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基于转录组与代谢组料慈竹的耐盐机制分析 

杜娟 1,2，陈咸吉 1,2，王哲 1,2，聂现辉 1,2，陈彦超 1,2，艾文胜 3，孟勇 3，汪启明 1,2，彭国平 1,2* 

(1.湖南农业大学生物科学技术学院，湖南 长沙 410128；2.道地药用植物规范化栽培与综合利用湖南省工程实验

室，湖南 长沙 410128；3.湖南省林业科学院竹木研究所，湖南 长沙 410011) 

摘 要：选取盐处理组(1.0% NaCl 溶液浇灌)和对照组(用井水浇灌)料慈竹的成熟叶片进行转录组与代谢组分析，

分析料慈竹在转录水平与次生代谢物水平的变化。结果表明：与对照组相比，处理组共检测到差异基因 487 个，

其中上调基因 257 个，下调基因 230 个；GO 功能分析基因差异表达(DEGs)结果显示，在盐胁迫下叶片中 DNA

出现损伤，甲基转移酶复合物富集最多；DEGs 的 KEGG 富集分析发现，料慈竹的糖类、氨基酸类代谢相关途径

富集种类较多，次生代谢产物途径富集数量最多；盐处理后差异表达的次生代谢物共有 225 种，上调的有 77 种，

下调的有 148 种，其中差异表达显著上调的次生代谢产物 1 种(log2(FC)≥1)，为葫芦巴碱，下调的有 20 种(log2(FC)

≤–1)，主要为酚酸类及黄酮类化合物；料慈竹在长时间的盐胁迫下依靠自身的甲基化复合物相关基因调控稳定了

基因的表达，但盐胁迫仍然导致 DNA 受到损伤；通过初生代谢能力的提高及下游苯丙素类生物合成途径的减少，

料慈竹的可溶性糖、可溶性蛋白、葫芦巴碱等渗透压调节物质含量提高，维持了渗透压，保证在盐胁迫下的生理

活性，提高了在含盐环境中的生长能力。 
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Abstract: The mature leaves of the salt treatment group with 1.0% NaCl solution and the control group with well water were 

selected for transcriptome and metabolome analysis to analyze the changes in the transcriptome and secondary metabolite levels 

of Bambusa distegia in the two studied material. The results showed that compared with the control group, a total of 487 

expressed genes were detected with variation in the treatment group, including 257 up-regulated genes and 230 down-regulated 

genes. GO functional analysis of DEGs showed that DNA damage and methyltransferase complexes occurred in the leaves of 

Bambusa distegia under salt stress. The KEGG enrichment analysis of DEGs revealed that more enriched metabolic pathways 

related to carbohydrate and amino acid metabolism were found in Bambusa distegia, with the largest number of enriched 
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secondary metabolite biosynthetic pathways. With salt treatment, a total of 225 differential secondary metabolites were 

identified, with 77 up-regulated and 148 down-regulated. Among them, one significantly differential secondary metabolite was 

up-regulated(log2(FC)≥1), which was trigonelline, and 20 were down-regulated(log2(FC)≤–1) and were mainly phenolic acids 

and flavonoids. Under prolonged salt stress, methylation complex regulation in the expressed genes of Bambusa distegia might 

stabilize gene expression, but salt stress still caused DNA damages in Bambusa distegia. By improving the primary metabolic 

capacity and reducing the downstream phenylpropanoid biosynthesis pathway, the contents of osmotic pressure regulating 

substances such as soluble sugar, soluble protein, and trigonelline in Bambusa distegia increased, maintaining osmotic pressure 

and ensuring physiological activity under salt stress. 

Keywords: Bambusa distegia; salt street; metabonomics; transcriptomics; phenylpropanoid biosynthesis; differentially 

expressed genes 

 

在海滨或内陆高盐土壤中，受到盐胁迫的植物

往往无法正常地生长繁殖，表现出植株矮小、叶片

或茎秆萎缩、叶片发黄枯萎等现象，适合盐碱地区

生长的植物资源非常匮乏，高大的常绿植物更少。

近年来，人们开展了对水稻、玉米等多种农作物和

枸杞、珊瑚菜、肾蕨、香椿等药用植物的耐盐品种

的培育[1–3]。竹子是常见的四季常青的园林绿化植

物，又是重要的经济植物，研究人员对耐盐竹种也

进行了一些研究[4]。料慈竹广泛分布在中国西南的

云南、贵州、广西等地区，是当地重要的经济竹种

之一，被广泛应用于纸浆造纸、复合竹材板件的加

工[5–6]。2019—2022 年，本课题组对料慈竹(Bambusa 

distegia(Keng et Keng f.) Chia)进行 30 d 的盐水灌溉

处理，发现其长势与对照组未出现明显差异，未出

现明显的叶片枯黄、植株矮小化等盐害现象，表明

料慈竹是一种耐盐性较强的耐盐竹种。本研究中，

对料慈竹进行盐胁迫处理，通过转录组与代谢组变

化联合分析，探讨料慈竹的耐盐机制，现将结果报

告如下。 

1 材料与方法 

1.1 材料 

料慈竹由湖南省林业科学院竹木研究所提供。 

1.2 方法 

1.2.1 盐处理与取样 

选定 6 株同期出苗、移栽时间相同、长势相近、

分枝数量相近(丛生数> 3)的料慈竹盆栽苗，设置对

照组(CK)和盐处理组(A 组)，每组 3 次重复。CK 组

用井水浇灌，A 组用 1.0% NaCl 溶液浇灌。每盆料

慈竹每 5 d 浇灌水 4 L 井水或 NaCl 溶液，共浇灌 6

次。30 d 后分别取相同部位的成熟叶片，液氮罐内

速冻，–80 ℃保存，备用。 

1.2.2 RNA检测及文库构建与差异基因分析 

1) RNA 提取及质量检测。采用 RNA 提取试剂

盒提取叶片中的总 RNA，用 1%琼脂糖凝胶电泳检

测 RNA 降解与污染情况，检测 RNA 浓度和 RNA

的完整性。 

2) 文库构建、质检及测序。每个样品取 3 µg RNA，

用 poly–T 寡聚磁珠纯化 mRNA，将 mRNA 打断成

短片段，用反转录法合成每条短 RNA 片段的双链

cDNA，通过末端修复、加 A 尾进行 PCR 富集，得

到 cDNA 文库；对文库的插入片段大小进行检测，

插入片段大小符合预期后采用 Q–PCR 方法对文库

的有效浓度进行准确定量，完成库检。库检合格后，

对不同文库按照目标下机数据量进行连接，在

Illumina HiSeq 平台进行测序。 

3) 基因差异表达分析。采用 DESeq2[7]进行样品

组间的基因差异表达(differentially expressed genes，

DEGs)分析，获得 2 个生物学条件之间的差异表达基

因集，然后用 Benjamini–Hochberg 方法对假设检验

概率(P 值)进行多重假设检验校正，得到错误发现率

(FDR)，差异基因的筛选条件为|log2(FC)|≥1(FC 为差

异倍数)，且 FDR 小于 0.05，统计每组的差异基因

总数、上调基因数、下调基因数。 

4) 基因的功能富集分析。为分析差异表达基因

的功能，运用生物信息学工具Database for Annotation，

Visualization and Integrated Discovery(DAVID) v6.8 

(https://david.ncifcrf.gov/)进行 GO 功能富集分析、

KEGG 通路富集分析。选取错误发现率(FDR)小于

0.05 的术语(terms)用于基因的功能分析。 

1.2.3 代谢组检测与分析 

1) 样品制备与液质联用分析。将竹叶冷冻干燥
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后研磨至粉末状，称取 100 mg 样品粉末加 70%甲

醇 1.0 mL，置冰箱内浸提 24 h，10 000g离心 10 min，

吸取上清，用微孔滤膜(0.22 μm)过滤样品，置进样

瓶中保存，用超高效液相色谱(UPLC)和串联质谱

(MS/MS)进行液质联用(UPLC–MS/MS)分析。色谱

柱为 Waters ACQUITY UPLC HSS T3 C18 1.8 µm，

2.1 mm×100 mm。洗脱条件为：0 min，VD∶VE(D

溶液与 E 溶液的体积比，D 为加入 0.04%的乙酸超

纯水溶液，E 为加入 0.04%的乙酸乙腈溶液)为 95∶5；

11.0 min，VD∶VE 为 5∶95；12.0 min，VD∶VE 为 5∶

95；12.1 min，VD∶VE 为 95∶5；15.0 min，VD∶VE 为

95∶5；流速 0.4 mL/min；柱温 40 ℃；进样量 5 μL[8]。 

2) 可溶性糖与可溶性蛋白含量分析。分别用植

物可溶性糖试剂盒(上海优选生物科技有限公司出

品，YX–C–B602)、BCA 法蛋白含量测定试剂盒(上

海优选生物科技有限公司出品，YX–C–C202)检测

料慈竹叶片的可溶性糖和可溶性蛋白含量。 

3) 次生代谢组定性定量分析。利用代谢数据库

进行质谱定性定量分析。通过三重四级杆质谱检测结

果筛选出每个物质的特征离子，获得特征离子的信号

强度(CPS)，用MultiaQuant 软件进行色谱峰的积分和

校正。每个色谱峰的峰面积(Area)代表对应物质的相

对含量，导出所有色谱峰面积积分数据，保存。 

2 结果与分析 

2.1 转录组测序结果 

原始测序数据过滤后得到高质量的 reads，经

过拼接得到料慈竹 2 个处理组的转录组。再将高质

量 reads 与拼接的转录组比对，计算基因的表达

量。经过原始数据过滤、测序错误率检查、G+C 占

比分布检查，各样本过滤后平均 reads 为 53 693 950

个，reads 总碱基数为 6.73~9.15 Gbp，平均为 8.05 

Gbp。过滤后数据的 Q20 指标均大于 97%，Q30 指

标均大于 93%，G+C 占比为 52.08%~53.22%(表 1)。 

表 1 转录组测序数据 

Table 1 Transcriptome sequencing data 

样本 
原始数据中的

reads 数/个 

过滤后的高质量

的 reads 数/个 

高质量 reads  

的碱基总数/Gbp 
测序错误率/% Q20 占比/% Q30 占比/% G+C 占比/% 

CK1 57 862 210 56 004 376 8.40 0.03 97.94 94.02 52.76 

CK2 57 938 968 56 623 956 8.49 0.03 97.92 93.93 52.90 

CK3 46 126 282 44 876 088 6.73 0.03 97.95 93.98 53.17 

A1 54 803 430 53 181 712 7.98 0.03 97.96 94.01 52.69 

A2 62 713 542 60 990 758 9.15 0.03 97.69 93.38 52.08 

A3 51 914 756 50 486 812 7.57 0.03 97.91 93.87 53.22 

Q20 占比示测序碱基质量值不低于 20 的碱基数占总碱基数的百分比；Q30 占比示测序碱基质量值不低于 30 的碱基数占总碱基数

的百分比。 
 

2.2 差异表达基因分析 

2.2.1 差异表达基因的热图分析 

料慈竹处理 30 d 后， CK 组与 A 组共获得差

异表达基因 487 个，其中上调基因 257 个，下调基

因 230 个(图 1)。 

2.2.2 DEGs的 GO富集分析 

对 487 个 DEGs 进行 GO 富集分析，共有 391

个 DEGs 被 GO 富集，其中 204 个 DEGs 上调，187

个 DEGs 下调。图 2 显示经盐处理产生的 DEGs 可

分为生物过程、细胞组分、分子功能 3 大类。在生

物过程中，显著富集的有代谢过程、细胞过程、应

激反应等；在细胞组分中，显著富集的有细胞膜、

细胞、细胞器等；在分子功能中，显著富集的有转

录调节活性、催化活性、结合等。 

 

图 1 A 组与 CK 组差异表达基因热图 

Fig.1 Heat map of DEGs of A vs CK 
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选取富集分析结果中 Q 值最小的 50 个

GO–Term(图 3)，在生物过程中，富集最多的过程

为 DNA 修复调控、对 DNA 损伤刺激的反应、毒素

分解代谢过程；在细胞组分中，富集最多的为核染

色体浓缩、甲基转移酶复合物；在分子功能中，富

集最多的为 1–磷脂酰肌醇 4–激酶活性。根据分析

结果，在盐胁迫下料慈竹叶片细胞中 DNA 修复调

控及 DNA 损伤刺激的反应富集量最多，推测叶片

中出现了 DNA 损伤的情况；在细胞组分中，核染

色体浓缩相关功能注释最多，也侧面验证了细胞核

DNA 发生了错误的转录和复制，导致核染色体浓缩

的出现及相关基因响应，甲基转移酶复合物相关基

因的富集调控稳定了基因的表达。 

 

图 2 A 组与 CK 组差异基因 GO 富集分析结果 

Fig.2 DEGs GO classification of A vs CK 
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                               基因数量/个 

图 3 A 组与 CK 组差异表达基因富集量排名前 50 的 GO–Term 

Fig.3 Top 50 GO-Term of DEGs of A vs CK 
 

2.2.3 DEGs的 KEGG通路富集分析 

图4结果显示，料慈竹经过30 d盐处理后DEGs

主要富集于 20 个 KEGG 通路中，其中次生代谢物 

合成代谢途径中 DEGs 富集最多，甘油酯代谢、植

物昼夜节律途径 DEGs 富集显著。料慈竹经盐处理

后，其初生代谢如糖代谢(磷酸戊糖途径、糖酵解/ 
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糖异生、戊糖葡糖醛酸转化)、脂质代谢(甘油酯代

谢、脂肪酸降解)、蛋白质代谢(赖氨酸降解、组氨

酸代谢、半胱氨酸和蛋氨酸代谢)相关途径的基因富

集较多，对料慈竹初生代谢的多个途径影响显著。 

 

 
        0.000    0.005    0.010    0.015    0.020 

         富集因子 

图 4 A 组与 CK 组差异基因 KEGG 富集分析结果 

Fig.4 DEGs KEGG analysis result of A vs CK 
 

2.3 差异代谢物分析 

2.3.1 可溶性糖与可溶性蛋白 

盐胁迫后料慈竹中有关糖类、脂类、氨基酸类

代谢的途径富集数量较多，表明料慈竹中的初生代

谢途径在盐胁迫下受到了显著影响，对叶片中的可

溶性糖、可溶性蛋白进行检测，发现其含量均有所

增加(表 2)，推测这 2 类物质含量的提高为料慈竹在

高盐环境中生存提供了有力保障。 

表 2 CK 组与 A 组的可溶性糖、可溶性蛋白质量分数 

Table 2 The soluble sugar and soluble protein contents between A and CK 

分组 可溶性糖质量分数/(mg·g–1) 可溶性蛋白质量分数/(μg·g–1) 

 CK 65.956 32.332 

A 67.156 47.284 

 

2.3.2 差异次生代谢物 

A 组与 CK组比较，共获得差异次生代谢物 225 

种，其中表达量上调的有 77 种，下调的有 148 种(表

3)。包括生物碱类 18 种(上调 6 种、下调 12 种)，

鞣质类 4 种(上调 2 种、下调 2 种)，木质素和香豆

素类 10 种(上调 3 种、下调 7 种)，黄酮类 110 种(上

调 34 种、下调 76 种)，酚酸类 83 种(上调 32 种、

下调 51 种)。料慈竹总体代谢物水平下调明显，生

理活动受到了抑制。 

表 3 A 组与 CK 组比较的差异次生代谢物分类 

Table 3 Differential secondary metabolite classification of A vs CK 

分类 
上调的差异代谢物 

数量/种 

下调的差异代谢物 

数量/种 

生物碱  6 12 

鞣质  2  2 

木质素和香豆素  3  7 

黄酮 34 76 

酚酸 32 51 

 

对表达差异显著的次生代谢物进行 KEGG 富

集分析，结果(表 4)显示，总共获得差异显著的次生

代谢物 21 种，其中上调 1 种，为葫芦巴碱；下调

20 种，其中有生物碱 2 种、酚酸类 9 种、黄酮类 9

种。其总体次生代谢物表达水平以下调为主，与表

3 结果基本一致。 

从图 5 可以看出，次生代谢产物生物合成途径、

代谢途径富集数量最多，苯丙烷类生物合成、苯丙

素的生物合成途径的富集数量较多，其中以烟酸和

烟酰胺代谢、吲哚生物碱生物合成、植物次生代谢

产物生物合成途径富集程度较高。表 4 中葫芦巴碱

大幅度上调，葫芦巴碱是烟酸和烟酰胺代谢途径的

终产物，烟酸和烟酰胺代谢途径富集可能是葫芦巴

碱显著上调的原因。葫芦巴碱作为重要的渗透压调

节产物，在盐胁迫中上调可以有效提高植株的高渗

透压适应能力。表 4 中色胺大幅度下调，其变化对

盐胁迫产生的作用尚不清楚，有待进一步研究。 

表 4 差异显著的次生代谢物 

Table 4 Significant difference in secondary metabolites 

次生代谢物 分类 差异倍数 表达情况 KEGG 标注 

葫芦巴碱 生物碱  1.280 3 上调 ko00960 

色胺 

 

生物碱 

 

–1.216 9 

 
下调 

 

ko00380，ko00901，ko01060，ko01063，

ko01100，ko01110，ko04080 

阿魏酸 酚酸类 –1.261 2 下调 ko00940，ko01061，ko01100，ko01110 

3,4–二甲氧基肉桂酸 酚酸类 –1.515 1 下调  

阿魏酸甲酯 酚酸类 –1.480 0 下调  
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表 4(续) 

次生代谢物 分类 差异倍数 表达情况 KEGG 标注 

芥子酸 酚酸类 –1.132 1 下调 ko00940，ko01061，ko01100，ko01110 

芥子酸甲酯 酚酸类 –1.695 6 下调  

阿魏酰苹果酸 酚酸类 –1.262 9 下调  

N–阿魏酰色胺 生物碱 –1.238 2 下调  

肉桂萜醇 C1 酚酸类 –1.280 6 下调  

芥子酸吡喃葡萄糖酯 酚酸类 –1.151 7 下调  

5–羟基–6,7,8,3',4'–五甲氧基黄酮 黄酮 –1.930 6 下调  

5–羟基酸橙黄酮 黄酮 –1.546 2 下调  

肉桂酰阿魏酰酒石酸 酚酸类 –1.286 7 下调  

牡荆素–2–O–D–吡喃葡萄糖苷 黄酮 –1.077 0 下调  

木犀草素–6–C–2–葡萄糖醛酸葡萄糖苷 黄酮 –1.757 8 下调  

6–C–己糖基–金圣草黄素 O–己糖苷* 黄酮 –1.302 0 下调  

金圣草黄素–6,8–二–C–葡萄糖苷* 黄酮 –1.540 0 下调  

芹菜素 6–C–己糖基–8–C–己糖基–O–己糖苷 黄酮 –1.810 0 下调  

8–C–己糖基芹菜素 O–阿魏酰己糖苷* 黄酮 –1.187 1 下调  

8–C–己糖基–金圣草黄素 O–阿魏酰基己糖苷 黄酮 –1.723 0 下调  
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图 5 差异显著次生代谢物 KEGG 富集散点图 

Fig.5 KEGG pathway enrichment scatter plot of differentially 

expressed secondary metabolites 
 

3 结论与讨论 

研究[9]结果表明，料慈竹在长期的盐胁迫下没

有明显的性状变化，基因也没有表现出明显的下调

和上调趋势，但表现出了与其他竹种盐胁迫处理后

的细胞 DNA 损伤及错误复制。高盐环境导致了料

慈竹 DNA 出现了损伤，由于体内甲基转移酶复合

物的显著调控变化，提高了其遗传信息的稳定表达

能力，使内部 DNA 损伤没有直接影响料慈竹正常

生理活动。甲基转移酶复合物在 DNA 甲基化过程

中发挥了重要的调控作用，调控下游基因的表达以

响应后续的生化活动，提高生物体内 RNA 的稳定 

性，降低植物在盐胁迫中因 DNA 表达错误而产生

的分子层面损伤，提高了植物在盐胁迫环境中的生

长稳定性[10]。 

本研究中，对料慈竹进行了代谢组学分析，结

果表明在盐胁迫下叶片中可溶性糖、可溶性蛋白、

葫芦巴碱含量增加，提高了料慈竹细胞内渗透压和

细胞的活力。料慈竹的耐盐能力主要来源于其在盐

胁迫环境中对 DNA 损伤的应对。在代谢过程中，

料慈竹初生代谢物和次生代谢物合成的复杂调节

提高了初生代谢与次生代谢渗透压调节物质的积

累，同时降低了消耗糖类的次生代谢水平，减少了

糖类合成原料消耗，增加了可溶性糖的生成，增加

了渗透压调节物质的含量，提高了外界高盐胁迫下

的生存能力。豆科植物受到盐胁迫、渗透压胁迫时，

其植株内的胡芦巴碱含量会成倍增加[11]，番茄也出

现类似的情况[12]。葫芦巴碱为烟酰胺类渗透调节物

质，作为料慈竹差异次生代谢物中显著上调的代谢

产物，在盐胁迫环境中与可溶性蛋白、可溶性糖共

同起到调节体内渗透压的作用。 

在表达下调的代谢产物中，以总黄酮与酚酸类

化合物种类最多，这与多种植物在干旱或盐胁迫下

黄酮类化合物含量下降的趋势一致[13–15]；但在盐胁

迫下料慈竹的酚酸类化合物含量下降，其下游产物

芥子酸含量也呈下降趋势，阿魏酸、阿魏酸甲酯、

芥子酸甲酯等苯丙素类生物合成途径中的间接产

物含量也下降，这与文献[16]中的变化趋势相反。

这可能是初生代谢产物的积累使苯丙素类生物合
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成产物的原料减少，加之该途径相关基因负向调

控，二者同时作用导致苯丙素类生物合成途径相关

代谢物的减少。 

通过转录组与代谢组分析发现，料慈竹在盐胁

迫中依靠自身甲基化复合物相关基因调控修复了

DNA 受到的损伤，稳定了基因的表达；初生代谢能

力的提高及下游苯丙素类生物合成途径的减少，促

进了料慈竹体内的可溶性糖、可溶性蛋白、葫芦巴

碱等渗透压调节物质含量的增加，维持了体内渗透

压平衡，保证了其在盐胁迫下的正常生理活性，提

高了其在盐胁迫环境中的生长能力。 
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