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　 　 摘要:　 葡萄糖￣６￣磷酸脱氢酶(Ｇ６ＰＤＨ)是磷酸戊糖代谢途径的关键限速酶ꎬ为探讨 Ｇ６ＰＤＨ 基因在苎麻耐镉机

制中的作用ꎬ本研究在苎麻镉胁迫转录组的基础上ꎬ采用 ＲＡＣＥ 方法从苎麻(Ｂｏｅｈｍｅｒｉａ ｎｉｖｅａ Ｌ.)品种中苎一号中克

隆到 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 基因(ＧｅｎＢａｎｋ 登录号为ＭＧ９４１０１０)的全长 ｃＤＮＡ 序列ꎬ该基因开放读码框为１ ５５４ ｂｐꎬ编码 ５１７ 个

氨基酸ꎬ蛋白质分子量为５９ ２５０ꎬ等电点为 ５􀆰 ９２ꎮ ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 编码的氨基酸与川桑(ＸＰ＿０１０１１１６３４􀆰 １)、枣(ＸＰ＿
０１５８７８９２８􀆰 １)、甜樱桃(ＸＰ＿０２１８２５０４０􀆰 １)、苹果(ＸＰ＿００８３６２１１７􀆰 １)和梅(ＸＰ＿００８２３１１８４􀆰 １)的胞质型 Ｇ６ＰＤＨ 蛋白

的相似性较高ꎬ相似度分别为 ９２％、９１％、８９％、８８％和 ８８％ꎮ 组织表达特异性分析结果表明ꎬＢｎＧ６ＰＤＨ１ 在苎麻叶

中的表达量最高ꎬ其次为茎ꎬ根部的表达量最低ꎮ 镉胁迫诱导表达分析结果表明ꎬＢｎＧ６ＰＤＨ１ 的显著表达受镉的诱

导ꎬ表达量随着镉质量浓度的增加而增加ꎮ 以上结果表明ꎬＢｎＭＹＢ１ 是一个镉应答基因ꎬ可能在植物对镉胁迫的适

应中发挥重要作用ꎮ
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(１.Ｃｏｌｌｅｇｅ ｏｆ Ｌｉｆｅ Ｓｃｉｅｎｃｅ ａｎｄ Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ Ｙｉｃｈｕｎ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｙｉｃｈｕｎ ３３６０００ꎬ Ｃｈｉｎａꎻ ２.Ｊｉａｎｇｘｉ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ Ｃｏｎｔｒｏｌ
ｏｆ Ｃｒｏｐ Ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ꎬ Ｙｉｃｈｕｎ ３３６０００ꎬ Ｃｈｉｎａ)

　 　 Ａｂｓｔｒａｃｔ:　 Ｇｌｕｃｏｓｅ￣６￣ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ ｉｓ ａ ｍａｉｎ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｅｎｚｙｍｅ ｆｏｒ ｐｅｎｔｏｓｅ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｐａｔｈｗａｙ. Ｉｎ ｔｈｉｓ
ｐａｐｅｒꎬ ａ Ｇ６ＰＤＨ ｇｅｎｅ ｎａｍｅｄ ＢｎＧ６ＰＤＨ１ (ＧｅｎＢａｎｋ ａｃｃｅｓｓｉｏｎ: ＭＧ９４１０１０) ｗａｓ ｉｓｏｌａｔｅｄ ｆｒｏｍ ｒａｍｉｅ (Ｂｏｅｈｍｅｒｉａ ｎｉｖｅａ
Ｌ.) ｂｙ ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｃＤＮＡ ｅｎｄｓ (ＲＡＣＥ) ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｏｆ ｃａｄｍｉｕｍ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｇｅｎｅｓ ｉｎ
ｒａｍｉｅ. Ｔｈｅ ｏｐｅｎ ｒｅａｄｉｎｇ ｆｒａｍｅ ｏｆ ＢｎＧ６ＰＤＨ１ ｗａｓ １ ５５４ ｂｐꎬ ａｎｄ ５１７ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｒｅｓｉｄｕｅｓ ｗｅｒｅ ｅｎｃｏｄｅｄ. Ｔｈｅ ｐｒｅｄｉｃｔｅｄ ｐｒｏ￣
ｔｅｉｎ ｗａｓ ５９ ２５０ ｗｉｔｈ ｉｓｏｅｌｅｃｔｒｉｃ ｐｏｉｎｔ ｏｆ ５.９２. Ｔｈｅ ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｄｅｄｕｃｅｄ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅ
ｓｈａｒｅｄ ９２％ꎬ ９１％ꎬ ８９％ꎬ ８８％ ａｎｄ ８８％ ｏｆ ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ ｗｉｔｈ Ｍｏｒｕｓ ｎｏｔａｂｉｌｉｓ (ＸＰ＿０１０１１１６３４.１)ꎬ Ｚｉｚｉｐｈｕｓ ｊｕｊｕｂａ (ＸＰ＿
０１５８７８９２８.１)ꎬ Ｐｒｕｎｕｓ ａｖｉｕｍ (ＸＰ ＿０２１８２５０４０. １)ꎬ Ｍａｌｕｓ ｄｏｍｅｓｔｉｃａ ( ＸＰ ＿００８３６２１１７. １) ａｎｄ Ｐｒｕｎｕｓ ｍｕｍｅ ( ＸＰ ＿
００８２３１１８４.１). Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｆｉｃｉｔｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＢｎＧ６ＰＤＨ１ ｗａｓ ｉｎ ｌｅａｆ ａｎｄ ｔｈｅ ｌｏｗｅｓｔ ｉｎ
ｒｏｏｔ. Ｆｕｒｔｈｅｒｍｏｒｅꎬ ＢｎＧ６ＰＤＨ１ ｇｅｎｅ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｉｎｄｕｃｅｄ ｂｙ ｃａｄｍｉｕｍ ｓｔｒｅｓｓꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＢｎＧ６ＰＤＨ１ ｉｎ￣
ｃｒｅａｓｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｏｆ Ｃｄ２＋ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ. Ｃｏｌｌｅｃｔｉｖｅｌｙꎬ ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｕｇｇｅｓｔ ｔｈａｔ ＢｎＧ６ＰＤＨ１ ｉｓ ａ ｃａｄｍｉｕｍ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ
ｆａｃｔｏｒ ａｎｄ ｍａｙ ｐｌａｙ ａｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｒｏｌｅ ｉｎ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ａｄａｐｔｉｏｎ ｔｏ ｃａｄｍｉｕｍ ｓｔｒｅｓｓ.

Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ:　 Ｂｏｅｈｍｅｒｉａ ｎｉｖｅａꎻ ｇｌｕｃｏｓｅ￣６￣ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅꎻ ｃａｄｍｉｕｍ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｇｅｎｅ ＢｎＧ６ＰＤＨ１ꎻ ｇｅｎｅ
ｃｌｏｎｅꎻ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ

　 　 近年来随着采矿、冶金等工业的发展ꎬ以及农业

生产中化肥农药的过量施用ꎬ中国农田土壤的重金

属污染问题日益显现[１￣４]ꎮ 镉(Ｃｄ)是一种常见的有

２６２



毒重金属ꎬ生物迁移性很强ꎮ 土壤中的镉易被植物

根系吸收并积累ꎬ不仅造成作物生长减缓ꎬ产量和品

质降低ꎬ还可通过食物链在人体组织器官中积累ꎬ严
重威胁人类健康[５￣７]ꎮ 植物修复技术因其成本低、环
境友好等特点ꎬ是农田镉污染修复的有效方法之一ꎬ
研究植物耐受和积累重金属镉的分子机制ꎬ对于吸

镉植物的遗传改良具有重要意义[８]ꎮ
戊糖磷酸途径(Ｐｅｎｔｏｓｅ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｐａｔｈｗａｙꎬ ＰＰＰ)

是植物糖代谢的重要途径ꎬ主要提供核酸代谢所需的

磷酸戊糖及还原力[即还原型烟酰胺腺嘌呤二核苷酸

磷酸 ( Ｎｉｃｏｔｉｎａｍｉｄｅ ａｄｅｎｉｎｅ ｄｉｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｐｈｏｓｐｈａｔｅꎬ
ＮＡＤＰＨ)]ꎬ一些中间产物则参与脂肪酸和氨基酸的

代谢[９￣１１]ꎮ 葡萄糖￣６￣磷酸脱氢酶(Ｇ６ＰＤＨ)是植物戊

糖磷酸途径的关键限速酶ꎬ在植物的生长发育中起到

非常重要的作用[１２]ꎮ １９９４ 年ꎬＧｒａｅｖｅ 等[１３]首次从马

铃薯 ｃＤＮＡ 文库中获得了质体 Ｇ６ＰＤＨ 基因ꎮ 随后ꎬ
研究者们陆续从拟南芥[１４]、小麦[１５]、烟草[１６]、苜
蓿[１７]中克隆到了植物 Ｇ６ＰＤＨ 基因ꎮ 近年来的许多

研究结果表明ꎬＧ６ＰＤＨ 与植物的生长发育和对多种

外界环境胁迫的应答有密切关系ꎮ Ｓｃｈａｒｔｅ 等[１８]将拟

南芥 Ｇ６ＰＤＨ 基因转入烟草ꎬ提高了转基因烟草的耐

旱性ꎬ其原因可能是 Ｇ６ＰＤＨ 能够通过调节抗坏血酸

(Ａｓｃｏｒｂｉｃ ａｃｉｄꎬ ＡＳＡ)和谷胱甘肽(Ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅꎬ ＧＳＨ)
含量来清除植物体内多余的 ＲＯＳꎬ增强了植物的耐旱

性[１９]ꎮ 林元震等[２０] 在烟草中超表达甜杨 ＰｓＧ６ＰＤＨ
基因ꎬ增强了转基因烟草的抗寒性ꎮ 此外ꎬ盐胁

迫[２１]、氧化胁迫[２２]、金属离子胁迫[２３]、低温胁迫[２４]、
水分胁迫[２５]、病原菌侵染[２６]等生物或非生物胁迫ꎬ均
可引起植物 Ｇ６ＰＤＨ 活性或基因表达水平发生显著变

化ꎮ
苎麻(Ｂｏｅｈｍｅｒｉａ ｎｉｖｅａ Ｌ.)为荨麻科苎麻属多年

生宿根性草本植物ꎬ其纤维是中国重要的纺织原料ꎬ
因其优越的纤维品质而被广泛应用于纺织ꎬ具有较

高的经济价值[２７]ꎮ 同时ꎬ苎麻还具有生物量大、生
长迅速、耐瘠薄、适应性强等特点ꎬ特别是对重金属

镉具有较强的耐受能力[２８￣３２]ꎮ Ｇ６ＰＤＨ 广泛参与植

物生长发育和对逆境胁迫响应等多种生理过程ꎬ但
关于 Ｇ６ＰＤＨ 在苎麻耐镉分子机制中的研究报道较

少ꎮ 本研究拟从镉胁迫下苎麻转录组[３３] 中筛选出

一个受镉胁迫诱导表达的 Ｇ６ＰＤＨ 基因ꎬ利用 ＲＡＣＥ
技术克隆该基因的全长 ｃＤＮＡ 序列ꎬ在生物信息学

分析的基础上ꎬ利用荧光定量 ＰＣＲ(ＲＴ￣ｑＰＣＲ)技术

研究该基因在苎麻不同组织器官及镉胁迫下的表达

特性ꎬ为苎麻耐镉分子机制的研究提供理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料及其处理

供试植物材料为苎麻栽培品种中苎一号ꎬ来自

宜春学院苎麻资源圃ꎮ 在中苎一号旺长期ꎬ选取一

蔸中的 ３ 个单株ꎬ分别取其须根、中段茎及嫩梢叶ꎬ
作为 ３ 个生物学重复ꎬ液氮速冻后置于－８０ ℃保存ꎬ
用于基因的组织特异性表达特性分析ꎻ选取株高 １５
ｃｍ 左右ꎬ长势较为一致的中苎一号扦插苗ꎬ置于装

有 １ / ２ Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液的三角瓶中ꎬ于培养室中进

行预培养(培养条件:温度 ２８ ℃ꎬ相对湿度 ５０％~
６０％ꎬ光周期为 １２ ｈ 光照 / １２ ｈ 黑暗ꎬ每 ２ ｄ 更换 １
次营养液)ꎬ约 １４ ｄ 后向营养液中添加 ＣｄＣｌ２进行胁

迫处理ꎬ镉处理质量浓度分别为 ０ ｍｇ / Ｌ、１０ ｍｇ / Ｌ、
３０ ｍｇ / Ｌ、５０ ｍｇ / Ｌ、１００ ｍｇ / Ｌ、１５０ ｍｇ / Ｌꎬ处理 ２４ ｈꎬ
剪取叶片ꎬ－８０ ℃保存ꎬ用于镉胁迫下的基因表达分

析ꎮ
１.２　 生化试剂

植物总 ＲＮＡ 提取试剂 ｐＢＩＯＺＯＬ 购自北京 Ｂｉｏ
Ｆｌｕｘ 公司ꎬＰｒｉｍｅＳｃｒｉｐｔＴＭ ＲＴ ｒｅａｇｅｎｔ Ｋｉｔ ｗｉｔｈ ｇＤＮＡ Ｅ￣
ｒａｓｅｒ、ＳＹＢＲ􀅸 Ｐｒｅｍｉｘ Ｅｘ ＴａｑＴＭ ＩＩ、ｐＭＤ１８￣Ｔ 载体购

自 ＴａＫａＲａ 公司(日本)ꎬＴｒａｎｓＴａｑ￣Ｔ ＤＮＡ Ｐｏｌｙｍｅｒ￣
ａｓｅ、ＤＮＡ Ｍａｒｋｅｒ、 Ｔｒａｎｓ￣Ｔ１ Ｐｈａｇｅ Ｒｅｓｉｓｉｔａｎｔ Ｃｈｅｍｉ￣
ｃａｌｌｙ Ｃｏｍｐｅｔｅｎｔ Ｃｅｌｌ、琼脂糖凝胶回收试剂盒、质粒

提取试剂盒购自北京全式金生物技术有限公司ꎬ引
物合成及测序由上海生工生物技术服务有限公司完

成ꎬ其余试剂均为国产分析纯或者化学纯ꎮ
１.３　 ＲＮＡ 提取及 ｃＤＮＡ 合成

苎麻不同组织器官和不同质量浓度镉处理样品

总 ＲＮＡ 的提取按照 ｐＢＩＯＺＯＬ 植物总 ＲＮＡ 提取试

剂的操作流程进行ꎻ第一链 ｃＤＮＡ 的合成按照 Ｐｒｉ￣
ｍｅＳｃｒｉｐｔＴＭ ＲＴ ｒｅａｇｅｎｔ Ｋｉｔ ｗｉｔｈ ｇＤＮＡ Ｅｒａｓｅｒ 试剂盒的

说明书进行ꎮ
１.４　 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 基因 ３′端的克隆

根据镉胁迫下苎麻转录组中的 Ｕｎｉｇｅｎｅ 序列ꎬ
利用 Ｐｒｉｍｅｒ Ｐｒｅｍｉｅｒ ５.０ 软件设计 ２ 条巢式正向特

异性引物 ＢｎＧ６ＰＤＨ１￣Ｆ１ 和 ＢｎＧ６ＰＤＨ１￣Ｆ２ꎬ对应的

反向引物为 ＱＯ 和 ＱＩꎮ 利用接头引物 ＱＴ 以苎麻

根、茎、叶的混合总 ＲＮＡ 为模版ꎬ合成 ｃＤＮＡ 第一

链ꎮ 正向外侧引物 ＢｎＧ６ＰＤＨ１￣Ｆ１: ５′￣ＡＴＣＴＴＧＧＴＧ￣

３６２朱守晶等:苎麻镉响应基因 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 的克隆和表达分析



ＧＡＴＧＧＡＣＴＣＧＧＧＴＴＧ￣３′ꎬ正向内侧引物 ＢｎＧ６ＰＤＨ１￣
Ｆ２: ５′￣ＣＴＡＴＴＴＧＧＧＧＡＡＧＧＡＧＴＴＧＧＴＧＣ￣３′ꎬ反 向 外

侧引物 ＱＯ: ５′￣ＣＣＡＧＴＧＡＧＣＡＧＡＧＴＧＡＣＧ￣３′ꎬ反向内

侧引物 ＱＩ:５′￣ＧＡＧＧＡＣＴＣＧＡＧＣＴＣＡＡＧＣ￣３′ꎬ接头引

物ＱＴ:５′￣ＣＣＡＧＴＧＡＧＣＡＧＡＧＴＧＡＣＧＡＧＧＡＣＴＣＧＡＧＣＴ
ＣＡＡＧＣＴＴＴＴＴＴＴＴＴＴＴＴＴＴＴＴＴ￣３′ꎮ ３′端 ＰＣＲ 扩增:采
用巢式 ＰＣＲ 扩增方式ꎬ进行 ２ 轮 ＰＣＲ 扩增ꎮ 第一

轮扩增以第一链 ｃＤＮＡ 为模版ꎬ以 ＢｎＧ６ＰＤＨ１￣Ｆ１ 和

ＱＯ 为上下游引物ꎬ第一轮扩增产物稀释 ５０ 倍后作

为第二轮扩增的模版ꎮ ＰＣＲ 反应体系:１０×Ｂｕｆｆｅｒ
２􀆰 ５ μｌꎬ 第一链 ｃＤＮＡ １􀆰 ０ μｌ、 上 下 游 引 物 ( １０
μｍｏｌ / Ｌ) 各 １􀆰 ０ μｌ、ｄＮＴＰ (２􀆰 ５ μｍｏｌ / Ｌ) ２􀆰 ０ μｌ、
Ｔｒａｎｓ Ｔａｑ￣Ｔ ＤＮＡ Ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅ ０􀆰 ２ μｌꎬ灭菌水 １７􀆰 ３
μｌꎮ 反应程序:９４ ℃ 预变性 ２ ｍｉｎꎻ９４ ℃ 变性 ３０ ｓꎬ
６５ / ６０ ℃ 退火 ３０ ｓ、 ７２ ℃ 延伸 ９０ ｓꎬ共 ３２ 个循环ꎬ
７２ ℃ 延伸 ７ ｍｉｎꎬ反应终止于 ４ ℃保温ꎮ ＰＣＲ 产物

经 １􀆰 ５％的琼脂糖凝胶电泳检测后ꎬ切胶回收目的

条带ꎬ将回收产物连接至 ｐＭＤ１８￣Ｔ 载体ꎬ转化 Ｔｒａｎｓ￣
Ｔ１ 大肠杆菌感受态细胞ꎬ经 ＰＣＲ 鉴定后ꎬ送上海生

工生物技术服务有限公司测序ꎮ
１.５　 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 基因的开放读码框 ＰＣＲ 验证

用 ＤＮＡＭＡＮ ８ 软件将获得的 ３′端序列与原有

序列进行拼接ꎬ得到含有开放读码框的 ＢｎＧ６ＰＤＨ１
基因 ｃＤＮＡ 序列ꎬ为验证序列的可靠性ꎬ在其开放读

码框两侧设计一对正反向特异引物(ＢｎＧ６ＰＤＨ１￣Ｆ:
５′￣ＴＴＧＧＡＧＡＡＡＣＴＴＧＴＧＧＡＧＡＴＴＡＧＡＡＧＡＴＧＧ￣３′ꎬ
ＢｎＧ６ＰＤＨ１￣Ｒ: ５′￣ＣＡＣＧＣＣＡＣＡＣＡＡＣＡＴＧＣＴＴＡＴＴＣ￣
ＣＧ￣３′)ꎬ以中苎一号的根、茎、叶混合 ｃＤＮＡ 为模板ꎬ
进行 ＰＣＲ 扩增ꎬ回收 ＰＣＲ 产物并连接 ｐＭＤ１８￣Ｔ 载

体ꎬ转化大肠杆菌感受态 Ｔｒａｎｓ￣Ｔ１ꎬ经 ＰＣＲ 鉴定后

送阳性克隆测序ꎮ
１.６　 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 基因的生物信息学分析

利用 ＮＣＢＩ 数据库的 ＯＲＦ Ｆｉｎｄｅｒ 程序(ｈｔｔｐｓ: / /
ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / ｏｒｆｆｉｎｄｅｒ / )查找 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 基

因的开放读码框ꎬ并对核苷酸序列进行翻译ꎻ采用

ＥｘＰＡＳｙ 网站的 ＰｒｏｔＰａｒａｍ 程序 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｅｘ￣
ｐａｓｙ.ｏｒｇ / )对 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 蛋白的基本理化性质进行

分析ꎻ利用 ＰＲＡＢＩ 网站的 ＳＯＰＭＡ 程序 ( ｈｔｔｐｓ: / /
ｎｐｓａ￣ｐｒａｂｉ.ｉｂｃｐ.ｆｒ)对 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 蛋白的二级结构进

行预测ꎻ利用 ＳｉｇｎａｌＰ ４. １ Ｓｅｒｖｅｒ ( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｃｂｓ.
ｄｔｕ.ｄｋ / ｓｅｒｖｉｃｅｓ / ＳｉｇｎａｌＰ / )程序预测 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 蛋白

的信号肽序列ꎻ 利用 ＴＭＨＭＭ Ｓｅｒｖｅｒ ｖ２. ０ 软件

(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｃｂｓ. ｄｔｕ. ｄｋ / ｓｅｒｖｉｃｅｓ / ＴＭＨＭＭ￣２. ０ ) 对

ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 蛋白跨膜结构域进行预测ꎻ利用 ＷｏＬＦ
ＰＳＯＲＴ 软件( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｇｅｎｓｃｒｉｐｔ. ｃｏｍ / ｗｏｌｆ￣ｐｓｏｒｔ.
ｈｔｍｌ)对 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 蛋白的亚细胞定位进行预测ꎻ
通过 ＮＣＢＩ 数据库的 ＣＤ ｓｅａｒｃｈ 程序(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.
ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ / Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ / ｃｄｄ / ｗｒｐｓｂ. ｃｇｉ ) 和 Ｅｘ￣
ＰＡＳｙ 数据库的 ＰＲＯＳＩＴＥ 程序 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｐｒｏｓｉｔｅ. ｅｘ￣
ｐａｓｙ.ｏｒｇ / )对 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 蛋白的保守功能域进行预

测ꎻ利用 ＮＣＢＩ 的 ＢＬＡＳＴ 程序 ( ｈｔｔｐ: / / ｂｌａｓｔ. ｎｃｂｉ.
ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / Ｂｌａｓｔ.ｃｇｉ)进行 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 蛋白的同源

性比对分析ꎻＢｎＧ６ＰＤＨ１ 与其他植物物种 Ｇ６ＰＤＨ
蛋白的多重比对分析用 ＤＮＡＭＡＮ ８ 软件完成ꎻ系统

进化树的构建利用 ＭＥＧＡ ５. ０ 软件完成ꎬ 采用

Ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣Ｊｏｉｎｉｎｇ 方法进行分子系统学分析ꎬ１ ０００次
ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 统计学检验ꎮ
１.７　 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 基因的表达分析

根据 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 基因的 ｃＤＮＡ 序列设计实时荧

光定量 ＰＣＲ ( ＲＴ￣ｑＰＣＲ) 引 物 ( ＢｎＧ６ＰＤＨ１￣ＱＦ: ５′￣
ＴＧＡＧＣＴＡＡＡＡＣＣＧＣＴＴＣＣＡＴＡＣＡ￣３′ꎬＢｎＧ６ＰＤＨ１￣ＱＲ:
５′￣ ＴＴＧＡＡＣＡＴＣＣＧＡＣＡＣＧＣＣＡＣ￣３′)ꎬ采用 ＡＢＩ 公司

的 ＳｔｅｐＯｎｅＰｌｕｓ Ｒｅａｌ￣Ｔｉｍｅ ＰＣＲ Ｓｙｓｔｅｍ 实时荧光定量

ＰＣＲ 系统ꎬ分析苎麻根、茎、叶中以及不同质量浓度镉

胁迫下 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 基因的表达情况ꎮ 反应体系:第一

链 ｃＤＮＡ 模版 １􀆰 ０ μｌꎬ上下游引物(１０ μｍｏｌ / Ｌ)各 ０􀆰 ８
ｕｌꎬＳＹＢＲ Ｐｒｅｍｉｘ Ｅｘ Ｔａｑ ＩＩ １０􀆰 ０ μｌꎬＲＯＸ Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ
Ｄｙｅ ０􀆰 ４ μｌꎬ灭菌水 ７􀆰 ０ μｌꎮ 反应程序:９５ ℃预变性

３０ ｓꎻ９５ ℃ ５ ｓꎬ６０ ℃ ３０ ｓꎬ４０ 个循环ꎮ 每个处理设置

３ 个生物学重复ꎮ 以苎麻 Ａｃｔｉｎ 为内参基因(ＢｎＡｃｔｉｎ￣
Ｆ: ５′￣ＧＴＴＧＡＡＣＣＣＴＡＡＧＧＣＴＡＡＣＡＧＡＧ￣３′ꎬ ＢｎＡｃｔｉｎ￣Ｒ:
５′￣ＧＧＡＡＴＣＣＡＧＣＡＣＧＡＴＡＣＣＡＧ￣３′) ꎬ计算 ＢｎＧ６ＰＤＨ１
基因的相对表达量ꎬ数据分析按照 ２－△△Ｃｔ方法ꎬ采用

ＳｔｅｐＯｎｅＰｌｕｓ ｓｙｓｔｅｍ 和 Ｅｘｃｅｌ２００７ 软件进行ꎮ 利用

ＳＰＳＳ １６.０ 软件进行相对表达量的差异显著性分析

(Ｄｕｎｃａｎ’ｓ 法)ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 基因全长 ｃＤＮＡ 的克隆

提取营养生长期的苎麻根、茎、叶的总 ＲＮＡꎬ等
量混合后反转录为 ｃＤＮＡ 模版ꎬ采用 ＲＡＣＥ 方法获

得大小为１ １１９ ｂｐ 的 ３′ＲＣＡＥ ＰＣＲ 产物ꎬ用 ＤＮＡ￣
ＭＡＮ ８.０ 软件将其与已知 Ｕｎｉｇｅｎｅ 片段进行拼接ꎬ
得到大小为１ ８７２ ｂｐ 的 ｃＤＮＡ 序列ꎮ 为进一步验证
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序列的可靠性ꎬ在开放读码框两侧设计特异性引物

进行 ＰＣＲ 扩增ꎬ获得 １ 条大小为１ ８０５ ｂｐ 的特异扩

增条带(图 １)ꎬ测序验证了读码框序列的准确性ꎮ
ＧｅｎＢａｎｋ 数据库检索结果表明ꎬ该基因与已登录的

其他植物的胞质型 Ｇ６ＰＤＨ 的相似性较高ꎬ将其命名

为 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ꎬＧｅｎＢａｎｋ 登录号为 ＭＧ９４１０１０ꎮ

Ｍ:ＤＮＡ ｍａｒｋｅｒꎻ １:３′ＲＡＣＥ 片段ꎻ ２:特异性片段ꎮ
图 １　 苎麻 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 基因 ｃＤＮＡ 全长序列扩增

Ｆｉｇ.１　 ＰＣＲ ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｕｌｌ￣ｌｅｎｇｔｈ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ ＢｎＧ６ＰＤＨ１
ｃＤＮＡ ｉｎ ｒａｍｉｅ

２.２　 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 基因的生物信息学分析

利用 ＮＣＢＩ 数据库的 ＯＲＦ ｆｉｎｄｅｒ 软件对获得的

序列进行分析ꎬ结果表明 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 基因 ５′端非编

码区的长度为 １０２ ｂｐꎬ３′端非编码区的长度为 ２１６
ｂｐꎬ开放读码框长度为 １ ５５４ ｂｐꎬ终止密码子为

ＴＡＧꎬ含有 ３４ ｂｐ 的 ＰｏｌｙＡ 序列ꎬ编码 ５１７ 个氨基酸

(图 ２)ꎮ 应用 ＥｘＰＡＳｙ 网站的 ＰｒｏｔＰａｒａｍ 程序对

ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 基因推导的氨基酸序列进行分析发现ꎬ
该蛋白质的分子量为５９ ２５０ꎬ等电点为 ５􀆰 ９２ꎬ含有

２０ 种氨基酸ꎬ其中 Ｌｅｕ(１１􀆰 ４％)含量最高ꎬＣｙｓ 含量

最低(０􀆰 ８ ％)ꎬ分子式为 Ｃ２ ６７３Ｈ４ １９５Ｎ７１９Ｏ７７７ Ｓ１３ꎮ 利

用 ＰＲＡＢＩ 网 站 的 ＳＯＰＭＡ 程 序 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｎｐｓａ￣
ｐｒａｂｉ􀆰 ｉｂｃｐ􀆰 ｆｒ)对 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 蛋白进行二级结构预

测ꎬ推测该蛋白质主要由 α 螺旋(α￣ ｈｅｌｉｘ)、无规则

卷曲(Ｒａｎｄｏｍ ｃｏｉｌ)和延伸链(Ｅｘｔｅｎｄｅｄ ｓｔｒａｎｄ)结构

组成ꎬ比例分别为 ３９􀆰 ６５ ％、４３􀆰 １３ ％和 １７􀆰 ２１ ％ꎮ
ＳｉｇｎａｌＰ ４. １ Ｓｅｒｖｅｒ 软 件 分 析 结 果 表 明ꎬ

ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 蛋白不含信号肽序列ꎬ不属于分泌型蛋

白ꎮ 利用 ＴＭＨＭＭ Ｓｅｒｖｅｒ ｖ２.０ 软件预测 ＢｎＧ６ＰＤＨ１
的跨膜结构域ꎬ结果表明ꎬＢｎＧ６ＰＤＨ１ 蛋白不存在跨

膜区域ꎮ 利用 ＷｏＬＦ ＰＳＯＲＴ 软件对 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 的

亚细胞定位进行预测ꎬ结果表明 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 蛋白主

要位于细胞质中ꎮ

利用 ＤＮＡＭＡＮ ８ 软件对苎麻 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 蛋白

和其他植物物种的 Ｇ６ＰＤＨ 进行多序列比对(图 ３)
发现ꎬ苎麻 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 与川桑、枣、甜樱桃、苹果和

梅的胞质型 Ｇ６ＰＤＨ 蛋白的相似性较高ꎬ相似度分

别为 ９２％、９１％、８９％、８８％和 ８８％ꎮ 利用 ＮＣＢＩ 的

ＣＤ￣ｓｅａｒｃｈ 和 ＥｘＰＡＳｙ 数据库的 ＰＲＯＳＩＴＥ 分析氨基

酸序列的保守结构域ꎬ发现 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 蛋白的 ３５~
２２３ 位氨基酸属于葡萄糖￣６￣磷酸脱氢酶的 ＮＡＤ 结

合区域ꎬ２２７~５０３ 位氨基酸为该酶的 Ｃ 端保守结构

域ꎬ２１３~ ２１９ 位氨基酸序列为 Ｇ６ＰＤＨ 蛋白保守的

ＤＨＹＬＧＫＥ 活性位点ꎮ
利用 ＭＥＧＡ ５.０ 软件将苎麻 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 与其他

植物的 Ｇ６ＰＤＨ 蛋白进行多重比对ꎬ并构建系统进

化树(图 ４)ꎮ 结果表明ꎬ来源于不同植物的 Ｇ６ＰＤＨ
蛋白可被聚类为两大类ꎮ 其中ꎬ一类为质体型

Ｇ６ＰＤＨ 蛋白ꎬ该类 Ｇ６ＰＤＨ 的 Ｎ 端含有信号肽ꎬ主
要定位于细胞质体当中ꎻ另一类为胞质型 Ｇ６ＰＤＨ
蛋白ꎬ该类蛋白不含信号肽ꎬ主要位于细胞质当中ꎮ
在系统进化树中ꎬ苎麻 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 与胞质型 Ｇ６ＰＤＨ
蛋白聚为一类ꎬ其中苎麻 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 与川桑 Ｇ６ＰＤＨ
蛋白的亲缘关系最近ꎮ
２.３　 苎麻 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 基因的表达分析

为研究 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 基因在苎麻不同组织中的

表达特性ꎬ提取苎麻根、茎、叶的总 ＲＮＡꎬ以苎麻 Ａｃ￣
ｔｉｎ 基 因 为 内 参 基 因ꎬ 利 用 荧 光 定 量 ＰＣＲ 对

ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 基因在苎麻不同组织中的表达进行分

析ꎮ 结果表明ꎬＢｎＧ６ＰＤＨ１ 基因的表达具有明显的

组织特异性ꎬ其在苎麻叶中的表达量最高ꎬ其次为

茎ꎬ根部的表达量最低ꎬ叶和茎中 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 基因

的表达量分别为根部的 ８􀆰 ７５ 倍和 ２􀆰 ８３ 倍ꎬ差异达

到显著水平(图 ５)ꎮ
为研究苎麻 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 基因在镉胁迫条件下

的表达特性ꎬ采用不同浓度的 Ｃｄ２＋对苎麻幼苗进行

处理ꎬ提取叶片总 ＲＮＡꎬ以苎麻 Ａｃｔｉｎ 基因为内参基

因ꎬ利用荧光定量 ＰＣＲ 对 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 基因在不同质

量浓度镉胁迫下的表达进行分析ꎮ 结果(图 ６)表

明ꎬ苎麻 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 基因的表达受镉胁迫的诱导ꎬ
随着镉质量浓度的增加ꎬＢｎＧ６ＰＤＨ１ 基因的表达量

逐步增加ꎬ当 Ｃｄ２＋ 质量浓度增加到 １００ ｍｇ / Ｌ时ꎬ
ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 基因的表达量达到最大ꎬ为对照的 ５􀆰 １５
倍ꎻ当 Ｃｄ２＋ 质量浓度继续增加到 １５０ ｍｇ / Ｌ 时ꎬ
ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 的表达量略有下降ꎬ为对照的 ４􀆰 ６２ 倍ꎮ
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图 ２　 苎麻 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 基因 ｃＤＮＡ 序列全长及推测的氨基酸序列

Ｆｉｇ.２　 Ｔｈｅ ｆｕｌｌ￣ｌｅｎｇｔｈ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ ＢｎＧ６ＰＤＨ１ ｃＤＮＡ ａｎｄ ｔｈｅ ｄｅｄｕｃｅｄ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅ

３　 讨 论

葡萄糖￣６￣磷酸脱氢酶是磷酸戊糖代谢途径的

关键 限 速 酶ꎬ 调 控 ＮＡＤＰＨ 和 碳 流 的 产 生[３４]ꎮ
Ｇ６ＰＤＨ 催化生成的 ＮＡＤＰＨ 不仅为生物细胞中一

些生物大分子的生物合成提供所需的还原力ꎬ同时

还是与抗氧化及解毒有关的还原型谷胱甘肽(Ｇｌｕ￣
ｔａｔｈｉｏｎｅꎬ ＧＳＨ)再生的唯一还原力[３５]ꎬ可见 Ｇ６ＰＤＨ
在植物生长发育过程中起到至关重要的作用ꎮ 本研

究从苎麻品种中苎一号中成功克隆了ＢｎＧ６ＰＤＨ１
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ＢｎＧ６ＰＤＨ１:苎麻 Ｂｏｅｈｍｅｒｉａ ｎｉｖｅａ ＭＧ９４１０１０ꎻＭｎＧ６ＰＤＨ:川桑 Ｍｏｒｕｓ ｎｏｔａｂｉｌｉｓ ＸＰ＿０１０１１１６３４.１ꎻＺｊＧ６ＰＤＨ:枣 Ｚｉｚｉｐｈｕｓ ｊｕｊｕｂａ ＸＰ＿０１５８７８９２８.１ꎻ
ＰａＧ６ＰＤＨ:甜樱桃 Ｐｒｕｎｕｓ ａｖｉｕｍ ＸＰ ＿０２１８２５０４０. １ꎻＭｄＧ６ＰＤＨ:苹果 Ｍａｌｕｓ ｄｏｍｅｓｔｉｃａ ＸＰ ＿００８３６２１１７. １ꎻ ＰｍＧ６ＰＤＨ:梅 Ｐｒｕｎｕｓ ｍｕｍｅ ＸＰ ＿
００８２３１１８４.１ꎮ 实线表示 ＮＡＤ 结合区域ꎻ虚线表示 Ｃ 端保守结构域ꎻ▲表示活性位点ꎮ

图 ３　 苎麻 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 蛋白与其他植物 Ｇ６ＰＤＨ１ 蛋白氨基酸序列的同源性比较

Ｆｉｇ.３　 Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｂｅｔｗｅｅｎ ＢｎＧ６ＰＤＨ１ ｐｒｏｔｅｉｎ ｏｆ ｒａｍｉｅ ａｎｄ Ｇ６ＰＤＨ１ ｐｒｏｔｅｉｎ ｏｆ ｏｔｈｅｒ ｐｌａｎｔｓ

７６２朱守晶等:苎麻镉响应基因 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 的克隆和表达分析



图 ４　 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 蛋白及其他植物 Ｇ６ＰＤＨ 蛋白的系统进化树

Ｆｉｇ.４　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ＢｎＧ６ＰＤＨ１ ｐｒｏｔｅｉｎ ａｎｄ Ｇ６ＰＤＨ ｐｒｏｔｅｉｎ ｆｒｏｍ ｏｔｈｅｒ ｐｌａｎｔｓ

∗表示与根相比差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ
图 ５　 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 在苎麻不同组织中的表达分析

Ｆｉｇ.５　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＢｎＧ６ＰＤＨ１ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ ｏｆ
ｒａｍｉｅ

基因的完整开放读码框ꎮ 保守结构域分析结果表

明ꎬ在推导的氨基酸序列中ꎬ３５~ ２２３ 位氨基酸属于

Ｇ６ＰＤＨ 蛋白的 ＮＡＤ 结合区域ꎬ２２７~ ５０３ 位氨基酸

为 Ｇ６ＰＤＨ 蛋白的 Ｃ 端保守结构域ꎬ２１３~ ２１９ 位氨

基酸序列为 Ｇ６ＰＤＨ 蛋白保守的 ＤＨＹＬＧＫＥ 活性位

∗表示与 ０ ｍｇ / Ｌ相比差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ
图 ６　 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 基因在不同浓度镉胁迫下的表达

Ｆｉｇ.６　 Ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＢｎＧ６ＰＤＨ１ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｎｃｅｎｔｒａ￣
ｔｉｏｎ ｏｆ ｃａｄｍｉｕｍ

点ꎬ以上结果表明它是一个典型的 Ｇ６ＰＤＨ 蛋白ꎮ
植物体内同时存在胞质和质体氧化戊糖磷酸途

径ꎬ即植物细胞中的 Ｇ６ＰＤＨ 同工酶可分为胞质型和

质体型 ２ 种类型[３６￣３７]ꎬ胞质型 Ｇ６ＰＤＨ 的氨基酸序

列比质体 Ｇ６ＰＤＨ 少一段约 ６０ 个氨基酸左右的转
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运肽序列ꎮ 这 ２ 种类型的 Ｇ６ＰＤＨ 在调节方式上有

所不同ꎬ胞质 Ｇ６ＰＤＨ 受到代谢产物调节ꎬ而质体

Ｇ６ＰＤＨ 只有在夜晚才具有活性ꎮ 目前ꎬ在不同植物

中发现了多种类型的 Ｇ６ＰＤＨ 同工酶ꎬ比如拟南芥中

发现的 ６ 个 Ｇ６ＰＤＨ 蛋白中ꎬ有 ４ 种为质体型ꎬ２ 种

为胞质类型[１４]ꎮ 本研究中ꎬ对苎麻 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 蛋

白的生物信息学分析结果表明ꎬＢｎＧ６ＰＤＨ１ 与其他

植物的胞质 Ｇ６ＰＤＨ 蛋白相似性较高ꎬ不含质体

Ｇ６ＰＤＨ 所具有的信号肽序列ꎬ也不存在跨膜区域ꎮ
亚细胞定位预测结果表明ꎬＢｎＧ６ＰＤＨ１ 蛋白主要位

于细 胞 质 中ꎮ 系 统 进 化 树 分 析 结 果 表 明ꎬ
ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 蛋白与胞质类 Ｇ６ＰＤＨ 亲缘关系较近ꎮ
因此ꎬ综合以上结果可以推测ꎬ苎麻 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 为

胞质型蛋白ꎮ
一些研究结果表明ꎬＧ６ＰＤＨ 基因的表达存在组

织特异性ꎮ 王晓晖等[３８]研究发现ꎬ腊梅 Ｇ６ＰＤＨ１ 基

因主要在花和根中表达ꎬ在叶和茎中表达量较低ꎮ
侯夫云[３９] 利用半定量 ＲＴ￣ＰＣＲ 分析了水稻胞质型

ＯｓＧ６ＰＤＨ１ 基因在水稻根、茎、叶和幼穗中的表达情

况ꎬ结果发现 ＯｓＧ６ＰＤＨ１ 在根、茎和穗中呈高丰度表

达ꎬ而在叶中的表达量较低ꎮ 本研究中ꎬ 苎麻

ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 基因在叶中表达量最高ꎬ而在根中表达

量最低ꎮ 这表明 Ｇ６ＰＤＨ 在不同植物中的表达存在

差异ꎬ推测 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 基因主要在苎麻的叶片生长

发育和防御机制中起作用ꎮ
大量研究结果表明ꎬ外界的一些生物或非生物

胁迫能够诱导植物 Ｇ６ＰＤＨ 的表达ꎬ包括重金属胁

迫ꎮ Ｖａｎ 等[４０] 研究发现ꎬ菜豆在锌或镉离子剌激

后ꎬＧ６ＰＤＨ 及其他酶的活性也被诱导ꎬ因而认为

Ｇ６ＰＤＨ 等酶可作为土壤是否受到锌或镉离子污染

的检测指标ꎮ 李焱[４１]对大豆的研究结果表明ꎬ高质

量浓度的铝胁迫可以诱发大豆胞质型 Ｇ６ＰＤＨ 蛋白

活性的增加ꎬ ２ 个编码胞质 Ｇ６ＰＤＨ 蛋白的基因

Ｇ６ＰＤＨ１ 和 Ｇ６ＰＤＨ２ 在铝胁迫下也能够被显著地诱

导表达ꎮ 钱立生等[４２] 采用不同质量浓度的镍处理

小麦幼苗并测定根系抗氧化酶的活性ꎬ结果发现ꎬ小
麦 Ｇ６ＰＤＨ 的活性随着镍处理质量浓度的提高而逐

渐提高ꎮ 本研究中ꎬ苎麻 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 基因的表达显

著受镉的诱导ꎬ表达量随镉质量浓度的增加而增加ꎬ
暗示 ＢｎＧ６ＰＤＨ１ 基因可能在苎麻镉耐受机制中具

有重要功能ꎬ这一结论将为后续苎麻耐镉生理及分

子机制研究提供线索和思路ꎮ

参考文献:

[１] 　 徐　 奕ꎬ梁学峰ꎬ彭　 亮ꎬ等. 农田土壤重金属污染黏土矿物钝

化修复研究进展[ Ｊ] . 山东农业科学ꎬ２０１７ꎬ４９(２):１５６￣１６２ꎬ
１６７.

[２] 　 陈怀满.土壤￣植物系统中的重金属污染[Ｍ].北京:北京出版

社ꎬ ２００５.
[３] 　 公　 勤ꎬ康　 群ꎬ王　 玲ꎬ等. 重金属铜对植物毒害机理的研究

现状及展望[Ｊ] . 南方农业学报ꎬ２０１８ꎬ４９(３):４６９￣４７５.
[４] 　 刘　 晨ꎬ贾凤安ꎬ吕　 睿.我国耕地重金属污染现状及固氮菌在

其修复中的作用[Ｊ] . 江苏农业科学ꎬ２０１８ꎬ４６(３):２１￣２７.
[５] 　 ＣＨＲＩＳＴＥＮＳＥＮ Ｔ Ｈ. Ｃａｄｍｉｕｍ ｓｏｉｌ ｓｏｒｐｔｉｏｎ ａｔ ｌｏｗ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ:

Ｖ. Ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｏｆ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｂｙ ｏｔｈｅｒ ｈｅａｖｙ ｍｅｔａｌｓ[ Ｊ] . Ｗａｔｅｒ Ａｉｒ
ａｎｄ Ｓｏｉｌ Ｐｏｌｌｕｔｉｏｎꎬ １９８７ꎬ ３４(３): ２９３￣３０３.

[６] 　 ＴＯＰＰＩ Ｌ Ｓ Ｄꎬ ＧＡＢＢＲＩＥＬＬＩ Ｒ. Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｃａｄｍｉｕｍ ｉｎ ｈｉｇｈｅｒ
ｐｌａｎｔｓ [ Ｊ] . Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ａｎｄ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ １９９９ꎬ ４１
(２):１０５￣１３０.

[７] 　 ＣＨＡＮＥＹ Ｒ Ｌꎬ ＲＥＥＶＥＳ Ｐ Ｇꎬ ＲＹＡＮ Ｊ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｎ ｉｍｐｒｏｖｅｄ
ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｏｆ ｓｏｉｌ Ｃｄ ｒｉｓｋ ｔｏ ｈｕｍａｎｓ ａｎｄ ｌｏｗ ｃｏｓｔ ｍｅｔｈｏｄｓ ｔｏ
ｐｈｙｔｏｅｘｔｒａｃｔ Ｃｄ ｆｒｏｍ ｃｏｎｔａｍｉｎａｔｅｄ ｓｏｉｌｓ ｔｏ ｐｒｅｖｅｎｔ ｓｏｉｌ Ｃｄ ｒｉｓｋｓ
[Ｊ] . Ｂｉｏｍｅｔａｌｓꎬ２００４ꎬ １７(５): ５４９￣５５３.

[８] 　 ＳＨＡＨ Ｋꎬ ＮＯＮＧＫＹＮＲＩＨ Ｊ Ｍ. Ｍｅｔａｌ ｈｙｐｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ
ｂｉｏｒｅｍｅｄｉａｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｂｉｏｌｏｇｉａ Ｐｌａｎｔａｒｕｍꎬ ２００７ꎬ ５１(４): ６１８￣６３４.

[９] 　 ＢＯＷＳＨＥＲ Ｃ Ｇꎬ ＨＵＣＫＬＥＳＢＹ Ｄ Ｐꎬ ＥＭＥＳ Ｍ Ｊ. Ｎｉｔｒｉｔｅ ｒｅｄｕｃ￣
ｔｉｏｎ ａｎｄ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｉｎ ｐｌａｓｔｉｄｓ ｐｕｒｉｆｉｅｄ ｆｒｏｍ ｒｏｏｔｓ ｏｆ
Ｐｉｓｕｍ ｓａｔｉｖｕｍ Ｌ.[Ｊ] . Ｐｌａｎｔａꎬ １９８９ꎬ １７７(３): ３５９￣３６６.

[１０] ＥＳＰＯＳＩＴＯ Ｓꎬ ＭＡＳＳＡＲＯ Ｇꎬ ＶＯＮＡ Ｖꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｌｕｔａｍａｔｅ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ
ｉｎ ｂａｒｌｅｙ ｒｏｏｔｓ: ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ｔｈｅ ｐｌａｓｔｉｄｉｃ ｇｌｕｃｏｓｅ￣６￣ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｄｅｈｙ￣
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ｔｅｒｉｚａｔｉｏｎꎬ ａｎｄ ｃＤＮＡ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ ｇｌｕｃｏｓｅ￣６￣ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏ￣
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[２０] 林元震ꎬ张志毅ꎬ郭 　 海ꎬ等. 甜杨 ＰｓＧ６ＰＤＨ 基因超表达对提
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ｉｓ ａ ｋｅｙ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｓｙｓｔｅｍ ａｇａｉｎｓｔ ｓａｌｔ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ
ｏｌｉｖｅ ｐｌａｎｔｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ ２００６ꎬ ２９ ( ７):
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[２２] ＤＥＢＮＡＭ Ｐ Ｍꎬ ＦＥＲＮＩＥ Ａ Ｒꎬ ＬＥＩＳＳＥ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｌｔｅｒｅｄ ａｃｔｉｖｉｔｙ
ｏｆ ｔｈｅ Ｐ２ ｉｓｏｆｏｒｍ ｏｆ ｐｌａｓｔｉｄｉｃ ｇｌｕｃｏｓｅ ６￣ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ ｉｎ
ｔｏｂａｃｃｏ (Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ ｃｖ. Ｓａｍｓｕｎ) ｃａｕｓｅｓ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｃａｒｂｏ￣
ｈｙｄｒａｔｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ａｎｄ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ[ Ｊ] .
Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２００４ꎬ ３８(１): ４９￣５９.

[２３] ＳＬＡＳＫＩ Ｊ Ｊꎬ ＺＨＡＮＧ Ｇ Ｃꎬ ＢＡＳＵ Ｕꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｌｕｍｉｎｕｍ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ
ｉｎ ｗｈｅａｔ (Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ) ｉｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｒａｐｉｄꎬ Ａｌ￣ｉｎｄｕｃｅｄ
ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ ｇｌｕｃｏｓｅ￣６￣ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ ａｎｄ ６￣
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