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摘　 要: 水稻成蛋白基因成员 ＯｓＦＨ１ 在水稻根毛的生长发育中起着关键作用ꎬ这一过程受到环境因素的调

控ꎬ当前的研究对环境因素如何与 ＯｓＦＨ１ 互作调控水稻根毛的机制尚未阐明ꎮ 为探索水稻成蛋白成员是否

在环境因素介导的 ｏｓｆｈ１ 突变体根毛表型恢复中发挥作用ꎬ该研究使用 １ / ２ ＭＳ 液体培养液与 １ / ２ ＭＳ 固体

培养基处理 ｏｓｆｈ１ 突变体ꎬ通过 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 技术分析成蛋白家族成员表达量ꎬ并对成蛋白家族进行生物信息

学分析ꎮ 结果表明:(１)与野生型相比ꎬ在液培中 ｏｓｆｈ１ 突变体主根根毛缺失ꎬ地上部分较短ꎬ侧根数量增加ꎬ
在固体培养中 ｏｓｆｈ１ 突变体根毛缺失表型得到恢复ꎮ (２)与野生型相比ꎬ当 ｏｓｆｈ１ 突变体从液培到固培环境

时ꎬＯｓＦＨ１６ 表达量下降ꎬＯｓＦＨ１７ 表达量上升ꎬ并且差异显著ꎮ (３)ＯｓＦＨ１、ＯｓＦＨ１６、ＯｓＦＨ１７ 都是第一类成蛋

白亚家族成员ꎬ都具有生长素、赤霉素以及厌氧等与环境胁迫相关顺式作用元件ꎬ并且预测到 ＯｓＦＨ１、
ＯｓＦＨ１６ 和 ＯｓＦＨ１７ 定位于质膜行使功能ꎮ (４)ＯｓＦＨｓ 在不同组织的表达模式分析表明ꎬＯｓＦＨ１ 在根部表达

水平较高ꎬ而 ＯｓＦＨ１６、ＯｓＦＨ１７ 在根部表达量相对较低ꎮ 综上认为ꎬ由于 ＯｓＦＨ１６、ＯｓＦＨ１７、ＯｓＦＨ１ 之间亲缘

关系较高ꎬ调控模式相近且三者都可能在细胞质膜上行使功能ꎬ因此 ＯｓＦＨ１６、ＯｓＦＨ１７ 可能参与环境因素与

ｏｓｆｈ１ 共同改变根毛表型这一过程ꎮ 该研究结果为解析环境与 ｏｓｆｈ１ 基因共同调控水稻根毛发育机制奠定了

一定理论基础ꎬ为探索植物成蛋白基因功能提出了新方向ꎮ
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结构域是成蛋白行使功能的关键结构域ꎬ也是确

定蛋白是否为成蛋白的主要依据 ( Ｊａｎｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９８ꎻ Ｐｅｔｅｒ ＆ Ｍａｇｄａｌｅｎａꎬ ２０１３)ꎮ 在动植物中的

研究表明ꎬ成蛋白通过聚合肌动蛋白单体影响微

丝微管、细胞骨架的动态调控ꎬ从而调控动细胞分

裂以及细胞的极性生长( Ｓｈｉｍａｄａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻ Ｘｕ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎮ 近年来的研究表明ꎬ当酿酒酵母

Ｂｎｉｐ１ 和 Ｂｕｄ６ 基因共同突变时ꎬ酵母对高温敏感ꎻ
而当 Ｂｎｉｐ１ 单突变时ꎬ会降低酵母氮源利用率和对

过氧化氢敏感性(Ｇｒａｚｉａｎｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ Ｊｕａｎｅｓ ＆
Ｐｉａｔｔｉꎬ ２０１６)ꎮ 这些结果表明成蛋白不仅参与细

胞正常的生长发育以及其形态的变化ꎬ也有可能

参与酵母抵抗外界环境胁迫ꎮ
成蛋白通过介导肌动蛋白调控细胞形态ꎬ如

小立碗藓Ⅱ类成蛋白突变后ꎬ细胞肌动蛋白结构

以及细胞极性生长被破坏ꎬ导致其无法伸长生长

(Ｌｕｉｓ ＆ Ｍａｇｄａｌｅｎａꎬ ２０１２)ꎮ 拟南芥 ＡｔＦＨ８ 的过表

达促进根毛细胞的伸长生长ꎬ而其突变体却则抑

制了 根 毛 的 发 育 ( Ｙｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５ꎻ Ｐｅｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１２)ꎮ 水稻 ＯｓＦＨ５ 促使 Ｇ￣ａｃｔｉｎ 单体或 Ａｃｔｉｎ /
Ｐｒｏｆｉｌｉｎ 配合物形成的肌动蛋白聚合成核ꎬ调控植

物形态变化(Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ 此外ꎬＯｓＦＨ１５ 还

参与调控水稻籽粒的生长发育(Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ
植物的生长发育同时受到遗传因素和外界环境的

共同调控ꎬ如课题组前期研究中发现ꎬ水稻成蛋白

基因 ＯｓＦＨ１ 可能通过调控极性生长参与水稻根毛

伸长调控ꎮ 在不同的培养条件下(固体培养基表

面或者水培)ꎬＯｓＦＨ１ 的突变体有不同的表型ꎬ在
固体培养基的表面ꎬ即使在 ＯｓＦＨ１ 基因缺失的情

况下ꎬ突变体也可长出正常的根毛 (Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１３)ꎮ 由此可知ꎬ某种未知的环境因素可能通过

某个信号通路可弥补 ＯｓＦＨ１ 的缺陷造成的根毛极

性生长ꎬ即水稻成蛋白基因 ＯｓＦＨ１ 与环境因素共

同调控水稻根毛的极性生长ꎮ 在这个过程中ꎬ外
界环境是通过改变哪些基因或者信号通路补偿

ＯｓＦＨ１ 基因的缺失以实现水稻根毛的正常生长仍

有待探索和验证ꎮ 结构相似的蛋白之间可能存在

功能代偿情况ꎬ一个基因功能丧失导致植物或动

２１８１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



物生长发育出现的缺陷被其他基因弥补一部分ꎬ
如莱氏野村菌过氧化氢酶超家族基因 ＮｒＣａｔ１ 和

ＮｒＣａｔ４ꎬ单独敲除一个基因会引起另一个基因表达

上调ꎬ代偿其功能缺失ꎬ而当两个基因同时突变则

影响莱氏野村菌的抗逆性(苏宇ꎬ ２０１８)ꎮ 植物通

过其肽配体 ＣＬＡＶＡＴＡ３ (ＣＬＶ３) 及其受体蛋白激

酶 ＣＬＡＶＡＴＡ１ (ＣＬＶ１) 构成高度保守的负反馈信

号通路维持其干细胞稳态(Ｃａｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 在

拟南 芥 中ꎬ 当 ＣＬＶ１ 缺 失 后ꎬ 其 旁 系 同 源 物

ＢＡＲＥＬＹ ＡＮＹ ＭＥＲＩＳＴＥＭ (ＢＡＭ) 表达量增加以

补偿 ＣＬＶ１ 的丢失造成的表型缺陷( Ｄｉｓｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４ꎻ Ｎｉｍｃｈｕｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ Ｆａｔｉｍａ 等(２００４)以
及课题组未发表数据表明ꎬ水稻成蛋白家族共有

１７ 个成员ꎬ并且大部分成员的结构保守性很高ꎬ即
它们在功能上可能也具有较高的相似性ꎮ 因此ꎬ
为探究在固体培养条件下ꎬｏｓｆｈ１ 突变体根毛生长

的恢复是否有可能是由其他水稻成蛋白基因表达

产生的代偿作用来实现的ꎬ本研究在 １ / ２ ＭＳ 固体

培养(固培)和 １ / ２ ＭＳ 液体培养基(液培)条件下ꎬ
分别处理水稻 ｏｓｆｈ１ 突变体ꎬ并以野生型植株作为

对照ꎬ对成蛋白家族成员的表达量进行分析ꎮ 此

外ꎬ通过对水稻成蛋白基因家族进行生物信息学

分析ꎬ预测水稻成蛋白家族成员可能的功能ꎬ对潜

在的代偿基因功能进行进一步探索ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

所采用的植物材料为水稻 Ｔ￣ＤＮＡ 插入突变体

ｏｓｆｈ１(ＰＦＧ￣１Ａ￣０８６３８)及对应的野生型水稻ꎮ
１.２ 材料处理

首先ꎬ使用 ０.１％咪鲜胺浸泡消毒 ｏｓｆｈ１ 突变体

和野生型水稻种子 ８ ｈꎬ在无光条件下进行萌芽 ３６
ｈ(３７ ℃)ꎻ挑选萌芽成功种子培养 ５ ｄ 后取样ꎬ条
件为 ２６ ℃恒温ꎬ１６ ｈ 光照 ８ ｈ 无光循环处理ꎮ 然

后ꎬ使用 ７０％乙醇对去皮的 ｏｓｆｈ１ 突变体以及野生

型种子进行消毒ꎬ每次消毒 １ ｍｉｎꎬ重复 ２ 次ꎮ 最

后ꎬ将消毒后的种子加入 ２％有效次氯酸钠于摇床

上消毒 ３０ ｍｉｎ(３７ ℃ꎬ６０ ｒｍｉｎ￣１)后进行清洗ꎻ将
消毒完成后的种子置于 １ / ２ ＭＳ ( Ｍｕｒａｓｈｉｇｅ ａｎｄ
Ｓｍｏｋｉｎｇ ｃｕｌｔｕｒｅ ｍｅｄｉｕｍ) 培养基中培养 ５ ｄ 后取

样ꎬ条件为 ２６ ℃ 恒温ꎬ１６ ｈ 光照 ８ ｈ 无光循环

处理ꎮ

１.３ 根毛表型观察

利用 Ｎｉｋｏｎ 显微镜和 Ｉｍａｇｉｎｇ Ｖｉｅｗ 显微成像

系统 拍 摄ꎬ 采 用 Ｉｍａｇｅ Ｊ 测 量 根 毛 数 据ꎬ 利 用

Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｏｆｆｉｃｅ Ｅｘｃｅｌ 进行数据计算和数理统计等ꎮ
１.４ 生物信息分析

通过 ＴＡＩＲ(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ. ｏｒｇ / )获取

拟南芥 ＡｔＦＨｓ 蛋白序列ꎬ使用 ＥｎｓｅｍｂｌＰｌａｎｔ 数据库

(ｈｔｔｐ: / / ｐｌａｎｔｓ.ｅｎｓｅｍｂｌ. ｏｒｇ / ｉｎｄｅｘ. ｈｔｍｌ)下载水稻蛋

白组序列ꎮ 以拟南芥 ＡｔＦＨｓ 作为参考序列使用

ＴＢｔｏｏｌｓ ｖ１.０８９ 在水稻基因组中比对鉴定水稻成蛋

白基因家族ꎮ 通过 ＭＥＧＡ.７ 的 ＣｌｕｓｔａｌＷ 算法比对氨

基酸水平的保守性ꎬ并通过邻接法构建系统进化

树ꎬＢｏｏｔｓｔｒａｐ 值设为１ ０００ꎮ 成蛋白结构域以及其功

能通过 ＮＣＢＩ ＣＤＤ 进行分析 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ.
ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ / ｂｗｒｐｓｂ / ｂｗｒｐｓｂ.ｃｇｉ)ꎮ 成蛋白

基序的保守性通过 ＭＥＭＥ￣Ｓｕｉｔ 进行分析(ｈｔｔｐｓ: / /
ｍｅｍｅ￣ｓｕｉｔｅ. ｏｒｇ / ｍｅｍｅ / )ꎮ 通 过 Ｒｉｃｅ Ｇｅｎｏｍｅ
Ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ Ｐｒｏｊｅｃｔ (ｈｔｔｐ: / / ｒｉｃｅ.ｐｌａｎｔｂｉｏｌｏｇｙ.ｍｓｕ.ｅｄｕ /
ｉｎｄｅｘ.ｓｈｔｍｌ)获得成蛋白基因家族上游序列ꎬ通过

ＰｌａｎｔＣＡＲＥ ( ｈｔｔｐ: / / ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ. ｐｓｂ. ｕｇｅｎｔ. ｂｅ /
ｗｅｂｔｏｏｌｓ / ｐｌａｎｔｃａｒｅ / ｈｔｍｌ / )网站分析启动子顺式作用

元件ꎮ 在 ＭｕｌｔｉＬｏｃ２(ｈｔｔｐ: / / ａｂｉ.ｉｎｆ.ｕｎｉ－ｔｕｅｂｉｎｇｅｎ.ｄｅ /
Ｓｅｒｖｉｃｅｓ / ＭｕｌｔｉＬｏｃ２)网站上传水稻成蛋白 Ｌｏｃ ｎｕｍｂｅｒ
预测 水 稻 成 蛋 白 亚 细 胞 表 达ꎻ 通 过 Ｔｈｅ Ｒｉｃｅ
Ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ Ｐｒｏｊｅｃｔ ( ＲＡＰ) ( ｈｔｔｐｓ: / / ｒａｐｄｂ. ｄｎａ. ａｆｆｒｃ.
ｇｏ.ｊｐ / )数据库获取水稻成蛋白染色体、氨基酸残基

分子量、蛋白分子量、等电点、蛋白亲水性等相关信

息ꎻ 通过 ＲｉｃｅＸＰｒｏ 数据库 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｒｉｃｅｘｐｒｏ. ｄｎａ.
ａｆｆｒｃ.ｇｏ.ｊｐ / )获得水稻成蛋白组织表达(根、种子、
叶、地上部分、花药、穗、雌蕊、愈伤组织)数据ꎻ制图

均采用 ＴＢｔｏｏｌｓ 软件ꎮ
１.５ 基因表达分析

采用艾德莱生物技术有限公司 ＥＡＳＹｓｐｉｎ ｐｌｕｓ
植物 ＲＮＡ 提取试剂盒提取固培以及液培处理的

野生型和 ｏｓｆｈ１ 突变体根系组织总 ＲＮＡꎮ 分别取 １
μｇ 的根系组织的总 ＲＮＡꎬ通过 Ｔｈｅｒｍｏ 反转录试

剂盒合成第 １ 链 ｃＤＮＡꎬ并稀释 ２０ 倍备用ꎮ 本实

验室引物全部为自行设计并交由擎科生物科技有

限公司进行引物合成(表 １)ꎮ ｑＲＴ￣ＰＣＲ 扩增在德

国耶拿 ｑＴＯＷＥＲ３Ｇ 上进行ꎬ以不同处理的根部组

织逆转录的 ｃＤＮＡ 为模板ꎬ利用水稻成蛋白的特异

引物对成蛋白进行扩增ꎻ并以 Ｕｂｉｑｕｉｔｉｎ 作为内参

基因ꎬ正向引物为 ５′￣ＡＴＣＡＣＧＣＹＧＧＡＧＧＴＧＧＡＧＴ￣
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３′ꎬ反 向 引 物 为 ５′￣ＡＧＧＣＣＴＴＣＴＧＧＴＴＧＴＡＧＡＣＧ￣
３′ꎮ 扩增的总反应体系为 １０ μＬꎬ其中含有 ２ ×
ＳＹＢＲ Ｇｒｅｅｎ ５ μＬ、２.５ μｍｏｌＬ￣１正向引物 １ μＬ、
２.５ μｍｏｌＬ￣１反向引物 １ μＬ、模板 ｃＤＮＡ ３ μＬꎬ设
３ 次重复ꎮ 扩增基因的反应循环数为 ４０ 个ꎬＰＣＲ
条件:９５ ℃下预变性 ２ ｍｉｎꎬ９５ ℃ 下变性 １５ ｓꎬ５５
℃下退火 １５ ｓꎬ７２ ℃下延伸 ２０ ｓꎮ 通过 ｑＰＣＲ ｓｏｆｔ
４.０ 软件对数据进行分析ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 水稻 ｏｓｆｈ１ 突变体表型

以水稻 ｏｓｆｈ１ 突变体以及野生型植株进行固培

和液培处理观察水稻主根根毛表型发现ꎬｏｓｆｈ１ 突变

体地上部分长度比野生型短ꎬ并且在固体培养处理

后野生型和突变体都有一定伸长 (图 １:Ａ － Ｂ)ꎮ
ｏｓｆｈ１ 突变体主根较野生型长ꎬ且在固体培养处理后

野生型和 ｏｓｆｈ１ 突变体主根根长都有一定增加(图
１:Ｃ－Ｄ)ꎮ ｏｓｆｈ１ 突变体主根在 １ / ２ ＭＳ 液体培养条

件下无根毛ꎬ当突变体在 １ / ２ ＭＳ 固体培养基上生长

时ꎬ主根根毛表型得到一定恢复且差异显著(图 １:
Ｅ－Ｆ)ꎮ 这表明 ＯｓＦＨ１ 基因参与水稻生长发育的调

控ꎬ在主根根毛的生长发育中具有关键作用ꎬ并且

ｏｓｆｈ１ 突变体在不同环境下表型发生改变表明环境

因素通过与 ＯｓＦＨ１ 基因的突变共同作用改变水稻

主根根毛表型ꎮ 此外ꎬ液培处理下的 ｏｓｆｈ１ 侧根数量

和长度均有增加ꎮ
２.２ ｑＲＴ￣ＰＣＲ 分析不同环境下野生型和 ｏｓｆｈ１ 突

变体成蛋白家族基因成员表达量变化

研究认为ꎬ结构高度相似的蛋白可能行使类

似的功能ꎬ而同一家族成员结构功能往往类似(苏
宇ꎬ ２０１８ꎻＮｉｍｃｈｕｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ 因此ꎬ成蛋白家

族其他成员很可能在不同环境因素处理下 ｏｓｆｈ１
根毛表型恢复的过程中行使一定功能ꎮ 鉴于此ꎬ
本研究使用 ｑＲＴ－ＰＣＲ 技术对固培液培处理下的

野生型以及 ｏｓｆｈ１ 突变体根部的成蛋白家族成员

基因表达进行分析ꎮ
从图 ２ 可以看出ꎬ当培养条件由液培到固培中

时ꎬ ｏｓｆｈ１ 突 变 体 中 的 ＯｓＦＨ３、 ＯｓＦＨ５、 ＯｓＦＨ８、
ＯｓＦＨ１０、ＯｓＦＨ１１、ＯｓＦＨ１３、ＯｓＦＨ１７ 表达量上调ꎬ
ＯｓＦＨ１、ＯｓＦＨ２、 ＯｓＦＨ４、 ＯｓＦＨ１２、 ＯｓＦＨ１４、 ＯｓＦＨ１６
表达量下调ꎬ而 ＯｓＦＨ６、ＯｓＦＨ７、ＯｓＦＨ９ 表达量无变

化ꎮ 其中ꎬＯｓＦＨ１６ 在突变体中表达量大幅度下调ꎬ

表 １　 水稻成蛋白家族 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 引物设计
Ｔａｂｌｅ １　 ｑＲＴ￣ＰＣＲ ｐｒｉｍｅｒ ｄｅｓｉｇｎ ｏｆ ＯｓＦＨｓ ｉｎ ｒｉｃｅ

基因名称
Ｇｅｎｅ
ｎａｍｅ

基因 ＩＤ
Ｇｅｎｅ ＩＤ

引物方向
Ｐｒｉｍｅｒ
ｄｉｒｅｃｔｉｏｎ

引物序列
Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅ

ＯｓＦＨ１ Ｏｓ０１ｇ０８９７７００ Ｐｒｉｍｅｒ￣Ｆ ＣＣＣＡＡＴＧＡＴＧＣＣＡＣＡＧＴＴＧ

Ｐｒｉｍｅｒ￣Ｒ ＴＣＡＡＧＧＴＧＡＴＧＡＴＧＣＴＧＡＡＧ

ＯｓＦＨ２ Ｏｓ０４ｇ０４６１８００ Ｐｒｉｍｅｒ￣Ｆ ＣＧＣＡＣＣＧＡＡＡＣＡＧＣＡＧＡＧＣＡＧ

Ｐｒｉｍｅｒ￣Ｒ ＴＣＧＡＴＣＡＴＣＴＴＣＴＣＧＴＣＣＡＧＣＣ

ＯｓＦＨ３ Ｏｓ１０ｇ０１１９３００ Ｐｒｉｍｅｒ￣Ｆ ＴＣＣＡＡＡＣＴＧＡＧＡＧＴＧＴＴＴＧＣ

Ｐｒｉｍｅｒ￣Ｒ ＣＴＴＧＴＴＧＴＴＴＣＴＡＧＣＴＣＧＡＧ

ＯｓＦＨ４ Ｏｓ１０ｇ０３４７８００ Ｐｒｉｍｅｒ￣Ｆ ＧＡＣＣＴＴＡＧＴＡＡＡＧＡＴＧＧＣＴＣ

Ｐｒｉｍｅｒ￣Ｒ ＣＡＴＴＣＴＧＴＴＣＣＣＴＧＴＣＣＴＣ

ＯｓＦＨ５ Ｏｓ０７ｇ０５９６３００ Ｐｒｉｍｅｒ￣Ｆ ＣＧＣＴＣＴＴＣＣＧＣＡＡＡＴＴＣＴＴＣＣ

Ｐｒｉｍｅｒ￣Ｒ ＡＧＴＡＡＴＣＣＣＴＧＴＡＣＴＣＡＴＣＣＴＣ

ＯｓＦＨ６ Ｏｓ０８ｇ０２８０２００ Ｐｒｉｍｅｒ￣Ｆ ＴＣＴＧＴＣＡＡＡＧＴＴＴＣＡＡＧＴＧＣＣＧ

Ｐｒｉｍｅｒ￣Ｒ ＧＧＧＡＴＧＧＡＡＡＴＧＡＴＧＡＡＡＧＧＴＣ

ＯｓＦＨ７ Ｏｓ０２ｇ０７９４９００ Ｐｒｉｍｅｒ￣Ｆ ＴＣＡＡＧＡＡＡＣＣＧＣＣＣＧＡＴＧＧ

Ｐｒｉｍｅｒ￣Ｒ ＣＴＧＣＡＡＣＡＣＣＴＣＴＴＡＴＧＴＧＧ

ＯｓＦＨ８ Ｏｓ０３ｇ０２０４１００ Ｐｒｉｍｅｒ￣Ｆ ＣＡＡＣＡＡＣＧＧＧＡＧＣＡＣＧＴＣＡＡＴＧＣＧ

Ｐｒｉｍｅｒ￣Ｒ ＴＧＧＣＧＡＴＧＴＴＣＴＧＣＧＣＣＴＴＣＴＴＧＧ

ＯｓＦＨ９ Ｏｓ０８ｇ０４３１２００ Ｐｒｉｍｅｒ￣Ｆ ＧＣＡＴＴＣＣＣＡＡＧＧＡＴＧＧＡＧＧＴ

Ｐｒｉｍｅｒ￣Ｒ ＣＴＴＣＡＡＴＴＣＡＧＴＧＣＡＡＧＣＴＣＣ

ＯｓＦＨ１０ Ｏｓ０２ｇ０１６１１００ Ｐｒｉｍｅｒ￣Ｆ ＣＧＣＣＡＴＣＴＴＴＣＴＴＣＴＧＧＡＣＣＡＧ

Ｐｒｉｍｅｒ￣Ｒ ＴＴＣＣＧＴＧＧＡＡＴＧＡＣＴＣＧＡＴＡＡＣ

ＯｓＦＨ１１ Ｏｓ０７ｇ０５４５５００ Ｐｒｉｍｅｒ￣Ｆ ＧＣＣＴＣＡＴＣＴＣＴＧＴＧＣＡＧＣＴＣ

Ｐｒｉｍｅｒ￣Ｒ ＣＣＡＡＴＣＣＡＣＡＣＴＴＧＡＣＣＣＡＴＧ

ＯｓＦＨ１２ Ｏｓ０４ｇ０２４５０００ Ｐｒｉｍｅｒ￣Ｆ ＣＴＧＧＴＴＴＣＡＧＧＣＴＴＧＴＴＣＴＣＣＣ

Ｐｒｉｍｅｒ￣Ｒ ＧＣＣＡＡＣＣＧＣＣＴＴＴＣＴＣＡＣＡＡＴＧ

ＯｓＦＨ１３ Ｏｓ０７ｇ０５８８２００ Ｐｒｉｍｅｒ￣Ｆ ＴＴＧＣＣＴＴＣＧＡＧＡＧＡＧＴＧＧＡＴＧ

Ｐｒｉｍｅｒ￣Ｒ ＴＣＧＧＡＴＧＡＴＣＴＣＴＴＴＡＡＣＣＡＣＧ

ＯｓＦＨ１４ Ｏｓ０５ｇ０１０４０００ Ｐｒｉｍｅｒ￣Ｆ ＡＧＧＧＡＧＧＴＧＴＧＣＴＴＡＣＴＧＧ

Ｐｒｉｍｅｒ￣Ｒ ＴＡＡＧＣＴＣＴＴＣＣＴＣＡＴＴＧＧＴＧ

ＯｓＦＨ１５ Ｏｓ０９ｇ０５１７６００ Ｐｒｉｍｅｒ￣Ｆ ＴＧＣＡＡＣＣＡＧＧＡＧＡＡＣＡＡＧＧＴＧ

Ｐｒｉｍｅｒ￣Ｒ ＣＧＣＡＡＡＴＧＧＴＡＴＣＧＣＡＡＧＣＡＣ

ＯｓＦＨ１６ Ｏｓ０２ｇ０７３９１００ Ｐｒｉｍｅｒ￣Ｆ ＧＣＡＧＧＣＡＡＴＣＧＧＡＴＧＡＡＴＧＣ

Ｐｒｉｍｅｒ￣Ｒ ＡＴＧＧＡＣＣＣＴＧＡＣＴＴＧＴＧＧＡＧ

ＯｓＦＨ１７ Ｏｓ０４ｇ０１００３００ Ｐｒｉｍｅｒ￣Ｆ ＣＧＣＣＡＴＴＣＡＡＧＡＡＧＴＣＧＣＣ

Ｐｒｉｍｅｒ￣Ｒ ＴＴＴＧＧＡＴＴＧＧＣＡＧＴＡＡＣＴＴＴＧＴ

调ꎬ并且与野生型中 ＯｓＦＨ１６ 和 ＯｓＦＨ１７ 的表达趋

势相反ꎬ因此 ＯｓＦＨ１６ 、ＯｓＦＨ１７ 极有可能参与环境

表明其可能受到 ＯｓＦＨ１ 的调控ꎻ而 ＯｓＦＨ１７ 大幅度

上与 ｏｓｆｈ１ 突变体互作改变根毛表型这一过程ꎮ
通过比较固培环境与液培环境处理下 ｏｓｆｈ１

和野生型根部的 ＯｓＦＨｓ 表达量ꎬ进一步分析了不

同环境处理下 ＯｓＦＨｓ 表达趋势ꎬ结果见图 ３ꎮ 从图

３ 可以看出ꎬ从水培到固培中野生型以及 ｏｓｆｈ１ 体

内 ＯｓＦＨ３、 ＯｓＦＨ５、 ＯｓＦＨ７、 ＯｓＦＨ１０、 ＯｓＦＨ１１、
ＯｓＦＨ１３、ＯｓＦＨ１５ 表达趋势一致都呈上升趋势ꎬ
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Ａ. 野生型和 ｏｓｆｈ１ 突变体地上部分的表型ꎻ Ｂ. 野生型和 ｏｓｆｈ１ 突变体地上部分长度柱形图ꎻ Ｃ. 野生型和 ｏｓｆｈ１ 突变体根部的表

型ꎻ Ｄ. 野生型和 ｏｓｆｈ１ 突变体主根长度柱形图ꎻ Ｅ. 野生型和 ｏｓｆｈ１ 突变体主根根毛的表型ꎻ Ｆ. 野生型和 ｏｓｆｈ１ 突变体主根根毛长

度柱形图ꎮ ＬＣ. １ / ２ＭＳ 液体培养ꎻ ＳＣ. １ / ２ＭＳ 固体培养(Ｐ<０.０５)ꎮ 下同ꎮ
Ａ. Ｐｈｅｎｏｔｙｐｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ａｅｒｉａｌ ｐａｒｔｓ ｏｆ ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ ａｎｄ ｏｓｆｈ１ ｍｕｔａｎｔｓꎻ Ｂ. Ｌｅｎｇｔｈ ｂａｒ ｇｒａｐｈｓ ｏｆ ａｅｒｉａｌ ｐａｒｔｓ ｏｆ ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ ａｎｄ ｏｓｆｈ１ ｍｕｔａｎｔｓꎻ Ｃ.
Ｐｈｅｎｏｔｙｐｅｓ ｏｆ ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ ａｎｄ ｏｓｆｈ１ ｍｕｔａｎｔ ｒｏｏｔｓꎻ Ｄ. Ｂａｒ ｇｒａｐｈ ｏｆ ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ ａｎｄ ｏｓｆｈ１ ｍｕｔａｎｔ ｔａｐｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈｓꎻ Ｅ. Ｐｈｅｎｏｔｙｐｅｓ ｏｆ ｔａｐｒｏｏｔ ｒｏｏｔ￣ｈａｉｒｓ
ｏｆ ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ ａｎｄ ｏｓｆｈ１ ｍｕｔａｎｔｓꎻ Ｆ. Ｌｅｎｇｔｈ ｂａｒ ｇｒａｐｈｓ ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ ａｎｄ ｏｓｆｈ１ ｍｕｔａｎｔ ｔａｐｒｏｏｔ ｒｏｏｔ ｈａｉｒ ｌｅｎｇｔｈｓꎻ ＬＣ. １/ ２ＭＳ ｌｉｑｕｉｄ ｃｕｌｔｕｒｅꎻ ＳＣ. １/ ２ＭＳ
ｓｏｌｉｄ ｃｕｌｔｕｒｅ (Ｐ<０.０５). Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 水稻野生型和 ｏｓｆｈ１ 突变体在不同处理下表型差异
Ｆｉｇ. １　 Ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ ｗｉｌｄ￣ｔｙｐｅ ｒｉｃｅ ａｎｄ ｏｓｆｈ１ ｍｕｔａｎｔｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

ＯｓＦＨ１２、ＯｓＦＨ１４、ＯｓＦＨ１６ 都呈下降趋势ꎬ而 ＯｓＦＨ１、
ＯｓＦＨ２、ＯｓＦＨ４、ＯｓＦＨ８、ＯｓＦＨ９、ＯｓＦＨ１７ 表达趋势相

反ꎮ 其中ꎬｏｓｆｈ１ 突变体中 ＯｓＦＨ１０、ＯｓＦＨ１５ 表达量

虽然大幅度增加ꎬ但其表达量趋势与野生型一致ꎬ

５１８１１１ 期 李斌等: 环境变化对水稻 ｏｓｆｈ１ 突变体成蛋白家族表达的影响



Ａ－Ｑ 分别是野生型和 ｏｓｆｈ１ 根部 ＯｓＦＨｓ 家族的表达量ꎮ 小写字母表示不同处理下野生型和 ｏｓｆｈ１ 之间差异显著性(Ｐ<０.０５)ꎮ
下同ꎮ
Ａ－Ｑ ａｒｅ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ｗｉｌｄ￣ｔｙｐｅ ａｎｄ ｏｓｆｈ１ ｒｏｏｔ ＯｓＦＨｓ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. ｌｏｗｅｒｃａｓｅｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｗｉｌｄ￣ｔｙｐｅ
ａｎｄ ｏｓｆｈ１ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ (Ｐ< ０.０５). Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ２　 不同处理下 ｏｓｆｈ１ 突变体与野生型 ＯｓＦＨｓ 基因家族表量变化
Ｆｉｇ. ２　 ＯｓＦＨｓ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｃｈａｎｇｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ＷＴ ａｎｄ ｏｓｆｈ１ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

并且表达量低于野生型ꎮ 野生型中 ＯｓＦＨ１６ 表达量

无变化ꎬ但在 ｏｓｆｈ１ 突变体中大幅度下降ꎮ 野生型和

突变体中 ＯｓＦＨ１７ 表达趋势相反ꎬｏｓｆｈ１ 中 ＯｓＦＨ１７
表达急剧上升ꎬ并且差异显著ꎮ
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相对变化率为 ｏｓｆｈ１ 和野生型根部 ＯｓＦＨｓ 家族在 １ / ２ ＭＳ 固

体培养(ＳＣ)处理下的表达量比上 １ / ２ ＭＳ 液体培养( ＬＣ)
处理下的表达量的比值ꎮ
Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｈａｎｇｅ ｒａｔｅ ｉｓ ｔｈｅ ＯｓＦＨｓ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｏｓｆｈ１ ｍｕｔａｎｔ
ａｎｄ ｗｉｌｄ￣ｔｙｐｅ ｒｏｏｔ ｕｎｄｅｒ １ / ２ ＭＳ ｓｏｌｉｄ ｃｕｌｔｕｒｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ( ＳＣ)
ｃｏｍｐａｒｅｄ ｔｏ ｔｈｏｓｅ ｕｎｄｅｒ １ / ２ ＭＳ ｌｉｑｕｉｄ ｃｕｌｔｕｒｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ (ＬＣ).

图 ３　 １ / ２ ＭＳ 固培和 １ / ２ ＭＳ 液培处理下 ＯｓＦＨｓ
相对表达量分析(ｏｓｆｈ１ 与野生型相比较)

Ｆｉｇ. ３　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＯｓＦＨｓ ｕｎｄｅｒ １ / ２ ＭＳ
ｓｏｌｉｄ ａｎｄ １ / ２ ＭＳ ｌｉｑｕｉｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ (ｃｏｍｐａｒｅｄ

ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ｉｎ ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ)

２.３ 水稻成蛋白生物信息分析

ｑＲＴ￣ＰＣＲ 分析表明不同环境处理 ｏｓｆｈ１ 突变

体导致其体内成蛋白基因家族 ＯｓＦＨ１６、ＯｓＦＨ１７
表达 量 被 改 变ꎮ 基 于 代 偿 理 论ꎬ 我 们 认 为

ＯｓＦＨ１６、ＯｓＦＨ１７ 可能参与不同环境因素处理下

ｏｓｆｈ１ 表型恢复过程ꎮ 通过生物信息学对水稻成蛋

白的结构、功能可能受到的调控以及 ＯｓＦＨ１６ 和

ＯｓＦＨ１７ 是否可能参与根毛生长发育的调控和水

稻成蛋白家族可能的功能进行了分析ꎮ
２.３.１ 水稻成蛋白结构域预测、序列比对与进化分

析　 蛋白可能行使的功能与其蛋白的结构密切相

关ꎬ因此基于课题组未发表数据鉴定的 １７ 个水稻

成蛋白家族成员ꎬ分析其可能的功能ꎬ利用生物信

息技术对水稻中成蛋白保守蛋白结构域以及基序

进行了比较分析(图 ４)ꎮ 本研究结果表明ꎬ水稻

成蛋白家族成员高度保守ꎬ且都具有 ＦＨ２ 关键结

构域ꎬ与 Ｆａｔｉｍａ 等(２００４)关于拟南芥以及早先水

稻相关成蛋白的研究结果一致ꎮ 水稻成蛋白可分

为两个亚家族ꎬ即第一类亚家族(ＯｓＦＨ１、ＯｓＦＨ２、
ＯｓＦＨ４、ＯｓＦＨ８、ＯｓＦＨ９、ＯｓＦＨ１０、ＯｓＦＨ１１、ＯｓＦＨ１３、
ＯｓＦＨ１４、ＯｓＦＨ１５、ＯｓＦＨ１６、ＯｓＦＨ１７)和第二类亚家

Ａ. ＯｓＦＨｓ 家族系统进化树和保守基序分析ꎻ Ｂ. ＯｓＦＨｓ 家族蛋白分析ꎮ
Ａ. ＯｓＦＨｓ ｆａｍｉｌｙ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ａｎｄ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｖｅ ｍｏｔｉｆ ａｎａｌｙｓｉｓꎻ Ｂ. ＯｓＦＨｓ ｆａｍｉｌｙ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｖｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ａｎａｌｙｓｉｓ.

图 ４　 水稻成蛋白进化树、保守蛋白结构域以及保守基序分析
Ｆｉｇ. ４　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃꎬ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆ ａｎｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｄｏｍａｉｎｓ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＯｓＦＨｓ ｉｎ ｒｉｃｅ
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图 ５　 水稻成蛋白顺式作用元件预测
Ｆｉｇ. ５　 Ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｐｒｅｄｉｃｔｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｒｅｇｉｏｎｓ ｏｆ ＯｓＦＨｓ

族( ＯｓＦＨ３、ＯｓＦＨ５、ＯｓＦＨ６、ＯｓＦＨ７、ＯｓＦＨ１２)ꎮ 在

水稻第二类亚家族中ꎬＯｓＦＨ１２ 还存在于植物领域

中未阐明的结构域 ＰＴＥＮꎮ 此外ꎬ通过蛋白序列同

源性分析也表明水稻成蛋白的 ＦＨ２ 结构域在氨基

酸水平上是保守的ꎮ 与 ＯｓＦＨ１ 亲缘关系最近的是

ＯｓＦＨ１５ꎬ而 ＯｓＦＨ１７ 与 ＯｓＦＨ１６ 与 ＯｓＦＨ１ 亲缘关

系较远ꎮ 但是ꎬ保守基序分析结果显示ꎬ水稻成蛋

白第一类亚家族基序保守性较高ꎬ表明第一类亚

家族成员的功能可能类似ꎬ因此为了进一步分析

水稻成蛋白可能存在的功能ꎬ本研究对其顺式作

用元件以及亚细胞定位进行分析ꎮ
２.３.２ 水稻成蛋白顺式作用元件以及亚细胞定位

分析　 顺式作用元件分析表明成蛋白家族成员上

游存在多个响应激素以及胁迫调控相关的元件

(图 ５)ꎮ 这些成蛋白成员中除 ＯｓＦＨ１７ 以外ꎬ其他

水稻 成 蛋 白 都 可 能 受 到 茉 莉 酸 调 控ꎬ 而 除 了

ＯｓＦＨ３ꎬＯｓＦＨ５ 和 ＯｓＦＨ６ 以外其他水稻成蛋白成

员都有厌氧调控相关的顺式作用元件ꎮ 此外

ＯｓＦＨ１、 ＯｓＦＨ４、 ＯｓＦＨ５、 ＯｓＦＨ６、 ＯｓＦＨ８、 ＯｓＦＨ１０、
ＯｓＦＨ１２、ＯｓＦＨ１３、ＯｓＦＨ１５ 都具有干旱响应元件ꎮ
ＯｓＦＨ１、ＯｓＦＨ８、ＯｓＦＨ９、ＯｓＦＨ１１、ＯｓＦＨ１３、ＯｓＦＨ１５、
ＯｓＦＨ１６、ＯｓＦＨ１７ 都具有生长素调控相关原件ꎬ表
明其可能参与生长素相关调控ꎮ

其中ꎬＯｓＦＨ１６、ＯｓＦＨ１７、ＯｓＦＨ１ 都具有厌氧相关

的顺式作用元件、赤霉素调控相关顺式作用元件以

及生长素调控相关顺式作用元件ꎮ 而研究表明水

稻根毛生长发育受到生长素以及赤霉素调控

(Ｍａｅｋａｗａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 在本实

验中固培、水培环境变化也包括氧气含量的变化ꎬ
但当前并无相关研究ꎮ 因此ꎬ环境变化改变根毛表

型可能是通过生长素以及赤霉素相关信号通路调

控ꎬ而养分含量也可能作为环境因素参与调控ꎮ
亚 细 胞 定 位 表 明 ＯｓＦＨ１、 ＯｓＦＨ４、 ＯｓＦＨ６、

ＯｓＦＨ７、ＯｓＦＨ９ 定位于细胞液中ꎬＯｓＦＨ２ 定位于胞

外ꎬ而 ＯｓＦＨ４、 ＯｓＦＨ５、 ＯｓＦＨ６ 定位于质体ꎬ并且

ＯｓＦＨ４ 可能在细胞核内起着一定作用ꎮ 此外ꎬ
ＯｓＦＨ８、 ＯｓＦＨ１１、 ＯｓＦＨ１２、 ＯｓＦＨ１３、 ＯｓＦＨ１４、
ＯｓＦＨ１５、ＯｓＦＨ１６、ＯｓＦＨ１７ 都定位于质膜ꎬ表明大

部分水稻成蛋白可能在质膜上行使功能ꎮ 并且

ＯｓＦＨ６ 定位于过氧化物酶体ꎬＯｓＦＨ１３ 定位于液

泡ꎬＯｓＦＨ３ 定位于线粒体表明这些水稻成蛋白可

能参与这些细胞器的形成ꎮ ＯｓＦＨ１０、ＯｓＦＨ１３ 定位

于高尔基体ꎬＯｓＦＨ１４、ＯｓＦＨ１５ 定位于内质网表明

其可能参与蛋白的分泌与转运(表 ２)ꎮ 而 ＯｓＦＨ１
和 ＯｓＦＨ１６、ＯｓＦＨ１７ 之间定位的差异ꎬ表明 ＯｓＦＨ１
功能可能和 ＯｓＦＨ１６、ＯｓＦＨ１７ 存在一定差异ꎮ
２.３.３ 水稻组织成蛋白表达水平分析 　 基因在植

物不同部位的表达差异可能决定了其参与的功

能ꎬ通常在某个部位高表达的基因会参与特定部

位的 生 长 发 育ꎬ 以 及 对 胁 迫 进 行 响 应ꎮ 通 过

ＲｉｃｅＸＰｒｏ 数据库(ｈｔｔｐｓ: / / ｒｉｃｅｘｐｒｏ. ｄｎａ. ａｆｆｒｃ. ｇｏ. ｊｐ / )
获取水稻成蛋白家族在不同部位表达量数据ꎬ 进

８１８１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



表 ２　 水稻成蛋白信息
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｒｉｃｅ ｆｏｒｍｉｎ ｐｒｏｔｅｉｎｓ

蛋白质特性 Ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ

基因名称
Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ

基因 ＩＤ
Ｇｅｎｅ ＩＤ

染色体
Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ

氨基酸残基
Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ
ｒｅｓｉｄｕｅｓ

分子量
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｗｅｉｇｈｔ

等电点
Ｉｓｏｅｌｅｃｔｒｉｃ

ｐｏｉｎｔ

分子重量
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｗｅｉｇｈｔ

定位预测 Ｌｏｃａｔｉｏｎ ｐｒｅｄｉｃｔｏｒ

预测网站:Ｗｉｎｎｅｒ Ｔａｋｅｓ Ａｌｌ
Ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｗｅｂｓｉｔｅ:
Ｗｉｎｎｅｒ Ｔａｋｅｓ Ａｌｌ

ＯｓＦＨ１ Ｏｓ０１ｇ０８９７７００ １ ２４４ ２７ ０８１.３ ６.７２６ ２９ －０.２９１ ８０３ 胞质溶胶
Ｃｙｔｏｓｏｌ

ＯｓＦＨ２ Ｏｓ０４ｇ０４６１８００ ４ ８３３ ８８ ９０４.１ ８.５９３ ５４ －０.３５９ ０６４ 胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ＯｓＦＨ３ Ｏｓ１０ｇ０１１９３００ １０ ４１７ ４６ ６３４.６ ８.６８２ ８３ －０.３３０ ６９５ 线粒体
Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉｏｎ

ＯｓＦＨ４ Ｏｓ１０ｇ０３４７８００ １０ ８５５ ９３ ４２１.６ １１.５９８ ５ －０.５６１ ７５４ 质体、细胞质、细胞核
Ｐｌａｓｔｉｄꎬ ｃｙｔｏｓｏｌꎬ ｎｕｃｌｅｕｓ

ＯｓＦＨ５ Ｏｓ０７ｇ０５９６３００ ７ ７４１ ７８ ２５４.２ １０.５２５ １ －０.６５７ ３５５ 质体 Ｐｌａｓｔｉｄ

ＯｓＦＨ６ Ｏｓ０８ｇ０２８０２００ ８ ４８１ ５６ ４４１.６ ７.８５０ ６９ ０.００８ ７３１ ８１ 质体、细胞质、过氧化物酶体
Ｐｌａｓｔｉｄꎬｃｙｔｏｓｏｌꎬ ｐｅｒｏｘｉｓｏｍｅ

ＯｓＦＨ７ Ｏｓ０２ｇ０７９４９００ ２ １ ３７９ １５０ ５２８ ６.３１１ ７４ －０.３７６ ７９５ 细胞质
Ｃｙｔｏｓｏｌ

ＯｓＦＨ８ Ｏｓ０３ｇ０２０４１００ ３ ８９２ ９５ ３４９ ９.５５３ ６６ －０.５１２ ４４４ 质膜
Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ

ＯｓＦＨ９ Ｏｓ０８ｇ０４３１２００ ８ ５２０ ５８ ２５１.９ ６.４１９ ６２ －０.５４９ ６１５ 细胞质
Ｃｙｔｏｓｏｌ

ＯｓＦＨ１０ Ｏｓ０２ｇ０１６１１００ ２ ８８１ ９６ ４６８.４ ５.７９９ ２６ －０.３６６ ９６９ 高尔基体
Ｇｏｌｇｉ

ＯｓＦＨ１１ Ｏｓ０７ｇ０５４５５００ ７ ９２９ １００ ９９５ ８.０４２ ５８ －０.３７４ ９１９ 质膜
Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ

ＯｓＦＨ１２ Ｏｓ０４ｇ０２４５０００ ４ １ ２７０ １３７ ９４７ ５.１４１ ９４ －０.３８６ ７７２ 质膜
Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ

ＯｓＦＨ１３ Ｏｓ０７ｇ０５８８２００ ７ ７７４ ８３ ８１４.９ ８.７２３ ０１ －０.４４７ ４１６ 液泡、质膜、高尔基体
Ｖａｃｕｏｌｅꎬ ｐｌａｓｍａ
ｍｅｍｂｒａｎｅꎬ Ｇｏｌｇｉ

ＯｓＦＨ１４ Ｏｓ０５ｇ０１０４０００ ５ ８３０ ９０ ２２６.７ ８.４２９ ２５ －０.４１３ ８５５ 质膜、内质网
Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅꎬ

ｅｎｄｏｐｌａｓｍｉｃ ｒｅｔｉｃｕｌｕｍ

ＯｓＦＨ１５ Ｏｓ０９ｇ０５１７６００ ９ ７８８ ８４ ５８４.９ ８.８０５ ０２ －０.３３７ １８３ 质膜、内质网
Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅꎬ

ｅｎｄｏｐｌａｓｍｉｃ ｒｅｔｉｃｕｌｕｍ

ＯｓＦＨ１６ Ｏｓ０２ｇ０７３９１００ ２ ４０９ ４１ ７６５.２ １１.３９２ ３ －０.５７６ ５２８ 质膜
Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ

ＯｓＦＨ１７ Ｏｓ０４ｇ０１００３００ ４ ８２３ ８６ ８０１.９ ９.２９３ １９ －０.４７２ ５３９ 质膜
Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ

一步探索水稻成蛋白家族成员可能具有的功能ꎮ
水稻成蛋白组织表达分析表明ꎬＯｓＦＨ７ 在水

稻根部高表达ꎬＯｓＦＨ１３、ＯｓＦＨ１０、ＯｓＦＨ２、ＯｓＦＨ４、
ＯｓＦＨ８、ＯｓＦＨ１１、ＯｓＦＨ１６、ＯｓＦＨ１、ＯｓＦＨ５ 在水稻根

部均有表达ꎬ而 ＯｓＦＨ１４、ＯｓＦＨ６、ＯｓＦＨ３ 在根部有

表达ꎬ但表达量较低ꎬ表明这些成蛋白家族成员可

能在根部具有一定作用ꎮ 水稻 ＯｓＦＨ１ 在根部的表

达也与 ｏｓｆｈ１ 突变体表型相吻合ꎬ但根部 ＯｓＦＨ１７
表达量较低(图 ６)ꎮ

３　 讨论与结论

水稻根毛作为一种根部表皮细胞的特异化结

构ꎬ参与水稻获取外界养分、微生物互作、土壤固定

等关键生理过程(李斌等ꎬ ２０２０)ꎮ Ｓａｌａｚａｒ￣Ｈｅｎａｏ 等

(２０１６)研究认为水稻根毛的伸长是通过根部表皮

细胞的极性生长往外延伸ꎬ但对于其如何进行极性

生长过程尚不清楚ꎮ 成蛋白作为细胞极性生长的

９１８１１１ 期 李斌等: 环境变化对水稻 ｏｓｆｈ１ 突变体成蛋白家族表达的影响



图 ６　 水稻成蛋白在不同组织表达水平
Ｆｉｇ. ６　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ＯｓＦＨｓ ｉｎ ｒｉｃｅ

关键蛋白ꎬ在动植物中都有一定研究ꎬ如 ＡｔＦＨ３、
ＡｔＦＨ５ 调控拟南芥花粉管极性生长 ( Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１８ꎻ Ｌａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 拟南芥 ＡｔＦＨ８ 介导植株根

毛形态发育( Ｐｅｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ 水稻相关研究表

明ꎬｏｓｆｈ１ 突变体根毛无法进行伸长ꎬ说明 ＯｓＦＨ１ 参

与根毛的极性过程 (Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 此外ꎬ
ＯｓＦＨ１ 突变体的根毛表型缺陷在不同环境的处理下

得到一定程度恢复ꎬ表明环境因素参与了 ｏｓｆｈ１ 介导

的根毛生长发育ꎮ 基于这一结论结合相关研究中

所得到的结构高度相似的基因之间可能存在代偿

作用的观点ꎬ探究水稻成蛋白家族是否能够在 ｏｓｆｈ１
突变情况下取代其作用ꎬ从而促进根毛的生长(Ｄｉｓｓ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ Ｎｉｍｃｈｕｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ

ｑＲＴ￣ＰＣＲ 分 析 结 果 显 示 水 稻 成 蛋 白 中

ＯｓＦＨ１６、ＯｓＦＨ１７ 在 １ / ２ ＭＳ 固培以及 １ / ２ ＭＳ 液培

处理下中表达量差异显著ꎬ表明 ＯｓＦＨ１６、ＯｓＦＨ１７
可能参与不同环境处理改变 ｏｓｆｈ１ 突变体根毛表

型的调控ꎮ ＯｓＦＨ１６、ＯｓＦＨ１７ 都和 ＯｓＦＨ１ 一样属

于第一类成蛋白家族成员ꎮ 亚细胞定位表明

ＯｓＦＨ１６、ＯｓＦＨ１７ 都定位于细胞质膜ꎬ与相关研究

一致ꎬ即酵母成蛋白定位于细胞极性生长位点ꎬ促

进物质传输ꎬ并且通过聚合肌动蛋白促进细胞极

性生 长 ( Ｂｉｌｌａｕｌｔ ＆ Ｍａｒｔｉｎꎬ ２０１９ꎻ Ｃｉｆｒｏｖａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０)ꎮ 并且拟南芥研究也证实了这一点ꎬ如

ＡｔＦＨ５ 通过定位在细胞膜极性生长点介导囊泡运

输物质(Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 在本研究中ꎬＯｓＦＨ１６、
ＯｓＦＨ１７ 基因上游都具有植物激素、厌氧、缺氧相

关顺式作用元件ꎬ结合酵母研究表明成蛋白可能

参与抵抗温度胁迫ꎬ响应过氧化氢等结果ꎬ表明

ＯｓＦＨ１６、ＯｓＦＨ１７ 极有可能可能受到环境的调控从

而代偿 ｏｓｆｈ１ 突变导致的水稻根毛无法伸长ꎮ 此

外ꎬ对 ＯｓＦＨ１６、ＯｓＦＨ１７ 表达趋势进行分析发现

ＯｓＦＨ１７ 从液培到固培表达量急剧增加ꎬ表明其可

能在环境处理改变 ｏｓｆｈ１ 突变体根毛表型的调控

中具有更重要的作用ꎬ但对于其具体功能还需进

一步探索ꎮ
在对水稻成蛋白的结构分析时发现水稻第二

类成蛋白 ＯｓＦＨ１２ 与其他成员不同ꎬ只有一个

ＰＴＥＮ 结构域ꎮ ＰＴＥＮ 是在人类癌症调控的关键基

因ꎬＰＴＥＮ 主要通过去磷酸化参与细胞调控ꎬ并且

通过结合膜磷脂定位于细胞质膜( ｖａｎ Ｇｐａｃ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１２)ꎮ ＯｓＦＨ１２ 蛋白具有的 ＰＴＥＮ 结构域表明其

可能通过该结构定位在细胞膜行使功能ꎬ并且该

结果与亚细胞分析结果一致ꎮ 因此ꎬＯｓＦＨ１２ 极有

可能在细胞质膜上行使功能ꎮ 结合 ＯｓＦＨ１２ 的组

织表达数据ꎬＯｓＦＨ１２ 极有可能参与花药的生长发

育ꎮ 此外ꎬ本研究发现 １ / ２ ＭＳ 液培处理下的 ｏｓｆｈ１
突变体中侧根数量以及长度多于野生型ꎬ表明

ＯｓＦＨ１ 可能参与侧根的起始ꎮ 拟南芥研究也表明

其侧根的起始依赖于细胞骨架以及肌动蛋白介导

的中柱鞘细胞不对称细胞分裂ꎬ从而形成侧根原

基促使侧根生长(Ｂａｒｒｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻ Ｆｅｒｎａｎｄｅｚ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 成蛋白主要功能是调控肌动蛋白以

及细胞骨架ꎬ因此水稻 ＯｓＦＨ１ 也可能通过调控细

胞骨架和肌动蛋白促进水稻侧根起始ꎮ
目前ꎬ关于水稻成蛋白在水稻根毛发育过程

中行使功能的研究较少ꎬ并且对于不同环境通过

调控哪些基因促进 ｏｓｆｈ１ 突变体恢复表型也尚未

阐明ꎮ 本研究通过分析不同环境处理下 ｏｓｆｈ１ 突

变体成蛋白基因家族的表达量、利用生物信息手

段对水稻成蛋白基因家族成员进行系统性分析ꎬ
结果表明在固体表面培养时ꎬ环境变化可能通过

ＯｓＦＨ１６、ＯｓＦＨ１７ 等基因的改变以补偿 ＯｓＦＨ１ 基

因的缺陷ꎬ进而确保植物可产生正常的根毛ꎮ 但

０２８１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



是ꎬ该论断仍需要利用突变体ꎬ过表达体及遗传学

方法的进一步验证ꎮ
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