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二倍体马铃薯抗旱资源鉴定及抗旱基因初步筛选 

王雅致   杨  飚   季香林   石  瑛*   张丽莉* 

东北农业大学农学院, 黑龙江哈尔滨 150030 

摘  要: 本研究对 75 份二倍体马铃薯栽培种 PHU-STN 杂种后代无性系组培苗进行抗旱棚控水种植, 测定其在干旱

胁迫下的生物量、根系相关指标和生理指标等 7 个性状表征值, 计算各指标抗旱胁迫指数, 并利用综合隶属函数法进

行主成分分析和聚类分析, 将所有材料分为 4 个抗旱等级, 筛选出高抗旱材料 2 份(A90、A204)。以 A90 (高抗旱性)

与 A163 (干旱敏感)为试验材料, 利用转录组测序技术研究抗旱性差异较大的二倍体马铃薯材料在 PEG-6000 胁迫下

的差异表达基因, 基于差异表达基因的 GO 功能注释和 KEGG 通路富集分析, 利用生长素与乙烯信号传导途径的关

键节点基因差异表达水平变化量和相关基因 qRT-PCR 表达量初步筛选到 6 个抗旱候选基因, 这些基因均与生长素和

乙烯信号传导通路相关。 
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Identification of drought-resistant resources and preliminary screening of 
drought resistant genes in diploid potatoes 

Wang Ya-Zhi, Yang Biao, Ji Xiang-Lin, Shi Ying*, and Zhang Li-Li* 

College of Agriculture, Northeast Agricultural University, Harbin 150030, Heilongjiang, China 

Abstract: In this study, drought-shelter controlled irrigation experiments were conducted on 75 tissue-cultured seedling clones 
derived from hybrid progeny of the diploid cultivated species PHU-STN. Seven traits, measurements including biomass, 
root-related indicators, and physiological indices under drought stress, were measured for each potato accession. Drought stress 
indices were calculated for each trait, and a comprehensive evaluation was performed using membership function analysis com-
bined with principal component and cluster analyses. Based on the results, the materials were classified into four levels of drought 
resistance, and two highly drought-resistant clones (A90 and A204) were identified. Subsequently, A90 (high drought resistance) 
and A163 (low drought resistance) were subjected to PEG-6000-induced drought stress for sampling and analysis. Transcriptome 
sequencing was employed to explore the regulatory mechanisms underlying drought response and to identify drought-resistance- 
related genes. Differentially expressed genes (DEGs) were analyzed in A90 and A163 under PEG-6000 stress. GO functional an-
notation and KEGG pathway enrichment analyses revealed key regulatory genes involved in ethylene and auxin signaling path-
ways. Based on differential expression patterns and qRT-PCR validation, six candidate drought-resistance genes were identified, 
all associated with auxin and ethylene signaling pathways. 
Keywords: potato; diploid; drought stress; comprehensive evaluation; drought resistant candidate genes 

由于全球气候变化的影响, 植物在田间条件下

面临着多种非生物胁迫。目前, 世界上有一半的国

家和地区均不同程度地受到干旱问题的影响, 因其

发生范围广、持续时间长且危害程度深, 已成为威

胁农业生产力的主要环境限制因素之一[1]。马铃薯

(Solanum tuberosum L.)为茄科茄属的一年生草本块

茎植物, 是仅次于水稻、小麦和玉米的全球第四大

粮食作物[2], 也是浅根系作物[3], 被认为是一种对干
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旱敏感的作物 [4], 在不同时期缺水均会影响生长发

育, 尤其在块茎膨大期缺水对马铃薯的产量与质量

具有严重的危害[5]。 

近年来 , 随着转录组测序 (RNA-Seq)技术和转

录组学分析技术的发展 , 及其在植物领域的应用 , 

加速了对植物在逆境下分子机制的研究进程。目前, 

转录组测序技术已经广泛应用于马铃薯的干旱胁迫

研究中 , 例如 , 在干旱后 , 下叶片差异表达基因

(differential expressed genes, DEGs)主要富集于次生

代谢生物合成途径、植物激素信号转导、淀粉和蔗

糖代谢等过程, 在复水后, 与吸水能力相关的基因

大幅度上升[6]; 还有研究发现, 干旱胁迫后, 差异表

达基因主要富集在角质、木栓质和蜡质合成与亚油

酸代谢中[7]。与之相比, 二倍体马铃薯的相关研究较

少, 二倍体资源中不仅具有大量的抗各种病虫害和

不良环境的抗性基因 , 是丰富的遗传资源宝库 [8], 

而且较四倍体栽培种遗传背景简单, 更易定位目标

基因及解析其功能 [9], 可作为马铃薯抗旱资源评价

与分子机制研究的重要供体材料。因此, 本研究采

用盆栽控水与生理指标综合评价二倍体马铃薯材料

抗旱性等级及筛选抗旱资源, 基于筛选出的 A90 (高

抗旱性)与 A163 (干旱敏感), 通过转录组测序技术

研究二倍体材料对干旱胁迫响应的分子机制来挖掘

抗旱相关基因, 并通过实时荧光定量逆转录聚合酶

链式反应(qRT-PCR)技术研究抗旱候选基因在干旱

胁迫下的表达特性, 以期为马铃薯抗旱相关基因的

鉴定和抗旱新种质的创制奠定基础。 

1  材料与方法 

1.1  试验材料 

本研究所用材料为马铃薯二倍体栽培种富利亚

(S.phureja) 与 窄 刀 薯 (S.stenotomum) 杂 种 群 体

(PHU-STN)经 12 次轮回选择获得的 75 份杂种后代

无性系组培苗(材料代号: A1、A2、A4、A7、A9、

A15、A20、A21、A33、A38、A42、A45、A46、

A48、A52、A59、A72、A74、A77、A82、A83、

A85、A88、A90、A92、A93、A94、A99、A105、 A111、

A114、A115、A116、A126、A132、A133、A134、

A139、A142、A147、A152、A152-1、A152-2、A153、

A162、A163、A167、A169、A173、A174、A179、

A180、A181、A187、 A194、A195、A199、A200、

A203、A204、A210、A215、A219、A220、A221、

A225、A227、A229、A230、A231、A232、A233、

A239、A260、A265), 以及四倍体马铃薯品种费乌

瑞它(F6) (干旱敏感)和冀张薯 8 号(JZS8) (抗旱性强)

组培苗, 以上均来自东北农业大学马铃薯研究所。 

1.2  试验设计 

将扩繁生长 20 d 后的 75 份二倍体材料与 2 份

四倍体马铃薯组培苗移至网棚内, 室温炼苗 5 d 后

进行盆栽种植, 苗盆规格为 70 cm×45 cm×20 cm, 每

盆种植同一品系材料 15 株, 基质选用椰糠和草炭按

3:1 混合, 一次性施 23 g 复合肥(尿素:重过磷酸钙:

硫酸钾= 10:15:20)。试验采用随机区组设计, 在块茎

膨大期进行水分胁迫处理 15 d, 设置 2个水处理: 正

常浇水(基质相对含水量保持在 75%~85%之间)和控

水处理(基质相对含水量保持在 30%~35%之间)。胁

迫组控水 15 d, 取样进行生理指标与表型测定后复

水, 每个处理为 2 个盆栽, 进行 3 次重复, 复水后

常规管理至收获 , 收获时进行产量测定 , 通过生

理、表型和产量指标对材料进行抗性评价及抗旱资

源筛选。 

将生长 20 d 的组培苗在 1/2 液体 MS 培养基

中恢复 7 d, 然后用 20% PEG-6000 的 1/2MS 液体

培养基进行胁迫处理 , 将胁迫前与胁迫 24 h 后的

植株取样进行转录组测序 , 最后分析并筛选抗旱

候选基因。  

1.3  试验方法 

1.3.1  测定指标、方法及相关性分析    每 2 d 测

定 1 次基质含水量, 采用烘干称重法测定[10]。 

控水第 15 天, 每个处理随机选择 3 株长势相同

植株的倒三、四叶进行生理指标的测定。采用酸性

茚三酮比色法[11]测定脯氨酸含量, 采用硫代巴比妥

酸法[12]测定丙二醛含量, 采用氮蓝四唑法[13]测定超

氧化物歧化酶活性: 采用愈创木酚法[14]测定过氧化

物酶活性 , 采用丙酮-乙醇浸提法 [15]测定叶绿素含

量 , 采用紫外分光光度计法 [16]测定过氧化氢酶活

性。马铃薯植株枯黄后, 各品种不同处理的每个重

复分别取 3 株, 用电子天平测量其单株产量。 

通过隶属函数算法[17]求出各指标的隶属函数值, 

利用标准差系数与各指标的权重系数[18], 最终得出

抗旱性综合评价 D 值。 

1.3.2  抗旱性不同的二倍体马铃薯转录组测序     

在超净工作台中, 将 A90 与 A163 试管苗放到

20%的 PEG-6000 1/2 MS 液体培养基中, 胁迫处理

0 h 与 24 h 后取样(3 株整株)。将不同胁迫时间处理

后的植株从培养液中取出, 用无菌滤纸吸干根上残
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留的培养液, 放入无菌无酶的冻存管中, 迅速放入

液氮中速冻 , 进行转录组测序。应用在线数据分析

平台(www.biocloud.Net)进行差异基因分析、基因

功能注释、GO 与 KEGG 富集分析和二倍体马铃薯

响应干旱胁迫关键通路分析 , 并对显著富集在通

路上的差异基因进行转录因子的预测 , 筛选抗旱

相关基因。  

1.3.3  差异表达基因验证    使用 RNA-Solv Re-

agent (购自广州飞扬生物工程有限公司)提取试验材

料的 RNA, 采用杭州新景生物试剂开发有限公司的

反转录试剂盒将 RNA 反转录为 cDNA, 相应操作步

骤参见各自说明书。将 cDNA 稀释至 100 ng μL–1 作

为模板备用。差异基因引物序列见表 1。根据 Ultra 

SYBR Mixture 试剂盒(购自北京康为公司)说明书

配置反应体系, 反应体系含 cDNA 1 μL、正反引物

各 0.2 μL、2×Ultra SYBR Mixture 10 μL、ddH2O 

8.6 μL, 总体积为 20 μL。反应程序为 95℃预变性

10 min; 95℃变性 10 s, 56℃退火 30 s, 72℃延伸 32 s, 

共 40 个循环。在实时定量 PCR 仪(型号 Line Gene 

9620)上检测内参及目的基因的表达量。 

1.3.4  数据处理    使用 SPSS 17.0 [19]和 Microsoft 

Excel (2019)进行数据分析, 采用单因素方差分析和

独立样本 t 检验评估统计显著性 , 使用 Graphpad 

Prism 8 [20]绘制统计图。 

 
表 1  实时荧光定量基因引物序列 
Table 1  Primer sequences used for qRT-PCR 

基因名称 

Gene name 

正向引物 

Forward primer (5′–3′) 

反向引物 

Reverse primer (5′–3′) 

Elfα GGTTGGTAATGTGTTGCCGC GCTCTGGTGGCAGAGTTTCT 

StIAA20-like TTGGGGCTTGCTCTATGTGG GGCTTGTATCTTCTTCAGGCTT 

StIAA17-like AAACAGAGCTCACTCTCGGC GATCCCCCTGGTGTTCTTGG 

StSAUR71-like CCAGAGGAAGAGCCAAAGAGG TTCAGTGTGTAAGGCGGACG 

StERF2-like TGTATTCGAATTGTGAACT TTATTGCTCTCTGTTCC 

StABR1-like AGGATCATGGGCTGGACAGA GGCTTGTATCTTCTTCAGGCTT 

StERF7-like AGGGAACAGAGCAATAA GCATGTCTCGATGCCTC 

StERF37-like ATGATAATAATGTCTA TTTTCGAATTGATTTGCGG 

StERF8-like ACTGAAAATGGCGCCC ACGTACCTAACCAAACACGG 

StIAA13-like GCAGTCAGGTTGTGGGAT TCACCTTTACAATCTACATCAT 

 

2  结果与分析 

2.1  干旱胁迫对马铃薯生理指标的差异分析 

对干旱胁迫后 75 份二倍体马铃薯材料的变化

量进行频数分布作图。由图 1 与附图 1 可知, 脯氨

酸(Pro)含量的变化量高于冀张薯 8 号的材料有 25 份, 

变化量介于冀张薯 8 号与费乌瑞它之间的材料有 48

份, 低于费乌瑞它的材料有 2 份; 叶绿素含量的变

化量高于冀张薯 8 号的材料有 4 份, 介于冀张薯 8

号与费乌瑞它之间的材料有 69 份, 低于费乌瑞它的

材料有 2 份; 丙二醛(MDA)含量的变化量高于费乌

瑞它的材料有 12 份, 介于冀张薯 8 号与费乌瑞它之

间的材料有 30 份, 低于冀张薯 8 号的材料有 33 份; 

超氧化物歧化酶(SOD)活性的变化量高于冀张薯 8

号的材料有 2 份, 介于冀张薯 8 号与费乌瑞它之间

的材料有 63 份, 低于费乌瑞它的材料有 10 份; 过氧

化物酶(POD)活性的变化量高于冀张薯 8 号的材料有 

44份, 介于冀张薯8号与费乌瑞它之间的材料有3份, 

低于费乌瑞它的材料有 28 份; 过氧化氢酶(CAT)活

性的变化量高于冀张薯 8 号的材料有 2 份, 介于冀

张薯 8 号与费乌瑞它之间的材料有 71 份, 低于费乌

瑞它的材料有 2 份; 单株产量变化量高于费乌瑞它

的材料有 2 份, 介于冀张薯 8 号与费乌瑞它之间的

材料有 13 份, 低于冀张薯 8 号的材料有 60 份。 

2.2  干旱胁迫对马铃薯各指标的影响 

对 77 份马铃薯材料的各项指标进行方差分析

(Duncan 新复极差法)发现, 干旱胁迫处理组与对照

组的各项指标均有差异, 胁迫组的丙二醛含量、抗

氧化保护酶活性、脯氨酸含量、叶绿素含量值均极

显著高于对照组, 而胁迫组的单株产量极显著低于

对照组。干旱胁迫后, 脯氨酸的变化量最大, 胁迫

组的脯氨酸含量相较于对照组增加 36 倍, 过氧化

物酶活性增幅平均为 79.61%, 丙二醛含量增幅平

均为 35.92%, 过氧化氢酶活性增幅平均为 31.19%,  
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图 1  75 份材料的生理指标变化量频数分布图 
Fig. 1  Frequency distribution of physiological index changes across 75 potato accessions 
n: 材料的生理指标变化量; J: 冀张薯 8 号的生理指标变化量; F: 费乌瑞它的生理指标变化量; Pro: 脯氨酸; MDA: 丙二醛; SOD: 超
氧化物歧化酶; POD: 过氧化物酶; CAT: 过氧化氢酶。 
n: changes in physiological index of each accession; J: changes in physiological index of Jizhangshu 8; F: changes in physiological index of 
Favorita; Pro: proline; MDA: malondialdehyde; SOD: superoxide dismutase; POD: peroxidase; CAT: catalase. 

 
叶绿素含量增幅平均为 21.10%, 超氧化物歧化酶

活性增幅平均为 22.90%, 单株产量下降幅度平均

达 54.03% (表 2)。材料间的各项指标也存在极显著

差异, 并且各项指标具有较高的变异系数。说明二

倍体马铃薯受干旱胁迫后, 体内各指标均受到不同

程度的影响。 

2.3  干旱胁迫下马铃薯抗旱鉴定指标的筛选 

对正常水分与干旱条件下马铃薯材料的各项指

标进行相关性分析(表 3)发现, 除脯氨酸外的 6 项指

标在不同条件下的测定值均具有极显著的相关性。其

中, 在正常水分和干旱胁迫条件下的 CAT 活性的相

关性最高, 相关系数为 0.90; SOD 活性的相关系数为

0.89; MDA 含量的相关系数为 0.85; 叶绿素含量的相

关系数为 0.80; POD 活性的相关系数为 0.69; 单株产

量的相关性为 0.83。这说明在正常条件下表现较好的

材料很有可能在干旱条件下表现也较好。在同一条件

下各指标之间也具有一定的相关性, 在正常条件下

Pro 含量与产量具有极显著的相关性, 在干旱胁迫条

件下两者的相关性也达到极显著水平。剩余其他指标

之间相关性较低, 说明马铃薯基因型的不同会导致

其不同指标上的差异。因此, 需要进一步对各指标进

行统计分析后进行抗旱性的综合评价。 

将马铃薯的各指标转换为抗旱系数, 并对各指

标的抗旱系数做进一步的相关性分析。由图 2 可知, 

各材料的 MDA 抗旱系数与 Pro 含量、SOD 活性、

CAT 活性、叶绿素含量和单株产量的抗旱系数均呈

极显著负相关, 相关系数分别为–0.47、–0.38、–0.48、

–0.33 和–0.31, 但与 POD 活性的抗旱系数无显著相

关。此外, 不同酶类指标之间也存在显著的相关性。

对各指标的抗旱系数与综合评价 D 值进行相关性分析

(图 2-A)发现, 除 POD 活性的抗旱系数外, D 值与其余

各指标均呈极显著相关。其中 Pro 的相关系数最大,  
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表 2  干旱胁迫对马铃薯各指标的影响  
Table 2  Effects of drought stress on various indicators of potato 

水分含量 

Moisture content 

丙二醛含量 

MDA content 

(nmol g–1) 

超氧化物歧

化酶活性 

SOD activity

(U g–1 min–1)

过氧化物 

酶活性 

POD activity

(U g–1 min–1)

过氧化氢 

酶活性 

CAT activity

(U g–1 min–1)

叶绿素含量

Clorophyll 

content 

(mg g–1) 

脯氨酸含量 

Pro content 

(µg g–1) 

单株产量 

yield per plant

(g) 

均值 Mean 53.59 14.98 1150.30 19.40 3.65 26.13 51.01 

标准偏差 SD 35.70 6.17 310.37 3.99 0.86 19.48 12.17 

正常水分 

Normal moisture 

content 变异系数 

CV (%) 

66.62 41.17 26.98 20.57 23.42 74.58 23.86 

均值 Mean 72.84 18.41 2066.06 25.45 4.42 976.86 23.45 

标准偏差 SD 42.95 7.01 479.66 5.03 0.93 648.54 7.07 

干旱胁迫 

Drought stress 

变异系数

CV(%) 

58.96 38.06 23.22 19.76 21.01 66.39 30.15 

M ** ** ** ** ** ** ** 

T ** ** ** ** ** ** ** 

方差分析 

ANOVA 

M×T ** ** ** * ** ** ** 

M: 材料; T: 处理; M×T: 材料与处理互作。MDA: 丙二醛; SOD: 超氧化物歧化酶; POD: 过氧化物酶; CAT: 过氧化氢酶; Pro: 脯氨

酸。*、**分别表示在 0.05 和 0.01 水平差异显著。 

M: material; T: treatment; M×T: interaction between material and treatment. SD: standard deviation; CV: coefficient of variation. MDA: 

malondialdehyde; SOD: superoxide dismutase; POD: peroxidase; CAT: catalase; Pro: proline. *, ** indicate significant differences at the 0.05 

and 0.01 probability levels, respectively. 

 
表 3  正常条件与干旱条件下马铃薯各指标的相关性分析 
Table 3  Correlation analysis of potato physiological indices under normal and drought conditions 

性状 

Trait 
Pro MDA SOD POD CAT 

叶绿素含量 

Chlorophyll content 

单株产量 

Yield per plant

Pro 0.11 –0.27* 0.21 0.36** 0.01 0.17 0.47** 

MDA –0.08 0.85** –0.11 –0.10 –0.25* –0.15 0.34** 

SOD 0.26* –0.09 0.89** 0.10 –0.21 0.01 0.16 

POD 0.02 –0.01 0.11 0.69** 0.06 –0.04 0.22 

CAT –0.01 –0.11 –0.23* 0.14 0.90** 0.18 0.34** 

叶绿素含量 Chlorophyll content 0.07 0.01 –0.03 –0.15 0.09 0.80** 0.33** 

单株产量 Yield per plant 0.31** –0.02 –0.06 0.11 0.15 0.05 0.83** 

缩写同表 2。*、**分别表示在 0.05 和 0.01 水平相关性显著。 

Abbreviations are the same as those given in Table 2. *, ** indicate significant correlation at the 0.05 and 0.01 probability level, respectively. 

 
为 0.92; 丙二醛的相关系数最小, 为–0.47。对 D 值

与每个指标的相关系数进行从大到小的排序, 结果

为 Pro 含量> SOD 活性>叶绿素含量> CAT 活性>单

株产量> MDA 含量。综合以上结果, 脯氨酸含量、

超氧化物歧化酶活性、过氧化氢酶活性、叶绿素含

量和丙二醛含量均可以作为鉴定马铃薯抗旱性的相

关指标。 

通过计算隶属函数值、标准差系数和指标权重

得到综合评价 D 值, 利用系统聚类分析的组间连接

(平方欧式距离)法对每份材料的综合评价 D 值进行

聚类分析(图 2-B)。统计分析得出, 材料 A90 与 A204

属于第 I 类高抗旱材料类群(D ≥ 0.58), 占供试材料

的 2.67%; 材料 A233、A83、A59、A52 和 A200 属

于第 II类抗旱材料类群(0.58 > D ≥ 0.45), 占供试材

料的 6.67%; A232、A2、A42、A239 和 A152-1 等

33 份材料属于第 III 类中抗材料类群(0.45 > D ≥ 

0.23), 占供试材料的 44.0%; A93、A163、A134、A7

和 A82 等 35 份材料属于第 IV 类抗旱敏感材料类群

(D < 0.23), 占供试材料的 46.66%。 

2.4  RNA-Seq 数据转录组数据分析 

对处理后的样品进行整株的转录组测序 , 共

获得 12 个样品的转录组测序数据。由表 4 可知 , 

RNA 序列过滤后得到的有效数据为 20,766,821~ 

23,781,477 个, Q30 碱基百分比(测序错误率< 0.1%)  
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图 2  马铃薯材料各性状的抗旱系数与抗旱综合评价值(D)值的相关性分析(A)及聚类分析图(B) 
Fig. 2  Correlation analysis (A) and cluster analysis (B) of drought resistance coefficients and comprehensive evaluation value (D) 
across potato traits 
缩写同表 2。*、**分别表示在 0.05 和 0.01 水平相关性显著。 
Abbreviations are the same as those given in Table 2. *、** indicate significant correlations at the 0.05 and 0.01 probability levels, respec-
tively. 

 
表 4  测序数据质量统计 
Table 4  Summary statistics of sequencing data quality 

样品名称 

Sample name 

有效数据 

Clean reads 

总碱基数 

Clean bases (G)

Q30  

(%) 

GC 含量 

GC content (%) 

映射读数 

Mapped reads 

映射率 

Mapping rate (%) 

T0A90a 21,717,792 6.5 93.98 42.80 40,013,630 92.12 

T0A90b 23,271,762 7.0 93.95 42.69 42,716,607 91.78 

T0A90c 20,766,821 6.2 94.80 42.78 38,276,615 92.16 

T0A163a 22,087,763 6.6 94.19 42.66 36,569,218 82.78 

T0A163b 22,191,182 6.6 93.85 42.44 37,408,864 84.29 

T0A163c 21,340,959 6.4 94.75 42.57 35,602,740 83.41 

T24A90a 21,331,288 6.4 94.70 42.50 38,618,685 90.52 

T24A90b 21,578,809 6.5 94.14 43.88 37,343,483 86.53 

T24A90c 23,657,586 7.1 94.73 42.58 43,117,670 91.13 

T24A163a 21,150,182 6.3 94.66 42.57 35,024,331 82.80 

T24A163b 21,298,612 6.4 94.89 42.47 34,429,343 80.83 

T24A163c 23,781,477 7.1 94.20 42.45 38,534,448 81.02 

 
均在 93.85%以上, GC含量均高于 42.44%, 说明测序

结果准确可靠。分别将各样品的唯一映射数据比对

至参考基因发现 , 总映射率为 80.83%~92.16%, 说

明测序后的数据质量高、数据量丰富, 可满足后续

生物信息学分析的要求。 

为阐明差异表达基因在干旱胁迫下对马铃薯生

长发育的影响机制 , 本研究对 A90 与 A163 的

RNA-Seq 数据进行分析, 发现 2 份材料中共有 2680

个共表达差异基因(图 3-A)。在 A90 中, 1186 个基因

上调, 1494 个基因下调; 在 A163 中, 1179 个基因上

调, 1501 个基因下调(图 3-B), 表明这些基因是抗旱

性差异的关键调控基因。 
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2.5  GO 和 KEGG 对 DEGs 的功能富集结果 

进一步对上述 2680 个 DEGs 进行 GO 与

KEGG 富集分析。GO 富集分析(图 4-A)表明 , 在

生物过程中 , DEGs 共富集到 17 个通路 , 其中主要  

富集在代谢过程、细胞过程、单一生物过程中 ; 在

细胞成分中 , DEGs 共富集到 15 个通路 , 其中主要

富集在膜、细胞、细胞组分、细胞器中 ; 在分子功

能方面 , DEGs 共富集到 12 个通路 , 其中主要富集

在结合、催化活性中。KEGG 富集结果(图 4-B)显

示 , DEGs 主要富集在苯丙酸生物合成、植物激素

信号传导、光合作用-天线蛋白、角质层、木栓层

和蜡的生物合成、α-亚麻酸代谢、甘油脂质代谢等

通路中。A90 与 A163 相比 , DEGs 可能通过影响信

号传导、代谢途径、光合作用、修复物理屏障等

方面导致基因表达发生变化 , 从而调控二倍体马

铃薯材料的抗旱性。  

 

图 3  抗旱性不同的马铃薯材料转录组结果 
Fig. 3  Transcriptome results of potato accessions with differing drought resistance 
CK: 干旱胁迫 0 h 的材料转录组结果; DT: 干旱胁迫后的材料转录组结果。 
CK: transcriptome data at 0 h of drought stress; DT: transcriptome data after drought stress. 

 

(图 4) 
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图 4  GO (A)与 KEGG (B)富集统计结果 
Fig. 4  GO (A) and KEGG (B) enrichment statistical results 

 

2.6  抗旱候选基因的筛选  

根据功能注释筛选出的 DEGs, 发现在信号传

导中 DEGs 富集较多, 本研究进一步筛选信号传导

通路中的抗旱候选基因。结果表明, 在 IAA 信号传

导途径中, 共有 29 个 DEGs 参与其调控网络, 涵盖

多个基因家族 ,  如图 5-A 所示 , 主要包括 small 

auxin-up RNA (SAUR)、auxin-induced protein (AUX/ 

IAA)、auxin transporter-like protein (LAX)、auxin- 

repressed 12.5 kD protein-like (APR)、auxin-responsive 

protein (IAA)、auxin-binding protein (ABP)、auxin  

 

图 5  A90 与 A163 转录组中 IAA 与乙烯信号通路差异表达基因热图 
Fig. 5  Heatmap of differentially expressed genes involved in IAA and ethylene signaling pathways in A90 and A163 
CK: 干旱胁迫 0 h 植株; DT: 干旱胁迫 24 h 植株。Description 是 gene ID 的注释。 
CK: plants under drought stress for 0 h; DT: plants under drought stress for 24 h. Description is a comment for the gene ID. 
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efflux carrier component (PIN), 以上基因家族在 IAA

信号传导途径中发挥着关键作用, 涉及植物生长发

育等方面。在乙烯信号传导通路中, 共有 32 个 DEGs

参与其调控网络, 如图 5-B 所示, 主要涉及以下基

因家族: ethylene-responsive transcription factor (ERF、

WIN、SHINE)、1-aminocyclopropane-1-carboxylate 

oxidase (ACO)、1-aminocyclopropane-1-carboxylate 

oxidase homolog (ACOH)。为了验证 RNA-Seq 数据

准确性, 选取 9 个表达差异大的基因进行 qRT-PCR

验证。 

2.7  抗旱候选基因的 qRT-PCR 验证 

为验证 RNA-Seq 研究中的表达模式, 本研究从

候选基因中选择差异表达不同的 9 个基因 (3 个

IAAs、1 个 SAURs 和 5 个 ERFs 基因), 利用 qRT-PCR

进行验证分析, 结果见图 6。上述 9 个基因与转录组

测序结果的表达量变化虽存在一定差异, 但基因整

体变化趋势基本一致 , 表明转录组数据真实有效 ,  

证明生长素与乙烯信号通路参与马铃薯植株抗旱性

的调控。其中 SAUR71-like、ERF2-like、ABR1-like 

(ABA repressor 1)、ERF7-like 不仅在转录组测序中差

异表达量大, 而且在 qRT-PCR 中的基因差异表达量

也大。 

3  讨论 

马铃薯是全球第四大粮食作物, 属于浅根系作

物, 对水分亏损十分敏感。当马铃薯受到干旱胁迫

时, 其生长发育和产量将受到严重影响[21]。而二倍

体马铃薯材料遗传背景简单, 筛选抗旱材料, 研究

其转录组差异, 对解析马铃薯抗旱机制、培育马铃

薯抗旱品种具有重要意义。 

本研究发现, 干旱胁迫与正常生长的二倍体马

铃薯植株相比, Pro、叶绿素、MDA 含量, 以及抗氧

化酶活性(POD、SOD、CAT)均显著升高, 复水后单

株产量与 M D A 含量整体呈负相关 ,  与叶绿素 

 

图 6  转录组数据的 qRT-PCR 验证 
Fig. 6  qRT-PCR validation of transcriptome data 
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含量、抗氧化酶活性、Pro 含量呈正相关, 这与前人

研究结果一致[22-24]。在干旱胁迫条件下, 上述 7 个

指标的变异系数均有明显变化, 可通过这些指标辅

助评价抗旱等级 , 更有利于抗旱马铃薯材料的筛

选。采用多个指标进行综合评价才能全面地评价作

物抗旱性的强弱, 结果更具有说服力, 目前大部分

研究是通过计算隶属函数综合评价作物的抗旱性 , 

如利用抗氧化酶活性、脯氨酸含量等 19 个指标的隶

属函数值综合评价了 8 份小麦品种抗旱耐盐胁迫等

级[25]; 通过发芽率、发芽势等 8 个指标的隶属函数值

综合评价了 20 种国内外紫花苜蓿品种抗旱等级[26]; 

运用 15 个主要农艺性状、产量性状和品质性状的隶

属函数综合评价了 80 份四倍体种质抗旱等级[27]; 通

过产量相关性分析评估了121份马铃薯二倍体材料[28], 

但通过多个指标综合评价二倍体马铃薯的抗旱性研

究较少。本研究表明, 脯氨酸含量、超氧化物歧化

酶活性、过氧化氢酶活性、叶绿素含量、丙二醛含

量、单株产量与抗旱综合评价值 D 之间呈极显著相

关, 进一步利用聚类分析对材料进行分类, 成功筛

选出抗旱材料 A90 与 A204。 

对抗旱材料 A90 与对干旱敏感的材料 A163

整株进行转录组测序与差异基因 GO 和 KEGG 富

集分析。GO 富集分析表明 , DEGs 主要富集在代谢

途径、细胞过程、结合、催化活性中 , 这与李慧楠

等 [29]在干旱胁迫下对芋头转录组 GO 功能分类结

果相似 , 表明这些功能在马铃薯植株响应干旱胁

迫中确实发挥着重要作用。KEGG 富集分析显示 , 

在干旱胁迫下 , DEGs 参与了许多与植物抗旱性相

关的代谢通路、信号传导、苯丙类生物合成、碳

代谢 , 表明马铃薯在受到干旱胁迫时 , 其响应机

制复杂多样 , 涉及许多信号传导和代谢途径。进一

步分析发现 , 在生长素与乙烯信号通路传导中涉

及的 DEGs 最多。  

ERF 是受乙烯信号调节的转录因子[30], 目前研

究表明, 该家族转录因子可通过参与激素、脂质、

代谢物合成、活性氧清除等多种生物过程提高植物

的抗逆性, 如小麦 TaERF3、水稻 OsERF101、苹果

MdERF38、甘蔗 SodERF3 可响应干旱胁迫[31-34]。通

过转录组数据分析发现, 乙烯信号传导通路中大部

分基因为 ERFs 家族基因, 说明 ERF 家族基因可响

应干旱胁迫。进一步分析发现, ERF2-like、ABR1-like 

(ABA repressor 1)、ERF7-like 在 A90 与 A163 中表达

差异较大, 其中 ABR1 正向调控植物的抗旱性[35-36]; 

ERF2 参与乙烯信号传导、调控种子萌发、提高植物

抗病性[37-38]; ERF7 虽然抗旱功能尚不明确, 但其在

RNA-Seq 中差异表达显著。因此, 推测 ERF2、ABR1、

ERF7 在干旱胁迫下通过表达量上调来调节信号传

导, 从而正调控马铃薯抗旱性, 所以这 3 个基因可

作为抗旱候选基因。 

AUX/IAA 是生长素早期响应的基因家族, 其转

录翻译成的蛋白质可以与生长素响应因子特异结合

来调控生长素响应基因的表达, 在植物信号转导过

程中具有重要作用[39]。目前研究发现, AUX/IAA 转

录因子表达受干旱胁迫诱导。在水稻中, OsIAA4、

OsIAA20 和 OsIAA18 参与抗旱调控[40-42]; 在白三叶

草中, TrIAA18 可增强拟南芥抗旱性[43]; 在马铃薯中, 

StIAA2 与 StIAA9 分别调控植株生长发育与块茎形

成 [44-45]。但对 AUX/IAA 响应干旱胁迫的研究十分

匮乏, 本研究发现, IAA20-like、IAA17-like 在 A90 与

A163 中存在显著差异, 已有研究表明 IAA20 可参与

抗旱调控, IAA17 可以通过黄醇酮的生物合成来提高

植物耐盐性[46], 但在马铃薯上尚未有研究表明这 2

个 基 因 与 抗 旱 有 关 , 因 此 推 测 IAA20-like 与

IAA17-like 可通过生物合成、信号传导、根系发育来

响应马铃薯干旱胁迫, 所以上述 2 个基因初步定为

抗旱候选基因。SAURs 也是植物生长素早期响应基

因家族中的重要成员, 参与生长素信号转导。目前

研究发现 , 花生 AhSAUR3、杨树 PtSAUR8、小麦

TaSAUR75 等可响应干旱胁迫 [47-49], 而对马铃薯

SAUR 家族在干旱胁迫中的功能研究较少。本研究

中 SAUR71-like 在干旱胁迫下有显著响应, 尽管目

前对该基因研究尚不明确, 但其也是值得深入研究

的抗旱关键基因。 

4  结论 

从马铃薯二倍体栽培种 PHU-STN 杂种后代中

筛选出了抗旱材料 A90 与 A204, 并对 A90 (抗旱性

强)与 A163 (抗旱性弱)进行 RNA-Seq 分析, 结合

qRT-PCR 进一步筛选得到 IAA 感受蛋白基因 IAA20- 

like (Soltu.DM.07G003450)、 IAA17-like (Soltu.DM. 

03G035030)、SAUR71-like (Soltu.DM.10G024360)及

乙烯信号通路转录因子基因 ERF2-like (Soltu.DM. 

08G024160) 、 ABR1-like (Soltu.DM.04G027450) 、

ERF7-like (Soltu.DM.07G012990), 这些基因在干旱

胁迫下通过信号传导响应干旱胁迫, 可作为抗旱候

选基因进一步深入研究。 
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附图 1  75 份材料的单株产量变化量频数分布图 
Fig. S1  Frequency distribution of variation in single plant yield across 75 potato accessions 
缩写同图 1。Abbreviation are the same as those given in Fig. 1. 


