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　 　 摘要:　 组蛋白乙酰化修饰在基因表达调控方面扮演着重要角色ꎮ 为深入挖掘番茄组蛋白乙酰转移酶(ＨＡＴ)基因ꎬ
本研究运用生物信息学方法ꎬ共鉴定出 ２６ 个番茄 ＨＡＴꎮ 聚类分析发现ꎬ这些 ＨＡＴ 可以分为 ７ 组ꎬ分别为 ＨＡＧ、ＨＡＧ１、
ＨＡＧ２、ＭＣＣ１、ＨＡＭ、ＨＡＦ 和 ＨＡＣꎮ 其中ꎬＧＮＡＴ 家族(ＧＣＮ５、ＨＡＴ１、ＭＣＣ１) １８ 个、ｐ３００ / ＣＢＰ 家族 ４ 个、ＭＹＳＴ 和 ＴＡＦＩＩ２５０ 家

族各 １个ꎮ ６对同源基因 Ｋａ / Ｋｓ 值均小于 １ꎬ说明其进化中经历了纯化选择ꎮ 不同家族ＨＡＴ 理化性质存在差异ꎬ但均为亲

水蛋白质ꎬ主要定位于细胞核ꎬ蛋白质二级结构主要包括 α 螺旋和无规则卷曲ꎬ具有典型的保守基序和特征结构域ꎮ 染色

体定位发现ꎬ番茄 ＨＡＴ 基因不均匀地散布于 １２条染色体上ꎬ且呈两端分布ꎬ其中 １号和 ９号染色体最多ꎬ部分基因经串联

重复形成基因簇ꎮ 基因表达分析发现ꎬＧＮＡＴ 家族番茄特有的 ＨＡＴ 和 ＨＡＧ２组基因在病菌、盐和热胁迫下具有较高的表达

水平ꎬ一些基因具有病菌诱导特异性和耐盐(热)与盐(热)敏材料上表达差异性ꎮ 可见ꎬ番茄 ＨＡＴ 在结构、性质和功能上

具有多样性ꎬ其在全基因组水平上的鉴定与分析为相关基因克隆利用提供了依据ꎮ
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ＨＡＴ ｇｅｎｅｓꎬ ｗｈｉｃｈ ｗｅｒｅ ｕｎｉｑｕｅ ｉｎ ｔｏｍａｔｏꎬ ａｎｄ ＨＡＧ２ ｇｅｎｅꎬ ｈａｄ ｈｉｇｈｅｒ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｕｎｄｅｒ ｐａｔｈｏｇｅｎꎬ ｓａｌｔ ａｎｄ ｈｅａｔ
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ｍａｔｅｒｉａｌｓ. Ｉｔ ｃａｎ ｂｅ ｓｅｅｎ ｔｈａｔ ＨＡＴ ｇｅｎｅ ｉｎ ｔｏｍａｔｏ ｈａｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅꎬ ｃｈａｒａｃｔｅｒ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ｉ￣
ｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔｓ ｐｒｏｖｉｄｅａ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ.

Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ:　 ｔｏｍａｔｏꎻ ｈｉｓｔｏｎｅ ａｃｅｔｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ (ＨＡＴ)ꎻ ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ

　 　 植物在生长发育过程中面临着各种生物与非生

物胁迫ꎬ同时ꎬ在长期历史进化中植物本身也形成了

多种调控与防御机制ꎬ来保障个体正常生长发育与群

体繁衍ꎮ 组蛋白修饰在基因表达调控方面扮演着重

要角色ꎬ通过组蛋白乙酰转移酶(ＨＡＴ)促进基因表达

和组蛋白去乙酰化酶(ＨＤＡＣ)抑制基因表达ꎮ 组蛋白

乙酰化是一种重要的翻译后修饰ꎬ通常与基因的转录

激活有关ꎬ根据 ＨＡＴ 在细胞内分布及诱导乙酰化后

的效应分为Ａ 型(核内)和 Ｂ 型(胞质)两类[１]ꎮ 目前

已知的 Ａ 型 ＨＡＴ 种类较多ꎬ如 ＧＮＡＴ (Ｇｃｎ５ 相关 Ｎ￣
末端乙酰转移酶)、ＭＹＳＴ (ＭＯＺꎬＹｂｆ２ / Ｓａｓ３ꎬＳａｓ２ 和

Ｔｉｐ６０)、ｐ３００ / ＣＢＰ (ｃＡＭＰ 响应原件结合蛋白)、ＴＡＦ￣
ＩＩ２５０ (ＴＡＴＡ 结合蛋白相关因子)等[２￣４]ꎮ

前人已对拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ) [５]、水稻

(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ) [６]和葡萄(Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ) [７]组蛋白乙

酰化基因家族进行了生物信息和基因功能研究ꎮ 组

蛋白乙酰化和去乙酰化修饰除参与植物生长发育

外ꎬ也参与多种生物与非生物胁迫响应[８￣１０]ꎮ 番茄

(Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ)是世界上重要的园艺和经济

作物ꎬ 也是重要的科研模式作物ꎬ 尽管 Ｃｉｇｌｉａｎｏ
等[１１] ２０１３ 年在番茄中发现了 ３２ 个 ＨＡＴꎬ但与

ＨＤＡＣ 相比ꎬ相关研究仍非常有限ꎮ 同时ꎬ番茄全基

因组测序的完成[１２]ꎬ为在全基因组水平上鉴定番茄

ＨＡＴ 提供了条件ꎮ 鉴于 ＨＡＴ 基因家族的重要生理

功能ꎬ本研究利用生物信息学方法对番茄 ＨＡＴ 进行

鉴定与分析ꎬ旨在为其进一步功能研究和分子育种

应用提供基础信息ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 番茄组蛋白乙酰转移酶(ＨＡＴ)全基因组鉴定

番茄全基因组序列及注释信息 ( ＩＴＡＧ３. ２ ｒｅ￣
ｌｅａｓｅ)下载自茄科基因组网站 ＳＧＮ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｓｏｌ￣
ｇｅｎｏｍｉｃｓ.ｎｅｔ / )ꎬ并利用 ＢｉｏＥｄｉｔ ７.２.５ 构建本地数据

库ꎮ 采用 ２ 种方法鉴定番茄组蛋白乙酰转移酶

(ＨＡＴ):从 Ｐｆａｍ ３２.０ (ｈｔｔｐ: / / ｐｆａｍ. ｘｆａｍ. ｏｒｇ / )数据

库中下载 ＨＡＴ 隐马尔科夫模型 ( Ｈｉｄｄｅｎ Ｍａｒｋｏｖ

ＭｏｄｅｌꎬＨＭＭ)特征序列ꎬ结合拟南芥 ＨＡＴꎬ作为问询

序列 Ｂｌａｓｔｐ (Ｅ￣ｖａｌｕｅ<１)构建本地数据库ꎻ同时以

“ｈｉｓｔｏｎｅ ａｃｅｔｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ”为关键词在 ＳＧＮ 中进行检

索ꎬ去除冗余基因ꎬ即获得候选基因ꎮ 然后通过

Ｐｆａｍ 和 ＳＭＡＲＴ ( ｈｔｔｐ: / / ｓｍａｒｔ. ｅｍｂｌ￣ｈｅｉｄｅｌｂｅｒｇ. ｄｅ /
ｓｍａｒｔ / ｂａｔｃｈ.ｐｌ)鉴定 ＨＡＴ 特征结构域ꎬ将不含目的

结构域的候选基因排除ꎮ
１.２　 番茄组蛋白乙酰转移酶(ＨＡＴ)系统树的构建

提取番茄 ＨＡＴ 氨基酸序列ꎬ使用 ＣｌｕｓｔａｌＸ １.８３
进行序列联配ꎬ然后利用 ＭＥＧＡ ７. ０ 的邻接法

(Ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣ＪｏｉｎｉｎｇꎬＮＪ) (参数设置:Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ ｍｅｔｈｏｄ
１ ０００ꎬｐ￣ｄｉｓｔａｎｃｅ ａｎｄ Ｐａｉｒｗｉｓｅ ｄｅｌｅｔｉｏｎ)进行系统发

育树构建ꎬ去除 Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 支持率低于 ５０％的节点ꎬ
显示各分支ꎮ
１.３　 番茄组蛋白乙酰转移酶(ＨＡＴ)理化参数分析

利用在线工具 ＥｘＰＡＳｙ 的 ＰｒｏｔＰａｒａｍ 程序( ｈｔ￣
ｔｐｓ: / / ｗｅｂ.ｅｘｐａｓｙ. ｏｒｇ / ｐｒｏｔｐａｒａｍ / )进行蛋白质理化

参数预测ꎬ ＳＯＰＭＡ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｎｐｓａ￣ｐｒａｂｉ. ｉｂｃｐ. ｆｒ / ｃｇｉ￣
ｂｉｎ / ｎｐｓａ＿ａｕｔｏｍａｔ. ｐｌ? ｐａｇｅ ＝ ｎｐｓａ＿ｓｏｐｍａ. ｈｔｍｌ)预测

蛋白质二级结构ꎬ利用 ＳＷＩＳＳ￣ＭＯＤＥＬ ( ｈｔｔｐｓ: / /
ｓｗｉｓｓｍｏｄｅｌ.ｅｘｐａｓｙ.ｏｒｇ / )进行蛋白质三维结构同源建

模ꎬ利用 ＷｏＬＦ ＰＳＯＲＴ (ｈｔｔｐｓ: / / ｗｏｌｆｐｓｏｒｔ.ｈｇｃ.ｊｐ / )进
行蛋白质亚细胞定位预测ꎮ
１.４　 番茄组蛋白乙酰转移酶(ＨＡＴ)结构特征分析

利用在线工具 ＧＳＤＳ ２.０ (ｈｔｔｐ: / / ｇｓｄｓ. ｃｂｉ. ｐｋｕ.
ｅｄｕ.ｃｎ / )绘制基因的外显子￣内含子结构模式图ꎮ
利用数据库 Ｐｆａｍ ３２.０ 和在线工具 ＭＥＭＥ ５.１.０ (ｈｔ￣
ｔｐ: / / ｍｅｍｅ￣ｓｕｉｔｅ.ｏｒｇ / ｔｏｏｌｓ / ｍｅｍｅ)分别分析蛋白质保

守结构域和基序(Ｍｏｔｉｆｓ)ꎬ并使用 ＴＢｔｏｏｌｓ 软件[１３] 对

其进行可视化ꎮ
１.５　 番茄组蛋白乙酰转移酶(ＨＡＴ)的染色体定位

结合 ＳＧＮ 中基因位置信息(Ｔｏｍａｔｏ ＳＬ３.０)ꎬ利
用 ＭａｐＤｒａｗ ２.１ 对番茄 ＨＡＴ 进行染色体定位ꎬ绘制

其染色体分布图ꎮ 同时进行基因簇和串联重复分

析ꎬ其中划分基因簇的原则为:２ 个相邻目的基因间

距小于 ２００ ｋｂ 且其他基因不得多于 ８ 个ꎻ判断串联

７６６史建磊等:番茄组蛋白乙酰转移酶(ＨＡＴ)的全基因组鉴定与分析



重复的原则为:相邻目的基因间距小于 １００ ｋｂ 且序

列相似度大于 ７０％ [１４]ꎮ 用 ＫａＫｓ＿Ｃａｌｃｕｌａｔｏｒ ２.０ 软

件[１５]计算基因间碱基替换率(Ｋａ / Ｋｓ)ꎮ
１.６　 番茄组蛋白乙酰转移酶(ＨＡＴ)基因表达分析

基于已发表的 Ａｆｆｙｍｅｔｒｉｘ 番茄基因组和 ＴＯＭ２
芯片数据ꎬ下载 ８ 张芯片表达结果ꎬ分别为 Ｅ０２３
(真菌激发子)、Ｅ０２４ (番茄细菌性溃疡病菌)、Ｅ０３１
(灰霉菌)、Ｅ０４８ (马铃薯纺锤块茎类病毒)、Ｅ０４６
(番茄斑萎病毒)、Ｅ０４７ (丛枝菌根真菌球霉菌)、
Ｅ０５１ (盐胁迫)和 Ｅ０５３ (干旱和热胁迫)ꎬ利用 ＭｅＶ
４.９.０ 绘制基因表达谱ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 　 番茄组蛋白乙酰转移酶(ＨＡＴ)鉴定及系统

聚类

　 　 通过 Ｂｌａｓｔｐ 和关键词检索ꎬ共鉴定出 ２６ 个番茄

组蛋白乙酰转移酶(ＨＡＴ)ꎮ 经多重序列比对后利用

邻接法构建系统发生树(图 １)ꎮ ３８ 个番茄和拟南

芥 ＨＡＴ 可聚为 ８ 组(Ⅰ~Ⅷ)ꎮ 根据拟南芥 ＨＡＴ 分

类标准ꎬ第Ⅰ组 ８ 个 ＨＡＴ 为番茄所特有ꎻ第Ⅱ组 １

个番茄 ＨＡＴꎬ且与拟南芥 ＡｔＨＡＧ２ 同源ꎻ第Ⅳ组 １ 个

番茄 ＨＡＴꎬ且与 ＡｔＨＡＧ１ 同源ꎻ第Ⅵ组 ４ 个番茄 ＨＡＴꎬ
且与拟南芥 ＡｔＭＣＣ１ 同源ꎬ另有 ４ 个 ＡｔＭＣＣ１ 同源

ＨＡＴ 散落于树中ꎬ这 ８ 个 ＨＡＴ 属于 ＧＮＡＴ 家族ꎻ第Ⅲ
组 １ 个番茄 ＨＡＴꎬ且与 ＡｔＨＡＭ 同源ꎬ属于 ＭＹＳＴ 家

族ꎻ第Ⅴ组 １ 个番茄 ＨＡＴꎬ且与 ＡｔＨＡＦ 同源ꎬ属于

ＴＡＦＩＩ２５０ 家族ꎻ第Ⅷ组 ４ 个 ＨＡＴꎬ且与 ＡｔＨＡＣ 同源ꎬ
属于 ｐ３００ / ＣＢＰ 家族ꎮ 整体来看ꎬＧＮＡＴ 家族的 １８
个 ＨＡＴ 大部分(７７.７８％)聚在第Ⅰ、Ⅱ、Ⅳ和Ⅵ组ꎬ
但仍有少数 ＨＡＴ 散落于其他组ꎮ 同时ꎬ番茄中未发

现与拟南芥 ＡｔＨＡＧ３ 同源的基因(Ⅶ)ꎮ
结合序列相似度比较ꎬ发现 ６ 对(１３ 个)同源

基因( Ｓｏｌｙｃ０１ｇ００８１２０.３.１ 和 Ｓｏｌｙｃ０４ｇ００８６１０.３.１ꎬ
Ｓｏｌｙｃ０２ｇ０８９７９０. ３. １ 和 Ｓｏｌｙｃ０５ｇ００６１８０. ２. １ꎬ
Ｓｏｌｙｃ０６ｇ０６５５７０. ３. １ 和 Ｓｏｌｙｃ０８ｇ０６７４４０. ２. １ꎬ
Ｓｏｌｙｃ０９ｇ０８２２４０. ３. １ 和 Ｓｏｌｙｃ０９ｇ０８２２５０. ２. １ꎬ
Ｓｏｌｙｃ０９ｇ０７２５８０. ３. １ 和 Ｓｏｌｙｃ０９ｇ０９０１２０. ３. １ꎬ
Ｓｏｌｙｃ０１ｇ０９７９９０. ３. １、 Ｓｏｌｙｃ０１ｇ０９８０１０. ３. １ 和

Ｓｏｌｙｃ０１ｇ０９８０２０.２.１)ꎬ且对应基因间 Ｋａ / Ｋｓ 值均小

于 １ꎬ说明其在自然进化过程中经历了纯化选择ꎮ

Ａ:２６ 个番茄 ＨＡＴ 的系统聚类ꎻＢ:３８ 个番茄和拟南芥 ＨＡＴ 的系统聚类ꎮ
图 １　 番茄和拟南芥组蛋白乙酰转移酶(ＨＡＴ)系统发生树

Ｆｉｇ.１　 Ｔｈｅ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ｈｉｓｔｏｎｅ ａｃｅｔｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅｓ (ＨＡＴ) ｉｎ ｔｏｍａｔｏ ａｎｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ
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２.２　 番茄组蛋白乙酰转移酶(ＨＡＴ)的理化特征分析

　 　 从表 １ 可见ꎬ２６ 个番茄 ＨＡＴ 氨基酸数为８０~
１ ８５６ꎬ相对分子质量为９ ２００~ ２１０ ６３０ ꎬ其中 ＴＡＦ￣
ＩＩ２５０ 和 ｐ３００ / ＣＢＰ 家族成员所含氨基酸较多、相对分

子质量较大ꎻ理论等电点为４.６２~９􀆰 ５８ꎬ平均 ７􀆰 ４０ꎬ整
体接近中性ꎻＴＡＦＩＩ２５０ 和 ｐ３００ / ＣＢＰ 为不稳定蛋白

质ꎬ而多数 ＧＮＡＴ 和ＭＹＳＴ 家族成员为稳定蛋白质ꎻ所
有鉴定成员均为亲水性蛋白质ꎬ主要定位于细胞核ꎬ
其次定位于细胞质和叶绿体ꎻ蛋白质二级结构主要包

括 α 螺旋和无规则卷曲ꎮ 结合系统聚类结果(图 １)ꎬ

选取有代表性的 ８ 个基因(Ｇ１ Ｓｏｌｙｃ０１ｇ０９８０２０.２.１ꎬ
Ｇ２ Ｓｏｌｙｃ０８ｇ０６７４４０. ２. １ꎬ Ｇ３ Ｓｏｌｙｃ１１ｇ０１３５２０. ２. １ꎬ Ｇ４
Ｓｏｌｙｃ１０ｇ０４５３９０. ２. １ꎬ Ｇ５ Ｓｏｌｙｃ０２ｇ０６８５８０. １. １ꎬ Ｇ６
Ｓｏｌｙｃ０７ｇ００６８２０. ３. １ꎬ Ｇ７ Ｓｏｌｙｃ０９ｇ０７２５８０. ３. １ 和 Ｇ８
Ｓｏｌｙｃ０５ｇ００６１８０.２.１)编码的蛋白质进行蛋白质三维建

模(图 ２)ꎬ发现 ＧＮＡＴ (Ｇ１、Ｇ２、Ｇ４、Ｇ５)和 ＭＹＳＴ (Ｇ３)
家族除了 α 螺旋ꎬ还存在 β 折叠ꎬ但 ＴＡＦＩＩ２５０ (Ｇ６)和
ｐ３００ / ＣＢＰ (Ｇ８) 家族无 β 折叠ꎮ 同时ꎬ发现部分

ＧＮＡＴ 和 ＭＹＳＴ 家族成员具有活性位点ꎮ

表 １　 番茄组蛋白乙酰转移酶(ＨＡＴ)结构与理化性质

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｈｉｓｔｏｎｅ ａｃｅｔｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅｓ (ＨＡＴ) ｉｎ ｔｏｍａｔｏ

ＨＡＴ 基因
氨基酸
数量

相对分
子质量

理论
等电点

不稳定
指数

总平均
亲水性 亚细胞定位

蛋白质二级结构占比(％)

α 螺旋 延伸链 β 转角 无规则卷曲
家族

Ｓｏｌｙｃ０１ｇ０９７９９０.３.１ ８０ ９ ２００ ８.２４ ３２.０９ －０.１００ Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ ５６.２５ １２.５０ １０.００ ２１.２５ ＧＮＡＴ

Ｓｏｌｙｃ０１ｇ０９８０１０.３.１ ２２１ ２５ ３２０ ６.９２ ３４.７９ －０.２３４ Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ ５１.５８ １５.８４ ６.３３ ２６.２４

Ｓｏｌｙｃ０１ｇ０９８０２０.２.１ １６６ １８ ７５０ ６.０８ ３２.４６ －０.１８３ Ｎｕｃｌｅｕｓ ５１.２０ １４.４６ ５.４２ ２８.９２

Ｓｏｌｙｃ０６ｇ０５４０９０.１.１ １９３ ２２ １７０ ５.３４ ２７.８６ －０.２７２ Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ ４３.５２ １２.９５ ５.７０ ３７.８２

Ｓｏｌｙｃ０９ｇ０８２２２０.１.１ １０５ １１ ９９０ ９.５８ ４８.３１ －０.０５０ Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ３１.４３ ２５.７１ ６.６７ ３６.１９

Ｓｏｌｙｃ０９ｇ０８２２４０.３.１ ２０７ ２３ ５５０ ４.７８ ２６.８７ －０.３３１ Ｃｙｔｏｓｋｅｌｅｔｏｎ ５３.１４ １１.５９ ３.８６ ３１.４０

Ｓｏｌｙｃ０９ｇ０８２２５０.２.１ ４１９ ４７ ５３０ ８.８９ ３０.２１ －０.１１８ Ｃｙｔｏｓｋｅｌｅｔｏｎ ３７.９５ ２０.２９ ６.９２ ３４.８４

Ｓｏｌｙｃ０９ｇ０８２２６０.１.１ ３０２ ３４ ４９０ ４.６２ ３４.２９ －０.４８６ Ｎｕｃｌｅｕｓ ３２.７８ １７.５５ ９.２７ ４０.４０

Ｓｏｌｙｃ０１ｇ０８７９００.３.１ １８９ ２１ ４８０ ７.７２ ３０.８６ －０.４５９ Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ３９.１５ １６.９３ ９.５２ ３４.３９ ＧＮＡＴ / ＭＣＣ１

Ｓｏｌｙｃ０５ｇ００５９００.３.１ ３１１ ３ ４７０ ７.１５ ５７.９７ －０.３２８ Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ３７.３０ １７.３６ ３.５４ ４１.８０

Ｓｏｌｙｃ０６ｇ０６５５７０.３.１ １６５ １８ ５６０ ８.９６ １５.６９ －０.０９７ Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ ３６.９７ ２０.６１ ３.６４ ３８.７９

Ｓｏｌｙｃ０８ｇ０６７４４０.２.１ １６２ １８ ４４０ ８.７８ １５.７４ －０.１８２ Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ ３９.５１ １９.７５ ５.５６ ３５.１９

Ｓｏｌｙｃ０９ｇ０９１９８０.３.１ ２０５ ２３ ４３０ ６.３９ ２７.２４ －０.２３３ Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ ３６.１０ １８.５４ ６.３４ ３９.０２

Ｓｏｌｙｃ１２ｇ０１０６８０.２.１ １７９ ２０ ６５０ ８.６４ ２９.３３ －０.３５５ Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ ５８.６６ １５.０８ ７.８２ １８.４４

Ｓｏｌｙｃ０３ｇ０９７１４０.３.１ ２５４ ２９ ３００ ９.３０ ４６.５４ －０.２９１ Ｎｕｃｌｅｕｓ ３３.８６ ２０.４７ ４.３３ ４１.３４

Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０２５８９０.２.１ ２８３ ３２ ４１０ ９.４６ ４６.５６ －０.５２５ Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ４２.０５ １７.６７ ３.８９ ３６.４０

Ｓｏｌｙｃ０２ｇ０６８５８０.１.１ ４６８ ５２ ７２０ ５.７４ ４７.９５ －０.２５８ Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ ３９.５３ １９.０２ ４.０６ ３７.３９ ＧＮＡＴ / ＨＡＴ１

Ｓｏｌｙｃ１０ｇ０４５３９０.２.１ ５４２ ６０ ７５０ ６.０２ ４９.８３ －０.６０７ Ｎｕｃｌｅｕｓ ３７.０８ １０.３３ ６.４６ ４６.１３ ＧＮＡＴ / ＧＣＮ５

Ｓｏｌｙｃ１１ｇ０１３５２０.２.１ ４４７ ５１ ５４０ ６.７４ ３５.２５ －０.６０７ Ｎｕｃｌｅｕｓ ３４.４５ １７.４５ ５.１５ ４２.９５ ＭＹＳＴ

Ｓｏｌｙｃ０７ｇ００６８２０.３.１ １ ８５６ ２１０ ６３０ ５.４７ ５０.２１ －０.８１０ Ｎｕｃｌｅｕｓ ３８.２０ １１.６４ ３.９９ ４６.１７ ＴＡＦＩＩ２５０

Ｓｏｌｙｃ０１ｇ００８１２０.３.１ １ ７３９ １９４ ８３０ ８.５０ ５１.６１ －０.６１９ Ｎｕｃｌｅｕｓ ３１.０５ １０.１８ ３.３９ ５５.３８ ｐ３００ / ＣＢＰ

Ｓｏｌｙｃ０２ｇ０８９７９０.３.１ １ ４７５ １６６ ７７０ ６.２７ ５５.５０ －０.５０２ Ｎｕｃｌｅｕｓ ３８.１７ １１.３９ ４.１４ ４６.３１

Ｓｏｌｙｃ０４ｇ００８６１０.３.１ １ ６５０ １８５ ８２０ ８.５６ ５３.６６ －０.６６２ Ｎｕｃｌｅｕｓ ３０.３６ １０.１２ ３.５８ ５５.９４

Ｓｏｌｙｃ０５ｇ００６１８０.２.１ ７３８ ８５ ６６０ ８.７１ ５０.３４ －０.４８６ Ｎｕｃｌｅｕｓ ４２.０１ １３.０１ ３.９３ ４１.０６

Ｓｏｌｙｃ０９ｇ０７２５８０.３.１ １４４ １６ ０４０ ６.７５ ５４.７９ －０.９３５ Ｎｕｃｌｅｕｓ ３７.５０ ９.０３ ７.６４ ４５.８３ Ｏｔｈｅｒｓ

Ｓｏｌｙｃ０９ｇ０９０１２０.３.１ １５７ １７ ５２０ ８.８６ ３７.３３ －１.０３９ Ｎｕｃｌｅｕｓ ３６.３１ ８.２８ １.９１ ５３.５０

　 　 基因结构分析发现ꎬＧＮＡＴ 家族基因整体较小、
外显子数较少ꎬＳｏｌｙｃ１０ｇ０４５３９０.２.１ 基因较大但氨基

酸数较少ꎬ推测主要由非编码区组成ꎻ而 ＭＹＳＴ、

ＴＡＦＩＩ２５０ 和 ｐ３００ / ＣＢＰ 家族基因较大、外显子数较

多ꎮ ＧＮＡＴ 家族基因主要是 １ / ２ 位内含子ꎬＭＹＳＴ 是

０ / １ 位内含子ꎬＴＡＦＩＩ２５０ 和 ｐ３００ / ＣＢＰ 是 ０ / １ / ２ 位内
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含子ꎬ同时ꎬ部分基因的部分外显子为非对称外显子

(图 ３)ꎮ 基序分析发现ꎬ２０ 个蛋白质保守基序大小

为２１~ ５０ꎬ不同家族 ＨＡＴ 所含基序种类不同ꎬ如

ＧＮＡＴ 组 １ 主要含 Ｍｏｔｉｆ １、Ｍｏｔｉｆ ７、Ｍｏｔｉｆ ８ 和 Ｍｏｔｉｆ
１７ꎬＧＮＡＴ 组 ２ 主要含 Ｍｏｔｉｆ １４、Ｍｏｔｉｆ １８ 和 Ｍｏｔｉｆ １９ꎻ
ＭＹＳＴ 和 ＴＡＦＩＩ２５０ 家族与 ＧＮＡＴ 组 ２ 相似ꎻ ｐ３００ /

ＣＢＰ 家族主要含Ｍｏｔｉｆ２~ Ｍｏｔｉｆ６、Ｍｏｔｉｆ ９~ Ｍｏｔｉｆ １３、
Ｍｏｔｉｆ １５~Ｍｏｔｉｆ １６ 和 Ｍｏｔｉｆ ２０ꎬ同一家族成员存在基

序丢失情况ꎮ 另外ꎬ不同家族 ＨＡＴ 具有典型的特征

结构域ꎬ如 ＧＮＡＴ 家族的 Ａｃｅｔｙｌｔｒａｎｓｆ＿１ 和 Ｈａｔ１＿Ｎꎬ
ＭＹＳＴ 家族的 ｚｆ￣ＭＹＳＴ 和 ＭＯＺ＿ＳＡＳꎬｐ３００ / ＣＢＰ 家族

的 ＨＡＴ＿ＫＡＴ１１ 和 ｚｆ￣ＴＡＺꎮ

Ｇ１~Ｇ８ 为 ８ 个代表性 ＨＡＴꎮ
图 ２　 番茄组蛋白乙酰转移酶(ＨＡＴ)三级结构

Ｆｉｇ.２　 Ｔｅｒｔｉａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｈｉｓｔｏｎｅ ａｃｅｔｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅｓ (ＨＡＴ) ｉｎ ｔｏｍａｔｏ

图 ３　 番茄组蛋白乙酰转移酶(ＨＡＴ)基因结构

Ｆｉｇ.３　 Ｔｈｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｈｉｓｔｏｎｅ ａｃｅｔｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅｓ (ＨＡＴ) ｇｅｎｅ ｉｎ ｔｏｍａｔｏ
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２.３ 　 番茄组蛋白乙酰转移酶基因(ＨＡＴ)染色体

定位

　 　 ２６ 个番茄组蛋白乙酰转移酶基因(ＨＡＴ)不均匀

地散布于番茄 １２ 条染色体上ꎬ且存在于两端ꎬ其中 ９
号染色体分布有 ７ 个 ＨＡＴꎬ１ 号染色体为 ５ 个 ＨＡＴꎬ其

他染色体为１~３ 个 ＨＡＴ (图 ４)ꎮ 其中ꎬ９ 号染色体和

１ 号染色体分别有 ４ 个和 ３ 个基因形成单基因簇ꎮ 聚

类分析结合序列相似度比较获得的 ８ 对同源基因中ꎬ
３ 对位于不同染色体上ꎬ可能是经片段重复而来ꎻ４ 对

分别位于同一染色体基因簇内ꎬ为串联重复而来ꎮ

实线方框表示基因簇ꎬ虚线方框表示串联重复ꎬ虚线连接表示片段重复ꎮ
图 ４　 番茄部分组蛋白乙酰转移酶基因(ＨＡＴ)的染色体定位

Ｆｉｇ.４　 Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｈｉｓｔｏｎｅ ａｃｅｔｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅｓ (ＨＡＴ) ｇｅｎｅ ｉｎ ｔｏｍａｔｏ
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２.４　 番茄组蛋白乙酰转移酶基因(ＨＡＴ)表达谱分析

　 　 番茄生物和非生物胁迫(盐、干旱和热)芯片数

据表达谱见图 ５ (部分基因未筛选到相应探针)ꎮ
由图 ５Ａ 和 ５Ｂ 可知ꎬＧＮＡＴ 家族番茄特有 ＨＡＴ (Ⅰ)
和 ＡｔＨＡＧ２ 同源基因 Ｓｏｌｙｃ０２ｇ０６８５８０.１.１(Ⅱ)在所有

病菌侵染下ꎬ都具有较高的表达水平ꎬ部分 ＡｔＭＣＣ１
同源基因在灰霉菌和番茄斑萎病毒(ＴＳＷＶ)侵染下

具有较高的表达水平ꎬ ｐ３００ / ＣＢＰ 家族番茄 ＨＡＴ
(Ⅷ)在 ＴＳＷＶ、丛枝菌根真菌球霉菌(ＭＹＣ)和马铃

薯纺锤块茎类病毒(ＰＳＴＶｄ)侵染下具有较高的表达

水平ꎬＭＹＳＴ 家族的 Ｓｏｌｙｃ１１ｇ０１３５２０.２.１ (Ⅲ)在灰霉

菌和 ＰＳＴＶｄ 侵染下具有较高的表达水平ꎬＴＡＦＩＩ２５０
家族的 Ｓｏｌｙｃ０７ｇ００６８２０.３.１ (Ⅴ)在 ＴＳＷＶ 和 ＭＹＣ
侵染下具有较高的表达水平ꎬ其他 ＡｔＭＣＣ１ 同源基

因和 ＡｔＨＡＧ１ 同源基因 Ｓｏｌｙｃ１０ｇ０４５３９０.２.１ (Ⅳ)表

达水平较低ꎮ
由图 ５Ｃ 可知ꎬＧＮＡＴ 家族番茄特有 ＨＡＴ (Ⅰ)

在盐和热胁迫下均有较高的表达水平ꎬ但耐盐(热)
和盐 (热) 敏材料区分不明显ꎻ ｐ３００ / ＣＢＰ 家族的

Ｓｏｌｙｃ０１ｇ００８１２０.３.１、Ｓｏｌｙｃ０２ｇ０８９７９０.３.１ (Ⅷ)和 Ａｔ￣
ＭＣＣ１ 同源基因 Ｓｏｌｙｃ０５ｇ０２５８９０.２.１ 在干旱胁迫下

具有较高的表达水平ꎬ同样与对照材料区分不明显ꎬ
但后两者能够区分耐热和热敏材料ꎻＡｔＭＣＣ１ 同源

基因 Ｓｏｌｙｃ０３ｇ０９７１４０.３.１ (Ⅵ)在热胁迫下具有较高

的表达水平ꎬ与对照材料区分不明显ꎬ但可以区分耐

盐 /干旱和不耐盐 /干旱材料ꎻ除 ＡｔＭＣＣ１ 同源基因

Ｓｏｌｙｃ０６ｇ０６５５７０.３.１、Ｓｏｌｙｃ０８ｇ０６７４４０.２.１ (Ⅵꎬ盐胁迫

下表达水平较高)和 Ｓｏｌｙｃ０５ｇ００５９００.３ (表达水平较

低)外ꎬ其他基因在至少一种非生物胁迫下与对照

材料间表达差异明显ꎮ

Ａ 和 Ｂ:番茄 ＨＡＴ 在 ６ 种生物胁迫下的基因表达ꎻＣ:番茄 ＨＡＴ 在 ３ 种非生物胁迫下的基因表达ꎮ ａ１:真菌激发子诱导 ４ ｈꎻａ２:真菌激发子诱

导 ８ ｈꎻａ３:番茄细菌性溃疡病菌接种 ４ ｄꎻａ４:番茄细菌性溃疡病菌接种 ８ ｄꎻａ５:接种灰霉菌的成熟绿果ꎻａ６:接种灰霉菌的成熟红果ꎻａ７:接种

马铃薯纺锤块茎类病毒的栽培种 Ｒｕｔｇｅｒｓꎻａ８:接种马铃薯纺锤块茎类病毒的栽培种 Ｍｏｎｅｙｍａｋｅｒꎮ ｂ１:番茄斑萎病毒侵染 ５１ ｄ 的根ꎻｂ２:番茄

斑萎病毒侵染 ５１ ｄ 的叶ꎻｂ３:丛枝菌根真菌球霉菌处理 ５１ ｄ 的根ꎻｂ４:丛枝菌根真菌球霉菌处理 ５１ ｄ 的叶ꎮ ｃ１:盐胁迫下的栽培种 Ｍｏｎ￣

ｅｙｍａｋｅｒꎻｃ２:盐胁迫下的野生醋栗番茄 ＰＩ３６５９６７ꎻｃ３ 干旱胁迫下的敏感材料ꎻｃ４:干旱胁迫下的耐旱材料ꎻｃ５:热胁迫下的敏感材料ꎻｃ６:热胁

迫的耐热材料ꎮ
图 ５　 番茄组蛋白乙酰转移酶基因(ＨＡＴ)表达谱

Ｆｉｇ.５　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｅ ｏｆ ｈｉｓｔｏｎｅ ａｃｅｔｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅｓ (ＨＡＴ) ｇｅｎｅ ｉｎ ｔｏｍａｔｏ
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３　 讨 论

植物表观遗传学是当今研究热点之一ꎬ而组蛋

白修饰调控是表观遗传学的重要研究领域ꎮ 组蛋白

乙酰化作为组蛋白修饰的一种ꎬ由组蛋白乙酰化和

去乙酰化共同完成[１６]ꎮ 在真核生物中ꎬ组蛋白乙酰

化是染色质中的可逆生物学过程ꎬ是促进染色质松

弛和基因转录调控的主要因素之一[１７]ꎮ
３.１　 番茄组蛋白乙酰转移酶(ＨＡＴ)鉴定与聚类

本研究结合 Ｂｌａｓｔｐ 和关键词检索ꎬ共鉴定出 ２６
个番茄组蛋白乙酰转移酶(ＨＡＴ)ꎮ 通过与拟南芥

ＨＡＴ 共同构建系统发生树ꎬ可将番茄 ＨＡＴ 分为 ７
组ꎬ第Ⅰ组为番茄所特有ꎬ第Ⅱ组与拟南芥 ＡｔＨＡＧ２
同源ꎬ第Ⅳ组与 ＡｔＨＡＧ１ 同源ꎬ第Ⅵ组与 ＡｔＭＣＣ１ 同

源ꎬ这 ４ 组属于 ＧＮＡＴ 家族ꎻ第Ⅲ组与 ＡｔＨＡＭ 同源ꎬ
属于 ＭＹＳＴ 家族ꎻ第Ⅴ组与 ＡｔＨＡＦ 同源ꎬ属于 ＴＡＦ￣
ＩＩ２５０ 家族ꎻ第Ⅷ组与 ＡｔＨＡＣ 同源ꎬ属于 ｐ３００ / ＣＢＰ
家族ꎮ ＧＮＡＴ 家族扩张程度较大ꎬ散布于多个组中ꎬ
但番茄中未发现 ＡｔＨＡＧ３ 同源基因ꎮ 所建发生树包

含基因染色体来源不同的混合进化枝ꎬ反映出其在

染色体上的扩张情况ꎬ可能是产生具有新功能基因

的源泉[１８]ꎮ 同一进化枝包含不同物种基因ꎬ说明其

可能按照物种特异性的方式进行了扩张ꎮ Ａ 型 ＨＡＴ
仅存在于核内ꎬ并与基因转录密切相关ꎻＢ 型 ＨＡＴ
通常只能使新合成的 Ｈ３ 和 Ｈ４ 组蛋白 Ｎ 端尾部特

定赖氨酸残基乙酰化ꎬ并影响其在核小体组装中的

定位[１]ꎮ 本研究发现多数番茄 ＨＡＴ 为 Ａ 型ꎬ但也有

Ｂ 型 存 在ꎬ 如 第 Ⅱ 组 的 ＡｔＨＡＧ２ 同 源 基 因

Ｓｏｌｙｃ０２ｇ０６８５８０.１.１ꎮ
３.２　 番茄组蛋白乙酰转移酶(ＨＡＴ)的理化特征

２６ 个番茄 ＨＡＴ 中ꎬ８ 个 ＧＮＡＴ 家族 ＨＡＴ 为番茄

所特有ꎬ其他 ３ 个家族 ＨＡＴ 均比拟南芥要少[５]ꎬ也
比 Ｃｉｇｌｉａｎｏ 等[１１]发现的番茄 ＨＡＴ 要少ꎬ可能与物种

本身、所用数据库和鉴定标准有关ꎬ今后需进一步完

善数据库和标准ꎬ使鉴定种类和数量更科学ꎮ 这 ２６
个 ＨＡＴ 基因大小及其编码的蛋白质稳定性等存在

明显差异ꎬ且具有家族特异性ꎬ但均为亲水蛋白质ꎬ
整体接近中性ꎬ主要定位于细胞核ꎬ包括 α 螺旋和

无规则卷曲ꎬＧＮＡＴ /ＭＹＳＴ 家族成员还存在 β 折叠ꎮ
基因结构分析发现不同家族基因内含子相位不同ꎬ
可能发生了内含子单独获取或丢失[１９]ꎬ且部分基因

的部分外显子为非对称外显子ꎬ容易造成阅读框的

推移ꎬ可能是造成基因多样性的原因之一ꎮ 不同家

族蛋白质具有典型的保守基序和特征结构域ꎬ是彼

此区分的重要依据ꎮ
３.３　 番茄组蛋白乙酰转移酶基因(ＨＡＴ)染色体定

位

　 　 ２６ 个番茄组蛋白乙酰转移酶基因(ＨＡＴ)不均

匀地散布于番茄 １２ 条染色体上ꎬ且主要(４６􀆰 １５％)
位于 １ 号和 ９ 号染色体上ꎬ呈两端分布ꎬ这种基因在

进化过程中可能更易变异ꎮ 基因簇和串联重复分析

发现ꎬ１ 号和 ９ 号染色体上各有一个基因簇ꎬ簇内分

别有 ３ 个和 ２ 个基因形成串联重复ꎬ说明串联重复

是基因扩张和形成基因簇的重要机制[２０]ꎬ在其他家

族基因中同样如此[１９ꎬ２１]ꎮ 基因同源性分析发现ꎬ有
３ 对基因来自不同染色体ꎬ可能经片段重复而来ꎬ其
中 １ 对基因在染色体上的排列顺序相反ꎬ暗示这些

区段可能发生了倒位ꎮ 同时ꎬ同源基因间 Ｋａ / Ｋｓ 均
小于 １ꎬ说明其在自然进化过程中经历了纯化选择ꎮ
３.４　 番茄组蛋白乙酰转移酶基因(ＨＡＴ)表达

通过番茄生物和非生物胁迫(盐、干旱和热)芯
片表达数据分析ꎬ发现 ＧＮＡＴ 家族番茄特有 ＨＡＴ 和

ＡｔＨＡＧ２ 同源基因 Ｓｏｌｙｃ０２ｇ０６８５８０.１.１ 在所有病菌侵

染下ꎬ都具有较高的表达水平ꎬ部分 ＡｔＭＣＣ１ 同源基

因和 ＡｔＨＡＧ１ 同源基因 Ｓｏｌｙｃ１０ｇ０４５３９０.２. １ 表达水

平较低ꎬ其他家族基因具有病菌诱导特异性ꎮ ＧＮＡＴ
家族番茄特有 ＨＡＴ 在盐和热胁迫下均有较高的表

达水平ꎬ耐盐(热)和盐(热)敏材料区分不明显ꎬ但
仍有超过 ５０％的基因在至少一种非生物胁迫下与

对照材料间存在差异表达ꎮ 同样ꎬＧＮＡＴ 家族基因、
尤其是 ＡｔＭＣＣ１ 同源基因具有表达多样性ꎬ当然与

其数量较多有关ꎬ也从侧面反映出其家族特性ꎮ 基

因高表达虽能响应不同生物与非生物胁迫ꎬ但同时

增加了植物负担ꎬ植物通过假基因化、丢失和相关表

达调控机制进行自我保护ꎬ维持生命活动物质和能

量代谢的平衡ꎮ

４　 结 论

本研究运用生物信息学方法ꎬ共鉴定出 ２６ 个番

茄组蛋白乙酰转移酶(ＨＡＴ)ꎬ根据序列特征可以分

为 ７ 组ꎬ分别为 ＨＡＧ、ＨＡＧ１、ＨＡＧ２、ＭＣＣ１、ＨＡＭ、ＨＡＦ
和 ＨＡＣꎮ 其中ꎬＧＮＡＴ 家族(ＧＣＮ５、ＨＡＴ１、ＭＣＣ１) １８
个ꎬｐ３００ / ＣＢＰ 家族 ４ 个ꎬＭＹＳＴ 和 ＴＡＦＩＩ２５０ 家族各

１ 个ꎮ 同时ꎬ发现 ８ 对同源基因且经历了纯化选择ꎮ

３７６史建磊等:番茄组蛋白乙酰转移酶(ＨＡＴ)的全基因组鉴定与分析



这些 ＨＡＴ 均为亲水蛋白质ꎬ整体接近中性ꎬ主要定

位于细胞核ꎬ包括 α 螺旋和无规则卷曲ꎮ 不同家族

酶具有典型的保守基序和特征结构域ꎮ 染色体定位

发现ꎬ番茄 ＨＡＴ 不均匀地散布于 １２ 条染色体上ꎬ且
呈两端分布ꎬ部分基因经串联重复形成基因簇ꎮ
ＧＮＡＴ 家族番茄特有 ＨＡＴ 和 ＨＡＧ２ 组基因在病菌、
盐和热胁迫下具有较高的表达水平ꎬ一些基因具有

病菌诱导特异性和耐盐(热)、盐(热)敏材料表达差

异性ꎮ
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