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摘　 要: 利用生物信息学方法ꎬ 从茶树(Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ (Ｌ.) Ｏ. Ｋｔｚｅ.)全基因组数据库中分析获得 ＤＥＬＬＡ 蛋

白的家族成员ꎬ 并对它们的系统进化关系、 蛋白序列特征、 基因表达特异性及其与茶树次生代谢物的相关性进

行分析ꎮ 结果显示: 茶树基因组中共有 ５ 个 ＤＥＬＬＡ 基因ꎬ 分别为: ＴＥＡ００９８８２ (ＣｓＧＡＩ)、 ＴＥＡ０２２８１８ (ＣｓＲ￣
ＧＡ１)、 ＴＥＡ０１０１１２ (ＣｓＲＧＬ１)、 ＴＥＡ００８７３６ (ＣｓＲＧＬ２)和 ＴＥＡ０２０９３３ (ＣｓＲＧＬ３)ꎻ 其编码的氨基酸数量在

５２５ ~ ５９４ 之间ꎬ 均定位于细胞核ꎮ 该蛋白的二级和三级结构分析结果表明ꎬ 茶树 ＤＥＬＬＡ 蛋白结构中含有大量

的 α 螺旋及少量 β 转角结构ꎮ 蛋白保守结构域分析结果显示该蛋白与拟南芥 (Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ( Ｌ.)
Ｈｅｙｎｈ.)具有高度的同源性ꎬ 均具有 ＧＲＡＳ、 ＤＥＬＬＡ 等保守结构域ꎮ 基因的表达特异性分析结果表明ꎬ 在茶树

不同组织部位中ꎬ ＴＥＡ００９８８２、 ＴＥＡ０２２８１８ 和 ＴＥＡ０１０１１２ 基因的表达量均较高ꎬ 而 ＴＥＡ０２０９３３ 和 ＴＥＡ００８７３６

的表达量在各组织中均较低ꎻ 茶树 ＤＥＬＬＡ 基因的表达受到干旱、 ＮａＣｌ、 低温及茉莉酸甲酯等非生物逆境胁迫的

调控ꎬ 且其表达量与茶树次生代谢物的积累间存在相关性ꎮ 推测茶树 ＤＥＬＬＡ 基因广泛参与了茶树生长发育及非

生物逆境胁迫的响应ꎬ 以及对次生代谢物生物合成过程的调控ꎮ
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　 　 茶树(Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ (Ｌ.) Ｏ. Ｋｔｚｅ.)是我

国重要的经济林木之一ꎬ 为我国的农业经济做出了

重要贡献ꎮ 茶树的生物学形态建成是影响茶叶鲜叶

产量和质量的重要因素ꎬ 其中茶树侧枝分蘖和腋芽

萌发状态是影响茶叶产量的重要农艺性状之一ꎮ 了

解茶树侧枝分蘖和腋芽的形成机制非常重要ꎬ 但这

方面的研究大多从生理水平的调控方面进行研究ꎬ
而较少涉及分子水平ꎮ

在植物的生长发育过程中ꎬ ＧＲＡＳ 家族蛋白是

一类植物特有的转录调控因子ꎬ 由最初发现的 ３ 个

家族成员 ＧＡＩ、 ＲＧＡ 和 ＳＣＲ 的特征字母命名[１]ꎬ
在植物腋芽形成及生长发育过程中发挥重要的调控

作用ꎮ 其中ꎬ ＤＥＬＬＡ 蛋白是报道较多的 ＧＡＲＳ 蛋

白家族成员[２]ꎮ 目前ꎬ 许多植物中的 ＤＥＬＬＡ 蛋白

已被发现ꎬ 其中拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ (Ｌ.)
Ｈｅｙｎｈ.)ＤＥＬＬＡ 蛋白家族有 ５ 个成员ꎬ 包括 Ａｔ￣
ＲＧＬ１、 ＡｔＧＡＩ、 ＡｔＲＧＬ２、 ＡｔＲＧＡ 和 ＡｔＲＧＬ３ꎬ 主

要参与调节 ＧＡ 信号的应答反应[３]ꎮ 葡萄 (Ｖｉｔｉｓ
ｖｉｎｉｆｅｒａ Ｌ.)中含有 ＶｖＧＡＩ１、 ＶｖＲＧＡ 和 ＶｖＳＬＲ１ ３
个 ＤＥＬＬＡ 蛋白家族成员ꎬ 且均可通过外源 ＧＡ 的

代谢途径影响葡萄的形态发育[４]ꎻ 目前ꎬ 水稻

(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.)、 番茄(Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎ ｅｓｃｕｌｅｎ￣
ｔｕｍ Ｍｉｌｌ.)、 大麦 ( Ｈｏｒｄｅｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ Ｌ.)、 小麦

(Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ.)、 草莓(Ｆｒａｇａｒｉａ ａｎａｎａｓｓａ
Ｄｕｃｈ.)、 苹果 (Ｍａｌｕｓ ｐｕｍｉｌａ Ｍｉｌｌ.) 及玉米 ( Ｚｅａ
ｍａｙｓ Ｌ.)等植物中的 ＤＥＬＬＡ 家族成员也被鉴定出

来ꎬ 且功能分别与植株的分枝分蘖、 株型、 株高、
叶片衰老、 开花等植物形态发育性状相关ꎬ 也有部

分成员与逆境响应相关[５－１３]ꎮ ＤＥＬＬＡ 家族成员蛋

白序列中均具有典型的保守结构域ꎬ 包括: Ｎ 端的

ＤＥＬＬＡ 调节结构域和 Ｃ 端的 ＧＲＡＳ 功能结构

域[１４ꎬ １５]ꎮ ＤＥＬＬＡ 结构域又包含 ＤＥＬＬＡ、 ＴＶＨＹＮＰ
和 ｐｏｌｙＳ / Ｔ / Ｖ 等保守基序ꎻ ＧＲＡＳ 结构域包含核

定位信号肽 ＮＬＳ 等序列ꎬ 另外还包含 ２ 个亮氨酸

七肽重复基序(ＬＨＲ１ 和 ＬＨＲ２)、 ＰＦＹＲＥ 和 ＳＡＷ
等保守基序[１]ꎮ 其中 ＤＥＬＬＡ 与 ＴＶＨＹＮＰ 结构域是

调节结构域ꎬ 是负责植物感知 ＧＡ 信号的主要部

位ꎻ ｐｏｌｙＳ / Ｔ / Ｖ 是调节结构域ꎬ 富含丝氨酸、 苏氨

酸和缬氨酸ꎻ ＬＺ 是二聚化结构域ꎮ 另外该类蛋白

的 Ｃ 端含有 ＶＨＩＤ、 ＳＨ２ 和 ＳＡＷ 等阻遏结构域ꎮ
这些不同的结构各自在植物 ＧＡ 信号转导过程中发

挥不同的功能[６ꎬ １１]ꎮ
研究发现ꎬ ＤＥＬＬＡ 蛋白主要通过 ＧＡ 信号转

导途径调控植物生长发育调控途径ꎮ 目前在茶树

ＤＥＬＬＡ 基因的表达与茶树次生代谢物积累之间的

相关性方面的研究还尚未见报道ꎮ 基于目前已经公

布的茶树基因组数据库ꎬ 本研究分析获得了 ５ 个茶

树 ＤＥＬＬＡ 基因ꎬ 并对其进行了详细的生物信息学

分析及基因表达分析ꎬ 以期为它们在茶树生长发育

及次生代谢过程中的功能研究奠定基础ꎮ

１　 材料与方法

１ １　 茶树 ＤＥＬＬＡ基因家族成员的鉴定及分析

以拟南芥 ＤＥＬＬＡ 基因的序列为参考ꎬ 在茶

树基因组数据库(ｈｔｔｐ: / / ｔｐｉａ. ｔｅａｐｌａｎｔ.ｏｒｇ / )中通

过 Ｂｌａｓｔ 分析获得该蛋白家族的候选成员ꎻ 利用

ＮＣＢＩ 数 据 库 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ /
Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ / ｃｄｄ / ｗｒｐｓｂ.ｃｇｉ) 中的 ＣＤ￣ｓｅａｒｃｈ 在线

分析工具ꎬ 鉴定 ＤＥＬＬＡ 蛋白中的 ＤＥＬＬＡ 和 ＧＡ￣
ＳＡ 保守结构域ꎬ 进一步确定茶树中的 ＤＥＬＬＡ
蛋白家族成员ꎮ 利用 ＰｒｏｔＰａｒａｍ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｅｂ.
ｅｘｐａｓｙ. ｏｒｇ / ｐｒｏｔｐａｒａｍ / ) 在线工具对筛选到的
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ＤＥＬＬＡ 家族成员的氨基酸序列进行分析ꎮ 分别利

用 ＳＯＰＭ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｎｐｓａ￣ｐｒａｂｉ. ｉｂｃｐ. ｆｒ / ｃｇｉ￣ｂｉｎ /
ｎｐｓａ ＿ ａｕｔｏｍａｔ ｓｏｐｍ ｈｔｍｌ ) 和 ＳＷＩＳＳ￣ＭＯＤＥＬ
( ｈｔｔｐ: / / ｓｗｉｓｓｍｏｄｅｌ. ｅｘｐａｓｙ ｏｒｇ / ｉｎｔｅｒａｃｔｉｖｅ / ＥＰ￣
Ｗｆ３９ / ｍｏｄｅｌｓ / )在线工具进行 ＤＥＬＬＡ 蛋白的二

级和三级结构模型的预测ꎻ 蛋白质的亚细胞定位

信息采用在线工具 Ｐｌａｎｔ￣ｍＰＬｏｃ ( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.
ｃｓｂｉｏ.ｓｊｔｕ.ｅｄｕ.ｃｎ / ｂｉｏｉｎｆ / ｐｌａｎｔ￣ｍｕｌｔｉ / )进行分析ꎻ
通过 ＭＥＭＥ(ｈｔｔｐ: / / ｍｅｍｅｓｕｉｔｅ.ｏｒｇ / )在线工具分

析茶树 ＤＥＬＬＡ 蛋白的保守基序ꎬ 分析基序的最

大数值设为 １０ꎮ
１ ２　 ＤＥＬＬＡ蛋白家族的多序列比对及同源性分析

利用 ＣｌｕｓｔａｌＸ１８ 和 ＤＮＡＭＡＮ 软件进行茶树

ＤＥＬＬＡ 蛋白氨基酸序列的比对ꎻ 基于邻接法

(Ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣ｊｏｉｎｉｎｇ)ꎬ 利用 ＭＥＧＡ ４０ 软件构建系

统发育树ꎬ Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 参数设为 １０００ꎮ
１ ３　 茶树 ＤＥＬＬＡ 基因的表达分析及其与重要代

谢物的相关性分析

为进一步分析 ＤＥＬＬＡ 家族基因的表达情况ꎬ
本研究从茶树基因组数据库 ＴＰＩＡ(ｈｔｔｐ: / / ｔｐｉａ.ｔｅａ￣
ｐｌａｎｔ.ｏｒｇ / ｉｎｄｅｘ.ｈｔｍｌ)中下载了 ＤＥＬＬＡ 基因在茶

树不同组织部位(包括根、 茎、 芽头、 嫩叶、 成熟

叶、 老叶、 花和果)及不同逆境胁迫条件下(高盐、
低温、 干旱和外源激素茉莉酸甲酯 ＭｅＪＡ)的转录

表达量数据ꎬ 利用 ＴＢｔｏｏｌｓ 工具绘制基因表达热

图ꎻ 同时从茶树基因组数据库 ＴＰＩＡ(ｈｔｔｐ: / / ｔｐｉａ.
ｔｅａｐｌａｎｔ.ｏｒｇ / ｉｎｄｅｘ.ｈｔｍｌ)中下载 ＤＥＬＬＡ 基因在 １６
个茶组代表性物种ꎬ 包括: 缙云山茶(Ｃ. ｊｉｎｇｙｕｎ￣

ｓｈａｎｉｃａ)、 龙 井 ４３ ( Ｃ. ｓｉｎｅｎｓｉｓ ｃｖ. Ｌｏｎｇｊｉｎｇ
４３)、 马关 茶 ( Ｃ. ｍａｋｕａｎｉｃ )、 老 黑 茶 ( Ｃ. ａｔ￣
ｒｏｔｈｅａ)、 汝城毛叶茶(Ｃ. ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ) 、 细萼茶

(Ｃ. ｐａｒｖｉｓｅｐａｌａ)、 广西茶(Ｃ. ｋｗａｎｇｓｉｅｎｓｉｓ)、 狭

叶茶(Ｃ. ａｎｇｕｓｔｉｆｏｌｉａ)、 毛叶茶(Ｃ. ｐｔｉｌｏｐｈｙｌｌａ)、 膜

叶茶(Ｃ. ｌｅｐｔｏｐｈｙｌｌａ)、 云抗 １０ 号(Ｃ. ａｓｓａｍｉｃａ ｃｖ.
Ｙｕｎｋａｎｇ １０)、 禿房茶(Ｃ. ｇｙｍｎｏｇｙｎａ)、 厚轴茶

(Ｃ. ｃｒａｓｓｉｃｏｌｕｍｎａ)、 大厂茶 (Ｃ. ｔａｃｈａｎｇｅｎｓｉｓ)、
四球茶(Ｃ. ｔｅｔｒａｃｏｃｃａ)、 大理茶(Ｃ. ｔａｌｉｅｎｓｉｓ))中
的基因水平表达(ＴＭＰ 评估)的数据ꎬ 并采用在线

分析软件 Ｇｅｎｅ２Ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅ (ｈｔｔｐ: / / ｔｐｉａ. ｔｅａｐｌａｎｔ.
ｏｒｇ / Ｇｅｎｅ２Ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅ.ｈｔｍｌ)进行基因表达与茶树

重要次生代谢物积累之间相关性的分析ꎬ 并绘制

热图ꎮ

２　 结果与分析

２ １　 茶树 ＤＥＬＬＡ基因家族的鉴定

本研究利用拟南芥 ＤＥＬＬＡ 基因的核苷酸和氨

基酸序列信息ꎬ 从茶树基因组数据库中鉴定并获得

了 ５ 个 ＤＥＬＬＡ 基因: ＴＥＡ００９８８２、 ＴＥＡ０２２８１８、
ＴＥＡ０１０１１２、 ＴＥＡ００８７３６ 和 ＴＥＡ０２０９３３ꎬ 分别命

名为: ＣｓＧＡＩ、 ＣｓＲＧＡ１、 ＣｓＲＧＬ１、 ＣｓＲＧＬ２ 和

ＣｓＲＧＬ３ꎮ 它们在茶树基因组中的位置见表 １ꎮ 茶

树 ５ 个 ＤＥＬＬＡ 基因编码序列长度为 １５７８ ~
１７８５ ｂｐꎬ 编码 ５２５ ~ ５９４ 个氨基酸ꎬ 蛋白质分子

量在 ５ ７６ ~ ６ ４５ ｋＤ 之间ꎬ 等电点为 ５ ２２ ~
５ ４９ꎮ 蛋白亚细胞定位预测分析结果显示ꎬ ５ 个茶

树 ＤＥＬＬＡ 蛋白均定位于细胞核中ꎮ

表 １　 茶树基因组中 ５ 个 ＤＥＬＬＡ基因的基本信息
Ｔａｂｌｅ １　 Ｄｅｔａｉｌｓ ｏｎ ｆｉｖｅ ＤＥＬＬＡ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ

拟南芥基因名称
Ｇｅｎｅｓ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ

ｔｈａｌｉａｎａ

茶树基因名称
Ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｇｅｎｅｓ
ｉｎ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ

基因位置
Ｇｅｎｅ ｌｏｃｕｓ

编码区长度
ＣＤＳ ｌｅｎｇｔｈ

(ｂｐ)

氨基酸数目
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓ

等电点
ＩＰ

分子量
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ

ｗｅｉｇｈｔ (ｋＤ)

ＡｔＧＡＩ (ＡＴ１Ｇ１４９２０) ＣｓＧＡＩ
(ＴＥＡ００９８８２)

Ｓｃａｆｆｏｌｄ２１０２:
７７８３８９~７８０１４０＋ １７５２ ５８３ ５.４０ ６.４５

ＡｔＲＧＡ１ (ＡＴ２Ｇ０１５７０) ＣｓＲＧＡ１
(ＴＥＡ０２２８１８)

Ｓｃａｆｆｏｌｄ４６８:
２５８２５６~２６００４０＋ １７８５ ５９４ ５.２２ ６.５１

ＡｔＲＧＬ１ (ＡＴ１Ｇ６６３５０) ＣｓＲＧＬ１
(ＴＥＡ０１０１１２)

Ｓｃａｆｆｏｌｄ５２:
１５１１３５０~１５１３１４４＋ １７３７ ５７８ ５.２４ ６.２８

ＡｔＲＧＬ２ (ＡＴ３Ｇ０３４５０) ＣｓＲＧＬ２
(ＴＥＡ００８７３６)

Ｓｃａｆｆｏｌｄ２９６８:
３１０７６４~３１２３４７＋ １５８４ ５２７ ５.４９ ５.７８

ＡｔＲＧＬ３ (ＡＴ５Ｇ１７４９０) ＣｓＲＧＬ３
(ＴＥＡ０２０９３３)

Ｓｃａｆｆｏｌｄ２４９０:
７８６５５~８０２３２－ １５７８ ５２５ ５.２４ ５.７６
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２ ２　 茶树 ＤＥＬＬＡ 蛋白系统发育及序列保守结构

域分析

系统进化树分析结果显示(图 １)ꎬ 茶树 ＤＥＬ￣
ＬＡ 蛋白的氨基酸序列与拟南芥具有高度的同源

性ꎬ 茶树中 ５ 个 ＤＥＬＬＡ 蛋白的氨基酸序列均存

在高度保守的结构域ꎮ 其中ꎬ ＣｓＤＥＬＬＡ 蛋白家

族成员的 Ｎ 端均含有 ＤＥＬＬＡ 保守结构域ꎬ 而 Ｃ
端含有 ＧＲＡＳ 保守结构域ꎮ 此外ꎬ 茶树 ＤＥＬＬＡ
蛋白氨基酸序列的多重序列比对和保守基序分析

结果显示ꎬ 茶树 ＤＥＬＬＡ 蛋白与拟南芥该家族蛋

白序列相比存在多个保守基序ꎬ 且含有 ＮＬＳ 核定

位信号序列(图 ２、 图 ３)ꎮ 这些基序包括典型的

ＤＥＬＬＡ、 ＴＶＨＹＮＰ、 ＶＨＶＩＤ、 ＲＶＥＲ、 ＳＡＷ 结构域

及核定位信号(ＮＬＳ)ꎬ 表明 ＤＥＬＬＡ 蛋白在植物中

具有高度保守性ꎮ 因此ꎬ 本研究所鉴定的 ５ 个茶树

ＤＥＬＬＡ 蛋白均具备典型的 ＤＥＬＬＡ 蛋白的特征ꎬ 属

于植物 ＧＲＡＳ 蛋白家族成员之一ꎮ
２ ３　 茶树 ＤＥＬＬＡ蛋白二级和三级结构预测

茶树 ＤＥＬＬＡ 蛋白二级和三级结构预测结果表

明ꎬ α￣螺旋是构成茶树 ＤＥＬＬＡ 蛋白结构的重要组

成部分ꎬ 所占比例为 ４４４０％ ~ ４９３３％ꎻ 其次是

自由卷曲和 β￣转角ꎬ 所占比例分别为 ２６８２％ ~
３３６２％和 ６３５％ ~ ８４８％ (图 ４、 表 ２)ꎮ 以数据

已经成熟建模的拟南芥相似蛋白 ５ｂ３ｈ１ 为模板进

行蛋白三维结构建模ꎬ 结果显示ꎬ 除 ＴＥＡ００８７３６
蛋白外ꎬ 茶树 ＤＥＬＬＡ 蛋白三维空间排列所形成的

蛋白质分子构象具有高度的相似性ꎬ 含有大量的

α￣螺旋结构和自由卷曲ꎬ 与二级结构预测结果一致

(图 ５)ꎮ 由此也可以推测该蛋白家族可能具有相似

的生理调控功能ꎮ
２ ４　 茶树 ＤＥＬＬＡ基因的时空表达特异性分析

为探究茶树 ＤＥＬＬＡ 家族成员在其生长发育过

程中所起的作用ꎬ 本研究从茶树基因组数据库中下

载了该家族基因在茶树的根、 茎、 芽、 花、 果、 嫩

叶、 成熟叶和老叶等 ８ 个不同组织部位的转录组

数据ꎮ 分析结果表明ꎬ ＴＥＡ００９８８２、 ＴＥＡ０２２８１８
和 ＴＥＡ０１０１１２ 基因在不同组织中的表达量均较

高ꎬ 而 ＴＥＡ０２０９３３ 基因在芽、 嫩叶和茎中的表

达量较高ꎬ 其他组织中均较低ꎻ ＴＥＡ００８７３６ 基因

的表达量在各个组织中的表达量均较低(图 ６)ꎮ
推测不同 ＤＥＬＬＡ 基因可能在不同的组织部位发

挥调控作用ꎮ

TEA008736

TEA009882

TEA010112

TEA020933

TEA022818

AT1G14920

AT2G01570

40% 50% 60% 70% 80% 90% 100%

AT1G66350

AT3G03450

AT5G17490

ＡＴ: 拟南芥ꎻ ＴＥＡ: 茶树ꎮ 下同ꎮ
ＡＴ: Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａꎻ ＴＥＡ: Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ. Ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 茶树 ＤＥＬＬＡ蛋白系统进化及保守结构域分析
Ｆｉｇ １　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｏｆ ＤＥＬＬＡ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ
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ＮＬＳ: 氨基酸区域内核定位信号ꎻ ＤＥＬＬＡ、 ＴＶＨＹＮＰ、 ＶＨＶＩＤ、 ＲＶＥＲ、 ＳＡＷ 为保守结构域ꎮ
ＮＬＳ: Ｐｕｔａｔｉｖｅ ｎｕｃｌｅａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｓｉｇｎａｌ ｓｅｑｕｅｎｃｅꎻ ＤＥＬＬＡꎬ ＴＶＨＹＮＰꎬ ＶＨＶＩＤꎬ ＲＶＥＲꎬ ａｎｄ ＳＡＷ ａｒｅ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｄｏｍａｉｎｓ.

图 ２　 茶树和拟南芥中 ＤＥＬＬＡ蛋白氨基酸序列的多重比对
Ｆｉｇ ２　 Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｏｆ ＤＥＬＬＡ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ ａｎｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ
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图 ３　 茶树 ＤＥＬＬＡ蛋白家族的保守基序分析
Ｆｉｇ ３　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆｓ ｏｆ ＤＥＬＬＡ ｐｒｏｔｅｉｎ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ
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图 ４　 茶树 ＤＥＬＬＡ蛋白二级结构分析
Ｆｉｇ ４　 Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ＤＥＬＬＡ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ
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表 ２　 茶树 ＤＥＬＬＡ蛋白的二级结构分析
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ＤＥＬＬＡ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ

氨基酸序列
Ｑｕｅｒｙ

α￣螺旋
Ａｌｐｈａ ｈｅｌｉｘ (％)

延长链
Ｅｘｔｅｎｄｅｄ ｓｔｒａｎｄ (％)

自由卷曲
Ｒａｎｄｏｍ ｃｏｉｌ (％)

β￣转角
Ｂｅｔａ ｔｕｒｎ (％)

ＴＥＡ００８７３６ ４４.４０ １６.８９ ３０.５５ ８.１６
ＴＥＡ００９８８２ ４７.６８ １２.３５ ３３.６２ ６.３５
ＴＥＡ０１０１１２ ４５.６７ １９.０３ ２６.８２ ８.４８
ＴＥＡ０２０９３３ ４９.３３ １２.３８ ３０.２９ ８.００
ＴＥＡ０２２８１８ ４４.４４ １４.４８ ３３.３３ ７.７４

TEA008736 TEA009882TEA010112TEA020933 TEA022818

图 ５　 茶树 ＤＥＬＬＡ蛋白的三级结构分析
Ｆｉｇ ５　 Ｔｅｒｔｉａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ＤＥＬＬＡ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ
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基因表达量采用 ＴＰＭ 来度量ꎬ 数据来源于茶树基因组数据库网站ꎮ 植物材料为安徽栽培品种‘舒茶早’ꎮ Ｂ: 茶
芽ꎻ ＦＩ: 茶花ꎻ ＦＲ: 茶果ꎻ ＹＬ: 嫩叶ꎻ ＭＬ: 成熟叶ꎻ ＯＬ: 老叶ꎻ Ｒ: 根ꎻ Ｓ: 茎ꎮ 颜色代表 ｌｏｇ２ 值ꎬ 蓝色代
表低表达ꎬ 红色代表高表达ꎮ 下同ꎮ
Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ｗａｓ ｅｖａｌｕａｔｅｄ ｂｙ ＴＰＭ (Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ Ｐｅｒ Ｋｉｌｏｂａｓｅ Ｍｉｌｌｉｏｎ) . Ｄａｔａ ｗｅｒｅ ｄｏｗｎｌｏａｄｅｄ ｆｒｏｍ ｔｈｅ
ｇｅｎｏｍｅ ｄａｔａｂａｓｅ ｏｆ Ｃａｍｅｌｌｉａ ( ｈｔｔｐ: / / ｔｐｉａ. ｔｅａｐｌａｎｔ. ｏｒｇ / ｂｒｏｗｓｅｒ. ｈｔｍｌ)ꎬ ａｎｄ ｍａｔｅｒｉａｌｓ ｗｅｒｅ Ａｎｈｕｉ ｃｕｌｔｉｖａｒ
ｌｅａｖｅｓ (‘Ｓｈｕｃｈａｚａｏ’) . Ｂ: Ａｐｉｃａｌ Ｂｕｄꎻ ＦＩ: Ｆｌｏｗｅｒꎻ ＦＲ: Ｆｒｕｉｔꎻ ＹＬ: Ｙｏｕｎｇ Ｌｅａｆꎻ ＭＬ: Ｍａｔｕｒｅ Ｌｅａｆꎻ ＯＬ: Ｏｌｄ
Ｌｅａｆꎻ Ｒ: Ｒｏｏｔꎻ Ｓ: Ｓｔｅｍ. Ｃｏｌｏｒ ｓｃａｌｅ ｂａｒ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｌｏｇ２ ｖａｌｕｅꎻ ｂｌｕｅ ａｎｄ ｒｅｄ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｌｏｗ ａｎｄ ｈｉｇｈ ｅｘｐｒｅｓ￣
ｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ６　 茶树 ＤＥＬＬＡ蛋白基因在不同组织部位中的表达分析
Ｆｉｇ ６　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＤＥＬＬＡ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｖａｒｉｏｕｓ ｔｉｓｓｕｅｓ ｏｆ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ

２ ５　 茶树 ＤＥＬＬＡ 基因在非生物逆境胁迫下的表

达特异性

本研 究 对 茶 树 ＤＥＬＬＡ 基 因 在 干 旱、 冷、
ＮａＣｌ 和 ＭｅＪＡ 等非生物逆境胁迫下基因表达的

转录组数据进行了分析ꎬ 并绘制了基因表达热

图(图 ７) ꎮ 结果显示ꎬ 除 ＴＥＡ０２２８１８ 基因外ꎬ
其他茶树 ＤＥＬＬＡ 蛋白基因在 ＮａＣｌ 和干旱胁迫条

件下表达都会受到抑制ꎬ 表达量下降ꎻ 在冷胁迫

处理下ꎬ 除 ＴＥＡ００９８８２ 和 ＴＥＡ００８７３６ 的表达上

调外ꎬ ＴＥＡ０１０１１２、 ＴＥＡ０２０９３３ 和 ＴＥＡ０２２８１８
的表达量均下调ꎻ 在外施 ＭｅＪＡ 的作用下ꎬ 所有

基因的表达量先下降后恢复ꎮ 推测茶树中 ＤＥＬＬＡ
蛋白可能广泛参与茶树的非生物逆境胁迫响应

过程ꎮ
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２ ６　 茶树 ＤＥＬＬＡ 蛋白基因的表达与其重要次生

代谢物的关联度分析

本研究进一步分析了茶树 ＤＥＬＬＡ 基因的表达对

其次生代谢途径的影响(图 ８)ꎮ 结果表明ꎬ 在 １６ 个

茶组近源植物中ꎬ 所有 ＤＥＬＬＡ 基因的表达与代谢物

表没食子儿茶素、 非黄烷￣３￣醇、 表儿茶素、 儿茶素、
反式 黄 烷￣３￣醇 间 为 负 相 关ꎻ 除 ＴＥＡ０２２８１８ 外ꎬ
ＴＥＡ００９８８２、 ＴＥＡ０１０１１２、 ＴＥＡ０２０９３３ 和 ＴＥＡ００８７３６

基因的表达与茶氨酸、 顺式黄烷￣３￣醇、 总儿茶

素、 表儿茶素没食子酸酯、 黄烷￣３￣醇和表没食子
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ＣＫ: 对照ꎻ Ｎ２４、 Ｎ４８、 Ｎ７２ 分别表示 ＮａＣｌ 处理 ０、 ２４、 ４８、 ７２ ｈ[１６] ꎻ Ｐ２４、 Ｐ４８、 Ｐ７２ 分别表示 ＰＥＧ 处理
２４、 ４８、 ７２ ｈ[１６] ꎮ Ｃ￣ＣＫ 为对照ꎻ ＣＡ１ 表示冷驯化ꎻ ＣＡ３ 表示去驯化[１７] ꎻ Ｍ￣ＣＫ、 ＭＪ１２、 ＭＪ２４、 ＭＪ４８ 分别
表示 ＭｅＪＡ 处理 ０、 １２、 ２４、 ４８ ｈ[１８] ꎮ
ＣＫ: Ｃｏｎｔｒｏｌꎻ Ｎ２４ꎬ Ｎ４８ꎬ ａｎｄ Ｎ７２ ｉｎｄｉｃａｔｅ ＮａＣｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｆｏｒ ２４ꎬ ４８ꎬ ａｎｄ ７２ ｈꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ[１６] ꎻ Ｐ２４ꎬ Ｐ４８ꎬ
ａｎｄ Ｐ７２ ｉｎｄｉｃａｔｅ ＰＥＧ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｆｏｒ ２４ꎬ ４８ꎬ ａｎｄ ７２ ｈꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ[１６] . Ｃ￣ＣＫ: Ｃｏｎｔｒｏｌꎻ ＣＡ１: Ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｄｏ￣
ｍｅｓｔｉｃａｔｉｏｎꎻ ＣＡ３: Ｄｅ￣ｔａｍｅｄ[１７] ꎻ Ｍ￣ＣＫꎬ ＭＪ１２ꎬ ＭＪ２４ꎬ ａｎｄ ＭＪ４８ ｉｎｄｉｃａｔｅ ＭｅＪＡ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｆｏｒ ０ꎬ ２４ꎬ ４８ꎬ ａｎｄ
７２ ｈꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ[１８] .

图 ７　 茶树 ＤＥＬＬＡ基因在不同逆境胁迫下的表达分析
Ｆｉｇ ７　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＤＥＬＬＡ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔｒｅｓｓ
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Ａ: 茶树不同组织部位 ＤＥＬＬＡ 基因的表达量与代谢物间的关联度分析ꎻ Ｂ: １６ 个茶组近缘种 ＤＥＬＬＡ 基因的表达与代谢物积累的
关联度分析ꎮ
Ａ: Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＤＥＬＬＡ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ ｏｆ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓꎻ Ｂ: Ｃｏｒｒｅ￣
ｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＤＥＬＬＡ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ａｍｏｎｇ １６ ｒｅｌａｔｉｖｅｓ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ.

图 ８　 茶树 ＤＥＬＬＡ基因表达量与次生代谢物的关联度分析
Ｆｉｇ ８　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ＤＥＬＬＡ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ
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儿茶素没食子酸酯代谢物间呈正相关关系ꎮ 另外ꎬ
除不溶性原花青素外ꎬ 茶树 ５ 个 ＤＥＬＬＡ 基因在 ８
个不同组织部位中的表达量与其他茶树重要代谢物

积累间存在正相关关系ꎮ 以上结果说明茶树 ＤＥＬ￣
ＬＡ 基因的表达可能会影响其重要功能化合物的

积累ꎮ

３　 讨论

茶树基因组数据的发布为其基因功能研究提供

了便利ꎮ 近两年来ꎬ 茶树中大量基因家族得到克隆

并进行了功能验证ꎬ 尤其是与茶树生长发育及次生

代谢相关的基因家族ꎮ 本研究利用已经公布的‘舒
茶早’ 基因组序列数据ꎬ 与模式植物拟南芥的

ＤＥＬＬＡ 蛋白序列进行了全基因组水平的同源性搜

索ꎬ 获得了 ５ 个茶树 ＤＥＬＬＡ 蛋白ꎮ 结果表明ꎬ 这

５ 个蛋白无论从蛋白二级结构、 三级结构还是保守

结构域方面ꎬ 均与其他植物存在高度的相似性ꎬ 氨

基酸序列中含有多个保守基序ꎮ 由此ꎬ 我们推测茶

树中的 ＤＥＬＬＡ 蛋白均具有类似的功能ꎬ 参与茶树

ＧＡ 信号转导途径ꎬ 并进一步调控茶树与 ＧＡ 信号

转导相关的生长发育及次生代谢过程ꎮ
植物 ＤＥＬＬＡ 蛋白广泛参与调控各种植物生长

发育调控途径ꎮ 例如ꎬ ＤＥＬＬＡ 蛋白可参与调控茎

的伸长、 植物高度及顶端花序的形成ꎬ 进而提高植

物的抗性[６ꎬ １１ꎬ １９－２１]ꎻ 草莓中的 ＤＥＬＬＡ 蛋白可以影

响其无性繁殖过程[５]ꎻ 植物 ＤＥＬＬＡ 蛋白还可参与

调控木质部的形成[２２]ꎻ 此外ꎬ ＤＥＬＬＡ 蛋白还可以

跟多种蛋白相互结合成蛋白复合体ꎬ 共同发挥作

用ꎮ 例如拟南芥 ＤＥＬＬＡ 蛋白 ＲＧＬ１ 分别可以与

ＷＲＫＹ４５ 和 ＷＲＫＹ４７ 蛋白相互作用ꎬ 调控叶片的

衰老和开花[６ꎬ ８]ꎻ ＤＥＬＬＡ￣ＴＯＣ１５９ 蛋白复合体相

互作用可以在植物早期发育中控制叶绿体的形

成[２３]ꎬ 进而影响光合作用ꎮ 在番茄中也存在 ＤＥＬ￣
ＬＡ 蛋白与 ＰＩＦ 蛋白间的互作ꎬ 调控体内植物激素

的平衡[２４]ꎮ 茶树 ５ 个 ＤＥＬＬＡ 基因也存在组织表达

的特异性ꎬ 在芽、 嫩叶及茎中的表达量较高ꎬ 根中

的表达量较低ꎬ 且 ５ 个 ＤＥＬＬＡ 蛋白基因的表达量

也存在差异ꎻ 在不同非生物逆境胁迫条件下ꎬ ５ 个

基因的表达也均有响应ꎻ 因此我们推测 ＤＥＬＬＡ 基

因在茶树不同组织中发挥不同的生物学功能ꎬ 参与

不同组织器官的形态建成、 体内 ＧＡ 信号转导及逆

境响应过程ꎬ 既可能在芽及嫩叶中表达参与其形态

建成过程的调控ꎬ 又会影响茶树的发育ꎻ 既可能参

与茶树营养生长的调控ꎬ 也会参与营养生长到生殖

生长的转变过程ꎬ ＤＥＬＬＡ 蛋白参与茶树生长发育

过程的精准调控途径还需要继续进行深入研究ꎮ
目前ꎬ 关于植物 ＤＥＬＬＡ 蛋白的研究结果主要

集中在以 ＧＡ 信号转导为基础的各种植物形态建成

及抗逆的过程[２５]ꎬ 关于该蛋白与植物次生代谢物

积累间相关性的研究较少ꎮ 本研究发现茶树中 ５ 个

ＤＥＬＬＡ 基因的表达量与茶氨酸、 顺式黄烷￣３￣醇、
总儿茶素、 表儿茶素没食子酸酯和表没食子儿茶素

没食子酸酯等代谢物的积累间呈正相关ꎬ 推测

ＤＥＬＬＡ 蛋白可作为正调控因子ꎬ 参与茶树次生代

谢物的积累调控ꎬ 以负调控因子的方式参与茶树中

花青素的积累ꎮ 关于 ＤＥＬＬＡ 蛋白与茶树其他代谢

物间的关联度ꎬ 还需要进一步研究ꎮ
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