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　 　 摘要:　 非生物胁迫已成为制约玉米产量和品质的关键因素之一ꎮ 为了阐明玉米响应非生物胁迫的机制ꎬ本
研究以玉米自交系 Ｂ７３ 为试验材料ꎬ设置了对照(ＣＫ)、干旱胁迫处理(Ｄ)、盐胁迫处理(Ｓ)以及干旱＋盐复合胁迫

处理(ＤＳ)ꎬ对 Ｂ７３ 主胚根长进行动态监测ꎬ并对根系进行转录组测序ꎮ 表型分析结果表明ꎬ与对照相比ꎬ卷苗后第

３ ｄ 至第 ７ ｄ 不同胁迫处理主胚根长均显著变短ꎮ 差异表达分析结果显示ꎬ在对照和不同胁迫处理比较组中共鉴定

到１ ５２６个差异表达基因ꎮ 在对照与干旱胁迫、盐胁迫和干旱＋盐复合胁迫比较组中分别鉴定到 ２０７ 个、１７０ 个和

１ ２７４个差异表达基因ꎮ 功能富集结果表明ꎬ这些差异表达基因主要参与由脱落酸(ＡＢＡ)合成和信号转导、转录因

子介导的应对非生物胁迫的生物学过程ꎮ 其中ꎬＭＹＢ 家族和 ＥＲＦ 家族转录因子基因对非生物胁迫的响应最大ꎮ
本研究结果为进一步揭示玉米幼苗响应非生物胁迫的分子机制奠定了基础ꎮ
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　 　 玉米(Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ.)是世界上重要的粮食、饲料

和经济作物ꎬ在农业生产和经济发展中占据重要地

位[１]ꎮ 随着全球气候的变化ꎬ极端天气出现频率增

加ꎬ玉米遭受干旱、盐等非生物胁迫的可能性增高ꎮ
植物对非生物胁迫的响应是动态的和复杂的[２￣３]ꎮ
严重非生物胁迫会导致作物植株死亡[４]ꎮ 不同的

非生物胁迫对植物造成的伤害程度不同ꎬ自然界中

非生物胁迫往往不是孤立的ꎬ两种或两种以上的复

合胁迫在农业生产中很常见[５]ꎬ如干旱和盐、高温

和盐、干旱和极端温度或强光等复合胁迫ꎬ各种不良

环境因素会导致玉米产量大幅度下降[６]ꎮ 玉米是

对干旱胁迫非常敏感的作物ꎬ研究结果显示ꎬ干旱胁

迫可使玉米平均单产下降２５％~３０％ꎬ严重时导致绝

收[７]ꎮ 不同植物的耐盐性不同ꎬ玉米为盐敏感作

物ꎬ严重盐胁迫下可致其死亡[８]ꎮ
植物生长过程中为了抵御和适应长期的逆境胁

迫ꎬ在细胞、生理生化和分子层面上建立了一系列复

杂的调控机制ꎬ使自身能够迅速并准确地感知和响应

非生物胁迫ꎬ从而更好地适应极端的生态环境[９]ꎮ 脱

落酸(ＡＢＡ)是一种胁迫响应激素ꎬ在植物生长发育、
光合作用和气孔运动中都起关键的调节作用ꎬ在植物

抵御逆境胁迫中也发挥重要作用[１０￣１１]ꎮ 在胁迫环境

下ꎬ植物各个器官中 ＡＢＡ 含量会增加ꎬ从而激活其防

御机制ꎬ如调节气孔孔径和表达防御相关基因来抵抗

环境胁迫[１２]ꎮ ＡＢＡ 信号通路在植物响应干旱或盐胁

迫时起核心作用[１３]ꎮ 当植物受到逆境胁迫时ꎬ响应

逆境的相关转录因子上调表达ꎬ进而调控其下游抗逆

靶基因的表达ꎮ 与植物耐逆相关的转录因子主要有

ＷＲＫＹ、ＮＡＣ、ＭＹＢ、ＭＹＣ、ｂＺＩＰ 和 ＤＲＥＢｓ 等家族成

员[１４]ꎮ 提高应对非生物胁迫的抗性被认为是预防或

减少玉米生产中非生物胁迫伤害最具效益的管理方

法[１５]ꎮ 一些转录因子也被设计用于提高模式植物和

农作物的抗逆性[１６￣１７]ꎮ 然而ꎬ玉米响应各种非生物胁

迫的分子机制还有待研究ꎮ 本试验以玉米自交系

Ｂ７３ 为材料ꎬ对不同胁迫下的根系样品进行转录组分

析ꎬ以期获得玉米响应非生物胁迫的候选基因ꎬ为培

育抗非生物胁迫玉米新品种提供基因资源ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验设计

以玉米自交系 Ｂ７３ 为试验材料ꎬ选取籽粒饱满、
大小一致的种子 ２００ 粒ꎮ 将种子用 １０％ Ｈ２Ｏ２溶液消

毒 ３０ ｍｉｎ 后再用蒸馏水冲洗 ３ 次ꎮ 灭菌后的种子在

饱和 ＣａＳＯ４溶液中浸泡 ６ ｈꎬ用蒸馏水冲洗 ３ 次后转

移到湿润的发芽纸(发芽纸为美国安科纸业公司产

品)上ꎬ置于人工气候箱中黑暗培养 ２ ｄ(２８ ℃、相对

湿度 ６０％)ꎮ 待种子萌发后ꎬ选取长势一致的植株用

发芽纸卷成一卷ꎬ每卷 ８ 株为一个生物学重复ꎮ 在植

株生长过程中每 ３ ｄ 换一次霍格兰营养液[５]ꎮ 本试

验设置 ４ 个处理ꎬ分别为对照(ＣＫ)、盐胁迫处理(Ｓ)、
干旱胁迫处理(Ｄ)、干旱＋盐复合胁迫处理(ＤＳ)ꎮ 设

置多个时间点对主胚根长进行测量ꎬ具体设计如图 １
所示ꎬ记卷苗的时间点为 Ｔ０ꎬ卷苗后第 １ ｄ、第 ２ ｄ、第
３ ｄ、第 ４ ｄ、第 ５ ｄ、第 ６ ｄ、第 ７ ｄ 分别记为 Ｔ１、Ｔ２、Ｔ３、
Ｔ４ꎬＴ５、Ｔ６、Ｔ７ꎮ 在 Ｔ２ 时间点ꎬ添加 ＮａＣｌ 溶液(１００
ｍｍｏｌ / Ｌ)诱导盐处理ꎬ干旱处理利用 ＰＥＧ 溶液(－０􀆰 ８
ＭＰａ)来模拟水分亏缺ꎬ复合处理两者兼用ꎮ 植株在

气候箱中进行培养ꎬ昼夜温度分别为 ２８ ℃和 ２２ ℃ꎬ
光照时间 １４ ｈꎬ相对湿度 ６０％ꎮ 在Ｔ２~Ｔ７ 每个时间点

分别选取长势一致的植株 ２０ 株ꎬ用直尺测量主胚根

长(ＰＲＬ)ꎮ 在 Ｔ４ 时间点每个重复选取 ６ 株ꎬ切取主

胚根后迅速置于液氮中ꎮ 每个处理设 ２ 个生物学重

复ꎮ 根系样品放入－８０ ℃冰箱保存ꎬ用于转录组测

定ꎮ

Ｔ１~Ｔ７ 分别为卷苗后第 １ ｄ 至第 ７ ｄꎮ
图 １　 取样时间示意图

Ｆｉｇ.１　 Ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｔｈｅ ｔｉｍｅ ｆｏｒ ｓａｍｐｌｉｎｇ

１.２　 主胚根长统计分析

采用 Ｅｘｃｅｌ ２０１９ 进行数据整理ꎬ利用 ＳＰＳＳ ２３.０ 软

件进行单因素方差分析ꎬ并用最小显著差异法(ＬＳＤ)对
不同处理下的根系性状进行多重比较ꎬ显著水平为Ｐ<
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０􀆰 ０５ꎮ 利用 ＧｒａｐｈＰａｄ Ｐｒｉｓｍ 软件进行绘图ꎮ
１.３　 根系 ＲＮＡ 提取及 ＲＮＡ￣Ｓｅｑ

采用 ＴｅＺｏｌ 试剂(南京诺唯赞生物科技股份有

限公司产品)法提取根系样品的总 ＲＮＡꎮ 每个样品

取 ２􀆰 ５ μｇ ＲＮＡ 使用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＴｒｕＳｅｑ ＲＮＡ 样品制备

试剂盒加工成 ｃＤＮＡ 文库ꎮ 基于 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 测序平台

对 ｃＤＮＡ 文库进行双末端测序ꎮ 对测序获得的原始

数据进行过滤得到高质量测序数据ꎮ 利用 Ｈｉｓａｔ ２
将高质量测序数据与玉米参考基因组序列(ＲｅｆＧｅｎ
＿ｖ３)进行比对[１８]ꎮ 使用 ｆｅａｃｔｕｒｅＣｏｕｎｔｓ 软件计算每

千个碱基的转录每百万映射读取的 ｆｒａｇｍｅｎｔｓꎬ即
ＦＰＫＭ 值ꎮ 利用 ＦＰＫＭ 值作为衡量基因表达水平的

指标[１９]ꎮ
１.４　 差异表达基因(ＤＥＧ)筛选和 ＧＯ 功能富集分

析

　 　 采用 ＤＥＳｅｑ ２ 分别比较对照与不同胁迫处理的

计数值ꎬ将 ｜ ｌｏｇ２(ＦｏｌｄＣｈａｎｇｅ) ｜ ≥１ 且ＦＤＲ<０􀆰 ０５ 作

为筛选标准(ＦｏｌｄＣｈａｎｇｅ:差异倍数ꎬＦＤＲ:错误发现

率)得到差异表达基因ꎮ
使用 ＡｇｒｉＧＯｖ ３. ０ ( ｈｔｔｐ: / / ｓｙｓｔｅｍｓｂｉｏｌｏｇｙ. ｃａｕ.

ｅｄｕ.ｃｎ / ａｇｒｉＧＯｖ２ / )对差异表达基因进行 ＧＯ 富集分

析ꎬＦＤＲ<０􀆰 ０５ 的 ＧＯ ｔｅｒｍ 为显著富集的 ＧＯ ｔｅｒｍꎮ

２　 结果与分析

２.１　 不同非生物胁迫处理玉米主胚根长

为了研究干旱胁迫、盐胁迫和干旱＋盐复合胁迫处

理对玉米根系生长的影响ꎬ本试验对不同处理玉米自

交系 Ｂ７３ 的主胚根长进行了动态监测ꎮ 结果表明ꎬ与
对照相比ꎬ盐胁迫处理、干旱胁迫处理和干旱＋盐复合

胁迫处理玉米主胚根生长均受到了不同程度的抑制

(图 ２)ꎮ 在 Ｔ２ 时间节点ꎬ干旱胁迫处理和干旱＋盐复

合胁迫处理主胚根长显著降低(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ 在 Ｔ３ 时间

节点ꎬ盐胁迫处理、干旱胁迫处理和干旱＋盐复合胁迫

处理主胚根长比对照分别降低了 １９􀆰 ８５％、３５􀆰 ７２％和

２２􀆰 ８０％ꎮ 在 Ｔ４ 时间节点ꎬ盐胁迫处理、干旱胁迫处理

和干旱＋盐复合胁迫处理主胚根长比对照分别降低了

２１􀆰 ５７％、２９􀆰 ４５％和 ３８􀆰 ０２％ꎮ 在 Ｔ５ 时间节点ꎬ盐胁迫处

理、干旱胁迫处理和干旱＋盐复合胁迫处理主胚根长比

对照分别降低了 ３９􀆰 ４２％、１８􀆰 ４３％和 ５０􀆰 ００％ꎮ 在 Ｔ６ 时

间节点ꎬ盐胁迫处理、干旱胁迫处理和干旱＋盐复合胁

迫处理主胚根长比对照分别降低了 ４３􀆰 ９５％、２４􀆰 ８３％和

６１􀆰 ６９％ꎮ 在 Ｔ７ 时间节点ꎬ盐胁迫处理、干旱胁迫处理

和干旱＋盐复合胁迫处理主胚根长比对照分别降低了

５３􀆰 ８２％、２７􀆰 ８１％和 ６５􀆰 ６６％ꎮ

Ａ~Ｆ 分别是卷苗后第 ２ ｄ(Ｔ２) ~卷苗后第 ７ ｄ(Ｔ７)ꎮ ＣＫ:对照ꎻＳ:盐胁迫处理ꎻＤ:干旱胁迫处理ꎻＤＳ:干旱＋盐复合胁迫处理ꎮ ∗表示与 ＣＫ
相比差异达显著水平(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎬ∗∗表示与 ＣＫ 相比差异达极显著水平(Ｐ<０􀆰 ０１)ꎮ

图 ２　 不同非生物胁迫处理 Ｂ７３ 主胚根长的动态变化

Ｆｉｇ.２　 Ｄｙｎａｍｉｃ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｐｒｉｍａｒｙ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ Ｂ７３ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

２.２　 不同非生物胁迫处理根系的转录组

利用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 平台对不同处理的 ８ 个根系样品

进行转录组测序ꎬ结果显示 ８ 个样品的原始读数为

４.０７×１０７ ~５.２２×１０７ꎬＧ＋Ｃ 含量为５５.２４％~５６􀆰 ４４％ꎬ
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Ｑ３０(测序质量值) > ８７􀆰 ８５％ (表 １)ꎮ 正确比对到

Ｂ７３ 参考基因组上的序列占８３.７１％~ ８６􀆰 １６％ꎮ 表

明测序数据具有良好的准确性和可靠性ꎮ 皮尔逊相

关分析结果表明ꎬ不同处理的 ２ 个生物学重复间的

相关系数为０.８８~０􀆰 ９７(图 ３Ａ)ꎬ说明样品具有高度

的可重复性ꎮ 进一步对不同处理根系样品中表达的

基因数目进行统计ꎬ结果表明ꎬ对照胚根表达的基因

有２７ ６９８ 个ꎬ 干旱胁迫处理胚根表达的基因有

２７ ３８６个ꎬ盐胁迫处理胚根表达的基因有２７ ４２０个ꎬ
干旱＋盐复合胁迫处理胚根表达的基因有２７ ０８４个ꎮ
其中ꎬ对照、干旱胁迫处理、盐胁迫处理和干旱＋盐
复合胁迫处理分别与其他处理相比有 ３８６ 个、１７８
个、１９０ 个、１３６ 个特异表达基因(图 ３Ｂ)ꎮ

表 １　 转录组测序数据统计

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｄａｔａ

处理　 　 　 　 　 生物学
重复

原始数据
高质量

测序数据
映射读数

映射唯一
读数

映射比
(％)

Ｑ３０
(％)

Ｇ＋Ｃ 含量
(％)

对照 １ ５２ ２１４ ４７４ ５０ ２４９ ９２６ ４２ ８７１ ２３３ ４１ ８８９ ４６３ ８５.３２ ８９.５８ ５５.５９

对照 ２ ５０ ５３１ ８３８ ４９ ６６７ ６４０ ４１ ８０８ ０１５ ４０ ８７７ ４８８ ８４.１８ ８８.６７ ５６.１２

盐胁迫 １ ４６ ３１８ ２７８ ４５ ３６７ ３７２ ３７ ９７７ ８４２ ３７ １０２ ７０８ ８３.７１ ８７.８５ ５５.９１

盐胁迫 ２ ４４ ８４３ ３５８ ４４ ０５４ １８２ ３７ ２２２ ４１６ ３６ ３４６ ９９３ ８４.４９ ８８.５６ ５６.４４

干旱胁迫 １ ４４ ３６７ ４３２ ４３ ５５３ ８００ ３６ ９２３ ０６４ ３６ ０６５ ６５７ ８４.７８ ８８.６１ ５６.０２

干旱胁迫 ２ ４２ ４４０ ７９８ ４０ ８１７ ４５４ ３５ ０７５ ７３５ ３４ ２７８ １１１ ８５.９３ ８９.４８ ５５.９４

干旱＋盐复合胁迫 １ ４０ ７３６ ３２６ ３９ ２３４ １９８ ３３ ２０５ ５８３ ３２ ４６２ １４２ ８４.６３ ８７.９０ ５５.２４

干旱＋盐复合胁迫 ２ ４３ ５６５ ３７８ ４１ ５０１ ７５８ ３５ ７５８ ６３６ ３４ ９６２ ８３２ ８６.１６ ８８.９０ ５５.８８
Ｑ３０:测序质量值ꎮ

Ａ:不同处理主胚根转录本的皮尔逊相关分析ꎻＢ:不同处理根系样品表达的基因数目ꎮ
图 ３　 不同非生物胁迫处理玉米根系转录组总体分析结果

Ｆｉｇ.３　 Ｏｖｅｒａｌｌ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｍａｉｚｅ ｒｏｏｔｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

２.３　 不同非生物胁迫处理根系差异表达基因

为了明确不同处理主胚根的转录差异ꎬ本研究进

一步比较了对照与不同处理的转录本ꎬ共鉴定到１ ５２６
个差异表达基因ꎮ 与对照相比ꎬ干旱胁迫处理鉴定到

２０７ 个差异表达基因ꎬ其中 １６７ 个基因上调表达ꎬ４０ 个

基因下调表达ꎻ盐胁迫处理鉴定到 １７０ 个差异表达基

因ꎬ１６０ 个上调表达ꎬ１０ 个下调表达ꎻ干旱＋盐复合胁迫

处理共鉴定到１ ２７４个差异表达基因ꎬ６０１ 个上调表达ꎬ
６７３ 个下调表达(图 ４Ａ)ꎮ 进一步分析发现ꎬ有 ９ 个基

因的表达水平在盐胁迫处理、干旱胁迫处理和干旱＋盐
复合胁迫处理均发生了变化ꎮ 其中ꎬ８ 个上调表达基

因ꎬ１ 个下调表达基因ꎮ 在干旱胁迫处理、盐胁迫处理、
干旱＋盐复合胁迫处理根系中分别鉴定到 １０８ 个、１３４
个、１ １７６个特异表达的差异表达基因(图 ４Ｂ)ꎮ

１５８段娅敏等:基于转录组解析玉米苗期根系对非生物胁迫的响应



对不同处理间的差异表达基因进行 ＧＯ 功能富

集分析ꎬ结果表明ꎬ在干旱胁迫处理下ꎬ差异表达基

因主要参与对非生物胁迫的响应、对渗透胁迫的响

应、对盐胁迫的响应、对胁迫的响应、对外部刺激的

响应等生物学过程ꎮ 在盐胁迫处理下ꎬ差异表达基

因富集到的 ＧＯ 条目主要有对非生物胁迫的响应、
对渗透胁迫的响应、对盐胁迫的响应、对胁迫的响

应、对高渗透盐胁迫的响应等途径ꎮ 在干旱＋盐复

合胁迫处理下ꎬ差异表达基因富集的 ＧＯ 条目主要

包括对非生物胁迫的响应、对渗透胁迫的响应、对盐

胁迫的响应、对激素的响应、对刺激的响应等生物学

过程ꎮ ３ 个 ＧＯ 条目(对非生物胁迫的响应、对盐胁

迫的响应、对胁迫的响应)在不同处理下都得到了

富集ꎮ 在干旱胁迫处理和盐胁迫处理下共同富集到

的 ＧＯ 条目包括对渗透胁迫的响应、对外部刺激的

响应、对胁迫的细胞响应ꎮ 另外ꎬ在干旱胁迫处理与

干旱＋盐复合处理下共同富集到的 ＧＯ 条目包括参

与对乙烯的响应、对水分的响应、对水分亏缺的响

应、对脱落酸的响应、激素介导的信号转导途径和对

脱落酸刺激的细胞响应等生物学过程(图 ４Ｃ)ꎮ

Ａ:不同处理差异表达基因的数量ꎮ Ｂ:不同处理差异表达基因的韦恩图ꎮ 红色和蓝色字体分别表示上调表达和下调表达基因的数量ꎮ Ｃ:差异表达

基因的 ＧＯ 富集分析ꎮ 图中颜色表示不同的显著性水平(ＦＤＲ<０􀆰 ０５)ꎮ ＣＫ:对照ꎻＤ:干旱胁迫处理ꎻＳ:盐胁迫处理ꎻＤＳ:干旱＋盐复合胁迫处理ꎮ
图 ４　 不同非生物胁迫处理玉米根系差异表达基因分析结果

Ｆｉｇ.４　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｍａｉｚｅ ｒｏｏｔｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ
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２.４ 　 不同非生物胁迫处理根系转录因子的表达

模式

　 　 对编码转录因子(ＴＦ)的差异表达基因分析结

果(图 ５)显示ꎬ在不同处理下共鉴定到 １３３ 个编码

转录因子的差异表达基因ꎬ包含 ２６ 种转录因子家族

基因ꎮ 主要包括 ＭＹＢ、 ＥＲＦ、 ｂＺＩＰ、 ＮＡＣ、 ｂＨＬＨ、
Ｃ２Ｈ２、ＨＤ￣ＺＩＰ、ＴＣＰ 和 ＷＲＫＹ 等转录因子基因(图
５Ａ)ꎮ 其中ꎬＭＹＢ 和 ＥＲＦ 家族对非生物胁迫响应最

大ꎮ ＭＹＢ 家族的差异表达基因共有 ２４ 个ꎬ其中干

旱处理下 ４ 个ꎬ干旱＋盐复合处理下 ２０ 个ꎮ ＥＲＦ 家

族共有 ２５ 个差异表达基因ꎬ其中ꎬ干旱处理和干

旱＋盐复合处理下分别有 ６ 个和 １９ 个ꎮ ＷＲＫＹ、
Ｃ２Ｈ２ 和 Ｇ２￣ｌｉｋｅ 家族基因在 ３ 种非生物胁迫下均有

响应ꎮ ＷＲＫＹ 家族共有 １３ 个差异表达基因ꎬ其中干

旱处理、盐处理和干旱＋盐复合处理下分别为 ７ 个、
２ 个和 ４ 个ꎻＣ２Ｈ２ 家族共有 ９ 个差异表达基因ꎬ其中

干旱处理、盐处理和干旱＋盐复合处理下分别为 １
个、１ 个和 ７ 个ꎻＧ２￣ｌｉｋｅ 家族共有 ４ 个差异表达基

因ꎬ其中干旱处理、盐处理和干旱＋盐复合处理下分

别为 １ 个、１ 个和 ２ 个ꎮ

Ａ:不同处理编码转录因子的差异表达基因ꎻＢ:对照和不同处理下差异表达转录因子基因热图ꎮ ＣＫ:对照ꎻＤ:干旱胁迫处理ꎻＳ:盐胁迫处理ꎻ
ＤＳ:干旱＋盐复合胁迫处理ꎮ

图 ５　 不同非生物胁迫处理玉米转录因子基因的表达

Ｆｉｇ.５　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｍａｉｚｅ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

　 　 进一步对不同处理下转录因子基因的表达模式 进行分析ꎬ结果发现与对照相比ꎬＭＹＢ 和 ＥＲＦ 家族
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基因在盐处理下分别有 １１ 个和 ９ 个基因的表达量

上调ꎬ干旱处理下分别有 ６ 个和 １０ 个基因的表达量

上调ꎬ干旱＋盐复合处理下分别有 ８ 个和 １３ 个基因

的表达量上调ꎮ 其中ꎬＭＹＢ 和 ＥＲＦ 家族基因中分别

有 ３ 个和 ５ 个差异表达基因在所有处理中表达量均

表现为显著上调ꎮ 在玉米根系中ꎬ这些转录因子基

因对盐胁迫、干旱胁迫和干旱＋盐复合胁迫处理的

响应中有不同的表达模式(图 ５Ｂ)ꎬ这表明玉米具有

广泛的非生物胁迫抗性机制ꎮ
２.５　 参与脱落酸合成和信号转导的差异表达基因

为了明确激素在非生物胁迫响应中的作用ꎬ本
研究对参与激素合成和信号转导的差异表达基因进

行了分析ꎮ 结果发现ꎬ不同处理下共鉴定到 ３２７ 个

差异表达基因ꎮ 其中ꎬ有 ２８ 个差异表达基因参与脱

落酸合成和信号转导(图 ６)ꎮ 参与脱落酸合成的差

异表达基因主要属于 ＺＥＰ(ＡＢＡ１)家族和 ＮＣＥＤ 家

族ꎮ ＧＲＭＺＭ２Ｇ１２７１３９ 编码黄质环氧化酶(ＺＥＰ)在
干旱＋盐复合处理下表达显著上调ꎮ 在干旱胁迫和

干旱＋盐复合胁迫处理下ꎬ４ 个 ＮＣＥＤ 家族基因(Ｇ￣
ＲＭＺＭ２Ｇ０１４３９２、ＧＲＭＺＭ２Ｇ４０８１５８、ＧＲＭＺＭ５Ｇ８３８￣
２８５、ＧＲＭＺＭ２Ｇ４１７９５４)均上调表达ꎮ 参与脱落酸

信号转导途径的差异表达基因分布于 ５ 个基因家

族ꎬ分别是 ＣＹＰ７０７Ａ、ＰＹＬ、ＰＰ２Ｃ、ＳＮＲＫ２、ＡＢＦ 家族ꎮ
在干旱＋盐复合胁迫下ꎬ４ 个 ＰＹＲ１ / ＰＹＬ 家族基因

(ＧＲＭＺＭ２Ｇ１５４９８７、ＧＲＭＺＭ２Ｇ１４４２２４、 ＧＲＭＺＭ２Ｇ￣
０４７６７７、ＧＲＭＺＭ２Ｇ０５７９５９)的表达水平显著降低ꎮ
除 ＧＲＭＺＭ２Ｇ０１９８１９ 外ꎬＰＰ２Ｃ、ＳＮＲＫ２ 和 ＡＢＦ 家族

基因在干旱＋盐复合处理下均显著上调表达ꎮ 综上

结果表明ꎬ在不同的非生物胁迫下参与脱落酸合成

和转导相关基因的转录发生了改变ꎮ

３　 讨 论

非生物胁迫严重制约了玉米生长发育及产量的

提高[２０]ꎮ 研究玉米对非生物胁迫响应的分子机制

有助于培育抗逆性强的品种[２１]ꎮ 利用 ＲＮＡ￣Ｓｅｑ 可

以深入了解玉米对非生物胁迫响应的分子机制ꎮ 由

于玉米苗期对非生物胁迫特别敏感[２２]ꎬ本研究将玉

米自交系 Ｂ７３ 苗期根系作为研究对象ꎬ通过转录分

析发现在不同胁迫下根系中的表达基因数量相近ꎮ
本研究中有２６ １１１个基因在 ３ 种胁迫中共表达ꎬ１３６
个、１７８ 个、１９０ 个基因在 １ 种胁迫中特异表达ꎮ 比

较对照与不同胁迫处理的转录本ꎬ共鉴定到 １ ５２６

个差异表达基因ꎮ 在非生物胁迫中ꎬ干旱＋盐复合

胁迫对基因调控的影响最大ꎬ共鉴定出 ６０１ 个上调

表达的差异表达基因和 ６７３ 个下调表达的差异表达

基因ꎮ 在干旱胁迫和盐胁迫下ꎬ上调表达的差异表

达基因数量远高于下调表达的基因数量ꎮ 对差异表

达基因进行功能富集发现ꎬ许多生物途径ꎬ包括激素

合成和信号转导以及转录因子等参与了玉米根系对

非生物胁迫的响应ꎮ
３.１　 参与脱落酸生物合成和信号转导的差异表达

基因

　 　 脱落酸作为主要植物激素之一ꎬ通常与植物对

胁迫的响应有关[２３]ꎮ 脱落酸的生物合成与分解代

谢受 ＢＣＨ、 ＡＢＡ１ ( ＺＥＰ)、 ＮＣＥＤ、 ＡＢＡ２、 ＡＡＯ 以及

ＣＹＰ７０７Ａ 的调控[２２ꎬ２４￣３０]ꎮ ＺＥＰ 可催化玉米黄素的

环氧化成为反式紫黄质ꎬ继而转化为新黄质ꎬ然后被

９￣顺式环氧类胡萝卜素双加氧酶(ＮＣＥＤ)催化成叶

黄氧化素ꎬ再被短链醇脱氢酶(ＡＢＡ２)转化为脱落酸

醛ꎬ最后脱落酸醛氧化酶(ＡＡＯ３)将其氧化成脱落

酸ꎬ而 ＣＹＰ７０７Ａ 编码的酶可以催化脱落酸的分解代

谢ꎮ
本研究发现ꎬ在干旱胁迫、盐胁迫和干旱＋盐复

合胁迫下ꎬ玉米根系中参与脱落酸合成的关键家族

基因 ＡＢＡ１、ＮＣＥＤ 和 ＣＹＰ７０７Ａ 的表达量显著上调ꎮ
在非生物胁迫下ꎬＮＣＥＤ 家族基因在根和叶中的表

达水平都有所提高ꎬ特别是在玉米中[３１￣３３]ꎮ 本研究

中参与脱落酸生物合成的基因在非生物胁迫下上调

表达ꎬ可能导致苗期玉米的内源脱落酸水平增加ꎬ以
适应各种非生物胁迫ꎮ 脱落酸信号转导相关家族基

因的表达ꎬ如 ＰＹＲ / ＰＹＬ、ＰＰ２Ｃ、ＡＢＦ 和 ＳｎＲＫ 表达与

作物中的各种非生物胁迫有关[２４ꎬ３４￣３５]ꎮ 在玉米[３５]

和拟南芥[２５] 中ꎬＰＰ２Ｃ 和 ＳｎＲＫ 的表达水平主要上

调ꎬ而 ＰＹＲ / ＰＹＰＳ 的表达水平则下调ꎮ 本研究鉴定

了 ４ 个 ＰＹＲ / ＰＹＬ 家族基因在盐胁迫下其表达量显

著上调ꎮ 此外ꎬ在干旱胁迫和干旱＋盐复合胁迫下ꎬ
鉴定到 １１ 个 ＰＰ２Ｃ、５ 个 ＡＢＦ 和 １ 个 ＳｎＲＫ２ 家族基

因显著上调表达ꎮ 本研究转录分析结果显示了玉米

苗期脱落酸生物合成和信号转导的相关基因在非生

物胁迫下的不同表达模式ꎮ
３.２　 转录因子在非生物胁迫响应中的作用

植物通过转录因子间的相互调节来增强对逆境

的抵抗力ꎬ植物生长发育的各个方面几乎都受到转

录因子的调节 ꎮ植物中主要的转录因子家族如
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Ｓ:盐胁迫处理ꎻＤ:干旱胁迫处理ꎻＤＳ:干旱＋盐复合胁迫处理ꎮ
图 ６　 参与脱落酸合成和信号转导的差异表达基因

Ｆｉｇ.６　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ

ＮＡＣ、ＡＰ２ / ＥＲＦ、 ｂＺＩＰ 和 ＭＹＢ 已经被鉴定为植物响

应生 物 胁 迫 与 非 生 物 胁 迫 的 重 要 调 节 因

子[１７ꎬ２６ꎬ３０ꎬ３６￣３８]ꎮ 本研究通过比较共鉴定出 ２６ 个转

录因子基因家族ꎬ包含 １３３ 个差异表达基因ꎮ 大多

数差异表达基因属于 ＭＹＢ、ＥＲＦ、ｂＺＩＰ、ＮＡＣ、ｂＨＬＨ
和 ＷＲＫＹ 转录因子基因家族ꎮ 本研究结果表明ꎬ
ＭＹＢ 和 ＥＲＦ 转录因子基因家族受非生物胁迫的影

响最大ꎮ 有研究发现ꎬ在玉米中有 １８４ 个 ＡＰ２ / ＥＲＦ
家族基因ꎬ 其中 ３８ 个参与了对渍水胁迫的反

应[３９￣４０]ꎮ 此外ꎬＥＲＦ 家族成员的 ＧｈＥＲＦ３８ 基因过

表达可以提高棉花对高盐胁迫、干旱胁迫以及脱落

酸处理的敏感性[４１]ꎮ 在水稻中过表达 ＯｓＭＹＢ６ 基

因可以提高其抵抗盐胁迫的能力[４２]ꎮ 小麦中

ＴａＭＹＢ７３ 基因通过调控胁迫响应相关基因的表达
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提高了盐胁迫耐受性[４３]ꎮ 本研究发现玉米根系对

抗干旱胁迫和干旱＋盐复合胁迫的响应分别有 ４ 个

和 ２０ 个 ＭＹＢ 家族的差异表达基因ꎮ 值得注意的

是ꎬＭＹＢ 家族成员 ＯｓＭＹＢ５５ 的过表达可以激活玉米

中抗性相关基因的表达来提高对热和干旱胁迫的抗

性[４４]ꎮ 在非生物胁迫下ꎬＭＹＢ 家族成员主要通过调

控脱落酸信号来提高植物抗性[４５]ꎮ ｂＺＩＰ 家族成员

的 ＺｍｂＺＩＰ４ 过表达能够增强玉米的抗逆性[４６]ꎬＺｍ￣
ｂＺＩＰ７２ 过表达可以提高拟南芥的抗旱性和耐盐

性[４７]ꎮ 本研究鉴定出 １４ 个 ｂＺＩＰ 转录因子在干旱＋
盐复合胁迫下的响应ꎮ 这些结果强调了转录因子在

玉米应对多种非生物胁迫时起着至关重要的作用ꎮ

４　 结 论

本研究利用 ＲＮＡ￣Ｓｅｑ 检测玉米幼苗根系基因

组对非生物胁迫的转录变化ꎮ 在对照和不同胁迫处

理之间共鉴定出１ ５２６个差异表达基因ꎮ 研究结果

表明ꎬ与脱落酸合成和信号转导以及编码转录因子

相关的基因主要参与了玉米根系对盐胁迫、干旱胁

迫和干旱＋盐复合胁迫处理的响应ꎮ 重要的是ꎬ在
玉米根系中共检测到 ９ 个差异表达基因共同对盐胁

迫、干旱胁迫和干旱＋盐复合胁迫的响应ꎬ这表明玉

米对各种非生物胁迫的抗性存在许多共同和独特的

分子机制ꎮ 本研究拓展了对玉米根系抗非生物胁迫

分子机制的认识ꎬ将有助于寻找提高玉米抗非生物

胁迫能力的主要候选基因和分子标记ꎮ
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