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　 　 摘要:　 利用隐马可链夫模型(ＨＭＭ)对芝麻全基因组 Ｈｓｐ７０ 基因进行了系统分析ꎬ共鉴定出 ２１ 个 Ｈｓｐ７０ 基

因ꎬ其中 １７ 个属于 Ｄｎａｋ 基因亚家族ꎬ４ 个属于 Ｈｓｐ１１０ / ＳＳＥ 基因亚家族ꎮ 根据系统进化树分析和亚细胞定位结果ꎬ
将芝麻 ２１ 个 Ｈｓｐ７０ 基因分为 ６ 个亚组ꎬ其中 Ｉ 亚组 ３ 个ꎬ定位于叶绿体ꎻＩＩ 亚组 ２ 个ꎬ定位于线粒体ꎻＩＩＩ 亚组 ５ 个ꎬ
定位于内质网ꎻＩＶ 亚组 ６ 个ꎬ定位于细胞质基质ꎻＶ 亚组 ４ 个ꎬ属于 Ｈｓｐ１１０ / ＳＳＥ 基因家族ꎻＶＩ 亚组 １ 个ꎮ 芝麻 Ｈｓｐ７０
基因启动子区域顺式作用元件功能预测结果显示ꎬＨｓｐ７０ 基因参与芝麻的生长发育和逆境胁迫响应等生理过程ꎮ
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　 　 热激蛋白(Ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎꎬＨｓｐ)广泛存在

于植物、动物和微生物中ꎬ１９６２ 年ꎬＲｉｔｏｓｓａ 首次在

地中海果蝇(Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａ ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ)中发现该种

蛋白质[１￣５] ꎮ 在细胞受到外界不利环境刺激时ꎬ该
类蛋白编码基因的表达受到诱导ꎮ 根据蛋白质分

子量大小ꎬＨｓｐ 蛋白被分为 Ｈｓｐ１００、Ｈｓｐ９０、Ｈｓｐ７０、
Ｈｓｐ６０ 和小分子 Ｈｓｐ[６￣７] ꎮ 其中ꎬＨｓｐ７０ 是一类结

构高度保守的重要 Ｈｓｐ 蛋白家族ꎬ广泛参与生物

应激反应[８￣９] ꎮ 根据 其 表 达 特 征 可 分 为 Ｈｓｃ７０
(Ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｃｏｇｎａｔｅ ｐｒｏｔｅｉｎ)和 Ｈｓｐ７０ ２ 大类ꎬ而根

据其结构特征 Ｈｓｐ７０ 又被分为 ＤｎａＫ 和 Ｈｓｐ１１０ /
ＳＳＥ ２ 个亚家族ꎮ

３９４



动物中 Ｈｓｐ７０ 的研究起步较早ꎬ很多 Ｈｓｐ７０
蛋白的功能被深入地揭示ꎮ 有研究结果表明ꎬ在
正常环境中ꎬＨｓｐ７０ 主要参与蛋白质的代谢与组

装ꎬ而当受到外界环境刺激时ꎬＨｓｐ７０ 大量表达并

与靶蛋白结合ꎬ保护其结构和功能[１０￣１２] ꎮ 近年来ꎬ
Ｈｓｐ７０ 在医学上的功能受到越来越多的关注[１３] ꎮ
研究发现 Ｈｓｐ７０ 能够促进免疫反应ꎬ并能诱发肿

瘤细胞凋亡[１４] ꎮ 植物 Ｈｓｐ７０ 能够与人类抗原提呈

细胞 上 的 受 体 结 合ꎬ 并 在 免 疫 反 应 中 发 挥 功

能[１５￣１６] ꎮ
植物 Ｈｓｐ７０ 功能的研究要落后于动物 Ｈｓｐ７０

的研究ꎮ 近年来的相关研究结果显示ꎬＨｓｐ７０ 在植

物生长发育过程中发挥重要作用ꎮ 拟南芥中

Ｈｓｃ７０￣１ 基因的过量表达会抑制侧根的生成和根

尖分生组织的活性ꎬ从而导致植株矮化[１７￣１８] ꎮ 而

ＡｔＨｓｐ７０￣１５ 基因的缺失突变会引起植株矮化和叶

片畸形[１９] ꎮ 在植物对非生物胁迫的响应过程中ꎬ
Ｈｓｐ７０ 基因也发挥着重要作用ꎮ 拟南芥中 Ｈｓｃ７０￣１
基因的过量表达能够提高植株对高温胁迫的耐

性[２０] ꎮ 水稻线粒体 Ｈｓｐ７０ 基因能够维持线粒体膜

电位差的稳定并抑制活性氧物质的扩散ꎬ从而提

高对 高 温 的 耐 性[２１] ꎮ 此 外ꎬ 过 量 表 达 拟 南 芥

Ｈｓｃ７０￣１ 基因和水稻线粒体 Ｈｓｐ７０ 基因能够提高植

物对盐胁迫的耐受性[１８] ꎮ 胡秀丽等认为ꎬＨｓｐ７０
基因通过提高植物细胞中抗氧化保护酶的活性ꎬ
从而提高耐盐性和耐高温性[２２] ꎮ 而在植物对生物

胁迫的响应过程中ꎬＨｓｐ７０ 也发挥着重要作用ꎮ 沉

默烟草中 Ｈｓｐ７０ 基因会降低植株对假单胞杆菌的

非宿 主 抗 性[２３] ꎮ 拟 南 芥 中 的 胞 质 Ｈｓｃ７０ 和 核

Ｈｓｃ７０ 基因通过与 ＳＧＴ１ 基因的相互作用调控拟南

芥的免疫应答ꎬ其缺失突变会导致植株对病原菌

防御能力的丧失[２４] ꎮ 而 ＡｔＨｓｐ７０￣１５ 基因的缺失突

变能够提高拟南芥对萝卜花叶病毒( ＴｕＭＶ)的抗

性ꎬ但也会降低对高温等非生物胁迫的耐性[１９] ꎮ
Ｈｓｐ７０ 基因在植物生长发育和胁迫响应中起重

要作用ꎬ近年来其功能越来越受到重视ꎬ陆续从拟南

芥、水稻、烟草等植物中鉴定出 Ｈｓｐ７０ 基因ꎮ ２０１４
年芝麻( Ｓｅｓａｍｕｍ ｉｎｄｉｃｕｍ)全基因组测序完成[２５]ꎮ
目前关于芝麻中 Ｈｓｐ７０ 基因的信息还没有报道ꎮ 本

研究利用隐马可链夫模型(Ｈｉｄｄｅｎ Ｍａｒｋｏｖ Ｍｏｄｅｌꎬ
ＨＭＭ)ꎬ在芝麻基因组中鉴定 Ｈｓｐ７０ 基因ꎬ并分析其

进化关系及结构特征ꎬ再通过分析这些 Ｈｓｐ７０ 基因

的启动子顺式作用元件ꎬ预测芝麻 Ｈｓｐ７０ 基因的功

能ꎬ为芝麻 Ｈｓｐ７０ 基因的分子生物学研究奠定基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 芝麻 Ｈｓｐ７０ 基因的鉴定

从 Ｐｆａｍ 数 据 库 获 取 Ｈｓｐ７０ 种 子 文 件

(ＰＦ０００１２)ꎬ利用 ＨＭＭＥＲ ３. ０ 程序包中的 ｈｍｍ￣
ｂｕｉｌｄ 命令将其转化成隐马氏模型序列模式ꎮ 从

ＮＣＢＩ(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ)下载芝麻基因

组序列ꎬ利用 ＨＭＭＥＲ ３.０ 程序包中的 ｈｍｍｓｅａｒｃｈ
命令预测芝麻基因组中 Ｈｓｐ７０ 蛋白编码基因ꎮ 利

用 ＭｏｌＱｕｅｓｔ 软件 ( ２. ３. ３) 中的 Ｆｇｅｎｅｓｈ 程序 ( ｈｔ￣
ｔｐ: / / Ｌｉｎｕｘ１.ｓｏｆｔｂｅｒｒｙ.ｃｏｍ / ｂｅｒｒｙ.ｐｈｔｍｌ)预测基因组

中的 ＯＲＦꎮ 利用 ＣＣＤ 软件( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ.
ｎｉｈ.ｇｏｖ / Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ / ｃｄｄ / ｗｒｐｓｂ.ｃｇｉ) 分析预测到的芝

麻 Ｈｓｐ７０ 蛋白序列ꎬ确认其含有 Ｈｓｐ７０ 家族结构

域ꎮ
１.２　 芝麻 Ｈｓｐ７０ 基因的连锁群定位和结构分析

根据 ＨＭＭＥＲ ３.０ 预测到的芝麻 Ｈｓｐ７０ 基因

的信息ꎬ利用 Ｍａｐｃｈａｒｔ ２.３０( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｗａｇｅｎｉｎ￣
ｇｅｎｕｒ. ｎｌ / ｅｎ / Ｅｘｐｅｒｔｉｓｅ￣Ｓｅｒｖｉｃｅｓ / Ｒｅｓｅａｒｃｈ￣Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅｓ /
ｐｌａｎｔ￣ｒｅｓｅａｒｃｈ￣ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ / Ａｂｏｕｔ / Ｏｒｇａｎｉｓａｔｉｏｎ / Ｂｉ￣
ｏｍｅｔｒｉｅ / Ｃｏｌｌａｂｏｒａｔｉｏｎ / Ｓｏｆｔｗａｒｅ￣Ｓｅｒｖｉｃｅ / Ｄｏｗｎｌｏａｄ￣
ＭａｐＣｈａｒｔ.ｈｔｍ)进行连锁群定位作图ꎮ 根据芝麻

Ｈｓｐ７０ 的基因组序列和 ＣＤＳ 序列ꎬ利用 ＧＳＤＳ ２.０
软件( ｈｔｔｐ: / / ｇｓｄｓ. ｃｂｉ.ｐｋｕ.ｅｄｕ.ｃｎ / )进行基因结构

分析并作图ꎮ
１.３　 芝麻 Ｈｓｐ７０ 蛋白的分类与系统发育分析

利用 ＣｌｕｓｔａｌＸ １.８３ 软件对芝麻 Ｈｓｐ７０ 和拟南芥

的 Ｈｓｐ７０ 蛋白氨基酸序列进行多序列比对ꎬ 结合比

对结果与拟南芥 Ｈｓｐ７０ 蛋白的分类依据ꎬ 进行芝麻

Ｈｓｐ７０ 的分类ꎮ 利用 ＭＥＧＡ ５.０ 软件 Ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣Ｊｏｉｎ￣
ｉｎｇ 算法构建系统进化树ꎬ 设置 ＪＴＴ 模型ꎬ 位点替换

速率 Ｇａｍｍａ 分 布ꎬ Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 值 为 １ ０００ꎮ 利 用

ＭＥＧＡ ５.０ 软件的 Ｐａｉｒｗｉｓｅ Ｄｉｓｔａｎｃｅｓ 算法 ꎬ根据核

苷酸序列分析各芝麻 ＳｉＨｓｐ７０ 基因之间的遗传距

离ꎮ
１.４　 芝麻 Ｈｓｐ７０ 基因的功能预测

利 用 ＰｌａｎｔＣＡＲＥ ( ｈｔｐ: / / ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ. ｐｓｂ.
ｕｇｅｎｔ. ｂｅ / ｗｅｂｔｏｌｓ / ｐｌａｎｔｃａｒｅ / ｈｔｍｌ / ) 网 站 预 测 候 选

ＳｉＨｓｐ７０ 基因启动子区域包含的转录因子顺式作用

元件ꎬ 分析基因的调控方式ꎬ并预测其功能ꎮ
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２　 结果与分析

２.１　 芝麻 Ｈｓｐ７０ 基因的鉴定与连锁群定位

利用 Ｐｆａｍ 工具搜索和在线数据库 ＣＤＤ 比对鉴

定ꎬ共获得 ２１ 个典型的芝麻 Ｈｓｐ７０ 蛋白编码基因ꎬ
根据其在连锁群上的位置分别命名为 ＳｉＨｓｐ７０￣０１ ~

ＳｉＨｓｐ７０￣２１ (表 １)ꎮ 除第 ６ 和第 ９ 连锁群外ꎬ２１ 个

芝麻 Ｈｓｐ７０ 基因被锚定于其余 １０ 条连锁群上(图
１)ꎮ 第 ８ 和第 １０ 连锁群上 Ｈｓｐ７０ 基因数目分布最

多ꎬ 均包含 ５ 个家族成员ꎻ第 ２、第 ４、第 ７、第 １１ 和

第 １２ 连锁群上 Ｈｓｐ７０ 基因数目最少ꎬ只含有 １ 个成

员ꎻ其余连锁群上包含 ２ 个 Ｈｓｐ７０ 基因ꎮ

表 １　 芝麻 Ｈｓｐ７０ 基因家族信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ Ｈｓｐ７０ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｓｅｓａｍｅ

基因 ＧｅｎＢａｎｋ 编号 基因组序列长度 (ｂｐ) ＯＲＦ 长度(ｂｐ) 氨基酸长度(ａａ) 连锁群

ＳｉＨｓｐ７０￣０１ ＬＯＣ１０５１６４０１５ ６ ０１９ ２ ５７１ ８５６ １

ＳｉＨｓｐ７０￣０２ ＬＯＣ１０５１６５２６８ ２ ２４０ １ ９６８ ６５５ １

ＳｉＨｓｐ７０￣０３ ＬＯＣ１０５１７５８７７ ４ ０５０ ２ ０８５ ６９４ ２

ＳｉＨｓｐ７０￣０４ ＬＯＣ１０５１５７６１５ ６ ３１１ ２ ５３８ ８４５ ３

ＳｉＨｓｐ７０￣０５ ＬＯＣ１０５１５８２９７ ２ ４０６ １ ９６８ ６５５ ３

ＳｉＨｓｐ７０￣０６ ＬＯＣ１０５１６０３２４ ３ ８４５ １ ９９８ ６６５ ４

ＳｉＨｓｐ７０￣０７ ＬＯＣ１０５１６１４６４ ３ ００７ １ ９４１ ６４６ ５

ＳｉＨｓｐ７０￣０８ ＬＯＣ１０５１６２９０７ ２ ２８８ １ ９５６ ６５１ ５

ＳｉＨｓｐ７０￣０９ ＬＯＣ１０５１６６７５６ ４ １３９ １ ９９８ ６６５ ７

ＳｉＨｓｐ７０￣１０ ＬＯＣ１０５１６９３１０ ３ ５７８ ２ ０３１ ６７６ ８

ＳｉＨｓｐ７０￣１１ ＬＯＣ１０５１６９３０６ ３ ７２９ ２ ０３１ ６７６ ８

ＳｉＨｓｐ７０￣１２ ＬＯＣ１０５１６７４３０ ８ ２７７ ２ ７１５ ９０４ ８

ＳｉＨｓｐ７０￣１３ ＬＯＣ１０５１６９０８４ ５ ７１７ ２ １１５ ７０４ ８

ＳｉＨｓｐ７０￣１４ ＬＯＣ１０５１６９４３６ ２ ５０４ １ ９７１ ６５６ ８

ＳｉＨｓｐ７０￣１５ ＬＯＣ１０５１７１３４２ ３ ０９９ １ ７２２ ５７３ １０

ＳｉＨｓｐ７０￣１６ ＬＯＣ１０５１７１９０１ ２ ９７６ １ ９５０ ６４６ １０

ＳｉＨｓｐ７０￣１７ ＬＯＣ１０５１７２３７８ ３ ０５８ １ ９７４ ６５７ １０

ＳｉＨｓｐ７０￣１８ ＬＯＣ１０５１７２５２４ ４ ０９２ ２ １１５ ７０４ １０

ＳｉＨｓｐ７０￣１９ ＬＯＣ１０５１７２５７７ ２ ９６２ １ ９７７ ６５８ １０

ＳｉＨｓｐ７０￣２０ ＬＯＣ１０５１７４４３６ ３ ３１７ １ ９４１ ６４６ １１

ＳｉＨｓｐ７０￣２１ ＬＯＣ１０５１７５３５２ ７ ７６８ ２ ２７１ ７５６ １２

２.２　 芝麻 Ｈｓｐ７０ 基因的结构及分类

利用 ＧＳＤＳ ２.０ 软件( ｈｔｔｐ: / / ｇｓｄｓ. ｃｂｉ. ｐｋｕ. ｅｄｕ.
ｃｎ / )ꎬ根据芝麻 Ｈｓｐ７０ 基因家族各成员的 ＯＲＦ 及其

对应的基因组序列进行基因作图ꎮ 结果显示:２１ 个

ＳｉＨｓｐ７０ 基因之间在内含子、外显子数量上存在较大

差异ꎮ 在 ２１ 个 Ｈｓｐ７０ 基因中ꎬ外显子和内含子数量

最多的是 ＳｉＨｓｐ７０￣１２ꎬ含有 １４ 个外显子和 １３ 个内

含子ꎬ而 ＳｉＨｓｐ７０￣０２、ＳｉＨｓｐ７０￣０５、ＳｉＨｓｐ７０￣０８ 和 ＳｉＨ￣
ｓｐ７０￣１５ 基因没有内含子ꎮ 其中 ＳｉＨｓｐ７０￣０１ 和 ＳｉＨ￣
ｓｐ７０￣０３ 以及 ＳｉＨｓｐ７０￣１０ 和 ＳｉＨｓｐ７０￣１１ 在基因结构

上具有很高的相似性(图 ２)ꎮ
　 　 依据芝麻的 ２１ 个 Ｈｓｐ７０ 蛋白ꎬＳｕｎｇ 等[２６] 报道
的拟南芥中 １４ 个 Ｈｓｐ７０ 蛋白和 Ｌｉｎ 等[２７] 报道的拟

南芥 Ｈｓｐ１１０ / ＳＳＥ 亚族 ３ 个 Ｈｓｐ７０ 蛋白氨基酸序列

的 ＣｌｕｓｔａｌＷ 多序列比对结果ꎬ结合 Ｍｅｉｇｈｂｏｒ￣ｊｏｉｎｉｎｇ
(Ｊ)和 Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 方法ꎬ分析芝麻 Ｈｓｐ７０ 蛋白的同源

性和系统进化关系ꎮ 结果表明ꎬ芝麻中 ２１ 个 Ｈｓｐ７０
基因被分为 ６ 个亚组(图 ３)ꎮ 其中 ＳｉＨｓｐ７０￣０１、ＳｉＨ￣
ｓｐ７０￣０４、ＳｉＨｓｐ７０￣１２、ＳｉＨｓｐ７０￣２１ 属于 Ｈｓｐ１１０ / ＳＳＥ 基

因家族ꎬ而其他 Ｈｓｐ７０ 基因属于 ＤｎａＫ 基因家族ꎮ
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图 １　 ＳｉＨｓｐ７０ 基因在芝麻连锁群组上的相对位置

Ｆｉｇ.１　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ＳｉＨｓｐ７０ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｌｉｎｋａｇｅ ｇｒｏｕｐｓ ｏｆ ｓｅｓａｍｅ ｇｅｎｏｍｅ

　 　 根据系统进化分析的结果ꎬ进一步利用 Ｃｌｕｓｔａｌ
Ｘ 程序对同一亚组中的芝麻 Ｈｓｐ７０ 蛋白家族氨基酸

序列进行多序列比对ꎮ 结果(图 ４)显示:Ｉ 亚组中的

芝麻 ＳｉＨｓｐ７０ 蛋白与 ＡｔｃｐＨｓｃ７０￣１ ( ＣＡＢ４５０６３)、
ＡｔｃｐＨｓｃ７０￣２ (ＢＡＡ９７０１２)在氨基酸序列上具有高

度的相似性ꎻＩＩ 亚组中的芝麻 ＳｉＨｓｐ７０ 蛋白与 Ａｔ￣
ｍｔＨｓｃ７０￣１ (ＣＡＢ３７５３１)、ＡｔｍｔＨｓｃ７０￣２ (ＣＡＢ８９３７１)
在氨基酸序列上具有高度的相似性ꎻＩＩＩ 亚组中的芝

麻 ＳｉＨｓｐ７０ 蛋白与 ＡｔＢｉＰ￣１ ( ＡＡＦ８８０１９)、 ＡｔＢｉＰ￣２
(ＢＡＢ０８４３５)、ＡｔＢｉＰ￣３ (ＡＡＢ７０４００)在氨基酸序列

上具有更高的相似性ꎻ在 ＩＶ 亚组中ꎬ芝麻 Ｈｓｐ７０ 蛋

白与拟南芥 Ｈｓｐ７０ 蛋白在氨基酸序列上表现高度

的相似性ꎻ在 Ｖ 亚组中ꎬ ＳｉＨｓｐ７０￣０１、 ＳｉＨｓｐ７０￣０４、
ＡｔＨｓｐ７０￣１４ (ＡＡＧ５２２４０)、ＡｔＨｓｐ７０￣１５ (ＡＡＧ５２２４４)
在整体上表现高度的相似性ꎬ而 ＳｉＨｓｐ７０￣２１、ＡｔＨ￣
ｓｐ７０￣１６ (ＡＡＤ３０２５７)在整体上的相似度更高ꎮ 此

外ꎬＤｎａＫ 亚家族中 Ｈｓｐ７０ 蛋白的 Ｎ￣端都包含高度

保守的 ＡＴＰ 结合基序 ＩＤＬＧＴＴ(Ｎ / Ｙ) Ｓ(图 ４)ꎬ而
Ｈｓｐ１１０ / ＳＳＥ 亚家族中的 Ｈｓｐ７０ 蛋白则没有该基

序ꎮ
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图 ２　 芝麻 Ｈｓｐ７０ 家族成员的基因结构

Ｆｉｇ.２　 Ｔｈｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ＳｉＨｓｐ７０ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ

黑色阴影:小于 ０.５ 的遗传距离ꎮ
图 ３　 芝麻和拟南芥 Ｈｓｐ７０ 基因的系统发生树与遗传距离分析

Ｆｉｇ.３　 Ｔｈｅ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ａｎｄ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｏｆ Ｈｓｐ７０ ｇｅｎｅｓ ｆｒｏｍ Ｓｅｓａｍｕｍ ｉｎｄｉｃｕｍ ａｎｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ
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Ａ:第 Ｉ 亚组中与 ＡｔｃｐＨｓｃ７０ 同源的 Ｈｓｐ７０ꎻＢ:第 ＩＩ 亚组中与 ＡｔｍｔＨｓｃ７０ 同源的 Ｈｓｐ７０ꎻＣ:第 ＩＩＩ 亚组中的 Ｈｓｐ７０ꎻＤ:第 ＩＶ 亚组中的 Ｈｓｐ７０ꎮ
图 ４　 不同亚组中 Ｈｓｐ７０ 蛋白氨基酸序列比对

Ｆｉｇ.４　 Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ Ｈｓｐ７０ ｓｕｂｇｒｏｕｐｓ
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　 　 利用 ＭＥＧＡ 软件对 ＳｉＨｓｐ７０ 基因的核苷酸序列

进行遗传距离分析ꎬ发现 ＳｉＨｓｐ７０￣０１ 与 ＳｉＨｓｐ７０￣０４、
ＳｉＨｓｐ７０￣０２ 与 ＳｉＨｓｐ７０￣０５、ＳｉＨｓｐ７０￣０５ 与 ＳｉＨｓｐ７０￣０８、
ＳｉＨｓｐ７０￣０６ 与 ＳｉＨｓｐ７０￣０９、ＳｉＨｓｐ７０￣０７ 与 ＳｉＨｓｐ７０￣１６、
ＳｉＨｓｐ７０￣０７ 与 ＳｉＨｓｐ７０￣２０、ＳｉＨｓｐ７０￣１１ 与 ＳｉＨｓｐ７０￣１２、
ＳｉＨｓｐ７０￣１３ 与 ＳｉＨｓｐ７０￣１８、ＳｉＨｓｐ７０￣１４ 与 ＳｉＨｓｐ７０￣１９、
ＳｉＨｓｐ７０￣１６ 与 ＳｉＨｓｐ７０￣２０ 之间的遗传距离很小ꎬ分
别为 ０􀆰 ３８０、 ０􀆰 １９３、 ０􀆰 ３４４、 ０􀆰 １１７、 ０􀆰 ２７２、 ０􀆰 １２８、
０􀆰 ０７２、０􀆰 １４９、０􀆰 ３４８、０􀆰 ２５１(图 ３)ꎮ
２.３　 芝麻 Ｈｓｐ７０ 蛋白亚细胞定位预测

根据已报道的芝麻 Ｈｓｐ７０ 蛋白在拟南芥中同源

蛋白的定位信息ꎬ预测 ＳｉＨｓｐ７０ 的亚细胞定位(图 ３)ꎮ
Ｉ 亚组中的拟南芥 Ｈｓｐ７０ 蛋白定位于叶绿体(Ｃｈｌｏｒｏ￣
ｐｌａｓｔ)ꎬ预测该亚组中的 ＳｉＨｓｐ７０ 蛋白定位于叶绿体

中ꎮ ＩＩ 亚组中的拟南芥 Ｈｓｐ７０ 定位于线粒体(Ｍｉｔｏ￣
ｃｈｏｎｄｒｉａｌ)ꎬ预测该亚组中的 ＳｉＨｓｐ７０ 蛋白定位于线粒

体中ꎮ ＩＩＩ 亚组中的拟南芥 Ｈｓｐ７０ 定位于内质网

(ＥＲ)ꎬ预测该亚组中的 ＳｉＨｓｐ７０ 蛋白定位于内质网ꎮ
ＩＶ 亚组中的拟南芥 Ｈｓｐ７０ 定位于细胞质基质(Ｃｙｔｏ￣
ｐｌａｓｍｉｃ)ꎬ预测该亚组中的 ＳｉＨｓｐ７０ 蛋白定位于细胞

质基质ꎮ Ｖ 亚组中的拟南芥 Ｈｓｐ７０ 属于 Ｈｓｐ１１０ / ＳＳＥ

亚家族ꎬ定位于细胞质基质(Ｃｙｔｏｐｌａｓｍｉｃ)ꎬ预测该亚

组中的 ＳｉＨｓｐ７０ 蛋白也定位于细胞质基质ꎮ ＶＩ 亚组

中的 ＡｔＨｓｐ７０ｔ￣２ 没有相关定位结果ꎮ
芝麻和拟南芥中 Ｈｓｐ７０ 蛋白的氨基酸序列比

对结果显示:第 Ｉ 亚组中定位叶绿体的 Ｈｓｐ７０ 蛋白

Ｃ￣端都包含(Ｄ / Ｅ)ＶＩＤＡＤＦ(Ｔ / Ｓ) (Ｄ / Ｅ) Ｓ 基序ꎻ第
ＩＩ 亚组中除 ＡｔｍｔＨｓｃ７０￣１ 外定位线粒体的 Ｈｓｐ７０ 蛋

白 Ｃ￣端都包含 ＰＥＡＥＹ(Ｅ / Ｇ) ＥＶＫＫ 基序ꎻ第 ＩＩＩ 亚

组中定位内质网的 Ｈｓｐ７０ 蛋白 Ｃ￣端都包含内质网

定位特征基序 ＨＤＥＬꎻ第 ＩＶ 亚组中定位细胞质基质

的 Ｈｓｐ７０ 蛋白 Ｃ￣端都包含细胞质基质定位特征基

序 ＥＥＶＤ(图 ４)ꎮ
２.４　 芝麻 Ｈｓｐ７０ 基因的功能分析

利用在线软件 ＰｌａｎｔＣＡＲＥ 分析 ＳｉＨｓｐ７０ 基因启

动子包含的顺式作用元件ꎬ从而预测 ＳｉＨｓｐ７０ 基因

的功能ꎮ 结果显示:在 ２１ 个 ＳｉＨｓｐ７０ 基因启动子上

除了最基本的 ＴＡＴＡ￣ｂｏｘ 和 ＣＡＡＴ￣ｂｏｘ 外ꎬ还包含了

大量其他顺式作用元件ꎬ主要包括与光响应相关的

顺式作用元件、与发育相关的顺式作用元件、与调节

相关的顺式作用元件、与胁迫相关的顺式作用元件

和与激素相关的顺式作用元件(表 ２~表 ４)ꎮ

表 ２　 芝麻 Ｈｓｐ７０ 基因启动子区域与光响应、发育、调节相关的顺式作用元件

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅꎬ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｒｅｌａｔｅｄ ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｏｍｏｔｏｒ ｏｆ Ｈｓｐ７０

元件相关生理过程 元件 功能 元件相关生理过程 元件 　 　 功　 能

光响应 ＡＥ￣ｂｏｘ 光响应 发育 ＧＣＮ４＿ｍｏｔｉｆ 胚乳表达

ＡＴ１￣ｍｏｔｉｆ 光响应 ＣＡＴ￣ｂｏｘ 分生组织特异表达

ＡＴＣＴ￣ｍｏｔｉｆ 光响应 ＣＣＧＴＣＣ￣ｂｏｘ 分生组织特异表达

ＡＴＧＣＡＡＡＴ ｍｏｔｉｆ 光响应 ＨＤ￣Ｚｉｐ １ 栅栏叶肉细胞分化

Ｂｏｘ ４ 光响应 ＨＤ￣Ｚｉｐ ２ 叶形态发育

Ｇ￣Ｂｏｘ 光响应 ＲＹ￣ｅｌｅｍｅｎｔ 种子特异调控

ＧＡ￣ｍｏｔｉｆ 光响应 调节 ＡＴ￣ｒｉｃｈ ｅｌｅｍｅｎｔ ＡＴＢＰ￣１ 蛋白结合位点

Ｂｏｘ Ｉ 光响应 ＨＤ￣Ｚｉｐ ３ 蛋白结合位点

ＧＡＴＡ￣ｍｏｔｉｆ 光响应 Ｂｏｘ ＩＩＩ 蛋白结合位点

Ｓｐ１ 光响应 ＣＣＡＡＴ￣ｂｏｘ ＭＹＢＨｖ１ 蛋白结合位点

ａｓ￣２￣ｂｏｘ 光响应 ＭＢＳＩ ＭＹＢ 蛋白结合位点

ＧＴ１￣ｍｏｔｉｆ 光响应 Ａ￣ｂｏｘ 顺式调节元件

Ｉ￣ｂｏｘ 光响应 ＯＢＰ￣１ ｓｉｔｅ 顺式调节元件

ＴＣＴ￣ｍｏｔｉｆ 光响应 ５ＵＴＲ Ｐｙ￣ｒｉｃｈ ｓｔｒｅｔｃｈ 顺式调节元件

ＡＣＥ 光响应 ＡＴ￣ｒｉｃｈ ｓｅｑｕｅｎｃｅ 诱导因子响应元件

ＣＡＴＴ￣ｍｏｔｉｆ 光响应 ＥＩＲＥ 诱导因子响应元件

发育 Ｓｋｎ￣１＿ｍｏｔｉｆ 胚乳表达 ＥＬＩ￣ｂｏｘ３ 诱导因子响应元件
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表 ３　 芝麻 Ｈｓｐ７０ 基因启动子区域与胁迫相关的顺式作用元件

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｏｍｏｔｏｒ ｏｆ ＳｉＨｓｐ７０

基因 ＨＳＥ ＴＣ ｒｉｃｈ ｒｅｐｅａｔｓ ＷＵＮ ｍｏｔｉｆ ＡＲＥ ＧＣ ｍｏｔｉｆ Ｂｏｘ Ｗ１ ＭＢＳ ＬＴＲ

ＳｉＨｓｐ７０￣０１ １ １ １ － － － － －

ＳｉＨｓｐ７０￣０２ － － － ３ － １ １ －

ＳｉＨｓｐ７０￣０３ － １ － １ － － １ －

ＳｉＨｓｐ７０￣０４ － １ － １ － － ３ －

ＳｉＨｓｐ７０￣０５ ２ － １ ３ － １ ２ １

ＳｉＨｓｐ７０￣０６ １ － － １ － － １ １

ＳｉＨｓｐ７０￣０７ １ １ － １ － － １ １

ＳｉＨｓｐ７０￣０８ ２ ２ － １ － １ － －

ＳｉＨｓｐ７０￣０９ ５ ２ － １ － － － －

ＳｉＨｓｐ７０￣１０ － １ １ － － － １ －

ＳｉＨｓｐ７０￣１１ ２ ３ － － － １ ２ －

ＳｉＨｓｐ７０￣１２ － － － － ３ ２ ３ －

ＳｉＨｓｐ７０￣１３ － ２ － － － １ ２ －

ＳｉＨｓｐ７０￣１４ － － ２ １ － １ １ －

ＳｉＨｓｐ７０￣１５ ２ ４ － ２ － １ １ －

ＳｉＨｓｐ７０￣１６ ４ ２ － ２ － － ２ －

ＳｉＨｓｐ７０￣１７ １ ２ － １ － － １ －

ＳｉＨｓｐ７０￣１８ － ３ － １ － ２ １ －

ＳｉＨｓｐ７０￣１９ ４ － － １ － ４ － －

ＳｉＨｓｐ７０￣２０ １ ２ － ３ － ３ ２ －

ＳｉＨｓｐ７０￣２１ － ２ １ ２ － － ２ ２
表中数值代表在启动子区域检索到的相关顺式作用元件数量ꎮ

　 　 ＳｉＨｓｐ７０ 基因启动子区域包含 ３ 种以上与光响应

相关的顺式作用元件ꎬ此外还包含与发育相关的顺式

作用元件(表 ２)ꎮ 其中ꎬＳｋｎ￣１ ｍｏｔｉｆ 和 ＧＣＮ４ ｍｏｔｉｆ 是
胚乳特异性表达元件ꎬＣＡＴ ｂｏｘ 和 ＣＣＧＴＣＣ ｂｏｘ 是分

生组织特异表达元件ꎬＨＤ Ｚｉｐ １ 是栅栏叶肉细胞分化

相关的元件ꎬＨＤ Ｚｉｐ ２ 是叶片形态发育相关的元件ꎬ
ＲＹ ｅｌｅｍｅｎｔ 是种子特异表达元件ꎮ 部分 ＳｉＨｓｐ７０ 基因

启动子区域还含有一些与调节相关的顺式作用元件ꎮ
其中 ＡＴ ｒｉｃｈ ｅｌｅｍｅｎｔ、ＨＤ Ｚｉｐ ３、Ｂｏｘ ＩＩＩ、ＣＣＡＡＴ ｂｏｘ
和 ＭＢＳＩ 是蛋白结合位点ꎬＡ ｂｏｘ、ＯＢＰ￣１ ｓｉｔｅ 和 ５ＵＴＲ
Ｐｙ ｒｉｃｈ ｓｔｒｅｔｃｈ 是调节表达量的元件ꎬＡＴ ｒｉｃｈ ｓｅ￣
ｑｕｅｎｃｅ、ＥＩＲＥ 和 ＥＬＩ ｂｏｘ３ 为激发子响应元件ꎮ 推测

ＳｉＨｓｐ７０ 基因广泛参与芝麻的光响应、光合作用、种子

萌发、叶片形态建成、根茎伸长等生长发育过程ꎮ
ＳｉＨｓｐ７０ 基因启动子区域含有多种与胁迫相关

的顺式作用元件(表 ３)ꎮ ＨＳＥ 元件与热胁迫响应相

关ꎬＴＣ￣ｒｉｃｈ ｒｅｐｅａｔｓ 元件与防御和胁迫响应相关ꎬ
ＷＵＮ ｍｏｔｉｆ 元件与机械损伤胁迫响应相关ꎬＡＲＥ 元

件和 ＧＣ ｍｏｔｉｆ 元件与厌氧胁迫诱导相关ꎬＢｏｘ￣Ｗ１ 元

件与真菌侵染诱导表达相关ꎬＭＢＳ 元件与干旱胁迫

诱导表达相关ꎬＬＴＲ 元件与低温胁迫响应相关ꎮ 因

此ꎬ推测 ＳｉＨｓｐ７０ 基因与芝麻的胁迫响应相关ꎮ
　 　 ＳｉＨｓｐ７０ 基因启动子区域含有多种与激素响应

相关顺式作用元件(表 ４)ꎮ ＴＣＡ ｅｌｅｍｅｎｔ 元件与水

杨酸响应相关ꎬＣＧＴＣＡ ｍｏｔｉｆ 元件和 ＴＧＡＣＧ ｍｏｔｉｆ 元
件与茉莉酸甲酯响应相关ꎬＥＲＥ 元件与乙烯响应相

关ꎬＴＡＴＣ ｂｏｘ 元件、ＧＡＲＥ ｍｏｔｉｆ 元件和 Ｐ ｂｏｘ 元件

与赤霉素响应相关ꎬＴＧＡ ｅｌｅｍｅｎｔ 元件、ＡｕｘＲＥ 元件

和 ＡｕｘＲＲ ｃｏｒｅ 元件与生长素响应相关ꎬＡＢＲＥ 元件

和 ｍｏｔｉｆ ＩＩｂ 元件与脱落酸响应相关ꎬＯ２￣ｓｉｔｅ 元件与

玉米素响应相关ꎮ 因此ꎬ推测 ＳｉＨｓｐ７０ 基因与芝麻

的激素响应相关ꎮ
　 　 启动子分析结果显示ꎬＳｉＨｓｐ７０ 基因启动子包括

大量与光响应、生长发育、胁迫响应、激素响应相关

的顺式作用元件ꎬ广泛参与到芝麻的生长发育和胁

迫响应过程中ꎮ
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表 ４　 芝麻 Ｈｓｐ７０ 基因启动子区域与激素相关的顺式作用元件

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｈｅ ｈｏｒｍｏｎｅ ｒｅｌａｔｅｄ ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｏｍｏｔｏｒ ｏｆ ＳｉＨｓｐ７０

基因
ＴＣＡ

ｅｌｅｍｅｎｔ
ＣＧＴＣＡ
ｍｏｔｉｆ

ＴＧＡＣＧ
ｍｏｔｉｆ ＥＲＥ ＴＡＴＣ

ｂｏｘ
ＧＡＲＥ
ｍｏｔｉｆ Ｐ ｂｏｘ ＴＧＡ

ｅｌｅｍｅｎｔ ＡｕｘＲＥ ＡｕｘＲＲ
ｃｏｒｅ ＡＢＲＥ ｍｏｔｉｆ

ＩＩｂ Ｏ２￣ｓｉｔｅ

ＳｉＨｓｐ７０￣０１ １ － － － － － － － － － － － －

ＳｉＨｓｐ７０￣０２ １ １ １ １ １ － － １ － － － － －

ＳｉＨｓｐ７０￣０３ １ － － － － １ － － － － １ － －

ＳｉＨｓｐ７０￣０４ ２ １ １ － － － － － － － ２ － １

ＳｉＨｓｐ７０￣０５ １ － － １ － － － １ １ － － １ －

ＳｉＨｓｐ７０￣０６ ２ ３ ３ － － － － － － １ ４ － １

ＳｉＨｓｐ７０￣０７ １ １ １ － － － － － － － １ － １

ＳｉＨｓｐ７０￣０８ ２ ４ ４ １ － － － ２ － － ４ － －

ＳｉＨｓｐ７０￣０９ １ ４ ４ － － － － － － － － － １

ＳｉＨｓｐ７０￣１０ １ １ １ － － － － － － － － － １

ＳｉＨｓｐ７０￣１１ － － － － － － － － － － ２ － １

ＳｉＨｓｐ７０￣１２ － － － １ － － － － － － － － －

ＳｉＨｓｐ７０￣１３ － － － １ － － － － － １ ２ － １

ＳｉＨｓｐ７０￣１４ － ３ ３ － － － － １ － － － － －

ＳｉＨｓｐ７０￣１５ － － － １ １ ２ － － － － － － －

ＳｉＨｓｐ７０￣１６ － ２ ２ ２ １ － － １ － － － － １

ＳｉＨｓｐ７０￣１７ － １ １ － － － － １ － － １ － －

ＳｉＨｓｐ７０￣１８ １ １ １ － － － １ １ － － １ － －

ＳｉＨｓｐ７０￣１９ － １ １ － １ － － － － － １ － ２

ＳｉＨｓｐ７０￣２０ － １ １ － － － － － － － － － １

ＳｉＨｓｐ７０￣２１ １ １ １ ￣ ￣ １ ￣ ￣ ￣ ￣ ￣ ￣ ￣
表中数值代表在启动子区域检索到的相关顺式作用元件数量ꎮ

３　 讨 论

近年来ꎬ测序技术发展迅速ꎬ陆续有多种植物的

全基因组被测序ꎮ ２０１４ 年芝麻基因组测序完成ꎬ为
芝麻的基因组学和生物信息学研究奠定了基础ꎮ 本

研究对芝麻基因组中 ２１ 个 Ｈｓｐ７０ 基因进行系统进

化树分析ꎬ结果显示:在芝麻基因组中多对 ＳｉＨｓｐ７０
基因之间具有较高的同源性ꎬ其基因结构和核苷酸

序列具有高度的相似性ꎮ 推测这些 ＳｉＨｓｐ７０ 基因的

高度相似是由于在进化过程中芝麻基因组的串联重

复、随机重复、插入等原因造成ꎬ它们发生在各亚家

族分化之后ꎬ在基因家族的进化和扩充过程中起到

重要作用ꎮ 其中 ＳｉＨｓｐ７０￣１０ 和 ＳｉＨｓｐ７０￣１１ 在连锁群

上的物理距离非常接近ꎬ而它们之间的遗传距离也

最小ꎬ仅为 ０.０７２ꎬ推测该串联重复在芝麻基因组的

进化过程中是最晚出现的ꎮ
Ｈｓｐ７０ 蛋白在植物的生长发育过程中发挥着重

要作用ꎮ 拟南芥 ＡｔＨｓｐ７０￣１５ 的缺失突变会导致植

株矮化和叶片畸形[１９]ꎬ而 ＡｔＨｓｃ７０￣１ 的过量表达会

导致侧根减少和根分生组织分裂活性降低[１８]ꎮ 芝

麻 ＳｉＨｓｐ７０ 启动子区域都含有分生组织特异表达、
栅栏叶肉细胞分化和叶片形态建成的顺式作用元

件ꎮ 因此推测芝麻 Ｈｓｐ７０ 蛋白也参与了分生组织

生长、叶形态建成等生长发育过程ꎮ
植物 Ｈｓｐ７０ 蛋白在非生物胁迫响应中发挥重

要作用ꎮ ＡｔＨｓｃ７０￣１ 的过量表达能够提高拟南芥的

耐热性和耐盐性[１８ꎬ ２６]ꎬ 菠菜中的内质网 Ｈｓｃ７０
(ＢｉＰ)基因在冷害胁迫下大量表达[２８]ꎮ 芝麻 Ｈｓｐ７０
的启动子中含有热胁迫和低温胁迫响应相关的顺式

作用元件ꎮ 推测ꎬ芝麻 Ｈｓｐ７０ 蛋白也参与了对包括

高温、低温在内的非生物胁迫的响应过程ꎮ Ｈｓｐ７０
基因在植物对生物胁迫的抗性中也起到重要的作

用[１９ꎬ２３￣２４ꎬ２９]ꎮ 芝麻 Ｈｓｐ７０ 启动子区域含有真菌侵染

诱导表达相关 Ｂｏｘ￣Ｗ１ 元件ꎬ说明该基因也参与了

芝麻对生物胁迫的响应ꎮ 此外ꎬＳｉＨｓｐ７０ 基因启动子

区域还含有与激素响应相关顺式作用元件ꎬ芝麻

Ｈｓｐ７０ 基因可通过参与这些激素调控途径而调节植

物的生长发育和胁迫响应过程ꎮ

１０５徐剑文等:芝麻全基因组 Ｈｓｐ７０ 基因的鉴定与生物信息学分析
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