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中国沙棘 ＨｒＡＮＲ 基因及黄酮类累积与抗旱的关系

刘　 瑞ꎬ 赵　 浪ꎬ 冶贵生ꎬ 马玉花∗

( 青海大学 农牧学院ꎬ 西宁 ８１００１６ )

摘　 要: 花青素还原酶(ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎ ｒｅｄｕｃｔａｓｅꎬ ＡＮＲ)是合成黄酮类物质的关键酶之一ꎬ为明确其编码基因

结构及干旱胁迫下的表达模式和黄酮类物质含量及二者之间的相关性ꎬ该文从中国沙棘转录组数据中筛选

获得 １ 个 ＡＮＲ 基因ꎬ命名为 ＨｒＡＮＲ 基因ꎮ 采用生物信息学软件对基因序列及编码蛋白进行分析ꎬ并对不同

胁迫下各组织中 ＨｒＡＮＲ 基因的表达量和叶中黄酮类化合物含量进行相关性分析ꎮ 结果表明:(１)中国沙棘

ＨｒＡＮＲ 基因 ＯＲＦ 为 １ ０１７ ｂｐꎬ编码 ３３８ 个氨基酸ꎬ为稳定的亲水性蛋白ꎬ其 ＡＮＲ 同源蛋白具有明显的科属

特性ꎮ (２)干旱胁迫下 ＨｒＡＮＲ 基因在中国沙棘根、茎、叶中均有表达ꎬ但表达趋势不同ꎬ其中在根中的表达

呈先升高后降低再升高的趋势ꎬ在茎中呈持续下降的趋势ꎬ在叶中呈先升高后持续降低的趋势ꎮ (３)通过芦

丁标准曲线获得不同胁迫程度下中国沙棘叶内黄酮类的含量ꎬ表明黄酮类含量呈先持续上升ꎬ随后略有下

降ꎬ复水后上升至最高点的变化趋势ꎬ表明干旱胁迫初期叶黄酮类含量与干旱胁迫呈正相关ꎬ在严重胁迫下

黄酮类含量与胁迫呈负相关ꎮ (４)叶和茎的 ＨｒＡＮＲ 基因表达量与黄酮类含量呈负相关(Ｐ叶 ＝ －０.７５１ꎬＰ茎 ＝
－０.９３４)ꎬ根中呈正相关(Ｐ根 ＝ ０.４４４)ꎮ 综上表明ꎬ中国沙棘 ＨｒＡＮＲ 基因的表达及黄酮类含量变化与其抗旱

性密切相关ꎬ其结果为中国沙棘抗旱机制的阐明提供了依据ꎮ
关键词: 中国沙棘ꎬ 花青素还原酶ꎬ 干旱胁迫ꎬ 表达模式ꎬ 黄酮类
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ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎꎬ ａ ＨｒＡＮＲ ｇｅｎｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ｆｒｏｍ ＲＮＡ￣ｓｅｑ ｄａｔａ ｏｆ ｓｅａ ｂｕｃｋｔｈｏｒｎ ｗａｓ ｓｃｒｅｅｎｅｄ ａｎｄ ａｎａｌｙｚｅｄ ｂｙ ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ
ｓｏｆｔꎬ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ＨｒＡＮＲ ｇｅｎｅ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ ａｎｄ ｏｆ ｆｌａｖｏｎｏｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｗｅｒｅ ｐｅｒｆｏｒｍｅｄ. Ｔｈｅ
ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｅｒｅ ａｓ ｆｏｌｌｏｗｓ: (１) Ｔｈｅ ＯＲＦ ｏｆ ＨｒＡＮＲ ｇｅｎｅ ｗａｓ １ ０１７ ｂｐꎬ ｗｈｉｃｈ ｅｎｃｏｄｅｄ ３３８ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓ. Ｉｔ ｗａｓ ａ ｓｔａｂｌｅ
ｈｙｄｒｏｐｈｉｌｉｃ ｐｒｏｔｅｉｎꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｐｒｏｔｅｉｎ ｈａｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｆａｍｉｌｙ ａｎｄ ｇｅｎｕｓ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ. (２) ＨｒＡＮＲ ｇｅｎｅ ｗａｓ
ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｉｎ ｒｏｏｔｓꎬ ｓｔｅｍｓ ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｓｅａ ｂｕｃｋｔｈｏｒｎ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓꎬ ｂｕｔ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｔｒｅｎｄｓ ｗｅｒｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔꎬ ｗｉｔｈ
ａｎ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｆｏｌｌｏｗｅｄ ｂｙ ａ ｄｅｃｒｅａｓｅ ａｎｄ ｔｈｅｎ ａｎ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｒｏｏｔｓꎬ ａ ｃｏｎｔｉｎｕｏｕｓ ｄｅｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｓｔｅｍｓꎬ ａｎｄ ａｎ ｉｎｃｒｅａｓｅ
ｆｏｌｌｏｗｅｄ ｂｙ ａ ｃｏｎｔｉｎｕｏｕｓ ｄｅｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ. (３) Ｔｈｅ ｆｌａｖｏｎｏｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｓｅａ ｂｕｃｋｔｈｏｒｎ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｖｅｌｓ
ｏｆ ｓｔｒｅｓｓ ｓｈｏｗｅｄ ａ ｔｒｅｎｄ ｔｈａｔ ｆｉｒｓｔ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｃｏｎｔｉｎｕｏｕｓｌｙ ａｎｄ ｔｈｅｎ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｓｌｉｇｈｔｌｙꎬ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｈｉｇｈｅｓｔ ｐｏｉｎｔ ａｆｔｅｒ
ｒｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ. Ｔｈｅ ａｂｏｖｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＨｒＡＮＲ ｇｅｎｅ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｆｌａｖｏｎｏｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ ｗｅｒｅ
ｃｌｏｓｅｌｙ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｏｆ ｓｅａ ｂｕｃｋｔｈｏｒｎ. Ｔｈｅ ｆｌａｖｏｎｏｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｗａｓ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ
ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ａｔ ｔｈｅ ｂｅｇｉｎｎｉｎｇ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｕｎｄｅｒ ｓｅｖｅｒｅ ｓｔｒｅｓｓ. (４)
Ｌｅａｆ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎꎬ ｓｔｅｍ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎｄ ｆｌａｖｏｎｏｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ＨｒＡＮＲ ｇｅｎｅ ｗｅｒｅ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ (Ｐｌｅａｆ ＝ － ０.７５１ꎬ
Ｐｓｔｅｍ ＝ －０.９３４) ａｎｄ ｒｏｏｔ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｗａｓ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｆｌａｖｏｎｏｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ (Ｐｒｏｏｔ ＝ ０.４４４). Ｔｈｅ ａｂｏｖｅ ｒｅｓｕｌｔｓ
ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＨｒＡＮＲ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｆｌａｖｏｎｏｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｓｅａ ｂｕｃｋｔｈｏｒｎ ａｒｅ ｃｌｏｓｅｌｙ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ
ｄｒｏｕｇｈｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅꎬ ａｎｄ ｉｔ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ａ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｆｏｒ ｅｌｕｃｉｄａｔｉｎｇ ｔｈｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｓｅａ ｂｕｃｋｔｈｏｒｎ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｈｉｐｐｏｐｈａｅ ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ ｓｕｂｓｐ. ｓｉｎｅｎｓｉｓꎬ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎ ｒｅｄｕｃｔａｓｅꎬ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓꎬ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ
ｐａｔｔｅｒｎꎬ ｆｌａｖｏｎｏｉｄ

　 　 植物的生长发育过程中经常会遭受干旱、低
温、盐碱及病虫害等影响ꎬ其中干旱的危害居众多

生物和非生物胁迫之首ꎬ持续影响全球生态环境

(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ 张宁ꎬ２０２１)ꎮ 在受到干旱胁

迫时ꎬ植物叶片最先反应ꎬ通过关闭气孔以减少蒸

腾量、累积渗透调节物以维持细胞膨压从而避免

细胞器受损ꎬ此外ꎬ叶片还可通过累积酚类、萜类

和生物碱等次生代谢产物来适应周围环境(Ｘｉｅ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２０ )ꎮ 中 国 沙 棘 ( Ｈｉｐｐｏｐｈａｅ ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ
ｓｕｂｓｐ. ｓｉｎｅｎｓｉｓ) 是 中 国 特 有 的 沙 棘 属 沙 棘 ( Ｈ.
ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ)种内亚种ꎬ也是中国栽培和种植历史

最悠久的一个亚种(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎬ具有很强

的抗旱性且能够保土固沙ꎬ在我国气候干旱的黄

土高原和青藏高原广泛分布ꎮ
在沙棘中发现的黄酮类化合物 ５０ 余种(周浩

楠等ꎬ２０２０)ꎬ其具有抗氧化、降血糖、降血压及增

强免疫等功能 (陈秋荣ꎬ ２０１２ꎻ张东和邬国栋ꎬ
２０１９ꎻ祁建宏和董芳旭ꎬ２０２０)ꎮ 黄酮类化合物主

要存在于植物的果实、根、茎、叶等部位ꎬ国内学者

通过对沙棘果渣、叶片、果实等不同部位的黄酮类

化合物进行分离、鉴定(康健等ꎬ２０１７ꎻ洪道鑫等ꎬ
２０１７ꎻ魏增云等ꎬ２０２０)ꎬ发现其叶片与果实中活性

物质一致且叶中含量最多(王军宪等ꎬ１９９７)ꎮ 类

黄酮合成包括花青素、黄酮醇、原花青素等途径ꎬ
其中 ＡＮＲ 基因编码的花青素还原酶( ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎ

ｒｅｄｕｃｔａｓｅꎬ ＡＮＲ)是以苯丙氨酸为底物合成原花色

素的关键酶之一ꎬ作用于花青素形成表儿茶素ꎬ在
木本植物中ꎬ如茶树(Ｍｕｒａｌｉｄａｒａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)、笃
斯越 橘 ( 宋 冰 雪 等ꎬ ２０１７ )、 芒 果 ( 李 先 良 等ꎬ
２０１７)、葡萄(Ｚｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)中均克隆出了 ＡＮＲ
基因ꎬ在香椿(隋娟娟等ꎬ２０２１)、紫花苜蓿(Ｘｉｅ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００４)、川桑(李军等ꎬ２０１６)中的发现并证明

其表达量与植物适应性密切相关ꎮ 高国日(２０１８)
通过转录组测序分析发现中国沙棘主要通过以

ＡＢＡ 依赖信号途径为主的信号传递途径和以黄酮

类合成途径为主的活性氧自由基清除途径响应干

旱胁迫ꎮ 上述研究结果表明ꎬ中国沙棘中黄酮类

物质对于其应对干旱胁迫起着重要的作用ꎬ但目

前在沙棘中黄酮类化合物研究仅停留在提取纯化

和活性分析方面ꎬ有关中国沙棘黄酮类物质合成

相关基因与干旱胁迫的相关性及其与黄酮类含量

变化间关系的研究尚未见报道ꎮ
本研究以中国沙棘转录组数据中筛选出的差

异表达 ＨｒＡＮＲ 基因为研究对象ꎬ设计特异性引物ꎬ
通过 ＰＣＲ 扩增获取 ＨｒＡＮＲ 基因全序列并送测序ꎻ
依托生物信息学软件分析 ＨｒＡＮＲ 基因的序列信息

及进化关系ꎻ在以上基础上采用回流法提取中国

沙棘叶总黄酮ꎬ利用紫外分光光度计法测量总黄

酮含量并通过统计软件分析含量与基因表达的关

系ꎬ拟讨论以下几个问题:(１)中国沙棘 ＨｒＡＮＲ 基

６３２ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



因序列信息及其同源性ꎻ(２)干旱胁迫下 ＨｒＡＮＲ
基因的时间表达特性ꎻ(３)ＨｒＡＮＲ 基因的时空表达

与总黄酮含量是否存在直接关系ꎮ 旨在为黄酮类

与中国沙棘抗旱性之间的关系阐明提供依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 试验材料

采集青海省西宁市湟源县 ( １０１° １４′ １１″ Ｅ、
３６°４６′２４″ Ｎꎬ海拔 ３ ０１０ ｍ)的中国沙棘种子在青海

省玛可河育苗基地播种育苗ꎬ苗木培养采用张丹等

(２０２１)的方法 ꎬ待幼苗生长至 ２０ ｃｍ 左右时ꎬ选择

健康且无病虫害的一部分幼苗采集叶片进行 ＨｒＡＮＲ
基因的扩增ꎬ另外一部分进行干旱胁迫处理ꎮ
１.２ 干旱胁迫处理

选择长势一致且无病虫害的幼苗ꎬ分为对照

(ＣＫ)组和干旱胁迫( ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓꎬ ＤＳ)处理组ꎬ
ＣＫ 组照常浇灌ꎬＤＳ 组停止浇水直至苗木缺水萎

蔫ꎮ 在干旱胁迫处理前将苗木灌水浇透ꎬ２４ ｈ 后

开始试验ꎬ在胁迫第 ９ 天复水(预试验中ꎬＤＳ 组在

第 １０ 天进行复水处理的幼苗不能恢复直至枯

死)ꎬ于每日 ９ 点采样ꎬ每个处理组设 ３ 个平行对

照ꎮ 分别在胁迫处理的 ０ ｄ(ＣＫ)、３ ｄ(ＤＳ１)、６ ｄ
(ＤＳ２)、９ ｄ(ＤＳ３)、复水 ４８ ｈ(ＲＷ)采集样本用于

后续试验ꎬ其中一部分中国沙棘的根茎叶组织分

别液氮速冻后存于－８０ ℃ꎬ用于基因表达模式研

究ꎬ另外一部分采集叶片干燥后用于黄酮类含量

分析ꎬ每个组织每个处理各 ３ 次生物学重复ꎮ
１.３ 总 ＲＮＡ 的提取及 ｃＤＮＡ 的合成

ＲＮ３８ 植物 ＲＮＡ 试剂盒(大连艾德莱生物科

技有限公司ꎬ５０ 次)提取中国沙棘各组织总 ＲＮＡꎮ
对微量核酸蛋白测定仪(美国ꎬ赛默飞世尔科技ꎬ
ＮａｎｏＤｒｏｐ)和 ２％琼脂糖凝胶电泳检测合格的 ＲＮＡ
用 ＰｒｉｍｅＳｃｒｉｐｔ® Ⅱ １ｓｔ Ｓｔｒａｎｄ ｃＤＮＡ Ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ Ｋｉｔ
(ＴａＫａＲａꎬ６２１０Ａꎬ５０ 次)反转录获得 ｃＤＮＡꎮ
１.４ ＨｒＡＮＲ 基因的扩增

根据前期中国沙棘全长转录组测序 ( ＰＬｏＳ
ＯＮＥꎬ ｈｔｔｐｓ: / / ｄｏｉ. ｏｒｇ / １０. １３７１ / ｊｏｕｒｎａｌ. ｐｏｎｅ.
０２０２２１３) 获 得 的 ＨｒＡＮＲ 基 因 序 列 设 计 引 物

ＨｒＡＮＲ￣Ｆ: ５′￣ＡＴＡＡＡＴＣＧＴＣＡＡＣＧＡＡＣＣ￣３′ 和

ＨｒＡＮＲ￣Ｒ: ５′￣ＴＴＣＡＴＡＣＣＣＴＡＡＣＴＴＣＴＡ￣３′ꎬ扩 增 产

物 长 度 为 １ ０１７ ｂｐꎬ 使 用 ｒＴａｑ 酶 ( ＴａＫａＲａꎬ
ＤＲ１００Ａꎬ２５０Ｕ)以中国沙棘叶的 ｃＤＮＡ 为模板进

行 ＰＣＲ 扩增ꎬ产物进行凝胶电泳检测ꎬ对获得的条

带单一大小符合预期的扩增产物送往生工生物工

程(上海)有限公司进行双向测序ꎮ
１.５ 生物信息学分析

核苷酸和氨基酸序列特征用 Ｅｄｉｔｓｅｑ 分析ꎮ
ＨｒＡＮＲ 基因编码蛋白的相对分子质量、等电点、稳
定性等采用 ＰｒｏｔＰａｒａｍ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｅｂ. ｅｘｐａｓｙ. ｏｒｇ /
ｐｒｏｔｐａｒａｍ / ) 进 行 分 析ꎻ 利 用 Ｋｙｔｅ￣Ｄｏｏｌｉｔｔｌｅ 分 析

ＨｒＡＮＲ 蛋白的疏水性ꎬ利用 Ｐｒｅｄｉｃｔ ｐｒｏｔｅｉｎ(ｈｔｔｐ: / /
ｗｗｗ. ｐｒｅｄｉｃｔｐｒｏｔｅｉｎ. ｏｒｇ / ) 和 Ｓｗｉｓｓ ｍｏｄｅｌ ( ｈｔｔｐｓ: / /
ｓｗｉｓｓｍｏｄｅｌ.ｅｘｐａｓｙ.ｏｒｇ / )进行 ＨｒＡＮＲ 蛋白二级、三
级结 构 的 分 析ꎻ 利 用 ＳｉｇｎａｌＰ ５. ０ ( ＳｉｇｎａｌＰ￣５. ０￣
Ｓｅｒｖｉｃｅｓ￣ＤＴＵ Ｈｅａｌｔｈ Ｔｅｃｈ)进行 ＨｒＡＮＲ 蛋白信号

肽 预 测ꎻ 采 用 ＴＭＨＭＭ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｓｅｒｖｉｃｅｓ.
ｈｅａｌｔｈｔｅｃｈ.ｄｔｕ. ｄｋ / ｓｅｒｖｉｃｅ. ｐｈｐ? ＴＭＨＭＭ￣２. ０) 进行

跨膜区预测ꎻ采用在线分析网站 Ｐｒｅｄｉｃｔ ｐｒｏｔｅｉｎ
( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｐｒｅｄｉｃｔｐｒｏｔｅｉｎ. ｏｒｇ / ) 进行蛋白质亚

细胞定位预测ꎻ利用 ＤＮＡＭＡＮ 进行同源蛋白序列

分析ꎻ利用 ＮＣＢＩ 中的 Ｂｌａｓｔｐ 进行同源序列的搜

索ꎬ使用 ＭＥＧＡ ６.０ 构建 ＮＪ 进化树ꎻ利用 Ｍｅｇａｌｉｎ
计算同源性ꎮ
１.６ 实时荧光定量 ＰＣＲ(ｑＲＴ￣ＰＣＲ)分析

通过在线软件设计荧光定量引物 ＨｒＡＮＲ￣ＤＬ￣Ｆ:
５′￣ＡＡＴＴＣＡＣＴＴＡＣＡＧＧＣＡＣＡＧＧＧＴＴＧＧ 和 ＨｒＡＮＲ￣ＤＬ￣
Ｒ:５′￣ＡＧＣＴＡＧＴＧＴＣＴＴＧＧＡＧＧＣＡＧＧＡＴＡＧ￣３′ꎮ 选择在

不同胁迫下能稳定表达的基因作为内参基因ꎬ根内

参基因选择 ＴＡＴＡ (Ｆ: ５′￣ＡＡＧＴＴＧＧＣＡＧＣＡＣＧＡＡＡＧＴ
ＡＴＧ￣３′ꎬＲ: ５′￣ＧＧＧＧＡＡＴＴＴＡＡＣＡＴＣＡＣＡＡＧＡＡＣＣ￣３′)ꎬ
叶内参基因选择 ＨＩＳ３(Ｆ: ５′￣ＣＣＧＴＡＡＡＴＣＡＧＣＣＣＣ
ＡＡＣＣ￣３′ꎬＲ: ５′￣ＧＡＡＣＡＡＧＣＣＴＣＴＧＧＡＡＴＧＧＡＡ￣３′)ꎬ
茎内参基因选择 ＰＥＰＣ(Ｆ: ５′￣ＧＴＣＧＴＣＣＡＴＣＡＡＡＡＣ
ＧＣＡＡＧ￣３′ꎬ Ｒ: ５′￣ＡＡＧＣＣＡＡＧＣＣＡＣＡＣＡＧＧＴＡＡＡ￣３′)ꎮ
在 Ｑ２０００ Ｂ 荧光定量 ＰＣＲ 仪(杭州朗基)上进行

ｑＲＴ￣ＰＣＲꎬ３ 次生物学重复ꎮ
１.７ 中国沙棘叶片黄酮类提取及含量测定

将干旱胁迫处理的中国沙棘叶片使用冷冻干

燥机(上海 ＢＩＬＯＮ￣ＦＤ８０Ａ)干燥后ꎬ使用组织捣碎机

(常州ꎬＪＴＬＩＡＮＧＹＨＯＵ￣ＪＪ￣２)粉碎ꎬ过 ８０ 目筛ꎬ石油

醚脱脂后使用王树林(２００８)的方法提取黄酮类两

次ꎬ合并提取液ꎬ第一次使用 ５０％ 乙醇 (物料比

１ ∶ １０)在 ７０ ℃下回流 ２.０ ｈꎬ第二次使用 ５０％乙醇

(物料比 １ ∶ ８)在 ７０ ℃下回流 １.５ ｈꎮ 黄酮类化合

物的含量用紫外分光光度计[型号 ＤＲ６０００ꎬ美国哈

７３２２ 期 刘瑞等: 中国沙棘 ＨｒＡＮＲ 基因及黄酮类累积与抗旱的关系



希公司(ＨＡＣＨ)]进行测定ꎬ本应测量 ２８０ ｎｍ 处原

花色素含量ꎬ而该方法只适应纯度较高的原花色素

溶液ꎬ因为儿茶素在此波长有最大吸收ꎬ所以测量

５１０ ｎｍ 处总黄酮含量ꎬ使用冯智鹏等(２０１７)的方法

通过芦丁标准品(中国药品生物制品鉴定所)制作

标准曲线ꎮ
１.８ 数据统计分析

荧光定量使用 ２－ΔΔＣｔ 法计算各个样本 ＨｒＡＮＲ
基因的相对表达量ꎬ黄酮类提取使用 Ｅｘｃｅｌ 建立标

准曲线ꎬ并使用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１０ 和 ＳＰＳＳ ２２ 进

行数据的统计分析ꎬ图表利用 Ｓｉｇｍａｐｌｏｔ １４.０ 制作ꎮ

２　 结果与分析

２.１ ＨｒＡＮＲ 基因的克隆及序列分析

以中国沙棘叶的总 ＲＮＡ 经反转录合成的

ｃＤＮＡ 为模板ꎬ以 ＨｒＡＮＲ￣Ｆ、ＨｒＡＮＲ￣Ｒ 为引物进行

ＰＣＲ 扩增ꎬ得到了单一条带的扩增结果(图 １)ꎮ 对

扩增得到的基因测序后得到 ＨｒＡＮＲ 基因的序列ꎬ采
用 ＤＮＡＭＡＮ 分析表明其 ＯＲＦ 长度为 １ ０１７ ｂｐꎮ
２.２ 编码氨基酸序列分析及编码蛋白生物信息学分析

ＨｒＡＮＲ 基因编码 ３３８ 个氨基酸ꎬ 其中 Ｌｅｕ 数

量最多(１０.１％)ꎬＴｒｐ 数量最少(０.９％)ꎻ其中带负

电荷氨基酸残基(Ａｓｐ ＋ Ｇｌｕ)共 ３８ 个ꎬ带正电荷氨

基酸残基(Ａｒｇ ＋ Ｌｙｓ)有 ３５ 个ꎻ编码蛋白分子量为

３６ ６６０.１９ Ｄａꎬ理论等电点( ｐＩ)为 ６.０３ꎬ为亲水性

蛋白(图 ２)ꎬ其中 １９４ 位的异亮氨酸疏水性最强

(２.１７８)ꎬ而 ４３ 位的谷氨酸亲水性最强( －２.６３３)ꎮ
使用 Ｐｒｅｄｉｃｔ ｐｒｏｔｅｉｎ 预测中国沙棘 ＨｒＡＮＲ 蛋白ꎬ结
果表明该蛋白亚细胞定位在细胞质中ꎬ二级结构

预测发现ꎬ该基因编码蛋白中 α￣螺旋占 ４０.８３％ꎬ
无规则卷曲占 ３７.５７％ꎬ延伸链占 １４.２０％ꎬβ￣折叠

为 ７.４０％(图 ３)ꎬ因此说明 α￣螺旋和无规则卷曲

是 ＨｒＡＮＲ 蛋白二级结构的主要构象单元ꎮ 由图 ４
Ｓｗｉｓｓ ｍｏｄｅｌ 预测的中国沙棘 ＨｒＡＮＲ 蛋白的三维

结构模型可知ꎬ预测结果与二级结构预测一致ꎮ
根据 ＳｉｇｎａｌＰ ５.０ 对 ＨｒＡＮＲ 蛋白信号肽的预测结

果可知ꎬ该蛋白信号肽存在的可能性为 ０. １５％ꎬ
说明中国沙棘 ＨｒＡＮＲ 蛋白不存在信号肽ꎬ属于

非分 泌 蛋 白ꎮ 利 用 ＴＭＨＭＭ 进 行 中 国 沙 棘

ＨｒＡＮＲ 蛋白跨膜区的预测ꎬ结果表明其无跨膜结

构ꎬ这与亚细胞定位结果中该蛋白定位于细胞质

的结果一致ꎮ

图 １　 ＨｒＡＮＲ 基因 ＰＣＲ 扩增电泳图
Ｆｉｇ. １　 ＰＣＲ ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｅｌｅｃｔｒｏｐｈｏｒｅｔｏｇｒａｍ ｏｆ ＨｒＡＮＲ ｇｅｎｅ

２.３ ＨＲＡＮＲ 同源蛋白的同源性及系统进化树

通过 ＮＣＢＩ 查找到 １１ 个与 ＨｒＡＮＲ 蛋白同源

[１２ꎬ中国沙棘(Ｈｉｐｐｏｐｈａｅ ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ ｓｕｂｓｐ. ｓｉｎｅｎｓｉｓ)]
的序列ꎬ即香椿(Ｔｏｏｎａ ｓｉｎｅｎｓｉｓꎬ１ꎬＱＷＢ４９５０２.１)、荔枝

( Ｌｉｔｃｈｉ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓꎬ ２ꎬ ＱＲＶ６１３８０. １ )、 巴 西 海 岛 棉

(Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ｂａｒｂａｄｅｎｓｅꎬ ３ꎬ ＡＬＦ３８０９１. １)、乌苏里杨

(Ｐｏｐｕｌｕｓ ｕｓｓｕｒｉｅｎｓｉｓꎬ４ꎬＵＮＮ４６８１０.１)、药蜀葵(Ａｌｔｈａｅａ
ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓꎬ５ꎬＵＯＩ８７８３４.１)、龙眼(Ｄｉｍｏｃａｒｐｕｓ ｌｏｎｇａｎꎬ
６ꎬ ＱＲＶ６１３７３. １ )、 可 可 ( Ｔｈｅｏｂｒｏｍａ ｃａｃａｏꎬ ７ꎬ
ＡＤＤ５１３５４. １ )、 杧 果 ( Ｍａｎｇｉｆｅｒａ ｉｎｄｉｃａꎬ ８ꎬ
ＡＸＮ９４０９２. １ )、 越 橘 ( Ｖａｃｃｉｎｉｕｍ ｃｏｒｙｍｂｏｓｕｍꎬ ９ꎬ
ＡＹＣ３５３９８.１)、葡萄(Ｖｉｔｉｓ ｂｅｌｌｕｌａꎬ１０ꎬＡＦＧ２８１７５.１)、银
杏(Ｇｉｎｋｇｏ ｂｉｌｏｂａꎬ１１ꎬＡＡＵ９５０８２.１)ꎮ 对上述植物的

ＡＮＲ 氨基酸序列进行多重比对(图 ５)、分析序列

同源性(图 ６)ꎬ并绘制 ＮＪ 系统进化树(图 ７)ꎮ 使

用 ＤＮＡＭＡＮ 软件对多重序列快速比对ꎬ结果表明

其序列一致性达 ８３.３６％ꎬＭｅｇａｌｉｎ 多重序列间单链

一致性在 ５７.７％ ~ ９７.０％之间ꎬ其中香椿与中国沙

棘 ＨｒＡＮＲ 编码蛋白一致性最高ꎬ达 ８４.２％ꎬ与银杏

差异性最大ꎬ达 ５４.１％ꎮ 从系统进化树关系上看ꎬ
１２ 个物种聚为两大类 ４ 个分支ꎬ其中中国沙棘与

被子植物聚为一类ꎬ裸子植物银杏单独一簇ꎬ与图

６ 差异性关系相符且符合进化规律ꎻ另外ꎬ无患子

科荔枝与龙眼聚为一组ꎬ锦葵科药蜀葵和巴西海

岛棉聚为一组ꎮ 以上表明 ＡＮＲ 蛋白具有明显的

科属特性ꎮ

８３２ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



图 ２　 ＨｒＡＮＲ 蛋白的亲 /疏水性预测
Ｆｉｇ. ２　 Ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｈｙｄｒｏｐｈｏｂｉｃｉｔｙ ｏｒ ｈｙｄｒｏｐｈｉｌｉａ ｏｆ ＨｒＡＮＲ ｐｒｏｔｅｉｎ

蓝色代表 α￣螺旋ꎬ红色代表延伸链ꎬ紫色代表无规则卷曲ꎬ绿色代表 β￣折叠ꎮ
Ｂｌｕｅ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ α￣ｈｅｌｉｘꎬ ｒｅｄ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｅｘｔｅｎｄｅｄ ｓｔｒａｎｄꎬ ｐｕｒｐｌｅ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｒａｎｄｏｍ ｃｏｉｌꎬ ａｎｄ ｇｒｅｅｎ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ β￣ａｎｇｌｅ.

图 ３　 ＨｒＡＮＲ 蛋白二级结构预测
Ｆｉｇ. ３　 Ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ＨｒＡＮＲ ｐｒｏｔｅｉｎ

图 ４　 ＨｒＡＮＲ 蛋白三级结构预测
Ｆｉｇ. ４　 Ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｅｒｔｉａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ＨｒＡＮＲ ｐｒｏｔｅｉｎ

２.４ ＨｒＡＮＲ 基因的表达量分析

对不同程度干旱胁迫下的中国沙棘的根、茎、
叶分别进行 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 以检测 ＨｒＡＮＲ 基因的表达

情况ꎮ 由图 ８ 可知ꎬ中国沙棘根中 ＨｒＡＮＲ 基因表

达量呈先上升后下降的趋势ꎬ在 ＤＳ２ 时达到最小

值ꎬ而后增加的趋势ꎬ复水后表达量继续上升并达

到最大值ꎻ随着干旱的加剧ꎬ茎中 ＨｒＡＮＲ 基因表达

量呈持续下降的趋势ꎬ复水后也未能恢复并继续

下降ꎻ叶中 ＨｒＡＮＲ 基因表达量呈胁迫初期上升而

后在重度胁迫以及复水后均持续下降的趋势ꎮ 方

差分析表明中国沙棘不同干旱胁迫处理的根、茎、
叶中 ＨｒＡＮＲ 基因的表达差异极显著(Ｐ<０.０１)ꎮ
２.５ 不同胁迫下中国沙棘叶中的黄酮类含量

将不同胁迫程度的两次叶片提取液合并后ꎬ
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左侧为物种名ꎬ右侧数字代表碱基位数ꎮ
Ｔｈｅ ｌｅｆｔ ｓｉｄｅ ｏｆ ｔｈｅ ｆｉｇｕｒｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｎａｍｅꎬ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｎ ｔｈｅ ｒｉｇｈｔ ｓｉｄｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｂａｓｅ ｎｕｍｂｅｒ.

图 ５　 ＨｒＡＮＲ 氨基酸同源序列多重比对
Ｆｉｇ. ５　 Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｏｆ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｈｏｍｏｌｏｇｙ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ ＨｒＡＮＲ

图 ６　 多重序列一致性及差异性比对
Ｆｉｇ. ６　 Ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｏｆ ｐｅｒｃｅｎｔ ｉｄｅｎｔｉｔｙ
ａｎｄ ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ ｏｆ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ

吸取 ５ ｍＬ 提取液稀释 ５ 倍后与芦丁标准液(标准

曲线 ｙ＝ ０.４１０ ８ｘ－０.００３ ３(Ｒ２ ＝ ０.９９８ ６)通过紫外

分光光度计在 ５１０ ｎｍ 处比对ꎬ测定黄酮类化合物

含量ꎬ结果见图 ９ꎮ 由图 ９ 可知ꎬ在胁迫前期叶片

中黄酮类含量逐渐上升ꎬ在 ＤＳ２ 达到峰值( ３. ３８
ｍｇｍＬ￣１)ꎬ在 ＤＳ３ 中略有下降ꎬ而复水后又上升

至最大值(３.９８ ｍｇｍＬ￣１)ꎬ不同胁迫程度下中国

沙棘叶中黄酮类含量的变化差异极显著 ( Ｐ <
０.０１)ꎮ 图 ８ 和图 ９ 中 ＨｒＡＮＲ 基因在叶中的表达

模式和黄酮类含量累积的趋势并不一致ꎬ通过

ＳＰＳＳ 分析ꎬＨｒＡＮＲ 基因的叶表达量、茎表达量和黄

酮类含量呈负相关关系(皮尔森相关系数:Ｐ叶 ＝
－０.７５１ꎬＰ茎 ＝ －０.９３４)ꎬ根表达量与黄酮类含量呈

正相关关系(Ｐ根 ＝ ０.４４４)ꎮ

３　 讨论与结论

干旱胁迫影响植物的生长发育ꎬ为了适应胁

迫ꎬ植株会迅速做出一系列生理生化响应以避免

细胞器受损ꎮ 研究表明胁迫下植株的机体防御、
信号传递、生长发育均与次生代谢产物相关( Ｓｈａｏ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎬ其中 ＡＮＲ 基因通过编码原花色素生

物合成途径的酶而直接影响生物体总黄酮含量的

变化ꎬ从而响应胁迫ꎮ 中国沙棘作为药用沙棘的

主要来源ꎬ其叶中含有大量的黄酮类物质ꎬ不仅具

有极高的药用价值ꎬ同时高黄酮含量对中国沙棘

应对干旱等逆境胁迫具有重要的作用( Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２２)ꎮ 研究干旱胁迫下 ＡＮＲ 基因的表达情况及

其与黄酮类物质累积的关系ꎬ不仅有助于阐明中

国沙棘抗旱分子机制ꎬ还可应用于生产实际ꎬ通过

环境调控直接影响中国沙棘叶中 ＡＮＲ 基因的表

达ꎬ以达到控制沙棘叶片黄酮产量ꎬ可为开辟沙棘

高黄酮类含量植株定向培育提供新的途径ꎮ
蛋白质的结构决定其功能ꎬ本研究发现中国

沙棘 ＨｒＡＮＲ 蛋白与杉木(王培等ꎬ２０１９)一样ꎬ是
不具有信号肽和跨膜结构、 定位于细胞质中的亲
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图 ７　 ＨｒＡＮＲ 编码蛋白的系统进化树
Ｆｉｇ. ７　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ＨｒＡＮＲ￣ｅｎｃｏｄｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎｓ

水性蛋白ꎬ二级结构与红花(鲁丹丹等ꎬ２０２２)、笃
斯越橘(宋冰雪等ꎬ２０１７)相似ꎬ均以 α 螺旋和无规

则卷曲为主ꎻ同源多重序列比较发现与香椿同源

性最高ꎬ说明亲缘性最近ꎬ推测其蛋白结构和功能

更相近ꎬ并且 ＮＪ 进化树中 １２ 个物种存在明显种

属特性ꎬ在分支内平行进化ꎬ符合形态学分类结果

(中国植物志编辑委员会ꎬ１９８３)ꎮ
马敬等( ２０１２)发现在花生不同组织中 ＡＮＲ

基因表达量会有所差异ꎻ鲁丹丹等(２０２２)对红花

中 ＡＮＲ 基因的研究表明其表达量在根和茎中较

低ꎻ朱灿灿等(２０１０)在银杏中发现随着干旱时间

的延长其体内 ＡＮＲ 基因的表达量波动变化ꎬ但总

体是增加的趋势ꎻ鲁晓翔(２０１２)认为一定范围内ꎬ
植物的抗氧化性与 ＡＮＲ 基因表达量成正比ꎮ 本研

究中 ＨｒＡＮＲ 基因在干旱胁迫的中国沙棘根茎叶中

的表达趋势呈不同趋势ꎬ其中在叶中呈先上升后

下降的趋势ꎬ茎中则随着干旱胁迫的加剧持续下

降ꎬ而在根中则为先升后降而后持续上升的波动

趋势ꎬ表明在胁迫过程中 ＨｒＡＮＲ 基因的表达对于

干旱胁迫是一个动态适应过程ꎬＡＮＲ 基因与中国

沙棘应对干旱胁迫关系密切ꎮ
黄酮类物质包括黄烷酮、儿茶素和花青素

(Ｌｅｏｎａｒｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００６)ꎬ黄酮类化合物本身具有抗

氧化性ꎬ干旱可以诱导植物体内黄酮类化合物的

累积从而提高植物的耐旱性以使其适应环境

(Ｆｏｙｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１０)ꎬ表明黄酮类物质对植物的应

激和抗逆性具有重要作用ꎮ 已有研究发现马铃薯

(Ｗａｔｋｉｎｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６) 和 淫 羊 藿 (石 进 校 等ꎬ
２００４)的抗旱性均与黄酮类含量明显相关ꎬ其中研

究表明花青素抗氧化性远高于 ＶＣ、ＶＥ 和 β 胡萝卜

素(鲁晓翔ꎬ２０１２)ꎮ Ｌｉ 等(２０２２)研究发现 ＡＮＲ 基

因的过表达可以促进花青素的累积ꎬ从而提高植

物的抗旱能力ꎮ 在本研究中ꎬ干旱胁迫初期叶黄

酮类含量与干旱胁迫呈正相关ꎬ而 ＨｒＡＮＲ 基因的

表达与之对应ꎬ呈上升趋势ꎬ在严重胁迫下二者与

干旱胁迫均呈负相关ꎬ说明在一定程度的干旱胁
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不同字母表示极显著差异(Ｐ<０.０１)ꎮ 下同ꎮ
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ( Ｐ <
０.０１). Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ８　 中国沙棘 ＨｒＡＮＲ 基因在干旱胁迫下的表达模式
Ｆｉｇ. ８　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ＨｒＡＮＲ ｇｅｎｅ ｏｆ ｓｅａ

ｂｕｃｋｔｈｏｒｎ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓｅｓ

图 ９　 干旱胁迫下中国沙棘叶片黄酮类含量
Ｆｉｇ. ９　 Ｆｌａｖｏｎｏｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｓｅａ ｂｕｃｋｔｈｏｒｎ

ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓｅｓ

迫下ꎬ中国沙棘可通过 ＨｒＡＮＲ 基因等黄酮类合成

相关基因的表达以累积黄酮类来加强氧自由基的

清除 能 力 从 而 对 胁 迫 进 行 响 应ꎬ 与 孟 庆 华 等

(２０１２)的研究结果一致ꎮ 而当干旱持续一定的时

间后ꎬ胁迫程度可能已超过中国沙棘自身干旱胁

迫承受能力ꎬ严重的胁迫使毒害物质含量增加ꎬ使
中国沙棘生长受到严重影响ꎬ各种保护物质的合

成亦受到了抑制ꎮ 同时在变化趋势上ꎬ叶片中

ＨｒＡＮＲ 基因在第 ６ 天开始呈下降趋势ꎬ而黄酮类

含量下降则有延迟(在胁迫第 ９ 天时开始呈下降

的趋势)ꎮ 复水后中国沙棘叶中黄酮类含量与

ＨｒＡＮＲ 基因的表达情况相反ꎬ其中黄酮类含量在

复水后急剧上升ꎬ而 ＨｒＡＮＲ 基因在叶中的表达仍

然呈下降的趋势ꎬ与之相反ꎬ中国沙棘根中 ＨｒＡＮＲ
基因的表达在复水后则呈急剧上升的趋势ꎬ推测

由于复水时间较短ꎬ中国沙棘根系吸收的水分先

满足根系自身的需要ꎬ地上部分依旧处于缺水状

态ꎬ而根系中通过 ＨｒＡＮＲ 基因等更多的表达而合

成大量的黄酮类物质被运输至叶片发挥作用ꎬ从
而使叶片中黄酮类含量上升ꎮ 上述结果表明ꎬ中
国沙棘 ＨｒＡＮＲ 基因及黄酮类含量变化与其抗旱性

密切相关ꎮ
基因表达量是基于转录水平的ꎬ而 ＲＮＡ 很不

稳定ꎬ尤其是在重度胁迫下(本研究中干旱胁迫第

６ 天和第 ９ 天)ꎬ其半衰期更短、更易降解ꎬ而基因

的表达产物较稳定(杨荣武ꎬ２０１７)ꎬ因而在基因表

达量下降时表达产物依然能够因为持续的累积而

保持上升的趋势ꎬ从而持续发挥抗旱功能ꎬ这可能

是本研究中中国沙棘中黄酮类含量与 ＡＮＲ 基因表

达不一致的原因之一ꎮ 另外ꎬ植物通过筛管自上

而下运输有机物ꎬ在本研究中ꎬ干旱胁迫第 ９ 天根

中 ＨｒＡＮＲ 基因的表达量急剧上升且在复水后持续

呈上升趋势ꎬ致使根系不断累积黄酮类物质ꎬ而根

系中合成的黄酮类物质通过筛管运输至叶片ꎬ这
可能是导致叶片中黄酮类含量与 ＨｒＡＮＲ 基因的表

达在复水后不一致的另一主要原因ꎮ
目前ꎬ国内外对于沙棘干旱胁迫相关基因的

研究较多ꎬ但多针对于 ＡＢＡ 信号转导途径、ＣＡ２＋信

号途径、ＭＡＰＫ 蛋白激酶途径等ꎬ对于次生代谢产

物与抗旱性之间相关性的研究仅有孙坤等(２０１５)
对肋果沙棘的研究ꎮ 为进一步明确 ＨｒＡＮＲ 基因与

中国沙棘抗旱性的关系ꎬ有必要对干旱胁迫下其

他黄酮类合成相关基因的表达量与黄酮类含量的

关系进行综合评估ꎬ同时通过转基因手段获得过

表达植株研究 ＨｒＡＮＲ 基因的抗旱功能ꎬ为中国沙

棘抗旱机理的阐明提供依据ꎮ
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