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摘 要：TALE 基因家族在调控花器官发育、花分生组织形成、器官形态发生、果实发育、植物非生物胁迫响应及激素

响应中发挥重要作用。利用生物信息学的方法鉴定了西瓜 TALE 基因家族成员，并分析了其基因结构、系统发育树、

保守基序、顺式作用元件、组织特异性表达，以及低温胁迫和干旱胁迫后基因的表达情况，为西瓜 TALE 基因家族的

功能研究和利用提供了理论依据。结果表明，西瓜 TALE 基因家族共包含 19 个成员。系统发育分析将 ClTALE 家

族分为 BEL1-like 和 KNOX 两个亚家族，KNOX 亚家族又可进一步划分为两个分支 Class I 和 Class II。顺式作用

元件分析表明，ClTALE 基因的启动子中富含光、植物激素和非生物胁迫响应的顺式元件，其中光响应元件最多。西

瓜组织特异性表达分析表明，ClBLH09 在根中高表达，ClBLH01 在卷须、雌花和雄花中高表达，因此西瓜 TALE 基因

家族可能参与了西瓜的生长发育过程。低温胁迫（0、3、6、12、24、36 和 48 h）和干旱胁迫（0、1、2、3、4、5、6、7 和 8 d）

不同时间后基因的表达分析表明，ClBLH08 和 ClKN02 在低温胁迫下呈现上调趋势，ClBLH04 和 ClBLH05 在干旱胁

迫下呈上调的趋势，因此西瓜 TALE 基因家族可能在低温胁迫和干旱胁迫中发挥作用。
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Abstract: The TALE gene family plays a pivotal role in regulating various aspects of plant growth and development,

including floral organ development, floral meristem formation, organ morphogenesis, and fruit development, as well as

mediating plant responses to abiotic stress and hormone signals. This study utilized bioinformatics methods to identify

members of the TALE gene family in watermelon and conducted a comprehensive analysis of their gene structure, phylo-

genetic relationships, conserved motifs, cis-acting elements, tissue-specific expression patterns, and gene expression pro-

files under low temperature and drought stress conditions. This analysis provides a theoretical foundation for further

functional studies and utilization of the TALE gene family in watermelon. The results revealed that the watermelon TALE

gene family consists of a total of 19 members. Phylogenetic analysis classified the ClTALE family into two distinct

subfamilies: BEL1-like and KNOX, with the KNOX subfamily further subdivided into two classes, Class I and Class II.

Cis-acting element analysis demonstrated that the promoters of ClTALE genes are enriched in cis-elements that respond to

light, plant hormones, and abiotic stresses, with light- responsive elements being the most prevalent. Tissue-specific

expression analysis in watermelon indicated that ClBLH09 is highly expressed in roots, while ClBLH01 exhibits high

expression levels in tendrils, female flowers, and male flowers, implying that the watermelon TALE gene family may be

involved in the growth and development of watermelon. Gene expression analysis at various time points under low tem-
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同源异型盒基因是一类在植物生长发育过程

中扮演重要角色的转录调控因子。早期研究将植

物的同源异型盒基因分为 11 个类别，其中包括

HD- ZIP、WOX、NDX、PHD、PLINC、LD、DDT、

SAWADEE、PINTOX、KNOX 和 BEL1-like[1]。根据

蛋白序列和进化关系的分析结果，BELL 和 KNOX

被归类为 TALE 基因家族[2-3]。重要的是，KNOX 和

BEL1-like 同源盒结构可以通过 3 个额外的氨基酸

残基进行环状连接，形成了三氨基酸环延伸

（TALE）超级家族同源盒结构。这种结构对调控植

物多样化生物过程至关重要[4-6]。TALE 基因家族在

调节植物生长发育[7-10]、调控孢子体程序[11]、植物分

生组织的形成[2]以及器官形态[12]、器官位置[13]、激素

调节[14]、信号转导[15]和块茎形成的维持[16]等方面发

挥着至关重要的作用。研究表明，BEL1-like 蛋白

和 KNOX 蛋白是两类参与植物发育的关键蛋白，

BELL 和 KNOX 蛋白质可以特异性地相互识别并

结合形成 BELL-KNOX 异源二聚体[17]，这对两种转

录因子蛋白的核定位和结合靶基因的活性至关重

要[18-19]。BEL1-like 蛋白质含有 1 个称为 Homeodo-

main（也称为 Homeobox）的结构域，该结构域与

Homeobox_KN 结构域共享序列。此外，它还包含 1

个由 SKY 和 BEL1 区域组成的 POX 结构域（也称

为 MID）。BELL 在胚珠发育、叶片发育和果实发育

中起重要作用[20-21]。研究发现，BELL 蛋白 ATH1 会

对开花位点 C（FLC）的表达产生影响，导致花朵生

成受阻 [22]。相反地，BLH3 和 BLH6 则被识别为花

朵发育的促进因子。当 BLH6 的表达水平升高时，

花朵的开放时间会推迟，而当 BLH3 的表达水平升

高时，花朵的开放时间则会提前[23]。此外，现有研究

结果表明，PNY 和 ATH1 之间的相互影响对开花产

生一定的抑制作用，而 PNF 和 ATH1 之间的相互影

响则呈现相反的效果 [24]。KNOX 基因家族包括

KNOX1、KNOX2、ELK 和同源域，除了 1 个不含同源

域的基因 KNATM[25- 26]。其中，KNOX1 和 KNOX2

是 MEINOX 结构域的 2 个子域，而 MEINOX 结构

域则是介导 KNOX 或 BEL1-like 蛋白与其他蛋白

相互作用的关键。研究表明，KNOX1 在分生组织的

发育和维持中具有重要作用；而 KNOX2 则参与调

节植物细胞壁的次生生长，对根、茎、种皮和心材的

发育具有至关重要的调节作用[27-30]。

TALE 基因家族不仅在调节植物生长发育中起

重要作用，而且在植物胁迫中也起作用。例如，

GmBHL4 蛋白与 gmshbh1 蛋白异源二聚体，调控大

豆对干旱、高温和湿度胁迫的响应[31]。后来对大豆

TALE 基因家族的研究表明，TALE 基因可能在应对

非生物胁迫中发挥作用，并有助于大豆抗盐和脱水

胁迫的遗传改良[32]。杨树 35 个 TALE 基因中，约有

1/3 的基因响应盐胁迫[33]。小麦 TALE 基因家族中

的 TaKNOX11- A 增强了拟南芥的耐旱性和耐盐

性。TaKNOX11-A 过表达的植物丙二醛含量降低，

脯氨酸含量增加，使植物更好地适应不利环境[34]。

笔者利用西瓜种质 M08（果皮有清晰条纹的品

种）研究 TALE 基因在西瓜中的功能和调控机制，有

助于调控西瓜的生长模式和花果发育。西瓜基因

组数据的完成为西瓜基因功能的研究提供了重要

的数据支持。笔者对西瓜 TALE 基因家族进行了全

面鉴定，并对其结构、保守结构域、理化性质、系统

发育关系、染色体定位、顺式作用元件和基因组织

表达进行了详细分析。通过对 ClTALE 的系统鉴

定，为未来基因功能研究奠定基础，并促进其在干

旱和低温胁迫下西瓜遗传改良中的应用。

1 材料与方法

1.1 材料

试验材料西瓜种质 M08 由西北农林科技大学

园艺学院瓜类种质创新与遗传改良实验室收集保

存，性状稳定遗传。试验于 2022 年 11 月至 2023

年 12 月在西北农林科技大学园艺学院瓜类种质创

新与遗传改良实验室进行。

取籽粒饱满的西瓜种质 M08 种子，55~60 ℃温

汤浸种催芽后播种于 50 孔穴盘中，放置在人工气

候箱（28 ℃，16 h 光照/8 h 黑暗，相对湿度 70%）

内。于 3 叶 1 心时定植在温室大棚中，并合理实施

浇水及病虫害防治等栽培管理措施，开花期严格自

交授粉。授粉后 26 d 分别取根、茎、叶、卷须、雌花

和雄花这 6 个组织部位，采用随机区组法取样，每

个样本设置 3 次重复。所有样品用锡箔纸包裹后

perature stress（0, 3, 6, 12, 24, 36, and 48 h）and drought stress（0, 1, 2, 3, 4, 5, 6, 7, and 8 d）revealed that ClBLH08 and

ClKN02 exhibited an upward trend in expression under low temperature stress, while ClBLH04 and ClBLH05 showed an

upward trend under drought stress. These findings suggested that the watermelon TALE gene family may play a signifi-

cant role in mediating responses to low temperature and drought stress.

Key words: Watermelon; TALE gene family; Bioinformatics; Expression analysis
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放于液氮中速冻，随后存放于-80 ℃超低温冰箱

备用。

西瓜种质 M08 植株 3 叶 1 心时在人工气候箱

（4 ℃，16 h 光照/8 h 黑暗，相对湿度 70%）进行低温

胁迫（0、3、6、12、24、36 和 48 h），取胁迫处理后的真

叶叶片组织，采用随机区组法取样；所有样品用锡

箔纸包裹后放于液氮中速冻，随后存放于-80 ℃超

低温冰箱备用。西瓜种质 M08 植株 3 叶 1 心时在

培养架上（28 ℃，16 h 光照/8 h 黑暗）进行干旱胁迫

处理（0、1、2、3、4、5、6、7 和 8 d），取胁迫处理后的

真叶叶片组织，采用随机区组法取样。

1.2 西瓜TALE基因家族鉴定

根据拟南芥 [26]TALE 基因家族研究结果，从拟

南芥数据库（https://www.arabidopsis.org/）中下载拟

南芥的 TALE 蛋白序列；通过 TBtools 软件提取

最具代表性的 ClTALE 蛋白序列，获得的西瓜

TALE 蛋白序列通过 NCBI 网站上的在线工具

BLASTp（https://www.ncbi.nlm.nih.gov/）进一步验

证。使用 NCBI 网站上的在线工具 Conserved

Domain（https://www.ncbi.nlm.nih.gov/Structure/cdd/

wrpsb.cgi）探索西瓜 TALE 蛋白的保守结构域。

通 过 Pfam 在 线 网 站（http://pfam.xfam.org/）和

SMART 在 线 网 站（http://smart.embl- heidelberg.

de/）确定候选西瓜 TALE 蛋白序列是否拥有植

物 TALE 基因家族保守结构域，通过筛选得到西

瓜中 TALE 基因家族的全部蛋白序列。通过利

用 Expasy 网 站 上 提 供 的 在 线 工 具 ProtParam

（http://web.expasy.org/protparam/），对西瓜 TALE 基

因家族的相对分子质量、等电点和蛋白质长度等信

息进行分析。

1.3 西瓜TALE基因在染色体上的分布

从葫芦科数据库（http://cucurbitgenomics.org/

v2/）中获取 ClTALEs 在染色体上的位置信息，根据

染色体位置进行重命名，使用 TBtools 软件进行数

据可视化，得到了西瓜 TALE 基因家族在染色体上

的分布情况。

1.4 西瓜TALE基因家族进化关系分析

使用 MEGA 7 软件中的 Clustal W 序列比对程

序，对西瓜和拟南芥的 TALE 蛋白序列进行了多序

列比对，并利用邻接法（neighbour-joining, NJ）构建

了进化树（设置 Bootstrap 值为 1000，model 为

P-distance，partial deletion 值为 50%，其余参数按照

默认设置）。将得到的进化树文件通过 Evolview 在

线网站（https://evolgenius.info//evolview-v2/）进行美

化处理。

1.5 西瓜TALE基因家族基因结构与保守基序分

析

利用 MEME 在线网站（https://meme-suite.org/

meme/doc/meme.html）对西瓜 TALE 蛋白序列进行

保守基序分析，将最大基序检索值设置为 12，其他

参数使用默认值，下载得到了结果文件 meme.

xml。利用 ClTALEs 的 gff 文件、系统进化树与

MEME 在线预测文件 meme.xml，在 TBtools 软件

上进行可视化。利用葫芦科基因组数据库网站

Batch query 工具下载西瓜 TALE 蛋白对应的基因

序列和 cDNA 序列，利用 Gene Structure Display

Server 2.0（http://gsds.gao-lab.org）分析其内含子及

外显子并进行可视化。

1.6 西瓜TALE基因启动子区域的顺式元件分析

利 用 TBtools 提 取 西 瓜 TALE 基 因 上 游

2000 bp 序列。然后将提取的序列提交给 Plant-

CARE （http://bioinformatics.psb.ugent.be/webtools/

plantcare/html/），分析基因启动子区域的顺式元件，选

取与胁迫及激素响应有关的顺式作用元件，由 TB-

tools 绘制西瓜 TALE 基因启动子区域的顺式元件图。

1.7 西瓜TALE基因表达分析

在本研究中，西瓜种质 M08 的根、茎、叶、卷须、

雌花和雄花这 6 个组织分别于授粉后 26 d 取样，以

这 6 个组织提取总 RNA，随后使用 FastKing 一步

法基因组 cDNA 第一链合成预混试剂盒进行反转

录获得 cDNA 模板，以管家基因 ClACT（cl007792）

为内参。使用 NCBI 在线网站设计定量引物（表

1），通过 qRT-PCR 试验获取西瓜 TALE 基因在 6 个

组织中的表达量数据，利用 Excel 标准化处理以上

数据，基因相对表达量的计算采用 2-∆∆CT法，每个样

品 3 次重复，对基因相对表达量数据进行 Log2 处

理，通过 TBtools 软件绘制基因表达热图进行聚类

分析。在西瓜种质 M08 植株 3 叶 1 心时期进行低

温胁迫（0、3、6、12、24、36 和 48 h）和干旱胁迫（0、

1、2、3、4、5、6、7 和 8 d 处理），取胁迫处理后的叶

片组织提取 RNA 进行反转录获得 cDNA 模板，通

过 qRT-PCR 试验获取西瓜 TALE 基因在低温胁迫

和干旱胁迫中的表达量数据，利用 Excel 标准化处

理以上数据，基因相对表达量的计算采用 2-∆∆CT法，

每个样品 3 次重复，对基因相对表达量数据进行

Log2 处理，使用 TBtools 软件的 Heatmap 功能绘制

基因表达的热图，并使用 TBtools 软件的 Show Con-

trol Dialog 进行图片美化。
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2 结果与分析

2.1 西瓜TALE基因家族成员的鉴定

参照拟南芥 TALE 基因家族的分类，西瓜 TALE

基因家族分为 BEL1-like 和 KNOX 两个亚家族。

采用生物信息学方法对西瓜 TALE 基因家族的成员

进行了鉴定，共鉴定出 19 个成员，根据其在染色体

上 的 排 列 位 置 系 统 命 名 ClBLH01~ClBLH10、

ClKN01~ClKN09（表 2）。结果显示，ClTALE 蛋白

的氨基酸数目在 275~921 aa（ClBLH01~ClBLH10、

ClKN01~ClKN09）之间 ，相对分子质量 31.38~

103.13 kD（ClBLH01~ClBLH10、ClKN01~ClKN09）

之间，除 ClBLH03、ClBLH09 和 ClKN01 的蛋白等

电点大于 7，其余 ClTALE 蛋白等电点均在 5.03~

6.93 之间，所有 ClTALE 蛋白疏水性都小于 0。研

究发现，ClTALE 蛋白具有较大的氨基酸数目和相

对分子质量差异。此外，这些蛋白主要是酸性蛋

白，并且具有亲水性特点。

2.2 西瓜TALE基因的染色体定位

根据在葫芦科数据库中得到的 ClTALEs 基因

组注释文件，用 TBtools 软件分析了 19 个西瓜

TALE 基因在染色体上的具体位置（图 1）。结果显

示，西瓜 ClTALEs 不均匀地分布在 10 条染色体上，

其中第 03、第 04、第 06、第 09 和第 11 号染色体上

仅存在 1 个 TALE 基因，第 01 和第 10 号染色体上

各有 2 个基因，第 05 和第 08 号染色体上各有 3 个

基因，第 02 号染色体上分布了最多的 TALE 基因，

共计 4 个（表 2，图 1）。

2.3 西瓜和拟南芥TALE基因进化关系分析

利用 MEDGA7 软件分析了 22 个拟南芥 TALE

基因和 19 个西瓜 TALE 基因的进化关系，对 19 个

西瓜 TALE 基因蛋白序列和 22 个拟南芥 TALE 基

因蛋白序列构建系统进化树（图 2）。参考拟南芥

TALE 基因家族的研究结果，将西瓜 TALE 基因家族

分为 BEL1-like 和 KNOX 2 个亚家族。根据亲缘关

系的远近，将 41 个 TALE 基因分为 3 个组：第 1 组

为 BEL1-like 亚家族，共包括 23 个基因，其中 13 个

TALE 基因来自拟南芥，而另外 10 个为西瓜 TALE

基因；第 2、第 3 组为 KNOX 转录因子，又可进一步

划分为 2 个分支 Class I 和 Class II。第 1 个分支

Class I 共包括 11 个基因，其中 4 个 TALE 基因来自

拟南芥，而另外 7 个为西瓜 TALE 基因；第 2 个分支

Class II 共包括 6 个基因，其中 4 个 TALE 基因来自

拟南芥，而另外 2 个为西瓜 TALE 基因。

2.4 西瓜TALE基因家族的结构特征分析

为了更好地理解西瓜 TALE 基因家族成员之间

的进化关系，首先通过构建带有 ClBEL1- like 和

ClKNOX 家族基因 DNA 序列的系统发育树（图 2）

来进行分析。利用 MEME 在线网站获得西瓜 TALE

表 1 定量引物序列信息

Table 1 Information on quantitative primer sequences

引物名称

Primer name

ClACT-F

ClACT-R

ClBLH01-F

ClBLH01-R

ClBLH02-F

ClBLH02-R

ClBLH03-F

ClBLH03-R

ClBLH04-F

ClBLH04-R

ClBLH05-F

ClBLH05-R

ClBLH06-F

ClBLH06-R

ClBLH07-F

ClBLH07-R

ClBLH08-F

ClBLH08-R

ClBLH09-F

ClBLH09-R

ClBLH10-F

ClBLH10-R

ClKN01-F

ClKN01-R

ClKN02-F

ClKN02-R

ClKN03-F

ClKN03-R

ClKN04-F

ClKN04-R

ClKN05-F

ClKN05-R

ClKN06-F

ClKN06-R

ClKN07-F

ClKN07-R

ClKN08-F

ClKN08-R

ClKN09-F

ClKN09-R

引物序列（5'—3'）

Primer sequence（5'—3'）

CCTACAACTCAATTATGAAGTGTG

GAAATCCACATCTGCTGGAAGGTG

CACCCTCCCTCAACACATCC

TTGTCGGAGAATTCGACGGG

CTGTCGCCATGCAGCTTTTT

ATGACAACGAAAGACGGCCT

CGATTGGTGGAGACCCTTCC

TGCTGCCTGCTCAAAACAAC

TGTTGGCCACTCAAACAGGT

GGCGTTCACTACTGGTCCAA

AGCAGCTCCTCCATGACCTA

ACCACTGCTTGCATTTGCTG

TTTTGTGCTAAACAGCGCCC

TGCAGGGCAGTAGACATTGG

AGCCAACAGGTGGATCGAAG

GACAAAGCGGAGACGAGGAA

CGTTAGGCCTTCCCCATTGT

TGGCAGTAATTGAGCAGCGA

CATCCCTTTTTCGACCCCCA

TGTAGCAAGTGATGGGCTGG

GTGCTTGCGGGATGCAATAG

AGCCAAGCACGGAGAATTGA

CGGCTTGAAGAAGTGTGTGC

AATAAATTGCCAGCGGCGTG

GCAAAACGAGTGCTCGAAGG

CTTTTGCGACTCCGAGGGAT

GCACCAGCTGTGGAGGTATT

AGGGTGATTTTCACGGCCAA

CCGTCCATGGTTGGTGATGA

ATCGCTGTTGACTTGGTCGT

AACAAGACAATAGCGGCGGA

GCTAACGCCACCTTCTCTGT

AGATGGAAGTTGTGGAGGCG

AACCTTGTCGGCTTCCGTAG

CGGCTGAGATTGAAACAGCG

CATCGAGTTCGGGATCGACA

AATGGAGGTGCTCATGGTGG

TTGCCCAGCGACGAGTATTT

GGAAATCCGGCGAGAAAACG

GGAAGGGGTTCTGGTGGAAG
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基因的 12 个保守基序（motif 1~motif 12）类型（表 3）

及具体基序标识（图 3）。同时，为了鉴定西瓜中

TALE 基因家族的结构特征，将 cDNA 序列与其相

应的基因组 DNA 序列进行比较，并利用基因结构

显示服务器（GSDS）对 ClBEL1-like 亚家族基因和

ClKNOX 亚家族基因的外显子/内含子结构进行了

分析（图 4-a、图 4-c）。还利用 Multiple Em for Motif

Elicitation（MEME）程序，分别分析了 ClBEL1-Like

和 ClKNOX 成员的蛋白质序列（图 4-b）。

从基因结构分析结果（图 4-c）发现，所有的 Cl-

TALE 成员的外显子数量在 4~10，平均数为 5.37。

其中，ClBEL1-like 亚家族基因的外显子数量主要集

中 在 4~6，只 有 ClBLH06 含 有 7 个 外 显 子 。

ClKNOX 亚家族基因的外显子数量大多在 4~6，但

表 2 西瓜 TALE 基因家族信息

Table 2 Information on the TALE gene family in watermelon

基因名称

Gene name

ClBLH01

ClBLH02

ClBLH03

ClBLH04

ClBLH05

ClBLH06

ClBLH07

ClBLH08

ClBLH09

ClBLH10

ClKN01

ClKN02

ClKN03

ClKN04

ClKN05

ClKN06

ClKN07

ClKN08

ClKN09

基因 ID

Gene ID

Cla97C01G015290.1

Cla97C02G038640.2

Cla97C02G048510.1

Cla97C03G053960.2

Cla97C04G074390.1

Cla97C08G160650.2

Cla97C09G164950.2

Cla97C10G201280.1

Cla97C10G204780.2

Cla97C11G210830.1

Cla97C01G021290.2

Cla97C02G028600.1

Cla97C02G040680.2

Cla97C05G097580.2

Cla97C05G098920.1

Cla97C05G107680.2

Cla97C06G126730.2

Cla97C08G156950.2

Cla97C08G161580.1

染色体位置

Chromosome location/bp

Chr01:29056349-29061247（+）

Chr02:26204291-26210097（-）

Chr02:36040775-36044181（+）

Chr03:3202293-3207482（+）

Chr04:22078987-22083346（+）

Chr08:27415416-27418451（-）

Chr09:2338757-2340913（+）

Chr10:31347885-31350311（-）

Chr10:34049969-34053595（-）

Chr11:4178285-4181406（+）

Chr01:33576669-33585330（+）

Chr02:2087790-2091705（-）

Chr02:28605041-28608189（+）

Chr05:26974368-26979777（+）

Chr05:28102310-28106247（-）

Chr05:34523030-34530644（+）

Chr06:28458880-28466933（+）

Chr08:24580540-24586232（-）

Chr08:27996438-28009722（-）

蛋白质长度

Protein length/aa

697

688

695

921

460

671

552

712

486

681

450

342

389

512

363

385

296

507

275

相对分子质量

MW/kD

76.28

75.30

76.44

103.13

51.92

75.66

61.74

78.12

54.58

74.99

50.75

38.59

44.03

57.13

41.66

43.28

33.04

56.20

31.38

等电点

pI

6.40

6.36

7.12

6.33

6.38

6.27

5.75

6.93

7.03

6.14

8.05

6.54

5.25

6.30

6.03

5.94

5.03

6.06

5.49

蛋白质疏水性

GRAVY

-0.618

-0.624

-0.709

-0.516

-0.606

-0.188

-0.535

-0.714

-0.597

-0.648

-0.477

-0.648

-0.592

-0.626

-0.879

-0.352

-0.499

-0.745

-0.672

图 1 TALE 基因在西瓜染色体上的分布

Fig. 1 Chromosome distribution of TALE genes in watermelon
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ClKN06 含有 8 个外显子，而 ClKN01 则含有 10 个

外显子。这些结果表明，在西瓜 TALE 基因家族中，

基因结构普遍展现出外显子和内含子的高度保守

分布。

BEL1-Like 蛋白和 KNOX 蛋白是两种关键的

植物发育相关蛋白。BEL1-like 蛋白包含 1 个 Ho-

meodomain 结构域（也称为 Homeobox），这个结构

域与 Homeobox_KN 结构域共享相似序列。此外，

BEL1-like 蛋白还包括 1 个 POX 结构域（也称为

MID），其中包含 SKY 和 BEL1 区域。KNOX 蛋白

含有 1 个 MEINOX 结构域，由 KNOX1 和 KNOX2

子域组成，它们之间被柔性连接子、ELK 结构域和

TALE 同源结构域分隔。MEINOX 结构域能够促

进 KNOX 和 BELL 蛋白之间的相互作用。基因结

构分析证明，所有的 ClBEL1-like 成员都保守地包

含 TALE 同源结构域和 POX 结构域（图 4-d），而所

有的 ClKNOX 成员都保守地包含 KNOX1 和

KNOX2（MEINOX）结构域，但是 ClKN03 缺失了

ELK 结构域（图 4-e）。

2.5 西瓜TALE基因启动子的顺式作用元件分析

前人的研究表明，TALE 基因家族参与调控花

器官发育、花分生组织形成、器官形态发生、果实发

育、植物非生物胁迫响应及激素响应。使用在线软

件 PlantCARE 对西瓜 TALE 基因家族上游 2000 bp

启动子区的顺式作用元件进行预测，并选择与植物

生长发育、胁迫响应以及激素响应相关的顺式作用

元件进行分析。这些元件主要包括光响应、低温响

应、干旱响应、生长素响应、脱落酸响应、茉莉酸甲

酯响应和赤霉素响应等（图 5）。笔者旨在探究西瓜

TALE 基因家族在生物学过程中以及对植物激素和

非生物胁迫反应中的重要作用。分析表明，分布最

广的是光响应相关元件（Light responsiveness）（含元

件基因数/总基因数为 19/19），其次是茉莉酸甲酯响

应元件（MeJA-responsiveness）（11/19）、赤霉素响应

元件（gibberellin responsiveness）（7/19）、脱落酸响应

元件（abscisic acid responsiveness）（6/19）、低温响应

注：Cl. 西瓜（黑色星星）；At. 拟南芥（红色星星）。

Note: Cl. Watermelon（black star）; At: Arabidopsis（red star）.

图 2 西瓜 TALE 基因家族系统进化树

Fig. 2 Phylogenetic tree of the TALE gene family of watermelon
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表 3 西瓜 TALE 基因的基序

Table 3 Motif identified in TALE genes of watermelon

基序

Motif

1

2

3

4

5

6

7

8

9

10

11

12

E 值

E-value

5.60E-381

5.60E-153

2.10E-199

7.20E-96

4.60E-90

3.50E-59

4.80E-44

4.10E-38

1.80E-30

1.70E-23

6.30E-16

5.60E-12

基序数

Sites

18

17

9

9

5

9

6

18

10

9

6

6

38

21

50

29

50

26

26

17

6

12

23

10

序列宽度

Width/aa

基序序列

Motif sequence

DSDKLALAEQTGLDRKQVNNWFINARVRLWKPMVEEMY

LPERAVSVLRAWLFEHFLHPY

VDRRYKQYYQQMQMVVSSFEYVAGLGAAAPYTSLALKTISKHFRCLKDAI

DPELDZFMEAYCEMLVKYKEELSKPFREA

LKDKLLRKYGGHISSLKQEFSKKKKKGKLPKEARQVLLEWWNVHYKWPYP

LLSAYVNCQKVGAPPEVAARLEEIRR

GTPRLKYVDQHLRQQRALQQLGMIQH

SKFLKAAQELLDELCNG

WRPQRG

GGVSLTLGLRHN

ELSTAERQDLQNKKAKLLSMLDE

KAKILAHPLY

图 3 西瓜 TALE 基因基序标识

Fig. 3 Logo representing the motif of TALE genes in watermelon

元件（low- temperature responsiveness））（4/19）、干

旱响应元件（drought-inducibility）（4/19）；分布最少

的为生长素响应元件（1/19）和调控植物细胞分化

元件（1/19），前者仅在 ClKN06 中分布，后者在

ClBLH01 中分布。由此可以推断，ClTALEs 在

应对光照、激素信号以及逆境胁迫等方面可能

扮演着重要的角色，并且对西瓜的生长发育进行

调控。

2.6 西瓜TALE基因的组织表达特性

在对 19 个西瓜 TALE 基因进行的表达特点分

析中（图 6）发现，它们在西瓜的不同器官中表达存

在差异。具体结果显示，大部分 BEL1-like 亚家族

基因在根、卷须、雌花和雄花中表达，而大部分

KNOX 亚家族基因则在茎、叶、雌花和雄花中表

达。其中，ClBLH09 在根中高表达，ClBLH01 在卷

须、雌花和雄花中高表达，ClBLH03 在叶中高表达，
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ClKN06 在茎和叶中高表达，ClKN01 和 ClKN02 在

茎中高表达，由此推测西瓜 TALE 基因家族可能参

与了西瓜的生长发育过程。

2.7 西瓜TALE基因对低温胁迫、干旱胁迫的响应

表达

利用实时荧光定量试验分析低温胁迫和干旱

胁迫下西瓜 TALE 家族基因的表达特性，结果（图

7-a）显示，在低温 0 h 时，除了 ClBLH03、ClBLH07、

ClBLH08、ClKN05 和 ClKN09 这 5 个基因呈现上调

趋势外，其余基因呈现下调趋势；在低温 3 h 后，除

了 ClBLH02、 ClBLH03、 ClBLH07、 ClBLH08、

ClBLH10、ClKN02、ClKN04、ClKN08 和 ClKN09 这 9

注：a. 系统进化树；b. 蛋白结构域特征；c. 基因结构；d. BEL1-like 亚家族成员蛋白结构域特征；e. KNOX Class I 和 KNOX Class II 亚家族

成员蛋白结构域特征。

Note: a. Phylogenetic tree; b. Protein structure; c. Gene structure; d. Protein structure of the BEL1 - like subfamily; e. Protein structure of

KNOX Class I and KNOX Class II subfamily.

图 4 西瓜 TALE 基因家族成员的结构特征

Fig. 4 Analytical overview of the TALE gene family in watermelon

图 5 ClTALEs 启动子顺式作用元件分析

Fig. 5 Analysis of cis-acting elements in the ClTALEs promoter
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个基因呈现上调趋势外，其余基因呈现下调趋势；

在低温 6 h 后，除了 ClBLH01、ClBLH02、ClBLH03、

ClBLH06、ClBLH07、ClBLH08、ClBLH10、ClKN02、

ClKN03、ClKN04、ClKN07 和 ClKN09 这 12 个基因

呈现上调趋势外，其余基因呈现下调趋势；在低温

12 h 后 ，除 了 ClBLH05、ClBLH07、ClKN01、

ClKN04、ClKN06 和 ClKN09 这 6 个基因呈现下调

趋势外，其余基因均呈现上调趋势；在低温 24 h 后，

除了 ClBLH01、ClBLH04、ClKN01 和 ClKN03 这 4

个基因呈现下调趋势外，其余基因均呈现上调趋

势 ；在低温 36 h 后 ，除了 ClBLH01、ClBLH05、

ClBLH09、ClKN01、ClKN03、ClKN06 和 ClKN08 这 7

个基因呈现下调趋势外，其余基因均呈现上调趋

势 ；在低温 48 h 后 ，除了 ClBLH02、ClBLH03、

ClBLH04、ClBLH07、ClKN01、ClKN04、ClKN06、

ClKN08 和 ClKN09 这 9 个基因呈现下调趋势外，其

余基因呈现上调趋势。ClBLH08 和 ClKN02 这 2 个

基因在低温胁迫下基本呈现上调趋势，ClKN01 这

个基因在低温胁迫下基本呈现下调趋势，因此西瓜

TALE 基因家族可能在低温胁迫中发挥作用。

结果（图 7- b）显示 ，在干旱 0 d 时 ，除了

ClBLH05、ClBLH08、ClBLH09、ClBLH10、ClKN03、

ClKN04 和 ClKN07 这 7 个基因呈现上调趋势外，其

余基因呈现下调趋势 ；在干旱 1 d 后 ，除了

ClBLH04、ClBLH05、ClBLH07、ClKN02、ClKN05 和

ClKN09 这 6 个基因呈现上调趋势外，其余基因均

呈现下调趋势；在干旱 2 d 后，除了 ClBLH04、

ClBLH05、ClBLH06、ClBLH09、ClKN01、ClKN03、

ClKN05 和 ClKN09 这 8 个基因呈现上调趋势外，其

余基因呈现下调趋势 ；在干旱 3 d 后 ，除了

ClBLH04、ClBLH05、ClBLH06、ClBLH09、ClKN01、

ClKN03、ClKN05、ClKN07 和 ClKN09 这 9 个基因呈

现上调趋势外，其余基因呈现下调趋势；在干旱 4 d

后，除了 ClBLH03、ClBLH04、ClBLH05、ClBLH08、

ClBLH09、ClKN02、ClKN03 和 ClKN09 这 8 个基因

图 6 西瓜 TALE 基因家族成员的组织表达特性

Fig. 6 The tissue-specific expression patterns of members

within the watermelon TALE gene family

图 7 西瓜 TALE 基因家族成员在低温胁迫（a）及干旱胁迫（b）下的表达

Fig. 7 Expression profiles of watermelon TALE gene family members under low temperature stress（a）

and drought stress（b）conditions
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呈现上调趋势外，其余基因呈现下调趋势；在干旱

5 d 后 ，除 了 ClBLH04、ClBLH05、ClBLH06、

ClBLH08、ClKN02、ClKN05 和 ClKN09 这 7 个基因

呈现上调趋势外，其余基因呈现下调趋势；在干旱

6 d、7 d 和 8 d 后 ，除 了 ClBLH04、ClBLH05、

ClBLH06、ClBLH09、ClKN01、ClKN03、ClKN05 和

ClKN09 这 8 个基因呈现上调趋势外，其余基因呈

现下调趋势。因此，西瓜 TALE 基因家族可能在干

旱胁迫中发挥作用。

3 讨论与结论

TALE 基因家族在植物发育中起着至关重要的

作用，在植物界分布广泛，但在不同的植物物种中，

这些基因的数量差异很大。TALE 基因家族已经在

越来越多的植物中被详细鉴定，其中包括拟南芥[26]、

石榴[35]、番茄[36]、大豆[37]、萝卜[38]、玉米[39]等，但在葫芦

科作物中尚未见到相关的研究报道。通过生物信

息学方法，笔者对西瓜基因组中的 TALE 基因家族

进行了鉴定，共发现了 19 个西瓜 TALE 基因家族成

员。这些基因在 10 条染色体上呈不均匀分布，与

拟南芥中鉴定到的 22 个基因数量大致相符[23]。根

据西瓜 TALE 基因家族结构、保守基序分布及与拟

南芥进化关系分析，可将其分为 BEL1- like 和

KNOX 两个亚家族。其中 BEL1-like 蛋白包含 1 个

Homeodomain 结构域（也称为 Homeobox），这个结

构域与 Homeobox_KN 结构域共享相似序列。此

外，BEL1-Like 蛋白还包括 1 个 POX 结构域（也称

为 MID），其中包含 SKY 和 BEL1 区域。KNOX 蛋

白 含 有 一 个 MEINOX 结 构 域 ，由 KNOX1 和

KNOX2 子域组成，它们之间被柔性连接子、ELK 结

构域和 TALE 同源结构域分隔开来。MEINOX 结

构域能够促进 KNOX 和 BELL 蛋白之间的相互作

用。基因结构分析证明，所有的 ClBEL1-like 成员

都保守地包含 TALE 同源结构域和 POX 结构域，

而所有的 ClKNOX 成员都保守地包含 KNOX1 和

KNOX2（MEINOX）结构域，但是 ClKN03 缺失了

ELK 结构域。西瓜 TALE 基因家族中同一亚家族

基因结构相似，保守基序和内含子外显子的分布相

似，这一结果与拟南芥 TALE 家族特征相似[23]，这一

结果表明，同一亚家族的基因可能具有相似的功能。

顺式作用元件通过参与基因表达的调控，对植

物的生长发育以及对生物和非生物胁迫的响应产

生影响。笔者使用在线软件 PlantCARE，针对西瓜

TALE 基因家族上游 2000 bp 启动子区域，进行了顺

式作用元件的预测。选择了与植物生长发育、胁迫

响应以及激素响应相关的顺式作用元件进行了分

析。这些元件包括光响应、低温响应、干旱响应、生

长素响应、脱落酸响应、茉莉酸甲酯响应和赤霉素

响应等。分析结果显示，光响应相关元件的分布最

为广泛，其次为茉莉酸甲酯响应元件、赤霉素响应

元件、脱落酸响应元件、低温响应元件和干旱响应

元件；而生长素响应元件和调控植物细胞分化元件

的分布则较为稀少。

通过综合分析顺式作用元件、组织表达和非生

物胁迫表达等结果，推测西瓜 TALE 基因家族在植

物的生长发育、花器官发育以及抵抗非生物胁迫方

面扮演着重要角色。在本研究中发现，西瓜 TALE

基因家族在光反应、激素反应和非生物胁迫中扮演

着至关重要的角色，这与在番茄[36]和石榴[37]中的研

究结论一致。笔者利用西瓜种质 M08 的不同组织

提取 RNA 进行反转录获得 cDNA 模板，通过

qRT-PCR 试验获取西瓜 TALE 基因的表达量数据，

结果显示，大部分 BEL1-like 亚家族基因在根、卷

须、雌花和雄花中表达，而大部分 KNOX 亚家族基

因则在茎、叶、雌花和雄花中表达。其中，ClBLH09

在根中高表达，ClBLH01 在卷须、雌花和雄花中高

表达，ClBLH03 在叶中高表达，ClKN06 在茎和叶中

高表达，ClKN01 在茎中高表达，由此推测西瓜

TALE 基因家族可能参与了西瓜的生长发育过程。

TALE 基因家族广泛存在于植物中，在植物生

长发育和非生物胁迫响应中发挥重要作用。番茄

SlBELL 的启动子区域包含许多与植物生长发育和

应激反应相关的顺式元件。SlBELL 基因在组织中

具有不同的特异性表达模式，并且对冷、热和干旱

胁迫有响应，暗示它们在调控植物生长的多个方面

以及响应非生物胁迫方面具有潜在的功能[40]。研究

表明 CsKNOX 在茶叶中的转录水平与黄烷-3-醇和

原花青素的积累密切相关。通过转录组学数据和

启动子元件分析发现，大多数 CsKNOX 基因对干

旱、盐、低温胁迫以及外源 MeJA 和 GA3 均有响

应 [41]。在棉花 TALE 基因家族中 GhKNOX4-A 和

GhKNOX22-D 都调节植物耐受性；沉默这 2 个基因

会诱导氧化应激，表现为 SOD 活性降低和叶片细

胞死亡，并增强气孔开放和水分流失。因此，Gh-

KNOX4-A 和 GhKNOX22-D 可能通过调节气孔开放

和氧化应激来参与干旱响应[42]。在苜蓿 TALE 基因

家族中，KNAT3/4/5-like 转录因子可能通过抑制脯

氨酸脱氢酶基因（MtPDH）表达来加速脯氨酸积累

陈筱瑶，等：西瓜TALE基因家族鉴定及表达分析
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以应对胁迫和保护细胞膜在免受干旱诱导的渗透

胁迫中发挥作用[41]。在拟南芥中 TaKNOX11-A 增强

了拟南芥的耐旱性和耐盐性。TaKNOX11-A 过表达

的植物丙二醛含量降低，脯氨酸含量增加，使植物

更有效地适应不利环境[43]。通过对西瓜 TALE 基因

家族在低温胁迫和干旱胁迫下的表达量进行分析，

发现这些基因可能在这两种胁迫情况下发挥作

用。这一结论与之前的相关研究所得到的结果相

一致[31-33]。

在本试验中共鉴定得到了 19 个西瓜 TALE 基

因，可分为 2 个亚家族，根据各基因在染色体上的

位 置 依 次 命 名 为 ClBLH01~ClBLH10、

ClKN01~ClKN09。通过综合分析顺式作用元件、组

织表达和非生物胁迫表达等结果，推测西瓜 TALE

基因家族在植物的生长发育、花器官发育以及抵抗

非生物胁迫方面扮演着重要的角色。本研究结果

可以为西瓜 TALE 基因家族的功能研究打下基础，

并促进其在低温和干旱胁迫下西瓜遗传改良中的

应用。然而，对各个基因的具体功能仍需要进一步

研究。笔者对西瓜 TALE 基因家族成员进行了全基

因组的鉴定和分析，为将来对该基因家族功能的验

证提供了理论基础。
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