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　 　 发展可再生能源是应对温室效应引起全球气

候变化的重要手段［１］。 林木为人类提供了最重要

的可再生资源，杨柳科植物由于易于繁殖、生长速

度快、产量高，是营建生物质能源林重要的树种之

一［２］。 全球柳属有 ５２０ 个种，主产北半球温带地

区［３］，我国柳树资源丰富，包含种 ２５７ 个，变种 １２２
个和变型 ３３ 种，且基本处于野生和半野生状态，其
遗传变异丰富，改良潜力大［４］。 全球范围内，培育

高产和抗逆性强的柳树无性系以适应边际土地开

发和利用的需求也在不断增长。
ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 转录因子是植物中最大的转录因子

家族之一。 在模式植物中，ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 基因家族的

生物学功能已有深入研究。 研究结果表明，该基

因家族在很多植物生长过程中起着至关重要的作

用，这些过程包括调控植物生长和发育［５⁃９］ ，对生

物胁迫和非生物胁迫的应答［１１⁃１６］等。 如 ＡＰ２ 亚家

族中的基因被发现参与调控植物开花时间［５］ 、调
节花器官生长和发育［６］ 、胚珠发育［７］ 、决定小穗分

生组织形成［８］ 及叶表皮细胞形成［９］ ，而该基因家

族的 ＲＡＶ 基因受乙烯和油菜素内酯等激素调

控［１０］ ，过表达此类基因可以提高植物对盐胁迫和

干旱胁迫的抗性［１１⁃１２］ ，ＥＲＦ 亚家族基因则主要参

与对生物胁迫和非生物胁迫的应答，包括病原菌

和疾病刺激［１３⁃１４］ 、水分胁迫［１５］ 、盐胁迫［１６］ 及高温

和低温胁迫等［１７⁃１８］ 。
ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 基因家族重要的生物学功能，使得

该家族的基因成为植物育种和基因工程重要的基

因资源。 簸箕柳基因组染色体水平的组装序

列［１９］ ，为开展簸箕柳全基因组 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 基因家族

分析提供了基础。 对簸箕柳 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 基因家族

开展研究，有助于全面了解柳树中该家族基因的

组成和进化历史。 柳树不仅耐水湿，而且对干旱

生境的适应性很强［２０］ 。 本文还对柳树干旱条件下

差异表达的 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 基因进行了分析，旨在获得

柳树与干旱胁迫应答有关的 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 基因家族

候选基因。

１　 材料与方法

１􀆰 １　 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 转录因子查找

簸箕柳基因组参照 Ｗｅｉ 等［１９］ 发表的序列。 基

因家族中基因查找方法如下： 首先， 以拟南芥

ＡＰ２ ／ ＥＲＦ基因家族中具有代表性的 ＡＴ１Ｇ２５５６０􀆰 １
和 ＡＴ２Ｇ２８５５０􀆰 １ 为 参 考 序 列［２１］， 采 用 ＢＬＡＳＴｐ

（２􀆰 ２􀆰 ２６＋） ［２２］将所有柳树蛋白质序列比对到上述 ２
个基因序列上，比对参数为 Ｅ⁃ｖａｌｕｅ ＝ １ｅ⁃５，Ｉｄｅｎｔｉｔｙ≥
５０％；然后，将所有柳树蛋白质序列采用 ｈｍｍｅｒ⁃３􀆰 ０
的默认参数［２３］ 和含有 ＡＰ２ ｄｏｍａｉｎ 的 Ｐｆａｍ 文件

ＰＦ００８４７ 比对查找含有 ＡＰ２ ｄｏｍａｉｎ 的簸箕柳基因；
最后，将以上查找的基因去冗余后，再采用 ＳＭＡＲＴ
（ｈｔｔｐ：∥ｓｍａｒｔ． ｅｍｂｌ⁃ｈｅｉｄｅｌｂｅｒｇ􀆰 ｄｅ ／ ） 在线搜索［２４］，
进一步确认上述查找的序列中是否含有 ＡＰ２
ｄｏｍａｉｎ 序列。
１􀆰 ２　 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 转录因子系统进化

将拟南芥 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 基因家族［２５］ 和簸箕柳

ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 基因家族蛋白质的 ｄｏｍａｉｎ 序列采用

Ｃｌｕｓｔａｌ Ｗ２􀆰 １［２６］ 进行多重比对，所有参数均为默认

设置。 采用 ＭＥＧＡ⁃Ｘ［２７］中的邻接法构建进化树，参
数设置为泊松校正、ｐａｉｒ⁃ｗｉｓｅ ｄｅｌｅｔｉｏｎ、ｂｏｏｔｓｔｒａｐ，重
复为 １ ０００ 次，采用 Ｆｉｇｔｒｅｅ 对构建的进化树进行可

视化（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｔｒｅｅ􀆰 ｂｉｏ􀆰 ｅｄ􀆰 ａｃ􀆰 ｕｋ ／ ｓｏｆｔｗａｒｅ ／ ｆｉｇｔｒｅｅ ／ ）。
１􀆰 ３　 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 转录因子保守基序和基因结构

利用在线预测工具 ＭＥＭＥ （ Ｍｕｌｔｉｐｌｅ Ｅｍ ｆｏｒ
Ｍｏｔｉｆ Ｅｌｉｃｉｔａｔｉｏｎ， ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｍｅｍｅ⁃ｓｕｉｔｅ􀆰 ｏｒｇ ／ ｍｅｍｅ ／
ｔｏｏｌｓ ／ ｍｅｍｅ） 对簸箕柳 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 蛋白的保守基序

（Ｍｏｔｉｆ）进行分析，设置 Ｍｏｔｉｆ 个数为 １０ 个，Ｍｉｎｉｍｕｍ
ｗｉｄｔｈ ＝ １０， Ｍａｘｉｍｕｍ ｗｉｄｔｈ ＝ ７０，其他参数均为默认

值。 根据基因注释的 ｇｆｆ 文件，利用 ＴＢｔｏｏｌｓ［２８］ 进行

基因结构可视化。
１􀆰 ４　 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 转录因子启动子顺式作用元件

根据基因组注释文件，提取基因家族成员起始

密码子上游 ２ ０００ ｂｐ 序列作为基因的启动子序列，
用 Ｐｌａｎｔ ＣＡＲＥ（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ􀆰 ｐｓｂ􀆰 ｕｇｅｎｔ􀆰 ｂｅ ／
ｗｅｂｔｏｏｌｓ ／ ｐｌａｎｔｃａｒｅ ／ ｈｔｍｌ ／ ）在线进行预测分析，按照

顺式元件中与非生物胁迫和激素相关的顺式作用

元件对预测结果分类整理，最后利用 ＴＢｔｏｏｌｓ［２８］工具

整合进化树和对启动子区域的顺式作用元件进行

可视化。
１􀆰 ５　 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 转录因子染色体分布及扩增方式

根据 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 基因注释 ｇｆｆ 文件中基因的位

置，采用 ＭａｐＣｈａｒｔ［２９］ 将 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 基因绘制在染色

体上。
１􀆰 ６　 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 转录因子表达分析

从 ＥＢＩ 网 站 中 下 载 了 蒿 柳 杂 交 子 代 （ Ｓ．
ｖｉｍｉｎａｌｉｓ×［Ｓ． ｖｉｍｉｎａｌｉｓ × Ｓ． ｓｃｈｗｅｒｉｎｉｉ）］基因型 ５２０
号干旱胁迫处理和对照的根系转录组数据（ｈｔｔｐ： ／ ／
ｗｗｗ􀆰 ｅｂｉ􀆰 ａｃ􀆰 ｕｋ ／ ｅｎａ ／ ｄａｔａ ／ ｖｉｅｗ ／ ＰＲＪＥＢ１０８８３），使用

２
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ＢＷＡ［３０］（０􀆰 ７􀆰 １５⁃ｒ１１４０）软件将上述序列分别比对

到所有 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 基因上，比对参数为小于等于 ２ 个

错配，其余为默认参数，根据比对结果，统计对照和

干旱胁迫处理分别比对到每个基因的序列数量。
采用 ＲＰＫＭ （ｒｅａｄｓ ｐｅｒ ｋｉｌｏｂａｓｅ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ ｐｅｒ ｍｉｌ⁃
ｌｉｏｎ ｍａｐｐｅｄ ｒｅａｄｓ） 的方法对统计每个基因表达量。
用 ＤＥＧｓｅｑ［３１］软件包来计算差异表达的基因，根据

ｌｏｇ２ＲＰＫＭ 的值≥１，即其表达量差异超过 １ 倍的、且
Ｐ⁃ｖａｌｕｅ 小于 ０􀆰 ０１ 的基因定义为差异表达基因。

２　 结果与分析

２􀆰 １　 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 转录因子数量及分类

根据隐马尔可夫模型对 Ｐｆａｍ 文件 ＰＦ００８４７ 的

搜索和拟南芥序列的比对，同时采用 ＳＭＡＲＴ 对上述

结果进行验证，结果表明簸箕柳 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 转录因

子基因家族中含有 ２０８ 个基因（见表 １）。 根据基因

含有 ＡＰ２ ｄｏｍａｉｎ 的数量和序列的相似度对这 ２０８
个基因进行分类，２４ 个基因含有 ２ 个完整的 ＡＰ２
ｄｏｍａｉｎ 序列被分到 ＡＰ２ 家族，１７７ 个基因属于 ＥＲＦ
家族，其中每个基因只含有 １ 个 ＡＰ２ ｄｏｍａｉｎ；４ 个基

因属于 ＲＡＶ 家族，每个基因除了含有 １ 个 ＡＰ２
ｄｏｍａｉｎ，还有 １ 个 Ｂ３ ｄｏｍａｉｎ。

表 １　 簸箕柳 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 家族基因与毛果杨和拟南芥的比较

家族 亚家族 组 簸箕柳 毛果杨 拟南芥

ＡＰ２ ２６ ２６ １８

Ⅰ １０ ５ １０

ＤＲＥＢ Ⅱ １５ ２０ １５

Ⅲ ３２ ３５ ２３

Ⅳ １３ ６ ９

合计 ７０ ６６ ５７

ＥＲＦ Ⅴ １６ １０ ５

Ⅵ ７ １１ ８

Ⅶ ６ ６ ５

ＥＲＦ Ⅷ ２１ １７ １５

Ⅸ ３７ ４２ １７

Ⅹ １４ ９ ８

ＶＩ⁃Ｌ ４ ４ ４

Ｘｂ⁃Ｌ ２ ４ ３

合计 １０７ １０３ ６５

共计 １７７ １６９ １２２

ＲＡＶ ４ ６ ６

Ｓｏｌｏｉｓｔ １ １ １

总计 ２０８ ２０２ １４７

２􀆰 ２　 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 转录因子进化分析

以簸箕柳和拟南芥基因蛋白质保守域序列，用
ＭＥＧＡ Ｘ 构建簸箕柳 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 基因家族的进化树。
进化 分 析 结 果 表 明， 虽 然 ＥＶＭ００３３４９０􀆰 １ 和

ＥＶＭ０００２３７６􀆰 １ 只含有 １ 个 ＡＰ２ ｄｏｍａｉｎ 序列，但是

这 ２ 个基因和 ＡＰ２ 家族基因序列相似度较高，将这

２ 个 基 因 分 类 到 ＡＰ２ 家 族； 还 有 １ 个 基 因

ＥＶＭ００１１４３３􀆰 １ 虽然只含有 １ 个 ＡＰ２ ｄｏｍａｉｎ 序列，
但与 ＥＲＦ 和 ＡＰ２ 家族分化较远而被定义为 Ｓｏｌｏｉｓｔ
基因。 按照 Ｎａｋａｎｏ 等［２５］ 对 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 基因家族的

分类标准，ＥＲＦ 家族中的 １７７ 个基因细分为 ＥＲＦ 亚

家族和 ＤＲＥＢ 亚家族共 １２ 个 ｇｒｏｕｐ，其中 ＤＲＥＢ 亚

家族 ４ 个 ｇｒｏｕｐ （Ｉ—ＩＶ）分别含有 １０，１５，３２ 和 １３ 个

基因成员，ＥＲＦ 亚家族 ８ 个 ｇｒｏｕｐ （ Ｖ—Ｘ， ＶＩ⁃Ｌ，
Ｘｂ⁃Ｌ） 分别含有 １６，７，６，２１，３７，１４，４ 和 ２ 个基因成

员（如图 １）。
２􀆰 ３　 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 转录因子蛋白基序分析

利用 ＭＥＭＥ 分析簸箕柳 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 基因家族的

Ｍｏｔｉｆ，结果显示只有 Ｓｏｌｉｓｉｔ 基因含有 １ 个Ｍｏｔｉｆ，其余

所有 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 家族基因含有 ２—６ 个不等的 Ｍｏｔｉｆ
（如图 ２）。 簸箕柳 ２０８ 个 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 基因，９８􀆰 ６％的

基因都含有 Ｍｏｔｉｆ ２，其次 ９３􀆰 ８％和 ９１􀆰 ８％的基因含

有 Ｍｏｔｉｆ １ 和 Ｍｏｔｉｆ ４。 大多数的 ＡＰ２ 亚家族的基因

都有 ６ 个 Ｍｏｔｉｆ，其中 Ｍｏｔｉｆ ３，Ｍｏｔｉｆ ５ 和 Ｍｏｔｉｆ ６ 是

ＡＰ２ 亚家族特有的 Ｍｏｔｉｆ，ＡＰ２ 亚家族的 ２６ 个基因

中，分别有 ２４ 个基因含有 Ｍｏｔｉｆ ３、２５ 个含有 Ｍｏｔｉｆ
５、２３ 个含有 Ｍｏｔｉｆ ６。 Ｍｏｔｉｆ ８ 是 ＥＲＦ 亚家族中特有

的，其中 ｇｒｏｕｐ Ⅲ的 ３２ 个基因中均含有 Ｍｏｔｉｆ ８。
Ｍｏｔｉｆ ９ 和 Ｍｏｔｉｆ １０ 是 ＤＲＥＢ 亚家族中的 ｇｒｏｕｐ ＩＸ 特

有的。
２􀆰 ４　 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 家族基因结构

对簸箕柳 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 家族基因结构分析发现，
不同基因亚家族之间基因结构存在较大的差异。
ＡＰ２ 家族中的 ２６ 个基因全部含有内含子，其内含子

数目在 ５—１１ 个不等；而 ＥＲＦ 家族 ７０ 个基因中，只
有 １４ 个基因含有内含子，除了 ＥＶＭ００２０２４０􀆰 １ 基因

含有 ３ 个内含子外，其余基因内含子数量为 １—２
个；ＤＲＥＢ 家族中 １０７ 个基因，也只有 ４８ 个基因有

内含子，其内含子数目在 １—２ 个，而含有内含子的

基因主要集中在 Ｖ，ＶＩＩ 和 Ｘ ３ 个亚家族，共 ３０ 个基

因含有内含子；ＲＡＶ 家族中的 ４ 个基因都没有内含

子，这与 ＡＰ２ 家族中的基因结构截然不同 （如

图 ３），而 Ｓｏｌｏｉｓｔ 家族中 １ 个基因含有 ５ 个内含子。

３
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图 １　 簸箕柳 ２０８ 个 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 转录因子进化树

２􀆰 ５　 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 转录因子启动子区域顺式作用元件

为了解簸箕柳 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 家族基因的潜在功

能，利用 ＰｌａｎｔＣＡＲＥ 软件对基因上游 ２ ０００ ｂｐ 的序

列开展启动子顺式作用元件分析。 结果显示（如图

４），顺式作用元件中含有参与激素、光、低温、防御

胁迫、昼夜节律控制和干旱诱导等响应元件。 在激

素类响应元件中，响应水杨酸和茉莉酸甲酯应答的

基因最多，分别有 １４８ 个和 １３８ 个基因，而应答生长

素和赤霉素的基因成员较少，分别有 ２１ 个和 ３４ 个。
簸箕柳 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 家族中也有大量参与非生物胁迫

等相关的作用元件，如干旱诱导、低温响应、防御胁

迫等。 其中分别有 ８９ 个基因成员含有干旱诱导和

防御胁迫作用元件，７８ 个基因含有低温响应作用元

件。 推测这些基因在对非生物胁迫的应答中起着

重要的作用。
２􀆰 ６　 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 基因在染色体上的分布

通过物理作图绘制出簸箕柳 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 基因在

染色体上的分布（如图 ５）。 从图 ５ 中可以看出，簸
箕柳 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 基因在 １９ 条染色体上的分布是不均

匀的，Ⅲ号染色体和 ＸＶＩ 号染色体含有 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ

４
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图 ２　 簸箕柳 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 转录因子蛋白基序

６
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图 ３　 簸箕柳 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 家族基因结构

８
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图 ４　 簸箕柳 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 转录因子启动子区域顺式作用元件

９



江 苏 林 业 科 技 第 ４８ 卷

基因最多，分别含有 ２３ 和 ２２ 个基因，Ⅱ号染色体含

有 １８ 个 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 基因，Ｖ 号和Ⅷ号染色体分别含

有 １５ 个 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 基因，ＶＩ 号和 Ｘ 号染色体分别含

有 １５ 个 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 基因，然而 ＩＸ 号染色体却只含有

２ 个 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 基因。 这个结果和对杨树 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ
基因家族的分析相似，多数 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 基因成簇的聚

集在一起。 基因的复制方式分析发现，这个基因家

族中有 １９ 个串联复制事件共产生 ４２ 个 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ

基因，每个串联复制基因簇基因数量为 ２—３ 个。 在

这 １９ 条染色体中，Ⅱ，Ⅲ和 ＸＶＩ 号染色体均发生 ３
次串联复制包含 ２０ 个基因，ＶＩ 和 ＸＩＶ 号染色体发

生 ２ 次串联复制包含 ８ 个基因，有 ７ 条染色体上均

检测到 １ 个串联复制。 串联重复导致基因家族成员

扩张是引起基因家族成员在染色体上分布不均匀

的重要原因之一。

图 ５　 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 转录因子在簸箕柳 １９ 条染色体上的分布（★：串联复制）
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２􀆰 ７　 柳树 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 抗旱相关基因分析

Ｐｕｃｈｏｌｔ 等［３２］完成了蒿柳杂交子代干旱胁迫及

对照根系的转录组测序，得到了一批抗旱有关的基

因，主要包括 ＭＹＢｓ 转录因子家族、ｂＺＩＰｓ 转录因子

家族和叶绿素 ａ ／ ｂ 结合蛋白等，有 １ 个 ＡＰ２ 基因和

ＥＲＦ 基因在对照和干旱胁迫中存在差异表达。 将

蒿柳杂交子代干旱胁迫及对照处理根系的转录组

序列分别比对到簸箕柳 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 家族基因序列

上，查找差异表达的基因，结果如表 ２ 所示。 从表 ２
中可以看出，蒿柳杂交子代在干旱胁迫下有 ５ 个

ＥＲＦ 基因（见表 ２）和对照相比存在显著的上调表

达，Ｌｏｇ２ＲＰＫＭ 都大于 １。 在这 ５ 个上调表达的基因

中， ＥＶＭ００３９３３４􀆰 １ 和 ＥＶＭ００１４８４３􀆰 １ 属于 ＤＲＥＢ
亚家族，且这 ２ 个基因的启动子区域都分别含有 １
个干旱诱导的响应元件，其余 ３ 个基因属于 ＥＲＦ 亚

家族，其中 ＥＶＭ００２８０２６􀆰 １ 在对照处理中不表达，只
有在干旱胁迫状态下才高表达。

表 ２　 蒿柳杂交子代干旱处理后根系差异

表达的 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 基因

Ｇｅｎｅ ＩＤ
蒿柳

Ｃｏｎｔｒｏｌ ＲＰＫＭＡ Ｄｒｏｕｇｈｔ ＲＰＫＭＢ

Ｌｏｇ２
（Ｂ ／ Ａ）

ＥＶＭ００３９３３４􀆰 １ １２７􀆰 ９ ５５８􀆰 ０ ２􀆰 １２

ＥＶＭ００３７８８４􀆰 １ １ ６８５􀆰 ２ ４ ４５８􀆰 ３ １􀆰 ４０

ＥＶＭ０００９８８３􀆰 １ ２４ １２２􀆰 ０ ４８ ６９４􀆰 ８ １􀆰 ０１

ＥＶＭ００２８０２６􀆰 １ １􀆰 ０ ５１１􀆰 ５ ９􀆰 ００

ＥＶＭ００１４８４３􀆰 １ １２７􀆰 ９ ６８６􀆰 ８ ２􀆰 ４２

３　 讨论

本研究从簸箕柳的全基因组中查找出 ２０８ 个

ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 转录因子，基因家族成员总数量和毛果杨

（２０２ 个） ［３３］ 中的数量基本相等，高于钻天柳（１７３
个） ［３４］ 和拟南芥 （ １４８ 个） ［２５］ 中的数 量。 根 据

Ｎａｋａｎｏ 等［２５］ 的分类标准，簸箕柳的 ２０８ 个 ＡＰ２ ／
ＥＲＦ 转录因子，其中 ２６ 个基因属于 ＡＰ２ 家族，１０７
个基因属于 ＤＲＥＢ 亚家族，７０ 个基因属于 ＥＲＦ 亚家

族，４ 个基因被分类到 ＲＡＶ 家族中，还有 １ 个基因

被分类到 Ｓｏｌｏｉｓｔ 中。 在簸箕柳和毛果杨基因组中，
ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 转录因子每个亚家族基因的数量几乎是

相等的，都含有 ２６ 个 ＡＰ２ 基因和 １ 个 Ｓｏｌｏｉｓｔ 基因，
ＥＲＦ 亚家族分别含有 ７０ 个和 ６６ 个基因，ＤＲＥＢ 亚

家族中分别含有 １０７ 个和 １０３ 个基因，簸箕柳 ＲＡＶ
家族只含有 ４ 个基因，而毛果杨中含有 ６ 个基因。
每个亚家族中基因的数量分布在杨树和柳树中基

本相似，上述结果也说明了 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 转录因子家

族在杨柳科植物的进化过程中是高度保守的。
ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 转录因子在植物基因组中的分布是

不均匀的，如毛果杨中 ４０％的基因主要分布在其中

的 ４ 条染色体上（２ｎ＝ ３８），葡萄［３５］中 ３６％的基因主

要分布在其中的 ３ 条染色体上（２ｎ ＝ ３８），ＡＰ２ ／ ＥＲＦ
基因在簸箕柳染色体上的分布与杨树相似，５８􀆰 ２％
的基因主要分布在其中的 ７ 条染色体上（２ｎ ＝ ３８）。
这种基因在染色体上的不均匀分布可能与基因复

制扩 张 的 方 式 有 关［３３⁃３４］。 在 簸 箕 柳 ２０８ 个

ＡＰ２ ／ ＥＲＦ转录因子中，有 ４２ 个基因是通过串联复

制产生的，如第Ⅱ，Ⅲ和 ＸＶＩ 是含有 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 转录

因子最多的染色体，在这 ３ 条染色体上共有 ９ 个串

联复制，包含 ２０ 个 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 基因。 簸箕柳第 Ｉ 号

染色体的物理长度约是其他 １８ 条染色体长度的 ２
倍，但簸箕柳第 Ｉ 染色体只含有 １２ 个 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 转

录因子，其数量约是第Ⅲ和第 ＸＶＩ 等染色体的 １ ／ ２。
ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 转录因子保守的广泛分布于植物中，

参与控制植物的多种代谢［３６］，主要包括控制植物生

长和发育、对生物和非生物胁迫的应答反应等。 由

于该基因家族的可塑性和这个基因家族每个成员

的特异性，通过转基因和过表达 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 某些转

录因子可以提高植物对生物胁迫和非生物胁迫的

抗逆性，如 ＤＲＥＢ 亚家族转录因子主要和顺式作用

脱水应答元件相互作用提高植物对胁迫的响应，在
烟草中过表达 ＡｈＤＲＥＢ１ 基因可以提高抗盐和抗干

旱能力［３７］；在拟南芥中过表达 ＤＲＥＢ１９ 可以显著提

高植株对干旱和高盐胁迫的能力，且对植株的表型

不会带来有害的影响［３８］。 Ｐｕｃｈｏｌｔ 等［３２］对蒿柳杂交

子代在干旱胁迫下及对照处理转录组的分析，发现

了 １ 个 ＡＰ２ 和 １ 个 ＥＲＦ 基因在干旱胁迫处理后显

著上调表达，而全基因组测序的完成为转录组差异

表达分析提供了重要的参考，将上述对照和干旱处

理获得的柳树转录组数据，比对到簸箕柳基因组

上，发现 ５ 个 ＥＲＦ 家族基因在干旱胁迫条件下显著

上调表达，其中 ＥＶＭ００３９３３４􀆰 １ 和 ＥＶＭ００１４８４３􀆰 １
属于 ＤＲＥＢ 亚家族。 之前的研究也表明，过表达

ＤＲＥＢ 基因可以提高植株抗旱性［３７⁃３８］，且这 ２ 个基

因的启动子区域都分别含有 １ 个干旱诱导的响应元

件，推测这 ２ 个基因在柳树的抗旱中起到重要的作

用。 簸箕柳ＡＰ２ ／ ＥＲＦ转录因子的鉴定和分析，将为

通过转基因培育对生物和非生物胁迫抗逆性高的

柳树提供基因资源。
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芦可以进行无害化处理和利用，产生一定的经济效

益［２１］。 其余几种植物也都具有一定的净化能力，并
且挺水植物具有很好的景观效应，在今后具体的应

用中，可以综合植物的景观效应和生态净化能力以

及经济效益，合理选择和搭配不同植物进行运用，
可以综合运用挺水、浮水和沉水植物形成立体净化

水体的层次，更好发挥水生植物在净化富营养水体

领域的综合效益。
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