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　　摘要：钙依赖性蛋白激酶（ＣＤＰＫ）是植物细胞内Ｃａ２＋信号识别及转导的重要媒介，在植物的生长发育以及逆境响
应过程中起着重要的作用。本研究通过多种生物信息学的方法和手段，对鉴定出来的３０个 ＣＤＰＫ基因进行分析鉴
定，结果显示３０个ＣｔＣＤＰＫ基因所编码的氨基酸分子量为４７７８１．９６～９３２５１．６６ｋｕ，等电点为５．０９～９．２７；基因结构
预测结果表明，所有ＣｔＣＤＰＫ基因均含有６～１３个外显子；染色体定位结果表明，３０个ＣｔＣＤＰＫ基因分别定位在１０条
染色体上，其中８号染色体上最多，有５个，２号、４号染色体上没有；系统发育树分析结果显示将其分为６个亚家族；
表达分析结果表明ＣｔＣＤＰＫ基因在不同组织、不同发育阶段中表达模式有所差异。
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　　Ｃａ２＋作为第二信使，负责协调植物对内外界各
种刺激的感知，在植物体内多种信号途径传导过程

中起重要作用。钙信号感应器识别 Ｃａ２＋浓度变化，
将信号传递至下游级联系统，激活植物逆境响应机

制。钙依赖蛋白激酶（ＣＤＰＫ）是ＣＤＰＫ－ＳｎＲＫ超家
族的主要成员［１］，广泛存在于植物和一些原生生物

中，具有典型的丝氨酸和苏氨酸激酶结构域及ＥＦ－
ｈａｎｄ结构域，在植物生长和发育、激素信号传导中
发挥重要作用［２］。研究表明，ＣＤＰＫ在植物中主要
以器官分布为主，且参与植物生长发育的大部分过

程，如细胞骨架建成、气孔运动、以及生物与非生物

胁迫响应等［３－５］。此外，ＣＤＰＫ还参与植物细胞内
其他的信号通路，如脱落酸（ＡＢＡ）信号通路、茉莉
酸信号通路、水杨酸合成途径等等［６］。目前，已有

研究对许多植物的全基因组水平进行ＣＤＰＫ及相关
基因家族鉴定。

红花（ＣａｒｔｈａｍｕｓｔｉｎｃｔｏｒｉｕｓＬ．）是菊科红花属植
物，一种重要的草本植物，以花入药，有活血化瘀之

功效。红花种子含油率为２０％ ～４０％，平均亚油酸

含量高于７５％，素有“亚油酸之王”的美誉，同时还
含有丰富的维生素和人体必需的氨基酸［７］。红花

喜欢温暖、干燥的气候，较一般植物有着较强的抗

寒能力。但是红花对栽培条件要求较高，抗旱怕

涝，这也是目前影响红花产业发展的一个重要因

素。然而，对于ＣＤＰＫ基因家族是否介导红花生长
发育的调控目前尚无研究报道。

本研究通过对红花全基因组数据库的搜索，筛

选出ＣＤＰＫ基因家族成员，通过构建系统进化树、染
色体定位、基因组比较等生物信息学方法，分析

ＣＤＰＫ基因的进化关系，以期为探究红花 ＣＤＰＫ基
因家族功能奠定一定的基础。

１　材料与方法

１．１　红花ＣＤＰＫ基因家族的鉴定
分别从红花基因组数据库（ｈｔｔｐ：／／ｓａｆｆｌｏｗｅｒ．

ｓｃｕｅｃ．ｅｄｕ．ｃｎ）和拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ）数据
库ＴＡＩＲ（ｈｔｔｐｓ：／／ｗｗｗ．ａｒａ

!

ｂｉｄｏｐｓｉｓ．ｏｒｇ／）下载红
花的３０个 ＣＤＰＫ基因蛋白序列以及拟南芥 ２１个
ＣＤＰＫ基因的蛋白序列，进行本地 ＢＬＡＳＴｐ比对，得
到最佳比对结果，通过 Ｐｆａｍ和 ＣＤＤ在线工具对得
到的序列进行结构域确认，选择同时含有 ＣＤＰＫ蛋
白典型结构域的蛋白序列，利用在线工具 Ｅｘｐａｓｙ
ＰｒｏｔＰａｒａｍ对ＣｔＣＤＰＫ蛋白的分子量、等电点（ｐＩ）等
进行分析。利用 ＧＰＳ－Ｌｉｐｉｄ网站预测 Ｎ－豆蔻酰
化和十六烷酰化的位点。利用ＣＥＬＬＯＶ２．５网站预
测红花ＣＤＰＫ蛋白的亚细胞定位信息。
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１．２　红花ＣＤＰＫ基因家族染色体定位
利用 Ｐｅｒｌ程序从红花基因组注释信息中获取

得到 ＣｔＣＤＰＫ基因的染色体位置信息，之后利用
ＭａｐＣｈａｒｔ软件构建红花染色体定位图。
１．３　系统进化树的构建与分析

利用从拟南芥数据库 ＴＡＩＲ下载２１个 ＡｔＣＤＰＫ
蛋白序列，运用 ＭＥＧＡ７．０软件，将下载的 ２１个
ＡＴＣＤＰＫ蛋白与鉴定得到的３０个 ＣｔＣＤＰＫ蛋白进
行序列比对，通过邻接法构建系统进化树［８］。

１．４　基因结构和保守基序、保守结构域分析
根据红花基因组注释信息 ＧＦＦ文件中 ＣＤＰＫ

基因的外显子和内含子位置信息，利用 ＧＳＤＳ网站
（ｈｔｔｐ：／／ｇｓｄｓ．ｇａｏ－ｌａｂ．ｏｒｇ／）绘制红花 ＣＤＰＫ基因
结构图。利用 ＭＥＭＥ在线网站（ｈｔｔｐ：／／ｍｅｍｅ－
ｓｕｉｔｅ．ｏｒｇ／ｔｏｏｌｓ／ｍｅｍｅ）对红花 ＣＤＰＫ蛋白序列保守
基序进行分析。

１．５　顺式作用元件预测
利用ＴＢＴｏｏｌｓ提取红花 ＣｔＣＤＰＫ基因家族成员

密码子上游１５００ｂｐ，然后提交到 ＰｌａｎｔＣＡＲＥ数据
库预测顺式作用元件，然后利用ＧＳＤＳ网站绘图。
１．６　蛋白互作网络分析

将红花 ＣＤＰＫ蛋白序列导入 ＳＴＲＩＮＧ数据库
（ｈｔｔｐｓ：／／ｓｔｒｉｎｇ－ｄｂ．ｏｒｇ／），建立蛋白互作网络
（ｐｒｏｔｅｉｎ－ｐｒｏｔｅｉｎｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｎｅｔｗｏｒｋｓ，ＰＰＩ），将结果
保存为ＴＳＶ文件，然后通过Ｃｙｔｏｓｃａｐｅ软件将ＰＰＩ网
络可视化。

１．７　红花ＣＤＰＫ基因家族表达模式分析
从ＮＣＢＩ数据库分别下载红花３个部位：叶、花

瓣、种子（ＰＲＪＮＡ７６１３５）上传于２０１１年１０月２９日
的高通量测序原始数据；５个时期：小芽期、中芽期、
初花期、盛花期、烂花期（ＰＲＪＮＡ７７４９１６）上传于
２０２１年１０月 ２７日的高通量测序原始数据，利用
ＮＣＢＩＳＲＡＴｏｏｌｋｉｔ将测序数据 ｓｒａ文件转换为 ｆａｓｔａ
文件，利用转录组定量工具 Ｋａｌｌｉｓｔｏ计算 ＴＰＭ，将其
作为基因表达量，利用Ｔｂｔｏｏｌｓ将结果可视化。

２　结果与分析

２．１　红花ＣＤＰＫ基因家族的理化性质分析
根据鉴定筛选结果在红花中共获得 ３０个

ＣＤＰＫ基因家族成员，并依次命名为 ＣｔＣＤＰＫ１～
ＣｔＣＤＰＫ３０（表１）。随后通过对红花 ＣＤＰＫ蛋白基
因家族进行分子量及等电点的理化性质分析，分析

结果表明，其中最长的 ＣｔＣＤＰＫ１６编码８５５个氨基

酸，分子量为９３２５１．６６；最短的ＣｔＣＤＰＫ１２编码４１８
个氨基酸，分子量为４７７８１．９６。３０个 ＣＤＰＫ蛋白
家族等电点介于５．０９～９．２６之间，大部分蛋白等电
点小于７。亚细胞定位结果表明，大部分成员定位
在叶绿体和细胞质中，小部分定位在线粒体等其他

地方。与此同时，大部分基因家族成员 Ｎ端并没有
发现豆蔻酰化保守序列位点，但是均有十六烷酰化

的保守序列位点。

２．２　染色体定位分析
由红花ＣＤＰＫ基因在染色体上的位置分布（图

１）可知，ＣｔＣＤＰＫ基因在各条染色体上分布不均匀，
除２号、４号染色体上没有分布外，其余１０条染色
体上均有分布，在８号染色体上分布数量最多，有５
条；在５号染色体上只分布１条。
２．３　系统进化分析

通过 ＭＥＧＡ构建红花与拟南芥 ＣＤＰＫ基因家
族进化树。参照拟南芥 ＣＤＰＫ分组情况，可将所有
的 ＣＤＰＫ基因分成６类（Ⅰ ～Ⅵ）。第Ⅰ组家族成
员最多，并且红花 ＣｔＣＤＰＫ家族成员主要集中在此
家族，有８个拟南芥ＣＤＰＫｓ和１９个红花 ＣＤＰＫｓ；第
Ⅲ组的数量最少，包含１个红花ＣＤＰＫｓ（图２）。
２．４　红花ＣＤＰＫ基因家族结构特征

根据全基因组注释信息中基因的内含子、外显

子信息，绘制红花 ＣｔＣＤＰＫ基因家族成员基因结构
图，结果（图３－Ｃ）显示，ＣｔＣＤＰＫ基因内含子数量
在５～１３个之间，外显子数量在６～１３个之间，含有
内含子数最少的是 ＣｔＣＤＰＫ１２，含有５个内含子，内
含子数量最多的是ＣｔＣＤＰＫ１６，含有１４个内含子，并
且ＣｔＣＤＰＫ１６所含外显子数量也是最多的，为 １３
个，同一亚家族的外显子数量较为稳定。在同一个

基因家族中，含有共同 ｍｏｔｉｆ的成员有可能功能相
似，使用ＭＥＭＥ在线软件来识别它们的保守基序，
结果（图 ３－Ｂ）显示，ｍｏｔｉｆ２、ｍｏｔｉｆ１、ｍｏｔｉｆ５、ｍｏｔｉｆ４、
ｍｏｔｉｆ１２、ｍｏｔｉｆ７、ｍｏｔｉｆ９存在于每个家族成员，这些
ｍｏｔｉｆ构成了 ＣＤＰＫ基因典型的结构域，ｍｏｔｉｆ３存在
于除ＣｔＣＤＰＫ２９外的每个家族成员；ｍｏｔｉｆ６存在于除
ＣｔＣＤＰＫ４、ＣｔＣＤＰＫ１８、ＣｔＣＤＰＫ１外的所有成员；同
时，只有 ＣｔＣＤＰＫ６、ＣｔＣＤＰＫ２和 ＣｔＣＤＰＫ２９不含
ｍｏｔｉｆ８，且 ＣｔＣＤＰＫ２９也不含 ｍｏｔｉｆ１０，除此之外，
ＣｔＣＤＰＫ１２和 ＣｔＣＤＰＫ１３既不含 ｍｏｔｉｆ１０也不含
ｍｏｔｉｆ１１。同一亚家族的成员，结构相似。
２．５　顺式作用元件分析

根据ＰｌａｎｔＣＡＲＥ数据库预测顺式作用元件，ＧＳＤＳ
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表１　红花ＣｔＣＤＰＫ基因家族蛋白理化性质

基因名称 基因ＩＤ 氨基酸长度

（ａａ）
分子量

（ｋｕ） ｐＩ 亲水指数
亚细胞

定位
豆蔻酰化

十六烷

酰化

ＣｔＣＤＰＫ１ ＣｔＡＨ０１Ｔ００５７９００ ５９４ ６７８０２．１７ ９．２６ －０．６００ 叶绿体 Ｙｅｓ Ｙｅｓ

ＣｔＣＤＰＫ２ ＣｔＡＨ０１Ｔ０２３１５００ ４７０ ５２９５８．８９ ５．８５ －０．５９５ 叶绿体 Ｎｏ Ｙｅｓ

ＣｔＣＤＰＫ３ ＣｔＡＨ０３Ｔ０００４１００ ５１３ ５７５２６．７６ ７．２０ －０．４８０ 叶绿体 Ｙｅｓ Ｙｅｓ

ＣｔＣＤＰＫ４ ＣｔＡＨ０３Ｔ０１４２３００ ５５１ ６２３５６．６９ ９．２７ －０．６３７ 叶绿体 Ｎｏ Ｙｅｓ

ＣｔＣＤＰＫ５ ＣｔＡＨ０３Ｔ０２０１５００ ４８４ ５３９０６．７４ ５．５１ －０．５３６ 细胞质 Ｙｅｓ Ｙｅｓ

ＣｔＣＤＰＫ６ ＣｔＡＨ０５Ｔ０１５８７００ ５３９ ６０４３６．５１ ６．４７ －０．４２１ 线粒体 Ｎｏ Ｙｅｓ

ＣｔＣＤＰＫ７ ＣｔＡＨ０６Ｔ００３９９００ ６２４ ６９４３２．９６ ５．８５ －０．４７７ 叶绿体 Ｎｏ Ｙｅｓ

ＣｔＣＤＰＫ８ ＣｔＡＨ０６Ｔ００４０５００ ６０８ ６７８８３．５４ ５．７２ －０．４００ 叶绿体 Ｎｏ Ｙｅｓ

ＣｔＣＤＰＫ９ ＣｔＡＨ０６Ｔ００９５８００ ５１７ ５７７４５．１４ ５．４３ －０．３４９ 叶绿体 Ｎｏ Ｙｅｓ

ＣｔＣＤＰＫ１０ ＣｔＡＨ０６Ｔ０２３３５００ ５４１ ６１４４６．７２ ５．８８ －０．４５９ 叶绿体 Ｎｏ Ｙｅｓ

ＣｔＣＤＰＫ１１ ＣｔＡＨ０７Ｔ００７８７００ ５１６ ５８６１３．７９ ５．７５ －０．５７６ 细胞质 Ｙｅｓ Ｙｅｓ

ＣｔＣＤＰＫ１２ ＣｔＡＨ０７Ｔ０２５１１００ ４１８ ４７７８１．９６ ８．４４ －０．３５９ 线粒体 Ｙｅｓ Ｙｅｓ

ＣｔＣＤＰＫ１３ ＣｔＡＨ０７Ｔ０２５１２００ ４５２ ５１４０７．２７ ８．０９ －０．４５５ 线粒体 Ｎｏ Ｙｅｓ

ＣｔＣＤＰＫ１４ ＣｔＡＨ０８Ｔ００８４８００ ５５３ ６１７８９．３４ ５．４９ －０．３９１ 细胞质 Ｎｏ Ｙｅｓ

ＣｔＣＤＰＫ１５ ＣｔＡＨ０８Ｔ０１０２５００ ６２３ ６９６９５．０８ ５．６１ －０．３９５ 细胞质 Ｎｏ Ｙｅｓ

ＣｔＣＤＰＫ１６ ＣｔＡＨ０８Ｔ０１６５５００ ８５５ ９３２５１．６６ ７．９６ －０．３８４ 叶绿体 Ｙｅｓ Ｙｅｓ

ＣｔＣＤＰＫ１７ ＣｔＡＨ０８Ｔ０２２６９００ ５２９ ６０４６５．１８ ５．７２ －０．４８４ 细胞质 Ｎｏ Ｙｅｓ

ＣｔＣＤＰＫ１８ ＣｔＡＨ０８Ｔ０２６４０００ ５３８ ５９３７３．８７ ６．３４ －０．３６７ 内质网 Ｙｅｓ Ｙｅｓ

ＣｔＣＤＰＫ１９ ＣｔＡＨ０９Ｔ０１０３８００ ４９５ ５５９９８．０７ ５．５３ －０．３６４ 叶绿体 Ｎｏ Ｙｅｓ

ＣｔＣＤＰＫ２０ ＣｔＡＨ０９Ｔ０１４５３００ ５２６ ５９１７９．３９ ５．７９ －０．４５１ 细胞质 Ｙｅｓ Ｙｅｓ

ＣｔＣＤＰＫ２１ ＣｔＡＨ０９Ｔ０２９６３００ ５４６ ６１５６９．８４ ６．００ －０．５９５ 细胞质 Ｎｏ Ｙｅｓ

ＣｔＣＤＰＫ２２ ＣｔＡＨ１０Ｔ００１０２００ ５３３ ６００１５．４１ ５．７９ －０．４４２ 细胞质 Ｎｏ Ｙｅｓ

ＣｔＣＤＰＫ２３ ＣｔＡＨ１０Ｔ００３４３００ ５３０ ５９６０８．２４ ５．９９ －０．４０４ 内质网 Ｎｏ Ｙｅｓ

ＣｔＣＤＰＫ２４ ＣｔＡＨ１０Ｔ０２５１１００ ５７２ ６３４３２．２１ ５．４６ －０．３６２ 细胞质 Ｎｏ Ｙｅｓ

ＣｔＣＤＰＫ２５ ＣｔＡＨ１１Ｔ０１０３８００ ５３７ ６１１４０．７８ ６．６８ －０．４４３ 细胞质 Ｎｏ Ｙｅｓ

ＣｔＣＤＰＫ２６ ＣｔＡＨ１１Ｔ０１８４１００ ５９２ ６６４９８．５３ ５．８６ －０．３８７ 液泡 Ｎｏ Ｙｅｓ

ＣｔＣＤＰＫ２７ ＣｔＡＨ１１Ｔ０１９６３００ ５４２ ６１８１７．７１ ６．５３ －０．４８５ 细胞质 Ｎｏ Ｙｅｓ

ＣｔＣＤＰＫ２８ ＣｔＡＨ１１Ｔ０２４０５００ ５５８ ６２２９７．９４ ５．９８ －０．３８２ 细胞质 Ｎｏ Ｙｅｓ

ＣｔＣＤＰＫ２９ ＣｔＡＨ１２Ｔ００２２４００ ５００ ５４７８５．５３ ５．０９ －０．１３６ 细胞核 Ｎｏ Ｙｅｓ

ＣｔＣＤＰＫ３０ ＣｔＡＨ１２Ｔ００９５３００ ５１４ ５７７９７．１４ ５．９８ －０．４５０ 细胞质 Ｎｏ Ｙｅｓ

网站的绘图结果表明，在多数 ＣｔＣＤＰＫ基因中出现
频率最高的顺式作用元件是光响应元件，有２５种，
包括Ｇ－Ｂｏｘ、Ｇ－ｂｏｘ、Ｂｏｘ４、ＧＴ１－ｍｏｔｉｆ、ＴＣＴ－
ｍｏｔｉｆ、ＧＡ－ｍｏｔｉｆ、Ｉ－ｂｏｘ等，由此推测 ＣｔＣＤＰＫ在红
花响应光调控过程中发挥重要作用。此外还有胁

迫响应元件、激素应答响应元件、生长发育响应元

件，其中胁迫响应元件主要有厌氧诱导（ＡＲＥ）、防
御与应激（ＴＣ－ｒｉｃｈｒｅｐｅａｔｓ）、干旱诱导（ＭＢＳ）、低
温响应（ＬＴＲ）、损伤响应（ＷＵＮ－ｍｏｔｉｆ）等５种，表
明含有这些响应元件的基因可能会在受到胁迫的

情况下提高植物的抗逆性，其中 ＬＴＲ主要存在于
ＣｔＣＤＰＫ１４中；ＷＵＮ－ｍｏｔｉｆ只存在于 ＣｔＣＤＰＫ１１中；

激素应答响应元件及生长发育响应元件出现频率

比较低，只能在少数ＣｔＣＤＰＫ基因中预测到。
２．６　红花ＣＤＰＫ基因家族蛋白互作网络

如图５所示，红花 ＣＤＰＫ蛋白之间以及与其他
如ＡＢＦ１、ＯＺＳ１、ＸＬＧ２、ＡＢＦ４等蛋白间存在较强的
关联，其中尤其是与 ＸＬＧ２蛋白关联最强。根据互
作网络节点大小可以直观地看出核心蛋白除上述

关联 性 较 强 的 蛋 白 之 外 还 有 ＡＴ４Ｇ３４１５０、
ＣｔＣＤＰＫ２８、ＣｔＣＤＰＫ２１、ＣｔＣＤＰＫ２３等。ＸＬＧ２蛋白属
于Ｇ－ａｌｐｈａ超家族，作为对触发水杨酸 （ＳＡ）途径
的病原体抗性的正调节剂。ＡＢＦ１鉴定为与脱落酸
反应元件结合的蛋白质，可能介导ＡＢＡ反应的转录
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调控，属于 ｂＺＩＰ家族，能够与 ｒｄ２９Ｂ基因启动子的
ＡＢＡ反应元件特异性结合。拟南芥 ＣＤＰＫ基因家
族中的ＡＴ５Ｇ６６２１０．１作为协调茎伸长和血管发育
的发 育 控 制 调 节 剂，与 之 对 应 的 ＣｔＣＤＰＫ１、

ＣｔＣＤＰＫ４、ＣｔＣＤＰＫ１６均有此作用。此外，ＣｔＣＤＰＫ１９、
ＣｔＣＤＰＫ２３均与ＡＢＦ４互作，作为钙介导的脱落酸信
号通路的调节剂。
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２．７　红花ＣＤＰＫ基因家族表达模式分析
根据Ｔｂｔｏｏｌｓ的结果（图６），对 ＣｔＣＤＰＫ基因在

３个不同组织部位中（种子、叶、花瓣）的表达模式进
行分析，发现只有 ＣｔＣＤＰＫ１２未在任一组织中检测
到，大部分 ＣｔＣＤＰＫ基因都可以在３种不同的组织
中被检测到。其他该家族基因的表达模式也不相

同，一些 ＣｔＣＤＰＫ基因在３个不同组织中都有着较

高的表达量，如 ＣｔＣＤＰＫ２、ＣｔＣＤＰＫ４、ＣｔＣＤＰＫ２３、
ＣｔＣＤＰＫ２４，说明这些ＣｔＣＤＰＫ基因在红花的生长发
育过程中有着不可替代的作用，还有一些 ＣｔＣＤＰＫ
基因只在 １种组织中表达，具有表达特异性，如
ＣｔＣＤＰＫ１８、ＣｔＣＤＰＫ２７只在红花花瓣中表达；此外，
ＣｔＣＤＰＫ１、ＣｔＣＤＰＫ５和 ＣｔＣＤＰＫ２９只在叶和花瓣中
表达，在种子中不表达，表明这３个基因家族成员调
控红花的叶和花瓣的发育，在红花叶和花瓣的发育

过程中有一定的调控作用，但还需要进一步研究其

功能机制。

根据ＮＣＢＩ不同发育阶段下的转录组数据对
ＣｔＣＤＰＫ基因的表达量作图（图 ６－Ｂ），发现
ＣｔＣＤＰＫ１２在初花期及腐烂花期均不表达，在其他
的生长发育阶段表达量比较低，而与此相反的是

ＣｔＣＤＰＫ２１、ＣｔＣＤＰＫ２２、ＣｔＣＤＰＫ２３、ＣｔＣＤＰＫ２４这几
个基因家族的成员在红花生长的任意阶段，无论是

小芽期、中芽期、初花期、盛花期、腐烂花期的表达

量都普遍高于其他家族成员，说明这几个成员对

于调控红花的整个生长发育阶段有着比较重要的

作用，ＣｔＣＤＰＫ２５在腐烂花期 －１阶段的表达量明
显高于其他发育阶段，说明它在该阶段有特异性

表达。

３　讨论与结论

红花作为一种常用的中药材，主要含红花黄色

素、红花甙、红花多糖等，可用于治疗闭经痛经、跌

打损伤、心脑血管等疾病［９］，具有广阔的发展前景。

ＣＤＰＫ基因家族的身影在植物界中随处可见，二倍体
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棉花基因组中鉴定出４１个 ＣＤＰＫ基因［１０］，辣椒３０
个［１１］，山核桃２５个［１２］，杨树３０个［１３］，葡萄１９个［１４］。

本研究从红花基因组中鉴定出３０个 ＣｔＣＤＰＫ基因
家族成员，进一步和拟南芥 ＣＤＰＫ基因家族构建系
统发育树，共获得了６个亚家族，６个亚家族的成员
大部分定位于叶绿体，说明这些 ＣｔＣＤＰＫ基因家族
成员主要在叶绿体中和细胞质中发挥作用。对

ＣｔＣＤＰＫ蛋白结构域进行分析，发现所有的 ＣｔＣＤＰＫ
蛋白均含有典型结构域 Ｓｅｒ／Ｔｈｒ蛋白激酶区，该结
构域也是ＣＤＰＫ蛋白的主要功能结构域［１５－１６］。

自然界中有许多基因或蛋白参与植物生长发

育的调控，目前已有研究证明，热激蛋白 ＨＳＰ１０１在
非胁迫条件下会促进拟南芥开花，这种促进过程取

决于与开花相关基因 ＦＬＣ及 ＳＶＰ基因的表达［１７］。

有关研究表明，牡丹ＰＩ基因能够调控植物花器官的
形成，牡丹中ＰｓＰＩ基因在生殖器官中的表达相对于
营养器官来说是高表达的，花瓣中表达量最高［１８］。

基因的表达模式可能与其功能特征相关，而 ＣＤＰＫ
基因在不同植物组织中、不同发育期表达量差异显

著，其中ＣｔＣＤＰＫ１２在红花的任意组织部位表达量
为零，ＣｔＣＤＰＫ１８和 ＣｔＣＤＰＫ２７具有表达选择性，只
在花瓣中有一定的表达量，在其他组织部位不表

达，在有些植物中也存在这种情况，如玉米中的１个
ＣＤＰＫ基因只在花粉中表达［１９］。

相关研究表明，ＣＤＰＫ基因家族的成员主要参
与植株生长和发育的调控，对矮牵牛在花粉期表达

的２种 ＣＤＰＫ基因 ＰｉＣＤＰＫ１和 ＰｉＣＤＰＫ２的研究发
现，若二者均过量表达，则前者影响花粉管的生长

极性；后者则抑制了花粉管的伸长能力［２０］。进一步

研究表明，在许多植物体内发现 ＣＤＰＫ基因与抗氧
化酶有密切的联系［２１］，酶在植物体内广泛分布，参

与植物的多种代谢途径，研究结果表明，玉米体内

ＣＤＰＫ的过量表达，能够明显提高超氧化物歧化酶
和过氧化物酶的活性［２２］，从而加快植物的代谢过

程。此外，ＣＤＰＫ基因还能调节种子的萌发过程，在
蓖麻（ＲｉｃｉｎｕｓｃｏｍｍｕｎｉｓＬ．）种子早期发育过程中，
ＲｃＣＤＰＫ２的表达量先上升后下降［２３］。同时 ＣＤＰＫ
还参与对植物细胞骨架的调节以及对离子和水分

跨膜转运的调节等［２４］。

ＣＤＰＫ基因编码的蛋白质作为 Ｃａ２＋感受器，贯
穿植物的整个生命周期，参与植物体内的各种生命

活动。本研究基于红花基因组数据，共鉴定出３０个
ＣｔＣＤＰＫ基因，并通过生物信息学分析，明确 ３０个

ＣｔＣＤＰＫ基因家族成员的基本信息，包括进化关系、
结构域及酰化位点、互作关系等，本研究结果为后

续深入探究ＣｔＣＤＰＫ基因的功能提供了思路。
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ＢｉｏｌｏｇｙａｎｄＥｖｏｌｕｔｉｏｎ，２０１６，３３（７）：１８７０－１８７４．

［９］瞿　城，乐世俊，林　航，等．红花化学成分研究［Ｊ］．中草药，

２０１５，４６（１３）：１８７２－１８７７．

［１０］ＬｉｕＷ，ＬｉＷ，ＨｅＱＬ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｏｍｅ－ｗｉｄｅｓｕｒｖｅｙａｎｄｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ

ａｎａｌｙｓｉｓｏｆｃａｌｃｉｕｍ －ｄｅｐｅｎｄｅｎｔｐｒｏｔｅｉｎｋｉｎａｓｅｉｎＧｏｓｓｙｐｉｕｍ

ｒａｉｍｏｎｄｉｉ［Ｊ］．ＰＬｏＳＯｎｅ，２０１４，９（６）：ｅ９８１８９．

［１１］林　欢，段伟科，周　怡，等．辣椒ＣＤＰＫ基因家族的鉴定、进化

与表达分析［Ｊ］．核农学报，２０２１，３５（１）：７－１７．

［１２］赵　娟，朱凯凯，范平桦，等．薄壳山核桃和山核桃 ＣＤＰＫ基因

家族的鉴定及表达分析［Ｊ］．农业生物技术学报，２０２２，３０（３）：

４４２－４５６．

［１３］张　进，李建波，刘伯斌，等．杨树 ＣＤＰＫ基因家族的表达分析

及功能预测［Ｊ］．林业科学研究，２０１４，２７（５）：６０４－６１１．

［１４］ＣｈｅｎＣＪ，ＣｈｅｎＨ，ＨｅＹＨ，ｅｔａｌ．ＴＢｔｏｏｌｓ，ａＴｏｏｌｋｉｔｆｏｒＢｉｏｌｏｇｉｓｔｓ

ｉｎｔｅｇｒａｔｉｎｇｖａｒｉｏｕｓｂｉｏｌｏｇｉｃａｌｄａｔａｈａｎｄｌｉｎｇｔｏｏｌｓｗｉｔｈａｕｓｅｒ－

ｆｒｉｅｎｄｌｙｉｎｔｅｒｆａｃｅ［Ｊ］．ｂｉｏＲｘｉｖ，２０１８，ＤＯＩ：１０．１１０１／２８９６６０．

［１５］ＨａｒｐｅｒＪＦ，ＢｒｅｔｏｎＧ，ＨａｒｍｏｎＡ．ＤｅｃｏｄｉｎｇＣａ２＋ｓｉｇｎａｌｓｔｈｒｏｕｇｈ

ｐｌａｎｔｐｒｏｔｅｉｎｋｉｎａｓｅｓ［Ｊ］．ＡｎｎｕａｌＲｅｖｉｅｗｏｆＰｌａｎｔＢｉｏｌｏｇｙ，２００４，

５５：２６３－２８８．

［１６］ＨａｒｍｏｎＡＣ，ＧｒｉｂｓｋｏｖＭ，ＧｕｂｒｉｕｍＥ，ｅｔａｌ．ＴｈｅＣＤＰＫｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ

ｏｆｐｒｏｔｅｉｎｋｉｎａｓｅｓ［Ｊ］．ＮｅｗＰｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ，２００１，１５１（１）：１７５－１８３．

［１７］ＱｉｎＦ，ＹｕＢＺ，ＬｉＷ Ｑ．Ｈｅａｔｓｈｏｃｋｐｒｏｔｅｉｎ１０１（ＨＳＰ１０１）

ｐｒｏｍｏｔｅｓ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｕｎｄｅｒ ｎｏｎｓｔｒｅｓｓ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ［Ｊ］． Ｐｌａｎｔ

Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０２１，１８６（１）：４０７－４１９．
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［１８］郑　

"

，王昊宁，刘靖文，等．牡丹花发育相关基因ＰｓＰＩ的克隆

与表达分析［Ｊ］．分子植物育种，２０２１，１９（７）：２１８５－２１９２．

［１９］ＥｓｔｒｕｃｈＪＪ，ＫａｄｗｅｌｌＳ，ＭｅｒｌｉｎＥ，ｅｔａｌ．Ｃｌｏｎｉｎｇａｎｄｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ

ｏｆａｍａｉｚｅｐｏｌｌｅｎ－ｓｐｅｃｉｆｉｃｃａｌｃｉｕｍ－ｄｅｐｅｎｄｅｎｔｃａｌｍｏｄｕｌｉｎ－

ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔｐｒｏｔｅｉｎｋｉｎａｓｅ［Ｊ］．ＰｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆｔｈｅＮａｔｉｏｎａｌ

ＡｃａｄｅｍｙｏｆＳｃｉｅｎｃｅｓｏｆｔｈｅＵｎｉｔｅｄＳｔａｔｅｓｏｆＡｍｅｒｉｃａ，１９９４，９１

（１９）：８８３７－８８４１．

［２０］ＹｏｏｎＧＭ，ＤｏｗｄＰＥ，ＧｉｌｒｏｙＳ，ｅｔａｌ．Ｃａｌｃｉｕｍ－ｄｅｐｅｎｄｅｎｔｐｒｏｔｅｉｎ

ｋｉｎａｓｅｉｓｏｆｏｒｍｓｉｎｐｅｔｕｎｉａｈａｖｅｄｉｓｔｉｎｃｔｆｕｎｃｔｉｏｎｓｉｎｐｏｌｌｅｎｔｕｂｅ

ｇｒｏｗｔｈ，ｉｎｃｌｕｄｉｎｇｒｅｇｕｌａｔｉｎｇｐｏｌａｒｉｔｙ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＣｅｌｌ，２００６，１８

（４）：８６７－８７８．

［２１］麻　浩，王　爽，周亚丽．植物中钙依赖蛋白激酶的研究进展

［Ｊ］．南京农业大学学报，２０１７，４０（４）：５６５－５７２．

［２２］丁艳芬．玉米ＺｍＣＰＫ１１在ＡＢＡ诱导的抗氧化防护中的功能分

析［Ｄ］．南京：南京农业大学，２０１２．

［２３］ＦｅｄｏｓｅｊｅｖｓＥＴ，ＧｅｒｄｉｓＳＡ，ＹｉｎｇＳ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｃａｌｃｉｕｍ－ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ

ｐｒｏｔｅｉｎｋｉｎａｓｅＲｃＣＤＰＫ２ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｅｓｓｕｃｒｏｓｅｓｙｎｔｈａｓｅａｔＳｅｒ１１ｉｎ

ｄｅｖｅｌｏｐｉｎｇｃａｓｔｏｒｏｉｌｓｅｅｄｓ［Ｊ］．ＴｈｅＢｉｏｃｈｅｍｉｃａｌＪｏｕｒｎａｌ，２０１６，４７３

（２０）：３６６７－３６８２．

［２４］王娇娇，韩胜芳，李小娟，等．钙依赖蛋白激酶（ＣＤＰＫｓ）介导植

物信号转导的分子基础［Ｊ］．草业学报，２００９，１８（３）：２４１－

２５０．　

陈一帆，薛太强，陈思桥，等．群结腐霉细胞壁降解酶的活性检测及基因表达分析［Ｊ］．江苏农业科学，２０２３，５１（４）：４６－５１．

ｄｏｉ：１０．１５８８９／ｊ．ｉｓｓｎ．１００２－１３０２．２０２３．０４．００７

群结腐霉细胞壁降解酶的活性检测及基因表达分析

陈一帆１，２，薛太强２，陈思桥２，张金凤２，周冬梅２，魏利辉１，２

（１．江苏大学环境与安全工程学院，江苏镇江２１２０１３；２．江苏省农业科学院植物保护研究所，江苏南京 ２１００１４）

　　摘要：群结腐霉（Ｐｙｔｈｉｕｍｍｙｒｉｏｔｙｌｕｍ）是一种死体营养型病原菌，可侵染生姜引起茎基腐病，造成生姜产量损失，
严重危害该产业发展。群结腐霉含有大量植物细胞壁降解酶（ｐｌａｎｔｃｅｌｌｗａｌｌ－ｄｅｇｒａｄｉｎｇｅｎｚｙｍｅｓ，ＰＣＷＤＥｓ），然而
ＰＣＷＤＥｓ在群结腐霉侵染生姜过程中的功能和特性却鲜有报道。运用生物信息学手段预测群结腐霉细胞壁降解酶的
种类和数量，并以生姜粉末和葡萄糖为碳源，比较菌丝生长的情况，利用转录组分析比较 ＰＣＷＤＥｓ基因在不同碳源条
件下的表达差异情况，同时对培养液中主要ＰＣＷＤＥｓ进行酶活检测。转录组数据显示，与葡萄糖培养基相比，生长在
生姜粉末培养基上的群结腐霉中１２个ＰＣＷＤＥｓ编码基因显著上调表达，利用 ＣＡＺｙｍｅｓ网站预测 ＰＣＷＤＥｓ的底物主
要为淀粉和纤维素；酶活检测发现，其中α－葡萄糖苷酶和β－葡萄糖苷酶活性较高，分别降解淀粉和纤维素。结果表
明，群结腐霉在生姜粉末上生长过程中的ＰＣＷＤＥｓ以淀粉降解酶和纤维素降解酶为主。
　　关键词：群结腐霉；植物细胞壁降解酶；转录组；酶活
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　　生姜（ＺｉｎｇｉｂｅｒｏｆｆｉｃｉｎａｌｅＲｏｓｃ．）是一种重要的经
济作物，广泛种植于热带和亚热带地区［１］。中国是

世界上生姜栽培面积最大且生产总量最多的国家

之一，也是全球生姜出口大国。由群结腐霉

（Ｐｙｔｈｉｕｍｍｙｒｉｏｔｙｌｕｍ）侵染引起的生姜茎基腐病，是
生姜主要病害之一［２］，对生姜产业造成了巨大的经

济损失［３－４］。该病害在生姜上的症状出现在地下根

茎部位，表现为水渍状褐色病变，导致块茎腐烂、叶

片变黄，最终使生姜萎蔫和坏死［５］。群结腐霉在世

界各地都有分布，寄主范围广泛，除了生姜外还可

以侵染花生等多种作物［６］。

植物病原菌按营养摄取方式可分为３种类型：
活体营养型、死体营养型和半活体营养型［７］。活体

营养型病原菌在其整个生命周期内从活的寄主细

胞内摄取营养；死体营养型病原菌从死亡（或垂死）

的寄主细胞中摄取营养；半活体营养型病原菌最初

从活体寄主细胞摄取营养，然后转变为从死亡的寄

主细胞中摄取营养。对３种类型病原菌分泌的植物
细胞壁降解酶（ｐｌａｎｔｃｅｌｌｗａｌｌ－ｄｅｇｒａｄｉｎｇｅｎｚｙｍｅｓ，
ＰＣＷＤＥｓ）数量进行比较发现，死体营养型病原菌中
的ＰＣＷＤＥｓ数量最多；其次，半活体营养型病原菌，
最少的是活体营养型病原菌［７］。ＰＣＷＤＥｓ主要包含
３种碳水化合物活性酶（ＣＡＺｙｍｅｓ），分别是糖苷水
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