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　　摘要：ＲＩＮＧ－Ｈ２家族基因参与植物的多个生物学过程，ＰｔｒＲＨＨ９４是毛果杨木质化组织内高丰度表达的ＲＩＮＧ－
Ｈ２基因。为了探究ＰｔｒＲＨＨ９４基因的功能，选择３组 ＰｔｒＲＨＨ９４待编辑靶位点，构建相应的 Ｃａｓ９／ｇＲＮＡ编辑载体，将
其遗传转化毛果杨，得到１０株转基因幼苗。ＤＮＡ测序结果显示，７株转基因幼苗体内的ＰｔｒＲＨＨ９４位点被编辑突变，３
株植株被鉴定为ＰｔｒＲＨＨ９４敲除突变体。与野生型毛果杨幼树相比，ＰｔｒＲＨＨ９４突变体幼树株高增加，茎节数也增多。
此外，ＰｔｒＲＨＨ９４突变体木材的纤维长度与野生型相比没有显著差异，表明ＰｔｒＲＨＨ９４参与了毛果杨茎生长的调控。
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　　ＲＩＮＧ基因是植物的一个超级基因家族，其编码
的氨基酸含有 ８个保守的半胱氨酸／组氨酸残基
（Ｃｙｓ－Ｘ２－Ｃｙｓ－Ｘ９－３９－Ｃｙｓ－Ｘ１－３－Ｈｉｓ－Ｘ２－３－
Ｃｙｓ／Ｈｉｓ－Ｘ２－Ｃｙｓ－Ｘ４－４８－Ｃｙｓ－Ｘ２－Ｃｙｓ，Ｘ表示
任意氨基酸），结合 ２个锌原子形成带状结构［１］。

拟南芥、苹果及水稻等 ＲＩＮＧ超级家族包括经典的
ＲＩＮＧ型和修饰的 ＲＩＮＧ型，经典的 ＲＩＮＧ型分为
ＲＩＮＧ－ＨＣ（Ｃ３ＨＣ４）、ＲＩＮＧ－Ｈ２（Ｃ３Ｈ２Ｃ３）亚家族，
而修饰的 ＲＩＮＧ型有 ＲＩＮＧ－ｖ、ＲＩＮＧ－Ｄ、ＲＩＮＧ－
Ｇ、ＲＩＮＧ－Ｓ／Ｔ等［２－４］。ＲＩＮＧ－Ｈ２类型的基因成员
数最多，预示其功能的重要性和复杂性。研究发

现，拟南芥经典的ＲＩＮＧ型和修饰的ＲＩＮＧ型均有泛
素连接酶Ｅ３活性［５］。据报道，ＲＩＮＧ－Ｈ２亚家族参
与植物的多种生物学过程，如激素生物合成［６－８］、信

号传导［９］、逆境响应及光形态建成［１０－１３］等。杨树

有１６个ＲＩＮＧ－Ｈ２成员，能在木质部组织内较特异
或高丰度表达［１４］，但是目前这些基因的遗传功能尚

未被鉴定。

ＰｔｒＲＨＨ９４是这１６个 ＲＩＮＧ－Ｈ２成员之一，其
启动子活性集中在毛果杨木质化的茎节组织［１４］，很

可能参与其茎的生长发育。为了鉴定毛果杨

ＰｔｒＲＨＨ９４基因的功能，本研究拟构建 ＰｔｒＲＨＨ９４基

因Ｃａｓ９／ｇＲＮＡ编辑载体，用其遗传转化毛果杨，获
得ＰｔｒＲＨＨ９４基因位点被编辑突变的遗传材料，并
基于突变体初步分析ＰｔｒＲＨＨ９４基因的功能。

１　材料与方法

１．１　试验材料
用１月龄毛果杨组培苗进行遗传转化，将温室

栽培至３月龄的毛果杨野生型及转基因幼树用于
ＰｔｒＲＨＨ９４基因突变表型分析。
１．２　主要试剂

ＥＸＴａｑ、ｐＭＤ１８－Ｔ，购自 ＴａＫａＲａ公司；植物基
因组ＤＮＡ一步法试剂盒，购自 Ｂｉｏｔｅｋｅ公司；Ｓｉｌｉｃａ
ＢｅａｄＤＮＡＧｅｌＥｘｔｒｃｔｉｏｎＫｉｔ，购自 ＴｈｅｒｍｏＳｃｉｅｎｔｉｆｉｃ
公司；Ｅ．Ｚ．Ｎ．ＡＰｌａｓｍｉｄＭｉｎｉＫｉｔ，购自Ｏｍｅｇａ公司；
ＫＯＤ－ｐｌｕｓ，购自 Ｔｏｙｏｂｏ公司；ＢｓａⅠ、高浓度 Ｔ４
ＤＮＡ连接酶，购自ＮｅｗＬａｂ公司。
１．３　试验方法
１．３．１　植物基因组 ＤＮＡ的提取　植物基因组
ＤＮＡ的提取材料为各毛果杨样品叶片，用液氮把叶
片研磨成粉末，加入植物基因组ＤＮＡ一步法试剂进
行提取，具体操作参照其说明书。

１．３．２　ＰＣＲ扩增　２０μＬＰＣＲ反应体系：１３．５μＬ
去离子水，２．０μＬｄＮＴＰ，２．０μＬ１０×Ｂｕｆｆｅｒ，０．５μＬ
ＴａｑＤＮＡ聚合酶，各０．５μＬ上下游引物，１．０μＬ模
板。扩增条件：９５℃ ５ｍｉｎ；９５℃ ３０ｓ，５８～６０℃
３０ｓ，７２℃ １．５ｍｉｎ，３５个循环；７２℃ ５ｍｉｎ。ＰＣＲ
产物用１．５％琼脂糖凝胶电泳检测。
１．３．３　ＰｔｒＲＨＨ９４基因编辑载体的构建 在扩增靶

—４４— 江苏农业科学　２０２０年第４８卷第２２期



位点序列片段ｇＲＮＡＴ１、ｇＲＮＡＴ２和ｇＲＮＡＴ３时，以稀
释１００倍的ＰＣＢＣ－ＤＴ１Ｔ２质粒为模板，ＤＴ１－ＢｓＦ、
ＤＴ２－ＢｓＲ、ＤＴ１－Ｆ０和ＤＴ２－Ｒ０为引物，ＰＣＲ扩增
后，将产物用琼脂糖电泳区分，切下目的条带的胶，

胶内回收的ＤＮＡ片段经ＢｓａⅠ酶切、Ｔ４ＤＮＡ连接酶
连接到植物基因编辑载体 ｐＨＳＥ４０１［１５］上。将连接
产物转化 ＤＨ５α大肠杆菌，筛选出含有 ｐＨＳＥ４０１－
ｇＲＮＡＴ１／Ｔ２／Ｔ３的单菌落，经测序鉴定后，将阳性质
粒导入ＧＶ３１０１农杆菌，用于毛果杨的转化。
１．３．４　毛果杨遗传转化及转基因植株的鉴定　毛
果杨遗传转化采用农杆菌介导法［１６］，选择１月龄毛
果杨幼苗，切取第２～３节茎段，长度约为１ｃｍ，用
农杆菌侵染后黑暗共培养４８ｈ，用无菌水清洗茎段
后，移至含有１０ｍｇ／Ｌ潮霉素的分化培养基上。将
抗性芽（２５ｄ）移至含有５ｍｇ／Ｌ潮霉素的生根培养
基上。提取转化植株的基因组 ＤＮＡ作为模板，用
ｚＣａｓ９－Ｒ／Ｆ、ｇＲＮＡＴ１／Ｔ２／Ｔ３特异引物进行 ＰＣＲ扩
增鉴定。

１．３．５　转基因植株体内 ＰｔｒＲＨＨ９４基因靶位点的
编辑鉴定　以转基因植株基因组ＤＮＡ为模板，用覆
盖靶位点的 ＰｔｒＲＨＨ９４－Ｒ／Ｆ引物进行 ＰＣＲ扩增，
产物胶回收后连接到 ｐＭＤ１８－Ｔ载体上，并转化
ＤＨ５α大肠杆菌。将筛选的阳性克隆进行 ＤＮＡ测
序，再与野生型ＰｔｒＲＨＨ９４基因序列进行对比，得到
靶位点被编辑的情况。

１．３．６　木材纤维长度的测量　取样品幼树第２０节
茎段，剥去树皮，浸泡在解离液（１０％硝酸 ＋１０％铬
酸）中，６０℃水浴７ｈ，使纤维、导管细胞从木材组织
上解离下来，用１％酸性品红染色后，在光学显微镜
下测量纤维长度，每个样品共统计２００个纤维细胞。
１．３．７　数据分析　采用 ＳＰＳＳ１７．０软件中的独立
样本ｔ检验法对株高、茎节数进行差异显著性分析，
当Ｐ＜０．０５时，表示差异显著。用 ＧｒａｐｈｐａｄＰｒｉｓｍ
５．０软件对纤维长度分布情况进行制图。
１．３．８　本研究所用引物　本研究所用引物情况见
表１。

表１　所用引物及序列

基因 用途 引物名称 引物序列（５′→３′）

ＰｔｒＲＨＨ９４ ｇＲＮＡＴ１ ＤＴ１－Ｆ０ ＴＧＣＣＴＴＣＧＴＧＴＡＣＡＧＣＴＴＣＡＴＧＴＴＴＴＡＧＡＧＣＴＡＧＡＡＡＴＡＧＣ

ＤＴ２－Ｒ０ ＡＡＣＧＴＣＧＧＡＴＣＡＡＧＴＴＣＡＴＣＣＧＣＡＡＴＣＴＣＴＴＡＧＴＣＧＡＣＴＣＴＡ

ＤＴ１－ＢｓＦ ＡＴＡＴＡＴＧＧＴＣＴＣＧＡＴＴＧＣＣＴＴＣＧＴＧＴＡＣＡＧＣＴＴＣＡＴＧＴＴ

ＤＴ２－ＢｓＲ ＡＴＴＡＴＴＧＧＴＣＴＣＴＡＡＡＣＧＴＣＧＧＡＴＣＡＡＧＴＴＣＡＴＣＣＧＣ

ｇＲＮＡＴ２ ＤＴ１－Ｆ０ ＡＴＡＴＡＴＧＧＴＣＴＣＧＡＴＴＧＧＣＴＴＧＴＡＧＧＡＧＡＡＴＣＡＣＡＧＧＴＴ

ＤＴ２－Ｒ０ ＡＡＣＴＧＣＴＴＧＣＡＣＡＧＧＴＴＴＣＡＴＡＣＡＡＴＣＴＣＴＴＡＧＴＣＧＡＣＴＣＴＡＣ

ＤＴ１－ＢｓＦ ＡＴＡＴＡＴＧＧＴＣＴＣＧＡＴＴＧＧＣＴＴＧＴＡＧＧＡＧＡＡＴＣＡＣＡＧＧＴＴ

ＤＴ２－ＢｓＲ ＡＴＴＡＴＴＧＧＴＣＴＣＴＡＡＡＣＴＧＣＴＴＧＣＡＣＡＧＧＴＴＴＣＡＴＡＣ

ｇＲＮＡＴ３ ＤＴ１－Ｆ０ ＴＧＣＡＴＣＣＧＡＧＧＡＴＴＡＡＡＧＡＴＧＧＴＴＴＴＡＧＡＧＣＴＡＧＡＡＡＴＡＧＣ

ＤＴ２－Ｒ０ ＡＡＣＡＡＡＴＣＡＴＡＧＡＡＧＣＴＧＡＡＧＧＣＡＡＴＣＴＣＴＴＡＧＴＣＧＡＣＴＣＴＡＣ

ＤＴ１－ＢｓＦ ＡＴＴＡＴＴＧＧＴＣＴＣＴＡＡＡＣＡＡＡＴＣＡＴＡＧＡＡＧＣＴＧＡＡＧＧＣ

ＤＴ２－ＢｓＲ ＡＴＡＴＡＴＧＧＴＣＴＣＧＡＴＴＧＣＡＴＣＣＧＡＧＧＡＴＴＡＡＡＧＡＴＧＧＴＴ

ｚＣａｓ９ 位点编辑鉴定 ＰｔｒＲＨＨ９４－Ｆ ＴＣＣＴＴＣＧＴＧＴＡＣＡＧＣＴＴＣＡＴＡＡＧＧ

ＰｔｒＲＨＨ９４－Ｒ ＣＣＴＧＴＣＧＧＡＴＣＡＡＧＴＴＣＡＴＣＣＧＡ

转基因鉴定 ｚＣａｓ－Ｆ ＴＧＡＧＡＡＣＡＴＣＧＴＣＡＴＴＧＡＧＡＴＧＧ

ｚＣａｓ－Ｒ ＣＡＧＣＴＴＧＴＣＡＴＴＣＴＣＡＴＣＧＴＡＣＴ

２　结果与分析

２．１　ｐＨＳＥ４０１－ＰｔｒＲＨＨ９４基因编辑载体的构建
ＰｔｒＲＨＨ９４基因的突变通过 Ｃａｓ９／ｇＲＮＡ基因编

辑技术来实现，在 ＰｔｒＲＨＨ９４基因外显子上设计并
选出３个特异靶位点序列 Ｔ１～Ｔ３（图 １－ａ）。以
ｐＣＢＣ－ＤＴ１Ｔ２质粒为模板，分别 ＰＣＲ扩增出带有

特异靶位点序列的 ｇＲＮＡＴ１、ｇＲＮＡＴ２和 ｇＲＮＡＴ３片
段（图１－ｂ）。分别割胶回收各片段，用 ＢｓａⅠ酶切
后连接到 ｐＨＳＥ４０１植物基因编辑载体上（图 １－
ｃ）。将连接产物转化 ＤＨ５α大肠杆菌，提取阳性菌
落质粒，进行电泳检测（图１－ｄ），测定插入片段的
ＤＮＡ序列，得到 Ｃａｓ９／ｇＲＮＡＴ１／Ｔ２／Ｔ３－ＰｔｒＲＨＨ９４
编辑载体。将构建的载体导入ＧＶ３１０１农杆菌，用
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于随后的毛果杨遗传转化。

２．２　Ｃａｓ９／ｇＲＮＡ－ＰｔｒＲＨＨ９４转化毛果杨及分子
鉴定

以１月龄的毛果杨无菌苗为转化受体，经过侵
染、抗性愈伤形成、抗性愈伤组织分化出芽、抗性芽

生根的过程，转入 Ｃａｓ９／ｇＲＮＡＴ１／Ｔ２／Ｔ３－ＰｔｒＲＨＨ９４
基因（图２－ａ～图２－ｆ）。盆栽后共得到１０个转基
因抗性株系。以提取的抗性植株基因组 ＤＮＡ为模

板，用 ｚＣａｓ９引物进行 ＰＣＲ扩增鉴定。结果表明，
未被转化的野生型（阴性对照）没有扩增出ｚＣａｓ９片
段条带，而１０株抗性植株均扩增出目标带（图２－
ｇ）。用 ｇＲＮＡＴ１／Ｔ２／Ｔ３引物进行鉴定，发现抗性植
株均扩增出了目标条带（图２－ｈ）。以上结果显示，
这１０株毛果杨抗性植株中均转入了Ｃａｓ９／ｇＲＮＡＴ１／
Ｔ２／Ｔ３－ＰｔｒＲＨＨ９４基因。
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２．３　靶基因ＰｔｒＲＨＨ９４编辑突变分析
对１０株转基因植株进行ＰｔｒＲＨＨ９４基因靶位点

编辑情况鉴定，在跨 Ｔ１、Ｔ２、Ｔ３靶位点２端设计引
物，扩增目标片段ＤＮＡ，测序后与野生型进行对比。
结果显示，７个株系的 ＰｔｒＲＨＨ９４基因均被编辑，其
中 ＰｔｒＲＨＨ９４－Ｔ１－１＃、ＰｔｒＲＨＨ９４－Ｔ２－２＃和
ＰｔｒＲＨＨ９４－Ｔ３－２＃植株为双等位编辑（图３－ａ），这
３个株系中ＰｔｒＲＨＨ９４的部分碱基插入或删除后，导
致ＰｔｒＲＨＨ９４编码区提前产生终止密码子，推测其
氨基酸远短于野生型ＰｔｒＲＨＨ９４（图３－ｂ），显示这３
个株系为ＰｔｒＲＨＨ９４基因敲除突变体。

２．４　ＰｔｒＲＨＨ９４基因敲除突变体的表型分析
对ＰｔｒＲＨＨ９４－Ｔ１－１＃、－Ｔ２－２＃和－Ｔ３－２＃敲

除突变体进行无性扩繁后，与野生型毛果杨一起盆

栽于温室中，进行表型分析与比较。与野生型植株

（同为３月树龄）相比，３个不同株系的ＰｔｒＲＨＨ９４突
变体植株株高均显著于高于野生型植株（图４－ａ、
图４－ｂ）。为了探究 ＰｔｒＲＨＨ９４突变体植株变高的
原因，统计植株茎节数，结果显示，３月树龄野生型
植株的茎节数平均约２３节，而３个不同株系突变体
的茎节数均达到２５节（图４－ｃ）。为了探究植株变
高是否与纤维细胞变长相关，分别统计野生型、

ＰｔｒＲＨＨ９４突变体木材２００个纤维细胞的长度。结
果显示，两者在不同长度纤维的分布与长度上均没

有显著差异（图４－ｄ），表明 ＰｔｒＲＨＨ９４突变体株变
高与木质部组织细胞长度无显著相关性。

３　结论与讨论

ＲＩＮＧ－Ｈ２亚家族参与了植物的多种生物学过
程，然而在树木中，关于其功能的报道甚少。杨树

存在多个木质部特异或高丰度表达ＲＩＮＧ－Ｈ２的成
员［１４］，这些基因很可能参与树木木材形成（林木最

主要的性状）。本研究中，笔者以 ＰｔｒＲＨＨ９４基因为
对象，基于Ｃａｓ９／ｇＲＮＡ基因编辑技术创制了多株毛
果杨 ＰｔｒＲＨＨ９４基因突变体。不同株 ＰｔｒＲＨＨ９４突
变体展示的表型是相同的，表明靶基因被 Ｃａｓ９／
ｇＲＮＡ高效率地产生双等位编辑突变，形成了遗传
学意义的基因敲除突变体。这个结果也显示，Ｃａｓ９／
ｇＲＮＡ基因编辑技术应用于毛果杨这个基因组最先
被解读的模式树［１７］是行之有效的。

ＰｔｒＲＨＨ９４敲除突变体出现幼树株高增加现象，
表明ＰｔｒＲＨＨ９４参与毛果杨茎生长。进一步探知突
变体木材不同长度纤维分布及其长度与野生型的

均没有显著差异，且叶片等其他器官也未发现变

大，仅突变体幼树的茎节数增多。据此推测，

ＰｔｒＲＨＨ９４参与毛果杨茎生长，很可能是通过调控茎
的生长发育进程。植物ＲＩＮＧ－Ｈ２基因被报道具有
泛素连接酶 Ｅ３活性［５］，ＰｔｒＲＨＨ９４是否通过泛素化
参与毛果杨茎生长发育有待被鉴定。植物泛素化

途径介入的功能常常是起负调控作用［１８－１９］，

ＰｔｒＲＨＨ９４敲除产生幼树变高也是负调控的特征。
鉴于此，今后找出被 ＰｔｒＲＨＨ９４泛素化的靶蛋白，可
为探明其参与毛果杨茎生长的分子作用模式提供

参考。

参考文献：

［１］ＢｏｒｄｅｎＫＬ．ＲＩＮＧｄｏｍａｉｎｓ：ｍａｓｔｅｒｂｕｉｌｄｅｒｓｏｆｍｏｌｅｃｕｌａｒｓｃａｆｆｏｌｄｓ？

［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｉｏｌｏｇｙ，２０００，２９５（５）：１１０３－１１１２．
［２］ＬｉＹＺ，ＷｕＢＪ，ＹｕＹＬ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｏｍｅ－ｗｉｄｅａｎａｌｙｓｉｓｏｆｔｈｅＲＩＮＧ

ｆｉｎｇｅｒｇｅｎｅｆａｍｉｌｙｉｎａｐｐｌｅ［Ｊ］．ＭｏｌｅｃｕｌａｒＧｅｎｅｔｉｃｓａｎｄＧｅｎｏｍｉｃｓ，

２０１１，２８６（１）：８１－９４．

［３］ＬｉｍＳＤ，ＹｉｍＷＣ，ＭｏｏｎＪＣ，ｅｔａｌ．ＡｇｅｎｅｆａｍｉｌｙｅｎｃｏｄｉｎｇＲＩＮＧ
ｆｉｎｇｅｒｐｒｏｔｅｉｎｓｉｎｒｉｃｅ：ｔｈｅｉｒｅｘｐａｎｓｉｏｎ，ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｄｉｖｅｒｓｉｔｙ，ａｎｄｃｏ－

ｅｘｐｒｅｓｓｅｄｇｅｎｅｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｉｏｌｏｇｙ，２０１０，７２（４／５）：

３６９－３８０．　
［４］ＳｔｏｎｅＳＬ，ＨａｕｋｓｄóｔｔｉｒＨ，ＴｒｏｙＡ，ｅｔａｌ．Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌａｎａｌｙｓｉｓｏｆｔｈｅ

ＲＩＮＧ－ｔｙｐｅｕｂｉｑｕｉｔｉｎｌｉｇａｓｅｆａｍｉｌｙｏｆＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ

Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２００５，１３７（１）：１３－３０．
［５］ＲａｍａｄａｎＡ，ＮｅｍｏｔｏＫ，ＳｅｋｉＭ，ｅｔａｌ．Ｗｈｅａｔｇｅｒｍ－ｂａｓｅｄｐｒｏｔｅｉｎ

ｌｉｂｒａｒｉｅｓｆｏｒｔｈｅｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆｔｈｅＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓＥ２

ｕｂｉｑｕｉｔｉｎｃｏｎｊｕｇａｔｉｎｇｅｎｚｙｍｅｓａｎｄｔｈｅＲＩＮＧ－ｔｙｐｅＥ３ｕｂｉｑｕｉｔｉｎ

ｌｉｇａｓｅｅｎｚｙｍｅｓ［Ｊ］．ＢＭＣＰｌａｎｔＢｉｏｌｏｇｙ，２０１５，１５（１）：２７５．

—７４—江苏农业科学　２０２０年第４８卷第２２期



［６］ＬｙｚｅｎｇａＷＪ，ＢｏｏｔｈＪＫ，ＳｔｏｎｅＳＬ．ＴｈｅＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓＲＩＮＧ－ｔｙｐｅＥ３

ｌｉｇａｓｅＸＢＡＴ３２ｍｅｄｉａｔｅｓｔｈｅｐｒｏｔｅａｓｏｍａｌｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎｏｆｔｈｅｅｔｈｙｌｅｎｅ

ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｅｎｚｙｍｅ，１－ａｍｉｎｏｃｙｃｌｏｐｒｏｐａｎｅ－１－ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅ

ｓｙｎｔｈａｓｅ７［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＪｏｕｒｎａｌ，２０１２，７１（１）：２３－３４．

［７］ＴｈｉｎｅｓＢ，ＫａｔｓｉｒＬ，ＭｅｌｏｔｔｏＭ，ｅｔａｌ．ＪＡＺｒｅｐｒｅｓｓｏｒｐｒｏｔｅｉｎｓａｒｅ

ｔａｒｇｅｔｓｏｆｔｈｅＳＣＦ（ＣＯＩ１）ｃｏｍｐｌｅｘｄｕｒｉｎｇｊａｓｍｏｎａｔｅｓｉｇｎａｌｉｎｇ［Ｊ］．

Ｎａｔｕｒｅ，２００７，４４８（７１５４）：６６１－６６５．

［８］ＧｕｏＨ，ＥｃｋｅｒＪＲ．Ｐｌａｎｔｒｅｓｐｏｎｓｅｓｔｏｅｔｈｙｌｅｎｅｇａｓａｒｅｍｅｄｉａｔｅｄｂｙ

ＳＣＦ（ＥＢＦ１／ＥＢＦ２）ｄｅｐｅｎｄｅｎｔｐｒｏｔｅｏｌｙｓｉｓｏｆＥＩＮ３ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ

ｆａｃｔｏｒ［Ｊ］．Ｃｅｌｌ，２００３，１１５（６）：６６７－６７７．

［９］ＧｒｉｆｆｉｔｈｓＪ，ＭｕｒａｓｅＫ，ＲｉｅｕＩ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｅｔｉｃｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎａｎｄ

ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌａｎａｌｙｓｉｓｏｆｔｈｅＧＩＤ１ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎｒｅｃｅｐｔｏｒｓｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ

［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＣｅｌｌ，２００６，１８（１２）：３３９９－３４１４．

［１０］ＲｏｂｅｒｔｓＤ，ＰｅｄｍａｌｅＵＶ，ＭｏｒｒｏｗＪ，ｅｔａｌ．Ｍｏｄｕｌａｔｉｏｎｏｆｐｈｏｔｏｔｒｏｐｉｃ

ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｎｅｓｓｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈｒｏｕｇｈｕｂｉｑｕｉｔｉｎａｔｉｏｎｏｆｐｈｏｔｏｔｒｏｐｉｎ１

ｂｙｔｈｅＣＵＬ３－ＲｉｎｇＥ３ｕｂｉｑｕｉｔｉｎｌｉｇａｓｅＣＲＬ３（ＮＰＨ３）［Ｊ］．Ｔｈｅ

ＰｌａｎｔＣｅｌｌ，２０１１，２３（１０）：３６２７－３６４０．

［１１］ＣｈｅｎｇＭ Ｃ，ＨｓｉｅｈＥＪ，ＣｈｅｎＪＨ，ｅｔａｌ．ＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓＲＧＬＧ２，

ｆｕｎｃｔｉｏｎｉｎｇａｓａＲＩＮＧＥ３ｌｉｇａｓｅ，ｉｎｔｅｒａｃｔｓｗｉｔｈＡｔＥＲＦ５３ａｎｄ

ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙｒｅｇｕｌａｔｅｓｔｈｅｐｌａｎｔｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓｒｅｓｐｏｎｓｅ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ

Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０１２，１５８（１）：３６３－３７５．

［１２］ＣｈｏＳＫ，ＲｙｕＭＹ，ＳｅｏＤＨ，ｅｔａｌ．ＴｈｅＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓＲＩＮＧＥ３

ｕｂｉｑｕｉｔｉｎｌｉｇａｓｅＡｔＡＩＲＰ２ｐｌａｙｓｃｏｍｂｉｎａｔｏｒｙｒｏｌｅｓｗｉｔｈＡｔＡＩＲＰ１ｉｎ

ａｂｓｃｉｓｉｃａｃｉｄ－ｍｅｄｉａｔｅｄｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓｒｅｓｐｏｎｓｅｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ

Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０１１，１５７（４）：２２４０－２２５７．

［１３］ＧａｏＴ，ＷｕＹＲ，ＺｈａｎｇＹＹ，ｅｔａｌ．ＯｓＳＤＩＲ１ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｇｒｅａｔｌｙ

—８４— 江苏农业科学　２０２０年第４８卷第２２期



櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄
　　ｉｍｐｒｏｖｅｓｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎｔｒａｎｓｇｅｎｉｃｒｉｃｅ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＭｏｌｅｃｕｌａｒ

Ｂｉｏｌｏｇｙ，２０１１，７６（１／２）：１４５－１５６．

［１４］ＴｏｎｇＧＭ，ＳｈｅｎＨＭ，ＣａｏＳＱ，ｅｔａｌ．ＩｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆＲＩＮＧ－Ｈ２

ｇｅｎｅｃａｎｄｉｄａｔｅｓｒｅｌａｔｅｄｔｏｗｏｏｄｆｏｒｍａｔｉｏｎｉｎｐｏｐｌａｒ［Ｊ］．Ｆｏｒｅｓｔｓ，

２０１９，１０（８）：６９８．

［１５］ＸｉｎｇＨＬ，ＤｏｎｇＬ，ＷａｎｇＺＰ，ｅｔａｌ．ＡＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９ｔｏｏｌｋｉｔｆｏｒ

ｍｕｌｔｉｐｌｅｘｇｅｎｏｍｅｅｄｉｔｉｎｇｉｎｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．ＢＭＣＰｌａｎｔＢｉｏｌｏｇｙ，２０１４，

１４（１）：３２７．

［１６］ＬｉＳＪ，ＺｈｅｎＣ，ＸｕＷ Ｊ，ｅｔａｌ．Ｓｉｍｐｌｅ，ｒａｐｉｄａｎｄｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎｏｆｇｅｎｏｔｙｐｅＮｉｓｑｕａｌｌｙ－１：ａｂａｓｉｃｔｏｏｌｆｏｒｔｈｅｆｉｒｓｔ

ｓｅｑｕｅｎｃｅｄｍｏｄｅｌｔｒｅｅ［Ｊ］．ＳｃｉｅｎｔｉｆｉｃＲｅｐｏｒｔｓ，２０１７，７（１）：２６３８．

［１７］ＴｕｓｋａｎＧＡ，ＤｉｆａｚｉｏＳ，ＪａｎｓｓｏｎＳ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｇｅｎｏｍｅｏｆｂｌａｃｋ

ｃｏｔｔｏｎｗｏｏｄ，Ｐｏｐｕｌｕｓｔｒｉｃｈｏｃａｒｐａ（Ｔｏｒｒ．＆ Ｇｒａｙ）［Ｊ］．Ｓｃｉｅｎｃｅ，

２００６，３１３（５７９３）：１５９６－１６０４．

［１８］ＦｅｎｇＱ，ＹｏｈＳ，ＴｒａｎＬＳ，ｅｔａｌ．ＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓＤＲＥＢ２Ａ－ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ

ｐｒｏｔｅｉｎｓｆｕｎｃｔｉｏｎａｓＲＩＮＧＥ３ｌｉｇａｓｅｓａｎｄｎｅｇａｔｉｖｅｌｙｒｅｇｕｌａｔｅｐｌａｎｔ

ｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓ－ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｇｅｎｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＣｅｌｌ，

２００８，２０（６）：１６９３－１７０７．

［１９］ＬｉｕＬＦ，ＪｉｎＬ，ＨｕａｎｇＸＨ，ｅｔａｌ．ＯｓＲＦＰＨ２－１０，ａｒｉｎｇ－Ｈ２ｆｉｎｇｅｒ

Ｅ３ｕｂｉｑｕｉｔｉｎｌｉｇａｓｅ，ｉｓｉｎｖｏｌｖｅｄｉｎｒｉｃｅａｎｔｉｖｉｒａｌｄｅｆｅｎｓｅｉｎｔｈｅｅａｒｌｙ

ｓｔａｇｅｓｏｆｒｉｃｅｄｗａｒｆｖｉｒｕｓｉｎｆｅｃｔｉｏｎ［Ｊ］．ＭｏｌｅｃｕｌａｒＰｌａｎｔ，２０１４，７

（６）：１０５７－１０６０．

柳　军，王学林，张玉龙，等．播期对江淮一季稻生长发育及产量形成的影响［Ｊ］．江苏农业科学，２０２０，４８（２２）：４９－５５．

ｄｏｉ：１０．１５８８９／ｊ．ｉｓｓｎ．１００２－１３０２．２０２０．２２．００８

播期对江淮一季稻生长发育及产量形成的影响
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（１．安徽省合肥市气象局，安徽合肥２３００００；２．江西省农业气象试验站，江西南昌 ３３０２００）

　　摘要：合理确定水稻最佳播期是实现水稻高产的重要环节。以江淮一季稻主栽品种辐优１７为试材，于２０１８年
３—９月在安徽省合肥市农业气象试验站设计水稻大田分期播种试验，系统分析播期对水稻生长发育、灌浆特性及产
量构成等方面的影响。研究表明：（１）播期越早，水稻营养生长阶段和全生育期越长；不同播期下水稻植株生长高度
变化趋势基本一致，增长速率以４月１６日播期最大，水稻叶面积指数在３月２７日和４月１６日播期明显优于其他播
期，更有利于提高水稻光合生产能力。（２）各播期水稻群体植株地上部分干物质积累过程均略呈拉长的“Ｓ”形曲线，４
月１６日播期的干物质积累最大增长速率出现时间最早，３月２７日、４月６日播期次之，４月２６日最晚。（３）各播期水
稻千粒质量积累过程呈“慢—快—慢”的“Ｓ”形曲线，水稻籽粒灌浆速度均为明显的单峰变化曲线，但各播期水稻灌浆
特征参数差异较大。总体来说，播期越迟，灌浆持续时间越短，越有利于水稻粒质量积累。（４）播期改变对水稻产量
构成影响较大，适当早播（４月１６日）可增加水稻穗结实粒数、降低空壳率和秕谷粒，从而提高水稻产量。本研究结果
可为江淮一季稻高产栽培提供一定的科学依据。
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　　水稻（ＯｒｙｚａｓａｔｉｖａＬ．）属于禾本科稻亚科稻属，
是世界上三大主要粮食作物之一，广泛种植于热带

和亚热带地区［１］。安徽省水稻种植区主要分布在

沿江、江淮和沿淮等地，水稻生产以单季中稻为

主［２－３］。近年来，随着全球气候的持续变暖，单季稻

原有的熟制、布局和结构均相应发生了较大调整，

如继续按以往确定的水稻最佳适播期播种，很难充

分利用气候资源。因此，系统开展气候变化背景下

水稻适播期试验，确保水稻的丰产丰收与高产高

效，已成为人们最为关心的问题。

前人关于播期对水稻生长特性及产量形成等

方面的影响已有不少研究，但由于各地区栽培生态

条件和品种特性等因素不同，研究结果也不尽相

同。已有研究发现，播期会影响水稻生育期时间长

短［４］、灌浆速率［５］、稻米品质［６］、光合势［７］、产量构

成［８－１３］等。霍中洋等研究发现，随着播期的推迟，

水稻干物质积累量及叶、茎的输出量、输出率和输
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