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AAbstract:bstract: NF-Y is a transcription factor ubiquitous in eukaryotes, typically functioning as NF-YA/B/C heterotrimers.

The NF-YA transcription factor regulates the expression of downstream target genes in response to stress by specifically

binding to the CCAAT box in the DNA promoter region. It was discovered that the potato exhibits increased sensitivity to

drought stress when the StNF-YA9 gene is silenced through a comprehensive analysis of the potato NF-Ys gene family.

In this research, the StNF-YA9 gene was cloned from the potato variety 'Atlantic'. Bioinformatics analysis showed that

the total length of StNF-YA9 gene was 1 231 bp, and the CDS region length was 723 bp. The subcellular localization

fusion expression vector of StNF-YA9 was constructed to determine its localization in the nucleus. The expression

pattern of StNF-YA9 in potato tissues and under stress was analyzed by qRT-PCR. The results showed that the relative

expression of the StNF-YA9 gene was highest in leaves and lowest in buds. The expression was up-regulated by
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摘 要：NF-Y是一种普遍存在于真核生物中的转录因子，通常以NF-YA/B/C异源三聚体的形式发挥作用，其中NF-YA
转录因子通过特异性结合DNA启动子区域的CCAAT box，调控下游靶基因表达以应对胁迫。通过前期对马铃薯NF-Ys基因家

族的分析，发现沉默马铃薯StNF-YA9基因，马铃薯对干旱胁迫更为敏感。因此，从马铃薯品种‘Atlantic’中克隆了StNF-YA9
基因，生物信息学分析表明该基因总长度为1 231 bp，CDS区长723 bp。通过构建StNF-YA9亚细胞定位融合表达载体确定

其定位在细胞核中；采用qRT-PCR分析该基因组织和逆境胁迫下表达模式，结果表明其在叶片中相对表达量最高，芽中相

对表达量最低，受到聚乙二醇（Polyethylene glycol，PEG）和脱落酸（Abscisic acid，ABA）诱导上调表达。研究结果为马铃薯

StNF-YA9基因后续功能研究提供理论基础。
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马铃薯（Solanum tuberosum L.）是茄科（Solana‐
ceae）茄属（Solanum L.）一年生草本植物[1]。马铃薯

原产于南美洲安第斯山脉，约在1 600年前，经现

在的印度尼西亚从南线和经俄罗斯从北线传入

中国[2]。马铃薯是全球公认第四大粮食作物，具有

适应性广、丰产性好、营养丰富和经济效益高

等特点，兼具蔬菜、粮食、饲料以及工业加工

原料等多种用途。中国马铃薯种植面积仅次于小

麦（Triticum aestivum L.）、玉米（Zea mays L.）和水稻

（Oryza sativa L.），约为460.6万hm2，占全球马铃薯

种植面积的29.9%；中国马铃薯产量为1 830.9万 t，
总产占全球的 25.3%，单产为世界平均水平的

85.5%，马铃薯生产对确保粮食安全具有重大意

义 [3]。然而，由于马铃薯根系较浅，且块茎产量、

数量和质量受水分条件影响较大，对水分亏缺十

分敏感，常被视为一种干旱敏感型作物[4]。全世界

干旱、半干旱地域面积分别约占陆地面积的24％及

10.9％，这些干旱地域遍布在 50多个国家和地区，

中国干旱、半干旱地域面积占全国的 52.5％[5]。马

铃薯作为重要旱作农作物，在其生长周期中，干

旱胁迫对其生长、产量和品质的影响极其严重，

干旱胁迫使马铃薯植株代谢紊乱和生理生化功能

失常，最终导致马铃薯块茎畸形，品质变劣，产

量下降[6]。由于干旱胁迫严重影响马铃薯的产量和

品质，因此，解析马铃薯响应干旱胁迫分子机

理，选育具备较强耐旱能力品种，对马铃薯抗旱

遗传研究及品种改良具有重要意义。

植物在生长周期中常受到各种逆境胁迫，植

物作为固着生物无法主动逃避，只能被动适应。

因此，在漫长的适应过程中，植物进化出各种策

略应对胁迫，其中就包括通过功能基因调节。响

应干旱胁迫的功能基因其表达产物根据功能可分

为三类，即具有转录调控作用的蛋白质、具有保

护属性的蛋白质和参与水分子吸收及转运的蛋白

质[7]。核因子Y（Nuclear factor-Y，NF-Y）是一种广

泛存在于真核生物中的转录因子，通过调控特定

基因表达在植物生长发育中发挥重要作用。目

前，已在许多植物中发现 NF-Y基因。拟南芥

（Arabidopsis thaliana L.）基因组中分别包括 10个

NF-YA基因、13个NF-YB基因和 13个NF-YC基

因 [8]；水稻基因组包含 11个 NF-YA基因、11个
NF-YB基因和12个NF-YC基因[9]；小麦中NF-YA、
NF-YB和NF-YC基因分别有18、34和28个[10]。番

茄（Solanum lycopersicum L.）中 有 59 个 NF- Y 基

因 [11]。Li等 [12]完成了马铃薯NF-Ys基因家族分析，

共鉴定出 41个 StNF-Y基因，包括 10个 StNF-
YA，22个 StNF-YB和 9个 StNF-YC，在马铃薯 12
条染色体上均有分布。

NF-Y转录因子在植物中主要以NF-YA/B/C三

聚体的形式发挥功能，研究表明，三聚体中主要

通过 NF-YA与下游靶基因结合调控下游基因表

达 [13]；NF-YA作为 NF-Y转录因子复合体中调控

下游靶基因表达的重要亚基，在参与植物生长发

育和抵御逆境胁迫过程中具有重要意义。在棉

花（Gossypium spp.）重要抗旱种质资源二倍体野

生种异常棉（G. anomalum）中发现 15 个 NF-YA
基因对干旱持续时间有不同程度的响应，11个
NF-YA基因含有干旱诱导的MYB结合位点（MYB
binding site involved in drought-inducibility，MBS）[14]；

在甘蓝型油菜（Brassica napus L.）中 BnaNF-YA2受
聚乙二醇（Polyethylene glycol，PEG）、高温、低温

处理诱导表达；过表达BnaNF-YA2改善了甘蓝型

油菜在 PEG和甘露醇处理条件下的生长状况 [15]；

在马铃薯中 StNF-YA8基因表达可被干旱诱导 [16]，

沉默马铃薯 StNF-YA9基因，在干旱胁迫条件下，

马铃薯叶片脯氨酸（Proline，Pro）含量积累减少，

对干旱胁迫更敏感 [12]。本试验基于 StNF-YA9前期

研究结果，从马铃薯中克隆获得了 StNF-YA9基
因，对其进行生物信息学分析，并通过 PEG、脱

落酸（Abscisic acid，ABA）、NaCl胁迫处理马铃薯

polyethylene glycol (PEG) and abscisic acid (ABA). The results would provide the theoretical basis for subsequent

functional studies on the potato StNF-YA9 gene.
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植株分析该基因在逆境胁迫下的表达情况，为进

一步研究 StNF-YA9基因在马铃薯生长发育过程中

如何发挥作用和行使功能提供理论基础。

1 材料与方法

1.1 材料

1.1.1 植物材料

马铃薯品种‘Atlantic’试管苗和盆栽苗，普通

本氏烟草（Nicotiana benthamian L.）。

1.1.2 载体、菌株及试剂

亚细胞定位载体 pCAMBIA1300-35S-EGFP、
大肠杆菌（Escherichia coli）感受态细胞DH5α和农杆

菌（Agrobacterium tumefaciens）感受态细胞 GV3101，
由甘肃农业大学马铃薯生物技术创新团队实验室

保存并提供。

TRNzol Universal总 RNA提取试剂、FastKing
一步法除基因组 cDNA第一链合成预混试剂盒和

质粒小提试剂盒，购自天根生化科技（北京）有限

公司； 2-（N-吗啡啉）乙磺酸（MES）、利福平

（Rif）、乙酰丁香酮（ACE）、硫酸卡那霉素（Kan），

购自北京索莱宝科技有限公司；普通琼脂糖凝胶

DNA回收试剂盒，购自生工生物工程（上海）股份

有限公司；限制性核酸内切酶 SalⅠ和 SacⅠ，购

自宝日医生物技术（北京）有限公司；同源重组试

剂盒ClonExpress®ⅡOne Step Cloning Kit，购自南京

诺唯赞生物科技股份有限公司；实时荧光定量酶2×
Universal Blue SYBR® Green qPCR Master Mix，购自

武汉赛维尔生物科技有限公司。

1.2 方法

1.2.1 植物材料培养及处理

为获得马铃薯盆栽苗，将马铃薯品种‘Atlantic’
试管苗接种于含有 3%蔗糖MS培养基中，在 22 ℃
光照培养箱中培养，16 h光照/8 h暗循环。21 d
后，将幼苗移植到 10 cm × 10 cm包含营养土壤和

蛭石体积比为 3:1混合物的塑料盆中，保持温度

在 24 ℃，16 h光照/8 h黑暗循环和60%相对湿度条

件生长45 d。随后采集一部分植株的根、芽、茎和

叶进行组织特异性分析。其余植株选择长势一致的

进行胁迫处理。采用叶面喷施含0.1 mmol/L ABA溶

液方式作为 ABA胁迫处理；分别用 200 mmol/L
NaCl和 20% PEG 6000（w/v）灌溉幼苗作为盐胁迫

处理和模拟干旱胁迫处理，处理后 3、6、12和
24 h收集叶片，立即用液氮冷冻，在-80 ℃环境保

存以备后续试验，每个样本采集 3株独立的幼

苗，并进行3个生物学重复。

本氏烟草的培养：将烟草种子撒在含有体积

比为 1:1的营养土和蛭石混合物的 10 cm × 10 cm
花盆中，在光照强度 2 000 Lx，光照周期为 16 h
光照/8 h黑暗，温度为（23±2）℃条件下培养 4~5周
后用于相关试验。

1.2.2 RNA提取及 cDNA合成

将之前保存于-80 ℃环境中马铃薯组织取

出，按照天根TRNzol Universal总RNA提取试剂说

明书提取总 RNA，随后根据试剂盒说明书将总

RNA反转录为 cDNA，在-20 ℃环境保存以备后续

试验。

1.2.3 马铃薯StNF-YA9基因克隆

根据 StNF-YA9基因去除终止子的CDS序列和

pCAMBIA1300-35S-EGFP载体序列通过 TaKaRa
在线工具（https://www.takarabio.com/learning-centers/
cloning/primer- design- and- other-tools）设计带有

同源臂且酶切位点为 SalⅠ、SacⅠ的特异性引

物（表 1）。以 cDNA为模板克隆，在冰上加样，反

应体系：Taq酶 10 μL、 ddH2O 7 μL、‘Atlantic’
cDNA 1 μL、上下游引物各 1 μL；反应条件：

95 ℃ 3 min循环 1次，94 ℃ 25 s、63.2 ℃ 25 s、
72 ℃ 15 s循环34次，72 ℃ 5 min循环1次，4 ℃保

存。扩增 PCR产物由 1%琼脂糖凝胶电泳检测并

回收。

1.2.4 马铃薯StNF-YA9基因生物信息学分析

在NCBI（https://www.ncbi.nlm.nih.gov/）中搜索马铃

薯StNF-YA9基因（GenBank：No. XM_015310406.1）并
通过 NCBI ORF finder（https://www.ncbi.nlm.nih.gov/
orffinder/）进行开放式阅读框分析；通过 Expasy
server（www.expasy.org）ProtParam工具分析马铃薯

StNF-YA9蛋白基本理化性质；通过SOPMA（https://
web.expasy.org/protparam/）分析马铃薯 StNF-YA9蛋
白二级结构；通过 SWISS-MODEL（https://swissmo‐
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del.expasy.org/）预测马铃薯 StNF-YA9蛋白三级结

构；利用 SMART网站（https://smart.embl.de/）分析

该蛋白结构域；通过DNAMAN 6.0软件对马铃薯

StNF-YA9同源蛋白进行多重序列比对。

表1 试验所用引物

Table 1 Primers used in the experiment

引物名称

Primer name
StNF-YA9-F
StNF-YA9-R
Ef1α-F
Ef1α-R
Primer-YA9-F
Primer-YA9-R

引物序列（5'-3'）
Primer sequence
AGAACACGGGGGACGAGCTCATGTTTCAAAAATCGGATGGTGA
TGCTCACCATGTCGACGAAATGTTCCGAGTGCATGCA
GATGGTCAGACCCGTGAACA
CCTTGGAGTACTTCGGGGTC
GCCAGTTGAAGTGAAAGAGGAGCCAAT
TGTCGGTGACGCGATTCGTGA

用途

Purpose
基因克隆

内参基因

荧光定量PCR

1.2.5 马铃薯StNF-YA9基因亚细胞定位

用限制性内切酶SalⅠ和SacⅠ对pCAMBIA1300-
35S-EGFP载体进行双酶切并回收，通过同源重组

法将线性化的载体和 StNF-YA9基因连接构建

pEGFP-StNF-YA9亚细胞定位融合表达载体。重

组反应体系为：线性化 pCAMBIA1300-35S-EGFP
空载体 10.5 μL、5×CEⅡBuffer 4 μL、StNF-YA9目
的片段 2.5 μL、ExnaseⅡ2 μL、ddH2O 1 μL，冰上

加样，充分混匀并短暂离心后，置于 PCR仪中

37 ℃反应 30 min，然后将重组产物立即置于冰

上，从-80 ℃冰箱中取出大肠杆菌DH5α感受态细

胞，参照王凯彤 [17]方法将重组质粒导入大肠杆菌

感受态细胞中，对获得的菌液进行菌液 PCR检

测，反应体系和条件同1.2.3，将检测出合适条带的

菌液送生工生物工程（上海）有限公司测序，将测序

合适的菌液提取质粒，命名为 pEGFP-StNF-YA9。
参照王芳芳 [18]方法将 pEGFP-StNF-YA9重组质粒

导入农杆菌 GV3101感受态细胞进行烟草瞬时

转化，烟草暗处理 48 h后，用刀片避开叶脉取

5 mm × 5 mm浸染过的叶片制片，在 LSM800激光

共聚焦扫描显微镜（Germany）下观察GFP荧光信号

分布情况。

1.2.6 马铃薯 StNF-YA9基因组织特异性和表达

分析

采用2 × Universal Blue SYBR® Green qPCR Master
Mix说明书中两步法对 StNF-YA9基因进行 qRT-

PCR分析。通过在线工具Primer3 Plus（https://www.
primer3plus.com/）以马铃薯 StEF1α基因（GenBank
No. AB061263.1）为内参基因设计引物（表 1）。

qRT-PCR反应体系为：2×Universal Blue SYBR®
Green qPCR Master Mix 10 μL、ddH2O 8 μL、cDNA
模板 1 μL、上下游引物各 0.5 μL，qRT-PCR反应

条件为：95 ℃ 30 s循环1次，95 ℃ 15 s、60 ℃ 30 s
循环 40次。试验设计 3个生物学重复和技术性重

复，通过2-ΔΔCt方法计算基因相对表达量[19]。

2 结果与分析

2.1 马铃薯StNF-YA9基因克隆

马铃薯 StNF-YA9基因 CDS区序列长 723 bp。
以马铃薯品种‘Atlantic’的 cDNA为模板，通过

PCR扩增不含终止密码子的 StNF-YA9基因CDS区
序列，并用 1%琼脂糖凝胶电泳检测，结果显示克

隆出的马铃薯 StNF-YA9基因片段大小在 720 bp左
右（图1）。

2.2 马铃薯StNF-YA9基因的生物信息学分析

马铃薯 StNF-YA9基因生物信息学结果显示，

该基因总长度为 1 231 bp，CDS区为 723 bp，编码

240个氨基酸，其中丝氨酸（Ser）占比最高（10.8%）。

根据NCBI分析，StNF-YA9基因包含 6个外显子，

分布在 10号染色体上（PGSC gene ID：Soltu.DM.
10G028300.1；Chromosome location: chr10）。StNF-
YA9蛋白理化性质分析显示，其相对分子质量为
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27 303. 44 U，理论等电点为 9.23，为碱性蛋白。

StNF-YA9蛋白脂肪系数为 49.96，其亲水性平均

值为-0.981，为亲水蛋白。StNF-YA9蛋白二级结

构由无规则卷曲、α-螺旋、延伸链和 β-转角 4种
结构组成，分别为 56.25%、18.33%、16.67%和

8.75%（图2）。此外，还预测了StNF-YA9蛋白三级

结构（图3A）。对StNF-YA9氨基酸序列保守结构域

的分析表明，StNF-YA9包含CBF（CCAAT-Binding
transcription Factor）结构域（图3B）。通过DNAMAN
软件对10个物种中的StNF-YA9氨基酸进行同源序

列比对发现，马铃薯StNF-YA9蛋白与番茄NF-YA9
蛋白序列相似度最高，为92.95%，与拟南芥NF-YA9
亲缘关系最远，为24.68%（图4）。

图1 马铃薯StNF-YA9基因PCR产物

Figure 1 Result of PCR product of StNF-YA9 gene

注：M. DNA标准分子量 DL 2 000，1、2、3.目的片段。

Note: M. DNA marker DL 2 000, 1, 2, 3. The target fragment.
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延伸链 Extended strand

β-转角 β-Turn
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图2 StNF-YA9蛋白二级结构预测

Figure 2 Secondary structure prediction of StNF-YA9 protein

图3 StNF-YA9蛋白三级结构预测和保守结构域

Figure 3 Tertiary structure prediction and conserved domain analysis of StNF-YA9 protein

注：A. StNF-YA9蛋白三级结构预测，B. StNF-YA9保守结构域。

Note: A. Tertiary structure prediction of StNF-YA9 protein, B. Conserved domain of StNF-YA9 protein.
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2.3 亚细胞定位观察

以 pCAMBIA1300-35S-EGFP空载体为空白对

照，在激光共聚焦显微镜下观察pEGFP-StNF-YA9
融合表达载体在烟草叶片细胞中的瞬时表达。结果

显示（图5），在对照组中，GFP信号在烟草细胞的

细胞膜、细胞质和细胞核中表达，无特异性分裂，

而在试验组中，pEGFP-StNF-YA9融合蛋白主要在

细胞核中表达，在细胞膜和细胞质中不表达。

2.4 马铃薯 StNF-YA9基因组织特异性和表达

分析

为分析 StNF-YA9基因在不同组织的表达量差

异，采集不同组织进行组织特异性表达分析，

qRT-PCR结果表明（图 6），StNF-YA9基因在马铃

薯组织中的表达水平存在差异。该基因在叶片中

的相对表达量最高，芽中的相对表达量最低；

StNF-YA9基因在马铃薯组织中表达量的整体趋势

图4 StNF-YA9氨基酸序列及其他物种同源序列多重比较

Figure 4 Multiple homology comparisons of StNF-YA9 amino acid sequence with other species

注：黑色 .同源级别=100%，蓝色 .同源级别≥75%，粉色 .同源级别≥50%，黄色 .同源级别≥33%。

Note: Black. Homologous level=100%, Blue. Homologous level≥75%, Pink. Homologous level≥50%, and Yellow. Homologous level≥33%.
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· ·马铃薯StNF-YA9基因的生物信息学及其表达分析——徐文瑾，范军亮，李世贵，等

为：叶＞根＞茎＞芽。

通过 qRT-PCR分析 StNF-YA9基因在 PEG、
NaCl和ABA胁迫处理后的马铃薯植株相对表达量，

结果表明，在PEG和ABA胁迫处理下，StNF-YA9
基因表达量呈先增后减趋势，处理 12 h时表达量

达到峰值，在NaCl胁迫处理下，StNF-YA9基因的

相对表达水平虽然略有上升趋势，但上升趋势不

明显（图 7）。这表明 StNF-YA9基因受到 PEG和

ABA诱导，StNF-YA9基因可能参与马铃薯植株响

应干旱和ABA胁迫的通路。

GFP Auto Bright Merged

pEG
FP-

StN
F-Y

A9
pEG

FP

图5 StNF-YA9的亚细胞定位

Figure 5 Subcellular localization of StNF-YA9

注：pEGFP.空白对照，pEGFP-StNF-YA9. StNF-YA9和EGFP融合蛋白，GFP.暗场下的EGFP荧光信号，Auto.叶绿素的自发荧光，

Bright.明场下的细胞形态，Merged.组合场。

Note: pEGFP. Blank control, pEGFP-StNF-YA9. StNF-YA9 and EGFP fusion protein, GFP. EGFP fluorescence signal in the dark field, Auto.
Autofluorescence of chlorophyll, Bright. Cell morphology under bright field, and Merged. Combination field.

图6 StNF-A9基因在马铃薯品种‘Atlantic’组织特异性表达分析

Figure 6 Tissue-specific expressions analysis of StNF-A9 gene in potato variety 'Atlantic'

注：数据表示为平均值±标准差，不同小写字母表示相同基因不同组织之间差异显著（P＜0.05），n=3。处理平均值多重比较采用最小

显著差数法。

Note: Data are expressed as mean ± SD. Different lowercase letters indicate significant differences between different tissues (P＜0.05), n=3.
Treatment means are separated by using least significant difference (LSD) method.
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3 讨 论

转录因子作为基因表达的关键调节因子，在

植物响应逆境胁迫、激素调控、细胞分化和组织

发育等多个关键过程中扮演着举足轻重的角

色 [20]，如WRKY转录因子可激活抗氧化酶系统从

而调节细胞中依赖ROS的非生物胁迫应答，这一

过程对于维持细胞内稳定性和正常功能具有关键

意义[21]。自从NF-Y转录因子首次在油菜中被发现

以来[22]，大量关于NF-Y基因参与植物响应非生物

胁迫的研究被报道。拟南芥中过表达小麦 TaNF-
YA10基因降低耐盐性 [23]，玉米中过表达 ZmNF-
YB16可提高玉米抗旱性而增加玉米产量 [24]，水稻

OsNF-YA4基因受到ABA诱导表达 [25]，NF-Y基因

广泛参与植物响应非生物胁迫，在植物逆境生理

中发挥重要作用。

通过对马铃薯 StNF-YA9基因进行生物信息学

分析表明：StNF-YA9蛋白为亲水蛋白，且含有

NF-Y家族标志性的保守结构域CBF，符合该家族

可通过NF-YA结合下游靶基因启动子区CCAAT box

从而调控下游靶基因表达的特点。在进化程度上

与番茄亲缘关系最近，达 92.95%，这与马铃薯和

番茄同属茄科茄属，在进化上拥有共同祖先的属

性相符 [26]。亚细胞定位试验可确定蛋白质在细胞

内的位置，并为研究蛋白质与其他蛋白质之间潜

在相互作用提供线索。通过观察荧光信号发光位

置，确定StNF-YA9作用在细胞核上，这与NF-Y作

为转录因子通常在细胞核中行使功能的特性相一

致。类似地，马铃薯中的 StNF-YA8也在细胞核中

表达[16]。至于 StNF-YA9蛋白定位对其特定功能和

信号通路的影响，有必要使 StNF-YA9基因在植物

中稳定表达，确定其调控下游的靶基因，然后进

行进一步研究。

本研究对马铃薯各组织进行相对表达量分

析，发现 StNF-YA9基因在不同组织中的表达量存

在显著差异，在根和叶中表达量最高，在芽中表

达量最低。本研究分析了 StNF-YA9基因在马铃薯

遭遇胁迫时相对表达量的变化情况。PEG作为一

种高分子化合物，可在水溶液中形成高渗透压环

境。通过加入 PEG溶液，植物生长基质（通常为

图7 StNF-A9基因在PEG、ABA、NaCl胁迫处理下相对表达水平

Figure 7 Relative expression levels of StNF-YA9 gene under PEG, ABA and NaCl stress treatments

注：数据表示为平均值±标准差，不同小写字母表示相同基因相同处理类型不同处理时间之间差异显著（P＜0.05），n=3。处理平均值

多重比较采用最小显著差数法。

Note: Data are expressed as mean±SD. Different lowercase letters indicate significant differences between different treatment times in the same
treatment for the same gene, respectively (P＜0.05), n=3. Treatment means are separated by using least significant difference (LSD) method.
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■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■

a■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■

a
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■
■■■■■■■■■■■■■■■■

处理类型 Treatment type

处理3 h Treated for 3 h
■■■■■■
■■■■■■
■■■■■■处理6 h Treated for 6 h
■■■■■■
■■■■■■
■■■■■■处理12 h Treated for 12 h
■■■■■■
■■■■■■
■■■■■■处理24 h Treated for 24 h
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· ·马铃薯StNF-YA9基因的生物信息学及其表达分析——徐文瑾，范军亮，李世贵，等

培养基或土壤）中水分子因PEG存在而被吸附，减

少了植物根系吸水能力，从而模拟干旱环境。干

旱胁迫会导致马铃薯叶片丙二醛含量、可溶性糖

含量和Pro含量变化趋势存在差异，叶片叶绿素含

量相对值（SPAD值）随着生育期推进逐渐降低，影

响马铃薯正常生长生活 [27]。ABA是植物在感知到

干旱信号后产生的一种广泛参与的应激激素，对

植物生长调节起着重要作用。ABA主要在植物根

部进行合成，随后被转运至叶片。叶片中的保卫

细胞对ABA极其敏感，随之产生反应促使离子通

道开启，钾离子和阴离子从保卫细胞中流出，细

胞渗透压显著降低，从而引发气孔关闭，以帮助

植物应对干旱压力。加入外源ABA可增强植物非

生物胁迫下抗氧化能力，进而提高植物抗旱性[28]。

因此通过 PEG、ABA和 NaCl处理模拟非生物胁

迫，测定植物特定基因的相对表达量，一定程度上

可反映该基因在植株抵御逆境胁迫中发挥的作用。

对马铃薯植株进行 PEG、ABA和NaCl处理后，定

量分析发现胁迫诱导StNF-YA9表达时，StNF-YA9
对ABA和PEG胁迫较NaCl胁迫更为敏感，在胁迫

处理后12 h相对表达量达到峰值随后下降，相同的

变化情况在马铃薯 StWRKY57基因上也有发现 [29]。

这可能是马铃薯在受到胁迫后，响应逆境胁迫的

基因 StNF-YA9表达上调，然而随着胁迫时间增加

植物渗透调节系统遭到破坏，导致基因相对表达量

下降。因此，在后续研究中可通过遗传转化获得

StNF-YA9转基因马铃薯来解析StNF-YA9功能，通

过酵母单杂交试验等技术挖掘和鉴定 StNF-YA9靶
基因，完善该基因响应非生物胁迫通路。
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