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摘 要：极端温度是制约植物正常生长发育的重要因素。在温度胁迫下，植物会通过重新配置转录调控与代

谢网络来保证生存和持续生长。近年来，随着测序技术和质谱技术等生物技术的发展，转录组学和代谢组学是继基

因组学和蛋白质组学之后发展起来的新兴学科，有助于鉴定非生物胁迫下植物内的代谢产物和调控基因。本文主

要分析转录组学和代谢组学的技术特点及优缺点，就近年来国内外关于转录组学和代谢组学在植物应答温度胁迫

(高温胁迫和低温胁迫)两方面的研究进展进行综述，同时针对目前所面临的问题进行展望，有助于加快解析植物响

应温度胁迫的机理，为未来培育抗逆新品种提供新思路。
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Abstract: Extreme temperature is an important factor to limit plant growth and development. Under tempera⁃
ture stress, plants mainly reconfigure transcriptional regulatory and metabolic networks to maintain life and keep
growing. In recent years, with the development of biotechnology such as sequencing technology and mass spectrome⁃
try technology, transcriptomics and metabolomics are new subjects that have developed after genomics and pro⁃
teomics, helping to identify metabolites and modulate genes in plants under abiotic stress. The characteristics, ad⁃
vantages, and disadvantages of transcriptomics and metabolomics technologies were analyzed. The research progress
of plant transcriptomics and metabolomics under temperature stress(high-temperature stress and low-temperature
stress) were reviewed in domestic and international. Moreover, in view of the current problems, the future was pros⁃
pected, which will accelerate the analysis of the mechanism of plant response to temperature stresses and provide
new ideas for the cultivation of stress resistant varieties in the future.
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在组学的发展过程中，转录组学和代谢组学扮

演了越来越关键的角色，是系统生物学的重要组成

部分[1]。转录组学能从整个转录组水平揭示全基因

组水平的表达情况，定性定量分析多种mRNA基因

表达差异，有助于了解与植物对逆境的适应性和耐

受性相关的复杂调控网络，筛选出与植物抗性相关

的功能基因[2]。代谢组学是研究所有代谢物定量和

定性分析的一门学科 [3]，主要鉴定相对分子质量小

于 1 000的低分子量代谢产物 [4]。代谢组学不仅可

以阐明基因的功能，还可以无偏鉴别和定量生物体

系统中的所有代谢物。近年来，质谱技术的进步使

得它的应用范围变得越来越宽，这为研究植物在非

生物胁迫下的代谢组重塑提供了强有力的手段 [5]。

目前，转录组学和代谢组学已在玉米、水稻、大豆和

大麦等作物抗逆性研究中得到了广泛的应用[6-9]。

非生物胁迫是指在特定环境中各种外界非生物

因素对植物产生的不利影响，如高温、低温、盐碱、干

旱、水涝、重金属等，这些胁迫因素往往相互关联或

相互结合。其中，温度胁迫是重要的非生物胁迫因

子之一。由于全球气候的剧烈波动，植物在生长发

育过程中频繁遭受温度胁迫，给植物造成巨大的威

胁，产量大幅度降低，品质急剧恶化，最终可能导致

植株枯萎或死亡[10]。在温度胁迫条件下，植物进化

出了感知这些环境挑战的机制，重新配置转录调控

和代谢网络，以维持植物体内代谢平衡，并采用新的

机制来适应不良环境，以求生存和繁衍[11]。近年来，

随着多组学技术的快速发展，尤其是转录组学和代

谢组学已广泛用于揭示这些生物学过程。本文结合

相关文献综述了植物响应温度胁迫时转录组学和代

谢组学的基础研究进展，并展望了应用多组学技术

研究植物抗逆性的应用前景，为今后培育优质、耐逆

植物新品种奠定理论基础。

1 转录组学

1.1 转录组学概述

转录组学是一门在整体水平上研究细胞中基因

转录的情况及转录调控规律的学科[12]。最早在1997
年由 Velcuescu 提出，并第一次在科学论文中使

用 [13]。转录组在广义上是指 1个细胞、组织或者生

物体中所有RNA的总和，涵盖了信使RNA(mRNA)、
核糖体RNA(rRNA)、转运RNA(tRNA)及非编码RNA
(no-coding RNA)；狭义上是指细胞中所有参与蛋白

质翻译的mRNA的总和，通常所说的转录组学研究

主要是mRNA。转录组学从整个转录水平研究基因

的功能和基因结构，解析特定生物学过程中的分子

机理。随着科学技术的快速进步与发展，转录组学

成为一门被广泛应用于各个研究领域的学科[14-15]。

1.2 转录组学的研究技术比较分析

依据转录组学技术原理的不同，转录组学的研

究技术主要分为两类：一类是基于杂交技术，如基因

芯片(Microarray)技术；另一类是基于测序技术，如基

因表达序列标签技术(Expressed Sequence Tag，EST)、
基因表达序列分析技术(Serial Analysis of Gene Ex⁃
pression，SAGE)、大规模平行测序技术 (Massively

表1 转录组学研究技术的比较分析

Table 1 Comparative analysis of transcriptomics technologies
技 术

Technology
基因芯片技术

(Microassay)

基因表达序列标签技术

(EST)
基因表达序列分析技术

(SAGE)
大规模平行测序技术

(MPSS)
RNA-Seq 技术

单细胞转录组测序技术

(scRNA-seq)

原 理

Theory
寡核苷酸杂交

sanger测序

sanger测序

sanger测序

高通量测序

高通量测序

优 势

Advantage
速度快、成本低、样品制备简单、分析

范围灵活

检测范围广、精确度较高、提高分离

基因的效率

通量高、可以定量评估基因表达水

平、全面了解基因表达调控机制

通量高、定量显示基因在细胞内的表

达情况

通量高、准确性高、检测范围广、成

本低

准确性高、特异性强、明确细胞功能

和定位

局限性

Limitation
对低表达基因检测敏感度不够、杂交技术灵敏度有

限、前期工作基础要求较高、很难检测出异常转录

产物

测序读长较短、错误率高、测序通量小

成本高、数据处理复杂、依赖已知基因数据库，对于

未知基因鉴定有一定的限制

成本高、操作复杂、生物信息学处理困难

样品准备繁琐、无法揭示单个细胞间表达的异质性、

生物信息学分析工具受限

对样品质量要求高、成本高、数据解析难度大



Parallel Signature Sequencing，MPSS)、RNA-Seq技术

(RNA sequence)和单细胞转录组测序技术(Single cell
transcriptome sequencing technology，scRNA- seq)。
微阵列(Microarray)技术和EST技术发展较早，目前

发展较快的是转录组测序技术，其具有快速、准确、

高通量、成本低等优点，在转录组学研究中迅速得到

广泛应用[16]。随着新技术的不断发展，单细胞转录

组测序技术(scRNA-seq)可以在单细胞分辨率下进

行定性和定量的转录组活性分析，能够揭示单个细

胞之间的基因表达异质性，有助于深入了解不同细

胞类型在发育过程中的代谢网络及调控机理[17]。这

些技术都具有各自的特点，相互之间存在重叠和竞

争，新技术的出现也在不断推动转录组学进一步发

展。在转录组学的实际应用中，可以综合考虑转录

组学各个技术平台的优缺点和研究工作的具体需

要，合理选择适合的转录组学技术进行研究(表1)。
1.3 转录组学在响应温度胁迫研究中的应用

逆境胁迫会使植物改变自身的分子细胞水平和

生理形态来适应不利的生存环境，探究植物对温度

逆境胁迫因子的应答机制，可对响应温度胁迫的差

异表达基因进行筛选，获取关键功能基因和抗性之

间的联系。转录组学是从整体水平研究基因功能和

基因结构，能快速预测逆境胁迫的防御相关因子，对

解析植物抗逆机制以及提高植物抗逆性具有重要意

义。转录组学研究重点主要是转录组测序和分析、

低丰度转录本检测、深度挖掘功能基因、转录图谱绘

制、基因家族鉴定以及转录进化分析等。目前已被

广泛应用于各种作物抗逆性研究中(表2)。
表2 植物响应温度胁迫关键基因研究列表

Table 2 The list of key genes of plants in response to temperature stresses
基因名称

Gene name
OsSEH1

ZmRR1

OsNAC5

ZmNAC3

ZmICE1

LeCOR413PM2

ZmHsf01

HSFA1A

OsHsfA2b

TaWRKY30

ZmbZIP4

作 物

Crop
水 稻

玉 米

水 稻

玉 米

玉 米

番 茄

玉 米

拟南芥

水 稻

小 麦

玉 米

胁迫类别

Stress type
低温胁迫

低温胁迫

低温胁迫

低温胁迫

低温胁迫

低温胁迫

高温胁迫

高温胁迫

高温、低温胁迫

高温胁迫

高温、低温胁迫

基因功能

Gene function
OsSEH1通过调控参与苯丙类和黄酮类生物合成相关基因表达和代谢物积

累，以及介导ABA表达水平响应耐冷胁迫

ZmRR1能被ZmMPK8磷酸化，并正向调节ZmDREB1和纤维素合成酶(CesA)
基因的表达，从而增强耐寒性

OsNAC5通过诱导OsLEA3基因的表达来增强应激耐受性

ZmNAC3编码细胞核靶向蛋白，其N端具有极为保守的NAC结构域

ZmICE1调控DREB1基因的表达，抑制ZmAS的表达，减少Glu/Asn的生物合

成，从而缓解活性氧的产生

LeCOR413PM2降低ROS积累和PSII的光抑制现象，维持体内抗氧化酶的高

活性和渗透调节物质含量，提高植株的耐寒性

在热休克信号转导和下游基因表达中发挥重要作用

HSFA1A通过提高蒸腾速率、光合作用和诱导抗氧化酶途径来响应快速发生

的热休克

OsHsfA2b参与抑制植物体内活性氧的积累

AtWRKY30过表达可诱导气体交换特性、抗氧化机制、渗透溶质的生物合成

以及胁迫相关基因的表达，促进小麦的耐热性

ZmbZIP4具有转录激活功能，可正向调控与胁迫相关的基因表达，通过调控

ABA途径来响应各种逆境胁迫
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2 代谢组学

2.1 代谢组学概述

代谢组学最早是由英国科学家Nicholso和德国

科学家Fiehn提出的“metabonomics”而来，定义为对

某一生物、组织或细胞中所有低分子量(分子量<
1 000)代谢产物进行定性和定量分析的一门科学，

是系统生物学的重要组成部分之一[29]。与其他组学

相比，代谢组学反映细胞在特定条件下真实发生的

事件，是生物体内基因与环境因素共同作用的结果，

它更接近于生物体表型，基因组和蛋白组的微小变

化可以在代谢组层面得以体现和放大[30]。此外，代

谢组学的独特之处在于它可以应用于任何物种，而

不需要事先知道某物种生化或遗传组成，目前已广
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泛应用于植物代谢物研究中[31-32]。

2.2 代谢组学的研究技术比较分析

目前，代谢组学常用的检测技术主要包括核磁

共振(NMR)技术、气相色谱质谱联用(GC-MS)、液相

色谱质谱联用(LC-MS)、毛细管电泳质谱联用(CE-
MS)等。核磁共振(NMR)是代谢组学研究中应用最

早的技术，它是一种基于外部磁场变化引起的原子

核能量吸收和再发射原理的光谱技术，该技术主要

用于代谢物结构的分析[33]。气相色谱-质谱(GC-MS)
技术具有较高的分辨率和灵敏度，可以准确识别热

稳定、易挥发、能气化的小分子代谢物，主要用于检

测挥发性物质 [34]。相比之下，液相色谱-质谱(LC-
MS)技术对检测物质的挥发性和热稳定性没有特定

要求，但同样具有较高的分辨率和灵敏度，主要用于

非挥发性物质的检测[35]。毛细管电泳质谱联用(CE-
MS)技术是基于带电分子在电场中的泳动速度差异

来实现代谢物的分离，将毛细管电泳和质谱分析的

优点相结合，在强极性代谢物，特别是带电代谢物的

分离分析中被广泛应用[36]。不同的检测技术平台，

在检测对象、灵敏度、分离效能和分析速率及准确性

等方面各有优势和不足，代谢组学研究技术的优缺

点比较分析如表3所示。

表3 代谢组学研究技术的比较分析

Table 3 Comparative analysis of metabolomics technologies
技 术

Technology
核磁共振

(NMR)
气相色谱质谱联用

(GC-MS)
液相色谱质谱联用

(LC-MS)
毛细管电泳质谱联用

(CE-MS)

检测对象

Target
大多数化合物

易挥发、能气化或小分子的

化合物

高沸点、不易挥发、不易衍

生化的大分子化合物

微量复杂的样品

优 势

Advantage
样品用量小、不需要进行样品前处

理、准确提供代谢物结构信息

分辨率和灵敏度较高、可鉴定代谢物

的结构、易对代谢物进行定性分析

检测灵敏度高、分析速度快、可分离

相似结构的代谢物

检测灵敏度高、分析速度快、样品用

量小

局限性

Limitation
检测灵敏度和分辨率低、难以检测丰度

较低的代谢物、样品制备要求高

无法分离大分子物质、不能分析热不稳

定性和不能气化的物质、操作复杂费时

数据库的数据量有限、分析代谢物种类

有限

对设备装置要求较高、样品量小、分离重

现性差、定量分析时线性范围较窄

2.3 代谢组学在响应温度胁迫研究中的应用

在自然界中，植物代谢产物分为初生代谢物和

次生代谢物，前者主要参与植物的生长发育，后者主

要参与植物的信号转导、植物与环境的互作以及植

表4 植物响应温度胁迫代谢物研究列表

Table 4 The list of metabolites of plants in response to temperature stresses
非生物胁迫

Abiotic stress
高温胁迫

低温胁迫

物 种

Species
玉 米

小 麦

玉 米

黄 瓜

大 麦

玉 米

玉 米

玉 米

油菜籽

水 稻

代谢物名称

Metabolite name
色氨酸、苏氨酸、组氨酸、棉子糖、半乳糖醇、乳糖醇

N基氨基酸、ABA、IAA-结合物

甘露糖-6-磷酸、黄酮类、香豆素、玉米素、茉莉酸

蔗糖、棉子糖、甘露糖、半乳糖醇、棉子糖、塔格糖、亚麻酸、甘油酸等糖

类、脂肪酸

γ- 生育酚、谷胱甘肽、琥珀酸

鸟苷30、50-环单磷酸、槐糖苷-7-O-葡萄糖苷、L-赖氨酸、L-苯丙氨酸、

L-谷氨酰胺、山奈醇、阿魏酰酒石酸

反式乌头酸酯、香豆酰羟基柠檬酸酯、香叶醇葡萄糖基鼠李糖苷、咖啡酰

奎宁酸酯、亚铁酰奎宁酸酯、(异)牡荆素、DIBOA-葡萄糖苷

叶绿素、葡萄糖-6-磷酸脱氢酶、蔗糖与淀粉比率、蔗糖与淀粉比率

氨基酸、有机酸、糖类

脱落酸、脂肪酸

代谢物变化

Metabolite change
上调

上调

上调

上调

上调

上调

上调

上调

上调

上调
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物的防御等，同时两者都广泛地参与到温度胁迫过

程中。温度胁迫下代谢物的变化是基因与环境共同

作用的结果，是生物体生化水平和生理表型的直接

体现，研究分析不同物种间和同一物种不同组织间

在不同温度胁迫下的代谢物积累模式，为鉴定植物

特异积累的代谢物提供参考依据。从代谢组学的角

度来解析植物对温度胁迫的调控机理，目前已被广

泛应用于植物响应温度胁迫中(表4)。
3 植物响应温度胁迫的转录组学与代
谢组学研究

温度是影响植物正常生长发育的重要因素，只

有在适合的温度条件下，植物才能正常进行物质运

输和能量交换[47]，对农业可持续发展和粮食安全至

关重要。当植物遭受温度胁迫时会产生一系列负面

的影响，造成细胞内稳态的不可逆损害、功能蛋白质

的降解和代谢途径的破坏，威胁农作物的品质和产

量，最终导致植物死亡[48]。在温度胁迫下，植物会形

成一套主动的抗逆防御体系来抵御不良环境的影

响，其中涉及多基因、多信号途径和代谢过程等一系

列复杂反应机制[49]。

转录组学可以揭示不同条件下基因差异表达和

复杂调控网络，但是难以准确确定关键基因和关键

途径，代谢产物是基因转录和蛋白修饰的最终产物，

代谢组学可解析生物体受遗传或环境因素影响后的

变化规律，但是由于植物体内的代谢物非常庞大且

复杂，所以代谢组学数据不能完整地代表植物代谢

组的全部。因此，将转录组学和代谢组学联合可较

为全面地实现从“因”至“果”，更加深入了解植物的

代谢过程，有助于全面系统地解析植物信息传递过

程和功能形成机制。近年来，运用转录组学和代谢

组学联合分析，筛选植物响应温度胁迫中的关键基

因和关键代谢物，在探索植物生长、发育和响应温度

胁迫分子机理方面发挥重要作用。

3.1 高温胁迫

全球变暖增加了极端高温发生的频率，在高温

胁迫下，植物主要通过调节抗氧化物质、渗透调节物

质、热激蛋白、淀粉、氨基酸、蛋白质结构含量变化等

几个方面来应答高温胁迫[50-51]。Wang等采用转录组

和代谢组分析技术研究甜玉米对热胁迫的响应机

制。研究表明，苯丙酮类化合物和光合作用相关的

通路均受热胁迫的影响，此外，各种生物碱和黄酮类

化合物的表达水平上调，RNA依赖性聚合酶2、UDP-
葡萄糖基转移酶 73C5、LOC103633555和四氯化碳

相互作用结构域 7为热胁迫下的 4个枢纽基因 [52]。

经过Hu等的深入探索，发现在高温胁迫下，高羊茅

碳水化合物的代谢过程中的 12个酶相关基因的表

达水平会明显提升，而且糖类和脂类含量会随着热

处理时间的增加不断积累 [53]。Wang对两种热敏感

差异的辣椒品种进行转录组和代谢组分析，在耐热

品种和热敏感品种中发现了5 754个和5 756个差异

表达基因，同时还检测到94个和108个差异积累代

谢物，尤其是氨基酸、有机酸、黄酮类化合物和糖类

的变化强调了辣椒耐热性所涉及的复杂反应机制。

此外，谷胱甘肽代谢途径在辣椒响应热胁迫中也起

到了关键作用 [54]。Guo等研究发现，随着温度的升

高，IAA、ABA和SA信号通路的热稳定性有所改变，

其中，由辅酶、脱落酸和水杨酸介导的信号通路对高

温胁迫的响应更为敏感，这些激素在谷粒发育过程

中发挥着重要作用 [55]。Xiang等利用转录组和代谢

组联合分析表明，玉米素、水杨酸、茉莉酸以及生长

素含量在高温胁迫下显著降低，ARR-B基因的表达

水平的提升则有助于提升玉米素的信号传导能力，

从而增强玉米耐热性[56]。陈宏宇等在高温胁迫下研

究鼓槌石斛的基因表达分析，发现有10 430个基因

响应高温胁迫。根据GO聚类分析结果表明，损伤

应答、细胞外区和血红素结合等方面在鼓槌石斛低

温胁迫应答中起到关键作用 [57]。Yu等对两个芸薹

属栽培品种施加了热胁迫，并在转录和代谢水平上

对叶片进行了分析。结果表明，热休克蛋白(HSP)家
族、植物激素转导、叶绿素降解、光合途径和活性氧

代谢在植物耐热的适应机制中发挥着重要作用[58]。

3.2 低温胁迫

低温胁迫可导致冻害现象发生，不仅阻碍植物

的生长发育，影响农作物的品质和产量，还会影响其

种类分布[59]。低温胁迫会引起植物激素信号转导、

光合作用、渗透调节物质、物质合成和代谢途径以及

相关基因的表达变化来响应逆境环境[60-61]。Guo等
研究玉米在寒冷胁迫下的响应机制，经转录组和代

谢组分析发现，在低温胁迫下内源ABA的含量增

加，说明ABA在植物适应寒冷的过程中发挥了关键

作用[62]。Yang等利用转录组和代谢组技术研究蚕豆

对低温胁迫的响应机制。结果表明，在低温胁迫下，

参与脂质、氨基酸和类脂代谢的许多基因的表达量

以及代谢物积累量都有所增加。此外，脱落酸、赤霉

素和茉莉酸在耐寒品种和冷敏感品种中表达量差异

显著，类黄酮、蛋氨酸和丙二醛可用作植物冷害的生

物标记，说明这些物质均与植物响应低温胁迫有

关[63]。Jian等对低温胁迫条件下的春季油菜生态型

品系和冬季油菜生态型品系进行了转录组和代谢组
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分析，分别鉴定出 25 460个和 28 512个差异表达基

因，同时鉴定出41个和47个差异表达代谢物，结果

说明ABA、脂质、次生代谢物和转录因子在春季和

冬季生态型对冷胁迫的反应中发挥着不同的作

用[64]。Feng等比较蜡质玉米N28和N67在低温胁迫

下的反应差异，结果发现，涉及植物激素和MAPK信

号通路的相关基因的表达水平在N28中显著上调，

黄酮类代谢物也在N28中明显富集，说明这些基因

和代谢物在植物耐冷胁迫中起到了关键作用，可能

成为培育抗寒蜡质玉米的潜在目标基因 [65]。经Xu
等的深入探究，在低温胁迫条件下，鉴定出6 905个
差异表达基因(DEGs)，他们主要参与信号转导、碳水

化合物代谢和苯丙类生物合成。此外，还检测出

35种保护性代谢物参与了耐冷胁迫响应过程，如氨

基酸、碳水化合物、三羧酸(TCA)循环中间产物和苯

丙类相关物质等[66]。Li等比较不同温度条件下南瓜

近交系的生理活性，经转录组和代谢组分析表明，冷

胁迫导致丙二醛含量、相对电导率、可溶性蛋白质、

糖含量和过氧化氢酶活性显著增加。此外，植物激

素信号转导途径中不同表达基因的转录也被激活，

同时 AP2/ERF、bHLH、WRKY、MYB 和 HSF等转录

因子家族也被激活[67]。Xu对冷敏感(ZQ)和耐寒(XL)
青稞品种进行了全面的转录组学和代谢组学分析，

KEGG分析结果显示，在冷冻胁迫处理期间，XL品

种的三羧酸(TCA)循环和糖/碳代谢显著富集。此

外，冷冻应激条件下可导致脂质和甘油磷脂途径显

著富集，这意味着青稞的脂质代谢与冷冻耐受性之

间存在密切联系。进一步分析结果表明，HvCBF10A

通过调节脂质代谢正向调节青稞的抗冻性[68]。

4 总结与展望

综上所述，转录组学和代谢组学是系统生物学

的重要组成部分，在快速预测胁迫的相关防御因子、

揭示代谢途径、信号转导和防御反应之间的关系、鉴

定代谢产物的种类及其变化规律等方面提供了可靠

的研究手段，对提高植物耐热性和耐冷性，以及了解

植物抗逆机理有一个清晰的认识。尤其是转录组学

和代谢组学的联合分析在揭示植物响应温度胁迫的

遗传基础、培育抗逆品种、助力农作物稳产等方面具

有重大意义。伴随着全球气温的急剧升高，异常高

温将会对粮食安全生产造成巨大威胁。尽管近年来

植物抗逆性的基因克隆和分子机理的深入研究取得

了一定的成果，但是仍然缺乏对其反应机制的充分

了解，植物在面临逆境时会发挥出复杂的生物学功

能，包括感知、传导和防御逆境信号等，而这些功能

之间又存在着多种协同作用，其代谢网络错综复杂，

这些途径或其他关联的协同效应还有待进一步研

究。当植物受到自然界各种胁迫时，可能存在交叉

作用，了解植物特异和交叉共享的信号转导和代谢

途径，如何高效挖掘功能基因和精准鉴定代谢物是

植物抗逆基因研究的关键所在。

目前，高通量技术的快速发展使转录组学和代

谢组学的数据获取更加经济快速，有助于研究人员

对不同作物响应逆境胁迫分子调控机制及代谢调控

网络有了更加充分的理解，但是如何从大量的数据

中充分有效的筛选和利用核心数据有待进一步探

索。目前，转录组学、代谢组学与全基因组关联分析

(GWAS)的整合分析比较深入和系统，但是与其他组

学技术的整合关联性还不是很强，应用受到局限。

同时对于数据的挖掘分析也不够深入，因此有必要

进一步实现转录组学、代谢组学与其他组学技术的

联合分析，开发出更加高效的生物信息学分析技术，

来满足数据的采集、存储与计算分析，从基因到性状

上揭示植物响应非生物胁迫的总体机理，将为更好

地阐述生物过程的分子机理研究提供有力保障。随

着多组学技术的不断发展，更多与温度胁迫抗性相

关的基因将会被发掘，更加全面地揭示植物抗逆性

的本质。
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