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小麦 ＤＵＦ２９２ 基因家族鉴定及表达模式分析
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摘　 要: 为挖掘普通小麦( Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ)抗逆关键基因ꎬ该研究结合生物信息学方法ꎬ对普通小麦

ＤＵＦ２９２ 基因家族进行全基因组鉴定及功能分析ꎮ 结果表明:(１)在普通小麦中共鉴定出 ３３ 个 ＴａＤＵＦ２９２
成员ꎬ命名为 ＴａＤＵＦ２９２￣０１－ＴａＤＵＦ２９２￣３３ꎬ非均匀分布于 １５ 条染色体ꎮ (２)该家族蛋白均为亲水蛋白ꎬ主
要定位于叶绿体、线粒体及细胞核ꎮ (３)系统发育分析将其分为 ３ 个进化分支ꎬ分支内基因结构与保守基序

具有一致性ꎮ (４)启动子顺式作用元件以光响应及激素调控元件为主ꎬ提示该基因家族参与环境信号整合ꎮ
(５)ｍｉＲＮＡ 靶向预测显示ꎬ１６ 类切割抑制型和 ５ 类翻译抑制型 ｍｉＲＮＡ 构成调控网络ꎮ (６)表达模式分析显

示ꎬＴａＤＵＦ２９２ 家族成员呈现组织特异性表达ꎬ且对干旱、盐、高温及病原菌侵染的响应存在差异ꎬ部分成员

在复合胁迫下显著上调ꎮ 该研究系统揭示了小麦 ＴａＤＵＦ２９２ 家族的分子特征与潜在功能ꎬ为普通小麦抗逆

分子育种提供了基因资源和理论依据ꎮ
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　 　 小麦作为全球重要的粮食作物ꎬ其产量与品

质的稳定性受到干旱、高温等非生物胁迫的严重

制约ꎬ因此ꎬ挖掘胁迫响应关键基因家族对小麦抗

逆分子育种至关重要ꎮ 未知功能结构域( ｄｏｍａｉｎ
ｏｆ ｕｎｋｎｏｗｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎꎬ ＤＵＦ)蛋白是 Ｐｆａｍ 数据库中

一类氨基酸序列保守但功能尚未明确的蛋白家

族ꎬ其编码基因广泛分布于植物基因组ꎬ虽不直接

决定植物生存ꎬ但在生长发育调控与胁迫适应中

起关 键 作 用 ( Ｂａｔｅｍａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ Ｌｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２３)ꎮ 随着功能基因组学技术的发展ꎬ多种作物

中多个 ＤＵＦ 家族成员的生物学功能已被逐步解

析ꎮ 水稻中ꎬＤＵＦ２６６ 家族 ＢＣ１０ 功能缺失显著降

低植株纤维素含量( Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎻＤＵＦ１６４４
家族成员 ＯｓＳＩＤＰ３０１ 通过脱落酸通路调控盐耐受

性及籽粒大小(Ｇｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎻＤＵＦ１６４５ 家族成

员 ＯｓＳＧＬ 上调抗逆基因以增强抗旱性ꎬ同时经细

胞分裂素通路调控籽粒与根系发育( Ｃｕｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１６ꎻ Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎻＯｓＤＵＦ６６８ 则在 Ａｖｒ９ / Ｃｆ￣９
识别通路激活后响应稻瘟病侵染与机械损伤信

号ꎬ增强生物胁迫抗性(Ｚｈｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 在拟

南芥中ꎬＤＵＦ２８８ 家族的 ＳＴＬ１ 与 ＳＴＬ２ 辅助纤维素

合酶复合体组装( Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎻＤＵＦ５３８ 家

族 ＳＶＢ 通过调控 ＧＬＡＢＲＡ１ 参与叶毛状体形成(Ｙｕ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎻＤＵＦ２４６ 家族 ＰＡＧＲ 参与果胶合成ꎬ
该基因缺失可影响雄性育性 ( Ｓｔｏｎｅｂｌｏｏｍ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１６)ꎮ 经济作物中ꎬ棉花 ＧｈＤＵＦ４２２８￣６７ 沉默会

降低耐盐性 ( Ｌｖ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎬＤＵＦ２８８ 家族的

ＧｈＳＴＬ１￣４ 参与纤维素含量与长度的调控( Ｇｕｏ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎻ大豆 ＧｍＤＵＦ４２２８￣７０ 过表达可增强植

株对盐和干旱胁迫的抗性(Ｌｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎻ玉
米 ＤＵＦ９６６ 家族成员 ＺｍＡｕｘＲＰ１ 通过调控吲哚乙

酸合成ꎬ协同调控植株生长与茎腐病抗性( Ｙｅ ｅｔ

ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 这些研究表明ꎬＤＵＦ 家族通过多样化

机制参与作物核心生物学过程ꎮ
尽管 ＤＵＦ 家族研究进展显著ꎬ但普通小麦

ＤＵＦ２９２ 家族的系统解析仍属空白ꎬ其在小麦基因

组中的分布特征、进化规律及在生长发育与逆境

适应中的具体功能尚未明确ꎬ相关分子机制仍有

待阐明ꎬ难以为小麦抗逆分子育种提供该家族的

基因资源与理论支撑ꎮ 基于此ꎬ本研究以普通小

麦为研究对象ꎬ依托全基因组生物信息学分析技

术ꎬ采用系统发育分析、基因结构预测、启动子顺

式作用元件分析、ｍｉＲＮＡ 靶向预测、染色体定位及

表达模式分析等方法ꎬ通过整合多维度分析结果ꎬ
拟探讨以下问题:(１)普通小麦 ＤＵＦ２９２ 家族成员

的全基因组鉴定特征如何ꎬ包括家族成员数量、染
色体分布规律、基因结构及保守结构域特征ꎬ其系

统发育关系与其他物种同源成员存在怎样的差

异ꎻ(２)普通小麦 ＤＵＦ２９２ 家族成员启动子区包含

哪些核心顺式作用元件ꎬ其潜在靶向 ｍｉＲＮＡ 有哪

些ꎬ这些元件和 ｍｉＲＮＡ 是否与小麦生长发育及逆

境响应相关ꎻ(３)普通小麦 ＤＵＦ２９２ 家族成员在不

同组织、不同非生物胁迫(干旱、高温等)处理下的

表达模式存在怎样的差异ꎬ其表达特征是否与其

潜在功能及逆境响应能力相关ꎮ
本研究旨在明确普通小麦 ＤＵＦ２９２ 家族的分

子特征与潜在功能ꎬ阐明其在小麦生长发育与逆

境适应中的作用机制ꎬ填补普通小麦 ＤＵＦ２９２ 家族

系统解析的空白ꎬ为小麦抗逆与产量改良提供优

质基因资源和坚实的理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 植物材料及处理方法

试验材料为本课题组保存的硬红春小麦种

０４３１ 广　 西　 植　 物 ４６ 卷



质ꎮ 选取饱满一致的种子ꎬ播种于水培装置中ꎬ置
于光照培养箱培养 １０ ｄꎮ 培养条件如下:２４ ℃ / １６
ｈ 光照、１８ ℃ / ８ ｈ 黑暗ꎬ相对湿度 ６０％ ~ ７０％ꎮ 培

养 １０ ｄ 后进行胁迫处理ꎬ处理时间为 ６ ｈꎬ具体处

理包括盐胁迫( Ｓꎬ８０ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＮａＣｌ)、干旱胁迫

(Ｄꎬ２０％ ＰＥＧ￣６０００)、高温胁迫(Ｈꎬ３０ ℃)ꎬ以正

常培养的幼苗为空白对照(ＣＫ)ꎮ 处理结束后ꎬ采
集幼苗叶片ꎬ液氮速冻后于－８０ ℃保存ꎬ用于后续

ＲＮＡ 提取ꎮ
１.２ 基因家族成员鉴定

从 Ｅｎｓｅｍｂｌ Ｐｌａｎｔｓ 数据库下载普通小麦参考

基因组的基因组序列、蛋白序列及 ＧＦＦ３ 注释文

件ꎮ 基 于 Ｐｆａｍ 数 据 库 检 索 ＤＵＦ２９２ 结 构 域

(ＰＦ０３３９８ ) 的 隐 马 尔 可 夫 模 型 ( ｈｉｄｄｅｎ Ｍａｒｋｏｖ
ｍｏｄｅｌꎬＨＭＭ)ꎬ采用 ＨＭＭＥＲ ３.４ 软件在全蛋白组

中初筛候选成员ꎮ 利用交叉验证策略ꎬ使用 ＮＣＢＩ
ＣＤＤ、ＳＭＡＲＴ ９.０ 及 Ｉｎｔｅｒ Ｐｒｏ Ｓｃａｎ 在线平台进行

结构域二次验证ꎬ剔除冗余及不完整序列ꎮ
１.３ 蛋白特性及系统发育分析

通过 Ｅｘｐａｓｙ ＰｒｏｔＰａｒａｍ 工具计算蛋白分子量、
等 电 点 及 亲 水 性 指 数 ( ｇｒａｎｄ ｏｖｅｒａｇｅ ｏｆ
ｈｙｄｒｏｐａｔｈｉｃｉｔｙꎬＧＲＡＶＹ)等理化参数(Ｇａｓｔｅｉｇｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００５)ꎮ 亚细胞定位预测使用 ＷｏＬＦ ＰＳＯＲＴ 在线平

台完成ꎮ 利用 ＭＥＧＡ７ 软件对蛋白质全长序列进行

多序列比对ꎬ采用默认参数进行比对分析(Ｋｕｍａｒ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 基于比对结果ꎬ采用邻接法构建系统发

育树ꎬ参数如下:氨基酸替代模型选用泊松校正

(Ｐｏｉｓｓｏｎ ｃｏｒｒｅｃｔｉｏｎ)ꎻ位点间进化速率选用均匀速率

(ｕｎｉｆｏｒｍ ｒａｔｅｓ)ꎻ空位处理方式选择部分删除(ｐａｒｔｉａｌ
ｄｅｌｅｔｉｏｎ)ꎬ位点覆盖阈值设为 ９５％ꎮ 为评估树拓扑

结构的稳定性ꎬ采用 １ ０００ 次自举检验(ｂｏｏｔｓｔｒａｐ)进
行重复抽样分析ꎮ 系统进化树的可视化及注释通

过 Ｅｖｏｌｖｉｅｗ 在线工具完成ꎮ
１.４ 基因结构与保守基序解析

基于 ＧＦＦ３ 注释文件提取基因结构信息ꎮ 采

用 ＭＥＭＥ 网站预测保守基序ꎮ 利用 ＴＢｔｏｏｌｓ 软件

对基因结构进行可视化分析(Ｂａｉｌｅｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ꎻ
Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２３)ꎮ
１.５ 启动子顺式作用元件分析

提取各基因 ＡＴＧ 起始密码子上游 ２ ｋｂ 序列

作为启动子区ꎮ 采用 ＰｌａｎｔＣＡＲＥ 网站预测顺式作

用元件(Ｌｅｓｃｏｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎬ使用 Ｅｘｃｅｌ 软件进行

统计分析ꎮ

１.６ ｍｉＲＮＡ 靶向互作预测

采用 ｐｓＲＮＡＴａｒｇｅｔ 网 站 对 家 族 成 员 进 行

ｍｉＲＮＡ 靶向关系预测(Ｄａｉ ＆ Ｚｈａｏꎬ ２０１１)ꎮ
１.７ 表达模式分析

利用 ＷｈｅａｔＯｍｉｃｓ 数据库获取组织特异性及生

物胁迫处理的转录组数据ꎻ使用 ＴＢｔｏｏｌｓ 软件构建

聚类热图ꎮ
１.８ ｑＲＴ￣ＰＣＲ 验证

使用柱式植物总 ＲＮＡ 抽提纯化试剂盒[生工

生物工程(上海) 股份有限公司] 提取小麦幼苗

ＲＮＡꎬ使用 Ｍ￣ＭｕＬＶ 第一链 ｃＤＮＡ 合成试剂盒[生
工生物工程(上海)股份有限公司]进行反转录ꎬ根
据基因编码序列设计荧光定量 ＰＣＲ 引物(表 １)ꎬ
使用 ＱｕａｎｔＧｅｎｅ ９６００ 实时荧光定量 ＰＣＲ 仪进行

ｑＲＴ￣ＰＣＲ 检测ꎬ以小麦 Ａｃｔｉｎ 基因(ＴａＡｃｔｉｎ)作为内

参基因ꎮ

表 １　 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 引物序列
Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｑＲＴ￣ＰＣＲ ｐｒｉｍｅｒｓ

引物名称
Ｐｒｉｍｅｒ ｎａｍｅ

引物序列
Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅ

ＴａＤＵＦ２９２￣０８ Ｆ: ＴＧＧＡＧＴＣＡＧＣＡＧＣＣＴＡＧＡＡＧＴ
Ｒ: ＴＣＣＴＡＡＡＴＣＡＴＡＡＧＡＴＧＧＣＴＧＴＧＡＡ

ＴａＤＵＦ２９２￣２１ Ｆ: ＧＣＣＧＡＴＧＣＡＡＡＧＡＡＡＴＴＣＧＧ
Ｒ: ＴＡＴＣＣＴＧＣＴＣＴＴＣＴＣＣＧＣＧＴ

ＴａＤＵＦ２９２￣２９ Ｆ: ＴＡＡＴＣＧＧＧＣＡＣＧＡＣＡＴＣＴＧＧ
Ｒ: ＴＧＴＴＧＧＡＴＴＴＴＣＡＴＧＣＧＣＧＧ

ＴａＡｃｔｉｎ Ｆ: ＣＣＴＴＣＣＧＴＧＴＴＣＣＣＡＣＴＧＴＴＧ
Ｒ: ＡＴＧＣＣＣＴＴＧＡＧＧＴＴＴＣＣＣＴＣ

２　 结果与分析

２.１ 家族成员鉴定及蛋白理化性质分析

在普通小麦全基因组范围内共鉴定出 ３３ 个小

麦 ＤＵＦ２９２ 基因ꎬ根据其在染色体上的位置ꎬ将其依

次命名为 ＴａＤＵＦ２９２￣０１－ＴａＤＵＦ２９２￣３３(表 ２)ꎮ 蛋

白理化性质分析发现ꎬＴａＤＵＦ２９２ 基因家族蛋白的

氨基酸长度为 １７２ ~１ １１８ ａａꎮ 除 ＴａＤＵＦ２９２￣０１ 基因

序列及蛋白序列因含有无法确定的碱基及氨基酸外ꎬ
其他成员蛋白分子量为 １８.８２~１２３.３３ ｋＤａꎬ等电点为

４.６７~ ９.６４ꎬ其中 １５ 个 ＤＵＦ２９２ 蛋白的等电点小于

７.５ꎬ属于酸性蛋白ꎮ 不稳定系数为２８.２９~６５.１３ꎬ其中

ＴａＤＵＦ２９２￣１２、ＴａＤＵＦ２９２￣１４、ＴａＤＵＦ２９２￣１５、ＴａＤＵＦ２９２￣
１８和 ＴａＤＵＦ２９２￣２３ 编码蛋白的不稳定系数均小于

４０ꎬ提示蛋白稳定性好ꎬ属于稳定蛋白ꎮ

１４３１８ 期 马晓茹等: 小麦 ＤＵＦ２９２ 基因家族鉴定及表达模式分析



表 ２　 小麦 ＤＵＦ２９２ 基因家族成员信息
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ＴａＤＵＦ２９２ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ ｉｎ ｗｈｅａｔ

命名
Ｎａｍｅ

基因 ＩＤ
Ｇｅｎｅ ＩＤ

染色体
Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ

长度
Ｌｅｎｇｔｈ
( ａａ)

分子量
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｗｅｉｇｈｔ
(ｋＤａ)

等电点
Ｉｓｏｅｌｅｃｔｒｉｃ

ｐｏｉｎｔ

不稳定系数
Ｉｎｓｔａｂｉｌｉｔｙ

ｉｎｄｅｘ

脂肪系数
Ａｌｉｐｈａｔｉｃ
ｉｎｄｅｘ

亲水性
指数

ＧＲＡＶＹ

亚细胞定位
Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ
ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ

ＴａＤＵＦ２９２￣０１ ＴｒａｅｓＣＳ３Ａ０２Ｇ２５２８００.１ ３Ａ １ １１８ — — ６２.０７ ４８.４０ －１.０２４ 细胞核
Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＴａＤＵＦ２９２￣０２ ＴｒａｅｓＣＳ３Ａ０２Ｇ２６３５００.１ ３Ａ ３１９ ３５.１４ ８.９２ ５６.９６ ８６.３３ －０.３４８ 线粒体
Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａ

ＴａＤＵＦ２９２￣０３ ＴｒａｅｓＣＳ３Ａ０２Ｇ４５９１００.１ ３Ａ ５１４ ５６.５１ ４.９１ ５６.５０ ７２.４３ －０.４９０ 叶绿体
Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

ＴａＤＵＦ２９２￣０４ ＴｒａｅｓＣＳ３Ｂ０２Ｇ２８４６００.１ ３Ｂ １ １１１ １２２.７９ ５.９４ ６４.５２ ４７.４０ －１.０９０ 细胞核
Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＴａＤＵＦ２９２￣０５ ＴｒａｅｓＣＳ３Ｂ０２Ｇ２８８９００.１ ３Ｂ １ １１３ １２２.７２ ５.８８ ６４.９９ ４７.２３ －１.０７３ 细胞核
Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＴａＤＵＦ２９２￣０６ ＴｒａｅｓＣＳ３Ｂ０２Ｇ２９６７００.１ ３Ｂ ３１９ ３５.０６ ８.９９ ５８.２７ ８７.８７ －０.３０８ 线粒体
Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａ

ＴａＤＵＦ２９２￣０７ ＴｒａｅｓＣＳ３Ｂ０２Ｇ４９８８００.１ ３Ｂ ５１１ ５６.２７ ４.９５ ６０.３３ ７１.５１ －０.５１５ 叶绿体
Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

ＴａＤＵＦ２９２￣０８ ＴｒａｅｓＣＳ３Ｄ０２Ｇ２５３５００.１ ３Ｄ １ １１７ １２３.３３ ６.０３ ６３.０７ ４８.１１ －１.０５８ 细胞核
Ｎｕｃｌｅｕｓ

ＴａＤＵＦ２９２￣０９ ＴｒａｅｓＣＳ３Ｄ０２Ｇ２６３４００.１ ３Ｄ ３１９ ３５.０７ ８.９９ ５９.２５ ８６.９６ －０.３２０ 线粒体
Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａ

ＴａＤＵＦ２９２￣１０ ＴｒａｅｓＣＳ３Ｄ０２Ｇ４５１７００.１ ３Ｄ ５１２ ５６.３４ ４.９５ ５９.２７ ７１.５６ －０.５１８ 叶绿体
Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

ＴａＤＵＦ２９２￣１１ ＴｒａｅｓＣＳ４Ａ０２Ｇ０８４８００.１ ４Ａ ２８２ ３１.１３ ４.６７ ４９.５６ ８５.８５ －０.４２５ 线粒体
Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａ

ＴａＤＵＦ２９２￣１２ ＴｒａｅｓＣＳ４Ａ０２Ｇ０８４９００.１ ４Ａ １７２ １８.８２ ９.６４ ２８.２９ １０２.７９ －０.１６３ 叶绿体
Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

ＴａＤＵＦ２９２￣１３ ＴｒａｅｓＣＳ４Ａ０２Ｇ０８５０００.１ ４Ａ ５３５ ５７.９４ ９.４９ ６２.１５ ６５.６３ －０.７６３ 叶绿体
Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

ＴａＤＵＦ２９２￣１４ ＴｒａｅｓＣＳ４Ａ０２Ｇ２６９３００.１ ４Ａ ３５４ ３８.７０ ６.６１ ３８.７２ ７７.７１ －０.７１１ 叶绿体
Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

ＴａＤＵＦ２９２￣１５ ＴｒａｅｓＣＳ４Ｂ０２Ｇ０４４８００.１ ４Ｂ ３３６ ３６.８７ ７.７７ ３８.７５ ８０.３９ －０.６９０ 线粒体
Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａ

ＴａＤＵＦ２９２￣１６ ＴｒａｅｓＣＳ４Ｂ０２Ｇ０４５１００.１ ４Ｂ ３５３ ３８.６８ ７.７８ ４１.２５ ７９.５８ －０.６８７ 叶绿体
Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

ＴａＤＵＦ２９２￣１７ ＴｒａｅｓＣＳ４Ｂ０２Ｇ２１９２００.１ ４Ｂ ５４２ ５８.８４ ９.４７ ６３.５５ ６５.１３ －０.７８５ 叶绿体
Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

ＴａＤＵＦ２９２￣１８ ＴｒａｅｓＣＳ４Ｂ０２Ｇ２１９３００.１ ４Ｂ １８４ ２０.２６ ９.１８ ３２.１８ １０６.５２ －０.１２９ 叶绿体
Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

ＴａＤＵＦ２９２￣１９ ＴｒａｅｓＣＳ４Ｂ０２Ｇ２１９４００.１ ４Ｂ ２６４ ２９.１３ ４.８３ ５１.０１ ８６.８９ －０.４１９ 线粒体
Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａ

ＴａＤＵＦ２９２￣２０ ＴｒａｅｓＣＳ４Ｄ０２Ｇ０４４４００.１ ４Ｄ ３５２ ３８.３１ ７.００ ４３.４３ ８２.３０ －０.５３４ 叶绿体
Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

ＴａＤＵＦ２９２￣２１ ＴｒａｅｓＣＳ４Ｄ０２Ｇ０４４８００.１ ４Ｄ ３４６ ３７.７３ ６.７４ ４２.３６ ８０.０６ －０.６５２ 叶绿体
Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

ＴａＤＵＦ２９２￣２２ ＴｒａｅｓＣＳ４Ｄ０２Ｇ２１９４００.１ ４Ｄ ５３３ ５７.８６ ９.６０ ６５.１３ ６４.９３ －０.７５８ 叶绿体
Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

ＴａＤＵＦ２９２￣２３ ＴｒａｅｓＣＳ４Ｄ０２Ｇ２１９５００.１ ４Ｄ １７５ １９.３８ ９.３６ ３０.７２ １００.９７ －０.２５９ 线粒体
Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａ

ＴａＤＵＦ２９２￣２４ ＴｒａｅｓＣＳ４Ｄ０２Ｇ２１９８００.１ ４Ｄ ２８１ ３１.０４ ４.７４ ４７.８７ ８５.８０ －０.４１３ 叶绿体
Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ
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续表 ２

命名
Ｎａｍｅ

基因 ＩＤ
Ｇｅｎｅ ＩＤ

染色体
Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ

长度
Ｌｅｎｇｔｈ
( ａａ)

分子量
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｗｅｉｇｈｔ
(ｋＤａ)

等电点
Ｉｓｏｅｌｅｃｔｒｉｃ

ｐｏｉｎｔ

不稳定系数
Ｉｎｓｔａｂｉｌｉｔｙ

ｉｎｄｅｘ

脂肪系数
Ａｌｉｐｈａｔｉｃ
ｉｎｄｅｘ

亲水性
指数

ＧＲＡＶＹ

亚细胞定位
Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ
ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ

ＴａＤＵＦ２９２￣２５ ＴｒａｅｓＣＳ５Ａ０２Ｇ３４６８００.１ ５Ａ ４８５ ５３.５５ ５.９９ ５１.１４ ６４.３５ －０.８２２ 叶绿体
Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

ＴａＤＵＦ２９２￣２６ ＴｒａｅｓＣＳ５Ｂ０２Ｇ３４７８００.１ ５Ｂ ４８４ ５３.４８ ５.７９ ５５.９７ ６６.０７ －０.７８４ 叶绿体
Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

ＴａＤＵＦ２９２￣２７ ＴｒａｅｓＣＳ５Ｄ０２Ｇ３５３３００.１ ５Ｄ ４８２ ５３.２０ ６.０９ ５３.１１ ６５.７５ －０.７８２ 叶绿体
Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

ＴａＤＵＦ２９２￣２８ ＴｒａｅｓＣＳ６Ａ０２Ｇ１３３０００.１ ６Ａ ７１５ ８０.５５ ９.１６ ５０.７０ ５６.７７ －１.１１６ 叶绿体
Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

ＴａＤＵＦ２９２￣２９ ＴｒａｅｓＣＳ６Ｂ０２Ｇ１６１３００.１ ６Ｂ ７１３ ８０.５６ ９.１５ ５０.１７ ５５.１２ －１.１５２ 叶绿体
Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

ＴａＤＵＦ２９２￣３０ ＴｒａｅｓＣＳ６Ｄ０２Ｇ１２２６００.１ ６Ｄ ７１５ ８０.５９ ９.２５ ５１.２８ ５５.５２ －１.１４４ 叶绿体
Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

ＴａＤＵＦ２９２￣３１ ＴｒａｅｓＣＳ７Ａ０２Ｇ４４５７００.１ ７Ａ ７０９ ７９.４０ ８.７２ ５０.４７ ６３.５５ －０.９３４ 线粒体
Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａ

ＴａＤＵＦ２９２￣３２ ＴｒａｅｓＣＳ７Ｂ０２Ｇ３４５２００.１ ７Ｂ ７２７ ８１.１３ ８.４１ ４９.５２ ６０.９４ －０.９５０ 叶绿体
Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

ＴａＤＵＦ２９２￣３３ ＴｒａｅｓＣＳ７Ｄ０２Ｇ４３３７００.１ ７Ｄ ７２６ ８１.４９ ８.７２ ４６.８２ ６１.１４ －１.００７ 线粒体
Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａ

　 注: —表示无法计算ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: — ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｎｏｔ ｃａｌｃｕｌａｔｅｄ.

脂肪系数为 ４７.２３~１０６.５２ꎮ 亲水性指数为－１.１５２~
－０.１２９ꎬ均小于 ０ꎬ均属于亲水蛋白ꎮ 亚细胞定位预

测显示ꎬＴａＤＵＦ２９２ 基因家族成员中有 ４ 个位于细

胞核ꎬ９ 个位于线粒体ꎬ２０ 个位于叶绿体ꎮ
２.２ 系统发育分析

通过构建小麦 ＤＵＦ２９２ 基因家族成员的系统发

育树ꎬ揭示了该基因家族的进化关系(图 １)ꎮ 系统发

育树主要分为 ３ 个亚族ꎬ即Ｇｒｏｕｐ Ａ、Ｇｒｏｕｐ Ｂ 和 Ｇｒｏｕｐ
Ｃꎮ Ｇｒｏｕｐ Ａ 包含了如 ＴａＤＵＦ２９２￣１４、ＴａＤＵＦ２９２￣１５ 等

１４ 个基因ꎬ这些基因显示出较高的相似性ꎬ表明它

们可能源于最近的共同祖先ꎬ并在进化过程中维

持了相似功能ꎮ Ｇｒｏｕｐ Ｂ 则包含了更广泛的基因ꎬ
共有 １３ 个ꎬ如 ＴａＤＵＦ２９２￣０１ 和 ＴａＤＵＦ２９２￣２６ 等ꎬ
显示出较大的多样性ꎬ提示这些基因可能适应了

不同环境条件ꎮ Ｇｒｏｕｐ Ｃ 的成员虽然数量较少ꎬ只
有 ６ 个ꎬ如 ＴａＤＵＦ２９２￣２８ 和 ＴａＤＵＦ２９２￣３１ 等ꎬ但
它们之间的相似性仍然较高ꎬ可能在特定的生物

学过程或发育阶段中发挥重要作用ꎮ
２.３ 基因结构分析

基因结构分析揭示了小麦 ＴａＤＵＦ２９２ 基因家

族的多样性和保守性(图 ２)ꎮ 保守基序分析发

现ꎬＭｏｔｉｆ ２ 广泛存在于所有成员中ꎬＭｏｔｉｆ ５ 与 Ｍｏｔｉｆ

６ 为 Ｇｒｏｕｐ Ｂ 亚族所特有ꎬＭｏｔｉｆ ９ 仅存在于 Ｇｒｏｕｐ
Ｃ 亚族中ꎮ 结构域分析结果表明ꎬ所有成员均保守

地含有 ＤＵＦ２９２ 特征性结构域ꎮ 编码区域分析发

现ꎬＧｒｏｕｐ Ａ 亚族成员内含子数量为 １ ~ ６ 个ꎬ其中

ＴａＤＵＦ２９２￣１５、 ＴａＤＵＦ２９２￣１９ 及 ＴａＤＵＦ２９２￣２１ 无

ＵＴＲ 区域ꎻ Ｇｒｏｕｐ Ｂ 亚族成 员 为 ６ ~ ８ 个ꎬ其 中

ＴａＤＵＦ２９２￣０１ 和 ＴａＤＵＦ２９２￣０４ 无 ＵＴＲ 区 域ꎻ
Ｇｒｏｕｐ Ｃ 亚族成员内含子数量均为 ６ 个ꎬ且均存在

ＵＴＲ 区域ꎮ
２.４ 启动子顺式作用元件分析

通过启动子区域的顺式作用元件预测ꎬ共检测

到 ９１３ 个核心功能元件(图 ３)ꎬ涉及胁迫(１４８ 个)、
发育(４０ 个)、光响应(３１０ 个)及激素调控(４１５ 个)
四类ꎮ 小麦 ＤＵＦ２９２ 家族成员所有启动子序列中ꎬ
出现频率最高的 ４ 个顺式作用元件分别为 Ｇ￣ｂｏｘ
(参与光反应)、ＡＢＲＥ(参与 ＡＢＡ 反应)、ＴＧＡＣＧ￣
ｍｏｔｉｆ(参与 ＭｅＪＡ 反应)和 ＣＧＴＣＡ￣ｍｏｔｉｆ(参与 ＭｅＪＡ
反应)ꎬ表明该家族可能通过多激素协同调控参与

胁迫适应ꎮ ＴａＤＵＦ２９２￣０３ 与 ＴａＤＵＦ２９２￣１３ 启动子

区域所包含的顺式作用元件分别为 ５８ 个和 ４３ 个ꎬ
显著高于其他家族成员ꎬ暗示这两个基因可能在小

麦生理过程中发挥关键作用ꎮ
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图 １　 小麦 ＤＵＦ２９２ 蛋白系统发育树
Ｆｉｇ. １　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ＤＵＦ２９２ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｗｈｅａｔ

２.５ ｍｉＲＮＡ 与 ＴａＤＵＦ２９２ 基因家族的靶向关系

预测

通过生物信息学预测ꎬ发现小麦 ＤＵＦ２９２ 基因

家族成员受到两类 ｍｉＲＮＡ 的靶向调控ꎬ根据作用

机制可分为切割抑制和翻译抑制两类(表 ３)ꎮ 切

割抑制中ꎬ ｔａｅ￣ｍｉＲ１５９ａ / ｂ 与 ｔａｅ￣ｍｉＲ５０４９￣３ｐ 协同

靶向 ＴａＤＵＦ２９２￣０１、 ＴａＤＵＦ２９２￣０４、 ＴａＤＵＦ２９２￣０５
和 ＴａＤＵＦ２９２￣０８ꎬ这种多 ｍｉＲＮＡ 共调控现象可能

构成功能冗余的分子调控网络ꎬ以此来维持靶基

因表达调控的稳定性ꎻｔａｅ￣ｍｉＲ４０８ 和 ｔａｅ￣ｍｉＲ９６７６￣
５ｐ 展现出广泛的靶向范围ꎬ而 ｔａｅ￣ｍｉＲ５１７５￣５ｐ、
ｔａｅ￣ｍｉＲ５３０、 ｔａｅ￣ｍｉＲ９６７７ａ 和 ｔａｅ￣ｍｉＲ９７８３ 均仅调

控单个基因ꎬ表现出严格的特异性ꎬ表明其可能参

与特定家族成员的功能分化调控ꎮ 翻译抑制中ꎬ
ｔａｅ￣ｍｉＲ９６６６ｂ￣３ｐ 靶向 ７ 个成员ꎬ构成最复杂的抑

制网络ꎮ 大部分成员仅存在一类调控效应ꎬ但

ＴａＤＵＦ２９２￣１７、 ＴａＤＵＦ２９２￣１９、 ＴａＤＵＦ２９２￣２４ 和

ＴａＤＵＦ２９２￣３０ 同时受切割抑制和翻译抑制双重调

控ꎬ此类多层级调控可能精确控制基因表达时空

动态ꎮ
２.６ 小麦 ＴａＤＵＦ２９２ 基因的染色体分布及共线性

分析

染色体定位显示ꎬ普通小麦 ＤＵＦ２９２ 基因家族

成员非均匀分布于 １５ 条染色体(图 ４) ꎬ其中染色
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Ａ. 系统发育树ꎻ Ｂ. 基序分析ꎻ Ｃ. 结构域分析ꎻ Ｄ. 编码区域分析ꎮ
Ａ. Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅꎻ Ｂ. Ｍｏｔｉｆ ａｎａｌｙｓｉｓꎻ Ｃ. Ｄｏｍａｉｎ ａｎａｌｙｓｉｓꎻ Ｄ. Ｃｏｄｉｎｇ ｒｅｇｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ.

图 ２　 小麦 ＤＵＦ２９２ 基因家族成员结构分析
Ｆｉｇ. ２　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＤＵＦ２９２ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ ｉｎ ｗｈｅａｔ

Ａ. ＴａＤＵＦ２９２ 基因家族系统发育进化树ꎻ Ｂ. 各基因启动子顺式作用元件的类型与数量分布ꎬ矩阵中数字表示对应元件的出现次

数ꎻ Ｃ. 不同功能类别顺式元件的数量统计ꎮ
Ａ. Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ＴａＤＵＦ２９２ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｗｈｅａｔꎻ Ｂ. Ｔｙｐｅｓ ａｎｄ ｑｕａｎｔｉｔｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｉｎ ｐｒｏｍｏｔｅｒｓ ｏｆ ｅａｃｈ ｇｅｎｅꎬ
ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｍａｔｒｉｘ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｉｎｇ ｔｈｅ ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ ｔｉｍｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓꎻ Ｃ. Ｑｕａｎｔｉｔｙ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｏｆ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃａｔｅｇｏｒｉｅｓ.

图 ３　 小麦 ＤＵＦ２９２ 基因家族成员启动子顺式作用元件统计
Ｆｉｇ. ３　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｉｎ ｐｒｏｍｏｔｅｒｓ ｏｆ ＤＵＦ２９２ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ ｉｎ ｗｈｅａｔ
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表 ３　 ｍｉＲＮＡ 与 ＴａＤＵＦ２９２ 转录本靶向关系
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔａｒｇｅｔｅｄ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍｉＲＮＡ ａｎｄ ＴａＤＵＦ２９２ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ

抑制效应
Ｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔ

小麦 ｍｉＲＮＡ
Ｗｈｅａｔ ｍｉＲＮＡ

靶向基因
Ｔａｒｇｅｔｅｄ ｇｅｎｅ

切割
Ｃｌｅａｖａｇｅ

ｔａｅ￣ｍｉＲ１５９ａ ＴａＤＵＦ２９２￣０１、ＴａＤＵＦ２９２￣０４、ＴａＤＵＦ２９２￣０５、ＴａＤＵＦ２９２￣０８

ｔａｅ￣ｍｉＲ１５９ｂ ＴａＤＵＦ２９２￣０１、ＴａＤＵＦ２９２￣０４、ＴａＤＵＦ２９２￣０５、ＴａＤＵＦ２９２￣０８

ｔａｅ￣ｍｉＲ２２７５￣３ｐ ＴａＤＵＦ２９２￣２０、ＴａＤＵＦ２９２￣２８、ＴａＤＵＦ２９２￣２９、ＴａＤＵＦ２９２￣３０

ｔａｅ￣ｍｉＲ３９５ａ ＴａＤＵＦ２９２￣２８、ＴａＤＵＦ２９２￣３０

ｔａｅ￣ｍｉＲ３９５ｂ ＴａＤＵＦ２９２￣２８、ＴａＤＵＦ２９２￣２９、ＴａＤＵＦ２９２￣３０

ｔａｅ￣ｍｉＲ４０８ ＴａＤＵＦ２９２￣１４、ＴａＤＵＦ２９２￣１５、ＴａＤＵＦ２９２￣１６、ＴａＤＵＦ２９２￣２０、ＴａＤＵＦ２９２￣２１

ｔａｅ￣ｍｉＲ５０４９￣３ｐ ＴａＤＵＦ２９２￣０１、ＴａＤＵＦ２９２￣０４、ＴａＤＵＦ２９２￣０５、ＴａＤＵＦ２９２￣０８

ｔａｅ￣ｍｉＲ５１７５￣５ｐ ＴａＤＵＦ２９２￣０２

ｔａｅ￣ｍｉＲ５３０ ＴａＤＵＦ２９２￣０３

ｔａｅ￣ｍｉＲ７７５７￣５ｐ ＴａＤＵＦ２９２￣０２、ＴａＤＵＦ２９２￣０６、ＴａＤＵＦ２９２￣０９

ｔａｅ￣ｍｉＲ９６５７ｂ￣３ｐ ＴａＤＵＦ２９２￣１９、ＴａＤＵＦ２９２￣２４

ｔａｅ￣ｍｉＲ９６５７ｃ￣３ｐ ＴａＤＵＦ２９２￣１９、ＴａＤＵＦ２９２￣２４

ｔａｅ￣ｍｉＲ９６６４￣３ｐ ＴａＤＵＦ２９２￣２５、ＴａＤＵＦ２９２￣２６、ＴａＤＵＦ２９２￣２７

ｔａｅ￣ｍｉＲ９６７６￣５ｐ ＴａＤＵＦ２９２￣１３、ＴａＤＵＦ２９２￣１７、ＴａＤＵＦ２９２￣２２、ＴａＤＵＦ２９２￣２６、ＴａＤＵＦ２９２￣２７

ｔａｅ￣ｍｉＲ９６７７ａ ＴａＤＵＦ２９２￣３２

ｔａｅ￣ｍｉＲ９７８３ ＴａＤＵＦ２９２￣０８

翻译
Ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ

ｔａｅ￣ｍｉＲ４４４ａ ＴａＤＵＦ２９２￣１７

ｔａｅ￣ｍｉＲ４４４ｂ ＴａＤＵＦ２９２￣１７

ｔａｅ￣ｍｉＲ６１９７￣５ｐ ＴａＤＵＦ２９２￣３０

ｔａｅ￣ｍｉＲ９６６６ａ￣３ｐ ＴａＤＵＦ２９２￣１１、 ＴａＤＵＦ２９２￣１２、 ＴａＤＵＦ２９２￣１８、 ＴａＤＵＦ２９２￣１９、 ＴａＤＵＦ２９２￣２３、
ＴａＤＵＦ２９２￣２４

ｔａｅ￣ｍｉＲ９６６６ｂ￣３ｐ ＴａＤＵＦ２９２￣１１、 ＴａＤＵＦ２９２￣１２、 ＴａＤＵＦ２９２￣１８、 ＴａＤＵＦ２９２￣１９、 ＴａＤＵＦ２９２￣２３、 ＴａＤＵＦ２９２￣
２４、ＴａＤＵＦ２９２￣３３

图 ４　 物种内共线性分析及染色体定位
Ｆｉｇ. ４　 Ｉｎｔｒａ￣ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｌｌｉｎｅａｒｉｔｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ

ｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ

体 ４Ｂ 和 ４Ｄ 分布密度较高ꎮ 物种内共线性分析共

鉴定出 ３５ 个共线性基因对ꎮ 进化选择压力分析

表明(表 ４)ꎬ物种内共线性基因对的 Ｋａ / Ｋ ｓ值均小

于 １(范围为 ０.０９６ ０５４ ７８３ ~ ０.６９２ ９３２ ７６３)ꎬ其中

３Ａ 染 色 体 上 的 ＴａＤＵＦ２９２￣０２、 ３Ｂ 染 色 体 上 的

ＴａＤＵＦ２９２￣０６ 及 ３Ｄ 染色体上的 ＴａＤＵＦ２９２￣０９ꎬ两
两之间 Ｋａ / Ｋ ｓ值均在 ０.０９６ ~ ０.１７０ 范围内ꎬ显示出

强烈 的 纯 化 选 择 信 号ꎮ ＴａＤＵＦ２９２￣１１ 分 别 与

ＴａＤＵＦ２９２￣１７、ＴａＤＵＦ２９２￣２１、ＴａＤＵＦ２９２￣２２ 的 Ｋａ / Ｋｓ

值在 ０.５３１ ~ ０.６９３ 之间ꎬ虽仍低于 １ꎬ但其非同义

替换率(Ｋａ ＝ ０.３８８ ７０５ ３７６ ~ ０.６３６ １１２ ２３７)要高

于大部分其他基因对ꎬ可能暗示该基因在功能约

束上存在细微分化ꎮ
跨物种共线性分析 (图 ５) 显示ꎬ普通小麦

ＤＵＦ２９２ 基因与 ５ 个近缘物种存在不同程度的同

源保守性ꎮ 具体而言ꎬ２４ 个普通小麦基因与 ９ 个

节节麦基因形成 ２７ 对共线性关系ꎬ２１ 个普通小麦

６４３１ 广　 西　 植　 物 ４６ 卷



表 ４　 小麦 ＤＵＦ２９２ 基因的进化选择压力
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｐｒｅｓｓｕｒｅ ｏｎ ＤＵＦ２９２ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｗｈｅａｔ

基因 １
Ｇｅｎｅ １

基因 ２
Ｇｅｎｅ ２

非同义替换率 Ｋａ

Ｎｏｎ￣ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ
ｓｕｂｓｔｉｔｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ

(Ｋａ)

同义替换率 Ｋ ｓ

Ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ
ｓｕｂｓｔｉｔｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ

(Ｋ ｓ)

Ｋａ / Ｋ ｓ值
Ｋａ / Ｋ ｓ ｖａｌｕｅ

ＴａＤＵＦ２９２￣０１ ＴａＤＵＦ２９２￣０４ ０.０２３ ８０９ ９２２ ０.０５４ ４５８ ０２６ ０.４３７ ２１６ ０３１

ＴａＤＵＦ２９２￣０１ ＴａＤＵＦ２９２￣０８ ０.０２３ ６８９ ６１４ ０.０４２ ９３１ １３３ ０.５５１ ８０４ ９９８

ＴａＤＵＦ２９２￣０２ ＴａＤＵＦ２９２￣０６ ０.０１２ ５２０ ５７８ ０.０９１ ５０７ １０３ ０.１３６ ８２６ ３００

ＴａＤＵＦ２９２￣０２ ＴａＤＵＦ２９２￣０９ ０.００８ ３２３ ７８５ ０.０８６ ６５６ ６４１ ０.０９６ ０５４ ７８３

ＴａＤＵＦ２９２￣０３ ＴａＤＵＦ２９２￣０７ ０.０１６ ３７９ ９６１ ０.０６０ ６６８ ２８６ ０.２６９ ９９２ １５８

ＴａＤＵＦ２９２￣０３ ＴａＤＵＦ２９２￣１０ ０.０１９ ０００ ６５６ ０.０３９ ８８５ ９７０ ０.４７６ ３７４ ４２７

ＴａＤＵＦ２９２￣０４ ＴａＤＵＦ２９２￣０８ ０.０２３ ８９５ ２９８ ０.０３６ ０６３ ０３４ ０.６６２ ５９８ １００

ＴａＤＵＦ２９２￣０６ ＴａＤＵＦ２９２￣０９ ０.００８ ３２１ ８６１ ０.０４８ ９７８ ８２４ ０.１６９ ９０７ ３２０

ＴａＤＵＦ２９２￣０７ ＴａＤＵＦ２９２￣１０ ０.００５ ９９４ ４６６ ０.０３６ ９４８ ０３４ ０.１６２ ２４０ ４４８

ＴａＤＵＦ２９２￣１１ ＴａＤＵＦ２９２￣１７ ０.４２４ ７７６ ４７２ ０.７８１ ３８０ ２１６ ０.５４３ ６２３ ２７４

ＴａＤＵＦ２９２￣１１ ＴａＤＵＦ２９２￣２１ ０.６３６ １１２ ２３７ ０.９１７ ９９９ ９４３ ０.６９２ ９３２ ７６３

ＴａＤＵＦ２９２￣１１ ＴａＤＵＦ２９２￣２２ ０.３８８ ７０５ ３７６ ０.７３１ ８９５ ０２３ ０.５３１ ０９４ ４３８

ＴａＤＵＦ２９２￣１３ ＴａＤＵＦ２９２￣１４ ０.５７８ ０２５ ３８８ １.０９２ ９５４ ０１２ ０.５２８ ８６５ ２４２

ＴａＤＵＦ２９２￣１３ ＴａＤＵＦ２９２￣１５ ０.５９７ １０３ ３９８ ０.９２１ ６９６ ０５８ ０.６４７ ８３１ １２９

ＴａＤＵＦ２９２￣１３ ＴａＤＵＦ２９２￣２０ ０.５６０ ２７１ ４１１ １.０７１ １５６ ９６３ ０.５２３ ０５２ ５７８

ＴａＤＵＦ２９２￣１４ ＴａＤＵＦ２９２￣１５ ０.０４１ ６０９ ９３０ ０.１３８ ５６４ ４６８ ０.３００ ２９２ ９３０

ＴａＤＵＦ２９２￣１４ ＴａＤＵＦ２９２￣１７ ０.５８３ ２５２ ２０７ ０.９２６ ９６０ １３７ ０.６２９ ２０９ ５９０

ＴａＤＵＦ２９２￣１４ ＴａＤＵＦ２９２￣２０ ０.０６７ ０３０ ５９９ ０.１８３ ８５０ ４５４ ０.３６４ ５９３ ０５４

ＴａＤＵＦ２９２￣１４ ＴａＤＵＦ２９２￣２２ ０.５８６ ３４５ ７４７ ０.９９７ ３３７ ５１９ ０.５８７ ９１１ ０４９

ＴａＤＵＦ２９２￣１５ ＴａＤＵＦ２９２￣１７ ０.５８６ ２８９ ３４５ ０.８８６ ９７７ ７７７ ０.６６０ ９９６ ６５６

ＴａＤＵＦ２９２￣１５ ＴａＤＵＦ２９２￣２０ ０.０８０ ０１１ ９７８ ０.１５０ ２５３ ２９５ ０.５３２ ５１３ ９６８

ＴａＤＵＦ２９２￣１５ ＴａＤＵＦ２９２￣２２ ０.５６５ ４５６ ９２１ ０.９２２ ４３２ ４７９ ０.６１３ ００６ ３００

ＴａＤＵＦ２９２￣１７ ＴａＤＵＦ２９２￣２０ ０.５５４ ４３８ ８６４ １.０１９ ５６９ ９２４ ０.５４３ ７９６ ８０１

ＴａＤＵＦ２９２￣１７ ＴａＤＵＦ２９２￣２２ ０.０３４ １９５ １５９ ０.０７９ ９０１ ００３ ０.４２７ ９６９ ０８５

ＴａＤＵＦ２９２￣１９ ＴａＤＵＦ２９２￣２１ ０.５６８ ３４４ ９１４ １.０３２ ６４３ ６５７ ０.５５０ ３７８ ５４５

ＴａＤＵＦ２９２￣２０ ＴａＤＵＦ２９２￣２２ ０.５５６ ９７２ １５７ １.０４１ ９７６ ４１２ ０.５３４ ５３４ ３２５

ＴａＤＵＦ２９２￣２５ ＴａＤＵＦ２９２￣２６ ０.０２０ １７６ ９９１ ０.０８０ ４２７ ２３０ ０.２５０ ８７２ ６３０

ＴａＤＵＦ２９２￣２５ ＴａＤＵＦ２９２￣２７ ０.０１７ ４４１ ３１２ ０.０８０ ４２７ ２３０ ０.２１６ ８５８ ２９９

ＴａＤＵＦ２９２￣２６ ＴａＤＵＦ２９２￣２７ ０.０１０ ０５０ ４０２ ０.０８０ ３６５ ０２１ ０.１２５ ０５９ ４０５

ＴａＤＵＦ２９２￣２８ ＴａＤＵＦ２９２￣２９ ０.０２１ ８５８ ７２６ ０.１０９ ６９６ ３４２ ０.１９９ ２６５ ７７５

ＴａＤＵＦ２９２￣２８ ＴａＤＵＦ２９２￣３０ ０.０１５ ２４０ ５５５ ０.１１５ ７２０ ４２４ ０.１３１ ７０１ ５１２

ＴａＤＵＦ２９２￣２９ ＴａＤＵＦ２９２￣３０ ０.０２０ ８２６ １６５ ０.１１３ ６３４ ２３０ ０.１８３ ２７３ ６８９

ＴａＤＵＦ２９２￣３１ ＴａＤＵＦ２９２￣３２ ０.０２１ ５７８ ６７８ ０.０７４ １４７ ８６０ ０.２９１ ０２２ ２６８

ＴａＤＵＦ２９２￣３１ ＴａＤＵＦ２９２￣３３ ０.０３４ ２０６ ３６４ ０.０９２ ５９４ ４９７ ０.３６９ ４２１ １２７

ＴａＤＵＦ２９２￣３２ ＴａＤＵＦ２９２￣３３ ０.０３７ １９５ １８５ ０.０９４ ８１７ ６２２ ０.３９２ ２８１ ３５４

７４３１８ 期 马晓茹等: 小麦 ＤＵＦ２９２ 基因家族鉴定及表达模式分析



图 ５　 小麦 ＴａＤＵＦ２９２ 家族成员与水稻、野生二粒小麦、乌拉尔图小麦、二穗短柄草、节节麦的共线性关系
Ｆｉｇ. ５　 Ｃｏｌｌｉｎｅａｒｉｔｙ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｗｈｅａｔ ＴａＤＵＦ２９２ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ ａｎｄ ｔｈｏｓｅ ｏｆ Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａꎬ

Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ｄｉｃｏｃｃｏｉｄｅｓꎬ Ｔ. ｕｒａｒｔｕꎬ Ｂｒａｃｈｙｐｏｄｉｕｍ ｄｉｓｔａｃｈｙｏｎꎬ ａｎｄ Ａｅｇｉｌｏｐｓ ｔａｕｓｃｈｉｉ

基因与 ８ 个二穗短柄草基因关联 ３０ 对ꎬ２０ 个普通

小麦基因与 ８ 个水稻基因关联 ２９ 对ꎮ 值得注意的

是ꎬ普通小麦与野生二粒小麦的共线性网络最为

密集(２２ 个普通小麦基因对应 １６ 个野生二粒小麦

基因ꎬ共 ５４ 对)ꎬ而与乌拉尔图小麦的共线性关系

最少(１８ 个普通小麦基因对应乌拉尔图小麦 ５ 个

基 因ꎬ 共 １８ 对 )ꎮ 分 析 发 现ꎬ ＴａＤＵＦ２９２￣１４、
ＴａＤＵＦ２９２￣１５ 和 ＴａＤＵＦ２９２￣３１ 在物种间共线性基

因对中参与度最高ꎬ各涉及 １０ 对保守关系ꎬ提示

这些基因在禾本科演化过程中具有高度功能保

守性ꎮ
２.７ ＴａＤＵＦ２９２ 表达模式分析

通过 整 合 前 人 已 发 表 的 转 录 组 数 据ꎬ 对

ＴａＤＵＦ２９２ 家族成员进行了表达模式分析ꎮ 组织

特异性表达分析(图 ６)显示ꎬＴａＤＵＦ２９２ 家族成员

呈现显著表达异质性ꎮ 整体而言ꎬＴａＤＵＦ２９２￣０１、
ＴａＤＵＦ２９２￣０４、 ＴａＤＵＦ２９２￣０５ 及 ＴａＤＵＦ２９２￣０８ 基

因表达量要显著高于其他家族成员ꎮ ＴａＤＵＦ２９２￣
１６、ＴａＤＵＦ２９２￣２７ 等基因在营养器官(根、茎、叶)
中维持中等表达水平ꎬ但在生殖器官(穗、籽粒)中
表达量较低ꎮ 相反ꎬ部分基因(如 ＴａＤＵＦ２９２￣１２、
ＴａＤＵＦ２９２￣１８)在穗部特异性表达ꎬＴａＤＵＦ２９２￣２１
在籽粒中表达量最高ꎬ根系中也有表达但表达量

较低ꎬ提示其可能分别参与穗部和籽粒发育调控ꎮ
生物胁迫表达模式分析(图 ７)显示ꎬ小麦在白

粉菌侵染后的表达响应表现出时间依赖性:处理
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右侧色阶代表基因相对表达量ꎬ绿色至红色对应表达量从低到高ꎻ顶部聚类树基于基因表达谱相似性构建ꎬ展示表达模式的聚类

关系ꎮ
Ｔｈｅ ｒｉｇｈｔ￣ｓｉｄｅ ｃｏｌｏｒ ｓｃａｌｅ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ｇｅｎｅｓꎬ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｃｏｌｏｒ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｆｒｏｍ ｇｒｅｅｎ ｔｏ ｒｅｄ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ｔｏ ｌｏｗ ｔｏ ｈｉｇｈ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎꎻ ｔｈｅ ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ｔｒｅｅ ａｔ ｔｈｅ ｔｏｐ ｉｓ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｅｄ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ ｏｆ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｅｓꎬ ｓｈｏｗｉｎｇ ｔｈｅ ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ.

图 ６　 小麦 ＴａＤＵＦ２９２ 基因在不同组织中的表达模式
Ｆｉｇ. ６　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｗｈｅａｔ ＴａＤＵＦ２９２ ｇｅｎｅ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ

后 ２４ ｈ 的表达模式与对照组无显著差异ꎬ多数成

员维持低表达ꎻ而 ４８ ｈ 和 ７２ ｈ 后ꎬ部分 ＴａＤＵＦ２９２
成员的表达量明显上调ꎬ说明该家族基因对小麦

白粉菌侵染的响应存在滞后性ꎬ主要在侵染中后

期被激活ꎮ 条形柄锈菌侵染后的表达特征则体现

出“快速瞬时响应” 的特点:处理 ２４ ｈ 后ꎬ个别

ＴａＤＵＦ２９２ 成员显著高表达ꎬ但处理 ４８ ｈ 和 ７２ ｈ
后ꎬ表达水平迅速回落至接近对照组的低表达状

态ꎬ表明条形柄锈菌仅在侵染早期(２４ ｈ)触发该

家族特定成员的瞬时表达上调ꎮ
２.８ 非生物胁迫下的 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 分析

为验证小麦 ＤＵＦ２９２ 基因家族的非生物胁迫

应答特征ꎬ从其 ３ 个亚族中各选取 １ 个代表性基

因ꎬ分别检测其在干旱(Ｄ)、高温(Ｈ)、盐( Ｓ)胁迫

及复合胁迫下的相对表达量ꎮ 结果(图 ８)显示ꎬ
Ｇｒｏｕｐ Ａ 亚族的 ＴａＤＵＦ２９２￣２１ 在单胁迫处理下ꎬ高
温、盐处理后其表达出现上调ꎬ复合胁迫中仅“盐＋
高温”胁迫处理维持较高表达ꎬ其余复合处理下表

达量接近对照(ＣＫ)水平ꎬ体现出其对盐、高温单

胁迫的响应特异性ꎬ以及部分复合胁迫下的胁迫

间拮抗效应ꎮ Ｇｒｏｕｐ Ｂ 亚族的 ＴａＤＵＦ２９２￣０８ 在单

胁迫处理下ꎬ干旱、高温胁迫均显著抑制其表达ꎻ

复合胁迫下ꎬ“盐＋干旱”、“干旱＋高温＋盐”胁迫组

合(Ａｌｌ)中的表达量也有一定程度的下调ꎮ Ｇｒｏｕｐ
Ｃ 亚族的 ＴａＤＵＦ２９２￣２９ 响应模式最为活跃ꎬ所有

胁迫处理后其表达量均有一定提高ꎮ 单胁迫下ꎬ
高温胁迫表达量要高于干旱胁迫及盐胁迫下ꎻ复
合胁迫下ꎬ“高温＋盐”及“高温＋干旱”胁迫的表达

量提升更为明显ꎬ整体呈现出胁迫间的协同诱导

作用ꎬ暗示其在复合胁迫应答中具有核心调控

潜力ꎮ

３　 讨论与结论

３.１ ＴａＤＵＦ２９２ 家族结构保守性与功能分化特征

本研究在普通小麦全基因组中鉴定出 ３３ 个

ＴａＤＵＦ２９２ 家族成员ꎬ均含保守 ＤＵＦ２９２ 结构域ꎬ
且 Ｍｏｔｉｆ ２ 普遍存在于全部成员ꎬ表明该家族进化

中核心功能高度保守ꎬ这与拟南芥 ＤＵＦ９６６ 家族在

保留保守结构域的同时调控抗逆性的机制相似

(Ｓｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 系统发育树将其分为 ３ 个亚

族ꎬ亚族内基因结构与保守基序一致性强ꎬ分支间

呈现明显分化:Ｇｒｏｕｐ Ａ 内含子 １ ~ ６ 个、部分成员

无 ＵＴＲꎻＧｒｏｕｐ Ｂ 内含子 ６ ~ ８ 个、部分成员缺失

９４３１８ 期 马晓茹等: 小麦 ＤＵＦ２９２ 基因家族鉴定及表达模式分析



ＣＫ 表示对照样本ꎻＰｏｗｄｅｒｙ￣２４ ｈ / ４８ ｈ / ７２ ｈ 分别表示受白粉菌胁迫 ２４、４８、７２ ｈꎻＳｔｒｉｐｅ￣２４ ｈ / ４８ ｈ / ７２ ｈ 分别表示受条形柄锈菌胁

迫 ２４、４８、７２ ｈꎮ 右侧色阶代表基因相对表达量ꎬ绿色至红色对应表达量从低到高ꎻ顶部聚类树基于基因表达谱相似性构建ꎬ展示

表达模式的聚类关系ꎮ
ＣＫ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｓａｍｐｌｅꎻ Ｐｏｗｄｅｒｙ￣２４ ｈ / ４８ ｈ / ７２ ｈ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ ｗｈｅａｔ ｓａｍｐｌｅｓ ａｒｅ ｔｒｅａｔｅｄ ｗｉｔｈ Ｂｌｕｍｅｒｉａ ｇｒａｍｉｎｉｓ ｆ. ｓｐ. ｔｒｉｔｉｃｉ ｆｏｒ ２４ꎬ
４８ꎬ ａｎｄ ７２ ｈꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙꎻ Ｓｔｒｉｐｅ￣２４ ｈ / ４８ ｈ / ７２ ｈ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ ｗｈｅａｔ ｓａｍｐｌｅｓ ａｒｅ ｔｒｅａｔｅｄ ｗｉｔｈ Ｐｕｃｃｉｎｉａ ｓｔｒｉｉｆｏｒｍｉｓ ｆ. ｓｐ. ｔｒｉｔｉｃｉ ｆｏｒ ２４ꎬ ４８ꎬ ａｎｄ
７２ ｈꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｔｈｅ ｒｉｇｈｔ￣ｓｉｄｅ ｃｏｌｏｒ ｓｃａｌｅ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ｇｅｎｅｓꎬ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｃｏｌｏｒ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｆｒｏｍ ｇｒｅｅｎ ｔｏ ｒｅｄ
ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ｔｏ ｌｏｗ ｔｏ ｈｉｇｈ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎꎻ ｔｈｅ ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ｔｒｅｅ ａｔ ｔｈｅ ｔｏｐ ｉｓ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｅｄ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ ｏｆ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｅｓꎬ ｓｈｏｗｉｎｇ
ｔｈｅ ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ.

图 ７　 小麦 ＴａＤＵＦ２９２ 基因在小麦白粉菌和条形柄锈菌胁迫下的表达模式
Ｆｉｇ. ７　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｗｈｅａｔ ＴａＤＵＦ２９２ ｇｅｎｅ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｓｔｒｅｓｓｅｓ ｏｆ

Ｂｌｕｍｅｒｉａ ｇｒａｍｉｎｉｓ ｆ. ｓｐ. ｔｒｉｔｉｃｉ ａｎｄ Ｐｕｃｃｉｎｉａ ｓｔｒｉｉｆｏｒｍｉｓ ｆ. ｓｐ. ｔｒｉｔｉｃｉ

横坐标表示不同胁迫处理:ＣＫ(对照ꎬ正常生长条件)、Ｄ(干旱胁迫)、Ｈ(高温胁迫)、Ｓ(盐胁迫)、Ｓ＋Ｄ(盐＋干旱复合胁迫)、Ｓ＋Ｈ
(盐＋高温复合胁迫)、Ｈ＋Ｄ(高温＋干旱复合胁迫)、Ａｌｌ(盐、干旱、高温三重复合胁迫)ꎻ 纵坐标表示基因的相对表达量ꎮ
Ｔｈｅ ｘ￣ａｘｉｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ: ＣＫ (ｃｏｎｔｒｏｌꎬ ｎｏｒｍａｌ ｇｒｏｗｔｈ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ)ꎬ Ｄ (ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ)ꎬ Ｈ (ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ)ꎬ Ｓ ( ｓａｌｔ
ｓｔｒｅｓｓ)ꎬ Ｓ＋Ｄ (ｓａｌｔ ＋ ｄｒｏｕｇｈｔ ｃｏｍｂｉｎｅｄ ｓｔｒｅｓｓ)ꎬ Ｓ＋Ｈ (ｓａｌｔ ＋ ｈｅａｔ ｃｏｍｂｉｎｅｄ ｓｔｒｅｓｓ)ꎬ Ｈ＋Ｄ (ｈｅａｔ ＋ ｄｒｏｕｇｈｔ ｃｏｍｂｉｎｅｄ ｓｔｒｅｓｓ)ꎬ ａｎｄ Ａｌｌ (ｔｈｒｅｅ￣
ｗａｙ ｃｏｍｂｉｎｅｄ ｓｔｒｅｓｓ ｏｆ ｓａｌｔꎬ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｈｅａｔ)ꎻ ｔｈｅ ｙ￣ａｘｉｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｇｅｎｅ.

图 ８　 小麦 ＴａＤＵＦ２９２ 基因在非生物胁迫下的表达模式
Ｆｉｇ. ８　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｗｈｅａｔ ＴａＤＵＦ２９２ ｇｅｎｅ ｕｎｄｅｒ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓｅｓ

ＵＴＲꎻＧｒｏｕｐ Ｃ 内含子均为 ６ 个且全部含 ＵＴＲꎮ 此

外ꎬＭｏｔｉｆ ５ 与 Ｍｏｔｉｆ ６ 为 Ｇｒｏｕｐ Ｂ 特有ꎬＭｏｔｉｆ ９ 仅存

于 Ｇｒｏｕｐ Ｃꎮ 这种保守结构域与分化基序、编码区

并存的模式ꎬ既保证家族基础功能稳定ꎬ又通过结

构变异实现亚家族功能特化ꎬ与拟南芥 ＤＵＦ２８８
(Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)、水稻 ＤＵＦ２６６ ( Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００９)等家族进化规律相似ꎬ推测是基因复制与选

择性剪接共同驱动的结果(Ｃｈｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ
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３.２ 多层级调控网络赋予 ＴａＤＵＦ２９２ 家族环境响

应潜力

启动子顺式作用元件分析显示ꎬ光响应与激

素调控元件占绝对优势ꎬ核心元件包括 Ｇ￣ｂｏｘ、
ＡＢＲＥ、 ＴＧＡＣＧ￣ｍｏｔｉｆ、 ＣＧＴＣＡ￣ｍｏｔｉｆꎬ 提 示

ＴａＤＵＦ２９２ 家族主要通过光信号与 ＡＢＡ、ＭｅＪＡ 等

激 素 通 路 整 合 环 境 胁 迫 信 号ꎮ 这 与 大 豆

ＧｍＤＵＦ４２２８￣７０ 过 表 达 增 强 盐 旱 抗 性、 水 稻

ＯｓＤＵＦ６６８ 激活生物胁迫通路的调控机制类似

(Ｚｈｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻ Ｌｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎬ但小麦

ＴａＤＵＦ２９２ 家族的光响应与激素相关元件富集度

更高ꎬ尤其 ＴａＤＵＦ２９２￣０３ 和 ＴａＤＵＦ２９２￣１３ 的启动

子元件数量显著高于其他成员ꎬ推测其可能在小

麦发育过程中发挥重要作用ꎮ
ｍｉＲＮＡ 靶向预测揭示ꎬ１６ 类切割抑制型和 ５

类翻译抑制型 ｍｉＲＮＡ 构成转录后调控网络ꎬｔａｅ￣
ｍｉＲ９６６６ａ￣３ｐ 和 ｔａｅ￣ｍｉＲ９６６６ｂ￣３ｐ 为核心调控因

子ꎬ靶向多个成员ꎬ这种多 ｍｉＲＮＡ 共调控模式可能

提供功能冗余ꎬ确保靶基因在胁迫下的表达稳定

性ꎮ ＴａＤＵＦ２９２￣１７、 ＴａＤＵＦ２９２￣１９、 ＴａＤＵＦ２９２￣２４、
ＴａＤＵＦ２９２￣３０ 同时受双重调控ꎬ这种多层级机制

可能精确控制时空表达动态ꎬ为家族响应多样胁

迫提供一定分子基础ꎮ
３.３ 纯化选择主导家族进化ꎬ亚基因组分化适配小

麦多倍体特征

物种内共线性分析鉴定出 ３５ 对共线性基因

对ꎬ所有 Ｋａ / Ｋ ｓ值均小于 １ꎬ表明 ＴａＤＵＦ２９２ 家族整

体受强烈纯化选择ꎮ ３Ａ / ３Ｂ / ３Ｄ 同源基因对纯化

信号最强ꎬ核心功能在进化中被严格保留ꎻ４Ａ / ４Ｂ /
４Ｄ 部分基因对 Ｋａ / Ｋ ｓ相对较高ꎬ存在轻微功能分

化ꎬ可能与小麦驯化中环境适应相关ꎮ
跨物种共线性显示ꎬ普通小麦与野生二粒小

麦共线性网络最密集ꎬ与乌拉尔图小麦共线性关

系最 少ꎬ 符 合 六 倍 体 小 麦 演 化 路 径ꎮ 其 中ꎬ
ＴａＤＵＦ２９２￣１４、 ＴａＤＵＦ２９２￣１５、 ＴａＤＵＦ２９２￣３１ 物 种

间保守性最高ꎬ为禾本科祖先核心保守基因ꎬ这类

保守基因与水稻 ＤＵＦ２６６ 家族[调控纤维素合成

(Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)]、拟南芥 ＤＵＦ２４６ 家族成员

[参与果胶合成( Ｓｔｏｎｅｂｌｏｏｍ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)]类似ꎮ
家族成员在小麦亚基因组呈非对称分布ꎬ４Ｂ / ４Ｄ
密度最高ꎬ３Ａ / ３Ｂ / ３Ｄ 同源基因保守且表达趋同ꎬ
４Ａ / ４Ｂ / ４Ｄ 同源基因分化且组织特异ꎬ这种亚基因

组分化模式是六倍体小麦兼顾基础功能与环境适

应的典型进化策略(Ｐｏｎｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ
３.４ 表达特异性分化明确 ＴａＤＵＦ２９２ 家族的抗逆

与发育功能

组织表达显示家族呈显著特异性:ＴａＤＵＦ２９２￣
０１、ＴａＤＵＦ２９２￣０５、ＴａＤＵＦ２９２￣０８ 在根中高表达ꎬ可
能参 与 根 系 抗 逆 与 养 分 吸 收ꎻ ＴａＤＵＦ２９２￣１２、
ＴａＤＵＦ２９２￣１８ 在穗部特异表达ꎬＴａＤＵＦ２９２￣２１ 在

籽粒中优势表达ꎬ提示其可能参与生殖发育调控ꎬ
类似于水稻 ＯｓＳＧＬ 调控籽粒大小的机制( Ｃｕｉ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ

生物胁迫响应具病原菌特异性:白粉菌侵染

诱导家族多成员的中后期表达上调ꎬ条形柄锈菌

仅触发个别成员早期瞬时响应ꎬ说明家族成员在

小麦免疫中存在阶段与病原菌特异分工ꎮ ｑＲＴ￣
ＰＣＲ 验证显示:Ｇｒｏｕｐ Ａ 的 ＴａＤＵＦ２９２￣２１ 特异响

应盐、高温单胁迫ꎻＧｒｏｕｐ Ｂ 的 ＴａＤＵＦ２９２￣０８ 受干

旱、高温抑制ꎻＧｒｏｕｐ Ｃ 的 ＴａＤＵＦ２９２￣２９ 在所有单 /
复合胁迫下均有不同程度的上调表达ꎬ尤其是对

高温干旱复合逆境具有更强的响应敏感性ꎬ推测

该基因参与小麦对多种非生物胁迫的应答过程ꎬ
并可能在高温干旱复合逆境中发挥重要作用ꎮ 不

同亚族的代表性基因对非生物胁迫的响应模式存

在明显分化ꎬ这比棉花 ＧｈＤＵＦ４２２８ 家族成员的单

胁迫响应更复杂(Ｌｖ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎬ这一特征不仅

体现了 ＴａＤＵＦ２９２ 家族在小麦适应不同单 /复合非

生物胁迫过程中的功能多样性ꎬ也为后续解析该

家族的抗逆功能及分子调控机制提供了直接的实

验依据ꎮ
３.５ 结论和展望

本研究首次系统解析普通小麦 ＴａＤＵＦ２９２ 基

因家族ꎬ明确其分子特征、进化规律、调控网络与

表达模式ꎬ证实该家族通过结构保守与分化、多层

级调控、亚基因组功能特化ꎬ广泛参与小麦生长发

育及干旱、盐、高温、病原菌等胁迫响应ꎮ 本研究

填补了小麦 ＤＵＦ２９２ 家族研究空白ꎬ为小麦抗逆分

子育种提供关键候选基因与理论支撑ꎮ 未来工作

应结合功能验证ꎬ推动这些发现向田间应用转化ꎮ
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