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植物BZR家族基因调控非生物胁迫应答和生长发育的
研究进展

周晔，赵璇，王璐，冯珊珊，方玉洁，王幼平*

（扬州大学生物科学与技术学院，江苏 扬州，225009）

摘要：由于固着生长的特性，植物在生长发育过程中会遭遇各种不利环境的影响，因此植物发展出复杂的调控

机制来抵御胁迫危害。油菜素内酯（brassinosteroid，BR）是一类甾醇类植物内源激素，广泛参与植物生命周期中各

种生命活动的调节。近年来，植物BR生物合成、代谢及信号转导过程相关研究已取得重要进展。油菜素唑抗性因

子（brassinazole resistant，BZR）作为BR信号通路中特有的一类转录因子，在该通路中发挥重要作用。本文概述了植

物BZR家族成员的基本结构及其生物学功能，重点阐述了BZR在植物非生物胁迫应答和生长发育中的调控作用，

特别归纳了油料作物BZR研究进展，并对一些尚未明确的问题进行了探讨，旨在为深入理解BR介导的分子调控网

络、改良作物抗逆性并提高作物生产力提供理论依据。
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Research advances on plant BZR family genes in regulating abiotic stress response and development
ZHOU Ye，ZHAO Xuan，WANG Lu，FENG Shan-shan，FANG Yu-jie，WANG You-ping*
（College of Bioscience and Biotechnology, Yangzhou University, Yangzhou 225009, China）

Abstract: Plants are often affected by various adverse environments during growth and development as a result
of being sessile. Therefore, plants have developed sophisticated regulatory mechanisms to cope with the stresses.
Brassinosteroid (BR) is a type of endogenous steroidal phytohormones, which regulate various biological processes
throughout plant’s life-cycle. Brassinazole resistant (BZR) family is a plant-specific transcription factor family and
plays essential roles in BR signaling pathway. In this paper, we summarized structure of BZR family proteins and
their biological functions in BR signaling pathway especially in oil crops. The unsettled issues in BZR-associated
research are discussed and prospected. It was to provide an overview of BR-mediated molecular regulatory net⁃
works, and facilitate genetic improvement of oil crop stress resistance and yield.
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由于固着生长的特性，植物在其生命过程中常

常要面临不断变化的外界环境，需要不断调整自身

活动以应对环境变化，并因此进化出一套复杂而精

巧的调控机制。植物激素是由植物自身分泌的一

类具有调控作用的小分子物质，广泛参与生命周期

中各个阶段的生命活动，包括细胞活动（分裂、伸长

和分化）、器官发生、繁殖、性别决定以及对非生物

胁迫和生物胁迫的应答过程。

1 植物BR信号转导途径

油菜素内酯（brassinosteroid，BR）是继生长素

（auxin，IAA）、细胞分裂素（cytokinin，CTK）、乙烯

（ethylene，ETH）、赤霉素（gibberellins，GA）和脱落酸

（abscisic acid，ABA）这五大类植物内源激素之后发

现的生长促进类的类固醇激素[1]。BR具有分布广、

活性高的特点，在植物的营养器官（根、茎、叶）和生

殖器官（花粉、花药以及种子）中均有广泛分布，在
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生长旺盛的部位合成较多，且与上述 5大类激素相

比浓度极低[2]。BR分布的广泛性决定了其生物功

能的多样性，主要参与调节细胞伸长和分裂、维管

分化、株型建成（叶片夹角等）、雄性育性、开花、果

实成熟、种子大小、衰老和逆境应答等多种生理过

程[3]。此外，BR还是一种广泛分布于植物体内的应

激缓解剂，它能充分激发植物内在潜能，通过自身

内部的调节提高作物的抗寒性、抗旱性，缓解高温

伤害，降低植物遭遇各种外界环境胁迫时受到的伤

害[4~6]。BR在作物生长发育以及抵抗外界不利条件

方面发挥重要作用，因此在生产上有着广泛的应用

前景[7]。
随着分子遗传学、生物化学、基因组学、生物信

息学和结构生物学等学科的不断发展，科学家利用

多领域的多种技术手段对 BR的生物合成、代谢和

信号转导过程有深入的探究[8]。在过去的二十年

中，学术界已经基本建立了从细胞膜受体接受信号

到细胞核内转录因子调控下游靶标基因表达的较

为成熟的 BR信号转导通路和调控网络，其中蛋白

激酶的磷酸化与转录因子的磷酸化和去磷酸化是

BR信号转导的重要生化调控机制[9]。目前对BR信

号转导途径的结果，主要来源于模式植物拟南芥和

水稻的相关研究[10]。
BR信号首先被植物细胞膜上的受体感知，植物

中接受BR信号的主要包括膜定位的富含亮氨酸重

复序列的受体激酶家族成员（BRI1、BRL1和BRL3）
和共受体 BAK1（BRI1 associated receptor kinase 1）
及相关的 SERK（somatic embryogenesis receptor ki⁃
nase）受体激酶[9]。BR通过与 BRI1结合从而激活

BRI1，并促使其与共受体 BAK1发生互作形成受体

激酶复合体，并发生相互磷酸化作用，这种作用能

够使 BRI1充分激活[11~13]；BKI1（BRI1 kinase inhibi⁃
tor）是 BRI1的负调控因子，当细胞中 BR水平较低

时，BKI1通过结合BRI1并抑制BRI1与BAK1互作，

从而抑制 BR信号途径，而被 BR激活的 BRI1与

BKI1发生解离，并通过磷酸化细胞膜上的 BSK1和
CDG1激酶来激活它们的活性[14~17]；活化的 BSK1和
CDG1进一步通过磷酸化激活胞质中的 BSU1磷酸

酶，BSU1作用于BR信号途径负调控因子BIN2丝氨

酸/苏氨酸激酶，使其去磷酸化从而失去活性；在细

胞中BR水平较低的情况下，BIN2对转录因子BZR1
和 BES1（BRI1-EMS-suppressor 1）的磷酸化会抑制

它们的 DNA结合能力，当 BR水平升高时，BIN2失
活，使得 BZR1和 BES1被 PP2A迅速去磷酸化并进

入细胞核中，通过与其它调控蛋白的互作形成异源

二聚体，并结合到靶标基因启动子区域的 BR响应

元件BRRE（BR-response element）或E-box上，进而

调控下游BR响应基因的表达，下游BR响应基因表

达的改变会导致植物在生理生化和生长发育方面

发生一系列的改变[15,18~20]（图1）。

简而言之，BR信号通路主要包括三个环节：（1）
细胞膜上的受体和共受体感知和接收 BR信号，发

挥关键作用的是BR受体BRI1和共受体BAK1等蛋

白[11~13]；（2）BR信号从细胞膜传递到细胞核，发挥重

要功能的因子包括 BSK1、CDG1、BIN2等激酶和

PP2A磷酸酶[14~18]；（3）BR信号在细胞核内进一步传

递和放大，BZR家族转录因子在此环节中扮演着重

要角色，通过在转录水平上控制下游各种各样的靶

基因从而参与到植物的多种生理过程和生长发育

调控中[7,20,21]。
目前，在作物研究领域，关于水稻、小麦、玉米

等单子叶作物中油菜素唑抗性因子（brassinazole re⁃
sistant transcription factor，BZR）家族基因的转录因

子功能报道较多，而在油料作物中，除大豆外，BZR
的功能研究仍相对较少。本文对近年来植物中BR
信号通路中的主要元件及其作用进行了概述，重点

综述了该通路中关键转录因子 BZR家族基因在调

节植物抗逆性以及其它生命活动中的功能，并对其

在油料作物性状改良中的应用前景进行展望，以期

为深入理解 BZR在油料作物逆境应答和生长发育

中的生物学功能和分子调控机制提供参考，为改良

油料作物的抗逆性、提高油料作物的产量和品质提

供理论依据。

2 转录因子BZR的结构特征、表达特

点以及活性调控

BR信号途径通过转录因子BZR介导对靶标基

因的调控是目前植物BR响应基因表达调控网络研

究的热点之一。研究者们利用BR合成抑制剂 bras⁃
sinazole（BRZ）对拟南芥突变体进行筛选得到了

BZR1突变体 bzr1-1D，该突变体对 BRZ处理不敏

感；而通过 bri1 EMS诱变突变体的遗传筛选鉴定得

到了 BZR2/BES1的突变体 bes1，BES1与 BZR1同

源[21, 22]。bzr1-1D和 bes1-D对 BR处理表现出超敏

感，二者突变的方式都是蛋白第 234位的脯氨酸

（Pro）突变为亮氨酸（Leu），从而造成 BZR1和 BES1
发生功能获得性突变[23]。BZR1和BES1属于同一家

族的转录因子，在植物BR信号通路中起关键作用，

500



周晔等：植物 BZR家族基因调控非生物胁迫应答和生长发育的研究进展

两者的氨基酸序列相似性达到 88%，DNA结合结构

域的序列一致性则高达 97%[22]。它们的功能存在部

分冗余，均通过磷酸化与非磷酸化状态的转化来感

应和传导 BR信号，并结合到许多 BR合成基因及

BR应答基因启动子区的 BRRE（CGTGTG或 CGT⁃
GCG）或 E-box（CANNTG）上，从而调控这些基因的

表达[23]。

BZR蛋白包含N端的核定位信号序列（nuclear
localization sequence, NLS）、在BZR家族成员中高度

保守的DNA结合结构域、磷酸化区域（能够被BIN2
磷酸化）、PEST序列以及 C端结构域[24]。DNA结合

结合域通常包含一个 bHLH的螺旋－环－螺旋结

构，由第一外显子编码的BZR1 DNA结合域是BZR1
相关蛋白中最保守的区域，可以特异与BRRE元件

结合，从而诱导或抑制靶基因的表达[25,26]。

BZR1和BES1蛋白在细胞中的定位情况和活性

受到磷酸化状态的调控：当植物细胞中 BR分子浓

度较低时，GSK3家族激酶BIN2发挥其活性作用，使

BZR1和 BES1磷酸化，处于磷酸化状态的 BZR1和

BES1与 14-3-3蛋白发生相互作用从而滞留于细胞

质中，而不能进入细胞核中与DNA结合发挥转录调

控作用；当细胞中BR浓度较高时，BR信号被质膜上

的受体感知和接收，并通过一系列磷酸化和去磷酸

化过程被传递到胞内，BIN2被去磷酸化失去活性，

从而解除对 BZR1和 BES1的磷酸化作用，BZR1和
BES1在PP2A的作用下被去磷酸化，与 14-3-3蛋白

发生解离并进入到细胞核中，与靶标基因启动子相

结合，调控靶标基因的转录（图 1）。近年来的研究

表明，自噬作用和蛋白酶体降解途径能够影响

BZR1和 BES1蛋白的稳定性和功能的发挥[9]：在拟

南芥中，TOR激酶介导的糖信号能够正调控 BZR1
的积累，TOR调控的 BZR1降解过程依赖于自噬作

用[27]；SINAT E3连接酶能够特异性与去磷酸化的

BES1发生相互作用，并介导其泛素化和降解，从而

调控BES1蛋白的稳定性[28]。

BZR1和BES1可以调节下游数以千计的BR响

应基因的表达。研究者们利用转录表达谱分析和

染色质免疫共沉淀芯片技术（chromation-immuno⁃

注：－BR：缺少BR的情况；+BR：BR水平升高的情况；BSK1：BR信号激酶 1；CDG1：组成性差异生长 1；BAK1：BRI1相关受体激酶 1；BRI1：油菜

素内酯不敏感1；BKI1：BRI1激酶抑制子1；BSU1：BRI1抑制子1；BIN2：油菜素内酯不敏感2；BZR1/BES1：抗油菜素唑/ BRI1-EMS抑制子1；14-
3-3：14-3-3蛋白；PP2A：磷酸酶2A；P：磷酸基团；Plasma membrane：细胞膜；Cytosol：细胞质；Nucleus：细胞核；Target genes：靶基因

Note:－BR: the absence of BR; +BR: elevated BR levels; BSK1: BR-SIGNALINGKINASE1; CDG1: constitutive differential growth 1; BAK1: BRI1-as⁃
sociated receptor kinase 1; BRI1: BRASSINOSTEROID INSENSITIVE 1; BKI1: BRI1 KINASE INHIBITOR 1; BSU1: bri1 SUPPRESSOR1; BIN2:
BRASSINOSTEROID INSENSITIVE2; BZR1/BES1: BRASSINAZOLE RESISTANT1/ bri1 EMS SUPPRESSOR1; 14-3-3: 14-3-3 protein; P: phos⁃
phate group; PP2A: protein phosphatase 2A

图1 植物油菜素内酯（BR）信号转导途径

Fig. 1 Brassinosteroid (BR) signaling pathway in plants
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precipitation microarray，ChIP-chip）相结合的方法在

拟南芥中分别鉴定出 953个受BR调控的BZR1靶基

因（BR-regulated BZR1 target, BRBT）和 BES1潜在

的 1609个靶基因[29]。BZR1和BES1作为BR信号通

路中关键的转录调控因子，既能够发挥转录激活子

的功能，又能够发挥转录抑制子的功能；BZR1和
BES1对靶基因的转录起激活还是抑制作用，可能取

决于靶基因启动子的结构，靶基因启动子中的转录

因子结合位点或侧翼序列介导了转录激活或抑制

过程[30]。BZR1和 BES1的靶基因进行分析，结果表

明，BZR1和BES1与BRRE和E-box元件均能结合，

但它们对BRRE结合的能力远远强于对E-box的结

合能力，Sun等证明 BZR1和 BES1均可以激活一些

共同的靶基因的表达，也可以抑制另外一些共同的

靶基因的表达，在遗传上两者的功能存在冗余性[30]。

3 转录因子BZR的生物学功能

3. 1 转录因子BZR对植物非生物逆境应答的调控

BR通过其信号转导途径中关键的转录因子

BZR调节下游数以千计的基因的表达水平，进而参

与调节植物对非生物胁迫的应答。本文总结了以

往的研究中参与非生物胁迫应答的 BZR转录因子

以及它们在植物响应逆境中的生物学功能（表1）。

3. 1. 1 转录因子BZR调控植物干旱应答 BZR在

模式植物拟南芥中的功能研究开展得比较早，Ye等
的发现证明了拟南芥中 BES/BZR家族成员在响应

干旱胁迫中发挥作用，BES1蛋白能够直接负调控干

旱应答基因 RD26的表达，而 RD26能够与 BES1发
生相互作用并结合下游 BR响应基因的启动子区

域，通过结合BRRE位点来抑制BES1的转录抑制活

性，通过结合E-box位点来抑制BES1的转录激活活

性，从而介导BR和干旱途径之间的信号交叉[31]。随

后有研究者对豆科植物的 BZR基因家族进行了全

基因组水平的研究，从 7种豆科植物中鉴定出 52个
BZR基因，利用公共转录组数据和 qPCR相结合的

方法来对 BZR基因在不同组织器官中和不同胁迫

条件下的表达模式进行分析，结果表明，许多 BZR
基因参与调控豆类植物器官的发育和分化，且大豆

中的GmBZR3和GmBZR8对干旱胁迫表现出明显的

响应[36]。Cui等从小麦中鉴定出一个受干旱和外源

BR处理诱导的BZR转录因子基因 TaBZR2，与野生

型小麦植株相比，TaBZR2-OE小麦植株表现出耐旱

性增强，而 TaBZR2-RNAi小麦植株则表现出对干

旱的敏感性增强，RNA-Seq分析发现 TaBZR2正调

控多个胁迫应答相关基因的表达，且能够通过直接

激活 TaGST1的转录从而影响植株清除过氧阴离子

的能力，进而影响植株对干旱胁迫的抗性，这些结

果表明 TaBZR2以 BR依赖的方式正调控小麦对干

旱的应答[37]。值得注意的是，与TaBZR2对干旱应答

的正调控作用相反，AtBES1负调控植物的耐旱性，

暗示着单子叶植物和双子叶植物中 BZR家族基因

介导的干旱应答调控可能存在差异[31]。
3. 1. 2 转录因子 BZR参与调控植物盐胁迫应答

盐胁迫造成植物体内活性氧（Reactive oxygen spe⁃
cies，ROS）过量积累，从而破坏细胞膜、降解蛋白质、

使酶的活性受到抑制，进而导致植物光合作用减

弱、生长周期缩短、植物器官的生长和发育受到抑

制[41, 42]。当植物遭受盐胁迫时，植物细胞内会积累

大量的渗透调节物质、胁迫相关蛋白和糖类等物

质，通过降低细胞内的渗透压、维持体内离子平衡、

减少或消除有毒物质以及稳定细胞内生物大分子，

从而减轻盐胁迫对植物的伤害[43]。黄鲤娴创建了由

玉米UBi启动子驱动拟南芥 BZR1和 BES1基因、其

突变形式基因（mBZR1和 mBES1），以及水稻 Os⁃
BZR1突变形式基因（mOsBZR1）的过量表达转基因

材料，发现过表达 BES1和过表达mOsBZR1基因的

部分转基因植株耐盐性增强[44]。研究者们对陆地棉

BZR基因在 PEG-6000、盐、低温和高温处理条件下

的表达情况进行了研究，发现 GhBZR1、GhBZR6和
GhBZR7在盐处理后的 1 h、3 h和 6 h均上调表达，表

明它们可能参与棉花对盐胁迫的应答[39]。
对玉米BZR家族的 11个ZmBZR成员进行时空

表达分析和逆境胁迫条件下的表达分析，结果显

示，有 6个 ZmBZR在整个植株中组成型表达，说明

它们调控着玉米的生长发育过程；ZmBZR基因在不

同胁迫条件下表现出差异表达模式，其中 6个 Zm⁃
BZR在低氮、低氧和盐胁迫条件下表达上调，其中

ZmBZR9和ZmBZR11对盐胁迫的响应最为显著，说

明BZR在玉米中除了能够调控植物生理和形态，还

可能在抵抗胁迫的过程中发挥重要功能[38]。对巨桉

中 EgrBZR家族基因进行鉴定和表达分析发现，该

家族在巨桉中有 6个成员，几乎所有EgrBZR基因对

外源性 BR、MeJA、SA处理和盐以及冷胁迫均表现

出不同程度的响应，与玉米和白菜中的研究相似，

在 6个 EgrBZR基因的启动子序列中都含有与非生

物和生物胁迫响应有关的顺式作用元件，这些发现

表明，EgrBZR可能在巨桉的抗逆性中发挥着多重

作用[40]。
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表1 植物中与非生物胁迫应答相关的BZR转录因子

Table 1 BZR transcription factors involved in plant abiotic stress responses

基因

Genes

AtBES1

BES1、

BZR1

BZR1

BZR1、

BES1

BZR1、

BES1

BrBZR

BZR1

GmBZR

TaBZR2

ZmBZR

GhBZR

EgrBZR

物种

Species

拟南芥

Arabidopsis

thaliana

拟南芥

A. thaliana

拟南芥

A. thaliana

拟南芥

A. thaliana

拟南芥基因

导入油菜

A. thaliana，

Brassica na⁃

pus

白菜

B. rapa

番茄

Solanum ly⁃

copersicum

豆科植物

Seven le⁃
gume species
小麦

Triticum aes⁃

tivum

玉米

Zea mays

陆地棉

Gossypium

hirsutum

巨桉

Eucalyptus

grandis

研究方法

Methods
功能获得突变体，bes1-D rd26双
突变体

Gain-of-function mutants（bes1-
D），bes1-D rd26 double mutant
功能获得突变体，过表达

Gain-of-function mutants（bzr1-
1D，bes1-D），overexpression
功能获得突变体，染色质免疫沉

淀微阵列

Gain-of-function mutants（bzr1-
1D，bes1-D），ChIP-on-chip
功能获得突变体

Gain-of-function mutants（bzr1-
1D，bes1-D）

遗传分析、表达分析

Genetic analysis and gene expres⁃
sion analysis

逆境胁迫表达谱分析

Expression profiling under abiotic
stresses
CRISPR、过表达

CRISPR-bzr1，overexpression

公共转录组数据表达分析、定量

PCR分析

RNA-Seq，qPCR

过表达，干扰

Overexpression，RNAi

非生物胁迫应答表达谱分析

Expression profiling under abiotic
stresses

非生物胁迫应答表达谱分析

Expression profiling under abiotic
stresses

非生物胁迫应答表达谱分析

Expression profiling under abiotic
stresses

胁迫类型

Stress type

干旱胁迫

Drought

盐

Salt

冻

Freezing

低温

Cold

干旱，热

Drought，heat

盐，干旱，低温

Salt，drought，
cold
高温

Heat

盐，干旱

Salt，drought

干旱

Drought
营养，低氧，

盐，高温

Nutritional，
hypoxic，salt，
heat
PEG-6000，
盐，低温，高温

PEG-6000，
salt，cold，
heat
盐，低温

Salt，cold

生物学功能

Biological function
AtBES1与RD26相互作用，BES1通过抑制RD26的表达负

调控植物的耐旱性

AtBES1 interacted with RD26，and negatively regulated
drought tolerance through repressing the expression of RD26
bzr1-1D和 bes1-D突变体在萌发期对低盐（≤100 mmol/L
NaCl）耐受、对高盐（≥150 mmol/L NaCl）敏感

bzr1-1D and bes1-D mutants showed low-salt tolerance（≤100
mmol/L NaCl）and high-salt sensitivity（≥150 mmol/L NaCl）

BZR1正调控拟南芥耐冻性

BZR1 positively regulated freezing tolerance

BZR1和BES1正调控植物抗冻性

BZR1 and BES1 positively regulated freezing tolerance
AtDWF4正调控植物对干旱和热胁迫的抗性，过表达AtD⁃
WF4（AtDWF4-OE）的甘蓝型油菜中BZR1/BES1表达上调，

BZR1/BES1可能参与植物逆境应答

AtDWF4 positively regulated drought and heat tolerance.
BZR1 and BES1 were up-regulated in the AtDWF4-OE trans⁃
genic rapeseed plants，revealing that they were involved in
stress response
若干BrBZR基因在盐、干旱和低温胁迫下表达发生变化

Several BrBZRs were responsive to salt，drought，and cold
stress
过表达BZR1增强热胁迫应答

Overexpression of BZR1 enhanced heat stress responses
紫花苜蓿BZR基因和大豆BZR基因对干旱和盐胁迫有明

显响应

Medicago and soybean BZR genes were responsive to drought
and salt stress.
TaBZR2通过靶向TaGST1正调控干旱应答

TaBZR2 positively regulated drought responses by targeting
TaGST1

ZmBZR在营养、低氧和盐胁迫下表达上调，而在热胁迫下

其表达水平下调

ZmBZRs were up-regulated by N starvation，hypoxia，and
salt stress，whereas they were down-regulated by heat stress
GhBZR1、GhBZR6和GhBZR7在PEG及盐处理后均上调表

达

GhBZR1，GhBZR6，and GhBZR7 were up-regulated by salt
stress
一些EgrBZR受非生物胁迫诱导表达

Expression of several EgrBZRs were induced by abiotic stress⁃
es

参考

文献

Ref.

［31］

［32］

［30］

［33］

［34］

［26］

［35］

［36］

［37］

［38］

［39］

［40］
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研究发现，BR在植物耐盐性中具有双重作用，

适当增强 BR信号有利于植物抵御盐胁迫，而缺失

或过度增强 BR信号则对植物有害，不利于植物抵

御盐胁迫[32]；bzr1-D显性突变会导致许多依赖BR的

过程被持续激活，在盐胁迫条件下，bzr1-D突变体

在恢复阶段能够比野生型更快地恢复根的生长，并

具有更高的生长速率[45]。对拟南芥 bes1-D和 bzr1-
1D突变体进行表型观察发现，与野生型拟南芥植株

相 比 ，bzr1-1D 突 变 体 在 长 日 照 条 件 下 对 150
mmol/L NaCl的敏感性更强，表现出较低的萌发率和

较差的生长状态，而 bes1-D突变体在盐胁迫条件下

的叶片比野生型植株的叶片更健康[32]。
3. 1. 3 转录因子 BZR参与调控植物冷胁迫应答

Saha等从白菜中鉴定到 15个BZR基因，这些基因在

大多数器官中均能检测到表达，分别检测这些基因

在盐、干旱、低温胁迫以及外源ABA处理条件下的

表 达 情 况 ，发 现 BrBZR-1、BrBES1-3、BrBEH4、
BrBEH-6、BrBEH7和 BrBEH-8对冷表现出明显的响

应，其中 BrBEH4在冷敏感品种Kenshin和耐冷品种

Chiifu中差异表达，这些BrBZR转录因子被认为是白

菜中CBF冷应答途径的转录激活因子；对BrBZR家

族基因上游启动子序列中的顺式元件进行分析发

现，这些基因的启动子区域包含被命名为 MBS
（MYB结合位点）的 E-box结合元件（CANNTG），推

测 BrBZR转录因子也能通过与 CBF的核心元件

（CANNTG）相结合，并调节下游的冷应答基因COR，
BrBZR可能作为转录激活因子调节 CBF冷应答途

径，从而提高白菜的耐冷性[26]。Sun等利用转录组测

序和ChIP-chip相结合的方法鉴定出BZR1的 953个
靶基因，其中包含耐冷相关基因CBF2，说明BZR1可
能通过调控 CBF2参与植物对冷胁迫的应答[30]。拟

南芥中的研究发现持续低温处理能够使去磷酸化

的BZR1积累，BZR1和BES1的功能获得性突变体的

抗冻性显著增强，生化和遗传学证据表明，BZR1不
仅能够直接作用于 CBF1/DREB1A和 CBF2/DREB1B
的上游并调控它们的表达，而且能够调控包括

WRKY6、PYL6、SC1、JMT和 SAG12在内的其它COR基

因的表达，从而通过依赖和不依赖CBF的途径正调

控植物对冷胁迫的应答[33]。
3. 1. 4 转录因子 BZR参与植物耐热 Yin等研究

了 BZR1在番茄质外体 ROS产生和耐热性中的作

用，发现 BZR1是番茄 BR信号的正调控因子，对

CRISPR-bzr1突变体进行表型观察，发现 bzr1突变

体生长减缓，且对 EBR处理无应答，bzr1突变使得

RBOH1基因表达下调、质外体H2O2积累变少，且耐

热性减弱；而过表达 BZR1则使番茄植株质外体

H2O2的积累增多，高温应答增强；进一步研究表明，

番茄中的 BZR1能够直接与 FERONIA2（FER2）和

FER3的启动子结合并诱导其表达，FER2/3基因的

沉默会抑制依赖于 BZR1的 BR信号传导、质外体

H2O2的积累，并降低植物的耐热性，这些结果表明，

BZR1通过部分由 FER2和 FER3介导的 RBOH1依
赖的ROS信号途径来调节番茄的热胁迫应答[35]。

综合上述研究结果，不同植物中BZR转录因子

对抗逆性的影响并不相同，并且在一些植物（如拟

南芥）中存在剂量效应。因此，在利用 BZR基因进

行植物抗逆性改良时，需要特别考虑物种特异性，

并采用合适的表达调控策略对 BZR基因的表达进

行精细和准确的调控。

3. 2 转录因子BZR对植物生长发育的调控

BR在调控植物生长发育方面起关键作用，对植

物生长发育的影响贯穿于植物的整个生命周期（图

2），包括细胞伸长与分裂、气孔发育、光形态建成、

种子大小和形状、植物性别决定、花周期、株型建成

以及提高果实的品质等[46]。在 BR信号途径中，BR
信号与BRI1受体膜外结构域结合，促发一系列的磷

酸化和去磷酸化反应，下游的核心转录因子 BZR1/
BES1经过去磷酸化被激活，进而参与调控BR通路

中约 80%的被统称为 BRBT的下游基因，而这些

BRBT基因控制着不同的性状[7]。
3. 2. 1 转录因子 BZR调控植物细胞伸长与分裂

促进细胞伸长与分裂是BZR介导的BR信号途径最

基本的功能。Jiang等证实细胞分裂信号基因 AHK
和 CKI1的表达受 BR途径中的 BZR1转录因子调

控[47]，另外 Lee等人发现在拟南芥中，BZR1和 BES1
介导BR信号途径，使有丝分裂休眠细胞激活[48]。最

近的研究表明BR也可以调控相关细胞扩张基因的

表达，细胞扩张蛋白（EXP）的表达影响细胞壁的扩

张；Park等发现施加外源BR，在拟南芥显性 bzr1-1D
突变体和野生型（WT）中 AtEXP基因表达水平均上

调，且 bzr1-1D单突变较 bzr1-1D expA5-1双突变体

生长快，这说明BR信号途径下游转录因子BZR1可
以调控细胞扩张蛋白AtEXP[49]。

Chaiwanon等在 bri1-116突变体遗传背景下，用

细胞类型特异性启动子驱动 bzr1-1D-YFP表达，操

纵特定细胞类型中BZR1的活性，发现BZR1能够促

进根分生组织生长和根细胞伸长，以细胞自主的方

式促进静止中心（quiescent center, QC）分裂，BR通
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过调控不同细胞类型中BZR1转录活性的模式来参

与干细胞维持和分化的动态调节[50]。BZR1还参与

调控纤维细胞的生长发育，李沫在棉花中创建了过

量表达GhBZR1和RNAi抑制表达GhBZR1的转基因

植株，分别对发育起始阶段和成熟的棉纤维进行观

察分析，发现与野生型棉花相比，过表达株系棉纤

维在发育起始阶段和成熟期分别表现为纤维细胞

快速伸长、棉纤维长度明显增长，而抑制表达株系

的纤维细胞发育明显滞后、棉纤维长度明显变短，

这说明GhBZR1能够通过促进细胞的伸长生长从而

导致成熟纤维长度变长[51]。BZR1还被发现能够与

光信号中另一关键转录因子PIF4相互作用，通过共

同调控大量靶基因（包括细胞伸长所需要的基因

等），来协调BR和光调控的细胞伸长过程[52]。
3. 2. 2 转录因子BZR调控植物光形态建成 植物

的正常生长发育离不开光，一方面光以能量的形

式，即通过光合作用影响植物生长，另一方面则以

信号的形式，通过调控植物光形态建成过程来影响

植物生长；植物种子从被播种在土壤中到萌发成幼

苗，开始进入暗形态建成阶段，在该过程中，下胚轴

伸长快速、根生长缓慢、子叶闭合同时形成弯钩、叶

绿素合成缓慢、幼苗植株呈现黄化苗的表型；幼苗

的生长突破土壤后，即开始进入光形态建成阶段，

在该过程中，幼苗表型明显与暗形态建成阶段相

反[53]。Lachowiec等研究发现在黑暗条件下 bes1-2、
bzr1-2突变体的下胚轴明显短于野生型，通过观察

黑暗条件下 bes1-2;bzr1-2双突变体和单突变体下胚

轴的生长情况，发现 bes1-2;bzr1-2双突变体的下胚

轴比 bes1-2和 bes1-2任一单突变体的下胚轴都短，

但双突变体仅与 bes1-2单突变体相比，下胚轴显著

较短，暗示着BZR1和BES1调控下胚轴伸长方面具

有重叠而非独立的功能，并且在黑暗条件下促进下

胚轴生长方面，BZR1对BES1表现出上位作用，上述

结果表明 BZR家族转录因子在下胚轴生长方面起

着重要的调控作用[54]。
Luo等鉴定得到一个整合 BR和光信号转导的

正调控拟南芥光形态建成的转录因子GATA2，过表

达 GATA2的转基因拟南芥植株即使在黑暗条件下

注：Musa acuminate L.：香蕉；Arabidopsis thaliana L.：拟南芥；Oryza sativa L.：水稻；SHB1：蓝光下短下胚轴 1；MINI3：小种子 3；FLC：开花位点C；
GLK2：类金黄 2；GLK1：类金黄 1；ACO13：1-氨基环丙烷-1-羧酸氧化酶 13；ACO14：1-氨基环丙烷-1-羧酸氧化酶 14；ACS：乙酰辅酶A合成酶；

D53：矮秆 53；FC1：细秆 1；IBH1：ILI1结合 bHLH；ILI1：叶夹角增大 1；DLT：矮秆少分蘖；GATA2：GATA转录因子 2；PIF4：光敏色素互作因子 4；
Seed size：种子大小；Flowering：开花；Chloroplast development：叶绿体发育；Fruit ripening：果实成熟；Tillering：分蘖；Leaf angle：叶夹角；Plant ar⁃
chitecture：株型建成；Photomorphogenesis：光形态发生；Hypocotyl elongation：下胚轴伸长

Note: Musa acuminate L.: banana; Arabidopsis thaliana L.: Arabidopsis; Oryza sativa L.: rice; SHB1: SHORT HYPOCOTYL UNDER BLUE1; IKU2: HAI⁃
KU2; MINI3: MINISEED3; FLC: FLOWERING LOCUS C; GLK2: GOLDEN2-LIKE2; GLK1: GOLDEN2-LIKE1; ACO13: 1-aminocyclopropane-1-car⁃
boxylate oxidase 13; ACO14: 1-aminocyclopropane-1-carboxylate oxidase 14; ACS: acetyl-CoA synthetase; D53: DWARF53; FC1: FINE CULM1; IBH1:
ILI1 binding bHLH; ILI1: INCREASED LEAF INCLINATION1; DLT: DWARF AND LOW-TILLERING; GATA2: GATA transcription factor 2; PIF4: PHY⁃
TOCHROME-INTERACTING FACTOR 4

图2 BZR转录因子在植物生长发育中的调控功能

Fig. 2 Regulatory functions of BZR transcription factors in plant growth and development
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也能发生光形态建成，而抑制GATA2表达的转基因

植株即使在光照条件下，其光形态建成也存在缺

陷；ChIP-qPCR分析表明，在黑暗条件下，BZR1能
够与GATA2的启动子紧密结合，进而抑制了该基因

的表达，而在光照条件下，BZR1与GATA2启动子的

结合较弱，说明，BZR1能够通过调控GATA2的表达

从而影响植物的光形态建成[55]。此外，BR激活的

BZR1还能与光激活的HY5发生相互作用，从而调

控拟南芥的光形态发生和子叶展开[56]。
除了形态变化之外，植物的光形态建成还包括

叶绿体的发育。在许多陆生植物中，GLK转录因子

是促进叶绿体发育的关键因子[57]。 Yu 等发现

bes1-1D幼苗为浅绿色，叶绿素含量减少，进一步研

究发现，BES1能够与GLK1和GLK2发生相互作用，

通过抑制GLK1和GLK2的表达，从而在黑暗条件下

抑制植物叶绿体的发育[29]。
3. 2. 3 转录因子 BZR调控植物气孔发育和运动

气孔是叶片下表皮上一对保卫细胞围绕而成的小

孔，气孔的形态、密度、开闭状态直接影响物的光合

作用、呼吸作用、蒸腾作用、抗病虫害等诸多生理过

程；当气孔打开时，植物可通过增强气体交换促进

光合作用，增强蒸腾作用促进无机盐在根部的吸

收，进一步促进植物的生长发育。目前，气孔己经

成为研究植物激素信号调控网络的一个模式

体系[58]。
刘天宇观察发现，在相同光照处理下，过表达

BZR1的转基因番茄植株 bzr1-1D#23的气孔开度低

于对照植株的气孔开度，BR诱导气孔的关闭会伴随

ROS的积累，在气孔关闭过程中起到信号传递的作

用，而 BZR1可诱导ROS的产生，通过增强 BR信号

促进气孔关闭[59]。
3. 2. 4 转录因子BZR调控植物株型 株型是作物

重要的农艺性状之一，通过株型改良建立理想株

型，有利于作物产量的增加。BR作为植物重要的促

生长类激素，对植物的株型建成也具有重要影响。

拟南芥中的研究表明，BES1和BZR1表达水平降低

会导致典型的BR介导的矮化表型[24]，而在光照条件

下，BZR1功能性获得突变体 bzr1-D中的BR反馈抑

制途径被激活，导致突变体对BZR敏感、BR含量降

低，植物呈现半矮化表型[60]。水稻不仅是单子叶模

式植物，也是我国重要的粮食作物，水稻中的研究

为解析 BR信号通路提供了重要信息。Bai等从水

稻中克隆出了拟南芥BZR1的的同源基因OsBZR1，
利用反向遗传方法研究了OsBZR1的功能，通过Os⁃

BZR1-RNAi的表达并对其功能进行了较深入的研

究，结果发现，通过 RNAi技术抑制水稻中 OsBZR1
的表达会导致植株株高变矮、叶片直立、水稻叶枕

对 BR的敏感性降低、育性下降，发现OsBZR1能够

通过与 14-3-3蛋白发生互作，从而在水稻BR信号

传导中发挥重要功能[61]。OsBZR1是BR信号途径的

正调控因子，抑制OsBZR1表达的转基因植株表现

出叶夹角变小的表型，DLT是水稻BR信号中的一个

正向调控因子，其突变体 dlt在株型方面表现出矮

化、节间缩短、株型紧凑等特征，凝胶阻滞实验证实

OsBZR1通过与DLT基因启动子区的BRRE结合，从

而负调控DLT的表达，进而影响水稻株型[62]。Zhang
等发现抑制 OsILIC1的表达会导致水稻半矮化、叶

片夹角和分蘖角增大，而 OsILI1和 OsIBH1能够发

生互作，并在调控水稻叶夹角方面起拮抗作用；进

一步研究发现，OsBZR1蛋白可以直接与 OsILI1和
OsIBH1的启动子相结合，通过分别激活OsILI1和抑

制OsIBH1的表达来实现对株型的调控[63]。Fang等
首次发现水稻中 BR与拟南芥中 BR的功能有很大

的不同，水稻中 BR通过促进芽的生长而使分蘖显

著增多；FC1是水稻分蘖早期的抑制基因，OsBZR1
能够直接结合FC1基因的启动子，并通过与D53发
生相互作用，将D53招募到水稻芽中的FC1启动子

上抑制其表达，说明 SL和 BR信号通路通过调节

D53和/或转录复合物 OsBZR1-RLA1-DLT模块的

稳定性来协同控制水稻分蘖[64]。
3. 2. 5 转录因子BZR调控植物花期和育性 开花

是植物从营养生长阶段到生殖生长阶段转变的重

要转折点，BZR在此过程中也发挥着一定的作用。

拟南芥油菜素内酯合成缺陷型突变体及信号途径

突变体均会出现生殖器官生长发育受抑制的表型，

BZR1可以通过抑制FLC基因表达从而促进开花[65]。
Yu等发现，含有 JmjN/C结构域的ELF6（early flower⁃
ing 6）和蛋白REF6（relative of early flowering 6）能够

通过改变染色质结构在调控开花时间方面起相反

的作用，ELF6促进开花，而REF6是光周期开花途径

的抑制因子。GST沉降技术（GST pull-down）和双

分子荧光互补（bimolecular fluorescence complemen⁃
tation，BiFC）分析证实，BES1可以通过与 ELF6和
REF6发生直接相互作用来影响开花时间，说明

BES1能够通过招募其它转录调控子（如 ELF6和
REF6）来共同调控植物开花时间[66]。

1970年美国学者Mitchell将 BR从油菜花粉中

提取出来[67]，后续研究发现，BR也与植物的育性相
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关。Ye等发现BR合成及不敏感突变体多表现为雄

性不育，除了细胞伸长方面有缺陷之外，还会出现

花粉数量减少、育性和释放效率降低的现象；拟南

芥中的研究表明，BZR2/BES1 能够直接结合到

SPL/NZZ、TDF1、MS1、MS2和AtMYB103等一些控制

花药和花粉发育的关键基因启动子区，通过调控这

些基因的表达，影响花粉管发育并控制植物的

育性[68]。
3. 2. 6 转录因子 BZR调控植物种子大小和形状

已有研究报道，与野生型拟南芥相比，BZR1功能获

得型突变体 bzr1-1D中去磷酸化状态的 BZR1丰度

增加，导致子房和种子数量增多；ChIP-chip分析表

明，子房发育相关基因 ANT和 AP2都是 BZR1的靶

基因，BZR1通过在转录水平上对这些基因的表达

水平进行调控，进而影响子房和种子的数量；BR可

以通过BZR1靶基因调控控制种子大小基因KLU和

FIS2的表达，而抑制负调控种子大小基因 AP2和
ARF2的表达，进而影响种子的大小和重量[47]。Jiang
等发现 BZR1能够通过激活正调控种子大小的

SHB1、MINIS3和 IKU2等基因的表达，同时抑制负调

控种子大小的AP2和ARF2等基因的表达，从而控制

拟南芥种子的大小和形状[47]。
3. 2. 7 转录因子BZR调控植物品质改良以及果实

成熟 在模式植物拟南芥中的研究发现，过表达或

者干扰缺失 BZR1和 BES1基因会对拟南芥的表型

以及芥子油苷的含量有一定的影响，张玉文从青花

菜克隆了拟南芥BZR1/BES1的同源基因BoBZR1和
BoBES1，在拟南芥中过表达这两个基因会导致转基

因植株变矮、发育迟缓，短链脂肪族和长链脂肪族

芥子油苷的含量降低，过表达 BoBES1会使拟南芥

中芥子油苷的含量显著降低，结果说明 BoBZR1和
BoBES1基因负调控芥子油苷的合成[69]。

曹步暐对BR信号通路关键基因的突变体 bzr1、
bzr4-1、bzr4-2进行了分子鉴定、表达分析、稻米品质

分析和农艺性状考察，发现与对照相比，bzr4-1、
bzr4-2植株变矮、穗粒数减少、垩白度增加，且淀粉

一级结构长 B链含量明显降低[70]。Liu等研究发现

BZR1-1D参与调控番茄果实类胡萝卜素积累和品

质性状，BZR1-1D过表达转基因株系在果实成熟过

程中类胡萝卜素积累增加，且可溶性固形物、可溶

性糖和抗坏血酸含量均有所增加，这表明 BZR1基
因可以促进番茄果实中类胡萝卜素、可溶性糖和抗

坏血酸的积累，从而提升番茄果实的品质[71]。有研

究表明MaBZR基因参与了香蕉的成熟，MaBZR1、

MaBZR2、MaBZR3的表达水平随着香蕉果实的成熟

而不断下降，凝胶阻滞和瞬时表达分析表明，

MaBZR1/2通过与MaACS1、MaACO13、MaACO14等
乙烯生物合成相关基因启动子中的CGTGT/CG序列

特异性结合，从而抑制这些基因的转录、减少乙烯

合成，进而抑制香蕉果实的成熟[72]。
由于 BZR转录因子调控的下游靶基因数目众

多，BZR通过调控不同类型的靶基因来参与不同发

育过程和性状的调控，在利用BZR基因进行特定性

状的遗传改良时，可以考虑使用组织器官特异性启

动子驱动 BZR基因表达，从而更有针对性地实现

目标。

4 油料作物BZR研究概况

目前，BZR在油料作物中的相关研究相对较

少。关红杉对花生 BZR1进行表达模式分析发现，

AhBZR1在入土 3天的果针尖端表达水平相对较高，

可能与花生荚果膨大的启动相关；AhBZR1-ox转基

因拟南芥表现出根提前发育、叶片直径和花茎变

长、分枝增多、生长旺盛的表型[73]。大豆根瘤是大豆

在受到根瘤菌侵染后形成的能够固氮，保证大豆即

使在低氮含量的土壤中也能正常生长的一种特殊

的根器官[74]。王红在大豆中鉴定了拟南芥 BES1的
同源基因 GmBES1L，构建了 GmUbi:GmBES1L-D载

体并利用毛根转化体系转化大豆，实验结果显示，

过表达GmBES1L-D使大豆根瘤的数目和根瘤固氮

酶的活性显著下降；同时，GmBES1L-D表达水平的

升 高 可 以 使 结 瘤 诱 导 基 因 GmENOD40-1 和

GmENOD40-2的表达下降，发现在GmENOD40-2基
因的启动子区域富含 E-box，推测 BR通过 BES1负
调控结瘤诱导基因的表达来实现对大豆结瘤的抑

制[75]。Zhang等对 BZR1在大豆中的 4个同源基因

GmBZL1-4进行了研究，对这 4个基因在各器官组

织中的表达分析结果表明，GmBZL2在花中表达量

高，推测其在控制大豆的生殖生长和产量方面可能

发挥作用；过表达GmBZL2P216L（GmBZL2*）的转基因

大豆表现出与拟南芥BR功能获得型突变体 bzr1-D
相似的表型，包括BR信号增强、每角果种子数量增

加等；在 bri1-5突变体背景下过表达 GmBZL2*，发
现 GmBZL2*能够在一定程度上回补 bri1-5突变体

的缺陷表型，说明GmBZL2和BR信号通路在大豆中

具有保守性，且GmBZL2在大豆增产中具有一定的

应用潜力[76,77]。冯韬等利用甘蓝型油菜湘油 15号材

料对 BnaBZR1/BnaBES1进行了全长 cDNA克隆、生
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物 信 息 学 分 析 以 及 表 达 分 析 ，发 现 BnaBZR1/
BnaBES1在苗期和花期表达水平较高，且地上部分

中的表达水平高于地下部分[78]。

5 存在问题与展望

近年来新型植物激素BR的研究已经取得很大

进展，研究者们已经基本建立了一条从细胞膜受体

接受信号到各元件磷酸化或去磷酸化，逐级将信号

传递至细胞核内的完整信号转导通路，最终促使去

磷酸化的转录因子 BZR1/BES1在细胞核内积累并

与靶基因的启动子区域结合，调控靶标基因的表

达[7]。然而，目前大多数关于 BR信号途径核心转

录因子 BZR1/BES1的信息还是来自于模式生物拟

南芥以及水稻。近年来 BR提高作物的抗寒性、抗

旱性、缓解高温伤害等作用在部分作物中（如大豆、

玉米、棉花、番茄等）均被证实与 BR信号转导途径

中关键的转录因子 BZR家族成员相关，BZR通过

正调控或负调控下游靶基因的表达来应对外界环

境的变化。在许多作物（如棉花、玉米、小麦、青花

菜、花生等）中也相继克隆并鉴定了BZR1、BES1等
的同源基因，并初步分析了其生物学功能。迄今为

止，BZR参与光形态建成、种子发育、气孔发育运

动、株型调控、果实成熟以及各种生物与非生物胁

迫等调控的研究已有大量报道，这些研究让人们对

BZR调控植物生长发育和应对胁迫环境的作用有

了更深的认识和理解。BZR在改良作物抗逆性和

增加作物产量等方面均已展现出了良好的应用

潜力。

然而，BZR在油料作物中的研究尚处于起步阶

段。对油料作物中 BZR家族成员参与逆境应答和

生长发育调控中的功能进行深入的研究，挖掘和鉴

定油料作物中特有的BZR互作蛋白和下游靶基因，

解析油料作物中BZR介导的分子调控机制，可为油

料作物的抗逆性遗传改良和增产提供理论依据和

新思路。由于 BR在植物中的生理活性较强，远超

过 IAA、CTK、ETH、GA和 ABA等五大内源植物激

素[79]，高浓度的BR或者BR的缺失均会导致植株生

长发育异常；除此之外，BZR对BR信号起正调控作

用，增加BZR的表达水平可能有利于作物单株产量

提高，同时也可能导致植株叶夹角变大、株型变得

松散而不利于密植。因此，如何通过精细调控BZR
的表达水平或活性，实现对植物细胞内 BR信号的

精准调控，将是未来利用BZR遗传资源进行油料作

物性状改良的过程中需要考虑的问题。
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