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摘 要:淀粉分支酶是参与植株淀粉生物合成和代谢的关键酶之一。为了探究野生二粒小麦淀粉分支酶

的功能,利用野生二粒小麦基因组数据,鉴定到9个淀粉分支酶(SBE)基因,并 对 其 理 化 性 质、系 统 发 育、

顺式作用元件、共线性和表达模 式 进 行 了 系 统 分 析。结 果 表 明,9个TdSBEs基 因 编 码 的 蛋 白 分 子 量 介

于65518.04~151934.40Da,等电点范围为5.37~6.64,亚细胞均定位于叶绿体。经系统进化分析,9个

TdSBEs基因可划分为3个亚家族(TdSBEⅠ、TdSBEⅡ和TdSBEⅢ),同一亚家族内不同成员间具有高度相似

的基因结构和 motif组成。通过顺式作用元件分析,TdSBEs基因包含植物激素、植物生长发育和非生物胁迫

相关的元件,同时在TdSBE2亚家族中鉴定到与胚乳和根特异性元件。经染色体定位和共线性分析,TdSBEs
家族成员主要在第二和第七同源群,并鉴定到一对串联复制基因。经表达特性分析,TdSBEs基因主要在穗和

籽粒中高表达,且其表达具有时空特异性。以上结果说明,野生二粒小麦中存在多个TdSBEs基因,且主要在

穗和籽粒中表达,在启动子区域有大量与植物生长发育、植物激素以及逆境反应相关的顺式作用元件。
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Abstract:Starchbranchingenzymeisoneofthekeyenzymesinvolvedinplantstarchbiosynthesisand
metabolism.Inordertoexplorethefunctionofstarchbranchingenzymeinwildemmerwheat,nine
starchbranchingenzymegenes(TdSBEs)wereidentifiedbasedonthegenomedataofwildemmer
wheatbybioinformaticsmethods,andtheirphysicalandchemicalproperties,phylogeny,cis-acting
elements,collinearity,andexpressionpatternwereanalyzed.Theresultsshowedthatthemolecular
weightoftheproteinforthenineTdSBEswasbetween65518.04and151934.4Da,withisoelectric
pointrangingfrom5.37to6.64.ThesubcellularlocalizationforallTdSBEswereinthechloroplast.
PhylogeneticanalysisshowedthatthenineTdSBEswereclassifiedinto3subfamilies.Majorityofthe
genewithinthesamesubfamilywereconservedingenestructureandmotif,exceptforTdSBE1-7A1.
TheTdSBEscontainedthecis-elementsrelatedtoplanthormones,plantgrowthanddevelopment,
andabioticstressresponse.Inaddition,endospermandrootspecific-expressionelementswerealso



foundinTdSBE2s.Chromosomallocalizationandcollinearityanalysisshowedthatthemembersof
theTdSBEswerelocatedinthegroup-2and-7homologouschromosomes,andapairoftandemrepli-
cationgeneswereidentified.TheTdSBEswerehighlyexpressedinspikeandgrain,showingspatial-
temporallyspecificexpression.TheaboveresultsindicatethattherearemultipleTdSBEsgenesin
wildemmerwheat,whicharemainlyexpressedinspikesandgrains.Therearealargenumberofcis-
actingelementsrelatedtoplantgrowthanddevelopment,planthormones,andstressresponseinthe
promoterregion.
Keywords:Wildemmerwheat;Starchbranchingenzyme;Bioinformatics;Expressionpatterns

  小麦是全球最重要的粮食作物之一,提高产

量和品质一直是小麦遗传育种努力的重要方

向[1]。野生二粒小麦是小麦重要的遗传改良基因

库。淀粉是储存碳水化合物的主要形式,由直链

淀粉和支链淀粉组成,它们是葡萄糖聚合物,约占

小麦粒重的65%~70%,在人类饮食中具有重要

意义。植物淀粉合成过程比较复杂,参与合成的

酶主要有淀粉分支酶(SBE)、焦磷酸化酶(AG-
PP)、淀粉合成酶(SS)和脱支酶(DBE)四种[2]。
其中SBE属于α-淀粉酶类,目前主要分为SBE1、

SBE2和SBE3,SBE2又细分为SBE2a和SBE2b。

SBE1作用底物是直链淀粉,可将直链淀粉浓缩

成长葡聚糖链,但其活性的丧失对淀粉的合成和

组成没有显著影响[3]。SBE2主要以短葡聚糖链

为底物合成支链淀粉,在支链淀粉合成中起着重

要作用[4],而SBE3的生物学功能仍不明晰[5]。

SBE作为直接参与淀粉生物合成的关键酶,
具有双重催化功能:一方面,它能切开α-1,4糖苷

键连接的葡聚糖链(包括直链淀粉和支链淀粉的

直链区);另一方面,它又能把切下的短链通过α-
1,6糖苷键连接于受体链上,该反应不仅产生分

支,而且非还原端可供α-1,4葡聚糖链进一步延

伸,从而使葡聚糖产生分支[6-8]。研究发现,玉米

胚乳中SBE1能使较长的糖苷链转移到直链淀粉

上,而转移到支链淀粉上的能力很弱[9]。在水稻

胚乳中,SBE2b产生支链短侧链,SSI和SSIIa则

延长支链短侧链[10],且SBE2b突变的水稻胚乳

中糖、脂肪酸、氨基酸和植物甾醇的积累量普遍增

加[11]。SBE的缺失导致豌豆、玉米、小麦和马铃

薯植株中出现较高的直链淀粉含量,且使淀粉颗

粒的形态和组成均发生改变[12,13]。在小麦中,

SBE2基因突变可促使籽粒直链淀粉和抗性淀粉

含量显著增加,但显著降低总淀粉含量、粒重和籽

粒产量[14]。
目前,有关SBE基因家族在小麦(2n=6x=

42,AABBDD)、水稻上的研究较多,但在野生二

粒小 麦(Triticum dicoccoides,2n=4x=28,

AABB)上鲜见报道。野生二粒小麦作为六倍体

普通小麦 A和B染色体组的祖先供体种[15],在
六倍体普通小麦基因的功能位点表达研究领域有

重要的应用价值[16,17]。本研究采用生物信息学

的方法,在全基因组层面对SBE家族基因进行鉴

定,并从理化性质、保守结构域、进化关系、基因结

构、启动子顺势作用元件、共线性分析、时空表达

特性多个方面进行了系统分析,以期为后续野生

二粒小麦SBE基因家族的深入分析、小麦淀粉合

成主要功能位点作用机制揭示奠定基础。

1 材料与方法

1.1 小麦SBE家族成员的鉴定

从拟南芥数据库TAIR网站(http://www.
arabidopsis.org/)下载SBE基因家族成员蛋白序

列,水稻SBE家族成员蛋白序列从水稻数据库网

站 (http://rice.plantbiology.msu.edu/index.
shtml)下载,野生二粒小麦基因组序列、注释信息

和蛋 白 序 列 从 EnsemblPlant网 站 (http://

plants.ensembl.org/)下载。本研究用两种方式

鉴定野生二粒小麦SBE基因家族成员:首先,建
立本地野生二粒小麦蛋白库,通过本地Blastp,用
水稻SBE家族成员比对野生二粒小麦蛋白序列,
参考值E 值≤10-5。同时,以拟南芥和水稻SBE
基因家族成员序列通过hmmbuild构建隐马尔可

夫模型,通过hmmsearch程序搜索野生二粒小

麦蛋白序列,参考值E≤0.001。然后合并上述得

到的序列,手工去除冗余,将其提交 NCBICDD
(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/cdd)与

SMART(http://smart.embl.de/)数据库,验证

其保守蛋白结构域,对具有特有保守蛋白结构域

Alpha-amylase、Alpha-amylase_C和CBM_48的

序列进行保留,确定为野生二粒小麦SBE基因家
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族成员并进一步分析。

1.2 理化性质分析

在ExPASy网站(https://web.expasy.org/

protparam/)提交TdSBEs成员,预测其分子量、
等电点和氨基酸数,通过CELLO 网站(http://

www.csbio.sjtu.edu.cn/bioinf/plant-multi/)进
行亚细胞定位。

1.3 基因结构、蛋白结构域及系统发育分析

根据下载的野生二粒小麦注释文件GFF3,通
过Tbtools可视化UTR、CDS区域。将TdSBEs蛋

白 序 列 提 交 至 MEME 网 站 (https://meme-
suite.org/),对蛋白保守基序鉴定,motif数目设

置为8。利用ClustalX2软件,对拟南芥、水稻和野

生二 粒 小 麦 三 个 物 种 氨 基 酸 序 列 比 对,利 用

Tbtools对比对后的序列进行修剪,通过MEGA7.0
软件,使用邻接法(Neighbor-Joining),Bootstrap
值设为1000次重复,其他参数使用默认值,构建

系统发育进化树,然后利用ITOL在线工具(ht-
tps://itol.embl.de/)对进化树进行美化。

1.4 顺式作用元件分析

将野生二粒小麦基因组文件上传 Tbtools,
提取TdSBEs基因上游2000bp序列,然后提交

至PlantCare网站(http://bioinformatics.psb.
ugent.be/webtools/plantcare/html/),通过此网

站预测启动子顺式作用元件,并手工整理,并将所

获结果利用Tbtools可视化。

1.5 染色体定位及共线性分析

利用下载的野生二粒小麦基因组文件和注释

文件,获取TdSBEs基因在染色体上的位置信息,
通过Tbtools对其进行可视化,通过 Tbtools中

MCScanX对野生二粒小麦进行物种间的共线性

关系分析,并用Tbtools可视化。

1.6 TdSBE基因表达分析及验证

在小麦公共数据库 WheatOmics1.0(http://

202.194.139.32/)下载野生二粒小麦TdSBEs基因

时空表达数据,然后利用R4.3.1绘制表达热图。
取与公共表达数据对应时期的野生二粒小麦穗和

籽粒不同时期样品,每个样品3次生物学重复。
使用植物多糖多酚总 RNA提取试剂盒(天根,

DP441)提取所有样品总RNA,然后使用FastKing
试剂盒(天根,KR118)将RNA反转成cDNA,于

-20℃保存备用。设计荧光定量PCR引物,送奥

科(陕西)生物科技有限公司合成。选择Td-GAD-
PH (F:5’-GAGGTCATCGTCATCAACGACAG-
3’,R:5’-GTTGGAGACGACCTGGATGTTC-3’)
为内参基因[18],其他引物序列见表1。反应体系

为10μL:TBGreenPremixExTaqⅡ5.0μL,上
下游引物各0.4μL,cDNA1.0μL,ddH2O3.2

μL。反应程序:95℃预变性30s;95℃10s,60
℃20s,进行40个循环。基因相对表达量采用

2-ΔΔCt 法计算[19]。

2 结果与分析

2.1 野生二粒小麦TdSBEs基因鉴定及其理化性

质分析和亚细胞定位

以拟南芥和水稻SBE序列为靶蛋白,整合

blastp和hmmsearch两种途径,搜索野生二粒小

麦基因组蛋白数据库,并利用保守结构域Alpha-
amylase、Alpha-amylase_C和CBM_48筛选,共
鉴定到9个TdSBEs。根据注释信息(表2),该家族成

员主要集中在2A、2B、7A和7B染色体,据其位置信息

分别命名为TdSBE1-7A1、TdSBE1-7A2、TdSBE1-7B、

TdSBE2a-2A、TdSBE2a-2B、TdSBE2b-2A、TdSBE2b-
2B、TdSBE3-7A、TdSBE3-7B。对蛋白理化性质分

析发现,TdSBEs氨基酸序列长度为576~1355
aa,编码蛋白序列最短的基因是TdSBE1-7A1,编
码蛋白序列最长的基因是TdSBE1-7B。蛋白分子

量范围65518.04~153928.26Da,等电点范围是

5.37~6.64,均为酸性,且所有成员亚细胞定位

均在叶绿体中。

2.2 系统发育、基因结构、保守结构域分析

通过MEGA7.0软件,用NJ法将9个野生二

粒小麦TdSBEs基因与3个拟南芥和4个水稻SBE
基因构建系统发育进化树,进行系统进化分析。结

果(图1)显示,野生二粒小麦TdSBEs被划分为3
个类型GroupⅠ、GroupⅡ和GroupⅢ。GroupI包含

4个基因(TdSBE1-7A1、TdSBE1-7A2、TdSBE1-7B和

OsSBE1),没有拟南芥AtSBE基因;GroupⅡ包含8个

基 因 (TdSBE2a-2A、TdSBE2a-2B、TdSBE2b-2A、

TdSBE2b-2B、AtSBE2.2、AtSBE2.1、OsSBE2a 和

OsSBE2b),在GroupⅡ中,水稻和野生二粒小麦

中SBE基因又分为了SBE2a和SBE2b两类,拟
南芥与其关系相对较远;GroupⅢ包含4个基因,分
别为TdSBE3-7A、TdSBE3-7B、AtSBE3和OsSBE3。
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表1 TdSBEs基因的实时荧光定量PCR引物序列

Table1 Real-timefluorescentquantitativePCRprimerssequencesforTdSBEsgenes

基因
Gene

引物序列(5'-3')
Primersequence

TdSBE1-7A1 F:TGAGCCACCGAGATCTGTTC R:GTCAGCATCGTCGCATCAGA

TdSBE1-7A2 F:GTCTTCGCTTCGCTGGTCG R:ATATCGGAAGGTCGCCGAAG

TdSBE1-7B F:TCTTCGCTTCGCTGGTCG R:GAGAACTCTTCAAGGCCCCC

TdSBE2a-2A F:CCAAATGCCGGATGAAACCA R:TGCCCATCTCCTGGTTTTGG

TdSBE2a-2B F:CGAGAAAATAGGAGGCTCCAC R:ACCATCTGGAACAGGGATGC

TdSBE2b-2A F:GGAAGGGAGCCATCACGTAG R:CCCAGGAGTGGAGGAGAGTT

TdSBE2b-2B F:CCGACAAATGGATTGAACTT R:CCTAAACCCATTGTGATAAGTC

TdSBE3-7A F:TCACAGTCGGTCGATCGGAAAG R:CGTCTCTCCTGCAAACATCGAA

TdSBE3-7B F:TCACAGTCGGTCGATCGGAAAG R:CGTCTCTCCTGCAAACATCGAA

表2 野生二粒小麦TdSBE 基因信息及理化性质

Table2 GenomicinformationandphysicochemicalcharacteristicsofTdSBEgenefamilymembersinwildemmerwheat

基因
Gene

基因ID
GeneID 等电点pI

蛋白分子量
Molecularweightof
protein/Da

亚细胞定位
Subcellularlocalization

TdSBE1-7A1 TRIDC7AG076190 6.64 65518.04 Chloroplast

TdSBE1-7A2 TRIDC7AG076220 6.06 151934.40 Chloroplast
TdSBE1-7B TRIDC7BG073100 6.08 153928.26 Chloroplast
TdSBE2a-2A TRIDC2AG042370 5.37 93016.24 Chloroplast

TdSBE2a-2B TRIDC2BG045480 5.37 91094.13 Chloroplast
TdSBE2b-2A TRIDC2AG045200 5.52 90994.76 Chloroplast

TdSBE2b-2B TRIDC2BG047810 5.42 91316.17 Chloroplast
TdSBE3-7A TRIDC7AG046940 6.22 103500.24 Chloroplast

TdSBE3-7B TRIDC7AG040790 6.34 107393.79 Chloroplast

  拟南芥SBE基因(ID)分别为AtSBE2.1(AT2G36390)、AtSBE2.2(AT5G03650)和AtSBE3(AT3G20440)。水稻的SBE基因(ID)分
别为OsSBE1(Os06t0726400)、OsSBE2a(Os04t0409200)、OsSBE2b(Os06t0367100)和OsSBE3(Os02t0528200)。

TheSBEs(ID)inArabidopsisareAtSBE2.1(AT2G36390),AtSBE2.2(AT5G03650)andAtSBE3(AT3G20440),respectively.The
SBES(ID)inriceareOsSBE1(Os06t0726400),OsSBE2a(Os04t0409200),OsSBE2b(Os06t0367100)andOsSBE3(Os02t0528200),re-
spectively.

图1 野生二粒小麦TdSBEs系统发育分析

Fig.1 PhylogeneticanalysisofTdSBEsinwildemmerwheat
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除了TdSBE1-7A1基因外显子数目为6个外,其
余TdSBEs外显子位置相对保守,数目相近,介于

20~22之间(图2)。
保守基序motif分析发现,TdSBEs大部分成员

的motif相对保守(图2)。相较而言,仅TdSBE1-
7A1基因的 motif较少,缺少 motif4、motif6和

motif8;TdSBE1-7A2和TdSBE1-7B,除 motif6
外,其余motif均出现1次重复,表明不同亚家族

间基因保守基序的位置与数目差异较大,其可能

赋予不同亚家族间功能分化。

2.3 顺式作用元件分析

DNA结合转录因子通常通过识别靶基因启

动子 区 域 的 顺 式 作 用 元 件 发 挥 作 用。提 取

TdSBEs启 动 子 上 游 2000bp 序 列,并 利 用

PlantCare在线工具进行分析,共鉴定到17个顺

式作用元件(图3),其功能主要参与植物胁迫响

应、生长发育和植物激素调控。值得注意的是,

TdSBE1基因的启动子区域包含了与赤霉素反

应、脱落酸反应、茉莉酸反应、干旱诱导、光反应、

低温反应、厌氧诱导、缺氧特异性诱导反应、分生

组织表达和醇溶蛋白代谢有关的元件。TdSBE2
基因除了包含了赤霉素反应、脱落酸反应、茉莉酸

反应、干旱诱导、光反应、低温反应、厌氧诱导、缺
氧特异性诱导反应和分生组织表达元件,还被鉴

定出 与 根 和 胚 乳 特 异 性 表 达 相 关 的 元 件。

TdSBE3基因启动子区域的顺式作用元件主要

参与赤霉素反应、脱落酸反应、茉莉酸反应、光
反应、缺氧特异性诱导反应和分生组织表达。

以上结果表明,野生二粒小麦TdSBEs启动子顺

式调控元件涉及诸多调控。在启动区域发现了

光反应元件,TdSBEs的调控可能受到光周期的

诱导。TdSBE2中还发现了胚乳特异性表达相

关的元件,TdSBE2可能在淀粉合成中具有重要

作用,也涉及到多个植物激素反应和逆境反应,

说明了TdSBEs家族调控机制的复杂性。

图2 TdSBEs基因结构和 motif保守性分析

Fig.2 GenestructureandmotifconservationanalysesofTdSBEs

图3 TdSBEs启动子顺式作用元件分析

Fig.3 Analysisofcis-actingelementsinpromoterregionofTdSBEs
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2.4 染色体定位及共线性分析

野生二粒小麦TdSBEs成员主要分布在第二

和第七同源群即2A、2B、7A和7B上(图4)。经

共线性 分 析,有4组 基 因 表 现 出 共 线 性 特 征

(TdSBE1-7A2 和TdSBE1-7B、TdSBE2a-2A 与

TdSBE2a-2B、TdSBE2b-2A 与 TdSBE2b-2B、
TdSBE3-7A 与TdSBE3-7B),基因TdSBE1-7A1
与TdSBE1-7A2串联重复(图5)。TdSBEs基因

在进化过程中仅出现一次串联复制事件,在进化

过程中具有高度保守性。

图4 TdSBEs基因染色体分布

Fig.4 ChromosomelocationofTdSBEsgenes

图5 TdSBEs基因共线性分析

Fig.5 CollinearanalysisofTdSBEsgenes
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2.5 TdSBEs基因表达模式分析

通过对来自小麦公共数据库 WheatOmics1.0
中野生二粒小麦根、叶、穗、颖、花、籽粒、旗叶中不

同基因表达热图分析,TdSBE1主要在穗和籽粒

中表达,且在籽粒中表达量更高(图6);TdSBE2a
主要在花和籽粒中表达,播后112d花中表达量

最高。TdSBE2b在播后134d籽粒中表达量最

高;TdSBE3主要在穗和叶中表达;9个TdSBEs在

穗和籽粒中的表达量明显比其他组织高,而在根和

颖中表达量较低。这说明TdSBE1、TdSBE2a和

TdSBE2b主要对籽粒形成发挥功能,可能对淀粉

合成具有重要贡献,而TdSBE3在叶和穗组织中

表达量较高,可能在生长发育中发挥了一定的功

能。野生二粒小麦TdSBEs基因的表达模式具有

高度的组织和时间特异性,相同亚家族内的不同

成员 间 表 达 模 式 相 近。通 过 qRT-PCR 分 析,

TdSBE3在穗中的表达量高于籽粒中的表达量,
其他TdSBEs基因均在籽粒中的表达量高于穗

中的 表 达 量,与 公 共 数 据 库 中 下 载 的 数 据

TdSBEs基因表达结果一致(图7)。

  组织名后天数或长度是取样时间或长度,其中天数为播种后天数。
Thedaynumberorlengthafterthetissuenamesisthesamplingtimeorlength,andthedaynumberrefertothedaynumberaftersowing.

图6 不同发育时期不同组织中TdSBEs基因的表达模式

Fig.6 GeneexpressionofTdSBEsindifferenttissuesatdifferentstages

图7 不同TdSBEs基因在穗和籽粒中的表达

Fig.7 ExpressionlevelsofdifferentTdSBEsgenesinspikeandgrain
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3 讨论

淀粉分支酶基因在支链淀粉合成过程中居于

重要位置,与淀粉含量、颗粒结构及其他性质关联

密切。本研究利用生物信息学,从野生二粒小麦

全基因组层面出发,经过保守结构域筛选验证,共
鉴定到9个TdSBEs基因。理化性质分析发现,
不同亚家族成员在分子量大小、等电点范围、氨基

酸个数均有较大差异,相同亚家族成员间分子量

大小、等 电 点 范 围、氨 基 酸 个 数 差 异 不 大。

TdSBEs基因等电点均在5~7之间,表明蛋白为

酸性氨基酸,与小麦上的报道一致[2]。TdSBEs
基因亚细胞定位均在叶绿体,说明该家族成员可

能在物质合成通路中发挥作用。
与拟南芥、水稻及其他谷物作物系统发育进

化研究相近[20],TdSBEs基因可被划分成3组。
其中,GroupI仅有野生二粒小麦和水稻基因,而

GroupⅡ和GroupⅢ同时包含野生二粒小麦、水
稻和拟南芥SBE基因。通过分析基因结构发现,
整个家族的外显子数目差异不大,且内含子、外显

子数目较多。亚家族内的不同成员间具有相似的

基因结构,说明其在功能上可能具有相似性。野

生二粒小麦TdSBEs基因保守基序 motif的位置

与顺序几乎没有差异,说明此家族在进化过程中

相对保守。同时,我们鉴定到的TdSBE1-7A1与

TdSBE1-7A2为串联复制基因,在功能上可能具

有相似性。
野生二粒小麦TdSBEs基因启动子区域共鉴

定到17种顺式作用元件,主要参与 MYB干旱诱

导、脱落酸反应、赤霉素反应、MeJA反应、低温反

应、光响应、与分生组织表达相关、厌氧诱导、缺氧

特异性诱导的增强子、胚乳表达、调节根特异性和

玉米醇溶蛋白代谢等方面。在前人研究中,淀粉

合成代谢受到植物自身调节与光照时间长短的调

控,SBE基因的表达呈现出了昼夜波动[21,22]。与

此相应,野生二粒小麦TdSBEs基因启动子区域

也包含多个光反应元件,该结果在拟南芥、马铃薯

中也被报道[4]。此外,在木薯中,SBE家族成员

包含与脱落酸反应、赤霉素反应和茉莉酸反应相

关的多个元件[23],与本研究所得结果一致,表明

野生二粒小麦TdSBEs基因表达可能受植物激素

调控。本研究还在TdSBE2中还鉴定到了与胚乳

表达相关的元件和根特异性元件。
前人研究表明,SBE基因在淀粉合成中起着

关键作用,SBE2基因的缺失可导致豌豆中淀粉

含量急剧减少[24]。通过对野生二粒小麦TdSBEs
基因表达模式分析,发现TdSBE2s基因在籽粒中

呈现高表达,可能在淀粉合成过程也发挥了重要

功能。此外,TdSBEs基因表达模式具有时空特

异性,这与六倍体普通小麦中的报道一致[2]。

4 结论

本研究在野生二粒小 麦 中 鉴 定 出 了9个

TdSBEs基因,主要分布在第二同源群和第七同

源群。在TdSBEs启动子区域,发现大量的顺式

元件,这些元件与激素反应、植物生长发育、植物

抗逆有关,TdSBEs可能受到光周期与激素的调

控。根 据 基 因 的 表 达 谱 及 qRT-PCR 结 果,

TdSBEs主要在穗和籽粒中表达,TdSBE1在穗中

和籽粒形成后期表达量较高,TdSBE2a在籽粒中

比TdSBE2b表达得更早,TdSBE3在穗叶中表达

量较高。
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