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摘 要:为探究青稞幼苗对盐胁迫的生理与分子响应机制,以高耐盐青稞种质ZYM1795、ZYM3130和不

耐盐青稞种质ZYM2239为材料,采用50、150、250mmol·L-1NaCl溶液以及蒸馏水(对照)进行处理,测定

青稞幼苗叶片中丙二醛(MDA)、可溶性总糖(SS)含量以及过氧化氢酶(CAT)、超氧化物歧化酶(SOD)和过氧

化物酶(POD)活性等生理指标,并对对照和250mmol·L-1NaCl处理的叶片进行转录组测序。结果表明,

随盐浓度的升高,耐盐材料的 MDA含量呈先增后减趋势,SOD、POD、CAT活性总体呈先升后降趋势,SS含

量显著积累,说明青稞通过激活抗氧化防御系统和渗透调节物质以应对盐胁迫。通过转录组分析,共鉴定出

3343个可能与耐盐性相关的差异表达基因。经加权基因共表达网络分析,筛选出与所有生理指标显著相关

的黄色模块,进一步获得1801个潜在耐盐相关基因。经GO富集分析,这些基因主要富集于抗逆响应、抗氧

化防御、激素信号转导,如脱落酸响应、酶活性调控等相关通路。其中,筛选出20个关键基因,包括过氧化物

酶基因、海藻糖磷酸化酶基因、丝氨酸/苏氨酸蛋白激酶基因及ABC转运蛋白基因,这些基因在活性氧清除、渗
透调节、信号转导中起重要作用,推测青稞幼苗通过协同调控生理响应与关键基因表达以增强耐盐性。
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Abstract:Inordertoexplorethephysiologicalandmolecularresponsemechanismofhighlandbarley
seedlingstosaltstress,ZYM1795,ZYM3130andZYM2239highlandbarleyseedlingswereusedas
materials.Theseedlingsweretreatedwith50,150,and250mmol·L-1NaClsolutionanddistilled
water(control).Thecontentsofmalondialdehyde(MDA),totalsolublesugar(SS)andtheactivities
ofcatalase(CAT),superoxidedismutase(SOD),andperoxidase(POD)intheleavesofhighlandbar-
leyweredetermined.Transcriptomesequencingwasperformedontheleavesofthecontroland250
mmol·L-1 NaCltreatment.Theresultsshowedthatwiththeincreaseofsaltconcentration,the
MDAcontentofsalt-tolerantmaterialsincreasedfirstandthendecreased;theactivitiesofSOD,POD
andCATincreasedfirstandthendecreased;andtheSScontentaccumulatedsignificantly,indicating
thathighlandbarleyrespondedtosaltstressbyactivatingantioxidantdefensesystemandosmoticad-
justmentsubstances.Throughtranscriptomeanalysis,atotalof3343differentiallyexpressedgenes
thatmayberelatedtosalttolerancewereidentified.Throughweightedgeneco-expressionnetwork
analysis,yellowmodulessignificantlyrelatedtoallphysiologicalindicatorswerescreened,and1801



potentialsalttolerance-relatedgeneswerefurtherobtained.GOenrichmentanalysisshowedthat
thesegenesweremainlyenrichedinstressresponse,antioxidantdefense,hormonesignaltransduc-
tion,suchasabscisicacidresponse,enzymeactivityregulationandotherrelatedpathways.Among
them,20keygeneswerescreened,includingperoxidasegene,trehalosephosphorylasegene,serine/

threonineproteinkinasegene,andABCtransportergene.Thesegenesplayanimportantroleinac-
tiveoxygenscavenging,osmoticregulation,andsignaltransduction.Itisspeculatedthathighland
barleyseedlingsenhancesalttolerancebysynergisticallyregulatingphysiologicalresponseandkey
geneexpression.
Keywords:Highlandbarleyseedlings;Saltstress;Physiologicindex;Transcriptome;Weightedgene
co-expressionnetworkanalysis

  土壤盐渍化是全球农业生产面临的主要非生

物胁迫之一[1]。高盐环境会引发作物的渗透胁

迫、离子毒性和氧化应激,破坏其正常生理代谢,
最终严重制约生长发育并导致减产甚至死亡。近

年来,随全球气候变化与盐渍化问题的加剧,解析

作物的耐盐分子机制已成为研究热点[2],此方面

的研究成果对于培育耐盐新材料、保障全球粮食

安全具有重要意义。青稞(HordeumvulgareL.
var.nudum Hook.f.)是禾本科大麦属一年生草

本作物,主要分布于中国青藏高原地区,为栽培大

麦的裸粒变种,具有耐寒、耐旱、耐盐碱、耐贫瘠、
适应性强等特点[3],是盐碱化及边际土地农业利

用的先锋作物。此外,青稞作为药食同源谷物,具
有营养和保健双重功能,市场开发潜力较大[4-5]。
因此,探讨盐胁迫对青稞幼苗生理特性与分子调

控机制的影响,对于青稞耐盐栽培、新品种选育、
盐碱地资源开发利用以及推动青稞产业稳步提升

具有重要价值。
目前,在盐胁迫下小麦、玉米等多种作物的生

理响应研究已有报道[6],转录组测序技术也被用

于各类作物对盐胁迫反应的研究中。通过将生理

指标测定与转录组测序技术分析相结合,能够揭

示盐胁迫下作物的表型变化及响应盐胁迫的相关

基因,有助于解析作物响应盐胁迫的分子机制和

适应胁迫的关键调控网络。例如,龙威等[7]通过

对油莎豆幼苗进行生理指标测定,发现盐胁迫下

油莎豆幼苗响应盐胁迫的关键时期,且结合转录

组测序结果进行 KEGG富集分析等挖掘出了其

响应盐胁迫的关键信息通路;李双等[8]基于叶绿

素积累、光合作用、转录组测序等方面综合分析了

不同抗盐性小麦品种对盐胁迫的响应差异,认为

小麦可以通过调控与叶绿素、质膜等相关基因的

表达来抵抗盐胁迫;黄思雨等[9]研究表明,盐胁迫

下水稻突变体orr2株系幼苗的抗氧化酶活性和

ROS清 除 能 力 较 野 生 型 显 著 提 高,丙 二 醛

(MDA)含量显著降低,细胞损害程度下降,耐盐

性的提高与其携带的4个抗氧化相关基因(Os-
Fe-SOD、OsAPXa、OsGPX4和OsPEX11)有关。
目前将转录组学用于青稞耐盐性研究的报道相对

其他作物较少。PanrongRen等[10]结合16SrRNA
和转录组分析揭示了青稞种子耐盐萌发的分子机

制,但侧重于内生菌介导的离子平衡调节和宿主

基因信号转导。
本研究在前期对313份青稞种质材料进行筛

选的基础上,以耐盐性存在明显差异的青稞材料

幼苗为对象,分析了盐胁迫下叶片可溶性总糖、

MDA含量以及过氧化氢酶(CAT)、超氧化物歧

化酶(SOD)和过氧化物酶(POD)活性的变化,并
对0、250mmol·L-1NaCl处理下叶片开展转录

组测序,解析差异表达基因及相关代谢通路,以期

为阐明青稞响应盐胁迫的分子机理及发掘耐盐基

因资源提供参考依据。

1 材料与方法

1.1 试验材料与盐胁迫处理

本课题组前期通过对来自国家农作物种质资

源复份库的313份青稞种质材料进行筛选,获得

高耐盐材料ZYM1795和ZYM3130以及不耐盐

材料ZYM2239。本试验选取大小均一、颗粒饱满

和无破损的 ZYM1795、ZYM3130和 ZYM2239
种子各50粒,用5%的次氯酸钠消毒10min,用
蒸馏水反复冲洗3次,然后放入干净且垫有两层

纱布的发芽盒中,置于恒温光照培养箱中培养,白
天光照12h、温度25℃,黑夜时长12h、温度20
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℃,定时补充蒸馏水以保持滤纸湿润。待幼苗发

育至两叶一心期时,用50、150、250mmol·L-1

NaCl溶液分别对3份青稞材料进行盐胁迫处理,
以蒸馏水处理的青稞幼苗作为对照。为避免幼苗

发生应激效应,采用逐步增加NaCl浓度的方法,
即每12h以50mmol·L-1NaCl浓度逐渐递增,
直至NaCl浓度为所需浓度,并保证每天定时更

换滤纸和处理液以保证盐浓度不变。每个处理3
次重复,每次重复设置3盒。此外,培养所用的营

养液均是用Hoagland母液按1∶200比例稀释配

制成,其中盐胁迫处理组的营养液按照设计浓度

加入了所需的NaCl。处理1周后取样叶片,液氮

速冻后放入-80℃冰箱保存,用于生理指标测

定、总RNA提取和转录组测序。

1.2 丙二醛(MDA)含量、可溶性总糖含量和抗

氧化酶活性的测定

按照北京盒子生工科技有限公司 MDA含量

检测试剂盒(AKFA013M)、可溶性总糖含量检测

试剂盒(AKPL008C)说明书分别测定青稞叶片

MDA和 可 溶 性 总 糖 含 量。超 氧 化 物 歧 化 酶

(SOD)和过氧化物酶(POD)活性分别按照北京

盒子生工科技有限公司试剂盒(AKAO001C-50S
和AKAO001C-50S)说明书进行测定;过氧化氢

酶(CAT)活性按照该公司过氧化氢酶试剂盒

(AKAO003-2C)说明书进行测定。

1.3 RNA提取、文库构建

对0、250mmol·L-1NaCl处理的ZYM1795、

ZYM3130和ZYM2239幼苗进行取样,委托广州

基迪奥生物有限公司按其标准流程(https://

www.genedenovo.com/about/)完 成 RNA 提

取、文库构建和测序,依照IlluminaNovaseqX
Plus进行RNA文库质量检测,用fastp进行数据

质控,利用HISAT2软件将测序得到的序列比对

到参考基因组(Ensembl_release59)。

1.4 差异表达基因筛选

设计相关比较组,在 R中使用 DESeq2软

件,以每个基因的readscount值为输入数据,以
|log2FC|≥1且FDR≤0.05为筛选条件,对read
count值进行标准化,根据模型进行假设检验概

率的计算,然后进行多重假设检验校正,得到

FDR值(错误发现率),最后输出各比较组的差异

表达基因,利用广州基迪奥生物平台提供的工具

绘制各比较组差异表达基因散点图及韦恩图,筛
选出青稞种质耐盐的关键候选基因。

1.5 加权基因共表达网络分析

加权基因共表达网络分析(WGCNA)能够高

效识别与样本特征相关联的基因共表达模块。本

研究将各处理组幼苗叶片中差异显著的生理指标

作为样本特征值,利用 WGCNA方法筛选盐胁迫

下与这些生理指标变化显著相关的基因模块。通

过对所得模块基因与差异表达基因进行韦恩分

析,提取两者的共有基因,并将其视为潜在的青稞

耐盐相关基因。

1.6 GO富集分析

以潜在耐盐相关基因为对象,基于其 GO
term信息,首先统计并计算每个 GOterm 对应

的基因列表及基因数目;随后采用超几何分布方

法计算P 值,筛选出耐盐相关基因显著富集的

GOterm(以整个基因组为背景,筛选标准为P<
0.05)。依据 GO富集分析结果,通过 Richfac-
tor、FDR值及富集到该GOterm上的基因个数

来评估富集程度:其中,Richfactor值越大,表明

基因在该 GOterm 中的富集程度越高;FDR值

的取值范围通常为0~1,其值越接近0,代表该

GOterm的富集显著性越强。

1.7 数据分析

使用IBMSPSS22.0软件对青稞幼苗叶片生

理指标结果进行单因素方差分析,选择Tukey多

重比较检验差异显著性,使用 GraphPadPrism
10.0软件将数据制作成图像展示。

2 结果与分析

2.1 盐胁迫下不同耐盐性青稞材料的生理指标变化

2.1.1 盐胁迫下青稞 MDA含量变化

随NaCl浓度的增加,高耐盐青稞材料ZYM1795、

ZYM3130和不耐盐材料ZYM2239的 MDA含量

均呈先升后降趋势,均以50mmol·L-1NaCl处

理的 MDA含量最高(图1),表明盐胁迫下,青稞

的膜质过氧化水平均会升高。

2.1.2 盐胁迫下青稞抗氧化酶活性变化

随NaCl浓度的增加,ZYM1795、ZYM3130和

ZYM2239的3种抗氧化酶(SOD、POD和CAT)活
性总 体 呈 先 升 后 降 趋 势,尤 其 是 ZYM1795的

SOD、POD活性及ZYM3130的POD活性变化显

著(图2),说明盐胁迫会增强青稞的抗氧化酶活

性,有助于清除过多的活性氧,减少其对细胞造成

的损伤。此外,与两份耐盐材料相比,盐胁迫后不

耐盐材料ZYM2239的POD、CAT活性虽有提高,
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  图柱上的不同小写字母表示不同处理间在0.05水平差异显
著。图2和图3同。

Differentlettersabovethecolumnsindicatesignificantdiffer-
encesamongthedifferenttreatmentsat0.05level.Thesamein
figure2andfigure3.

图1 盐胁迫下不同青稞材料的 MDA含量变化

Fig.1 ChangesofMDAcontentindifferenthighland
barleymaterialsunderNaClstress

图2 盐胁迫下不同青稞材料抗氧化酶活性变化

Fig.2 Changesofantioxidantenzymeactivityindifferent
highlandbarleymaterialsunderNaClstress

但变化较弱,说明抗氧化酶活性的高低在一定程

度上可以反映青稞耐盐性的差异。

2.1.3 盐胁迫下青稞可溶性总糖(SS)含量变化

随盐 胁 迫 浓 度 的 增 加,高 耐 盐 青 稞 材 料

ZYM1795和ZYM3130的SS含量总体呈显著上

升趋势(图3),而不耐盐材料ZYM2239的SS含

量呈先升高后降低趋势,说明盐胁迫会导致青稞

SS含量升高,但耐盐材料的升高幅度和耐盐范围

均较大。

图3 盐胁迫下不同青稞材料可溶性总糖(SS)含量变化

Fig.3 Changesofsolubletotalsugar(SS)contentin
differenthighlandbarleymaterialsunderNaClstress

2.2 转录组测序质量分析

取对照和250mmol·L-1NaCl处理的青稞

幼苗叶片(每个处理3次重复,共18个样品)进行

有参转录组测序,结果(表1)显示,总共获得了约

0.72GBCleandata,Q20碱基百分比为97.09%~
98.78%,Q30碱基百分比为92.17%~94.78%,且
每个样本的GC含量接近54%,所有样品过滤后

Cleanreads的比例均不低于99.79%,表明转录

组测序和生物信息学分析质量良好。经聚类分

析,高耐盐材料ZYM1795、ZYM3130与不耐盐

材料ZYM2239的样本间既有良好的相关性,又
存在显著的表达差异(图4)。主成分分析结果

(图5)显示,不同处理的样本在主成分PC1和

PC2构成的二维空间中呈现出明显的聚集现

象,反映出各组样本在主要变异方向上具有较

高的一致性,组内差异相对较小。这一结果进

一步验证了本研究数据的稳定性与可靠性,可
进行后续分析。
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表1 18个RNA-Seq文库基本结果数据统计

Table1 Basicstatisticsof18RNA-Seqlibraries

样本
Sample

Rawdata
reads Cleandata/% Cleanreads

Q20/%
Cleanreads
Q30/% GC/% N/%

CK1-1 39838636 99.83 98.74 94.70 53.27 0.06

CK1-2 44786442 99.81 98.78 94.78 53.11 0.09

CK1-3 37271658 99.83 97.30 92.92 52.77 0.07

CK2-1 40104480 99.82 98.66 94.26 53.50 0.08

CK2-2 38288912 99.82 98.63 94.13 53.83 0.07

CK2-3 42459684 99.79 98.75 94.70 53.58 0.10

CK3-1 36492908 99.84 97.35 93.00 53.27 0.04

CK3-2 36770252 99.83 97.15 92.61 53.15 0.05

CK3-3 36885104 99.80 98.31 93.66 53.60 0.09

T1-1 40173516 99.86 97.24 92.87 53.82 0.03

T1-2 37389636 99.85 97.10 92.45 53.88 0.04

T1-3 37498748 99.87 97.40 93.10 53.83 0.03

T2-1 38360508 99.80 98.65 94.15 54.62 0.10

T2-2 44222704 99.82 97.27 92.57 54.43 0.07

T2-3 44626882 99.80 97.09 92.17 54.25 0.08

T3-1 42994380 99.81 98.56 93.83 54.79 0.08

T3-2 41761908 99.81 98.61 94.03 54.59 0.08

T3-3 39825224 99.80 98.63 94.19 54.58 0.09

  CK1:ZYM2239的对照;CK2:ZYM1795的对照;CK3:ZYM3130的对照;T1:ZYM2239盐胁迫处理;T2:ZYM1795盐胁迫处理;
T3:ZYM3130盐胁迫处理。每个处理3个生物学重。下同。

CK1:ControlofZYM2239;CK2:ControlofZYM1795;CK3:ControlofZYM3130;T1:SaltstresstreatmentofZYM2239;T2:
SaltstresstreatmentofZYM1795;T3:SaltstresstreatmentofZYM3130.Threebiologicalreplicateswereinvolvedineachtreatment.
Thesameinbelows.

图4 不同青稞材料样本间的相关性

Fig.4 Samplecorrelationofdifferenthighlandbarleymaterials
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  PC1和PC2为两个主成分,其方差贡献率分别为73.9%和

17.0%。
PC1andPC2arethetwoprincipalcomponents,withvari-

ancecontributionratesof73.9%and17.0%,respectively.
图5 样本间PCA分析

Fig.5 PCAanalysisbetweensamples

图6 各比较组差异表达基因韦恩图

Fig.6 Wayneplotsofdifferentiallyexpressed
genesacrosscomparisongroups

2.3 盐胁迫下青稞的差异表达基因

为分析不同耐盐性青稞种质盐胁迫下的转录

组差异,分析5个比较组(CK1vsT1、CK2vs
T2、CK3vsT3、CK1vsCK2vsCK3及T1vsT2
vsT3)的基因表达倍数变化(foldchange,FC),筛
选差异表达基因。结果显示,5个比较组分别鉴定出

12978(3219个上调,9759个下调)、9256(2784个

上调,6472个下调)、13061(3856个上调,9205
个下调)、6764和8178个差异表达基因。

通过韦恩图分析,共有7481个基因在3份

材料中均被盐胁迫诱导(图6)。去除种质本底差

异(CK1vsCK2vsCK3)后,共有4145个差异表

达基因在材料间(T1vsT2vsT3)特异性表达,
其中在耐盐种质处理前后发生差异表达的基因

3343个,这3343个基因可能是造成青稞耐盐性

差异的关键基因。

  A:基于生理指标的加权基因共表达网络分析,每行代表一

个基因模块,每列对应一种生理指标;格子内上方的数字表示该

模块与对应指标的相关系数,括号内为相应的P 值;B:不同处理

组间筛选出的差异表达基因与耐盐相关黄色模块基因之间的重

叠关系。

A:Weightedgeneco-expressionnetworkanalysisbasedon

differentphysiologicindices,eachrowinthefigurerepresentsa

genemodule,andeachcolumncorrespondstoaphysiological

trait;Thenumberabovethegridindicatesthecorrelationcoeffi-

cientbetweenthemoduleandthecorrespondingtrait,andthe

correspondingPvalueisinthebrackets;B:Thisfigureshows

theoverlappingrelationshipbetweenthedifferentiallyexpressed

genesscreenedbetweendifferenttreatmentsandthesalt-tolerant

relatedyellowmodulegenes.

图7 耐盐相关基因的筛选

Fig.7 Screeningofsalttolerance-relatedgenes

2.4 基于 WGCNA的耐盐相关基因筛选

在250mmol·L-1NaCl处理下,青稞幼苗

的POD、SOD和CAT活性及 MDA和SS含量
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均响应了盐胁迫,其变化趋势可在一定程度上反

映植株的耐盐性强弱。基于这些生理指标数据开

展 WGCNA分析,共识别出22个高度共表达的

基因模块(图7A)。图7A中,黄色模块除CAT活

性以外,与其他生理指标均存在显著相关性,因而

可以认为该模块是与青稞耐盐性密切关联的核心

基因集合。经进一步通过韦恩分析,从该黄色模

块中筛选出1801个在250mmol·L-1NaCl处

理下出现差异表达的基因,这些基因被推测为青

稞响应盐胁迫的潜在关键基因(图7B)。

2.5 耐盐相关基因的GO富集分析

对上述筛选得到的潜在与响应盐胁迫相关的

基因进行GO富集分析,结果表明,20个关键GO
terms被显著富集 (图8),对应的差异表达基因

主要富集于以下3类核心生物学过程(表2):(1)
抗逆、抗氧化防御反应,包括含氧化合物响应、对
非生物刺激的调节和对外界刺激的响应等通路;
(2)激素与代谢调控,包括对刺激的反应、对胁迫

的响应和脱落酸响应;(3)相关酶活性与信号转

导,包括酶活性、催化活性的调节、生物膜形成等

图8 耐盐相关基因的 GO富集分析

Fig.8 GOenrichmentanalysisofsalttolerance-relatedgenes

通路。这说明青稞通过激活相关酶活性,刺激抗

逆、抗氧化防御、激素信号等关键通路,协同应对

盐胁迫。这些被显著富集的 GOTerms共包含

了20个与之相关的显著表达基因(图9),其详细

信息见表3。其中,8个基因与过氧化物酶相关,
负责清除盐胁迫下青稞体内多余的活性氧;1个

基因与alpha,alpha-海藻糖磷酸化酶相关,负责

在逆境条件下为生物体提供保护,增强细胞对环

境变化的适应性;4个基因与丝氨酸/苏氨酸蛋

白激酶相关,负责细胞信号转导;4个基因与叶绿

体中的氧化还原反应相关,如编码叶黄素去环氧

化酶和2-Cys型过氧化物还原酶;3个基因与

ABC运输蛋白相关,负责跨膜物质转运蛋白。上述

潜在耐盐相关基因的功能与盐胁迫条件下青稞的生

理生化调节过程相匹配,推测这些基因在盐胁迫诱

导下能积极做出响应,使得青稞耐盐能力提升。

图9 显著富集GOterms中基因的表达分析及功能注释

Fig.9 Relativeexpressionlevelandfunctionalannotation
ofgenesinsignificantlyenrichedGOterms
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表2 黄色模块内的基因主要富集到的GO条目

Table2 GOtermsenrichedbygenesinyellowmodule

GOID 显著富集的项目
Significantlyenrichedterm

条目类型
Termtype

基因数量
Genenumber

P 值
Pvalue

GO:0050896 对刺激的反应
Responsetostimulus BF 2013 0.0001

GO:0006950 对胁迫的响应
Responsetostress BP 1266 0.0331

GO:0016829 酶活性
Lyaseactivity MF 427 0.0136

GO:0009628 对非生物刺激的调节
Responsetoabioticstimulus BP 400 0.0001

GO:0009605 对外界刺激的响应
Responsetoexternalstimulus BP 325 0.0033

GO:0048583 对刺激反应的调节
Regulationofresponsetostimulus BP 258 0.0001

GO:1901661 醌代谢过程
Quinonemetabolicprocess BP 249 0.0654

GO:1901700 对含氧化合物的响应
Responsetooxygen-containingcompound BP 220 0.0170

GO:0050790 催化活性的调节
Regulationofcatalyticactivity BP 161 0.0001

GO:0015994 叶绿素代谢过程
Chlorophyllmetabolicprocess BP 161 0.0518

GO:0005996 单糖代谢过程
Monosaccharidemetabolicprocess BP 148 0.0822

GO:0009941 叶绿体膜
Chloroplastenvelope CC 123 0.0011

GO:0019867 外膜
Outermembrane CC 119 0.0103

GO:0071496 响应外界刺激
Cellularresponsetoexternalstimulus BP 83 0.0017

GO:0031668 响应细胞外部刺激
Cellularresponsetoextracellularstimulus BP 82 0.0024

GO:0006694 类固醇生物合成过程
Steroidbiosyntheticprocess BP 82 0.0784

GO:0009737 对脱落酸的响应
Responsetoabscisicacid BP 73 0.0610

GO:0042710 生物膜形成
Biofilmformation BP 62 0.0006

GO:0015774 多糖转运
Polysaccharidetransport BP 51 0.0001

GO:0051606 对刺激的检测
Detectionofstimulus BP 30 0.0099

  BF:生物学功能;BP:生物学过程;CC:细胞组分;MF:分子功能。

BF:Biologicalfunction;BP:Biologicalprocess;CC:Cellularcomponent;MF:Molecularfunction.

3 讨论

在非生物胁迫下,植物的生理特征会受到不

同程度的影响[11]。例如,盐胁迫下,植物会产生

大量的 活 性 氧,导 致 植 物 细 胞 完 整 性 遭 到 破

坏[12]。抗氧化酶则在植物清除体内多余活性氧、
适应逆境胁迫方面发挥着重要作用,其活性的高

低与植物对逆境的耐受性密切相关[13]。本研究

发现,随盐胁迫浓度的增加,青稞幼苗叶片SOD、

POD、CAT活性先升后降,MDA含量先增后减,

SS含量逐渐增加。其中,SOD、POD、CAT活性

变化与韩翠婷等[14]在杠柳培养物上的研究结果

一致,MDA含量变化与袁晨晨等[15]在白蜡上的

研究结果一致,SS含量变化与段伟等[16]在白三

叶上的研究结果一致。
近年来,高通量转录组测序技术在植物耐盐

性研究中的应用越来越广泛,其中 WGCNA作为

一种强大的转录组分析工具,常被用于植物抗逆

相关基因和代谢调控分析[17]。然而,基于转录组

测序技术与 WGCNA进行青稞耐盐相关基因挖

掘及其相关代 谢 途 径 的 研 究 甚 少。本 研 究 将

WGCNA和GO富集分析结合,对青稞响应盐胁
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表3 差异基因的GO功能富集通路相关基因功能注释

Table3 FunctionalannotationofGOfunctionenrichmentpathwayrelatedgenesfordifferentialgenes

基因ID
GeneID

描述
Description

基因符号
Genesymbol

编码GO编号
EncodingGOID

所属类型
Typeofbelonging

HORVU.MOREX.r3.4HG0395220 Alpha,
alpha-trehalose-phosphatesynthase TPS6 GO:0006950

GO:0009628

Alpha,alpha-
海藻糖磷酸化酶
Alpha,alpha-

glucosylphosphate
phosphatase

HORVU.MOREX.r3.1HG0021710 PeroxidaseA2-like PER22 GO:0006950
GO:0050896

HORVU.MOREX.r3.2HG0112660 Peroxidase2-like PRX112 GO:0006950
GO:0050896

HORVU.MOREX.r3.2HG0112720 Peroxidase2-like PRX112 GO:0006950
GO:0050896

HORVU.MOREX.r3.2HG0173960 Peroxidase31-like PER41 GO:0006950
GO:0050896

HORVU.MOREX.r3.4HG0412640 Peroxidase5-like GSVIVT00037159001GO:0006950

HORVU.MOREX.r3.5HG0488200 Peroxidase17 PER17 GO:0006950

HORVU.MOREX.r3.6HG0546340 Peroxidase70-like PER70 GO:0006950

HORVU.MOREX.r3.6HG0614870 Peroxidase72-like PER72 GO:0006950

过氧化物酶
Peroxidase

􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

HORVU.MOREX.r3.2HG0161380 Violaxanthinde-epoxidase,
chloroplastic VDE1

GO:0050896
GO:0006950
GO:0009628
GO:0015994

HORVU.MOREX.r3.2HG0167220 2-Cysperoxiredoxin
BAS1,chloroplastic BAS1 GO:0050896

GO:0006950

HORVU.MOREX.r3.4HG0334630 FerredoxinC2,
chloroplastic FDC2 GO:0050896

HORVU.MOREX.r3.4HG0347650 Short-chaindehydrogenase
TIC32,chloroplastic-like TIC32

GO:0050896
GO:0006950
GO:0009605
GO:0015994

叶绿体中的
氧化还原反应

Oxidation-reduction
reactioninchloroplasts

􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

HORVU.MOREX.r3.2HG0109850 Serine/threonine-proteinkinaseTIO TIO

GO:0050896
GO:0006950
GO:0009605
GO:0048583
GO:1901700
GO:0071496
GO:0031668

HORVU.MOREX.r3.2HG0185660 Serine/threonine-protein
kinaseD6PKL1 Os06g0291600 GO:0050896

HORVU.MOREX.r3.3HG0218320 Serine/threonine/tyrosine-
proteinkinaseHT1-like HT1 GO:0050896

HORVU.MOREX.r3.3HG0239920 Serine/threonineproteinphosphatase B'KAPPA GO:0050896

丝氨酸/苏氨酸蛋白激酶
Proteinserine-
threoninekinase

􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

HORVU.MOREX.r3.3HG0224260 ABCtransporterG
familymember7 ABCG7 GO:0005996

GO:0050896

HORVU.MOREX.r3.6HG0578800 ABCtransporterAfamily
member8-likeisoformX1 ABCA7

GO:0050896
GO:0006950
GO:0009628
GO:0009605
GO:0048583
GO:1901700
GO:0050790
GO:0009737

HORVU.MOREX.r3.7HG0715330 ABCtransporterA
familymember8-like ABCA4 GO:1901661

GO:0050896

跨膜物质转运蛋白
Membrane

transportprotein

􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

迫过程中相关的核心基因进行了筛选,成功鉴定

出3343个差异表达基因,推测这些基因可能是

造成青稞耐盐性差异的关键。富集分析结果显

示,青稞耐盐关键关联模块中的基因显著富集的

通路主要包括抗逆、抗氧化防御反应,激素与代谢

调控,相关酶活性与信号转导等。这些通路在其他

耐盐植物响应盐胁迫过程中也有发现。例如,基于

盐处理下花花柴叶片转录组数据,结合 WGCNA
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筛选出了3个与其耐盐性相关的特异性模块,发
现花花柴的耐盐适应性与植物激素信号转导、蛋
白激酶、转录调控、膜蛋白功能等生物过程紧密相

关[18];在盐胁迫下,二色补血草的ABA信号通路

激活,促进脯氨酸、可溶性糖等渗透调节物质合

成,使苯丙烷类途径等显著上调,产生槲皮素衍生

物等抗氧化代谢物,以缓解氧化胁迫[19];对耐盐

和盐敏感胡萝卜材料的差异基因分析发现,与渗

透保护和抗氧化保护相关的 miRNA在耐盐胡萝

卜材料中更容易表达[20]。此外,植物激素在植物

响应逆境胁迫的过程中也起着重要作用[21]。研

究表明,植物盐胁迫初期,脱落酸(ABA)含量增

加,会降低其他激素含量,同时诱导植物体内的各

信号分子进行复杂的网络调控,以缓解盐胁迫造

成的伤害,一段时间后ABA含量降低,植物恢复正

常生长[22];根据海雀稗的KEGG富集分析结果推

测,在盐胁迫下海雀稗可能通过调节碳水化合物的

代谢途径,以优化能量供应、渗透压调节和信号传

导,从而增强其耐盐能力[23]。
本研究基于青稞在盐胁迫下的生理指标测定

结果进行 WGCNA,鉴定出了22个表达高度相

关的基因集模块,其中黄色模块基因除与CAT
活性相关性不显著以外,与其余各项指标均显著

相关,推测其与青稞耐盐能力密切关联。将该模

块的差异表达基因与显著富集的 GOTerms相

结合,挖掘到20个与盐胁迫下青稞生理生化调节

相对应的关键基因,主要包括海藻糖磷酸化酶基

因、丝氨酸/苏氨酸蛋白激酶基因、叶黄素去环氧

化酶基因、2-Cys型过氧化物还原酶基因及 ABC
运输蛋白基因。这些基因涉及到的代谢过程或物

质在植物应对盐胁迫中发挥着重要作用。其中,
过氧化物酶能够将盐胁迫下积累的活性氧分解,
转化为水和氧气,从而提高植物耐盐性[24];海藻

糖在生物体细胞代谢中起着调节剂的作用,增强

植物抗逆能力[25],具有储备能量、渗透调节和逆

境保护等多种功能[26];以丝氨酸/苏氨酸活性为

关键的ABA信号转导通路可能对大麦盐胁迫响

应有重要意义[27]。此外,丝氨酸/苏氨酸激酶还

可通过磷酸化下游信号蛋白,把细胞外信号传入

细胞内,影响基因转录实现抗逆等多种生物学功

能[28];叶黄素去环氧化酶、2-Cys型过氧化物还原

酶等与植物光合作用密切相关[29-30];ABC运输蛋

白能通过ATP供能,主动转运植物细胞内的盐

离子,降低细胞质中高盐离子的毒性,是植物耐盐

的关键转运载体[31]。因此,这些核心基因的发现

进一步表明 WGCNA在挖掘青稞耐盐调控基因

方面具有一定的可靠性。未来将通过基因编辑、
代谢组学和蛋白质组学等多组学联合分析,深入

解析这些基因在耐盐机制中的具体功能及其调控

网络。

4 结论

本研究基于盐胁迫下青稞幼苗叶片转录组数

据,结合相应生理指标结果进行 WGCNA,筛选

出1个与其耐盐性相关的特异性模块,挖掘到青

稞幼苗在盐胁迫下有20个差异表达基因,这些基

因主要与过氧化物酶、丝氨酸/苏氨酸蛋白激酶、
海藻糖磷酸化酶等密切相关,基因GO富集主要

集中在抗逆、抗氧化防御反应,激素与代谢调控和

相关酶活性与信号转导等方面,说明青稞的耐盐

适应性与植物活性氧分解、细胞代谢、激素信号转

导、蛋白激酶以及膜蛋白功能等生物过程紧密相关。
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