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沙蒿 ＰＰ２Ｃ２ 基因的序列分析及其
在干旱胁迫下的表达模式
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摘　 要: ２Ｃ 类蛋白磷酸酶(ＰＰ２Ｃ)在植株生长发育、细胞周期调节、信号传导及应对环境胁迫方面发挥着重

要作用ꎮ 该研究以干旱荒漠地区强耐旱和多功能植物沙蒿(Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｄｅｓｅｒｔｏｒｕｍ)为试验材料ꎬ通过对沙蒿

ＰＰ２Ｃ２ 基因进行扩增ꎬ基于生物信息学分析沙蒿 ＰＰ２Ｃ２ 基因序列ꎬ预测蛋白结构ꎬ分析沙蒿 ＰＰ２Ｃ２ 基因在

不同水分胁迫条件下的表达模式及其对沙蒿耐旱的调控作用ꎮ 结果表明:(１)沙蒿 ＰＰ２Ｃ２ 基因的开放阅读

框(ＯＲＦ)为 １ ４０４ ｂｐꎬ编码 ４６７ 个氨基酸ꎬ与小蓬草(Ｅｒｉｇｅｒｏｎ ｃａｎａｄｅｎｓｉｓ)等植物 ＰＰ２Ｃ 基因同源性较高ꎮ
(２)ＰＰ２Ｃ２ 蛋白定位于细胞核中ꎬ无信号肽ꎬ为非分泌蛋白ꎬ其二级结构主要由无规则卷曲组成ꎬ具有较强

的亲水性ꎬ无跨膜螺旋区ꎬ含多个修饰位点ꎮ (３)ｑＲＴ￣ＰＣＲ 结果显示ꎬＰＰ２Ｃ２ 基因表达随着干旱胁迫程度的

加剧而变化ꎬ整体呈现上调表达的趋势ꎬ复水后表达量下调ꎮ 该研究初步发现 ＰＰ２Ｃ２ 基因在沙蒿耐旱机制

方面发挥的重要作用ꎬ为深入解析沙蒿的耐旱机制及潜在的基因工程应用提供了理论参考ꎮ
关键词: 沙蒿ꎬ ＰＰ２Ｃ２ 基因ꎬ 序列分析ꎬ 蛋白结构预测ꎬ 基因表达
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　 　 沙 蒿 ( Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｄｅｓｅｒｔｏｒｕｍ ) 为 菊 科

(Ａｓｔｅｒａｃｅａｅ)蒿属(Ａｒｔｅｍｉｓｉａ)的一种多年生野生灌

木ꎬ在中国大部分地区均有分布ꎬ其中以我国北方

和西北地区较为常见ꎬ该植物主要生长在荒漠和

半荒漠等干旱地区ꎬ根系发达ꎬ表现出良好的耐旱

能力ꎮ 沙蒿在荒漠地区可抵抗风蚀ꎬ强化固沙ꎬ是
优良的固沙先锋植物ꎬ也是荒漠、半荒漠地带较重

要的牧草之一ꎮ 此外ꎬ沙蒿还是一种药用和经济

植物(王方琳等ꎬ２０２１)ꎬ其籽可用于榨油ꎬ具有极

高的营养价值(李易珺等ꎬ２０２３)ꎬ沙蒿胶被作为天

然的食品添加剂(姜霞ꎬ２０２１)ꎬ是沙漠地区待开发

的重要野生植物资源(翟树琛等ꎬ２０２４)ꎮ
植物在应对低温、干旱和盐胁迫时ꎬ形成了多

种应答机制ꎬ其中基因表达调控和蛋白质修饰是

两个重要的途径ꎮ 蛋白质磷酸化是一种由蛋白激

酶( ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅꎬＰＫ)介导的可逆性翻译后修饰

过程ꎬ通过将腺苷三磷酸( ａｄｅｎｏｓｉｎｅ ｔｒｉｐｈｏｓｐｈａｔｅꎬ
ＡＴＰ)的 γ￣磷酸基转移到底物蛋白上ꎬ从而调节植

物 的 多 种 生 理 反 应ꎮ 同 时ꎬ 蛋 白 磷 酸 酶

(ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅꎬＰＰ)能使磷蛋白去

磷酸化ꎬ通过去除磷酸基团调节酶活性和细胞信

号传导ꎬ从而影响细胞增殖、分化和凋亡ꎬ维持细

胞稳态ꎬ具有重要的生理功能和潜在的病理意义

(Ｓｏｂｏｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ 真核蛋白磷酸酶根据其底

物偏好、催化机制和抑制剂敏感性ꎬ分为四大类ꎬ
即 磷 蛋 白 磷 酸 酶 ( ｐｈｏｓｐｈｏｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅꎬ
ＰＰＰ)、金属依赖性蛋白磷酸酶 ( ｍｅｔａｌ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ
ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅꎬ ＰＰＭ)、 蛋 白 酪 氨 酸 磷 酸 酶

(ｐｒｏｔｅｉｎ ｔｙｒｏｓｉｎｅ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅꎬＰＴＰ) 和天冬氨酸蛋

白 磷 酸 酶 ( ａｓｐａｒｔａｔｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅꎬ ＡＰＰ )
(Ｍｏｏｒｈｅａｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ 植物 ２Ｃ 型蛋白磷酸酶

(ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅｓ ２ＣꎬＰＰ２Ｃｓ)是 ＰＰＭ 家族的一

大类ꎬ属于 Ｍｇ２＋ / Ｍｎ２＋ 依赖性的丝氨酸 /苏氨酸磷

酸酶(Ｆｕｃｈｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 在高等植物中ꎬＰＰ２Ｃ
家族包含超过 ８０ 个成员ꎬ可划分为多个亚组(Ａ－
Ｋ)(Ｘｕｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻＳｉｎｇｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ ＰＰ２Ｃ
被证明在植物生理学的多个方面起到调节作用ꎬ
已有多项研究在不同的非生物胁迫条件下进行ꎬ
旨在 深 入 探 讨 其 分 子 功 能ꎮ 例 如ꎬ 对 枳 中 的

ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１ 基 因 ( 佟 晓 楠 等ꎬ ２０２４ )、 烟 草 中 的

ＰＰ２Ｃ２ 基因(Ｖｒａｎｏｖａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０００)ꎬ以及甘蔗中的

ＳｓＰＰ２Ｃ３８ 和 ＳｓＰＰ２Ｃ８１ 基因(张金旭等ꎬ２０２３)进

行表达分析ꎬ均证实了 ＰＰ２Ｃ 基因的表达水平受逆

境胁迫的诱导ꎮ 进一步研究表明ꎬ不同物种的

ＰＰ２Ｃ 基因在各种非生物胁迫条件下展现出相似

的表达模式ꎬ包括极端温度、干旱和盐胁迫(Ｃａｏ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 近年来ꎬ随着科学研

究的不断深入ꎬ研究者发现ꎬＰＰ２Ｃ 蛋白家族是脱

落酸信号途径中的重要负调控因子ꎬ参与 ＡＢＡ 介

导的植物抗逆信号传导ꎬ从而在植物应对非生物

胁迫时发挥重要调节作用 ( Ｌｏｚａｎｏ￣Ｊｕｓｔｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２３)ꎬ使植物能够在恶劣条件下维持正常的生长

发育(Ｈａｍｎａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎬ这一发现为培育抗逆

性更强的植物新品种提供了有效的基因资源ꎮ 例

如:甜瓜 Ｃｍｐｐ２ｃ 基因的启动子序列中包括 ＡＢＡ
响应元件(韩子超等ꎬ２０２４)ꎻＳｌＰＰ２Ｃ５１￣ｌｉｋｅ 基因在

９６６１９ 期 刘若琪等: 沙蒿 ＰＰ２Ｃ２ 基因的序列分析及其在干旱胁迫下的表达模式



番茄的花、叶和未成熟果实中高度表达ꎬ参与脱落

酸、生长素和赤霉素的响应ꎬ在低温、干旱和盐胁

迫下发挥重要作用(王家兴ꎬ２０２３)ꎻ在对辣椒(马
玉虎等ꎬ２０２３) 及玉米 (王国瑞等ꎬ２０２０) 等植物

ＰＰ２Ｃ 基因的研究中证实辣椒 １１ 个 ＰＰ２Ｃ 家族基

因和玉米 ＺｍＰＰ２Ｃ 参与了低温信号通路的调控ꎮ
尽管国内外研究已广泛关注大宗作物的 ＰＰ２Ｃ

基因在抗逆性中的作用ꎬ但对于沙蒿的 ＰＰ２Ｃ 基因

如何介导其抗逆性尚未得到深入探究ꎮ 鉴于沙蒿

在荒漠生态系统中的关键地位及其对极端环境的

适应能力ꎬ研究沙蒿 ＰＰ２Ｃ２ 基因的抗逆机制能揭示

旱生植物应对逆境的分子基础ꎬ为提高生态系统稳

定性和开发抗逆性作物提供新的基因资源和理论

支持ꎬ并且植物在面对干旱、寒冷、高盐等多种逆境

时ꎬ需要通过复杂的基因调控网络和多条信号传导

通路来应对这些不利条件带来的损伤(Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２４)ꎮ 其中ꎬ干旱胁迫对植物表型产生显著影响ꎬ
改变植物的生理状态ꎬ成为制约作物产量的主要环

境因素之一(Ｖｕｒｕｋｏｎｄａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ Ｂａｓｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１６)ꎮ 因此ꎬ本研究以青海柴达木盆地沙蒿为试

验材料ꎬ采用扩增、序列分析和蛋白结构预测的方

法ꎬ结合实时荧光定量 ＰＣＲ 技术ꎬ分析 ＰＰ２Ｃ２ 基因

在干旱胁迫下的时空表达模式ꎬ旨在阐明沙蒿

ＰＰ２Ｃ２ 基因的表达特征及其潜在的生物学功能ꎬ为
沙蒿抗逆机制的研究提供理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 试验材料

２０２２ 年 １０ 月ꎬ 在 青 海 省 柴 达 木 盆 地

(３６°０１′２３.４″ Ｎ、９７°４０′２７.２″ Ｅ)地区采集沙蒿种

子ꎬ并进行催芽育苗ꎬ选取长势一致的沙蒿苗为试

验材料ꎮ
１.２ 试验方法

１.２.１ 胁迫处理及样本采集　 ２０２３ 年 ３ 月 １２ 日将

沙蒿种子均匀播种在花盆中进行苗木培育ꎬ每盆

约 ４０ 粒ꎬ总计 ５０ 盆ꎬ待所有种子萌发后ꎬ进行间

苗处理ꎬ每盆保留 ２０ 株生长良好、健壮的苗木继

续培养ꎬ苗木培养方法参考张丹等(２０２１)的研究ꎮ
２０２３ 年 ６ 月 ２５ 日ꎬ选择长势良好、苗高约 ２０

ｃｍ 的沙蒿植株进行基因扩增和水分处理ꎮ 选择

长势一致、健壮的苗木进行胁迫处理ꎮ 在停止浇

水后ꎬ分别在水分处理开始当天 ( ＣＫ)、第 ２ 天

(ＤＳ１)、第 ４ 天 ( ＤＳ２)、 第 ６ 天 ( ＤＳ３)、 第 ８ 天

(ＤＳ４)和第 ８ 天复水 ４８ ｈ( ＲＷ)后的清晨ꎬ采集

根、茎、叶等样品ꎮ 将采集好的沙蒿材料于液氮速

冻ꎬ并带回实验室于－８０ ℃保存ꎬ用于后续的基因

表达模式分析ꎮ 每组处理重复 ３ 次ꎬ每个重复用

２０ 株苗(刘瑞等ꎬ２０２４)ꎮ
１.２.２ 总 ＲＮＡ 的提取及 ｃＤＮＡ 的合成　 称取 １００ ~
２００ ｍｇ 液氮研磨的沙蒿样品(牛西强等ꎬ２０２１)ꎬ
按照 ＥＡＳＹｓｐｉｎ Ｐｌｕｓ 植物快速提取试剂盒提取总

ＲＮＡꎬ并通过微量核酸蛋白测定仪和 １％的琼脂糖

凝胶电泳对提取的沙蒿总 ＲＮＡ 质量进行检测ꎬ检
测合 格 的 总 ＲＮＡ 用 ＰｒｉｍｅＳｃｒｉｐｔ® Ⅱ １ｓｔ Ｓｔｒａｎｄ
ｃＤＮＡ Ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ Ｋｉｔ 进行反转录ꎮ
１.２.３ ＰＰ２Ｃ２ 基因的扩增及实时荧光定量 ＰＣＲ 分

析　 使用引物 ＰＰ２Ｃ２￣Ｆ(ＡＴＧＧＧＡＴＣＧＡＴＡＧＡＴＧＡ
ＡＡ)和 ＰＰ２Ｃ２￣Ｒ( ＴＣＡＡＧＧＣＴＴＴＧＧＴ ＴＴＡＡＡＣ)进

行 ＰＰ２Ｃ２ 基因的扩增ꎬ采用 ｒＴａｑ 酶对反转录得到

的 ｃＤＮＡ 进行 ＰＣＲ 扩增ꎮ ＰＣＲ 反应体系如下:上
游引物和下游引物各 ０. ５ μＬꎬ ｃＤＮＡ 为 ２. ５ μＬꎬ
Ｐｒｅｍｉｘ Ｔａｑ 为 １２.５ μＬꎬＲＮａｓｅ Ｆｒｅｅ Ｈ２Ｏ 为 ９ μＬꎬ共
计 ２５ μＬꎮ ＰＣＲ 扩增程序如下:预变性 ９５ ℃ ３０ ｓꎬ
变性 ９５ ℃ ５０ ｓꎬ退火 ５２ ℃ ３０ ｓꎬ延伸 ７２ ℃ ３０ ｓꎬ
３０ 个循环ꎬ总延伸 ７２ ℃ １０ ｍｉｎꎮ 扩增产物经凝胶

电泳检测ꎬ若显示出预期的单一条带ꎬ则视为检测

合格ꎬ随后将样品送至生工生物工程(上海)有限

公司进行测序分析ꎮ
荧光定量 ＰＣＲ 样本来源于不同胁迫程度的沙

蒿根、 茎、 叶ꎮ 荧 光 定 量 ＰＣＲ 引 物 为 ＰＰ２Ｃ２￣Ｆ
( ＡＡＣＧＡＣＡＣＣＧＴＴＣＡＧＧＴＴＣＡ ) 和 ＰＰ２Ｃ２￣Ｒ
(ＣＴＴＣＴＧＣＴＴＧＣＴＴＴＴＣＣＴＣＣＡ)ꎮ 选用在不同胁迫

条件下稳定表达的白沙蒿 Ａｃｔｉｎ 基因作为内参

( Ａｃｔｉｎ￣Ｆ: ＣＡＣＧＡＧＡＣＣＡＣＡＴＡＣＡＡＣＴＣＣＡꎬ Ａｃｔｉｎ￣
Ｒ: ＴＴＧＡＡＣＣＡＣＣＡＣＴＧＡＧＡＡＣＧＡ)ꎮ ｑＲＴ￣ＰＣＲ 在

Ｑ２０００ Ｂ 荧光定量 ＰＣＲ 仪上进行ꎬ反应体系如下:
上、下游引物各 ０.８ μＬꎬＴＢ Ｇｒｅｅｎ Ｐｒｅｍｉｘ Ｅｒａｓｅｒ 为
１０ μＬꎬ ｃＤＮＡ 为 ２ μＬꎬＲＮａｓｅ Ｆｒｅｅ ｄＨ２ Ｏ 为 ６. ４
μＬꎬ共计 ２０ μＬꎮ 每个样本设置 ３ 次生物学重复ꎮ
１.２.４ 生物信息学及数据统计分析　 利用 ＤＮＡＳＴＡＲ
软件分析序列特征ꎬ通过 ＭＥＭＥ 软件(ｈｔｔｐ: / / ｍｅｍｅ￣
ｓｕｉｔｅ.ｏｒｇ)进行保守基序分析ꎬ使用 Ｅｘｐａｓｙ ＰｒｏｔＰａｒａｍ
(ｈｔｔｐ: / / ｗｅｂ.ｅｘｐａｓｙ.ｏｒｇ / ｐｒｏｔｐａｒａｍ)进行蛋白理化性

质 分 析ꎬ 采 用 ＰｒｅｄｉｃｔＰｒｏｔｅｉｎ ( ｈｔｔｐｓ: / /
ｐｒｅｄｉｃｔｐｒｏｔｅｉｎ.ｏｒｇ)进行亚细胞定位预测ꎬ借助 Ｋｙｅｔ￣

０７６１ 广　 西　 植　 物 ４５ 卷



Ｄｏｏｌｉｔｔｌｅ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｄｎａｓｔａｒ. ｃｏｍ / ｍａｎｕａｌｓ /
ｐｒｏｔｅａｎ３ｄ / １７.３ / ｅｎ / ｔｏｐｉｃ / ｈｙｄｒｏｐａｔｈｙ￣ｋｙｔｅ￣ｄｏｏｌｉｔｔｌｅ)分
析蛋白质的亲水性ꎬ使用 ＳｉｇｎａｌＰ￣６.０ 软件(ｈｔｔｐｓ: / /
ｓｅｒｖｉｃｅｓ. ｈｅａｌｔｈｔｅｃｈ. ｄｔｕ. ｄｋ / ｓｅｒｖｉｃｅｓ / ＳｉｇｎａｌＰ￣６. ０ / ) 分

析蛋白质信号肽ꎬ 采用 ＴＭＨＭＭ 软件 ( ｈｔｔｐｓ: / /
ｓｅｒｖｉｃｅｓ.ｈｅａｌｔｈｔｅｃｈ.ｄｔｕ.ｄｋ / ｓｅｒｖｉｃｅｓ / ＴＭＨＭＭ￣２.０ / )研
究蛋白质跨膜螺旋区域ꎬ 利用 Ｉ￣ＴＡＳＳＥＲ 软 件

(ｈｔｔｐ: / / ｚｈａｎｇｌａｂ.ｃｃｍｂ.ｍｅｄ.ｕｍｉｃｈ. ｅｄｕ)预测蛋白二

级结构ꎬ并使用 ＰｒｅｄｉｃｔＰｒｏｔｅｉｎ 对蛋白质的功能点位

进行预测(刘瑞等ꎬ２０２４)ꎮ
ｑＲＴ￣ＰＣＲ 相对表达量采用 ２－ΔΔＣｔ法进行计算ꎬ

使用 Ｅｘｃｅｌ ２０１９ 和 ＳＰＳＳ ２７ 进行数据统计与分析ꎬ
所有试验数据均以 ３ 次重复的平均值±标准误差

表示ꎬ使用邓肯多重范围检验各均值之间的显著

性水平(Ｐ<０.０５)ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 沙蒿总 ＲＮＡ的提取及 ＰＰ２Ｃ２基因 ＰＣＲ扩增结果

以沙蒿叶片提取的总 ＲＮＡ 为起始材料ꎬ通过

反转录合成 ｃＤＮＡꎬ以 ＰＰ２Ｃ２￣Ｆ(ＡＴＧＧＧＡＴＣＧＡＴＡ
ＧＡＴＧＡＡＡ)和 ＰＰ２Ｃ２￣Ｒ(ＴＣＡＡＧＧＣＴＴＴＧＧＴＴＴＡＡ
ＡＣ)作为基因扩增引物进行 ＰＣＲ 扩增ꎮ 扩增产物

在 １％琼脂糖凝胶上进行电泳分析ꎬ结果显示ꎬ
ＰＰ２Ｃ２ 基因在泳道中出现了预期的条带ꎬ其所在

位置与预计的长度(１ ４０４ ｂｐ)一致(图 １)ꎮ 该片

段对应 ＰＰ２Ｃ 基因的开放阅读框 ( ｏｐｅｎ ｒｅａｄｉｎｇ
ｆｒａｍｅꎬＯＲＦ)区域ꎬ即该基因的编码区ꎮ
２.２ 沙蒿 ＰＰ２Ｃ２ 基因序列分析

对成功扩增的长度为 １ ４０４ ｂｐ 的基因片段进

行序 列 比 对ꎬ确 定 该 片 段 为 沙 蒿 ＰＰ２Ｃ２ 基 因

(ＧｅｎＢａｎｋ: ＰＱ３３４６２１)ꎮ 通过 ＤＮＡＳＴＡＲ 分析显

示ꎬＰＰ２Ｃ２ 基因长度为 １ ４０４ ｂｐꎬ核苷酸组成包括

４２４ 个 Ａ、３６６ 个 Ｇ、３８５ 个 Ｔ 和 ２２９ 个 Ｃꎮ 全基因

序列中 Ａ＋Ｔ 的含量(５７. ６２％)高于 Ｇ＋Ｃ 的含量

(４２.３８％)ꎮ 通过 ＤＮＡＳＴＡＲ 软件将核苷酸序列翻

译为氨基酸序列结果见图 ２ꎮ ＰＰ２Ｃ２ 基因编码了

１ 条由 ４６７ 个氨基酸组成的序列ꎬ其蛋白质分子量

为 ５０ ７８６.０８ Ｄａꎬ等电点为 ５.２３６ꎻ该蛋白质中包含

６２ 个酸性氨基酸(Ｋ、Ｒ)和 ４６ 个碱性氨基酸(Ｄ、
Ｅ)ꎬ分别占总氨基酸序列的 １３.３％和 ９.９％ꎻ亲水

性氨基酸(Ａ、Ｉ、Ｌ、Ｆ、Ｗ、Ｖ)有 １０５ 个ꎬ疏水性氨基

酸(Ｎ、Ｃ、Ｑ、Ｓ、Ｔ、Ｙ)有 １７３ 个ꎬ分别占总氨基酸序

Ｍ 表示 ＤＬ２０００ ＤＮＡ Ｍａｒｋｅｒꎮ
Ｍ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ＤＬ２０００ ＤＮＡ Ｍａｒｋｅｒ.

图 １　 沙蒿 ＰＰ２Ｃ２ 基因 ＰＣＲ 产物电泳图
Ｆｉｇ. １ Ｅｌｅｃｔｒｏｐｈｏｒｅｓｉｓ ｉｍａｇｅ ｏｆ ＰＣＲ ｐｒｏｄｕｃｔ

ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｄｅｓｅｒｔｏｒｕｍ ＰＰ２Ｃ２ ｇｅｎｅ

列的 ２２.５％和 ３７.０％ꎮ
２.３ 沙蒿 ＰＰ２Ｃ２基因核苷酸同源性及保守基序分析

通过 ＮＣＢＩ 对比ꎬ发现沙蒿 ＰＰ２Ｃ２ 蛋白与小蓬

草 ( Ｅｒｉｇｅｒｏｎ ｃａｎａｄｅｎｓｉｓ )、 刺 苞 菜 蓟 ( Ｃｙｎａｒａ
ｃａｒｄｕｎｃｕｌｕｓ)、 向 日 葵 ( Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ａｎｎｕｕｓ)、 莴 苣

(Ｌａｃｔｕｃａ ｓａｔｉｖａ)、欧榛(Ｃｏｒｙｌｕｓ ａｖｅｌｌａｎａ)、大花四照

花 ( Ｃｏｒｎｕｓ ｆｌｏｒｉｄａ )、 美 国 山 核 桃 ( Ｃａｒｙａ
ｉｌｌｉｎｏｉｎｅｎｓｉｓ)、 欧 洲 桤 木 ( Ａｌｎｕｓ ｇｌｕｔｉｎｏｓａ )、 胡 桃

(Ｊｕｇｌａｎｓ ｒｅｇｉａ)、枣树(Ｚｉｚｉｐｈｕｓ ｊｕｊｕｂａ)、毛花猕猴

桃(Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｅｒｉａｎｔｈａ)、蓖麻(Ｒｉｃｉｎｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｓ)等

１２ 个植物的 ＰＰ２Ｃ２ 蛋白具有较高的同源性ꎬ其中

与小蓬草的同源性最高(图 ３)ꎮ
保守 基 序 分 析 显 示ꎬ ＰＰ２Ｃ２ 蛋 白 有 １５ 个

ｍｏｔｉｆꎬ每个 ｍｏｔｉｆ 长度为 ５０ 个保守氨基酸ꎬ包含

１３ 个位点ꎬ并且每个 ｍｏｔｉｆ 的 Ｅ 值均显著(图 ４) ꎬ
其中小蓬草、朝鲜蓟、向日葵、生菜、欧榛、花楸和

黑桤木等植物中的 ｍｏｔｉｆ 数一致ꎮ ｍｏｔｉｆ 的种类和

位置能够反映不同基因之间的进化差异ꎬ每个物

种都包含了 Ｍｏｔｉｆ １ －Ｍｏｔｉｆ １５ꎬ表明这些物种在

ｍｏｔｉｆ 种类上具有较高的保守性ꎮ 此外ꎬ尽管所有

ｍｏｔｉｆ 排列顺序完全一致ꎬ但在某些物种中ꎬｍｏｔｉｆ
的位置有所变化ꎬ提示其可能在进化过程中出现

差异ꎮ
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图 ２　 ＰＰ２Ｃ２ 蛋白氨基酸序列
Ｆｉｇ. ２　 Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ ＰＰ２Ｃ２ ｐｒｏｔｅｉｎ

１. 沙蒿ꎻ ２. 小蓬草ꎻ ３. 刺苞菜蓟ꎻ ４. 向日葵ꎻ ５. 莴苣ꎻ ６. 欧榛ꎻ ７. 大花四照花ꎻ ８. 美国山核桃ꎻ ９. 欧洲桤木ꎻ １０. 胡桃ꎻ １１. 枣
树ꎻ １２. 毛花猕猴桃ꎻ １３. 蓖麻ꎮ
１. Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｄｅｓｅｒｔｏｒｕｍꎻ ２. Ｅｒｉｇｅｒｏｎ ｃａｎａｄｅｎｓｉｓꎻ ３. Ｃｙｎａｒａ ｃａｒｄｕｎｃｕｌｕｓꎻ ４. Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ａｎｎｕｕｓꎻ ５. Ｌａｃｔｕｃａ ｓａｔｉｖａꎻ ６. Ｃｏｒｙｌｕｓ ａｖｅｌｌａｎａꎻ ７. Ｃｏｒｎｕｓ
ｆｌｏｒｉｄａꎻ ８. Ｃａｒｙａ ｉｌｌｉｎｏｉｎｅｎｓｉｓꎻ ９. Ａｌｎｕｓ ｇｌｕｔｉｎｏｓａꎻ １０. Ｊｕｇｌａｎｓ ｒｅｇｉａꎻ １１. Ｚｉｚｉｐｈｕｓ ｊｕｊｕｂａꎻ １２. Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｅｒｉａｎｔｈａꎻ １３. Ｒｉｃｉｎｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｓ.

图 ３　 ＰＰ２Ｃ２ 基因核苷酸同源性分析
Ｆｉｇ. ３　 Ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｈｏｍｏｌｏｇｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＰＰ２Ｃ２ ｇｅｎｅ

２.４ ＰＰ２Ｃ２ 蛋白结构预测

２.４.１ ＰＰ２Ｃ２ 蛋白的理化性质分析 　 对 ＰＰ２Ｃ２ 编

码的氨基酸序列进行理化性质分析ꎬ 结果显示ꎬ
ＰＰ２Ｃ２ 蛋白质分子式为 Ｃ２２２４Ｈ３５６５Ｎ６１９Ｏ６８８Ｓ２２ꎬ理论

等电点(ｐＩ)为 ５.２６ꎮ 在该蛋白中丙氨酸( ａｌａｎｉｎｅ)
和精氨酸( ａｒｇｉｎｉｎｅ) 含量较高ꎬ所占比例分别为

９.０％和 ４.５％ꎮ 脂肪系数为 ９４.１２ꎬ蛋白质的不稳

定系数为 ３７.１０ꎬ小于 ４０ꎮ Ｇｕｒｕｐｒａｓａｄ 等(１９９０)的
方法表明ꎬ该蛋白是稳定的ꎮ ＰｒｅｄｉｃｔＰｒｏｔｅｉｎ 预测显

示ꎬ沙蒿 ＰＰ２Ｃ２ 蛋白定位于细胞核中(图 ５:ａ)ꎬ说
明该蛋白可能在细胞核中发挥作用ꎮ

采用 Ｋｙｅｔ￣Ｄｏｏｌｉｔｔｌｅ 方法对 ＰＰ２Ｃ２ 蛋白亲水性

进行预测ꎬ结果表明ꎬＰＰ２Ｃ２ 蛋白具有较强的亲水

性且存在多个连续的亲水区域ꎬ主要分布在 ２４ ~
３３ 位、６２ ~ ７７ 位、９２ ~ ９７ 位、１２７ ~ １３５ 位、１４８ ~ １６０
位、１８３ ~ １９３ 位、２００ ~ ２７９ 位、３００ ~ ３３５ 位、３５５ ~
３８２ 位、３９２ ~ ４０４ 位、４０８ ~ ４３１ 位、４４５ ~ ４５０ 位和

４５７ ~ ４６８ 位(图 ５:ｂ)ꎮ
２.４.２ 信号肽及跨膜结构预测　 对沙蒿 ＰＰ２Ｃ２ 蛋白的

信号肽分析表明其是一种无信号肽的非分泌蛋白(图
６:ａ)ꎮ 使用 ＴＭＨＭＭ 技术预测跨膜区域ꎬ结果显示

ＰＰ２Ｃ２ 不含跨膜螺旋ꎬ属于非跨膜蛋白(图 ６:ｂ)ꎮ
２.４.３ ＰＰ２Ｃ２ 蛋白结构预测　 ＰＰ２Ｃ２ 蛋白的二级结

构主要包括 α￣螺旋(３５.５５％)、 β￣折叠 (１９.０６％)和
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图 ４　 ＰＰ２Ｃ２ 基因的保守基序
Ｆｉｇ. ４　 Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆ ｏｆ ＰＰ２Ｃ２ ｇｅｎｅ

ａ. ＰＰ２Ｃ２ 蛋白亚细胞定位ꎻ ｂ. ＰＰ２Ｃ２ 蛋白亲水性分析ꎮ
ａ. Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ＰＰ２Ｃ２ ｐｒｏｔｅｉｎꎻ ｂ. Ｈｙｄｒｏｐｈｉｌｉｃｉｔｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＰＰ２Ｃ２ ｐｒｏｔｅｉｎ.

图 ５　 ＰＰ２Ｃ２ 蛋白理化性质分析
Ｆｉｇ. ５　 Ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＰＰ２Ｃ２ ｐｒｏｔｅｉｎ

图 ６　 ＰＰ２Ｃ２ 蛋白的信号肽(ａ)和跨膜结构域(ｂ)分析
Ｆｉｇ. ６　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｉｇｎａｌ ｐｅｐｔｉｄｅ (ａ) ａｎｄ ｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅ ｄｏｍａｉｎ (ｂ) ｏｆ ＰＰ２Ｃ２ ｐｒｏｔｅｉｎ
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无规则卷曲(４０.６９％)ꎬ其中 α￣螺旋和无规则卷曲

是其二级结构的主要组成部分(图 ７)ꎮ
通过 ＮｅｔＰｈｏｓ３.１ 预测 ＰＰ２Ｃ２ 蛋白的磷酸化位

点ꎬ当阈值为 ０.５ 时ꎬ预测共有 ３０ 个磷酸化位点ꎬ

包括 ２１ 个丝氨酸( ｓｅｒｉｎｅ)、６ 个苏氨酸( ｔｈｒｅｏｎｉｎｅ)
和 ３ 个酪氨酸( ｔｙｒｏｓｉｎｅ)位点(图 ８)ꎮ 这些磷酸化

位点包括蛋白激酶 Ａ、蛋白激酶 Ｃ 和细胞分裂周

期蛋白 ２ 等ꎮ

不同颜色代表不同的二级结构类型ꎮ
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｌｏｒｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ.

图 ７　 ＰＰ２Ｃ２ 二级结构预测
Ｆｉｇ. ７　 Ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ＰＰ２Ｃ２ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

图 ８　 ＰＰ２Ｃ２ 磷酸化位点预测
Ｆｉｇ. ８　 ＰＰ２Ｃ２ ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ ｓｉｔｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ

２.５ ＰＰ２Ｃ 基因的表达模式分析

在不同干旱胁迫条件下ꎬ沙蒿苗的形态变化

显著ꎮ 在停止浇水当天ꎬ土壤水分处于正常状态ꎬ

水势为－０.２ ＭＰａꎬ叶片没有明显变化ꎻ第 ２ 天ꎬ叶
片开始出现卷曲ꎬ土壤水势下降至－０.４ ＭＰａꎻ第 ４
天ꎬ叶片明显卷曲、萎蔫ꎬ颜色变暗或变黄ꎬ土壤水
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势下降至－０.７ ＭＰａꎻ第 ６ 天ꎬ叶片严重萎蔫ꎬ部分

叶片枯黄并出现干枯斑点ꎬ水势进一步下降至

－１.１ ＭＰａꎻ第 ８ 天ꎬ大多数叶片严重萎蔫和枯黄ꎬ
部分叶片脱落ꎬ水势下降至最低值－１.４ ＭＰａꎻ复水

４８ ｈ 后ꎬ大多数叶片恢复绿色和正常形态ꎬ但部分

受损严重的叶片未完全恢复ꎬ水势回升至 － ０. ３
ＭＰａꎮ 这表明干旱处理对沙蒿苗的生长发育有明

显的负面影响ꎮ
随着 干 旱 胁 迫 的 加 剧ꎬ 沙 蒿 根、 茎、 叶 中

ＰＰ２Ｃ２ 基因的表达情况如图 ９ 所示ꎮ 根中 ＰＰ２Ｃ２
基因的表达呈升－降－升－降的趋势ꎻ茎中表达量则

持续增加ꎻ叶中表达量呈现先降后升再降的变化ꎮ
根和叶中的 ＰＰ２Ｃ２ 基因表达量在第 ６ 天(ＤＳ３)达
到峰值ꎬ而茎中则在第 ８ 天(ＤＳ４)达到最大表达

量ꎮ 复水 ４８ ｈ 后ꎬ３ 个部位的基因表达量较 ＤＳ４
有所下降ꎬ茎和叶的表达接近对照水平ꎬ而根的表

达未完全恢复到对照水平ꎮ

ＣＫ、ＤＳ１、ＤＳ２、ＤＳ３、ＤＳ４ 分别代表干旱处理 ０、２、４、６、８ ｄꎬ
ＲＷ 代表复水ꎮ 不同大写字母表示不同干旱胁迫下差异极
显著(Ｐ<０.０１)ꎬ 不同小写字母表示不同干旱胁迫下差异
显著(Ｐ<０.０５)ꎮ
ＣＫꎬ ＤＳ１ꎬ ＤＳ２ꎬ ＤＳ３ꎬ ａｎｄ ＤＳ４ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｆ ０ꎬ
２ꎬ ４ꎬ ６ꎬ ８ ｄꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙꎬ ｗｈｉｌｅ ＲＷ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｒｅｗａｔｅｒｉｎｇ.
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｕｐｐｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ
ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓｅｓ (Ｐ<０.０１)ꎬ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ
ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０５).

图 ９　 干旱胁迫下 ＰＰ２Ｃ２ 基因表达模式
Ｆｉｇ. ９　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ＰＰ２Ｃ２

ｇｅｎｅ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

３　 讨论与结论

ＰＰ２Ｃ 在 植 物 生 长 和 发 育 ( Ｊｉａｎｍｅｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１６)、细胞周期调节、信号传导和非生物胁迫中

起着重要作用(胡秋涛等ꎬ ２０２０)ꎮ 近年来ꎬ该基

因已在多种植物中被鉴定ꎬ本研究对旱生植物沙

蒿的 ＰＰ２Ｃ２ 基因进行了扩增ꎬ并对其序列等进行

了深入的比较分析ꎮ 通过同源性分析发现ꎬ沙蒿

ＰＰ２Ｃ２ 基因与小蓬草的同源性最高ꎬ表明两者亲

缘关系最近ꎬ推测其蛋白质结构和功能也可能更

加相似ꎮ 这种相似性可能源于两者在进化过程中

共享了相似的生态环境ꎬ并面临类似的环境压力ꎬ
尤其是在应对干旱胁迫时ꎬ保留了更多相似的基

因序列(冶晓芳ꎬ２００９)ꎮ 有研究表明ꎬ沙蒿 ＰＰ２Ｃ２
蛋白与 苹 果 (许 璇 等ꎬ ２０２２ ) 及 藜 麦 ( 杨 冬 冬ꎬ
２０２４)中多数 ＰＰ２Ｃ 相似ꎬ都定位在细胞核内ꎬ 属

于没有信号肽及跨膜结构的亲水性蛋白ꎬ这表明

其主要通过与细胞核内的其他蛋白或 ＤＮＡ 相互

作用来执行其功能ꎮ 其亲水性特征可能有助于其

在核内保持稳定且高效的功能执行ꎮ 此外ꎬ细胞

核定位还表明 ＰＰ２Ｃ２ 蛋白可能参与转录调控或信

号转导的调节过程(王雨璇等ꎬ２０２３)ꎬ这对于植物

在逆境条件下的生存和适应至关重要ꎮ 这些保守

的结构特性和功能优势可能是 ＰＰ２Ｃ 蛋白在不同植

物种中得以保留的原因ꎬ它们为植物提供了适应多

种逆境环境的能力ꎮ 沙蒿 ＰＰ２Ｃ２ 蛋白的结构分析

显示ꎬ其二级结构以无规则卷曲为主ꎬ这种结构特

征通常与灵活多变的功能区域相关 (王新永等ꎬ
２０２３)ꎮ 无规则卷曲区域往往包含酶活性位点及其

他蛋白质特异性功能位点ꎬ并在蛋白功能的执行中

起到关键作用ꎮ 这种灵活的结构可能赋予 ＰＰ２Ｃ２
蛋白更强的适应能力ꎬ使其能够在不同环境条件下

与多种分子伙伴相互作用ꎮ 对磷酸化位点的预测

结果显示ꎬ沙蒿 ＰＰ２Ｃ２ 蛋白有多个丝氨酸、苏氨酸、
酪氨酸等磷酸结合位点ꎬ表明该蛋白可能通过磷酸

化调节植物的生长发育、抗逆境生存、种子储藏及

信号转导途径等ꎮ 此外ꎬＰＰ２Ｃ２ 蛋白还含有蛋白激

酶 Ａ、蛋白激酶 Ｃ 和细胞分裂周期蛋白 ２ 等磷酸化

位点ꎬ提示其可能在细胞分裂周期和酶活性调控方

面发挥重要作用ꎮ 这些激酶位点可能通过与信号

转导途径相关的其他蛋白相互作用ꎬ调控细胞周期

进程和响应外部环境刺激的能力ꎮ 这种多功能性

使得 ＰＰ２Ｃ２ 蛋白成为植物应对环境变化的一个重

要调节子ꎬ说明通过其灵活的结构和复杂的磷酸化

调控ꎬＰＰ２Ｃ 蛋白帮助沙蒿在多变和极端的环境中

取得生存优势(王家兴ꎬ２０２３)ꎮ
ＰＰ２Ｃ２ 基因可能在促进植物适应环境变化、

调节资源分配及优化生长条件方面发挥了不可或

５７６１９ 期 刘若琪等: 沙蒿 ＰＰ２Ｃ２ 基因的序列分析及其在干旱胁迫下的表达模式



缺的作用ꎮ 本研究对沙蒿 ＰＰ２Ｃ２ 基因在干旱胁迫

下的表达进行了分析ꎬ结果表明该基因在干旱胁

迫下的表达呈整体上调趋势ꎮ 这一现象可能与

ＰＰ２Ｃ２ 基因在植物应对干旱胁迫过程中发挥的关

键保护和调控作用有关ꎮ 干旱胁迫会导致植物体

内水分不足和渗透压变化ꎬ从而激活一系列信号

转导途径和应激响应机制ꎮ ＰＰ２Ｃ２ 基因的上调表

达可能通过调节脱落酸(ＡＢＡ)相关信号通路ꎬ增
强细胞对渗透压变化的适应能力ꎬ进而提高植物

在缺水条件下的生存能力ꎮ 此外ꎬＰＰ２Ｃ２ 基因的

上调表达还可能通过增强信号转导效率、调节细

胞内渗透压以及稳定细胞膜结构等途径ꎬ帮助植

物维持细胞的正常功能和结构稳定性ꎮ 这些作用

共同提高了植物的耐旱能力ꎮ 因此ꎬＰＰ２Ｃ２ 基因

的表达上调不仅是植物对干旱胁迫的直接响应ꎬ
而且还反映出其在复杂信号网络中的中心调控角

色的重要性( Ｓｉｄｏｎｓｋａｙａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻＳｈｕｂｃｈｙｎｓｋｙｙ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ

通过对沙蒿根、茎、叶中 ＰＰ２Ｃ２ 基因表达的分

析ꎬ发现在复水 ４８ ｈ 后ꎬ该基因在 ３ 个部位的表达

量相比胁迫第 ８ 天(ＤＳ４)均呈下降趋势ꎮ 其中ꎬ茎
和叶的表达量接近对照水平ꎬ而根中的表达量未

能恢复到对照水平ꎮ 这可能是因为茎和叶作为光

合作用和蒸腾作用的主要部位ꎬ对水分变化高度

敏感ꎮ 复水后ꎬ茎和叶可能具备更加敏锐的信号

传导和调控机制ꎬ能够迅速感知和响应水分变化ꎬ
从而及时调整基因表达ꎮ 同时ꎬ沙蒿根和叶中的

ＰＰ２Ｃ２ 基因表达量在干旱胁迫下并非持续上调且

最高表达量出现时间存在差异ꎮ 这可能与不同组

织的生理功能不同及沙蒿 ＰＰ２Ｃ２ 基因在各组织中

受到复杂的反馈调控机制影响有关ꎬ某些调控因

子在特定时间点上调或下调该基因的表达ꎬ以适

应不断变化的环境条件ꎮ 此外ꎬ沙蒿在干旱胁迫

下需要迅速响应环境变化ꎬ不同组织适当降低

ＰＰ２Ｃ２ 基因对信号途径的抑制作用ꎬ可以使其更

有效地传递和转导干旱信号ꎬ启动适应性机制和

抗旱反应ꎬ因此 ＰＰ２Ｃ２ 基因的表达也会有所差异

(Ｃｕｔｌｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ 然而ꎬ其他植物如葡萄、玉
米及巴西橡胶树部分 ＰＰ２Ｃ 基因ꎬ在干旱胁迫下可

能发 挥 负 调 控 作 用 ( Ｘｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ 张 冬ꎬ
２０１７ꎻ何红红等ꎬ２０１８)ꎮ 由此可见ꎬＰＰ２Ｃ 基因在

植物中参与了较为复杂的信号转导体系ꎬ并且由

于多种同工酶的协同作用ꎬ不同基因型可能具有

不同作用机制ꎬＰＰ２Ｃ 基因表达量的下调可能会通

过复杂的信号网络调控植物的整体应激反应ꎬ帮
助植物更好地适应干旱胁迫ꎬ并在有限水分资源

下生存和生长(何亮等ꎬ２００８)ꎮ
在干旱胁迫的初期和发展过程中ꎬＰＰ２Ｃ２ 的

上调可形成反馈回路ꎬ调控沙蒿逐步适应并增强

耐旱性ꎮ 为了进一步验证本试验结果ꎬ后续实验

可通过构建沙蒿 ＰＰ２Ｃ２ 基因的过表达载体进行遗

传转化ꎬ获得过表达或 ＲＮＡ 干扰植株ꎬ并在干旱

胁迫条件下观察它们的生长表现、存活率及抗旱

生理生化指标ꎬ并与野生型进行对比ꎻ此外ꎬ还可

以通过干旱胁迫环境下的转录组分析ꎬ揭示该基

因在胁迫反应中的具体功能ꎮ
综上所述ꎬ本研究对沙蒿 ＰＰ２Ｃ２ 基因进行了

深入分析ꎬ发现其 ＯＲＦ 为 １ ４０４ ｂｐꎬ编码 ４６７ 个氨

基酸ꎮ 定位研究表明ꎬＰＰ２Ｃ２ 蛋白位于细胞核中ꎬ
无信号肽ꎬ属于非分泌蛋白ꎬ其二级结构以无规则

卷曲为主ꎬ具有亲水性且无跨膜螺旋区域ꎬ并含有

多个修饰位点ꎮ ｑＲＴ￣ＰＣＲ 分析显示ꎬＰＰ２Ｃ２ 基因

在干旱胁迫下表达量显著上调ꎬ复水后表达量则

下降ꎮ 本研究不仅丰富了植物抗旱基因的研究内

容ꎬ而且还为提高植物耐旱性提供了新的基因资

源和理论依据ꎬ对未来植物抗旱育种工作具有重
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