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摘  要：细胞质转化酶（CIN）催化蔗糖不可逆地水解为葡萄糖和果糖，在模式植物根系生长发育中发挥着重要作用。

目前尚未对甘薯 CIN 基因家族进行研究，更不清楚 CIN 在甘薯块根膨大中的具体作用。本研究系统鉴定了甘薯 CIN 基

因家族的种类和数量并分析其蛋白质理化性质、染色体定位、系统发育、基因结构和保守基序、启动子顺式元件，同

时，分析甘薯 CIN 家族基因在不同组织部位进行的表达特异性分析及其在不同类型根系中的表达水平和酶活性，初步

筛选出在甘薯块根膨大中发挥重要作用的关键候选 CIN 基因。结果如下：（1）从甘薯（Ipomoea batatas）基因组中共

鉴定出 12 个 IbCIN 基因（IbCIN1-12），分布于 8 条染色体上，编码蛋白质的氨基酸数量范围为 417~825 aa，分子量范

围为 46.60~93.75 kDa，等电点范围为 4.83~7.17。（2）系统发育分析发现 IbCIN 可分为 3 个亚组，其中 α1 亚组 1 个，α2

亚组 3 个，β 亚组 8 个。α1、α2 亚组成员之间在保守基序和基因结构上差异较小、相对保守，而 β 亚组成员之间则差

异较大，表明 β 亚组的 IbCIN 基因可能在功能上更为多样，可以参与更多的生物过程。此外，IbCIN1、IbCIN7、IbCIN10、

IbCIN12 与拟南芥和木薯根系发育相关 CIN 基因的亲缘关系较近，推测其可能与非块根类型根系发育密切相关。（3）

IbCINs 在不同组织部位（幼叶、成熟叶、茎、花、60 d 块根）和不同类型根系（白色纤维根、红色纤维根、柴根和 60 d

块根）中的表达水平分析表明，IbCIN4、IbCIN8 和 IbCIN11 在块根中的表达水平最高，同时块根中的 CIN 酶活性也显

著高于非块根类型根系，推测这 3 个基因可能在甘薯块根膨大中发挥着重要作用。（4）生物信息学分析进一步揭示

IbCIN4、IbCIN8 和 IbCIN11 可能通过调控蔗糖转运和代谢、光周期反应、赤霉素信号转导等途径和机制来共同促进甘

薯块根的发育。本研究可为后续通过转基因技术等手段深入研究甘薯 CIN 基因的功能奠定基础。 
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Abstract: Cytoplasmic invertase (CIN) irreversibly hydrolyzes sucrose into glucose and fructose and plays an important 
role in the development of roots in various model plants. Presently, there is no research on the CIN gene family in 

sweetpotato (Ipomoea batatas) and the role of IbCINs in the development of storage roots of sweetpotato remains to be 
elucidated. This study systematically identified the types and quantities of IbCIN gene family. Physicochemical proper-
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ties, chromosome localization, phylogeny, gene structure and conserved motifs, promoter cis elements of IbCINs were 

also analyzed. Simultaneously, through the expression analysis of IbCINs in different tissues and different types of roots, 
and the activity analysis of CIN in different types of roots, several candidate CIN genes were identified that play an 

important role in the development of storage roots of sweetpotato. A total of 12 IbCIN genes (IbCIN1-12) were identi-
fied from the genome of sweetpotato, distributing on 8 chromosomes. The number of amino acids of IbCIN-encoded 

protein was 417‒825 aa, the molecular weightwas 46.60‒93.75 kDa, and the isoelectric point was 4.83‒7.17. Phyloge-
netic analysis revealed that IbCINs could be divided into three groups, α1, α2 and β groups, comprising 1, 3 and 8 

members, respectively. α1 and α2 members were very conservative in conserved motifs and gene structures, while β 
memberswere less conservative, which indicating that β group may have more diverse function than the other two 

groups, allowing β members to participate in more biological processes. In addition, phylogenetic analysis also revealed 
that IbCIN1, IbCIN7, IbCIN10 and IbCIN12 were closely related to CIN genes related to root development in Arabidop-

sis and cassava, suggesting that the four genes may play important roles in the development of non-storage root of 
sweetpotato. The analysis of the expression levels of IbCINs in different tissue (young leaves, mature leaves, stems, 

flowers, 60 d storage roots) and different types of roots (white fiber roots, red fiber roots, pencil roots and 60 d storage 
roots) showed that IbCIN4, IbCIN8 and IbCIN11 had the highest expression levels in storage roots, and simultaneously 

the CIN activity in storage roots was significantly higher than that in non-storage roots. Thus, it can be speculated that 
the three genes may play an important role in the development of storage roots of sweetpotato. Bioinformatics analysis 

further revealed that IbCIN4, IbCIN8 and IbCIN11 may jointly promote the development of storage roots via different 
mechanisms, including facilitating sucrose transport to and subsequent degradation in storage roots, attenuating photo-
period response and signal transduction of gibberellin. This study could lay a foundation for further research on the 

function of IbCIN genes through transgenic technology. 
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甘薯[Ipomoea batatas (L.) Lam.]适应能力强、

产量高且易于管理，在全球广泛栽培，为世界第

七大农作物[1]。我国是世界第一大甘薯种植国，

面积、产量均居全球首位[2]。2022 年我国甘薯种

植面积和产量分别占全球的 30%和 54%[3]。甘薯

块根富含淀粉、可溶性糖、蛋白质、维生素和矿

物质，可作为主粮和饲料，也可用于鲜食、食品

和淀粉加工[4]。和其他发展中国家相比，我国甘

薯单产相对较高，但与发达国家相比，仍有一定

差距。目前我国甘薯平均单产为 22.5 t/hm2[5]，而

日本和以色列则分别为 24.7、33.3 t/hm2[6]，澳大

利亚更是高达 39.7 t/hm2[3]。目前我国甘薯单产已

处平台期，近 20 年来一直徘徊在 22 t/hm2 左右，

没有进一步提升[3]。虽然很多发展中国家和地区

仍依靠甘薯作为主粮来确保粮食安全[7-8]，但其甘

薯单产远低于世界平均水平的 12 t/hm2，如非洲

仅为 7 t/hm2[3]。如何进一步提高甘薯产量，不仅

可以保障“一带一路”沿线发展中国家和地区的

粮食安全，还可提高我国甘薯种植效益。甘薯产

量主要由 2 个因素决定，即块根数量和块根大小。

因此，阐明甘薯块根发育和膨大的机理，将有利

于进一步提高甘薯产量，实现高产、稳产的目标。 

蔗糖（sucrose, Suc）分解产生的己糖可作为

碳骨架、能量或糖信号在植物的生长发育中发挥

重要作用[9]。转化酶（invertase, INV）和蔗糖合

酶（sucrose synthase, Sus）参与植物体内 Suc 的

分解。Sus 将 Suc 分解为 UDP-葡萄糖（UDP-Glc）

和果糖（Fru），该分解过程为可逆过程；INV 则

不可逆地将 Suc 水解为 Glc 和 Fru[10]。根据亚细

胞定位的不同，INVs 可进一步分为 3 种：细胞壁

转化酶（cell wall invertase, CWIN）、液泡转化酶

（ vacuolar invertase, VIN ） 和 细 胞 质 转 化 酶

（cytoplasmic invertase, CIN）[11]。这 4 种蔗糖分

解酶在植物发育、非生物胁迫反应和植物-病原菌

互作中分别发挥着重要的作用[9, 11-12]。 

迄今为止，有关蔗糖分解酶对块根/块茎等地

下储藏器官（如胡萝卜肉质根和马铃薯块茎等）

生长发育影响的研究主要集中于 Sus、CWIN 和

VIN[13-16]，对 CIN 的研究较少。与 CWIN、VIN

不同，CIN 在植物进化过程中更为保守，其基因

序列变异程度远低于 CWIN 和 VIN，因此在植物

生长发育中发挥的作用可能更为重要[17]。研究表

明，CIN 分解产生的己糖可参与各种生理生化反

应，包括呼吸代谢、抗氧化、各种代谢物的生物

合成以及基因表达的调控等[11, 18]。 

越来越多的证据表明，CIN 在植物根系发育
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中发挥着重要的作用。拟南芥中 T-DNA 的插入导

致 CIN 基因 CINV1 缺失突变，造成突变体幼苗根

系 变 短 [19] 。 拟 南 芥 的 双 CIN 基 因 突 变 体

（cinv1/cinv2）表现为初生根伸展减少 30%，同

时叶片数量也显著减少 [20]。在百脉根（Lotus 

japonicus）中，CIN 基因 LjINV1 的突变会显著降

低 CIN 活性，严重抑制根系的生长，且会导致根

系上形成根瘤 [21]。EMS 诱导水稻 CIN 基因

OsCyt-inv1 突变导致根系发育受阻，包括根系伸

长区细胞皱缩和根系变短[22]。此外，拟南芥 CIN

基因 AtCYT-INV1 的突变会缓解渗透胁迫对侧根

生长的抑制，表明 CIN 基因还可调控胁迫条件下

根系的生长发育[23]。 

如上所述，目前 CIN 对根系发育影响的研究

主要集中在模式植物上，有关 CIN 对甘薯块根膨

大调控的研究较少。这很大程度上是由于甘薯是

六倍体（2n=6x=90）且染色体高度杂合，基因组

测序较晚所导致的[24]。近期公布的甘薯基因组序

列可为研究 CIN 在甘薯块根膨大中的潜在作用提

供重要帮助[24-25]。本研究对甘薯基因组中的 CIN

基因家族成员进行鉴定和生物信息学分析，进一

步研究 CIN 基因成员在甘薯不同组织部位和不同

类型根系表达水平以及 CIN 活性，最后筛选出可

能在块根膨大中起重要调控作用的关键 CIN 基

因。本研究将为后续通过转基因技术研究 CIN 在

甘薯块根膨大中的功能奠定基础。 

1  材料与方法 

1.1  材料 

2021 年 10 月 20 号至 12 月 20 号在海南大学

露地种植海南甘薯主栽品种高系 14，基肥按照

450 kg/hm2 的量施史丹利复合肥（N∶P∶K 为

15∶15∶15）和 12 t/hm2 的量施羊粪有机肥。取

样部位分别为高系 14 甘薯的幼叶、成熟叶、茎、

花（仅花瓣）和 60 d 块根，每个部位取 0.3 g，4

个生物学重复。 

2023 年 2 月至 4 月在海南大学农科实验田基

地的温室大棚盆栽种植高系 14 甘薯。定植前将土

壤与基质（由椰糠、泥炭、稻谷壳、珍珠岩及微

生物料配置而成）按体积比 3∶1 混匀，再施史丹

利复合肥作为基肥。花盆规格为外直径 31 cm，

高 19.4 cm，4 个生物学重复。取样部位为白色纤

维根（白色细纤维状根）、红色纤维根（直径小于

0.2 cm 的红色纤维状根）、柴根（直径 0.5~2.0 cm

的红色不膨大根）和 60 d 块根。每个样品分别称

取 0.2、0.3 g 存放在 2 mL 试管中，液氮处理后保

存于‒80 ℃超低温冰箱备用。 

1.2  方法 

1.2.1  甘薯 CIN 基因家族成员鉴定  采用木薯、

水稻、拟南芥等 3 个物种作为种子序列进行 Blast

对比，具体参照 CHEN 等[26]的方法。在甘薯数据

库（https://ipomoea-genome.org/）下载栽培种甘

薯 Ipomoea batatas 的全基因组数据，在 UniProt

（https://www.uniprot.org/）数据库和文献查阅中下

载拟南芥、水稻、木薯的所需氨基酸序列[10, 27-28]。

用 TBtools[29]软件和 NCBI（https://www.ncbi.nlm. 

nih.gov/）数据库进行双向 Blast 比对筛选。 

1.2.2  甘薯 CIN 基因家族成员理化性质分析及染

色体定位  使用 ExPASy（http://web.expasy.org/pr-

otparam/）在线软件分析 CIN 的理化性质。使用

TBtools 软件可视化分析 CIN 基因家族成员在染

色体上的位置。 

1.2.3  甘薯 CIN 基因家族成员系统发育分析  使

用 MEGA-X（https://www.megasoftware.net/）在

线软件对拟南芥、木薯和甘薯的 CIN 蛋白氨基酸

序列进行进化分析，采用邻接法（neighbor-joining 

method）构建系统进化树，自展值为 1000。使用

Adobe illustrator CC 2019 软件美化。 

1.2.4  甘薯 CIN 基因家族成员保守结构域、基因

结构和基序分析  通过 NCBI-CDD（https://www. 

ncbi.nlm.nih.gov/Structure/bwrpsb/bwrpsb. cgi）数

据库确定甘薯 CIN 基因的保守结构域。使用

TBtools 软件确定甘薯 CIN 家族基因结构（内含

子-外显子）。使用 MEME（http://meme-suite.org/ 

tools/meme）在线软件预测甘薯 CIN 家族成员的

基序（motif），预测 CIN 蛋白基序的标准为：不

同图案的数量=10，其他参数默认，得到的结果使

用 TBtools 软件进行可视化分析。 

1.2.5  甘薯 CIN 基因家族成员顺式作用元件分析  

将甘薯 CIN 基因转录起始上游 2000 bp 的序列，

通过 PlantCare（http://bioinformatics.psb.ugent.be/ 

webtools/plan tcare/html/）在线软件对甘薯 CIN 启

动子进行顺式作用元件预测，并使用 TBtools 软

件制作热图。 

1.2.6  甘薯 CIN 基 因家族共 线性分析   用

TBtools 软件的 One Step MCscanX 功能分析甘薯

CIN 基因的共线性关系，用 TBtools 中的 Advanced 
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Circos 功能将甘薯 CIN 同源基因的共线性关系可

视化，计算基因对的 Ka/Ks（非同义替换率/同义

替换率）。 

1.2.7  甘薯 CIN 基因家族成员表达分析  采用

OmniPlant RNA Kit（DNase I）（CoWin Biotech，

北京，中国）试剂盒提取甘薯样品总 RNA。使用

HiScript III All-in-one RT SurperMix Perfect for 
qPCR cDNA 合成试剂盒（Vazyme，南京，中国） 

对提取的 RNA 进行反转录 cDNA。使用 ChamQ 

Universal SYBR qPCR Master Mix（Vazyme，南京，

中国）试剂盒和 QuantStudioTM 1 实时荧光定量

PCR 仪（applidbiosystems，Thermo Fisher Scien-

tific）进行实时定量 PCR。以管家基因 IbActin 为

内参基因，引物见表 1。反应程序：95 ℃ 5 min；

95 ℃ 5 s，60 ℃ 30 s，72 ℃ 30 s，40 个循环。

使用 2‒ΔΔCT 方法计算基因的相对表达水平。 

 
表 1  qRT-PCR 引物 

Tab. 1  Primers used for qRT-PCR determination 

基因名称 
Gene name 

登录号 
Accession No. 

正向引物（5'‒3'） 
Forward primer (5'‒3') 

反向引物（5'‒3'） 
Reverse primer (5'‒3') 

产物长度 
Amplicon length/bp

IbCIN1 g4072 GGATAATCAAGAACATGGGCTG TCCTGGTAGATGAAAGAGGGGT 236 

IbCIN2 g5893 GGAGTAAAGAGGGAGGAACCCA CAAGTCACCAACAAACACCGAG 252 

IbCIN3 g8522 GGAGAATCGTGACTGGCTGTG CTTCCGAGTTTCCCGTCATAG 199 

IbCIN4 g13714 ACTGAGTGAAATGTCCGTTGG GAGTTGCGGGTGGAAGAAA 108 

IbCIN5 g18829 GAGGATGGATTTCCGTTGGT CTTGATGCCGCAGTGAGTAG 270 

IbCIN6 g19034 TCTCCCGCCTTCCATACC CTCCCAAGCATCAGCAAACA 151 

IbCIN7 g23246 TCTCTGAATAGGGAGGAGGGGA CCAACTGGGCTGTCACAATACC 140 

IbCIN8 g25759 GAATGGATGCCGAATAAAGGA CCGTGGCAAGACTGCTGACTA 115 

IbCIN9 g34021 CGTCCTTAGCAACTCCTGAAC CACCCTGTTACAATACGCCAC 139 

IbCIN10 g41626 CTCACATGGATTTTCGGTTTTTC CCAGTTATTATTCGCCAGTCTTC 187 

IbCIN11 g41717 AGCACGACGAAGAAAGTAGGG TCGAGTTGGCATGAAATCAAA 215 

IbCIN12 g44130 ATTCCACAGAGGCAACAAACAA GACTCCAAAGCCGGATAACATA 274 

IbActin EU250003.1 TATGGTTGGGATGGGACAGAA CGGTAAGAAGGACAGGGTGCT 191 

 

1.2.8  甘薯 CIN 酶活性测定  参照 TOMLINSON

等[30]的方法测定甘薯 CIN 活性。 

1.3  数据处理 

采用 Excel 2022 软件对相关数据进行处理，

采用 SPSS 27.0 软件对甘薯 CIN 基因表达和 CIN

酶活性数据进行单因素方差分析（ANOVA）。 

2  结果与分析 

2.1  甘薯 CIN 基因家族成员的鉴定 

用 TBtools 软件和 NCBI 网站进行双向 Blast

序列比对筛选，共鉴定出 12 个 CIN 基因家族成

员 ， 按 照 其 在 染 色 体 上 的 先 后 顺 序 命 名 为

IbCIN1-12（图 1）。甘薯属于六倍体（6x=90），

其 IbCINs 分别分布在 15 条染色体中的 8 条染色

体上，在 LG11 上有 3 个 IbCINs（IbCIN10-12），

在 LG2 和 LG5 上分别有 2 个 IbCINs（IbCIN2-3、

IbCIN5-6），而在 LG1、LG4、LG6、LG7 和 LG9

上均只有 1 个 IbCIN（IbCIN1、IbCIN4、IbCIN7-9）。

在其他 7 条染色体上均无 IbCIN 基因。 

IbCIN 蛋白的理化性质分析结果显示（表 2），

IbCIN 蛋白长度在 417~825 aa 之间，等电点在

4.83~7.17 之间，分子量在 46 595.11~93 753.02 Da

之间。除 IbCIN10 外，其他 IbCIN 蛋白的不稳定

指数均大于 40，为不稳定蛋白，与已有的研究结

果一致，即与 CWIN 和 VIN 不同，由于 CIN 蛋白

没有糖基化，导致其结构不稳定，非常容易分解[9]。

在所有 IbCIN 蛋白中，仅 IbCIN9 平均疏水性为正

值，属于疏水蛋白，其他 IbCIN 蛋白均为负值，

属于亲水蛋白（表 2）。 

2.2  甘薯 CIN 基因家族成员的系统发育分析 

前人研究发现 CIN 蛋白可被分为 3 个亚组，

分别为 α1、α2 和 β 亚组，其中 α1 亚组定位于质

体上（如叶绿体），α2 亚组定位于线粒体上，β

亚组则位于细胞质中[31]。用 MEGA-X 软件将鉴定

出的 12 个 IbCINs 与已鉴定出的 9 个拟南芥和 10

个木薯 CIN 家族成员共 31 个 CIN 基因构建系统

发育树（图 2）。拟南芥 α1 亚组有 1 个成员，α2

亚组有 3 个成员，β 亚组有 5 个成员；木薯 α1 亚 
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图 1  IbCINs 在染色体上的定位 
Fig. 1  Localization of sweetpotato IbCIN genes on chromosomes 

 
表 2  IbCIN 蛋白的理化性质分析 

Tab. 2  Analysis of physicochemical properties of IbCIN proteins 

蛋白名称 
Protein name 

登录号 
Accession No. 

氨基酸数量 
Number of aa 

等电点
pI 

分子量 
MW/Da 

不稳定指数 
Instability index 

平均疏水性 
Average hydrophobicity 

IbCIN1 g4072.t1 417 4.83 46595.11 45.78 ‒0.120 

IbCIN2 g5893.t1 419 7.17 47944.41 48.05 ‒0.135 

IbCIN3 g8522.t1 461 6.54 52747.93 48.98 ‒0.085 

IbCIN4 g13714.t1 496 6.06 56349.48 46.35 ‒0.261 

IbCIN5 g18829.t1 468 5.13 53375.10 59.34 ‒0.269 

IbCIN6 g19034.t1 536 5.67 61206.33 58.47 ‒0.194 

IbCIN7 g23246.t1 602 5.88 68721.97 44.88 ‒0.271 

IbCIN8 g25759.t1 719 6.27 80059.18 41.56 ‒0.261 

IbCIN9 g34021.t1 825 6.59 93753.02 50.60 0.085 

IbCIN10 g41626.t1 612 5.33 69438.59 36.81 ‒0.202 

IbCIN11 g41717.t1 571 6.46 65460.02 60.02 ‒0.303 

IbCIN12 g44130.t1 578 5.65 65374.76 41.65 ‒0.261 

 

组有 3 个成员，α2 亚组有 3 个成员，β 亚组有 4

个成员，这和前人的研究结果一致 [31-32]。12 个

IbCINs 也可以分为 3 个亚组，α1 亚组有 1 个成员

（IbCIN8）；α2 亚组有 3 个成员（IbCIN7、IbCIN10

和 IbCIN12），β亚组有 8 个成员（IbCIN1-6、IbCIN9

和 IbCIN11）。 

位于细胞质的拟南芥 CIN 基因 AtCINV1 的缺

失可以减少 30%的初生根伸长生长[20]。超表达拟

南 芥 CIN 基 因 At-A/N-InvA 或 At-A/N-InvG

（AtCINV1）表明，这 2 个基因都会显著降低原

生质体中 POD 的表达，从而抑制根系过早木质

化，最终促进根系生长发育[33-34]。根据系统发育

树 ， 发 现 甘 薯 IbCIN7 、 IbCIN12 与 拟 南 芥

At-A/N-InvA 亲缘关系较近，甘薯 IbCIN1 与拟南

芥 At-A/N-InvG（AtCINV1）亲缘关系较近，初步

推测甘薯 IbCIN1、IbCIN7、IbCIN12 有降低原生

质体中 POD 表达的功能，与甘薯根系发育相关。

木薯中 MeNINV1 是块根淀粉积累的关键基因，可

促进木薯块根膨大[27, 35]。拟南芥中 A/N-InvH 与根

中 ROS 合成相关，与根系生长密切相关 [36]。

IbCIN10 与 MeNINV1 亲缘关系较近，而 IbCIN7、

IbCIN12 与 At-A/N-InvH 亲缘关系较近，推测这 3

个基因可能与甘薯根系发育相关。综上所述，

IbCIN1、IbCIN7、IbCIN10、IbCIN12 等 4 个基因

可能均和甘薯根系发育密切相关。但具体哪个基

因与甘薯块根膨大相关还有待进一步确定。 



2072 热 带 作 物 学 报  第 45 卷 

 

 
 

图 2  甘薯、拟南芥、木薯 CIN 家族系统发育树 
Fig. 2  Phylogenetic tree of CIN family of sweetpotato, 

arabidopsis and cassava  
 

2.3  甘薯 CIN 基因家族成员的基因结构和基

序分析 

通过 N C B I 蛋 白 保 守 域数 据 库 对甘 薯

（IbCIN1-12）和木薯（MeNINV1-10）的 CIN 进

行蛋白保守结构域分析发现，与木薯 CIN 一样，

12 个甘薯 CIN 均含有 CIN 蛋白特有的 Glyco_ 

hydro_100 保守结构域（图 3），属于糖基水解酶

基因家族 GH 100，与前人研究结果一致[31]。表明

本研究鉴定出的 12 个 IbCINs 属于 CIN 基因家族。

此外，保守基序分析显示（图 4），IbCINs 有 10

个保守基序（motif），α1 和 α2 亚组的 4 个 IbCINs  
 

 
 

图 3  甘薯和木薯 CIN 家族保守结构域 
Fig. 3  Domains of CIN family in sweetpotato 

and cassava 

包含 10 个 motif，在 β 亚组中只有 IbCIN11 基因

包含 10 个 motif，IbCIN1-2 包含 5 个 motif，IbCIN3

包含 6 个 motif，IbCIN4-5 包含 8 个 motif，IbCIN6、

IbCIN9 包含 9 个 motif，只有 motif1 存在于所有

IbCINs。 

为进一步了解甘薯 CIN 基因家族的进化，对

甘薯 CIN 基因家族成员的外显子-内含子分布进

行分析。α1 亚组的唯一一个 CIN 基因 IbCIN8 有

7 个外显子；α2 亚组中除 IbCIN10 具有 8 个外显

子外，其他 2 个 IbCINs 也均有 7 个外显子；β 亚

组中 IbCIN4、IbCIN6 和 IbCIN11 有 4 个外显子，

IbCIN5 有 5 个外显子，IbCIN1 有 6 个外显子，

IbCIN3 有 8 个外显子，IbCIN2 有 9 个外显子，

IbCIN9 有 11 个外显子（图 4）。 

α1、α2 亚组成员之间在保守基序和基因结构

上差异较小、相对保守，而 β 亚组成员之间则差

异较大，表明 β 亚组 CIN 基因在甘薯栽培种的进

化过程中经历了结构缺失和变异，这可能导致其

在功能上的多样化，从而可以参与更多的生物过

程[37]。在保守基序方面，α1、α2 亚组的 4 个 IbCINs

都包含有 10 个保守基序，而 8 个 β 亚组成员中仅

IbCIN11 含有 10 个保守基序，其余 7 个 IbCINs 

（IbCIN1-6 和 IbCIN9）的保守基序介于 5~9 个之

间。同样，在基因结构方面，α1 和 α2 亚组 4 个

基因中除 IbCIN10 具有 8 个外显子外，其他 3 个

IbCINs 具有 7 个外显子，而 β 亚组成员包含的外

显子数量则波动较大，介于 4~11 个之间。不同亚

组 CIN 之间在保守基序和基因结构上的差异可能

是影响其亚细胞定位和功能的重要原因。 

2.4  甘薯 CIN 基因家族成员的顺式作用元件

分析 

启动子顺式元件与基因功能密切相关，利用

甘薯 CIN 基因家族的 2000 bp 启动子区域分析其

顺式作用元件。IbCINs 的启动子顺式作用元件有

16 种，可分为 4 大类，根据每大类中顺式元件数

量从多到少依次为光响应元件（AAAC-motif、

ACA-motif、ACE、AE-box、ATCT-motif、Box 4、

Box II、chs-CMA1a、chs-CMA2a、G-box、GA- 

motif、GATA-motif、GT1-motif、I-box、LAMP- 

element、L-box、MRE、Sp1、TCCC-motif、TCT- 

motif）、激素响应元件（生长素 AuxRR-core 和

TGA-element；脱落酸 ABRE、赤霉素 GARE- 

motif、P-box、TATC-box；水杨酸 TCA-element； 
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图 4  甘薯 CIN 家族基因结构和保守基序 
Fig. 4  Gene structure and conserved motif of CIN family in sweetpotato 

 
茉莉酸甲酯 CGTCA-motif 和 TGACG-motif）、逆

境胁迫响应元件（低温 LTR、干旱 MBS、缺氧

ARE 和 GC-motif、防御 TC-rich repeats）和生长

发育响应元件（胚乳表达 GCN4_motif、分生组织

表达 CAT-box；昼夜节律调控 circadian、种子特

异性元件 RY-element、玉米醇溶蛋白代谢元件

O2-site、细胞循环 MSA-like）（图 5）。由于光响

应元件和激素响应元件在 CIN 基因中数量最多，

推测光和激素是影响 IbCIN 基因表达的主要因

素。在光周期响应方面，甘薯属于短日照植物，

短日照会促进其开花。IbCIN1、IbCIN5、IbCIN6、

IbCIN10、IbCIN11 具有最多的光响应元件，推测

这 5 个基因可能和甘薯开花密切相关，而其他 7

个成员的光响应元件相对较少。研究表明，对于

块根/块茎作物，开花会抑制块根/块茎的膨大[38]，

推测 IbCIN1、IbCIN5、IbCIN6、IbCIN10、IbCIN11

可能会抑制块根膨大，而其他 7 个 IbCINs

（IbCIN2-4、IbCIN7-9、IbCIN12）则可能在甘薯

块根膨大中发挥重要作用。在激素响应方面，脱

落酸促进甘薯块根的形成[39]和膨大[40]。与其他家

族成员相比，IbCIN1、IbCIN5-7 和 IbCIN9-10 都

包含相对较多的 ABA 响应元件，推测 IbCIN1、
IbCIN5-7 和 IbCIN9-10 可能通过响应 ABA 来促进

甘薯块根膨大。研究表明，赤霉素促进木质化从

而抑制甘薯块根生长[41]，而 IbCIN4-9 和 IbCIN12

均不包含赤霉素响应元件，因此推测 IbCIN4-9 和

IbCIN12 可能会促进甘薯块根膨大。 

2.5  甘薯 CIN 基因家族成员共线性分析和压

力选择分析 

使用 TBtools 软件的 MCScanX 功能在 IbCINs

中共鉴定出 2 个重复基因对，其中 IbCIN9-IbC-

IN11 分布于不同的染色体上，而 IbCIN2-IbCIN3

位于同一染色体（图 6）。这 2 个重复基因对均为

片段复制，没有发现串联重复，说明片段复制是

IbCIN 基因进化的主要动力，从而导致功能冗余

和亚/新功能化[42]。通过计算基因对的 Ka/Ks 值，

发现这 2 个重复基因对的 Ka/Ks＜1，说明 IbCIN

受纯化选择，IbCIN 在进化过程的非同义突变是

有害的，因而在甘薯进化过程中处于劣势而被淘

汰。这表明 CIN 在甘薯生长发育中发挥着重要且

不可替代的作用，从而在甘薯进化中具有很强的

保守性。 

2.6  IbCINs 在不同组织部位中的表达分析 

为鉴定出与甘薯块根膨大密切相关的 IbCIN

基因，本研究对 12 个 IbCIN 基因在甘薯幼叶、成

熟叶、茎、花、60 d 块根等不同组织部位中的表

达进行分析（图 7）。IbCIN2-4、IbCIN7、IbCIN9-12

等 8 个基因在 5 种组织部位中均有表达，其中 
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图 5  甘薯 CIN 家族顺式作用元件热图 
Fig. 5  Heat map of cis-acting elements of CIN family in sweetpotato 

 

 
 

图 6  甘薯 CIN 家族种内共线性分析 
Fig. 6  Intraspecific collinearity analysis of CIN family of 

sweetpotato 
 

IbCIN2-6 与 IbCIN8-11 在块根中的表达量最高，

IbCIN7 在花中的表达量最高，IbCIN12 在茎中的

表达量最高。此外，IbCIN1 仅在成熟叶和幼叶中

表达，且在幼叶中的表达量高于成熟叶。IbCIN5

仅在茎和块根中表达，且在块根中的表达量最高。

IbCIN6 和 IbCIN8 仅在茎、花和块根中表达，且

在块根中的表达量最高。IbCIN 基因的表达模式

具有明显的组织特异性，12 个 IbCINs 中有 9 个

（IbCIN2-6 和 IbCIN8-11）在块根中的表达量最

高，而其他 3 个 IbCINs 分别在幼叶（IbCIN1）、

花（IbCIN7）和茎（IbCIN12）中的表达量最高。 

2.7  IbCIN 基因在不同类型根系中的表达分析 

为进一步缩小影响甘薯块根膨大的候选

IbCIN 基因的范围，对白色纤维根、红色纤维根、

柴根和 60 d 块根等 4 种根系进行取样，测定其

IbCIN 基因的表达水平（图 8）。结果发现，IbCIN1

在甘薯不同类型根系中均不表达，此结果和图 7

的测定结果相吻合。IbCIN5 仅在红色纤维根和

块根中表达，且在红色纤维根中的表达量最高。

其余 10 个 IbCINs 在所有类型根系中均有表达，

其中 IbCIN4、IbCIN8、IbCIN11、IbCIN12 等 4

个基因在块根中的表达量最高，显著高于在其

他类型根系中的表达。IbCIN2、IbCIN3 和 IbCIN9

等 3 个基因在块根、白色和红色纤维根中的表

达量较高，且差异不显著。IbCIN7 和 IbCIN10

等 2 个基因在白色和红色纤维根中的表达量较

高，而 IbCIN6 在柴根和红色纤维根中的表达量

较高。  
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不同小写字母表示差异显著（P<0.05）。 
The different lowercase letters indicate significant difference (P<0.05). 

图 7  不同甘薯组织部位中 CIN 基因表达水平 
Fig. 7  Expression levels of CIN genes in different tissue of sweetpotato 

 
由于在 12 个 IbCINs 中，只有 IbCIN4、IbCIN8、

IbCIN11 和 IbCIN12 等 4 个基因的表达水平在块

根中显著高于其他 3 种类型根系，因此推测

IbCIN4、IbCIN8、IbCIN11 和 IbCIN12 这 4 个基

因可能在甘薯块根膨大中发挥着重要作用。IbCIN

基因在不同组织部位（幼叶、成熟叶、茎、花、

60 d 块根）中的表达分析结果也显示，IbCIN4、

IbCIN8、IbCIN11 在块根中的表达量最高。因此，

推测 IbCIN4、IbCIN8 和 IbCIN11 等 3 个基因可能

是影响甘薯块根膨大关键 CIN 基因。 

2.8  甘薯不同类型根系 CIN 活性分析 

甘薯不同类型根系的 CIN 活性测定结果显

示，块根中的 CIN 活性显著高于白色纤维根、红

色纤维根、柴根，且在这 3 种根系中的 CIN 活性

差异不显著（图 9）。表明 CIN 在块根膨大中发挥

着重要的作用。不同类型根系 IbCIN 基因的表达

分析表明，块根中只有 4 个 IbCINs（IbCIN4、

IbCIN8 和 IbCIN11-12）的表达 
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不同小写字母表示差异显著（P<0.05），ns 表示无显著差异（P˃0.05）。 
The different lowercase letters indicate significant difference (P<0.05), ns indicates no significant (P˃0.05). 

图 8  甘薯不同类型根系中 IbCIN 基因表达水平 
Fig. 8  Expression levels of IbCIN genes in different type of sweetpotato roots 

 

水平显著高于其他类型根系。推测 IbCIN4、IbCIN8

和 IbCIN11 是决定块根 CIN 活性的关键基因，也

是影响甘薯块根膨大关键 CIN 基因。 

3  讨论 

CIN 在植物中广泛存在，可通过不同途径调

控植物根系的生长发育。首先，CIN 可通过促进

根系中蔗糖的分解降低其浓度，最终促进蔗糖由

叶片向根系的转运，为根系生长提供碳骨架和能

量，如 EMS 诱导水稻 CIN 基因 OsCyt-inv1 突变

导致根系己糖含量下降，同时根系伸长区细胞皱

缩和根系变短，而外源供应 3%葡萄糖可以恢复根

系生长，表明蔗糖向根系的转运和分解受阻可能

是根系生长受阻的重要原因[22]。其次，过氧化物 
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不同小写字母表示差异显著（P<0.05）。 
The different lowercase letters indicate significant  

difference (P<0.05). 

图 9  甘薯不同类型根系中 CIN 活性 
Fig. 9  Activities of CIN in different type of  

sweetpotato roots 
 
酶（peroxidase, POD）是木质素合成过程中的关

键酶[43-44]，而 CIN 可抑制 POD 的表达[34]，因此

推测 CIN 可通过抑制 POD 来减缓植物根系木质化

进程，从而促进根系的生长发育。此外，CIN 还可

通过糖信号途径对植物根系发育进程进行调控[19]，

如，CIN 可通过调控葡萄糖含量来影响拟南芥根系

发育关键激素 ABA 的合成和信号转导[23]。本课题

组前期对不同发育时期块根中的 4 种蔗糖分解酶

活性测定和相关性分析也表明，CIN 是调控甘薯

块根膨大的关键蔗糖分解酶之一[45]。 

近年来，多种植物的 CIN 基因家族已经被鉴

定出来并进行相应的功能研究。本研究首次在甘

薯基因组中鉴定出 12 个 CIN 基因家族成员，并

依据其在染色体上的先后顺序命名为 IbCIN1-12。

这和其他植物物种中鉴定出的 CIN 家族成员的数

量基本相当，如拟南芥为 9 个[10]，水稻为 8 个

（OsNINV1-8）[10]，木薯为 10 个（MeNINV1-10）[27]，

杨树为 16 个（PtrNINV1-16）[26]。对甘薯 CIN 家

族蛋白理化性质分析表明， IbCIN 蛋白中除

IbCIN10 外不稳定指数均大于 40，为不稳定蛋白，

这与前人的研究结果一致，即与 CWIN 和 VIN 不

同，由于 CIN 蛋白没有糖基化，导致其结构不稳

定，非常容易分解[9]。此外，12 个 IbCIN 蛋白均

含有 CIN 蛋白特有的 Glyco_hydro_100 保守结构

域，上述结果表明，这 12 个 IbCINs 确实属于 CIN

基因家族。 

通过测定 IbCIN 在不同组织中以及不同类型

根系中的表达水平，推测在块根中高表达的

IbCIN4、IbCIN8 和 IbCIN11 基因可能为调控甘薯

块根膨大的关键 CIN 基因。对不同类型根系中

CIN 活性的测定表明，上述 3 个基因在块根中同

时也表现出更高的 CIN活性，进一步证明 IbCIN4、

IbCIN8 和 IbCIN11 等 3 个基因可能是调控甘薯块

根膨大的关键 CIN 基因。通过构建系统发育树和

亲缘关系分析，发现 IbCIN1、IbCIN7、IbCIN10

和 IbCIN12 等 4 个基因与拟南芥和木薯根系发育

相关 CIN 基因的亲缘关系较近，推测这 4 个基因

可能也和甘薯根系发育密切相关。然而，和其他

组织部位（叶片、花和茎）、其他类型根系相比，

这 4 个基因在块根中的表达水平并不是最高，可

能不是调控甘薯块根膨大的关键基因。推测这 4

个基因可能与非块根类型根系的发育密切相关，

例如 IbCIN7、IbCIN10 在白色和红色纤维根中表

达水平较高，而 IbCIN12 在柴根中表达较高。生

物信息学分析结果也从不同角度揭示 IbCIN4、

IbCIN8、IbCIN11 基因可能通过不同机制调控甘

薯块根的发育。 

首先，在这 3 个基因中，IbCIN8 属于 α1 亚

组，位于质体中，而 IbCIN4 和 IbCIN11 属于 β 亚

组，位于细胞质中。质体作为储藏淀粉、蛋白质

和脂肪等生物大分子的细胞器，在甘薯中主要用

来储藏淀粉。上述证据表明，位于质体中的 α1

亚组 IbCIN8 可通过分解蔗糖为质体自身的发育

提供能量和物质供应，从而为淀粉的储藏提供场

所和空间，而位于细胞质中的 β 亚组 IbCIN4 和

IbCIN11 可通过分解蔗糖降低块根中蔗糖的浓

度，从而促进蔗糖由叶片向块根转运，为块根的

膨大和淀粉的合成提供能量和碳骨架。因此，这

3 个 IbCIN 基因可能协同合作，共同通过促进蔗

糖向块根的转运以及分解代谢来促进块根的生

长发育。 

其次，这 3 个基因中 IbCIN4 和 IbCIN11 均属

于 β 亚组。保守基序和基因结构分析表明，α1、α2

亚组成员之间在保守基序和基因结构上差异较

小、相对保守，而 β 亚组成员之间则差异较大，

表明 β 亚组 CIN 基因在甘薯栽培种的进化过程中

经历了结构缺失和变异，这可能导致其在功能上

的多样化，从而可以参与更多的生物过程[37]，包

括块根的生长发育。本课题组前期的研究也表明，

甘薯 2 个近缘野生种 I. trifida 和 I. triloba 均具有

10 个 CIN 基因成员，且这 20 个 CIN 基因的保守

基序和基因结构与甘薯栽培种的 α1、α2 亚组更相

似，而与甘薯栽培种的β亚组差异较大（结果未

列出）。由于 2 个近缘野生种根系基本不发生膨

大，从而推测 β 亚组的 IbCIN4 和 IbCIN11 可能与
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甘薯块根的膨大密切相关。 

最后，研究表明对于块根/块茎作物，开花会

抑制块根/块茎的膨大[38]。在光周期响应方面，甘

薯属于短日照植物，短日照会促进其开花，但会

抑制块根膨大。通过分析甘薯 CIN 基因的启动子

顺式作用元件，发现在 12 个 IbCIN 基因中，IbCIN8

具有最少的光响应元件，推测其不受光周期影响，

从而可以抑制开花并促进块根膨大。此外，研究

表明赤霉素促进木质化从而抑制甘薯块根的形成

和生长[41]，而 IbCIN4 和 IbCIN8 都不包含赤霉素

响应元件，因此推测 IbCIN4 和 IbCIN8 可能通过

减弱赤霉素信号转导来促进块根膨大。 

通过对甘薯 CIN 基因家族进行鉴定，本研究

共获得 12 个甘薯 CIN 基因家族成员。通过对甘

薯 CIN 基因在不同组织部位和不同类型根系中表

达的特异性分析，初步鉴定出 IbCIN4、IbCIN8 和

IbCIN11 在块根中的表达高于其他组织部位和其

他类型的根系，与这 3 个 CIN 基因在块根中的高

表达相对应，块根中的 CIN 活性也显著高于其他

类型根系，因此 IbCIN4、IbCIN8 和 IbCIN11 可能

是调控甘薯块根膨大的关键 CIN 基因。此外，通

过系统发育树分析、保守基序和基因结构分析、

基因启动子顺式作用元件分析，进一步证明这 3

个基因可能通过调控蔗糖转运和代谢、光周期反

应和赤霉素信号转导等途径和机制来共同促进甘

薯块根的发育。本研究可为后续通过转基因技术

等手段深入研究甘薯 CIN 基因的功能奠定基础。 
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