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摘　 要: 为探究油橄榄 ＡＰ２ / ＥＲＦ 基因家族对水胁迫的响应机制ꎬ该研究对受干旱及水淹胁迫的‘佛奥’和

‘ＴＹＺ￣１ 号’２ 个品种的根和叶进行转录组测序ꎬ并对油橄榄中 ＡＰ２ / ＥＲＦ 转录因子的蛋白理化性质、基因结构

及系统进化进行分析ꎬ同时分析与水胁迫相关的 ＡＰ２ / ＥＲＦ 转录因子在 ２ 个油橄榄品种中的基因表达差异且

进行 ＲＴ￣ｑＰＣＲ 验证ꎮ 结果表明:(１)在油橄榄中鉴定得到 １１０ 个 ＡＰ２ / ＥＲＦ 基因家族成员ꎬ该 １１０ 个蛋白质所

含氨基酸大小为 １７３~７１７ ｂｐꎬ均不存在信号肽ꎬ为非分泌蛋白ꎮ 将油橄榄 ＡＰ２ / ＥＲＦ 与模式植物拟南芥 ＡＰ２ /
ＥＲＦ 蛋白构建进化树发现ꎬ油橄榄 ＡＰ２ / ＥＲＦ 蛋白分为 ＡＰ２、ＲＡＶ、ＥＲＦ 和 Ｓｏｌｏｓｉｓｔ ４ 大类ꎬ其中 ＥＲＦ 分为 ＥＲＦ
和 ＤＲＥＢ 两个亚类ꎬＥＲＦ 包含 ＥＲＦ Ｂ１~ＥＲＦ Ｂ６ ６ 个子亚类ꎬＤＲＥＢ 包含 ＤＲＥＢ Ａ１~ＤＲＥＢ Ａ６ ６ 个子亚类ꎬ这与

模式植物拟南芥 ＡＰ２ / ＥＲＦ 的分类一致ꎬ每个亚家族同时包含了油橄榄和拟南芥 ＡＰ２ / ＥＲＦ 蛋白ꎬ说明拟南芥

和油橄榄的 ＡＰ２ / ＥＲＦ 家族在进化水平上有一定的相似性ꎮ (２)油橄榄 ＡＰ２ / ＥＲＦ 同一亚家族蛋白具有相同的

基因结构及保守元件ꎬ结合基因表达和进化树中已知水分调控功能的基因初步推测 ＯｅＡＰ２￣７５、ＯｅＡＰ２￣９７、
ＯｅＡＰ２￣１０１、ＯｅＡＰ２￣２３、 ＯｅＡＰ２￣１３ 与油橄榄水分调节密切相关ꎬＯｅＡＰ２￣１３、ＯｅＡＰ２￣２８、ＯｅＡＰ２￣１０４、 ＯｅＡＰ２￣７５、
ＯｅＡＰ２￣８０、ＯｅＡＰ２￣５０ 在 ２ 个品种中都有不同的表达量ꎬ推测可能是‘佛奥’和‘ＴＹＺ￣１ 号’抗性不同的原因ꎮ
(３)利用 ＲＴ￣ｑＰＣＲ 技术检测油橄榄 ＡＰ２ / ＥＲＦ 基因在不同胁迫下的表达变化ꎬＯｅＡＰ２￣１０１、ＯｅＡＰ２￣２８、ＯｅＡＰ２￣４２
受水胁迫诱导显著上调ꎬ这与转录组分析结果一致ꎮ 该研究结果为油橄榄 ＡＰ２ / ＥＲＦ 家族基因的抗逆性表达

及基因功能研究奠定了基础ꎬ为油橄榄选育抗旱和耐涝砧木品种提供了方法和理论依据ꎮ
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Ｏ. ｅｕｒｏｐａｅａꎬ ＯｅＡＰ２￣１３ꎬ ＯｅＡＰ２￣２８ꎬ ＯｅＡＰ２￣１０４ꎬ ＯｅＡＰ２￣７５ꎬ ＯｅＡＰ２￣８０ ａｎｄ ＯｅＡＰ２￣５０ ｈａｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｉｎ
ｔｈｅ ｔｗｏ ｃｕｌｔｉｖａｒｓ. Ｉｔ ｉｓ ｓｐｅｃｕｌａｔｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｉｓ ｍａｙ ｂｅ ｔｈｅ ｒｅａｓｏｎ ｆｏｒ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｏｆ ‘ Ｆｒａｎｔｏｉｏ ’ ａｎｄ
‘ＴＹＺ￣１’. (３) Ｔｈｅ ＲＴ￣ｑＰＣＲ ｔｅｃｈｎｉｑｕｅ ｗａｓ ｕｓｅｄ ｔｏ ｄｅｔｅｃｔ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ Ｏ. ｅｕｒｏｐａｅａ ＡＰ２ / ＥＲＦ ｇｅｎｅ ｕｎｄｅｒ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔｒｅｓｓｅｓ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ＯｅＡＰ２￣１０１ꎬ ＯｅＡＰ２￣２８ ａｎｄ ＯｅＡＰ２￣４２ ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｕｐ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｂｙ ｗａｔｅｒ
ｓｔｒｅｓｓꎬ ｗｈｉｃｈ ｗａｓ ｃｏｎｓｉｓｔｅｎｔ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ａｎａｌｙｓｉｓ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｌａｙ ａ ｆｏｕｎｄａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｔｈｅ
ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｎ ｔｈｅ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎｄ ｇｅｎｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ＡＰ２ / ＥＲＦ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ｏｆ Ｏ. ｅｕｒｏｐａｅａꎬ ａｎｄ ｐｒｏｖｉｄｅｓ
ｔｈｅ ｍｅｔｈｏｄ ａｎｄ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ￣ｒｅｓｉｓｔａｎｔ ａｎｄ ｆｌｏｏｄ￣ｔｏｌｅｒａｎｔ ｒｏｏｔｓｔｏｃｋ ｃｕｌｔｉｖａｒｓ
ｏｆ Ｏ. ｅｕｒｏｐａｅａ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｏｌｅａ ｅｕｒｏｐａｅａꎬ ＡＰ２ / ＥＲＦ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒꎬ ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓꎬ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｅꎬ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ

　 　 植物在自然界生长发育和进化的过程中ꎬ通
常面临着诸如干旱、水淹、极端高低温、高盐等非

生物胁迫ꎬ这对植物的生长、发育产生了负面影

响ꎮ 目前ꎬ研究发现在非生物胁迫中起重要作用

的转录因子包括 ＡＰ２ / ＥＲＦ、ＷＲＫＹ、ＮＡＣ、ＭＹＢ、
ＺＦＰ、ｂＨＬＨ 等家族( Ｘｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ ＡＰ２ / ＥＲＦ
是植物中最大的转录因子家族之一ꎬ涉及植物的

生长发育及各个生理过程ꎬ参与植物非生物胁迫

调控机制ꎬＡＰ２ / ＥＲＦ 家族蛋白的主要特征是含有

１ 个或 ２ 个 ＡＰ２ 结合域ꎬ每个 ＡＰ２ 结合域含 ５８ ~
７０ 个氨基酸残基(Ｃａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 根据 ＡＰ２ 家

族蛋白结构域中特征元件的种类和数量不同可将

其分为 ＡＰ２、ＥＲＦ、ＲＡＶ、Ｓｏｌｏｉｓｔ ４ 个亚家族(Ｗｕ ｅｔ

ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎬ各个亚家族在植物体内有不同的功

能ꎬＡＰ２ 亚家族包含 ２ 个 ＡＰ２ 保守结构域ꎬ主要与

植物生长发育及细胞生长分化有关 (纪晴等ꎬ
２０１８)ꎬＲＡＶ 含有 １ 个 ＡＰ２ 结构域和 １ 个 Ｂ３ ＤＮＡ
结合域ꎬ通常在乙烯、芸苔素内酯及一些生物和非

生物胁迫中起作用 (柯希望等ꎬ ２０２０)ꎻ ＥＲＦ 和

Ｓｏｌｏｉｓｔ 只包含 １ 个 ＡＰ２ 结构域ꎬ其中 ＥＲＦ 又分为

ＤＲＥＢ 和 ＥＲＦ ２ 个亚类ꎬ通常与植物的生物胁迫、
干旱、高盐、低温、热胁迫、多重胁迫相关(刘志薇

等ꎬ２０１４ꎻ苟艳丽等ꎬ２０２０)ꎮ ＡＰ２ / ＥＲＦ 转录因子

在植物生长发育及非生物胁迫中起关键的调控作

用ꎬ如沙柳( Ｓａｌｉｘ ｃｈｅｉｌｏｐｈｉｌａ) ＳｐｓＤＲＥＢ８ 基因在干

旱胁 迫 下 表 达 下 调 ( 王 雷 等ꎬ ２０２１ )ꎬ 拟 南 芥

３３０２１２ 期 王丽娟等: 油橄榄 ＡＰ２ / ＥＲＦ 转录因子鉴定及水胁迫表达分析



( Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ) 中 转 入 甘 薯 ( Ｉｐｏｍｏｅａ
ｂａｔａｔａｓ)的 ＩｂＲＡＰ２￣１２ 基因提高其植株的耐盐性和

抗旱性(Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎬ过表达 ＯｓＥＲＦ７１ 提高水

稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ)的耐旱性(Ａｈｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 近

年随着植物基因组数据相继公布发现ꎬ不同植物

中 ＡＰ２ / ＥＲＦ 转录因子的数量不同ꎬ如中国樱花

(Ｃｅｒａｓｕｓ ｓｅｒｒｕｌａｔａ)中鉴定出了 ６８ 个 ＡＰ２ / ＥＲＦ 转

录因子家族成员(Ｚｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎬ鸭茅(Ｄａｃｔｙｌｉｓ
ｇｌｏｍｅｒａｔａ)和白桦(Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ)中分别有 １９３
个和 ４５ 个 ＡＰ２ / ＥＲＦ 转录因子家族成员 ( Ｘｕ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２０ꎻ 张文慧等ꎬ２０２０)ꎮ 然而ꎬ目前对油橄榄

(Ｏｌｅａ ｅｕｒｏｐａｅａ)基因组中的 ＡＰ２ / ＥＲＦ 转录因子的

研究未见报道ꎮ
油橄榄为木犀科(Ｅｕｒｏｐａｅａ)木犀榄属(Ｏｌｅａ)

油料作物ꎬ原产于地中海沿岸ꎬ适应夏季长、热、干
燥ꎬ冬季温和多雨的半干旱气候 ( Ａｍｉｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０)ꎬ是世界著名的亚热带果树和重要经济林木

(牛二利等ꎬ２０２１)ꎮ 它全身是宝ꎬ橄榄叶和橄榄油

中富含多种有益活性物质ꎬ易于人体吸收(程子彰

等ꎬ２０１４)ꎬ橄榄油在西方被誉为“液体黄金”ꎬ是世

界上唯一直接采用鲜果冷榨工艺 以自然形态榨取

的木本植物油(邓从静等ꎬ２０１１)ꎮ 随着社会经济

发展ꎬ橄榄油消费需求急剧增长ꎬ橄榄油市场长期

供不应求、价格居高不下(赵梦炯等ꎬ２０２１)ꎮ 云南

油橄榄栽培由于引种地和原产地生态条件差异还

面临很多问题ꎬ夏季湿润多雨ꎬ冬季干旱的气候与

原产地气候正好相反ꎬ因此选育夏季耐涝、冬季抗

旱的油橄榄砧木品种是解决云南油橄榄栽培问题

的关键ꎮ 本研究基于课题组前期田间试验结果

‘田园 １ 号’ ( ＴＹＺ￣１ 号)在水胁迫下抗逆性强于

‘佛奥’ꎬ为探究 ２ 个品种抗逆性差异的原因ꎬ本文

对油橄榄 ＡＰ２ / ＥＲＦ 基因进行挖掘鉴定ꎬ并分析其

蛋白理化性质、系统发育及水胁迫下的基因表达

模式ꎬ以期为进一步研究油橄榄 ＡＰ２ / ＥＲＦ 家族基

因的抗逆性表达及功能基因的挖掘奠定基础ꎬ也
为油橄榄选育抗旱、耐涝砧木品种提供了方法和

理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料获取及转录组测序

材料为油橄榄‘ＴＹＺ￣１ 号’和‘佛奥’一年生扦

插苗ꎬ由云南省林业和草原科学院树木园提供

(‘ＴＹＺ￣１ 号’是绿化用的油橄榄种子通过杂合培

育出的实生苗中选育的优良无性系ꎬ其耐瘠薄、抗
旱耐涝性强ꎮ ‘佛奥’是我国通过国家审定的油橄

榄良种ꎬ中国油橄榄适生区大都有种植ꎬ但抗逆性

不强)ꎮ 试验前期选取 ２ 个品种油橄榄各 ３０ 株幼

苗分干旱、水淹及对照组ꎮ ２０１９ 年 ９ 月 ３ 日开始

对 ２ 个品种扦插苗进行干旱、水淹及正常培养处

理ꎬ２０１９ 年 ９ 月 ８ 日采集不同处理(干旱、水淹、对
照)下油橄榄(‘ＴＹＺ￣１ 号’ ‘佛奥’)扦插苗的叶片

和根各 ３ 个混合样ꎮ 所采集的样品当即处理后用

液氮 速 冻ꎬ － ８０℃ 下 保 存ꎬ 按 照 ＲＮＡ 试 剂 盒

(Ｑｉａｇｅｎ) 说 明 提 取 ＲＮＡꎬ 以 ＲＮＡ 为 模 板 合 成

ｃＤＮＡ 且构建文库ꎮ 委托上海派森诺生物科技有

限公 司 利 用 二 代 测 序 技 术 ( Ｎｅｘｔ￣Ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ
ＳｅｑｕｅｎｃｉｎｇꎬＮＧＳ)基于 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 测序平台对样品文

库进行双末端(Ｐａｉｒｅｄ￣ｅｎｄꎬ２∗１５０ ｂｐꎬＰＥ)测序ꎮ
１.２ ＯｅＡＰ２ / ＥＲＦ 蛋白序列的获取

油橄榄的全基因组数据从 ＮＣＢＩ 上下载ꎬ搜索

获得油橄榄 ＡＰ２ / ＥＲＦ 转录因子的 ｃＤＮＡ 序列及蛋

白序列ꎬ利用 ＮＣＢＩ 进行 ＢＬＡＳＴ 同源序列比对及

蛋白结构域分析ꎬ除去无 ＡＰ２ / ＥＲＦ 结构域的蛋白

序列ꎮ
１.３ ＯｅＡＰ２ / ＥＲＦ 蛋白理化性质分析

利用 ＥｘＰＡＳｙ ＰｒｏｔＰａｒａｍ ｔｏｏｌ 在线软件分析

ＡＰ２ / ＥＲＦ 蛋白理化性质ꎬ通过 ｓｉｇｎａｌＰ￣５.０ 和 Ｅｕｋ￣
ｍＰＬｏｃ ２.０ ｓｅｒｖｅｒ 预测蛋白的信号肽和亚细胞定位ꎬ
利用 Ｐｒａｂｉ 在线软件 ( ＮＰＳ ＠ : ＳＯＰＭＡ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ
ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ)预测蛋白的二级结构ꎮ
１.４ ＯｅＡＰ２ / ＥＲＦ 蛋白进化树构建及保守元件和基

因结构分析

利用 ＭＥＧＡ Ｘ 和 Ｆｉｇｔｒｅｅ 将来自油橄榄和拟南

芥 ＡＰ２ / ＥＲＦ 蛋白序列构建进化树及修饰ꎬ执行参

数为 Ｎｏｎｅꎮ 油橄榄 ＡＰ２ / ＥＲＦ 家族蛋白分类参考

拟南芥 ＡＰ２ / ＥＲＦ 家族蛋白的分类方法ꎬ拟南芥蛋

白序列从拟南芥基因数据库下载 (ｈｔｔｐｓ:/ / ｗｗｗ.
ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ. ｏｒｇ / ｄｏｗｎｌｏａｄ / ｉｎｄｅｘ￣ａｕｔｏ. ｊｓｐ? ｄｉｒ ＝％
２Ｆｄｏｗｎｌｏａｄ＿ ｆｉｌｅｓ％ ２ＦＰｒｏｔｅｉｎｓ)ꎬ利用 ＭＥＭＥ (ｈｔｔｐ:/ /
ｍｅｍｅ.ｎｂｃｒ. ｎｅｔ / ｍｅｍｅ / ｔｏｏｌｓ / ｍｅｍｅ)对 １１０ 个 ＯｅＡＰ２/
ＥＲＦ 蛋白保守结构域进行预测ꎮ 具体参数设置:
基序位点分布情况ꎬ选择重复次数不限制ꎻ保守性

基序的数目限制选择 ６ꎬ其他参数均采用默认值ꎮ
１.５ ＯｅＡＰ２ / ＥＲＦ 水分胁迫基因表达谱分析

通过有参转录组测序获得油橄榄 ＡＰ２ / ＥＲＦ

４３０２ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



转录因子基因表达谱ꎬ利用派森诺基因云在线软

件作基因表达交互热图ꎮ 水分胁迫基因表达谱数

据的处理及筛选采用 ＦＰＫＭ 对表达量进行标准

化ꎬ保留所有 ＦＰＫＭ 值数据ꎬ对其进行排序ꎬ删除

ＦＰＫＭ 无变化或者变化范围不超过 ５ 倍的数据ꎬ筛
选出基因表达量变化最大的 １５ 个基因ꎮ
１.６ ＲＴ￣ｑＰＣＲ 分析

为了验证转录组测序的结果及目标基因的表

达模式ꎬ设计特异引物(表 １)ꎬｔｕｂｕｌｉｎ 作为内参基

因ꎬ经 ＲＴ￣ｑＰＣＲ 检测油橄榄 ＯｅＡＰ２ 基因在‘ＴＹＺ￣１
号’和‘佛奥’不同处理下的表达情况ꎮ 用 ＳＹＢＲ
Ｇｒｅｅｎ ( ｉｎｖｉｔｒｏｇｅｎ)检测特异引物的 ＰＣＲ 产物ꎮ ２５
μＬ 反应体系的可选参数如下:２× ＳＹＢＲ 绿色主混

合物 １２.５ μＬꎬ上下游引物(１０ μｍ / Ｌ)０.５ μＬꎬ模板

(ｃＤＮＡ)１ μＬꎬｄｄＨ２Ｏ １０.５ μＬꎮ 使用 ＰＣＲ 热循环

仪(ＡＢＩ ７３００ꎻ 应用生物系统ꎬ Ｆｏｓｔｅｒ Ｃｉｔｙꎬ ＣＡꎬ
ＵＳＡ)ꎮ ＰＣＲ 反 应 程 序: 变 性 程 序 ( ９５ ℃ꎬ １０
ｍｉｎ)ꎬ放大定量程序重复 ４５ 次(９５ ℃ꎬ １５ ｓꎻ ５７
℃ꎬ １０ ｓꎻ ７２ ℃ꎬ １５ ｓꎻ 单次荧光测量)ꎬ熔化曲线

程序(６０ ℃至 ９５ ℃ꎬ 加热速度 ０.１ ℃􀅰ｍｉｎ￣１ꎬ 连

续荧光测量)ꎬ冷却至 ４０ ℃ꎮ 以 ｔｕｂｕｌｉｎ 基因作为

基因正常表达的内部调控因子ꎬ通过 ＲＴ￣ｑＰＣＲ 分

析每个样品 ３ 个独立的生物学重复和每个生物学

重复的 ３ 个技术重复ꎮ

表 １　 油橄榄 ＲＴ￣ｑＰＣＲ 检测引物序列
Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ ｐｒｉｍｅｒｓ ｆｏｒ ＲＴ￣ｑＰＣＲ

ｄｅｔｅｃｔｉｏｎ ｏｆ Ｏｌｅａ ｅｕｒｏｐａｅａ

引物名称
Ｐｒｉｍｅｒ ｎａｍｅ

序列 ５′￣３′
Ｓｅｑｕｅｎｃｅ ５′￣３′

ＯｅＡＰ２￣１０１Ｆ ＣＡＡＣＡＡＴＴＣＣＡＧＣＴＣＣＴＣＣＡ

ＯｅＡＰ２￣１０１Ｒ ＣＴＧＣＴＴＣＴＴＣＡＧＣＴＧＴＧＴＴ

ＯｅＡＰ２￣５５Ｆ ＴＡＣＡＧＡＧＧＡＡＴＣＣＧＣＡＴＧＡＧ

ＯｅＡＰ２￣５５Ｒ ＣＧＡＣＡＡＴＴＣＡＴＧＡＣＡＴＡＣＴＴ

ＯｅＡＰ２￣４２Ｆ ＴＣＡＡＧＧＴＧＧＡＴＣＴＧＴＧＡＧＧＡ

ＯｅＡＰ２￣４２Ｒ ＡＴＣＡＣＴＧＣＴＴＡＴＡＴＡＴＣＧＣＡ

ＯｅＡＰ２￣２８Ｆ ＴＣＡＧＡＴＡＴＡＴＧＣＣＡＡＣＣＡＴＣ

ＯｅＡＰ２￣２８Ｒ ＴＧＡＣＣＴＡＣＴＴＧＧＧＣＴＣＧＴＧＣ

ＯｅＡＰ２￣２３Ｆ ＧＡＧＧＡＡＴＡＴＧＴＡＣＡＧＡＧＧＣＡ

ＯｅＡＰ２￣２３Ｒ ＡＧＴＣＧＡＡＧＧＴＧＧＣＧＧＡＴＴＧＴ

ｔｕｂｕｌｉｎＦ ＡＧＡＴＧＡＴＧＡＴＧＡＣＧＡＧＴＡＴＧ

ｔｕｂｕｌｉｎＲ ＧＡＣＧＡＴＧＴＡＴＣＣＧＴＣＴＡＴＣＡ

２　 结果与分析

２.１ 有参转录组测序数据整理

油橄榄‘ＴＹＺ￣１ 号’及‘佛奥’在干旱、水淹、正
常浇水下的根与叶共 １２ 组文库经上机测序ꎬ得到

图像文件ꎬ由 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 测序平台自带软件进行转

化ꎬ生成 ＦＡＳＴＱ 的原始数据(Ｒａｗ Ｄａｔａ)ꎬ对每个

样品的下机原始数据(Ｒａｗ Ｄａｔａ)分别进行统计ꎬ
包括样品名、Ｑ３０、模糊碱基所占百分比、Ｑ２０(％)
和 Ｑ３０(％)ꎬ统计结果见表 １ꎮ 测序数据结果(表
２) 显示ꎬ所有样品 Ｒｅａｄｓ 总数在 ３８ １９１ ０５４ ~
４６ ９３９ ２７８之间ꎬ碱基总数在 ５ ７２８ ６５８ １００ ｂｐ 以

上ꎬＱ２０ 碱基百分比均大于 ９６.９１％ꎬＱ３０ 碱基百分

比 均 在 ９２. ２％ 以 上ꎬ 模 糊 碱 基 所 占 比 例 在

０.０００ ７６９％以下ꎬ后经数据过滤去除这些带接头、
低质量的 Ｒｅａｄｓꎮ
２.２ 样品基因差异表达分析

采用 ＤＥＳｅｑ 对基因表达进行差异分析ꎬ表达

差异倍数 ｜ ｌｏｇ ２ＦｏｌｄＣｈａｎｇｅ ｜ > １ꎬ显著性 Ｐ< ０.０５ꎮ
不同条件下的样品进行两两比较ꎬ图 １ 为干旱胁迫

下油橄榄 ２ 个品种基因表达差异分析结果簇状柱形

图ꎬ图 ２ 为水淹胁迫下油橄榄 ２ 个品种基因表达差

异分析结果簇状柱形图ꎬ图 １ 中 ＦＤＲ 与 ＦＤＬ 之间差

异基因数量最少ꎬ差异基因总数为 ９２ 个ꎬ上调差异

基因数为 ４５ 个ꎬ下调差异基因数为 ４７ 个ꎻＦＲ 与 ＯＬ
之间差异基因数最大ꎬ这是两个品种在正常浇水下

的根与叶之间的基因表达差异分析ꎬ差异基因总数

为 ２ ８０３ 个ꎬ上调差异基因数有 １ ０７６ 个ꎬ下调差异

基因数有 １ ７２７ 个ꎮ 图 ２ 中 ＯＳＲ 与 ＯＲ 之间差异基

因数最少为 １ ５５０ 个ꎬ上调差异基因数有 ６９３ 个ꎬ下
调差异基因数有 ８５７ 个ꎻ除 ＦＲ 与 ＯＬ 外ꎬＦＲ 与 ＦＬ
之间差异基因数最大为 ２ ７９１ 个ꎬ上调差异基因数

为 ９７６ 个ꎬ下调差异基因数为 １ ８１５ 个ꎮ 可见ꎬ在干

旱和水淹胁迫下油橄榄不同品种中根与叶之间的

差异基因数量较明显ꎮ
２.３ 油橄榄 ＡＰ２ / ＥＲＦ 转录因子家族成员鉴定及理

化性质分析

从油橄榄全基因组中搜索 ＡＰ２ / ＥＲＦ 基因ꎬ共
鉴定出 １１０ 个成员ꎬ该 １１０ 个蛋白质所含氨基酸

大小为 １７３ ~ ７１７ ｂｐꎬ平均氨基酸个数为 ３４４ 个ꎮ
通过 ＥｘＰＡＳｙ ｐｒｏｔｐａｒａｍ ｔｏｏｌ 分析 ＯｅＡＰ２ / ＥＲＦ 蛋白

理化性质ꎬ１１０ 个 ＯｅＡＰ２ / ＥＲＦ 蛋白中 ３７ 个蛋白的

５３０２１２ 期 王丽娟等: 油橄榄 ＡＰ２ / ＥＲＦ 转录因子鉴定及水胁迫表达分析



表 ２　 测序数据统计
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｄａｔａ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ

样品
Ｓａｍｐｌｅ

Ｒｅａｄｓ 总数
Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ

ｏｆ Ｒｅａｄｓ

碱基总数
Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ

ｏｆ ｂａｓｅｓ
(ｂｐ)

碱基准确率 ９９％
以上碱基总数

Ｑ３０
(ｂｐ)

模糊碱基百分比
Ｎ

(％)

碱基准确率
９９％以上的
碱基所占
百分比

Ｑ２０ (％)

碱基准确率
９９.９％以上的

碱基所占
百分比

Ｑ３０ (％)

ＦＤＬ ４５ ０４８ ６６２ ６ ７９１ ０８４ ０４２ ６ ３０４ ５５９ ４７５ ０.０００ ２６８ ９７.３６ ９２.８３

ＦＤＲ ４６ ９３９ ２７８ ７ ０７４ ５３１ ４９６ ６ ５２２ ９０３ ９０１ ０.０００ ２９１ ９６.９１ ９２.２０

ＯＤＬ ４４ ５３８ ２６２ ６ ７２５ ２７７ ５６２ ６ ２４０ ２７６ ２９８ ０.０００ ２５０ ９７.２９ ９２.７８

ＯＤＲ ４５ ５５９ ９８８ ６ ８６６ ２６３ ８１２ ６ ３３７ ３６１ ０５７ ０.０００ ２８３ ９６.９４ ９２.２９

ＦＳＲ ３８ ７１６ ６５２ ５ ８０７ ４９７ ８００ ５ ４８１ ２２６ ２８８ ０.０００ ５５６ ９７.９７ ９４.３８

ＦＳＬ ４２ ４３４ ９１４ ６ ３６５ ２３７ １００ ６ ０１４ ４６６ ４９５ ０.０００ ７５０ ９８.０２ ９４.４８

ＯＳＲ ４３ ９８６ ８３４ ６ ５９８ ０２５ １００ ６ ２４７ ０４７ １２９ ０.０００ ７６８ ９８.０８ ９４.６８

ＯＳＬ ４１ １６８ ２０６ ６ １７５ ２３０ ９００ ５ ８３４ ０００ ９４５ ０.０００ ７４９ ９８.０３ ９４.４７

ＦＲ ４１ ８１４ ７１２ ６ ２７２ ２０６ ８００ ５ ９０１ ０５９ ４８９ ０.０００ ７５８ ９７.８３ ９４.０８

ＦＬ ４２ ０４１ ２６２ ６ ３０６ １８９ ３００ ５ ９８２ ８９９ ９４２ ０.０００ ７６４ ９８.２１ ９４.８７

ＯＲ ３８ １９１ ０５４ ５ ７２８ ６５８ １００ ５ ４２９ １５５ ６７５ ０.０００ ７６０ ９８.１１ ９４.７７

ＯＬ ４１ ４９５ ２３２ ６ ２２４ ２８４ ８００ ５ ９１２ ６３６ １７０ ０.０００ ７６９ ９８.２４ ９４.９９

　 Ｆ. ‘佛奥’ꎻ Ｏ. ‘ＴＹＺ￣１ 号’ꎻ Ｄ. 干旱ꎻ Ｓ. 水淹ꎻ Ｒ. 根ꎻ Ｌ. 叶片ꎮ
　 Ｆ. ‘Ｆｒａｎｔｏｉｏ’ꎻ Ｏ. ‘ＴＹＺ￣１’ꎻ Ｄ. Ｄｒｏｕｇｈｔꎻ Ｓ. Ｆｌｏｏｄｉｎｇꎻ Ｒ . Ｒｏｏｔꎻ Ｌ. Ｌｅａｆ.

ＰＩ 大于 ７ꎬ平均 ＰＩ 为 ６.６３ꎻ有 ４ 个 ＡＰ２ / ＥＲＦ 转录

因 子 ( ＯｅＡＰ２￣９７、 ＯｅＡＰ２￣６、 ＯｅＡＰ２￣２８、 ＯｅＡＰ２￣
１０９)不稳定系数小于 ４０ꎬ为稳定蛋白ꎬ其余 １０６ 个

为不稳定蛋白 (不稳定系 > ４０)ꎻ１１０ 个 ＯｅＡＰ２ /
ＥＲＦ 蛋白的脂肪族系数均小于 １００ꎻ预测蛋白信号

肽发现ꎬ１１０ 个 ＯｅＡＰ２ / ＥＲＦ 蛋白都不存在信号肽ꎬ
为非分泌蛋白ꎻ亚细胞定位中有 ５６ 个 ＯｅＡＰ２ / ＥＲＦ
蛋白定位于细胞核中ꎬ２８ 个定位于细胞质中ꎬ２５
个同时定位于细胞质和细胞核中ꎬＯｅＡＰ２￣８５ 定位

于细胞质和线粒体中ꎻ预测二级结构发现ꎬＯｅＡＰ２ /
ＥＲＦ 蛋白无规则卷曲为主要结构ꎬα￣螺旋为次要

结构ꎮ
２.４ ＯｅＡＰ２ / ＥＲＦ 蛋白进化分析与分类

利用 ＭＥＧＡ Ｘ 对油橄榄 １１０ 个 ＡＰ２ / ＥＲＦ 转

录因子蛋白及拟南芥 ３２ 个 ＡＰ２ / ＥＲＦ 蛋白进行系

统进化树构建及分析ꎬ结果如图 ３ 所示ꎬＡＰ２ / ＥＲＦ
蛋白总体分为 ４ 类ꎬ其中与拟南芥 ＡＰ２ 类聚在一

起包含 ２ 个 ＡＰ２ 保守结构域的成员共有 ２１ 个ꎬ被
分为 ＡＰ２ 类ꎻ另外 ２ 个成员 ( ＯｅＡＰ２￣２８、ＯｅＡＰ２￣
８７)包含 １ 个 ＡＰ２ 结构域和 １ 个 Ｂ３ 结合域ꎬ与拟

南芥 ＲＡＶ 聚在一个分支上ꎬ属于 ＲＡＶ 类ꎻ拟南芥

中 Ｓｏｌｏｓｉｓｔ 类蛋白与 ＲＡＶ 类聚在一起ꎬ在 ＲＡＶ 类

和 Ｓｏｌｏｓｉｓｔ 类旁有一个单独的分支 ＯｅＡＰ２￣６０ꎬ推测

其属于油橄榄中 Ｓｏｌｏｓｉｓｔ 类成员ꎬ单独分支可能是

Ｓｏｌｏｓｉｓｔ 与 ＡＰ２ / ＥＲＦ 转录因子家族其他成员差距

较大ꎻ其余 ８６ 个成员都包含 １ 个 ＡＰ２ 保守结构

域ꎬ同属于 ＥＲＦ 类ꎬＥＲＦ 类中又包含 ＥＲＦ 和 ＤＲＥＢ
２ 个亚类ꎬ分别与拟南芥 ＥＲＦ 和 ＤＲＥＢ 聚在一起ꎬ
总共分为 １２ 个亚组ꎬＥＲＦ 分为 ＥＲＦ Ｂ１ ~ ＥＲＦ Ｂ６ꎬ
ＤＲＥＢ 分为 ＤＲＥＢ Ａ１~ ＤＲＥＢ Ａ６ꎬ除 Ｓｏｌｏｓｉｓｔ 外ꎬ其
余每个亚组中都同时包含 ＡｔＡＰ２ / ＥＲＦ 和 ＯｅＡＰ２ /
ＥＲＦ 蛋白ꎬ说明拟南芥和油橄榄的 ＡＰ２ / ＥＲＦ 家族

在进化水平上有一定相似性ꎮ
２.５ 油橄榄 ＡＰ２ / ＥＲＦ 保守元件及基因结构分析

利用 ＭＥＭＥ 对 ＯｅＡＰ２ / ＥＲＦ 进行保守元件分

析ꎬ得到相关性最高的 ６ 个保守元件如图 ４ 所示ꎬ
所有的 ＯｅＡＰ２ / ＥＲＦ 都包含 ｍｏｔｉｆ １ꎬ说明 ｍｏｔｉｆ １ 是

油橄榄 ＡＰ２ / ＥＲＦ 的保守结构域ꎬ油橄榄 ＡＰ２ / ＥＲＦ
转录因子的保守元件及基因结构还与其分类相

关ꎬ在油橄榄 ＡＰ２ / ＥＲＦ 分类中的 ＡＰ２ 类转录因子

１００％包含 ｍｏｔｉｆ １ꎬ９６.４％包含 ｍｏｔｉｆ ２ꎬ８９.７％包含

ｍｏｔｉｆ ３ꎬ５５. ２％ 包含 ｍｏｔｉｆ ４ꎬ ３７. ９％ 包含 ｍｏｔｉｆ ５ꎻ
ＲＡＶ 类只包含 ｍｏｔｉｆ １ꎬ可能是由于在进化过程中

发生了变异ꎬ导致该类转录因子与其他成员之间

没有共同的保守基序ꎻＥＲＦ 类均包含 ｍｏｔｉｆ １ꎬｍｏｔｉｆ
２ 和 ｍｏｔｉｆ ３ꎻ ＤＲＥＢ 类均包含 ｍｏｔｉｆ １ꎬ ｍｏｔｉｆ ２ 和

６３０２ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



Ｆ. ‘佛奥’ꎻ Ｏ. ‘ ＴＹＺ￣１ 号’ꎻ Ｄ. 干旱ꎻ Ｒ. 根ꎻ Ｌ. 叶片ꎮ
下同ꎮ
Ｆ. ‘Ｆｒａｎｔｏｉｏ’ꎻ Ｏ. ‘ＴＹＺ￣１’ꎻ Ｄ. Ｄｒｏｕｇｈｔꎻ Ｒ. Ｒｏｏｔꎻ Ｌ. Ｌｅａｆ. Ｔｈｅ
ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ. １. ＯＤＬ ｖｓ. ＦＲꎻ ２. ＦＤＬ ｖｓ. ＯＤＲꎻ ３. ＯＬ ｖｓ. ＦＤＬꎻ
４. ＦＤＬ ｖｓ. ＯＲꎻ ５. ＦＤＬ ｖｓ. ＯＤＬꎻ ６. ＦＤＲ ｖｓ. ＦＲꎻ ７. ＯＲ ｖｓ. ＯＬꎻ
８. ＯＤＲ ｖｓ. ＦＬꎻ ９. ＦＤＲ ｖｓ. ＯＤＲꎻ １０. ＯＬ ｖｓ. ＯＤＬꎻ １１. ＦＲ
ｖｓ. ＦＬꎻ １２. ＦＤＲ ｖｓ. ＦＬꎻ １３. ＯＤＲ ｖｓ. ＦＲꎻ １４. ＯＤＲ ｖｓ. ＯＤＬꎻ
１５. ＦＬ ｖｓ. ＯＲꎻ １６. ＦＬ ｖｓ. ＯＬꎻ １７. ＦＲ ｖｓ. ＯＲꎻ １８. ＦＤＲ ｖｓ.
ＯＤＬꎻ １９. ＦＤＬ ｖｓ. ＯＬꎻ ２０. ＯＤＲ ｖｓ. ＯＬꎻ ２１. ＦＤＬ ｖｓ. ＦＲꎻ
２２. ＯＲ ｖｓ. ＦＤＲꎻ ２３. ＯＤＬ ｖｓ. ＯＲꎻ ２４. ＯＤＬ ｖｓ. ＦＬꎻ ２５. ＦＤＲ
ｖｓ. ＯＬꎻ ２６. ＦＤＬ ｖｓ. ＦＬꎻ ２７. ＯＤＲ ｖｓ. ＯＲꎻ ２８. ＯＲ ｖｓ. ＯＤＲꎻ
２９. ＦＲ ｖｓ. ＯＬꎻ ３０. ＦＤＲ ｖｓ. ＯＲꎻ ３１. ＯＤＬ ｖｓ. ＯＬꎻ ３２. ＦＤＲ
ｖｓ. ＦＤＬ.

图 １　 干旱胁迫下基因表达差异分析结果统计图
Ｆｉｇ. １　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｕｎｄｅｒ ｇｅｎｅ

ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔｓ

ｍｏｔｉｆ ６ꎬ每一亚类中的保守基序位置大致相同ꎬ基
因结构也一致ꎬ说明油橄榄 ＯｅＡＰ２ / ＥＲＦ 在进化过

程中的高度保守性ꎮ
２.６ 油橄榄 ＡＰ２ / ＥＲＦ 水分胁迫基因表达谱分析

通过基因表达谱作出水胁迫基因表达交互热

图(图 ５)ꎬ油橄榄 ＡＰ２ / ＥＲＦ 家族成员中共检测到

１００ 个基因表达ꎬ未检测到 ＯｅＡＰ２￣２９、ＯｅＡＰ２￣３０、
ＯｅＡＰ２￣４０、ＯｅＡＰ２￣５６、ＯｅＡＰ２￣５９、ＯｅＡＰ２￣７２、ＯｅＡＰ２￣
８１、ＯｅＡＰ２￣８７、ＯｅＡＰ２￣８８、ＯｅＡＰ２￣１０５ 基因的表达ꎬ
推测这 １０ 个基因未参与水胁迫响应ꎮ 干旱胁迫

下ꎬ与正常浇水相比ꎬ‘佛奥’叶片中 ４０％基因表达

上调ꎬ２７％的基因无表达ꎬ３３％的基因表达下调ꎬ根
部 ３３％基因表达上调ꎬ９％基因表达量无变化ꎬ５８％
基因表达下调ꎻ而‘ＴＹＺ￣１ 号’与正常浇水相比ꎬ叶
片中有 ３２％基因表达上调ꎬ３９％基因表达量无变

化ꎬ２９％基因表达下调ꎬ根部中 ３６％基因表达上

调ꎬ１５％基因表达量无差异ꎬ４９％基因表达下调ꎻ在
水淹胁迫下ꎬ‘佛奥’根部基因表达量与正常浇水

相比ꎬ４２％基因表达上调ꎬ９％基因表达量无变化ꎬ
４９％基因表达下调ꎬ叶片中 ３０％的基因表达上调ꎬ
４０％的基因表达量不变ꎬ３０％的基因表达下调ꎻ
‘ＴＹＺ￣１ 号’在水淹胁迫下与正常浇水相比ꎬ５５％
的基因在根部中表达上调ꎬ１１％的基因在根部表

达无变化ꎬ４４％的基因在根部中表达下调ꎬ叶片中

２９％的基因表达上调ꎬ３９％的基因表达无变化ꎬ
３２％的基因表达下调ꎮ 未受胁迫时ꎬ‘ ＴＹＺ￣１ 号’
基因本底表达普遍高于‘佛奥’ (绿色块多于‘佛

奥’)ꎬ胁迫后‘ＴＹＺ￣１ 号’基因表达量变化不显著ꎬ
色块普遍较浅ꎬ而‘佛奥’胁迫后深色块多于‘ＴＹＺ￣
１ 号’ꎬ表明‘佛奥’基因上调或下调表达量变化较

显著ꎮ 根据基因表达谱ꎬ我们从中筛选出 １５ 个在

干旱胁迫下表达量变化较大的干旱胁迫相关基因

( ＯｅＡＰ２￣１３、 ＯｅＡＰ２￣３３、 ＯｅＡＰ２￣２８、 ＯｅＡＰ２￣１０４、
ＯｅＡＰ２￣８２、ＯｅＡＰ２￣８６、ＯｅＡＰ２￣４２、ＯｅＡＰ２￣２３、ＯｅＡＰ２￣
７５、 ＯｅＡＰ２￣１０、 ＯｅＡＰ２￣８０、 ＯｅＡＰ２￣１０１、 ＯｅＡＰ２￣７９、
ＯｅＡＰ２￣５０、ＯｅＡＰ２￣９７)与 １５ 个水淹胁迫下表达量

变化 较 大 的 基 因 ( ＯｅＡＰ２￣２３、 ＯｅＡＰ２￣１３、 ＯｅＡＰ２￣
１０１、 ＯｅＡＰ２￣７５、 ＯｅＡＰ２￣８０、 ＯｅＡＰ２￣１２、 ＯｅＡＰ２￣２８、
ＯｅＡＰ２￣１７、 ＯｅＡＰ２￣５０、 ＯｅＡＰ２￣５５、 ＯｅＡＰ２￣１０４、
ＯｅＡＰ２￣１４、ＯｅＡＰ２￣９７、ＯｅＡＰ２￣２、ＯｅＡＰ２￣９１)ꎬ发现有

９ 个 相 同 的 基 因 ( ＯｅＡＰ２￣１３、 ＯｅＡＰ２￣２８、 ＯｅＡＰ２￣
１０４、ＯｅＡＰ２￣２３、 ＯｅＡＰ２￣７５、 ＯｅＡＰ２￣８０、 ＯｅＡＰ２￣１０１、
ＯｅＡＰ２￣５０、ＯｅＡＰ２￣９７)共同调控干旱与水淹胁迫ꎬ
这 ９ 个基因可能与水分胁迫调控相关ꎮ
２.７ 油橄榄 ＡＰ２ / ＥＲＦ 基因 ＲＴ￣ｑＰＣＲ 分析

经特异引物 ｔｕｂｕｌｉｎＦ 和 ｔｕｂｕｌｉｎＲ 检测反转录

得到油橄榄 ｃＤＮＡꎬ采用 ＲＴ￣ｑＰＣＲ 分析油橄榄

ＡＰ２ / ＥＲＦ 基因在 ＦＤＬ、ＦＤＲ、ＯＤＬ、ＯＤＲ、ＦＳＲ、ＦＳＬ、
ＯＳＲ、ＯＳＬ、ＦＬ、ＦＲ、ＯＬ、ＯＲ 中的具体表达情况ꎬ结
果 (图 ６) 显示ꎬ ＯｅＡＰ２ / ＥＲＦ 基因在 ＦＤＬ、 ＦＤＲ、
ＯＤＬ、ＯＤＲ、ＦＳＲ、ＦＳＬ、ＯＳＲ、ＯＳＬ、ＦＬ、ＦＲ、ＯＬ、ＯＲ 中

表达量差异显著ꎬ与正常浇水处理相比ꎬＯｅＡＰ２￣２８
在 ＯＤＲ 中表达量差异显著ꎬＯｅＡＰ２￣４２ 在 ＦＤＬ 中表

达量差异显著ꎬＯｅＡＰ２￣１０１、ＯｅＡＰ２￣５５、ＯｅＡＰ２￣４２、
ＯｅＡＰ２￣２８ 在 ＦＳＲ 中均呈高水平表达ꎮ

３　 讨论

用已知功能蛋白作用机制预测未知功能蛋白

作用机制是研究物种未知功能蛋白作用机制的一

种方法ꎮ 本研究将油橄榄 ＡＰ２ / ＥＲＦ 在水胁迫下
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Ｓ. 水淹ꎮ
Ｓ. Ｆｌｏｏｄｉｎｇ. １. ＯＳＲ ｖｓ. ＯＳＬꎻ ２. ＦＳＲ ｖｓ. ＯＳＬꎻ ３. ＦＳＬ ｖｓ. ＯＳＬꎻ ４. ＦＳＬ ｖｓ. ＯＳＲꎻ ５. ＦＳＬ ｖｓ. ＦＲꎻ ６. ＦＳＲ ｖｓ. ＯＳＲꎻ ７. ＯＲ ｖｓ. ＯＬꎻ ８. ＯＳＬ
ｖｓ. ＯＲꎻ ９. ＦＳＬ ｖｓ. ＯＬꎻ １０. ＦＳＲ ｖｓ. ＯＲꎻ １１. ＦＲ ｖｓ. ＦＬꎻ １２. ＯＳＬ ｖｓ. ＯＬꎻ １３. ＦＳＲ ｖｓ. ＦＳＬꎻ １４. ＯＳＲ ｖｓ. ＦＬꎻ １５. ＦＲ ｖｓ. ＯＬꎻ １６. ＦＳＲ ｖｓ. ＦＬꎻ
１７. ＦＳＲ ｖｓ. ＯＬꎻ １８. ＯＳＲ ｖｓ. ＯＬꎻ １９. ＦＳＲ ｖｓ. ＦＲꎻ ２０. ＦＬ ｖｓ. ＯＲꎻ ２１. ＦＳＬ ｖｓ. ＦＬꎻ ２２. ＦＳＬ ｖｓ. ＯＲꎻ ２３. ＯＳＲ ｖｓ. ＦＲꎻ ２４. ＯＳＬ ｖｓ. ＦＬꎻ
２５. ＯＳＲ ｖｓ. ＯＲꎻ ２６. ＦＬ ｖｓ. ＯＬꎻ ２７. ＦＲ ｖｓ. ＯＲꎻ ２８. ＯＳＬ ｖｓ. ＦＲ.

图 ２　 水淹胁迫下基因表达差异分析结果统计图
Ｆｉｇ. ２　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔｓ ｕｎｄｅｒ ｆｌｏｏｄｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓ

图 ３　 油橄榄与拟南芥 ＡＰ２ / ＥＲＦ 家族系统进化树
Ｆｉｇ. ３　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ｔｈｅ ＡＰ２ / ＥＲＦ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ

Ｏｌｅａ ｅｕｒｏｐａｅａ ａｎｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ

具有表达量的 ＥＲＦ 亚类蛋白与番茄 ( Ｓｏｌａｎｕｍ
ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ) ＳｌＥＲＦ５(Ｐａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎬ转基因大

豆(Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ) ＧｍＤＲＥＢ２Ａꎬ水稻 ＯｓＡＰ３７、ＨＲＥ１、
ＨＲＥ２、 ＪＥＲＦ１ 和 ＯｓＥＲＦ１０９ ( Ｏｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ
Ｆｒａｎｃｅｓｃｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ Ｙｕ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎬ拟南芥 ＤＲＥＢ２Ａ(Ｙｏｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎬ沙
柳 ＳｐｓＤＲＥＢ８(王雷等ꎬ２０２１)等此类水分调节功能

基因共同构建蛋白系统进化树(图 ７)ꎬ发现水胁

迫基因表达谱中基因表达量变化较大的 ５ 个基因

( ＯｅＡＰ２￣７５、 ＯｅＡＰ２￣９７、 ＯｅＡＰ２￣１０１、 ＯｅＡＰ２￣２３、
ＯｅＡＰ２￣１３)聚在同一分支上ꎬ且该分支中包含 ３ 个

已知具有水分调节功能的基因 (ＨＲＥ１ꎬ ＪＥＲＦ１ꎬ
ＨＲＥ２)ꎬ由此可推测 ＯｅＡＰ２￣７５、ＯｅＡＰ２￣９７、ＯｅＡＰ２￣
１０１、ＯｅＡＰ２￣２３、ＯｅＡＰ２￣１３ 与 ＨＲＥ１ꎬ ＪＥＲＦ１ꎬＨＲＥ２
具有相似调节功能ꎬ可能与油橄榄水分调节密切

相关ꎮ 通过 ＲＴ￣ｑＰＣＲ 检测ꎬ结果表明 ＯｅＡＰ２￣１０１
基因在 ＦＳＲ 及 ＯＳＲ 中表达量差异显著ꎬＯｅＡＰ２￣２３
在 ＯＳＲ 中表达量差异显著ꎬＯｅＡＰ２￣４２ 在 ＦＤＬ 中表

达量差异显著ꎬ水胁迫下 ＯｅＡＰ２￣２８ 在 ２ 个品种的

叶片和根部表达量均有显著性差异ꎬＯｅＡＰ２￣１０１、
ＯｅＡＰ２￣５５、ＯｅＡＰ２￣４２、ＯｅＡＰ２￣２８ 在 ＦＳＲ 中均呈高

水平表达ꎬ这进一步说明 ＯｅＡＰ２ / ＥＲＦ 参与油橄榄

水胁迫响应ꎮ

８３０２ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



Ａ. 保守元件ꎻ Ｂ. 基因结构ꎮ
Ａ. Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｅｌｅｍｅｎｔꎻ Ｂ. Ｇｅｎｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ.

图 ４　 油橄榄 ＡＰ２ / ＥＲＦ 基因家族保守元件和基因结构分析
Ｆｉｇ. ４　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ａｎｄ ｇｅｎｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｏｆ Ｏｌｅａ ｅｕｒｏｐａｅａ ＡＰ２ / ＥＲＦ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ

　 　 本研究中基因表达谱分析发现ꎬ９ 个共同参与

干旱与水淹调节的基因 ( ＯｅＡＰ２￣１３、ＯｅＡＰ２￣２８、
ＯｅＡＰ２￣１０４、 ＯｅＡＰ２￣２３、 ＯｅＡＰ２￣７５、 ＯｅＡＰ２￣８０、
ＯｅＡＰ２￣１０１、ＯｅＡＰ２￣５０、ＯｅＡＰ２￣９７)ꎬ这 ９ 个基因在

油橄榄水胁迫(干旱、水淹)下根与叶的表达量与

非胁迫下根与叶的表达量有较大的差异ꎮ 与非胁

迫条件下的基因表达量相比ꎬ水淹胁迫下 ＯｅＡＰ２￣
１３ 在‘佛奥’中表达下调ꎬ在‘ ＴＹＺ￣１ 号’中表达上

调ꎻ水胁迫下的 ＯｅＡＰ２￣２８ 在‘佛奥’和‘ＴＹＺ￣１ 号’
的根与叶中均表达上调ꎻＯｅＡＰ２￣７５ 在干旱胁迫下

２ 个品种的不同组织中均下调表达ꎻＯｅＡＰ２￣１０１ 在

干旱胁迫下‘ ＴＹＺ￣１ 号’中明显下调表达ꎬ在水淹
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Ｄ. 干旱ꎻ Ｎ. 正常浇水ꎻ Ｓ. 水淹ꎮ
Ｄ. Ｄｒｏｕｇｈｔꎻ Ｎ. Ｎｏｒｍａｌ ｗａｔｅｒｉｎｇꎻ Ｓ. Ｆｌｏｏｄｉｎｇ.

图 ５　 油橄榄 ＡＰ２ / ＥＲＦ 水分胁迫基因表达交互热图
Ｆｉｇ. ５　 Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｖｅ ｈｅａｔ ｍａｐ ｏｆ Ｏｌｅａ ｅｕｒｏｐａｅａ ＡＰ２ / ＥＲＦ

ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｕｎｄｅｒ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ

胁迫下‘佛奥’根部明显上调表达ꎻＯｅＡＰ２￣１０４ 在

干旱胁迫下 ２ 个品种不同组织中均上调ꎻＯｅＡＰ２￣
２３ꎬ ＯｅＡＰ２￣８０ꎬＯｅＡＰ２￣５０ꎬＯｅＡＰ２￣９７ 在水胁迫(干

旱、水淹)下不同组织中表达量都有显著差异ꎬ这

些基因在不同组织中表达量的不同可能就是‘佛

奥’和‘ＴＹＺ￣１ 号’抗逆性差异的原因ꎮ 转录组数

据中 ＮＲ 基因功能注释表明这 ９ 个基因均为乙烯

响应因子ꎬ通过调控乙烯合成关键基因的表达ꎬ从
而调节乙烯的生物合成和信号传导ꎮ ＯｅＡＰ２￣１３ꎬ
ＯｅＡＰ２￣７５ꎬＯｅＡＰ２￣２３ꎬＯｅＡＰ２￣１０１ꎬＯｅＡＰ２￣９７ 在油橄

榄 ＡＰ２ / ＥＲＦ 蛋白系统进化树中属于 ＥＲＦ Ｂ２ 亚族

成员ꎬＭａｒｅｎ 和 Ｓｅｒｇｉ(２０１５)研究报道乙烯响应因

子是激素和胁迫信号的一个重要调节中心ꎬＥＲＦ
Ｂ２ 亚族成员在低氧和淹水反应中发挥重要作用

(Ｂｕｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎬＸｕ 等(２００６)研究发现 Ｓｕｂ１Ａ￣１
(ＥＲＦ 亚族 Ｂ２ 亚组成员之一)超表达的同时促进

乙醇脱氢酶基因上调表达ꎬ 抑制 Ｓｕｂ１Ｃ(水淹不耐

受基因)的转录水平ꎬ 表明 Ｓｕｂ１Ａ￣１ 在淹水胁迫应

答调控中起关键作用(Ｘｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎮ ＯｅＡＰ２￣
１３ 在油橄榄中的表达模式与 Ｓｕｂ１Ａ￣１ 相似ꎬ在耐

涝品种‘ ＴＹＺ￣１ 号’ 中表达上调ꎬ不耐涝品种‘佛

奥’中表达下调ꎬ推测 ＯｅＡＰ２￣１３ 在‘ ＴＹＺ￣１ 号’中

也通过促进乙醇脱氢酶基因上调表达ꎬ从而增强

‘ＴＹＺ￣１ 号’ 耐 涝 性ꎮ 洪 林 等 ( ２０２０ ) 研 究 发 现

ＲＡＶｓ 和 ＡＰ２ｓ 调控植物的非生物胁迫响应ꎬ拟南

芥 ＲＡＶ１ꎬＲＡＶ１Ｌ 和 ＲＡＶ２ 在干旱胁迫下表达水平

下降( Ｆｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎬＳａｉｔｏ ( ２００４) 发现过表达

ＲＡＶ１ 抑 制 ＡＢＡ 降 解 基 因 ( ＣＹＰ７０７Ａ１ 和

ＣＹＰ７０７Ａ２)的活性ꎬ从而实现不依赖 ＡＢＡ 的途径

调控植物的非生物胁迫响应ꎬ本研究中 ＯｅＡＰ２￣２８ꎬ
ＯｅＡＰ２￣１０４、ＯｅＡＰ２￣８０ 在 ＯｅＡＰ２ / ＥＲＦ 蛋白系统进

化树中属于 ＲＡＶꎬ为 ＡＰ２ 亚族成员ꎬ在干旱胁迫下

同样表达下调ꎬ推测其通过促进或抑制干旱胁迫

相关酶的表达从而调控油橄榄干旱调控ꎮ
ＡＰ２ / ＥＲＦ 转录因子在植物胁迫中调控机制较

复杂ꎬ其启动子包含 ＡＢＲＥ( ＡＢＡ 反应元件结合蛋

白)、ＤＲＥＢ(干旱应答元件结合蛋白)、乙烯等顺式

作用元件 ( Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ 韩妙华等ꎬ２０２０)ꎬ
Ｓａｎｊａｎａ 等(２０１６)研究显示在植物胁迫中ꎬＤＲＥＢｓ
和 ＡＢＲＥｓ 等与胁迫相关的顺式作用元件可以和

ＮＡＣ 转录因子结合从而应对植物胁迫ꎬ Ｃａｏ 等

(２０２０)研究发现 ＤＲＥＢ 结合 ＷＲＫＹ 转录因子共

同调节小沙冬青(Ａｍｍｏｐｉｐｔａｎｔｈｕｓ ｎａｎｕｓ)低温和干

旱胁迫ꎬ这一研究表明 ＤＲＥＢ、ＡＢＲＥ 作为顺式作

用元件ꎬ可同时调节 ＡＰ２ / ＥＲＦ、ＮＡＣ 和 ＷＲＫＹ 转

录因子从而应对植物非生物胁迫( Ｔａｋａｓａｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１０ꎻ 巩檑等ꎬ２０１３)ꎮ ＡＰ２ / ＥＲＦ、ＷＲＫＹ、 ＮＡＣ 转

０４０２ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



不同小写字母表示在 ０.０５ 水平上差异显著ꎻ 相同小写字母表示在 ０.０５ 水平上差异不显著ꎮ
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｍｅａｎ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｔ ｔｈｅ ０.０５ ｌｅｖｅｌꎻ Ｓａｍｅ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｍｅａｎ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｔ ｔｈｅ ０.０５ ｌｅｖｅｌ.

图 ６　 ＯｅＡＰ２ / ＥＲＦ 基因在水胁迫下的表达情况
Ｆｉｇ. ６　 Ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＯｅＡＰ２ / ＥＲＦ ｇｅｎｅ ｕｎｄｅｒ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ

图 ７　 水分胁迫中具有表达量的 ＯｅＡＰ２ / ＥＲＦ 蛋白与
其他植物 ＡＰ２ / ＥＲＦ 水分调控因子进化关系

Ｆｉｇ. ７　 Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ＯｅＡＰ２ / ＥＲＦ
ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｉｎ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ＡＰ２ / ＥＲＦ ｗａｔｅｒ

ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ｏｔｈｅｒ ｐｌａｎｔｓ

录因子在植物水分调控中扮演十分重要的角色ꎬ
过表达 ＴａＷＲＫＹ１０、ＶａＷＲＫＹ１４ 提高拟南芥及转基

因烟草耐旱性 (Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１８)ꎻ ＧｍＤＲＥＢ２Ａ 参 与 大 豆 水 分 亏 缺 调 节

(Ｍａｒｉｎｈｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎬＯｓＡＰ３７、ＪＥＲＦ１、ＯｓＥＲＦ１０９
的过表达提高水稻抗旱性(Ｏｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ Ｚｈａｎｇ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ Ｙｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎻＡＮＡＣ０１９、ＡＮＡＣ０５５
和 ＡＮＡＣ０７２ 能使转基因植株抗旱性增强( Ｔｒａｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００４ )ꎬ 过 表 达 ＳＮＡＣ１ 增 强 转 基 因 棉 花

(Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ｈｉｒｓｕｔｕｍ)的耐旱性(Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎻ
这充分说明了 ＡＰ２ / ＥＲＦ、ＷＲＫＹ、ＮＡＣ 转录因子与

植物的水胁迫相关ꎬ并且在水胁迫中发挥重要作

用ꎬ由此可推测植物体内 ＷＲＫＹ、ＮＡＣ 转录因子通

过与 ＡＰ２ / ＥＲＦ 中水相关顺式作用元件结合从而

共同调节水胁迫ꎮ 课题组前期研究发现ꎬＷＲＫＹ
和 ＮＡＣ 转录因子参与油橄榄水胁迫调控ꎬ可能与

内源激素 ＡＢＡ 表达水平相关ꎬ推测在油橄榄水胁

迫响应机制中ꎬＤＲＥＢｓ、ＡＢＲＥｓ 作为顺式作用元

件ꎬ同时调节 ＡＰ２ / ＥＲＦ、ＷＲＫＹ 和 ＮＡＣ 转录因子

从而共同调控油橄榄水胁迫ꎮ
本研究发现ꎬ油橄榄 ＡＰ２ / ＥＲＦ 基因家族包含

１１０ 个成员ꎬ分类与模式植物拟南芥一致ꎬ其在进

化水平上有一定的相似性ꎮ ＡＰ２ / ＥＲＦ 家族中转录

因子的数量不仅与物种的基因组有关ꎬ而且与植

物长期进化过程中外界环境的影响有关ꎬ与枣

１４０２１２ 期 王丽娟等: 油橄榄 ＡＰ２ / ＥＲＦ 转录因子鉴定及水胁迫表达分析



(Ｚｉｚｉｐｈｕｓ ｊｕｊｕｂａ )基因家族中 １４５ 个(李继东等ꎬ
２０２０)ꎬ银杏 ( Ｇｉｎｋｇｏ ｂｉｌｏｂａ) 中 ６１ 个 (袁红慧等ꎬ
２０２２)ꎬ杨柳 ( Ｓａｌｉｘ ａｒｂｕｔｉｆｏｌｉａ) 中 １７３ 个 ( Ｒａｏ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１５) ＡＰ２ / ＥＲＦ 家 族 成 员 相 比ꎬ 油 橄 榄 中

ＡＰ２ / ＥＲＦ 转录因子的数量属于中等类型ꎬ由此推

测油橄榄在自然进化过程中ꎬＡＰ２ / ＥＲＦ 基因家族

受到一定的外部环境压力ꎮ
目前ꎬ对油橄榄水胁迫响应机制及胁迫相关

基因的综合研究还较少ꎬ我们对‘ＴＹＺ￣１ 号’和‘佛
奥’２ 个品种的油橄榄进行了转录组测序ꎬ后续将

结合全基因组重测序以揭示油橄榄水胁迫关键基

因及潜在遗传和相关突变ꎬ为油橄榄分子辅助育

种提供理论依据ꎮ
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