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荒漠植物红砂 AP2/ERF 基因家族鉴定及在盐胁迫下的表达模式 
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摘要 红砂(Reaumuria soongorica)是我国西北荒漠区广泛分布的耐盐旱生小灌木, 具有极

强的生境适应性, 是研究植物抗逆分子机制的理想材料。本研究以红砂基因组为参考, 鉴定

了其 AP2/ERF 基因家族成员, 并进行了系统发育、基因结构、保守基序、顺式作用元件及

基因复制事件等分析, 同时对该家族成员在盐胁迫下的表达模式进行了分析。结果表明, 红

砂基因组中有 70 个 AP2/ERF 基因, 系统发育分析显示它们归类为 AP2、ERF、DREB 和

RAV 亚家族; 它们的启动子区有多种光响应、胁迫响应、生长发育和激素响应等顺式作用

元件。红砂 AP2/ERF 基因非均匀分布在其基因组的 11 条染色体上, 其中的 63 个由不同基

因复制事件演化而来, 全基因组复制和分散复制是该基因家族扩张的主导因素。在盐胁迫下, 

红砂 AP2/ERF 基因呈现不同表达模式, 6 个差异表达显著, 可能在该植物响应盐胁迫过程

中发挥积极作用。本研究在基因组水平鉴定和分析了红砂 AP2/ERF 基因家族的特征, 为进

一步解析它们在该植物适应生境中的分子功能奠定了基础。 
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植物的生存与繁衍面临各种环境变化的挑战, 如干旱、高温、低温、盐碱等错误!未找到

引用源。16。为适应这些环境, 植物可启动相应的适应机制。在这个过程中, 转录因子通过

调控逆境响应基因的表达, 激活或抑制相应生理和代谢过程, 以适应环境变化。APETALA2/

乙烯响应因子(AP2/ERF)是植物特有的一类转录因子家族, 在信号转导、生长和发育、生物

与非生物胁迫应答过程中发挥重要作用 16。AP2/ERF 家族成员的特征是具有一个

APETALA2 (AP2)/乙烯响应元件结合因子(EREB)结构域, 该结构域由 60–70 个保守的氨基

酸组成, 参与 DNA 结合。根据序列相似性和结构域数目可将 AP2/ERF 基因家族分为五个 
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亚家族, 即 AP2、ERF、DREB (dehydration-responsive element binding proteins)、RAV 

(related to ABI3/VP1 (VIVIPAROUS1)和 Soloist 15。不同的亚家族保守 AP2 结构域数目不

同。其中, AP2 亚家族具有两个重复的 AP2 结构域; EREBP 亚家族包括 ERF 和 DREB 亚

家族, 含有 1 个 AP2 结构域; 根据保守序列 14 和 19 位氨基酸残基的差异, 进一步划分为

ERF 亚家族和 DREB 亚家族; RAV 亚家族含有一个 AP2 结构域和一个 B3 结构域; 其余成

员被命名为 Soloist, 与其他家族成员相似度较低 19。每个亚家族在植物适应不同环境时具

有独特的功能和调控机制。例如, ERF 亚家族成员在植物响应乙烯信号和生物胁迫中发挥关

键作用 19, DREB 亚家族主要参与应答干旱、低温等非生物胁迫 18。 

基因组学和转录组学研究的快速发展, 极大推动了植物 AP2/ERF 基因家族的研究进展。

近期研究不断揭示该基因家族成员在植物生长发育和逆境适应中的调控作用。例如, 在干旱

胁迫下, 甘薯中 DREB 转录因子成员 SwDREB1 参与激活一系列抗旱相关基因的表达, 从

而增强植物的抗旱性 16。在盐碱胁迫下, 水稻 AP2 亚家族成员 OsSAE1 通过抑制水稻中

的 ABA 信号转导, 从而提高种子萌发率和耐盐性 17。 

红砂(Reaumuria soongorica)是柽柳科红砂属超旱生小灌木, 是我国干旱荒漠区分布

最广的植物之一, 是荒漠和半荒漠化地区防风固沙、水土保持的优良物种, 亦是荒漠绿洲与

荒漠过渡带的重要植被类型 18。由于红砂抗逆性强, 生态可塑性大, 具有极强的抗旱、耐

盐、耐极端温度、耐辐射、耐贫瘠和集沙能力, 长期被视为研究荒漠植物逆境适应机制的代

表, 甚至是研究非模式植物抗逆机制模式植物 16。本研究以红砂基因组为参考 17, 鉴定了

红砂 AP2/ERF 基因家族, 进行了系统发育、基因结构、保守基序、顺式作用元件及基因复

制事件等分析, 同时对该家族成员在盐胁迫下的表达模式进行分析, 鉴定出该家族中响应

盐胁迫的关键成员, 探讨了它们在红砂适应盐渍荒漠中的潜在调节作用。 

1 材料与方法 

1.1 红砂基因组数据获取及 AP2/ERF 基因家族成员鉴定 

红 砂 (Reaumuria soongorica (Pall.) Maxim.) 基 因 组 及 其 注 释 文 件 下 载 自

https://doi.org/10.6084/m9.figshare.c.7021974.v1。从红砂基因组中提取 AP2/ERF 家族的

基因序列, 基于 RNA-seq 数据比对到参考基因组, 利用 IGV-GSAman 自动识别剪接位点

和外显子边界, 校准注释中的连接异常及 UTR 区域, 通过叠加 RNA-seq 覆盖度与注释信

息, 人工核查外显子跳跃、可变剪接及转录本边界, 对复杂区域进行交互式坐标调整 15。



RNA-seq 数据过滤采用 SOAPnuke-v2.1.04 软件, 去除原始序列中的接头(Adaptor)以及少

量低质量序列得到 Clean reads, 过滤参数为: -n 0.02 -l 20 -q 0.4 -i -G 2 --polyX 50 -Q 2 --

seqType 0。 

 

1.2  AP2/ERF 基因的系统发育分析 

拟南芥 AP2/ERF 家族基因序列下载自 https://www.arabidopsis.org/。利用 TBtools 软

件中“One Step Build a ML Tree”功能, 依次调用 Muscl、trimAI 和 IQ-tree 软件, 将拟南芥

和红砂的 AP2/ERF 蛋白序列进行多序列比对和修剪, 通过最大似然法构建系统发育树, 

Bootstrap 设置为 5000。使用 iTOL (https://itol.embl.de/)对进化树进行可视化。 

 

1.3  AP2/ERF 基因的保守结构域、保守基序、基因结构和顺式作用元件分析 

利用 MEME (https://meme-suite.org/meme/)分析 AP2/ERF 基因家族的保守基序, 设

定 motif 数为 10, 其余参数均为默认值。运用 NCBI 平台的 “BatchCD-Search” 

(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/Structure/bwrpsb/bwrpsb.cgi)功能对 AP2/ERF 基因的保守

结构域进行分析, 参数设置为默认值。通过 TBtools 提取红砂 AP2/ERF 基因的起始密码子

(ATG) 上 游 2000 bp 作 为 启 动 子 序 列 , 通 过 PlantCARE 网 站

(http://bioinformatics.psb.ugent.be/webtools/plantcare/html/) 检索顺式作用元件。借助

TBtools软件提取AP2/ERF家族的基因结构信息, 在使用“Gene Structure View (Advances)”

功能对上述结果进行可视化。 

 

1.4  AP2/ERF 基因的基因复制事件和进化选择压力分析 

使用 Dupgenfinder 软件确定红砂基因组中的重复基因类型, 进而对 AP2/ERF 家族成

员的基因复制事件进行分类, 再用 Tbtools 软件对重复基因的非同义突变频率(Ka)和同义突

变频率 (Ks) 的比率 (Ka/Ks) 进行计算 , 并绘制 Circos 图 , 最后使用基迪奥平台

(https://www.omicshare.com/)的在线分析工具绘制小提琴图进行可视化。 

 

1.5  AP2/ERF 基因响应盐胁迫的基因表达模式 

本实验室前期发表的 3 个 Na2SO4浓度梯度(CK、200 mmol∙L–1和 400 mmol∙L–1)、每

个 梯 度 3 个 重 复 的 红 砂 叶 片 转 录 组 数 据 下 载 自



https://identifers.org/ncbi/insdc.sra:SRR27540875-81。使用 Bowtie2 (version 2.2.6) 16 将

clean reads 比对到基因组序列上, 使用 RSEM (version 1.2.8) 17 进行基因定量, 以 FPKM

均一化。使用 DESeq2 软件进行差异表达基因(DEGs)识别, 以|Log2FC|≥1 和错误出现率

(FDR)≤0.05 为阈值进行筛选。最后提取 AP2/ERF 家族的基因表达数据进行分析, 使用

TBtools 绘制热图进行可视化。 

1.6  幼苗培养和盐胁迫处理 

选取籽粒饱满的红砂种子, 用 10%的 NaClO 浸泡 10 min, 再用无菌水清洗 3–5 次, 播

种培养皿。待胚根生长至约 3 cm 时, 移栽到直径 9 cm、高度 13 cm 装有营养土的花盆中, 

每盆放置 12 颗种子, 在温室中培育, 温室的昼/夜温度初步拟定为(25±3)°C/(15±3)°C, 光照

时间人为控制在每天 10 小时, 光强约为 600 mmol∙m–2∙s–1, 相对湿度保持在 60%–70%。8

周后每盆中保留 8 株大小一致的植株, 然后分别用含有 0、200 mmol∙L–1 和 400 mmol∙L–1 

Na2SO4 的 Hoagland 营养液中进行盐胁迫处理, 每个处理设置三个生物重复, 每个重复由

8 株幼苗组成, 一周后收集材料, 液氮速冻后置于–80°C 冰箱中备用。本实验的幼苗培养、

胁迫处理及采样策略与前期转录组分析样本准备方法一致。 

 

1.7  RNA 提取、反转录和 qRT-PCR 

使用 TRIzol® reagent 试剂盒(Invitrogen, Carlsbad, CA, USA)提取红砂嫩叶 RNA, 利

用反转录试剂盒(Takara, RR047A)将 RNA 反转录为 cDNA。使用 NCBI 的引物设计模块

(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/tools/primer-blast/index.cgi?LINK_LOC=BlastHome)设计引

物 , 委托华大基因生物有限公司合成。 qRT-PCR 引物通过 NCBI 的 primer-blast 

(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/tools/primer-blast/)工具设计, 引物长度为 20 bp, 退火温度

(Tm)在 55–65°C, GC 含量在 40%–60% (表 1)。内参基因引物参考自魏晓芸的研究 18。通

过常规 PCR 和琼脂糖凝胶电泳检测引物特异性及扩增效率。 

 

 

 

表 1 qRT-PCR 验证基因引物序列 

基因名称 正向引物(5'→3') 反向引物(5'→3') 

MSTRG.13085.1.p1 TCCGACAACAACAACCACCA TCACTCTGGAACTGCTGCTG 

https://identifers.org/ncbi/insdc.sra:SRR27540875-81。使用Bowtie2


MSTRG.3926.1.p1 GGTGGTGGTGATGGTAGTGG CCGGAAGAATCCCAACTGCT 

MSTRG.9293.1.p1 GCCGTCCTCCTCATTATCGG GTTGTTGCTGCTGCTCTGAC 

STRG.23363.1.p1 GTCGCCGTATCAAGCGTTTC ACTCGTCCCACACAGGTAGA 

STRG.23973.1.p1 TCAACCTGAACCACAGCCTC AAGGTCCCGAGCCATACTCT 

STRG.30955.1.p1 AAGAGCAGCAACACCATCCA CGGCGGTATCATAAGCTCGT 

gmmChr05G015740.1 ACCGATACAGCACAACACGA TCTTCGGCTTCAACAGGCTC 

内参基因 GAGGCACCTCTTAACCCTAAAG CAGCCTGGATAGCAACATACA 

引物终浓度稀释至10 pmol∙L–1, 以上述cDNA为模板, 使用PerfectStart® Green qPCR 

SuperMix 试剂盒和 QIAquant 96 荧光定量 PCR 仪进行实时定量 PCR 检测。配置 20 μL 反

应体系: 2× PerfectStart® Green qPCR SuperMix 10 μL、上、下游引物(10 µmol∙L–1)各 0.4 

μL、模板 2 μL, 加无酶水至 20 μL。反应过程为: 预变性 94°C 30 sec、94°C 5 sec、60°C 

30 sec, 运行 40 个循环。采用 2–ΔΔCT 法量化各基因的相对表达量, 每个反应设置三个技术

重复。数据分析和可视化由 GraphPadPrism (9.5.1)软件完成。 

 

2 结果与分析 

2.1 红砂基因组中 AP2/ERF 家族成员鉴定 

在红砂基因组中, 共提取出 73 个 AP2/ERF 家族基因。经过 IGV-GSAman 可视化与校

准 , 发现 70 个基因的结构注释稳定可靠 (图 1), 3 个基因 (MSTRG.12998.1.p1、

gmmChr08G012210.1、gmmChr10G009770.1)注释错误, 最终保留 70 个基因用于后续分

析。 

 

图 1 红砂 AP2/ERF 基因代表的结构注释校准图 

Figure 1  Structurally annotated calibration map of the representative R. soongarica AP2/ERF genes 



2.2  AP2/ERF 家族成员的系统发育分析 

以拟南芥的 147 个 AP2/ERF 家族成员为参照, 利用最大似然法构建系统发育树。结果

表明, 不同物种相同亚家族成员聚集, 红砂AP2/ERF基因家族可分为四个亚家族, 即AP2、

ERF、DREB 和 RAV 亚家族, 分别有 11 个、36 个、22 个和 1 个成员。 

 

图 2  红砂 AP2/ERF 基因家族系统发育树 

Figure 2  Phylogenetic tree of the AP2/ERF gene family in R. soongarica 

2.3  保守基序、基因结构和顺式作用元件分析 

红砂 AP2/ERF 亚家族中共含有 10 种 motif。一些保守基序在不同亚家族中分布广泛, 

如motif1、2和7在各亚家族中都存在, 体现了AP2/ERF基因的进化保守性和功能相似性。

而一些基序只存在于特定亚家族成员中, 如 ERF 亚家族的 motif10 序列及 DREB 亚家族的

motif4 序列。AP2 亚家族成员含有代表 AP2 结构域的 motif3 序列, 部分含有 motif5 和

motif6, 表明不同亚家族 AP2/ERF 基因可能具有不同功能。 

红砂 AP2/ERF 基因家族成员的非编码区(UTR)、外显子及内含子分布分析表明, 所有



基因都含有外显子, 除 AP2 亚家族 gmmChr04G017050.1 基因不含 UTR 序列, 其他都含

有UTR。在红砂70个AP2/ERF基因中, 28个基因含有内含子, 约占所有基因数量的 40%。 

在红砂 AP2/ERF 基因的转录起始位点上游 2000 bp 中, 共鉴定到 41 种顺式作用元件, 

不同基因启动子区域含有不同顺式作用元件, 可与多种转录因子结合, 可能在红砂应对多

种环境胁迫中发挥多样化作用。这些顺式作用元件至少被分类为五类, 包括光响应元件、激

素响应元件、胁迫响应元件、植物生长发育相关元件和其他元件。不同 AP2/ERF 基因成员

启动子元件的种类和数目差异显著。其中, 与光响应相关的顺式作用元件最多, 存在于 67

个基因成员的启动子区域, 包括 G-box、GT1-motif、ATCT-motif、TCCC-motif、AE-box、

GATA-motif、I-box、TCTmotif、SP1 和 LAMP-element。47 个基因含有茉莉酸甲酯元件

(MeJA), 44 个基因含有脱落酸(ABA)响应元件(ABRE), 39 个基因含有低温响应元件(LTR), 

34 个基因含有旱胁迫响应元件 MBS (MYB binding site)。 



 

图 3  红砂 AP2/ERF 家族遗传关系, 基因保守结构域、保守基序、顺式作用元件和基因结构 

Figure 3  Genetic relationship of R. soongarica AP2/ERF family, conserved structural domains, 

conserved motifs, cis-acting elements and gene structures 

 

2.4  AP2/ERF 基因的染色体定位、基因复制事件和进化选择压力分析 

染色体定位分析显示, 70 个 AP2/ERF 基因不均匀分布在红砂的 11 条染色体上, 不同



亚家族基因在染色体上的分布无特定规律。其中分布最多的是 5 号染色体, 有 12 个基因成

员, 最少的是 6 号染色体, 仅 3 个 DREB 亚家族基因分布在染色体一端。 

在红砂 AP2/ERF 基因中, 90.00% (63/70)由不同基因复制事件产生, 包括 27 个全基因

组重复基因(WGDs, 42.86%)、20 个分散复制基因(DSDs, 31.74%)、11 个转座复制基因

(TRDs, 17.46%)和 5 个串联复制基因(TDs, 7.94%)。WGD 基因主要为 ERF 亚家族, TD 基

因全部为 ERF 亚家族。WGD 基因分布于各个染色体上, 除 8 号染色体外的所有染色体上

均有 DSD 基因, 转座复制基因较为分散, 主要分布于 8 号染色体上, TD 复制的 5 个基因分

别位于 5 号和 7 号染色体。ERF、DREB 和 AP2 亚家族基因多属于 WGD 复制类型, 其次

是 DSD 复制类型。 

在红砂基因组中, 共鉴定出 197 对 AP2/ERF 共线性基因, 各基因对的 Ka/Ks在 0.058–

0.769 间, 表明该基因家族进化过程中经历了较强的净化选择。TRD 基因的 Ka/Ks比率较高, 

表明这些基因的序列分化更快。不同复制类型(WGD、DSD、TRD 和 TD)基因的 Ka/Ks统计

检验分析显示, WGD 与 TRD 及 DSD 基因在进化速率上存在显著差异(P<0.01)。 

2.5  在盐胁迫下的基因表达模式分析 

在 70 个 AP2/ERF 基因中, 18 个在盐胁迫处理下的表达水平相对较高, 16 个较低甚至

不表达。在不同浓度盐胁迫下, 6 个基因(gmmChr09G002310.1、MSTRG.13085.1.p1、

STRG.32805.1.p1、gmmChr05G017090.1、STRG.23973.1.p1 和 gmmChr05G015740.1)

差异表达。其中, STRG.23973.1.p1 表达量较高。与对照相比, 在 200 mmol∙L–1 Na2SO4胁

迫下的表达量上调近一倍, FPKM 值从 52.80 上调到 100.97。gmmChr09G002310.1 和

MSTRG.13085.1.p1 在 盐 胁 迫 下 差 异 显 著 , 在 200 mmol∙L–1 Na2SO4 胁 迫 下 , 

gmmChr09G002310.1 的表达量上调了 6.5 倍 ; 在 400 mmol∙L–1 Na2SO4 胁迫下 , 

MSTRG.13085.1.p1 的表达量上调了近 4 倍。 

2.6  qRT-PCR 分析 

对 7 个基因进行表达量验证, 其中 3 个(MSTRG.13085.1.p1、STRG.23973.1.p1 和

gmmChr05G015740.1)为表达量相对较高(FPKM≥0.5)且在不同盐胁迫处理下显著差异表

达 的 基 因 , 4 个 (MSTRG.3926.1.p1 、 MSTRG.9293.1.p1 、 STRG.23363.1.p1 和

STRG.30955.1.p1)为表达量相对较高(FPKM≥1)的非差异表达基因。结果显示, qRT-PCR结

果与转录组数据趋势一致, 表明这些基因在盐胁迫下的表达模式稳定。 



 

图 4 红砂 AP2/ERF 基因家族的基因复制事件和选择压力分析 

(A) 红砂 AP2/ERF 基因家族的基因复制事件(绿色线表示 AP2/ERF 基因的分散复制, 蓝色线表示全基因



组复制, 红色线表示转座复制, 黄色线表示串联复制); (B) 红砂 AP2/ERF 基因家族 Ka/Ks值和 Ks值的小提

琴图, 图中*表示 P<0.05, **表示 P<0.01, ***表示 P<0.001, ns 表示 P≥0.05 (无统计学意义); (C) 红砂

AP2/ERF 家族基因复制事件的条形统计图 

Figure 4  Analysis of gene duplication events and selection pressures in the R. soongarica AP2/ERF 

gene family 

(A) Gene duplication events of the R. soongarica AP2/ERF gene family (green line indicates dispersed 

duplication of AP2/ERF genes, blue line indicates genome-wide duplication, red line indicates 

transposable duplication, and yellow line indicates tandem duplication); (B) Violin plots of Ka/Ks and Ks 

values for the R. soongarical AP2/ERF gene family. In the figure, * indicates P<0.05, ** indicates P<0.01, 

*** indicates P<0.001, and ns indicates P≥0.05 (no statistical significance); (C) Bar chart of gene 

duplication events of the R. soongarica AP2/ERF family. 

 

图 5 红砂 AP2/ERF 基因家族在盐胁迫下的表达模式 

(A) 红砂 AP2/ERF 家族成员在不同浓度盐胁迫下的表达谱; (B) 部分 AP2/ERF 基因在盐胁迫下的 qRT-

PCR 验证结果 

Figure 5  Expression pattern of the R. soongarica AP2/ERF gene family under salt stress 



(A) Expression profiles of the R. soongarica AP2/ERF family members under different concentrations of 

salt stress; (B) qRT-PCR validation results of some AP2/ERF genes under salt stress  

 

3 讨论 

AP2/ERF 转录因子家族是植物中一类高度保守的调控因子, 其成员通过结合靶基因启

动子中的特定顺式作用元件(如 GCC-box 和 DRE/CRT 等), 调控下游基因的表达, 从而在

植物生长发育和逆境响应中发挥核心作用 18。根据结构域组成和功能差异, AP2/ERF 家族

被划分为 AP2、ERF、DREB、RAV 和 Soloist 五个亚家族。其中, DREB 和 ERF 亚家族是

植物应答非生物胁迫的主要调控枢纽 : DREB 成员通过激活渗透调节基因(如 LEA、

COR15A), 增强植物对干旱和低温的耐受性 17; 而 ERF 成员则通过整合乙烯(ET)、茉莉酸

(JA)等激素信号, 参与生物胁迫防御和逆境适应调控网络 18。近年来, AP2/ERF 家族在非

模式植物极端环境适应中的功能备受关注, 但其在红砂等典型耐盐物种中的进化特征及调

控机制尚不明确。 

本研究在红砂基因组中鉴定到 70 个 AP2/ERF 基因, 其数量显著少于拟南芥(147 个)、

水稻(164 个)和枣(127 个)等植物 1716, 这可能与其荒漠生境下的基因组精简策略相关。系

统发育分析显示, 红砂 AP2/ERF 家族以 ERF 亚家族(36 个)为主, 而 RAV 亚家族仅含 1 个

成员, 与拟南芥(6 个 RAV 基因)形成鲜明对比。这一现象可能反映了二者生存策略的差异: 

RAV 亚家族在拟南芥中通过整合光信号与 ABA 通路调控发育可塑性 15, 而红砂作为多年

生矮灌木, 可能通过功能整合或代偿机制简化发育调控网络, 以集中资源应对极端环境压

力 。 值 得 注 意 的 是 , 红 砂 AP2/ERF 各 亚 家 族 成 员 数 目 与 多 数 植 物 一 致

(ERF>DREB>AP2>RAV) 17 15, 反映了该家族在进化上的共同起源 17。保守基序分析表

明, motif1、2、7 的广泛分布印证了 AP2/ERF 家族的进化保守性, 而 ERF 亚家族特有的

motif10 和 DREB 亚家族特异的 motif4 则提示功能分化可能与基序组合模式相关。此外, 

AP2 亚家族的外显子和内含子数量显著多于其他亚家族, 表明其基因结构在长期进化中经

历了更多修饰, 这一特征与黄瓜 AP2 基因家族相似 18, 暗示了 AP2 亚家族在调控复杂发

育过程中更强的可塑性。 

基因复制事件是植物基因家族扩张和功能多样化的关键驱动力 15。本研究发现, 红砂

AP2/ERF 家族中 90.00%的成员(63/70)源自基因复制事件, 其中全基因组复制(WGD, 

42.86%)和分散复制(DSD, 31.74%)是主要扩张方式。WGD 基因多为 ERF 亚家族, 分布于



红砂所有染色体, 暗示多倍化事件驱动剂量效应增强红砂对盐渍环境的适应性。Ka/Ks 分析

进一步表明, 红砂AP2/ERF家族成员在进化中经历了强烈的净化选择(Ka/Ks=0.058-0.769), 

尤其是 WGD 基因的极低 Ka/Ks 值(平均 0.15), 可能与 AP2 结构域在 DNA 结合中的功能约

束有关。值得注意的是, 转座复制(TRD)基因的 Ka/Ks 值较高(0.769), 提示其可能通过序列

快速分化获得新功能, 类似于胡杨中转座子相关基因在盐胁迫响应中的创新机制 17。 

红砂 AP2/ERF 基因启动子区鉴定出多种顺式作用元件, 包括光响应元件(G-box、GT1-

motif、SP1、GATA-motif)及非生物胁迫相关元件(ABRE、MBS)。其中, ABRE 元件参与植

物盐胁迫响应调控 17, 而 MBS 元件通过增强抗旱性基因的表达提高逆境适应性 18。例如, 

过表达 SmERFB3-45 通过调节 Na⁺/K⁺稳态和缓解氧化损伤显著提升植物耐盐性 16, 而

OsDREB2A 则通过积累渗透溶质(如脯氨酸和可溶性糖)增强盐胁迫抗性 19。本研究发现, 

红砂 ERF 和 DREB 亚家族成员在盐胁迫下显著上调, 而 AP2 亚家族表达水平无显著变化, 

这与栀子 19 的研究结果一致, 表明 AP2 亚家族可能在盐胁迫响应中功能保守或存在代偿

机制。在盐胁迫下, 红砂 ERF 亚家族基因 gmmChr09G002310.1 (200 mmol∙L–1 Na2SO4处

理下上调 6.5 倍)可能通过激活 JA 信号通路增强耐盐性, 类似于拟南芥 AtERF1 的调控机制

15; 而 DREB 亚家族基因 MSTRG.13085.1.p1 (400 mmol∙L–1胁迫下上调 4 倍)可能通过结

合 DRE 元件调控渗透保护物质(如甜菜碱)的合成, 与拟南芥 CBF3 的功能保守性一致 16。

此外, 启动子区 ABRE 和 LTR 元件的富集(分别占 44 和 39 个基因)暗示红砂可能通过交叉

调控网络整合盐胁迫、干旱和低温信号, 这一多胁迫协同适应策略与其荒漠生境的高度异质

性高度契合。 

本研究在基因组水平系统鉴定了荒漠植物红砂 AP2/ERF 转录因子家族基因, 揭示了其

进化特征及盐胁迫响应机制。系统发育分析表明, 红砂 AP2/ERF 家族以 ERF 和 DREB 亚

家族为主, 其基因结构、保守基序及顺式作用元件的分布特征与功能分化高度关联。全基因

组复制和分散复制是红砂AP2/ERF家族扩张的主要驱动力, 强烈的净化选择(Ka/Ks<1)作用

维持了其核心功能域的保守性。盐胁迫实验表明, 6 个 ERF 和 DREB 亚家族基因在盐胁迫

下显著上调表达, 其启动子区富集 ABA、干旱及低温响应元件, 提示红砂通过整合多胁迫信

号通路实现对盐渍生境的适应。本研究为红砂遗传资源的挖掘和进一步解析其逆境适应分

子机制提供了新依据, 鉴定的盐胁迫响应基因为植物基因工程改良提供了候选。 
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Mongolia Key Laboratory of Grassland Ecology, School of Ecology and Environment, Inner Mongolia 

University, Hohhot 010021, China 

 

INTRODUCTION: Reaumuria soongorica, a perennial small shrub, is widely distributed in 

arid desert regions of northwestern China. It exhibits exceptional drought and salt 

tolerance, making it an ideal model for studying molecular mechanisms of plant stress 

resistance. 

RATIONALE: We used the R. soongorica genome as a reference to identify members of 

the AP2/ERF gene family in this species, and analyzed their phylogeny, gene structure, 

conserved motifs, cis-acting elements, gene duplication events, as well as the expression 

patterns of these family members under salt stress. 

RESULTS: Seventy AP2/ERF genes were identified from the R. soongorica genome. 

Phylogenetic analysis classified these genes into four subfamilies: AP2, ERF, DREB, and 

RAV. Cis-acting element analysis revealed multiple regulatory elements associated with 

light responsiveness, stress adaptation, growth regulation, and hormone signaling in the 

promoter regions of R. soongorica AP2/ERF genes. These genes exhibited an uneven 

distribution across all 11 chromosomes of the R. soongorica genome, with 63 genes (90% 

of the total) originating from gene duplication events. Evolutionary analysis suggested that 

whole-genome duplication (WGD) and dispersed duplication were the primary drivers of 

family expansion. Under salt stress, AP2/ERF genes showed divergent expression 

patterns in R. soongorica seedlings, with six genes displaying significant differential 

expression (|log2FC| ≥ 1, p < 0.05), implicating their potential roles in salt stress response.  

CONCLUSION: This study identified and characterized the AP2/ERF gene family in R. 

soongorica at the genomic level, thereby establishing a foundation for elucidating its 

functional roles in this species' adaptation to arid and saline environments. 

 



 

Phylogenetic tree of the AP2/ERF gene family in R. soongorica.  

 

Key words AP2/ERF gene family, gene structure analysis, salt stress, expression analysis, 

Reaumuria soongorica 
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