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脱落酸激素诱导拟南芥幼苗中花青素的合成

陈俊洁１ꎬ２ꎬ 梅　 松１ꎬ 胡彦如１∗
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摘　 要: 脱落酸(ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄꎬＡＢＡ)激素是一类重要的生长调节物质ꎬ参与调控植物的多种生理过程ꎮ 花

青素(ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎｓ)是植物次生代谢产生的类黄酮化合物ꎬ对植物的生长发育和逆境胁迫响应有重要作用ꎮ
该文以拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ)为研究对象ꎬ探讨 ＡＢＡ 信号对花青素生物合成的调控功能和作用机制ꎮ
结果表明:外源施加 ＡＢＡ 显著提高野生型幼苗茎尖中花青素的积累ꎮ 相一致的是ꎬＡＢＡ 能诱导某些与花青

素合成相关的转录因子及合成酶基因的表达ꎮ 遗传学分析发现ꎬＡＢＡ 诱导花青素合成部分依赖于 ＭＢＷ 复

合体中的核心转录因子ꎬ如 ＴＴＧ１、ＴＴ８ 及 ＭＹＢ７５ 等ꎮ 初步机制研究揭示ꎬＡＢＡ 信号途径中的 ｂＺＩＰ 类转录

因子 ＡＢＩ５ 能与 ＴＴＧ１、ＴＴ８ 及 ＭＹＢ７５ 等相互作用形成蛋白复合物ꎮ 综上结果认为ꎬＡＢＡ 信号诱导拟南芥幼

苗中花青素的积累ꎬ并可能通过 ＡＢＩ５ 与 ＭＢＷ 复合体协同作用调控花青素的合成ꎮ
关键词: 拟南芥ꎬ 脱落酸ꎬ 花青素ꎬ ＡＢＩ５ 转录因子ꎬ ＭＢＷ 复合体
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　 　 花青素是植物次级代谢产生的一类水溶性天

然色素ꎬ属于类黄酮化合物ꎬ在食品营养和医药保

健中具有重要的应用价值(Ｐｅｉｆｆｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻＷｅｉ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 它广泛存在于被子植物中ꎬ是植物

生长过程中形成的重要成分ꎮ 花青素在提高植物

耐逆境胁迫能力方面发挥重要作用ꎬ对植物生长

繁殖及对环境适应有重要意义 ( Ｒｏｗａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００９ꎻＦａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻＬｉａｎｇ ＆ Ｈｅꎬ２０１８)ꎮ 参与花

青素合成途径的基因可分为结构基因和调控基因

两类ꎮ 结构基因包括早期生物合成基因(如 ＣＨＳ、
ＣＨＩ 和 Ｆ３Ｈ)和晚期生物合成基因(如 ＤＦＲ、ＡＮＳ
和 ＵＦ３ＧＴ ) ( Ｔａｎａｋａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ Ｚｈａｎｇ ＆
Ｓｃｈｒａｄｅｒꎬ２０１７)ꎮ 目前研究发现参与花青素合成

的调控基因主要编码 ＭＹＢ、ｂＨＬＨ 和 ＷＤ４０ 家族

蛋白 ( Ｄｅｎｇ ＆ Ｌｕꎬ ２０１７ꎻＭａ ＆ Ｃｏｎｓｔａｂｅｌꎬ ２０１９)ꎮ
ＰＡＰ１ 为 Ｒ２Ｒ３ ＭＹＢ 家族成员 ＭＹＢ７５ꎬ它与同源

蛋白 ＰＡＰ２ / ＭＹＢ９０ 协调正调节花青素合成相关基

因的表达ꎬ如 ＰＡＬ、ＣＨＳ 和 ＤＦＲ 等 (Ｍａｉｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１３ꎻＳｈｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ )ꎮ 此 外ꎬ Ｇｏｎｚａｌｅｚ ｅｔ ａｌ.
(２００８)证明了 ＭＹＢ１１３ 或 ＭＹＢ１１４ 的过表达也导

致拟南芥花色素的显著增加ꎮ ＴＴ８、ＧＬ３ 和 ＥＧＬ３
蛋白属于 ｂＨＬＨ 家族的转录因子ꎬ均与玉米的 Ｒ
转录因子同源ꎬ正调控拟南芥花青素的生物合成

(Ｂａｕｄｒｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻＥｓｃａｒａｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ ＴＴＧ１
属于 ＷＤ４０ 蛋 白 家 族 成 员 的 ＰＡＣ１ 进 化 枝ꎬ
Ｋｏｏｒｎｎｅｅｆ(１９８１)报道能控制种皮颜色、花青素积

累、种 子 粘 液 和 根 毛 发 育 等ꎮ ＭＹＢ、 ｂＨＬＨ 和

ＷＤ４０ 调控因子通常形成三元 ＭＢＷ 复合物发挥

调节作用ꎬ直接调控花青素合成基因的表达ꎬ如
ＤＦＲ、ＢＡＮ、ＬＤＯＸ、ＴＴ１２、ＴＴ１９ 和 ＡＨＡ１０(Ｘｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４)ꎮ 深入研究花青素生物合成途径及调控信

号有助于人们理解植物的相关生理机制ꎬ对改良

植物生长状况ꎬ提高作物经济效益具有潜在应用

意义ꎮ
近年来ꎬ植物激素调控花青素的生物合成得

到广泛关注ꎮ 例如ꎬ通过施加外源激素可通过激

活或抑制花青素合成相关基因的表达来控制水果

中花青素的积累 ( Ｓｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻＣｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１６)ꎮ ＡＢＡ 激素是植物体内重要的生长调节物

质之一ꎬ它广泛参与调控植物的各种生理过程ꎬ如
胚胎发育、种子休眠与萌发、幼苗生长、根系发育、
果实成熟、叶片衰老ꎬ以及对干旱、高盐、高渗透压

和低 温 等 逆 境 胁 迫 的 应 答 反 应 ( Ｎａｋａｓｈｉｍａ ＆
Ｙａｍａｇｕｃｈｉ￣Ｓｈｉｎｏｚａｋｉꎬ２０１３ꎻＤｅｊｏｎｇｈｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ
Ｂｒｕｎｅｔｔｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ ＡＢＡ 信号途径关键转录因

子 ＡＢＩ５ 属于 ｂＺＩＰ 家族成员ꎬ可被 ＳｎＲＫ２ 激酶磷

酸化ꎬ主要参与调控植物的种子萌发及萌发后生

长等过程 ( Ｙｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ꎻ Ｐａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ )ꎮ
ＡＢＡ 激素能促进某些植物果实中花青素的合成和

积累(Ｈｉｒａｔｓｕｋａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１ꎻＪｉａｎｇ ＆ Ｊｏｙｃｅꎬ ２００３ꎻ
Ｓｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻＡｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 但是ꎬ目前关

于 ＡＢＡ 调控拟南芥花青素合成的生物学功能及分

子机制仍不清楚ꎮ 本研究以拟南芥为实验材料ꎬ
通过遗传学和分子生物学相关的实验方法探究了

ＡＢＡ 对拟南芥幼苗花青素的诱导作用以及其信号

调控拟南芥幼苗花青素合成的分子机制ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料及处理

所有突变体都是野生型拟南芥 Ｃｏｌｕｍｂｉａ￣０ 遗

传背景ꎬ突变种子 ｔｔ８、ｍｙｂ￣ＲＮＡｉ 和 ｐａｐ１￣Ｄ 由杨洪

全教授提供ꎮ 将野生型拟南芥种子与突变体种子

ｔｔ８、ｍｙｂ￣ＲＮＡｉ 和 ｐａｐ１￣Ｄꎬ先用 ２０％的 ８４ 消毒液漂

０７１１ 广　 西　 植　 物 ４０ 卷



白 ８ ｍｉｎ 进行表面灭菌ꎬ再播种在含有 ０.６％琼脂

和 １％蔗糖的 １ / ２ ＭＳ 培养基上( ｐＨ ５.８)ꎬ在 ４ ℃
春化 ２４ ｈ 后置于 ２２ ℃ 的长日照条件下生长(光

照 /黑暗为 １６ ｈ / ８ ｈ)ꎮ 所用 ＡＢＡ 激素从 Ｓｉｇｍａ￣
Ａｌｄｒｉｃｈ 公司购买ꎬ Ｔａｑ ＤＮＡ 聚合酶购自 Ｔａｋａｒａ
Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ公司ꎬ其他常用试剂购自生工生物工

程(上海)股份有限公司ꎮ
１.２ ＡＢＡ 处理

参考 Ａｎ ｅｔ ａｌ.(２０１８)的方法ꎬ将拟南芥种子播

种在添加不同浓度(０、０.２５、０.５、０.７５ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１)
ＡＢＡ 的 １ / ２ ＭＳ 琼脂培养基上ꎬ４ ℃春化 ２４ ｈ 后置

于长日照条件下ꎬ并在 ２２ ℃生长 ６ ~ １２ ｄꎬ观测幼

苗花青素积累情况并取样用电子显微镜拍照ꎮ 每

个样品用 ＡＢＡ 处理分析的生物重复不少于 ３ 个ꎬ
且每个实验重复不少于 ３ 次ꎮ
１.３ 花青素含量的测定

将含有 ０.２５ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＡＢＡ 的 １ / ２ ＭＳ 琼脂培

养基上生长的 ７ ｄ 龄的幼苗ꎬ包括野生型植株 Ｃｏｌꎬ
突变体植株 ｐａｐ１￣Ｄ、ｍｙｂ￣ＲＮＡｉ 和 ｔｔ８ 在电子天平

取样称重 Ｗ(ｇ)后加入 １ ｍＬ 盐酸甲醇提取物(甲
醇 ∶ 盐酸体积比为 ９９ ∶ １)ꎬ在 ４ ℃条件下保持在

暗处振荡 ２４ ｈꎮ １３ ０００ ｒ􀅰ｍｉｎ￣１离心 １０ ｍｉｎꎬ取浸

出液分别在 ５３０、６５７ ｎｍ 波长处测量吸光度(ＯＤ
值)ꎬ花色素苷的相对含量用公式 ( Ａ５３０￣０. ２５ ×
Ａ６５７)􀅰ｇ￣１ ＦＷ 计算(Ｘｉｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 实验至少

重复 ３ 次ꎮ
１.４ ＲＮＡ 提取和 ＲＴ￣ｑＰＣＲ

采用 Ｈｕ ＆ Ｙｕ(２０１４)的方法所述ꎬ使用 Ｔｒｉｚｏｌ
试剂( Ｉｎｖｉｔｒｏｇｅｎ)从拟南芥幼苗中提取总 ＲＮＡ 后

逆转 录 成 ｃＤＮＡ 后 进 行 定 量 实 时 ＰＣＲ ( ＲＴ￣
ｑＰＣＲ)ꎮ 第一链 ｃＤＮＡ 使用具有 ｏｌｉｇｏ(ｄＴ)１８ 引物

的 Ｍ￣Ｍｕ ＬＶ 逆转录酶( ＦｅｒｍｅｎｔａｓꎬＥＵ)ꎬ在 ２０ μＬ
反应体积中由 １.５ μｇ ＤＮＡ 酶处理的 ＲＮＡ 合成ꎮ
使用 ２×ＳＹＢＲ Ｇｒｅｅｎ Ｉ ｍａｓｔｅｒ ｍｉｘ 在 Ｒｏｃｈｅ Ｌｉｇｈｔ Ｃｙ￣
ｃｌｅｒ ４８０ 实时 ＰＣＲ 仪上进行 ＲＴ￣ｑＰＣＲ(Ｈｕ ＆ Ｙｕꎬ
２０１４)ꎮ 拟南芥 ＡＣＴＩＮ２ 基因用作基因表达的内参

基因ꎮ 每个样品用于 ＲＴ￣ｑＰＣＲ 分析的生物学重复

至少 ３ 个ꎬ且对每个生物学重复分析至少有 ２ 个技

术重复ꎮ 用于检测转录物的基因特异性引物见

表 １ꎮ

表 １　 ＲＴ￣ｑＰＣＲ 引物
Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｉｍｅｒｓ ｏｆ ＲＴ￣ｑＰＣＲ

基因名称
Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ

正向引物
Ｆｏｒｗａｒｄ ｐｒｉｍｅｒ

反向引物
Ｒｅｖｅｒｓｅ ｐｒｉｍｅｒ

ＤＦＲ ＣＴＴＣＴＴＡＴＡＣＧＡＡ￣
ＣＡＡＧＣＡＧＣＣ

ＴＧＡＡＧＧＴＡＣＧＴＴＡＴＡＴ￣
ＴＣＧＧＧＧ

ＵＦ３ＧＴ ＣＧＡＧＡＣＣＡＴＴＴＴＣ￣
ＣＧＴＡＣＡＡＴＣ

ＣＴＡＧＡＧＧＣＧＴＣＴＴＡＧＣＴＡ￣
ＡＣＴＣ

ＬＤＯＸ ＣＴＧＡＴＴＣＧＡＴＴＧＴ￣
ＧＡＴＧＣＡＣＡＴ

ＡＣＡＡＴＣＴＴＡＴＣＣＴＴＴ￣
ＧＧＧＧＧＴＴ

ＭＹＢ７５ ＧＡＡＡＡＡＧＡＧＡＧＡ￣
ＣＡＴＴＡＣＧＣＣＣ

ＡＴＴＡＡＣＧＴＣＡＡＣＴＴＴＴＧ￣
ＧＴＧＧＧ

ＴＴＧ１ ＴＴＣＣＴＴＣＧＡＴＴＧ￣
ＧＡＡＣＧＡＴＧＴＡ

ＧＣＡＡＧＴＣＴＴＡＡＣＡＡＡＧ￣
ＧＣＧＴＡＴ

ＴＴ８ ＡＣＴＡＡＡＧＡＴＡＡＧＡＧ￣
ＧＣＴＡＣＣＧＣ

ＡＴＧＡＴＴＴＡＣＧＴＡＣＧＣＡＡＴ￣
ＧＧＴＧ

ＭＹＢ９０ ＡＣＴＣＡＡＧＡＡＡＡＡＴＡ￣
ＡＴＧＴＴＴＧＴＧＡＡＡＡ

ＡＧＧＡＡＣＡＡＴＣＧＣＡＴ￣
ＣＡＧＣＴＴＣＴ

ＭＹＢ１１３ ＡＴＡＡＡＡＡＴＡＧＴＴＧ￣
ＣＡＡＣＧＡＴＧＴＣＡＡ

ＴＧＣＴＧＴＴＴＣＣＧＴＡＧＣＴ￣
ＴＣＴＧＧ

ＭＹＢ１１４ ＡＣＴＣＡＡＧＡＡＡＡＡＴＡ￣
ＡＴＧＴＴＴＧＴＧＡＡＡＡ

ＣＡＣＧＧＴＴＣＡＴＧＣＴＴＣＴ￣
ＴＡＣＴＣＡＧＡ

ＨＹ５ ＧＴＣＡＡＡＧＧＡＡＧＣ
ＧＡＧＧＧＡＧＧＡＣ

ＴＧＡＧＣＴＧＡＡＡＣＴＣＴＧＴＴＣ￣
ＣＴＣＡＡ

ＧＬ３ ＡＧＡＡＧＧＴＧＴＣＧＧＴ￣
ＴＡＡＣＡＡＴＧＴＴＧ

ＣＣＧＡＴＣＣＴＴＡＡＡＴＴＡＴＣＧ￣
ＧＴＴＡＡＡＣ

ＥＧＬ３ ＡＴＧＴＧＡＡＴＧＴＡＧ￣
ＧＡＧＡＡＧＡＴＧＡＡＣＣＡ

ＴＧＡＣＡＧＴＴＡＡＧＣＡＧＡＧ￣
ＴＡＡＡＣＣＧＴＣ

ＰＡＬ ＣＣＡＴＡＡＧＡＴＴＧ￣
ＧＡＧＣＴＴＴＣＧＡＧ

ＧＣＣＧＴＧＡＡＡＡＣＣＴＴ￣
ＧＴＣＧＡＡ

Ｃ４Ｈ ＡＡＡＣＡＡＣＣＣＣＡＡ￣
ＣＡＧＣＴＧＧＡＡ

ＣＡＣＴＴＴＡＧＡＣＴＧＴＣＣＴＧ￣
ＧＡＧＧＡＧＧ

４ＣＬ ＡＧＧＴＴＴＴＣＡＧＧ￣
ＴＡＧＣＴＣＣＧＧ

ＡＧＴＧＡＡＧＡＡＣＡＣＴＴＴＧＴＴ￣
ＧＡＴＴＣＴＣＴＴ

Ｆ３Ｈ ＧＣＣＡＴＴＴＴＴＴＧＡＧ￣
ＣＡＡＴＧＧＧ

ＴＧＡＧＧＣＧＡＧＣＡＡＧＣＴＣＣＡ

ＴＴ２ ＣＴＴＣＴＣＴＴＣＴＣＧ￣
ＧＡＴＣＴＣＴＣＴＣＴＴＣ

ＡＴＴＡＣＣＴＴＧＡＧＣＡＧＧＡＡＣ￣
ＣＡＡＣＴ

１.５ 酵母双杂交实验 (Ｙ２Ｈ)
ＡＢＩ５ 的 ＣＤｓ 全长为１ ３２６ ｂｐꎬ编码 ４４２ 个氨

基酸ꎮ 为验证 ＡＢＩ５ 蛋白与花青素合成相关蛋白

的互作关系ꎬ将 ＡＢＩ５ 的全长序列克隆到 ｐＧＢＫＴ７
构建质粒 ＢＤ￣ＡＢＩ５ꎬ参考 Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.(２０１２)构建分

段 质 粒: ＢＤ￣ＡＢＩ５１－１６４、 ＢＤ￣ＡＢＩ５１６５－２２０、 ＢＤ￣
ＡＢＩ５１６５－４４２、 ＢＤ￣ＡＢＩ５２２１－３４９ 和 ＢＤ￣ＡＢＩ５３５０－４４２ꎮ 将花

青素合成相关促进因子的编码序列克隆到载体

ｐＧＡＤＴ７ 中构得质粒 ＡＤ￣ＭＹＢ７５、ＡＤ￣ＭＹＢ９０、ＡＤ￣
ＭＹＢ１１３、ＡＤ￣ＭＹＢ１１４、ＡＤ￣ＴＴ８ 和 ＡＤ￣ＴＴＧ１ꎮ 参考

Ｘｉｅ ｅｔ ａｌ.(２０１６)的方法ꎬ分别将其分段为 Ｎ 端和 Ｃ
端:ＭＹＢ７５ 的第 １ ~ １２２ 个氨基酸为 Ｎ 端ꎬ第 １２３ ~
２４９ 个氨基酸为 Ｃ 端ꎬ构建分段质粒 ＡＤ￣ＭＹＢ７５￣Ｎ

１７１１８ 期 陈俊洁等: 脱落酸激素诱导拟南芥幼苗中花青素的合成



表 ２　 各种表达载体构建引物
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｒｉｍｅｒｓ ｕｓｅｄ ｆｏｒ ｇｅｎｅｒａｔｉｎｇ ｖａｒｉｏｕｓ ｃｌｏｎｅｓ

载体名称
Ｐｌａｓｍｉｄ ｎａｍｅ

正向引物
Ｆｏｒｗａｒｄ ｐｒｉｍｅｒ

反向引物
Ｒｅｖｅｒｓｅ ｐｒｉｍｅｒ

ＡＤ￣ＭＹＢ９０ ＧＡＴＴＡＣＧＣＴＣＡＴＡＴＧＡＴＧＧＡＧＧＧＴＴＣＧＴＣＣＡＡＡＧＧ ＡＣＣＣＧＧＧＴＧＧＡＡＴＴＣＣＴＡＡＴＣＡＡＧＴＴＣＡＡＣＡＧＴＣＴＣＴＣＣＡＴＣ
ＡＤ￣ＭＹＢ１１４ ＧＡＴＴＡＣＧＣＴＣＡＴＡＴＧＡＴＧＧＡＧＧＧＴＴＣＧＴＣＣＡＡＡＧＧ ＡＣＣＣＧＧＧＴＧＧＡＡＴＴＣＣＴＡＡＡＡＡＡＴＡＴＣＧＡＣＴＴＴＴＴＧＧＧＣ
ＡＤ￣ＭＹＢ７５ ＧＡＴＴＡＣＧＣＴＣＡＴＡＴＧＡＴＧＧＡＧＧＧＴＴＣＧＴＣＣＡＡＡＧＧ ＡＣＣＣＧＧＧＴＧＧＡＡＴＴＣＣＴＡＡＴＣＡＡＡＴＴＴＣＡＣＡＧＴＣＴＣＴＣＣＡＴＣ
ＡＤ￣ＭＹＢ７５￣Ｎ ＧＡＴＴＡＣＧＣＴＣＡＴＡＴＧＡＴＧＧＡＧＧＧＴＴＣＧＴＣＣＡＡＡＧＧ ＡＣＣＣＧＧＧＴＧＧＡＡＴＴＣＣＴＴＴＴＴＣＡＴＣＴＴＴＡＴＣＴＴＡＣＡＡＣＡＣＧＧ
ＡＤ￣ＭＹＢ７５￣Ｃ ＧＡＴＴＡＣＧＣＴＣＡＴＡＴＧＡＡＡＣＡＴＧＡＡＣＣＧＴＧＴＴＧＴＡＡＧＡＴＡＡＡＧ ＡＣＣＣＧＧＧＴＧＧＡＡＴＴＣＣＴＡＡＴＣＡＡＡＴＴＴＣＡＣＡＧＴＣＴＣＴＣＣＡＴＣ
ＭＹＢ７５￣ｎＹＦＰ ＡＴＡＧＧＡＴＣＣＡＴＧＧＡＧＧＧＴＴＣＧＴＣＣＡＡＡＧＧ ＡＴＡＴＣＴＡＧＡＡＴＣＡＡＡＴＴＴＣＡＣＡＧＴＣＴＣＴＣＣＡＴＣＧ
ＡＤ￣ＭＹＢ１１３ ＧＡＴＴＡＣＧＣＴＣＡＴＡＴＧＡＴＧＧＧＣＧＡＡＴＣＡＣＣＣＡＡＡＧ ＡＣＣＣＧＧＧＴＧＧＡＡＴＴＣＣＴＡＡＴＴＣＡＧＴＴＣＴＡＡＡＧＴＣＴＣＴＴＣＡＴＣＡＡＡ
ＡＤ￣ＭＹＢ１１３￣Ｎ ＧＡＴＴＡＣＧＣＴＣＡＴＡＴＧＡＴＧＧＧＣＧＡＡＴＣＡＣＣＣＡＡＡＧ ＡＣＣＣＧＧＧＴＧＧＡＡＴＴＣＧＴＴＴＡＴＣＡＴＣＴＴＣＧＴＣＴＴＡＣＡＧＣＡＴＣ
ＡＤ￣ＭＹＢ１１３￣Ｃ ＧＡＴＴＡＣＧＣＴＣＡＴＡＴＧＡＡＧＣＡＣＧＡＴＧＡＡＣＧＡＴＧＣＴＧＴＡ ＡＣＣＣＧＧＧＴＧＧＡＡＴＴＣＣＴＡＡＴＴＣＡＧＴＴＣＴＡＡＡＧＴＣＴＣＴＴＣＡＴＣＡＡＡ
ＭＹＢ１１３￣ｎＹＦＰ ＡＴＡＧＧＡＴＣＣＡＴＧＧＧＣＧＡＡＴＣＡＣＣＣＡＡＡＧ ＡＴＡＴＣＴＡＧＡＡＴＴＣＡＧＴＴＣＴＡＡＡＧＴＣＴＣＴＴＣＡＴＣＡＡＡＣ
ＧＡＤ￣ＴＴ８ ＧＡＧＧＣＣＡＧＴＧＡＡＴＴＣＡＴＧＧＡＴＧＡＡＴＣＡＡＧＴＡＴＴＡＴＴＣＣＧＧ ＧＡＧＣＴＣＧＡＴＧＧＡＴＣＣＣＴＡＴＡＧＡＴＴＡＧＴＡＴＣＡＴＧＴＡＴＴＡＴＧＡＣＴＴＧＧＴＧ
ＧＡＤ￣ＴＴ８￣Ｎ ＧＡＧＧＣＣＡＧＴＧＡＡＴＴＣＡＴＧＧＡＴＧＡＡＴＣＡＡＧＴＡＴＴＡＴＴＣＣＧＧ ＧＡＧＣＴＣＧＡＴＧＧＡＴＣＣＣＧＧＴＡＧＣＣＴＣＴＴＡＴＣＴＴＴＡＧＴＧＴＴＧＴ
ＧＡＤ￣ＴＴ８￣Ｃ ＧＡＧＧＣＣＡＧＴＧＡＡＴＴＣＧＴＧＡＡＡＡＣＧＧＣＧＣＣＧＴＣ ＧＡＧＣＴＣＧＡＴＧＧＡＴＣＣＣＴＡＴＡＧＡＴＴＡＧＴＡＴＣＡＴＧＴＡＴＴＡＴＧＡＣＴＴＧＧＴＧ
ＴＴ８￣ｎＹＦＰ ＡＴＡＣＴＣＧＡＧＡＴＧＧＡＴＧＡＡＴＣＡＡＧＴＡＴＴＡＴＴＣＣＧＧ ＡＴＡＣＴＣＧＡＧＴＡＧＡＴＴＡＧＴＡＴＣＡＴＧＴＡＴＴＡＴＧＡＣＴＴＧＧＴＧＧ
ＧＡＤ￣ ＴＴＧ１ ＧＡＴＴＡＣＧＣＴＣＡＴＡＴＧＡＴＧＧＡＴＡＡＴＴＣＡＧＣＴＣＣＡＧＡＴＴＣＧ ＡＣＣＣＧＧＧＴＧＧＡＡＴＴＣＴＣＡＡＡＣＴＣＴＡＡＧＧＡＧＣＴＧＣＡＴＴＴＴ
ＧＡＤ￣ ＴＴＧ１￣Ｎ ＧＡＴＴＡＣＧＣＴＣＡＴＡＴＧＡＴＧＧＡＴＡＡＴＴＣＡＧＣＴＣＣＡＧＡＴＴＣＧ ＡＣＣＣＧＧＧＴＧＧＡＡＴＴＣＡＴＧＡＧＣＴＡＴＡＡＧＣＴＧＡＧＴＣＴＣＡＡＣＡＡＣ
ＧＡＤ￣ ＴＴＧ１￣Ｃ ＧＡＴＴＡＣＧＣＴＣＡＴＡＴＧＧＡＴＡＡＡＧＡＧＧＴＴＣＡＴＧＡＣＡＴＴＧＣＴＴ ＡＣＣＣＧＧＧＴＧＧＡＡＴＴＣＴＣＡＡＡＣＴＣＴＡＡＧＧＡＧＣＴＧＣＡＴＴＴＴ
ＴＴＧ１￣ｎＹＦＰ ＡＴＡＴＣＴＡＧＡＡＴＧＧＡＴＡＡＴＴＣＡＧＣＴＣＣＡＧＡＴＴＣＧ ＡＴＡＴＣＴＡＧＡＡＡＣＴＣＴＡＡＧＧＡＧＣＴＧＣＡＴＴＴＴＧＴＴＡＧ
ＧＵＳ￣ｎＹＦＰ ＣＧＣＧＧＡＴＣＣ ＡＴＧＧＴＣＣＧＴＣＣＴＧＴＡＧＡＡＡＣ ＧＣＴＣＴＡＧＡ ＴＣＡＴＴＧＴＴＴＧＣＣＴＣＣＣＴＧＣＴ
ＧＵＳ￣ｃＹＦＰ ＧＣＴＣＴＡＧＡ ＡＴＧＧＴＣＣＧＴＣＣＴＧＴＡＧＡＡＡＣ ＣＧＣＧＧＡＴＣＣＴＣＡＴＴＧＴＴＴＧＣＣＴＣＣＣＴＧＣＴ
ＢＤ￣ＡＢＩ５ ＡＴＡＧＡＡＴＴＣＴＣＡＧＡＧＣＧＡＧＡＡＧＴＡＧＡＧＴＣＧＴＣＣ ＡＴＡＧＧＡＴＣＣＴＴＡＧＡＧＴＧＧＡＣＡＡＣＴＣＧＧＧＴＴＣＣ
ＢＤ￣ＡＢＩ５１－１６４ ＡＴＡＧＡＡＴＴＣＴＣＡＧＡＧＣＧＡＧＡＡＧＴＡＧＡＧＴＣＧＴＣＣ ＡＴＡＧＧＡＴＣＣＴＴＡＴＡＴＣＴＣＡＧＡＣＣＡＡＡＣＣＴＣＡＴＣＡＡＣＡＧ
ＢＤ￣ＡＢＩ５１６５－２２０ ＡＴＡＧＡＡＴＴＣＣＡＴＡＧＡＧＧＴＧＧＴＧＧＴＡＧＣＧＧＴＡＡＴ ＡＴＡＧＧＡＴＣＣＴＴＡＡＴＧＴＴＣＴＣＴＡＡＣＣＡＣＡＣＣＡＧＣＣＴＴ
ＢＤ￣ＡＢＩ５１６５－４４２ ＡＴＡＧＡＡＴＴＣＣＡＴＡＧＡＧＧＴＧＧＴＧＧＴＡＧＣＧＧＴＡＡＴ ＡＴＡＧＧＡＴＣＣＴＴＡＧＡＧＴＧＧＡＣＡＡＣＴＣＧＧＧＴＴＣＣ
ＢＤ￣ＡＢＩ５２２１－３４９ ＡＴＡＧＡＡＴＴＣＣＣＣＡＣＴＡＡＴＣＣＴＡＡＡＣＣＴＡＡＴＣＣＡＡＡ ＡＴＡＧＧＡＴＣＣＴＴＡＡＣＣＡＴＣＣＡＣＴＡＣＴＣＴＴＴＴＣＣＴＴＣＣ
ＢＤ￣ＡＢＩ５３５０－４４２ ＡＴＡＧＡＡＴＴＣＣＣＡＧＴＧＧＡＧＡＡＡＧＴＡＧＴＧＧＡＧＡＧＡＡ ＡＴＡＧＧＡＴＣＣＴＴＡＧＡＧＴＧＧＡＣＡＡＣＴＣＧＧＧＴＴＣＣ
ＡＢＩ５￣ｃＹＦＰ ＡＴＡＧＡＧＣＴＣＡＴＧＧＴＡＡＣＴＡＧＡＧＡＡＡＣＧＡＡＧＴＴＧＡＣＧ ＡＴＡＧＧＡＴＣＣＧＡＧＴＧＧＡＣＡＡＣＴＣＧＧＧＴＴＣＣＴＣ

和 ＡＤ￣ＭＹＢ７５￣ＣꎻＭＹＢ１１３ 的第 １ ~ １２３ 个氨基酸为

Ｎ 端ꎬ第 １２４ ~ ２４７ 个氨基酸为 Ｃ 端ꎬ构建分段质粒

ＡＤ￣ＭＹＢ１１３￣Ｎ 和 ＡＤ￣ＭＹＢ１１３￣ＣꎻＴＴ８ 的第 １ ~ ３５８
个氨基酸为 Ｎ 端ꎬ第 ３５９ ~ ５１９ 个氨基酸为 Ｃ 端ꎬ
构建分段质粒 ＡＤ￣ＴＴ８￣Ｎ 和 ＡＤ￣ＴＴ８￣ＣꎻＴＴＧ１ 的第

１ ~ １７４ 个氨基酸为 Ｎ 端ꎬ第 １７５ ~ ３４２ 个氨基酸为

Ｃ 端ꎬ构建分段质粒 ＡＤ￣ＴＴＧ１￣Ｎ 和 ＡＤ￣ＴＴＧ１￣Ｃꎮ
将融合于不同载体的质粒进行酵母双杂交实验ꎮ
用于构建各种克隆的引物见表 ２ꎮ
１.６ 双分子荧光互补实验(ＢｉＦＣ Ａｓｓａｙｓ)

将 １７３ 个氨基酸 Ｎ 末端增强的 ＹＦＰ(ｎＹＦＰ)和
６４ 个氨基酸 Ｃ 末端片段(ｃＹＦＰ)的 ｃＤＮＡ 序列进行

ＰＣＲ 扩增并克隆到 ｐＦＧＣ５９４１ 中分别产生 ｐＦＧＣ￣
ｎＹＦＰ 和 ｐＦＧＣ￣ｃＹＦＰ (Ｋｉｍ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ 将 ＡＢＩ５
的编码序列融合于 ｐＦＧＣ￣ｃＹＦＰ 中构建质粒 ＡＢＩ５￣

ｃＹＦＰꎬ而 ＭＹＢ７５、ＭＹＢ９０、ＭＹＢ１１３、ＭＹＢ１１４、ＴＴ８ 和

ＴＴＧ１ 的编码序列引入 ｐＦＧＣ￣ｎＹＦＰ 以与 ｎＹＦＰ 形成

Ｎ 末端框内融合ꎮ 将得到的质粒导入根癌土壤杆菌

(菌株 ＧＶ３１０１)中ꎬ如 Ｈｕ ＆ Ｙｕ (２０１４)所述进行烟

草浸润ꎬ将不同质粒融合注射烟草叶片ꎬ常温放置

于暗处 ４８ ｈ 后用荧光染料染色ꎬ撕取注射叶片部分

叶肉 组 织 涂 片ꎬ 在 共 聚 焦 激 光 扫 描 显 微 镜

(ＯｌｙｍｐｕｓꎬＴｏｋｙｏꎬＪａｐａｎ)下观察 ＹＦＰ 和 ＤＡＰＩ 荧光ꎮ
本实验中用于构建各种克隆的引物见表 ２ꎮ

２　 结果与分析

２.１ ＡＢＡ 促进拟南芥幼苗中花青素的积累

将 Ｃｏｌｕｍｂｉａ 生态型背景的野生型(ＷＴ)种子

播种在含有不同浓度 ＡＢＡ ( ０、０. ２５、 ０. ５０、 ０. ７５
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∗和∗∗分别表示不同浓度与 ０ 比较有显著差异(Ｐ<０.０５)和极显著差异(Ｐ<０.０１)ꎮ
∗ ａｎｄ ∗∗ ｍｅａｎ ｅｘｉｓｔｉｎｇ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０５) ａｎｄ ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０１) ｃｏｍｐａｒｅ ｔｏ ０ꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

图 １　 ＡＢＡ 诱导野生型拟南芥幼苗中花青素的合成
Ｆｉｇ. １　 ＡＢＡ ｉｎｄｕｃｅｓ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｗｉｌｄ￣ｔｙｐｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１) 的 １ / ２ ＭＳ 培养基上ꎬ验证外源施加

ＡＢＡ 是否能诱导花青素的合成ꎮ 观察到ꎬＡＢＡ 浓

度的增加能诱导植物体花青素的积累ꎬ表现为幼

苗茎尖颜色加深ꎬ呈现出紫红色的表型ꎮ 进一步

用显微镜观察 ＡＢＡ 处理的幼苗表型ꎬ并拍摄不同

天数的幼苗图片ꎮ 随着 ＡＢＡ 浓度的增加ꎬ野生型

幼苗的生长越缓慢ꎬ幼苗茎尖花青素的积累越明

显(图 １:Ａ)ꎮ 通过测量不同浓度 ＡＢＡ 处理的幼

苗(光下生长 ６ ｄ)中的花青素含量发现ꎬ野生型幼

苗在不含 ＡＢＡ 的 １ / ２ ＭＳ 板上花青素含量最低ꎬ在
含 ０.７５ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＡＢＡ 板上的花青素含量最高ꎬ随
着 ＡＢＡ 浓度增加花青素含量增多(图 １:Ｂ)ꎮ 测

量结果与观察到的花青素积累表型趋势一致ꎮ 这

表明外源 ＡＢＡ 处理能促进拟南芥幼苗中花青素的

生物合成ꎬ从而促进其在植物体内的积累ꎬ且随着

ＡＢＡ 浓度的增加呈递增趋势ꎮ
２.２ ＡＢＡ 诱导花青素合成相关基因的表达

ＰＡＬ、Ｃ４Ｈ、４ＣＬ、ＣＨＳ、ＣＨＩ、Ｆ３Ｈ、ＤＦＲ、ＬＤＯＸ 和

ＵＦ３ＧＴ 等是花青素合成的关键结构基因ꎬＭＹＢ７５、
ＭＹＢ９０、ＭＹＢ１１３、ＭＹＢ１１４、ＴＴ８、ＧＬ３、ＥＧＬ３、ＴＴＧ１、
ＨＹ５ 和 ＴＴ２ 是控制结构基因表达的重要调节基

因ꎬ它们都参与花青素合成途径的重要酶促反应ꎬ
它们的表达量上升均能导致拟南芥花青素的合成

途径被激活ꎬ从而使得植物体内的花青素含量上

升 ( Ｄｕｂｏｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ Ｇｏｎｚａｌｅｚ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ
Ｐｅｔｒｏｎｉ ＆ Ｔｏｎｅｌｌｉꎬ２０１１)ꎮ 对不同浓度 ＡＢＡ 诱导处

理的野生型幼苗进行总 ＲＮＡ 提取ꎬ逆转录成

ｃＤＮＡ 后进行 ＲＴ￣ｑＰＣＲ 实验ꎬ检测上述所有花青

素合成结构基因和调控基因的相对表达量ꎮ 图 ２
结果 显 示ꎬ 在 ＡＢＡ 处 理 的 植 物 中ꎬ Ｃ４Ｈ、 ＤＦＲ、
ＬＤＯＸ 和 ＵＦ３ＧＴ 等花青素结构基因的表达显著增

加ꎬ且随着 ＡＢＡ 浓度增加呈正相关关系ꎮ 此外ꎬ
ＭＹＢ７５、ＭＹＢ９０、ＴＴ８、ＧＬ３、ＥＧＬ３、ＴＴＧ１、ＴＴ２ 和 ＨＹ５
等调节基因的表达水平也受 ＡＢＡ 的诱导ꎮ 这说明

ＡＢＡ 激素能通过上调某些花青素合成相关基因的

表达水平来诱导拟南芥幼苗中花青素的合成ꎮ

３７１１８ 期 陈俊洁等: 脱落酸激素诱导拟南芥幼苗中花青素的合成



图 ２　 ＡＢＡ 诱导拟南芥花青素合成相关基因的表达
Ｆｉｇ. ２　 ＡＢＡ ｉｎｄｕｃｅｓ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｗｉｌｄ￣ｔｙｐｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

２.３ ＡＢＡ 诱导花青素的合成部分依赖于 ＭＹＢ７５
和 ＴＴ８ 调节蛋白

本研究进一步通过遗传学实验分析了 ＡＢＡ 促

进花青素的合成是否依赖于上述调节蛋白的正常

功能ꎮ 我们收取同一批次的 Ｃｏｌｕｍｂｉａ 生态型背景

野生型种子ꎬ花青素缺失突变体种子 ｍｙｂ￣ＲＮＡｉ 和

ｔｔ８ꎬ以及花青素合成增强的植物种子 ｐａｐ１￣Ｄꎬ播种

到具有 ０.２５ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＡＢＡ 浓度的 １ / ２ ＭＳ 培养基

上ꎮ 如图 ３:Ａ 所示ꎬ光下生长 ６ ｄ 的野生型植物幼

苗茎尖呈浅紫色ꎬ而突变体植株 ｍｙｂ￣ＲＮＡｉ 和 ｔｔ８
的幼苗无明显的颜色改变ꎬ整个茎尖以及叶片都

为绿色ꎻ相反ꎬｐａｐ１￣Ｄ 植物茎尖的颜色明显比野生

型植物更深ꎮ 为了进一步验证该结果ꎬ 本研究测

量了相关植物中的花青素含量ꎮ 图 ３:Ｂ 结果表明ꎬ
突变体植株 ｍｙｂ￣ＲＮＡｉ 和 ｔｔ８ 在 ０.２５ 和 ０.５ μｍｏｌ􀅰

Ｌ￣１ ＡＢＡ 浓度的 １ / ２ ＭＳ 培养基上的花青素含量明显

比野生型植物低ꎬ而 ｐａｐ１￣Ｄ 植株的花青素含量显著

高于野生型植物中的ꎮ 进一步分析发现ꎬ野生型植

物在 ０.５ μｍｏｌ􀅰Ｌ－１ ＡＢＡ 浓度的 １ / ２ ＭＳ 培养基上

花青素与 ０ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＡＢＡ 浓度的 １ / ２ ＭＳ 培养基

上花青素的比值显著高于突变体植株 ｍｙｂ￣ＲＮＡｉ 和
ｔｔ８ 相对应的比值(图 ３:Ｃ)ꎮ 此外ꎬ本研究还检测了

花青 素 合 成 相 关 结 构 基 因 ( 如 ＤＦＲ、 ＬＤＯＸ 和

ＵＦ３ＧＴ)的表达量ꎮ 提取 ０、０.５ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＡＢＡ 处理

的野生型植物以及相关突变体植物的总 ＲＮＡꎬ逆转

录成 ｃＤＮＡ 后进行 ＲＴ￣ｑＰＣＲ 实验ꎬ检测它们的相对

表达量ꎮ 图 ３:Ｄ 结果显示ꎬ在 ＡＢＡ 处理的情况下ꎬ
ＤＦＲ、ＬＤＯＸ 和 ＵＦ３ＧＴ 在突变体植株 ｍｙｂ￣ＲＮＡｉ 和

ｔｔ８ 中的相对表达量明显低于野生型植物ꎬ而在

ｐａｐ１￣Ｄ 植株中的相对表达量明显高于野生型植物ꎮ
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∗和∗∗分别表示与 ＷＴ 比较存在显著差异(Ｐ<０.０５)和极显著差异(Ｐ<０.０１)ꎮ
∗ ａｎｄ ∗∗ ｍｅａｎ ｅｘｉｓｔｉｎｇ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０５) ａｎｄ ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０１) ｃｏｍｐａｒｅ ｔｏ ＷＴꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

图 ３　 ＡＢＡ 诱导拟南芥花青素的合成部分依赖于 ＴＴ８ 和 ＭＹＢ７５ 等转录因子
Ｆｉｇ. ３　 ＡＢＡ ｉｎｄｕｃｅｓ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｉｓ

ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｏｎ ＴＴ８ ａｎｄ ＭＹＢ７５ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ

这表明 ＡＢＡ 促进拟南芥幼苗花青素的合成部分依

赖于 ＭＹＢ７５ 和 ＴＴ８ 等调节蛋白的正常功能ꎮ
２.４ ＭＹＢ７５、ＴＴ８ 和 ＴＴＧ１ 蛋白与 ＡＢＩ５ 转录因子

相互作用

为探究 ＡＢＡ 激素调控拟南芥幼苗花青素合成

的分子机理ꎬ本研究使用酵母双杂交系统检测了相

关蛋白之间的相互作用关系ꎮ 构建质粒 ＢＤ￣ＡＢＩ５
作为诱饵(Ｂａｉｔ)ꎬ构建质粒 ＡＤ￣ＭＹＢ７５、ＡＤ￣ＭＹＢ９０、
ＡＤ￣ＭＹＢ１１３、 ＡＤ￣ＭＹＢ１１４、 ＡＤ￣ＴＴ８ 以及 ＡＤ￣ＴＴＧ１
作为潜在的互作猎物(Ｐｒｅｙ)ꎮ 将相关的诱饵质粒

和猎物质粒共转入酵母细胞中ꎬ图 ４ 结果显示 ＡＢＩ５
与 ＭＹＢ７５、ＭＹＢ９０、ＭＹＢ１１３、ＭＹＢ１１４、ＴＴ８ 和 ＴＴＧ１

５７１１８ 期 陈俊洁等: 脱落酸激素诱导拟南芥幼苗中花青素的合成



图 ４　 ＡＢＡ 相关的 ＡＢＩ５ 转录因子与花青素合成相关的 ＴＴ８、ＭＹＢ７５ 和 ＴＴＧ１ 等蛋白在酵母中相互作用
Ｆｉｇ. ４　 ＡＢＡ￣ｒｅｌａｔｅｄ ＡＢＩ５ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｐｈｙｓｉｃａｌｌｙ ｉｎｔｅｒａｃｔｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ

ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ＴＴ８ꎬ ＭＹＢ７５ꎬ ａｎｄ ＴＴＧ１ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｙｅａｓｔ

图 ５　 ＡＢＡ 相关的 ＡＢＩ５ 转录因子与花青素合成相关的 ＴＴ８、ＭＹＢ７５ 和 ＴＴＧ１ 等蛋白在植物细胞中相互作用
Ｆｉｇ. ５　 ＡＢＡ￣ｒｅｌａｔｅｄ ＡＢＩ５ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｐｈｙｓｉｃａｌｌｙ ｉｎｔｅｒａｃｔｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ￣

ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ＴＴ８ꎬ ＭＹＢ７５ꎬ ａｎｄ ＴＴＧ１ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｃｅｌｌｓ

在酵母细胞中均有强相互作用ꎮ 进一步采用双分

子荧光互补实验在植物体内进行检测分析ꎮ 将

ＡＢＩ５ 与 ＹＦＰ 蛋白的 Ｃ 端融合形成 ＡＢＩ５￣ｃＹＦＰꎬ将
ＭＹＢ７５、ＭＹＢ１１３、ＴＴ８ 和 ＴＴＧ１ 分别与 ＹＦＰ 蛋白的

Ｎ 端融合形成 ＭＹＢ７５￣ｎＹＦＰ、ＭＹＢ１１３￣ｎＹＦＰ、 ＴＴ８￣

ｎＹＦＰ 和 ＴＴＧ１￣ｎＹＦＰꎮ 当 ＡＢＩ５￣ｃＹＦＰ 与 ＭＹＢ７５￣ｎＹ￣
ＦＰ、ＭＹＢ１１３￣ｎＹＦＰ、ＴＴ８￣ｎＹＦＰ 或 ＴＴＧ１￣ｎＹＦＰ 被共

转化到烟草叶片中时ꎬ能观察到强的 ＹＦＰ 荧光信号

(图 ５)ꎮ 与此对应的是ꎬ在相关的对照组中未能观

察到任何荧光信号(图 ５)ꎮ 这表明 ＡＢＩ５ 转录因子
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图 ６　 ＡＢＩ５ 转录因子的 Ｃ 端结构域与花青素合成相关的 ＴＴ８、ＭＹＢ７５ 和 ＴＴＧ１ 等蛋白在酵母中相互作用
Ｆｉｇ. ６　 Ｃ￣ｔｅｒｍｉｎａｌ ｒｅｇｉｏｎ ｏｆ ＡＢＩ５ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｐｈｙｓｉｃａｌｌｙ ｉｎｔｅｒａｃｔｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ

ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ＴＴ８ꎬ ＭＹＢ７５ꎬ ａｎｄ ＴＴＧ１ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｙｅａｓｔ

能与花青素合成相关的 ＭＹＢ７５、ＴＴ８ 和 ＴＴＧ１ 等调

节蛋白相互作用形成复合物ꎮ
２.５ ＭＹＢ７５、ＴＴ８ 和 ＴＴＧ１ 蛋白与 ＡＢＩ５ 转录因子

的 Ｃ 端结构域相互作用

将 ＡＢＩ５ 突变成若干区段ꎬ并构建成相应的诱

饵质粒(图 ６)ꎮ 酵母双杂交实验发现ꎬＡＢＩ５ 转录因

子的 Ｃ 端 ２７８ 个氨基酸(含保守的 ｂＺＩＰ 结构域)对
于它与 ＭＹＢ７５、ＴＴ８ 和 ＴＴＧ１ 等调节蛋白的相互作

用是必须的ꎮ 如图 ６ 所示ꎬ当 ＡＢＩ５ 转录因子缺失 Ｃ
端 ２７８ 个氨基酸时ꎬ它不能与 ＭＹＢ７５、ＴＴ８ 和 ＴＴＧ１
等调节蛋白相互作用ꎻ相反ꎬ当 ＡＢＩ５ 转录因子缺失

Ｎ 端 １６４ 个氨基酸时ꎬ它仍然可以与 ＭＹＢ７５、ＴＴ８ 和

ＴＴＧ１ 等调节蛋白的相互作用ꎮ 这表明 ＡＢＩ５ 的 Ｃ
端氨基酸结构域介导了它与 ＭＹＢ７５、ＴＴ８ 和 ＴＴＧ１
等调节蛋白之间的相互作用ꎮ

２.６ ＡＢＩ５ 转录因子与 ＭＹＢ７、ＭＹＢ１１３ 和 ＴＴＧ１
的 Ｎ 端以及 ＴＴ８ 的 Ｃ 端结构域相互作用

分别将 ＭＹＢ７５、ＭＹＢ１１３、ＴＴ８ 和 ＴＴＧ１ 等蛋白

突变为 Ｎ 端和 Ｃ 端ꎬ并构建成相应的猎物质粒(图
７)ꎮ 酵母双杂交实 验 发 现ꎬ ＭＹＢ７、 ＭＹＢ１１３ 和

ＴＴＧ１ 的 Ｎ 端对于它们与 ＡＢＩ５ 转录因子的相互作

用是非常重要的ꎬ当 ＭＹＢ７、ＭＹＢ１１３ 和 ＴＴＧ１ 的 Ｎ
端缺失时ꎬ它们不能与 ＡＢＩ５ 相互作用(图 ７)ꎮ 相

反ꎬＴＴ８ 蛋白的 Ｃ 端对于它与 ＡＢＩ５ 转录因子的相

互作用是必须的ꎬ当 ＴＴ８ 的 Ｃ 端缺失时ꎬ它不能与

ＡＢＩ５ 相互作用(图 ７)ꎮ

３　 讨论与结论

在 ＡＢＡ 核心信号通路中ꎬＡＢＡ 结合 ＰＹＲ / ＰＹＬ /
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图 ７　 ＡＢＩ５ 转录因子与 ＭＹＢ７５ 和 ＴＴＧ１ 的 Ｎ 端结构域在酵母中相互作用
Ｆｉｇ. ７　 ＡＢＩ５ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｐｈｙｓｉｃａｌｌｙ ｉｎｔｅｒａｃｔｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ Ｎ￣ｔｅｒｍｉｎａｌ ｒｅｇｉｏｎｓ ｏｆ ＭＹＢ７５ ａｎｄ ＴＴＧ１ ｉｎ ｙｅａｓｔ

ＲＣＡＲ 等受体蛋白从而诱导后者的构象变化ꎬ稳定

ＡＢＡ 受体和 ＰＰ２Ｃ 磷酸酶之间的相互作用ꎬ导致

ＰＰ２Ｃ 失活和 ＳＮＦ１ 相关蛋白激酶(ＳｎＲＫ２)的去阻

遏ꎮ 随后ꎬＳｎＲＫ２ 磷酸化并激活许多下游信号组

分ꎬ如 ＡＢＩ５ 转录因子、离子通道和 ＮＡＤＰＨ 氧化酶

等ꎬ以实现非生物胁迫耐受(Ｆｕｊｉｉ ＆ Ｚｈｕꎬ２００９ꎻＰａｒｋ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻＢａｕｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻＹｕ ＆ Ｘｉｅꎬ２０１７)ꎮ
此外ꎬＡＢＡ 激素能促进某些植物果实中花青素的合

成和积累ꎬ从而影响果实的品质 ( Ｋｏｙａｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１０ꎻＪｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻＳｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻＡｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１８)ꎮ 例如ꎬＡＢＡ 作为信号分子调控花青素合成ꎬ
发挥促进甜樱桃果实成熟的作用 ( Ｓｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４)ꎮ 同样ꎬ在葡萄果皮和细胞悬浮系中ꎬ外源施

加 ＡＢＡ 可以诱导多个花青素合成结构基因和调节

基因的表达ꎬ促进花青素的积累(Ｊｅｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻ
Ｇａｇｎé ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ 在 Ａｎ ｅｔ ａｌ.(２０１８)的研究中ꎬ
他们发现苹果 ＭＹＢ 转录因子 ＭｄＭＹＢ１ 激活花青素

生物合成基因的表达也响应 ＡＢＡꎮ Ｌｏｒｅｔｉ ｅｔ ａｌ.
(２００８)发现 ＡＢＡ 可以增强蔗糖诱导拟南芥中花青

素的合成和积累ꎬ表明 ＡＢＡ 和蔗糖对花青素的合成

具有协同激活作用ꎮ 已有少数研究表明 ＡＢＡ 与植

物色素或果皮颜色等存在内在联系ꎬ但 ＡＢＡ 调控拟

南芥花青素合成的生物学功能和分子机理仍有待

深入研究ꎮ
本研究发现ꎬＡＢＡ 处理能促进拟南芥野生型幼

苗花青素的积累ꎬ花青素含量测定结果也验证了同

样的结论ꎮ 通过分析相关基因的表达情况ꎬ实验结

果表明在 ＡＢＡ 处理的野生型植物中ꎬＣ４Ｈ、ＤＦＲ、

８７１１ 广　 西　 植　 物 ４０ 卷



ＬＤＯＸ 和 ＵＦ３ＧＴ 等花青素结构基因的表达显著增

加ꎬ并且随着 ＡＢＡ 浓度增加呈正相关关系ꎮ 除此之

外ꎬＭＹＢ７５、ＭＹＢ９０、 ＴＴ８、ＧＬ３、ＥＧＬ３、 ＴＴＧ１、 ＴＴ２ 和

ＨＹ５ 等调节基因的表达水平也受 ＡＢＡ 的诱导ꎮ 这

说明 ＡＢＡ 激素能够通过上调花青素合成相关基因

的表达水平来诱导拟南芥幼苗中花青素的合成ꎮ
本研究进一步对花青素合成相关的突变体植物ꎬ如
ｍｙｂ￣ＲＮＡｉ、ｔｔ８ 和 ｐａｐ１￣Ｄꎬ进行了外源 ＡＢＡ 激素处

理ꎮ 通过表型分析发现ꎬ突变体植株 ｍｙｂ￣ＲＮＡｉ 和
ｔｔ８ 的花青素含量明显比野生型植物低ꎬ而 ｐａｐ１￣Ｄ
植株的花青素含量显著高于野生型植物中的ꎮ 与

此相一致的是在 ＡＢＡ 处理的情况下ꎬＤＦＲ、ＬＤＯＸ 和

ＵＦ３ＧＴ 等结构基因在突变体植株 ｍｙｂ￣ＲＮＡｉ 和 ｔｔ８
中的相对表达量明显较野生型植物低ꎬ而在 ｐａｐ１￣Ｄ
植株中的相对表达量明显较野生型植物高ꎮ 综上

所述ꎬ本研究认为 ＡＢＡ 激素诱导拟南芥幼苗中花青

素的合成可能需要 ＭＹＢ７５ 和 ＴＴ８ 等调节蛋白ꎮ
ＡＢＩ５ 转录因子是植物 ＡＢＡ 信号转导途径中的

关键转录因子之一ꎬ可以参与调控植物种子萌发以

及幼苗生长等生理过程 ( Ｆｉｎｋｅｌｓｔｅｉｎꎬ２００６ꎻＰａｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎬ还可通过与其他蛋白相互作用介导不同

信号途径之间的交互作用(Ｙｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ ＡＢＡ
是否通过 ＡＢＩ５ 与花青素合成调控因子(如 ＭＹＢ７５、
ＴＴ８ 和 ＴＴＧ１ 等)之间发生相互作用ꎬ从而影响花青

素的生物合成ꎮ 本研究中ꎬＡＢＩ５ 转录因子确实能与

花青素合成相关的重要调节蛋白相互作用ꎬ如 ＭＹＢ
类的 ＭＹＢ７５、ＭＹＢ９０、ＭＹＢ１３ 和 ＭＹＢ１１４ꎬｂＨＬＨ 类

的 ＴＴ８ꎬ以及 ＷＤ４０ 类的 ＴＴＧ１ꎮ 通过进行分段实验

验证了 ＡＢＩ５ 与花青素合成相关调节蛋白发生相互

作用的具体氨基酸结构域ꎮ 这表明 ＡＢＩ５ 转录因子

的 Ｃ 端 ２７８ 个氨基酸(含保守的 ｂＺＩＰ 结构域)对于

它与 ＭＹＢ７５、ＴＴ８ 和 ＴＴＧ１ 等调节蛋白的相互作用

是非常重要的ꎮ 当 ＡＢＩ５ 转录因子缺失 Ｃ 端 ２７８ 个

氨基酸时ꎬ它不能与 ＭＹＢ７５、ＴＴ８ 和 ＴＴＧ１ 等调节蛋

白相互作用ꎮ 本研究还进一步明确了 ＡＢＩ５ 转录因

子与 ＭＹＢ７５、ＭＹＢ１１３ 和 ＴＴＧ１ 的 Ｎ 端以及 ＴＴ８ 的

Ｃ 端相互作用ꎮ 因此ꎬ本研究认为 ＡＢＡ 信号途径中

的 ｂＺＩＰ 类转录因子 ＡＢＩ５ 能与花青合成相关的

ＭＹＢ７５、ＴＴ８ 及 ＴＴＧ１ 等蛋白相互作用形成复合物ꎮ
将来通过详细分析 ＡＢＩ５ 转录因子相关的突变体或

高表达转基因植物有望进一步明确 ＡＢＩ５ 转录因子

调控花青素合成的功能及可能的分子机理ꎮ 本研

究初步揭示了 ＡＢＡ 信号途径与花青素合成之间的

内在联系ꎬ进一步研究将揭示 ＡＢＡ 诱导拟南芥幼苗

花青素合成的调控机制ꎮ

参考文献:

ＡＮ ＪＰꎬ ＹＡＯ ＪＦꎬ ＸＵ ＲＲꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８. Ａｐｐｌｅ ｂＺＩＰ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ＭｄｂＺＩＰ４４ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ￣ｐｒｏ￣
ｍｏｔｅｄ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ [Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｅｎｖｉｒｏｎꎬ
４１(１１):２６７８－２６９２.

ＢＡＵＤＲＹ Ａꎬ ＨＥＩＭ ＭＡꎬ ＤＵＢＲＥＵＣＱ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４. ＴＴ２ꎬ
ＴＴ８ꎬ ａｎｄ ＴＴＧ１ ｓｙｎｅｒｇｉｓｔｉｃａｌｌｙ ｓｐｅｃｉｆｙ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ
ＢＡＮＹＵＬＳ ａｎｄ ｐｒｏａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ [Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｊꎬ ３９(３):３６６－３８０.

ＢＡＵＥＲ Ｈꎬ ＡＣＨＥ Ｐꎬ ＬＡＵＴＮＥＲ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３. Ｔｈｅ ｓｔｏｍａｔａｌ
ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｒｅｄｕｃｅｄ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙ ｒｅｑｕｉｒｅｓ ｇｕａｒｄ ｃｅｌｌ￣
ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ ＡＢＡ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ [Ｊ]. Ｃｕｒｒ Ｂｉｏｌꎬ ２３(１):５３－５７.

ＣＨＥＮ ＪＸꎬ ＭＡＯ ＬＣꎬ ＭＩ ＨＢꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６. Ｉｎｖｏｌｖｅｍｅｎｔ ｏｆ ａｂ￣
ｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｉｎ ｐｏｓｔｈａｒｖｅｓｔ ｗａｔｅｒ￣ｄｅｆｉｃｉｔ ｓｔｒｅｓｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ
ｔｈｅ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎｓ ｉｎ ｓｔｒａｗｂｅｒｒｙ ｆｒｕｉｔ
[Ｊ]. Ｐｏｓｔｈａｒｖｅｓｔ Ｂｉｏｌ Ｔｅｃｈｎｏｌꎬ １１１:９９－１０５.

ＣＨＥＮ Ｒꎬ ＪＩＡＮＧ ＨＬꎬ ＬＩ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２. Ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｍｅ￣
ｄｉａｔｏｒ ｓｕｂｕｎｉｔ ＭＥＤ２５ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｊａｓｍｏｎａｔｅ
ａｎｄ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｔｈｒｏｕｇｈ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ ｗｉｔｈ ｔｈｅ
ＭＹＣ２ ａｎｄ ＡＢＩ５ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ [ Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ
２４(７):２８９８－２９１６.

ＤＥＪＯＮＧＨＥ Ｗꎬ ＯＫＡＭＯＴＯ Ｍꎬ ＣＵＴＬＥＲ ＳＲꎬ ２０１８. Ｓｍａｌｌ
ｍｏｌｅｃｕｌｅ ｐｒｏｂｅｓ ｏｆ ＡＢＡ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ ５９(８):１４９０－１４９９.

ＤＥＮＧ ＹＸꎬ ＬＵ ＳＦꎬ ２０１７. Ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｅ￣
ｎｙｌｐｒｏｐａｎｏｉｄｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ [Ｊ] . Ｃｒｉｔ Ｒｅｖ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉꎬ ３６(４):
２５７－２９０.

ＤＵＢＯＳ Ｃꎬ ＬＥ ＧＯＵＲＲＩＥＲＥＣ ＪＬꎬ ＢＡＵＤＲＹ Ａꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００８. ＭＹＢＬ２ ｉｓ ａ ｎｅｗ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ｏｆ ｆｌａｖｏｎｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ
ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｊꎬ ５５(６):９４０－９５３.

ＥＳＣＡＲＡＹ ＦＪꎬ ＰＡＳＳＥＲＩ Ｖꎬ ＰＥＲＥＡ￣ＧＡＲＣＩＡ Ａꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７. Ｔｈｅ Ｒ２Ｒ３￣ＭＹＢ ＴＴ２ｂ ａｎｄ ｔｈｅ ｂＨＬＨ ＴＴ８ ｇｅｎｅｓ ａｒｅ ｔｈｅ
ｍａｊｏｒ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｓ ｏｆ ｐｒｏａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｔｈｅ
ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｌｏｔｕｓ ｓｐｅｃｉｅｓ [Ｊ]. Ｐｌａｎｔａꎬ ２４６(２):２４３－２６１.

ＦＡＮ ＸＰꎬ ＦＡＮ ＢＨꎬ ＷＡＮＧ ＹＸꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６. Ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ａｃ￣
ｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｅｎｈａｎｃｅｄ ｉｎ Ｌｃ￣ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｃｏｔｔｏｎ ｕｎｄｅｒ ｌｉｇｈｔ
ａｎｄ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｂｏｌｌｗｏｒｍ [Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌ
Ｒｅｐꎬ １０: １－１１.

ＦＡＮＧ ＨＣꎬ ＤＯＮＧ ＹＨꎬ ＹＵＥ ＸＸꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９. Ｔｈｅ Ｂ￣ｂｏｘ ｚｉｎｃ
ｆｉｎｇｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎ ＭｄＢＢＸ２０ ｉｎｔｅｇｒａｔｅｓ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ
ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｕｌｔｒａｖｉｏｌｅｔ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ａｎｄ ｌｏｗ
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ [Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｅｎｖｉｒｏｎꎬ (１３６５－３０４０) (Ｅ￣
ｌｅｃｔｒｏｎｉｃ): Ｔ￣ａｈｅａｄｏｆｐｒｉｎｔ.

ＦＩＮＫＥＬＳＴＥＩＮ ＲＲꎬ ２００６. Ｓｔｕｄｉｅｓ ｏｆ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｐｅｒｃｅｐｔｉｏｎ ｆｉ￣
ｎａｌｌｙ ｆｌｏｗｅｒ [Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ １８(４):７８６－７９１.

ＦＵＪＩＩ Ｈꎬ ＺＨＵ ＪＫꎬ ２００９. Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｍｕｔａｎｔ ｄｅｆｉｃｉｅｎｔ ｉｎ ３ ａｂ￣

９７１１８ 期 陈俊洁等: 脱落酸激素诱导拟南芥幼苗中花青素的合成



ｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ￣ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅｓ ｒｅｖｅａｌｓ ｃｒｉｔｉｃａｌ ｒｏｌｅｓ ｉｎ
ｇｒｏｗｔｈꎬ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎꎬ ａｎｄ ｓｔｒｅｓｓ [Ｊ]. Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ
ＵＳＡꎬ １０６(２０):８３８０－８３８５.

ＧＡＧＮＥ Ｓꎬ ＣＬＵＺＥＴ Ｓꎬ ＭＥＲＩＬＬＯＮ ＪＭꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１. ＡＢＡ ｉｎ￣
ｉｔｉａｔｅｓ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ ｇｒａｐｅ ｃｅｌｌ ｃｕｌｔｕｒｅｓ [Ｊ]. Ｊ
Ｐｌａｎｔ Ｇｒｏｗｔｈ Ｒｅｇｕｌꎬ ３０ (１): １－１０.

ＧＯＮＺＡＬＥＺ Ａꎬ ＺＨＡＯ ＭＺꎬ ＬＥＡＶＩＴＴ ＪＭꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８. Ｒｅｇｕ￣
ｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｔｈｗａｙ ｂｙ ｔｈｅ
ＴＴＧ１ / ｂＨＬＨ/ Ｍｙｂ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｃｏｍｐｌｅｘ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ [Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｊꎬ ５３(５):８１４－８２７.

ＨＩＲＡＴＳＵＫＡ Ｓꎬ ＯＮＯＤＥＲＡ Ｈꎬ ＫＡＷＡＩ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１. ＡＢＡ
ａｎｄ ｓｕｇａｒ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｉｎ ｇｒａｐｅ ｂｅｒｒｙ
ｃｕｌｔｕｒｅｄ ｉｎ ｖｉｔｒｏ [Ｊ]. Ｓｃｉ Ｈｏｒｔｉｃꎬ ９０(１－２):１２１－１３０.

ＨＵ ＹＲꎬ ＹＵ ＤＱꎬ ２０１４. Ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｉｎｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ２ ｉｎｔｅｒａｃｔｓ
ｗｉｔｈ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｉｎｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ５ ｔｏ ｍｅｄｉａｔｅ ｔｈｅ ａｎｔａｇｏｎｉｓｍ ｏｆ
ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄｓ ｔｏ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｄｕｒｉｎｇ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｉｎ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２６(１１):４３９４－４４０８.

ＪＥＯＮＧ ＳＴꎬ ＧＯＴＯ￣ＹＡＭＡＭＯＴＯ Ｎꎬ ＫＯＢＡＹＡＳＨＩ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００４. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｈｏｒｍｏｎｅｓ ａｎｄ ｓｈａｄｉｎｇ ｏｎ ｔｈｅ ａｃｃｕｍｕ￣
ｌａｔｉｏｎ ｏｆ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉ￣
ｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｇｒａｐｅ ｂｅｒｒｙ ｓｋｉｎｓ [ Ｊ ]. Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉꎬ
１６７(２): ２４７－２５２.

ＪＩＡ ＨＦꎬ ＣＨＡＩ ＹＭꎬ ＬＩ ＣＬꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１. Ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｐｌａｙｓ ａｎ
ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｒｏｌｅ ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｔｒａｗｂｅｒｒｙ ｆｒｕｉｔ ｒｉｐｅｎｉｎｇ
[Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ １５７(１):１８８－１９９.

ＪＩＡＮＧ ＹＭꎬ ＪＯＹＣＥ ＤＣꎬ ２００３. ＡＢＡ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｅｔｈｙｌｅｎｅ ｐｒｏ￣
ｄｕｃｔｉｏｎꎬ ＰＡＬ ａｃｔｉｖｉｔｙꎬ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ａｎｄ ｐｈｅｎｏｌｉｃ ｃｏｎｔｅｎｔｓ
ｏｆ ｓｔｒａｗｂｅｒｒｙ ｆｒｕｉｔ [ Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｇｒｏｗｔｈ Ｒｅｇｕｌꎬ ３９ ( ２):
１７１－１７４.

ＫＯＯＲＮＮＥＥＦ Ｍꎬ １９８１. Ｔｈｅ ｃｏｍｐｌｅｘ ｓｙｎｄｒｏｍｅ ｏｆ ｔｔｇ ｍｕｔａｎｉｓ
[Ｊ]. Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ Ｉｎｆ Ｓｅｒｖꎬ １８(１９８１): ４５－５１.

ＫＯＹＡＭＡ Ｋꎬ ＳＡＤＡＭＡＴＳＵ Ｋꎬ ＧＯＴＯ￣ＹＡＭＡＭＯＴＯ Ｎꎬ
２０１０. Ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｓｔｉｍｕｌａｔｅｄ ｒｉｐｅｎｉｎｇ ａｎｄ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ
ｉｎ ｂｅｒｒｙ ｓｋｉｎｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｃａｂｅｒｎｅｔ ｓａｕｖｉｇｎｏｎ ｇｒａｐｅ [Ｊ]. Ｆｕｎｃｔ
Ｉｎｔｅｇｒ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ １０(３): ３６７－３８１.

ＬＩＡＮＧ Ｊꎬ ＨＥ ＪＸꎬ ２０１８. Ｐｒｏｔｅｃｔｉｖｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎｓ ｉｎ
ｐｌａｎｔｓ ｕｎｄｅｒ ｌｏｗ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｔｒｅｓｓ [Ｊ]. Ｂｉｏｃｈｅｍ Ｂｉｏｐｈｙｓ Ｒｅｓ
Ｃｏｍｍｕｎꎬ ４９８(４):９４６－９５３.

ＬＯＲＥＴＩ Ｅꎬ ＰＯＶＥＲＯ Ｇꎬ ＮＯＶＩ Ｇꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８. Ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎｓꎬ
ｊａｓｍｏｎａｔｅ ａｎｄ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｍｏｄｕｌａｔｅ ｔｈｅ ｓｕｃｒｏｓｅ￣ｉｎｄｕｃｅｄ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
[Ｊ]. Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌꎬ １７９(４):１００４－１０１６.

ＭＡ Ｄꎬ ＣＯＮＳＴＡＢＥＬ ＣＰꎬ ２０１９. ＭＹＢ ｒｅｐｒｅｓｓｏｒｓ ａｓ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｓ
ｏｆ ｐｈｅｎｙｌｐｒｏｐａｎｏｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ [Ｊ]. Ｔｒｅｎｄｓ Ｐｌａｎｔ
Ｓｃｉꎬ ２４(３):２７５－２８９.

ＭＡＩＥＲ Ａꎬ ＳＣＨＲＡＤＥＲ Ａꎬ ＫＯＫＫＥＬＩＮＫ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３.
Ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ｔｈｅ Ｅ３ ｕｂｉｑｕｉｔｉｎ ｌｉｇａｓｅ ＣＯＰ１ / ＳＰＡ ｃｏｎｔｒｏｌ ｔｈｅ
ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｔｈｅ ＭＹＢ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ＰＡＰ１ ａｎｄ
ＰＡＰ２ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
[Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｊꎬ ７４(４):６３８－６５１.

ＮＡＫＡＳＨＩＭＡ Ｋꎬ ＹＡＭＡＧＵＣＨＩ￣ＳＨＩＮＯＺＡＫＩ Ｋꎬ ２０１３. ＡＢＡ
ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｉｎ ｓｔｒｅｓｓ￣ｒｅｓｐｏｎｓｅ ａｎｄ ｓｅｅｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ [ Ｊ].
Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｒｅｐꎬ ３２(７):９５９－９７０.

ＰＡＮ ＪＪꎬ ＷＡＮＧ ＨＰꎬ ＨＵ ＹＲꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８. Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ＶＱ１８
ａｎｄ ＶＱ２６ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎｔｅｒａｃｔ ｗｉｔｈ ＡＢＩ５ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｔｏ
ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｍｏｄｕｌａｔｅ ＡＢＡ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｄｕｒｉｎｇ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ

[Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｊ Ｃｅｌｌ Ｍｏｌ Ｂｉｏｌꎬ ９５(３): ５２９－５４４.
ＰＡＲＫ ＳＹꎬ ＦＵＮＧ Ｐꎬ ＮＩＳＨＩＭＵＲＡ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９. Ａｂｓｃｉｓｉｃ

ａｃｉｄ ｉｎｈｉｂｉｔｓ ｔｙｐｅ ２Ｃ ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅｓ ｖｉａ ｔｈｅ ＰＹＲ /
ＰＹＬ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ ＳＴＡＲＴ ｐｒｏｔｅｉｎｓ [Ｊ]. Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ３２４(５９３０):
１０６８－１０７１.

ＰＥＩＦＦＥＲ ＤＳꎬ ＷＡＮＧ ＬＳꎬ ＺＩＭＭＥＲＭＡＮ ＮＰꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１６. Ｄｉｅｔａｒｙ ｃｏｎｓｕｍｐｔｉｏｎ ｏｆ ｂｌａｃｋ ｒａｓｐｂｅｒｒｉｅｓ ｏｒ ｔｈｅｉｒ ａｎ￣
ｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｃｏｎｓｔｉｔｕｅｎｔｓ ａｌｔｅｒｓ ｉｎｎａｔｅ ｉｍｍｕｎｅ ｃｅｌｌ ｔｒａｆｆｉｃｋｉｎｇ
ｉｎ ｅｓｏｐｈａｇｅａｌ ｃａｎｃｅｒ [ Ｊ]. Ｃａｎｃｅｒ Ｉｍｍｕｎｏｌ Ｒｅｓꎬ ４(１):
７２－８２.

ＰＥＴＲＯＮＩ Ｋꎬ ＴＯＮＥＬＬＩ Ｃꎬ ２０１１. Ｒｅｃｅｎｔ ａｄｖａｎｃｅｓ ｏｎ ｔｈｅ ｒｅｇｕ￣
ｌａｔｉｏｎ ｏｆ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｏｒｇａｎｓ
[Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉꎬ １８１(３):２１９－２２９.

ＲＯＷＡＮ ＤＤꎬ ＣＡＯ ＭＳꎬ ＷＡＮＧ ＫＬꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９.
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｌｅａｆ ｃｏｌｏｕｒ ｉｎ ｒｅｄ ３５Ｓ:ＰＡＰ１
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ [Ｊ]. Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌꎬ １８２(１):１０２－１１５.

ＳＨＥＮ ＸＪꎬ ＺＨＡＯ Ｋꎬ ＬＩＵ ＬＬꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４. Ａ ｒｏｌｅ ｆｏｒ ＰａｃＭＹ￣
ＢＡ ｉｎ ＡＢＡ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｒｅｄ￣
ｃｏｌｏｒｅｄ ｓｗｅｅｔ ｃｈｅｒｒｙ ｃｖ. Ｈｏｎｇ Ｄｅｎｇ (Ｐｒｕｎｕｓ ａｖｉｕｍ Ｌ.)
[Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ ５５(５):８６２－８８０.

ＳＨＩＮ ＤＨꎬ ＣＨＯ Ｍꎬ ＣＨＯＩ ＭＧꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ
ｇｅｎｅｓ ｔｈａｔ ｍａｙ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ
ｆａｃｔｏｒ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｐｉｇｍｅｎｔ １ ＰＡＰ１ / ＭＹＢ７５
ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ [Ｊ]. Ｐｌａｎｔ
Ｃｅｌｌ Ｒｅｐꎬ ３４(５):８０５－８１５.

ＴＡＮＡＫＡ Ｙꎬ ＳＡＳＡＫＩ Ｎꎬ ＯＨＭＩＹＡ Ａꎬ ２００８. Ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ
ｐｌａｎｔ ｐｉｇｍｅｎｔｓ: ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎｓꎬ ｂｅｔａｌａｉｎｓ ａｎｄ ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｓ
[Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｊꎬ ５４(４):７３３－７４９.

ＷＥＩ ＪＹꎬ ＷＵ ＨＪꎬ ＺＨＡＮＧ ＨＱꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８. Ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎｓ ｉｎ￣
ｈｉｂｉｔ ｈｉｇｈ ｇｌｕｃｏｓｅ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｒｅｎａｌ ｔｕｂｕｌａｒ ｃｅｌｌ ａｐｏｐｔｏｓｉｓ
ｃａｕｓｅｄ ｂｙ ｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ｄｂ / ｄｂ ｍｉｃｅ [ Ｊ]. Ｉｎｔ Ｊ Ｍｏｌ
Ｍｅｄꎬ ４１(３):１６０８－１６１８.

ＸＩＥ Ｙꎬ ＴＡＮ ＨＪꎬ ＭＡ ＺＸꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６. ＤＥＬＬＡ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｐｒｏ￣
ｍｏｔｅ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｖｉａ ｓｅｑｕｅｓｔｅｒｉｎｇ ＭＹＢＬ２ ａｎｄ
ＪＡＺ ｓｕｐｐｒｅｓｓｏｒｓ ｏｆ ｔｈｅ ＭＹＢ / ｂＨＬＨ/ ＷＤ４０ ｃｏｍｐｌｅｘ ｉｎ Ａｒａ￣
ｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ [Ｊ]. Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔꎬ ９(５):７１１－７２１.

ＸＵ ＷＪꎬ ＧＲＡＩＮ Ｄꎬ ＢＯＢＥＴ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４. Ｃｏｍｐｌｅｘｉｔｙ ａｎｄ
ｒｏｂｕｓｔｎｅｓｓ ｏｆ ｔｈｅ ｆｌａｖｏｎｏｉｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ
ｎｅｔｗｏｒｋ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｂｙ ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ａｎａｌｙｓｅｓ ｏｆ ＭＹＢ￣
ｂＨＬＨ￣ＷＤＲ ｃｏｍｐｌｅｘｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｔａｒｇｅｔｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｓｅｅｄ
[Ｊ]. Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌꎬ ２０２(１):１３２－１４４.

ＹＵ ＦＦꎬ ＷＵ ＹＲꎬ ＸＩＥ Ｑꎬ ２０１５. Ｐｒｅｃｉｓｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｏｓｔ￣
ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎａｌ ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎｓ ｍｏｄｕｌａｔｅ ＡＢＩ５ ａｃｔｉｖｉｔｙ [ Ｊ ].
Ｔｒｅｎｄｓ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉꎬ ２０(９):５６９－５７５.

ＹＵ ＦＦꎬ ＸＩＥ Ｑꎬ ２０１７. Ｎｏｎ￣２６Ｓ ｐｒｏｔｅａｓｏｍｅ ｅｎｄｏｍｅｍｂｒａｎｅ ｔｒａｆ￣
ｆｉｃｋｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙｓ ｉｎ ＡＢＡ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ [Ｊ]. Ｔｒｅｎｄｓ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉꎬ
２２(１１): ９７６－９８５.

ＺＨＡＮＧ ＢＰꎬ ＳＣＨＲＡＤＥＲ Ａꎬ ２０１７. Ｔｒａｎｓｐａｒｅｎｔ Ｔｅｓｔａ Ｇｌａｂｒａ
１￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｌａｖｏｎｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ [Ｊ]. Ｐｌａｎｔｓ
(Ｂａｓｅｌ)ꎬ ６(４): ６５.

ＺＨＡＯ ＤＱꎬ ＴＡＯ Ｊꎬ ２０１５. Ｒｅｃｅｎｔ ａｄｖａｎｃｅｓ ｏｎ ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ
ａｎｄ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒ ｃｏｌｏｒ ｉｎ ｏｒｎａｍｅｎｔａｌ ｐｌａｎｔｓ [ Ｊ].
Ｆｒｏｎｔ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉꎬ ６:２６１.

(责任编辑　 周翠鸣)

０８１１ 广　 西　 植　 物 ４０ 卷


