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摘 要:1B/1R易位系小麦因兼具抗病性和产量稳定性而在育种中得到广泛应用,但其对非易位亚基因

组三维染色质结构及转录调控的影响仍缺乏系统认识。本研究以1B/1R易位系品种宛麦270及其不含1B/

1R易位片段的近等基因系为试验材料,综合利用 Hi-C技术、转录组测序及qRT-PCR,从三维基因组层面系

统解析1B/1R易位背景下小麦A亚基因组染色质空间结构的重塑特征及其与基因表达调控之间的关系。在

A亚基因组中鉴定到大量A/B区室状态转换区段,且整体以B→A转换为主,但区室重排在不同染色体间呈

现明显的非均一分布特征。为验证区室转换与基因表达变化之间的关联性,对位于区室转换区段内的20个

差异表达基因进行qRT-PCR分析。结果表明,A→B转换区段内基因在宛麦270中的表达量整体低于其近

等基因系,而B→A转换区段内基因则整体表现为表达量升高,其表达量变化与区室状态转换趋势一致。亚

区室分析显示,宛麦270在A亚基因组整体上表现为A1/A2亚区室比例降低、B1/B2亚区室比例升高,其中

1A和3A染色体的亚区室重构最为显著。经TAD(拓扑关联结构域)分析,两种材料在A亚基因组尺度上维

持相对稳定的TAD结构框架,但在部分染色体局部区域中,宛麦270出现了TAD合并和边界重组现象。通

过进一步结合转录组分析,A/B区室转换区段内富集了大量差异表达基因,这些基因主要涉及染色质组织、

DNA复制、碳水化合物代谢及氨基酸代谢等功能过程。经GO、KEGG及GSEA分析,宛麦270的转录差异

并非表现为基础代谢通路的整体激活,而更多体现为特定通路内基因的精细化调控。综上,1B/1R易位在保

持A亚基因组整体三维结构稳定的同时,引发了区室、亚区室及局部TAD层级的空间重塑,并通过改变基因

所处的空间调控环境影响其转录响应。
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Abstract:Wheatlinescarryingthe1B/1Rtranslocationhavebeenwidelyutilizedinbreedingdueto
theirenhanceddiseaseresistanceandyieldstability.However,itsimpactonthethree-dimensional
(3D)chromatinarchitectureandtranscriptionalregulationofnon-translocatedsubgenomesremains
largelyunexplored.Here,weuseda1B/1Rtranslocationline,Wanmai270,anditscorresponding
near-isogeniclinelackingthe1B/1Rsegmenttoinvestigatechromatinspatialremodelinginthewheat
Asubgenomeanditsrelationshipwithgeneexpression.ByintegratingHi-C,RNA-seq,andqRT-
PCR,wesystematicallycharacterizedtheeffectsofthe1B/1Rtranslocationon3Dgenomeorganiza-
tion.AsubstantialnumberofA/BcompartmentswitchingregionswereidentifiedintheAsubge-



nome,withapredominanceofB-to-Atransitions.Notably,compartmentreorganizationexhibited
pronouncedheterogeneityacrosschromosomes.Toassesstheassociationbetweencompartment
switchingandtranscriptionalchanges,20differentiallyexpressedgeneslocatedwithintranslocation
regionswereselectedforqRT-PCR.GenesinA-to-BregionsshowedreducedexpressioninWanmai
270relativetothoseinthenear-isogenicline,whereasgenesinB-to-Aregionsexhibitedincreasedex-
pression,consistentwiththedirectionofcompartmenttransitions.Subcompartmentanalysisrevealed
agenome-widedecreaseinA1/A2proportionsandanincreaseinB1/B2proportionsintheAsubge-
nomeofWanmai270,withthemostprominentreorganizationobservedonchromosomes1Aand3A.
Topologicallyassociatingdomains(TAD)analysisshowedthattheoverallTADframeworkwaslarge-
lyconservedbetweenthetwolines,althoughlocalTAD mergingandboundaryreorganizationoc-
curredinspecificregionsofWanmai270.Integrationwithtranscriptomedatafurtherindicatedthat
compartment-translocationregionswereenrichedfordifferentiallyexpressedgenesinvolvedinchro-
matinorganization,DNAreplication,carbohydratemetabolism,andaminoacidmetabolism.GO,

KEGG,andGSEAanalysesrevealedthattranscriptionaldifferencesinWanmai270werenotcharac-
terizedbyglobalactivationofbasalmetabolicpathways,butratherbyfine-tunedregulationwithin
specificpathways.Insummary,the1B/1Rtranslocationpreservestheoverall3Dchromatinframe-
workoftheAsubgenomewhileinducingmultiscalespatialremodelingatthelevelsofcompartments,

subcompartments,andlocalTADs,therebymodulatingtranscriptionalresponsesthroughchangesin
thechromatinregulatorylandscape.
Keywords:Wheat;1B/1Rtranslocation;Three-dimensionalgenome;Asubgenome;Chromatincom-
partment;Transcriptionalregulation

  小麦(Triticumaestivum L.)是典型的异源

六倍体作物,由A、B和D3个亚基因组共同组成,
其基因组结构和调控网络高度复杂。已有研究表

明,尽管3个亚基因组在进化来源、重复序列组

成、基因密度等方面存在显著差异,但在三维空间

中并非彼此独立,而是通过跨染色体、跨亚基因组

的互作共同构建核内整体调控框架[1]。1B/1R
易位系品种因整合了黑麦(Secalecereale)染色体

短臂1RS,在抗条锈病、叶锈病、白粉病以及逆境

适应性、产量稳定性等方面表现出显著优势,被广

泛应用于全球小麦育种实践中[2-3]。随着研究的

深入,人们逐渐认识到,1B/1R 易位不仅改变了

目标染色体本身的遗传组成,还可能通过影响染

色质空间组织方式,对普通小麦基因组整体的调

控网络产生深远影响[4]。

2009年,Aiden等[5]首次提出并建立了高通

量染色体构象捕获(high-throughputchromosome
conformationcapture,Hi-C)技术,实现了在全基

因组尺度解析DNA不同位点间空间互作关系的

突破性进展。Hi-C及其衍生技术的出现,使三维

基因组学成为可能,为系统研究染色质空间结构

与基因表达调控之间的关系提供了关键技术手

段。三维基因组学研究表明,基因组在细胞核中

呈现出明显的层次化空间组织结构,根据观察尺

度由大到小依次可划分为染色体疆域(chromo-
someterritories)、A/B区室(compartments)、拓
扑关 联 结 构 域 (topologicallyassociatingdo-
mains,TADs)以及染色质环(loops)[6-8]。Bolzer
等[9]通过DNA成像技术发现,每条染色体在细

胞核中占据相对独立的空间区域即染色体疆域。
进一步研究表明,染色体疆域在细胞核中的空间

分布具有明显偏好性:基因密度较高的染色体通

常位于核内部,而基因密度较低的染色体则更多

分布于核周区域[10]。在染色体疆域的基础上,研
究人员进一步发现了染色质区室化结构,即A/B
区室[5]。A区室通常对应基因密集、转录活跃的

常染色质区域,而B区室多与转录活性较低的异

染色质相关[11-12]。随着原位 Hi-C技术的发展,

A/B区室在更高分辨率下被进一步细分为亚区

室(sub-compartments),包括与转录活性密切相

关的 A1、A2亚区室以及相对不活跃的B1、B2亚

区室[13]。在更精细的尺度上,多个研究团队几乎

同时报道了TAD的存在[14-18]。TAD在 Hi-C热

图中表现为沿对角线分布的三角形结构,其内部染
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色质互作显著强于不同TAD之间[16-17]。TAD边界

在限制跨结构域互作、维持基因调控空间特异性方

面发挥着重要作用,且通常具有富集转录起始位

点、结构蛋白以及活性组蛋白修饰等特征[13-14]。
三维基因组技术的发展,为从空间结构层面

系统解析1B/1R易位背景下染色质结构重塑及

其与基因表达调控和优良性状形成之间的内在联

系,提供了全新的研究视角和理论基础。染色体

结构变异(如易位、缺失或外源染色体导入)不仅

会重塑目标亚基因组的空间结构,还可能通过核

内空间重排,引发其他亚基因组染色质构象的适

应性调整[19]。这种跨亚基因组的三维结构联动,
被认为是多倍体作物在进化和驯化过程中实现基

因功能协调与表型稳定的重要机制之一。近年来

的Hi-C研究显示,小麦A与B亚基因组之间存

在显著的空间互作偏好,其区室状态、亚区室分布

及TAD 结 构 在 一 定 程 度 上 呈 现 协 同 变 化 特

征[4],但1B/1R易位对普通小麦A亚基因组染色

质空间结构及转录调控网络的影响尚不清楚,亟
需从三维基因组层面进行深入解析。本研究以

1B/1R易位系品种宛麦270及其不携带易位片

段的近等基因系为研究对象,综合利用 Hi-C技

术、转录组测序及多层级三维基因组分析方法,系
统解析1B/1R易位背景下小麦A亚基因组的A/

B区室、亚区室及TAD等层级的空间结构特征及

其重塑模式,并进一步探究染色质空间结构变化

与基因表达调控之间的关系。研究旨在揭示1B/

1R易位系品种优良性状形成的三维基因组学基

础,为小麦近缘种优异基因易位系的精准利用和

分子设计育种提供理论依据和数据支撑。

1 材料与方法

1.1 试验材料

宛麦270(WM270)为南阳市科学院自育品

种,先后通过河南省及国家审定和湖北省引种。
淮麦24是宛麦270的母本,不含有1B/1R易位

片段,由江苏徐淮地区淮阴农业科学研究所提供。

1.2 近等基因系选育方法

试验在河南省南阳市卧龙区潦河镇南阳市科

学院试验基地进行,2020年以宛麦270为母本,
淮麦24为父本配制杂交组合,获取杂交F1 的种

子。以宛麦270为轮回亲本连续回交,获得回交

后代群体。在以上各代群体中,利用荧光原位杂

交(fluorescenceinsituhybridization,FISH)检

测1B/1R易位片段,选择不含有易位片段的单株

与轮回亲本回交。在BC5F5 代中选取不携带1B/

1R易位染色体的植株作为宛麦270的近等基因

系材料(NIL270)。

1.3 1B/1R易位片段FISH验证

在室温下将20粒待测种子放在铺有湿润滤

纸的培养皿中进行发芽,待主根长到3cm时用镊

子取2cm左右根尖,放入到离心管中。然后向离

心管加入90%的冰醋酸,冰上放置5min进行根

尖的固定。用蒸馏水清洗3遍,将根尖端部分生

区切下大约2mm放入根尖酶解液中,37℃酶解

1h。酶解完成后用70%的酒精洗2次,用解剖针

将根尖捣碎。6000r·min-1 离心1min,倒掉离

心管中的酒精,加入100%冰醋酸35μL,涡旋振

荡。用移液器吸取7μL细胞悬浮液滴在载玻片

的中央,放置5~10min。取出载玻片在显微镜

下进行镜检。
将镜检后的片子置于紫外交联仪中交联。将

标记好的黑麦探针用2×SSC∶1×TE稀释至10

μL(黑麦探针由中国科学院遗传与发育生物学研

究所韩方普实验室提供),每张片子探针用量控制

在50~100ng之间,将稀释后的探针滴到载玻片

具有分裂相的位置,盖上塑料盖玻片。将加好探

针的载玻片置于铝制托盘中,沸水浴5min,取出

载玻片迅速放入55℃预热的铝盒中,孵育6h。加

入DAPI进行染色,置于OlympusBX61荧光显微

镜下观察鉴定,荧光光源由X-Cite○Rexacte提供。

1.4 Hi-C测序及数据分析

待测种子进行易位片段检测后,分别移栽到

营养土中,经过4℃低温春化35d,于2025年1
月17日移栽至河南省南阳市卧龙区潦河镇南阳

市科学院试验基地,管理同大田生产。扬花期分

别剪取同一植株不同分蘖的旗叶,无菌超纯水冲

洗两遍,用无尘纸吸干水分,放入50mL的EP管

中,每管样本量4g左右,3次重复,液氮速冻10
min后放置于干冰中送安诺优达基因科技(北京)
有限公司交联酶切建库[20-21](酶:DPnⅡ;酶切位点:

GTAC),利用华大DNBSEQ-T7平台进行测序。
下机数据首先使用Fastp进行质控,去除接

头序列并过滤低质量序列,以获得高质量序列。
随后使用Burrows-WheelerAligner(BWA)软件将序

列比对至参考基因组(CS_Gapless_V1.1[22]),使用

SAMtools工具将SAM文件转换为BAM格式,同
时对比对结果进行排序和索引。使用HiCExplorer
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工具集中的hicBuildMatrix程序构建基因组范围

内的Hi-C接触矩阵。对于同一品种的多个生物

学重复样本,分别构建接触矩阵后,使用hicSum-
Matrices软件对生物学重复进行合并,对合并后

的 Hi-C接触矩阵进行标准化处理,标准化步骤

使用hicNormalize完成以实现不同样本之间的

组间标准化,保证不同材料间 Hi-C接触信号的

可比性。标准化后的接触矩阵以cool格式保存,
并进一步使用coolerzoomify工具对矩阵进行多

分辨率缩放处理,将单一分辨率的cool文件转换

为包含多种分辨率信息的mcool文件。采用CAL-
DER2软件在250kb分辨率下对染色质A/B区

室进行分析。使用 HiCExplorer中的hicFind-
TADs对TAD进行识别,TAD分析在50kb分

辨率下进行。

1.5 转录组测序及数据分析

转录组测序样品的取样时间和处理送样方法

与Hi-C测序相同,利用IlluminaHiSeq4000PE150
平台进行RNA-seq测序。对测序后返回的原始

数据进行质控和过滤,利用 HISAT2将过滤后数

据比对至参考基因组(CS_Gapless_V1.1)。使用

featureCounts进行转录本表达量分析,以FPKM
值来表示基因表达量。选用DESeq2进行基因差

异表达分析,设置显著性P<0.05和|log2FC|≥
2为筛选差异表达基因的阈值。采用 R 语言

clusterProfiler包 对 差 异 表 达 基 因 进 行 GO、

KEGG和GSEA富集分析。

1.6 qRT-PCR
材料取样时间与 Hi-C测序相同,将叶片在

液氮中迅速研磨成粉末,采用 RN53-EASYspin
Plus试剂盒(北京艾德莱生物科技有限公司)提
取其RNA。提取的RNA在1.0%琼脂糖凝胶上

电泳检测其完整性,同时用紫外分光光度仪测定

吸光值,检验纯度。采用PC54TRUEscriptRT
kit反转录试剂盒(北京艾德莱生物科技有限公

司)合成cDNA。在4A染色体上选取两个材料

A/B区室转换区段内表达量差异显著的20个基

因,利用PrimerPremier6依据 GC含量及 Tm
值设计引物(表1),使用 NCBI网站(https://

www.ncbi.nlm.nih.gov)BLAST比对序列确定

表1 qRT-PCR引物信息

Table1 qRT-PCRprimerinformation

A/B区室转换类型
A/Bcompartment
translocationtypes

编码
Code

基因ID
GeneID

上游引物序列
Upstreamprimer
sequence(5'-3')

下游引物序列
Downstreamprimer
sequence(5'-3')

A→B

B→A
􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

A1 TraesCSC4A01G096400 GTTAGTAGTTTCTGTCACAGATTGGTG CGTTATGCATTAACAGGGAAGAACATA

A2 TraesCSC4A01G103700 CACAGGGAAACAGTTCAATATACTAGC AACCACTCTTTATTCCATCAGAATTCG

A3 TraesCSC4A01G119100 TATTTACAACCTCCTATAAGTTGCCGA TAGTAAAAGAAAACGAGTGTGGAAGTG

A4 TraesCSC4A01G129500 ATTAAGATTAAGATGGTCCAGGGTGAT TATATTCACGTGTATCGGTATAGGAGC

A5 TraesCSC4A01G148300 TAATACAGTTCCTAGTTGGTCGACTTT GCTTACACAAGAAAGAAACAAGAAACC

A6 TraesCSC4A01G153100 AGCCATGCTTATGTCTACCTAGTAAAT GATTCAGAAACAGAAGTGGACATCAAT

A7 TraesCSC4A01G157300 AAAAACGAATCCCTTGCTACATATACC ATGGAAACCGATAAGCATATATTCAGC

A8 TraesCSC4A01G157400 TTTAGCAGATGATCGATCTTACATGTG ATGCATCTTTATTTATTGACGACACCA

A9 TraesCSC4A01G253700 AAAACCTTTGCAAATCAAATCTCACAG TCAATCATGTCATGTGTGAAAGGATTT

A10 TraesCSC4A01G311100 GTTCAGTCCAGTGAAGAATAAAGACTC TGACATGAAAAACTTAACACTATGCCC

B1 TraesCSC4A01G002100 GCATCAAAGTTTGTCAGAACTAGAGAA GTTCCTTAATTAAATGCAGCACACATC
􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

B2 TraesCSC4A01G005400 TGGTCAATAGTCCTACCAATTGATCAT AGCTTATTCGGCATTTAACAATCTCAA

B3 TraesCSC4A01G079200 GTGTACGTTTTCTTTTTCCGGATAGTA GCCTCATTTATTACAAAGAGTTTCCGA

B4 TraesCSC4A01G108600 TATTGGTAGCGAAGAGATAATAAGGGG ATAGTCTACGTGTTAACAAGTACTGCT

B5 TraesCSC4A01G212800 TATAATTTCATGTCTTCAGCCAAGAGC CATGAACCAAAATGCATATGTCTGTTC

B6 TraesCSC4A01G248900 GTCTTCGTTACTCAAACATCAGTACTC GGGTTACGTTAAAGAAAAGGTCATCTT

B7 TraesCSC4A01G252100 ATTTTGTTTCACACTCAGCCATTATCT AACTATTCCCACCAGCTTAGCTTT

B8 TraesCSC4A01G080800 GAAGGTAGAATCTGTACAGGATGGTTG ATTCCAAGTGCTAAACAATGAGAAAGT

B9 TraesCSC4A01G086700 TTAAGAGTCTCCAAAACCCAAATCATG TACAAACTCGGCCTAAATCAACCTATA

B10 TraesCSC4A01G106600 GAAAAACCATCGAAAGCTTCTTTGATC AGAAGCTGCTGATGAATCTTTTGTTTA

Ref. β-Actin CTCCCTCACAACAACCGC TACCAGGAACTTCCATACCAAC
􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋
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引物特异性,引物由睿博兴科生物技术有限公司

合成。采用RocheLightCycler○R480实时荧光定

量PCR系统进行qRT-PCR。qRT-PCR体系20

μL:2×BiomedGreenqPCRMasterMix10μL,

cDNA模板2μL,10μmol·L-1 上、下游引物各

0.4μL,ddH2O7.2μL。扩增程序:95℃预变性

2min;95℃变性15s,60℃退火15s,72℃延伸

30s,共40个循环。基因相对表达量采用2-ΔΔCt

方法计算,每个样品3次重复,以β-Actin 为内参

基因。

2 结果与分析

2.1 1B/1R易位系验证及数据质控

荧光原位杂交结果显示,宛麦270为1B/1R
易位系品种(图1Ⅰ),对照材料宛麦270近等基

因系(NIL270)不含有1B/1R 易位片段 (图1
Ⅱ)。对Hi-C测序数据进行系统质控评估,共获

得约5.21×108 条原始测序序列,其中可唯一比

对且质量合格的序列对为1.24×107,对应有效

Hi-C相互作用对为7.51×107,占总测序序列的

14.42%。在比对过程中,低比对质量序列和非唯

一比对序列分别占32.74%和42.74%,未比对序

列所占比例较低(0.67%)。无效连接类型中,同一

限制性片段序列和悬挂末端序列分别占17.15%
和10.80%,重复序列比例为 4.97%。在有效

Hi-C联系对中,染色体内长程互作(≥20kb)占比

最高,达到60.10%,而染色体间互作占27.73%。
不同读段方向(inward、outward、left和right)分布

较为均衡,表明文库构建质量良好。hicBuildMatrix
根据有效成对比对的序列统计不同基因组区段之

间的相互作用频率,生成A亚基因组初始的接触

矩阵(图1Ⅲ),矩阵背景均一、噪声较低,整体显

示出较高的数据一致性与可靠性。总体而言,该
样品 Hi-C数据质量可靠,可满足后续染色质三

维结构分析的需求。

2.2 1B/1R易位背景下小麦A亚基因组染色质

A/B区室及亚区室的变化特征

基于Hi-C数据的分析,对宛麦270与不含

1B/1R片段的 NIL270在 A亚基因组尺度上的

染色质A/B区室组成进行比较,识别到多处发生

区室状态转换的差异区段。整体来看,宛麦270
在A亚基因组中共鉴定到194个A→B转换区段

以及364个B→A转换区段。就区段数量而言,B
→A转换区段数量明显高于A→B转换区段,表明

  Ⅰ:宛麦270的荧光原位杂交,绿色标记显示1B/1R易位染色体(箭头所示);Ⅱ:宛麦270近等基因系(NIL270)的荧光原位杂交,无

1B/1R易位信号(非易位对照);Ⅲ:宛麦270的A亚基因组 Hi-C平衡化接触矩阵,展示A亚基因组内染色体间及染色体内的整体互作

模式。chr1A~chr7A分别指1A~7A染色体。

Ⅰ:Fluorescenceinsituhybridization(FISH)imageofWanmai270,showingthe1B/1Rtranslocationchromosomesmarkedby
greensignals(arrows);Ⅱ:FISHimageoftheWanmai270near-isogenicline(NIL270)lackingthe1B/1Rtranslocation,usedasthenon-
translocationcontrol;Ⅲ:BalancedHi-CcontactmatrixoftheAsubgenomeinWanmai270,showingtheglobalintra-andinter-chromo-
somalinteractionpatterns.chr1A-chr7Arefertochromosomes1A-7A,respetively.

图1 宛麦2701B/1R易位鉴定和A亚基因组互作特征

Fig.1 Identificationofthe1B/1RtranslocationinWanmai270andchromatininteractionpatternsoftheAsubgenome
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在两种材料之间,宛麦270的A亚基因组中存在

较多由相对封闭状态向相对开放状态转变的染色

质区域。对应的区段总长度亦呈现出相似趋势,
其中A→B转换区段的累计长度为288.25Mb,
而B→A 转换区段的累计长度达到1095.25
Mb,说明在A亚基因组中,宛麦270的区室状态

重排主要以B→A转换为主。从染色体尺度进一

步分析发现,A/B区室转换区段在不同A亚基因

组染色体上的分布并不均一,呈现出明显的染色

体特异性(图2Ⅰ)。其中,4A染色体上检测到的

区室转换区段总数最多(共125个),且累计转换

长度最高(391.75Mb),表明该染色体在宛麦270
与不含1B/1R片段的近等基因系之间经历了更

为显著的区室状态重排。3A染色体(78个)与

7A染色体(72个)的B→A 转换区段数量较为突

出,显示其区室状态变化具有明显偏向性。相比

之下,6A染色体上检测到的转换区段总数最少

(42个)且累计长度最低(51.00Mb),其整体区室

状态在两种材料间相对稳定。本结果表明,两个

材料A亚基因组内部不同染色体在 A/B区室层

级上对1B/1R易位背景的空间响应程度存在明

显差异。
为验证区室状态转换与基因表达变化之间的

关联性,对区室转换最明显的4A染色体上位于

转换区段内的20个差异基因进行了qRT-PCR
相对表达量检测(图2Ⅱ)。结果显示,A→B转换

区段内基因(A1~A10)在宛麦270中与其近等基

因系相比表达水平整体呈下降趋势,而B→A转

换区段内基因(B1~B10)则表现为宛麦270与其

近等基因系相比表达水平上调,表达变化方向与

区室状态转换趋势一致。研究结果进一步支持区

室转换与转录活性变化之间存在协同关系。
为系统评估染色质区室层级的空间组织特

征,进一步对宛麦270与近等基因系在A亚基因

组上的亚区室组成进行了比较分析(图2Ⅲ)。结

果显示,两种材料在A亚基因组中均呈现出清晰

的亚区室分化结构,但在不同亚区室类型的组成

比例上存在明显差异。整体而言,宛麦270在A
类亚区室(A1和A2)的比例相对降低,而B类亚

区室(B1和B2)的比例相对升高。宛麦270的A1
和A2亚区室分别占A亚基因组长度的16.87%和

22.10%,而在近等基因系中,对应比例分别为

26.37%和30.30%;相应地,宛麦270中B1与B2
亚区室的占比分别提高至30.47%和30.56%,均

高于近等基因系中的23.97%和19.36%。进一

步比较每条染色体的亚区室组成发现,在1A和

3A染色体上,宛麦270中A1与A2亚区室比例

较近等基因系明显降低,而B1与B2亚区室比例

同步升高,表现出由A类亚区室向B类亚区室偏

移的染色质空间组织特征。其中,A 类亚区室

(A1/A2)的降低幅度在这两条染色体上最为显

著,而B类亚区室(B1/B2)在宛麦270中占据更

高比例,表明其染色质空间状态发生了较为明显

的重构。相比之下,6A染色体上不同亚区室类

型在两种材料间的组成比例变化幅度最小,其

A1/A2与B1/B2亚区室比例整体保持相对稳定,
显示该染色体在亚区室层级上的空间组织较为保

守。值得注意的是,7A染色体在宛麦270中同样

表现出B类亚区室比例上升、A 类亚区室比例下

降的趋势,其变化幅度虽低于1A和3A染色体,
但明显高于6A染色体,表明其在亚区室层级上

并非高度稳定,而是发生了一定程度的空间组织

调整。总之,1B/1R易位背景下的A亚基因组在

亚区室层级上的空间重塑呈现出明显的染色体特

异性特征,其中1A和3A染色体的亚区室重构最

为显著,而6A染色体的空间组织相对稳定,其余

染色体则表现出不同程度的中间型变化。

2.3 1B/1R易位背景下小麦 A亚基因组TAD
结构特征

基于Hi-C数据在50kb分辨率下识别A亚

基因组的拓扑关联结构域(TAD),系统比较宛麦

270与不含1B/1R片段的近等基因系NIL270在

TAD数量、尺度分布及局部结构特征上的差异。
在宛麦270中,1A~7A 染色体上分别识别到

547、738、747、676、684、588和710个TAD,不同

染色体间 TAD数量存在一定波动,其中2A与

3A染色体的 TAD数量相对较多,而1A与6A
染色体较少。近 等 基 因 系 在 对 应 染 色 体 上 的

TAD数量分别为539、706、744、683、691、568和

677个,整体分布趋势与宛麦270相似,在部分染

色体上存在一定差异。从 TAD大小分布来看

(表2),宛麦270在 A 亚基因组各染色体上的

TAD总覆盖长度介于587.80~790.45Mb,平均

TAD大小主要分布在1006.36~1115.16kb,
中位数 多 集 中 于750~800kb。近 等 基 因 系

NIL270的TAD 总覆盖长度介于600.20~791.05
Mb,平均TAD大小分布在1011.42~1120.47
kb,中位数同样集中于750~800kb区间。总体
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  Ⅰ:基于 Hi-C数据构建的A亚基因组染色体的染色质O/E接触矩阵热图(1Mb分辨率);横纵坐标分别表示染色体上的基因组位
置(Mb);颜色由蓝到红表示标准化后的接触频率由低到高;热图上方与下方的条形注释分别表示对应染色体区域的 A/B区室状态,其
中红色代表A区室,蓝色代表B区室;Ⅱ:位于A/B区室转换区段的20个差异表达基因的qRT-PCR相对表达量,A1~A10为在宛麦

270中由A区室转换为B区室的基因;B1~B10为由B区室转换为A区室的基因;Ⅲ:宛麦270与其近等基因系在A亚基因组各染色体
上的A/B亚区室组成统计。chr1A~chr7A分别指1A~7A染色体。

Ⅰ:Chromatinobserved/expected(O/E)contactheatmapsofAsubgenomechromosomesconstructedfromHi-Cdata(1Mbresolu-
tion);Genomiccoordinatesalongthechromosomesareshownonbothaxesinmegabases(Mb);Colorsrangefrombluetored,indicating
lowtohighnormalizedcontactfrequencies,respectively;TracksaboveandbeloweachheatmapindicateA/Bcompartmentstatesalong
thecorrespondingchromosomalregions,withredrepresentingAcompartmentsandbluerepresentingBcompartments;Ⅱ:qRT-PCRof
20differentiallyexpressedgeneslocatedwithinA/Bcompartmenttranslocationregions;genesA1-A10correspondtolocithatshifted
fromAtoBcompartmentsinWanmai270,whereasgenesB1-B10indicatethoseshiftedfromBtoAcompartments;Ⅲ:Quantitative
comparisonofA/Bsub-compartmentcompositionacrossAsubgenomechromosomesinWanmai270andNIL270.chr1A—chr7Areferto
chromosomes1A—7A,respectively.

图2 宛麦270与其近等基因系在A亚基因组染色体上的三维染色质结构、区室转换基因表达及亚区室组成比较

Fig.2 Three-dimensionalchromatinorganization,expressionofcompartment-translocationgenes,
andsub-compartmentdistributionintheAsubgenomebetweenWanmai270anditsNIL270
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而言,两种材料在A亚基因组尺度上的TAD大

小分布高度相似,表明染色体层级的三维结构组

织整体较为保守。尽管整体特征一致,在部分染

色体上仍可观察到局部差异。如在1A 染色体

上,宛麦270检测到547个TAD,平均TAD大小

为1074.59kb,而近等基因系NIL270中539个

TAD,平均大小为1113.54kb,显示两种材料在

TAD数量与尺度分布上存在细微差别。
进一步对宛麦270的TAD大小频率进行统

计分析(图3Ⅰ)发现,大多数TAD集中于400~

1000kb区间,其中500~700kb区间内的TAD
数量达到峰值,而大于2000kb的超大TAD数

量较少,表明A亚基因组以中等尺度TAD为主。
为直观比较局部染色质折叠差异,按差异大小选

取6A、2A染色体上的代表性区段进行可视化分

析(图3Ⅱ和图Ⅲ)。在6A染色体的局部区域中,
近等基因系 NIL270显示出多个相对独立、边界

清晰的TAD结构,而宛麦270在相同区段内呈

现出跨度更大的连续TAD,部分相邻TAD显示

出合并趋势,TAD边界分布相对简化。类似的结

  Ⅰ:A亚基因组中拓扑相关结构域(TAD)大小的分布直方图;Ⅱ:6A染色体10~43Mb区域的 Hi-CO/E接触矩阵示例,颜色由

蓝到红表示标准化后的接触频率由低到高,黑色折线表示基于 Hi-C数据识别的TAD边界;Ⅲ:2A染色体70~85Mb区域的Hi-CO/E
接触矩阵示例。

Ⅰ:Histogramshowingthesizedistributionoftopologicallyassociateddomains(TADs)ontheAsubgenome;Ⅱ:Hi-Cobserved/

expected(O/E)contactheatmapsofarepresentativeregiononchromosome6A(10-43Mb),colorsfrombluetoredindicatelowtohigh

normalizedcontactfrequencies,respectively,blacklinesdenoteTADboundariesidentifiedfromHi-Cdata;Ⅲ:Hi-CO/Econtactheat-

mapsofarepresentativeregiononchromosome2A(70-85Mb).

图3 A亚基因组TAD大小分布特征及代表性染色体区域的局部三维结构比较

Fig.3 TADsizedistributionandlocal3DchromatinarchitectureonrepresentativeregionsoftheAsubgenome
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表2 宛麦270和其近等基因系NIL270A亚基因组TAD大小分布情况

Table2 SizedistributionofTADsontheAsubgenomechromosomesinWanmai270anditsNIL270

样本
Sample

染色体
Chromosome

TAD总数
TotalTADs

总大小
Totalsize/Mb

最小TAD
MinimumTAD/kb

最大TAD
MaximumTAD/kb

平均TAD
MeanTAD/kb

中位数TAD
MedianTAD/kb

 宛麦270
Wanmai270

NIL270
􀪋􀪋􀪋􀪋

chr1A 547 587.80 250 6600 1074.59 750

chr2A 738 790.45 200 11950 1071.07 750

chr3A 747 751.75 100 12500 1006.36 750

chr4A 676 753.85 225 13900 1115.16 800

chr5A 684 716.60 250 13500 1047.66 750

chr6A 588 623.60 250 10100 1060.54 800

chr7A 710 746.45 200 9300 1051.34 750

chr1A 539 600.20 250 7250 1113.54 800
􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

chr2A 706 791.05 200 9700 1120.47 800

chr3A 744 752.50 200 9650 1011.42 800

chr4A 683 754.05 100 11850 1104.03 800

chr5A 691 705.30 200 10250 1020.69 750

chr6A 568 623.60 200 19525 1097.89 800

chr7A 677 742.85 225 8550 1097.27 800

  chr1A~chr7A分别指1A~7A染色体。

chr1A-chr7Arefertochromosomes1A-7A,respectively.

构差异在2A染色体的局部区域中同样可以观察

到,表明宛麦270在部分染色体区段中发生了

TAD边界重组或结构整合。综合认为,宛麦270
与其不含1B/1R易位片段的近等基因系NIL270
在A亚基因组中均维持稳定的TAD结构框架,
但在部分染色体及局部区域中,TAD的数量、尺
度及边界组织方式存在可检测差异。

2.4 A亚基因组A/B区室差异区段内基因的转

录响应及功能富集特征

A/B区室转换区段内的基因分布统计结果

显示,在A亚基因组范围内,宛麦270相较于其近

等基因系NIL270的A→B转换区段共包含14025
个基因,而B→A转换区段内包含7169个基因,
尽管B→A转换区段数量更多,但A→B区段覆

盖的基因数目更高。结合转录组测序对 A/B区

室转换区段内的基因进行表达量分析,发现转换

区段内有1773个基因表达量上调,1333个基因

表达量下调(图4Ⅰ)。差异表达基因GO富集分

析结果显示(图4Ⅱ),在生物过程层面,差异表达

基因主要富集于DNA复制(GO:0006260)、碳水

化合物代谢及分解代谢过程(GO:0005975,GO:

0016052,GO:0006006)、谷氨酸代谢过程(GO:

0006536)以及细胞壁大分子分解与代谢相关过程

(GO:0016998,GO:0044036),表明这些基因在遗

传信息维持及基础物质代谢调控中具有重要作

用。在分子功能层面,差异表达基因显著富集于

催化 活 性 (GO:0003824)、水 解 酶 活 性 (GO:

0016787)、作用于 O-糖苷化合物的水解酶活性

(GO:0004553)以及蛋白异源二聚化活性(GO:

0046982),发生表达变化的基因多为直接参与生

化反应和分子互作的功能执行型分子。在细胞组

分层面,差异表达基因主要定位于蛋白-DNA 复

合体(GO:0023993)、核小体(GO:0000786)、染色

质结构组成成分(GO:0030527)等通路,并涉及染

色体组织(GO:0051276)和Ctf18RFC样复合体

(GO:0031390),表明染色质结构与复制相关复合

体是差异表达基因的重要功能定位区域。总体来

看,GO富集结果显示差异表达基因在染色质结

构调控、DNA 复制及基础代谢等多个功能层级

中呈现出高度集中分布特征。

KEGG通路富集分析结果(图4Ⅲ)显示,显
著富集的通路主要集中于氨基糖和核苷酸糖代谢

(KO00520)、DNA 复制(KO03030)、丙氨酸、天
冬氨酸和谷氨酸代谢(KO00250),同时涉及错配

修复(KO03430)、核苷酸切除修复(KO03420)以
及同源重组(KO03440)等基因组稳定性相关通

路。此外,柠檬酸循环(KO00020)、谷胱甘肽代

谢(KO00480)、丙酮酸代谢(KO00620)等能量与

物质代谢通路亦显著富集。研究结果表明,差
异表达基因广泛参与遗传信息处理与多条基础
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代谢通路,呈现出多通路协同变化的特征。为

进一步从整体表达趋势层面评估功能通路在两

种材料中的差异,对 KEGG 有代表性的通路进

行了GSEA分析(图4Ⅳ)。结果显示,基础转录

因子通路(KO03022)在排序基因列表中呈现正

向富集趋势,表明该通路相关基因在宛麦270
中整 体 表 达 水 平 较 高;而 苯 丙 烷 类 生 物 合 成

(KO00940)、2-氧代羧酸代谢(KO01210)、苯丙氨酸

代谢(KO00360)以及DNA复制通路(KO03030)则
表现为负向富集,其富集曲线在排序列表后段

达到极值,说明这些通路在不含1B/1R片段的

近等基因系NIL270中整体表达水平相对更高。

GSEA分析结果与 KEGG富集分析在通路类型

上形成互补,一方面显示差异表达基因涉及多

条代谢与遗传信息处理通路,另一方面揭示这

些通路在整体表达水平上的方向性差异。总

之,1B/1R影响的A亚基因组在 A/B区室转换

区段的基因差异表达并非导致通路的全面激活

或抑制,而更可能体现通路内部基因表达的精

细化调整。

  Ⅰ:差异表达基因的火山图;Ⅱ:差异表达基因的GO富集分析;Ⅲ:差异表达基因的KEGG通路富集分析;Ⅳ:A/B区室转换区段
内差异表达基因在代表性KEGG通路中的GSEA分析结果,横坐标表示排序基因列表中的基因排名,底部刻线表示对应通路基因在排
序基因列表中的分布位置。所展示的通路包括:基础转录因子(KO03022)、苯丙烷类生物合成(KO00940)、2-氧代羧酸代谢(KO01210)、
苯丙氨酸代谢(KO00360)和DNA复制(KO03030)。

Ⅰ:Volcanoplotofdifferentiallyexpressedgenes;Ⅱ:GeneOntology(GO)enrichmentanalysisfordifferentiallyexpressedgenes;
Ⅲ:KEGGpathwayenrichmentanalysisfordifferentiallyexpressedgenes;Ⅳ:Genesetenrichmentanalysis(GSEA)ofrepresentative
KEGGpathwaysfordifferentiallyexpressedgeneslocatedinA/Bcompartmenttranslocationregions;thex-axisindicatesthegenerankin
therankedgenelist,andverticalticksatthebottomrepresentthepositionsofpathway-associatedgenesintherankedlist.Thedisplayed
pathwaysincludebasaltranscriptionfactors(KO03022),phenylpropanoidbiosynthesis(KO00940),2-oxocarboxylicacidmetabolism
(KO01210),phenylalaninemetabolism(KO00360),andDNAreplication(KO03030).

图4 A/B区室转换区段差异表达基因的功能富集特征与通路富集分析
Fig.4 FunctionalandpathwayenrichmentofdifferentiallyexpressedgenesassociatedwithA/Bcompartmenttranslocationregions
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3 讨论

1B/1R易位是小麦育种中最具代表性的染

色体结构变异之一,与抗病性、产量稳定性及环境

适应性等重要农艺性状密切相关[2]。然而,已有

研究主要聚焦于易位染色体本身的遗传效应,对
于其是否会对非易位亚基因组的三维染色质结构

产生影响缺乏系统认识。本研究以1B/1R易位

系品种宛麦270及其不含1B/1R片段的近等基

因系NIL270为材料,基于Hi-C技术从三维基因

组层面对 A亚基因组的空间组织特征进行了系

统比较,为揭示染色体结构变异的跨亚基因组效

应提供了新的证据。在 A/B区室层级上,宛麦

270与NIL270在A亚基因组中识别到大量区室

状态发生转换的差异区段,且整体以B→A转换

为主,表明在易位背景下,A亚基因组中部分区域

由相对封闭状态向相对开放状态转变。这种区室

重排在不同染色体间呈现明显的不均一性,部分

染色体(1A、3A和4A)区室转换更为显著,而另

一些染色体(6A)整体保持相对稳定,推测A亚基

因组内部不同染色体对1B/1R易位背景的空间

响应程度存在差异。
进一步的亚区室分析显示,尽管B→A转换

区段在数量上占优势,但亚区室分析显示宛麦

270在A亚基因组整体上表现为A1/A2比例下

降、B1/B2比例升高。需要指出的是,A/B区室

转换与亚区室比例变化分别反映不同层级的空间

组织特征:前者强调局部区段的状态转换事件,后
者反映整体染色质在核内空间中的重新分配。由

于亚区室类型并不完全等同于 A/B区室所代表

的“开放/封闭”状态,其变化更多反映空间结构及

功能分区的差异,例如增强子、启动子及其他调控

元件的组织方式,而不是A/B区室的直接对应关

系。因此二者可以同时存在,并共同指示不同尺

度的空间重塑过程。在染色体尺度上,1A 和3A
染色体的亚区室变化尤为明显,其A类亚区室比

例显著降低而B类亚区室比例同步升高,表明这

些染色体在宛麦270中整体空间状态更偏向于相

对封闭的染色质构象;相比之下,6A染色体在不

同亚区室类型上的比例变化较小,显示出较高的

结构稳定性。
在更精细的 TAD层级上,宛麦270与其近

等基因系NIL270在A亚基因组整体上均保持了

清晰 且 连 续 的 TAD 结 构 框 架。两 种 材 料 在

TAD数量、平均大小和中位数分布等指标上高度

相似,说明染色体尺度的三维折叠模式整体较为

保守。然而,在部分染色体的局部区段中仍观察

到明显差异,例如宛麦270在2A和6A染色体的

特定区域中出现了TAD合并、边界简化或跨度

增大的现象。这类局部结构重塑并未显著改变全

染色体层面的 TAD统计特征,但可能通过改变基

因与其顺式调控元件的空间邻域关系,对特定基因

簇的协同表达产生影响,为某些与抗病性、适应性

或产量稳定性相关基因提供新的调控空间基础。
将三维结构变化与转录组数据相结合的功能

分析进一步揭示了这些空间重构的潜在生物学意

义。GO和KEGG富集结果显示,A/B区室转换

区段内的差异表达基因主要涉及染色质组织、

DNA复制、碳水化合物代谢、氨基酸代谢及细胞

壁相关过程等功能模块,表明区室转换并非随机

发生,而更倾向于作用于具有重要生理功能的基

因区域。GSEA分析表明,多条基础代谢和遗传

信息处理相关通路在两种材料中呈现出整体富集

方向的差异,但并未在宛麦270中表现为系统性

的通路整体激活,而是更多体现为通路内部部分

基因的差异表达。这一结果与区室和 TAD层级

上观察到的局部结构重塑特征相一致,表明宛麦

270的转录调控更可能依赖于精细化、区域化的

调控模式。
本研究表明1B/1R易位可能通过改变核内

染色体互作网络在不破坏 A 亚基因组整体三维

结构稳定性的前提下,引发了非易位亚基因组的

区室、亚区室及局部 TAD层级的空间重塑,并通

过改变基因所处的空间调控环境影响其转录响

应。这种跨亚基因组的三维结构联动,可能是多

倍体小麦在结构变异背景下维持基因功能协调与

表型稳定的重要机制之一,也为今后在小麦遗传

改良中综合考虑染色体结构变异与三维基因组调

控奠定了理论基础。
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