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　 　 摘要:　 锌(Ｚｎ)是动植物生长发育必需的微量营养元素之一ꎬ生物机体只能通过从外界摄入获取ꎮ 小麦是世

界三大主要粮食作物之一ꎬ更是部分 Ｚｎ 营养缺乏地区的主要粮食作物ꎮ 通过分子设计育种提高小麦籽粒 Ｚｎ 含

量ꎬ是改善这些地区 “隐形饥饿” 问题的高效方式ꎮ 本研究在对多份小麦种质进行锌积累能力比较的基础上ꎬ选取

锌高效品种中麦 １７５ 进行缺锌胁迫处理ꎬ发现与不缺锌胁迫对照相比ꎬ其总根长、根体积、根表面积、平均根直径和

根尖数量等在缺锌胁迫初期均显著增加ꎮ 转录组分析结果表明ꎬ缺锌胁迫下中麦 １７５ 的根系和叶片中分别有１ ９３６
个和２ ２８７个差异表达基因(ＤＥＧ)ꎮ ＧＯ 分析结果显示ꎬ这些差异表达基因主要富集于离子跨膜转运蛋白活性、离
子稳态、金属离子转运、锌离子转运及植物激素信号通路等条目ꎮ ＫＥＧＧ 分析结果表明ꎬ叶片中差异表达基因主要

富集在半胱氨酸和甲硫氨酸代谢通路ꎬ其中参与麦根酸类物质(Ｍｕｇｉｎｅｉｃ ａｃｉｄｓꎬＭＡ)生物合成的 ＳＡＭ、ＮＡＡＴ 等基

因ꎬ以及参与乙烯合成的 ＡＣＯ、ＡＣＳ 基因均显著上调表达ꎻ根系中差异表达基因主要富集在苯丙烷生物合成通路ꎬ
其中参与木质素合成的关键基因(如 ＣＣＲ、ＣＡＤ、ＣＯＭＴ、ＬＡＣ 基因)均显著下调表达ꎮ 推测中麦 １７５ 在缺锌环境下可

能通过降低细胞壁滞留金属离子的能力ꎬ以提升根系对 Ｚｎ 离子的吸收效率ꎮ 本研究结果解析了小麦 Ｚｎ 吸收与积

累的分子机制ꎬ为小麦锌生物强化育种提供了基因资源ꎮ
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　 　 Ａｂｓｔｒａｃｔ:　 Ｚｉｎｃ (Ｚｎ) ｉｓ ｏｎｅ ｏｆ ｔｈｅ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｍｉｃｒｏｎｕｔｒｉｅｎｔｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ａｎｉｍａｌｓ ａｎｄ ｐｌａｎｔｓꎬ
ａｎｄ ｌｉｖｉｎｇ ｏｒｇａｎｉｓｍｓ ｃａｎ ｏｎｌｙ ａｃｑｕｉｒｅ ｉｔ ｔｈｒｏｕｇｈ ｅｘｔｅｒｎａｌ ｉｎｔａｋｅ. Ｗｈｅａｔ ｉｓ ｏｎｅ ｏｆ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｍａｊｏｒ ｓｔａｐｌｅ ｆｏｏｄ ｃｒｏｐｓ ｇｌｏｂａｌｌｙꎬ
ａｎｄ ｅｖｅｎ ｓｅｒｖｅｓ ａｓ ｔｈｅ ｐｒｉｍａｒｙ ｓｔａｐｌｅ ｆｏｏｄ ｃｒｏｐ ｉｎ ｒｅｇｉｏｎｓ ｄｅｆｉｃｉｅｎｔ ｉｎ Ｚｎ ｎｕｔｒｉｔｉｏｎ. Ｅｎｈａｎｃｉｎｇ Ｚｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｗｈｅａｔ ｇｒａｉｎｓ
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ｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙｓ. ＫＥＧＧ ａｎａｌｙｓｉｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｔｈａｔ ＤＥＧｓ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｗｅｒｅ ｐｒｉｍａｒｉｌｙ ｅｎｒｉｃｈｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｃｙｓｔｅｉｎｅ ａｎｄ ｍｅｔｈｉｏｎｉｎｅ
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ｇｅｎｅｓ) ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｄｏｗｎ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ. Ｉｔ ｉｓ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｚｅｄ ｔｈａｔ Ｚｈｏｎｇｍａｉ １７５ ｍａｙ ｉｍｐｒｏｖｅ ｔｈｅ ａｂｓｏｒｐｔｉｏｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ Ｚｎ
ｉｏｎｓ ｉｎ ｒｏｏｔｓ ｂｙ ｒｅｄｕｃｉｎｇ ｔｈｅ ａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｃｅｌｌ ｗａｌｌｓ ｔｏ ｒｅｔａｉｎ ｍｅｔａｌ ｉｏｎｓ ｕｎｄｅｒ Ｚｎ￣ｄｅｆｉｃｉｅｎｔ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ
ｐｒｏｖｉｄｅ ｇｅｎｅｔｉｃ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ｆｏｒ ｄｅｃｉｐｈｅｒｉｎｇ ｔｈｅ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ Ｚｎ ａｂｓｏｒｐｔｉｏｎ ａｎｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｗｈｅａｔꎬ ａｓ ｗｅｌｌ ａｓ
ｆｏｒ Ｚｎ ｂｉｏｆｏｒｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｂｒｅｅｄｉｎｇ.
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　 　 锌(Ｚｎ)是对人体健康至关重要的微量营养元

素ꎬ只能通过食物获取ꎬ在人体不同微量元素中锌

的作用仅次于铁ꎮ 世界范围内约 ４９％的土壤锌含

量低于标准值ꎬ这使得锌营养缺乏成为农业生产

过程中广泛存在的问题之一[１￣２] ꎮ 据统计ꎬ全球超

过 ３０％的人口正遭受由缺锌等微量元素所引发的

“隐形饥饿”威胁[３] ꎮ 增加主要粮食作物可食用部

分的锌含量已经成为现今作物育种的重要目标之

一ꎮ 而在众多粮食作物之中ꎬ谷物类作物缺锌的

问题更为突出ꎮ 作为中国第二大粮食作物ꎬ小麦

的种植面积占据全国粮食作物种植总面积的

２１􀆰 ０％ꎬ所以提高小麦籽粒锌含量对于改善人体缺

锌状况具有重要意义[４￣５] ꎮ Ｕａｕｙ 等[６]研究发现ꎬ通
过基因工程手段可以改良小麦籽粒中的微量元素

含量ꎻＢｈａｔｉ 等[７] 和 Ｚｕｌｆｉｑａｒ 等[８] 研究发现ꎬ小麦中

的功能性转运蛋白基因可以减少植物酸的合成ꎬ
从而促进锌元素通过根系吸收在小麦植株中积

累ꎻＯｌｓｅｎ 等[９] 发现在拟南芥中 ＡｔＨＭＡ２ 基因和

ＡｔＨＭＡ４ 基因对锌离子转运具有关键作用ꎬ其转运

蛋白特异性能够将锌从种皮转移到子叶中ꎮ 这些

发现为作物锌营养强化育种提供了重要理论依

据ꎮ 目前ꎬ针对小麦锌积累主效基因克隆研究仍

较为匮乏ꎮ 现有成果仅对小麦根、叶组织中的部

分锌积累分子机制进行了初步解析ꎬ而与小麦籽

粒锌积累及生长发育密切相关的关键候选基因ꎬ
其功能及调控机制仍有待系统探究ꎮ 因此ꎬ本研

究利用核糖核酸测序(ＲＮＡ￣Ｓｅｑ)技术ꎬ以小麦为

研究对象ꎬ对缺锌胁迫环境的小麦开展转录组研

究ꎬ系统分析小麦根部与叶片在缺锌状态下的转

录组表达特征ꎬ旨在挖掘小麦根、叶组织中对缺锌

胁迫响应的关键基因ꎬ构建相关转录调控网络ꎬ为
后续小麦锌生物强化育种的分子改良实践提供理

论支撑与基因资源ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 供试材料

供试小麦品种中麦 １７５ 种子由安徽科技学

院躬行楼 ６４０３ 实验室提供ꎬ待种子萌发后ꎬ挑选

２ 叶 １ 心期、长势一致的幼苗转入 Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养

液中继续培养至 ４ 叶 １ 心期后进行缺锌胁迫处

理ꎮ 营养液成分及浓度为: Ｃａ ( ＮＯ３ ) ２ 􀅰４Ｈ２ Ｏ
５.０×１０ －３ ｍｏｌ / Ｌꎻ ＫＮＯ３ ５.０× １０ －３ ｍｏｌ / Ｌꎻ ＫＨ２ ＰＯ４

１.０×１０ －３ ｍｏｌ / ＬꎻＭｇＳＯ４􀅰７Ｈ２Ｏ ２.０× １０ －３ ｍｏｌ / Ｌꎻ
Ｈ３ＢＯ３４.６× １０ －５ ｍｏｌ / Ｌꎻ ＭｎＳＯ４ 􀅰 Ｈ２ Ｏ １.０× １０ －５

ｍｏｌ / Ｌꎻ (ＮＨ４) ６Ｍｏ７Ｏ２４􀅰４Ｈ２Ｏ ５.０× １０ －８ ｍｏｌ / Ｌꎻ
ＣｕＳＯ４􀅰５Ｈ２Ｏ ２.０× １０ －７ ｍｏｌ / Ｌꎻ ＮａＦｅＥＤＴＡ􀅰３Ｈ２Ｏ
５.０×１０－５ ｍｏｌ / Ｌꎮ 本研究设置 ２ 个处理ꎬ以 Ｈｏａｇｌａｎｄ
营养液含 Ｚｎ２＋ ７.７× １０－５ ｍｏｌ / Ｌ正常培养作为对照

(ＣＫ)ꎻ以不含 Ｚｎ２＋ 的 Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液培养作为缺

锌胁迫处理(Ｔ)ꎮ 处理 １４ ｄ 后ꎬ 取中麦 １７５ 根部、
叶片ꎬ 每个材料设置 ３ 次生物学重复ꎬ样品经液氮

迅速冷冻处理后在－８０ ℃冰箱中保存ꎬ备用ꎮ
１.２　 生化试剂

总 ＲＮＡ 提取试剂盒购自南京博雷兹生物科技

有限公司ꎬＥＡＳＹｓｐｉｎ Ｐｌｕｓ 植物 ＲＮＡ 快速提取试剂

盒、ＥａｓｙＳｃｒｉｐｔ 一步法去除 ｇＤＮＡ 及第一链 ｃＤＮＡ 合

成试剂盒均购自北京全式金生物技术有限公司ꎻ
ＣｈａｎＱ Ｕｎｉｖｅｒｓａｌ ＳＹＢＲ ｑＰＣＲ Ｍａｓｔｅｒ Ｍｉｘ 购自南京诺

唯赞生物科技股份有限公司ꎮ 由上海生工生物技术

服务有限公司完成 ＰＣＲ 引物合成ꎮ
１.３　 土壤理化性质测定

为测定试验田土壤理化性质ꎬ采用五点取样法

采集本试验小麦种植区域０~ ２０ ｃｍ 土层的土壤样

品ꎬ剔除杂物后风干ꎬ磨细ꎬ过 ０􀆰 ２５ ｍｍ 孔径尼龙网

筛ꎬ用于土壤 ｐＨ、全氮含量、速效磷含量、速效钾含
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量、有效锌含量等理化性质的测定ꎬ具体测定过程参

照刘慧[５]的方法进行ꎮ
１.４　 籽粒锌含量的测定

将 ４０ 个为比较锌吸收效率的小麦品种(系)(分
别为郑麦 １１３、新麦 ３１、新麦 ２１１１、中合￣１５７、濮兴 ５
号、许科 ７１８、鑫农 ５１８、扬麦 １８、淮麦 ２４、益科麦 ３ 号、
兰考 １８１、瑞华 １１０１、淮麦 ２５、阳光 ８２８、淮麦 ２３、登海

２０８、西农 ５８５、泛麦 １４、中合￣７５、西农 ５２９、漯 ４６８８、国
麦 ０５２６、安 １２１１、仲麦 １ 号、安农 １２０６、谷神麦 ９ 号、龙
科 １２２１、豪麦 １６、中合￣１２１、长河 ２３、怀川 ９１９、中麦

１７５、郑麦 １８６０、扬麦 １４、周麦 １８、淮麦 ２１、中合 ６、中育

１２１１、黄方柱、扬麦 １５)于 ２０２４ 年在安徽科技学院农

业实验农场进行田间试验ꎮ 分 ４ 个小组种植ꎬ每份材

料种植 ４ 行ꎬ行长 １００ ｃｍꎬ行距 ２５ ｃｍꎬ株距 １０ ｃｍꎮ
成熟时ꎬ每个品种随机剪取 ５０ 个小麦穗ꎬ风干后人工

脱粒ꎮ 取 ５０ 克小麦籽粒ꎬ分别用自来水和蒸馏水快

速冲洗 ３ 次ꎬ然后 ６５ ℃烘干ꎬ磨成粉ꎬ利用 Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ
３１００ 交叉打粒机(德国汉堡珀尔滕仪器公司产品)进
行锌含量检测ꎮ
１.５　 小麦根系分泌有机酸含量的测定

将不同锌浓度水培处理的中麦 １７５ 根系样品用

去离子水冲洗 ３ 次ꎬ烘干后置于液氮中研磨至粉末

状ꎮ 准确称取 １ ｇ 样品置于离心管中ꎬ加入 ２ ｍＬ 超

纯水ꎬ冰水浴条件下超声提取 ３０ ｍｉｎꎬ随后 ４ ℃、
１２ ０００ ｇ 离心 ５ ｍｉｎꎬ收集上清液ꎬ残渣重复提取 １
次ꎬ合并 ２ 次上清液并定容至 ５ ｍＬꎮ 取 １ ｍＬ 提取

液经 ０􀆰 ２２ μｍ 水相滤膜过滤后ꎬ采用高效液相色谱

仪(ＨＰＬＣꎬＡｇｉｌｅｎｔ １２６０ 系列)检测ꎮ 色谱柱:Ｐｏｌａｒｉｓ
１８０Ａ Ｃ１８￣Ａ (２５０.０ ｍｍ×４􀆰 ６ ｍｍꎬ５ μｍ)ꎻ流动相:
ｐＨ 为 ２􀆰 ８ꎬ ０􀆰 ５％ ＮＨ４Ｈ２ＰＯ４ 水 溶 液ꎻ 流 速 １􀆰 ０
ｍＬ / ｍｉｎꎻ进样量 １０ μＬꎮ 通过与标准品的液相色谱

比较确定小麦根系分泌物的类型ꎬ 并利用标准品的

标准曲线测定根系分泌物的浓度ꎮ
１.６　 ＲＮＡ 样品的提取及转录组测序

按照 ＲＮＡ 快速提取试剂盒说明书ꎬ提取对照和

缺锌胁迫处理的小麦根部和叶片样品总 ＲＮＡꎬ各样

品第一链 ｃＤＮＡ 的合成参照逆转录试剂盒的操作流

程完成ꎮ ＲＮＡ￣Ｓｅｑ 测序委托武汉伯远生物科技有限

公司实施ꎬ采用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＮｏｖａＳｅｑ ６０００ 平台开展转

录组分析ꎮ 以每千个碱基的转录每百万映射读取的

片段数(ＦＰＫＭ)≥２ 且Ｐ<０􀆰 ０５ 为标准ꎬ筛选处理与

对照之间的显著差异表达基因(ＤＥＧ)ꎬ对所得数据

进行 ＧＯ 功能显著性富集分析及 ＫＥＧＧ 显著性富集

分析ꎬ筛选出显著富集的通路ꎮ
１.７　 基因表达数据分析

利用 ＨＩＳＡＴ２ ｖｅｒｓｉｏｎ ２.２.１ 软件ꎬ将 １２ 个样本

过滤后的清洁读段(Ｃｌｅａｎ ｒｅａｄｓ)比对到普通小麦

(Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ)基因组ꎮ 保留唯一比对的 ｒｅａｄｓ
并去除重复 ｒｅａｄｓ 后ꎬ使用 ｆｅａｔｕｒｅＣｏｕｎｔｓ ｖｅｒｓｉｏｎ ２.０.１
工具进行样本的基因表达量定量ꎮ 同时ꎬ利用 ＧＯ、
ＫＥＧＧ 和非冗余(ＮＲ)数据库对基因进行功能注释ꎮ
采用 ＤＥＳｅｑ２ 工具筛选差异表达基因ꎬ并用 Ｒ 包

ｃｌｕｓｔｅｒＰｒｏｆｉｌｅｒ ｖｅｒｓｉｏｎ ４.１.３ 完成通路富集分析ꎮ
１.８　 荧光定量逆转录 ＰＣＲ(ｑＲＴ￣ＰＣＲ)分析

采用 ｑＲＴ￣ＰＣＲꎬ对筛选出的 １５ 个与中麦 １７５ 根

和叶发育相关的差异表达基因进行验证ꎮ 以转录组

测序所用的 ＲＮＡ 为模板ꎬ通过反转录试剂盒合成 ｃＤ￣
ＮＡ 第一链ꎬ以该 ｃＤＮＡ 为模板ꎬ使用 ＣｈａｎＱ 通用型

ＳＹＢＲ 荧光定量 ＰＣＲ 预混液在 ＳｔｅｐＯｎｅＰｌｕｓ 实时荧光

定量 ＰＣＲ 系统进行 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 反应ꎮ 试验选用小麦

Ａｃｔｉｎ 基因为内参基因ꎬ每个反应设置 ３ 次生物学重

复和 ３ 次技术重复ꎬ对结果利用 ２－△△Ｃｔ方法进行分

析ꎬ荧光定量所用引物序列见表 １ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 土壤理化性质

经检测ꎬ试验田土壤有机质含量 ２１􀆰 ３６ ｇ / ｋｇꎬ全氮

含量 １􀆰 １６ ｇ / ｋｇꎬ有效磷含量 ２２􀆰 １０ ｍｇ / ｋｇꎬ速效钾含量

１５０􀆰 ５６ ｍｇ / ｋｇꎬ有效锌含量 ０􀆰 ８５ ｍｇ / ｋｇꎬｐＨ 值 ６􀆰 ８９ꎮ
２.２　 小麦籽粒中的锌含量

检测结果显示ꎬ４０ 个中国普通小麦品种(系)籽
粒锌含量变化范围在２１.４１~５１􀆰 ５９ ｍｇ / ｋｇꎬ其中中麦

１７５ 籽粒锌含量最高ꎬ为 ５１􀆰 ５９ ｍｇ / ｋｇ(图 １)ꎮ
２.３　 小麦根系对缺锌胁迫的响应

与对照相比ꎬ缺锌胁迫处理的中麦 １７５ 根系总

根长、表面积、体积、平均直径和根尖数量均显著增

加(Ｐ<０􀆰 ０５)(表 ２)ꎮ
２.４　 缺锌胁迫对小麦根系分泌有机酸含量的影响

从图 ２ 可知ꎬ与 ＣＫ 相比ꎬ在缺锌胁迫处理 ２８ ｄ
后中麦 １７５ 根系分泌物中苹果酸含量增加ꎬ草酸含

量有所降低ꎮ ＣＫ 处理苹果酸含量为 ３５􀆰 ５８ μｇ / ｇꎬＴ
处理苹果酸含量为 ５７􀆰 ７８ μｇ / ｇ(图 ２Ａ)ꎻＣＫ 处理草

酸含量为 １１􀆰 ２７ ｍｇ / ｇꎬ Ｔ 处理草酸含量为 １０􀆰 ９９
ｍｇ / ｇ(图 ２Ｂ)ꎮ
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表 １　 本研究荧光定量所用引物

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｉｍｅｒｓ ｕｓｅｄ ｆｏｒ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅ ＰＣＲ (ｑＰＣＲ) ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ

引物名称　 　 序列(５′→３′) 　 　 　 　 　 　 　 　 靶基因　 　 　 　 　 　 　 　

ｔＤＴ￣Ｆ ＣＧＣＣＧＣＣＡＴＣＡＣＧＧＡＧＴＴ 苹果酸转运蛋白基因

ｔＤＴ￣Ｒ ＧＣＣＣＡＣＣＡＣＴＴＴＧＡＴＣＧＧＴＡＴＴ

ＺＩＦ￣Ｆ ＴＡＴＣＴＡＣＣＴＴＣＧＡＧＣＣＧＴＴＣＣＴ 锌诱导促进家族基因

ＺＩＦ￣Ｒ ＧＴＣＧＣＡＣＧＴＴＧＴＧＡＴＣＴＣＣＣ

ｔＤＴ１￣Ｆ ＧＣＧＣＴＣＡＣＣＴＡＣＣＴＴＣＴＣＧＴＣ 苹果酸转运蛋白基因

ｔＤＴ１￣Ｒ ＧＣＣＣＣＴＣＣＡＧＣＣＧＴＣＣＴＴＧＣＡＣＣＡＧ

ＨＭＡ１￣Ｆ ＣＧＡＣＧＧＴＣＡＴＧＣＧＧＴＴＧＧ 镉 / 锌转运 ＡＴＰ 酶基因

ＨＭＡ１￣Ｒ ＧＣＧＧＣＧＡＴＣＡＧＧＡＧＧＡＧＡ

ＲＭＡ２￣Ｆ ＣＡＧＴＧＣＣＡＣＡＴＣＡＡＧＣＡＡＧＡＡＡ Ｅ３ 泛素连接酶基因

ＲＭＡ２￣Ｒ ＣＴＣＣＧＴＣＡＴＴＡＧＡＡＧＡＴＣＡＣＡＡＣＡＧ

ＣＯＡ￣Ｆ ＧＴＡＣＧＡＧＧＧＣＣＴＧＧＴＴＧＣＧ 肉桂酰辅酶 Ａ 连接酶基因

ＣＯＡ￣Ｒ ＧＴＧＡＡＧＧＴＣＣＡＧＣＣＧＴＴＧＣ

ＰＯＤ￣Ｆ ＡＴＧＧＣＧＡＡＧＣＴＧＡＧＧＡＡＣＡＡ 过氧化物酶基因

ＰＯＤ￣Ｒ ＣＣＧＴＣＧＧＡＧＴＧＧＡＡＧＡＧＧＣ

ＩＴＦ￣Ｆ ＣＧＡＧＧＴＣＣＣＡＣＣＧＡＡＡＧＡＴＧ 铁相关转录因子基因

ＩＴＦ￣Ｒ ＧＡＧＧＧＡＧＣＧＡＡＧＧＴＴＧＧＡＡＴＡ

ＷＡＴ１￣Ｆ ＧＣＧＧＴＴＣＣＣＧＴＧＧＡＣＴＡＡＧ ＷＡＴ 相关蛋白基因

ＷＡＴ１￣Ｒ ＧＣＡＧＧＡＧＧＣＧＡＴＧＡＧＣＡＴＴ

ＶＩＴ￣Ｆ ＴＡＣＣＧＴＧＣＣＣＴＴＣＧＣＣＣＴＣＧ 液泡铁离子转运蛋白基因

ＶＩＴ￣Ｒ ＣＣＣＧＣＴＣＡＴＡＡＴＧＧＴＣＴＧＣＴＴＣＧ

ＢＬＺ￣Ｆ ＴＣＣＡＣＴＧＣＣＴＧＣＴＣＧＴＣＧ 碱性亮氨酸拉链蛋白基因

ＢＬＺ￣Ｒ ＴＴＴＣＣＡＴＧＴＣＡＡＣＣＧＣＴＣＴＴＣ

ＺＴ￣Ｆ ＧＴＣＣＣＡＡＧＣＴＣＧＴＣＡＡＧＴＧＧ 锌转运蛋白基因

ＺＴ￣Ｒ ＧＧＧＴＧＴＴＧＴＧＡＴＧＧＣＡＡＡＧＡＡＧ

ＨＫＴ８￣Ｆ ＴＧＧＡＣＧＡＴＡＧＣＡＣＴＧＣＡＣＡＧＡＡ 高亲和性钾离子转运蛋白基因

ＨＫＴ８￣Ｒ ＧＡＧＣＡＧＣＡＴＣＡＧＧＧＡＧＴＡＧＣＣ

ＳＣ２４￣Ｆ ＧＣＣＡＴＧＣＡＣＧＣＡＡＡＣＡＴＴＡＣＡ 丝氨酸羧基肽酶基因

ＳＣ２４￣Ｒ ＧＣＣＧＣＴＧＡＡＣＡＣＣＣＡＴＡＴＣＣＴ

ＣＡＬ１￣Ｆ ＣＡＣＴＣＴＴＣＧＣＴＴＣＴＣＡＧＴＴＣＴＣＡＣ 防御素类似蛋白 ＣＡＬ１ 基因

ＣＡＬ１￣Ｒ ＣＧＡＴＣＴＧＣＴＣＡＧＣＴＴＣＡＣＣＣ

图 １　 参试小麦品种籽粒锌含量

Ｆｉｇ.１　 Ｚｉｎｃ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｇｒａｉｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｅｓｔｅｄ ｗｈｅａｔ ｖａｒｉｅｔｉｅｓ
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表 ２　 不同供锌水平对中麦 １７５ 根系的影响

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｚｉｎｃ ｓｕｐｐｌｙ ｌｅｖｅｌｓ ｏｎ ｒｏｏｔｓ ｏｆ Ｚｈｏｎｇｍａｉ １７５

处理　 　 总根长(ｃｍ) 体积(ｃｍ３) 表面积(ｃｍ２) 平均直径(ｃｍ) 根尖数量

ＣＫ ４４４.９９±４.８７ｂ １.８９±０.０３ｂ ７２.３２±１.５４ｂ ０.５６±０.０２ｂ ７２４±９ｂ

Ｔ ５４９.０３±９.４６ａ ２.０８±０.２０ａ ８５.１９±２.４９ａ ０.６３±０.２５ａ ８７３±６ａ

ＣＫ:对照(正常培养)ꎻＴ:缺锌胁迫处理ꎮ 同列数据后不同小写字母表示差异显著(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ

ＣＫ、Ｔ 见表 ２ 注ꎮ Ａ:中麦 １７５ 根际分泌物中苹果酸含量ꎻＢ:中麦 １７５ 根际分泌物中草酸含量ꎮ
图 ２　 缺锌胁迫处理对中麦 １７５ 根系分泌有机酸含量的影响

Ｆｉｇ.２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｚｉｎｃ ｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙ ｓｔｒｅｓｓ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｎ ｏｒｇａｎｉｃ ａｃｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ ｏｆ Ｚｈｏｎｇｍａｉ １７５

２.５　 表型和 ＲＮＡ￣Ｓｅｑ 测序质量

对 １２ 个 ＲＮＡ￣Ｓｅｑ 库原始测序数据进行分析ꎬ
每个样本中生物学重复间相关系数为０.６４２~０􀆰 ９７７ꎬ
其中８０.８２％~ ８３􀆰 ４８％的高质量序列与外显子区域

进行比对ꎮ 研究结果显示ꎬ测序结果能较好地用于

后续分析ꎮ
２.６　 基因表达

转录组差异分析结果(图 ３)显示ꎬ在中麦 １７５
根系中共检测到１ ９３６个显著差异表达基因ꎬ其中

上调表达基因 ７３４ 个ꎬ占比为 ３７􀆰 ９１％ꎬ下调表达

基因１ ２０２个ꎬ占比为 ６２􀆰 ０９％ꎻ在叶片中共检测到

２ ２８７个显著差异表达基因ꎬ其中上调表达基因

１ ３７５ 个 ( ６０􀆰 １２％)ꎬ 下 调 表 达 基 因 ９１２ 个

(３９􀆰 ８８％)ꎮ
　 　 对根系和叶片中所有差异表达基因分别进行

ＧＯ 功能富集分析ꎬ结果(图 ４)发现ꎬ根系中共富集

到 ５１８ 个类别ꎬ叶片中共富集到 ５８１ 个类别ꎮ
　 　 生物信息学分析结果(表 ３)显示ꎬ中麦 １７５ 根

系中差异表达基因共注释到 ８７ 条代谢通路ꎬ以Ｐ<
０􀆰 ０５ 的筛选标准进行分析发现 １５ 条通路呈现显著

富集ꎻ叶片中差异表达基因共注释到 １１４ 条代谢通

路ꎬ以Ｐ<０􀆰 ０５ 的筛选标准分析发现基因富集在 １３
条代谢通路中ꎮ
　 　 ＫＥＧＧ 分析结果(表 ４)表明ꎬ在缺锌胁迫下ꎬ

中麦 １７５ 根系中差异表达基因主要富集于苯丙烷

生物合成代谢通路(ｍａｐ００９４０)ꎮ 其中ꎬ参与木质

素合成的关键酶 ＣＡＤ(ＴｒａｅｓＣＳ５Ａ０２Ｇ２０５７００、Ｔｒａｅ￣
ｓＣＳ５Ｄ０２Ｇ２１０６００ )、 ＣＣＲ ( ＴｒａｅｓＣＳ６Ａ０２Ｇ３８１３００、
ＴｒａｅｓＣＳ６Ｄ０２Ｇ３６５７００)、ＣＯＭＴ( ＴｒａｅｓＣＳ３Ｂ０２Ｇ４８￣
９７００)、ＬＡＣ(ＴｒａｅｓＣＳ５Ｄ０２Ｇ４８８８００)基因均显著下

调表达ꎬ表明在缺锌环境下小麦减少了细胞壁中

木质素的含量ꎬ并可能因此减少木质素对锌离子

的阻隔效应ꎮ 而叶片中差异表达基因主要富集在

植物激素信号转导途径(ｍａｐ０４０７５)以及半胱氨酸

和甲硫氨酸代谢途径(ｍａｐ００２７０)ꎮ 在植物激素信

号转导途径中ꎬ乙烯基因( ＴｒａｅｓＣＳ２Ａ０２Ｇ０９９９００、
ＴｒａｅｓＣＳ２Ｄ０２Ｇ０９９４００、 ＴｒａｅｓＣＳ４Ｄ０２Ｇ０３６０００ ) 显

著上调表达ꎮ 而在半胱氨酸和甲硫氨酸代谢途径

中参与乙烯合成的关键基因 ＡＣＯ( ＴｒａｅｓＣＳ１Ａ０２￣
Ｇ０８９５００、 ＴｒａｅｓＣＳ１Ａ０２Ｇ０８９６００、 ＴｒａｅｓＣＳ５Ｄ０２Ｇ２￣
４１０００、 ＴｒａｅｓＣＳ６Ａ０２Ｇ３２５７００、 ＴｒａｅｓＣＳ６Ｂ０２Ｇ３５￣
５７００、 ＴｒａｅｓＣＳ６Ｄ０２Ｇ３０５２００ ) 以 及 ＡＣＳ ( ＴｒａｅｓＣ￣
Ｓ２Ｄ０２Ｇ３９４２００)也均显著上调表达ꎬ表明缺锌胁

迫显著诱导了小麦的乙烯合成ꎮ 此外ꎬ参与禾本

科麦根酸合成的相关关键基因 ＳＡＭ( ＴｒａｅｓＣＳ６Ｄ０￣
２Ｇ２３０１００)、ＮＡＡＴ( ＴｒａｅｓＣＳ１Ｂ０２Ｇ３００６００)也显著

上调表达ꎬ而麦根酸已被证实是禾本科植物富集

铁和锌元素的重要有机酸之一ꎮ
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Ａ:中麦 １７５ 根系中差异表达基因火山图ꎻＢ:中麦 １７５ 叶片中差异表达基因火山图ꎮ Ｐ 表示统计结果的显著性ꎮ
图 ３　 中麦 １７５ 根系和叶片中差异表达基因火山图

Ｆｉｇ.３　 Ｖｏｌｃａｎｏ ｐｌｏｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｒｏｏｔｓ ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｚｈｏｎｇｍａｉ １７５

Ａ:根系中差异表达基因 ＧＯ 功能聚类分析气泡图ꎻＢ:叶片中差异表达基因 ＧＯ 功能聚类分析气泡图ꎮ Ｐ 表示统计结果的显著性ꎮ
图 ４　 中麦 １７５ 根系和叶片中差异表达基因 ＧＯ 富集分析气泡图

Ｆｉｇ.４　 Ｂｕｂｂｌｅ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ＧＯ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｆｏｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｒｏｏｔｓ ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｚｈｏｎｇｍａｉ １７５

表 ３　 中麦 １７５ 根系及叶片中差异表达基因在代谢通路的显著富集情况

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐａｔｈｗａｙｓ ｉｎ ｒｏｏｔｓ ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｚｈｏｎｇｍａｉ １７５

组织部位 代谢通路　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 代谢通路标识　 差异表达基因数量
(个) Ｐ

根系 苯丙烷生物合成 Ｔｒａｅｓ００９４０ ５９ ８.２４３×１０－９

内质网蛋白质加工 Ｔｒａｅｓ０４１４１ ２９ ６.６０５×１０－８

玉米素生物合成 Ｔｒａｅｓ００９０８ ２３ １.８５５×１０－６

酪氨酸代谢 Ｔｒａｅｓ００３５０ ６ １.２１６×１０－５

氮代谢 Ｔｒａｅｓ００９１０ １１ ９.１１２×１０－５

丙氨酸、谷氨酸和天冬氨酸代谢 Ｔｒａｅｓ００２５０ ７ ０.０００ ４４５ ５

牛磺酸和亚牛磺酸代谢 Ｔｒａｅｓ００４３０ ４ ０.０００ ５１３ ６

５７６张诗琦等:小麦对缺锌胁迫响应的转录组分析



续表３　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ３

组织部位 代谢通路　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 代谢通路标识　 差异表达基因数量
(个) Ｐ

半胱氨酸和甲硫氨酸代谢 Ｔｒａｅｓ００２７０ １０ ０.００４ ０７９ ０

二萜生物合成 Ｔｒａｅｓ００９０４ ９ ０.００５ ８１０ ０

油菜素内酯生物合成 Ｔｒａｅｓ００９０５ ６ ０.００９ ０８８ ０

甲烷代谢 Ｔｒａｅｓ００６８０ ４ ０.００９ ６７１ ０

异黄酮生物合成 Ｔｒａｅｓ００９４３ ７ ０.０１５ ９９０ ０

卟啉和叶绿素代谢 Ｔｒａｅｓ００８６０ ８ ０.０３８ ５２０ ０

亚油酸代谢 Ｔｒａｅｓ００５９１ ３ ０.０３９ １８０ ０

转录 Ｔｒａｅｓ９９９７３ ３ ０.０２８ ６５０ ０

叶片 吖啶酮生物碱生物合成 Ｔｒａｅｓ０１０５８ ８ ９.６６３×１０－７

半胱氨酸和甲硫氨酸代谢 Ｔｒａｅｓ００２７０ １５ ４.５４６×１０－５

二苯乙烯类、姜酚类和二芳基庚烷类生物合成 Ｔｒａｅｓ００９４５ １４ ６.７７１×１０－５

类黄酮生物合成 Ｔｒａｅｓ００９４１ １８ ０.０００ ３３０ ０

单萜类生物合成 Ｔｒａｅｓ００９０２ １８ ０.０００ ５０６ ０

苯丙烷生物合成 Ｔｒａｅｓ００９４０ ５１ ０.０００ ８９０ ０

氰基氨基酸代谢 Ｔｒａｅｓ００４６０ ９ ０.００１ ６３２ ０

花青素生物合成 Ｔｒａｅｓ００９４２ ８ ０.００１ ８４９ ０

植物激素信号转导 Ｔｒａｅｓ０４０７５ ３９ ０.００６ ６１０ ０

单杆菌胺生物合成 Ｔｒａｅｓ００２６１ ４ ０.００９ ３１９ ０

甘油酯代谢 Ｔｒａｅｓ００５６１ ４ ０.０２１ ８５０ ０

类胡萝卜素生物合成 Ｔｒａｅｓ００９０６ ７ ０.０３０ ２６０ ０

新生霉素生物合成 Ｔｒａｅｓ００４０１ ３ ０.０３２ ６９０ ０
Ｐ:统计结果的显著性ꎮ

表 ４　 中麦 １７５ 根系及叶片中差异表达基因 ＫＥＧＧ 富集分析结果

Ｔａｂｌｅ ４　 ＫＥＧＧ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｒｏｏｔｓ ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｚｈｏｎｇｍａｉ １７５

组织部位 通路　 　 　 　 　 　 基因编号　 　 差异表达倍数 表达变化 基因描述　 　 　 　 　 　

根系 苯丙烷生物合成 ＴｒａｅｓＣＳ２Ａ０２Ｇ５７４４００ ２.３６ 上调 过氧化物酶 １２

ＴｒａｅｓＣＳ２Ａ０２Ｇ１０７３００ ３.２５ 上调 过氧化物酶 ２

ＴｒａｅｓＣＳ２Ｂ０２Ｇ６１５６００ ２.０１ 上调 阳离子过氧化物酶 ＳＰＣ４

ＴｒａｅｓＣＳ２Ｄ０２Ｇ５８３１００ ２.１０ 上调 过氧化物酶

ＴｒａｅｓＣＳ２Ｄ０２Ｇ１０８１００ ３.５０ 上调 过氧化物酶

ＴｒａｅｓＣＳ６Ａ０２Ｇ３８１３００ ０.１９ 下调 肉桂酰辅酶 ａ 还原酶

ＴｒａｅｓＣＳ６Ｄ０２Ｇ３６５７００ ０.１６ 下调 肉桂酰辅酶 ａ 还原酶

ＴｒａｅｓＣＳ５Ａ０２Ｇ２０５７００ ０.０３ 下调 肉桂醇脱氢酶

ＴｒａｅｓＣＳ５Ｄ０２Ｇ２１０６００ ０.３４ 下调 肉桂醇脱氢酶

ＴｒａｅｓＣＳ３Ｂ０２Ｇ４８９７００ ０.０８ 下调 漆酶

ＴｒａｅｓＣＳ５Ｄ０２Ｇ４８８８００ ０.０５ 下调 咖啡酸￣Ｏ￣甲基转移酶

叶片 半胱氨酸和甲硫氨酸代谢 ＴｒａｅｓＣＳ１Ａ０２Ｇ０８９５００ ３.４１ 上调 ＡＣＣ 氧化酶

ＴｒａｅｓＣＳ１Ａ０２Ｇ０８９６００ ２.９９ 上调 ＡＣＣ 氧化酶
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续表４　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ４

组织部位 通路　 　 　 　 　 　 基因编号　 　 差异表达倍数 表达变化 基因描述　 　 　 　 　 　

ＴｒａｅｓＣＳ２Ｄ０２Ｇ３９４２００ ２.２５ 上调 ＡＣＣ 合成酶

ＴｒａｅｓＣＳ２Ｄ０２Ｇ４９３５００ ４.３８ 上调 腺苷高半胱氨酸酶

ＴｒａｅｓＣＳ５Ｄ０２Ｇ２４１０００ ２.３８ 上调 ＡＣＣ 氧化酶

ＴｒａｅｓＣＳ６Ａ０２Ｇ３２５７００ ３.７３ 上调 ＡＣＣ 氧化酶 ３

ＴｒａｅｓＣＳ６Ｂ０２Ｇ３５５７００ ８.５１ 上调 ＡＣＣ 氧化酶

ＴｒａｅｓＣＳ６Ｄ０２Ｇ２３０１００ ２.８３ 上调 Ｓ￣腺苷甲硫氨酸合酶 ３

ＴｒａｅｓＣＳ６Ｄ０２Ｇ３０５２００ ２.３３ 上调 ＡＣＣ 氧化酶

ＴｒａｅｓＣＳ７Ｄ０２Ｇ０９６８００ ２.２０ 上调 半胱氨酸合酶

ＴｒａｅｓＣＳ１Ｂ０２Ｇ３００６００ ３.０２ 上调 烟草胺氨基转移酶

ＴｒａｅｓＣＳ６Ｂ０２Ｇ２１７２００ ０.４４ 下调 半胱氨酸合酶样异构体 Ｘ２

ＴｒａｅｓＣＳ５Ｄ０２Ｇ０６４４００ ０.２５ 下调 同型半胱氨酸 Ｓ￣甲基转移酶 ３

ＴｒａｅｓＣＳ５Ｂ０２Ｇ０６３３００ ０.４１ 下调 同型半胱氨酸 Ｓ￣甲基转移酶 ３

ＴｒａｅｓＣＳ５Ａ０２Ｇ０５３１００ ０.３１ 下调 同型半胱氨酸 Ｓ￣甲基转移酶 ３

植物激素信号转导 ＴｒａｅｓＣＳ２Ａ０２Ｇ０９９９００ ２.６２ 上调 乙烯不敏感蛋白 ３

ＴｒａｅｓＣＳ２Ｄ０２Ｇ０９９４００ ２.１１ 上调 乙烯不敏感蛋白 ３

ＴｒａｅｓＣＳ４Ｄ０２Ｇ０３６０００ ２.６４ 上调 乙烯不敏感蛋白 ２

２.７　 荧光定量 ＰＣＲ 验证 ＲＮＡ￣Ｓｅｑ 结果

已有研究结果证实ꎬ多种转录因子在调控植物根

系和叶片生长发育中发挥重要作用ꎬ本研究选取缺锌

胁迫下小麦根系和叶片中差异表达基因ꎬ根据基因差

异表达水平及其特性(包括苯丙烷生物合成基因

ＣＯＡ、ＰＯＤꎬ锌离子转运蛋白基因 ＺＩＦ、ＺＴ、ＨＭＡ１ꎬ半胱

氨酸和甲硫氨酸代谢通路基因 ＢＬＺ、ＲＭＡ２ꎬ有机酸运

输基因 ＴＤＴ、ＴＤＴ１ 等)ꎬ选取 １５ 个与植物根系和叶片

生长发育密切相关的基因进行 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 定量分析ꎮ
结果表明ꎬ这 １５ 个差异表达基因的 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 表达谱

与 ＲＮＡ￣Ｓｅｑ 的表达谱高度一致ꎬ其中根系和叶片中

锌离子转运蛋白基因 ＺＩＦ、ＺＴꎬ丝氨酸羧基肽酶基因

ＳＣ２４ꎬ半胱氨酸和甲硫氨酸代谢通路基因 ＲＭＡ２ 表达

呈显著上调趋势(图 ５)ꎮ

Ａ:根系 ＲＮＡ￣Ｓｅｑ 结果与 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 结果的比较ꎻＢ:叶片 ＲＮＡ￣Ｓｅｑ 结果与 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 结果的比较ꎮ ＴＤＴ:液泡膜二羧酸转运蛋白基因ꎻＺＩＦ: 锌

诱导促进家族基因ꎻＴＤＴ１:液泡膜二羧酸转运蛋白 １ 基因ꎻＷＡＴ１:ＷＡＴ 相关蛋白 １ 基因ꎻＶＩＴ:液泡铁转运蛋白 １ 基因ꎻＢＬＺ:碱性亮氨酸拉链

蛋白基因ꎻＨＭＡ１:镉 / 锌转运 ＡＴＰ 酶基因ꎻＺＴ:锌转运蛋白基因ꎻＲＭＡ２:Ｅ３ 泛素连接酶 ２ 基因ꎻＣＯＡ:肉桂酸辅酶 Ａ 连接酶基因ꎻＰＯＤ:过氧化

物酶基因ꎻＩＴＦ:铁离子相关转录因子基因ꎻＨＫＴ８:高亲和性钾离子转运蛋白 ８ 基因ꎻＳＣ２４:丝氨酸羧肽酶 ２４ 基因ꎻＣＡＬ１:防御素样蛋白 ＣＡＬ１
基因ꎻＦＣ:处理组与对照组间基因表达量差异倍数ꎮ

图 ５　 ＲＮＡ 测序(ＲＮＡ￣Ｓｅｑ)结果与实时定量逆转录聚合酶链式反应(ｑＲＴ￣ＰＣＲ)结果比较

Ｆｉｇ.５　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ＲＮＡ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ (ＲＮＡ￣Ｓｅｑ) ａｎｄ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅ ｒｅｖｅｒｓｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ＰＣＲ (ｑＲＴ￣ＰＣＲ) ｒｅｓｕｌｔｓ

７７６张诗琦等:小麦对缺锌胁迫响应的转录组分析



３　 讨 论

植物器官发育过程中ꎬ极性建立是其形态建成

的核心环节ꎮ 根系与叶片的生长发育分别起始于胚

根细胞和叶原基细胞的分裂增殖ꎬ在一系列复杂基

因网络的调控下ꎬ二者逐步构建起多维度的生长轴

向ꎬ引导胚根细胞与叶原基细胞沿特定路径分化增

殖ꎬ最终决定根系和叶片的形态与大小[１０￣１２]ꎮ
植物生长过程中可通过调控根际酸化及分泌低

相对分子量有机酸螯合ꎬ达到活化根际锌元素的目

的ꎮ 缺锌胁迫会促使植物根系有机酸分泌量上升ꎬ进
而提升土壤中锌的有效性[１３￣１５]ꎮ 这类根系分泌的有

机酸不仅能高效螯合金属离子ꎬ促进根际酸化ꎬ还可

通过分泌麦根酸类等强螯合能力物质ꎬ激活根际锌并

增强其可利用性ꎬ对锌的吸收转运起关键作用[１６￣１７]ꎮ
对水稻而言ꎬ缺锌环境下耐低锌品种根系会大量分泌

柠檬酸[１７￣１８]ꎬ同时根系分泌 Ｈ＋能力增强、表面积扩

大、长度延伸ꎬ这些形态与生理调整可提升锌离子摄

取效率ꎬ助力抵御低锌胁迫[１９]ꎮ 此外ꎬ部分禾本科植

物在缺铁时分泌的麦根酸类物质(ＭＡ)可与土壤中锌

元素结合形成 Ｚｎ￣高铁载体复合物ꎬ既可提高锌的移

动性ꎬ又可促进其在根细胞外积累ꎬ为吸收创造条

件[２０]ꎮ 植物吸收的锌主要通过木质部和韧皮部长距

离运输ꎬ与柠檬酸、苹果酸等有机酸形成的可溶性复

合物可提升运输效率ꎮ 其中定位在液泡膜上的关键

转运蛋白 ＴＤＴ 便参与锌￣苹果酸的跨膜转运[２１]ꎮ
苯丙烷类化合物在植物界分布广泛ꎬ是许多植物

次生代谢产物的主要前体[２２]ꎮ 穆红梅等[２３] 的研究

结果表明ꎬ该类化合物与植物生长发育及逆境胁迫响

应机制密切相关ꎬ其中氧化物酶和肉桂脱氢酶不仅是

苯丙烷类化合物合成的关键酶ꎬ还参与植物木质素的

合成[２４]ꎮ 木质素是细胞壁的重要组成部分ꎬ其合成

依赖苯丙烷生物合成途径[２５]ꎮ 前人研究结果表明ꎬ
金属胁迫下植物细胞壁可通过结合阳离子或阻断其

进入细胞质ꎬ降低重金属对细胞的损伤[２６￣２７]ꎮ 例如ꎬ
过量镉胁迫会诱导木质素合成与积累ꎬ从而增强细胞

壁强度ꎬ减少重金属离子进入细胞[２８￣２９]ꎮ 木质素含量

的调控涉及多个基因的表达调控ꎮ Ｔｈｏｌｌ[３０] 研究发

现ꎬ４￣香豆酸辅酶 Ａ 连接酶基因(４ＣＬ)、肉桂酰辅酶 Ａ
还原酶基因 (ＣＣＲ)、咖啡酸￣Ｏ￣ 甲基转移酶基因

(ＣＯＭＴ)等可调控木质素含量ꎻＧｉｏｒｄａｎｏ 等[３１] 发现ꎬ
在牧草中 ＣＣＲ１ 基因表达下调也会影响木质素积累ꎮ

转录因子对木质素合成也有调控作用ꎬ例如ꎬ拟南芥

中 ＭＹＢ５８ 和 ＭＹＢ６ 是木质素合成的关键调控因

子[３２]ꎬ而 ＭＹＢ２０、ＭＹＢ４２、ＭＹＢ４３ 和 ＭＹＢ８５ 则能特

异性抑制木质素合成途径中关键酶基因的表达ꎬ显著

降低植株木质素含量[３３]ꎮ 对毛果杨的研究结果显

示ꎬＰｔｒＮＡＣ１２８ 基因过表达可上调木质素合成相关酶

基因 的 表 达ꎬ 同 时 ＰｔｏＭＹＢ０２８、 ＰｔｏＭＹＢ１６１、 Ｐｔｏ￣
ＭＹＢ１９２ 及 ＰｔｏＮＡＣ１５６ 等转录因子被特异性激活ꎬ进
而正向调控木质素生物合成途径[３４]ꎮ 此外ꎬ转录组

分析发现ꎬ小麦根系中生长素相关基因(ＣＯＡ、ＰＯＤ)
呈上调表达ꎬ这与本研究中苯丙烷生物合成通路中

ＣＯＡ、ＰＯＤ 基因的表达趋势一致ꎮ 这提示苯丙烷生物

合成途径中特定基因的显著富集可能是导致表型差

异的关键因素ꎬ且这些富集基因的特异性表达模式或

许对小麦的富锌能力具有重要影响ꎮ
植物对金属元素缺乏的适应与根系分泌物密切

相关ꎮ 在缺铁条件下ꎬ植物通过分泌植物铁载体

(如麦根酸)来螯合土壤中的铁离子ꎬ形成可溶性复

合物ꎬ然后通过高亲和力的转运系统被根细胞吸

收[３５￣３６]ꎮ 研究结果表明ꎬＯｓＮＡＳ２ 和 ＯｓＮＡＳ３ 基因参

与根系烟酰胺(ＮＡ)和麦根酸类物质(ＭＡ)的合成

和运输ꎬ可以显著提高水稻籽粒中的铁和锌元素含

量ꎬ同时ꎬＮＡ 和 ＭＡ(由 ＮＡＳ 基因编码)在铁和锌的

螯合及转运中起关键作用ꎬ过表达 ＮＡＳ 基因可以增

加植物对铁和锌的吸收[３７]ꎮ ＭＡ 和 ＮＡ 除了可以激

活铁离子外ꎬ还可以激活根际土壤中的锌离子ꎬ从而

解释了过表达 ＮＡＳ 的株系中锌含量的增加[３８]ꎮ 在

锌缺乏的情况下ꎬ大麦植株分泌更多的 ＭＡꎬ锌￣ＭＡ
复合物有助于根系吸收更多的锌[３９]ꎮ Ｙｏｕｓｆｉ 等[４０]

研究发现ꎬ高锌效率小麦品种根际土壤中检测到的

ＭＡ 含量显著高于低锌效率小麦品种ꎮ 本研究发

现ꎬ缺锌胁迫下ꎬ小麦根系中 １ 个 ＮＡＳ 基因、１ 个

ＮＡＡＴ 基因显著上调表达ꎮ 由此可见ꎬ这些基因密

切参与小麦对锌缺乏的响应ꎬ并在小麦植株锌稳态

中发挥关键作用ꎮ
乙烯作为植物重要的激素ꎬ广泛参与植物生长

发育全过程ꎬ其生物合成需经过关键酶促反应协同

完成[４１￣４３]ꎮ Ｓ￣腺苷甲硫氨酸( ＳＡＭ)是乙烯合成的

核心前体ꎬ在 ＡＣＣ 合成酶(ＡＣＳ)催化下转化为 １￣氨
基环丙烷￣１￣羧酸(ＡＣＣ)ꎬ而 ＡＣＣ 氧化酶(ＡＣＯ)作

为催化乙烯合成的最后关键性酶ꎬ可直接促成 ＡＣＣ
向乙烯转化ꎬ该酶基因主要存在于真核生物基因组
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中ꎬ且与植物多种重要生理过程密切相关[４４￣４７]ꎮ
ＡＣＯ 是由多基因家族编码并具有特异性表达特征ꎬ
目前已在拟南芥、康乃馨、豌豆等多种植物中成功克

隆出 ＡＣＯ 基因ꎬ该基因不仅在植物正常生长发育过

程中调控着乙烯的合成ꎬ在胁迫条件下对维持乙烯

合成稳态也发挥着至关重要的作用[４８￣５１]ꎮ 已有研

究结果表明ꎬ环境胁迫可调控乙烯合成ꎬ进而影响相

关基因表达ꎮ Ｍｏｒａｎ Ｌａｕｔｅｒ 等[５２] 研究发现ꎬ大豆在

缺铁胁迫时ꎬ体内 ＡＣＳ、ＳＡＭ 及 ＡＣＯ 基因表达显著

上调ꎬ最终导致乙烯含量增加ꎮ 本研究发现ꎬ缺锌胁

迫下小麦叶片中半胱氨酸和甲硫氨酸代谢通路中

ＳＡＭ 与 ＡＣＯ 基因均呈明显上调趋势ꎬ结合上述胁迫

响应机制可推断ꎬ乙烯可能在植物应对缺锌胁迫过

程中发挥重要作用ꎮ 同时ꎬ鉴于半胱氨酸和甲硫氨

酸代谢通路可为 ＳＡＭ 合成提供前体ꎬ是乙烯合成的

重要上游途径ꎮ 因此推测该通路中的 ＲＭＡ２、ＢＬＺ
基因也可能对缺锌胁迫下小麦生长发育具有关键调

控作用ꎮ
本研究以锌高效品种中麦 １７５ 为研究对象ꎬ揭

示其缺锌胁迫下的分子响应机制ꎮ 根系苯丙烷生物

合成通路中表达下调的木质素合成基因 ( ＣＣＲ、
ＣＡＤ)ꎬ通过抑制其表达ꎬ可能会降低细胞壁对锌离

子的滞留能力ꎬ增强根系对锌的吸收效率ꎮ 在叶片

中参与麦根酸(ＭＡ)合成的 ＳＡＭ、ＮＡＳ 基因及乙烯

合成相关的 ＡＣＯ、ＡＣＳ 基因ꎬ通过增强其表达ꎬ促进

锌的活化与转运ꎬ使籽粒中锌元素含量提升ꎮ 此外ꎬ
液泡膜二羧酸转运蛋白基因(ＴＤＴ)ꎬ可能强化锌￣有
机酸复合物的跨膜运输ꎬ进一步提高锌的利用效率ꎮ
这些发现为锌高效小麦新品种的选育工作提供了重

要信息ꎮ

４　 结 论

本研究选用小麦品种中麦 １７５ 为试验材料ꎬ通
过水培试验和转录组测序ꎬ系统研究了缺锌胁迫处

理对小麦生长与基因表达的影响ꎮ 运用转录组学方

法分析了在缺锌胁迫下小麦调控途径及差异表达基

因ꎮ ＧＯ 分析结果表明ꎬ差异表达基因主要富集在

离子跨膜转运蛋白活性、离子稳态、金属离子运输、
锌离子转运和植物激素信号通路ꎮ ＫＥＧＧ 分析结果

表明ꎬ苯丙烷生物合成通路、半胱氨酸和甲硫氨酸代

谢通路是差异表达基因富集最多的通路ꎮ 这些研究

发现为今后进一步研究小麦缺锌胁迫下的反应机制

提供了有用信息ꎮ
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ｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ａｃｔｉｖａｔｏｒｓ ｏｆ ｔｈｅ ｌｉｇｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｔｈｗａｙ ｄｕｒｉｎｇ ｓｅｃ￣
ｏｎｄａｒｙ ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ
２００９ꎬ２１(１):２４８￣２６６.

[３３] ＧＥＮＧ Ｐꎬ ＺＨＡＮＧ Ｓꎬ ＬＩＵ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. ＭＹＢ２０ꎬ ＭＹＢ４ꎬ ＭＹＢ４ꎬ ａｎｄ
ＭＹＢ８５ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｐｈｅｎｙｌａｌａｎｉｎｅ ａｎｄ ｌｉｇｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｄｕｒｉｎｇ ｓｅｃ￣
ｏｎｄａｒｙ ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２０２０ꎬ１８２(３):
１２７２￣１２８３.

[３４] 李　 媛ꎬ陈金焕ꎬ金　 曌ꎬ等. 毛果杨 ＮＡＣ１２８ 基因在次生壁形

成中的功能[Ｊ] . 林业科学ꎬ２０２０ꎬ５６(１１):６２￣７２.
[３５] ＮＯＺＯＹＥ Ｔꎬ ＮＡＧＡＳＡＫＡ Ｓꎬ ＫＯＢＡＹＡＳＨＩ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｈｙｔｏ￣

ｓｉｄｅｒｏｐｈｏｒｅ ｅｆｆｌｕｘ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ ａｒｅ ｃｒｕｃｉａｌ ｆｏｒ ｉｒｏｎ ａｃｑｕｉｓｉｔｉｏｎ ｉｎ
ｇｒａｍｉｎａｃｅｏｕｓ ｐｌａｎｔｓ [ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ２０１１ꎬ
２８６(７):５４４６￣５４５４.

[３６] ＮＩＮＧ Ｘ Ｙꎬ ＬＩＮ Ｍ Ｆꎬ ＨＵＡＮＧ Ｇ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｅｓｅａｒｃｈ ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｏｎ
ｉｒｏｎ ａｂｓｏｒｐｔｉｏｎꎬ ｔｒａｎｓｐｏｒｔꎬ ａｎｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｙ ｉｎ
ｐｌａｎｔｓ[Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０２３ꎬ１４:１１９０７６８.

[３７] ＬＥＥ Ｓꎬ ＲＡＨＭＡＮ Ｍ Ｍꎬ ＮＡＫＡＮＩＳＨＩ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｎｃｏｍｉｔａｎｔ ａｃｔｉ￣
ｖａｔｉｏｎ ｏｆ ＯｓＮＡＳ２ ａｎｄ ＯｓＮＡＳ３ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅｓ ｔｏ ｔｈｅ ｅｎｈａｎｃｅｄ ａｃｃｕ￣
ｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｉｒｏｎ ａｎｄ ｚｉｎｃ ｉｎ ｒｉｃｅ[ Ｊ] . Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｏ￣
ｌｅｃｕｌａｒ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ２０２３ꎬ２４(７):６５６８.

[３８] ＳＣＨＡＡＦ Ｇꎬ ＬＵＤＥＷＩＧ Ｕꎬ ＥＲＥＮＯＧＬＵ Ｂ Ｅꎬ ｅｔ ａｌ. ＺｍＹＳ１
ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ａｓ ａ ｐｒｏｔｏｎ￣ｃｏｕｐｌｅｄ ｓｙｍｐｏｒｔｅｒ ｆｏｒ ｐｈｙｔｏｓｉｄｅｒｏｐｈｏｒｅ￣ａｎｄ
ｎｉｃｏｔｉａｎａｍｉｎｅ￣ｃｈｅｌａｔｅｄ ｍｅｔａｌｓ[ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｃｈｅｍｉｓ￣
ｔｒｙꎬ２００４ꎬ２７９(１０):９０９１￣９０９６.

[３９] ＳＵＺＵＫＩ Ｍꎬ ＴＡＫＡＨＡＳＨＩ Ｍꎬ ＴＳＵＫＡＭＯＴＯ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. Ｂｉｏｓｙｎｔｈｅ￣
ｓｉｓ ａｎｄ ｓｅｃｒｅｔｉｏｎ ｏｆ ｍｕｇｉｎｅｉｃ ａｃｉｄ ｆａｍｉｌｙ ｐｈｙｔｏｓｉｄｅｒｏｐｈｏｒｅｓ ｉｎ ｚｉｎｃ￣
ｄｅｆｉｃｉｅｎｔ ｂａｒｌｅｙ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２００６ꎬ４８(１):８５￣９７.

[４０] ＹＯＵＳＦＩ Ｓꎬ ＷＩＳＳＡＬ Ｍꎬ ＭＡＨＭＯＵＤＩ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｓａｌｔ ｏｎ
ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｂａｒｌｅｙ ｔｏ ｉｒｏｎ ｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙ [ Ｊ ] . Ｐｌａｎｔ
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ２００７ꎬ４５(５):３０９￣３１４.

[４１] ＷＡＮＧ Ｘ Ｙꎬ ＷＥＮ Ｈ Ｙꎬ ＳＵＰＲＵＮ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｔｈｙｌｅｎｅ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｉｎ
ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈꎬ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ ａｎｄ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ [ Ｊ] .
Ｐｌａｎｔｓꎬ２０２５ꎬ１４(３):３０９.

[４２] ＺＨＡＯ Ｘ Ｃꎬ ＱＵ Ｘꎬ ＭＡＴＨＥＷＳ Ｄ Ｅꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｅｔｈｙｌｅｎｅ
ｐａｔｈｗａｙ ｍｕｔａｔｉｏｎｓ ｕｐｏｎ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｅｔｈｙｌｅｎｅ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ＥＴＲ１
ｆｒｏｍ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２００２ꎬ１３０(４):１９８３￣１９９１.

[４３] ＷＡＮＧ Ｋ Ｌꎬ ＬＩ Ｈꎬ ＥＣＫＥＲ Ｊ Ｒ. Ｅｔｈｙｌｅｎｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｓｉｇｎａ￣
ｌｉｎｇ ｎｅｔｗｏｒｋｓ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２００２ꎬ１４(Ｓｕｐｐｌ):１３１￣１５１.

[４４] ＢＯＯＫＥＲ Ｍ Ａꎬ ＤＥＬＯＮＧ Ａ. Ｐｒｏｄｕｃｉｎｇ ｔｈｅ ｅｔｈｙｌｅｎｅ ｓｉｇｎａｌ: ｒｅｇｕ￣
ｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｅｔｈｙｌｅｎｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｅｎｚｙｍｅｓ [ Ｊ] .
Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２０１５ꎬ１６９(１):４２￣５０.

[４５] ＢＬＥＥＣＫＥＲ Ａ Ｂꎬ ＫＥＮＤＥ Ｈ. Ｅｔｈｙｌｅｎｅ: ａ ｇａｓｅｏｕｓ ｓｉｇｎａｌ ｍｏｌｅｃｕｌｅ
ｉｎ ｐｌａｎｔｓ[Ｊ] . Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｃｅｌｌ ａｎｄ Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ
２０００ꎬ１６:１￣１８.
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[４６] ＹＵ Ｙ Ｂꎬ ＡＤＡＭＳ Ｄ Ｏꎬ ＹＡＮＧ Ｓ Ｆ. １￣Ａｍｉｎｏｃｙｃｌｏｐｒｏｐａｎｅｃａｒｂｏｘｙ￣
ｌａｔｅ ｓｙｎｔｈａｓｅꎬ ａ ｋｅｙ ｅｎｚｙｍｅ ｉｎ ｅｔｈｙｌｅｎｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ[Ｊ] . Ａｒｃｈｉｖｅｓ
ｏｆ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｂｉｏｐｈｙｓｉｃｓꎬ１９７９ꎬ１９８(１):２８０￣２８６.

[４７] ＰＡＴＴＹＮ Ｊꎬ ＶＡＵＧＨＡＮ￣ＨＩＲＳＣＨ Ｊꎬ ＶＡＮ ＤＥ ＰＯＥＬ Ｂ. Ｔｈｅ ｒｅｇｕ￣
ｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｅｔｈｙｌｅｎｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ: ａ ｃｏｍｐｌｅｘ ｍｕｌｔｉｌｅｖｅｌ ｃｏｎｔｒｏｌ ｃｉｒ￣
ｃｕｉｔｒｙ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ２０２１ꎬ２２９(２):７７０￣７８２.

[４８] ＨＯＵＢＥＮ Ｍꎬ ＶＡＮ ＤＥ ＰＯＥＬ Ｂ. １￣ａｍｉｎｏｃｙｃｌｏｐｒｏｐａｎｅ￣１￣ｃａｒｂｏｘｙｌｉｃ
ａｃｉｄ ｏｘｉｄａｓｅ ( ＡＣＯ): ｔｈｅ ｅｎｚｙｍｅ ｔｈａｔ ｍａｋｅｓ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｈｏｒｍｏｎｅ
ｅｔｈｙｌｅｎｅ[Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０１９ꎬ１０:６９５.

[４９] ＬＡＳＳＥＲＲＥ Ｅꎬ ＢＯＵＱＵＩＮ Ｔꎬ ＨＥＲＮＡＮＤＥＺ Ｊ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ
ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｇｅｎｅｓ ｅｎｃｏｄｉｎｇ ＡＣＣ ｏｘｉｄａｓｅ ｈｏｍｏｌｏｇｓ ｆｒｏｍ
ｍｅｌｏｎ (Ｃｕｃｕｍｉｓ ｍｅｌｏ Ｌ.) [ Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ＆ Ｇｅｎｅｒａｌ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ
１９９６ꎬ２５１(１):８１￣９０.

[５０] ＪＩＡ Ｈꎬ ＣＨＥＮ Ｓꎬ ＬＩＵ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｔｈｙｌｅｎｅ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｈｙｄｒｏｇｅｎ ｓｕｌｆｉｄｅ
ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｅｔｈｙｌｅｎｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｂｙ ｐｅｒｓｕｌｆｉｄａｔｉｏｎ ｏｆ ＡＣＯ
ｉｎ ｔｏｍａｔｏ ｕｎｄｅｒ ｏｓｍｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ [ Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ
２０１８ꎬ９:１５１７.

[５１] ＡＨＭＡＤＩＺＡＤＥＨ Ｍꎬ ＣＨＥＮ Ｊ Ｔꎬ ＨＡＳＡＮＺＡＤＥＨ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｎ￣
ｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ ｔｈｅ ｇｅｎｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｅｔｈｙｌｅｎｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｐａｔｈｗａｙ
ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ａｎｄ Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ [ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｇｅｎｅｔｉｃ
Ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ ａｎｄ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ２０２０ꎬ１８(１):６２.

[５２] ＭＯＲＡＮ ＬＡＵＴＥＲ Ａ Ｎꎬ ＰＥＩＦＦＥＲ Ｇ Ａꎬ ＹＩＮ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａ￣
ｔｉｏｎ ｏｆ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｇｅｎｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｅａｒｌｙ ｉｒｏｎ ｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙ ｃｈｌｏｒｏｓｉｓ
ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ (Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ) ｒｏｏｔｓ ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ[Ｊ] . ＢＭＣ Ｇｅ￣
ｎｏｍｉｃｓꎬ２０１４ꎬ１５:７０２.
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