
书书书

櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄
［１２］李　倩．花榈木及木荚红豆组织培养技术初步研究［Ｄ］．广

州：华南农业大学，２０１８．

［１３］王育选，任建宏，王鹏丽，等．五台山野生迎红杜鹃组织培养技

术研究［Ｊ］．种子，２０１７，３６（３）：１２２－１２５．

［１４］邓　兆，韦小丽．珍稀树种花榈木种子休眠破除方法研究［Ｊ］．

种子，２０１６，３５（１１）：１－４．

［１５］韦小丽，孟宪帅，邓　兆．珍稀树种花榈木种子繁殖生态学特性

与濒危的关系［Ｊ］．种子，２０１４，３３（１）：８２－８６．

［１６］杨　鹏．花榈木不同播种育苗方式效果研究［Ｊ］．中国林副特

产，２０１１（２）：２６－２７．

［１７］赵丽君，王雪芳，张金林，等．植物组织培养及其在草类植物中

的研究和应用［Ｊ］．草业科学，２０１１，２８（６）：１１４０－１１４８．

张珍华，蒋素华，武　思，等．马铃薯响应低氮肥胁迫ＡＰ２转录因子的生物信息分析［Ｊ］．江苏农业科学，２０２４，５２（４）：５５－６２．

ｄｏｉ：１０．１５８８９／ｊ．ｉｓｓｎ．１００２－１３０２．２０２４．０４．００８

马铃薯响应低氮肥胁迫 ＡＰ２转录因子的生物信息分析
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　　摘要：为研究马铃薯（Ｓｏｌａｎｕｍｔｕｂｅｒｏｓｕｍ）ＡＰ２亚组类转录因子家族对低氮肥胁迫的响应特征，以马铃薯品种
ＲｕｓｓｅｔＢｕｒｂａｎｋ为材料，分别种植于氮肥供应充足和不足条件下处理１０ｄ后，收取不同处理下的叶片和根构建转录组
测序文库，基于转录组测序结果筛选出ＡＰ２转录因子并对其进行生物信息分析和对低氮肥胁迫的响应分析。结果表
明，１８个马铃薯ＡＰ２转录因子不均匀地分布在１１条染色体上，且都含有不同数目的保守基序结构，亲缘关系分析发
现有１５个马铃薯ＡＰ２家族蛋白与拟南芥的ＡＰ２蛋白聚集在了一起。基于马铃薯转录组数据，发现根中１２个基因在
低氮肥胁迫处理后被抑制性表达，其中３个基因显著降低；在叶片中９个基因被抑制表达，２个基因达到了显著性差
异。此外，还发现ＡＰ２转录因子在马铃薯不同组织中的表达水平有很大差异，其中１４个ＡＰ２转录因子在根和叶片中
的表达量呈显著性差异。根据亲缘关系和功能分析，推测 ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００２７５０２、ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００１２１８１和
ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００１３５８７可作为候选的响应氮肥胁迫的关键转录因子，该研究为下一步研究马铃薯ＡＰ２响应低氮肥
胁迫的生物学功能奠定了基础。
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　　植物在生长发育过程中，总是会遭受到生物和
非生物胁迫的影响。有研究表明，转录因子 ＡＰ２／
ＥＲＦ、ＭＹＢ、ＴＣＰ、ｂＨＬＨ、ＮＡＣ、ＷＲＫＹ、ＶＯＺ、ＺＥＰ和
ＥＩＮ３等在植物防御和抵抗逆境胁迫时发挥着关键
调控作用［１－５］。ＡＰ２转录因子是 ＡＰ２／ＥＲＦ转录因
子基因家族的一个亚族，包含２个可以与ＤＮＡ结合
的ＡＰ２／ＥＲＦ结构域。自 Ｊｏｆｕｋｕ等从拟南芥中成功
分离出第１个 ＡＰ２转录因子之后［６］，越来越多的

ＡＰ２转录因子基因在水稻、玉米、小麦、大麦、苹果、

茶树等模式植物和非模式植物中被报道［３，７－１１］。研

究表明，ＡＰ２转录因子可通过响应植物激素如生长
素、细胞分裂素、脱落酸、赤霉素、油菜素内酯和乙

烯的调节，直接或间接参与种子的发育过程，花、果

实、根和侧根等器官的形态建成等植物发育的多个

进程［１２－１４］。例如，过表达拟南芥 ＡＮＴ基因的矮牵
牛植株表现为花瓣明显增大，而 ＰｈＡＮＴＲＮＡｉ表达
的矮牵牛植株则表现为 ＰｈＡＮＴ基因的表达量降低
同时花瓣变小［１４］。此外，有研究证明拟南芥 ＰＬＴ３、
ＰＬＴ５和 ＰＬＴ７基因突变体植株的侧根数目显著多
于野生型植株侧根数目［１５－１６］。

ＡＰ２转录因子除了参与植物的形态建成，越来
越多的研究证明 ＡＰ２转录因子参与植物的逆境代
谢［１７－２０］。例如，过表达 ＡＰ２转录因子 ＦＴＬ１／ＤＤＦ１
提高了拟南芥植株对多个非生物胁迫包括干旱、高

温和寒冷等胁迫的抗性［１８］。在辣椒中，ＡＰ２转录因
子ＣａＤＲＡＴ１通过调节 ＡＢＡ的生物合成和信号传
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导，起到了脱水抗性的负调节作用［１９］。此外，有研

究表明，ＡＰ２转录因子在缺硼条件下发挥重要作用。
在低硼肥条件下，ＡＰ２通过维持多个硼转运蛋白的
侧极性定位来保证硼的有效摄取和转运［２１］。马铃

薯是世界上第四大粮食作物，在维护我国粮食安全

中起重要作用。在其生长发育过程中，氮肥是决定

马铃薯产量和商品薯率的关键因子。王慧等利用

ＲＴ－ＰＣＲ技术从马铃薯加湘１号中克隆了１个响
应晚疫病菌的 ＡＰ２／ＥＲＦ家族基因［２２］，但是有关马

铃薯ＡＰ２基因家族响应氮肥胁迫的研究尚未有报
道。本研究基于马铃薯转录组测序数据，挖掘出

ＡＰ２转录因子家族基因，对其进行理化性质预测、
ｍｏｔｉｆ分类、ＧＯ功能注释、与拟南芥ＡＰ２的蛋白亲缘
关系分析，并对马铃薯ＡＰ２转录因子在不同部位及
低氮肥胁迫下的表达谱进行分析，以期为马铃薯

ＡＰ２基因家族的功能研究提供一定的理论参考。

１　材料与方法

１．１　试验材料
本试验以种植于氮肥供应充足（７．５ｍｍｏｌ／Ｌ）

和供应不足（０．０５ｍｍｏｌ／Ｌ）［２３－２４］条件下的马铃薯
ＲｕｓｓｅｔＢｕｒｂａｎｋ为材料，培养１０ｄ后分别取不同处
理条件下马铃薯的叶片和根，构建４个转录组文库
进行测序。叶片对照组和根对照组为马铃薯氮供

应充足条件下的叶片和根测序文库；叶片处理组和

根处理组为马铃薯氮供应不足条件下的叶片和根

测序文库。

１．２　马铃薯ＡＰ２基因家族响应氮肥胁迫相关基因
的生物信息学分析

基于转录组数据和 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ１３．１（ｈｔｔｐｓ：／／
ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ．ｊｇｉ．ｄｏｅ．ｇｏｖ／ｐｚ／ｐｏｒｔａｌ．ｈｔｍｌ）马铃薯基因
组数据库获取 ＡＰ２基因序列信息。利用软件
ＰｒｏｔＰａｒａｍ、ＳＯＰＭＡ和 ＢＬＡＳＴ２ＧＯ分析 ＡＰ２蛋白的
理化性质、二级结构和功能注释。利用在线工具

ＭＥＭＥＳｕｉｔｅ５．４．１（ｈｔｔｐ：／／ｍｅｍｅ－ｓｕｉｔｅ．ｏｒｇ／）对马
铃薯ＡＰ２家族蛋白的保守基序（ｍｏｔｉｆ）进行预测，设
定基序长度为６～６０个氨基酸，基序数量为 ６。同
时，利用 ＭＥＧＡ７．０．１４软件将马铃薯 ＡＰ２家族蛋
白序列和拟南芥ＡＰ２家族蛋白序（ｈｔｔｐ：／／ｐｌａｎｔｔｆｄｂ．
ｇａｏｌａｂ．ｏｒｇ／ｆａｍｉｌｙ．ｐｈｐ？ｓｐ＝Ａｔｈ＆ｆａｍ＝ＡＰ２）比对分
析后，采用邻接法构建系统进化树。最后，根据马

铃薯转录组数据，对叶片和根不同部位以及低氮肥

胁迫处理后 ＡＰ２基因家族成员的表达进行分析，并

用ＨｅｍＩ１．０．３．７软件绘制基因表达热图［２５］。

２　结果与分析

２．１　马铃薯ＡＰ２基因的筛选及在染色体上的分布
经筛选鉴定，４个马铃薯转录组文库共获得１８

个ＡＰ２转录因子 （表１）。这些 ＡＰ２转录因子不均
匀地分布在１１条染色体上，其中１１号染色体分布
４个基因，其他染色体大多包含１～２个 ＡＰ２基因。
基因长度分布在１２５７～７５３０ｂｐ之间，氨基酸数量
介于１９３～１０５５个之间。外显子数量在１～１１个
之间，其中基因 ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００１４５９８含有外显
子最多，为１１个。

表１　马铃薯ＡＰ２转录因子的基本信息

基因ＩＤ 染色体

位置

基因长度

（ｂｐ）

氨基酸

数量

（个）

外显子

数量

（个）

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００２２６９５ １ １２５７ ３４５ ２

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００２７５０２ １ ３９５６ ４３５ ６

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００２５４７９ ２ ２９６３ ５０６ １０

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４００００４００６ ２ ２５８２ ５１４ １０

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４００００６４８２ ３ ４２３０ ４７６ ９

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００１２０３８ ４ ２４５１ ４０８ ９

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４００００４９２１ ４ ３１３３ ６５４ ９

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００１４５９８ ５ ７５３０ ５２３ １１

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００２８９１３ ６ ２６６５ １９３ ４

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０１０１３７８２ ７ ３３２９ ３２５ ６

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００１２１７８ ８ １９５６ ６５２ １

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００１２１８１ ８ ３１６５ １０５５ １

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００２７９０４ ９ ２７０９ ４５８ １０

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００１１０４６ １０ ３１３７ ４４６ １０

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００１６１９６ １１ １６１２ ２６２ ６

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００２５３９０ １１ ３００３ ５００ １０

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００１６２５２ １１ ３３９９ ５１３ ７

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００１３５８７ １１ ３７４６ ５５２ ８

２．２　马铃薯ＡＰ２家族蛋白理化性质分析
利用生物信息学工具对获得的 ＡＰ２转录因子

进行理化性质分析，结果表明，１８个 ＡＰ２家族蛋白
的相对分子质量差别较大，最小值为 ２１９５６．２０ｕ
（ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００２８９１３），最大值为１１８２８７．００ｕ
（ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００１２１８１），平均相对分子质量为
５４５００．８１ｕ（表２）。等电点（ｐＩ）平均值为７００，其
中有１１个ＡＰ２家族蛋白小于７．００，呈酸性；有７个
ＡＰ２蛋白大于７．００，呈碱性。１８个 ＡＰ２家族蛋白
的平均疏水性值在－１．０１～－０．４０之间，表明均属
于亲水性蛋白。二级结构预测结果显示，１８个 ＡＰ２
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蛋白均具有α螺旋、β转角、延伸链和无规则卷曲４
种构型 （表２），其中α螺旋和无规则卷曲构成平均
占比分别为２４．５１％和５６．０５％，而延伸链和β转角
占比分别为１４．４９％和４．９６％。在这些ＡＰ２家族基

因中，除了基因 ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００２２６９５之外，其
余ＡＰ２蛋白均表现为无规则卷曲占比最大，且所有
ＡＰ２蛋白α螺旋占比大于延伸链占比。

表２　马铃薯ＡＰ２家族蛋白理化性质

基因ＩＤ 相对分子

质量（ｕ）
平均

疏水性
ｐＩ

占比（％）

α螺旋 延伸链 β转角 无规则卷曲

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００２５４７９ ５７６７７．６０ －１．０１ ８．７１ ２０．４０ １３．４７ ４．３６ ６１．７８

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００２２６９５ ３９２７３．７０ －０．９５ ９．０６ ３９．２４ １６．２８ ７．５６ ３６．９２

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００１２１８１ １１８２８７．００ －０．９１ ６．２６ ２８．９４ １７．０８ ５．３１ ４８．６７

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４００００６４８２ ５３３０３．５０ －０．８７ ６．２１ １９．３７ １４．３２ ４．４２ ６１．８９

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００１２１７８ ７２８９８．４０ －０．８４ ８．５９ ２５．６５ １６．５９ ６．４５ ５１．３１

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００２７５０２ ４９６３９．８０ －０．８４ ５．１４ ３３．４１ １１．９８ ５．３０ ４９．３１

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４００００４００６ ５７０１１．８０ －０．８２ ６．５２ １７．９３ １４．０４ ３．５１ ６４．５２

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００１６２５２ ５６４０３．８０ －０．８１ ６．９９ ２０．９０ １４．０６ ５．２７ ５９．７７

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００１３５８７ ６０８８７．５０ －０．８０ ６．０２ ２１．９６ １４．７０ ３．２７ ６０．０７

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００２５３９０ ５５１５１．６０ －０．７６ ６．２１ １６．４３ １５．６３ ４．６１ ６３．３３

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００２８９１３ ２１９５６．２０ －０．７５ ４．８４ ２８．６５ ９．９０ ５．７３ ５５．７３

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００１１０４６ ４９４０１．６０ －０．７０ ７．３６ １８．４３ １２．１３ ４．７２ ６４．７２

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４００００４９２１ ７１９２０．６０ －０．６９ ７．０３ ２４．２０ １１．４９ ３．８３ ６０．４９

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０１０１３７８２ ３５７７１．３０ －０．６４ ６．０７ ２０．６８ １８．２１ ４．９４ ５６．１７

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００１２０３８ ４４６４５．８０ －０．６１ ９．２４ １７．４４ １６．２２ ６．１４ ６０．２０

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００２７９０４ ５００６６．６０ －０．５３ ６．６０ １６．６３ １５．９７ ３．２８ ６４．１１

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００１６１９６ ２８９５５．５０ －０．４７ ８．７６ ３２．９５ １４．５６ ４．２１ ４８．２８

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００１４５９８ ５７７６２．２０ －０．４０ ６．４５ ３７．９３ １４．１８ ６．３２ ４１．５７

２．３　马铃薯ＡＰ２基因家族蛋白基序及分类
利用ＭＥＭＥ数据库对获得的１８个马铃薯 ＡＰ２

转录因子的蛋白进行序列分析，结果显示，１８个马
铃薯ＡＰ２转录因子含有不同数目的保守基序结构，
且均包含基序１即 ｍｏｔｉｆ１（包含２个保守结构域，
ＲＡＹＤ和 ＹＲＧ），说明该基序是马铃薯 ＡＰ２转录因
子中不可缺少的结构域（图１和图２），该结果与其
他植物中的报道［１－２］一致。此外，ｍｏｔｉｆ２和 ｍｏｔｉｆ４
为ＹＲＧ结构域，ｍｏｔｉｆ３为ＲＡＹＤ结构域（图２）。每
个ＡＰ２基因家族的成员都含有数量不等的 ＲＡＹＤ
和ＹＲＧ，且不同的ＡＰ２转录因子家族之间的保守结
构 域 的 氨 基 酸 存 在 变 异，例 如 基 因

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００１４５９８中 ｍｏｔｉｆ１的 ＲＡＹＤ结构
域的丙氨酸（Ａ）被丝氨酸（Ｓ）代替。在这些转录因
子中，３个基因 ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４００００４００６、ＰＧＳＣ０００３
ＤＭＧ４００００６４８２和ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００２５４７９含有６个基
序；基因 ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０１０１３７８２、ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００
１４５９８、ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００１６１９６含有 ｍｏｔｉｆ１、ｍｏｔｉｆ２、
ｍｏｔｉｆ３和ｍｏｔｉｆ５共４个基序，而基因ＰＧＳＣ０００３ＤＭ

Ｇ４０００２８９１３只含有ｍｏｔｉｆ１和ｍｏｔｉｆ５（图１）。
２．４　马铃薯ＡＰ２转录因子与拟南芥ＡＰ２的蛋白亲
缘关系分析

为了解析马铃薯 ＡＰ２蛋白的进化关系并预测
其功能，利用 ＭＥＧＡ７．０．１４软件分析马铃薯 ＡＰ２
家族蛋白和拟南芥 ＡＰ２家族蛋白的亲缘关系（图
３）。结果表明，有１５个马铃薯 ＡＰ２家族蛋白与拟
南芥的ＡＰ２蛋白聚集在一起，分别归属于７个亚类
中。例 如，ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０１０１３７８２与 拟 南 芥

ＡＴ５Ｇ５７３９０．１亲 缘 关 系 较 近；ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ
４０００１６２５２与拟南芥 ＡＴ１Ｇ７２５７０．１亲缘关系较近；
ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００１６１９６和 ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００１４５９８
与拟南芥ＡＴ５Ｇ６５５１０．１、ＡＴ５Ｇ１０５１０．１、ＡＴ５Ｇ１０５１０．２
和 ＡＴ５Ｇ１０５１０．３亲缘关系较近；ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０
００１３５８７与拟南芥 ＡＴ３Ｇ２０８４０．１和 ＡＴ１Ｇ５１１９０．１Ｑ
亲缘关系较近；ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４００００４９２１与拟南芥
ＡＴ４Ｇ３７７５０．１亲 缘 关 系 较 近；ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ
４０００２８９１３与拟南芥ＡＴ１Ｇ７９７００．１、ＡＴ１Ｇ７９７００．２、
ＡＴ１Ｇ１６０６０．１和ＡＴ１Ｇ１６０６０．２亲缘关系较近；ＰＧＳＣ
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０００３ＤＭＧ４０００２７５０２与拟南芥ＡＴ３Ｇ５４３２０．１和ＡＴ３
Ｇ５４３２０．３亲 缘 关 系 较 近；ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００
１２１８１、ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００１２１７８和 ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ
４０００２２６９５与拟南芥 ＡＴ２Ｇ４１７１０．３、ＡＴ２Ｇ４１７１０．２
和ＡＴ２Ｇ４１７１０．１亲缘关系较近；ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０
００２５４７９、ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４００００４００６和 ＰＧＳＣ０００３ＤＭ

Ｇ４００００６４８２与拟南芥 ＡＴ４Ｇ３６９２０．２、ＡＴ４Ｇ３６９２０．１
和 ＡＴ５Ｇ６７１８０．１亲缘关系较近；ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ
４０００１２０３８与拟南芥ＡＴ２Ｇ３９２５０．１、ＡＴ３Ｇ５４９９０．１和
ＡＴ３Ｇ５４９９０．２亲缘关系较近。此外，有３个 ＡＰ２转
录因子 ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００２５３９０、ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０
００１１０４６和ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００２７９０４单独聚类为一类。

２．５　马铃薯ＡＰ２转录因子的ＧＯ注释分析
ＧＯ注释分析结果表明，马铃薯１８个 ＡＰ２转录

因子序列被富集到２７个功能类别。其中，转录调
控、细胞核功能、ＤＮＡ结合和转录因子活性包含的
基因较多，达１８个。此外，还包括一些参与植物形
态建设和抗逆相关的功能类别，例如茎尖分生组织

特性的维持、植物胚珠发育、胚胎发育的正调控、细

胞增殖调控、糖酵解过程的调节、根系发育、根分生

组织生长、种子发育、种子萌发、分生组织营养到生

殖阶段的转变、分生组织维持、甘油三酸酯生物合

成过程、蔗糖响应、转录调控、细胞核功能、ＤＮＡ结
合、ＲＮＡ磷酸二酯键水解、ＲＮＡ加工、转录因子活性
等功能组都包含１个序列（表３）。
２．６　马铃薯ＡＰ２转录因子在不同组织和低氮肥胁
迫下的表达谱分析

基于马铃薯转录组数据，获得了 １８个马铃薯
ＡＰ２转录因子在根和叶不同组织和低氮肥胁迫处理
下的表达谱，并绘制表达热图（图４）。结果表明，１４
个ＡＰ２转录因子在根和叶片中的表达呈显著性差
异，其中有６个基因在根中的表达量显著低于在叶
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表３　马铃薯ＡＰ２转录因子ＧＯ功能注释

功能分类 ＧＯ注释 数量（个）

生物学过程 配子世代 １

叶序模式 １

植物胚珠发育 １

胚胎发育的正调控 １

细胞增殖调控 １

糖酵解过程的调节 １

蔗糖响应 １

ＲＮＡ磷酸二酯键水解 １

ＲＮＡ加工 １

转录调控 １８

根系发育 １

根分生组织生长 １

种子发育 １

种子萌发 １

花器官特征规范 １

干细胞群维持 １

端粒维持 １

分生组织维持 ２

甘油三酸酯生物合成过程 １

茎尖分生组织特性的维持 １

分生组织营养到生殖阶段的转变 １

生长素介导的叶序模式信号通路 １

植物角蛋白生物合成过程的正调控 １

细胞组分 细胞核功能 １８

分子功能 核糖核酸酶活性 １

ＤＮＡ结合 １８

转录因子活性 １８

片中的表达量，其余８个基因在根中的表达量显著
高于在叶片中的表达量。

此外，通过分析ＡＰ２转录因子响应低氮肥胁迫
的表达谱发现，ＡＰ２转录因子在不同组织中响应低
氮肥胁迫的模式不完全相同。在低氮肥胁迫处理

后，有１２个基因在根中下调表达，其中有３个基因
显著降低，其余６个基因在氮肥胁迫后表达量被诱
导表达，但未达到显著水平。在叶片中，有８个基因
被诱导表达，但未达到显著水平，有９个基因被抑制
表达，其中２个基因达到了显著性差异。在低氮肥
胁迫下，基因 ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００１２１８１在２个组织
中均被显著抑制表达，基因 ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４００
０１２１７８在２个组织中虽未达到显著性水平，但是上
调表达量最大。

３　结论与讨论

本研究从马铃薯中筛选出 １８个 ＡＰ２转录因
子，蛋白基序分析发现，不同的 ＡＰ２转录因子包含
的保守基序存在差异，但均包含ＹＲＧ和ＲＡＹＤ等２
个保守结构域，这与拟南芥和金银花 ＡＰ２转录因子
家族的研究结果［２６－２７］一致，表明 ＡＰ２转录因子家
族在物种进化过程中高度保守，但保守的氨基酸汇

总存在较大的差异，可能是植物在进化过程中为了

适应环境而产生的。此外，不同的 ＡＰ２转录因子编
码的蛋白的理化性质存在一定的差异，说明其发挥

的生物学作用也不相同。

在本研究中，基因 ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００２７５０２与
拟南 芥 ＡＴ３Ｇ５４３２０．１（ＷＲＩＮＫＬＥＤ１、ＷＲＩ１）和
ＡＴ３Ｇ５４３２０．３（ＷＲＩ１）亲缘关系较近。ＷＲＩ１是多种
含油组织中脂肪酸生物合成基因的关键转录调节

因子，参与一系列糖响应基因的激活，并能控制种

子发育过程蔗糖输往油脂积累的碳流［２８］。在拟南

芥中，ＷＲＩ１功能缺失导致脂肪酸生物合成和糖酵解
基因表达减少，籽粒含油量大幅降低。此外，拟南

芥ｗｒｉ１－１功能缺失突变体表现出主根生长减少、
生长培养基酸化减少的现象［２９］。在马铃薯根组织

中基因 ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００２７５０２的表达量显著高
于叶片组织，氮肥胁迫后在２个组织中都被抑制表
达，表明该基因参与马铃薯根组织的生长发育，且

通过根组织来响应低氮肥。在叶片组织中显著表

达，而在根组织中不明显，可能是因为不同组织应

对氮肥胁迫的敏感程度不同。马铃薯基因

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００２５４７９和 ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４００００４００６
与拟南芥 ＡＴ４Ｇ３６９２０．２（ＦＬＯ２）和 ＡＴ４Ｇ３６９２０．１
（ＦＬＯ２）亲缘关系最近，已有研究表明拟南芥
ＡｔＦＬＯ２突变体的萌发、花序和花的形态发生均表现
正常，但是叶片和角果的表型却出现异常，表现为

叶片的叶绿体数量减少，角果变小且种子产量下降

质量降低。这些现象都是由于光合同化物的转运

或转运性能降低引起的［３０］。本研究发现，该基因在

马铃薯根中的表达量明显低于在叶片中的表达量，

推测这２个基因在马铃薯叶片形态的维持和同化物
运输中起重要作用。此外，还发现基因 ＰＧＳＣ０００３
ＤＭＧ４０００１３５８７只在根中表达，且在氮肥胁迫下被
抑制表达。在叶片的２个转录组文库中都没有检测
到该基因的表达量。ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００１３５８７与
拟南芥ＡＴ３Ｇ２０８４０．１［ＰＬＥＴＨＯＲＡ１（ＰＬＴ１）］和
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ＡＴ１Ｇ５１１９０．１（ＰＬＴ２）亲缘关系最近，研究表现
ＰＬＴ１和ＰＬＴ２是茉莉酸和生长素在调节根干细胞生
态位维持和分生组织活性方面的关键相互作用节

点［３１］，推测基因 ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００１３５８７可能介
导了根的抗低氮肥胁迫表达。

此外，ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００１２１８１在低氮肥胁迫
下的２个马铃薯组织中均显著性被抑制表达。根据
亲缘关系分析可知，ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００１２１８１与拟
南芥ＡＴ２Ｇ４１７１０．３、ＡＴ２Ｇ４１７１０．２和 ＡＴ２Ｇ４１７１０．１
亲缘关系较近。ＧＯ功能注释表明，拟南芥的这 ３
个基因可充当转录激活因子，能够与 ＧＣＣ－ｂｏｘ发
病机制相关的启动子元件结合，并通过应激因素和

应激信号转导通路的组成部分调节基因的表达。

推测马铃薯转录因子 ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００１２１８１可
能与拟南芥这３个基因一样可通过应激因素和应激
信号转导通路的组成部分调节氮肥胁迫相关基因的

表达。本研究还发现，马铃薯 ＡＰ２转录因子
ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００２５３９０、 ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００１１０４６
和 ＰＧＳＣ０００３ＤＭＧ４０００２７９０４未与拟南芥的任何
ＡＰ２转录因子聚为一类，而单独聚为另一类，推测其
可能是马铃薯中特有的一类 ＡＰ２转录因子，其功能
有待进一步研究。

　　综上所述，本研究以马铃薯转录组数据为基
础，利用生物信息学方法挖掘出１８个 ＡＰ２转录因
子，不仅对其进行理化性质、基序、ＧＯ功能注释和
与拟南芥ＡＰ２转录因子亲缘关系分析，对ＡＰ２转录
因子在马铃薯不同部位及低氮肥胁迫下的表达谱

进行分析，初步获得３个响应低氮肥胁迫的关键转
录因子，该研究结果为丰富马铃薯 ＡＰ２转录因子的
生物学功能奠定了基础。
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