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摘   要：自抑制 Ca2+-ATPase酶(auto-inhibited Ca2+-ATPase, ACA)作为 Ca2+-ATPase的亚家族之一，

在植物细胞内维持 Ca2+浓度平衡发挥着重要的作用。为探究蓖麻(Ricinus communis) RcACA 基因家

族的功能及基因表达模式，文中采用生物信息学手段鉴定蓖麻 RcACA 基因家族成员，预测分析了

其基础的理化性质、亚细胞位置、蛋白的二级和三级结构、保守域、保守基序、基因结构、染色体

位置及共线关系、进化特征、启动子顺式作用元件，并通过蓖麻转录组数据中的表达量(fragments 
per kilobase of exon model per million mapped fragments, FPKM)分析RcACA基因在非生物胁迫下的表

达模式。结果表明，在蓖麻中共鉴定到 8 个 RcACA 基因家族成员，均是酸性蛋白且定位在细胞质

膜；所有蛋白的二级和三级结构中 α-螺旋和不规则卷曲较多；RcACA 基因被聚为 3 类，同一类别中

基因的结构与保守基序相似；均有典型的 4 个结构域 RcACA3–RcACA8，还有 1 个 Ca2+-ATPase N 端

自抑制结构域(N-terminal autoinhibitory domain)；RcACA 基因多位于染色体长臂，拥有 2 对共线关

系。RcACA 基因编码区上游拥有较多的光响应作用元件，激素诱导类作用元件较少。种间聚类显

示 ACA 基因在物种间的进化是保守的。组织表达模式分析显示，RcACA 基因拥有明显的组织表达

特异性，且多数基因在雄花中表达量最高；非生物胁迫表达分析表明，RcACA2–RcACA8 在高盐和

干旱胁迫下均上调表达，RcACA1 在低温胁迫的 0–24 h 上调表达，表明 RcACA 基因积极地响应非生

物胁迫。上述结果为探究 RcACA 基因在蓖麻生长发育和逆境胁迫中的作用提供了理论参考。 
关键词：蓖麻；RcACA 基因家族；生物信息学；非生物胁迫；表达模式 
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Abstract: Auto-inhibited Ca2+-ATPase (ACA) is one of the Ca2+-ATPase subfamilies that plays 
an important role in maintaining Ca2+ concentration balance in plant cells. To explore the 
function and gene expression pattern of the RcACA gene family in castor, bioinformatics 
analysis was used to identify the members of the RcACA gene family in castor. The basic 
physical and chemical properties, subcellular location, protein secondary and tertiary structure, 
conserved domain, conserved motif, gene structure, chromosome location and collinear 
relationship, as well as the evolutionary characteristics and promoter cis-acting elements were 
predicted and analyzed. The expression pattern of the RcACA gene under abiotic stress was 
analyzed by expression (fragments per kilobase of exon model per million mapped fragments, 
FPKM) in castor transcriptome data. The results showed that 8 RcACA gene family members 
were identified in castor, acidic proteins located in the plasma membrane. In the secondary 
structure of all proteins, the α-helix and random coil is more; the RcACA genes were clustered 
into three categories, and the design of the genes in the same category was similar to the 
conserved motif. Both of them had four typical domains, RcACA3–RcACA8 had a Ca2+-ATPase 
N-terminal autoinhibitory domain. The RcACA gene is mostly located on the long arm of the 
chromosome and has 2 pairs of collinear relationships. There are more light response elements 
but fewer hormone-induced elements located upstream of the RcACA coding region. 
Interspecific clustering showed that the evolution of ACA genes among species was 
conservative. Tissue expression pattern analysis showed that RcACA genes showed apparent 
tissue expression specificity, and most of the genes showed the highest expression level in male 
flowers. Expression analysis under abiotic stress showed that RcACA2–RcACA8 were 
up-regulated under high salt and drought stress, and RcACA1 was up-regulated at 0–24 h under 
low-temperature stress, indicating that RcACA genes positively responded to abiotic stresses. 
The above results provide a theoretical basis for exploring the role of the RcACA gene in castor 
growth, development and stress response. 
Keywords: castor (Ricinus communis); RcACA gene family; bioinformatics; abiotic stress; 
expression pattern 

 

高等植物的 Ca2+-ATPase 家族是 P-type 
ATPase 超家族的第 2 类亚家族，在植物应对各

种刺激如冷、热、渗透、盐和干旱等信号的特异

性反应过程中有着至关重要的作用 [1]。自抑制

Ca2+-ATPase 酶(auto-inhibited Ca2+-ATPase, ACA)
蛋白家族属于 Ca2+-ATPase 家族，不仅含有 4 个
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典型的结构域(E1–E2 ATP酶，C-末端阳离子ATP
酶，N-末端阳离子 ATP 酶和卤代酸脱卤酶- like
水解酶)，部分家族成员还拥有一个 N 端自抑制

结构域 (Ca2+-ATPase N-terminal autoinhibitory 
domain)[2]。已经在紫花苜蓿(Medicago sativa)、
水稻(Oryza sativa)、拟南芥(Arabidopsis thaliana)
和大豆(Glycine max)中分别鉴定到 13、12、13
和 24 个 ACA 蛋白家族成员[3-5]，而它们中多数

成 员 拥 有 N 端 自 抑 制 结 构 域 。 苜 蓿 的

MtACA2–MtACA8 拥有完整的 5 个功能明确的结

构域，而大豆 ACA 家族成员除了 Group Ⅳ中的

GmACA9、GmACA15 和 GmACA22 缺失 N 端自

抑制结构域外，其余的 21 个成员均有 5 个结构

域[5-6]。N 端自抑制结构域是由自抑制蛋白组成，

它与几种受 Ca2+调控的蛋白相互作用，在分子内

(抑制)和分子间(激活)调节各信号通路之间的串

扰，以响应不同生物及非生物胁迫[7]。 
ACA 基因家族在植物中除了感知 Ca2+信号

外，还积极响应多种生理作用，例如花粉的发育、

气孔的开/关、生殖及花粉管生长、花序结构和

赤霉素信号转导等[1,8-11]。拟南芥表达谱研究发

现，AtACA2、AtACA7、AtACA9 和 AtACA11 在

花粉发育阶段高度表达，其中 AtACA2、AtACA9
和 AtACA11 则主要在花粉管中表达 [11]。敲除

AtACA9 的拟南芥植株与野生植株相比，花粉量

变少、出现半不育性的表型和品质差的花粉。

AtACA8、AtACA10 和 AtACA13 还参与植株的营

养生长和生殖生长，其中 AtACA8 在种子的早期

发育过程中有着重要贡献[12-13]。除此之外，ACA
基因家族还参与多种非生物胁迫的诱导，例如过

表达水稻 OsACA6 的烟草(Nicotiana tabacum)与
野生型相比，在盐胁迫下的活性氧含量、过氧化

氢酶含量和 Na+浓度均降低，并提高了烟草对于盐

胁迫的耐受性[14]。OsACA6 还拥有冷诱导型启动

子，其表达受冷胁迫诱导，过表达烟草可提高其

在冷环境中的耐冷性[15]。AtACA4 在 NaCl 胁迫下

的拟南芥幼苗中显著上调表达，而 AtACA4 和

AtACA2 在酵母中过表达显著增强了菌株的耐盐性，

说明 AtACA4 在植株的耐盐过程中有重要作用[16]。

脱落酸(abscisic acid, ABA)处理的拟南芥幼苗中

AtACA8 和 AtACA9 呈缓慢攀升的表达模式，并且

AtACA8 蛋白在质膜中的积累表明其可能参与

ABA 介导的应激反应[17]。然而，迄今为止，关于

蓖麻(Ricinus communis) ACA 基因的功能及成员鉴

定的研究鲜有报道。 
我国内蒙古通辽地区作为蓖麻的重要产区，

耕地的土壤盐渍化面积占可灌溉土地面积的

40%，且在作物生长季平均最低气温仅 16.1 ℃，

这些不利环境严重影响着蓖麻的生长及籽粒的

品质[18-19]，而 ACA 家族基因在应对如低温、盐和

干旱胁迫的过程中发挥着重要作用[14-16]。蓖麻全

基因组测序工作的完成为从基因层面揭示蓖麻重

要基因家族的功能奠定了基础[20-21]。因此，本研

究利用生物信息学手段鉴定蓖麻全基因组中的

RcACA 基因家族成员，分析其成员的序列特征、

保守基序和成员间的共线性关系等，并利用课题

组的蓖麻转录组数据筛选RcACA 基因家族成员的

FPKM 表达值，初步阐述蓖麻 RcACA 在非生物胁

迫下的表达特征，以期为深入研究蓖麻 RcACA 基

因家族在非生物胁迫中的相关功能提供依据。 

1  材料与方法 
1.1  蓖麻 RcACA基因家族成员的筛选与基

本理化性质分析 
首先，在 Pfam (https://pfam.xfam.org)数据库

中下载 ACA 基因家族的特征结构域卤酸脱卤酶

样水解酶(haloacid dehalogenase-like hydrolase) 
(PF00702)、N 端阳离子转运 ATP 酶(cation 
transporting ATPase N-terminal) (PF00690)、C 端

阳离子转运 ATP 酶(Cation transporting ATPase  
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C-terminal) (PF00689)和 E1-E2 ATP 酶(E1-E2 
ATPase) (PF00122)的 HMM 格式文件。其次，在

Oil Plants Database (oilplants.iflora.cn)中下载蓖

麻的编码序列(coding sequence, CDS)序列文件、

基因组及它的注释文件和蛋白质序列文件。利用

本地 HMMER 程序筛选出蓖麻的 RcACA 基因家

族成员，手动剔除结构域缺失的序列。另外，在

TAIR (https://www.arabidopsis.org)网站下载拟南

芥 ACA 家族蛋白质，利用本地 BLAST 程序筛

选出蓖麻的 RcACA 蛋白质，并与 HMMER 结果

整合，最终在蓖麻中共筛选出 8 个 RcACA 基因

家族成员。并利用 ExPASy (https://www.expasy. 
org)和 WoLF PSORT (https://wolfpsort.hgc.jp/)工
具分别对蛋白质的基本理化性质和亚细胞位置

进行预测。利用 SOPMA (http://npsa-pbil.ibcp.fr/ 
cgi-bin/npsa_automat.pl?page=npsa_sopma.html)
预测 RcACA 蛋白质的二级结构。将蓖麻 RcACA
基因家族成员的蛋白质序列提交至 SWISS- 
MODEL (https://www.swissmodel.expasy.org/)，
预测 RcACA 蛋白质的三级结构。 
1.2  蓖麻 RcACA基因家族成员的进化关系

及基因结构分析 
蓖麻的 8 个 RcACA 蛋白质系统发生进化树

的构建在 MEGA 11.0 软件上进行可视化操作，

bootstrap 值设置成 1 000 次，其他参数默认。将

8 个蛋白质序列提交至 MEME (https://meme- 
suite.org/meme/doc/meme.html)网站预测蛋白质

的保守基序，motifs 数量设置为 10，其他参数默

认，保存 xml 格式文件并提交至 Tbtools 进行可

视化。利用 NCBI-CD Search (https://www.ncbi. 
nlm.nih.gov/Structure/cdd/wrpsb.cgi)得到家族成

员的结构域文件，手动调整结构域文件后提交至

Tbtools 进行可视化处理。最后，利用 Tbtools 展

示 RcACA 家族成员的结构区，包括 CDS 区及非

翻译区(untranslated region, UTR)、保守基序和结

构域。 

1.3  蓖麻 RcACA基因家族成员在染色体中

的位置及共线性分析 
使用 Tbtools 提取蓖麻基因注释文件中

RcACA 家族成员的位置及共线性关系信息，并

使用 Advanced Circos 可视化结果。 

1.4  蓖麻 RcACA基因家族成员的启动子顺

式作用元件预测 
利用蓖麻的基因注释文件获取 8 个家族成

员翻译起始位点上游的 1 500 bp 启动子序列，

并提交至 PlantCare (http://bioinformatics.psb.ugent. 
be/webtools/plantcare/html/)网站，手动整理得到

的交互式信息，仅保留响应类和调控类元件，并

利用 Tbtools 及 Excel 软件可视化预测的结果。 

1.5  物种间 RcACA基因家族成员的聚类分析 
将拟南芥与蓖麻的 ACA 蛋白质序列整理至

同一 Fasta 格式文件中，使用 MEGA 11.0 软件比

对蛋白质序列，并将可视化结果提交至 iTol 
(https://itol.embl.de)进行美化处理。 

1.6  蓖麻 RcACA基因家族成员的表达模式

分析 
以‘通篦 5 号’为试验材料，将籽粒饱满的蓖麻

种子用75%浓度的酒精消毒30 s后，于28 ℃催芽，

4 d 后挑选发芽整齐一致的种子均匀地摆放在 3 个

发芽盒(规格 32 cm×25.5cm×12 cm)中，在 25 ℃、

16 h 光周期[450 μmol/(m2·s)]、相对湿度 70%–75%
的培养箱中培养，待 2 片子叶完全展开后开始浇

灌 1/2 Hoagland’s 营养液。长至 4 叶龄时，对幼苗

分别进行高盐(300 mmol/L NaCl 溶液)、干旱(10% 
PEG 6000 模拟干旱)和低温(4 ℃)胁迫处理。分别

在时间梯度 0、12 和 24 h 剪取真叶组织并迅速存

于液氮中速冻，6 h 后转移至–80 ℃冰箱中备用。  
3 株幼苗的叶片为 1 次生物学重复，每个处理重复

3 次。使用 Total RNA Extractor (生工生物工程(上
海)股份有限公司)试剂盒提取植物的总 RNA，使

用Qubit2.0 RNA检测试剂盒(Life)在Qubit2.0荧光

计(Invitrogen)上检测 RNA 浓度及纯度。将高盐、 
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干旱和低温胁迫的 RNA 样品按照时间梯度命名，

依次为 S0-1–S0-3、S12-1–S12-3 和 S24-1–S24-3；
P0-1–P0-3 、 P12-1–P12-3 和 P24-1–P24-3 ；

C0-1–C0-3、C12-1–C12-3 和 C24-1–C24-3。27 个

样本的 cDNA 文库构建、质控和测序(Illumina 
Novaseq 6000)部分由生工生物工程(上海)股份有

限公司完成。根据 RNA-Seq 数据调取 RcACA 基

因的胁迫表达量数据，取 3 次数据的平均值；并

下载 Brown 等[22]蓖麻的 RNA-Seq 原始数据，经质

控后筛选 RcACA 基因的组织表达量。 

2  结果与分析 
2.1  蓖麻 RcACA家族成员信息及理化性质 

在蓖麻全基因组中鉴定到 8 个 RcACA 家族

成员，根据其在染色体上的位置，依次命名为

RcACA1–RcACA8，并分析蛋白质的基本理化性

质(表 1)。蓖麻 RcACA 基因的 CDS 长度为 2 863 bp 
(RcACA1)–3 477 bp (RcACA2)；所推导的氨基酸

长度在 956 aa (RcACA1)–1 161 aa (RcACA2)之
间；跨膜域的数量为 6–8个；分子量在 103.97 kDa 
(RcACA1)–126.12 kDa (RcACA2)之间；理论等

电点在 5.05 (RcACA6)–6.85 (RcACA7)之间，均

是酸性蛋白质(pI<7)；RcACAs 蛋白质的亚细胞预

测结果表明均定位在细胞质膜。RcACAs 蛋白质

的二级、三级结构预测显示(表 2，图 1)，RcACA2
的 α-螺旋最多，β-折叠、延伸链和不规则卷曲较

少，分别占比为 51.31%、5.87%、15.67%和

27.15%。 
 
表 1  蓖麻 RcACA基因家族成员信息 
Table 1  Information about the RcACA gene family members of castor 
Gene ID Gene name CDS length (bp) Amino acids (aa) Subcellular location Number of membrane 

spanning domain 
Molecular 
weight (kDa) 

pI 

Rc01T000864.1 RcACA1 2 863 956 Plasma membrane 6 103.97 6.28 

Rc02T004471.2 RcACA2 3 477 1 161 Plasma membrane 8 126.12 5.59 

Rc02T004494.1 RcACA3 3 104 1 035 Plasma membrane 8 111.79 5.89 

Rc03T006907.1 RcACA4 3 170 1 058 Plasma membrane 7 113.92 6.31 

Rc04T009215.3 RcACA5 3 268 1 091 Plasma membrane 7 117.32 6.59 

Rc07T015286.1 RcACA6 3 234 1 079 Plasma membrane 8 116.60 5.05 

Rc07T015945.1 RcACA7 3 158 1 054 Plasma membrane 8 114.10 6.85 

Rc10T022747.1 RcACA8 3 360 1 121 Plasma membrane 7 120.65 5.77 

 
表 2  蓖麻 RcACA 蛋白质的二级结构 
Table 2  Secondary structure of the RcACA protein of castor 
Protein ID α-helix (%) Extended strand (%) β-sheet (%) Random coil (%) 
RcACA1 42.77 19.36 6.91 30.96 

RcACA2 51.31 15.67 5.87 27.15 

RcACA3 44.65 19.04 6.87 29.44 

RcACA4 43.23 19.50 6.15 31.12 

RcACA5 43.52 18.36 6.24 31.87 

RcACA6 44.44 17.42 6.03 32.11 

RcACA7 43.46 19.00 7.52 29.99 

RcACA8 45.33 19.13 6.89 28.65 
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图 1  蓖麻 RcACA 蛋白质的三级结构 
Figure 1  Tertiary structure of the RcACA protein of castor. 
 

2.2  蓖麻 RcACA基因家族成员的进化关系

与基因结构分析 
进化树结果显示(图 2)，8 个 RcACA 蛋白共

被聚为 3 组，其中 RcACA1、RcACA4 和 RcACA5
为 Group Ⅰ，RcACA3、RcACA7 和 RcACA8 为

Group Ⅱ，RcACA2 和 RcACA6 为 Group Ⅲ，另

外这 3 组中的 RcACA4 和 RcACA5、RcACA3
和 RcACA7/RcACA8、RcACA2 和 RcACA6 的

步长值为 100%，说明 RcACAs 蛋白质在进化过

程中保守，进化树构建结果合理。Motifs 及结构

域的预测结果显示(图 2)，motif 1–motif 10 在

RcACA 蛋白质中保守，除 Group Ⅱ中的 RcACA2
和 RcACA6 蛋白缺失 motif 9 外，其余 RcACAs
均有 motif 1–motif 10；此外，RcACAs 蛋白质均

含有 ACA 家族成员特有的 4 个结构域(E1-E2 
ATP 酶, C-末端阳离子 ATP 酶, N-末端阳离子

ATP 酶和卤酸脱卤酶样水解酶)，另外 RcACA3、
RcACA4、RcACA5、RcACA7 和 RcACA8 还拥

有 Ca2+-ATPase N-端自抑制结构域，这种差异形

成的原因可能与 RcACA 蛋白质的功能相关。而

且，Group Ⅱ的RcACA2和RcACA6的E1-E2 ATP
酶结构域中缺失 motif 9，这可能导致该结构域

部分功能的丧失，部分 motif 1 存于 E1-E2 ATP

酶结构域中，并与 motif 6 和 motif 7 共同组成

E1-E2 ATP 酶结构域的功能；motif 2 均不在这 5 个

结构域的功能区内，且所有 RcACA 蛋白质共享

motif 2，说明这些蛋白质在功能上有一定的相似

性。综上所述，motif 和结构域在不同 Group 分

布的多样性预示着 RcACA 蛋白质在功能上具有

多样性。蓖麻 RcACA 的基因结构图显示这些基

因结构有差异，同处于 Group Ⅱ的 RcACA3、
RcACA7 和 RcACA8 基因的内含子组成及分布相

似，说明这 3 个蛋白质是保守进化的(图 2)。 
2.3  蓖麻 RcACA基因家族成员在染色体上

的位置及共线性关系 
根据基因 位置文件 信息绘制 RcACA1– 

RcACA8 的染色体定位图(图 3)，结果显示，RcACAs
成员分布在染色体长臂居多，其中 RcChr2 和

RcChr7 拥有 2 个 RcACAs 基因，而 RcChr1、
RcChr3、RcChr4 和 RcChr10 仅有 1 个 RcACA 基

因，其余染色体上无家族成员分布。进一步分析

发现，RcACAs 基因家族成员中有两对基因存在共

线性关系，分别是位于 RcChr3 的 RcACA4 和位于

RcChr4 的 RcACA5 以及位于 RcChr7 的 RcACA7
和位于 RcChr10 的 RcACA8，说明 RcACAs 基因在

进化过程中存在基因间的片段复制现象。 
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图 2  蓖麻 RcACA基因家族成员的进化关系及基因结构 
Figure 2  The evolutionary relationship and structure of RcACA gene family members in castor. 
 

 
 

图 3  RcACA基因的位置及基因间共线性关系 
Figure 3  The location and collinearity of the RcACA gene. 
 
 

2.4  蓖麻 RcACA基因家族成员的启动子顺

式作用元件分析 
分析启动子顺式作用元件，可以了解调控基

因表达的诱导因素，进而了解基因功能。对

RcACA 全部顺式作用元件的数量及位点进行统

计分析发现(图 4)，RcACA2 和 RcACA6 是启动子
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顺式作用元件数量最多的成员，RcACA3 和

RcACA8 是启动子顺式作用元件数量最少的成

员，并且 RcACA8 除了光响应元件外仅有 1 个低

温响应元件和 1 个脱落酸响应元件，说明不同的

RcACA对逆境胁迫和激素处理等的应答有区别。

在这些顺式作用元件中，光响应元件数量最多，

有 59 个，占比为 55.2%；激素响应元件 25 个，

占比为 23.3%；胁迫响应元件 23 个，占比为

21.5% (图 4B)。其中 RcACA4 启动子序列中的顺

式作用元件种类最丰富，仅缺少防御和胁迫响应

元件和新陈代谢元件，说明 RcACA4 可能在蓖麻

的冷胁迫响应过程中作用很小；另外，RcACA4
和 RcACA7启动子序列中均有 2个干旱胁迫响应

元件，可能它们积极应答干旱胁迫；RcACA3 同

RcACA4 启动子区域均有 1 个昼夜节律控制元

件，表明它们可能响应冷胁迫。以上结果表明，

RcACA 基因家族的表达可能响应多种逆境，受

多种激素调控，而光在 RcACA 基因表达调控的

过程中可能扮演着重要角色。 

2.5  蓖麻和拟南芥 ACA基因家族成员的聚

类分析 
蓖麻(8 个)与拟南芥 ACA(13 个)家族成员的

聚类结果显示(图 5)，21 个 ACA 蛋白质共被聚

为 4 类(Group Ⅰ–Group Ⅳ)，其中 9 对蛋白质间

的步长值是 100%，足以说明该进化树构建合理。

此外，位于 Group Ⅰ的 RcACA6-AtACA1、Group Ⅳ
的 RcACA1-AtACA12 和 RcACA5-AtACA9 蛋白

质相似性是 100%，说明这些蛋白质的功能基本

相同。 

2.6  蓖麻 RcACA基因家族成员的表达分析 
2.6.1  蓖麻 RcACA基因家族成员的组织表达模

式分析 
根据 GEO数据库信息绘制 RcACA基因的组

织表达模式热图。结果显示(图 6)，RcACA 基因

在胚乳中、萌芽的种子中、叶片和雄花中均有表

达，而多数基因在雄花中的表达量较高，表明

RcACA 家族基因可能参与雄花的建成，此外，

RcACA8 在叶片中的表达量高于雄花，表明

RcACA8 可能在不利环境中提高在叶片中的表

达量来增强植株的抗逆性，而 RcACA1 在萌发

的种子中表达出现峰值，说明该基因在种子萌

发时期有重要作用。RcACA1–RcACA8 拥有明显

的组织表达特异性，在蓖麻生长发育的不同时

期均有作用。 
 

 

 
 
 

图 4  蓖麻 RcACA基因家族成员的启动子顺式作用元件预测   A：启动子顺式作用元件的位置. B：启

动子顺式作用元件的数量 
Figure 4  Prediction of promoter cis-acting elements of the RcACA gene family members in castor. Position (A) 
and number (B) of promoter cis-acting element. 
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图 5  蓖麻和拟南芥 ACA基因家族成员的聚类分析 
Figure 5  Cluster analysis of the ACA gene family members in castor and Arabidopsis thaliana. 
 

 
 

图 6  蓖麻 RcACA基因组织表达模式 
Figure 6  Tissue expression profile of the RcACA genes in castor. 
 
 

2.6.2  蓖麻 RcACA基因家族成员在非生物胁迫

下的表达模式分析 
RcACA 基因的胁迫表达分析显示(图 7)，这

些基因对高盐和干旱胁迫的敏感程度远高于低

温胁迫。RcACA2–RcACA8 均在高盐和干旱胁迫

下上调表达，且 RcACA7 在高盐胁迫的 0–24 h 
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图 7  蓖麻 RcACA基因胁迫表达模式   S、P 和 C 分别代表 NaCl 胁迫、PEG 胁迫和 4 ℃胁迫；0、12
和 24 代表胁迫时间 
Figure 7  Expression pattern of the RcACA gene in castor under stress. S, P and C represent NaCl stress, PEG 
stress and 4 ℃ stress, respectively; 0, 12 and 24 represent stress time. 
 
均上调表达，说明该基因可能在蓖麻的耐盐机制

中发挥着作用。RcACA6 在干旱胁迫的 0–24 h 均

下调表达，表明该基因可作为研究蓖麻 ACA 家

族基因在干旱胁迫作用中的靶基因。RcACA1 虽

然对高盐和干旱胁迫不敏感，但是它在低温胁迫

的 0–24 h 是上调表达的；RcACA2 在低温胁迫的

0–24 h 是持续下调表达的；说明这两个基因极有

可能在低温环境中发挥作用。综上所述，RcACA
基因能够积极地响应非生物胁迫并表达。 

3  讨论与结论 
Ca2+在植物的生长、成花和授粉等方面有着

突出贡献，因此维持植株的 Ca2+浓度就显得尤为

重要，Ca2+-ATPase 是调节体内 Ca2+含量的重要

蛋白质家族[1,23]。目前，Ca2+-ATPase 家族在水稻

和 拟 南 芥 中 被 大 量 研 究 ， 特 别 是 自 抑 制

Ca2+-ATPase 酶(auto-inhibited Ca2+-ATPase, ACA)
蛋白质家族的研究相对透彻，多数成员被克隆出

来并分析其功能[3,14]。本研究在蓖麻的全基因组

中共鉴定到 8 个 ACA 家族成员，成员数量少于

大豆、大白菜(Brassica rapa pekinensis)、茄子

(Solanum melongena)和辣椒(Capsicum annuum)
等作物[4,24-25]，说明蓖麻基因组在进化过程中的

扩增并没有增加 ACA 成员的数量。大豆中存有

多个 Ca2+-ATPase 的旁系同源基因，基因复制现

象频发[4]，模式植物水稻中也仅有 2对同源基因，

我们的研究发现 RcACA 也存有 2 对同源基因(图
3)，说明 RcACA 基因在进化过程中是钝化的，

十分保守，而且均是长片段蛋白质，这与拟南芥

ACA 蛋白质长度相似[3]；另外，RcACA 蛋白质

的亚细胞预测结果显示，所有家族成员均定位

在细胞质膜，符合该蛋白质家族的亚细胞定位

特征[24,26] (表 1)。 
本研究将 8个RcACA基因共聚为 3类(图 2)，

比 AtACA 少 1 类(图 5)，Group Ⅱ中并无 RcACA
成员分布[6]。RcACA 蛋白质的结构域预测结果

显示(图 2)，有 5 个成员拥有 N 端自抑制结构域，

所占比例与大豆和大白菜 ACA 家族相似[4,24]；对

保守域深入分析发现(图 2)，E1-E2 ATP 酶结构

域不但拥有保守的 motif 6 和 motif 7 外，而且 C
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端还包括一小段保守的 motif 1 (D-K-T-G-T-L-T)，
说明这段基序可能在此结构域中具有重要功能，

这与前人研究结果一致[24]；另外，虽然 RcACAs
基因的组成结构差异很大，但同组中的结构组成

相似(图 2)，且前人研究表明，ACA 家族成员的

结构组成是不均一的，Group Ⅲ中的内含子数量

丰富[14]。 
研究发现，Ca2+-ATPase 家族在果实的生长

及发育过程中发挥重要作用，而ACA作为受Ca2+

调控的基因家族，其部分成员的表达会影响果实

的发育[25]。大白菜的 Bra024117 和 Bra003276

在花期表达量较高，与自交授粉后的花中表达量

保持一致[24]；拟南芥 AtACA9 和 AtACA11 也在花

粉发育阶段高表达，并且敲除 AtACA9 的突变植

株出现败育现象[11]，这些结果均说明了 ACA 基

因家族在成花及种子发育过程中的作用。RcACA

的组织表达分析表明(图 6)，多个 RcACA 基因在

雄花中高水平表达，说明 RcACA 在雄花的发育

过程中有重要作用。 
研究表明，ACA 家族基因在植物应对非生

物胁迫的过程中发挥着重要作用[26-29]。在水稻

中，OsACA6 对多种胁迫有反应，包括 ABA、

热、盐和干旱胁迫[14]；OsACA5 在盐胁迫和干旱

胁迫下表达量显著上升，但在低温胁迫下表达量

无明显变化[30]；而 OsACA3 和 OsACA7 则在低温

胁迫下表达显著增加[31]。在拟南芥中，AtACA2
异源表达酵母菌株 K616 可以增强其在高盐 
(300 mmol/L NaCl)胁迫中的存活率，而 K616 在

正常情况下不能承受超 Na+胁迫，表明 AtACA2
是耐盐基因[16]，RcACA3 与 AtACA2 处于同一分

支(图 5)，并且在高盐胁迫的 0–24 h 是上调表达

的(图 7)，这与前人研究结果相似；在干旱胁迫

处理下的幼苗中 AtACA9 表达量激增，但对冷胁

迫不敏感 [17] ，与 AtACA9 处于同一分支的

RcACA5 在盐和干旱胁迫下上调表达，在冷胁迫 

下不表达(图 5，图 7)，这与前人研究结果一致。

在苜蓿草中过表达大豆的 GsACA1 基因可以增

强苜蓿的耐盐性[4]，而苜蓿 MtACA8 基因在冷害

和冻害胁迫下的表达量远高于盐和干旱胁迫[5]，

因为 MtACA8启动子区域拥有 3个冷响应而无干

旱和盐响应作用元件。蓖麻 RcACAs 启动子区域

有多种胁迫响应元件和激素调控元件(图 4)，如

RcACA1 中无干旱和盐胁迫响应元件，有 5 个与

低温诱导型作用元件，因此其对干旱和盐胁迫不

敏感，而在低温胁迫的 0–24 h 持续上调表达，

说明该基因是受低温诱导的，并且在种子发育阶

段发挥作用(图 6)；RcACA4 有 2 个与低温诱导

型作用元件，虽在低温胁迫处理下上调表达，但

表达量比 RcACA1 低且响应持续时间比 RcACA1

要短，因此，RcACA1 可以作为研究蓖麻 RcACA

在低温胁迫应答过程中的优异靶标；拥有 2 个干

旱胁迫响应元件的RcACA7在干旱胁迫的 0–24 h
是持续上调表达的，并有可能参与蓖麻雄花的发

育，说明 RcACA7 可作为研究蓖麻 RcACA 在干

旱胁迫应答过程中的靶标基因。而基因的表达水

平受光照调控[32]，这些 RcACA 中的光响应元件

数量最多，且光响应启动子数量最多的 RcACA2

在低温胁迫下持续下调表达，而在干旱和盐胁迫

的 0–12 h 上调表达，说明这些基因积极地响应

非生物胁迫，但它们的抗非生物胁迫机制还需进

一步研究。上述结果将有助于阐明蓖麻 RcACA

在非生物胁迫过程中的作用，为后续研究RcACA

基因在非生物胁迫的应答机制提供了一定的理

论依据。 
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