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酸枣DnaJ基因家族鉴定及响应干旱胁迫的表达分析

丁旭斌，吴凯玲，李苏龙，马亚平，宋丽华*

（宁夏大学林木资源高效生产全国重点实验室·宁夏大学林业与草业学院，银川 750021）

摘 要：【目的】基于酸枣全基因组鉴定DnaJ基因家族，筛选酸枣响应干旱胁迫的候选关键基因，为酸枣抗旱机制的系

统研究提供理论参考，也为红枣优良抗旱品种的优化和新品种选育提供资源。【方法】通过盆栽干旱胁迫试验，采集处

理20 d后的酸枣根、茎、叶进行转录组测序；基于酸枣全基因组数据鉴定DnaJ（ZjsDnaJ）基因家族成员，并对其理化特

征、保守结构域、基因结构、系统进化、顺式作用元件等进行生物信息学分析；结合转录组数据，筛选酸枣DnaJ基因家

族中响应干旱胁迫的关键基因。【结果】从酸枣全基因组鉴定到23个ZjsDnaJ基因，其编码的蛋白分别定位于细胞质、

细胞核、线粒体及叶绿体中；所有ZjsDnaJ基因均包含保守基序Motif1和Motif2，保守结构域和基因结构则呈现出一定

的多样性；系统进化分析将酸枣、拟南芥、马铃薯、番茄及冬枣的DnaJ基因分为4个亚组，即GroupⅠ~Group Ⅳ；在Zjs-

DnaJ基因的启动子区域鉴定出响应干旱胁迫的脱落酸响应元件ABRE、MYB结合位点元件MBS、细胞脱水响应元件

ARE；ZjsDnaJ2、ZjsDnaJ3、ZjsDnaJ12、ZjsDnaJ14、ZjsDnaJ15、ZjsDnaJ19分别在酸枣的根、茎、叶中呈现高表达。在干

旱胁迫下，与正常供水对照相比，酸枣叶片中丙二醛、脯氨酸、可溶性糖含量均呈上升趋势，抗氧化酶POD和SOD活性

也有不同程度的提高。【结论】ZjsDnaJ基因家族成员结构保守，功能多样，参与酸枣对干旱胁迫的响应过程；ZjsDnaJ2、

ZjsDnaJ3、ZjsDnaJ12、ZjsDnaJ14、ZjsDnaJ15、ZjsDnaJ19基因为酸枣响应干旱胁迫的候选关键基因。
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Identification of DnaJ gene family in Ziziphus jujuba and expression anal-
ysis in response to drought stress
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Abstract:【Objective】Wild jujube (Ziziphus jujuba var. spinosa) is a variety of jujube (Ziziphus jujuba

Mill). in the the Ziziphus genus of the Rhamnaceae family. It is a deciduous shrub characterised by re-

markable drought tolerance and significant ecological value. The DnaJ transcription factor plays a cru-

cial role in plants, frequently acting as a chaperone protein involved in abiotic stress tolerance. Based

on the whole-genome identification of the DnaJ gene family in Z. jujuba var. spinosa, this study aimed

to screen the key candidate genes within this gene family that respond to drought stress, and reveal the

function and expression of the DnaJ gene family during the development of Z. jujuba var. spinosa. It

would provide a theoretical reference for the systematic study of its drought resistance mechanisms and

offer resources for optimizing elite drought- resistant varieties and breeding new cultivars in jujube.

【Methods】This study established a pot- based drought stress experiment with four treatment levels:

well-watered (CK, control), mild drought (D1), moderate drought (D2), and severe drought stress (D3).

The corresponding soil relative water contents were maintained at 70%-75%, 50%-55%, 35%-40%,

and 25%-30%, respectively. The stress treatments were sustained for 20 days, then the roots, stems, and

leaves of the drought-stressed jujube plants were collected for transcriptome sequencing. Based on the
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whole-genome data of the wild jujube, the members of the DnaJ transcription factor gene family were

identified. Physicochemical properties were predicted using the online tool WoLF PSORT, while con-

served motifs, domains, and gene structures were analyzed using TBtools, the MEME suite, and NCBI.

Phylogenetic analysis was performed with MEGA11, and cis-acting elements were predicted using on-

line tool PlantCARE. By integrating transcriptome data under drought stress, differential expression pat-

terns of DnaJ genes of the various wild jujube organs were examined. The transcriptome results were

further validated through qRT-PCR, enabling the screening of key drought-responsive genes within the

ZjsDnaJ gene family. The principles for determining physiological indicators were as follows: soluble

sugar content was measured using the anthrone colorimetric method; peroxidase (POD) activity was de-

termined by the guaiacol method; catalase (CAT) activity was assessed via ultraviolet absorption; malo-

ndialdehyde (MDA) content was quantified using the thiobarbituric acid method; and proline (PRO)

content was measured by the acid ninhydrin assay.【Results】A total of 23 ZjsDnaJ gene family mem-

bers were identified in the whole genome of Z. jujuba var. spinosa. The expansion of the DnaJ gene

family in the wild jujube was relatively conserved, which might be associated with its ecological adapt-

ability. The physicochemical characterization revealed that the proteins encoded by these 23 ZjsDnaJ

genes were localized in distinct subcellular compartments: cytoplasm (3), nucleus (9), mitochondria (1),

and chloroplasts (10). These proteins included both acidic and alkaline types and were all hydrophilic,

suggesting that their functional activities might primarily occur in acidic or alkaline solutions within

these organelles, involving interactions with water molecules or other hydrophilic ions. Within the ZjsD-

naJ gene family, 10 motifs were identified. All ZjsDnaJ genes contained the conserved Motif1 and Mo-

tif2, indicating a certain degree of conservation within the family. Additionally, eight conserved do-

mains were detected, with the DnaJ domain being the most frequent while others served as auxiliary do-

mains. This domain architecture suggested functional diversification during evolution. Furthermore,

variation in gene structure, including differences in exon-intron organization among members, reflected

functional diversity and evolutionary adaptation within the ZjsDnaJ family. The phylogenetic analysis

of DnaJ genes from Z. jujuba var. spinosa, Arabidopsis thaliana, Solanum tuberosum, Solanum lycoper-

sicum, and Z. jujuba cv.‘Dongzao’classified 162 genes into four distinct subgroups (GroupⅠ-Ⅳ), re-

vealing both homologous relationships and genetic differentiation among species. The 23 ZjsDnaJ

genes were distributed across 10 chromosomes, indicating a broad genomic distribution and suggesting

that functional differentiation and coordinated regulation might enhance environmental adaptability. Cis-

acting elements regulating spatiotemporal specificity and expression levels, were investigated in ZjsD-

naJ promoter regions. Thirty types of cis-acting elements associated with growth and development, en-

vironmental stress response, hormone response, and light response were identified, indicating the fami-

ly's involvement in these physiological processes. Notably, abscisic acid-responsive elements (ABRE),

MYB binding sites (MBS), and anaerobic response elements (ARE) might play crucial roles in drought

stress response. The transcriptome analysis of the different organs under drought stress showed differen-

tial expression patterns of the ZjsDnaJ genes. Specifically, the ZjsDnaJ2, ZjsDnaJ3, ZjsDnaJ12, ZjsD-

naJ14, ZjsDnaJ15, and ZjsDnaJ19 demonstrated high expression levels in the roots, stems, and leaves,

respectively. Physiological indicators of drought tolerance, including malondialdehyde (MDA), proline,

and soluble sugar content, as well as activities of antioxidant enzymes POD and SOD, were measured.

Under drought stress, the leaves of the wild jujube exhibited increased levels of MDA, proline, and solu-

ble sugar, along with enhanced POD and SOD activities, reflecting the plant's physiological adaptation

to drought conditions.【Conclusion】The ZjsDnaJ gene family exhibited structural conservation and
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DnaJ是一类分子质量为41 kd且兼具分子伴侣

和转录调控功能的热激蛋白，因其含有高度保守的

J 结构域，又称为 J-蛋白，属于 DnaJ/Hsp40 基因家

族[1-2]。J-蛋白通常由N端的 J-结构域、富含甘氨酸/

苯丙氨酸的G/F结构域、锌指结构域（特征序列为

CxxCxGxG）和C端的羧基末端区组成[3]。Hsp70是

生物体内一类高度保守的热休克蛋白，在多种生理

过程中发挥关键作用[4]。DnaJ蛋白主要通过与热休

克蛋白Hsp70协同作用，参与细胞内蛋白质的折叠、

修复、降解、应激响应等过程，在植物响应逆境胁迫

中发挥重要作用[5-6]。

已有研究表明，DnaJ蛋白分为DNAJD、DNAJF

及DNAJ-like三类，有4个亚型，即Ⅰ型、Ⅱ型、Ⅲ型、

Ⅳ型[7-9]。DnaJ作为一类重要的应激蛋白，广泛参与

植物的抗旱、耐高温、耐盐、抑制激素等逆境响应过

程 [10]。例如，过表达 DnaJ 基因利于提高拟南芥

（Arabidopsis thaliana）对 NaCl 胁迫的耐受性 [11]；在

玉米（Zea mays L.）对高温和干旱胁迫的响应过程

中，DnaJ基因家族成员发挥重要作用[12]；番茄（Sola-

num lycopersicum L.）叶绿体靶向DnaJ基因的过表

达增强了转基因烟草对干旱胁迫和青枯病的抗

性 [13]；烟草（Nicotiana tabacum L.）DnaJ基因在抑制

烟草花叶病毒的扩散中发挥作用[14]。目前，DnaJ基

因已在多个物种中被鉴定出，但尚未见对酸枣DnaJ

基因鉴定的报道。

酸枣（Ziziphus jujuba var. spinosa）为鼠李科枣

属的野生祖先种，是我国重要的药食同源植物。酸

枣果实营养丰富，可食用；酸枣仁具有安神、抗氧化、

增强免疫等功效，常被用作药材[15-16]。酸枣具有极强

的抗逆性，尤其在干旱、高温等恶劣环境中表现出显

著的适应性。因此，开展酸枣DnaJ基因家族研究，

挖掘其抗逆性相关的高表达基因，有助于高抗逆优

良酸枣的分子育种。笔者基于前期酸枣GWAS分

析得到的抗旱基因[17]，鉴定到响应干旱胁迫的DnaJ

蛋白。为进一步探究酸枣中 DnaJ 基因的进化特

征，笔者通过酸枣全基因组鉴定DnaJ基因家族，系

统分析其结构、功能、理化性质等，并结合干旱胁迫

转录组数据，筛选高表达的DnaJ基因家族成员，以

期为酸枣抗旱优良品种的选育提供重要候选基因。

1 材料和方法

1.1 材料

供试枣树为生长一致、健康、无病虫害的酸枣实

生幼苗[苗龄 1 a（年）]，在宁夏灵武市千亩设施果业

基地大棚中进行盆栽干旱胁迫试验。试验容器为口

径 31 cm、高 27 cm 的塑料花盆，每盆装入 10 kg 干

土，浇水后培养30 d，其间定期补充水分。待供试枣

树长势稳定后，设置正常供水为对照（土壤相对含水

量为 70%~75%）、轻度干旱胁迫D1（土壤相对含水

量 50%~55%）、中度干旱胁迫D2（土壤相对含水量

35%~40%）、重度干旱胁迫D3（土壤相对含水量20%~

25%）4个梯度，处理20 d。培养期间每5 d采集叶片

样品用于生理指标测定，并于第20天采集根、茎、叶

样品用于转录组测序。

1.2 酸枣ZjsDnaJ基因家族成员鉴定及理化性质分

析

基于酸枣[Genome-NCBI-NLM（nih.gov）]全基

因组及前期研究获得的DnaJ基因序列，下载隐马尔

可 夫 模 型（HMM）文 件（PF00226）。 使 用 HM-

MER3.1软件对酸枣蛋白序列进行结构域搜索，初步

鉴定酸枣 DnaJ 基因家族成员，结合 CDD [Con-

served Domains Database（CDD）and Resources（nih.

gov）]、SMART [SMART：Main page（embl.de）]、

PFAM [Browse-InterPro（ebi.ac.uk）]数据库筛除假

阳性基因，最终确定 ZjsDnaJ基因家族成员。通过

TBtools和在线网站WoLF PSORT Prediction（http://

wolfpsort.hgc.jp）预测ZjsDnaJ基因家族成员的理化

性质及亚细胞定位，使用R语言进行可视化绘图。

functional diversity, and would play a significant role in the drought stress response of Z. jujuba var. spi-

nosa. Among its members, the ZjsDnaJ2, ZjsDnaJ3, ZjsDnaJ12, ZjsDnaJ14, ZjsDnaJ15, and ZjsD-

naJ19 had been identified as key candidate genes mediating drought stress response. This study eluci-

dated the expression profiles of the ZjsDnaJ gene family under drought stress in wild jujube, screened

drought-resistant candidate genes, and might provide a foundation for breeding superior drought-toler-

ant varieties by offering critical genetic targets.

Key words: Ziziphus jujuba var. spinosa; DnaJ genes; Drought stress
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1.3 酸枣ZjsDnaJ保守基序、结构域及基因结构分析

基于酸枣蛋白序列和GFF注释文件，利用在线

网站MEME进行保守基序分析，利用NCBI进行结

构域分析，利用 GSDS 进行基因结构分析。利用

TBtools软件的可视化功能，绘制进化树、保守基序、

结构域、基因结构的组合图。

1.4 系统进化分析

使用 MEGA11 软件，基于酸枣、冬枣[Ziziphus

jujuba genome assembly ASM3175591v1 - NCBI-

NLM（nih.gov）]、拟南芥（https://www.ncbi.nlm.nih.

gov/datasets/taxonomy/3702/）、番茄（https://www.nc-

bi.nlm.nih.gov/datasets/taxonomy/4081/）和 马 铃 薯

{R1 starch- granule- bound R1 protein [Solanum tu-

berosum（potato）]-Gene-NCBI}5 个物种 DnaJ 基因

编码的蛋白序列进行多序列比对，采用 Neighbor-

Joining法构建系统发育树。

1.5 染色体定位及启动子区顺式作用元件分析

根据酸枣GFF注释文件提取DnaJ基因的位置

信息，使用MapChart软件绘制染色体定位图；提取

DnaJ基因家族成员上游 2000 bp作为启动子序列，

使用Plantcare进行顺式作用元件分析，使用R语言

绘制结果图。

1.6 酸枣ZjsDnaJ基因家族表达模式分析

基于干旱胁迫处理下酸枣不同器官的转录组数

据（武汉迈维代谢生物科技股份有限公司代测），对

ZjsDnaJ 基因进行表达谱分析，使用 hiplot 绘制热

图。

1.7 酸枣ZjsDnaJ基因家族响应干旱胁迫相关成员

的qRT-PCR分析

基于转录组数据，对筛选的高表达 ZjsDnaJ基

因进行相对表达量测定。使用RNA prep Pure多糖

多酚植物总RNA提取试剂盒[天根生化科技（北京）

有限公司]分别提取酸枣幼苗根、茎、叶的总RNA，

使用试剂盒（康为世纪生物科技有限公司）进行反转

录。由上海生工生物工程股份有限公司（www.sangon.

com）设计与合成引物，内参基因为Actin[18]（表1）。使

表 1 实时荧光定量引物序列

Table 1 Primers of real -time quantitative PCR

基因名称

Gene name

Actin

ZjsDnaJ2

ZjsDnaJ3

ZjsDnaJ4

ZjsDnaJ11

ZjsDnaJ12

ZjsDnaJ13

ZjsDnaJ14

ZjsDnaJ15

ZjsDnaJ16

ZjsDnaJ19

ZjsDnaJ20

上游引物

Forward primer

TGTGCTGGATTCTGGTGATGGT

GAGGTTGAAAGGTCACCGTCTTC

TGGGGTGCAGTTTCACAGAA

CGAATTCAGGCGCTTCTTCG

TGCTGTACAGACGGAGAGGA

AAAATGCCAAGCACTGCAGG

GGACACTCCACCCAACTTGT

AGCCGTTGACTGATCAGCAA

ACCATCCTCTCACCCTCTCC

CTCCGTTCGGATCAGGATGG

TGGCTCTCGTGGACAGTAGT

CGCTGTAAGGGTAAGAGGTGA

下游引物

Reverse primer

ACGAGTGAGTGGTGGTCATGGT

AAAGGCGTGTTTGGCTATTCCC

CTTCCCAACCCATCCACTCC

ACAAAGCTGAGCGACGATGA

TTTCCCATGTACGGCGCATA

CTGGCTGGGTTGGAGGATTT

CGTGGATGTAATTGGTCGAGC

GGCGAGAGACTGCTGAAGTT

CCATTTGGAAACCCGCCTTG

TGGGACAACCGACAGAATGG

ATAAGGATCGCTGCCCATGG

TCGCACGCAATGTCGATACT

用MasterSYBR Mixture试剂盒（康为世纪生物科

技有限公司）进行 qRT-PCR。利用公式 2-ΔΔCt计算

相对表达量，所有结果均包含3次生物学重复以及

3 次技术重复，使用 Microsoft Excel 2020、Graph-

pad Prism 10.1.2软件进行数据分析及作图。

1.8 干旱胁迫处理下酸枣叶片相关生理指标测定

采用蒽酮比色法测定可溶性糖含量[试剂盒

PSS-W96-N（1620）]；采用愈创木酚法测定过氧化

物酶POD活性[试剂盒POD-W96-N（1620）]；采用

紫外吸收法测定过氧化氢酶（CAT）活性[试剂盒CA-

TA-W96-N（1620）]；采用硫代巴比妥酸法测定丙二

醛（MDA）含量[试剂盒MDA-W96-N（1620）]；采用黄

基水杨酸法测定脯氨酸（PRO）含量 [试剂盒 PRO-

W96-N（1620）]，所有指标均通过分光光度法测定。

2 结果与分析

2.1 ZjsDnaJ基因家族成员鉴定及理化性质分析

基于HUMMER（E＜0.001 hmm）分析结果，并结

丁旭斌，等：酸枣DnaJ基因家族鉴定及响应干旱胁迫的表达分析 1397
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合CDD、SMART、PFAM数据库，从酸枣全基因组中

共鉴定出23个DnaJ基因家族成员，即ZjsDnaJ1~Zjs-

DnaJ23（图 1）。对酸枣ZjsDnaJ家族的理化性质进

行分析时，发现 ZjsDnaJ基因家族编码蛋白的等电

点范围为 4.59（ZjsDnaJ6）~10.10（ZjsDnaJ17），包含

酸性蛋白和碱性蛋白；脂溶指数范围为51.01（ZjsD-

naJ19）~94.52（ZjsDnaJ1），平均值达到68.01；亲水性

范围为-1.172（ZjsDnaJ5）到-0.265（ZjsDnaJ1），均为

亲水性蛋白；不稳定系数范围为30.23（ZjsDnaJ17）~

81.24（ZjsDnaJ10），其中 8个蛋白表现出热稳定性，

其余为不稳定蛋白。亚细胞定位预测结果显示，23

个 ZjsDnaJ成员分别定位于叶绿体（10个）、细胞质

图 1 ZjsDnaJ 基因家族编码的蛋白理化性质

Fig. 1 Physicochemical properties of proteins coded by ZjsDnaJ gene family
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（3个）、细胞核（9个）及线粒体（1个）。

2.2 ZjsDnaJ基因家族成员保守基序、结构域、基因

结构分析

根据23个ZjsDnaJ基因的蛋白序列构建系统发

育树，将该基因家族分为 3个亚家族（图 2-A）。在

23个ZjsDnaJ成员中共鉴定到 10个保守基序，命名

为 Motif1~Motif10。所有成员均含有 Motif1（含有

HPD三钛）和Motif2；此外，除Ⅱd的 ZjsDnaJ17外，

其他成员均包含Motif8，表明该基因家族具有一定

的保守性（图 2-B）。在ZjsDnaJ基因家族中共鉴定

出8个DnaJ相似结构域，其中DnaJ结构域出现频次

最高（图 2-C），这可能与其特定功能和进化关系相

关。ZjsDnaJ基因家族成员的基因结构类型复杂多

样，内含子和外显子数量为 3~20个。ZjsDnaJ15所

含外显子和内含子数量最多，为 20 个；ZjsDnaJ1、

ZjsDnaJ10、ZjsDnaJ11、ZjsDnaJ18所含数量最少，均

为3个（图2-D）。ZjsDnaJ基因家族复杂的基因结构

揭示了该家族功能的多样性。

2.3 系统进化分析

利用筛选出的 53个马铃薯、30个冬枣、24个番

茄及 31个拟南芥DnaJ基因与 ZjsDnaJ家族成员构

建系统进化树。系统进化分析表明（图3），5个物种
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的DnaJ基因均无物种特异性分支，161个DnaJ家族

成员被分成 4 个组，即 GroupⅠ~Group Ⅳ。23 个

ZjsDnaJ基因与其他4个物种的DnaJ成员聚于同一

分支，表明酸枣、马铃薯、番茄、拟南芥及冬枣的

DnaJ基因间存在同源关系，且在进化过程中展现了

一定程度的分化与拓展。

2.4 酸枣 ZjsDnaJ基因家族染色体定位及启动子

顺式作用元件分析

染色体定位结果表明（图4），23个ZjsDnaJ家族

成员分布在 10条染色体上。其中，1号染色体分布

有6个ZjsDnaJ基因，数量最多；3、8、11、12号染色体

均分布1个ZjsDnaJ基因。ZjsDnaJ家族成员间未发

现串联重复基因，表明该家族可能通过其他机制进

行扩增。

在酸枣 ZjsDnaJ基因家族上游 2000 bp的启动

子区域共鉴定出30个顺式作用元件，主要包括生长

发育类、环境胁迫响应、激素响应、光响应等元件（图

5），推测 ZjsDnaJ基因家族在生物与非生物胁迫中

发挥重要作用。其中，ABRE元件参与脱落酸响应，

MBS元件为MYB结合位点，ARE元件响应细胞脱

水，均在干旱胁迫响应中发挥作用。

2.5 酸枣ZjsDnaJ基因家族干旱胁迫下的表达模式

分析

基于酸枣干旱胁迫下不同组织的转录组数据，

标准化处理后绘制表达图谱（图 6）。23个 ZjsDnaJ

基因在酸枣不同组织中呈现差异表达，根据其表达

特征分为A、B、C三个组。A组基因集中在酸枣根部

高表达，在茎部也有较高表达，而在叶片中表达量相

对较低；B组基因集中在酸枣叶片中高表达，在根和

茎中表达量较低；C组基因则在酸枣叶和茎中均高表

达，而在根部表达量较低。在D1、D2、D3处理下，A

组中ZjsDnaJ2在酸枣根部的表达量较对照上调；B组

中ZjsDnaJ3、ZjsDnaJ12、ZjsDnaJ14等在酸枣叶片中

的表达量均较对照上调，其中ZjsDnaJ12在酸枣茎中

也呈上调表达趋势；C组中ZjsDnaJ15、ZjsDnaJ19在

酸枣叶片和茎部的表达量均较对照上调。

2.6 干旱胁迫下ZjsDnaJ基因的qRT-PCR表达分析

基于酸枣干旱胁迫下的转录组数据，筛选11个

高表达的ZjsDnaJ基因，进行qRT-PCR分析。如图7

所示，11个 ZjsDnaJ基因在酸枣不同组织中呈现差

图 2 ZjsDnaJ 基因的系统发育树（A）、保守基序（B）、结构域（C）、基因结构（D）

Fig. 2 Phylogenetic tree (A), motif (B), domain (C), and gene structure (D) of ZjsDnaJ genes

A B C D
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图 3 五个物种 DnaJ 基因的系统进化树

Fig. 3 Phylogenetic tree of the DnaJ genes of five species
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水平存在差异。在干旱胁迫下，ZjsDnaJ2、ZjsD-

naJ3、ZjsDnaJ14（D1 处理除外）、ZjsDnaJ15 在酸枣
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图 4 ZjsDnaJ 基因的染色体定位

Fig. 4 Chromosomal localization of the ZjsDnaJ genes

图 5 ZjsDnaJ 基因家族顺式作用元件分析

Fig. 5 Analysis of cis-acting elements of the ZjsDnaJ gene family
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2.7 干旱胁迫下酸枣幼苗的生理生化响应

在干旱胁迫下，植物体内丙二醛含量升高，同时

积累可溶性糖、脯氨酸等渗透调节物质来降低渗透

势，并通过 POD、CAT等酶的协同作用以抵御干旱

胁迫。如图8所示，随着干旱胁迫的持续，各处理下

的脯氨酸含量均显著高于对照，分别在第 10天、第

15天达到峰值，其中D3处理下的脯氨酸含量最高；

各处理下的丙二醛含量均高于对照，整体呈先升高

后降低的趋势，D3处理下丙二醛含量在第 5天、第

10天时显著高于其他处理；在第 5天、第 10天时以

D3处理下的可溶性糖含量最高，在第 15天时以D2

处理最高，而在第20天则以D1处理最高；各处理下

POD 活性均呈先升高后降低的趋势，D1 处理下

POD活性第 20天达到峰值，D2处理下第 15天达到

峰值，D3处理下第 10天达到峰值；D3处理下CAT

活性在第 5天和第 10天显著高于其他处理，并在第

10天达到峰值，而D1和D2处理下的酶活性先升高

后降低，于第15天达到峰值。

3 讨 论

酸枣是典型的耐旱树种，通过维持高水势来减

少脱水以抵御干旱 [18]。研究显示，DnaJ 蛋白作为

Hsp70蛋白重要的伴侣蛋白，通过识别底物和激活

Hsp70来行使细胞功能，从而广泛参与植物对逆境

胁迫的响应 [19]。本研究共鉴定到 23 个 DnaJ 基因

（ZjsDnaJ1~ZjsDnaJ23），少于黄瓜（Cucumis sativus

L.）[20]、拟南芥（Arabidopsis thaliana）[21]、水稻（Oryza

sativa L.）[22]和棉花（Gossypium raimondii）[23]的DnaJ

家族成员数量，这可能是因为DnaJ基因在不同物种

中的扩增程度存在差异。
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图 6 干旱胁迫下的 ZjsDnaJ 基因表达热图

Fig. 6 Heat map of ZjsDnaJ genes expression under drought stress
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笔者利用生物信息学方法对酸枣ZjsDnaJ基因

家族进行了系统分析。23个ZjsDnaJ基因编码的蛋

白在理化性质上存在一定差异，包括碱性蛋白和酸

性蛋白，均为亲水性蛋白；亚细胞定位预测表明，23

个成员定位于叶绿体、细胞质、细胞核及线粒体中，

表明酸枣ZjsDnaJ基因家族具有功能多样性，推测其

主要在叶绿体、细胞质、细胞核及线粒体的酸性或碱

性水溶液中参与调控反应，这在一定程度上解释了酸

枣通过维持高水势来减少脱水以抵御干旱的机制。

在酸枣ZjsDnaJ基因家族中共鉴定到10个Motif，所

有成员均含有Motif1和Motif2，其中Motif1包含由组

氨酸（H）、脯氨酸（P）、天冬氨酸（D）组成的HPD三钛

序列，是DnaJ蛋白 J结构域的典型特征[21]，表明酸枣

ZjsDnaJ家族具有高保守性；不同亚家族成员的基序

具有一定差异，表明ZjsDnaJ成员间的功能具有多样

性[24]。对酸枣ZjsDnaJ家族保守结构域的分析表明，

ZjsDnaJ家族包含DnaJ、DnaJ-C、DnaJ-bact、DnaJ-zf

等8个结构域，表明了ZjsDnaJ家族功能的多样性。

DnaJ基因的系统进化树揭示了其在酸枣、马铃

薯、冬枣、番茄、拟南芥中的亲缘关系及进化特性，表

明 DnaJ 基因在 5 个物种间具有一定的进化保守

性。启动子区域的顺式作用元件是决定基因在细胞

间表达时空调控模式的重要因素，在逆境胁迫下通

过调控抗逆基因的表达，从而提高植物的抗逆

性 [25-26]。本研究在 ZjsDnaJ基因家族启动子区域鉴

定到生长发育类、环境胁迫响应、激素响应、光响应

等元件，表明DnaJ基因可能在酸枣的生长发育、逆

境胁迫响应等过程中发挥作用，这与楸树（Catalpa

bungei）[27]、丹参（Salvia miltiorrhiza）[28]中的 DnaJ 基

因功能相似。在干旱胁迫下，植物通过合成脱落酸、

活性氧等激活免疫系统以抵御胁迫[29]。本研究在启

动子区域鉴定到ABRE、MBS及ARE等元件，与脱

落酸、活性氧等合成过程相关，表明它们可能在响应

干旱胁迫中发挥作用。

研究表明，DnaJ蛋白在植物响应干旱、高温、低

温等多种胁迫过程中发挥作用[30]。ZjsDnaJ基因家

族在干旱胁迫下的转录谱表明，在酸枣幼苗的不同

器官及不同干旱胁迫水平下，ZjsDnaJ基因呈现明显

的差异表达模式，印证了DnaJ蛋白参与干旱胁迫的

应答过程。根系的空间分布、生理活性及渗透调节

能力是植物耐旱性的生理基础[31]。在不同干旱胁迫

水平下，酸枣根部ZjsDnaJ的表达模式存在差异，其

中 ZjsDnaJ2 在 3 个梯度胁迫下的表达量均高于对

照。植物茎部通过维管组织变化、渗透调节、肉质化
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图 8 酸枣幼苗对干旱胁迫的生理生化响应

Fig. 8 Physiological and biochemical responses of Ziziphus jujuba var. spinosa seedlings to drought stress
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等方式来抵御干旱胁迫[32]。酸枣茎部ZjsDnaJ在不

同干旱胁迫水平下呈明显差异表达，其中 ZjsD-

naJ12、ZjsDnaJ15、ZjsDnaJ19 在 3 个梯度干旱胁迫

下较对照均呈上调表达。在干旱胁迫下，植物叶片

通过气孔调节、渗透势调节、提高抗氧化酶活性等方

式来抵御细胞氧化损伤 [33-34]。酸枣叶片 ZjsDnaJ在

不同干旱胁迫水平下的表达量存在显著差异，其中

ZjsDnaJ3、ZjsDnaJ12、ZjsDnaJ14、ZjsDnaJ15、ZjsD-

naJ19 在 3 个梯度干旱胁迫下的表达量均高于对

照 。 ZjsDnaJ2、ZjsDnaJ3、ZjsDnaJ12、ZjsDnaJ14、

ZjsDnaJ15、ZjsDnaJ19在各个梯度胁迫下的酸枣不

同组织中呈高表达，在各梯度胁迫下的相对表达量

也高于对照，推测它们为酸枣响应干旱胁迫的关键

基因。

4 结 论

笔者系统鉴定了酸枣 ZjsDnaJ基因家族成员，

探究了该基因家族的理化特性、结构组成、系统进

化、顺式作用元件等关键特征，明确了ZjsDnaJ基因

家族的结构和功能特点。ZjsDnaJ2（根）、ZjsDnaJ12

（茎、叶）、ZjsDnaJ15（根、茎）、ZjsDnaJ19（茎）、ZjsD-

naJ3（叶）、ZjsDnaJ14（叶）在酸枣响应干旱胁迫过程

中均呈高表达，推测上述基因为酸枣响应干旱胁迫

的候选关键基因。
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