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辣椒 BAM 家族基因鉴定及表达模式分析
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摘 要：β-淀粉酶（BAM）家族基因广泛存在于多种植物中，在植物生长、非生物胁迫响应等方面发挥重要作用。为

进一步挖掘辣椒 BAM 家族成员信息，探究分析其表达模式及基因功能，利用生物信息学手段对辣椒 CaBAM 基因

家族进行全基因组鉴定，并对基因结构、系统进化及表达模式进行分析。结果表明，辣椒中共有 10 个 CaBAM 基因，

均为亲水性蛋白，分布于细胞核、细胞质、线粒体、叶绿体和质膜中。系统发育分析将 CaBAM 基因家族划分为 6 个

组，催化残基 Glu-186 和 Glu-380 的保守性高于 Flexible loop 和 Inner loop。CaBAM 基因启动子区含有多个与逆

境、发育等相关的顺式作用元件，转录组和在低温胁迫下的 qRT-PCR 验证试验分析表明，CaBAM 基因在不同组织

和非生物胁迫下存在差异表达，CaBAM4、CaBAM5 和 CaBAM6 可能在辣椒生长发育及逆境胁迫中发挥作用。研究

结果为进一步深入研究辣椒 CaBAM 基因家族功能提供了参考。
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Abstract: β-amylase（BAM）family gene is widely present in various plants and plays a significant role in plant growth

and responses to abiotic stress. To further explore the information of the BAM family members in pepper and analyze

their expression patterns and gene functions, bioinformatics methods were employed to conduct genome-wide identifica-

tion, gene structure, phylogenetic analysis, and expression pattern analysis of the CaBAM gene family in pepper. The re-

sults indicated that there were 10 CaBAM genes in pepper, all of which were hydrophilic proteins and distributed in the nu-

cleus, cytoplasm, mitochondria, chloroplasts, and plasma membrane. Phylogenetic analysis divided the CaBAM gene fami-

ly into 6 groups, and the conservation of catalytic residues Glu-186 and Glu-380 was higher than that of the flexible loop

and inner loop. The promoter regions of CaBAM genes contained multiple cis-acting elements related to stress and devel-

opment. Transcriptome and qRT-PCR analysis showed that CaBAM genes had differential expression in different tissues

and under abiotic stress, and CaBAM4, CaBAM5, and CaBAM6 might play roles in the growth and development of pepper

and responses to abiotic stress. The research results provide a reference for further in-depth studies on the function of the

CaBAM gene family in pepper.
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淀粉是由葡萄糖分子聚合而成的植物碳水化

合物储存的主要形式，植物的生长发育依赖于淀粉

代谢，以保证碳和能量的稳定供应[1]。淀粉代谢也

是非胁迫反应的关键参与者，在低温[2]、干旱[3-4]、盐[5]

及氧化[6]等非生物胁迫下发挥应激作用，淀粉降解

释放为糖和其他衍生代谢物，以防止或减轻非生物

胁迫应激造成的伤害[7]。淀粉水解为葡萄糖的过程

涉及多种酶的催化，其中主要有 3 种酶，即 α-淀粉

酶（α-amylase）、β-淀粉酶（β-amylase）和淀粉磷酸化

酶（starch phosphorylase）。β-淀粉酶又名淀粉 β-1,

4-麦芽糖苷酶，作用于淀粉从非还原部分切断 α-1,4

糖苷键，从而获得水解产物 β-麦芽糖和有限糊

精 [8]。β-淀粉酶属于糖基水解酶家族 14（glucosyl

hydrolase 14 families，GH-14），具有一个 Glyco_hy-

dro_14 保守结构域（PF01373）[9]，该保守结构域含有

2 个高度保守的区域，分别位于 N 端和另外一个相

对中心的位置[10-11]。β-淀粉酶（BAM）基因家族广泛

存在于多种植物中，如拟南芥（Arabidopsis thaliana）

中有 9 个、水稻（Oryza sativa）中有 10 个、玉米（Zea

mays）中有 13 个、番茄（Solanum lycopersicum）中有

8 个 BAM 基因家族成员[11-15]。

在模式植物拟南芥中，AtBAMs 的功能已经得

到很好的表征[15]，除具有淀粉水解作用外，还参与多

种非生物胁迫、能量代谢和发育[11-12，16]。AtBAM1 是

拟南芥叶片中淀粉降解的核心酶，负责在夜间或黑

暗条件下催化淀粉降解为麦芽糖，为植物提供持续

能量来源[17]，还表现出对低温、干旱等胁迫的响应能

力[14]。AtBAM2 编码的 BAM 活性远低于 BAM1 或

BAM3，对淀粉降解贡献不显著[17-18]。BAM3 是拟南

芥叶片中主要的 β-淀粉酶，在叶片、萼片和长角果

中强烈表达，并受低温诱导[19]。BAM4 和 BAM9 具

有共同的特征，均定位在质体，缺乏水解淀粉 α-1,4

糖苷键的能力 [20]。BAM4 是淀粉降解的调节剂，

bam4 突变体显示淀粉过量表型[18-19]；BAM9 激活淀

粉降解，响应不同环境条件的变化[20]。BAM5 编码

的酶活性占据了叶片总 β-淀粉酶的 90%以上 [21]，

BAM6 是从 BAM5 的染色体片段重复进化而来，也

具有催化活性[22-23]。BAM7 和 BAM8 除了含有 Gly-

co_hydro_14 保守结构域之外，还具有 BRASSIN-

AZOLE RESISTANT1（BZR1）类型 DNA 结合域，

BZR1-BAMS 提供代谢信号，在控制植物生长和发

育中发挥作用[24]。由此可见，BAM 基因家族广泛地

参与生长、非生物胁迫响应等，并且在非生物逆境

胁迫中发挥重要作用。目前，茄科作物中关于 BAM

基因家族的研究还较少。马铃薯中鉴定到受低温

诱导表达的 BAM 成员 StBAM1、StBAM9、StBAM7、

PCT-BMY1，RNAi-StBAM1 株系的 β-淀粉酶活性降

低、可溶性淀粉含量增加，RNAi-StBAM9 株系的

β-淀粉酶活性无显著变化，但呈现显著的淀粉累积

表型[25-28]。

辣椒（Capsicum annuum L.）是一种重要的蔬菜

和调味品，也是我国栽培面积最大的蔬菜作物 [29]。

辣椒生长过程中易受低温、高温、盐等非生物逆境

胁迫，从而影响果实品质及产量。辣椒中 BAM 基

因家族成员及功能尚不清楚，鉴定辣椒 BAM 基因

家族并分析其在发育及非生物胁迫中的角色具有

重要意义。鉴于此，笔者在全基因组水平对辣椒

BAM 基因家族成员进行鉴定，并利用生物信息学手

段对该家族蛋白理化性质、进化关系、保守基序、基

因结构、启动子顺式作用元件等进行预测，利用

qRT-PCR 对其在低温胁迫下的表达模式进行验证

分析，以期为后续解析辣椒 BAM 基因家族的功

能奠定基础。

1 材料与方法

1.1 辣椒CaBAM基因家族成员的鉴定

在辣椒 PepperGD 数据库（http://ted.bti.cornell.

edu/cgi-bin/pepper/index）、茄科作物基因组 SGN 网

站（https://solgenomics.net/）、拟南芥 TAIR 数据库

（https://www.arabidopsis.org/）和水稻 RGAP 网站

（https://rice.uga.edu/index.shtml），分 别 下 载 辣 椒

Zhangshugang、番茄（version SL4.0 ）、茄子（67/3，

version 4.1）、拟南芥（version 10.0）和水稻（version

7.0）的基因组数据、基因组结构注释、CDS 序列及蛋

白序列等文件。在 InterPro 数据库（https://www.ebi.

ac.uk/interpro/search/text/）下载 β-淀粉酶保守结构

域 Glyco_hydro_14 的 HMM（PF01373），利用 TB-

tools 生信平台 Simple HMM Search 程序[29]，分别对

辣椒、番茄、茄子、拟南芥和水稻进行检索，获得候

选的 BAM 蛋白序列；进一步利用 SMART（http://

smart.embl- heidelberg.de/）和 Conserved Domains

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

cgi）程序对所有候选蛋白序列结构域进行鉴定，

最终确定具有 PF01373 结构域的即为 BAM 家族

成员。

1.2 辣椒CaBAM蛋白特征、结构域及启动子区顺

式元件分析

利用 TBtools 生信平台（Version 2.310）Protein
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Paramter Calc 页面对辣椒 CaBAM 家族蛋白质序列

进行理化特征分析和染色体定位分析，利用 BUS-

CA（http://busca.biocomp.unibo.it/）进行 CaBAM 蛋

白质亚细胞定位预测；利用 NCBI CDD（https://

www.ncbi.nlm.nih.gov/Structure/cdd/wrpsb.cgi） 和

MEME 在线程序（https://meme- suite.org/meme/in-

dex.html）分别分析 CaBAM 蛋白的保守结构域和蛋

白基序；提取 CaBAM 基因家族成员起始密码子上

游 2000 bp 序列，利用 PlantCare 网站（http://bioin-

formatics.psb.ugent.be/webtools/plantcare/html/）预测

启动子区顺式元件；采用 TBtools 进行染色体定位、

蛋白结构、基因结构和启动子元件等可视化绘图[30]。

1.3 辣椒CaBAM多序列比对及系统发育树构建

使用 Clustal Omega（https://www.ebi.ac.uk/jdis-

patcher/msa/clustalo）对鉴定出的辣椒、番茄、茄子、

拟南芥和水稻 BAMs 蛋白进行多序列比对，构建上

述几个物种的系统发育树，参数设置为默认参数，

采用 iTOL（https://itol.embl.de/，Version 7）对系统发

育树进行编辑和美化。

1.4 辣椒CaBAM基因的表达模式分析

从 NCBI SRA 公共数据库下载辣椒 Zunla-1 不

同组织及果实发育阶段（PRJNA193077）和辣椒

CM334 不同非生物胁迫处理（PRJNA525913）的转

录组数据[31-32]，以辣椒 Zhangshugang 为参考基因组

进行基因表达分析。Zunla-1 不同组织及果实发育

阶段包括盛花期辣椒植株的根、茎、叶、未开放的花

苞和完全盛开的花朵，不同发育阶段的幼果、绿熟

期和破色期果实[31]。CM334 不同的非生物胁迫处

理为 6 片真叶期辣椒幼苗，低温胁迫处理温度为

10 ℃、高温胁迫处理温度为 40 ℃，盐胁迫处理为

50 mL 400 mmol·L-1的 NaCl 溶液，干旱胁迫处理为

50 mL 400 mmol·L-1的甘露醇溶液，分别在处理 0、

3、6、12、24、72 h 取叶片样品[32]。提取辣椒 CaBAM

基因在不同组织、发育阶段和非生物胁迫处理下的

数字表达谱数据，利用 TBTools 生信平台 HeatMap

绘制基因表达热图[30]。

1.5 辣椒不同组织和在低温胁迫下CaBAM基因的

qRT-PCR分析

试验辣椒材料为美人椒 17-03，是湖北省农业

科学院经济作物研究所茄果课题组连续多代自交

纯化育成的高代自交系材料。美人椒 17-03 的

根、茎、叶、花、幼果、绿熟和红熟期的组织取样及

低温处理均于 2020 年 6 月在蔬菜种质创新与遗

传改良湖北省重点实验室完成，相关样品 RNA 保

存于-80 ℃超低温冰箱。在辣椒苗龄为 6 片真叶

期进行低温处理，4 ℃下处理 0、1、3、6、12、24 和

48 h 时采集样品，取样部位为第 3 片完全展开的真

叶，每组样品各取 5 株幼苗叶片进行混样并提取

RNA。

RNA 提取使用 MagZol 试剂（Magen，广州），逆

转录使用 HiScript II 1st Strand cDNA Synthesis Kit

（Vazyme，南京）。利用 Primer3（https://primer3.ut.

ee/）设计引物，qRT-PCR 方法检测 CaBAM 基因的

表达量，以 CaUBI3 为内参基因[33]。qRT-PCR 试验

在 CFX384 Touch ™ 荧 光 定 量 PCR 检 测 系 统

（Bio-Rad，美国）上进行，反应体系及反应程序参照

Yu 等[34]的报道。每个样品设置 3 个重复，采用 2-∆∆CT

法计算基因相对表达量。引物由武汉天一辉远公

司合成，序列信息如表 1。

1.6 数据分析

采用 Excel 2019 处理数据及绘图，采用 SPSS

19.0 对数据进行差异显著性分析。

表 1 实时荧光定量 PCR 分析引物

Table 1 Primers for quantitative real-time PCR analysis

基因

Gene

CaBAM1

CaBAM2

CaBAM3

CaBAM4

CaBAM5

CaBAM6

CaBAM7

CaBAM8

CaBAM9

CaBAM10

引物名称

Primer name

qBAM1

qBAM2

qBAM3

qBAM4

qBAM5

qBAM6

qBAM7

qBAM8

qBAM9

qBAM10

正向引物序列

Forward primer sequences（5′-3′）

CTCCATCATTCTCGGCTACTTC

CTCATGCCGACCCAAACT

TGTGATGCTCCCACTTGAC

TCTGGTTGTGAACATCTCTTCTT

ACACATGCAACAATGAGCAATC

ATCGGTGCAACGCCATTA

GCCGGAGGCAATGAGATT

AAAGGCAGCAGAGACATGG

GGATGATGACGACGAAGAGAAG

TGATTGGTCTGCCTATAAGAGC

反向引物序列

Reverse primer sequences（5′-3′）

TTAGCTGGCAGGATAAAGTGAG

CGCTGTGTAGAAGCTCGTATT

CCCTTCAGCTCCAGAACTTT

ACCAGATGCCTTCAGACTAAAC

TCATTATTCGGGTCGGCAAAT

GCCATCGGTGATCTCCATATT

GGCTCGAGTAATTCCAGTCTTT

TACCAACGCGAGAAGAAACTC

TGCTCCTGATATTGCTGATGG

AAACCACGTCTCCTACATTCC

李 宁，等：辣椒BAM家族基因鉴定及表达模式分析
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2 结果与分析

2.1 辣椒CaBAM基因家族鉴定及蛋白理化性质分

析

从辣椒 Zhangshugang 基因组中共鉴定到 10 个

CaBAM 蛋白，根据 CaBAM 基因在染色体上的分布

顺序，命名为 CaBAM1~CaBAM10。蛋白理化性质

分析显示，CaBAM 蛋白长度为 366~694 aa，理论等电

点和相对分子质量分别为 5.6~8.23 和 41.84~

77.88 kDa。不稳定系数分布在 31.12~47.54 之间，

其中 CaBAM1、CaBAM2、CaBAM6 和 CaBAM9 的

不稳系数大于 40，预测为不稳定蛋白；脂溶指数均

小于 100，平均亲水性指数均为负数，表明 CaBAM

蛋白均为亲水性蛋白。亚细胞定位预测表明，

CaBAM 家族分布于细胞核、细胞质、线粒体、叶绿

体和质膜中（表 2）。

表 2 辣椒 CaBAM 蛋白理化性质及亚细胞定位

Table 2 Physicochemical properties and subcellular localization of CaBAM proteins in pepper

编号

Accession

CaBAM1

CaBAM2

CaBAM3

CaBAM4

CaBAM5

CaBAM6

CaBAM7

CaBAM8

CaBAM9

CaBAM10

序列编号

Sequence ID

Caz01g00840.1

Caz01g00900.1

Caz01g07750.1

Caz01g28740.1

Caz01g38970.1

Caz03g37400.1

Caz07g14590.1

Caz08g07690.1

Caz08g07710.1

Caz12g11620.1

染色体位置

Chromosome

position

Chr01

Chr01

Chr01

Chr01

Chr01

Chr03

Chr07

Chr08

Chr08

Chr12

蛋白

长度

Protein

length/aa

570

519

545

534

666

577

626

366

694

396

蛋白特征 Protein characteristics

相对分子

质量

MW/kDa

64.43

59.25

60.87

58.68

75.49

64.67

71.68

41.84

77.88

44.93

理论等电点

Theoretical

pI

6.58

8.23

7.59

5.86

6.27

5.77

7.93

6.90

5.60

8.17

不稳定系数

Instability

index

47.54

44.04

34.95

32.90

38.46

43.51

35.65

31.12

44.17

39.03

脂溶指数

Aliphatic

index

67.25

69.88

68.55

75.75

66.32

68.32

76.52

70.68

69.86

75.18

平均亲

水指数

GRAVY

-0.350

-0.239

-0.451

-0.289

-0.530

-0.414

-0.388

-0.396

-0.440

-0.488

亚细胞定位

Subcellular

location

线粒体

Mitochondrial

叶绿体

Chloroplast

叶绿体

Chloroplast

细胞核

Nuclear

细胞核

Nuclear

细胞质

Cytoplasmic

线粒体

Mitochondrial

细胞核

Nuclear

细胞核

Nuclear

质膜

Plasma membrane

2.2 辣椒BAM家族蛋白系统发育树构建

构建了辣椒与茄科作物番茄、茄子、拟南芥及

水稻共 5 种作物的 BAM 家族蛋白系统发育树（图

1）。结果表明，BAM 家族被划分为 6 个组，Group I

包括辣椒 CaBAM3 和 CaBAM6，CaBAM3 与番茄

SlBAM6、茄 子 SmBAM8 聚 类 在 一 个 亚 组 ，

CaBAM6 与番茄 SlBAM8、茄子 SmBAM10 聚类在

一个亚组；Group II 包括 3 个辣椒 BAM 蛋白，

CaBAM1、CaBAM2 和 CaBAM4，CaBAM1 与

CaBAM2 是 平 行 基 因 对 ；Group III 包 括 辣 椒

CaBAM5、CaBAM8 和 CaBAM9；Group V 包括辣

椒 CaBAM7 和 CaBAM10，与番茄 SlBAM3 和茄子

SmBAM3 聚在同一组；Group IV 仅包括水稻的 Os-

BAM5 和 OsBAM6，Group VI 仅包括拟南芥的 At-

BAM5 和 AtBAM6，这两个亚组中没有辣椒、番茄

和茄子的 BAMs 家族成员。

2.3 辣椒CaBAM蛋白结构域与基因结构预测

对 CaBAM 家族蛋白序列进行比对分析，鉴定

到 BAM 蛋白的 3 个高度保守的序列区域 Region

I、Region II 和 Region III，分别包含 1 个 Flexible

loop（GGNVG）、1 个催化残基 Glu-186（GELR）和 1

个 Inner loop（NFTC），此外还包括 1 个催化残基

Glu-380（GENAL）。在 CaBAM 家族蛋白中，催化

残基 Glu- 186 和 Glu- 380 的保守性高于 Flexible

loop 和 Inner loop（图 2）。进一步的保守基序（mo-

tif）预测显示，7 个基序是 CaBAM 蛋白中共有的保

守基序，是 CaBAM 蛋白序列的重要组成部分，如

Motif5 包括催化残基 Glu-186，Motif9 包括催化残

··16
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图 1 辣椒、番茄、茄子、拟南芥和水稻 BAM 蛋白序列系统发育树

Fig. 1 Phylogenetic tree of BAM proteins in pepper, tomato, eggplant, Arabidopsis and rice

图 2 辣椒 CaBAM 家族蛋白多序列比对结果

Fig. 2 Multiple sequence alignment results of pepper CaBAM family proteins

基 Glu-380，Motif3 和 Motif10 具有典型的 Glyco_hy-

dro_14 结构域；CaBAM8 缺少 3 个 motifs，即 motif

3/4/10，CaBAM10 缺少 2 个 motifs，即 motif3/6，

CaBAM5 缺少 1 个 motifs，即 motif10（图 3-A）。

基因结构分析表明，同一家族中不同基因之间

的基因结构存在差异（图 3-B），CaBAM 基因家族包

Group IV

Group V

Group VI

Group I

Group II

Group III

Flexible loop

Inner loop
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含 3~9 个外显子，CaBAM5 和 CaBAM9 的外显子

数 目 最 多 有 9 个 ；除 CaBAM2、CaBAM6 和

CaBAM7 外 ，其余成员均具有以非编码区域

（UTR）开头和结尾的完整结构。总体而言，聚类

在同一组内的成员基因结构相似，暗示可能具有

相似的功能。

图 3 辣椒 CaBAM 家族蛋白保守基序（A）和基因外显子/内含子结构（B）分布

Fig. 3 Distribution of conserved motifs（A）and exon/intron structures（B）in the CaBAM family genes in pepper

A B

2.4 辣椒CaBAM基因家族染色体定位及共线性分

析

辣椒 CaBAM 基因家族不均匀地分布在辣椒的

1、3、7、8 和 12 号染色体上，其中 1 号染色体上分布

的 CaBAM 基因最多，共有 5 个（图 4）。进一步对

辣椒与番茄、拟南芥和水稻 3 种作物进行物种间共

线性分析，结果如图 5 所示，辣椒 CaBAM 和番茄

SlBAM 基因家族之间有 7 个同源基因对，辣椒

CaBAM 和拟南芥 AtBAM、水稻 OsBAM 基因家族之

间各有 4 个同源基因对。

2.5 辣椒CaBAM基因启动子顺式作用元件预测

利用 PlantCARE 预测和分析启动子区顺式作

用元件并进行可视化，这些顺式作用元件包括植物

激素响应元件、防御和胁迫响应元件以及生长发育

相关响应元件，如与生长素相关的 TGA- element、

赤霉素相关的 P-box、脱落酸相关的 ABRE、参与非

生物胁迫的 DRE core 和 MBS 等（图 6）。启动子区

不同的顺式作用元件分布可能反映 CaBAM 基因在

辣椒生长发育及非生物胁迫等进程中的功能，如

CaBAM4、CaBAM6 等，具有较多数目的 ABRE 元

件、G-box 元件，CaBAM5 具有较多的 STRE 元件，

推测可能在生长发育及非生物胁迫中发挥不同的

功能。

2.6 辣椒CaBAM基因表达模式分析

辣椒不同组织中 CaBAM 的表达存在差异（图

7），CaBAM4 和 CaBAM6 在根、茎、叶、花蕾、花及果

图 4 辣椒 CaBAM 基因在染色体上的分布

Fig. 4 Distribution of CaBAM gene on chromosome in pepper
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图 5 辣椒 CaBAM 基因与番茄、拟南芥和水稻的共线性分析

Fig. 5 Collinearity analysis of pepper CaBAM gene with tomato, Arabidopsis and rice

图 6 辣椒 CaBAM 家族基因顺式作用元件预测图

Fig. 6 Prediction and annotation of cis-acting elements in the CaBAM genes family of pepper

辣椒

Pepper

番茄

Tomato

拟南芥

Arabidopsis

辣椒

Pepper

辣椒

Pepper

水稻

Rice

CaChr01 CaChr02 CaChr03 CaChr04 CaChr05 CaChr06 CaChr07 CaChr08 CaChr09 CaChr010 CaChr11 CaChr12

CaChr01 CaChr02 CaChr03 CaChr04 CaChr05 CaChr06 CaChr07 CaChr08 CaChr09 CaChr010 CaChr11 CaChr12

SlChr01 SlChr02 SlChr03 SlChr04 SlChr05 SlChr06 SlChr07 SlChr08 SlChr09 SlChr010 SlChr11 SlChr12

CaChr01 CaChr02 CaChr03 CaChr04 CaChr05 CaChr06 CaChr07 CaChr08 CaChr09 CaChr10 CaChr11 CaChr12

OsChr01 OsChr02 OsChr03 OsChr04 OsChr05 OsChr06 OsChr07 OsChr08 OsChr09 OsChr10 OsChr11 OsChr12

C
aB

AM
1

C
aB

AM
2

C
aB

AM
3

C
aB

AM
4

C
aB

AM
5

C
aB

AM
6

C
aB

AM
7

C
aB

AM
8

C
aB

AM
9

C
aB

AM
10

ABRE
ABRE3a
ABRE4
AuxRE
G.ARE-motif
O2-site
P-box
TCA
TCA-element
TGACG-motif
TGA-element
TGA-element
ACE
AE-box
ARE
as1
Box 4
CCAAT-box
chs-CMAla
DRE corc
GATA-motif
G-Box
GT1-motif
I-box
LTR
MBS
MBSI
MRE
STRE
TC-rich repeats
TCT-motif
W box
WUN-motif
CAT-box
CCGTCC motif
GCN4_motif

激素响应 Hormone response

胁迫响应 Stress response

植物发育 Plant development

李 宁，等：辣椒BAM家族基因鉴定及表达模式分析

··19



中 国 瓜 菜 第38卷试验研究

注：CK 为对照，Cold 为低温处理，Heat 为热胁迫处理，Man 为甘露醇干旱处理，NaCl 为盐胁迫处理，在处理 0、3、6、12、24、72 h 取叶片样

品。

Note: CK represents the control group; Cold indicates low-temperature treatment; Heat indicates heat stress treatment; Man indicates manni-

tol-induced drought treatment, and NaCl indicates salt stress treatment. Leaf samples were collected at 0, 3, 6, 12, 24, and 72 h.

图 8 辣椒叶片 CaBAM 在非生物胁迫下的表达

Fig. 8 Expression of CaBAM in leaf of pepper under abiotic stress

图 7 辣椒 CaBAM 在不同组织中的表达

Fig. 7 Expression of CaBAM in different tissues of pepper
注：Root、Stem、Leaf 分别为盛花期辣椒植株的根、茎、叶，Bud 为未开放的花苞，Flower 为完全盛开的花朵；F-Dev1 为 0~1 cm 长的辣椒果

实，F-Dev2 为 1~3 cm 长的辣椒果实，F-Dev3 为 3~4 cm 长的辣椒果实，F-Dev4 为 4~5 cm 长的辣椒果实，F-Dev5 为绿熟期辣椒果实，F-Dev6

为破色期辣椒果实，F-Dev7 为破色期后 3 d 辣椒果实，F-Dev8 为破色期后 5 d 辣椒果实，F-Dev9 为破色期后 7 d 辣椒果实。

Note: Bud is closed flower bud, and flower is the fully blooming flower; F-Dev1 is the pepper fruit with a length of 0-1 cm, F-Dev2 is fruit with

a length of 1-3 cm, F-Dev3 is the pepper fruit with a length of 3-4 cm, F-Dev4 is the pepper fruit with a length of 4-5 cm, F-Dev5 is mature green

fruit, F-Dev6 is the breaker stage fruit, F-Dev7 is fruit 3 days after breaker, F-Dev8 is fruit 5 days after breaker, and F-Dev9 is fruit 7 days after breaker.

实发育过程中均具有较高的表达量，但在果实发育

初期（F-Dev1）几乎不表达；而 CaBAM5 和 CaBAM7

则在果实发育初期表达量较高，在根、茎等组织及

果实其他发育阶段则相对较低。CaBAM3 在茎、叶

及果实发育初期表达量较高，在根及果实发育后期

表达量相对较低。CaBAM1 和 CaBAM9 在不同组

织中均有表达，而 CaBAM2、CaBAM8 和 CaBAM10

在不同组织中的表达量均较低。

低温胁迫、热胁迫、干旱胁迫、NaCl 处理下辣椒

叶片中 CaBAM 的表达也存在差异（图 8）。不同非

生物胁迫处理下，CaBAM2、CaBAM8 和 CaBAM10

几乎不表达，这可能与这 3 个基因在叶片中的表

达量较低有关；CaBAM1 和 CaBAM9 在不同非生

物胁迫下与对照的表达差异不明显。CaBAM3 在

低温胁迫下表达量升高，在热胁迫、干旱胁迫和盐

处理下表达量降低；CaBAM7 在低温胁迫和干旱

胁迫下表达量升高，在热胁迫和盐处理下表达量

降低 ；在非生物胁迫下 ，CaBAM4、CaBAM5 和

CaBAM6 的表达量升高，其中 CaBAM6 的表达显著

受非生物诱导。

2.7 辣椒CaBAM基因在不同组织及低温胁迫下的

qRT-PCR表达分析

利用 qRT-PCR 方法对 CaBAM 基因家族在辣

椒不同组织及低温胁迫下叶片中的相对表达量进

行检测（图 9、图 10）。CaBAM1 在茎和花中的相对

表达量显著高于其他组织，CaBAM2 在花中相对表

达量显著高于其他组织，CaBAM3、CaBAM4 和

CaBAM5 在红熟果时期具有较高的相对表达量，显
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Note: Different small letters indicate significant difference at 0.05 level. The same below.

图 9 CaBAM 基因不同组织表达模式的 qRT-PCR 分析

Fig. 9 qRT-PCR analysis of different tissue expression patterns of CaBAM genes
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图 10 CaBAM 基因低温胁迫下的表达模式

Fig. 10 Expression pattern of CaBAM genes under low temperature stress

1.6

1.4

1.2

1.0

0.8

0.6

0.4

0.2

0.0

2.5

2.0

1.5

1.0

0.5

0.0

4.0

3.5

3.0

2.5

2.0

1.5

1.0

0.5

0.0

3.5

3.0

2.5

2.0

1.5

1.0

0.5

0.0

b

a

c

d d
c

cd

0

0.2

0.4

0.6

0.8

1

1.2

1.4

1.6

0 1 3 6 12 24 48

相
对
表
达
量

R
el

at
iv

e 
ex

p
re

ss
io

n
 l

ev
el

处理时间 Treatment time/h

CaBAM1
a

bc
c

bc

c

b
b

0

0.2

0.4

0.6

0.8

1

1.2

0 1 3 6 12 24 48

相
对
表
达
量

R
el

at
iv

e 
ex

p
re

ss
io

n
 l

ev
el

处理时间 Treatment time/h

CaBAM2

a

b

d
d

c
c

a

0

0.2

0.4

0.6

0.8

1

1.2

0 1 3 6 12 24 48

相
对
表
达
量

R
el

at
iv

e 
ex

p
re

ss
io

n
 l

ev
el

处理时间 Treatment time/h

CaBAM3

cd

b

de
de

e

bc

a

0

0.5

1

1.5

2

2.5

3

3.5

4

4.5

5

0 1 3 6 12 24 48

相
对
表
达
量

R
el

at
iv

e 
ex

p
re

ss
io

n
 l

ev
el

处理时间 Treatment time/h

CaBAM4

bc

a

bc

d d

b

cd

0

0.5

1

1.5

2

2.5

0 1 3 6 12 24 48

相
对
表
达
量

R
el

at
iv

e 
ex

p
re

ss
io

n
 l

ev
el

处理时间 Treatment time/h

CaBAM5

c

a

d

e de

b
bc

0

0.5

1

1.5

2

2.5

0 1 3 6 12 24 48

相
对
表
达
量

R
el

at
iv

e 
ex

p
re

ss
io

n
 l

ev
el

处理时间 Treatment time/h

CaBAM6

a

a

c

c c

b

c

0

0.2

0.4

0.6

0.8

1

1.2

1.4

1.6

0 1 3 6 12 24 48

相
对
表
达
量

R
el

at
iv

e 
ex

p
re

ss
io

n
 l

ev
el

处理时间 Treatment time/h

CaBAM7

b

a

c
cd

d cd cd

0

0.5

1

1.5

2

2.5

0 1 3 6 12 24 48

相
对
表
达
量

R
el

at
iv

e 
ex

p
re

ss
io

n
 l

ev
el

处理时间 Treatment time/h

CaBAM8

b

a

b

d cd
c

e

0

0.5

1

1.5

2

2.5

3

3.5

0 1 3 6 12 24 48

相
对
表
达
量

R
el

at
iv

e 
ex

p
re

ss
io

n
 l

ev
el

处理时间 Treatment time/h

CaBAM9

c

a

c
c c

b

c

0

0.5

1

1.5

2

2.5

3

3.5

4

0 1 3 6 12 24 48

相
对
表
达
量

R
el

at
iv

e 
ex

p
re

ss
io

n
 l

ev
el

处理时间 Treatment time/h

CaBAM10

1.6

1.4

1.2

1.0

0.8

0.6

0.4

0.2

0.0

1.2

1.0

0.8

0.6

0.4

0.2

0.0

1.2

1.0

0.8

0.6

0.4

0.2

0.0

5.0
4.5
4.0
3.5
3.0
2.5
2.0
1.5
1.0
0.5
0.0

b bc

2.5

2.0

1.5

1.0

0.5

0.0

2.5

2.0

1.5

1.0

0.5

0.0

··22
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著高于其他组织；CaBAM6 在茎中的相对表达量最

高，其次为红熟果期，均显著高于其他组织；

CaBAM7 在绿熟果时期的相对表达量显著高于叶，

在叶中的相对表达量显著高于茎 ；CaBAM8、

CaBAM9 和 CaBAM10 在幼果时期具有较高的表达

量，均显著高于其他组织。

在 低 温 胁 迫 处 理 下 ，CaBAM1、CaBAM5、

CaBAM6、 CaBAM7、 CaBAM8、 CaBAM9 和

CaBAM10 的相对表达趋势一致，除 CaBAM7 外，其

他基因处理 1 h 时相对表达量显著上升，随后相对

表达量下降，在处理 24 h 时相对表达量开始逐渐上

升，48 h 时相对表达量又开始下降。CaBAM2 低温

胁迫处理 1 h 的表达量显著下降，在处理 12 h 时的

表达量最低，然后又显著升高。CaBAM3 在低温胁

迫处理 1 h 时表达量显著下降，在处理 3 h 时表达量

最低，随后表达量开始上升，24 h 时相对表达量略有

下降，48 h 时相对表达量显著上升。CaBAM4 在低

温胁迫处理 1 h 时的相对表达量显著上升，随后开始

下降，在处理 12 h 时相对表达量最低，24 h 时相对表

达量显著上升。

3 讨论与结论

在植物中，许多物种的 BAM 家族成员已被分

析和鉴定，如拟南芥、水稻、香蕉、猕猴桃等[11，15，35-36]，

这些 BAM 基因参与调节淀粉降解、植物生长发育

和非生物胁迫反应[37]，拟南芥中 AtBMY7 能够响应

热激 [38]，杜梨（Pyrus betulaefolia）中 PbrBAM3 受冷

应激诱导表达[39]，猕猴桃中 AdBAM9 与果实中葡萄

糖含量变化密切相关[36]。然而关于辣椒 CaBAM 基

因家族在生长发育、胁迫反应等方面的研究鲜有

报道。

笔者利用辣椒基因组数据，共鉴定到 10 个

CaBAM 基因家族成员，不均匀分布在辣椒 5 条染

色体上。根据与拟南芥、番茄等作物的同源性进行

系统发育树分析，共划分为 6 个组，与前人的分类

结果存在差异，如拟南芥 AtBAM[15]和禾本科作物

BAM[11]划分为 2 个亚组、番茄 SlBAM 划分为 6 个

亚组[12]，可能是由于 BAM 基因家族的功能多样性。

序列中功能结构域的保守性和保守基序的组成是

基因家族的重要特征[40]，已知 BAM 蛋白中的活性

位点残基 Glu186 和 Glu380 严格保守[41]。笔者在本

研究中对 CaBAM 家族蛋白序列的分析也表明，

Glu-186 和 Glu-380 高度保守，且保守性高于 Flexi-

ble loop 和 Inner loop。辣椒 BAM 家族绝大多数成

员包含全部 10 个 motif，但部分成员缺少部分保守

基序，如 CaBAM8 缺少 motif 3/4/10，与甜瓜、甘薯

类似，也可能是功能的多样性或丧失[40，42]。

启动子区的顺式调控元件作为分子开关在转

录起始过程中起着至关重要的作用[43]，笔者对辣椒

CaBAM 的启动子区顺式调控元件进行分析以探究

其功能。结果显示，该基因家族启动子区存在多个

与植物激素响应元件、防御和胁迫响应元件以及生

长发育相关响应元件，暗示 CaBAM 基因家族可能

通过启动子响应非生物胁迫，参与对环境变化的响

应和生长发育等。利用辣椒公共转录组数据对辣

椒不同组织和非生物胁迫下 CaBAM 基因家族的表

达进行分析，发现 CaBAM3、CaBAM4、CaBAM5、

CaBAM6 和 CaBAM7 响应低温、高温等非生物胁

迫，CaBAM4 和 CaBAM6 在根、茎、叶、花蕾、花及果

实发育过程中均具有较高的表达量，CaBAM3 在

茎、叶及果实发育初期表达量较高，显示辣椒中的

BAM 基因也参与非生物胁迫反应和果实发育。笔

者进一步对该基因家族进行 qRT- PCR 验证，

CaBAM4、CaBAM5、CaBAM6、CaBAM7 的相对表达

量在低温胁迫初期呈显著上升趋势，表现出对低温

的响应，这些基因的启动子区具有较多的 ABRE、

G-box 等与非生物胁迫相关的元件，推测可能与辣

椒非生物胁迫相关，但相关基因功能还有待进一步

的分子生物学试验研究和验证。

综上所述，笔者对辣椒 CaBAM 基因家族进行

了全基因组鉴定，共鉴定出 10 个家族成员，并利用

生物信息手段分析该家族成员的蛋白理化性质、基

因结构、染色体的物理分布；通过构建系统发育树

和物种间共线性分析，初步明确了辣椒 CaBAM 家

族与番茄、拟南芥等物种间 BAM 基因的亲缘关

系。通过不同组织数字表达谱、非生物胁迫数字表

达谱及 qRT-PCR 方法检测了辣椒叶片中 CaBAM

的相对表达量，显示 CaBAM4、CaBAM5 和 CaBAM6

在发育和非生物胁迫处理下均具有较高的表达量，

暗示其可能在辣椒生长发育及逆境胁迫中发挥作

用。本研究结果为深入研究辣椒 CaBAM 家族基因

功能及其作用机制提供了理论依据。
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