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　 　 摘要:　 钙调磷酸酶 Ｂ 样蛋白互作蛋白激酶(ＣＩＰＫ)是一种重要的 Ｃａ２＋信号传感器ꎬ在植物应答逆境非生物胁迫

过程中发挥着重要作用ꎮ 为了探究高粱中 ＣＩＰＫ 家族基因的功能ꎬ本研究从高粱基因组中鉴定了 ３１ 个 ＳｂＣＩＰＫ 基因ꎬ
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子质量为４６ ３５７.３１~５８ ３１６.９７ꎮ 基因结构分析结果表明ꎬＳｂＣＩＰＫ 家族基因分为内含子缺失型和内含子富集型 ２ 类ꎮ
进化树分析结果表明ꎬＳｂＣＩＰＫ 家族蛋白质成员分为 ８ 个亚族ꎮ 基于转录组数据的表达模式分析结果表明ꎬＳｂＣＩＰＫ 基

因广泛参与对盐胁迫、干旱胁迫等非生物胁迫的响应ꎮ 本研究结果可以为高粱 ＣＩＰＫ 家族基因的功能研究奠定基础ꎮ
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　 　 植物在生长发育过程中经常遭受各种非生物胁
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迫ꎬ如盐胁迫、干旱胁迫、低温胁迫ꎮ 在漫长的进化

过程中ꎬ为了适应生存条件ꎬ植物形成了完整的胁迫

反应分子机制ꎮ 植物通过调节信号转导和内源激素

代谢来应对非生物胁迫ꎮ Ｃａ２＋作为第二信使ꎬ在多

种非生物胁迫的响应中发挥着重要作用[１]ꎮ Ｃａ２＋信

号传感器主要包括 ３ 种:钙结合蛋白钙调蛋白

(ＣａＭ)和 ＣａＭ 样蛋白 ( ＣＭＬｓ)、钙依赖蛋白激酶

(ＣＤＰＫ)、类钙调磷酸酶 Ｂ 蛋白(ＣＢＬ) [２]ꎮ ＣＢＬ 是

植物特有的一种新型 ＥＦ 手型钙感受器蛋白ꎬ其本

身并没有激酶活性ꎬ当它识别到钙信号后ꎬ可以与下

游的钙调磷酸酶 Ｂ 样蛋白互作蛋白激酶(ＣＩＰＫ)相
互作用ꎬ形成丝氨酸 /苏氨酸磷酸酶复合体ꎬ通过调

节植物细胞中离子浓度以缓解逆境胁迫ꎮ
ＣＩＰＫ 是一类丝氨酸 /苏氨酸蛋白激酶ꎬ通常具有

Ｎ 端激酶催化结构域和 Ｃ 端调节结构域ꎮ Ｃ 端调节

结构域内有２１~２４ 个氨基酸组成的保守的 ＮＡＦ 结构

域ꎮ ＣＩＰＫ 通过 Ｃ 端的 ＮＡＦ 与 ＣＢＬ 相互作用ꎬ从而产

生一个复杂的信号网络ꎮ ＮＡＦ 结构域具有双重功能ꎬ
包括自我抑制和与 ＣＢＬ 特异性结合以激活 ＣＩＰＫ 活

性[３]ꎮ 目前ꎬ在水稻[４]、小麦[５] 以及棉花[６] 中分别发

现了 ３３ 个、２０ 个以及 ７９ 个 ＣＩＰＫ 基因ꎮ 已有研究者

鉴定出部分 ＣＢＬ￣ＣＩＰＫ 系统成员在植物应答逆境胁

迫中发挥的功能[７￣９]ꎮ ＣＩＰＫ 的结构高度保守ꎬ同一物

种 ＣＩＰＫ 成员之间存在部分功能冗余ꎬ不同物种间也

存在功能高度相似的 ＣＩＰＫꎬ它们可能介导相同的应

激反应ꎮ 为了进一步揭示 ＣＩＰＫ 介导的复杂网络系

统ꎬ利用基因工程技术改良作物在非生物胁迫下的抗

性ꎬ我们还需要对 ＣＩＰＫ 基因的功能进行详细研究ꎮ
高粱(Ｓｏｒｇｈｕｍ ｂｉｃｏｌｏｒ)是世界第五大禾谷类作

物ꎬ也是中国主要的杂粮作物之一ꎬ具有耐旱、耐涝、
耐贫瘠、耐盐碱等多重抗性ꎮ 随着高粱基因组序列

的公布ꎬ高粱基因家族鉴定的研究工作广泛开展ꎬ但
目前尚未见有关高粱 ＣＩＰＫ 基因家族全基因组鉴定

的报道ꎮ 本研究拟基于公布的高粱基因组序列ꎬ在
基因组水平上鉴定高粱 ＣＩＰＫ 家族成员ꎬ并对其进

行生物信息学分析以及表达特征分析ꎬ以期为进一

步探究高粱 ＣＩＰＫ 家族基因功能奠定基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 高粱 ＣＩＰＫ 基因家族成员的鉴定

从拟南芥 ＴＡＩＲ 数据库( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ａｒａｂｉｄｏｐ￣
ｓｉｓ.ｏｒｇ)中获取 ２６ 个 ＣＩＰＫ 蛋白的氨基酸序列ꎬ并利

用本地 ＢＬＡＳＴＰ 同源比对高粱基因组数据库[１０]ꎬ获
得候选高粱 ＣＩＰＫ 基因家族成员ꎮ 在 Ｐｆａｍ 网站(ｈｔ￣
ｔｐ: / / ｐｆａｍ￣ｌｅｇａｃｙ.ｘｆａｍ. ｏｒｇ / ) 下载获得保守结构域

ＮＡＦ 的种子文件(ＰＦ０３８２２)ꎬ利用本地 ＨＭＭＥＲ 软

件对候选高粱 ＣＩＰＫ 成员的 ＮＡＦ 功能结构域进行筛

选ꎬ获得同时具有 Ｎ 端激酶催化结构域和 Ｃ 端 ＮＡＦ
调节结构域的 ＳｂＣＩＰＫ 家族成员ꎮ
１.２　 高粱 ＣＩＰＫ 基因家族成员染色体分布及其编

码蛋白质的理化性质分析

　 　 利用 ＰｒｏｔＰａｒａｍ 软件 ( ｈｔｔｐ: / / ｗｅｂ. ｅｘｐａｓｙ. ｏｒｇ /
ｐｒｏｔｐａｒａｍ)分析高粱 ＣＩＰＫ 家族成员的氨基酸数量、
等电点以及相对分子质量等理化性质ꎻ根据高粱

ＣＩＰＫ 家族基因的基因组位置信息提取基因全长序

列ꎬ利用 Ｍａｐｉｎｓｐｅｃｔ 软件绘制染色体分布图ꎮ
１.３　 高粱 ＣＩＰＫ基因家族系统进化与基因结构分析

　 　 利用 ＭＥＧＡ ６. ０ 软件构建高粱和拟南芥的

ＣＩＰＫ 蛋白系统进化树ꎻ利用 ＧＳＤＳ 软件(ｈｔｔｐ: / / ｇｓ￣
ｄｓ.ｃｂｉ.ｐｋｕ.ｅｄｕ.ｃｎ)分析 ＳｂＣＩＰＫ 家族基因结构ꎻ利用

ＭＥＭＥ 软件( ｈｔｔｐ: / / ｍｅｍｅ￣ｓｕｉｔｅ. ｏｒｇ / ｔｏｏｌｓ / ｍｅｍｅ) 对

ＳｂＣＩＰＫ 蛋白进行保守基序(Ｍｏｔｉｆ)分析ꎮ
１.４　 非生物胁迫下高粱 ＣＩＰＫ 家族基因的表达特

征分析

　 　 分析高粱 ＳｂＣＩＰＫ 家族基因在非生物胁迫下的表

达特征ꎮ 在美国国立生物技术信息中心(ＮＣＢＩ)网站

(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / )下载高粱表达序列标

签(ＥＳＴ)数据ꎬ提取盐胁迫、干旱胁迫、水分胁迫以及

低温胁迫等非生物胁迫诱导表达的 ＥＳＴ 序列共

３０ ７７１条ꎮ 分析非生物胁迫下ꎬ在耐非生物胁迫材料

与对非生物胁迫敏感材料之间差异表达的 ＳｂＣＩＰＫ 基

因ꎮ 在 ＮＣＢＩ 网站下载已发表的高粱非生物胁迫下

的转录组数据ꎬ将 Ｃｌｅａｎ ｄａｔａ 与高粱参考基因组数据

库[１０]进行比对ꎬ以每千个碱基的转录每百万映射读

取的片段(ＦＰＫＭ)量化基因的表达量ꎬ采用 ＤＥＳｅｑ 软

件以伪发现率(ＦＤＲ)≤０􀆰 ００１ 且差异倍数在 ２ 倍以上

作为标准筛选差异表达的 ＳｂＣＩＰＫ 基因ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 高粱 ＣＩＰＫ 家族基因的鉴定、染色体定位及其

编码蛋白质的理化性质

　 　 基于同源比对获得 ３１ 个高粱 ＣＩＰＫ 基因家族

成员ꎬ命名为 ＳｂＣＩＰＫ１~ ＳｂＣＩＰＫ３１ꎮ ３１ 个 ＳｂＣＩＰＫ 基

因不均匀地分布在高粱 ９ 条染色体上ꎬ其中染色体
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３ 上分布的最多ꎬ有 ７ 个 ＳｂＣＩＰＫ 基因ꎻ其次是染色

体 ２ 和染色体 ９ꎬ各有 ６ 个 ＳｂＣＩＰＫ 基因ꎻ染色体 １
和染色体 ８ 上均有 ３ 个 ＳｂＣＩＰＫ 基因ꎻ染色体 ５ 和染

色体 １０ 上均有 ２ 个 ＳｂＣＩＰＫ 基因ꎻ染色体 ４ 和染色

体 ７ 上均只有 １ 个 ＳｂＣＩＰＫ 基因ꎻ而染色体 ６ 上没有

ＳｂＣＩＰＫ 基因(图 １)ꎮ

图 １　 高粱 ＣＩＰＫ 基因在染色体上的分布

Ｆｉｇ.１　 Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＣＩＰＫ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｓｏｒｇｈｕｍ ｂｉｃｏｌｏｒ

　 　 蛋白质理化性质分析结果(表 １)表明ꎬＳｂＣＩＰＫ
家族的氨基酸数量差异不大ꎬ氨基酸数量最多的为

５１９ 个ꎬ 最 少 的 为 ４０３ 个ꎻ 相 对 分 子 质 量 为

４６ ３５７.３１~５８ ３１６.９７ꎬ虽然 ＳｂＣＩＰＫ１５ 含有的氨基

酸数量最多ꎬ但相对分子质量并非最大ꎬ相对分子质

量最大的是 ＳｂＣＩＰＫ１６ꎬ含有 ５１６ 个氨基酸ꎮ Ｓｂ￣
ＣＩＰＫ２１ 含有的氨基酸数量最少ꎬ相对分子质量也最

小ꎮ ＳｂＣＩＰＫ 家族蛋白质理论等电点为６.０７~ ９􀆰 ３８ꎬ
大部分为碱性蛋白质ꎬ仅 ＳｂＣＩＰＫ１２、ＳｂＣＩＰＫ１３ 和

ＳｂＣＩＰＫ２４ 为酸性蛋白质ꎮ
２.２　 高粱 ＣＩＰＫ 家族的进化树分析

对 ３１ 个高粱 ＣＩＰＫ 家族成员和 ２６ 个拟南芥

ＣＩＰＫ 家族成员构建进化树ꎬ分析高粱 ＣＩＰＫ 家族系统

进化关系ꎮ 图 ２ 显示ꎬ将高粱 ＣＩＰＫ 家族成员分为 ８
个亚族ꎬ其中 Ａ 亚族中 ＳｂＣＩＰＫ 成员最多ꎬ有 １０ 个

ＳｂＣＩＰＫ 成 员 ( ＳｂＣＩＰＫ１、 ＳｂＣＩＰＫ８、 ＳｂＣＩＰＫ１０、 Ｓｂ￣
ＣＩＰＫ１６、ＳｂＣＩＰＫ１７、ＳｂＣＩＰＫ１８、ＳｂＣＩＰＫ２２、ＳｂＣＩＰＫ２５、
ＳｂＣＩＰＫ２６、ＳｂＣＩＰＫ２８)ꎻＢ 亚族中有 ４ 个 ＳｂＣＩＰＫ 成员

(ＳｂＣＩＰＫ１１、ＳｂＣＩＰＫ１５、ＳｂＣＩＰＫ２９、ＳｂＣＩＰＫ３０)ꎻＣ 亚族

中 有 ３ 个 ＳｂＣＩＰＫ 成 员 ( ＳｂＣＩＰＫ７、 ＳｂＣＩＰＫ１２、
ＳｂＣＩＰＫ２４)ꎻＤ 亚族有 ８ 个 ＳｂＣＩＰＫ 成员(ＳｂＣＩＰＫ２、
ＳｂＣＩＰＫ３、 ＳｂＣＩＰＫ４、 ＳｂＣＩＰＫ９、 ＳｂＣＩＰＫ１３、 ＳｂＣＩＰＫ１９、
ＳｂＣＩＰＫ２１、ＳｂＣＩＰＫ３１)ꎻＥ 亚族和 Ｇ 亚族中均仅有 １
个 ＳｂＣＩＰＫ 成员ꎬ分别为 ＳｂＣＩＰＫ５ 和 ＳｂＣＩＰＫ１４ꎻＦ 亚

族和 Ｈ 亚族中各有 ２ 个 ＳｂＣＩＰＫ 成员ꎬ分别为 Ｓｂ￣
ＣＩＰＫ６、ＳｂＣＩＰＫ２０ 和 ＳｂＣＩＰＫ２３、ＳｂＣＩＰＫ２７ꎮ 在系统进

化上高粱和拟南芥 ＣＩＰＫ 具有较高的同源复制系数ꎬ
推测它们的同源基因执行相似的功能ꎮ
２.３　 高粱 ＣＩＰＫ 家族基因结构分析

图 ３ 显示ꎬ有 １１ 个 ＳｂＣＩＰＫ 基因包含内含子ꎬ分
别 为 ＳｂＣＩＰＫ２、 ＳｂＣＩＰＫ３、 ＳｂＣＩＰＫ４、 ＳｂＣＩＰＫ７、 Ｓｂ￣
ＣＩＰＫ９、 ＳｂＣＩＰＫ１２、 ＳｂＣＩＰＫ１３、 ＳｂＣＩＰＫ１９、 ＳｂＣＩＰＫ２１、
ＳｂＣＩＰＫ２４、ＳｂＣＩＰＫ３１ꎮ 另外 ２０ 个 ＳｂＣＩＰＫ 基因没有

内含子ꎬ其中 ＳｂＣＩＰＫ２３ 只有外显子ꎮ 结合进化树

分析结果ꎬ发现 １１ 个包含内含子的 ＳｂＣＩＰＫ 基因均

聚类在 Ｃ 亚族和 Ｄ 亚族ꎻＡ、Ｅ、Ｆ、Ｇ 亚族中所有基因

都有上下游非编码区ꎻＢ 亚族中 ＳｂＣＩＰＫ１１ 和 Ｓｂ￣
ＣＩＰＫ１５ 没有下游非编码区ꎬ其余基因均含有上下游

非编码区ꎻＨ 亚族中的 ２ 个基因 ＳｂＣＩＰＫ２３ 和 Ｓｂ￣
ＣＩＰＫ２７ 均没有上游非编码区ꎮ 因此ꎬ推测 Ｃ 亚族、
Ｄ 亚族与其他亚族相比在功能上存在较大差异ꎮ
２.４　 高粱 ＣＩＰＫ 家族蛋白质保守基序分析

利用 ＭＥＭＥ 软件分析高粱 ＣＩＰＫ 家族中 １０ 个

保守基序ꎬ３１ 个 ＳｂＣＩＰＫ 家族成员的基序分析结果

(图 ４)表明ꎬ每个亚族的成员具有相同或类似的基

序类型和排列顺序ꎮ Ａ 亚族中 １０ 个 ＳｂＣＩＰＫ 家族成

员具有全部 １０ 个保守基序且排列顺序完全一致ꎻＢ
亚族中的 ４ 个 ＳｂＣＩＰＫ 成员均缺少基序 ９ꎬ除了 Ｓｂ￣
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ＣＩＰＫ１１ 外ꎬ其他 ３ 个成员还缺少基序 ８ꎻＣ 亚族中的

３ 个 ＳｂＣＩＰＫ 成员均缺少基序 ９ꎻＤ 亚族中 ＳｂＣＩＰＫ２、
ＳｂＣＩＰＫ３、ＳｂＣＩＰＫ９ 和 ＳｂＣＩＰＫ１９ 具有全部 １０ 个保

守基序ꎬ ＳｂＣＩＰＫ１３ 和 ＳｂＣＩＰＫ３１ 缺少基序 ９ꎬ Ｓｂ￣
ＣＩＰＫ４ 缺少基序 ２ꎬＳｂＣＩＰＫ２１ 缺少基序 ２ 和基序 ４ꎻ

Ｅ 亚族中的 ＳｂＣＩＰＫ５ 缺少基序 ８ꎻ Ｆ 亚族中 Ｓｂ￣
ＣＩＰＫ２０ 包含全部的基序ꎬ而 ＳｂＣＩＰＫ６ 缺少基序 ６ꎻＧ
亚族中的 ＳｂＣＩＰＫ１４ 缺少基序 ８ꎻ Ｈ 亚族中 Ｓｂ￣
ＣＩＰＫ２３ 缺少基序 ６ 和基序 ７ꎬ而 ＳｂＣＩＰＫ２７ 仅含有 ５
个基序ꎬ缺少的基序较多ꎮ

表 １　 高粱 ＣＩＰＫ 家族基因编码蛋白质的理化性质

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｅｎｃｏｄｅｄ ｂｙ ＣＩＰＫ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｓｏｒｇｈｕｍ ｂｉｃｏｌｏｒ

基因名称　 基因组数据库登记号　 　 基因全长
(ｂｐ)

ＳｂＣＩＰＫ 家族基因编码的蛋白质信息

蛋白质名称
氨基酸数量

(个) 相对分子质量 等电点 分子式

ＳｂＣＩＰＫ１ Ｓｏｂｉｃ.００１Ｇ３７９６００ ２ ９３７ ＳｂＣＩＰＫ１ ４３８ ５０ ０１６.４４ ９.３５ Ｃ２ ２４７Ｈ３ ６０６Ｎ６１０Ｏ６３２Ｓ２３

ＳｂＣＩＰＫ２ Ｓｏｂｉｃ.００１Ｇ３９０２００ ５ ５７２ ＳｂＣＩＰＫ２ ４４９ ５０ ８６０.３１ ８.２６ Ｃ２ ２７９Ｈ３ ６１８Ｎ６１８Ｏ６７３Ｓ１３

ＳｂＣＩＰＫ３ Ｓｏｂｉｃ.００１Ｇ５２３２００ ６ ９９３ ＳｂＣＩＰＫ３ ４４７ ５０ ２８０.６１ ７.６４ Ｃ２ ２３３Ｈ３ ５２５Ｎ６１７Ｏ６６０Ｓ２２

ＳｂＣＩＰＫ４ Ｓｏｂｉｃ.００２Ｇ０３４７００ ３ ４８８ ＳｂＣＩＰＫ４ ４３１ ４８ ８０３.２５ ９.３８ Ｃ２ １７９Ｈ３ ４８９Ｎ６０５Ｏ６３５Ｓ１５

ＳｂＣＩＰＫ５ Ｓｏｂｉｃ.００２Ｇ２０３０００ ２ ００７ ＳｂＣＩＰＫ５ ４７９ ５２ １０７.４２ ８.５２ Ｃ２ ２９７Ｈ３ ６６０Ｎ６６８Ｏ６８３Ｓ１７

ＳｂＣＩＰＫ６ Ｓｏｂｉｃ.００２Ｇ２０３１００ ２ ４１３ ＳｂＣＩＰＫ６ ４３８ ４７ ４２３.３８ ８.６５ Ｃ２ ０８９Ｈ３ ３５９Ｎ６１７Ｏ６１２Ｓ１６

ＳｂＣＩＰＫ７ Ｓｏｂｉｃ.００２Ｇ３９０１００ ５ ３７６ ＳｂＣＩＰＫ７ ４４４ ５０ ２６５.８９ ８.７９ Ｃ２ ２４０Ｈ３ ５８８Ｎ６１８Ｏ６５９Ｓ１７

ＳｂＣＩＰＫ８ Ｓｏｂｉｃ.００２Ｇ４１７３００ ５ １９７ ＳｂＣＩＰＫ８ ４４９ ５１ ０７４.１４ ９.２１ Ｃ２ ２７１Ｈ３ ６５７Ｎ６２７Ｏ６６４Ｓ２２

ＳｂＣＩＰＫ９ Ｓｏｂｉｃ.００２Ｇ４２４５００ ４ ８３１ ＳｂＣＩＰＫ９ ４４８ ５０ ７９８.１２ ７.１３ Ｃ２ ２５９Ｈ３ ５８０Ｎ６２２Ｏ６７３Ｓ１８

ＳｂＣＩＰＫ１０ Ｓｏｂｉｃ.００３Ｇ０２４４００ １ ９３６ ＳｂＣＩＰＫ１０ ４５５ ５０ ８３０.４５ ９.２６ Ｃ２ ２６４Ｈ３ ６００Ｎ６３０Ｏ６６１Ｓ１９

ＳｂＣＩＰＫ１１ Ｓｏｂｉｃ.００３Ｇ０２４６００ １ ９６９ ＳｂＣＩＰＫ１１ ５１４ ５６ ８９０.６１ ７.６５ Ｃ２ ５０５Ｈ３ ９６６Ｎ７３６Ｏ７４５Ｓ１８

ＳｂＣＩＰＫ１２ Ｓｏｂｉｃ.００３Ｇ１３９５００ ４ ８２３ ＳｂＣＩＰＫ１２ ４６３ ５１ ９１５.５６ ６.５５ Ｃ２ ３１０Ｈ３ ６８０Ｎ６３６Ｏ６８６Ｓ１８

ＳｂＣＩＰＫ１３ Ｓｏｂｉｃ.００３Ｇ１８１８００ １３ ７４１ ＳｂＣＩＰＫ１３ ４５４ ５１ １２５.２６ ６.０７ Ｃ２ ２８３Ｈ３ ５９３Ｎ６２５Ｏ６８０Ｓ１４

ＳｂＣＩＰＫ１４ Ｓｏｂｉｃ.００３Ｇ３０２６００ １ ８２５ ＳｂＣＩＰＫ１４ ４８７ ５４ ５４８.２６ ８.８１ Ｃ２ ３８８Ｈ３ ８２２Ｎ７００Ｏ７１７Ｓ２３

ＳｂＣＩＰＫ１５ Ｓｏｂｉｃ.００３Ｇ３０２８００ ４ ８９４ ＳｂＣＩＰＫ１５ ５１９ ５６ ９８９.７３ ８.９３ Ｃ２ ５４９Ｈ４ ０４４Ｎ７１０Ｏ７３０Ｓ２１

ＳｂＣＩＰＫ１６ Ｓｏｂｉｃ.００３Ｇ３３９７００ ３ ４８０ ＳｂＣＩＰＫ１６ ５１６ ５８ ３１６.９７ ７.５９ Ｃ２ ６０５Ｈ４ １６６Ｎ７０８Ｏ７７５Ｓ１６

ＳｂＣＩＰＫ１７ Ｓｏｂｉｃ.００４Ｇ０４９５００ ３ ５１２ ＳｂＣＩＰＫ１７ ４６１ ５２ ７３７.５３ ９.１９ Ｃ２ ３４９Ｈ３ ７５９Ｎ６５９Ｏ６９１Ｓ１４

ＳｂＣＩＰＫ１８ Ｓｏｂｉｃ.００５Ｇ０１２０００ ２ ８４８ ＳｂＣＩＰＫ１８ ４４３ ５０ ３７５.２５ ９.３３ Ｃ２ ２５２Ｈ３ ６１１Ｎ６２３Ｏ６５１Ｓ１７

ＳｂＣＩＰＫ１９ Ｓｏｂｉｃ.００５Ｇ０２４２００ ５ ５３７ ＳｂＣＩＰＫ１９ ４４０ ５０ ３８９.９６ ７.６５ Ｃ２ ２６２Ｈ３ ５８４Ｎ６０６Ｏ６６３Ｓ１６

ＳｂＣＩＰＫ２０ Ｓｏｂｉｃ.００７Ｇ１４０９００ ５ １２９ ＳｂＣＩＰＫ２０ ４５７ ４９ ５４５.０２ ９.１３ Ｃ２ １８８Ｈ３ ５３２Ｎ６４６Ｏ６３４Ｓ１６

ＳｂＣＩＰＫ２１ Ｓｏｂｉｃ.００８Ｇ０１６２００ ３ ４０７ ＳｂＣＩＰＫ２１ ４０３ ４６ ３５７.３１ ８.５５ Ｃ２ ０８５Ｈ３ ３００Ｎ５６０Ｏ６０８Ｓ１３

ＳｂＣＩＰＫ２２ Ｓｏｂｉｃ.００８Ｇ０３２０００ ３ ２５１ ＳｂＣＩＰＫ２２ ４４５ ５０ ７２１.６６ ９.２８ Ｃ２ ２６３Ｈ３ ６４９Ｎ６３１Ｏ６５７Ｓ１６

ＳｂＣＩＰＫ２３ Ｓｏｂｉｃ.００８Ｇ１５８１００ １ ３０７ ＳｂＣＩＰＫ２３ ４３５ ４７ ５６６.８３ ８.８０ Ｃ２ ０９６Ｈ３ ３８４Ｎ６１６Ｏ６０９Ｓ１９

ＳｂＣＩＰＫ２４ Ｓｏｂｉｃ.００９Ｇ０３４２００ ５ ６４４ ＳｂＣＩＰＫ２４ ４６１ ５１ ７７２.０４ ６.３３ Ｃ２ ２９６Ｈ３ ６４７Ｎ６４７Ｏ６８６Ｓ１５

ＳｂＣＩＰＫ２５ Ｓｏｂｉｃ.００９Ｇ０９６４３３ １７ ６９２ ＳｂＣＩＰＫ２５ ４３１ ４９ ０４６.９１ ９.２１ Ｃ２ １９９Ｈ３ ５２２Ｎ５９６Ｏ６３３Ｓ１９

ＳｂＣＩＰＫ２６ Ｓｏｂｉｃ.００９Ｇ０９６７００ １ ７４６ ＳｂＣＩＰＫ２６ ４３１ ４９ ０３２.９７ ９.３０ Ｃ２ ２００Ｈ３ ５２８Ｎ５９６Ｏ６３１Ｓ１９

ＳｂＣＩＰＫ２７ Ｓｏｂｉｃ.００９Ｇ０９７３００ ４ １４１ ＳｂＣＩＰＫ２７ ４４０ ４８ ４４２.５３ ７.１７ Ｃ２ １４４Ｈ３ ４２９Ｎ６１７Ｏ６３０Ｓ１６

ＳｂＣＩＰＫ２８ Ｓｏｂｉｃ.００９Ｇ１７３１００ ２ ７２７ ＳｂＣＩＰＫ２８ ４５６ ５１ ７００.７８ ９.２９ Ｃ２ ３２２Ｈ３ ７１５Ｎ６２５Ｏ６７５Ｓ１６

ＳｂＣＩＰＫ２９ Ｓｏｂｉｃ.００９Ｇ１９５８００ ７ １０２ ＳｂＣＩＰＫ２９ ５０６ ５６ ８２６.８３ ７.７０ Ｃ２ ５３２Ｈ３ ９８２Ｎ７２２Ｏ７３６Ｓ１６

ＳｂＣＩＰＫ３０ Ｓｏｂｉｃ.０１０Ｇ１６１０００ １ ８６０ ＳｂＣＩＰＫ３０ ４７７ ５２ ９５８.２５ ８.５５ Ｃ２ ３４６Ｈ３ ７５１Ｎ６６３Ｏ６７８Ｓ２７

ＳｂＣＩＰＫ３１ Ｓｏｂｉｃ.０１０Ｇ１８６３００ ６ ９８６ ＳｂＣＩＰＫ３１ ４４９ ５０ ４１５.０５ ８.７９ Ｃ２ ２５３Ｈ３ ５８７Ｎ６２１Ｏ６５６Ｓ１７
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Ｓｂ 表示高粱ꎻＡｔ 表示拟南芥ꎮ Ａ~Ｈ 表示高粱 ＣＩＰＫ 成员亚族ꎮ
图 ２　 ＣＩＰＫ 家族成员的进化树

Ｆｉｇ.２　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ＣＩＰＫ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ ｉｎ Ｓｏｒｇｈｕｍ ｂｉｃｏｌｏｒ

２.５　 高粱 ＣＩＰＫ 家族基因在非生物胁迫下的表达

特征

　 　 本研究分析了高粱 ＣＩＰＫ 家族基因在非生物胁

迫下的诱导表达情况ꎮ 以 ３１ 个高粱 ＣＩＰＫ 家族基

因作为查询序列ꎬ以获得的 ３０ ７７１ 条 ＥＳＴ 序列作为

参考序列进行本地 ＢＬＡＳＴＮ 比对ꎮ 结果(表 ２)表

明ꎬ受水分胁迫诱导表达的基因有 ７ 个ꎬ分别为 Ｓｂ￣
ＣＩＰＫ６、 ＳｂＣＩＰＫ１８、 ＳｂＣＩＰＫ１９、 ＳｂＣＩＰＫ２０、 ＳｂＣＩＰＫ２１、
ＳｂＣＩＰＫ２２ 和 ＳｂＣＩＰＫ２４ꎻ受盐胁迫诱导表达的基因

有 ６ 个ꎬ 分别为 ＳｂＣＩＰＫ２、 ＳｂＣＩＰＫ７、 ＳｂＣＩＰＫ９、 Ｓｂ￣
ＣＩＰＫ１８、ＳｂＣＩＰＫ２１ 和 ＳｂＣＩＰＫ２２ꎻ受干旱胁迫诱导表

达的基因有 ３ 个ꎬ分别为 ＳｂＣＩＰＫ４、ＳｂＣＩＰＫ１８ 和 Ｓｂ￣
ＣＩＰＫ２２ꎻ受低氮胁迫诱导表达的基因有 １ 个ꎬ为 Ｓｂ￣
ＣＩＰＫ２３ꎮ 总共有 １２ 个 ＳｂＣＩＰＫ 基因受至少一种非

生物胁迫诱导表达ꎬＳｂＣＩＰＫ１８ 和 ＳｂＣＩＰＫ２２ 同时受

干旱胁迫、盐胁迫以及水分胁迫诱导表达ꎻ Ｓｂ￣
ＣＩＰＫ２１ 同时受盐胁迫和水分胁迫诱导表达ꎮ

我们同样分析了在耐非生物胁迫材料与对非生

物胁迫敏感材料之间差异表达的 ＳｂＣＩＰＫ 基因ꎮ 在

水分胁迫诱导下ꎬ在耐水分胁迫材料与对水分胁迫

敏感材料之间差异表达的 ＳｂＣＩＰＫ 基因有 ２ 个ꎬ分别

为 ＳｂＣＩＰＫ７ 和 ＳｂＣＩＰＫ１２ꎻ在盐胁迫诱导下ꎬ在耐盐

胁迫材料与对盐胁迫敏感材料之间差异表达的 Ｓｂ￣
ＣＩＰＫ 基因有 ４ 个ꎬ分别为 ＳｂＣＩＰＫ４、 ＳｂＣＩＰＫ６、 Ｓｂ￣
ＣＩＰＫ１８ 和 ＳｂＣＩＰＫ２２ꎻ在干旱胁迫下ꎬ在耐干旱胁迫

材料与对干旱胁迫敏感材料之间差异表达的 Ｓｂ￣
ＣＩＰＫ 基因有 ４ 个ꎬ分别为 ＳｂＣＩＰＫ４、 ＳｂＣＩＰＫ５、 Ｓｂ￣
ＣＩＰＫ２２ 和 ＳｂＣＩＰＫ２９ꎻ在低温胁迫下ꎬ在耐低温胁迫

材料与对低温胁迫敏感材料之间差异表达的 Ｓｂ￣
ＣＩＰＫ 基因有 １ 个ꎬ为 ＳｂＣＩＰＫ１０ꎻ在低氮胁迫下ꎬ在
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Ａ~Ｈ 表示 ＳｂＣＩＰＫ 基因亚族ꎮ
图 ３　 高粱 ＣＩＰＫ 基因结构分析

Ｆｉｇ.３　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＣＩＰＫ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ ｉｎ Ｓｏｒｇｈｕｍ ｂｉｃｏｌｏｒ

Ａ~Ｈ 表示高粱 ＣＩＰＫ 成员亚族ꎮ
图 ４　 高粱 ＣＩＰＫ 家族保守基序分析

Ｆｉｇ.４　 Ｍｏｔｉｆ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＣＩＰＫ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ ｉｎ Ｓｏｒｇｈｕｍ ｂｉｃｏｌｏｒ

耐低氮胁迫材料与对低氮胁迫敏感材料之间差异表

达的 ＳｂＣＩＰＫ 基因有 １ 个ꎬ为 ＳｂＣＩＰＫ３０ꎮ 总共有 １０
个 ＳｂＣＩＰＫ 基因在至少一种非生物胁迫下表现为在

耐非生物胁迫材料与对非生物胁迫敏感材料之间差
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异表达ꎮ 在盐胁迫和干旱胁迫下ꎬＳｂＣＩＰＫ４ 和 Ｓｂ￣
ＣＩＰＫ２２ 在耐盐 /耐干旱胁迫材料与对盐 /干旱胁迫

敏感材料之间差异表达ꎮ

表 ２　 高粱 ＣＩＰＫ 家族基因在非生物胁迫下的表达特征

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ＣＩＰＫ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ ｕｎｄｅｒ
ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ Ｓｏｒｇｈｕｍ ｂｉｃｏｌｏｒ

基因　 　 水分胁迫 盐胁迫 干旱胁迫 低温胁迫 低氮胁迫

ＳｂＣＩＰＫ２ ａ

ＳｂＣＩＰＫ４ ｂ ａ、ｂ

ＳｂＣＩＰＫ５ ｂ

ＳｂＣＩＰＫ６ ａ ｂ

ＳｂＣＩＰＫ７ ｂ ａ

ＳｂＣＩＰＫ９ ａ

ＳｂＣＩＰＫ１０ ｂ

ＳｂＣＩＰＫ１２ ｂ

ＳｂＣＩＰＫ１８ ａ ａ、ｂ ａ

ＳｂＣＩＰＫ１９ ａ

ＳｂＣＩＰＫ２０ ａ

ＳｂＣＩＰＫ２１ ａ ａ

ＳｂＣＩＰＫ２２ ａ ａ、ｂ ａ、ｂ

ＳｂＣＩＰＫ２３ ａ

ＳｂＣＩＰＫ２４ ａ

ＳｂＣＩＰＫ２９ ｂ

ＳｂＣＩＰＫ３０ ｂ
ａ 表示受非生物胁迫诱导表达ꎻｂ 表示非生物胁迫下 ＳｂＣＩＰＫ 基因在
耐非生物胁迫材料与对非生物胁迫敏感材料之间差异表达ꎮ

３　 讨 论

ＣＩＰＫ 蛋白在植物界广泛存在ꎬ对于植物通过介

导 Ｃａ２＋信号响应各种生理和发育过程至关重要[１１]ꎮ
ＣＩＰＫ 蛋白最早是在模式植物拟南芥中被发现的ꎬ在
植物应对逆境胁迫中发挥着重要的作用ꎮ 在本研究

中ꎬ我们从高粱基因组中鉴定出 ３１ 个 ＳｂＣＩＰＫ 基因

家族成员ꎮ 不同物种中 ＣＩＰＫ 数量的差异较大ꎬ如
拟南芥中有 ２６ 个 ＣＩＰＫꎬ水稻中有 ３３ 个 ＣＩＰＫ[４]ꎬ小
麦中有 ２０ 个 ＣＩＰＫ[５]ꎬ棉花中有 ７９ 个 ＣＩＰＫ[６]ꎬ菠萝

中 ２１ 个 ＣＩＰＫ[１２]ꎬ萝卜中有 ５１ 个 ＣＩＰＫ[１３]ꎬ茄子中

有 １５ 个 ＣＩＰＫ[１４]ꎬ苜蓿中有 １３５ 个 ＣＩＰＫ[１５]ꎮ 基因

可以通过多种机制复制ꎬ包括多倍化等全基因组复

制ꎮ 大量连续的全基因组复制产生了重复的基因ꎬ
随后大量重复的基因在非功能化过程中趋于丢失ꎮ
推测在进化过程中 ＣＩＰＫ 家族基因的复制和丢失是

导致植物 ＣＩＰＫ 基因数量不等的主要原因[１６]ꎮ
　 　 作为钙传感器 ＣＢＬ 的靶向激酶ꎬＣＩＰＫ 在 Ｎ 端

含有激酶催化结构域ꎬ在 Ｃ 端含有 ＮＡＦ 基序ꎮ
ＣＩＰＫ 的磷酸化是调节这些靶向互作的重要模

式[１７]ꎮ 在本研究中ꎬ所有 ＳｂＣＩＰＫ 都具有相似的 Ｎ
端和 Ｃ 端的调控结构域ꎬ磷酸化仍然是大多数 ＣＩＰＫ
发挥作用的主要途径[１８]ꎮ ＮＡＦ 是 ＣＩＰＫ Ｃ 端自身抑

制结构域中的一个保守区ꎬ是 ＣＩＰＫ 家族的保守特

征之一ꎬ是 ＣＢＬ 的结合位点[１９]ꎮ 高粱 ＣＩＰＫ 基因结

构与其他植物中的一些 ＣＩＰＫ 基因相似ꎮ ３１ 个 Ｓｂ￣
ＣＩＰＫ 的外显子数量从 １ 个或 ２ 个到多个不等ꎬ不同

的外显子 /内含子数量造成了不同的基因长度ꎮ 这

些研究结果表明ꎬ具有不同长度外显子的 ＳｂＣＩＰＫ
可能发挥多种作用ꎮ 此外ꎬ除了 Ｃ 亚族和 Ｄ 亚族

外ꎬＡ、Ｂ、Ｅ、Ｆ、Ｇ、Ｈ 亚族中的 ＳｂＣＩＰＫ 基因是无内含

子的分支ꎮ 因此ꎬ推测 ＳｂＣＩＰＫ 的聚类可能是由高

粱内含子保留和选择性剪接机制的进化造成的ꎮ
ＣＩＰＫ 广泛存在于植物中ꎬ在植物应答非生物胁

迫的响应中起着重要作用ꎮ Ｃａ２＋信号由非生物应激

触发ꎬ并与 １ 种或多种新型 ＣＢＬ 激酶有特定的相互

作用ꎮ ＣＢＬ / ＣＩＰＫ 复合物可能参与多种 ＣＢＬ￣ＣＩＰＫ 信

号通路ꎬ在植物生长和非生物胁迫耐受调控中发挥重

要作用ꎮ 近年来ꎬ关于拟南芥、水稻以及小麦等多种

植物的研究结果表明ꎬＣＩＰＫ 基因在调节植物的非生

物胁迫耐受性方面至关重要ꎮ 在拟南芥中ꎬＡｔＣＢＬ４
和 ＡｔＣＩＰＫ２４ 在质膜上结合ꎬ并激活质膜 Ｎａ＋ / Ｈ＋反转

运体 ＡｔＮＨＸ７ꎬ 从 而 维 持 耐 盐 离 子 的 稳 态[７]ꎮ
ＡｔＣＢＬ１０－ＡｔＣＩＰＫ２４ 主要通过靶向液泡定位的 Ｋ＋

(Ｎａ) ＋ / Ｈ＋反转运蛋白 ＡｔＮＨＸ１ 从细胞质中排除过量

Ｎａ＋进入液泡ꎬ以维持细胞质中 Ｎａ＋的稳定[８]ꎮ 拟南

芥 ＣＢＬ１ / ９￣ＣＩＰＫ２３ 复合物通过磷酸化硝酸盐转运蛋

白 １ /肽转运蛋白家族 ６. ３ 调控硝酸根离子的摄

取[２０]ꎮ 水稻中ꎬＣＢＬ１￣ＣＩＰＫ２３ 的互作激活了 Ｋ＋转运

蛋白 ＡＫＴ１ꎬ增强低 Ｋ＋ 胁迫下水稻植株对 Ｋ＋ 的吸

收[９]ꎮ ＯｓＣＩＰＫ２３ 的过表达诱导了水稻抗旱相关基因

的表达[２１]ꎮ 过表达 ＴａＣＩＰＫ２３ 的小麦在干旱条件下

存活率更高ꎬ发芽率提高ꎬ根系发育更旺盛ꎬ渗透物质

积累增加ꎬ失水率降低[２２]ꎮ 过表达 ＴａＣＩＰＫ２５ 的小麦

表现为对 Ｎａ＋超敏感和 Ｎａ＋的过量积累ꎬ根系细胞的

Ｎａ＋ / Ｈ＋跨膜交换受到影响ꎬ表明 ＴａＣＩＰＫ２５ 对小麦的

盐胁迫具有负向调控作用[２３]ꎮ 在本研究中ꎬ我们分

析了高粱 ＣＩＰＫ 家族基因在多种非生物胁迫下的表达
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特征ꎬ其中多个 ＳｂＣＩＰＫ 基因受非生物胁迫诱导表达ꎮ
基因表达模式的分析结果可以为基因功能的确定提

供重要线索ꎬ本研究结果为进一步探究高粱 ＳｂＣＩＰＫ
家族基因功能奠定了基础ꎮ
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