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中国辣椒热胁迫转录因子的全基因组鉴定
及热胁迫响应的初步分析
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摘　 要: 采用生物信息学方法ꎬ 从中国辣椒(Ｃａｐｓｉｃｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ Ｊａｃｑ.)全基因组序列中鉴定得到 ２８ 个热胁迫

转录因子(ＨＳＦ)候选基因ꎬ 并对这些候选基因的染色体分布、 基因结构及编码蛋白的 ３Ｄ 结构特征进行了分析ꎮ
结果显示: ２８ 个候选基因的编码蛋白长度为 １２８ ~ ５２６ ａａꎻ 系统发育分析结果表明ꎬ ＨＳＦ 可分为 Ａ、 Ｂ、 Ｃ ３
个亚家族ꎮ 进一步对热胁迫处理后的中国辣椒种质进行转录组分析ꎬ 共检测到 ２７ 个 ＨＳＦ 转录本ꎬ 与对照组相

比ꎬ 实验组中有 ２５ 个基因对热胁迫有不同程度的响应ꎮ
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　 　 植物在生长和发育过程中ꎬ 热胁迫转录因子

(ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒꎬ ＨＳＦ)起重要作

用[１ꎬ ２]ꎮ ＨＳＦ 可参与抵御各种胁迫对植物的伤

害[２－４]ꎬ 包括热胁迫、 渗透胁迫、 干旱和淹水胁

迫[１ꎬ ５]ꎮ 在热胁迫条件下ꎬ ＨＳＦ 通过识别热激蛋白

(ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎꎬ ＨＳＰ)基因的热休克顺式作

用元件(ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｅｌｅｍｅｎｔｓꎬ ＨＳＥ)ꎬ 激活并调

节 ＨＳＰ 的表达[４ꎬ ６－８]ꎮ 在真核生物中ꎬ ＨＳＦ 基因

的结构和功能都较保守[９]ꎮ ＨＳＦ 具有 ５ 个典型的

保守结构域ꎬ 分别是 ＤＮＡ 结构域、 寡聚化结构

域、 核定 位 信 号、 核 输 出 信 号 和 转 录 激 活 基

序[４ꎬ １０ꎬ １１]ꎮ 根据寡聚域和系统发育关系ꎬ 植物中

的 ＨＳＦ 可分为 Ａ、 Ｂ、 Ｃ ３ 个亚家族[６ꎬ １２]ꎮ 相比于

Ｂ 族ꎬ 在 Ａ 和 Ｃ 族中的 ＨＲ￣Ａ / Ｂ 区域具有更丰富

的氨基酸残基[５ꎬ １３ꎬ １４]ꎮ
辣椒属(Ｃａｐｓｉｃｕｍ)是重要的蔬菜作物类群ꎬ

种植面积广泛ꎬ 经济价值高ꎮ 近年来ꎬ 气温不断升

高[１５ꎬ １６]ꎬ 高温会使辣椒出现植株萎焉、 花粉减少、
产量降低等问题[１７]ꎮ 辣椒作为一种喜温不耐热的

蔬菜ꎬ 高温带来的危害不容忽视ꎬ 除了在种植上采

取一些措施进行干预ꎬ 研究其耐热的分子机理也十

分有必要ꎮ
辣椒有 ５ 个栽培种ꎬ 分别是一年生辣椒(Ｃ. ａｎ￣

ｎｕｕｍ Ｌ.)、 下垂辣椒(Ｃ. ｂａｃｃａｔｕｍ Ｌ.)、 灌木状

辣椒(Ｃ. ｆｒｕｔｅｓｃｅｎｓ Ｌ.)、 中国辣椒(Ｃ. ｃｈｉｎｅｎｓｅ
Ｊａｃｑ.)和柔毛辣椒(Ｃ. ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ Ｒｕｉｚ. ＆ Ｐａｖ.)ꎬ
其中一年生辣椒种植范围最广[１８]ꎮ 目前已对一年

生辣椒开展了热胁迫转录因子相关的研究[６]ꎮ 中

国辣椒全基因组测序目前已经完成ꎬ 这些信息可为

开展其他辣椒栽培种的相关研究奠定基础ꎮ 本研究

基于已经发布的中国辣椒基因组的序列信息[１９]ꎬ
通过生物信息学方法对他们的 ＨＳＦ 基因进行鉴定ꎬ
对他们的编码蛋白特征、 染色体定位、 基因结构、
保守结构域、 系统发育关系、 蛋白三维结构以及上

游启动子区域顺式元件进行分析ꎬ 并利用转录组测

序(ＲＮＡ￣ｓｅｑ)技术ꎬ 研究中国辣椒 ＨＳＦ 基因对高

温胁迫的响应ꎬ 以期为开展中国辣椒的 ＨＳＦ 基因

功能研究奠定基础ꎮ

１　 材料与方法

１􀆰 １　 植物材料

实验材料为中国辣椒栽培种“ＨＮＵＣＣ０００１”ꎬ

种质保存于海南大学蔬菜种质库ꎮ 种子经消毒

后ꎬ 通过无菌培养获得无菌苗ꎬ 长出真叶后移栽

至育苗盘中ꎬ 放置于培养间(温度为 ２６℃ꎬ 光照 /
黑暗为 １６ ｈ / ８ ｈ)进行培养ꎮ 培养至 ６ ~ ８ 片真

叶时放入培养箱ꎬ 在光照条件下ꎬ 对照组(ＣＫ)为
４３℃处理 ０ ｈꎬ 实验组(ＨＳ)为 ４３℃处理 １２ ｈꎮ 处

理后的幼嫩叶片用液氮速冻后送公司进行转录组

测序ꎮ
１􀆰 ２　 转录组测序

取幼嫩叶片置入液氮速冻ꎬ 保存于干冰中ꎬ 将

冷冻样品送至北京诺禾致源科技股份有限公司进行

转录组测序ꎮ 根据转录本长度校正 ｃｏｕｎｔ 值及基因

长度计算每个基因的 ＦＰＫＭ(Ｆｒａｇｍｅｎｔｓ ｐｅｒ Ｋｉｌｏ￣
ｂａｓｅ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ ｐｅｒ ｍｉｌｌｉｏｎ ｍａｐｐｅｄ ｒｅａｄｓ)值ꎬ
结果通过 ＴＢｔｏｏｌｓ 工具进行可视化ꎮ
１􀆰 ３　 中国辣椒 ＨＳＦ 基因家族的鉴定和序列分析

在植物转录因子网站(ｈｔｔｐｓ: / / ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ.ｊｇｉ.
ｄｏｅ. ｇｏｖ / ｐｚ / ｐｏｒｔａｌ. ｈｔｍｌ ) 以 及 ＮＣＢＩ ( ｈｔｔｐｓ: / /
ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / ｇｅｎｏｍｅ / ４５４８８)上获取拟

南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ Ｌ.)的 ＨＳＦ 蛋白序列和

中国辣椒的蛋白序列ꎮ 利用 Ｐｆａｍ ( ｈｔｔｐ: / / ｐｆａｍ.
ｘｆａｍ.ｏｒｇ / )和 ＳＭＡＲＴ(ｈｔｔｐ: / / ｓｍａｒｔ.ｅｍｂｌ￣ｈｅｉｄｅｌ￣
ｂｅｒｇ.ｄｅ / )网站预测中国辣椒 ＨＳＦ 蛋白序列中的功

能结构域ꎬ 筛选具有 ＨＳＦ 功能结构域的候选基因ꎮ
利用 ＢｉｏＸＭ ２􀆰６ 软件进行蛋白质分子量及等

电点预测ꎮ 利用ＭａｐＩｎｓｐｅｃｔ 软件绘制 ＨＳＦ 的染色

体定位图ꎮ 将候选基因的 ＣＤＳ 序列和基因序列导

入 ＧＳＤＳ(ｈｔｔｐ: / / ｇｓｄｓ.ｃｂｉ.ｐｋｕ.ｅｄｕ.ｃｎ / )网站进行

基因结构分析ꎮ 利用 ＭＥＭＥ ( ｈｔｔｐ: / / ｍｅｍｅ￣ｓｕｉｔｅ.
ｏｒｇ / ｔｏｏｌｓ / ｍｅｍｅ) 网站进行蛋白保守结构域的

鉴定ꎮ
１􀆰 ４　 中国辣椒和拟南芥 ＨＳＦ 基因家族的系统发

育分析

利用Ｍｅｇａ Ｘ 软件的邻接法(Ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣ｊｏｉｎｉｎｇ)
构建中国辣椒和拟南芥 ＨＳＦ 基因蛋白的系统发育

树ꎬ Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 值 设为１０００ꎮ 利用 ｉＴＯＬ(ｈｔｔｐ: / / ｉｔｏｌ.
ｅｍｂｌ.ｄｅ / ｐｅｒｓｏｎａｌ＿ｐａｇｅ.ｃｇｉ)在线工具作图ꎮ
１􀆰 ５　 ＨＳＦ 基因蛋白序列比对和三维结构分析

采用 ＤＮＡＭＡＮ 软件对中国辣椒的 ＨＳＦ 蛋白

序列进行比对ꎮ 采用 ＳＷＩＳＳ 网站( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.
ｓｗｉｓｓｍｏｄｅｌ.ｅｘｐａｓｙ.ｏｒｇ / ｉｎｔｅｒａｃｔｉｖｅ)进行蛋白三维

结构的预测ꎮ
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１􀆰 ６　 基因顺式作用元件分析

从 ＮＣＢＩ 网站上获取 ＨＳＦ 基因上游 ２ ｋｂ 的序

列ꎬ 利用 ＰｌａｎｔＣＡＲＥ ( ｈｔｔｐ: / / ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ. ｐｓｂ.
ｕｇｅｎｔ.ｂｅ / ｗｅｂｔｏｏｌｓ / ｐｌａｎｔｃａｒｅ / ｈｔｍｌ / )工具进行顺

式作用元件的分析ꎮ

２　 结果与分析

２􀆰 １　 中国辣椒 ＨＳＦ 基因家族的鉴定和序列分析

本研究通过对中国辣椒和拟南芥 ＨＳＦ 基因序

列的比对和筛选ꎬ 得到了 ２８ 个候选基因ꎮ 将候

选基因序列进行两两比对ꎬ 发现其中两个基因具

有相同的序列ꎬ 这些基因的蛋白序列名称分别为

ＰＨＵ２８２５９􀆰１ 和 ＰＨＵ２８２６０􀆰１ ( 检 索 号 分 别 为

ＢＣ３３２＿００３５２ 和 ＢＣ３３２＿００３５３)ꎬ 他们位于 １ 号

染色体上相近的位置 (ＰＨＵ２８２５９􀆰１ 碱基位置为

６ ５６１ １３７ ~ ６ ５６２ ３５３ꎬ ＰＨＵ２８２６０􀆰１为 ６ ５６３ ９５３ ~
６ ５６５ １６９)ꎬ 为串联重复ꎮ 经 Ｐｆａｍ 和 ＳＭＡＲＴ 工具

检验后发现ꎬ ２８ 个候选基因都具有完整的 ＨＳＦ 结

构ꎮ 候选基因蛋白的长度为 １２８ ａａ(ＢＣ３３２＿１２２９２)~
５２６ ａａ (ＢＣ３３２＿２６７９２)ꎬ 等电点在 ４􀆰４８ (ＢＣ３３２＿
２０５５３)~ ９􀆰９７ (ＢＣ３３２＿２６７９２)之间(表 １)ꎮ

研究结果显示ꎬ ２８ 个候选基因中有 ４ 个没有

定位到染色体上ꎬ 因此本研究最终鉴定了 ２４ 个

ＨＳＦ 基因在染色体上的相对位置(图 １)ꎮ 这 ２４ 个

成员分布于中国辣椒 １２ 条染色体中的 １０ 条上ꎬ
其中 １１ 号和 １２ 号染色体上没有 ＨＳＦ 基因的分布ꎮ
２ 号染色体分布的 ＨＳＦ 基因最多ꎬ 有 ５ 个ꎻ ５ 号和

１０ 号染色体的 ＨＳＦ 基因仅有 １ 个ꎮ

表 １　 中国辣椒 ＨＳＦ转录因子家族成员的基本信息
Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｎ ＨＳＦ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ ｉｎ Ｃａｐｓｉｃｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ

检索号
Ｌｏｃｕｓ＿ｔａｇ

蛋白名称
Ｐｒｏｔｅｉｎ ＩＤ

染色体定位
Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ

碱基位置
Ｌｏｃａｔｉｏｎ

蛋白长度(ａａ)
Ｐｒｏｔｅｉｎ ｌｅｎｇｔｈ

(ａａ)

蛋白质分子量
Ｐｒｏｔｅｉｎ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｗｅｉｇｈｔ (ｋｄａ)

等电点
ＰＩ

注释信息
Ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎ

ＢＣ３３２＿００３５２ ＰＨＵ２８２５９.１ １ ６５６１１３７..６５６２３５３ ３３５ ３６.４０ ４.９１ ＨＳＦ Ｂ￣２ｂ

ＢＣ３３２＿００３５３ ＰＨＵ２８２６０.１ １ ６５６３９５３..６５６５１６９ ３３５ ３６.４０ ４.９１ ＨＳＦ Ｂ￣２ｂ

ＢＣ３３２＿００８９２ ＰＨＵ２８７９９.１ １ ２３３４３８０３..２３３４７７９３ ５０２ ５５.６３ ４.５９ ＨＳＦ ８

ＢＣ３３２＿０４３８６ ＰＨＵ２６０５４.１ ２ １３５２８５３６４..１３５２８６６７５ ４０４ ４５.７３ ５.８３ ＢＣ３３２＿０４３８６

ＢＣ３３２＿０４３８９ ＰＨＵ２６０５７.１ ２ １３５３５４７９３..１３５３５６７５７ ３２９ ３７.０４ ７.４６ ＢＣ３３２＿０４３８９

ＢＣ３３２＿０４７４９ ＰＨＵ２６４１７.１ ２ １４３９５３１２５..１４３９５４８１２ ４４１ ５０.４８ ５.２９ ＢＣ３３２＿０４７４９

ＢＣ３３２＿０４７８７ ＰＨＵ２６４５５.１ ２ １４４４９７４９３..１４４４９９８４３ １９４ ２２.６０ ９.４２ ＨＳＦ Ｂ￣２ｂ

ＢＣ３３２＿０５６８１ ＰＨＵ２７３４９.１ ２ １６１４７６３３０..１６１４７９６５０ ３０４ ３３.６７ ４.８５ ＨＳＦ Ｂ￣１

ＢＣ３３２＿０７２０９ ＰＨＵ２２１０２.１ ３ ４５０５７５３５..４５０５９０３５ ３６０ ４１.２３ ５.２３ ＨＳＦ Ａ￣２ｂ

ＢＣ３３２＿０８０７４ ＰＨＵ２２９６７.１ ３ ２０６７０５６８８..２０６７０６７４６ ３２６ ３６.３３ ４.７６ ＢＣ３３２＿０８０７４

ＢＣ３３２＿１０１７８ ＰＨＵ１９０２７.１ ４ ５６７１３１６..５６７２６１５ ４０２ ４５.８９ ４.９６ ＢＣ３３２＿１０１７８

ＢＣ３３２＿１１９３８ ＰＨＵ２０７８７.１ ４ ２２５５５０２０５..２２５５５１４５８ ３７９ ４２.９６ ７.８１ ＨＳＦ Ｂ￣４

ＢＣ３３２＿１２２９２ ＰＨＵ１６５９７.１ ５ ５０２９９６..５０４８２４ １２８ １４.６３ ５.０９ ＨＳＦ Ｂ￣２ｂ

ＢＣ３３２＿１５０４７ ＰＨＵ１３８４２.１ ６ ３５１０８１１１..３５１１００２５ ３６１ ４２.２１ ５.２２ ＢＣ３３２＿１５０４７

ＢＣ３３２＿１５４５３ ＰＨＵ１４２４８.１ ６ １２１３２７３９５..１２１３２９４６８ ３３５ ３８.７０ ４.５９ ＨＳＦ Ａ￣２ｅ

ＢＣ３３２＿１６８４６ ＰＨＵ１５６４１.１ ６ ２２６４９５２００..２２６４９８６５２ ４８０ ５４.０５ ５.９８ ＢＣ３３２＿１６８４６

ＢＣ３３２＿１８６１１ ＰＨＵ１１６８１.１ ７ １０３７６８８９１..１０３７７０７３２ ３６８ ４２.６０ ５.４１ ＨＳＦ Ａ￣２ｅ

ＢＣ３３２＿１９４６９ ＰＨＵ１２５３９.１ ７ ２１６０８６３８６..２１６０８８０８０ ４３２ ４９.２３ ５.３５ ＢＣ３３２＿１９４６９

ＢＣ３３２＿２０５５３ ＰＨＵ０８６９３.１ ８ １４２１０５９７..１４２１８３８８ ５１３ ５６.７８ ４.４８ ＨＳＦ ８

ＢＣ３３２＿２１０２４ ＰＨＵ０９１６４.１ ８ ８４５７９５３４..８４５８１４５５ ３６２ ４１.２０ ４.４９ ＨＳＦ ３０

ＢＣ３３２＿２２８６１ ＰＨＵ０６３７２.１ ９ ２８６４１７２..２８６７０７９ ４７１ ５２.７５ ４.５０ ＢＣ３３２＿２２８６１

ＢＣ３３２＿２３７４７ ＰＨＵ０７２５８.１ ９ １２７５０９３８０..１２７５１２７５６ ２４８ ２９.０７ ７.１２ ＨＳＦ Ａ￣８

ＢＣ３３２＿２４５３３ ＰＨＵ０８０４４.１ ９ ２５３２１１０６６..２５３２１１５３９ １２９ １５.２２ ６.９４ ＨＳＦ Ｂ￣４

ＢＣ３３２＿２６７９２ ＰＨＵ０５９７０.１ １０ ２２４４８８５２３..２２４４９３９２５ ５２６ ５９.５４ ９.９７ ＨＳＦ Ｂ￣３

ＢＣ３３２＿３２８９５ ＰＨＴ９８１４８.１ ＣＣｖ１.２.ｓｃａｆｆｏｌｄ１０２６ １５４７５６..１５９４３８ ４８２ ５３.５３ ５.４６ ＨＳＦ Ａ￣５

ＢＣ３３２＿３３１７５ ＰＨＴ９７９０７.１ ＣＣｖ１.２.ｓｃａｆｆｏｌｄ１１８３ ３２７８２０..３２９２７４ ３１４ ３４.９４ ７.０３ ＨＳＦ Ｃ￣１

ＢＣ３３２＿３３９３９ ＰＨＴ９７１３３.１ ＣＣｖ１.２.ｓｃａｆｆｏｌｄ１７７７ ２２６５３..２３５３０ ２５８ ３０.０４ ９.７８ ＢＣ３３２＿３３９３９

ＢＣ３３２＿３４１９１ ＰＨＴ９６８８４.１ ＣＣｖ１.２.ｓｃａｆｆｏｌｄ２０３９ ３０２４２..３５７１７ ５０５ ５５.８５ ４.８５ ＨＳＦ Ａ￣１
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Ａ、 Ｂ、 Ｃ 代表 ３ 个亚家族ꎬ 下同ꎮ
Ａꎬ Ｂꎬ ａｎｄ Ｃ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｒｅｅ ｇｒｏｕｐｓ. Ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 中国辣椒 ＨＳＦ基因在染色体上的分布
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＨＳＦ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｃａｐｓｉｃｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ

　 　 本研究进一步对中国辣椒 ＨＳＦ 基因序列中的

基序(ｍｏｔｉｆ)以及外显子、 内含子的分布情况进行

分析(图 ２)ꎬ 其中 ｍｏｔｉｆ 的具体基序如图 ３ 所示ꎮ
分析结果表明ꎬ ＨＳＦ 基因较为保守ꎬ 除了 ＢＣ３３２＿
０４７４９ 和 ＢＣ３３２＿２６７９２ 含有多个内含子外ꎬ 其余

候选基因仅含有 １ 个内含子ꎮ ２８ 个候选基因都具

有 ｍｏｔｉｆ １ 基序ꎬ 其结构域根据分族的不同具有一

定差异ꎮ 其中大部分 Ａ 族成员具有 ｍｏｔｉｆ ３ 和 ｍｏｔｉｆ

５ꎬ Ｂ 族和 Ｃ 族的结构域数量相对较少ꎮ
２􀆰 ２　 中国辣椒和拟南芥 ＨＳＦ 基因家族的系统发

育分析

本研究将拟南芥中的 ２４ 个 ＨＳＦ 基因及中国辣

椒中筛选出的 ２８ 个 ＨＳＦ 候选基因构建系统发育树

(图 ４)ꎮ 结果显示ꎬ 这些 ＨＳＦ 基因序列可分为 Ａ、
Ｂ、 Ｃ ３ 个亚家族ꎮ 其中ꎬ Ａ 族成员的数量最多ꎬ
拟南芥中有 １７ 个ꎬ 中国辣椒中有 １７ 个ꎻ Ｂ 族成员

２５２ 植 物 科 学 学 报 第 ３８ 卷　

© Plant Science Journal    http://www.plantscience.cn



图 ２　 中国辣椒 ＨＳＦ基因序列的基序以及内含子、 外显子的分布
Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｍｏｔｉｆｓ ｏｆ ＨＳＦ ｇｅｎｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｎｄ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｉｎｔｒｏｎｓ ａｎｄ ｅｘｏｎｓ ｉｎ Ｃａｐｓｉｃｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ

图 ３　 ＨＳＦ基因蛋白的基序分析
Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｍｏｔｉｆ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ＨＳＦ

其次ꎬ 拟南芥中有 ５ 个ꎬ 中国辣椒中有 ９ 个ꎻ Ｃ 族

成员最少ꎬ 在拟南芥和中国辣椒中各有 ２ 个ꎮ
２􀆰 ３　 中国辣椒 ＨＳＦ蛋白序列特征和三维结构分析

本研究通过对中国辣椒的 ２８ 个 ＨＳＦ 蛋白序列

进行分析ꎬ 在序列的 Ｎ 端发现一段保守性极强的

序列ꎬ 长度约为 １１０ ａａꎬ 推测其为 ＨＳＦ 的 ＤＮＡ
结构域(图 ５)ꎮ 结合图 ２ 中的信息ꎬ 发现 ｍｏｔｉｆ ２
缺失的蛋白序列 ＢＣ３３２＿３３１７５ 和 ＢＣ３３２＿２６７９２
缺少部分序列ꎮ

进一步对中国辣椒 ２７ 个 ＨＳＦ 候选基因(其中

蛋白序列 ＢＣ３３２＿１２２９２ 不全)的蛋白三维结构分

别进行建模ꎬ 序列相似性在 ４０％ ~ ４７％ 之间ꎮ 分

析结果显示(图 ６)ꎬ Ａ、 Ｂ、 Ｃ ３ 个亚家族的蛋白

三维结构大致相同ꎬ 大部分序列由 ４ 个 α 螺旋和 ４
个 β 折叠以及一些柔性卷曲结构构成ꎬ 不同的序列

具有不同的卷曲结构ꎮ ＢＣ３３２＿２６７９２ 结构相对简

单ꎬ 仅有 ３ 个 α 螺旋ꎮ
２􀆰 ４　 ＨＳＦ 基因上游序列的顺式作用元件分析

本研究针对中国辣椒 ＨＳＦ 基因上游 ２ ｋｂ 的序

列ꎬ 进行顺式作用元件的分析ꎮ 结果显示(表 ２)ꎬ
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分支上的数字为自展支持率ꎮ
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｎ ｂｒａｎｃｈ ｉｓ ｂｏｏｔｓｔｒａｐ ｓｕｐｐｏｒｔ.

图 ４　 中国辣椒和拟南芥中 ＨＳＦ基因序列的系统发育分析
Ｆｉｇ􀆰 ４　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＨＳＦ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｃａｐｓｉｃｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ ａｎｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ

图 ５　 中国辣椒的 ＨＳＦ蛋白序列分析
Ｆｉｇ􀆰 ５　 Ｐａｒｔｉａｌ ｍｕｌｔｉ￣ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＨＳＦ ｉｎ Ｃａｐｓｉｃｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ
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图 ６　 中国辣椒的 ＨＳＦ基因蛋白的三维结构
Ｆｉｇ􀆰 ６　 ３Ｄ￣ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＨＳＦ ｉｎ Ｃａｐｓｉｃｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ
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表 ２　 中国辣椒中 ＨＳＦ基因上游序列中顺式作用元件的数量和分布
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｎｕｍｂｅｒ ａｎｄ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｉｎ ｕｐｓｔｒｅａｍ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ ＨＳＦ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｃａｐｓｉｃｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ

检索号
Ｌｏｃｕｓ＿ｔａｇ

顺式作用元件　 Ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ

ＡＢＲＥ ＣＧＴＣＡ￣
ｍｏｔｉｆ

ＧＡＲＥ￣
ｍｏｔｉｆ ＭＢＳ ＭＹＢ Ｐ￣ｂｏｘ ＴＣ￣ｒｉｃｈ

ｒｅｐｅａｔｓ
ＴＣＡ￣

ｅｌｅｍｅｎｔ
ＴＧＡ￣

ｅｌｅｍｅｎｔ
ＷＵＮ￣
ｍｏｔｉｆ

ＢＣ３３２＿００３５２ １ １ １ ６ １ １ ２
ＢＣ３３２＿００３５３ ３ １ ２ ４ ２
ＢＣ３３２＿００８９２ ２ １ ２ １ ２
ＢＣ３３２＿０４３８６ １ ３ １ １
ＢＣ３３２＿０４３８９ ２ １ ４ １ １
ＢＣ３３２＿０４７４９ １ １ ２ ２ １ １
ＢＣ３３２＿０４７８７ ３ ２ ２ ２
ＢＣ３３２＿０５６８１ １ ４ １ ４ １
ＢＣ３３２＿０７２０９ ３ １ ４
ＢＣ３３２＿０８０７４ ６ ２ ２ ３ ２ １ １
ＢＣ３３２＿１０１７８ ２ ５ １０ ６ １
ＢＣ３３２＿１１９３８ ２ ２ ３ ２ ２
ＢＣ３３２＿１２２９２ ６ １ ３ １ １
ＢＣ３３２＿１５０４７ １ １ １ １ １ ２ １ ２
ＢＣ３３２＿１５４５３ １ ２ ６ １ ２
ＢＣ３３２＿１６８４６ ４ ２ ２ １ ６ １ １ ５
ＢＣ３３２＿１８６１１ １ ２ １ ３ １ １ ２
ＢＣ３３２＿１９４６９ １ １ １ ３ １ １
ＢＣ３３２＿２０５５３ １ ５ １ １ １
ＢＣ３３２＿２１０２４ １ １ １
ＢＣ３３２＿２２８６１ ２ １ １
ＢＣ３３２＿２３７４７ １ １ １
ＢＣ３３２＿２４５３３ ２ １ ６ １ １ ２
ＢＣ３３２＿２６７９２ ８ １ １ １
ＢＣ３３２＿３２８９５ ５ １ ４ ２ １ １
ＢＣ３３２＿３３１７５ ８ ２ ７
ＢＣ３３２＿３３９３９ １ １ ４ １
ＢＣ３３２＿３４１９１ ４ ４ １ １ ２ １

ＡＢＲＥ(ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｎｅｓｓ)参与脱落酸

反应ꎻ ＣＧＴＣＡ￣ｍｏｔｉｆ 参与茉莉酸甲酯反应ꎻ ＧＡＲＥ￣
ｍｏｔｉｆ、 Ｐ￣ｂｏｘ 和 ＴＧＡ￣ｅｌｅｍｅｎｔ 为赤霉素响应元件ꎻ
ＴＣＡ￣ｅｌｅｍｅｎｔ 参与水杨酸反应ꎻ ＴＧＡ￣ｂｏｘ 为生长

素响应元件ꎻ ＭＢＳ 和 ＭＹＢ 参与干旱诱导ꎬ 其中

ＭＹＢ 还参与高盐和低温诱导ꎻ ＴＣ￣ｒｉｃｈ ｒｅｐｅａｔｓ 涉

及到防御和应激反应ꎻ ＷＵＮ￣ｍｏｔｉｆ 为机械损伤响

应元件ꎮ ＭＹＢ 和 ＡＢＲＥ ２ 种启动子在 ＨＳＦ 基因

家族中普遍存在且数量较多ꎮ 除此之外ꎬ 在其上

游序列中ꎬ 与植物激素和抗逆相关的启动子均有

分布ꎮ

２􀆰 ５　 ＨＳＦ 基因的表达分析

根据转录组测序的结果ꎬ 对 ２７ 个中国辣椒

ＨＳＦ 基因进行进一步的表达分析 (其中 ＢＣ３３２＿
０４７４９ 在转录组数据中无对应的转录本ꎬ 表明本

研究所用的种质不含 ＢＣ３３２＿０４７４９ 基因ꎬ 或存

在该基因但没有表达)ꎮ 在对照组和实验组中ꎬ
ＢＣ３３２ ＿ ３３９３９、 ＢＣ３３２ ＿ ０４３８９、 ＢＣ３３２ ＿ ２４５３３、
ＢＣ３３２＿１１９３８ 的表达量始终较低ꎮ 与对照组相比ꎬ
实验组中 ＢＣ３３２＿０７２０９、ＢＣ３３２＿２１０２４、ＢＣ３３２￣
２２８６１、ＢＣ３３２ ＿ ０８０７４、 ＢＣ３３２ ＿ ００３５２、 ＢＣ３３２ ＿
００３５３ 的表达量明显上调ꎮ 其余 １７ 个目的基因的

表达量与对照相比略有差异(图 ７)ꎮ

６５２ 植 物 科 学 学 报 第 ３８ 卷　

© Plant Science Journal    http://www.plantscience.cn



图 ７　 ４３℃温度处理对中国辣椒 ＨＳＦ基因表达量的影响
Ｆｉｇ􀆰 ７　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ４３℃ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｎ ＨＳＦ

ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ Ｃａｐｓｉｃｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ

３　 讨论

随着基因组学的发展及基因组学信息的发布ꎬ 基

因家族的研究也在不断深入开展ꎮ 通过生物信息学方

法ꎬ 已在拟南芥[２０]、 水稻 (Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.) [２１]、
番茄 ( Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ Ｌ.) [２２]、 一年生辣

椒[６]等物种中ꎬ 对 ＨＳＦ 基因家族进行了全基因组

的鉴定与分析ꎮ 与模式植物拟南芥相比ꎬ 辣椒的基

因组相对较大ꎬ 在进化过程中发生了大规模的扩

增[２３]ꎮ 但在这些植物中ꎬ ＨＳＦ 基因家族的数量差

异不明显ꎬ 如在拟南芥中有 ２４ 个 ＨＳＦ 基因ꎬ 在水

稻、 番茄以及一年生辣椒中分别有 ２５ 个[２４]ꎮ 本研

究在中国辣椒中检测到 ２８ 个 ＨＳＦ 基因ꎮ 该家族成

员可分为 Ａ、 Ｂ、 Ｃ ３ 个亚家族[１２ꎬ ２５]ꎮ 前人的研究

结果表明ꎬ Ａ 族在整个 ＨＳＦ 家族中拥有最丰富的

数量和功能ꎬ 作为转录激活因子参与了植物发育和

应对各种胁迫的响应[２６－２９]ꎮ 而对于 Ｂ 族的研究则

显示其作为转录抑制因子并进行负调控[３０]ꎮ 本研

究中ꎬ Ａ 族的 ＨＳＦ 基因共有 １７ 个ꎬ Ｂ 族有 ９ 个基

因ꎬ Ｃ 族有 ２ 个ꎮ 前人的研究将 ＡＴ５Ｇ０３７２０ 和

ＢＣ３３２＿２２８６１ 划为 Ａ 族[６]ꎬ 与本研究结果略有差

异ꎮ 但本研究系统发育分析结果显示ꎬ ＡＴ５Ｇ０３７２０

和 ＢＣ３３２＿２２８６１ 与已知的 Ｃ 族成员聚为一个分支ꎮ
且不同的族之间蛋白质的三维结构差异较小ꎮ

本研究进行了 ＨＳＦ 基因的系统发育关系分析ꎬ
将具有相同结构域的基因聚类在一起ꎬ 使 ＨＳＦ 基

因在结构上有比较明显的区分(图 ３)ꎮ 在中国辣椒

的 １２ 条染色体中ꎬ ２４ 个 ＨＳＦ 基因被定位到了其

中的 １０ 条上ꎬ １１ 号和 １２ 号染色体均没有基因分

布ꎮ 本研究结果与一年生辣椒中的研究结果相

似[６]ꎬ 但由于有 ４ 个基因没有定位到染色体上ꎬ
结果存在一定差异ꎮ 与番茄[２４] 中的 ＨＳＦ 基因相

比ꎬ 本研究中中国辣椒的 ＨＳＦ 基因分布更为分散ꎮ
在信号传导过程中ꎬ 顺式作用元件参与了基因

的表达调控ꎮ 研究表明ꎬ 在植物应激反应中ꎬ 茉

莉酸甲酯可能是一个解码多种生物胁迫和非生物

胁迫的关键[３１] ꎮ 通过对 ＨＳＦ 基因顺式作用元件

的数量及种类进行分析ꎬ 发现和茉莉酸甲酯相关的

顺式作用元件存在于绝大部分 ＨＳＦ 基因的上游启

动子区ꎬ 表明茉莉酸甲酯在高温胁迫条件下ꎬ 参与

调控 ＨＳＦ 基因的表达ꎮ 除茉莉酸甲酯以外ꎬ ＨＳＦ
基因上游也存在着大量其他的植物激素相关的顺式

作用元件ꎬ 他们也调节了植物响应胁迫的应激反

应[３２－３４]ꎮ
本研究发现ꎬ 中国辣椒的叶片组织经高温处理

后ꎬ 有 ６ 个 ＨＳＦ 基因 (ＢＣ３３２ ＿ ０７２０９、ＢＣ３３２ ＿
２１０２４、ＢＣ３３２ ＿ ２２８６１、 ＢＣ３３２ ＿ ０８０７４、 ＢＣ３３２ ＿
００３５２ 和 ＢＣ３３２＿００３５３)表达量较高ꎬ 推测他们可

能与苗期抵御逆境胁迫有重要联系ꎮ 其他表达量相

对较低的候选基因ꎬ 可能也参与了其他条件下的热

胁迫响应ꎮ 对于在处理时间内没有表达的基因ꎬ 可

能仅仅具有 ＨＳＦ 蛋白相关的结构域但并不具备相

应的功能ꎬ 因此在热胁迫下不能表达ꎮ 本研究中ꎬ
中国辣椒的 ＨＳＦ 基因ꎬ 对于苗期接受的热胁迫ꎬ
大部分都有响应ꎬ 但响应的程度不同ꎬ 这与前人在

番茄上的研究结果相似[２４]ꎮ 本研究对中国辣椒的

ＨＳＦ 基因家族进行了综合生物信息学分析ꎬ 初步

证明了 ＨＳＦ 基因对热胁迫的响应ꎬ 可为后续深入

开展相关研究奠定基础ꎮ
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