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　 　 摘要:　 低温是限制玉米苗期生长的主要非生物胁迫之一ꎮ 为了明确低温胁迫对玉米根系生长影响的分子机

制ꎬ本研究以玉米自交系 Ｂ７３ 为试验材料ꎬ对常温对照(白天温度 ２８ ℃ꎬ夜间温度 ２２ ℃ꎬＣＫ)和低温处理(白天温

度 １５ ℃ꎬ夜间温度 １０ ℃)后不同时间点的主胚根生长进行动态监测ꎬ并对 ＣＫ 和低温处理 １ ｄ 根系组织进行转录

组和代谢组分析ꎮ 结果表明ꎬ在低温胁迫下ꎬ玉米主胚根生长受到明显抑制ꎮ ＣＫ 和低温处理根系代谢组中共鉴定

到 ５７ 种差异代谢物ꎬ这些代谢物主要参与淀粉和蔗糖代谢ꎮ ＣＫ 和低温处理根系转录组分析共鉴定到２ ７６９个差异

表达基因ꎬ主要参与淀粉和蔗糖代谢、苯丙氨酸代谢ꎮ 淀粉和蔗糖代谢是介导根系适应低温胁迫的关键通路ꎮ 低

温胁迫下ꎬ玉米根系中果糖和葡萄糖等可溶性糖含量显著增加ꎮ 在淀粉和蔗糖代谢通路中共鉴定到 ２６ 个差异表

达基因ꎬ低温胁迫下 １２ 个基因表达水平显著上调ꎬ１４ 个基因表达水平显著下调ꎮ 本研究结果为进一步探索玉米根

系适应低温胁迫的分子机制和品种遗传改良提供了基础和候选基因ꎮ
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　 　 植物的生长和发育依赖于农田环境ꎬ在植物生

长过程中常受到干旱、高温、低温、洪涝等非生物胁

迫的影响[１]ꎮ 为适应非生物胁迫ꎬ植物在长期的进

化过程中形成了多样的适应机制[２￣３]ꎮ 随着全球气

候的变暖ꎬ非生物胁迫已成为作物高产稳产的重要

限制因素ꎮ 因此ꎬ加强植物对非生物胁迫的响应机

制及适应对策研究对现代农业可持续发展具有重要

意义ꎮ
玉米(Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ.)是全球广泛种植的作物之

一ꎮ ２０２１ 年中国玉米总产量为２.７×１０８ ｔꎬ占全国粮

食总产量的 ３９􀆰 ９１％ꎮ 然而ꎬ当前的粮食增产速度

已难以匹配人口增长所带来的粮食需求增长[４]ꎮ
尽管农业生产技术不断进步ꎬ玉米的种植技术持续

优化ꎬ但气候条件(特别是光照、温度、水分和大气

状况)仍是影响玉米产量的关键因素ꎮ 玉米是典型

的短日照喜温作物ꎬ最佳生长温度为 ２５~２８ ℃ [５￣６]ꎬ
全生育期都对低温极为敏感[７￣８]ꎮ 其中ꎬ生长初期的

低温对玉米生长发育的影响尤为显著[９￣１０]ꎮ 在寒冷

区域种植时ꎬ玉米植株的生长速度会减缓ꎬ幼苗的生

长活力也会减弱ꎬ从而导致产量的降低[１１￣１２]ꎮ 中国

每３~５ 年就会遭遇一次大范围的重度低温危害ꎬ导
致玉米大幅度减产[１３￣１４]ꎮ

低温胁迫与可溶性糖的关系是植物抗寒生理研

究中的重要内容ꎮ 可溶性糖在植物体内扮演着碳水

化合物转运和利用的重要角色[１５]ꎮ 这些糖类一方

面作为呼吸底物ꎬ为植物的生长发育提供能量ꎬ另一

方面作为代谢过程的中间产物ꎬ可转化为细胞结构

的构成成分、储存物质等[１６￣１８]ꎮ 高浓度的蔗糖、葡
萄糖和低浓度的甘露糖均能抑制子叶的伸长ꎬ冬小

麦、拟南芥等植物在受到低温胁迫后ꎬ叶片和根系中

可溶性糖含量显著升高[１９￣２２]ꎮ
近年来ꎬ植物中许多调控响应非生物胁迫的基

因得到了鉴定ꎮ 水稻 ｂＺＩＰ７１ 基因[２３] 和 ｂＺＩＰ７３Ｊａｐ
基因[２４]能调控水稻植株的耐寒性ꎮ 水稻受到低温

胁迫时ꎬｂＺＩＰ７１ 与 ｂＺＩＰ７３Ｊａｐ 蛋白形成异源二聚体ꎬ
进而激活相关基因的转录活性ꎬ提高可溶性糖转运

效率和水稻结实率[２５]ꎮ 拟南芥 ＣＢＬ 与 ＣＩＰＫ７ 基因

互作能调控植株对低温的响应能力[２６]ꎻ拟南芥中

ＡＢＩ３ 基因的异常表达可提高植株的抗冷能力和低

温适应性[２７]ꎮ
目前ꎬ玉米对低温响应的分子机制已有初步研

究ꎮ Ｄｏｌｆｅｒｕｓ[１] 研究发现ꎬ玉米 ＺｍＣＯＯＬ１ 基因能直

接抑制低温关键转录因子基因 ＤＲＥＢ１ / ＣＢＦ 和海藻

糖合成关键基因 ＴＰＳ 的表达ꎬ负向调控玉米的耐冷

性ꎮ 玉米中 ＺｍｂＺＩＰ６８ 基因的表达量升高能导致玉

米植株的耐冷性下降[２]ꎮ 但将代谢组学和转录组

学相结合进行玉米对低温响应的分子机制研究还鲜

见报道ꎮ 本研究采用代谢组学和转录组学相结合的

方法ꎬ分析玉米苗期对低温胁迫的响应机制ꎬ为玉米

苗期的低温冷害预防提供依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料及试验设计

种子培养液的配制:分别称取 Ｋ２ＳＯ４、ＭｇＳＯ４􀅰
７Ｈ２ Ｏ、 ＫＨ２ ＰＯ４、 ＫＣｌ、 ＥＤＴＡ￣ＦｅＮａ、 ＭｎＳＯ４ 􀅰 Ｈ２ Ｏ、
ＺｎＳＯ４􀅰７Ｈ２Ｏ、 ＣｕＳＯ４ 􀅰５Ｈ２ Ｏ、 ( ＮＨ４ ) ６ Ｍｏ７ Ｏ２４ 􀅰
４Ｈ２Ｏ、Ｈ３ＢＯ３、Ｃａ(ＮＯ３) ２􀅰４Ｈ２Ｏ 各 ０􀆰 １３１ ｍｇ、０􀆰 １６０
ｍｇ、０􀆰 ０３４ ｍｇ、０􀆰 ００７ ｍｇ、０􀆰 ０３７ ｍｇ、０􀆰 ２２３ μｇ、０􀆰 ２２８
μｇ、０􀆰 ０２５ μｇ、０􀆰 ０６２ μｇ、０􀆰 ０６２ μｇ、０􀆰 ４７２ ｍｇꎬ用蒸

馏水定容成 １ Ｌ 的混合溶液ꎬ再用 ＮａＯＨ 调节 ｐＨ 值

调至６􀆰 ００±０􀆰 ０５ꎬ即得玉米种子培养液ꎮ
选择饱满且大小一致的玉米自交系 Ｂ７３ 种子

２００ 粒ꎬ用 １０％ Ｈ２Ｏ２消毒 ３０ ｍｉｎ 后ꎬ用蒸馏水多次

冲洗ꎬ去除种子表面的 Ｈ２Ｏ２ꎮ 将消毒后的种子在饱

和硫酸钙溶液中浸泡 ６ ｈꎬ然后放在湿润滤纸上ꎬ置
于温度 ２８ ℃、相对湿度 ６０％的人工培养箱中培养 ２
ｄꎮ 种子萌发后ꎬ选取长势一致的发芽种子 ８ 粒用发

芽纸(美国 Ｐａｐｅｒ Ａｎｃｈｏｒ Ｃｏｍｐａｎｙ 产品)卷起来ꎬ采
用水培体系进行发芽种子培养ꎬ每 ６ 卷苗放入 １ 个

装有 １ Ｌ 营养液的桶中ꎮ
将装有卷苗的桶置于人工气候箱中进行培养ꎬ

设置常温对照和低温两个处理ꎮ 常温对照的白天温
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度为 ２８ ℃(１４ ｈ)、夜间温度 ２２ ℃(１０ ｈ)ꎬ低温处理

的白天温度为 １５ ℃(１４ ｈ)、夜间温度为 １０ ℃ꎬ相对

湿度均设为 ６０％ꎮ 每 ２ ｄ 更换一次营养液ꎬ每处理

设 ４ 个重复ꎮ 低温处理第 ２ ｄ 开始每天选取长势一

致的植株 ２０ 株用直尺测量主胚根长度ꎬ连续测定 ８
ｄꎮ 低温处理 ２４ ｈꎬ每个处理采集 ３０ 条主胚根在液

氮中冷冻ꎬ并保存于－８０ ℃冰箱中ꎬ用于转录组和代

谢组分析ꎮ 使用 ＩＢＭ ＳＰＳＳ 软件及 ｔ 检验法进行不

同时间常温与低温玉米种子主胚根长的差异显著性

分析ꎮ
１.２　 代谢物提取及测定

将低温处理 １ ｄ 的 １００ ｍｇ 新鲜根样和 ５ 个钢

球置于 ５ ｍＬ 离心管中ꎬ液氮冷冻 ５ ｍｉｎꎬ然后转移到

ＳＣＩＥＮＴＺ￣４８ 高通量组织研磨器(宁波新芝生物科技

股份有限公司产品)以 ７０ Ｈｚ 的频率研磨 １ ｍｉｎꎮ 然

后ꎬ依次加入１ ４００ μＬ －２０ ℃预冷的甲醇和 ６０ μＬ
质量浓度为 ０􀆰 ２ ｍｇ / ｍＬ的核糖醇ꎬ涡旋振荡 ３０ ｓꎮ
然后ꎬ将试管置于 ＫＱ￣１００ＴＤＶ 超声清洗器(昆山市

超声仪器有限公司产品)中ꎬ室温下放置 ３０ ｍｉｎꎬ加
入 ７５０ μＬ 预冷后的氯仿和１ ４００ μＬ ｄｄＨ２Ｏꎬ涡旋 １
ｍｉｎꎬ４ ℃ １４ ０００ ｒ / ｍｉｎ离心 １０ ｍｉｎ 后ꎬ将 １ ｍＬ 上清

液转移到 １􀆰 ５ ｍＬ 离心管中ꎬ利用 ５３０５０ 型真空浓缩

器(德国 Ｅｐｐｅｎｄｏｒｆ 公司产品)吹干ꎮ 然后加入 ６０
μＬ 甲氧基溶液ꎬ涡旋 ３０ ｓꎬ在 ３７ ℃下反应 ２ ｈꎬ最后

加入 ６０ μＬ ＢＳＴＦＡ 试剂ꎬ３７ ℃ 反应 ９０ ｍｉｎꎬ４ ℃
１２ ０００ ｒ / ｍｉｎ离心 １０ ｍｉｎꎬ转移到检测瓶中利用

７８９０Ａ 气相色谱仪和 ５９７５Ｃ 质谱仪(美国 Ａｇｉｌｅｎｔ 公
司产品) 进行气相色谱￣质谱联用检测分析 ( ＧＣ￣
ＭＳ)ꎮ 采用 ＨＰ￣５ＭＳ 毛细管柱(美国 Ａｇｉｌｅｎｔ 公司产

品)ꎬ以 １ ｍＬ / ｍｉｎ氦气恒流分离衍生物ꎮ 将 １ μＬ 样

品以分流比２０ ∶ １ 的方式通过自动进样器注入ꎬ注
射温度为 ２８０ ℃ꎬ接口温度设为 １５０ ℃ꎬ离子源调节

温度为 ２３０ ℃ꎮ 初始温度设为 ６０ ℃ꎬ２ ｍｉｎ 后以 １０
℃ / ｍｉｎ的速率增加到 ３００ ℃ꎬ并在 ３００ ℃ 保持 ５
ｍｉｎꎮ 质谱测定采用全扫描方法ꎬ扫描范围的质荷比

为３５~７５０ꎮ
１.３　 ＲＮＡ 提取及转录组测序

利用 ＲＮｅａｓｙ ｐｌａｎｔ ｍｉｎｉ ｋｉｔ 试剂盒(德国 Ｑｉａｇｅｎ
公司产品)提取玉米根系总 ＲＮＡꎮ 利用 Ｏｌｉｇｏ(ｄＴ)
磁珠富集总 ＲＮＡ 中带有 ｐｏｌｙＡ 结构的 ｍＲＮＡꎬ采用

离子打断的方式ꎬ将 ＲＮＡ 打断到长度为 ３００ ｂｐ 左

右的片段ꎮ 以 ＲＮＡ 为模板ꎬ用 ６ 碱基随机引物和逆

转录酶合成 ｃＤＮＡ 第一链ꎬ并以第一链 ｃＤＮＡ 为模

板进行第二链 ｃＤＮＡ 的合成ꎮ 然后对双链 ｃＤＮＡ 进

行纯化得到 ｃＤＮＡ 文库ꎮ 进一步采用 ＰＣＲ 扩增进

行文库片段富集ꎬ之后根据片段大小进行文库选择ꎮ
利用 Ａｇｉｌｅｎｔ ２１００ 生物分析仪(美国 Ａｇｉｌｅｎｔ 公司产

品)对文库总浓度及文库有效浓度进行检测ꎬ最后

采用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 测序平台ꎬ对文库进行双末端测序ꎮ
１.４　 代谢组数据分析

经过 ＧＣ￣ＭＳ 分析得到的原始数据通过 Ａｇｉｌｅｎｔ
ＭＳＤ ＣｈｅｍＳｔａｔｉｏｎ 软件转换为 ｎｅｔＣＤＦ 格式ꎮ 使用

ＸＣＭＳ ｖ３.１. ３ 软件进行峰识别、峰过滤和峰对齐ꎮ
将检测到的代谢物信号与 ＮＩＳＴ 数据库和 Ｗｉｌｅｙ 代

谢物数据库进行比对ꎬ获得玉米根系代谢物的注释

信息ꎮ 所有代谢物特征值取 ２ 为底的对数后进行分

析ꎮ 通过 Ｅｘｃｅｌ 软件和 ｔ 测验法以错误发现率

(ＦＤＲ)<０􀆰 ０５ 为标准筛选出差异代谢物ꎮ
１.５　 转录组数据分析

利用 ＴｒｉｍＧａｌｏｒｅ 软件对测序得到的原始数据进

行过滤ꎬ去除含有 ＩｎＤｅｘ、ｐｏｌｙ￣Ｎ 比例大于 １０％和低

质量的 ｒｅａｄｓꎬ以获得高质量数据(Ｃｌｅａｎ ｒｅａｄｓ)ꎮ 使

用 ＨＩＳＡＴ２ 软件[２８] 将获得的高质量数据与玉米参

考基因组(ＲｅｆＧｅｎ ＿Ｖ３) 进行比对ꎮ 使用 Ｆｅａｃｔｕｒｅ￣
Ｃｏｕｎｔｓ 软件统计每个基因的读数ꎬ然后计算基因的

表达水平ꎬ得到 ＦＰＫＭ(每千个碱基的转录每百万映

射读取的片段数) [２９]ꎮ
利用 ＤＥＳｅｑ １.１８.０ 软件进行转录组数据差异表

达分析ꎮ 采用 Ｂｅｎｊａｍｉｎｉ 和 Ｈｏｃｈｂｅｒｇ 方法矫正得到

的 ｑ 值(假阳性概率)来控制错误率ꎮ 定义ｑ<０􀆰 ０５
的基因为差异表达基因[３０]ꎮ 使用 ＫＯＢＡＳ ３.０ 数据

库对差异表达基因进行 ＫＥＧＧ 功能富集分析[３１]ꎬ以
错误发现率(ＦＤＲ)<０􀆰 ０５ 的 ＫＥＧＧ 路径为显著富集

的代谢通路ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 低温胁迫下玉米自交系 Ｂ７３ 的主胚根长

不同处理下玉米自交系 Ｂ７３ 的主胚根生长动态

如图 １ 所示ꎮ 从图中可以看出ꎬ常温对照下ꎬ玉米自

交系 Ｂ７３ 的主胚根长呈不断增加的趋势ꎬ而低温处理

下ꎬ处理 １ ｄ 时ꎬ主胚根长有显著增加ꎬ此后ꎬ主胚根

生长缓慢ꎮ 低温处理 ２ ｄ 后ꎬ玉米自交系 Ｂ７３ 的主胚

根长显著低于常温对照ꎮ 低温处理 ６ ｄ 时ꎬ玉米自交

系 Ｂ７３ 的主胚根长比常温对照下降 ７５􀆰 ３％ꎮ
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∗∗表示低温处理各时间与常温对照相比差异极显著 ( Ｐ <
０􀆰 ０１)ꎮ
图 １　 常温和低温处理下ꎬ玉米种子主胚根长的变化动态

Ｆｉｇ.１ 　 Ｄｙｎａｍｉｃ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｅｍｂｒｙｏｎｉｃ
ｒｏｏｔ ｏｆ ｍａｉｚｅ ｓｅｅｄｓ ｕｎｄｅｒ ｎｏｒｍａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｌｏｗ
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

２.２　 低温胁迫下根系代谢物的变化

对 ８ 个根系样品代谢物进行主成分分析(ＰＣＡ)ꎬ
得到第 １ 主成分(ＰＣ１)和第 ２ 主成分(ＰＣ２)的贡献率

分别为 ９７􀆰 ４％和 ２􀆰 １％ꎬ同一处理的 ４ 个样本紧密聚

集(图 ２Ａ)ꎮ 通过代谢物注释共鉴定到 ８６ 种代谢物ꎬ
包括 ２７ 种氨基酸类代谢物、１１ 种碳水化合物、４ 种脂

类代谢物、４ 种核苷酸类代谢物、２０ 种有机酸类代谢

物和 ２０ 种其他类代谢物ꎬ分别占总代谢物的

３１􀆰 ４０％、１２􀆰 ７９％、４􀆰 ６５％、４􀆰 ６５％、２３􀆰 ２６％和 ２３􀆰 ２６％
(图 ２Ｂ)ꎮ 进一步比较常温对照和低温处理下代谢物

的变化ꎬ鉴定到 ５７ 种差异代谢物ꎬ其中氨基酸类物质

１７ 种ꎬ有机酸类物质 １３ 种ꎮ 低温胁迫下ꎬ４７ 种代谢

物含量增加ꎬ包括 １６ 种氨基酸类代谢物、８ 种碳水化

合物、４ 种核苷酸类代谢物、８ 种有机酸类代谢物以及

１１ 种其他代谢物ꎻ１０ 种代谢物含量减少ꎬ包括 １ 种氨

基酸类代谢物(脯氨酸)、４ 种脂类代谢物(十八烷酸、
十六烯酸、十七烷酸和二十烷酸)和 ５ 种有机酸类代

谢物(衣康酸、２￣甲基￣富马酸、水杨酸、莽草酸、奎宁

酸)(图 ２Ｃ、图 ２Ｄ)ꎮ
２.３　 差异代谢物的 ＫＥＧＧ 功能富集分析

错误发现率(ＦＤＲ) <０􀆰 ０５ 的显著差异代谢物

ＫＥＧＧ 通路如图 ３ 所示ꎮ 从图中可以看出ꎬ差异代谢

物的代谢途径主要富集在淀粉和蔗糖代谢ꎬ丙氨酸、
天冬氨酸和谷氨酸代谢以及半乳糖代谢等途径ꎮ
２.４　 低温处理下根系转录组分析

对常温对照和低温处理的根系样品进行转录组

分析ꎬ共鉴定出４１ ９３４个基因ꎮ 只要基因的 ＦＰＫＭ

值在 １ 个样本中大于 １ꎬ即可认为该基因是活跃表

达的[３２]ꎬ本研究发现共有２２ ２６１个基因处于活跃状

态ꎮ 通过对常温对照和低温处理转录组的比较分

析ꎬ本研究共鉴定到２ ７６９个差异表达基因(ＤＥＧ)ꎮ
低温胁迫下ꎬ１ ３０４个差异表达基因表达水平上调ꎬ
１ ４６５个差异表达基因表达水平下调ꎮ 在这些差异

表达基因中ꎬ进一步鉴定出 ２５１ 个转录因子基因ꎬ分
属于 ３６ 个不同的转录因子基因家族(图 ４Ａ)ꎮ 这些

转录因子涵盖了多种功能ꎬ如 ＡＲＦ、ＡＲＲ￣Ｂ、ＥＲＦ 等

转录因子参与激素信号转导ꎬ ｂＨＬＨ、ｂＺＩＰ、ＭＹＢ、
ＮＡＣ、ＷＲＫＹ 等转录因子在植物发育中扮演重要角

色ꎮ 差异表达基因的 ＫＥＧＧ 功能富集分析结果显

示ꎬ共有 ２２ 条通路呈现出显著富集(图 ４Ｂ)ꎮ
２.５　 在低温条件下ꎬ可溶性糖影响根系发育

结合差异表达基因和差异代谢物分析发现ꎬ在低

温胁迫下ꎬ根系生长主要由淀粉和蔗糖代谢通路介

导ꎮ 可溶性糖是植物体内的一类重要碳水化合物ꎬ对
植物的生长发育、代谢调控以及抗逆性等有重要的影

响ꎮ 低温胁迫下ꎬ海藻糖、葡萄糖、６￣磷酸￣葡萄糖、果
糖、６￣磷酸￣果糖等代谢物的丰度增加(图 ５)ꎮ 尿苷二

磷酸葡萄糖(ＵＤＰ￣葡萄糖)在蔗糖磷酸合成酶作用下

产生 ６￣磷酸￣蔗糖ꎬ６￣磷酸￣蔗糖通过 β￣呋喃果糖苷酶

合成果糖ꎬ果糖随后在己糖激酶的催化下合成 ６￣磷
酸￣果糖ꎬ后者在葡萄糖￣６￣磷酸异构酶的作用下转变

为 ６￣磷酸￣葡萄糖ꎻ同时 ＵＤＰ￣葡萄糖还在蔗糖合酶作

用下合成蔗糖ꎬＵＤＰ￣葡萄糖合成的 ６￣磷酸￣海藻糖在

海藻糖￣６￣磷酸合成酶作用下合成海藻糖ꎮ 纤维素通

过内切葡聚糖酶合成纤维糊精ꎬ而纤维糊精则在 β￣葡
萄糖苷酶作用下合成葡萄糖ꎬ葡萄糖可以在己糖激酶

的作用下生成 ６￣磷酸￣葡萄糖ꎮ 低温胁迫下ꎬ本试验

中共鉴定出 ２６ 个参与淀粉和蔗糖代谢的差异表达基

因ꎬ包括 １ 个表达显著上调的蔗糖磷酸合成酶基因ꎬ４
个表达显著上调的蔗糖合成酶基因ꎬ３ 个表达显著下

调的 β￣呋喃果糖苷酶基因ꎬ１ 个表达显著下调的己糖

激酶基因ꎬ１ 个表达显著上调的葡萄糖￣６￣磷酸异构酶

基因ꎬ８ 个表达显著下调的 ＣＥＬ 家族内切葡聚糖酶基

因ꎬ１ 个表达显著上调的 β￣葡萄糖苷酶基因ꎬ２ 个表达

显著上调和 ２ 个表达显著下调的海藻糖￣６￣磷酸磷酸

酶基因以及与通路中主要代谢物联系度较低的表达

显著上调的 ＺｍＳＳ３、ＺｍＳＳ１、ＺｍＩＤＰ６８７３ ３ 个基因(图
６)ꎮ 在低温胁迫下ꎬ这些差异基因的表达趋势与对应

代谢物含量的变化趋势不总是一致ꎮ
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Ａ:常温对照(ＣＫ)和低温处理样本根系代谢物的主成分分析ꎻＢ:代谢物分类ꎻＣ:差异代谢物数量ꎻＤ:对照和低温处理主胚根差异代谢物热图ꎮ
图 ２　 不同处理根系代谢物差异分析

Ｆｉｇ.２　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｒｏｏｔ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ
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Ｐ:差异显著概率值ꎮ
图 ３　 差异代谢物 ＫＥＧＧ 通路富集结果

Ｆｉｇ.３　 Ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｏｆ ＫＥＧＧ ｐａｔｈｗａｙｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｕｐｓ ｏｆ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ

Ａ:不同转录因子基因家族中差异表达基因数量ꎻＢ:差异表达基因 ＫＥＧＧ 代谢通路富集分析ꎮ Ｐ:差异显著概率值ꎮ
图 ４　 差异表达基因所属转录因子家族及其 ＫＥＧＧ 通路富集结果

Ｆｉｇ.４　 Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｆａｍｉｌｙ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ＫＥＧＧ ｐａｔｈｗａｙ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ
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图 ５　 不同处理糖类代谢物丰度

Ｆｉｇ.５　 Ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

ＦＰＫＭ:每千个碱基的转录每百万映射读取的片段数ꎮ
图 ６　 淀粉和蔗糖代谢途径中差异表达基因

Ｆｉｇ.６　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｓｔａｒｃｈ ａｎｄ ｓｕｃｒｏｓｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐａｔｈｗａｙｓ

３　 讨论与结论

低温胁迫是作物生长发育面临的主要非生物胁

迫之一ꎬ目前低温事件发生的频率和程度均呈增加

趋势ꎬ这严重威胁世界各国的粮食安全[３３￣３４]ꎮ 玉米

作为一种典型的热带作物ꎬ对低温极为敏感ꎬ特别是

苗期低温会显著抑制植株根系和地上部的生长ꎬ进
而影响玉米全生育的生长发育和产量形成[３４]ꎮ 本

研究通过转录组学和代谢组学相结合的方法ꎬ系统

探讨了玉米根系在低温胁迫下的生理和分子响应机

制ꎬ对于玉米耐寒性品种改良和栽培措施选择具有

重要的理论和实践意义ꎮ
低温对植物根系的影响体现在多个层面ꎬ包括对

细胞分裂和扩展的抑制、根尖活力的降低以及根系吸

收能力的减弱[３３]ꎮ 本研究中ꎬ低温处理 ２ ｄꎬ玉米主

胚根的长度显著下降ꎬ并且随着胁迫时间的延长ꎬ根
系生长抑制更加明显ꎬ处理 ６ ｄ 时玉米主胚根长降低

７５.３％ꎮ 这一结果与前人的研究结果一致[３５]ꎮ
刘芬[３６]的研究结果显示ꎬ低温胁迫能引起大量

的基因表达变化ꎬ许多与细胞壁形成、激素信号传

导、碳水化合物代谢等相关的基因显著上调或下调ꎮ
这些基因的差异表达可能是根系生长受抑制的分子

基础ꎮ 特别是参与细胞壁合成的内切葡聚糖酶基因

表达下调ꎬ可能导致根系细胞壁松弛性降低ꎬ进而影

响根系细胞的扩展和生长[３７]ꎮ
可溶性糖在植物应对低温胁迫中的作用已经得到

广泛关注ꎮ 可溶性糖不仅是作物生长发育的能量来

源ꎬ还能在低温胁迫下作为渗透保护剂ꎬ帮助细胞维持

渗透平衡ꎬ防止细胞脱水和膜结构损伤[３８]ꎮ 本研究中ꎬ
低温胁迫下玉米根系中的多种可溶性糖(如葡萄糖、果

９６０１杨爱清等:低温胁迫下玉米根系转录组和代谢组分析



糖、海藻糖等)显著积累ꎬ表明这些物质在玉米根系适

应低温胁迫过程中发挥着重要作用[３９]ꎮ 此外ꎬ本研究

还揭示了淀粉和蔗糖代谢途径在玉米根系应对低温胁

迫中的关键作用ꎮ 淀粉和蔗糖代谢通路中的多个关键

基因在低温胁迫下显著上调表达ꎬ如蔗糖磷酸合成酶

和蔗糖合成酶基因的上调表达、β￣呋喃果糖苷酶基因

的下调表达、多个海藻糖￣６￣磷酸合成酶基因的上调表

达ꎬ这些基因的上调表达或下调表达不但可以促进蔗

糖和海藻糖的合成和积累ꎬ还能维持细胞的渗透压稳

定、稳固细胞膜和蛋白质结构ꎬ从而增强植物抵御低温

胁迫的能力ꎮ 这些结果与前人研究结果[４０￣４３]一致ꎮ 同

样ꎬ低温下糖类代谢途径的调控对于提高植物的耐寒

性在拟南芥和水稻等植物中亦具有关键作用[４４￣４５]ꎮ 糖

类不仅作为能量物质ꎬ还能与其他物质互作调控植物

的生长发育和响应逆境胁迫[４６￣５３]ꎮ
通过转录组和代谢组的联合分析ꎬ本研究结果

表明ꎬ低温对玉米根系的生长具有显著的抑制作用ꎬ
并能诱导基因表达和代谢物积累的变化ꎮ 其中ꎬ淀
粉和蔗糖代谢是玉米根系适应低温胁迫的关键途

径ꎬ多个与糖类代谢相关的基因和代谢物在低温下

显著变化ꎮ
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ａｌ. Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｍｅ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ￣ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓꎬ
ｓｔａｒｃｈ ａｎｄ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｃｏｎｔｅｎｔｓꎬ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｎｄ
ｙｉｅｌｄ ａｔｔｒｉｂｕｔｅｓ ｏｆ ｔｗｏ ｃｏｎｔｒａｓｔｉｎｇ ｒｉｃｅ ｇｅｎｏｔｙｐｅｓ ｓｕｂｊｅｃｔｅｄ ｔｏ ｓａｌｔ
ｓｔｒｅｓｓ[ Ｊ] . Ｐｒｏｔｏｐｌａｓｍａꎬ２０１３ꎬ２５０(５):１１５７￣１１６７.

[１８] ＹＡＯ Ｙ Ｘꎬ ＤＯＮＧ Ｑ Ｌꎬ ＹＯＵ Ｃ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ
ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ａｐｐｌｅ ＭｄＶＨＰ１ ｇｅｎｅ ｒｅｖｅａｌｓ ｉｔｓ ｉｎ￣
ｖｏｌｖｅｍｅｎｔ ｉｎ Ｎａ＋ꎬ ｍａｌａｔｅ ａｎｄ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ [ Ｊ] .
Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ２０１１ꎬ４９(１０):１２０１￣１２０８.

[１９] ＰＲＩＣＥ Ｊꎬ ＬＩ Ｔ Ｃꎬ ＫＡＮＧ Ｓ Ｇꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｇｌｕｃｏｓｅ ｓｉｇ￣
ｎａｌｉｎｇ ｄｕｒｉｎｇ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ
２００３ꎬ１３２(３):１４２４￣１４３８.

[２０] ＲＯＬＤÁＮ Ｍꎬ ＧÓＭＥＺ￣ＭＥＮＡ Ｃꎬ ＲＵＩＺ￣ＧＡＲＣÍＡ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｕ￣
ｃｒｏｓｅ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ｏｎ ｔｈｅ ａｅｒｉａｌ ｐａｒｔ ｏｆ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｐｒｏｍｏｔｅｓ ｍｏｒｐｈｏ￣
ｇｅｎｅｓｉｓ ａｎｄ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｉｎ ｔｈｅ ｄａｒｋ [ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ
Ｊｏｕｒｎａｌꎬ１９９９ꎬ２０(５):５８１￣５９０.

[２１] ＺＨＯＵ Ｌꎬ ＪＡＮＧ Ｊ Ｃꎬ ＪＯＮＥＳ Ｔ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｌｕｃｏｓｅ ａｎｄ ｅｔｈｙｌｅｎｅ ｓｉｇ￣
ｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ ｃｒｏｓｓｔａｌｋ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｂｙ ａｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｇｌｕｃｏｓｅ￣ｉｎ￣
ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｍｕｔａｎｔ[Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉ￣
ｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ １９９８ꎬ ９５ ( １７): １０２９４￣
１０２９９.

[２２] ＨＡＮＳＯＮ Ｊꎬ ＪＯＨＡＮＮＥＳＳＯＮ Ｈꎬ ＥＮＧＳＴＲÖＭ Ｐ. Ｓｕｇａｒ￣ｄｅｐｅｎｄ￣
ｅｎｔ ａｌｔｅｒａｔｉｏｎｓ ｉｎ Ｃｏｔｙｌｅｄｏｎ ａｎｄ ｌｅａｆ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ
ｐｌａｎｔｓ ｅｘｐｒｅｓｓｉｎｇ ｔｈｅ ＨＤＺｈｄｉｐ ｇｅｎｅ ＡＴＨＢ１３[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２００１ꎬ４５(３):２４７￣２６２.

[２３] ＬＩＵ Ｃ Ｔꎬ ＭＡＯ Ｂ Ｇꎬ ＯＵ Ｓ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. ＯｓｂＺＩＰ７１ꎬａ ｂＺＩＰ ｔｒａｎｓｃｒｉｐ￣
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ｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒꎬｃｏｎｆｅｒｓ ｓａｌｉｎｉｔｙ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２０１４ꎬ８４(１ / ２):１９￣３６.

[２４] ＬＩＵ Ｃ Ｔꎬ ＯＵ Ｓ Ｊꎬ ＭＡＯ Ｂ Ｇꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅａｒｌｙ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｂＺＩＰ７３ ｆａ￣
ｃｉｌｉｔａｔｅｄ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｊａｐｏｎｉｃａ ｒｉｃｅ ｔｏ ｃｏｌｄ ｃｌｉｍａｔｅｓ[ Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ
Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓꎬ２０１８ꎬ９(１):３３０２.

[２５] ＬＩＵ Ｃ Ｔꎬ ＳＣＨＬÄＰＰＩ Ｍ Ｒꎬ ＭＡＯ Ｂ Ｇꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｂＺＩＰ７３ ｔｒａｎ￣
ｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｃｏｎｔｒｏｌｓ ｒｉｃｅ ｃｏｌｄ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ａｔ ｔｈｅ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ
ｓｔａｇｅ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２０１９ꎬ１７(９):１８３４￣１８４９.

[２６] ＸＩＡＮＧ Ｙꎬ ＨＵＡＮＧ Ｙ Ｍꎬ ＸＩＯＮＧ Ｌ Ｚ. Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｔｒｅｓｓ￣
ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ＣＩＰＫ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｒｉｃｅ ｆｏｒ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２００７ꎬ１４４(３):１４１６￣１４２８.

[２７] ＴＡＭＭＩＮＥＮ Ｉꎬ ＭＡＫＥＬＡ Ｐꎬ ＨＥＩＮＯ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｃｔｏｐｉｃ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ
ｏｆ ＡＢＩ３ ｇｅｎｅ ｅｎｈａｎｃｅｓ ｆｒｅｅｚｉｎｇ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ａｂｓｃｉｓｉｃ
ａｃｉｄ ａｎｄ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈｅｌｉａｎａ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒ￣
ｎａｌꎬ２００１ꎬ２５(１):１￣８.

[２８] ＫＩＭ Ｄꎬ ＬＡＮＧＭＥＡＤ Ｂꎬ ＳＡＬＺＢＥＲＧ Ｓ Ｌ. ＨＩＳＡＴ:ａ ｆａｓｔ ｓｐｌｉｃｅｄ
ａｌｉｇｎｅｒ ｗｉｔｈ ｌｏｗ ｍｅｍｏｒｙ ｒｅｑｕｉｒｅｍｅｎｔｓ[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｍｅｔｈｏｄｓꎬ２０１５ꎬ
１２(４):３５７￣３６０.

[２９] ＬＩＡＯ Ｙꎬ ＳＭＹＴＨ Ｇ Ｋꎬ ＳＨＩ Ｗ. ＦｅａｔｕｒｅＣｏｕｎｔｓ:ａｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｇｅｎｅｒ￣
ａｌ ｐｕｒｐｏｓｅ ｐｒｏｇｒａｍ ｆｏｒ ａｓｓｉｇｎｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｒｅａｄｓ ｔｏ ｇｅｎｏｍｉｃ ｆｅａ￣
ｔｕｒｅｓ[Ｊ] . Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓꎬ２０１４ꎬ３０(７):９２３￣９３０.

[３０] ＷＡＮＧ Ｌ Ｋꎬ ＦＥＮＧ Ｚ Ｘꎬ ＷＡＮＧ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. ＤＥＧｓｅｑ:ａｎ Ｒ ｐａｃｋａｇｅ
ｆｏｒ ｉｄｅｎｔｉｆｙｉｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｆｒｏｍ ＲＮＡ￣ｓｅｑ ｄａｔａ
[Ｊ] . Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓꎬ２０１０ꎬ２６(１):１３６￣１３８.

[３１] ＫＡＮＥＨＩＳＡ Ｍꎬ ＡＲＡＫＩ Ｍꎬ ＧＯＴＯ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. ＫＥＧＧ ｆｏｒ ｌｉｎｋｉｎｇ ｇｅ￣
ｎｏｍｅｓ ｔｏ ｌｉｆｅ ａｎｄ ｔｈｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ[ Ｊ] . Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ
２００８ꎬ３６(Ｄ):４８０￣４８４.

[３２] ＹＩ Ｆꎬ ＧＵ Ｗꎬ ＣＨＥＮ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｏｒａｌ￣ｒｅｓｏｌｕｔｉｏｎ ｔｒａｎｓｃｒｉｐ￣
ｔｏｍｅ ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｏｆ ｅａｒｌｙ ｍａｉｚｅ ｓｅｅｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ[ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ
Ｃｅｌｌꎬ２０１９ꎬ３１(５):９７４￣９９２.

[３３] ＸＩＯＮＧ Ｌ Ｍꎬ ＳＣＨＵＭＡＫＥＲ Ｋ Ｓꎬ ＺＨＵ Ｊ Ｋ. Ｃｅｌｌ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｄｕｒｉｎｇ
ｃｏｌｄꎬｄｒｏｕｇｈｔꎬａｎｄ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ[ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２００２ꎬ１４( Ｓ):
１６５￣１８３.

[３４] 罗　 宁ꎬ魏　 湜ꎬ李　 晶ꎬ等. 低温胁迫对玉米苗期根系特征及

电导率的影响[Ｊ] . 生态学杂志ꎬ２０１４ꎬ３３(１０):２６９４￣２６９９.
[３５] 于文颖ꎬ冯　 锐ꎬ纪瑞鹏ꎬ等. 苗期低温胁迫对玉米生长发育及

产量的影响[Ｊ] . 干旱地区农业研究ꎬ２０１３ꎬ３１(５):２２０￣２２６.
[３６] 刘　 芬. 低温胁迫对细枝木麻黄无性系生理指标和转录组的

影响[Ｄ]. 长沙:中南林业科技大学ꎬ２０１５.
[３７] ＰＡＣＨＥＣＯ Ｊ Ｍꎬ ＲＡＮＯＣＨＡ Ｐꎬ ＫＡＳＵＬＩＮ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｐｏｐｌａｓｔｉｃ

ｃｌａｓｓⅢ ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅｓ ＰＲＸ６２ ａｎｄ ＰＲＸ６９ ｐｒｏｍｏｔｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｒｏｏｔ
ｈａｉｒ ｇｒｏｗｔｈ ａｔ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ [ Ｊ ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓꎬ
２０２２ꎬ１３:１３１０.

[３８] ＲＵＡＮ Ｙ Ｌ. Ｓｕｃｒｏｓｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ:ｇａｔｅｗａｙ ｔｏ ｄｉｖｅｒｓｅ ｃａｒｂｏｎ ｕｓｅ ａｎｄ
ｓｕｇａｒ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ[ Ｊ] . Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２０１４ꎬ６５:
３３￣６７.

[３９] ＫＬＯＴＫＥ Ｊꎬ ＫＯＰＫＡ Ｊꎬ ＧＡＴＺＫＥ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｍｐａｃｔ ｏｆ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ
ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｎ ｔｈｅ ａｃｑｕｉｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｆｒｅｅｚｉｎｇ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ａｃｃｅｓ￣

ｓｉｏｎｓ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ｗｉｔｈ ｃｏｎｔｒａｓｔｉｎｇ ｃｏｌｄ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ –

ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｆｏｒ ａ ｒｏｌｅ ｏｆ ｒａｆｆｉｎｏｓｅ ｉｎ ｃｏｌｄ ａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎ[Ｊ] . ＰｌａｎｔꎬＣｅｌｌ
＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ２００４ꎬ２７(１１):１３９５￣１４０４.

[４０] ＬＩ Ｘꎬ ＤＵ Ｊꎬ ＧＵＯ Ｊ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｃｕｃｕｍｂｅｒ ｓｕｃｒｏｓｅ
ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｓｙｎｔｈａｓｅｓ ４ (ＣｓＳＰＳ４) ｉｎ ｃａｒｂｏｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ａｎｄ ｔｒａｎｓ￣
ｐｏｒｔ ｉｎ ｓｕｃｒｏｓｅ￣ ａｎｄ ｓｔａｃｈｙｏｓｅ￣ｔｒａｎｓｐｏｒｔｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ[ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ
Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２０１８ꎬ２２８:１５０￣１５７.

[４１] ＺＯＵ Ｙ Ｐꎬ ＭＡ Ｌ Ｊꎬ ＤＯＮＧ Ｈ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. ＰｓｔＴＰＳ１ꎬｔｈｅ ｔｒｅｈａｌｏｓｅ￣６￣
ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ ｇｅｎｅ ｏｆ Ｐｕｃｃｉｎｉａ ｓｔｒｉｉｆｏｒｍｉｓ ｆ. ｓｐ. ｔｒｉｔｉｃｉꎬ ｉｎ￣
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