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摘要: 在拟南芥中, IQM家族属于含IQ基序的钙调素结合蛋白家族, 共有6个成员。其中, IQM3的功能尚未有相

关报道。本研究对该基因的2个突变体iqm3-1和iqm3-2幼苗的侧根数量、主根长度和赤霉素(GA3和GA4)含量

进行了测定。结果表明, iqm3-1和iqm3-2比野生型Col-0具有更少的侧根、更长的主根以及更高的GA3和GA4含

量。用5~20 mmol·L-1
赤霉素生物合成抑制剂多效唑处理种子后, iqm3-1、iqm3-2的侧根和主根长度与野生型

接近, 说明IQM3可能通过抑制赤霉素的生物合成而参与对幼苗的侧根数量和主根长度的调节。
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根作为一种重要的植物器官, 其作用主要是

从土壤中获取水分和营养, 合成含氮有机化学物

质、激素和其他营养物质, 同时固定植物。因此, 
根系的活力将直接影响整株植物的生长、发育和

营养状况。业已发现, 许多内外因子影响根系的

生长发育。其中, 植物激素与根系的生长和发育

密切相关(Wang等2015)。植物激素作为植物特定

组织中合成的一类重要物质, 只需极低的浓度就可

在植物的组织中发挥作用, 通过与特定蛋白质受体

相互作用, 进而调节其他细胞的生理过程。如生长

素(auxin, IAA)、细胞分裂素(cytokinin, CTK)、乙

烯(ethylene)、脱落酸(abscisic acid, ABA)和赤霉素

(gibberellins, GAs)通过其特定的生物合成和信号

转导途径参与植物根系生长和发育的调节(Garay- 
Arroyo等2012)。

IAA主要在叶片和茎尖(shoot apical meristem, 
SAM)中合成, 并从叶片运输到根部; 根也可以合成

IAA并在一定浓度内增加侧根数量, 促进主根生长

(Fukaki等2007; Petersson等2009)。CTK通过减少

分裂细胞的数量和分生组织的大小来抑制侧根数

和主根的生长, 但它不会改变细胞分裂速率(Dello 
Ioio等2008)。乙烯可通过调节细胞的纵向延伸

来改变根长, 并可调节根部的细胞分化; 还可能通

过调节静止中心的细胞分裂速率而影响根系发育

(Dugardeyn和Van Der Straeten 2008; Hu等2017)。
ABA可以诱导气孔关闭, 以促进水分胁迫条件下

的根伸长; 然而, 当水分足够时, 外加ABA减少侧

根数量并抑制主根生长(Sharp和LeNoble 2002; De 

Smet等2006; 黄淑颜等2018); 此外, 钙离子(Ca2+)和
H2O2也参与ABA调节的根生长和发育的信号传导

(Bai等2009)。在拟南芥(Arabidopsis thaliana)中, 
赤霉素(GAs)对主根顶端分生组织的生长和侧根

的形成具有正调控作用(Achard等2009; Farquharson 
2010; Bidadi等2014); 不过, 在杨树(Populus)和蒺藜

苜蓿(Medicago truncatula)等植物中却发现, 赤霉

素对此却具有负调控作用(Gou等2010; Fonouni- 
Farde等2019)。然而, 迄今为止, 根生长中GAs生物

合成与Ca2+/钙调素(calmodulin, CaM)信号之间的

关系的研究报道很少。

Ca2+作为一种通用的第二信使, 在调节不同真

核细胞功能时充当“刺激-反应耦合”的中介(Mc-
Ainsh和Pittman 2009; Steinhorst和Kudla 2013)。细

胞受到刺激后, 引起了细胞内的Ca2+浓度的改变, 
从而通过Ca2+

传感蛋白及其靶蛋白来调节多种生

化和细胞反应。钙调素(CaM)和钙调素类似蛋白

(CaM-like, CML)是主要的Ca2+传感蛋白(Zeng等
2015)。CaM或CML通过与其靶蛋白——钙调素

结合蛋白(calmodulin-binding protein, CaMBP)结
合来调控细胞的生理(Bouche等2005)。根据与

CaMBP结合时需要或不需要Ca2+的参与, 可将CaM
分为Ca2+不依赖型和Ca2+依赖型(O’Day 2003)。
Ca2+不依赖型的钙调素蛋白(CaM)含有IQ基序
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IQxxxRGxxxR, 其中“I”可以被“VFL”代替, “x”代表

任何氨基酸残基(Bähler和Rhoads 2002)。在植物

中主要有5个含有IQ基序的钙调素结合蛋白家族, 包
括IQM (IQ motif containing protein)家族、CAMTA 
(calmodulin-binding transcription activator)家族、

IQD (IQ67-domain containing protein)家族、CNGC 
(cyclic nucleotide-gated channel)家族和myosin家族

(Zhou等2010)。不同家族成员的重要结构域、所含

IQ基序的数量等各不相同(田长恩和周玉萍2013)。
本研究组曾发现, IQM家族成员与豌豆重金

属诱导蛋白质6A和天花粉素(一种核糖体失活蛋

白质)具有同源序列(Zhou等2010); 该家族有6个成

员, 不同成员的表达模式在不同器官和不同的环

境条件下均不同, 提示它们可能有着不同的功能

(Zhou等2018)。IQM1可通过介导茉莉酸甲酯信号

转导来促进根系生长(周玉萍等2013; 莫忠蓁等

2015)。IQM3是IQM家族的第3个成员, 由At3g-
52870编码, 其功能未见报道。为了研究IQM3基因

的功能, 本研究组前期鉴定获得了2个该基因的

T-DNA插入突变株系iqm3-1和iqm3-2 (周玉萍等

2009)。本文研究iqm3-1和iqm3-2对侧根数、主根

长的影响, 并分析了赤霉素含量变化, 为揭示IQM3
基因调节侧根数和主根长的机制提供了依据。

1  材料与方法

1.1  材料培养

拟南芥(Arabidopsis thaliana L.) iqm3-1、iqm3-2
和Col-0的种子为本实验室保存。100 mmol·L-1多效

唑(paclobutrazol, PAC)母液配置: 称取29.4 mg PAC
粉末溶于1 mL无水乙醇中, 过滤除菌。经高压灭

菌的1/2MS培养基温度下降到55°C时, 添加多效唑

母液, 配置出含有PAC浓度为0.5、1、5、10和20 
mmol·L-1的1/2MS培养基。

将放在4°C冰箱中处理48 h的种子表面灭菌

后, 等间距的平铺在含有不同PAC浓度的1/2MS培
养基的方型培养皿上, 不含PAC的1/2MS培养基为

对照组。在恒温恒湿的光照培养室中, 以长日照

条件平板竖直培养9 d。
1.2  侧根数量统计和主根长度测量

用肉眼对9 d苗龄的幼苗进行侧根计数; 使用

Digimizer软件对9 d苗龄的幼苗主根长度进行测量

和统计, 并使用SPSS软件对数据进行Student's t-检
验。每个株系测量统计n≥20, 进行3次生物学重复。

1.3  赤霉素(GA3和GA4)含量检测

以异丙醇/水/盐酸提取方法提取样品中植物

内源激素(Pan等2010), 以安捷伦1290高效液相色

谱仪串联AB公司Qtrap6500质谱仪测定植物内源

激素GA3和GA4。

2  实验结果

2.1  IQM3突变减少侧根数量、增加主根长度

在长日照条件下, 竖直培养幼苗9 d, 测量与统

计iqm3-1、iqm3-2和Col-0的主根长和侧根数的结

果表明, iqm3-1和iqm3-2的侧根数均显著少于Col-0 
(图1-A和B), 其主根均显著长于Col-0 (图1-C)。说

明IQM3基因突变减少了幼苗的侧根数量和增加了

幼苗的主根长度。

2.2  IQM3参与调控赤霉素的生物合成

利用ESI-HPLC-MS/MS技术, 检测iqm3-1、
iqm3-2和Col-0的幼苗内生理活性赤霉素(GA3和

GA4)含量。结果显示, 突变体iqm3-1和iqm3-2的GA3

和GA4含量均显著高于野生型Col-0 (图2), 说明

IQM3可能参与了GAs的合成从而调控侧根数和主

根长。

在长日照条件下, 含不同PAC浓度的1/2MS培养

基上竖直培养幼苗9 d, 测量与统计iqm3-1、iqm3-2
和Col-0的主根长和侧根数的结果表明, 在低浓度

PAC (0.5 mmol·L-1)处理下, iqm3-1和iqm3-2的侧根

数均显著少于Col-0 (图3-A); 而iqm3-1和iqm3-2的
主根均显著长于Col-0 (图3-B)。但是, 随着PAC浓
度的增加, iqm3-1、iqm3-2和Col-0的侧根数和主根

长度基本趋于相等(图3)。这些数据表明, IQM3很
可能是通过抑制GAs的生物合成而调控侧根数量

和主根长度的。

3  讨论

CaM作为最重要的Ca2+传感蛋白, 大量存在于

植物的细胞和组织中。CaM与靶蛋白CaMBP相互

结合才可调控细胞的生理(Bouche等2005)。在根

系发育中, CaM/CaMBP起到十分重要的作用, 如参
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图1  不同基因型幼苗的主侧根数量和主根长度

Fig.1  Root length and lateral root number in seedlings of 
different genotypes

A: 长日照条件下竖直培养9 d的幼苗, Bar=10 mm; B: 主根根

长; C: 侧根数量。柱状图中不同的小写字母表示不同基因株系之

间的显著性差异(P<0.05), 图2同此。

来促进根系生长(周玉萍等2013; 莫忠蓁等2015)。
本研究的结果表明, 与Col-0比较, iqm3-1和iqm3-2
的侧根数减少, 主根长度增加(图1), 推测IQM3可
能参与植物激素调控根系的发育。已有报道, 拟

图2  不同基因型幼苗的GA3或GA4的含量

Fig.2  Content of gibberellic acid 3 or 4 in seedlings  
of different genotypes

图3  多效唑(PAC)处理对不同基因型幼苗侧根数量和 
主根长度的影响

Fig.3  Effects of paclobutrazol (PAC) treatment on lateral root 
number and root length of seedlings of different genotypes

A: 侧根数量; B: 主根根长。图中不同的小写字母表示同一

PAC培养浓度不同基因株系之间的显著性差异(P<0.05)。

与AHL、NO和H2O2信号的转导调控根系的发育

(Zhao等2016; Liao等2012; Niu等2017)。IQM3是
IQM家族的1个成员, 该家族属于含IQ基序的钙调

素结合蛋白家族(田长恩和周玉萍2013)。该家族

的成员之一IQM1可通过介导茉莉酸甲酯信号转导
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南芥幼苗中叶、茎和根的内源GAs的增加会导致

侧根数减少、主根长增加(Achard等2009), 可能体

内积累GA可抑制侧根的发生, 增强根顶端分生组

织的活性, 促进主根伸长(Tanimoto 2005; Holdsworth
等2008; Bidadi等2014)。iqm3-1和iqm3-2突变体植

株内生理活性的GA3和GA4含量均显著高于Col-0 
(图2), 当PAC处理浓度达到5~20 mmol·L-1时, iqm3-1、
iqm3-2和Col-0的根长和侧根数趋于相同(图3)。说

明IQM3的突变促进了赤霉素的合成, 从而抑制侧

根的发生, 促进主根伸长。这是关于CaMBP调节

GAs生物合成影响植物根系生长发育的第一个报

告。后续将进一步研究IQM3是否介导CaM信号调

控及其调控根中GAs生物合成的机制, 进一步深刻

理解IQM家族成员在植物生理和发育中的作用以

及更好的理解CaM信号在植物激素调控生长发育

中的作用。
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Disruption of IQM3 reduces the number of lateral roots and increases 
the length of primary root in Arabidopsis seedlings
XU Hao, FENG Yi-Jia, FAN Tian, LÜ Tian-Xiao, XIE Chu-Ping, ZHOU Yu-Ping, TIAN Chang-En*

Guangzhou Key Laboratory for Functional Study on Plant Stress-Resistant Genes, School of Life Sciences, Guangzhou 
University, Guangzhou 510006, China

Abstract: In Arabidopsis thaliana, the IQM family belongs to the calmodulin binding protein (CaMBP) fami-
lies with the IQ motif, and has six members. So far IQM3 has not been functionally characterized. In this study, 
the number of lateral roots, the length of primary root and the content of gibberellins (gibberellic acid 3, GA3 
and gibberellic acid 4, GA4) in seedlings of two mutants iqm3-1 and iqm3-2 were determined. The results 
showed that two mutants, iqm3-1 and iqm3-2, had fewer lateral roots, longer roots and higher content of GA3 
and GA4 than wild-type Col-0. After treatment with 5–20 mmol·L-1 paclobutrazol, a gibberellin biosynthesis in-
hibitor, the number of lateral roots and the length of primary root of iqm3-1, iqm3-2 and Col-0 tended to be 
equal. These results suggest that IQM3 may be involved in regulating the number of lateral roots and the length 
of primary roots of seedlings through inhibiting the biosynthesis of gibberellin. 
Key words: IQM3; root; gibberellin; CaMBP; Arabidopsis thaliana
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