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摘 要:含toll/白介素-1受体(TIR)结构域的基因是植物免疫系统的重要组分。然而,小麦和偃麦草中

TIR基因家族迄今尚缺乏系统研究。本研究基于基因组和转录组数据,对普通小麦、二倍体长穗偃麦草、中间

偃麦草及十倍体长穗偃麦草中的TIR基因进行了系统鉴定,并分析了它们的进化关系与表达模式。结果表

明,普通小麦、二倍体及中间偃麦草的TIR 基因在数量和结构上高度保守,每个亚基因组均包含4个成员

(TIR1、TNP1、TNP2和TNP3)。十倍体长穗偃麦草基因组中,TIR基因发生了显著扩张,共鉴定出54个,其

中尤以TpTIR1类基因发生了大量扩张。经表达谱分析,TNP1基因在多种组织中呈高丰度组成型表达,说明

该类基因可能参与调控植物生长发育;TIR1基因在接种白粉菌和条锈菌时几乎不表达,而在禾谷镰刀菌侵染

后表达显著上调。研究结果揭示了小麦和偃麦草TIR基因家族的组成和进化特征,为进一步研究TIR基因

家族的功能分化提供了重要线索。
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Abstract:Proteinscontainingthetoll/interleukin-1receptor(TIR)domainarecriticalcomponentsof
theplantimmunesystem.However,theTIRgenefamilyinwheatanditswildrelativeThinopyrum
speciesremainspoorlycharacterized.Inthisstudy,wesystematicallyidentifiedtheTIR genesin
commonwheat,Thinopyrumelongatum,Thinopyrumintermedium,andThinopyrumponticumby
usinggenomeandRNA-seqdata,andfurtheranalyzedtheirevolutionaryrelationshipsandexpression
patterns.TheresultsshowedthatTIRgenesincommonwheat,Th.elongatum,andTh.intermedium
arehighlyconservedinbothnumberandstructure,witheachsubgenomecontainingfourmembers
(TIR1,TNP1,TNP2,andTNP3).Incontrast,asignificantexpansionofTIRgenesoccurredinTh.
ponticum,where54TIRgeneswereidentified;thegreatestexpansionwasobservedintheTpTIR1
clade.ExpressionprofilingshowedthatTNP1genesarehighlyandconstitutivelyexpressedacrossva-
rioustissues,suggestingtheirinvolvementinplantgrowthanddevelopment.Conversely,TIR1
geneswerebarelyexpressedunderinfectionofpowderymildewandstriperust,butwerestronglyin-
ducedbyFusariumgraminearuminoculation.Collectively,ourfindingsrevealtheconstitutionand
evolutionarycharacteristicsofTIRgenesinwheatandThinopyrumspecies,andprovideafoundation
forinvestigatingthefunctionaldivergenceofthisgenefamily.
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  植物病害贯穿作物生长发育的各个阶段,严
重制约农业的可持续发展。为应对病原微生物的

侵染,植物进化出了一套复杂的先天免疫系统。
该系统主要由两部分构成:模式触发免疫(pat-
tern-triggeredimmunity,PTI)和效应子触发免

疫(effector-triggeredimmunity,ETI)[1]。核苷

酸结合和富亮氨酸重复序列蛋 白(nucleotide-
bindingleucine-richrepeatproteins,NLRs)作为

ETI的核心执行者,其典型结构包含中心核苷酸

结合结构域(NB-ARC)和C端富亮氨酸重复序列

(leucine-richrepeat,LRR),而 N端结构域的多

样性决定其功能分类:含 Toll/白 介 素-1受 体

(toll/interleukin-1receptor,TIR)结构域的蛋白

称为TNLs,含卷曲螺旋(CC)结构域的蛋白称为

CNLs,含 RPW8型 CC 结 构 域 的 蛋 白 则 称 为

RNLs[1-2]。近年来研究发现,含TIR结构域的抗

病蛋白通过自组装形成凝聚体,激活其 NADase
活性并催化生成小分子信使,进而放大免疫信号

并诱导超敏反应(hypersensitiveresponse,HR)
细胞死亡[3-6]。TNLs在双子叶植物和单子叶植

物之间存在显著差异,单子叶植物中丢失了NB-
ARC或LRR结构域,形成含有TN或 TIR-only
结构域的蛋白[7]。尽管单子叶植物只保留了TIR
结构域或TN结构域(TIR-NB-ARC),其TIR结

构域介导的免疫信号通路却表现出跨物种的高度

保守性[8]。玉米中ZmTIR1/2被证实可通过自激

活引发 HR[9],而水稻OsTIR 通过其 NADase活

性催化产生小分子信使,从而激活免疫复合体的

组装,并触发广谱抗病反应[10]。这一机制在结构

上与双子叶植物拟南芥信号通路高度相似,揭示

了单双子叶植物共享的 TIR 免疫监控分子框

架[8]。然而,小麦和偃麦草属中TIR基因家族迄

今尚缺乏系统鉴定和功能分析。
本研究基于已发表的小麦、二倍体长穗偃麦

草、中间偃麦草和十倍体长穗偃麦草的基因组数

据,系统鉴定了含有TIR结构域的基因,并对所鉴

定成员的基因结构、系统发育及其表达模式进行了

分析,以期为小麦族TIR基因的功能研究提供参考。

1 材料与方法

1.1 TIR基因家族成员鉴定

根据最近的报道[10],水稻含有5个TIR 基

因:OsTNP1(LOC_Os01g55530)、OsTNP2(LOC
_Os08g38970)、OsTNP3(LOC_Os09g30380)、
OsTNP4(LOC_Os11g36760)和OsTIR (LOC_
Os07g37950)。使用小麦 WheatOmics网站[11]的

HomologFinder工具,查询这5个水稻TIR 基因

在普通小麦中的TIR同源基因。进一步以普通小

麦TIR基因序列为查询序列,通过blastn比对偃

麦草属基因组数据库,鉴定偃麦草属中的TIR 同

源基因。根据小麦 WheatOmics网站收集的偃麦

草基因组信息,本研究使用的偃麦草有二倍体长

穗偃麦草(Thinopyrumelongatum)[12]、中间偃

麦草(Thinopyrumintermedium)[13]和十倍体长

穗偃麦草(Thinopyrumponticum)[11]。玉米TIR
基因和作为进化树分析外群的拟南芥TIR 基因

(AtTN21和AtTN17)来自文献报道[9,14]。

1.2 小麦族TIR基因结构及进化树分析

使用在线工具InterProScan(https://www.
ebi.ac.uk/interpro/search/sequence)扫 描 TIR
蛋白序列,获得TIR 结构域的位置。利用多重比

对软件 mafft[15]将 TIR结构域的蛋白序列进行

多重序列比对,进一步使用建树软件fasttree[16]

构建树文件。树文件使用在线网站iTOLs(ht-
tps://itol.embl.de)进行可视化。

1.3 TIR基因的表达分析

利用 WheatOmics数据库[11]获取了普通小麦

12个TIR基因的表达数据。二倍体长穗偃麦草和

中间偃麦草的转录组数据源于NCBISRA数据库

(PRJNA540081和PRJNA1235488)[12-13]。在十倍

体长穗偃麦草苗期接种白粉菌,分别于0、12、24、

48、72h和7d取样(3个生物学重复)进行RNA-
seq测序。使用Salmon软件[17]对转录本表达量

进行定量分析,以TPM>1作为基因表达的判定

阈值。使用R包ComplexHeatmap[18]进行表达

数据的可视化分析。

2 结果与分析

2.1 小麦和偃麦草TIR家族成员鉴定和进化分析

使用5个水稻TIR 基因(OsTNP1、OsTNP2、
OsTNP3、OsTNP4和OsTIR)查询小麦基因组的

TIR基因,在小麦A、B和D亚基因组各鉴定到4
个。它们分别位于第二同源群(TaTIR1-2A、TaT-
IR1-2B和TaTIR1-2D)、第三同源群(TaTNP1-
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3A、TaTNP1-3B 和TaTNP1-3D)、第 五 同 源 群

(TaTNP3-5A、TaTNP3-5B和TaTNP3-5D)和第

七同 源 群 (TaTNP2-7A、TaTNP2-7B 和TaT-
NP2-7D)(表1)。

使用获得的小麦TIR基因查询二倍体长穗偃

麦草、中间偃麦草和十倍体长穗偃麦草基因组的

TIR基因,在二倍体长穗偃麦草、中间偃麦草和十

倍体长穗偃麦草基因组上分别鉴定到4、12和54
个TIR基因(表1)。二倍体长穗偃麦草和中间偃

麦草基因组(六倍体)中未鉴定到基因扩增,即每

个亚基因组含有4个TIR基因,而十倍体长穗偃

麦草中每个亚基因组平均含有10.8个TIR基因。
进化树分析显示,在TpTIR1、TpTNP1、TpTNP2
和TpTNP3类基因的进化分支上分别鉴定到31、

7、8和8个TIR基因(图1)。在TpTIR1的31个

成员中,4个基因(TpTIR1.1~TpTIR1.4)与中

间偃麦草TiTIR1-2S基因位于同一个进化分支

(图1),3个基因(TpTIR1.5~TpTIR1.7)与中间

偃麦草TiTIR1-2V 和TiTIR1-2J基因位于同一个

进化分支(图1),其余25个基因(TpTIR1.8~
TpTIR1.31)组成一个独立的分支(图1),仅含有

十倍体长穗偃麦草的TIR1基因。在位于独立分

支的25个TIR1基因中,TpTIR1.8、TpTIR1.9、
TpTIR1.10、TpTIR1.11和TpTIR1.12基因编码

的蛋白序列100%一致,但比其他成员蛋白序列

多出155个氨基酸;基因TpTIR1.13、TpTIR1.
14和TpTIR1.15编码的蛋白序列也100%一致,

TpTIR1.19和TpTIR1.20编码的蛋白序列也完

全一样。在十倍体长穗偃麦草TpTNP2成员中,

TpTNP2.4和TpTNP2.5基因编码的蛋白序列

100%一致。综上所述,TIR基因家族在小麦及

中低倍性偃麦草中进化相对保守,而在十倍体长

穗偃麦草中发生了显著的特异性扩增,尤其是

TpTIR1亚家族成员间高度一致的序列特征暗

示其可能经历了近期的基因复制事件。

TIR基因家族转录本结构比较分析显示,

TIR1成员在小麦、二倍体长穗偃麦草和中间偃麦

草基因组中结构保守,均含有2个外显子,而在十

倍体长穗偃麦草中,TIR1成员中有6个基因含有3
个外显子(TpTIR1.8、TpTIR1.9、TpTIR1.10、Tp-
TIR1.11、TpTIR1.12和TpTIR1.29)。TNP1、TNP2
和TNP3基因成员的转录本结构和蛋白长度在小

麦和偃麦草中非常保守,均只有1个外显子,且编

码蛋白长度在1000个氨基酸左右(表1)。

  拟南芥AtTN21为进化树外群。
ArabidopsisthalianaAtTN21wasusedastheoutgroup.

图1 TIR基因家族的系统发育分析

Fig.1 PhylogeneticanalysisoftheTIRgenefamily
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表1 TIR基因家族成员汇总

Table1 OverviewofTIRgenefamilymembers
名称

Genename
物种
Species

内含子数
Intronnumber

外显子数
Exonnumber

蛋白长度
Length/aa

TaTIR1-2A
TaTIR1-2B
TaTIR1-2D
TaTNP1-3A
TaTNP1-3B
TaTNP1-3D
TaTNP2-7A
TaTNP2-7B
TaTNP2-7D
TaTNP3-5A
TaTNP3-5B
TaTNP3-5D

普通小麦
Triticumaestivum

1 2 225
1 2 225

1 2 225
0 1 1005
0 1 1006

0 1 1005
0 1 1005

0 1 1007
0 1 1005

0 1 993
0 1 1000

0 1 996
TeTIR1-2E
TeTNP1-3E
TeTNP2-7E
TeTNP3-5E

二倍体长穗偃麦草
Thinopyrumelongatum

1 2 225
0 1 1005
0 1 1005
0 1 1000

􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

TiTIR1-2J
TiTIR1-2S
TiTIR1-2V
TiTNP1-3J
TiTNP1-3S
TiTNP1-3V
TiTNP2-7J
TiTNP2-7S
TiTNP2-7V
TiTNP3-5J
TiTNP3-5S
TiTNP3-5V

中间偃麦草
Thinopyrumintermedium

1 2 225
1 2 225
1 2 226
0 1 1005
0 1 1003
0 1 1005
0 1 1007
0 1 1006
0 1 1006
0 1 996
0 1 992
0 1 999

􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

TpTIR1.1
TpTIR1.10
TpTIR1.11
TpTIR1.12
TpTIR1.13
TpTIR1.14
TpTIR1.15
TpTIR1.16
TpTIR1.17
TpTIR1.18
TpTIR1.19
TpTIR1.2
TpTIR1.20
TpTIR1.21
TpTIR1.22
TpTIR1.23
TpTIR1.24
TpTIR1.25
TpTIR1.26
TpTIR1.27
TpTIR1.28
TpTIR1.29
TpTIR1.3
TpTIR1.30
TpTIR1.31
TpTIR1.4

十倍体长穗偃麦草
Thinopyrumponticum

1 2 225
2 3 380
2 3 380
2 3 380
1 2 224
1 2 224
1 2 224
1 2 224
1 2 224
1 2 224
1 2 224
1 2 225
1 2 224
1 2 224
1 2 224
1 2 191
1 2 225
1 2 225
1 2 225
1 2 225
1 2 225
2 3 248
1 2 225
1 2 224
1 2 224
1 2 225

􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋
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 (续表1 Continuedtable1)

名称
Genename

物种
Species

内含子数
Intronnumber

外显子数
Exonnumber

蛋白长度
Length/aa

TpTIR1.5
TpTIR1.6
TpTIR1.7
TpTIR1.8
TpTIR1.9
TpTNP1.1
TpTNP1.2
TpTNP1.3
TpTNP1.4
TpTNP1.5
TpTNP1.6
TpTNP1.7
TpTNP2.1
TpTNP2.2
TpTNP2.3
TpTNP2.4
TpTNP2.5
TpTNP2.6
TpTNP2.7
TpTNP2.8
TpTNP3.1
TpTNP3.2
TpTNP3.3
TpTNP3.4
TpTNP3.5
TpTNP3.6
TpTNP3.7
TpTNP3.8

十倍体长穗偃麦草
Thinopyrumponticum

1 2 225
1 2 225
1 2 225
2 3 380
2 3 380
0 1 1003
0 1 1003
0 1 1003
0 1 1005
0 1 1005
0 1 1005
0 1 1004
0 1 1005
0 1 1005
0 1 1005
0 1 1005
0 1 1005
0 1 1006
0 1 1007
0 1 1001
0 1 991
0 1 997
0 1 998
0 1 997
0 1 991
0 1 991
0 1 998
0 1 998

ZmTIR1
ZmTIR2
ZmTIR3
ZmTN1
ZmTNP1

玉米
Zeamays

1 2 231
1 2 236
1 2 213
3 4 1003
1 2 947

􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

AtTN21
AtTN17

拟南芥
Arabidopsisthaliana

0 1 925
2 3 965

􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

OsTIR
OsTNP1
OsTNP2
OsTNP3
OsTNP4

水稻
Oryzasativa

1 2 230
1 2 1003
1 2 987
0 1 996
0 1 850

􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

2.2 小麦和偃麦草TIR基因家族的表达分析

在小麦、二倍体偃麦草和中间偃麦草的不同

发育时期和组织中的时空表达分析显示,TIR1几

乎不表达,TNP1基因在检测的大多数时期和组

织中均表达,且表达量较高;TNP2和TNP3有少

量表达,仅在某几个发育阶段表达(图2)。这说

明,TNP1在小麦和偃麦草的正常生长和发育过

程中具有重要作用,而TNP2、TNP3和TIR1基因

则几乎不参与组成型的生长发育调控。
为深入探究 TIR 基因家族在植物生物胁迫

响应中的功能,本研究系统分析了普通小麦、二倍

体长穗偃麦草及十倍体长穗偃麦草接种禾谷镰刀

菌、白粉菌和条锈菌前后的转录组数据。结果表

明,TIR1亚家族成员表现出显著的病原菌诱导

特异性:普通小麦中的TaTIR1-2A/2B/2D 基因

受到禾谷镰刀菌的强烈诱导,且该表达模式不依

赖于Fhb1抗性位点和2DL抗赤霉病 QTL(图
3A和3B);同样,二倍体长穗偃麦草中的同源基

因TeTIR1-2E在接种后24、48和72h也呈现显

著上调趋势(图3C)。与此形成鲜明对比的是,在
应对活体营养型病原菌(白粉菌和条锈菌)侵染

时,无论是在普通小麦还是十倍体长穗偃麦草中,

TIR1基因均未检测到表达。这表明TIR1的转录

激活具有高度的病原菌特异性,提示其可能专门
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参与了植物对半活体-死体营养型病原菌的响应

过程,而在针对活体营养型病原菌的基础免疫中

不发挥主要作用。这种差异化的表达模式暗示

TIR1可能处于小麦-赤霉菌互作中坏死诱导信号

网络的核心位置,为进一步深入解析TIR1的生物

学功能奠定了基础。

  (A)小麦TIR基因家族成员在不同发育时期(Z10~Z85)的组织中的表达情况,小麦生长发育阶段划分采用Zadoks方法;(B)二倍

体长穗偃麦草TIR基因家族成员在不同发育时期的组织中的表达;(C)中间偃麦草TIR基因家族成员在不同组织中的表达情况。

(A)ExpressionpatternsofwheatTIRgenefamilymembersintissuesatdifferentdevelopmentalstages(Z10-Z85).Wheatgrowth

anddevelopmentalstageswereclassifiedaccordingtotheZadoksscale;(B)ExpressionprofilesofTIRgenefamilymembersindiploid

Thinopyrumelongatumacrossvarioustissuesanddevelopmentalstages;(C)ExpressionprofilesofTIRgenefamilymembersindifferent

tissuesofThinopyrumintermedium.

图2 TIR基因家族的时空表达分析

Fig.2 SpatiotemporalexpressionanalysisoftheTIRgenefamily

  (A)小麦TIR1基因在含(2DL+)和不含(2DL-)2DL抗赤霉病QTL的材料中的表达情况:RACH为穗轴;SP为小穗;FG为接种禾

谷镰刀菌;H2O为水对照;(B)小麦TIR1基因在含Fhb1和不含Fhb1材料中的表达情况:H2O为水对照;DON为毒素;12h和96h分别为

禾谷镰刀菌处理后12和96h;(C)二倍体长穗偃麦草TIR1基因接种禾谷镰刀菌前后的表达情况。

(A)ExpressionpatternsofwheatTIR1genesinwheatlineswith(2DL+)orwithout(2DL-)the2DLQTLforFusariumhead

blightresistance.RACH:Rachis;SP:Spikelet;FG:InoculatedwithFusariumgraminearum;H2O:Mock-inoculatedwithwater;(B)

ExpressionprofilesofTIR1genesinwheatlinescarryingorlackingtheFhb1locus.Waterservedasthemockcontrol.DON:Deoxyni-
valenoltreatment.12hand96hrepresent12and96hoursafterFusariumgraminearumtreatment,respectively;(C)Expressionof

TIR1genesinThinopyrumelongatumbeforeandafterF.graminearuminoculation.

图3 禾谷镰刀菌接菌前后TIR1基因表达分析

Fig.3 ExpressionanalysisofTIR1genesinoculatedwithFusariumgraminearuminoculation
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3 讨论

在被子植物进化过程中,NLR基因家族发生

了显著的分化,其中最显著的特征之一是单子叶

植物丢失了经典的TIR型 NLR(TNL),转而保

留了非典型的含 TIR结构域蛋白[8]。尽管此前

研究已对水稻和玉米中的TIR基因进行了鉴定

和初步的功能分析[9-10],但作为全球重要粮食作

物的小麦及其野生近缘属偃麦草中的TIR基因

家族尚缺乏系统研究。本研究在小麦、二倍体长

穗偃麦草、中间偃麦草及十倍体长穗偃麦草基因

组中系 统 鉴 定 了 TIR 基 因 家 族。结 果 表 明,

TNP1基因在小麦和偃麦草的根、茎、叶、穗等多

个组织以及不同发育时期均呈现高丰度的组成型

表达。这种表达模式暗示TNP1可能发生了功能

分化,参与了植物生长发育等非免疫过程。这种

功能分化是植物基因家族进化的普遍规律,有助

于植物在生长发育与免疫防御之间实现资源的适

应性分配。
赤霉病是小麦生产中极具破坏性的真菌病

害,其病原禾谷镰刀菌具有典型的半活体-死体营

养型生活史,其致病过程依赖于毒素 DON(de-
oxynivalenol)的积累及宿主细胞死亡的诱导[19]。

TIR1基因在活体营养型病原菌(白粉菌和条锈

菌)侵染下表达水平极低,却受到赤霉菌的强烈诱

导。这种差异化的表达模式可能归因于不同病原

菌截然不同的营养获取策略:活体营养型病原菌

通常分泌效应子以抑制宿主细胞死亡,从而维持

活体营养;相反,禾谷镰刀菌在侵染后期倾向于诱

导宿主 细 胞 坏 死,以 便 从 死 亡 组 织 中 获 取 营

养[20]。基于植物TIR结构域具有NADase活性,
并能诱导细胞死亡的最新报道[5,21],推测赤霉菌

可能通过利用或劫持TIR1信号通路,诱发宿主产

生非受控的细胞坏死。对于半活体-死体营养型

的赤霉菌而言,这种由宿主基因驱动的细胞死亡

反而促进了病菌的定殖扩展。这表明TIR1在赤

霉病互作中并非传统的抗病基因,而更可能是一

个感病因子。这一机制完全区别于Fhb1和Fhb7
等已知抗病基因[12,19]。因此,进一步深入分析

TIR1基因与赤霉病关系,不仅可以揭示赤霉菌致

病的新维度,同时也会提示其作为基因编辑靶点

(如基因敲除)在抗赤霉病分子育种中的潜在作用。
与二倍体和六倍体物种相比,十倍体长穗偃

麦草中的TIR基因家族发生了显著扩张,成员多

达54个,尤其是TpTIR1分支拥有惊人的31个

拷贝。这种大规模的基因复制通常被视为植物适

应复杂环境压力的重要进化驱动力,符合“红皇后

假说”,即宿主通过增加R基因拷贝数和变异来

应对病原菌的快速协同进化[22]。然而,如果假定

TIR1可能作为被赤霉菌利用的感病因子,这一显

著的基因扩增在赤霉菌互作中的实际生物学意义

显得尤为复杂。目前尚不清楚TpTIR1拷贝数的

激增是赋予了植株针对不同病原菌小种的广谱抗

性,还是因提供了过量的致病靶点而增加了潜在

的感病风险。这表明该基因家族在多倍化进程中

的功能演化具有高度复杂性,TpTIR1拷贝扩增

与赤霉病抗感性之间的具体关系有待通过遗传功

能分析加以阐明。

参考文献:
[1]JONESJDG,VANCERE,DANGLJL.Intracellularinnate

immunesurveillancedevicesinplantsandanimals[J].Science,

2016,354(6316):aaf6395.
[2]CUIHT,TSUDAK,PARKERJE.Effector-triggeredimmu-

nity:Frompathogenperceptiontorobustdefense[J].Annual

ReviewofPlantBiology,2015,66:487.
[3]ESSUMANK,SUMMERSDW,SASAKIY,etal.TheSARM1

toll/interleukin-1receptordomainpossessesintrinsicNAD(+)

cleavageactivitythatpromotespathologicalaxonaldegenera-

tion[J].Neuron,2017,93(6):1334.
[4]HORSEFIELDS,BURDETT H,ZHANGXX,etal.NAD
(+)cleavageactivitybyanimalandplantTIRdomainsincell

deathpathways[J].Science,2019,365(6455):793.
[5]WANL,ESSUMANK,ANDERSONRG,etal.TIRdomainsof

plantimmunereceptorsareNAD(+)-cleavingenzymesthatpro-

motecelldeath[J].Science,2019,365(6455):799.
[6]SONGW,LIUL,YUDL,etal.Substrate-inducedcondensa-

tionactivatesplantTIRdomainproteins[J].Nature,2024,

627(8005):847.
[7]LAPIND,JOHANNDREESO,WUZS,etal.Molecularin-

novationsinplantTIR-basedimmunitysignaling [J].The

PlantCell,2022,34(5):1479.
[8]MARUTA N,SORBELLO M,KOBEB.TIR-mediatedim-

munesignalingthroughtheEDS1:PAD4:ADR1nodeiscon-

servedinmonocotsanddicots[J].MolecularPlant,2025,18
(2):192.

[9]ZHANGQ,GAODR,TIANL,etal.Toll/interleukin-1re-

ceptor-onlygenescontributetoimmuneresponsesinmaize
[J].PlantPhysiology,2025,197(2):kiaf030.

[10]WUY,XUWY,ZHAOGY,etal.Acanonicalproteincomplex

controlsimmunehomeostasisandmultipathogenresistance[J].

Science,2024,386(6728):1405.
[11]MASW,WANG M,WUJH,etal.WheatOmics:Aplat-

formcombiningmultipleomicsdatatoacceleratefunctional

·285· 麦 类 作 物 学 报                  第46卷



genomicsstudiesinwheat[J].MolecularPlant,2021,14
(12):1965.

[12]WANG H W,SUNSL,GE W Y,etal.Horizontalgene

transferofFhb7 from fungusunderliesFusarium head

blightresistanceinwheat[J].Science,2020,368(6493):ea-

ba5435.
[13]SUNSL,CHENX,CHENLY,etal.Analysiswheatwild

relativesThinopyrumintermedium andRoegneriakamoji

genomesrevealdifferentpolyploidevolutionpaths[J].Na-

tureCommunications,2025,16:7693.
[14]NANDETYRS,CAPLANJL,CAVANAUGH K,etal.

TheroleofTIR-NBSandTIR-Xproteinsinplantbasalde-

fenseresponses[J].PlantPhysiology,2013,162(3):1459.
[15]KATOHK,ROZEWICKIJ,YAMADAKD.MAFFTonline

service:Multiplesequencealignment,interactivesequence

choiceandvisualization[J].BriefingsinBioinformatics,

2019,20(4):1160.
[16]PRICEM N,DEHALPS,ARKINAP.FastTree:Compu-

tinglargeminimumevolutiontreeswithprofilesinsteadofa

distancematrix [J].Molecular Biology and Evolution,

2009,26(7):1641.
[17]PATROR,DUGGALG,LOVEMI,etal.Salmonprovides

fastandbias-awarequantificationoftranscriptexpression
[J].NatureMethods,2017,14(4):417.

[18]GUZG,EILSR,SCHLESNER M.Complexheatmapsre-

vealpatternsandcorrelationsinmultidimensionalgenomic

data[J].Bioinformatics,2016,32(18):2847.
[19]LIGQ,ZHOUJY,JIAHY,etal.Mutationofahistidine-

richcalcium-binding-proteingeneinwheatconfersresistance

toFusariumheadblight[J].NatureGenetics,2019,51(7):

1106.
[20]MENGISTET,LIAOCJ.Contrastingmechanismsofde-

fenseagainstbiotrophicandnecrotrophicpathogens,20years

later:Whathaschanged[J].AnnualReviewofPhytopa-

thology,2025,63(1):279.
[21]BAYLESSAM,SONGLJ,SORBELLOM,etal.TheAra-

bidopsisTIRomeinformsthedesignofartificialTIR(toll/in-

terleukin-1receptor)domainproteins[J].Proceedingsof
theNationalAcademyofSciencesoftheUnitedStatesof
America,2025,122(37):e2505893122.

[22]MICHELMORERW,MEYERSBC.Clustersofresistance

genesinplantsevolvebydivergentselectionandabirth-and-

deathprocess[J].GenomeResearch,1998,8(11):1113.

·385·第5期 秦子怡等:小麦和偃麦草TIR基因家族的系统鉴定与表达分析


