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摘　 要:磷脂酶 Ｄ(Ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐａｓｅ ＤꎬＰＬＤ)及其产物磷脂酸(Ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｉｃ ＡｃｉｄꎬＰＡ)在植物生长发育和胁迫响应的调控

中起着重要作用ꎮ 目前ꎬ对大豆 ＰＬＤ 基因家族的研究仍不够全面ꎮ 为进一步寻找与大豆抗逆性相关的潜在候选基

因ꎬ本研究利用全基因组分析方法对 ２８ 个 ＧｍＰＬＤｓ 的基因结构、蛋白保守结构域、共线性和系统发育关系等进行研

究ꎬ并采用 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 方法分析基因在盐胁迫下的表达量ꎮ 结果表明:大豆 ＰＬＤ 家族基因分布在 １６ 条染色体上ꎬ片段

复制在大豆 ＰＬＤ 基因家族的扩展中发挥了重要作用ꎮ 基因表达模式分析显示 ＧｍＰＬＤｓ 在不同组织中的表达存在差

异ꎬ启动子顺式作用元件分析显示 ＧｍＰＬＤｓ 具有参与非生物胁迫和激素途径的潜在功能ꎮ ｑＲＴ￣ＰＣＲ 分析显示ꎬ１８ 个

大豆 ＰＬＤｓ 基因表达受盐胁迫诱导显著上调ꎬ可能参与大豆耐盐胁迫ꎮ 研究结果为解析及克隆大豆耐盐基因提供理

论依据ꎬ并为挖掘响应非生物逆境胁迫 ＧｍＰＬＤｓ 基因提供了基础信息ꎮ
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　 　 非生物胁迫会对特定环境下的植物造成一系

列不利影响ꎬ阻碍植物的生长发育和产量ꎮ 植物为

了应对胁迫影响ꎬ设计了一系列适应性机制如 ＡＢＡ
信号转导途径、Ｃａ２ ＋ 信号转导途径、ＭＡＰＫ 级联信

号途径和脂质介导的信号转导途径等[１]ꎮ 其中脂

质介导的信号转导途径在植物应对多种胁迫时会

被触发ꎬ膜磷脂的水解会产生多种不同种类的脂质

和脂质衍生物的信号[１￣２]ꎮ 磷脂是脂质信号通路中

的二级信使ꎬ通过激活磷脂酶或脂质激酶在各种应

激下 立 即 产 生 瞬 时 反 应[３]ꎮ 其 中ꎬ 磷 脂 酶 Ｄ
(Ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐａｓｅ ＤꎬＰＬＤ)催化磷脂水解ꎬ产生磷脂酸

(Ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｉｃ ＡｃｉｄꎬＰＡ) 和胆碱[４]ꎬ是植物中产生

ＰＡ 的主要酶家族ꎬ并在调节 ＰＡ 产生的位置和时间

中起关键作用[５]ꎮ 所有真核生物 ＰＬＤ 根据蛋白结

构域的不同可分为 ３ 个亚家族 ( Ｃ２￣ＰＬＤ、ＰＸ￣ＰＨ￣
ＰＬＤ 和 ＳＰ￣ＰＬＤ)ꎬＣ２￣ＰＬＤ 亚家族调节 Ｃａ２ ＋ 依赖性ꎬ
其 Ｃ２ 结构域用于 Ｃａ２ ＋ 或其他效应子(包括磷脂ꎬ肌
醇磷酸盐和蛋白质)的结合[６￣８]ꎬ而 ＰＸ￣ＰＨ￣ＰＬＤ 亚家
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族 包 含 ＰＸ ( Ｐｈｏｘ ｈｏｍｏｌｏｇｙ ) 和 ＰＨ ( Ｐｌｅｃｋｓｔｒｉｎ
Ｈｏｍｏｌｏｇｙ)结构域ꎬ调节 Ｃａ２ ＋ 非依赖性活性[９￣１０]ꎬＰＸ
和 ＰＨ 结构域是两种不同的磷酸肌醇相互作用结构

折叠ꎬ介导多磷酸肌醇信号转导中的蛋白膜靶

向[１１]ꎮ ＳＰ￣ＰＬＤ 亚家族的成员在其 Ｎ 末端含有 １ 个

信号肽[１２]ꎬ只存在于少数植物如水稻中ꎮ 迄今为

止ꎬ已有多个物种报道了 ＰＬＤ 基因家族的全基因组

鉴定ꎬ包括玉米[１３]、水稻[１２]、拟南芥[１０]、葡萄和杨

树[１４]、高粱[１５]、不结球白菜[１６]、亚洲棉[１７]等ꎮ
植物 ＰＬＤ 及其产物 ＰＡ 在缺氧、冷冻、干旱和耐

盐等非生物胁迫中起着重要的作用[２ꎬ５ꎬ１８￣２０]ꎮ 在植

物中ꎬ不同的 ＰＬＤｓ 产生的磷脂酸(ＰＡ)对特定蛋白

质表现出不同的亲和力ꎬ在特定的胁迫中具有不同

或重合的功能[２１￣２２]ꎮ 如 ＰＬＤα３ 和 ＰＬＤε 可增强植

物生长和高渗耐受性[２３]ꎬＰＬＤδ 的敲除使植物对冷

冻和氧化应激敏感[２４￣２５]ꎮ ＰＬＤζ１ 过表达导致根毛

分枝和肿胀[２６]ꎬＰＬＤζ１ 和 ＰＬＤζ２ 的敲除会减少主根

的生长[２７]ꎮ ＰＬＤβ１ 参与损伤和病原体反应[２８￣２９]ꎮ
在植物中ꎬ同亚型的 ＰＬＤｓ 在不同物种中可能具有

相同的功能ꎮ 如在拟南芥中ꎬＡｔＰＬＤα１ 过表达会对

ＡＢＡ 高度敏感ꎬ增强气孔闭合ꎬ从而减少水分流失

增加耐旱性[３０￣３１]ꎮ 相反ꎬＡｔＰＬＤα１ 缺陷型株系增加

了蒸腾作用的水分损失[３２]ꎻ在水稻和甘蓝型油菜

中ꎬＰＬＤα１ 过表达可改善水稻植株严重缺水ꎬ减少

对产量的影响[３３￣３４]ꎻ在烟草中过表达 ＣｓＰＬＤα 显著

增强了其幼苗的耐旱性[３５]ꎻ小麦 ＴａＰＬＤα 在脱落酸

和干旱处理后表达上调[３２ꎬ３６]ꎻ在苹果耐旱性中

ＭｄＰＬＤ１７ 起正向调控作用[３７]ꎮ 此外ꎬ同一 ＰＬＤ 基

因在不同的胁迫下可能展现不同的作用ꎮ 如在缺

氧条件下ꎬＡｔＰＬＤα１￣３、ＡｔＰＬＤβ１ 和 ＡｔＰＬＤγ１￣３ 可能

参与钙信号传导以及 ＰＡ 的产生ꎬ除 ＰＬＤγ３ 外所有

ＰＬＤ 基因都参与 ＲＯＳ 升高[３８]ꎻ在盐胁迫条件下ꎬ
ＡｔＰＬＤα１ 产生 ＰＡ 并与 ＭＰＫ６ 结合刺激其激酶活性ꎬ
进而磷酸化并激活 Ｎａ ＋ / Ｈ ＋ 逆向转运蛋白基因

ＳＯＳ１ꎬ将 Ｎａ ＋ 从细胞质转运到质外体并维持离子浓

度稳态[３９]ꎮ 总之ꎬＰＬＤ 与多种植物胁迫反应有关ꎬ
其基因转录和活性在各种胁迫条件下增加ꎬ导致胁

迫耐受性改变ꎮ
大豆[Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ (Ｌ. ) Ｍｅｒｒｉｌｌ]是世界上最重

要的粮饲兼用作物之一ꎬ植物蛋白质和油脂的主要

来源ꎮ 土壤盐碱化严重降低作物产量及品质[４０￣４１]ꎬ

大豆是一种中等耐盐的作物[４２]ꎬ因此其产量和种植

面积的扩大也受到土壤盐碱化的阻碍ꎮ 在大豆中ꎬ
已有 １８ 个 ＰＬＤｓ 基因被鉴定ꎬ在大肠杆菌中表达的

ＧｍＰＬＤα１ 蛋白在 ＰＬＤα 和 ＰＬＤδ 的反应条件下均具

有活性ꎬ可水解常见的膜磷脂磷脂酰胆碱(ＰＣ)、磷
脂酰乙醇胺( ＰＥ)和磷脂酰甘油( ＰＧ) [４３]ꎬ但大豆

ＰＬＤ 基因家族(ＧｍＰＬＤ)的全基因组鉴定和基因家

族成员的详细信息以及它们对盐胁迫的响应信息

仍不完善ꎮ 本研究鉴定 ２８ 个 ＧｍＰＬＤｓ 基因ꎬ对大豆

中 ＰＬＤ 基因家族成员的基本结构和生物信息进行

更全面的分析ꎬ并通过实时荧光定量 ＰＣＲ ( ｑＲＴ￣
ＰＣＲ)方法分析大豆 ＰＬＤ 家族基因在盐胁迫下的响

应情况ꎮ 研究旨在为大豆 ＰＬＤ 基因家族的相关研

究和大豆耐盐相关基因的克隆和分子育种提供理

论依据ꎮ

１　 材料与方法

１. １　 材料

以大豆品种 Ｗｉｌｌｉａｍｓ ８２(Ｗｍ８２)为材料进行盐

胁迫下基因表达量分析ꎮ
１. ２　 试验设计

对大豆幼苗进行盐胁迫处理ꎮ 发育良好的大

豆种子在蛭石中萌发 ５ ｄꎬ然后转移到含有 Ｈｏａｇｌａｎｄ
营养液的培养盆中ꎬ放在相对湿度为 ６０％ ꎬ温度为

２５ ℃ꎬ光照强度为 ５００ μｍｏｌ􀅰ｍ － ２􀅰ｓ － １ 的长日照

(１６ ｈ光照 / ８ ｈ 暗光照)培养箱(康威龙ꎬ加拿大)生
长ꎮ 植株发育至 Ｖ１ 期后ꎬ处理组以加入 ２００ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ －１

ＮａＣｌ 的 Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液处理ꎬ对照组以无 ＮａＣｌ 的
Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液处理ꎬ分别于 ＮａＣｌ 处理后 ４ ｈ 采集

样品ꎮ 在整个培养过程中ꎬ利用氧气泵保持连续通

气ꎬ确保溶液有足够的氧气供应ꎬ促进有效的根

呼吸ꎮ
１. ３　 方法

１. ３. １ 　 大豆 ＰＬＤ 基因的鉴定与注释 　 以拟南芥

ＰＬＤ 蛋 白 序 列 为 参 考 模 板ꎬ 利 用 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ １３
( ｈｔｔｐｓ: / / ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ￣ｎｅｘｔ. ｊｇｉ. ｄｏｅ. ｇｏｖ / ) 进 行

ＢＬＡＳＴＰꎬ获得大豆中的同源序列ꎬ比对序列设置严格

的标准ꎬ序列同源性最低为 ６０％ꎬｅ 值≤１. ０ ｅ －２０[４４]ꎬ
并通过 Ｐｆａｍ 数据库(ｈｔｔｐ: / / ｐｆａｍ. ｘｆａｍ. ｏｒｇ / ｓｅａｒｃｈ)
验证这些同源基因的蛋白结构域是否属于 ＰＬＤ 基

因家族[４５]ꎮ
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表 １　 拟南芥 ＰＬＤ 基因家族的基因名称和基因 ＩＤ
Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ ａｎｄ ｇｅｎｅ ＩＤ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ

ＰＬＤ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ

基因名称 Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ 基因 Ｇｅｎｅ ＩＤ

ＡｔＰＬＤａ１ Ａｔ３ｇ１５７３０

ＡｔＰＬＤａ２ Ａｔ１ｇ５２５７０

ＡｔＰＬＤａ３ Ａｔ５ｇ２５３７０

ＡｔＰＬＤａ４ Ａｔ１ｇ５５１８０

ＡｔＰＬＤβ１ Ａｔ２ｇ４２０１０

ＡｔＰＬＤβ２ Ａｔ４ｇ００２４０

ＡｔＰＬＤγ１ Ａｔ４ｇ１１８５０

ＡｔＰＬＤγ２ Ａｔ４ｇ１１８３０

ＡｔＰＬＤγ３ Ａｔ４ｇ１１８４０

ＡｔＰＬＤδ Ａｔ４ｇ３５７９０

ＡｔＰＬＤζ１ Ａｔ３ｇ１６７８５

ＡｔＰＬＤζ２ Ａｔ３ｇ０５６３０

１. ３. ２ 　 大 豆 ＰＬＤ 蛋 白 理 化 性 质 分 析 　 利用

ＥｘＰＡＳｙ 软件( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｅｂ. ｅｘｐａｓｙ. ｏｒｇ / ｐｒｏｔｐａｒａｍ / )
中的 Ｐｒｏｔ Ｐａｒａｍ 对预测的大豆 ＰＬＤ 蛋白的氨基酸

数、分子量、等电点和平均疏水性指数进行分析[４６]ꎮ
１. ３. ３ 　 大豆 ＰＬＤｓ 基因的系统发育分析 　 为研究

ＰＬＤｓ 基因的系统发育关系ꎬ利用 ＭＥＧＡ１０ 软件对大

豆及拟南芥 ＰＬＤｓ 基因对应的氨基酸序列进行多重

序列比对及系统发育分析ꎬ采用最大似然法和包含

１ ０００ 次重复的 ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 测试[４７]ꎮ 使用 ＩＴＯＬ 构建

系统发育进化树[４８]ꎮ
１. ３. ４　 ＰＬＤｓ 基因的基因结构和保守结构域分析　
利用 ＴＢｔｏｏｌｓ 分析 ＰＬＤｓ 基因的基因结构、外显子和

内含子的位置和数量ꎮ 利用 ＴＢｔｏｏｌｓ 软件和 ＧＦＦ３
文件构建大豆 ＰＬＤ 基因家族 ２８ 个成员的基因结构

图ꎬ利用 ＮＣＢＩ ＣＤＤ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ.
ｇｏｖ / ｃｄｄ / )预测蛋白保守结构域ꎬ通过 ＴＢｔｏｏｌｓ 软件

对结果进行可视化处理[４９￣５０]ꎮ
１. ３. ５ 　 染色体定位与共线性分析 　 从 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ
数据库中获取 ＰＬＤ 基因家族成员的染色体物理位

置ꎮ 使用 ＴＢｔｏｏｌｓ 中的 Ｏｎｅ Ｓｔｅｐ ＭＣＳｃａｎＸ 插件对大

豆内部结构进行共线性分析ꎬ 并使用 Ａｄｖａｎｃｅｄ
Ｃｉｒｃｏｓ 插件进行可视化ꎮ 为了探索 ＧｍＰＬＤ 重复事

件后受到的选择方式ꎬ使用中 ＭＥＧＡ１０ 的简单 Ｋａ /
Ｋｓ 计算器计算每个 ＰＬＤｓ 基因对的非同义(Ｋａ)和

同义(Ｋｓ)替换率的比值ꎮ
１. ３. ６　 顺式作用元件分析　 从基因组数据库中获

取每个 ＰＬＤｓ 基因的上游序列 (３ ０００ ｂｐ)ꎬ利用

ＰｌａｎｔＣＡＲＥ 程序 ( ｈｔｔｐ: / / ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ. ｐｓｂ. ｕｇｅｎｔ.
ｂｅ / ｗｅｂｔｏｏｌｓ / ｐｌａｎｔｃａｒｅ / ｈｔｍｌ / )识别假定的顺式调控

元件ꎬ并通过 ＴＢｔｏｏｌｓ 可视化元件的类型和在上游区

域的分布[５１]ꎮ
１. ３. ７　 ＰＬＤｓ 基因在不同组织中的表达分析　 通过

大豆多组学数据库 ＳｏｙＭＤ( ｈｔｔｐｓ: / / ｙａｎｇｌａｂ. ｈｚａｕ.
ｅｄｕ. ｃｎ / ＳｏｙＭＤ / ＃ / ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃｓ / ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ)获取基

因表达数据包ꎬ筛选出根( ｒｏｏｔ)、茎( ｓｔｅｍ)、茎尖分

生组织(ｓｈｏｏｔ ａｐｉｃａｌ ｍｅｒｉｓｔｅｍ)、真叶( ｅｕｐｈｙｌｌｉａ)、三
出复 叶 ( ｔｒｉｆｏｌｉｏｌａｔｅ ｌｅａｆ ) 和 花 ( ｆｌｏｗｅｒ ) 的 ＦＰＫＭ
( Ｆｒａｇｍｅｎｔｓ Ｐｅｒ Ｋｉｌｏｂａｓｅ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ ｐｅｒ Ｍｉｌｌｉｏｎ
ｍａｐｐｅｄ ｒｅａｄｓ)数据ꎬ通过热图显示大豆 ＰＬＤ 基因家

族的表达模式[５２]ꎮ
１. ３. ８　 盐胁迫下大豆 ＰＬＤ 家族基因表达分析　 对

大豆幼苗进行盐胁迫处理ꎬ并在 ４ ｈ 后采集叶片并

采用超纯 ＲＮＡ 试剂盒(ＣＷＢＩＯꎬ中国)提取总 ＲＮＡꎮ
利用 Ｐｒｉｍｅ Ｓｃｒｉｐｔ ＲＴ Ｒｅａｇｅｎｔ Ｋｉｔ ｗｉｔｈ ｇＤＮＡ Ｅｒａｓｅｒ
(Ｔａｋａｒａꎬ日本)试剂盒将 ５００ μｇ 的 ＲＮＡ 反转录成

ｃＤＮＡꎬ以 Ｇｍｃｏｎｓ６ 为内参基因ꎬ根据实时荧光定量

ＰＣＲ 试剂盒(ｃａｔ. ｎｏ. ＲＲ４３０ꎬＴａｋａｒａꎬ日本)在 Ｒｏｃｈｅ
Ｌｉｇｈｔ Ｃｙｃｌｅｒ ４８０ 仪 器 上 ( Ｒｏｃｈｅ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ＢｉｏｃｈｅｍｉｃａｌｓꎬＵＳＡ)进行 ＰＣＲ 反应ꎮ 每 １０ μＬ 反应

体系含有 １ μＬ １∶ ５稀释的 ｃＤＮＡꎬ每个引物 ０. ２ μＬꎬ
ＳＹＢＲ Ｇｒｅｅｎ Ｍａｓｔｅｒ Ｍｉｘ ５ μＬꎬ水补充至最终体积

１０ μＬꎮ 每个样品一式 ３ 次ꎬ进行 ３ 次生物复制ꎮ 试

验使用 Ｐｒｉｍｅｒ￣ＢＬＡＳＴ 软件[５３] 设计的引物如附表 １
所示ꎮ
１. ４　 数据分析

采用 ２ － ΔΔＣＴ方法定量测定各 ＰＬＤｓ 基因在盐胁

迫下的相对表达变化[５４]ꎬ使用 ＩＢＭ ＳＰＳＳ Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ
２２(ＩＢＭ ＳＰＳＳꎬＴｕｒｋｅｙ)程序进行显著性分析ꎮ

２　 结果与分析

２. １　 大豆 ＰＬＤｓ 基因的鉴定

为筛选和鉴定大豆 ＰＬＤ 基因家族成员ꎬ利用拟

南芥(Ａ. ｔｈａｌｉａｎａ)的 １２ 个 ＰＬＤ 蛋白序列(表 １)作

为查询序列进行 ＢＬＡＳＴＰ 分析ꎬ在大豆中鉴定出了

２８ 个高置信度的 ＰＬＤ 基因家族成员ꎬ并通过 Ｐｆａｍ
数据库(ｈｔｔｐ: / / ｐｆａｍ. ｘｆａｍ. ｏｒｇ / ｓｅａｒｃｈ)预测了这些

基因的蛋白结构域类型ꎬ验证其属于 ＰＬＤ 基因家

族ꎮ 根据它们与拟南芥同源基因的关系ꎬ将其分为

α、β、γ、δ 和 ζ 亚族ꎮ 其中ꎬＡｔＰＬＤα 的同源基因最
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多ꎬ有 １１ 个成员ꎬ分别是 ＧｍＰＬＤα１ ~ ＧｍＰＬＤα１１ꎻ其
次是 ＡｔＰＬＤδꎬ有 ６ 个同源基因ꎬ分别是 ＧｍＰＬＤδ１ ~
ＧｍＰ￣ＬＤδ６ꎻ ＡｔＰＬＤβ 有 ５ 个 同 源 基 因ꎬ 分 别 是

ＧｍＰＬＤβ１ ~ ＧｍＰＬＤβ５ꎻＡｔＰＬＤζ 有 ４ 个同源基因ꎬ分
别是 ＧｍＰＬＤζ１ ~ＧｍＰＬＤζ４ꎻ而 ＡｔＰＬＤγ 在大豆中只有两

个同源基因ꎬ分别是 ＧｍＰＬＤγ１ 和 ＧｍＰＬＤγ２(表 ２)ꎮ
大豆 ＰＬＤ 基因家族编码蛋白理化性质分析

结果如表 ２ 所示: ＰＬＤα３ 的氨基酸序列最短ꎬ为
２６５ 个ꎬ相对分子质量为 ３０. ３２ꎻ最长的氨基酸为

ＰＬＤζ３ꎬ其长度为 １ １２６ꎬ分子量为 １２７. ８４ꎮ 蛋白等

电点 ｐＩ 为 ５. ４８(ＰＬＤα１０) ~ ９. ３６(ＰＬＤζ１)ꎬ其不稳

定系数为 ３２. ９５(ＰＬＤγ１) ~ ５２. ８９(ＰＬＤγ２)ꎬ脂肪系

数为 ７０. ７９(ＰＬＤβ４) ~ ８９. ２７(ＰＬＤα８)ꎮ
使用最大似然法构建大豆和拟南芥的 ＰＬＤ 基

因家族系统发育树如图 １ 所示ꎮ ＰＬＤ 基因家族成员

分为 ３ 个分支ꎬ分别是 Ｉ、ＩＩ 和 ＩＩＩꎮ 进化枝 Ｉ 和 ＩＩ 的
成员比较大ꎬ而演化枝 ＩＩＩ 只有 ６ 个成员ꎮ 分析结果

提示 ＰＬＤ 基因家族在进化过程中出现了分化ꎮ

表 ２　 大豆中 ＰＬＤｓ 蛋白理化性质

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｄｅｄ ｂｙ ＰＬＤｓ ｇｅｎｅ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ

基因名称

Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ

基因 ＩＤ

Ｇｅｎｅ ＩＤ

蛋白长度

Ｐｒｏｔｅｉｎ

ｌｅｎｇｔｈ / ａａ

分子量

Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ

ｗｅｉｇｈｔ / ｋＤａ

ｐＩ

不稳定系数

Ｉｎｓｔａｂｉｌｉｔｙ

ｉｎｄｅｘ

脂肪系数

Ａｌｉｐｈａｔｉｃ

ｉｎｄｅｘ

基因位置

Ｇｅｎｅ

ｌｏｃａｔｉｏｎ

ＧｍＰＬＤα１ Ｇｌｙｍａ. ０７Ｇ０１０９００ ７６９ ８８. ２３ ６. １１ ４１. １７ ７７. ９７ Ｃｈｒ０７:８３０４４２￣８３４３６１

ＧｍＰＬＤα２ Ｇｌｙｍａ. ０８Ｇ１９４１００ ７７６ ８９. ３４ ６. ２３ ４１. ２１ ７８. １４ Ｃｈｒ０８:１５６３５２５５￣１５６３９１２９

ＧｍＰＬＤα３ Ｇｌｙｍａ. １３Ｇ３５１１００ ２６５ ３０. ３２ ８. ９２ ３９. ０５ ７６. ２３ Ｃｈｒ１３:４４０３７４９７￣４４０３９７４９

ＧｍＰＬＤα４ Ｇｌｙｍａ. １５Ｇ０２３５００ ７５９ ８７. ０８ ６. ７５ ４１. ４１ ７６. １７ Ｃｈｒ１５:１８５５９３０￣１８５９２９７

ＧｍＰＬＤα５ Ｇｌｙｍａ. ０６Ｇ０６８６００ ８２６ ９４. ２６ ５. ７７ ３０. ２７ ８０. ７０ Ｃｈｒ０６:５２５７８７０￣５２６２１７６

ＧｍＰＬＤα６ Ｇｌｙｍａ. ０６Ｇ０６８７００ ８２１ ９３. ４７ ６. １６ ３８. ２７ ８０. ９５ Ｃｈｒ０６:５２６４１１０￣５２６８８１７

ＧｍＰＬＤα７ Ｇｌｙｍａ. １５Ｇ００８５００ ７１１ ８１. ２２ ６. ０１ ４４. ００ ８４. ６０ Ｃｈｒ１５:６７９１６７￣６８４３５６

ＧｍＰＬＤα８ Ｇｌｙｍａ. １５Ｇ００８４００ ４６４ ５２. ６５ ６. １２ ４２. ３８ ８９. ２７ Ｃｈｒ１５:６７４１４８￣６７７３５８

ＧｍＰＬＤα９ Ｇｌｙｍａ. １３Ｇ３６４９００ ８０７ ９２. ０８ ５. ９０ ４１. ３６ ８６. ２２ Ｃｈｒ１３:４５１１９８０４￣４５１２５０７４

ＧｍＰＬＤα１０ Ｇｌｙｍａ. ０７Ｇ０３１１００ ８０９ ９１. ５５ ５. ４８ ４２. ０６ ８２. ２０ Ｃｈｒ０７:２４６１４２２￣２４６５６９３

ＧｍＰＬＤα１１ Ｇｌｙｍａ. ０８Ｇ２１１７００ ７８８ ８９. ３０ ５. ４９ ４０. ６３ ８１. ６６ Ｃｈｒ０８:１７０９８３０４￣１７１０１９２９

ＧｍＰＬＤβ１ Ｇｌｙｍａ. ０３Ｇ０１８９００ ７５９ ８５. ０５ ６. ７２ ４２. ４９ ７５. １３ Ｃｈｒ０３:１８８６３２３￣１８９２０７６

ＧｍＰＬＤβ２ Ｇｌｙｍａ. ２０Ｇ０４９９００ ２９１ ３３. ６５ ６. ８０ ４１. ３４ ８５. １５ Ｃｈｒ２０:１０１４６５４７￣１０１５０９８１

ＧｍＰＬＤβ３ Ｇｌｙｍａ. ０７Ｇ０８０４００ １０４７ １１７. ３６ ６. ６３ ４５. ５４ ７４. ００ Ｃｈｒ０７:７３１２３２６￣７３１９８７３

ＧｍＰＬＤβ４ Ｇｌｙｍａ. ０２Ｇ０９３５００ １１０６ １２４. ０９ ６. ６３ ４７. ８０ ７０. ７９ Ｃｈｒ０２:８３２０９６２￣８３２９５０８

ＧｍＰＬＤβ５ Ｇｌｙｍａ. １８Ｇ２８８６００ １０９７ １２３. ２２ ６. ６４ ４６. １５ ７１. ００ Ｃｈｒ１８:５６８４０３９２￣５６８４９００７

ＧｍＰＬＤγ１ Ｇｌｙｍａ. ０１Ｇ２１５１００ ８５３ ９６. １０ ７. ６５ ３２. ９５ ８０. ５３ Ｃｈｒ０１:５４５７９９２７￣５４５８５７７９

ＧｍＰＬＤγ２ Ｇｌｙｍａ. １９Ｇ０３４８００ ２９１ ３３. ８７ ９. ０６ ５２. ８９ ７１. ９９ Ｃｈｒ１９:４６０９４８４￣４６１１７８２

ＧｍＰＬＤδ１ Ｇｌｙｍａ. ０５Ｇ１６８３００ ８５７ ９６. ９７ ７. ２４ ３６. １９ ８３. ３６ Ｃｈｒ０５:３５８８０１３９￣３５８９１７３８

ＧｍＰＬＤδ２ Ｇｌｙｍａ. ０８Ｇ１２６７００ ８５７ ９６. ９４ ７. ２２ ３３. ７７ ８３. ４８ Ｃｈｒ０８:９７６０１６５￣９７６９６３７

ＧｍＰＬＤδ３ Ｇｌｙｍａ. ０１Ｇ１６２１００ ８６４ ９８. １２ ６. ５６ ３５. ４７ ７９. ２２ Ｃｈｒ０１:５００１０８６４￣５００１９２１５

ＧｍＰＬＤδ４ Ｇｌｙｍａ. １１Ｇ０８１５００ ８６６ ９８. ４４ ６. ５６ ３５. １２ ７９. ６１ Ｃｈｒ１１:６１１３５３３￣６１２１０８６

ＧｍＰＬＤδ５ Ｇｌｙｍａ. ０４Ｇ０２０４００ ８４７ ９６. １０ ６. ９４ ４０. ６８ ７９. ２８ Ｃｈｒ０４:１６０３２０８￣１６１０５１５

ＧｍＰＬＤδ６ Ｇｌｙｍａ. ０６Ｇ０２０５００ ８４７ ９６. ４１ ７. ０９ ３７. ９６ ７９. ５０ Ｃｈｒ０６:１５４６９８２￣１５５５２９６

ＧｍＰＬＤζ１ Ｇｌｙｍａ. １０Ｇ１５０２００ ３５０ ３９. ５６ ９. ３６ ５１. ２１ ７３. ４３ Ｃｈｒ１０:３８５５９８５１￣３８５６４０９９

ＧｍＰＬＤζ２ Ｇｌｙｍａ. ２０Ｇ２３８０００ １１２０ １２８. ４５ ５. ８５ ３９. ７５ ８３. ６６ Ｃｈｒ２０:４６９７２１２７￣４６９８７６２９

ＧｍＰＬＤζ３ Ｇｌｙｍａ. ０９Ｇ０４１４００ １１２６ １２７. ８４ ６. ３１ ４５. ５０ ８１. ６８ Ｃｈｒ０９:３４６２６０４￣３４７５４３１

ＧｍＰＬＤζ４ Ｇｌｙｍａ. １５Ｇ１５２１００ １１２３ １２７. ６３ ６. ２８ ４５. ０９ ８２. ２４ Ｃｈｒ１５:１２６１３３１１￣１２６２６３０８
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图 １　 大豆和拟南芥 ＰＬＤ 家族的系统发育树

Ｆｉｇ. １　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｏｆ ＰＬＤ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ｆｒｏｍ ｓｏｙｂｅａｎ ａｎｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ

２. ２　 大豆 ＰＬＤｓ 基因分布及共线性分析

大豆 ＰＬＤ 家族基因分布在 １６ 条染色体上

(图 ２)ꎮ 染色体 Ｃｈｒ０２、Ｃｈｒ０３、Ｃｈｒ０４、Ｃｈｒ０５、Ｃｈｒ９、

Ｃｈｒ１０、Ｃｈｒ１１、Ｃｈｒ１８ 和 Ｃｈｒ１９ 上只有 １ 个 ＰＬＤ 基

因ꎮ 染色体 Ｃｈｒ０１、Ｃｈｒ１３ 有两个 ＰＬＤ 基因ꎮ 染色

体 Ｃｈｒ０６、Ｃｈｒ０７ 和 Ｃｈｒ０８ 均含有 ３ 个 ＰＬＤ 基因ꎮ

ＰＬＤ 基因在 Ｃｈｒ１５ 染色体上最多ꎬ为 ４ 个ꎮ 没有基

因被定位到 Ｃｈｒ１２、Ｃｈｒ１４、Ｃｈｒ１６ 和 Ｃｈｒ１７ 染色体

上ꎮ ＰＬＤｓ 基因多数位于各染色体两端ꎬ但每条染色

体上 ＰＬＤ 基因的数量不同ꎮ

串联复制和片段复制是基因家族扩张的关键

机制ꎬ通常串联复制的特点是在同一条染色体上出

现两个相邻的基因ꎬ而片段复制导致基因组中存在

大量复制的染色体区块ꎬ并且通常与染色体的重组

有关[５５￣５６]ꎮ 共 线 性 分 析 显 示ꎬ 除 ＧｍＰＬＤα５ 与

ＧｍＰＬＤα６、ＧｍＰＬＤα７ 与 ＧｍＰＬＤα８ 存在串联复制

外ꎬ另外 ２４ 个基因都随机分布在大豆的 １６ 条染色

体上ꎬ没有水稻、玉米等植物物种中常见的 ＰＬＤ 基

因簇形成ꎬ说明大豆 ＰＬＤｓ 基因可能存在与水稻、玉

米等植物不同的进化模式ꎮ 但在整个大豆基因组

中存在 ２３ 个 ＰＬＤ 基因片段复制事件(图 ２)ꎮ 结果

表明大豆中 ＰＬＤ 基因家族的起源主要来源于染色

体加倍事件或片段复制ꎮ

计算 ＧｍＰＬＤ 基因对的 Ｋａ / Ｋｓ 值(非同义替换

率比同义替换率)结果如附表 ２ 所示ꎬＧｍＰＬＤ 基因

对的 Ｋａ / Ｋｓ 值均 < １ꎬ表明复制的基因受到的纯化

选择ꎬ自然选择去除了有害突变并维持了蛋白质稳

定性ꎮ
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　 　 　 　 　 　 　 　 　 注:红色曲线连接片段复制的基因对ꎮ

　 　 　 　 　 　 　 Ｎｏｔｅ:Ｒｅｄ ｃｕｒｖｅｓ ｃｏｎｎｅｃｔ ｐａｉｒｓ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ｗｉｔｈ ｓｅｇｍｅｎｔａｌ ｄｕｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ.

图 ２　 大豆 ＰＬＤｓ 基因的染色体定位和共线性关系

Ｆｉｇ. ２　 Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｎｔｅｒｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｏｆ ＧｍＰＬＤｓ

２. ３ 　 ＰＬＤｓ 基因编码的基因结构和保守结构域

特征

　 　 基因结构分析表明ꎬＰＬＤｓ 基因中外显子和内含

子数目变化显著ꎬ最少为 ４ 个外显子和 ３ 个内含子ꎬ

最多为 ２２ 个外显子和 ２２ 个内含子ꎮ 其中ꎬ多数处

于同一进化分支上的外显子、内含子数目及其分布

较为 相 似ꎬ 如 分 支 Ｉ 中 ＧｍＰＬＤα１￣２、 ＧｍＰＬＤα４、

ＧｍＰＬＤα６、ＧｍＰＬＤα１１ 都含有 ４ 个外显子和 ３ 个内

含子ꎬＧｍＰＬＤα３、ＧｍＰＬＤα７ 都含有 ６ 个外显子和

５ 个 内 含 子ꎻ 分 支 ＩＩ 中 ＧｍＰＬＤβ３￣５、 ＧｍＰＬＤγ１、

ＧｍＰＬＤδ３￣６ 都含有 １０ 个外显子和 ９ 个内含子ꎻ分支

ＩＩＩ 中 ＧｍＰＬＤζ３￣４ 含有 ２０ 个外显子和 １９ 个内含子ꎬ

并在基因组中大量交叉分布ꎮ 其中ꎬ ＧｍＰＬＤα１０

(３ )、 ＧｍＰＬＤα５ ( ４ )、 ＧｍＰＬＤδ１￣２ ( １０ )、 ＧｍＰＬＤζ２

(２２)具有相同数量的外显子和内含子(图 ３ａ)ꎮ

大豆 ＰＬＤｓ 基因根据蛋白质结构可分为两个亚

家族:Ｃ２￣ＰＬＤｓ 和 ＰＸ / ＰＨ￣ＰＬＤｓꎮ 通过 ＰＦＡＭ 数据

库(ｈｔｔｐ: / / ｐｆａｍ. ｘｆａｍ. ｏｒｇ / ｓｅａｒｃｈ)对 ２８ 个 ＧｍＰＬＤｓ

进行结构域分析ꎬ发现多数 ＧｍＰＬＤｓ 含 Ｃ２ 结构域ꎮ

其中ꎬ ＧｍＰＬＤαｓ 和 ＧｍＰＬＤδｓ 均含有 Ｃ２ 结构域ꎬ

ＧｍＰＬＤβｓ 除 了 ＧｍＰＬＤβ２ 均 含 有 Ｃ２ 结 构 域ꎬ

ＧｍＰＬＤγ１ 也含有 Ｃ２ 结构域ꎮ ＧｍＰＬＤζｓ(ＧｍＰＬＤζ２￣

４)存在 ＰＨ 结构域ꎮ 大豆中 ＧｍＰＬＤζｓ 中不含 ＰＸ 结

构域ꎬ与拟南芥不同(图 ３ｂ)ꎮ
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图 ３　 大豆 ＰＬＤｓ 基因结构

Ｆｉｇ. ３　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ＧｍＰＬＤｓ
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２. ４　 大豆 ＰＬＤｓ 基因启动子的顺式元件分析

利用 ＰＬＤｓ 基因各自上游 ３ ０００ ｂｐ 序列预测顺

式元件ꎮ 在 ＧｍＰＬＤ 基因启动子区共鉴定出 １６ 种顺

式调控元件ꎬ其中ꎬ启动子中存在一些光反应元件

( ｌｉｇｈｔ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｅｌｅｍｅｎｔ ) 和昼夜节律控制元 件

(ｃｉｒｃａｄｉａｎ ｃｏｎｔｒｏｌ ｅｌｅｍｅｎｔ)ꎬ表明 ＰＬＤｓ 基因可能参

与光信号传导ꎮ 启动子还存在一些与胚乳表达相

关元件(ｅｎｄｏｓｐｅｒｍ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｅｌｅｍｅｎｔ)、分生组织特

异性表达元件(ｍｅｒｉｓｔｅｍ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｅｌｅｍｅｎｔ)以及玉

米醇 溶 蛋 白 代 谢 调 节 元 件 ( ｚｅｉｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ

ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｅｌｅｍｅｎｔ)ꎮ 此外ꎬ与非生物胁迫相关和植

物激素相关的元件最多ꎬ如防御和胁迫响应元件

(ｄｅｆｅｎｓｅ ａｎｄ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｅｌｅｍｅｎｔ)、低温响应元

件(ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｅｌｅｍｅｎｔ)、厌氧诱导元

件( ａｎａｅｒｏｂｉｃ ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ ｅｌｅｍｅｎｔ )、 干 旱 响 应 元 件

(ｄｒｏｕｇｈｔ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｅｌｅｍｅｎｔ)、 生长素应答 ( ａｕｘｉｎ￣

ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｅｌｅｍｅｎｔ )、 脱 落 酸 应 答 ( ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ￣

ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｅｌｅｍｅｎｔ )、 水 杨 酸 应 答 ( ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄ￣

ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｅｌｅｍｅｎｔ ) 和 茉 莉 酸 甲 酯 应 答 ( ｍｅｊａ￣

ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｅｌｅｍｅｎｔ)等元件ꎬ其大量及广泛的分布表

明 ＰＬＤｓ 基因参与了多种生物过程ꎬ并对非生物胁

迫表现出不同的反应(图 ４)ꎮ

　 　 注:不同类型的顺式元件用不同的颜色表示ꎮ 启动子序列的长度由图底部的比例尺表示ꎮ

Ｎｏｔｅ:Ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｃｉｓ￣ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｅｄ ｂｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｌｏｒｓ. Ｔｈｅ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｔｈｅ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｉｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｂｙ ｓｃａｌｅ ｂａｒｓ ａｔ

ｔｈｅ ｂｏｔｔｏｍ ｏｆ ｔｈｅ ｆｉｇｕｒｅ.

图 ４　 大豆 ＰＬＤｓ 基因启动子的元件分析

Ｆｉｇ. ４　 Ｃｉｓ￣ｅｌｅｍｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＧｍＰＬＤｓ ｐｒｏｍｏｔｅｒｓ
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２. ５　 大豆 ＰＬＤｓ 基因的表达模式

大豆多组学数据库 ＳｏｙＭＤ 中基因表达模式数

据显示ꎬ多数 ＰＬＤｓ 基因在根、茎、茎尖分生组织、真

叶、三 出 复 叶 和 花 组 织 中 表 达 水 平 较 低ꎬ 而

ＧｍＰＬＤα９、ＧｍＰＬＤα１１ 在所有组织中表达水平相对

较高ꎻＧｍＰＬＤα１０、ＧｍＰＬＤδ３ 和 ＧｍＰＬＤδ４ 除在三出

复叶中表达水平较低以外在其它组织中表达水平

相均对较高ꎮ 一些 ＧｍＰＬＤｓ 基因在特定组织中表现

出高表达水平ꎬ如 ＧｍＰＬＤβ３ 在生长点中高表达ꎬ

ＧｍＰＬＤγ１ 在 三 出 复 叶 中 高 表 达ꎬ ＧｍＰＬＤα７ 和

ＧｍＰＬＤα８ 在根和茎中高表达ꎮ 同时ꎬ ＧｍＰＬＤβ２、

ＧｍＰＬＤγ２ 以及 ＧｍＰＬＤζ１ 在所有组织中几乎不表

达ꎮ 这些发现表明不同的 ＧｍＰＬＤｓ 基因可能在特定

组织中发挥特定作用ꎬＧｍＰＬＤｓ 基因家族在各组织

具有特异性功能(图 ５)ꎮ

２. ６　 ＰＬＤｓ 基因对盐胁迫的响应

使用 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 对未处理和 ２００ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ － １ ＮａＣｌ

溶液处理之间 ２８ 个 ＧｍＰＬＤｓ 基因的表达水平变化

分析显示ꎬＧｍＰＬＤα１ ~ ２、ＧｍＰＬＤα４ ~ ６、ＧｍＰＬＤα９ ~

１１、ＧｍＰＬＤβ１、ＧｍＰＬＤβ３ ~ ５、ＧｍＰＬＤγ１、ＧｍＰＬＤδ１、

ＧｍＰＬＤδ３、ＧｍＰＬＤζ１、ＧｍＰＬＤζ３ ~ ４ 等 １８ 个 ＰＬＤｓ 基

因在盐胁迫处理 ４ ｈ 后的表达水平显著上调ꎬ而

ＧｍＰＬＤδ５ 的表达水平显著下调ꎬ说明这些基因可能

参与盐胁迫的响应(图 ６)ꎮ

图 ５　 不同组织中 ＰＬＤｓ 基因的表达分析

Ｆｉｇ. ５　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＧｍＰＬＤｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ
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　 　 注:∗和∗∗分别表示 Ｐ < ０. ０５ 和 Ｐ < ０. ０１ 水平下存在显著性ꎮ

Ｎｏｔｅ: ∗ ａｎｄ ∗∗ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ａｔ Ｐ < ０. ０５ ａｎｄ Ｐ < ０. ０１ ｌｅｖｅｌｓꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙꎮ

图 ６　 盐胁迫诱导下大豆 ＰＬＤｓ 基因的表达模式

Ｆｉｇ. ６　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ＧｍＰＬＤｓ ｕｎｄｅｒ ｓａｌｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｂｙ ｑＲＴ￣ＰＣＲ
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３　 讨论

近年来ꎬ我国大豆生产发展缓慢并且高度依赖

进口ꎬ其产量和品质无法满足国内对大豆日益增长

的需求ꎮ 盐胁迫会对植物造成多方面的损伤ꎬ如离

子失衡、氧化胁迫与渗透胁迫等ꎬ盐浓度过高甚至

会导致植物死亡[５７]ꎮ 据报道ꎬ随着盐胁迫的增加ꎬ
大豆产量减少 ４０％ [５８]ꎮ 植物在各种胁迫环境下迅

速发生响应ꎬ许多情况下信号转导与特异性磷脂酶

的激活有关ꎬ植物 ＰＬＤ 可增强对不良环境胁迫的抵

御能力ꎬ在响应盐胁迫等逆境胁迫反应中有着重要

作用ꎮ ＰＬＤ 家族成员的数量因物种而异ꎬ拟南芥有

１２ 个ꎬ葡萄有 １１ 个ꎬ玉米有 １３ 个ꎬ水稻有 １７ 个ꎬ杨
树有 １８ 个ꎬ甘蓝型油菜有 ３２ 个ꎬ苜蓿有 ５９ 个[３７]ꎮ
前人鉴定了大豆中的 １８ 个 ＰＬＤｓ 基因[４３]ꎮ 本研究

利用大豆最新全基因组序列测序数据ꎬ参考拟南芥

基因家族序列ꎬ鉴定到 ２８ 个 ＧｍＰＬＤｓ 基因ꎬ并对其

进行了系统的分析ꎮ 基于鉴定结果ꎬ所有 ＧｍＰＬＤｓ
基因被分为 ５ 个亚族(α、β、γ、δ 和 ζ)ꎬ同一亚族的

ＧｍＰＬＤｓ 基因的结构和保守结构域非常相似ꎬ同一

家族成员的亲缘关系更密切ꎬＧｍＰＬＤｓ 与多种已报

道的植物 ＰＬＤα 具有较高的序列相似性和较近的系

统进化关系ꎬ不同的亚族表明大豆 ＰＬＤ 家族成员的

多样性和高度复杂性ꎬ表明一个亚家族的所有成员

在进化上是接近的ꎮ
基因组复制事件被认为是基因家族扩张的主

要原因ꎬ复制方式主要为串联复制和片段复制ꎬ结
果表明ꎬ大豆 ＰＬＤ 基因家族的 ２８ 个成员在大豆基

因组的 １６ 条染色体上的分布是随机的ꎬ分别存在于

２３ 个片段重复区ꎬ说明大豆中 ＰＬＤ 家族的扩张主要

归因于片段复制ꎮ 大多数 ＧｍＰＬＤｓ 存在一定的组织

特异性表达ꎬ且表达水平有所差异ꎬ表明它们可能

在植物的各部位发挥不同的作用ꎮ 在 α、β、γ、δ 和 ζ
亚家 族 中ꎬ ＧｍＰＬＤα９ ~ １１、 ＧｍＰＬＤβ１ꎬ ＧｍＰＬＤγ１、
ＧｍＰＬＤδ３ ~ ４、ＧｍＰＬＤζ３ ~ ４ 的整体表达水平较高ꎬ
推测它们可能在各亚基因家族中发挥主要作用ꎮ
ＧｍＰＬＤα７ 和 ＧｍＰＬＤα８ 在茎的表达水平较高ꎬ暗示

其可能参与茎的发育过程ꎮ
许多植物 ＰＬＤ 基因被证明在响应盐胁迫过程

中有着重要作用ꎬ并在盐胁迫处理下受到诱导表

达ꎬ例如番茄 ＬｅＰＬＤ 在用 ＮａＣｌ 处理的细胞悬液中

ＰＬＤα１ 基因的表达增加[５９]ꎬ拟南芥 ＡｔＰＬＤδ 在盐胁

迫处理 １ ｈ 后被快速诱导并在 ５ ｈ 后达到峰值[６０]ꎬ
毛果杨 ＰｔｒＰＬＤ 家族基因在盐胁迫迫后 １２ ｈ 内表达

显著上调[６１]ꎮ 本研究利用启动子中顺式作用元件

分析发现ꎬＧｍＰＬＤｓ 启动子区域存在许多对光、非生

物胁迫响应和激素诱导相关的顺式作用元件ꎬ表明

ＰＬＤ 基因可能参与多种生物过程ꎮ 在盐胁迫条件

下ꎬ对 ２８ 个 ＧｍＰＬＤｓ 基因家族成员的差异表达进行

了定量分析ꎬ发现 １８ 个 ＧｍＰＬＤｓ 的基因表达显著上

调ꎬ表明 ＧｍＰＬＤｓ 基因可能正向调控盐胁迫耐受机

制ꎮ 但是ꎬ研究发现 ＧｍＰＬＤδ５ 基因表达在盐胁迫下

显著下调ꎬ推测 ＧｍＰＬＤδ５ 可能在大豆 ＰＬＤｓ 基因响

应盐胁迫的过程中具有其它作用方式ꎬ对于这一点

有待进行进一步研究ꎮ
综上所述ꎬＧｍＰＬＤｓ 在大豆耐盐胁迫中起着积

极的调节作用ꎬＧｍＰＬＤｓ 可以作为一个有利的靶基

因ꎬ在提高大豆耐盐性的遗传应用中发挥作用ꎮ

４　 结论

本研究鉴定到了 ２８ 个 ＧｍＰＬＤｓ 基因ꎬ这些

ＧｍＰＬＤｓ 基因被分为 ５ 个亚族(α、βꎬγ、δ 和 ζ)ꎬ同一

亚族的 ＧｍＰＬＤｓ 基因具有结构相似的特点ꎮ 大豆

ＰＬＤ 基因家族成员分布于大豆基因组的 １６ 条染色

体ꎬ基 因 复 制 方 式 主 要 为 片 段 复 制ꎮ 大 多 数

ＧｍＰＬＤｓ 存在一定的组织特异性ꎮ ＧｍＰＬＤｓ 启动子

区域存在许多对光、非生物胁迫响应和激素诱导相

关的顺式作用元件ꎮ １８ 个 ＧｍＰＬＤｓ 基因响应盐

胁迫ꎮ
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ＰＬＤ ｂｅｔａ １ ｉｎ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ [ Ｊ] . Ｃｅｌｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２００７ꎬ １７

(１０): ８８１￣８９４.

[１３] ＣＨＥＮ Ｌꎬ ＣＡＯ Ｂꎬ ＨＡＮ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐａｓｅ Ｄ ｆａｍｉｌｙ ａｎｄ ｉｔｓ

ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ｍａｉｚｅ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｇｒｏｗｔｈ

Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎꎬ ２０１７ꎬ ８１(２): １９７￣２０７.

[１４] ＬＩＵ Ｑꎬ ＺＨＡＮＧ Ｃꎬ ＹＡＮＧ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ａｎｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ

ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐａｓｅ Ｄ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ｐｏｐｌａｒ

ａｎｄ Ｇｒａｐｅ[Ｊ] . ＢＭＣ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１０ꎬ １０: １１７.

[１５] 张政ꎬ 吕阳ꎬ 韩少鹏ꎬ 等. 高粱磷脂酶 Ｄ 基因家族的鉴定和表

达分析[Ｊ] . 生物资源ꎬ ２０２２ꎬ ４４(６): ５７２￣５８９. ( ＺＨＡＮＧ Ｚꎬ

ＬÜ Ｙꎬ ＨＡＮ Ｓ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ

ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐａｓｅ Ｄ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ｓｏｒｇｈｕｍ ｂｉｃｏｌｏｒ [ Ｊ ] . Ｂｉｏｔｉｃ

Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓꎬ ２０２２ꎬ ４４(６):５７２￣５８９. )

[１６] 张艺思ꎬ 刘高峰ꎬ 刘路平ꎬ 等. 白菜 ＰＬＤ 基因家族全基因组鉴

定及对高温胁迫的响应[ Ｊ] . 西北植物学报ꎬ ２０１９ꎬ ３９(８):

１３６１￣１３７０. (ＺＨＡＮＧ Ｙ Ｓꎬ ＬＩＵ Ｇ Ｆꎬ ＬＩＵ Ｌ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ￣

ｗｉｄｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＰＬＤ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｃａｂｂａｇｅ ａｎｄ ｉｔｓ

ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓ [ Ｊ] . Ａｃｔａ Ｂｏｔａｎｉｃａ Ｂｏｒｅａｌｉ￣

Ｏｃｃｉｄｅｎｔａｌｉａ Ｓｉｎｉｃａꎬ ２０１９ꎬ ３９(８): １３６１￣１３７０. )

[１７] ＴＡＮＧ Ｋꎬ ＤＯＮＧ Ｃꎬ ＬＩＵ Ｊ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ

ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐａｓｅ Ｄ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ａｒｂｏｒｅｕｍ

[Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｃｈｉｎａ Ｌｉｆｅ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２０１６ꎬ ５９(２): １３０￣１４１.

[１８] ＨＯＮＧ Ｙꎬ ＰＡＮ Ｘꎬ ＷＥＬＴＩ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐａｓｅ Ｄα３ ｉｓ

ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｈｙｐｅｒｏｓｍｏｔｉｃ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ] . Ｔｈｅ

Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２００８ꎬ ２０(３): ８０３￣８１６.

[１９] ＨＯＮＧ Ｙꎬ ＤＥＶＡＩＡＨ Ｓ Ｐꎬ ＢＡＨＮ Ｓ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐａｓｅ Ｄ

ｅｐｓｉｌｏｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｉｃ ａｃｉｄ ｅｎｈａｎｃｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ [ Ｊ ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌ: ｆｏｒ Ｃｅｌｌ ａｎｄ

Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２００９ꎬ ５８(３): ３７６￣３８７.

[２０] ＢＡＲＧＭＡＮＮ Ｂ Ｏ Ｒꎬ ＬＡＸＡＬＴ Ａ Ｍꎬ ＴＥＲ ＲＩＥＴ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｕ￣

ｌｔｉｐｌｅ ＰＬＤｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｈｉｇｈ ｓａｌｉｎｉｔｙ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｄｅｆｉｃｉｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ

ｐｌａｎｔｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００９ꎬ ５０(１): ７８￣８９.

[２１] ＺＨＡＮＧ Ｗꎬ ＱＩＮ Ｃꎬ ＺＨＡＯ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐａｓｅ Ｄ ａｌｐｈａ １￣

ｄｅｒｉｖｅｄ ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｉｃ ａｃｉｄ ｉｎｔｅｒａｃｔｓ ｗｉｔｈ ＡＢＩ１ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ２Ｃ ａｎｄ

ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ[ Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ

Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ ２００４ꎬ １０１

(２５): ９５０８￣９５１３.

[２２] ＺＨＡＮＧ Ｙꎬ ＺＨＵ Ｈꎬ ＺＨＡＮＧ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐａｓｅ Ｄα１ ａｎｄ

ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｉｃ ａｃｉｄ ｒｅｇｕｌａｔｅ ＮＡＤＰＨ ｏｘｉｄａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ

ｏｆ ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ＡＢＡ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｌｏｓｕｒｅ ｉｎ

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２００９ꎬ ２１(８): ２３５７￣２３７７.

[２３] ＨＯＮＧ Ｙꎬ ＺＨＡＮＧ Ｗꎬ ＷＡＮＧ Ｘ. Ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐａｓｅ Ｄ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈ￣

ａｔｉｄｉｃ ａｃｉｄ ｓｉｇｎａｌｌｉｎｇ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｓａｌｉｎｉｔｙ[Ｊ] .

Ｐｌａｎｔꎬ Ｃｅｌｌ ＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ ２０１０ꎬ ３３(４): ６２７￣６３５.

[２４] ＬＩ Ｗꎬ ＬＩ Ｍꎬ ＺＨＡＮＧ Ｗꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ￣ｂｏｕｎｄ

ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐａｓｅ Ｄδ ｅｎｈａｎｃｅｓ ｆｒｅｅｚｉｎｇ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ

ｔｈａｌｉａｎａ[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ ２００４ꎬ ２２: ４２７￣４３３.

[２５] ＺＨＡＮＧ Ｗꎬ ＷＡＮＧ Ｃꎬ ＱＩＮ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｏｌｅａｔｅ￣ｓｔｉｍｕｌａｔｅｄ

ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐａｓｅ Ｄꎬ ＰＬＤｄｅｌｔａꎬ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｉｃ ａｃｉｄ ｄｅｃｒｅａｓｅ

Ｈ２Ｏ２ ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｃｅｌｌ ｄｅａｔｈ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ

２００３ꎬ １５(１０): ２２８５￣２２９５.

[２６] ＯＨＡＳＨＩ Ｙꎬ ＯＫＡ Ａꎬ ＲＯＤＲＩＧＵＥＳ￣ＰＯＵＳＡＤＡ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｏｄｕ￣

ｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐｉｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｂｙ ＧＬＡＢＲＡ２ ｉｎ ｒｏｏｔ￣ｈａｉｒ ｐａｔｔｅｒｎ

ｆｏｒｍａｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００３ꎬ ３００(５６２４): １４２７￣１４３０.

[２７] ＬＩ Ｍꎬ ＷＥＬＴＩ Ｒꎬ ＷＡＮＧ Ｘ. Ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ

ｐｏｌａｒ ｇｌｙｃｅｒｏｌｉｐｉｄｓ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｔａｒｖａｔｉｏｎ. Ｒｏｌｅｓ ｏｆ

ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐａｓｅｓ Ｄ ｚｅｔａ１ ａｎｄ Ｄ ｚｅｔａ２ ｉｎ ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌｃｈｏｌｉｎｅ

ｈｙｄｒｏｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｄｉｇａｌａｃｔｏｓｙｌｄｉａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｏｌ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ

ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ￣ｓｔａｒｖｅｄ ｐｌａｎｔｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００６ꎬ １４２(２):

７５０￣７６１.

[２８] ＬＩ Ｍꎬ ＨＯＮＧ Ｙꎬ ＷＡＮＧ Ｘ. Ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐａｓｅ Ｄ￣ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｉｃ

ａｃｉｄ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ [ Ｊ] . Ｂｉｏｃｈｉｍｉｃａ ｅｔ Ｂｉｏｐｈｙｓｉｃａ

Ａｃｔａꎬ ２００９ꎬ １７９１(９): ９２７￣９３５.

[２９] ＷＡＮＧ Ｃꎬ ＺＩＥＮ Ｃ Ａꎬ ＡＦＩＴＬＨＩＬＥ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｎｖｏｌｖｅｍｅｎｔ ｏｆ

ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐａｓｅ Ｄ ｉｎ ｗｏｕｎｄ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｊａｓｍｏｎｉｃ ａｃｉｄ

ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２０００ꎬ １２(１１): ２２３７￣２２４６.

[３０] ＭＩＳＨＲＡ Ｇꎬ ＺＨＡＮＧ Ｗꎬ ＤＥＮＧ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｂｉｆｕｒｃａｔｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙ

ｄｉｒｅｃｔｓ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｌｏｓｕｒｅ ａｎｄ ｏｐｅｎｉｎｇ ｉｎ

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００６ꎬ ３１２(５７７１): ２６４￣２６６.

[３１] ＰＥＮＧ Ｙꎬ ＺＨＡＮＧ Ｊꎬ ＣＡＯ Ｇꎬ ｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａ ＰＬＤα１

ｇｅｎｅ ｆｒｏｍ Ｓｅｔａｒｉａ ｉｔａｌｉｃａ ｅｎｈａｎｃｅｓ ｔｈｅ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｏ

ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ａｎｄ ｉｍｐｒｏｖｅｓ ｉｔｓ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ

Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ ２０１０ꎬ ２９(７): ７９３￣８０２.

[３２] ＷＡＮＧ Ｊꎬ ＤＩＮＧ Ｂꎬ ＧＵＯ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａ ｗｈｅａｔ

ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐａｓｅ Ｄ ｇｅｎｅꎬ ＴａＰＬＤαꎬ ｅｎｈａｎｃｅｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ

ａｎｄ ｏｓｍｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔａꎬ ２０１４ꎬ ２４０

(１): １０３￣１１５.

[３３] ＡＢＲＥＵ Ｆ Ｒ Ｍꎬ ＤＥＤＩＣＯＶＡ Ｂꎬ ＶＩＡＮＥＬＬＯ Ｒ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒ￣

ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａ ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐａｓｅ (ＯｓＰＬＤα１) ｆｏｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ

ｕｐｌａｎｄ ｒｉｃｅ (Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ. )[Ｊ] . Ｐｒｏｔｏｐｌａｓｍａꎬ ２０１８ꎬ ２５５(６):

１７５１￣１７６１.

[３４] ＬＵ Ｓꎬ ＢＡＨＮ Ｓ Ｃꎬ ＱＵ Ｇꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｐｈｏ￣

ｓｐｈｏｌｉｐａｓｅ Ｄα１ ｉｎ ｇｕａｒｄ ｃｅｌｌｓ ｄｅｃｒｅａｓｅｓ ｗａｔｅｒ ｌｏｓｓ ｗｉｔｈ ｉｍｐｒｏｖｅｄ

ｓｅｅｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｉｎ Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ [ Ｊ ] . Ｐｌａｎｔ

Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０１３ꎬ １１(３): ３８０￣３８９.

[３５] ＪＩ Ｔꎬ ＬＩ Ｓꎬ ＬＩ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｕｃｕｍｂｅｒ ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐａｓｅ Ｄ ａｌｐｈａ ｇｅｎｅ
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ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｌｏｓｕｒｅ ａｎｄ ｌｉｐｉｄ ｐｅｒｏｘｉｄａｔｉｏｎ[Ｊ] . ＢＭＣ Ｐｌａｎｔ
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[３８] ＰＲＥＭＫＵＭＡＲ Ａꎬ ＬＩＮＤＢＥＲＧ Ｓꎬ ＬＡＧＥＲ Ｉꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ

ＰＬＤｓ ｗｉｔｈ Ｃ２￣ｄｏｍａｉｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｄｉｓｔｉｎｃｔｉｖｅｌｙ ｉｎ ｈｙｐｏｘｉａ [ Ｊ ] .

Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉａ Ｐｌａｎｔａｒｕｍꎬ ２０１９ꎬ １６７(１): ９０￣１１０.

[３９] ＶＡＤＯＶＩ Ｐꎬ ŠＡＭＡＪＯＶÁ Ｏꎬ ＴＡＫÁ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. Ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ

ａｎｄ ｇｅｎｅｔｉｃ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐａｓｅ Ｄ ａｌｐｈａ １ ａｎｄ ｍｉｔｏｇｅｎ￣

ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ３ ａｆｆｅｃｔ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ[ Ｊ] .

Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１９ꎬ １０: ２７５.

[４０] ＭＵＮＮＳ Ｒꎬ ＴＥＳＴＥＲ Ｍ. Ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｓａｌｉｎｉｔｙ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ[ Ｊ] .

Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２００８ꎬ ５９: ６５１￣６８１.

[４１] ＸＩＡＮＧ Ｌꎬ ＨＵ Ｌꎬ ＸＵ Ｗꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ γ￣ａｍｉｎｏｂｕｔｙｒｉｃ ａｃｉｄ

ｉｍｐｒｏｖｅｓ ｔｈｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ ＩＩ ｉｎ ｍｕｓｋｍｅｌｏｎ

ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｅｘｐｏｓｅｄ ｔｏ ｓａｌｉｎｉｔｙ￣ａｌｋａｌｉｎｉｔｙ ｓｔｒｅｓｓ [ Ｊ] . ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ

２０１６ꎬ １１(１０): ｅ０１６４８４７.

[４２] ＬＥＵＮＧ Ｈ Ｓꎬ ＣＨＡＮ Ｌ Ｙꎬ ＬＡＷ Ｃ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｗｅｎｔｙ ｙｅａｒｓ ｏｆ

ｍｉｎｉｎｇ ｓａｌｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ[ Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｒｅｅｄｉｎｇꎬ

２０２３ꎬ ４３(６): ４５.

[４３] ＺＨＡＯ Ｊꎬ ＺＨＯＵ Ｄꎬ ＺＨＡＮＧ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ

ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐａｓｅ Ｄ ｆａｍｉｌｙ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ＧｍＰＬＤαｓ ｉｎ

ｓｏｙｂｅａｎ (Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ) [ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２０１２ꎬ

１２５(４): ５６９￣５７８.

[４４] ＧＯＯＤＳＴＥＩＮ Ｄ Ｍꎬ ＳＨＵ Ｓꎬ ＨＯＷＳＯＮ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ: Ａ

ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｐｌａｔｆｏｒｍ ｆｏｒ ｇｒｅｅｎ ｐｌａｎｔ ｇｅｎｏｍｉｃｓ[ Ｊ] . Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ

Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２０１２ꎬ ４０(Ｄａｔａｂａｓｅ ｉｓｓｕｅ): Ｄ１１７８￣Ｄ１１８６.

[４５] ＭＩＳＴＲＹ Ｊꎬ ＣＨＵＧＵＲＡＮＳＫＹ Ｓꎬ ＷＩＬＬＩＡＭＳ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｆａｍ: Ｔｈｅ

ｐｒｏｔｅｉｎ ｆａｍｉｌｉｅｓ ｄａｔａｂａｓｅ ｉｎ ２０２１ [ Ｊ] . Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ

２０２１ꎬ ４９(Ｄ１): Ｄ４１２￣Ｄ４１９.

[４６] ＷＩＬＫＩＮＳ Ｍ Ｒꎬ ＧＡＳＴＥＩＧＥＲ Ｅꎬ ＢＡＩＲＯＣＨ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｒｏｔｅｉｎ

ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｎａｌｙｓｉｓ ｔｏｏｌｓ ｉｎ ｔｈｅ ＥｘＰＡＳｙ ｓｅｒｖｅｒ[Ｍ] / / ２￣Ｄ

Ｐｒｏｔｅｏｍｅ Ａｎａｌｙｓｉｓ Ｐｒｏｔｏｃｏｌｓ. Ｎｅｗ Ｊｅｒｓｅｙ: Ｈｕｍａｎａ Ｐｒｅｓｓꎬ ２００３:

５３１￣５５２.

[４７] ＫＵＭＡＲ Ｓꎬ ＳＴＥＣＨＥＲ Ｇꎬ ＬＩ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. ＭＥＧＡ Ｘ: Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ

ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｇｅｎｅｔｉｃｓ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｃｒｏｓｓ ｃｏｍｐｕｔｉｎｇ ｐｌａｔｆｏｒｍｓ [ Ｊ ] .

Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ２０１８ꎬ ３５(６): １５４７￣１５４９.

[４８] ＬＥＴＵＮＩＣ Ｉꎬ ＢＯＲＫ Ｐ. Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｖｅ Ｔｒｅｅ Ｏｆ Ｌｉｆｅ ( ｉＴＯＬ) ｖ５: Ａｎ

ｏｎｌｉｎｅ ｔｏｏｌ ｆｏｒ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｄｉｓｐｌａｙ ａｎｄ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ [ Ｊ ] .

Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２０２１ꎬ ４９(Ｗ１): Ｗ２９３￣Ｗ２９６.

[４９] ＣＨＥＮ Ｃꎬ ＣＨＥＮ Ｈꎬ ＺＨＡＮＧ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. ＴＢｔｏｏｌｓ: Ａｎ ｉｎｔｅｇｒａｔｉｖｅ

ｔｏｏｌｋｉｔ ｄｅｖｅｌｏｐｅｄ ｆｏｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｖｅ ａｎａｌｙｓｅｓ ｏｆ ｂｉｇ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｄａｔａ[Ｊ] .

Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔꎬ ２０２０ꎬ １３(８): １１９４￣１２０２.

[５０] ＬＵ Ｓꎬ ＷＡＮＧ Ｊꎬ ＣＨＩＴＳＡＺ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. ＣＤＤ / ＳＰＡＲＣＬＥ: Ｔｈｅ ｃｏｎ￣

ｓｅｒｖｅｄ ｄｏｍａｉｎ ｄａｔａｂａｓｅ ｉｎ ２０２０ [ Ｊ] . Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ

２０２０ꎬ ４８(Ｄ１): Ｄ２６５￣Ｄ２６８.

[５１] ＬＥＳＣＯＴ Ｍꎬ ＤÉＨＡＩＳ Ｐꎬ ＴＨＩＪＳ Ｇꎬ ｅｔ ａｌ. ＰｌａｎｔＣＡＲＥꎬ ａ ｄａｔａｂａｓｅ

ｏｆ ｐｌａｎｔ ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ａｎｄ ａ ｐｏｒｔａｌ ｔｏ ｔｏｏｌｓ ｆｏｒ ｉｎ

ｓｉｌｉｃｏ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ [ Ｊ ] . Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ

Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２００２ꎬ ３０(１): ３２５￣３２７.

[５２] ＹＡＮＧ Ｚꎬ ＬＵＯ Ｃꎬ ＰＥＩ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. ＳｏｙＭＤ: Ａ ｐｌａｔｆｏｒｍ ｃｏｍｂｉｎｉｎｇ

ｍｕｌｔｉ￣ｏｍｉｃｓ ｄａｔａ ｗｉｔｈ ｖａｒｉｏｕｓ ｔｏｏｌｓ ｆｏｒ ｓｏｙｂｅａｎ ｒｅｓｅａｒｃｈ ａｎｄ
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