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摘要 : 【目的】对白蜡虫脂酰辅酶 A还原酶  (fatty  acyl-CoA reductase， far)基因家族进行鉴定和序列分

析。【方法】以泌蜡昆虫白蜡虫作为材料，利用生物信息学分析方法对白蜡虫 far 基因家族进行鉴定。

【结果】在白蜡虫基因组中共鉴定到 30个 far 候选基因，其中 22个 FAR结构域包含完整的 1个 NAD(P)H 结
合结构域和 1个 FAR C结构域。基序分析表明：多数白蜡虫 FAR含有 13个保守基序。白蜡虫 far 基因有

6~11个外显子、5~10个内含子。白蜡虫 FAR系统进化分析表明：白蜡虫 FAR成员聚为 2类。对不同物种

FAR进行的系统进化分析表明：FAR聚类主要与物种亲缘关系有关，与功能的相关性不大。共线性分析与氨

基酸相似性分析显示：亲缘关系相近的物种 FAR相似性更高，一般同物种内 FAR相似性最高。【结论】本研

究有助于了解白蜡虫 far 基因家族的进化，为深入研究白蜡虫 far 基因家族参与不同的功能奠定基础。
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Abstract: ［Purpose］To identify the fatty acyl-CoA reductase (far) gene family and to analyze the
gene sequences.  ［Method］The  far  gene  family  of  the  Chinses  white  wax  scale  insect  (Ericerus
pela) was identified and analyzed by bioinformatics  methods.  ［Results］There were a  total  of  30
candidate  far  genes  were  identified,  and  22  genes  of  them  had  a  relatively  conserved  structure,  an
NAD(P)H binding domain and a FAR C domain. Motif analysis showed that there were 13 conserved
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motifs in these FAR. The far genes of E. pela had 6-11exons and 5-10 introns. The phylogenetic ana-
lysis showed that FAR of E. pela were divided into two groups. The phylogenetic tree based on FAR
of different species revealed FAR cluster groups closely related to species rather than their functions.
Synteny analysis and amino acid similarity analysis showed that FAR generally had the highest simil-
arity within the same species. ［Conclusion］This study was helpful to understand the evolution of
far gene family in E. pela and provided a basis for further research on the molecular functions of far
gene family of E. pela.
Keywords: Chinese white  wax scale  insect;  fatty  acyl-CoA reductase;  gene  family;  domain;  phylo-

genetic analysis
 
 

蜡酯在动物、植物和微生物中广泛存在，具

有多种重要的生物学功能，其功能多与生存环境

相适应[1]。蜡酯在植物中主要形成表皮蜡，可防

止病菌和紫外线的侵害，还可以保护水分，或以

高浓度的形式积累在一些种子油中[2]。动物蜡酯

具有保护作用，如工蜂用分泌的蜂蜡筑巢，为自

己提供庇护场所；还具有防水作用，如水禽用喙

将尾脂腺分泌的蜡酯涂抹在羽毛上，使羽毛光润

防水。蜡酯也是微生物中重要的储存脂类，各种

细菌通过积累蜡酯将其作为主要的碳源和能量储

存物质。蜡酯具有多种功能和性质，可作为人类

生活中重要的经济油脂，广泛应用于医药、化妆

品和食品工业，尤其是能源和化工等领域。

蜡酯由长链脂肪酸与长链醇通过酯化反应结

合形成，其合成过程较为保守[1]。脂酰辅酶 A还

原酶 (fatty acyl-CoA reductase，FAR) 将脂酰辅酶

A还原成相应的脂肪醇，然后与脂酰辅酶 A在蜡

酯合成酶催化下形成蜡酯[3-5]。脂酰辅酶 A还原酶

所催化的还原反应依赖 NADPH。序列分析表

明：动物和植物的 FAR较为保守，在 N端氨基

酸有 1个长度约为 300 aa的 NADPH结合结构

域，在 C端含有 1个 Sterile蛋白结构域[6-7]。

已有研究表明：FAR催化生成的脂肪醇主要

参与蜡酯、甘油三酯和信息素的合成[1]。同一生

物体中有多个 far 基因，在不同组织的表达有不

同的生理功能。拟南芥 far3 基因在叶、茎、花和

根中均有表达，参与角质层蜡的合成[8-9]；拟南芥

中 far1、far4 和 far5 在根的内皮细胞中表达，主

要参与软木脂的形成；意蜂 far1 基因主要在蜜蜂

头部表达，参与信息素或醚酯的合成[10]。

白蜡虫 (Ericerus pela) 是一种有巨大经济价

值的资源昆虫，在雄虫二龄时期分泌大量白蜡。

白蜡的主要成分是蜡单酯，占白蜡总量的 93%~

95%。在机械、化工、食品、农林和信息技术等

领域应用广泛[11-12]，以白蜡为原料生产的高级烷

醇也具有极大的药用价值[13]。FAR在白蜡合成中

起关键作用，但白蜡虫 far 基因家族缺少系统的

进化分析研究。本研究对白蜡虫 far 家族基因进

行鉴定，并进行序列特征分析，同时与其他物种

中参与蜡酯合成的 FAR进行系统进化分析，以

期为进一步探究白蜡虫蜡酯合成基因的特点与进

化奠定分子基础。 

1   材料与方法
 

1.1    far 基因家族鉴定和结构域分析

FAR的结构域信息下载自 Pfam数据库 (http://
pfam.xfam.org/)，再利用 HMMER 3.0在白蜡虫蛋

白库搜索含有 far 基因结构域的序列。为避免基

因组注释有遗漏的 far 基因，从 Uniport数据库

(https://www.uniprot.org/)下载 FAR蛋白序列，在

白蜡虫转录组蛋白库中进行本地 BLAST搜索，

由此获得白蜡虫转录组预测的 FAR。结合白蜡虫

转录组注释信息，将这些 FAR对应的转录本在

白蜡虫基因组序列上进行本地 BLAST搜索，获

得的序列作为 far 候选基因。此外，在 Nr (non-
redundant protein sequence)、Nt (nucleotide sequen-
ce)和 Swissport数据库中注释为 FAR的基因组预

测基因同样作为 far 候选基因。将以上 far 候选基

因上传到CDD (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/Struc-
ture/bwrpsb/bwrpsb.cgi)进行结构域分析，得到

2种序列，一种包含 2个完整的 FAR结构域 (即
NADB Rossmann结构域和 FAR C结构域)，另一

种仅含有 1个 FAR结构域，对这些序列进行在

线 BLAST分析，2种方法都注释为 FAR的基因

保留作为最终的候选 far 家族基因。 
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1.2    白蜡虫 far 基因保守基序、基因结构和氨基

酸序列属性分析

利用在线网站 MEME (http://meme-suite.org/
tools/meme)[14]对白蜡虫 FAR蛋白保守基序进行分

析，基序的最大数值设为 15，基序的长度设置介

于 6~200之间，其他参数使用默认参数。对得到

的保守基序使用 CDD进行功能注释；使用在线

网站 GSDS 2.0 (http://gsds.gao-lab.org/)[15]分析内含

子和外显子；使用 ExPASy (https://web.expasy.org/
protparam/)在线工具[16]对筛选的白蜡虫 FAR蛋白

序列进行等电点和蛋白分子量等属性分析。 

1.3    白蜡虫 far 基因染色体定位

将 far 基因在 scaffold上进行定位，得到起始

位置信息，使用在线网站 MapGene2Chrom web
v2 (http://mg2c.iask.in/mg2c v2.0/)[17]将所有白蜡虫

far 基因在染色体上的物理位置绘制成图。单个

染色体宽度设置为 100 px，染色体边界宽度为

2 px，其他参数设置保持默认值。 

1.4    白蜡虫 far 基因的共线性 Circos分析

使用 Mauve 2.3.0软件对白蜡虫 far 基因进行

共线性分析，参数和视图使用默认值。得到

far 基因的共线性区域，连接共线性较好的 far 基

因；利用 Circos对共线性结果进行可视化。 

1.5    系统进化树的构建

利用 ClustalX软件对白蜡虫 far 基因氨基酸

序列进行多序列比对，然后将得到的结果导入

MEGA 6.0软件，使用邻接法 (Bootstrap=1 000)构
建系统进化树[18]；使用 ClustalX软件对不同物种

的 FAR (表 1)进行多序列比对，在MEGA 6.0中采

用最大似然法 (Bootstrap=500)绘制不同物种 FAR
蛋白进化树[19-20]。其中，拟南芥、西德蒙木和小鼠

的 FAR来自 NCBI；意蜂、果蝇、豌豆蚜和扶桑

绵粉蚧的昆虫 FAR来自昆虫基因组与转录组数

据库 InsectBase (http://www.insect-genome.com/)。 

1.6    不同物种的 far 基因共线性分析

为了进一步检测白蜡虫 far 基因与其他物种

far 基因 [21-23]的共线关系，采用 Mauve 2.3.0软件

进行共线性分析。参数设置和视图样式同 1.4节。 

1.7    不同物种的 FAR相似性统计分析

为了探讨不同物种间 FAR序列的相似性，

利用在线 BLAST计算每 2对 FAR序列之间的相

似性，将统计结果导入在线网站 Heatmapper (ht-

 

表 1   物种的 FAR 信息

Tab. 1    FAR information for species
 

物种
species

蛋白序列号
accession number
of protein sequence

物种
species

蛋白序列号
accession number
of protein sequence

意蜂
Apis
mellifera

Amei002231.1

豌豆蚜
Acyrthosiphon
pisum

Apis001633.1

Amei002549.1 Apis006064.1

Amei003064.1 Apis004779.1

Amei006051.1 Apis005580.1

Amei008672.1 Apis005344.1

Amei008780.1 Apis007130.1

Amei008652.1 Apis005537.1

Amei008925.1 Apis005072.1

Amei008967.1 Apis006967.1

拟南芥
Arabidopsis
thaliana

NP187 805.1 Apis008073.1

NP190 040.3 Apis012239.1

NP190 041.2 Apis011224.1

NP190 042.2 Apis012361.1

NP001326776.1 Apis012304.1

NP567 936.5 Apis012211.1

NP197 634.1 Apis013836.1

NP197 642.1 Apis014739.1

黑腹果蝇
Drosophila
melanogaster

Dmen000229.1 Apis014828.1

Dmen000534.1 Apis013660.1

Dmen003281.1 Apis014663.1

Dmen005455.1 Apis011813.1

Dmen006382.1 Apis012792.1

Dmen006383.1 Apis014458.1

Dmen006385.1

扶桑绵粉蚧
Phenacoccus
solenopsis

Psol001634.1

Dmen007655.1 Psol001761.1

Dmen008323.1 Psol001879.1

Dmen011464.1 Psol002024.1

Dmen011465.1 Psol002535.1

Dmen011993.1 Psol003325.1

Dmen011994.1 Psol006474.1

Dmen011995.1 Psol006602.1

Dmen012359.1 Psol006603.1

Dmen012861.1 Psol007950.1

Dmen013480.1 Psol007953.1

西德蒙木
Simmondsia
chinensis

AAD38039.1 Psol007956.1

小鼠
Mus
musculus

NP001272760.1 Psol008193.1

NP001347597.1 Psol008269.1

NP001334445.1 Psol008337.1

豌豆蚜
Acyrthosiphon
pisum

Apis003809.1 Psol008661.1

Apis003307.1 Psol008719.1

Apis002873.1 Psol009103.1

Apis002455.1 Psol009104.1

Apis003711.1 Psol009379.1
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tp://www.heatmapper.ca/expression/)，氨基酸与高、

中、低值的相似性以红、白、绿三色表示，并根

据统计结果进行聚类分析。 

2   结果与分析
 

2.1    白蜡虫 far 基因家族鉴定

根据转录组注释信息，197条序列注释为

far 基因。利用 197个候选基因的转录本序列进

行基因分析。一些基因被发现是同一基因的不同

转录本。根据转录本在 scaffold中的位置，共鉴

定出 17个基因。

根据基因组预测基因的注释信息，26条序列

注释为 far 基因。与转录组得到的序列进行比对，

在白蜡虫 far 基因家族中有 30个 far 基因；其中

有 22个具有 2个完整的结构域和合适的序列长

度，可以进行后续分析。 

2.2    保守基序、基因结构和氨基酸序列分析

对 15个保守基序 (图 1)进行分析，MEME
分析结果显示：基序 1~6、9、12和 14属于 NA-
DB Rossmann结构域，基序 7、8、10和 13属于

FAR C结构域。CDD分析结果显示：基序 1~4、
9和 14属于 NADB Rossmann结构域，基序 8和

13属于 FAR C结构域。MEME分析与 CDD分

析结果基本一致。此外，基序 11和 15位于域间

区域，所有 FAR都包含基序 11或 15，但二者并

不同时存在于 1个 FAR中。

白蜡虫 far 基因有 6~11个外显子、5~10个

内含子。外显子平均长度为 145~225 bp，内含子

平均长度为 777~7 098 bp。Epfar-5 包含 10个内

含子和 11个外显子，数量最多 (图 2)。在 22条

白蜡虫 FAR中，氨基酸序列长度为 467~587 aa，

仅有 FAR-19的等电点小于 7。 

2.3    白蜡虫 far 基因染色体定位

图 3显示：22个 far 基因分布在 16个重叠群

(contig)上，contig113的 far 基因最多 (4个)，其

次是 contig1166  (3个 )，即 contig113和 1 166有

 

蛋白质
protein

P值
P-value

基序定位
motif locations

基序
motif

EpFAR-1

EpFAR-2

EpFAR-4

EpFAR-5

EpFAR-6

EpFAR-7

EpFAR-8

EpFAR-9

EpFAR-10

EpFAR-11

EpFAR-12

EpFAR-13

EpFAR-14

EpFAR-15

EpFAR-16

EpFAR-17

EpFAR-18

EpFAR-19

EpFAR-20

EpFAR-21

EpFAR-24

EpFAR-27

2.46E−215 1
2
3
4
5
6
7
8
9

10
11
12
13
14
15

1.39E−239

1.11E−235

4.52E−208

3.23E−209

2.93E−229

3.32E−206

1.28E−214

0.00

1.04E−261

4.27E−211

4.21E−189

6.82E−176

5.21E−200

5.81E−221

3.63E−282

9.27E−295

0.00

3.01E−265

5.98E−219

6.21E−265

0.00 

图 1    白蜡虫 FAR 保守基序分析

Fig. 1    Conserved motif analysis of FAR in Ericerus pela
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图 2    白蜡虫 far 基因结构分析

Fig. 2    Gene structure analysis of the far genes in E. pela
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图 3    白蜡虫 far 基因在基因组上的分布

Fig. 3    Genomic distribution of the far genes of E. pela
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far 基因簇； contig683有 2个 far 基因；其余

13个 contig上各有 1个 far 基因。 

2.4    白蜡虫 far 基因的共线性 Circos分析

由图 4可知：22个 far 基因共有 11个共线

性模块。其中，far 6号基因与其他 far 基因有最

多的共线性模块，与 far 5、9、13、18号基因都

有连线。far 9号有 3个连线。far 2号和 27号各

有 2个连线。其余 5个基因只有 1个连线。 

2.5    系统进化树

由图 5可知：白蜡虫的 22个 far 基因聚为

2类。第 1类有 12个 far 基因，聚为 4组；第 2
类有 9个 far 基因，聚为 2组。由图 6可知：不

同物种的 FAR大多按所属物种的亲缘关系聚为

3类。白蜡虫的 FAR主要在第 1类，豌豆蚜 (Acy-
rthosiphon pisum)和黑腹果蝇 (Drosophila melano-
gaster)的 FAR主要在第 2类，扶桑绵粉蚧 (Phe-
nacoccus solenopsis)的 FAR在第 1、2类中都有

分布，第 1类中的 FAR基本与白蜡虫聚在一起。 

2.6    不同物种的 far 基因共线性分析

由图 7可知：白蜡虫与扶桑绵粉蚧的共线性

最好，二者之间的共线性连线最多，共线性模块

覆盖率最高。白蜡虫 far 基因与小鼠、意蜂、豌

豆蚜和黑腹果蝇 far 基因的共线性较差，共线性

连线较少，共线性模块覆盖率较低。白蜡虫

far 基因与拟南芥和西德蒙木的 far 基因共线关系

最差，几乎没有共线性连线。 

2.7    不同物种的 FAR相似性

由图 8可知：不同物种的 FAR的氨基酸相
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图 4    白蜡虫 far 基因的共线性 Circos 分析

Fig. 4    Synteny relationships of the far genes in E. pela
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似性在 25%~60%，高相似性 (50%~60%) 的 FAR
蛋白主要来自同一物种。拟南芥和西德蒙木的

FAR相似性约为 50%；不同昆虫体内 FAR蛋白

的相似性大多不高 (25%~40%)；具有泌蜡功能的

FAR氨基酸与其他物种的 FAR相似性仅为 25%~
40%。 

3   讨论

脂酰辅酶 A还原酶是生物体内蜡质合成的关

键酶之一，在动物、植物和微生物中广泛存在。

截至目前，蜡质合成途径以及关键酶的研究较

少，仅有少部分植物 (拟南芥和希蒙德木等)[24]、
动物 (小鼠和鹅等 )[25-26]和昆虫 (褐飞虱和巢蛾

等)[27-29]开展了 FAR的功能研究。随着研究工作

的深入展开，发现 far 基因在昆虫基因组中一般

以基因家族存在，如对褐飞虱 far 基因家族进行

了功能分析[30]。本研究基于白蜡虫的全基因组数

据，结合生物信息学分析方法对其 far 基因家族

进行鉴定，获得 30个 far 候选基因，多数含有

NADB_Rossmann结构域和 FAR C结构域；氨基

酸普遍等电点大多在 7以上，说明其可能多在弱

碱性环境发挥作用。

基因家族成员可以紧密排列在一起，形成

1个基因簇 (一般认为 200 kb的核苷酸单位中含

有 3个以上基因的基因群)[31]，更多的家族基因分

布在同一染色体的不同部位，或者分散于不同的

染色体，具有各自不同的表达调控模式。对白蜡

虫 far 基因的染色体分布和基因重复进行分析后

发现 2个基因簇，其中的 11对基因有一定的共

线性。白蜡虫 far 基因家族仅有 2个基因簇，其

他基因大多存在于不同 contig上。这些成簇排列

的 far 基因可能由基因复制产生，具有共线性的

far 基因可能有相同的起源。基序在白蜡虫 far 基

因家族成员内分布相似，在白蜡虫 FAR的 NJ树
中，含有基序 11的聚为一小支，表明含有相同

基序的 FAR序列或者功能可能更相似。

不同物种的 FAR氨基酸相似性分析表明：

多数相似性高的 FAR都是同一物种或亲缘关系

近的物种。同属泌蜡功能相关的 FAR在相同物

种间相似性高，在不同物种间相似性低。不同物

种的 FAR进化分析表明：同物种的 FAR大多聚

在一起，亲缘关系近的聚为 1小支。系统进化的

分析结果与共线性分析的结果一致，从共线性分
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图 5    白蜡虫 FAR 的系统发育树

Fig. 5    Phylogenetic tree of FAR in E. pela
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图 6    8 个物种的 FAR 的系统发育树

Fig. 6    Phylogenetic tree of FAR in eight species
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图 7    白蜡虫与拟南芥和扶桑绵粉蚧的 far 基因共线性分析

Fig. 7    Synteny analysis of far genes among E. pela, Arabidopsis thaliana and Phenacoccus solenopsis
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析来看，白蜡虫与亲缘关系最近的扶桑绵粉蚧的

far 基因有更多的共线性连线，而与拟南芥的

far 基因共线性连线非常少。
 

4   结论

本研究获得 30个白蜡虫 far 基因候选基因，

其中 22个具有完整的结构域。序列分析和系统

进化分析表明：这些基因存在很多保守基序，基

因之间共 11个共线性模块，聚类为 2大支，不

同物种之间的 FAR亲缘关系较远。该研究为了

解白蜡虫 far 基因的功能分化提供了参考。
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注：白蜡虫和其他物种 FAR见表 1。
Note: The FAR of E. pela and other species shown in Tab. 1.

图 8    不同物种的 FAR 相似性热图

Fig. 8    Heat maps of FAR similarity of different eight species
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