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摘  要：目的  对当归 Angelica sinensis 中的 AP2/ERF 转录因子基因进行鉴定以及生物信息学分析，并分析其在干旱胁迫下

的表达差异，以期筛选出与响应干旱胁迫相关的 AsAP2/ERF 基因，为后续深入研究 2 品种当归抗逆性差异及抗性育种提供

参考依据。方法  基于全长转录组测序数据，利用生物信息学方法对 AsAP2/ERF 转录因子家族成员进行鉴定，并分析该家

族特征。基于干旱胁迫转录组数据分析 AsAP2/ERF 基因的表达模式，并利用 qRT-PCR 技术进行验证。结果  从当归中共鉴

定到 53 个 AP2/ERF 转录因子，包括 28 个 ERF、18 个 DREB、5 个 RAV、2 个 AP2 亚家族成员。AsAP2/ERF 转录因子的氨

基酸数量是 142～440 aa，均为亲水性蛋白，亚细胞定位预测结果显示多数成员定位于细胞核。基因表达模式的分析结果表

明，在响应干旱胁迫条件下，“岷归 2 号”（M2）中表达上调的基因数量多于“岷归 1 号”（M1），其中 8 个基因在 2 品

种当归 D2 组表达差异显著，这可能与 2 品种当归的抗旱性相关。qRT-PCR 分析结果表明，6 个基因与干旱胁迫转录组数据

基本一致。结论  鉴定了当归中的 AP2/ERF 转录因子家族，探究了不同基因在干旱胁迫下的表达模式，最终获得了 6 个响

应干旱胁迫的 AsAP2/ERF 候选基因，为后期开展当归抗旱功能基因的研究奠定基础。 
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Abstract: Objective  The AP2/ERF transcription factor genes in two cultivars of Angelica sinensis were identified and analyzed the 

differences in their expression under drought stress, so as to screen AsAP2/ERF genes related to the response to drought stress, and 

provide a reference basis for the subsequent in-depth study on the stress resistance differences between the two cultivars of A. 

sinensis and the breeding for drought resistance. Methods  AsAP2/ERF transcription factor family members based on full-length 

transcriptome sequencing data were identified using bioinformatics approaches and family characterisation was analyzed. 
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The expression patterns of AsAP2/ERF family members were further analyzed based on drought stress transcriptome data and 

the selected genes were validated by using qRT-PCR. Results  A total of 53 AP2/ERF transcription factors were identified 

from A. sinensis, including 28 ERF, 18 DREB, five RAV, and two AP2 subfamily members.The amino acid number of 

AsAP2/ERF transcription factors ranged from 142—440. These transcription factors were hydrophilic proteins and the 

prediction of subcellular location was mainly in the nucleus. The results of gene expression patterns analysis showed that more 

genes were up-regulated in M2 than in M1 in response to drought stress, and eight genes were significantly differentially 

expressed during the D2 period in the two cultivars of A. sinensis, which might be related to drought resistance in the two 

cultivars of A. sinensis. The results of qRT-PCR analyses showed that six genes were generally consistent with the drought 

stress transcriptome data. Conclusion  In this study, AP2/ERF family transcription factors were identified in two cultivars of 

A .sinensis, the expression patterns of different genes under drought stress were preliminarily investigated, and finally six 

AsAP2/ERF candidate genes in response to drought stress were obtained, which lays the foundation for later studies on 

drought-resistant functional genes of A. sinensis. 

Key words: Angelica sinensis (Oliv.) Diels; AP2/ERF gene family; drought stress; gene expression; transcriptome 

当归为伞形科植物当归 Angelica sinensis (Oliv.) 

Diels 的干燥根，是甘肃省重要道地药材之一，具有补

血活血、调经止痛、润肠通便等重要功效[1]。当归属

于高山产地药材，喜冷凉湿润环境，其三叶至五叶期

间需水较多，水分不充足会对当归的生长产生不利影

响[2-4]。近年来，随着全球气候变暖、极端降水等问题

日趋严重，干旱风险增加[5-6]，对当归的生长发育及产

量造成严重危害。“岷归 1 号”（M1）为甘肃省主

栽品种，其叶呈深绿色，叶柄和茎呈淡紫红色；而种

植面积逐年扩大的“岷归 2 号”（M2），其叶柄、

叶脉和茎则均呈绿色。研究发现 2 品种当归中的黄酮

类、阿魏酸、藁本内酯等代谢物含量均存在差异，而

其茎叶色差异主要是由类黄酮的代谢差异引起[7-9]。 

AP2/ERF （ APETALA2/ethylene-responsive 

element binding factor）基因家族是植物中常见的转

录因子家族之一，已成为响应多种胁迫和参与激素

信号传导的关键调节因子，在植物抗逆性选育工程

方面具有重要应用价值[10]。AP2/ERF 转录因子家族

成员至少包含 1 个高度保守的 AP2 结构域，该结构

域由 60～70 个氨基酸组成，可以直接通过与顺式作

用元件相互作用来调节靶基因的表达[11]。根据 AP2

和其他保守结构域的数量或结构不同，通常将

AP2/ERF 家族分为 AP2、ERF、DREB、RAV 以

及 Soloist 等 5 个亚家族[12]。目前，AP2/ERF 基因

已在多种植物中被鉴定和验证功能，大量研究表

明该家族成员与调节干旱、高温、盐等逆境胁迫

响应过程[13-18]以及调控类黄酮、萜类、生物碱类等

次生代谢产物合成途径[19-20]密切相关。 

本研究基于当归全长转录组鉴定了其 AP2/ERF

（AsAP2/ERF）转录因子家族成员，并对这些成员进行

理化性质、蛋白结构、系统发育、保守基序、顺式作

用元件等生物信息学分析；M1 和 M2 为目前当归的

主栽品种，通过分析其在干旱胁迫下的转录组数据，

筛选 AsAP2/ERF 基因进行 qRT-PCR 验证，为解析当

归中 AP2/ERF 基因响应干旱胁迫的分子机制、发掘当

归抗旱关键基因以及培育当归抗逆新品种奠定基础。 

1  材料与仪器 

1.1  材料 

当归样品“岷归 1 号”（M1）和“岷归 2 号”

（M2）均采自甘肃省定西市临洮县峡口镇谷家沟村

（海拔 2 708 m；35°37′52.22′′N，104°7′10.13′′E），

经甘肃中医药大学中药资源教研室晋玲教授鉴定为

伞形科植物当归 A. sinensis (Oliv.) Diels。qRT-PCR

试验使用的植物材料与测量干旱胁迫转录组数据的

样品为同一批次。 

1.2  仪器 

FTC-3000P型荧光定量PCR仪（加拿大Funglyn 

Biotech 公司）、Q5000 型微量紫外可见光分光光度

计（美国 Quawell 公司）、TOne 96G 型梯度 PCR

扩增仪（德国 Analytik Jena 公司）。 

2  方法 

2.1  AsAP2/ERF 转录因子家族的筛选及鉴定 

从 Pfam （ http://pfam.xfam.org ） 网站 获得

AP2/ERF 转录因子的隐马尔可夫模型（PF00847），

并在 HMMER3.0 软件中 hmmsearch 程序搜索当归

转录组文件中含有 AP2/ERF 结构域的蛋白序列，

E-value 值设为 0.001。从 TAIR 数据库（https://www. 

arabidopsis.org/ ）中获得的拟南芥 Arabidopsis 

thaliana AP2/ERF 蛋白序列为探查序列，使用本地

BLASTP 程序进行序列比对，合并 HMMER 和
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BLASTP 结果删除冗余序列，得 AsAP2/ERF 蛋白候

选序列。将得到的候选序列进一步在植物转录因子

数据库（http://planttfdb.gao-lab.org/prediction.php）

进行鉴定，并将鉴定结果提交至 SMART（https:// 

smart.embl.de/ ） 和 NCBI-CDD （ https://www. 

ncbi.nlm.nih.gov/）数据库，对其保守结构域进行验

证，去除结构域不完整的序列后，得到含有 AP2 结

构域的当归蛋白序列。 

2.2  理化性质和结构分析 

通过 ExPASy（https://web.expasy.org/）网站对

当归 AsAP2/ERF 转录因子的基本理化性质进行预

测 ； 利 用 Cell-PLoc （ http://www.csbio.sjtu.edu. 

cn/bioinf/Cell-PLoc-2/）网站进行亚细胞定位分析；

采用 Prabi （ https://npsa-prabi.ibcp.fr/cgi-bin/npsa_ 

automat.pl?page=npsa%20_sopma.html）和 ProtParam

（https://web.expasy.org/protparam/）网站对蛋白质的

二级结构进行预测；使用 Phyre2（http://www.sbg. 

bio.ic.ac.uk/phyre2/html/page.cgi?id=index）网站进行

蛋白质 3D 建模。 

2.3  系统发育分析 

使用MEGA11.0软件中内置的ClustalW程序对

53 条 AsAP2/ERF 和 135 条 AtAP2/ERF 蛋白序列进

行比对分析。选用邻接（neighbor joining，NJ）法

构建系统发育树，并运用自举评估（bootstrap）方

法进行 1 000 次重复；采用配对状态删除（pairwise 

deletion）的方式处理缺失值，将其他参数设置为默

认值；借助在线工具 EvolView（https://evolgenius. 

info//evolview-v2/）对获得的进化树进行美化。 

2.4  保守基序和保守结构域分析 

利用 MEME（http://meme suite.org/tools/meme）

在线软件对 53 个 AsAP2/ERF 转录因子家族成员进

行保守基序的鉴定，保守基序的数目限制设置为 8；

利用 Batch CD-Search 在线工具（ https://www. 

ncbi.nlm.nih.gov/Structure/bwrpsb/bwrpsb.cgi）查找

多序列的保守结构域；使用 TBtools 软件（version 

1.09876）对两者分析结果进行可视化。 

2.5  顺式元件分析 

从 课 题 组 当 归 基 因 序 列 文 件 中 获 得

AsAP2/ERF 转 录 因 子 对 应 的 CDS （ Coding 

sequences）序列，提交到 Plant-CARE（ https:// 

bioinformatics.psb.ugent.be/webtools/plantcare/html/）

网站进行顺式作用元件的预测，筛选后使用 TBtools

软件对顺式作用元件进行可视化。 

2.6  AsAP2/ERF 基因在干旱胁迫下表达分析 

基 于 干 旱 胁 迫 转 录 组 数 据 分 析 53 个

AsAP2/ERF 家族成员在不同干旱胁迫下的表达模

式。筛选到 8 个 AP2/ERF 基因进行 qRT-PCR 验证

试验。研究选用 actin 作为内参基因[21]，运用 NCBI 

Primer-BLAST （ https://www.ncbi.nlm.nih.gov/tools/ 

primer-blast/）网站设计引物（表 1），委托生工生

物工程（上海）股份有限公司合成。将当归叶片在

液氮中研磨成粉末，总 RNA 提取使用 Omega 公司

生产的 Plant RNA Kit R6827 试剂盒；反转录为

cDNA 使用天根生化科技（北京）有限公司生产的

FastKing RT Kit（KR116）试剂盒；qRT-PCR 定量

使用天根生化科技（北京）有限公司生产的

SuperReal PreMix Plus（SYBR Green）（FP205）试

剂盒。采用 FTC-3000P 型荧光定量 PCR 仪，反应

程序设定为：95 ℃变性 10 min；95 ℃、15 s，55 ℃、

20 s，72 ℃、30 s，循环 40 次。采用 2−△△Ct 法计算

基因相对表达量，并使用 GraphPad Prism 9.5 软件

进行数据统计和分析作图。 

2.7  转录组数据分析 

2.7.1  全长转录组数据  本研究所用的当归全长转 

表 1  AsAP2/ERF 实时荧光定量实验引物 

Table 1  qRT-PCR primers for AsAP2/ERF genes 

基因名称 
引物序列（5’→3’） 

正向引物 反向引物 

As-03ERF CGACGTTGTTAAGCCGGAAC CCTTAACCGGAGGTGAAGCC 

As-08DREB ACATTGGCCGAGGGAAAGAG TTGACCCGATACAGGCGATG 

As-18ERF CGAGCCACCCATCAAAGCTA CTCACTCGCCCCTTGGTAAG 

As-24DREB TGCTCAACATCAACAAGCCC TCGGTTGAACCATGTAGCTGT 

As-35ERF TGAGGCAAGGAGAATTCGGG TTGAACCCTGGGGTTTTGGT 

As-46DREB  CTGAGCCTACAAACTCCGGG CGCGGGTTCTTTTGGTTTGT 

As-51RAV GGGATTGAATGCTGGTGACA ACAACCTGACCATCTCGACG 

As-53RAV AAAGGTTGGAGCCGGTTTGTT CCGAACCGGAGCAAAATCAAC 

actin TGGTATTGTGCTGGATTCTGGT TGAGATCACCACCAGCAAGG 
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录组数据来源于课题组前期研究[7]，当归全长转录

组参考序列数据已上传于 NCBI （ Access ：

PRJNA782300）。 

2.7.2  干旱胁迫转录组数据  本研究所用的当归干

旱胁迫转录组数据来源于课题组前期研究，已上传

于 NCBI（Access：PRJNA1089806）。采用的干旱

胁迫处理如下：培育至生长出 3 片真叶后，选取长

势一致、健康的当归植株进行试验。试验前对植株

给予充足的水分，保证正常生长。将植株随机分为

4 组，对照组（CK）的土壤湿度控制为 60%～65%，

干旱胁迫组（D1～D3）的土壤湿度分别为 50%～

55%、40%～45%、30%～35%，每日使用土壤酸碱

度计测定土壤湿度。分别采收对照组和干旱胁迫组

的当归叶片，每个样品 3 次生物学重复，洗净后用

液氮速冻，置于−80 ℃保存备用。 

3  结果与分析 

3.1  AsAP2/ERF 家族鉴定、理化性质及结构分析 

将HMMER 和BLASTP 结果合并后共筛选出 90

条 AsAP2/ERF 蛋白候选序列，经过保守结构域预测，

剔除没有 AP2 结构域的蛋白序列，最终鉴定得到 53

条 AsAP2/ERF 家族成员。根据保守结构域预测结果

对这些家族成员进行初步分类并按顺序编号。 

理化性质分析结果表明（表 2），氨基酸数量

从 142 aa 到 440 aa 不等，相对分子质量最小为 15 

649 880，最大为 49 543 980。等电点为 4.59～9.84，

其中等电点≥7.0 的 AP2/ERF 家族成员有 29 个，＜

7.0 的成员有 24 个，说明含有较多碱性氨基酸。不

稳定系数结果表明有 10 个家族成员为稳定蛋白，其

编号分别为 As-21ERF、As-23ERF、As-25ERF、

As-28ERF、As-35ERF、As-37ERF、As-41ERF、

As-49RAV、As-50RAV、As-51RAV。该家族成员亲

水性平均值都为负值，均是亲水性蛋白。亚细胞定

位结果显示有 50 个家族成员定位于细胞核，这与多

数转录因子的报道相一致。 

53 条 AsAP2/ERF 家族转录因子家族成员的二

级结构预测以及 3D 建模结果表明，蛋白质二级结

构由 α-螺旋、延伸链、β-转角以及无规则卷曲组成

（表 2），这些结构与蛋白质的功能和结构稳定性密

切相关。ERF 和 DREB 亚家族的蛋白质三级结构较

为相似（图 1），而 AP2、RAV 亚家族的结构均与

其他亚家族有较大差异，这与 AP2/ERF 亚家族分类

的特征相符合。 

表 2  AsAP2/ERF 蛋白基本信息及理化性质预测 

Table 2  Basic information and physicochemical properties prediction of AsAP2/ERF protein 

基因 ID 编号 亚细胞定位 氨基酸 相对分子质量 等电点 不稳定系数 亲疏水性 α-螺旋/% 延伸链/% β-转角/% 无规则卷曲/% 
Isoform0024121 As-01AP2 Nu 397 44 892.02 9.17 60.70 −0.733 27.42 9.32 4.79 51.80 
Isoform0016641 As-02AP2 Cy/Nu 440 49 543.98 9.37 51.58 −0.849 26.19 12.50 4.77 59.55 
Isoform0026581 As-03ERF Nu 266 29 180.03 8.35 61.29 −0.488 21.39 13.16 2.63 62.78 
Isoform0032392 As-04ERF Nu 181 20 347.94 9.30 57.32 −0.608 24.05 9.39 6.08 43.65 
Isoform0029986 As-05DREB Cy/Nu 217 24 398.53 7.56 48.64 −0.605 13.24 12.44 1.84 52.07 
Isoform0019593 As-06DREB Nu 299 33 713.93 6.54 50.72 −0.656 21.13 10.37 2.34 59.87 
Isoform0018811 As-07DREB Nu 336 37 209.72 6.97 50.00 −0.568 19.68 8.93 2.68 62.20 
Isoform0016970 As-08DREB Nu 360 39 640.87 6.01 49.46 −0.741 23.89 11.67 2.50 64.44 
Isoform0027749 As-09ERF Nu 291 32 569.28 6.01 49.02 −0.659 31.80 14.43 3.78 57.73 
Isoform0030236 As-10ERF Nu 204 22 491.17 8.70 49.38 −0.605 20.13 17.65 3.92 65.20 
Isoform0028173 As-11ERF Nu 194 21 421.81 7.71 54.13 −0.646 33.83 14.43 3.61 60.82 
Isoform0024553 As-12ERF Nu 310 34 484.27 5.92 46.99 −0.715 20.10 7.74 4.52 68.06 
Isoform0023406 As-13ERF Nu 293 32 433.16 5.84 57.49 −0.529 19.59 9.22 3.75 63.14 
Isoform0032270 As-14ERF Nu 217 24 376.64 9.47 53.88 −0.871 20.39 5.99 2.30 59.91 
Isoform0032826 As-15ERF Nu 149 16 462.58 7.93 50.65 −0.483 26.19 8.05 4.70 67.11 
Isoform0029313 As-16ERF Nu 266 30 268.22 8.47 56.38 −0.939 18.50 9.77 3.01 53.38 
Isoform0030332 As-17ERF Nu 209 22 645.35 9.84 58.85 −0.519 20.18 21.05 5.26 53.59 
Isoform0027695 As-18ERF Nu 291 32 087.55 6.60 44.75 −0.750 31.58 7.56 4.47 68.38 
Isoform0023296 As-19ERF Nu 206 22 601.28 8.85 50.58 −0.674 37.11 12.14 4.37 63.11 
Isoform0019776 As-20ERF Nu 210 23 186.09 8.37 55.84 −0.670 22.89 14.76 5.24 53.81 
Isoform0024754 As-21ERF Cy/Nu 319 35 452.77 6.16 37.80 −0.553 12.09 13.48 1.57 66.46 
Isoform0017840 As-22ERF Cy/Nu 342 38 543.84 4.92 48.98 −0.656 33.91 9.36 1.75 68.71 
Isoform0010688 As-23ERF Cy/Nu 399 44 048.03 4.59 52.57 −0.608 20.13 10.78 2.76 54.89 
Isoform0025222 As-24DREB Cy/Nu 291 32 788.02 7.00 42.08 −0.534 28.86 8.25 2.41 52.23 
Isoform0032515 As-25ERF Nu 201 22 275.17 9.57 37.21 −0.626 30.80 8.46 1.00 67.66 
Isoform0028105 As-26ERF Nu 215 23 841.61 7.73 53.11 −0.628 42.04 26.05 7.91 53.95 
Isoform0024797 As-27DREB Cy/Nu 289 32 189.29 8.69 47.09 −0.461 26.78 9.34 3.46 53.29 
Isoform0024155 As-28ERF Nu 313 34 668.67 5.35 37.04 −0.548 18.25 11.82 1.28 66.77 
Isoform0015385 As-29ERF Cy/Nu 343 38 946.73 5.44 49.58 −0.813 31.23 10.79 1.46 58.89 
Isoform0029348 As-30ERF Nu 263 29 621.26 9.04 47.86 −0.813 25.67 9.89 1.52 57.79   
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  表 2（续） 

基因 ID 编号 亚细胞定位 氨基酸 相对分子质量 等电点 不稳定系数 亲疏水性 α-螺旋% 延伸链% β-转角% 无规则卷曲% 
Isoform0031888 As-31ERF Nu 157 17 822.01 9.36 63.65 −0.781 26.83 10.83 4.46 42.68 
Isoform0021742 As-32DREB Nu 239 26 203.26 9.24 45.00 −0.834 27.15 14.64 4.60 53.97 
Isoform0026469 As-33ERF Nu 274 31 234.89 5.52 57.43 −0.719 25.25 19.34 4.74 57.66 
Isoform0025351 As-34DREB Nu 365 40 944.99 7.63 50.08 −0.627 31.93 6.58 1.10 61.10 
Isoform0011273 As-35ERF Nu 374 41 159.33 4.98 36.29 −0.767 28.44 7.22 3.21 63.90 
Isoform0018531 As-36DREB Nu 369 40 972.23 4.91 48.74 −0.839 28.45 8.67 4.61 59.89 
Isoform0008222 As-37ERF Nu 291 32 407.55 4.71 36.42 −0.750 32.19 8.59 3.09 61.17 
Isoform0028562 As-38DREB Cy/Nu 198 21 841.53 7.04 48.76 −0.523 27.63 13.64 5.56 55.56 
Isoform0004250 As-39DREB Cy 285 31 753.98 5.61 46.47 −0.605 25.48 15.79 8.77 43.51 
Isoform0026846 As-40DREB Cy/Nu 211 23 399.26 5.99 44.50 −0.495 25.00 11.85 4.74 54.98 
Isoform0021994 As-41ERF Nu 362 40 292.23 4.98 39.98 −0.754 30.20 8.56 3.87 59.12 
Isoform0007908 As-42DREB Cy 320 35 848.51 5.67 43.05 −0.601 30.99 17.19 9.06 41.56 
Isoform0027692 As-43DREB Cy/Nu 228 25 479.01 4.85 64.10 −0.844 25.00 12.28 1.75 58.33 
Isoform0027907 As-44DREB Nu 208 23 028.89 9.30 81.13 −0.693 21.58 14.42 5.77 54.33 
Isoform0028804  As-45DREB Cy/Nu 224 25 151.80 4.99 60.32 −0.749 24.58 12.05 0.89 62.05 
Isoform0027956  As-46DREB Cy/Nu 245 27 116.84 5.23 53.68 −0.732 22.19 11.84 3.67 54.29 
Isoform0029607 As-47DREB Cy/Nu 142 15 649.88 9.67 23.49 −0.595 34.28 13.38 4.23 51.41 
Isoform0024176 As-48RAV Nu 340 38 562.82 9.58 42.12 −0.617 23.48 18.24 6.76 50.00 
Isoform0026618 As-49RAV Nu 329 37 188.25 9.51 30.75 −0.553 27.42 20.36 7.29 50.76 
Isoform0024237 As-50RAV Nu 358 40 214.54 9.20 35.58 −0.522 26.19 19.27 5.87 50.28 
Isoform0021428 As-51RAV Nu 347 39 085.13 9.21 32.17 −0.658 21.39 18.16 5.19 54.47 
Isoform0018766 As-52ERF Cy 353 40 492.74 5.42 55.15 −0.720 24.05 14.16 6.23 45.33 
Isoform0025483 As-53RAV Nu 362 41 193.55 9.20 40.14 −0.645 13.24 21.27 5.25 50.00 

Nu-细胞核；Cy-细胞质。 

Nu-Nuclear; Cy-Cytoplasm. 

 

图 1  AsAP2/ERF 基因家族蛋白质三级结构 

Fig. 1  Tertiary structure of AsAP2/ERF genes family
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3.2  AsAP2/ERF 家族系统进化分析 

将 53 个 AsAP2/ERF 预测蛋白序列与 135 个

AtAP2/ERF 转录因子构建 NJ 进化树（图 2），发现

AsAP2/ERF 各亚家族成员可与 AtAP2/ERF 各亚家族

成员有规律地聚集为 4 个亚家族，其中 AP2 亚家族包

含 2 个成员、RAV 亚家族包含 5 个成员、ERF 亚家族

包含 28 个成员以及 18 个 DREB 亚家族成员，该结果

与根据保守结构域预测分类的成员编号一致。 

 

图 2  当归和拟南芥中 AP2/ERF 家族的系统进化树 

Fig. 2  Phylogenetic tree of AP2/ERF family between A. sinensis and Arabidopsis thaliana 

3.3  AsAP2/ERF 转录因子保守基序和保守结构域

分析 

利用TBtools软件结合进化树对AsAP2/ERF蛋

白的保守基序结果进行可视化分析（图 3），共获

得 8 个保守基序。所有蛋白均含有 Motif1和Motif4，

表明 Motif1 和 Motif4 是构成 AP2/ERF 结构域的主

要基序。同时，相同亚家族基因的保守基序呈现高

度相似性，这可能导致这些亚家族成员具有类似的

生物学功能。AP2 亚家族成员都具有 2 个 Motif1；

5 个 RAV 亚家族成员的保守基序较多，都含有

Motif1、Motif3、Motif4、Motif5、Motif6、Motif7；

大部分 ERF 和 DREB 亚家族成员都特有 Motif2，

而 As-14ERF、As-16ERF、As-25ERF、As-30ERF

特有 Motif8，As-39DREB、As-42DREB 特有 Motif5，

推测这 6 个基因发挥更特殊的生物学功能。保守结

构域分析的结果表明 AsAP2/ERF 的保守结构域种

类、数量与系统发育进化分析结果一致。 

3.4  AsAP2/ERF 基因家族的顺式响应元件分类

特点 

利用 PlantCARE 数据库对 53 个 AsAP2/ERF

基因家族成员的CDS序列进行了顺式作用元件分

析，共检测到 565 个特异元件（图 4）。其中，

大部分 AsAP2/ERF 基因家族成员中存在光响应元

件，这提示光可能在调控 AsAP2/ERF 表达中发挥

着重要的作用。AsAP2/ERF 家族成员还广泛参与

了不同植物激素的信号途径，如 22.64%的家族成

员具有赤霉素响应元件，22.64%的家族成员含有

生长素响应元件，67.92%的家族成员含有茉莉酸

甲酯响应元件，56.60%的家族成员含有脱落酸响

应元件，30.18%的家族成员含有水杨酸响应元件。

与非生物逆境胁迫相关的元件主要有 4 种类型，

47.17%、39.62%、50.94%、13.2%的 AsAP2/ERF

家族成员分别含有与厌氧诱导、干旱诱导、低温

响应以及防御和应激响应相关的顺式作用元件，

该结果验证了 AP2/ERF 基因家族对非生物逆境的

响应具有多样性。此外，还鉴定到了胚乳表达、

分生组织表达以及调控类黄酮生物合成的相关元

件。这些结果表明，AsAP2/ERF 基因可能在植物

光合作用、激素信号调控、逆境胁迫响应等途径

中发挥了重要作用。 
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图 3  AsAP2/ERF 蛋白的保守结构域和保守基序 

Fig. 3  Conserved domains and conserved motifs of AsAP2/ERF proteins 

3.5  AsAP2/ERF 基因在干旱胁迫下表达分析 

分析当归干旱胁迫转录组数据，结果检测到 53

个基因在各组中均有表达，构建表达热图（图 5）

进行趋势分析，探讨不同干旱胁迫下 2 品种当归中

AP2/ERF 基因的动态变化（图 6）。从干旱胁迫响

应热图看出，与 M1 相比，M2 在响应干旱胁迫过

程中表达上调的基因数量更多，且在 D2 组上调最

为明显。随着干旱胁迫增加，M2 中基因表达量的

主要趋势为先升后降，在 D2 组达到最高，共有 14

个基因；第 2 类趋势是基因表达量在 D1 组增加后，  
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图 4  AsAP2/ERF 基因顺式作用元件 

Fig. 4  Cis-acting elements of AsAP2/ERF genes 

 
图 5  2 品种当归中 AP2/ERF 基因的干旱胁迫响应热图 

Fig. 5  Heat map of drought stress response of AP2/ERF genes in two varieties

As-13ERF 
As-02AP2 
As-23ERF 
As-31ERF 
As-38DREB 
As-40DREB 
As-44DREB 
As-52ERF 
As-09ERF 
As-29ERF 
As-01AP2 
As-47DREB 
As-33ERF 
As-48RAV 
As-04ERF 
As-28ERF 
As-39DREB 
As-42DREB 
As-19ERF 
As-35ERF 
As-12ERF 
As-07DREB 
As-03ERF 
As-06DREB 
As-11ERF 
As-18ERF 
As-17ERF 
As-08DREB 
As-49RAV 
As-50RAV 
As-10ERF 
As-21ERF 
As-37ERF 
As-41ERF 
As-15ERF 
As-25ERF 
As-30ERF 
As-05DREB 
As-14ERF 
As-16ERF 
As-43DREB 
As-45DREB 
As-24DREB 
As-34DREB 
As-26ERF 
As-20ERF 
As-51RAV 
As-46DREB 
As-32DREB 
As-36DREB 
As-27DREB 
As-22ERF 
As-53RAV 

3 
2 
1 
0 

−1 
−2 
−3 

M1CK  M1D1  M1D2  M1D3 M2CK M2D1 M2D2 M2D3 

As-37ERF 
As-41ERF 
As-35ERF 
As-12ERF 
As-18ERF 
As-14ERF 
As-16ERF 
As-25ERF 
As-30ERF 
As-04ERF 
As-31ERF 
As-03ERF 
As-13ERF 
As-09ERF 
As-20ERF 
As-11ERF 
As-19ERF 
As-10ERF 
As-17ERF 
As-15ERF 
As-26ERF 
As-33ERF 
As-21ERF 
As-22ERF 
As-28ERF 
As-52ERF 
As-23ERF 
As-29ERF 
As-06DREB 
As-07DREB 
As-08DREB 
As-34DREB 
As-24DREB 
As-27DREB 
As-47DREB 
As-39DREB 
As-42DREB 
As-44DREB 
As-32DREB 
As-36DREB 
As-42DREB 
As-45DREB 
As-05DREB 
As-46DREB 
As-38DREB 
As-40DREB 
As-01AP2 
As-02AP2 
As-48RAV 
As-51RAV 
As-53RAV 
As-49RAV 
As-50RAV 

MeJA-responsive 
anaerobic induction 
drought-inducibility 
light responsive 
abscisic acid responsive 
endosperm expression 
salicylic acid responsive 
auxin-responsive 
gibberellin-responsive 
low-temperature responsive 
meristem expression 
defense and stress responsive 
flavonoid biosynthetic genes regulation 

0          200           400             600             800            1 000            1 200 
                                        长度/bp 

3′ 5′ 



 中草药 2024 年 7 月 第 55 卷 第 14 期  Chinese Traditional and Herbal Drugs 2024 July Vol. 55 No. 14 ·4857· 

   

 

图 6  2 品种当归中 AP2/ERF 基因的表达趋势 

Fig. 6  Expression trends of AP2/ERF genes in two varieties

D2、D3 组无显著变化，共有 10 个基因；第 3 类趋

势是基因表达量仅在 D2 组显著上调，这类基因共

有 8 个。而在 M1 中，主要趋势为基因表达量在 D1

组下降后，D2、D3 组无显著变化，共有 13 个基因；

第 2 类趋势为先升后降，D1、D2 组为上调表达，

共有 12 个基因；第 3 类是在 3 个干旱胁迫时期先升

后降再升的趋势，共有 6 个基因。 

根据 2 品种当归中 AP2/ERF 基因在 D2 组的表达

差异（log2Fold change≥2）以及其整体表达趋势，共

筛选出 8 个AsAP2/ERF 基因（As-03ERF、As-08DREB、

As-18ERF、As-24DREB、As-35ERF、As-46DREB、

As-51RAV、As-53RAV）进行 qRT-PCR 验证（图 7）。 

 

与同品种对照（CK）比较：*P＜0.05 **P＜0.01 ***P＜0.001 ****P＜0.000 1。柱状图为 AsAP2/ERFs 差异基因的相对表达量；折线图为 AsAP2/ERFs

差异基因 FPKM 值。 
*P < 0.05; **P < 0.01; ***P < 0.001; ****P < 0.000 1, vs control group (CK) of same variety. Bar graph shows the relative expression of AsAP2/ERFs 

differential genes; the fold plot shows the FPKM values of the AsAP2/ERFs differential genes. 

图 7  干旱胁迫下 2 品种当归中 AP2/ERF 基因表达情况 

Fig. 7  AP2/ERF gene expression in two varieties of A. sinensis under drought stress 
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在干旱胁迫下，6 个 AsAP2/ERF 基因（As-03ERF、

As-08DREB、As-24DREB、As-46DREB、As-51RAV、

As-53RAV）表达谱与转录组数据（FPKM）基本一致，

在M2 的D2 时期均呈现不同程度地表达上调。 

4  讨论 

课题组前期研究[7-8]发现，M1 和 M2 在表型上

的差异主要是由类黄酮成分的代谢差异引起，该物

质与植物的抗逆性密切相关[22]；进一步通过对 2 品

种当归转录组测序差异比较分析，发现它们在脱落

酸调节、渗透调节、活性氧清除和其他功能蛋白质

调节等抗旱途径方面存在一定的差异性。逆境胁迫

会诱导转录因子大量表达，转录因子通过感知胁迫

信号和调控下游基因表达，能够调节防御相关次生

代谢产物的特异性累积，从而帮助植物抵抗环境压

力[23]。AP2/ERF 转录因子家族能够广泛参与调控植

物对各种逆境胁迫的应答反应，在已报道[24]的相关

研究中，发现该家族在不同植物间的成员数量、结

构、功能都存在显著差异。因此，对当归 AP2/ERF

基因家族的鉴定、生物信息学分析和以及干旱胁迫

下的表达分析，有助于深入研究当归特有的生物学

过程。 

本研究基于当归全长转录组数据，共鉴定到 53

个 AsAP2/ERF 家族成员，根据保守结构域特点将

其可分为 4 类，包括了 28 个 ERF、18 个 DREB、5

个 RAV 以及 2 个 AP2。大量研究表明，ERF、DREB

以及 RAV 等亚家族成员能够在干旱胁迫响应过程

中发挥重要调控作用。例如，将从藜麦 Chenopodium 

quinoa Willd 中分离得到的 CqERF24 在拟南芥中过

表达，可增加抗氧化酶活性和激活其他响应胁迫的

相关基因，进而增强拟南芥的抗旱性 [24]；甘蔗

Saccharum officinarum L.中的 ScDREB2B-1 基因在烟

草中过表达，可通过调节 ABA 信号传导、活性氧水

平以及胁迫相关基因的表达来响应干旱胁迫[25]；烟草

Nicotiana tabacum L.中的 NtRAV4 能够通过激活抗

氧化系统及相关基因表达，维持活性氧系统稳定并

减少水分流失，从而调控植株在干旱胁迫下的耐受性
[26]。此外，在干旱胁迫下，植物可以通过诱导体内类

黄酮的累积，从而提高植物的抗旱性，以帮助植物适

应环境[27]。如柑橘 Citrus reticulata L.中的 CitERF32、

CitERF33 和CitRAV1可通过正向调节CitCHIL1的表

达，以提高类黄酮的合成[28]；MdERF38 能够与花青

素生物合成的正调节因子 MdMYB1 相互作用，进而

促进苹果 Malus domestica cv. Gala 花青素在干旱胁迫

下的生物合成[29]。本研究通过分析 2 品种当归中的

干旱胁迫转录组数据和 qRT-PCR 结果，筛选出 6 个

AsAP2/ERF 转录因子（As-03ERF、As-08DREB、

As-24DREB、As-46DREB、As-51RAV、As-53RAV），

这些基因在干旱胁迫下表达水平均上调，推测这

些转录因子在当归响应干旱胁迫过程中发挥关键

作用。 

本研究鉴定了 AsAP2/ERF 转录因子家族成

员，对其基本性质、分布、分类、结构、进化特

征和干旱相关表达谱均进行了较为详细的分析。

这些家族成员的亚细胞定位情况与多数植物转录

因子相似，大部分位于细胞核内，少部分存在于

细胞质中，表明该家族中成员可能在当归生长发

育过程中行使着不同功能。通过 Motif 预测分析，

发现 AsAP2/ERF 转录因子家族成员具有较多且

较为复杂的 Motif，可能参与调控多种不同基因；

每个 AsAP2/ERF 转录因子含有 3～6 个不等的保

守基序，不同成员间保守基序的数量与分布不同

可能揭示了基因的不同功能，其中 Motif1 和

Motif4 存在于所有 AsAP2/ERF 蛋白中，具有高度

保守性，推测这 2 个 Motif 组成了 AP2 结构域。

顺式作用元件能反映基因的潜在功能和调控途

径，从 AsAP2/ERF 顺式元件的种类和数量进行分

析，它们主要参与了植物光合作用、激素调节以

及非生物胁迫的响应，其中光响应元件、茉莉酸

甲酯响应元件和脱落酸响应元件所占比例最多。

通过分析干旱胁迫下的 M1 和 M2 中 AP2/ERF 基

因的表达模式，发现有 6 个基因在 M2 的 D2 时期

表达量均明显上调，将这些基因作为研究 2 品种

当归响应干旱胁迫分子机制的候选基因，为进一

步探索当归抗旱调控机制及培育抗逆能力更强的

当归品种提供数据支持和理论参考。 
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