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摘  要：PYR/PYL/RCAR（PYL）基因家族作为脱落酸（ABA）的核心受体，在植物响应干旱等非生物胁迫的信号通

路中发挥关键调控作用。割手密（Saccharum spontaneum L.）作为甘蔗抗逆育种的重要野生近缘种，蕴藏丰富的抗旱遗

传资源，但目前其 PYL 基因家族的系统鉴定与功能分析尚未见报道。本研究基于割手密基因组数据（Saccharum 

spontaneum Np-X 2021），通过生物信息学方法鉴定 SsPYL 基因家族成员，系统解析其理化性质、染色体定位、进化关

系、基因结构、保守基序及启动子顺式作用元件，并结合实时荧光定量 PCR（qRT-PCR）技术分析其核心成员在干旱

胁迫下的表达模式。结果显示，在割手密基因组中鉴定到 32 个 SsPYL 基因，命名为 SsPYL1~SsPYL32，其编码蛋白氨

基酸长度为 149~385 个，多数为酸性亲水性蛋白，主要定位于细胞质，二级结构以 α-螺旋和无规则卷曲为主。此外，

SsPYLs 在染色体上呈不均匀分布，片段重复是其家族扩张的主导机制，且与水稻 OsPYL 基因家族存在 54 对共线性基

因，体现单子叶植物中该家族的进化保守性。系统进化分析结果显示，32 个 SsPYL 分为 3 个亚家族，同一亚家族成员

具有相似的保守基序组成和基因结构，所有成员均含 PYR_PYL_RCAR_like 标志性结构域。SsPYL 基因启动子区富含 

ABRE、ARE、LTR 等激素响应和非生物胁迫相关顺式作用元件；干旱胁迫下，8 个 SsPYL 基因 SsPYL1、SsPYL3、SsPYL4、

SsPYL6、SsPYL8、SsPYL14、SsPYL19 和 SsPYL24 的表达量极显著上调（P<0.01），其中 SsPYL8、SsPYL14、SsPYL19

上调幅度超过 5 倍，推测其为割手密抗旱调控的关键候选基因。本研究系统解析割手密 SsPYL 基因家族的分子特征与

干旱响应模式，为深入探究其在 ABA 介导的抗旱信号通路中的功能机制提供理论依据，同时为甘蔗抗旱性遗传改良提

供重要基因靶点。 
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Abstract: The PYR/PYL/RCAR (PYL) gene family (Pyrabactin Resistance 1/PYR1-Like/Regulatory Component of 

ABA Receptor), as core receptors of abscisic acid (ABA), play a pivotal regulatory role in the signaling pathways of 



554 热 带 作 物 学 报  第 47 卷 

plant responses to abiotic stresses such as drought. Saccharum spontaneum L. (wild sugarcane), an important wild rela-

tive for sugarcane stress-resistant breeding, harbors abundant drought-tolerant genetic resources. However, systematic 
identification and functional analysis of its PYL gene family remain unreported to date. Based on the S. spontaneum 

genome data (Saccharum spontaneum Np-X2021), the study identified members of the SsPYL gene family using bioin-
formatics approaches, and systematically analyzed the physicochemical properties, chromosomal localization, phyloge-

netic relationships, gene structures, conserved motifs, and cis-acting elements in promoters. Additionally, quantitative 
real-time PCR (qRT-PCR) was employed to investigate the expression patterns of core members under drought stress. 

The results showed that 32 SsPYL genes, designated as SsPYL1 to SsPYL32, were identified in the S. spontaneum ge-
nome. The encoded proteins ranged in length from 149 to 385 amino acids, with most being acidic and hydrophilic pro-

teins primarily localized in the cytoplasm. The secondary structure was dominated by α-helices and random coils. Fur-
thermore, SsPYLs exhibited uneven distribution across chromosomes, and segmental duplication was the dominant 

mechanism driving family expansion. A total of 54 pairs of syntenic genes were identified between SsPYLs and rice 
OsPYL genes, reflecting the evolutionary conservation of this family among monocotyledonous plants. Phylogenetic 

analysis clustered the 32 SsPYLs into three subfamilies, with members of the same subfamily sharing similar conserved 
motif compositions and gene structures. All SsPYL proteins contained the signature PYR_PYL_RCAR_like domain. 

The promoter regions of SsPYL genes were enriched in hormone-responsive and abiotic stress-related cis-acting ele-
ments, such as ABRE (ABA-responsive element), ARE (anaerobic responsive element), and LTR (low-temperature re-

sponsive element). Under drought stress, the expression levels of eight SsPYL genes (SsPYL1, SsPYL3, SsPYL4, SsPYL6, 
SsPYL8, SsPYL14, SsPYL19 and SsPYL24) were extremely significantly upregulated (P<0.01), among which SsPYL8, 
SsPYL14 and SsPYL19 showed more than 5-fold upregulation. The genes are thus speculated to be key candidate genes 

regulating drought tolerance in S. spontaneum. The study represents the first systematic characterization of the molecu-
lar features and drought-responsive patterns of the SsPYL gene family in S. spontaneum. It would provide a theoretical 

basis for further exploring the functional mechanisms in ABA-mediated drought stress signaling pathways and offer 
important gene targets for the genetic improvement of drought tolerance in sugarcane. 
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脱落酸（abscisic acid, ABA）是植物生长发育

过程中的关键激素，不仅广泛参与调控植物生长

发育的多个环节，还在植物响应高温、低温、高

盐、干旱等非生物胁迫时发挥核心调控作用[1-2]。

ABA 信号转导途径依赖受体与信号传导通路关

键成员的协同互作，其中 PYR/PYL/RCAR（pyrab-
actin resistance 1/pyr1-like/regulatory component 
of ABA receptor, PYL）蛋白是 ABA 的主要受体家

族。该类蛋白与蛋白磷酸酶 2C（protein phos-

phatase 2C, PP2C）、蔗糖非发酵相关蛋白激酶家

族 2（sucrose non-fermenting-related protein kinase 

2, SnRK2）及下游转录因子等，共同构成 ABA 信

号转导途径的核心调控模块 [3-4]。正常生理条件

下，植物体内 ABA 含量维持在较低水平，PP2C

与 SnRK2 特异性结合并抑制 SnRK2 激酶活性，

从而导致下游 ABA 信号通路关闭；当植物感知内

部发育信号或遭遇外界非生物胁迫时，体内 ABA

含量升高，ABA 与 PYL 蛋白结合引发其构象改

变，进而促进 PYL-PP2C 复合物形成，从而解除

PP2C 对 SnRK2 的抑制作用，磷酸化的 SnRK2 激

活 ABA 反应元件结合因子（ABF），并启动对胁

迫的下游反应[5-8]。近年来，PYL 基因家族在不同

植物中被陆续鉴定和分析，为揭示 ABA 信号通路

的进化与功能提供了重要线索。 

目前，模式植物拟南芥的 PYL 家族已经得到

了较为全面的研究。在拟南芥中已鉴定出 14 个高

度保守的 PYL 蛋白[9]，研究发现 AtPYL1、AtPYL2

和 AtPYL3 基因的过表达可以提高拟南芥的抗旱

性和水分利用效率[10]。在干旱胁迫下，AtPYL5 的

过表达降低蒸腾速率，减少水分损失和氧化应激

损伤，提高光合作用速率[11]。过表达 AtPYL4、
AtPYL8 和 AtPYL13 基因可以提高拟南芥的抗旱

性[12-15]。此外，研究表明在水稻中过表达 OsPYL5

基因，显著增强水稻抗旱性[16]，而将 OsPYL3 转

入拟南芥中发现，转基因拟南芥的抗旱性显著提

高[17]。在玉米中，过表达 ZmPYL8 能提高转基因

拟南芥对 ABA 的敏感性，具有更高的脯氨酸积累

量和更低的丙二醛含量，增强植株的耐旱性[18]。

REN 等[19]的研究表明，山葡萄 VaPYL4 基因的过

表达极显著地提高转基因拟南芥株系在干旱 18 d
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后复水的存活率。WANG 等 [20]研究发现，敲除

GhPYL9 基因的棉花植株对 20%聚乙二醇 6000

（PEG）诱导的干旱的耐受性明显降低，施加外

源 PEG 可促进棉花中 GhPYL9 基因的高表达，且

其与氧化还原信号元件和转录因子共表达，表明

GhPYL9 可能通过影响棉花中多个下游胁迫相关

基因的表达，使其对渗透胁迫的耐受性起到积极

地调控作用。上述结果均表明植物 PYL 基因家族

对植物的抗逆育种具有重要意义。 

甘蔗（Saccharum officinarum L.）是我国食糖

生产的第一大原料，其高产稳产对我国糖料产业

和食糖安全稳定具有重要作用[21]。目前，随着极

端气候的频繁出现，干旱已成为制约我国甘蔗高

产 的 主 要 限 制 因 素 [22] 。 割 手 密 （ Saccharum 

spontaneum L.）作为甘蔗杂交育种中核心的野生

近缘种，积累了丰富的优异抗逆遗传资源，是挖

掘抗逆功能基因的重要基因库[23]。系统解析干旱

胁迫下割手密抗旱相关基因的表达调控模式与分

子机制，可为甘蔗抗旱性遗传改良提供关键理论

依据与基因靶点，具有重要的理论价值与实践意

义。然而目前关于割手密 PYL 基因家族的鉴定和

表达模式分析尚未见系统报道。鉴于此，本研究

以割手密基因组数据为基础，采用生物信息学方

法系统鉴定 SsPYL 基因家族成员，解析其基因结

构、染色体定位、进化关系及启动子顺式作用元

件等核心特征；同时结合实时荧光定量 PCR

（qRT-PCR）技术，进一步对鉴定到的 SsPYL 基

因在干旱胁迫下的表达情况进行检测，以期筛选

出与干旱胁迫密切相关的 SsPYL 基因，为后续开

展基因功能验证、分子标记开发及甘蔗抗旱分子

育种提供理论支撑与技术参考。 

1  材料与方法 

1.1  基因家族鉴定与序列分析 

从割手密基因组数据库（https://sugarcane.gxu. 

edu.cn/scdb/download）中下载割手密的基因组数

据（版本号：Saccharum spontaneum Np-X，2021），

从 TAIR（https://www.arabidopsis.org）数据库中

下载拟南芥 PYL 家族蛋白序列，从 EnsemblPlants

（https://plants.ensembl.org/index.html）数据库中

下载水稻 PYL 家族蛋白序列。利用 TBtools-II 软

件将割手密所有蛋白质序列与拟南芥和水稻 PYL

家族成员进行 Blast，再利用 Pfam（http://pfam. 

xfam.org/search#tabview=tab1）数据库和 NCBI- 

CDD（https://www.ncbi.nlm.nih.gov/cdd）数据库

对候选基因序列的结构域进行验证（ Pfam: 

PF10604）。利用 TBtools 软件的 Protein parameter 

Calc 工具分析 PYL 蛋白的理化性质，包括氨基酸

数目、分子质量、等电点、不稳定性指数、脂肪

族指数和亲水性。利用 DeepLoc 2.0（https://servic-

es.healthtech.dtu.dk/services/DeepLoc-2.0）在线软

件预测亚细胞定位，利用 SOPMA（https://npsa-pr-
abi.ibcp.fr/cgi-bin/npsa_automat.pl?page=/NPSA/np
sa_sopma_f.html）在线软件预测蛋白质二级结构。 

1.2  染色体定位与共线性分析 

从割手密基因组注释文件中提取 PYL 基因家

族成员的染色体定位信息，对 SsPYL 基因家族成

员进行系统命名，明确各基因在染色体上的具体

位置，并利用 TBtools 软件绘制染色体定位图谱。

利用 TBtools 软件中的 Advanced Circos 功能对

SsPYL 在进化过程中可能发生的基因复制事件进

行预测，并根据基因复制对信息将预测结果可视

化。同时，利用 TBtools 软件中的 Dual Systeny Plot

功能对割手密和水稻基因组的共线性结果进行可

视化分析。 

1.3  系统进化分析 

利用 MEGA 11 软件将拟南芥和水稻的 PYL

家族的蛋白序列，与割手密 SsPYL 蛋白序列进行

多重序列比对，使用最大似然法构建系统进化树。

根据进化树拓扑结构将 SsPYLs 划分为不同的亚

家族，利用 iTOL（https://itol.embl.de）在线软件

对进化树进行美化。 

1.4  基因结构、保守基序解析及启动子顺式作

用元件预测 

从割手密基因组注释文件中检索并提取

SsPYL 基因家族成员的基因结构特征信息，利用

Gene Structure Display Server（GSDS，http://gsds. 

gao-lab.org）在线软件解析基因结构。借助 MEME

（https://meme-suite.org）在线软件对 SsPYL 基因

家族编码蛋白的保守基序进行鉴定与分析，最大

预测基序数设置为 10。利用 TBtools 软件的 Gene 

Structure View 功能对 SsPYL 基因家族的基因结

构特征及保守基序分布模式进行联合可视化分

析。此外，以 SsPYL 基因起始密码子上游 2 kb 的

基 因 组 序 列 作 为 候 选 启 动 子 区 域 ， 利 用

PlantCARE 数据库对该区域的顺式作用元件进行

系统预测与分析，重点关注激素应答相关、非生

物胁迫响应相关及光反应相关顺式作用元件的种
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类与分布特征。 

1.5  干旱胁迫下割手密 PYL 家族成员表达模

式分析 

供试材料选取经吕绍芝等[24]鉴定为强抗旱性

的割手密种质无性系 90-53，该材料来源于云南省

省级甘蔗昆明种质资源圃（云南农业大学校园内，

海拔 1950 m）。将材料以盆栽的方式种植于云南

农业大学甘蔗研究所的温室大棚，当供试材料处

于苗期（大部分割手密幼苗具 5~6 个叶片）时采

用自然干旱法进行干旱胁迫处理。使用烘干法于每

日 10：00 测定土壤相对含水量。参照沈庆庆等[25]

的方法，当盆内土壤相对含水量降至 7.5%~10.0%

时定义为重度干旱。设定重度干旱为起始时间点

（记为胁迫 0 d），继续维持干旱胁迫至 2 d。分别

于胁迫 0、2 d 时对+1 叶组织进行采样，迅速置于

液氮中，转移至‒80 ℃冰箱保存，用于后续 RNA

的提取和实时荧光定量 PCR 分析。试验设置 3 个

生物学重复。 

用 Trizol 法提取叶片总 RNA，1.0%琼脂糖凝

胶电泳检测 RNA 的完整性。以总 RNA 为模板，

使用逆转录试剂盒（天根，北京）逆转录合成

cDNA，作为实时荧光定量 PCR 的模板，置于

‒20 ℃冰箱保存备用。 

使用 Primer 5.0 软件设计荧光定量分析的引

物（表 1），选用割手密的 GAPDH 为内参基因。

使用 2×Real Star SYBR Mixture 试剂盒（GenStar，

北京）进行 qRT-PCR。基因的相对表达量采用

2‒ΔΔCt 法计算，每个样品设置 3 次重复。 

2  结果与分析 

2.1  SsPYL 基因家族的鉴定与蛋白理化性质

分析 

经筛选鉴定，在割手密基因组中共获得 32 个

PYL 基因，依次命名为 SsPYL1~SsPYL32。SsPYL

蛋白的理化性质分析结果（表 2）显示：SsPYL

蛋白的氨基酸长度介于 149~385 个之间，理论分

子量为 16567.7~42011.02 kDa；等电点（pI）为

4.46~9.93，大部分成员的 pI<7，属于酸性蛋白；

不稳定系数为 17.68~62.51，其中 SsPYL8、

SsPYL9、SsPYL17、SsPYL18、SsPYL20、SsPYL21、

SsPYL26 和 SsPYL32 的不稳定系数<40，为稳定

蛋白；脂溶系数介于 66.13~95.30 之间，亲水性指

数为‒0.590~0.047，表明割手密 PYL 蛋白家族整 

表 1  qRT-PCR 引物 
Tab. 1  Primers used for qRT-PCR analysis 

引物名称 
Primer name 

引物序列（5‒3） 
Primer sequence (5‒3) 

SsPYL1-F TCGGCGATGTAGGTG 

SsPYL1-R GCATTGACGGGAGG 

SsPYL3-F GCGATGTAGGTGGCTCAA 

SsPYL3-R TCGTTCGTGGTCGATGTG 

SsPYL4-F ACGGTGAGGATGGAGGAGT 

SsPYL4-R TGAGATTGGTAGTGTCAGGGAG 

SsPYL5-F CATTGACCTCCCTGACACTA 

SsPYL5-R CGTCGCCAAGCACATC 

SsPYL6-F CACATCGACCACGAACGACT 

SsPYL6-R CCACCGCCTCCAGAACTAC 

SsPYL8-F TCCTCCTCGGTGTTGCCCTC 

SsPYL8-R CCGCCACATCCTCAGCTTCC 

SsPYL14-F CGTGTCCTCCTCCGTGTT 

SsPYL14-R TCACCGAGTTCCACCACC 

SsPYL16-F GGTGTCGTCCTCGGTGTTGC 

SsPYL16-R CCAGGGTCTTCGGCTTCTCC 

SsPYL19-F CGTGTCCTCCTCCGTGTT 

SsPYL19-R TCACCGAGTTCCACCACC 

SsPYL22-F GGGTGTCGTCCTCGGTGTT 

SsPYL22-R AGGGTCTTCGGCTTCTCCA 

SsPYL23-F CGTGTCCTCCTCCGTGTT 

SsPYL23-R TCACCGAGTTCCACCACC 

SsPYL24-F CGCAAGGGAGGCGAAGATAA 

SsPYL24-R CTTTCCGCACGCAACGAG 

SsPYL31-F CATTGACCTCCCTGACACTA 

SsPYL31-R CGTCGCCAAGCACATC 

SsPYL32-F CGACGGTCTCGATGCTC 

SsPYL32-R ATGGCGTCCAAGGCTGAG 

 
体表现为亲水性特征。亚细胞定位预测结果显示，

SsPYL8 定位在细胞膜上，SsPYL12 定位在细胞

核上，5 个 SsPYLs（SsPYL2、SsPYL15、SsPYL18、

SsPYL24、SsPYL29）定位在质体上，其余 25 个

SsPYLs 均定位在细胞质上。蛋白质二级结构预测

结果（表 3）显示，SsPYL 家族由 α-螺旋、延伸

链、β-转角和无规则卷曲组成。其中，SsPYL1、

SsPYL2、SsPYL3、SsPYL6、SsPYL12、SsPYL15、

SsPYL16、SsPYL22、SsPYL24、SsPYL25、SsPYL29

等 11 个 SsPYL 蛋白的二级结构组成中无规则卷

曲占比最多，其余 SsPYL 蛋白的二级结构的主要

组成均为 α-螺旋。 



第 3 期 徐屈楠茜等：割手密 SsPYL 基因家族的全基因组鉴定及干旱胁迫下的表达模式分析 557 

表 2  蛋白质理化性质分析 
Tab. 2  Analysis of physicochemical properties of proteins 

基因名称 
Gene name 

基因号 
Gene ID 

氨基酸数量 
Number of amino 

acid 

分子量 
Molecular 

weight/kDa

等电点 
pI 

不稳定系数
Instability 

index 

脂溶系数 
Aliphatic 

index 

亲水性指数 
Hydrophilicity index 

SsPYL1 Npp.09A008280.1.t1 197 21712.55 5.69  45.07  93.35  ‒0.254  

SsPYL2 Npp.03B029190.1.t1 264 28875.46 8.90  52.35  73.86  ‒0.423  

SsPYL3 Npp.09D008430.1.t1 149 16567.70 4.71  42.69  95.30  ‒0.237  

SsPYL4 Npp.10A002590.1.t1 211 23769.03 6.07  54.04  87.16  ‒0.404  

SsPYL5 Npp.04C009900.1.t1 211 23769.03 6.07  54.04  87.16  ‒0.404  

SsPYL6 Npp.09C009000.1.t1 197 21712.55 5.69  45.07  93.35  ‒0.254  

SsPYL7 Npp.07B006010.1.t1 220 22843.81 6.40  45.28  85.59  0.021  

SsPYL8 Npp.10D015610.1.t1 241 25531.62 6.67  38.91  76.93  ‒0.200  

SsPYL9 Npp.10D015610.1.t2 210 22353.04 6.08  37.03  82.67  ‒0.076  

SsPYL10 Npp.01B039890.1.t1 220 22876.86 6.24  43.84  85.14  0.036  

SsPYL11 Npp.09A015920.1.t1 208 21910.83 9.22  40.79  90.53  0.024  

SsPYL12 Npp.09B008370.1.t1 300 33583.43 9.93  62.51  84.03  ‒0.504  

SsPYL13 Npp.04D009400.1.t1 211 23769.03 6.07  54.04  87.16  ‒0.404  

SsPYL14 Npp.04D008280.1.t1 204 22208.84 6.06  49.44  77.35  ‒0.351  

SsPYL15 Npp.03A029510.1.t1 385 42011.02 8.88  60.68  66.13  ‒0.590  

SsPYL16 Npp.01D017190.1.t1 211 22623.41 5.12  41.26  88.77  ‒0.191  

SsPYL17 Npp.09D007960.1.t1 187 19696.03 4.46  36.48  83.16  ‒0.014  

SsPYL18 Npp.10C014420.1.t1 285 30234.00 6.51  36.52  81.47  ‒0.108  

SsPYL19 Npp.04A009460.1.t1 204 22171.79 5.89  50.28  76.86  ‒0.329  

SsPYL20 Npp.06C012240.1.t1 158 17276.65 4.82  17.68  85.82  ‒0.233  

SsPYL21 Npp.06D011020.1.t1 158 17276.65 4.82  17.68  85.82  ‒0.233  

SsPYL22 Npp.01B029960.1.t1 211 22595.35 5.12  41.57  87.87  ‒0.202  

SsPYL23 Npp.04C008410.1.t1 204 22238.87 6.06  48.84  77.35  ‒0.353  

SsPYL24 Npp.03C033700.1.t1 331 36315.07 8.99  53.01  79.52  ‒0.246  

SsPYL25 Npp.01A028100.1.t1 211 22623.41 5.12  41.26  88.77  ‒0.191  

SsPYL26 Npp.06A010190.1.t1 158 17276.65 4.82  17.68  85.82  ‒0.233  

SsPYL27 Npp.01A039010.1.t1 220 22846.83 6.24  43.84  85.59  0.047  

SsPYL28 Npp.01C036270.1.t1 220 22843.81 6.40  45.28  85.59  0.021  

SsPYL29 Npp.03D031070.1.t1 301 32606.51 7.28  48.23  76.48  ‒0.329  

SsPYL30 Npp.04B009430.1.t1 204 22266.92 5.89  50.28  78.33  ‒0.325  

SsPYL31 Npp.04B010900.1.t1 211 23740.98 6.07  54.04  86.26  ‒0.415  

SsPYL32 Npp.06B010280.1.t1 158 17276.65 4.82  17.68  85.82  ‒0.233  

 
表 3  SsPYL 蛋白二级结构分析及亚细胞定位预测 

Tab. 3  Secondary structure analysis and subcellular localization prediction of SsPYL proteins 

蛋白名称 
Protein name 

亚细胞定位 
Subcellular location 

α-螺旋 
α-helix/% 

延伸链 
Extended strand/%

β-转角 
β-turn/% 

无规则卷曲 
Random coil/% 

SsPYL1 细胞质 0.3553  0.2132  0.0558  0.3756  

SsPYL2 质体 0.3409  0.1553  0.0758  0.4280  

SsPYL3 细胞质 0.3490  0.2148  0.0403  0.3960  

SsPYL4 细胞质 0.4171  0.1991  0.0521  0.3318  

SsPYL5 细胞质 0.4171  0.1991  0.0521  0.3318  

SsPYL6 细胞质 0.3553  0.2132  0.0558  0.3756  
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续表 3  SsPYL 蛋白二级结构分析及亚细胞定位预测 
Tab. 3  Secondary structure analysis and subcellular localization prediction of SsPYL proteins (continued) 

蛋白名称 
Protein name 

亚细胞定位 
Subcellular location 

α-螺旋 
α-helix/% 

延伸链 
Extended strand/%

β-转角 
β-turn/% 

无规则卷曲 
Random coil/% 

SsPYL7 细胞质 0.4136  0.1545  0.0682  0.3636  

SsPYL8 细胞膜 0.4191  0.1535  0.0539  0.3734  

SsPYL9 细胞质 0.4619  0.1571  0.0476  0.3333  

SsPYL10 细胞质 0.4273  0.1500  0.0682  0.3545  

SsPYL11 细胞质 0.4423  0.2019  0.0625  0.2933  

SsPYL12 细胞核 0.2800  0.2067  0.0600  0.4533  

SsPYL13 细胞质 0.4171  0.1991  0.0521  0.3318  

SsPYL14 细胞质 0.4118  0.1618  0.0392  0.3873  

SsPYL15 质体 0.2675  0.1740  0.0883  0.4701  

SsPYL16 细胞质 0.3602  0.1991  0.0521  0.3886  

SsPYL17 细胞质 0.4973  0.1711  0.0481  0.2834  

SsPYL18 质体 0.4561  0.1368  0.0456  0.3614  

SsPYL19 细胞质 0.4265  0.1765  0.0441  0.3529  

SsPYL20 细胞质 0.4304  0.2089  0.0886  0.2722  

SsPYL21 细胞质 0.4304  0.2089  0.0886  0.2722  

SsPYL22 细胞质 0.3649  0.1659  0.0664  0.4028  

SsPYL23 细胞质 0.4216  0.1716  0.0441  0.3627  

SsPYL24 质体 0.3293  0.1722  0.0574  0.4411  

SsPYL25 细胞质 0.3602  0.1991  0.0521  0.3886  

SsPYL26 细胞质 0.4304  0.2089  0.0886  0.2722  

SsPYL27 细胞质 0.4182  0.1545  0.0773  0.3500  

SsPYL28 细胞质 0.4136  0.1545  0.0682  0.3636  

SsPYL29 质体 0.3355  0.1794  0.0631  0.4219  

SsPYL30 细胞质 0.4412  0.1618  0.0392  0.3578  

SsPYL31 细胞质 0.4171  0.1943  0.0521  0.3365  

SsPYL32 细胞质 0.4304  0.2089  0.0886  0.2722  

 
2.2  SsPYL 基因家族染色体定位与共线性分析 

SsPYL 基因的染色体定位分析结果显示，

SsPYLs 在染色体上不均匀分布（图 1）。其中

SsPYL8 和 SsPYL9 串联分布于染色体 10D 上，表

明该基因家族在进化过程中可能发生了基因自我

复制事件，进而导致家族基因数量增加。为了深

入探究 SsPYL 基因家族的扩增机制，本课题组对

割手密基因组中的片段重复和串联重复进行了研

究。基因复制事件分析结果显示，SsPYL 基因家

族不存在串联重复基因对，片段重复基因对则为

47 对，这表明片段重复是 SsPYL 基因家族扩张的

主导机制。为明确基因组结构特征及基因家族的

染色体分布与共线性关系，本研究构建了环形可

视化图谱。由图 2 可知，不同染色体间存在显著

的共线性关联，表明该基因家族在进化过程中经

历了片段复制或染色体重排事件。此外，SsPYL

家族共存在 47 对共线性基因，表明存在基因复

制。从基因密度的局部特征来看，各染色体上的

SsPYL 基因呈现出非均匀的分布模式，部分染色

体区域（如 Chr7A、Chr7B 等）的基因密度较高，

而其他区域相对稀疏，这可能与该家族基因的功

能分化或表达调控需求有关。此外，本研究还探

究了水稻和割手密之间的同源性，结果显示（图

3）割手密 SsPYL 基因与水稻 OsPYL 家族之间存

在 54 对共线性基因，表明割手密和水稻在基因层

面具有高度的同源性。 
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图 1  SsPYL 基因家族染色体定位分析 
Fig. 1  Chromosomal localization analysis of SsPYL gene family 

 
2.3  SsPYL 基因家族进化树分析 

为进一步了解割手密 SsPYL 基因功能及其系

统进化关系，利用 MEGA 11 软件采用最大似然

法，将鉴定获得的 32 个割手密 PYL 蛋白序列与

拟南芥、水稻的 PYL 家族蛋白序列构建系统进化

树。结果显示，32 个 SsPYL 蛋白可划分为 3 个亚

家族，其中亚家族Ⅰ包括 SsPYL8、SsPYL9、

SsPYL14、SsPYL17、SsPYL18、SsPYL19、SsPYL23

和 SsPYL30，亚家族Ⅱ包括 SsPYL1、SsPYL3、

SsPYL4、SsPYL5、SsPYL6、SsPYL12、SsPYL13、

SsPYL31 ，亚家族Ⅲ包括 SsPYL2 、 SsPYL7 、

SsPYL10、SsPYL11、SsPYL15、SsPYL16、SsPYL20、

SsPYL21、SsPYL22、SsPYL24、SsPYL25、SsPYL26、

SsPYL27、SsPYL28、SsPYL29 和 SsPYL32（图 4）。 

2.4  SsPYL 基因家族成员的结构、保守基序解析 

SsPYL 家族成员氨基酸序列的保守基序分析

结果（图 5A）显示，所有基因都包含 Motif3，表

明该基序在进化过程中高度保守。多数 SsPYL 基

因都具有 Motif1、Motif2、Motif5 等核心基序，

表明这些基序可能是 PYL 家族执行 ABA 受体功

能的结构基础。同时，部分基因（如 SsPYL4、

SsPYL5、SsPYL13 和 SsPYL31）含特有 Motif9，

推测其可能存在功能分化。此外，进化亲缘关系

较近的基因具有相似的基序排列模式，反映出基

序组成与基因进化的协同性。SsPYLs 编码蛋白的

功能结构域预测结果（图 5B）显示，所有成员均

含有 Bet v I-like 结构域和 PYR_PYL_RCAR_like

结构域，这是 PYL 家族作为 ABA 受体的标志性

结构。SsPYL12 还含有 petA 超家族结构域，推测

其可能参与特殊的蛋白互作或结构维持过程。结

构域长度的差异分析表明，多数基因的核心结构

域长度集中在 200~300 个氨基酸区间，而 SsPYL15  
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图 2  SsPYL 基因家族共线性分析 
Fig. 2  Covariance analysis of SsPYL gene family 

 

 
 

图 3  割手密与水稻 PYL 基因家族成员的同源性分析 
Fig. 3  Homology analysis of PYL gene family members between S. spontaneum and rice 

 
结构域延伸至 400 个氨基酸以上。通过 GSDS 工

具解析 SsPYL 基因的结构，发现其基因序列长度

差异显著，其中 20 个 SsPYL 基因缺乏非编码区，

且外显子数量、长度及内含子分布存在分化；部

分基因（如 SsPYL25、SsPYL16）外显子数量少且

结构紧凑，而 SsPYL13、SsPYL15 等基因外显子

数量多且结构复杂（图 5C）。  

2.5  SsPYL 基因家族成员的启动子区顺式作

用元件预测 

为探究 SsPYL 基因家族的转录调控机制，本

研究对其启动子区域的顺式作用元件进行系统分

析。结果显示，SsPYL 家族 32 个成员的启动子区

域分布有多种功能各异的顺式作用元件（图 6）。

在非生物胁迫响应元件中，与厌氧诱导相关的 
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图 4  割手密与拟南芥、水稻 PYL 家族进化树 
Fig. 4  Phylogenetic tree of PYL Family of S. spontaneum, A. thaliana and O. sativa 

 
ARE 元件数量最多，其次为低温响应元件（LTR）。

激素相关元件共有 5 种，分别为脱落酸响应元件

（ABRE）、生长素响应元件（AuxRR-core）、赤

霉素响应元件（GARE-motif）、水杨酸响应元件

（ TGA-element ） 和 茉 莉 酸 甲 酯 响 应 元 件

（CGTCA-motif、TGACG-motif）。这一结果表明

ABA 信号通路也受到其他植物激素的调控。 

2.6  SsPYL 基因在干旱胁迫下的表达分析 

采用 qRT-PCR 技术检测干旱胁迫下各 SsPYL

基因的相对表达量，分析其表达特征变化，结果

如图 7 所示。在干旱胁迫 2 d 后，有 11 个 SsPYL

基因的表达量相较于对照呈上升趋势，其中 8 个

基因（SsPYL1、SsPYL3、SsPYL4、SsPYL6、SsPYL8、

SsPYL14、SsPYL19 和 SsPYL24）的表达量极显著

上升（P<0.01）。此外，另有 3 个基因（SsPYL22、

SsPYL31、SsPYL32）的表达量较对照呈下降趋势。

进一步分析各亚家族成员的整体表达特征发现：

上调表达的 SsPYL 基因中，亚家族Ⅰ所有成员的

表达量相较于对照均呈显著上升趋势，且整体上

升幅度较大；亚家族Ⅱ成员的表达量整体呈上升

趋势，其中 SsPYL6 的表达量最高，仅 SsPYL31

的表达量较对照下降；亚家族Ⅲ成员的表达量整

体波动幅度较小，仅 SsPYL24 的表达量在干旱胁

迫后发生显著变化。  

3  讨论 

ABA 是控制许多重要农艺性状的重要调节剂

之一，如种子成熟和萌发、从营养生长到生殖生长

的转变以及对非生物和生物胁迫的生理反应[26-32]。

PYL 基因家族作为 ABA 受体，是 ABA 信号转导

途径的重要组成部分，在植物生长发育中起着不

可或缺的作用。本研究通过多种生物信息学方法，

在割手密基因组中鉴定到 32 个 SsPYL 基因，数量

显著多于拟南芥[9]、水稻[33]和玉米[34]等模式植物，

这一差异可能与割手密作为甘蔗近缘野生种的强

抗逆特性密切相关。对 SsPYL 家族进行理化性质

分析发现，SsPYL 蛋白氨基酸长度介于 149~385

个之间，分子量为 16.6~42.0 kDa，与水稻 OsPYL  



562 热 带 作 物 学 报  第 47 卷 

 
 

A：基因 motif 分布；B：蛋白结构域；C：基因结构。 
A: Motif distribution of genes; B: Proteins domain; C: Gene structure. 

图 5  SsPYL 家族基因保守基序和结构分析 
Fig. 5  Conservative motifs and gene structure of SsPYL family genes 

 

 
 

图 6  SsPYL 基因家族启动子顺式作用元件分析 
Fig. 6  Analysis of ciselements in promoter regions of SsPYL family genes 
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**表示差异极显著（P<0.01）。 
** indicates extremelny significant difference (P<0.01). 

图 7  SsPYL 家族基因的表达分析 
Fig. 7  Relative expression of SsPYL family genes of 

 
蛋白家族的分子量范围基本吻合，但存在部分大

分子成员（如 SsPYL15，42.0 kDa），推测其额外

的氨基酸序列可能参与特殊的调控过程。本研究

发现割手密与水稻之间存在 54 对共线性 PYL 基

因，且不同染色体间的共线性关联显著，表明 PYL

家族在单子叶植物进化过程中具有高度的保守

性。此外，SsPYL 基因在染色体上不均匀分布且

存在 47 对片段重复基因，表明片段重复是其家族

扩张的主导机制，这与禾本科模式植物水稻 PYL

基因家族扩张的方式类似。水稻基因组中 OsPYL

基因的扩张同样以片段重复为主，而串联重复贡

献较小，这种保守的扩张模式暗示片段重复在维

持 SsPYL 家族功能稳定性的同时，为其功能分化

提供遗传素材[33]。 

32 个 SsPYL 基因可划分为 3 个亚家族，这一

结果与拟南芥[9]、水稻[33]、高粱[35]和烟草[36]等的

结果一致。进化树分析发现，SsPYL 基因家族的

3 个亚家族都与同为禾本科的水稻 OsPYL 更为接

近，但 SsPYL 大部分亚家族Ⅱ的成员在进化上相

对独立。这一结果也与高粱中得到的结果类似，

表明亚家族Ⅱ成员可能为割手密形成后自身进化

分化而来，这些 SsPYL 基因可能是割手密为适应

环境而分化形成的特有 PYL 基因，对割手密的生

长发育具有独特的作用[35]。基因结构和保守基序

往往作为重要特征，揭示各基因的进化关系和功

能差异。Motif3 在所有成员中的普遍存在，表明

其是 PYL 家族功能行使的核心基序，而 Motif9

在 SsPYL4、SsPYL5 等基因中的特异性分布，可

能是这些基因在 ABA 信号通路中产生功能分化

的结构基础。此外，SsPYL12 特有的 petA 超家族

结构域，可能使其参与叶绿体呼吸链与 ABA 信号

的交叉调控，这一推测与该基因定位于细胞核且

二级结构中无规则卷曲占比最高的特征相符，表

明其可能通过独特的结构参与多元调控网络。基

因结构分析显示，SsPYLs 含有 1~6 个外显子，其

中 14 个基因只有 1 个外显子，除 SsPYL22 有 1

个非编码区外，其余基因没有非编码区，表明其

高度保守。部分基因的外显子数量少且结构紧凑，

可能属于进化保守型；而 SsPYL12、SsPYL31 等

基因的外显子数量多且结构复杂，推测其可能经

历了更多的选择压力或基因重组事件，为功能分

化提供遗传基础。 

植物通过感知外部刺激来应对非生物胁迫，

然后激活信号通路，诱导胁迫相关基因的表达。

分析 PYLs 基因启动子上的顺式作用元件，可以更

加准确地预测该基因家族成员的功能[37-38]。本研

究发现 SsPYL 基因启动子区富含多种激素响应和

逆境相关顺式作用元件，揭示其复杂的转录调控

机制。ABRE 元件的广泛分布表明 SsPYL 基因的

表达受到 ABA 信号的直接调控。此外，MBS 元

件是 MYB 转录因子的结合位点，参与干旱等胁

迫响应，说明相关 SsPYL 基因可能在干旱胁迫应

答中发挥作用。此外，GT1-motif 和 G-Box 参与

光信号调控，这可能为 SsPYL 基因的光响应表达

提供分子基础。本研究发现，8 个 SsPYL 基因在

干旱胁迫下极显著上调，其中 SsPYL8、SsPYL14、

SsPYL19 的上调幅度超过 5 倍，推测其为割手密

抗旱调控的关键候选基因。研究发现水稻 OsPYL9

和拟南芥 AtPYL3 过表达株系的抗旱性显著增强，

表明与其处于同一分支上的 SsPYL8 等基因可能

通过类似的分子机制发挥作用 [10, 39]。此外，

SsPYL22、SsPYL31、SsPYL32 的表达量较对照下

降，这可能是由于 PYL 基因家族在不同植物组织

中的表达水平存在差异[35, 40]。 

本研究通过多种生物信息学方法，在割手密

基因组中鉴定到 32 个 SsPYL 基因，划分为 3 个亚

家族。染色体共线性分析和系统发育树分析表明

PYL 家族在单子叶植物进化过程中具有高度的保

守性。本研究发现 8 个割手密 SsPYL 基因在干旱

胁迫下极显著上调，其中 SsPYL8、SsPYL14、

SsPYL19 的上调幅度超过 5 倍，推测其为割手密

抗旱调控的关键候选基因。 
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