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摘　 要:在全基因组和转录组水平系统鉴定马铃薯 ＵＳＰ 通用应激蛋白基因家族ꎬ并对该家族成员的基本特征及

其在不同逆境胁迫下的表达模式进行分析ꎮ 同时以马铃薯干旱耐受型品种‘陇薯 １０ 号’(Ｌ)和干旱敏感型品种‘大
西洋’(Ｄ)为试验材料ꎬ利用高通量测序全面分析 ＳｔＵＳＰ 家族成员在干旱胁迫下的表达特性ꎬ筛选干旱胁迫关键差异

表达基因ꎮ 结果表明:马铃薯基因组中共有 ４２ 个基因编码含有 ＵＳＰ 结构域的蛋白质ꎬ在 １１ 条染色体上不对称分

布ꎬ且主要分布在 １~６ 号染色体上ꎮ 绝大多数 ＳｔＵＳＰｓ 含有多个内含子ꎮ 胁迫表达分析显示 ＳｔＵＳＰｓ 能够响应多种非

生物胁迫ꎬ且在干旱耐受性不同的马铃薯品种中差异表达ꎮ 同时ꎬ利用 ｑＲＴ－ＰＣＲ 分析了 １２ 个成员干旱胁迫下表达

模式ꎬ除 ＳｔＵＳＰ１２、ＳｔＵＳＰ２２ 下调表达外ꎬ其余 １０ 个基因均正响应干旱胁迫ꎮ
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　 　 非生物胁迫是严重制约经济作物产量和质量

的因素之一ꎮ 植物固着生长的特性决定了其无法

主动规避各类胁迫ꎬ因此需要有快速、高效的非生

物胁迫响应机制来应对干旱、盐、极端温度和氧化

胁迫等ꎬ以提高自身生存能力ꎮ 为此ꎬ植物进化形

成了一套复杂的调控机制ꎬ其中包括受体感知信

号ꎬ通过激活应激反应基因将外部信号转导到下游

效应器ꎬ这些效应蛋白介导了一系列形态和生理改

变ꎬ帮助植物更好地适应胁迫环境ꎮ 通用应激蛋白

(Ｕｎｉｖｅｒｓａｌ ｓｔｒｅｓｓ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬＵＳＰ)家族即上述效应蛋白

之一ꎬ该家族成员有包含 １３０~１６０ 个氨基酸残基的保

守结构域、蛋白激酶样结构域(或 ＰＫ 样结构域)、
ｔｙｒＰＫ样结构域或 Ｕ－ｂｏｘ 结构域等[１－２]ꎮ ＵＳＰ 家族最

早在大肠杆菌(Ｅｓｃｈｅｒｉｃｈｉａ ｃｏｌｉ Ｋ－１２ ｓｔｒａｉｎ Ｗ３１１０)中
被发现ꎬ后表明其广泛存在于细菌、古生菌、真菌、原
生生物、植物和动物中[２－４]ꎬ且与所有的胁迫响应均

相关ꎬ可以参与抵抗多种非生物与生物胁迫[２ꎬ５－７]ꎮ
植物对非生物胁迫反应的本质是一系列的生

化和生理适应ꎬ主要依赖于胁迫相关基因的调控表

达[８]ꎮ 研究发现ꎬ在拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ)中
通用胁迫蛋白 ＡｔＵＳＰ 同时定位于细胞核和细胞质ꎬ
其作为 ＲＮＡ 分子伴侣显著增强了植株的耐冷性[９]ꎮ
进一步研究显示ꎬ在冷休克条件下 ＡｔＵＳＰ 可作为

ＲＮＡ 分子伴侣影响 ＲＮＡ 代谢而发挥作用ꎬ如导致

ＲＮＡ 的错误折叠和二级结构的改变[１０]ꎮ 拟南芥

ＵＳＰ 蛋白 ＨＲＵ１ 通过与诱导活性氧 ＲＯＳ 产生的蛋

白质———ＧＴＰａｓｅ ＲＯＰ２ 和 ＮＡＤＰＨ 氧化酶 ＲｂｏｈＤ 相

互作用ꎬ在低氧胁迫下调节 ＲＯＳ 水平维持内稳

态[１１]ꎮ 丹参(Ｓａｌｖｉａ ｍｉｌｔｉｏｒｒｈｉｚａ Ｂｇｅ.) ＳｍＵＳＰｓ 的表

达受茉莉酸甲酯 (ＭｅＪＡ)、水杨酸 ( ＳＡ)、脱落酸

(ＡＢＡ)以及脱水胁迫的上调诱导[１２]ꎮ 在棉花(Ｇｏｓ￣
ｓｙｐｉｕｍ ｈｅｒｂａｃｅｕｍ Ｌ.)中ꎬＧｈＵＳＰ１ 和 ＧｈＵＳＰ２ 被证实

能够响应盐胁迫[１３]ꎮ 番茄 ( Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ
Ｌ.)中 ＵＳＰ 蛋白 ＳｌＲｄ２ 是一种在植物中形成同源二

聚体的 ＡＴＰ 结合蛋白ꎬ ＳｌＣＩＰＫ６ 在细胞质中和

ＳｌＲｄ２ 相互作用形成复合体ꎬ进而磷酸化 ＳｌＲｄ２ꎻ与
野生型番茄相比ꎬ在 ＳｌＲｄ２ 过表达植株中瞬时表达

ＳｌＣＩＰＫ６ 可显著减少 ＲＯＳ 积累ꎮ 可见ꎬＳｌＲｄ２ 作为

ＳｌＣＩＰＫ６ 的相互作用分子和磷酸化靶标ꎬ可在功能

上调节 ＳｌＣＩＰＫ６ 介导的 ＲＯＳ 生成ꎬ从而调节植株的

胁迫响应[１４]ꎮ
生物钟与植物适应日常环境波动以及能量的

生产和消耗能力有关ꎮ 研究人员通过转录组分析ꎬ
从 ７ 个绿色植物属(ＧｌｙｃｉｎｅꎬＨｏｒｄｅｕｍꎬＭａｎｉｈｏｔꎬＭｅｄｉ￣
ｃａｇｏꎬＯｒｙｚａꎬＰｉｎｕｓ ａｎｄ Ｔｒｉｔｉｃｕｍ)中鉴定出了 ３２ 个干

旱胁迫响应 ＵＳＰｓ[１５]ꎮ 有报道称拟南芥通用应激蛋

白(ＵＳＰꎬＡｔ３ｇ５３９９０)在核时钟基因的昼夜调节中起

重要作用ꎬ拟南芥 ＵＳＰ 敲除突变系表现出 ＣＩＲＣＡ￣
ＤＩＡＮ ＣＬＯＣＫ ＡＳＳＯＣＩＡＴＥＤ１(ＣＣＡ１)昼夜节律振幅

显著降低ꎬ而 ＵＳＰ 在其自身启动子控制下的表达能

够恢复 ＣＣＡ１ 基因的昼夜节律ꎬ表明 ＵＳＰ 可通过调

节拟南芥中心时钟基因 ＣＣＡ１ 和 ＴＯＣ１ 的表达而调

控昼夜节律[６]ꎮ 同时ꎬ两个拟南芥 ＵＳＰ(Ａｔ３ｇ６２５５０
和 Ａｔ３ｇ５３９９０)被证实在干旱条件下表达量显著增

强[１６]ꎮ 过表达 ＡｔＵＳＰ(Ａｔ３ｇ５３９９０)显著增强了转基

因植株对氧化胁迫和高温胁迫的耐受性ꎬ而在 Ａｔｕｓｐ
(ＳＡＬＫ＿１４６０５９)突变系中则观察到对上述胁迫表现

出高敏感性[１７]ꎮ ＡｔＵＳＰ(Ａｔ３ｇ５３３９０)基因的表达量

在盐胁迫、渗透胁迫和机械伤害下均显著上调表

达[１５]ꎬ表明植物 ＵＳＰｓ 可能在多重胁迫条件下发挥

调节功能ꎮ
马铃薯(Ｓｏｌａｎｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ Ｌ.)是世界上仅次于

水稻和小麦的第三大非谷类主要作物ꎬ也是我国第

四大主粮[１８－１９]ꎮ 由于气候变化ꎬ马铃薯的生产种植

环节频繁受各种生物和非生物胁迫的影响ꎮ 因此ꎬ
逆境胁迫响应基因的挖掘与应用在马铃薯抗逆分

子育种方面前景巨大ꎮ ＵＳＰ 蛋白家族在植物非生

物胁迫响应中的重要作用已在多种植物中得到验

证ꎬ但其在马铃薯中的具体功能尚未被深入研究ꎮ
本研究在全基因组水平挖掘分析了马铃薯 ＵＳＰ 基

因家族的数量、结构、染色体位置和系统发育等ꎻ为
探究其在马铃薯胁迫响应中的重要作用ꎬ进一步解

析 ＳｔＵＳＰｓ 基因在不同激素处理和胁迫条件下的表

达差异ꎬ并通过高通量测序对干旱耐受型和干旱敏

感型马铃薯品种中 ＳｔＵＳＰｓ 的表达差异进行分析ꎬ为
研究马铃薯 ＳｔＵＳＰｓ 基因的功能提供依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料

供试马铃薯品种为‘陇薯 １０ 号’ (Ｌꎬ干旱耐受

型)和‘大西洋’ (Ｄꎬ干旱敏感型) [２０]ꎮ 将大小一致

的马铃薯原种种植在由营养土、珍珠岩、蛭石(比例

３ ∶ １ ∶ １)构成基质的花盆(盆高 ３０ ｃｍꎬ内径 ２０ ｃｍ)
中ꎬ置于温室中培养ꎬ自然光照射ꎬ温度(２５±２)℃ꎮ
发芽后ꎬ用完全营养液给植株浇水、施肥ꎬ每周 １ 次ꎮ
温室继续培养 ２５ ｄ 后ꎬ选择生长整齐一致的植物材

料进行干旱处理ꎮ 在最后一次浇水日ꎬ不浇施完全

营养液ꎬ并持续干旱处理 ５ ｄꎮ 收取顶部 ３~５ 片叶ꎬ
液氮速冻后－８０℃保存ꎬ用于转录组测序和实时荧

光定量实验(ｑＲＴ－ＰＣＲ)ꎮ 试验设 ３ 个重复ꎬ每个重
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复 １０ 株ꎮ
选取健壮且生长一致的马铃薯‘大西洋’盆栽

植株进行干旱胁迫处理ꎮ 设置 ４ 个取样点ꎬ其中对

照组(ＣＫ)的土壤含水量保持在 ７５％ ~８０％ꎬ干旱胁

迫组分为 Ｄ１(土壤含水量 ５５％ ~６０％)、Ｄ２(土壤含

水量 ３５％~４０％)和 Ｄ３(土壤含水量 １５％ ~２０％)共
３ 组ꎬ使用 ＴＤＲ－３００ 传感器(Ｓｐｅｃｔｒｕｍ ＲꎬＡｕｒｏｒａꎬＩｌ￣
ｌｉｎｏｉｓꎬＵＳＡ)每天 ２ 次(１０ ∶ ００ 和 １６ ∶ ００)监测土壤

含水量ꎮ 处理完成后ꎬ采集植株顶部第 ３ ~ ５ 片叶ꎬ
置于液氮中速冻后－８０℃保存备用ꎬ用于 ｑＲＴ－ＰＣＲ
分析马铃薯 ＳｔＵＳＰ 在干旱胁迫下的表达模式ꎬ试验

设 ３ 次生物学重复ꎮ
１.２　 试验设计

１.２.１　 基因家族鉴定及进化分析 　 利用马铃薯数

据库 ＰＧＳＣ(ｈｔｔｐ: / / ｓｐｕｄｄｂ.ｕｇａ.ｅｄｕ / )下载 ＳｔＵＳＰ 相

关数据ꎬ并构建本地数据库ꎮ 同时ꎬ在 ＮＣＢＩ 中下载

已注册的拟南芥 ＵＳＰ 基因ꎬ结合 Ｐｆａｍ 蛋白家族数

据库 ( ｈｔｔｐ: / / ｘｆａｍ. ｒｏｇ / ) 中 的 隐 马 尔 科 夫 模 型

(ＨＭＭꎬｅ－ｖａｌｕｅ < ０. ０１ꎻＰＦ００５８２)ꎬ利用 ＢＬＡＳＴ( ｅ－
ｖａｌｕｅ< １ × １０－５) 在全基因组水平比对鉴定马铃薯

ＵＳＰ 家族候选成员ꎮ 将搜索到的候选蛋白提交到

ＮＣＢＩ－ＣＤＤ(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ /
ｃｄｄ / ｗｒｐｓｂ)进行结构域比对分析ꎬ搜索保守结构域ꎬ
最终确定马铃薯 ＵＳＰ 家族成员ꎮ
１.２.２　 基因结构和氨基酸保守结构分析 　 基于文

献方法ꎬ对马铃薯 ＳｔＵＳＰｓ 基因结构进行分析[２１]ꎮ
通过 ＭＥＧＡ７.０ 软件中的 Ａｌｉｇｎ Ｂｙ Ｍｕｓｃｌｅ 程序对拟

南芥 ＡｔＵＳＰ 和筛选鉴定到的马铃薯 ＳｔＵＳＰ 家族成

员的 蛋 白 序 列 进 行 多 序 列 比 对ꎬ 并 用 邻 接 法

(Ｎｅｉｇｈｂｏｒ－ｊｏｉｎｉｎｇꎬＮＪ)构建系统进化树ꎬ校验参数

Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 设置为 １ ０００ꎮ
１.２.３ 　 家族成员染色体位置分析 　 参照王泽民

等[２１]方法从马铃薯基因组注释文件 ＤＭ＿１－３＿５１６＿
Ｒ４４＿ｐｏｔａｔｏ.ｖ６.１.ｈｃ＿ｇｅｎｅ＿ｍｏｄｅｌｓ( ｈｔｔｐ: / / ｓｏｌａｎａｃｅａｅ.
ｐｌａｎｔｂｉｏｌｏｇｙ.ｍｓｕ.ｅｄｕ / ｄｍ＿ｖ６＿１＿ｄｏｗｎｌｏａｄ.ｓｈｔｍｌ)中提

取 ＳｔＵＳＰ 家族成员在染色体上的位置信息ꎮ 运用

ＴＢｔｏｏｌｓ(ｖ１.０９８６)软件绘制马铃薯 ＵＳＰ 基因在染色

体上的分布图并对其进行共线性分析ꎮ
１.２.４　 家族成员启动子区顺式作用元件分析 　 通

过马铃薯基因组数据库(ｈｔｔｐ: / / ｓｏｌａｎａｃｅａｅ.ｐｌａｎｔｂｉｏｌ￣
ｏｇｙ.ｍｓｕ. ｅｄｕ / ｐｇｓｃ)提取马铃薯 ＳｔＵＳＰｓ 基因启动子

区域序列信息ꎬ将序列信息提交到 ＰｌａｎｔＣＡＲＥ 数据

库 ( ｈｔｔｐ: / / ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ. ｐｓｂ. ｕｇｅｎｔ. ｂｅ / ｗｅｂｔｏｏｌｓ /
ｐｌａｎｔｃａｒｅ)ꎬ搜索分析转录起始位点(ＡＴＧ)上游 １.０
ｋｂ 区域内的顺式作用调控元件ꎮ

１.２.５　 马铃薯 ＵＳＰ 家族表达分析 　 从马铃薯数据

库 ＰＧＳＣ(ｈｔｔｐ: / / ｓｐｕｄｄｂ.ｕｇａ.ｅｄｕ / )中分别获取马铃

薯 ＳｔＵＳＰｓ 基因在不同胁迫条件下的 ＲＮＡ－Ｓｅｑ 数

据ꎬ对马铃薯 ＳｔＵＳＰｓ 在非生物胁迫、生物胁迫及激

素处理下的表达模式进行分析ꎮ
利用转录组测序和 ｑＲＴ－ＰＣＲ 对两个抗旱性不

同品种的马铃薯 ＳｔＵＳＰｓ 进行干旱胁迫响应分析ꎮ
测序方法及数据处理如下:以马铃薯 ｍＲＮＡ 为模

板ꎬ用 ６ 碱基随机引物和逆转录酶合成 ｃＤＮＡ 第一

链和第二链ꎮ 文库构建完成后ꎬ采用 ＰＣＲ 扩增进行

文库片段富集ꎬ使文库大小保持为 ４５０ ｂｐꎻ通过 Ａｇｉ￣
ｌｅｎｔ ２１００ Ｂｉｏａｎａｌｙｚｅｒ 进行文库质检ꎮ 将含有不同

Ｉｎｄｅｘ 序列的文库根据有效浓度和所需数据量按比

例进行混合ꎬ然后将混合文库浓度稀释为 ２ ｎＭꎬ通
过碱变性获得单链文库ꎮ 基于 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＨｉＳｅｑ 测序

平台ꎬ采用第二代测序技术(Ｎｅｘｔ￣ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ｓｅｑｕｅｎ￣
ｃｉｎｇꎬＮＧＳ)对文库进行双末端(Ｐａｉｒｅｄ￣ｅｎｄꎬＰＥ)测序

(派森诺ꎬ南京)ꎮ 对每个样品上机测序后生成

ＦＡＳＴＱ 的原始数据分别进行统计ꎬ包括碱基识别准

确率 ９９％以上碱基所占百分比的 Ｑ２０ 和准确率

９９.９％以上的 Ｑ３０ 等指标ꎮ 数据过滤:采用 Ｃｕｔａｄａｐｔ
去除 ３'端接头序列ꎻ去除平均质量分数低于 Ｑ２０ 的

Ｒｅａｄｓꎮ 使用软件 ＨＩＳＡＴ２(ｈｔｔｐ: / / ｃｃｂ. ｊｈｕ. ｅｄｕ / ｓｏｆｔ￣
ｗａｒｅ / ｈｉｓａｔ２ / ｉｎｄｅｘ.ｓｈｔｍｌ)将过滤后的 Ｒｅａｄｓ 比对到

马铃薯参考基因组 ( ＤＭ＿１ － ３ ＿５１６ ＿Ｒ４４ ＿ ｐｏｔａｔｏ ＿
ｇｅｎｏｍｅ＿ａｓｓｅｍｂｌｙ.ｖ６.１.ｆａ)计算相关基因表达量ꎮ

为进一步分析干旱胁迫下马铃薯 ＳｔＵＳＰｓ 表达

模式ꎬ采用 ＳＹＢＲ Ｇｒｅｅｎ ｑＰＣＲ ＫＩＴ(全式金ꎬ中国)试
剂盒ꎬ使用 Ｌｉｇｈｔ Ｃｙｃｌｅｒ ９６ 荧光定量 ＰＣＲ 仪(罗氏ꎬ
瑞士)进行 ｑＲＴ－ＰＣＲꎮ 反应总体积 ２０ μＬꎬ其中 １０
μＬ ２×ＳＹＢＲ Ｇｒｅｅｎ Ｐｒｅｍｉｘꎬ０.８ μＬ 引物(正向和反向

引物)ꎬ１ μＬ(１００ ｎｇ) ｃＤＮＡ 模板及 ８.２ μＬ ｄｄＨ２Ｏꎮ
反应程序如下:９４℃ꎬ３０ ｓꎬ随后 ９４℃ꎬ５ ｓ 和 ６０℃ꎬ
３０ ｓꎬ共 ４０ 个循环ꎮ 试验设 ３ 个生物重复和 ３ 个技

术重复ꎬ内参基因为 ＳｔＥＦ１αꎬ并用 ２－ΔΔＣｔ法计算基因

的相对表达量ꎮ
１.３　 数据处理

采用 ＳＰＳＳ ２０.０ 进行显著性差异分析ꎮ 试验分

３ 个生物重复和 ３ 个技术重复ꎬ数据为共计 ３ 个重

复的平均值±ＳＥꎮ

２　 结果与分析

２.１　 马铃薯 ＳｔＵＳＰ 家族的鉴定及进化分析

利用 ＨＭＭ(ｅ－ｖａｌｕｅ<０.０１)、ＢＬＡＳＴ(ｅ－ｖａｌｕｅ<１×
１０－５)比对筛选和 ＣＤＤ 结构域比对相结合的方法ꎬ
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在马铃薯基因组中共鉴定出 ４２ 个 ＳｔＵＳＰ 成员ꎮ 除

６ 个成员 ( ＳｔＵＳＰ２０、 ＳｔＵＳＰ２２、 ＳｔＵＳＰ３０、 ＳｔＵＳＰ３１、
ＳｔＵＳＰ３２、ＳｔＵＳＰ４１)外ꎬ其余 ＳｔＵＳＰｓ 的登录号均可在

ＧｅｎＢａｎｋ 中获得ꎮ 马铃薯的 ４２ 个 ＳｔＵＳＰｓ 基因长度

间存在较大差异ꎬ从 ４７４ ｂｐ(ＳｔＵＳＰ３ 和 ＳｔＵＳＰ２５)到

３ １５０ ｂｐ ( ＳｔＵＳＰ４０) 不等 (表 １)ꎮ 为研究马铃薯

ＵＳＰ 家族的进化关系ꎬ将拟南芥(２６ 个)和马铃薯

(４２ 个)ＵＳＰ 家族成员构建系统进化树(图 １ꎬ见 ３８
页)ꎬ４２ 个 ＳｔＵＳＰ 分别属于 Ｇｒｏｕｐ Ａ ~ Ｅ ５ 个亚族ꎮ
其中ꎬＢ 组成员最多(１３ 个)ꎬＥ 组最少(５ 个)ꎮ

表 １　 马铃薯 ＵＳＰ 家族成员特征
Ｔａｂｌｅ １　 Ｆｅａｔｕｒｅｓ ｏｆ ＵＳＰ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ｓ. ｔｕｂｅｒｓｏｍｅ

基因号
Ｇｅｎｅ ＩＤ

基因名
Ｇｅｎｅ ｓｙｍｂｏｌ

分组
Ｇｒｏｕｐ

染色体位置
Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ

起始
Ｓｔａｒｔ

终止
Ｅｎｄ

基因长度
Ｇｅｎｅ

ｌｅｎｇｔｈ / ｂｐ

蛋白长度
Ｐｒｏｔｅｉｎ

ｌｅｎｇｔｈ / ａａ

ＮＣＢＩ 收录号
ＮＣＢＩ ａｃｃｅｓｓｉｏｎ

Ｓｏｌｔｕ.ＤＭ.０１Ｇ０１７４２０ ＳｔＵＳＰ１ Ｄ ０１ ４４４８９１６６ ４４４９１８６９ ５４０ １７９ ＸＰ＿００６３３７９５６.１
Ｓｏｌｔｕ.ＤＭ.０１Ｇ０１９７８０ ＳｔＵＳＰ２ Ａ ０１ ５３９６７４１４ ５３９７０００８ ４９２ １６３ ＸＰ＿００６３５８２０３.１
Ｓｏｌｔｕ.ＤＭ.０１Ｇ０２１８１０ ＳｔＵＳＰ３ Ｄ ０１ ５９４９５０９１ ５９４９４２６１ ４７４ １５７ ＸＰ＿００６３４２８０４.１
Ｓｏｌｔｕ.ＤＭ.０１Ｇ０２６１３０ ＳｔＵＳＰ４ Ｂ ０１ ６５７５４１６２ ６５７４９６０４ ２１５４ ７１７ ＸＰ＿００６３４５３６７.１
Ｓｏｌｔｕ.ＤＭ.０１Ｇ０４０１３０ ＳｔＵＳＰ５ Ｄ ０１ ７８７５７３０３ ７８７５９３０５ ５０１ １６６ ＸＰ＿００６３４４７５１.１
Ｓｏｌｔｕ.ＤＭ.０１Ｇ０４９５００ ＳｔＵＳＰ６ Ａ ０１ ８６３３０８６２ ８６３２８１１０ ５３４ １７７ ＸＰ＿００６３６５１１４.１
Ｓｏｌｔｕ.ＤＭ.０２Ｇ０１８９３０ ＳｔＵＳＰ７ Ａ ０２ ３３２１９５７３ ３３２２４８９７ ７４４ ２４７ ＸＰ＿００６３４７１６２.１
Ｓｏｌｔｕ.ＤＭ.０３Ｇ００２４３０ ＳｔＵＳＰ８ Ａ ０３ ２３３００７８ ２３３４９００ ７７７ ２５８ ＸＰ＿００６３４３２７０.１
Ｓｏｌｔｕ.ＤＭ.０３Ｇ０２５９７０ ＳｔＵＳＰ９ Ｅ ０３ ５０９６８５８０ ５０９７０９６５ ７０５ ２３４ ＸＰ＿００６３４４４６１.１
Ｓｏｌｔｕ.ＤＭ.０３Ｇ０２８９５０ ＳｔＵＳＰ１０ Ｃ ０３ ５３４５７０５７ ５３４５４８３５ ７０８ ２３５ ＸＰ＿００６３４５１００.１
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２.２　 马铃薯 ＳｔＵＳＰｓ 基因结构、染色体及古多倍化

基因家族的进化中ꎬ外显子与内含子(外显子－
内含子) 结构变化起着非常重要的作用ꎮ 利用

ＧＳＤＳ(Ｇｅｎｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｄｉｓｐｌａｙ ｓｅｒｖｅｒ ２.０)对 ４２ 个马铃

薯 ＳｔＵＳＰ 基因的外显子－内含子等结构进行了分

析ꎮ 由图 ２Ａ 可知ꎬ除 ３ 个 ＳｔＵＳＰ 基因(ＳｔＵＳＰ７ / ２７ /
２８)只含 １ 个外显子之外ꎬ其余 ＳｔＵＳＰｓ 均包含多个

外显子ꎬＧｒｏｕｐ Ｄ 亚族成员 ＳｔＵＳＰ４０ 的外显子数目

最多(１４ 个)ꎮ 还有 １４ 个家族成员不包含 ＵＴＲ 区ꎮ
除 １１ 号染色体外ꎬ其余 １１ 条染色体上均有

ＳｔＵＳＰ 基因分布(图 ３ꎬ表 １)ꎬ主要分布在 １ ~ ６ 号染

色体上ꎬ其中 ６ 号和 １ 号染色体上的 ＳｔＵＳＰ 基因较

多ꎬ分别为 ７ 个和 ６ 个ꎻ其次是 ３~ ５ 号和 １２ 号染色

体上各有 ４ 个ꎬ２ 号染色体只有 １ 个 ( ＳｔＵＳＰ７)ꎮ
ＳｔＵＳＰ 基因的重复分析结果显示ꎬ有 １７ 个 ＳｔＵＳＰ 基

因参与了 １４ 个片段重复事件ꎬ且这些基因均存在于

Ｇｒｏｕｐ Ａ~Ｅ ５ 个亚族中ꎮ 除片段重复外ꎬ发现 ４ 次

串联重复事件ꎬ包含 ９ 个 ＳｔＵＳＰ 成员ꎬ其中 ＳｔＵＳＰ３９
参与了 ２ 个串联复制事件ꎮ ４ 个成员同时参与了节

段复制和串联复制(图 ３)ꎮ 以上结果表明ꎬ片段复

制可能在马铃薯 ＵＳＰ 基因家族的扩张中起主导

作用ꎮ
２.３　 马铃薯 ＳｔＵＳＰｓ 的蛋白质结构和保守基序

使用 ＭＥＭＥ ( Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｅｘｐｅｃｔａｔｉｏｎ￣ｍａｘｉｍｉｚａｔｉｏｎ
ｆｏｒ ｍｏｔｉｆ ｅｌｉｃｉｔａｔｉｏｎ)对马铃薯 ４２ 个 ＵＳＰ 蛋白进行

Ｍｏｔｉｆ 分析ꎬ鉴定到 ５ 个具有独特系统发育分布的保

守基序(图 ２Ｂ)ꎮ ＳｔＵＳＰ 蛋白的基序数为 ２~５ 个ꎬ基
序长度为 １５~５０ 个氨基酸ꎮ 绝大多数 ＳｔＵＳＰ 包含 ３
个 Ｍｏｔｉｆ 基序(Ｍｏｔｉｆ １、２、５)ꎬ而 ＳｔＵＳＰ１１、ＳｔＵＳＰ２１ 和

ＳｔＵＳＰ２３ 仅含有 Ｍｏｔｉｆ １ 和 Ｍｏｔｉｆ ２ꎮ 相比之下ꎬ所有

３６ 个 ＳｔＵＳＰ 均包含 ２ 个 Ｍｏｔｉｆ(Ｍｏｔｉｆ １ 和 Ｍｏｔｉｆ ２)ꎬ
其中 ７ 个 ＳｔＵＳＰ 成员(ＳｔＵＳＰ４２、ＳｔＵＳＰ２２、ＳｔＵＳＰ４０、
ＳｔＵＳＰ２０、ＳｔＵＳＰ１３、ＳｔＵＳＰ１７、ＳｔＵＳＰ３３)包含了全部 ５
个 Ｍｏｔｉｆ(图 １、图 ２Ｂ)ꎬ而这 ７ 个 ＳｔＵＳＰ 蛋白均属于

Ｅ 亚族ꎮ
２.４　 马铃薯 ＳｔＵＳＰｓ 启动子区顺式作用元件分析

为深入了解 ＳｔＵＳＰ 潜在的调控机制(与胁迫响

应和激素相关)ꎬ使用 ＰｌａｎｔＣＡＲＥ 分别对每个 ＳｔＵＳＰ
基因转录起始位点(ＡＴＧ)上游 １ ０００ ｂｐ 的序列中

的顺式作用元件进行检测ꎮ 如图 ４ 所示ꎬ除基本基

因表达控制元件(如 ＣＡＡＴ 和 ＴＡＴＡ)外ꎬ根据功能

将胁迫响应和激素相关的顺式作用元件分为 ９ 组ꎮ
多种与激素(脱落酸 ＡＢＡ、茉莉酸甲酯 ＭｅＪＡ、赤霉

酸 ＧＡ、水杨酸 ＳＡ 和生长素 ＩＡＡ)响应相关的顺式

作用元素被发现ꎻＡＢＡ 和 ＭｅＪＡ 经常参与植物对胁

迫的防御ꎬ而参与 ＡＢＡ 和 ＭｅＪＡ 响应的元件被发现

存在于大多数 ＳｔＵＳＰｓ 的启动子区ꎬ暗示这些基因可

能同植物胁迫响应相关ꎮ 脱水响应元件(ＤＲＥ)和

参与干旱诱导(ＭＢＳ)元件的 ＭＹＢ 转录因子结合位

点等多个干旱响应元件也被发现存在于多个

ＳｔＵＳＰｓ 的启动子区序列中ꎻ其他非生物胁迫响应元

件ꎬ如 ＴＣ－ｒｉｃｈ 重复序列 ＭＹＣ 转录因子也存在于

ＳｔＳＵＳＰｓ 基因启动子中ꎮ
２.５　 马铃薯 ＳｔＵＳＰｓ 胁迫响应表达分析

２.５.１　 马铃薯 ＳｔＵＳＰｓ 响应非生物 / 生物胁迫及激素

处理表达分析 　 为进一步了解马铃薯 ＳｔＵＳＰｓ 基因

在非生物胁迫响应中的潜在功能ꎬ对其在非生物胁

迫(盐胁迫ꎬ１５０ ｍＭ ＮａＣｌꎻ高温ꎬ３５℃ꎻ甘露醇ꎬ２６０
μＭ 处理 ２４ ｈ)下的表达模式进行了分析ꎮ 由图 ４
可知ꎬ大多数 ＳｔＵＳＰｓ 基因均可响应非生物胁迫ꎬ其
中响应高温胁迫的成员数目较多ꎮ 在盐(Ｓａｌｔ)胁迫

和热(Ｈｅａｔ)胁迫下ꎬ分别有 １３ 个( ＳｔＵＳＰ２ / ４ / ７ / ９ /
１０ / １２ / １６ / １７ / ２１ / ２２ / ２３ / ２９ / ３５)和 ５ 个( ＳｔＵＳＰ２ / ４ /
１０ / ２３ / ３４)基因上调表达较显著ꎮ 部分 ＳｔＵＳＰｓ 在盐

胁迫和高温胁迫中表现出相反的表达模式ꎬ如

ＳｔＵＳＰ７ 和 ＳｔＵＳＰ２９ 在盐胁迫中上调表达而在热胁

迫下表达量降低(图 ５ꎬ见 ３９ 页)ꎮ 在不同激素处理

(５０ μＭ ＡＢＡ、５０ μＭ ＧＡ３、１０ μＭ ＩＡＡ 和 １０ μＭ ＢＡＰꎬ
２４ ｈ)下ꎬ许多 ＳｔＵＳＰ 基因的表达量也呈现出差异变

化ꎮ 整体而言ꎬＳｔＵＳＰｓ 对 ＡＢＡ 的响应较明显ꎬ９ 个

ＳｔＵＳＰｓ(ＳｔＵＳＰ１ / ６ / ９ / １１ / ２３ / ２４ / ２７ / ２８ / ２９)在 ＡＢＡ 处

理下上调表达较显著ꎮ 此外ꎬ部分 ＳｔＵＳＰ 基因能够同

时响应激素和非生物胁迫ꎮ 在生物胁迫响应中

ＳｔＵＳＰｓ 的表达量也呈现差异变化ꎬ例如马铃薯晚疫病

菌侵染叶片时ꎬＳｔＵＳＰ２８、ＳｔＵＳＰ３４、ＳｔＵＳＰ３７ 的表达量

上调ꎬ其余基因成员表达量下调或者不变ꎮ 综上所

述ꎬ马铃薯 ＳｔＵＳＰｓ 基因能够响应不同的逆境胁迫和

激素处理ꎬ可能在马铃薯生长发育及胁迫响应中发挥

重要作用ꎮ
２.５.２　 不同抗旱性马铃薯品种中 ＳｔＵＳＰｓ 在干旱胁

迫下的表达分析　 为深入了解马铃薯 ＳｔＵＳＰ 在干旱

胁迫响应中的重要作用ꎬ选择干旱耐受型品种‘陇
薯 １０ 号’(Ｌ)和干旱敏感型品种‘大西洋’(Ｄ)两个

干旱胁迫耐受性不同的品种作为材料进行马铃薯

ＵＳＰ 基因干旱胁迫表达分析ꎮ 对干旱胁迫处理下

两个品种植株进行转录组测序(图 ６Ａꎬ见 ４０ 页)ꎬ结
果表明ꎬ干旱胁迫导致 ＳｔＵＳＰｓ 表达谱发生显著变

化ꎮ 为验证 ＲＮＡ－ｓｅｑ 数据ꎬ使用 ｑＲＴ－ＰＣＲ 检测了

参与干旱胁迫响应的 ６ 个差异表达 ＳｔＵＳＰｓꎬｑＲＴ－
ＰＣＲ 结果与 ＲＮＡ－ｓｅｑ 数据一致ꎮ 同时两个耐旱性
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　 　 注:利用 ＭＥＧＡ７ 中 ４２ 个 ＳｔＵＳＰ 和 ２６ 个 ＡｔＵＳＰ 蛋白的氨基
酸序列ꎬ通过 Ｃｌｕｓｔａｌ Ｗ 生成无根树ꎮ 亚族由不同颜色区分ꎮ

Ｎｏｔｅ:Ｔｈｅ ｕｎｒｏｏｔｅｄ ｔｒｅｅ ｗａｓ ｇｅｎｅｒａｔｅｄ ｂｙ Ｃｌｕｓｔａｌ Ｗ ｉｎ ＭＥＧＡ７
ｕｓｉｎｇ ｔｈｅ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ４２ ＳｔＵＳＰ ａｎｄ ２６ Ａｔ￣
ＵＳＰ ｐｒｏｔｅｉｎｓ. ＵＳＰ ｇｒｏｕｐｓ ａｒｅ ｄｉｓｔｉｎｇｕｉｓｈｅｄ ｂｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｌｏｒｓ.

图 １　 马铃薯 ＵＳＰ 系统发育分析
Ｆｉｇ.１　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ＵＳＰ ｉｎ ｐｏｔａｔｏ

　 　 注:红色曲线表示马铃薯 ＵＳＰ 基因之间的复制关系ꎮ ｃｈｒｏ１
~ ｃｈｒ１２ 指 １~１２ 号染色体ꎮ

Ｎｏｔｅ: Ｒｅｄ ｃｕｒｖｅｓ ｄｅｎｏｔｅ ｔｈｅ ｄｅｔａｉｌｓ ｏｆ ｄｕｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ
ｐｏｔａｔｏ ＵＳＰ ｇｅｎｅｓ. ｃｈｒｏ１~ ｃｈｒ１２ ｒｅｆｅｒｓ ｔｏ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅｓ １~１２.

图 ３　 马铃薯 ＵＳＰ 基因的复制分析
Ｆｉｇ.３　 Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｄｕｐｌｉｃａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｏｔａｔｏ ＵＳＰ ｇｅｎｅｓ

　 　 注:所有确定的顺式作用元件被分为 ９ 组(用不同的颜色表示)ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ａｌｌ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｗｅｒｅ ｄｉｖｉｄｅｄ ｉｎｔｏ ９ ｇｒｏｕｐｓ ( ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｂｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｌｏｒｓ) .

图 ４　 ＳｔＵＳＰ 基因启动子中激素和胁迫响应相关的顺式元件示意图

Ｆｉｇ.４　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｈｏｒｍｏｎｅ ａｎｄ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｉｓ￣ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｄｅｔｅｃｔｅｄ ｉｎ ＳｔＵＳＰ ｇｅｎｅ ｐｒｏｍｏｔｅｒｓ
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　 　 注:１.盐胁迫、甘露醇处理对照ꎻ２.盐胁迫(１５０ ｍＭ ＮａＣｌꎬ２４ ｈ)ꎻ
３.甘露醇模拟干旱胁迫(２６０ μＭꎬ２４ ｈ)ꎻ４. 生物胁迫对照ꎻ５. 马铃薯

晚疫病侵染(２４ ｈ)ꎻ６. β－氨基丁酸处理(２４ ｈ)ꎻ７.苯并噻二唑处理

(２４ ｈ)ꎻ８. 生长素、赤霉素、苄基氨基嘌呤、脱落酸等激素处理对照ꎻ
９. 生长素处理(１０ μＭꎬ２４ ｈ)ꎻ１０.赤霉素处理(５０ μＭꎬ２４ ｈ)ꎻ１１. 苄

基氨基嘌呤处理( １０ μＭꎬ２４ ｈ)ꎻ１２. 脱落酸处理( ５０ μＭꎬ２４ ｈ)ꎻ
１３.高温胁迫对照ꎻ１４. 高温胁迫(３５℃ꎬ２４ ｈ)ꎮ

Ｎｏｔｅ:１.Ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｓａｌｔ ａｎｄ ｍａｎｎｉｔｏｌꎻ ２.Ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ(１５０ ｍＭ ＮａＣｌꎬ２４
ｈ)ꎻ３. Ｍａｎｎｉｔｏｌ ( ２６０ μＭꎬ ２４ ｈ)ꎻ ４. Ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓꎻ ５. Ｐ.
ｉｎｆｅｓｔａｎｓ ｉｎｆｅｃｔｅｄ ( ２４ ｈ)ꎻ ６. β － ａｍｉｎｏｂｕｔｙｒｉｃ ａｃｉｄ ｔｒｅａｔｅｄ ( ２４ ｈ )ꎻ
７. Ｂｅｎｚｏ－２ꎬ１ꎬ３－ ｔｈｉａｄｉａｚｏｌｅ ｔｒｅａｔｅｄ(２４ ｈ)ꎻ８. Ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ＩＡＡꎬＧＡ３ꎬ

ＢＡＰꎬＡＢＡ ｔｒｅａｔｅｄꎻ９. ＩＡＡ ｔｒｅａｔｅｄ(１０ μＭꎬ２４ ｈ)ꎻ１０. ＧＡ３ ｔｒｅａｔｅｄ(５０

μＭꎬ２４ ｈ)ꎻ１１. ＢＡＰ ｔｒｅａｔｅｄ(１０ μＭꎬ２４ ｈ)ꎻ１２. ＡＢＡ ｔｒｅａｔｅｄ(５０ μＭꎬ
２４ ｈ)ꎻ１３.Ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓꎻ１４. Ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓ
(３５℃ꎬ２４ ｈ).

图 ５　 马铃薯 ＳｔＵＳＰ 家族基因在不同胁迫及

激素处理下的表达分析

Ｆｉｇ.５　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ＳｔＵＳＰ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ
ａｔ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｉｎ ｐｏｔａｔｏ

不同的品种中马铃薯 ＳｔＵＳＰ 基因的表达量存在显著

差异ꎬ如 ＳｔＵＳＰ６ 和 ＳｔＵＳＰ３４ 在干旱敏感型品种中上

调表达ꎬ 却在干旱耐受型品种中下调表达ꎬ 而

ＳｔＵＳＰ１１ 则相反(图 ６Ｂ)ꎮ 以上结果表明ꎬＳｔＵＳＰｓ 可
能在马铃薯干旱胁迫响应中发挥着重要调控作用ꎮ
２.５.３ 　 马铃薯 ＳｔＵＳＰｓ 干旱胁迫下的表达模式分

析　 根据 ＲＮＡ－Ｓｅｑ 数据筛选出了干旱胁迫下表达

量显著变化(变化超过 ２ 倍)的 １２ 个马铃薯 ＳｔＵＳＰ
成员 ( ＳｔＵＳＰ１、 ＳｔＵＳＰ５、 ＳｔＵＳＰ６、 ＳｔＵＳＰ１２、 ＳｔＵＳＰ２０、

ＳｔＵＳＰ２１、 ＳｔＵＳＰ２２、 ＳｔＵＳＰ２４、 ＳｔＵＳＰ２７、 ＳｔＵＳＰ３４、
ＳｔＵＳＰ３５、ＳｔＵＳＰ４２)ꎬ利用 ｑＲＴ－ＰＣＲ 进一步分析上

述基因在干旱胁迫下的表达模式ꎮ 由图 ７ 可知ꎬ其
中 ６ 个基因呈现先上升后下降的表达模式ꎬ除

ＳｔＵＳＰ５ 最高表达量出现在土壤水分含量为 ５５％ ~
６０％(Ｄ１ 处理)时ꎬ其余基因均在 Ｄ２ 处理(土壤含

水量 ３５％~４０％)达到峰值ꎮ 随干旱程度的加重ꎬ基
因表达量出现了不同程度下降ꎻ当土壤水分含量为

１５％~２０％(Ｄ３ 处理)ꎬ大部分基因的表达量回落到

与 ＣＫ 相同水平ꎬ甚至低于 ＣＫꎮ ＳｔＵＳＰ４２ 的表达量

变化不同于其他基因ꎬ其呈现出先下降后上升的变

化趋势ꎬ最终回落到与 ＣＫ 中基本一致的水平ꎮ 值

得注意的是ꎬ４ 个基因(ＳｔＵＳＰ２４、ＳｔＵＳＰ２７、ＳｔＵＳＰ３４、
ＳｔＵＳＰ３５)的表达量在干旱胁迫中呈持续上升的趋

势ꎬ且上升倍数较大 (图 ７Ｂ)ꎮ 此外ꎬ ＳｔＵＳＰ１２ 和

ＳｔＵＳＰ２２ 的表达模式与上述基因完全相反ꎬ随干旱

胁迫的加重表现为持续下降的趋势ꎬ其和 ＣＫ 表达

量的差异均达到显著水平(图 ７Ｃ)ꎮ

３　 讨　 论

ＵＳＰ 基因家族在植物生长发育以及对非生物

胁迫的应答中起着至关重要的作用ꎮ 拟南芥(２６
个) [２２]、葡萄(Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａꎬ２１ 个) [４] 及长春花(Ｃａ￣
ｔｈａｒａｎｔｈｕｓ ｒｏｓｅｕｓꎬ２４ 个) [１] 中的 ＵＳＰ 基因家族均已

被鉴定ꎬ关于马铃薯 ＵＳＰ 基因家族的研究尚未见报

道ꎮ 本研究系统分析了 ＵＳＰ 基因家族及其在马铃

薯中的表达ꎬ从马铃薯全基因组中鉴定出 ４２ 个 ＵＳＰ
基因ꎬ与其他已报道的物种相比ꎬ马铃薯中的 ＵＳＰ
基因数目偏多ꎬ说明 ＳｔＵＳＰ 基因在进化过程中经历

了基因扩张ꎮ 马铃薯 ＳｔＵＳＰ 基因中 ４０％的成员存

在着串联重复与片段重复ꎬ这可能与加倍事件有

关ꎬ这种基因组加倍导致了 ＳｔＵＳＰ 基因家族的扩张

分化ꎮ 本研究中大多数基因至少存在一种激素响

应元件ꎬ如 ＡＢＡ 响应元件说明该基因广泛参与植物

ＡＢＡ 调控的胁迫响应ꎮ ＳｔＵＳＰ 家族包含特异 ＵｓｐＡ
保守结构域ꎬ此现象在拟南芥[２２]和葡萄[４]中也有报

道ꎮ 在长春花中检测到 ２４ 个 ＵＳＰ 蛋白ꎬ除包含

ＵＳＰ 保守结构域外ꎬ同时还包含蛋白激酶样结构域

(或 ＰＫ 样结构域)、ｔｙｒＰＫ 样结构域和 /或 Ｕ－ｂｏｘ 结

构域等[１－２]ꎮ 本研究中ꎬ马铃薯 １１ 个家族成员同样

含有不同数量的除 ＵＳＰ 结构域以外的其他结构域ꎮ
拟南芥 ＵＳＰ 基因(ＡｔＵＳＰ)表现出对 ＡＢＡ 和各

种非生物胁迫(热、脱水、盐、渗透和冷胁迫)的响应

诱导[１０]ꎮ 王慧梅等[２３]利用抑制性消减杂交技术构

建了干旱胁迫下黄檗(Ｃｏｒｔｅｘ ｐｈｅｌｌｏｄｅｎｄｒｉ)幼苗的消
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减文库ꎬ然后对获得的 ＥＳＴ 序列分析发现 ＵＳＰ 基因

具有较高的表达丰度ꎮ 本研究中同样发现 ＡＢＡ 响

应元件和 ＤＲＥ 干旱响应元件等胁迫响应元件广泛

存在于 ＳｔＵＳＰ 启动子序列中ꎮ 同时ꎬ激素和干旱胁

迫处理下基因表达量分析结果显示ꎬ大部分 ＳｔＵＳＰｓ
对 ＡＢＡ 响应明显ꎬ且在抗旱性不同的马铃薯品种中

差异表达ꎮ 这与拟南芥 ＡｔＵＳＰ 启动子中广泛存在

对植物激素和非生物胁迫有响应的顺式元件

(ＡＢＲＥ、ＥＲＥ、ＤＲＥ 和 ＨＳＥ 等)结果相一致[１０]ꎮ 此

外ꎬ本研究发现位于 ８ 号染色体的 ＳｔＵＳＰ２９~３２ 共 ４
个基因的启动子几乎在相同位置含有相同数量的

胁迫相关元件和低温响应元件 ＬＴＲ 顺式作用元件ꎬ
但未发现其在干旱胁迫下差异表达ꎮ 温度胁迫转

录组结果显示ꎬ除 ＳｔＵＳＰ３０ 除外ꎬ其余成员在高温胁

迫下均下调表达ꎬ可能作为基因簇在响应温度胁迫

时发挥作用ꎮ

４　 结　 论

马铃薯中有 ４２ 个 ＳｔＵＳＰｓ 家族成员ꎬ在 １１ 条染

色体上不均匀分布ꎮ 对基因结构、保守基序和蛋白

结构的分析表明 ＵＳＰ 保守性较高ꎬ同时鉴定出 ４ 个

基因重复事件和 １４ 对同源基因(图 ３)ꎮ ＳｔＵＳＰｓ 基

　 　 注:(Ａ)两个品种 ＳｔＵＳＰ 差异表达基因的 ＲＮＡ－Ｓｅｑ 数据ꎻ(Ｂ)差异表达 ＳｔＵＳＰｓ 基因的 ｑＲＴ－ＰＣＲ 验证ꎮ Ｄ０、
Ｌ０ 为对照ꎬＤ１、Ｌ１ 为干旱处理后 ５ ｄꎮ ∗:Ｐ<０.０５ꎬ∗∗:Ｐ<０.０１(Ｓｔｕｄｅｎｔ’ｓ ｔ 检验)ꎮ

Ｎｏｔｅ: (Ａ) ＲＮＡ－Ｓｅｑ ｄａｔａ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ＳｔＵＳＰ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｗｏ ｃｕｌｔｉｖａｒｓꎻ (Ｂ) Ｔｈｅ ｑＲＴ－ＰＣＲ ｖａｌｉｄａｔｉｏｎ ｏｆ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ＳｔＵＳＰ ｇｅｎｅｓ. Ｄ０ ａｎｄ Ｌ０ ｉｓ ｃｏｎｔｒｏｌꎬ Ｄ１ ａｎｄ Ｌ１ ｉｓ ｆｉｖｅ ｄａｙｓ ａｆｔｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ. ∗: Ｐ<０.０５
ａｎｄ ∗∗: Ｐ<０.０１ (Ｓｔｕｄｅｎｔ’ｓ ｔ ｔｅｓｔ) .

图 ６　 ＳｔＵＳＰ 差异表达基因在两个不同抗旱性品种中的表达分析

Ｆｉｇ.６　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ＳｔＵＳＰ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｗｏ ｃｕｌｔｉｖａｒｓ
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　 　 注:(Ａ) ~ (Ｃ)为干旱胁迫处理下 ＳｔＵＳＰ 的不同表达模式ꎮ ∗:Ｐ<０.０５ꎻ∗∗:Ｐ<０.０１ꎮ
Ｎｏｔｅ:(Ａ) ~ (Ｃ) ａｒｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ＳｔＵＳＰ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ. ∗:Ｐ<０.０５ꎻ∗∗:Ｐ<０.０１.

图 ７　 马铃薯 ＳｔＵＳＰ 干旱胁迫下的表达模式

Ｆｉｇ.７　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ＳｔＵＳＰｓ ｉｎ ｐｏｔａｔｏ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

因启动子含有潜在的激素反应和胁迫响应相关顺

式作用元件ꎬ表明 ＳｔＵＳＰ 可能参与多种激素和胁迫

响应途径ꎮ ＳｔＵＳＰ 基因在抗旱性相反的两个品种差

异表达ꎬ可能在马铃薯干旱胁迫响应中发挥重要

作用ꎮ
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