开展番茄 VOZ转录因子基因的克隆和功能研

究提供重要的参考价值。

1 材料与方法

1.1 植物VOZ基因家族序列的获得

分 别 利 用 拟 南 芥 AtVOZ1(At1g28520，NP_
174174.1)和 AtVOZ2(At2g42400，NP_565972.1)以及

水稻 OsVOZ1(Os01g54930，XP_015621735.1)和 Os⁃
VOZ2(Os05g43950，XP_015640409.1)共 4条基因的

蛋白质序列为探针，在 Phytozome (https://phyto⁃
zome. jgi.doe.gov/pz/portal.html)番茄基因组数据库

Blast搜索番茄 VOZ基因，并在序列区获得这些基

因的编码区序列、CDS序列和氨基酸序列。

用于构建进化树的大豆 (Glycine max)的 6个
VOZ成员在植物转录因子数据库 PlantTFDB(http://
planttfdb.gao-lab.org/)获得，分别是 Glyma.06G28580
0、Glyma.07G202700、Glyma.10G068900、Glyma.11G
211900、Glyma.12G120100、Glyma.13G17290，玉米

(Zea mays)的 4 个 VOZ 蛋白质序列在 MaizeGDB
(https://www.maizegdb.org/)获得，分别是 Zm00001d0
12734、 Zm00001d038704、 Zm00001d043500、
Zm00001d041158。
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1.2 方法

1.2.1 番茄、拟南芥和水稻 VOZ 基因基本特性及

亚细胞定位

番茄 VOZ基因的基因座位 ID信息在 Phyto⁃
zome获取，利用 Lasergene软件中的 Editseq分析基

因的编码区和 CDS序列，获得相应的长度信息；

利用 ProtParam(http://web.expasy.org/protparam/)在线

分析 SlVOZ、AtVOZ和 OsVOZ的分子量、理论等电

点、不稳定系数、亲水性指数和脂肪指数等信

息 [14]；利用 WoLF PSORT(https://wolfpsort.hgc.jp/)对
VOZ蛋白进行亚细胞定位。

1.2.2 番茄、拟南芥和水稻 VOZ 基因生物信息学

在线分析

番茄、拟南芥和水稻 VOZ基因的编码区序列

和 CDS序列都从 Phytozome获取，采用 GSDS (http:
//gsds.cbi.pku.edu.cn/)[15]在线绘制这三种植物 VOZ
基因结构图；利用 SOPMA(https://npsa-prabi.ibcp.fr/
cgi-bin/npsa_automat. pl? page=/NPSA/npsa_sopma.
html)在线分析 VOZ蛋白的二级结构，获得 α螺
旋、β折叠、无规则卷曲和延伸链等组分所占比

例；利用 SWISS-MODEL(https://swissmodel. expasy.
org/interactive)对 VOZ蛋白的三级结构进行预测；

通过 MEME(http://meme-suite. org/tools/meme)在线

分析VOZ蛋白的保守基序，设置搜寻 5个基序。

1.2.3 植物 VOZ 蛋白的多重序列比对和进化树

构建

VOZ蛋白序列的多重序列比对用 DNAman软
件进行，并获得不同序列间的同源性比对值；先

用 Clustal W对番茄、拟南芥、大豆、水稻和玉米等

5种植物 18个 VOZ蛋白序列进行多重比对，然后

用 MEGA7.0软件采用 NJ(Neighbor-Joining)法对这

些 VOZ蛋白序列构建进化树，校验参数 Bootstrap=
1 000。
1.2.4 番茄 VOA基因组织表达分析

对获得的 SlVOA1和 SlVOA2两个基因利用番

茄表达谱网站 TomExpress (http://tomexpress. tou⁃

louse.inra.fr/)[16]在线分析它们在不同组织及番茄果

实不同成长阶段的表达情况，选择番茄基因组测

序的Heinz 1706品种构建基因表达热图。

2 结果与分析

2.1 番茄 VOZ基因基本特性及氨基酸序列理化

性质和亚细胞定位

为了便于比较，此处也将拟南芥和水稻 VOZ
基因基本信息和氨基酸序列理化性质共同分析

(表 1)。从 Phytozome番茄基因组的 2号和 10号染

色体各鉴定获得 1个 SlVOZ基因，所对应的基因

座位 ID为 Solyc02g077450和 Solyc10g008880，将这

两个基因分别命名为 SlVOZ1和 SlVOZ2。番茄同

拟南芥和水稻一样，在它们的基因组上都只包含

两个 VOZ基因，而且同一物种中两个基因都分别

定位到不同的染色体上。编码区长度来看，Os⁃
VOZ1的编码区长度最长，为 3 762 bp；AtVOZ1的编

码区长度最短，为 1767 bp，两者的长度差将近 2 000
bp。不同物种两个 VOZ基因的编码区整体长度来

看，水稻的长度最长，番茄的次之，拟南芥的最

短。而番茄和拟南芥的 CDS长度差别却不大，水

稻的两个 VOZ基因 CDS长度出现两极分化，Os⁃
VOZ1在所有的成员中最短 (1 290 bp)，而 OsVOZ2
在所有的成员中最长(1 926 bp)。VOZ基因翻译后

的氨基酸序列长度和分子质量的差异同这些基因

的 CDS长度的差异完全一致。这些 VOZ蛋白的

理论等电点都小于 7，所以它们都属于酸性蛋白；

而它们的不稳定系数都超过了 40，表明这些都是

不稳定蛋白；所有 VOZ蛋白的亲水性指数都为负

值，说明它们都是亲水性蛋白；这些蛋白的脂肪

指数都小于 75.50，表明它们都是非脂溶性蛋白。

VOZ蛋白的亚细胞定位结果显示，拟南芥和水稻

的 VOZ蛋白都定位到细胞核，而番茄的 SlVOZ1和
SlVOZ2分别定位到线粒体和叶绿体，由于亚细胞

定位的不同，番茄 VOZ基因的功能也可能有别于

拟南芥和水稻的基因。

表 1 番茄、拟南芥和水稻 VOZ基因基本信息

基因

SlVOZ1

SlVOZ2

AtVOZ1

AtVOZ2

OsVOZ1

OsVOZ2

基因座位 ID
Solyc02g077450
Solyc10g008880
At1g28520
At2g42400
Os01g54930
Os05g43950

编码区

长度（bp）
3 679
2 666
1 767
1 792
3 762
3 630

CDS长度

（bp）
1 404
1 434
1 461
1 353
1 290
1 926

氨基酸

长度（aa）
467
477
486
450
429
641

分子质量

（kD）
52.08
53.54
54.08
50.57
48.11
69.90

理论

等电点

5.26
6.00
5.73
5.17
5.10
5.39

不稳定

系数

48.97
47.62
44.59
53.23
58.81
59.84

亲水性

指数

-0.699
-0.596
-0.636
-0.812
-0.637
-0.744

脂肪指数

67.94
73.63
66.87
62.93
64.41
58.66

亚细胞

定位

线粒体

叶绿体

细胞核

细胞核

细胞核

细胞核
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2.2 番茄 VOZ基因结构分析

整体来看，番茄、拟南芥和水稻三种植物 VOZ
基因的结构基本一致，都是由 4个外显子和 3个
内含子构成，只有 OsVOZ1基因例外，它的基因结

构有 3个外显子和 2个内含子 (图 1)。从外显子长

度的保守性来分析，它们之间所对应外显子的长

度差别不是很大，其中第三个外显子 (E3)的保守

性最高，第二个外显子 (E2)的保守性最差，而且这

种差异在番茄和拟南芥中表现不大，主要差别来

自水稻基因，这可能是植物种属单双子叶植物在

染色体上存在差异所致。

基因间内含子长度的差异是它们编码区长度

差出现的主要原因。SlVOZ1和 SlVOZ2这两个基

因的编码区长度差超过 1 100 bp，而它们的 CDS
长度却仅差 30 bp，有趣的是，编码区长的基因，其

CDS长度反而变短，表明这两个基因在核苷酸序

列上的差异是由于内含子序列的差异造成的；由

图 1和表 2不难发现，基因的第二个内含子 (I2)是
造成差异的主要原因。

 

 

 

图 1 番茄、拟南芥和水稻 VOZ基因结构示意图

表 2 番茄、拟南芥和水稻 VOZ基因外显子和内含子的

数量及长度

基因名

SlVOZ1

SlVOZ2

AtVOZ1

AtVOZ2

OsVOZ1

OsVOZ2

注：E(Extron：外显子 )，I(Intron：内含子 )

外显子及其长度（bp）
E1
203
225
231
204
144
264

E2
136
141
150
204
526
414

E3
508
517
517
517
620
526

E4
557
551
563
416

722

内含子及其长度（bp）
I1
391
415
120
116
2387
87

I2
1736
704
97
74
85
1526

I3
121
113
89
261

91

2.3 番茄 VOZ 蛋白二级结构和三级结构预测

分析

通过对番茄、拟南芥和水稻三种植物 VOZ蛋
白序列的二级结构对比发现，二级结构不同组分

在所有的蛋白质中所占的比例高低趋势是一致

的，都是无规则卷曲占比最高，之后是 α螺旋和延

伸链，占比最低的是 β折叠 (表 3)。不同 VOZ蛋白

序列间各组分的占比，番茄和拟南芥的差别不

大，主要的差别出现在水稻上。如 α螺旋占比，番

茄和拟南芥的都在 30%到 35%之间，而水稻 Os⁃
VOZ1的 α螺旋占比只有 20.28%，OsVOZ2的 α螺旋

占比也不到 30%(表 3)。其他的组分占比也有类似

情况，β折叠和延伸链占比最高值 4.66%和 15.85%
都出现在水稻OsVOZ1蛋白，而无规则卷曲最高值

59.44%则出现在水稻OsVOZ2蛋白。

由于 VOZ蛋白是锌指类蛋白的一种，所以在

它们的三级结构中很容易发现典型的锌指结构，

即 1个 α螺旋和 2个反平行的 β折叠，这在图 2表
现的非常明显。图 2的蛋白质三级结构预测结果

也不难发现，番茄、拟南芥和水稻三种植物 VOZ
蛋白的空间构象非常相似，这些都为此类蛋白行

使相似的功能提供了空间结构基础。

 

 

 

图2 番茄、拟南芥和水稻VOZ蛋白三级结构预测结果

表 3 番茄、拟南芥和水稻 VOZ蛋白二级结构

各组分所占比例 %

蛋白质

SlVOZ1
SlVOZ2
AtVOZ1
AtVOZ2
OsVOZ1
OsVOZ2

α螺旋

占比

34.69
30.82
31.07
34.00
20.28
28.08

β折叠

占比

3.21
3.14
3.50
3.56
4.66
3.12

无规则卷曲

占比

52.68
57.65
55.14
54.22
59.21
59.44

延伸链

占比

9.42
8.39
10.29
8.22
15.85
9.36
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2.4 番茄 VOZ 蛋白基序和氨基酸序列同源性

比对

在MEME网站搜寻鉴定了 VOZ蛋白序列 5个
基序(Motif)的存在和分布情况。由图 3不难发现，

这 6条 VOZ蛋白序列，除了 OsVOZ1有 4个基序以

外，其他都有 5个基序；这 5个基序只有基序 4由
29个氨基酸组成，其他 4个基序都由 50个氨基酸

构成；这 5个基序在蛋白质序列上的排布顺序都

是一致的，都是按照基序 5、基序 4、基序 2、基序 1
和基序 3的顺序分布；基序 4、基序 2、基序 1和基

序 3相对集中，在物理位置上靠的比较近，基序 5在
序列的起始端，距离其他 4个基序较远。

由 6条 VOZ氨基酸序列的多重序列比对结果

可知，它们的同源一致性达到 48.42%。两两之间

比对，SlVOZ1 和 SlVOZ2 的同源性最高，达到

81.1%；AtVOZ2和 OsVOZ2的同源性最低，为 43%
(表 4)。基序的排布和氨基酸序列的多重序列比

对结果是可以一一对应的，最显著的是，在多重

序列比对结果图上 OsVOZ1是明显缺少基序 5的，

其他 4个基序的分布区域也是氨基酸序列一致性

最高的区域。

2.5 番茄VOZ蛋白进化分析

选取番茄、拟南芥、水稻、大豆和玉米等五种

植物 VOZ基因的氨基酸序列构建进化树，确定

VOZ基因的进化关系。如图 4所示，进化树聚类

后分为两个主要的分支，番茄、拟南芥和大豆这

三种双子叶植物聚到一起，水稻和玉米这两种单

子叶植物聚到一起；从进化树分支末端的聚类来

看，同一物种的 VOZ 同源性最近，如大豆的

Glyma.07G202700和 Glyma.13G172900、Glyma.10G0

 

 

 

图 3 番茄、拟南芥和水稻 VOZ蛋白保守

基序分布情况
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表 4 番茄、拟南芥和水稻 VOZ氨基酸序列同源性比对

同源性

SlVOZ1
SlVOZ2
AtVOZ1
AtVOZ2
OsVOZ1
OsVOZ2

SlVOZ1
100%
81.1%
65.4%
52.3%
50.4%
50.9%

SlVOZ2

100%
65.9%
52.6%
49.9%
47.9%

AtVOZ1

100%
49.0%
49.1%
47.0%

AtVOZ2

100%
46.2%
43.0%

OsVOZ1

100%
68.5%

OsVOZ2

100%

图 4 5种不同植物 VOZ蛋白进化树
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68900 和 Glyma. 11G211900、Glyma. 06G285800 和
Glyma.12G120100，番茄的 2个 VOZ也是同源关系

最近，单子叶植物的玉米亦是如此。综上，植物

VOZ蛋白的进化既遵循植物种属的分类原则，也

遵循相同物种同源性最高原则。

2.6 番茄 VOZ基因的组织表达

由图 5可以很直观地观察到番茄 2个 SlVOZ
基因在不同组织的表达情况。SlVOZ1和 SlVOZ2
这两个基因在番茄的根、叶、花和果实等不同组

织器官都有表达，但是相比较而言 SlVOZ2基因的

表达量要显著高于 SlVOZ1的表达。SlVOZ1在根

的表达要高于叶中的表达；在花蕾中的表达要高

于在花中的表达，其在花中几乎不表达；在整个

果实成熟过程表达量普遍偏低，但是在绿熟期的

表达量最高。SlVOZ2在叶的表达要高于根中的

表达，在花蕾中的表达要高于在花中的表达；随

着果实的逐渐成熟，其表达量也在逐渐增加，在 3
cm果实期和破色期表达量最高。

3 讨 论

番茄基因组早在 2012年已经测序完成并公

布 [17]，这为在基因组层面上搜寻和鉴定 SlVOZ基
因提供了前提条件。根据水稻和拟南芥中已报道

的 VOZ成员，大多数植物中 VOZ转录因子在系统

发育树上可分为 VOZ1和 VOZ2两大亚科 [18]。实际

上，VOZ基因家族相对较小，在拟南芥、谷子、水

稻、短梗草或烟草等植物基因组中也只有 2个成

员 [18]。在番茄的基因组中也只鉴定出 2个 SlVOZ
基因，这 2个基因翻译后的蛋白质序列的基本理

化性质同拟南芥和水稻的基本一致 (表 1)；蛋白质

的二级结构、三级结构、多重序列比对和保守基

序的预测分析结果都表明，番茄 VOZ转录因子具

有与其他植物 VOZ转录因子相类似的结构特性，

这些都预示 VOZ转录因子在功能上的一致或者

相似。

植物 VOZ基因的结构以 4个外显子和 3个内

含子的结构为主，在图 1所示的结果中，只有 Os⁃
VOZ1不是这样。大豆的 GmVOZ基因也证明了这

一点，大豆基因组中鉴定出的 6个 GmVOZ基因的

基因结构都是由 4个外显子和 3个内含子构成，

而且这些序列的外显子间更加的保守 [13]。通常情

况下转录因子是在细胞核中发挥功能，所以转录

因子的亚细胞定位也一般定位到细胞核中。本研

究对 OsVOZ1的亚细胞定位预测就定位在细胞

核，但通过研究表明它实际定位到细胞质和细胞

膜 [11]；大豆 GmVOZ1E，GmVOZ2B，GmVOZ2D 基本

定位到细胞质，GmVOZ1E主要定位到细胞核，而

GmVOZ1C则在内质网、线粒体和叶绿体等多个细

胞器都有发现 [13]。预测番茄 SlVOZ1定位到线粒

体，SlVOZ2定位到叶绿体，它们两个都没有定位

到细胞核，当然必须通过实验才能最终确定它们

的实际亚细胞定位位置，如果确实没有定位到细

胞核，也必然存在相应的蛋白质运输机制将它们

运输到细胞核去发挥作用。

研究表明，拟南芥 AtVOZ1和 AtVOZ2在不同

的组织部位都有表达，其中 AtVOZ1在韧皮部组织

中特异表达，AtVOZ2在根中强烈表达 [1]；水稻 Os⁃
VOZ1基因在多个不同部位也都有表达，并且它的

表达受多种胁迫的诱导 [11]；大豆 GmVOZ基因在不

同的组织部位和发育时期都有表达，但是受不同

部位和发育时期的影响个别基因的表达有明显强

弱变化 [13]。番茄 SlVOZ1和 SlVOZ2基因的表达也

是如此，没有组织表达特异性，但是受发育时期

的影响明显。

进化树研究将VOZ转录因子根据单子叶和双

子叶植物分为两个聚类（图 4），这说明 VOZ转录

因子在单子叶植物和双子叶植物分化之前已经完

成分化，番茄的两个 SlVOZ转录因子也符合这个

规律。总之，从番茄基因组中鉴定出的 SlVOZ1和
SlVOZ2转录因子基因既符合植物 VOZ转录因子

的一般分子生物学特征，又有其自身的某些特

点，这些都为番茄 SlVOZ转录因子基因的克隆和

功能研究提供必要的参考。
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