
　 Ｇｕｉｈａｉａ　 Ａｕｇ. ２０２６ꎬ ４６(８): １２９４－１３０２ ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｇｕｉｈａｉａ－ｊｏｕｒｎａｌ.ｃｏｍ

ＤＯＩ: １０.１１９３１ / ｇｕｉｈａｉａ.ｇｘｚｗ２０２５０９０３０

李海炎ꎬ 朱鹏翔ꎬ 漓君ꎬ 等ꎬ ２０２６. 桃花芽休眠期 ＰｐＰＰ２Ｃ 基因鉴定与表达分析 [Ｊ]. 广西植物ꎬ ４６(８): １２９４－１３０２.
Ｌｉ Ｈ Ｙꎬ Ｚｈｕ Ｐ Ｘꎬ Ｌｉ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２６. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＰｐＰＰ２Ｃ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｄｏｒｍａｎｔ ｐｅｒｉｏｄ ｏｆ ｐｅａｃｈ
ｆｌｏｗｅｒ ｂｕｄｓ [Ｊ]. Ｇｕｉｈａｉａꎬ ４６(８): １２９４－１３０２.

桃花芽休眠期 ＰｐＰＰ２Ｃ 基因鉴定与表达分析

李海炎１ꎬ 朱鹏翔１ꎬ 漓　 君２ꎬ 陆泰良１ꎬ 许京华２ꎬ 万保雄１∗

( １. 广西桂北特色经济作物种质创新与利用实验室 / 广西特色作物研究院ꎬ 广西 桂林 ５４１００４ꎻ
２. 灵川县水果生产技术服务中心ꎬ 广西 桂林 ５４１２００ )

摘　 要: 为探明桃(Ｐｒｕｎｕｓ ｐｅｒｓｉｃａ)ＰＰ２Ｃ 基因家族成员在桃花芽休眠期间的表达特性ꎬ该研究从休眠期桃花

芽转录组数据中鉴定出 ７ 个 ＰｐＰＰ２Ｃ 基因ꎬ利用生物信息学方法分析其理化性质、系统进化关系、保守基序

及启动子顺式作用元件等ꎬ并采用 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 方法检测不同需冷量( ｃｈｉｌｌｉｎｇ ｒｅｑｕｉｒｅｍｅｎｔꎬＣＲ)桃花芽 ＰｐＰＰ２Ｃ
基因从休眠前至休眠解除的表达情况ꎮ 结果表明:(１)７ 个 ＰｐＰＰ２Ｃ 基因编码氨基酸序列的理化性质和保守

基序结构具有较高相似性ꎮ ７ 个 ＰｐＰＰ２Ｃ 均属于 Ａ 亚族ꎬ而 Ａ 亚族是脱落酸(ＡＢＡ)信号通路的关键因子ꎬ
说明在桃花芽休眠过程中 ＰｐＰＰ２Ｃ 是通过 ＡＢＡ 信号转导过程参与休眠调控ꎮ (２)ＰｐＰＰ２Ｃ 启动子区域存在

丰富的脱落酸响应元件、光响应元件和茉莉酸甲酯响应元件ꎬ推测这 ３ 类元件能够调控 ＰｐＰＰ２Ｃ 基因转录

进而调控休眠ꎮ (３)ｑＲＴ￣ＰＣＲ 结果显示ꎬＰｐＰＰ２Ｃ 基因在进入休眠前表达量较高ꎬ进入休眠后表达量降低ꎬ
说明休眠会抑制 ＰｐＰＰ２Ｃ 的表达ꎻ而 ＣＲ≥４００ ｈ 品种 ＰｐＰＰ２Ｃ 基因表达量比 ＣＲ≤２００ ｈ 品种更早开始降低ꎬ
这种差别可能是由需冷量不同导致进入休眠的时期不一致ꎬＣＲ≤２００ ｈ 品种需要更短的日照或低温从而延

迟进入休眠ꎮ 该研究初步阐明了 ＰＰ２Ｃ 基因在 ＡＢＡ 调控休眠中的作用ꎬ为后续深入解析其调控网络提供了
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　 　 在多年生木本植物中ꎬ芽休眠是应对冬季低

温等不利环境的重要生存策略ꎮ 脱落酸( ａｂｓｃｉｓｉｃ
ａｃｉｄꎬＡＢＡ)是调控芽休眠的关键激素ꎬＡＢＡ 信号转

导途径参与了 ＡＢＡ 对休眠过程的调控(Ｃｏｏｋｅ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１２)ꎮ ＡＢＡ 信号通路由 ＡＢＡ 受体、蛋白磷酸

酶 ２Ｃ(ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅｓ ２ＣꎬＰＰ２Ｃｓ)和 ＳＮＦ１ 相

关 蛋 白 激 酶 ２ ( ＳＮＦ１￣ｒｅｌａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ２ｓꎬ
ＳｎＲＫ２ｓ)３ 个关键组分组成ꎮ ＡＢＡ 与 ＲＣＡＲ / ＰＹＲ /
ＰＹＬ 受体结合后与 ＰＰ２Ｃ 形成复合物ꎬ使 ＰＰ２Ｃ 失

活ꎬ释放 ＳｎＲＫ２ｓ 蛋白ꎬ从而磷酸化下游转录因子ꎬ
触发下游 ＡＢＡ 反应ꎮ 磷酸化的 ＳｎＲＫ２ｓ 激活下游

转录因子ꎬ触发下游 ＡＢＡ 反应(Ｓｏｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２)ꎮ
ＰＰ２Ｃ 是植物中最大的丝氨酸 /苏氨酸蛋白磷

酸酶家族之一ꎬＰＰ２Ｃ 蛋白 Ｃ 端具有保守的催化结

构域ꎬ而 Ｎ 端可变区域赋予其功能多样性( Ｆｕｃｈｓ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１３)ꎮ 根据氨基酸序列相似性ꎬＰＰ２Ｃ 大致

可分为 １２ 个亚族(Ａ－Ｌ):Ａ 亚族是 ＡＢＡ 信号通路

中的关键因素(Ｈｉｒａｙａｍａ ＆ Ｕｍｅｚａｗａꎬ２０１０)ꎻＢ 亚

族参 与 抑 制 丝 裂 原 活 化 蛋 白 激 酶 ( ｍｉｔｏｇｅｎ￣
ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅꎬＭＡＰＫ)在损伤或病原体胁

迫下的激活( Ｓｃｈｗｅｉｇｈｏｆｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００７)ꎻＣ 亚族参

与调节花发育( Ｓｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００８ꎻＧａｇｎｅ ＆ Ｃｌａｒｋꎬ
２０１０)ꎻＥ 亚族参与气孔信号调节 ( Ｓｅｒｖｅｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００８)ꎻ Ｆ 亚 族 参 与 诱 导 应 激 反 应 ( Ｌｅｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００８)ꎮ 总体而言ꎬ同一亚族的 ＰＰ２Ｃ 基因具有相

似的生物学功能ꎮ 其中ꎬＡ 亚族因参与 ＡＢＡ 信号

转导而被研究得最为深入(Ｈｉｒａｙａｍａ ＆ Ｕｍｅｚａｗａꎬ
２０１０)ꎮ

ＰＰ２Ｃ￣Ａ 磷酸酶是 ＡＢＡ 信号途径的负调控组

分ꎬ通过抑制 ＳｎＲＫ２ꎬ阻断 ＡＢＡ 信号途径ꎮ Ｌｉ 等
(２０１８)在梨的转录组学研究中发现ꎬＡＢＡ 信号抑

制因子 ＰＰ２Ｃ 的表达在休眠期间保持低水平ꎬ随着

ＡＢＡ 含量的下降而增加ꎮ 此外ꎬ外源 ＡＢＡ 促进

ＳｎＲＫ２ｓ 表达ꎬ抑制 ＰＰ２Ｃ 表达ꎮ 在日本梨研究中

也得到了类似的结果ꎬ在芽解除休眠后ꎬＰＰ２Ｃ 基

因上 调ꎬ ＳｎＲＫ２ｓ 基 因 下 调 ( Ｂａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ )ꎮ
ＰＰ２Ｃ 也参与调控休眠基因ꎬ种子休眠的关键调节

因子 ＤＯＧ１ 可直接与 Ａ 亚族 ＰＰ２Ｃ 成员(ＡＨＧ１ 和

ＡＨＧ３)相互作用ꎬ控制种子休眠(Ｎéｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７ꎻ
Ｎｉｓｈｉｍｕｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 在小麦中ꎬ ＴａＰＰ２Ｃ￣ａ１０
与 ＴａＤＯＧ１Ｌ１ 和 ＴａＤＯＧ１Ｌ４ 相互作用调控种子休

眠与萌发(Ｙｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２０)ꎮ 这些研究结果均表

明ꎬＰＰ２Ｃ 可能通过 ＡＢＡ 信号转导与休眠基因调

控ꎬ在植物休眠中发挥核心作用ꎮ 然而ꎬ目前研究

大多集中于单一通路的研究ꎬＡＢＡ 信号转导与休

眠基因两者间是否存在调控网络ꎬＰＰ２Ｃ 是否能通

过信号转导调控下游休眠基因(如 ＤＡＭｓ)的表达ꎬ
从而介导休眠的建立、维持与解除ꎬ以及休眠过程

中调控 ＰＰ２Ｃ 转录的因子有哪些ꎬ仍有待进一步

阐明ꎮ
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基于前期桃花芽休眠期转录组测序ꎬ鉴定到 ７
个 差 异 表 达 的 ＰｐＰＰ２Ｃ 基 因ꎮ 通 过 对 ７ 个

ＰｐＰＰ２Ｃ 基因进行鉴定ꎬ分析其理化性质、进化关

系、保守基序、启动子顺式作用元件及在休眠过程

中的表达模式等ꎬ为进一步研究 ＰＰ２Ｃ 基因在

ＡＢＡ 调控休眠中的作用及为休眠调控网络的构建

奠定基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１ ＰＰ２Ｃ 蛋白特征分析

利用 在 线 程 序 Ｅｘｐａｓｙ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｅｂ. ｅｘｐａｓｙ.
ｏｒｇ / ｐｒｏｔｐａｒａｍ / ) 对 ＰｐＰＰ２Ｃ 基因编码蛋白的氨基

酸数、等电点、不稳定系数、分子量和亲水性指数

(ｇｒａｒｄ ａｖｅｒａｇｅ ｏｆ ｈｙｄｒｏｐａｔｈｉｃｉｔｙꎬＧＲＡＶＹ)等进行分

析ꎮ 利用 ＰＳＯＲＴ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｏｌｆｐｓｏｒｔ. ｈｇｃ. ｊｐ / ) 进行

亚细胞定位预测ꎮ
１.２ ＰＰ２Ｃ 系统发育分析

在拟 南 芥 数 据 库 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ.
ｏｒｇ / )中下载其 ＰＰ２Ｃ 蛋白序列ꎬ采用 ＭＥＧＡ Ｘ 软

件对 ＰＰ２Ｃ 蛋白进行多序列比对ꎬ利用邻接法

(ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣ｊｏｉｎｉｎｇ ｍｅｔｈｏｄꎬＮＪ)构建系统发育树ꎬ设
置 ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 值为 １ ０００ꎮ
１.３ ＰＰ２Ｃ 蛋白保守基序分析

利用 ＭＥＭＥ(ｈｔｔｐｓ: / / ｍｅｍｅ￣ｓｕｉｔｅ. ｏｒｇ / )在线工

具分析 ＰｐＰＰ２Ｃ 蛋白的保守基序ꎬ设置输出值为

２０ꎬ下载 ｘｍｌ 文件ꎬ再利用 ＴＢｔｏｏｌｓ 软件对 ＰｐＰＰ２Ｃ
蛋白保守基序(ｍｏｔｉｆ)进行可视化ꎮ
１.４ 启动子顺式作用元件分析

利用 ＴＢｔｏｏｌｓ 软件提取 ＰｐＰＰ２Ｃ 基因起始密码

子(ＡＴＧ)上游 ２ ０００ ｂｐ 序列进行启动子分析ꎬ利
用 在 线 软 件 ＰｌａｎｔＣＡＲＥ ( ｈｔｔｐ: / / ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ.
ｐｓｂ.ｕｇｅｎｔ.ｂｅ / ｗｅｂｔｏｏｌｓ / ｐｌａｎｔｃａｒｅ / ｈｔｍｌ / )分析其顺式

作用元件ꎬ利用 Ｅｘｃｅｌ 统计分析数据ꎮ
１.５ 实时荧光定量表达分析

从 １０ 月花芽进入休眠前开始ꎬ每隔 １５ ｄ 选取

桃树 １ 年生枝条花芽置于液氮中速冻 １ ｍｉｎꎬ之后

保存于－８０ ℃以备用ꎮ 采用华越洋植物 ＲＮＡ 提取

试剂盒提取花芽 ＲＮＡꎻ采用风生贝尔 ＦｏｎＳｕｐｅｒＴＭ
ＲＴⅢＡｌｌ￣ｉｎ￣Ｏｎｅ Ｍｉｘ(ｗｉｔｈ ｄｓＤＮａｓｅ)试剂盒进行反

转录ꎻ采用 ＭｏｎＡｍｐＴＭ ＳＹＢＲ Ｇｒｅｅｎ ｑＰＣＲ Ｍｉｘ 试

剂盒进行荧光定量ꎮ 以桃 Ａｃｔｉｎ 基因作为内参ꎬ使
用美国 ＢＩＯ ＣＦＸ Ｏｐｕｓ ９６ 荧光定量 ＰＣＲ 仪进行分

析ꎮ 反应程序如下:９５ ℃预变性 ５ ｍｉｎꎻ９５ ℃变性

１５ ｓꎬ５９ ℃ 退火 ３０ ｓꎬ７２ ℃ 延伸 ２０ ｓꎬ４０ 个循环ꎮ
采用 ２－ΔΔＣｔ方法计算基因的相对表达量ꎬ使用 Ｅｘｃｅｌ
进行数据分析ꎬ使用 ＴＢｔｏｏｌｓ 进行绘图ꎮ 所用引物

见表 １ꎮ

２　 结果与分析

２.１ ＰｐＰＰ２Ｃ 蛋白理化性质分析

通过对桃休眠期花芽转录组测序ꎬ共鉴定到

７ 个差异表达显著的 ＰｐＰＰ２Ｃ 基因家族成员ꎬ氨
基酸数为 ３９６ ~ ５６８ ａａꎬ分子量为 ４２. ６９ ~ ６１. １１
ｋＤａꎻＰｐＰＰ２Ｃ５１ 等电点大于 ７ꎬ为碱性蛋白ꎬ其余

６ 个成员均为酸性蛋白ꎻ７ 个 ＰｐＰＰ２Ｃ 蛋白的不

稳定系数为 ４２. ６１ ~ ５８. ５２ꎬ均大于 ４０ꎬ为不稳定

蛋白ꎻ蛋白亲水性指数为 － ０. ４００ ~ －０.０７４ꎬ均小

于 ０ꎬ为亲水性蛋白ꎻ亚细胞定位预测结果显示ꎬ
ＰｐＰＰ２Ｃ１６￣１ 蛋白被定位到叶绿体和线粒体ꎬ其
余 ６ 个 ＰｐＰＰ２Ｃ 蛋白被定位到细胞核中ꎬ结果见

表 ２ꎮ
２.２ 基因系统进化树分析

将 ７ 个 ＰｐＰＰ２Ｃ 基因 与 拟 南 芥 ( Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ)中已报道的 ＰＰ２Ｃ 基因构建系统进化树ꎮ
结果(图 １)表明ꎬ７ 个 ＰｐＰＰ２Ｃ 与拟南芥 ＡｔＰＰ２Ｃ Ａ
亚族(Ｇｒｏｕｐ Ａ)同源性最高ꎬ全部属于 ＰＰ２Ｃ Ａ 亚

族基因ꎬ说明在桃休眠过程中主要是 Ａ 亚族 ＰＰ２Ｃ
参与调控ꎮ
２.３ ＰｐＰＰ２Ｃ 蛋白的保守基序分析

为进一步探究 ＰＰ２Ｃ 蛋白的序列特征ꎬ对

ＰｐＰＰ２Ｃ 蛋白保守基序组成进行分析(图 ２) ꎬ得
到 １０ 个保守基序ꎬ基序数量差异不大ꎬ为 ７ ~ １０
个ꎮ 在 ７ 个 ＰｐＰＰ２Ｃ 蛋白中均含有 Ｍｏｔｉｆ １－Ｍｏｔｉｆ
７ 的基序结构ꎬ说明其保守基序的构成具有高度

相似性ꎮ
２.４ ＰｐＰＰ２Ｃ 基因的启动子顺式作用元件

对 ７ 个 ＰｐＰＰ２Ｃ 的启动子进行分析ꎬ结果(表 ３)
表明 ＰｐＰＰ２Ｃ 启动子区域存在脱落酸 (ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ)
响应 元 件、 光 ( ｌｉｇｈｔ ) 响 应 元 件、 茉 莉 酸 甲 酯

(ｍｅｔｈｙｌ ｊａｓｍｉｎａｔｅꎬ ＭｅＪＡ ) 响 应 元 件、 水 杨 酸

(ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄ) 响应元件、赤霉素 ( ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ) 响

应元件、 生长素 ( ａｕｘｉｎ ) 响 应 元 件、 低 温 ( ｌｏｗ
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ) 响应元件和 ＭＹＢ 结合位点 ( ＭＹＢ
ｂｉｎｄｉｎｇ ｓｉｔｅ)相关的响应元件等ꎮ ７ 个 ＰｐＰＰ２Ｃ 基因

６９２１ 广　 西　 植　 物 ４６ 卷



表 １　 引物信息
Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｉｍｅｒ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ

基因名称
Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ

上游引物( ５′– ３′)
Ｆｏｒｗａｒｄ ｐｒｉｍｅｒ ( ５′– ３′)

下游引物( ５′– ３′)
Ｒｅｖｅｒｓｅ ｐｒｉｍｅｒ ( ５′– ３′)

Ａｃｔｉｎ ＣＡＧＡＴＣＡＴＧＴＴＴＧＡＧＡＣＣＴＴＣＡＡＴＧＴ ＣＡＴＣＡＣＣＡＧＡＧＴＣＣＡＧＣＡＣＡＡＴ

ＰｐＰＰ２Ｃ７７ ＡＧＧＣＴＡＧＧＴＡＡＴＴＴＧＡＴＣ ＧＴＧＧＣＴＴＣＴＡＴＴＣＴＧＴＴＴ

ＰｐＰＰ２Ｃ５６ ＴＧＡＣＡＡＧＧＡＣＣＧＡＴＧＡＧＧ ＴＡＧＡＡＧＡＴＧＣＣＧＡＧＣＣＡＣ

ＰｐＰＰ２Ｃ２４ ＣＧＧＴＡＣＡＡＡＴＴＣＧＴＣＴＣＣ ＡＴＣＴＣＧＴＣＧＴＣＴＴＣＣＡＣＡ

ＰｐＰＰ２Ｃ１６￣１ ＡＧＡＡＡＧＴＧＡＧＧＧＡＧＧＴＧＡ ＧＴＧＡＣＴＧＧＴＴＡＧＧＴＧＧＧＴ

ＰｐＰＰ２Ｃ３７ ＡＧＧＣＧＴＡＧＧＡＧＡＴＴＧＧＡＧ ＧＡＧＴＣＴＧＧＡＣＣＧＴＣＧＴＴＴ

ＰｐＰＰ２Ｃ５１ ＣＡＧＣＡＧＡＡＡＧＣＧＡＣＴＣＡＡ ＣＡＴＣＡＣＣＴＴＣＣＴＣＣＴＣＣＣ

ＰｐＰＰ２Ｃ１６￣２ ＡＡＡＣＡＧＴＡＡＧＣＣＧＣＡＧＴＧ ＡＧＡＧＣＣＴＣＣＡＴＧＡＣＣＡＴＣ

表 ２　 ＰｐＰＰ２Ｃ 蛋白信息
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ＰｐＰＰ２Ｃ ｐｒｏｔｅｉｎ

基因名称
Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ

基因 ＩＤ
Ｇｅｎｅ ＩＤ

氨基酸数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓ

( ａａ)

分子量
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｗｅｉｇｈｔ
(ｋＤａ)

不稳定系数
Ｉｎｓｔａｂｉｌｉｔｙ

ｉｎｄｅｘ
等电点

ｐＩ
亲水性指数

ＧＲＡＶＹ

亚细胞定位预测
Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ

ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ

ＰｐＰＰ２Ｃ７７ ＰＲＵＰＥ＿７Ｇ２０４８００ ４７５ ５１.５３ ４２.８７ ５.６６ －０.３６６ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＰｐＰＰ２Ｃ５６ ＰＲＵＰＥ＿７Ｇ２２０６００ ３９６ ４２.８６ ５６.９４ ４.７１ －０.３１９ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＰｐＰＰ２Ｃ２４ ＰＲＵＰＥ＿６Ｇ０６８８００ ４０６ ４３.６６ ５８.５２ ６.３２ －０.４００ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＰｐＰＰ２Ｃ１６￣１ ＰＲＵＰＥ＿３Ｇ０４４９００ ５６４ ５９.５０ ４３.２７ ４.６８ －０.０７４ 叶绿体和线粒体
Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ａｎｄ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉｏｎ

ＰｐＰＰ２Ｃ３７ ＰＲＵＰＥ＿２Ｇ２３９７００ ４３１ ４５.８７ ５１.８４ ５.２３ －０.３２１ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＰｐＰＰ２Ｃ５１ ＰＲＵＰＥ＿２Ｇ３１２３００ ３９９ ４２.６９ ４２.６１ ７.８０ －０.３６７ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＰｐＰＰ２Ｃ１６￣２ ＰＲＵＰＥ＿１Ｇ４０８１００ ５６８ ６１.１１ ４４.４７ ４.３３ －０.２１５ 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ

中有 ６ 个均含有较丰富的脱落酸响应元件、光响

应元件和 ＭｅＪＡ 响应元件ꎬ说明在休眠过程中

ＰｐＰＰ２Ｃ 可能主要受脱落酸、光和 ＭｅＪＡ 的调控ꎮ
值 得 注 意 的 是ꎬ ＰｐＰＰ２Ｃ７７、 ＰｐＰＰ２Ｃ５１ 和

ＰｐＰＰ２Ｃ１６￣２ ３ 个基因启动子区含有 １ ~ ２ 个低温

响应元件ꎬ说明低温也参与调控 ＰＰ２Ｃꎮ
２.５ 休眠期 ＰｐＰＰ２Ｃ 基因表达分析

为探究 ＰｐＰＰ２Ｃ 基因在桃花芽休眠中的可能

功能ꎬ本研究选取不同需冷量桃品种ꎬ分析其花芽

从休眠前至休眠解除的 ＰｐＰＰ２Ｃ 基因相对表达量ꎮ
结果(图 ３)显示ꎬ７ 个 ＰｐＰＰ２Ｃ 基因在进入休眠前

在不同需冷量桃品种中表达量较高ꎬ进入休眠后

表达量降低ꎬ并且不同需冷量桃品种的基因表达

量降低时期存在差异ꎮ 在 ＣＲ≤２００ ｈ 品种中ꎬ７ 个

ＰｐＰＰ２Ｃ 基因大多在 １１ 月 ２２ 日开始降低ꎬ而在

ＣＲ≥４００ ｈ 及以上品种中ꎬ在 １１ 月 ８ 日就显著降

低ꎬ这种差别可能是由品种需冷量差异导致进入

休眠的时期不一致ꎮ ＣＲ≤２００ ｈ 品种中基因表达

量降低后持续维持在较低水平ꎬ直到 ２ 月 １４ 日ꎬ
此时花芽开始萌动ꎬ部分基因表达量显著升高ꎬ在
２ 月 ２８ 日所有基因表达量均升高ꎻ在 ＣＲ≥４００ ｈ
及以上品种中ꎬ进入休眠后基因表达量同样维持

在较低水平ꎬ但在 １ 月 １７ 日基因表达量存在一个

显著升高趋势ꎬ这种趋势在 ＣＲ >７００ ｈ 品种中更为

突出ꎬ随后基因表达量再次降低ꎬ直到 ２ 月 ２８ 日

花芽开始萌动时基因表达量再次升高ꎮ
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图 １　 桃 ７ 个 ＰｐＰＰ２Ｃ 与拟南芥 ＡｔＰＰ２Ｃ 系统发育分析
Ｆｉｇ. １　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｅｖｅｎ ｐｅａｃｈ ＰｐＰＰ２Ｃ ａｎｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ＡｔＰＰ２Ｃ

３　 讨论与结论

本研究从休眠期桃花芽转录组数据中ꎬ鉴定

出 ７ 个差异表达显著的 ＰｐＰＰ２Ｃ 家族基因ꎮ 对

ＰｐＰＰ２Ｃ 蛋白保守基序组成进行分析ꎬ得到 １０ 个

保守基序ꎬ７ 个 ＰｐＰＰ２Ｃ 蛋白均含有 Ｍｏｔｉｆ １－Ｍｏｔｉｆ
７ 的基序结构ꎬ其理化性质和保守基序的构成具有

高度相似性ꎮ 与拟南芥 ＰＰ２Ｃ 基因构建系统发育

进化树ꎬ发现 ７ 个 ＰｐＰＰ２Ｃ 同属于 Ａ 亚族ꎮ Ｈａｏ 等

(２０１１)研究认为只有 Ａ 亚族参与 ＡＢＡ 信号转导

过程ꎬ说明在桃花芽休眠过程中主要诱导 Ａ 亚族

ＰＰ２Ｃ 的表达ꎬＰｐＰＰ２Ｃ 是通过 ＡＢＡ 信号转导过程

参与休眠调控ꎮ
启动子区域的顺式元件与基因转录密切相

关ꎬ它们通过与同源转录因子相互作用ꎬ在植物信

号转导中起着关键作用ꎮ 本研究发现ꎬ７ 个 ＰｐＰＰ２Ｃ
启动子区存在较丰富的脱落酸响应元件、 光响应元
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表 ３　 ＰｐＰＰ２Ｃ 基因启动子顺式作用元件分析
Ｔａｂｌｅ ３　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｏｆ ＰｐＰＰ２Ｃ ｇｅｎｅ ｐｒｏｍｏｔｅｒｓ

元件类型
Ｅｌｅｍｅｎｔ ｔｙｐｅ ＰｐＰＰ２Ｃ７７ ＰｐＰＰ２Ｃ５６ ＰｐＰＰ２Ｃ２４ ＰｐＰＰ２Ｃ１６￣１ ＰｐＰＰ２Ｃ３７ ＰｐＰＰ２Ｃ５１ ＰｐＰＰ２Ｃ１６￣２

脱落酸 Ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ６ １２ ２１ ５ １０ １２ —

厌氧诱导 Ａｎａｅｒｏｂｉｃ ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ ２ １ １ ２ １ １ １

类黄酮生物合成基因调控
Ｆｌａｖｏｎｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｇｅｎｅｓ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ

— １ — — — — —

赤霉素 Ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ １ ２ １ — — — ２

光 Ｌｉｇｈｔ ７ ２１ ２９ ８ １５ １４ １

茉莉酸甲酯 ＭｅＪＡ ８ ２ ６ ４ ６ ４ ８

ＭＹＢ 结合位点 ＭＹＢ ｂｉｎｄｉｎｇ ｓｉｔｅ — １ ２ — — ２ —

水杨酸 Ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄ ２ ２ — １ １ １ １

生长素 Ａｕｘｉｎ — — １ ２ １ — ２

干旱 Ｄｒｏｕｇｈｔ １ — １ — ２ — ２

玉米蛋白代谢调控
Ｚｅｉｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ

— — — ２ ２ — —

防御和胁迫 Ｄｅｆｅｎｓｅ ａｎｄ ｓｔｒｅｓｓ ２ — — — — ３ １

分生组织表达 Ｍｅｒｉｓｔｅｍ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ２ — — １ — １ —

低温 Ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ２ — — — — １ １

　 注: 数字表示顺式作用元件的数量ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ.

图 ２　 ＰｐＰＰ２Ｃ 蛋白的保守基序
Ｆｉｇ. ２　 Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆｓ ｏｆ ＰｐＰＰ２Ｃ ｐｒｏｔｅｉｎ

件、茉莉酸甲酯响应元件ꎮ 有研究表明ꎬ光周期是

影响休眠进程的重要因子ꎬ短日照促进休眠ꎬ而长

日照延迟休眠ꎮ 光周期变化会通过调节呼吸代

谢、芽体水分、钙信号、ＡＢＡ 代谢等影响休眠进程

(高东升等ꎬ ２００２ꎻ简令成等ꎬ ２００４ꎻ Ｐａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００７ꎻＺｈｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎮ ＡＢＡ 含量在类休眠至

内休眠转变过程中增加ꎬ而在内休眠至生态休眠

过程中下降 (Ｚｈｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５ꎻＷａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５ꎻ
Ｔｕａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)ꎮ ＡＢＡ 可能是通过 ＰｐＣＹＰ７０７Ａ￣
３、 ＰｐＮＣＥＤｓ、 ＰｐＰＰ２Ｃｓ、 ＰｐＳｎＲＫ２ｓ 和 ＰｐＡＢＩ４ /
ＰｐＡＢＩ５ｓ 等代谢及信号转导基因来调控芽休眠( Ｌｉ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ Ｒｕｔｔｉｎｋ 等(２００７)认为休眠的诱导

是光周期和 ＡＢＡ 共同作用的结果ꎬ这与本研究在

ＰｐＰＰ２Ｃ 启动子上同时发现光与 ＡＢＡ 响应元件的
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图 ３　 ＰｐＰＰ２Ｃ 基因在桃花芽中的表达量
Ｆｉｇ. ３　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ＰｐＰＰ２Ｃ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｐｅａｃｈ ｆｌｏｗｅｒ ｂｕｄｓ

结果相一致ꎮ 关于 ＭｅＪＡ 参与休眠调控的报道较

少ꎬ有研究发现茉莉酸( ｊａｓｍｏｎｉｃ ａｃｉｄꎬＪＡ)处理可

促进苹果种子萌发( Ｒａｎｊａｎ ＆ Ｌｅｗａｋꎬ１９９２ꎻＹｉｌｄｉｚ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２００７)ꎬ在苹果种子低温层积过程中ꎬＪＡ 通

过调节 ＧＡ / ＡＢＡ 平衡影响休眠 ( Ｌｅｗａｋꎬ２０１１)ꎮ
高浓度 ＭｅＪＡ 减弱 ＢＺＲ２ 对 ＰｐｙＤＡＭ３ 启动子的抑

制ꎬ从而延缓休眠解除(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２４)ꎮ 基于

ＰｐＰＰ２Ｃ 基因家族启动子顺式元件的分析结果ꎬ本
研究认为光周期、 ＡＢＡ 及 ＭｅＪＡ 可能通过调控

ＰｐＰＰ２Ｃ 的转录ꎬ共同参与桃花芽休眠进程ꎮ
低温调控 ＰＰ２Ｃ 的表达ꎬ小麦中 ＰＰ２Ｃ 基因表

达受低温胁迫显著抑制(胡伟等ꎬ２０１４)ꎮ 辣椒 ２
个 ＰＰ２Ｃ 家 族 Ａ 亚 族 基 因 ( ＣａＰＰ２Ｃ９７ 和

ＣａＰＰ２Ｃ３)在低温处理 ２４ ｈ 时在叶片中呈现显著

的下调表达(马玉虎等ꎬ２０２３)ꎮ 这些结果表明ꎬ
ＰＰ２Ｃ 可能作为低温响应的负调控组分ꎬ其表达下

调有助于增强植物对低温胁迫的适应性ꎮ 本研究

在 ３ 个 ＰｐＰＰ２Ｃ 基因启动子中鉴定出低温响应元

件ꎬ而低温不仅是诱导休眠的环境因子ꎬ也是休眠

解除关键因子之一(Ｎｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６)ꎬ结合前人研

究结果ꎬ低温信号可能直接作用于 ＰｐＰＰ２Ｃ 的转录

调控ꎬ进而参与休眠进程ꎮ
对 ７ 个 ＰｐＰＰ２Ｃ 基因在不同需冷量桃花芽中

的表达特性进行分析ꎬ发现这些基因在进入休眠

前在不同需冷量桃品种中表达量较高ꎬ进入休眠

后表达量显著降低ꎬ说明休眠对 ＰｐＰＰ２Ｃ 的表达具

有抑制作用ꎮ 在天女木兰休眠解除过程中ꎬ３ 个

ＰＰ２Ｃ 基因表达量总体均呈“先下降”趋势(孙宏

涛ꎬ２０２２)ꎮ 在杨树中ꎬＰｔｄＰＰ２Ｃ１ 的表达在休眠诱

导期上调ꎬ可能通过抑制 ＳｎＲＫ２ 活性促进休眠

(Ｒｕｔｔｉｎｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００７)ꎮ 在梨中ꎬＰＰ２Ｃ 基因表达量

在休眠期间保持低水平(Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 上述结

果均表明ꎬＰｐＰＰ２Ｃ 表达量的抑制及持续维持的低

表达水平能够促进休眠建立与维持ꎮ 本研究还发

现ꎬＣＲ≥４００ ｈ 品种 ＰｐＰＰ２Ｃ 基因表达量比 ＣＲ≤
２００ ｈ 品种更早开始降低ꎬ这种差别可能是由需冷

量差异导致进入休眠的时期不一致ꎮ 高需冷量品

种通常对秋季短日照和低温信号更敏感ꎬ更早启

动休眠以避免冬季伤害(Ａｌｌａｒｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６)ꎬ低需

冷量品种可能需要更短的日照或低温刺激而延迟

休眠诱 导 ( Ｍｙｋｉｎｇ ＆ Ｈｅｉｄｅꎬ １９９５ꎻ Ｌｉｕ ＆ Ｓｈｅｒｉｆꎬ
２０１９)ꎮ 因此ꎬＰｐＰＰ２Ｃ 表达下调的时期差异可能

反映了不同需冷量品种休眠诱导时间和深度不

同ꎬ其较早抑制可能通过 ＡＢＡ 信号途径更早地诱

导其进入休眠状态ꎮ
综上所述ꎬ光周期、ＡＢＡ、ＭｅＪＡ 及低温等信号
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可能通过调控 ＰｐＰＰ２Ｃ 的转录参与桃花芽休眠调

控ꎮ ＰｐＰＰ２Ｃ 在休眠期间的表达受抑制ꎬ并通过介

导 ＡＢＡ 信号转导参与调控休眠启动的早晚与深

度ꎮ 本研究初步阐明了 ＰｐＰＰ２Ｃ 基因家族在桃花

芽休眠中的表达特性及其调控因子ꎬ为后续深入

解析其调控网络提供了重要依据ꎮ

参考文献:

Ａｌｌａｒｄ Ａꎬ Ｂｉｎｋ Ｍ Ｃꎬ Ｍａｒｔｉｎｅｚ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６. Ｄｅｔｅｃｔｉｎｇ ＱＴＬｓ
ａｎｄ ｐｕｔａｔｉｖｅ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｇｅｎｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｂｕｄ￣ｂｒｅａｋ ａｎｄ
ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｔｉｍｅ ｉｎ ａｎ ａｐｐｌｅ ｍｕｌｔｉｐａｒｅｎｔａｌ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ [ Ｊ].
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ ６７(９): ２８７５－２８８８.

Ｂａｉ Ｓ Ｌꎬ Ｓａｉｔｏ Ｔꎬ Ｓａｋａｍｏｔｏ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３. Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ
ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｊａｐａｎｅｓｅ ｐｅａｒ (Ｐｙｒｕｓ ｐｙｒｉｆｏｌｉａ Ｎａｋａｉ) ｆｌｏｗｅｒ ｂｕｄｓ
ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎｉｎｇ ｔｈｒｏｕｇｈ ｅｎｄｏｄｏｒｍａｎｃｙ [ Ｊ ]. Ｐｌａｎｔ ＆ Ｃｅｌｌ
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ５４(７): １１３２－１１５１.

Ｃｏｏｋｅ Ｊ Ｅꎬ Ｅｒｉｋｓｓｏｎ Ｍ Ｅꎬ Ｊｕｎｔｔｉｌａ Ｏꎬ ２０１２. Ｔｈｅ ｄｙｎａｍｉｃ
ｎａｔｕｒｅ ｏｆ ｂｕｄ ｄｏｒｍａｎｃｙ ｉｎ ｔｒｅｅｓ: ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｏｎｔｒｏｌ ａｎｄ
ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ [ Ｊ]. Ｐｌａｎｔꎬ Ｃｅｌｌ ＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ
３５(１０): １７０７－１７２８.

Ｆｕｃｈｓ Ｓꎬ Ｇｒｉｌｌ Ｅꎬ Ｍｅｓｋｉｅｎｅ Ｉꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３. Ｔｙｐｅ ２Ｃ ｐｒｏｔｅｉｎ
ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ [ Ｊ]. Ｔｈｅ ＦＥＢＳ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２８０(２):
６８１－６９３.

Ｇａｇｎｅ Ｊ Ｍꎬ Ｃｌａｒｋ Ｓ Ｅꎬ ２０１０. Ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｓｔｅｍ ｃｅｌｌ ｆａｃｔｏｒ
ＰＯＬＴＥＲＧＥＩＳＴ ｉｓ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｌｏｃａｌｉｚｅｄ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐｉｄ
ｓｔｉｍｕｌａｔｅｄ [Ｊ]. Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２２(３): ７２９－７４３.

Ｇａｏ Ｄ Ｓꎬ Ｓｈｕ Ｈ Ｒꎬ Ｌｉ Ｘ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２. Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ
ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｈｏｒｍｏｎｅｓ ｏｎ ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ ｉｎ
ｐｅａｃｈ ｂｕｄ ｄｕｒｉｎｇ ｄｏｒｍａｎｔ ｐｅｒｉｏｄ [ Ｊ]. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｆｒｕｉｔ
Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ １９(２): １０４－１０７. [高东升ꎬ 束怀瑞ꎬ 李宪利ꎬ 等ꎬ
２００２. 桃自然休眠过程中外源激素对花芽碳水化合物的调

控效应 [Ｊ]. 果树学报ꎬ １９(２): １０４－１０７.]
Ｈａｏ Ｑꎬ Ｙｉｎ Ｐꎬ Ｌｉ Ｗ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１. Ｔｈｅ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｂａｓｉｓ ｏｆ

ＡＢＡ￣ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎ ｏｆ ＰＰ２Ｃｓ ｂｙ ａ ｓｕｂｃｌａｓｓ ｏｆ ＰＹＬ
ｐｒｏｔｅｉｎｓ [Ｊ]. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｃｅｌｌꎬ ４２(５): ６６２－６７２.

Ｈｉｒａｙａｍａ Ｔꎬ Ｕｍｅｚａｗａ Ｔꎬ ２０１０. Ｔｈｅ ＰＰ２Ｃ￣ＳｎＲＫ２ ｃｏｍｐｌｅｘ:
ｔｈｅ ｃｅｎｔｒａｌ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ｏｆ ａｎ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙ
[Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ＆ Ｂｅｈａｖｉｏｒꎬ ５(２): １６０－１６３.

Ｈｕ Ｗꎬ Ｙａｎ Ｙꎬ Ｈｅ Ｙ Ｚꎬ ２０１４. Ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ
ｏｆ ＴａＰＰ２Ｃ５９ ｇｅｎｅ ｉｎ ｗｈｅａｔ [Ｊ]. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｔｒｉｔｉｃｅａｅ Ｃｒｏｐｓꎬ
３４(１０): １３３４－１３４０. [胡伟ꎬ 颜彦ꎬ 何艳臻ꎬ ２０１４. 小麦

ＴａＰＰ２Ｃ５９ 基因的克隆及表达分析 [Ｊ]. 麦类作物学报ꎬ
３４(１０): １３３４－１３４０.]

Ｊｉａｎ Ｌ Ｃꎬ Ｌｕ Ｃ Ｆꎬ Ｄｅｎｇ Ｊ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４. Ｉｎｄｕｃｉｎｇ ｆａｃｔｏｒ ａｎｄ
ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｒｏｌｅ ｏｆ ｉｎｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ Ｃａ２＋ ｌｅｖｅｌ ｆｏｒ ｗｏｏｄｙ ｐｌａｎｔ ｂｕｄ

ｄｏｒｍａｎｃｙ [Ｊ]. Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｐｐｌｉｅｄ ＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ
Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ １０(１): １－ ６. [简令成ꎬ 卢存福ꎬ 邓江明ꎬ 等ꎬ
２００４. 木本植物休眠的诱导因子及其细胞内 Ｃａ２＋水平的调

节作用 [Ｊ]. 应用与环境生物学报ꎬ １０(１): １－６.]
Ｌｅｅ Ｍ Ｗꎬ Ｊｅｌｅｎｓｋａ Ｊꎬ Ｇｒｅｅｎｂｅｒｇ Ｊ Ｔꎬ ２００８. Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ

ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｆｏｒ ｍｏｄｕｌａｔｉｎｇ ｄｅｆｅｎｓｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ
Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｓｙｒｉｎｇａｅ ｔｈａｔ ｓｅｃｒｅｔｅ ＨｏｐＷ１￣１ [Ｊ]. Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ
Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ５４(３): ４５２－４６５.

Ｌｅｗａｋ Ｓꎬ ２０１１. Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｅｍｂｒｙｏｎｉｃ ｄｏｒｍａｎｃｙ ｉｎ
ａｐｐｌｅ ｓｅｅｄ: ｓｅｖｅｎ ｄｅｃａｄｅｓ ｏｆ ｒｅｓｅａｒｃｈ [Ｊ]. Ａｃｔａ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉａｅ
Ｐｌａｎｔａｒｕｍꎬ ３３(１): １－２４.

Ｌｉ Ｊ Ｚꎬ Ｘｕ Ｙꎬ Ｎｉｕ Ｑ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８. Ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ (ＡＢＡ)
ｐｒｏｍｏｔｅｓ ｔｈｅ ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｍａｉｎｔｅｎａｎｃｅ ｏｆ ｐｅａｒ ( Ｐｙｒｕｓ
ｐｙｒｉｆｏｌｉａ ｗｈｉｔｅ ｐｅａｒ ｇｒｏｕｐ) ｆｌｏｗｅｒ ｂｕｄ ｅｎｄｏｄｏｒｍａｎｃｙ [ Ｊ].
Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ １９(１): ３１０.

Ｌｉｕ Ｊ Ｙꎬ Ｓｈｅｒｉｆ Ｓ Ｍꎬ ２０１９. Ｈｏｒｍｏｎａｌ ｏｒｃｈｅｓｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｕｄ
ｄｏｒｍａｎｃｙ ｃｙｃｌｅ ｉｎ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｗｏｏｄｙ ｐｅｒｅｎｎｉａｌｓ [Ｊ]. Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ
ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ １０: １１３６.

Ｍａ Ｙ Ｈꎬ Ｗｅｉ Ｍꎬ Ｄｕａｎ Ｐ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＰＰ２Ｃ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｐｅｐｐｅｒ ｉｎ
ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓ [Ｊ]. Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈ
ｉｎ ｔｈｅ Ａｒｉｄ Ａｒｅａｓꎬ ４１(６): ３９－５３. [马玉虎ꎬ 魏敏ꎬ 段盼

盼ꎬ 等ꎬ ２０２３. 辣椒 ＰＰ２Ｃ 家族基因鉴定与响应低温胁迫

的表达分析 [Ｊ]. 干旱地区农业研究ꎬ ４１(６): ３９－５３.]
Ｍｙｋｉｎｇ Ｔꎬ Ｈｅｉｄｅ Ｏ Ｍꎬ １９９５. Ｄｏｒｍａｎｃｙ ｒｅｌｅａｓｅ ａｎｄ ｃｈｉｌｌｉｎｇ

ｒｅｑｕｉｒｅｍｅｎｔ ｏｆ ｂｕｄｓ ｏｆ ｌａｔｉｔｕｄｉｎａｌ ｅｃｏｔｙｐｅｓ ｏｆ Ｂｅｔｕｌａ ｐｅｎｄｕｌａ
ａｎｄ Ｂ. ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ [Ｊ]. Ｔｒｅｅ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ １５(１１): ６９７－７０４.

Ｎéｅ Ｇꎬ Ｋｒａｍｅｒ Ｋꎬ Ｎａｋａｂａｙａｓｈｉ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７. ＤＥＬＡＹ ＯＦ
ＧＥＲＭＩＮＡＴＩＯＮ１ ｒｅｑｕｉｒｅｓ ＰＰ２Ｃ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ＡＢＡ
ｓｉｇｎａｌｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙ ｔｏ ｃｏｎｔｒｏｌ ｓｅｅｄ ｄｏｒｍａｎｃｙ [ Ｊ]. Ｎａｔｕｒｅ
Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓꎬ ８: ７２.

Ｎｉｓｈｉｍｕｒａ Ｎꎬ Ｔｓｕｃｈｉｙａ Ｗꎬ Ｍｏｒｅｓｃｏ Ｊ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８. Ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ
ｓｅｅｄ ｄｏｒｍａｎｃｙ ａｎｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｂｙ ＤＯＧ１￣ＡＨＧ１ ＰＰ２Ｃ
ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ｃｏｍｐｌｅｘ ｖｉａ ｂｉｎｄｉｎｇ ｔｏ ｈｅｍｅ [ Ｊ ]. Ｎａｔｕｒｅ
Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓꎬ ９: ２１３２.

Ｎｉｕ Ｑ Ｆꎬ Ｌｉ Ｊ Ｚꎬ Ｃａｉ Ｄ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６. Ｄｏｒｍａｎｃｙ￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ
ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ ｍｉｃｒｏＲＮＡｓ ｊｏｉｎｔｌｙ ｃｏｎｔｒｏｌ ｄｏｒｍａｎｃｙ
ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎ ｉｎ ｐｅａｒ (Ｐｙｒｕｓ ｐｙｒｉｆｏｌｉａ ｗｈｉｔｅ ｐｅａｒ ｇｒｏｕｐ) ｆｌｏｗｅｒ
ｂｕｄ [Ｊ]. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ ６７(１): ２３９－２５７.

Ｐａｎｇ Ｘ Ｑꎬ Ｈａｌａｌｙ Ｔꎬ Ｃｒａｎｅ Ｏꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７. Ｉｎｖｏｌｖｅｍｅｎｔ ｏｆ
ｃａｌｃｉｕｍ ｓｉｇｎａｌｌｉｎｇ ｉｎ ｄｏｒｍａｎｃｙ ｒｅｌｅａｓｅ ｏｆ ｇｒａｐｅ ｂｕｄｓ
[Ｊ]. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ ５８(１２): ３２４９－３２６２.

Ｒａｎｊａｎ Ｒꎬ Ｌｅｗａｋ Ｓꎬ １９９２. Ｊａｓｍｏｎｉｃ ａｃｉｄ ｐｒｏｍｏｔｅｓ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ
ａｎｄ ｌｉｐａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｎｏｎ￣ｓｔｒａｔｉｆｉｅｄ ａｐｐｌｅ ｅｍｂｒｙｏｓ [ Ｊ ].
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉａ Ｐｌａｎｔａｒｕｍꎬ ８６(２): ３３５－３３９.

Ｒｕｔｔｉｎｋ Ｔꎬ Ａｒｅｎｄ Ｍꎬ Ｍｏｒｒｅｅｌ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７. Ａ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｔｉｍｅｔａｂｌｅ ｆｏｒ ａｐｉｃａｌ ｂｕｄ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｏｒｍａｎｃｙ ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ

１０３１８ 期 李海炎等: 桃花芽休眠期 ＰｐＰＰ２Ｃ 基因鉴定与表达分析



ｐｏｐｌａｒ [Ｊ]. Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ １９(８): ２３７０－２３９０.
Ｓｃｈｗｅｉｇｈｏｆｅｒ Ａꎬ Ｋａｚａｎａｖｉｃｉｕｔｅ Ｖꎬ Ｓｃｈｅｉｋｌ Ｅꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７. Ｔｈｅ

ＰＰ２Ｃ￣ｔｙｐｅ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ＡＰ２Ｃ１ꎬ ｗｈｉｃｈ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ
ＭＰＫ４ ａｎｄ ＭＰＫ６ꎬ ｍｏｄｕｌａｔｅｓ ｉｎｎａｔｅ ｉｍｍｕｎｉｔｙꎬ ｊａｓｍｏｎｉｃ
ａｃｉｄꎬ ａｎｄ ｅｔｈｙｌｅｎｅ ｌｅｖｅｌｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [Ｊ]. Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ
１９(７): ２２１３－２２２４.

Ｓｅｒｖｅｔ Ｃꎬ Ｂｅｎｈａｍｅｄ Ｍꎬ Ｌａｔｒａｓｓｅ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８.
Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ２Ｃ ｐｒｏｔｅｉｎ ａｓ ａｎ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ
ｐａｒｔｎｅｒ ｏｆ ｔｈｅ ｈｉｓｔｏｎｅ ａｃｅｔｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ＧＣＮ５ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
[Ｊ]. Ｂｉｏｃｈｉｍｉｃａ ｅｔ Ｂｉｏｐｈｙｓｉｃａ Ａｃｔａꎬ １７７９(６ / ７): ３７６－３８２.

Ｓｏｎｇ Ｓ Ｋꎬ Ｈｏｆｈｕｉｓ Ｈꎬ Ｌｅｅ Ｍ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８. Ｋｅｙ ｄｉｖｉｓｉｏｎｓ ｉｎ
ｔｈｅ ｅａｒｌｙ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｅｍｂｒｙｏ ｒｅｑｕｉｒｅ ＰＯＬ ａｎｄ ＰＬＬ１
ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅｓ ｔｏ ｅｓｔａｂｌｉｓｈ ｔｈｅ ｒｏｏｔ ｓｔｅｍ ｃｅｌｌ ｏｒｇａｎｉｚｅｒ ａｎｄ
ｖａｓｃｕｌａｒ ａｘｉｓ [Ｊ]. Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ Ｃｅｌｌꎬ １５(１): ９８－１０９.

Ｓｏｏｎ Ｆ Ｆꎬ Ｎｇ Ｌ Ｍꎬ Ｚｈｏｕ Ｘ Ｅꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍｉｍｉｃｒｙ
ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ＡＢＡ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｂｙ ＳｎＲＫ２ ｋｉｎａｓｅｓ ａｎｄ ＰＰ２Ｃ
ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅｓ [Ｊ]. Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ３３５(６０６４): ８５－８８.

Ｓｕｎ Ｈ Ｔꎬ ２０２２. Ｃｌｏｎｉｎｇ ｏｆ ｇｒｏｕｐ Ａ ＰＰ２Ｃ ｇｅｎｅ ｉｎ Ｍａｇｎｏｌｉａ
ｓｉｅｂｏｌｄｉｎｉ ａｎｄ ｉｔｓ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｖｅｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｌｅａｓｅ ｏｆ ｓｅｅｄ
ｄｏｒｍａｎｃｙ [ Ｄ ]. Ｓｈｅｎｙａｎｇ: Ｓｈｅｎｙａｎｇ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ
Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ. [孙宏涛ꎬ ２０２２. 天女木兰 Ａ 类 ＰＰ２Ｃ 基因克隆及

其在种子休眠解除中的功能验证 [Ｄ]. 沈阳: 沈阳农业

大学.]
Ｔｕａｎ Ｐ Ａꎬ Ｂａｉ Ｓ Ｌꎬ Ｓａｉｔｏ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７. Ｄｏｒｍａｎｃｙ￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ

ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ (ＤＡＭ) ａｎｄ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｐａｔｈｗａｙ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｐｅａｒ
ｅｎｄｏｄｏｒｍａｎｃｙ ｔｈｒｏｕｇｈ ａ ｆｅｅｄｂａｃｋ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ [Ｊ]. Ｐｌａｎｔ ＆
Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ５８(８): １３７８－１３９０.

Ｗａｎｇ Ｄ Ｌꎬ Ｇａｏ Ｚ Ｚꎬ Ｄｕ Ｐ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５. Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＡＢＡ
ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ￣ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ｓｕｇｇｅｓｔｓ ｓｉｍｉｌａｒｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ
ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｅｅｄ ｄｏｒｍａｎｃｙ ａｎｄ ｂｕｄ ｄｏｒｍａｎｃｙ ｏｆ ｐｅａｃｈ (Ｐｒｕｎｕｓ
ｐｅｒｓｉｃａ) [Ｊ]. Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ６: １２４８.

Ｗａｎｇ Ｘ Ｘꎬ Ｗｅｉ Ｊꎬ Ｗｕ Ｊ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２４. Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ
ＢＺＲ２ / ＭＹＣ２ ｍｏｄｕｌａｔｅ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ａｎｄ ｊａｓｍｏｎｉｃ ａｃｉｄ
ｃｒｏｓｓｔａｌｋ ｄｕｒｉｎｇ ｐｅａｒ ｄｏｒｍａｎｃｙ [ Ｊ ]. Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ
１９４(３): １７９４－１８１４.

Ｙｉｌｄｉｚ Ｋꎬ Ｙａｚｉｃｉ Ｃꎬ Ｍｕｒａｄｏｇｌｕ Ｆꎬ ２００７. Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｊａｓｍｏｎｉｃ ａｃｉｄ
ｏｎ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｄｏｒｍａｎｔ ａｎｄ ｎｏｎｄｏｒｍａｎｔ ａｐｐｌｅ ｓｅｅｄｓ [Ｊ]. Ａｓｉａｎ
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ １９(２): １０９８－１１０２.

Ｙｕ Ｘ Ｆꎬ Ｈａｎ Ｊ Ｐꎬ Ｌｉ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０. Ｗｈｅａｔ ＰＰ２Ｃ￣ａ１０ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ
ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ ３９(５): ６３５－６５１.

Ｚｈｅｎｇ Ｃ Ｌꎬ Ｈａｌａｌｙ Ｔꎬ Ａｃｈｅａｍｐｏｎｇ Ａ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５. Ａｂｓｃｉｓｉｃ
ａｃｉｄ (ＡＢＡ) ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｇｒａｐｅ ｂｕｄ ｄｏｒｍａｎｃｙꎬ ａｎｄ ｄｏｒｍａｎｃｙ
ｒｅｌｅａｓｅ ｓｔｉｍｕｌｉ ｍａｙ ａｃｔ ｔｈｒｏｕｇｈ ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＡＢＡ
ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ [ Ｊ]. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ ６６(５):
１５２７－１５４２.

(责任编辑　 邓斯丽)

２０３１ 广　 西　 植　 物 ４６ 卷


