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新疆野苹果 LEA 基因家族鉴定与表达分析

房    震，李    静，李美芸，旷莹香，叶春秀

（新疆农业大学  林学与风景园林学院，新疆  乌鲁木齐  830052）

摘    要：【目的】全面解析晚期胚胎发生丰富蛋白在高等植物胚胎发育和非生物胁迫反应中的调控机制。 

【方法】利用隐马尔可夫模型和生物信息学方法，从新疆野苹果全基因组中筛选鉴定LEA基因家族，对其序列特征、

保守基序、基因结构、顺式作用元件和表达模式等进行分析。【结果】新疆野苹果全基因组中共鉴定出 119 个

LEA 基因。根据它们的保守结构域和系统发育关系，共分为 8 个不同的组（LEA1-LEA6，DHN，SMP），其中

MsiLEA2 组的基因最丰富。顺式作用元件的分析结果表明，大多数 MsiLEA 基因与光响应元件、非生物胁迫响

应相关。此外，一些基因与生物合成途径有关，如脱落酸响应、生长激素响应、茉莉酸甲酯响应和分生组织表达等。

新疆野苹果 LEA 基因在种子低温层积的不同时期和不同器官中的表达模式分析显示，MsiDHN3 在种子低温层积

过程中表达量下降，在所有器官中表达量较高，表明 MsiDHN3 在种子低温层积过程中发挥作用。【结论】本研

究为新疆野苹果 MsiLEA 基因家族的形成提供了新见解，同时也加深了对这些基因在新疆野苹果种子胚胎发育阶

段和非生物胁迫响应过程中的潜在作用的理解。这些结果对今后 MsiLEA 基因家族的功能研究具有一定的指导意

义，并为探索 MsiLEA 基因在新疆野苹果种子胚胎发育阶段的作用提供理论依据。

关键词：新疆野苹果；LEA 基因家族；全基因组鉴定；表达分析
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Identification and expression analysis of LEA gene family in Malus sieversii

FANG Zhen, LI Jing, LI Meiyun, KUANG Yingxiang, YE Chunxiu

(College of Forestry and Landscape Architecture, Xinjiang Agricultural University, Urumqi 830052, Xinjiang, China)

Abstract:【Objective】To comprehensively elucidate the regulatory mechanisms of late embryogenesis abundant (LEA) proteins in 
higher plant embryogenesis and abiotic stress responses.【Method】Hidden Markov model and bioinformatics were used to screen and 
identify LEA genes family from the whole genome of Malus sieversii, and their sequence features, conserved motifs, gene structures, cis-
acting elements, and expression patterns were analyzed.【Result】The 119 LEA genes were identified in the whole genome of Malus 
sieversii. According to their conserved structural domains and phylogenetic relationships, they were categorized into eight different 
groups (LEA1-LEA6, DHN, SMP), among which the MsiLEA2 group was the most gene-rich. Analysis of the cis-acting elements 
showed that most of the MsiLEA genes were associated with light response elements, abiotic stress response. In addition, some genes 
were related to biosynthetic pathways, such as abscisic acid response, growth hormone response, methyl jasmonate response, and 
meristematic tissue expression. The analysis of the expression pattern of Malus sieversii LEA genes in different periods of seed low-
temperature stratification and in different organs showed that the expression of MsiDHN3 decreased during seed low-temperature 
stratification and was higher in all organs, indicating that MsiDHN3 plays a role in the low-temperature stratification of Malus sieversii 
seeds.【Conclusion】This study provides new insights into the formation of the MsiLEA genes family in Malus sieversii, it also deepens 
the understanding of the potential roles of these genes during embryonic developmental stages and abiotic stress response in Malus 
sieversii seeds. These results are instructive for future functional studies of the MsiLEA genes family and provide a theoretical basis for 
exploring the role of MsiLEA genes in the embryonic developmental stages of Malus sieversii seeds. 
Keywords: Malus sieversii; LEA gene family; genome-wide identification; expression analysis
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晚期胚胎发育丰富蛋白（Late embryogenesis 
abundant，LEA）是 30 多年前在棉花 Gossypium 
hirsutum 种子胚胎发育后期首次发现的 [1]。随后，

这类蛋白质也在植物的根、茎、叶、花和其他组

织中被发现。根据氨基酸序列和保守基序的相似

性，并在 Pfam 数据库中检索，将 LEA 蛋白分为

至少 8 个亚家族，分别是 LEA1（PF03760）、

LEA2（PF03168）、LEA3（PF03242）、LEA4
（PF02987）、LEA5（PF00477）、LEA6（PF10714）、
脱 水 蛋 白（Dehydrin，DHN）（PF00257） 和 种

子 成 熟 蛋 白（Seed maturation protein，SMP）
（PF04927）[2]。LEA 蛋白广泛分布于高等植物中 [3]，

迄今为止，仅在少数测序的植物物种基因组中进

行 LEA 家族基因全基因组鉴定和分析。例如拟南

芥 Arabidopsis thaliana[4]、水稻 Oryza sativa[5]、玉

米 Zea mays[6]、马铃薯 Solanum tuberosum[7]、黄瓜

Cucumis sativus[8]、番茄 Solanum lycopersicum[9]、 
甘 蓝 型 油 菜 Brassica napus[10]、 木 薯 Manihot  
esculenta Crantz[11]、毛果杨 Populus trichocarpa[12]、 
梅 Prunus mume[13]，油松 Pinus tabuliformis[14] 和海刀

豆 Canavalia rosea[15]，亚麻 Linum usitatissimum[16]、 
花生 Arachis hypogaea[17]、铁皮石斛 Dendrobium 
officinale[18]、 油 菜 Brassica campestris[19]、 毛 竹

Phyllostachys edulis[20]、 西 瓜 Citrullus lanatus、
甜 瓜 Cucumis melo[21]、 杂 交 枫 香 Liquidambar 
styracifluah Liquidambar formosana[22]，枳 Poncirus 
trifoliata[23]。除植物外，藻类、真菌、细菌 [24] 以

及无脊椎动物中也有相关研究 [25]。

由于大量带电氨基酸残基的存在，大部分

LEA 蛋白在自然形式下是无序的，其主要特征是

其显著的亲水性。这些残基，连同甘氨酸或其他

小氨基酸（如丙氨酸、丝氨酸和苏氨酸），明显

缺乏半胱氨酸和色氨酸，在某些情况下，含量极

低 [26-27]。LEA 基因被认为是植物生长发育过程中

的关键基因，在缓解各种逆境胁迫的不利影响方

面发挥着重要作用。一项研究揭示 LEA 基因的动

态本质，揭示它们在种子成熟的最后阶段表现出

一种有趣的积累模式，这与脱水的开始相吻合。

具体地说，这些基因在这一阶段以高浓度存在，

表明它们在保护发育中的种子免受环境干扰方面

具有潜在的作用 [20]。研究结果发现，LEA 基因

具有超强的适应能力，无芒隐子草 Cleistogenes 
songorica在非生物胁迫条件下（炎热和干旱胁迫）

被显著诱导 [28]。一些科学研究提出 LEA 基因可能

潜在地涉及对过多有害的非生物应激的防御机制。

这些机制包括但不限于强化和维持膜的结构完整

性 [29-30]、保护细胞内蛋白和酶免受水分胁迫 [31]。

新疆野苹果 Malus sieversii 是古老的第三纪孑

遗物种，是现代栽培苹果Malus domestica cv. ‘Gala’
的祖先种，集中分布在新疆伊犁河谷两侧的山 
地 [32]，具有抗寒、抗旱、抗病虫和耐瘠薄等优良

特性 [33]。苹果 MdLEA 基因在干旱、高盐和低温胁

迫处理（1、6、10、24 和 48 h）后，MdLEA60 对

3 种胁迫均表现出一致的正响应，说明干旱、高盐

和低温胁迫对 MdLEA 基因表达具有显著的诱导作

用 [34]。栽培苹果与 2 个主要野生祖先 ü 新疆野

苹果和欧洲野苹果 Malus sylvestris 全基因组测序

组装已公开 [35]，为研究新疆野苹果基因家族的系

统发育进化和功能分析奠定了基础。

本研究利用隐马尔可夫模型（Hidden Markov 
model，HMM）对新疆野苹果 LEA 基因家族进行

全基因组鉴定，并对其序列特征、系统发育关系、

保守基序、基因结构等进行分析。根据转录组数

据研究新疆野苹果 LEA 基因在种子不同低温沙藏

层积时期的表达模式，同时分析其在种子、根、

茎、叶、花和果实器官的表达水平，为新疆野苹

果 LEA 基因家族研究提供新思路，为进一步研究

种子胚胎发育相关基因的功能和机制奠定基础。

1 材料与方法

1.1 试材及取样

于 2023 年 10 月采集新疆塔城地区额敏县野

果 林（80°47′ ～ 83°58′E，43°20′ ～ 46°21′N） 的

新疆野苹果种子。对照组为室温保存 0 d 的种子，

标记为 CK0；处理组为室温清水浸泡 24 h 的种

子，标记为 M0；4 ℃沙藏层积 4 个时期（30、
60、90、120 d）的种子样品，分别标记为 M30、
M60、M90 和 M120。各时期的种子均做 3 次生物

学重复。样品迅速于液氮中冷冻，之后在 -80 ℃超

低温冰箱中存放。

1.2 新疆野苹果 LEA 基因的鉴定

从 Pfam 数据库（http://pfam.xfam.org/）下载

LEA亚家族 PF03760（LEA 1）、PF03168（LEA 2）、 
PF03242（LEA 3）、PF02987（LEA 4）、PF00477 
（LEA 5）、PF10714（LEA 6）、PF00257
（DHN）和 PF04927（SMP）的隐马尔可夫模型。 
新疆野苹果基因组数据来自苹果数据库（http://
bioinfo.bti.cornell.edu/apple_genome/），使用TBtools[36] 

进行 HMM 搜索新疆野苹果 LEA 基因，通过 Pfam
数据库和 NCBI 保守结构域数据库 [37]（www. ncbi.
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nlm.nih.gov/Structure/cdd/wrpsb.cgi）以验证和确定

LEA 基因内保守结构域的存在，并去除缺乏保守

结构域和完整 CDS 序列的 LEA 基因。

1.3 新疆野苹果 LEA 蛋白的理化性质和系统进

化分析

使用 ProtParam[38]（http://web.expasy.org/）预

测分析分子量（Molecular weight，MW）、等电点

（Isoelectric point，pI）、不稳定指数、脂肪族指

数和总平均疏水性（Grand average of hydropathicity，
GRAVY）。 此 外， 利 用 PSORT 预 测 工 具 [39]

（http://www.genscript.com/wolf-psort.html） 阐 明

LEA 蛋白的亚细胞定位。拟南芥全基因组数据从

Ensemble Plants 数据库（http://plants.ensemble.org/
index.html）获取，LEA 基因家族成员获取同上述

方法，使用 MEGA 11.0.13[40] 软件通过邻接法构建

系统进化树，进行 LEA 蛋白序列的 ClustalW 比对

（设置 boot-strap replicates=1 000）。系统进化树

在 ChiPlot[41] 网 站（https://www.chiplot.online/#）
美化。

1.4 LEA 家族蛋白保守基序与基因结构分析 

由 MEME（https://meme-suite.org/meme/） 的

经典模式进行保守基序分析，其中基序数量设置

为 40 个，其他设置与默认参数一致。利用在线软

件 GSDS 2.0[42]（http://gsds.gao-lab.org/）分析 LEA
基因结构。

1.5 LEA 基因共线性和顺式作用元件分析

将来自 LEA 家族基因的 DNA 序列定位到新

疆野苹果基因组上，计算 LEA 基因重复事件，并

使用 TBtools 软件进行可视化作图。使用 TBtools 
软件的 Fasta Extract 工具提取新疆野苹果 LEA 家

族基因转录起始位点上游 2 000 bp的基因组序列，

PlantCARE 数据库（https://bioinformatics.psb.ugent.
be/webtools/plantcare/html/）分析启动子区域顺式

元件 [43]，使用 R 语言计数与植物激素、植物生长

发育和非生物与生物胁迫响应相关的顺式元件。

1.6 LEA 基因低温层积过程和器官特异性表达模

式分析

结合新疆野苹果种子的转录组测序，获取

LEA 基因家族在不同低温层积时期的表达量。

从 NCBI GEO 数 据 库（https://www.ncbi.nlm.nih.
gov/geo/）下载器官特异性表达数据，登录号为

GSE42873[29]。数据库中选定的基因表达数据涵盖

苹果的所有器官（花、果实、种子、根、茎和叶）。

2 结果与分析

2.1 新疆野苹果 LEA 基因家族成员鉴定及基本理

化性质

通过对 LEA1（PF03760）、LEA2（PF03168）、

LEA3（PF03242）、LEA4（PF02987）、LEA5
（PF00477）、LEA6（PF10714）、SMP（PF04927）
和 DHN（PF00257） 的 HMM 搜 索， 在 新 疆 野

苹果全基因组中共鉴定出 119 个 LEA 基因（表

1），编码氨基酸长度在 68（MsiLEA4-8）～ 958 
（MsiLEA2-3）aa，分子量在 7 005.68～ 108 725.32 D 
之 间， 等 电 点 为 4.62（MsiSMP-5） ～ 10.55
（MsiLEA2-23），不稳定系数在4.36（MsiLEA2-8）～ 

64.90（MsiLEA2-64）， 脂 肪 族 指 数 在 25.38
（MsiLEA4-6）～ 116.95（MsiLEA2-37），亲水

性在 -1.69（MsiLEA5-1）～ 0.34（MsiLEA2-65）。

亚细胞定位结果表明，LEA 蛋白主要定位在细胞

核、细胞质和叶绿体中。

2.2 新疆野苹果 LEA 家族成员进化分析

在新疆野苹果中共鉴定出 119 个 MsiLEA 家族

基因成员，并选择拟南芥 AtLEA 基因家族 51 条蛋

白序列构建系统进化树（图 1）。以拟南芥 AtLEA
基因家族分类为标准，将 MsiLEA 家族成员分 8
个 组， 分 别 是 LEA1、LEA 2、LEA3、LEA 4、
LEA5、LEA6、DHN 和 SMP，包含基因数目分别

是 5、78、3、11、5、2、8 和 7，其中 MsiLEA 家

族成员不含一个拟南芥特有的 ATM 组，这与杂交

枫香分组结果一致 [22]。

2.3 新疆野苹果 LEA 家族保守基序分析

分析新疆野苹果 LEA 蛋白保守基序，119 个

LEA的 40个Motif保守基序序列和氨基酸序列（表

2），这些保守基序在同一组成员基本相同，不

同组间存在一定差异（图 2）。Motif1 ～ Motif10
特异分布于 LEA2，Motif23 特异分布于 LEA4，
Motif20 特 异 分 布 于 DHN，SMP 组 主 要 包 含

Motif11、Motif12、Motif16 和 Motif35。同一组的

成员被认为具有相对相似的生物学功能。结果表

明，不同 LEA 亚家族的保守结构域基序组成不同，

但同一亚家族的 LEA 基因保守结构域基序组成极

为相似，而且这些结构域基序也是保守的。
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表 1    新疆野苹果 MsiLEA 基因家族成员理化性质和亚细胞定位预测 †

Table 1    Predicted physical and chemical properties and subcellular localization of MsiLEA gene family members in Malus sieversii

基因名称
Gene name

基因 ID
Gene ID

家族
Family Pfam ID

长度
Length /  

aa

分子量
Molecular 
weight /D

等电点
pI

不稳定
指数

Instability 
index

脂肪族
指数

Aliphatic 
index

亲水性
GRAVY

亚细胞定位
Subcellular 
localization 

MsiLEA1-1 Msi_06g003110 LEA1 PF03760 130 14 302.07 9.37 36.16 55.00 -1.06 Nucl、Mito

MsiLEA1-2 Msi_12g005900 LEA1 PF03760 165 16 825.54 9.16 20.34 42.79 -0.73 Cyto、Chlo

MsiLEA1-3 Msi_02g019760 LEA1 PF03760 110 11 783.37 7.11 29.51 64.27 -0.65 Nucl、Cyto、Mito

MsiLEA1-4 Msi_07g007370 LEA1 PF03760 110 11 696.20 8.93 30.23 65.18 -0.76 Nucl、Cyto、Mito

MsiLEA1-5 Msi_14g006940 LEA1 PF03760 98 10 256.38 8.99 50.97 51.84 -0.77 Cyto、Mito

MsiLEA2-1 Msi_15g013730 LEA2 PF03168 319 35 005.91 4.78 21.34 96.21 -0.31 Cyto、Nucl

MsiLEA2-2 Msi_02g000110 LEA2 PF03168 361 39 934.80 4.78 22.61 102.77 -0.11 Cyto、PM

MsiLEA2-3 Msi_14g003370 LEA2 PF03168 958 108 725.32 9.56 34.52 85.94 -0.18 PM

MsiLEA2-4 Msi_07g011120 LEA2 PF03168 172 18 576.44 5.63 17.48 104.24 -0.11 Cyto

MsiLEA2-5 Msi_01g007180 LEA2 PF03168 177 19 193.25 6.15 16.88 105.20 -0.13 PM、Cyto、ER

MsiLEA2-6 Msi_14g000970 LEA2 PF03168 555 59 723.68 9.30 27.82 106.54 0.25 PM

MsiLEA2-7 Msi_07g011100 LEA2 PF03168 150 16 516.16 4.90 8.84 108.47 0.11 Nucl、Cyto

MsiLEA2-8 Msi_01g007200 LEA2 PF03168 150 16 511.15 5.31 4.36 105.20 0.06 Cyto

MsiLEA2-9 Msi_05g032200 LEA2 PF03168 398 45 530.41 10.02 41.26 82.81 -0.38 Cyto、Nucl

MsiLEA2-10 Msi_10g028740 LEA2 PF03168 397 45 831.93 9.91 44.80 90.65 -0.33 Nucl、Cyto

MsiLEA2-11 Msi_07g022510 LEA2 PF03168 447 49 018.14 9.87 37.18 96.55 -0.07 PM

MsiLEA2-12 Msi_06g009160 LEA2 PF03168 487 54 462.15 10.28 28.87 90.23 -0.09 Chlo

MsiLEA2-13 Msi_06g009030 LEA2 PF03168 422 45 733.64 9.96 24.77 96.59 -0.02 PM

MsiLEA2-14 Msi_06g009200 LEA2 PF03168 559 61 206.08 9.95 24.47 98.32 0.00 PM

MsiLEA2-15 Msi_12g016780 LEA2 PF03168 338 36 293.49 9.82 20.52 99.70 0.15 Mito、Cyto

MsiLEA2-16 Msi_14g012830 LEA2 PF03168 423 46 529.38 10.09 38.02 89.20 -0.14 PM

MsiLEA2-17 Msi_11g013610 LEA2 PF03168 483 53 262.41 9.78 39.38 93.56 0.07 PM、ER

MsiLEA2-18 Msi_06g009190 LEA2 PF03168 440 47 878.23 9.91 25.92 95.05 -0.01 PM

MsiLEA2-19 Msi_06g009300 LEA2 PF03168 403 43 744.34 9.87 34.80 90.45 0.04 PM

MsiLEA2-20 Msi_04g016060 LEA2 PF03168 339 36 085.10 8.97 22.86 104.28 0.32 Cyto、Vacu

MsiLEA2-21 Msi_01g018790 LEA2 PF03168 313 34 239.55 9.70 28.61 97.38 -0.09 Cyto、ER

MsiLEA2-22 Msi_03g012810 LEA2 PF03168 181 19 642.78 9.30 33.29 102.93 0.10 Chlo、Mito

MsiLEA2-23 Msi_09g017050 LEA2 PF03168 276 30 759.12 10.55 42.20 88.01 -0.21 Cyto

MsiLEA2-24 Msi_12g003750 LEA2 PF03168 228 25 913.09 9.51 32.65 88.46 -0.16 Chlo

MsiLEA2-25 Msi_12g002330 LEA2 PF03168 446 50 056.57 9.05 17.86 84.10 -0.09 Vacu

MsiLEA2-26 Msi_14g012770 LEA2 PF03168 534 59 137.93 9.84 30.03 88.35 -0.15 Chlo、Cyto

MsiLEA2-27 Msi_02g004590 LEA2 PF03168 234 26 155.07 7.64 29.18 104.06 0.13 Chlo、Mito

MsiLEA2-28 Msi_15g037450 LEA2 PF03168 267 28 681.71 9.53 38.21 85.43 -0.16 Chlo

MsiLEA2-29 Msi_08g020580 LEA2 PF03168 258 27 785.69 9.41 35.77 87.64 -0.09 Chlo

MsiLEA2-30 Msi_14g004720 LEA2 PF03168 412 46 200.50 7.00 32.85 92.40 0.06 Cyto

MsiLEA2-31 Msi_15g017550 LEA2 PF03168 306 34 556.51 8.82 35.51 91.37 -0.16 Chlo、Vacu

MsiLEA2-32 Msi_12g003760 LEA2 PF03168 233 26 334.67 9.72 41.74 100.26 0.05 Chlo、Mito

MsiLEA2-33 Msi_17g017530 LEA2 PF03168 219 24 570.37 6.42 48.06 95.57 0.08 Chlo

MsiLEA2-34 Msi_04g016050 LEA2 PF03168 202 22 390.44 9.93 41.66 109.55 0.10 Cyto、Mito

MsiLEA2-35 Msi_09g005610 LEA2 PF03168 386 42 399.97 4.92 42.85 81.40 -0.01 Chlo、Cyto

MsiLEA2-36 Msi_14g004700 LEA2 PF03168 563 62 101.39 9.32 44.58 63.57 -0.36 Nucl

MsiLEA2-37 Msi_12g016770 LEA2 PF03168 200 22 007.07 10.33 36.34 116.95 0.21 Cyto、Nucl

MsiLEA2-38 Msi_09g008290 LEA2 PF03168 190 20 978.55 9.80 12.41 94.74 -0.07 Chlo

MsiLEA2-39 Msi_06g020900 LEA2 PF03168 578 62 302.39 8.95 34.77 96.44 0.03 Cyto、Nucl、ER

MsiLEA2-40 Msi_12g003820 LEA2 PF03168 544 60 478.28 8.88 38.81 91.14 0.04 PM、Vacu

MsiLEA2-41 Msi_08g005650 LEA2 PF03168 271 29 598.09 10.13 39.60 83.91 -0.16 Chlo、Mito

MsiLEA2-42 Msi_15g005820 LEA2 PF03168 264 29 150.75 10.35 28.67 80.91 -0.23 Chlo、Mito
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MsiLEA2-43 Msi_14g012760 LEA2 PF03168 213 23 387.44 9.82 31.26 95.63 0.04 Nucl
MsiLEA2-44 Msi_01g007480 LEA2 PF03168 251 28 139.31 9.91 45.14 90.80 -0.12 Chlo、Cyto
MsiLEA2-45 Msi_06g010370 LEA2 PF03168 213 23 176.62 9.51 42.62 72.25 0.04 Chlo、Mito
MsiLEA2-46 Msi_07g012320 LEA2 PF03168 251 28 234.34 10.03 44.67 86.85 -0.18 Chlo、Cyto
MsiLEA2-47 Msi_12g003770 LEA2 PF03168 405 44 351.85 9.33 37.97 83.09 -0.13 Cyto、ER
MsiLEA2-48 Msi_01g003080 LEA2 PF03168 266 29 215.93 9.35 35.67 81.65 -0.49 Cyto、Nucl
MsiLEA2-49 Msi_06g009240 LEA2 PF03168 286 31 494.88 9.76 39.41 108.71 0.23 Chlo
MsiLEA2-50 Msi_02g002000 LEA2 PF03168 205 22 697.38 9.70 30.44 87.90 -0.24 Nucl
MsiLEA2-51 Msi_06g009220 LEA2 PF03168 176 19 169.28 9.52 28.79 90.80 -0.08 Nucl、Chlo
MsiLEA2-52 Msi_06g009210 LEA2 PF03168 210 22 800.84 9.85 22.97 94.71 -0.01 Chlo、PM、ER
MsiLEA2-53 Msi_17g008780 LEA2 PF03168 192 21 086.83 9.61 26.04 104.06 0.28 Nucl、Cyto
MsiLEA2-54 Msi_06g009180 LEA2 PF03168 225 24 558.77 9.83 21.68 97.47 0.02 Chlo
MsiLEA2-55 Msi_02g004300 LEA2 PF03168 305 33 670.53 9.93 64.06 61.61 -0.42 Chlo、Cyto
MsiLEA2-56 Msi_06g009280 LEA2 PF03168 210 22 921.85 9.80 28.91 92.38 -0.04 Chlo、Nucl
MsiLEA2-57 Msi_06g009230 LEA2 PF03168 210 22 948.96 9.89 28.37 93.29 -0.03 Chlo、Nucl
MsiLEA2-58 Msi_11g004390 LEA2 PF03168 884 97 131.13 9.15 44.24 92.48 -0.16 PM
MsiLEA2-59 Msi_05g014150 LEA2 PF03168 286 32 569.85 9.16 58.09 78.29 -0.40 Nucl、Vacu
MsiLEA2-60 Msi_06g009260 LEA2 PF03168 173 18 573.39 9.36 21.66 95.72 0.12 Cyto、Nucl
MsiLEA2-61 Msi_10g013460 LEA2 PF03168 306 34 655.13 9.25 56.05 79.22 -0.39 Chlo
MsiLEA2-62 Msi_14g004710 LEA2 PF03168 424 46 989.57 8.59 40.37 89.86 -0.03 PM
MsiLEA2-63 Msi_15g017330 LEA2 PF03168 306 33 465.24 9.97 60.16 65.52 -0.36 Chlo、Cyto
MsiLEA2-64 Msi_02g014780 LEA2 PF03168 317 34 749.50 10.22 64.90 71.01 -0.34 Cyto、ER
MsiLEA2-65 Msi_14g012820 LEA2 PF03168 747 82 449.39 9.76 36.82 116.09 0.35 PM、Nucl
MsiLEA2-66 Msi_09g005590 LEA2 PF03168 217 23 871.42 5.84 43.92 94.88 0.20 Chlo、Nucl
MsiLEA2-67 Msi_12g003800 LEA2 PF03168 397 43 965.85 8.58 35.87 94.46 0.00 PM、Chlo
MsiLEA2-68 Msi_14g013730 LEA2 PF03168 213 23 011.51 9.55 35.88 83.71 0.12 Chlo、Mito
MsiLEA2-69 Msi_09g005550 LEA2 PF03168 217 23 892.63 5.84 45.56 94.88 0.25 Chlo
MsiLEA2-70 Msi_09g005680 LEA2 PF03168 223 24 563.94 4.79 44.57 84.44 0.07 Chlo、Vacu
MsiLEA2-71 Msi_14g003450 LEA2 PF03168 209 23 739.65 10.02 37.84 86.75 -0.01 Chlo、Cyto、PM
MsiLEA2-72 Msi_03g018040 LEA2 PF03168 264 28 846.59 9.92 29.16 92.31 0.17 PM、Cyto、Chlo
MsiLEA2-73 Msi_17g013830 LEA2 PF03168 248 28 226.03 8.62 37.17 110.77 0.31 PM、Vacu、ER
MsiLEA2-74 Msi_09g005640 LEA2 PF03168 171 19 132.62 5.01 41.68 81.52 -0.13 Chlo
MsiLEA2-75 Msi_09g005630 LEA2 PF03168 224 24 886.16 4.71 37.95 81.92 -0.06 Chlo
MsiLEA2-76 Msi_15g007930 LEA2 PF03168 318 35 135.20 10.15 56.85 65.25 -0.42 Nucl、Chlo
MsiLEA2-77 Msi_06g009290 LEA2 PF03168 241 26 603.34 9.79 38.66 107.97 0.29 Chlo、Nucl
MsiLEA2-78 Msi_14g012790 LEA2 PF03168 190 21 345.32 10.09 28.67 102.58 0.01 Nucl
MsiLEA3-1 Msi_11g025570 LEA3 PF03242 102 10 480.81 10.07 29.59 71.76 -0.29 Cyto、Chlo
MsiLEA3-2 Msi_03g024800 LEA3 PF03242 102 10 605.95 10.23 38.75 65.98 -0.36 Cyto、Chlo
MsiLEA3-3 Msi_13g014410 LEA3 PF03242 97 10 330.78 10.08 40.64 69.69 -0.50 Mito、Chlo、Nucl
MsiLEA4-1 Msi_09g023710 LEA4 PF02987 531 58 137.13 5.57 24.20 46.20 -1.20 Mito、Nucl、Cyto
MsiLEA4-2 Msi_09g026200 LEA4 PF02987 501 55 024.67 5.39 26.00 46.99 -1.19 Mito、Cyto
MsiLEA4-3 Msi_14g011330 LEA4 PF02987 242 26 807.56 8.54 19.55 45.79 -1.22 Nucl、Mito、Cyto
MsiLEA4-4 Msi_14g011320 LEA4 PF02987 108 11 987.54 9.49 17.44 40.93 -1.24 Nucl、Mito
MsiLEA4-5 Msi_13g012260 LEA4 PF02987 436 47 206.89 5.73 25.98 45.85 -1.15 Chlo
MsiLEA4-6 Msi_17g018290 LEA4 PF02987 171 18 882.57 8.84 32.09 25.38 -1.52 Mito、Nucl
MsiLEA4-7 Msi_10g026720 LEA4 PF02987 453 51 036.24 8.55 39.76 55.08 -1.10 Chlo
MsiLEA4-8 Msi_09g007410 LEA4 PF02987 68 7 005.68 8.10 60.39 29.12 -1.04 Nucl
MsiLEA4-9 Msi_17g006500 LEA4 PF02987 85 9 021.17 9.40 40.45 47.41 -0.79 Mito、Nucl

MsiLEA4-10 Msi_17g006520 LEA4 PF02987 88 9 337.44 9.40 50.43 41.36 -0.87 Nucl、Mito
MsiLEA4-11 Msi_12g022090 LEA4 PF02987 136 14 531.22 9.60 39.17 57.65 -0.71 Chlo
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MsiLEA5-1 Msi_12g015080 LEA5 PF00477 159 17 699.13 6.27 43.05 40.57 -1.69 Nucl、Mito
MsiLEA5-2 Msi_04g011530 LEA5 PF00477 117 13 044.20 5.05 53.74 51.71 -1.29 Nucl
MsiLEA5-3 Msi_04g014420 LEA5 PF00477 99 10 789.80 6.85 43.40 40.51 -1.51 Nucl、Mito、Cyto
MsiLEA5-4 Msi_04g014400 LEA5 PF00477 133 14 659.53 9.25 51.17 58.80 -0.91 Nucl、Mito
MsiLEA5-5 Msi_04g014410 LEA5 PF00477 70 7 721.38 8.26 43.62 36.29 -1.61 Nucl、Mito
MsiLEA6-1 Msi_02g015490 LEA6 PF10714 505 56 422.71 9.56 41.70 85.72 -0.37 Nucl
MsiLEA6-2 Msi_15g026630 LEA6 PF10714 156 17 476.75 8.91 45.99 58.14 -0.86 Chlo、Cyto、Mito
MsiDHN-1 Msi_02g012340 DHN PF00257 565 59 916.04 8.89 12.26 32.35 -1.30 Nucl、Cyto
MsiDHN-2 Msi_02g012330 DHN PF00257 380 39 821.92 8.57 20.49 30.89 -1.30 Nucl
MsiDHN-3 Msi_10g007490 DHN PF00257 200 20 823.65 7.28 33.24 44.80 -1.12 Nucl
MsiDHN-4 Msi_10g013470 DHN PF00257 221 24 511.02 7.03 38.93 40.23 -1.56 Nucl
MsiDHN-5 Msi_08g000440 DHN PF00257 277 31 802.53 5.20 60.06 41.91 -1.68 Nucl
MsiDHN-6 Msi_15g000510 DHN PF00257 284 32 816.69 5.28 54.97 42.25 -1.65 Nucl
MsiDHN-7 Msi_05g014160 DHN PF00257 198 22 115.24 6.31 45.94 37.07 -1.63 Nucl
MsiDHN-8 Msi_15g023160 DHN PF00257 331 35 382.76 5.27 32.66 44.26 -0.90 Nucl
MsiSMP-1 Msi_13g016660 SMP PF04927 260 26 802.76 4.88 34.41 74.46 -0.33 Chlo、Cyto、Nucl
MsiSMP-2 Msi_12g020340 SMP PF04927 291 29 976.45 5.26 34.57 76.94 -0.39 Chlo、Cyto
MsiSMP-3 Msi_04g019350 SMP PF04927 267 27 370.56 5.27 33.44 76.93 -0.33 Chlo、Cyto
MsiSMP-4 Msi_13g002120 SMP PF04927 267 27 370.56 5.27 33.44 76.93 -0.33 Chlo、Cyto
MsiSMP-5 Msi_03g022920 SMP PF04927 259 26 833.68 4.62 39.59 75.83 -0.44 Chlo、Cyto、Nucl
MsiSMP-6 Msi_11g023520 SMP PF04927 249 27 007.16 9.77 53.55 87.15 -0.33 Chlo、Cyto、Mito
MsiSMP-7 Msi_16g017360 SMP PF04927 94 9 965.27 8.77 29.35 82.23 -0.28 Chlo、Mito、Cyto

† Cyto：细胞质；Nucl：细胞核；Chlo：叶绿体；Mito：线粒体；Vacu：液泡；ER：内质网；PM：细胞质膜。
 Cyto: cytoplasm; Nucl: nucleus; Chlo: chloroplast; Mito: mitochondrion; Vacu: vacuole; ER: endoplasmic reticulum; PM: plasma membrane.

图 1    拟南芥和新疆野苹果 LEA 蛋白的系统发生树
Fig. 1    Phylogenetic tree of Arabidopsis thaliana and Malus sieversii LEA proteins
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2.4 新疆野苹果 LEA 基因家族共线性分析

对新疆野苹果基因组进行共线性分析，在 119
个 MsiLEA 基因中共检测到 107 个片段复制基因对

（图 3），其中，chr2、4、7、11、12、14、15 染

色体上的基因复制事件较多（＞ 10）。综合来说，

新疆野苹果 LEA 基因家族扩张与基因复制有必然

联系，而全基因组复制或片段重复事件在所有导

致基因加倍的事件中占比较大。

2.5 新疆野苹果 LEA 基因家族结构分析

新疆野苹果 119 个 LEA 基因序列长度整体较

短，介于 0 ～ 2 kb 之间（图 4），大多数 LEA 基

因内含子较少。Msi_01g003080、Msi_02g002000、 

表 2    新疆野苹果 LEA 保守基序 
Table 2    Motifs of LEA proteins in Malus sieversii

基序 Motif 序列 Sequence

1 TVMKVKTPKVRLGNINVQELNSVPATPSFDTKFTTQIRVKNTNFGPYKFD

2 TFLYQGATVGQVSIPKSKAGMLSTKKIBVEVSLSSSALSS

3 SNLGSELSSGVLTLNSAAKLTGKVELMLIMKKK

4 RSDAESLZSADELKRKKRIKLAIYIGIFIVFQIIVITVISL

5 SSTMDCTIAFDLSSKTLKSLQ

6 LILWLVLKPKKPKFRLDSVSV

7 LNATLDVTJTVRNPN

8 LLYRGTAVGQVSIPKFKQGAKSTRKVNVT

9 DDKESDSNLKLGTAPLPPIYVSKMNQTTLDFSVVMARSYVGTDVANDLII

10 CYGSGRLWLKLFGYFRYNSTLFALAGVQLSRLSCDLFPPNGTAGQSRACQ

11 KLPADKPATRRDAEGVTGAEMRNDPFLTTHPTGVAASVAAAARLNENN

12 AITIGEAAEETAQTAGDKPVEYSDAAAEQAAEVKATARQS

13 NLGSELSSGVJPLNSAAKVTGKVELMFIM

14 MAEKTQQAYPLAPAN

15 MASEQERRDPQKRQELDZKARRGETVVPGGTGGKSLEAQEHLAEGRHRGG

16 GGELADKPVAPKDAAIMQAAENAVLGQTLKGGPAAIMQSAATENE

17 NPYPHPLPICEIKYTLKSVNRVIASGELPDPGSJKASGVTVLEVPIKVPH

18 ZTRKEQIGZEGYQEMGKKGGLSTKDKSGGERAAEEGIEIDES

19 CICCCAFJIFLLIVI

20 GTTGESEEKKGILEKIKEKLPGHHKTEE

21 EEGKEEKGFMEKIKDKLPGTGSKDEEDA

22 PRSPRRPIYYVQSPSRDSHDG

23 AGEYTBYAAEKAKEAKDTTVNKAGEYTNYAAEKAKEAKDETVKTAKEAKD

24 PLNLTFVVRSRAYVLGKLVKSKFYRRISCSVT

25 KLDLYYENLQADIFY

26 PQHSYSHPSYGHHSRESSSSRFSGSLK

27 RGAVSFRLEMFAWVRFKTGWW

28 SIPALLFGIETCPTVAPWNKNVTMPASYLYGPKFVFLTLIWVVNLVSNEG

29 ASGLJPPFYQGHKNTTIFRSVLQGQQVLV

30 VVSTSSCDFRIDVGLTNYKPKDPITLVDALVLRNLEVCHHAPKLITMVMS

31 MGMAKSSSAGPLCKIVFFCFAALLAIFLF

32 VDKAKNYVAEKIANVPKPDAELTDVDFKKVSFDSVDYJAKV

33 KGKKKKKGLKDKIKEKISGNGEKEDEYH

34 KSSTMBCTIAFDLSS

35 MNQEQPRRPQPQQA

36 IGNITIPLNKKGEIKLPTLP

37 GVSVKEADLPGRRIISESMGGQVVGQYRQRAPLAAPNTIQP

38 EQEQKKHETLAZKLHRSGSSSSSSSSDEE

39 RHRMHANYEEMCEAKNFNCWALQFLAFLGLLALCLWLALRPKDPQYTIVD

40 RLDTGVKIRVGNFDSPKVGIRVTCEGII
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M s i _ 0 4 g 0 1 6 0 5 0、M s i _ 0 6 g 0 0 9 2 1 0、M s i _ 
06g009230、Msi_06g009280、Msi_06g010370、Msi_ 
08g005650、Msi_09g005550、Msi_09g005590、Msi_ 
09g005630、Msi_09g005680、Msi_12g003750、Msi_ 

14g003450、Msi_15g005820 和 Msi_17g008780 
无内含子，Msi_01g007180、Msi_01g007200、Msi_ 
01g007480、Msi_02g019760、Msi_03g012810、Msi_ 
03g018040、Msi_03g024800、Msi_04g011530、Msi_ 

图 2    新疆野苹果 LEA 蛋白基序的分布
Fig. 2    Motif distributions of LEA proteins in Malus sieversii
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04g014400、Msi_04g014410、Msi_04g014420、Msi_ 
04g016060、Msi_05g014160、Msi_05g032200、Msi_ 
06g003110、Msi_06g009030、Msi_06g009160、Msi_ 
06g009180、Msi_06g009220、Msi_06g009260、Msi_ 
06g009300、Msi_07g007370、Msi_07g011100、Msi_ 
07g011120、Msi_07g012320、Msi_08g000440、Msi_ 
08g020580、Msi_09g005610、Msi_09g005640、Msi_ 
09g008290、Msi_09g017050、Msi_09g023710、Msi_ 
09g026200、Msi_10g007490、Msi_10g013470、Msi_ 
10g028740、Msi_11g025570、Msi_12g003760、Msi_ 
12g003800、Msi_12g005900、Msi_12g015080、Msi_ 
12g016770、Msi_12g016780、Msi_13g012260、Msi_ 
13g014410、Msi_14g004720、Msi_14g006940、Msi_ 
14g011320、Msi_14g011330、Msi_14g012760、Msi_ 
14g012790、Msi_14g012830、Msi_14g013730、Msi_ 
15g000510、Msi_15g013730、Msi_15g026630、Msi_ 
15g037450、Msi_16g017360、Msi_17g013830、Msi_ 
17g017530 和 Msi_17g018290 只含 1 个内含子，

说明 LEA 基因结构保守性较高。值得注意的是， 
LEA2 亚 家 族 中 的 2 个 基 因 Msi_06g009200 和

Msi_14g003370，其长度最长，可达 23 kb，且其

最长的内含子长度达到 10 kb。

2.6 新疆野苹果 LEA 基因家族启动子顺势作用元

件分析

分析 MsiLEA 上游 2 000 bp 启动子序列中顺式

作用元件分布情况（图 5），发现 119 个 MsiLEA
基因的启动子顺式作用元件均与植物生长发育、

植物激素响应和非生物与生物胁迫有关。

启动子中预测到光响应相关元件（G-box、
GT1-motif、TCT-motif 和 GATA-motif）。 此 外，

少数基因含有与植物次生代谢和生长发育相关的

顺式作用元件，涉及玉米蛋白代谢调控（O2-site）、

负责昼夜节律控制的位点和种子特异性调控元

件（RY-element）。存在激素响应元件，包括水

杨酸响应元件（Salicylic acid response elements，
TCA-element）、 赤 霉 素 响 应 元 件（P-box 和

GARE-motif）、脱落酸响应元件（Abscitic acid 
responsiveness，ABRE）、生长素响应元件（Auxin，
AuxRR-core, as-1, TGA-element）和茉莉酸甲酯

响 应 元 件（Methyl jasmonate，CGTCA-motif 和

TGACG-motif）。进一步研究发现，MsiLEA 基

因 的 启 动 子 中 含 有 ABRE、CGTCA-motif 和
TGACG-motif，分别能被脱落酸和茉莉酸甲酯激

图 3    新疆野苹果 LEA 基因家族的种内共线性分析
Fig. 3    Intraspecific colinearity analysis of LEA gene family in Malus sieversii
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棒状结构代表外显子部分，线状代表内含子部分。Exons are represented by bars, introns are represented by connecting lines.

图 4    新疆野苹果 LEA 基因结构
Fig. 4    Intron-exon structures of LEA genes in Malus sieversii
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活。大量与植物对胁迫的响应相关的顺式元件，

主要元件分别是 MBS（MYB 结合位点，参与耐

旱性）、LTR（低温响应）、DRE（干旱响应）、

STRE（应激响应）、ARE（厌氧诱导）和 TC-rich 
repeats（防御和应激响应）、W-Box（病原体攻击

响应）、WUN（损伤响应）。这些 MsiLEA 启动

子区域含有各种类型的顺式元件，表明它们可能

参与多样化的生物过程和调控途径。

2.7 新疆野苹果 LEA 基因家族的表达模式分析

结合新疆野苹果种子低温层积不同时期的转

录组数据，分析 LEA 基因在种子低温层积过程中

的表达情况（图 6A）。在低温层积 0 d、30 d、60 d、
90 d和 120 d的 5个不同时期的新疆野苹果种子中，

MsiLEA 基因表达量差异较大，119 个成员在种子

不同时期均有表达。

MsiLEA1-1、MsiLEA1-2、MsiLEA1-4、MsiLEA2- 
1、MsiLEA2-3、MsiLEA2-10、MsiLEA2-11、
MsiLEA2-30、MsiLEA2-31、MsiLEA2-32、
MsiLEA2-33、MsiLEA2-37、MsiLEA2-44、
MsiLEA2-46、MsiLEA2-56、MsiLEA2-57、
MsiLEA2-60、MsiLEA2-65、MsiLEA2-69、
M s i L E A 2 - 7 2、M s i L E A 2 - 7 8、M s i L E A 3 - 1、
M s i L E A 4 - 7、M s i L E A 4 - 9、M s i L E A 5 - 1、
MsiLEA5-2、MsiLEA5-5、MsiDHN-1、MsiDHN-5、
MsiDHN-7、MsiDHN-8 和 MsiSMP-2 基因的表达 
量升高，MsiLEA2-24、MsiLEA2-34、MsiLEA2-48、 
MsiLEA2-49、MsiLEA2-50、MsiLEA2-51、
MsiLEA2-52、MsiLEA2-55、MsiLEA2-66、
MsiLEA2-68、MsiLEA2-74、MsiLEA2-75、
M s i L E A 4 - 5、M s i L E A 4 - 6、M s i L E A 5 - 3、
MsiLEA5-4、MsiLEA6-2、MsiDHN-4、MsiSMP-1
和 MsiSMP-7 在种子低温层积的前 60 天表达量很

低或检测不到转录本。MsiDHN3 在种子低温层积

过程中表达量下降。

为进一步研究新疆野苹果 LEA 家族基因的表

达情况，结合苹果所有器官（花、果实、种子、

根、茎和叶）的转录组数据，分析 MsiLEA 基因

在各器官的表达情况（图 6B）。MsiLEA1-1 主要

在花中有较高的表达；MsiLEA2-4 主要在花、叶

和茎中有较高的表达；MsiLEA2-12、MsiLEA6-1
和 MsiSMP-7 主要在花、叶、果实、根和茎中有

较高的表达；MsiLEA2-18 主要在花、叶、根和

茎中有较高的表达；MsiLEA2-42、MsiLEA2-48、

图 5    新疆野苹果 LEA 家族成员的顺式作用元件 
Fig. 5    Cis-acting elements in promoters of LEA family 

                 members in Malus sieversii



195中  南  林  业  科  技  大  学  学  报第 46 卷

MsiDHN-3 和 MsiSMP-5 在所有器官中有较高的 
表达；MsiLEA2-68 主要在果实和根中有较高的表

达；MsiLEA4-2、MsiLEA6-2 主要在花、叶和果实

中有较高的表达；MsiLEA4-7 主要在花、叶和根中

图 6    新疆野苹果 MsiLEA 基因在种子低温层积不同时期（A）和不同器官（B）的表达分析 
Fig. 6    Expression analysis of MsiLEA genes during seed low-temperature stratification in different periods（A）and 

                    different organs（B）in Malus sieversii
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有较高的表达；MsiLEA4-11 主要在花、叶、果实

和根中有较高的表达；MsiLEA 在各器官中都有表

达，但不同器官中表达水平差异较大。

3 讨    论

近年来，随着基因组分析技术的兴起，越来

越多的 LEA 家族成员被鉴定和分析。LEA 蛋白

是一种著名的应激相关蛋白因子，植物无法改变

自然环境，必须通过自己的机制来适应。新疆野

苹果作为栽培苹果的主要祖先之一，新疆野苹果

中 LEA 家族基因的鉴定和分析尚未见报道。因

此，本研究对新疆野苹果 LEA 家族基因进行全基

因组筛选和鉴定，并对其表达水平进行分析。共

鉴定新疆野苹果 119 个 MsiLEA 家族基因，并将其

分为 8 个亚家族。与其他已报道物种的 LEA 基因

数量相比，如毛果杨 88 个 [44]，花生 126 个 [17]，

三七 Panax notoginseng 61 个 [45]，辣椒 Capsicum 
annuum 82 个 [46]，苹果 87 个 [34]，新疆野苹果 LEA
基因数量较多。在 MsiLEA 的 8 个亚科中，LEA2
所占比例最大，高达 65%，占绝对优势，这与目

前已报道的烟草 Nicotiana tabacum[47]、其他种类所

占比例一致 [7,48]。新疆野苹果中大量的 LEA 基因

更可能是基因复制和 LEA 基因的保守性造成的。

新疆野苹果包含 LEA4 亚组，但在苹果 LEA4 亚组

中没有发现完整的 LEA 蛋白，这在 LEA 蛋白家族

的报道中是罕见的 [34]。

保守结构域分析结果表明，LEA 亚家族的每

个成员都包含一组独特的保守结构域，其中已经

在拟南芥 [4]、水稻 [5]、小麦 Triticum aestivum[49] 和

栽培花生 [50] 等植物中观察到 LEA 蛋白保守结构

域，这些结果表明 MsiLEA 蛋白不同亚家族的功

能不同。此外，在每个 LEA 亚家族中的保守基序

表明，它们的成员可能起源于该亚家族内的基因

扩增 [51]。研究表明，基因的内含子序列虽然不直

接参与蛋白质编码，但在基因功能中起着至关重

要的作用。基因结构中内含子数量的减少归因于

进化过程，主要目的是加速从转录到翻译的转变。

这种流线型的过程使基因能够快速合成功能蛋白

质以响应外部刺激基因结构 [52-53]。MsiLEA 基因含

有非常少的内含子，这与其他植物物种如甘蓝型

油菜 [10]、茶树 Camellia sinensis[54]、玉米 [55] 和杂

交枫香 [22] 一致，数量少的内含子有利于 MsiLEA
基因在非生物胁迫下的快速表达和功能蛋白的产

生。MsiLEA 蛋白的亚细胞定位结果显示其广泛存

在于细胞核、细胞质、细胞膜、线粒体和叶绿体

中的亚细胞区室。

基因复制是基因组结构的一个主要特征，在

植物基因组和生物体进化过程中发挥着重要作用，

产生新的原始遗传物质用于遗传漂变、突变和选

择，最终导致新的基因功能的产生和基因网络的

进化 [48]。基因复制机制不仅导致基因组大小的扩

展，而且有助于基因功能的多样化，以确保植物

具有足够的适应性和进化能力。新疆野苹果 LEA
基因家族扩张与基因复制有必然联系，而全基因

组复制或片段重复事件在所有导致基因加倍的事

件中占比较大。

LEA 基因在促进植物界的生长、发育和植物

激素响应中发挥广泛作用 [56-57]。先前的研究已经

证明，LEA 基因参与植物对非生物逆境的响应，

最显著的包括干旱、低温限制和高盐胁迫 [58]。结

果显示，MsiLEA 的启动子序列含有丰富的胁迫相

关的顺式作用元件，其表达受多种胁迫诱导。基

于在低温层积 0 d、30 d、60 d、90 d 和 120 d 的 5
个时期新疆野苹果种子的表达数据，部分 LEA1、
LEA2、LEA4、LEA5、SMP 亚家族成员在种子

发育过程中逐渐升高，与小麦 [59]、胡麻 Linum 
usitatissimum[60] 和栽培花生 [50] 的结果一致，推测

这些 LEA 基因可能对种子成熟脱水阶段发生的生

理反应具有保护作用。部分成员的表达量变化不

明显，另一部分成员的表达量很低或检测不到转

录本，不同基因的表达方式不同，其在响应干旱

胁迫、低温胁迫及盐胁迫等中发挥的作用也有差

别。栽培花生中有 45 个 AhLEA 基因受低温胁迫后

发生变化，其中 28 个基因表达量升高，17 个基因

表达量降低 [50]。

4 结    论

本研究从新疆野苹果基因组共揭示了 119
个 MsiLEA 基因的存在，分布在 8 个亚家族。对

MsiLEA 基因的系统发育关系、保守结构域、外显

子 - 内含子结构和顺式作用元件进行分析发现，不

同亚家族基序之间差异较大。转录组结果表明，

MsiDHN3 在种子低温层积过程中表达量下降，

在所有器官中表达量较高。本研究可为深入理解

LEA 基因家族在新疆野苹果种子胚胎发育阶段中

的作用提供基础数据。
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