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甜荞 ＦａｅｓＡＰ２ 基因的克隆与表达分析
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(长江大学园艺园林学院ꎬ 湖北荆州 ４３４０２５)

摘　 要: 本研究采用同源克隆和 ＲＡＣＥ 技术ꎬ 从甜荞(Ｆａｇｏｐｙｒｕｍ ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ Ｍｏｅｎｃｈ.)品种‘西农 ９９７６’中分

离出调控花器官发育的 ＦａｅｓＡＰ２ 基因ꎬ 该基因序列全长 １６６８ ｂｐꎬ 包含 １ 个长为 １３７４ ｂｐ 的完整开放阅读框ꎬ
共编码 ４５７ 个氨基酸ꎮ 序列比对以及系统发育分析结果发现ꎬ ＦａｅｓＡＰ２ 蛋白拥有 ２ 个高度保守的 ＡＰ２(ＡＰＥＴＡ￣
ＬＡ２)结构域ꎬ 在第 １ 个 ＡＰ２ 结构域前端有 １ 段由 １０ 个氨基酸残基组成的高度保守的核定位信号区ꎻ 系统发育

分析显示其与拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ (Ｌ.) Ｈｅｙｎｈ.)ＡＰ２ 转录因子的亲缘关系较近ꎮ 基因表达模式分析表

明ꎬ 该基因在甜荞 ｐｉｎ 型和 ｔｈｒｕｍ 型花的雄蕊和雌蕊中有明显的表达ꎬ 但在幼叶和花被片中不表达ꎬ 且其表达量

在 ２ 种类型花不同发育时期呈现明显的变化ꎬ 均在花药迅速膨大期达到最高值ꎬ 因此推测该基因在甜荞花发育

过程中可能参与了花器官发育的调控ꎮ
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　 　 甜荞(Ｆａｇｏｐｙｒｕｍ ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ Ｍｏｅｎｃｈ.)是蓼

科(Ｐｏｌｙｇｏｎａｃｅａｅ)荞麦属非禾谷类药食同源的小

杂粮作物ꎬ 其种子富含赖氨酸、 芦丁和抗氧化活性

物等ꎬ 具有很高的营养价值和保健功效ꎮ 同时甜荞

还具有生育期短、 耐瘠薄、 耐涝抗旱等优点ꎬ 在亚

洲、 欧洲、 北美等地区栽培历史悠久[１]ꎮ 甜荞和

同属近缘种苦荞(Ｆ. ｔａｔａｒｉｃｕｍ (Ｌ.) Ｇａｅｒｔｎ)是我国

荞麦属的 ２ 个主要栽培种[２ꎬ３]ꎮ 在生产上ꎬ 甜荞的

无限花序导致其不断开花结实ꎬ 同一植株甚至同一

花序上存在不同发育时期的籽粒ꎬ 很难确定合适的

收获时间ꎻ 加之落粒严重ꎬ 产量低ꎬ 直接限制这一

重要经济作物的推广应用ꎮ 因此ꎬ 系统研究甜荞花

和籽粒的发育规律ꎬ 并运用到育种生产实践中ꎬ 对

提高甜荞产量和探索高效栽培措施具有重要的理论

意义和应用价值ꎮ
被子植物中ꎬ ＡＰＥＴＡＬＡ２(ＡＰ２) ￣ｌｉｋｅ 基因编码

一个包含 １ 到 ２ 个 ＡＰ２ 结构域的 ＡＰ２ / ＥＲＦ 转录因

子ꎬ 其在花发育过程中主要参与成花转变、 花分

生组织形成、 萼片和花瓣的特征决定、 果实和种

子的发育ꎮ ＡＰ２￣ｌｉｋｅ 基因包括 ＡＩＮＴＥＧＵＭＥＮＴＡ
(ＡＮＴ) 和 ｅｕＡＰ２ 这 ２ 种类型[４ꎬ５]ꎮ 例如: 拟南芥

(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ (Ｌ.) Ｈｅｙｎｈ)中ꎬ ＡＰ２ 具有

促进花分生组织分化、 参与调控花萼、 花瓣和种子

的发育ꎬ 并具有抑制 Ｃ 类基因 ＡＧＡＭＯＵＳ(ＡＧ)的
活性ꎬ 同时调控 Ｂ 类基因 ＡＰ３ 和 ＰＩＳＴＩＬＬＡＴＡ(ＰＩ)
表达等多种功能[６]ꎮ ＢｎＡＰ２ 是 油 菜 ( Ｂｒａｓｓｉｃａ
ｎａｐｕｓ Ｌ.)的 ＡＰ２ 同源基因ꎬ 其可代替内源 ＡＰ２ 基

因ꎬ 恢复拟南芥 ＡＰ２ 功能缺失突变体的表型ꎬ 行

使 Ａ 类基因的功能[７]ꎻ 矮牵牛(Ｐｅｔｕｎｉａ ｈｙｂｒｉｄａ
(Ｈｏｏｋｅｒ) Ｖｉｌｍ.)的 ＡＰ２ 同源基因 ＰＨＡＰ２Ａ 在花发

育中与 ＡＰ２ 基因的表达模式相似ꎬ 其在拟南芥

ＡＰ２ 突变体中异位表达也可恢复其表型ꎬ 但在矮

牵牛中并不参与花被(花萼和花瓣)的发育调控[８]ꎮ
在番茄(Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ Ｌａｍ.)中ꎬ 其 ＡＰ２
同源基因 ＴＡＰ２ 通过参与调控乙烯的合成与信号转

导ꎬ 从而调控番茄浆果的成熟[９]ꎮ 美味猕猴桃

(Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｄｅｌｉｃｉｏｓａ (Ａ. Ｃｈｅｖ.) Ｃ. Ｆ. Ｌｉａｎｇ ｅｔ Ａ.
Ｒ. Ｆｅｒｇｕｓｏｎ)ＡｃｄｅＡＰ２ 基因在花瓣中有明显的表

达ꎬ 参与花器官发育调控[１０]ꎮ 禾本科(Ｐｏａｃｅａｅ)
植物大麦(Ｈｏｒｄｅｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ Ｌ.)中ꎬ ＨｖＡＰ２ 基因在

花发育过程中参与调控穗子的形状及籽粒的密

度[１１]ꎮ 兰科 (Ｏｒｃｈｉｄｏｉｄｅａｅ) 植物意大利红门兰

(Ｏｒｃｈｉｓ ｉｔａｌｉｃａ Ｐｏｉｒ.)的 ＯｒｉｔＡＰ２ 基因可在花被和

唇瓣中表达ꎬ 并通过可变剪接产生 ２ 个异构体ꎬ 其

中一个在茎、 根和受精前的胚珠中表达ꎬ 另一个在

开花前的花序和发育的胚珠中表达ꎬ 从而参与花器

官的发育[１２]ꎮ 原始基部被子植物睡莲(Ｎｙｍｐｈａｅａ
ｔｅｔｒａｇｏｎａ Ｌ.)的 ＮｓＡＰ２ 基因在花原基、 花萼、 花

瓣、 雄蕊和雌蕊中均有表达ꎬ 且其在花萼和花瓣

中的表达量明显高于雄蕊和雌蕊ꎬ 进一步的功能

分析发现ꎬ ＮｓＡＰ２ 在拟南芥中异位表达能明显增

加转基因植株花瓣的数量和株高ꎬ 表明其在花发

育过程中参与了花器官形态建成、 花器官数量调

控和株型发育[１３] ꎮ 上述研究表明ꎬ ＡＰ２ 同源基

因在不同类群被子植物中的表达模式和功能呈现

多样化ꎮ
甜荞是典型的二型花柱(ｄｉｓｔｙｌｙ)植物ꎬ 其自

然群体中 ｐｉｎ 型(长花柱短雄蕊)和 ｔｈｒｕｍ 型(短

花柱长雄蕊)植株按 １ ∶ １ 分离ꎬ 仅异型花授粉才

能正常结实ꎮ 甜荞同时是相对早期分化的核心真

双子叶植物ꎬ 其所属的石竹目(Ｃａｒｙｏｐｈｙｌｌａｌｅｓ)
在进化过程中比核心真双子叶植物最主要的 ２ 大

类群菊类 (Ａｓｔｅｒｉｄｓ) 和蔷薇类 (Ｒｏｓｉｄｓ) 更为原

始[１４] ꎮ 本研究以花被片为红色的甜荞品种‘西农

９９７６’为实验材料ꎬ 对甜荞 ＡＰ２ 同源基因在 ｐｉｎ
型和 ｔｈｒｕｍ 型花发育过程中的表达模式进行研

究ꎬ 推测该基因在调控花发育过程中的功能ꎬ 以

期为解析核心真双子叶植物 ＡＰ２ 同源基因的表达

模式和功能演化ꎬ 揭示其在蓼科以及其他二型花

柱植物花发育调控中的作用和功能提供理论

基础ꎮ

１　 材料与方法

１􀆰 １　 实验材料

挑选颗粒饱满的甜荞品种‘西农 ９９７６’的种

子ꎬ 于 ２０１４ 年 ８ 月底播种于盛满营养土基质的花

盆中ꎬ 置于长江大学园艺园林学院植物园ꎬ 进行常

规水肥管理ꎮ １０ 月初盛花期时ꎬ 将花盆移至实验

室ꎬ 先将植株按 ｐｉｎ 型和 ｔｈｒｕｍ 型分类ꎬ 用镊子剥

离花被片、 雄蕊和雌蕊ꎬ 同时采集幼叶ꎻ 将幼叶、
花被片、 雄蕊和雌蕊用液氮速冻ꎻ 另将甜荞 ｐｉｎ 型

和 ｔｈｒｕｍ 型花序的小花按发育时期分类ꎬ 在 Ｌｅｉｃａ
１６５Ｃ 型体视显微镜下进行解剖、 拍照后用液氮迅

速固定ꎬ 用于总 ＲＮＡ 提取ꎮ

５５３　 第 ３ 期　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 张柯彬等: 甜荞 ＦａｅｓＡＰ２ 基因的克隆与表达分析



１􀆰 ２　 实验方法

１􀆰 ２􀆰 １　 甜荞 ＦａｅｓＡＰ２ 基因的克隆

采用 ＥＡＳＹｓｐｉｎ 植物总 ＲＮＡ 提取试剂盒(艾德

莱ꎬ 北京) 提取甜荞花序的总 ＲＮＡꎮ 参照 Ｆａｎｇ
等[１]的方法合成第 １ 链 ｃＤＮＡꎮ 根据 ＮＣＢＩ 数据库

(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / )中已公布的其他

植物的 ＡＰ２ 同源基因设计 ３′￣ＲＡＣＥ 扩增引物

ＧＳＰＡＰ２ꎮ 采用 ３′￣ｆｕｌｌ ＲＡＣＥ Ｃｏｒｅ Ｓｅｔ Ｖｅｒ. ２􀆰０ 试

剂盒(ＴａＫａＲａ)扩增 ＦａｅｓＡＰ２ 基因的 ３′端序列ꎻ
再根据获得的测序结果设计 ５′￣ＲＡＣＥ 扩增引物

ＧＳＰ１ＡＰ２ 和 ＧＳＰ２ＡＰ２ꎬ 扩增 ＦａｅｓＡＰ２ 基因的

５′端序列ꎮ 扩增序列进行拼接后ꎬ 在 ５′￣ＵＴＲ 和

３′￣ＵＴＲ 区 设 计 扩 增 ＦａｅｓＡＰ２ 的 上 下 游 引 物

ＦａｅｓＡＰ２Ｆ 和 ＦａｅｓＡＰ２Ｒꎬ 从而获得甜荞 ＦａｅｓＡＰ２
基因的全长序列ꎮ 实验所用引物见表 １ꎮ

表 １　 引物名称及序列
Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｉｍｅｒ ｎａｍｅ ａｎｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ

引物名称
Ｐｒｉｍｅｒ ｎａｍｅ

引物序列
Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ (５′ － ３′)

ＧＳＰＡＰ２ ５′￣ＴＧＧＡＴＴＴＧＡＣＡＣＧＧＣＡＣＡＴＧＣＡＧＣＡＧ￣３′
ＧＳＰ１ＡＰ２ ５′￣ＴＧＧＡＧＣＡＧＡＡＡＧＣＣＴＴＴＧＡＴＣＡＴＣＡＣ￣３′
ＧＳＰ２ＡＰ２ ５′￣ＣＣＴＣＴＧＴＡＴＣＡＡＡＴＡＧＴＣＣＣＡＡＧＴＡＣＡＣ￣３′
ＦａｅｓＡＰ２Ｆ ５′￣ＡＧＧＴＴＴＣＴＡＧＡＴＡＣＧＧＴＴＡＡＴＣＧＡＧ￣３′
ＦａｅｓＡＰ２Ｒ ５′̄ ＧＡＧＣＴＣＴＴＧＧＣＴＡＣＧＴＣＡＴＧＧＧＡＡＴＡＡＴＧ￣３′
ＱＦａｅｓＡＰ２Ｆ ５′￣ＧＧＴＡＡＡＧＡＴＧＣＴＧＴＣＡＣＡＡＡＣ￣３′
ＱＦａｅｓＡＰ２Ｒ ５′￣ＴＧＴＴＴＣＣＴＴＧＧＡＴＴＧＡＧＣＴＡＣ￣３′
ＱＦａｅｓａｃｔｉｎＦ ５′￣ＡＣＣＴＴＧＣＴＧＧＡＣＧＴＧＡＣＣＴＴＡＣ￣３′
ＱＦａｅｓａｃｔｉｎＲ ５′￣ＣＣＡＴＣＡＧＧＡＡＧＣＴＣＡＴＡＧＴＴＣ￣３′

１􀆰 ２􀆰 ２　 蛋白序列比对与分子系统发育分析

将 ＦａｅｓＡＰ２ 基因的蛋白序列在 ＮＣＢＩ 数据库

中执行 ＢｌａｓｔＰ 搜索 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｂｌａｓｔ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ.
ｇｏｖ / Ｂｌａｓｔ.ｃｇｉ)ꎮ 选取来源于 ３０ 个不同被子植物

的 ＡＰ２ 同源蛋白(表 ２)ꎮ 以拟南芥的 ＡＮＴ 蛋白为

外类群ꎬ 采用 ＭＥＧＡ ５􀆰０ 软件的邻接法(ＮＪ)构建

蛋白序列的系统发育树[１５]ꎮ 同时ꎬ 选取 ＰＨＡＰ２Ａ、
ＴＡＰ２、 ＡｃｄｅＡＰ２ 和 ＡｔＡＰ２ ４ 个 ＡＰ２ 同 源 蛋

白[６ꎬ８－１０]ꎬ 采用 ＣｌｕｓｔａｌＷ 程序ꎬ 对 ＦａｅｓＡＰ２ 蛋白

的结构域进行分析ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ３　 ＦａｅｓＡＰ２ 基因的表达分析

分别提取甜荞 ｐｉｎ 型和 ｔｈｒｕｍ 型花植株的幼

叶、 花被片、 雄蕊和雌蕊中的总 ＲＮＡꎬ 合成第一

链 ｃＤＮＡꎮ 通过半定量 ＲＴ￣ＰＣＲ 方法检测 ＦａｅｓＡＰ２
基因在这 ４ 种器官中表达的组织特异性ꎻ 分别提取

甜荞 ｐｉｎ 型和 ｔｈｒｕｍ 型花雌蕊原基形成期、 花药迅

速膨大期、 花丝和花柱伸长期、 花芽成熟期共 ４ 个

发育时期花芽的总 ＲＮＡꎬ 采用实时荧光定量 ＰＣＲ
技术(ＱＲＴ￣ＰＣＲ)检测 ＦａｅｓＡＰ２ 基因在 ２ 种类型花

不同发育时期的相对表达量ꎮ ＰＣＲ 实验所用引物

分别为 ＱＦａｅｓＡＰ２Ｆ 和 ＱＦａｅｓＡＰ２Ｒ(表 １)ꎬ 以甜

荞 ＦａｅｓＡｃｔｉｎ 为内参基因ꎬ 内参基因引物分别为

ＱＦａｅｓａｃｔｉｎＦ 和 ＱＦａｅｓａｃｔｉｎＲ ( 表 １ )ꎮ 采 用

ＳＰＳＳ１１􀆰０ 软件的最小显著性差异法(Ｌｅａｓｔ ｓｉｇｎｉｆｉ￣
ｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅꎬ ＬＳＤ)比较同种花型不同发育时

期基因表达量的差异ꎮ

表 ２　 构建分子系统发育树的 ＡＰ２ 同源蛋白
Ｔａｂｌｅ ２　 ＡＰ２ ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｆｏｒ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ

ｔｒｅｅ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ

蛋白名称
Ｐｒｏｔｅｉｎ

种名
Ｓｐｅｃｉｅｓ

登录号
Ａｃｃｅｓｓｉｏｎ
ｎｕｍｂｅｒ

ＣａｃａＡＰ２ 树豆 Ｃａｊａｎｕｓ ｃａｊａｎ (Ｌ) Ｍｉｌｌ ｓｐ. ＫＹＰ４４９１８.１
ＧｌｍａＡＰ２ 黄豆 Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ (Ｌｉｎｎ.) Ｍｅｒｒ. ＸＰ＿００６６００９３８.１
ＣｉａｒＡＰ２ 鹰嘴豆 Ｃｉｃｅｒ ａｒｉｅｔｉｎｕｍ Ｌ. ＸＰ＿００４５０９１１７.１
ＭｅｔｒＡＰ２ 蒺藜苜蓿 Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ Ｇａｅｒｔｎ. ＸＰ＿００３６１１６９２.１
ＢｅｐｌＡＰ２ 白桦 Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌ Ｓｕｋ. ＡＥＬ２９５７６.１
ＭａｄｏＡＰ２ 苹果 Ｍａｌｕｓ ｄｏｍｅｓｔｉｃａ Ｍｉｌｌ. ＡＧＺ０１９７４.１
ＰｒｐｅＡＰ２ 桃 Ｐｒｕｎｕｓ ｐｅｒｓｉｃａ Ｌ. ＡＥＢ９２２３１.１
ＰｒｍｕＡＰ２ 梅 Ｐｒｕｎｕｓ ｍｕｍｅ Ｓｉｅｂ. ｅｔ Ｚｕｃｃ. ＡＪＴ３９８０４.１
ＶｉｖｉＡＰ２ 葡萄 Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ Ｌ. ＡＣＯ５２５０８.１
ＰｏｔｏＡＰ２ 毛白杨 Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｏｍｅｎｔｏｓａ Ｃａｒｒ. ＡＧＭ２０６９３.１
ＣｉｔｒＡＰ２ 枳 Ｃｉｔｒｕｓ ｔｒｉｆｏｌｉａｔｅ (Ｌ.) Ｒａｆ. ＡＣＧ６３７０７.１
ＧｏｒａＡＰ２ 雷蒙德氏棉 Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ｒａｉｍｏｎｄｉｉ Ｕｌｂｒ. ＸＰ＿０１２４９１８４７.１
ＴｈｃａＡＰ２ 可可 Ｔｈｅｏｂｒｏｍａ ｃａｃａｏ Ｌ. ＸＰ＿００７０４７３３７.２

ＡｃｄｅＡＰ２ 美味猕猴桃 Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｄｅｌｉｃｉｏｓａ (Ａ.
　 Ｃｈｅｖ.) Ｃ.Ｆ. Ｌｉａｎｇ ｅｔ Ａ.Ｒ. Ｆｅｒｇｕｓｏｎ ＡＥＲ６０５２６.１

ＣａｓｉＡＰ２ 茶 Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ (Ｌ.) Ｏ. Ｋｔｚｅ. ＡＦＫ２９２５１.１
ＰａｓｕＡＰ２ 牡丹 Ｐａｅｏｎｉａ ｓｕｆｆｒｕｔｉｃｏｓａ Ａｎｄｒ. ＡＥＫ３３８２９.１
ＰａｌａＡＰ２ 芍药 Ｐａｅｏｎｉａ ｌａｃｔｉｆｌｏｒａ Ｐａｌｌ. ＡＧＩ６１０６８.１
ＴＡＰ２ 番茄 Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ Ｍｉｌｌ. ＮＰ＿００１２３４４５２.１
ＰＨＡＰ２Ａ 矮牵牛 Ｐｅｔｕｎｉａ ｈｙｂｒｉｄａ Ｖｉｌｍ. ＡＡＤ３９４３９.１
ＮｉａｔＡＰ２ 烟草 Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ａｔｔｅｎｕａｔａ Ｌ. ＯＩＴ３６８４１.１
ＬＩＰＬＥＳＳ２ 金鱼草 Ａｎｔｉｒｒｈｉｎｕｍ ｍａｊｕｓ Ｌ. ＡＡＯ５２７４７.１

ＥｒｇｕＡＰ２ 猴面花 Ｅｒｙｔｈｒａｎｔｈｅ ｇｕｔｔａｔａ (Ｆｉｓｃｈ.
　 ｅｘ ＤＣ.) Ｇ. Ｌ. Ｎｅｓｏｍ ＸＰ＿０１２８４０８１１.１

ＴａｈａＡＰ２ 醉蝶花 Ｔａｒｅｎａｙａ ｈａｓｓｌｅｒｉａｎａ Ｌ. ＸＰ＿０１０５３１２５３.１
ＢｒｎａＡＰ２ 油菜 Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ Ｌ. ＡＤＵ０４４９９.１

ＡｔＡＰ２ 拟南芥 Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ (Ｌ.)
　 Ｈｅｙｎｈ. ＡＡＣ１３７７０.１

ＣａｓａＡＰ２ 亚麻荠 Ｃａｍｅｌｉｎａ ｓａｔｉｖａ (Ｌ.) Ｃｒａｎｔｚ ＸＰ＿０１０４３７２５０.１
ＦａｅｓＡＰ２ 甜荞 Ｆａｇｏｐｙｒｕｍ ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ Ｍｏｅｎｃｈ. ＡＫＩ８１９００.１
ＯｓＡＰ２ 水稻 Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｊａｐｏｎｉｃａ Ｌ. ＡＢＦ９９５６８.１
ＨＡＰ２ 风信子 Ｈｙａｃｉｎｔｈｕｓ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ Ｌ. ＡＡＤ２２４９５.３
ＯｒｉｔＡＰ２ 意大利红门兰 Ｏｒｃｈｉｓ ｉｔａｌｉｃａ Ｐｏｉｒ. ＡＧＶ３９６２０.１

ＡｆＡＰ２￣１ 蜻蜓凤梨 Ａｅｃｈｍｅａ ｆａｓｃｉａｔａ (Ｌｉｎｄｌ.)
　 Ｂａｋｅｒ ＡＭＹ９５５６９.１

ＡＮＴ 拟南芥 Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ (Ｌ.)
　 Ｈｅｙｎｈ. ＡＡＡ９１０４０.１
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２　 结果与分析

２􀆰 １ ＦａｅｓＡＰ２ 基因全长 ｃＤＮＡ克隆

本研究采用同源克隆的方法结合 ＲＡＣＥ 技术ꎬ
从甜荞花序中获得 ＡＰ２同源基因ꎬ 命名为 ＦａｅｓＡＰ２ꎬ
ＧｅｎＢａｎｋ 登录号为 ＫＭ３８６６２８ꎮ 序列分析结果表

明ꎬ ＦａｅｓＡＰ２ 基因的 ｃＤＮＡ 序列全长为 １６６８ ｂｐꎬ
包括 １３２ ｂｐ 的 ５′￣ＵＴＲ、 １３７４ ｂｐ 完整的 ＯＲＦ 和

１６２ ｂｐ 的 ３′￣ＵＴＲ 区ꎬ 共编码 ４５７ 个氨基酸ꎬ 其推

测的蛋白序列与拟南芥 ＡＰ２ 蛋白同源性最高ꎮ
２􀆰 ２　 蛋白序列比对与分子系统发育分析

蛋白序列比对结果显示(图 １)ꎬ ＦａｅｓＡＰ２ 包

含 ２ 个高度保守的 ＡＰ２ 结构域ꎬ 第 １ 个 ＡＰ２ 结构

域由 ６６ 个氨基酸残基组成(１２７ ~１９２)ꎬ 第 ２ 个

ＡＰ２ 结构域由 ６８ 个氨基酸残基组成(２１８~２８５)ꎻ
在第 １ 个 ＡＰ２ 结构域前端有一个由 １０ 个氨基酸残

基组成的核定位信号区(１１６ ~１２５)ꎬ 该核定位信

号区在序列结构上高度保守[７ꎬ８]ꎮ

50
69
55
53
53

110
133
110
113
100

167
200
176
176
170

237
270
246
246
240

307
337
313
313
309

347
401
341
344
345

386
465
363
366
373

453
515
398
415
428

457
519
401
419
432

方框为核定位信号区ꎬ 下划线代表 ＡＰ２ 结构域ꎮ ＦａｅｓＡＰ２、 ＰＨＡＰ２Ａ、 ＴＡＰ２、 ＡｃｄｅＡＰ２、 ＡｔＡＰ２ 分别表示甜荞、 矮牵牛、 番茄、 美味
猕猴桃和拟南芥的 ＡＰ２ 同源蛋白ꎮ
Ｐｕｔａｔｉｖｅ ｎｕｃｌｅａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｓｉｇｎａｌｓ ｏｆ ＦａｅｓＡＰ２ ｉｎ ｆｒｏｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ＡＰ２ ｄｏｍａｉｎ ａｒｅ ｂｏｘｅｄꎻ ｕｎｄｅｒｌｉｎｅｄ ｒｅｇｉｏｎｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ＡＰ２ ｄｏｍａｉｎｓ.
ＦａｅｓＡＰ２ꎬ ＰＨＡＰ２Ａꎬ ＴＡＰ２ꎬ ＡｃｄｅＡＰ２ꎬ ａｎｄ ＡｔＡＰ２ ｏｆ ＡＰ２ ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｆｒｏｍ Ｆａｇｏｐｙｒｕｍ ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍꎬ Ｐｅｔｕｎｉａ ｈｙｂｒｉｄꎬ Ｓｏｌａ￣
ｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍꎬ Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｄｅｌｉｃｉｏｓａꎬ ａｎｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

图 １　 ＦａｅｓＡＰ２ 蛋白同源序列比对和结构分析
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｐｕｔａｔｉｖｅ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ ＦａｅｓＡＰ２ ｗｉｔｈ ｏｔｈｅｒ ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ
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　 　 系统发育分析表明(图 ２)ꎬ 甜荞 ＦａｅｓＡＰ２ 与

其他被子植物 ｅｕＡＰ２ 型蛋白聚为一类ꎬ 说明其属

于拟南芥 ｅｕＡＰ２ 型直系同源蛋白ꎮ 而且甜荞

ＦａｅｓＡＰ２ 与其他双子叶植物 ＡＰ２ 同源蛋白的亲缘

关系较近ꎬ 与单子叶植物 ＡＰ２ 同源蛋白的亲缘关

系较远ꎬ 与经典分类学中的研究结果一致[１６ꎬ１７]ꎮ
２􀆰 ３　 ＦａｅｓＡＰ２ 基因的表达分析

半定量 ＲＴ￣ＰＣＲ 检测显示(图 ３)ꎬ 甜荞 ＦａｅｓＡＰ２
基因仅在 ｐｉｎ 型和 ｔｈｒｕｍ 型花发育中的雄蕊和雌蕊

中表达ꎬ 在花被片和幼叶中不表达ꎮ 且在 ｔｈｒｕｍ 型

花雄蕊中的表达量明显高于雌蕊ꎮ 进一步通过

ＱＲＴ￣ＰＣＲ 检测 ＦａｅｓＡＰ２ 在 ２ 种类型花的 ４ 个发育

时期的基因相对表达量(图 ４、 图 ５)ꎬ 发现表达量

在 ２ 种类型花发育不同时期呈现一定的变化ꎬ 并在

花药迅速膨大期相对表达量最高(Ｐ２、 Ｔ２ 期)ꎬ 随

着花丝和柱头的伸长表达量有所下降ꎮ 但 ｐｉｎ 型花

发育后期该基因相对表达量持续降低ꎻ 而 ｔｈｒｕｍ 型

花在 Ｔ３ 期下降后ꎬ 随着花丝的迅速伸长和雄蕊的

成熟基因表达量又开始升高(Ｔ４ 期)ꎮ 从基因在不

同花型发育时期相对表达量的变化来看ꎬ ＦａｅｓＡＰ２
基因在 ｐｉｎ 型花中 Ｐ２ 期的表达量极显著高于其他

３ 个时期(Ｐ < ０􀆰０１)ꎬ 且 Ｐ１ 期显著高于 Ｐ３、 Ｐ４
期(Ｐ < ０􀆰０５)ꎻ 而其在 ｐｉｎ 型花发育的后 ２ 个时期

(Ｐ３、 Ｐ４ 期)的表达量无显著差异ꎮ 然而ꎬ ＦａｅｓＡＰ２

!" Cajanus cajan KYP44918.1CacaAP2
#" Glycine max XP_006600938.1GlmaAP2
$%" Cicer arietinum XP_004509117.1CiarAP2

&'() Medicago truncatula XP_003611692.1MetrAP2
*+ Betula platyphyll AEL29576.1BeplAP2

,- Malus domestica AGZ01974.1MadoAP2
. Prunus persica AEB92231.1PrpeAP2
/ Prunus mume AJT39804.1PrmuAP2

01 Vitis vinifera ACO52508.1ViviAP2
2*3 Populus tomentosa AGM20693.1PotoAP2

4 Citrus trifoliate ACG63707.1CitrAP2
56789 Gossypium raimondii XP_012491847.1GoraAP2

:: Theobroma cacao XP_007047337.2ThcaAP2
;<=>. Actinidia deliciosa AER60526.1AcdeAP2
? Camellia sinensis AFK29251.1CasiAP2

@A Paeonia suffruticosa AEK33829.1PasuAP2
BC Paeonia lactiflora AGI61068.1PalaAP2
DE Solanum lycopersicum NP_001234452.1TAP2

FGH Petunia hybrida AAD39439.1PHAP2A
IJ Nicotiana attenuata OIT36841.1NiatAP2

KLJ Antirrhinum majus AAO52747.1LIPLESS2
>MN Erythranthe guttata XP_012840811.1ErguAP2

OPN Tarenaya hassleriana XP_010531253.1TahaAP2
QR Brassica napus ADU04499.1BrnaAP2

STU Arabidopsis thaliana AAC13770.1AtAP2
VWX Camelina sativa XP_010437250.1CasaAP2

★YZ Fagopyrum esculentum AKI81900.1FaesAP2
[\ Oryza sativa Japonica ABF99568.1OsAP2

]^_ Hyacinthus orientalis AAD22495.3HAP2
`abcde Orchis italica AGV39620.1OritAP2
fghi Aechmea fasciata AMY95569.1AfAP2-1

STU Arabidopsis thaliana AAA91040.1ANT

euAP2

ANT

10
分支上的数字表示 １０００ 次重复计算获得的自展百分比ꎻ 标尺代表遗传距离ꎮ
Ｎｕｍｂｅｒｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｂｏｏｔｓｔｒａｐ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｖａｌｕｅｓ ｃａｌｃｕｌａｔｅｄ ｂｙ １０００ ｒｅｐｌｉｃａｔｅｓꎻ ｓｃａｌｅ ｂａｒ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｓｔａｎｃｅ.

图 ２　 ＦａｅｓＡＰ２ 同其他植物 ＡＰ２ 同源蛋白的分子系统进化分析
Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＦａｅｓＡＰ２ ｗｉｔｈ ｏｔｈｅｒ ＡＰ２￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎｓ
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Acitin (pin)
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ｌｅ: 幼叶ꎻ ｔｅ: 花被片ꎻ ｓｔ: 雄蕊ꎻ ｇｙ: 雌蕊ꎮ
ｌｅ: ｊｕｎｖｅｎｉｌｅ ｌｅａｆꎻ ｔｅ: ｔｅｐａｌꎻ ｓｔ: ｓｔａｍｅｎꎻ ｇｙ: ｇｙｎｏｅｃｉｕｍ.

图 ３　 ＦａｅｓＡＰ２ 在甜荞不同器官中的表达
Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＦａｅｓＡＰ２ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｏｒｇａｎｓ ｏｆ Ｆａｇｏｐｙｒｕｍ ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ
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P1 P2 P3 P4

T1 T2 T3 T4
Ｐ１ ~ Ｐ４: ｐｉｎ 型花 ４ 个不同发育时期的花芽ꎻ Ｐ１: 雌蕊原基形成期ꎻ Ｐ２: 花药迅速膨大期ꎻ Ｐ３: 花丝和花柱伸长期ꎻ Ｐ４: 花芽成熟
期ꎮ Ｔ１ ~ Ｔ４: ｔｈｒｕｍ 型花 ４ 个不同发育时期的花芽ꎻ Ｔ１: 雌蕊原基形成期ꎻ Ｔ２: 花药迅速膨大期ꎻ Ｔ３: 花丝和花柱伸长期ꎻ Ｔ４: 花芽
成熟期ꎮ 下同ꎮ
Ｐ１ － Ｐ４: Ｆｌｏｗｅｒ ｂｕｄｓ ｏｆ ｐｉｎ ｆｌｏｗｅｒ ａｔ ｆｏｕｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｓｔａｇｅｓꎻ Ｐ１: Ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｙｎｏｅｃｉｕｍ ｐｒｉｍｏｒｄｉａｌꎻ Ｐ２: Ｒａｐｉｄ
ｅｎｌａｒｇｅｍｅｎｔ ｉｎ ｓｉｚｅ ｏｆ ａｎｔｈｅｒꎻ Ｐ３: Ｆｉｌａｍｅｎｔ ａｎｄ ｓｔｙｌｅ ｅｌｏｎｇａｔｉｏｎ ｉｎ ｐｉｎ ｆｌｏｗｅｒꎻ Ｐ４: Ｆｌｏｗｅｒ ｂｕｄｓ ａｔ ｍａｔｕｒｉｔｙ. Ｔ１ － Ｔ４: Ｆｌｏｗｅｒ ｂｕｄｓ ｏｆ
ｔｈｒｕｍ ｆｌｏｗｅｒ ａｔ ｆｏｕｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｓｔａｇｅｓꎻ Ｔ１: Ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｙｎｏｅｃｉｕｍ ｐｒｉｍｏｒｄｉａｌꎻ Ｔ２: Ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｙｎｏｅｃｉｕｍ ｐｒｉｍｏｒｄｉａｌꎻ
Ｔ３: Ｆｉｌａｍｅｎｔ ａｎｄ ｓｔｙｌｅ ｅｌｏｎｇａｔｉｏｎ ｉｎ ｐｉｎ ｆｌｏｗｅｒꎻ Ｔ４: Ｆｌｏｗｅｒ ｂｕｄｓ ａｔ ｍａｔｕｒｉｔｙ. Ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ４　 甜荞 ｐｉｎ型和 ｔｈｒｕｍ型花不同发育时期的花芽
Ｆｉｇ􀆰 ４　 Ｐｉｎ ａｎｄ ｔｈｒｕｍ ｆｌｏｗｅｒ ｂｕｄｓ ｏｆ Ｆａｇｏｐｙｒｕｍ ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｓｔａｇｅｓ
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图 ５　 ＦａｅｓＡＰ２ 基因在甜荞 ｐｉｎ型和 ｔｈｒｕｍ型花
不同发育时期的表达量

Ｆｉｇ􀆰 ５　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＦａｅｓＡＰ２ ｉｎ ｐｉｎ ａｎｄ ｔｈｒｕｍ
ｆｌｏｗｅｒｓ ｏｆ Ｆａｇｏｐｙｒｕｍ ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ Ｍｏｅｎｃｈ. ａｔ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｓｔａｇｅｓ

基因在 ｔｈｒｕｍ 型花 Ｔ２ 和 Ｔ４ 期的表达量均极显著

高于 Ｔ１、 Ｔ３ 期(Ｐ < ０􀆰０１)ꎬ 但 Ｔ２ 和 Ｔ４ 时期的相

对表达量无显著差异ꎬ 而 Ｔ１ 期表达量显著高于 Ｔ３
期(Ｐ < ０􀆰０５)ꎮ

３　 讨论

在模式植物拟南芥中ꎬ ＡＰ２ 是真正意义上的 Ａ
类基因ꎬ 主要参与决定花被(花萼和花瓣)的形态

特征ꎬ 并抑制 Ｃ 类基因的在外 ２ 轮花器官的中表

达ꎬ 参与确立花的径向发育模式ꎮ 该基因还具有参

与花分生组织特性决定和种子发育的功能ꎬ 且在花

序、 花被、 雄蕊、 雌蕊、 胚珠等花器官ꎬ 以及营养

器官叶和茎中均有表达[６]ꎮ 油菜属于十字花科

(Ｂｒａｓｓｉｃａｃｅａｅ)ꎬ 为拟南芥的近缘种ꎬ 其 ＡＰ２ 同
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源基因 ＢｎＡＰ２ 的表达模式和功能十分保守[７]ꎻ 在

其他蔷薇类(Ｒｏｓｉｄｓ)植物桃(Ｐｒｕｎｕｓ ｐｅｒｓｉｃａ Ｌ.)
中ꎬ 其 ＡＰ２￣ｌｉｋｅ 基因在果皮中的表达量最高ꎬ 主

要参 与 果 实 的 生 长 发 育 调 控[１８]ꎮ 而 在 菊 类

(Ａｓｔｅｒｉｄｓ)植物矮牵牛中ꎬ ＰＨＡＰ２Ａ 基因在花发育

中的表达模式与 ＡＰ２ 类似ꎬ 其异位表达能恢复拟

南芥 ＡＰ２ 突变体的表型ꎬ 但当该基因功能丧失时

并不产生拟南芥相应基因突变体的表型ꎬ 说明其功

能可能发生分化[８]ꎻ 而在番茄中ꎬ ＴＡＰ２ 基因主要

在发育的果实中表达ꎬ 参与果实的发育[９]ꎮ 功能

进化分析表明ꎬ ＡＰ２ 同源基因在非十字花科类植

物中并不行使 Ａ 类基因功能ꎮ 前人对其在不同类

群植物中的表达模式研究发现ꎬ 该基因仅在许多非

核心真双子叶植物的叶、 心皮中表达ꎬ 但在许多蔷

薇类核心真双子叶植物的叶、 花萼、 花瓣、 雄蕊、
雌蕊和果中均有 表 达[５]ꎮ 单 子 叶 植 物 大 麦 的

ＨｖＡＰ２ 基因在谷粒着生密度较高的穗中表达量较

高ꎬ 可以调控大麦穗的形状[１１]ꎮ 小麦 ＡＰ２ 同源基

因的表达模式与 ＨｖＡＰ２ 类似ꎬ 可能也参与调控穗

的 形 态 发 育[１９]ꎮ 建 兰 ( Ｃｙｍｂｉｄｉｕｍ ｅｎｓｉｆｏｌｉｕｍ
(Ｌ.) Ｓｗ.)ＣｅＡＰ２ 基因在萼片和花瓣中有明显的表

达ꎬ 但其在合蕊柱中的表达量相对较低ꎬ 主要参与

花被的发育调控[２０]ꎮ 睡莲 ＮｓＡＰ２ 基因在花萼和花

瓣中的表达量明显高于雄蕊和雌蕊ꎬ 参与花器官数

量的控制[１３]ꎮ ＮｎＡＰ２ 是莲(Ｎｅｌｕｍｂｏ ｎｕｃｉｆｅｒａ Ｌ.)
ＡＰ２ 的同源基因ꎬ 其在花器官和营养器官中均有

表达ꎬ 但在花瓣中表达量最高ꎬ 且重瓣品种花瓣中

的表达量也明显高于单瓣品种ꎬ 说明其调控花发育

的功能与 ＮｓＡＰ２ 类似[２１]ꎮ 裸子植物挪威云杉(Ｐｉ￣
ｃｅａ ａｂｉｅｓ (Ｌ.) Ｋａｒｓｔ.)的 ＡＰ２￣ｌｉｋｅ 基因主要在有

胚珠的珠鳞中表达ꎬ 参与胚珠的发育调控[２２]ꎮ 上

述研究结果表明ꎬ ＡＰ２ 同源基因在亲缘关系较近

的植物中表达模式和功能类似ꎬ 但在不同类群植物

中的表达模式和功能明显不同ꎮ 相对基因功能而

言ꎬ ＡＰ２ 同源基因有更广泛的表达区域ꎬ 但总体

来说其主要参与花和果等器官的生殖发育ꎮ
蓼科是在菊类和蔷薇类分化之前出现的相对早

期的核心真双子叶植物类群ꎬ 甜荞是蓼科典型的代

表植物之一ꎮ 在甜荞中ꎬ ＦａｅｓＡＰ２ 基因仅在 ｐｉｎ
型和 ｔｈｒｕｍ 型花发育中的雄蕊和雌蕊中表达ꎬ 在花

被片和叶中不表达ꎬ 其表达的组织特异性明显与其

他类群植物不同ꎬ 也说明该类植物在进化上的特殊

性ꎻ 但从表达区域看ꎬ 其仅在具有生殖功能的花器

官中表达ꎬ 说明该基因参与了花器官的发育ꎬ 其具

体功能仍需进一步研究ꎮ
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Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ＡＰ３ ｍｕｔａｎｔ[Ｊ] . Ｇｅｎｅꎬ ２０１４ꎬ ５５０(２): ２００－
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究[Ｊ] . 植物科学学报ꎬ ２０１４ꎬ ３２ (３): ２２８－２３５.

Ｓｕｎ Ｗꎬ Ａｎ Ｘꎬ Ｚｈｅｎｇ ＸＬꎬ Ｗａｎ ＨＷꎬ Ｃｈｅｎ ＹＳꎬ ｅｔ ａｌ.
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[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０１５ꎬ ３３(６): ８２９－８３９.
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ｄｅｎｃｅ ｌｉｎｋｉｎｇ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ

[Ｊ] . Ｉｎｔｅｇｒ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌꎬ ２０１６ꎬ ５８(６): ５４９－５６３.
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ｂｙ ｒｅｃｒｕｉｔｉｎｇ ｔｈｅ ｃｏ￣ｒｅｐｒｅｓｓｏｒ ＴＯＰＬＥＳＳ ａｎｄ ｔｈｅ ｈｉｓｔｏｎｅ

ｄｅａｃｅｔｙｌａｓｅ ＨＤＡ１９[ Ｊ] . Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ ２０１２ꎬ １３９(２２):
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ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｇｅｎｅ ＢｎＡＰ２ꎬ ｔｈｅ ｏｒｔｈｏｌｏｇ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ

ｔｈａｌｉａｎａ ＡＰＥＴＡＬＡ２[Ｊ] . ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ ２０１２ꎬ ７(３): ｅ３３８９０.

[ ８ ] 　 Ｍａｅｓ Ｔꎬ Ｖａｎ ｄｅ Ｓｔｅｅｎｅ Ｎꎬ Ｚｅｔｈｏｆ Ｊꎬ Ｋａｒｉｍｉ Ｍꎬ Ｄ􀆳Ｈａｕｗ

Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｅｔｕｎｉａ Ａｐ２￣ｌｉｋｅ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｒｏｌｅ ｉｎ ｆｌｏｗｅｒ

ａｎｄ ｓｅｅｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２００１ꎬ １３ ( ２):

２２９－２４４.
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ＨｖＡＰＥＴＡＬＡ２ ａｎｄ ｍｉｃｒｏＲＮＡ１７２ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅｓ ｔｈｅ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ
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[２１] 　 Ｌｉｕ Ｚꎬ Ｇｕ Ｃꎬ Ｃｈｅｎ Ｆꎬ Ｊｉａｎｇ Ｊꎬ Ｙａｎｇ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａ￣

ｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａｎ ＡＰＥＴＡＬＡ２￣ｌｉｋｅ ｇｅｎｅ ｆｒｏｍ Ｎｅ￣

ｌｕｍｂｏ ｎｕｃｉｆｅｒａ[Ｊ] . Ａｐｐｌ Ｂｉｏｃｈｅｍ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌꎬ ２０１２ꎬ １６８

(２): ３８３－３９１.

[２２] 　 Ｎｉｌｓｓｏｎ Ｌꎬ Ｃａｒｌｓｂｅｃｋｅｒ Ａꎬ Ｓｕｎｄåｓ￣Ｌａｒｓｓｏｎ Ａꎬ Ｖａｈａｌａ Ｔ.

ＡＰＥＴＡＬＡ２￣ｌｉｋｅ ｇｅｎｅｓ ｆｒｏｍ Ｐｉｃｅａ ａｂｉｅｓ ｓｈｏｗ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ

ｓｉｍｉｌａｒｉｔｉｅｓ ｔｏ ｔｈｅｉｒ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｈｏｍｏｌｏｇｕｅｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔａꎬ

２００７ꎬ ２２５(３): ５８９－６０２.
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