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摘 要： AP2/ERF转录因子家族在植物生长、繁殖和与环境相互作用的过程中发挥重要作用．根据结构域的数量，

AP2/ERF家族分为AP2和ERF两个亚家族．就AP2亚家族中主要成员的基因结构、功能及成员之间复杂的调控网络和

作用机制的研究进展进行了综述．
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Abstract： AP2/ERF transcription family factors play an important role in plant growth, reproduction and

interactions with the environment. According to the number of domains, the AP2/ERF family is divided into two

subfamilies, AP2 and ERF. This study reviews the research progress on the gene structure, functionand complex

regulatory networks and mechanisms among the major members of the AP2 subfamily.
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0 引 言

AP2/ERF（APETALA2/Ethylene-Responsive Factor）是植物中最大的转录因子家族之一[1]，也是植物发育

中最重要的基因谱系之一，通常由60∼70个氨基酸残基组成3个反向平行的β-折叠和1个α-螺旋构成AP2/ERF保

守结构域．它们不仅参与植物的发育过程，在应对胁迫反应中也执行一定的功能[2]．

根据结构域的数量，将AP2/ERF家族分为AP2和ERF两个亚家族（图1）．AP2亚家族包含2个AP2结构域，

即AP2-R1和AP2-R2[3]，在营养器官和生殖器官的发育中起着调节作用；ERF亚家族仅具有1个AP2-R1结构域，

在应激反应和组织发育的信号转导途径中发挥作用[4]．根据AP2/ERF结构域的相似性，AP2/ERF基因家族被分

为4个亚家族：AP2、ERF、RAV和Soloist[5]．AP2亚家族包含2个AP2结构域，分为euAP2谱系和ANT谱系，对植

物的生殖器官（如花、胚珠、萼片）和果实的发育有很大影响[6]．ERF亚家族包含1个AP2结构域，分为DREB谱

系和ERF谱系，在植物发育和激素信号转导中起作用，也参与环境应激或病原体刺激的相关信号通路[7]．RAV亚

家族由AP2和B3 DNA结构域组成，在抗病和应激耐受方面具有显著的作用[8]．Soloist亚家族是只含有1个AP2结

构域的最小群体，虽然这种蛋白质也含有1个AP2结构域，但其序列和基因结构与ERF有很大差异[2]，主要参与

水杨酸途径中的病原体防御和盐胁迫反应[9]．从模式植物到普通作物，AP2、ERF、RAV和Soloist成员均具有保

守性和多样性．

AP2亚家族包括euAP2和ANT两个谱系，与euAP2谱系相比，ANT谱系不具有miR172识别位点，而是通过
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特定的氨基酸特征进行区分[10]．为深入了解AP2亚家族成员的功能，本文对AP2亚家族两个谱系的分类及各成

员的特点、功能进行了综述．

1 AP2亚家族中的euAP2谱系各成员

研究进展

1.1 AP2成员

AP2属于AP2/ERF家族中最古老的谱系之一[11]．

一个典型的AP2基因中有8个保守结构域，包括1个

乙烯响应元件、2个AP2结构域、2个两亲性抑制基

序、1个核定位信号序列、1个连接域和1个miR172靶

位点．AP2基因在花的各个结构中均有表达，在控制
图 1 AP2/ERF基因家族分类

花、果实和种子发育中起到重要作用[12]．在拟南芥发育的每一个阶段以及六大器官中都检测到了AP2转录物．

1.1.1 调控花发育

AP2可以影响花分生组织、决定花器官的同一性，同时在确定花器官身份和调节花同源基因的表达方面起作

用[13]．AP2基因功能的缺失突变使花分生组织对促进或抑制花发育的信号高度敏感[14]，也表现出花器官缺陷，导

致其在花发育的ABC模型中被赋予A类功能[15]．在拟南芥中，通过酵母双杂发现AP2通过招募TPL和AtHDA19以

调节B类基因的表达，从而限制花瓣的外边界，通过抑制E类基因SEP3控制花轮的外边界．AP2作为花同源异

型基因控制着它的生长，防止花瓣向外扩散，AP2现在已经被证明可以直接限制花中B、C和E类基因的表达

域[16]．AP2基因在拟南芥中突变导致将花器官转化为生殖器官，表现出萼片和花瓣分别向胚珠和雄蕊同源转

化．在矮牵牛中，分离出PhAP2A、PhAP2B和PhAP2C 3个AP2类基因，原位杂交显示这3个基因与拟南芥AP2为

直系同源物．但PhAP2B、PhAP2C与PhAP2A相比，在花发育过程中表现出几乎互补的表达模式．反向遗传学

策略表明，PhAP2A对矮牵牛花被发育可能不是必需的，但PhAP2A能够恢复突变体中的同源异形转化[17]．

1.1.2 调控干细胞

AP2在维系茎顶端分生组织[18]和控制花干细胞[19]方面起作用．在拟南芥中，AP2的等位基因L28突变后，

茎顶端分生组织的干细胞停止分化．遗传分析表明，AP2通过调控WUS-CLV3在干细胞中发挥作用．而在花干

细胞中，AP2通过拮抗花中心的AG活性发挥作用．在花发育的第六阶段，AG可以直接作用于WUS位点来终

止WUS的表达，也可以间接作用在其靶基因KNU上来终止WUS的表达，以促进花的决定性[20]．

1.1.3 调控种子发育

AP2在控制种子发育方面起作用．AP2突变种子缺乏一种称为小柱的种皮细胞结构，并且比野生型种子形

状更不规则，这表明正常种皮发育需要AP2的调节．透射电镜观察发现拟南芥ap2突变体比野生型种子的细胞

大，确定AP2基因可以限制种子珠被中细胞的大小，从而控制种子的大小；利用RNA凝胶印迹分析和RT-PCR分

析了AP2的活性对控制种子质量的重要性，确定其通过母体孢子和胚乳基因组控制拟南芥种子质量[21]．在凤梨

中，AfAP2-2基因的过度表达使种子变小并延迟开花，可能是开花、种子大小和重量的负调节因子[22]．将落叶

松LaAP2L1基因过表达到模式植物拟南芥中，不仅导致细胞增殖增强，而且延长了生长时间，使拟南芥的种子

产量增加到200%以上[23]．

1.2 SMZ和SNZ成员

SMZ（SCHLAFMUTZE）和SNZ（SCHNARCHZAPFEN）是来自AP2亚家族的花抑制因子[24]，它们的表达

水平在植物生长的早期达到峰值，并随着植物的衰老而降低[25]．SMZ最初是在激活标记中筛选确定的，因为它

具有显性的晚开花表型，而SNZ是SMZ的同源基因，高表达时抑制开花[26]．在拟南芥中，抽薹和开花受硝酸盐

调控，硝酸盐通过激活赤霉素途径来控制SMZ和SNZ的转录水平，增加硝酸盐的浓度会延迟开花，从而调节拟

南芥的开花时间[24]．

1.3 TOEs成员

TOEs属于AP2亚家族，在拟南芥中有3个成员，包括TOE1、TOE2和TOE3，它通过调节光周期信号组

分CO（CONSTANS）抑制并调节开花时间[27]．据报道，SMZ、SNZ和TOEs都冗余地作为开花的阻遏物，以

相互独立又彼此协同的方式控制开花，它们之间存在复杂的反馈监管机制[28]．
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TOE1可通过结合FT（FLOWERING LOCUST）和抑制CO的转录活性负调控FT的表达和开花．在拟南芥

中，将TOE1基因进行突变，突变体开花时间提前；在toe1 toe2双突变体中，这种效应增强，证明TOE1和TOE2均

可抑制开花[25]．TOE3很可能与TOE1和TOE2一起冗余地抑制开花，它在花器官形成期间，对于拟南芥花型的

形成至关重要．但是在盐穗木中，HcTOE3是一种冷调节转录因子，对冷冻胁迫有正向调节作用[29]．

2 AP2亚家族中的ANT谱系各成员研究进展
ANT谱系属于AP2亚家族，但两者之间的差别在于ANT的AP2-R1与AP2-R2结构域分别插入了10 aa和1 aa．

根据前结构域序列和其它特定基序的长度，ANT谱系进一步细分为basalANT亚谱系和euANT亚谱系[30]．euANT

亚谱系由一个较长的前结构域和保守基序构成，包括euANT2、euANT3和euANT4，而basalANT亚谱系仅有一

个较短的前结构域[31−32]．

2.1 euANT亚谱系中ANT和AIL成员

ANT（AINTEGUMENTA）与AIL（AINTEGUMENTA-like）都含有两个典型的AP2 DNA结合结构域，该

结构域首次在拟南芥AP2蛋白中发现[31]．其中AIL属于较为保守的一类，主要编码花器官生长的关键调节基因，

参与植物生长、发育和非生物胁迫反应，在发育过程中起着核心作用．

2.1.1 ANT维持细胞分生组织

ANT参与维持细胞分生，通过调节细胞数量来控制器官大小．在金鱼草中，利用黄瓜花叶病毒载体（CMV-

A1）诱导VIGS感染金鱼草，与未感染植物相比，感染A1∶ANT金鱼草的花和叶明显减小，而细胞大小差异并

不明显[32]．大白菜BrANT-1基因转化拟南芥，利用扫描电镜观察叶表皮细胞，发现过表达植株比野生型植株的

细胞数量增加了50%以上，而细胞大小仅减小了不到6%．因此，该转录因子可通过调节细胞数量从而增大叶面

积[33]．同时在拟南芥中过表达或敲除AtANT，拟南芥的细胞数量和侧生芽的大小均发生了改变[34]．

2.1.2 ANT调控种子发育

在拟南芥中，ANT调节了胚珠珠被的起始和胚珠的发育，过表达ANT会导致种子的体积增加．MEE45是一

种B3型转录因子，是胚珠珠被启动和发育时所必需的，它可以直接与ANT基因的启动子区结合，激活ANT基

因转录，ANT又可调节生长素合成基因，从而调控种子的生长[35]．

2.1.3 ANT与AIL冗余调控花器官生长

ANT在花器官生长方面起重要的调节作用，且以冗余的方式与AILs一同起作用．当AIL5、AIL6或AIL7功

能丧失时，对花的表型没有影响；当植物丧失ANT功能时[36]，AIL5、AIL6与AIL7对花的发育有独特的贡献．

通常，AILs通过增加细胞数量或细胞大小在调节器官生长中发挥重要作用[37]．ANT基因缺失突变导致花的

体积减小，而AIL6基因缺失突变却不影响花的外观；在ant ail6双突变体中，花的体积会进一步减小，这表

明AIL6也有助于器官生长．ANT或AIL6过表达会产生更大的花，表明这两种基因都可以促进花器官的生长．

另外，AIL5和AIL7也在花发育中表达，这两个基因已经被证明与AIL6一起调节嫩枝叶序和侧根起始[38]．

2.2 euANT亚谱系中BBM成员

BBM（BABY BOOM）最早发现于甘蓝型油菜小孢子发生过程中[39]，参与调节植物细胞全能性，主要在植

物胚的发生、细胞增殖、再生、植物转化和无配子生殖等多种信号发育途径中起作用[40]．

2.2.1 调控胚胎发生

利用RNA-seq对不同时间段未成熟胚外植体的转录组进行分析，发现了一些与控制胚胎发生的基因高度相

似的序列，如转录因子BABY BOOM、LEAFY COTYLEDON和AGAMOUS，以及重要的体细胞胚胎发生受体样

激酶（SERK）基因．其中BBM基因与已知胚胎发生途径中发挥作用的GLP、GST、PIN、WOX、LEC2和AGL15

等基因共表达[41]．

2.2.2 调控细胞增殖

BBM通过异位表达诱发细胞增殖．在拟南芥幼苗中，通过DNA微阵列分析的方法和翻译后调节BBM∶GR

蛋白与放线菌酮鉴定出一些由AtBBM直接激活的靶基因，这些靶基因已经被证明参与分生组织的生长以及与

细胞生长和分裂相关的细胞壁的合成[42−43]．以上结果提示，BBM可通过激活与细胞生长和分裂相关的基因来

调节细胞增殖．
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2.2.3 诱导细胞再生

通过构建毛白杨PtBBM过表达载体，转化至愈伤后获得大量体细胞胚，进而获得再生植株．因而PtBBM可

作为毛白杨转化的阳性选择标记基因，无需使用任何抗生素即可获得转基因毛白杨植株[44]．

2.2.4 诱导无配子生殖

在珍珠粟中，通过RT-PCR技术证明了PSASGR-BBML基因在受精前的卵细胞中表达，从而诱导孤雌生

殖，并产生单倍体后代．而包含PSASGR-BBML基因3′端RNAi结构的无融合生殖F1转基因植物中，PSASGR-

BBML表达量的减少导致孤雌生殖胚胎减少，胚胎细胞数量减少[43]．以上证据表明PSASGR-BBML在无配子生

殖中起着重要作用．

总的来说，BBM主要负责分化和维持分生组织，并且与PLT1、PLT2、BBM和PLT3/AIL6在根分生组织和

胚胎分化中起着冗余作用[45]．

2.3 euANT亚谱系中PLTs成员

PLT（PLETHORA）是决定植物干细胞命运、维持分生组织、控制细胞增殖和细胞分化进程的一类转录因

子[46]．

2.3.1 决定干细胞的命运

PLT1和PLT2的表达域与根部干细胞生态位相关，它们对静止中心的特异性和干细胞活性至关重要，plt1

plt2双突变体的表型需要特定的干细胞维持，且过度表达PLT1和PLT2导致生长区域的异位诱导[47−48]．

2.3.2 维持细胞分生组织

PLT1和PLT2是维持根分生组织和分生组织边界位置的主要调节因子．PLT1-4对于根的形成必不可少，

该基因的突变导致植物产生严重缺陷，有时甚至缺乏根和下胚轴．PLT3、PLT5和PLT7在侧根原基中表达，

是侧根形成过程中分生组织基因激活的关键，负责调节侧根发育并防止侧根原基彼此靠近形成[47]．在水稻

中，OsPLT8/CRL5可被生长素诱导，并通过抑制细胞分裂素信号发挥作用[49]，这表明类似的调节途径可能

在花序分生组织中起作用．

2.3.3 控制植物细胞的增殖和细胞分化的进程

在拟南芥中，AtAIL/PLT被认为是拟南芥根和芽发育的关键调控因子[50]，其可利用不同的遗传机制调节细

胞分裂以及根和芽中细胞分化的时间．AtPLT的表达会激活与细胞增殖和分化相关的基因，而且AtPLT的水平

越高，激活效果越明显，随着AtPLT水平逐渐降低，激活效果也逐渐减弱．AtPLT激活的基因会优先在分生组

织分裂区表达，而受AtPLT抑制的基因大都在延伸区和分化区表达，表明它不仅维持了细胞的分裂状态，也防

止细胞的分化，从而调节细胞状态[51]．

2.4 basalANT亚谱系

以拟南芥为例，basalANT亚谱系成员包括WRI1（WRINKLED1）、WRI3（WRINKLED3）、WRI4（WRINK

LED4）和ADAP．

2.4.1 WRI1成员

WRI1转录因子有两个AP2/ERF结合域，含有VYL、IDR和PEST等基序，在所表征的WRI1蛋白中高度保

守[52]，是参与种子代谢的一个关键转录调节因子．

WRI1中的AP2结构域与AW-box（[CnTnG](n)7[CG]）结合来调节糖酵解和脂肪酸的生物合成．已经证明

了WRI1参与调控糖酵解的基因和脂肪酸合成的酶基因（如ACCase和FAS）[53]．对水稻的研究显示，WRI1直系

同源物（OsWRI1）在水稻种子发育过程中广泛表达[54]．拟南芥AtWRI3和AtWRI4的突变未对种子脂肪酸生物

合成基因转录造成影响[55]，但对其它组织中的脂肪酸合成非常必要．AtWRI3和AtWRI4的表达定位于营养组

织和花，激活角质层蜡质的产生[56]．目前，有关WRI3的报道较少．

2.4.2 AtWRI4成员

AtWRI4主要负责控制拟南芥茎中表皮蜡的生物合成．AtWRI4主要在茎表皮中表达，负责合成茎表皮

蜡．拟南芥突变体atwri4相对野生型茎中的总蜡含量降低，但是它们在叶或角果中没有显著改变[56]．在苹果

中，MpWRI4通过调节角质层蜡质生物合成基因（如LACS1、KCR1、PAS2、ECR和WSD1）来影响蜡质生物合

成[57]．
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2.4.3 ADAP成员

ADAP参与了脱落酸（ABA）反应[58]，一方面调节种子的发芽和幼苗的生长，同时也对非生物胁迫作出积

极响应[59]．研究显示ADAP与ARIA互作，而ARIA又可与控制ABA基因的BZIP类转录因子ABF2互作，进而调

节ABA反应．拟南芥突变体atadap的发芽和幼苗生长都显著优于野生型，表明AtADAP是一种参与植物发芽和

幼苗生长的负调节因子．同时该突变体变得对ABA不敏感，提示AtADAP参与调节了ABA反应．在干旱和高盐

胁迫下，突变体atadap在干旱胁迫下的平均存活率低于野生型，而在高盐胁迫下的种子萌发率显著高于野生型，

揭示AtADAP参与了植物对干旱和高盐的响应[60]．进一步研究发现，AtADAP是在植物防御中发挥重要作用的

硫代葡萄糖苷GSL生物合成的负调节因子[61]．

3 展 望

AP2/ERF是植物中重要的转录因子家族，其功能涉及许多生理过程，包括植物的形态发生、对胁迫的响应

及代谢物调节等．尽管开展了AP2亚家族大多数成员的研究，但有关WRI3和ADAP的报道较少，且对其研究主

要处于基因功能验证阶段．未来有关AP2亚家族的研究应着重阐明其分子机制及涉及的信号通路，同时如何与

生产实践相结合仍然是广大科研工作者未来要攻克的难题，从而为分子育种提供新方案、新策略，以培育出更

优良的新品种．
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