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茶树 DIR基因家族鉴定及在炭疽病胁迫下表达模式分析
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摘 要：Dirigent（DIR）蛋白在植物体内参与木质素和木脂素的生物合成过程，在植物生

长发育和胁迫应答等过程中发挥重要作用。该研究在茶树（Camellia sinensis）全基因组中

筛选到 40个 CsDIR家族基因，并对该基因家族的理化性质、系统进化树、保守基序、染色

体定位、顺式作用元件结构特征和茶炭疽病胁迫下基因表达模式进行分析。结果表明：（1）

进化分析表明，茶树 DIR基因可分为 3个亚家族，其启动子区域包含生长素、脱落酸、创

伤和病原菌等响应元件。（2）蛋白结构及蛋白保守结构域分析，40个 CsDIR蛋白均含有由

8条反向平行β-折叠组成的β-桶。39个 CsDIR蛋白含有 Dirigent结构，1个 CsDIR蛋白含有

Dirigent superfamily结构域。（3）染色体定位及共线性分析结果表明，40个 CsDIR基因分

布在 10条染色体和 5 个不同的 Contig 上，CsDIR基因家族中有 12对串联重复基因和 4对

共线性基因。（4）茶炭疽病胁迫下 12个 CsDIR家族基因的表达模式分析表明，12个 CsDIR

家族基因均响应茶炭疽病胁迫。该研究结果为进一步研究 DIR基因家族在茶树应对生物胁

迫时的功能提供参考。

关键词：茶树，DIR基因家族，结构特征，理化特性，表达分析

中图分类号：Q943 文献标识码：A

Identification and expression pattern of DIR gene family in

Camellia sinensis under anthracnose stress

SUN Zhipeng1, ZHAO Yichen1, 2*

(1. Key laboratory of Plant Resource Conservation and Germplasm Innovation in Mountainous
Region (Ministry of Education), College of Life Sciences/Institute of Agro-Bioengineering,
Guizhou University, Guiyang 550025, China; 2. College of Tea Sciences, Guizhou University,

Guiyang 550025, China)

Abstract：Dirigent (DIR) proteins play crucial roles in lignin and lignan biosynthesis, significantly

influencing plant growth, development and stress responses. This study identified 40 CsDIR genes

through genome-wide screening in Camellia sinensis, and analysed for physicochemical
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The results were as follows: (1) Phylogenetic analysis classifies the CsDIR genes into three

subfamilies, and their promoter regions contain response elements for auxin, abscisic acid,

wounding and pathogens. (2) Analysis of protein structures and conserved domains confirme that

40 CsDIRs contain a β-barrel composed of eight antiparallel β-strands. 39 CsDIRs possess a

Dirigent domain, while one contains a Dirigent superfamily domain. (3) Results of chromosomal

localization and collinearity analysis indicate that the 40 CsDIR genes distribute across 10

chromosomes and 5 distinct contigs. Within CsDIR gene family, we identify 12 pairs of tandemly

duplicated genes and 4 pairs of collinear genes. (4) Expression pattern analysis of 12 CsDIR genes

under tea anthracnose stress demonstrates that all 12 CsDIR genes uniformly respond to tea

anthracnose stress. This study provides a foundation for future research on the function of DIR

gene family in response to biotic stresses in tea plants.

Key words： Camellia sinensis, DIR gene family, structural features, chemical and physical
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茶树（Camellia sinensis）是中国具有重要经济价值的多年生木本植物（吴应奇等，2023）。

随着茶产业的持续发展，茶叶已跃居全球主要消费饮品之列（Farag et al., 2023）。茶树富含

矿物质、糖类及氨基酸等初级代谢产物，此外还富含儿茶素等次级代谢物。这些化合物赋予

茶树显著的抗菌活性、抗氧化能力及抗炎镇静等药用特性，不仅有益人体健康，还能通过激

活防御机制增强植株对生物与非生物胁迫的抗性。作为典型的叶用经济作物，茶树真菌性叶

部病害是导致其品质劣化与产量损失的主要原因之一，对优质茶叶生产构成持续性压力。其

中，茶炭疽病作为茶树重要的叶部病害之一，在茶园生态系统中呈广域发生特征，对茶叶产

能形成显著威胁（张玉丹等，2023）。茶树对生长环境的变化极为敏感，逆境会严重影响其

生长发育及茶叶的产量和品质（徐晓寒等，2022）。

植物为应对生物和非生物胁迫，进化出一系列防御措施，包括氧化裂解、木脂素合成、

木质素沉积和脱落酸、茉莉酸等信号途径等，以快速应对复杂的环境，减少损害并争取更多

的生存资源（Faisal & Muhammad, 2022）。Dirigent（DIR）基因编码的蛋白质在木质素合成

过程中通过识别特定底物指导木醇素单体偶联形成二聚体，参与木质素的组装。而在木脂素

合成过程中，DIR蛋白可指导镜像松柏醇偶联生成木脂素。DIR基因几乎存在于所有维管植

物中，作为木质素和木脂素生物合成过程的重要调控因子来调节植物的抗逆反应（Mo et al.,

2021）。Shi等（2012）研究表明，棉花（Gossypium hirsutum）DIR家族基因 GhDIR1在棉

花中过表达会导致棉花木质素含量增加，提高其对黄萎病菌（Verticillium dahliae）的抗性。

大豆（Glycine max）接种大豆疫霉后 GmDIR22的表达上调。与野生型相比，过表达 GmDIR22

的大豆木脂素总积累量显著增加，对大豆疫霉菌（Phytophthora sojae）的抗性增强（Li et al.,

2017）。PnDIR1在三七（Panax notoginseng）中的过表达显著提高参与木质素和木脂素生

物合成相关基因的表达，并增强了三七对茄腐镰刀菌的抗性（关瑞攀，2018）。沉默辣椒



（Capsicum annuum）CaDIR7 基因降低了辣椒根系活性，削弱了辣椒的防御能力，导致辣

椒对辣椒疫霉和盐胁迫的耐受性显著降低（Khan et al., 2018）。玉米（Zea mays）中 DIR家

族基因 ZmESBL的突变导致凯氏带受损，芽中 Na+积累增加，并且由于内胚层凯氏带的低木

质化而对盐胁迫的敏感性增强（Wang et al., 2022）。复苏植物牛耳草（Boea hygrometrica）

中 BhDIR1基因能够迅速对干旱、冷害和高温等胁迫做出响应，还受乙烯（ethylene, ET）、

脱落酸（abscisic acid, ABA）和水杨酸（salicylic acid, SA）等信号分子的调控（吴仁花等，

2008）。与未处理茉莉酸甲酯（methyl jasmonate, MeJA）的崧蓝（Isatis indigotica）相比，

经MeJA处理后的崧蓝根中的 IiDIR8、IiDIR9、IiDIR10和 IiDIR16基因均有不同程度的表达，

且 IiDIR8和 IiDIR9基因呈持续上调的趋势（Li et al., 2014）。综上可知，DIR基因在植物应

对生物和非生物胁迫时起重要的作用。

为了解茶树 DIR基因在茶树应对生物胁迫时的作用，该研究以茶树全基因组为材料，

采用生物信息学方法和荧光定量 PCR 技术，对茶树 DIR基因家族进行全基因组鉴定、系

统进化树、基因结构、保守结构域和基序、启动子顺式作用元件、种内和种间共线性及生物

胁迫响应过程中的表达模式等分析，拟探讨以下问题：（1）茶树 DIR基因家族成员的理化

性质；（2）茶树 DIR家族成员的基因和蛋白结构、蛋白保守结构域及保守基序分析；（3）

茶树 DIR基因家族成员的染色体定位及其物种内和不同物种间的共线性分析；（4）茶树

DIR基因家族成员在茶炭疽病胁迫下表达模式分析。旨在为深入研究茶树 DIR基因的功能

提供参考依据，也为培育茶树抗逆新品种提供重要基因资源。

1材料与方法

1.1材料

实验材料为‘黔茶 1号’一年生茶树生长于贵州大学茶学院人工气候室（贵州，贵阳）。

培养条件为光照强度 2 000 lx，培养温度(24±2) ℃，光照时长 16 h，黑暗时长 8 h，生长健康，

无病虫害。所用茶树炭疽病菌为保种于贵州大学茶学院的围小丛壳菌（Glomerella cingulata）。

1.2方法

1.2.1茶树 DIR基因家族成员的鉴定和理化性质分析

从 TPIA（http://tpdbtmp.shengxin.ren:81/web/Download）中获取茶树基因组数据。从 Pfam

数据库（http://pfam.xfam.org/）中获得 DIR基因家族的 HMM 模型文件（PF03018）（Jaina et

al., 2020），通过 HMMER 3.0 软件筛选茶树基因组中的 CsDIRs 作为初步候选蛋白

（ E-value<1e-5 ）（ Finn et al., 2016）。在删除冗余序列后，利用在线工具 Pfam

（http://www.pfam.org/）、SMART（http://smart.embl-heidelberg.de/）对候选蛋白序列进行筛

选，最终确定CsDIR基因家族的成员。通过ExPASy在线工具（http://web.expasy.org/protparam/）

分析茶树 DIR家族成员的蛋白质分子量、等电点和亲疏水性等理化特性（Panu et al., 2012）。

利用Wolf psort（https://wolfpsort.hgc.jp/）对 CsDIRs进行亚细胞定位预测（Paul et al., 2007）。

1.2.2进化树构建

利用MEGA 7.0软件邻接法（neighbor joining, NJ）对茶树、毛果杨（Populus trichocarpa）、

水稻（Oryza sativa）和拟南芥（Arabidopsis thaliana）的 DIR家族成员的蛋白序列进行系统

进化树构建，Bootstrap设置为 1 000次重复。将生成的 Newick文件上传至在线工具 Evolview

http://www.pfam.org/
http://smart.embl-heidelberg.de/


（https://evolgenius.info//evolview-v2/#login）作图。

1.2.3蛋白高级结构及 GO富集分析

利 用 Prabi 在 线 分 析 软 件 secondary structure prediction 模 块 的 SOPMA

（https://npsa-prabi.ibcp.fr/cgi-bin/npsa_automat.pl?page=/NPSA/npsa_sopma_f.html）预测茶树

DIR家族蛋白的二级结构。利用在线工具 SWISS-MODEL（https://swissmodel.expasy.org/）

对 茶 树 DIR 家 族 蛋 白 的 三 级 结 构 进 行 建 模 。 利 用 EggNOG5.0 数 据 库

（http://eggnog5.embl.de/#/app/home）对 CsDIR 基因进行 GO 功能富集分析，并用 TBtools

进行可视化。

1.2.4基因结构、保守结构域及保守基序分析

利用在线工具MEME（http://meme-suite.org/）鉴定茶树 DIR 家族蛋白序列的保守基序，

motif 数 量 选 择 10 （ Bailey et al., 2006 ） 。 运 用 NCBI 的 Batch-CD-Search

（https://www.ncbi.nlm.nih.gov/Structure/bwrpsb/bwrpsb.cgi）导出茶树 DIR家族成员的保守结

构域数据。使用 TBtools对茶树 DIR基因内含子-外显子、保守结构域和保守基序进行可视

化（Chen et al., 2020）。

1.2.5种内和种间共线性分析及染色体定位

利用MCScanX（Wang et al., 2012）分析拟南芥和茶树及茶树自身具有默认参数的共线

块，再利用 TBtools对共线性文件进行分析，并用 TBtools中的 Advanced circos功能绘制茶

树的种内和种间共线性图。利用TBtools软件对茶树DIR基因家族的染色体分布进行可视化。

1.2.6 CsDIR家族基因启动子顺式作用元件分析

提 取 CsDIR 家 族 基 因 上 游 2 000 bp 核 酸 序 列 ， 使 用 Plant care 数 据 库

（http://bioinformatics.psb.ugent.be/webtools/plantcare/html/）对启动子区域的顺式作用元件进

行分析，将所得结果文件利用 TBtools软件进行可视化。

1.2.7 CsDIR基因家族成员在茶树抗病过程中的分析

选取长势一致且健康的茶树上新生叶片，经 75%酒精擦拭一次后再用无菌水冲洗 3次，

待叶片表面水分自然晾干后使用无菌刀片在叶片中部近叶缘区域制造人为伤口，将分离获得

的茶炭疽菌菌丝块接种在叶片背面创伤位点，作为实验组。以未接菌处理的野生型为对照组。

每个处理组均设置 3个生物学重复。使用 StesdyPure 植物 RNA提取试剂盒（长沙艾科瑞生

物，AG21019）提取茶树叶片 RNA。使用反转录试剂盒（大连 Takara，RR037A）将总 RNA

反转为 cDNA，利用 NCBI（https://www.ncbi.nlm.nih. gov/tools/primer-blast）分别设计实时荧

光定量 PCR（real-time quantitative PCR, qRT-PCR）引物（表 1），内参为茶树 GAPDH。使

用 SGExcel FastSYBR Mixture试剂盒[生工生物工程（上海）股份有限公司，B532955]进行

qRT-PCR，检测目的基因和内参基因 Ct值，3个生物学重复。使用 2-ΔΔCt计算相对表达量并

进行分析，利用 Excel 2019软件整理数据，使用 SPSS 18软件进行数据的统计，并采用 t-test

进行差异显著性分析，运用 GraphPad Prism 9.0软件制图。

表 1 qRT-PCR引物序列

Table 1 Primer sequence for real time quantitative PCR (qRT-PCR)

引物名称

Primer name

引物序列（5′→3′）

Primer sequence (5′→ 3′)

引物名称

Primer name

引物序列（5′→3′）

Primer sequence (5′→ 3′)

https://evolgenius.info//evolview-v2/
http://eggnog5.embl.de/
http://meme-suite.org/
http://bioinformatics.psb.ugent.be/webtools/plantcare/html/


CsDIR2-F ACCATCTTCGCTTTCCATGAC CsDIR30-R TCGTTGTCGACTGTCATGGG

CsDIR2-R CAGCGATCGAAATGGACCCT CsDIR31-F CGTCAACGCAAATGGGACAG

CsDIR10-F GGGCTCCAACCCAGTAACTC CsDIR31-R GTGCCACTGGAGTTGAGTGA

CsDIR10-R ACCCAAGGCAGCATTGAGAA CsDIR32-F TGATGGACAACCCGCTCAC

CsDIR15-F TACCCACTGTAACTCCTCCTG CsDIR32-R AGTATCTGCGAGCCAGCCT

CsDIR15-R ATTGACGGCTGGGTTGGTTA CsDIR35-F GCAAATACAATGGAAGCACCC

CsDIR20-F CGGCATGCTCAATGTGATGG CsDIR35-R CACTGTATGAGTCTTGGCCT

CsDIR20-R AAGACCTGCCGCGATGTAAA CsDIR38-F GGCCAAAGCCATCCCAAACGT

CsDIR21-F CGTCTTTGAAACTGGTGGGC CsDIR38-R ATGTCGTGGAAGTAGAAGTG

CsDIR21-R TGTGATTCTTTCTCGTAACAACGG CsDIR40-F TCGTGCTTAGTTGTATGCGA

CsDIR25-F TTGGGCGAGCACAAGGATTT CsDIR40-R GCCGCATTCCACAGTGTTTT

CsDIR25-R TCAGCACCGGCAAAGTTCAT GAPDH-F CACGGTCAATGGAAGCATCAT

CsDIR30-F CCGCCTCAAGCTCTTCTACC GAPDH-R GCAGCAGCCTTATCCTTATCAG

2结果与分析

2.1 茶树 DIR基因家族成员的基本信息

从茶树中筛选到 40个 DIR基因（表 2）。根据各基因在染色体上的位置，依次命名为

CsDIR1-CsDIR40。40个CsDIR基因编码的蛋白氨基酸长度为 123（CsDIR25）至 381（CsDIR1）

个氨基酸之间，蛋白分子量在 14.40 kDa（CsDIR25）至 38.81 kDa（CsDIR1）之间。预测等

电点范围为 4.44（CsDIR1）至 10.07（CsDIR34）。除 CsDIR34属于不稳定蛋白外（不稳定

性指数大于 40），其余 CsDIRs属于稳定蛋白。脂溶系数范围为 60.24（CsDIR25）至 103.72

（CsDIR40）。大部分 CsDIRs为疏水性蛋白，其中 CsDIR25、CsDIR27、CsDIR28、CsDIR31

和 CsDIR34为亲水性蛋白。亚细胞定位预测大部分 CsDIRs定位在叶绿体和细胞外间隙，少

数定位在细胞质、液泡和内质网。

表 2 茶树 DIR基因家族信息

Table 2 Information of CsDIR gene family

基因名称

Gene name
基因 ID
Gene ID

氨基酸数目

Number of
amino
acids

分子量

Molecular
weight
(kD)

理论等电

点

Theoretical
pI

不稳定性

系数

Instability
index

脂溶指

数

Aliphatic
index

亲水性

Grand average of
hydropathicity

亚细胞定位

预测

Subcellular
localization

CsDIR1 CSS0021743 381 38.81 4.44 35.85 93.12 0.171
叶绿体

Chloroplast

CsDIR2 CSS0010065 195 21.31 7.08 17.64 91.95 0.010 叶绿体

Chloroplast

CsDIR3 CSS0032670 181 19.72 6.65 29.44 92.15 0.050
内质网

Endoplasmic
reticulum

CsDIR4 CSS0048417 192 20.57 7.92 32.82 95.05 0.118
细胞外间隙

Extracellular
Space

CsDIR5 CSS0020163 192 20.85 7.02 31.69 92.50 0.089
细胞外间隙

Extracellular
Space

CsDIR6 CSS0046097 170 18.82 9.16 33.87 86.53 0.119 液泡



Vacuole

CsDIR7 CSS0006406 192 20.48 6.58 31.51 98.59 0.183
细胞外间隙

Extracellular
Space

CsDIR8 CSS0006464 191 20.65 7.72 27.55 92.41 0.068
细胞外间隙

Extracellular
Space

CsDIR9 CSS0048140 189 20.73 6.82 25.89 88.15 0.154
液泡

Vacuole

CsDIR10 CSS0000043 171 18.80 7.78 29.03 93.45 0.174
液泡

Vacuole

CsDIR11 CSS0030505 188 20.69 5.75 26.09 102.66 0.206
细胞外间隙

Extracellular
Space

CsDIR12 CSS0021710 191 21.17 9.07 22.29 91.88 0.129
液泡

Vacuole

CsDIR13 CSS0046463 200 21.94 5.50 31.90 88.25 0.099
叶绿体

Chloroplast

CsDIR14 CSS0008829 201 22.01 5.50 32.75 87.81 0.094 叶绿体

Chloroplast

CsDIR15 CSS0008636 297 30.69 4.88 29.51 90.30 0.192
细胞质

Cytoplasm

CsDIR16 CSS0023753 177 19.31 6.26 24.21 95.14 0.207
叶绿体

Chloroplast

CsDIR17 CSS0030481 177 19.22 5.84 21.31 96.78 0.238 叶绿体

Chloroplast

CsDIR18 CSS0049928 175 19.26 7.97 26.49 93.49 0.121
叶绿体

Chloroplast

CsDIR19 CSS0048755 191 20.89 9.28 10.43 95.92 0.157
细胞质

Cytoplasm

CsDIR20 CSS0042357 187 20.54 9.04 37.99 90.16 0.116 叶绿体

Chloroplast

CsDIR21 CSS0043959 180 19.69 7.86 20.52 95.72 0.156
叶绿体

Chloroplast

CsDIR22 CSS0025951 191 20.83 9.28 13.63 92.88 0.165
细胞质

Cytoplasm

CsDIR23 CSS0013337 249 19.69 5.47 33.67 93.29 0.272
细胞外间隙

Extracellular
Space

CsDIR24 CSS0028211 191 21.07 9.66 18.49 87.28 0.112
叶绿体

Chloroplast

CsDIR25 CSS0018205 123 14.40 5.78 36.96 60.24 -0.365
细胞质

Cytoplasm

CsDIR26 CSS0033203 188 20.83 7.84 22.19 84.63 0.088 叶绿体

Chloroplast

CsDIR27 CSS0004240 181 20.21 7.72 23.41 75.41 -0.014
叶绿体

Chloroplast

CsDIR28 CSS0039034 181 20.21 7.72 23.88 75.41 -0.018
叶绿体

Chloroplast



CsDIR29 CSS0020889 188 20.86 7.84 22.19 84.63 0.073
叶绿体

Chloroplast

CsDIR30 CSS0046546 182 20.58 5.07 19.28 73.41 0.101 叶绿体

Chloroplast

CsDIR31 CSS0024173 185 20.77 6.82 17.71 68.00 -0.128
叶绿体

Chloroplast

CsDIR32 CSS0024616 159 17.80 9.47 31.21 90.19 0.051
细胞外间隙

Extracellular
Space

CsDIR33 CSS0019864 177 19.29 9.07 33.28 85.99 0.157
细胞外间隙

Extracellular
Space

CsDIR34 CSS0033209 185 20.20 10.07 43.14 90.65 -0.048
叶绿体

Chloroplast

CsDIR35 CSS0026090 198 21.66 8.69 34.51 96.06 0.148
细胞外间隙

Extracellular
Space

CsDIR36 CSS0002646 202 22.65 9.64 39.69 95.59 0.115
细胞外间隙

Extracellular
Space

CsDIR37 CSS0010713 249 25.37 5.47 33.33 92.89 0.262
细胞外间隙

Extracellular
Space

CsDIR38 CSS0009270 191 20.98 9.55 21.60 88.32 0.074
叶绿体

Chloroplast

CsDIR39 CSS0010013 191 21.03 9.95 30.06 83.72 0.020 叶绿体

Chloroplast

CsDIR40 CSS0018582 188 20.57 6.07 39.58 103.72 0.245
细胞外间隙

Extracellular
Space

2.2 茶树 DIR家族系统进化分析

为探究茶树 DIR基因家族成员的系统进化关系，利用拟南芥（27个）、水稻（37个）、

毛果杨（40个）和茶树（40个）共 144个 DIR蛋白序列构建系统进化树（图 1）。结果显

示，DIR 蛋白可分为 5 个亚族（DIR-a、DIR-b/d、DIR-c、DIR-e 和 DIR-g）。茶树 DIR 蛋

白分布在 DIR-a、DIR-b/d和 DIR-e 3个亚族中，其中 DIR-b/d亚族包含的 CsDIRs最多（27

个），DIR-a 亚族包含 7个 CsDIRs，DIR-e 亚族包含 6个 CsDIRs。分析 4个物种 DIR家族

蛋白的进化关系，发现茶树、拟南芥和毛果杨 DIR蛋白仅在 DIR-a、DIR-b/d 和 DIR-e 3个

亚族中分布，而 DIR-c 和 DIR-g 仅包含来自单子叶植物水稻的 DIR蛋白，这些结果表明植

物 DIR基因家族的进化伴随单、双子叶植物的分化出现明显的分歧。



图 1 茶树（Cs）、毛果杨（Pt）、水稻（Os）与拟南芥（At）DIR蛋白的系统进化树

Fig. 1 Phylogenetic tree of DIR protein of Camellia sinensis (Cs), Populus trichocarpa (Pt), Oryza
sativa (Os) and Arabidopsis thaliana (At)

2.3 茶树 DIR蛋白高级结构分析

为探究茶树 DIR 蛋白的结构特征，对 DIR 蛋白进行二级结构预测（表 3），茶树 DIR

蛋白具有α-螺旋、延伸链、β-转角和无规卷曲 4种结构形式，α-螺旋的比例为 11.28%（CsDIR2）

~29.26%（CsDIR11），β-转角的比例为 3.00%（CsDIR13）~6.67%（CsDIR21），延伸链的

比例为 19.68%（CsDIR23）~38.22%（CsDIR24），无规卷曲的比例为 34.04%（CsDIR11）

~62.47%（CsDIR1），其中延伸链和无规则卷曲的比例相对较高，均占序列的 65%以上。蛋

白质三级结构建模如图 2所示，40个 DIR蛋白均含有由 8条反向平行β-折叠组成的β-桶。

表 3 CsDIR蛋白二级结构

Table 3 Secondary structure of CsDIRs

蛋白名称 α-螺旋 延伸链 β-转角 无规则卷曲

Protein name α-helix (%) Extended strand (%) β-turn (%) Random coil (%)

CsDIR1 13.65 19.95 3.94 62.47

CsDIR2 11.28 31.28 5.64 51.79

CsDIR3 27.07 30.94 4.97 37.02

CsDIR4 22.92 32.29 4.69 40.10

CsDIR5 26.04 30.73 3.12 40.10

CsDIR6 28.24 29.41 4.71 37.65

CsDIR7 26.04 31.77 3.65 38.54

CsDIR8 26.18 31.41 4.71 37.70



CsDIR9 21.16 31.22 5.29 42.33

CsDIR10 23.39 32.75 4.68 39.18

CsDIR11 29.26 31.38 5.32 34.04

CsDIR12 24.61 32.98 4.19 38.22

CsDIR13 24.00 30.00 3.00 43.00

CsDIR14 24.88 29.85 4.98 40.30

CsDIR15 15.82 24.58 5.72 53.87

CsDIR16 25.42 32.20 4.52 37.85

CsDIR17 22.60 35.03 5.65 36.72

CsDIR18 23.43 33.71 5.71 37.14

CsDIR19 24.61 33.51 4.71 37.17

CsDIR20 19.79 35.83 3.74 40.64

CsDIR21 21.67 36.11 6.67 35.56

CsDIR22 25.65 34.55 5.24 34.55

CsDIR23 22.89 19.68 5.22 52.21

CsDIR24 12.57 38.22 4.71 44.50

CsDIR25 21.95 37.40 5.69 34.96

CsDIR26 23.94 29.79 5.85 40.43

CsDIR27 15.47 34.25 6.08 44.20

CsDIR28 16.02 34.81 4.42 44.75

CsDIR29 24.47 28.72 4.79 42.02

CsDIR30 14.84 33.52 5.49 46.15

CsDIR31 19.46 34.59 4.86 41.08

CsDIR32 20.75 31.45 3.77 44.03

CsDIR33 18.64 33.33 3.39 44.63

CsDIR34 22.16 26.49 3.24 48.11

CsDIR35 23.23 32.83 5.05 38.89

CsDIR36 25.25 32.67 3.96 38.12

CsDIR37 22.09 21.29 3.61 53.01

CsDIR38 18.32 34.03 4.71 42.93

CsDIR39 20.42 33.51 5.76 40.31

CsDIR40 28.19 31.91 5.32 34.57



图 2 CsDIRs蛋白三级结构

Fig. 2 Tertiary structures of CsDIRs

2.4 CsDIR基因 GO 功能富集

为更全面地揭示 CsDIR基因潜在功能，利用 EggNOG 5.0工具对其进行详尽的功能注

释和分类（图 3）。CsDIR参与松脂醇生物合成过程、防御反应、催化活性的调控、乙酰辅

酶 A代谢过程、油菜素内酯生物合成过程、甾醇生物合成过程、木质素生物合成等生物学

过程；主要分子功能涉及介导立体特异性合成、金属离子结合；在细胞组分类别中，获得的



与细胞成分相关的基因数量相对较少，位于细胞外区域。

图 3 CsDIR基因 GO功能富集分析

Fig. 3 GO function enrichment analysis of CsDIR genes

2.5 茶树 DIR家族成员的基因结构、蛋白保守结构域及保守基序分析

为进一步探究茶树 DIR 基因家族的结构特征，分析 CsDIR蛋白保守基序结果显示（图

4：B），位于同一亚族 DIR基因家族成员的保守基序较为相似。CsDIRs包含 3~7个保守基

序，绝大部分 CsDIRs都含有Motif 1（38 个）。CsDIR基因编码的蛋白质序列结构域分析

显示（图 4：C），除 CsDIR34 含有一个 Dirigent superfamily 结构域外，其余 CsDIRs蛋白

序列均含有一个保守的 Dirigent结构域，其中 CsDIR1还含有一个 PHA03247 superfamily结

构域。对 CsDIR家族基因结构分析显示（图 4：D），大部分 CsDIR基因（29个）无内含

子，仅有 1个外显子，有 9个 CsDIR基因（CsDIR3、CsDIR6、CsDIR10、CsDIR16、CsDIR17、

CsDIR18、CsDIR20、CsDIR21、CsDIR32）含有 1 个内含子和 2 个外显子，有 2 个 CsDIR

基因（CsDIR25、CsDIR40）含有 2个内含子和 3个外显子，其中 CsDIR11含有 3个内含子，

4个外显子。



A. CsDIRs家族的系统进化树；B. CsDIRs保守基序；C. CsDIRs保守结构域；D. CsDIRs基因结构。

A. Phylogenetic tree of CsDIRs; B. Conserved motifs of CsDIRs; C. Cconserved domains of CsDIRs; D. Gene
structure of CsDIRs.

图 4 CsDIR基因结构、蛋白保守结构域及保守基序分析

Fig. 4 Gene structures, conserved domains and conserved motif of CsDIR

2.6 茶树 DIR基因家族基因的染色体定位及共线性分析

CsDIR家族基因在染色体上的位置显示（图 5：A），33个 CsDIR家族基因以不均匀的

方式分布在茶树 10条染色体，7个 CsDIR家族基因分布在 5个不同的 Contig上。第 3号染

色体上分布的基因最多（12个基因），第 6号染色体上分布 7个基因，第 12号染色体上分

布 5个基因，第 14和第 15号染色体分布 2个基因，第 1、第 2、第 4、第 9和第 10号染色

体分布 1个基因，Contig514 和 Contig866上分别分布 2个 DIR基因，其余 3个 Contig 各分

布 1个 DIR基因。CsDIR基因家族中有 12对串联重复基因共 21个基因，分别为 CsDIR4和

CsDIR15、CsDIR6和 CsDIR7、CsDIR7和 CsDIR8、CsDIR8和 CsDIR9、CsDIR11和 CsDIR12、

CsDIR13和 CsDIR14、CsDIR16和 CsDIR17、CsDIR25和 CsDIR26、CsDIR26和 CsDIR27、

CsDIR28 和 CsDIR29、CsDIR30 和 CsDIR31、CsDIR35 和 CsDIR36，占 CsDIR基因的比例

为 21/40=52.5%。表明在 CsDIR基因在进化过程中，串联复制可能起着重要作用。

物种内共线性分析检测出 4对共线性基因，CsDIR1和 CsDIR15、CsDIR3和 CsDIR22、

CsDIR13和 CsDIR14、CsDIR25和 CsDIR30（图 5：B）。这 8个 CsDIR基因是基因复制的

结果，表明全基因组片段的复制对茶树基因组中 DIR基因家族成员数量的增加起重要作用。

为进一步分析不同物种中 CsDIR基因家族的系统发育历史，绘制茶树与拟南芥的同源性关

系图（图 5：C），茶树与拟南芥中的 17对基因之间呈共线性关系。其中，CsDIR1与拟南

芥中的 4个 DIR基因存在共线性关系，CsDIR25和 CsDIR30分别与拟南芥中的 3个 DIR基

因存在共线性关系，CsDIR15和 CsDIR22分别与拟南芥中的 2个 DIR基因存在共线性关系。

上述结果表明这 17对基因可能在 DIR基因家族进化过程中发挥了重要作用。



A. CsDIRs家族染色体定位；B. CsDIRs种内共线性分析；C. 茶树和拟南芥 DIR基因家族成员的种间共线

性分析

A. Chromosomal distribution of CsDIRs; B. Intraspecific colinearity analysis of CsDIRs; C. Interspecific
colinearity analysis of DIR gene family members between Camellia sinensis and Arabidopsis thaliana.

图 5 茶树 DIR基因家族成员染色体定位分析及物种间共线性分析

Fig. 5 Chromosomal localization analysis and the syntenic relationship of CsDIR gene family
members between different species

2.7 茶树 DIR家族基因启动子顺式作用元件分析

为研究 CsDIR家族基因的调控作用，对 CsDIR基因上游 2 000 bp启动子区域的顺式作

用元件进行预测和分析（图 6）。40个 CsDIR家族基因启动子共筛选到 15种启动子顺式作

用元件。植物激素和胁迫响应元件在该家族基因启动子区域中分布广泛。其中，28个 CsDIR

基因启动子区域都含有乙烯响应元件（ERE），26个 CsDIR基因启动子区域含有脱落酸响

应元件（ABRE），25个 CsDIR基因启动子区域含有茉莉酸响应元件（CGTCA-motif），22

个 CsDIR基因启动子区域含有创伤响应元件（WUN-motif），20个 CsDIR基因启动子区域

有病原菌响应元件（W-box），18个CsDIR基因启动子区域含有赤霉素响应元件（GARE-motif、

P-box 和 TATC-box），11个 CsDIR基因启动子区域有低温响应元件（LTR），9 个 CsDIR

基因启动子区域含有水杨酸响应元件（TCA-element），9个 CsDIR基因启动子区域有防御

和应激反应元件（TC-rich），8 个 CsDIR基因启动子区域有干旱响应元件（MBS），7 个

CsDIR基因启动子区域含有生长素响应元件（TGA-element 和 AuxRR-core），表明大多数

CsDIR基因具有响应激素和环境胁迫的顺式作用元件。



图 6 CsDIRs家族的启动子顺式作用元件

Fig. 6 Promoter cis-acting element of CsDIRs

2.8 茶树 DIR家族基因在炭疽病害胁迫下的表达模式

为探究 CsDIR 基因在茶树应对茶炭疽病害胁迫时的作用，本研究选取 DIR-a 亚族的

CsDIR25、CsDIR30和 CsDIR31，DIR-b\d 亚族的 CsDIR10、CsDIR20、CsDIR21、CsDIR32、

CsDIR35、CsDIR38和CsDIR40，DIR-e亚族的CsDIR2和CsDIR15共 12个基因。通过 qRT-PCR

技术分析 12个 CsDIR基因在茶树接种茶炭疽菌后不同时间的表达模式（图 7）。结果显示，

除 CsDIR2，其余 CsDIR基因相对表达量均随着接种时间的增加呈先增高后下降的趋势，在

第 3 d 达到顶峰。其中，CsDIR10、CsDIR20、CsDIR21、CsDIR30 和 CsDIR40 相对表达量

在接种 3 d后上调了 100倍以上。其中，接种 3 d后 CsDIR10基因相对表达量是接种 0 d的

345.68倍，接种 3 d后 CsDIR20基因相对表达量是接种 0 d的 263.19倍，接种 3 d后 CsDIR21

基因相对表达量是接种 0 d的 328.73倍，接种 3 d后 CsDIR30基因相对表达量是接种 0 d的

100.32倍，接种 3 d后 CsDIR40基因相对表达量是接种 0 d的 121.65倍，表明这 5个基因可

能在茶树抗茶炭疽病过程中起到非常重要的作用。CsDIR2基因的相对表达量随着接种时间

的增加呈下降趋势，表明 CsDIR2基因在茶树抗茶炭疽病过程中可能起负调控作用。



数值为基于 3次重复实验的平均值±标准差。每个点与 0 d组进行比较，并使用 t检验计算显著性（*P<0.05，
**P<0.01，***P<0.001，****P<0.0 00 1）。

Values are based on the mean ± standard deviation of 3 repeated experiments. Each point 0 d group is compared
and significance is calculated using the t-test(* P<0.05, ** P<0.01, *** P<0.001, **** P< 0.000 1).

图 7 茶树 DIR基因家族部分成员在茶炭疽病处理下的定量表达分析

Fig. 7 Quantitative expression analysis of some members of CsDIR gene family under tea
anthracnose treatment

3讨论与结论

DIR家族基因调控木质素和木脂素生物合成过程中氧化偶合反应的立体选择和位置选

择，在植物响应生物胁迫和非生物胁迫时发挥重要作用（陈煜等，2022）。目前，已从多种

植物中鉴定到 DIR基因，如紫花苜蓿（Medicago sativa）（52个）（马永龙等，2025）、谷

子（Setaria italica）（41个）（赵玉雪等，2024）、拟南芥（27个）（Kim et al., 2012）、

辣椒（24个）（Khan et al., 2018）和菘蓝（19个）（Li et al., 2014），本研究在茶树基因组

中筛选获得 40个 DIR基因，表明不同物种间 DIR数量存在较大差异。理化性质分析发现，

97.5%的 CsDIR蛋白是稳定蛋白，表明它们可能在应对长期的逆境胁迫时发挥重要作用。此

外，87.5%的 CsDIR蛋白是疏水蛋白，表明它们可能定位于细胞的膜系统，如叶绿体或内质

网膜等，这与玉米（秦涛等，2025）中相关研究结果相似。亚细胞定位结果显示，CsDIRs

定位在叶绿体、细胞外间隙、细胞质、液泡和内质网中，这表明 CsDIR 家族可能在不同环



境下发挥不同的生物学功能，紫花苜蓿（马永龙等，2025）和马铃薯（Solanum tuberosum）

（张益瑄等，2025）的有关研究中同样有此结论。该研究发现茶树 DIR家族存在 12对串联

重复基因，占所有基因的 52.5%。拟南芥中串联重复基因占比为 60%，进化过程中 DIR基

因家族的扩展在不同物种之间是不同的。串联重复在茶树和拟南芥的 DIR家族扩增中发挥

了重要作用。

茶树 DIRs仅分布在 3个亚族中（DIR-a、DIR-b/d 和 DIR-e），其中 DIR-b/d 亚族包含

成员最多，该结果与同属于双子叶植物的拟南芥和毛果杨 DIRs的系统进化分组情况相似，

而 DIR-c 和 DIR-g 这两个亚族只含有水稻 DIRs，这表明单子叶植物水稻和双子叶植物茶树、

毛果杨和拟南芥在分化后可能具有不同的进化模式。Liu 等（2021）研究表明，在棉花中，

DIR-b/d亚族基因占比高达 75%以上，远大于云杉（Picea asperata）（34.3%）（Ralph et al.,

2007）、水稻（20.4%）和辣椒（50.0%），说明 DIR-b/d亚族在棉花中进化较快，在棉花应

对逆境胁迫过程中可能具有重要的作用。而茶树的 DIR-b/d亚族基因占比为 67.5%，也大于

云杉和水稻等，说明 DIR-b/d亚族在茶树应对逆境胁迫过程中可能具有重要的作用。同一亚

族 CsDIRs保守基序的分布和排列相似，一些保守基序特异性地存在于一些 DIR亚族中，导

致了 DIR-a、DIR-b/d 和 DIR-e 亚族之间的分化，保守基序的特异性可能与同一亚族成员间

的功能保守性相关。上述结果与毛果杨和透骨草（Phryma leptostachya）（Pei et al., 2023）

保守基序的分布和排列结果相似。大部分茶树 DIR家族成员仅含有 1个外显子，无内含子，

这与马铃薯（张益瑄等，2025）、紫花苜蓿（马永龙等，2025）和谷子（赵玉雪等，2024）

DIR家族的基因结构类似。CsDIR蛋白的延伸链和无规卷曲占比较高，这与厚朴（Houpoea

officinalis）（张柏年等，2024）和朝仓花椒（Zanthoxylum piperitum）（陈炳竹等，2020）

DIR蛋白的二级结构预测结果一致，延伸链和无规卷曲赋予蛋白质高度柔性和构象可变性并

提高空间利用效率使其能够与多种底物结合并参与多样的生物学过程。CsDIR蛋白均含有保

守的由 8条反向平行的β-折叠组成的β-桶，这与透骨草和木豆（Cajanus cajan）（Dokka et al.,

2024）DIR蛋白的三级结构建模结果吻合，大部分 CsDIR 蛋白还具有 N端尾部结构，这一

结构可使其更高效地发挥底物引导作用。

本研究分析 CsDIR家族成员接种茶炭疽菌后表达模式发现，11个 CsDIRs在接种 1 d后

即被诱导表达，且在接种 3 d时达到最大值，总体呈现先增高后降低的趋势。与该研究相似

的是，大豆中的 GmDIR22（Li et al., 2017）、辣椒中的 CaDIR7（Khan et al., 2018）和三七

中的 PnDIR1（关瑞攀，2018）等在植物抵抗病原菌侵害过程中同样发挥正向调控作用。沙

金兰等（2025）研究发现，受炭疽病侵染的辣椒中与木质素合成相关的基因（如 CaLAC1、

CaLAC3、CaLAC13、CaLAC14 和 CaLAC18）的表达明显上调。大部分 DIR 家族蛋白均参

与木脂素和木质素的合成（Ma & Liu, 2015），该研究同样发现受炭疽病侵染后的茶树中与

木质素合成相关的基因（如 CsDIR10、CsDIR20、CsDIR21、CsDIR30和 CsDIR40）的表达

量明显上调，推测这些基因可能与茶树的抗病应激反应密切相关，在炭疽病侵染时期，这几

个基因存在一定的协同效应，共同抵御炭疽病的侵染。CsDIR基因 GO富集分析表明，这些

家族基因涉及防御反应、油菜素内酯、甾醇、木质素和松脂醇生物合成。研究表明接种青枯

菌（Ralstonia solanacearum）后 NbDIR27沉默的植物叶叶盘的叶绿素含量较野生型显著下

降，过表达植物的叶片出现叶绿素的增加（王茹苹，2024）。提高茶树叶片的叶绿素含量，



为增强茶树的抗病能力奠定了良好的物质基础（徐超等，2024）。亚细胞定位预测 CsDIRs

大多数定位于叶绿体，CsDIRs可能在光合作用中发挥重要作用以抵御炭疽病侵染。CsDIR

家族基因启动子还存在众多响应激素、参与生物胁迫与非生物胁迫的顺式作用元件，说明

CsDIR基因在茶树生长发育与非生物胁迫方面发挥着重要的作用。欲全面解读茶树 DIR基

因对逆境响应的表达模式，可结合启动子的生物学功能作进一步关联分析和鉴定。

本研究筛选获得 40个茶树 DIR基因，预测并分析其进化树关系、基因和蛋白结构、亚

细胞定位和茶炭疽病胁迫下表达模式分析等，为进一步探究茶树 DIR基因家族功能特性提

供一定的理论依据。
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