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Review
An overview of the structures of protein-DNA complexes*
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Abstract

On the basis of a structural analysis of 240 protein-DNA complexes contained in the Protein Data
Bank (PDB), we have classified the DNA-binding proteins involved into eight different
structural/functional groups, which are further classified into 54 structural families. Here we present
this classification and review the functions, structures and binding interactions of these protein-DNA
complexes.

Introduction
"
�7������ 	#�������	��&�	�	������
	 ��
�	 ��	�

	��#����	�$
 ������	����&��%	)�����	��	�� ������	����	��	��������#�����
#��4� �� �	 ������� ������	 ��#
�������	 ���	 ��#���.	 :�	 ��
�����$���	 �;�����
%	 ��#������	 ��	 �;�����	 ���	 ������	 �$
���#
�;��	 ����	���	 $�����	���)���	#�������	���	"
��	��
���%	 $���	 ���	 �����	 �$	 ���	 ������������ 	 �$	 ��)	 �����
#��������	��4�	#
���.	<&��	���	#���	���	%�����	)�	��&�	)��7
������	 �	  ����	 �;#������	 ��	 ���	 �������������	 �$	 �� �7
=��
��%	 ����������	 �$	 "
�7������ 	 #�������.	 ���
�����������	 ��#����

%	 �����	 �$	 �����	 ���#
�;��	)���	"
��
��&�	 #��&����	 &�
���
�	 ���� ��	 ����	 ���	 �������������

#�����#
��	 �$	 ������ �	 ���
���� 	 ��)	 #������
��	 ����
��=������	 ���	 ���� ��>��	 ���	 ��)	 ���	 "
�	 ���������	 ��
=����	�$���	����$���	��	������ .

�	 �
����$�������	 �$	 #������7"
�	 ���#
�;��	 �����	 ��	 ���
����������	 �$	 ���	 "
�7������ 	 �� ����	 ��	 ���	 #�������	 ��
���������.	 ���	 ��;����%	 )��	 $����	 #��#����	 �%	 ��������
?+@	 ���	 
����	����$���	�%	�����	 ?A@.	�����	)�	���
�	��	 ���
��� ���
	 �
����$�������	 )���	 �##��#�����	 �;��������	 ��
�����������	 ���	 ��)	 ����������	 ����	 ��&�	 ����	 ��
&��.
������
�� 	 ���	 ����������	 ��	 ����	 �	 �%����	 ���#
�$���

���#������	 �$	 ���	 ��$$�����	 �����	 �$	 ������ �	 �

�)�� 
������$�������	 �$	 ������	 ������	 ���)���	 ���������

%
��
����	#�������	���	�
��	�� �
� ���� 	������
	$�������	����
������ ����	�	#������
��	#������	 $���	������.	�;���������
�$	  ����	 ����	 ���	 $��������

%	 ���� ���	 ��	 ���	 0�"�
�
��������	 ?B@	 ���)	 ����	 �%#���

%	 A7BC	 �$	 �	 #��4��%����
 �����	 ���	 ,75C	 �$	 �	 ��4��%����	  �����	 �������	"
�7
������ 	#�������.	�����$����	���	�
����$�������	�$	����������
#��������	����	��	$��	$���	���#
���	���	���%	����	�������
���	 ������#����.	 :�	 ����
�	 ��	 �����	 ����	 ���	 ������	 �$
����������	��	���	0"�	����	���	���������
%	��$
���	���	��
�7
��&�	 ��#�������	�$	���	#������	��	���	�� �����.	���	��
�;7
����7��
�;	D���E�	���	ββα >���	$�� ���	���	���	>�##��7�%#�
����$�	����	��)�&���	�;#�����	��	��	&��%	������.

����	��&��)	#��&����	�	 �����
	�&��&��)	�$	���	"
�7������ 
����������	 ����	 ��&�	 ����	 $�����	 �
�� 	 )���	 �����
��
������#�����	�$	���	����&����
	#������	$���
���.	��	���	����
��������	 ��������	 
���	 ��	 ���	 ��&���� �����	 �$	 ������������
���)���	 #�������	 ���	 "
��	 ���	 ����	 $����	 ��	 ��	 67��%
����������	 �$	 ���#
�;��	 ����	 #��&���	 ���	 ��=������	 �����
�.
�
��	 ����������	 ��	 �	 ��)	 )��7�����	 ��������	 �$	 #������7
"
�	���#
�;	����������.

*The full version of this article is available online at http://genomebiology.com and includes figures and text that are not reproduced in this printed version. 
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Constructing the classification
Dataset of protein-DNA complex structures
0������7"
�	���#
�;��	��
&��	�%	67��%	��%���

� ��#�%	��	�
����
�����	 �$	 �� ���	 ����	 B.1 F	 )���	 ��������	 $���	 ���
������%	A111	��
����	 D1GH1+H11E	�$	 ���	0������	"���	���4
D0"�E	 ?G�3@	 ���	 ���	
��
���	 ����	"�������	 D
"�E	 ?,@.	 ���
���#
�;��	)���	 ��$����	 ��	 ��%	 ���������	 ��������� 	 ���	 ��
����	#������	������	���	��	
����	���	����
�7��������	"
�	�$
����	 ����	 $���	 ����7#����	 D�#E	 ��	 
�� ��.	 I���	 ����	 ���	)�
�;�
����	 ����������	 ��������� 	 ��� 
�7	 ���	 =�����#
�7
��������	"
�	���	���7����� ����	"
�	D����	��� )���	�	����4
��	���	������E.	����	����
���	��	�	�������	�$	�����	AG1	#������7
"
�	���#
�;��	D���
� +E.	��; +	���)�	���	��
������	#������.

:��
����	 ��	 ���	 �������	 )���	 AG	 �����������	 ���#
�;��
)����	 ��%�������	 ����	 ���������	 ��
%	 ��
$	 ���	 ���������.
���	$�

	����������	$�
��	)���	��������	$���	���	
"��	)����
��
��
����	 ���	 �����������	 $��	 ���	 ���#
���	 ��
���
�	 �%
�##
%�� 	 ���	 �����$��������	��������	 #��&����	 ��	 ���	 0"�
$�
��	��	���	��
$	���������.	�����	�������	���	���4��	������7
�� 
%	 ��	 ���
� A	 D�&��
��
�	 ��
���	 ��
%9	 ���	 ���#�HH
 ��������
� %.���HA111H+H+H��&��)�H11+E.

Structural taxonomy and classification of protein-
DNA complexes
���	0"� �������	)���	�
����$���	�������� 	��	���	����������	�$
���	#�������	��	���	���#
�;.	���	�
����$�������	�%����	���� �7
��>��	����	��	�	�)�7����	�%����	��	���	 ���#	���	$���
%	
�&�
�.
��	 ���	 $����	 
�&�
�	 #�������	 )���	 ������	 �����

%	 ����	 �� ��
 ���#�	�%	&����
	���#������	���� 	/����
	?5@	���	$���	���	
��7
�������.	�������	�$	���	����	 ���#	�����	�	#��������	�����7
����
	 $�������	 ����	 $��	"
�	 ���� �������	 ���	 ���	 ��
����	 ��
����	�����	��	&��%�� 	�� ����.	���	�� ��	 ���#�	���	D:E	���
D���
���� 	 J)�� ��K	 ���E9	 D::E	 >���7����������� 9	 D:::E

>�##��7�%#�9	 D:LE	 �����	 α ��
�;9	 DLE β �����9	 DL:E β
����#��H������9	DL::E	�����9	���	DL:::E	��>%���	D���	���
�	A�
��
���E.	���	��>%��	 ���#	 ��	��	�;��#����	 ��	 ���	 ���������

����������	 ��	 ��	 ��������	 �

	 #�������	 ����	 ���#
�%	 ��>%�����
����&��%	 )���	 �����	 ��	"
�.	 I�&�	 ��>%���	 �
��	 =��
�$%	 ��
���������
	  ������	 $��	 ���	���	 ���	 J�����	α ��
�;K	  ���#��
�����������	�������
�����	���:	D0"�	����%	+$�4E�	γδ7����
&���
D+ ��E�	 ���	 �����������	 D+���E�	 ��B	 �����#�����	 D+��BE	 ���
'��	 �����������	 D+��;9	 �����	 #�������	 ���	 
�����	 �����	 ���
���	 ���#	�� ���
�	A	��
���	���	���	���4��	�##��#�����
%E.	

��	 ���	 ������	 
�&�
	 �$	 �
����$��������	 ���	 "
�7���� ������
�������	)���	�
����$���	����	����
� ���	$���
���	�%	���#���� 
�����	����������	��	#����	���� 	���	��������%	���������	�
� �����
#�� ���	���0	?2@.	����	����	�	�%�����	#�� ������ 	������
?M@	���	��������	���	����
����%	���)���	#�������	�%	���#���� 
���	 ���������
	 ��&���������	 �$	 ���	 �����������	 �����	 �����.
���0	�������	�	�����	�$	+11	$��	��������
	#��������	���	N21	$��
����
� ���	#�������9	#�������	���	����������

%	���� ���	��	���
����	 $���
%	 �$	 ���%	 �����	 ���&�	 ����	 ���7�$$.	 ����	 �������
%
��
����	#�������	 ����	 �&�	 ������	�$	N51	���	�
��	#
����	 ��	 ���
����	$���
%	�$	���%	#��$���	����
��	���
� ���
	$��������	?+1@.

0�������	 )���	 ���4��	 ��)�	 ����	 �����	 �����������	 "
�7
������ 	�������	��$���	��������� 	���	�
� ������.	:�	����
�������	����	������	������#����	 ��	�	��������	�������	���
���	 ���������	 ���#
%	 �����	 ��	 ��	 ��#������	 ����	 ���	 ���7
��������	 ������.	 :�	 #�������	 ����	 ��	 �����	 )���	 ββα >���
$�� ����	��)�&���	�	�����	��������	��&���
	������ 	�������9
��	����	������	�����$����	���	��������	)���	��#������	����	���
�##��#�����	�� ������	)����	���	
�����	��
���	��	���
� A.	:�
����	 ��&��)�	 ����������	 ���	 ������$���	 �%	 ���	 ��������	 $���7
�� ��	0"�	����	D$��	�;��#
��	+��%E.	*����	�	#������	�������
��	�#���$����	���	������#����� 	�����	�������%	��	���	0"�	$�
�

Table 1

The groups of protein structures found in the dataset, the number of families within each group and the number of PDB files each
family contains.

Number of proteins (PDB files) in group

Protein group Number of families in group Prokaryote Eukaryote Viral Total

1. Helix-turn-helix 16 * 32 28 - 60

2. Zinc-coordinating 4 0 23 - 23

3. Zipper-type 2 0 10 - 10

4. Other α-helix 7 1 5 2 8

5. β-sheet 1 0 8 - 8

6. β-hairpin/ribbon 6 10 1 - 11

7. Other 2 0 8 - 8

8. Enzyme 16 43 68 2 113

Total 54 86 151 4 241 †

*Includes the two ‘winged’ helix-turn-helix families.
†PDB entry 1a02 contains proteins belonging to the families ‘zipper-type’ and ‘other’.
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��	 �����	 ��	 ���	 $���7�� ��	 ����	 D$��	 �;��#
��	 +��%�E.	 I��	 �
#������
��	 �� ����	)�����	 �	 ��������	 ��	 ������$���	 �������
��	��$����	��	���
� A�	��	�����	D$��	�;��#
��	+��%�+E.

���	 ����
�	 ��	 �	 ����
	 �$	 3G	 #������	 $���
���	 �$	 )����	 BB
�������	����	����	���	0"�	����%.	*�����	����	$���
%	�����
���	 ����������	�$	 ���	 ����	#������	�����	 ��	��$$�����	"
�
��=������	D$��	�;��#
��	���	#�� �	GBG	��#������	���#
�;��
+#��	 ���	 +�#�	 ��	 ���	'��	 ���	/�#������	 $���
%E	 ���	 �����7
�����	 �$	 ��$$�����	 #�������	 �����	 ��	 ��$$�����	 "
�
��=�������	 D$��	 �;��#
��	 ���	 #�� �	 GBG	 ���	 λ ��#������
���#
�;���	+#��	���	+

�	���#����&�
%�	��	���	'��	���	/�#���7
���	 $���
%E.	 ���
� A	 D��
���E	 
����	 �

	 ���	 #������7"
�
���#
�;	 ����������	 ��	 ���	 �������	 ���	 �����	 �
����$��������.
�
��	 ���)�	���	��
��#
�	 �
� ������	�$	 ���	"
�	��=������
����	���	�����	��	����	$���
%�	��	���#����	�%	'
����
6	?++@.

����	)�	��&��)	���	�� ��	 ���#�	�$	#������7"
�	���#
�;��

�����	 ���&�.	 ����	 ��&��)	 ��	 �&��
��
�	 ��
���	 ?���#�HH
 ��������
� %.���HA111H+H+H��&��)�H11+@�	 �� �����	 )���
���������	�$	 ���	 ����&����
	 $���
����	 ���	���������
	 ���
��
���	$� ����.

Group I: helix-turn-helix proteins
���	���	����$	 ��	 �	 ������	 ���� ������	 �
�����	 ����	 �%
��������#����	 �� �
�����	 ���	 ��>%���	 �$	 #��4��%����	 ���
��4��%����	 ?+�A�+A7+3@.	 �
���� �	 ���	 ����$	 ��	 ����������

%
��$����	��	�	A17�����7����	�� ����	�$	 �)�	�
����	#��#��7
����
��	α ��
����	���������	�%	�	$���7�������	β ����	D'��	���
/�#������	$���
%�	+
��9	I� ��� +E�	����	)�	�;����	���	��$���7
����	��	�����	)���	
�� ��	
��4����	����	��	
��#��	��	
�� 	��	���
��
���&�	 �����������	 �$	 ���	 α ��
����	 ��	 ����������	 D$��
�;��#
��	 ���	 /�0+	 #������	 $���
%�	 +� �E.	 �;��#
��	 $���
����	$���
%	)�����	���	���	 ���#	?+,�+5@	���	���)�	��
���.

���	 ����$	 ��&�����
%	 �����	 ��	 ���	 "
�	 ��O��	  ���&�9	 ���
������	α ��
�;�	������
%	4��)�	��	���	���� �������	��	#�����
��
�;�	��	��������	��	���	 ���&�.	:�	����	���#
�;���	������	���7
�����	���	����	���)���	�����7����	����	������	���	���
������
�����9	��	�	$�)	�;��#
���	��)�&���	#������	���4����	�����	��
���� �� 	 )����	 ��
���
��	 ���	 ����	 D$��	 �;��#
��	 ���	 ��#
��#������	$���
%�	+����9	���	$� ���	��
���E.	��##����� 	��������
)���	���	"
�	���4����	���	����
%	����	�%	���	
��4��	���	���
$����	α ��
�;	��	���	����$�	)����	���� ��	���	��O��	 ���&�	��	���
�����7�������
	���	�$	 ���	 ���� ������	��
�;.	I������	 �������7
�����	)���	���	���
���	����	���	�
��	��	����	�%	���	����	�$	���
#������	 ���	 ���������	 ����������	 ��	 $������	 �#���$�������	 �$
���	"
�	��=�����.	I��	�;��#
��	���	���	�����������	#������
D+����E	 ���������	)���	�����	 ��	 ���	�����	 ���&��	��O�����	 ��
���	���	�����	�%	���	���� ������	��
�;	?+2@.

���	���	����$	��	�%#���

%	$����	��	�	����
�	�$	�����	��	��;	α
��
�����	 )����	 #��&����	 �	 �����
�>�� 	 �%���#�����	 ����.
�
���� �	����$�	$���	��$$�����	#������	$���
���	���	���������

%
&��%	����
��	?+M@	
���
�	����
� %	��	�����&��	�������	���	����$.
:�	����������	 ����	��	 ���	GBG	��#������	#������	 D+

��	'��	���
/�#������	$���
%E�	���	���	����$	��	#���	�$	���	����	���%	�$
���	#������	?A1@.	:�	�������	����	��	���	#�����	��#������	D+)���
���:	��#������	$���
%E�	��	��	#
����	��	�	���

	������	�;������ 

Box 1
Flow diagram showing the selection of the protein-DNA
complexes from the PDB (04/01/00). Protein-DNA complexes
were grouped into structurally related families using the
secondary structure alignment program SSAP (see text).

PDB and NDB

314 Protein—DNA complexes

236 Protein—DNA complexes

240 Protein—double helix
DNA complexes

54 Protein structure
families

17 Single-stranded DNA

3 Quadruple DNA helix

3 Unclassified DNA

Query "Protein + DNA, X-ray diffraction"

Pairwise structure comparisons with SSAP

< 3.0 Angstroms

Figure 1
Group I, HTH proteins: the Cro and Repressor family
(1lmb). The DNA-binding motif is red. The protein binds as
a dimer; one monomer is colored blue and the other yellow.
The DNA is shown as a space-filling model. Additional
examples of Group I are shown online.



���	�$	���	����	���������	?A+@.	�����	��	
���
�	��=�����	����
����%
���)���	 ���	 ����$�	 �$	 ��$$�����	 $���
���	 ���	 ����	 &��������
�

�)�	����	��	���� ��>�	��������	����	�$	"
�	��=������.

���	 #������	 #��������� 	 �$	 ���	 ���� ������	 ��
�;	 ��	 ���	"
�
��O��	  ���&�	 �
��	 &������	 ��$
����� 	 ���	 ���������
	 ���	 $���7
�����
	��=���������	�$	����	#������.	���	���� ������	��
����	�$
#��4��%����	 ��������#����	 $������	 D$��	 �;��#
��	 �����	 �$	 ���
'��	���	/�#������	 $���
%�	 ����	��	 +

�E	 ���	 �����

%	�
� ���
)���	 �����	 �;��	 #���

�
	 ��	 ����7#����� 	 �� ��	 �$	 ���
���
��������	 )������	 �����	 �$	 ��4��%����	 #�������	 D$��
�;��#
��	���	�����������	$���
%�	���	+���E	���	#���

�
	��	���
�� ��7#���#����	 ���4����	 ��	 �����	 ��	 �����������	 ���

�� ��	α ��
����	?AA@.	������ 	�%	���	��#	��#������	D+����E	��
���=���	)���	���	�����7�������
	���	�$	���	α ��
�;	#�������

%
#������ 	 ����	 ���	  ���&�.	 �
���� �	 ����	 
���	 ����� �����

�����	 ���	 ��
�	�$	 �����	�����	 $������	��)�	 ���	α ��
�;�	 ��	 ��
������	��	�����	��	�

�)	�	������	��#������	�������	 ����	���
����	 ��O��	  ���&�	 )���	 ������ 	 ��	 ������	 ?AB@.	 ��
�;
������ 	 ��	 ���	��O��	  ���&��	)����	 ��	 �
��	 &��%	 ������	 ��
�����	 ���#�� #��&����	�	 ���������

%	$�&����
�	$����)��4	��
)����	 ���#������	 ��	 ����	 #������	 ���	"
�	 ���	 ���� �	 ��
�

�)	��
���#���$��	 ���#
���������%.	 ���	 #������	 ��=������
���	���	�����	�$	�����������	&��%	����������
%�	���	���	����
$��	 ���	 ��
�;	 ��	 ��	 J#��������K	 ��	 ���	 ���$���	 �$	 ���	 #�������
����%	$��	�����������	)���	"
��	��	�����$���	�%	���	���	����$.

:�	  �����
�	 ���	 #��4��%����	 ��������#����	 $������	 ����	 ��
#�
��������	 "
�	 ��=������	 ��	 �����������	 )������
��4��%����	#��������	����	��	�������	�$	 ���	�����������
$���
%�	 ����	 ����	 ��	 ��������	 ��	 ������������	 ��	 ���7
�%��������
	��� ��	�����.	���	
�����	����� �����	#�������

%
�

�)�	���� ������	�$	�	����	)����	��� �	�$	"
�	��=������.
���	 #��4��%����	 ��>%���	 ��	 ���	  ���#	 D$��	 �;��#
��	 ���:
�������
�����	 +$�4E	 )����	 $�������	 ��	 ��������	 #������
����	����	���	����$	��	�	��� 
�	�������.

�����	���	+,	����
� ���	$���
���	��	���	���	 ���#.	�� ��
�������	��
%	���	���������	�����	����	�$	���	�������� 	��;�
��
%	 ���	 '��	 ���	 /�#������	 ���	 �����������	 $���
���
�������	#�������	)���	��$$�����	�����7����	��=������.	���
#���)���	 ��=�����	 ����������	 ���)���	 ���	 ��������	 ��	 ���
'��	 ���	 /�#������	 $���
%	 ��� �	 $���	 ,2C	 D+
���	 ���
+#���E	 ��	 +11C	 $��	 ��������
	 #�������	 D+

��	 ���	 +
���E.
0���)���	 ���0	 ������	 ���	 ���&�	 23.	 :�	 ���	 �����������
$���
%�	 �
���� �	 0<!	 ������	 #�������	 ���	 �$���	 ������7
����	 ��#�����
%�	 ���%	 ��&�	 ����	 ���
����	 �� �����	 ��	 ����
����%	 �������	 �$	 ���	 �� �	 ���0	 ������	 ����	 ���	 $����
���)���	 ���	 #�������.	 I��	 �;��#
��	 ���	 ���α7A	 #������
D+�#
�E	 ���	 ���	 0<!	 ������	 #������	 0��7+	 D+��5�+E	 ��&�
��	 ���0	 �����	 �$	 22.B	 ��	 ��	 �
� �����	 �$	 3M	 #������
��������.	��	�	����
��	 �����	��	 ������	&��������	��	#���)���
��=�����	 �����������	 )����	 ���	 ��	 
�)	 ��	 GAC	 D+�#
�	 ���
+��5�+E.	���	���	 ������������	 γδ7����
&����	���:	 �������7
����	 �������
�����	 ��B	 �����#�����	 ���	 '��	 �����������
$���
���	��
�� 	��	����	���	���	���	��>%��	 ���#�.

‘Winged’ HTH proteins
���	 J)�� ��K	���	����$	 ��	��	�;�������	�$	 ���	���	 ���#
)����	��	����������>��	�%	���	#�������	�$	�	�����	α ��
�;	���
��	��O�����	β�	)����	���	����������	��	��	���#������	�$	���
"
�7������ 	 ����$.	 ���	 ���� ������	 ��
�;	 �����	 ��	 ��	 ���
�� �
��	���	����$��	���	���	�;���	��������%	���������
	�
�7
�����	#��&���	���������
	��������	)���	���	"
�	���4����.

Group II: zinc-coordinating proteins
P���7����������� 	#�������	��4�	�#	���	
�� ���	��� 
�	 ���#
�$	��������#����	$������	��	��4��%����	 �������	���	���	"
�7
������ 	����$	��	����������>��	�%	���	����������
	������������
�$	 ���	��	 �)�	 >���	 ����	�%	 ������&��	 �%������	 ���	���������
��������	?+�A�+3@.	���	)����#����	���	�$	����	����� �����	��
��
��&��	 ��	 ��	 ���	 ��	 ���	 ���������
	 �����
��%	 ���	����
	 ����
�$$��	 ��	 �������	 ����	 ���	 ���	 ��$$������
%	 
�� �	 $��	 �	 ����
�
�%���#�����	����	?AG@.	���	���	�$	>���7����������� 	����$�	��
���	 
������	 ��	 "
�	 ������ �	 ���	 ���%	 ���	 �
��	 $����	 ��
�������	 ����	 �������	 #������7#������	 ������������	 ?A3@.
0�������	 ��	 ����	  ���#	 ���	 ����	 ���������

%	 ��&����	 ����
�����	�$	���	���	 ���#�	���	��;	#�����#�
	$���
���	��&�	����
������$���	��	$���	�$	)����	$���	���	��#��������	��	���	�������
�$	 ���#
�;��.	 ���	 ��#���������&�	 ����������	 ���	 ���)�	 ��7

����	)���	 ���	 >���7����������� 	����$	 ��
����	 ���.	��	 �&���
���$�����	�&��	���	���	�$	���	����	J>���	$�� ��K�	)�	�����&�	���
���	 $��	 #�������	 ����	 ��&�	 ���	 P�$7A,27��%
�	 D+��%�+E	 ����$
)���	�)�	β �������	���	��	α ��
�;	DI� ���	AE.	���	����	J>���7
����������� K	)�

	��	����	��	���	 ������	����	$��	�

	#�������
)���	>���	����	��	���	"
�7������ 	����$.

The ββββαα zinc-finger family
���	ββα >���7$�� ��	#�������	����������	���	
�� ���	����&����

$���
%	 ��	 ���	  ���#	 ���	 ����	 ����	 �	 ��������	 ��������
��=�����	����$�	��&�	����	������$���	��	��������#����	$������
?A,@.	���	���������	�$	 ���	 $�� ��	 ��	����������>��	�%	�	�����
�)�7��������	 ����#���

�
	 β �����	 $�

�)��	 �%	 ��	 α ��
�;
DI� ���	 AE.	 �)�	 #����	 �$	 ������&��	 ���������	 ���	 �%������
��������	 ��	 ���	 α ��
�;	 ���	 ������	 β ������	 ����������	 �
��� 
�	>���	���.

0������	��������	�$���	�������	��
��#
�	$�� ���	����	)��#	�����
���	"
�	��	�	�#���
	������.	I�� ���	����	��O�����	B �#	���7
�����	�%	�������� 	���	α ��
�;	��	���	��O��	 ���&��	���	���	���� 7
������	#������	���)���	���	��
�;	���	"
�	��	)�

	����������>��.
�����	�����	��	#��������	7+�	A�	B	���	,	��
���&�	��	���	�����	�$	���
α ��
�;	���	����	��	��������	)���	���	������	7+	���� 	���	#�������
����	#�������	���	��
�;	?A5�A2@.	�
���� �	�����	���	�;��#
��	�$
���#
�;��	 ����	 ��	 ���	 $�

�)	 ����	 #������	 ?AM@�	 ���� ������
�;#��������	��&�	���)�	����	�%	�
����� 	���	�����	�����	��	���
4�%	#���������	��$$�����	�������	��=������	���	���� ��>��	?B1@.
�%	��O����� 	���	������	�$	$�� ���	��	�	#�������	������ 	�����	�$
&��%�� 	 
�� ���	 ���	 ��	 �����	)���	 ��$$�����	 �#���$�������.	 I��
�;��#
��	�	#������	)���	$�&�	$�� ���	��	�;#�����	��	����	�	
�� 
��� ��	����	&��%	��
����&�
%�	)������	�	#������	)���	��
%	�	��� 
�
$�� ��	 ���
�	#�������

%	����	�	)���	 ��� �	�$	 �����	 ��������� 
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���	��=�����	�������	��=�����.	��)�&���	���	���������	�$	���
�����	  
���
������	 #������	 D+ 
�E	 ��  ����	 ����	 ������ 	 ��
���	 �
)�%�	 ����� ��$��)���9	�$	 ���	 $�&�	 $�� ���	 ��	 ���	 �����7
�����	 ���	 ����	 ���	 �������	 ���	 "
�	 ��	 �

�	 ���	 ��
%	 �)�
�##���	��	��4�	�#���$��	��������	)���	�����	?B+@.

��	���������	 ���
����	 ���	 #������	 ��������	 ��	 ����	 ����%	��&�
����	�#
��	����	��������	��������	����	��������� 	�	��� 
�	>���7
$�� ��	����$.	 ���	#���)���	 ��=�����	 ����������	 �$	 ���	 �
� ���
�������	���	�

	�� ��	��� �� 	$���	5BC	D$��	�;��#
��	�����
>���7$�� ��	 #�������	 +����+�	 ���	 	
����
��� ��������4
#�������	A��#�+E	��	+11C	D$��	�;��#
��	�����	P�$A,2	#�������
+��%�+�	 ���	 ����$����
	 #�������	 +��%E.	 �

	 �������	 ���
���������

%	&��%	����
���	�������� 	���0	������	�$	�&��	M1.

Hormone receptor family

��
���	 ����#����	 $��	 �������	 ���������	 ��%����	 ��������
���	���������	$���	���	������	$���
%	��	���	 ���#.	<�	������ 
���	 �##��#�����	 
� ����	 �����	 ����#����	 �����
�����	 $���	 ���
�%��#
���	 ��	 ���	 ���
���	 ���	 �� �
���	 ��������#����	 ��	"
�
��=������	 ��

��	 �������	 ���#����	 �
������	 ?A�BA@.
�������	 ����#����	 �����

%	 $�������	 ��	 ����7	 ��	 ������7
������	 ���	 ����	 �������	 �%#���

%	 ��������	 �$	 
� ���7
������ �	"
�7������ �	���	��������#����	�� �
����%	�������.
���	 >���7����������� 	 ����$	 ��	 $����	 ��	 ���	 "
�7������ 
������	 ���	 ��	 ����������>��	 �%	 �)�	 ����#���

�
	 α ��
����
��##��	�%	
��#�	��	�����	�����7�������
	����9	����	��
�;7
��#
#���	 �����������	 �	 ��� 
�	 >���	 ���	 ���� 	 $���	 ������&��	 �%�7
������.	���	�)�	α ��
����	 
��	�##��;�����
%	��	�� ��	�� 
��	��
����	�����9	 ���	 $����	 ��	 ��������	 ��	 ���	"
�	��O��	  ���&�	 ��
#��&���	 ������������	 )���	 ������	 )��
�	 ���	 
��#�	 ���	 ���
������	α ��
�;	�������	���	"
�	���4����.	���	"
�7������ 
������	�
���	��	��$$������	$��	������>������	���	���	�����$���
��	#��&����	�%	���	
��#�	
����� 	����	���	������	α ��
�;.

�

	 ����#���	 ��������	 ���� ��>�	 ���	 �$	 �)�	 ��
$7����
��=�������	 3′7�(��'�7B′ ��	 3′7�((�'�7B′.	 ���	 �������%	 �$
���	 $�

	 ��� ��	 ����	 ��	 ����������	 �%	 ���	 �)�	 ��
$7����
��=������	 ����	���	#�������	 �����	 ��
���&�	�����������	 D������
�%�������	 ��	 #�
��������E	 ���	 ���	 �#���� 	 ���)���	 ����
D���)���	B	���	,	�#E.	����	���� ������	�$	���	��� ��	��=�����
��#����	 ��	 ���	 ����7���	 �$	 ���	 ��
$7����	 ��=������	 �%	 ����
�������	���	���	������	��	)����	���	�)�	��������	������>�
?BB@.	���	 ��=������	�$	 �

	 �������	 ��	 ���	 �������	�������	���
&��%	 ����
��	 D��=�����	 ����������	 N	 M1CE	 �;��#�	 $��	 ���
��%����	�������	����#���	D$��	�;��#
��	+��;E�	)����	���	�)�
�;���	��
����	��	���	�����;%7�������
	���
.	���	����������	���
�

	&��%	����
���	)���	#���)���	���0	������	�$	�&��	M1.

Loop-sheet-helix family
���	 �����	 $���
%	 �$	 >���7����������� 	 ����$�	 ��	 ���	 
��#7
�����7��
�;	 >���7����������� 	����$.	 ����	 ��	 ��#��������	 �%
���	"
�7������ 	�� ���	�$	���	#������	#3B�	�	��������#�����

����&����	 ��#
������	 ��	 �����	 ��##�������	 ?A�BG@.	 ��	 ���
����	����������	���	"
�7������ 	������	��������	�$	�	
��#

����� 	 ���	 �$	 ���	����	 ���%	 �$	 ���	 #�������	 $�

�)��	 �%	 �

���

	β ������	 ��	α ��
�;	 ���	 ����	 �������	 
��#	 ����	 
����
���4	����	���	#������.	�����	�%�������	���	�	���������	��	���
�)�	
��#	�� ����	����������	���	>���	���.

���	#������	�����	)���	���	α ��
�;	 ��	���	"
�	��O��	 ���&�
���	���	
��#�	��	���	�����	 ���&��	�
���� �	���	
�����	���	���
���� ��	 ��	 ���$��	 �#���$����%.	 ���	 #������	 $��������	 ��	 �
��������	)���	����	�������	��������� 	�	��#�����	3	�#	���� ��7
����	 ��=�����	 #���������	 ���	 �$���	 �������.	/� ����	 �������
���	"
�7������ 	����$	��4�	���	������������	������������.

Gal4 family
���	 $���
	 >���7����������� 	 $���
%	 ��������	 ��
%	 ���	 (�
G
#������	 ?B3@.	 :�	 ��	 �	 ��������#�����
	 �� �
����	 �$	  �
������7
�������	 ����	���	���	>���7����������� 	����$	���	��	$��	��
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Group III: zipper-type proteins
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Figure 2
Group II, zinc-coordinating proteins: The ββα zinc finger
motif (1aay). Colors are used as in Figure 1; additional
examples of Group II are illustrated online.
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Leucine zipper family
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Helix-loop-helix family
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Group IV: other αα-helix proteins
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Figure 3
Group III, zipper-type proteins: the leucine zipper motif
(2dge).  Colors are used as in Figure 1; additional examples
of Group III are illustrated online.

Figure 4
Group IV, ‘other α helix’ proteins: the MADS box (1mnm).
Colors are used as in Figure 1; additional examples of Group
IV are illustrated online.
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Group V: the ββ-sheet proteins
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Figure 5
Group V, the β-sheet proteins: the TATA box-binding family
(1ytb).Colors are used as in Figure 1; additional examples of
Group V are illustrated online.
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Figure 6
Group VI, the β hairpin/ribbon proteins: Met repressor
(1cma). Colors are used as in Figure 1; additional examples
of Group VI are illustrated online.
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