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外源NO调控羽扇豆响应盐碱胁迫的转录组分析
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摘要 为揭示外源NO调控羽扇豆响应盐碱胁迫的分子机制，利用100 mmol/L NaHCO3和Na2CO3（物质的

量比为 1∶1）混合溶液模拟盐碱胁迫，硝普钠（sodium nitroprusside，SNP）为外源 NO供体。试验设置 7个处理，

分别为空白对照、盐碱胁迫对照（100 mmol/L盐碱混合溶液）及盐碱胁迫下 5个浓度梯度（50、100、150、200、250 
μmol/L）的SNP处理，测定植株的可溶性糖含量、蔗糖磷酸合成酶及蔗糖合成酶活性，并对盐碱胁迫条件下最适

浓度SNP处理组和对照组材料进行转录组测序。结果显示：外源NO处理提高了盐碱胁迫下羽扇豆幼苗的渗透

调节物质可溶性糖含量及蔗糖合成的关键蔗糖合成酶和蔗糖磷酸合成酶活性；外源NO处理调控羽扇豆幼苗糖

代谢通路中关键酶基因的表达，β-呋喃果糖苷酶、蔗糖合成酶及 β-葡萄糖苷酶基因上调，GDP-甘露糖 4，6-脱水

酶及 1，6-二磷酸果糖醛缩酶（Ⅰ类）基因下调；外源 NO 调控羽扇豆盐碱胁迫响应的差异转录因子主要包括

bHLH、ERF、MYB_related、bZIP和C2H2。以上结果表明，外源NO可通过调控羽扇豆糖代谢通路关键基因及

转录因子的表达，提高羽扇豆的耐盐碱性。
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土壤盐碱化是全球可利用耕地面积减少的重要

因素［1］。中国是全球盐碱地资源分布最广、规模最大

的国家之一［2］。盐碱胁迫是制约农业可持续发展的

关键非生物逆境［3］，其严重影响了农作物的生长及产

量。目前，通过筛选耐盐碱植物，提高其抗盐碱性是

扩大和合理利用耕地面积的有效途径。

羽扇豆（Lupinus micranthus Guss.）俗称鲁冰花，

是豆科蝶形花亚科羽扇豆属的一年生或多年生草本

植物。羽扇豆具观赏价值，在园林中广泛应用，同时

也是切花的材料［4］。此外羽扇豆营养价值高，可做食

品和饲料。同时，羽扇豆能利用土壤中的固态磷，且

可通过根瘤菌进行固氮，改变土壤的理化性质。因

其营养价值高、观赏性强、用途广泛等特点，被多个

国家引种种植、培育及开发研究［5］。

对植物施用外源物质是提高植物抗逆性的重要

途径之一［6］。NO是一种重要的气态信号分子，能够

在细胞间传递信息并迅速扩散。NO 易穿透细胞

膜，因此可快速触发细胞反应信号。非生物胁迫会

诱导NO的积累，进而显著增强植物的代谢活性，帮助

植物更快适应环境变化［7］。硝普钠（sodium nitroprus⁃
side，SNP）是一种硝基氢氰酸盐，SNP 溶于水相对

稳定，而且可以渗透到植物体内与植物体内的物质

发生化学反应释放NO［8］，因此常被作为NO供体。

目前，对羽扇豆的研究多集中于医药、化学、生

物方面，在非生物胁迫方面研究较少；而外源 NO 调

控植物非生物胁迫的研究多聚焦在生长和生理方

面，对于其调控的分子机制鲜有研究。因此，本研究

以羽扇豆为试验材料，基于生理生化指标并结合转

录组测序分析揭示外源 NO 调控羽扇豆响应盐碱胁

迫的分子机制，以期为提高羽扇豆的耐盐碱性、合理

利用盐碱地提供理论科学依据。

1　材料与方法

1.1　试验材料

选择籽粒饱满、无虫蛀、大小基本一致的羽扇豆

种子浸种露白后，将其播种于营养钵内育苗，播种深
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度 5 mm，每盆 2~3 粒。待长出 5~8 片真叶，株高近

5 cm，挑选长势一致、生长健壮的羽扇豆幼苗，移植

于 10 cm×8 cm 的塑料花盆内，每盆 1 株，基质为草

炭土与椰砖 1∶1 等体积混合，缓苗 1 周后，进行盐碱

胁迫和SNP处理。

1.2　试验处理

采用Na2CO3和NaHCO3的物质的量比为 1∶1的

盐碱混合液（100 mmol/L）模拟盐碱胁迫处理。试验

设置 7 个处理组：空白对照（0 mmol/L 盐碱混合溶

液+0 μmol/L SNP，CK1）、盐 碱 胁 迫 对 照（100 
mmol/L 盐碱混合溶液+ 0 μmol/L SNP，CK2）、盐

碱胁迫下SNP处理（100 mmol/L盐碱混合溶液+50 
μmol/L SNP，T1；100 mmol/L 盐碱混合溶液+100 
μmol/L SNP，T2；100 mmol/L 盐碱混合溶液+150 
μmol/L SNP，T3；100 mmol/L 盐碱混合溶液+200 
μmol/L SNP，T4；100 mmol/L 盐碱混合溶液+250 
μmol/L SNP，T5）。试验处理组：每盆每 2 d 浇灌

100 mL 盐碱混合溶液，叶面喷施 20 mL SNP 溶液；

空白对照组 CK1：浇灌 100 mL 的纯水；盐碱胁迫对

照组CK2：浇灌 100 mL的盐碱混合溶液及叶面喷施

20 mL 的纯水（叶片喷施直至滴水为止）。处理 10 d
后，每个处理组随机选取 3株试验材料进行后续指标

测定。

1.3　可溶性糖含量及糖代谢相关酶活性的测定

采用蒽酮比色法［9］测定可溶性糖（water soluble 
sugars，WSS）含量；参照文献［10］的方法测定蔗糖合成

酶（sucrose synthase，SS）及蔗糖磷酸合成酶（su⁃
crose phosphate synthase，SPS）活性，试剂盒购自北

京索莱宝科技有限公司。

1.4　数据分析

试验数据使用 Microsoft Excel 2021、IBM SPSS 
Statistics 24.0 和 GraphPad Prism10.4.2 进行统计分

析及作图，采用单因素方差分析进行差异显著性

分析。

1.5　转录组测序及分析

选取盐碱胁迫下对照组（CK2）与最适浓度SNP
处理组羽扇豆叶片及根系进行总RNA提取，用于基

因表达检测。委托上海拜谱生物科技有限公司提取

总 RNA，并进行转录组测序分析。羽扇豆幼苗生理

生化指标的测定结果，为转录组测序样品的选取提

供了依据。

通过 Oligo（dT）磁珠富集总 RNA 中的 mRNA，

并将 RNA 打断到长度 300 bp 左右的片段。以 RNA

为模板，用 6碱基随机引物和逆转录酶合成 cDNA第

一链，并作为模板进行第二链 cDNA 的合成。文库

构建完成后，采用PCR扩增富集文库片段，文库大小

为 450 bp。通过 Agilent 2100 Bioanalyzer 对文库进

行质检，将含有不同 Index序列的文库按比例进行混

合并统一稀释到 2 nmol/L，通过碱变性形成单链文

库。基于 Illumina 测序平台，采用第二代测序技术

（next-generation sequencing，NGS），对文库进行双末

端（paired-end，PE）测序。通过 Trinity 软件拼接

clean reads，获得 FASTA 格式的 Transcript 序列文

件。利用 DESeq 对基因表达量进行差异分析，设定

筛选差异表达基因条件为：表达差异倍数 |log2Fold⁃
Change|>1，显著性P<0.05。

本研究利用 topGO进行GO富集分析，基于带有

GO注释的差异基因，统计每个GO term的基因列表

及基因数目。与整个基因组背景相比，通过超几何

分布方法计算P值（显著富集的标准为P<0.05），从

DEGs 富集的 GO term 确定差异基因行使的主要生

物学功能。采用 Fisher 精确检验，通过内部脚本对

KEGG 通路进行富集分析，计算富集 P 值，并进行 
Bonferroni校正。校正后的 P值以 0.05作为阈值，来

确定基因集的显著富集。

2　结果与分析

2.1　外源NO处理下羽扇豆幼苗的可溶性糖含量

及糖代谢相关酶活性

由图 1A可知，盐碱胁迫对照组CK2与空白对照

组 CK1 相比，盐碱胁迫下的羽扇豆幼苗组织内的可

溶性糖含量小幅度下降，差异不显著。与盐碱胁迫

对照组CK2相比，随着SNP浓度的增加，羽扇豆幼苗

组织内的可溶性糖含量呈现出先升高再降低的趋

势，150 μmol/L SNP 处理时羽扇豆幼苗组织内可溶

性糖含量达到最大值，250 μmol/L SNP 处理时出现

小幅度降低。

由图 1B 可知，盐碱胁迫对照组 CK2 与空白对

照组 CK1 相比，盐碱胁迫下羽扇豆幼苗中的蔗糖合

成酶活性显著降低 7.9%；而随着 SNP 的浓度增加，

羽扇豆幼苗中的蔗糖合成酶活性呈现先升高后下

降的趋势，100 μmol/L 处理时羽扇豆幼苗中蔗糖合

成酶活性最高，较盐碱胁迫对照组 CK2 增加了

5.72%。

由图 1C可知，羽扇豆幼苗中的蔗糖磷酸合成酶

活性变化与蔗糖合成酶活性变化趋势类似。对盐碱
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胁迫下的羽扇豆幼苗进行SNP处理后，随着SNP的

浓度升高，羽扇豆幼苗中的蔗糖磷酸合成酶的活性

呈先升高再降低趋势，且试验组中羽扇豆幼苗的蔗

糖磷酸合成酶活性均高于对照组 CK2，150 μmol/L
处理时酶活性最大，较盐碱胁迫对照组 CK2 升高了

102.95%。

2.2　IRNA样品质检

基于对羽扇豆幼苗表观形态指标观测，处理组

T1、T2 和对照组CK1、CK2均未表现出明显差异，T4、
T5处理出现部分植株死亡现象；T3处理中羽扇豆幼苗

表观形态指标和对照组差异较明显且无死亡现象；

结合可溶性糖含量及其代谢相关酶活性指标，选用

对照组CK2和处理组T3的材料进行转录组分析。

对羽扇豆幼苗总 RNA质量检测后，测序数据存

在一些带接头、低质量的 Reads，会干扰后续信息分

析，因此对测序数据进行过滤，由表 1 可知，对照组

CK2 和处理组 T3 的羽扇豆幼苗转录测序质量达到

分析标准，可以进行后续数据分析。

2.3　Unigene功能注释

利用BLAST软件，对羽扇豆幼苗拼接转录本的

59 887个 Unigene进行基因功能注释，一共有 24 316
个 Unigene 被注释。基因功能注释所用到的数据库

包括 NR（NCBI non-redundant protein sequences）、

GO（gene ontology）、KEGG（Kyoto encyclopedia of 
genes and genome）、eggNOG（evolutionary genealogy 
of genes： non-supervised orthologous groups）、Swiss-
Prot、Pfam，共 6 个数据库。由表 2 可知，NR、egg⁃
NOG 数据库中的注释率分别为 58.00% 和 56.53%，

Pfam数据库中的注释率为27.90%，Swissport数据库

中的注释率为 40.60%，有 10.58% 的 Unigene 在 6 个

数据库均可被注释。

2.4　差异基因分析

为深入探究外源 NO 调控羽扇豆响应盐碱胁迫

涉及的分子调控机制，本试验利用 DESeq 对基因表

达量进行差异分析。处理组T3与对照组CK2相比，

共识别出 904 条差异基因；其中，上调表达的 DEGs
有408个，而下调表达的DEGs有496个。

2.5　差异基因的GO和KEGG富集分析

对所产生的 904 个 DEGs 进行 GO 富集分析，

筛选每个分类中富集最显著的前 10 个 GO term 条

图1 不同处理间羽扇豆幼苗的生理生化变化

Fig. 1 Physiological and biochemical changes of lupine seedlings under different treatments

表1　RNA质检后数据过滤的结果

Table 1　The basic situation of data filtering

样品名

Sample

CK2-1
CK2-2
CK2-3
T3-1
T3-2
T3-3

高质量序列 reads数
Clean reads

40 053 132
40 177 810
43 959 424
41 958 776
40 311 400
42 450 636

高质量序列碱基数/bp
Clean bases

6 036 094 709
6 054 777 093
6 732 991 246
6 314 053 860
6 072 590 850
6 395 851 668

高质量序列 reads占测序 reads
的百分比/%

Percentage of clean reads out of raw 
reads
98.49
98.53
98.59
98.62
98.65
98.52

高质量序列碱基占测序碱基

的百分比/%
Percentage of clean bases out of 

raw bases
98.30
98.34
98.38
98.28
98.42
98.30
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目进行展示。由图 2 可知，在分子功能（MF）分类

中富集最显著的类别为氧化还原酶活性（oxidore⁃
ductase activity）和 核 糖 体 的 结 构 成 分（structural 
constituent of ribosome）；在生物过程（BP）分类中

富集最为显著的类别为氧化还原过程（oxidation-

reduction process）和核糖体大亚基组装（ribosomal 
large subunit assembly）；在细胞组分（CC）分类中富

集最显著的类别为质膜固有成分（intrinsic compo⁃
nent of plasma membrane）和胞质核糖体（cytosolic 
ribosome）。

为深入解析外源 NO 调控羽扇豆响应盐碱胁迫

的分子机制，阐明其生物功能与基因间的互作关系，

基于KEGG富集分析结果，筛选FDR值最小的即富

集最显著的前 20条KEGG pathway进行展示。由图

3可知，DEGs富集最为显著的代谢通路为核糖体（ri⁃
bosome），其次为脂肪酸延长（fatty acid elongation）、

苯丙烷类生物合成（phenylpropanoid biosynthesis）。

其中，核糖体（ribosome）合成通路的 DEGs 最多（41

表2　注释结果汇总

Table 2　Summary of annotation results

数据库 Database

数量 Number
注释率/%

Annotation rate

NR

34 735

58.00

GO

23 151

38.66

KEGG

13 515

22.57

Pfam

16 709

27.90

eggNOG

33 856

56.53

Swissprot

24 316

40.60

6库共有 Consensus 
from six databases

6 335

10.58

图2 GO富集分析柱状图

Fig. 2 GO enrichment analysis histogram
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个），其次为植物病原体相互作用（plant-pathogen in⁃
teraction）、植物激素信号转导（plant hormone signal 
transduction）和苯丙烷类生物合成（phenylpropanoid 
biosynthesis），分别有11、9和8个。

2.6　外源NO对羽扇豆响应盐碱胁迫过程中糖代

谢通路关键基因的调控

进一步对KEGG富集结果中与糖代谢相关的通

路进行挖掘，发现差异表达基因显著富集于淀粉与

蔗糖代谢、果糖和甘露糖代谢、半乳糖代谢等通路

（校正 P<0.05），外源 NO 处理对各通路关键酶基因

表达呈现特异性调控。

外源 NO 对羽扇豆响应盐碱胁迫过程中淀粉与

蔗糖代谢关键酶基因的表达情况如图 4所示。在该

过程中，参与该过程的催化蔗糖水解为葡萄糖和果

糖的 β-呋喃果糖苷酶（invertase，EC：3.2.1.26）、催化

蔗糖合成和分解的蔗糖合成酶（sucrose synthase，
EC：2.4.1.13）、催化 β-糖苷键水解的 β-葡萄糖苷

酶（β -D-glucosidase，EC：3.2.1.21）基因均呈现上调

表达。

由图5可知，外源NO调控羽扇豆响应盐碱胁迫所

诱导的DEGs在果糖和甘露糖代谢通路中呈现富集，

催化GDP-甘露糖（GDP-mannose）转化为GDP-4-酮

-6-脱 氧 甘 露 糖（GDP-4-keto-6-deoxymannose）的

GDP-甘露糖4，6-脱水酶（GDP mannose 4，6-dehydra⁃
tase，EC：4.2.1.47），以及糖酵解和糖异生过程中的1，6-

FDR 值是指校正后的 P 值，在 0~1 之间，越接近 0，富集程度越

高。FDR value refers to the corrected P value， between 0 and 1， the 
closer to 0， the higher the enrichment degree.

图3 KEGG 富集分析气泡图

Fig. 3 KEGG enrichment analysis bubble diagram

红色框表示该基因上调表达，下同。Red boxes indicate upregulation of the gene’s expression， the same below.
图4 外源NO调控羽扇豆响应盐碱胁迫的淀粉与蔗糖代谢通路分析

Fig. 4 Analysis of starch and sucrose metabolic pathways regulated by exogenous
 NO in lupine in response to saline-alkali stress
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二磷酸果糖醛缩酶（Ⅰ类）（fructose-bisphosphate al⁃
dolase，class Ⅰ，EC：4.1.2.13）基因均呈现下调表达。

由图 6可知，外源NO调控羽扇豆响应盐碱胁迫

所诱导的DEGs在半乳糖代谢通路中也呈现富集，β-
呋喃果糖苷酶（EC：3.2.1.26）基因呈现上调表达。同

时，该基因在淀粉与蔗糖代谢通路中也显著上调，表

明外源 NO 可在多条糖代谢通路中激活 β-呋喃果糖

苷酶基因的表达。

2.7　转录因子预测

外源 NO 施用条件下，共有 35 个转录因子家族

150个转录因子基因呈现差异表达，差异表达数量最

多的转录因子家族分别是 bHLH（19），ERF（15），

MYB_related（11），bZIP（10），C2H2（10）（图7）。

3　讨 论

植物响应外界刺激时，会通过积累糖类等渗透

物质来保持水分的平衡，糖类既是关键的渗透调节

物质，也在生长发育、信号传导等过程中发挥重要作

用［11］。其中，可溶性糖作为临时能量储存，可为各种

细胞化合物、信号分子、渗透分子和转运分子的合成

提供碳骨架［11-12］。对盐碱胁迫下的羽扇豆幼苗喷施

不同浓度的 SNP 后，羽扇豆幼苗组织内的可溶性糖

含量呈现不同程度的增加，150 μmol/L SNP 处理时

可溶性糖含量最高，仅在 250 μmol/L 处理浓度下出

现小幅度降低。这与盐碱胁迫下对豆科植物紫花苜

蓿（Medicago sativa）施加一定浓度的SNP，可促进可

溶性糖含量明显增加这一研究结果一致［13］。上述结

绿色框表示该基因下调表达，下同。Green boxes indicate down-regulation of the gene’s expression， the same below.
图5 外源NO调控羽扇豆响应盐碱胁迫的果糖和甘露糖代谢通路分析

Fig. 5 Analysis of fructose and mannose metabolic pathways regulated by exogenous
 NO in lupine in response to saline-alkali stress

251



第 45 卷  华 中 农 业 大 学 学 报

果表明，喷施一定浓度的 SNP 可以增加羽扇豆幼苗

组织内可溶性糖的积累量，提高羽扇豆幼苗的耐盐

碱性。

在高等植物中，蔗糖合成酶、蔗糖磷酸合成酶及

蔗糖转化酶为蔗糖合成的关键酶［11］。蔗糖磷酸合成

酶必须首先催化果糖-6-磷酸和尿苷二磷酸葡萄糖，

然后蔗糖磷酸合成酶才能将蔗糖-6-磷酸永久转化为

蔗糖［12］。蔗糖合成酶催化蔗糖和核苷二磷酸转化为

相应的核苷二磷酸葡萄糖和果糖，并为纤维素和淀

粉生物合成提供底物［14］。蔗糖合成酶和蔗糖磷酸合

图6 外源NO调控羽扇豆响应盐碱胁迫的半乳糖代谢通路分析

Fig. 6 Analysis of galactose metabolic pathway regulated by exogenous NO in lupine in response to saline-alkali stress

图7 转录因子分类

Fig. 7 Classification of transcription factors
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成酶的活性大小直接反映了羽扇豆幼苗中蔗糖合成

的能力。盐碱胁迫也会抑制植物体内代谢相关酶活

性，从而抑制植物生长［15］。本研究发现盐碱胁迫下

羽扇豆的蔗糖合成酶和蔗糖磷酸酶活性下降，喷施

SNP可以提高羽扇豆幼苗的蔗糖合成酶和蔗糖磷酸

酶活性。这与赵颖［10］的研究结论一致，喷施 SNP可

提升紫花苜蓿（Medicago sativa L.）蔗糖合成酶活

性，进而促进了紫花苜蓿可溶性糖的积累。由此可

得，外源NO可减轻盐碱胁迫对羽扇豆幼苗的抑制作

用，蔗糖合成酶和蔗糖磷酸合成酶的活性提升促进

了羽扇豆幼苗可溶性糖的积累，进而提高其耐盐

碱性。

植物为响应生物胁迫或非生物胁迫会改变表型

性状、细胞代谢、能量表达、基因表达等多方面提高

其抗逆性。本研究通过盐碱胁迫条件下最适浓度

SNP处理组T3和对照组CK2的转录组数据分析，共

在羽扇豆幼苗组织中识别出904条差异基因。

转录组差异表达基因的GO富集分析结果显示，

DEGs 在分子功能（MF）、生物过程（BP）、细胞组分

（CC）分类中富集最显著的类别分别为氧化还原酶活

性、氧化还原过程、质膜固有成分。由此可知，外源

NO 调控羽扇豆响应盐碱胁迫的 DEGs，主要通过参

与氧化还原反应、维持细胞膜结构稳定、调控蛋白质

合成与碳代谢等过程，协同提升羽扇豆幼苗的耐盐

碱性。

KEGG 富集结果显示，显著富集的代谢通路包

括核糖体、脂肪延伸、苯丙烷类生物合成等；其中，核

糖体代谢通路的DEGs最多，其次为植物病原体相互

作用、植物激素信号转导和苯丙烷类生物合成。核

糖体是细胞内负责蛋白质合成的机器，其基因显著

富集，表明细胞正处于一个需要大量蛋白质合成的

代谢状态，这可能是由于生长、发育响应盐碱环境刺

激情况所导致。这与 Singh 等［16］研究小扁豆对干旱

胁迫的响应结果相符。当外源 NO 调控羽扇豆响应

盐碱胁迫时，核糖体基因出现下调，这表明外源 NO
可能会通过激活或抑制特定转录因子，影响核糖体

基因的表达，从而优化蛋白质合成效率或种类，更有

效地应对盐碱胁迫。

糖被称为生命的燃料。关键糖代谢酶表达水平

可能在外源 NO 提高受盐碱胁迫的羽扇豆幼苗的耐

盐碱性起重要作用。本研究发现，外源NO对受盐碱

胁迫的羽扇豆幼苗的糖代谢具有显著影响，其显著

影响了淀粉与蔗糖、果糖和甘露糖与半乳糖代谢，外

源NO调控羽扇豆响应盐碱胁迫的 β-呋喃果糖苷酶、

蔗糖合成酶及 β-葡萄糖苷酶基因上调，GDP-甘露糖

4，6-脱水酶及 1，6-二磷酸果糖醛缩酶（Ⅰ类）基因下

调。赵颖［10］研究发现干旱胁迫下紫花苜蓿喷施外源

NO 会影响紫花苜蓿的淀粉与蔗糖的代谢通路。以

上结果表明，外源NO调控羽扇豆响应盐碱胁迫的蔗

糖合成酶基因表达被显著上调，可能就是导致蔗糖

合成酶活性提升的原因；这些糖代谢关键酶基因的

表达提高了糖代谢效率，影响植物组织内可溶性糖

含量，提高了羽扇豆幼苗的耐盐碱性。

外源 NO 调控羽扇豆响应盐碱胁迫的基因表达

受到多种响应信号的共同调节，部分受到外源NO诱

导的转录因子调控。许多研究表明，受到逆境胁迫

时植物会通过转录因子调节自身生长发育来增强对

逆境的抵抗能力。本研究中，差异表达基因数量较

多的转录因子家族主要是 bHLH、ERF、MYB_relat⁃
ed、bZIP、C2H2。bHLH 基因家族在植物中广泛存

在，已被证实在植物生长发育、开花及代谢生物合成

等过程中发挥重要作用，其中部分成员还参与信号

转导和基因表达调控，从而响应盐度、干旱、低温和

营养缺乏等非生物胁迫［17］。王春妹等［18］研究发现，

藜麦（Chenopodium quinoa Willd.）种子 bHLH 转录

因子 CqSPCH 的表达量与 CqSS4 呈正相关，而与

CqSUS1呈负相关，据此推测，CqSPCH 对 CqSS4与

CqSUS1 的调控促进了藜麦种子中淀粉的积累。

bZIP 基因家族是转录因子中最保守和最大的家族

之一，该家族基因主要通过结合下游基因启动子区

的顺式作用元件，通过调节渗透物质代谢、抗氧化

系统及胁迫相关基因的表达，提高植物的抗逆

性［19-20］。吕博文等［21］在蕨麻响应盐碱胁迫的形态

及转录组分析的研究中发现，空白对照组与 250 
mmol/L NaCl 实验组中差异表达的转录因子主要

包括 MYB、NAC、ERF、WRKY 和 bZIP 家族。而本

研究鉴定到的 bHLH、ERF 等差异表达转录因子，

与蕨麻耐盐响应的核心转录因子家族高度重合，说

明这类转录因子在植物盐碱胁迫响应中具有保守

的调控功能。

本研究仅测定了可溶性糖含量及糖代谢相关酶

活性，揭示了糖代谢相关关键基因及转录因子的差

异表达规律，但未结合羽扇豆与根瘤菌共生固氮特

性及根系生长响应开展深入分析，且缺乏对核心基

因的功能验证。后续研究可进一步结合根系生理指

标、共生固氮特性及基因功能验证，系统解析外源
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NO提高羽扇豆耐盐碱性的分子调控机制，从而为羽

扇豆耐盐碱品种选育提供理论依据。
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Transcriptome of lupine responding to saline-alkaline 
stress regulated by exogenous NO

SUN Hefei1,2,YANG Siyu1,3,CUI Qiufang1

1.College of Life Sciences， Henan University of Animal Husbandry and Economy， Zhengzhou 450046， China；
2.College of Plant Protection， Nanjing Agricultural University， Nanjing 210095， China；

3.College of Ecology and Environment， Nanjing Forestry University， Nanjing 210037， China

Abstract A mixed solution of 100 mmol/L NaHCO₃ and Na₂CO₃ with molar ratio of 1∶1 and sodi⁃
um nitroprusside （SNP） as the exogenous NO donor was used to simulate saline-alkali stress to study the 
molecular mechanism of exogenous nitric oxide （NO） regulating lupine’s response to saline-alkaline stress. 
7 treatments including blank control， saline-alkaline stress control （100 mmol/L saline-alkaline mixed solu⁃
tion）， and SNP treatments with 5 concentration gradients （50， 100， 150， 200 and 250 μmol/L） under sa⁃
line alkali stress were set up. The content of soluble sugar， the activity of sucrose phosphate synthase and 
sucrose synthase in the plants were measured. The transcriptome of the materials in the group with optimal 
concentration SNP treatment and the control group under saline-alkaline stress was sequenced. Results 
showed that exogenous NO increased the content of soluble sugar and enhanced the activity of sucrose syn⁃
thase and sucrose phosphate synthase involved in synthesizing sucrose in seedlings of lupine under saline al⁃
kali stress. Exogenous NO treatment regulated the expression of genes encoding key enzyme in the pathway 
of sugar metabolism in seedlings of lupine， with upregulation of β -fructofuranosidase， sucrose synthase， 
and β-glucosidase， and downregulation of GDP mannose 4，6-dehydratase and 1，6-diphosphate fructose al⁃
dolase （class Ⅰ）. The differential transcription factors regulated by exogenous NO in response to saline-al⁃
kaline stress in lupine mainly included bHLH， ERF， MYB_related，bZIP and C2H2. It is indicated that ex⁃
ogenous NO can enhance the saline-alkaline tolerance of lupine by regulating the expression of key genes 
and transcription factors in the pathway of sugar metabolism in lupine.

Keywords nitric oxide （NO）； lupine； saline-alkaline stress； sugar metabolism； transcriptome
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