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　 　 摘要:　 为了在全基因组水平上了解辣椒类甜蛋白基因(ＴＬＰ)家族特征ꎬ本研究通过生物信息学方法ꎬ利用辣

椒基因组数据库ꎬ对筛选的 ２８ 个辣椒 ＴＬＰ 家族成员进行鉴定ꎬ对结构功能、聚类及时空表达进行分析ꎮ 结果表明ꎬ
辣椒 ＴＬＰ 家族基因主要分为 ４ 种结构类型ꎬ基因分布在 ９ 条染色体上ꎮ 系统发育分析结果显示ꎬ辣椒 ＴＬＰ 家族基

因属于 ８ 个聚类组ꎬ其中成员最多的聚类组 ５ 中的基因主要来自 １ 号染色体ꎮ 基因启动子区顺式作用元件分析发

现多个激素响应元件、生物 /非生物响应元件ꎮ 时空表达分析结果表明ꎬ多数辣椒 ＴＬＰ 家族基因在各器官和果实发

育的各阶段均有较高表达ꎬ各成员在时空表达上具有器官特异性ꎮ 本研究为辣椒 ＴＬＰ 家族基因的克隆及其在植物

生长及对抗胁迫方面的研究奠定了基础ꎮ
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　 　 类甜蛋白(Ｔｈａｕｍａｔｉｎ￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎꎬＴＬＰ)因与西

非竹竽(Ｔｈａｕｍａｔｏｃｏｃｃｕｓ ｄａｎｉｅｌｌｉ)果实中分离到的甜

蛋白序列有较高的同源性而得名ꎬ主要包括类索玛

甜蛋白和渗透蛋白(Ｏｓｍｏｔｉｎ)ꎬ属于病程相关蛋白第

５ 家族ꎬ存在于多种植物、动物及微生物中[１￣２]ꎬ能被

２２１



多种生物或非生物信号所诱导表达[３]ꎬ参与植物的

防御反应[４￣５]ꎮ ＴＬＰ 转基因或过表达植物提高了对

病原的抗性[６￣８] 和胁迫环境的耐受性[８￣９]ꎮ 体外试

验结果表明 ＴＬＰｓ 具有抗真菌活性[１０]ꎬ可通过裂解

真菌孢子ꎬ抑制孢子萌发等方式对病原性和非病原

性真菌产生抑制作用[１]ꎮ ＴＬＰｓ 也参与了植物的发

育进 程ꎬ 一 些 果 实 成 熟 时 多 个 ＴＬＰ 基 因 高 表

达[１１￣１３]ꎮ ＴＬＰｓ 在多种水果、农作物和花粉中具有致

敏原活性[１４]ꎮ 目前ꎬ已鉴定出 ２８ 个拟南芥 ＴＬＰｓ、
３１ 个水稻 ＴＬＰｓ 和 ５５ 个杨树 ＴＬＰｓ[１５￣１６]ꎮ 研究者发

现ꎬ水稻和拟南芥 ＴＬＰ 基因存在染色体内和染色体

间复制现象[１７]ꎬ系统发育分析显示 ＴＬＰ 基因在生物

进化上发生了不对称的增加[２]ꎬ陆生植物进化过程

中 ＴＬＰ 基因含量和多样性得到显著增加[１８]ꎮ
目前对 ＴＬＰ 家族的研究主要限于拟南芥和水

稻等模式植物ꎬ而辣椒(Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ)中该家族

的研究未见报道ꎮ 辣椒属于茄科辣椒属ꎬ原产墨西

哥ꎬ因其维生素 Ｃ 含量高以及食药等多重特殊功

效ꎬ在世界各国普遍栽培ꎮ 辣椒苗期、成株期均易发

生多种病害ꎬ往往造成辣椒生产上毁灭性的损

失[１９￣２０]ꎮ 为全面了解辣椒基因组中 ＴＬＰ 家族基因

结构和功能特征ꎬ本研究从基因组水平上分析 ＴＬＰ
家族基因的数目和结构、染色体位置分布、启动子区

顺式作用元件、蛋白保守基序、系统进化及时空表

达ꎬ为进一步研究该家族成员的生物学功能奠定基

础ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 辣椒 ＴＬＰ 家族数据获取与鉴定

辣椒(Ｃ. ａｎｎｕｕｍ)基因组大小为２ ９３６ Ｍｂꎬ分布

于 １２ 条染色体[２１]ꎮ 以典型 ＴＬＰ 蛋白 １Ｚ３Ｑ(Ｍｕｓａ
ａｃｕｍｉｎａｔｅ)为探针ꎬ分别搜索 ＧｅｎＢａｎｋ 辣椒蛋白数

据库和辣椒基因组数据库( ｈｔｔｐ: / / ｐｅｐｐｅｒｓｅｑｕｅｎｃｅ.
ｇｅｎｏｍｉｃｓ.ｃｎ)ꎬ候选蛋白序列在 ＳＭＡＲＴ 数据库(ｈｔ￣
ｔｐ: / / ｓｍａｒｔ.ｅｍｂｌ￣ｈｅｉｄｅｌｂｅｒｇ. ｄｅ / )中对蛋白功能域进

行确认ꎬ剔除重复序列和不含索马甜家族典型结构

域(ＴｈａｕｍａｔｉｎꎬＴＨＮ)序列ꎮ
１.２　 辣椒 ＴＬＰ 蛋白理化特性分析

蛋白质生理生化特征通过 Ｅｘｐａｓｙ(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.
ｅｘｐａｓｙ.ｏｒｇ / ｔｏｏｌｓ / )预测ꎬ蛋白质信号肽使用 ＳｉｇｎａｌＰ
(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｃｂｓ.ｄｔｕ. ｄｋ / ｓｅｒｖｉｃｅｓ / ＳｉｇｎａｌＰ / )预测ꎬ蛋
白质疏水性使用 Ｐｒｏｔｓｃａｌｅ ( ｈｔｔｐ: / / ｗｅｂ. ｅｘｐａｓｙ. ｏｒｇ /

ｐｒｏｔｓｃａｌｅ / )预测ꎮ
１.３　 辣椒 ＴＬＰ 基因及其染色体定位分析

辣椒 ＴＬＰ 蛋白对应的基因序列和编码序列

(Ｃｏｄｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅꎬＣＤＳ)从辣椒基因组数据库中下

载ꎮ 使用基因结构显示系统( ｈｔｔｐ: / / ｇｓｄｓ. ｃｂｉ. ｐｋｕ.
ｅｄｕ. ｃｎ / ｉｎｄｅｘ. ｐｈｐ) 绘制基因结构示意图ꎮ 通过

ＭＥＭＥ ＳＵＩＴＥ 在 线 工 具 ( ｈｔｔｐ: / / ｍｅｍｅ￣ｓｕｉｔｅ. ｏｒｇ /
ｔｏｏｌｓ / ｍｅｍｅ)预测辣椒 ＴＬＰｓ 序列的保守基序ꎬ基序

搜索数目为 ５ꎬ其他参数为默认设置ꎮ 通过 Ｍａｐｉｎ￣
ｓｐｅｃｔ( ｈｔｔｐ: / / ｍａｐｉｎｓｐｅｃｔ. ｓｏｆｔｗａｒｅ. ｉｎｆｏｒｍｅｒ. ｃｏｍ / ) 绘

制染色体基因位置分布图ꎮ
１.４　 辣椒 ＴＬＰ蛋白氨基酸序列比对与系统进化分析

使用 Ｃｌｕｓｔａｌ Ｘ 对 ＴＬＰ 蛋白氨基酸序列进行比

对ꎬ应用 ＭＥＧＡ ５. ０ 软件ꎬ采用邻接法 ( Ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣
ＪｏｉｎｉｎｇꎬＮＪ)构建系统发育树ꎮ ＮＪ 进化树分析步长

值为１ ０００ꎬ采用泊松校验(Ｐｏｉｓｓｏｎ ｃｏｒｒｅｃｔｉｏｎ)的方

法计算距离ꎬ其余参数取默认值ꎮ
１.５　 辣椒 ＴＬＰ 基因启动子区特征分析

通过 ＧｅｎＢａｎｋ 数据库获取辣椒 ＴＬＰ 家族基因

转录起始位点上游 １ ｋｂ 序列ꎬ通过 ＰｌａｎｔＣＡＲＥ(ｈｔ￣
ｔｐ: / / ｏｂｅｒｏｎ. ｆｖｍｓ. ｕｇｅｎｔ. ｂｅ:８０８０ / ＰｌａｎｔＣＡＲＥ / )数据

库进行基因启动子区顺式作用元件分析ꎮ
１.６　 辣椒 ＴＬＰ 基因时空表达分析

从 ＮＣＢＩ ＧＥＯ 数据库中下载已发表的辣椒转录

组数据[２２]ꎬ组织特异性取样部位为根、茎、叶、蕾、花
和 ９ 个发育时期的果实ꎬ果实 ９ 个发育时期为 Ｆ￣Ｄｅｖ１
(自花授粉阶段)、Ｆ￣Ｄｅｖ２(果实长度１~３ ｃｍ)、Ｆ￣Ｄｅｖ３
(果实长度３~ ４ ｃｍ)、Ｆ￣Ｄｅｖ４(果实长度４~ ５ ｃｍ)、Ｆ￣
Ｄｅｖ５(果实青熟阶段)、Ｆ￣Ｄｅｖ６(果实成熟阶段)、Ｆ￣
Ｄｅｖ７(果实成熟后 ３ ｄ)、Ｆ￣Ｄｅｖ８(果实成熟后 ５ ｄ)和
Ｆ￣Ｄｅｖ９(果实成熟后 ７ ｄ)ꎮ 使用 ＨｅｍＩ １.０ 软件绘制

基因表达热图ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 辣椒 ＴＬＰ 家族成员的鉴定

本研究鉴定了 ２８ 个具有 ＴＨＮ 结构域的辣椒

ＴＬＰ 家族成员(表 １)ꎮ 蛋白质理化性质分析结果显

示ꎬ最长的蛋白质序列 Ｃａｐａｎａ０８ｇ００２７０９ 包含 ４００
个氨基酸残基ꎬ最短的 Ｃａｐａｎａ０１ｇ００２５５９ 包含 １９１
个氨基酸残基ꎬ蛋白质分子量介于２０ ７２１~ ４０ ５３５ꎬ
蛋白 质 等 电 点 介 于 ４.２９~ ８􀆰 ７２ꎬ 酸 性 蛋 白 占

６０􀆰 ７１％ꎬ且多数为疏水蛋白ꎮ
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序列比对分析发现ꎬ２６ 个辣椒 ＴＬＰｓ 均含有 １６
个半胱氨酸残基ꎬ成员 Ｃａｐａｎａ０１ｇ００２５５９ 氨基酸数

目较少ꎬ缺少前端信号肽序列ꎬ只含有 １５ 个半胱

氨酸残基ꎬ成员 Ｃａｐａｎａ０４ｇ００２３８４ 的 Ｃ 端包含跨膜

序列ꎬ仅含有 ９ 个半胱氨酸残基ꎮ 所有成员均具

有索玛甜家族标签和保守的 ＲＥＤＤＤ 氨基酸残基ꎬ
后者有助于蛋白质维持适当的三维构象和保持酸

裂周围的表面静电势ꎬ对 ＴＬＰｓ 抗真菌活性至关重

要[２３] ꎮ
２.２　 辣椒 ＴＬＰ 家族基因结构及系统进化分析

基因结构分析发现ꎬ辣椒 ＴＬＰ 家族基因主要有

４ 种类型(图 １)ꎬ其中不含内含子和含有 １ 个、２ 个

和 ３ 个内含子的基因数目分别为 １１、９、６ 和 ２ꎬ含有

１ 个内含子的基因主要为 １ 型相位类型ꎬ含有 ２ 个

内含子的基因主要为 １ ~ ２ 型相位组合类型ꎮ 同一

聚类组中内含子相位类型一致的基因可能来源于同

一祖先基因或可能新近发生了基因复制扩张事件ꎬ
而内含子相位不同的基因可能是发生了内含子单独

获取或丢失的结果ꎮ
对辣椒 ＴＬＰ 家族保守氨基酸基序分析ꎬ发现 ５

类基序的保守性较强ꎬ分别为基序 １(ＴＣＧＰＴＤＹＳ￣
ＫＦＦＫＱＡＣＰＤＡＹＳＹＡＹＤＤ )、 基 序 ２ ( ＬＤＦＹＤＶＳ￣
ＬＶＤＧＦＮＬＰＭＳＶＳＰＴ)、 基 序 ３ ( ＴＷＳＧＲＩＷＧＲＴＧＣ￣
ＮＦＤ)、基序 ４(ＶＶＧＣＫＳＡＣＴＡＦＧＴＤＺＹＣＣＴＧＧ)和基

序 ５(ＶＮＮＣＰＹＴＶＷＰＧＩＬＰＧＡＧＧＡＱＬ)ꎮ 同一聚类组

的辣椒 ＴＬＰｓ 含有的保守基序一致ꎮ ２８ 条序列含有

基序 ２ 和基序 ３ꎬ２７ 条序列含有基序 １、基序 ４ 和基

序 ５ꎮ 说明该家族蛋白保守性较强ꎮ
　 　 为全面了解辣椒 ＴＬＰ 基因与其他物种同源

基因的进化关系ꎬ分别选取了拟南芥( Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ) 、水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ)和杨树( Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｒｉ￣
ｃｈｏｃａｒｐａ)各 １０ 个 ＴＬＰｓ 与辣椒 ２８ 个 ＴＬＰｓ 一起

构建 ＮＪ 系统聚类树(图 ２) ꎮ 本研究结果与前人

研究结果 [２ꎬ１６] 相似ꎬ代表性的拟南芥、水稻和毛

果杨的 １０ 个 ＴＬＰｓ 分别属于 １０ 个聚类组ꎬ辣椒

ＴＬＰｓ 分布在除聚类组 １ 和 ４ 外的其他 ８ 个聚类

组中ꎮ 其中聚类组 ５ 中包含 １０ 个辣椒 ＴＬＰｓꎬ成
员最多ꎬ其他物种该聚类组的 ＴＬＰｓ 与植株对病

原或环境胁迫响应有关ꎬ具有抑菌或葡糖苷酶活

性 [８￣９] ꎬ聚类组 ５ 中的辣椒 ＴＬＰｓ 可能也具有类似

活性ꎬ具体功能有待深入研究ꎮ 其次为聚类组 ６ꎬ
包含 ５ 个辣椒 ＴＬＰｓ 成员ꎮ

表 １　 辣椒中 ＴＬＰ 家族信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｅｐｐｅｒ ＴＬＰ ｆａｍｉｌｙ

编号
氨基酸长度

(ａａ) 分子量 等电点
总平均

疏水指数

Ｃａｐａｎａ００ｇ０００４６５ ２５２ ２７ ３１４ ７.８７ －０.０６１
Ｃａｐａｎａ００ｇ００１９８３ ２３１ ２４ ８１０ ８.７２ －０.０７７
Ｃａｐａｎａ０１ｇ０００２７８ ２２３ ２４ ２５０ ８.５７ －０.３５５
Ｃａｐａｎａ０１ｇ０００２７９ ２３０ ２５ ０８３ ６.５４ －０.３５６
Ｃａｐａｎａ０１ｇ０００２８０ ２２８ ２４ ９５８ ４.９９ －０.２６８
Ｃａｐａｎａ０１ｇ０００２８１ ２２９ ２５ ２２３ ７.３６ －０.２３７
Ｃａｐａｎａ０１ｇ０００２８３ ２５１ ２７ １５５ ８.４５ －０.２７８
Ｃａｐａｎａ０１ｇ０００２８４ ２５０ ２６ ７９２ ７.８４ －０.２８５
Ｃａｐａｎａ０１ｇ０００２８５ ２５０ ２７ ４３５ ６.１８ －０.３０６
Ｃａｐａｎａ０１ｇ０００２８８ ２５３ ２７ ７７９ ６.４９ －０.２９１
Ｃａｐａｎａ０１ｇ００２５５９ １９１ ２０ ７２１ ４.７６ －０.２４１
Ｃａｐａｎａ０２ｇ００２５７２ ３３２ ３４ ４０７ ４.６３ －０.０１１
Ｃａｐａｎａ０２ｇ００２５７５ ３０３ ３０ ８０８ ４.２９ ０.２５８
Ｃａｐａｎａ０３ｇ００１７９６ ２９７ ３１ ４８７ ５.２０ ０.０８６
Ｃａｐａｎａ０４ｇ０００１８０ ２５０ ２６ ７５７ ４.４９ －０.２０４
Ｃａｐａｎａ０４ｇ０００１８１ ３２５ ３３ ９３５ ５.０３ －０.１０２
Ｃａｐａｎａ０４ｇ０００４２９ ２４９ ２５ ９１７ ４.８８ ０.０２３
Ｃａｐａｎａ０４ｇ００１７４１ ２６７ ２８ ８３３ ８.２４ －０.０９８
Ｃａｐａｎａ０４ｇ００２３３７ ３０３ ３１ ５６２ ４.７７ ０.０５４
Ｃａｐａｎａ０４ｇ００２３８４ ２７６ ２９ ６４５ ８.０４ ０.３０１
Ｃａｐａｎａ０５ｇ００２１９７ ２２６ ２４ １１１ ８.０６ －０.１０１
Ｃａｐａｎａ０６ｇ０００７６０ ２５２ ２６ ２８４ ４.５４ ０.２０７
Ｃａｐａｎａ０８ｇ００１９３１ ２４１ ２５ ９０１ ５.２３ －０.１１７
Ｃａｐａｎａ０８ｇ００２７０５ ２５３ ２７ ０７８ ８.１０ ０.０３９
Ｃａｐａｎａ０８ｇ００２７０９ ４００ ４０ ５３６ ４.３９ －０.１１６
Ｃａｐａｎａ１０ｇ００１６９５ ２４５ ２６ ０８０ ７.３７ ０.０９０
Ｃａｐａｎａ１２ｇ００１１６７ ２２７ ２４ ８３８ ４.８８ －０.２８４
Ｃａｐａｎａ１２ｇ００１１６８ ２２７ ２４ ８３８ ４.８８ －０.２８４

２.３　 辣椒 ＴＬＰ 家族基因染色体位置分析

基因染色体位置分布分析结果显示ꎬ辣椒 ＴＬＰ
基因分布在 ９ 条染色体上(图 ３)ꎮ 其中最多的 １ 号

染色体上有 ９ 个 ＴＬＰ 基因ꎬ其次为 ４ 号染色体ꎬ而 ３
号、５ 号、６ 号和 １０ 号染色体上分别只有 １ 个 ＴＬＰ 基

因ꎮ 分析发现ꎬ辣椒 ＴＬＰ 基因在多条染色体上存在

聚集现象ꎬ如在 １ 号染色体的 ５ Ｍｂ 和 １６７ Ｍｂ、２ 号

染色体 １４７ Ｍｂ、４ 号染色体的 ２ Ｍｂ、８ 号染色体的

１５１ Ｍｂ 以及 １２ 号染色体的 ５２ Ｍｂ 位置都存在 ２ 个

或 ２ 个以上的基因集中分布的现象ꎮ 研究发现ꎬ聚
类组 ５ 中的成员来自 １ 号和 １２ 号染色体ꎬ在染色体

上的位置临近ꎬ且基因中均仅含有 １ 个外显子ꎬ说明

这些基因可能来源于共同的祖先基因ꎬ是染色体内

或染色体间基因复制的结果ꎮ
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图 １　 辣椒 ＴＬＰ 家族聚类树与基因结构

Ｆｉｇ.１　 Ｔｈｅ ｕｎｒｏｏｔｅｄ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ａｎｄ ｇｅｎｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ＴＬＰ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｐｅｐｐｅｒ

ＡＴ 开头的为拟南芥 ＴＬＰ 蛋白氨基酸序列ꎻＯｓ 开头的为水稻 ＴＬＰ 蛋白氨基酸序列ꎻｇｗ 开头的为杨树 ＴＬＰ 蛋白氨基酸序列(序列 ｇｗ.ＩＸ００４６ 全称

为 ｅｓｔＥｘｔ＿ｆｇｅｎｅｓｈ４＿ｋｇ.Ｃ＿ＬＧ＿ＩＸ００４６)ꎻＴＬＰｓ 聚类组编号参照文献[２]和[１５]ꎮ
图 ２　 辣椒与拟南芥、水稻、杨树 ＴＬＰ 家族系统进化树

Ｆｉｇ.２　 Ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣ｊｏｉｎｉｎｇ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ｐｅｐｐｅｒꎬ ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓꎬ ｒｉｃｅꎬ ｐｏｐｌａｒ ＴＬＰｓ
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图 ３　 辣椒 ＴＬＰ 家族基因在染色体上的位置分布

Ｆｉｇ.３　 Ｔｈｅ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｅｐｐｅｒ ＴＬＰ ｇｅｎｅｓ

２.４　 辣椒 ＴＬＰ 家族基因启动子区特征分析

本研究对辣椒 ＴＬＰ 家族基因上游 １ ｋｂ 启动子区

顺式作用元件进行了分析ꎬ发现多个激素响应元件、
非生物胁迫响应元件和增强启动元件等(表 ２)ꎮ 激

素响应元件包括脱落酸(ＡＢＲＥ)、茉莉酸(ＣＧＴＣＡ￣
ｍｏｔｉｆ)、赤霉素(ＧＡＲＥ￣ｍｏｔｉｆ)、水杨酸(ＴＣＡ￣ｅｌｅｍｅｎｔ)
等响应元件ꎬ这些元件的存在说明这些基因处在激素

调控的下游ꎬ可能在特定的信号通路中发挥作用ꎮ 非

生物胁迫元件包括热激响应元件(ＨＳＥ)、干旱胁迫

(ＭＢＳ)和防御性响应元件(ＴＣ￣ｒｉｃｈ ｒｅｐｅａｔｓ)ꎬ这些元

件的存在说明这些基因在植物应对高温、干旱和其他

环境胁迫过程中起作用ꎮ 还有部分基因含有病原响

应元件 Ｗ ｂｏｘꎬ可能在植物应对病原微生物等生物胁

迫过程中发挥作用ꎮ 所有成员均含有多个启动增强

(ＣＡＡＴ￣ｂｏｘ)和核心启动子(ＴＡＴＡ￣ｂｏｘ)元件ꎬ说明该

家族基因具有较强的表达潜力ꎮ
２.５　 辣椒 ＴＬＰ 家族基因组织表达分析

通过 Ｑｉｎ 等[２２]发表的辣椒转录组数据ꎬ对 ＴＬＰ
家族基因在辣椒中的时空表达进行分析(图 ４)ꎬ发
现多数 ＴＬＰ 基因表达数值较高ꎮ 其中基因 Ｃａｐａ￣
ｎａ０１ｇ０００２８３、Ｃａｐａｎａ０１ｇ０００２８４、Ｃａｐａｎａ００ｇ０００４６５、

Ｃａｐａｎａ０４ｇ０００１８１、Ｃａｐａｎａ０８ｇ００２７０５ 在检测的所有

组织和时期均表现出较强的表达ꎬ分别属于聚类组

３、聚类组 ５、聚类组 ６ꎬ而基因 Ｃａｐａｎａ０１ｇ００２５５９、Ｃａ￣
ｐａｎａ０８ｇ００１９３１ 和 Ｃａｐａｎａ０６ｇ０００７６０ 在多数组织和

发育时期均表达较弱ꎬ分别属于聚类组 ８ 和聚类组

１０ꎮ 基因 Ｃａｐａｎａ０１ｇ０００２８１ 在辣椒组织中表达较

高ꎬ而在果实发育各个时期均不表达ꎮ 基因 Ｃａｐａ￣
ｎａ００ｇ００１９８３、Ｃａｐａｎａ０１ｇ０００１８０、Ｃａｐａｎａ０４ｇ００１７４１、
Ｃａｐａｎａ０８ｇ００２７０９ 和 Ｃａｐａｎａ１０ｇ００１６９５ 在果实成熟

后表达较低或不表达ꎮ 基因 Ｃａｐａｎａ０４ｇ００２３３７ 和

Ｃａｐａｎａ０４ｇ００２３８４ 在辣椒器官中表达较低或不表

达ꎬ而在果实发育的部分阶段有一定的表达ꎮ

３　 讨 论

ＴＬＰｓ 广泛分布于微生物、植物及动物中[１￣２]ꎬ超
过 ２０ 个来自不同物种的 ＴＬＰｓ 具有抗真菌活性[１５]ꎮ
研究结果表明ꎬＴＬＰ 转基因作物显著提高了对病原

真菌的抗性和对多种非生物胁迫的耐受性[８]ꎮ 本

研究共获得 ２８ 条辣椒 ＴＬＰｓ 序列ꎬ主要有 ４ 种基因

结构类型ꎬ基因结构类型相对单一ꎬ同一聚类组中的

基因结构一致ꎬ说明该家族基因保守性较强ꎮ
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表 ２　 辣椒 ＴＬＰ 家族基因启动子区顺式作用元件信息

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ａｂｏｕｔ ｐｕｔａｔｉｖｅ ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ １ ｋｂ ｕｐｓｔｒｅａｍ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｒｅｇｉｏｎ ｏｆ ｐｅｐｐｅｒ ＴＬＰ ｇｅｎｅｓ

基因 ＡＢＲＥ ＣＡＡＴ￣
ｂｏｘ

ＣＧＴＣＡ￣
ｍｏｔｉｆ

ＧＡＲＥ￣
ｍｏｔｉｆ

ＧＡＴＡ￣
ｍｏｔｉｆ ＨＳＥ ＭＢＳ ＴＡＴＡ￣

ｂｏｘ
ＴＣＡ￣

ｅｌｅｍｅｎｔ
ＴＣ￣ｒｉｃｈ
ｒｅｐｅａｔｓ Ｗ ｂｏｘ

Ｃａｐａｎａ００ｇ０００４６５ ３ ４ １

Ｃａｐａｎａ００ｇ００１９８３ １ ２３ １ ２４ １

Ｃａｐａｎａ０１ｇ０００２７８ １ １３ ３ ７１

Ｃａｐａｎａ０１ｇ０００２７９ ２７ １ １ ３４ １ １

Ｃａｐａｎａ０１ｇ０００２８０ ３５ １ ２ ５７ ２ １

Ｃａｐａｎａ０１ｇ０００２８１ ３２ ２ １ ５１ １

Ｃａｐａｎａ０１ｇ０００２８３ １３ １ ９５ １ ４

Ｃａｐａｎａ０１ｇ０００２８４ １ ２０ １ １ ２ ７６ ２

Ｃａｐａｎａ０１ｇ０００２８５ １ ２５ ２ ７５ １ １

Ｃａｐａｎａ０１ｇ０００２８８ ２９ ５１ １ １ １

Ｃａｐａｎａ０１ｇ００２５５９ ２８ １ １ ４８ １

Ｃａｐａｎａ０２ｇ００２５７２ ２４ １ ２ ３７ １ １

Ｃａｐａｎａ０２ｇ００２５７５ １７ ２ １ １ ３０ ２ ２ １

Ｃａｐａｎａ０３ｇ００１７９６ １０ １ １ １ ２ ４０ １

Ｃａｐａｎａ０４ｇ０００１８０ １８ １ １ １ ４ ５１ １ ３

Ｃａｐａｎａ０４ｇ０００１８１ ２５ １ １ ６９ ２ １

Ｃａｐａｎａ０４ｇ０００４２９ ２ ２１ ５１ １ １ １

Ｃａｐａｎａ０４ｇ００１７４１ ２３ １ １ １ ４９ １ ２ １

Ｃａｐａｎａ０４ｇ００２３３７ １７ ２ １ ４８ １ ２

Ｃａｐａｎａ０４ｇ００２３８４ １７ １ ２ ６１ １

Ｃａｐａｎａ０５ｇ００２１９７ １１ １ ３９ １

Ｃａｐａｎａ０６ｇ０００７６０ ２７ １ １ ２３ ２

Ｃａｐａｎａ０８ｇ００１９３１ １ １６ １ ２２ ３ ２

Ｃａｐａｎａ０８ｇ００２７０５ ２１ ３ ５

Ｃａｐａｎａ０８ｇ００２７０９ １ ２８ ３ ２ ３ １６

Ｃａｐａｎａ１０ｇ００１６９５ ２５ １ １ １ ３８ ３

Ｃａｐａｎａ１２ｇ００１１６７ ２９ １ １ ３５

Ｃａｐａｎａ１２ｇ００１１６８ ２９ １ １ ３５

总计 ８ ６０６ １６ １２ ９ １７ １９ １２３５ ２０ ２８ １０
ＡＢＲＥ:脱落酸响应元件ꎻＣＡＡＴ￣ｂｏｘ:启动增强元件ꎻＣＧＴＣＡ￣ｍｏｔｉｆ:茉莉酸响应元件ꎻＧＡＲＥ￣ｍｏｔｉｆ:赤霉素响应元件ꎻＨＳＥ:热激响应元件ꎻＭＢＳ:干
旱响应 ＭＹＢ 结合位点ꎻＴＡＴＡ￣ｂｏｘ:转录起始区￣３０ ｂｐ 核心启动子元件ꎻＴＣＡ￣ｅｌｅｍｅｎｔ:水杨酸响应元件ꎻＴＣ￣ｒｉｃｈ ｒｅｐｅａｔｓ:防御和胁迫响应元件ꎻＷ
ｂｏｘ:受伤和真菌激发响应元件ꎮ

　 　 系统聚类分析结果显示ꎬ辣椒 ＴＬＰ 家族基因主

要分为 ８ 个聚类组ꎬ与拟南芥、水稻和杨树分组类

似[１５￣１６]ꎬ说明该家族基因较保守ꎮ 基因染色体位置

分析发现ꎬ辣椒 ＴＬＰ 家族多个基因在染色体上存在

聚集现象ꎬ其中成员最多的聚类组 ５ 中的基因主要

来自 １ 号和 １２ 号染色体ꎬ这些结构类型一致的基因

可能是进化过程中染色体内或染色体间基因复制的

结果ꎮ 聚类组 ５ 中的其他物种 ＴＬＰｓ 能响应病原或

环境胁迫[２４]ꎬ该组中辣椒 ＴＬＰｓ 是否具有类似功能

有待进一步研究ꎮ
研究结果表明ꎬＴＬＰ 基因在植物器官中持续表

达ꎬ因该家族成员众多ꎬ导致不同的基因在不同的器

官或不同的发育期表达不同[４ꎬ２５]ꎮ 本研究通过分析

辣椒转录组数据发现ꎬ大部分基因在根中表达较高ꎬ

７２１刘　 潮等:辣椒类甜蛋白基因家族鉴定及表达分析



图中数据为 ＴＬＰ 基因在不同组织和果实 ９ 个发育时期的表达ꎬ表达倍数经过 ｌｇ２ 处理ꎬ图中颜色越深表示相对表达越强ꎮ ａ:根ꎻｂ:茎ꎻｃ:叶ꎻ
ｄ:蕾ꎻｅ:花ꎻｆ:自花授粉阶段ꎻｇ:果实长度 １~３ ｃｍꎻｈ:果实长度 ３~４ ｃｍꎻｉ:果实长度 ４~５ ｃｍꎻｊ:果实青熟阶段ꎻｋ:果实成熟阶段ꎻｌ:果实成熟后

３ ｄꎻｍ:果实成熟后 ５ ｄꎻｎ:果实成熟后 ７ ｄꎮ
图 ４　 辣椒 ＴＬＰ 家族基因的表达

Ｆｉｇ.４　 Ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｐｅｐｐｅｒ ＴＬＰ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ

该结果与大豆中部分 ＴＬＰ 基因表达类似[２６]ꎬ水稻中

多个 ＯｓＰＲ１ 成员在根中的表达也显著高于叶中的

表达[２７]ꎮ 基因 Ｃａｐａｎａ０１ｇ０００２８３、Ｃａｐａｎａ０１ｇ０００２８４
和 Ｃａｐａｎａ００ｇ０００４６５ 在各器官和果实的各发育期均

表达较强ꎬ说明其属于泛表达基因ꎬ可能在辣椒整个

生命过程中均发挥作用ꎮ 部分基因在各器官和果实

成熟前表达ꎬ而果实成熟后表达较低或不表达ꎬ说明

这些基因参与了辣椒果实的成熟过程ꎮ 部分基因在

根、茎、叶等器官中表达较低ꎬ而在果实成熟的中期

表达较高ꎬ说明这些基因可能在果实成熟的过程中

起作用ꎮ 总体而言ꎬ聚类组 ５ 和聚类组 ６ 中的基因

多数表达较高ꎬ而聚类组 ８ 和聚类组 １０ 中的基因多

数表达较低ꎮ 以上结果表明ꎬ辣椒 ＴＬＰ 家族不同成

员在时空表达上具有器官特异性ꎬ暗示特定的基因

存在着功能的特异性ꎬ可能参与了特定器官或生长

阶段的发育过程ꎬ其具体功能值得深入研究ꎮ
对基因启动子区顺式作用元件分析发现ꎬ基因

Ｃａｐａｎａ０１ｇ０００２８３ 和 Ｃａｐａｎａ０１ｇ０００２８４ 启 动 子 区

ＴＡＴＡ￣ｂｏｘ 数量较高ꎬ转录组数据显示其在辣椒多个

器官中具有较强的表达水平ꎮ 该家族多数成员含有

多个激素响应元件、生物 /非生物响应元件ꎬ不同的

家族成员含有的顺式作用元件类型和数量不同ꎬ基
因 Ｃａｐａｎａ０２ｇ００２５７５ 和 Ｃａｐａｎａ０４ｇ０００１８０ 启动子区

均同时含有多个激素和环境胁迫响应元件ꎬ说明该

家族成员功能复杂多样ꎬ可能参与了植物生长发育

和应对环境胁迫的多种进程ꎬ但是具体哪些基因参

与了哪些进程值得进一步深入研究ꎮ
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