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摘　 要: 为探究独脚金内酯和生长素对黄芪根系生长发育的影响ꎬ该研究以膜荚黄芪和蒙古黄芪幼苗为材

料ꎬ在种子萌发袋中添加不同浓度 ＧＲ２４ 和 ＩＡＡ(２ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ＧＲ２４、５ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＩＡＡ 和 ２ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ＧＲ２４＋５
μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ＩＡＡ)ꎬ７ ｄ 后检测黄芪幼苗主根长和侧根数ꎬ并测定内源激素含量、生长素和独脚金内酯相关基因表

达量的变化ꎮ 结果表明:(１)ＧＲ２４ 处理显著促进黄芪主根生长ꎮ (２) ＩＡＡ 处理下主根生长受到抑制ꎬ侧根数

明显增加ꎮ (３)ＧＲ２４＋ＩＡＡ 处理下主根的生长同样受到抑制ꎬ膜荚黄芪侧根数较 ＩＡＡ 处理下减少ꎬ说明 ＧＲ２４
有抑制 ＩＡＡ 对侧根发育的诱导作用ꎬ但不能缓解 ＩＡＡ 对黄芪主根生长的抑制ꎮ (４)３ 种处理下黄芪幼苗根系

内源激素含量、生长素和独脚金内酯相关基因表达量发生了显著变化ꎬ说明 ＧＲ２４ 和 ＩＡＡ 对黄芪幼苗主根长

和侧根数的影响可能与生长素和独脚金内酯相关基因表达及内源激素水平的变化有关ꎮ 该研究结果初步阐

明了黄芪幼苗根系生长发育与 ＧＲ２４ 和 ＩＡＡ 之间的关系ꎬ为黄芪规范化育苗和幼苗质量控制提供理论依据ꎬ
对进一步探索独脚金内酯和生长素调控黄芪根系生长发育的分子机制具有一定的意义ꎮ
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　 　 生长素是最早发现且目前研究最多的一类植

物激素ꎬ一直以来被认为是参与植物根系生长发

育最关键的核心植物激素(Ｓａｉｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ Ｗｅｉ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 生长素的分布、极性运输和信号转

导决 定 着 植 物 根 系 的 形 态 建 成 ( Ｓａｉｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１３)ꎮ 生长素在植物地上部幼嫩组织合成后ꎬ通
过维管组织运输到根部( Ｌｊｕｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５ꎻ Ｔｅａｌｅ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎮ 生长素输入载体 ＡＵＸ１ / ＬＡＸ、生长

素输出载体 ＰＩＮ 和 ＡＢＣＢ 转运蛋白介导生长素在

细胞间的极性运输(Ｏｋｕｓｈｉｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５ꎻ Ｖｉｅｔｅｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ꎻ Ｖａｎｎｅｓｔｅ ＆ Ｆｒｉｍｌꎬ ２００９)ꎬ使生长素

在根部形成一定的浓度梯度ꎬ为根的生长发育提

供所需的最佳生长素浓度 ( Ｔｅａｌｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎮ
而 ＰＩＮ 蛋白在质膜的定位也进一步影响着细胞极

性、生长素分布和根部组织分 化 ( Ａｉｄａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００４)ꎮ 在生长素调控根生长发育的信号转导过

程中ꎬ了解最清晰的是泛素化介导的蛋白酶体降

解途径ꎮ 当生长素响应因子 ＡＲＦ 被活化后ꎬ其会

调控下游参与根生长发育的生长素应答基因表

达ꎬ进而调控根的生长和发育(Ｇｕｉｌｆｏｙｌｅ ＆ Ｈａｇｅｎꎬ
２００７ꎻ Ｓａｉｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎻ生长素响应因子 ＡＲＦ７
和 ＡＲＦ１９ 通过激活 ＬＢＤ / ＡＳＬ 基因而调控侧根的

形成 ( Ｏｋｕｓｈｉｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ )ꎮ 另 外ꎬ Ｚｈａｎｇ 等

(２００８)研究表明 ＭＡＰＫ 途径也参与生长素的极性

运输与根的发育ꎮ
独脚金内酯是一类主要产生于植物根系的植

物激素ꎬ最初发现其具有刺激寄生植物种子萌发

的作用( Ｃｏｏｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９６６ꎻＷａｌｄｉｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ
进一步研究表明ꎬ它还能够促进丛枝菌根真菌菌

丝分枝(Ｘｉｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎬ抑制植物分枝(Ｇｏｍｅｚ￣
Ｒｏｌｄａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ 冯丹和陈贵林ꎬ２０１１)ꎬ调控植

物根系的生长发育(Ｋｏｌｔａｉꎬ ２０１０ꎻ Ｒｕｙｔｅｒ￣Ｓｐｉｒａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 拟南芥独脚金内酯

合成突变体 ｍａｘ３ 和 ｍａｘ４ 及独脚金内酯信号突变

体 ｍａｘ２ 较野生型植株主根变短且侧根增加ꎬ表明

独脚金内酯正调控主根的生长而负调控侧根形成

(Ｋａｐｕｌｎｉｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｒｕｙｔｅｒ￣Ｓｐｉｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ
随着独脚金内酯类似物 ＧＲ２４ 的开发与利用及现

代分子生物学技术的应用ꎬ发现 ＧＲ２４ 一方面通过

抑制生长素外输载体活性影响生长素正常的极性

运输ꎬ从而调控主根的生长和侧根的发育(Ｋｏｌｔａｉ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻＲｕｙｔｅｒ￣Ｓｐｉｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎻ另一方面ꎬ
通过刺激分生组织细胞分裂使细胞数量增加进而

促进主根生长(Ｒｕｙｔｅｒ￣Ｓｐｉｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎬ但也有

研究认为 ＧＲ２４ 促进了皮层细胞的伸长而不是细

胞分裂(Ｋｏｌｔａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ 同时ꎬＧＲ２４ 处理阻

碍了侧根原基由 Ｖ 阶段向 ＶＩ 阶段的转换ꎬ因而抑

制侧根形成(Ｒｕｙｔｅｒ￣Ｓｐｉｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎻ也有学者

认为 ＧＲ２４ 影响侧根发生的起始并不影响侧根原

基的发育(Ｋａｐｕｌｎｉｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ 因此ꎬ关于独

脚金内酯如何在细胞水平上调控植物根系的生长

发育存在很多争论ꎬ对独脚金内酯如何在分子层

面与细胞层面调控根系生长发育的进一步研究将

有助于阐明独脚金内酯在植物根系形态结构建成

中所发挥的重要作用ꎮ
黄芪作为中医临床上常用大宗中药材ꎬ以膜

荚 黄 芪 ( Ａｓｔｒａｇａｌｕｓ ｍｅｍｂｒａｎａｃｅｕｓ) 或 蒙 古 黄 芪

(Ａ. ｍｅｍｂｒａｎａｃｅｕｓ ｖａｒ. ｍｏｎｇｈｏｌｉｃｕｓ)的干燥根入药ꎬ

６４８ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



用量大且用途广泛(刘强等ꎬ２００８ꎻ陈贵林ꎬ２０１８)ꎮ
市场上主要以主根长、侧根数少的外观形态指标

作为优质黄芪的主要评价标准ꎮ 黄芪外观品质在

一定程度上影响其有效成分含量ꎮ 而在农业生产

中ꎬ黄芪多以移栽苗的方式进行种植ꎮ 因此ꎬ培育

优质的黄芪幼苗对于提高黄芪的药用价值具有重

要意义ꎮ 目前ꎬ关于独脚金内酯和生长素调控植

物根系生长发育的研究多集中于水稻、拟南芥和

番茄等植物上ꎬ而对药用植物的研究却鲜有报道ꎮ
因此ꎬ本文基于相关研究报道及前期对黄芪幼苗

外施不同浓度的 ＧＲ２４ 和 ＩＡＡ 处理的预实验结果ꎬ
最终选取 ２ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ＧＲ２４、５ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＩＡＡ 和 ２
μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ＧＲ２４ ＋ ５ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＩＡＡ 对黄芪幼苗进

行处理ꎬ研究 ＧＲ２４、ＩＡＡ 以及二者相互作用对黄

芪根系形态、内源激素水平和独脚金内酯与生长

素相关基因表达的影响ꎬ为黄芪规范化育苗和幼

苗质量控制提供科学依据ꎬ同时也为独脚金内酯

和生长素调控药用植物根系生长发育的分子机制

研究奠定基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

以膜荚黄芪(Ａｓｔｒａｇａｌｕｓ ｍｅｍｂｒａｎａｃｅｕｓ)和蒙古

黄芪(Ａ. ｍｅｍｂｒａｎａｃｅｕｓ ｖａｒ. ｍｏｎｇｈｏｌｉｃｕｓ)为材料ꎬ黄芪

种子均采购于内蒙古丰镇市天创农牧业有限公司ꎮ
１.２ 实验设计

分别取适量的膜荚黄芪和蒙古黄芪种子于 ５０
ｍＬ 离心管中ꎬ清水冲洗干净ꎬ９５％乙醇溶液消毒 １
ｍｉｎꎬ０.１％ ＨｇＣｌ 溶液消毒 ３０ ｓꎬ无菌水冲洗 ５ ~ ６
次ꎬ浸泡 ４ ｈꎮ 之后ꎬ将黄芪种子播种于铺有无菌

水浸湿滤纸的培养皿(规格:９ ｃｍ)后置于 ２４ ℃恒

温培养箱中黑暗培养ꎮ
以 １ / ２ ＭＳ 营养液为母液ꎬ通过添加 ＩＡＡ(３￣吲

哚乙酸)和 ＧＲ２４(人工合成的独脚金内酯类似物)
配制不同 ＩＡＡ 浓度(０.０４、０.２、１ 和 ５ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１)和
ＧＲ２４ 浓度(０.０１、０.１、１ 和 ２ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１)的营养液ꎬ
ｐＨ 值 ５. ８ꎮ 采用种子萌发袋(高 １４ ｃｍꎬ宽 １２. ５
ｃｍꎻ北京启维益成科技有限公司)培养幼苗ꎬ每个

种子萌发袋中添加 １０ ｍＬ 不同 ＩＡＡ 浓度和 ＧＲ２４
浓度的营养液ꎬ对照组( ＣＫ)添加 １０ ｍＬ 蒸馏水ꎮ
待黄芪种子黑暗条件下萌发 ３ ｄ 后ꎬ将下胚轴长约

１ ｃｍ、长势一致的黄芪幼苗转移到种子萌发袋中

(图版 Ｉ)ꎮ 每个种子萌发袋放入 ６ 株黄芪幼苗ꎬ为
一个处理ꎬ每处理 ３ 个种子萌发袋ꎬ两种黄芪共计

３０ 个种子萌发袋 １８０ 株幼苗ꎮ 将幼苗置于 ２４ ℃
恒温生长室中培养ꎬ培养条件为 １６ ｈ / ８ ｈ 光周期ꎮ
每个种子萌发袋隔 ２ ｄ 补充一次 １ / ２ ＭＳ 营养液ꎬ
处理 ７ ｄ 后取样ꎬ测量幼苗主根长和统计幼苗侧根

数ꎮ 根据以上不同 ＩＡＡ 浓度和 ＧＲ２４ 浓度的处理

结果ꎬ最终筛选 ２ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ＧＲ２４、５ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＩＡＡ
和 ２ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ＧＲ２４＋５ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＩＡＡ 分别对黄芪

幼苗进行处理ꎬ处理 ７ ｄ 后取样ꎬ检测幼苗主根长、
侧根数ꎬ并测定幼苗根系内源激素含量、独脚金内

酯和生长素相关基因表达量ꎮ

ａ. 俯视图ꎻ ｂ. 横向观测图ꎮ
ａ. Ｖｅｒｔｉｃａｌ ｖｉｅｗꎻ ｂ. Ｈｏｒｉｚｏｎｔａｌ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｖｉｅｗ.

图版 Ｉ　 黄芪幼苗在种子萌发袋的生长状况
Ｐｌａｔｅ Ｉ　 Ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ Ａｓｔｒａｇａｌｕｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｉｎ ｔｈｅ

ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｂａｇ

１.３ 方法

１.３.１ 根系形态指标测定 　 收集每个处理 １８ 株黄

芪幼苗ꎬ将根部冲洗干净ꎬ使用直尺测量主根长ꎬ
在体式显微镜( Ｌｅｉｃａ ＥＺ４ ＨＤ)下观察侧根ꎬ人工

统计侧根数量ꎮ
１.３.２ 内源激素含量测定 　 黄芪幼苗根系生长素

( ＩＡＡ)、独脚金内酯( ＳＬｓ)、脱落酸(ＡＢＡ)和细胞

分裂素(ＣＴＫ)含量参照朱莉莉等(２０２０)的方法进

行提取ꎬ采用植物激素酶联免疫分析(ＥＬＩＳＡ)试剂

盒(上海酶联生物科技有限公司)进行检测ꎬ使用

全光谱酶标仪(美国赛默飞世尔科技公司)在 ４５０

７４８５ 期 黄晓宇等: 黄芪幼苗根系生长发育与 ＧＲ２４ 和 ＩＡＡ 的关系



ｎｍ 波长下测定吸光度(ＯＤ 值)ꎬ通过标准曲线计

算样品中植物激素含量ꎬ各激素标准曲线的线性

关系如表 １ 所示ꎮ

表 １　 内源激素标准曲线的线性关系
Ｔａｂｌｅ １　 Ｌｉｎｅｒ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｅｎｄｏｇｅｎｏｕｓ

ｈｏｒｍｏｎｅ ｓｔａｎｄａｒｄ ｃｕｒｖｅｓ

植物激素
Ｐｈｙｔｏｈｏｒｍｏｎｅ

回归方程
Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｅｑｕａｔｉｏｎ

相关系数
Ｒ２

ＩＡＡ ｙ＝ ０.１１２ ２ｘ＋０.１４２ ７ ０.９９５ ３

ＳＬｓ ｙ＝ ０.０１５ ４ｘ＋０.１４２ １ ０.９９０ ６

ＣＴＫ ｙ＝ ０.０４０ ５ｘ＋０.１２８ ０ ０.９９５ １

ＡＢＡ ｙ＝ ０.０２０ ５ｘ＋０.０７７ ３ ０.９９８ ０

１.３.３ 黄芪根系总 ＲＮＡ 提取及反转录 　 按照全式

金生物技术有限公司提供的 Ｅａｓｙ Ｐｕｒｅ® Ｐｌａｎｔ ＲＮＡ
ｋｉｔ 试剂盒提取各处理组黄芪幼苗根系总 ＲＮＡꎮ
１％琼 脂 糖 凝 胶 电 泳 鉴 定 ＲＮＡ 完 整 性ꎬ 采 用

ＮａｎｏＤｒｏｐ ２０００ 紫外分光光度计对其浓度和纯度

进行检测ꎮ 参照该公司提供的 ＴｒａｎｓＳｃｒｉｐｔ® Ａｌｌ￣ｉｎ￣
Ｏｎｅ Ｆｉｒｓｔ￣Ｓｔｒａｎｄ ｃＤＮＡ Ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ＳｕｐｅｒＭｉｘ ｆｏｒ ｑＰＣＲ
(Ｏｎｅ￣Ｓｔｅｐ ｇＤＮＡ Ｒｅｍｏｖａｌ)逆转录试剂盒将总 ＲＮＡ
合成 ｃＤＮＡꎬ放于－２０ ℃下保存ꎮ
１.３.４ 荧光定量 ＰＣＲ　 采用 ＴｒａｎｓＳｔａｒｔ® Ｔｉｐ Ｇｒｅｅｎ
ｑＰＣＲ ＳｕｐｅｒＭｉｘ 试剂盒进行荧光定量 ＰＣＲ 检测基

因的表达量ꎬ使用 ｐｒｉｍｅｒ ｅｘｐｒｅｓｓ ３. ０. １ 设计引物

(Ｓｉｎｇｈ ＆ Ｐａｎｄｅｙꎬ ２０１５)ꎬ引物见表 ２ꎮ ｑＰＣＲ 反应

体系为 ２０ μＬꎬ包括 ２×ＴｒａｎｓＳｔａｒｔ® Ｔｉｐ Ｇｒｅｅｎ ｑＰＣＲ
ＳｕｐｅｒＭｉｘ １０ μＬ、正反向引物各 ０.４ μＬ(１０ μｍｏｌ􀅰
Ｌ￣１)、Ｎｕｃｌｅａｓｅ￣ｆｒｅｅ Ｗａｔｅｒ ７.２ μＬ、模板 ｃＤＮＡ ２ μＬ
(１０ ｎｇ􀅰μＬ￣１)ꎮ 反应程序:９４ ℃预变性 ３ ｍｉｎꎻ９４
℃ ５ ｓꎬ５８ ℃ ３４ ｓꎬ７２ ℃ ３０ ｓꎬ重复 ４０ 个循环ꎬ每个

样品做 ３ 个重复ꎮ 以 １８Ｓ ｒＲＮＡ 作为内参基因ꎬ采
用 ２－ΔΔＣＴ方法(Ｌｉｖａｋ ＆ Ｓｃｈｍｉｔｔｇｅｎꎬ ２００１)分析基因

的表达量ꎬ实验仪器采用 ＡＢＩ Ｐｒｉｓｍ ７５００ 荧光定量

ＰＣＲ 仪ꎮ

表 ２　 独脚金内酯与生长素相关基因的 ｑＰＣＲ 引物序列
Ｔａｂｌｅ ２　 ｑＰＣＲ ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｆｏｒ ｓｔｒｉｇｏｌａｃｔｏｎｅ ａｎｄ ａｕｘｉｎ ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ

基因
Ｇｅｎｅ

正向引物 (５′￣３′)
Ｆｏｒｗａｒｄ ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅ (５′→３′)

反向引物 (５′￣３′)
Ｒｅｖｅｒｓｅ ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅ (５′→３′)

ＡｍＹＵＣＣＡ９ ＧＣＣＧＴＡＧＣＴＣＧＧＴＴＣＡＴＧＴ ＣＴＡＡＧＧＣＡＣＣＡＡＴＧＴＣＣＡＡ
ＡｍＰＩＮ１ ＧＡＣＡＣＴＧＣＴＧＧＴＴＣＴＡＴＴＧ ＧＡＡＧＴＴＴＣＣＣＡＴＣＡＴＣＴＴＴＡ
ＡｍＰＩＮ２ ＣＡＴＧＴＧＧＡＡＡＡＴＣＴＧＴＧＧＣ ＣＴＧＧＡＣＣＴＧＴＣＡＡＧＡＡＣＣＴＴＡ
ＡｍＡＵＸ１ ＴＡＡＣＧＡＴＴＣＣＴＴＣＴＧＣＴＡＣ ＴＧＡＣＣＴＴＣＴＣＣＣＡＴＡＣＡＡ
ＡｍＡＲＦ７ ＴＧＧＧＡＣＡＴＴＧＡＡＣＣＡＧＴＡＧ ＡＡＣＣＡＧＧＧＡＡＧＡＴＴＧＡＡＣＴ
ＡｍＡＲＦ１９ ＴＧＡＡＧＧＡＧＡＡＡＧＧＡＡＧＡＧＣ ＧＡＧＧＧＡＡＧＴＡＡＡＣＣＡＣＡＡＧ
ＡｍＭＡＸ１ ＧＡＴＧＧＧＴＴＴＧＧＴＣＣＡＣＴＴＧ ＴＧＧＧＧＡＧＡＣＧＧＴＧＴＡＡＡＡＴ
ＡｍＤ１４ ＡＣＴＴＣＡＣＣＣＧＴＣＡＣＴＡＣＡＧ ＣＡＣＣＧＡＴＧＡＧＧＡＴＧＡＧＴＴＴ
ＡｍＭＡＸ２ ＧＡＡＴＧＧＡＡＡＣＧＧＧＧＡＡＡＣＣ ＡＧＡＧＣＡＡＧＡＡＧＧＣＧＡＧＧＡＴ
ＡｍＣＣＤ８ ＧＣＣＡＧＡＴＡＡＣＡＣＣＡＧＣＡＡＡ ＧＧＡＧＣＡＡＴＣＡＣＡＧＧＣＡＡＴＧ

Ａｍ１８Ｓ ｒＲＮＡ ＴＧＣＡＧＡＡＴＣＣＣＧＴＧＡＡＣＣＡＴＣ ＡＧＧＣＡＴＣＧＧＧＣＡＡＣＧＡＴＡＴＧ

１.４ 数据分析

采用 ＳＰＳＳ ２２.０ 软件统计分析结果ꎬ进行单因

素方差分析( ＡＮＯＶＡ)ꎬ并使用 ＧｒａｐｈＰａｄ Ｐｒｉｓｍ ８
绘制柱状图ꎬ结果用平均值±标准误显示ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 不同浓度 ＧＲ２４ 与 ＩＡＡ 对黄芪幼苗主根长和

侧根数的影响

由图 １ 可知ꎬ随着 ＩＡＡ 处理浓度的升高ꎬ两种

黄芪主根长呈先增长后降低的趋势ꎮ 与 ＣＫ 相比ꎬ
０.２ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＩＡＡ 显著促进黄芪主根的生长ꎬ１
μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＩＡＡ 和 ５ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＩＡＡ 抑制了主根的

生长ꎮ 不同浓度 ＩＡＡ 处理下侧根数与 ＣＫ 相比均

明显增加ꎮ ０.１ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＧＲ２４、１ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＧＲ２４
和 ２ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＧＲ２４ 处理下主根长均显著高于

ＣＫꎬ且随浓度的升高主根长呈增加的趋势ꎻ而 ＣＫ
和不同浓度 ＧＲ２４ 处理下均未见黄芪侧根发育和

生长ꎮ 表明 ＧＲ２４ 可促进黄芪主根的生长ꎬ其中 １
μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＧＲ２４ 和 ２ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＧＲ２４ 作用效果较
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不同小写字母表示处理间在 ０.０５ 水平有显著差异ꎮ ＮＬＲ
表示无侧根ꎮ 下同ꎮ
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｍａｌｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｔ ｔｈｅ ０.０５
ｌｅｖｅｌ ａｍｏｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ. ＮＬＲ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｎｏ ｌａｔｅｒａｌ ｒｏｏｔｓ. Ｔｈｅ
ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 不同浓度 ＧＲ２４ 和 ＩＡＡ 处理后黄芪
幼苗根系的形态变化

Ｆｉｇ. １　 Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｒｏｏｔｓ ｏｆ Ａｓｔｒａｇａｌｕｓ
ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ａｆｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｆ ＧＲ２４ ａｎｄ ＩＡＡ

显著ꎻ０.０４ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＩＡＡ 和 ０.２ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＩＡＡ 可

促进 黄 芪 主 根 的 生 长ꎬ １ μｍｏｌ 􀅰 Ｌ￣１ ＩＡＡ 和 ５
μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＩＡＡ 抑制主根的生长ꎻ不同浓度 ＩＡＡ 对

黄芪侧根的发育均具有促进作用ꎮ

２.２ ＧＲ２４ 与 ＩＡＡ 对黄芪幼苗主根长和侧根数的

影响

由图 ２ 可知ꎬＣＫ 和 ＩＡＡ、ＧＲ２４ 和 ＧＲ２４＋ＩＡＡ
处理下黄芪主根随着生长天数的增加均呈逐渐增

长的趋势ꎻＧＲ２４ 处理的两种黄芪主根明显长于同

一生长时期 ＣＫ 的黄芪主根ꎬ蒙古黄芪的变化趋势

略小于膜荚黄芪ꎻ而 ＩＡＡ 和 ＧＲ２４＋ＩＡＡ 处理的黄

芪主根均明显短于 ＣＫꎬ且较 ＣＫ 生长缓慢ꎮ
由图 ３ 可知ꎬ与 ＣＫ 相比ꎬＧＲ２４ 处理的两种黄

芪主根显著增长ꎬ侧根数没有发生显著变化ꎻＩＡＡ
处理下两种黄芪主根显著变短、侧根数增加ꎬ且膜

荚黄芪侧根数显著多于蒙古黄芪ꎻＧＲ２４＋ＩＡＡ 处理

下两种黄芪主根仍显著短于 ＣＫꎬ与 ＩＡＡ 单独处理

下无显著差异ꎬ膜荚黄芪侧根数显著少于 ＩＡＡ 单

独处理ꎮ 表明 ＧＲ２４ 处理对黄芪主根生长具有促

进作用ꎻＩＡＡ 抑制黄芪主根生长ꎬ诱导侧根发生ꎻ
ＧＲ２４＋ＩＡＡ 处理下ꎬＧＲ２４ 不能缓解 ＩＡＡ 对黄芪主

根生长的抑制ꎬ可以抑制 ＩＡＡ 对膜荚黄芪侧根发

生的诱导ꎮ
２.３ ＧＲ２４ 与 ＩＡＡ 对黄芪幼苗根系内源激素含量

的影响

与 ＣＫ 相比ꎬＩＡＡ、ＧＲ２４ 和 ＧＲ２４＋ＩＡＡ 处理均

增加了膜荚黄芪根系 ＩＡＡ 和 ＳＬｓ 含量(图 ４:Ａꎬ
Ｂ)ꎬ而 ＣＴＫ 和 ＡＢＡ 含量显著降低(图 ４:ＣꎬＤ)ꎮ
另外ꎬ３ 种处理也均显著增加了蒙古黄芪根系 ＩＡＡ
含量ꎬ但对其根系 ＣＴＫ 和 ＡＢＡ 含量变化没有显著

影响ꎬＳＬｓ 含量在 ＧＲ２４ 和 ＧＲ２４＋ＩＡＡ 处理下显著

增加(图 ４)ꎮ 表明 ＩＡＡ 和 ＧＲ２４ 处理显著影响了

两种黄芪根系内源激素水平ꎬ且膜荚黄芪与蒙古

黄芪根系内源激素水平变化存在一定的差异ꎮ
２.４ ＧＲ２４ 与 ＩＡＡ 对黄芪幼苗根系生长素相关基

因表达的影响

由图 ５ 可知ꎬ与 ＣＫ 相比ꎬＩＡＡ 处理显著增加了

ＡｍＰＩＮ１、ＡｍＰＩＮ２ 和 ＡｍＡＲＦ１９ 基因在膜荚黄芪根系

的表达ꎬ而降低了 ＡｍＡＲＦ７ 基因表达ꎻ蒙古黄芪根系

ＡｍＰＩＮ１、ＡｍＡＲＦ７ 和 ＡｍＡＲＦ１９ 基因表达量均显著

增加ꎬ且 ＡｍＰＩＮ１ 和 ＡｍＡＲＦ７ 基因的表达均显著高

于膜荚黄芪ꎬＡｍＰＩＮ２ 基因在蒙古黄芪根系的表达

显著降低ꎮ ＧＲ２４ 处理的膜荚黄芪根系与 ＣＫ 相比ꎬ
ＡｍＰＩＮ１、ＡｍＰＩＮ２ 和 ＡｍＡＲＦ７ 基因表达显著降低ꎬ蒙
古黄芪根系中仅 ＡｍＰＩＮ１ 和 ＡｍＡＲＦ７ 基因表达降

低ꎮ ＧＲ２４＋ＩＡＡ 处理增加了 ＡｍＰＩＮ１、ＡｍＰＩＮ２ 基因

在膜荚黄芪根系的表达ꎬ 降低了 ＡｍＡＲＦ７ 基因的表
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ＣＫ. 蒸馏水处理ꎻ ＩＡＡ. ５ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＩＡＡ 处理ꎻ ＧＲ２４. ２ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＧＲ２４ 处理ꎻ ＧＲ２４＋ＩＡＡ. ２ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＧＲ２４＋５ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＩＡＡ
处理ꎮ 下同ꎮ
ＣＫ. Ｄｉｓｔｉｌｌｅｄ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎻ ＩＡＡ. ５ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＩＡＡ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎻ ＧＲ２４. ２ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＧＲ２４ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎻ ＧＲ２４＋ＩＡＡ. ２ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＧＲ２４＋５
μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＩＡＡ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ２　 ＧＲ２４ 和 ＩＡＡ 处理后黄芪幼苗主根的生长趋势
Ｆｉｇ. ２　 Ｇｒｏｗｔｈ ｔｒｅｎｄｓ ｏｆ ｐｒｉｍａｒｙ ｒｏｏｔｓ ｏｆ Ａｓｔｒａｇａｌｕｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ａｆｔｅｒ ＧＲ２４ ａｎｄ ＩＡＡ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

图 ３　 ＧＲ２４ 和 ＩＡＡ 处理后黄芪幼苗根系的形态变化
Ｆｉｇ. ３　 Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｒｏｏｔｓ ｏｆ Ａｓｔｒａｇａｌｕｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ａｆｔｅｒ ＧＲ２４ ａｎｄ ＩＡＡ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

达ꎻ而蒙古黄芪根系仅 ＡｍＰＩＮ１ 表达增加ꎬＡｍＡＲＦ７
表达减少ꎮ 表明 ＧＲ２４ 和 ＩＡＡ 影响了黄芪根系生

长素相关基因的表达ꎬ且膜荚黄芪与蒙古黄芪具

有差异的基因表达模式ꎮ
２.５ ＧＲ２４ 与 ＩＡＡ 对黄芪幼苗根系独脚金内酯相

关基因表达的影响

由图 ６ 可知ꎬ与 ＣＫ 相比ꎬＩＡＡ 处理显著增加

了膜荚黄芪根系 ＡｍＭＡＸ２ 和 ＡｍＤ１４ 基因的表达ꎬ
ＡｍＣＣＤ８ 的表达减少ꎻ蒙古黄芪根系 ＡｍＭＡＸ１、
ＡｍＣＣＤ８、ＡｍＭＡＸ２ 和 ＡｍＤ１４ 的表达均显著增加ꎬ
且 ＡｍＭＡＸ１、ＡｍＣＣＤ８ 和 ＡｍＤ１４ 的表达显著高于

膜荚黄芪ꎮ ＧＲ２４ 处理显著增加了膜荚黄芪根系

ＡｍＭＡＸ１ 和 ＡｍＭＡＸ２ 基因的表达ꎬ降低了 ＡｍＣＣＤ８

基因的表达ꎻ蒙古黄芪根系 ＡｍＭＡＸ２ 和 ＡｍＤ１４ 表

达水平增加ꎬＡｍＭＡＸ１ 表达降低ꎮ ＧＲ２４＋ＩＡＡ 处理

均降低了 ＡｍＣＣＤ８、ＡｍＭＡＸ２ 和 ＡｍＤ１４ 基因在膜

荚黄芪和蒙古黄芪根系表达量ꎬ增加了 ＡｍＭＡＸ１
基因在蒙古黄芪中的表达ꎬ降低了其在膜荚黄芪

中的表达ꎮ 表明 ＩＡＡ 和 ＧＲ２４ 同时也影响了黄芪

根系独脚金内酯相关基因的表达ꎬ且独脚金内酯

相关基因在膜荚黄芪与蒙古黄芪根系也具有差异

的基因表达模式ꎮ

３　 讨论与结论

已有研究表明ꎬ独脚金内酯影响植物根系的
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图 ４　 ＧＲ２４ 和 ＩＡＡ 处理后黄芪幼苗根系内源激素含量
Ｆｉｇ. ４　 Ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｅｎｄｏｇｅｎｏｕｓ ｈｏｒｍｏｎｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｒｏｏｔｓ ｏｆ Ａｓｔｒａｇａｌｕｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ａｆｔｅｒ ＧＲ２４ ａｎｄ ＩＡＡ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

形态结构ꎬ且生长素是调控植物根系生长发育的

关键激素ꎬ本研究深入探究了独脚金内酯和生长

素与黄芪根系生长发育之间的关系ꎮ ＧＲ２４ 处理

显著促进了膜荚黄芪和蒙古黄芪幼苗主根的生

长ꎬ主 根 的 长 度 明 显 增 加ꎮ 这 与 前 人 对 番 茄

( Ｋｏｌｔａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)、水 稻 ( Ｒｕｙｔｅｒ￣Ｓｐｉｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１１)和高茅草(Ｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)的研究结果一

致ꎬ说明独脚金内酯对植物主根具有正调控作用ꎮ
通常ꎬ生长素在低浓度下会促进植物根的生长ꎬ高
浓度抑制根的生长ꎬ促进侧根发育 ( Ｘｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１６ꎻ Ｌｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎬ在黄芪中也得到了相同的

结果ꎮ 两种黄芪幼苗在 ５ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＩＡＡ 处理下主

根生长均受到抑制ꎬ侧根数增加ꎮ ＧＲ２４＋ＩＡＡ 共同

作用下ꎬ主根长较 ＩＡＡ 单独处理下无显著差异ꎬ膜
荚黄芪侧根数量却明显减少ꎬ说明 ＧＲ２４ 可以减轻

ＩＡＡ 对侧根发育的诱导ꎮ
ＰＩＮ１ 和 ＰＩＮ２ 基因是生长素输出载体 ＰＩＮｓ 家

族的两个成员ꎬ在生长素运输和根系生长素浓度

梯度的建立过程中发挥着重要作用(Ｂｌｉｌｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ

２００５ꎻ Ｂｌａｋｅｓｌｅｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５ꎻ Ｓａｉｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ
本研究中 ｑＰＣＲ 结果表明 ＧＲ２４ 处理的两种黄芪

幼苗根系 ＡｍＰＩＮ１ 基因表达下调ꎬＡｍＰＩＮ２ 在膜荚

黄芪根系表达下调ꎬ说明 ＧＲ２４ 抑制了生长素运输

基因的表达ꎬ进而可能通过影响生长素向根系的

极性运输ꎬ打破根系生长素浓度梯度的平衡ꎬ促进

黄芪主根生长ꎮ ＩＡＡ 和 ＧＲ２４ ＋ ＩＡＡ 处理促进了

ＡｍＰＩＮ１ 基因和 ＡｍＰＩＮ２ 基因的表达ꎬ因此黄芪幼

苗主根生长受到了抑制ꎮ Ｈｕ 等(２０１９)研究表明ꎬ
ＧＲ２４ 同样抑制了高茅草冠根 ＰＩＮ１ 和 ＰＩＮ２ 基因

的表达ꎬＮＡＡ 和 ＮＡＡ＋ＧＲ２４ 处理促进了 ＰＩＮ１ 和

ＰＩＮ２ 基因表达ꎬ与我们的结果相一致ꎮ 因此ꎬ进一

步证实了 ＧＲ２４ 可能通过影响生长素运输而调控

黄芪根系生长和发育ꎮ 同时ꎬ我们发现 ＡｍＰＩＮ２ 基

因在蒙古黄芪幼苗根系中的表达与膜荚黄芪存在

差异ꎬ这可能由于膜荚黄芪与蒙古黄芪之间遗传

上的差异和信号转导的复杂性所致ꎮ
除了生长素运输载体外ꎬ生长素响应因子

ＡＲＦｓ 也参与调控根的生长和发育 ( Ｇｕｉｌｆｏｙｌｅ ＆
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图 ５　 ＧＲ２４ 和 ＩＡＡ 处理后黄芪幼苗根系生长素相关基因表达
Ｆｉｇ. ５　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａｕｘｉｎ ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｒｏｏｔｓ ｏｆ Ａｓｔｒａｇａｌｕｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ａｆｔｅｒ ＧＲ２４ ａｎｄ ＩＡＡ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

Ｈａｇｅｎꎬ ２００７ꎻ Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ Ｇｕａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９ )ꎮ 本 研 究 中ꎬ ＩＡＡ 处 理 下 ＡｍＡＲＦ７ 和

ＡｍＡＲＦ１９ 的表达在蒙古黄芪幼苗根中上调ꎮ Ｃｈｅｎ
等( ２０１９ ) 研 究 发 现 缩 节 胺 使 棉 花 幼 苗 根 中

ＧｈＡＲＦ７ / １９ 和 ＧｈＬＢＤ１８ｓ 基因表达上调而促进了

侧根起始和侧根伸长生长ꎬ从而使侧根数量增加ꎮ
Ｏｋｕｓｈｉｍａ 等(２００７)研究表明ꎬＡＲＦ７ 和 ＡＲＦ１９ 作

为转录激活因子ꎬ通过激活 ＬＢＤ / ＡＳＬ 基因的表达

来促进侧根形成ꎮ 因此ꎬ推测 ＩＡＡ 可能同样通过

诱导黄芪根中 ＡｍＡＲＦ７ 和 ＡｍＡＲＦ１９ 基因表达ꎬ促
进了侧根发育ꎬ侧根数量增加ꎻＧＲ２４＋ＩＡＡ 处理下

ＡｍＡＲＦ７ 和 ＡｍＡＲＦ１９ 基因在蒙古黄芪根系表达量

相比 ＩＡＡ 处理下减少ꎬ因而侧根的发育被减缓ꎮ
但是 ＡｍＡＲＦ７ 和 ＡｍＡＲＦ１９ 是否通过诱导 ＡｍＬＢＤｓ
基因的表达而促进黄芪侧根发育还需要进一步的

探究ꎮ 另外ꎬ与 ＣＫ 相比ꎬ虽然 ＧＲ２４ 处理的两种

黄芪根系中 ＡｍＡＲＦ７ 的表达发生下调ꎬ但是 ＣＫ 组

和 ＧＲ２４ 处理下侧根均未发育ꎬ这可能是由于幼苗

生长周期较短所致ꎬ因而 ＧＲ２４ 对侧根的发育是否

具有抑制作用ꎬ还需要进一步研究ꎮ

生长素还会通过影响独脚金内酯的合成和信

号转导ꎬ进一步调控植物根的生长和发育( Ｓａｉｎｉ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ Ｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ Ｈｕ 等(２０１８)研究表

明ꎬＮＡＡ 处理能够显著上调高茅草冠根中独脚金

内酯信号转导基因 Ｄ３ 和 Ｄ１４ 的表达ꎮ 本研究中ꎬ
ＩＡＡ 处理后独脚金内酯合成基因 ＭＡＸ１ 和 ＣＣＤ８
在蒙古黄芪幼苗根中显著上调ꎬ独脚金内酯信号

转导基因 ＭＡＸ２ 和 Ｄ１４ 的表达在膜荚黄芪和蒙古

黄芪中均上调ꎮ 因此ꎬＩＡＡ 可能通过诱导 ＭＡＸ１ 和

ＣＣＤ８ 基因表达ꎬ促进独脚金内酯合成ꎬ使其含量

增加ꎻ独脚金内酯进一步通过影响生长素运输和

信号转导途径而调控根的生长和发育ꎻ同时通过

其自身的信号转导而调控根的生长和发育ꎮ
在植物根的生长发育过程中ꎬ每个植物激素

并不是单独地发挥作用ꎬ而是互相之间形成动态

的反馈环ꎬ协同控制根的形成与发育(Ｈａｙｗａｒｄ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００９ꎻＳａｉｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 研究表明生长素与

独脚金内酯能够显著影响根系内源激素水平和分

布(Ｈａｙｗａｒｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ 本研究 ＩＡＡ、ＧＲ２４ 和

ＧＲ２４＋ＩＡＡ 处理均导致膜荚黄芪根系 ＩＡＡ 和 ＳＬｓ

２５８ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



图 ６　 ＧＲ２４ 和 ＩＡＡ 处理后黄芪幼苗根系独脚金内酯相关基因表达
Ｆｉｇ. ６　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｓｔｒｉｇｏｌａｃｔｏｎｅ ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｒｏｏｔｓ ｏｆ Ａｓｔｒａｇａｌｕｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ａｆｔｅｒ ＧＲ２４ ａｎｄ ＩＡＡ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

含量增加ꎬＣＴＫ 和 ＡＢＡ 含量减少ꎻ在蒙古黄芪根

系中 ＩＡＡ 和 ＳＬｓ 含量增加ꎬＣＴＫ 和 ＡＢＡ 含量没有

显著变化ꎮ 因此ꎬ说明外源激素信号改变了黄芪

根系激素的内稳态ꎬ且内源激素水平的变化在不

同黄芪中表现出很大的差异性ꎮ 这种激素水平的

变化ꎬ可能导致各个激素之间形成新的信号转导

网络ꎬ协调互作从而参与植物生长过程ꎬ进而改变

黄芪根系的生长发育ꎻ另外ꎬ两种黄芪的遗传差

异ꎬ可能导致对外源激素信号应答水平的不同ꎬ所
以出现差异的内源激素水平变化ꎮ 今后对不同黄

芪内源激素变化的深入研究ꎬ将有助于进一步理

解黄芪对外源信号刺激的应答机制ꎮ
综上所述ꎬ本研究发现 ２ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ＧＲ２４ 处理

可促进黄芪主根生长且可以抑制 ＩＡＡ 对黄芪侧根

发育的诱导ꎬ对培育优质黄芪种苗具有重要实践

意义ꎮ ＧＲ２４ 和 ＩＡＡ 对黄芪根系结构的改变可能

与生长素和独脚金内酯相关基因表达的改变及内

源激素水平变化有关ꎬ为阐明独脚金内酯和生长

素调控黄芪根系生长发育的分子机制奠定了基

础ꎬ独脚金内酯和生长素如何在细胞水平及与其

他植物激素之间精细的互作调控黄芪根系的生长

发育今后还有待研究ꎮ
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