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　　摘要：克隆枳ＰＰ２Ｃ基因家族的ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１基因，分析其在低温、高温和干旱等胁迫下的表达规律，探究其在非生
物胁迫中的功能。以１年生枳苗为试材，从嫩叶克隆到ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１基因ｃＤＮＡ序列，采用生物信息学方法对其进行分
析，利用实时荧光定量ＰＣＲ仪（ｑＲＴ－ＰＣＲ）检测枳苗在低温、高温和干旱（１５％ＰＥＧ－６０００）处理下的ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１基因
表达模式。克隆获得ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１基因编码区ＣＤＳ序列长度为８７９ｂｐ，编码２９２个氨基酸，其蛋白分子量为３１．３６ｋｕ，
理论等电点４．９，脂肪系数７９．５２，不稳定系数３９．５７，亲水性平均值－０．２７９。ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１蛋白的二级结构中α－螺旋、
β－转角、延伸链和无规则卷曲占比分别为４０．０７％、７．８８％、１８．１５％和３３．９０％。ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１蛋白与克里曼丁橘的
ＰＰ２Ｃ蛋白在同一小分支上，亲缘关系最近。经低温（０℃）、高温（３８℃）和干旱（１５％ＰＥＧ－６０００）３种不同胁迫处理，
ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１基因的相对表达量均表现持续上调趋势，并且均在处理１２ｈ时表达量达到最高值。ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１基因可能
参与枳的抗逆胁迫调控机制。
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　　柑橘（ＣｉｔｒｕｓｒｅｔｉｃｕｌａｔａＢｌａｎｃｏ）是我国乃至全球
多个国家的主要水果栽培作物之一，是世界第一大

水果，但柑橘在生长发育过程中十分容易受到多种

非生物胁迫的不利影响。柑橘砧木的选用是柑橘

生产过程中的关键，这不仅影响柑橘的质量和产

量，其抗逆性也会受到影响。目前，在我国柑橘产

业中枳是使用最为广泛的柑橘砧木［１］，枳对气候具

有较强的适应性，抗逆性也较强，这也为柑橘筛选

抗性基因提供了良好的材料。

蛋白磷酸酶２Ｃ（ＰＰ２Ｃ）是磷蛋白金属磷酸酶的
一个分支，其活性受Ｍｎ２＋和Ｍｇ２＋调控，在大多数生
物体中广泛存在［２］。植物与动物相比，含有数量更

为丰富的 ＰＰ２Ｃ蛋白［３］。ＰＰ２Ｃ家族蛋白具有一致
特征，即有１１个特异的亚结构域。植物中 ＰＰ２Ｃ兼
具多种不同功能，这是由于植物 ＰＰ２Ｃ蛋白的 Ｎ端
具有多功能延伸区，在 Ｃ端还有保守的催化结构
域。研究表明，植物中的 ＰＰ２Ｃ家族蛋白能够参与

多种激素信号的传导，也能对植物体内的激素水平

和代谢途径产生影响［４］，从而在干旱、盐碱和低温

等环境胁迫调控中发挥作用［５－８］。迄今为止，已经

在拟南芥、二穗短柄草、马铃薯、水稻和大豆等多种

植物中开展了 ＰＰ２Ｃ的相关研究［２，５－６，９－１０］。Ｘｕｅ等
对拟南芥进行鉴定得到８０个 ＰＰ２Ｃ基因家族成员，
并将其分为１３个亚族，其中对 Ａ、Ｂ、Ｃ亚族的研究
较多，对其他亚族研究的相对较少［９］。Ａ亚族的
ＡＢＩ１和ＡＢＩ２等ＰＰ２Ｃ蛋白依靠结合脱落酸（ＡＢＡ）
受体蛋白进而负调控 ＡＢＡ表达［１１］，Ｇｏｓｔｉ等的研究
表明 ＡＢＩ１和 ＡＢＩ２均参与 ＡＢＡ信号的负调控机
制［１２－１３］，Ｂ亚族蛋白能够传导有丝分裂原激活蛋白
激酶（ＭＡＰＫ）信号，Ｃ亚族蛋白能够调控花发
育［１４］，以此说明了ＰＰ２Ｃ可以依靠信号通路的差异
影响转录因子的表达，从而参与植物逆境响应和生

长发育［１３，１５］。ＰＰ２Ｃ基因家族成员在非生物胁迫方
面有重要的调控功能。低温胁迫下，转 ＺｍＰＰ２Ｃ２
基因的烟草植株的抗氧化酶活性和发芽率比对照

显著升高，电解质渗透率和丙二醛含量显著降

低［１６］；对葡萄 ＰＰ２Ｃ家族基因表达谱分析表明，低
温胁迫下有７个葡萄 ＰＰ２Ｃ基因表达显著上调［１７］；

张婷婷等对铁皮石斛全基因组鉴定得到了 ６７个
ＤｃＰＰ２Ｃ基因家族成员，选取１０个基因进行分析，
４℃ 低温处理后，根系有３个基因表达量上调，叶
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片有９个基因表达量上调，对铁皮石斛４２℃高温处
理后，在根系和叶片中，选取的１０个基因均出现表
达量上调［１８］；Ｃａｏ等通过研究发现，对二穗短柄草
进行４℃低温和４２℃高温胁迫处理，全部ＢｄＰＰ２Ｃ
基因均出现表达量上调［２］；对苗期的黄瓜进行干旱

处理，根系、茎部和叶片的 ＣｓＰＰ２Ｃ２都出现了上
调［１９］。杨杰等在枳全基因组中鉴定得到 ５３个
ＰｔｒＰＰ２Ｃ基因，分为１０个亚族，利用 ｑＲＴ－ＰＣＲ分
析所有ＰｔｒＰＰ２Ｃ基因在非生物胁迫下的表达模式，
在低温、高温和干旱胁迫下，分别有１０、８、９个基因
表达量显著上调，其中较为明显的是 ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１，研
究还发现，其中的Ａ和 Ｆ２个亚族在枳响应逆境胁
迫中起突出作用［２０］。因此，ＰＰ２Ｃ基因家族成员在
非生物胁迫中起重要的调控功能。

目前，ＰＰ２Ｃ基因已在拟南芥、小麦、苜蓿、玉
米、白桦和茶树等多种植物中被克隆并进行了表达

分析［１５－１６，２１－２３］，但涉及枳Ｆ亚族的ＰｔｒＰＰ２Ｃ基因克
隆及其非生物胁迫的表达研究尚未见报道。本研

究以枳苗为试验材料，从嫩叶片中克隆 Ｆ亚族的
ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１基因的 ｃＤＮＡ全长序列，再进行生物信
息学分析，使用ｑＲＴ－ＰＣＲ检测枳在低温、高温和干
旱胁迫处理下０、３、６、１２ｈ时间点 ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１基因
的表达模式，为解析 ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１基因参与枳抗逆调
控机制提供参考。

１　材料与方法

１．１　试验材料
以１年生枳组培盆栽苗作为供试材料，培养基

质为蛭石、珍珠岩和草炭以１∶１∶３的体积比混合，
苗钵规格为３０ｃｍ×２８ｃｍ，在对其进行处理前保证

良好的生长状况。。

１．２　样品胁迫处理
挑选出生长良好的枳苗对其进行相应的处理，

低温和高温胁迫处理为将枳苗放置于光照度

１５００～２０００ｌｘ和相对湿度７５％的培养箱中，分别
进行０℃低温和３８℃高温处理；干旱胁迫处理为利
用浓度为１５％的ＰＥＧ－６０００溶液，将枳苗放置于装
满Ｈｏａｇｌａｎｄ营养液的塑料容器（３６ｃｍ×３３ｃｍ×
２６ｃｍ）中，并对其进行供氧，供氧使用的打氧机为
ＡＣＯ－３１８型（广东海利集团有限公司）。每组处理
均进行３次重复，并分别在０、３、６、１２ｈ共４个时间
点取枳苗嫩叶片，快速放置于－８０℃的超低温冰箱
中保存以便取用。

１．３　总ＲＮＡ提取及反转录合成ｃＤＮＡ
利用Ｔｒｉｚｏｌ法提取总 ＲＮＡ，用超微量分光光度

计（上海元析仪器有限公司，Ｂ－５００）检测 ＲＮＡ浓
度和纯度。以ｃＤＮＡ第一链合成试剂盒（杭州新景
生物试剂开发有限公司）将合格的 ＲＮＡ模板反转
录合成ｃＤＮＡ。
１．４　ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１基因的克隆

利用ＰｒｉｍｅｒＰｒｅｍｉｅｒ５．０设计全长序列扩增引
物（表 １）。以枳苗嫩叶片 ｃＤＮＡ为模板，克隆
ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１基因的 ｃＤＮＡ全长序列。ＰＣＲ反应体系
为２５μＬ，反应体系含 ２×Ｅ－ＴａｑＰＣＲＭａｓｔｅｒＭｉｘ
１２．５μＬ，上下游引物均为１μＬ，ｃＤＮＡ模板１μＬ，
ｄｄＨ２Ｏ９．５μＬ。扩增程序为 ９５℃预变性 ３ｍｉｎ；
９５℃ 变性３０ｓ，５６℃退火３０ｓ，７２℃延伸１ｍｉｎ，设
置３５个循环；７２℃延伸５ｍｉｎ。ＰＣＲ经产物电泳检
测后用ＡｘｙＰｒｅｐＰＣＲ清洁试剂盒进行胶回收，送生
工生物工程（上海）股份有限公司测序。

表１　ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１引物序列及用途

基因 引物序列 用途

ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１ Ｆ：５′－ＡＴＴＧＧＡＡＣＴＴＧＡＡＧＣＧＡＡＡＣＣ－３′；Ｒ：５′－ＡＣＡＣＡＴＴＡＡＣＧＧＣＣＧＧＧ－３′ ｃＤＮＡ全长序列扩增

ｑＰｔｒＰＰ２Ｃ５１ Ｆ：５′－ＴＡＣＡＧＣＣＡＣＡＣＡＧＡＣＴＣＧＧＡＡ－３′；Ｒ：５′－ＴＧＣＡＡＡＣＡＡＧＴＡＡＧＣＧＡＴＣＡＣＣ－３′ 实时荧光定量ＰＣＲ

１．５　ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１基因的实时荧光定量ＰＣＲ检测
根据扩增获得的 ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１基因序列，使用

ＢｅａｃｏｎＤｅｓｉｇｎｅｒ７．０软件设计 ｑＲＴ－ＰＣＲ引物
ｑＰｔｒＰＰ２Ｃ５１－Ｆ和ｑＰｔｒＰＰ２Ｃ５１－Ｒ（表１）。以枳苗
嫩叶片ｃＤＮＡ为模板，使用ＬｉｇｈｔＣｙｃｌｅｒ９６Ｒｅａｌ－
ＴｉｍｅＰＣＲＳｙｓｔｅｍ仪器进行 ｑＲＴ－ＰＣＲ检测。反应
体系１０μＬ：２×ＳＹＢＲＧｒｅｅｎＰＣＲＭｉｘ（杭州新景生
物试剂开发有限公司）５μＬ，ｄｄＨ２Ｏ和模板ｃＤＮＡ各

２μＬ，１５μｍｏｌ／Ｌ正反向引物各０．５μＬ，每个样本３
个重复。扩增程序为９４℃预变性３ｍｉｎ；９４℃变性
２０ｓ，５８℃退火２０ｓ，７２℃延伸３０ｓ，３５个循环。以
柑橘ＡＣＴＢ基因为内参基因［２４］。

１．６　生物信息学分析
使用 ＰｒｏｔＰａｒａｍ ｔｏｏｌ（ｈｔｔｐｓ／／ｗｅｂ．ｅｘｐａｓｙ．ｏｒｇ／

ｐｒｏｔｐａｒａｍ／）分析 ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１蛋白理化性质；使用
ＷｏＬＦ ＰＳＯＲＴ（ｈｔｔｐｓ：／／ｐｓｏｒｔ．ｈｇｃ．ｊｐ／） 预 测
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ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１蛋白亚细胞定位；通过 ＰｒｏｔＳｃａｌｅ分析
ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１蛋白的疏水性；利用 ＳＯＰＭＡ和 ＳＷＩＳＳ－
ＭＯＤＥＬ在线软件分别对ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１蛋白二级、三级
结构进行分析；通过Ｊａｌｖｉｅｗ对 ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１基因序列
进行比对；从ＮＣＢＩ数据库下载与ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１蛋白不
同物种的同源氨基酸序列，使用 ＭＥＧＡ７．０中的邻
接法（ｎｅｉｇｈｂｏｒ－ｊｏｉｎｉｎｇｍｅｔｈｏｄ）生成系统发育进化
树，Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ位置为１０００，其他条件为默认。
１．７　统计分析

ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１基因的相对表达量计算利用２－ΔΔＣＴ

法［２５］，基因表达量间的显著性分析使用 ＳＰＳＳ２１．０
软件，使用Ｅｘｃｅｌ２０１６作图。

２　结果与分析

２．１　ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１基因的克隆
利用ｑＰｔｒＰＰ２Ｃ５１基因上下游引物，以枳苗嫩叶

片ＲＮＡ反转录得到的 ｃＤＮＡ为模板进行 ＰＣＲ扩
增，扩增得到的结果如图１所示，大小约１０００ｂｐ，
与预期结果１００６ｂｐ相符。测序结果表明，编码序
列（ＣＤＳ）全长为８７９ｂｐ，编码２９２个氨基酸，对其命
名为ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１。
２．２　ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１基因的序列比对

将测序获得的 ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１基因序列在 ＮＣＢＩ上
进行Ｂｌａｓｔｘ比对，获得与之编码蛋白序列相同的一
条克里曼丁橘蛋白序列（ＧｅｎＢａｎｋ登录号为 ＸＰ＿

００６４５０２３２．１，对 应 基 因 序 列 登 录 号 为 ＸＭ＿
００６４５０１６９．２），通过 Ｊａｉｖｉｅｗ软件比对其 ＣＤＳ序列，
发现两序列共有 ６处不同，分别处于第 ７２、１８９、
２２２、４８０、７４７、８０４位，其中只有第４８０位为颠换，由
鸟嘌呤置换成胸腺嘧啶，其余５处都是转换，分别为
第７２位由鸟嘌呤置换成腺嘌呤，第２２２位由腺嘌呤
置换成鸟嘌呤，其余３个均是由胞嘧啶置换成胸腺
嘧啶（图２），由此可见，发生转换的频率比发生颠换
的频率高。枳和克里曼丁橘蛋白序列完全相同（图

３），表明该序列在核酸水平发生的突变都是无义突
变。枳是芸香科（Ｒｕｔａｃｅａｅ）枳属（Ｐｏｎｃｉｒｕｓ），克里曼
丁橘是芸香科柑橘属（Ｃｉｔｒｕｓ），不同属的２个核酸序
列虽然有差异，但是蛋白序列完全相同，说明在芸

香科内，该基因在蛋白水平具有较为严格的保守性。

２．３　ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１蛋白的理化性质分析
利用ＥｘＰＡＳｙＰｒｏｔＰａｒａｍ对ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１蛋白的理

化性质进行分析，结果显示，ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１蛋白的分子
式为Ｃ１３６６Ｈ２１３３Ｎ３９１Ｏ４４４Ｓ７，由２９２个氨基酸残基组

—１５—江苏农业科学　２０２４年第５２卷第１０期



成，包含 ２０种氨基酸，其中丝氨酸（Ｓｅｒ）、丙氨酸
（Ａｌａ）和甘氨酸（Ｇｌｙ）含量较高，且丝氨酸含量最
高，占 １０．６％，丙氨酸和甘氨酸含量相同，均占
１０３％；ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１蛋白分子量为３１．３６ｋｕ，理论等
电点为４．９，不稳定系数为３９．５７，表明其为稳定蛋
白；脂肪系数为７９．５２，为强脂溶性蛋白。亚细胞定
位预测该蛋白可能位于细胞质。

ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１蛋白的疏水性通过 ＰｒｏｔＳｃａｌｅ进行分
析，结果（图４）显示，分值最高出现于第２７６位的缬
氨酸，为２．３３３，疏水性最强，分值最低出现于第１１９
位的天冬酰胺，为 －３．３５６，疏水性最弱。其整体疏
水性小于０，亲水性平均值（ＧＲＡＶＹ）为 －０．２７９，由
此判断ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１蛋白为亲水性蛋白。

２．４　ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１蛋白的二级、三级结构分析
对ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１蛋白进行二级结构分析使用的是

ＳＯＰＭＡ软件，结果（图５）显示，ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１蛋白含有
４种二级结构类型，分别为α－螺旋、β－转角、延伸
链和无规则卷曲，其中 α－螺旋由１１７个氨基酸残
基构成，占氨基酸序列的４０．０７％，是占比最多的一
个类型；延伸链由５３个氨基酸残基构成，占氨基酸
序列的１８．１５％；β－转角由２３个氨基酸残基构成，
占氨基酸序列的７．８８％，且占比最少；无规则卷曲
由 ９９个氨基酸残基构成，占氨基酸序列的
３３９０％。利用 ＳＷＩＳＳ－ＭＯＤＥＬ对 ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１蛋白
的三级结构进行分析，结果（图６）与二级结构的分

析结果相符。

２．５　系统发育进化树分析
利用ＮＣＢＩ数据库进行搜索，从中下载了甜橙

（Ｃｉｔｒｕｓｓｉｎｅｎｓｉｓ）、月季花（Ｒｏｓａｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）、桃（Ｐｒｕｎｕｓ
ｐｅｒｓｉｃａ）、麻风树 （Ｊａｔｒｏｐｈａｃｕｒｃａｓ）、苹果 （Ｍａｌｕｓ
ｐｕｍｉｌａ）、石榴（Ｐｕｎｉｃａｇｒａｎａｔｕｍ）、胡杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ
ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ）、大麻（Ｃａｎｎａｂｉｓｓａｔｉｖａ）、胡桃（Ｊｕｇｌａｎｓ
ｒｅｇｉａ）、葡萄（Ｖｉｔｉｓｖｉｎｉｆｅｒａ）、雷公藤（Ｔｒｉｐｔｅｒｙｇｉｕｍ
ｗｉｌｆｏｒｄｉｉ）、蒺 藜 苜 蓿 （Ｍｅｄｉｃａｇｏｔｒｕｎｃａｔｕｌａ）、茶
（Ｃａｍｅｌｌｉａｓｉｎｅｎｓｉｓ）、拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ）等
不同植物物种的 ＰＰ２Ｃ蛋白氨基酸序列，与
ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１蛋白共同构建系统发育进化树。结果
（图７）表明，ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１蛋白与克里曼丁橘的 ＰＰ２Ｃ
蛋白在同一小分支上，同源性最高，亲缘关系最近，

与葡萄的亲缘关系也比较近；而与拟南芥的同源性

最差，亲缘关系最远。
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２．６　ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１基因在非生物胁迫下的表达模式
分析

对枳苗分别进行０℃低温、３８℃高温以及干旱
（１５％ＰＥＧ－６０００）处理，再使用 ｑＲＴ－ＰＣＲ检测枳
在３种不同处理方式下 ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１基因的表达模
式，结果（图８）显示，经低温、高温以及干旱处理后
的０～１２ｈ内，ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１基因均出现了表达量持续
升高的情况（Ｐ＜０．０５），其中在低温处理后１２ｈ表
达量上调尤为显著，并且 ３种不同处理下的
ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１基因表达量均在处理后 １２ｈ达到最
高值。

３　讨论与结论

ＰＰ２Ｃ是植物体内十分重要的一类蛋白磷酸酶，
能够调控植物的逆境信号传导，主要依靠催化底物

蛋白的去磷酸化和磷酸化反应进行。柑橘生长发

育过程会受到生物和非生物胁迫，以至于品质变

差、产量下降，而枳是柑橘生产中常用的砧木，探究

ＰＰ２Ｃ基因家族成员在枳逆境中发挥的功能及作用

从而提高柑橘生产的质量就很有必要。目前，已经

从枳中鉴定出了可分为１０个亚族（Ａ、Ｂ、Ｃ、Ｄ、Ｅ、Ｆ、
Ｈ、Ｉ、Ｊ、Ｌ）的５３个 ＰｔｒＰＰ２Ｃ基因家族成员，并将其
命名为 ＰｔｒＰＰ２Ｃ１～ＰｔｒＰＰ２Ｃ５３［２０］。本研究从枳中
克隆得到的 ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１基因归类于 Ｆ亚族，
ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１基因ＣＤＳ长度为８７９ｂｐ，蛋白质编码长
度为２９２个氨基酸，蛋白分子量为３１．３６ｋｕ。系统
进化结果表明，ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１蛋白与克里曼丁橘和葡
萄的亲缘关系较近，与拟南芥 ＮＰ＿００１１８５０６２．１的
亲缘关系最远，相似性为４３．２５％，说明 ＰＰ２Ｃ在进
化中相对保守。

本研究对枳苗分别进行低温、高温以及干旱

（１５％ＰＥＧ－６０００）胁迫处理，结果表明 ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１
基因表达量会随着处理时间逐步升高。Ｄｏｎｇ等的
研究表明，ＰＰ２Ｃ基因能够参与低温胁迫的调控是
通过 ＭＡＰＫ或 ＡＢＡ信号通路［１５］，在谷子的 ＰＰ２Ｃ
基因受到低温胁迫后，除了 ＳｉＰＰ２ＣＡ２，其他的基因
表达量都呈现上升趋势［２６］，本研究中的 ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１
基因低温胁迫下表现与之一致。张金旭等分析干

旱处理的甘蔗转录组，发现有３７个ＳｓＰＰ２Ｃｓ基因表
达受到干旱强烈诱导（ＦＰＫＭ＞２），相对表达量分析
结果表明，ＳｓＰＰ２Ｃ３８和 ＳｓＰＰ２Ｃ８１２个基因的表达
量随着干旱处理时间逐步升高，处理１２ｈ达到最高
值［２７］。对葡萄赤霞珠进行干旱（ＰＥＧ）处理，发现大
部分基因表达量下降，但也有５个 ＰＰ２Ｃ基因的表
达量在干旱处理 ６ｈ后均表现出逐步上升的趋
势［１７］，表明只有部分 ＰＰ２Ｃ基因响应干旱胁迫，在
本研究中ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１基因对干旱胁迫也存在响应。
同样，经高温处理后，ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１基因也表现出表达
量上升的情况，但上升趋势不如低温和干旱处理。
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综上所述，ＰｔｒＰＰ２Ｃ５１基因能积极响应多种非生物
逆胁迫，可能参与调控低温、高温和干旱胁迫。

以上分析及结果对今后深入研究枳的抗逆胁

迫机制，为提高枳抗逆境胁迫能力提供参考，同时

也为柑橘筛选良好的抗性基因提供了材料。
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ｉｓａｎｅｇａｔｉｖｅｒｅｇｕｌａｔｏｒｏｆａｂｓｃｉｓｉｃａｃｉｄｓｉｇｎａｌｉｎｇ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔ

Ｃｅｌｌ，１９９９，１１（１０）：１８９７－１９０９．

［１３］ＭｅｒｌｏｔＳ，ＧｏｓｔｉＦ，ＧｕｅｒｒｉｅｒＤ，ｅｔａｌ．ＴｈｅＡＢＩ１ａｎｄＡＢＩ２ｐｒｏｔｅｉｎ

ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅｓ２Ｃａｃｔｉｎａｎｅｇａｔｉｖｅｆｅｅｄｂａｃｋｒｅｇｕｌａｔｏｒｙｌｏｏｐｏｆｔｈｅ

ａｂｓｃｉｓｉｃａｃｉｄｓｉｇｎａｌｌｉｎｇｐａｔｈｗａｙ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＪｏｕｒｎａｌ，２００１，２５

（３）：２９５－３０３．

［１４］张继红，陶能国．植物ＰＰ２Ｃ蛋白磷酸酶ＡＢＡ信号转导及逆境

胁迫调控机制研究进展［Ｊ］．广西植物，２０１５，３５（６）：９３５－

９４１．　

［１５］ＤｏｎｇＷ，ＬｉｕＸＪ，ＬüＪ，ｅｔａｌ．ＴｈｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆａｌｆａｌｆａＭｓＰＰ２ＣＡ１

ｇｅｎｅｃｏｎｆｅｒｓＡＢＡ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙａｎｄａｂｉｏｔｉｃｓｔｒｅｓｓｔｏｌｅｒａｎｃｅｏｎ

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙａｎｄＢｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０１９，

１４３：１７６－１８２．

［１５］ＨｕＸＬ，ＬｉｕＬＸ，ＸｉａｏＢＬ，ｅｔａｌ．Ｅｎｈａｎｃｅｄｔｏｌｅｒａｎｃｅｔｏｌｏｗ

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｉｎｔｏｂａｃｃｏｂｙｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆａｎｅｗｍａｉｚｅｐｒｏｔｅｉｎ

ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ２Ｃ，ＺｍＰＰ２Ｃ２［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０１０，

１６７（１５）：１３０７－１３１５．

［１７］何红红，路志浩，马宗桓，等．葡萄 ＰＰ２Ｃ家族基因的鉴定与表

达分析［Ｊ］．园艺学报，２０１８，４５（７）：１２３７－１２５０．

［１８］张婷婷，李雨欣，张德遥，等．铁皮石斛蛋白磷酸酶 ＰＰ２Ｃ家族

基因鉴定及其表达分析［Ｊ］．园艺学报，２０２１，４８（１２）：２４５８－

２４７０．　

［１９］ＷａｎｇＹＰ，ＷｕＹ，ＤｕａｎＣＲ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｐｒｏｆｉｌｉｎｇｏｆｔｈｅ

ＣｓＰＹＬ，ＣｓＰＰ２Ｃ ａｎｄ ＣｓＳｎＲＫ２ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｉｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｆｒｕｉｔ

ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｎｄｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓｉｎｃｕｃｕｍｂｅｒ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＰｌａｎｔ

Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０１２，１６９（１８）：１８７４－１８８２．

［２０］杨　杰，陈　蓉，胡文娟，等．枳 ＰＰ２Ｃ基因家族的鉴定及表达

分析［Ｊ］．果树学报，２０２２，３９（４）：５３２－５４７．

［２１］ＨｕＷ，ＹａｎＹ，ＨｏｕＸＷ，ｅｔａｌ．ＴａＰＰ２Ｃ１，ａｇｒｏｕｐＦ２ｐｒｏｔｅｉｎ

ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ２Ｃｇｅｎｅ，ｃｏｎｆｅｒｓｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏｓａｌｔｓｔｒｅｓｓｉｎｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ

ｔｏｂａｃｃｏ［Ｊ］．ＰＬｏＳＯｎｅ，２０１４，１０（６）：ｅ０１２９５８９．

［２２］ＳｕｇｉｍｏｔｏＨ，ＫｏｎｄｏＳ，ＴａｎａｋａＴ，ｅｔａｌ．Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆａｎｏｖｅｌ

ＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓＰＰ２Ｃ ｉｓｏｆｏｒｍ，ＡｔＰＰ２ＣＦ１，ｅｎｈａｎｃｅｓｐｌａｎｔｂｉｏｍａｓｓ

ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎｂｙｉｎｃｒｅａｓｉｎｇｉｎｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅｓｔｅｍｇｒｏｗｔｈ［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌｏｆ

ＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，２０１４，６５（１８）：５３８５－５４００．

［２３］ＸｉｎｇＢＹ，ＧｕＣＲ，ＺｈａｎｇＴＸ，ｅｔａｌ．ＦｕｎｃｔｉｏｎａｌｓｔｕｄｙｏｆＢｐＰＰ２Ｃ１

ｒｅｖｅａｌｅｄｉｔｓｒｏｌｅｉｎｓａｌｔｓｔｒｅｓｓｉｎＢｅｔｕｌａｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ［Ｊ］．Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎ

ＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０２１，１１：６１７６３５．

［２４］严佳文．柑橘内参基因筛选及转 ｐｔｈＡ基因甜橙的表达分析

［Ｄ］．长沙：湖南农业大学，２０１０：４１－５６．

［２５］ＬｉｖａｋＫＪ，ＳｃｈｍｉｔｔｇｅｎＴＤ．Ａｎａｌｙｓｉｓｏｆｒｅｌａｔｉｖｅｇｅｎｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｄａｔａ

ｕｓｉｎｇｒｅａｌ－ｔｉｍｅｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅＰＣＲａｎｄｔｈｅ２－ΔΔＣＴ ｍｅｔｈｏｄ［Ｊ］．

Ｍｅｔｈｏｄｓ，２００１，２５（４）：４０２－４０８．

［２６］闵东红，薛飞洋，马亚男，等．谷子 ＰＰ２Ｃ基因家族的特性［Ｊ］．

作物学报，２０１３，３９（１２）：２１３５－２１４４．

［２７］张金旭，周少丽，姜　烁，等．甘蔗割手密 ＰＰ２Ｃ基因家族的全

基因组鉴定与表达分析［Ｊ］．植物生理学报，２０２３，５９（６）：

１１０１－１１１６．　

—４５— 江苏农业科学　２０２４年第５２卷第１０期


