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油菜素类固醇相关基因调控植株矮化研究进展
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摘要：株高是作物中的一种重要的农艺性状，通过矮化育种可减少倒伏，增强抗逆性并提高产量。油菜素类固醇是一种

重要的新型植物激素，在植物生长发育过程中调控植物的株高。导致油菜素类固醇水平降低或油菜素类固醇信号传导受损的

突变都会产生矮化。本文重点综述了各途径中导致矮化表型出现的突变基因。这些基因的发现，拓展了矮化作物育种的种质

和遗传基础，为矮化种质资源创制和矮化新品种快速选育提供理论依据。
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Abstract：Dwarfing is an important agronomic trait in crops，which can reduce lodging，enhance stress 
resistance and increase yield. Brassinosteroid is an important new plant hormone that regulates plant height during 
plant growth and development. Mutations that cause a decrease in Brassinosteroid level or impair Brassinosteroid 
signaling will produce a dwarf phenotype. This article focuses on the mutated genes that induce the dwarf 
phenotype in each pathway. The discovery of these genes has expanded the germplasm and genetic basis of dwarf 
crop breeding，and provides a theoretical basis for the creation of dwarf germplasm resources and rapid breeding 
of new dwarf varieties.
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油 菜 素 类 固 醇（BR，brassinosteroids）是 一 类

甾醇激素，在作物的生长发育中具有重要作用。BR
调控许多重要的农艺性状，包括株高、叶片角度、开

花、植物育性、衰老和对环境的适应性。BR 在作

物适应机械化作业和提高生产率方面也有巨大潜 
力［1］。因此，对 BR 在农作物中的功能机理的后续

研究及在作物生产上的应用具有特别重要的意义。

在已知的天然 BRs 中，油菜素甾酮（CS，castas- 
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terone）分布最广泛，其次是油菜素内酯（BL/BR，

brassinolide）、茶 甾 酮（TE，teasterone）、香 蒲 甾 醇

（TY，typhasterol）。植物上油菜素类固醇是在 1970
年首次分离并鉴定的，此后对其在植物生长中的

功能进行了研究［2］。通过对拟南芥（Arabidopsis 
thaliana（L.） Heynh.）分 子 遗 传 学 研 究 发 现 了 与

BR 生物合成和信号转导有关的许多基因，这些基

因在其他植物中也有发现，例如水稻（Oryza sativa 
L.）、番茄（Solanum lycopersicum L.）、小麦（Triticum 
aestivum L.）等［3］。在小麦上，经过 EMS 诱变产生

的 W98 突变体，表型发生严重的矮化。通过使用

BR 溶液对 W98 叶片的处理发现，W98 为 BR 敏感

型突变体［4］。

与油菜素类固醇相关的矮化突变体分为两类，

BR 激素敏感型突变体，BR 激素不敏感型突变体。

BR 激素敏感型突变体主要由于 BR 合成途径中相

关基因的突变引起的。BR 激素不敏感型突变体主

要是由于 BR 信号转导相关基因产生了突变。经典

的 BR 信号传导途径的主要成分已通过多种遗传和

生化筛选得到鉴定［5-6］。BR 感知发生在膜定位受

体 BRI1，下游的胞质调节剂将 BR 介导的信号转导

至细胞核，在核中它们激活 BR 靶基因的转录，从而

驱动细胞生长［7-8］。因此，编码 BR 合成和信号传导

途径的主要基因突变会导致矮化，器官生长和发育

受损以及植物的育性和产量也会受到影响［9-10］。

矮化突变在育种上具有重大意义，矮化可以提

高植株的抗逆性，相应的提高产量，矮化突变的发现

可以丰富育种资源，甚至推动产业的发展，例如绿色

革命就是由于矮化品种应用到育种中而推动的。矮

化突变相关基因的发现不仅丰富了种质资源库，还

可以通过分子标记辅助育种和由 CRISPR-Cas 介导

的基因编辑技术快速应用到育种中，培育出株型良

好、更高产、抗逆性更强的新品种。

1　矮化在遗传育种中的应用 
19 世纪 60 年代，由于在小麦和水稻育种中引

入了矮秆品种，使作物产量大幅度提升，掀起了一场

“绿色革命”［11］。

在水稻中，矮秆品种 DGWG 与高秆品种 PETA
杂交，产生高产半矮化品种 IR8。IR8 最初被称为

“奇迹大米”，是国际水稻研究所（IRRI）发布的第 1
个品种［12］。IR8 的产量为 9.4 t/hm2，是当时菲律宾

水稻平均产量的 10 倍。后来的研究表明 DGWG
矮秆表型的突变，是 SD1 中的 383 bp 缺失引起的，

SD1 编码赤霉素（GA，gibberellic acids）合成中的

关键酶 GA20xo［13］。60 年代以来，由于各国在小麦

（Triticum aestivum L.）育种中引进了小麦矮秆基因，

小麦产量直线上升。Rht1 和 Rht2 是小麦“绿色革

命”的矮秆基因，来源于日本“农林 10 号”，Rht1 和

Rht2 蛋白 GA 响应功能域发生突变，不能感应 GA
信号，从而阻遏植物生长发育，抑制茎秆的伸长，导

致小麦矮化［14］。

Jiao 等［15］在水稻中克隆出了理想株型基因

Ideal Plant Architecture 1（IPA1），IPA1 是一种功能

性转录激活因子，相应的提高 IPA1 表达量具有增

产的潜力。IPA1 的克隆促进了理想株型的育种，培

育的理想株型新品种已经表现出巨大的增产潜力。

在油菜中，通过 CRISPR/Cas9 技术敲除 2 个参与独

脚金内酯（SL，strigolactone）生物合成的 BnaMAX1
同源物，会产生分枝增多、长角果数和单株产量增加

的半矮化植株［16］。BnaMAX1 基因突变的 S1-8 和

S1-11 品系表现出半矮化表型。与野生型相比 S1-8
和 S1-11 每株产量增加了 29.9%~31.3%。

在番茄中有研究通过 CRISPR 基因编辑技术，

对番茄的 3 种基因——Self pruning（SP）基因、Self 
pruning 5G（SP5G）基因和 SiErecta（SIER）基因进

行了编辑［17］。3 种基因中，SP 基因可调控植株的生

长成熟期，SP5G 基因能控制植株的开花时间，SIER
基因则能调控植株茎秆的长度［18］。通过设计了性

状叠加策略，将 3 种修饰后的突变基因结合起来，最

终培育出的新品种番茄植株矮化，株型紧凑，束状花

序，结出的小番茄就像葡萄一样串在一起。相比其

他番茄品种，通过基因编辑产生的番茄新品种更早

开花结果，生育期更短。在育种和生产上有很强的

应用价值。

2　BR 与植物矮化的关系

油菜素类固醇是一种植物激素，最初是在油菜

中因具有促进生长的能力而被发现的［2］。随后的

研究发现油菜素类固醇在整个植物生命周期中控制

着各类细胞的分裂和分化。

早期研究主要通过对多种植物及细胞培养系

统外源施加标记的中间产物，及化学检测分析代

谢产物来证明 BR 合成途径。研究表明由角鲨烯

（squalene）到油菜素内酯（BL，Brassinolide）转化

过程中有多个反应步骤［19］。角鲨烯还原到油菜

甾 醇 campesterol（CR）后，经 过 至 少 3 条 途 径 合

成 BL，即 早 期 C-6 氧 化 途 径、晚 期 C-6 氧 化 途 径
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及 早 期 C-22 和 C-23 羟 化 途 径［20］。 在 前 2 个 途

径，CR 首先经过多步催化形成菜油甾烷醇（CN，

campestanol），CN 可 通 过 6 步 催 化 形 成 前 体 CS。

在 早 期 C-22 和 C-23 羟 化 途 径 中 CR 直 接 通 过 8
步催化反应形成 BL，中间不经过 CN 的形成。在

该 途 径 中，CR 经 过 Dwarf4（DWF4）、Continuing 
professional development（CPD）、De-etiolated-2

（DET2）、Rotundifolia3（ROT3）/CYP90D1、

BR6ox1/2 等多种酶的催化最终形成 BL。对于模式

植物拟南芥，早期 C-22 和 C-23 羟化途径是 BL 生

物合成的主要途径。在 BR 合成途径中有基因产生

突变，就会引起植株矮化。

BR 合成之后，BR 感知发生在膜定位受体处，

下游胞质调节剂将 BR 介导的信号转导至细胞核，

在细胞核中它们激活 BR 应答基因的转录，从而驱

动细胞生长［21］。因此，编码 BR 合成和信号传导

途径主要成分的基因突变会导致严重的侏儒症，

器官生长和发育受损以及植物的育性和产量也会 
降低。

BR 信号转导途径，包括细胞表面 BR insensi- 
tive1（BRI1）受体激酶对 BR 的感知，转磷酸作用 
激活 BRI1/BAK1 激酶复合物，BR assinosteroid-
signaling kinase（BSK）激 酶 随 后 发 生 磷 酸 化， 
BRI1 suppressor1（BSU1）磷酸酶激活，脱磷酸 
作 用 使 BR assinosteroidinsensitive2（BIN2）激

酶失活［22］。最终导致去磷酸化的转录因子 BR-
insensitive ems suppressor1/BR assinazole resistant1

（BES1/BZR1）转 移 至 细 胞 核 修 饰 其 他 基 因 的

表 达。 如 图 1 所 示 在 BR 信 号 转 导 途 径 中 产 生

突变的植株会表现出矮化或半矮化表型，BR 合

成 和 信 号 转 导 途 径 产 生 突 变，植 株 会 产 生 矮 化 
表型。

图 1　油菜素类固醇相关矮化突变图
Fig.1　Diagram of Brassinosteroid- 

related dwarfing mutations

BR 不仅参与植物株高的调控，逆境时控制植

物生长与胁迫响应之间的平衡［23］，在逆境胁迫下

也起到重要的作用。BR 和应激信号传导途径通过

其受体，下游激酶 BIN2 和转录因子（例如 BZR1/
BES1）表现出多级串扰。BR 信号传导还调节植物

对不同温度胁迫的适应性，BR 通过调节乙烯的生

物合成和信号传导调节植物的耐盐性［24］。现已发

现有许多关于 BR 合成和信号转导的突变体，在拟

南芥中最为全面。

3　BR 生物合成中与植物矮化突变相
关基因

3.1　DET2　
DET2 隐性突变表现为典型的 BR 缺失表型，

出现严重矮化、深绿色、开花延迟、雄性可育性降

低等（图 1）突变特征［25］。实验研究表明，det2 参与 
了［（24r）-ergost-4-en-3-one（4-en-3-one）］到 ［（24r） 
5-α-ergost-3-one（3-one）］ 的转化，这是 BR 生物合成

途径的第 2 步［26］。在豌豆、番茄和牵牛花等其他植物

中也发现了 DET2 突变体，都表现出了矮化［27-29］。

3.2　DWF4　
拟南芥 Dwarf4（Dwf4）突变体表现出矮化的

表型（图 1），外源施用 BR 可以拯救 Dwf4 突变体

矮化表型。Dwf4 编码细胞色素 P450（CYP90B1），

CYP90B1 催化油菜素内酯的 22（S）羟基化反应，

是 BR 生物合成途径中的第 1 个限速酶［30-31］。在 
早期的 C-22 氧化途径中，DWF4 被发现催化 CR 到

（22S）-22- 羟 基 油 菜 甾 醇，4-en-3-one 到 22-OH-4-
en-3-one 和 3-one 到 22-OH-3-one［32］。 在 番 茄 中，

DWF4 催化的步骤是由 CYP724B2 和 CYP90B3 催

化 的［33］。DWF4 优 先 选 择 CR 而 不 是 CN 作 为 底

物，因为 BR 生物合成中 C-22 羟基化的主要途径是

CR 到（22S）-22- 羟基油菜甾醇［34］。

3.3　CPD　
CPD 突变体表现为矮化，雄性不育（图 1），突

变表型可以通过外源施加 C-23 羟基类固醇（TE）

及下游化合物来恢复。已有细胞色素 P450 单加氧

酶 CYP90A1/CPD 的 功 能 的 研 究，最 初 推 测 CPD
编码 C-23 类固醇羟化酶［35］。CYP90A1/CPD 催化

早 期 BR 中 间 体（22S）-22- 羟 基 樟 脑 醇 和（22R，

23R）-22 的 C-3 氧化，23- 二羟基菜油甾醇以及 6-
脱氧卡蒽酮和 6- 脱氧戊甾酮［36］。

3.4　ROT3（CYP90C1）和 CYP90D1　
ROT3 及其同源物 CYP90D1 催化 BR 生物合成
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途径中的不同步骤，研究发现 ROT3 和 CYP90D1 的

双突变体具有严重的矮化表型（图 1），而 CYP90D1 
单基因敲除的突变体则没有表现出矮化，这些突变

体的 BR 分析表明 CYP90D1 也参与 BR 生物合成

途径［37］。Cyp90c1cyp90d1 突变体缺少 23- 羟基化

的 BR，在使用外源中间体进行的回补实验中，只有

23- 羟基化的 BR 可以挽救 cyp90c1cyp90d1 双突变

体 的 生 长 缺 陷。 因 此，CYP90C1 和 CYP90D1 是

BR 的 C-23 羟化酶［38］。

3.5　BR6ox1，2（CYP85A1，A2）　
番茄 DWARF 酶催化油菜素类固醇生物合成

中的 C-6 氧化，番茄 dwarf 突变体，表现出极端矮化

的表型（图 1），DWARF 参与 BR 生物合成中的 C-6
氧化。因此结果表明，DWARF 充当 C-6 氧化酶，催

化多个 C-6 氧化反应，包括 6-deoxoTE 转化为 TE，

6-deoxo3DT 转化为 3DT，6-deoxoTY 转化为 TY 和

6-deoxoCS 转化为 CS［39-40］。有研究从拟南芥中分

离并鉴定了第 2 个 CYP85A 基因，该基因与先前分

离的 BR6ox/CYP85A1 基因和番茄 Dwarf 基因同源。

BR6ox/Dwarf 酶 通 过 6-OHCS 催 化 BR6-DeoxoCS
到 CS 的重要生物合成步骤。对于已知的基因和

酶，此步骤是 BL 生物合成中的末端步骤［41］。

内源 BR 的功能已经通过拟南芥、番茄、水稻和

豌豆的 BR 合成突变体的表征被阐明。BR 合成受

损的突变体表现出明显的生长缺陷，严重矮化［42］。 
矮化不仅可能由于 BR 的合成缺陷而引起，还可

能 由 于 BR 的 降 解 而 引 起。 几 种 细 胞 色 素 基 因

P450CYP734A2、CYP734A4 和 CYP734A6 的过表达也

会导致矮化或半矮化表型［43］。在谷子（Setaria italica
（L.）Beauv.）中，BSL1 突变体表现出半矮化，小穗和花

发育的明显缺陷，用丙环唑（PCZ，propiconazole）处理

并表现严重矮化。BSL1 是 OsD11 同源基因，编码参

与 BR 生物合成的细胞色素 P450CYB724B1［44］。

4　BR 信号途径中与植物矮化相关的
基因

4.1　BRI1　
BR 调控植物生长和发育，主要通过 BRI1 来

感知［45］。BRI1 在细胞中主要起到促进生长的作 
用［46］。BRI1 受体是通过基于 BR 缺陷型矮化植物

的遗传筛选首次发现。BR 与位于 BR 受体胞外域

的疏水基团结合［46-47］。并促使 BRI1 受体与共受体 
BRI1-associated kinase 1（BAK1）结合形成跨膜分

子结构［48］。BR 与 BRI1 和共受体 BAK1 结合以引

发一系列信号转导，这些信号转导最终激活 BES1/
BZR1 转录因子。

cnu3、cnu4 矮化突变体，表现出生长缺陷是由

于 RBI1 编码序列发生了突变（图 1），通过在 BRI1
的 5′ 序列下表达 GFP 标签来补充 cnu3 和 cnu4 的

RBI1 表达。转基因 BRI1-GFP 的表达导致矮化表

型得以恢复［49］。番茄 BRI1 的原始 cu3 等位基因是

无效的等位基因，具有极端矮化的表型，在 cu3-abs1
突变体中表达野生型 SlBRI1-Flag 的基因，该突变

体矮化和卷曲，暗绿色，皱纹叶表型得以恢复［50］。

在辣椒（Capsicum annuum L.）中，CaBRI1 的丝氨

酸 / 苏氨酸蛋白激酶催化域的变化削弱了其激酶活

性，进而引起 BR 信号转导途径发生改变，引起辣椒

E29 的矮化突变［51］。

BSK 家 族 蛋 白（BSK3 和 BSK1）与 BRI1 受

体激酶，BSU1 磷酸酶和 BIN2 激酶直接相互作用。

BSK3 上调 BSU1 转录和蛋白水平以激活 BR 信号

传导。BSK3 广泛表达，并在 BR 介导的根生长、枝

条生长和器官分离中起重要作用［52］。即 35S 启动

子的 BSK3 过表达部分抑制了 bri1-116 的矮化表

型，BSK3 启动子 BSK3-HA 表达也部分抑制了 bri1-
801 的矮化表型。这些结果表明 BSK3 可以激活

BR 信号并且不需要功能性 BRI1 受体参与，BSK3
是调节 BRI1 介导的植物生长和发育过程的重要 
因子。

4.2　BSU1　
最初研究认为 BSU1 磷酸酶是介导 BZR2/BES1

的去磷酸化。BSU1 是通过激活标签筛选弱 bri1-5
等位基因的抑制剂而鉴定的［53］。BSU1 的过表达

抑制了突变体并引起去磷酸化的 BZR2/BES1 的积

累。RNAi 对 BSU1 同源物的抑制作用导致半矮化

表 型（图 1）。BSU1 过 表 达 抑 制 bri1 无 效 等 位 基

因，但不抑制纯合子 bin2-1，尽管它部分抑制了杂合

bin-2 的矮化表型。这些结果表明 BSU1 在 BRI1 下

游和 BIN2 上游起作用［54］。

BSU1 通 过 保 守 的 pTyr 200 使 BIN2 去 磷 酸

化，从而导致 BIN2 激酶失活［55］。BIN2 的失活和蛋

白磷酸酶 2A（PP2A）的作用导致 BES1/BZR1 家族

转录因子的去磷酸化［56］。去磷酸化的 BES1/BZR1
从细胞质转移到细胞核，在这里它们与一系列转

录因子和辅因子共同起作用，以调节数千种 BR 调

控基因的表达［57-59］。当在转基因拟南芥中过表达

时，Tyr200-Phe 消除了 BIN2 和 bin2-1 引起的矮化

表型，这表明 Tyr200 的磷酸化对于 BIN2 在体内的
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功能至关重要，BSU1 介导的 Tyr200 的去磷酸化是

BR 信号使 BIN2 失活的主要机制［54］。

基于细胞外 BR 结合结构域，在膜上定位出 3
个 BRI1 同源物，称为 BRL1、BRL2 和 BRL3。BRL1
和 BRL3 是功能性 BR 受体，就像 BRI1 一样，可以

高亲和力结合类固醇分子，而 BRL2 似乎不是功能

性 BR 受体［60］。此外，虽然 BRI1 在根中普遍表达，

但 BRL 仅在某些特定的组织中发现。例如，BRL1
和 BRL3 位于细胞中，在那里它们控制细胞特异

性 的 BR 反 应 途 径［60］。 在 自 然 条 件 下，BRL1 和

BRL3 均可与 BAK1 共受体结合形成异二聚体，但

无法与 BRI1 结合形成异二聚体复合物。这些研究

表明，BRI1 和 BRLs 能够在不同的细胞类型中形成

不同的受体复合物，从而发挥不同的信号传导作用。

bri 突变体可以通过过表达 bsu1 恢复矮化表型，例

如过表达 BSU1-YFP 的转基因 bri1-5 系，比较它们

的表型发现 bri1-5 突变体的矮化表型被 BSU1-YFP
的过表达抑制了［61］。

4.3　BIN2　
BIN2 是拟南芥中的 GSK3 激酶之一，BIN2 与

许多其他转录因子相互作用并使其磷酸化，这些转

录因子与 BZR1/BES1 协同作用或独立发挥作用［62］。

磷酸化 BIN2 与总 BIN2 之比可控制 BR 信号在受体

下游传导，BIN2 通过使 BES1 和 BZR1 磷酸化而失

活，在 BR 的信号转导途径中起负调控作用［63-64］。

弱矮化表型的 gBIN2：GFP 系，外源施用表油菜

素内酯（EBL，24-epibrassinolide）能够抑制其半矮

化表型（图 1），而相同的 EBL 处理对严重的 gbin2-
1：GFP 转基因品系几乎没有影响。该实验表明

BIN2：GFP 融合蛋白仍然对植物类固醇激素有反应。

BIN2：GFP 转基因系响应于 BL 治疗，而强烈矮化

gbin2-1：GFP 系对 BL 不敏感。BR 处理显著提高了

BIN2：GFP 的稳态水平，但对 bin2-1：GFP 的影响很

小。外源施用 BR 生物合成抑制剂和活性 BR 分别

增加和减少 BIN2 蛋白的表达量。HY5 可以增强油

菜素类固醇信号转导的关键抑制因子 GSK3 样激酶

（BIN2）的活性，以抑制下胚轴伸长［65］。

4.4　BES1 和 BZR1 与其他转录调节因子共同作用

调控生长　

BZR1 和 BES1 是油菜素类固醇（BR）信号传

导的关键转录因子，也是众多信号传导的关键节点。

BZR1/BES1 还通过直接的蛋白质 - 蛋白质相互作用

调控多种生长和发育过程［59，61，66］。例如，DELLA、

PIF、ARF6 和 PKL 都直接与 BZR1/BES1 相互作用，

形成一个以 BZR1/BES1 为中心的调节网络，以协调

细胞伸长，进而调控植物的生长发育［67］。

BZR1/BES1 在 BR 信号通路中有着非常重要的

作用，BZR1/BES1 活性和稳定性的动态对于调节植

物的正常生长和发育至关重要［68］。实际上，BZR1/
BES1 通过其磷酸化状态的敏感调节受到上游 BR 信

号的严格调控。在 BR 的存在下，BZR1/BES1 被磷

酸酶 PP2A 迅速去磷酸化。在没有 BR 或 BR 痕量

存在的情况下，BZR1/BES1 被 BIN2 直接磷酸化，并

产生具有矮化表型的 bin2 突变体（图 1）［69-72］。

H2O2 对于多种 BR 介导的植物生长、发育过

程必不可少，并且在 BR 信号转导中起重要作用。

H2O2 通过靶向 BZR1 促进 BR 信号传导，进而调控

BR 和 BZR1 促进细胞伸长［73］。WRKY46/54/70 三

重突变体 w54t 表现出矮化表型，在 w54t 中 BES1
蛋白水平显著降低，尽管通过 BL 浸泡治疗恢复

BES1 水平，但 w54t 下胚轴仍比野生型较短，表明

WRKY46/54/70 可能在 BR 信号传导中起到关键作

用［74］。

5　BR-GA 互作调控植株高度

BR 和 GA 是调节植物细胞伸长的 2 种主要激

素，缺少任何一种激素都会导致植物生长受阻和植

株矮化［75］。在 BR 和 GA 对矮化的研究中，拟南芥

中 GA 信号通路核心负调控子 DELLA 蛋白可直

接 与 BR 信 号 通 路 转 录 因 子 BZR1 相 互 作 用［76］，

BR 通过抑制负调控子 BIN2 激酶诱导 BZR1 从细

胞质进入细胞核作为转录因子发挥功能促进生长，

而 GA 通过抑制负调控子 DELLA 核蛋白来激活

BZR1 转录因子的活性以促进生长。

在水稻中 BR 缺陷突变体对 GA 的反应正常，

水稻与拟南芥中 BR 和 GA 两者的关系可能具有完

全不同的机制。进一步研究表明，BR 诱导 GA 生

物合成，抑制 GA 失活，并刺激自我生物合成以促

进细胞伸长。作为一种反馈方式，GA 抑制 BR 反

应和生物合成。BR 还具有其他促进细胞伸长或其

他特定作用的分支。高水平 BR 会促进 GA 失活并

抑制自身生物合成，从而抑制细胞伸长。而高水平

GA 有助于通过 BR 信号传导促进伸长细胞。

在拟南芥中 GA 生物合成受 BR 调控。在 BR
突变体中，生物活性 GA 的生产受到严重损害，并

且 编 码 GA20ox 和 GA3ox 家 族 酶 的 基 因 表 达 降

低。在 BR 信号缺陷突变体 bri1-301 中应用 GA 以

及重组 GA20ox 表达可挽救其多个发育缺陷。我
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们 揭 示 BES1 结 合 存 在 于 GA 生 物 合 成 基 因（包

括 GA20ox1 和 GA3ox1）的启动子中的调控基序，

并以 BR 促进的方式诱导其表达。研究表明 BR 调

控 GA 的生物合成，与维管植物的生长和发育具有

重大关系，也证实 BR 通过促进 GA 合成调控植物 
生长［77］。

Jungbrunnen1（JUB1）作为拟南芥中 GA 和 BR
信号转导的转录调节因子。JUB1 直接抑制激素生

物 合 成 基 因 GA3ox1 和 DWARF4，导 致 GA 和 BR
水平降低，表现出胚轴短，矮化，开花晚和雄性不育。

过表达 JUB1 的转基因植物表现出 GA 和 BR 缺失

突变体的表型，表现出严重的矮化［78］。

研究发现，在水稻中 OsMIR396d 的过表达导

致 半 矮 化 和 叶 角 增 加。OsmiR396d 参 与 了 BR 和

GA 信号传导的相互作用网络。植物在 OsMIR396d
过度表达时，BR 信号增强；相反，GA 的信号传导

和 生 物 合 成 均 受 抑 制。OsMIR396d 被 OsBZR1 激

活，OsBZR1 是 BR 信号传导的关键调节因子转录

因 子，OsmiR396d 通 过 调 节 OsGRF6 的 表 达 来 参

与了 GA 信号传导和生物合成，从而控制水稻的株 
高［78］。在水稻中还发现 BR 抑制了 OsmiR159d 的水

平，OsmiR159d 编码 OsGAMYBL2 基因。OsmiR159d- 
OsGAMYBL2 可作为早期 BR 响应途径，该响应途

径在 BR 和 GA 途径中起着重要的作用，它们连接

BR 信号传导和 GA 生物合成，从而协调 BR 和 GA
在植物生长发育中的调控，OsGAMYBL2 过表达表

现出半矮化表型［79］。

6　展望

株型在植物生长发育中非常重要，唐纳德提出

了设计小麦最佳植物结构或表型的概念。随后，国

际水稻研究所提出了一种“理想株型”，理想株型是

指农作物个体间竞争最小的株型，其特征是分蘖较

少，而每穗穗粒数增加和茎秆较粗的植物［80］。这

些复杂的农艺性状受多个 QTL 的调控。其中对与

BR 相关的矮化性状进行基因定位，了解其在植物

发育中如何行使功能，进而利用遗传变异引入理想

的性状。是“理想株型”育种的重要一环。现在通

过分子标记辅助育种和由 CRISPR-Cas 介导的基因

敲除，基因敲入，单碱基编辑等基因编辑技术为加快

农作物的育种进程，提供了强有力的支持。利用分

子标记与决定目标性状基因紧密连锁的特点，通过

检测分子标记，即可检测到目的基因的存在，达到选

择目标性状的目的，相较于传统育种，加快了育种进

程。基因编辑技术一方面可以在特定的种质内定向

进行遗传物质修改，避免了传统育种的杂交过程；

另一方面通过基因编辑可以定性定量的产生新的

变异。通过基因组编辑，理想的性状可以直接导入

到优良系中，而不会影响其他特性［81］。在 BR 的合

成和信号转导中，关键的基因在育种上具有很大的

意义，可以通过对关键基因（DET2、DWF4、CPD、

ROT3、BR6ox1、BR6ox 2、BRI1、BSU1、BIN2、BES1
及 BZR1）的编辑和定点突变培育出具有理想株型

的新品种，在生产上具有重大的意义。

总之，现有的对植物的 BR 激素水平、BR 合成

机制及 BR 信号转导机制的研究，极大地增进了我

们对农作物中 BR 作用的了解。然而，目前还有许

多问题没有解决，比如，在拟南芥和水稻上 BR 的合

成和信号转导途径虽已研究得较透彻，但在其他作

物上的研究比较薄弱，还有待加强。BR 转录因子

和受体形成的复合物对其他信号转导通路有何意

义？ BR 和 GA 相互作用如何影响植株的高度，BR
与 SL 相互作用如何调控植物株高和分枝的。BR
会不会和其他激素相互作用参与植物高度的调控等

问题还未得到解决。因此，继续深入研究 BR 在作

物生长发育过程中发挥的作用，将为植物生长调节

剂在农业上的应用以及未来的生物技术育种提供理

论基础，促进农业可持续发展。 
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