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　 　 碱性亮氨酸拉链(ｂＺＩＰ)转录因子是真核生物

中一类分布广范且氨基酸序列较为保守的蛋白

质[１￣２]ꎬ包含两个保守结构域:一个是具有二聚体化

作用的亮氨酸拉链结构域ꎬ另一个是与 ＤＮＡ 序列特

异性结合的碱性区域[３￣４]ꎮ 亮氨酸拉链结构域能够

形成 １ 个具有两亲性的 α 螺旋ꎬ通过形成二聚体与

ＤＮＡ 结合ꎬ再通过 ＤＮＡ 结合结构域上 １ 个固定的

Ｎ￣ｘ７￣Ｒ / Ｋ 结构专一性地识别并结合启动子上的顺

式作用元件[３]ꎮ 根据碱性结构域的特性ꎬＪａｋｏｂｙ 将

拟南芥的 ７５ 个 ｂＺＩＰ 转录因子划分为 Ａ、Ｂ、Ｃ、Ｄ、Ｅ、
Ｆ、Ｇ、Ｈ、Ｉ 及 Ｓ 亚家族[２]ꎬ它们参与植物种子发育、
病菌防御、光信号转导、器官和组织分化、激素和糖
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信号转导过程以及非生物胁迫响应等多种生理功

能的调控[５￣１０]ꎮ 其中ꎬ成员较多的 Ｓ 亚族在非生物

胁迫响应、病虫害的防御以及糖类信号转导中具有

重要作用[１１￣１３]ꎬ研究最多的 Ａ 亚族成员主要参与

ＡＢＡ 和逆境胁迫的调控表达[１４￣１６]ꎬＧ 亚族则主要参

与光信号调控[１７]ꎮ 随着分子生物学和生物信息学

研究快速发展ꎬ转录组水平的鉴定技术越来越成

熟ꎬｂＺＩＰ 转录因子的相关研究也逐步深入ꎮ
大豆[Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ(Ｌｉｎｎ. ) Ｍｅｒｒ. ] 是重要的经

济和油料作物ꎬ也是人类食用及家畜饲用蛋白质的

主要来源ꎮ 根据生物信息学分析ꎬ大豆中存在 １４３
个 ｂＺＩＰ 基因( ｈｔｔｐ: / / ｐｌａｎｔｔｆｄｂ. ｃｂｉ. ｐｋｕ. ｅｄｕ. ｃｎ / )ꎬ
Ｌｉａｏ 等[１８]根据这些转录因子的保守碱性结构域以

及其它结构特征将其中的 １３１ 个 ｂＺＩＰ 转录因子分

为 Ａ￣Ｉ 及 Ｓ 共 １０ 个亚族ꎬ其中部分基因已被发现参

与了植物对逆境胁迫的响应及生长发育调控ꎮ 例

如ꎬ大豆 ｂＺＩＰ 转录因子 ＧｍｂＺＩＰ１３２ 的转录可以被

高盐和干旱诱导[１９]ꎬ而 ｂＺＩＰ 转录因子 ＧｍＦＤＬ１９ 通

过与 ＧｍＦＴ２ａ、 ＧｍＦＴ５ａ 蛋白的互作诱导植物早

花[２０]ꎮ Ｓｏｎｇ 等[２１] 发现过表达 ＧｍｂＺＩＰ１２３ 的转基

因拟南芥种子脂质含量升高ꎬ同时ꎬ在转基因种子

中也发现了较高水平的葡萄糖、果糖和蔗糖ꎬ这进

一步表明 ｂＺＩＰ 基因在植物的代谢过程中具有重要

的调节作用ꎮ
本研究从大豆克隆了 １ 种新型 ｂＺＩＰ 家族转录

因子编码基因 ＧｍｂＺＩＰ３３ꎬ通过非生物胁迫下表达分

析、时空表达分析及拟南芥异位表达分析等技术对

该基因进行了初步研究ꎬ发现 ＧｍｂＺＩＰ３３ 可能在大

豆的非生物胁迫响应与开花调节过程中发挥重要

作用ꎮ

１　 材料与方法

１. １　 材料

本研究选用大豆光周期敏感品种自贡冬豆作

为研究材料ꎬ为本实验室保存ꎮ
１. ２　 试验设计

将大豆播种于浸湿水的蛭石中ꎬ于长日(１６ ｈ
光照 / ８ ｈ 黑暗)的光照培养箱中培养至子叶展开ꎬ
选择长势一致的幼苗移入盛有 １００ ｍＬ Ｈｏａｇｌａｎｄ 培

养液的锥形瓶(外包锡箔纸模拟根的生长环境)中

继续培养ꎮ
高盐与干旱胁迫处理:待自贡冬豆幼苗生长至

第一对三出复叶完全展开时ꎬ分别移入含有 ０ꎬ５０ 和

２００ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ － １共 ３ 种不同浓度 ＮａＣｌ 和 ０％ 、１０％ 、
２０％ ３ 种不同浓度 ＰＥＧ６０００ Ｈｏａｇｌａｎｄ 培养液中ꎬ进
行高盐和干旱胁迫处理ꎬ其中以 ０ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ － １ ＮａＣｌ
和 ０％ ＰＥＧ６０００ 为对照ꎬ光照处理 ６ ｈ 后随机选择

３ 株长势相同的植株ꎬ进行根、茎、叶取样ꎬ各组样品

用液氮冷冻并于 － ７０ ℃保存ꎮ
短日照与长日照条件培养:分别在长日照(１６ ｈ

光照 / ８ ｈ 黑暗)和短日照(１２ ｈ 光照 / １２ ｈ 黑暗)条
件下盆栽播种自贡冬豆ꎬ待生长至第一对三出复叶

完全展开时ꎬ一部分光照 ６ ｈ 后随机选择 ３ 株长势

相同植株进行根、茎、叶、茎尖、胚轴取样ꎻ另一部分

从光照开始时随机选择 ３ 株长势相同植株ꎬ每隔 ３ ｈ
进行叶片取样ꎬ连续取至 ４８ ｈꎬ各组样品用液氮冷冻

并于 － ７０ ℃保存ꎮ
１. ３　 方法

１. ３. １ 　 ＧｍｂＺＩＰ３３ 基因的克隆与生物信息学分析

　 以自然培养的自贡冬豆叶片为材料ꎬ用 ＲＮＡ 提取

试剂盒(ＴｒａｎｓＺｏｌ ＵＰꎬＴｒａｎｓＧｅｎ Ｂｉｏｔｅｃｈ)提取样品总

ＲＮＡꎬ并用 ＤＮａｓｅ Ｉ(ＴｒａｎｓＧｅｎ Ｂｉｏｔｅｃｈ)纯化ꎮ 使用

ＦａｓｔＫｉｎｇ ｃＤＮＡ 第一链合成试剂盒(天根生化科技

有限公司)合成第一条链 ｃＤＮＡꎬ作为基因扩增的模

板ꎮ 用基因特异性引物 ＧｍｂＺＩＰ３３￣Ｆ１ 和 ＧｍｂＺＩＰ３３￣
Ｒ１(表 １)和高保真 ＫＯＤ￣ｐｌｕｓ￣Ｎｅｏ 聚合酶(Ｔｏｙｏｂｏ)
进行基因扩增ꎮ 反应程序为:９４ ℃预变性 ２ ｍｉｎꎬ之
后进入循环程序 ９８ ℃、１０ ｓꎬ５５ ℃、３０ ｓꎬ６８ ℃、３０ ｓꎬ
循环 ３５ 次ꎬ最后 ６８ ℃延伸 １０ ｍｉｎꎮ 用琼脂糖凝胶

(１％ )电泳回收目的条带并连接 ｐＬＢ 载体ꎬ转化大

肠杆菌感受态 ＤＨ５αꎬ经菌液 ＰＣＲ 筛选阳性克隆ꎬ送
至生工生物工程股份有限公司测序验证ꎮ

利用大豆基因组数据库 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ ( ｈｔｔｐｓ: / /
ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ. ｊｇｉ. ｄｏｅ. ｇｏｖ / ｐｚ / ｐｏｒｔａｌ. Ｈｔｍｌ ) 搜 索

ＧｍｂＺＩＰ３３ 基 因 及 其 所 编 码 的 蛋 白 序 列ꎻ 通 过

ＥＸＰＡＳｙ 的 ＰｒｏｔＰａｒａｍ ｔｏｏｌ 在线程序预测蛋白的理化

性质ꎻ使用 ＳＭＡＲＴ ( ｈｔｔｐ: / / ｓｍａｒｔ. ｅｍｂｌ￣ｈｅｉｄｅｌｂｅｒｇ.
ｄｅ / )在线软件预测蛋白的保守结构域ꎻ使用 ＮＣＢＩ
数据库对 ＧｍｂＺＩＰ３３ 和其它植物 ｂＺＩＰ 蛋白进行多

重比对ꎻ使用 ＭＥＧＡ ７. ０ 构建系统发育进化树ꎮ
１. ３. ２　 大豆 ＧｍｂＺＩＰ３３ 基因表达量分析 　 采用实

时荧光定量 ＰＣＲ 分析 ＧｍｂＺＩＰ３３ 基因表达量ꎬ在非

生物胁迫试验中ꎬ以高盐与干旱处理条件下的大豆

和对照组的叶片为材料提取 ＲＮＡꎬ反转录为 ｃＤＮＡ
(方法同上)ꎮ

ＧｍｂＺＩＰ３３ 基因的时空表达模式分析:分别以
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长日照与短日照下处理的大豆叶片为材料提取

ｃＤＮＡꎮ 采用 ＫＡＰＡ ＳＹＢＲ􀅹 ＦＡＳＴ ｑＰＣＲ Ｍａｓｔｅｒ Ｍｉｘ
Ｕｎｉｖｅｒｓａｌ 系统进行 ｑＰＣＲ 扩增ꎬ反应体系含 ｃＤＮＡ
１ μＬ、ｑＰＣＲ Ｍａｓｔｅｒ Ｍｉｘ ５ μＬ、引物(１０ －６μｍｏｌ􀅰μＬ －１)
各 ０. ２ μＬ、ｄｄＨ２ Ｏ ３. ６ μＬꎮ 以大豆基因 ＧｍＡＣＴＩＮ
为内参基因ꎬ以 ｑ￣ＧｍｂＺＩＰ３３￣Ｆ１ 和 ｑ￣ＧｍｂＺＩＰ３３￣Ｒ１
为 引 物 ( 表 １ )ꎬ 用 ＡｐｐｌｉｅｄＢｉｏｓｙｓｔｅｍｓ 公 司

Ｑｕａｎｔｓｔｕｄｉｏ ７ Ｆｌｅｘ ＰＣＲ 仪检测 ＧｍｂＺＩＰ３３ 基因表达

情况ꎮ 反应程序为: ９５ ℃、３ ｍｉｎꎻ９５ ℃、３ ｓꎬ６０ ℃、
２０ ｓꎬ共 ４０ 个循环ꎮ 采用 ２ － ΔΔＣｔ法[２２]分析基因相对

表达量ꎮ
１. ３. ３ 　 ＧｍｂＺＩＰ３３ 转基因拟南芥纯合株系的获得

　 根据 ＧｍｂＺＩＰ３３ 基因序列ꎬ设计引物 ＧｍｂＺＩＰ３３￣
Ｆ３ 和 ＧｍｂＺＩＰ３３￣Ｒ３ (表 １)ꎮ 以前期测序正确的

ｐＬＢ￣ＧｍｂＺＩＰ３３ 质粒为模板进行 ＰＣＲ 扩增ꎬ利用

Ｘｂａ Ⅰ和 Ｓａｃ Ⅰ双酶切 ｐＴＦ￣１０１ 载体ꎬ回收相应的

目标基因和载体骨架ꎬ过表达载体植物 ｐＴＦ１０１￣
ＧｍｂＺＩＰ３３ꎮ 构建 植 物 过 表 达 载 体 转 入 脓 杆 菌

ＧＶ３１０１ 感受态ꎬ得到的脓杆菌阳性菌液ꎬ采用花序

侵染法侵染野生型拟南芥ꎬ收获成熟 Ｔ０代种子ꎮ Ｔ０

种子经消毒后点播在含筛选剂(ＳＰＥ 抗生素)的 １ / ２
ＭＳ 培养基ꎬ种植收获 Ｔ１代种子ꎮ 同样方法种植 Ｔ１

代种子ꎬ收获分离比为 ３∶ １的 Ｔ２代种子ꎬ按同样的方

法筛选得到不再发生分离的 Ｔ３纯系ꎬ纯合株系用于

后续开花表型鉴定ꎮ
１. ３. ４　 转基因拟南芥开花表型统计及开花基因表

达量检测　 将 Ｔ３代转 ＧｍｂＺＩＰ３３ 基因的拟南芥和野

生型种子以 ７０％ 酒精 ３０ ｓ、７％ ＮａＣｌＯ １５ ｍｉｎ 消毒

后ꎬ播种在不含抗生素的 ＭＳ 培养基上ꎬ待叶 ４ ~
６ 片展开时ꎬ移栽至土壤中培养ꎮ 待植株抽蘖开花

时ꎬ分别统计各株系的开花时间和莲座叶叶片数ꎮ
另外ꎬ盆栽种植 Ｔ３代纯合的转 ＧｍｂＺＩＰ３３ 基因株系

和野生型拟南芥ꎬ２２ ℃培养 ２０ ｄ 后取样ꎮ 分别提取

样品总 ＲＮＡꎬ反转录成 ｃＤＮＡꎬ采用 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 反应

体系及程序检测 ＧｍｂＺＩＰ３３ 和内源开花基因表达

量ꎬ以拟南芥 ＡｔＡＣＴＩＮ 为内参基因(表 １)ꎮ

表 １　 试验所用引物

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｉｍｅｒｓ ｕｓｅｄ ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ

引物

Ｐｒｉｍｅｒ

序列 (５′– ３′)

Ｓｅｑｕｅｎｃｅ (５′– ３′)

用途

Ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ

ＧｍｂＺＩＰ３３￣Ｆ１ ＴＣＴＡＧＡＡＴＧＧＣＡＴＣＡＣＣＧＡＴＣＣＡＡ ＣＡＡＣＡ 基因克隆

ＧｍｂＺＩＰ３３￣Ｒ１ ＧＡＧＣＴＣＴＣＡＡＣＧＣＡＧＡＡＡＣＡＴＧＴＴＴＧＣＧＧ Ｇｅｎｅ ｃｌｏｎｉｎｇ

ｑ￣ＧｍｂＺＩＰ３３￣Ｆ１ ＴＧＧＡＴＣＴＧＡＡＧＧＡＧＧＡＧＡＴＣＣＧ ｑＰＣＲ 表达分析

ｑ￣ＧｍｂＺＩＰ３３￣Ｒ１ ＧＧＣＣＡＧＴＴＣＣＡＴＴＧＴＣＴＧＴＧ Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｑＰＣＲ

Ａｔ￣ＧｍｂＺＩＰ３３￣Ｆ ＴＧＧＡＴＣＴＧＡＡＧＧＡＧＧＡＧＡＴＣＣＧ

Ａｔ￣ＧｍｂＺＩＰ３３￣Ｒ ＧＧＣＣＡＧＴＴＣＣＡＴＴＧＴＣＴＧＴＧ

Ａｔ￣ＣＯ￣Ｆ ＣＡＴＴＡＡＣＣＡＴＡＡＣＧＣＡＴＡＣＡＴＴＴＣＡ

Ａｔ￣ＣＯ￣Ｒ ＣＴＣＣＴＣＧＧＣＴＴＣＧＡＴＴＴＣＴＣ

Ａｔ￣ＦＴ￣Ｆ ＧＡＡＣＡＡＣＣＴＴＴＧＧＣＡＡＴＧＡＧＡ

Ａｔ￣ＦＴ￣Ｒ ＴＣＴＴＣＣＴＣＣＧＣＡＧＣＣＡＣＴ

Ａｔ￣ＳＯＣ１￣Ｆ ＣＴＡＡＡＣＧＴＡＡＡＣＴＣＴＴＧＧＧＡ

Ａｔ￣ＳＯＣ１￣Ｒ ＣＡＧＡＡＣＴＴＧＧＧＣＴＡＣＴＣＴＣＴ

Ａｔ￣ＡＰ１￣Ｆ ＡＴＧＡＧＡＧＧＴＡＣＴＣＴＴＡＣＧＣＣＧ

Ａｔ￣ＡＰ１￣Ｒ ＴＴＧＣＴＴＧＣＡＡＧＴＣＴＴＣＣＣＣＡ

Ａｔ￣ＬＦＹ￣Ｆ ＴＡＡＣＧＧＣＡＡＣＧＧＡＧＧＴＡＧＴＧ

Ａｔ￣ＬＦＹ￣Ｒ ＣＣＴＴＧＧＴＧＧＧＧＣＡＴＴＴＴＴＣＧ

ＧｍＡＣＴＩＮ￣Ｆ ＣＧＧＴＧＧＴＴＣＴＡＴＣＴＴＧＧＣＡＴＣ ｑＰＣＲ 内参基因

ＧｍＡＣＴＩＮ￣Ｒ ＧＴＣＴＴＴＣＧＣＴＴＣＡＡＴＡＡＣＣＣＴＡ Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｇｅｎｅ ｆｏｒ ｑＰＣＲ

ＡｔＡＣＴＩＮ￣Ｆ ＡＡＧＴＣＴＴＧＴＴＣＣＡＧＣＣＣＴＣＧ

ＡｔＡＣＴＩＮ￣Ｒ ＴＴＴＧＣＴＣＡＴＡＣＧＧＴＣＡＧＣＧＡ
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２　 结果与分析

２. １　 ＧｍｂＺＩＰ３３ 基因克隆与序列分析

以正常培养的自贡冬豆叶片 ｃＤＮＡ 为模板ꎬ
ＰＣＲ 扩增得到长度约为 ５００ ｂｐ 的片段(图 １)ꎮ 经

测序验证该片段序列与 ＧｍｂＺＩＰ３３ (ＧｅｎＢａｎｋ 登录

号:ＤＱ７８７０６４. １)一致ꎮ
ＮＣＢＩ 数据库等显示ꎬＧｍｂＺＩＰ３３ 基因位于大豆

第 ３ 号染色体ꎬ编码区全长 ４５３ ｂｐꎬ编码蛋白含有

１５０ 个氨基酸ꎬ理论分子量为 １７􀆰 ０１７ ｋＤꎮ ＳＭＡＲＴ
在线软件分析表明 ＧｍｂＺＩＰ３３ 编码的氨基酸序列具

有 ｂＺＩＰ 转录因子结构特点ꎬ其 Ｎ 端含有 １ 个 ＢＲＬＺ
(ｔｈｅ ｂａｓｉｃ ｒｅｇｉｏｎ ｌｅｕｃｉｎ ｚｉｐｐｅｒ ｄｏｍａｉｎ) 结构域 (图

２Ａ)ꎬ由位于第 ２５ 位的异亮氨酸(Ｉ)和位于第 ８９ 位

的任意氨基酸(Ｘ)组成ꎮ 其中ꎬ负责与 ＤＮＡ 结合的

碱性结构域有 １ 个保守的 Ｎ￣ｘ７￣Ｒ / Ｋ￣ｘ９ 基序ꎬ能形

成二聚化区域的亮氨酸拉链ꎬ由 ７ 个氨基酸组成

１ 个重复单位ꎬ且该重复单位的第 ７ 位均是亮氨酸

(图 ２Ｂ)ꎮ 这些结构都符合已报道的 ｂＺＩＰ 转录因子

结构特点ꎮ
利用 ＮＣＢＩ 数据库等将 ＧｍｂＺＩＰ３３ 与其它植物

的 ｂＺＩＰ 同源蛋白氨基酸序列进行多重序列比对ꎬ发
现 ＧｍｂＺＩＰ３３ 与大豆 Ｓ￣ｂＺＩＰｓ 亚族 ＧｍｂＺＩＰ４１ 和

ＧｍｂＺＩＰ５３ 的氨基酸序列同源性分别为 ９１. ４％ 和

６９􀆰 ０１％ꎬ与ＡｄｂＺＩＰ５３、ＴｃｂＺＩＰ５３、ＧｍｂＺＩＰ６０、ＧｍｂＺＩＰ５９、

ＣｓｂＺＩＰ５３、ＲｃｂＺＩＰ２３ 和 ＡｔｂＺＩＰ５３ 氨基酸序列的同源

性分别为 ７８％ 、６２％ 、６２％ 、６１％ 、６１％ 、６０％和 ５１％
(图 ２Ｂ)ꎮ 系统发育分析也表明ꎬ ＧｍｂＺＩＰ３３ 与

ＧｍｂＺＩＰ４１、ＧｍｂＺＩＰ５３ 的亲缘关系最近(图 ３)ꎮ 综

合上述结果ꎬ判断 ＧｍｂＺＩＰ３３ 可能为大豆 Ｓ￣ｂＺＩＰｓ 亚

族成员ꎮ

　 　 注:Ｍ. Ｍａｒｋｅｒ ＤＬ２０００ꎻ泳道 １、２ 均为 ＧｍｂＺＩＰ３３ 基

因扩增产物ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｍ. Ｍａｒｋｅｒ ＤＬ２０００ꎻ Ｌａｎｅ １ ａｎｄ ｌａｎｅ ２.

ＧｍｂＺＩＰ３３ ｇｅｎｅ ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｐｒｏｄｕｃｔｓ.

图 １　 ＧｍｂＺＩＰ３３ 基因的克隆

Ｆｉｇ. １　 Ｃｌｏｎｉｎｇ ｏｆ ＧｍｂＺＩＰ３３

　 　 注:Ａ. 紫色区域为低复杂度区ꎬ蓝色区域为 ＢＲＬＺ 结构域ꎻＢ. 其他植物 ｂＺＩＰ 蛋白ꎬＧｍｂＺＩＰ５９、ＧｍｂＺＩＰ６０ 来自

大豆(Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ)、ＡｄｂＺＩＰ５３ 来自蔓花生(Ａｒａｃｈｉｓ ｄｕｒａｎｅｎｓｉｓ)、ＲｃｂＺＩＰ５３ 来自蓖麻(Ｒｉｃｉｎｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｓ)、ＣｓｂＺＩＰ５３ 来

自甜橙(Ｃｉｔｒｕｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ)、ＴｃｂＺＩＰ５３ 来自可可(Ｔｈｅｏｂｒｏｍａ ｃａｃａｏ)、ＡｔｂＺＩＰ５３ 来自拟南芥(Ａ. ｔｈａｌｉａｎａ)ꎻ ↑. 指示保守

的亮氨酸残基ꎮ
Ｎｏｔｅ:Ａ. Ｔｈｅ ｐｕｒｐｌｅ ｒｅｇｉｏｎ ｉｓ ｔｈｅ ｌｏｗ ｃｏｍｐｌｅｘｉｔｙ ｒｅｇｉｏｎꎬ ｔｈｅ ｂｌｕｅ ｒｅｇｉｏｎ ｉｓ ｔｈｅ ＢＲＬＺ ｄｏｍａｉｎꎻ Ｂ. ＧｍｂＺＩＰ５９ ａｎｄ

ＧｍｂＺＩＰ６０ ａｒｅ ｆｒｏｍ ｓｏｙｂｅａｎｓ (Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ)ꎬ ＡｄｂＺＩＰ５３ ｉｓ ｆｒｏｍ Ａｒａｃｈｉｓ ｄｕｒａｎｅｎｓｉｓꎬ ＲｃｂＺＩＰ５３ ｉｓ ｆｒｏｍ Ｒｉｃｉｎｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｓꎬ
ＣｓｂＺＩＰ ｉｓ ｆｒｏｍ Ｃｉｔｒｕｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓꎬ ＴｃｂＺＩＰ５３ ｉｓ ｆｒｏｍ Ｔｈｅｏｂｒｏｍａ ｃａｃａｏ ａｎｄ ＡｔｂＺＩＰ５３ ｉｓ ｆｒｏｍ Ａ. ｔｈａｌｉａｎａꎻ ↑. ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ
ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｌｅｕｃｉｎｅ ｒｅｓｉｄｕｅ.

图 ２　 ＧｍｂＺＩＰ３３ 结构域及与多种植物 ｂＺＩＰ 蛋白氨基酸序列比对

Ｆｉｇ. ２　 ＧｍｂＺＩＰ３３ ｄｏｍａｉｎ ａｎｄ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｗｉｔｈ ｂＺＩＰｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ
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图 ３　 ＧｍｂＺＩＰ３３ 和大豆、拟南芥 Ｓ￣ｂＺＩＰ 亚家族

系统进化树

Ｆｉｇ. ３　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ＧｍｂＺＩＰ３３ ｗｉｔｈ ｔｈｅ Ｓ￣ｂＺＩＰｓ
ｓｕｂｆａｍｉｌｙ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ ａｎｄ Ａ. ｔｈａｌｉａｎａ

２. ２　 大豆 ＧｍｂＺＩＰ３３ 基因在胁迫条件下的表达

前期研究中发现 ＧｍｂＺＩＰ３３ 启动子区存在盐

诱导元件 ＧＴ１ＧＭＳＣＡＭ４、脱水应答元件 ＭＹＢ１ＡＴ、
渗透胁迫应答元件 ＭＹＢ２ＡＴ 等多个顺式作用元

件[２３] ꎬ为探究该基因是否对盐和干旱胁迫产生应

答ꎬ本研究选择不同浓度 ＮａＣｌ 与 ＰＥＧ６０００ 模拟盐

胁迫和干旱条件ꎬ处理自贡冬豆幼苗材料ꎮ 利用

ｑＰＣＲ 分析 ＧｍｂＺＩＰ３３ 基因对高盐和干旱处理的应

答ꎬ发 现 不 同 胁 迫 条 件 处 理 下ꎬ 同 一 组 织 中

ＧｍｂＺＩＰ３３ 表达量不同ꎻ同一胁迫条件处理下ꎬ不
同组织中 ＧｍｂＺＩＰ３３ 响应程度也不同ꎮ 其中ꎬ在
ＮａＣｌ 处理下ꎬ茎和叶较根更为敏感ꎬ随着盐浓度的

不断增加ꎬ茎和叶中 ＧｍｂＺＩＰ３３ 的表达量先升后

降ꎬ 而 根 中 持 续 上 升ꎮ 在 ＰＥＧ６０００ 处 理 下ꎬ
ＧｍｂＺＩＰ３３ 在根中的响应较茎、叶中更为敏感ꎬ随
着 ＰＥＧ６０００ 浓度的升高ꎬＧｍｂＺＩＰ３３ 基因在根中表

达变化较茎、叶更为明显(图 ４)ꎮ 说明 ＧｍｂＺＩＰ３３
基因能够感受外源高盐和干旱信号ꎬ从而调节自

身的表达量ꎮ

图 ４　 不同浓度 ＮａＣｌ 和 ＰＥＧ６０００ 处理下 ＧｍｂＺＩＰ３３ 的相对表达量

Ｆｉｇ. ４　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＧｍｂＺＩＰ３３ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｆ ＮａＣｌ ａｎｄ ＰＥＧ６０００

２. ３　 ＧｍｂＺＩＰ３ 基因的时空表达模式分析

以长日照和短日照处理下的自贡冬豆为材料ꎬ
利用 ｑＰＣＲ 探究 ＧｍｂＺＩＰ３３ 在大豆中的时空表达模

式的结果显示ꎬＧｍｂＺＩＰ３３ 在不同组织中均有一定

的表达量ꎬ其在叶片中表达量最高(图 ５Ａ)ꎮ 检测

ＧｍｂＺＩＰ３３ 在 ４８ ｈ 内的昼夜表达模式发现ꎬ长日条

件下 ＧｍｂＺＩＰ３３ 的表达量在前 １２ ｈ 呈下降趋势ꎬ而
后波动趋于平缓ꎬ２４ ｈ 内的表达出现两次峰值ꎬ但
由于两天内峰值的出现时间点不同ꎬ所以该基因响

应昼夜节律不明显ꎮ 短日条件下的 ＧｍｂＺＩＰ３３ 表达

波动较大ꎬ且两天时间内 ＧｍｂＺＩＰ３３ 的表达规律走

向吻合度高ꎬ具有典型的昼夜节律性(图 ５Ｂ)ꎮ 上

述结果表明ꎬＧｍｂＺＩＰ３３ 基因对短日照下昼夜时长

的变化更敏感ꎬ推测其可能参与到大豆生物钟以及

光周期调控开花的复杂网络中ꎮ
２. ４　 ＧｍｂＺＩＰ３３ 转化拟南芥及相关功能分析

为进一步研究 ＧｍｂＺＩＰ３３ 转录因子的功能ꎬ构
建了 ＧｍｂＺＩＰ３３ 的过表达载体ꎬ采用农杆菌转化法

转化拟南芥获得纯合单拷贝 Ｔ３代过表达拟南芥株

系ꎮ 观察 Ｔ３代转 ＧｍｂＺＩＰ３３ 基因拟南芥和野生型

拟南芥的表型发现ꎬ转 ＧｍｂＺＩＰ３３ 基因拟南芥比野

生型拟南芥更早抽蘖且呈早花表型(图 ６Ａ)ꎮ 在植
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株抽蘖开花时统计开花时间和莲座叶叶片数ꎬ发现

转基因株系的开花时间均较野生型拟南芥缩短了

１８􀆰 ３％ ~ ２２. ５％ (图 ６Ｃ)ꎬ且莲座叶叶片数也显著

减少(图 ６Ｄ)ꎬ说明 ＧｍｂＺＩＰ３３ 参与拟南芥的开花

调控途径并有效地促进其开花ꎮ 在光周期途径中ꎬ
作为调控植物开花的关键基因ꎬＣＯ 接受光周期信

号ꎬ激活并促进成花转换ꎬ启动花发育过程的 ＦＴ
基因表达ꎬＦＴ 将开花途径中的多种信号整合并上

调下游 ＳＯＣ１ 和花分生组织特性基因 ＡＰ１ 的表达ꎬ

再由它们调控其他花分生组织特性基因 ＬＦＹ 等ꎬ最
终促进植物开花[２０] ꎮ ｑＰＣＲ 检测转基因株系以上

内源开花相关基因表达量发现ꎬＧｍｂＺＩＰ３３ 基因

在拟南芥中异位表达后ꎬ引起拟南芥内源开花ꎬ
促进基因 ＣＯ、ＦＴ、ＳＯＣ１、ＡＰ１ 和 ＬＦＹ 表达量升高

(图 ６Ｂ)ꎬ其中ꎬ开花关键基因 ＦＴ 显著升高了

１１８􀆰 ６６％ ꎬ这些基因编码的蛋白在拟南芥自身复杂

的开花调控网络中发挥作用ꎬ从而使植株表现出早

花表型ꎮ

　 　 注:∗ . Ｐ < ０. ０５ꎻ∗∗ . Ｐ < ０. ０１ꎮ

Ｎｏｔｅ: ∗ . Ｐ < ０. ０５ꎻ ∗∗ . Ｐ < ０. ０１.

图 ５　 ＧｍｂＺＩＰ３３ 基因的时空表达模式

Ｆｉｇ. ５　 Ｓｐａｔｉｏｔｅｍｐｏｒａｌ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ＧｍｂＺＩＰ３３

　 　 注:ＣＯＬ. 野生型拟南芥ꎻＬｉｎｅ １、６、７. 转基因拟南芥ꎻ∗ . Ｐ < ０. ０５ꎻ∗∗ . Ｐ < ０. ０１ꎮ

Ｎｏｔｅ:ＣＯＬ. Ｗｉｌｄ Ａ. ｔｈａｌｉａｎａꎻ Ｌｉｎｅ １ꎬ ６ ａｎｄ ７. ＧｍｂＺＩＰ３３ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ Ａ. ｔｈａｌｉａｎａꎻ∗ . Ｐ < ０. ０５ꎻ∗∗ . Ｐ < ０. ０１.

图 ６　 Ｔ３代转基因拟南芥表型观察与开花相关基因表达量检测

Ｆｉｇ. ６　 Ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ａｎｄ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ￣ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｄｅｔｅｃｔｉｏｎ ｏｆ Ｔ３ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ Ａ. ｔｈａｌｉａｎａ
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３　 讨论

碱性亮氨酸拉链(ｂＺＩＰ)家族转录因子在真核

生物中广泛分布、相对保守ꎬ它们在植物的生长发

育、应对胁迫中起到重要作用[２４￣２５]ꎮ 本研究从自贡

冬豆中克隆出 １ 个新型 ｂＺＩＰ 成员基因 ＧｍｂＺＩＰ３３ꎬ
氨基酸序列分析发现ꎬＧｍｂＺＩＰ３３ 蛋白具有保守的

ｂＺＩＰ 结构域ꎬ与 Ｓ￣ｂＺＩＰｓ 亚族 ＧｍｂＺＩＰ４１ 序列同源性

最高ꎬ推断可能属于大豆 Ｓ￣ｂＺＩＰｓ 亚族成员ꎮ 目前ꎬ
大豆中关于 ｂＺＩＰ 转录因子的研究主要集中于响应

生物或非生物胁迫应答等方面ꎬ研究发现大豆中超

过 １ / ３ 的 ＧｍｂＺＩＰｓ 基因对 ＡＢＡ、干旱、高盐和低温

等具有应激响应ꎬ如 ＧｍｂＺＩＰ６０ 可能以负调控的方

式参与大豆抗高盐、干旱、高温等非生物胁迫的应

答反应[２６]ꎬ转 ＧｍｂＺＩＰ１３２ 基因拟南芥对盐胁迫的

耐受性提高[１９]ꎬ过表达 ＧｍｂＺＩＰ１ 基因的拟南芥对

ＡＢＡ 的响应强烈ꎬ并在胁迫条件下诱导植物气孔的

关闭[２７]ꎮ 植物在自然环境中生长经常会面对高盐、
干旱等非生物胁迫ꎬ结合前期研究发现的 ＧｍｂＺＩＰ３３
启动子区存在盐诱导元件、脱水应答元件、渗透胁

迫应答元件等多个顺式作用元件[２３]ꎬ本研究发现在

干旱胁迫条件下ꎬＧｍｂＺＩＰ３３ 在大豆的根中可被强

烈诱导ꎬ同时ꎬ不同组织中的 ＧｍｂＺＩＰ３３ 对 ＮａＣｌ 的
响应更明显ꎬ说明 ＧｍｂＺＩＰ３３ 可能主要参与盐胁迫

的信号诱导途径ꎬ进一步验证了 ＧｍｂＺＩＰ３３ 具有干

旱、盐胁迫响应能力ꎬ说明其在植物抗高盐和干旱

胁迫信号调控中具有重要作用ꎮ
有研究表明ꎬ ｂＺＩＰ 转录因子在开花调控中也具

有重要作用ꎬＭｉｔｓｕｔｏｍｏ 等[２８] 发现 ｂＺＩＰ 转录因子

ＦＤ 能够促进植物开花ꎬＦＤ 与开花关键调控因子 ＦＴ
互作ꎬ进一步调控下游花分生组织基因的表达ꎮ 本

研究通过时空表达分析发现 ＧｍｂＺＩＰ３３ 基因在大豆

的根、茎、叶、茎尖、胚轴等不同组织器官中均有表

达ꎬ不论长日还是短日条件下ꎬＧｍｂＺＩＰ３３ 在叶中的

表达量最高ꎬ同时ꎬ由于大豆是短日开花植物ꎬ
ＧｍｂＺＩＰ３３ 的表达在短日条件下呈明显的昼夜节律

模式ꎬ表明其可能参与到大豆生物钟以及光周期调

控开花的复杂网络中ꎮ 为直观了解 ＧｍｂＺＩＰ３３ 对植

物开花的影响ꎬ将其在拟南芥中异位过表达ꎬ观察

到转 ＧｍｂＺＩＰ３３ 基因拟南芥植株表现出早花表型ꎬ
证明 ＧｍｂＺＩＰ３３ 参与到了拟南芥的开花调控途径中

并有效地促进了植物开花ꎮ
由于拟南芥开花时间受到光周期、春化、年龄、

温度变化感知、自主和赤霉素等 ６ 条途径的调控ꎬ在
整个调控网络中涉及多个基因的参与[２９￣３１]ꎬ本研究

选择拟南芥开花促进基因 ＣＯ、ＦＴ、 ＳＯＣ１、ＡＰ１ 和

ＬＦＹꎬ探讨 ＧｍｂＺＩＰ３３ 与开花相关基因之间的调控关

系ꎮ 研究发现转 ＧｍｂＺＩＰ３３ 基因拟南芥 ＣＯ、ＦＴ、
ＳＯＣ１、ＡＰ１ 和 ＬＦＹ 的表达量均显著升高ꎬ与观察到

的转基因拟南芥株系中的早花表型一致ꎮ ＦＴ 是开

花调控网络中重要的整合因子并受 ＣＯ 调控ꎬ它能

够将多种信号整合在一起ꎬ从而促进下游开花通路

中相关基因的表达[２８]ꎬ转 ＧｍｂＺＩＰ３３ 基因拟南芥植

株中 ＦＴ 表达量增加ꎬ推测 ＧｍｂＺＩＰ３３ 很可能位于

ＦＴ 的上游ꎮ 有研究表明ꎬＦＴ 可以通过韧皮部维管

组织长距离运输到顶端分生组织ꎬ与转录因子 ＦＤ
互作形成蛋白复合物后进一步激活 ＳＯＣ１、ＡＰ１ 等的

表达ꎬ从而促进植物开花[２８]ꎬ本研究所观察到的

ＳＯＣ１、ＡＰ１ 等表达量的增加ꎬ可能与 ＧｍｂＺＩＰ３３ 激活

ＦＴ 表达有关ꎮ ＧｍｂＺＩＰ３３ 能够响应高盐、干旱胁迫ꎬ
又能促进植物开花ꎬ表现出同一基因的多功能调控

作用ꎬ这种现象在大豆发育调控中并不罕见ꎬ本课

题 组 前 期 发 现 的 大 豆 ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ 转 录 因 子

ＧｍＮＭＨ７、ＧｍＮＭＨＣ５ 等同时参与到大豆成花结荚

与结瘤固氮调控通路中ꎬ表现出典型的双功能协同

调控作用[３２￣３４]ꎬ本研究所揭示的 ＧｍｂＺＩＰ３３ 基因的

多功能性ꎬ也表明其在大豆生长发育调控中有重要

意义ꎮ 本研究初步证明 ＧｍｂＺＩＰ３３ 可能参与到植物

开花调控通路ꎬ考虑到开花调控是由多途径及多信

号分子共同参与完成的ꎬ因此 ＧｍｂＺＩＰ３３ 在此调控

通路中的具体位置及其作用机制还有待揭示ꎬ下一

步可以通过创建 ＧｍｂＺＩＰ３３ 过表达大豆植株和功能

缺失突变株ꎬ进一步研究并表征其在开花途径中的

作用ꎮ

４　 结论

本研究克隆到 Ｓ￣ｂＺＩＰ 亚家族的 １ 个新型基因

ＧｍｂＺＩＰ３３ꎬ该基因的表达受高盐、干旱胁迫诱导ꎬ可
能与植物抗盐、干旱胁迫功能相关ꎬ短日下其表达

具有明显的昼夜节律ꎬ该基因在拟南芥中过表达后

使转基因植物表现出早花表型ꎬ其开花关键基因表

达量显著升高ꎬ初步证明 ＧｍｂＺＩＰ３３ 参与到植物开

花调控通路中ꎮ
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ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｆｒｏｍ ｓｏｙｂｅａｎ ａｎｄ ｉｔｓ ｔｒａｎｓｉｅｎｔ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｉｎ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ [ Ｊ ] . Ｓｏｙｂｅａｎ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１９ꎬ ３８ ( ４ ):
５１１￣５１６.

[２４] ＫＡＮＧ Ｊ Ｙꎬ ＣＨＯＩ Ｈ Ｉ. Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｂａｓｉｃ ｌｅｕｃｉｎｅ ｚｉｐｐｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎｓ
ｔｈａｔ ｍｅｄｉａｔｅ ｓｔｒｅｓｓ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ
Ｃｅｌｌꎬ ２００２ꎬ １４(２): ３４３￣３５７.

[２５] ＡＧＮＩ Ｓ Ｐꎬ ＥＳＨＡＮ Ｓꎬ ＮＩＴＩＮ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｒｉｃｅ ｂＺＩＰ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ
ｆａｃｔｏｒꎬ ＯｓｂＺＩＰ１６ꎬ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｗｈｅｎ ｏｖｅｒ￣
ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ
Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ ２０１８ꎬ ２７(４): ３９３￣４００.

[２６] ＸＵ Ｌꎬ ＸＵ Ｚꎬ ＬＩＵ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ
ｅｃｔｏｐｉｃ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ ＧｍｂＺＩＰ６０
ｇｅｎｅ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ ２０１５ꎬ
２４(１): ９￣１７.

[２７] ＧＡＯ Ｓ Ｑꎬ ＣＨＥＮ Ｍꎬ ＸＵ Ｚ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｓｏｙｂｅａｎ ＧｍｂＺＩＰ１
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｅｎｈａｎｃｅｓ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅｓ ｉｎ
ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｐｌａｎｔｓ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１１ꎬ ７５ (６):
５３７￣５５３.

[２８] ＭＩＴＳＵＴＯＭＯ Ａꎬ ＹＡＳＵＳＨＩ Ｋꎬ ＳＵＭＩＫＯ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. ＦＤꎬ ａ ｂＺＩＰ
ｐｒｏｔｅｉｎ ｍｅｄｉａｔｉｎｇ ｓｉｇｎａｌｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｆｌｏｒａｌ ｐａｔｈｗａｙ ｉｎｔｅｇｒａｔｏｒ ＦＴ ａｔ
ｔｈｅ ｓｈｏｏｔ ａｐｅｘ[Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００５ꎬ ３０９(５７３７): １０５２￣１０５６.

[２９] ＳＲＩＫＡＮＴＪ Ａꎬ ＳＣＨＭＩＤ Ｍ. Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｔｉｍｅ: Ａｌｌ
ｒｏａｄｓ ｌｅａｄ ｔｏ Ｒｏｍｅ [ Ｊ] . Ｃｅｌｌｕｌａｒ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｌｉｆｅ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ
２０１１ꎬ ６８(１２): ２０１３￣２０３７.

[３０] ＣＯＲＢＥＳＩＥＲ Ｌꎬ ＶＩＮＣＥＮＴ Ｃꎬ ＪＡＮＧ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. ＦＴ ｐｒｏｔｅｉｎ ｍｏｖｅｍｅｎｔ
ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅｓ ｔｏ ｌｏｎｇ￣ｄｉｓｔａｎｃｅ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｉｎ ｆｌｏｒａｌ ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００７ꎬ ３１６(５８２７): １０３０￣１０３３.

[３１] ＪＡＥＧＥＲ Ｋ Ｅꎬ ＷＩＧＧＥ Ｐ Ａ. ＦＴ ｐｒｏｔｅｉｎ ａｃｔｓ ａｓ ａ ｌｏｎｇ￣ｒａｎｇｅ ｓｉｇｎａｌ
ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２００７ꎬ １７(１２): １０５０￣１０５４.

[３２] ＭＡ Ｗ Ｙꎬ ＬＩＵ Ｗꎬ ＨＯＵ Ｗ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. ＧｍＮＭＨ７ꎬ ａ ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒꎬ ｉｎｈｉｂｉｔｓ ｒｏｏｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｎｏｄｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ
ｓｏｙｂｅａｎ (Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ [Ｌ. ] Ｍｅｒｒ. ) [ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｉｎｔｅｇｒａｔｉｖｅ
Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅꎬ ２０１９ꎬ １８(３): ５５３￣５６２.

[３３] ＷＡＮＧ Ｗ Ｔꎬ ＷＡＮＧ Ｚ Ｌꎬ ＨＯＵ Ｗ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. ＧｍＮＭＨＣ５ꎬ ａ
ｎｅｏｔｅｒｉｃ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ａｎｄ ｍａｔｕｒｉｔｙ ｉｎ
ｓｏｙｂｅａｎ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔｓꎬ ２０２０ꎬ ９(６): ７９２.

[３４] ＷＡＮＧ Ｗ Ｔꎬ ＷＡＮＧ Ｚ Ｌꎬ ＨＯＵ Ｗ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. ＧｍＮＭＨＣ５ ｍａｙ
ｐｒｏｍｏｔｅ ｎｏｄｕｌａｔｉｏｎ ｖｉａ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ＧｍＧＡＩ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ [ Ｊ] .
Ｔｈｅ Ｃｒｏｐ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０２１ꎬ １０(１): ２７３￣２７９.


