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毛竹 ＡＰＸ 基因系统进化与表达分析
章　 妮１ꎬ２ꎬ 陈克龙２ꎬ３∗ꎬ 崔博亮２ꎬ 杨　 阳１ꎬ２

( １. 青海师范大学 生命科学学院ꎬ 西宁 ８１０００８ꎻ ２. 青海省自然地理与环境过程重点实验室ꎬ
西宁 ８１０００８ꎻ ３. 青海师范大学科技处ꎬ 西宁 ８１０００８ )

摘　 要: 抗坏血酸过氧化物酶(ａｓｅｏｒｂａｔｅ ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅꎬ ＡＰＸ)是植物活性氧代谢中重要的抗氧化酶之一ꎬ尤其

是叶绿体中清除 Ｈ２Ｏ２的关键酶ꎬ也是维生素 Ｃ 代谢的主要酶类ꎮ 该文基于生物信息学方法ꎬ利用毛竹的基

因组及转录组数据鉴定毛竹中的 ＡＰＸ 基因家族成员ꎬ并对其编码的蛋白基本理化性质、基因结构、启动子元

件、系统进化及共线性关系、重复串联基因、ＧＯ 注释及表达模式进行综合分析ꎬ共鉴定出 ２１ 种编码 ＡＰＸ 的

基因ꎮ 结果表明:(１)ＰｅＡＰＸ 基因家族成员多为不稳定疏水蛋白ꎬ基因结构、基序及结构域相对较为保守ꎬ大
多数 ＡＰＸ 基因具有高度保守的内含子模式ꎮ (２)系统进化关系显示毛竹 ＡＰＸ 基因与水稻 ＡＰＸ 基因有着较

高的同源性关系ꎬＰｅＡＰＸ 具有较高的进化保守性ꎮ (３)Ｋａ / Ｋｓ 分析表明 ＰｅＡＰＸ 基因都经历了纯化选择压力ꎬ
此外在每个 ＡＰＸ 基因的启动子序列中发现有许多与应激反应和植物激素相关的顺式作用元件ꎬ结合表达量

分析ꎬ表明毛竹 ＡＰＸ 基因在毛竹生长发育中起着正向促进作用ꎮ 该研究为进一步了解毛竹 ＡＰＸ 基因家族

基本功能及其抗氧化机制提供了一定的参考ꎬ为毛竹 ＡＰＸ 基因功能的深层次鉴定提供了重要依据ꎮ
关键词: 毛竹ꎬ ＡＰＸ 基因家族ꎬ 生物信息学ꎬ 系统进化ꎬ 基因表达
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　 　 植物的生长发育、信号转导以及生物或非生

物胁迫过程均有活性氧 ( ＲＯＳ) 的产生 ( Ｗｕ ＆
Ｗａｎｇꎬ ２０１９)ꎮ ＲＯＳ 为植物细胞内氧化还原反应

或 Ｏ２活化衍生的代谢产物ꎬ在调节植物对环境因

素的细 胞 反 应 中 起 重 要 作 用 ( Ｖａａｈｔｅｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４ꎻ Ｍｉｇｎｏｌｅｔ￣Ｓｐｒｕｙｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ Ｐａｎｄｅｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７)ꎮ 其存在形式为自由基及非自由基ꎬ主要包

含过氧化氢(Ｈ２Ｏ２)、羟基自由基 (－ＯＨ)、单线态氧

( １Ｏ２)、超氧阴离子自由基 (Ｏ２
－ )、有机氧自由基

(ＲＯ 􀅰 和 ＲＯＯ 􀅰) 等 ( Ｆｅｒｎａｎｄｅｚ￣Ｇａｒｃｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１０ꎻ 王福祥等ꎬ２０１９)ꎮ 而 Ｈ２Ｏ２作为一类主要的

ＲＯＳꎬ也是唯一能通过质膜水通道蛋白跨膜的分子ꎬ
参与着植物细胞发育和抗逆性的调控过程ꎬ在植物

代谢中起着双重作用(Ｐａｎｃｈｕｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５ꎻ Ｐｉｎｈｅｉｒｏ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｏｚｙｉｇｉｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 而高水平的 Ｈ２Ｏ２

会导致植物氧化应激并对生物大分子造成损害

(Ｂａｉｌｅｙ￣Ｓｅｒｒｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６ꎻ Ｍｉｇｎｏｌｅｔ￣Ｓｐｒｕｙｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１６)ꎮ 因此ꎬ植物体内开发出抗氧化系统通过抗

氧化剂酶作用来保护细胞免受氧化损害ꎬ例如抗坏

血酸过氧化物酶(ＡＰＸ)、过氧化氢酶(ＣＡＴ)、过氧

化物酶(ＰＲＸｓ)、谷胱甘肽过氧化物酶(ＧＰＸ)等酶

维持 平 衡 是 Ｈ２ Ｏ２ 保 持 稳 态 水 平 的 关 键 所 在

(Ｉｍａｈｏｒｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ于飞ꎬ ２０１３)ꎮ
ＡＰＸ 广泛存在于植物体内ꎬ对 Ｈ２Ｏ２有着高亲

和力ꎬ能通过抗坏血酸－谷胱甘肽循环 (ＡＳＡ￣ＧＳＨ)
催化 Ｈ２Ｏ２转化为 Ｈ２Ｏꎬ可能在 Ｈ２Ｏ２清除方面发挥

着特殊作用(Ｐａｓｓａｒｄｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ꎻ Ｑｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ
Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 目前ꎬ 拟南芥 ( Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ) ( Ｃｈｅｗ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３ꎻ Ｐａｎｃｈｕｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００２)、水稻 (Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ) (Ｔｅｉｘｅｉｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)、
陆地棉 (Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ｈｉｒｓｕｔｕｍ) (Ｔａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)、玉
米 ( Ｚｅａ ｍａｙｓ) (任瑛等ꎬ ２０１４)、番茄 ( Ｓｏｌａｎｕｍ
ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ)(Ｎａｊａｍｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)等多种植物中的

ＡＰＸ 基因已经进行了家族成员的鉴定和功能验证方

面的研究ꎮ 有研究表明ꎬＡＰＸ 基因参与植物生长发育

及非生物胁迫响应的过程ꎬ逆境响应过程中ꎬ有特定

的一种或几种 ＡＰＸ 发挥着主要作用ꎬ保护植物体细

胞免受伤害(Ｋｈａｎｎａ￣Ｃｈｏｐｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ 李泽琴等ꎬ
２０１３ꎬ ２０１９)ꎮ

毛竹(Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ)栽培历史悠久、面积

分布广泛ꎬ是我国亚热带地区重要的经济竹种

(Ｐｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 由于其对高盐、干旱、冷热及

病虫害等胁迫的较强敏感性ꎬ从而导致毛竹品质

受到严重影响ꎮ 目前对毛竹 ＡＰＸ 基因鲜有研究ꎬ
本文基于已经公布的毛竹基因组及转录组数据库

通过生物信息学分析方法鉴定毛竹 ＡＰＸ 基因家族

成员ꎬ并通过分析它们的进化关系、基因结构、保
守结构域、顺式作用元件以及在不同非生物胁迫

下的表达模式ꎬ借以了解毛竹的应激耐受性ꎬ并为

进一步研究毛竹 ＡＰＸ 的功能提供基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 毛竹 ＡＰＸ 基因家族成员的鉴定

从竹子基因组数据库 ( ＢａｍｂｏｏＧＤＢꎬ ｈｔｔｐ: / /
ｗｗｗ.ｂａｍｂｏｏｇｄｂ.ｏｒｇ / ) 下载毛竹的基因组数据ꎮ 以

拟南芥 ＡＰＸ 基因序列作为种子序列ꎬ通过 ＢＬＡＳＴｐ
软件检索本地毛竹蛋白数据库ꎬ筛选 Ｅ 值为 １×ｅ￣２０ꎬ
从而获得候选基因家族成员ꎮ 进一步通过 ｓｅｑｔｋ 软

件提取候选基因序列ꎬ提交 ＰＦＡＭ( ｈｔｔｐｓ: / / ｐｆａｍ.
ｘｆａｍ.ｏｒｇ / )、ＫＥＧＧ (ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｇｅｎｏｍｅ. ｊｐ / ｋｅｇｇ / )
和 ＮＣＢＩ￣ＢＬＡＳＴＣＤＤ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ.
ｇｏｖ / Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ / ｃｄｄ / ｗｒｐｓｂ.ｃｇｉ) 三大数据库进行基因

鉴定ꎬ从而确定毛竹 ＡＰＸ 基因家族成员ꎮ
１.２ ＡＰＸ 基因家族基序与基因结构分析

利用本地版 ＭＥＭＥ 软件预测 ＡＰＸ 基因的基序

(ｍｏｔｉｆ)ꎬ通过 Ｒ 中的 ｇｇｐｌｏｔ２ 包绘制基序数目统计

图和基序分布图ꎬｇｇｔｒｅｅ 包绘制进化树ꎬ依据毛竹

基因组数据库中的 ＧＦＦ 注释文件获得 ＰｅＡＰＸ 基因

位置信息ꎬｇｇｇｅｎｅｓ 包绘制基因结构图ꎮ
１.３ ＡＰＸ 基因家族进化关系与保守结构域分析

通过 ＮＣＢＩ 下载拟南芥、水稻、陆地棉等物种

的 ＡＰＸ 基因序列ꎬ利用 ｍａｆｆｔ 软件进行多序列比

对ꎬ通过 ｆａｓｔｔｒｅｅ 软件以最大似然法 (ＭＬ) 构建多

５６９１１２ 期 章妮等: 毛竹 ＡＰＸ 基因系统进化与表达分析



物种间系统发育树ꎬｂｏｏｔｓｔｒａｐ 设置为 １ ０００ꎬ并通过

Ｐｆａｍ 数据库预测全部 ＡＰＸ 基因的蛋白保守结构

域ꎬｅｖｏｌｖｉｅｗ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｅｖｏｌｇｅｎｉｕｓ. ｉｎｆｏ / ｅｖｏｌｖｉｅｗ /
＃ｌｏｇｉｎ)在线网站进行数据可视化ꎮ
１.４ ＡＰＸ 基因家族 ＧＯ 注释

利用在线软件 ｅｇｇｎｏｇ￣ｍａｐｐｅｒ ( ｈｔｔｐ: / / ｅｇｇｎｏｇ￣
ｍａｐｐｅｒ.ｅｍｂｌ.ｄｅ / ) 对 ＰｅＡＰＸ 基因的生物学功能进

行 ＧＯ ( Ｇｅｎｅ ｏｎｔｏｌｏｇｙ ) 注 释ꎬ 并 通 过 Ｒ 中 的

ｇｇｐｌｏｔ２ 包绘制 ＧＯ 注释图ꎮ
１.５ ＡＰＸ 基因家族启动子特征分析

从毛竹全基因数据库中提取每个 ＡＰＸ 基因起

始密码子上游 ２ ｋｂ ＤＮＡ 序列ꎬ运用在线数据库

ＰｌａｎｔＣＡＲＥ ( ｈｔｔｐ: / / ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ. ｐｓｂ. ｕｇｅｎｔ. ｂｅ /
ｗｅｂｔｏｏｌｓ / ｐｌａｎｔｃａｒｅ / ｈｔｍｌ / ｓｅａｒｃｈ＿ＣＡＲＥ.ｈｔｍｌ)预测每

条基因所含有的顺势作用元件ꎬ通过 ｇｇｐｌｏｔ２ 包绘

制顺势作用元件分布图与作用元件数目统计图ꎮ
１.６ ＡＰＸ 串联重复基因分析

使用 ＭＣｓｃａｎｘ 筛选 ＰｅＡＰＸ 基因家族中的串联

重复基因ꎬ并根据 ｇｆｆ 基因注释信息运用 Ｃｉｒｃｏｓ 软

件绘 制 串 联 重 复 基 因 的 Ｃｉｒｃｏｓ 图ꎬ 用 ＫａＫｓ ＿
Ｃａｌｃｕｌａｔｏｒ 软件计算串联重复基因的 Ｋａ / Ｋｓ 值ꎬ用
ｇｇｐｕｂｒ 包进行数据可视化ꎮ

１.７ ＡＰＸ 基因家族染色体定位及共线性分析

通过 Ｍｃｓｃａｎｘ 分析拟南芥、毛竹、水稻之间的

共线性关系ꎬ并进行数据可视化ꎬＲ 中的 ｃｉｒｃｌｉｚｅ 包

绘制毛竹的染色体定位图ꎮ
１.８ ＡＰＸ 基因家族的组织特异性表达热图绘制

通过 ＮＣＢＩ ＳＲＡ 数据库下载毛竹幼苗根组织

经萘乙酸(ｎａｐｈｔｈａｌｅｎｅ ａｃｅｔｉｃ ａｃｉｄꎬ ＮＡＡ)处理的 ６
组转录组数据(登录号:ＳＲＲ５７１０７０２ꎬ ＳＲＲ５７１０７０１ꎬ
ＳＲＲ５７１０７００ꎬＳＲＲ５７１０６９９ꎬＳＲＲ５７１０６９８ꎬＳＲＲ５７１０６９７)ꎬ
并根据转录组数据库提供的基因表达矩阵利用 Ｒ
中的 ｐｈｅａｔｍａｐ 包绘制 ＡＰＸ 基因表达热图ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 毛竹 ＰｅＡＰＸ 基因家族成员鉴定及理化性质分析

在毛竹基因组数据库中检索到 ２１ 个非冗余的

ＰｅＡＰＸ 基因ꎬ该基因所编码的蛋白序列理化性质分

析发现ꎬ２１ 个 ＰｅＡＰＸｓ 成员的蛋白序列存在较大差

异 ( 表 １ )ꎮ 毛 竹 ＰｅＡＰＸ 蛋 白 序 列 长 度 在 ９５
(ＰＨ０２Ｇｅｎｅ３５５９４. ｔ１) ~ ６０３ 个 (ＰＨ０２Ｇｅｎｅ０７０５９. ｔ１)
不等ꎬ蛋白分子量为 １０.９~６６.０ ｋＤａꎬ其中以 ＰｅＡＰＸ５
最大ꎬ ＰｅＡＰＸ１７ 最小ꎮ 等电点在 ４.４６~９.０７ 之间ꎬ 其

表 １　 ＰｅＡＰＸｓ 理化性质
Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｈｙｓｉｃａｌ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ＰｅＡＰＸｓ

名称
Ｎａｍｅ

基因 ＩＤ
Ｇｅｎｅ ＩＤ

氨基酸数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓ

分子质量
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｗｅｉｇｈｔ
(ｋＤ)

ＰＩ 值
ＰＩ ｖａｌｕｅ

不稳定系数
Ｉｎｓｔａｂｉｌｉｔｙ

ｉｎｄｅｘ

亲水性平均值
Ａｖｅｒａｇｅ

ｈｙｄｒｏｐｈｉｌｉｃ
ｖａｌｕｅ

磷酸化位点
Ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ

ｓｉｔｅ

ＰｅＡＰＸ１ ＰＨ０２Ｇｅｎｅ００１０２.ｔ１ ２５０ ２７.３４ ５.５６ ４１.５９ －０.４２９ ２１
ＰｅＡＰＸ２ ＰＨ０２Ｇｅｎｅ０１８９２.ｔ１ ３２８ ３７.１８ ４.４６ ４３.７６ －０.３９８ ２９
ＰｅＡＰＸ３ ＰＨ０２Ｇｅｎｅ０２２４９.ｔ１ ３５０ ３８.０６ ８.１４ ４０.３９ －０.３３５ ４２
ＰｅＡＰＸ４ ＰＨ０２Ｇｅｎｅ０５２２２.ｔ１ ３４６ ３７.３３ ８.５８ ５１.９２ －０.５１１ ２８
ＰｅＡＰＸ５ ＰＨ０２Ｇｅｎｅ０７０５９.ｔ１ ６０３ ６５.９９ ８.０６ ４６.１９ －０.２９５ ６７
ＰｅＡＰＸ６ ＰＨ０２Ｇｅｎｅ０９４８１.ｔ１ ３０４ ３４.５８ ４.４８ ４１.２２ －０.４４０ ２２
ＰｅＡＰＸ７ ＰＨ０２Ｇｅｎｅ０９８２７.ｔ１ １５１ １６.６８ ５.３５ ４１.０３ －０.７５６ １９
ＰｅＡＰＸ８ ＰＨ０２Ｇｅｎｅ１０１８６.ｔ１ ３５６ ３８.５０ ８.９４ ４２.２０ －０.３０３ ３９
ＰｅＡＰＸ９ ＰＨ０２Ｇｅｎｅ１１７３５.ｔ１ １６３ １７.７７ ５.９０ ４２.５５ －０.２３８ １２
ＰｅＡＰＸ１０ ＰＨ０２Ｇｅｎｅ１２４３９.ｔ１ ２４０ ２６.３８ ５.６３ ６７.１７ －０.６０２ ２１
ＰｅＡＰＸ１１ ＰＨ０２Ｇｅｎｅ１６６３９.ｔ１ ２５０ ２７.２６ ５.４８ ３６.５６ －０.４０３ ２０
ＰｅＡＰＸ１２ ＰＨ０２Ｇｅｎｅ１８６１４.ｔ１ ２５０ ２７.３８ ５.８４ ４０.７６ －０.４３４ ２０
ＰｅＡＰＸ１３ ＰＨ０２Ｇｅｎｅ２６５３５.ｔ１ ３４４ ３７.８５ ８.５６ ４６.０３ －０.５６４ ２８
ＰｅＡＰＸ１４ ＰＨ０２Ｇｅｎｅ２９１５４.ｔ１ ２９１ ３２.２５ ６.６７ ４５.６７ －０.３６４ ３０
ＰｅＡＰＸ１５ ＰＨ０２Ｇｅｎｅ３２５３１.ｔ１ ３１３ ３３.９６ ６.４６ ４７.７９ －０.３９６ １７
ＰｅＡＰＸ１６ ＰＨ０２Ｇｅｎｅ３３５９４.ｔ１ ２９１ ３１.８８ ７.０３ ３８.３６ －０.２８８ ３６
ＰｅＡＰＸ１７ ＰＨ０２Ｇｅｎｅ３５５９４.ｔ１ ９５ １０.９３ ９.０７ １９.７６ －０.３９２ １１
ＰｅＡＰＸ１８ ＰＨ０２Ｇｅｎｅ４３０９３.ｔ１ ４４０ ４７.８１ ５.６７ ５０.２７ －０.５４０ ３６
ＰｅＡＰＸ１９ ＰＨ０２Ｇｅｎｅ４４２６８.ｔ１ １３２ １５.０８ ４.８１ ２７.６１ －０.５１８ ８
ＰｅＡＰＸ２０ ＰＨ０２Ｇｅｎｅ４６７６０.ｔ１ １４５ １５.９４ ５.９２ ３１.６０ －０.３４１ １５
ＰｅＡＰＸ２１ ＰＨ０２Ｇｅｎｅ４９３７６.ｔ１ １５０ １６.６９ ５.９２ ３０.６７ －０.２８２ １４

６６９１ 广　 西　 植　 物 ４１ 卷



图 １　 ＰｅＡＰＸｓ 基因结构
Ｆｉｇ. １　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ＰｅＡＰＸｓ ｇｅｎｅ

中 １４ 个 ＰｅＡＰＸｓ 成员的等电点小于 ７ꎬ偏酸性ꎻ６ 个

ＰｅＡＰＸｓ 成员的等电点大于 ７ꎬ偏碱性ꎻＰｅＡＰＸ１６ 等

电点为 ７.０３ꎬ偏中性ꎮ 不稳定指数在 １９.７６ ~ ６７.１７
之间ꎬ其中有 ６ 个 ＰｅＡＰＸｓ 蛋白为稳定蛋白ꎬ其余 １５
个成员均为不稳定蛋白ꎮ 亲水性平均值为－０.７５６ ~
－０.２３８ꎬ均小于 ０ꎬＰｅＡＰＸ 家族成员均为疏水蛋白ꎮ
磷酸化位点个数在 ８ ~ ６７ 之间ꎮ ＴＭＨＭＭ 检测毛竹

ＰｅＡＰＸｓ 跨膜结构域ꎬ有五个 ＰｅＡＰＸ 家族成员均含

有 １ 个跨膜结构域ꎬ分别为 ＰｅＡＰＸ１４、ＰｅＡＰＸ１６、
ＰｅＡＰＸ１８、ＰｅＡＰＸ２０、ＰｅＡＰＸ２１ꎮ
２.２ 毛竹 ＰｅＡＰＸｓ 基因家族成员基因结构及保守基

序分析

如图 １ 所示ꎬ毛竹 ２１ 条 ＰｅＡＰＸｓ 内含子－外显

子结构存在较大差异ꎬ内含子数目在 １ ~ １４ 间不

等ꎬ多数基因含有 ７ ~ ８ 个内含子ꎬ其中 ＰｅＡＰＸ４ 基

因长度与其余 ２０ 个成员差异较大ꎬ存在一段约 １７
ｋｂ 的非编码序列ꎬ可能存在基因的大片段复制ꎮ
通过 ＭＥＭＥ 软件对 ＰｅＡＰＸｓ 中的保守基序进行搜

索ꎬ以进一步了解基序组成的多样性和演化关系ꎬ
共发现 １０ 个保守基序ꎮ ＰｅＡＰＸ 家族成员所含基

序数量(图 ２) 在 ２ ~ ７ 之间ꎬ所含基序数较多的

ＰｅＡＰＸ 基因家族成员 Ｎ 端的首个基序均为 ｍｏｔｉｆ
４ꎮ ＰｅＡＰＸ５ 的 ｍｏｔｉｆ 位置较远可能是由于该蛋白定

位于内质网ꎬ属分泌蛋白ꎮ 具有 ｍｏｔｉｆ ７ 的蛋白均

为碱 性 蛋 白ꎬ具 有 ｍｏｔｉｆ ８ 的 蛋 白 均 为 线 粒 体

ＰｅＡＰＸｓꎻ１７ 个 ＰｅＡＰＸ 基因家族成员均有 ｍｏｔｉｆ ５ꎬ
ｍｏｔｉｆ １ 在 １５ 个 ＰｅＡＰＸ 家族成员中均有出现ꎬ表明

这两 个 基 序 为 ＰｅＡＰＸ 家 族 的 高 度 保 守 结 构ꎮ
ＰｅＡＰＸ１４、ＰｅＡＰＸ１６、ＰｅＡＰＸ２０、ＰｅＡＰＸ２１ 的保守基

序相差较大但仍聚为一支ꎬ可能是由于这四个成

员均存在跨膜结构域ꎬ但 ＰｅＡＰＸ１８ 同样存在跨膜

结构域但未能聚在一起ꎬ可能是由于缺少 ｍｏｔｉｆ
１０ꎬ表明存在 ｍｏｔｉｆ １０ 的 ＡＰＸ 蛋白可能具有功能

特异 性ꎮ 且 ｍｏｔｉｆ １０ 存 在 跨 膜 结 构 域ꎬ 表 明

ＰｅＡＰＸ１８ 的跨膜结构与其余存在跨膜结构的毛竹

ＰｅＡＰＸｓ 跨膜序列存在差异ꎮ
２.３ 毛竹 ＰｅＡＰＸｓ 与其他植物系统进化树及同源

关系分析

为进一步明确不同物种间 ＡＰＸ 基因的亲缘关

系ꎬ基于来自 ７ 种植物的 ８３ 条序列构建植物 ＡＰＸ
系统进化树(图 ３)ꎬ拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ)、
水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ)、陆地棉(Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ｈｉｒｓｕｔｕｍ)、
毛果杨(Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｒｉｃｈｏｃａｒｐａ)、毛竹均为绿色种子植

物ꎬ莱茵衣藻(Ｃｈｌａｍｙｄｏｍｏｎａｓ ｒｅｉｎｈａｒｄｔｉｉ)为一种单

细胞真核绿藻ꎬ小立碗藓(Ｐｈｙｓｃｏｍｉｔｒｅｌｌａ ｐａｔｅｎｓ)则

为葫芦藓科的一类苔藓植物ꎮ 结果显示ꎬ８３ 条

ＡＰＸ 蛋白序列共分为 ６ 个亚家族ꎬ毛竹 ＰｅＡＰＸｓ 家

族中有 １５ 个成员均分别与水稻 ＯｓＡＰＸｓ 家族的 ８
个成员在第Ⅰ、第Ⅳ、第Ⅵ亚家族聚在一起ꎬ可能

是由于毛竹与水稻均为单子叶植物ꎬ且同属禾本

科ꎬ两物种间有着高度同源性ꎮ ＰｅＡＰＸｓ 另 ６ 个成

员分别处于第Ⅲ、第Ⅴ亚家族ꎮ 第Ⅱ亚家族的成

员仅有陆地棉这一物种ꎬ表明这几个成员可能存

在种特异性ꎮ 结构域分析显示ꎬ 所有序列均含有
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图 ２　 ＰｅＡＰＸｓ 系统发育分析及保守基序
Ｆｉｇ. ２　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆｓ ｏｆ ＰｅＡＰＸｓ

图 ３　 毛竹等 ７ 种植物的系统进化关系
Ｆｉｇ. ３　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｏｆ ｓｅｖｅｎ ｐｌａｎｔｓ ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ

８６９１ 广　 西　 植　 物 ４１ 卷



Ｂ１. 过氧化氢代谢过程ꎻ Ｂ２. 解毒ꎻ Ｂ３. 氧化－还原过程ꎻ Ｂ４. 活性氧代谢过程ꎻ Ｂ５. 对氧化应激的反应ꎻ Ｂ６. 对刺激的反应ꎻ
Ｂ７. 对压力的反应ꎻ Ｂ８. 对有毒物质的反应ꎻ Ｂ９. 信号ꎻ Ｂ１０. 对化学物质的反应ꎻ Ｂ１１.抗生素分解代谢过程ꎻ Ｂ１２. 抗生素代谢过
程ꎻ Ｂ１３. 细胞分解代谢过程ꎻ Ｂ１４. 细胞代谢过程ꎻ Ｂ１５. 细胞对化学刺激的反应ꎻ Ｂ１６. 细胞对氧化应激的反应ꎻ Ｂ１７. 细胞对刺
激的反应ꎻ Ｂ１８. 细胞对压力的反应ꎻ Ｂ１９.细胞对有毒物质的反应ꎻ Ｂ２０. 药物分解代谢过程ꎻ Ｂ２１. 药物代谢过程ꎻ Ｂ２２. 过氧化
氢分解过程ꎻ Ｂ２３. 废弃的辅因子分解过程ꎻ Ｂ２４. 废弃的辅助因子代谢过程ꎻ Ｃ１. 细胞内的细胞器ꎻ Ｃ２. 废旧的细胞部分ꎻ
Ｃ３. 细胞器小班ꎻ Ｃ４. 光合膜ꎻ Ｃ５. 质体ꎻ Ｃ６. 质体类囊体ꎻ Ｃ７. 质体类囊体膜ꎻ Ｃ８. 类囊体ꎻ Ｃ９. 制备类囊体膜ꎻ Ｃ１０. 细胞组
分ꎻ Ｃ１１. 叶绿体ꎻ Ｃ１２. 叶绿体类囊体ꎻ Ｃ１３. 叶绿体类囊体膜ꎻ Ｃ１４. 细胞质ꎻ Ｃ１５. 胞内ꎻ Ｃ１６. 胞内膜内的细胞器ꎻ Ｃ１７. 膜ꎻ
Ｃ１８. 膜－有界的细胞器ꎻ Ｃ１９. 过时的细胞ꎻ Ｃ２０. 废弃的叶绿体部分ꎻ Ｃ２１. 过时的胞质部分ꎻ Ｃ２２. 过时的细胞内细胞器部分ꎻ
Ｃ２３. 细胞内废弃部分ꎻ Ｃ２４. 残余的细胞器部分ꎻ Ｃ２５. 废弃的质体部分ꎻ Ｃ２６. 陈旧的类囊体部分ꎻ Ｃ２７. 细胞器ꎻ Ｍ１. 抗氧化活
性ꎻ Ｍ２. 催化活性ꎻ Ｍ３. 细胞色素－ｃ 过氧化物酶活性ꎻ Ｍ４. 分子功能ꎻ Ｍ５. 氧化还原酶活性ꎻ Ｍ６. 过氧化物酶活性ꎮ
Ｂ１. Ｈｙｄｒｏｇｅｎ ｐｅｒｏｘｉｄｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ Ｂ２. Ｄｅｔｏｘｉｆｉｃａｔｉｏｎꎻ Ｂ３. Ｏｘｉｄａｔｉｏｎ￣ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ Ｂ４. Ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ
Ｂ５. Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｓｔｒｅｓｓꎻ Ｂ６. Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｓｔｉｍｕｌｕｓꎻ Ｂ７. Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｓｔｒｅｓｓꎻ Ｂ８. Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｔｏｘｉｃ ｓｕｂｓｔａｎｃｅꎻ Ｂ９. Ｓｉｇｎａｌｉｎｇꎻ
Ｂ１０. Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｃｈｅｍｉｃａｌꎻ Ｂ１１. Ａｎｔｉｂｉｏｔｉｃ ｃａｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ Ｂ１２. Ａｎｔｉｂｉｏｔｉｃ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ Ｂ１３. Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｃａｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ Ｂ１４.
Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ Ｂ１５. Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｓｔｉｍｕｌｕｓꎻ Ｂ１６. Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｓｔｒｅｓｓꎻ Ｂ１７. Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ
ｓｔｉｍｕｌｕｓꎻ Ｂ１８. Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｓｔｒｅｓｓꎻ Ｂ１９. Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｔｏｘｉｃ ｓｕｂｓｔａｎｃｅꎻ Ｂ２０. Ｄｒｕｇ ｃａｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ Ｂ２１. Ｄｒｕｇ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ
ｐｒｏｃｅｓｓꎻ Ｂ２２. Ｈｙｄｒｏｇｅｎ ｐｅｒｏｘｉｄｅ ｃａｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ Ｂ２３. Ｏｂｓｏｌｅｔｅ ｃｏｆａｃｔｏｒ ｃａｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ Ｂ２４. Ｏｂｓｏｌｅｔｅ ｃｏｆａｃｔｏｒ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ
Ｃ１. Ｉｎｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｏｒｇａｎｅｌｌｅꎻ Ｃ２. Ｏｂｓｏｌｅｔｅ ｃｅｌｌ ｐａｒｔꎻ Ｃ３. Ｏｒｇａｎｅｌｌｅ ｓｕｂｃｏｍｐａｒｔｍｅｎｔꎻ Ｃ４. Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｍｅｍｂｒａｎｅꎻ Ｃ５. Ｐｌａｓｔｉｄꎻ Ｃ６. Ｐｌａｓｔｉｄ
ｔｈｙｌａｋｏｉｄꎻ Ｃ７. Ｐｌａｓｔｉｄ ｔｈｙｌａｋｏｉｄ ｍｅｍｂｒａｎｅꎻ Ｃ８. Ｔｈｙｌａｋｏｉｄꎻ Ｃ９. Ｔｈｙｌａｋｏｉｄ ｍｅｍｂｒａｎｅꎻ Ｃ１０. Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔꎻ Ｃ１１. Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔꎻ Ｃ１２.
Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｔｈｙｌａｋｏｉｄꎻ Ｃ１３. Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｔｈｙｌａｋｏｉｄ ｍｅｍｂｒａｎｅꎻ Ｃ１４. Ｃｙｔｏｐｌａｓｍꎻ Ｃ１５. Ｉｎｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒꎻ Ｃ１６. Ｉｎｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｍｅｍｂｒａｎｅ￣ｂｏｕｎｄｅｄ
ｏｒｇａｎｅｌｌｅꎻ Ｃ１７. Ｍｅｍｂｒａｎｅꎻ Ｃ１８. Ｍｅｍｂｒａｎｅ￣ｂｏｕｎｄｅｄ ｏｒｇａｎｅｌｌｅꎻ Ｃ１９. Ｏｂｓｏｌｅｔｅ ｃｅｌｌꎻ Ｃ２０. Ｏｂｓｏｌｅｔｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｐａｒｔꎻ Ｃ２１. Ｏｂｓｏｌｅｔｅ
ｃｙｔｏｐｌａｓｍｉｃ ｐａｒｔꎻ Ｃ２２. Ｏｂｓｏｌｅｔｅ ｉｎｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｏｒｇａｎｅｌｌｅ ｐａｒｔꎻ Ｃ２３. Ｏｂｓｏｌｅｔｅ ｉｎｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｐａｒｔꎻ Ｃ２４. Ｏｂｓｏｌｅｔｅ ｏｒｇａｎｅｌｌｅ ｐａｒｔꎻ Ｃ２５. Ｏｂｓｏｌｅｔｅ
ｐｌａｓｔｉｄ ｐａｒｔꎻ Ｃ２６. Ｏｂｓｏｌｅｔｅ ｔｈｙｌａｋｏｉｄ ｐａｒｔꎻ Ｃ２７. Ｏｒｇａｎｅｌｌｅꎻ Ｍ１. Ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ Ｍ２. Ｃａｔａｌｙｔｉｃ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ Ｍ３. Ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ￣ｃ ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ
ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ Ｍ４. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎꎻ Ｍ５. Ｏｘｉｄｏｒｅｄｕｃｔａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ Ｍ６. Ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ.

图 ４　 ＰｅＡＰＸｓ ＧＯ 功能分类图
Ｆｉｇ. ４　 ＰｅＡＰＸｓ ＧＯ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｄｉａｇｒａｍ

Ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ 这一蛋白结构域ꎬ毛竹 ＰｅＡＰＸ 家族成员

中存在结构域长度的变化ꎬ结构域较短的 ＰｅＡＰＸ
家族成员分子量均较小ꎮ
２.４ 毛竹 ＰｅＡＰＸ ＧＯ 注释分析

毛竹 ＰｅＡＰＸ 的 ＧＯ 注释(图 ４)表明ꎬ所有基因

被注 释 到 ３ 大 类ꎬ 分 别 为 生 物 过 程 ( ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ
ｐｒｏｃｅｓｓ)、细胞组分( ｃｅｌｌｕｌａｒ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ)和分子功

能(ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎ)ꎬ以分子功能注释结果占比

最少ꎬ生物过程和细胞组分注释结果居多ꎮ 生物

过程分类主要聚集于细胞物质代谢过程ꎬ细胞组

分分类中多为细胞器和类囊体ꎬ分子功能分类则

表现为酶活性富集ꎮ 由此可推断 ＰｅＡＰＸ 在毛竹的

生长发育及代谢过程中发挥了较大作用ꎮ
２.５ 毛竹 ＰｅＡＰＸｓ 顺式作用元件分析

分析 ＰｅＡＰＸｓ 基因家族编码区起始密码子上

游 ２ ｋｂ 区域内的启动子序列ꎬ结果表明 ＰｅＡＰＸｓ 启
动子序列上游均含有典型的 ＴＡＴＡ￣ｂｏｘ 这一核心

顺式作用元件ꎬ同时存在大量信号转导相关的激
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ＧＡＲＥ￣ｍｏｔｉｆ. 赤霉素响应元件ꎻ ＡｕｘＲＥꎬ ＴＧＡ￣ｅｌｅｍｅｎｔꎬ ＡｕｘＲＲ￣ｃｏｒｅ. 生长素响应元件ꎻ ＣＧＴＣＡ￣ｍｏｔｉｆꎬ ＴＧＡＣＧ￣ｍｏｔｉｆ. 茉莉酸
甲酯响应元件ꎻ ＡＢＲＥ. 脱落酸响应元件ꎻ ＴＣＡ￣ｅｌｅｍｅｎｔ. 水杨酸响应元件ꎻ ＬＴＲ. 低温响应元件ꎻ ＭＢＳ. 干旱诱导元件ꎻ ＡＲＥ. 厌
氧诱导元件ꎻ ＴＣ￣ｒｉｃｈ￣ｒｅｐｅａｔｓ. 防御及胁迫响应元件ꎻ ＧＣ￣ｍｏｔｉｆ. 缺氧诱导元件ꎻ ＷＵＮ￣ｍｏｔｉｆ. 机械损伤响应元件ꎻ Ｏ２￣ｓｉｔｅ. 蛋白
代谢调控元件ꎻ ＲＹ￣ｅｌｅｍｅｎｔꎬ ｐｌａｎｔ＿ＡＰ￣２￣ｌｉｋｅ. 种子特异性调控元件ꎻ ｃｉｒｃａｄｉａｎ. 昼夜节律控制元件ꎻ Ｂｏｘ Ⅱ̄￣ｌｉｋｅ￣ｓｅｑｕｅｎｃｅ. 顺式
作用监管元件ꎻ ＧＣＮ４＿ｍｏｔｉｆ. 胚乳表达元件ꎻ ＭＢＳＩ. 黄酮生物合成调控元件ꎻ ３￣ＡＦ３￣ｂｉｎｄｉｎｇ￣ｓｉｔｅ. 部分保守 ＤＮＡ 序列元件ꎮ
ＧＡＲＥ￣ｍｏｔｉｆ. Ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｅｌｅｍｅｎｔꎻ ＡｕｘＲＥꎬ ＴＧＡ￣ｅｌｅｍｅｎｔꎬ ＡｕｘＲＲ￣ｃｏｒｅ. Ａｕｘｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｅｌｅｍｅｎｔꎻ ＣＧＴＣＡ￣ｍｏｔｉｆꎬ ＴＧＡＣＧ￣
ｍｏｔｉｆ. Ｍｅｔｈｙｌ ｊａｓｍｏｎａｔｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｅｌｅｍｅｎｔꎻ ＡＢＲＥ. Ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｅｌｅｍｅｎｔꎻ ＴＣＡ￣ｅｌｅｍｅｎｔ. Ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｅｌｅｍｅｎｔꎻ ＬＴＲ. Ｌｏｗ
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｅｌｅｍｅｎｔꎻ ＭＢＳ. Ｄｒｏｕｇｈｔ￣ｉｎｄｕｃｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔꎻ ＡＲＥ. Ａｎａｅｒｏｂｉｃ￣ｉｎｄｕｃｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔꎻ ＴＣ￣ｒｉｃｈ￣ｒｅｐｅａｔｓ. Ｄｅｆｅｎｓｅ ａｎｄ ｓｔｒｅｓｓ
ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｅｌｅｍｅｎｔｓꎻ ＧＣ￣ｍｏｔｉｆ. Ａｎｏｘｉｃ￣ｉｎｄｕｃｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔꎻ ＷＵＮ￣ｍｏｔｉｆ. Ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｄａｍａｇｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｅｌｅｍｅｎｔꎻ Ｏ２￣ｓｉｔｅ. Ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｏｆ
ｐｒｏｔｅｉｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ ＲＹ￣ｅｌｅｍｅｎｔꎬ ｐｌａｎｔ＿ＡＰ￣２￣ｌｉｋｅ. Ｓｅｅｄ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｅｌｅｍｅｎｔｓꎻ ｃｉｒｃａｄｉａｎ. Ｃｉｒｃａｄｉａｎ ｒｈｙｔｈｍ ｃｏｎｔｒｏｌ ｅｌｅｍｅｎｔｓꎻ ＢｏｘⅡ̄̄
ｌｉｋｅ￣ｓｅｑｕｅｎｃｅ. Ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｓｕｐｅｒｖｉｓｏｒｙ ｅｌｅｍｅｎｔꎻ ＧＣＮ４ ＿ｍｏｔｉｆ. Ｅｎｄｏｓｐｅｒｍ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｅｌｅｍｅｎｔꎻ ＭＢＳＩ. Ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｆｏｒ ｆｌａｖｏｎｏｉｄ
ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎻ ３￣ＡＦ３￣ｂｉｎｄｉｎｇ￣ｓｉｔｅ. Ｐａｒｔｉａｌｌｙ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ＤＮＡ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｅｌｅｍｅｎｔｓ.

图 ５　 毛竹 ＰｅＡＰＸｓ 启动子中顺式作用元件分布及统计分析
Ｆｉｇ. ５　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｏｆ ＰｅＡＰＸｓ

素响应元件、非生物逆境胁迫响应元件及生长发

育相关的表达调控元件(图 ５)ꎬ可能参与相应的

表达调控过程ꎮ 其中非生物逆境胁迫响应元件包

括低温、厌氧、缺氧、防御及胁迫等响应元件ꎬ表明

毛竹 ＰｅＡＰＸ 基因家族成员在毛竹抗逆过程中与各

类应激反应息息相关ꎮ 不同的毛竹 ＰｅＡＰＸ 基因所

含的顺式作用元件类别及数量存在差异 (图 ５:
Ｂ)ꎬ脱落酸响应元件 (ＡＢＲＥ) 在毛竹 ＰｅＡＰＸ 基因

家族的大多成员中数量占比较大ꎬ表明 ＰｅＡＰＸｓ 主
要在毛竹的成熟过程中起到了促进作用ꎬＰｅＡＰＸ７
的激素响应元件为茉莉酸甲酯响应元件ꎬ可促进

植物体成熟ꎬ其余元件多为非生物胁迫响应元件ꎬ
表明其主要在毛竹抗逆过程中发挥作用ꎮ
２.６ 不同物种串联重复基因分析及毛竹 ＰｅＡＰＸ 家

族染色体定位、共线性分析

利用 Ｋａ / Ｋｓ 值 [非同义替换位点替换次数

(Ｋａ)与同义替换位点替换次数(Ｋｓ)的比值]来估

计毛 竹 ( ＰｅＡＰＸ )、 陆 地 棉 ( ＧｈＡＰＸ )、 拟 南 芥

(ＡｔＡＰＸ)、水稻(ＯｓＡＰＸ)的 ＡＰＸ 基因家族成员的

进化选择模式ꎬ比值均小于 １(图 ６)ꎬ表明各物种

的 ＡＰＸ 基因家族成员都为纯化选择ꎮ 毛竹 ＰｅＡＰＸ
基因家族 ２１ 个家族成员定位于 １３ 条染色体上

(图 ７:Ａ)ꎬ不同染色体基因分布密度存在差异ꎬ以
ｓ１３ 密度居高ꎬＰｅＡＰＸ６、ＰｅＡＰＸ１６ 均定位于该染色

体ꎻ以单染色体来看ꎬｓ２３ 分布的家族成员最多ꎬ出
现了 ４ 个 ＰｅＡＰＸ 基因ꎮ 毛竹、拟南芥、水稻的共线

性关系表明(图 ７:Ｂ)ꎬ仅有 ５ 个 ＡＰＸ 同源蛋白基

因出现在拟南芥染色体中ꎬ水稻染色体中的 ＡＰＸ
同源蛋白基因为 １２ 个ꎬ表明毛竹与水稻的亲缘关

系更近ꎮ 拟南芥中的 ＡＰＸ 家族成员部分在毛竹中

有对应的多个同源拷贝ꎬ可推断 ＡＰＸ 基因家族在

演化过程中可能存在全基因组多倍化事件ꎮ
２.７ 毛竹 ＡＰＸ 基因家族的组织特异性表达

依据不同 ＰｅＡＰＸ 蛋白的转录表达数据绘制热
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ＰｅＡＰＸ. 毛竹 ＡＰＸꎻ ＧｈＡＰＸ. 陆地棉 ＡＰＸꎻ ＡｔＡＰＸ. 拟南芥

ＡＰＸꎻ ＯｓＡＰＸ. 水稻 ＡＰＸꎮ
ＰｅＡＰＸ. ＡＰＸ ｏｆ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓꎻ ＧｈＡＰＸ. ＡＰＸ ｏｆ Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ
ｈｉｒｓｕｔｕｍꎻ ＡｔＡＰＸ. ＡＰＸ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａꎻ ＯｓＡＰＸ. ＡＰＸ ｏｆ
Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ.

图 ６　 不同物种 Ｋａ / Ｋｓ 值箱图
Ｆｉｇ. ６　 Ｋａ / Ｋｓ ｖａｌｕｅ ｂｏｘ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

图 (图 ８) 以探究毛竹 ＡＰＸ 基因的潜在功能ꎮ ２１
个 ＰｅＡＰＸ 基因家族成员经萘乙酸处理后ꎬ大部分

成员 呈 现 上 调 表 达 趋 势ꎬ 仅 ＰｅＡＰＸ１、 ＰｅＡＰＸ２、
ＰｅＡＰＸ４ 及 ＰｅＡＰＸ１２ 表达显著下调ꎬ表明萘乙酸处

理下ꎬ能够促进毛竹 ＰｅＡＰＸ 家族成员的表达ꎬ
ＰｅＡＰＸ 家族成员在毛竹的生长发育过程中可能起

到了重要的正向促进作用ꎮ

３　 讨论与结论

ＡＰＸ 基因ꎬ作为一类普遍存在的抗氧化酶类
基因ꎬ在植物生长发育和胁迫耐受性等方面的各
种生物学过程中均起着重要作用 ( Ｆｒｙｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００３ꎻ Ｄａｖｌｅｔｏｖａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ Ｐａｎｄｅｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７)ꎮ 毛竹基因组及转录组的成功破译为研究

毛竹中 ＡＰＸ 基因的进化和趋异奠定了坚实基础ꎮ
本文旨在鉴定毛竹中 ＡＰＸ 基因特定的细微变化ꎬ
从而更全面地了解 ＰｅＡＰＸｓ 的各项功能并揭示其

调控机制ꎮ 本研究中ꎬ经分析鉴定得出毛竹 ＡＰＸ
基因家族成员共 ２１ 个ꎬ定位在 １３ 条 ｓｃａｆｆｏｌｄ 上ꎮ
相较 于 拟 南 芥、 水 稻 等 植 物 只 有 ８ 条 ＡＰＸ
(Ｐａｎｃｈｕｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２ꎻ Ｃｈｅｗ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３ꎻ Ｔｅｉｘｅｉｒａ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎬ种间数量差异极为明显ꎬ可推测毛

竹 ＡＰＸ 基因可能存在大量串联重复序列和大片段

复制ꎮ 系统发育分析表明ꎬ毛竹中的 ＡＰＸ 基因遵

Ａｔ. 拟南芥ꎻ Ｐｅ. 毛竹ꎻ Ｏｓ. 水稻ꎮ
Ａｔ. Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａꎻ Ｐｅ. Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓꎻ Ｏｓ. Ｏｒｙｚａ
ｓａｔｉｖａ.

图 ７　 毛竹 ＰｅＡＰＸｓ 染色体定位及共线性分析
Ｆｉｇ. ７　 Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｌｏｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｏｌｌｉｎｅａｒｉｔｙ ａｎａｌｙｓｉｓ

ｏｆ ＰｅＡＰＸｓ ｉｎ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ

循与其植物相似的分布模式ꎬ 根据系统发育树分

析 ＰｅＡＰＸ 分布于 ５ 个亚家族ꎬ同组内 ＰｅＡＰＸ 基因

间亲源关系较近ꎬ这可能是由于其基因结构高度

保守所导致ꎻ基因结构分析结果也表明 ＰｅＡＰＸ 基

因存在着高度保守的内含子－外显子结构ꎮ 不同

组间其亲源关系较远ꎬ表明 ＰｅＡＰＸ 基因家族具有

明显的功能多样性ꎮ 长期的进化过程中ꎬ选择压

力在塑造基因家族中起着重要作用ꎬ从而导致基

因家 族 之 间 的 进 化 模 式 不 同 ( Ｔｅｉｘｅｉｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００６)ꎬ对毛竹的研究表明 ＰｅＡＰＸ 串联重复基因的

Ｋａ / Ｋｓ 比值均小于 １ꎬ这表明 ＰｅＡＰＸ 基因家族已经

１７９１１２ 期 章妮等: 毛竹 ＡＰＸ 基因系统进化与表达分析



图 ８　 毛竹 ＰｅＡＰＸｓ 转录表达模式
Ｆｉｇ. ８　 Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ＰｅＡＰＸｓ ｉｎ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ

经历了纯化选择压力ꎮ
从 ＰｅＡＰＸ 基因家族启动子元件的预测结果可

知ꎬ所有成员的启动子区域均含有大量与逆境胁

迫相关的顺式作用元件ꎬ如 ＧＡＲＥ￣ｍｏｔｉｆ、ＡＢＲＥ 等ꎬ
表明它们广泛参与了毛竹生长发育过程中的逆境

胁迫应答ꎬ对调控植物生长发育、抵抗逆境胁迫过

程起着重要作用ꎮ 王兵等( ２０２０) 对毛白杨 ＡＰＸ
的过表达研究表明 ＡＰＸ 的高表达量提高了植物体

的抗逆能力ꎮ Ｐｎｕｅｌｉ ｅｔ ａｌ. ( ２００３) 的研究也表明

ＡＰＸ 基因的缺乏致使拟南芥植物体生长受限ꎮ 基

因表达模式通常与其功能密切相关ꎬ对差异表达

谱的分析可以为研究基因家族提供重要信息(Ｇｕｏ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ 通过 ＮＡＡ 对毛竹进行胁迫处理与

对照组相比ꎬ发现大部分基因的表达量均处于上

升趋势ꎬ这有可能源于逆境激活了某种潜在的转

录因子ꎬ而这种转录因子又作用于 ＡＰＸ 基因ꎬ诱导

其大量表达来促使植物更好地适应外界环境ꎮ
ＡＰＸ 基因的表达对植物抗逆及生长发育能力均存

在一定程度的影响ꎬ已有研究表明 ＡＰＸ 基因突变

会严重影响蛋白稳定性(Ｗｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎬ另有研

究表 明 ＡＰＸ 基 因 可 保 护 细 胞 器 免 受 损 伤

(Ｄａｖｌｅｔｏｖａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)ꎬ推测植物激素可能与抗

逆基因的表达息息相关ꎮ
毛竹的生长发育与抗逆基因的表达密切相

关ꎮ 通过对毛竹进行 ＡＰＸ 基因家族的鉴定和详细

分析发现ꎬ毛竹的 ＡＰＸ 基因家族在进化过程中发

生了分化ꎬ并对各种非生物胁迫产生了广泛的响

应ꎮ 这种发现有利于了解毛竹在应对恶劣环境的

适应性ꎬ并为 ＰｅＡＰＸ 进一步的功能分析提供基础ꎬ
未来可从蛋白质组学和代谢组学等方面对基因功

能进行更详尽的研究ꎮ
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