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摘要: 油菜素甾醇是一类甾醇类植物激素，它们对植物的生长发育起着重要的调控作用。经过四十余年的研究，科学家

在油菜素内酯的生理功能、结构、合成与代谢途径以及信号转导通路等方面取得了一系列的重大研究进展。本文结合作

者在油菜素内酯合成和功能方面的研究工作，着重对油菜素内酯的合成和代谢途径、其中的合成和代谢基因以及催化酶

进行了总结，并且综述了油菜素内酯合成和代谢调控等方面的研究进展，最后对油菜素内酯的研究难题和应用前景进行

了讨论和展望。
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Abstract: Brassinosteroids (BRs) are a group of steroidal phytohormones which plays essential roles in the reg-
ulation of plant growth and development. After more than 40 years’ studies, a series of important progresses 
have been made on the physiological roles, structure, biosynthesis and metabolism pathways, and signal trans-
duction of brassinosteroid. Combined with our study on the functions and biosynthesis of BRs, this review aims 
to summarize the brassinosteroid biosynthesis and metabolism pathways, related BR biosynthetic and metabolic 
genes, and catalyzing enzymes. We further presented an up to date overview on the recent advances in the regu-
lation of brassinosteroid biosynthesis and metabolism pathways, and finally discussed the research problems 
and application prospect of brassinosteroid.
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油菜素甾醇(brassinosteroids, BRs)是继生长素、

赤霉素、细胞分裂素、脱落酸和乙烯之后发现的

第六大类植物激素, 对植物的生长发育具有重要

的调控作用。Mitchell等(1970), Mitchell和Gregory 
(1972)首次发现油菜(Brassica napus L.)花粉的提

取物中有一种能促进植物生长和大豆茎伸长的物

质, 并称这种物质为油菜素(brassin)。后来, Grove
等(1979)首次分离出该物质, 并鉴定了其分子结构, 
认为这是一种甾醇类化合物, 将其正式定名为油

菜素内酯(brassinolide, BL)。不久, Ishiguro等(1980)
和Fung等(1980)两个研究团队分别人工合成了油

菜素内酯。80年代以后, 研究者通过人工合成或

从自然界分离、鉴定出众多的BR化合物。迄今为

止, 在自然界中共分离、鉴定出超过70种的BR化

合物, 统称为BRs (Bajguz 2007; Yang等2011)。BR
化合物由包含A、B、C、D四个碳环的类固醇骨

架和烷烃侧链组成, 它们的结构变化主要在于A、

B碳环及烷烃侧链上取代基的不同, 其中生理活性

最强的是BL (Yokota 1997; Bajguza和Tretynb 2003)。
BR具有非常广泛的生理功能, 主要具有调节植物

根的生长、茎的伸长、叶的伸展、微管系统的发

育、植物在黑暗条件下的形态建成、花粉管的生

长、种子的发育等生理功能; 其最突出的生理功

能是促进茎的伸长生长(Choe 2006; Khripach等
2000)。

对BR合成和代谢途径的研究起始于上世纪

80年代末(Park等1989),  Sakurai和Fujioka (1997)用
放射性标记的BR合成前体饲喂长春花悬浮细胞

系, 使用气相色谱-质谱联用仪(GC-MS)测定细胞

系中产生的BR化合物, 初步揭示出植物中的BR合
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成途径。从90年代中期开始, 研究者对拟南芥、

豌豆、西红柿和水稻等植物中发现的BR突变体进

行了生理、生化、分子和遗传等方面的研究, 这
些研究极大地促进了我们对BR合成和代谢途径的

认识(Altmann 1998a, b)。利用这些BR突变体, 迄
今为止, 研究者已从植物中克隆了24个BR合成基

因(表1)和6个BR代谢基因(表2), 这些基因编码的

酶大部分属于细胞色素P450蛋白家族, 催化BR合

成或代谢途径中的反应步骤(Bishop 2003; Perei-
ra-Netto 2007)。对这些BR合成和代谢酶的功能和

催化步骤进行验证和鉴定, 研究者不仅验证了已

知的BR合成和代谢途径, 而且发现了一些新的BR
合成和代谢通路。

1  油菜素内酯合成途径

BR合成由早期和晚期C-22氧化途径、早期

和晚期C-6氧化途径、早期C-22氧化途径与晚期

C-6氧化途径之间的合成捷径组成(图1)。Fujioka
等(1997a)首先利用长春花(Catharanthus roseus L.)
悬浮细胞系的BR代谢研究系统, 初步揭示出长春

花中存在晚期C-22氧化途径, 以及下游的早期和

晚期C-6氧化途径这两条相互平行的BR合成途径

(Fujioka和Sakurai 1997; Sakurai和Fujioka 1997)。
Noguchi等(2000)和Choi等(1996, 1997)研究团队随

后证实在拟南芥、烟草和水稻中也存在这些BR合
成途径。Shimada等(2001)发现早期和晚期C-6氧
化途径中的某些步骤通过C-6氧化酶相互贯通。

Fujioka等(2002)后来发现BR合成中除了晚期C-22
氧化途径外 ,  还存在另外一条与之平行的早期

C-22氧化途径。后来在拟南芥中的研究发现晚期

C-22氧化途径通过C-22羟基化酶贯通到早期C-22
氧化途径(Choe等1998; Fujita等2006)。Ohnishi等
(2006b)进一步发现早期C-22氧化途径通过C-23羟
基化合成捷径联接到下游的晚期C-6氧化途径。

因此, BR合成途径呈复杂的网络状结构。BR的前

体依次通过C-22氧化途径和下游的C-6氧化途径, 
最终被转化为生物活性最强的BL。
1.1  C-22氧化途径

BR合成的前体来源于甲羟戊酸(mevalonic 
acid, MA)。甲羟戊酸在甾醇合成途径中, 经过多

步反应过程被转化为表甾醇(episterol), 表甾醇经

过5-脱氢表甾醇(5-dehydroepisterol)被转化为24-亚

甲基胆固醇(24-methylenecholesterol), 24-亚甲基胆

固醇第24位碳原子(C-24)再通过还原反应被转化

为BR合成的前体——油菜甾醇 (campes tero l , 
CR)。从油菜甾醇开始, BR的合成出现了分支, 按
照油菜甾醇第22位碳原子(C-22)上的氢键被羟基

化的早晚, 分为早期C-22氧化途径和晚期C-22氧化

途径。首先发现的是晚期C-22氧化途径, 油菜甾醇

通过第4、5位碳原子(C-4, C-5)上双键的异构化作

用, 以及第3位碳原子(C-3)上羟基的脱氢作用, 而
被转化为4-烯-3-酮[(24R)-ergost-4-en-3-one, 4-en-3-
one]。4-烯-3-酮第5位碳原子被加氢还原, 而被转

化为3-酮[(24R)-5α-ergostan-3-one, 3-one]。3-酮第3
位碳原子上的羰基被还原成羟基, 而被转化为晚期

C-6氧化途径中的起始物——油菜烷醇(campestanol, 
CN)。上述油菜甾醇依次经4-烯-3-酮、3-酮而到油

菜烷醇的反应步骤被称为晚期C-22氧化途径。

Fujioka等(2002)在拟南芥中发现了晚期C-22
氧化途径的中间产物所对应的C-22羟基化产物, 
据此推测在植物中存在和晚期C-22氧化途径平行

的BR合成途径, 他们通过BR代谢实验证明这条合

成途径的确存在, 并将其命名为早期C-22氧化途

径。在早期C-22氧化途径中 ,  油菜甾醇先通过

C-22羟基化作用被转化为22-羟基-油菜甾醇(22- 
hydroxyCR), 再依次经22-羟基-4-烯-3-酮(22-hy-
droxy-4-en-3-one)、22-羟基-3-酮(22-hydroxy-3-
one)而被转化为晚期C-6氧化途径中的中间产物——

6-脱氧长春花甾酮(6-deoxocathasterone, 6-deoxoCT)。
拟南芥、水稻和西红柿中的研究发现晚期C-22氧
化途径和早期C-22氧化途径并不是完全平行的。

晚期C-22氧化途径中的中间产物能被一类C-22羟
基化酶转化为早期C-22氧化途径中所对应的22-羟
基化中间产物, 从而联通晚期C-22氧化途径和早

期C-22氧化途径(Choe等1998; Sakamoto等2005; 
Fujita等2006; Ohnishi等2006c)。
1.2  C-6氧化途径

油菜烷醇是C-6氧化途径的起始物, 根据其第

6位碳原子(C-6)上氢键被氧化的先后顺序, 将C-6
氧化途径分为早期C-6氧化途径和晚期C-6氧化途

径。由于晚期C-6氧化途径中的中间产物浓度比

早期C-6氧化途径中所对应的6-氧化产物的浓度要

高得多, 因此晚期C-6氧化途径被认为是主要的
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表1  植物中的油菜素内酯合成酶及其催化反应步骤

Table 1  Brassinosteroid synthetases and their catalytic reaction steps in plants

  BR合成酶                  物种                                         催化反应步骤                  参考文献

AtDWF7 Arabidopsis thaliana episterol→5-dehydroepisterol Choe 等1999
AtDWF5 Arabidopsis thaliana 5-dehydroepisterol→24-methylenecholesterol Choe等2000
AtDWF1 Arabidopsis thaliana 24-methylenecholesterol→campesterol (CR) Takahashi等1995; Choe等1999
OsBRD2 Oryza sativa 24-methylenecholesterol→campesterol (CR) Hong等2005
PsLKB Pisum sativum 24-methylenecholesterol→campesterol (CR) Nomura等1999; Schultz等2001
ZmDWF1 Zea mays 24-methylenecholesterol→campesterol (CR) Tao等2004
AtDWF6 Arabidopsis thaliana 4-en-3-one→3-one; 22-hydroxy-4-en-3-one→22-hydroxy-3-one Chory等1991; Li等1996; 
	 	 	 Fujioka等1997b, 2002; 
   Noguchi等1999 
PsDET2 Pisum sativum 4-en-3-one→3-one; 22-hydroxy-4-en-3-one→22-hydroxy-3-one Nomura等2004
AtCYP90B1 Arabidopsis thaliana CR→22-hydroxyCR; 4-en-3-one→22-hydroxy-4-en-3-one;  Choe等1998, 2001; 
  3-one→22-hydroxy-3-one; CN→6-deoxoCT; 6-oxoCN→CT Azpiroz等1998
OsCYP90B2 Oryza sativa CR→22-hydroxyCR; 4-en-3-one→22-hydroxy-4-en-3-one;  Sakamoto等2005
  3-one→22-hydroxy-3-one; CN→6-deoxoCT; 6-oxoCN→CT
OsCYP724B1 Oryza sativa CR→22-hydroxyCR; 4-en-3-one→22-hydroxy-4-en-3-one;  Tanabe等2005
  3-one→22-hydroxy-3-one; CN→6-deoxoCT; 6-oxoCN→CT
LeCYP90B3 Lycopersicon esculentum CR→22-hydroxyCR; 4-en-3-one→22-hydroxy-4-en-3-one;  Ohnishi等2006c
  3-one→22-hydroxy-3-one; CN→6-deoxoCT; 6-oxoCN→CT
LeCYP724B2 Lycopersicon esculentum CR→22-hydroxyCR; 4-en-3-one→22-hydroxy-4-en-3-one;  Ohnishi等2006c
  3-one→22-hydroxy-3-one; CN→6-deoxoCT; 6-oxoCN→CT
ZmCYP724B3 Zea mays CR→22-hydroxyCR; 4-en-3-one→22-hydroxy-4-en-3-one;  Wu等2008
  3-one→22-hydroxy-3-one; CN→6-deoxoCT; 6-oxoCN→CT
AtCYP90C1 Arabidopsis thaliana 22-hydroxyCR→22, 23-dihydroxyCR; 22-hydroxy-4-en-3-one→  Tsuge等1996; Kim等1998, 
  22,23-dihydroxy-4-en-3-one; 3-epi-6-deoxoCT→6-deoxoTY; 22- 2005; Ohnishi等2006b
  hydroxy-3-one→6-deoxo3DT; 6-deoxoCT→6-deoxoTE; CT→TE
AtCYP90D1 Arabidopsis thaliana 22-hydroxyCR→22, 23-dihydroxyCR; 22-hydroxy-4-en-3-one→ Kim等2005; Ohnishi等2006b
  22,23-dihydroxy-4-en-3-one; 3-epi-6-deoxoCT→6-deoxoTY; 22-
  hydroxy-3-one→6-deoxo3DT; 6-deoxoCT→6-deoxoTE; CT→TE
OsCYP90D2 Oryza sativa 22-hydroxyCR→22, 23-dihydroxyCR; 22-hydroxy-4-en-3-one→  Hong等2003; Li等2013
  22,23-dihydroxy-4-en-3-one; 3-epi-6-deoxoCT→6-deoxoTY; 22-
  hydroxy-3-one→6-deoxo3DT; 6-deoxoCT→6-deoxoTE; CT→TE
OsCYP90D3 Oryza sativa 22-hydroxyCR→22, 23-dihydroxyCR; 22-hydroxy-4-en-3-one→  Hong等2003; Li等2013
  22,23-dihydroxy-4-en-3-one; 3-epi-6-deoxoCT→6-deoxoTY; 22-
  hydroxy-3-one→6-deoxo3DT; 6-deoxoCT→6-deoxoTE; CT→TE
AtDWF3 Arabidopsis thaliana 22-hydroxyCR→22-hydroxy-4-en-3-one; 22, 23-dihydroxyCR→ Szekeres等1996; Ohnishi
  22, 23-dihydroxy-4-en-3-one; 22-hydroxy-3-one←6-deoxoCT;  等2012
  6-deoxoTE→6-deoxo3DT; TE→3DT
AtCYP85A1 Arabidopsis thaliana 6-deoxoTE→TE; 6-deoxo3DT→3DT; 6-deoxoTY→TY;  Shimada等2001; Kwon等2005; 
  6-deoxoCS→6-hydroxyCS→CS Kim等2005; Nomura等2005
LeCYP85A1 Lycopersicon esculentum 6-deoxoTE→TE; 6-deoxo3DT→3DT; 6-deoxoTY→TY;  Bishop等1996, 1999; 
  6-deoxoCS→6-hydroxyCS→CS Shimada等2001
OsDWARF Oryza sativa 6-deoxoTE→TE; 6-deoxo3DT→3DT; 6-deoxoTY→TY;  Hong等2002; Mori等2002
  6-deoxoCS→6-hydroxyCS→CS
AtCYP85A2 Arabidopsis thaliana 6-deoxoTE→TE; 6-deoxo3DT→3DT; 6-deoxoTY→TY;  Shimada等2001; Kwon等2005;
  6-deoxoCS→6-hydroxyCS→CS; CS→BL Kim等2005; Nomura等2005
LeCYP85A3 Lycopersicon esculentum 6-deoxoTE→TE; 6-deoxo3DT→3DT; 6-deoxoTY→TY;  Nomura等2005
  6-deoxoCS→6-hydroxyCS→CS; CS→BL
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表2  植物中的油菜素内酯代谢酶及其催化反应步骤

Table 2  Brassinosteroid metabolic enzymes and their catalytic reaction step in plants

   BR代谢酶                   物种                         催化反应步骤                参考文献

AtCYP734A1 Arabidopsis thaliana CS→26-hydroxyCS; BL→26-hydroxyBL Neff等1999; Turk等2003
OsCYP734A2 Oryza sativa CS→26-hydroxyCS; BL→26-hydroxyBL Park等2006; Sakamoto等2011
OsCYP734A4 Oryza sativa CS→26-hydroxyCS; BL→26-hydroxyBL Park等2006; Sakamoto等2011
OsCYP734A6 Oryza sativa CS→26-hydroxyCS; BL→26-hydroxyBL Park等2006; Sakamoto等2011
LeCYP734A7 Lycopersicon esculentum CS→26-hydroxyCS; BL→26-hydroxyBL Ohnishi等2006a
AtUGT73C5 Arabidopsis thaliana CS→CS-23-O-glucoside; BL→BL-23-O-glucoside Poppenberger等2003, 2005

C-6氧化途径。在植物中, 首先发现的是早期C-6
氧化途径, 油菜烷醇首先被氧化为6-氧油菜烷醇

(6-oxoCN), 6-氧油菜烷醇第22、23位碳原子(C-22, 
C-23)上的氢键先后被羟基化, 依次生成长春花甾

酮(cathasterone, CT)和茶甾酮(teasterone, TE)。茶

甾酮第3位碳原子上的羟基被异构化, 其中经历脱

氢和还原两步反应, 依次形成3-脱氢茶甾酮(3-dehy-
droteasterone, 3DT)和香蒲甾醇(typhasterol, TY)。接

下来, 香蒲甾醇第2位碳原子(C-2)上的氢键被羟基

化而形成栗甾酮(castasterone, CS), 栗甾酮经Bayer- 
Villager氧化反应最终形成生物活性最高的BL。

在长春花、拟南芥和水稻等植物中都发现了

早期C-6氧化途径中间产物所对应的6-脱氧产物, 
暗示在植物中可能存在另外一条平行于早期C-6
氧化途径的BR合成途径(Abe等1995; Griffiths等
1995)。后来在长春花和拟南芥中进行的BR代谢

实验证实了这一BR合成途径的存在, 并将其命名

为晚期C-6氧化途径(Noguchi等2000; Choi等1996, 
1997)。与早期C-6氧化途径中的合成顺序相似, 在
晚期C-6氧化途径中, 油菜烷醇第22、23位碳原子

(C-22, C-23)上的氢键先后被羟基化, 依次生成6-脱
氧长春花甾酮(6-deoxocathasterone, 6-deoxoCT)和
6-脱氧茶甾酮(6-deoxoteasterone, 6-deoxoTE)。6-
脱氧茶甾酮第3位碳原子上的羟基被异构化, 其中

经历脱氢和还原两步反应, 先后形成6-脱氧-3-脱
氢茶甾酮(6-deoxo-3-dehydroteasterone, 6-deoxo3DT)
和6-脱氧香蒲甾醇(6-deoxotyphasterol, 6-deoxoTY)。
接下来, 6-脱氧香蒲甾醇第2位碳原子上的氢键被

羟基化而形成6-脱氧栗甾酮(6-deoxocastasterone, 
6-deoxoCS)。6-脱氧栗甾酮第6位碳原子上的氢键

先后经过羟基化和脱氢作用, 依次被转化为6-羟
基-栗甾酮(6-hydroxyCS)和栗甾酮。

早期C-6氧化途径和晚期C-6氧化途径并不是

完全平行的, 晚期C-6氧化途径通过一类C-6氧化

酶联接到早期C-6氧化途径。拟南芥中的AtCY-
P85A1, 2, 水稻中的OsDWARF, 番茄中的LeCY-
P85A1, 3都属于这类C-6氧化酶。它们能催化晚期

C-6氧化途径中BR化合物的第6位碳原子上氢键的

氧化反应。这些C-6氧化酶基因相应的突变体表

现出明显的矮化表型, 说明C-6氧化酶在BR合成途

径中起着关键的作用。Shimada等(2001)通过体外

代谢实验证明AtCYP85A1和LeCYP85A1能将晚期

C-6氧化途径中的6-脱氧茶甾酮、6-脱氧-3-脱氢茶

甾酮、6-脱氧香蒲甾醇和6-脱氧栗甾酮分别催化

为早期C-6氧化途径中的茶甾酮、3-脱氢茶甾酮、

香蒲甾醇和栗甾酮。

1.3  早期C-22氧化途径和晚期C-6氧化途径之间的

合成捷径

BR合成途径除了C-22氧化途径, C-6氧化途径

外, 还存在早期C-22氧化途径和晚期C-6氧化途径

之间的合成捷径。拟南芥AtCYP90C1和AtCY-
P90D1是BR合成中的C-23羟基化酶。Ohnishi等
(2006b)发现它们能将早期C-22氧化途径中的22-
羟基-油菜甾醇和22-羟基-4-烯-3-酮通过C-23羟基

化作用而分别转化为22, 23-双羟基-油菜甾醇(22, 
23-dihydroxyCR)和22, 23-双羟基-4-烯-3-酮(22, 
23-dihydroxy-4-en-3-one)。22, 23-双羟基-油菜甾

醇和22, 23-双羟基-4-烯-3-酮随后被转化为晚期

C-6氧化途径中的下游中间产物: 6-脱氧-3-脱氢茶

甾酮。同时, 22-羟基-4-烯-3-酮的下游产物22-羟
基-3-酮也能被AtCYP90C1和AtCYP90D直接催化

为6-脱氧-3-脱氢茶甾酮。22-羟基-3-酮也可以先

经过C-3还原作用被催化为3-表-6-脱氧长春花甾

酮(3-epi-6-deoxoCT), 随后被AtCYP90C1和AtCY-
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图1  油菜素内酯合成和代谢途径以及合成酶和代谢酶的催化反应步骤

Fig.1  Brassinosteroid biosynthetic and metabolic pathway, brassinosteroid synthetases, brassinosteroid metabolic enzymes and 
their catalytic reaction steps

右上角框图表示油菜素内酯化合物的结构式; At: 拟南芥; Os: 水稻; Le: 豌豆; Zm: 玉米。



植物生理学报1792

P90D1催化为晚期C-6氧化途径中的下游中间产

物: 6-脱氧香蒲甾醇。Sakamoto等(2012)报道At-
CYP90D1在水稻中的同源蛋白OsCYP90D2/D2和
OsCYP90D3也是C-23羟基化酶, 催化水稻中的

C-23羟基化反应。最近, 作者通过遗传和生理生

化研究也表明OsCYP90D2/D2是BR合成途径中的

关键基因, 对水稻的株型起着重要的调控作用(Li
等2013)。在上述合成通路中, 早期C-22氧化途径

中的中间产物不需要经过整个晚期C-6氧化途径, 
只需通过晚期C-6氧化途径中的部分下游产物就

能合成BL。油菜素内酯的合成步骤也随之减少, 
因此这些通路被称为早期C-22氧化途径和晚期C6
氧化途径之间的合成捷径。

2  油菜素内酯代谢

当有生物活性的BR行使完生理功能后, 细胞

内多余的BR也会影响植物正常的生长发育, 这些

多余的BR会通过代谢途径被清除掉。虽然研究者

通过BR在植物体内和体外的代谢实验发现了多种

BR代谢产物, 并且发现BR在代谢中可能经历了脱

氢、去甲基化、表象异构化、酯化、糖基化和羟

基化等转化过程, 但我们现在对植物体内BR的详

细代谢机理和相关反应的催化酶还知之甚少(Ba-
jguz 2007)。羟基化和糖基化是植物体内两条重要

的BR代谢途径(图1)。已有的研究报道发现拟南

芥中的AtCYP734A1/BAS1、AtCYP72C1/SOB7/
CHI2/SHK1、AtUGT73C5, 水稻中的OsCYP734A2, 
4, 6, 西红柿中的LeCYP734A7都催化BR代谢反应, 
它们都属于细胞色素P450蛋白家族(表2)。
2.1  CYP734As催化的油菜素内酯羟基化代谢

AtCYP734A1/BAS1是一种C-26羟基化酶, 通
过催化栗甾酮和BL侧链上第26位碳原子(C-26)上
氢键的羟基化反应 ,  促进栗甾酮和BL的代谢转

换。AtCYP734A1/BAS1是通过在phyB-4背景下筛

选下胚轴伸长受抑制的突变体而最早克隆得到的

油菜素内酯代谢基因。在BR代谢突变体中, 如果

代谢酶活性增强, 突变体也会因为BR代谢加快、

导致植株中的BR浓度降低而表现出矮化、下胚轴

缩短等表型。拟南芥中的PHYB基因编码光受体

蛋白, 基因功能丧失导致phyB-4突变体幼苗在光下

出现下胚轴异常伸长的表型(Reed等1993)。Neff 
等(1999)通过增强子激活标签从phyB-4背景中筛

选得到下胚轴生长受抑制的显性突变体bas1-D 
(phyB activation-tagged suppressor1-dominant), 进
一步克隆到AtCYP734A1/BAS1基因。AtCYP734A1/
BAS1基因编码细胞色素P450蛋白家族中的一种单

加氧酶, 蛋白功能预测表明AtCYP734A1/BAS1可
能与甾醇代谢相关。BR内源含量测定显示, 与野

生型相比, bas1-D中的栗甾酮等BR含量显著降

低。为了研究AtCYP734A1/BAS1在BR代谢中的

功能, Neff等(1999)用BL及前体处理bas1-D及野生

型幼苗, 发现bas1-D中转化的26-羟基-油菜素内酯

(26-hydroxyBL)比野生型显著增多。这说明AtCY-
P734A1/BAS1可能具有羟基化酶的活性, 催化油菜

素内酯→26-羟基-油菜素内酯的转化过程。Turk
等(2003)用体外代谢实验证明了这一推测。他们

发现AtCYP734A1/BAS1蛋白能将放射性氚标记的

栗甾酮、BL分别催化为无生理活性的26-羟基-栗
甾酮(26-hydroxyCS)和26-羟基-油菜素内酯。

水稻和西红柿中还发现了另外7个AtCYP734A1/ 
BAS1的同源基因, 分别为水稻中的OsCYP734A2-6 
(Park等2006; Sakamoto等2011)和西红柿中的Le-
CYP734A7, 8 (Ohnishi等2006)。Park等(2006)报道

了OsCYP734A6的功能缺失突变体bla2-1 (bending 
lamina)和bla2-2, 它们的叶倾角异常增大。水稻叶

倾角的扩张是由叶枕处近轴面薄层细胞的伸长引

起的, 而这一过程受薄层细胞内的BR浓度调控。

因此, bla2-1和bla2-2的叶倾角异常增大表型, 可能

是由于OsCYP734A6基因功能丧失而不能降解有

生物活性的BR, 导致叶枕处近轴面薄层细胞中的

BR积累引起的(Park等2006)。Sakamoto等(2011)发
现OsCYP734A2、OsCYP734A4和OsCYP734A6蛋
白是具有多个催化底物, 能够催化几种生化反应类

型的BR代谢酶, 通过催化栗甾酮及其前体的代谢

来调控植株体内的BR浓度。代谢实验证明CY-
P734As蛋白可以用C-22羟基化BR作为底物, 通过

催化侧链26位碳原子上氢键的羟基化, 以及随后的

两轮氧化反应 ,  将底物转化为C-26-羟基-BR、

C-26-酮基-BR和C-26-羧基-BR, 促进BR的代谢。

Ohnishia等(2006)通过同源性比对分析, 在西

红柿中分离到2个AtCYP734A1/BAS1的同源基因, 
为LeCYP734A7和LeCYP734A8。其中LeCYP734A7
基因的过表达植株表现出与BR缺陷突变体类似的
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极端矮化表型。内源BR含量测定发现, 与野生型

相比, LeCYP734A7过表达植株中的栗甾酮和6-脱
氧栗甾酮的含量显著下降, 推测LeCYP734A7蛋白

可能催化栗甾酮的代谢。体外代谢分析证明Le-
CYP734A7蛋白能将栗甾酮转化为26-羟基-栗甾

酮, 说明LeCYP734A7是BR代谢途径中有功能的

C-26羟基化酶, 参与西红柿中栗甾酮的羟基化代

谢反应。

2.2  AtCYP72C1/SOB7/CHI2/SHK1介导的油菜素

内酯代谢

AtCYP72C1是另外一个参与BR代谢的基因, 
属于细胞色素P450基因家族, 它编码的蛋白和At-
CYP734A1具有36%的氨基酸序列一致性。2005
年, 三个研究小组分别通过增强子激活标签克隆得

到这个基因。Nakamura等(2005)首先筛选到激活

标签显性突变体chi2 (chibi2), Takahashi等(2005)和
Turk等(2005)也分别筛选到shk1-D (shrink1-D)和
sob7 (suppressor of phyb-4 7-D)这两个激活标签显

性突变体。chi2、shk1-D和sob7都具有BR缺陷突

变体的典型特征。在chi2、shk1-D和sob7突变体

中, 带有花椰菜花叶病毒(CaMV)35S启动子的激活

元件插入到AtCYP72C1基因的启动子区域, 引起基

因过量表达, 可能造成突变体中的BR代谢增强, 从
而导致了chi2、shk1-D和sob7的BR缺陷表型。由

于AtCYP72C1和AtCYP734A1蛋白的氨基酸序列

具有较高的一致性, 因此AtCYP72C1被认为可能是

BR代谢酶, 可能具有和AtCYP734A1相似的C-26羟
基化酶活性。

Nakamura等(2005)报道BL处理能互补chi2在
黑暗条件下, 下胚轴缩短的表型。在chi2、shk1-D
和sob7突变体中, BL、栗甾酮以及C-6氧化途径中

的BR中间产物浓度相比野生型显著降低(Nakamura
等2005; Takahashi等2005; Turk等2005)。这些结果

说明AtCYP72C1可能通过C-26羟基化酶活性参与

BL、栗甾酮及上游BR中间产物的代谢过程。

Turk等(2005)通过内源BR含量测定和拟南芥体内

代谢实验发现, AtCYP72C1和AtCYP734A1蛋白存

在功能冗余现象。虽然AtCYP72C1也参与BR代谢

途径, 但它并不能催化栗甾酮→26-羟基-栗甾酮以

及油菜素内酯→26-羟基-油菜素内酯的羟基化反

应过程。因此, CYP72C1并没有C-26羟基化酶活

性, 它可能催化栗甾酮和BL其他碳原子上氢键的

羟基化反应, 也可能通过羟基化作用催化油菜素

内酯前体的代谢。

2.3  AtUGT73C5介导的油菜素内酯糖基化代谢

糖基化在甾醇代谢中起着重要的作用。在昆

虫和哺乳动物中, 一类称之为尿苷二磷酸糖基转

移酶——UGTs (UDP-glycosyltransferases)的代谢酶

类催化甾醇的糖基化代谢过程(Turgeon等2003; 
Nakai等2004)。在植物中, 虽然油菜素内酯的糖基

化代谢机理还不太清楚, 但是长春花悬浮培养细

胞系中存在多种糖基化的栗甾酮和BL, 这说明植

物中的确存在油菜素内酯的糖基化代谢途径(Fu-
jioka和Yokota 2003)。Poppenberger等(2003)用抗

脱氧雪腐镰孢烯醇(eoxynivalenol)的酵母筛选系统

从拟南芥cDNA库中分离到一个UDP糖基转移酶

基因——AtUGT73C5。AtUGT73C5过表达植株出

现矮化、叶片短圆等BR缺陷表型, 并且体内的栗

甾酮和其上游BR中间产物6-脱氧栗甾酮和香蒲甾

醇的含量显著下降, 外源BL处理能互补这些过表

达植株的表型。这说明AtUGT73C5可能参与BR
的代谢途径。在体内代谢试验中, 当用栗甾酮和

BL饲喂拟南芥幼苗后, AtUGT73C5过表达株系中

的23-糖基-栗甾酮(CS-23-O-glucoside)和23-糖基-
油菜素内酯(BL-23-O-glucoside)的含量相比野生

型显著升高; 而在AtUGT73C5干扰株系中却检测

不到这两种代谢物的存在(Poppenberger等2005)。
体内代谢实验证明了AtUGT73C5蛋白能催化栗甾

酮和BL第23位碳原子的糖基化反应, 使栗甾酮和

BL通过糖基化代谢反应而失去生理活性。

3  油菜素内酯合成和代谢的调控

植株的生长发育过程是由各种激素及其他调

节因子相互协调的精细调控过程。作为一种植物

激素, 油菜素内酯在植物生长发育和适应外界环

境变化的过程中起着重要的调控作用。在不同的

发育阶段和环境变化过程中, 植物通过精细调控

体内油菜素内酯的含量来调控植物的生长发育和

适应环境的变化。当植物细胞中的BR过剩时, 一
方面细胞可以通过负反馈机制来降低BR合成的速

率, 另一方面可以通过代谢途径来降解过量的BR, 
从而精细调控细胞内的BR含量(图2)。

BR合成的负反馈调控是通过BR信号途径中的
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调控元件来实现的。首先是油菜素内酯结合到细

胞膜上的油菜素内酯受体激酶(AtBRI1, OsBRI1)上; 
然后AtBRI1或OsBRI1受体激酶通过一些列磷酸化

信号传递过程, 将信号传递到细胞核中; 促进转录

调控因子(AtBZR1, OsBZR1)在核内积累; AtBZR1
或OsBZR1转录调控因子结合到下游BR调控基因

的启动子区域, 促进这些基因的表达; 从而促进细

胞的伸长和植物的生长发育等过程(Kim等2009)。
当细胞的中的油菜素内酯过量时, AtBZR1或OsB-
ZR1结合到某些BR合成基因的启动子区域, 通过

抑制这些基因的表达, 降低这些BR合成酶的含量, 
从而降低BR合成速率。已有的研究表明, 拟南芥

中的AtCYP90B1、AtDWF3、AtCYP90C1、AtCY-
P90D1、AtCYP85A1和AtCYP85A2 (Choe等2001; 
Ma等2001; Bancoş等2002; Goda等2002; He等
2005), 水稻中的OsCYP724B1 (Tanabe等2005)、
OsCYP90D2 (Hong等2003; Li等2013)、OsCPD1、
OsCPD2 (Sakamoto和Matsuoka 2006)和OsDWARF 
(Hong等2002; Mori等2002)等这些BR合成基因, 都
受BR的负反馈机制调控。

已有的研究发现BR代谢受反馈调节和光信

号的调节。外源BR促进AtCYP734A1  (Turk等
2003), AtCYP72C1 (Nakamura等2005; Takahashi等
2005; Turk等2005), AtUGT73C5 (Poppenberger等
2005)和OsCYP734A2, 3, 4, 5, 6 (Kim等2009)等BR
代谢基因的表达; 而光则抑制这些BR代谢基因的

表达。这说明BR和光信号对BR代谢途径的调控

是相互拮抗的。当细胞内BR浓度过高时, 细胞通

过上调BR代谢基因的表达量, 来增加这些BR代谢

酶的含量, 接下来通过促进BR代谢来降低细胞内

的BR含量。在拟南芥中, 相对黑暗条件下生长的

幼苗, 光照条件下生长的幼苗中的BR含量较高(Choe
等2001)。这可能和光对BR代谢途径的调控有关, 
因为光抑制BR代谢基因的表达可能会降低BR的

代谢速率, 从而使BR在光照条件下生长的幼苗中

的积累量增加。现在研究者对光信号如何调控BR
代谢的详细机理还知之甚少, 需要对这方面进行

深入的研究。

4  讨论和展望

在发现BR之后的四十余年中, 研究者在BR的

图2  油菜素内酯合成和代谢调控

Fig.2  Regulation of brassinosteroid biosynthesis and metabolism
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生理功能、结构、合成和代谢等研究方面取得了

巨大的进展。生理方面的研究表明BR对植物的生

长发育具有重要的调控作用。通过长春花悬浮细

胞系中的BR代谢研究, 研究者发现了BR合成的晚

期C-22氧化途径和C-6氧化途径。而拟南芥、西

红柿、豌豆和水稻等BR合成和代谢突变体的发现

和研究, 是BR合成和代谢研究过程的重大突破。

对这些突变体进行的遗传、分子和生化方面的研

究不仅证明长春花中发现的BR合成和代谢途径在

拟南芥等植物中也普遍存在 ,  而且还发现早期

C-22氧化途径、早期C-22氧化途径和晚期C-6氧
化途径之间的合成捷径以及BR羟基化和糖基化代

谢途径。通过BR合成和代谢缺陷突变体, 研究者

克隆到了一系列的BR合成和代谢基因, 并确定了

其中部分BR合成和代谢酶的催化反应步骤, 这进

一步完善了BR合成和代谢途径。

另一方面, 我们在BR合成、代谢及其调控等

方面也存在一些尚待解决的问题。第一, 在植物

中可能还存在一些未知的BR合成和代谢途径, 特
别是BR代谢途径, 需要进一步探索这些未知的BR
合成和代谢途径。第二, 在BR合成和代谢途径中, 
有些反应步骤的催化酶还未被发现。这需要进一

步筛选新的BR合成和代谢突变体, 分离和鉴定BR
合成和代谢途径中新的基因和酶, 分析这些酶的

功能, 以确定它们在BR合成或代谢中的催化反应

步骤。第三, 在一些已经分离的BR合成突变体中, 
虽然通过BR中间产物饲喂实验和测定突变体的内

源BR中间产物, 确定了这些突变体中BR的合成受

阻步骤; 但是还未克隆到对应的BR合成基因, 也未

能对相应BR合成酶的功能和催化反应步骤进行鉴

定和验证。因此需要通过基因克隆、酶活检测和

代谢实验确定这些BR合成突变体中对应酶的功能

和催化步骤。第四, 在有些BR合成突变体中, 虽然

分离了对应的BR合成基因, 但是这些基因编码的

BR合成酶的功能和催化步骤却是通过BR中间产

物互补实验和测定突变体中的内源BR中间产物含

量, 或是通过它们已知的同源基因的功能推测而

来。因此也需要通过酶活检测和代谢实验来进一

步确定这些BR合成基因所编码酶的功能和催化步

骤。第五, 有些基因完全缺失功能的BR合成突变

体并不表现出极端的形态和生长发育缺陷。除了

这些基因的同源基因可能部分弥补了缺失基因的

功能外, 还可能是其他的BR合成酶同时具有多种

功能, 能同时催化几个不同的反应步骤, 因此可能

部分互补了缺失的BR合成酶的功能。这些酶的功

能和催化步骤比较复杂, 需要进一步研究。第六, 
现在的研究表明BR的合成和代谢受光的调控, 但
是由于其中还有不少未知的调控因子尚未被发现, 
我们对光调控BR合成和代谢的机理还知之甚少。

因此需要分离、鉴定更多新的调控因子, 并对这

些调控因子进行深入的研究, 从而阐明光调控BR
代谢的详细机理。第七, 在水稻中, 有些轻微矮化

的BR合成突变体的叶倾角变小。在谷类作物中, 
叶倾角是一个影响株型的重要性状。在水稻中, 
虽然可以利用叶倾角变小的突变体, 通过提高种

植密度来提高生物量和产量。但是这些水稻BR突
变体通常伴随着育性降低, 谷粒变小的不利性状, 
使它们在育种中的应用受到限制。第八, 由于BR
在植物中的含量比较低, 其生产成本要比赤霉素

等其他植物生长物质高得多, 因此BR在农业生产

中并未得到大规模的应用。但是可以通过基因工

程的方法, 通过在农作物中过表达BR合成中的关

键基因, 来提高农作物中的内源BR含量, 从而提高

农作物的产量。这是一个经济有效的方法。在拟

南芥、烟草和水稻中都有这方面的报道, 但是需

要对这方面进行更多的研究和探索。解决上述问

题不仅能完善BR合成和代谢途径, 深入阐述BR合
成和代谢的调控机理, 而且有利于BR在农业生产

上的应用, 最终达到提高农作物产量的目的。
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