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甘蓝型油菜的ＢＲ响应及ＢｎＢＺＬ２ 基因的功能分析
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摘　 要: 对甘蓝型油菜(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ Ｌ.)与拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ Ｌ.)中保守的油菜素甾醇(Ｂｒａｓｓｉｎｏｓ￣
ｔｅｒｏｉｄｓꎬ ＢＲ)信号相关基因进行对比分析ꎬ 并以甘蓝型油菜品种‘沪油 １５’为材料ꎬ 对 ＢＲ 信号通路相关同源基

因进行了组织表达分析ꎮ 结果显示ꎬ ＢＲ 合成基因与信号组分在花和幼嫩种子中表达量更高ꎻ 低浓度 ＢＲ 处理可

以促进幼苗根的生长ꎬ 高浓度 ＢＲ 处理则起抑制作用ꎻ ＢＲ 合成抑制剂(Ｂｒａｓｓｉｎｏｚｏｌｅꎬ ＢＲＺ)处理可抑制黑暗条

件下幼苗下胚轴的伸长ꎻ ＢＲ 处理可以降低 ＢＲ 合成基因的表达水平ꎬ 而 ＢＲＺ 处理则相反ꎬ 表明甘蓝型油菜中

ＢＲ 信号增加能反馈抑制 ＢＲ 的合成ꎮ 烟草(Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ Ｌ.)瞬时表达实验结果发现ꎬ 与拟南芥 ＢＺＲ１ 基因

同源的甘蓝型油菜 ＢｎＢＺＬ２ 编码蛋白定位在细胞质和细胞核中ꎬ ＢＲ 处理可增加 ＢｎＢＺＬ２ 的核定位ꎮ 蛋白质免疫

印迹检测结果显示ꎬ ＢＲ 处理可增加去磷酸化 ＢｎＢＺＬ２ 的比例ꎮ 本研究进一步模拟了拟南芥 ｂｚｒ１￣１Ｄ 功能获得性

突变体对 ＢｎＢＺＬ２ 蛋白进行点突变(ＢｎＢＺＬ２∗)ꎬ 并构建载体转化拟南芥ꎬ 黑暗条件下转基因植株幼苗对 ＢＲＺ 处

理不敏感ꎬ 提示 ＢｎＢＺＬ２∗可提高转基因植株的 ＢＲ 信号水平ꎮ 本研究结果表明甘蓝型油菜中存在与拟南芥相似

且保守的 ＢＲ 信号通路和调控机制ꎮ
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　 　 油菜素甾醇(Ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄꎬ ＢＲ)ꎬ 是一类

植物多羟基类固醇ꎬ 类似于动物和昆虫的类固醇

激素ꎬ 由 Ｍｉｔｃｈｅｌｌ 等在 １９７０ 年第 一 次 从 油 菜

(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ Ｌ.)花粉的提取物中发现[１]ꎬ 它

在植物的生长与发育过程中起重要作用[２]ꎬ 调控

植物许多生长发育过程ꎬ 包括细胞的分裂和伸长、
木质部分化、 促进营养生长、 调控植物育性和种子

发育等[３－６]ꎮ
自 ２０ 世纪 ９０ 年代起ꎬ 油菜素甾醇的相关研

究进入了快速发展时代ꎬ 随着技术方法的进步ꎬ 通

过对模式植物拟南芥 (Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ Ｌ.)
ｄｅｔ２、 ｃｐｄ 和 ｄｗｆ４ 相关突变体的研究[７ꎬ ８]ꎬ 油菜

素甾醇的主要合成途径被逐步揭示ꎬ 参与 ＢＲ 合成

的主要基因是 ＤＷＦ４、 ＣＰＤ 和 ＤＥＴ２ꎬ 它们都编码

ＢＲ 合成的关键酶ꎬ 控制着 ＢＲ 合成过程中几个重

要步骤[９－１１]ꎮ 拟南芥 ＢＲ 信号转导过程已经研究的

比较清楚ꎬ 植物中 ＢＲ 首先与细胞表面受体激酶

ＢＲＩ１ 结合并激活信号转导途径来调节转录因

子[４ꎬ １２]ꎮ ＢＲＩ１ 的激活需要另一个共受体 ＢＡＫ１ 共

同参与ꎬ 它们相互磷酸化将 ＢＲ 信号传递给下游通

路[１３]ꎮ 当细胞表面 ＢＲ 受体被激活后ꎬ ＢＲＩ１ 磷酸

化 ＢＳＫ１ 和 ＣＤＧ１ꎬ 促进它们与 ＢＳＵ１ 磷酸酶结合

并将其磷酸化[１４ꎬ １５]ꎮ 磷酸化的 ＢＳＵ１ 与 ＢＩＮ２ 结

合使其去磷酸化失活[１４]ꎬ ＢＩＮ２ 是 ＢＲ 信号的负调

控因子ꎬ ＢＩＮ２ 的失活可使 ＢＲ 信号途径下游的关

键转录因子 ＢＺＲ１ / ＢＥＳ１ 的活性得到释放ꎬ 引起植

株的 ＢＲ 响应ꎮ 当 ＢＲ 水平较低时ꎬ ＢＩＮ２ 与转录因

子 ＢＺＲ１ / ＢＥＳ２ 结合将其磷酸化[１６ꎬ １７]ꎬ 而磷酸化

的 ＢＺＲ１ / ＢＥＳ２ 不能与 ＤＮＡ 结合[１６]ꎬ 使得 ＢＲ 下

游基因表达水平降低ꎮ 当细胞接受到高水平 ＢＲ 信

号使 ＢＩＮ２ 失活后ꎬ ＢＺＲ１ / ＢＥＳ２ 会进行快速的去

磷酸化反应ꎬ 进而与目标基因结合[１６ꎬ １７]ꎬ 植株发

生 ＢＲ 响应ꎮ
拟南芥中的 ＢＲ 合成与信号转导相关研究已开

展地较为深入ꎬ 近年来在水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.)、
大豆(Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ (Ｌ.) Ｍｅｒｒ.)等重要作物中的研

究也取得了一定进展[１８－２２]ꎮ 目前针对油菜 ＢＲ 基

因也开展了相关研究ꎬ 有研究表明使用外源 ＢＲ 处

理可以增加油菜单株籽粒产量[２３]ꎻ 施加外源油菜

素内脂(ｅＢＬ)可以增加油菜幼苗根的细胞呼吸速

率ꎬ 增强抗逆性[２４ꎬ ２５]ꎻ 甘蓝型油菜(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａ￣
ｐｕｓ Ｌ.)过表达拟南芥的 ＡｔＤＷＦ４ 基因能够提高油

菜种子的产量ꎬ 并增强油菜的抗逆性[２６]ꎮ
本研究以油料作物甘蓝型油菜为实验材料ꎬ 选

择其 ＢＲ 合成与信号转导过程中的一些重要基因ꎬ
分析它们在甘蓝型油菜不同部位的组织表达特异

性ꎬ 并观察植株幼苗对 ＢＲ 及 ＢＲ 合成抑制剂 ＢＲＺ
的响应ꎬ 阐明 ＢＲ 合成基因是否受到 ＢＲ 信号的反

馈抑制ꎮ 本研究进一步克隆了与拟南芥 ＢＲ 信号通

路重要转录因子 ＢＺＲ１ 同源的甘蓝型油菜 ＢｎＢＺＬ２
基因ꎬ 并对该基因的功能及 ＢＲ 对 ＢｎＢＺＬ２ 的调控

机制进行研究ꎬ 比较甘蓝型油菜中 ＢＲ 信号及 ＢＲ
对其生长发育的调控与模式植物拟南芥的异同ꎬ 以

期为深入分析植物 ＢＲ 响应和信号调控机制研究奠

定基础ꎮ

１　 材料与方法

１􀆰 １　 植物材料

实验材料为甘蓝型油菜品种‘沪油 １５’ꎬ 拟
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南芥为野生型 ｃｏｌꎬ 拟南芥突变体为 ｂｚｒ１￣１Ｄꎮ 将

植物干燥的种子在超净台中使用 ９０％的乙醇灭

菌 ５ ｍｉｎꎬ 采用无菌水冲洗 ３~４ 次ꎬ 然后铺在干

燥的无菌滤纸上吹干后播种于 １ / ２ ＭＳ 固体培养

基上ꎮ 于 ４℃、 黑暗条件下放置 ４８ ｈꎬ 春化后转

移至恒温光照培养箱培养(２３℃ꎬ １６ ｈ 光照 / ８ ｈ
黑暗)ꎮ
１􀆰 ２　 实验方法

１􀆰 ２􀆰 １　 总 ＲＮＡ提取与 ｃＤＮＡ合成

以‘沪油 １５’的幼苗、 根、 茎、 叶、 花苞、 成

花、 果实、 幼嫩种子、 成熟种子作为基因时空表达

分析的实验材料ꎬ 以外源 ｅＢＬ 和 ＢＲＺ 处理的幼苗

为生理处理实验材料ꎬ 采用 ＴｒａｎｓＺｏｌ 法提取甘蓝

型油菜总 ＲＮＡꎮ 使用反转录试剂盒(ＴＩＡＮＧＥＮꎬ 北

京)合成 ｃＤＮＡꎬ 用于基因表达分析ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ２　 荧光实时定量 ＲＴ￣ＰＣＲ 分析

利用 １􀆰２􀆰１ 中获得 ｃＤＮＡꎬ 采用实时荧光定量

ＰＣＲ 仪(Ｅｐｐｅｎｄｏｒｆꎬ 德国)进行候选基因时空表

达水平分析ꎮ 选取的内参基因为 ＢｎＡＣＴＩＮ２ꎬ 实验

中检测的基因为 ＢｎＣＰＤ、 ＢｎＤＷＦ４、 ＢｎＤＥＴ２、
ＢｎＢＲＩ１、 ＢｎＢＩＮ２ 和 ＢｎＢＺＬ２ꎮ 实验所用引物序列

见表 １ꎮ

１􀆰 ２􀆰 ３　 体外 ｅＢＬ与 ＢＲＺ 生理处理

本实验将甘蓝型油菜种子萌发出现胚根第 １
天的幼苗转移至含有 ｅＢＬ ( ｅｐｉ￣Ｂｒａｓｓｉｎｏｌｉｄｅ) 或

ＢＲＺ 的固体 １ / ２ ＭＳ 培养基上(方形皿)ꎮ ｅＢＬ 生

理处理实验在光照条件下进行ꎬ ６ 种处理浓度分别

为 ０、 １ × １０－９、 １ × １０－８、 １ × １０－７、 １ × １０－６和

１ × １０－５ ｍｏｌ / Ｌꎬ 处理 ４ ｄ 后观察不同浓度 ｅＢＬ 对

幼苗发育的影响ꎮ ＢＲＺ 生理处理实验在黑暗下进

行ꎬ 分为 ０ 和 １ × １０－６ ｍｏｌ / Ｌ 两个处理浓度ꎬ 处理

３ ｄ 后观察 ＢＲＺ 对幼苗黑暗条件下发育的影响ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ４　 基因克隆与载体构建

从 ＥｎｓｅｍｂｌＰｌａｎｔｓ(ｈｔｔｐ: / / ｐｌａｎｔｓ.ｅｎｓｅｍｂｌ.ｏｒｇ /
Ｍｕｌｔｉ / Ｔｏｏｌｓ / Ｂｌａｓｔ? ｄｂ＝ｃｏｒｅ)和 ＮＣＢＩ 数据库(ｈｔｔｐｓ:/ /
ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / )中获得 ＢｎＢＺＬ２ 的全长 ＣＤＳ
序列设计特异引物(表 １)ꎬ 以‘沪油 １５’幼苗的

ｃＤＮＡ 为模板ꎬ 使用高保真酶进行 ＰＣＲ 扩增后送

测序ꎮ 运用 Ｇａｔｅｗａｙ 克隆技术将获得的 ＢｎＢＺＬ２
的 ＣＤＳ 片段通过 ＢＰ 反应ꎬ 连接到入门载体

ｐＤｏｎｏｒ２０７(Ｌｉｆｅ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｅｓꎬ １１７８９￣０２０)中ꎬ 然

后通过 ＬＲ 反应将入门载体的片段同源重组置换到

最终载体 ｐＥａｒｌｙＧａｔｅ１０３(Ｌｉｆｅ ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｅｓꎬ １１７９１￣
０２０)中ꎬ 获得 ３５Ｓ∷ＢｎＢＺＬ２￣ＧＦＰ 表达载体ꎮ

表 １　 引物序列信息
Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ

引物
Ｐｒｉｍｅｒ ｎａｍｅ

引物序列
Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅ (５′– ３′)

注释
Ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ

ＢｎＡＣＴ２￣ＲＴ￣Ｆ ＧＡＣＣＧＴＡＴＧＡＧＣＡＡＡＧＡＧＡＴＣＡＣＡ ｑＲＴ￣ＰＣＲ
ＢｎＡＣＴ２￣ＲＴ￣Ｒ ＴＣＴＣＧＧＧＡＧＧＴＧＣＡＡＣＧＡ
ＢｎａＣＰＤ￣ＲＴ￣Ｆ ＴＡＡＡＧＴＧＴＴＣＡＣＡＣＣＧＴＴＴＧＧ ｑＲＴ￣ＰＣＲ
ＢｎａＣＰＤ￣ＲＴ￣Ｒ ＧＡＴＴＧＣＡＡＣＣＣＴＡＧＣＴＡＧＣＴＣ
ＢｎａＤＥＴ２￣ＲＴ￣Ｆ ＴＴＡＡＧＧＡＣＧＡＧＴＡＣＣＣＡＡＡＧＡ ｑＲＴ￣ＰＣＲ
ＢｎａＤＥＴ２￣ＲＴ￣Ｒ ＧＴＴＡＡＡＡＣＣＴＴＴＧＡＴＡＴＡＴＴＡＡＴＡＧＡ
ＢｎａＤＷＦ４￣ＲＴ￣Ｆ ＣＡＡＧＡＡＧＡＡＧＡＣＧＡＡＧＡＡＧＡＴ ｑＲＴ￣ＰＣＲ
ＢｎａＤＷＦ４￣ＲＴ￣Ｒ ＧＣＧＡＴＧＧＣＴＡＣＡＧＡＴＧＡＴＧＴＣ
ＢｎａＢＲＩ１￣ＲＴ￣Ｆ ＣＡＣＣＴＴＣＴＧＧＡＧＴＣＧＣＴＣＧＴＧ ｑＲＴ￣ＰＣＲ
ＢｎａＢＲＩ１￣ＲＴ￣Ｒ ＡＧＡＧＡＴＴＣＧＧＧＡＧＧＡＴＣＧＧＡＣ
ＢｎａＢＩＮ２￣ＲＴ￣Ｆ ＡＧＧＴＴＣＣＣＧＣＡＧＡＴＡＡＡＧＧＣＡ ｑＲＴ￣ＰＣＲ
ＢｎａＢＩＮ２￣ＲＴ￣Ｒ ＧＧＣＴＣＴＧＡＧＴＡＡＴＧＧＴＡＣＡＡＴ
ＢｎａＢＺＬ２￣ＲＴ￣Ｆ ＣＡＡＣＣＡＴＴＣＴＣＴＧＧＣＴＣＴＡＴＧ ｑＲＴ￣ＰＣＲ
ＢｎａＢＺＬ２￣ＲＴ￣Ｒ ＣＡＡＴＣＴＣＴＴＧＧＡＡＣＡＣＡＣＣＡＧ
ＢｎＢＺＬ２￣ｍ￣Ｆ ＣＡＣＣＴＧＡＴＣＣＧＧＴＣＧＧＴＣＣＣＡＧＡＡＡ ｐＢｎＢＺＬ２∷ＢｎＢＺＬ２∗ ￣ＧＦＰ

ＢｎＢＺＬ２￣ｍ￣Ｒ ＡＣＣＡＣＧＡＧＣＣＴＴＧＣＣＧＴＴＴＣＣ
ｐｒｏＢｎＢＺＬ２￣ＥｃｏＲⅠ￣Ｆ ＡＣＣＡＣＧＡＧＣＣＴＴＧＣＣＧＴＴＴＣＣ
ｐｒｏＢｎＢＺＬ２￣ＣＡ￣ＢｇｌⅡ￣Ｒ ＣＡＣＣＴＧＡＴＣＣＧＧＴＣＧＧＴＣＣＣＡＧＡＡＡ
３５Ｓ∷ＢｎＢＺＲ２￣ＧＦＰ￣Ｆ ＧＧＧＧＡＣＡＡＧＴＴＴＧＴＡＣＡＡＡＡＡＡＧＣＡＧＧＣＴＴＣＡＴＧＡＣＧＴＣＡＧＡＴＧＧＡＧＣＴＡＣ ３５Ｓ∷ＢｎＢＺＬ２￣ＧＦＰ

３５Ｓ∷ＢｎＢＺＲ２￣ＧＦＰ￣Ｒ ＧＧＧＧＡＣＣＡＣＴＴＴＧＴＡＣＡＡＧＡＡＡＧＣＴＧＧＧＴＴＡＣＣＡＣＧＡＧＣＣＴＴＧＣＣＧＴＴＴＣＣ
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　 　 采用 Ｏｖｅｒｌａｐ ＰＣＲ 的方法获得 ＢｎＢＺＬ２ 的点

突变 ｇＤＮＡ 片段ꎮ 分别采用 ２ 对引物 ｐｒｏＢｎＢＺＬ２￣
ＥｃｏＲＩ￣Ｆ 和 ＢｎＢＺＬ２￣ｍ￣Ｒ 以 及 ＢｎＢＺＬ２￣ｍ￣Ｆ 和

ｐｒｏＢｎＢＺＬ２￣ＣＡ￣ＢｇｌⅡ￣Ｒꎬ 以全长 ＢｎＢＺＬ２ 为模板

扩增 ２ 个片段ꎬ 再以这 ２ 个片段为模板采用引物

ｐｒｏＢｎＢＺＬ２￣ＥｃｏＲⅠ￣Ｆ 和 ｐｒｏＢｎＢＺＬ２￣ＣＡ￣ＢｇｌⅡ￣Ｒ
再次进行片段扩增ꎬ 获得点突变后的 ＢｎＢＺＬ２∗片

段ꎮ 采用酶切￣连接法将扩增的点突变目的片段克

隆到 ｐＣＡＭＢＩＡ１３０２ 载体中ꎬ 获得 ＢｎＢＺＬ２ 点突变

克隆载体 ｐＢｎＢＺＬ２∷ＢｎＢＺＬ２∗￣ＧＦＰꎮ
１􀆰 ２􀆰 ５　 农杆菌转化

挑取 ｐＢｎＢＺＬ２∷ＢｎＢＺＬ２∗￣ＧＦＰ 转基因农杆菌

阳性克隆ꎬ 在含有 ５０ ｍｇ / Ｌ 利福平和 ５０ ｍｇ / Ｌ 卡

那霉素的 ＹＥＰ 培养基中于 ２８℃培养 １０ ｈꎬ 收集农

杆 菌 并 用 含 有 ０􀆰０２％ ( Ｖ / Ｖ ) Ｓｉｌｗｅｔ Ｌ￣７７
(ＳＬ７７０８０５９６ꎬ ＧＥ)的 ５％蔗糖溶液将农杆菌稀释

至 ＯＤ６００值处于 ０􀆰８~１􀆰０ 之间ꎮ 将拟南芥花序浸入

该缓冲液中ꎬ 密封并在黑暗中过夜ꎮ 筛选阳性苗ꎬ
获得 ｐＢｎＢＺＬ２∷ＢｎＢＺＬ２∗￣ＧＦＰ 转基因株系ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ６　 烟草叶片细胞的亚细胞定位

将上述 ＢｎＢＺＬ２ 过表达的阳性克隆(３５Ｓ ∷Ｂｎ￣
ＢＺＬ２￣ＧＦＰ)导入农杆菌 ＧＶ３０１ 中ꎬ 培养并转化ꎬ
注射到 ４ 周的烟草 (Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ Ｌ.) 叶片

中ꎬ 将叶片切下并在黑暗中侵染 ４８ ｈꎬ 然后将叶

表皮层撕开ꎬ 浸入水中ꎬ 并使用激光共聚焦荧光显

微镜观察ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ７　 蛋白质印迹分析

将转基因烟草叶片用 １００ mｍｏｌ / Ｌ 的 ｅＢＬ 处理

１０ ｈꎮ 提取 ＢｎＢＺＬ２ 蛋白ꎬ 将 ２０ ｍｇ 蛋白加到

１２％的 ＳＤＳ￣ＰＡＧＥ 上进行分离ꎬ 并转移至硝酸纤

维素膜(１００ ｍＡꎬ １ ｈ)ꎮ 将硝酸纤维素膜在含有

１％ ＢＳＡ 的 ＰＥＢ 缓冲液中封闭处理 １ ｈꎬ 然后用抗

ＧＦＰ 抗体(Ｓａｎｔａ ｃｒｕｚ ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ)探测碱性磷

酸酶标记的二抗ꎮ １５ ｍｉｎ 后加入底物 ＢＣＩＰ / ＮＢＴ
( Ｉｎｖｉｔｒｏｇｅｎ)ꎬ 停止反应后进行观察ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ８　 系统进化树构建

本研究选取双子叶植物拟南芥(Ａ. ｔｈａｌｉａｎａ 和

Ａ. ｌｙｒａｔｅ Ｌ.)、 白菜型油菜(Ｂ. ｒａｐａ Ｌ.)、 芥菜型

油菜(Ｂ. ｏｌｅｒａｃｅａ Ｌ.)、 甘蓝型油菜、 大豆、 菜豆

(Ｐｈａｓｅｏｌｕｓ ｖｕｌｇａｒｉｓ Ｌ.) 及单子叶植物水稻等物

种ꎬ 分析甘蓝型油菜中 ＢＲ 合成及信号通路主要基

因的进化关系ꎮ 从 ＴＡＩＲ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ａｒａｂｉｄｏｐ￣

ｓｉｓ.ｏｒｇ)网站找到在拟南芥中同源基因的氨基酸序

列ꎬ 在 ＥｎｓｅｍｂｌＰｌａｎｔｓ 网站使用 ＢＬＡＳＴ 工具找到

它们在其它物种中的同源基因ꎬ 分别对 ＣＰＤ、
ＤＥＴ２、 ＤＷＦ４、 ＢＲＩ１、 ＢＩＮ２ 和 ＢＺＲ１ 这 ６ 个关键

基因的氨基酸序列进行多重序列比对ꎬ 使用

ＭＥＧＡ７ 软件构建系统进化树ꎮ

２　 结果与分析

２􀆰 １　 甘蓝型油菜 ＢＲ 合成及信号通路主要基因的

系统进化分析

通过同源蛋白质氨基酸比对分析ꎬ 本研究构建

了 ＢＲ 合成及信号通路主要基因的系统进化树(图
１)ꎬ 结果显示这 ６ 个基因在各物种间都拥有很高

的同源性ꎬ 部分序列同源性超过 ９５％ꎮ ３ 种油菜间

部分基因的相似性接近 １００％ꎮ 在甘蓝型油菜中

ＣＰＤ 共有 ６ 个同源蛋白ꎬ ＤＥＴ２ 有 ２ 个ꎬ ＤＷＦ４ 有

４ 个ꎬ ＢＲＩ１ 有 ７ 个ꎬ ＢＩＮ２ 有 ７ 个ꎬ ＢＺＲ１ 有 １１
个ꎮ 研究结果说明 ＢＲ 合成及信号通路上的基因在

进化过程中非常保守ꎮ
２􀆰 ２　 甘蓝型油菜 ＢＲ 合成与信号通路主要基因的

组织表达特异性

本研究根据上述系统进化分析结果ꎬ 分别选取

与拟南芥 ＢＲ 合成途径关键酶编码基因 ＣＰＤ、
ＤＥＴ２ 和 ＤＷＦ４ 同源性最高的 ３ 个甘蓝型油菜基因

ＢｎａＡ０３ｇ０１６８０Ｄ ( ＢｎＣＰＤ )、 ＢｎａＣ０４ｇ４５６３０Ｄ
(ＢｎＤＥＴ２)、 ＢｎＣ０１ｇ２３８１０Ｄ(ＢｎＤＷＦ４)ꎻ 以及与

拟南芥 ＢＲ 信号转导通路重要组分 ＢＲＩ１、 ＢＩＮ２ 和

ＢＺＲ１ 编码基因同源性最高的 ３ 个甘蓝型油菜基因

ＢｎａＣ０７ｇ４７２４０Ｄ ( ＢｎＢＲＩ１ )、 ＢｎａＡ０１ｇ０９５３０Ｄ
(ＢｎＢＩＮ２)、 ＢｎａＣｎｎｇ３４９８０Ｄ(ＢｎＢＺＬ２)ꎬ 通过实

时荧光定量 ＰＣＲ 法对甘蓝型油菜不同组织中上述

各基因进行了表达分析ꎮ 实验结果显示(图 ２: Ａ~
Ｃ)ꎬ ＢｎＣＰＤ、 ＢｎＤＥＴ２、 ＢｎＤＷＦ４ 在花和幼嫩种

子中表达量很高ꎬ 但在根、 茎、 叶中的表达水平很

低ꎬ 说明 ＢＲ 在幼嫩且生长旺盛的组织中含量较

高ꎮ ＢｎＢＲＩ１、 ＢｎＢＩＮ２ 和 ＢｎＢＺＬ２ 的表达分析结果

显示(图 ２: Ｄ~Ｆ)ꎬ ＢｎＢＲＩ１ 和 ＢｎＢＺＬ２ 在花和种子

中有相对较高的表达量ꎬ 而 ＢｎＢＩＮ２ 在各组织中的

表达水平没有明显差异ꎬ 仅在叶片中表达量最低ꎮ
２􀆰 ３　 甘蓝型油菜幼苗对 ＢＲ 处理的响应

甘蓝型油菜幼苗响应 ＢＲ 处理的实验结果显示

(图 ３)ꎬ １ × １０－９ ｍｏｌ / Ｌ 的 ｅＢＬ 可以促进幼苗根的
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Ａ: ＣＰＤꎻ Ｂ: ＤＷＦ４ꎻ Ｃ: ＤＥＴ２ꎻ Ｄ: ＢＲＩ１ꎻ Ｅ: ＢＺＲ１ꎻ Ｆ: ＢＩＮ２ꎮ
方框表示在甘蓝型油菜中与拟南芥相似性最高的蛋白ꎮ
Ｂｏｘ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｈｉｇｈｅｓｔ ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ ｔｏ ｔｈｅ Ａ. ｔｈａｌｉａｎａ ｉｎ Ｂ. ｎａｐｕｓ.

图 １　 ＢＲ合成及信号通路主要基因蛋白序列的系统进化分析
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ＢＲ
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图 ２　 ＢＲ合成与信号转导通路中主要基因的组织表达特异性
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Ａ: 不同浓度 ｅＢＬ处理对油菜幼苗的影响ꎻ Ｂ: ｅＢＬ 对幼苗根长的影响ꎻ Ｃ: ｅＢＬ对幼苗下胚轴长度的影响ꎻ Ｄ: ＢＲ 合
成 /响应基因对 ｅＢＬ处理的响应ꎮ ∗表示显著差异 Ｐ < ０􀆰０５ꎻ ∗∗表示极显著差异 Ｐ < ０􀆰０１ꎬ 下同ꎮ
Ａ: Ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ａｆｔｅｒ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ｅＢＬ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓꎻ Ｂ: Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈꎻ Ｃ: Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ
ｈｙｐｏｃｏｔｙｌ ｌｅｎｇｔｈꎻ Ｄ: Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＢＲ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ / ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｇｅｎｅｓ ａｆｔｅｒ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ｅＢＬ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ. ∗: Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ Ｐ < ０􀆰０５ꎬ ∗∗: Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ Ｐ < ０􀆰０１. Ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ３　 甘蓝型油菜幼苗对外源 ｅＢＬ处理的响应
Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ Ｂ. ｎａｐｕｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｔｏ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ｅＢＬ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
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生长ꎬ 而 １ × １０－８ ｍｏｌ / Ｌ 的 ｅＢＬ 则开始抑制根的

生长ꎮ 随着处理浓度的升高ꎬ 对根生长的抑制作用

更加明显ꎬ 当浓度达到 １ × １０－５ ｍｏｌ / Ｌ 时ꎬ 根完全

停止伸长ꎮ 研究结果表明甘蓝型油菜幼苗的根对

ＢＲ 的反应与拟南芥相似ꎬ 而且敏感程度超过拟

南芥ꎮ 同时ꎬ 本研究还统计了不同浓度 ｅＢＬ 处理

对甘蓝型油菜幼苗下胚轴生长的影响ꎬ 发现低浓

度的 ｅＢＬ 对下胚轴没有明显影响ꎬ 当浓度达到

１ × １０－６ ｍｏｌ / Ｌ 时ꎬ 下胚轴出现显著的伸长ꎬ 但当

浓度升高到 １ × １０－５ ｍｏｌ / Ｌ 时ꎬ 下胚轴的生长开

始受到抑制ꎮ 表明植株下胚轴和根对 ｅＢＬ 反应的

敏感性具有较大差异ꎬ 根对 ＢＲ 的敏感性比下胚

轴更高ꎮ
２􀆰 ４　 甘蓝型油菜幼苗对黑暗条件下 ＢＲＺ 的反应

研究发现ꎬ 拟南芥 ＢＲ 缺失或不敏感突变体幼

苗在黑暗条件下表现出下胚轴明显变短ꎬ 子叶张开

等光形态建成的表型[２７]ꎬ 采用 ＢＲ 合成抑制剂 ＢＲＺ
处理野生型拟南芥也发现类似的表型[２７ꎬ ２８]ꎬ 说明

ＢＲ 信号可参与拟南芥光 /暗形态建成ꎮ 本研究在

黑暗条件下采用 ＢＲＺ 处理甘蓝型油菜幼苗ꎬ 结果

显示(图 ４)ꎬ 与对照组相比ꎬ 使用 １ × １０－６ ｍｏｌ / Ｌ
ＢＲＺ 处理的实验组幼苗下胚轴伸长受到明显的抑

制ꎬ 说明在黑暗条件下甘蓝型油菜对 ＢＲＺ 的反应

与拟南芥相似ꎬ ＢＲ 水平下降导致幼苗黑暗条件下

的光形态建成ꎬ 但实验同时也发现幼苗的子叶没有

明显张开ꎮ

２􀆰 ５　 ＢＲ 信号的反馈抑制机制

研究发现ꎬ ＣＰＤ、 ＤＷＦ４ 和 ＤＥＴ２ 不仅是 ＢＲ
合成途径的关键酶编码基因ꎬ 也是 ＢＲ 响应基因ꎮ
在拟南芥中ꎬ ＢＲ 信号激活其末端转录因子 ＢＺＲ１ꎬ
抑制 ＣＰＤ 等 ＢＲ 合成基因的表达ꎬ 使 ＢＲ 合成降

低ꎬ ＢＲ 信号回复到基础水平ꎬ 防止过高的 ＢＲ 信

号持续响应对植株产生不利影响ꎬ 这种机制称为反

馈抑制[２９ꎬ ３０]ꎮ 本研究检测了甘蓝型油菜幼苗中上

述 ３ 个 ＢＲ 合成 /响应基因表达量的变化(图 ３)ꎬ
结果显示外源 ｅＢＬ 处理影响了 ３ 个基因的表达ꎬ
低浓度的 ｅＢＬ 处理略微促进了 ＢＲ 合成基因的表

达ꎮ 提高 ｅＢＬ 处理浓度时ꎬ ＢＲ 响应基因 ＢｎＣＰＤ、
ＢｎＤＥＴ２、 ＢｎＤＷＦ４ 的表达水平明显降低ꎮ ＢＲＺ 处

理下ꎬ ３ 个基因的表达水平均明显提高(图 ４)ꎬ 研

究结果说明外源合成抑制剂 ＢＲＺ 处理可促进 ＢＲ
合成基因的表达ꎬ 而外源高浓度 ＢＲ 处理起抑制作

用ꎬ 提示甘蓝型油菜中的 ＢＲ 信号也存在保守的反

馈抑制机制ꎮ
２􀆰 ６　 ＢＲ影响 ＢｎＢＺＬ２的亚细胞定位和去磷酸化

水平

研究表明ꎬ 拟南芥中 ＢＺＲ１ 是 ＢＲ 信号通路

上的重要转录因子ꎬ 一旦植物细胞接受到 ＢＲ 信

号ꎬ ＢＺＲ１ 便去磷酸化进入细胞核内与目标基因

的 ＤＮＡ 序列结合ꎬ 激活基因表达 [１６ꎬ １７] ꎮ 本研

究从甘蓝型油菜中克隆了与拟南芥 ＢＺＲ１ 同源的

ＢｎＢＺＬ２ 基因ꎬ 并利用烟草转化系统对 ＢｎＢＺＬ２
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Ａ: 黑暗条件下 ＢＲＺ处理对油菜幼苗的影响ꎻ Ｂ: ＢＲＺ对幼苗下胚轴长度的影响ꎻ Ｃ: ＢＲＺ对幼苗根长的影响ꎻ Ｄ: ＢＲ合成 /响
应基因对外源 ＢＲＺ的响应ꎮ
Ａ: Ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ａｆｔｅｒ ＢＲＺ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｉｎ ｄａｒｋｎｅｓｓꎻ Ｂ: Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｈｙｐｏｃｏｔｙｌ ｌｅｎｇｔｈꎻ Ｃ: Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈꎻ Ｄ: Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ
ＢＲ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ / ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｇｅｎｅｓ ａｆｔｅｒ ＢＲＺ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ.

图 ４　 甘蓝型油菜幼苗黑暗条件下对 ＢＲＺ处理的响应
Ｆｉｇ􀆰 ４　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ Ｂ. ｎａｐｕｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｔｏ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ＢＲＺ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｉｎ ｄａｒｋｎｅｓｓ
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融合 ＧＦＰ 的蛋白进行了亚细胞定位观察ꎮ 结果显

示(图 ５)ꎬ ＢｎＢＺＬ２ 在烟草叶片表皮的细胞质和

细胞核中遍在表达ꎮ 当采用 １ × １０－５ ｍｏｌ / Ｌ 的

ｅＢＬ 处理 ８ ｈ 后ꎬ 烟草叶片细胞核内 ＢｎＢＺＬ２￣
ＧＦＰ 的信号增强ꎬ 而细胞质中的信号减少ꎮ 表明

ＢＲ 能使 ＢｎＢＺＬ２ 重新定位在细胞核内ꎮ 蛋白质

免疫印迹检测发现ꎬ 经 １ × １０－４ ｍｏｌ / Ｌ ｅＢＬ 处理

１０ ｈ 后ꎬ 烟草叶片中的 ＢｎＢＺＬ２ 去磷酸化蛋白与

磷酸化蛋白比例较对照上升ꎬ 推测 ＢＲ 水平升高

后ꎬ ＢｎＢＺＬ２ 发生去磷酸化ꎬ 然后进入细胞核启

动下游基因的表达ꎮ
２􀆰 ７　 ＢｎＢＺＬ２在拟南芥中功能保守

研究表明ꎬ 在拟南芥中ꎬ ＢＺＲ１ 的功能获得

性突变体 ｂｚｒ１￣１Ｄ 表现为 ＢＲ 信号增加的表型ꎬ
对外源 ＢＲＺ 的处理表现不敏感[２１] ꎮ 本研究根据

ｂｚｒ１￣１Ｄ 的点突变位点确定了在 ＢｎＢＺＬ２ 中与之

保守的位点ꎬ 并进行点突变ꎬ 构建了 ｐＢｎＢＺＬ２∷
ＢｎＢＺＬ２∗￣ＧＦＰ 载体转化拟南芥ꎬ 获得了 ２ 个转基

因拟南芥株系 ｌｉｎｅ１ 和 ｌｉｎｅ２ꎮ 在黑暗条件下使用

２ × １０－６ ｍｏｌ / Ｌ 的 ＢＲＺ 处理转基因植株幼苗后发

现ꎬ 相比野生型ꎬ 转基因幼苗的下胚轴伸长对

ＢＲＺ 抑制影响不敏感(图 ６)ꎬ 说明 ｐＢｎＢＺＬ２∷
ＢｎＢＺＬ２∗￣ＧＦＰ 转基因拟南芥植株中 ＢＲ 的信号增

强ꎬ ＢｎＢＺＬ２∗在拟南芥中发挥了与 ＢＺＲ１ 相似的

功能ꎬ 甘蓝型油菜 ＢｎＢＺＬ２ 与拟南芥 ＢＺＲ１ 功能同

样保守ꎮ
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Ａ: ３５Ｓ ∷ＢｎＢＺＬ２￣ＧＦＰ 在烟草叶片中的亚细胞定位ꎻ Ｂ: １ × １０－５ ｍｏｌ / Ｌ ｅＢＬ 处理 ８ ｈ 后的定位图ꎻ Ｃ: １ × １０－４ ｍｏｌ / Ｌ
ｅＢＬ 处理 １０ ｈ 对 ＢｎＢＺＬ２ 磷酸化水平的影响ꎻ Ｐ＋表示磷酸化ꎬ Ｐ－表示去磷酸化ꎮ
Ａ: Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ３５Ｓ ∷ＢｎＢＺＬ２￣ＧＦＰ ｉｎ ｌｅａｖｅｓꎻ Ｂ: Ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｍａｐ ａｆｔｅｒ ８ ｈ ｏｆ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｗｉｔｈ １ ×
１０－５ ｍｏｌ / Ｌ ｅＢＬꎻ Ｃ: Ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ＢｎＢＺＬ２ ａｆｔｅｒ １ × １０－４ ｍｏｌ / Ｌ ｅＢＬ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｆｏｒ １０ ｈꎻ Ｐ＋: Ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａ￣
ｔｉｏｎꎬ Ｐ－: Ｄｅｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ.

图 ５　 ＢＲ影响 ＢｎＢＺＬ２￣ＧＦＰ的亚细胞定位与磷酸化水平
Ｆｉｇ􀆰 ５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ＢＲ ｏｎ ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ ｏｆ ＢｎＢＺＬ２￣ＧＦＰ
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Ａ: ２ × １０－６ ｍｏｌ / Ｌ ＢＲＺ 处理不同株系表型图(＋ 表示 ＢＲＺ 处理ꎬ － 表示未处理)ꎮ Ｂ: 各株系下胚轴长度统计ꎮ
Ａ: Ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ａｆｔｅｒ ２ × １０－６ ｍｏｌ / Ｌ ＢＲＺ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ (＋: ＢＲＺ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎬ －: Ｕｎｔｒｅａｔｅｄ) . Ｂ: Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｈｙｐｏｃｏｔｙｌ ｌｅｎｇｔｈ.

图 ６　 ｐＢｎＢＺＬ２ ∷ＢｎＢＺＬ２∗￣ＧＦＰ的暗下 ＢＲＺ反应
Ｆｉｇ􀆰 ６　 ＢＲＺ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｐＢｎＢＺＬ２ ∷ＢｎＢＺＬ２∗￣ＧＦＰ ｉｎ ｄａｒｋｎｅｓｓ

３　 讨论

ＢＲ 作为一种重要的植物激素ꎬ 在植物生长发

育的各个方面都发挥重要的作用ꎮ 研究表明ꎬ ＢＲ
可以调控拟南芥种子的发育[１２ꎬ ３１]ꎬ 并提高种子的

产量[５ꎬ ６]ꎮ 油菜是与拟南芥亲缘关系相近的一种重

要油料作物ꎬ 已有研究发现ꎬ 使用体外油菜素内酯

处理可以增加油菜单株籽粒的产量[２３]ꎻ 外源施加

ｅＢＬ 可以增加油菜幼苗根的细胞呼吸速率ꎬ 增强其

抗逆性[２４ꎬ ２５]ꎻ 甘蓝型油菜过表达拟南芥的 ＡｔＤ￣

ＷＦ４ 基因能够提高油菜的种子产量ꎬ 并增强油菜

的抗逆性[２６]ꎮ 以上研究结果表明 ＢＲ 在油菜发育

过程中也发挥重要作用ꎮ
本研究对甘蓝型油菜中 ＢＲ 合成与信号转导通

路的重要基因进行了初步分析ꎬ 通过同源进化分析

发现ꎬ 甘蓝型油菜中 ＢＲ 合成关键基因与信号通路

重要组分具有多个同源基因ꎬ 它们与拟南芥相关基

因具有很高的相似性ꎮ 对 ＢＲ 合成关键基因的组织

表达分析发现ꎬ ＢｎＣＰＤ、 ＢｎＤＥＴ２、 ＢｎＤＷＦ４ 在花

期和幼嫩种子内呈现较高的表达水平ꎬ 说明幼嫩

生殖器官中 ＢＲ 含量较高ꎬ 提示甘蓝型油菜中 ＢＲ
信号也可以提高种子产量ꎮ ＢｎＢＲＩ１、 ＢｎＢＩＮ２、
ＢｎＢＺＬ２ 这 ３ 个 ＢＲ 信号通路重要组分基因的表达

分析结果显示ꎬ 它们在花等幼嫩组织中表达水平相

对较高ꎬ 具有一定的组织特异性ꎮ 拟南芥 ＢＲ 信号

通路中的组分基因是遍在表达的ꎬ 组织特异性不

高ꎮ 这种差异可能是由于甘蓝型油菜基因的拷贝数

更多ꎬ 进化过程中同源基因的时空表达发生了差

异ꎬ 产生了新的分工ꎮ
本研究同时也对甘蓝型油菜如何响应 ＢＲ 进行

了研究ꎬ 结果表明合适浓度的外源 ＢＲ 处理可以促

进油菜幼苗根的生长ꎬ 过高浓度的 ＢＲ 反而产生抑

制作用ꎬ 研究结果与拟南芥一致ꎬ 但甘蓝型油菜的

根对 ＢＲ 的敏感性比拟南芥更高ꎮ 黑暗条件下 ＢＲＺ
处理可使甘蓝型油菜幼苗的下胚轴伸长受到抑制ꎬ
提示 ＢＲ 信号也参与了幼苗的光 /暗形态建成ꎬ 但

是幼苗的子叶并未完全张开ꎬ 根的生长差异也不明

显ꎬ 说明 ＢＲ 信号介导的甘蓝型油菜幼苗的光形态

建成与拟南芥相似ꎬ 但存在略微差异[３３]ꎮ
ＢＲ 合成基因表达检测结果发现ꎬ 外源 ＢＲ 处

理会降低 ＢｎＣＰＤ、 ＢｎＤＥＴ２、 ＢｎＤＷＦ４ 的表达量ꎬ
而 ＢＲＺ 处理则会增加它们的表达量ꎬ 说明甘蓝型

油菜的 ＢＲ 信号也具有与拟南芥相似的保守反馈抑

制机制ꎬ 过高的 ＢＲ 信号可以反馈抑制 ＢＲ 合成基

因的表达ꎮ ＢＺＲ１ 作为 ＢＲ 信号下游重要的转录因

子ꎬ 接受 ＢＲ 信号后去磷酸化进入细胞核内ꎬ 激活

目标基因的表达ꎮ
研究发现ꎬ 在白菜型油菜和玉米中 ＢＺＲ１ 都

存在多个同源基因[３２ꎬ ３３] ꎮ 本研究分析甘蓝型油

菜中与拟南芥 ＢＺＲ１ 高度相似的 ＢｎＢＺＬ２ꎬ 发现

ＢｎＢＺＬ２ 在细胞质和细胞核中均有表达ꎬ ＢＲ 处理

可促进 ＢｎＢＺＬ２ 的核定位ꎬ 并且使 ＢｎＢＺＬ２ 的去磷

酸化蛋白与磷酸化蛋白的比例增高ꎬ 表明 ＢｎＢＺＬ２
在 ＢＲ 处理下去磷酸化ꎬ 重新定位在细胞核内ꎬ 与
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目标基因结合ꎬ 引起 ＢＲ 响应基因表达量的变化和

植株的 ＢＲ 响应ꎮ 将自身启动子驱动点突变的高活

性 ＢｎＢＺＬ２ 载体 ｐＢｎＢＺＬ２∷ＢｎＢＺＬ２∗￣ＧＦＰ 转入拟

南芥中ꎬ 研究转基因植株在黑暗下对 ＢＲＺ 的反应ꎬ
发现转基因植株与野生型相比对 ＢＲＺ 的反应不敏

感ꎬ 在 ＢＲＺ 处理后下胚轴的生长抑制作用相比对

照更低ꎬ 且与拟南芥 ＢＲ 信号过量突变体 ｂｚｒ１￣１Ｄ
的表型相似ꎬ 说明 ＢｎＢＺＬ２ 在拟南芥中能够发挥其

作为 ＢＲ 信号正调控因子的功能ꎬ ＢＺＲ１ 和 ＢｎＢ￣
ＺＬ２ 的功能在油菜和拟南芥中是保守的ꎮ
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[３２] 　 Ｍａｎｏｌｉ Ａꎬ Ｔｒｅｖｉｓａｎ Ｓꎬ Ｑｕａｇｇｉｏｔｔｉ Ｓꎬ Ｖａｒｏｔｔｏ Ｓ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａ￣

ｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ＢＺＲ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ

ｆａｍｉｌｙ ａｎｄ ｉｔｓ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓｅｓ ｉｎ

Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ􀆰 [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｇｒｏｗｔｈ Ｒｅｇｕｌꎬ ２０１８ꎬ ８４ ( ３):

４２３－４３６.

[３３] 　 Ｓａｈａ Ｇꎬ Ｐａｒｋ ＪＩꎬ Ｊｕｎｇ ＨＪꎬ Ａｈｍｅｄ ＮＵꎬ Ｋａｙｕｍ ＭＡꎬ ｅｔ ａｌ.

Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ＢＺＲ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｆａｍｉｌｙ

ａｎｄ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎｄｕｃｅｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｉｎ Ｂｒａｓｓｉｃａ

ｒａｐａ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌ Ｂｉｏｃｈｅｍꎬ ２０１５ꎬ ９２: ９２－１０４.

(责任编辑: 周 媛)

４３８ 植 物 科 学 学 报 第 ３６ 卷　




