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油莎豆耐盐性评估及盐胁迫下幼苗根系转录组学分析 

王会伟   张向歌   李春鑫   许欣然   胡海燕   朱雅婧   王  艳   张新友* 

河南省农业科学院经济作物研究所, 河南郑州 450002 

摘  要: 油莎豆是一种综合利用价值高的新型经济作物, 抗逆性极强, 具有在盐渍化土壤上种植发展的潜力。为明确

其耐盐特性, 本研究设置 5个 NaCl浓度(0、0.3%、0.6%、0.9%和 1.2%), 分析了 NaCl胁迫对油莎豆茎豆萌发和幼苗

生长过程中形态和生理指标的影响。结果表明, 在 0.3%和 0.6% NaCl 胁迫下, 茎豆发芽率、幼苗根长和苗高受影响

程度较小; 根系中膜受损程度指标物丙二醛(MDA)和氧化胁迫物过氧化氢(H2O2)的含量增加不显著, 而渗透调节物

甜菜碱(GB)、脯氨酸(Pro)的含量和抗氧化酶超氧化物歧化酶(SOD)、过氧化物酶(POD)、过氧化氢酶(CAT)的活性显

著提高, 整体上受到的盐胁迫伤害较小。而在 0.9%和 1.2% NaCl 胁迫下, 盐胁迫伤害十分明显, 茎豆萌发和幼苗生

长受到严重的抑制。为进一步鉴定油莎豆耐盐相关基因, 利用 RNA-seq技术检测了 0、0.3%和 0.6% NaCl 胁迫下油

莎豆根系的基因表达情况。通过基因差异表达分析、加权基因共表达网络分析(WGCNA)以及 GO富集分析发现, 24

个主要与氧化还原、跨膜转运、几丁质水解相关的 GO terms 显著富集, 涉及了 15 个显著上调表达基因。其中, 

DN23985_c0_g1、DN2960_c0_g1、DN8384_c1_g1 分别编码玉米黄质环氧酶、L-抗坏血酸过氧化物酶、谷胱甘肽转

移酶, 具有抗氧化作用, 参与抗氧化调节; DN21785_c1_g1 和 DN6596_c0_g1 二者均编码氨基酸转运蛋白, 可能通过

积累氨基酸类小分子(如 Pro)而增强渗透调节; DN14393_c0_g1 编码几丁质酶, 能够水解几丁质而促进植物应对胁迫

响应。本研究明确了油莎豆在 0.6%及以下浓度 NaCl胁迫时具有较好的耐盐性, 并进一步筛选出耐盐相关基因, 为油

莎豆在盐渍化土壤的种植和耐盐品种的培育提供了重要的参考。 

关键词: 油莎豆; 耐盐性; NaCl胁迫; 转录组学; 耐盐相关基因 

Evaluation of salt tolerance in Cyperus esculentus and transcriptomic analysis 
of seedling roots under salt stress 

WANG Hui-Wei, ZHANG Xiang-Ge, LI Chun-Xin, XU Xin-Ran, HU Hai-Yan, ZHU Ya-Jing, WANG Yan, 
and ZHANG Xin-You* 

Industrial Crop Research Institute, Henan Academy of Agricultural Sciences, Zhengzhou 450002, Henan, China 

Abstract: Cyperus esculentus is a new industrial crop with the high comprehensive utilization value, which is a strongly resistant 
to stresses and has a great potential to grow in saline soil. In order to clarify its salt tolerance, five NaCl concentrations (0, 0.3%, 
0.6%, 0.9%, and 1.2%) were set in this study to analyze the effects of NaCl stress on morphological and physiological indexes 
during germination and seedling growth. The results showed that the germination percentage, root length, and seedling height 
were less affected under 0.3% and 0.6% NaCl stresses. Meanwhile, the contents of indicator of membrane damage degree, 
malondialdehyde (MDA), and oxidative stress substance, hydrogen peroxide (H2O2), did not increase significantly. However, the 
contents of osmoregulation substances [glycine betaine (GB), and proline (Pro)] and the activities of antioxidant enzymes [super-
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oxide dismutase (SOD), peroxidase (POD), and catalase (CAT)] were significantly increased, and the damage of salt stress was 
less on the whole. However, under 0.9% and 1.2% NaCl stresses, the salt stress injury was very obvious and the germination and 
seedling growth of Cyperus esculentus were severely inhibited. In order to further identify the genes related to salt tolerance, 
RNA-seq technology was used to detect the gene expression in roots under 0, 0.3%, and 0.6% NaCl stresses. 24 GO terms mainly 
related to oxidoreduction, transmembrane transport, chitin hydrolysis was significantly enriched, among which 15 significantly 
up-regulated genes were involved, through gene differential expression analysis, weighted gene co-expression network analysis 
(WGCNA), and GO enrichment analysis. Among them, DN23985_c0_g1, DN2960_c0_g1, and DN8384_c1_g1 encoded zeaxan-
thin epoxidase, L-ascorbate peroxidase, and glutathione S-transferase, respectively, which had antioxidant effects and participated 
in antioxidant regulation. Both DN21785_c1_g1 and DN6596_c0_g1 encoded amino acid transporters, which may enhance osmo-
regulation by accumulating small amino acid molecules such as Pro. DN14393_c0_g1 encoded chitinase, which hydrolyzed chitin 
and promoted plant response to stress. In this study, it was confirmed that Cyperus esculentus had a good salt tolerance under 
0.6% or less NaCl stress, and the salt-tolerance related genes were further screened out, which provided an important reference for 
the cultivation in saline soil and the breeding of salt-tolerant varieties. 
Keywords: Cyperus esculentus; salt tolerance; NaCl stress; transcriptomics; salt-tolerance related gene 

土壤盐渍化已成为影响植物生长和农业生产的

主要非生物胁迫, 是世界范围内主要的环境问题之

一[1-3]。我国土壤盐渍化形势十分严峻, 各类盐渍化

土壤总面积达到约 0.99 亿公顷, 约占全国土地面积

的 1/3 [4]。盐渍化土壤中盐分过多, 会产生盐害作用, 

严重影响农作物的生长及产量[5]。由于缺乏适宜种

植的耐盐性作物品种, 大面积的盐渍化土壤无法有

效利用, 对我国农业生产造成巨大损失, 甚至会影

响到我国的经济发展和粮食安全。 

油莎豆(Cyperus esculentus)是一种优质、高产、

综合利用价值高的油、粮、牧、饲多用新型经济作

物。原产北非及地中海沿岸一带, 广泛栽培于西班

牙、意大利、南非、南美、前苏联等地; 1960 年由

中国科学院植物研究所从保加利亚引入我国试种成

功, 近年来在我国新疆、内蒙古、广西、湖南、湖

北、河北、河南等地已开始种植[6-8]。油莎豆单位面

积产油量是大豆的 4~5 倍、油菜的 2~3 倍; 油莎豆

油清亮醇香, 不饱和脂肪酸总量达 80%以上, 是已

知植物油中“维生素 E 含量之王”, 油质优良; 油莎

豆淀粉和糖分的含量超过 50%, 是优质酿酒原料 , 

豆粕可替代粮食作为酿酒原料[7]。大力发展油莎豆

产业不仅能有效缓解食用油巨大消费需求和有限自

给率的主要矛盾, 还可以部分缓解酿酒产业大量消

耗原粮的问题。油莎豆以茎豆无性繁殖为主, 适应

性强, 耐旱、耐涝、耐贫瘠、耐盐碱, 具有在盐渍化

土壤上种植的潜力 [8], 有望成为一种盐渍化土壤改

良和边际土地利用的优良作物。因此, 开展油莎豆

耐盐特性和耐盐分子机制的研究具有重要意义。 

盐胁迫主要破坏植物细胞内离子稳态和平衡 , 

产生渗透胁迫和离子毒害[9]。其次, 当过多的盐离子

进入植物体内, 会影响酶的活性以及蛋白的功能等, 

使细胞内活性氧(reactive oxygen species, ROS)水平

会急剧增加; 如果 ROS 不能被及时清除, 将诱导细

胞膜发生脂过氧化作用, 产生大量的终产物丙二醛

(malondialdehyde, MDA), 同时破坏细胞膜结构, 对

植物造成各种次生毒害[10]。为了应对盐胁迫, 植物

尤其是耐盐性植物激活了多种耐受机制 , 减少吸

收、增加外排或者将盐离子区隔化在液泡中以降低

其在细胞质中的浓度[11]; 同时还会增加某些渗透调

节物如可溶性糖(soluble sugar, SS)、脯氨酸(proline, 

Pro)和甜菜碱(glycine betaine, GB)的合成, 调节细胞

渗透平衡[12]; 另外, 植物还有ROS清除系统, 增强超

氧化物歧化酶(superoxide dismutase, SOD)、过氧化物

酶(peroxidase, POD)、过氧化氢酶(catalase, CAT)等活

性, 清除过量积累的 ROS, 减少次生氧化毒害[13]。 

植物抵抗盐胁迫而产生的各种生理生化反应涉

及到一系列的相关基因[14]。不同植物对于盐胁迫的

耐受程度不同, 其根本原因在于其是否具备相关基

因、相关基因是否表达以及相关基因表达是否过量。

高通量 RNA 测序分析(RNA-seq)是一种功能强大的

全基因组转录谱鉴定和差异基因表达分析技术, 已

被广泛用于检测多种植物在盐胁迫下的基因表达 , 

如在大麦[15]、甘薯[16]、油菜[17]和拟南芥[18]等植物中, 

鉴定出一系列的耐盐相关基因。这些研究表明, 大

量的耐盐相关基因参与了氧化还原、渗透调节、离

子转运和激素信号转导等生物学过程。这些耐盐相

关基因的鉴定将进一步为耐盐机制解析奠定基础。 

种子萌发和幼苗生长是植物生命的开始 , 也

是其整个生命周期中最重要、最脆弱的阶段 [19-20]。

在盐渍化环境中 , 植物能否顺利通过幼苗期 , 在

一定程度上能够反映其耐盐能力 [21-22]。盐渍化土

壤以含有较高浓度的盐离子尤其是 Na+和 Cl为主
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要特征 [23-25], 因而 NaCl可作为耐盐性评价的胁迫

剂 [26-29]。本研究以 NaCl 溶液模拟盐渍化环境 , 通

过对油莎豆茎豆萌发和幼苗生长过程中形态指标

和生理指标的测定 , 了解其耐盐特性 , 并借助

RNA-seq 技术对其耐盐相关基因进行挖掘 , 初步

解析其中的耐盐机制 , 以期为油莎豆在盐渍化土

壤的栽培种植和耐盐品种的培育提供参考。  

1  材料与方法 

1.1  试验材料 

供试材料为圆粒型豫油莎 2 号 (Yuyousha 2, 

YYS2)和长粒型豫油莎 3号(Yuyousha 3, YYS3) 2个

不同类型的油莎豆品种, 均由河南省农业科学院经

济作物研究所选育。 

1.2  耐盐性评估 

1.2.1  盐胁迫下油莎豆茎豆的发芽率和耐盐指数测

定    本研究设置 5 个不同质量浓度 NaCl 处理: 0 

(CK)、0.3%、0.6%、0.9%和 1.2%, 模拟盐胁迫。每

个油莎豆品种选取大小均匀的茎豆 1500粒, 用 10%

次氯酸钠溶液消毒 10 min, 无菌水冲洗干净后备用。

将每个品种的 300 粒茎豆分别放入 5 个处理中进行

浸种(3 d), 每天更换一次相应的处理溶液。将吸涨的

茎豆转移至沙土育苗盘(8×16 孔)中进行发芽, 每个

品种每个处理设 3次重复, 每个重复 100粒, 每天喷

洒一次处理溶液(3 L), 喷洒之前用清水(3 L)喷洒冲

洗。沙培 7 d后, 观察与统计茎豆发芽情况, 测定发

芽率和耐盐指数。发芽率(%)=(n/N)×100, 公式中: n

为最终正常发芽数, N 为供试茎豆总数; 耐盐指数

(%)=(处理发芽率/对照发芽率)×100。 

1.2.2  盐胁迫下油莎豆幼苗生长发育观察    将以

上 5个处理溶液作为培养液, 选取沙培 7 d后对照中

长势一致的油莎豆进行水培培养, 每个品种每个处

理设 3 次重复, 每个重复 15 株。培养 3 d 后, 观察

幼苗生长情况, 测量所有幼苗的苗高和根长。幼苗

苗高为茎豆芽眼以上至顶部叶尖的长度; 幼苗根长

为茎豆芽眼以下最长根的长度。 

1.2.3  盐胁迫下发油莎豆幼苗根系生理指标测定 

将以上水培(5个处理溶液)培养 3 d的油莎豆幼

苗根系(相同处理下每个重复的 15 株混样)用液氮速

冻, 并于80℃保存备用。参考《现代植物生理学实

验指南》, 采用试剂盒(南京陌凡生物科技有限公司)

测定各处理幼苗根系的 MDA、过氧化氢(H2O2)含量

以及 CAT、SOD、POD 活性; 采用雷氏盐沉淀法测

定 GB含量; 采用茚三酮比色法测定 Pro含量; 采用

蒽酮法测定 SS含量。在进行以上不同生理指标测定

时, 每个处理检测 3次重复。 

以上试验所需材料均于河南省农业科学院人工

气候室进行种植。光照 14 h, 30℃; 黑暗 10 h, 28℃。

各处理中, 3个重复的平均值作为该指标的表型值。

利用 WPS 2021 软件进行数据整理和计算 , 利用

IBM SPSS 25 软件进行各个性状的多重比较分析, 

采用最小显著性差异法(LSD)在 5%水平上进行显著

性判定。 

1.3  转录组学分析 

1.3.1  RNA 提取与测序    根据耐盐性评估结果, 

选取耐盐性好的 NaCl处理下(包括对照)的油莎豆根

系进行总 RNA 提取(TaKaRa RNA 提取试剂盒), 每

个处理 3个重复(上述80℃保存备用样品)。利用琼

脂糖凝胶电泳分析 RNA 降解程度, Qubit 荧光计精

确定量 RNA浓度, 以及 Agilent 2100 Bioanalyzer检

测 RNA完整性。质检合格后, 通过 Oligo (dT)磁珠

富集总 RNA中带有 polyA结构的 mRNA, 采用离子

打断的方式, 将 mRNA打断到长度 300 bp左右的片

段, 以此构建 mRNA 文库。基于 Illumina HiSeq 测

序平台, 对这些文库进行 150 bp 双末端测序, 数据

量约为 6 Gbp。 

1.3.2  转录本拼接及功能注释分析    采用 Cutadapt

去除测序原始数据(Total Reads)中 3'端带接头的序

列以及低质量读数, 获得质控后读数(Clean Reads)。

由于油莎豆目前没有参考基因组信息 , 需要从头

(De Novo)组装转录本。利用 Trinity 软件对 Clean 

Reads进行 De Novo拼接组装, 得到转录本。提取每

个基因下最长的转录本作为该基因的参考序列, 称

为非冗余基因 (Unigene)。基于 NR (NCBI non-   

redundant protein sequences)、Swiss-Prot、GO (Gene 

Ontology)、KEGG (Kyoto Encyclopedia of Genes and 

Genome)数据库对 Unigene进行比对功能注释分析。 

1.3.3  基因差异表达分析    利用转录组表达定量

软件 RSEM, 以 Unigene转录本序列为参考, 分别将

每个样品的 Clean Reads比对到参考序列上。然后统

计每个样品比对到每一个基因上的 Reads数目, 并计

算每个基因的 FPKM 值(即表达量)。基于 FPKM 值, 

计算 Pearson 相关系数, 检验各处理重复样品间表达

水平的相似性。采用 DESeq 对各处理间基因表水平

达进行差异分析 , 筛选差异表达基因(Differentially 

expressed gene, DEG)的条件为: 表达差异倍数|log2 



第 7期 王会伟等: 油莎豆耐盐性评估及盐胁迫下幼苗根系转录组学分析 1885 

 

 

Fold Change| > 1, 显著性 P < 0.05。 

1.3.4  加权基因共表达网络分析    加权基因共表

达网络分析 (Weighted gene co-expression network 

analysis, WGCNA)能够快速地筛选出与样本特征相

关的基因共表达模块。将各处理幼苗根系相关差异

显著的生理指标作为样本特征值进行 WGCNA, 筛

选出盐胁迫下生理指标变异显著相关的基因共表达

模块。随后, 对模块基因和差异表达基因进行 Venn

分析, 筛选出共有基因, 作为潜在的耐盐相关基因。 

1.3.5  GO 富集分析    基于潜在的耐盐相关基因

的 GO term, 对每个 term 的基因列表和基因数目进

行计算, 然后通过超几何分布方法计算 P 值, 筛选

出耐盐相关基因显著富集的GO term (与整个基因组

背景相比, P < 0.05)。根据 GO富集结果(分子功能

MF), 通过 Rich factor、FDR值和富集到此 GO Term

上的基因个数来衡量富集的程度。Rich factor越大, 

表示富集的程度越大。FDR一般取值范围为 0~1, 越

接近于零, 表示富集越显著。 

2  结果与分析 

2.1  不同浓度 NaCl 胁迫对油莎豆茎豆萌发的

影响  

在不同浓度 NaCl 胁迫下, 随着 NaCl 浓度的升

高, 油莎豆茎豆的发芽速度及发芽率呈逐渐下降趋

势(图 1-A, B)。在 0.3% NaCl 浓度下, 豫油莎 2 号

(Yuyousha 2, YYS2)和豫油莎 3号(Yuyousha 3, YYS3)

茎豆的发芽率分别为 94.33%和 88.33%, 略低于 CK 

(96.33%和 92.67%); 在 0.6% NaCl浓度下, YYS2和

YYS3 茎豆的发芽率分别为 75.30%和 69.67%, 均较

CK呈现明显地下降, 但均超过了 50%; 在 0.9% NaCl 

浓度下, 发芽率急剧下降, YYS2 为 44.67%、YYS3

为 31.67%, 均低于 50%; 在 1.2% NaCl浓度下, 茎豆

发芽受到严重抑制 , 发芽率进一步降低 , YYS2 和

YYS3茎豆的发芽率分别仅为 31.67%和 15.33%。同

时, 对不同浓度 NaCl胁迫下的茎豆耐盐指数进行分

析, 从 0.3%到 1.2%的 NaCl 浓度下, 油莎豆茎豆的

耐盐指数逐渐下降, YYS2 茎豆的耐盐指数依次为

97.92%、78.20、46.37%和 32.87%, YYS3茎豆的耐

盐指数依次为 95.32%、75.18%、34.17%和 15.92% 

(图 1-B), 可以看出在 0.3%和 0.6% NaCl浓度下油莎

豆茎豆的耐盐指数相对较高。表明, 油莎豆具有一

定的耐盐能力, 在 0.3%和 0.6% NaCl浓度下受到的

盐胁迫伤害不明显, 茎豆发芽率下降程度相对较小; 

在 0.9%和 1.2% NaCl浓度下受到的盐胁迫伤害明显, 

已经严重影响发芽率。 

2.2  不同浓度 NaCl 胁迫对油莎豆幼苗生长的

影响  

由图 2 可知, NaCl 胁迫对油莎豆幼苗的生长具

有抑制作用, 随着 NaCl 浓度增大, 油莎豆幼苗的根

长和苗高受到的影响越明显。在 0.3%、0.6%、0.9%、

1.2% NaCl 浓度下, 苗高和根长显著小于对照(P < 

0.05); 并且, 随着 NaCl 浓度增大, 幼苗的苗高和根

长受抑制程度逐渐增加(表 1)。相对而言, 在 0.3%和

0.6% NaCl 浓度下幼苗的苗高和根长均显著大于在

0.9%和 1.2% NaCl 浓度下幼苗的苗高和根长(0.6% 

NaCl 浓度下 YYS3 的根长除外), 而且在 0.3%和

0.6% NaCl 浓度下幼苗叶片没有出现明显的枯黄现

象(图 2-A, B), 表明油莎豆在 0.6% NaCl浓度以下幼

苗生长受到的影响相对较小, 而在 0.9% NaCl 浓度

以上幼苗生长受到严重抑制。 

 

图 1  不同浓度 NaCl 胁迫对油莎豆茎豆萌发的影响 
Fig. 1  Effects of different NaCl concentrations on germination of Cyperus esculentus tubers  
A: 不同浓度 NaCl胁迫下油莎豆茎豆的萌发形态。B: 不同浓度 NaCl胁迫下油莎豆茎豆的发芽率及耐盐指数。标尺为 2 cm。YYS2: 豫
油莎 2号; YYS3: 豫油莎 3号。 
A: germination morphology of Cyperus esculentus tubers under NaCl stress with different concentrations. B: the germination rate and salt 
tolerance index of Cyperus esculentus tubers under NaCl stress with different concentrations. Bar: 2 cm. YYS2: Yuyousha 2; YYS3: 
Yuyousha 3. 
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表 1  NaCl 胁迫对两个油莎豆品种幼苗苗高和根长的影响 

Table 1  Effects on seedling height and root length of two Cyperus esculentus varieties under NaCl stress  

苗高 Seedling height (cm) 根长 Root length (cm) 
NaCl胁迫处理 

NaCl stress treatment 
豫油莎 2号 

Yuyousha 2 

豫油莎 3号 

Yuyousha 3 

豫油莎 2号 

Yuyousha 2 

豫油莎 3号 

Yuyousha 3 

0 (CK) 18.00 ± 1.16 a 15.75 ± 1.25 a 16.56 ± 1.37 a 19.28 ± 1.68 a 

0.3% 15.26 ± 1.08 b 13.53 ± 1.17 b 14.16 ± 1.12 b 17.54 ± 1.34 b 

0.6% 14.65 ± 0.96 b 13.56 ± 0.85 b 13.53 ± 1.03 c 14.56 ± 1.23 c 

0.9% 12.92 ± 1.12 c 11.50 ± 1.23 c 12.85 ± 0.93 d 13.26 ± 1.08 c 

1.2% 10.93 ± 0.84 d 9.75 ± 0.99 d 8.92 ± 0.78 e 9.58 ± 0.93 d 

同列数据不同字母代表某个品种某一性状在不同 NaCl胁迫间差异显著(P < 0.05)。 

Different letters in the same column represent significant difference at P < 0.05. 

 

图 2  不同浓度 NaCl 胁迫对油莎豆幼苗生长的影响 
Fig. 2  Effects of different NaCl concentrations on seedling growth of Cyperus esculentus  
A: 不同浓度 NaCl胁迫下 YYS2幼苗生长特征。B: 不同浓度 NaCl胁迫下 YYS3幼苗生长特征。标尺为 5 cm。YYS2: 豫油莎 2号; YYS3: 
豫油莎 3号。 
A: the characteristics of seedling growth of YYS2 under NaCl stress with different concentrations. B: the characteristics of seedling growth of 
YYS3 under NaCl stress with different concentrations. Bar: 5 cm. YYS2: Yuyousha 2; YYS3: Yuyousha 3. 

 

2.3  NaCl 胁迫下油莎豆幼苗根系生理指标变化

分析 

盐胁迫下, 植物幼苗根系会直接、快速地产生

一些列的生理变化, 包括胁迫毒害反应(如 MDA、

H2O2)以及渗透调节(如 SS、GB、Pro)、抗氧化酶防

御(如 SOD、POD、CAT)等。对不同浓度 NaCl胁迫

下油莎豆幼苗根系的 MDA、H2O2、SS、GB、Pro、

SOD、POD、CAT进行测定。随着 NaCl浓度升高, 膜

受损程度指标物 MDA和氧化胁迫物 H2O2含量逐渐

增加; 与 CK 相比, 0.3%和 0.6%NaCl 浓度下 MDA

和 H2O2含量增加幅度较小, 0.9%和 1.2% NaCl浓度

下MDA和H2O2含量急剧增加(图 3-A, B)。随着NaCl

浓度升高, 渗透调节物 SS、GB和 Pro均表现出先增

后减的趋势(图 3-C~E)。相比之下, 不同 NaCl 浓度

下 SS含量变化程度较小(图 3-C); GB和 Pro含量在

0.3%和 0.6% NaCl浓度下大幅度增加, 而在 0.9%和

1.2% NaCl 浓度下又均呈现出现下降趋势(图 3-D, 

E)。同样, 随着 NaCl 浓度升高, 抗氧化酶 SOD、

POD、CAT的活性呈现出先增后减的趋势, 在 0.6% 

NaCl 浓度下 3 种酶的活性达到最高(图 3-F~H)。表

明, 油莎豆幼苗根系在 0.3%和 0.6% NaCl浓度胁迫

下, 膜受损程度指标物 MDA 和氧化胁迫物 H2O2含

量增加较少, 而渗透调节物GB和 Pro的含量迅速增

加, 以及抗氧化酶 SOD、POD、CAT 的活性大幅度

提高, 在一定程度上缓解盐胁迫毒害反应而具有较

好的耐盐性。另外, YYS2和 YYS3之间除 MDA外

其他生理指标均存在显著性差异, YYS2 根系中 Pro

的含量和 POD 的活性在不同 NaCl 浓度胁迫下均高

于 YYS3, 而 H2O2、SS的含量和 CAT的活性则相反, 

表明 2个油莎豆品种之间耐盐能力存在差异。 

2.4  NaCl胁迫下油莎豆幼苗根系转录组测序 

油莎豆在 0.3%和 0.6% NaCl浓度下表现出较好

的耐盐性, 并且 YYS2耐盐指数略高于 YYS3。为从

转录水平分析油莎豆耐盐性的内在分子机制, 本研

究对 0 (CK)、0.3%和 0.6% NaCl浓度下 YYS2的幼

苗根系进行了高通量转录组测序。所得数据经质量

评估及过滤后, 各样品的Q20和Q30均在 97%和 93%

以上; Clean reads 的比对率均在 92.0以上(表 3)。通
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过对 Clean reads 从头组装和注释分析 , 共获得

30,191个具有注释信息的 Unigene (表 3), 并以此计

算每个基因的表达量。另外, 对样品间基因表达量

进行相关性分析, 结果显示各处理重复样品之间相

关系数较高(图 4)。表明, 本研究中转录组测序数据

质量较高、样品间重复性较好, 适用于进一步分析。 

 

图 3  不同浓度 NaCl 胁迫下油莎豆幼苗根系生理指标变化 
Fig. 3  Variation of physiological indexes of Cyperus esculentus roots under different NaCl concentrations   
*表示指标在 YYS2和 YYS3之间存在显著差异(P < 0.05)。YYS2: 豫油莎 2号; YYS3: 豫油莎 3号。 
* represents significant difference at P < 0.05. YYS2: Yuyousha 2; YYS3: Yuyousha 3. 

 
表 3  转录组测序数据统计分析 
Table 3  Statistic analysis of transcriptome sequencing data 

处理 

Treatment 

测序总读数 

Total reads 

number 

质控后读数 

Clean reads 

number 

比对率 

Mapped ratio 

(%) 

Q20碱基百分比

Q20  

(%) 

Q30碱基百分比 

Q30  

(%) 

非冗余基因数 

Unigene  

number 

CK-1 46,067,738 42,556,954 92.37 97.55 93.77 

CK-2 42,308,034 39,254,802 92.78 97.71 94.06 

CK-3 50,830,434 47,129,824 92.71 97.59 93.79 

0.3%-1 57,271,072 53,011,182 92.56 97.70 93.93 

0.3%-2 43,325,228 40,182,946 92.74 97.76 94.00 

0.3%-3 52,217,758 48,377,604 92.64 97.48 93.43 

0.6%-1 43,209,368 40,018,352 92.61 97.59 93.73 

0.6%-2 46,496,392 43,155,836 92.81 97.52 93.58 

0.6%-3 41,707,820 38,775,376 92.96 97.39 93.37 

30,191 
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图 4  重复样品间基因表达量的相关性分析 
Fig. 4  Correlation analysis of gene relative expression levels among duplicate samples 
红框表示同一处理下的 3个重复。Red box represents three replicates under the same treatment. 

 
2.5  NaCl胁迫下差异表达基因的鉴定 

以 CK为对照, 在 0.3% NaCl浓度处理下共产生

了 2643个差异表达基因, 其中有 471个基因上调表

达, 2172个基因下调表达; 在 0.6% NaCl浓度处理下

共产生了 3460个差异表达基因, 其中有 840个基因

上调表达, 2620个基因下调表达(图 5-A)。随着 NaCl

浓度增加, 差异表达基因数目也明显上升, 表明基

因表达变异幅度变大。通过 Venn 分析, 2 组之间

(0.3% vs CK和 0.6% vs CK)鉴定出 1926个共有差异

表达基因, 其中 226个基因上调表达, 1700个基因下

调表达(图 5-B), 而这些共有的差异表达基因中包含

油莎豆耐盐相关基因。 

2.6  基于WGCNA的耐盐相关基因筛选 

在 0.3%和 0.6% NaCl 浓度胁迫下, GB、Pro、

SOD、POD、CAT 积极参与耐盐响应, 在一定程度

上能够反映其耐盐能力。基于 GB 和 Pro 的含量及

SOD、POD、CAT 的活性进行 WGCNA, 结果鉴定

出 21 个表达高度相关的基因集模块(图 6-A), 其中

黄色模块(Yellow module)基因与甜菜碱 GB、脯氨酸

Pro、抗氧化酶 SOD、POD、CAT均显著相关, 是与

油莎豆耐盐能力紧密关联的基因集。通过 Venn分析

(图 6-B), 从黄色模块基因集中筛选到 110个在 0.3%

和 0.6% NaCl 浓度胁迫下共有的差异表达基因, 而

这些基因可能是油莎豆潜在的耐盐相关基因。 

 

图 5  不同浓度 NaCl 胁迫下基因差异表达分析 
Fig. 5  Differential relative expression level of genes under different concentrations of NaCl stress 
A: 不同处理组(0.3% vs CK和 0.6% vs CK)差异表达基因数目; B: 不同处理组间差异表达基因的维恩分析。 
A: the number of DEGs in different treatment groups (0.3% vs CK and 0.6% vs CK); B: Venn analysis of DEGs between different treatment 
groups. 
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图 6  耐盐相关基因的筛选 
Fig. 6  Screening of salt tolerance-related genes 
A: 基于超氧化物歧化酶(SOD)、过氧化物酶(POD)、过氧化物酶(CAT)、甜菜碱(GB)和脯氨酸(Pro)的 WGCNA。每行代表一个模块, 每
列代表一种性状; 矩形框中上方数字代表模块与性状之间的相关系数, 括号内数字为相应的 P 值。B: 不同处理间共有的差异表达基
因和耐盐相关的黄色模块基因之间的维恩分析。 
A: the WGCNA based on superoxide dismutase (SOD), peroxidase (POD), catalase (CAT), glycine betaine (GB), and proline (Pro). Each row 
represents a module and each column represents a trait; the correlation coefficient and the corresponding P-value are shown in each rectan-
gular box. B: Venn analysis between the overlapped DEGs and the salt tolerance-related yellow module genes. 

 
2.7  耐盐相关基因的 GO富集分析 

根据 MF对以上筛选出的潜在耐盐相关基因进

行 GO富集分析, 发现 24个 GO terms被显著富集

(图 7-A), 主要与氧化还原(如 GO: 0016688、GO: 

0033741 等)、跨膜转运(如 GO: 0015171、GO: 

0046943 等)、几丁质水解(如 GO: 0008061、GO: 

0004568)等相关(图 7-A, B)。这些被显著富集的 GO 

Terms共包含了 15个显著上调表达基因(图 7-B), 其

中 10个基因与氧化还原相关, 如DN23985_c0_g1编

码玉米黄质环氧酶、DN2960_c0_g1 编码 L-抗坏血

酸过氧化物酶、DN8384_c1_g1编码谷胱甘肽转移酶;  

3 个基因与跨膜转运相关, 如 DN21785_c1_g1 编码

赖氨酸-组氨酸转运蛋白、DN6596_c0_g1 编码氨基

酸转运蛋白; 另外, 1 个基因 DN14393_c0_g1 编码

几丁质酶, 1个基因 DN4115_c0_g1编码翻译起始因

子。这些基因的功能必定与盐胁迫下植物生理生化

调节相对应, 盐胁迫下积极响应以提高油莎豆的耐

盐能力。 

3  讨论 

植物幼苗期是对外界环境最敏感的阶段, 此时期

的耐盐性尤为重要, 是评估耐盐性强弱的关键[30-31]。 
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图 7  耐盐相关基因的 GO 富集分析 
Fig. 7  GO enrichment analysis of salt tolerance-related genes 
A: 基于 MF的 GO富集气泡图。B: 显著富集 GO terms中所有基因的表达分析及功能注释。 
A: the bubble diagram of GO enrichment based on MF (molecular function). B: the relative expression level and functional annotation of all 
genes in significantly enriched GO terms. 
 

许多研究均以发芽率、发芽势、发芽指数、苗高、根

长等幼苗期性状为重要指标, 进行耐盐性评估[32-34]。

本研究为了评估油莎豆的耐盐特性 , 分析了不同

浓度 NaCl胁迫对油莎豆茎豆萌发和幼苗生长的影

响。结果发现 , 在 0.3%和 0.6% NaCl 胁迫下 , 油莎

豆发芽率、苗高和根长变化程度相对较小 , 盐胁迫

伤害不明显 ; 而在 0.9%和 1.2% NaCl 胁迫下 , 其

茎豆萌发和幼苗生长受到严重的抑制 , 盐胁迫伤

害十分明显。  

盐胁迫下, 植物细胞内正常的代谢平衡被打破, 

产生了大量的 ROS, 如超氧阴离子(O2
܋ )、H2O2、羟

自由基(HO)等, 这些 ROS 直接或间接地启动膜脂

过氧化进程, 破坏细胞膜完整性; 而MDA是膜脂过

氧化的主要产物, 其含量的高低在一定程度上可以

反映膜脂过氧化的程度, 进而间接的反映膜的受损

伤程度[35]。因而, 细胞内 ROS 和 MDA 含量的变化

能够间接地反映盐胁迫下的盐毒害程度以及相应的

耐盐性。有研究表明, 耐盐性强的品种具有较强的

O2
和܋ H2O2清除能力, 能够有效减少盐胁迫下 ROS

积累及细胞膜损伤[36]。本研究中, 在 0.3%和 0.6% 

NaCl胁迫下油莎豆幼苗根系的MDA和H2O2含量稍

微增加, 而 0.9%和 1.2% NaCl胁迫下 MDA和 H2O2
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含量大幅度增加, 意味着油莎豆根系在 0.3%和 0.6% 

NaCl 胁迫下能够有效的清除 ROS 而减少细胞膜损

伤, 进而使油莎豆受到的盐胁迫伤害不明显。实际

上, 针对盐胁迫带来的危害, 植物(尤其是耐盐性植

物)会通过体内一系列的生理生化调节来适应或减

弱这些危害而能继续生长, 主要包括渗透调节、ROS

清除等[37-39]。同样, 本研究发现油莎豆的耐盐能力

与渗透调节物 GB和 Pro的含量及 ROS清除体系抗

氧化酶 SOD、POD、CAT的活性密切正相关, 在 0.3%

和 0.6% NaCl 胁迫下迅速增加, 而在 0.9%和 1.2% 

NaCl 胁迫下又逐渐降低。综上所述, 油莎豆具有一

定的耐盐能力, 有潜力成为一种应用价值巨大的耐

盐性作物。另外, 许多研究表明植物耐盐性受基因

型控制, 不同基因型品种的耐盐性可能存在显著差

异[40-42]。本研究中, 2种不同类型的油莎豆品种(圆粒

型YYS2和长粒型YYS3)在不同浓度NaCl胁迫下呈

现出一定差异的萌发状态, 如 YYS2 茎豆萌发过程

中的发芽率和耐盐指数始终高于 YYS3; 而且, NaCl

胁迫下 YYS2 和 YYS3 之间许多生理指标均存在显

著性差异, 尤其是 YYS2 根系中 Pro 的含量和 POD

的活性显著高于 YYS3, 说明 YYS2 比 YYS3 具有更

强的耐盐性。因而, 可以通过对大量油莎豆资源的耐

盐性评估及鉴定, 筛选出耐盐性更强的种质资源, 为

油莎豆在不同程度盐渍化土壤中种植提供材料保障。 

植物的耐盐性一般由一系列耐盐相关基因调控, 

盐胁迫下迅速响应, 抵抗盐毒害反应[43]。在 0.3%和

0.6% NaCl 胁迫下, 油莎豆表现出较小的盐毒害反

应, 其体内一些耐盐相关基因必然迅速响应, 表达

水平发生显著变化。本研究利用 RNA-seq技术检测

了 0、0.3%和 0.6%NaCl胁迫下油莎豆根系的基因表

达情况。基因差异表达分析显示, 盐胁迫下大量基

因下调表达, 可能与胁迫毒害反应相关; 而少量基

因呈现上调表达 , 可能与耐盐响应相关。WGCNA

可以用来鉴定出高度协同变化且与表型密切关联的

基因集, 被广泛应用于发育调控机制、生物和非生物

胁迫响应机制等研究中关键调控因子的挖掘[44-45]。本

研究通过 WGCNA鉴定出 1个与油莎豆耐盐能力紧

密关联的基因集, 并以此从差异表达基因中筛选出

110 个潜在的油莎豆耐盐相关基因。GO 富集显示, 

这些基因显著富集于氧化还原、跨膜转运、几丁质

水解等相关过程, 与大量其他植物盐胁迫相关研究

的结果相似[15-18]。 

实际上, 大部分耐盐基因与其盐胁迫下生理生

化调节对应, 主要包括离子转运相关基因、渗透调

节相关基因、抗氧化相关基因等[46-48]。本研究中, 显

著富集的 GO terms涉及了 15个显著上调表达基因, 

响应盐胁迫。其中, DN23985_c0_g1、DN2960_c0_g1、

DN8384_c1_g1分别编码玉米黄质环氧酶、L-抗坏血

酸过氧化物酶、谷胱甘肽转移酶, 具有抗氧化作用, 

能够有效清除细胞内的 ROS, 参与抗氧化调节[49-51]。

因而可以推断, 盐胁迫下油莎豆 L-抗坏血酸过氧化

物酶的活性及谷胱甘肽的含量会大幅度增加, 与本

研究已检测到活性增加的 POD、SOD、CAT协同进

行抗氧化调节。其次, DN21785_c1_g1 和 DN6596_ 

c0_g1 二者均编码氨基酸转运蛋白, 可能与细胞内

氨基酸积累相关, 而许多研究表明盐胁迫下植物体

内一些氨基酸类小分子(如 Pro)的积累可以通过渗透

调节进而增强耐盐性 [52-53]; 与此一致的是, 本研究

发现在 0.3%和 0.6% NaCl胁迫下 Pro的含量显著增

加。另外, DN14393_c0_g1编码几丁质酶, 而在植物

中几丁质酶属于一种防御蛋白 , 能够水解几丁质 , 

一旦受到某些胁迫, 酶活性提高, 从而促进了植物

对胁迫的响应[54], 在植物的耐盐过程中发挥了重要

作用[55-56]。因而, 盐胁迫下这些基因显著上调表达, 

参与油莎豆相应的抗氧化调节和渗透调节等, 增强

其耐盐能力。 

4  结论 

本研究检测了不同浓度 NaCl 胁迫下油莎豆茎

豆萌发和幼苗生长过程中形态和生理指标的变化 , 

明确油莎豆具有一定的耐盐能力, 在 0.6%及以下浓

度 NaCl 胁迫时受到的伤害不明显。基于 RNA-seq, 

通过基因差异表达分析、WGCNA 以及 GO 富集分

析, 鉴定到 15 个可能的油莎豆盐胁迫相关基因, 主

要与抗氧化、氨基酸跨膜转运和几丁质水解相关 , 

盐胁迫下显著上调表达从而使油莎豆受到的盐胁迫

伤害较小。本研究为油莎豆在盐渍化土壤的种植提

供了重要参考, 并为进一步的耐盐分子机制解析和

耐盐品种培育奠定了基础。 
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