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　 　 摘要:　 为探索马铃薯中 ｂＺＩＰ 的功能ꎬ对马铃薯 ｂＺＩＰ 基因家族进行鉴定ꎬ分析其系统进化关系、染色体定位、
植物组织表达模式ꎬ并对非生物逆境胁迫条件下的转录组数据进行分析ꎮ 利用荧光定量 ＰＣＲ 技术检测 １２ 个 ｂＺＩＰ
基因在马铃薯根、茎、叶以及在干旱、低钾、高盐、脱落酸(ＡＢＡ)和 Ｈ２Ｏ２等胁迫下的表达情况ꎮ 通过对马铃薯 ｂＺＩＰ
转录因子进行全基因组检索ꎬ得到 １０４ 个 ｂＺＩＰ 基因家族成员ꎮ 其编码的 ｂＺＩＰ 转录因子保守结构域长度为２１~ ７９
ａａꎬ相对分子质量为１３ ０８８.０３~８８ １８０.５２ꎬ等电点为５.０２~ ９􀆰 ９６ꎬ均属于亲水蛋白质ꎮ 利用在线软件 ＭＥＭＥ 对 ｂＺＩＰ
家族成员的蛋白质全长氨基酸序列进行结构分析ꎬ并根据其结构进行相似性聚类ꎬ共得到 ２０ 个 Ｍｏｔｉｆꎬ其中 Ｍｏｔｉｆ１
存在于 １０４ 个 ｂＺＩＰ 中ꎬ为 ｂＺＩＰ 家族的特征基序ꎮ 根据进化树分析结果ꎬ将马铃薯 ｂＺＩＰ 家族分为 １０ 个亚族ꎮ 基于

转录组数据的表达模式分析结果表明ꎬ马铃薯 ｂＺＩＰ 成员广泛参与 ＡＢＡ、盐、干旱等非生物胁迫响应ꎮ ｑＰＣＲ 分析结

果显示ꎬ马铃薯 ｂＺＩＰ 家族成员还能够在低钾、Ｈ２Ｏ２胁迫应答中发挥作用ꎮ 综合分析可知ꎬ马铃薯 ｂＺＩＰ 家族基因广

泛参与了非生物胁迫响应ꎬ研究结果为马铃薯 ｂＺＩＰ 家族的功能研究奠定了基础ꎮ
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　 　 转录因子作为一类特殊的蛋白质ꎬ可以直接或
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间接地与顺式作用元件发生特异性相互作用ꎬ从而

响应外界环境刺激ꎬ调控细胞的增殖、分化及生长ꎬ
进而应对病虫害、激素、高温等生物与非生物胁

迫[１￣３]ꎮ 碱性亮氨酸拉链(Ｂａｓｉｃ ｒｅｇｉｏｎ / ｌｅｕｃｉｎｅ ｚｉｐｐｅｒ
ｍｏｔｉｆꎬｂＺＩＰ)类转录因子是植物中重要的转录因子

家族之一ꎬ广泛参与植物的生长发育及逆境响应机

制[２ꎬ４￣５]ꎮ 马铃薯是中国主要的粮食作物之一ꎬ在实

际生产中ꎬ干旱、高温、高盐、水涝等非生物胁迫严重

影响着马铃薯的产量和品质的形成ꎬ进而造成巨大

的经济损失[６]ꎮ 因此ꎬ鉴定 ｂＺＩＰ 家族并分析其各个

亚族在非生物胁迫下的表达情况ꎬ对马铃薯应答非

生物逆境胁迫的分子机制研究及提高非生物逆境条

件下马铃薯的产量、品质具有较为重要的意义ꎮ
植物 ｂＺＩＰ 类转录因子一般有 ３ 个区域ꎬ即保守

结构域、碱性结构域和亮氨酸拉链区ꎬ其中亮氨酸拉

链区是一种 α 螺旋ꎬ通常由亮氨酸重复或其他疏水氨

基酸组成ꎬ易通过环形成二聚体ꎬ并以此形式调节下

游基因的表达[２ꎬ７]ꎮ 保守的结构域包括 １ 个特定的

氮￣Ｘ７￣Ｒ / Ｋ 基序以及 １８ 个用于核定位和 ＤＮＡ 结合

的氨基酸ꎮ 在植物中ꎬｂＺＩＰ 蛋白能够结合具有 ＡＣＧＴ
核心序列的顺式调节元件ꎬ如在应激反应基因的启动

子中发现的 Ｇ￣盒基序(ＣＡＣＧＴＧ) [２ꎬ８￣１０]ꎮ 目前ꎬ很多

植物的 ｂＺＩＰ 转录因子已经被鉴定出来[８ꎬ１０￣１１]ꎬ其中拟

南芥中有 ７１ 个 ｂＺＩＰ 家族成员[８]ꎬ辣椒中有 ５４ 个 ｂＺ￣
ＩＰ 家族成员[１２]ꎬ番茄中有 ７６ 个 ｂＺＩＰ 家族成员[１３]ꎬ
棉花中有 ８６ 个 ｂＺＩＰ 家族成员[１４]ꎬ苹果中有 １１２ 个

ｂＺＩＰ 家族成员[１５]ꎬ烟草中有 １０５ 个 ｂＺＩＰ 家族成

员[２]ꎬ黄花蒿中有 ７８ 个 ｂＺＩＰ 家族成员[１６] 等ꎮ 植物

的 ｂＺＩＰ 转录因子家族可以分为若干个亚家族ꎬ如 Ｊａ￣
ｋｏｂｙ 等[８]根据拟南芥 ｂＺＩＰ 家族成员的保守结构域

将其分为 Ａ~Ｉ 和 Ｓ 等 １０ 个亚族ꎬ亚族之间的结构与

功能较为相似ꎬ如 Ａ 亚族大多含有 ＡＢＦ / ＡＲＥＢꎬ它们

参与了脱落酸(ＡＢＡ)的信号传导以及部分非生物胁

迫信号传导ꎻＤ 亚族主要包含许多 ＴＧＡꎬ通常与抗病

性相关[１]ꎮ 在功能上ꎬｂＺＩＰ 基因家族成员广泛参与

植物对非生物胁迫的响应ꎬ如番茄的 ＳｉＡＲＥＢ 参与了

对干旱、盐胁迫的反应[１７]ꎻ刚毛柽柳 ＴｈｂＺＩＰ１ 基因的

表达受到 ＮａＣｌ、聚乙二醇(ＰＥＧ)、ＮａＨＣＯ３和 ＣｄＣｌ２的
胁迫诱导[１８]ꎻ葡萄的 ＶｖｂＺＩＰ２３ 基因对热胁迫有一定

的应答反应[１９￣２０]ꎻ拟南芥的 ＡｔｂＺＩＰ１７ 能直接或间接

调控盐胁迫应答基因[２１￣２２]ꎻ干旱和外源 ＡＢＡ 处理会

诱导水稻 ＯｓｂＺＩＰ１６ 的表达[２３]ꎻ苹果的 ＭｄｂＺＩＰ２６ 通

过 ＡＢＡ 介导的信号转导途径来提高植物对干旱、盐
胁迫的抗性[２４]ꎻ玉米的 ｂＺＩＰ 转录因子 ＡＢＰ９ 可以提

高棉花对干旱、盐胁迫的抵抗能力[２５]ꎮ
马铃薯原产于南美安第斯山区ꎬ其栽培历史已

经超过 ７ ０００ 年[２６]ꎮ 目前ꎬ马铃薯已经是全球的第

四大主粮作物[１２￣１６ꎬ２７]ꎮ 然而ꎬ目前关于马铃薯 ｂＺＩＰ
家族成员的功能研究尚不够深入ꎮ 本研究采用生物

信息学方法ꎬ以拟南芥 ｂＺＩＰ 成员的蛋白质氨基酸序

列作为参考序列ꎬ在马铃薯全基因组蛋白质数据库

中进行马铃薯 ｂＺＩＰ 家族成员的检索与鉴定ꎬ分析其

结构、染色体定位及其编码的蛋白质理化性质ꎬ并构

建进化树ꎬ并分析其在非生物胁迫下的表达模式ꎬ以
期为马铃薯 ｂＺＩＰ 转录因子的功能研究提供参考ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料

本研究所用材料为马铃薯组培苗ꎬ品种为川芋

十号ꎬ由四川农业大学马铃薯研究中心提供ꎮ
１.２　 材料的非生物胁迫处理

选取优质马铃薯组培苗进行胁迫处理ꎮ 试验设

１ 个对照组、５ 个胁迫处理组ꎬ对照组无非生物胁迫ꎬ
处理组分别用如下试剂进行处理:１０ μｍｏｌ / Ｌ ＫＣｌ
(低钾)、 １ μｍｏｌ / Ｌ ＡＢＡ、 ５％ ＰＥＧ￣６０００ (模拟干

旱)、 ２００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ ( 模拟 高 盐 )、 １０ ｍｍｏｌ / Ｌ
Ｈ２Ｏ２ꎮ 每组处理设置 ３ 次生物学重复ꎬ每个重复均

包含 ５ 株马铃薯组培苗ꎮ
采用水培方式进行胁迫处理ꎬ在处理当天与处

理后 ３ ｈ、６ ｈ、１２ ｈ 进行整株取样ꎬ并将马铃薯组培

苗在液氮中速冻ꎬ以备后续进行基因表达分析ꎮ
组培苗的培养、胁迫处理均在培养室中进行ꎬ培

养条件:温度 ２５ ℃ꎬ光照度２ ０００ μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)ꎬ光
照时间 １４ ｈ / ｄꎬ暗处理时间 １０ ｈ / ｄꎮ
１.３　 马铃薯 ｂＺＩＰ 基因碱基序列的获得

以与 ｂＺＩＰ 结构域相关的 ＨＭＭ 文件作为检索

条件ꎬ利用 Ｈｍｍｅｒ ３.０ 软件在马铃薯全基因组相关

的蛋白质数据库中检索同时包含 ｂＺＩＰ１ 结构域、ｂＺ￣
ＩＰ２ 结构域的蛋白质氨基酸序列ꎬ并去除包含 ＨＬＨ
结构域的蛋白质氨基酸序列[２]ꎮ 然后ꎬ利用 ＮＣＢＩ
网站的 ＣＤＤ 软件去除不完整序列、错报序列ꎮ
１.４　 马铃薯 ｂＺＩＰ蛋白理化性质和亚细胞定位的预测

利用在线网站 ＥｘＰＡＳｙ 对鉴定得到的马铃薯

ｂＺＩＰ 蛋白氨基酸序列进行理化性质(等电点、相对
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分子质量等)的预测ꎮ 利用软件 ＰｒｏｔＣｏｍｐ ９.０ 进行

蛋白质的亚细胞定位分析ꎮ
１.５　 马铃薯 ｂＺＩＰ 家族系统进化树的构建

用 ＭＥＧＡ ７.０ 软件对 ７１ 个拟南芥的 ｂＺＩＰ、１０４
个马铃薯的 ｂＺＩＰ 对应的氨基酸序列及保守结构域

进行多序列比对ꎬ并用邻接法构建系统进化树ꎮ 采

用 Ｐａｉｒｗｉｓｅ Ｄｅｌｅｔｉｏｎ 处理缺失数据以及用 Ｐ￣ｄｉｓｔａｎｃｅ
模型、Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 检验１ ０００次的数据ꎮ
１.６　 马铃薯 ｂＺＩＰ 基因结构和蛋白质结构的预测

用 ＴＢｔｏｏｌｓ 对马铃薯 ｂＺＩＰ 基因结构进行可视化

展示ꎬ用 ＭＥＭＥ 对候选基因编码的蛋白质保守结构

域进行预测、分析ꎬ设置保守基序长度为６~ ５０ꎬ数量

为 ２０ 个ꎮ
１.７　 马铃薯 ｂＺＩＰ 基因的表达模式分析

从马铃薯转录组数据库中下载马铃薯根、茎、叶
３ 个组织及非生物胁迫下叶片中的转录组数据[２７]ꎬ
其中非生物胁迫包括 ２６０ μｍｏｌ / Ｌ甘露醇处理、５０
μｍｏｌ / Ｌ ＡＢＡ 处理、５０ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 处理ꎬ提取 ｂＺＩＰ
家族对应转录本的 ＲＰＫＭ 值ꎬ进行标准化后ꎬ用
Ｔｂｔｏｏｌｓ 进行绘图ꎮ
１.８　 马铃薯 ｂＺＩＰ 基因的表达验证

根据所绘制的聚类热图ꎬ挑选ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０￣
００２０６７０ 等 １２ 个对非生物胁迫具有高度响应的基因ꎬ
根据其编码序列(ＣＤＳ)设计引物(表 １)ꎬ预测的 ＰＣＲ
产物包含基因外显子ꎬＰＣＲ 产物长度为１５０~２００ ｂｐꎬ
用 ＳｔＡＣＴＩＮ 作为内参基因进行荧光定量 ＰＣＲ 分析ꎬ
用 ２－△△Ｃｔ法计算基因的相对表达量ꎮ

样品总 ＲＮＡ 的提取采用 ＴＲＩｚｏｌ 法ꎬｃＤＮＡ 的合

成用 Ｓｅｒｖｉｃｅｂｉｏ 反转录试剂盒法ꎮ
ｑＰＣＲ 反应程序:９４ ℃预变性 ２ ｍｉｎꎻ９４ ℃变性

５ ｓꎬ６０ ℃退火 ３０ ｓꎬ９５ ℃延伸 ５ ｓꎬ３９ 个循环ꎮ ｑＰＣＲ
反应体系为 ２０ μｌꎬ包括 ２􀆰 ０ μｌ 模板、１０􀆰 ０ μｌ ＳＹＢＲ
ＧＲＥＥＮ Ｒｅａｌｔｉｍｅ ＰＣＲ Ｍａｓｔｅｒ ｍｉｘ、各 ０􀆰 ６ μｌ 引物、
６􀆰 ８ μｌ ｄｄＨ２Ｏꎮ

２　 结果与分析

２.１　 马铃薯 ｂＺＩＰ 基因家族成员的鉴定及其编码蛋

白质的理化性质分析

　 　 利用 Ｈｍｍｅｒ 软件鉴定 ｂＺＩＰ 基因家族成员ꎬ最
终筛选出 １０４ 个马铃薯 ｂＺＩＰ 基因ꎮ 由表 ２ 可以看

出ꎬ１０４ 个 ｂＺＩＰ 蛋白的保守结构域的长度为２１~ ７９
ａａꎬ 相 对 分 子 质 量 差 异 较 大ꎬ 为 １３ ０８８.０３~

８８ １８０.５２ꎬ等电点为５.０２~ ９􀆰 ９６ꎬ均属于亲水蛋白

质ꎬ大部分为非稳定蛋白质ꎮ １０４ 个 ｂＺＩＰ 成员中ꎬ
５４ 个定位于细胞核ꎬ５０ 个定位于细胞间隙ꎮ

表 １　 马铃薯 ｂＺＩＰ 基因家族的荧光定量 ＰＣＲ 引物

Ｔａｂｌｅ １　 Ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅ ＰＣＲ ｐｒｉｍｅｒｓ ｆｏｒ ｂＺＩＰ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｐｏｔａｔｏ

基因 引物序列(５′→３′)

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００２０６７０ Ｒ:ＣＡＡＣＡＧＡＣＴＴＴＴＧＧＧＧＡＧＡＴＡＡＣＡＣ
Ｌ:ＧＣＣＡＧＣＡＴＡＧＧＡＣＡＡＡＴＣＡＣＣ

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００２０６７１ Ｒ:ＧＡＡＴＧＡＧＧＧＴＡＧＧＧＡＴＧＧＴＴＧＧＴＡＴ
Ｌ:ＧＣＣＣＡＣＴＧＧＣＴＣＣＴＡＡＡＣＣＴＡ

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００２５９２１ Ｒ:ＡＧＴＣＴＧＣＣＧＴＧＣＴＣＴＴＧＴＴＧ
Ｌ:ＡＣＣＣＧＴＧＧＴＴＴＣＴＧＣＴＴＣＣ

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００３０５８５ Ｒ:ＣＣＴＡＣＣＣＴＴＧＴＴＴＣＣＣＡＣＣ
Ｌ:ＣＧＡＴＧＣＧＴＴＧＡＧＴＣＴＴＴＣＣ

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００１３９７２ Ｒ:ＴＴＣＣＧＡＡＣＡＣＣＴＴＣＣＣＴＴ
Ｌ:ＧＧＴＴＴＡＧＡＴＴＴＧＴＣＡＧＡＧＣＣＴ

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００１５８３０ Ｒ:ＧＧＣＴＣＧＧＧＣＴＧＣＴＴＣＡＴＴ
Ｌ:ＣＧＣＡＡＣＣＴＣＣＧＣＴＴＣＣＡ

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００１８３０６ Ｒ:ＧＴＧＣＣＴＡＣＣＡＣＡＧＡＴＧＡＣ
Ｌ: ＣＴＣＡＣＧＡＴＡＣＴＴＧＣＧＡＡＣ

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４００００４８２１ Ｒ:ＣＧＧＣＡＣＣＴＴＧＡＴＧＡＧＴＴＡＧ
Ｌ:ＧＴＣＧＴＣＣＡＴＧＴＴＧＣＴＧＡＡ

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００１８５７４ Ｒ:ＧＡＴＡＣＣＡＣＣＡＧＴＴＴＴＴＡＴＧＣＣＡ
Ｌ:ＴＣＴＴＣＴＧＣＣＴＣＣＴＴＴＣＴＡＣＡＣＴＡＴＴ

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００３１１８４ Ｒ:ＧＧＡＧＡＡＡＣＧＣＣＣＴＴＴＧＡＧＴＡ
Ｌ:ＡＣＡＡＧＣＡＡＧＣＡＴＴＴＧＡＧＣＣ

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００１２５７５ Ｒ:ＧＧＡＧＡＡＡＣＧＣＣＣＴＴＴＧＡＧＴＡ
Ｌ:ＣＧＧＴＴＴＡＴＡＴＣＣＣＴＴＡＧＣＣＴＧＡ

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４００００６８５１ Ｒ:ＧＴＴＡＧＡＡＧＡＧＣＧＧＡＡＧＣＧＡＣＧ
Ｌ:ＧＡＣＡＡＡＴＧＡＴＴＣＡＡＧＴＣＴＡＡＧＣＣＧ

ＳｔＡＣＴＩＮ Ｒ:ＣＴＴＧＴＡＣＡＣＣＡＣＧＣＴＡＡＧＧＡＧ
Ｌ:ＧＴＣＡＡＴＧＣＡＡＡＣＣＡＴＴＣＣＴＴＧ

２.２　 马铃薯 ｂＺＩＰ 基因家族系统进化树的构建

利用邻接法构建了马铃薯 ｂＺＩＰ 基因家族的系统

进化树ꎮ 由图 １ 可以看出ꎬ１０４ 个马铃薯 ｂＺＩＰ 基因被

划分成 １０ 个亚族(Ａ~ Ｉ 和 Ｓ)ꎻ各亚族中马铃薯基因

数为４~２２ 个ꎬ差别较大ꎬ其中除了 Ｂ、Ｆ、Ｉ 这 ３ 个亚族

外ꎬ大部分亚族(Ａ、Ｃ~ Ｅ、Ｇ、Ｈ、Ｓ)中的马铃薯 ｂＺＩＰ
编码蛋白质数量明显多于拟南芥ꎮ 此外ꎬ拟南芥 ｂＺ￣
ＩＰ 分组结果与 Ｊａｋｏｂｙ 等[８]的研究结果基本一致ꎮ
２.３　 马铃薯 ｂＺＩＰ 转录因子的蛋白质结构

用 ＭＥＭＥ 对 ｂＺＩＰ 蛋白的全长氨基酸序列进行

结构分析ꎬ通过 Ｔｂｔｏｏｌｓ 软件对结果进行可视化分

析ꎬ并按照结构相似性聚类ꎬ共得到 ２０ 个 Ｍｏｔｉｆꎮ 由

图 ２ 可以看出ꎬ其 Ｍｏｔｉｆ 组成、位置和数量在不同亚

族内存在一定共性ꎬ但亚族之间存在较大差异ꎬ其中

Ｍｏｔｉｆ１ 共存于 ９８ 个成员中ꎮ
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表 ２　 马铃薯 ｂＺＩＰ 家族保守氨基酸序列位置及其蛋白质的理化性质

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｐｏｔａｔｏ ｂＺＩＰ ｆａｍｉｌｙ

蛋白质
保守结构
起始位点

保守结构
终止位点

大小
(ａａ) 疏水性指数

相对分
子质量

等电点
不稳定
指数

亚细胞
定位

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００００２０１ ２７４ ３３６ ４１７ －０.７４９ ４４ ４９２.２０ ５.７３ ４８.６３ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４００００１５２７ １８５ ２３５ ３４０ －０.７５９ ５９ ８６９.５１ ５.９６ ６２.２１ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４００００２５０７ ８２ １３３ １８０ －０.９７４ ２１ ０５６.３６ ５.５１ ６７.７２ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４００００２９８６ ４２２ ４７１ ５７７ －０.８３８ ６３ ２５２.０１ ６.７９ ５９.２４ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４００００３４１２ ８７ １３７ １９４ －０.９５６ ２２ ６７７.１８ ６.１７ ６８.３５ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４００００３５９０ １８４ ２２８ ３０６ －０.６０９ ３３ ９３２.０９ ７.０１ ７４.６４ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４００００３５９１ １８４ ２２８ ３０６ －０.６０９ ３３ ９３２.０９ ７.０１ ７４.６４ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４００００４７６４ ３４３ ３９７ ４２８ －０.６４４ ４６ ４０４.１４ ８.９２ ６３.３２ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４００００４９７６ ２６ ７７ １３８ －０.６６４ １５ ４０４.５８ ９.６９ ７６.４５ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４００００６２８５ ２３ ７１ １４４ －０.６５４ １６ ４３２.４５ ５.３８ ８０.６２ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４００００６６０２ ２８ ７８ １５０ －０.８９３ １７ ４７７.６０ ７.７５ ６９.５３ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４００００６６３４ ３００ ３４９ ４４４ －０.６００ ４８ ２９１.２０ ８.４０ ７０.３４ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４００００８７３５ ５６ １０７ １４０ －０.７７１ １６ ７５１.９３ ７.９７ ８２.７９ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４００００９６５７ ８７ １３８ ２０４ －０.８５３ ２３ ５７６.４２ ７.０３ ７７.４０ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００１０９７４ ８５ １４８ ２７２ －０.７３７ ２９ ６７９.９０ ６.００ ６１.６５ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００１１０１４ ３３６ ３９０ ４１４ －０.６３６ ４５ ３２５.８２ ９.２４ ７０.１９ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００１１２５２ ６０ １１１ ３９２ －０.３３１ ４４ １５３.２５ ６.０９ ８７.６３ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００１１２５３ ６９ １２０ ３１６ －０.４１８ ３５ ５０４.４８ ６.３３ ８４.３４ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００１１２５４ ６９ １２０ ３５５ －０.４１６ ３９ ５１１.９１ ６.０３ ８６.４６ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００１１２５５ ６９ １２０ ３５５ －０.４１６ ４０ ０５９.５３ ５.９８ ８６.６２ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００１２６０５ １８５ ２３７ ４８８ －０.５２１ ５４ ３７１.８３ ６.３２ ７６.４５ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００１２７２２ ３４２ ３９２ ８２２ －０.４８９ ８８ １８０.５２ ５.９０ ６８.７５ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００１２７８２ ２４９ ２９５ ３１９ －０.７６７ ３５ ６８９.１２ ６.２７ ７０.５６ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００１２９３０ ２５ ７６ １４４ －０.８５２ １６ ５８８.６０ ５.９０ ６９.８６ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００１３３２７ ８１ １３２ １９４ －０.７７６ ２２ ５６４.１９ ５.７４ ７６.３９ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００１４０８６ ３７５ ４２９ ４５３ －０.６９８ ４８ ７９４.７１ ９.５０ ６２.６３ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００１４０８７ ３７５ ４２９ ４４８ －０.５７８ ４８ ０３３.９０ ８.７０ ６７.８８ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００１６３７７ １９８ ２４９ ３４７ －１.０９８ ３９ ５２５.６１ ８.７８ ５９.３７ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００１６５９２ １７６ ２２６ ３０３ －１.０３７ ３５ ０９１.８４ ５.６６ ７１.７５ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００１６７０２ ４０ ９２ ３２４ －０.４９８ ３６ １７０.８８ ８.８６ ８５.６８ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００１６７０３ ４０ ９２ ３２４ －０.４９８ ３６ １７０.８８ ８.８６ ８５.６８ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００１７６８９ １３０ １８１ ２８９ －０.４８０ ３２ ７８５.８９ ５.３４ ８４.９８ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００２０２４８ ８７ １３９ ３８０ －０.５４９ ４３ １６４.０８ ８.６９ ７７.５８ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００２０７６２ １１９ １５８ ３９８ －０.７６３ ４４ ９０１.９９ ８.３５ ７７.２４ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００２１１５２ ８７ １４６ ２５９ －０.６２０ ２８ ３６３.８７ ７.０１ ６５.４８ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００２１９９６ １７０ ２２０ ２８９ －０.７８０ ３２ １３９.４９ ５.６８ ６７.５４ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００２１９９７ １７０ ２２０ ２４７ －０.７４６ ２７ ３４４.０８ ５.７５ ６９.８８ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００２２４２４ ２３８ ３０１ ４００ －０.８６１ ４３ ８００.５４ ６.１６ ５７.９０ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００２２４２８ ２５３ ３１７ ３５１ －０.９２２ ３７ ７３６.４７ ５.５０ ５４.０５ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００２２４２９ ２５３ ３１７ ３５１ －０.９２２ ３７ ７３６.４７ ５.５０ ５４.０５ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００２２６５５ ７２ １２３ ３５６ －０.３４７ ４０ ０５９.６４ ５.２９ ９２.３９ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００２２９５９ １９５ ２４６ ４８３ －０.４５３ ５３ １０１.５４ ６.５１ ８０.４１ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００２６１５８ ５２ ８９ ２１０ －０.８７６ ２３ ３２６.５２ ５.１７ ６６.４３ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００２６１５９ １９１ ２２８ ３４９ －０.７８６ ３８ ５５５.２９ ５.４８ ６５.４２ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００２７１５４ ２３ ７３ １３２ －０.６７２ １５ ４１５.６９ ９.３０ ８５.６８ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００２７５３５ １７７ ２２２ ４１２ －０.７１７ ４５ ５３８.７８ ５.５９ ６８.８１ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００２９１２５ １３４ １８３ ３２４ －０.７５６ ３６ ０１３.０５ ６.３８ ６７.９０ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００２９５４２ ３３ ８３ １５９ －０.７０３ １８ １１７.２２ ５.４３ ７８.５５ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００２９６１６ ７９ １２９ ２４６ －０.３７３ ２８ ００１.０１ ７.６７ ７６.１４ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００２９６１７ ７９ １２９ ３６１ －０.３９５ ４１ ００９.８９ ７.６８ ８１.３６ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００２９６１８ ７９ １２９ ３６１ －０.３９５ ４１ ００９.８９ ７.６８ ８１.３６ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００２９６１９ ７９ １２９ ３６１ －０.３９５ ４１ ００９.８９ ７.６８ ８１.３６ 细胞核
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续表２　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ２

蛋白质
保守结构
起始位点

保守结构
终止位点

大小
(ａａ) 疏水性指数

相对分
子质量 等电点

不稳定
指数

亚细胞
定位

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００３０７０４ １７２ ２２１ ３２６ －０.８３８ ３６ ３２２.３６ ７.１５ ６０.５５ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００３２１７６ ２９９ ３６３ ３８５ －０.７００ ４１ １５１.８７ ８.７６ ５４.５５ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００３３８２５ ２４８ ２９９ ４５１ －０.７０２ ４８ ５５９.７９ ６.１８ ６２.９７ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００３６１２３ ８９ １４０ １５３ －０.９２０ １６ ８６４.８４ ９.３４ ７０.３３ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００３６１２５ ８９ １４０ １５８ －１.０４０ １７ ３１９.３２ ９.７８ ６４.４３ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００３６１２６ ８９ １４０ １８５ －０.６１５ ２０ ５９５.３４ ９.０９ ８０.８１ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００３７１４４ １１８ １６９ ２２１ －１.１１５ ２５ ７７４.７１ ９.１１ ５９.１０ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００３９１４９ ２１ ７１ １６６ －０.６１９ １９ ０４０.３９ ６.９０ ７８.７３ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００３９３６９ ７９ １２５ １４６ －０.８８２ １６ ６１４.７９ ９.４３ ９.４３ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００３９３７０ ７９ １２５ １４６ －０.８８２ １６ ６１４.７９ ９.４３ ７４.８６ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００３９７６６ ２８８ ３１０ ３１９ －０.５６５ ３４ ５３２.２１ ７.６７ ５３.７９ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００３９７６７ ２８８ ３４２ ３４３ －０.６３６ ３７ ２８４.４８ ８.６７ ５８.０２ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００３９７６８ ２８８ ３４２ ３６６ －０.６２１ ４０ ０６４.８３ ８.９５ ６０.４９ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００３９７６９ ２８８ ３４２ ３６６ －０.６２１ ４０ ０６４.８３ ８.９５ ６０.４９ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００４０９５８ １１２ １６４ ４０６ －０.５２４ ４６ ５２２.４２ ６.１５ ８７.５１ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００４０９５９ １６７ ２１９ ４６１ －０.６３２ ５２ ２４１.６５ ６.４７ ８１.３０ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００４１００３ １４７ １９８ ４３３ －０.６２５ ４７ ６３０.９８ ７.１５ ７３.３５ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００４１３０７ １５７ ２０３ ２１５ －０.８２３ ２３ ７０２.４３ ９.５８ ６０.８８ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００４１３０８ １５７ １７８ １９１ －０.６６４ ２０ ８７７.４５ ９.７９ ６８.０１ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００４１３０９ １５７ ２０７ ２２７ －０.７８８ ２４ ９０４.９２ ９.７１ ６３.３０ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００４３２５０ ７ ５５ １４８ －０.８４２ １７ ５３２.９５ ９.５９ ９２.９７ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００４４９１３ ３４１ ３８３ ４１４ －０.７３３ ４５ ０３３.１９ ９.７１ ６０.５６ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００４５４０５ １ ３４ １１６ －０.６３１ １３ ０８８.０３ ６.７５ ７９.９１ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００４７９２９ ７９ １２９ １５６ －０.７７３ １７ ５４４.７８ ８.８２ ６２.６３ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００４７９３０ ７９ １２９ ５００ －０.５００ ２７ ８３９.７０ ７.７７ ７２.１２ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００４７９３１ ７９ １２９ ３６１ －０.４８５ ４０ ８７５.４７ ６.６８ ７５.７３ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００４７９３２ ７９ １２９ ３６１ －０.４８５ ４０ ８７５.４７ ６.６８ ７５.７３ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００４７９３３ ７９ １２９ ２４５ －０.５００ ２７ ８３９.７０ ７.７７ ７２.１２ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００４７９９６ １５１ ２００ ３４９ －０.７６６ ３８ ７７４.９４ ５.９０ ６５.５０ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００４８８５６ ２７７ ３２２ ３４７ －０.７２４ ３７ ８７２.４６ ７.９１ ７１.９３ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００４８８５７ ２７７ ２９８ ３０６ －０.５７５ ３３ ０２３.１０ ８.７１ ７３.２７ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００４９６９３ ７７ １２７ １５５ －０.４９９ １７ ７３３.０３ ５.１９ ８８.７７ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００４９６９４ ８０ １３０ １５８ －０.４８２ １８ ０８０.４０ ５.０８ ８７.７２ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００４９６９６ ５０ ８４ ２６３ －０.４６５ ２９ ４９７.２６ ５.４７ ８０.５３ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００４９６９７ ５０ ８４ ２６０ －０.４７４ ２９ １４９.８９ ５.５８ ８１.０８ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００５０７１５ １０６ １５６ ２６１ －０.８７２ ２８ ６７５.８３ ９.４７ ５８.１２ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００５０７１６ １０６ １５６ １８５ －０.７０５ ２０ ２４２.６２ ８.９２ ６８.７６ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００５１８７１ ２０４ ２４４ ２８４ －０.７１３ ３０ ７９１.５５ ６.５６ ５９.３７ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００５１８７２ ２０４ ２４４ ２５９ －０.７２１ ２７ ６８９.７８ ５.５０ ５５.７１ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００５２８６０ ５３ ９７ １８４ －０.８５９ ２１ ４９０.３８ ５.０２ ８４.８４ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００５３８９２ ３１ ８１ １６６ －０.７２５ １８ ９８０.１６ ６.２９ ７５.７８ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００５６２５０ ２７０ ３３２ ４１３ －０.７９４ ４４ ５１１.４５ ９.０７ ５８.６２ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００５６２５１ ２７０ ３３２ ３３７ －０.７６７ ３６ ２０２.２０ ８.８１ ５４.４５ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００５６２５２ ２７０ ３３２ ４１３ －０.７９４ ４４ ５１１.４５ ９.０７ ５８.６２ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００５６２５３ ２３７ ２９９ ３８０ －０.７８３ ４０ ９１４.６０ ９.４２ ６１.１３ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００５７２３４ ２６ ７７ １３８ －０.６６４ １５ ４０４.５８ ９.６９ ７６.４５ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００５９８４１ ２４ ７５ １４４ －０.９１３ １６ ６３３.５８ ６.１４ ６８.５４ 细胞核

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００６００８４ ９２ １１７ １４１ －０.９７０ １５ ８２９.５５ ５.０７ ６２.９１ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００６０５１５ ５ ８４ １４７ －０.７４７ １７ ３０１.９４ ９.９６ ８３.７４ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００６１６６０ ５１ １１７ １７５ －１.１１５ ２０ ６４３.３５ ５.７１ ７７.４３ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００６１９２４ ２１０ ２６０ ６７１ －０.４８４ ７３ ３９４.８５ ８.２１ ７３.２０ 细胞间隙

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＰ４０００６６２６３ １８０ ２２８ ５１９ －０.４３４ ５７ ３９９.４４ ８.９９ ７６.４０ 细胞间隙
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图 １　 马铃薯和拟南芥 ｂＺＩＰ 基因家族编码蛋白质的系统进化树

Ｆｉｇ.１　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ｂＺＩＰ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｅｎｃｏｄｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎ ｐｏｔａｔｏ ａｎｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ

２.４　 马铃薯 ｂＺＩＰ 基因家族的染色体定位

根据马铃薯基因组的染色体位置信息ꎬ对 １０４
个 ｂＺＩＰ 基因进行染色体定位ꎮ 结果表明ꎬ马铃薯中

的 １０４ 个 ｂＺＩＰ 基因不均等地分布在 ６１ 条染色体

上ꎬ其中 ２ 条染色体上均包含 ４ 个 ｂＺＩＰ 基因ꎬ其余

染色体上则有１~３ 个 ｂＺＩＰ 基因ꎮ
２.５　 马铃薯 ｂＺＩＰ 基因家族的表达模式分析

利用生物信息学手段分析马铃薯数据库中 ｂＺ￣

ＩＰ 基因在不同组织中的表达情况与响应非生物胁

迫的表达模式ꎮ 由图 ３Ａ 可以看出ꎬ在 １０４ 个马铃

薯 ｂＺＩＰ 基 因 中ꎬ ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００２５９２１、 ＰＧ￣
ＳＣ０００３ＤＭＴ４００００４８２１ 和 ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００３０５８５
基因在根、 茎、 叶中的相对表达量均最高ꎻ ＰＧ￣
ＳＣ０００３ＤＭＴ４００００４８２１、 ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００１９４６２
基 因 只 在茎中有高表达量ꎻＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００３２￣
３８１、ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００３２３８２ 基因只在叶中有高表
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图 ２　 马铃薯 ｂＺＩＰ 家族转录因子的模体(Ｍｏｔｉｆ)分布

Ｆｉｇ.２　 Ｍｏｔｉｆ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｂＺＩＰ ｆａｍｉｌｙ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ｐｏｔａｔｏ

达量ꎬ推测其在马铃薯茎、叶生长发育过程中起着重

要作用ꎻＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００２５９２１、ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４￣
０００３０５８５ 基因在根系中的表达量非常高ꎬ提示其可

能在根系的生长发育过程中起作用ꎮ
由图 ３Ｂ 可以看出ꎬ在响应非生物胁迫方面ꎬ

ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００８５５５９、ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００３０５８５
和 ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００２５９２１ 基因的相对表达量分

别在 ＡＢＡ、ＮａＣｌ 和甘露醇(Ｍａｎｎｉｔｏｌ)处理下最高ꎮ
多数基因的相对表达量在 ＡＢＡ 处理下较高ꎬ而 ＰＧ￣
ＳＣ０００３ＤＭＴ４０００８５５５９ 基因的相对表达量只在 ＡＢＡ
处理下较高ꎬ暗示其在响应 ＡＢＡ 中起着关键作用ꎮ
在盐胁迫及干旱处理下ꎬＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００２０６７￣
０、ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００２０６７１ 基因的相对表达量较

高ꎬ可能与其对盐、干旱逆境等胁迫的响应有关ꎮ
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Ａ:组织表达模式ꎻＢ:非生物胁迫下表达模式ꎮ
图 ３　 马铃薯 ｂＺＩＰ 基因的表达模式分析

Ｆｉｇ.３　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｂＺＩＰ ｇｅｎｅ ｉｎ ｐｏｔａｔｏ
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２.６　 马铃薯 ｂＺＩＰ 基因表达模式的验证

为了验证生物信息学分析结果ꎬ本研究采用荧光

定量 ＰＣＲ 方法分析所挑选的 １２ 个 ｂＺＩＰ 基因在不同

组织中的表达模式ꎮ 同时分别用 ５％ＰＥＧ￣６０００、１０

μｍｏｌ / Ｌ ＫＣｌ、 ２００ μｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ、 １ μｍｏｌ / Ｌ ＡＢＡ、 １０
ｍｍｏｌ / Ｌ Ｈ２Ｏ２对马铃薯组培苗进行胁迫处理ꎬ检测所

挑选的 １２ 个 ｂＺＩＰ 基因在胁迫处理前及胁迫处理 ３
ｈ、６ ｈ、１２ ｈ 后的相对表达量ꎬ结果如图 ４、图 ５ 所示ꎮ

不同组织对应的柱上标有不同小写字母表示具有显著差异(Ｐ<０.０５)ꎮ
图 ４　 马铃薯不同组织中部分 ｂＺＩＰ 基因的相对表达量

Ｆｉｇ.４　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｓｏｍｅ ｂＺＩＰ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ ｏｆ ｐｏｔａｔｏ

　 　 ｑＰＣＲ 结果显示ꎬ在本研究检测的 １２ 个基因

中ꎬ在马铃薯根中的相对表达量较高的有 ６ 个ꎬ分别

为 ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００２０６７０、ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００２￣
０６７１、ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００２５９２１、ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４００￣
０１３９７２、ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４００００４８２１、ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４￣
０００１２５７５ꎮ 在茎中的相对表达量较高的基因也有 ６
个ꎬ分别为 ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００２０６７１、ＰＧＳＣ０００３Ｄ￣
ＭＴ４０００１５８３０、ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００３０５８５、ＰＧＳＣ０００￣
３ＤＭＴ４０００１８３０６、 ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００１８５７４、 ＰＧ￣
ＳＣ０００３ＤＭＴ４０００３１１８４ꎮ 在叶中ꎬＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０￣
００１２５７５、ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４００００６８５１ 基因的相对表达

量均较高ꎮ 总体来看ꎬ虽然 ｑＰＣＲ 的分析结果与利

用生物信息学手段分析的表达模式结果有些差异ꎬ

但基本一致ꎮ
在 ＡＢＡ 胁迫处理下ꎬ与对照相比ꎬ１２ 个基因中

只有 ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４００００６８５１ 基因的相对表达量

全部下降ꎬＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００２０６７０ 基因的相对表

达量变化不明显ꎬ其他 １０ 个 ｂＺＩＰ 家族成员的相对

表达量在胁迫 ３ ｈ 或 ６ ｈ 均有不同程度的上升(图
５)ꎮ 在高盐胁迫下ꎬ与 ０ ｈ 相比ꎬ除 ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ￣
４０００１５８３０、ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４００００６８５１ 基因的相对表

达量下调外ꎬ其余 １０ 个基因均上调表达ꎮ 在模拟干

旱处理下ꎬ与 ０ ｈ 相比ꎬＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４００００６８５１、
ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００２５９２１ 基因的相对表达量下调ꎬ
其余 １０ 个基因整体表现为上调表达ꎮ

为了进一步探究马铃薯 ｂＺＩＰ 家族成员对非生
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同一类处理的不同处理时间对应柱上标有不同小写字母表示差异显著(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ
图 ５　 马铃薯在不同逆境环境下基因的相对表达量

Ｆｉｇ.５　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｐｏｔａｔｏ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔｒｅｓｓ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

物胁迫的响应广泛度ꎬ又进行了低钾、Ｈ２Ｏ２２ 个胁

迫处理ꎮ 图 ５ 结果表明ꎬ在低钾条件下ꎬ与 ０ ｈ 相

比ꎬ有 １０ 个基因的相对表达量有一定程度的升

高ꎬ其中 ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４００００４８２１、ＰＧＳＣ０００３ＤＭ￣
Ｔ４０００１５８３０ 基 因 的 相 对 表 达 量 较 高ꎬ ＰＧ￣
ＳＣ０００３ＤＭＴ４０００１３９７２、ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４００００６８５１ 基

因的相对表达量有所降低ꎮ 在 Ｈ２Ｏ２胁迫下ꎬ除 ＰＧ￣
ＳＣ０００３ＤＭＴ４００００６８５１ 基因外ꎬ其余 １１ 个基因的相

对表达量均有所提高ꎬ其中 ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４００００４８￣

２１、 ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００３１１８４、ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００￣
１２５７５ 等 ３ 个基因的相对表达量较高ꎮ

值得 关 注 的 是ꎬ 与 ０ ｈ 相 比ꎬ ＰＧＳＣ０００３￣
ＤＭＴ４００００４８２１ 基因在 ５ 种胁迫条件下均高度表

达ꎬ尤其是在低钾条件下的相对表达量最高ꎻ而 ＰＧ￣
ＳＣ０００３ＤＭＴ４００００６８５１ 基因在所有胁迫条件下均下

调表达ꎮ 对马铃薯 ｂＺＩＰ 基因家族在非生物胁迫下

表达模式的分析结果表明ꎬ该基因家族在马铃薯的

逆境响应中具有一定作用ꎮ
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３　 讨 论

本研究采用生物信息学方法[８ꎬ１６]ꎬ共从马铃薯

基因组中鉴定出 １０４ 个 ｂＺＩＰ 转录因子ꎮ 通过构建

系统进化树ꎬ将 ｂＺＩＰ 家族成员划分成 １０ 个亚族ꎮ
本研究的分组结果与拟南芥 ｂＺＩＰ 家族的分组结果

大体一致[８]ꎬ初步证实了鉴定结果的准确性ꎮ 在这

１０ 个亚族中ꎬ有 ７ 个亚族(Ａ、Ｃ、Ｄ、Ｅ、Ｇ、Ｈ、Ｓ)包含

的 ｂＺＩＰ 家族成员比拟南芥的多ꎬ１ 个亚族(Ｂ)的数

量相等ꎬ２ 个亚族(Ｆ、Ｉ)的数量比拟南芥的少ꎮ 通过

对马铃薯 ｂＺＩＰ 蛋白进行结构分析ꎬ得到 ２０ 个 Ｍｏ￣
ｔｉｆꎬ其中 Ｍｏｔｉｆ１ 的分布最广泛ꎬ存在于 ９８ 个成员中ꎮ
由此可见ꎬ马铃薯 ｂＺＩＰ 家族在漫长的生物进化过程

中发生了结构及功能上的分化以适应外界环境的变

化ꎮ
基因的表达模式能够在某种程度上反映其所发

挥的功能ꎮ 马铃薯的 １０４ 个 ｂＺＩＰ 基因在马铃薯根、
茎、叶中均有表达ꎬ并具有十分明显的组织表达特异

性ꎮ 其中 ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４００００４８２１、ＰＧＳＣ０００３ＤＭ￣
Ｔ４０００１９４６２ 基因只在茎中有高表达ꎬ ＰＧＳＣ０００３￣
ＤＭＴ４０００３２３８１、ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００３２３８２ 基因只在

叶中有高表达ꎬ推测其分别在马铃薯茎、叶 ２ 个不同

组 织 的 生 长 发 育 过 程 中 起 重 要 作 用ꎻ ＰＧ￣
ＳＣ０００３ＤＭＴ４０００２５９２１、ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００３０５８５ 基

因的相对表达量在根系中非常高ꎬ提示其在根系的

发育和对外界物质的吸收等过程中扮演重要角色ꎮ
前人研究发现ꎬｂＺＩＰ 基因广泛参与植物对逆境

胁迫的响应[２８￣３０]ꎬ如 ｂＺＩＰ 转录激活子 Ａｔｆ１ 参与 Ｓｔｙ１￣
Ａｔｆ１ 途径响应 Ｈ２ Ｏ２ 诱导的活性氧的转录调节机

制[３１]ꎮ ｂＺＩＰ 家族 Ａ 亚族成员对 ＡＢＡ 有一定程度的

响应ꎬ但响应模式不尽相同[１６]ꎮ 大豆中的 ｂＺＩＰ 基因

Ｇｌｙｍａ０４ｇ０４１７０ 可能通过负调控的方式参与耐涝应答

反应[３２]ꎮ 在本研究中ꎬ马铃薯的多数 ｂＺＩＰ 基因在

ＡＢＡ 处理下的相对表达量较高ꎬ其结果与拟南芥、烟
草等的相关结果基本一致ꎬ且 ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０￣
００８５５５９ 基因只在 ＡＢＡ 处理下有较高的相对表达量ꎬ
提示其在 ＡＢＡ 响应中起着关键作用ꎮ 在盐胁迫及干

旱处理下ꎬＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００２０６７０、ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ￣
４０００２０６７１ 基因的相对表达量较高ꎬ可以推测其在抗

胁迫中的作用ꎮ ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００８５５５９、ＰＧＳＣ０００￣
３ＤＭＴ４０００３０５８５ 和 ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００２５９２１ 等基因

在 ＡＢＡ、ＮａＣｌ、Ｍａｎｎｉｔｏｌ 胁迫下均具有高的相对表达

量ꎬ说明它们在应对这些非生物胁迫的过程中具有某

种共同机制ꎮ
此 外ꎬ 还 有 一 些 基 因ꎬ 如 ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０￣

０００４８２１、ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００１５８３０ 基因在低钾胁迫下

的相对表达量较高ꎬ在 Ｈ２Ｏ２处理下ꎬＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４￣
００００４８２１、ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４０００３１１８４、ＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４￣
０００１２５７５ 等 ３ 个基因的相对表达量显著上调ꎮ 上述

结果均表明ꎬｂＺＩＰ 基因家族在马铃薯抗逆响应中发

挥着广泛作用ꎮ 值得关注的是ꎬＰＧＳＣ０００３ＤＭＴ４００￣
００６８５１ 基因在所有胁迫处理下均下调表达ꎬ表明该基

因可能以某种负调控的方式参与了马铃薯的非生物

胁迫响应ꎮ

４　 结 论

本研究采用生物信息学的手段从马铃薯基因组

中鉴定出了 ｂＺＩＰ 家族的 １０４ 个基因ꎬ可以分为 １０
个亚族ꎮ 在结构上ꎬ这些基因编码的 ｂＺＩＰ 家族转录

因子包含 ２０ 个 Ｍｏｔｉｆꎬ转录因子之间的 Ｍｏｔｉｆ 数量不

同ꎮ 马铃薯 ｂＺＩＰ 基因广泛参与了干旱、高盐、ＡＢＡ
等非生物胁迫的响应过程ꎬ本研究结果能为马铃薯

ｂＺＩＰ 家族的功能研究奠定基础ꎮ
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