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摘 要:为了解 miRNA对小麦耐干热风胁迫的分子机制,以小麦干热风敏感种质新春14号和干热风耐

受品种新春46号为材料,在灌浆期采用人工模拟干热风胁迫(昼温35℃/夜温25℃,相对湿度20%,风速5
m·s-1,连续处理5d),结合高通量测序技术筛选差异表达 miRNA,并通过qRT-PCR进行验证。结果表明,

共有203个 miRNA参与干热风胁迫下的表达,其中共表达 miRNA136个。经差异筛选,最终获得6个核心

差异表达 miRNA,分别为novel_miR_537、novel_miR_443、novel_miR_469、novel_miR_393、novel_miR_390
和novel_miR_339,这些 miRNA显著富集于甘露糖型O-聚糖的生物合成、多聚糖降解、过氧化物酶体和硒化

合物代谢4个通路。靶基因预测揭示,这些 miRNA靶向调控β-1,2-木糖基转移酶、α-1,3-阿拉伯糖基转移

酶、GDSL酯酶/脂肪酶、α-L-岩藻糖苷酶、过氧化物酶等关键体膜蛋白的编码基因,参与细胞壁稳定性维持、

活性氧清除及渗透调节过程。这说明小麦对干热风响应存在 miRNA调控网络,并以“miRNA-靶基因”分子

模块形式共同参与小麦对干热风胁迫的抵御过程。
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Abstract:ToelucidatethemolecularmechanismofmiRNAinwheat􀆳sresponsetodry-hotwindstress,

asensitivegermplasmXinchun14andatolerantvarietyXinchun46wereselectedasmaterials.Dur-
ingthegrain-fillingstage,artificialsimulationofdry-hotwindstress(daytimetemperature35℃/

nighttimetemperature25℃,relativehumidity20%,windspeed5m·s-1,continuoustreatmentfor
5days)wasapplied.High-throughputsequencingtechnologywasusedtoscreendifferentiallyex-
pressedmiRNAs,followedbyvalidationviaqRT-PCR.Theresultsshowedthat203miRNAswere
involvedintheexpressionunderdry-hotwindstress,with136co-expressedmiRNAs.Afterdifferen-
tialscreening,sixcoredifferentiallyexpressedmiRNAswereultimatelyidentified,namely,novel_

miR_537,novel_miR_443,novel_miR_469,novel_miR_393,novel_miR_390,andnovel_miR_339.



ThesemiRNAsweresignificantlyenrichedinfourpathways:thebiosynthesisofmannoseO-glycans,

thedegradationofpolysaccharides,peroxisomes,andthemetabolismofseleniumcompounds.Target
genepredictionsrevealedthatthesemiRNAstargetedandregulatedkeymembraneprotein-encoding
genes,includingβ-1,2-xyltransferase,α-1,3-arabinosyltransferase,GDSLesterase/lipase,α-L-fucosi-
dase,andperoxidase,andareinvolvedinthemaintenanceofcellwallstability,reactiveoxygenspe-
ciesclearance,andosmoticregulationprocesses.ThisindicatesthereisamiRNAregulatorynetwork
intheresponseofdry-hotwindinwheat,anditjointlyparticipatesintheresistanceprocessofwheat
todry-hotwindstressintheformofa‘miRNA-targetedgene’molecularmodule.
Keywords:Triticumaestivum;Hot-drywindstress;miRNA;Targetgenes;Molecularregulation;

Stress-resistantbreeding

  小麦是新疆主要农作物之一,2023年在新疆

种植面积达到120.9万hm2,产量达到7.028×
106t,约占新疆主要农作物总产量的27.7%[1]。
干热风是一种高温、低湿并伴有一定风力的灾害

性天气[2],一般发生在小麦籽粒灌浆期,会导致小

麦植株迅速失水、衰老死亡[3]。干热风在中国华

北、西北和黄淮地区小麦灌浆期间都有出现。新疆

小麦生育后期干热风发生频繁,尤其是随着全球变

暖,干热风的发生频率和程度均呈上升趋势[4-6]。
因此,明晰小麦对干热风的响应机制,对保障新疆

小麦产业发展、国家粮食安全具有重要意义。

miRNA是一类具有调控功能的非编码小

RNA,对植物的生长发育和逆境胁迫响应具有重

要作用[7-9]。miR398是第一个被报道的小麦受氧

化胁迫负调控的 miRNA,通过负调控Cu/Zn过

氧化物歧化酶(Cu/Zn-superoxidedismutase,CSD)
编码基因的表达,参与应对重金属、蔗糖、臭氧等

非生物胁迫的响应[10]。miR166通过影响水稻茎

秆中木质部的发育增强抗旱性,其表达与水稻对

干旱胁迫的响应密切相关,其调控机制涉及植物

激素信号通路的调控[11]。研究发现,干旱胁迫会

抑制大豆miR166的表达,导致其靶基因AtHB14-
like的表达量上调,而AtHB14-like可激活ABA信

号通路基因的表达来应对干旱胁迫[12]。干热风危

害的实质是高温、低湿引起农作物生理干旱[13],
因而推断高温和干旱是干热风对植物造成危害的

主要原因。研究表明,miR396对生长调节因子

(GRF)编码基因的负调控被取消后,小麦和玉米

叶片气孔会增大,光合作用增强,植株耐热性提

升[14];高温胁迫下,miRNA 通过抑制ARF10/
16/17的表达实现对热休克蛋白(HSP)编码基因

的表达调控,最终达到拟南芥耐高温的目的[15]。
由此可以看出,miRNA可通过调控下游靶基因

的表达调控植物应对逆境胁迫。目前,关于小麦

miRNA高通量测序研究主要集中于种子萌发、
春化、根系、茎叶和籽粒上,主要是针对病原菌侵

害、营养胁迫、盐分胁迫等[16],而有关 miRNA调

控小麦应对干热风胁迫的研究未见报道。因此,
挖掘与小麦抗干热风相关的 miRNAs、基因及其

调控机制,对小麦抗干热风新品种的选育具有重

要参考价值。
本试验以小麦干热风敏感品种新春14号和

耐干热风品种新春46号为研究对象,经人工模拟

干热风胁迫,运用 miRNA高通量测序手段,筛选

出与小麦耐干热风密切相关的差异表达 miRNA
及其下游靶基因,构建小麦响应干热风胁迫的

“miRNA-靶基因”的分子调控网络,以期 为 从

miRNA角度阐明小麦耐干热风胁迫的分子机理

和后期开展小麦耐干热风的遗传改良提供参考和

借鉴。

1 材料与方法

1.1 材料选择

本研究以新疆农业科学院作物研究所及国家

中亚特色作物种质资源中期库提供的30个春小

麦品种为供试材料。在大田条件下,于灌浆期对

各品种同步设置正常生长处理(CK)与干热风胁

迫处理(DH)。干热风胁迫通过干热风模拟棚实

现,具体温度维持在25~35℃,相对湿度20%,
轨道式鼓风机提供5m·s-1 的风速。胁迫处理

后,以千粒重(TKW)的相对变化量=(DHTKW-
CKTKW)/CKTKW(其中DH为干热风胁迫,CK为

对照)作为评价指标,对30个品种的耐干热风

能力进行综合评估,如图1A所示。该指标能直

接反映干热风导致灌浆受阻、籽粒皱缩的生理

后果,从而为品种抗性分级提供量化依据。
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1.2 样品采集

根据上述筛选结果,选取千粒重损失较小的

新春46号作为干热风耐受品种,千粒重损失较大

的新春14号作为干热风敏感品种。以这两个品

种为研究对象,于2024年11月1日播种于人工

气候室,设置昼夜光照周期为14h/10h,温度为

22℃/17℃。栽培基质采用草炭土与蛭石按4∶1
(V/V)比例混合并充分浇水拌匀,装入60cm×
25cm 条形花盆中,每盆均匀播种50粒饱满种

子,每个品种设12盆重复。待植株进入灌浆初

期,对处理组进行模拟干热风胁迫(昼夜温度35
℃/25℃、相对湿度20%、风速5m·s-1),对照

组维持正常生长条件。胁迫持续5d后,分别采

集两个品种的根和籽粒各2g,立即投入液氮中速

冻,保存于-80℃超低温冰箱备用。所有处理均

设置3个生物学重复。两个品种在人工气候室中

干热风胁迫后的表型与对照状态如图1B所示。
1.3 RNA提取及测序

对采集的样品用RNAMiniKit和DNaseⅠ
(ThermoFisher,美国)根据试剂盒说明提取总

RNA并去除基因组DNA。通过1.0%琼脂糖电

泳、NanoDrop(ThermoFisherScientific)和Agi-
lent2100生物分析仪(AgilentTechnologies,美
国)检测总RNA的质量。从每个处理的3个生

物重复中取5mg总RNA,用于构建小RNA文库。
测序使用IlluminaNovaSeq6000平台,由北京百迈客

云科技有限公司完成。测序得到的原始序列去除接

头,去除短于18或长于30个核苷酸的序列,去除未

知碱基 N含量≥10%(N为无法识别的碱基)的
reads,从而得到高质量序列即cleanreads。

1.4 测序数据分析

以Triticum_aestivum.iwgsc_refseqv2.1作为

参考基因组,对cleanreads进行序列比对,并利用

Bowtie软件获取在参考基因组上的位置信息。
对小麦 miRNA进行表达量分析,检测差异

表达 miRNA时,用DESeq2进行样品组间的差

异表达分析,获得两个生物学条件之间的差异表

达miRNA集;以FDR=0.01、FC=2作为 miR-
NA差异表达筛选标准,对差异表达 miRNA进

行初步筛选。
1.5 新型miRNA鉴定及靶基因预测

在已知 miRNA 鉴定方面,允许成熟区±2
nt、上下游5nt内1个错配,先检已知 miRNA。
对于未被注释的reads,提取比对位点上下游序

列作为候选前体。按植物 miRNA 特征调整参

数:要求reads在前体上呈现 mature-star-loop分

布,并用RNAfold验证发夹结构。以修改后的打

分阈值(降低动物偏向权重)进行 miRDeep2贝叶

斯评分,得分高于cutoff即判为新预测的 miR-
NA。根据已知 miRNA和新预测的 miRNA与

对应物种的基因序列信息,用 TargetFinder软

件[17]进行靶基因预测。使用百迈克云平台在线

工具(www.biocloud.net)绘制维恩图。将组装

后获得的基因与5个公共数据库(Swiss-Prot、
NR、KEGG、KOG和Pfam)中的蛋白质序列进行

比对(阈值E≤e-10)。通过序列相似性进行功能

注释。借助Cytoscape-MetScape软件绘制小麦

响应干热风环境的差异表达 miRNA及其靶基因

之间的关系。

2 结果与分析

2.1 耐干热风能力鉴定及品种筛选

本研究通过比较两个春小麦品种(新春14号

和新春46号)在干热风胁迫下的表型差异,鉴定

其耐干热风能力。从图1C的结果可知,两个品

种在株高上无显著差异(P>0.05),表明株高并

非影响其耐干热风能力的主要因素。然而,在产量

相关性状方面,新春46号表现出显著优势,其产量

和千粒重均极显著高于新春14号(P<0.01),说明

新春46号在干热风胁迫下能够较好地确保产量形

成。此外,新春46号的粒长也极显著大于新春14号

(P<0.01),而粒宽则表现出显著差异(P<0.05)。这

些结果表明,新春46号具有较强的耐干热风能

力,能够在逆境条件下保持较高的粒重和产量潜

力,而新春14号则对干热风较为敏感,表现为产

量和籽粒性状的显著下降。综合来看,新春46号可

作为耐干热风的候选品种进一步研究,而新春14号

则适合作为干热风敏感品种用于比较分析。
2.2 干热风胁迫下小麦 miRNA转录组测序质

量评估与相关性

对干热风胁迫下干热风敏感品种新春14和

耐干热风品种新春46的供试样品进行small
RNA测序,共得到512.33Mcleanreads,各样品

不少于1.28Mcleanreads,覆盖小麦ABD全套

基因组。Q30碱基百分比在97.33%及以上,测
序出的 miRNA包含106个已知 miRNA和537
个新预测miRNA。经进一步分析,本次测序的各

样品组内重复性及相关性较好(r>0.8,图2蓝色

部分),测序数据质量可靠,可满足后续miRNA表

达量分析的要求。
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  A:30个品种中分别在正常处理和干热风棚进行胁迫处理,以千粒重的相对变化量为筛选依据,筛选出干热风敏感品种新春14和耐

受品种新春46;B:人工气候室中模拟干热风环境,新春14号和新春46号干热风胁迫前后表型差异;C:干热风胁迫后2个品种的主要性

状差异;XC14:新春14;XC46:新春46;*:P<0.05;**:P<0.01.
A:Thirtywheatvarietiesweresubjectedtobothnormalgrowthconditionsanddry-hotwindstresstreatmentinastresssimulation

chamber.Basedontherelativechangeinthousand-grainweight,thedry-hotwind-sensitivevarietyXinchun14andthetolerantvariety
Xinchun46werescreened;B:PhenotypicdifferencesofXinchun14andXinchun46beforeandafterdry-hotwindstresswereanalyzed
undersimulateddry-hotwindconditionsinanartificialclimatechamber;C:Differencesinmainagronomictraitsbetweenthetwovarie-
tiesafterdry-hotwindstresstreatment;XC14:Xinchun14;XC46:Xinchun46;*:P<0.05;**:P<0.01.

图1 干热风胁迫后春小麦品种新春14和新春46的表型差异

Fig.1 PhenotypicdifferencesbetweenspringwheatcultivarsXinchun14andXinchun46afterdry-hotwindstress

2.3 干热风胁迫下新春14和新春46miRNA表

达量整体分析及差异分析

通过对miRNA表达量进行整体分析及差异

分析,新春14和新春46在干热风胁迫条件下共

有203个miRNA参与表达(图3A)。其中,136
个miRNA为共表达 miRNA,约占表达 miRNA
总数的67%;52个 miRNA为新春14号特异表

达 miRNA,约占25.62%;15个 miRNA为新春

46特异表达 miRNA,约占7.39%。以干热风敏

感品种新春14为对照,对干热风耐受品种新春

46中差异表达量≥2倍的 miRNA进行筛选,结
果表明,在新春46中差异表达量≥2倍且上调的

miRNA有5个,下调的miRNA有1个(图3B)。

2.4 干热风胁迫下新春14和新春46差异表达

miRNA靶基因GO注释分析

经对差异表达 miRNA进行 GO注释分析,
干热风胁迫条件下新春14和新春46差异表达的

miRNA主要富集到55个分支上,其中生物学过程

21个分支,细胞学组成18个分支,分子功能16个

分支(图4)。通过对各分支分析,以新春14为对
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照,新春46在响应干热风的生物学过程中,以代谢

过程(metabolicprocess,GO:0008152)、细胞过程

(cellularprocess,GO:0009987)为显著富集;在
细胞 组 成 中,以 细 胞 膜(membranepart,GO:

0044425)和细胞器(organelle,GO:0043226)为显

著富集;在分子功能中,以基因互作(binding,

GO:0005488)和催化活性(catalyticactivity,GO:

0003824)为显著富集。

  A1~A3:新春14的根;B1~B3:新春46的根;C1~C3:新春14的籽粒;D1~D3:新春46的籽粒。
A1-A3:RootofXinchun14;B1-B3:RootofXinchun46;C1-C3:GrainofXinchun14;D1-D3:GrainofXinchun46.

图2 干热风胁迫下供试小麦样品 miRNA相关性

Fig.2 CorrelationofmiRNAsinwheatsamplesunderdry-hotwindstress

  Group1:新春14的miRNA检测样本;Group2:新春46的miRNA检测样本。
Group1:miRNAtestsamplesfromXinchun14;Group2:miRNAtestsamplesfromXinchun46.

图3 干热风胁迫下供试小麦样品表达量整体分析(A)和差异分析(B)
Fig.3 Overallexpressionanalysis(A)anddifferentialexpressionanalysis(B)ofwheatsamplesunderdry-hotwindstress
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2.5 干热风胁迫下新春14和新春46差异表达

miRNAKEGG功能富集及KEGG聚类分析

对干热风胁迫下新春14和新春46差异表达

miRNA开展 KEGG功能富集及 KEGG聚类分

析,结果(图5)显示,与干热风敏感品种新春14
相比,干热风耐受品种新春46的差异表达miRNA
显著富集到甘露糖型-聚糖的生物合成(mannose

typeO-glycanbiosynthesis,ko00515)、多聚糖降解

(otherglycandegradation,ko00511)、过氧化物

酶体代谢(peroxisome,ko04146)和硒化合物代

谢(seleniumcompoundmetabolism,ko00450)4
个生物学通路中,说明上述4个代谢通路显著

参与耐干热风小麦新春46抵御外界干热风胁

迫环境。

图4 干热风胁迫下供试小麦样品差异表达 miRNAGO注释分析

Fig.4 GOannotationanalysisofdifferentiallyexpressedmiRNAsinwheatsamplesunderdry-hotwindstress

图5 干热风胁迫下供试小麦样品差异表达 miRNAKEGG功能富集分析(A)和KEGG聚类分析(B)

Fig.5 KEGGfunctionalenrichmentanalysisofdifferentiallyexpressedmiRNAs(A)andKEGG
clusteringanalysis(B)ofwheatsamplesunderdry-hotwindstress
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2.6 干热风胁迫下新春14和新春46差异表达

miRNA的筛选确定及调控网络构建

以干热风敏感品种新春14对照,最终筛选分

析获得干热风耐受品种新春46中的6个核心差

异表达miRNA和22个下游靶基因(表2)。核心

差异表达miRNA分别是novel_miR_537、novel_

miR_469、novel_miR_443、novel_miR_393、novel
_miR_390和novel_miR_339。

进一步借助Cytoscape绘制小麦响应干热风

胁迫的差异表达“miRNA-靶基因”的调控网络图

(图5)。分析发现,novel_miR_537和novel_miR_

393共同靶向6个下游基因,预测主要为β-1,2-
木糖基转移酶和α-1,3-阿拉伯糖基转移酶基因;

novel_miR_469和novel_miR_390共同靶向12
个下游基因,主要预测为 GDSL酯 酶/脂 肪 酶

基因、α-L4岩藻糖苷酶基因、长链酰基辅酶 A
合成酶基因(LACS)以及过氧化物酶体膜蛋白

编码基因(PMP22)。novel_miR_443共靶向3
个下游基因,预测均为硫氧还蛋白还原酶基因

(NTRC)。

表2 干热风胁迫下供试小麦样品差异表达 miRNA及下游靶基因

Table2 DifferentiallyexpressedmiRNAsandtheirdownstreamtargetgenesunderdry-hotwindstress

通路
Pathway

miRNA类型1
miRNAtype1

miRNA类型2
miRNAtype2

Regulated
上下调

Targetgene
靶向基因

Predictionfunction
预测功能

甘露糖型
O-聚糖生物合成
Mannosetype
O-glycan
biosynthesis
(ko00515)

novel_miR_537 novel_miR_393 上调 Up TraesCS5A03G0141700 β-1
,2-木糖基转移酶XYXT1-like

Beta-1,2-xylosyltransferaseXYXT1-like

novel_miR_537 novel_miR_393 上调 Up TraesCS5B03G0152100 β-1,2-木糖基转移酶XYXT1-like
Beta-1,2-xylosyltransferaseXYXT1-like

novel_miR_537 novel_miR_393 上调 Up TraesCS5D03G0163100 β-1
,2-木糖基转移酶XYXT1-like

Beta-1,2-xylosyltransferaseXYXT1-like

novel_miR_537 novel_miR_393 上调 Up TraesCS6A03G0809100 α-1
,3-阿拉伯糖基转移酶XAT3

Alpha-1,3-arabinosyltransferaseXAT3

novel_miR_537 novel_miR_393 上调 Up TraesCS6B03G0959800 α-1,3-阿拉伯糖基转移酶XAT3
Alpha-1,3-arabinosyltransferaseXAT3

novel_miR_537 novel_miR_393 上调 Up TraesCS6D03G0684400 α-1
,3-阿拉伯糖基转移酶XAT3

Alpha-1,3-arabinosyltransferaseXAT3

其他聚糖降解
Otherglycan
degradation
(ko00511)

novel_miR_469 novel_miR_390 上调 Up TraesCS1A03G0007900 GDSL酯酶/脂肪酶At5g45910-like
GDSLesterase/lipaseAt5g45910-like

novel_miR_469 novel_miR_390 上调 Up TraesCS1D03G0003000 GDSL酯酶/脂肪酶At5g45910-like
GDSLesterase/lipaseAt5g45910-like

novel_miR_469 novel_miR_390 上调 Up TraesCSU03G0242700 GDSL酯酶/脂肪酶At5g45910-like
GDSLesterase/lipaseAt5g45910-like

novel_miR_469 novel_miR_390 上调 Up TraesCS7A03G0946300 α-L-岩藻糖苷酶2-like
Alpha-L-fucosidase2-like

novel_miR_469 novel_miR_390 上调 Up TraesCS7B03G0790900 α-L-岩藻糖苷酶2-like
Alpha-L-fucosidase2-like

novel_miR_469 novel_miR_390 上调 Up TraesCS7D03G0912000 alpha-L-fucosidase2-likeα-L-岩藻糖苷酶2-like

novel_miR_339 上调 Up TraesCS6B03G0874800 GDSL酯酶/脂肪酶At1g28600-like
GDSLesterase/lipaseAt1g28600-like

过氧物酶体
Peroxisome
(ko04146)

novel_miR_469 novel_miR_390 上调 Up TraesCS1A03G0181600 长链酰基辅酶a合成酶1-like
Longchainacyl-CoAsynthetase1-like

novel_miR_469 novel_miR_390 上调 Up TraesCS1B03G0248900 长链酰基辅酶a合成酶1-like
Longchainacyl-CoAsynthetase1-like

novel_miR_469 novel_miR_390 上调 Up TraesCS1D03G0178000 长链酰基辅酶a合成酶1-like
Longchainacyl-CoAsynthetase1-like

novel_miR_469 novel_miR_390 上调 Up TraesCS5A03G0155300 过氧化物酶体膜蛋白PMP22-like
PeroxisomalmembraneproteinPMP22-like

novel_miR_469 novel_miR_390 上调 Up TraesCS5B03G0175200 过氧化物酶体膜蛋白PMP22-like
PeroxisomalmembraneproteinPMP22-like

novel_miR_469 novel_miR_390 上调 Up TraesCS5D03G0176300 过氧化物酶体膜蛋白PMP22-like
PeroxisomalmembraneproteinPMP22-like

硒化合物代谢
Selenocompound
metabolism
(ko00450)

novel_miR_443 下调
Down TraesCS2A03G0270600 硫氧还蛋白还原酶NTRC

ThioredoxinreductaseNTRC

novel_miR_443 下调
Down TraesCS2B03G0373200 硫氧还蛋白还原酶NTRC

ThioredoxinreductaseNTRC

novel_miR_443 下调
Down TraesCS2D03G0281600LC硫氧还蛋白还原酶NTRC

ThioredoxinreductaseNTRC
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图6 小麦干热风胁迫相关“miRNA-靶基因”分子调控网络图

Fig.6 MolecularregulatorynetworksofmiRNA-targetgeneinteractionsassociatedwithwheatdry-hotwindstress

3 讨论

3.1 耐干热风核心差异miRNA及其对胁迫的响应

本研究成功筛选出novel_miR_537、novel_

miR_443、novel_miR_469、novel_miR_393、novel
_miR_390和novel_miR_339等6个在干热风胁

迫下表达量发生显著变化的核心 miRNA。值得

注意的是,这些 miRNA均为新预测的 miRNA,
表明小麦响应干热风这类特定复合胁迫的 miR-
NA调控网络尚存在大量未被揭示的环节。小麦

中有许多非保守的、物种特异性的 miRNA往往

在特定逆境应答中扮演关键角色。这些 miRNA
的表达变化可能是耐干热风品种新春46相较于

敏感品种新春14,能够更有效激活下游防御机

制、维持细胞稳态的遗传基础。比如novel_miR_

537被归类为miR159家族,而 miR159家族是植

物中高度保守的核心调控模块,不仅深度参与水

稻花粉发育、籽粒形成等生殖过程的调控,还在抗

病(水稻稻瘟病)、耐旱等逆境响应中发挥重要作

用[18],通过靶向调控GAMYB/MYB类等下游靶基

因,协同调节植物对内源激素信号的响应与对外界

逆境的适应。novel_miR_393隶属于 miR172家

族,是植物中一个高度保守的微小RNA(miRNA)
家族,其成员通过靶向 APETALA2(AP2)、AP2-

like等转录因子,在调控大豆生长发育阶段转换、
花器官形成以及响应非生物胁迫等方面发挥核心

作用,其功能具有显著的时空特异性和成员功能

分化特征[19]。

3.2 miRNA靶向的关键代谢通路在抗逆中的协

同作用

KEGG富集分析揭示,差异 miRNA显著富

集于甘露糖型 O-聚糖的生物合成、多聚糖降解、
过氧化物酶体代谢和硒化合物代谢通路。这4个

通路并非孤立运作,而是构成了一个协同的防御

体系,具有以下3个方面的作用。(1)糖代谢与细

胞结构维护:甘露糖型O-聚糖和多聚糖是细胞壁

的重要组成部分。在干热风胁迫导致的生理干旱

下,维持细胞壁的完整性和可塑性对于防止细胞

坍塌至关重要。本研究中novel_miR_537和no-
vel_miR_393靶向木糖基转移酶和阿拉伯糖基转

移酶,它们是维持多聚糖完整性的关键[20],提示

该通路通过加固细胞壁来增强机械强度和保水能

力。(2)过氧化物酶体与活性氧(ROS)清除:过
氧化物酶体是细胞内ROS代谢的关键细胞器。
干热风胁迫会破坏植物体内的氧化还原平衡,导
致ROS爆发[21]。本研究发现,novel_miR_469
和novel_miR_390靶向过氧化物酶体膜蛋白基

因(PMP22),它的稳定性对于过氧化物酶体行使
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正常功能、维持ROS稳态至关重要[22]。miRNA
通过对PMP22等基因的调控,可能间接增强了新

春46的抗氧化损伤能力(表2)。(3)硒化合物代

谢的辅助防御:硒作为谷胱甘肽过氧化物酶的辅

基成分,在抗氧化代谢中发挥重要作用,硒化合物

代谢通路的富集暗示了新春46可能通过增强硒

依赖的抗氧化系统来辅助清除过量 ROS,这与

MohsenzadehGM等[23]关于抗氧化系统在干旱

胁迫中起关键作用的结论相对应。

3.3 关键“miRNA-靶基因”模块的分子功能

本研究构建的调控网络清晰地揭示了2个关

键的“miRNA-靶基因”功能模块。(1)细胞壁与

细胞膜加固模块:novel_miR_537/393→XylT/

AraT和novel_miR_469/390→GDSL/LACS构

成了双重加固防线。前者作用于细胞壁多糖合

成,后者则与细胞膜脂质代谢密切相关。LACS
基因参与角质和蜡质的生物合成,能有效减少非

气孔性水分流失[24-25];GDSL酯酶/脂肪酶基因在

调控ROS积累和热耐受性中起作用[26]。该模块

共同致力于减少水分流失、气孔闭合,维持细胞结

构稳定。(2)氧化还原稳态调控模块:novel_miR
_443→NTRC构成了一个精细的氧化还原调控

开关。硫氧还蛋白系统是植物中重要的抗氧化系

统,NTRC(NADPH 依赖性硫氧还蛋白还原酶)
在维持叶绿体ROS稳态中扮演核心角色[20]。在

干热风伴随的高光强胁迫下,该模块对于防止光

氧化损伤、保护光合机构具有重要意义。

3.4 未来研究方向

本研究首次系统地从 miRNA层面揭示了小

麦响应干热风胁迫的分子网络,但仍存在一些有

待深入探索的 问 题。本 研 究 鉴 定 出 的 均 为 新

miRNA,其前体序列、二级结构及其在 AGO蛋

白中的装载情况尚需实验验证。本研究中比较了

干热风敏感小麦品种新春14与干热风耐受小麦

品种新春46之间的差异表达 miRNA及其靶基

因,不同部位之间的差异表达 miRNA靶向通路

及其靶基因是否与其他激素信号通路(如 ABA、

JA)存在交叉对话,也是一个值得深入探究的方

向。且这些 miRNA与靶基因之间的调控关系,
仍需通过双荧光素酶报告基因检测、RT-qPCR验

证共表达关系等分子实验加以证实。另外,这些

模块未来的研究可集中于利用转基因或基因编辑

技术,在模式植物或小麦中对关键 miRNA(如no-
vel_miR_443或novel_miR_469)进一步做功能获

得或功能缺失研究,直接验证其在干热风耐受性

中的作用。

4 结论

本研究利用转录组学技术,在干热风耐受小

麦品种新春46中发现6个响应干热风胁迫的核

心差异表达miRNA,分别是novel_miR_537、no-
vel_miR_469、novel_miR_443、novel_miR_393、

novel_miR_390和novel_miR_339,它们分别并

靶向木糖基转移酶类、阿拉伯糖基转移酶类、酯
酶/脂肪酶类、长链酰基辅酶A合成酶类、过氧化

物酶体膜蛋白类和硫氧还蛋白还原酶类共22个

靶向基因,以“miRNA-靶基因”分子模块形式共

同参与小麦对干热风胁迫的响应及抵御过程。
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