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mở đầu

Hiện tượng lặp gen (gene duplication) được giả thuyết là 
cơ chế chính để nhân rộng các họ đa gen (multigene family) 
ở thực vật [1]. Cụ thể, khoảng 65% gen được giải mã trong 
genome thực vật đều có thể tìm thấy gen lặp của chúng [1]. 
Hiện tượng này được giải thích chủ yếu do sự trao đổi bất 
thường giữa những alen tương đồng tạo nên cặp gen lặp ở 
khoảng cách gần nhau và sự lặp của các vùng nhiễm sắc thể 
lớn (segmental duplication) [2]. Vì vậy, nghiên cứu về cơ 
chế nhân rộng của các họ gen có thể cho phép tìm hiểu về 
phân hóa chức năng cũng như cấu trúc của các gen này, đây 
là những dẫn liệu quan trọng nhằm đánh giá vai trò của gen 
liên quan đến đáp ứng bất lợi của môi trường. 

Ở thực vật, đường sucrose (đơn vị dự trữ năng lượng 
cơ bản trong tế bào) được vận chuyển chủ yếu nhờ nhóm 
protein SWEET. Trong đó, các gen mã hóa SWEET ở thực 
vật được chứng minh đóng vai trò trong nhiều quá trình 

quan trọng như trao đổi chất, đáp ứng bất lợi... [3]. Trước 
đây, họ gen gồm 21 thành viên, mã hóa protein SWEET đã 
được xác định ở đậu gà (Cicer arietinum) [3] - cây trồng 
quan trọng thứ hai trong họ Đậu được sử dụng phổ biến 
làm thực phẩm, thức ăn gia súc, nhiên liệu sinh học và cải 
tạo môi trường (cố định N2) [4-6]. Trong đó, hầu hết các 
gen CaSWEET đều có 6 exon [3]. Vì vậy, câu hỏi được đặt 
ra là họ gen CaSWEET được nhân rộng ra sao, và có tương 
tự như ở các loài thực vật khác hay không? Trong nghiên 
cứu này, cơ chế nhân rộng của họ gen CaSWEET ở Cicer 
arietinum đã được phân tích in silico. Cụ thể, các sự kiện lặp 
gen đã được dự đoán dựa trên sự tương đồng giữa các gen 
CaSWEET gần gũi. Sau đó, áp lực của chọn lọc tự nhiên và 
thời điểm xảy ra hiện tượng lặp gen đã được đánh giá. Cuối 
cùng, trình tự bảo thủ và các motif của họ SWEET đã được 
tìm hiểu. Kết quả của nghiên cứu này góp phần cung cấp 
những hiểu biết cơ bản về họ gen CaSWEET trong suốt quá 
trình tiến hóa của đậu gà. 

Dự đoán cơ chế lặp của họ gen mã hóa protein 
vận chuyển đường sucrose 

ở loài đậu gà (Cicer arietinum)
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Tóm tắt: 

Ở thực vật, SWEET (sugars will eventually be exported transporter) là họ protein vận chuyển đường sucrose đóng 
vai trò quan trọng, tham gia vào nhiều quá trình sinh học thiết yếu trong tế bào. Trong nghiên cứu này, hiện tượng 
lặp của họ gen mã hóa SWEET ở cây đậu gà (Cicer arietinum) đã được phân tích thông qua các công cụ tin sinh học. 
Kết quả đã xác định được 6 sự kiện lặp trong họ gen CaSWEET ở đậu gà. 3/6 cặp gen lặp đều nằm trên các nhiễm 
sắc thể khác nhau, cho thấy hiện tượng lặp trên các vùng lớn của nhiễm sắc thể là cơ chế chính để nhân rộng họ gen 
CaSWEET tương tự như các loài thực vật khác. Phân tích cũng đã dự đoán rằng, sự sai khác trong cấu trúc của các 
gen lặp đã bị kìm hãm dưới áp lực của chọn lọc tự nhiên. Các sự kiện lặp được tính toán một cách tương đối xảy ra 
cách đây từ 23,06 đến 38,31 triệu năm trước. Vùng bảo thủ của họ CaSWEET đặc trưng bởi 7 domain TM và 7 trình 
tự motif. Kết quả của nghiên cứu đã cung cấp những dẫn liệu quan trọng về sự nhân rộng của họ gen CaSWEET, từ 
đó có thể đưa ra các giả thuyết về vai trò của các gen lặp đối với loài đậu gà.

Từ khóa: đậu gà, lặp gen, SWEET, tin sinh học.
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Vật liệu và phương pháp nghiên cứu

Vật liệu

Genome và proteome của giống đậu gà kabuli ‘CDC 
Frontier’ [7] được khai thác trên Phytozome (https://
phytozome.jgi.doe.gov/) [8]. 

Trình tự protein, đoạn exon mã hóa (coding DNA 
sequence, CDS) và vùng gen (genomic sequence) của 21 
CaSWEET được khai thác từ nghiên cứu trước đây [3].

Phương pháp nghiên cứu

Phương pháp dự đoán sự kiện lặp gen: trình tự CDS 
(định dạng .fasta) của họ CaSWEET được sử dụng để so 
sánh trình tự tương đồng bằng công cụ ClustalX [9]. Mức 
độ tương đồng (%) của các trình tự CDS được tính toán 
bằng phần mềm BioEDIT [10]. Các bước tiến hành và thông 
số cài đặt được mô tả tương tự như trong nghiên cứu gần 
đây [11].   

Phương pháp xây dựng cây phân loại: trình tự protein 
(định dạng .fasta) của họ SWEET được khai thác để phân 
tích trình tự tương đồng và thiết lập cây quan hệ phát sinh 
bằng phần mềm MEGA [12]. Trong đó, cây phân loại được 
xây dựng trên phương pháp Neighbor-Joining (N-J), phân 
tích bootstrap với 1.000 lần lấy lại mẫu như trong nghiên 
cứu gần đây [11].   

Phương pháp xác định trị số thay thế đồng nghĩa và trái 
nghĩa: trị số thay thế đồng nghĩa (the number of synonymous 
substitutions per synonymous site - Ks) và trị số thay thế 
trái nghĩa (the number of nonsynonymous substitutions per 
non-synonymous site - Ka) của các sự kiện lặp gen của họ 
CaSWEET được dự đoán bằng cách truy vấn cặp CDS đã 
căn trình tự vào phần mềm DNAsp [13]. Thời điểm xảy 
ra sự kiện lặp gen (Y) được tính toán theo công thức Y = 
Ks/2λ, với λ = 6,5 × 10-9 (năm) [14].  

Phương pháp phân tích vùng bảo thủ và motif: vùng 
bảo thủ SWEET ở đậu gà được kết xuất từ phần mềm 
MEGA [12]. Kết quả minh họa trình tự tương đồng của họ 
CaSWEET được biểu diễn trên phần mềm BioEDIT [10]. 
Các motif đặc trưng được xác định bằng cách truy vấn trình 
tự protein (.fasta) trên phần mềm MEME [15]. Kích thước 
motif được giới hạn trong khoảng 6÷50 amino acid với tối 
đa 29 motif. 

Kết quả và thảo luận

Kết quả dự đoán hiện tượng lặp gen của họ gen 
CaSWEET ở đậu gà

Để dự đoán hiện tượng lặp trong họ gen CaSWEET ở 
đậu gà, trình tự CDS của các gen được căn trình tự trên 
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Abstract: 

In plants, SWEETs (sugars will eventually be exported 
transporters) are known as the major sucrose 
transporters that involve in various important biological 
processes. In this study, the gene duplication of the gene 
family encoding SWEETs in chickpea (Cicer arietinum) 
has been analysed based on the bioinformatics approach. 
As the results, a total of six duplication events occurring 
in the CaSWEET gene family in chickpea has been 
determined. Three (out of six) duplicated pairs were 
distributed on the distinct chromosomes, suggesting 
that the segmental duplication is considered as the 
major reason to explain the expansion of the CaSWEET 
gene family, as confirmed in many plant species. Our 
results also predicted that the purifying selection was 
appeared to maintain the preservation of SWEET 
proteins. These duplication events were calculated to 
approximately occur from 23.06 to 38.31 million years 
ago. Additionally, the conserved domain of CaSWEET 
consisted of seven TM units and seven specific motifs. 
Our study would provide a critical understanding of the 
expansion of CaSWEET genes, this could suggest the 
role of duplicated genes in chickpea plants. 

Keywords: bioinformatics, chickpea, gene duplication, 
SWEET.
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ClustalX [9] để đánh giá mức độ tương đồng bằng BioEDIT 
[10]. Trong nghiên cứu này, sự kiện gen lặp được định nghĩa 
là hai (hoặc nhiều gen) có trình tự nucleotide (CDS) tương 
đồng lớn hơn 70% như trong mô tả gần đây [16]. Kết quả đã 
xác định được 6 cặp gen lặp, có mức độ tương đồng cao hơn 
70% (bảng 1). Cụ thể, CaSWEET15 và CaSWEET17 là cặp 
gen lặp có mức độ tương đồng thấp nhất (đạt 72,6%), trong 
khi CaSWEET08 và CaSWEET09 là cặp gen lặp có tương 
đồng ở cấp độ nucleotide cao nhất (77,3%) (bảng 1). Trước 
đó, 6 cặp gen lặp đã được dự đoán trong họ MeSWEET ở 
sắn (Manihot esculenta) với mức độ tương đồng lớn hơn 
50% [11].  

Bảng 1. Hiện tượng lặp của họ gen CaSWEET ở đậu gà.

TT Cặp gen lặp Chr E H (%) Ka Ks Ka/Ks Y (mya)

1 CaSWEET01/CaSWEET21 Ca1/US - 73,5 0,246 0,450 0,547 34,58

2 CaSWEET06/CaSWEET07 Ca2/Ca2 T 75,6 0,199 0,382 0,520 29,41

3 CaSWEET08/CaSWEET09 Ca3/Ca3 T 77,3 0,231 0,300 0,770 23,06

4 CaSWEET10/CaSWEET12 Ca4/Ca5 S 74,8 0,243 0,388 0,626 29,83

5 CaSWEET11/CaSWEET16 Ca4/Ca5 S 73,3 0,244 0,498 0,490 38,31

6 CaSWEET15/CaSWEET17 Ca5/Ca6 S 72,6 0,292 0,420 0,695 32,33

TT: Số thứ tự, Chr: nhiễm sắc thể; US: vùng chưa chú giải; E: sự kiện lặp; 
T: lặp trong vùng lận cận trên cùng nhiễm sắc thể; S: lặp trong vùng lớn 
trên các nhiễm sắc thể; -: không xác định; H: mức độ tương đồng; Ka: giá 
trị thay thế trái nghĩa; Ks: giá trị thay thế đồng nghĩa; Y: thời điểm xảy ra 
hiện tượng lặp gen; mya: triệu năm về trước.

Phần lớn sự kiện lặp được dự đoán trong họ gen 
CaSWEET ở C. arietinum đều xảy ra trên các nhiễm sắc 
thể khác nhau (bảng 1). Cụ thể, 3 cặp gen lặp ‘CaSWEET10 
và CaSWEET12’, ‘CaSWEET11 và CaSWEET16’ lần 
lượt phân bố trên nhiễm sắc thể Ca4 và Ca5, trong khi 
‘CaSWEET15 và CaSWEET17’ nằm trên Ca5 và Ca6 (bảng 
1). 2 cặp gen khác là ‘CaSWEET06 và CaSWEET07’ và 
‘CaSWEET08 và CaSWEET09’ lần lượt cùng định vị trên 
nhiễm sắc thể Ca2 và Ca3, trong khi CaSWEET21 trong cặp 
gen lặp ‘CaSWEET01 và CaSWEET21’ chưa được chú giải 
trên genome của C. arietinum [7] như trong ghi nhận gần 
đây [3] (bảng 1). Có thể thấy rằng, cơ chế lặp của họ gen 
CaSWEET được diễn ra chủ yếu do hiện tượng lặp trên các 
vùng nhiễm sắc thể khác nhau (3/6 sự kiện lặp) (bảng 1). 
Trước đó, hiện tượng lặp trên các nhiễm sắc thể cũng được 
ghi nhận đóng vai trò chính trong sự nhân rộng của họ gen 
mã hóa SWEET ở sắn [11], đậu tương (Glycine max) [17], 
cao lương (Sorghum bicolor) [18], mía đường (Saccharum 
spp.) [19]. Điều này cho thấy hiện tượng lặp trên các nhiễm 
sắc thể là nguyên nhân chính cho sự nhân rộng của họ gen 
SWEET ở thực vật nói chung.  

Kết quả đánh giá vai trò của đột biến và chọn lọc tự 
nhiên đến quá trình lặp ở họ gen CaSWEET

Để đánh giá vai trò của đột biến và áp lực của chọn lọc 
tự nhiên đến quá trình lặp của họ gen CaSWEET, trị số Ka, 
Ks và tỷ lệ Ka/Ks giữa 6 cặp gen lặp đã được nghiên cứu. 
Cụ thể, tỷ lệ Ka/Ks<1, nghĩa là các đột biến điểm xảy ra 
trong cấu trúc gen bị kìm hãm, cặp gen có mức độ tương 
đồng cao, trong khi tỷ lệ này >1, cho thấy chọn lọc tự nhiên 
đã thúc đẩy sự hình thành gen mới. Kết quả phân tích giá trị 
Ka/Ks của 6 cặp gen lặp trên phần mềm DNAsp [13] được 
thể hiện ở bảng 1. 

Tất cả giá trị Ka/Ks của 6 sự kiện đều <1, cho thấy số 
lượng đột biến thay thế trái nghĩa (Ka) nhỏ hơn đột biến 
thay thế đồng nghĩa (Ks) trên các gen lặp (bảng 1). Kết quả 
cho thấy, hiện tượng đột biến điểm gây sai khác xảy ra trên 
CaSWEET đã bị kìm hãm dưới áp lực của chọn lọc tự nhiên, 
từ đó đảm bảo sự toàn vẹn trong cấu trúc của SWEET ở C. 
arietinum. Trước đây, giá trị Ka/Ks <1 cũng được ghi nhận 
ở 3/6 sự kiện lặp của họ MeSWEET ở sắn [11]. Ở đậu tương, 
vai trò kìm hãm sai khác của tiến hóa cũng được dự đoán ở 
phần lớn các sự kiện lặp (20/21) trong họ gen GmSWEET 
[17]. Những kết quả này đã chỉ ra rằng, trải qua quá trình 
tiến hóa, chọn lọc tự nhiên có thể đã gìn giữ sự toàn vẹn 
trong cấu trúc của họ gen SWEET nhằm đảm bảo chức năng 
của chúng ở phần lớn các loài thực vật.   

Cuối cùng, thời điểm xảy ra sự kiện lặp của họ gen 
CaSWEET được dự đoán một cách tương đối dựa trên công 
thức đã mô tả trước đây [14]. Các cặp gen CaSWEET lặp 
được xảy ra cách đây từ khoảng 23,06 (‘CaSWEET08 và 
CaSWEET09’) đến 38,31 triệu năm về trước (‘CaSWEET11 
và CaSWEET16’) (bảng 1). Điều này cho thấy, các cặp gen 
lặp của họ CaSWEET đều xảy ra sau sự kiện lặp genome 
ở phân họ đậu (Papilionoideae), được cho là diễn ra cách 
đây khoảng 58 triệu năm về trước [20]. Trong đó, nhóm 
Medicago truncatula, Lotus japonicus và C. arietinum tách 
biệt với nhánh Glycine max và đậu triều (Cajanus cajan) 
cách đây khoảng 54 triệu năm về trước [21].        

Kết quả phân tích vùng bảo thủ và trình tự motif đặc 
trưng của protein SWEET ở đậu gà

Trong nghiên cứu này, cấu trúc vùng bảo thủ và trình tự 
các motif đặc trưng của họ SWEET ở đậu gà lần lượt được 
phân tích trên MEGA [12] và MEME [15]. Kết quả xác định 
vùng bảo thủ và sự phân bố motif của họ SWEET được 
minh họa ở hình 1 và 2. 
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Dựa trên thuật toán căn trình tự tương đồng, vùng bảo thủ 
của họ SWEET ở đậu gà gồm 7 domain TM, trong đó có hai 
cặp lặp của 3 domain TM (‘TM1-TM2-TM3’ và ‘TM5-TM6-
TM7’) được xen kẽ bởi đoạn TM4 (hình 1). Đây là dạng cấu 
trúc đặc trưng của protein vận chuyển SWEET, đã được báo 
cáo trên đậu tương [17] và ở thực vật nói chung [22].

Phân tích cho thấy, họ SWEET ở đậu gà chứa rất đa 
dạng các vùng motif đặc trưng (hình 2A). Cụ thể, 7 motif 
đã được tìm thấy ở tất cả các SWEET ở đậu gà (hình 2A, 
B), trong khi một số motif khác xuất hiện ở các CaSWEET 
trong cùng nhánh phân loại (hình 2A). Trong khi đó, ở cải 
dầu (Brassica napus) chỉ ghi nhận 5 motif đặc trưng cho họ 

Hình 1. So sánh trình tự tương đồng của họ protein SWEET ở đậu gà.

Hình 2. Phân tích trình tự motif đặc trưng của họ SWEET ở đậu gà.
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BnSWEET [23]. Sự tương đồng về vùng bảo thủ (hình 1) và 
các trình tự motif đặc trưng (hình 2) của họ SWEET ở đậu 
gà có thể được giải thích do sự toàn vẹn về số lượng cũng 
như cấu trúc của các gen mã hóa (6 exon) đã được ghi nhận 
trong nghiên cứu trước đây [3].    

Kết luận

Đã xác định được 6 sự kiện lặp trong họ gen CaSWEET 
ở đậu gà. Phần lớn các cặp gen lặp nằm trên nhiễm sắc 
thể khác nhau, chứng tỏ quá trình lặp trên các nhiễm sắc 
thể là cơ chế chính giải thích cho sự nhân rộng của họ gen 
CaSWEET ở đậu gà.   

Tỷ lệ Ka/Ks của 6 sự kiện lặp ở họ gen CaSWEET nhỏ 
hơn 1, chứng tỏ chọn lọc tự nhiên đã kìm hãm sự sai khác 
trong cấu trúc của các gen lặp. Các sự kiện lặp được dự đoán 
xảy ra cách đây từ 23,06 đến 38,31 triệu năm về trước. 

Cấu trúc vùng bảo thủ của họ CaSWEET ở đậu gà chứa 
7 domain TM đặc trưng. Phân tích cũng đã chỉ ra 7 trình tự 
motif đặc trưng nhất cho các CaSWEET. 
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