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摘 要:磷脂酶D(PLD)作为一类重要的脂质代谢酶,广泛参与信号转导、膜结构重塑、逆境响应等生理

过程,尤其在植物免疫防御和非生物胁迫中扮演关键角色。为了解小麦PLD家族成员的功能,利用全基因组

扫描结合保守结构域分析对小麦PLD基因家族成员进行鉴定并进行系统发育分析,同时通过转录组数据对

其表达模式进行了全面分析。结果表明,在小麦中共鉴定出51个TaPLD基因,这些基因可分为α、β、φ、δ、κ、ζ
共6个亚族,其中α亚族成员最多,且序列保守性最高;每个 TaPLD蛋白中至少包含1个 HKD(His-Lys-

Asp)基序(PLD特 征 结 构 域);大 多 数 TaPLD被 预 测 定 位 于 细 胞 质,少 数 定 位 于 叶 绿 体、内 质 网 或 液 泡。

TaPLD基因主要分布在1号、5号、7号染色体上,其在小麦基因组内部、物种间存在多种基因复制现象。通

过转录组数据分析,11个TaPLD 基因在花药中特异性表达,接种小麦壳针孢菌、白粉病菌和条锈病菌后,

TaPLDα9、TaPLDα10、TaPLDα11、TaPLDβ5等 多 个 基 因 被 诱 导 表 达。低 温 处 理 后,TaPLDζ1、TaPLDζ2 和

TaPLDζ3显著上调表达。干旱和高温处理后,TaPLDα9、TaPLDα10、TaPLDα11显著上调表达,干旱处理后这

3个基因的相对表达量更高。本研究首次预测了小麦PLD基因的分子特征及其在小麦生长发育、免疫防御

和非生物胁迫中的作用,可为小麦生长发育、抗病和抗逆分子机制研究提供新视角。
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Abstract:PhospholipaseD(PLD)isatypeofimportantlipidmetabolicenzymethatiswidelyinvolved
insignaltransduction,membranestructureremodeling,andstressresponses,especiallyplayinga
crucialroleinplantimmunedefenseandabioticstress.TounderstandthefunctionsofthewheatPLD
familymembers,thisstudyutilizedbioinformaticsforgenome-wideidentification,combinedwith
conservationdomainanalysistoidentifyandclassifythewheatPLDgenefamilymembers.Phyloge-
neticanalysisandtheexpressionpatternsanalysisofthesegeneswerecomprehensivelyconducted.A
totalof51TaPLDgeneswereidentifiedinwheat,whichcanbeclassifiedinto6subfamilies:α,β,φ,
δ,κandζ.Amongthem,theαsubfamilyhasthemostmembersandthehighestsequenceconserva-
tion.EachTaPLDcontainsabasicHKD(His-Lys-Asp)motifsequenceofthePLDdomain.Most
TaPLDarepredictedtobelocatedinthecytoplasm,whileafewofthemarelocatedinthechloro-
plast,endoplasmicreticulum,orvacuole.TaPLDgenesaremainlydistributedonchromosomes1,5,
and7.Moreover,therearevariousgeneduplicationphenomenawithinthewheatgenomeandamong



species.Transcriptomedataanalysisshowedthat11TaPLDgenesarespecificallyexpressedinan-
ther.Afterinoculationwithwheatpowderymildewfungus,powderymildewpathogenandstriperust
pathogen,multiplegenessuchasTaPLDα9,TaPLDα10,TaPLDα11andTaPLDβ5wereinducedtoex-
press.Afterlow-temperaturetreatment,TaPLDζ1,TaPLDζ2andTaPLDζ3 weresignificantlyin-
ducedtoexpress.Afterdroughtandhigh-temperaturetreatments,TaPLDα9,TaPLDα10 and
TaPLDα11weresignificantlyupregulated,andtherelativeexpressionlevelsofthethreegeneswere
higherunderdroughttreatment.Thesedataprovideasystematicrevelationofthemolecularcharac-
teristicsofwheatPLDgenesandtheirpotentialrolesingrowthanddevelopment,immunedefense
andabioticstresses,offeringnewperspectivesforthestudyofthemolecularmechanismsofwheat
growth,diseaseresistance,andstresstolerance.
Keywords:Wheat;PLD;Immunedefense;Abioticstresses;Patternofexpression

  磷脂酶是一类负责植物中磷脂代谢和合成的

酶,根据其水解磷脂的位置,被分为磷脂酶A1、磷
脂酶A2、磷脂酶B、磷脂酶C和磷脂酶D(PLD)
共5种类型[1]。其中,PLD通过催化磷脂水解生

成PA和自由头部基团,在植物细胞中发挥核心

调控作用[2-3]。近年来,磷脂的信号转导功能逐渐

成为研究热点,这其中包括磷脂酰肌醇(PIs)通
过磷酸化级联反应调控细胞骨架重组,磷脂酸

(PA)作为第二信使参与植物胁迫响应[4-6]。这些

功能的实现依赖于磷脂代谢酶(如磷脂酶、激酶和

磷酸酶)的精准调控,其中PLD因其产物PA的

多功能性而备受关注[7]。

PLD已在许多植物中得到鉴定,包括拟南

芥[8]、水稻[9]、番茄[10]、马铃薯[1]和茶[11]。根据结

构差异,植物PLD可分为α、β、φ、δ、κ、ζ6个亚族,
其中α亚族在进化中最为保守;所有PLD均包含

保守的 His-Lys-Asp基序(HKD,又称PLDc结

构域),大部分PLD包含C2结构域,其能够与

Ca2+结合,增强PLD与底物的亲和力[12]。部分

PLD携带plekstrin同源结构域(PHdomain)或
跨膜螺旋区[2]。

研究表明,水稻PLD与水稻黄单胞菌抗性相

关[13]。HvPLDδ可响应大麦白粉病信号[14]。敲

除水稻OsPLDβ1基因的植株对稻瘟病菌和水稻

黄单胞菌表现出更高抗性[15]。AtPLDα1缺失的

拟南芥对干旱胁迫的耐受能力下降,而AtPLDα1
过表达可增强拟南芥的抗旱性[16]。AtPLDα1和

AtPLDδ在盐胁迫下被激活,二者的单敲除和双敲

除突变体对高盐胁迫的敏感性增强[17]。AtPLDζ1
和AtPLDζ2与拟南芥在磷胁迫期间的根伸长有

关[18]。大豆中,GmPLDα1单碱基敲除突变体种

子中脂肪酸含量增加,磷脂酸含量减少,种子活力

显著提升,显著延缓了高温高湿导致的种子衰

老[19]。此外,ABA 可激活 AtPLDα1,AtPLDα1
衍生的PA与蛋白磷酸酶2CABI1结合,而蛋白磷

酸酶2CABI1是 ABA反应的负调节因子[20-21]。

AtPLDζ2和PA通过AtPIN2(pin-formmed2)循环

正调控囊泡运输和生长素极性运输[22]。这些研究

表明,PLD在植物生长发育中发挥关键作用。
尽管PLD在模式植物中已被广泛研究,但其

在小麦中的功能解析尚处于起步阶段。本研究拟

在全基因组水平鉴定小麦PLD基因,并结合系统

发育和共线性分析及转录组数据分析,揭示PLD
基因的进化特征及其与生长发育、抗病和抗逆的

相关性,为解析小麦生长发育、抗病和抗逆分子机

制提供新视角和理论基础。

1 材料和方法

1.1 小麦PLD基因的鉴定与理化性质分析

从Ensembl植物数据库(http://plants.en-
sembl.org/info/website/ftp/index.html)中获得

T.aestivum 的全基因组数据(IWGSCRefSeq_

v1.1),以Arabidopsis[8]、O.sativa[9]和Solanum.
tuberosum [1]的PLD蛋白序列作为查询序列,使
用BLASTP程序(https://blast.ncbi.nlm.nih.
gov)对小麦蛋白数据集进行搜索,设置E-value
<1e-5 为阈值。从Pfam数据库(http://pfam.
xfam.org/)下载PLD结构域C2(pfam00168)和

PLDc(pfam00614)的隐马尔可夫模型(HMM),使
用HMMER搜索工具对所有小麦蛋白序列进行检

测。利用NCBI-BatchCD-Search[23](https://www.
ncbi.nlm.nih.gov/Structure/bwrpsb/bwrpsb.cgi)和
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SMART数据库(http://smart.embl.de/)对候

选PLD基因进行进一步验证。这些物种的候选

基因中还有其他剪接转录本,选择第一个剪接转

录本作为代表进行后续分析。使用ExPASy服

务器[24]计算TaPLDs蛋白序列,获得理论等电点

(pI)、分子量(MW)、不稳定指数(II)、脂肪指数

(AI)和疏水性(GRAVY)。利用Plant-mPLoc[25]

(http://www.csbio.sjtu.edu.cn/cgi-bin/Plant-
mPLoc.cgi)预测TaPLD蛋白的亚细胞定位。

1.2 TaPLD的系统发育分析

对拟南芥、水稻、马铃薯和小麦4个物种的

PLD蛋白进行系统进化分析,采用默认参数的

MUSCLE方法,使用Jalview2.11软件(http://

www.jalview.org/)进行多序列比对。在 MEGA
X[26](molecularevolutionarygeneticsanalysis)
软件中使用邻接法[27]进行进化分析。在分支旁

边显示相关类群在bootstrap测试(1000次重

复)中 聚 集 在 一 起 的 复 制 树 的 百 分 比。通 过

iTOL网站(http://itol.embl.de/)进行系统进化

树可视化。

1.3 TaPLD基因结构分析

利用NCBIBatchCD-Search、PFAM 数据库

和TBtools软件(v1.068)对基因结构和保守结构

域进行分析和可视化。采用 MEMEv5.3.1(ht-
tp://meme-suite.org/tools/meme)软件分析基

因的保守基序,最适基序设置为≥10、≤200个氨

基酸,最大基序数目为10个。从Ensembl植物

数据库获得基因组 GFF3(generalfeaturefor-
mat)基因注释文件,从GFF3文件中提取小麦注

释中的PLD基因。使用TBtools软件(v1.082)
(https://github.com/CJ-Chen/TBtools)确定并

生成PLD基因的结构图。

1.4 TaPLD的复制类型及共线性分析

根据已报道的方法检测PLD基因的复制类

型[11]。利用 MCScanX (multiplecollinearscan
toolkit)[28]软件检测TaPLD基因之间的共线区域

及TaPLD与3个单子叶植物(大麦、玉米和水稻)
和3个双子叶植物(拟南芥、雷蒙氏棉和白菜)的共

线区。从Ensembl植物数据库(http://plants.en-
sembl.org/info/website/ftp/index.html)获 得 大

麦、玉米、拟南芥、雷蒙氏棉和白菜的全基因组数

据。利用shinyCircos[29]对所有TaPLD 基因定位。

使用TBtools(v1.082)[30]软件对TaPLD 的基因

重复事件和物种间的共线性进行可视化分析。

1.5 TaPLD蛋白的GO注释分析

将TaPLD蛋白的氨基酸序列上传至KOBAS
数据库(http://kobas.cbi.pku.edu.cn/kobas3)[31]

原程序进行GO注释。使用在线工具OmicStudio
(https://www.omicstudio.cn/tool)[32]对GO注释

结果进行可视化。

1.6 TaPLD基因的表达分析

从小 麦 表 达 网 站(http://www.wheat-ex-

pression.com/download)获得TaPLDs的转录数

据[33-34]。基于TaPLD 基因转录本每百万拷贝数

的log2(TPM)值进行系统聚类分析,去除不表达

的基因。使用 OmicStudio(https://www.omic-
studio.cn/tool)绘制表达模式热图。

2 结果与分析

2.1 小麦PLD基因家族成员的分布及其理化性

质分析

基于 小 麦 全 基 因 组 数 据,使 用 HMM 和

BLASTP方法进行鉴定,再通过NCBI-BatchCD-
Search、PFAM 数据库和SMART数据库进行确

认,最终在小麦中鉴定出51个TaPLD 基因(表

1)。根据这些基因的染色体位置和物理位置以及

进化关系,将其命名为TaPLDα1~TaPLDα25、

TaPLDβ1~TaPLDβ9、TaPLDδ1~TaPLDδ9、TaPLDκ1~
TaPLDκ2、TaPLDζ1~TaPLDζ3和TaPLDφ1~TaPLDφ3
(表1)。使 用 ExPASyServer 在 线 工 具 分 析

TaPLDs蛋白特征发现,最短的蛋白质包含515
个氨基酸(TaPLDφ1、TaPLDφ2),最长的蛋白质包含

1131个氨基酸(TaPLDζ2、TaPLDζ3)。TaPLDs分

子量在57648.35Da(TaPLDφ1)~128701.22
Da(TaPLDζ3)之间,等电点为5.27~9.27。其中,

37个TaPLDs为酸性蛋白(pI<7),14个TaPLDs为

碱性蛋白(pI>7)。22个TaPLDs的不稳定指数

大于40,为不稳定蛋白;29个TaPLDs不稳定指数

小于40,为稳定蛋白。51个TaPLDs的脂肪指数为

66.90~84.15,疏水指数为-0.246~-0.464,表明

这51个TaPLDs均为疏水性蛋白。利用Plant-
mPLoc预测 TaPLDs的亚细胞定位发现,少数

TaPLDs定位于叶绿体、内质网或液泡,大多数成

员定位于细胞质(表1)。
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2.2 TaPLD蛋白序列比对和系统发育分析

对51个TaPLDs进行序列比对(图1)发现,
每个TaPLD至少存在1个HKD基序。对小麦、
水稻、拟南芥和白菜的PLD构建系统发育树,结
果(图2)显示,供试PLD可分为α、β、δ、κ、ζ、φ6个

亚族,TaPLD成员在6个亚族均有分布,其中在

α亚族分布最多,有43个,在κ亚族中分布最少,
只有3个。水稻PLD也在每个亚族都有分布,而

κ和φ亚族中没有拟南芥和白菜的PLD分布。
推测PLD基因家族成员在单子叶和双子叶植物

间存在分化差异。

2.3 TaPLD基因结构分析

对51个TaPLD基因的保守基序、结构域、外
显子和内含子进行了分析,结果(图3)发现,51个

TaPLD蛋白共存在10个motif。除φ亚族外,其
余TaPLD蛋白均含有 motif3、motif5和 motif
6,表明这3个 motif是TaPLD蛋白的重要组成

部分。不同亚族的TaPLD成员含有不同的 mo-
tif。例如,motif3、motif4、motif5和 motif8存

在于α、β、δ和κ亚族的所有TaPLD成员中,而亚

族ζ成员仅含有motif1、motif2、motif3、motif5
和motif6,亚族φ成员仅含有 motif1。结构域

分析表明,除 TaPLDα3、TaPLDα6、TaPLDα12、

TaPLDα13、TaPLDα14、TaPLDα15、TaPLDα17、

TaPLDα18、TaPLDα21、TaPLDα23、TaPLDα24、

TaPLDδ1及TaPLDζ亚族和TaPLDφ亚族成员

外,其余所有的TaPLD都存在C2结构域。在β、

δ和κ亚族成员中,除TaPLDδ1外,所有TaPLD
蛋白都有PLDc结构域。只有亚族ζ成员中存在

PH结构域。外显子和内含子分析结果表明,α和

κ亚族TaPLD基因的外显子数量为3~4个,φ、β
和δ亚族的TaPLD基因则包含7~10个外显子,

ζ亚族成员外显子最多,达20个。相同亚族不同

基因的外显子所在位置不尽相同。

图1 51个TaPLD蛋白的序列分析

Fig.1 Sequenceanalysisof51TaPLDproteins
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图2 小麦、水稻、拟南芥和马铃薯PLD基因家族系统进化分析

Fig.2 PhylogeneticanalysisofPLDgenefamilyinwheat,rice,Arabidopsisthaliana,andSolanumtuberosum

图3 TaPLD成员基序、结构域及结构分析

Fig.3 Analysesonmotifs,domainsandstructuresofTaPLD members

2.4 TaPLD 基因的染色体定位、基因重复和共

线性分析

参考 GFF3文件,对TaPLD 基因在染色体

上的物理位置进行分析,结果(图4)表明,除6D
染色体外,51个TaPLD基因在其他染色体上均

有分布。大部分TaPLD基因均匀分布于3个亚

基因组中,只有TaPLDδ1、TaPLDα12、TaPLDα25

和TaPLDβ9存在不均匀分布的情况。不同亚族

比较,α亚族成员在染色体中分布最为广泛,除6
号染色体外,其他染色体均有分布;β亚族成员

则主要分布在1号和4号染色体上;δ亚族成

员主要分布在5号染色体上;κ亚家族成员分

布在6号染色体上;φ亚族成员分布在7号染

色体上。
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图4 TaPLD基因的染色体定位

Fig.4 ChromosomallocalizationofTaPLDgenes

  对TaPLD 基因的重复事件进行分析,发现

共有49对共线性基因(图5)。对3个单子叶植

物(大麦、玉米和水稻)和3个双子叶植物(拟南

芥、雷蒙氏棉和白菜)与小麦的PLD基因进行共

线性分析,结果(图6)表明,小麦与水稻间有41

对共线性基因,与玉米间有34对共线性基因,
与大麦间有29对共线性基因,与雷蒙氏棉间

鉴定出20对共线性基因,与拟南芥之间仅鉴

定出1对共线性基因,与白菜间没有鉴定出共

线性基因。

图5 TaPLD基因间共线性分析

Fig.5 ColinearityanalysisofTaPLDgenes
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图6 小麦与其他6个物种间PLD基因共线性分析

Fig.6 InterspecificcollinearityanalysisofPLDgenebetweenwheatandtheothersixspecies

2.5 TaPLD蛋白的GO注释分析

对51个TaPLD蛋白进行GO注释分析,发
现其被赋予26个GO项,主要参与细胞成分、分
子功能和生物学过程(图7)。在生物学过程中,3
个高度富集的类别为脱落酸信号通路的正向调

节、脂肪酸代谢过程和镉离子响应,种子发芽和气

孔运动的调节富集度也较高。在细胞成分中,高
度富集的类别为胞间连丝和质膜,88.24%和

94.12%的TaPLD分别富集到其中,有49.02%
的TaPLD富集到细胞间质。分子功能方面,36
个TaPLD与钙离子结合相关,25个 TaPLD与

GTPase活性相关,45个 TaPLD与蛋白质结合

相关。

2.6 TaPLD基因的表达分析

RNA测序是探索基因转录模式的有力工

具[35]。基于公共数据库中的 RNA-seq数据,对

TaPLDs在小麦根、茎、叶、花、穗等多种组织中的

表达谱进行分析,结果(图8)表明,根据表达量可

将TaPLDs分为3类。第一类在多个发育阶段的

多个组织中广泛表达,如TaPLDα9、TaPLDα10、

TaPLDα11在所有生长发育阶段和组织中均高表

达。第二类只在特定生长发育阶段或组织高度表
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图7 TaPLD蛋白的功能注释

Fig.7 FunctionalannotationanalysisofTaPLDs

图8 不同组织中TaPLDs的转录组分析

Fig.8 TranscriptomeanalysesofTaPLDsindifferenttissues
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达,如TaPLDβ4、TaPLDβ6在小麦生长发育中后

期的 旗 叶 和 第 五 片 叶 中 高 表 达,而TaPLDα3、
TaPLDα6、TaPLDα17、TaPLDα18、TaPLDα20、
TaPLDα21、TaPLDα23和TaPLDα24只在小麦各

生育时期的根中高表达,很多TaPLD基因只在花

药中高表达,如,TaPLDα1、TaPLDα4、TaPLDα7、
TaPLDα8、TaPLDα9、TaPLDδ2、TaPLDδ3、TaPLDδ4、
TaPLDδ5、TaPLDδ7和TaPLDδ8。第三类在所有

生长发育阶段均不表达,如TaPLDκ1、TaPLDκ2。
使用 BAR 在 线 软 件 对TaPLDα9、TaPLDβ4 和

TaPLDδ8表达模式进行全生育期热图展示,发现

TaPLDα9在小麦各生育时期均高表达,TaPLDβ4
在中后期的旗叶和第五片叶中高表达,而TaPLDδ8
则在花药中高表达,这与转录组鉴定结果一致。

2.7 TaPLD基因在胁迫条件下的表达模式分析

对5种生物胁迫(图9)和3种非生物胁迫条

件下的51个TaPLD 的转录组数据进行分析,结

果(图10)表明,使用小麦壳针孢菌感染小麦后,

15个TaPLD基因显著上调表达,其中TaPLDα9、
TaPLDα10、TaPLDα11呈现高表达。接种白粉病

菌 后,TaPLDα9、TaPLDα10、TaPLDα11 和

TaPLDβ3、TaPLDβ5显著上调表达。在接种条锈

病菌后,13个TaPLD基因显著上调表达,其中在

第1天和第11天时表达量较高,而第7天时差异

不显著。这说明不同TaPLD 基因表达量随着时

间 的 变 化 而 变 化。在 接 种 禾 谷 镰 孢 菌 后,

TaPLDα9、TaPLDα10、TaPLDα11、TaPLDα12、
TaPLDα19、TaPLDα22、TaPLDα25均显著下调表

达,而TaPLDβ1、TaPLDβ5和TaPLDδ5显著上调

表达。这表明不同生物胁迫处理后TaPLD 基因

表达存在差异。
冷处 理 四 周 后,TaPLDα 亚 族 基 因 中 除 了

TaPLDα22外,其余基因表达并没有显著变化;而

TaPLDδ亚族基因和TaPLDζ亚族中的TaPLDδ5、

图9 不同生物胁迫下TaPLDs的表达热图

Fig.9 HeatmapsofTaPLDsexpressionunderdifferentbiologicalstresses
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图10 不同非生物胁迫下TaPLDs的表达热图

Fig.10 HeatmapsofTaPLDsexpressionunderdifferentabioticstresses

TaPLDδ8、TaPLDζ1、TaPLDζ2、TaPLDζ3显著上

调表达,TaPLDβ亚族基因和TaPLDφ亚族中的

TaPLDβ6、TaPLDφ1和TaPLDφ3也显著上调表达。
PEG6000模拟干旱处理后,TaPLDα9、TaPLDα10、
TaPLDα11显著上调表达,而TaPLDβ4显著下调表

达。干旱和高温双重处理后,TaPLDα9、TaPLDα10、
TaPLDα11 均 显 著 上 调 表 达,且 高 温 可 诱 导

TaPLDζ1、TaPLDζ2、TaPLDα19和TaPLDα22的

显著上调表达。这些结果表明,高温、干旱与低温

对不同TaPLD基因的表达水平影响不尽相同。

3 讨论

3.1 TaPLD基因基本特征

蛋白质特性是影响其功能的关键因素之一。
PLD是植物最重要的磷脂酶 [36]。本研究在小麦

中鉴定出51个PLD基因。通过生物信息学分析

发现,小麦PLD的分子量分布在57.65~128.70
kDa之间,与水稻[9]相近,均为疏水蛋白;51个小

麦PLD基因 分 布 在 不 同 染 色 体 上,与 水 稻 的

PLD基因在染色体上的分布既有相似之处,又存

在差异。在亚细胞定位上,小麦PLD被预测主要

定位于细胞质、内质网等部位。这与茶的PLD定

位情况[11]基本一致,说明PLD在不同物种中的

功能具有保守性。但小麦有少量PLD蛋白(如

TaPLDα9、TaPLDα10、TaPLDα11)预测定位于叶

绿体附近,这在其他物种中报道较少,其功能值得

深入研究。

3.2 TaPLD基因的进化特征

本研究基于PLD蛋白的序列将来自4个物

种的PLD分为α、β、δ、κ、ζ、φ6个亚族(图2),发现

单子叶植物小麦和水稻较双子叶植物拟南芥和白

菜多了φ和κ两个亚族,推测由于分化时间的远

近,PLD基因在单子叶植物中有着更为复杂的分

化,这还需进一步验证。在相似的蛋白序列长度

中,α和κ亚族拥有较少的外显子,φ、β、和δ亚族

拥有较多的外显子,而ζ亚族则拥有最为复杂的

外显子结构(图3),表明外显子结构也遵循亚群

的分化规律。而数量上,即使细分到亚群中,PLD
基因也大致与水稻呈现3倍的关系,这可能是因

为小麦是异源六倍体,其起源涉及两次多倍体化

事件。在亚群中PLD基因与拟南芥和白菜则完全
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不成3倍趋势,这再次证明了PLD的基因组进化遵

循单子叶植物和双子叶植物的分化。
基因复制事件对小麦进化有重要作用[37]。

共线性分析表明,在小麦基因组内部PLD基因也

不完全是简单的亚基因组复制的过程,这其中,

TaPLDβ1基因同时存在亚基因组间复制和非亚

基因组间复制,而TaPLDδ1则仅有非亚基因组间

复制。这种涉及更广的染色体区域基因复制事件

可能导致小麦PLD家族基因功能更加多样化。
不同物种间共线性分析表明,小麦PLD基因与单

子叶植物水稻、玉米、大麦间均存在大量的基因复

制事件,而与双子叶植物雷蒙氏棉、拟南芥、白菜

存在少量的基因复制事件甚至没有基因复制。推

测小麦PLD基因在单子叶植物水稻、玉米、大麦

中功能更相似。

3.3 TaPLD基因的表达模式及潜在功能

一般来说,基因在生物体中的表达模式反映

了基因的功能[38]。在小麦同一组织不同TaPLD
基因之间、同一TaPLD 基因在根、茎、叶、穗等不

同组织中的表达水平均存在显著差异(图5)。例

如,TaPLDα9、TaPLDα10、TaPLDα11几乎在所有

生育时期均高表达,并显著高于其他TaPLD 基

因。推测TaPLDα9、TaPLDα10、TaPLDα11参与

小麦的光合作用,是小麦生长发育的关键基因。
本研究还发现,TaPLDβ4、TaPLDβ6在小麦生长

发育中后期的旗叶和第五片叶中高表达,表明其在

小麦发育后期的叶片中发挥作用;而TaPLDα3、
TaPLDα6、TaPLDα17、TaPLDα18、TaPLDα20、
TaPLDα21、TaPLDα23、TaPLDα24只在小麦的根

中高表达,其可能主要在根中行使功能;还有部分

TaPLD 基 因 只 在 花 药 中 高 表 达,如,TaPLDα1、
TaPLDα4、TaPLDα7、TaPLDα8、TaPLDα9、TaPLDδ2、
TaPLDδ3、TaPLDδ4、TaPLDδ5、TaPLDδ7、TaPLDδ8,
表明这部分基因与小麦生殖生长有关。有研究表

明,在花粉中特异性表达的ZmPLDα3功能丧失会

导致玉米单倍体诱导[39]。本研究推测TaPLDα1、
TaPLDα4、TaPLDα7、TaPLDα8、TaPLDα9基因功能

的丧失可能导致小麦单倍体诱导。这一假设还需

要进一步验证。
本研究还分析了TaPLD 基因在生物和非生

物胁迫处理后的表达模式,发现接种小麦壳针孢

菌、白粉病菌和条锈病菌后,多个TaPLD 基因被

诱导表达,如TaPLDα9、TaPLDα10、TaPLDα11、
TaPLDβ3、TaPLDβ5等。在接种禾谷镰孢菌后,

TaPLDα9、TaPLDα10、TaPLDα11、TaPLDα12、
TaPLDα19、TaPLDα22、TaPLDα25被显著诱导下

调,而TaPLDβ1、TaPLDβ5和TaPLDδ5被显著诱

导上 调。这 表 明 不 同 生 物 胁 迫 处 理 后,不 同

TaPLD基因表达存在差异。已有研究表明,PLD
基因与植物抗性有关,如水稻PLDβ1基因敲除植

株对稻瘟病菌和水稻黄单胞菌的感染表现出更高

的抗性[15]。因此,本研究推测TaPLDα9、TaPLDα10、
TaPLDα11、TaPLDβ5等基因可能参与植物免疫防

御过程。本研究发现,在冷胁迫一周后,TaPLDα22、
TaPLDδ5、TaPLDδ8、TaPLDζ1、TaPLDζ2、TaPLDζ3、
TaPLDβ6、TaPLDφ1和TaPLDφ3被显著诱导上调,
其中TaPLDζ1、TaPLDζ2、TaPLDζ3较为突出,鉴
于番茄中的SlPLDζ1在低温胁迫下显著上调[40],
推测ζ亚家族中TaPLDζ1、TaPLDζ2、TaPLDζ3
可能在小麦耐低温方面发挥作用。干旱和高温处

理后,TaPLDα9、TaPLDα10、TaPLDα11显著上调表

达,特 别 是 干 旱 处 理 后TaPLDα9、TaPLDα10、
TaPLDα11表达水平更高,除此之外,高温也会显著

提高TaPLDζ1、TaPLDζ2、TaPLDα19和TaPLDα22的

表达。有研究表明,PLDα1缺失的植物表现出加

速的蒸腾水分流失和对干旱胁迫的耐受能力下

降,而PLDα1的过表达增强了叶片对脱落酸的敏

感性[16]。PLDα1在拟南芥干旱胁迫中通过积累

PA激活SOS2激酶,增强离子稳态[6]。由此推

测,TaPLDα9、TaPLDα10、TaPLDα11在小麦干旱

胁迫响应中扮演重要角色。综合以上表达模式分

析,小麦PLD基因家族可能在植物生长发育、非
生物胁迫响应和生物胁迫防御等多个方面发挥重

要作用。未来需要通过基因敲除、过表达等技术,
深入探究小麦PLD基因的具体功能,为小麦的遗

传改良和农业生产提供理论支持。
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