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　 　 土壤盐碱化不利于作物生长ꎬ从而影响作物产量ꎬ严重

限制农业的可持续发展[１￣４] ꎮ 过量的盐分会引起离子和渗透

胁迫ꎬ严重危害植物的光合作用、生长发育、能量代谢和蛋白

质合成[５￣７] ꎮ 植物主要通过感知和转导胁迫信号来响应盐胁

迫ꎮ 在长期的进化过程中ꎬ植物形成了多种复杂的机制来保

护自己免受盐胁迫的危害ꎬ包括限制 Ｎａ＋吸收、增加 Ｎａ＋外排

以及液泡内 Ｎａ＋的区隔化ꎬ还可以控制 Ｎａ＋从根部向植株地

上部的运输[８￣９] ꎮ 研究者还发现ꎬ维持细胞质中 Ｋ＋ / Ｎａ＋的稳

定比值对植物细胞功能的发挥非常重要[１０] ꎮ
Ｃａ２＋作为第二信使ꎬ在多种信号转导途径中发挥着重要

作用[１１]ꎮ 植物体内含有多种 Ｃａ２＋调节蛋白ꎬ包括钙调蛋白、
钙调磷酸酶 Ｂ亚基蛋白(ＣＢＬ)和钙依赖蛋白激酶(ＣＤＰＫ)ꎮ
ＣＢＬ 是一种植物特异基因ꎬ编码一种类似于酵母和动物细胞

蛋白磷酸酶的钙调蛋白 Ｂ 亚基的蛋白质[１２]ꎮ ＣＢＬ 在拟南芥

中被认为是盐胁迫反应的重要参与者[１３]ꎬ它能与 ＣＩＰＫ(ＣＢＬ￣
ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ)Ｃ末端保守的ＮＡＦ / ＦＩＳＬ结构域特异

性结合[１４]ꎮ ＣＩＰＫ是植物所特有的一类丝氨酸 /苏氨酸蛋白

激酶ꎬ与非生物胁迫相关[２]ꎮ ＣＩＰＫ蛋白通常含有一个激酶激

活结构域、一个调节结构域以及连接二者的连接结构域[１５]ꎮ
随着生物信息学和比较基因组学的不断向前发展ꎬ越来越多

物种的 ＣＩＰＫ 基因被挖掘出来ꎮ 迄今ꎬ在拟南芥中已发现 ２６
个 ＡｔＣＩＰＫ[１６]ꎬ水稻中有 ３１个 ＯｓＣＩＰＫ[１７]ꎬ玉米中有 ４３个 Ｚｍ￣
ＣＩＰＫ[１８] ꎬ高粱中有 ３２个 ＳｂＣＩＰＫ[１９]ꎬ甘蔗中有 ８个 ＳｃＣＢＬ[２０]ꎬ
油菜中有 ２３个 ＢｎａＣＩＰＫ[２１]等ꎮ

ＣＩＰＫ在植物响应外部刺激的反应中起着极其重要的作

用ꎮ ＳＯＳ(Ｓａｌｔ ｏｖｅｒｌｙ ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ)通路是盐信号转导中最重要的

通路之一[２２] ꎬ比如 ＡｔＣＩＰＫ２４与 ＡｔＣＢＬ４的互作ꎬ直接作用于

Ｎａ＋ / Ｈ＋逆向转运蛋白 ＡｔＳＯＳ１ (ＡｔＮＨＸ７)ꎬ能够增强拟南芥

的耐盐能力[２３] ꎬＡｔＣＢＬ１０￣ＡｔＣＩＰＫ２４ 复合物使地上部组织免

遭盐害[２４] ꎮ 拟南芥 ａｔｃｉｐｋ２１ 突变体表现出较弱的耐盐

性[２５] ꎮ 小麦 ＴａＣＩＰＫ１４ 和 ＴａＣＩＰＫ２９ 分别增强了转基因烟草

的耐盐性和耐寒性[２６￣２７] ꎮ ＴａＣＩＰＫ２５ 过表达减弱了小麦的耐

盐性[４] ꎮ 将 ＭｄＣＩＰＫ６Ｌ 基因转入苹果和拟南芥中均能增强

其对盐、旱和冷胁迫的抗性[２８] ꎮ 将玉米 ＺｍＣＩＰＫ１６ 转入拟

南芥 ｓｏｓ２ 突变体能促进 ＡｔＳＯＳ１ 基因的表达ꎬ从而提高其耐

盐性[２９] ꎮ 二穗短柄草 ＢｄＣＩＰＫ３１ 基因则通过 ＡＢＡ信号通路
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增强植株对干旱和盐胁迫的抗性[３０] ꎮ
藜麦(Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍ ｑｕｉｎｏａ Ｗｉｌｌｄ.)是一种阔叶草本植物ꎬ

不仅具有极其丰富的营养价值ꎬ还具有对各种环境条件适应

性强的特点[３１] ꎮ 然而ꎬ藜麦作为一种耐盐作物ꎬ我们对其耐

盐机理尚不清楚ꎮ 藜麦参考基因组的公布[３２]以及关于藜麦

盐碱性转录组研究的完成都为挖掘藜麦耐盐基因及解析其

耐盐机理提供了重要的参考价值ꎬ有望加快耐盐藜麦育种进

程ꎮ 本研究从藜麦中克隆 ＣｑＣＩＰＫ７ 基因的 ｃＤＮＡ全长序列ꎬ
并对该基因及其编码蛋白质的结构特征进行分析ꎬ利用 ＲＴ￣
ｑＰＣＲ(Ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ＰＣＲ)技术分析其在藜麦不同组

织器官及盐胁迫下的表达模式ꎬ为进一步研究 ＣｑＣＩＰＫ７ 的

生物学功能奠定基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料和试剂

藜麦 材 料 为 本 课 题 组 保 存 的 Ｒ￣６４ꎮ 主 要 试 剂 为

ＲＮＡｐｒｅｐ Ｐｕｒｅ植物总 ＲＮＡ 提取试剂盒(ＴＩＡＮＧＥＮ)、Ｐｒｉｍｅ￣
Ｓｃｒｉｐｔ ＴＭ ＲＴ￣ＰＣＲ Ｋｉｔ 反转录试剂盒 ( ＴａＫａＲａ)、 Ｔｒａｎｓ２Ｋ
ＤＮＡ Ｍａｒｋｅｒ ( ＴｒａｎｓＧｅｎ Ｂｉｏｔｅｃｈ)、Ｇｅｌ Ｅｘｔｒａｃｔｉｏｎ Ｋｉｔ ( ＯＭＥ￣
ＧＡ)、Ｆａｓｔ Ｓｔａｒｔ Ｕｎｉｖｅｒｓａｌ ＳＹＢＲ Ｇｒｅｅｎ Ｍａｓｔｅｒ (Ｒｏｃｈｅ)ꎮ
１.２　 材料处理

将藜麦种子用 ３％ Ｈ２Ｏ２杀菌消毒后于发芽盒进行催芽ꎬ
待种子萌发子叶平展时进行水培处理ꎮ 六叶一心期挑选长

势一致的幼苗用 ３００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 溶液处理ꎬ在处理 ０ ｈ、６
ｈ、１２ ｈ 和 ２４ ｈ 后取藜麦的根部组织ꎬ液氮速冻后保存于

－８０ ℃冰箱用于 ＲＮＡ提取ꎬ每个处理设 ３次生物学重复ꎬ以
处理 ０ ｈ的样品作为对照ꎮ
１.３　 藜麦总 ＲＮＡ 提取及 ｃＤＮＡ 合成

用植物总 ＲＮＡ提取试剂盒提取样品总 ＲＮＡꎬ包括组织

特异性材料的种子、根、茎、叶、花序、幼苗及经 ＮａＣｌ 处理的

幼苗的根ꎮ 基因克隆和表达分析所用的 ｃＤＮＡ 模板均按照

ＰｒｉｍｅＳｃｒｉｐｔ ＴＭ ＲＴ￣ＰＣＲ Ｋｉｔ试剂盒说明书合成ꎮ
１.４　 ＣｑＣＩＰＫ７ 基因的克隆

根据藜麦转录组测序数据及 ＵｎｉＧｅｎｅ 功能注释结果获

得 ＣＩＰＫ７ 基因碱基序列ꎬ设计基因特异性引物 ＣｑＣＩＰＫ７￣ｃＤ￣
ＮＡ￣Ｆ和 ＣｑＣＩＰＫ７￣ｃＤＮＡ￣Ｒ(表 １)ꎬ以藜麦叶片 ｃＤＮＡ 为模板

进行 ＰＣＲ扩增ꎮ 扩增体系总体积 ５０ μｌꎬ含２×Ｔａｑ Ｍａｓｔｅｒ Ｍｉｘ
２５ μｌꎬｃＤＮＡ 模板 １ μｌꎬ正反向引物各 １ μｌꎬｄｄＨ２Ｏ ２２ μｌꎮ
ＰＣＲ反应程序为:９４ ℃预变性 ５ ｍｉｎꎻ９４ ℃变性 ３０ ｓꎬ５５ ℃
退火 ３０ ｓꎬ７２ ℃延伸 １ ｍｉｎ ３０ ｓꎬ共 ３５ 个循环ꎻ７２ ℃延伸 ５
ｍｉｎꎮ ＰＣＲ产物经胶回收纯化后ꎬ连接到 ｐＭＤ１８￣Ｔ 载体上ꎬ
再转化到大肠杆菌 ＤＨ５α感受态细胞中ꎮ 菌液 ＰＣＲ 验证为

阳性单菌落的菌液送至测序公司进行测序ꎮ
１.５　 ＣｑＣＩＰＫ７ 基因的生物信息学分析

运用 ＯＲＦｆｉｎｄｅｒ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ / ｏｒｆｆｉｎｄ￣
ｅｒ / )在线分析 ＣｑＣＩＰＫ７ 基因的开放阅读框架并翻译成氨基

酸ꎬ利用 ＥｘＰＡＳｙ ＰｒｏｔＰａｒａｍ工具(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｅｂ.ｅｘｐａｓｙ.ｏｒｇ / ｐｒｏ￣
ｔｐａｒａｍ / )预测蛋白质相对分子质量和理论等电点等ꎬ利用

ＮＣＢＩ ＣＤＤ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ / Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ / ｃｄｄ /
ｗｒｐｓｂ.ｃｇｉ)分析蛋白质保守结构域ꎬ用 ＧＯＲＩＶ (ｈｔｔｐｓ: / / ｎｐｓａ￣
ｐｒａｂｉ.ｉｂｃｐ.ｆｒ / ｃｇｉ￣ｂｉｎ / ｎｐｓａ＿ａｕｔｏｍａｔ.ｐｌ? ｐａｇｅ ＝ ｎｐｓａ＿ｇｏｒ４.ｈｔｍｌ)
预测蛋白质二级结构ꎬ用 ＳＷＩＳＳ￣ＭＯＤＥＬ (ｈｔｔｐｓ: / / ｓｗｉｓｓｍｏｄ￣
ｅｌ.ｅｘｐａｓｙ.ｏｒｇ / )预测蛋白质三级结构ꎬ用 ＰｒｏｔＳｃａｌｅ (ｈｔｔｐｓ: / /
ｗｅｂ.ｅｘｐａｓｙ.ｏｒｇ / ｐｒｏｔｓｃａｌｅ / )预测蛋白质的亲水性ꎬ用 ＳｉｇｎａｌＰ￣
５.０ (ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｃｂｓ.ｄｔｕ.ｄｋ / ｓｅｒｖｉｃｅｓ / ＳｉｇｎａｌＰ / )进行蛋白质信

号肽分析ꎬ用 ＰＳＯＲＴ (ｈｔｔｐ: / / ｐｓｏｒｔ１.ｈｇｃ.ｊｐ / ｆｏｒｍ.ｈｔｍｌ)进行亚

细胞定位预测ꎮ 使用 ＣｌｕｓｔａｌＸ ２.０软件对 ＣｑＣＩＰＫ７的氨基酸

序列及 ＮＣＢＩ上下载的其他物种同源 ＣＩＰＫ７ 蛋白的氨基酸

序列进行多重比对ꎮ 使用 ＭＥＧＡ ５. ０５ 软件ꎬ采用邻接法

(Ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣Ｊｏｉｎｉｎｇꎬ ＮＪ) (ｂｏｏｔｓｔｒａｐ＝ １ ０００)构建系统进化树ꎮ

表 １　 ＣｑＣＩＰＫ７ 基因克隆与定量表达所用引物序列

Ｔａｂｌｅ １ 　 Ｐｒｉｍｅｒｓ ｆｏｒ ｇｅｎｅ ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ
ＣｑＣＩＰＫ７

引物名称　 　 引物序列 (５′→３′) 用途　

ＣｑＣＩＰＫ７￣ｃＤＮＡ￣Ｆ ＡＴＧＧＣＧＧＣＡＧＣＧＧＴＴＧＣＡＧＡＡＣＣ ＲＴ￣ＰＣＲ

ＣｑＣＩＰＫ７￣ｃＤＮＡ￣Ｒ ＣＴＡＣＡＴＡＡＣＡＧＡＧＧＣＡＣＣＣＴＧＣＡＧ ＲＴ￣ＰＣＲ

ＣｑＥＦ１ａ￣Ｑ￣Ｆ ＧＴＡＣＧＣＡＴＧＧＧＴＧＣＴＴＧＡＣＡＡＡＣＴＣ ＲＴ￣ｑＰＣＲ

ＣｑＥＦ１ａ￣Ｑ￣Ｒ ＡＴＣＡＧＣＣＴＧＧＧＡＧＧＴＡＣＣＡＧＴＡＡＴ ＲＴ￣ｑＰＣＲ

ＣｑＣＩＰＫ７￣Ｑ￣Ｆ ＧＡＣＴＴＣＧＧＧＣＴＴＴＣＧＧＣＴＧＴ ＲＴ￣ｑＰＣＲ

ＣｑＣＩＰＫ７￣Ｑ￣Ｒ ＡＡＧＡＣＣＡＣＧＣＡＴＣＣＧＣＣＴＴＣ ＲＴ￣ｑＰＣＲ

１.６　 ＣｑＣＩＰＫ７ 基因表达分析

根据 ＣｑＣＩＰＫ７ 基因的碱基序列设计 ＲＴ￣ｑＰＣＲ 引物

ＣｑＣＩＰＫ７￣Ｑ￣Ｆ 和 ＣｑＣＩＰＫ７￣Ｑ￣Ｒ (表 １)ꎬ ＣｑＥＦ１ａ 为内参基

因[３３] ꎬ进行定量表达分析ꎮ ＰＣＲ 反应体系为 ２０􀆰 ０ μｌ:１０􀆰 ０
μｌ ＳＹＢＲ ｇｒｅｅｎ ｓｕｐｅｒｍｉｘ、２􀆰 ５ μｌ ｃＤＮＡ、正反向引物各 １􀆰 ０ μｌ、
５􀆰 ５ μｌ ｄｄＨ２Ｏꎮ 反应条件:９５ ℃预变性 １０ ｍｉｎꎻ９５ ℃变性 １０
ｓꎬ６０ ℃退火 ３０ ｓꎬ４０ 个循环ꎮ 采用 ２－△△Ｃｔ法[３４]计算目的基

因的相对表达量ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 ＣｑＣＩＰＫ７ 基因克隆与序列分析

利用特异性引物进行 ＲＴ￣ＰＣＲ扩增ꎬ从藜麦叶片中克隆

得到 ＣｑＣＩＰＫ７ 基因 １ ４０７ ｂｐ的 ｃＤＮＡ全长序列ꎬＧｅｎＢａｎｋ登
录号为 ＸＰ＿０２１７４４０８２.１ꎮ 序列分析结果表明该基因包含 ４
个外显子和 ３个内含子ꎬ不含有 ５′端或 ３′端非翻译区ꎬ含有

一个１ ４０７ ｂｐ的开放阅读框架ꎬ编码 ４６８个氨基酸ꎮ
２.２　 ＣｑＣＩＰＫ７ 蛋白的生物信息学分析

２.２.１　 ＣｑＣＩＰＫ７ 蛋白的理化性质分析 　 利用 ＥｘＰＡＳｙ 软件

分析 ＣｑＣＩＰＫ７蛋白的氨基酸序列ꎬ结果显示该蛋白质分子

９６０１时丕彪等:藜麦 ＣｑＣＩＰＫ７ 基因的克隆与表达分析



式为 Ｃ２ ２４５Ｈ３ ６０３Ｎ６５５Ｏ６７０ Ｓ２６ꎬ相对分子质量为５.１３×１０４ꎬ理论

等电点为 ９􀆰 ３３ꎻ在构成蛋白质的 ２０种氨基酸中ꎬ丝氨酸含量

最多(１０􀆰 ３％)ꎬ其次是甘氨酸(９􀆰 ２％)和亮氨酸(８􀆰 ８％)ꎬ半
胱氨酸(１􀆰 ９％)和色氨酸(１􀆰 ３％)含量最少ꎻ脂肪族指数为

８０􀆰 ６６ꎬ不稳定系数为 ４７􀆰 ０６ꎮ 预测 ＣｑＣＩＰＫ７ 蛋白为一种不

稳定的碱性蛋白质ꎮ
２.２.２　 ＣｑＣＩＰＫ７蛋白的保守结构域及亚细胞定位预测　 结

构域预测结果显示ꎬ该蛋白质在第２８~ ２９０ 个氨基酸之间含

有一个 Ｓ＿ＴＫｃ 保守结构域ꎬ为丝氨酸 /苏氨酸蛋白激酶区ꎻ
在第３４１~３６４个氨基酸之间含有一个 ＮＡＦ 保守结构域ꎬ为
与 ＣＢＬｓ互作的调控结构域ꎮ 亚细胞定位预测结果表明ꎬ
ＣｑＣＩＰＫ７蛋白可能定位于叶绿体基质、叶绿体类囊体膜、叶
绿体类囊体空间和微体 (过氧化物酶体)ꎬ概率分别为

９１􀆰 ８％、７０􀆰 ４％、６７􀆰 １％和 ３０􀆰 ０％ꎮ
２.２.３　 ＣｑＣＩＰＫ７蛋白的二级结构和三级结构预测　 二级结

构预测结果显示ꎬＣｑＣＩＰＫ７ 蛋白主要由 α 螺旋、延伸链和无

规则卷曲组成ꎬ其中无规则卷曲比例最大ꎬ为 ４９􀆰 １５％ꎬ其次

是 α 螺旋占 ２９􀆰 ７０％ꎬ延伸链比例最小ꎬ为 ２１􀆰 １５％ꎮ 三级结

构预测结果与二级结构预测结果基本一致ꎬＣｑＣＩＰＫ７蛋白的

空间结构以无规则卷曲为主ꎬ含有少量 α 螺旋和延伸链ꎮ
２.２.４　 ＣｑＣＩＰＫ７蛋白的亲水性分析　 利用 ＰｒｏｔＳｃａｌｅ 在线分

析 ＣｑＣＩＰＫ７蛋白的亲水性ꎬ结果显示ꎬ在第 ２２６ 位具有最高

分值ꎬ为 ３􀆰 １１１ꎬ疏水性最强ꎻ在第 ３７１ 位和 ３７２ 位具有最低

分值ꎬ为－３􀆰 ６４４ꎬ亲水性最强ꎮ 该蛋白质的亲水性平均值为

－０􀆰 ３１５ꎬ表明 ＣｑＣＩＰＫ７蛋白是一种亲水性蛋白质ꎮ 同时ꎬ此
蛋白质没有信号肽ꎬ属于非分泌蛋白质ꎮ
２.２.５　 ＣｑＣＩＰＫ７ 蛋白的同源性及系统进化关系分析 　 在

ＮＣＢＩ数据库通过 ＢＬＡＳＴＰ 比对得到菠菜 ＳｏＣＩＰＫ７ (Ｓｐｉｎａｃｉａ
ｏｌｅｒａｃｅａꎬ ＸＰ＿０２１８３８５６０. １)、甜菜 ＢｖＣＩＰＫ７ (Ｂｅｔａ ｖｕｌｇａｒｉｓꎬ
ＸＰ＿ ０１０６６９６８３. １)、苹果 ＭｄＣＩＰＫ７ (Ｍａｌｕｓ ｄｏｍｅｓｔｉｃａꎬ ＮＰ ＿
００１３１５６６３.１)、青蒿 ＡａＣＩＰＫ７ (Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ａｎｎｕａꎬ ＰＷＡ８６１４６.
１)、棉花 ＧｈＣＩＰＫ７ (Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ｈｉｒｓｕｔｕｍꎬ ＸＰ＿０１６７２９０９８.１)、
拟南芥 ＡｔＣＩＰＫ７ (Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａꎬ ＮＰ＿１８８９４０.１)、黄瓜

ＣｓａＣＩＰＫ７ (Ｃｕｃｕｍｉｓ ｓａｔｉｖｕｓꎬ ＫＧＮ５６９２３.１)、番茄 ＳｌＣＩＰＫ７(Ｓｏ￣
ｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍꎬ ＸＰ＿００４２４７６３０. １)、核桃 ＪｒＣＩＰＫ７ ( Ｊｕｇ￣
ｌａｎｓ ｒｅｇｉａꎬ ＸＰ＿０１８８１８６３５.１)和榴莲 ＤｚＣＩＰＫ７ (Ｄｕｒｉｏ ｚｉｂｅｔｈｉ￣
ｎｕｓꎬ ＸＰ ＿ ０２２７６１１０５. １) 蛋 白 的 氨 基 酸 序 列ꎬ并 与 藜 麦

ＣｑＣＩＰＫ７蛋白的氨基酸序列进行同源性比对ꎬ序列一致性分

别为 ８９􀆰 ０４％、８２􀆰 ５７％、５４􀆰 １４％、５４􀆰 ２５％、５５􀆰 ６５％、５１􀆰 ７８％、
５８􀆰 ０７％、５５􀆰 ６２％、５０􀆰 ３４％和 ５５􀆰 ００％ꎬ表现出不同的同源性ꎮ

系统进化树分析结果显示ꎬ藜麦 ＣｑＣＩＰＫ７蛋白与同科植

物菠菜 ＳｏＣＩＰＫ７蛋白和甜菜 ＢｖＣＩＰＫ７蛋白处于同一分支ꎬ同
源性最高ꎬ亲缘关系最近ꎮ 而 ＣｑＣＩＰＫ７ 蛋白与其他植物

ＣＩＰＫ７蛋白的进化距离较长ꎬ处于不同分支ꎬ遗传关系较远ꎮ
２.３　 ＣｑＣＩＰＫ７ 基因组织特异性表达

ＲＴ￣ｑＰＣＲ结果表明ꎬＣｑＣＩＰＫ７ 基因在藜麦种子、根、茎、叶、

花序中均有表达ꎬ但具有明显的组织表达特异性ꎮ 在根中表达

量最高ꎬ且显著高于其他组织ꎬ其次是茎和花序ꎬ在叶和种子中

表达量最低ꎬ分别约为根的 ０􀆰 ５倍和 ０􀆰 ４倍ꎮ
２.４　 ＣｑＣＩＰＫ７ 基因在盐胁迫下的表达

盐胁迫对 ＣｑＣＩＰＫ７ 基因表达产生一定的影响ꎮ 试验结

果显示ꎬ该基因的表达量随着盐胁迫时间的延长而逐渐增

加ꎬ呈上调表达模式ꎬ处理 ６ ｈ 与对照之间表达量差异不显

著ꎬ处理 １２ ｈ 和 ２４ ｈ 的表达量均显著高于对照ꎮ 说明

ＣｑＣＩＰＫ７ 基因可能参与了盐胁迫响应过程ꎮ

３　 讨 论

植物经过长期的进化历程ꎬ形成了一系列复杂且高度协

调的信号途径ꎬ以应对不利的生长环境ꎮ 钙信号参与多种植

物信号转导途径ꎬＣａ２＋在植物胁迫信号转导中的作用已被证

实[３５￣３８] ꎮ ＣＢＬ￣ＣＩＰＫ蛋白在 Ｃａ２＋信号通路中起重要的调控

作用ꎬ影响植物生长发育ꎬ并参与生物和非生物胁迫响应[１] ꎮ
目前ꎬ已在拟南芥[３９] 、水稻[１] 、玉米[１８ꎬ３１] 、甘蔗[２０]和油菜[４０]

等作物中对 ＣＢＬ 和 ＣＩＰＫ 进行了鉴定和功能验证ꎬ但关于藜

麦 ＣＢＬ 和 ＣＩＰＫ 的研究至今还没有报道ꎮ 本研究从藜麦中

克隆到一个蛋白激酶基因ꎬ命名 ＣｑＣＩＰＫ７ꎮ 生物信息学分析

结果表明ꎬＣｑＣＩＰＫ７蛋白属于亲水性不稳定碱性蛋白质ꎬ也
是一种非分泌型蛋白质ꎬ相对分子质量５.１３×１０４ꎬ理论等电

点 ９􀆰 ３３ꎻ该蛋白质包含 ２个保守结构域ꎬ即 Ｎ末端 Ｓ＿ＴＫｃ激
酶结构域和 Ｃ末端 ＮＡＦ调控结构域ꎬ与前人在玉米[３] 、二穗

短柄草[３０] 、小麦[２] 、茄子[４１] 等作物上的研究结果一致ꎮ
ＣｑＣＩＰＫ７蛋白定位于叶绿体基质(概率 ９１􀆰 ８％)、叶绿体类

囊体膜(７０􀆰 ４％)和叶绿体类囊体空间(６７􀆰 １％)ꎬ而拟南芥

ＡｔＣＩＰＫ１定位于细胞质、细胞膜和细胞核ꎬ这种差异可能与

ＣＩＰＫ互作的 ＣＢＬ 有关[４２] ꎮ ＣｑＣＩＰＫ７ 蛋白与亲缘关系较近

物种(如菠菜和甜菜)相应蛋白质的同源性在 ８０％以上ꎬ而
与亲缘关系较远物种相应蛋白质的同源性只有 ５０％左右ꎬ说
明不同物种间 ＣＩＰＫ７蛋白的保守性一般ꎮ

ＣＩＰＫ 基因的表达受植物发育时期和取样部位的不同而

呈现不同的表达模式ꎮ 油菜 ＢｎＣＩＰＫ９ 在叶片中表达量最

高ꎬ其次是茎ꎬ在角果皮、花和芽中表达量较低ꎬ在种子和根

中几乎不表达[４３] ꎮ 拟南芥 ＡｔＣＩＰＫ２５ 在花中表达量最高ꎬ其
次是根和茎ꎬ在叶片中表达量最低[４４] ꎮ 本研究结果表明藜

麦 ＣｑＣＩＰＫ７ 基因具有明显的组织表达特异性ꎬ在根中表达

量最高ꎬ其次是茎和花序ꎬ在叶片和种子中表达量最低ꎬ推测

该基因可能参与了藜麦根系的生长发育过程ꎮ
ＣＩＰＫ是植物非生物胁迫信号通路的重要组成部分ꎬ在

响应非生物胁迫过程中发挥着重要的调控作用ꎮ 将油菜

ＢｎＣＩＰＫ６ 基因转入拟南芥增强了其耐盐性、耐低钾性及对

ＡＢＡ的敏感性[４５] ꎮ ＳｌＣＩＰＫ２４ 的过量表达增强了转基因番

茄植株的耐盐性[４６] ꎮ ＧｈＣＩＰＫ６ 的过表达显著提高了转基因

拟南芥对盐、干旱和 ＡＢＡ胁迫的耐受性[４７] ꎮ 本研究结果表
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明ꎬＣｑＣＩＰＫ７ 受盐胁迫诱导后上调表达ꎬ其表达量在盐胁迫

处理 ２４ ｈ内处于持续上升状态ꎬ并且在 １２ ｈ 时就已经显著

高于对照ꎮ 因此ꎬ推测 ＣｑＣＩＰＫ７ 基因可能在藜麦耐盐胁迫过

程中发挥着重要作用ꎬ但关于其功能验证及调控机理解析有

待于进一步研究ꎮ
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[５] 　 ＴＡＮＧ Ｑꎬ ＣＨＥＮ Ｚ Ｚꎬ ＺＨＯＵ Ｘ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒ￣ｅｘｐｒｅｓｓｉｎｇ ｏｆ ＳＯＳ
( ｓａｌｔ ｏｖｅｒｌｙ ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ) ｇｅｎｅｓ ｉｎｃｒｅａｓｅｓ ｓａｌｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ
ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔꎬ ２００９ꎬ ２: ２２￣３１.

[６] 　 ＨＡＳＥＧＡＷＡ Ｋꎬ ＬＩ Ｙ Ｆ. Ｅｘｐｌｏｓｉｏｎ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｉｏｎ ｏｆ ａｓｐｈａｌｔ￣ｓａｌｔ ｍｉｘ￣
ｔｕｒｅｓ ｉｎ ａ ｒｅｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ ｐｌａｎｔ [ Ｊ]. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｈａｚａｒｄｏｕｓ Ｍａｔｅｒｉａｌｓꎬ
２０００ꎬ ７９(３): ２４１￣２６７.

[７] 　 ＲＵＩＺ￣ＬＯＺＡＮＯ Ｊ Ｍꎬ ＰＯＲＣＥＬ Ｒꎬ ＡＺＣＯＮ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ
ｂｙ ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｅ ｏｆ ｔｈｅ ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅ
ｔｏ ｓａｌｉｎｉｔｙ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ: ｎｅｗ ｃｈａｌｌｅｎｇｅｓ ｉｎ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｓｔｕｄｉｅｓ [ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２０１２ꎬ ６３ ( １１):
４０３３￣４０４４.

[８] 　 ＳＨＩ Ｈ Ｚꎬ ＸＩＯＮＧ Ｌ Ｍꎬ ＳＴＥＶＥＮＳＯＮ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｓａｌｔ ｏｖｅｒｌｙ ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ４ ｍｕｔａｎｔｓ ｕｎｃｏｖｅｒ ａ ｃｒｉｔｉｃａｌ ｒｏｌｅ ｆｏｒ ｖｉｔａｍｉｎ Ｂ６
ｉｎ ｐｌａｎｔ ｓａｌｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２００２ꎬ １４(３): ５７５￣５８８.

[９] 　 ＲＡＪＥＮＤＲＡＮ Ｋ Ａꎬ ＴＥＳＴＥＲ Ｍꎬ ＲＯＹ Ｓ Ｊ. Ｑｕａｎｔｉｆｙｉｎｇ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ
ｍａｉｎ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｏｆ ｓａｌｉｎｉｔｙ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｃｅｒｅａｌｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔꎬ Ｃｅｌｌ
＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ ２００９ꎬ ３２: ２３７￣２４９.

[１０] ＫＩＭ Ｍ Ｊꎬ ＳＨＩＮ Ｒꎬ ＳＣＨＡＣＨＴＭＡＮ Ｄ Ｐ. Ａ ｎｕｃｌｅａｒ ｆａｃｔｏｒ ｒｅｇｕ￣
ｌａｔｅｓ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｉｎ ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ
２００９ꎬ １５１: １４３３￣１４４５.

[１１] ＡＳＡＮＯ Ｔꎬ ＨＡＫＡＴＡ Ｍꎬ ＮＡＫＡＭＵＲＡ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｈａｒ￣
ａｃｔｅｒｉｓａｔｉｏｎ ｏｆ ＯｓＣＰＫ２１ꎬ ａ ｃａｌｃｉｕｍ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ｔｈａｔ
ｃｏｎｆｅｒｓ ｓａｌｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｒｉｃｅ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１１ꎬ
７５: １７９￣１９１.

[１２] ＫＵＤＬＡ Ｊꎬ ＸＵ Ｑꎬ ＨＡＲＴＥＲ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｅｓ ｆｏｒ ｃａｌｃｉｎｅｕｒｉｎ Ｂ￣
ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ａｒｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｂｙ ｓｔｒｅｓｓ ｓｉｇ￣
ｎａｌｓ [Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ
Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ １９９９ꎬ ９６(８): ４７１８￣４７２３.

[１３] ＬＩＵ Ｊꎬ ＺＨＵ Ｊ Ｋ. Ａ ｃａｌｃｉｕｍ ｓｅｎｓｏｒ ｈｏｍｏｌｏｇ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｐｌａｎｔ ｓａｌｔ
ｔｏｌｅｒａｎｃｅ [Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ １９９８ꎬ ２８０: １９４３￣１９４５.

[１４] ＡＬＢＲＥＣＨＴ Ｖꎬ ＲＩＴＺ Ｏꎬ ＬＩＮＤＥＲ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ＮＡＦ ｄｏｍａｉｎ ｄｅ￣
ｆｉｎｅｓ ａ ｎｏｖｅｌ ｐｒｏｔｅｉｎ￣ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｍｏｄｕｌｅ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｉｎ Ｃａ２＋ ￣
ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｋｉｎａｓｅｓ [ Ｊ] . Ｔｈｅ ＥＭＢＯ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２００１ꎬ ２０: １０５１￣
１０６３.

[１５] ＢＡＴＩＳＴＩＣ Ｏꎬ ＫＵＤＬＡ Ｊ. Ｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｈａｎｎｅｌｉｎｇ ｏｆ ｃａｌｃｉｕｍ
ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｔｈｒｏｕｇｈ ｔｈｅ ＣＢＬ ｃａｌｃｉｕｍ ｓｅｎｓｏｒ / ＣＩＰＫ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ
ｎｅｔｗｏｒｋ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔａꎬ ２００４ꎬ ２１９: ９１５￣９２４.

[１６] ＫＯＬＵＫＩＳＡＯＧＬＵ Ｕꎬ ＷＥＩＮＬ Ｓꎬ ＢＬＡＺＥＶＩＣ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃａｌｃｉｕｍ
ｓｅｎｓｏｒｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅｓ: Ｇｅｎｏｍｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ Ａｒａ￣
ｂｉｄｏｐｓｉｓ ａｎｄ ｒｉｃｅ ＣＢＬ￣ＣＩＰＫ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｎｅｔｗｏｒｋｓ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉ￣
ｏｌｏｇｙꎬ ２００４ꎬ １３４(１): ４３￣５８.

[１７] ＣＨＥＮ Ｘ Ｆꎬ ＧＵ Ｚ Ｍꎬ ＬＩＵ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｒｉｃｅ
ＣＩＰＫｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｂｏｔｈ ｂｉｏｔｉｃ ａｎｄ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ [ Ｊ] .
Ｒｉｃｅ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１１ꎬ １８(１): １￣９.

[１８] ＣＨＥＮ Ｘ Ｆꎬ ＧＵ Ｚ Ｍꎬ ＸＩＮ Ｄ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｈａｒａｃ￣
ｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｕｔａｔｉｖｅ ＣＩＰＫ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｍａｉｚｅ [Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ
ａｎｄ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ ２０１１ꎬ ３８(２): ７７￣８７.

[１９] ＷＥＩＮＬ Ｓꎬ ＫＵＤＬＡ Ｊ. Ｔｈｅ ＣＢＬ￣ＣＩＰＫ Ｃａ２＋ ￣ｄｅｃｏｄｉｎｇ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ
ｎｅｔｗｏｒｋ: ｆｕｎｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅｓ [ Ｊ] . Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ ２００９ꎬ
１８４(３): ５１７￣５２８.

[２０] ＳＵ Ｗ Ｈꎬ ＨＵＡＮＧ Ｌꎬ ＬＩＮＧ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｕｇａｒｃａｎｅ ｃａｌｃｉｎｅｕｒｉｎ Ｂ￣
ｌｉｋｅ (ＣＢＬ) ｇｅｎｅｓ ｐｌａｙ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｂｕｔ ｖｅｒｓａｔｉｌｅ ｒｏｌｅｓ ｉｎ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ
ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｂｉｏｔｉｃ ａｎｄ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓｅｓ [ Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ
２０２０ꎬ １０: １６７.

[２１] ＺＨＡＮＧ Ｈ Ｆꎬ ＹＡＮＧ Ｂꎬ ＬＩＵ Ｗ Ｚꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｈａｒ￣
ａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ＣＢＬ ａｎｄ ＣＩＰＫ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｉｅｓ ｉｎ ｃａｎｏｌａ ( Ｂｒａｓｓｉｃａ
ｎａｐｕｓ Ｌ.) [Ｊ] . ＢＭＣ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１４ꎬ １４: ８.

[２２] ＭＡＲＴＩＮＥＺ￣ＡＴＩＥＮＺＡ Ｊꎬ ＪＩＡＮＧ Ｘ Ｙꎬ ＧＡＲＣＩＡＤＥＢＬＡＳ Ｂꎬ ｅｔ
ａｌ. Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｌｔ ｏｖｅｒｌｙ ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｐａｔｈｗａｙ ｉｎ ｒｉｃｅ [ Ｊ] .
Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００７ꎬ １４３: １００１￣１０１２.

[２３] ＫＵＤＬＡ Ｊꎬ ＢＡＴＩＳＴＩＣ Ｏꎬ ＨＡＳＨＩＭＯＴＯ Ｋ. Ｃａｌｃｉｕｍ ｓｉｇｎａｌｓ: ｔｈｅ
ｌｅａｄ ｃｕｒｒｅｎｃｙ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ
２０１０ꎬ ２２(３): ５４１￣５６３.

[２４] ＱＵＡＮ Ｒ Ｄꎬ ＬＩＮ Ｈ Ｘꎬ ＭＥＮＤＯＺＡ Ｉꎬ ｅｔ ａｌ. ＳＣＡＢＰ８ / ＣＢＬ１０ꎬ ａ
ｐｕｔａｔｉｖｅ ｃａｌｃｉｕｍ ｓｅｎｓｏｒꎬ ｉｎｔｅｒａｃｔｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ＳＯＳ２ ｔｏ
ｐｒｏｔｅｃｔ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｓｈｏｏｔｓ ｆｒｏｍ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２００７ꎬ
１９(４): １４１５￣１４３１.

[２５] ＰＡＮＤＥＹ Ｇ Ｋꎬ ＫＡＮＷＡＲ Ｐꎬ ＳＩＮＧＨ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃａｌｃｉｎｅｕｒｉｎ Ｂ￣ｌｉｋｅ
ｐｒｏｔｅｉｎ￣ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ＣＩＰＫ２１ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｏｓｍｏｔｉｃ ａｎｄ
ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１５ꎬ
１６９: ７８０￣７９２.

[２６] ＤＥＮＧ Ｘ Ｍꎬ ＨＵ Ｗꎬ ＷＥＩ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. ＴａＣＩＰＫ２９ꎬ ａ ＣＢＬ￣ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ
ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ｇｅｎｅ ｆｒｏｍ ｗｈｅａｔꎬ ｃｏｎｆｅｒｓ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ
ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｔｏｂａｃｃｏ [ Ｊ] . ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ ２０１３ꎬ ８: ｅ６９８８１. ｄｏｉ: １０.
１３７１ / ｊｏｕｒｎａｌ.ｐｏｎｅ.００６９８８１.

[２７] ＤＥＮＧ Ｘ Ｍꎬ ＺＨＯＵ Ｓ Ｙꎬ ＨＵ Ｗꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｃｔｏｐｉｃ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ
ｗｈｅａｔ ＴａＣＩＰＫ１４ꎬ ｅｎｃｏｄｉｎｇ ａ ｃａｌｃｉｎｅｕｒｉｎ Ｂ￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ
ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅꎬ ｃｏｎｆｅｒｓ ｓａｌｉｎｉｔｙ ａｎｄ ｃｏｌｄ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｔｏｂａｃｃｏ [Ｊ] .

１７０１时丕彪等:藜麦 ＣｑＣＩＰＫ７ 基因的克隆与表达分析



Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉａ Ｐｌａｎｔａｒｕｍꎬ ２０１３ꎬ １４９: ３６７￣３７７.
[２８] ＷＡＮＧ Ｒ Ｋꎬ ＬＩ Ｌ Ｌꎬ ＣＡＯ Ｚ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ

ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｎｏｖｅｌ ａｐｐｌｅ ＭｄＣＩＰＫ６Ｌ ｇｅｎｅ ｒｅｖｅａｌｓ
ｉｔｓ ｉｎｖｏｌｖｅｍｅｎｔ ｉｎ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ
ｐｌａｎｔｓ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１２ꎬ ７９: １２３￣１３５.

[２９] ＺＨＡＯ Ｊ Ｆꎬ ＳＵＮ Ｚ Ｆꎬ ＺＨＥＮＧ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａ￣
ｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｎｏｖｅｌ ＣＢＬ￣ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ｆｒｏｍ ｍａｉｚｅ [ Ｊ] .
Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２００９ꎬ ６９(６): ６６１￣６７４.

[３０] ＬＵＯ Ｑ Ｃꎬ ＷＥＩ Ｑ Ｈꎬ ＷＡＮＧ Ｒ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. ＢｄＣＩＰＫ３１ꎬ ａ ｃａｌｃｉ￣
ｎｅｕｒｉｎ Ｂ￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎ￣ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅꎬ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｐｌａｎｔ ｒｅ￣
ｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ [ Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ
２０１７ꎬ ８: １１８４.

[３１] ＳＡＡＤ￣ＡＬＬＡＨ Ｋ Ｍꎬ ＹＯＵＳＳＥＦ Ｍ Ｓ. Ｐｈｙｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ａｎｄ ｇｅｎｅｔｉｃ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｉｖｅ ｑｕｉｎｏａ (Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍ ｑｕｉｎｏａ Ｗｉｌｌｄ.) ｇｅｎｏ￣
ｔｙｐｅｓ ｉｎｔｒｏｄｕｃｅｄ ｔｏ Ｅｇｙｐｔ [ Ｊ] . Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ
ｏｆ Ｐｌａｎｔｓꎬ ２０１８ꎬ ２４(４): ６１７￣６２９.

[３２] ＪＡＲＶＩＳ Ｄ Ｅꎬ ＨＯ Ｙ Ｓꎬ ＬＩＧＨＴＦＯＯＴ Ｄ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ
Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍ ｑｕｉｎｏａ [Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅꎬ ２０１７ꎬ ５４２: ３０７￣３１２.

[３３] ＬＩＵ Ｊ Ｘꎬ ＷＡＮＧ Ｒ Ｍꎬ ＬＩＵ Ｗ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒ￣
ｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｈｅａｔ￣ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎ ７０ｓ ｆｒｏｍ Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍ ｑｕｉｎｏａ ａｎｄ ｅｘ￣
ｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｅｓ ｏｆ Ｃｑｈｓｐ７０ｓ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ [ Ｊ] .
Ｇｅｎｅｓꎬ ２０１８ꎬ ９: ３５.

[３４] ＬＩＶＡＫ Ｋ Ｊꎬ ＳＣＨＭＩＴＴＧＥＮ Ｔ Ｄ. Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓ￣
ｓｉｏｎ ｄａｔａ ｕｓｉｎｇ ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ＰＣＲ ａｎｄ ｔｈｅ ２－△△ＣｔＭｅｔｈｏｄ
[Ｊ] . Ｍｅｔｈｏｄｓꎬ ２００１ꎬ ２５: ４０２￣４０８.

[３５] ＫＮＩＧＨＴ Ｈꎬ ＴＲＥＷＡＶＡＳ Ａ Ｊꎬ ＫＮＩＧＨＴ Ｍ Ｒ. Ｃｏｌｄ ｃａｌｃｉｕｍ ｓｉｇ￣
ｎａｌｉｎｇ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｉｎｖｏｌｖｅｓ ｔｗｏ ｃｅｌｌｕｌａｒ ｐｏｏｌｓ ａｎｄ ａ ｃｈａｎｇｅ ｉｎ
ｃａｌｃｉｕｍ ｓｉｇｎａｔｕｒｅ ａｆｔｅｒ ａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ １９９６ꎬ ８(３):
４８９￣５０３.

[３６] ＲＵＤＤ Ｊ Ｊꎬ ＦＲＡＮＫＬＩＮ￣ＴＯＮＧ Ｖ Ｅ. Ｕｎｒａｖｅｌｌｉｎｇ ｒｅｓｐｏｎｓｅ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ￣
ｉｔｙ ｉｎ Ｃａ２＋ ｓｉｇｎａｌｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｃｅｌｌｓ [ Ｊ] . Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏ￣
ｇｉｓｔꎬ ２００１ꎬ １５１: ７￣３３.

[３７] ＳＡＮＤＥＲＳ Ｄꎬ ＢＲＯＷＮＬＥＥ Ｃꎬ ＨＡＲＰＥＲ Ｊ Ｆ. Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｎｇ
ｗｉｔｈ ｃａｌｃｉｕｍ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ １９９９ꎬ １１(４): ６９１￣７０６.

[３８] ＳＴＥＩＮＨＯＲＳＴ Ｌꎬ ＫＵＤＬＡ Ｊ. Ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｉｎ ｃｅｌｌｓ ａｎｄ ｏｒｇａｎｉｓｍｓ￣ｃａｌ￣
ｃｉｕｍ ｈｏｌｄｓ ｔｈｅ ｌｉｎｅ [Ｊ] . Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｏｐｉｎｉｏｎ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１４ꎬ

２２: １４￣２１.
[３９] ＫＯＬＵＫＩＳＡＯＧＬＵ Ｕꎬ ＷＥＩＮＬ Ｓꎬ ＢＬＡＺＥＶＩＣ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃａｌｃｉｕｍ

ｓｅｎｓｏｒｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅｓ: Ｇｅｎｏｍｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ Ａｒａ￣
ｂｉｄｏｐｓｉｓ ａｎｄ ｒｉｃｅ ＣＢＬ￣ＣＩＰＫ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｎｅｔｗｏｒｋｓ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉ￣
ｏｌｏｇｙꎬ ２００４ꎬ １３４(１): ４３￣５８.

[４０] ＺＨＡＮＧ Ｈ Ｆꎬ ＹＡＮＧ Ｂꎬ ＬＩＵ Ｗ Ｚꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｈａｒ￣
ａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ＣＢＬ ａｎｄ ＣＩＰＫ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｉｅｓ ｉｎ ｃａｎｏｌａ ( Ｂｒａｓｓｉｃａ
ｎａｐｕｓ Ｌ.) [Ｊ] . ＢＭＣ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１４ꎬ １４: ８.

[４１] ＬＩ Ｊꎬ ＪＩＡＮＧ Ｍ Ｍꎬ ＲＥＮ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＣＢＬ ａｎｄ ＣＩＰＫ
ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｉｅｓ ｉｎ ｅｇｇｐｌａｎｔ (Ｓｏｌａｎｕｍ ｍｅｌｏｎｇｅｎａ Ｌ.) [Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
Ｇｅｎｅｔｉｃｓ ａｎｄ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ ２０１６ꎬ ２９１: １７６９￣１７８１.

[４２] Ｄ′ＡＮＧＥＬＯ Ｃꎬ ＷＥＩＮＬ Ｓꎬ ＢＡＴＩＳＴＩＣ Ｏꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｌｔｅｒｎａｔｉｖｅ ｃｏｍ￣
ｐｌｅｘ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｃａ２＋ ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ＣＩＰＫ１ ｃｏｎｔｒｏｌｓ
ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ａｎｄ ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｉｎ Ａｒａｂｉ￣
ｄｏｐｓｉｓ [Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２００６ꎬ ４８(６): ８５７￣８７２.

[４３] ＧＵＯ Ｙ Ｌꎬ ＨＵＡＮＧ Ｙꎬ ＧＡＯ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. ＣＩＰＫ９ ｉｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｓｅｅｄ
ｏｉｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ Ｌ. ａｎｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ (Ｌ.)
Ｈｅｙｎｈ. [Ｊ] . Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ ｆｏｒ Ｂｉｏｆｕｅｌｓꎬ ２０１８ꎬ １１: １２４.

[４４] ＫＵＭＡＲ ＭＥＥＮＡ Ｍꎬ ＫＵＭＡＲ ＶＩＳＨＷＡＫＡＲＭＡ Ｎꎬ ＴＲＩＰＡＴＨＩ
Ｖꎬ ｅｔ ａｌ. ＣＢＬ￣ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ２５ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅｓ ｔｏ ｒｏｏｔ ｍｅｒ￣
ｉｓｔｅｍ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ [Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２０１９ꎬ ７０
(１): １３３￣１４７.

[４５] ＣＨＥＮ Ｌꎬ ＲＥＮ Ｆꎬ ＺＨＯＵ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ Ｃａｌｃｉｎｅｕｒｉｎ
Ｂ￣Ｌｉｋｅ １ / ＣＢＬ￣ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ６ (ＣＢＬ１ / ＣＩＰＫ６) ｃｏｍ￣
ｐｏｎｅｎｔ ｉｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ＡＢＡ
ｓｉｇｎａｌｌｉｎｇ [ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２０１２ꎬ ６３(１７):
６２１１￣６２２２.

[４６] ＨＵＥＲＴＡＳ Ｒꎬ ＯＬÍＡＳ Ｒꎬ ＥＬＪＡＫＡＯＵＩ Ｚꎬ ｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ
ＳｌＳＯＳ２ ( ＳｌＣＩＰＫ２４) ｃｏｎｆｅｒｓ ｓａｌｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｔｏ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｔｏｍａｔｏ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔꎬ Ｃｅｌｌ ＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ ２０１２ꎬ ３５(８): １４６７￣１４８２.

[４７] ＨＥ Ｌ Ｒꎬ ＹＡＮＧ Ｘ Ｙꎬ ＷＡＮＧ Ｌ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ
ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｎｏｖｅｌ ｃｏｔｔｏｎ ＣＢＬ￣ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ
ｋｉｎａｓｅ ｇｅｎｅ (ＧｈＣＩＰＫ６) ｒｅｖｅａｌｓ ｉｔｓ ｉｎｖｏｌｖｅｍｅｎｔ ｉｎ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ａｂｉｏｔｉｃ
ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｐｌａｎｔｓ [ Ｊ] . Ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ａｎｄ Ｂｉｏ￣
ｐｈｙｓｉｃａｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎꎬ ２０１３ꎬ ４３５(２): ２０９￣２１５.
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