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　 　 摘要:　 本研究以强丰 １０１ 辣椒品种为材料ꎬ分析辣椒 ＣａＴＰＳ１１ 基因编码蛋白质的理化性质、蛋白质氨基酸序

列及组织特异性表达ꎬ利用荧光定量 ＰＣＲ 技术分析 ＣａＴＰＳ１１ 基因在低温、激素处理过程中的表达量变化ꎮ 结果表

明ꎬＣａＴＰＳ１１ 基因全长２ ８０５ ｂｐꎬ编码 ９２１ 个氨基酸ꎮ 与辣椒基因组数据库参考序列比对ꎬＣａＴＰＳ１１ 基因存在 ５ 个单

碱基差异和 ２ 处内含子保留剪切ꎬ启动子区存在植物激素、低温、光等多种响应元件ꎮ ＣａＴＰＳ１１ 蛋白相对分子量为

１.０３３ ９×１０５ꎬ理论等电点 ８􀆰 ３３ꎻ无跨膜结构和信号肽ꎬ具有 ＴＰＳ 蛋白家族的典型结构域ꎮ 亚细胞定位分析结果表明

ＣａＴＰＳ１１ 蛋白定位于细胞质和叶绿体中ꎮ ＣａＴＰＳ１１ 蛋白氨基酸序列与龙葵、马铃薯 ＴＰＳ 蛋白氨基酸序列同源关系

最近且进化高度保守ꎮ ＣａＴＰＳ１１ 基因在成熟果胎座中的表达量最高ꎬ为成熟果果肉的 ２６ 倍ꎮ ＩＡＡ 处理抑制

ＣａＴＰＳ１１ 基因的表达ꎬ低温胁迫、ＡＢＡ、ＧＡ、ＭｅＪＡ 处理均诱导该基因的表达ꎮ ＭｅＪＡ 处理 ６ ｈꎬ辣椒 ＣａＴＰＳ１１ 基因表

达量达到最大ꎬ约为对照的 ９ 倍ꎮ ＣａＴＰＳ１１ 基因存在时空表达差异ꎬ推测该基因通过内含子保留的可变剪切模式

和 ＭｅＪＡ 信号通路正向响应非生物胁迫的方式提高自身表达ꎬ以应对逆境胁迫ꎮ
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ｍｏｎｅꎬ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｌｉｇｈｔ ｗｅｒｅ ｆｏｕｎｄ ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｒｅｇｉｏｎ. Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｗｅｉｇｈｔ ｏｆ ＣａＴＰＳ１１ ｐｒｏｔｅｉｎ ｗａｓ
１.０３３ ９×１０５ꎬ ｗｉｔｈ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｉｓｏｅｌｅｃｔｒｉｃ ｐｏｉｎｔ ｏｆ ８.３３. ＣａＴＰＳ１１ ｐｒｏｔｅｉｎ ｈａｄ ｎｏ ｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｓｉｇｎａｌ ｐｅｐｔｉｄｅꎬ ａｎｄ
ｉｔ ｈａｄ ｔｈｅ ｔｙｐｉｃａｌ ｄｏｍａｉｎ ｏｆ ＴＰＳ ｐｒｏｔｅｉｎ ｆａｍｉｌｙ. Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｔｈａｔ ＣａＴＰＳ１１ ｐｒｏｔｅｉｎ ｗａｓ ｌｏｃａｌｉｚｅｄ ｉｎ

ｃｙｔｏｐｌａｓｍ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ. Ｔｈｅ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ
ＣａＴＰＳ１１ ｐｒｏｔｅｉｎ ｗａｓ ｃｌｏｓｅｌｙ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ
ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ ＴＰＳ ｐｒｏｔｅｉｎ ｏｆ Ｓｏｌａｎｕｍ ｎｉｇｒｕｍ Ｌ. ａｎｄ ｐｏｔａｔｏꎬ
ａｎｄ ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｗａｓ ｈｉｇｈｌｙ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ. Ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌ
ｏｆ ＣａＴＰＳ１１ ｇｅｎｅ ｉｎ ｍａｔｕｒｅ ｆｒｕｉｔ ｐｌａｃｅｎｔａ ｗａｓ ｔｈｅ ｈｉｇｈｅｓｔꎬ
ａｎｄ ｗａｓ ２６ ｔｉｍｅｓ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｉｎ ｍａｔｕｒｅ ｆｒｕｉｔ ｐｕｌｐ. ＩＡＡ
ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｉｎｈｉｂｉｔｅｄ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＣａＴＰＳ１１ ｇｅｎｅꎬ ｗｈｉｌｅ
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ｃｏｌｄ ｓｔｒｅｓｓ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎬ ＡＢＡ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎬ ＧＡ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ａｎｄ ＭｅＪＡ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｉｎｄｕｃｅｄ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＣａＴＰＳ１１ ｇｅｎｅ. Ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓ￣
ｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ＣａＴＰＳ１１ ｇｅｎｅ ｉｎ ｐｅｐｐｅｒ ｔｒｅａｔｅｄ ｗｉｔｈ ＭｅＪＡ ｆｏｒ ６ ｈ ｗａｓ ｎｉｎｅ ｔｉｍｅｓ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ. Ｔｈｅ ＣａＴＰＳ１１ ｇｅｎｅ
ｈａｄ ｓｐａｔｉａｌ ａｎｄ ｔｅｍｐｏｒａｌ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ. Ｉｔ ｗａｓ ｉｎｆｅｒｒｅｄ ｔｈａｔ ＣａＴＰＳ１１ ｇｅｎｅ ｃｏｕｌｄ ｅｎｈａｎｃｅ ｉｔｓ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ
ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｂｙ ｍｅａｎｓ ｏｆ ｖａｒｉａｂｌｅ ｓｐｌｉｃｉｎｇ ｍｏｄｅ ｏｆ ｉｎｔｒｏｎ ｒｅｔｅｎｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ＭｅＪＡ ｓｉｇｎａｌ ｐａｔｈｗａｙ.

Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ:　 ｐｅｐｐｅｒꎻ ＣａＴＰＳ１１ ｇｅｎｅꎻ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓꎻ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ

　 　 辣椒(Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ Ｌ.)ꎬ茄科辣椒属ꎬ一年

生或有限多年生草本植物ꎬ为世界性的蔬菜或观赏

植物ꎮ 中国作为世界上辣椒第一生产国和消费国ꎬ
近年辣椒总种植面积已达２.１３×１０６ ｈｍ２ 左右ꎬ约占

世界辣椒总种植面积的 ４０％ꎬ在世界和中国蔬菜产

业中均占据重要地位[１]ꎮ 辣椒在其生长发育过程

中易受到非生物胁迫的影响ꎬ有研究结果表明ꎬ盐、
碱胁迫使得辣椒的发芽相关指标降低ꎬ且胚芽和胚

根的生长与盐碱胁迫呈明显负相关[２￣３]ꎬ高温或低温

胁迫危害植物生长发育ꎬ导致作物品质降低、产量下

降[４]ꎬ因此需要培育抗逆能力较强的辣椒品种ꎮ
海藻糖￣６￣磷酸合酶(ＴＰＳ)是海藻糖(Ｔｒｅｈａｌｏｓｅ)

和海藻糖￣６￣磷酸(Ｔｒｅｈａｌｏｓｅ￣６￣ｐｈｏｓｈａｔｅꎬＴ６Ｐ)合成途

径中的关键酶ꎬ可响应非生物胁迫、增加植物抗逆

性ꎮ 在不同生物体内ꎬ葡萄糖、麦芽糖和淀粉均以底

物的形式存在ꎬ通过与海藻糖合成有关的酶作用转

化形成海藻糖(ＯｔｓＡ￣ＯｔｓＢ 途径 / ＴＰＳ￣ＴＰＰ 途径) [５]ꎮ
高等植物体以葡萄糖(Ｇｌｕｃｏｓｅ)为底物ꎬ首先二磷酸

尿苷￣葡萄糖 ( Ｕｒｉｄｉｎｅ￣５ '￣ｄｉｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｇｌｕｃｏｓｅꎬ ＵＤＰ￣
Ｇ)和葡萄糖￣６￣磷酸(Ｇｌｕｃｏｓｅ￣６￣ｐｈｏｓｐｈａｔｅꎬＧ６Ｐ) 在

ＴＰＳ 催化下生成 Ｔ６Ｐꎬ然后 Ｔ６Ｐ 在海藻糖￣６￣磷酸磷

酯酶(ＴＰＰ)的作用下脱磷酸ꎬ最终生成海藻糖[６￣７]ꎮ
海藻糖是非还原性双糖[８]ꎬ具有特殊对称结构ꎬ是

天然双糖中最稳定的ꎬ既能在适宜条件下参与植物生

长发育过程ꎬ也能在逆境下稳定生物大分子的结构和

功能[９￣１１]ꎮ 带有羟基的海藻糖在脱水条件下与膜和生

物大分子形成氢键ꎬ可以替代维持空间结构时所必需

的水分子ꎬ因此海藻糖可以提高胡萝卜、烟草等细胞的

抗冻能力[１２]ꎻ淀粉合成关键酶 ＡＤＰ￣葡聚糖焦磷酸化酶

(ＡＧＰａｓｅ)的活性、淀粉中碳的重新分配均受海藻糖代

谢调控[１３]ꎮ 海藻糖在植物体碳代谢、生长发育、光合作

用及逆境胁迫过程中发挥着重要作用[１４￣１５]ꎬＴ６Ｐ 在植

物体胚胎形成、淀粉合成和光合作用调节等代谢和发

育阶段起核心作用[１６￣１７]ꎬ与此同时海藻糖和 Ｔ６Ｐ 还都

参与植物体信号传导过程[１７￣１８]ꎮ
综上表明ꎬ海藻糖、Ｔ６Ｐ 均参与生物体抗逆和生

长发育过程ꎬ因此作为海藻糖和 Ｔ６Ｐ 合成途径中的

关键酶 ＴＰＳ 在植物体抗逆与生长发育过程中也发

挥重要作用ꎮ 研究结果表明ꎬＴＰＳ 基因的表达能明

显提高作物对胁迫的适应性ꎮ 大肠杆菌海藻糖￣６￣
磷酸合成酶基因复合体(ＯｔｓＢＡ)导入甜菜和马铃薯

中ꎬ获得了 ＴＰＳ 基因高表达且抗寒性明显增加的植

株[１９]ꎻ转大肠杆菌海藻糖￣６￣磷酸合酶基因(ＯｔｓＡ)的
烟草能在 ＮａＣｌ(２％)培养基和干旱环境中生长ꎬ海
藻糖磷酸合酶基因的转入和表达提高了植株耐盐性

和抗旱性[２０￣２１]ꎮ 变性的 ＴＰＳ１ / ＴＰＰ 同源基因能在土

豆、烟草、向日葵等植物体内产生海藻糖ꎬ且使一些

原来对低温敏感植株的突变体能在 ３８􀆰 ６ ℃的高温

下存活[２２]ꎮ 拟南芥 ＡｔＴＰＳ１１ 基因的表达能增强拟

南芥对绿桃蚜虫(Ｇｒｅｅｎ ｐｅａｃｈ ａｐｈｉｄꎬＧＰＡ)的防御ꎬ
在 ＡｔＴＰＳ１１ 基因敲除的突变体上绿桃蚜虫数量增加

且叶片所含海藻糖减少[２３]ꎮ ＡｔＴＰＳ１ 基因功能丧失

还会影响植物体糖代谢和 ＡＢＡ 的生物合成ꎬ导致胚

胎发育延缓ꎬ植物体正常生长发育被扰乱[２４￣２５]ꎮ
随着生物信息学的发展和辣椒基因组测序的完

成ꎬ辣椒育种和研究工作变得十分便利ꎮ 甘肃农业大

学园艺学院分子育种课题组 ２０１６ 年在辣椒全基因组

中共鉴定出 １１ 个辣椒 ＴＰＳ 基因[２６]ꎬ依次命名为

ＣａＴＰＳ１~ＣａＴＰＳ１１ꎮ 目前ꎬＣａＴＰＳ１１ 的功能尚未明确ꎬ
制约了 ＣａＴＰＳ 基因家族在辣椒抗逆育种中的应用ꎮ 本

研究拟明确 ＣａＴＰＳ１１ 基因在不同组织、外源激素处理

及低温胁迫时的表达特性ꎬ从一定程度上揭示该基因

应对非生物胁迫的调控机制ꎬ为研究 ＣａＴＰＳ 基因功能、
抗逆育种、转基因新品种选育等方面提供依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料

供试材料为辣椒品种强丰 １０１ꎬ由甘肃农业大

学园艺学院分子育种学实验室提供ꎮ
１.２　 试验方法

１.２.１　 辣椒苗准备　 挑取大小均一、籽粒饱满的种

子ꎬ用纱布包好系上标签ꎬ于 ５５ ℃的热水中温汤浸
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种 ３０ ｍｉｎꎬ再用 ２０％的磷酸三钠消毒 ２０ ｍｉｎꎬ流水冲

洗干净后放入 ２８ ℃人工气候箱中催芽ꎮ 营养土和

蛭石１ ∶ １(体积比)配置成育苗基质ꎬ发芽种子一部

分播种于装有育苗基质的营养钵(７ ｃｍ×７ ｃｍ)中ꎬ
置于人工气候箱中生长ꎬ用于后续组织特异性、低温

胁迫处理试验ꎮ 另一部分于 Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液中在

人工气候箱中生长ꎬ用于后续激素处理试验ꎮ 人工

气候箱参数设置ꎬ白天温度为 ２８ ℃ꎬ时长 １６ ｈꎬ光照

度为２０ ０００ ｌｘꎻ夜晚温度为 ２３ ℃ꎬ时长 ８ ｈꎮ
１.２.２　 材料处理　 低温处理:待辣椒幼苗长至六叶

一心时ꎬ将其置于人工气候箱中模拟低温环境ꎬ进行

低温胁迫处理ꎮ 人工气候箱参数设置ꎬ白天温度为

１５ ℃ꎬ时长 １６ ｈꎬ光照度为２０ ０００ ｌｘꎻ夜晚温度为

１０ ℃ꎬ时长 ８ ｈꎮ
激素处理:待辣椒幼苗长至六叶一心时ꎬ向营养

液中分别加入终浓度为 １５０ ｍｇ / Ｌ的脱落酸(Ａｂｓｃｉｓｉｃ
ａｃｉｄꎬＡＢＡ)、终浓度为 ２００ ｍｇ / Ｌ的赤霉素(Ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｃ
ａｃｉｄꎬＧＡ３)、终浓度为 ０􀆰 ０２ ｍｇ / Ｌ茉莉酸甲酯(Ｍｅｔｈｙｌ
ｊａｓｍｏｎａｔｅꎬＭｅＪＡ)、终浓度为 ３０ ｍｇ / Ｌ的生长素(Ｉｎｄｏｌｅ
ａｃｅｔｉｃ ａｃｉｄꎬＩＡＡ)ꎬ对照组仅用营养液处理ꎮ 人工气候

箱参数设置ꎬ白天温度为２８ ℃ꎬ时长 １６ ｈꎬ光照度为

２０ ０００ ｌｘꎻ夜晚温度为 ２３ ℃ꎬ时长 ８ ｈꎮ
分别在低温和激素处理后的第 ０ ｈ、１ ｈ、３ ｈ、６ ｈ、

１２ ｈ、２４ ｈ、４８ ｈ 及 ７２ ｈ 采集对应处理材料的新叶ꎬ迅
速置于液氮中冷冻并于－８０ ℃超低温冰箱保存ꎮ

组织特异性表达:以用基质培养且不做任何处

理的辣椒植株为材料ꎬ采集其根、茎、叶、花、幼果果

实、商品果果实、成熟果果实、幼果胎座、商品果胎座

和成熟果胎座ꎬ迅速置于液氮中冷冻并于－８０ ℃超

低温冰箱保存ꎮ
１.２.３　 辣椒总 ＲＮＡ 提取、ｃＤＮＡ 第一链合成　 辣椒

总 ＲＮＡ 提取使用 ＲＮＡｓｉｍｐｌｅ 总 ＲＮＡ 提取试剂盒

[天根生化科技(北京)有限公司产品]ꎮ ｃＤＮＡ 第一

链合成使用 ＴａＫａＲａ ｃＤＮＡ 合成试剂盒[宝生物工程

(大连)有限公司产品]ꎮ
１.２.４　 基因引物设计与合成 　 根据分子育种课题

组 ＣａＴＰＳ 基因家族成员信息中得到的 ＣａＴＰＳ１１
(Ｃａｐａｎａ０７ｇ００００８６)的基因参考序列ꎬ使用 Ｐｒｉｍｅｒ
Ｐｒｅｍｉｅｒ ５ 设计引物(表 １)ꎬ交由生工生物工程(上
海)股份有限公司合成ꎮ

表 １　 引物信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｒｉｍｅｒｓ

引物名称　 　 引物序列(５′→３′) 　 　 　 　 　 　 用途　 　 　 　 　 　 　 　 　 片段大小(ｂｐ)

Ａｃｔｉｎ￣Ｆ ＣＣＣＧＧＡＡＧＡＧＣＡＣＣＣＴＧＴＣ 内参基因 ７５８

Ａｃｔｉｎ￣Ｒ ＡＴＧＣＴＧＣＴＧＧＧＡＧＣＣＡＡＣＧ

ＴＰＳ１１￣Ｆ ＡＴＧＴＴＧＴＣＡＡＧＡＴＣＴＴＧＴＴＴＣＡＡＴＣＴＧＣ 基因扩增 ２ ９０２

ＴＰＳ１１￣Ｒ ＣＴＡＴＡＣＡＡＡＧＧＡＴＧＴＡＧＧＡＣＴＣＴＴＡＴＣＴＡＴＧＧＡ

ｑＴＰＳ１１￣Ｆ ＴＣＣＡＧＧＣＡＧＡＧＣＡＧＣＡＧＴＡＡＴＴＴＧ 荧光定量 ＰＣＲ ６８

ｑＴＰＳ１１￣Ｒ ＡＣＣＡＣＴＡＡＧＣＧＡＣＧＧＡＧＡＧＣＡＧ

１.２.５ 　 ＣａＴＰＳ１１ ｃＤＮＡ 全长克隆 　 以 ｃＤＮＡ 为模

板ꎬ用 ＣａＴＰＳ１１ 基因引物 ＴＰＳ１１￣Ｆ、ＴＰＳ１１￣Ｒ 进行

ＰＣＲ 的扩增ꎮ ＰＣＲ 反应体系(２５􀆰 ０ μｌ):２×Ｔａｑ ＰＣＲ
Ｍａｓｔｅｒ Ｍｉｘ １２􀆰 ５ μｌꎬｄｄＨ２ Ｏ ９􀆰 ５ μｌꎬ ｃＤＮＡ １􀆰 ０ μｌꎬ
ＴＰＳ１１￣Ｆ 和 ＴＰＳ１１￣Ｒ 各 １􀆰 ０ μｌꎻＰＣＲ 反应条件为:
９５ ℃预变性 ５ ｍｉｎꎻ９５ ℃变性 ３０ ｓꎬ５４ ℃退火 ３５ ｓꎬ
７２ ℃延伸 １ ｍｉｎꎬ设置 ３５ 个循环ꎮ

回收的 ＰＣＲ 反应产物与 ｐＭＤＴＭ１８￣Ｔ 载体[宝
生物工程(大连)有限公司产品]连接ꎬ转化 Ｔｒａｎｓ１￣
Ｔ１ 大肠杆菌感受态细胞[北京全式金(北京)生物

公司产品]ꎬ 菌液涂布于含有氨苄青霉素 ( １００
ｍｇ / ｍｌ)的 ＬＢ 固态平板上ꎬ倒置于 ３７ ℃ 培养箱过

夜ꎬ挑单菌落 ＰＣＲ 验证后选取阳性克隆摇菌提取质

粒送擎科生物有限公司(西安)测序验证ꎬ得到目的

片段序列ꎮ
１.２. ６ 　 生物信息学分析 　 使用 Ｅｘｐａｓｙ ( ｈｔｔｐｓ: / /
ｗｗｗ.ｅｘｐａｓｙ. ｏｒｇ / )分析蛋白质理化性质ꎻ使用 ＴＭ￣
ＨＭＭ ２.０(ｈｔｔｐｓ: / / ｓｅｒｖｉｃｅｓ.ｈｅａｌｔｈｔｅｃｈ.ｄｔｕ.ｄｋ / ｓｅｒｖｉｃｅ.
ｐｈｐ? ＴＭＨＭＭ￣２.０) 进行跨膜组织预测分析ꎻ使用

ＳｉｇｎａｌＰ ４.１( ｈｔｔｐｓ: / / ｓｅｒｖｉｃｅｓ. ｈｅａｌｔｈｔｅｃｈ. ｄｔｕ. ｄｋ / ｓｅｒｖ￣
ｉｃｅ.ｐｈｐ? ＳｉｇｎａｌＰ￣４. １) 进行信号肽分析ꎻ利用 Ｎｅｔ￣
Ｐｈｏｓ ３.１(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｃｂｓ.ｄｔｕ.ｄｋ / ｓｅｒｖｉｃｅｓ / ＮｅｔＰｈｏｓ / )
进行蛋白质磷酸化位点预测ꎻ利用 ＷｏＬＦ ＰＳＯＲＴ
(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｏｌｆｐｓｏｒｔ.ｈｇｃ.ｊｐ / )进行亚细胞定位预测ꎻ使
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用 ＳＭＡＲＴ(ｈｔｔｐｓ: / / ｓｍａｒｔ. ｅｍｂｌ. ｄｅ / )进行蛋白质结

构域分析ꎻ使用 ＳＯＰＭＡ(ｈｔｔｐｓ: / / ｎｐｓａ￣ｐｒａｂｉ. ｉｂｃｐ. ｆｒ /
ｃｇｉ￣ｂｉｎ / ｎｐｓａ＿ａｕｔｏｍａｔ.ｐｌ? ｐａｇｅ ＝ ｎｐｓａ＿ｓｏｐｍａ.ｈｔｍｌ)预
测蛋白质二级结构ꎻ使用 ＳＷＩＳＳ￣ＭＯＤＥＬ( ｈｔｔｐｓ: / /
ｓｗｉｓｓｍｏｄｅｌ.ｅｘｐａｓｙ. ｏｒｇ / )预测蛋白质三维空间构象ꎻ
使用 Ｐｌａｎｔ ＣＡＲＥ ( ｈｔｔｐ: / / ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ. ｐｓｂ. ｕｇｅｎｔ.
ｂｅ / ｗｅｂｔｏｏｌｓ / ｐｌａｎｔｃａｒｅ / ｈｔｍｌ / )进行顺式作用元件的

预测ꎻ使用 ＮＣＢＩ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ / )
Ｂｌａｓｔｐ 对氨基酸序列进行同源检索ꎻ利用 ＤＮＡＭＡＮ
８ 软件对氨基酸序列进行多序列比对ꎬ采用邻近法

(Ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣ｊｏｉｎｉｎｇ ｍｅｔｈｏｄꎬＮＪ)在 ＭＥＧＡ ５.１ 中构建

系统发育树ꎮ
１.２.７　 实时荧光定量 ＰＣＲ 分析　 对上述低温、激素

处理后的叶片提取总 ＲＮＡꎬ反转录成 ｃＤＮＡꎮ 实时

荧光定量使用 ＴａＫａＲａ ＴＢ Ｇｒｅｅｎ Ｐｒｅｍｉｘ Ｅｘ ＴａｑⅡ
[宝生物工程(大连)有限公司产品]ꎬＰＣＲ 反应体系

(２０􀆰 ０ μｌ):１０􀆰 ０ μｌ ＴＢ Ｇｒｅｅｎ Ｐｒｅｍｉｘ Ｅｘ ＴａｑⅡꎬ０􀆰 ８
μｌ ＰＣＲ Ｆｏｒｗａｒｄ Ｐｒｉｍｅｒꎬ０􀆰 ８ μｌ ＰＣＲ Ｒｅｖｅｒｓｅ Ｐｒｉｍｅｒꎬ
０􀆰 ４ μｌ ＲＯＸ Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ Ｄｙｅꎬ ２􀆰 ０ μｌ ｃＤＮＡꎬ ６􀆰 ０ μｌ
ｄｄＨ２Ｏꎮ 反应程序:９５ ℃预变性 ３０ ｓꎬ９５ ℃变性 ５ ｓꎬ
６０ ℃延伸 ３０ ｓꎬ设置 ４０ 个循环ꎮ ｑＲＴ￣ＰＣＲ 仪器:
ＳｔｅｐＯｎｅＰｌｕｓ(美国应用生物系统中国公司产品)ꎬＡｃ￣
ｔｉｎ 为对照ꎬ样本和内参均设置 ３ 次重复ꎮ

用 Ｅｘｃｅｌ 参照 ２－△△Ｃｔ法计算 ＣａＴＰＳ１１ 基因的相

对表达量及绘图ꎮ 利用 ＳＰＳＳ ２４􀆰 ０ 软件进行差异显

著性分析ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 辣椒 ＣａＴＰＳ１１ 基因的克隆

ＰＣＲ 扩增得到一段长度约为２ ８００ ｂｐ 的特异性

条带 (图 １)ꎮ
　 　 经测序ꎬＣａＴＰＳ１１ ＰＣＲ 产物长２ ８０５ ｂｐꎬ编码

９２１ 个氨基酸ꎮ 将克隆测序所得的基因序列与辣椒

基因组数据库参考序列进行比对ꎬ结果显示在

５６ ｂｐ、１ １７９ ｂｐ、１ ４１５ ｂｐ、１ ６１２ ｂｐ、１ ７１０ ｂｐ ５ 个位

点发生单碱基变异ꎬ在１ ９８８ ｂｐ 和２ ３５３ ｂｐ 处分别

多出一段 ９１ ｂｐ 和 ８６ ｂｐ 的基因片段ꎬ相较于参考基

因组扩增序列总共多出 １７７ ｂｐ(图 ２)ꎮ
　 　 与辣椒基因组数据库参考序列 ＣａＴＰＳ￣１１ 相

比ꎬＣａＴＰＳ１１ 测序结果多出的 ２ 部分ꎬ分别为第 １、
第 ２ 和第 ２、第 ３ 外显子之间的区域(图 ３)ꎬ与前后

２ 个外显子合并成 １ 个外显子ꎬ属于内含子保留(Ｉｎ￣

Ｍ:ＤＬ５ ０００ ｍａｒｋｅｒꎻ１:ＣａＴＰＳ１１ 基因的 ｃＤＮＡ ＰＣＲ 产物ꎮ
图 １　 辣椒 ＣａＴＰＳ１１ 基因 ＰＣＲ 扩增

Ｆｉｇ.１　 ＰＣＲ ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＣａＴＰＳ１１ ｇｅｎｅ ｉｎ ｐｅｐｐｅｒ

ｔｒｏｎ ｒｅｔｅｎｔｉｏｎ)的剪切方式ꎮ
　 　 参考基因预测所编码蛋白质有 １ 个 ＴＰＳ(Ｐｆａｍ:
Ｇｌｙｃｏ￣ｔｒａｎｓｆ￣２０ꎬ位于５９~５４６ ａａ)和 １ 个 ＴＰＰ(Ｐｆａｍ:
Ｔｒｅｈａｌｏｓｅ￣ＰＰａｓｅꎬ位于５９５~ ８３０ ａａ)结构域ꎮ 克隆基

因预测所编码蛋白质有 １ 个 ＴＰＳ (５９~ ５４６ ａａ)和 ２
个 ＴＰＰ (５９５~６６７ ａａ 和７６９~８７６ ａａ)结构域(图 ４)ꎮ
前者和后者的 ＴＰＳ 结构域一样ꎬＴＰＰ 结构域有差

异ꎮ 后者的 ＴＰＰ 结构域氨基酸序列位于前者 ＴＰＰ
结构域的两端(图 ５)ꎮ
２.２　 ＣａＴＰＳ１１ 理化性质及蛋白质结构预测

ＣａＴＰＳ１１ 基因包含 １ 个１ １２５ ｂｐ 的 ５′非翻译区

(５′￣ＵＴＲ)和 １ 个 ２５２ ｂｐ 的 ３′非翻译区(３′￣ＵＴＲ)ꎮ
编码的蛋白质中酸性氨基酸(天冬氨酸＋谷氨酸)残
基总数 １０３ 个ꎬ碱基氨基酸(精氨酸＋赖氨酸)残基

总数 １１１ 个ꎬ预测该蛋白质为碱性蛋白质ꎮ 该蛋白

质分子式: Ｃ４ ６２３ Ｈ７ ２４４ Ｎ１ ２４８ Ｏ１ ３３２ Ｓ５５ꎬ 不稳定系数

４５􀆰 ８３ꎬ属于不稳定蛋白(表 ２)ꎮ
ＣａＴＰＳ１１ 蛋白亲水性区域面积大于疏水性面积ꎬ

说明该蛋白质为亲水性蛋白ꎮ ＣａＴＰＳ１１ 蛋白无跨膜

结构域ꎬ无信号肽ꎬ说明该蛋白质为非分泌蛋白质ꎮ
ＣａＴＰＳ１１ 蛋白有 ５２ 个丝氨酸(Ｓｅｒｉｎｅ)、１３ 个苏氨酸

(Ｔｈｒｅｏｎｉｎｅ)和 １３ 个酪氨酸(Ｔｙｒｏｓｉｎｅ)磷酸化位点ꎮ
ＣａＴＰＳ１１ 蛋白定位于细胞质、叶绿体、细胞核、

质膜、细胞壁、细胞骨架的概率分别为５９􀆰 ５９１ １％、
５５􀆰 １５７ ５％、 ２８􀆰 ７７３ ０％、 １１􀆰 ５０９ ２％、 １３􀆰 ８９７ ９％、
１１􀆰 ３８５ ６％ꎮ 亚细胞定位预测结果表明ꎬＣａＴＰＳ１１
蛋白定位于细胞质和叶绿体中ꎮ

ＣａＴＰＳ１１ 蛋 白 二 级 结 构 主 要 是 α￣螺 旋

(４８􀆰 ５３％)ꎬ 无 规 则 卷 曲 ( ３３􀆰 ５５％)ꎬ 延 伸 链

(１３􀆰 ６８％)和 β￣转角(４􀆰 ２３％)ꎮ ＣａＴＰＳ１１ 蛋白三维

空间构象以 α￣螺旋为主ꎮ
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ＣａＴＰＳ￣１１:辣椒基因组数据库参考序列ꎻＣａＴＰＳ１１:克隆基因序列ꎮ
图 ２　 基因序列比对

Ｆｉｇ.２　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｇｅｎｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ
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ＣａＴＰＳ￣１１:辣椒基因组数据库参考序列ꎻＣａＴＰＳ１１:克隆基因序列ꎮ
图 ３　 ＣａＴＰＳ１１ 基因的可变剪切

Ｆｉｇ.３　 Ａｌｔｅｒｎａｔｉｖｅ ｓｐｌｉｃｉｎｇ ｏｆ ＣａＴＰＳ１１ ｇｅｎｅ

图 ４　 ＣａＴＰＳ１１ 蛋白保守结构域预测

Ｆｉｇ.４　 Ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ＣａＴＰＳ１１ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｄｏｍａｉｎ

ＣａＴＰＳ￣１１:辣椒基因组数据库参考序列编码的氨基酸序列ꎻＣａＴＰＳ１１:克隆基因编码的氨基酸序列ꎮ 虚线为 ＣａＴＰＳ￣１１ 和 ＣａＴＰＳ１１ 的 ＴＰＳ 结

构域ꎻ实线为 ＣａＴＰＳ￣１１ 的 ＴＰＰ 结构域ꎻ箭头实线为 ＣａＴＰＳ１１ 的 ＴＰＳ 结构域ꎮ
图 ５　 氨基酸序列比对

Ｆｉｇ.５　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ

表 ２　 ＣａＴＰＳ１１ 基因长度及其编码蛋白质的理化性质

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ＣａＴＰＳ１１ ｇｅｎｅ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒ￣
ｔｉｅｓ ｏｆ ｉｔｓ ｅｎｃｏｄｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ

项目　 　 　 　 　 　 　 理化性质(长度)　 　 　 　 　

基因长度(ｂｐ) ４ ３５９

ＣＤＳ 长度 (ｂｐ) ２ ８０５

氨基酸(ａａ) ９２１

相对分子量 １.０３３ ９×１０５

理论等电点 ８.３３

不稳定指数 ４５.８３

亲水性平均系数 －０.１６１

脂溶指数 ８９.３０

亚细胞定位 细胞质、叶绿体

２.３　 ＣａＴＰＳ１１ 启动子顺式作用元件分析

ＣａＴＰＳ１１ 基因启动子区含有 １４ 种顺式作用元

件ꎬ可以分为光响应元件、激素响应元件、应激响应元

件以及生长发育相关元件 ４ 大类ꎮ 光响应元件主要

包 括 ＧＴ１￣ｍｏｔｉｆ、 ＬＡＭＰ￣ｅｌｅｍｅｎｔ、 ＧＡ￣ｍｏｔｉｆ、 Ｉ￣ｂｏｘ、
ＡＴＣＴ￣ｍｏｔｉｆ 以及 ＡＴＣＴ￣ｍｏｔｉｆ ꎻ激素响应元件包括茉

莉酸甲酯响应元件(ＴＧＡＣＧ￣ｍｏｔｉｆ、ＣＧＴＣＡ￣ｍｏｔｉｆ)、赤
霉素响应元件(ＴＧＡ￣ｅｌｅｍｅｎｔ) 和生长素响应元件

(ＴＧＡ￣ｅｌｅｍｅｎｔ)ꎻ应激响应元件包括干旱诱导有关的

ＭＹＢ 结合位点(ＭＢＳ)、参与低温反应的顺式作用元

件(ＬＴＲ)、厌氧诱导所必需的顺式调节元件(ＡＲＥ)和
与缺氧特异性诱导有关的增强子样元件(ＧＣ￣ｍｏｔｉｆ)
等ꎮ 顺式作用元件分析结果表明ꎬＣａＴＰＳ１１ 基因可能
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参与辣椒的生长发育调控、光响应、激素响应ꎮ 值得

注意的是ꎬＭｅＪＡ 响应元件广泛存在于 ＣａＴＰＳ１１ 中ꎬ
ＣａＴＰＳ１１ 基因的表达可能受到 ＭｅＪＡ 信号的调控ꎮ
２.４　 ＣａＴＰＳ１１ 的进化树

辣椒 ＣａＴＰＳ１１ 的氨基酸序列与龙葵( Ｓｏｌａｎｕｍ
ｐｅｎｎｅｌｌｉｉ)、马铃薯(Ｓｏｌａｎｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ)、烟草(Ｎｉｃｏｔｉ￣
ａｎａ ａｔｔｅｎｕａｔａ)、三裂叶薯 ( Ｉｐｏｍｏｅａ ｔｒｉｌｏｂａ) 和牵牛

( Ｉｐｏｍｏｅａ ｎｉｌ) 的氨基酸序列同源性高达 ８１. ８％、

８１􀆰 ６％、７７.２％、６８.７％和 ６８.５％ꎮ 同源性分析结果

表明ꎬＣａＴＰＳ１１ 在不同物种间高度保守的同时也存

在一定差异ꎮ
将已报道的烟草、龙葵和马铃薯、芝麻、紫苏等

１６ 个物种进行系统发育分析ꎮ 结果表明ꎬ各物种间

ＣａＴＰＳ１１ 的氨基酸序列的长度和结构都非常保守ꎬ
相较于其他 １４ 个物种ꎬ辣椒与龙葵、马铃薯的同源

性较近(图 ６)ꎮ

图 ６　 ＣａＴＰＳ１１ 系统进化树

Ｆｉｇ.６　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ＣａＴＰＳ１１

２.５　 ＣａＴＰＳ１１ 基因的表达模式

２.５.１　 组织特异性 　 ＣａＴＰＳ１１ 基因在辣椒组织中

均有表达(图 ７)ꎬ在幼果、商品果、成熟果的胎座中

总表 达 量 是 果 肉 中 总 表 达 量 的 ２３ 倍ꎮ 其 中

ＣａＴＰＳ１１ 基因在成熟果胎座中的表达量极显著高于

其他组织(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎬ是成熟果果肉中表达量的 ２６
倍ꎮ 该基因的表达可能调控果实成熟ꎮ
２.５.２　 低温胁迫下的表达模式　 低温胁迫处理ꎬ辣
椒 ＣａＴＰＳ１１ 基因被诱导表达ꎮ 低温胁迫 ３ ｈꎬ辣椒

ＣａＴＰＳ１１ 基因表达量达到最大值ꎬ显著高于对照

(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎬ表达量约为对照的 ８􀆰 ５ 倍ꎮ 低温胁迫 ６
ｈꎬ辣椒 ＣａＴＰＳ１１ 基因表达量达显著低于低温胁迫 ３
ｈ (Ｐ<０􀆰 ０５)ꎬ６~７２ ｈ 其表达量迅速下降(图 ８)ꎮ 可

知ꎬ低温胁迫时ꎬＣａＴＰＳ１１ 的表达量迅速达到峰值后

快速下降ꎬ说明 ＣａＴＰＳ１１ 基因是 １ 个逆境胁迫快速

响应的基因ꎮ
２.５.３　 激素处理下的表达模式　 辣椒 ＣａＴＰＳ１１ 基

因的表达量随着 ＩＡＡ 处理时间的增长呈先上升后

下降趋势ꎮ ＩＡＡ 处理 ６ ｈ、１２ ｈ、２４ ｈꎬＣａＴＰＳ１１ 基因

的表达量与对照无显著差异(Ｐ>０􀆰 ０５)ꎬ其余处理时

间 ＣａＴＰＳ１１ 基因的表达量均显著低于对照 (Ｐ<
０􀆰 ０５)ꎮ ＡＢＡ 处理ꎬ辣椒 ＣａＴＰＳ１１ 基因的表达量呈

波浪形变化趋势ꎮ ＡＢＡ 处理 １ ｈꎬ辣椒 ＣａＴＰＳ１１ 基

因表达量与对照相比无显著差异(Ｐ> ０􀆰 ０５)ꎬＡＢＡ
处理 ３ ｈꎬ辣椒 ＣａＴＰＳ１１ 基因表达量达到最大值ꎬ显
著高于对照(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎬ约为对照的 ２􀆰 ２ 倍ꎬ随后其

表达量下降ꎮ ＧＡ 处理 １ ｈꎬ辣椒 ＣａＴＰＳ１１ 基因的表

达与对照相比无显著差异(Ｐ>０􀆰 ０５)ꎬＧＡ 处理 ３ ｈꎬ
辣椒 ＣａＴＰＳ１１ 基因的表达量达到最大值ꎬ显著高于

对照(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎬ约为对照的 ４ 倍ꎬ随后其表达量下
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降ꎮ ＭｅＪＡ 处理１~３ ｈꎬ辣椒 ＣａＴＰＳ１１ 基因的表达量

缓慢增加ꎬＭｅＪＡ 处理 ６ ｈꎬ辣椒 ＣａＴＰＳ１１ 基因表达

量达到最大值ꎬ显著高于对照(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎬ约为对照

的 ９ 倍ꎬ随后其表达量迅速下降ꎮ
所有处理中ꎬ以ＭｅＪＡ 处理 ６ ｈ 辣椒ＣａＴＰＳ１１基因

表达量最高ꎮ ＭｅＪＡ 信号通路可能通过调控 ＣａＴＰＳ１１
基因的表达来响应低温胁迫ꎻＩＡＡ 处理会抑制 ＣａＴＰＳ１１
的表达ꎬ可能是 ＩＡＡ 负向调控该基因的表达ꎮ ＩＡＡ 处

理 １ ｈꎬＣａＴＰＳ１１ 基因的表达被抑制了ꎬ说明 ＣａＴＰＳ１１
基因对 ＩＡＡ 的响应并不是即时、直接的ꎮ

不同小写字母表示 ＣａＴＰＳ１１ 基因表达量在辣椒不同组织间差异显著(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ
图 ７　 ＣａＴＰＳ１１ 基因在辣椒不同组织的相对表达量

Ｆｉｇ.７　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＣａＴＰＳ１１ ｇｅｎｅ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ ｏｆ ｐｅｐｐｅｒ

不同小写字母表示 ＣａＴＰＳ１１ 基因表达量在不同处理时长差异显著(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ
图 ８　 ＣａＴＰＳ１１ 基因在不同非生物胁迫下的相对表达量

Ｆｉｇ.８　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＣａＴＰＳ１１ ｇｅｎｅ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓｅｓ

３　 讨 论

辣椒在其生长发育过程中总是遭受着各种非生

物胁迫的影响ꎬ为了更好应对各种胁迫ꎬ植物体自身

进化出了一套完整的调控响应网络机制[２７]ꎮ ＴＰＳ
是海藻糖和 Ｔ６Ｐ 合成过程中的关键酶ꎬ在植物生长

发育、抗逆胁迫和海藻糖代谢过程中发挥重要的作

用ꎮ 随着对 ＴＰＳ 基因家族的研究ꎬ发现该基因家族

成员参与非生物胁迫调控ꎮ 海藻糖磷酸合酶基因的

转入ꎬ可以提高植物体抗寒、耐盐、抗旱能力[１９￣２１]ꎮ
克隆序列与参考序列相比ꎬ存在 ５ 处单碱基突

变和两处内含子保留剪切ꎮ 内含子保留剪切位置在

参考序列中编码 ＴＰＳ 结构域之后ꎬ因此克隆基因预

测蛋白的 ＴＰＳ 结构域没有改变ꎬ而在原本参考序列
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编码 ＴＰＰ 结构域位置ꎬ２ 个内含子通过内含子保留

剪切的方式变成了克隆基因的 ＣＤＳ 序列ꎬ形成的氨

基酸插入参考序列 ＴＰＰ 结构域序列中ꎬ使得原本

ＴＰＰ 结构域位置的氨基酸序列变长ꎬ破坏了原本的

ＴＰＳ 结构域氨基酸的排列位置ꎬ使得在内含子保留

剪切发生的区域出现了 ２ 个 ＴＰＰ 结构域ꎬ最终克隆

基因预测蛋白质拥 ２ 个 ＴＰＰ 结构域ꎮ 有研究结果

表明[２８￣２９]ꎬ拟南芥和水稻在高温、干旱胁迫下ꎬ一些

非生物胁迫调控因子基因如热激转录因子 Ａ２ 基因

ＨＳＦＡ２ 等都会经历可变剪切ꎬ以增强植物对胁迫的

耐受性ꎬ推测 ＣａＴＰＳ１１ 基因可变剪切的出现增强了

辣椒对非生物胁迫的抵抗能力ꎮ
ＣａＴＰＳ１１ 蛋白不存在信号肽ꎬ为非分泌蛋白质ꎬ

在植物体内与其他具有信号肽的蛋白质亚基结合ꎬ在
细胞核内装配好后才运送到细胞的各个部位ꎮ
ＣａＴＰＳ１１ 蛋白的氨基酸序列虽与拟南芥、黄瓜、甘
蔗[３０￣３１]等其他物种的 ＴＰＳ 不同ꎬ但其所拥有的 ２ 个结

构域(ＴＰＳ、ＴＰＰ)和大多数作物是一样的ꎮ 辣椒与龙

葵、马铃薯都属于一年生的草本双子叶茄科植物ꎬ且
辣椒与龙葵和马铃薯有较高的同源性ꎬ说明 ＣａＴＰＳ１１
蛋白的进化关系是密切且稳定的ꎮ ＣａＴＰＳ１１ 基因在

成熟果胎座中表达量显著高于其他组织(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎬ
而木薯 ＭｅＴＰＳ１ 基因、黄梁木 ＮｃＴＰＳ１１ａ / ｂ 基因、辣椒

ＣａＴＰＳ８ 基因、茶树 ＣｓＴＰＳ２６ 基因、橡胶树 ＨｂＴＰＳ７ 基

因分别在叶片、根、花、茎、种子中的表达量最高[３２￣３６]ꎬ
说明不同物种的 ＴＰＳ 基因在不同组织中的表达具有

时空特异性ꎬ这与本研究结果一致ꎮ
ＴＰＳ 基因表达在植物体生长发育、激素响应、信

号传导等方面发挥重要作用ꎮ ＡｔＴＰＳ１１ 基因在拟南

芥绿桃蚜虫防御中起重要作用[２３]ꎮ ＭｅＪＡ、ＳＡ 处理

使得橡胶树 ＨｂＴＰＳ１、 ＨｂＴＰＳ２ 基因表达显著上

调[３７]ꎮ 茶树 ４８ 个 ＴＰＳ 基因中ꎬＣｓＴＰＳ３ 等 ５ 个基因

在 ＭｅＪＡ 处理下表达量显著增加[３５]ꎮ ＳｔＴＰＳ５ 基因、
ＣａＴＰＳ８ 基因在马铃薯、辣椒 ＡＢＡ 信号通路中起关

键作用ꎮ 外源 ＭｅＪＡ 可以促进次生代谢物的形

成[３７]ꎬ而高等植物体内的海藻糖是以应激代谢物的

形式存在的[３８]ꎬ说明 ＭｅＪＡ 可以促进海藻糖的形

成ꎬ同时 ＴＰＳ 又是海藻糖形成过程中的关键酶ꎬ暗
示 ＭｅＪＡ 信号通路与 ＣａＴＰＳ１１ 基因表达密切相关ꎮ
本研究结果表明ꎬＣａＴＰＳ１１ 基因可以响应激素胁迫ꎬ
ＩＡＡ 抑制 ＣａＴＰＳ１１ 基因的表达ꎬ、ＡＢＡ、ＧＡ、ＭｅＪＡ 均

诱导 ＣａＴＰＳ１１ 基因的表达ꎬＭｅＪＡ 处理 ６ ｈ 辣椒

ＣａＴＰＳ１１ 基因表达量最高ꎮ ＣａＴＰＳ１１ 基因启动子区

存在 ＭｅＪＡ、低温、干旱等响应元件ꎬ辣椒 ＣａＴＰＳ１１
基因可能主要是通过 ＭｅＪＡ 信号通路来响应低温等

非生物胁迫ꎮ 虽然 ＣａＴＰＳ１１ 基因存在 ＩＡＡ 响应元

件ꎬ但 ＩＡＡ 胁迫处理不但没有诱导 ＣａＴＰＳ１１ 基因表

达量升高反而抑制了表达ꎬ暗示 ＩＡＡ 信号通路在

ＣａＴＰＳ１１ 基因表达和非生物胁迫中起负调控作用ꎬ
这与在黄瓜 ＴＰＳ 基因家族中的研究结果一致[３０]ꎮ

终上所述ꎬＣａＴＰＳ１１ 蛋白在物种间高度保守ꎻ
ＣａＴＰＳ１１ 基因存在可变剪切位点ꎬ表达具有时空特

异性ꎬ在成熟果胎座中表达量最高ꎮ ＣａＴＰＳ１１ 基因

对 ＭｅＪＡ、低温胁迫处理敏感ꎬ启动子区广泛存在

ＭｅＪＡ 响应元件ꎬ推测该基因可能通过 ＭｅＪＡ 信号通

路途径正向响应低温等非生物胁迫ꎮ ＣａＴＰＳ１１ 基因

克隆过程中会发生内含子保留剪切ꎬ这种特殊剪切

可以提高该物种对胁迫的抗性ꎬ从而提高了辣椒抗

逆相关性状ꎮ 根据以上特性ꎬ可在 ＣａＴＰＳ１１ 基因的

激素调控响应、可变剪切等方面深入研究ꎬ以明确辣

椒逆境胁迫的响应机制ꎬ提高植物抗逆性ꎬ促进遗传

育种与农业产业发展ꎮ

参考文献:

[１] 　 胡晶晶. 辣椒:年逾 ７００ 亿产值ꎬ稳坐中国最大蔬菜产业宝座!
[Ｊ] . 营销界ꎬ２０２１ꎬ２４(２３):７２￣７９.

[２] 　 郭春蕊ꎬ王广印ꎬ原让花. ＮａＣｌ 胁迫对辣椒种子发芽特性的影

响[Ｊ] . 河南农业科学ꎬ２０１０ꎬ３９(３):８６￣８９.
[３] 　 宋旭丽ꎬ候喜林ꎬ胡春梅ꎬ等. ＮａＣｌ 胁迫对超大甜辣椒种子萌发

及幼苗生长的影响[Ｊ] . 西北植物学报ꎬ２０１１ꎬ３１(３):５６９￣５７５.
[４] 　 胡华冉ꎬ杜　 磊ꎬ张芮豪ꎬ等. 辣椒适应非生物胁迫的研究进展

[Ｊ] . 生物技术通报ꎬ２０２２ꎬ３８(１２):５８￣７２.
[５] 　 ＬＩＮ Ｍ Ｆꎬ ＪＩＡ Ｒ Ｈꎬ ＬＩ Ｊ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔ￣

ｔｅｒｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｒｅｈａｌｏｓｅ￣６￣ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｄｒｕｍ￣
ｓｔｉｃｋ ｔｒｅｅ (Ｍｏｒｉｎｇａ ｏｌｅｉｆｅｒａ Ｌａｍ.) [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔａꎬ２０１８ꎬ２４８( ４):
９９９￣１０１５.

[６] 　 ＶＡＮＤＥＳＴＥＥＮＥ Ｌꎬ ＲＡＭＯＮ Ｍꎬ ＲＯＹ Ｋ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｓｉｎｇｌｅ ａｃｔｉｖｅ
ｔｒｅｈａｌｏｓｅ￣６￣Ｐ ｓｙｎｔｈａｓｅ (ＴＰＳ) ａｎｄ ａ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ ｐｕｔａｔｉｖｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ
ＴＰＳ￣Ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . 分子植物(英文版)ꎬ２０１０ꎬ
３(２):４０６￣４１９.

[７] 　 ＡＶＯＮＣＥ Ｎꎬ ＭＥＮＤＯＺＡ￣ＶＡＲＧＡＳ Ａꎬ ＭＯＲＥＴＴ Ｅꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｎ￣
ｓｉｇｈｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｒｅｈａｌｏｓｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ[ Ｊ] . ＢＭＣ Ｅｖｏｌｕ￣
ｔｉｏｎａｒｙ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２００６ꎬ６:１０９.

[８] 　 ＷＥＩ Ｊꎬ ＦＵ Ｆ Ｌꎬ ＺＨＡＮＧ Ｓ Ｚꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ
ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒｅｈａｌｏｓｅ￣６￣ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ ｇｅｎｅ ｉｎ Ｍａｉｚｅ [ Ｊ] .
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２０１０ꎬ５３(２):１３４￣１４１.

[９] 　 ＣＲＯＷＥ Ｌ Ｍꎬ ＲＥＩＤ Ｄ Ｓꎬ ＣＲＯＷＥ Ｊ Ｈ. Ｉｓ ｔｒｅｈａｌｏｓｅ ｓｐｅｃｉａｌ ｆｏｒ
ｐｒｅｓｅｒｖｉｎｇ ｄｒｙ ｂｉｏｍａｔｅｒｉａｌｓ? [ Ｊ] . Ｂｉｏｐｈｙｓｉｃａｌ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ１９９６ꎬ７１

８６０１ 江 苏 农 业 学 报 　 ２０２４ 年 第 ４０ 卷 第 ６ 期



(４):２０８７￣２０９３.
[１０] ＬＥＲＢＲＥＴ Ａꎬ ＢＯＲＤＡＴ Ｐꎬ ＡＦＦＯＵＡＲＤ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｈｏ￣

ｍｏｌｏｇｏｕｓ ｄｉｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓ ｏｎ ｔｈｅ ｈｙｄｒｏｇｅｎ￣ｂｏｎｄ ｎｅｔｗｏｒｋ ｏｆ ｗａｔｅｒ:
ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｒｙ Ｒａｍａｎ ｓｃａｔｔｅｒｉｎｇ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓ ａｎｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｄｙ￣
ｎａｍｉｃｓ ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎｓ[ Ｊ] . Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ２００５ꎬ３４０ ( ５):
８８１￣８８７.

[１１] ＨＡＣＫＥＬ Ｃꎬ ＺＩＮＫＥＶＩＣＨ Ｔꎬ ＢＥＬＴＯＮ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｔｒｅｈａｌｏｓｅ
ｃｏａｔｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒｎａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ ｄｙｎａｍｉｃｓ[Ｊ]. Ｐｈｙｓｉｃａｌ Ｃｈｅｍ￣
ｉｓｔｒｙ Ｃｈｅｍｉｃａｌ Ｐｈｙｓｉｃｓꎬ２０１２ꎬ１４(８):２７２７￣２７３４.

[１２] ＩＴＵＲＲＩＡＧＡ Ｇꎬ ＳＵÁＲＥＺ Ｒꎬ ＮＯＶＡ￣ＦＲＡＮＣＯ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｒｅｈａ￣
ｌｏｓｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ:ｆｒｏｍ ｏｓｍｏｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ｔｏ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ[Ｊ] . Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ２００９ꎬ１０(９):３７９３￣３８１０.

[１３] 韦　 航ꎬ蒙健宗ꎬ邓　 军. 海藻糖在植物抗逆中的应用[ Ｊ] . 安

徽农业科学ꎬ２００９ꎬ３７(２０):９３５５￣９３５６ꎬ９４３５.
[１４] ＢＨＡＮＤＡＬ Ｉ Ｓꎬ ＨＡＵＰＴＭＡＮＮ Ｒ Ｍꎬ ＷＩＤＨＯＬＭＪ Ｍ. Ｔｒｅｈａｌｏｓｅ

ａｓ ｃｒｙｏｐｒｏｔｅｃｔａｎｔ ｆｏｒ ｔｈｅ ｆｒｅｅｚｅ ｐｒｅｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｃａｒｒｏｔ ａｎｄ ｔｏｂａｃｃｏ
ｃｅｌｌｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ１９８５ꎬ７８(２):４３０￣４３２.

[１５] ＦＲＩＴＺＩＵＳ Ｔꎬ ＡＥＳＣＨＢＡＣＨＥＲ Ｒꎬ ＷＩＥＭＫＥＮ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ
ｏｆ ＡｐＬ３ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｂｙ ｔｒｅｈａｌｏｓｅ ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔｓ ｔｈｅ ｓｔａｒｃｈ￣ｄｅｆｉｃｉｅｎｔ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｍｕｔａｎｔ ａｄｇ２￣１ ｌａｃｋｉｎｇ ＡｐＬ１ꎬ ｔｈｅ ｌａｒｇｅ ｓｕｂｕｎｉｔ ｏｆ
ＡＤＰ￣ｇｌｕｃｏｓｅ ｐｙｒｏｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｓｅ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２００１ꎬ１２６
(２):８８３￣８８９.

[１６] ＧＯＤＤＩＪＮ Ｏ Ｊ Ｍꎬ ＫＥＥＳ￣ＶＡＮ Ｄ. Ｔｒｅｈａｌｏｓｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ
[Ｊ] . Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ１９９９ꎬ４(８):３１５￣３１９.

[１７] ＡＢＤＵＬＬＡＨ Ａꎬ ＫＹＯ Ｊ Ｊꎬ ＹＯＮＧＧＹＵＮ Ｋ. Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｈｅｍｏ￣
ｌｙｍｐｈ ｔｒｅｈａｌｏｓｅ ｔｉｔｅｒｓ ｂｙ ｉｎｓｕｌｉｎ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｉｎ ｔｈｅ ｌｅｇｕｍｅ ｐｏｄ ｂｏｒｅｒꎬ
Ｍａｒｕｃａ ｖｉｔｒａｔａ ( Ｌｅｐｉｄｏｐｔｅｒａ: Ｃｒａｍｂｉｄａｅ) [ Ｊ] . Ｐｅｐｔｉｄｅｓꎬ ２０１８ꎬ
１０６:２８￣３６.

[１８] ＰＡＵＬ Ｍ Ｊꎬ ＰＲＩＭＡＶＥＳＩ Ｌ Ｆꎬ ＪＨＵＲＲＥＥＡ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｒｅｈａｌｏｓｅ
ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ａｎｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ [ Ｊ] . Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ
２００８ꎬ５９(１):４１７￣４４１.

[１９] ＧＥ Ｌ Ｆꎬ ＣＨＡＯ Ｄ Ｙꎬ ＳＨＩ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｔｒｅｈａ￣
ｌｏｓｅ￣６￣ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ｇｅｎｅ ＯｓＴＰＰ１ ｃｏｎｆｅｒｓ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ
ｉｎ ｒｉｃｅ ａｎｄ ｒｅｓｕｌｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ａｃｔｉｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｇｅｎｅｓ[ Ｊ] .
Ｐｌａｎｔａꎬ２００８ꎬ２２８(１):１９１￣２０１.

[２０] 戴秀玉ꎬ王忆琴ꎬ杨　 波ꎬ等. 大肠杆菌海藻糖合成酶基因对提

高烟草抗逆性能的研究[Ｊ]. 微生物学报ꎬ２００１ꎬ ４９(４):４２７￣４３１.
[２１] ＤＯＮＧ Ｈ Ｌꎬ ＲＹＵ Ｈꎬ ＨＡＮ Ｈ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｔｏｂａｃｃｏ ｐｌａｎｔｓ

ｈａｒｂｏｒｉｎｇ ｔｈｅ ｔｒｅｈａｌｏｓｅ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ ＴＰＳ ｇｅｎｅ ｏｆ ｅｓｃｈｅｒｉｃｈｉａ
ｃｏｌｉ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ[ Ｊ] . Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ
Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ２０１２(５):５７９￣５８７.

[２２] ＶＯＧＥＬ Ｇꎬ ＡＥＳＣＨＢＡＣＨＥＲ Ｒ Ａꎬ ＭÜＬＬＥＲ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｒｅｈａｌｏｓｅ￣
６￣ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅｓ ｆｒｏｍ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ:ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ
ｂｙ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｙｅａｓｔ ｔｓｐ２ ｍｕｔａｎｔ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ
Ｊｏｕｒｎａｌꎬ１９９８ꎬ１(３):６７３￣６８３.

[２３] ＳＩＮＧＨ Ｖꎬ ＬＯＵＩＳ Ｊꎬ ＡＹＲＥ Ｂ Ｇꎬ ｅｔ ａｌ. ＴＲＥＨＡＬＯＳＥ ＰＨＯＳ￣
ＰＨＡＴＥ ＳＹＮＴＨＡＳＥ１１￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｔｒｅｈａｌｏｓｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｐｒｏｍｏｔｅｓ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ｄｅｆｅｎｓｅ ａｇａｉｎｓｔ ｔｈｅ ｐｈｌｏｅｍ￣ｆｅｅｄｉｎｇ ｉｎｓｅｃｔ Ｍｙ￣

ｚｕｓ ｐｅｒｓｉｃａｅ[ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌ( ｆｏｒ Ｃｅｌｌ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏ￣
ｇｙ)ꎬ２０１１ꎬ６７(１):９４￣１０４.

[２４] ＧÓＭＥＺ Ｌ Ｄꎬ ＧＩＬＤＡＹ Ａꎬ ＦＥＩＬ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. ＡｔＴＰＳ１￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｔｒｅｈａ￣
ｌｏｓｅ ６￣ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｓ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｆｏｒ ｅｍｂｒｙｏｇｅｎｉｃ ａｎｄ ｖｅｇｅｔａ￣
ｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｎｅｓｓ ｔｏ ＡＢＡ ｉｎ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｎｇ ｓｅｅｄｓ ａｎｄ
ｓｔｏｍａｔａｌ ｇｕａｒｄ ｃｅｌｌｓ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌ( ｆｏｒ Ｃｅｌｌ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
Ｂｉｏｌｏｇｙ)ꎬ２０１０ꎬ６４(１):１￣１３.

[２５] ＳＣＨＬＵＥＰＭＡＮＮ Ｈꎬ ＢＥＲＫＥ Ｌꎬ ＳＡＮＣＨＥＺ￣ＰＥＲＥＺ Ｇ Ｆ. Ｍｅｔａｂ￣
ｏｌｉｓｍ ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｖｅｒ ｇｒｏｗｔｈ:ａ ｃａｓｅ ｆｏｒ ｔｒｅｈａｌｏｓｅ￣６￣ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ
[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ２０１２ꎬ６３(９):３３７９￣３３９０.

[２６] 魏兵强ꎬ王兰兰ꎬ张 　 茹ꎬ等. 辣椒 ＴＰＳ 家族成员的鉴定与

ＣａＴＰＳ１ 的表达分析[Ｊ] . 园艺学报ꎬ２０１６ꎬ４３(８):１５０９￣１５１２.
[２７] 康益晨ꎬ秦舒浩ꎬ张俊莲ꎬ等. 基于 ｍｉＲＮＡ￣ｍＲＮＡ 关联分析的

马铃薯碱性盐胁迫应答机制研究[Ｃ]. 中国作物学会马铃薯

专业委员会.马铃薯产业与种业创新(２０２２) . 黑龙江:黑龙江

科学技术出版社ꎬ２０２２:２７９￣２８０.
[２８] ＭＡＴＳＵＫＵＲＡ Ｓꎬ ＭＩＺＯＩ Ｊꎬ ＹＯＳＨＩＤＡ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ａ￣

ｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｒｉｃｅ ＤＲＥＢ２￣ｔｙｐｅ ｇｅｎｅｓ ｔｈａｔ ｅｎｃｏｄｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ
ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｇｅｎｅｓ[ Ｊ] .
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ ａｎｄ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ２０１０ꎬ２８３(２):１８５￣１９６.

[２９] ＣＨＥＮＧ Ｑꎬ ＺＨＯＵ Ｙꎬ ＬＩＵ Ｚꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｎ ａｌｔｅｒｎａｔｉｖｅｌｙ ｓｐｌｉｃｅｄ ｈｅａｔ
ｓｈｏｃｋ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒꎬＯｓＨＳＦＡ２ｄＩꎬｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ￣
ｉｎｄｕｃｅｄ ｕｎｆｏｌｄｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｉｎ ｒｉｃｅ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ
２０１５ꎬ１７(２):４１９￣４２９.

[３０] ＤＡＮ Ｙꎬ ＮＩＵ Ｙꎬ ＷＡＮＧ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｒｅｈａｌｏｓｅ￣６￣ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ ( ＴＰＳ)
ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｃｕｃｕｍｂｅｒ (Ｃｕｃｕｍｉｓ ｓａｔｉｖｕｓ Ｌ.) [ Ｊ] . ＰｅｅｒＪꎬ２０２１ꎬ
９:ｅ１１３９８.

[３１] ＨＵ Ｘꎬ ＷＵ Ｚ Ｄꎬ ＬＵＯ Ｚ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ
ｔｒｅｈａｌｏｓｅ￣６￣ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ (ＴＰＳ) ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ
ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｏｆ ＳｃＴＰＳ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｓｕｇａｒｃａｎｅ [ Ｊ] . Ａｇｒｏｎｏｍｙꎬ２０２０ꎬ１０
(７):９６９￣９８３.

[３２] 丁泽红ꎬ付莉莉ꎬ吴春来ꎬ等. 木薯 ＭｅＴＰＳ１ 基因克隆、表达及生

物信息学分析[Ｊ] . 江苏农业科学ꎬ２０１８ꎬ４６(９):２８￣３３.
[３３] 张丽素ꎬ高佳钰ꎬ龙健梅ꎬ等. 黄梁木海藻糖￣６￣磷酸合酶 ＴＰＳ 基

因家族鉴定与表达分析[Ｊ] . 分子植物育种ꎬ２０２３ꎬ３８(１２):５８￣
７２.

[３４] 赵淑芳ꎬ苟秉调ꎬ魏　 敏ꎬ等. 辣椒 ＣａＴＰＳ８ 基因克隆与表达分

析[Ｊ] . 西北农业学报ꎬ２０２２ꎬ３１(１２):１５６８￣１５７８.
[３５] 高　 婷ꎬ郑玉成ꎬ王鹏杰ꎬ等. 茶树 ＴＰＳ 基因家族的鉴定及表达

[Ｊ] . 应用与环境生物学报ꎬ２０２２ꎬ２８(６):１４８５￣１４９５.
[３６] 周斌辉. 橡胶树 ６￣磷酸海藻糖合成酶家族基因的克隆及功能

研究[Ｄ]. 海南:海南大学ꎬ２０１７.
[３７] ＨＵＡＮＧ Ｋ Ｆꎬ ＷＥＮ Ｃ Ｈꎬ ＬＥＥ Ｙ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒ￣

ｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｅｒｐｅｎｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ ｇｅｎｅｓ ｆｒｏｍ Ｔａｉｗａｎ ｃｈｅｒｒｙ[Ｊ] . Ｔｒｅｅ Ｇｅ￣
ｎｅｔｉｃｓ ＆ Ｇｅｎｏｍｅｓꎬ２０１９ꎬ１５(４):５１.

[３８] 林　 荆ꎬ付凤玲ꎬ蒋　 伟ꎬ等. 垫状卷柏海藻糖￣６￣磷酸合成酶基

因的克隆及功能分析[Ｊ] . 遗传ꎬ２０１０ꎬ３２(５):４９８￣５０４.

(责任编辑:成纾寒)

９６０１马　 艳等:辣椒 ＣａＴＰＳ１１ 基因克隆及非生物胁迫下的表达




