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不同抗性青稞品种响应啶磺草胺胁迫的
代谢组差异分析
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摘要：【目的】挖掘青稞对啶磺草胺代谢过程中可能涉及的重要代谢物，明确青稞对啶磺草胺的代谢机制，为啶

磺草胺的科学使用和耐除草剂的青稞品种选育提供理论依据。【方法】以啶磺草胺处理 0，1，6 d的耐药青稞品种

（青 0306）及敏感品种（青 0160）的叶片为材料，采用液相色谱−质谱联用技术（LC−MS）进行分析。【结果】以VIP>
1.0且P<0.05为阈值，筛选出 598个差异代谢物，主要为黄酮化合物、萜类化合物重复、醇类化合物、苯酞类化合

物等物质；KEGG代谢通路富集分析，主要参与代谢产物 2-氧代羧酸代谢、氨基酸的生物合成以及类黄酮生物

合成，以类黄酮生物合成最为显著。【结论】利用代谢组学技术，对不同品种青稞叶片在对啶磺草胺胁迫后的不

同时期（0，1，6 d）进行代谢组学分析，明确啶磺草胺处理后的敏感和耐药青稞品种的代谢物变化，并为后续的青

稞遗传改良和农药科学施用提供依据。
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Abstract：［Objective］This study aims to explore the important metabolites that may be involved in the 
metabolism of pyrimoxsulam in hulless barley，as well as clarify the metabolism mechanism of pyrimoxsulam in 
hulless barley，thus providing a theoretical basis for the scientific use of pyrimoxsulam and the selection and 
breeding of herbicide-tolerant hulless barley varieties.［Method］The leaves of a tolerant hulless barley variety 
（Qing 0306）and a sensitive variety （Qing 0160）treated with pyrimoxsulam for 0 d，1 d and 6 d were analyzed 

收稿日期：2024⁃09⁃10  修回日期：2024⁃11⁃20
基金项目：青海省重点研发与转化项目（2023-NK-154）

Project supported by Qinghai Province Key Research and Development and Transformation Program (2023-NK-154)
作者简介：秦云卓，硕士生，orcid.org/0009-0005-7644-2387，1310071108@qq.com；*通信作者：翁华，副研究员，主要从

事杂草治理与利用研究，orcid.org/0000-0002-4213-976X，wenghua＿0872@163.com。
©《江西农业大学学报》编辑部，开放获取CC BY-NC-ND协议

秦云卓，翁华 .不同抗性青稞品种响应啶磺草胺胁迫的代谢组差异分析［J］.江西农业大学学报，2025，47（2）：314-324.
QIN Y Z,WENG H.Analysis of differences in metabolism of pyrimoxsulam resistance in different resistant barley varieties[J].Acta 
agriculturae universitatis Jiangxiensis,2025,47(2):314-324.

https://cstr.cn/32399.14.aauj.2025028


第 2 期 秦云卓等:不同抗性青稞品种响应啶磺草胺胁迫的代谢组差异分析

by liquid chromatography-mass spectrometry （LC-MS）.［Result］With VIP>1.0 and P<0.05 as the threshold，
598 differential metabolites were screened out，which were mainly flavonoids，terpenoids compounds，alcohols，
phthalides and other substances；KEGG metabolic pathway was enriched and analyzed，which was mainly 
involved in metabolism of metabolites 2-oxocarboxylic acid metabolism，amino acid biosynthesis as well as 
flavonoid biosynthesis，among which the biosynthesis of flavonoids is the most significant.［Conclusion］Using 
metabolomics technology，different varieties of hulless barley leaves were analyzed by metabolomics in different 
periods（0，1，6 d）after pyrimoxsulam stress，the metabolite changes in sensitive and resistant hulless barley 
varieties after pyrimoxsulam treatment were clarified. This study provides a basis for the subsequent genetic 
improvement of hulless barley and the scientific application of pesticides.

Keywords：hulless barley；pyrimoxsulam；metabolomics；differential metabolites；stress；mechanisms of 
resistance 

【研究意义】青稞（Hordeum vulgare L. var. nudum Hook. f.）具有独特的营养价值、产量高、生长周期

短和适应极端环境的能力，是我国青海西藏等地区的主要粮食作物之一，在维持生态平衡和保障当地

居民粮食安全方面发挥着重要作用[1]，是青藏高原唯一广泛栽培的主粮作物[2]。青稞多种植于高海拔

地区，种植环境和耕作方式导致青稞田间草害问题严重[3-4]。青稞田杂草主要以阔叶杂草、禾本科杂草

为主，其中野燕麦最为严重[4-5]。青海作为我国主要的青稞产区之一，其青稞田杂草危害率达到了

83.7%，因缺乏安全有效的除草剂，这些农田杂草导致青稞产量降低、品质下降[6]。啶磺草胺（pyrimox⁃
sulam）可对野燕麦等恶性禾本科杂草及猪殃殃等阔叶杂草起作用[7-8]。目前研究发现，使用啶磺草胺会

使部分青稞品种发生药害，因此了解啶磺草胺在青稞体内的代谢物变化有重要意义。【前人研究进展】

研究[9]表明，啶磺草胺能够有效阻止植物体内乙酰乳酸合成酶（acetolactate synthase，ALS）的活动，从而

影响支链氨基酸的生成，并对蛋白质的合成以及细胞分裂产生影响，导致杂草死亡。一些敏感的小麦

品种在使用啶磺草胺时常出现药害现象[10]，不同品种青稞对啶磺草胺的耐药性存在差异[11-13]。已有研

究[9,14]发现，日本看麦娘抗性种群在啶磺草胺的胁迫下，ALS、谷胱甘肽-S-转移酶（glutathione-S-Trans⁃
ferase，GSTs）、烟酰胺腺嘌呤二核苷酸磷酸-细胞色素 P450还原酶活性高于敏感性日本看麦娘；张宇翔

等[12]研究发现喷施啶磺草胺后，耐性青稞的 ALS、GST相对活性大于敏感青稞。不同青稞品种对啶磺草

胺产生耐性差异与ALS、GSTs活性有关。

【本研究切入点】目前仅研究了青稞对啶磺草胺耐药性差异相关靶标酶 ALS 及代谢酶 GSTs 活
性，关于啶磺草胺对青稞代谢组学影响的研究尚未得到广泛报道。【拟解决的关键问题】本研究以耐

药青稞品种青 0306（R）、敏感青稞品种青 0160（S）为材料，利用代谢组学技术明确啶磺草胺对不同青

稞品种的生理反应和代谢机制，为后续的青稞遗传改良提供重要的理论参考，并为农药科学施用提

供依据。

1 材料与方法

1.1　材料

供试青稞： 耐药青稞品种青 0306（R）和敏感青稞品种青 0160（S），由前期试验筛选所得，均由国家农

作物种质资源青海复份库提供。

7.5%啶磺草胺水分散粒剂，陶氏益农（中国）有限公司生产。

1.2　试验设计

本试验在青海大学温室中进行（光照（L/D）为 14.5 h/9.5 h；温度 15~20 ℃；相对湿度 20~50%RH）。采

用盆栽试验，待青稞催芽露白后种入直径 9 cm、高 10 cm的花盆中，每盆播撒 10粒青稞种子，将盆栽放入

不锈盘中，定时定量浇水。每个品种种植 30 盆，待青稞 2-2 叶 1 心期以啶磺草胺田间推荐使用量每

666.7m2 12.5 g茎叶喷雾处理。药后 1 d、6 d观察青稞药害情况，调查青稞药害株数和危害程度，并计算

最终药害率，其中危害程度分为5个级别，分级标准见表1，药害率计算公式[15]：
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药害率 = ∑药害等级

总株数
× 100% （1） 

根据前期生理生化试验结果，分别于 0，1，6 d采取青稞大小一致的叶片，将采集叶片用液氮速冻后

存放在-80 ℃冰箱中，用于后续试验。试验设置 6组生物学重复，共 36份样品，样品名称标记为：R0-1、
R0-2、R0-3、R0-4、R0-5、R0-6、S0-1、S0-2、S0-3、S0-4、S0-5、S0-6、R1-1、R1-2、R1-3、R1-4、R1-5、R1-
6、S1-1、S1-2、S1-3、S1-4、S1-5、S1-6、R6-1、R6-2、R6-3、R6-4、R6-5、R6-6、S6-1、S6-2、S6-3、S6-4、
S6-5、S6-6。
1.3　代谢物提取

取 100 mg液氮研磨的不同青稞叶片组织样本，加入 500 μL含有体积分数 0.1%甲酸的体积分数 80%
甲醇水溶液。涡旋混合后冰浴静置 5 min。以 15 000 r/min在 4 ℃条件下离心 10 min，取上清液，并用质

谱级水稀释。再次于15 000 r/min、4 ℃条件下离心10 min，取上清进行LC-MS上机检测。

1.4　LC-MS/MS分析

采用高效液相色谱串联质谱 LC-MS/MS 进行代谢物分析。色谱条件：柱温 40 ℃，流速 0.2 mL/min。
质谱条件：LIT和三重四极杆扫描，采用Analyst 1.6.3软件控制运行正负两种离子模式。

1.5　数据分析

利用 Coumpound Discover 3.1软件得到代谢物的定性定量结果。对 LC-MS上机检测的结果进行谱

图处理及数据库搜库，得到初步的代谢物定性定量结果，然后对数据进行质控，以保证数据结果的准确

度和可靠性。接下来对代谢物进行多元统计分析，运用主成分分析（PCA）和偏最小二乘法判别分析

（PLS-DA）对比 2个品种受啶磺草胺胁迫后的组间差异，基于 PLS-DA分析对检测到的所有代谢物进行

定性和定量分析，设定阈值为VIP>1.0，FC>1.5或 FC<0.667且P<0.05，寻找差异代谢物，通过KEGG代谢

通路综合差异代谢物分析。

2 结果与分析

2.1　青稞受胁迫后的反应

药后 1 d敏感青稞（S）叶尖失绿变黄，部分叶尖出现枯萎；耐药青稞（R）与对照组之间没有明显差异。

药后 6 d，敏感青稞植株枯黄萎蔫，耐药青稞叶尖部分变黄（图 1）。对株高和药害率进行方差分析（图 2），

结果表明：药后 6 d敏感青稞（S）株高显著低于耐药青稞（R），处理 1 d、6 d敏感青稞（S）药害率显著高于

耐药青稞（R）。

2.2　主成分分析（PCA）分析

2.2.1　主成分分析结果　

主成分分析PCA是一种统计过程，为观察抗感样品之间和组内生物学重复间的变异度大小，可对样

本进行初步的可视化分析。如图 3所示，正负 2种离子模式中第一主成分的贡献值分别达到了 20.86%
和 21.65%，在 2D-PCA下R0和 S0、R1和 S1、R6和 S6、R0和R1、R0和R6有明显分群趋势。这表明耐药青

稞品种青 0306（R）和敏感青稞品种青 0160（S）代谢组成分有显著差别，具有足够的重复性，适合进行进

一步评估。

表1　药害分级标准

Tab.1　Classification criteria for drug damage

药害级别  Levels of damage
1
2
3
4
5

症状描述  Description of symptoms
对青稞苗无影响

药害轻、仅个别叶片受害，不影响正常生长

药害中等、大部分叶片受害，缓苗后可以正常生长

药害严重，叶片枯黄，植株停止生长

青稞苗死亡
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2.2.2　PLS-DA分析　

使用PLS-DA建立预测模型，并进行模型验证（图 4），建立 3个比较组的PLS-DA模型，发现PLS-DA
模型排列实验（n=200）中左端任何一次随机排列产生的 R2、Q2值，R2和 Q2越接近 1.00，表明模型越可

靠，且均小于右端的原始数值，表明PLS-DA模型没有过拟合，能够有效用于对照组和处理组间的最大差

异对比，可以进行后续差异代谢物筛选。

a：处理前；b：处理1 d；c：处理6 d。
a：Before treatment；b：After 1 day treatment；c：After 6 days treatment.

图1　敏感、耐药青稞对啶磺草胺的响应

Fig.1　Response of sensitive and drug-resistant hulless barley to pyroxsulam

图2　耐药、敏感青稞对啶磺草胺胁迫后株高（A）和药害率（B）的表型鉴定
Fig.2　Phenotypic characterisation of plant height（A）and poisoning rate（B）of resistant and sensitive barley after amisulpride stress

a：正离子模式；b：负离子模式。
a：Positive ion mode；b：Negative ion mode.

图3　主成分分析
Fig.3　Principal component analysis
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2.3　差异代谢物筛选

利用 PLS-DA 分析，设定阈值为 VIP>1.0，FC>1.5 或 FC<0.667 且 P<0.05，筛选出了 598 个差异代谢

物。由表 2可以看出，在正离子模式下，在施药 0，1，6 d耐药青稞与敏感青稞相比，上调的差异代谢物

分别为 201、17和 83种；在负离子模式下，施药 0，1，6 d时，耐药青稞与敏感青稞相比，上调的差异代谢

物分别为 49、38和 33种。

Venn分析（图 5）显示，在正负离子模式下，3个时期共有的显著差异代谢物有 44种。共有差异代谢

物主要是脂质、黄酮类代谢物，在各个组别间呈现出一致的上调或下调趋势。3个时期有 10种代谢物差

异均达到极显著水平（P<0.01），由表 3可以看出，有 6种差异代谢物在 3个时期显著下调，4种代谢物上

a、b、c：正离子模式；d、e、f：负离子模式。

a，b，c：Positive ion mode；d，e，f：Negative ion mode.
图4　PLS-DA排序检验

Fig.4　PLS-DA sorting test

表2　差异代谢物筛选

Tab.2　Screening of differential metabolites

比较样品对

Compared Samples
正离子模式

Positive ion mode

负离子模式

Negative ion mode

R0.vs.S0_
R1.vs.S1_
R6.vs.S6_
R0.vs.S0_
R1.vs.S1_
R6.vs.S6_

总代谢物数量

No. of total ident.
837
837
837
386
386
386

差异代谢物数量

No. of total sig.
260
185
138
125
74
70

上调代谢物数量

No. of sig. up
201
117
83
49
38
33

下调代谢物数量

No. of sig. down
59
68
55
76
36
37
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调，其中能够在 KEGG 数据库中进行功能和分类注释的有 3 种，分别是 ecgonine methyl ester（芽子碱甲

酯），4-pyridoxic acid（4-吡哆酸）和 gibberellin A7（赤霉素A7）。

2.4　KEGG通路注释

利用KEGG数据库对筛选出的差异代谢物进行通路富集分析。结果表明，在R0 vs S0 时期，差异代

谢物富集代谢途径主要为 2-氧代羧酸代谢、碳代谢、嘧啶代谢、ABC转运蛋白、氨基酸代谢、苯丙烷生物

合成、苯丙氨酸生物合成、维生素B6代谢、泛醌和其他萜类醌生物合成、甘油磷脂代谢、氨酰基 tRNA生

物合成、α-亚麻酸代谢；在 R1 vs S1时期，差异代谢物富集代谢途径主要为氨基酸代谢相关途径（色氨

酸、赖氨酸、甘氨酸、丝氨酸和苏氨酸）、类黄酮生物合成、托烷、哌啶和吡啶生物碱的生物合成、嘌呤代

谢；在R6 vs S6时期，差异代谢物富集代谢途径主要为类黄酮生物合成、二苯乙烯类、二芳基庚烷类和银

杏醇生物合成、精氨酸和脯氨酸代谢、ABC转运蛋白，次级代谢物合成途径。3组都有差异代谢物富集到

了维生素B6代谢和氨基酸代谢相关途径，施用啶磺草胺的R1 vs S1和R6 vs S6组都富集到了类黄酮生

物合成途径。

a：正离子模式；b：负离子模式。

a：Positive ion mode in panel；b：Negative ion mode in panel.
图5　各组差异代谢Venn分析

Fig.5　Differential metabolism Venn diagrams for each group
表3　R0vsS0 R1vsS1 R6vsS6 极显著水平（P<0.01）差异代谢物

Tab.3　R0vsS0 R1vsS1 R6vsS6 extremely significant level（P<0.01）differential metabolites

序号

Serial 
number

1
2
3
4
5
6
7
8
9

10

代谢物

Metabolite
5，8-二羟基-10-甲基-5，8，9，10-四氢-2H-氧杂环己烷-2-酮

丙酰基肉毒碱

芽子碱甲酯

（2E）-3-（2-甲氧基-5-（（2E）-3-苯基丙-2-烯酰）苯基）丙-2-烯酸

4-癸基-3-羟基-5-氧代戊烯-2，3-二羧酸

雌三醇

斑蝥素

异莨菪亭

4-吡哆酸

赤霉素

指标

Norm
log2FC
log2FC
log2FC
log2FC
log2FC
log2FC
log2FC
log2FC
log2FC
log2FC

时期/d Phase
0

-2.36
-4.10
-2.67

1.06
2.44
1.23

-0.59
1.57

-1.61
-4.67

1
-2.35
-3.70
-2.94

1.31
2.44
1.43

-0.70
1.37

-1.30
-2.28

6
-3.18
-4.17
-3.63

1.60
1.37
1.29

-0.62
1.14

-1.03
-1.73
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3个对照组（R0 vs S0，R1 vs S1，R6 vs S6）差异代谢物的KEGG富集图。R0与 S0组（a、b）、R1与 S1组（c、d）、R6与 S6组
（e、f）的KEGG途径。

KEGG enrichment plots of three control differential metabolites. KEGG pathways in R0 vs S0 groups（a，b），R1 vs S1 groups
（c，d），and R6 vs S6 groups（e，f）.

图6　KEGG富集分析
Fig.6　Analysis of KEGG enrichment bubble diagram

·· 320



第 2 期 秦云卓等:不同抗性青稞品种响应啶磺草胺胁迫的代谢组差异分析

表4　R0 vs S0差异代谢物通路富集

Tab.4　Enrichment of R0 vs S0 differential metabolite pathway

正离子模式 Positive ionisation mode
富集编号

Map ID
map01210
map01230
map00400
map00240
map01200
map00940
map04075
map00380
map00750
map00360

通路名称

Map title
2-氧代羧酸代谢

氨基酸的生物合成

苯丙氨酸、酪氨酸和色氨酸的生物合成

嘧啶代谢

碳代谢

苯丙酮的生物合成

植物激素信号转导

色氨酸代谢

维生素B6的代谢

苯丙氨酸代谢

显著性

P-value
0.02
0.04
0.05
0.10
0.10
0.15
0.16
0.23
0.27
0.37

负离子模式 Negative ion mode
富集编号

Map ID
map00360
map02010
map00561
map00130
map00564
map00592
map00350
map00970
map00330
map00562

通路名称

Map title
苯基丙氨酸代谢

ABC转运体

甘油脂代谢

泛醌和其他萜类-醌的生物合成

甘油磷脂代谢

α-亚麻酸代谢

酪氨酸代谢

氨基酰-tRNA 的生物合成

精氨酸和脯氨酸代谢

肌醇磷酸盐代谢

显著性

P-value
0.39
0.39
0.33
0.11
0.11
0.11
0.26
0.26
0.33
0.33

表5　R1 vs S1差异代谢物通路富集

Tab.5　Enrichment of R1 vs S1 differential metabolite pathway

正离子模式 Positive ionisation mode
富集编号

Map ID
map00941
map00380
map00230
map00310
map00960
map00260
map00300
map00520
map00590
map00945

通路名称

Map title
类黄酮生物合成

色氨酸代谢

嘌呤代谢

赖氨酸降解

丙烷、哌啶和吡啶生物碱的生物合成

甘氨酸、丝氨酸和苏氨酸代谢

赖氨酸的生物合成

氨基酸和核苷酸糖代谢

花生四烯酸代谢

芪类、二芳基庚烷类和姜酚的生物合成

显著性

P-value
0.71
0.37
0.61
0.31
0.23
0.15
0.56
0.56
0.56
0.56

负离子模式 Negative ion mode
富集编号

Map ID
map01100
map01200
map01210
map00710
map00240
map00030
map00350
map00380
map00640
map00290

通路名称

Map title
代谢途径

碳代谢

2-氧代羧酸代谢

光合生物的碳固定

嘧啶代谢

磷酸戊糖途径

酪氨酸代谢

色氨酸代谢

丙酸代谢

缬氨酸、亮氨酸和异亮氨酸的生物合成

显著性

P-value
0.95
0.67
0.63
0.28
0.19
0.51
0.51
0.51
0.51
0.37

表6　R6 vs S6差异代谢物通路富集

Tab.6　Enrichment of R6 vs S6 differential metabolite pathway

正离子模式 Positive ionisation mode
富集编号

Map ID
map00941
map02010
map00330
map00950
map00480
map01040
map00960
map00240
map00945
map00520

通路名称

Map title
类黄酮类化合物的生物合成

ABC 转运体

精氨酸和脯氨酸代谢

异喹啉生物碱的生物合成

谷胱甘肽代谢

不饱和脂肪酸的生物合成

丙烷、哌啶和吡啶生物碱的生物合成

嘧啶代谢

二苯乙烯类、二芳基庚烷类和姜酚的生物合成

氨基酸和核苷酸糖代谢

显著性

P-value
0.03
0.65
0.63
1.00
1.00
0.57
0.57
0.57
0.11
0.49

负离子模式 Negative ion mode
富集编号

Map ID
map01110
map00940
map00630
map00660
map00710
map00380
map00943
map00010
map00500
map00592

通路名称

Map title
次级代谢物的生物合成

苯丙氨酯的生物合成

乙醛酸和二羧酸代谢

C5-支链二元酸代谢

光合生物的碳固定

色氨酸代谢

异黄酮类生物合成

糖酵解/糖元生成

淀粉和蔗糖代谢

α-亚麻酸代谢

显著性

P-value
1.00
0.34
1.00
1.00
1.00
0.43
0.43
0.31
0.31
0.31
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3 讨论与结论

植物在受到逆境胁迫时，会通过调节代谢网络刺激产生特殊代谢物，因此研究作物逆境下的代谢物

表达水平是了解作物抗逆机制的良好途径[16]。

在啶磺草胺胁迫下，植物试图通过产生大量与应激相关的内源代谢物来维持细胞稳态，这些代谢物

有助于减轻应激胁迫。不同青稞品种在啶磺草胺胁迫后的不同发病阶段产生了 1 223个显著差异代谢

物，包括氨基酸及其衍生物、黄酮、脂质、萜类[17]等代谢物，其中所有阶段共有 44种显著差异代谢物，分析

发现这些代谢物在青稞响应啶磺草胺胁迫中有重要作用，其中有 28种代谢物上调，15种代谢物下调，分

析原因可能是大量抗胁迫相关代谢物含量发生变化，有助于青稞抵抗啶磺草胺胁迫。

在 3个时期中，达到极显著水平的代谢物可以作为代谢标志物。据报道，异莨菪亭具有良好的抗氧

化、抗炎、抗癌和抗病毒等活性[18-21]。本研究发现，在R1 vs S1时期，异莨菪亭的变化倍数为 1.37，在R6 vs 
S6时期，变化倍数为 1.14，说明在啶磺草胺胁迫后，耐药青稞品种通过催化代谢异莨菪亭以增强其抗性。

gibberellin A7（赤霉素A7）负责促进植物的生长和发育，其作为植物代谢物、细菌代谢物和小鼠代谢物发

挥作用。颜方贵等[22]研究表明，GA7可促进茎的生长，诱导种子休眠而不影响胚轴，这样就不会影响植物

的抗倒伏性，同时表明GA7可强烈抑制花芽的形成。4-pyridoxic acid（4-吡哆酸）是维生素B6的最终代

谢产物[23]。B族维生素具有调节体内糖、蛋白质代谢、脂肪的作用[24]，人体内缺少维生素B6会导致神经和

心理障碍[25]，同时B族维生素能够帮助消化吸收和肝脏解毒，还能消除疲劳缓解压力[26]。本研究发现，在

R1 vs S1时期，gibberellin A7（赤霉素 A7）、4-pyridoxic acid（4-吡哆酸）的变化倍数分别为-2.94和-1.30，
在 R6 vs S6时期，变化倍数为-3.63和-1.03，说明在啶磺草胺胁迫后，耐药青稞品种通过抑制赤霉素 A7
的合成及维生素B6的代谢以增强其抗性。

本试验通过对比代谢通路发现，喷施了啶磺草胺的青稞叶片，氨基酸的生物合成在R0与 S0阶段显

著富集。氨基酸是生物体内所有蛋白质的组成部分，在化合物生物合成、信号传递、应激反应以及植物

胁迫响应中发挥作用[27]。本研究结果表明，2个品种差异代谢物中共检测到了 L-苯丙氨酸等 8种氨基

酸。氨基酸的正常代谢保障了植物完成其生命活动[28]，氨基酸作为蛋白质的结构成分，参与植物激素前

体的合成，在调节植物应对生物胁迫中也可能具有重要作用[29]，除了作为蛋白质组分的作用外，氨基酸

还参与多种细胞反应，因此它们影响许多生理过程，如植物生长发育、代谢能量或氧化还原能力的产生，

以及对非生物和生物胁迫的抵抗力。此外，幼苗的能量需求必须由氨基酸氧化和其他存储化合物（如脂

肪酸和淀粉）的降解来满足，直到光合系统完全发挥作用[30]。类黄酮生物合成在R1与 S1阶段，R6与 S6
阶段均显著，表明黄酮类化合物有着非常重要的作用，类黄酮是植物抵御生物与非生物胁迫的特有次生

代谢物质，类黄酮通路合成基因在植物应对胁迫中发挥重要作用[31]。黄酮类化合物同时具有抗氧化和

清除自由基作用[32]，以及抗癌、抗菌等功效，在医药食品等领域都有着利用价值[33]，其在抗肺癌、肝癌等方

面的作用均得到了证实[34]。本研究结果表明，2个品种的差异代谢物中共检测到了高良姜素、柚皮苷查

尔酮、橙皮素等7种黄酮类物质，其中高良姜素具有抗炎、神经保护、降血糖和抗高血压等作用；橙皮素是

柑桔属植物中普遍存在的一种类黄酮物质，有研究[35]发现橙皮素具有抗氧化、抗癌、抗肿瘤、保护神经系

统以及调节机体免疫等多种作用。

耐药品种青0306在短期和长期观察中均展现了较强的啶磺草胺耐受性，通过代谢组学分析，鉴定出

了多个与啶磺草胺耐药性密切相关的差异代谢物，筛选出了 598个差异代谢物，其中氨基酸代谢、2-氧
代羧酸代谢、苯丙烷生物合成、类黄酮生物合成、维生素B6代谢等重要代谢通路。其中，类黄酮生物合

成途径在啶磺草胺处理后的多个时间段均被显著富集，提示该途径在青稞对啶磺草胺耐药性形成过程

中可能起着关键作用。
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