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摘　 要: 【目的】 随着全球气候变化加剧, 高温和渍水已成为影响小麦生产的主要非生物胁迫因子。
解析小麦响应上述胁迫的关键代谢通路和调控网络, 将为小麦抗逆育种提供理论依据。 【方法】 以小

麦品种鄂麦 007 为材料, 在三叶一心期分别进行 24 h 的单一高温(30 ℃)、 单一渍水及二者复合胁迫

处理, 以未处理植株为对照, 利用 RNA-seq 技术对叶片进行转录组测序, 通过 DESeq2 分析差异表达

基因, 并进行 GO 功能注释和 KEGG 通路富集分析, 通过 qRT-PCR 验证关键基因的表达模式。 【结

果】 共鉴定到 30
 

648 个差异基因, 渍水、 高温、 渍水+高温胁迫下分别鉴定到 3
 

088 个、 13
 

291 个和

11
 

269 个差异表达基因。 其中, 902 个基因在三种胁迫中均差异表达。 GO 和 KEGG 富集分析表明,
902 个共同响应基因主要参与了烟酰胺代谢、 半胱氨酸和蛋氨酸代谢等通路。 【结论】 高温和渍水胁

迫通过协同抑制烟酰胺代谢和半胱氨酸代谢通路, 破坏铁离子稳态并削弱抗氧化能力, 从而加剧小麦

的氧化损伤, 复合胁迫的效应显著强于单一胁迫, 这为解析小麦抗逆机制提供了新视角, 为分子设计

育种提供理论支撑, 对培育适应气候变化的抗逆小麦新品种具有重要实践价值。
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Abstract:
 

[ Objective] Under
 

climate
 

change
 

scenarios,
 

high
 

temperature
 

and
 

waterlogging
 

stresses
 

have
 

emerged
 

as
 

critical
 

constraints
 

for
 

wheat
 

production.
 

Elucidating
 

the
 

molecular
 

mechanisms
 

of
 

stresses
 

resistance
 

in
 

wheat,
 

with
 

particular
 

emphasis
 

on
 

identifying
 

key
 

metabolic
 

pathways
 

and
 

regulatory
 

networks
 

underlying
 

these
 

stresses
 

tolerance,
 

will
 

provide
 

theoretical
 

basis
 

for
 

molecular
 

breeding. [ Methods] 24
 

hours’
 

single
 

high
 

temperature
 

( 30 ℃ ),
 

single
 

waterlogging
 

and
 

compound
 

stress
 

treatments
 

were
 

conducted
 

on
 

the
 

wheat
 

variety
 

Emai
 

007
 

at
 

the
 

three-leaf
 

one-center
 

stage.
 

Basing
 

on
 

RNA-seq,
 

transcriptome
 

analysis
 

on
 

leaves
 

of
 

Emai
 

007
 

under
 

the
 

three
 

treatments
 

was
 

performed,
 

and
 

differentially
 

expressed
 

genes
 

( DEGs)
 

were
 

analyzed
 

by
 

DESeq2,
 

and
 

GO
 

and
 

KEGG
 

pathway
 

enrichment
 

analysis
 

were
 

performed. [ Results] Transcriptome
 

profiling
 

identified
 

30
 

648
 

DEGs,
 

including
 

3
 

088,
 

13
 

291,
 

and
 

11
 

269
 

DEGs
 

responsive
 

to
 

waterlogging,
 

high
 

temperature,
 

and
 

combined
 

stress,
 

respectively.
 

Notably,
 

902
 

core
 

DEGs
 

were
 

consistently
 

regulated
 

across
 

all
 

the
 

stress
 

treatments.
 

GO
 

and
 

KEGG
 

enrichment
 

analysis
 

revealed
 

that
 

these
 

core
 

DEGs
 

were
 

predominantly
 

enriched
 

in
 

nicotinamide
 

metabolism
 

and
 

sulfur-
containing

 

amino
 

acid
 

(cysteine
 

and
 

methionine)
 

metabolic
 

pathways. [Conclusion]It
 

was
 

demonstrated
 

that
 

the
 

combined
 

stress
 

synergistically
 

exacerbates
 

oxidative
 

damage
 

through
 

coordinated
 

suppression
 

of
 

nicotinamide
 

and
 

sulfur
 

metabolic
 

pathways,
 

leading
 

to
 

disrupted
 

iron
 

homeostasis
 

and
 

compromised
 

antioxidant
 

capacity.
 

The
 

identification
 

of
 

these
 

conserved
 

stress-
responsive

 

pathways
 

provides
 

novel
 

insights
 

into
 

adaptation
 

mechanisms
 

of
 

wheat
 

to
 

concurrent
 

abiotic
 

stresses.
 

Furthermore,
 

this
 

study
 

offers
 

valuable
 

theoretical
 

foundations
 

for
 

developing
 

climate-resilient
 

wheat
 

varieties
 

through
 

molecular
 

breeding
 

approaches.
Keywords:

 

wheat;
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waterlogging;
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transcriptome;
 

influence
 

factors

0　 引　 言

　 　 小麦是全球也是我国第二大粮食作物, 近年来,
极端高温和极端降水天气频繁发生, 对小麦生产造成

较大影响[1] 。 据报道, 气温每升高 1 ℃ , 小麦产量降

低 4. 1% ~ 6. 4%[2] , 全球气温的持续上升使高温胁迫

已经成为限制小麦产量增长的关键因素。 研究表明,
高温对小麦生长不同阶段的影响存在差异, 在小麦出

苗到分蘖阶段, 高温主要导致分蘖数量减少; 在拔节

至开花阶段, 高温则使单株穗数、 穗粒数和千粒重等

关键生长指标降低[3-4] ; 在开花后至成熟阶段, 高温

也使得灌浆期缩短, 从而引起产量降低, 并影响籽粒

的品质特性[5-6] 。 我国长江中下游麦区是小麦渍害易

发生区域, 特别是稻茬田中, 在小麦生长的各个时期

均易遭受渍害胁迫
 

。 随着气候变化加剧, 长江中下

游及黄淮南部麦区的小麦生长中后期土壤渍水和高温

胁迫发生的频率和危害程度呈增加趋势, 而且常会发

生渍水和高温的复合胁迫[7-8] 。
关于小麦渍水和高温的研究已有许多报道。 渍水

胁迫会导致小麦根系缺氧, 无氧呼吸产生的有毒物质

会改变根系形态和活力[9-11] , 从而降低根系对氮、
磷、 钾等营养物质的吸收、 积累和转运, 导致叶片叶

绿素含量下降、 光合作用机制受损, 造成植株早

衰[12-13] 。 渍水还会引起根系的干重、 根系活力和根

系超氧化物歧化酶活性降低, 使根系质膜相对透性和

膜脂过氧化水平提高, 旗叶叶绿素含量、 净光合速

率、 硝酸还原酶活性下降, 从而使得单株粒数及千粒

重下降, 最终导致产量下降[14-15] 。 PAN 等[16] 发现小

麦耐涝性可能与酸性磷酸酶、 氧化保护酶、 s-腺苷蛋

氨酸合成酶 1 等蛋白质有关。 小麦是喜凉作物, 高温

胁迫使渗透调节物质大幅度降低, 细胞内活性氧数量

迅速增长, 破坏叶绿体结构, 抑制小麦光合生产的物

质运输, 降低籽粒中干物质分配量, 最终导致产量降

低[17-18] , 高温还会抑制小麦花青素合成[19] 。
近年来, 转录组技术已广泛应用于作物及小麦抗

逆性研究。 在小麦热胁迫响应转录组分析方面, HAN
等[20]分析小麦突变体 XC-MU201 在高温胁迫下的分

子响应, 发现小麦通过木质素积累提高耐热性。 SU
等[21]分析热胁迫下小麦旗叶和籽粒的转录组数据,
结果表明小麦籽粒的热激响应比旗叶更敏感, 类黄酮

生物合成途径可能在小麦对高温胁迫的响应中发挥重

要作用。 QIN 等[22] 利用基因芯片对中国春在不同时

间热胁迫处理下的基因表达谱进行分析, 发现不同小

麦基因型耐热性差异可能与热休克蛋白、 转录因子及

其他胁迫相关基因的多种过程和机制有关。 目前, 关

于耐渍方面的转录组研究相对较少。 在渍水响应方

面, SHEN 等[23] 通过 RNA-Seq 分析了淹水处理对不

同小麦品种种子萌发过程中的转录组的影响。 LI
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等[24]也通过 RNA-Seq 分析了不同渍水深度对小麦品

种鄂辐麦 1 号苗期叶片的转录组影响。 WEI 等[8] 通

过对两种小麦品种进行渍水响应的转录组分析, 揭示

了不同耐渍性小麦品种在基因表达层面应对渍害的差

异。 然而, 上述研究都集中于单一胁迫, 在实际生产

过程中, 多种胁迫往往同时发生, 目前关于高温和干

旱复合胁迫的研究较多, 尚未见到关于高温和渍水复

合胁迫的相关研究。
本研究通过高通量测序, 从全基因组层面解析小

麦幼苗对单一高温 ( H)、 渍水 ( W) 及高温 + 渍水

(H+W)复合胁迫的响应机制, 为全面明晰小麦耐渍

和耐热调控网络和挖掘相关基因奠定基础, 并为利用

分子育种等手段选育抗逆性品种提供理论依据, 对提

高小麦耐渍、 耐热性具有重要意义。

1　 材料与方法

1. 1　 试验设计

　 　 本试验所用材料为鄂麦 007(鄂审麦 20200010),
由湖北省农业科学院粮食作物研究所选育。 挑选饱满

的鄂麦 007 种子, 室温浸泡过夜, 将萌动后的种子种

在黑色育苗钵(口径 7 cm×7 cm, 底径 5 cm, 高 8 cm)
中, 钵中装满蛭石 ∶ 营养土= 1 ∶ 3的育苗基质, 每盆

3 株, 在光照培养箱中进行培养(12 h 光照 / 12 h 黑

暗, 22 ℃ / 18 ℃ )。 三叶一心期, 将一部分育苗钵转

移至 20 cm 高的蓝色方型盒中, 在盒中注水至没过钵

口 1 cm 处, 从而模拟渍水处理( Waterlogging, W)。
另一部分植株转移至 30 ℃ 培养箱中模拟高温处理

(High
 

temperature, H), 并同时开展 30
 

℃高温+渍水

复合处理( Waterlogging +
 

High
 

temperature, W + H),
无任何处理的为对照( CK), 每个处理设置三个生物

学重复。 处理 24 h 后, 剪取全部叶片, 液氮速冻后

置于-80 ℃超低温冰箱中备用。 基于 RNA-seq 对不同

处理的叶片进行转录组分析。
1. 2　 RNA 提取与测序

　 　 使用 Trizol 法提取总 RNA, 文库构建和转录组测

　 　 　 　

序分析由天津极智基因科技有限公司完成。 将过滤后

的 clean
 

reads 使用
 

Hisat2
 

软件与小麦参考基因组进

行比对, 获取 Reads 在参考基因组上的定位信息, 使

用 StringTie 软 件 ( http: / / ccb. jhu. edu / software /
stringtie / index. shtml)组装每个样品的转录本并将所有

样品的转录本合并为一套新的转录本集。 通过

Featurecounts 计算映射到每个基因的表达值(FPKM)。
对原始的 read

 

count 进行标准化, 使用 padj 对假设检

验的 P-value 进行校正。 差异表达基因( Differentially
 

Expressed
 

Genes, DEG) 使用
 

DESeq2 _ edgeR 校正

后, 以 log2( FoldChange) ≥1. 0、 FDR≤
 

0. 05 为标

准来筛选差异表达基因。 并对不同条件处理下的

差异基因进行 GO 富集分析和
 

KEGG 代谢途径富集

分析[25-27] 。
1. 3　 实时荧光定量 PCR 验证

　 　 实时荧光定量 PCR ( quantitative
 

real-time
 

PCR,
qRT-PCR)所使用的样品与转录组测序相同。 引物

设计: 利用
 

Primer
 

5. 0
 

软件和 DNAMAN 软件设计

基因特异性荧光定量引物(见表 1) 。 使用 Takara 公

司的 TB
 

Green
 

试剂盒, 以 TaActin 为内参基因, 在

Bio-Rad
 

CFX 荧光定量仪上扩增, 每个反应重复

3 次, 反应体系为 10
 

μL(见表 2) , 扩增程序设置如

下: 95 ℃ 预变性 3
 

min, 接着进行 40 个循环, 每个

循环包括 95 ℃ 变性 15
 

s、 58 ℃ 退火 30
 

s
 

、 65 ℃ 延

伸 5
 

s, 最后进行熔解曲线分析, 条件为 95 ℃
 

10
 

s、
60 ℃

 

30
 

s、 95 ℃
 

5
 

s。 利用 2-ΔΔct 法计算基因的相

对表达量。

2　 结果与分析

2. 1　 转录组数据分析

　 　 本试验在 CK、 W、 H、 W+H
 

4 个不同处理中,
共获得 12 个样品(每种处理三个生物学重复)的转录

组数据, 每个样本 raw
 

reads 为 6. 42×107 ~ 8. 16×107,
质控后 clean

 

reads 为 6. 24×107 ~ 7. 85×107, Q30 占比

>93%, GC 含量 50% ~ 60%。 相同处理的不同重复

　 　 　 　表 1　 试验所用引物
Table

 

1　 Primers
 

used
 

in
 

the
 

test
基因编号 正向引物序列 反向引物序列

Gene
 

ID Forward
 

primer
 

sequence
 

(5’
 

to
 

3’) Reverse
 

primer
 

sequence
 

(3’
 

to
 

5’)

TaActin GACCGTATGAGCAAGGAGAT CAATCGCTGGACCTGACTC
LOC123097678 ACGGGCGTGGTGGACAGTA ATTGGGTACAAACAACACATGACAT
LOC123146117 GCGAGATGGTGGCAGACGT CGCCTTAAACACCAAACACTCC
LOC123048357 TCCATGCCTCGCTGATTGAT CAAAGGTGTACAAGAAATTCGCG
LOC123135099 CTGCGAGGTGGAGAAGGC AATCGCCATTTATTTTCGGG
LOC123089657 GATCCATCCATCACAAACCAT TTATTCCACGCACATATACCCTT
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间相关系数 R2 分布在 0. 94 ~ 1. 00(见图 1), 表明数

据可靠。

表 2　 荧光定量 PCR反应体系

Table
 

2　 Real-Time
 

PCR
 

reaction
 

system
组分名称 用量 / μL

TB
 

Green
 

Premix
 

Ex
 

Taq(2×) 5. 0
Primer

 

F 0. 4
Primer

 

R 0. 4
cDNA 1. 0
ddH2 O 3. 2

图 1　 样品生物学重复相关性热图

Fig. 1　 Heatmap
 

of
 

biological
 

repetition
 

correlation
 

of
 

samples

2. 2　 差异基因分布

　 　 与未经任何胁迫处理的对照样品相比, 渍水处理

下, 共鉴定到 3
 

088 个差异表达基因, 其中上调基因

2
 

066 个, 下调基因 1
 

022 个[见图 2(a)]; 高温处理

下共鉴定到 13
 

291 个差异表达基因, 6
 

099 个基因上

调, 7
 

192 个基因下调[见图 2(b)]; 高温+渍水处理

共鉴定到 11
 

269 个差异基因, 其中 6
 

178 个基因上

调, 5
 

091 个基因下调[见图 2( c)]。 进一步对三种

处理分析发现, 共鉴定到 902 个基因在三种胁迫中都

差异表达, 而在 W、 H 和 W+H 处理中特异响应的差

异表达基因分别有 1
 

178、 5
 

819 和 4
 

025 个[见图 2
(d)]。
2. 3　 三种胁迫协同调控基因的聚类分析

　 　 对 902 个在所有处理中均差异表达的基因进行聚

类分析发现, 这些差异基因的表达模式大致可分为

5 类, Cluster
 

1 包含 93 个基因, 这些基因在高温处理

中和复合胁迫处理中上调表达, 渍水处理下表达无变

化; Cluster
 

2 包含的 174 个基因在高温+渍水复合处

理中显著上调表达; Cluster
 

3 包含 501 个基因, 在三

种胁迫处理中均下调表达, 其中高温处理和复合处理

中显著下调表达, 渍水处理中下调倍数相对较小;
Cluster

 

4 包含 114 个基因, 在渍水处理中上调表达,
在高温处理和高温 +渍水复合处理中则下调表达;
Cluster

 

5 包含 20 个基因, 在三种胁迫处理中均上调

表达(见图 3)。 图中 Z-score 数值越大, 表达量越高,
数值越小, 表达量越低。
2. 4　 不同胁迫处理响应基因的功能分类

2. 4. 1　 渍水胁迫响应基因的 GO 和 KEGG 分析
 

GO 分析显示, 生物过程中, 渍水胁迫响应基因

主要富集在烟酰胺代谢过程、 烟酰胺合成过程和细胞

碳水化合物代谢过程[见图 4(a)], 表明渍水胁迫可

能导致铁离子毒害和氧化应激响应并诱导植物体从有

氧呼吸向无氧呼吸的能量代谢转换; 细胞组分中, 差

异基因主要富集在细胞壁和质外体等途径, 说明小麦

可能通过调控细胞壁结构和组成响应渍水胁迫; 分子

功能中, 差异基因主要在烟酰胺合成酶活性、 葡萄

糖基转移酶活性和抗氧化活性等途径中显著富集。
KEGG 分析发现, 差异基因显著富集在植物-病原体

相互作用、 脂肪酸延伸途径[见图 4( b)], 在植物-
病原体相互作用途径中检测到 10 个差异基因, 其中

1 个上调, 9 个下调, 上调基因编码的是 3 -酮酰辅

酶 a 合成酶, 下调基因编码包括 WRKY 家族转录因

子、 钙结合蛋白和 3-酮酰基辅酶 a 合成酶。 上述结

果表明渍水胁迫能激活小麦的防御机制和维持细胞膜

稳定性。
2. 4. 2　 高温胁迫响应基因的 GO 和 KEGG 分析

对高温胁迫处理下的差异基因进行 GO
 

分析发

现, 生物过程中差异基因主要富集在光合作用途径、
烟酰胺代谢过程和烟酰胺生物合成过程 [ 见图 5
(a)]; 细胞组分中差异基因主要富集在类囊体、 光

合系统和光合膜途径; 分子功能主要富集在烟酰胺合

成酶活性、 维生素结合和转移酶活性途径。 KEGG 分

析发现, 叶片差异基因主要富集在与光合作用相关的

途径和碳代谢相关途径[见图 5( b)], 且下调基因数

目显著多于上调基因数目, 表明高温胁迫显著抑制光

合系统Ⅱ基因和卡尔文循环关键酶。
2. 4. 3　 高温+渍水处理响应基因的 GO 和 KEGG 分析

复合处理下的差异基因 GO 分析表明, 生物过程

中, 叶片差异基因主要富集在烟酰胺代谢过程、 烟酰

胺生物合成过程和三羧酸生物合成过程 [ 见图 6
( a)], 细胞组分中基因主要富集在胞外区、 细胞
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图 2　 差异基因分析

Fig. 2　 Differential
 

gene
 

analysis
 

diagram

壁和质外体途径, 分子功能中主要富集在烟酰胺合成

酶活性、 维生素结合和磷酸吡哆醛结合途径。 KEGG
分析表明, 高温+渍水处理条件下的差异基因主要富

集在托烷类、 哌啶类和吡啶类生物碱生物合成、 卟啉

代谢和半胱氨酸和蛋氨酸代谢通路[见图 6(b)]。
2. 4. 4　 三种胁迫共同响应基因的 GO 和 KEGG 分析

对 902 个三种胁迫处理共同响应的差异基因进行

GO 分析发现[见图 7( a)], 生物过程中差异基因主

要富集在烟酰胺代谢过程、 烟酰胺生物合成过程和三

羧酸生物合成过程, 细胞组分中基因主要富集在胞外

区、 细胞壁和质外体途径, 分子功能中主要富集在烟

酰胺合成酶活性和转移酶活性途径。 KEGG 分析表明

差异基因主要富集在半胱氨酸和蛋氨酸代谢和各种植

物次生代谢产物的生物合成通路[见图 7(b)]。
2. 5　 烟酰胺代谢途径相关基因的鉴定

　 　 分析三种不同处理条件下的差异基因发现, 烟

酰胺代谢途径在三种处理中均显著下调并显著富集,
说明烟酰胺的生物合成和代谢途径与植物响应渍水和

高温胁迫有关[见图 7(a)]。 进一步分析表明, 在三种

处理下共鉴定到 27 个差异表达的烟酰胺合成酶基因,
其中 17 个对三种胁迫均可响应(见表 2), 说明烟酰胺

可能在小麦响应上述三种胁迫中发挥关键作用。
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图 3　 三种胁迫共同响应基因的聚类图
Fig. 3　 Clustering

 

diagram
 

of
 

902
 

ovelapped
 

DEGs
 

in
 

three
 

stresses

2. 6　 半胱氨酸和蛋氨酸代谢通路分析

　 　 KEGG 富集分析表明, 三种胁迫显著影响了小麦

叶片中半胱氨酸和蛋氨酸代谢通路。 在该通路中共鉴

定到 6 个差异基因, 在三种处理中均下调表达。 其

中, 与蛋氨酸合成酶相关基因 LOC123154591 在高温

和复合胁迫中分别下调 12. 7 倍和 13. 4 倍, 表明这两

种胁迫可能抑制甲基供体 S-腺苷蛋氨酸( SAM)的合

成, 进而影响植物的甲基化反应和抗氧化物质的生

成。 半胱氨酸合成酶基因 LOC123131371, 在三种胁

迫处理中下调倍数相近, 表明半胱氨酸供应受限可能

导致 GSH 前体 γ-谷氨酰半胱氨酸合成减少, 加剧氧

化应激。 这些结果说明, 半胱氨酸和蛋氨酸代谢通路

通过调控抗氧化防御系统, 在小麦抗逆性中发挥关键

作用, 其功能受损可能是复合胁迫协同效应的分子基

础之一。
2. 7　 实时荧光定量验证

　 　 为验证 RAN-Seq 结果的准确性, 从鉴定到的差

异表达基因中挑选了 6 个进行实时荧光定量验证(见

图 8)。 结果发现, 6 个基因的表达模式均与转录组

测序结果相符, 表明转录组测序的结果可靠, 可用于

后续分析。

3　 结果讨论

　 　 目前, 关于小麦高温响应和渍水响应的转录组

分析已有很多报道, 但尚未见到二者复合胁迫对小

麦转录水平影响的相关研究。 我国长江中下游地区

小麦生长季节内, 阴雨天气后往往会伴随着高温发

生, 从而加剧渍害对小麦生长的影响。 因此, 开展

单一高温、 渍水和二者复合胁迫下小麦转录组的比

较分析, 有助于我们更全面揭示小麦应对单一和复

合胁迫的内在机制, 为进行目标性状的高效改良提

供依据。
3. 1　 小麦对不同胁迫的响应机制

　 　 本研究首次通过转录组分析比较了小麦对高温

(H)、 渍水(W)及其复合胁迫( H+W)的分子响应机

制, 结果发现小麦基因对三种胁迫的响应无论是在数

目还是功能方面都存在显著差异。 如光合系统相
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图 4　 小麦渍水胁迫处理响应基因的 GO 和 KEGG 富集分析

Fig. 4　 GO
 

and
 

KEGG
 

enrichment
 

analysis
 

of
 

DEGs
 

under
 

waterlogging
 

stress
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图 5　 小麦高温胁迫处理响应基因的 GO 和 KEGG 富集分析

Fig. 5　 GO
 

and
 

KEGG
 

enrichment
 

analysis
 

of
 

DEGs
 

under
 

high
 

temperature
 

stress
 

treatment
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图 6　 小麦高温+渍水胁迫处理响应基因的 GO 和 KEGG 富集分析

Fig. 6　 GO
 

and
 

KEGG
 

enrichment
 

analysis
 

of
 

DEGs
 

under
 

high
 

temperature
 

+
 

water
 

logging
 

stress
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图 7　 902 个三种胁迫共同响应基因的 GO 富集分析和 Biologic
 

Process通路

Fig. 7　 GO
 

analysis
 

and
 

Biologic
 

Process
 

analysis
 

of
 

the
 

902
 

overlapped
 

genes
 

in
 

the
 

three
 

treatments
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表 3　 烟酰胺合成相关基因在不同处理中的表达模式

Table
 

3　 Expression
 

of
 

DEGs
 

related
 

to
 

nicotinamide
 

synthesis
 

in
 

different
 

treatments

基因编号
Gene

 

ID
基因描述

Gene
 

description

差异倍数
 

log2(FC)

渍水 W 高温 H 渍水+高温(W+H)

LOC123130501 nicotianamine
 

synthase
 

1-like -2. 821
 

702
 

639 -12. 098
 

518
 

950 -11. 940
 

055
 

650
LOC123146117 probable

 

nicotianamine
 

synthase
 

4 -1. 937
 

573
 

603 -12. 783
 

812
 

410 -14. 845
 

415
 

620
LOC123130503 nicotianamine

 

synthase
 

1-like -1. 414
 

332
 

337 -8. 096
 

859
 

786 -11. 289
 

159
 

380
LOC123106176 probable

 

nicotianamine
 

synthase
 

2 -1. 845
 

505
 

244 -8. 862
 

418
 

175 -10. 390
 

836
 

910
LOC123130517 nicotianamine

 

synthase
 

1-like -2. 414
 

328
 

423 -7. 335
 

604
 

395 -8. 100
 

409
 

143
LOC123135012 probable

 

nicotianamine
 

synthase
 

4 -1. 603
 

129
 

348 -11. 783
 

189
 

750 -14. 804
 

124
 

580
LOC123064661 probable

 

nicotianamine
 

synthase
 

6 -1. 409
 

561
 

806 -7. 805
 

024
 

499 -8. 520
 

811
 

496
LOC123133995 nicotianamine

 

synthase
 

1-like -2. 181
 

942
 

760 -9. 754
 

594
 

949 -13. 394
 

581
 

090
LOC123144159 nicotianamine

 

synthase
 

1-like -2. 250
 

006
 

691 -13. 098
 

729
 

540 -12. 945
 

995
 

740
LOC123141358 nicotianamine

 

synthase
 

1-like -2. 180
 

319
 

117 — —
LOC123130292 probable

 

nicotianamine
 

synthase
 

4 -1. 718
 

001
 

442 -13. 364
 

890
 

740 -14. 101
 

926
 

710
LOC123135099 nicotianamine

 

synthase-like
 

5 -4. 476
 

025
 

384 -7. 719
 

910
 

860 -8. 529
 

073
 

138
LOC123048357 probable

 

nicotianamine
 

synthase
 

2 -2. 658
 

464
 

552 -13. 590
 

813
 

600 -11. 957
 

153
 

430
LOC123097678 probable

 

nicotianamine
 

synthase
 

6 -1. 955
 

908
 

249 -10. 339
 

455
 

640 -12. 265
 

376
 

530
LOC123099216 probable

 

nicotianamine
 

synthase
 

2 -1. 721
 

581
 

958 -7. 883
 

901
 

059 -6. 621
 

419
 

927
LOC123040191 probable

 

nicotianamine
 

synthase
 

2 -2. 660
 

970
 

346 -12. 995
 

003
 

640 -12. 842
 

331
 

270
LOC123133989 nicotianamine

 

synthase
 

1-like -2. 108
 

850
 

890 -12. 128
 

669
 

240 -10. 970
 

647
 

370
LOC123131371 nicotianamine

 

synthase-like
 

5
 

protein -7. 525
 

307
 

782 -7. 881
 

986
 

365 -7. 729
 

155
 

994
LOC123141357 nicotianamine

 

synthase
 

1-like -3. 323
 

833
 

534 — —
LOC123059244 nicotianamine

 

synthase-like
 

5
 

protein — -7. 603
 

284
 

275 -7. 450
 

621
 

052
LOC123187039 nicotianamine

 

synthase-like
 

5
 

protein — -1. 361
 

724
 

561 -1. 327
 

768
 

363
LOC123094885 probable

 

nicotianamine
 

synthase
 

6 — -11. 448
 

356
 

340 -8. 316
 

309
 

332
LOC123051093 nicotianamine

 

synthase-like
 

5
 

protein%2C — -1. 371
 

965
 

368 -1. 255
 

094
 

439
LOC123130503 nicotianamine

 

synthase
 

1-like — -8. 096
 

859
 

786 —
LOC123083766 probable

 

nicotianamine
 

synthase
 

6 — -7. 580
 

282
 

237 -7. 819
 

792
 

673
LOC123099214 probable

 

nicotianamine
 

synthase
 

2 — -9. 518
 

393
 

452 -10. 013
 

249
 

880
LOC123184397 probable

 

nicotianamine
 

synthase
 

2 — -12. 670
 

678
 

750 -13. 408
 

184
 

180

关基因在高温胁迫下显著富集, 包括叶绿素合成、
光合作用相关基因等。 本人前期研究也表明, 小麦

光合系统相关基因对高温胁迫比较敏感[18-23] 。 但

是, 上述家族基因虽然对复合胁迫也有响应, 但是

数目明显少于高温胁迫, 而渍水胁迫对上述基因的

影响较小。 这可能是由于本研究所采取的处理时间

为 24 h, 复合处理中渍水和高温同时处理, 渍水可

能在一定程度上缓解了高温对小麦光合系统的影

响。 而且推测 24 h 的渍水处理可能对根系的影响较

大, 尚未引起光合系统的改变, 因此有必要在后续

研究中对根系中响应上述胁迫的基因表达谱进行深

入分析。
3. 2　 烟酰胺代谢的调控作用

　 　 烟酰胺是一种非蛋白编码氨基酸, 在植物金属离

子的转用和稳定中发挥重要作用[28] , 烟酰胺合成酶

主要负责由 S -腺苷-L -甲硫氨酸到烟酰胺的转化。
现有研究表明, 烟酰胺合成酶在植物应对铁离子胁迫

中起着重要作用[29] , 越来越多的试验也表明烟酰胺

合成酶在植物生物和非生物胁迫中都起着关键作

用[30-32] 。 本研究发现烟酰胺代谢途径相关基因在三

种胁迫处理下都下调表达并显著富集, 而且在复合胁

迫中的抑制作用更为明显, 暗示着这些基因以及烟酰

胺可能在小麦应答和适应上述胁迫的过程中发挥

功能。
3. 3　 半胱氨酸和蛋氨酸代谢在复合胁迫中的调控

作用

　 　 本研究首次揭示了半胱氨酸和蛋氨酸代谢通路在

小麦响应高温+复合胁迫中的关键作用。 该通路中关

键基因 LOC123154591 和 LOC123131371 的显著下调

可能导致甲基供体 SAM 和抗氧化物质 GSH 合成受

限, 进而影响甲基化反应和氧化还原平衡[33] , 表明

硫代谢紊乱会加剧植物在逆境中的氧化损伤[34] 。 复

合胁迫对半胱氨酸代谢的抑制效应显著, 可能与高温

加剧渍水导致的缺氧有关, H2S 作为重要的气体信号

分子, 其合成关键基因 LOC123187039 在复合胁迫中

下调, 可能会抑制细胞的抗氧化能力[35] 。
半胱氨酸和蛋氨酸代谢与烟酰胺代谢通路存在

交叉调控。 本研究中, 烟酰胺合成酶基因与半胱氨
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图 8　 差异表达基因的实时定量 PCR验证

Fig. 8　 Real-time
 

PCR
 

analysis
 

of
 

DEGs

酸代谢基因同步下调, 这种多通路协同抑制现象可

能是复合胁迫下小麦抗氧化能力下降的主要原因。
结合 GO 富集结果, 推测烟酰胺代谢可能通过调控

GSH 合成维持氧化还原平衡, 具体结论有待进一步

验证。

4　 结　 论

　 　 本研究得出如下结论。
(1)高温通过抑制烟酰胺合成和光合作用, 加剧

渍水导致的铁毒害和影响能量代谢。
(2)烟酰胺合成酶基因下调可能通过破坏铁稳态

和 GSH 合成, 调控氧化还原平衡。
(3)复合胁迫通过协同抑制光合作用和半胱氨酸

代谢通路, 导致能量供应不足和抗氧化能力下降。
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