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摘　 要：热激蛋白（Ｈｓｐｓ）家族中的小热激蛋白（Ｈｓｐ２０）在保护植物免受非生物胁迫方面发挥至关重要的作用，为探究

大豆 Ｈｓｐ２０ 家族基因的特性及其对高温高湿胁迫的响应，对大豆进行了全基因组分析，本研究采用生物信息学方法

对进化关系、保守结构域、染色体位置、启动子顺式调控元件和组织特异性表达情况进行预测分析，并采用同位素标

记相对和绝对定量（ｉＴＲＡＱ）技术对湘豆 ３ 号和宁镇 １ 号两个大豆品种在高温高湿胁迫下不同时间的蛋白表达量进行

了分析。 结果表明：在大豆基因组中共查找出 ３３ 个 ＧｍＨｓｐ２０ 基因，不均匀分布在 １６ 条染色体上并根据系统发育分

析和亚细胞定位结果分为 １１ 个亚族。 序列分析表明 ＧｍＨｓｐ２０ 蛋白表现出较高的结构保守性，含有典型的 ＡＣＤ 结构

域，３２ 个 ＧｍＨｓｐ２０ 基因（９６． ９６％ ）没有内含子，或只有 １ 个内含子。 启动子分析表明，ＧｍＨｓｐ２０ 基因含有大量与胁迫

相关的顺式作用元件，其中 ＭＹＢ 数目最多（１１０）个。 基因组织特异性表达预测分析结果显示，除 ＧｍＨＳＰ２２． ６ 外，其
余基因在各种组织和器官中均有表达。 其中 ＧｍＨＳＰ１８． ５、ＧｍＨＳＰ２３． ７、ＧｍＨＳＰ１５． ２ 基因在所有组织中均高度表达。
蛋白定量分析结果表明，与对照相比，宁镇 １ 号和湘豆 ３ 号两个品种中，经高温高湿胁迫处理后，ＧｍＨＳＰ１８． ５、
ＧｍＨＳＰ２３． ７、ＧｍＨＳＰ２６． ０Ｂ、ＧｍＨＳＰ１７． ８、ＧｍＨＳＰ２５． ９ ５ 个蛋白均上调表达，并且在两个品种间表达趋势基本一致，表
明这些小热激蛋白家族成员可能参与了大豆对高温高湿胁迫的应答反应过程。 本研究结果为进一步研究大豆小热

激蛋白 ＧｍＨｓｐ２０ 家族成员的功能提供有价值的信息。
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　 　 温度和湿度是影响种子田间生长发育的两个

关键环境因素。 高温高湿条件不仅会影响种子的

品质和产量，还会降低种子的活力和储存能力［１⁃２］，
导致种质变劣。 在我国南方春大豆种子成熟时期，
正值高温多雨的夏季（６ 月底至 ８ 月初），因此极易

发生田间劣变，造成严重的经济损失［３⁃４］。
Ｈｓｐ２０ 蛋白作为分子伴侣，在植物中分布广泛，

是参与植物响应非生物胁迫最丰富的热激蛋白家

族［５⁃６］。 据报道，在辣椒、番茄、黄瓜和坛紫菜中，
Ｈｓｐ２０ 都参与了高温胁迫响应［７⁃１０］，大豆中有 ４７ 个

Ｈｓｐ２０ 基因受热胁迫被高度诱导［１１］。 然而对大豆

Ｈｓｐ２０ 基因在响应高温高湿等非生物胁迫过程中的

功能鲜有报道。 本课题组前期研究发现大豆小热

激蛋白 ＧｍＰＭ３１ 基因参与了春大豆种子发育和高

温高湿胁迫响应过程［３］，进一步以田间劣变抗性种

质湘豆 ３ 号和不抗种质宁镇 １ 号为试验材料，通过

定量蛋白质组学鉴定得到在高温高湿胁迫下上调

表达 的 ５ 个 蛋 白 （ ＧｍＨＳＰ１８． ５、 ＧｍＨＳＰ２３． ７、
ＧｍＨＳＰ２６． ０Ｂ、ＧｍＨＳＰ１７． ８、ＧｍＨＳＰ２５． ９），这 ５ 个蛋

白属于植物小分子热激蛋白 （ ｓｍａｌｌ ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ
ｐｒｏｔｅｉｎｓ， ｓＨＳＰｓ）家族。 小热激蛋白因其分子量范围

为 １５ ～ ４２ ｋＤａ，也被称为小热休克蛋白（Ｈｓｐ２０），大
部分 Ｈｓｐ２０ Ｃ 端都包含 １ 个 ８０ ～ １００ 个氨基酸序列

的 α⁃晶体蛋白 （ＡＣＤ） 结构域［５］。 Ｈｓｐ２０ 在高等植

物中极为丰富， 且为核基因编码， 广泛分布于细胞

的各个部位，根据拟南芥中亚细胞定位和氨基酸序

列的同源性分析结果，Ｈｓｐ２０ 可分为 ５ 个亚家族：细
胞质（Ｃ）亚家族（ＣＩ⁃ＣＶＩ）位于细胞质或细胞核中；
线粒体（Ｍ）亚家族（ＭＴＩ 和 ＭＴＩＩ）位于线粒体中；
ＥＲ、ＣＰ 和 ＰＸ 亚家族分别位于内质网、叶绿体和过

氧化物酶体中［１３］。 Ｈｓｐ２０ 家族中所有成员都存在

高度保守的 α 晶体结构域（ＡＣＤ），该结构域位于 Ｃ
端区域，由约 ９０ 个氨基酸编码。 包含多个 β 链结

构，１ 个相反的 ８０ ～ １００ 个氨基酸序列和两个保守

区域： ＣＲＩ （ Ｎ 端共识区 Ｉ） 和 ＣＲＩＩ （ Ｃ 端共识区

ＩＩ） ［３，１２，１４］。 近年来，随着基因组测序技术的完善和

发展，对不同物种中的 Ｈｓｐ２０ 基因家族进行了全面

的鉴定和分析。 如李子［１５］、葡萄［１２］、苹果［１６］、水

稻［１７］、小麦［１８］ 和马铃薯［１９］，分别有 ２４，４８，４１，２３，
１６３ 和 ４８ 个 Ｈｓｐ２０ 基因。 Ｈｓｐ２０ 在植物中含量丰

富，是热胁迫下产生最多的蛋白质，广泛参与到植

物对生物和非生物胁迫响应过程［２０⁃２４］。 在番茄中，
过表达 ＳｌＨｓｐ１７． ７ 基因可以减少细胞中活性氧的积

累，从而增强对冷胁迫的耐受性［２５］。 发现犬牙草的

Ｈｓｐ２０ 基因家族与非生物胁迫有关，ＣｔＨｓｐ２０⁃９ 和

ＣｔＨｓｐ２０⁃１０ 基因可能在进化过程中响应极端温

度［２６］。 在黄瓜中，苗期黄瓜经过高温胁迫处理后，
大多数 ＣｓＨｓｐ２０ 基因上调，表明这些基因响应了高

温胁迫［７］。 同样，经过高温处理后辣椒中大多数

Ｈｓｐ２０ 基因也高度表达［２７］。 此外，转 ＴａＨＳＰ２３． ９ 基

因拟南芥在高温环境下对拟南芥具有保护作用，通
过转入外源基因可以增强拟南芥的耐热性［２８⁃２９］。
综上所述，Ｈｓｐ２０ 在提高植物非生物胁迫方面发挥

着重要的积极作用，特别在高温耐受性方面起着至

关重要的作用。
此前，Ｖａｌéｒｉａ 等［１１］鉴定得到了 ５１ 个大豆 Ｈｓｐ２０

基因，通过系统发育分析和亚细胞定位分类为 １５ 个

亚族，对大豆 ５１ 个 Ｈｓｐ２０ 基因的结构进行分析，并
研究了生物（爪哇分枝杆菌）和非生物（热和冷）胁
迫条件下 ＧｍＨｓｐ２０ 基因的表达谱，对能够响应生物

（爪哇分枝杆菌）和非生物（热和冷）胁迫基因的启

动子中顺式作用元件（ ｃｉｓ⁃ｒｅｇｕｌａｏｒｙ ｅｌｅｍｅｎｔ，ＣＲＥ）进
行分析。 但是并未对高温高湿胁迫下 ＧｍＨｓｐ２０ 蛋

白的表达进行相关研究，也并未对 ＧｍＨｓｐ２０ 家族中

其它成员启动子进行高温高湿、干旱、缺氧等其它

非生物胁迫的分析。 通过长期对高温高湿胁迫下

春大豆种子田间劣变抗性的研究，本课题组基于蛋

白质组学得到诸如 ＧｍＰＭ３１、ＧｍＨＳＰ２６． ０Ｂ 等多个

能响应高温高湿胁迫的热激蛋白，而在已被报道的

５１ 个大豆 Ｈｓｐ２０ 基因中（２０１３）未有体现［１１］。 课题

组前期对大豆 ＧｍＰＭ３１ 的组织表达模式及高温高

湿处理下的表达量变化进行分析时发现，高温高湿

胁迫处理 ９６ 和 １６８ ｈ 时 ＧｍＰＭ３１ 的表达量显著高

于对照组，说明 ＧｍＰＭ３１ 基因能够响应高温高湿胁

迫从而上调表达［３］。
Ｌｏｐｅｓ⁃Ｃａｉｔａｒ 等［１１］ 使 用 Ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ １． ７５ 和

Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ ｖ８． ０ 数据库中信息进行 Ｂｌａｓｔ 搜索，在转录

水平上对该家族成员进行生物和非生物胁迫的分

析，但并无高温高湿胁迫条件的分析结果。 本研究

采用 ＮＣＢＩ 数据库中 Ｗｉｌｌｉａｍｓ ８２ 栽培品种大豆作为

序 列 信 息 来 源 （ 日 期： ２０２１⁃０３⁃１０ ）， 并 利 用

Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ ｖ１３． ０ 搜索候选基因作为补充方法，利用

定量蛋白质组学研究了不同品种大豆经高温高湿

胁迫后，Ｈｓｐ２０ 家族成员蛋白的表达情况，旨在进一

步鉴定大豆 Ｈｓｐ２０ 家族成员，并揭示 Ｈｓｐ２０ 家族成

员在高温高湿胁迫响应中的作用。

１　 材料与方法

１． １　 植物材料和高温高湿胁迫处理

供试品种为田间劣变抗性春大豆种质湘豆 ３ 号

和不抗种质宁镇 １ 号［３０］。 试验材料播种于花盆中，
每盆 １ 株，每个品种 ３０ 盆。 于 Ｒ７ 期将其分为两组。
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高温高湿胁迫组：白天 ４０ ℃、ＲＨ１００％ 、１０ ｈ，黑夜

３０ ℃、ＲＨ７０％ 、１４ ｈ；对照组：白天 ３０ ℃、ＲＨ７５％ 、
１０ ｈ，黑夜 ２０ ℃、ＲＨ７０％ 、１４ ｈ。 分别处理 ２４，９６ 和

１６８ ｈ，每种处理进行 ３ 次生物学重复并在每个时间

点处理 １０ 盆。 分别取相同部位的叶片，立即放入液

氮中冷冻， － ８０ ℃冰箱保存备用。
１． ２　 大豆 Ｈｓｐ２０ 家族成员的鉴定

大豆 全 基 因 组 序 列 和 Ｈｓｐ２０ 保 守 结 构 域

（ＰＦ０００１１）的隐马尔可夫模型（ＨＭＭ）通过 ＮＣＢＩ 数
据库 ［ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｃｅｎｔｅｒ ｆｏｒ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ
（ ｎｉｈ． ｇｏｖ ）］ 获取。 利用软件 ＨＭＭＥＲ３ （ ｈｔｔｐ： ／ ／
ｅｄｄｙｌａｂ． ｏｒｇ ／ ｓｏｆｔｗａｒｅ ／ ｈｍｍｅｒ３ ／ ３． ０ ） 建立本地数据

库，通过 ＨＭＭ 模型于本地数据库中进行 Ｂｌａｓｔ 比

对。 以 “ Ｈｓｐ２０ ” 为 关 键 词 在 数 据 库 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ
（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ⁃ｎｅｘｔ． ｊｇｉ． ｄｏｅ ． ｇｏｖ）搜索候选基

因作为补充方法，并手动去除冗余序列。 最后利用

Ｐｆａｍ ３２． ０ （ｈｔｔｐ： ／ ／ ｐｆａｍ． ｘ ｆａｍ． ｏｒｇ ／ ）在线搜寻大豆

Ｈｓｐ２０ 基因家族成员编码蛋白序列的功能结构域

（Ｄｏｍａｉｎ），去除不存在功能结构域的基因，得到大

豆 Ｈｓｐ２０ 基因家族全部成员。
１． ３　 大豆 Ｈｓｐ２０ 基因家族基本信息获取

大豆 Ｈｓｐ２０ 基因家族成员的 ＣＤＳ 序列和编码

区长度通过 ＤＮＡＳＴＡＲ Ｌａｓｅｒｇｅｎｅ 软件中的 ＥｄｉｔＳｅｑ
获得。 利用 Ｅｘｐａｓｙ （ ＳＩＢ Ｓｗｉｓｓ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ ｏｆ Ｂｉｏｉｎｆｏｒ⁃
ｍａｔｉｃｓ ｜ Ｅｘｐａｓｙ）在线分析并获得大豆 Ｈｓｐ２０ 基因家

族的分子质量、不稳定系数、理论等电点、亲水指

数、氨基酸序列长度等基本信息，并根据其分子量

对大豆 Ｈｓｐ２０ 基因家族成员命名。 使用 ｐｌａｎｔ⁃ｍｕｌｔｉ
网站［Ｐｌａｎｔ⁃ｍＰＬｏｃ ｓｅｒｖｅｒ （ ｓｊｔｕ． ｅｄｕ． ｃｎ）］进行亚细

胞定位预测。 再通过数据库 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ 获取大豆

Ｈｓｐ２０ 基因家族成员的氨基酸序列和 ＣＤＳ 序列，同
时获得大豆 Ｈｓｐ２０ 家族成员在不同组织部位表达的

ＦＰＫＭ （ Ｆｒａｇｍｅｎｔｓ Ｐｅｒ Ｋｉｌｏｂａｓｅ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ ｐｅｒ
Ｍｉｌｌｉｏｎ ｆｒａｇｍｅｎｔｓ ｍａｐｐｅｄ）值。
１． ４　 大豆 Ｈｓｐ２０ 基因的系统发育分析与分类

下载水稻和拟南芥的 Ｈｓｐ２０ 蛋白质序列，利用

ＭＥＧＡ１１ 软件对大豆、水稻和拟南芥 Ｈｓｐ２０ 基因家

族编码蛋白进行多重序列比对，分析其相似性。 采

用邻接法 ＮＪ（Ｎｅｉｇｈｂｏｒ⁃Ｊｏｉｎｉｎｇ） 构建大豆、拟南芥

和水稻的 Ｈｓｐ２０ 家族氨基酸序列的系统发育树，校
验参数 Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ ＝ １ ０００。 最后，根据 ＧｍＨｓｐ２０ 基

因的亚细胞定位预测、其他物种中 Ｈｓｐ２０ 的分

类以及系统发育树结果，将 ＧｍＨｓｐ２０ 基因分为不同

亚族。

１． ５　 大豆 Ｈｓｐ２０ 基因的结构及结构域分析

使用 ＧＳＤＳ 网站［Ｇｅｎｅ Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ Ｄｉｓｐｌａｙ Ｓｅｒｖｅｒ
２． ０ （ｇａｏ⁃ｌａｂ． ｏｒｇ）］在线分析大豆中 Ｈｓｐ２０ 基因的

结构特征，利用软件 ＭＥＭＥ［ＭＥＭＥ ⁃ ＭＥＭＥ Ｓｕｉｔｅ
（ｍｅｍｅ⁃ｓｕｉｔｅ． ｏｒｇ）］，鉴定 ＧｍＨｓｐ２０ 蛋白中 １０ 种蛋

白的基序组成结构，并通过软件 ＴＢｔｏｏｌｓ 绘图。
１． ６　 大豆 Ｈｓｐ２０ 基因的染色体位置

大豆 Ｈｓｐ２０ 基因的基因 ＩＤ 及染色体位置信息

来自 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ 数据库，根据这些信息用 ＴＢｔｏｏｌｓ 软

件 （ ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｇｉｔｈｕｂ． ｃｏｍ ／ ＣＪ⁃Ｃｈｅｎ ／ ＴＢｔｏｏｌｓ ／ ｒｅｌｅａｓｅｓ ）
绘制大豆 Ｈｓｐ２０ 基因在染色体上的物理分布图。
１． ７　 大豆 Ｈｓｐ２０ 基因启动子的顺式作用元件分析

将大豆 Ｈｓｐ２０ 基因起始位点上游 １． ５ ｋｂ 序列

提交给 ＰｌａｎｔＣＡＲＥ 数据库 （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ．
ｐｓｂ． ｕｇｅｎｔ． ｂｅ ／ ｗｅｂｔｏｏｌｓ ／ ｐｌａｎｔｃａｒｅ ／ ｈｔｍｌ ／ ），计算并预

测各种调控元件，再利用 ＴＢｔｏｏｌｓ 绘制启动子序列中

顺式作用元件分布图。
１． ８　 大豆 Ｈｓｐ２０ 基因在不同组织的表达分析

用 ＴＢｔｏｏｌｓ 软件，根据 Ｐｈｙｔｏｚｏｎｅ 数据库中大豆

Ｈｓｐ２０ 基因家族成员在不同大豆组织的表达量分别

绘制根（ｒｏｏｔ）、茎（ｓｔｅｍ）、叶（ ｌｅａｖｅ）、花（ ｆｌｏｗｅｒ）、荚
果（ ｐｏｄ ）、 种 子 （ ｓｅｅｄ ）、 根 毛 （ ｒｏｏｔ ｈａｉｒ ）、 根 瘤

（ｎｏｄｕｌｅ）、茎尖分生组织（ｓｈｏｏｔ ａｐｉｃａｌ ｍｅｒｉｓｔｅｍ）９ 个

组织的热图。
１． ９　 蛋白质提取、消化和标记

参照 Ｍａ 等［３１］ 提取蛋白质，以牛血清白蛋白

（ＢＳＡ）为标准溶液，通过 Ｂｒａｄｆｏｒｄ 法［３２］ 测定蛋白质

浓度。 分别取各样品（１００ μｇ 蛋白质）在 ３７ ℃下用

１０ ｍｍｏｌ·Ｌ － １ 二硫苏糖醇还原 １ ｈ，并在室温下用

２０ ｍｍｏｌ·Ｌ － １碘乙酰胺烷基化 １ ｈ，再用测序级胰蛋

白酶（与底物比例为 １∶ ２０）在 ３７ ℃下消化过夜，然
后 使 用 ｉＴＲＡＱ 试 剂 盒 （ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｂｉｏｓｙｓｔｅｍｓ，
Ｃａｌｉｆｏｒｎｉａ， ＵＳＡ）标记处理 ２４，９６ 和 １６８ ｈ 的上述叶

片总蛋白质酶解产物。
１． １０　 ｉＴＲＡＱ 分析

将 ｉＴＲＡＱ 试剂溶解于 ５０ μＬ 异丙醇后加入到

相应的肽混合物中。 按照制造商说明（ＡＢ Ｓｃｉｅｘ）用
ｉＴＲＡＱ 试剂标记已被胰蛋白酶酶解成肽的 ３６ 份叶

片样品（２ 个品种 × ２ 组对照 × ３ 个处理时间 × ３ 次

生物学重复）。
首先，利用高 ｐＨ Ｃ１８ 色谱柱（Ｗａｔｅｒｓ Ｂｅｃ Ｃ１８，

１． ７ μｍ，２． １ ｍｍ × ５０ μｍ）在 Ｗａｔｅｒｓ ＵＰＬＣ 上分馏

肽，然后在二级反相分析柱（Ｅｋｓｉｇｅｎｔ，Ｃ１８，３ μｍ，
１５０ ｍｍ × ７５ μｍ）上通过纳米 ＨＰＬＣ 分析分馏结果。
再使用线性梯度洗脱肽，从 ５％至 ４５％缓冲液 Ｂ 开始

（缓冲液 Ａ，９８％水与 ０． １％甲酸；缓冲液 Ｂ，９８％乙腈
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与 ０． １％甲酸），总流速保持在 ３００ ｎＬ·ｍｉｎ －１，７０ ｍｉｎ
内完成。

质谱仪采用 ＴｒｉｐｌｅＴＯＦ ５６００ 系统结合 ２． ３ ｋＶ
纳喷雾在数据依赖模式下运行，可在 ＭＳ 和 ＭＳ ／ ＭＳ
采集之间自动切换。 利用高分辨率模式在 ３５０ ～
１ ２５０ ｍ ／ ｚ的质量范围内采集 ＭＳ 谱图，每个光谱信

号累积时间 ２５０ ｍｓ。 在高灵敏度模式下扫描 １００ ～
１ ２５０ ｍ／ ｚ 串联质谱（带有滚动碰撞能量）。 每个循环选

择 ２０ 个最强烈的前体进行碎裂，动态排除时间为 ９ ｓ。
１． １１　 质谱数据和蛋白质定量

利用 Ｍａｘｑｕａｎｔｖ． １． ５． ２． ８ 软件进行大规模串联

质谱 数 据 分 析［３３］。 数 据 库 来 源 于 Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ
ＵｎｉＰｒｏｔＫＢ ／ Ｓｗｉｓｓ⁃Ｐｒｏｔ 数据库。 使用 ２０ ｐｐｍ 母离子

质量 允差和 ５０ ｍｍｕ 片段质量允差直接搜索

ＴｒｉｐｌｅＴＯＦ ５６００ 仪器生成的 ｗｉｆｆ 文件。 错误发现率

（ＦＤＲ）均动态设置为 １％ ，再通过诱饵数据库搜索

（使用参考数据库的反向序列版本）计算，保证每个

可信蛋白质至少包含 １ 个独特的肽［３４］。 通过

ＢＬＡＳＴ 鉴定注释蛋白质以及从大豆基因组翻译中

鉴定的蛋白质之间的冗余［３５］。 ＤＡＰ 的筛选标准如

下：２ 个重复组 ｔ 检验 Ｐ ＜ ０． ０５ 的蛋白质，肽≥２，蛋
白质比值 ＞ １． ５ 或 ＜ ０． ６７ 变化［３６］。

２　 结果与分析

２． １　 大豆 Ｈｓｐ２０ 家族成员的全基因组鉴定

经过数据库 Ｐｈｙｔｏｚｏｍ 的筛选并通过 Ｐｆａｍ 网站

鉴定总共获得 ３３ 个 ＧｍＨｓｐ２０ 基因家族成员（表 １）。
鉴定得到的大豆 Ｈｓｐ２０ 基因编码的蛋白质长度为

１３３ ～ ２３１ 个氨基酸。 ＧｍＨｓｐ２０ 蛋白的理论等电点

（ｐＩ）和分子量分别为 ４． ８０（ＧｍＨＳＰ１７． ５Ｃ）至 ９. ５２
（ＧｍＨＳＰ２５． ３ ） 和 １５． ２４ ｋＤａ （ ＧｍＨＳＰ１５． ２ ） 至

２６． ０６ ｋＤａ（ＧｍＨＳＰ２６． ０Ａ）。

表 １　 大豆 Ｈｓｐ２０ 基因家族信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｆａｍｉｌｙ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ Ｈｓｐ２０ ｇｅｎｅ

基因名称

Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ
基因 ＩＤ
Ｇｅｎｅ ＩＤ

编码区长度

Ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ
ｃｏｄｉｎｇ

ｒｅｇｉｏｎ ／ ｂｐ

ＣＤＳ
长度

Ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ
ＣＤＳ ／ ｂｐ

氨基酸序列

长度

Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ
ｓｅｑｕｅｎｃｅ
ｌｅｎｇｔｈ ／ ａａ

分子质量

Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｗｅｉｇｈｔ ／ ｋＤａ

理论等

电点

Ｉｓｏｅｌｅｃｔｒｉｃ
ｐｏｉｎｔ

不稳定

系数

ｉｎｓｔａｂｉｌｉｔｙ
ｉｎｄｅｘ

亲水性

指数

Ｈｙｄｒｏｐａｔｈｙ
ｉｎｄｅｘ

亚细胞定位

预测

Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ
ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ
ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ

ＧｍＨＳＰ１７． ４Ａ Ｇｌｙｍａ． ０８Ｇ０６８８００． １ ４６２ ４６２ １５３ １７． ４２ ５． ５２ ４０． ８５ － ０． ６０８ Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ
ＧｍＨＳＰ１７． ５Ａ Ｇｌｙｍａ． ０７Ｇ２００５００． １ ４６２ ４６２ １５３ １７． ５４ ５． ３３ ４２． １２ － ０． ６５４ Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ
ＧｍＨＳＰ１７． ５Ｄ Ｇｌｙｍａ． ０８Ｇ０６８７００． １ ４６２ ４６２ １５３ １７． ４８ ５． ８０ ４３． ８１ － ０． ６２４ Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ
ＧｍＨＳＰ１７． ５Ｂ Ｇｌｙｍａ． １３Ｇ１７６２００． １ ４６５ ４６５ １５４ １７． ５３ ５． ９８ ４２． ８６ － ０． ６６９ Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ
ＧｍＨＳＰ１８． ５ Ｇｌｙｍａ． ０７Ｇ２００２００． １ ４８６ ４８６ １６１ １８． ５１ ５． ９９ ４４． ２５ － ０． ６９３ Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ
ＧｍＨＳＰ１７． ９Ｃ Ｇｌｙｍａ． １７Ｇ２２４９００． １ ４８０ ４８０ １５９ １７． ８８ ５． ９５ ３８． ９６ － ０． ５４５ Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ
ＧｍＨＳＰ１８． ０Ｂ Ｇｌｙｍａ． ０４Ｇ０５４４００． １ ４７７ ４７７ １５８ １７． ９４ ６． ６２ ３９． ５２ － ０． ５５８ Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ
ＧｍＨＳＰ１８． ０Ｃ Ｇｌｙｍａ． ２０Ｇ０１５９００． １ ４７７ ４７７ １５８ １７． ９２ ６． ６２ ４１． １７ － ０． ５９２ Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ
ＧｍＨＳＰ１７． ９Ｄ Ｇｌｙｍａ． １４Ｇ０９９９００． １ ４８０ ４８０ １５９ １７． ８６ ５． ４９ ５０． ８２ － ０． ４４３ Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ
ＧｍＨＳＰ１７． ８ Ｇｌｙｍａ． ０６Ｇ０５４７００． １ ４７７ ４７７ １５８ １７． ８０ ６． ６２ ４６． ８８ － ０． ４８９ Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ
ＧｍＨＳＰ１８． ２ Ｇｌｙｍａ． ０７Ｇ０４３６００． １ ５７６ ４８９ １６２ １８． ２１ ６． ９７ ４３． ８１ － ０． ５４０ Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ
ＧｍＨＳＰ１８． ０Ａ Ｇｌｙｍａ． １６Ｇ０１２０００． １ ６８５ ４８６ １６１ １７． ９７ ６． １６ ４６． ９８ － ０． ３３８ Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ
ＧｍＨＳＰ２１． ９ Ｇｌｙｍａ． ２０Ｇ２１３９００． １ ５７９ ５７９ １９２ ２１． ９６ ６． ２４ ３９． ４７ － ０． ５２７ Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ
ＧｍＨＳＰ２２． ４ Ｇｌｙｍａ． １０Ｇ１７６４００． １ ５８８ ５８８ １９５ ２２． ３８ ５． ７４ ４５． ０６ － ０． ５０８ Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ
ＧｍＨＳＰ１５． ２ Ｇｌｙｍａ． １３Ｇ２０５８００． １ ７１４ ４０２ １３３ １５． ２４ ５． ３２ ３８． ２１ － ０． ４２８ Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ
ＧｍＨＳＰ１５． ４ Ｇｌｙｍａ． １５Ｇ１０６７００． １ ６４７ ４０２ １３３ １５． ３８ ５． ２０ ４４． ９８ － ０． ４７１ Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ
ＧｍＨＳＰ２２． ２ Ｇｌｙｍａ． １３Ｇ２８６３００． １ １１１７ ５７９ １９２ ２２． ２４ ５． ９７ ４８． ６５ － ０． ７１３ Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ
ＧｍＨＳＰ２２． ３ Ｇｌｙｍａ． １２Ｇ２１５３００． １ １１６０ ５７９ １９２ ２２． ３２ ５． ８１ ４６． ７９ － ０． ７９５ Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ
ＧｍＨＳＰ２５． ７ Ｇｌｙｍａ． ０８Ｇ２１２０００． １ １４４９ ６７８ ２２５ ２５． ６６ ６． ９２ ４６． ９６ － ０． ８２４ Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉｏｎ
ＧｍＨＳＰ２３． ７ Ｇｌｙｍａ． １２Ｇ０１３１００． ２ ９４９ ６３９ ２１１ ２３． ７５ ６． ４６ ５０． ２１ － ０． ６２２ Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉｏｎ
ＧｍＨＳＰ１６． ５ Ｇｌｙｍａ． ０９Ｇ２２３８００． １ ５７１ ４４４ １４７ １６． ４９ ６． ４３ ４５． １２ － ０． ６３５ Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉｏｎ
ＧｍＨＳＰ１７． ４Ｃ Ｇｌｙｍａ． １５Ｇ１５９７００． １ ４５３ ４５３ １５０ １７． ４０ ６． ４４ ３８． １２ － ０． ４９７ Ｅｎｄｏｐｌａｓｍｉｃ ｒｅｔｉｃｕｌｕｍ
ＧｍＨＳＰ１７． ４Ｂ Ｇｌｙｍａ． １２Ｇ１１５３００． １ ４５３ ４５３ １５０ １７． ４０ ６． ４４ ３８． １２ － ０． ４９７ Ｅｎｄｏｐｌａｓｍｉｃ ｒｅｔｉｃｕｌｕｍ
ＧｍＨＳＰ２２． ６ Ｇｌｙｍａ． ２０Ｇ０７８４００． １ １７７２ ５８８ １９５ ２２． ６０ ６． ３９ ３６． ５７ － ０． ６４６ Ｅｎｄｏｐｌａｓｍｉｃ ｒｅｔｉｃｕｌｕｍ
ＧｍＨＳＰ２２． ５ Ｇｌｙｍａ． １６Ｇ２０６２００． １ ５９４ ５９４ １９７ ２２． ５１ ６． ４０ ３５． ０８ － ０． ５４９ Ｅｎｄｏｐｌａｓｍｉｃ ｒｅｔｉｃｕｌｕｍ
ＧｍＨＳＰ１７． ０ Ｇｌｙｍａ． １１Ｇ１８７２００． １ ７８２ ４４７ １４８ １７． ０１ ６． １６ ３８． ４１ － ０． ５５３ Ｅｎｄｏｐｌａｓｍｉｃ ｒｅｔｉｃｕｌｕｍ
ＧｍＨＳＰ２５． ３ Ｇｌｙｍａ． ０８Ｇ３１８９００． １ ７７８ ６８１ ２２６ ２５． ３５ ９． ５２ ３７． ３４ － ０． ５６０ Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ
ＧｍＨＳＰ２６． ０Ａ Ｇｌｙｍａ． ０６Ｇ１３４９００． ２ １６８５ ６９６ ２３１ ２６． ０６ ６． ９８ ３６． ９８ － ０． ７０５ Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ
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表 １（续）

基因名称

Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ
基因 ＩＤ
Ｇｅｎｅ ＩＤ

编码区长度

Ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ
ｃｏｄｉｎｇ

ｒｅｇｉｏｎ ／ ｂｐ

ＣＤＳ
长度

Ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ
ＣＤＳ ／ ｂｐ

氨基酸序列

长度

Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ
ｓｅｑｕｅｎｃｅ
ｌｅｎｇｔｈ ／ ａａ

分子质量

ＭＷ／ ｋＤａ

理论等

电点

Ｉｓｏｅｌｅｃｔｒｉｃ
ｐｏｉｎｔ

不稳定

系数

ｉｎｓｔａｂｉｌｉｔｙ
ｉｎｄｅｘ

亲水性指数

Ｈｙｄｒｏｐａｔｈｙ
ｉｎｄｅｘ

亚细胞定位

预测

Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ
ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ
ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ

ＧｍＨＳＰ２６． ０Ｂ Ｇｌｙｍａ． ０４Ｇ２２９８００． １ １７４１ ６９６ ２３１ ２５． ９９ ７． ７４ ４１． ７３ － ０． ６８５ Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ
ＧｍＨＳＰ１７． ５Ｃ Ｇｌｙｍａ． １８Ｇ０１０５００． １ ４５３ ４５３ １５０ １７． ４９ ４． ８０ ６８． ９６ － ０． ６７５ Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ
ＧｍＨＳＰ２５． ９ Ｇｌｙｍａ． １８Ｇ０９４６００． １ ７９１ ６９３ ２３０ ２５． ９１ ９． ４０ ４１． ２０ － ０． ５８３ Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ
ＧｍＨＳＰ１６． ２Ａ Ｇｌｙｍａ． ０２Ｇ２４４３００． １ ９１５ ４３５ １４４ １６． ２４ ６． ９８ ４５． ８３ － ０． ４０１ Ｐｅｒｏｘｉｓｏｍａｌ
ＧｍＨＳＰ１６． ２Ｂ Ｇｌｙｍａ． １４Ｇ２１４８００． １ ９１４ ４３５ １４４ １６． １６ ６． ９２ ５５． ３２ － ０． ４１７ Ｐｅｒｏｘｉｓｏｍａｌ

２． ２　 大豆 Ｈｓｐ２０ 基因家族的系统发育分析与分类

根据 ３３ 个大豆 Ｈｓｐ２０ 基因、１８ 个水稻 Ｈｓｐ２０ 基

因、１５ 个拟南芥 Ｈｓｐ２０ 基因，利用 ＭＥＧＡ１１ 的邻接法

构建系统发育树，根据系统发育树和亚细胞定位结果

进行系统发育分析，将 ＧｍＨｓｐ２０ 蛋白分为 １１ 个

亚族，包括 ５ 个 ＣＩ、５ 个 ＣＩＩ、２ 个 ＣＩＩＩ、２ 个 ＣＩＶ、２ 个

ＣＶ、２ 个 ＣＶＩ、２ 个 ＭＩ、１ 个 ＭＩＩ２、５ 个 ＥＲ、５Ｐ 和 ２ 个

ＰＯ 亚族（图 １）。 其中 ＣＩ 与 ＣＩＩ 是最大的亚族，各包

含 ５ 个成员，ＭＩＩ２ 亚族最小，仅包含 １ 个大豆 Ｈｓｐ２０

基因。 在 １１ 个亚家族中总共有 １８ 个 （５４． ５％ ）

Ｈｓｐ２０ 定位于细胞质中，表明细胞质可能是大豆

Ｈｓｐ２０ 家族的主要功能区。 其中 ＣＩＶ 亚族未发现单

子叶植物（水稻）的 Ｈｓｐ２０ 基因。

　 　 注： 拟南芥、水稻、大豆 Ｈｓｐ２０ 基因的系统发育关系。 利用 ＭＥＧＡ１１ 构建邻接进化树（引导值 ＝ １ ０００），１１ 个亚科用

不同的颜色表示，黑色五角星代表大豆、蓝色三角块代表拟南芥、红色方块代表水稻。
Ｎｏｔｅ： Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ Ｈｓｐ２０ ｇｅｎｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ， ｒｉｃｅ ａｎｄ ｓｏｙｂｅａｎ． ＭＥＧＡ１１ ｗａｓ ｕｓｅｄ ｔｏ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔ ｔｈｅ

ａｄｊａｃｅｎｃｙ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｔｒｅｅ （ｇｕｉｄｅ ｖａｌｕｅ ＝ １ ０００） ． Ｅｌｅｖｅｎ ｓｕｂｆａｍｉｌｉｅｓ ｗｅｒｅ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｅｄ ｂｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｌｏｒｓ， ｗｉｔｈ ｂｌａｃｋ ｐｅｎｔａｇｒａｍ
ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｉｎｇ ｓｏｙｂｅａｎ， ｂｌｕｅ ｔｒｉａｎｇｌｅ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｉｎｇ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ， ａｎｄ ｒｅｄ ｓｑｕａｒｅ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｉｎｇ ｒｉｃｅ．

图 １　 拟南芥、水稻和大豆 Ｈｓｐ２０ 蛋白的系统发育分析

Ｆｉｇ． １　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｈｓｐ２０ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｆｒｏｍ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ， ｒｉｃｅ ａｎｄ Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ
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２． ３　 大豆 Ｈｓｐ２０ 基因的结构及结构域分析

多序列比对结果表明，大豆 Ｈｓｐ２０ 蛋白质序列

的一致性不是很高，但具有由保守区 Ｉ 和保守区 ＩＩ
构成的 ＡＣＤ 结构域（图 ２）。 利用 ＧＳＤＳ 网站分析大

豆中 Ｈｓｐ２０ 基因的结构特征，结果表明大多数

ＧｍＨｓｐ２０ 基因成员只含有 １ 个或 ０ 个内含子（１６ 个

没有内含子，１６ 个有 １ 个内含子，１ 个有两个内含

子）。 每个亚族中不同的 ＧｍＨｓｐ２０ 基因表现出相似

的外显子⁃内含子结构（图 ３），表明具有高度的保守

性和密切的进化关系。
对 ３３ 个 ＧｍＨｓｐ２０ 序列保守基序的预测结果如

图 ４ 所示：共预测了 １０ 个基序，基序的长度范围为

６ ～ ５０ 个氨基酸。 ｍｏｔｉｆ １ 和 ｍｏｔｉｆ ２ 广泛分布于所有

亚族中，并且所有亚族都拥有 ｍｏｔｉｆ １。 ｍｏｔｉｆ ５ 仅分

布于亚族 ＣＩＶ 和 ＥＲ 中，ｍｏｔｉｆ ６ 是亚族 ＣＩ 所特有

的，Ｍｏｔｉｆ ９ 则仅存在于 ＣＶＩ 亚族。 总体而言，同一

亚族中的大豆 Ｈｓｐ２０ 蛋白具有相似的结构域和基

序分布模式，这意味着这些基因可能具有相似功能。

图 ２　 大豆 Ｈｓｐ２０ 基因家族编码蛋白质多序列对比图

Ｆｉｇ． ２　 Ｍｕｌｔｉ⁃ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎ ｆａｍｉｌｙ ｃｏｄｅｄ ｂｙ ＧｍＨｓｐ２０
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图 ３　 大豆 Ｈｓｐ２０ 基因的外显子 ／内含子结构

Ｆｉｇ． ３　 Ｅｘｏｎ ／ ｉｎｔｒｏｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ ＧｍＨｓｐ２０ ｇｅｎｅ

图 ４　 ＧｍＨｓｐ２０ 蛋白的系统发育关系和基序组成

Ｆｉｇ． ４　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ａｎｄ ｍｏｔｉｆ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ＧｍＨｓｐ２０ ｐｒｏｔｅｉｎｓ
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２． ４　 大豆 Ｈｓｐ２０ 基因的染色体位置

如图 ５ 所示，３３ 个大豆 Ｈｓｐ２０ 基因不均匀分布

在 １６ 条染色体上，并且大多数位于染色体的近端或

远端只有 １ 或 ２ 个 Ｈｓｐ２０ 基因，其中８ 号染色体上分

布最多（４ 个基因），７、１２、１３、２０ 号染色体上 Ｈｓｐ２０
基因数目相同（３ 个基因）。

图 ５　 大豆 Ｈｓｐ２０ 基因的染色体定位

Ｆｉｇ． ５　 Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ＧｍＨｓｐ２０ ｇｅｎｅ

２． ５　 大豆 Ｈｓｐ２０ 基因启动子中与胁迫相关的顺式

元件分析

　 　 启动子顺式作用元件预测结果如图 ６ 所示，共
预测到 ２３９ 个顺式作用元件（ＣＲＥ），９ 个 ＣＲＥ 包括

ＡＢＲＥ，ＤＲＥ＿ｃｏｒｅ，Ｇ⁃Ｂｏｘ，ＬＴＲ，ＴＣ⁃ｒｉｃｈ，Ｗ⁃ｂｏｘ，ＭＢＳ，
ＣＣＡＡＴ⁃ｂｏｘ 和 ＭＹＢ。 在 ３３ 个大豆 Ｈｓｐ２０ 基因中，
除 ＧｍＨＳＰ２５． ３ 只含有 １ 个 ＣＲＥ 以外，其他基因至

少含有 ２ 个及以上 ＣＲＥ，其中 ＧｍＨＳＰ２２． ４ 中 ＣＲＥ

数目最多（１６ 个），表明大豆 Ｈｓｐ２０ 基因的表达与各

种胁迫反应有关。 大豆 ３３ 个 Ｈｓｐ２０ 基因中 ＭＹＢ 数

目最多（１１０ 个），仅 ＧｍＨＳＰ２５． ３ 和 ＧｍＨＳＰ２２． ６ 两

个基因不含有，其次是 ＡＢＲＥ （５６ 个）。 此外，有

１３ 个ＧｍＨｓｐ２０ 基因存 在 ＴＣ⁃ｒｉｃｈ， 而 ＤＲＥ ＿ ｃｏｒｅ、
Ｗ⁃ｂｏｘ、ＬＴＲ、ＭＢＳ、ＣＣＡＡＴ⁃ＢＯＸ 和 Ｇ⁃ｂｏｘ 的数目分

别是 １，９，１７，１４，５ 和 ５ （表 ２）。 分析结果表明

ＧｍＨｓｐ２０ 基因可以参与多种胁迫响应。

图 ６　 ＧｍＨｓｐ２０ 启动子区与胁迫相关的顺式元件

Ｆｉｇ． ６　 ＧｍＨｓｐ２０ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｒｅｇｉｏｎ ｉｓ ａ ｃｉｓ ｅｌｅｍｅｎｔ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｓｔｒｅｓｓ
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表 ２　 胁迫相关顺式作用元件统计

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｃｉｓ ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ

基因 Ｇｅｎｅ ＡＢＲＥ ＣＣＡＡＴ⁃ｂｏｘ ＤＲＥ＿ｃｏｒｅ Ｇ⁃Ｂｏｘ ＬＴＲ ＭＢＳ ＭＹＢ ＴＣ⁃ｒｉｃｈ Ｗ⁃ｂｏｘ

ＧｍＨＳＰ１６． ２Ａ １ ２ ０ ０ １ １ ３ ０ １

ＧｍＨＳＰ１７． ４Ａ ２ １ ０ ０ １ ０ ３ ０ １

ＧｍＨＳＰ２５． ７ ２ ０ ０ ０ １ １ ４ ０ ０

ＧｍＨＳＰ２５． ３ １ ０ ０ ０ １ ０ ５ １ ０

ＧｍＨＳＰ１６． ５ ２ ０ ０ ０ １ ３ ６ ０ ０

ＧｍＨＳＰ２２． ４ ５ ０ ０ ０ １ ０ ２ １ １

ＧｍＨＳＰ１７． ０ １ ０ ０ ０ １ ０ ４ １ ０

ＧｍＨＳＰ２３． ７ ０ ０ ０ ０ ０ １ ４ １ ０

ＧｍＨＳＰ１７． ４Ｂ １ ０ ０ ０ ０ ０ １ ０ ０

ＧｍＨＳＰ２２． ３ １ １ ０ ０ ０ ０ ２ ０ ０

ＧｍＨＳＰ１７． ５Ｂ １ ０ ０ １ １ ０ ７ ０ １

ＧｍＨＳＰ１８． ０Ｂ ０ ０ ０ ０ １ ０ ０ ０ ０

ＧｍＨＳＰ１５． ２ ０ ０ ０ ０ １ ０ ３ １ １

ＧｍＨＳＰ２２． ２ １ ０ ０ １ ３ １ ７ １ ２

ＧｍＨＳＰ１７． ９Ｄ ２ ０ １ ０ ０ １ ４ １ ０

ＧｍＨＳＰ１６． ２Ｂ １ ０ ０ ０ １ ０ ２ ０ ０

ＧｍＨＳＰ１５． ４ ３ ０ ０ ０ ０ １ ５ ０ ０

ＧｍＨＳＰ１７． ４Ｃ ５ ０ ０ ２ ０ ０ ５ ０ ０

ＧｍＨＳＰ１８． ０Ａ ５ ０ ０ ０ ２ １ ２ １ １

ＧｍＨＳＰ２２． ５ ２ ０ ０ ０ ０ １ ５ ０ ０

ＧｍＨＳＰ１７． ９Ｃ ２ ０ ０ ０ ０ ０ １ ０ ０

ＧｍＨＳＰ１７． ５Ｃ ０ １ ０ ０ ０ １ ２ ０ ０

ＧｍＨＳＰ２６． ０Ｂ ０ ０ ０ ０ １ ０ ３ ０ ０

ＧｍＨＳＰ２５． ９ ０ ０ ０ ０ ０ ０ ３ １ ０

ＧｍＨＳＰ１８． ０Ｃ ３ ０ ０ ０ ０ １ ５ ０ ０

ＧｍＨＳＰ２２． ６ ５ ０ ０ ０ ０ ０ ４ １ ０

ＧｍＨＳＰ２１． ９ ３ ０ ０ ０ １ ０ ２ ０ ０

ＧｍＨＳＰ１７． ８ １ ０ ０ ０ ０ １ ２ ０ ０

ＧｍＨＳＰ２６． ０Ａ ０ ０ ０ ０ ０ １ ４ ０ ０

ＧｍＨＳＰ１８． ２ ２ ０ ０ ０ ０ ０ ３ ０ ０

ＧｍＨＳＰ１８． ５ ３ ０ ０ １ １ ０ ３ １ ０

ＧｍＨＳＰ１７． ５Ａ １ ０ ０ ０ １ ２ ０ １ １

ＧｍＨＳＰ１７． ５Ｄ ０ １ ０ １ ０ ０ ４ １ １

２． ６　 大豆 Ｈｓｐ２０ 基因在不同组织的表达分析

如图 ７ 所示，除 ＧｍＨＳＰ２２． ６ 外，ＧｍＨｓｐ２０ 基因

在 所 有 组 织 中 都 有 表 达， 其 中 ＧｍＨＳＰ１８. ５、
ＧｍＨＳＰ１５． ２ 和 ＧｍＨＳＰ２３． ７ ３ 个基因在所有组织中

均高度表达。 一些 ＧｍＨｓｐ２０ 基因在各种组织中出

现相似的表达模式，如 ＧｍＨＳＰ１８． ０Ｂ、ＧｍＨＳＰ１８． ０Ｃ

和 ＧｍＨＳＰ１７． ８ 在荚、根瘤和种子等组织中表达水平

相对较高，但在叶中很低，几乎不表达。 ＧｍＨＳＰ１６． ２Ａ
和 ＧｍＨＳＰ１６． ２Ｂ 在根瘤中高度表达，ＧｍＨＳＰ１７． ４Ｃ、
ＧｍＨＳＰ１８． ０Ａ 和 ＧｍＨＳＰ１７． ４Ｂ 在所有组织中表达量

偏低。 ＧｍＨＳＰ１５． ２ 和 ＧｍＨＳＰ１５． ４ 在花和叶中表现

出较高的表达水平。
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图 ７　 ＧｍＨｓｐ２０ 在不同组织和器官中的表达情况

Ｆｉｇ． ７　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＧｍＨｓｐ２０ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ ａｎｄ ｏｒｇａｎｓ

２． ７　 高温高湿胁迫下 ＧｍＨｓｐ２０ 蛋白的的表达

定量蛋白质组学研究表明，经高温高湿胁迫

处理后，ＧｍＨＳＰ１８． ５、ＧｍＨＳＰ２３． ７、ＧｍＨＳＰ２６． ０Ｂ、
ＧｍＨＳＰ１７． ８、ＧｍＨＳＰ２５． ９ ５ 个蛋白在宁镇 １ 号和湘

豆 ３ 号中均上调表达，并且在两个大豆品种间除

ＧｍＨＳＰ２３． ７ 蛋白，其余蛋白的表达趋势基本一致

（图 １０）。 在宁镇 １ 号中，ＧｍＨＳＰ１８． ５ 蛋白表达量

随胁迫时间增加而积累，ＧｍＨＳＰ２３． ７ 蛋白则随胁迫

时间增加而减少；ＧｍＨＳＰ２６． ０Ｂ 和 ＧｍＨＳＰ１７． ８ 蛋白

表达趋势一致，在 １６８ ｈ 时间段到达峰值，在 ９６ ｈ 时

间段为最低值；ＧｍＨＳＰ２５． ９ 蛋白的表达则随时间增

加先 上 升 后 下 降 （图 ８ ）。 在 湘 豆 ３ 号 中， 除

ＧｍＨＳＰ２３． ７ 蛋白以外，其余 ４ 个蛋白表达趋势与宁

镇 １ 号一致。 湘豆 ３ 号中 ＧｍＨＳＰ２３． ７ 蛋白的表达趋

势与 ＧｍＨＳＰ２６． ０Ｂ 和 ＧｍＨＳＰ１７． ８ 蛋白一致，蛋白表

达量在 １６８ ｈ 时间段到达峰值，９６ ｈ 为最低值（图 ９）。

　 　 注： ∗代表显著水平差异（Ｐ ＜ ０． ０５）；∗∗代表极显著水平差异（Ｐ ＜ ０． ０１）。

Ｎｏｔｅ： ∗ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ａｔ ０． ０５ ｌｅｖｅｌ； ∗∗ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ａｔ ０． ０１ ｌｅｖｅｌ．

图 ８　 高温高湿胁迫下宁镇 １ 号中 ＧｍＨｓｐ２０ 蛋白的表达

Ｆｉｇ． ８　 Ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＧｍＨｓｐ２０ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎ Ｎｉｎｇｚｈｅｎ １ ｕｎｄｅｒ ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｈｕｍｉｄｉｔｙ ｓｔｒｅｓｓ
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　 　 注：∗代表显著水平差异（Ｐ ＜ ０． ０５）；∗∗代表极显著水平差异（Ｐ ＜ ０． ０１）。
Ｎｏｔｅ： ∗ ｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ａｔ ０． ０５ ｌｅｖｅｌ； ∗∗ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｒｅ ｍａｒｋｌｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ａｔ ０． ０１ ｌｅｖｅｌ．

图 ９　 高温高湿胁迫下湘豆 ３ 号中 ＧｍＨｓｐ２０ 蛋白的表达

Ｆｉｇ． ９　 ＧｍＨｓｐ２０ ｐｒｏｔｅｉｎ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ Ｘｉａｎｇｄｏｕ ３ ｕｎｄｅｒ ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｈｕｍｉｄｉｔｙ ｓｔｒｅｓｓ

　 　 在宁镇 １ 号和湘豆 ３ 号中，不同时间 ５ 个蛋白表

达量均出现显著差异，ＧｍＨＳＰ１７． ８ 和 ＧｍＨＳＰ２５． ９ 蛋

白含量存在极显著差异，ＧｍＨＳＰ２６． ０Ｂ 蛋白则只在

湘豆 ３ 号中表现出极显著差异（图 １０）。

　 　 注：∗代表显著水平差异（Ｐ ＜ ０． ０５）；∗∗代表极显著水平差异（Ｐ ＜ ０． ０１）。
Ｎｏｔｅ：∗ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ａｔ ０． ０５ ｌｅｖｅｌ； ∗∗ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｒｅ ｖｅｒｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ａｔ ０． ０１ ｌｅｖｅｌ．

图 １０　 高温高湿胁迫下 ＧｍＨｓｐ２０ 蛋白在宁镇 １ 号和湘豆 ３ 号中的表达对比

Ｆｉｇ． １０　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ＧｍＨｓｐ２０ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎ Ｎｉｎｇｚｈｅｎ １ ａｎｄ Ｘｉａｎｇｄｏｕ ３ ｕｎｄｅｒ ｈｉｇｈ
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｈｕｍｉｄｉｔｙ ｓｔｒｅｓｓ

３　 讨论

本研究利用大豆基因组数据库共鉴定了 ３３ 个
大豆 Ｈｓｐ２０ 基因，采用生物信息学预测了 Ｈｓｐ２０ 基
因家族成员的进化关系、基因结构、染色体位置、启

动子中与胁迫相关的顺式作用元件、组织特异性表

达情况。 结果表明，３３ 个 ＧｍＨｓｐ２０ 蛋白与拟南芥

和水稻物种的典型 Ｈｓｐ２０ 家族蛋白相似，共 １１ 个亚

族，根据亚细胞定位结果可分为 ５ 大亚家族。 表明

大豆、水稻和拟南芥之间存在密切关系［１２，１６］。 本文
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与 Ｖａｌéｒｉａ 等［１１］对大豆鉴定得到的 ５１ 个 Ｈｓｐ２０ 基因

家族成员并不相同，在 ＣＶＩ 亚族、ＥＲ 家族、ＭＩ 家族

中分别得到 ２，５，２ 个 ＧｍＨｓｐ２０ 基因，多于 Ｖａｌéｒｉａ 等

研究结果（ＣＶＩ 亚家族 １ 个、ＥＲ 亚家族 ４ 个、ＭＩ 亚

家族 １ 个）。 此外，大多数大豆 Ｈｓｐ２０ 基因被归类为

ＣＩ⁃ＣＶＩ，表明细胞质可能是 ＧｍＨｓｐ２０ 家族的主要功

能区。 在 ＣＩＶ 亚族未发现单子叶植物 （水稻） 的

Ｈｓｐ２０ 基因，与先前研究结果一致［１６，１９，３７］。 基因结

构已被证明在多个基因家族的进化中起直接作

用［１２］。 基因结构分析表明，大多数 ＧｍＨｓｐ２０ 基因

没有内含子（４８． ４８％ ）或 １ 个内含子（４８． ４８％ ），表
明基因结构相对简单。 同样，大多数（９２． ６％ ）苹果

Ｈｓｐ２０ 基因没有内含子或短内含子［１６］。 当植物在

响应各种胁迫时，为及时应对外界刺激，内含子数

目少或没有的基因会被迅速激活［３８］。 Ｖａｌéｒｉａ 等［１１］

对 ５１ 个大豆 Ｈｓｐ２０ 基因结构进行分析，发现序列之

间的同一性从 １７． ５０％到 ９８． ９９％不等，最低值在不

同亚家族的成员之间，在 ５１ 个 ＧｍＨｓｐ２０ 基因中，
３３ 个是无内含子，而 １１ 个仅包含 １ 个内含子，７ 个

包含出两个及以上内含子，并未对 ＧｍＨｓｐ２０ 基因中

的保守基序进行分析［１１］。 本文 ３３ 个 ＧｍＨｓｐ２０ 基因

保守基序的分析结果则表明，大多数 ＧｍＨｓｐ２０ 基因

具有 ４ ～ ６ 个保守基序，几乎所有 Ｈｓｐ２０ 基因都含有

ｍｏｔｉｆ １，这表明进化速度缓慢［１６］。 此外，同一亚族

中的大多数 Ｈｓｐ２０ 基因拥有相同的保守基序和相似

的外显子 ／内含子结构，支持了其亚族的分类和密

切的进化关系，这一结果同样在番茄、马铃薯和黄

瓜中被报道［９，１９］。
当植物受环境胁迫时，启动子中的与胁迫相关

的顺式作用元件起重要作用［３９］。 Ｖａｌéｒｉａ 等［１１］ 对响

应生物（爪哇分枝杆菌）和非生物（热和冷）胁迫的

候选基因中启动子的顺式作用元件进行分析，但是

并未对 ＧｍＨｓｐ２０ 家族中其它成员的启动子进行高

温高湿、干旱、缺氧等其它非生物胁迫的分析，因此

我们对 ３３ 个 ＧｍＨｓｐ２０ 基因中与胁迫相关的顺式作

用元件进行鉴定。 在大豆 ３３ 个 ＧｍＨｓｐ２０ 基因中共

预测到 ２３９ 个顺式作用元件，其中 ＭＹＢ 数目最多共

１１０ 个（４６． ０２％ ），而 ＭＹＢ 转录因子作为植物中分

布最广泛的转录因子家族之一，已被证明在植物胁

迫响应中起关键作用，特别是在高温、干旱等非生

物胁迫［４０⁃４１］。 其中，当植物受高温胁迫时 ＭＹＢ 会

通过调节细胞内的钙信号来响应热胁迫反应［４２］，而
钙信号在陆生植物受高温和其他非生物胁迫时的

热信号传导中起关键作用［４３］，继而推测 ＧｍＨｓｐ２０
基因家族通过调控细胞中的钙信号来参与高温胁

迫的响应。
Ｈｓｐ２０ 基因在植物中的组织表达情况已经在多

个物种中被检测和分析，例如水稻、黄瓜、苹果和南

瓜［７，１６，４４⁃４５］。 数据结果表明，ＧｍＨｓｐ２０ 基因在各种组

织中都有表达，参与到植物各组织的发育过程中。
但大多数 ＧｍＨｓｐ２０ 基因在所有发育阶段均以低表

达，只有少数基因在特定器官或发育过程中高表

达。 同样结果在棉花中也被报道，并推测大豆

ＧｍＨｓｐ２０ 基因与棉花 ＧｈＨｓｐ２０ 功能相似，是调节雄

蕊发育的复杂转录网络的组成部分［４６］。 此外，
ＧｍＨＳＰ１８． ５、ＧｍＨＳＰ１５． ２ 和 ＧｍＨＳＰ２３． ７ 基因在所

有组 织 中 均 高 度 表 达， 与 番 茄 中 ＳｌＨｓｐ１７． ７Ａ，
ＳｌＨｓｐ１７． ６Ｂ，ＳｌＨｓｐ１７． ６Ｃ 和 ＳｌＨｓｐ２４． ５ ４ 个基因相

似，意味着在正常生长条件下这 ３ 个基因在大豆细

胞中可能具 有 特 定 的 管 家 功 能［９］。 但 是 一 些

ＧｍＨｓｐ２０ 基因在不同组织中的表达情况存在差异，
如 ＧｍＨＳＰ１８． ０Ｂ、ＧｍＨＳＰ１８． ０Ｃ 和 ＧｍＨＳＰ１７． ８ 在荚

果和种子中表达水平相对较高，但在叶中很低，几
乎为 ０，表明这些 ＧｍＨｓｐ２０ 基因主要参与到大豆种

子的生长发育中。 种子作为大豆重要的生殖器官，
在未受到胁迫下这些 ＧｍＨｓｐ２０ 基因仍然在种子中

特异性积累，进一步说明其在减数分裂、受精和种

子形成过程中维持细胞稳态起着至关重要的作

用［４７］。 大豆 ＧｍＨｓｐ２０ 基因没有统一的表达模式，
表明大豆中不同的 ＧｍＨｓｐ２０ 蛋白可能在植物的生

长、发育和胁迫响应中具有多样化的功能，也支持

了植物中所有 Ｈｓｐ２０ 基因没有统一的表达模式这一

观点，与拟南芥、水稻和辣椒中得到的结果一致［６］。
当大豆受高温高湿胁迫时，将影响其籽粒品

质、造成其产量和种子活力下降［４８］。 目前，Ｖａｌéｒｉａ
等［１１］研究了生物（爪哇分枝杆菌）和非生物（热和

冷）胁迫条件下 ＧｍＨｓｐ２０ 基因的表达谱，在非生物

胁迫中 ４７ 个 Ｈｓｐ２０ 基因受热胁迫被高度诱导，５ 个

Ｈｓｐ２０ 基因受冷胁迫被诱导，在生物胁迫中除了

ＧＭＡｃｄ 基因外，其余 ４ 个 Ｈｓｐ２０ 基因对爪哇分枝杆

菌感染有反应，并未对高温高湿胁迫条件下 Ｈｓｐ２０
基因进行相关研究［１１］。 本文采用 ｉＴＲＡＱ 技术研究

了在 高 温 高 湿 胁 迫 下 两 个 品 种 大 豆 叶 片 中

ＧｍＨｓｐ２０ 的 蛋 白 表 达 水 平， 发 现 ＧｍＨｓｐ１８． ５、
ＧｍＨｓｐ２３． ７、ＧｍＨｓｐ２６． ０Ｂ、ＧｍＨｓｐ１７． ８、ＧｍＨｓｐ２５． ９
５ 个蛋白在热胁迫时均上调且蛋白表达趋势一致，
在 Ｖａｌéｒｉａ 等［１１］ 的研究中发现这 ５ 个蛋白受热胁迫

时被高度诱导。 据报道大多数植物 Ｈｓｐ２０ 基因在热

胁迫下上调，一些 Ｈｓｐ２０ 基因在响应热应激时表现

出相同的表达谱［７，１６，４９］。 为了应对高温胁迫，植物

进化出能够有效感知温度升高的机制，它们通过感

知细胞外部的信号并将这些信息传递进细胞内进

行级联扩增，调控相关抗性基因的转录和翻译，以
抵御高温胁迫［５０］。 而 Ｃａ２ ＋ 在热信号传导过程中起

重要作用，在热信号传导中，Ｃａ２ ＋ 的瞬时增加会促

进钙调蛋白（ＣａＭ）基因的表达，继而引起一系列反
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应，最终促进热休克蛋白（ＨＳＰ）的表达［５１⁃５２］。 研究

表明，在水稻中，ＯｓＣａＭ１⁃１ 被证明具有正调节 Ｃａ２ ＋

信号，导致 ＨＳＰ 积累的作用［５３⁃５４］。 在小麦中，已发

现在 ３７ ℃ 下 ＣａＭ１⁃２ 作用于 Ｈｓｐ２６ 和 Ｈｓｐ７０ 的上

游［５１］。 大豆中 ＧｍＬＥＡ４ 和 ＧｍＣａＭ１ 在种子中的表

达水平高于其他组织，并且参与高温高湿胁迫的响

应［５５］。 表明 ＣａＭ 可以参与到大豆对高温高湿胁迫

的响应，因此推测植物中 Ｈｓｐ２０ 家族可能通过钙信

号来响应高温高湿胁迫，进而增强种子对高温高湿

胁迫的耐受性，提高种子的活力。

４　 结论

本文对大豆 ＧｍＨｓｐ２０ 基因家族进行了全基因

组分析，鉴定并得到了 ３３ 个 ＧｍＨｓｐ２０ 基因。 随后，
基于生物信息学的方法对 ＧｍＨｓｐ２０ 基因的系统发

育、基因结构、染色体定位、与胁迫相关顺式作用元

件、不同组织中的表达模式进行了分析。 并采用

ｉＴＲＡＱ 技术对湘豆 ３ 号和宁镇 １ 号两个大豆品种在

高温高湿胁迫下不同时间的小热激蛋白表达量进行

了分 析。 结 果 表 明， 经 高 温 高 湿 胁 迫 处 理 后

ＧｍＨＳＰ１８. ５、ＧｍＨＳＰ２３． ７、ＧｍＨＳＰ２６． ０Ｂ、ＧｍＨＳＰ１７. ８、
ＧｍＨＳＰ２５. ９ ５ 个 ＧｍＨｓｐ２０ 蛋白均上调表达并且在

两个品种间表达趋势基本一致，因此这些小热激蛋

白家族成员可能参与了大豆对高温高湿胁迫的应

答反应过程。 该研究提供了 ＧｍＨｓｐ２０ 基因家族的

全面信息，将有助于确定 ＧｍＨｓｐ２０ 基因的功能。
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［５］ 　 ＺＨＡＯ Ｐ， ＷＡＮＧ Ｄ， ＷＡＮＧ Ｒ， ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｏｍｅ⁃ｗｉｄｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
ｔｈｅ ｐｏｔａｔｏ Ｈｓｐ２０ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ： ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ， ｇｅｎｏｍｉｃ ｏｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎ
ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｅｓ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ ［ Ｊ ］ ． ＢＭＣ
Ｇｅｎｏｍｉｃｓ， ２０１８， １９（１）： １⁃１３．

［６］ 　 ＷＡＴＥＲＳ Ｅ Ｒ． Ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ， ｆｕｎｃｔｉｏｎ， ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ， ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ
ｏｆ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｓＨｓｐｓ［Ｊ］ ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙ， ２０１３， ６４

（２）： ３９１⁃４０３．
［７］ 　 ＨＵＡＮＧ Ｊ， ＨＡＩ Ｚ， ＷＡＮＧ Ｒ， ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｏｍｅ⁃ｗｉｄｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ

Ｈｓｐ２０ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｕｎｄｅｒ ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ
ｃｕｃｕｍｂｅｒ （Ｃｕｃｕｍｉｓ ｓａｔｉｖｕｓ Ｌ． ） ［ Ｊ］ ． Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ，
２０２２， １３：９６８４１８．

［８］ 　 ＧＵＯ Ｍ， ＬＩＵ Ｊ Ｈ， ＬＵ Ｊ Ｐ， ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｏｍｅ⁃ｗｉｄｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ
ＣａＨｓｐ２０ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｐｅｐｐｅｒ： Ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｎｄ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｕｎｄｅｒ ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］ ． Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ
Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２０１５， ６： ８０６．

［９］ 　 ＹＵ Ｊ， ＣＨＥＮＧ Ｙ， ＦＥＮＧ Ｋ， ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｏｍｅ⁃ｗｉｄｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ
ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｏｆ ｔｏｍａｔｏ Ｈｓｐ２０ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ
ｂｉｏｔｉｃ ａｎｄ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓｅｓ［ Ｊ］ ． Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２０１６，
７： １２１５．

［１０］ ＰＥＮＧ Ｌ Ｎ， ＨＵＡＮＧ Ｌ Ｂ， ＧＵＩ Ｔ Ｙ， ｅｔ ａｌ． Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｏｆ Ｈｓｐ２０ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｎｅｏｐｏｒｐｈｙｒａ ｈａｉｔａｎｅｎｓｉｓ
［Ｊ］ ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｐｈｙｃｏｌｏｇｙ， ２０２２， ３４（２）： １０８９⁃１０９７．

［１１］ ＬＯＰＥＳ⁃ＣＡＩＴＡＲ Ｖ Ｓ， ＤＥ ＣＡＲＶＡＬＨＯ Ｍ Ｃ Ｃ Ｇ， ＤＡＲＢＥＮ Ｌ
Ｍ， ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｏｍｅ⁃ｗｉｄｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｈｓｐ２０ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ
ｓｏｙｂｅａｎ： Ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ， ｇｅｎｏｍｉｃ ｏｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｕｎｄｅｒ ａｂｉｏｔｉｃ ａｎｄ ｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓｅｓ［ Ｊ］ ．
ＢＭＣ Ｇｅｎｏｍｉｃｓ， ２０１３， １４：５７７．

［１２］ ＪＩ Ｘ Ｒ， ＹＵ Ｙ Ｈ， ＮＩ Ｐ Ｙ， ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｏｍｅ⁃ｗｉｄｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ
ｓｍａｌｌ ｈｅａｔ⁃ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎ （ Ｈｓｐ２０ ） ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｇｒａｐｅ ａｎｄ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｅ ｄｕｒｉｎｇ ｂｅｒｒｙ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ［ Ｊ ］ ． ＢＭＣ Ｐｌａｎｔ
Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１９， １９（１）： １⁃１５．

［１３］ 王敏， 江彪， 林毓娥， 等． 小分子热激蛋白参与植物抗逆性方

面的研究进展［ Ｊ］ ． 安徽农业科学， ２０１８， ４６ （１８）： ２９⁃３２．
（ＷＡＮＧ Ｍ， ＪＩＡＮＧ Ｂ， ＬＩＮ Ｙ Ｅ， ｅｔ ａｌ． Ａｄｖａｎｃｅｓ ｏｆ ｓｍａｌｌ ｈｅａｔ
ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｐａｒｔｉｃｉｐａｔｉｎｇ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ［ Ｊ］ ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ
Ｓｈａｎｘｉ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， ２０１８， ４６（１８）： ２９⁃３２． ）

［１４］ ＢＯＮＤＩＮＯ Ｈ Ｇ， ＶＡＬＬＥ Ｅ Ｍ， ＴＥＮ Ｈ Ａ． Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ
ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓｍａｌｌ ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎ ／ α⁃ｃｒｙｓｔａｌｌｉｎ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ
ｈｉｇｈｅｒ ｐｌａｎｔｓ［Ｊ］． Ｐｌａｎｔａ， ２０１２， ２３５（６）： １２９９⁃１３１３．

［１５］ ＷＡＮ Ｘ， ＹＡＮＧ Ｊ， ＧＵＯ Ｃ， ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｏｍｅ⁃ｗｉｄｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ
ａｎｄ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｈｓｆ ａｎｄ ｓＨｓｐ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｉｅｓ ｉｎ Ｐｒｕｎｕｓ
ｍｕｍｅ， ａｎｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｕｎｄｅｒ ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ［ Ｊ］ ． ＰｅｅｒＪ，
２０１９， ７： ｅ７３１２．

［１６］ ＹＡＯ Ｆ， ＳＯＮＧ Ｃ， ＷＡＮＧ Ｈ， ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｏｍｅ⁃ｗｉｄｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ
ｔｈｅ Ｈｓｐ２０ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｓ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｍｅｍｂｅｒｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｉｎ ａｐｐｌｅ［ Ｊ］ ． Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ，
２０２０， １１： ６０９１８４．

［１７］ ＳＡＲＫＡＲ Ｎ Ｋ， ＫＩＭ Ｙ Ｋ， ＧＲＯＶＥＲ Ａ． Ｒｉｃｅ ｓＨｓｐ ｇｅｎｅｓ：
Ｇｅｎｏｍｉｃ ｏｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｕｎｄｅｒ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ［Ｊ］ ． ＢＭＣ Ｇｅｎｏｍｉｃｓ， ２００９， １０（１）： １⁃１８．

［１８］ ＰＡＮＤＥＹ Ｂ， ＫＡＵＲ Ａ， ＧＵＰＴＡ Ｏ Ｐ， ｅｔ ａｌ． Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ
Ｈｓｐ２０ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｗｈｅａｔ ａｎｄ ｂａｒｌｅｙ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｕｎｄｅｒ ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ［ Ｊ］ ． Ａｐｐｌｉｅｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ
ａｎｄ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ， ２０１５， １７５（５）： ２４２７⁃２４４６．

［１９］ ＺＨＡＯ Ｐ， ＷＡＮＧ Ｄ， ＷＡＮＧ Ｒ， ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｏｍｅ⁃ｗｉｄｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
ｔｈｅ ｐｏｔａｔｏ Ｈｓｐ２０ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ： Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ， ｇｅｎｏｍｉｃ ｏｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎ
ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｅｓ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ ［ Ｊ ］ ． ＢＭＣ
Ｇｅｎｏｍｉｃｓ， ２０１８， １９（１）： １⁃１３．

［２０］ ＰＥＦＦＥＲ Ｓ， ＧＯＮÇＡＬＶＥＳ Ｄ， ＭＯＲＡＮＯ Ｋ Ａ． Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ
Ｈｓｆ１⁃ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｖｉａ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｂｉｐａｒｔｉｔｅ ｃｏｎｔａｃｔｓ ｗｉｔｈ
Ｈｓｐ７０ ｐｒｏｍｏｔｅｓ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｉｎ ｙｅａｓｔ ［ Ｊ ］ ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ
Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２０１９， ２９４（３２）： １２１９１⁃１２２０２．

［２１］ ＷＵ Ｄ， ＶＯＮＫ Ｊ Ｊ， ＳＡＬＬＥＳ Ｆ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ Ｎ ｔｅｒｍｉｎｕｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓｍａｌｌ
ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎ ＨｓｐＢ７ ｄｒｉｖｅｓ ｉｔｓ ｐｏｌｙＱ ａｇｇｒｅｇａｔｉｏｎ ｓｕｐｐｒｅｓｓｉｎｇ
ａｃｔｉｖｉｔｙ［Ｊ］ ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２０１９， ２９４ （２５）：
９９８５⁃９９９４．

［２２ ］ ＤＩＮＧ Ｘ， ＧＵＯ Ｑ， ＬＩ Ｑ， ｅｔ ａｌ． Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃｓ
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ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｓｔｕｄｙ ｒｅｖｅａｌ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｒｏｌｅ ｏｆ ｈｉｇｈ⁃
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｇｅｎｅ ＧｍＨＳＦＡ２ ｄｕｒｉｎｇ ｆｌｏｗｅｒ ｂｕｄ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ＣＭＳ⁃ｂａｓｅｄ Ｆ１ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ［ Ｊ］ ． Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ
ｓｃｉｅｎｃｅ， ２０２０， １１： ６００２１７．

［２３］ ＨＥ Ｙ， ＹＡＯ Ｙ， ＬＩ Ｌ， ｅｔ ａｌ． Ａ ｈｅａｔ⁃ｓｈｏｃｋ ２０ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｓｏｌａｔｅｄ ｆｒｏｍ
ｗａｔｅｒｍｅｌｏｎ （ ＣｌＨｓｐ２２． ８ ） ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｏ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ ｖｉａ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙｓ ［ Ｊ］ ．
ＰｅｅｒＪ， ２０２１， ９： ｅ１０５２４．

［２４］ 刘骕骦， 刘燕敏， 李阳． 植物热激蛋白在非生物胁迫响应中

的研究进展［Ｊ］ ． 广东蚕业， ２０２０． （ＬＩＵ Ｓ Ｓ， ＬＩＵ Ｙ Ｍ， ＬＩ Ｙ ．
Ｒｅｓｅａｒｃｈ ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ
ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］ ． Ｇｕａｎｇｄｏｎｇ Ｓｅｒｉｃｕｌｔｕｒｅ， ２０２０． ）

［２５］ ＺＨＡＮＧ Ｎ， ＺＨＡＯ Ｈ， ＳＨＩ Ｊ， ｅｔ ａｌ． Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ
ｃｌａｓｓ Ｉ ＳｌＨｓｐ１７． ７ ｇｅｎｅ ｒｅｓｐｏｎｓｉｂｌｅ ｆｏｒ ｔｏｍａｔｏ ｃｏｌｄ⁃ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ
［Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２０２０， ２９８： １１０５６８．
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