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摘  要 油菜素内酯是一类发现较晚的植物激素，除了在植物生长发育过程中起作用外，在提高植物抗逆性方面发挥重要

作用，但是相关的抗逆机理还未清楚。因此本文主要概述了油菜素内酯的合成代谢相关基因以及油菜素内酯在提高植物耐盐

性方面的研究现状。油菜素内酯有两条合成途径但均由菜油甾醇开始，合成过程涉及多个基因，其中 DET2、DWF4 等催化

的反应为限速反应，为调控油菜素内酯合成的重要环节。在分解代谢方面，BAS1 是重要的油菜素内酯失活基因。外施油菜

素内酯可调控植物的耐盐性，但调控机理尚未清楚，对相关突变体的研究认为代谢基因 DET2 等在改变植物耐盐性方面起到

重要作用，但是油菜素内酯代谢途径中的其它基因是否具有相似的功能尚需进一步验证。并就油菜素内酯提高植物耐盐性机

理研究工作的开展进行了展望，为运用基因工程调控植物体及特异部位的内源油菜素内酯水平进而调控植物生长发育以及抗

逆性提供依据。 
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Abstract Brassinosteroid is a plant hormone, it plays a significant role in the growth and development. And exogenous 

brassinosteroid can improve plant resistance to abiotic stress such as salinity stress, but little is known about the role of endogenous 

brassinosteroid in plant stress responses. This paper reviews the biosynthesis and metabolism of brassinosteroid in the plant on the 

basis of the molecular biology and the influence of brassinosteroid on salt stress tolerance of plant. The brassinosteroid biosynthesis 

follows two pathways which all begins with campesterol, in which the steps catalyzed by the DET2 and DWF4 are the rate-limiting 

ways. Bioactive brassinosteroid can be inactivated by many ways, BAS1 may be one key gene. The genes in brassinosteriod 

biosynthesis and metabolism such as DET2 plays an important role in increasing salt tolerance, but the function of other genes need 

more researches. And the further research should focus on that why brassinosteriod could enhance plant salt stress tolerance. 
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研究背景 

土壤盐渍化已成为现代农业面临的主要问题

之一。我国盐渍土面积有0.37×10
9
 hm

2，且随人口

增长和城市用地的不断增加，现有耕地资源愈趋缺

乏(陈丽萍等, 2010)，因此，盐渍土的开垦利用成为

我国农业生产十分迫切和重要的任务。土壤中盐分

过多会胁迫植物的生长发育，盐胁迫对植物的危害

主要表现在渗透胁迫、离子失调、光合作用下降、

呼吸作用不稳、蛋白质合成受阻等。非盐生植物对

盐分非常敏感，盐胁迫下植物的生长发育和产量品

质都受到明显的抑制(王红红等, 2005)。因此，提高

植物耐盐能力具有重要意义。 

油菜素内酯(Brassinosteroid, BR)是甾醇类激素，

一类较晚发现的植物激素。在植物体内的含量较

少，一般为ng/kg~ug/kg级，但活性较高，对植物生

长发育的多个方面具有显著的生理效应(Szekere 

and Koncz, 1998; 宋平等, 2000; Wu et al., 2008; Divi 

and Krishna, 2009)，而且其可增强植物的抗逆性(Ali 
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et al., 2001; 曹云英等, 2007; 万正林等, 2009)。研究

表明，在盐胁迫条件下外施油菜素内酯可提高植物

的耐盐性(Bajguz and Hayat, 2009)，但是相关的耐盐

机理尚未明确。 

油菜素内酯除了在植株地上部合成外，在根系

同样可以合成，其在植物体内没有长距离的运输，

主要在合成部位原位起作用(Sakurai, 1999; Symons 

and Reid, 2004; Bajguz, 2007)。而且油菜素内酯的合

成代谢过程涉及多个步骤，且每个步骤均受到相关

基因的调控。因此，本文综述了油菜素内酯的生物

代谢途径及相关基因功能及其在提高植物耐盐性

方面的研究现状，并对油菜素内酯提高植物耐盐机

理研究工作的开展进行展望。 

1油菜素内酯的合成途径 

研究表明，菜油甾醇(Campesterol)是油菜素内

酯生物合成的起始物，在DET2基因催化后得到菜油

甾烷醇(Campestanol)，菜油甾烷醇在甾醇体和侧链

上发生一系列羟化和氧化步骤的同时伴随着C-6位

置的酮基化，这种酮基化发生在C-22、C-23、C-3

和C-2位置的修饰前和后(Bishop and Yokota, 2001; 

Shimada et al., 2001; 储昭庆, 2006)，这两条途径分

别被称为早期C-6氧化途径和晚期C-6氧化途径

(Noguchi et al., 2000; Bishop and Koncz, 2002; Kim 

et al., 2005; 储昭庆, 2006) (合成途径见图1, Divi and 

Krishna, 2009)。 

1.1早期C6氧化途径 

菜油甾醇(Campesterol)作为油菜素内酯生物合

成的起始物，经加氧、6α-羟化、氧化等得到6-氧

菜油甾烷醇(6-oxocampestanol)，再经羟化得茶甾酮

(Teasterone)，经脱羟基、再羟化为香蒲甾醇

(Typhasterol)，接着转化为油菜素甾酮(Castasterone)、

油菜素内酯，这个合成途径称之为早期C6氧化途径

(储昭庆等, 2006; 罗明, 2007; Divi and Krishna, 

2009)。拟南芥、烟草等多种植物中均存在这一油菜

素内酯合成途径(Noguchi et al., 2000)，说明油菜素

内酯的早期C-6氧化途径在植物中广泛存在。 

1.2后期C6氧化途径 

以前人们因为6-脱氧油菜素内酯的生物活性

较低，认为其不能转化为活性油菜素内酯。但近年

来的研究发现在多种植物中6-脱氧油菜素内酯均 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图1 油菜素内酯合成过程简图 

Figure 1 The brassinosteriod biosynthetic pathway 

参与了油菜素内酯的生物合成过程(Choi et al., 1997; 

罗明, 2007)，并将这一生物合成途径称之为后期

C-6氧化途径。该途径同样以菜油甾醇(Campesterol)

为起始物，经氧化等到菜油甾烷醇(Campestanol)，

再经羟化得6-脱氧长春花甾酮(6-Deoxocathasterone)、

6-脱氧茶甾酮(6-Deoxoteasterone)，经脱羟基、再羟

化为6-脱氧香蒲甾醇(6-Deoxotyphasterol)，接着转

化为6-脱氧油菜素甾酮(6-Deoxocastasterone)、油菜

素甾酮、油菜素内酯(Choi et al., 1997; Jager et al., 

2007)，而且这一途径也存在于许多植物中。 

2油菜素内酯合成相关基因 

从油菜素内酯的合成途径可以看出该过程涉

及到多个步骤，而这些步骤受到多个基因的调控，

下面主要概述油菜素内酯合成过程中一些主要基

因及其功能。 

2.1 DET2 

DET2基因编码油菜素内酯生物合成酶，研究发

现其编码的蛋白与哺乳动物中类固醇5α-还原酶的

同源性极高(Li et al., 1996)。通过研究发现，突变体

不能把同位素标记的菜油甾醇转化为菜油甾烷醇，

而位于DET2催化反应步骤之后的所有油菜素内酯

合成途径中的中间产物都可以逆转det2的突变表型

(Asami and Yoshida, 1999)。说明DET2催化菜油甾醇

转化为菜油甾烷醇，是油菜素内酯合成过程中催化
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较早反应的酶。对DET2突变体油菜素内酯合成过

程中各中间产物分析发现，突变体中含有菜油甾烷

醇的量仅为野生型植株的10%左右，其下游的各种

BRs含量(6-氧菜油甾烷醇, 茶甾酮等)均不到野生型

植株的10% (Li et al., 1996; Fujioka et al., 1997; Divi 

and Krishna, 2009)。因此人们认为DET2催化的反应

是油菜素内酯生物合成途径中主要的限速步骤。 

对转基因植株的研究表明，在正常生长条件下

超量表达DET2的转基因植株株型明显大于野生型，

生物量是野生型植株的两倍；而转DET2反义基因得

到的植株，株高均低于野生型，但高于det2的极度

矮化型(罗明, 2007)。这就说明改变植物体内DET2

基因的表达水平可以调控植物的生长。到目前为

止，拟南芥、棉花等多个植物中的DET2基因被克隆

和鉴定(Rosati et al., 2005; Luo et al., 2007)。 

2.2 CPD 

CPD基因编码细胞色素P450(CYP90)蛋白，是

油菜素内酯生物合成途径中发现的第一个细胞色

素P450单加氧酶。CPD突变体和det2突变体的表型

相似，CPD突变体细胞减小及雄性不育的表型能被

外源施加的23-羟化的BR所恢复，但不能被缺少23-

羟化的长春花甾酮所恢复。因此认为，CPD基因是

编码催化长春花甾酮到茶甾酮的一个C-23α-羟化

酶(Szekeres et al., 1996)。 

2.3 DWF4 

DWF4基因位于拟南芥第三条染色体上，与

CPD基因的同源性达43%，同样编码一个细胞色素

P450单加氧化酶(CYP90B1) (Choe et al., 1998)。分

析发现DWF4突变体中累积大量的类固醇C-22α-羟

化反应的底物，但反应产物减少，并且该步反应的

产物及其下游BRs都能恢复dwf4的突变体植株表型

(Azpiroz et al., 1998)，说明油菜素内酯合成过程中

类固醇C-22α-羟化酶基因的突变是dwf4突变体出

现的原因。并因为该基因催化的羟化反应底物和产

物量差异较大，推测类固醇C-22α-羟化反应可能是

油菜素内酯生物合成的另一个限速步骤(Choe et al., 

1998)。正义表达和反义表达DWF4基因的植株表型

分别与DET2基因过量、抑制表达的植株表型相似，

因此人们认为DWF4是油菜素内酯合成途径的重要

限速酶(Choe et al., 1998)。 

2.4 DWF1 

DWF1基因同样位于拟南芥第三条染色体上，

该基因编码561个氨基酸残基的蛋白质，序列中有

FAD结合结构域和两个相同的核定位信号。研究发

现，突变体中24-亚甲基胆固醇含量明显升高，而

菜油固醇及下游BRs的含量则远低于野生型植株，

表明DWF1基因参与了24-亚甲基胆固醇键的异构

和还原。对豌豆、水稻等物种DWF1基因的研究表

明，DWF1编码蛋白与钙调蛋白结合，这种结合对

DWF1功能起关键作用，破坏钙调蛋白将会导致

DWF1功能丧失(Mussig et al., 2002; Luo et al., 2007)。 

3油菜素内酯的分解代谢基因 

植物体内油菜素内酯的水平不仅取决于合成

途径，分解代谢同样影响油菜素内酯水平。因此弄

清油菜素内酯分解代谢途径对阐明植物体中活性

油菜素内酯的调控机制具有重要意义。目前认为，

分解代谢包括两条途径：一是降低油菜素内酯的活

性，二是减少油菜素内酯的含量。活性油菜素内酯

通过异构、羟基化、甲基化、侧链分裂以及氧化等

途径失去活性(Fujioka and Yokota, 2003; Bajguz, 

2007; Choe, 2010)。但目前关于代谢过程的研究较

少，普遍认为BAS1基因和类固醇转硫酶基因(BNST3)

在该代谢过程中起调控作用(Choe, 2010)。 

BAS1基因编码一个细胞色素P450(CYP72B1)，

过量表达导致油菜素内酯C-26羟基羟化，但C-26

羟化后的油菜素内酯生物活性远低于正常油菜素

内酯(Neff et al., 1999; Choe, 2010)，因此BAS1作为

C-26-羟化酶，是一个重要的油菜素内酯失活基因

(Neff et al., 1999; Ohnishi et al., 2006; Ohnishi et al., 

2009)。并且在bas1突变体中油菜素内酯合成前体油

菜素甾酮和6-脱氧油菜素甾酮的水平也受到抑制，

因此认为BAS1基因在油菜素内酯合成前体的代谢

过程中也起作用。 

类固醇转硫酶基因(BNST3)通过硫化C-22羟基

导致油菜素内酯失活，以24-异构油菜素内酯为底

物，并且认为24-油菜素内酯在硫化失活前异构

(Rouleau et al., 1999; Marsolais et al., 2004; Choe, 

2010)。也有人研究表明BNST3过量表达植株没有出

现油菜素内酯缺乏表型，或者是改变植物对外施

24-表油菜素内酯的敏感性，只是转基因植株中24-

异构油菜素内酯含量增加(Choe, 2010)。因此认为，
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BNST3在油菜素内酯失活作过程中起作用。 

4油菜素内酯提高植物的耐盐性 

油菜素内酯可提高植物的抗旱、耐高温、耐盐、

抗病以及调节植物衰老等生理功能 (Steber and 

Mccourt, 2001; Bajguz, 2009; Bajguz and Hayat, 

2009)。研究表明，外施油菜素内酯，在高温等逆境

胁迫条件下能够维持植物有较高的SOD、POD活

性，有效降低活性氧的产生和积累，减少膜脂过氧

化的产生，从而保护细胞膜的热稳定性，提高植物

的耐高温能力(万正林等, 2009)。但是热敏感性不同

的材料受油菜素内酯调控的程度不同(曹云英等, 

2007)。这说明油菜素内酯可以提高植物的抗逆性，

但是不同材料受调控程度存在差异。 

在盐胁迫下，油菜素内酯可以提高植物的耐

盐性。研究发现，在桉树中，油菜素内酯可以提

高150 mmol/L NaCl条件下的种子萌发，但是油菜素

内酯对液体中盐处理的幼苗则会加重伤害；而在水

稻中油菜素内酯可减轻种子萌发和幼苗生长期间

的盐抑制(Bajguz and Hayat, 2009)。但是油菜素内酯

通过何种途径调控植物耐盐性还有待深入研究。有

人研究发现，在植物遭受短暂高温时，外施油菜素

内酯后，植物体内ABA含量升高 (Bajguz, 2009; 

Bajguz and Hayat, 2009)，而ABA对植物耐盐性的提

高有明显的改善作用。通过一系列的信号转导途

径，ABA可诱导植物体内胁迫相关基因大量表达，

促使植物代谢途径适应外界的高盐环境(刘琳等, 

2009)。那么油菜素内酯提高植物耐盐性是否与植物

体内ABA含量的变化有关？ 

外施油菜素内酯能够提高植物的抗逆性，但关

于如何调控植物体内油菜素内酯水平来适应逆境

的研究较少。Zeng等(Zeng et al., 2010)通过对油菜

素内酯det2和bin2突变体的耐盐性研究发现，相较

于野生型拟南芥品种，det2突变体对盐分更为敏感，

主要是因为在det2突变体中受到盐胁迫时盐诱导基

因COR78和P5CS1诱导表达较低，外施油菜素内酯

可以提高det2突变体的耐盐性，说明油菜素内酯之

所以能够提高植物的抗逆性主要是因为其能够提

高逆境响应基因的表达。而且研究表明过量表达

DWF4可提高种子的萌发和提高幼苗抗低温能力

(Divi and Krishna, 2010)，但是否可以通过改变油菜

素内酯合成途径中的基因如DET2、DWF1、CPD等

的表达来调控植物的耐盐性还需进一步验证，而且

调控油菜素内酯分解代谢途径基因对植物耐盐性的

影响如何也有待研究。 

5研究展望 

综上所述，油菜素内酯合成代谢途径涉及多个

基因，某些基因(DET2, DWF1, BAS1等)的功能已明

确，但是更多基因的功能还未清楚。因此有必要进

一步鉴定油菜素内酯合成代谢过程中的关键基因，

这对弄清油菜素内酯代谢过程及调控植物体内油

菜素内酯水平具有重要意义。 

近年来关于外施油菜素内酯提高植物抗逆能

力有了较多研究。外施油菜素内酯可调控植物的耐

盐性，但油菜素内酯究竟是通过何种途径来调控植

物耐盐性的研究则较为薄弱，因此下一步的研究应

主要集中在以下几个方面：1、油菜素内酯可以提

高植物的耐盐性，但是油菜素内酯代谢相关基因在

提高植物耐盐性的作用如何还有待研究。2、盐胁

迫下油菜素内酯是否通过诱导相关基因、蛋白质表

达来提高植物耐盐性，相关的调控机制也需深入探

讨。3、油菜素内酯是否通过其他激素的间接作用

来调控植物的耐盐性也需深入研究。 

总之，随着现代分子生物学等研究手段的不断

发展和完善，如何通过调控植物体内油菜素内酯水

平来增强植物抗逆能力将会得到更加科学而详尽的

阐述，并推动油菜素内酯在农业中更为广泛的应用。 
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