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摘 要：利用辣椒的全基因组数据从辣椒中鉴定出了 10 个 WOX 基因，并按照其在染色体上的分布顺序命名为

CaWOX1、CaWOX2、 CaWOX3、…、CaWOX10，对它们的理化性质、染色体定位、与番茄的进化关系、蛋白保

守基序、组织表达水平及在高温(42 ℃)、低温(10 ℃)胁迫下的表达水平进行分析。结果表明：辣椒 WOX 基因家

族各成员的理化性质差异较大，10个家族成员编码的氨基酸长度为 127~318 aa，蛋白相对分子质量为 14 740~36 070，开

放阅读框长度为 384~957 bp，蛋白理论等电点(PI)为 5.66~10.01；在染色体上的分布较为均匀，大部分分布在染

色体的两端；系统进化树分析表明，辣椒 WOX 基因家族可分为现代、中间、古代 3 支，与番茄进化关系一致；

蛋白保守基序显示，除 CaWOX3 外，其余蛋白都含有 Motif1 与 Motif2，且二者总是紧密相连出现；组织表达水

平分析表明，除了部分 CaWOXs 具有特异性表达模式外，大部分成员在组织中不表达或弱表达；高温、低温处理

能够刺激或抑制 WOX 基因家族成员的表达。 
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Abstract: In this study, 10 WOX genes were identified from pepper by using the whole genome data of pepper and were 

named as CaWOX1, CaWOX2, CaWOX3, ... , CaWOX10 according to their distribution order on the chromosomes. The 

physical and chemical properties, chromosome location, evolutionary relationship with tomato, protein conserved motif, 

tissue expression level and expression level under high and low temperature stress were analyzed. The results showed that 

the physical and chemical properties of each member were quite different. The lengths of amino acids encoded by the 10 

genes were 127-318 aa, the relative molecular masses of the proteins were 14 740-36 070, the open reading frame lengths 

were 384-957 bp, and the theoretical isoelectric points of the proteins were 5.66-10.01. The distribution on the 
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chromosome were more uniform, mainly localizing at the both ends of the chromosome. Phylogenetic tree analysis 

showed that the WOX gene could be divided into three branches: modern, middle and ancient, which was consistent with 

the evolutionary development of tomato. Protein conserved motifs showed that except for CaWOX3, the proteins 

contained Motif1 and Motif2, which were always closely linked. Tissue expression level analysis showed that most 

members were not expressed or weakly expressed in tissues except for some CaWOXs with specific expression patterns. 

High temperature and low temperature treatment could stimulate or inhibit the expression of WOX gene family members. 

Keywords: pepper; WOX gene family; bioinformatics; gene expression 

 

WOX (WUSCHEL–related homeobox)是一类存

在于植物中的特异性转录因子家族，是 HB 蛋白超

家族中的 1 个亚家族[1]。该家族成员均含有 1 段由

60~66 个氨基酸组成的同源异型结构域，该结构域可

被特定 DNA 序列编码，并在精确时刻调节目标基因

的表达[2–4]。作为同源域转录因子，WOX 家族成员

在植物的发育过程中发挥重要作用[5]，具有维持不同

类型分生组织活性、调节植物器官形成、控制细胞

增殖和分化等功能[6–9]。在模式植物拟南芥中共鉴定

出了 15 个WOX 成员，其中WUS、WOX5 在维持干

细胞的动态平衡中发挥重要作用[10]；WOX1、WOX3

冗余地参与了叶片边缘和平板分生组织活性的调控[11]；

WOX13 则通过诱导 AP2/ERF 类转录因子 WINDs 和

细胞壁修饰酶基因的表达，在创伤触发的愈伤组织

形成和器官重连中发挥重要功能[12]。在番茄中，

WOX1 的同源基因 SILAM1 对叶片扩张具有保守功

能，对次生小叶的形成也具有调节作用[13]。而属于

中间进化支的WOX9和WOX11可通过介导细胞分裂

素通路调控百合腋生珠芽的形成[14]。 

辣椒是一年生或有限多年生茄科作物，在农业

生产中占有重要地位。辣椒的全基因组测序已经完

成[15]，为辣椒功能基因的研究提供了依据。但关于

辣椒中 WOX 基因家族的研究尚少见报道。本研究

中，笔者利用生物信息学方法对辣椒中的 WOX 家

族成员进行鉴定，并对其基本性质、染色体定位、

系统发育关系、保守基序、组织表达模式以及在低

温和高温胁迫下的表达情况进行分析，旨在为辣椒

生长发育的研究提供参考。 

1 材料与方法 

1.1 材料 

供试材料为高世代自交系辣椒‘6421’，由湖南

省农业科学院蔬菜研究所提供。 

1.2 方法 

1.2.1 辣椒 WOX 基因家族的鉴定及理化性质分析 

从Zunla–1基因组数据库(http：//peppersequence. 

genomics.cn)、茄科基因组数据库(https：//solgenomics.net/)

中分别提取出辣椒、番茄的WOX基因家族蛋白序列，

对其进行筛选过滤，最终鉴定出 10个辣椒WOX 基因

家族成员。运用 ExPASy (http://web.expasy.org/protparam/)

对CaWOXs编码的蛋白相对分子质量、理论等电点、

氨基酸长度等进行预测分析。 

1.2.2 辣椒 WOX 家族成员在染色体上的定位分析 

从Zunla–1基因组数据库(http：//peppersequence. 

genomics.cn)中获取辣椒 WOX 转录基因家族成员

的染色体定位信息，利用mg2c在线软件(http://mg2c. 

iask.in/mg2c_v2.0/)绘制染色体定位图，根据基因在

染色体上的分布顺序命名辣椒 WOX 成员。 

1.2.3 辣椒 WOX 基因家族与番茄的进化关系分析 

运用MUSCLE(multiple protein sequence alignment)

对辣椒、番茄的蛋白序列进行多序列比对；用邻

接算法(NJ)计算番茄和辣椒蛋白序列之间的亲缘

关系；通过 iTOL (https://itol.embl.de/)绘制辣椒与番

茄之间的系统发育进化树。 

1.2.4 辣椒 WOX 蛋白保守基序的预测 

根据预测到的蛋白序列，利用 MEME (https:// 

meme-suite.org/meme/)对辣椒 WOX 转录因子家族

成员的保守基序进行预测分析。 

1.2.5 辣椒WOX基因家族在组织器官中的表达分析 

以高世代自交系辣椒‘6421’为材料，采集其根、

茎及不同发育时期的叶、花和果实样品，将完全开

放的花分为花瓣、带柱头的子房和雄蕊 3 部分，将

结果 10 d以后的果实分为果肉、种子和胎座 3部分。

对所有样品进行转录组测序分析，根据 Z–score 归

一化 FPKM 表达值绘制热图[16]。 

1.2.6 辣椒 WOX 基因家族在高温和低温胁迫下的

表达分析 

为探究辣椒‘6421’在高温、低温条件下的表达

情况，对 40日龄幼苗进行 42 ℃的高温胁迫和 10 ℃

的低温胁迫处理。分别收集在正常生长温度(CK)
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和胁迫温度下处理 1、1.5、3、6、12、24 h 后

植株的叶片和根系组织，提取其 RNA 进行转录

组测序，分析转录组数据的差异表达，并通过

Z–score 归一化 FPKM 表达值绘制热图[16]。 

2 结果与分析 

2.1 辣椒 WOX 基因家族的鉴定及理化性质 

采用生物信息学方法，从 Zunla–1 基因组数据 

库中鉴定出 10 个 WOX 基因家族成员，并按照其在

染色体上的排列顺序，将 10 个家族成员分别命名

为 CaWOX1、CaWOX2、CaWOX3、…、CaWOX10。

对预测到的辣椒 WOX 基因家族成员的基本信息及

蛋白理化性质进行分析。结果(表 1)表明，这 10 个

家族成员的氨基酸大小差异较大，其中 CaWOX5为

最长的 WOX 基因，其开放阅读框长度为 957 bp；

CaWOX10 是最短的 WOX基因，其开放阅读框长度

只有 384 bp。10 个家族成员编码的氨基酸长度为

127~318 aa，蛋白相对分子质量为 14 740~36 070。

除此之外，不同成员的蛋白理论等电点(PI)也存在

一定的差异，范围为 5.66~10.01，其中酸性蛋白和

碱性蛋白数量各占总数的一半。可见，辣椒 WOX

基因家族的各成员的理化性质差异较大。 

表 1 辣椒 WOX 基因基本信息及蛋白理化性质 

Table 1 Basic information of WOX genes and physicochemical properties of proteins in pepper 

基因名称 基因登录号 染色体 起始位置 终止位置 开放阅读框/bp 氨基酸长度/aa 
蛋白相对 

分子质量 
等电点 

CaWOX1 Capana00g000091 Chr00 197697473 197698055 504 167 19 710  6.21 

CaWOX2 Capana00g000667 Chr00 283811648 283812415 549 182 21 090  9.46 

CaWOX3 Capana02g001854 Chr02 134660415 134662068 858 285 31 430  6.23 

CaWOX4 Capana02g002439 Chr02 145046983 145049506 828 275 30 700  5.66 

CaWOX5 Capana02g002594 Chr02 147826970 147828583 957 318 36 070  6.16 

CaWOX6 Capana04g000583 Chr04 9293139 9295161 699 232 26 670  8.93 

CaWOX7 Capana06g000434 Chr06 6348561 6350210 714 237 26 830  6.43 

CaWOX8 Capana06g000476 Chr06 6955245 6956674 555 184 21 440 10.01 

CaWOX9 Capana11g000671 Chr11 26568224 26570160 588 195 22 690  9.43 

 CaWOX10 Capana11g000682 Chr11 27108492 27108875 384 127 14 740  9.72 
 

2.2 辣椒 WOX 家族成员染色体定位 

图 1显示了 10个WOX家族成员在染色体上的

分布情况，其中 Chr00 表示染色体位置未知。对不

同成员染色体定位的分析结果表明，这 10 个 WOX

基因仅分布在 0、2、4、6、11 这 5 条染色体上，

其中，2 号染色体上分布的基因最多，含CaWOX3、

CaWOX4、CaWOX5，位于染色体末端的 134~147 

Mb；0 号染色体上有 CaWOX1、CaWOX2 基因，

分布于 197~283 Mb；4 号染色体仅包含 CaWOX6

基因，且位于染色体上端的 9 Mb 附近；CaWOX7、

CaWOX8、CaWOX9、CaWOX10 均存在于染色体

上端部位，其中 CaWOX7、CaWOX8 位于 6 号染

色体上端的 6 Mb 附近，CaWOX9、CaWOX10 则位

于 11 号染色体的 26~27 Mb。可见，辣椒 WOX 基

因家族成员在染色体上的分布相对均匀，且大部分

分布在染色体的两端。 

 

图 1 辣椒 WOX 家族成员的染色体定位 

Fig.1 Chromosome mapping of members of the WOX family in pepper 
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2.3 辣椒 WOX 基因家族与番茄的进化关系 

为了更好地理解辣椒 WOX 基因家族和模式生

物番茄的同源进化关系，采用邻接算法(NJ)生成系统

发育树(图 2)。参照番茄WOX 基因的分组情况[17]，  

 

图 2 辣椒与番茄 WOX 基因家族的系统发育进化树 

Fig.2 Phylogenetic tree of WOX gene family in pepper and tomato 
 

将辣椒 WOX 家族基因分为现代、中间、古代 3 支。

古代进化支、中间进化支均只含有 1 个 WOX 亚家

族；现代进化支有 8 个 WOX 基因。除 WOX2 外，

其余的亚家族均含有至少 1 个番茄 WOX 成员。 

2.4 辣椒 WOX 蛋白保守基序的预测 

对辣椒 WOX 转录因子家族成员进行蛋白保守

基序预测分析，结果(图 3)发现，每条蛋白序列所包

含的基序数量及种类都不相同，这些差异可能揭示

这些蛋白功能的多样性。在所有的蛋白序列中，

CaWOX3 所含的保守基序数量最少，仅含有 1 个

Motif6，最多的是 CaWOX5 和 CaWOX8，含有 6

个保守基序。除去 CaWOX3 外，其余蛋白均含有 

 

 

图 3 辣椒 WOX 家族基因编码蛋白保守基序的预测结果 

Fig.3 Prediction result of conserved motifs of the proteins encoded by the WOX family genes in pepper 
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Motif1 与 Motif2，且它们总是紧密相邻，Motif2 比

Motif1更靠近N端，而Motif3是继Motif1和Motif2

外出现频率较高的基序，说明它们在绝大多数的成员

中是保守的。此外，Motif4、Motif5 在蛋白序列上总

是一起出现，且排列顺序相同。 

2.5 辣椒 WOX 基因家族在组织器官中的表达 

为探究不同时期、不同组织器官中辣椒 WOX

家族基因的表达情况，对 WOX 家族基因在辣椒的

根、茎及不同发育时期的叶、花和果实的相对表达

量进行分析，并制作热图。结果(图 4)显示，只有

CaWOX4 在根、茎和不同发育时期的叶片、花蕾、

果实中均有表达，且在各个时期的相对表达量几乎

均高于其他基因的。相同时期，CaWOX4 在果肉和

胎座中的相对表达量明显高于种子中的，说明

CaWOX4 的表达具有特异性。CaWOX6 在茎中的相

对表达量最高；CaWOX5 在 20 d 的花蕾中的表达水

平较高；CaWOX9 在花瓣中的相对表达量最高；

CaWOX2 在花蕾等器官早期发育过程中有微弱表

达；CaWOX1 则仅在根、茎中有微弱表达。 

 

 

A：L 为叶片；1～9 分别代表新叶出现后的第 2、5、10、15、20、25、30、40、50 天；AL、AR、AS 分别为成熟的叶、根、茎。B：F 为

花蕾，P 为花瓣；O 为子房；STA 为雄蕊；1～10 分别代表花蕾出现后的第 2、5、10、15、20、25、30、40、50、60 天。C：G 为果肉；S 为

种子；T 为胎座；I 为早期的种子与胎座；1～11 分别代表开花后的第 10、15、20、25、30、35、40、45、50、55、60 天；Z0、Z1 分别为授

粉后第 3、7 天的含果肉种子胎座的整果。 

图 4 辣椒 WOX 家族基因在各组织的表达 

Fig.4 Tissue expression of WOX family genes in pepper 
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2.6 辣椒 WOX 基因家族在高温和低温胁迫下的

表达 

为探究不同时长高温和低温胁迫处理下辣椒

WOX 基因家族成员的表达情况，对处理后辣椒叶片

和根部的基因表达进行分析。从图 5 可以看出，在

辣椒的WOX 家族成员中，只有 CaWOX1、CaWOX2、

CaWOX4和 CaWOX6这 4个基因在叶片或根中有表

达。正常生长条件下，CaWOX4 和 CaWOX6 在叶片

和根中的相对表达量显著高于其他基因的，其中，

在根中的相对表达量最高。CaWOX1 和 CaWOX2 只

在叶片或根中表达。CaWOX4 在高温处理的辣椒叶

片中的相对表达量随处理时间的增加呈先降后升再

降趋势；在低温处理的叶片中表现为后期升高，与

高温处理下根中的相对表达量的变化趋势相反。叶

片中 CaWOX6 的相对表达量在高温胁迫下与处理时

长呈负相关，在低温胁迫下无明显变化；根中

CaWOX6 的相对表达量随高温、低温胁迫处理时间

的增加而降低。

 

A1、A2、A3、A4、A5、A6 分别为正常生长温度处理 1、1.5、3、6、12、24 h 的叶片；B1、B2、B3、B4、B5、B6 分别为正常生长温度处理 1、

1.5、3、6、12、24 h 的根；C1、C2、C3、C4、C5、C6 分别为高温胁迫处理 1、1.5、3、6、12、24 h 的叶；D1、D2、D3、D4、D5、D6 分别为高

温胁迫处理 1、1.5、3、6、12、24 h 的根；E1、E2、E3、E4、E5、E6 分别为低温胁迫处理 1、1.5、3、6、12、24 h 的叶；F1、F2、F3、F4、F5、

F6 分别为低温胁迫处理 1、1.5、3、6、12、24 h 的根。 

图 5 辣椒 WOX 家族成员在低温和高温胁迫下的表达 

Fig.5 Expression of WOX family members in pepper under low or high temperature stress 
 

3 结论与讨论 

WOX 基因家族成员能够通过编码 WOX 蛋白

来调控细胞的分裂、分化，从而影响植物的生长发

育[5,18]。随着植物全基因组测序技术的不断完善，

WOX 基因家族成员也在不同植物中被陆续鉴定出

来。在模式植物拟南芥中共鉴定出了 15 个 WOX 成

员[4]；在水稻[19]、玉米[19]、簸箕柳[20]、小麦[1]、番

茄[21]中分别鉴定出 13、21、15、14、10 个 WOX

成员。本研究中，笔者采用生物信息学方法在辣椒

中鉴定出了 10 个 WOX 基因家族成员，这与番茄中

的 WOX 基因数相同，可能与二者均属于茄科植物，

亲缘关系较近有关[22]。对 10 个 CaWOX 基本信息

进行分析，发现大部分成员的理化性质相差较大，

这可能预示了 WOX 基因在植物发育中发挥的功能

不同。鉴于 WOX 基因具有一定的保守性，通过邻

接法构建了辣椒、番茄的系统发育树，根据番茄的

分支特点，将辣椒 WOX 成员聚为古代、中间和现

代 3 个分支，除 WOX2 外，其余的亚家族均含有至

少 1 个番茄 WOX 成员。推测辣椒 WOX 基因家族

在进化过程中受到外界环境或其他因素的影响，产

生了一些适应性的变化，最终形成新的成员。 

鉴于基因的表达模式能够反映其功能[23]，对不

同生育时期辣椒 WOX 基因家族在根、茎、叶、花

和果实的表达模式进行分析，结果显示，除了部分

CaWOX 具有组织特异性外，大多数的基因在组织

中不表达或表达水平较低，CaWOX4 在除雄蕊外的

其他组织器官中均有较高表达。在拟南芥中

CaWOX4 的同源基因 AtWOX13 被报道是调控花转

换和根、果实发育的关键基因，推测 CaWOX4 在根、

花和果实发育中可发挥重要作用[24–25]。CaWOX6 在

茎中的相对表达量最高，推测其功能可能与拟南芥

中的同源基因 AtWOX4 的功能相似(参与原形成层

的发育调控)[26]。在高温、低温胁迫处理中发现，

只有 CaWOX1、CaWOX2、CaWOX4 和 CaWOX6

在叶片或根中的相对表达量随处理时间的增加发

生了变化。与对照相比，在高温胁迫下 CaWOX4

和 CaWOX6 的相对表达量都出现了一定的下调，表
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明高温对这 2 个基因具有负调控作用，进一步说明

外界环境对 CaWOXs 有着一定的影响，但这些基因

的分子调控机制及潜在功能还需进一步研究探讨。 
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