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摘要: 通过同源比对茶树〔Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ (Ｌｉｎｎ.) Ｋｕｎｔｚｅ〕基因组和转录组数据ꎬ获得 ２ 个茶树隐花色素(ＣＲＹ)基
因ꎮ 利用 ＰＣＲ 克隆技术ꎬ从茶树品种‘福鼎大白茶’(‘Ｆｕｄｉｎｇ Ｄａｂａｉｃｈａ’)中克隆得到这 ２ 个隐花色素基因ꎬ分别命

名为 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ꎮ 采用生物信息学方法ꎬ对茶树 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 基因编码蛋白的结构域、系统进化关系、
二级结构和 ＰＨＲ 结构域的三级结构进行分析ꎬ对 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 基因的启动子顺式作用元件及其功能进行了

预测分析ꎮ 结果显示:茶树 ＣｓＣＲＹ１ 基因开放阅读框长度为 ２ ０５５ ｂｐꎬ编码 ６８４ 个氨基酸ꎻＣｓＣＲＹ２ 基因开放阅读框

长度为 １ ９４４ ｂｐꎬ编码 ６４７ 个氨基酸ꎻＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 蛋白均在 Ｎ 端含有保守的 ＰＨＲ 结构域ꎬ在 Ｃ 端含有保守

的 ＣＣＥ 结构域ꎬ这 ２ 个结构域在拟南芥〔Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ (Ｌｉｎｎ.) Ｈｅｙｎｈ.〕中具有传导蓝光信号的功能ꎮ 系统进

化分析结果显示:ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 蛋白属于 Ｐｌａｎｔ ＣＲＹ 类隐花色素ꎬ其进化树分支距离与同目(杜鹃花目)植物

滇山茶(Ｃａｍｅｌｌｉａ ｒｅｔｉｃｕｌａｔａ Ｌｉｎｄｌ.)和中华猕猴桃(Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｐｌａｎｃｈ.)较近ꎬ与单子叶植物距离较远ꎮ ＣｓＣＲＹ１
和 ＣｓＣＲＹ２ 基因的启动子顺式作用元件与光照和激素条件密切相关ꎮ 实时荧光定量 ＰＣＲ 分析结果显示:茶树根中

ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 基因的相对表达水平最高ꎬ其后依次为叶、花、茎ꎻ蓝光能显著诱导 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 基因上调

表达ꎻ０.１ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１脱落酸(ＡＢＡ)以及 １.０ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１吲哚乙酸(ＩＡＡ)、茉莉酸甲酯(ＭｅＪＡ)和赤霉素(ＧＡ３)均能刺

激 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 基因上调表达ꎮ 研究结果显示:茶树 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 基因可能在组织发育、蓝光信号传导

和激素调控中发挥重要作用ꎮ
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Ａｂｓｔｒａｃｔ: Ｔｗｏ ｃｒｙｐｔｏｃｈｒｏｍｅ ( ＣＲＹ) ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ ( Ｌｉｎｎ.) Ｋｕｎｔｚｅ ｗｅｒｅ ｏｂｔａｉｎｅｄ ｂｙ
ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｗｉｔｈ ｇｅｎｏｍｅ ａｎｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｄａｔｕｍｓ ｏｆ Ｃ. ｓｉｎｅｎｓｉｓ. Ｔｈｅｓｅ ｔｗｏ ｃｒｙｐｔｏｃｈｒｏｍｅ
ｇｅｎｅｓꎬ ｎａｍｅｄ ＣｓＣＲＹ１ ａｎｄ ＣｓＣＲＹ２ꎬ ｗｅｒｅ ｃｌｏｎｅｄ ｆｒｏｍ Ｃ. ｓｉｎｅｎｓｉｓ ‘ Ｆｕｄｉｎｇ Ｄａｂａｉｃｈａ’ ｂｙ ｕｓｉｎｇ ＰＣＲ
ｃｌｏｎｉｎｇ ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ. Ｄｏｍａｉｎꎬ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐꎬ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅꎬ ａｎｄ ｔｅｒｔｉａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ
ＰＨＲ ｄｏｍａｉｎ ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｅｎｃｏｄｅｄ ｂｙ ＣｓＣＲＹ１ ａｎｄ ＣｓＣＲＹ２ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｃ. ｓｉｎｅｎｓｉｓ ｗｅｒｅ ａｎａｌｙｚｅｄ ｂｙ ｕｓｉｎｇ
ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃ ｍｅｔｈｏｄꎬ ａｎｄ ｐｒｅｄｉｃｔｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｐｒｏｍｏｔｅｒｓ ｏｆ
ＣｓＣＲＹ１ ａｎｄ ＣｓＣＲＹ２ ｇｅｎｅｓ ｗａｓ ｃａｒｒｉｅｄ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｏｐｅｎ ｒｅａｄｉｎｇ ｆｒａｍｅ ｏｆ ＣｓＣＲＹ１ ｇｅｎｅ ｉｎ
Ｃ. ｓｉｎｅｎｓｉｓ ｉｓ ２ ０５５ ｂｐ ｉｎ ｌｅｎｇｔｈꎬ ｗｈｉｃｈ ｅｎｃｏｄｅｓ ６８４ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓꎬ ａｎｄ ｔｈａｔ ｏｆ ＣｓＣＲＹ２ ｇｅｎｅ ｉｓ １ ９４４ ｂｐ
ｉｎ ｌｅｎｇｔｈꎬ ｄｏｅｓ ６４７ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓ. Ｔｈｅｒｅ ｉｓ ａ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ＰＨＲ ｄｏｍａｉｎ ａｎｄ ａ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ＣＣＥ ｄｏｍａｉｎ ａｔ
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Ｎ￣ｔｅｒｍｉｎａｌ ａｎｄ Ｃ￣ｔｅｒｍｉｎａｌ ｏｆ ＣｓＣＲＹ１ ａｎｄ ＣｓＣＲＹ２ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙꎬ ｗｈｉｃｈ ｈａｖｅ ａ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ
ｔｒａｎｓｍｉｔｔｉｎｇ ｂｌｕｅ ｌｉｇｈｔ ｓｉｇｎａｌｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ (Ｌｉｎｎ.) Ｈｅｙｎｈ. Ｔｈｅ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔ
ｓｈｏｗｓ ｔｈａｔ ＣｓＣＲＹ１ ａｎｄ ＣｓＣＲＹ２ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｂｅｌｏｎｇ ｔｏ ｔｈｅ ｃｒｙｐｔｏｃｈｒｏｍｅ ｏｆ Ｐｌａｎｔ ＣＲＹ ｔｙｐｅꎬ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ
ｂｒａｎｃｈ ｄｉｓｔａｎｃｅｓ ｉｎ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ａｒｅ ｃｌｏｓｅ ｔｏ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｏｒｄｅｒ (Ｅｒｉｃａｌｅｓ) ｐｌａｎｔｓ ｏｆ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｒｅｔｉｃｕｌａｔａ
Ｌｉｎｄｌ. ａｎｄ Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｐｌａｎｃｈ.ꎬ ｂｕｔ ａｒｅ ｆａｒ ｆｒｏｍ ｍｏｎｏｃｏｔｓ. Ｔｈｅ ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｏｆ ｐｒｏｍｏｔｅｒｓ ｏｆ
ＣｓＣＲＹ１ ａｎｄ ＣｓＣＲＹ２ ｇｅｎｅｓ ａｒｅ ｃｌｏｓｅｌｙ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ｈｏｒｍｏｎｅ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔ ｏｆ ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅ
ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ＰＣＲ ａｎａｌｙｓｉｓ ｓｈｏｗｓ ｔｈａｔ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ＣｓＣＲＹ１ ａｎｄ ＣｓＣＲＹ２ ｇｅｎｅｓ
ａｒｅ ｔｈｅ ｈｉｇｈｅｓｔ ｉｎ ｒｏｏｔｓ ｏｆ Ｃ. ｓｉｎｅｎｓｉｓꎬ ｆｏｌｌｏｗｅｄ ｂｙ ｌｅａｖｅｓꎬ ｆｌｏｗｅｒｓꎬ ａｎｄ ｓｔｅｍｓꎻ ｂｌｕｅ ｌｉｇｈｔ ｃａｎ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ
ｉｎｄｕｃｅ ｕｐ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＣｓＣＲＹ１ ａｎｄ ＣｓＣＲＹ２ ｇｅｎｅｓꎻ ０.１ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ (ＡＢＡ)ꎬ ａｎｄ
１.０ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ ｉｎｄｏｌｅ ａｃｅｔｉｃ ａｃｉｄ ( ＩＡＡ)ꎬ ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ ( ＧＡ３ )ꎬ ａｎｄ ｍｅｔｈｙｌ ｊａｓｍｏｎａｔｅ (ＭｅＪＡ) ｃａｎ
ｓｔｉｍｕｌａｔｅ ｕｐ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＣｓＣＲＹ１ ａｎｄ ＣｓＣＲＹ２ ｇｅｎｅｓ. Ｉｔ ｉｓ ｓｕｇｇｅｓｔｅｄ ｔｈａｔ ＣｓＣＲＹ１ ａｎｄ ＣｓＣＲＹ２
ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｃ. ｓｉｎｅｎｓｉｓ ｍａｙ ｐｌａｙ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｒｏｌｅｓ ｉｎ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ ｂｌｕｅ ｌｉｇｈｔ ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎꎬ ａｎｄ
ｈｏｒｍｏｎｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ.

Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ ( Ｌｉｎｎ.) Ｋｕｎｔｚｅꎻ ｃｒｙｐｔｏｃｈｒｏｍｅꎻ ＣｓＣＲＹ１ ｇｅｎｅꎻ ＣｓＣＲＹ２ ｇｅｎｅꎻ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ

　 　 茶树〔Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ (Ｌｉｎｎ.) Ｋｕｎｔｚｅ〕隶属于山

茶科(Ｔｈｅａｃｅａｅ)山茶属(Ｃａｍｅｌｌｉａ Ｌｉｎｎ.)ꎬ为多年生常

绿木本植物ꎬ是中国重要的叶类经济作物ꎮ 茶叶中富

含茶多酚、茶氨酸和咖啡碱等物质ꎬ在抗癌、抗衰老、
抗炎症和预防心脑血管疾病等方面发挥一定作

用[１－２]ꎮ 茶叶的产量和品质与茶树的生长环境密切

相关ꎬ光照是其重要的影响条件之一ꎮ 如:采摘前适

当遮光可提高茶叶中茶氨酸等鲜爽类物质含量ꎬ降低

黄酮等苦涩味物质含量ꎻ长日照条件可延长茶芽可采

周期ꎻ光质的差异化可影响茶叶多酚类和香气组

分[３－５]ꎮ 目前ꎬ尽管凭借种植经验可通过改变光照环

境调节茶树的生长ꎬ但茶树受光调控机制不明确阻碍

了园艺措施精细化和育种定向化[６－７]ꎮ
植物中存在一系列的光 受 体ꎬ 如 光 敏 色 素

( ｐｈｙｔｏｃｈｒｏｍｅｓꎬ ＰＨＹｓ )、 向 光 素 ( ｐｈｏｔｏｔｒｏｐｉｎｓꎬ
ＰＨＯＴｓ)、隐花色素( ｃｒｙｐｔｏｃｈｒｏｍｅｓꎬＣＲＹｓ)和紫外抗

性位点 ８(ＵＶ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｌｏｃｕｓ ８ꎬＵＶＲ８)ꎬ通过感知光

质特征和光的强弱以及改变光周期调节植物对环境

的适应性[８－９]ꎮ 研究表明:茶树在光照环境中的发育

和代谢受到光受体的调控[３－４ꎬ１０]ꎮ 因此ꎬ进一步开展

茶树光受体基因研究对于茶园园艺措施改进和茶树

品种改良具有重要意义ꎮ
隐花色素是一种类似于光裂解酶的蓝光 /近紫外

光的光受体蛋白[１１－１２]ꎮ 植物中的 Ｐｌａｎｔ ＣＲＹ 和

ＣＲＹ－ＤＡＳＨ 类隐花色素属于光裂解酶 /隐花色素超

级家族( ｐｈｏｔｏｌｙａｓｅ / ｃｒｙｐｔｏｃｈｒｏｍｅ ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ) [１３]ꎮ 有

关植物中 Ｐｌａｎｔ ＣＲＹ 类隐花色素的研究较多ꎬ其生物

学功能较为明确[１３]ꎮ Ｐｌａｎｔ ＣＲＹ 类隐花色素具有 Ｎ

端的光裂解酶同源区域(ｐｈｏｔｏｌｙａｓｅ ｈｏｍｏｌｏｇｙ ｒｅｇｉｏｎꎬ
ＰＨＲ)以及长度和序列多变的 Ｃ 端隐花色素延伸域

( ｃｒｙｐｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｃ￣ｔｅｒｍｉｎａｌ ｅｘｔｅｎｓｉｏｎꎬ ＣＣＥ) ２ 个结构

域[１１ꎬ１３]ꎮ Ｐｌａｎｔ ＣＲＹ 类隐花色素通过传导蓝光信号

调节植物的生长发育和物质代谢ꎬ如抑制下胚轴生

长[１４]、开花[１５]、气孔发育[１６]、子叶发育[１７] 和类黄酮

合成[１８]等ꎮ 目前ꎬＰｌａｎｔ ＣＲＹ 类隐花色素基因已在多

种植 物 中 被 分 离 和 鉴 定ꎬ 如 拟 南 芥 〔 Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ ( Ｌｉｎｎ.) Ｈｅｙｎｈ.〕 [１４]、 水 稻 ( Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ
Ｌｉｎｎ.) [１９]、小麦 ( Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌｉｎｎ.) [２０]、 番茄

( Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ Ｌｉｎｎ.) [２１]、 高 粱 〔 Ｓｏｒｇｈｕｍ
ｂｉｃｏｌｏｒ ( Ｌｉｎｎ.) Ｍｏｅｎｃｈ 〕 [２２]、 莱 茵 衣 藻

(Ｃｈｌａｍｙｄｏｍｏｎａｓ ｒｅｉｎｈａｒｄｔｉｉ) [２３]、 大豆 〔 Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ
( Ｌｉｎｎ.) Ｍｅｒｒ.〕 [２４] 和 胡 杨 ( Ｐｏｐｕｌｕｓ ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ
Ｏｌｉｖ.) [２５]等ꎮ Ｌｉｕ 等[３]和 Ｚｈｅｎｇ 等[４]利用茶树转录组

和代谢组对其受单色光调控的机制进行了研究ꎬ结果

显示:蓝光促进茶叶中多酚类物质的积累ꎬ推测这可

能与隐花色素基因介导调控有关ꎮ 然而ꎬ茶树中隐花

色素基因尚未被克隆鉴定ꎬ其生物学功能还需进一步

研究ꎮ
本研究通过同源序列比对茶树基因组和转录组

数据[２６－２７]ꎬ克隆到 ２ 个茶树隐花色素基因ꎬ对其编码

蛋白序列的功能结构域、系统进化关系、二级结构和

ＰＨＲ 结构域的三级结构进行了生物信息学分析ꎬ对
这 ２ 个基因启动子的顺式作用元件进行了预测分析ꎬ
并利用实时荧光定量 ＰＣＲ 技术分析了这 ２ 个隐花色

素基因在不同组织以及不同光照和激素处理下的表

达模式ꎬ较为系统地阐述了茶树隐花色素结构和功能
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第 ６ 期 唐千惠ꎬ 等: 茶树隐花色素基因 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 的克隆及表达模式分析

特征ꎬ以期为进一步开展其在光照环境中网络调控作

用机制的研究提供帮助ꎮ

１　 材料和方法

１.１　 材料

供试材料为茶树品种‘福鼎大白茶’ (‘ Ｆｕｄｉｎｇ
Ｄａｂａｉｃｈａ’) １ 年生扦插苗ꎬ购自南京雅润茶叶有限

公司ꎮ
１.２　 方法

１.２.１　 处理方法　 于 ２０２０ 年 ４ 月选取长势一致的茶

树幼苗种植于花盆(直径 １６.５ ｃｍꎬ高 １７.５ ｃｍ)中ꎬ栽
培基质为体积比１ ∶ １ 的草泥土和蛭石ꎬ然后置于

ＲＤＮ－３００Ｂ－４ 人工气候光照培养箱(宁波东南仪器

有限公司)中ꎬ培养条件为温度 ２５ ℃、光照时间 １６
ｈ􀅰ｄ－１、光照强度 １８０ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１ꎬ白光ꎮ 培养

２ 周后ꎬ用于后续实验ꎮ
组织表达分析:分别选用茶树幼苗顶部向下数第

３ 枚叶片、嫩茎、花和嫩根ꎮ
光照处理:将茶树幼苗分别置于白光、黑暗、蓝光

和红光的培养箱中ꎬ分别于处理 ０ 和 ４ ｈ 采摘顶部向

下数第３ 枚叶片ꎮ 每个处理 ３ 个生物学重复ꎬ每个重

复３ 株ꎮ 实验用光源(白光、红光和蓝光)均为 ＬＥＤ
灯ꎬ光照强度均为 １８０ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１ꎬ其他培养条

件与前期培养条件一致ꎮ
激素处理:将茶树幼苗置于培养箱中ꎬ培养条件

与前期培养条件一致ꎮ 设置 ０. １ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ 脱落

酸(ＡＢＡ)、 １. ０ ｍｍｏｌ 􀅰 Ｌ－１ 吲 哚 乙 酸 ( ＩＡＡ )、 １.０
ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１赤霉素(ＧＡ３)和 １.０ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１的茉莉酸

甲酯(ＭｅＪＡ) ４ 个激素处理ꎬ其中ꎬＡＢＡ 用蒸馏水配

制ꎬＩＡＡ、ＧＡ３和ＭｅＪＡ 用体积分数 ２％乙醇配制ꎮ ＡＢＡ
处理以等体积蒸馏水为对照ꎬＩＡＡ、ＧＡ３和 ＭｅＪＡ 处理

以等体积的体积分数 ２％乙醇为对照ꎮ 每个处理 ３ 个

生物学重复ꎬ每个重复 ３ 株ꎮ 每株幼苗叶片正、反面

一次性均匀喷洒 ２０ ｍＬ 处理液ꎬ分别于处理 ０、４、１２
和 ２４ ｈ 采摘顶部向下数第 ３ 枚叶片ꎮ

所有样品采摘后迅速浸入液氮中ꎬ然后置于

－８０ ℃冰箱保存ꎬ备用ꎮ
１.２.２　 总 ＲＮＡ 提取、ｃＤＮＡ 合成及基因克隆 　 按照

Ｑｕｉｃｋ ＲＮＡ Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ Ｋｉｔ 试剂盒(北京华越洋生物科

技有限公司)操作说明提取叶、茎和花中总 ＲＮＡꎬ根
中总 ＲＮＡ 提取采用 Ｔｒｉｚｏｌ 提取法ꎮ 采用 ＧｏｌｄｅｎｓｔａｒＴＭ

ＲＴ６ ｃＤＮＡ Ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ Ｋｉｔ 试剂盒(北京擎科生物科技

有限公司)反转录合成 ｃＤＮＡ 第 １ 链ꎮ 使用 Ｐｒｉｍｅｒ
ｐｒｅｍｉｅｒ ５.０ 软件设计 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 基因的克隆

引物ꎬ其中ꎬＣｓＣＲＹ１－ＣＦ 引物序列为 ５′－ＡＴＧＴＣＡＧＧＡ
ＣＧＴＧＧＧＴＧＴＡＧＣＡＴＡＧ－３′ꎬＣｓＣＲＹ１－ＣＲ 引物序列为

５′－ＴＴＡＣＣＣＡＧＴＴＴＧＡＧＡＡＡＧＣＣＧＣＣＴＣ－３′ꎻＣｓＣＲＹ２－
ＣＦ 引物序列为 ５′－ＡＴＧＧＧＴＡＧＣＡＡＴＴＣＡＡＡＡＡＣＣＡＴ
ＴＧ－３′ꎬＣｓＣＲＹ２－ＣＲ 引物序列为 ５′－ＴＴＡＡＣＣＴＣＣＣＡＣ
ＡＧＣＴＣＣＡＴＴＴＴＴＧ－３′ꎮ ＣｓＣＲＹ１ 基因的 ＰＣＲ 扩增体

系总体积为 ５０ μＬꎬ包括金牌 Ｍｉｘ(ｇｒｅｅｎ) (北京擎科

生物科技有限公司)４５ μＬꎬ１０ μｍｏｌ􀅰Ｌ－１ＣｓＣＲＹ１－ＣＦ
和 ＣｓＣＲＹ１－ＣＲ 引物各 ２ μＬꎬ１ ｎｇ􀅰μＬ－１模板 ｃＤＮＡ
１ μＬꎻＣｓＣＲＹ２ 基因的 ＰＣＲ 扩增体系总体积为 ５０ μＬꎬ
包括金牌 Ｍｉｘ( ｇｒｅｅｎ) ４５ μＬꎬ１０ μｍｏｌ􀅰Ｌ－１ＣｓＣＲＹ２－
ＣＦ 和 ＣｓＣＲＹ２ － ＣＲ 引物各 ２ μＬꎬ１ ｎｇ􀅰μＬ－１ 模板

ｃＤＮＡ １ μＬꎮ 基因扩增模板 ｃＤＮＡ 来自光照处理 ０ ｈ
叶片ꎮ 扩增程序为:９８ ℃ 预变性 ２ ｍｉｎꎻ９８ ℃ 变性

１０ ｓ、５５ ℃退火 ３０ ｓ、７２ ℃延伸 ２０ ｓꎬ３０ 个循环ꎻ７２ ℃
延伸 １ ｍｉｎꎮ 用 １.２ ｇ􀅰Ｌ－１琼脂糖凝胶电泳回收 ＰＣＲ
产物ꎮ 采用 ｐＣｌｏｎｅ００７ 平末端载体连接 ＰＣＲ 产物

(北京擎科生物科技有限公司)ꎬ然后转化到大肠杆

菌 ＤＨ５α 感受态细胞中ꎬ挑取单克隆ꎬ培养、鉴定后送

至北京擎科生物科技有限公司测序ꎮ
１.２.３ 　 生物信息学分析 　 基于茶树基因组和转录

组[２６－２７]ꎬ通过拟南芥 ＡｔＣＲＹ１(登录号 ＡＴ４Ｇ０８９２０)和
ＡｔＣＲＹ２(登录号 ＡＴ１Ｇ０４４００)基因碱基序列进行同源

序列比对ꎬ 检索茶树隐花色素基因ꎮ ＢＬＡＳＴｎ 和

ＢＬＡＳＴｐ 序列检索在 ＮＣＢＩ(ｈｔｔｐｓ:∥ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.
ｇｏｖ / )和 ＢｉｏＥｄｉｔ 软件中完成ꎮ 使用 ＤＮＡＭＡＮ ６.０ 软

件进行氨基酸序列比对ꎮ 采用 ＭＥＧＡ ５.１ 软件中的

Ｎｅｉｇｈｂｏｒ－ｊｏｉｎｉｎｇ 法构建系统进化树ꎮ 利用 ＳＯＰＭＡ
(ｈｔｔｐｓ:∥ｐｒａｂｉ. ｉｂｃｐ. ｆｒ / ｈｔｍ / ｓｉｔｅ / ｗｅｂ / ｈｏｍｅ)在线软件

预测 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 蛋白的二级结构ꎮ 利用

ＳＷＩＳＳ－ＭＯＤＥＬ(ｈｔｔｐｓ:∥ｓｗｉｓｓｍｏｄｅｌ.ｅｘｐａｓｙ.ｏｒｇ / )在线

软件预测 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 蛋白 ＰＨＲ 结构域的三

级结构ꎮ 利用 ＰｌａｎｔＣＡＲＥ(ｈｔｔｐ:∥ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ. ｐｓｂ.
ｕｇｅｎｔ. ｂｅ / ｗｅｂｔｏｏｌｓ / ｐｌａｎｔｃａｒｅ / ｈｔｍｌ / ) 在 线 软 件 分 析

ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 基因上游 １ ５００ ｂｐ 内启动子顺式

作用元件ꎮ
１.２.４ 　 基因的表达模式分析 　 实时荧光定量 ＰＣＲ
(ｑＲＴ￣ＰＣＲ)在 ＣＦＸ９６ＴＭ Ｒｅａｌ－Ｔｉｍｅ Ｓｙｓｔｅｍ(美国 Ｂｉｏ－
Ｒａｄ 公司)上进行ꎮ 设计用于 ＣｓＣＲＹ１ 基因检测的
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ＣｓＣＲＹ１－ＪＦ 引物序列为 ５′－ＴＡＧＧＧＣＴＧＡＡＧＴＧＣＣＡＡ
ＣＧＡＡＴＧＴＣ－３′ꎬＣｓＣＲＹ１－ＪＲ 引物序列为 ５′－ＴＧＴＧＧＴ
ＧＧＡＧＴＴＧＣＧＴＴＧＣＴＴＴＧＧＡ－３′ꎻ设计用于 ＣｓＣＲＹ２ 基

因检测的 ＣｓＣＲＹ２－ＪＦ 引物序列为 ５′－ＡＴＣＡＴＴＧＣＴＧＧ
ＧＡＡＧＣＣＴＧＡＡＡＣＡＴ－３′ꎬＣｓＣＲＹ２－ＪＲ 引物序列为 ５′－
ＧＣＡＴＣＡＡＣＣＡＡＡＧＧＧＴＡＡＣＣＡＧＴＣＣ－ ３′ꎮ 扩增体系

总体积为 ２０.０ μＬꎬ包括 ２×Ｔ５ Ｆａｓｔ ｑＰＣＲ Ｍｉｘ(ＳＹＢＲ
Ｇｒｅｅｎ Ⅰ) (北京擎科生物科技有限公司) １０.０ μＬꎬ
１０ μｍｏｌ􀅰Ｌ－１正向和反向检测引物各 ０. ８ μＬꎬ０. ０５
ｎｇ􀅰μＬ－１模板 ｃＤＮＡ ２.０ μＬ 和 ｄｄＨ２Ｏ ６.４ μＬꎮ 扩增

反应程序为:９５ ℃ 预变性 １ ｍｉｎꎻ９５ ℃ 变性 １０ ｓ、
６０ ℃退火 ５ ｓ、７２ ℃延伸 ５ ｓꎬ４０ 个循环ꎮ

组织表达和光照处理的内参基因采用 ＡＣＴ 基

因ꎬ其 ＣｓＡＣＴ－Ｆ 引物序列为 ５′－ＧＡＧＡＴＴＣＣＧＴＴＧＣＣＣ
ＴＧＡＡＧＴＣＣＴＧ－３′ꎬＣｓＡＣＴ－Ｒ 引物序列为 ５′－ＴＣＣＴＴＧ
ＣＴＣＡＴＡＣＧＧＴＣＴＧＣＧＡＴＡＣ－３′ꎻ激素处理内参基因采

用 ＴＢＰꎬ其 ＣｓＴＢＰ－Ｆ 引物序列为 ５′－ＧＧＣＧＧＡＴＣＡＡＧ
ＴＧＴＴＧＧＡＡＧＧＧＡＧ－ ３′ꎬＣｓＴＢＰ －Ｒ 引物序列为 ５′ －
ＡＣＧＣＴＴＧＧＧＡＴＴＧＴＡＴＴＣＧＧＣＡＴＴＡ － ３′[２８]ꎮ 采 用

Ｐｆａｆｆｌ[２９]的方法计算基因的相对表达水平ꎮ

２　 结果和分析

２.１　 茶树 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 基因的克隆与分析

结果

经序列同源比对ꎬ在茶树中获得 ２ 个隐花色素基

因ꎬ登录号分别为 ＣＳＳ００３３３０６. １ 和 ＣＳＳ００１８７２０.１ꎮ
根据这 ２ 个基因序列设计克隆引物ꎬ以茶树品种‘福
鼎大白茶’ｃＤＮＡ 为模板ꎬ扩增获得 ２ 条长度约 ２ ０００
ｂｐ 的明亮条带(图 １)ꎮ 经切胶回收和连接转化后测

序ꎬ测序结果与预测结果一致ꎬ将 ２ 个基因分别命名

为 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ꎮ ＣｓＣＲＹ１ 基因的开放阅读框长

度为 ２ ０５５ ｂｐꎬ编码 ６８４ 个氨基酸ꎻＣｓＣＲＹ２ 基因的开

放阅读框长度为 １ ９４４ ｂｐꎬ编码 ６４７ 个氨基酸ꎮ
ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 基因碱基序列的相似度较低ꎬ一
致性为５５.３０％ꎮ 与茶树基因组比对ꎬＣｓＣＲＹ１ 基因序

列包含 ４ 个外显子和 ３ 个内含子ꎬＣｓＣＲＹ２ 基因序列

包含 ５ 个外显子和 ４ 个内含子ꎮ
２.２　 茶树 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 蛋白的生物信息学相

关分析结果

２.２.１　 功能结构域分析　 利用 ＤＮＡＭＡＮ ６.０ 软件进

行序列比对 ꎬ发现茶树 ＣｓＣＲＹ１ 蛋白与拟南芥

Ｍ: ＤＬ５０００ ＤＮＡ ｍａｒｋｅｒꎻ １: ＣｓＣＲＹ１ 基因 ＣｓＣＲＹ１ ｇｅｎｅꎻ ２: ＣｓＣＲＹ２ 基
因 ＣｓＣＲＹ２ ｇｅｎｅ.

图 １　 茶树 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 基因的 ＰＣＲ 产物电泳图
Ｆｉｇ. １ 　 ＰＣＲ￣ｐｒｏｄｕｃｔ ｅｌｅｃｔｒｏｐｈｏｒｅｔｏｇｒａｍ ｏｆ ＣｓＣＲＹ１ ａｎｄ ＣｓＣＲＹ２
ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ (Ｌｉｎｎ.) Ｋｕｎｔｚｅ

ＡｔＣＲＹ１ 蛋白(登录号 ＡＡＢ２８７２４)氨基酸序列的一致

性为 ７５.９７％ꎬＣｓＣＲＹ２ 蛋白与 ＡｔＣＲＹ２ 蛋白(登录号

ＮＰ＿ ８４９５８８ ) 氨 基 酸 序 列 的 一 致 性 为 ６１. ５４％ꎮ
ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 蛋白氨基酸序列的 Ｎ 端最为保

守ꎬ具有明显的 ＰＨＲ 结构域ꎬ该结构域与拟南芥对应

氨基酸序列的一致性较高(图 ２－Ａ)ꎮ 此外ꎬＣｓＣＲＹ１
和 ＣｓＣＲＹ２ 蛋白氨基酸序列的 Ｃ 端均具有 ＣＣＥ 结构

域ꎬ该结构域与拟南芥对应氨基酸序列的差异较大

(图 ２－Ａ)ꎮ
截取 ＣＣＥ 结构域的氨基酸序列片段重新进行比

对ꎬ发现 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 蛋白的氨基酸序列均含

有保守的 ＤＡＳ(ＤＱＸＶＰ －Ａｃｉｄｉｃ－ＳＸＡＥＳＳＳ)基序(图
２－Ｂ)ꎮ

上述研究结果表明:茶树 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 蛋

白可能具有与拟南芥中相似的蓝光信号调控机制ꎮ
２.２.２　 系统进化分析　 从 ＮＣＢＩ 数据库中选取了滇

山 茶 ( Ｃａｍｅｌｌｉａ ｒｅｔｉｃｕｌａｔａ Ｌｉｎｄｌ.)、 中 华 猕 猴 桃

(Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｐｌａｎｃｈ.)、苹果 〔Ｍａｌｕｓ ｄｏｍｅｓｔｉｃａ
(Ｓｕｃｋｏｗ) Ｂｏｒｋｈ.〕、毛果杨(Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｒｉｃｈｏｃａｒｐａ Ｔｏｒｒ.
ｅｔ Ａ. Ｇｒａｙ ｅｘ Ｈｏｏｋ.)、拟南芥、可可(Ｔｈｅｏｂｒｏｍａ ｃａｃａｏ
Ｌｉｎｎ.)、葡 萄 ( Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ Ｌｉｎｎ.)、 水 稻、 节 节 麦

(Ａｅｇｉｌｏｐｓ ｔａｕｓｃｈｉｉ Ｃｏｓｓ.)和玉米(Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌｉｎｎ.) １０
种植物以及石果衣真菌(Ｅｎｄｏｃａｒｐｏｎ ｐｕｓｉｌｌｕｍ)的光裂

解酶 /隐花色素超级家族成员序列ꎬ构建系统进化树ꎮ
结果(图 ３)显示:在光裂解酶 /隐花色素超级家族中ꎬ
茶树 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 蛋白与其他 １０ 种植物和石

果衣真菌中的家族成员分为 ６ 个亚族ꎬ分别是 Ｐｌａｎｔ
ＰＨＲ２、 ＣＲＹ－ＤＡＳＨ、 (６－４)ＰＨＲ、 Ｐｌａｎｔ ＣＲＹ、 ＣＰＤ
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色块颜色越深表示相似度越高 Ｔｈｅ ｄａｒｋｅｒ ｔｈｅ ｃｏｌｏｒ ｂｌｏｃｋｓꎬ ｔｈｅ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈｅ ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ.

Ａ: 全长氨基酸序列 Ｆｕｌｌ￣ｌｅｎｇｔｈ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅꎻ Ｂ: ＤＡＳ 基序氨基酸序列 ＤＡＳ ｍｏｔｉｆ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅ.

图 ２　 茶树 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 蛋白与拟南芥 ＡｔＣＲＹ１ 和 ＡｔＣＲＹ２ 蛋白氨基酸序列的多重比对
Ｆｉｇ. ２　 Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｏｎ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ＣｓＣＲＹ１ ａｎｄ ＣｓＣＲＹ２ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ (Ｌｉｎｎ.) Ｋｕｎｔｚｅ ｗｉｔｈ

ｔｈｏｓｅ ｏｆ ＡｔＣＲＹ１ ａｎｄ ＡｔＣＲＹ２ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ (Ｌｉｎｎ.) Ｈｅｙｎｈ.

ｃｌａｓｓ Ⅰ ＰＨＲ 和 ＣＰＤ ｃｌａｓｓ Ⅱ ＰＨＲꎮ ＣｓＣＲＹ１ 和

ＣｓＣＲＹ２ 蛋白被分在了 Ｐｌａｎｔ ＣＲＹ 亚族中ꎬ说明茶树

ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 蛋白属于 Ｐｌａｎｔ ＣＲＹ 类隐花色

素ꎮ Ｐｌａｎｔ ＣＲＹ 亚族包括 Ｐｌａｎｔ ＣＲＹ１ 和 Ｐｌａｎｔ ＣＲＹ２
２ 个分支ꎬ ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 蛋白分别分布于这

２ 个分支ꎮ 在进化树分支距离上ꎬ茶树 ＣｓＣＲＹ１ 和

ＣｓＣＲＹ２ 蛋白与滇山茶和中华猕猴桃较近ꎬ与单子叶

植物较远ꎮ
２.２.３　 二级和三级结构分析 　 利用 ＳＯＰＭＡ 在线软

件对茶树 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 蛋白氨基酸序列的二

级结构进行预测ꎬ结果(图 ４)显示:ＣｓＣＲＹ１ 蛋白中无

规则卷曲(ｒａｎｄｏｍ ｃｏｉｌ)(４３.１３％)和 α 螺旋(α￣ｈｅｌｉｘ)

(４１.９６％)所占比例较高ꎬβ 折叠(β￣ｓｈｅｅｔ)(９.２１％)和
β 转角(β￣ｔｕｒｎ)(５.７０％)所占比例较低ꎻＣｓＣＲＹ２ 蛋白

中也是无规则卷曲(４８.８４％)和 α 螺旋(３７.７１％)所

占比例较高ꎬβ 折叠(８.９６％)和 β 转角(４.４８％)所占

比例较低ꎮ
以拟南芥 ＡｔＣＲＹ１ 的 ＰＨＲ 晶体结构 １ｕ３ｄ.１.Ａ 为

参照模型ꎬ利用 ＳＷＩＳＳ－ＭＯＤＥＬ 在线软件预测茶树

ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 蛋白 ＰＨＲ 结构域的三级结构ꎬ结
果(图 ５)显示:茶树 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 蛋白的 ＰＨＲ
结构域与参照模型相似ꎬ主要由 α 螺旋、无规则卷曲

和 β 折叠组成ꎬ且在 Ｎ 端具有 α 螺旋和 β 折叠结构

域ꎬ与二级结构预测结果相吻合ꎮ

５１



植 物 资 源 与 环 境 学 报 第 ２９ 卷　

分支上数据代表自展值 Ｔｈｅ ｄａｔｕｍｓ ｏｎ ｔｈｅ ｂｒａｎｃｈｅｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｂｏｏｔｓｔｒａｐ ｖａｌｕｅｓ. Ｃｒ: 滇山茶 Ｃａｍｅｌｌｉａ ｒｅｔｉｃｕｌａｔａ Ｌｉｎｄｌ.ꎻ Ｃｓ: 茶树 Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ
(Ｌｉｎｎ.) Ｋｕｎｔｚｅꎻ Ａｃ: 中华猕猴桃 Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｐｌａｎｃｈ.ꎻ Ｖｖ: 葡萄 Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ Ｌｉｎｎ.ꎻ Ｐｔ: 毛果杨 Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｒｉｃｈｏｃａｒｐａ Ｔｏｒｒ. ｅｔ Ａ. Ｇｒａｙ ｅｘ Ｈｏｏｋ.ꎻ
Ｔｃ: 可可 Ｔｈｅｏｂｒｏｍａ ｃａｃａｏ Ｌｉｎｎ.ꎻ Ｍｄ: 苹果 Ｍａｌｕｓ ｄｏｍｅｓｔｉｃａ (Ｓｕｃｋｏｗ) Ｂｏｒｋｈ.ꎻ Ａｔ: 拟南芥 Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ (Ｌｉｎｎ.) Ｈｅｙｎｈ.ꎻ Ａｔａ: 节节麦 Ａｅｇｉｌｏｐｓ
ｔａｕｓｃｈｉｉ Ｃｏｓｓ.ꎻ Ｏｓ: 水稻 Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌｉｎｎ.ꎻ Ｚｍ: 玉米 Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌｉｎｎ.ꎻ Ｅｐ: 石果衣真菌 Ｅｎｄｏｃａｒｐｏｎ ｐｕｓｉｌｌｕｍ.

图 ３　 基于氨基酸序列茶树 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 蛋白与其他 １０ 种植物和石果衣真菌光裂解酶 /隐花色素超级家族成员的系统进化树
Ｆｉｇ. ３　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ＣｓＣＲＹ１ ａｎｄ ＣｓＣＲＹ２ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ (Ｌｉｎｎ.) Ｋｕｎｔｚｅ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｍｅｍｂｅｒｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｌｙａｓｅ / ｃｒｙｐｔｏｃｈｒｏｍｅ

ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ ｏｆ ｏｔｈｅｒ １０ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ Ｅｎｄｏｃａｒｐｏｎ ｐｕｓｉｌｌｕｍ ｂａｓｅｄ ｏｎ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ
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: α 螺旋 α￣ｈｅｌｉｘꎻ : β 折叠 β￣ｓｈｅｅｔꎻ : β 转角 β￣ｔｕｒｎꎻ : 不规则卷曲 Ｒａｎｄｏｍ ｃｏｉｌ.

图 ４　 茶树 ＣｓＣＲＹ１(Ａ)和 ＣｓＣＲＹ２(Ｂ)蛋白二级结构预测
Ｆｉｇ. ４　 Ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｎ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ＣｓＣＲＹ１ (Ａ) ａｎｄ ＣｓＣＲＹ２ (Ｂ) ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｏｆ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ (Ｌｉｎｎ.) Ｋｕｎｔｚｅ

图 ５　 茶树 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 蛋白 ＰＨＲ 结构域的三级结构预测

Ｆｉｇ. ５　 Ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｎ ｔｅｒｔｉａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ＰＨＲ ｄｏｍａｉｎ ｏｆ ＣｓＣＲＹ１ ａｎｄ ＣｓＣＲＹ２ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｏｆ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ (Ｌｉｎｎ.) Ｋｕｎｔｚｅ

２.２. ４ 　 启 动 子 顺 式 作 用 元 件 预 测 分 析 　 利用

ＰｌａｎｔＣＡＲＥ 软件对茶树 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 基因上游

１ ５００ ｂｐ 内启动子顺式作用元件进行预测分析ꎬ结果

分别见表 １ 和表 ２ꎮ
由表 １ 可见:茶树 ＣｓＣＲＹ１ 基因上游 １ ５００ ｂｐ 区

域中主要含 ６０ 个核心启动子元件(ＴＡＴＡ－ｂｏｘ)、２８

个启动子增强子区域元件(ＣＡＡＴ－ｂｏｘ)以及多个参

与光响应的调控元件 ( ＡＴ１ － ｍｏｔｉｆ、 Ｇ － ｂｏｘ、 ｃｈｓ －
ＣＭＡ１ａ、ＧＡＴＡ－ｍｏｔｉｆ 和 Ｂｏｘ ４)ꎮ 此外ꎬ还包括赤霉素

响应元件(Ｐ－ｂｏｘ)、脱落酸响应元件(ＡＢＲＥ)、低温响

应元件( ＬＴＲ)和厌氧诱导必需顺式作用调控元件

(ＡＲＥ)等ꎮ

表 １　 茶树 ＣｓＣＲＹ１ 基因启动子的顺式作用元件及其功能预测
Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｎ ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｏｆ ＣｓＣＲＹ１ ｇｅｎｅ ｉｎ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ (Ｌｉｎｎ.) Ｋｕｎｔｚｅ

顺式作用元件
Ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔ

序列
Ｓｅｑｕｅｎｃｅ

功能
Ｆｕｎｃｔｉｏｎ

数量
Ｎｕｍｂｅｒ

ＣＡＡＴ－ｂｏｘ ＣＡＡＴꎬＣＡＡＡＴꎬＣＣＡＡＴ 启动子增强子区域元件 Ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｅｎｈａｎｃｅｒ ｒｅｇｉｏｎ ｅｌｅｍｅｎｔ ２８
ＡＴ１－ｍｏｔｉｆ ＡＡＴＴＡＴＴＴＴＴＴＡＴＴ 部分光响应元件 Ｐａｒｔ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｅｌｅｍｅｎｔ １
Ｇ－ｂｏｘ ＴＡＣＧＴＧ 光响应顺式作用元件 Ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔ １
ＥＲＥ ＡＴＴＴＴＡＡＡ 无 Ｗｉｔｈｏｕｔ １
ｃｈｓ－ＣＭＡ１ａ ＴＴＡＣＴＴＡＡ 部分光响应元件 Ｐａｒｔ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｅｌｅｍｅｎｔ ２
ＬＴＲ ＣＣＧＡＡＡ 低温响应元件 Ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｅｌｅｍｅｎｔ １
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续表１　 Ｔａｂｌｅ １ (Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ)

顺式作用元件
Ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔ

序列
Ｓｅｑｕｅｎｃｅ

功能
Ｆｕｎｃｔｉｏｎ

数量
Ｎｕｍｂｅｒ

ＡＲＥ ＡＡＡＣＣＡ 厌氧诱导必需顺式作用调控元件 Ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ
ｅｌｅｍｅｎｔ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｆｏｒ ｔｈｅ ａｎａｅｒｏｂｉｃ ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ

４

ＭＹＣ ＣＡＡＴＴＧ 无 Ｗｉｔｈｏｕｔ １
ＭＹＢ ＣＡＡＣＣＡ 无 Ｗｉｔｈｏｕｔ ２
ＳＴＲＥ ＡＧＧＧＧ 无 Ｗｉｔｈｏｕｔ ４
ＧＡＴＡ－ｍｏｔｉｆ ＧＡＴＡＧＧＧꎬＧＡＴＡＧＧＡ 部分光响应元件 Ｐａｒｔ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｅｌｅｍｅｎｔ ２
Ｕｎｎａｍｅｄ ６ ｔａＴＡＡＡＴＡＴｃｔ 无 Ｗｉｔｈｏｕｔ １
ＡＢＲＥ３ａ ＴＡＣＧＴＧ 无 Ｗｉｔｈｏｕｔ １
ＴＡＴＡ－ｂｏｘ ＡＴＡＴＡＴꎬ ＴＡＴＡꎬ ＴＡＴＡＴＡꎬ ＡＴＡＴＡＡꎬ ＴＡＴＡＣＡꎬ

ｃｃＴＡＴＡＡＡａａꎬ ＡＴＴＡＴＡꎬ ＴＡＴＡＡꎬ ＴＡＴＡＴＴＴＡＴＡＴＴＴꎬ
ＴＡＣＡＡＡＡꎬＴＡＴＡＡＡＡꎬＴＡＴＡＡＡꎬＴＡＴＴＴＡＡＡ

核心启动子元件 Ｃｏｒｅ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｅｌｅｍｅｎｔ ６０

ＴＡＴＡ ＴＡＴＡＡＡＡＴ 无 Ｗｉｔｈｏｕｔ ３
ＡＢＲＥ４ ＣＡＣＧＴＡ 无 Ｗｉｔｈｏｕｔ １
Ｐ－ｂｏｘ ＣＣＴＴＴＴＧ 赤霉素响应元件 Ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｅｌｅｍｅｎｔ １
ＡＢＲＥ ＡＣＧＴＧ 脱落酸响应元件 Ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｅｌｅｍｅｎｔ １
ＷＵＮ－ｍｏｔｉｆ ＡＡＡＴＴＴＣＴＴ 无 Ｗｉｔｈｏｕｔ ２
Ｂｏｘ ４ ＡＴＴＡＡＴ 光响应保守 ＤＮＡ 的部分模块 Ｐａｒｔ ｏｆ ａ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ＤＮＡ

ｍｏｄｕｌｅ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｎｅｓｓ
２

ＡＴ~ＴＡＴＡ－ｂｏｘ ＴＡＴＡＴＡ 无 Ｗｉｔｈｏｕｔ ５

表 ２　 茶树 ＣｓＣＲＹ２ 基因启动子的顺式作用元件及其功能预测
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｎ ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｏｆ ＣｓＣＲＹ２ ｇｅｎｅ ｉｎ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ (Ｌｉｎｎ.) Ｋｕｎｔｚｅ

顺式作用元件
Ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔ

序列
Ｓｅｑｕｅｎｃｅ

功能
Ｆｕｎｃｔｉｏｎ

数量
Ｎｕｍｂｅｒ

ＭＢＳ ＣＡＡＣＴＧ 干旱 诱 导 的 ＭＹＢ 结 合 位 点 Ｄｒｏｕｇｈｔ ｉｎｄｕｃｅｄ ＭＹＢ
ｂｉｎｄｉｎｇ ｓｉｔｅ

１

Ａｓ－１ ＴＧＡＣＧ 无 Ｗｉｔｈｏｕｔ １
ＭＹＢ ＴＡＡＣＣＡꎬＣＡＡＣＣＡꎬＴＡＡＣＴＧ 无 Ｗｉｔｈｏｕｔ ４
ＡＴＣＴ－ｍｏｔｉｆ ＡＡＴＣＴＡＡＴＣＣ 光响应保守 ＤＮＡ 的部分模块 Ｐａｒｔ ｏｆ ａ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ＤＮＡ

ｍｏｄｕｌｅ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｎｅｓｓ
１

ＣＧＴＣＡ－ｍｏｔｉｆ ＣＧＴＣＡ 茉莉酸甲酯响应元件 Ｍｅｔｈｙｌ ｊａｓｍｏｎａｔｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｅｌｅｍｅｎｔ １
ＡＥ－ｂｏｘ ＡＧＡＡＡＣＡＡ 部分光响应元件 Ｐａｒｔ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｅｌｅｍｅｎｔ １
Ｗ ｂｏｘ ＴＴＧＡＣＣ 无 Ｗｉｔｈｏｕｔ １
Ｍｙｂ ＴＡＡＣＴＧꎬＣＡＡＣＴＧ 无 Ｗｉｔｈｏｕｔ ２
ＡＡＧＡＡ－ｍｏｔｉｆ ｇＧＴＡＡＡＧＡＡＡꎬＧＡＡＡＧＡＡ 无 Ｗｉｔｈｏｕｔ ２
ＴＡＴＡ－ｂｏｘ ＴＡＣＡＡＡＡꎬ ＴＡＴＡＡꎬ ＴＡＴＡꎬ ＡＴＡＴＡＴꎬ ＴＡＴＡＴＡꎬ

ＴＡＴＡＡＡꎬｔａＴＡＴＡＡＡｔｃꎬＴＡＴＡＡＡＴꎬＴＡＴＡＣＡ
核心启动子元件 Ｃｏｒｅ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｅｌｅｍｅｎｔ ２５

ＴＧＡＣＧ－ｍｏｔｉｆ ＴＧＡＣＧ 茉莉酸甲酯响应顺式作用元件 Ｍｅｔｈｙｌ ｊａｓｍｏｎａｔｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ
ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔ

１

ＴＣＡ－ｅｌｅｍｅｎｔ ＴＣＡＧＡＡＧＡＧＧ 水杨 酸 响 应 顺 式 作 用 元 件 Ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｉｓ￣
ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔ

１

ＳＴＲＥ ＡＧＧＧＧ 无 Ｗｉｔｈｏｕｔ １
ＡＲＥ ＡＡＡＣＣＡ 厌氧诱导必需顺式作用调控元件 Ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ

ｅｌｅｍｅｎｔ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｆｏｒ ｔｈｅ ａｎａｅｒｏｂｉｃ ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ
１

ＣＡＡＴ－ｂｏｘ ＣＡＡＴꎬＣＡＡＡＴꎬＣＣＡＡＴ 启动子增强子区域元件 Ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｅｎｈａｎｃｅｒ ｒｅｇｉｏｎ ｅｌｅｍｅｎｔ ３３
ＡＴ~ＴＡＴＡ－ｂｏｘ ＴＡＴＡＴＡ 无 Ｗｉｔｈｏｕｔ ２
ＥＲＥ ＡＴＴＴＣＡＴＡ 无 Ｗｉｔｈｏｕｔ １
ＴＡＴＣ－ｂｏｘ ＴＡＴＣＣＣＡ 赤霉素响应元件 Ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｅｌｅｍｅｎｔ １
Ｂｏｘ ４ ＡＴＴＡＡＴ 光响应保守 ＤＮＡ 的部分模块 Ｐａｒｔ ｏｆ ａ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ＤＮＡ

ｍｏｄｕｌｅ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｎｅｓｓ
３

Ｕｎｎａｍｅｄ ４ ＣＴＣＣ 无 Ｗｉｔｈｏｕｔ ４
ＭＹＣ ＣＡＴＴＴＧꎬＣＡＡＴＴＧ 无 Ｗｉｔｈｏｕｔ ３
ＭＹＢ－ｌｉｋｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ＴＡＡＣＣＡ 无 Ｗｉｔｈｏｕｔ ２
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第 ６ 期 唐千惠ꎬ 等: 茶树隐花色素基因 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 的克隆及表达模式分析

　 　 由表 ２ 可见:在茶树 ＣｓＣＲＹ２ 基因上游 １ ５００ ｂｐ
区域中主要含 ３３ 个启动子增强子区域元件(ＣＡＡＴ－
ｂｏｘ)、２５ 个核心启动子元件(ＴＡＴＡ－ｂｏｘ)以及多个参

与光响应的调控元件(ＡＴＣＴ－ｍｏｔｉｆ、ＡＥ－ｂｏｘ 和 Ｂｏｘ
４)ꎮ 此外ꎬ 还包括参与茉莉酸甲酯响应的元件

(ＣＧＴＣＡ－ｍｏｔｉｆ 和 ＴＧＡＣＧ－ｍｏｔｉｆ)、水杨酸响应顺式作

用调 控 元 件 ( ＴＣＡ － ｅｌｅｍｅｎｔ )、 赤 霉 素 响 应 元 件

(ＴＡＴＣ－ｂｏｘ)、干旱诱导的 ＭＹＢ 结合位点(ＭＢＳ)和

厌氧诱导必需顺式作用调控元件(ＡＲＥ)等ꎮ
预测结果显示:ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 基因启动子

均含有参与光响应、赤霉素响应和厌氧诱导的调控元

件ꎮ ＣｓＣＲＹ１ 基因启动子含有特有的参与脱落酸和低

温响应元件ꎬ而 ＣｓＣＲＹ２ 基因启动子含有特有的参与

茉莉酸甲酯和水杨酸响应元件以及干旱诱导元件ꎮ
２.３　 茶树 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 基因的表达模式

２.３.１　 不同组织中的表达模式　 结果(图 ６)显示:茶
树根中 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 基因的相对表达水平均最

高ꎬ叶中的相对表达水平次之ꎬ花中的相对表达水平

较低ꎬ茎中的相对表达水平最低ꎬ且不同组织间的相

对表达水平差异显著ꎮ
２.３.２　 不同光照处理的表达模式　 结果(图 ７)显示:
处理 ４ ｈꎬ蓝光处理下ꎬ茶树 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 基因

的相对表达水平显著升高ꎮ 白光、黑暗和红光处理

下ꎬＣｓＣＲＹ１ 基因的相对表达水平差异不大ꎻ白光和红

光处理下ꎬＣｓＣＲＹ２ 基因的相对表达水平无明显变化ꎬ
但较黑暗处理有所降低ꎮ
２.３.３　 不同激素处理的表达模式　 结果(表 ３)显示:
不同激素处理茶树 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 基因的表达模

式基本一致ꎮ ０.１ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ＡＢＡ 处理下ꎬＣｓＣＲＹ１ 和

ＣｓＣＲＹ２ 基因的相对表达水平呈先升高后降低的变化

趋势ꎬ分别于处理 １２ 和 ４ ｈ 达到最高ꎻ１.０ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１

: ＣｓＣＲＹ１ 基因 ＣｓＣＲＹ１ ｇｅｎｅꎻ : ＣｓＣＲＹ２ 基因 ＣｓＣＲＹ２ ｇｅｎｅ.

同一基因的不同小写字母表示差异显著( ｐ<０.０５) Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅｓ
ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｇｅｎｅ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ (ｐ<０.０５) ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ.

图 ６　 茶树不同组织中 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 基因的相对表达水平
Ｆｉｇ. ６ 　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ＣｓＣＲＹ１ ａｎｄ ＣｓＣＲＹ２ ｇｅｎｅｓ ｉｎ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ ｏｆ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ (Ｌｉｎｎ.) Ｋｕｎｔｚｅ

: ＣｓＣＲＹ１ 基因 ＣｓＣＲＹ１ ｇｅｎｅꎻ : ＣｓＣＲＹ２ 基因 ＣｓＣＲＹ２ ｇｅｎｅ.

同一基因的不同小写字母表示差异显著( ｐ<０.０５) Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅｓ
ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｇｅｎｅ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ (ｐ<０.０５) ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ.

图 ７　 不同光照处理茶树 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 基因的相对表达水平
Ｆｉｇ. ７ 　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ＣｓＣＲＹ１ ａｎｄ ＣｓＣＲＹ２ ｇｅｎｅｓ ｉｎ
Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ (Ｌｉｎｎ.) Ｋｕｎｔｚｅ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

表 ３　 不同激素处理茶树 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 基因的相对表达水平(􀭺Ｘ±ＳＤ) １)

Ｔａｂｌｅ ３ 　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ＣｓＣＲＹ１ ａｎｄ ＣｓＣＲＹ２ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ ( Ｌｉｎｎ.) Ｋｕｎｔｚｅ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈｏｒｍｏｎｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ
(􀭺Ｘ±ＳＤ) １)

激素处理
Ｈｏｒｍｏｎｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

不同处理时间 ＣｓＣＲＹ１ 基因的相对表达水平
Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ＣｓＣＲＹ１ ｇｅｎｅ ａｔ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｔｉｍｅｓ

不同处理时间 ＣｓＣＲＹ２ 基因的相对表达水平
Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ＣｓＣＲＹ２ ｇｅｎｅ ａｔ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｔｉｍｅｓ

０ ｈ ４ ｈ １２ ｈ ２４ ｈ ０ ｈ ４ ｈ １２ ｈ ２４ ｈ

０.１ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ＡＢＡ １.００±０.０４ｃ １.３６±０.１３ｂ ２.１４±０.１４ａ ０.８６±０.０８ｃ １.００±０.０８ｃ ２.０９±０.０２ａ １.８４±０.０３ｂ １.１５±０.１０ｃ
１.０ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ ＩＡＡ １.００±０.０４ｄ ２.１９±０.０４ａ １.３５±０.０５ｃ １.６１±０.０７ｂ １.００±０.０８ｃ ２.３１±０.２２ａ １.３３±０.１１ｂ ２.１４±０.２０ａ
１.０ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ＧＡ３ １.００±０.０４ｃ ２.０７±０.１３ｂ ５.２５±０.３６ａ １.８２±０.１２ｂ １.００±０.０８ｄ ２.１３±０.０９ｂ ６.６０±０.４３ａ １.７０±０.０８ｃ
１.０ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ＭｅＪＡ １.００±０.０４ｃ ２.４８±０.２４ｂ ６.０６±０.３３ａ ２.０５±０.７４ｂｃ １.００±０.０８ｄ ２.６４±０.０８ｂ ６.６２±０.６１ａ １.７６±０.５４ｃ

　 １)ＡＢＡ: 脱落酸 Ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄꎻ ＩＡＡ: 吲哚乙酸 Ｉｎｄｏｌｅ ａｃｅｔｉｃ ａｃｉｄꎻ ＧＡ３: 赤霉素 Ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎꎻ ＭｅＪＡ: 茉莉酸甲酯 Ｍｅｔｈｙｌ ｊａｓｍｏｎａｔｅ. 同行中同一基因
的不同小写字母表示差异显著(ｐ<０.０５) Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｒｏｗ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｇｅｎｅ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ (ｐ<０.０５) ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ.
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ＧＡ３和 １.０ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ＭｅＪＡ 处理下ꎬ２ 个基因的相对

表达水平呈先升高后降低的变化趋势ꎬ并于处理 １２ ｈ
达到最高ꎻ１.０ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ ＩＡＡ 处理下ꎬ２ 个基因的相

对表达水呈“升高—降低—升高”的变化趋势ꎬ于处

理 ４ ｈ 达到最高ꎮ

３　 讨　 　 论

尽管植物缺少感光器官ꎬ但光受体的发现证明植

物具有感知光信号和适应光环境的能力[３０]ꎮ 植物隐

花色素基因最早在拟南芥的 ｈｙ４ 突变体中分离获得ꎬ
即 ＡｔＣＲＹ１ 基因[１４]ꎮ 随后从拟南芥中陆续获得

ＡｔＣＲＹ２ 和 ＡｔＣＲＹ３ 基因[３１－３２]ꎮ ＡｔＣＲＹ１ 和 ＡｔＣＲＹ２ 蛋

白属于 Ｐｌａｎｔ ＣＲＹ 类隐花色素ꎬ仅存在于植物中ꎬ而
ＡｔＣＲＹ３ 蛋白属于 ＣＲＹ－ＤＡＳＨ 类隐花色素ꎬ广泛分

布于原核和真核生物中[１３]ꎮ 本研究以茶树品种‘福
鼎大白茶’为材料ꎬ克隆获得 ２ 个隐花色素基因ꎬ分别

命名为 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ꎮ 序列分析结果显示:茶树

ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 蛋 白 与 拟 南 芥 ＡｔＣＲＹ１ 和

ＡｔＣＲＹ２ 蛋白结构相似ꎬ其氨基酸序列均在 Ｎ 端有

１ 个光裂解酶同源区域(ＰＨＲ)ꎬ在 Ｃ 端有 １ 个隐花色

素延伸域(ＣＣＥ)ꎬ属于 Ｐｌａｎｔ ＣＲＹ 类隐花色素典型结

构特征[１１ꎬ１３ꎬ３３]ꎬ推测 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 基因为植物

特有的保守基因ꎬ可能在响应光信号中发挥重要作

用ꎮ 茶树 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 蛋白的二级结构及其

ＰＨＲ 结构域三级结构的预测结果同样证明其与拟南

芥 ＡｔＣＲＹ１ 和 ＡｔＣＲＹ２ 蛋白相似ꎮ
在植物中ꎬ保守的低拷贝基因常用作构建物种系

统发育分类的有效标记[３４]ꎮ 利用茶树与其他 １０ 种

植物和真菌构建的光裂解酶 /隐花色素超级家族成员

构建系统进化树ꎬ显示亚族的分支区别明显ꎬ且 Ｐｌａｎｔ
ＣＲＹ 类隐花色素的分支与 ＡＰＧ Ⅳ系统中纲、目分类

相互对应[３５]ꎬ表明隐花色素基因在植物中具有保守

度较高且拷贝较低的特点ꎬ可用于开发植物系统发育

分类标记ꎮ 茶树 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 蛋白在系统进

化树中与同目的滇山茶和中华猕猴桃处于同一小分

支ꎬ这 ３ 种植物在植物学分类上同属于真双子叶植物

中杜鹃花目(Ｅｒｉｃａｌｅｓ)ꎬ其中ꎬ滇山茶与茶树最近ꎬ二
者均隶属于山茶科ꎬ而中华猕猴桃隶属于猕猴桃科

(Ａｃｔｉｎｉｄｉａｃｅａｅ)ꎬ其植物学分类和基因组进化树距离

与茶树较近[３６]ꎬ表明 Ｐｌａｎｔ ＣＲＹ 类隐花色素构建的

系统进化树可用作植物属的分类标记ꎮ Ｐｌａｎｔ ＣＲＹ

类隐花色素的生物学功能在不同植物中有所分化ꎬ是
否与系统进化树分支距离有关仍有待考证ꎮ 如大麦

(Ｈｏｒｄｅｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ Ｌｉｎｎ.)ＨｖＣＲＹ１ａ 和 ＨｖＣＲＹ１ｂ 基因通

过介导表达脱落酸生物合成相关基因来诱导谷物休

眠[３７]ꎻ番茄隐花色素介导了番茄红素在其果实中的

积累[３８]ꎻ茶树隐花色素表达与光处理中多酚形成

相关[４]ꎮ
隐花色素对于植物根的发育具有调控作用ꎬ如拟

南芥 ＡｔＣＲＹ１ 基因通过参与生长素的调节ꎬ促进初生

根的延长以及限制侧根的发育ꎬ但 ＡｔＣＲＹ２ 基因对根

起到抑制作用[１８ꎬ３９]ꎮ 组织表达结果显示:茶树根中

ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 基因的相对表达水平最高ꎬ其后

依次为叶、花、茎ꎬ推测 ２ 个基因可能在茶树根的发育

中发挥调控作用ꎮ 该结果与胡杨 ＰｅＣＲＹ１ 基因的组

织表达情况相似ꎬＰｅＣＲＹ１ 基因在根和叶中的表达量

最高[２５]ꎮ 此外ꎬ 有研究表明甘菊 〔 Ｃｈｒｙｓａｎｔｈｅｍｕｍ
ｌａｖａｎｄｕｌｉｆｏｌｉｕｍ ( Ｆｉｓｃｈ. ｅｘ Ｔｒａｕｔｖ.) Ｍａｋｉｎｏ 〕 根 中

ＣｌＣＲＹ１ａ / ｂ 基因的表达量最低[４０]ꎬ该结果与茶树中

得到的结果相反ꎮ 隐花色素基因的表达与光照条件

有关ꎬ其在不同植物根中的表达高低不一ꎬ推测可能

与激素调节或者取样部位有关[２５ꎬ３９]ꎮ
茶树 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 基因的启动子顺式作用

元件预测分析显示:在上游 １ ５００ ｂｐ 区域序列中主要

存在多种光响应和激素响应元件ꎬ如 ＡＴ１－ｍｏｔｉｆ、Ｂｏｘ
４、Ｐ－ｂｏｘ 和 ＴＡＴＣ－ｂｏｘ 等元件ꎮ 蓝光条件下ꎬ茶树

ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 基因的相对表达水平显著提高ꎮ
拟南芥 ＡｔＣＲＹ１ 和 ＡｔＣＲＹ２ 基因的转录和表达不受光

条件的调控ꎬ尽管其蛋白通过接受和传导蓝光信号调

节光适应生理活动[４１]ꎮ 可见ꎬ与拟南芥不同ꎬ蓝光可

能具有引起茶树 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 基因转录以及蛋

白光信号传导的双重调控作用ꎮ 外源激素 ＡＢＡ、
ＧＡ３、ＩＡＡ 和 ＭｅＪＡ 均能引起 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 基因

相对表达水平的上调ꎮ 启动子顺式作用元件预测分

析表明: ＡＢＡ 响应元件和 ＭｅＪＡ 响应元件分别为

ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 基因启动子特有元件ꎬ然而 ＡＢＡ
和 ＭｅＪＡ 均能诱导 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 基因的表达ꎮ
已有研究结果表明:光信号和激素信号均处于植物信

号调控网络中ꎬ二者具有协同作用[４２]ꎮ 其中ꎬ隐花色

素在光信号传导中与多种激素共同调控下胚轴生长、
根发育和避荫等生物学过程[１８ꎬ４３－４４]ꎮ 在茶树中ꎬ同
样发现光信号与激素信号互相关联[４]ꎮ 因此ꎬ外源

激素可能直接或者间接调控茶树 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２

０２
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基因的转录和表达ꎮ
综上所述ꎬ本研究克隆到茶树 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２

基因ꎬＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 蛋白具有典型的 Ｐｌａｎｔ ＣＲＹ
类隐花色素结构特征ꎻ可利用隐花色素高保守度、低
拷贝的特点ꎬ开发用于构建物种系统发育的分类标

记ꎻ蓝光介导了 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 基因的转录表达

并可能在蛋白光信号传导上发挥作用ꎻ外源激素介导

了 ＣｓＣＲＹ１ 和 ＣｓＣＲＹ２ 基因的转录ꎬ激素信号可能与

光信号互相关联调节生物学过程ꎮ
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ｐｈｏｔｏｌｙａｓｅ￣ｌｉｋｅ ｄｏｍａｉｎ ｏｆ ｃｒｙｐｔｏｃｈｒｏｍｅ １ ｆｒｏｍ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ
[Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ
Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ ２００４ꎬ １０１(３３): １２１４２－１２１４７.

[１２] 　 ＨＵＡＮＧ Ｙꎬ ＢＡＸＴＥＲ Ｒꎬ ＳＭＩＴＨ Ｂ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｒｙｓｔａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ

ｃｒｙｐｔｏｃｈｒｏｍｅ ３ ｆｒｏｍ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ａｎｄ ｉｔｓ ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ
ｐｈｏｔｏｌｙａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ [ Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ
Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ ２００６ꎬ １０３ ( ４７ ):
１７７０１－１７７０６.

[１３] 　 ＭＥＩ Ｑꎬ ＤＶＯＲＮＹＫ Ｖ. Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｈｉｓｔｏｒｙ ｏｆ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｌｙａｓｅ /
ｃｒｙｐｔｏｃｈｒｏｍｅ ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｅｕｋａｒｙｏｔｅｓ[Ｊ] . ＰＬＯＳ ＯＮＥꎬ ２０１５ꎬ １０
(９): ｅ０１３５９４０.

[１４] 　 ＡＨＭＡＤ Ｍꎬ ＣＡＳＨＭＯＲＥ Ａ Ｒ. ＨＹ４ ｇｅｎｅ ｏｆ Ａ. ｔｈａｌｉａｎａ ｅｎｃｏｄｅｓ ａ
ｐｒｏｔｅｉｎ ｗｉｔｈ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ａ ｂｌｕｅ￣ｌｉｇｈｔ ｐｈｏｔｏｒｅｃｅｐｔｏｒ [ Ｊ ] .
Ｎａｔｕｒｅꎬ １９９３ꎬ ３６６(６４１５): １６２－１６６.

[１５] 　 ＧＵＯ Ｈꎬ ＹＡＮＧ Ｈꎬ ＭＯＣＫＬＥＲ Ｔ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ
ｔｉｍｅ ｂｙ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｐｈｏｔｏｒｅｃｅｐｔｏｒｓ [ Ｊ ] . Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ １９９８ꎬ ２７９
(５３５５): １３６０－１３６３.

[１６] 　 ＫＡＮＧ Ｃ￣Ｙꎬ ＬＩＡＮ Ｈ￣Ｌꎬ ＷＡＮＧ Ｆ￣Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｒｙｐｔｏｃｈｒｏｍｅｓꎬ
ｐｈｙｔｏｃｈｒｏｍｅｓꎬ ａｎｄ ＣＯＰ１ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｌｉｇｈｔ￣ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ ｓｔｏｍａｔａｌ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２００９ꎬ ２１:
２６２４－２６４１.

[１７] 　 ＷＵ Ｇꎬ ＳＰＡＬＤＩＮＧ Ｅ Ｐ. Ｓｅｐａｒａｔｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ｎｕｃｌｅａｒ ａｎｄ
ｃｙｔｏｐｌａｓｍｉｃ ｃｒｙｐｔｏｃｈｒｏｍｅ １ ｄｕｒｉｎｇ ｐｈｏｔｏｍｏｒｐｈｏｇｅｎｅｓｉｓ ｏｆ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ[Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ
Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ ２００７ꎬ １０４ ( ４７ ):
１８８１３－１８８１８.

[１８] 　 ＺＥＮＧ Ｊꎬ ＷＡＮＧ Ｑꎬ ＬＩＮ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｃｒｙｐｔｏｃｈｒｏｍｅ￣１
ｒｅｓｔｒａｉｎｓ ｌａｔｅｒａｌ ｒｏｏｔｓ ｇｒｏｗｔｈ ｂｙ ｉｎｈｉｂｉｔｉｎｇ ａｕｘｉｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ [ Ｊ ] .
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１０ꎬ １６７(８): ６７０－６７３.

[１９] 　 ＺＨＡＮＧ Ｙ￣Ｃꎬ ＧＯＮＧ Ｓ￣Ｆꎬ ＬＩ Ｑ￣Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ
ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｒｉｃｅ ＣＲＹＰＴＯＣＨＲＯＭＥ １[ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ
Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２００６ꎬ ４６: ９７１－９８３.

[２０] 　 ＸＵ Ｐꎬ ＺＨＵ Ｈ Ｌꎬ ＸＵ Ｈ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ
ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｗｈｅａｔ ｃｒｙｐｔｏｃｈｒｏｍｅ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ[ Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ
Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ ２０１０ꎬ ３７(２): ８２５－８３２.

[２１] 　 ＦＡＮＴＩＮＩ Ｅꎬ ＳＵＬＬＩ Ｍꎬ ＺＨＡＮＧ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｉｖｏｔａｌ ｒｏｌｅｓ ｏｆ
ｃｒｙｐｔｏｃｈｒｏｍｅｓ １ａ ａｎｄ ２ ｉｎ ｔｏｍａｔｏ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ[Ｊ] .
Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１９ꎬ １７９: ７３２－７４８.

[２２] 　 ＺＨＯＵ Ｔꎬ ＭＥＮＧ Ｌꎬ ＭＡ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｓｗｅｅｔ
ｓｏｒｇｈｕｍ ｃｒｙｐｔｏｃｈｒｏｍｅ １ａ ｃｏｎｆｅｒｓ ｈｙｐｅｒｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ ｔｏ ｂｌｕｅ ｌｉｇｈｔꎬ
ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ａｎｄ ｓａｌｉｎｉｔｙ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ
２０１８ꎬ ３７(２): ２５１－２６４.

[２３] 　 ＦＲＡＮＺ￣ＢＡＤＵＲ Ｓꎬ ＰＥＮＮＥＲ Ａꎬ ＳＴＲＡß Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ
ｃｈａｎｇｅｓ ｗｉｔｈｉｎ ｔｈｅ ｂｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｒｙｐｔｏｃｈｒｏｍｅ / ｐｈｏｔｏｌｙａｓｅ ＣｒａＣＲＹ
ｕｐｏｎ ｂｌｕｅ ｌｉｇｈｔ ｅｘｃｉｔａｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ ２０１９ꎬ ９: ９８９６.

[２４] 　 ＺＨＡＮＧ Ｑꎬ ＬＩ Ｈꎬ ＬＩ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｃｉｒｃａｄｉａｎ
ｒｈｙｔｈｍｉｃ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＧｍＣＲＹ１ａ ｗｉｔｈ ａ ｌａｔｉｔｕｄｉｎａｌ ｃｌｉｎｅ ｉｎ
ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄｉｃ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ[Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ
Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ ２００８ꎬ １０５
(５２): ２１０２８－２１０３３.

[２５] 　 ＭＡＯ Ｋꎬ ＪＩＡＮＧ Ｌꎬ ＢＯ Ｗꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｌｏｎｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｃｒｙｐｔｏｃｈｒｏｍｅ￣
ｅｎｃｏｄｉｎｇ ＰｅＣＲＹ１ ｇｅｎｅ ｆｒｏｍ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ
ａｎａｌｙｓｉｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . ＰＬＯＳ ＯＮＥꎬ ２０１４ꎬ ９(１２): ｅ０１１５２０１.

[２６] 　 ＸＩＡ Ｅꎬ ＴＯＮＧ Ｗꎬ ＨＯＵ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ ｔｅａ
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ｐｌａｎｔ ａｎｄ ｒｅｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｏｆ ８１ ｄｉｖｅｒｓｅ ａｃｃｅｓｓｉｏｎｓ ｐｒｏｖｉｄｅ ｉｎｓｉｇｈｔｓ
ｉｎｔｏ ｉｔｓ ｇｅｎｏｍｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ａｎｄ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ [ Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔꎬ
２０２０ꎬ １３(７): １０１３－１０２６.

[２７] 　 ＷＵ Ｚ￣Ｊꎬ ＬＩ Ｘ￣Ｈꎬ ＬＩＵ Ｚ￣Ｗꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｅ ｎｏｖｏ ａｓｓｅｍｂｌｙ ａｎｄ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ: ｎｏｖｅｌ ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ ｃａｔｅｃｈｉｎｓ
ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ[ Ｊ] . ＢＭＣ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１４ꎬ
１４: ２７７.

[２８] 　 ＷＵ Ｚ￣Ｊꎬ ＴＩＡＮ Ｃꎬ ＪＩＡＮＧ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｓｕｉｔａｂｌｅ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ
ｇｅｎｅｓ ｆｏｒ ｑＲＴ￣ＰＣＲ ｎｏｒｍａｌｉｚａｔｉｏｎ ｄｕｒｉｎｇ ｌｅａｆ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ
ｈｏｒｍｏｎａｌ ｓｔｉｍｕｌｉ ｉｎ ｔｅａ ｐｌａｎｔ (Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ) [ Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ
Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ ２０１６ꎬ ６: １９７４８.

[２９] 　 ＰＦＡＦＦＬ Ｍ Ｗ. Ａ ｎｅｗ ｍａｔｈｅｍａｔｉｃａｌ ｍｏｄｅｌ ｆｏｒ ｒｅｌａｔｉｖｅ
ｑｕａｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｉｎ ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅ ＲＴ￣ＰＣＲ[ Ｊ] . Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ
２００１ꎬ ２９(９): ｅ４５.

[３０] 　 ＫＨＡＲＳＨＩＩＮＧ Ｅꎬ ＳＲＥＥＬＡＫＳＨＭＩ Ｙꎬ ＳＨＡＲＭＡ Ｒ. Ｔｈｅ ｌｉｇｈｔ
ａｗａｋｅｎｓ! Ｓｅｎｓｉｎｇ ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ｄａｒｋｎｅｓｓ[Ｍ]∥ ＳＯＰＯＲＹ Ｓ. Ｓｅｎｓｏｒｙ
Ｂｉｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｐｌａｎｔｓ. Ｓｉｎｇａｐｏｒｅ: Ｓｐｒｉｎｇｅｒ Ｓｉｎｇａｐｏｒｅꎬ ２０１９: ２１－５７.

[３１] 　 ＬＩＮ Ｃꎬ ＹＡＮＧ Ｈꎬ ＧＵＯ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｎｈａｎｃｅｍｅｎｔ ｏｆ ｂｌｕｅ￣ｌｉｇｈｔ
ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｂｙ ａ ｂｌｕｅ ｌｉｇｈｔ ｒｅｃｅｐｔｏｒ
ｃｒｙｐｔｏｃｈｒｏｍｅ ２ [ Ｊ ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ
Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ １９９８ꎬ ９５ ( ５ ):
２６８６－２６９０.

[３２] 　 ＫＬＥＩＮＥ Ｔꎬ ＬＯＣＫＨＡＲＴ Ｐꎬ ＢＡＴＳＣＨＡＵＥＲ Ａ. Ａｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｌｏｓｅｌｙ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ Ｓｙｎｅｃｈｏｃｙｓｔｉｓ ｃｒｙｐｔｏｃｈｒｏｍｅ ｉｓ ｔａｒｇｅｔｅｄ ｔｏ
ｏｒｇａｎｅｌｌｅｓ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２００３ꎬ ３５: ９３－１０３.

[３３] 　 ＳＡＮＧ Ｙꎬ ＬＩ Ｑ￣Ｈꎬ ＲＵＢＩＯ Ｖꎬ ｅｔ ａｌ. Ｎ￣ｔｅｒｍｉｎａｌ ｄｏｍａｉｎ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ
ｈｏｍｏｄｉｍｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｉｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｐｈｏｔｏｒｅｃｅｐｔｏｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ
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