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显提高。本试验由于田间沟系密布，排水畅通，管理精细，因

此各试验小区倒伏相对较轻，镇麦１２号在大面积应用时，在
追求高产的同时应充分考虑倒伏的风险，选择适合的播量和

施肥量。建议苏州北部沿长江沙土地区 在 播 量 为

２２８．１５ｋｇ／ｈｍ２的条件下施氮 ３００ｋｇ／ｈｍ２ 或在播量为
２０２．８０ｋｇ／ｈｍ２的条件下施氮３６０ｋｇ／ｈｍ２，南部环太湖黏土
地区在播量为２０２．８０ｋｇ／ｈｍ２的条件下施氮３００ｋｇ／ｈｍ２或在
播量为１７７．４５ｋｇ／ｈｍ２的条件下施氮３６０ｋｇ／ｈｍ２。由于２０１７
年小麦生长中后期的特殊气候条件，小麦千粒质量较常年偏

高，需要对气候正常年份镇麦１２号千粒质量位于正常范围内
不同处理因素之间的差异情况进行进一步验证，计划下一正

季在张家港、常熟、太仓沿长江沙土和昆山、吴中、吴江环太湖

黏土地区选择播量和施肥量的优良组合对镇麦１２号进行扩
大示范种植和技术优化，以促进镇麦 １２号在全市的推广
应用。

致谢：感谢林一波推广研究员对本文的指导！
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谷胱甘肽调节水稻幼苗根系生长的分子机制

崔桂彩，付童童，孙川惠，宋新华，蔡瑞涛，赵凤云
（山东理工大学生命科学学院，山东淄博２５５０４９）

　　摘要：拟用中花１１水稻（ＯｒｙｚａｓａｔｉｖａＬ．）分析谷胱甘肽（ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ，简称 ＧＳＨ）及其合成抑制剂丁硫氨酸 －亚砜
亚胺（ｂｕｔｈｉｏｎｉｎｅｓｕｌｆｏｘｉｍｉｎｅ，简称ＢＳＯ）处理对水稻幼苗根系生长及生长素和细胞周期基因表达的影响。结果表明，在
处理后５～９ｄ时，ＧＳＨ促进了水稻根系，特别是侧根的形成和生长，而 ＢＳＯ则显著抑制了根系的生长。对用 ＧＳＨ、
ＢＳＯ处理６ｄ时的ＤＲ５－ＧＵＳ［ＧＵＳ（β－ｇｌｕｃｕｒｏｎｉｄａｓｅ）是β－葡萄糖苷酸酶］转基因水稻（以中花１１号为背景）分析发
现，ＧＳＨ加快了生长素在根系的梯度分布，而 ＢＳＯ则延缓了生长素的梯度分布，引起生长素在初生根根尖的过度积
累。从分子水平分析显示，ＧＳＨ、ＢＳＯ处理后 ６ｄ时，水稻幼苗根系中分别有 ２３个生长素基因（如 ＯｓＹＵＣＣＡ７、
ＯｓＰＩＮ１ｃ、ＯｓＡＲＦ１和ＯｓＩＡＡ７等）和１９个细胞周期基因（如 Ｏｒｙｚａ；ＣｙｃＡ３；１、Ｏｒｙｚａ；ＣｙｃＤ４；２、Ｏｒｙｚａ；ＣＤＫＣ；２和 Ｏｒｙｚａ；
ＫＲＰ；１等）的表达有明显差异。以上试验结果表明，ＧＳＨ是调节水稻幼苗根系生长的重要信号分子，它可能通过影响
这些生长素和细胞周期基因的表达及生长素的分布而参与水稻根系生长的调节。

　　关键词：谷胱甘肽；生长素基因；水稻根系；细胞周期基因
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　　谷胱甘肽（ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ，简称 ＧＳＨ）是植物细胞内的主要
抗氧化剂和信号分子之一，在植物的生长发育和抗逆过程中

有重要的调节作用［１］。研究表明，ＧＳＨ可以促进番茄再生根
的形成，但是会抑制其伸长生长，此外，ＧＳＨ合成抑制剂丁硫
氨酸－亚砜亚胺（ｂｕｔｈｉｏｎｉｎｅｓｕｌｆｏｘｉｍｉｎｅ，简称 ＢＳＯ）也会抑制
再生根的伸长生长，而对再生根的数量没有明显影响［２］。进

一步的研究发现，在培养基中添加生长素会明显提高再生根

中的ＧＳＨ水平，从而抑制根的生长，说明在器官形成过程中
生长素和ＧＳＨ之间存在一定的联系。ＢＳＯ阻滞拟南芥初生
根的生长，抑制其生长素运输基因 ＰＩＮ１、ＰＩＮ２、ＰＩＮ７的表达
和生长素在根尖的积累［１］，但是对不定根的 ＰＩＮ１表达无影
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响。Ｃｈｅｎｇ等的报道表明，增加 ＧＳＨ含量，会提高拟南芥对
干旱和高盐等逆境的抗性，激活生长素合成基因（如 ＹＵＣ２）
的表达，调节细胞分裂相关基因的表达［３］。在拟南芥阻断根

生长突变体 ｒｏｏｔｍｅｒｉｓｔｅｍｌｅｓｓ１中，ＧＳＨ的合成强烈减少，该突
变体的表型与ＢＳＯ引起的生长阻滞类似［４］。ＧＳＨ是维持拟
南芥根分生组织细胞分裂必需的信号分子，添加外源谷胱甘

肽会促进细胞分裂，相反，添加 ＢＳＯ会抑制细胞分裂［５］。在

植物细胞早期分裂过程中，ＧＳＨ和 ＤＮＡ共存于细胞核内，从
Ｇ１期到Ｓ期，ＧＳＨ对维持核内氧化还原状态平衡和基因表达
起着重要的调节作用［６］。ＧＳＨ调节拟南芥细胞周期相关基
因如ＲＣＫ和ＳＡＰ的表达［３］。这些研究表明，ＧＳＨ在对植物生
长发育的调节与生长素和细胞分裂之间有密切关系。本试验

旨在通过分析ＧＳＨ和 ＢＳＯ对水稻幼苗根系生长、生长素分
布及生长素和细胞周期基因表达的影响，探讨ＧＳＨ调节水稻
幼苗根系生长的机制。

１　材料与方法

１．１　材料与处理
采用中花１１号水稻（ＯｒｙｚａｓａｔｉｖａＬ．）种子（由山东理工

大学植物逆境实验室保存），去壳后依次用７５％乙醇（处理
３０ｓ）、０．１％氯化汞（处理 １５ｍｉｎ）、２％次氯酸钠（处理
２０ｍｉｎ）消毒，再用灭菌水冲洗干净。将种子分别植入含有
５ｍｍｏｌ／ＬＧＳＨ与０．１ｍｍｏｌ／Ｌ谷胱甘肽合成抑制剂 ＢＳＯ的
ＭＳ培养基上，于 光—暗周期为 １４ｈ—１０ｈ、光照度为
２００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）、昼—夜温度周期为２６℃—２０℃、相对湿
度约为５０％～６０％的培养箱内培养，培养３～９ｄ后进行数据
统计与分析。每个处理独立重复３次，每次设３个平行处理。
１．２　根系生长指标的统计

根系生长指标的统计包括所有根（初生根、不定根和侧

根）的数量和长度，每个独立重复至少统计２０株，统计数据
用每株的平均值来表示。

１．３　根系生长素分布的测定
将ＤＲ５－ＧＵＳ转基因水稻（以水稻中花１１号为背景）种

子灭菌消毒后，分别植入含有５ｍｍｏｌ／ＬＧＳＨ和０．１ｍｎｏｌ／Ｌ
ＢＳＯ的ＭＳ培养基上，在上述同样条件下培养６ｄ，然后进行
ＧＵＳ（β－ｇｌｕｃｕｒｏｎｉｄａｓｅ，即β－葡萄糖苷酸酶）活性测定，分析
根系生长素的分布和积累变化［７］。每个处理至少设２０株。
１．４　根系生长素和细胞周期基因转录活性的分析

将中花１１号水稻种子消毒后，分别植入含有５ｍｍｏｌ／Ｌ

ＧＳＨ和０．１ｍｍｏｌ／ＬＢＳＯ的ＭＳ培养基上培养６ｄ（培养条件
同“１．１”节），用 ＴＲＩｚｏｌ试剂提取总 ＲＮＡ，取 １μｇＲＮＡ，用
ＴａＫａＲａ公司的 ＲＮＡＰＣＲＫｉｔ（ＡＭＶ）Ｖｅｒ．３．０反转录为
ｃＤＮＡ。所有处理用等量ｃＤＮＡ进行ＰＣＲ反应，以Ｏｓａｃｔｉｎ１基
因作内标，采用Ｇｅｌ－ＰｒｏＡｎａｌｙｚｅｒ软件对基因转录活性进行
半定量分析。将对照的转录活性设置为１，基因表达水平≥
１．３为上调，≤０．７为下调。每种处理的 ＰＣＲ反应在相同条
件下独立重复３次。
１．５　数据处理

试验数据用ＳＰＳＳ软件进行统计分析，数据用平均值±标
准误差表示，用单因素方差分析不同处理之间的差异，Ｐ＜
０．０５表示差异显著。
１．６　试验时间和地点

本研究所有试验均于２０１５年９月至２０１７年３月进行，
在山东理工大学生命科学学院植物分子生物学等相关实验室

完成。

２　结果与分析

２．１　ＧＳＨ、ＢＳＯ对水稻幼苗根系生长的影响
２．１．１　ＧＳＨ、ＢＳＯ对水稻幼苗初生根长度及其侧根数量和长
度的影响　与对照组相比，水稻幼苗在处理后５～９ｄ期间，
ＢＳＯ显著抑制了初生根的伸长生长，而ＧＳＨ则促进了其生长
（图１－Ａ）。如试验后７ｄ时，ＢＳＯ处理的初生根长度比对照
降低了４９．７％（Ｐ＜０．０１），试验后５ｄ时，ＧＳＨ处理的初生根
长度比对照增加了３７．６％（Ｐ＜０．０１）。由图１－Ｂ可见，ＧＳＨ
处理７～９ｄ时，初生根上侧根的数量比对照显著增加；相反，
在相同的时间内，ＢＳＯ处理的初生根上的侧根数量明显比对
照的少。如试验后９ｄ时，ＧＳＨ处理的初生根上的侧根数量
比对照增加了３２．６％（Ｐ＜０．０１），而 ＢＳＯ处理的初生根上的
侧根数量比对照减少了 ５２．５％（Ｐ＜０．０１）。与对照相比，
ＢＳＯ极显著抑制了初生根上侧根的伸长生长（Ｐ＜０．０１），
ＧＳＨ则在一定程度上促进了其生长（图１－Ｃ）。
２．１．２　ＧＳＨ、ＢＳＯ对水稻幼苗不定根数量和长度的影响　由
图２可以看出，在试验后３～９ｄ期间，水稻幼苗不定根的数
量（图２－Ａ）和长度（图２－Ｂ）有与图１类似的变化趋势，其
中ＢＳＯ处理的不定根数量和长度明显不及对照。试验后９ｄ
时，ＢＳＯ处理的不定根的数量、长度分别比对照减少了
５２５％、５２．６％，且与其他处理差异极显著（Ｐ＜０．０１），但是
ＧＳＨ处理的不定根数量和长度与对照之间差异不显著。
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２．１．３　ＧＳＨ、ＢＳＯ对水稻幼苗不定根上侧根数量和长度的影
响　用ＧＳＨ处理７～９ｄ时，水稻幼苗不定根上的侧根数量
（图３－Ａ）、长度（图３－Ｂ）都比对照的显著增加。可见 ＧＳＨ
加快了不定根上侧根的形成和生长。如 ＧＳＨ处理９ｄ时，不

定根上侧根的数量比对照的增加了３．４倍（Ｐ＜０．０１）。相
反，在整个试验期间ＢＳＯ处理完全抑制了水稻幼苗不定根上
侧根的形成（Ｐ＜０．０１）。

２．２　ＧＳＨ、ＢＳＯ对水稻幼苗根系生长素积累和分布的影响
生长素的积累和梯度分布对水稻幼苗根系的生长和发育

有重要的调节作用。为进一步了解 ＧＳＨ、ＢＳＯ处理对水稻根
系生长的影响与生长素积累和分布之间的关系，本试验用

ＤＲ５－ＧＵＳ转基因水稻分析了 ＧＳＨ、ＢＳＯ处理６ｄ的根系生
长素变化。由图４可见，与对照组相比，ＧＳＨ加快了生长素在
整个根系的梯度分布，减少了生长素在初生根根尖的过度积

累，促进了侧根的形成和发育。相反，ＢＳＯ则延迟了生长素的
梯度分布，引起生长素在根尖的过量积累，阻滞了侧根的形成。

２．３　ＧＳＨ、ＢＳＯ对水稻幼苗根系生长素基因表达的影响
生长素在根系的积累和分布与生长素信号途径上关键基

因家族ＯｓＹＵＣＣＡｓ（生长素合成）、ＯｓＰＩＮｓ（生长素极性运输）
和ＯｓＡＲＦｓ／ＯｓＩＡＡｓ（生长素应答）基因的表达有关。本试验比
较分析了ＧＳＨ、ＢＳＯ处理６ｄ的水稻幼苗根系中６２个生长素
基因表达的变化。结果显示，与对照相比，ＧＳＨ、ＢＳＯ处理引
起表达变化的基因有２３个（图５），其中 ＧＳＨ处理后表达上
调的基因有 ６个，分别是 ＯｓＹＵＣＣＡ７、ＯｓＰＩＮ１ｃ、ＯｓＰＩＮ１０ｂ、
ＯｓＡＲＦ７、ＯｓＡＲＦ８、ＯｓＡＲＦ２５；ＢＳＯ处理后表达上调的基因有１５
个，包 括 ＯｓＹＵＣＣＡ３、ＯｓＹＵＣＣＡ６、ＯｓＹＵＣＣＡ７、ＯｓＰＩＮ１ａ、
ＯｓＡＲＦ１、ＯｓＡＲＦ２、ＯｓＡＲＦ６、ＯｓＡＲＦ１９、ＯｓＡＲＦ２１、ＯｓＩＡＡ７、
ＯｓＩＡＡ１７、ＯｓＩＡＡ２１、ＯｓＩＡＡ２３、ＯｓＩＡＡ２４和 ＯｓＩＡＡ２７，表达下调的
基因有 ６个，包括 ＯｓＰＩＮ１ｃ、ＯｓＡＲＦ７、ＯｓＡＲＦ８、ＯｓＡＲＦ１５、
ＯｓＡＲＦ１７和ＯｓＩＡＡ１９。以上结果表明，ＧＳＨ、ＢＳＯ处理对根系
生长素积累和分布的影响可能与生长素基因的差异表达有密

切关系。

２．４　ＧＳＨ、ＢＳＯ对水稻幼苗根系细胞周期基因表达的影响
细胞周期调控是控制水稻根系生长发育的重要因素之

一。为进一步分析ＧＳＨ、ＢＳＯ处理对根系生长的影响与细胞
周期之间的关系，本试验检测了ＧＳＨ、ＢＳＯ处理６ｄ的水稻幼
苗根系中５６个细胞周期核心基因表达的变化情况。由图６

—１７—江苏农业科学　２０１９年第４７卷第２期



可见，与对照相比，ＧＳＨ、ＢＳＯ处理后有１９个基因的表达发生
了明显变化，其中 ＧＳＨ激活表达的基因有 ６个，分别是
Ｏｒｙｚａ；ＣｙｃＡ２；１、Ｏｒｙｚａ；ＣｙｃＡ３；１、Ｏｒｙｚａ；ＣｙｃＢ２；１、Ｏｒｙｚａ；ＣｙｃＬ１；
１、Ｏｒｙｚａ；ＣＤＫＣ；２和Ｏｒｙｚａ；ＲＢ；１，抑制表达的基因也有６个，
包括Ｏｒｙｓａ；ＣｙｃＢ１；１、Ｏｒｙｚａ；ＣｙｃＤ２；２、Ｏｒｙｚａ；ＣｙｃＤ４；１、Ｏｒｙｚａ；
ＣｙｃＤ４；２、Ｏｒｙｚａ；ＣｙｃＤ６；１和 Ｏｒｙｚａ；ＣＤＫＣ；３。ＢＳＯ上调表达
的基因有４个，分别是Ｏｒｙｚａ；ＣｙｃＡ３；２、Ｏｒｙｚａ；ＣｙｃＤ６；１、Ｏｒｙｚａ；
ＫＲＰ；１和Ｏｒｙｚａ；ＲＢ；１，下调表达的基因有１３个，包括 Ｏｒｙｚａ；
ＣｙｃＡ２；１、Ｏｒｙｚａ；ＣｙｃＡ３；１、Ｏｒｙｓａ；ＣｙｃＢ１；１、Ｏｒｙｚａ；ＣｙｃＢ１；２、
Ｏｒｙｚａ；ＣｙｃＢ２；１、Ｏｒｙｚａ；ＣｙｃＤ２；２、Ｏｒｙｚａ；ＣｙｃＤ７；１、Ｏｒｙｚａ；
ＣｙｃＬ１；１、Ｏｒｙｚａ；ＣＤＫＡ；１、Ｏｒｙｚａ；ＣＤＫＢ；２、Ｏｒｙｚａ；ＣＤＫＣ；２、
Ｏｒｙｚａ；ＣＤＫＣ；３和Ｏｒｙｚａ；ＣＤＫＦ；３。值得注意的是，本试验中
的ＢＳＯ抑制了Ｏｒｙｚａ；ＣｙｃＡ２；１等多数细胞周期进程中的正调
控基因的表达，而促进了负调控基因 Ｏｒｙｚａ；ＫＲＰ；１、Ｏｒｙｚａ；
ＲＢ；１的表达，因此ＢＳＯ对水稻幼苗根系，特别是侧根的形成
和发育的抑制作用与其阻滞细胞分裂有很大关系。

３　讨论

有研究表明，在根系形成过程中，生长素和 ＧＳＨ之间存
在一定联系，适量的ＧＳＨ有利于根系的生长，而 ＧＳＨ含量过
高或过低都会抑制根的生长［２］，ＢＳＯ会抑制拟南芥初生根的
生长［１］。本试验得到类似的结果，即ＧＳＨ促进了水稻幼苗特
别是侧根的形成和发育，而 ＢＳＯ则显著抑制了初生根、不定
根和侧根的生长。Ｋｏｐｒｉｖｏｖａ等研究发现，ＢＳＯ抑制生长素运
输基因 ＰＩＮ１、ＰＩＮ２和 ＰＩＮ７的表达和生长素在根尖的积
累［１］。Ｃｈｅｎｇ等报道，外源 ＧＳＨ激活了生长素合成基因（如
ＹＵＣ２）的表达［３］。本试验结果也表明，ＧＳＨ、ＢＳＯ对生长素信
号途径上某些关键基因（如 ＯｓＹＵＣＣＡ７、ＯｓＰＩＮ１ｃ、ＯｓＡＲＦ１和
ＯｓＩＡＡ７等）的表达调节存在明显差异，它们可能通过调节这
些基因的表达来影响生长素在根系的梯度分布，进而调控根

系的生长和发育。细胞周期是调控植物生长发育的关键因素

之一。ＧＳＨ是维持拟南芥根分生组织细胞分裂必需的信号
分子。添加外源ＧＳＨ可促进细胞分裂，调节拟南芥细胞周期
相关基因如（ＲＣＫ和ＳＡＰ）的表达［３］。相反，添加ＢＳＯ会抑制
细胞分裂［５］。在本试验中，在ＧＳＨ、ＢＳＯ处理条件下有１９个
细胞 周 期 基 因 （如 Ｏｒｙｚａ；ＣｙｃＡ３；１、Ｏｒｙｚａ；ＣｙｃＤ４；２、
Ｏｒｙｚａ；ＣＤＫＣ；２和 Ｏｒｙｚａ；ＫＲＰ；１等）的表达差异显著。特别
值得注意的是，ＢＳＯ抑制了多数细胞周期正调控基因如
Ｏｒｙｚａ；ＣｙｃＡ３；１的表达，而激活了负调控基因如 Ｏｒｙｚａ；ＫＲＰ；１
的表达，推测ＢＳＯ对根系生长的抑制作用可能与其延缓细胞
分裂进程有密切关系。本试验结果表明，ＧＳＨ是调节水稻幼
苗根系生长的重要信号分子，它可能通过影响生长素和细胞

周期基因表达及生长素分布而参与水稻根系生长的调节。
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