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摘　 要　 油菜素内酯是一种植物生长调节剂ꎬ它对启动子序列中含有 Ｅ￣ｂｏｘ(ＣＡＮＮＴＧ)元件的

基因具有明显的调控作用.青蒿素生物合成的关键基因 ＡＤＳ、ＤＢＲ２ 和 ＣＹＰ７１ＡＶ１ 启动子中均

含有此序列元件.研究油菜素内酯处理对青蒿中青蒿素生物合成的影响.结果表明ꎬ８０ μｍｏｌ / Ｌ
的油菜素内酯是处理的最适浓度ꎻ８０ μｍｏｌ / Ｌ油菜素内酯处理 ４ ｄ 后青蒿素含量比对照增加 １
倍多ꎬ在该处理条件下青蒿素生物合成的关键基因 ＡＤＳꎬ ＣＹＰ７１ＡＶ１ 和 ＤＢＲ２ 的表达均被上

调.本研究的结果表明ꎬ油菜素内酯通过促进青蒿素生物合成关键基因的表达而增加青蒿素的

合成.这一研究结果对生产上提高青蒿素含量具有一定参考价值.
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ｐｏｓｓｉｂｌｅ ｗａｙ ｔｏ ｉｎｃｒｅａｓｅ ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｎ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ｍｅｄｉｃｉｎａｌ ｐｌａｎｔ Ａ. ａｎｎｕａ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ　 Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ａｎｎｕａ Ｌ. ꎻ ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｎꎻ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎꎻ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ

　 　 青蒿素( ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｎ)是中国学者在 ２０ 世纪

７０ 年代初从药用植物青蒿(Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ａｎｎｕａ Ｌ. )
中分离得到的抗疟有效单体ꎬ同时也是 ＡＣＴｓ 疗
法(ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｎ￣ｂａｓｅｄ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ ｔｈｅｒａｐｙｓ)的基础

药物.目前世界上青蒿素类药物的生产主要是从

药用植物黄花蒿中提取ꎬ而药用植物青蒿中青蒿

素的 含 量 一 般 较 低 (约 占 干 重 的 ０􀆰 ０１％ ~
０􀆰 ８％ )ꎬ且提取环节多、费时费力ꎬ使青蒿素的生

产成本高、产量低ꎬ难以满足市场需求ꎬ所以如何

提高药用植物青蒿中青蒿素的含量成为关

键[１￣２] .青蒿素是一种含有过氧基团的倍半萜内

酯化合物ꎬ其生物合成途径属于植物类异戊二烯

代谢的倍半萜分支途径.近年来ꎬ青蒿素的生物合

成途径研究取得了很大的进展ꎬ其生物合成途径

中的 一 些 关 键 酶 基 因ꎬ 如 紫 穗 槐 二 烯 合 酶

(ａｍｏｒｐｈａ￣４ꎬ１１￣ｄｉｅｎｅ ｓｙｎｔｈａｓｅꎬ ＡＤＳ)基因[３]ꎬ细胞

色 素 Ｐ４５０ 单 加 氧 酶 ( ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０
ｍｏｎｏｏｘｙｇｅｎａｓｅꎬ ＣＹＰ７１ＡＶ１)基因[４]ꎬ青蒿醛 Δ１１
( １３ ) 还 原 酶 ( ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｃ ａｌｄｅｈｙｄｅΔ１１ ( １３ )
ｒｅｄｕｃｔａｓｅꎬ ＤＢＲ２)基因[５]等已被克隆和鉴定ꎬ这
为青蒿素的代谢工程及青蒿素生物合成调控的研

究奠定了基础.因青蒿素只在药用植物青蒿的花

及叶片表面的腺毛中合成[６￣７]ꎬ且其含量较低ꎬ故
而利用代谢工程结合化学工艺最终合成青蒿素的

方法受到青睐[８￣９] .近年来ꎬ通过基因工程的方法

提高药用植物青蒿中的青蒿素含量也取得一些进

展. ２００９ 年ꎬ Ｚｈａｎｇ 等[１０] 将反义鲨烯合酶基因

(ＳＱＳ)转入药用植物青蒿中ꎬ转基因株系中的青

蒿素 含 量 增 加 了 ３􀆰 １４ 倍. ２０１１ 年ꎬ Ａｌａｍ 和

Ａｂｄｉｎ[１１]将 ＨＭＧＲ 与 ＡＤＳ 同时转入药用植物青

蒿中ꎬ得到青蒿素含量提高 ７􀆰 １４ 倍的转基因

株系.
青蒿素作为植物体内的一种萜类次生代谢产

物ꎬ在激素及胁迫环境下其合成也受影响. ２００５
年ꎬＺｈａｎｇ 等[１２]报道ꎬ外源赤霉素处理药用植物

青蒿后及药用植物青蒿花芽形成过程中ꎬ都伴有

青蒿酸向青蒿素的转变ꎬ同时內源赤霉素的含量

也是在花芽完全形成后达到最高. Ｋａｐｏｏｒ 等[１３]发

现球囊霉菌可诱发药用植物青蒿叶表面腺毛密度

的增加ꎬ同时对青蒿素含量的增加有明显作用.
Ｗａｎｇ等[１４]发现茉莉酸甲酯处理后青蒿素的含量

增加 ５０％ ꎬ青蒿酸的含量增加 ８０％ ꎬ二氢青蒿酸

的含量增加 ２８％ . Ｐｕ 等[１５]用 １ μｍｏｌ / Ｌ水杨酸处

理青蒿幼苗后ꎬ上调了青蒿素生物合成相关基因

的表达ꎻ同时也加快了二氢青蒿酸向青蒿素的转

变. Ｌｉｕ 等[１６]报道ꎬ药用植物青蒿在机械损伤 ４ ｈ
后ꎬ青蒿素的含量增加近 ５０％ ꎬ且青蒿素生物合

成的关键基因都得到瞬时的诱导表达. Ｊｉｎｇ 等[１７]

用 １０ μｍｏｌ / Ｌ的 ＡＢＡ处理药用植物青蒿后发现ꎬ
青 蒿 素 的 含 量 增 加 了 ６５％ ꎬ ＨＭＧＲ、 ＦＰＳ、
ＣＹＰ７１ＡＶ１ 等基因均被诱导表达. Ｌｅｉ等[１８]发现对

药用植物青蒿叶片喷施 １００ ｍｇ / Ｌ的壳聚糖后ꎬ二
氢青蒿酸含量增加 ７２％ ꎬ青蒿素含量增加 ５３％ ꎬ
ＡＤＳ 和 ＤＢＲ２ 被诱导表达ꎬ同时叶片中过氧化氢

和活性氧的含量分别增加 １􀆰 ４ 和 ３ 倍.
油菜素内酯作为第 ６ 大类植物激素ꎬ在植物

生长发育过程中的作用ꎬ已得到越来越多的实验

证实ꎬ尤其在细胞伸长ꎬ维管发育ꎬ胁迫反应ꎬ以及

光形态建成等生理过程中具有重要作用[１９￣２２] . 不
同于动物甾醇类激素直接作用于细胞核内受体因

子激活目标基因的方式[２３]ꎬ油菜素内酯通过细胞

膜 ＢＲＩ１ 受体上膜外的亮氨酸重复区传递信

号[２４￣２５]ꎻ在细胞内有包括 ＢＥＳ１ꎬＢＺＲ１ / ２ 及 ＢＩＭ１
等一系列的蛋白共同参与油菜素内酯信号转

导[２６￣２７] .当 ＢＲＩ１ 被激活后ꎬＢＥＳ１ 与含有 ｂＨＬＨ结

构域的 ＢＩＭ１ 结合ꎬ并同时与启动子中含有 Ｅ￣ｂｏｘ
(ＣＡＮＮＴＧ)元件的基因结合ꎬ进而激活一系列相

关基因的表达[２￣３１] . 青蒿素生物合成的关键酶基

因 ＡＤＳ、ＤＢＲ２ 及 ＣＹＰ７１ＡＶ１ 的启动子序列中均含

有 Ｅ￣ｂｏｘ 元件ꎬ而油菜素内酯对这类基因的表达

有调控作用[３２]ꎬ因此我们采用叶片喷施的方法ꎬ
研究了油菜素内酯对青蒿素生物合成的调控.

１　 材料与方法

１􀆰 １　 试剂与材料
油菜素内酯ꎬ青蒿素标准品购自 Ｉｎａｌｃｏ 公司.

甲醇、醋酸、乙醇(分析级)购自科创汇达公司.植
物材料为来自四川省的药用植物青蒿 ００１ 株系的

７７４



中国科学院大学学报 第 ３２ 卷

种子. ＲＮＡ 提取试剂盒 ( ＲＮＡ ｓｉｍｐｌｅ ｔｏｔａｌ ＲＮＡ
ｋｉｔꎬ 总 ＲＮＡ 提取试剂盒)购自天根生物公司ꎬ反
转录试剂盒( ｏｎｅ ｓｔｅｐ ｇ￣ＤＮＡ ｒｅｍｏｖａｌ ａｎｄ ｃＤＮＡ
ｓｙｎｔｈａｓｅ ｓｕｐｅｒｍｉｘ)购自全式金生物公司ꎬ荧光定

量 ＰＣＲ试剂盒(ＧｏＴａｑ􀳏 ｑＰＣＲ Ｍａｓｔｅｒ Ｍｉｘ)购自

Ｐｒｏｍｅｇａ生物公司.
１􀆰 ２　 植物材料准备与处理

药用植物青蒿种子用 ７０％的酒精清洗 ２ ｍｉｎ
后ꎬ５％次氯酸钠处理 １０ ~ １５ ｍｉｎꎬ用灭菌水洗掉

多余的次氯酸钠后ꎬ将药用植物青蒿种子播种在

ＭＳ植物培养基中. ２ 周后将培养基中萌发的幼苗

转到草木灰和蛭石按 １∶ １的比例混好的花盆中ꎬ５
周后选择生长状态均一的幼苗(组培及温室的条

件均为光照 ３ ０００ ｌｘꎬ １６ ｈ 白天 / ８ ｈ 黑夜)ꎬ用不

同浓度(５、１０、８０、１００ 和 ２００ μｍｏｌ / Ｌ)的油菜素内

酯分别处理药用植物青蒿ꎬ设置一个空白对照

(蒸馏水)和一个 ＣＫ 溶剂(２％乙醇)对照ꎬ每个

处理设 ６ 个重复ꎬ处理时间为 １０ ｄ.因为油菜素内

酯不溶于水ꎬ先将其溶于少量乙醇中配成 １００
ｍｍｏｌ / Ｌ的母液ꎬ然后分别吸取不同体积的母液溶

于 １００ ｍＬ 蒸馏水中ꎬ配成 ５、１０、８０、１００ 和 ２００
μｍｏｌ / Ｌ ５ 个不同浓度的油菜素内酯溶液ꎬ叶面喷

施处理药用植物青蒿ꎬ每天处理一次ꎬ处理量以处

理液完全覆盖植株叶片为准.
１􀆰 ３　 样品的提取及 ＨＰＬＣ 分析油菜素内

酯处理后青蒿叶片中青蒿素的含量
参考 Ｚｈａｏ等[３３]的方法测定药用植物青蒿中

的青蒿素含量.采集的药用植物青蒿叶片于 ４５ ℃
烘箱中烘干至恒重后研成粉末ꎬ准确称取 １００ ｍｇ
粉末ꎬ４０ ｍＬ 石油醚(沸点 ３０ ~ ６０℃)浸提过夜ꎻ
次日超声波处理浸提液 ２ ~ ４ ｍｉｎꎬ于旋转蒸发仪

蒸干石油醚后ꎬ用 １０ ｍＬ 甲醇溶解残余物ꎬ然后

１２ ０００ ｒ / ｍｉｎ离心 ５ ｍｉｎ除去不溶物ꎬ收集上清液

即青蒿素提取液. 取 １ ｍＬ 青蒿素提取液加入到

４ ｍＬ ０􀆰 ２％ 的 ＮａＯＨ 中ꎬ混匀后 ５０℃ 水浴 ３０
ｍｉｎꎬ 待反应液冷却至室温后再加入 ５ ｍＬ ０􀆰 ０５
ｍｏｌ / Ｌ醋酸溶液ꎬ充分混匀ꎬ经 ０􀆰 ４５ μｍ 的 ＮＣ 膜

过滤后ꎬ上柱进行 ＨＰＬＣ分析. ＨＰＬＣ(Ａｇｉｌｅｎｔ １２６０
Ｉｎｆｉｎｉｔｙ 液相色谱仪)检测条件:３􀆰 ９ × １５０ ｍｍ Ｃ１８
反相柱ꎬ 流动相为 ０􀆰 ０１ ｍｏｌ / Ｌ ｐＨ ７􀆰 ０ 磷酸钠缓

冲液:甲醇(５０∶ ５０)ꎬ流速 １ ｍＬ / ｍｉｎꎬＵＶ检测波长

为 ２６０ ｎｍꎬ 上柱体积为 ２０ μＬꎬ 青蒿素的保留时

间接近 ４ ｍｉｎ. 使用 Ａｇｉｌｅｎｔ Ｍａｓｓｈｕｎｔｅｒ 对色谱峰

进行积分ꎬ以青蒿素标准品绘制标准曲线ꎬ计算不

同样品中的青蒿素含量.
１􀆰 ４　 实时荧光定量 ＲＴ￣ＰＣＲ 分析青蒿素

生物合成相关基因的表达
油菜素内酯处理后取适量的植物组织用于提

取 ＲＮＡꎬ分析青蒿素生物合成相关基因的表达.
使用 ＲＮＡ ｓｉｍｐｌｅ ｔｏｔａｌ ＲＮＡ ｋｉｔ 提取中药青蒿总

ＲＮＡꎬ使用 ｏｎｅ ｓｔｅｐ ｇ￣ＤＮＡ ｒｅｍｏｖａｌ ａｎｄ ｃＤＮＡ
ｓｙｎｔｈａｓｅ ｓｕｐｅｒｍｉｘ (ＴｒａｎｓＧｅｎ Ｂｉｏｔｅｃｈ) 反转录得到

ｃＤＮＡ后用于基因表达分析.使用 ｂｅａｃｏｎ ｄｅｓｉｇｎｅｒ
７􀆰 ０ (Ｐｒｅｍｉｅｒ Ｂｉｏｓｏｆｔꎬ Ｉｎｄｉａ) 设计引物ꎬ各基因引

物序列如表 １.
使 用 Ｍｘ３０００Ｐ 实 时 荧 光 定 量 ＰＣＲ 仪

(Ｓｔｒａｔａｇｅｎｅꎬ ＵＳＡ)进行相关基因的表达分析. 荧
光定量 ＰＣＲ的反应体系为 １０ μＬ:ｃＤＮＡ １ μＬꎬ上
下游 引 物 各 １ μＬꎬ Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｄｙｅ ０􀆰 ４ μＬꎬ
ＧｏＴａｑ􀳏 ｑＰＣＲ Ｍａｓｔｅｒ Ｍｉｘ ５ μＬꎬｄｄＨ２Ｏ 补足至

１０ μＬ.反应参数如下:９５℃ ４ ｍｉｎꎻ９５℃ １５ ｓꎬ５６ ~
６０ ℃ １ ｍｉｎꎬ７２ ℃ ２０ ｓꎻ３５ 个循环ꎬ之后进行

ｄｓＤＮＡ溶解曲线分析以检测反应特异性. 每个基

因 ３ 个重复.反应结束后ꎬ用 Ｓｔｒａｔａｇｅｎｅ 相对定量

分析软件对获得的信号数据进行处理ꎬ分析相对

表达量.

表 １　 基因表达分析所用引物

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｉｍｅｒｓ ｕｓｅｄ ｆｏｒ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ

ｇｅｎｅ　 　 ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎ　 　 　 　 　 　 ｓｅｑｕｅｎｃｅ(５′ ｔｏ ３′) 　 　
ＡＤＳ ａｍｏｒｐｈａ￣４ꎬ１１￣ｄｉｅｎｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ Ｆ: ＡＡＧＣＡＡＧＴＡＧＡＧＣＡＡＧＧＧＧＴＧＧ

Ｒ: ＧＣＧＴＴＧＧＡＴＴＴＣＡＴＣＡＡＴＣＡＧ
ＣＹＰ ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ ｏｒ ｃｙｐ７１ａｖ１ Ｆ: ＣＡＣＣＣＴＣＣＡＣＴＡＣＣＣＴＴＧ

Ｒ:ＧＡＣＡＣＡＴＣＣＴＴＣＴＣＣＣＡＧＣ
ＤＢＲ２ ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｃ ａｌｄｅｈｙｄｅΔ１１(１３) ｒｅｄｕｃｔａｓｅ Ｆ: ＣＴＴＧＧＧＴＴＡＣＡＡＧＣＴＧＴＧＧＣＴＣＡＡＧ

Ｒ: ＡＴＡＴＡＡＴＣＡＡＡＡＣＴＡＧＡＧＧＡＧＴＧＡＣＣ
ＡａＷＲＫＹ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ Ｆ: ＧＧＴＴＡＧＡＧＧＧＴＡＧＣＧＴＴＧＡ

Ｒ: ＣＡＧＣＣＴＴＧＣＧＧＴＡＴＧＴＧＣ
Ａｃｔｉｎ ｈｏｕｓｅ ｋｅｅｐｅｒ ｇｅｎｅ Ｆ: ＧＡＧＧＡＧＣＡＴＣＣＣＧＴＴＣＴＴＴ

Ｒ: ＴＧＴＡＣＧＴＣＣＡＣＴＧＧＣＡＴＡＣＡＧ

８７４
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２　 结果与分析

２􀆰 １　 油菜素内酯处理最适浓度的确定
为确定最适于药用植物青蒿中青蒿素累积的

油菜素内酯处理的浓度ꎬ我们根据预实验的结果ꎬ
分别用 ５、１０、８０、１００ 和 ２００ μｍｏｌ / Ｌ ５ 个浓度并叶

面喷施植株 １０ ｄ 后ꎬ取其叶片ꎬ依 １􀆰 ３ 中所述方

法测定不同处理组间青蒿素含量的变化. 结果显

示ꎬ所有处理组的青蒿素含量均比 ＣＫ 组高ꎬ青蒿

素含量增加最多的处理浓度为 ８０ μｍｏｌ / Ｌꎬ青蒿

素含量比对照增加近 １ 倍ꎬ在该浓度下青蒿素的

平均含量(ＤＷ)为 ３􀆰 ２６ ｍｇ / ｇꎬ如图 １ 所示.因此ꎬ
８０ μｍｏｌ / Ｌ为油菜素内酯处理药用植物青蒿的最

适浓度.

ＤＷꎬ干重ꎻ∗ Ｐ < ０􀆰 ０５ꎻ∗∗Ｐ < ０􀆰 ０１.

图 １　 不同浓度油菜素内酯处理后青蒿素含量的变化

Ｆｉｇ. １　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｆｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ

　

２􀆰 ２　 油菜素内酯处理后青蒿素生物合成

相关基因表达的变化
在 ８０ μｍｏｌ / Ｌ 油菜素内酯处理后的 ０ꎬ２ꎬ４ꎬ

６ꎬ８ 和 １０ ｄ ６ 个不同时间点分别取青蒿的材料ꎬ
提取 ＲＮＡꎬ反转录后实时荧光定量 ＰＣＲ检测青蒿

素生物合成关键基因的表达情况.
实时荧光定量 ＰＣＲ 检测结果见图 ２. 从图 ２

中可以看出ꎬ青蒿素生物合成的关键基因 ＡＤＳ、
ＣＹＰ７１ＡＶ１、ＤＢＲ２ 的表达量ꎬ在油菜素内酯处理后

的第 ４ ｄ 急剧增加. 其中 ＡＤＳ 的增加近 ２５ 倍ꎬ
ＣＹＰ７１ＡＶ１ 增加近 ７０ 倍ꎬＤＢＲ２ 增加近 １０ 倍. 而
在处理第 ８ ｄ 后ꎬ这 ３ 个关键基因的表达量仍保

持较高的水平. ＷＲＫＹ 是一个调控青蒿素生物合

成的重要转录因子ꎬ在药用植物青蒿中瞬时表达ꎬ
能 上 调 青 蒿 素 生 物 合 成 关 键 基 因 ＡＤＳꎬ

ＣＹＰ７１ＡＶ１ꎬ ＤＢＲ２ 的表达[３４] . 为此ꎬ我们检测了

油菜素内酯处理后 ＷＲＫＹ 表达的变化ꎬ结果表明

(图 ２)ꎬ在油菜素内酯处理第 ８ ｄ 时ꎬＷＲＫＹ 的表

达增加近 ５０ 倍.在油菜素内酯处理后期ꎬ可能是

由于 ＷＲＫＹ 表达的增加ꎬ进一步激活了青蒿素生

物合成的关键基因 ＡＤＳꎬＣＹＰ７１ＡＶ１ 和 ＤＢＲ２ 的

表达.
２􀆰 ３ 　 油菜素内酯处理后青蒿素含量的

变化
不同油菜素内酯处理后青蒿素含量的检测结

果表明(图 １)ꎬ在 ８０ μｍｏｌ / Ｌ油菜素内酯处理后ꎬ
药用植物青蒿中青蒿素的含量达最高. 实时荧光

定量 ＰＣＲ的结果表明(图 ２)ꎬ在 ８０ μｍｏｌ / Ｌ 油菜

素内酯处理后的第 ４ ｄꎬ青蒿素生物合成途径中的

关键基因 ＡＤＳꎬＣＹＰ７１ＡＶ１ꎬＤＢＲ２ 的表达量增加

１０ ~ ７０ 倍. 为此ꎬ我们测定了 ８０ μｍｏｌ / Ｌ 油菜素

内酯处理 ４ ｄ 后青蒿素含量的变化ꎬ结果表明(图
３)ꎬ处理后的植株中青蒿素含量(ＤＷ)为 ３􀆰 ８２
ｍｇ / ｇꎬ比未处理的植株提高 １ 倍多ꎬ且差异显著.

３　 结论

油菜素内酯作为一种植物生长调节剂ꎬ在植

物生长发育过程中的作用显著.本研究结果表明ꎬ
油菜素内酯对药用植物青蒿中的倍半萜类次生代

谢产物———青蒿素的生物合成具有重要的调控作

用. ＢＥＳ１(ｂｒｉ￣ＥＭＳ￣ｓｕｐｐｒｅｓｓｏｒ １)是位于油菜素内

酯信号途径下游的一个转录激活因子ꎬ油菜素内

酯与其受体结合后ꎬ通过一系列的信号级联反应ꎬ
使 ＢＥＳ１ 被激活ꎬ激活的 ＢＥＳ１ 可以与启动子序列

中含有 Ｅ￣ｂｏｘ (ＣＡＮＮＴＧ) 的基因结合ꎬ从而激活

相关基因的表达. 青蒿素生物合成的关键基因如

ＡＤＳ、ＤＢＲ２ 及 ＣＹＰ７１ＡＶ１ 基因的启动子序列中ꎬ
均含有多个 Ｅ￣ｂｏｘ元件.本研究的结果也表明(图
２)ꎬ油菜素内酯处理后ꎬＡＤＳ、ＤＢＲ２ 及 ＣＹＰ７１ＡＶ１
的转录水平明显上调.因此ꎬ油菜素内酯处理ꎬ可
能是通过促进青蒿素生物合成关键基因的表达而

促进青蒿素的生物合成.
在 ８０ μｍｏｌ / Ｌ油菜素内酯处理 ４ ｄ 后青蒿素

的含量增加了 １ 倍多ꎬ而且在处理后的第 ４ 天青

蒿素生物合成途径的几个关键基因(ＡＤＳꎬ ＤＢＲ２ꎬ
ＣＹＰ７１ＡＶ１)的表达明显上调ꎬ与未处理的植株相

比ꎬ油菜素内酯处理 ４ ｄ 后药用植物青蒿中青蒿

９７４
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∗Ｐ < ０􀆰 ０５ꎻ∗∗Ｐ < ０􀆰 ０１.

图 ２　 ８０ μｍｏｌ / Ｌ 油菜素内酯处理后青蒿素生物合成相关基因 ＡＤＳꎬ ＣＹＰ７１ＡＶ１ꎬ ＤＢＲ２ꎬ ＷＲＫＹ 的表达随时间的变化

Ｆｉｇ. ２　 Ｄｙｎａｍｉｃ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ￣ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ＡＤＳꎬ ＣＹＰ７１ＡＶ１ꎬ ＤＢＲ２ ａｎｄ ＷＲＫＹ
ａｆｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｗｉｔｈ ８０ μｍｏｌ / Ｌ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ

　

∗Ｐ < ０􀆰 ０５.

图 ３　 ８０ μｍｏｌ / Ｌ 油菜素内酯处理 ４ ｄ 后青蒿中

青蒿素的含量的变化

Ｆｉｇ. ３　 Ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ａｎｎｕａ
ｔｒｅａｔｅｄ ｗｉｔｈ ８０ μｍｏｌ / Ｌ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｆｏｒ ４ ｄａｙｓ

　

素的累积量(ＤＷ)达到 ３􀆰 ８２ ｍｇ / ｇ.青蒿素是一种

具有重要药用价值的抗疟药物ꎬ本研究的结果表

明ꎬ叶面喷施油菜素内酯ꎬ可以明显增加青蒿素的

含量.因此在田间生产过程中ꎬ可以适时适量叶面

喷施油菜素内酯ꎬ以提高药用植物青蒿中青蒿素

的累积量ꎬ从而达到增产的目的.
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(ＡＣＴｓ): ｂｅｓｔ ｈｏｐｅ ｆｏｒ ｍａｌａｒｉａ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｂｕｔ ｉｎａｃｃｅｓｓｉｂｌｅ ｔｏ

ｔｈｅ ｎｅｅｄｙ [Ｊ] . Ａｃｔａ Ｔｒｏｐｉｃａꎬ ２００５ꎬ ９５(３): ３０５￣３１５.
[ ３ ] 　 Ｂｏｕｗｍｅｅｓｔｅｒ Ｈ Ｊꎬ Ｗａｌｌａａｒｔ Ｔ Ｅꎬ Ｊａｎｓｓｅｎ Ｍ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ.

Ａｍｏｒｐｈａ￣４ꎬ１１￣ｄｉｅｎｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ ｃａｔａｌｙｓｅｓ ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ｐｒｏｂａｂｌｅ ｓｔｅｐ
ｉｎ ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ [ Ｊ] . Ｐｈｙｔｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ １９９９ꎬ ５２

(５): ８４３￣８５４.
[ ４ ] 　 Ｔｅｏｈ Ｋ Ｈꎬ Ｐｏｌｉｃｈｕｋ Ｄ Ｒꎬ Ｒｅｅｄ Ｄ Ｗꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ａｎｎｕａ

Ｌ. (Ａｓｔｅｒａｃｅａｅ) ｔｒｉｃｈｏｍｅ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｃＤＮＡｓ ｒｅｖｅａｌ ＣＹＰ７１ＡＶ１ꎬ

ａ ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０ ｗｉｔｈ ａ ｋｅｙ ｒｏｌｅ ｉｎ ｔｈｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ
ａｎｔｉｍａｌａｒｉａｌ ｓｅｓｑｕｉｔｅｒｐｅｎｅ ｌａｃｔｏｎｅ ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｎ [ Ｊ ] . ＦＥＢＳ

Ｌｅｔｔｅｒｓꎬ ２００６ꎬ ５８０(５): １ ４１１￣１ ４１６.
[ ５ ] 　 Ｚｈａｎｇ Ｙꎬ Ｔｅｏｈ Ｋ Ｈꎬ Ｒｅｅｄ Ｄ Ｗꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ

ｃｌｏｎｉｎｇ ｏｆ ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｃ ａｌｄｅｈｙｄｅΔ１１(１３) ｒｅｄｕｃｔａｓｅ ａｎｄ ｉｔｓ ｒｏｌｅ
ｉｎ ｇｌａｎｄｕｌａｒ ｔｒｉｃｈｏｍｅ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｎ ｉｎ
Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ａｎｎｕａ Ｌ. [ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ

２００８ꎬ ２８３(３１): ２１ ５０１￣２１ ５０８.
[ ６ ] 　 Ｄｕｋｅ Ｍ Ｖꎬ Ｐａｕｌ Ｒ Ｎꎬ Ｅｌｓｏｈｌｙ Ｈ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ. Ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ

ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｎ ａｎｄ ａｒｔｅｍｉｓｉｔｅｎｅ ｉｎ ｆｏｌｉａｒ ｔｉｓｓｕｅｓ ｏｆ ｇｌａｎｄｅｄ ａｎｄ
ｇｌａｎｄｌｅｓｓ ｂｉｏｔｙｐｅｓ ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ａｎｎｕａ Ｌ. [ Ｊ] . Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ

Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ １９９４ꎬ １５５(３): ３６５￣３７２.
[ ７ ] 　 Ｆｅｒｒｅｉｒａ Ｊ Ｆꎬ Ｓｉｍｏｎ Ｊ Ｅꎬ Ｊａｎｉｃｋ Ｊ. Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｎ

ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｉｓｓｕｅ￣ｃｕｌｔｕｒｅｄꎬ ｇｒｅｅｎｈｏｕｓｅ￣ｇｒｏｗｎꎬ ａｎｄ ｆｉｅｌｄ￣ｇｒｏｗｎ

ｐｌａｎｔｓ ｏｆ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ａｎｎｕａ Ｌ. [Ｊ] . Ｐｌａｎｔａ Ｍｅｄｉｃａꎬ １９９５ꎬ ６１
(４): ３５１￣３５５.

０８４
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[ ８ ]　 Ｐａｄｄｏｎ Ｃ Ｊꎬ Ｗｅｓｔｆａｌｌ Ｐ Ｊꎬ Ｐｉｔｅｒａ Ｄ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｈｉｇｈ￣ｌｅｖｅｌ ｓｅｍｉ￣
ｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｐｏｔｅｎｔ ａｎｔｉｍａｌａｒｉａｌ ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｎ
[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅꎬ ２０１３ꎬ ４９６(７４４６): ５２８￣５３２.

[ ９ ] 　 Ｒｏ Ｄ Ｋꎬ Ｐａｒａｄｉｓｅ Ｅ Ｍꎬ Ｏｕｅｌｌｅｔ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ
ａｎｔｉｍａｌａｒｉａｌ ｄｒｕｇ ｐｒｅｃｕｒｓｏｒ ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｃ ａｃｉｄ ｉｎ ｅｎｇｉｎｅｅｒｅｄ
ｙｅａｓｔ [Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅꎬ ２００６ꎬ ４４０(７０８６): ９４０￣９４３.

[１０] 　 Ｚｈａｎｇ Ｌꎬ Ｊｉｎｇ Ｆꎬ Ｌｉ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ
Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ａｎｎｕａ Ｌ ( Ｃｈｉｎｅｓｅ ｗｏｒｍｗｏｏｄ ) ｐｌａｎｔｓ ｗｉｔｈ ａｎ
ｅｎｈａｎｃｅｄ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｎꎬ ａｎ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ａｎｔｉ￣ｍａｌａｒｉａｌ
ｄｒｕｇꎬ ｂｙ ｈａｉｒｐｉｎ￣ＲＮＡ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｇｅｎｅ ｓｉｌｅｎｃｉｎｇ [ Ｊ ] .
Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２００９ꎬ ５２ ( ３ ):
１９９￣２０７.

[１１] 　 Ａｌａｍ Ｐꎬ Ａｂｄｉｎ Ｍ Ｚ. Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＨＭＧ￣ＣｏＡ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ
ａｎｄ ａｍｏｒｐｈａ￣４ꎬ１１￣ｄｉｅｎｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ａｎｎｕａ
Ｌ. ａｎｄ ｉｔｓ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｎ ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｎ ｃｏｎｔｅｎｔ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ
Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ ２０１１ꎬ ３０(１０): １ ９１９￣１ ９２８.

[１２] 　 Ｚｈａｎｇ Ｙ Ｓꎬ Ｙｅ Ｈ Ｃꎬ Ｌｉｕ Ｂ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ＧＡ３ ａｎｄ
ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｉｎｄｕｃｅ ｔｈｅ ｃｏｎｖｅｒｓｉｏｎ ｏｆ ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｃ ａｃｉｄ ｔｏ
ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｎ ｉｎ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ａｎｎｕａ ｐｌａｎｔｓ [Ｊ] . Ｒｕｓｓｉａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ
Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００５ꎬ ５２(１): ５８￣６２.

[１３] 　 Ｋａｐｏｏｒ Ｒꎬ Ｃｈａｕｄｈａｒｙ Ｖꎬ Ｂｈａｔｎａｇａｒ Ａ Ｋ. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ
ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｏｎ
ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｉｎ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ａｎｎｕａ Ｌ. [ Ｊ ] .
Ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａꎬ ２００７ꎬ １７(７): ５８１￣５８７.

[１４] 　 Ｗａｎｇ Ｈ Ｈꎬ Ｍａ Ｃ Ｆꎬ Ｌｉ Ｚ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ
ｍｅｔｈｙｌ ｊａｓｍｏｎａｔｅ ｏｎ ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ
ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ｉｎ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ａｎｎｕａ Ｌ. [ Ｊ] . Ｉｎｄｕｓｔｒｉａｌ Ｃｒｏｐｓ ａｎｄ
Ｐｒｏｄｕｃｔｓꎬ ２０１０ꎬ ３１(２): ２１４￣２１８.

[１５] 　 Ｐｕ Ｇ Ｂꎬ Ｍａ Ｄ Ｍꎬ Ｃｈｅｎ Ｊ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄ ａｃｔｉｖａｔｅｓ
ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ａｎｎｕａ Ｌ. [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ
Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ ２００９ꎬ ２８(７): １ １２７￣１ １３５.

[１６] 　 Ｌｉｕ Ｄ Ｈꎬ Ｚｈａｎｇ Ｌ Ｄꎬ Ｌｉ Ｃ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｗｏｕｎｄｉｎｇ ｏｎ
ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ
ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｎ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ａｎｎｕａ Ｌ. [ Ｊ] . Ｒｕｓｓｉａｎ
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１０ꎬ ５７(６): ８８２￣８８６.

[１７] 　 Ｊｉｎｇ Ｆ Ｙꎬ Ｚｈａｎｇ Ｌꎬ Ｌｉ Ｍ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ (ＡＢＡ)
ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｉｎｃｒｅａｓｅｓ ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ａｎｎｕａ Ｌ.
ｂｙ ｅｎｈａｎｃｉｎｇ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｎ
ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｔｈｗａｙ [ Ｊ ] . Ｂｉｏｌｏｇｉａꎬ ２００９ꎬ ６４ ( ２ ):
３１９￣３２３.

[１８] 　 Ｌｅｉ Ｃ Ｙꎬ Ｍａ Ｄ Ｍꎬ Ｐｕ Ｇ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. Ｆｏｌｉａｒ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ
ｃｈｉｔｏｓａｎ ａｃｔｉｖａｔｅｓ ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ａｎｎｕａ
Ｌ. [ Ｊ] . Ｉｎｄｕｓｔｒｉａｌ Ｃｒｏｐｓ ａｎｄ Ｐｒｏｄｕｃｔｓꎬ ２０１１ꎬ ３３ ( １ ):
１７６￣１８２.

[１９] 　 Ｃｌｏｕｓｅ Ｓ Ｄ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｇｅｎｅｔｉｃ ｓｔｕｄｉｅｓ ｃｏｎｆｉｒｍ ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ
ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ
Ｊｏｕｒｎａｌꎬ １９９６ꎬ １０(１): １￣８.

[２０] 　 Ｌｉ Ｊꎬ Ｃｈｏｒｙ Ｊ. Ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ａｃｔｉｏｎｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ [ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ
ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ １９９９ꎬ ５０(３３２): ２７５￣２８２.

[２１] 　 Ｆｅｌｄｍａｎｎ Ｋ Ａꎬ Ｍａｒｋｓ Ｍ Ｄꎬ Ｃｈｒｉｓｔｉａｎｓｏｎ Ｍ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ
ｄｗａｒｆ ｍｕｔａｎｔ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｇｅｎｅｒａｔｅｄ ｂｙ Ｔ￣ＤＮＡ ｉｎｓｅｒｔｉｏｎ

ｍｕｔａｇｅｎｅｓｉｓ [Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ １９８９ꎬ ２４３(４８９６): １ ３５１￣１ ３５４.
[２２] 　 Ｃｈｏｒｙ Ｊꎬ Ｎａｇｐａｌ Ｐꎬ Ｐｅｔｏ Ｃ Ａ. Ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ａｎｄ ｇｅｎｅｔｉｃ￣

ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｄｅｔ２ꎬ ａ ｎｅｗ ｍｕｔａｎｔ ｔｈａｔ ａｆｆｅｃｔｓ ｌｉｇｈｔ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ
ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ １９９１ꎬ ３
(５): ４４５￣４５９.

[２３] 　 Ｍａｎｇｅｌｓｄｏｒｆ Ｄ Ｊꎬ Ｔｈｕｍｍｅｌ Ｃꎬ Ｂｅａｔｏ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｎｕｃｌｅａｒ
ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ: ｔｈｅ ｓｅｃｏｎｄ ｄｅｃａｄｅ [Ｊ] . Ｃｅｌｌꎬ １９９５ꎬ ８３
(６): ８３５￣８３９.

[２４] 　 Ｆｒｉｅｄｒｉｃｈｓｅｎ Ｄ Ｍꎬ Ｊｏａｚｅｉｒｏ Ｃ Ａꎬ Ｌｉ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ￣
ｉｎｓｅｎｓｉｔｉｖｅ￣１ ｉｓ ａ ｕｂｉｑｕｉｔｏｕｓｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｌｅｕｃｉｎｅ￣ｒｉｃｈ ｒｅｐｅａｔ
ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｓｅｒｉｎｅ / ｔｈｒｅｏｎｉｎｅ ｋｉｎａｓｅ [ Ｊ ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ
２０００ꎬ １２３(４): １ ２４７￣１ ２５６.

[２５] 　 Ｌｉ Ｊꎬ Ｃｈｏｒｙ Ｊ. Ａ ｐｕｔａｔｉｖｅ ｌｅｕｃｉｎｅ￣ｒｉｃｈ ｒｅｐｅａｔ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｋｉｎａｓｅ
ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ [ Ｊ] . Ｃｅｌｌꎬ
１９９７ꎬ ９０(５): ９２９￣９３８.

[２６] 　 Ｗａｎｇ Ｚ Ｙꎬ Ｎａｋａｎｏ Ｔꎬ Ｇｅｎｄｒｏｎ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｎｕｃｌｅａｒ￣ｌｏｃａｌｉｚｅｄ
ＢＺＲ１ ｍｅｄｉａｔｅｓ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｆｅｅｄｂａｃｋ
ｓｕｐｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄｓ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ [ Ｊ ] .
Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ Ｃｅｌｌꎬ ２００２ꎬ ２(４): ５０５￣５１３.

[２７] 　 Ｙｉｎ Ｙꎬ Ｗａｎｇ Ｚ Ｙꎬ Ｍｏｒａ￣Ｇａｒｃｉａ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. ＢＥＳ１ ａｃｃｕｍｕｌａｔｅｓ
ｉｎ ｔｈｅ ｎｕｃｌｅｕｓ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄｓ ｔｏ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｇｅｎｅ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎｄ ｐｒｏｍｏｔｅ ｓｔｅｍ ｅｌｏｎｇａｔｉｏｎ [ Ｊ] . Ｃｅｌｌꎬ ２００２ꎬ
１０９(２): １８１￣１９１.

[２８] 　 Ｈｅ Ｊ Ｘꎬ Ｇｅｎｄｒｏｎ Ｊ Ｍꎬ Ｓｕｎ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. ＢＺＲ１ ｉｓ ａ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｒｅｐｒｅｓｓｏｒ ｗｉｔｈ ｄｕａｌ ｒｏｌｅｓ ｉｎ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ
ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ [ Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００５ꎬ ３０７
(５７１５): １ ６３４￣１ ６３８.

[２９] 　 Ｙｉｎ Ｙꎬ Ｖａｆｅａｄｏｓ Ｄꎬ Ｔａｏ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｎｅｗ ｃｌａｓｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ
ｆａｃｔｏｒｓ ｍｅｄｉａｔｅｓ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [Ｊ]. Ｃｅｌｌꎬ ２００５ꎬ １２０(２): ２４９￣２５９.

[３０] 　 Ｓｕｎ Ｙꎬ Ｆａｎ Ｘ Ｙꎬ Ｃａｏ Ｄ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎ ｏｆ
ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ
ｎｅｔｗｏｒｋ ｆｏｒ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ ] .
Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ Ｃｅｌｌꎬ ２０１０ꎬ １９(５): ７６５￣７７７.

[３１] 　 Ｙｕ Ｘꎬ Ｌｉ Ｌꎬ Ｚｏｌａ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ
ｎｅｔｗｏｒｋ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｂｙ ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＢＥＳ１ ｔａｒｇｅｔ
ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０１１ꎬ ６５
(４): ６３４￣６４６.

[３２] 　 Ｙｉｎ Ｙ Ｈꎬ Ｖａｆｅａｄｏｓ Ｄꎬ Ｔａｏ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｎｅｗ ｃｌａｓｓ ｏｆ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｍｅｄｉａｔｅｓ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｇｅｎｅ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ ] . Ｃｅｌｌꎬ ２００５ꎬ １２０ ( ２ ):
２４９￣２５９.

[３３] 　 Ｚｈａｏ Ｓ Ｓꎬ Ｚｅｎｇ Ｍ Ｙ. Ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｒｅｃｏｌｕｍｎ ｒｅａｃｔｉｏｎ ｔｏ
ｈｉｇｈ￣ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ ｌｉｑｕｉｄ ｃｈｒｏｍａｔｏｇｒａｐｈｙ ｏｆ ｑｉｎｇｈａｏｓｕ ｉｎ
ａｎｉｍａｌ ｐｌａｓｍａ [ Ｊ] . Ａｎａｌｙｔｉｃａｌ Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ １９８６ꎬ ５８ (２):
２８９￣２９２.

[３４] 　 Ｍａ Ｄ Ｍꎬ Ｐｕ Ｇ Ｂꎬ Ｌｅｉ Ｃ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ａｎｄ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ＡａＷＲＫＹ１ꎬ ａｎ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ａｎｎｕａ Ｌ.
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｔｈａｔ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｔｈｅ ａｍｏｒｐｈａ￣４ꎬ １１￣ｄｉｅｎｅ
ｓｙｎｔｈａｓｅ ｇｅｎｅꎬ ａ ｋｅｙ ｇｅｎｅ ｏｆ ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ [ Ｊ] .
Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００９ꎬ ５０(１２): ２ １４６￣２ １６１.
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