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Abstract:  【Objective】This work aims at confirming the effects of gene OsSQD2.1, involved in phosphate starvation 

responses on rice growth so as to reveal its function. 【Method】The bioinformatics method was used to determine the 

OsSQD2.1 gene and its protein structure and the cis-acting elements on the OsSQD2.1 promoter. The expression of 

OsSQD2.1 under different deficiency conditions was measured by real-time PCR. For an insight into the effects of 

OsSQD2.1 on the growth and photosynthesis of transgenic plants, we determined the phenotype, phosphorus content and 

net photosynthetic rate of DNA insertion mutants and silencing interfering materials at different growth stages. 【Result】

The coding region of the OsSQD2.1 gene is 3548 bp in length and it is located on chromosome 1, with 11 exons and 10 

introns. OsSQD2.1 belongs to the glycosyltransferase family; OsSQD2.1 promoter contains multiple reported cis-acting 

elements responsive to phosphorus deficiency; OsSQD2.1 was induced by phosphorus deficiency and inhibited by sulfur 

deficiency. Compared with the wild type, the shoot length and primary root length during the vegetative growth period in 

the mutant or silencing materials were significantly lower than the wild type. During the reproductive growth, the plant 

height as well as 1000-grain weight of the mutant or silencing material was significantly lower than that of wild type, and 

there was no significant difference in seed setting rate; The total phosphorus contents in the leaves were not significantly 

different in the wild type under the phosphorus deficiency condition. In addition, the net photosynthetic rate of the 

seedling and mature mutants was significantly lower than that of the wild type, and it was presumed that OsSQD2.1 

affected the net photosynthetic rate of rice. 【Conclusion】The results confirm that OsSQD2.1 is phosphorus 

deficiency-responsive and affects rice growth. 
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摘  要：【目的】旨在研究水稻缺磷响应基因 OsSQD2.1 对水稻生长发育的影响，从而解析其作用。【方法】通

过生物信息学的方法，确定 OsSQD2.1 基因及蛋白结构并分析 OsSQD2.1 启动子上的顺式作用元件；通过荧光定

量 PCR 检测，研究不同缺素条件下 OsSQD2.1 的表达；测定 T-DNA 插入突变体和沉默干涉材料不同时期表型、

磷含量和净光合速率，研究 OsSQD2.1 对转基因植株生长发育及光合作用的影响。【结果】OsSQD2.1 基因编码区

全长为 3548 bp，位于第 1 染色体上，具有 11 个外显子和 10 个内含子，OsSQD2.1 属于糖基转移酶家族；OsSQD2.1

启动子上含有多个缺磷响应顺式作用元件；OsSQD2.1 受缺磷诱导，缺硫抑制。营养生长期突变体或沉默材料地

上部长度和主根长均显著低于野生型。生殖生长期，突变体或沉默材料株高和千粒重显著低于野生型，结实率无

显著差异。OsSQD2.1 的突变与沉默增加正常供磷时叶片中的总磷，在缺磷条件时野生型相比无明显差异；此外，

苗期和成熟期突变体的净光合速率显著低于野生型，初步推测 OsSQD2.1 影响水稻净光合速率。【结论】OsSQD2.1

受缺磷响应，并影响水稻生长发育。 
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磷(phosphorus, P)在植物体内含量约占植物干

质量的 0.05%～0.50%，是植物生长发育必需的大量

营养元素之一[1]。它是生物体内生物膜、蛋白质、

核酸、磷脂、ATP 等重要物质的组成成分，广泛参

与植物体内碳水化合物转运、糖类物质及脂类物质

的代谢等过程，并在种子萌发、花粉发育和果实的

形成等过程中起重要作用[2-6]。植物主要吸收土壤溶

液中的正磷酸盐满足自身需求(Pi)，由于其易被土

壤中的钙、铁、铝等固定，土壤磷有效性低成为植

物生长的重要限制因子[7]。 

为了适应磷缺乏环境，植物在长期的进化过程

中形成了一系列的适应性机制[8-9]。缺磷条件下，叶

绿体类囊体中的磷脂（肌醇-6-磷酸、磷脂酰乙醇胺、

磷脂酰甘油、磷脂酰肌醇）降解，释放可溶性磷酸

盐，同时糖脂(单半乳糖甘油二脂和双半乳糖甘油二脂） 

和硫脂（SQDG）合成增加，功能上回补磷脂是常

见的植物适应缺磷胁迫环境的机制之一[10-12]。目

前，硫代异鼠李糖甘油二酯（简称硫脂，SQDG）

的合成已经明确需要三个反应[13]。首先，通过尿苷

二磷酸葡萄糖焦磷酸化酶 3(UGP3)将 1-磷酸葡萄糖

转化为尿苷二磷酸葡萄糖(UDP-glucose)[14]。然后尿

苷二磷酸硫代异鼠李糖合酶（ Sulfoquinovosyl 

diacylglycerol 1, SQD1）将尿苷二磷酸葡萄糖转化

为尿苷二磷酸硫代异鼠李糖(UDP-SQ)[11, 15-16]。在最

后 一 步 中 ， 硫 代 异 鼠 李 糖 甘 油 二 酯 合 酶

(Sulfoquinovosyl diacylglycerol 2, SQD2)将甘油二

酯（DAG）与尿苷二磷酸硫代异鼠李糖反应生成硫

代异鼠李糖甘油二酯[15-17]。AtSQD2 所编码的 SQD2

酶除了能够催化 SQDG 的合成外，还可以在缺磷时

催化生成葡糖醛酸基甘油二酯（GlcADG）[14]。比

较而言，GlcADG 与 SQDG 结构相似，但拟南芥中

GlcADG 只在缺磷条件下合成，正常供磷条件下则

不能合成 GlcADG；此外，拟南芥在缺失 GlcADG

时叶绿素分解加快，植株变白，最终会严重破坏拟

南芥自身生长。由此可知，在缺磷条件下 GlcADG

有助于拟南芥生长[10,14]。 

国内外对水稻 OsSQD2 家族基因已有一定研究

基础，并已证实了在水稻中有三个 AtSQD2 的同源

基因，根据同源性高低，分别将它们命名为

OsSQD2.1（OsSulfoquinovosyl diacylglycerol 2.1）, 

OsSQD2.2 和 OsSQD2.3[18]。OsSQD2.2 的基因功能

已被部分报道，OsSQD2.2 与 UDP-SQ 不能直接生

成 SQDG，但在参与类黄酮合成以及介导水稻一级

和二级糖分配的过程中均起了重要作用[17]。水稻中

OsSQD2.1 的功能尚未明确。本研究通过生物信息

学手段分析了 OsSQD2.1 的基因及氨基酸结构、启

动子顺式作用元件和在不同缺素下的表达模式，为

研究 OsSQD2.1 的生物学功能奠定了基础。同时，

利用创制的转基因材料，研究了 OsSQD2.1 对水稻

不同生育期生长发育的影响，旨在揭示该基因通过

调控养分利用，从而影响水稻生长发育的机理。 

1  材料与方法 

1.1  试验材料 

水稻材料包括水稻日本晴、中花 11、OsSQD2.1

突变体材料（购于华中农业大学突变体库）和 RNAi

株系（OsSQD2.1-Ri1、OsSQD2.1-Ri2，本实验室孙

雅菲师姐构建）。 

1.2  OsSQD2.1 的序列分析及克隆  

根据拟南芥的 AtSQD2(AF454354)基因序列在

NCBI（http://www.ncbi.nlm.nih.gov）做 BLASTx 分

析得到水稻中同源基因OsSQD2.1（Os07g0100300)，

OsSQD2.2（Os01g0142300），OsSQD2.3（Os03g0265 

100），并可知基因结构。根据 GeneBank 公布的

OsSQD2.1 全长 cDNA 序列设计引物，以水稻日本

晴叶片的 cDNA 为模板，扩增得到 OsSQD2.1 的全

长编码框（open reading frame，ORF）。经测序确

定其实际的 cDNA 序列，并与网站上公布的 cDNA

序列和基因组序列，利用 DNAMAN 软件比对分析，

以确定其内含子和外显子的结构。引物合成和测序

由南京金唯智生物公司完成。 

1.3  OsSQD2.1 基因启动子基序分析 

基因的表达受上游相关转录因子的调控，而转

录因子对基因的调控是通过与顺式调控元件作用

完成的。通过 Softberry软件和RSA-Tools（http://rsat. 

ulb.ac.be/rsat/）软件来分析 OsSQD2.1 基因转录起始

位点和顺式作用元件分布的位置和数量（启动子长

度为 2184 bp）。本研究分析的与磷酸盐胁迫相关

的顺式作用元件包括 W-box（TTGACY），P1BS

（GNATATNC）和 PHO-like 元件（GDHGTGG）。 

1.4  植物生长条件与缺素表达模式检测  

为了研究 OsSQD2.1 在不同元素缺乏处理下的

表达模式，对野生型（日本晴）进行了不同营养元

素（P、S）缺乏处理。将水稻野生型种子经 30%次

氯酸钠（NaClO）消毒 30 min 后，用自来水清洗 5~6

次，直至将残留的次氯酸钠洗净。随后将洗好的种

子放于水面，并置于 37℃恒温培养箱，暗培养 2~3 

d 催芽，待露白后，将种子移动至人工气候室，人

工气候室温度为 20℃~32℃，光照周期 14 h（昼）



刘璐等：缺磷响应基因 OsSQD2.1 对水稻生长发育的影响                                                                     239 

 

/10 h（夜），并用 1/2 营养液培养[19]。待水稻长至

两叶一心后移栽至中转箱，并分别进行缺磷（0 

µmol/L Pi, –P）和缺硫（20 µmol/L S, –S）处理，7 d

后分别采根和地上部样品。使用 Trizol 提取叶片总

RNA，然后用 Vazyme 反转录试剂盒进行反转录。

以上均按试剂盒说明书进行操作。根据 NCBI 网站

提供的 mRNA 序列，利用引物设计软件 Primer 5.0

设计 OsSQD2.1 的定量引物，并以水稻基因 OsActin

（Os03g0718100）为内参基因，OsActin和OsSQD2.1

引物序列详见表 1。常规 qRT-PCR 体系均为 20 µL：

PCR 预混液 10 µL，上下游引物各1 µL，模板(基因组 

DNA 或 cDNA）1 µL，双蒸水7 µL。 

1.5  转基因材料水培实验 

野生型和转基因材料用 1/2 MS 培养基发苗，7 

d 后选取长势一致的幼苗移入 15 L 培养箱中，每箱

30 株苗，先清水缓苗然后全营养液培养。全营养液

成分参照 IRRI 水稻完全营养液配方[20]。营养液用 4 

mol/L HCl 调 pH 至 5.5，每 2 d 换一次营养液。水

培 3 周后观察表型并统计相关生理数据。 

1.6  转基因材料磷含量的测定 

在成熟期时取盆栽野生型、转基因材料的叶片， 

105℃下杀青 30 min 后于 70℃下烘至恒重，磨碎，

称取磨碎的植株样品 0.05 g，采用硫酸-双氧水消煮

法和钼锑抗比色法测定总磷含量。 

1.7  转基因材料盆栽实验  

待野生型、OsSQD2.1 突变体及沉默干涉材料

长至三叶一心时，分别将中花 11、OsSQD2.1 纯合

突变体、OsSQD2.1-RNAi 株系 Ri1、Ri2 移至桶中，

进行盆栽实验。盆栽实验在南京农业大学牌楼实验

基地进行，土壤为江苏省南京地区酸性黄棕壤。土

壤中的全氮含量为 0.91 g/kg，有效磷含量 18.91 

mg/kg，速效钾含量 185.67 mg/kg，有机质含量 11.56 

g/kg；pH 值为 5.08。每桶装 15 kg 土壤，磷肥施用

量为 160 mg/kg，氮肥分三次施入基肥 0.1 g/kg，分

蘖肥 0.15 g/kg，穗肥 0.06 g/kg，不施钾肥（所用土

壤中速效钾含量较高），每个株系 5 个重复。在成

熟期分别对野生型、突变体及沉默干涉材料的株

高、结实率、千粒重等农艺性状进行考查。 

1.8  OsSQD2.1 突变体及沉默材料净光合速率测定  

处理材料分别为苗龄为 30 d 正常供磷的水培

苗（培苗方法参考 1.5）以及成熟期土培水稻（田

间种植参考 1.7）。使用 Li-Cor 6400 型光合作用测

定仪的红蓝光源分别于人工气候室 9:00−15:00和田

间 9:00−12:00 测定新完全展开叶的净光合速率。叶

室内的光照强度为1500 μm/(m2·s), CO2浓度为400~ 

420 μm/mol(大气 CO2 浓度),叶片温度和叶室内空气

湿度分别控制在 25℃~28℃和 40%~60%。将叶片放

入叶室后，待数据稳定时(约需 10 min)记录数据。 

1.9  数据统计分析 
所有测定数据在 Graphpad Prism 6.0 中整理，

经 SPSS 软件进行差异显著性分析。 

2  结果与分析 

2.1  OsSQD2.1 基因与蛋白结构分析  

AtSQD2 是呈组成型表达并能够编码合成硫代

异鼠李糖甘油二酯合成酶 SQD2 的基因，定位在拟

南芥第 1 染色体上。将 AtSQD2 基因序列在 NCBI

进行同源搜索，水稻中获得 3 个同源基因，按其同

源性高低分别命名为 OsSQD2.1、OsSQD2.2 和

OsSQD2.3[18]。BLAST 和 GenomeScan 分析表明，

OsSQD2.1 位于水稻第 1 染色体上；基因的编码区

全长为 3548 bp。如图 1 所示，AtSQD2、OsSQD2.1、

OsSQD2.2 和 OsSQD2.3 分别含有 11、11、11 和 10

个外显子。在水稻和拟南芥中，SQD2 基因均是由

两端较长的外显子和中间较短的外显子构成。其

中，水稻 OsSQD2.1 基因的第 1 外显子比拟南芥中

SQD2 基因少 233 bp，而最后一个外显子却比拟南

芥中的多 266 bp。两基因核酸相似性最高为 84%。

经 NCBI（http://www.ncbi.nlm.nih.gov）蛋白结构域

表 1  OsActin 和 OsSQD2.1 的定量 PCR 序列 

Table 1. Primers used to amplify the Actin and OsSQD2.1 cDNA for quantitative Q-PCR. 

基因名称 

Gene name 

引物序列(5′-3′) 

Primer sequence 

退火温度 

Annealing temperature /℃ 

OsSQD2.1 F: CGAAGACAATACGCAATGA 55 

R: CGGTGAACGATTCCTGAA 

OsActin F: GGGCCCACGCTTTGTTG 57 

R: AGCACGGCTTGAATAGCG 
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分析，比较 AtSQD2 及 OsSQD2 家族三个基因蛋白

结构域(图 1-B)，发现 OsSQD2 三个基因编码的蛋

白质均具有糖基转移结构域 GT-like，由此可知，

OsSQD2.1、OsSQD2.2、OsSQD2.3 与拟南芥 SQD2

同属于糖基转移酶家族中的 GT-like 家族。 

2.2  OsSQD2.1 基因启动子基序分析 

通过运用 RSA-Tools(http://rsat.ulb.ac.be/rsat/)

对 OsSQD2.1 进行启动子分析，结果显示在

OsSQD2.1 的启动子中含有 3 个 W-box 基序

(TTGACY)，2 个 PHO-like 元件基序(GDHGTGG)

和 3 个 P1BS 基序(GNATATNC)，推测 OsSQD2.1

可能受缺磷调控(图 2)。 

2.3  OsSQD2.1 的缺素表达模式 

拟南芥中合成 SQDG 需要亚硫酸盐参与，且缺

硫会影响编码合成 UDPG 的 UGP3 的基因表达量

[13-14]，同时分析发现 OsSQD2.1 启动子区域内含有

与缺磷相关的顺式调控作用元件 PIBS 和 W-box。

在此基础上验证 OsSQD2.1 是否受缺磷及缺硫响

应。如图 3 所示，在水培缺磷及缺硫处理 7 d 后检

测发现，缺磷处理时无论在地上部或根部OsSQD2.1

的表达量均显著上调而在缺硫处理时 OsSQD2.1 的

表达量显著下调。该结果表明 OsSQD2.1 受缺磷诱

导，并受缺硫抑制。  

2.4  OsSQD2.1 基因 T-DNA 插入的突变体的获得

与鉴定 

根据OsSQD2.1基因序列信息，从华中农业大学

国家植物基因研究中心（武汉）创建的水稻增强子

捕获系T-DNA插入突变体库购买突变体号为RMD_

04Z11FO86的突变体株系。根据网站提供的信息可

知，OsSQD2.1中外源T-DNA插入在第1外显子中（图

A－AtSQD2、OsSQD2.1、OsSQD2.2 及 OsSQD2.3 基因的内含子和外显子长度与位置；白色方块代表 UTR 区域，黑色方块代表外显子，直

线代表内含子；数字代表各区域的碱基数。B－氨基酸结构及关键结构域；黑色方块代表 GT-like 结合结构域，黑色方块上方的数字代表此

结构域所在氨基酸的位置。 

A, Location and length of the introns and exons of AtSQD2, OsSQD2.1, OsSQD2.2 and OsSQD2.3. The white and black boxes and black lines

represent UTRs, exons and introns, respectively. B, GT-like-binding domain in AtSQD2 and OsSQD2 family are represented with black boxes and

the numbers at the top of the box indicate the location of these domains.  

图 1  拟南芥与水稻中 SQD2 基因结构及氨基酸结构的比较 

Fig. 1. Comparison of genes and domain structures of SQD2 in rice and Arabidopsis. 

 

图 2  OsSQD2.1 基因启动子顺式作用调控元件分析 

Fig. 2. Motif analysis of the identified promoters of OsSQD2.1. 
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4-A）。随后通过两轮PCR扩增法鉴定获得突变体

纯合体（图4-B、C）。第一轮PCR引物分别位于目

的基因片段的5′和3′端的侧翼基因序列上，用以

鉴定该基因上有没有T-DNA插入所导致的无法正

常转录现象；第二轮PCR引物分别位于T-DNA序列

和侧翼基因序列上，以确保T-DNA插入的存在。所

以，当且仅当第一轮PCR无片段扩出而第二轮PCR

有特异性片段扩出时，可鉴定并判断在该等位基因

上有T-DNA的插入，即该基因的突变纯合体。因此，

我们首先利用LP、RP和BP（引物位置如图4-A所示）

进行两轮PCR验证，随后采用RT-PCR技术，利用引

物P3和P4（引物位置如图4-A所示）对获得的纯和

突变体进行进一步的半定量分子鉴定（图4-A）。

经两轮PCR鉴定可知，所购买突变体株系在第一个

外显子确有T-DNA的插入（图4-B），半定量分子

鉴定表明，T-DNA插入的确导致了该基因无法正常

转录，OsSQD2.1完全沉默（图4-C）。 

2.5  OsSQD2.1突变与沉默对水稻苗期表型的影响 
为了研究 OsSQD2.1 缺失和突变后对水稻营养

生长阶段的影响，对纯合突变体 ossqd2.1 和

OsSQD2.1-RNAi 材料（Ri1 和 Ri2）进行水培幼苗

的表型鉴定（图 5）。发芽 3 周后，观察到与野生

型相比，ossqd2.1 和 OsSQD2.1-RNAi 生长明显受抑

制（图 5-A），其中，突变体和 RNAi 材料根部及

地 上 部 长 势 明 显 弱 于 野 生 型 。 ossqd2.1 和

OsSQD2.1-RNAi 地上部长度显著矮于野生型，其中，

突变体地上部比野生型矮了 43%（图 5-B）。此外，

ossqd2.1和OsSQD2.1-RNAi的主根长度明显比野生

型短小，长度依次为 WT＞Ri2＞ossqd2.1＞Ri1（图

5-C）。这些结果表明，OsSQD2.1 的缺失和沉默抑

制了水稻营养生长期的生长发育。 

2.6  OsSQD2.1 突变与沉默对水稻成熟期叶片磷含

量的影响 

为了研究 OsSQD2.1 突变对生殖生长阶段的水

稻植株叶片磷浓度的影响，设置 160 mg/kg（模拟

正常供磷）和 0 mg/kg（缺磷）的磷处理。结果如

图 6 所示，正常供磷条件下，与野生型相比，ossqd2.1

不同字母表示显著性差异达到 5%水平。下图同。 

Different letters indicate significant difference at 0.05 level. The same

as below. 
图 3  OsSQD2.1 在缺磷(-P)和缺硫(-S)条件下的表达模式

Fig. 3. Relative expression of OsSQD2.1 in response to
phosphorus deficiency(-P) and sulfur deficiency(-S).

A—OsSQD2.1 突变体插入信息；B, C—两轮 PCR 鉴定纯合体及

RT-PCR 鉴定沉默效果。 

A, Information of T-DNA insertion in OsSQD2.1 genes; B and C,

Homozygous mutants identification by two-rounds PCR (B) and gene

silence effects (C) of ossqd2.1 by RT-PCR. 

图 4  OsSQD2.1 T-DNA 插入突变体纯合体的鉴定  
Fig. 4. Identification of homozygous T-DNA insertion

mutants of OsSQD2.1.  

图 5  OsSQD2.1 突变体及沉默材料(Ri1 和 Ri1)的苗期表型 
Fig. 5. Phenotype of OsSQD2.1 mutation and silencing(Ri1 and Ri1) at seedling stage(Mean±SE, n=5).  
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和 OsSQD2.1-RNAi 株系叶片中的总磷含量有显著

增高的趋势。这三个株系叶中的总磷含量分别增加

了 30.7%、38.4%、23%。而缺磷条件下与野生型相

比突变体或沉默干涉材料总磷含量无明显差异。 

2.7  OsSQD2.1 的突变和沉默抑制水稻生殖生长阶

段的株高 

通过鉴定成熟期 ossqd2.1、OsSQD2.1-RNAi 与

野生型的表型，发现成熟期突变体 ossqd2.1 与

OsSQD2.1-RNAi 的生长同样受到抑制（图 7-A）；

突变体与 RNAi 材料的株高均明显低于野生型（图

7-B），其中突变体株高比野生型低了 17.3%。与野

生型相比，突变体或沉默材料的千粒重显著降低，

其中与野生型相比突变体结实率约下降 41%（图

7-D），结实率无明显差异（图 7-C）。以上结果说

明 OsSQD2.1 的突变与沉默除了影响营养生长期水

稻的生长之外，对生殖生长阶段水稻的生长同样起

了抑制作用。 

2.8  OsSQD2.1 的突变与沉默抑制水稻净光合速率 

为了研究 OsSQD2.1 缺失和突变后对水稻不同

时期净光合速率的影响，分别对鉴定所得的纯合突

变体 ossqd2.1和OsSQD2.1-RNAi材料（Ri1和Ri2）

水培苗以及野生型和纯合突变体于田间土培苗进

行净光合速率测定。结果如图 8 所示，水稻营养生

长期与野生型相比，ossqd2.1 和 OsSQD2.1-RNAi

净光合光合速率显著降低，生殖生长期在田间突变

体的净光合速率相对于野生型仍明显降低，且该时

期的净光合速率低于营养生长期。推测 OsSQD2.1

可能影响水稻光合作用。 

图 6  正常供磷和缺磷条件下盆栽实验中野生型、ossqd2.1 和 OsSQD2.1-RNAi 材料(Ri1 和 Ri1)叶片总磷含量 
Fig. 6. Total P concentration in leaves of pot-cultured wild type, ossqd2.1 and OsSQD2.1-RNAi materials(Ri1 and Ri1) under

Pi-sufficient and Pi-deficiency conditions(Mean±SE, n=5). 

图 7  OsSQD2.1 突变体及沉默材料(Ri1 和 Ri1)农艺性状分析 
Fig. 7. Phenotype of WT, ossqd2.1 and OsSQD2.1-RNAi lines(Ri1 and Ri1) at maturity stage(Mean±SE, n=5). 

图 8  OsSQD2.1 突变体与沉默干涉材料(Ri1 和 Ri1)苗期

(A)和成熟期(B)净光合速率 
Fig. 8. Net photosynthetic rate of WT, ossqd2.1 and

OsSQD2.1-RNAi lines(Ri1 and Ri1) at the seedling
stage(A) and the maturity stage(B) (Mean±SE, n=5). 
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3  讨论 

AtSQD2 是模式生物拟南芥中已被报道参与合

成硫代异鼠李糖甘油二酯（SQDG）以及缺磷条件

下又可生成葡糖醛酸基甘油二酯 β-葡糖醛酸酶

(GlcADG)的酶基因[10,13]。根据它的基因序列及蛋白

功能结构域 BLAST 所获得的水稻中的同源基因有

三个，按同源性高低分别命名为 OsSQD2.1、

OsSQD2.2 和 OsSQD2.3[18]。其中，OsSQD2.2 已被

报道，OsSQD2.2与UDP-SQ不能直接生成 SQDG，

但它在类黄酮合成以及介导水稻一级和二级糖分

配的过程中均起重要作用 [18]。本研究通过对

OsSQD2.1 进行启动子分析，发现该基因的启动子

含有 3 个 W-box 基序，2 个 PHO-like 元件基序和 3

个 P1BS 基序，故而推测 OsSQD2.1 可能受缺磷调

控。AtSQD2 基因也明显受缺磷诱导[14]。本研究对

该基因在不同供磷条件下进行检测，结果表明，在

缺磷条件下水稻地上部和根部中 OsSQD2.1 的表达

量均出显著上调。由此可见，OsSQD2.1 与 AtSQD2

均为缺磷响应基因，且 OsSQD2.1 在磷素营养吸收

与利用过程中行使功能。拟南芥中，AtSQD2 所参

与的酶促反应生成 SQDG 需要亚硫酸盐[15-17]，在缺

硫条件下该反应受抑制。水稻中，OsSQD2.1 在缺

硫条件下的表达与缺磷相反，OsSQD2.1 的表达量

在地上部和根部中均显著下调。这一结果表明

OsSQD2.1 可能为编码合成硫代异鼠李糖甘油二脂

的酶的基因，且水稻中该反应同样需要硫的参与。

总的来说，OsSQD2.1 除了对磷响应之外，还响应

硫，说明 OsSQD2.1 可能参与磷素和硫素的积累和

利用过程。 

自然界中，由于磷（P）肥易于固定在土壤中，

且利用效率非常低，磷饥饿已成为提高作物产量和

改善质量的主要限制因素之一[20]。近年来，已有研

究报道表明，OsPHR2 是调控 Pi 稳态网络的中央转

录因子，OsPHR2 作为监管中心可以控制至少两个

途径：第一个途径是 PHR2-MiRNA399-PHO2，这

一途径包含一系列基因，包括 OsMiRNA399j 和

OsPHO2[19]，OsPHR2[21]，OsSPX1[22]和 OsPT2[23]。

这些基因的过表达转基因水稻品系或抗性水稻突

变体均具有 P 中毒的表型，叶片上有许多褐变点，

并且 Pi 含量增加了。  

国内外对水稻 OsSQD2.1 基因的研究仍然很少，

但已证实该基因受缺磷诱导。OsPHR2 为缺磷信号

途径中的转录因子，OsPHR2 的沉默导致 OsSQD2.1

的表达量下降，并削弱其响应缺磷的能力 [21]；

OsMYB2P-1 是 R2R3 MYB 转录因子，受缺磷诱导。

超表达材料中地下部 OsSQD2.1 表达量明显上调；

而干涉材料中地上部的表达量远低于超表达材料

地上部[24]。而在 OsSPX1-RNAi 材料中 OsSQD2.1

的表达量明显降低[21]。可以推断水稻 OsSQD2.1 基

因受 OsPHR2 和 OsMYB2P-1 的正调控和 OsSPX1

的负调控。是否受 OsPHO2 的调控还不得而知。 

水稻种子根是由胚发育而来且在幼苗期发挥

着主要作用，水稻根系主要由胚后发育的不定根和

侧根构成。不定根与种子根一样，都具有十分重要

的作用，它能够促进水稻淹水状态下对养分和水分

吸收以及气体交换。本研究发现，OsSQD2.1 的突

变和沉默显著抑制了水稻苗期主根的生长发育，说

明水稻营养生长期 OsSQD2.1 影响了其生长发育。

OsSQD2.1 的突变体和沉默对水稻生殖生长期的株

高和千粒重均有抑制作用，对结实率无明显影响。

结合苗期野生型和转基因材料表型观察可知，

OsSQD2.1 对水稻苗期和成熟期的生发发育均有影

响。正常供磷条件下 OsSQD2.1 的突变或沉默促进

了总磷在叶片中的积累，推测 OsSQD2.1 参与了水

稻磷素吸收和积累过程。本研究还发现苗期和成熟

期突变体的净光合速率均显著小于野生型，故而推

测 OsSQD2.1 在水稻光合作用中起到一定作用，而

OsSQD2.1 影响水稻不同时期的生长发育可能是通

过 OsSQD2.1 影响水稻光合作用导致的，这一部分

机理有待于进一步深入研究。 
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