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　 　 锌指蛋白(Ｚｉｎｃ￣ｆｉｎｇｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎꎬＺＦＰ)是一类广泛

存在于真核生物中的转录因子ꎬ其多肽链通过结合

锌离子(Ｚｎ２＋)形成稳定的三维指状结构[１]ꎬ根据组

氨酸(Ｈｉｓ)和半胱氨酸(Ｃｙｓ)残基的不同位置和数

量ꎬ大致可分为Ｃ２Ｈ２、Ｃ２Ｈ５、Ｃ３Ｃ３、Ｃ３ＨＣ４、Ｃ６、Ｃ８等类

型[２￣３]ꎮ 其中Ｃ２Ｈ２ 型锌指蛋白参与植物的细胞分

化、转录调控代谢、逆境胁迫响应等多种途径[４]ꎮ
辣椒(Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ Ｌ.)作为起源于南美洲

秘鲁地区的重要经济作物ꎬ在中国有 ４００ 多年的种

植历史[５]ꎮ 目前ꎬ辣椒是中国播种面积和经济产值

最大的蔬菜作物之一ꎬ贵州辣椒种植面积位列全国

第一ꎮ 辣椒属于浅根性植物ꎬ根系较弱ꎬ吸收根数量

较少ꎬ虽然其抗旱能力强ꎬ但耐涝能力较弱[６]ꎬ贵州

地处西南地区ꎬ降雨量多ꎬ水涝灾害对辣椒种植影响

较大ꎬ积水会导致辣椒植株死亡ꎬ产量降低ꎬ造成严

重经济损失ꎮ 因此ꎬ挖掘辣椒耐涝基因是当前辣椒

耐涝育种的重要工作ꎮ
目前Ｃ２Ｈ２ 型锌指蛋白已在多种植物中被鉴

定ꎬ如拟南芥( Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ) [７] 、棉花 ( Ｇｏｓ￣
ｓｙｐｉｕｍ ｓｐｐ ) [８] 、 水 稻 ( Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.) [９] 、 蓝 莓

(Ｖａｃｃｉｎｉｕｍ ｓｐｐ.) [１０] 、大麻(Ｃａｎｎａｂｉｓ ｓａｔｉｖａ Ｌ.) [１１] 、
核桃 ( Ｊｕｇｌａｎｓ ｒｅｇｉａ Ｌ.) [１２] 等ꎮ 研 究 结 果 表 明ꎬ
Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白参与植物生长发育及响应非生物

胁迫ꎮ 如在拟南芥中ꎬＣ２Ｈ２型转录因子 ＡｔＩＤＤ５ 参

与了植物生长发育和逆境胁迫反应的调控[１３] ꎬ过
表达 ＳｌＣＺＦＰ１ 可增强转基因拟南芥的耐低温能

力[１４] 、ＯｓＭＳＲ１５ 参与调控干旱胁迫下水稻生长发

育相关基因的表达[１５] ꎮ 在山新杨中ꎬＣ２Ｈ２型锌指

蛋白 ＰｄＺＦＰ２６ 基因过表达可提高植物耐盐性[１６] ꎮ
在苹果中ꎬＣ２Ｈ２型转录因子 ＭｄＺＡＴ１０ 可抑制植物

体对活性氧的清除能力ꎬ导致活性氧在体内积累ꎬ
从而降低植物的抗旱性[１７] ꎮ 以上研究结果表明ꎬ
在植物应对非生物胁迫的过程中ꎬＣ２Ｈ２型转录因

子既可通过正向调控发挥积极作用ꎬ也可通过负

向调控降低植物的抗胁迫能力ꎮ
目前尚无关于Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族对辣椒涝

胁迫响应机制的研究ꎮ 因此ꎬ在辣椒中鉴定Ｃ２Ｈ２型

锌指蛋白并探究其在辣椒涝胁迫中的响应机制具有

重要意义ꎮ 本研究拟选用 ２ 种耐涝性不同的辣椒资

源为试验材料ꎬ基于全基因组进行生物信息学分析ꎬ
并结合不同时期的转录组测序数据ꎬ系统探究辣椒

Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白在辣椒涝胁迫响应中的作用ꎮ 同

时ꎬ预测可能参与涝胁迫响应的基因ꎬ为培育辣椒耐

涝资源提供理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料

供试材料为耐涝辣椒资源 ＧＣ４１ 及涝胁迫敏感

型辣椒资源 ＧＣ３９[１８]ꎮ 试验在贵州省贵阳市农业科

学院辣椒研究所猫坡塘大棚内进行ꎮ ２０２３ 年 ３ 月 ９
日将耐涝辣椒资源 ＧＣ４１ 及涝胁迫敏感型辣椒资源

ＧＣ３９ 分别播种于漂盘中ꎬ采用漂浮育苗方式培育ꎬ
待幼苗长至四叶一心时ꎬ移栽至营养钵(直径 ７􀆰 ５
ｃｍꎬ高 ９􀆰 ０ ｃｍ)中ꎬ钵内填充土壤和育苗基质(２ ∶ １ꎬ
体积比)ꎮ 幼苗培育至六叶一心后ꎬ选择长势一致

的植株进行涝胁迫处理ꎮ
将植株置于蓝色封底大盆(长 ６５ ｃｍꎬ宽 ４８ ｃｍꎬ

高 １５ ｃｍ)中ꎬ进行持续淹水处理ꎬ每天补水以保持

水面始终高于土面２~３ ｃｍꎬ水涝胁迫持续处理 ９ ｄꎮ
９ ｄ 后ꎬ停止水涝胁迫持续处理ꎬ将植株从水中移

出ꎬ转为常规管理ꎬ继续培养 ３ ｄꎮ 分别在水涝胁迫
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处理前、水涝胁迫处理 ３ ｄ、水涝胁迫处理 ６ ｄ、水涝

胁迫处理 ９ ｄ、常规管理 ３ ｄ 采集植株叶片ꎬ将叶片

用纯水清洗干净后用液氮速冻ꎬ随后转移至－８０ ℃
超低温冰箱保存ꎬ用于转录组测序ꎮ 每个处理重复

３ 次ꎬ每个重复选取 １０ 株植株进行检测ꎮ
１.２　 辣椒Ｃ２Ｈ２基因的鉴定与理化性质分析

从茄科基因组数据库( Ｓｏｌ Ｇｅｎｏｍｉｃｓ Ｎｅｔｗｏｒｋꎬ
ｈｔｔｐｓ: / / ｓｏｌｇｅｎｏｍｉｃｓ. ｎｅｔ / ｆｔｐ / ｇｅｎｏｍｅｓ / Ｃａｐｓｉｃｕｍ＿ ａｎｎ￣
ｕｕｍ / Ｃ. ａｎｎｕｕｍ ＿ ｚｕｎｌａ / ａｓｓｅｍｂｌｉｅｓ / ) 中下载 Ｚｕｎｌａ￣１
辣椒基因组与注释文件ꎮ 从 拟南芥 ＴＡＩＲ 数据库

(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ａｒａｎｉｄｏｐｓｉｓꎬｏｒｇ)中下载拟南芥Ｃ２Ｈ２型

锌指蛋白氨基酸序列ꎬ将其作为参考序列构建文库ꎬ
在 Ｚｕｎｌａ￣１ 辣椒基因组数据库中进行本地 ＢＬＡＳＴＰ
比对ꎬ获得辣椒Ｃ２Ｈ２候选基因ꎮ 将候选基因提交到

美国国家生物技术信息中心 ( ＮＣＢＩ) 中的 Ｂａｔｃｈ
ＣＤＤ ｓｅａｒｃｈ、Ｓｗｉｓｓ￣Ｐｒｏｔ 和 ＩｎｔｅｒＰｒｏ 数据库进行比对

和功能验证ꎮ 将验证后的蛋白质序列提交至 Ｅｘ￣
Ｐａｓｙ 工具 ( ｈｔｔｐ: / / ｗｅｂ. ｅｘｐａｓｙ. ｏｒｇ / ｃｏｍｐｕｔｅ ＿ ｐｉ)ꎬ对
Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族成员的蛋白质理化性质进行

分析ꎬ包括氨基酸数量、相对分子量、理论等电点、不
稳定系数、亲水性平均系数等ꎮ 利用 ＷＯＬＦＰＳＯＲＴ
在线网站 ( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｇｅｎｓｃｒｉｐｔ. ｃｏｍ / ｗｏｌｆ￣ｐｓｏｒｔ. ｈｔ￣
ｍｌ)预测辣椒Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族成员的亚细胞定

位ꎬ以确定其在细胞内的位置分布ꎮ
１.３　 辣椒Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族系统进化树构建

通过 ＭＡＦＦＴ 软件对 ９１ 个辣椒Ｃ２Ｈ２ 型锌指蛋

白(ＣａＣ２Ｈ２)成员的氨基酸序列进行序列比对ꎬ利用

ＩＱ￣ｔｒｅｅ 软件采用最大似然法(Ｍａｘｉｍｕｍ ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ)
构建辣椒Ｃ２Ｈ２ 型锌指蛋白家族成员系统进化树ꎮ
所用模型为 ＶＴ＋Ｆ＋Ｒ４ꎬ进行１ ０００次重复验证ꎮ 利

用在线工具 ＩＴＯＬ 对进化树进行美化ꎮ
１.４　 辣椒Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白保守基序和基因结构分析

利 用 ＭＥＭＥ 网 站 ( ｈｔｔｐ: / / ｍｅｍｅ￣ｓｕｉｔｅ. ｏｒｇ /
ｍｅｍｅ / ｔｏｏｌｓ / ｍｅｍｅ)分析ＣａＣ２Ｈ２ 型锌指蛋白的保守

基序ꎬ设定最大基序数为 １０ꎮ 利用软件 ＴＢｔｏｏｌｓ 从

基因组注释文件中提取ＣａＣ２Ｈ２型锌指蛋白编码序

列(ＣＤＳ)ꎮ 利用 ＴＢｔｏｏｌｓ 绘制ＣａＣ２Ｈ２型锌指蛋白家

族成员进化树和分析基因结构ꎮ
１.５　 辣椒Ｃ２Ｈ２基因染色体位置分布和串联重复鉴

定
　 　 利用软件 ＴＢｔｏｏｌｓ 从基因组文件与基因注释文

件中提取辣椒Ｃ２Ｈ２基因的染色体位置信息ꎬ并构建

辣椒Ｃ２Ｈ２基因(ＣａＣ２Ｈ２)在染色体上的物理分布图

谱ꎮ 利用软件 ＭＣＳｃａｎＸ 计算分析辣椒Ｃ２Ｈ２在染色

体上存在的串联重复ꎬ定位在同一染色体 ２００ ｋｂ 以

内共线性被鉴定为串联复制ꎮ 使用 ＭＣＳｃａｎＸ 软件

对ＣａＣ２Ｈ２基因在染色体上的串联重复进行分析ꎮ
串联重复基因是指在同一染色体上多个序列连续重

复出现且物理距离小于 ２００ ｋｂ 的基因ꎮ 共线性分

析进一步揭示基因间的重复模式和进化关系ꎮ
１.６　 物种内共线性分析

利用 ＴＢｔｏｏｌｓ 和 ＭＣＳｃａｎＸ 软件对辣椒不同染色

体间Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族成员的共线性基因对进

行计算分析ꎮ 将分析结果导入 Ｃｉｒｃｏｓ 软件构建辣椒

染色体间的共线性关系图ꎮ 图中红色线条标注

ＣａＣ２Ｈ２型锌指蛋白家族成员之间的共线性基因对ꎬ
直观展示其在不同染色体上的共线性关系ꎮ
１.７　 物种间共线性分析

利用 ＴＢｔｏｏｌｓ 和 ＭＣＳｃａｎＸ 软件对辣椒与拟南

芥、水稻的Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族成员的共线性关系

进行计算与分析ꎮ 共线性分析结果用于绘制物种间

共线性关系图ꎬ以直观展示不同物种间Ｃ２Ｈ２型锌指

蛋白家族成员基因组的保守性ꎮ 图中使用红色线条

标注辣椒与拟南芥、水稻的Ｃ２Ｈ２共线性基因对ꎮ
１.８　 启动子区域顺式作用元件

利用 ＴＢｔｏｏｌｓ 提取ＣａＣ２Ｈ２基因上游２ ０００ ｂｐ 的

序列作为启动子序列ꎬ使用在线软件 ＰｌａｎｔＣＡＲＥ
( ｈｔｔｐ: / / ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ. ｐｓｂ. ｕｇｅｎｔ. ｂｅ / ｗｅｂｔｏｏｌｓ / ｐｌａｎｔ￣
ｃａｒｅ / ｈｔｍ)进行顺式作用元件预测分析ꎮ
１.９　 涝胁迫下辣椒Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族成员基因

表达模式分析
　 　 根据转录组测序数据中辣椒Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白

家族成员的每百万映射片段的外显子模型的每千

碱基片段数(ＦＰＫＭ)值ꎬ利用 ＴＢｔｏｏｌｓ 软件进行热

图绘制ꎬ直观展示基因在不同处理条件下的表达

模式ꎮ
１.１０　 涝胁迫下Ｃ２Ｈ２转录因子调控网络分析

从前期转录组测序数据中提取Ｃ２Ｈ２ 型锌指蛋

白家族成员在涝胁迫处理下 ５ 个时期的表达量ꎮ 以

ｑ 值<０􀆰 ０５ 为标准筛选差异表达基因(ＤＥＧ)ꎬ对同

一资源不同处理的差异表达基因取交集ꎬ并对 ２ 个

辣椒资源的差异表达基因取并集ꎮ 利用 Ｓａｍｔｏｏｌｓ 提

取筛选出差异表达基因上游２ ０００ ｂｐ 序列ꎬ并将其

提交至 ＰｌａｎｔＴＦＤＢ 数据库进行转录因子结合位点预
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测ꎬ预测参数采用默认阈值ꎮ 利用 Ｇｅｐｈｉ ０.１０.１(ｈｔ￣
ｔｐｓ: / / ｇｅｐｈｉ.ｏｒｇ / )构建Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族基因的

转录调控网络ꎬ为其调控机制的研究提供直观参考ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 辣椒Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族成员全基因组鉴定

及蛋白质理化性质分析
　 　 如表 １ 所示ꎬ在辣椒 Ｚｕｎｌａ￣１ 基因组中鉴定得到

Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族成员 ９１ 个ꎬ根据其在染色体上分

布的位置顺序命名为ＣａＣ２Ｈ２￣０１(Ｃａｐａｎａ００ｇ００００５２) ~
ＣａＣ２Ｈ２￣９１(Ｃａｐａｎａ１２ｇ００２７６３)ꎮ ９１ 个辣椒Ｃ２Ｈ２ 型锌

指蛋白氨基酸的数量为１１０~ １ ２８８个ꎬ蛋白质相对

分子量为 １２ １７２.３６~ １４１ ６００.９５ꎬ 理论等电点为

４.５３~９􀆰 ９４ꎬ不稳定系数为１８.７１~ ７４􀆰 ６２ꎬ脂肪族指

数为 ４５.９１~ １１２􀆰 ３６ꎬ亲水性平均系数为 －１.２１４~
－０.１０６ꎮ 亚细胞结构定位预测结果表明ꎬＣａＣ２Ｈ２蛋

白主要分布在细胞核中ꎬ仅有 ６ 个ＣａＣ２Ｈ２蛋白定位

于其他位置(细胞质、叶绿体及线粒体)ꎮ

表 １　 辣椒Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族蛋白理化性质

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ Ｃ２Ｈ２ ￣ｔｙｐｅ ｚｉｎｃ ｆｉｎｇｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎ ｆａｍｉｌｙ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ Ｌ.

名称　 基因登录号　 　 氨基酸数量
(个) 相对分子量 理论等电点 不稳定系数 脂肪族指数

亲水性
平均系数

亚细胞定位

ＣａＣ２Ｈ２ ￣０１ Ｃａｐａｎａ００ｇ００００５２ １５４ １７ ６３２.３２ ９.４３ ５７.４１ ７２.８６ －０.４９５ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣０２ Ｃａｐａｎａ００ｇ０００６９２ ２４６ ２８ ３０８.５３ ６.９９ ３４.６０ ６６.１０ －０.８０２ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣０３ Ｃａｐａｎａ００ｇ０００８１１ ２４６ ２８ ２６７.６１ ７.７９ ３４.３５ ６７.２８ －０.７８５ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣０４ Ｃａｐａｎａ００ｇ００１０２４ ２９１ ３２ ６２０.３５ ７.０４ ５３.８３ ６７.０１ －０.７６５ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣０５ Ｃａｐａｎａ００ｇ００１１１９ ２０９ ２３ ８３０.６１ ９.０８ ３６.７３ ６７.０８ －０.７４１ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣０６ Ｃａｐａｎａ００ｇ００３７８７ ３８１ ４３ ９２６.４８ ８.４０ ６７.５９ ６１.９２ －０.８１５ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣０７ Ｃａｐａｎａ００ｇ００５１０６ ７２４ ８０ ８４０.４０ ８.７０ ４６.３５ ７４.６４ －０.６３５ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣０８ Ｃａｐａｎａ０１ｇ０００１７２ ２４７ ２７ ３７２.５０ ５.２２ ６３.３０ ５０.６１ －０.８７０ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣０９ Ｃａｐａｎａ０１ｇ０００６２０ ４０７ ４５ ７１５.１６ ６.４７ ５３.５７ ５７.００ －１.０４２ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣１０ Ｃａｐａｎａ０１ｇ０００６２３ ２８４ ３２ ３２７.４６ ８.９３ ５０.３６ ５２.９２ －０.８６９ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣１１ Ｃａｐａｎａ０１ｇ００１０５１ ２６１ ２８ ８５９.４３ ５.４４ ６６.８６ ５３.５２ －０.８８１ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣１２ Ｃａｐａｎａ０１ｇ００１１１２ ８２４ ９２ ５３４.５２ ６.２２ ４９.１７ ７３.１３ －０.４３８ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣１３ Ｃａｐａｎａ０１ｇ００２１９６ ４４７ ５０ ５１９.８０ ６.９４ ４２.７８ ５０.８１ －１.２１４ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣１４ Ｃａｐａｎａ０１ｇ００３０１９ ３２２ ３６ ３８１.４５ ５.６２ ４６.３９ ８９.０４ －０.２６７ 叶绿体

ＣａＣ２Ｈ２ ￣１５ Ｃａｐａｎａ０１ｇ００３５５４ ５２９ ５９ ７８７.７１ ６.０７ ４２.９８ ５８.６２ －１.０５４ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣１６ Ｃａｐａｎａ０１ｇ００３５５６ １８９ ２０ ９５８.１５ ４.８０ ３８.４０ ７４.７１ －０.６０３ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣１７ Ｃａｐａｎａ０１ｇ００４０５０ ３６５ ４１ ５４７.４０ ５.７３ ３８.３９ ６３.０４ －０.７０５ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣１８ Ｃａｐａｎａ０１ｇ００４３１２ ８５０ ９６ １３３.５２ ６.３６ ４８.６８ ７０.３１ －０.４８７ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣１９ Ｃａｐａｎａ０２ｇ００３３０６ ４６０ ５１ ３２３.５８ ５.５４ ４８.００ ６７.１５ －０.６１４ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣２０ Ｃａｐａｎａ０２ｇ００３３１１ ４４９ ５０ ００８.９４ ５.２９ ５１.７４ ６５.７７ －０.６３０ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣２１ Ｃａｐａｎａ０２ｇ００３４５７ １８９ ２０ ８０９.９０ ８.９６ ６１.７６ ５５.７１ －０.６２１ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣２２ Ｃａｐａｎａ０３ｇ０００１０４ ３９５ ４５ ７１２.３９ ８.９７ ３４.３５ ７４.５３ －０.７９２ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣２３ Ｃａｐａｎａ０３ｇ０００１６９ ５３７ ５８ ０４９.９５ ８.９３ ４９.２２ ５７.４９ －０.５９６ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣２４ Ｃａｐａｎａ０３ｇ０００８４９ ４８６ ５４ ４３９.３８ ８.５３ ６０.０２ ６２.９６ －０.８２３ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣２５ Ｃａｐａｎａ０３ｇ０００８７９ ５７３ ６５ ４２０.７５ ５.０３ ４９.０４ ５２.７６ －１.２０４ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣２６ Ｃａｐａｎａ０３ｇ００２６８１ ８４３ ９６ ０７９.３１ ６.５４ ４３.２５ ６９.４１ －０.７０６ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣２７ Ｃａｐａｎａ０３ｇ００２７４６ ３５２ ３９ ７４２.１２ ８.９４ ４５.６７ ７５.８５ －０.６０８ 叶绿体

ＣａＣ２Ｈ２ ￣２８ Ｃａｐａｎａ０３ｇ００３３６４ １５４ １７ ３８８.０２ ６.３４ ４０.５３ ５３.２５ －０.９３４ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣２９ Ｃａｐａｎａ０３ｇ００４５３４ １８６ ２０ ５１７.２３ ８.８１ ５３.８５ ６３.３９ －０.５９０ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣３０ Ｃａｐａｎａ０４ｇ０００６５８ ２１７ ２２ ９３６.５０ ６.８５ ６０.６４ ５６.６４ －０.５６５ 细胞核
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续表１　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ１

名称　 基因登录号　 　 氨基酸数量
(个) 相对分子量 理论等电点 不稳定系数 脂肪族指数

亲水性
平均系数 亚细胞定位

ＣａＣ２Ｈ２ ￣３１ Ｃａｐａｎａ０４ｇ００１３７３ ３５４ ３９ ７５１.０４ ９.１２ ５５.９６ ６２.５１ －０.７１７ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣３２ Ｃａｐａｎａ０４ｇ００１６１６ ５１６ ５７ ６３０.３１ ６.１４ ４８.０６ ６３.３３ －０.７６２ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣３３ Ｃａｐａｎａ０４ｇ００１７７１ ３９１ ４４ ７２０.９６ ６.９０ ３１.９０ ７９.７２ －０.６２４ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣３４ Ｃａｐａｎａ０５ｇ０００１１１ ２７７ ３１ ２５２.６３ ８.７０ ３７.４３ ５７.２６ －０.７００ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣３５ Ｃａｐａｎａ０５ｇ０００２０５ ２３６ ２５ ６９２.５７ ６.７９ ３９.２５ ７５.２５ －０.３５２ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣３６ Ｃａｐａｎａ０５ｇ０００９１１ ３１１ ３５ ８２５.１０ ５.９９ ５２.８３ ７０.３２ －０.７８０ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣３７ Ｃａｐａｎａ０５ｇ０００９７９ ５７１ ６５ ０８５.８８ ９.０４ ４２.９７ ５１.５６ －１.０４８ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣３８ Ｃａｐａｎａ０５ｇ００１６１２ ４８２ ５３ ５０１.２０ ６.２７ ５２.１１ ５８.７１ －０.９０６ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣３９ Ｃａｐａｎａ０５ｇ００２５２８ ３５９ ４０ ２０９.４７ ６.６０ ５８.７４ ５１.３６ －０.９５８ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣４０ Ｃａｐａｎａ０６ｇ０００１２６ １８５ ２０ ７５６.６１ ５.２６ ６３.９２ ６４.３２ －０.８８８ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣４１ Ｃａｐａｎａ０６ｇ０００４５５ １６５ １８ ９１６.８１ ９.５８ ６０.４７ ６４.４２ －０.６５４ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣４２ Ｃａｐａｎａ０６ｇ０００４５６ １６３ １８ ５９２.４８ ９.２４ ３８.７３ ７０.０６ －０.７８２ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣４３ Ｃａｐａｎａ０６ｇ０００５６０ ３３４ ３６ ２８９.０１ ６.９４ ５２.４４ ５５.８４ －０.７２５ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣４４ Ｃａｐａｎａ０６ｇ００１１１７ ２０６ ２３ ５５７.３３ ８.４８ ５６.６２ ６１.１２ －０.８２１ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣４５ Ｃａｐａｎａ０６ｇ００１３９２ ４３５ ４８ ３４３.３４ ７.６２ ４３.０４ ６６.８５ －０.６７８ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣４６ Ｃａｐａｎａ０６ｇ００１５４９ ２０２ ２２ ６９２.９３ ５.３１ ５６.３５ ５６.９８ －０.７４０ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣４７ Ｃａｐａｎａ０６ｇ００１６５２ ３１２ ３４ ８４５.１１ ８.４１ ７２.８８ ５２.１８ －０.９５６ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣４８ Ｃａｐａｎａ０６ｇ００１６６８ ３２５ ３５ ６８９.６３ ７.１８ ４９.２４ ５６.６８ －０.８５５ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣４９ Ｃａｐａｎａ０７ｇ０００２０４ ９１８ １００ １４８.６８ ９.５１ ３９.６７ ７３.７７ －０.５７３ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣５０ Ｃａｐａｎａ０７ｇ０００７６５ ３１５ ３４ ７２７.２４ ９.３２ ２７.８４ ６２.８６ －０.８９９ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣５１ Ｃａｐａｎａ０７ｇ００２４４６ ３３１ ３７ １２３.２８ ５.６４ ４３.１３ ６４.５３ －０.８６３ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣５２ Ｃａｐａｎａ０８ｇ０００１０１ ２８４ ３１ ７２５.１０ ６.４６ ５５.４１ ６３.１７ －０.７４５ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣５３ Ｃａｐａｎａ０８ｇ０００１０２ ３０４ ３３ ４２９.９１ ８.２０ ４５.９３ ５８.０６ －０.７４６ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣５４ Ｃａｐａｎａ０８ｇ００１１３２ ６２４ ６８ ９６１.７０ ４.５３ ３１.６５ ８１.４３ －０.２０５ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣５５ Ｃａｐａｎａ０８ｇ００１１６３ ６５０ ７４ ０６３.３１ ８.３５ ５８.０８ ６９.８５ －０.９５１ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣５６ Ｃａｐａｎａ０８ｇ００１３７７ ３７８ ４１ ８４６.４１ ６.６０ ４４.２７ ７１.９８ －０.４５１ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣５７ Ｃａｐａｎａ０８ｇ００１５８８ １６９ １９ ０２９.２７ ５.９６ ４７.５６ ５８.４０ －０.８１１ 线粒体

ＣａＣ２Ｈ２ ￣５８ Ｃａｐａｎａ０８ｇ００１５９６ ２４０ ２７ ７２６.７１ ９.３１ ５４.２０ ６６.１７ －０.９１８ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣５９ Ｃａｐａｎａ０８ｇ００１６６６ ６４８ ６９ ６７１.４３ ８.９９ ４６.３１ ７７.３６ －０.４４９ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣６０ Ｃａｐａｎａ０８ｇ００１６７８ ３０１ ３４ ９１８.０３ ６.０９ ５７.４６ ５９.０４ －１.１５０ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣６１ Ｃａｐａｎａ０８ｇ００２２４５ ２８１ ２９ ８１５.１８ ６.８０ ５７.９２ ５４.８８ －０.７１８ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣６２ Ｃａｐａｎａ０９ｇ０００７２７ ４５５ ４５ ８５７.３２ ７.７８ ３４.１３ ７１.５８ －０.２５９ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣６３ Ｃａｐａｎａ０９ｇ００１０７５ ２９２ ３３ ２４９.１９ ９.２３ ２２.４８ ８５.１４ －０.３２７ 细胞质

ＣａＣ２Ｈ２ ￣６４ Ｃａｐａｎａ０９ｇ００１３４７ １１０ １２ １７２.３６ ６.３７ ３７.０７ １１２.３６ －０.１０６ 细胞质

ＣａＣ２Ｈ２ ￣６５ Ｃａｐａｎａ０９ｇ００１６７７ １８９ ２１ １８９.４９ ５.１７ ５７.７０ ７２.２２ －０.９１４ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣６６ Ｃａｐａｎａ０９ｇ００１６７８ ２７６ ３１ ４３７.９１ ７.７７ ６９.３２ ５７.２８ －０.９３０ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣６７ Ｃａｐａｎａ０９ｇ００２２６５ ３４５ ３８ ００７.４９ ９.９４ ６４.５０ ４５.９１ －０.９４１ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣６８ Ｃａｐａｎａ０９ｇ００２３３９ ２７０ ２９ ２４８.３６ ５.１０ ４２.６３ ６３.９３ －０.７３１ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣６９ Ｃａｐａｎａ１０ｇ００２１８１ ２１１ ２４ ３０９.６４ ９.２６ ３９.７１ ４９.４８ －１.０２８ 细胞核
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续表１　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ１

名称　 基因登录号　 　 氨基酸数量
(个) 相对分子量 理论等电点 不稳定系数 脂肪族指数

亲水性
平均系数 亚细胞定位

ＣａＣ２Ｈ２ ￣７０ Ｃａｐａｎａ１０ｇ００２２３０ ２７３ ３０ ２５５.３７ ８.７９ ４９.２０ ５４.９５ －０.５８５ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣７１ Ｃａｐａｎａ１１ｇ０００１７４ ２０８ ２３ ８７５.１８ ７.３５ ５２.３３ ４６.５４ －１.０７３ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣７２ Ｃａｐａｎａ１１ｇ０００１７６ ３１７ ３４ ３０９.７１ ６.１８ ５３.５６ ５８.５２ －０.７３０ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣７３ Ｃａｐａｎａ１１ｇ０００１７８ ２４２ ２７ ４５８.６２ ６.４２ ３８.９３ ６７.３６ －０.７５４ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣７４ Ｃａｐａｎａ１１ｇ０００２１３ ２６３ ２８ ６００.７１ ４.９７ ３６.９２ ６３.０４ －０.８５９ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣７５ Ｃａｐａｎａ１１ｇ０００２５４ ４６２ ５２ ４１６.２６ ６.０９ ３７.２９ ８８.１６ －０.４７６ 细胞质

ＣａＣ２Ｈ２ ￣７６ Ｃａｐａｎａ１１ｇ０００５５８ ４６７ ５２ ２４２.７０ ６.０１ ４６.４３ ６２.０１ －１.０６４ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣７７ Ｃａｐａｎａ１１ｇ０００７１６ ２７３ ３１ ５４７.９２ ６.３３ ５１.９６ ７８.９４ －０.５８４ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣７８ Ｃａｐａｎａ１１ｇ０００７１８ １５３ １７ ３５５.９４ ９.３７ ５６.３８ ６９.５４ －０.５５２ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣７９ Ｃａｐａｎａ１１ｇ０００７３９ １７６ ２０ １６６.２６ ９.２３ ７４.６２ ６８.７５ －０.６０５ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣８０ Ｃａｐａｎａ１１ｇ０００７４８ １６２ １８ １００.９４ ９.３４ ５４.８６ ７７.１０ －０.３８７ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣８１ Ｃａｐａｎａ１１ｇ００１４３６ ２６８ ３０ １８８.４０ ６.７５ ６８.０９ ５９.７０ －０.８９９ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣８２ Ｃａｐａｎａ１１ｇ００１９０６ ５５１ ６１ ９７４.４９ ５.９７ ４４.００ ５５.８８ －１.０６２ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣８３ Ｃａｐａｎａ１１ｇ００２３１９ ２１５ ２３ １４８.７０ ７.８７ ４１.７６ ５９.９５ －０.５７８ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣８４ Ｃａｐａｎａ１２ｇ０００４２０ ４２８ ４８ ９７５.０５ ５.４３ ４３.０３ ７０.６１ －０.７０５ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣８５ Ｃａｐａｎａ１２ｇ０００５７７ １ ２８８ １４ １６００.９５ ６.５０ ４７.１３ ７７.４１ －０.４１６ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣８６ Ｃａｐａｎａ１２ｇ０００７７２ １４７ １６ １９１.０８ ６.６５ ７４.０６ ６７.６９ －０.５８６ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣８７ Ｃａｐａｎａ１２ｇ０００７７３ ２２８ ２４ ９７５.９１ ８.９８ ６８.２１ ６２.５０ －０.６０３ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣８８ Ｃａｐａｎａ１２ｇ００１１３１ １２７ １４ ２２６.３０ ９.５５ １８.７１ ６０.７１ －０.９５３ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣８９ Ｃａｐａｎａ１２ｇ００２１１６ ３９０ ４４ ５６４.５４ ９.３３ ２７.８９ ８３.９２ －０.３３０ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣９０ Ｃａｐａｎａ１２ｇ００２４６４ ３５７ ４０ ００７.５９ ５.９６ ６８.４５ ５７.９３ －０.９４１ 细胞核

ＣａＣ２Ｈ２ ￣９１ Ｃａｐａｎａ１２ｇ００２７６３ ３５４ ４０ ０３４.０３ ７.０８ ５３.４０ ６７.８０ －１.０３３ 细胞核

２.２　 辣椒Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族基因染色体定位

为直观展示出ＣａＣ２Ｈ２家族在染色体上的分布ꎬ根
据辣椒基因组注释文件ꎬ利用 ＴＢｔｏｏｌｓ 绘制Ｃ２Ｈ２型锌指

蛋白家族基因分布图ꎮ 如图 １ 所示ꎬ８４ 个辣椒Ｃ２Ｈ２型

锌指蛋白家族基因分布在辣椒 １２ 条染色体上ꎬ其中 １１
号染色体上分布的基因最多ꎬ共 １３ 个ＣａＣ２Ｈ２基因ꎬ１０
号染色体上分布的基因最少ꎬ仅有 ２ 个ＣａＣ２Ｈ２基因ꎮ
其余 ７ 个ＣａＣ２Ｈ２基因未锚定至染色体ꎮ
２.３　 辣椒与拟南芥Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族基因进化

树分析
　 　 为研究辣椒和拟南芥Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族基

因之间的进化关系ꎬ利用 ＩＱ￣ｔｒｅｅ 软件基于最大似然

法构建系统进化树ꎮ 如图 ２ 所示ꎬ系统进化分析结

果表明ꎬ辣椒Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族基因可分为 ６ 个

亚家族ꎬ分别命名为Ⅰ~Ⅵꎬ其中第Ⅵ亚族Ｃ２Ｈ２数量

最多ꎬ为 ４１ 个ꎬ第Ⅴ亚族Ｃ２Ｈ２数量最少ꎬ仅有 ２ 个ꎮ

进一步分析结果表明ꎬ辣椒Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白转录因

子与拟南芥Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白在进化关系上表现出

较近的亲缘性ꎮ
２.４　 辣椒Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族基因结构及保守基

序分析
　 　 如图 ３ 所示ꎬ辣椒Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族基因含

有 １０ 个不同的保守结构域ꎬ分别命名为Ｍｏｔｉｆ１~
Ｍｏｔｉｆ１０ꎬ系统进化树分析结果表明ꎬ同一亚族的基因

具有相似的结构ꎮ 其中ꎬＭｏｔｉｆ３ 为Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白

基因家族里分布最广的结构域ꎬ共有 ３９ 个ＣａＣ２Ｈ２

基因含有 Ｍｏｔｉｆ３ꎬ１４ 个ＣａＣ２Ｈ２基因含有 Ｍｏｔｉｆ３ꎬ表明

Ｍｏｔｉｆ３ 在辣椒Ｃ２Ｈ２ 型锌指蛋白家族中起关键性作

用ꎮ 辣椒Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族大部分成员基因中

只含有 １ 个编码序列(ＣＤＳ)ꎬ少部分成员基因中含

有多个 ＣＤＳꎬ其中ＣａＣ２Ｈ２￣８５ 中 ＣＤＳ 数量最多ꎬ基因

结构最复杂ꎮ
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图 １　 辣椒Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族成员基因的染色体定位

Ｆｉｇ.１　 Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｃ２Ｈ２ ￣ｔｙｐｅ ｚｉｎｃ ｆｉｎｇｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ Ｌ.
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图 ２　 辣椒与拟南芥的Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族基因的系统进化关系

Ｆｉｇ.２　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ Ｃ２Ｈ２ ￣ｔｙｐｅ ｚｉｎｃ ｆｉｎｇｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ Ｌ. ａｎｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ

２.５　 辣椒Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族基因共线性分析

为了解释Ｃ２Ｈ２锌指蛋白的扩展机制ꎬ利用 ＭＣ￣
ＳｃａｎＸ 程序对基因重复事件进行分析ꎬ共鉴定出 ６
对片段重复基因(图 ４)ꎬ分别为ＣａＣ２Ｈ２￣２８ / ＣａＣ２Ｈ２￣
４０(Ｃａｐａｎａ０３ｇ００３３６４ / Ｃａｐａｎａ０６ｇ０００１２６)、ＣａＣ２Ｈ２￣０９ /
ＣａＣ２Ｈ２￣４８ ( Ｃａｐａｎａ０１ｇ０００６２０ / Ｃａｐａｎａ０６ｇ００１６６８ )、
ＣａＣ２Ｈ２￣３０ / ＣａＣ２Ｈ２￣６１(Ｃａｐａｎａ０４ｇ０００６５８ / Ｃａｐａｎａ０８ｇ￣

００２２４５)、 ＣａＣ２Ｈ２￣４３ / ＣａＣ２Ｈ２￣７２ ( Ｃａｐａｎａ０６ｇ０００５６０ /
Ｃａｐａｎａ１１ｇ０００１７６)、ＣａＣ２Ｈ２￣３０ / ＣａＣ２Ｈ２￣８６ (Ｃａｐａｎａ０￣
４ｇ０００６５８ / Ｃａｐａｎａ１２ｇ０００７７２ )、 ＣａＣ２Ｈ２￣３９ / ＣａＣ２Ｈ２￣９０
(Ｃａｐａｎａ０５ｇ００２５２８ / Ｃａｐａｎａ１２ｇ００２４６４)ꎮ
　 　 为进一步研究Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族的进化关

系ꎬ本研究对双子叶代表植物拟南芥和单子叶代表

植物水稻与辣椒中Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白基因的共线性

１４１王楠艺等:辣椒 Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族基因鉴定及其在涝胁迫下的表达分析



图 ３　 辣椒Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族成员基因结构及保守基序分析

Ｆｉｇ.３　 Ｇｅｎｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｍｏｔｉｆ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｃ２Ｈ２ ￣ｔｙｐｅ ｚｉｎｃ ｆｉｎｇｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ ｉｎ Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ Ｌ.
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图 ４　 辣椒Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族成员基因共线性分析

Ｆｉｇ.４　 Ｃｏｌｌｉｎｅａｒｉｔｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｃ２Ｈ２ ￣ｔｙｐｅ ｚｉｎｃ ｆｉｎｇｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ Ｌ.

进行了分析(图 ５)ꎮ 在辣椒与拟南芥中发现了 ５９
对同源基因ꎻ在辣椒与水稻中发现了 １９ 对同源基

因ꎬ表明Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白基因在进化过程中具有一

定的保守性ꎬ并可能在植物的某些生物学功能中通

过相同或相似的遗传机制发挥作用ꎮ
２.６　 辣椒Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族基因启动子区域顺

式作用元件分析
　 　 对辣椒中的 ９１ 个Ｃ２Ｈ２基因上游 ２ ０００ ｂｐ 片段

的启动子区域进行分析ꎬ分析结果表明ꎬ辣椒Ｃ２Ｈ２

启动子区域的顺式作用元件可分为生长发育元件、

激素响应元件及生物和非生物胁迫元件 ３ 大类(图
６)ꎮ 大部分的辣椒Ｃ２Ｈ２ 基因富含光响应元件ꎬ如
Ｂｏｘ ４、Ｇ￣Ｂｏｘ、ＧＴ１￣ｍｏｔｉｆ 等ꎬ表明辣椒Ｃ２Ｈ２可能参与

光信号途径调控ꎬ影响植物光形态建成ꎮ 所有辣椒

Ｃ２Ｈ２启动子序列均含有至少一个激素响应相关元

件ꎬ如 ＡＢＲＥ(脱落酸响应元件)、ＥＲＥ(乙烯响应元

件)、ＣＧＴＣＡ￣ｍｏｔｉｆ (茉莉酸甲酯响应元件)、 Ｐ￣ｂｏｘ
(赤霉素响应元件)等ꎬ说明Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族基

因可能通过调节植物激素响应途径ꎬ参与抵抗逆境

胁迫ꎮ 所有的Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族成员启动子序

３４１王楠艺等:辣椒 Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族基因鉴定及其在涝胁迫下的表达分析



红色线条分别表示辣椒和拟南芥、水稻 Ｃ２Ｈ２ 型锌指蛋白基因共线ꎬ灰色线条表示辣椒和拟南芥、水稻其他基因共线ꎮ

图 ５　 辣椒与拟南芥、水稻Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白基因共线性分析

Ｆｉｇ.５　 Ｃｏｌｌｉｎｅａｒｉｔｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｃ２Ｈ２ ￣ｔｙｐｅ ｚｉｎｃ ｆｉｎｇｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ Ｌ.ꎬ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ａｎｄ Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.

列均含有与生物和非生物胁迫响应相关的元件ꎬ且
多数成员基因启动子区域包含多个 ＭＹＢ、ＭＹＣ 结

合位点ꎬ表明这些基因可能在响应干旱、涝害、冷害

等非生物胁迫过程中起到积极作用ꎮ 同时几乎一半

的辣椒Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族成员启动子序列含有

创伤修复响应元件ꎬ表明其可能在辣椒遭受外界损

伤时参与修复ꎮ 启动子顺式作用元件分析结果表

明ꎬ辣椒Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族成员广泛参与辣椒的

生长发育过程ꎬ并在逆境胁迫响应中发挥重要作用ꎮ
２.７　 涝胁迫下辣椒Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族成员基因

表达分析
　 　 为研究涝胁迫下辣椒Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族基因

的表达模式ꎬ对耐涝辣椒资源 ＧＣ４１ 和涝胁迫敏感型

辣椒资源 ＧＣ３９ 在涝胁迫下不同时期的转录组数据

进行分析ꎮ 如图 ７ 所示ꎬ随着涝胁迫处理时间的延

长ꎬ在 ＧＣ４１ 和 ＧＣ３９ 中ꎬＣａＣ２Ｈ２￣６８、ＣａＣ２Ｈ２￣７４ 相对

表达 量 升 高ꎬ 在 涝 胁 迫 处 理 ９ ｄ 时 ＣａＣ２Ｈ２￣６８、
ＣａＣ２Ｈ２￣７４ 相对表达量最高ꎬ恢复正常管理后ꎬ
ＣａＣ２Ｈ２￣６８、ＣａＣ２Ｈ２￣７４ 相对表达量下降ꎮ 在 ＧＣ４１
中ꎬＣａＣ２Ｈ２￣１７、ＣａＣ２Ｈ２￣８７ 在涝胁迫处理 ３ ｄ 时相对

表达量高ꎬＣａＣ２Ｈ２￣１７、ＣａＣ２Ｈ２￣８７ 在 ＧＣ３９ 中未表达ꎮ
２.８　 辣椒Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白转录因子调控基因预测

转录因子参与调控基因的表达ꎬ在植物对环境胁

迫的应答过程中发挥重要作用ꎮ 为探究辣椒Ｃ２Ｈ２型

锌指蛋白与涝胁迫下差异表达基因的关系ꎬ本研究利

用 ＰｌａｎｔＴＦＤＢ 数据库对涝胁迫下 ５ 个时期共有的差

异表达基因上游２ ０００ ｂｐ 序列进行了转录因子结合

位点的预测分析ꎮ 根据预测结果筛选得到了 ５ 个差

异表达的Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族基因成员基因ꎬ分别为

ＣａＣ２Ｈ２￣１６(Ｃａｐａｎａ０１ｇ００３５５６)、ＣａＣ２Ｈ２￣３２(Ｃａｐａｎａ０￣
４ｇ００１６１６)、ＣａＣ２Ｈ２￣７２(Ｃａｐａｎａ１１ｇ０００１７６)、 ＣａＣ２Ｈ２￣
７３(Ｃａｐａｎａ１１ｇ０００１７８)、ＣａＣ２Ｈ２￣８７(Ｃａｐａｎａ１２ｇ０００７７￣
３)ꎬ这 ５ 个基因编码的转录因子分别调控了 ４１９ 个、
５２６ 个、５６６ 个、３０５ 个、４８０ 个差异表达基因ꎮ 进一步

分析发现ꎬ其中有 ２３６ 个差异表达基因只受 １ 个Ｃ２Ｈ２

转录因子的调控ꎬ３０７ 个差异表达基因受 ２ 个Ｃ２Ｈ２转

录因子的调控ꎬ２７５ 个差异表达基因受 ３ 个Ｃ２Ｈ２转录

因子的调控ꎬ１２３ 个差异表达基因受 ４ 个Ｃ２Ｈ２转录因

子的调控ꎬ２６ 个差异表达基因受 ５ 个Ｃ２Ｈ２转录因子

的调控(图 ８)ꎮ
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Ｇ￣ｂｏｘ、ＧＡＴＡ￣ｍｏｔｉｆ、ＧＴ１￣ｍｏｔｉｆ、Ｉ￣ｂｏｘ、ＭＲＥ、ＲＹ￣ｅｌｅｍｅｎｔ、ＴＣＴ￣ｍｏｔｉｆ、Ｂｏｘ ４、ｃｉｒｃａｄｉａｎ、Ｓｐ１、ＣＡＴ￣ｍｏｔｉｆ、ＧＡ￣ｍｏｔｉｆ、Ａ￣ｂｏｘ、ＡＥ￣ｂｏｘ、ＡＴＣＴ￣ｍｏｔｉｆ、ＡＣＥ、
ＴＣＣＣ￣ｍｏｔｉｆ、ｃｈｓ￣ＣＭＡ１ａ 为植物生长发育响应元件ꎻＡＢＲＥ 为脱落酸响应元件ꎻＣＧＴＣＡ￣ｍｏｔｉｆ、ＴＧＡＣＧ￣ｍｏｔｉｆ 为茉莉酸甲酯响应元件ꎻＥＲＥ 为乙

烯响应元件ꎻＧＡＲＥ￣ｍｏｔｉｆ、Ｐ￣ｂｏｘ、ＣＡＲＥ 为赤霉素响应元件ꎻＴＣＡ￣ｅｌｅｍｅｎｔ、ａｓ￣１ 为水杨酸响应元件ꎻＡｕｘＲＲ￣ｃｏｒｅ、ＴＧＡ￣ｅｌｅｍｅｎｔ 为生长素响应元

件ꎻＡＲＥ 为缺氧响应元件ꎻＭＢＳ 为 ＭＹＢ 家族转录因子结合位点ꎻＭＹＢ 为 ＭＹＢ 家族转录因子结合位点结合位点ꎻＭＹＣ 为 ＭＹＣ 家族转录因子

结合位点ꎻＳＴＲＥ 为应激胁迫响应元件ꎻＷ ｂｏｘ、ＤＲＥ ｃｏｒｅ 为非生物胁迫响应元件ꎻＬＴＲ 为低温响应元件ꎻＴＣ￣ｒｉｃｈ ｒｅｐｅａｔｓ 为生物胁迫响应元

件ꎻＷＵＮ￣ｍｏｔｉｆ 为创伤响应元件ꎮ
图 ６　 辣椒Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族启动子顺式作用元件分析

Ｆｉｇ.６　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｏｆ Ｃ２Ｈ２ ￣ｔｙｐｅ ｚｉｎｃ ｆｉｎｇｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ Ｌ.
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ＷＴ:耐涝辣椒资源 ＧＣ４１ꎻＷＳ:涝胁迫敏感型辣椒资源 ＧＣ３９ꎮ ＷＴ０:耐涝辣椒资源 ＧＣ４１ 涝胁迫处理前ꎻＷＴ３:耐涝辣椒资源 ＧＣ４１ 涝胁迫处理

３ ｄꎻＷＴ６:耐涝辣椒资源 ＧＣ４１ 涝胁迫处理 ６ ｄꎻＷＴ９:耐涝辣椒资源 ＧＣ４１ 涝胁迫处理 ９ ｄꎻＷＴｒｅ３:耐涝辣椒资源 ＧＣ４１ 涝胁迫 ９ ｄ 后恢复常规管

理 ３ ｄꎻＷＳ０:涝胁迫敏感型辣椒资源 ＧＣ３９ 涝胁迫处理前ꎻＷＳ３:涝胁迫敏感型辣椒资源 ＧＣ３９ 涝胁迫处理 ３ ｄꎻＷＳ６:涝胁迫敏感型辣椒资源

ＧＣ３９ 涝胁迫处理 ６ ｄꎻＷＳ９:涝胁迫敏感型辣椒资源ＧＣ３９ 涝胁迫处理 ９ ｄꎻＷＳｒｅ３:涝胁迫敏感型辣椒资源ＧＣ３９ 涝胁迫 ９ ｄ 后恢复常规管理 ３ ｄꎮ
ＦＰＫＭ:每百万映射片段的外显子模型的每千碱基片段数ꎮ

图 ７　 辣椒Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族成员基因在涝胁迫下的表达量热图

Ｆｉｇ.７　 Ｈｅａｔｍａｐ ｏｆ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ Ｌ. Ｃ２Ｈ２ ￣ｔｙｐｅ ｚｉｎｃ ｆｉｎｇｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ｕｎｄｅｒ ｗａｔｅｒｌｏｇｇｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓ
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图 ８　 辣椒Ｃ２Ｈ２转录因子基因调控网络图

Ｆｉｇ.８　 Ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｎｅｔｗｏｒｋ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ Ｃ２Ｈ２ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ Ｌ.

３　 讨 论

基因是调控植物生长、发育及抵抗逆境胁迫的

重要因素ꎬ随着基因组学与测序技术的发展ꎬ基因功

能的研究已逐步从单个基因扩展到基因家族ꎮ
Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白是植物中最大的核酸结合蛋白家

族之一ꎬ其特有的锌指结构域能与 ＤＮＡ、ＲＮＡ、蛋白

质相结合ꎬ从而调控靶基因ꎬ参与植物胁迫响应、激
素响应及生长发育等多种生物过程[１９￣２０]ꎮ 目前ꎬ
Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族已在拟南芥、水稻、油菜和甘

蓝等物种中被鉴定ꎬ本研究对辣椒Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白

家族进行了鉴定和分析ꎮ
本研究基于 Ｚｕｎｌａ￣１ 辣椒基因组数据鉴定出 ９１

个Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白ꎬ系统进化分析可将其分为 ６ 个

亚家族ꎬ其中第Ⅵ亚族成员最多ꎬ有 ４１ 个ꎮ 理化性

质分析结果表明ꎬ９１ 个成员的蛋白质相对分子量、
氨基酸数目、等电点等存在较大差异ꎮ 亚细胞定位

结果表明ꎬ大多数Ｃ２Ｈ２ 型锌指蛋白定位在细胞核

上ꎬ这与郭智滨等[２１]对大豆Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族鉴

定的结果一致ꎬ与其作为转录因子调控基因表达的
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功能相符ꎮ 也有少数Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白定位在细胞

质、叶绿体上ꎬ表明这些成员可能存在其他特殊的功

能ꎬ有待进一步研究分析ꎮ 启动子顺式作用元件分

析结果表明ꎬ辣椒Ｃ２Ｈ２启动子区域富含调控植物生

长发育、激素响应及生物和非生物胁迫的顺式作用

元件ꎮ 生长发育元件包括 Ｇ￣ｂｏｘ、ＧＡＴＡ￣ｍｏｔｉｆ、ＧＴ１￣
ｍｏｔｉｆ、Ｉ￣ｂｏｘ 等ꎻ激素响应相关元件包括 ＡＢＲＥ、ＣＧＴ￣
ＣＡ￣ｍｏｔｉｆ、ＴＧＡＣＧ￣ｍｏｔｉｆ、ＥＲＥ 等ꎻ胁迫响应元件包括

ＡＲＥ、ＭＢＳ、ＬＴＲ 等ꎮ 这表明ＣａＣ２Ｈ２型锌指蛋白家族

广泛参与植物的生长发育及逆境胁迫应答过程ꎬ具
有多种生物功能[２２￣２３]ꎮ
　 　 为探究辣椒Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族在涝胁迫下的表达

模式ꎬ本研究对耐涝辣椒资源ＧＣ４１和涝胁迫敏感型辣椒

资源ＧＣ３９的转录组数据进行分析ꎮ 分析结果表明ꎬ和涝

胁迫处理前相比ꎬ大部分Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白在受到涝胁迫后

表达量不同程度的上升ꎮ 在ＧＣ４１中ꎬＣａＣ２Ｈ２￣１７、ＣａＣ２Ｈ２￣
８７在涝胁迫３ ｄ 时相对表达量上调ꎻ而在ＧＣ３９中ꎬＣａＣ２Ｈ２￣
１７、ＣａＣ２Ｈ２￣８７在涝胁迫 ３ ｄ 时未表达ꎬ推测这 ２个基因可

能参与了辣椒对涝胁迫的正向响应ꎬ提高了辣椒的耐涝能

力ꎮ 为探究辣椒Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白与涝胁迫下差异表达基

因的关系ꎬ对差异表达基因上游２ ０００ ｂｐ 序列进行了转录

因子 结 合 位 点 的 预 测 分 析ꎬ 筛 选 出 ＣａＣ２Ｈ２￣１６
(Ｃａｐａｎａ０１ｇ００３５５６)、ＣａＣ２Ｈ２￣３２(Ｃａｐａｎａ０４ｇ００１６１６)、ＣａＣ２Ｈ２￣
７２ ( Ｃａｐａｎａ１１ｇ０００１７６ )、 ＣａＣ２Ｈ２￣７３ ( Ｃａｐａｎａ１１ｇ０００１７８ )、
ＣａＣ２Ｈ２￣８７(Ｃａｐａｎａ１２ｇ０００７７３)５个差异表达基因ꎬ这 ５个转

录因子分别调控了 ４１９个、５２６个、５６６个、３０５个、４８０个差异

表达基因ꎮ 并且部分基因受多个转录因子的共同调控ꎬ表
明ＣａＣ２Ｈ２型锌指蛋白在涝胁迫应答中可能通过复杂的调

控 网 络 发 挥 作 用ꎮ 前 人 发 现ꎬ ＣａＣ２Ｈ２￣７２
(Ｃａｐａｎａ１１ｇ０００１７６)、ＣａＣ２Ｈ２￣８７(Ｃａｐａｎａ１２ｇ０００７７３)参与了植

物热应激响应过程[２４]ꎬ表明其作为重要的热应激因子可能

通过调控下游基因表达提高植物的抗逆性ꎮ 结合本研究的

表达模式分析ꎬ推测ＣａＣ２Ｈ２￣８７可能通过调控下游基因参

与辣椒的涝胁迫响应ꎮ

４　 结 论

本研究通过生物信息学方法鉴定并分析了辣椒

Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族成员ꎬ同时对其在涝胁迫处理下的

表达模式进行了分析ꎮ 研究结果表明ꎬ从辣椒基因组中

共鉴定到 ９１个Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族成员ꎬ其氨基酸数量

为１１０~１ ２８８个ꎬ蛋白质分子质量为１２ １７２.３６~１４１ ６００.９５ꎬ
理论等电点为４.５３~９􀆰 ９４ꎮ 系统进化分析将其聚类为 ６

个亚族ꎬ大部分成员定位于细胞核ꎬ少部分定位于细胞

质、叶绿体和线粒体ꎮ 辣椒Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族与双子

叶代表性模式植物拟南芥亲缘关系较近ꎮ Ｃ２Ｈ２基因启动

子区域内主要的顺式作用元件可分为生长发育元件、激
素响应元件及生物和非生物胁迫元件ꎮ 对耐涝辣椒资源

ＧＣ４１和涝胁迫敏感型辣椒资源 ＧＣ３９ 的转录组数据进

行分析ꎬ结果表明ꎬ２个辣椒资源中Ｃ２Ｈ２型锌指蛋白家族

成员基因相对表达量存在差异ꎬ其中ＣａＣ２Ｈ２￣１７、ＣａＣ２Ｈ２￣
８７在ＧＣ４１ 涝胁迫处理 ３ ｄ 时相对表达量上调ꎬ而在

ＧＣ３９ 中该基因未表达ꎮ 本研究筛选得到ＣａＣ２Ｈ２￣１６、
ＣａＣ２Ｈ２￣３２、ＣａＣ２Ｈ２￣７２、ＣａＣ２Ｈ２￣７３、ＣａＣ２Ｈ２￣８７ ５个转录因

子ꎬ这些转录因子分别调控了多个涝胁迫相关基因ꎮ 推

测这些ＣａＣ２Ｈ２转录因子可能通过调控涝胁迫响应相关

基因的表达ꎬ在提高辣椒耐涝性方面发挥重要作用ꎮ 本

研究为辣椒耐涝性相关基因的挖掘奠定了基础ꎬ并为

Ｃ２Ｈ２家族成员的功能解析及耐涝辣椒资源的分子育种

提供了重要的理论依据和数据支持ꎮ
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