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摘  要：以东方百合‘索邦’为材料，利用 cDNA 末端快速扩增技术（RACE）获得编码活性 GAs

合成过程中双加氧酶的基因 GA20ox，对其进行生物信息学分析和表达分析。结果表明，GA20ox 全长 1 502 

bp，包括 1 个 1 167 bp 的开放阅读框（ORF），编码 388 个氨基酸。GA20ox 编码的蛋白存在多个糖基化

位点、磷酸化位点和酰化位点。‘索邦’GA20ox 和其他物种的 GA20ox 蛋白有很高的相似性，均含有保

守的 PLN02276 结构域。‘索邦’GA20ox 与姬蝴蝶兰、铁皮石斛、海枣、油棕和椰子等单子叶植物的 GA20ox

蛋白具有较高的同源性。实时荧光定量 PCR 分析表明，GA20ox 具有时空表达特异性，在萌芽期之后的茎

生根、现蕾期的茎、萌芽期和展叶期的叶片、萌芽期的顶芽等快速发育的组织中有较高的表达。在萌芽

期对植株进行高浓度（200 和 400 mg · L-1）GA3 处理对其生长的影响最大，其中 200 mg · L-1 GA3处理最

有利于株高的增加，400 mg · L-1 GA3 处理最有利于地下部分干质量的增加。对萌芽期‘索邦’百合进行

200 mg · L-1 GA3 处理，显著抑制其 GA20ox 在除鳞片外其他部位的表达，表达量均在处理后 12 h 降至最

低，其中在茎和基生根中降幅最大，分别下降了 96.79%和 94.65%。推测 GA20ox 的表达受活性 GAs 的反

馈调节，在调控体内活性 GAs 稳态中发挥重要的作用。 
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Abstract：We cloned a cDNA encoding GA20ox from Lilium Oriental Hybrids‘Sorbonne’using rapid 

amplification of cDNA ends（RACE）. The bioinformatics and expression patterns of GA20ox were 

analyzed in our study. Sequences analysis showed that the cloned GA20ox was 1 502 bp in length with an 

open reading frame（1 167 bp），which encoded 388 amino acids. The putative protein had many 

glycosylation，phosphorylation and N-myristoylation sites. Alignment of amino acid sequence showed that 

GA20ox of‘Sorbonne’shared a PLN02276 binding domain like the GA20ox in other species. Phylogenetic 

analysis revealed that GA20ox of‘Sorbonne’was highly homologous to GA20ox of other monocots， 
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including Phalaenopsis equestris，Dendrobium catenatum，Phoenix dactylifera，Elaeis guineensis and 

Cocos nucifera. Quantitative Real-time PCR（qRT-PCR）analysis showed that GA20ox was highly 

expressed in stem root after germination，stem of squaring stage，leaf of germination stage and leaf 

expansion stage，and terminal bud of germination stage，implying the temporal and special regulation of 

GA20ox. The application of high GA3 concentration in germination stage had great influence on plant 

growth as plant height and biomass of underground were promoted by 200 mg · L-1 and 400 mg · L-1 of 

GA3 treatment，respectively. After treatment of GA3 at 200 mg · L-1，the expression of GA20ox was 

significantly suppressed in all tissues（except for bulb scale）and fell to their lowest level at 12 h，especially 

in the stem and root with decreasing by 96.79% and 94.65% respectively. These results suggest that the 

expression of GA20ox may be regulated by active gibberellins with a potential feedback mechanism，thus 

the GA20ox may play a key role for the maintenance of endogenetic active gibberellins homeostasis in lily. 

Keywords：Lilium；GA20ox；gene cloning；gene expression；plant height 

 

在百合生产中，株高是一个十分重要的性状，高杆对切花来说是个显著的优点，矮杆对于盆栽

来说又十分有利。生产中常用化学试剂如 GA3 等调控百合的株高，但受到植物种类、施用时间、施

用浓度以及外界环境等因素的影响。基因工程技术进行株高育种将可能成为替代化学诱变的一种有

效方法，而实现该目标的前提是分离验证与百合株高相关的基因。 

赤霉素（gibberellins，GAs）是一类双萜植物激素，参与控制多种植物发育和生理过程，特别

是在茎的伸长中起着重要的作用（Yamaguchi，2008；Mutasa-Göttgens & Hedden，2009；Seymour et 

al.，2013；李艳冰 等，2018）。GA20 加氧酶（GA20ox）作为 GAs 生物合成过程中的关键限速酶，

在 GAs 合成的最后阶段行使催化调控功能，促进活性 GA1 和 GA4 的前体 GA20 和 GA9 的生成（Xu et 

al.，1995；Desgagné-Penix & Sponsel，2008），从而调控活性 GAs 的含量。目前，编码 GA20ox 的

基因已从多种植物中相继克隆，如玉米、水稻、苹果、马铃薯、西瓜和拟南芥等（Phillips et al.，1995；

Toyomasu et al.，1997；Kang et al.，1999；Carrera et al.，2000；Du et al.，2009；姜志昂 等，2013）。

前人研究表明 GA20ox 基因可发挥对株形的调控功能（乔枫 等，2013；王江英 等，2015；Do et al.，

2016），在烟草中过表达 CrGA20ox1 后，植株株高约为野生型的 3.6 倍，而沉默表达 CrGA20ox1 后，

烟草株高约为野生型的一半（王江英 等，2015），这为百合株形调控候选基因的确定提供了借鉴。 

东方百合品种以花大，花色丰富，具有浓郁芳香，成为现在切花百合中最重要的种类，其中‘索

邦’百合（Lilium Oriental Hybrids‘Sorbonne’）是最主要的品种，通过基因工程技术改变‘索邦’

百合株高，进而加强对其切花品质的改善和应用形式的丰富具有重要意义。本研究以东方百合‘索

邦’为材料，克隆得到其 GA20ox 基因，并进行了生物信息学分析，在此基础上对目的基因在百合

不同发育时期及 GA3 处理后的表达模式进行分析，以期了解 GA20ox 的有关特性及其在 GAs 稳态维

持中的作用，为进一步开展百合株形的遗传改良奠定基础。 

1  材料与方法 

1.1  试验材料与处理 

试验于 2016 年 10 月至 2017 年 3 月在中国科学院植物研究所进行。东方百合‘索邦’的种球

购自北京盛斯通生态科技有限责任公司。选取直径约 5 cm 的独头鳞茎，种植于泥炭土和沙子（2:1）
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混合的基质中，置于温室内，相对湿度 60%，昼夜温度 20 ~ 25 ℃/15 ~ 18 ℃。 

于萌芽期（芽萌发至 10 ~ 15 cm，Ⅰ期）和展叶期（茎杆长 40 ~ 45 cm，Ⅱ期）采集植株顶芽、

茎、叶片、茎生根、鳞片、鳞茎盘和基生根，于现蕾期（花蕾形成 1 cm 左右，Ⅲ期）采集茎、叶片、

茎生根、鳞片、鳞茎盘、基生根和花器官，于子鳞茎增长期（花谢后约两周，Ⅳ期）采集茎、叶片、

茎生根、鳞片、鳞茎盘、基生根和小鳞茎，生物学重复 3 次，于液氮中冷冻后，–80 ℃保存备用于

实时荧光定量 PCR 分析测定 GA20ox 基因表达。 

分别于萌芽期和展叶期，选取长势一致的植株，喷施 20、200 和 400 mg · L-1 的 GA3 溶液，对

照用添加与处理液等量乙醇和 0.1%吐温 20 的混合液喷施。将处理后的植株分为两组，其中一组分

别在喷施后 0、6、12 和 24 h 随机采集顶芽、茎、叶片、茎生根、鳞片、鳞茎盘和基生根（重复 3

次），于液氮中冷冻后–80 ℃保存备用于实时荧光定量 PCR 测定 GA20ox 基因表达。另一组于温室

内继续培养，每 3 d 按各自浓度喷施 1 次 GA3 溶液，共喷施 3 次。待植株生长至花蕾变色后，每种

处理随机选取 10 株，测定其地上株高和茎粗（距土壤表面 20 cm 处），统计每株的开花时间，待植

株地上部位枯萎时，测定地下部分的干质量。 

1.2  GA20ox 的克隆 

按照 HiPure Plant RNA Mini Kit说明书对冻存样品进行总RNA的提取，并检验其纯度和完整性。

以 RNA 为模板反转录成 cDNA。 

以正常生长植株展叶期的叶片提取的 RNA 为模板，根据 SMARTer® RACE 5′/3′试剂盒提供的方

法和试剂，分别反转录合成 5′-RACE-Ready cDNA 和 3′-RACE-Ready cDNA，用于基因全长 5′和 3′

片段的扩增模板。RACE-Ready cDNA 的特点是在其所有 cDNA 两端都被加上已知序列接头，并根

据这段序列设计后续扩增所需的通用引物 UPM（Universal Primer Mix）：5′-CTAATACGACTCACTA 

TAGGGCAAGCAGTGGTATCAACGCAG-3′。基于实验室前期转录组测序结果，挑选注释结果为

GA20ox基因的序列，设计5′端片段扩增引物UPM和R1：5′-TGTCAGGGAAGTTGGGTCGGTGTG-3′；

3′端片段扩增引物 F1：5′-CGAGAGGCGTTTGCGTGT TTGGAT-3′和 UPM，由于 3′端片段在首次 PCR

扩增后均未检测到目的条带，因此，以稀释 10 倍的一轮 PCR 产物为模板，并在第 1 个引物内侧再

设计新引物 F2：5′-GAAACGCTCTCCTTCGGCTTCGATGACG-3′，进行二轮 PCR，即巢式 PCR。

引物由美吉生物公司合成。 

利用 PCR 技术分别扩增 5′和 3′端片段，5′端片段反应体系含 Buffer 25 μL，UPM 引物 5 μL，下

游引物 R1 1 μL，5′-RACE-Ready cDNA 模板 2.5 μL，DNA 聚合酶 1 μL，ddH2O 15.5 μL；3′端片段

反应体系含 Buffer 25 μL，上游引物 F1/F2 1 μL，UPM 引物 5 μL，3′-RACE-Ready cDNA 模板/一轮

PCR 产物 2.5 μL，DNA 聚合酶 1 μL，ddH2O 15.5 μL。一轮 PCR 反应程序采用 touchdown 方法：94 ℃ 

30 s，72 ℃ 2 min，5 个循环；94 ℃ 30 s，70 ℃ 30 s，72 ℃ 2 min，5 个循环；94 ℃ 30 s，68 ℃ 

30 s，72 ℃ 2 min，25 个循环。二轮 PCR 反应程序为：94 ℃ 30 s，65 ℃ 30 s，72 ℃ 2 min，30

个循环。将 PCR 产物用胶回收试剂盒回收后，送北京擎科新业生物技术有限公司测序。 

根据 RACE 获得的序列在末端设计引物 F：5′-CATGGGGAACACACCTCAAACACAC-3′和 R：

5′-TGGCTCCACACGAGTTGGGACGAAT-3′，验证 cDNA 序列拼接的正确性。 

1.3  GA20ox 的生物信息学分析 

采用 ORF finder（https：//www.ncbi.nlm.nih.gov/orffinder/）进行 GA20ox 基因序列的开放阅读框

预测。利用 ProtParam 程序（http：//web.expasy.org/protparam）预测蛋白质的理化性质。用 TMHMM
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图 1  GA20ox 基因 PCR 扩增结果 

Fig. 1  PCR amplified product of GA20ox gene 

（http：//www.cbs.Dtu.dk/services/TMHMM/）对 GA20ox 蛋白的跨膜情况进行分析。根据 SignalP 4.1 

Server（http：//www.cbs.dtu.dk/services/SignalP/）分析蛋白质的信号肽。采用 SOMPA（http：// 

www.expasy.ch/tools）和 Phyre2在线软件对GA20ox基因编码蛋白进行二级结构分析与 3D结构建模。

根据 Motif Scan（http：//hits.isb-sib.ch/cgi-bin/PFSCAN/）研究蛋白 motifs。用 NCBI 的 protein blast

进行蛋白序列保守结构域分析。通过 NCBI 网站上的 BLAST 进行序列同源性比较。通过 DNAman

软件进行氨基酸序列同源性分析，并构建系统发育树。 

1.4  GA20ox 的表达分析 

以上述反转录的 cDNA 为模板，利用实时荧光定量 PCR 技术分析‘索邦’GA20ox 在不同生长

时期的表达模式，以展叶期茎的表达量作为 1；分析 GA20ox 在外源 GA3 处理后对株高影响显著的

处理组中的表达模式，以未经 GA3 处理的对照组百合为参照因子，设其各组织器官中 GA20ox 的表

达量为 1，观测对照和 GA3 处理后不同时间点 GA20ox 的表达量。以其基因序列设计荧光定量引物，

上游引物 F：5′-CGACCCAACTTCCCTGACAA-3′，下游引物 R：5′-TTCACGGTGGCTGTTTAC GA-3′。

选择百合 Actin 为内参基因，上游引物 Actin-F：5′-CCATCCCA ACCATGACACCA-3′，下游引物

Actin-R：5′-TAAGCAATGGCTGATGCCGA-3′。反应体系：SYBR green 5 μL，ROX Reference Dye 0.2 

μL，ddH2O 2 μL，cDNA 1 μL，上、下游引物各 1 μL。反应程序：95 ℃预变性 3 min；95 ℃变性

15 s，60 ℃退火 15 s，72 ℃延伸 20 s，40 个循环。设置 3 个生物学重复，3 个技术性重复，用 2-ΔΔCt

法对样本基因进行表达差异相对定量分析。使用 Excel 和 SPSS（20.0）软件对数据进行统计分析，

采用 Tukey’s 法进行差异显著性检验。分别对 GA3 处理时期及浓度与处理后植株形态指标进行皮尔

逊相关性分析。 

2  结果与分析 

2.1  GA20ox 的克隆 

采用 RACE 技术克隆‘索邦’GA20ox 5′

端和 3′端序列，拼接后得 cDNA 全长序列 1 502 

bp。在所得基因序列近末端设计引物进行扩增

验证，获得了 1 个长度为 1 258 bp 的目的片段

（图 1），胶回收测序结果与拼接所得序列一

致。利用 NCBI 在线工具 ORF Finder 搜索发现，

其中包括一个完整的 ORF，全长为 1 167 bp，

GenBank 登录号为 MG780361，编码 388 个氨

基酸。 

2.2  GA20ox 基因的生物信息学分析 

2.2.1  蛋白基本性质预测 

在线软件预测 GA20ox 蛋白分子式为 C1937H2998N536O571S23，相对分子质量为 43 667.74 D，理论

等电点为 6.13，由 388 个氨基酸组成，其中带正电残基（Arg + Lys）为 38 个，带负电残基（Asp + Glu）

为 43 个，半衰期 30 h，不稳定系数为 43.14，脂溶指数为 78.20，总平均亲水性（GRAVY）为–0.255，
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图 3  GA20ox 蛋白三维结构预测 

Fig. 3  Three-dimensional structure of deduced GA20ox protein 

由此推测该蛋白为亲水性蛋白。TMHMM 预测 GA20ox 为细胞外的非跨膜蛋白，可能是在游离核糖

体上合成蛋白多肽。利用 SignalP 4.1 Server 分析可知，该序列无信号肽，为非分泌蛋白。 

SOPMA 软件分析 GA20ox 蛋白的二级结构（图 2）显示，此蛋白有 α螺旋、β转角、不规则卷

曲和延伸链结构，其中，α螺旋和不规则卷曲所占比例最大，分别为 39.69%和 32.47%，β转角最少

仅为 9.54%。 

 

 

 

 

图 2  GA20ox 蛋白的二级结构 

蓝色表示 α螺旋；黄色表示不规则卷曲；绿色表示 β转角；红色表示延伸链。 

Fig. 2  The secondary structure of GA20ox protein 

Blue indicates alpha helix；Yellow indicates random curls；Green indicates beta turn；Red indicates extended strand. 

 

利用 Phyre2 在线软件进行蛋白三级结构

建模（图 3），建模结果显示，GA20ox 与拟南

芥花青素合成酶匹配度最高（30%），该酶与

GA20ox 同属 2ODDs 酶类，这表明‘索邦’

GA20ox 蛋白具有比较大的物种特异性。 

Motif Scan 分析表明，GA20ox 蛋白含有

1 个 N–糖基化位点（第 354 ~ 357 位氨基酸），

1 个依赖于 cAMP 和 cGMP 的蛋白激酶磷酸化

位点（第 206 ~ 209 位氨基酸），4 个酪蛋白激

酶Ⅱ磷酸化位点（第 65 ~ 68、87 ~ 90、245 ~ 

248、320 ~ 323 位氨基酸），4 个 N–豆蔻酰化

位点（第 111 ~ 116、143 ~ 148、221 ~ 226、

307 ~ 312 位氨基酸），4 个蛋白激酶 C 磷酸化位点（第 153 ~ 155、320 ~ 322、335 ~ 337、348 ~ 350

位氨基酸），这说明该蛋白可能存在多种翻译后水平的调控作用，以此来调控自身的表达情况。 

2.2.2  同源性比对和分子系统进化树分析 

将 GA20ox 的氨基酸序列进行 BLASTp 比对，结合其它植物同源 GA20ox 分析结果（图 4），发

现编码的蛋白都存在 PLN02276 结构域，该结构域属于异青霉素 N 合成酶及其相关的双加氧酶超家

族。 

 
 

 

 

 
图 4  GA20ox 蛋白的保守结构域分析 

Fig. 4  Conserved domain analysis of GA20ox protein 
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经 BLAST 比对发现，‘索邦’GA20ox 的氨基酸序列与油棕（Elaeis guineensis，XP_010911046.1）、

海枣（Phoenix dactylifera，XP_008805890.1）和椰子（Cocos nucifera，AMP82003.1）等相似性最高，

均为 67%。将它与这 3 个物种 GA20ox 氨基酸序列进行多重序列比对，结果（图 5）表明，GA20ox

氨基酸序列相对保守。 

 

 

 

图 5  ‘索邦’与其他植物 GA20ox 氨基酸序列比对 

Fig. 5  Alignment of amino acid of GA20ox from‘Sorbonne’and other plants 
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利用 DNAman 软件，将‘索邦’氨基酸序列与来自 17 个科 31 个物种的 31 条 GA20ox 氨基酸

序列构建进化树。结果（图 6）显示‘索邦’GA20ox 与兰科的铁皮石斛和姬蝴蝶兰亲缘关系最近，

首先聚类，然后与椰子、油棕、海枣、菠萝、水稻和谷子等单子叶植物聚类，随后再与其他双子叶

植物进行聚类。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
图 6 ‘索邦’百合 GA20ox 与其他植物 GA20ox 的进化树分析 

Fig. 6  A phylogenetic tree of GA20ox from‘Sorbonne’and other plants 
 

2.3  外源 GA3 处理对‘索邦’百合生长的影响 

用不同浓度的 GA3 处理‘索邦’百合萌芽期植株，结果（表 1）显示，200 mg · L-1 GA3 处理后

的植株株高显著高于其他处理，为 104.60 cm，地下部分干样质量显著高于对照，为 11.26 g；400 

mg · L-1 GA3 处理后的植株茎粗和地下部分干样质量显著高于其他处理，分别为 7.54 mm 和 13.44 g，

并且始花期较对照显著提前，为 88 d。用不同浓度 GA3 处理展叶期植株，除 400 mg · L-1 GA3 处理

后的植株始花期显著提前外，其他各浓度 GA3 处理均未引起植株性状的显著改变。20 mg · L-1 GA3

对萌芽期植株处理后的株高显著高于展叶期的，用 200 mg · L-1 GA3 对萌芽期植株处理后的株高和地

下部分干样质量显著高于展叶期的处理，用 400 mg · L-1 GA3 对萌芽期植株处理后的茎粗和地下部分

干样质量显著高于对展叶期植株的处理。这表明，GA3 处理萌芽期‘索邦’对植株产生的影响较大。 
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表 1  外源 GA3 处理对‘索邦’生长的影响 

Table 1  Effects of exogenous GA3 on growth of‘Sorbonne’ 

处理时期 
Stage of treatment 

GA3/ 
（mg · L-1） 

株高/cm 
Plant height 

茎粗/mm 
Stem diameter 

始花期/d 
The first flowering time 

地下部分干样质量/g 
Biomass of underground 

萌芽期 
Germination stage 

0 94.00 ± 3.35 b 7.02 ± 0.22 b 90.50 ± 1.96 a 9.22 ± 1.33 c 
20 96.90 ± 5.41 b* 7.06 ± 0.24 b 90.30 ± 0.48 a 9.53 ± 0.55 bc 

200 104.60 ± 2.89 a* 7.07 ± 0.40 b 88.50 ± 2.07 ab 11.26 ± 0.83 b* 
400 98.55 ± 3.44 b 7.54 ± 0.40 a* 88.00 ± 1.83 b 13.44 ± 1.00 a* 

展叶期 
Leaf expansion stage 

0 94.35 ± 3.92 a 6.93 ± 0.42 a 90.10 ± 2.23 a 9.69 ± 1.02 a 
20 92.00 ± 3.08 a 7.08 ± 0.55 a 90.90 ± 2.51 a 10.05 ± 1.00 a 

200 92.15 ± 4.99 a 7.07 ± 0.34 a 90.10 ± 1.85 a 8.81 ± 1.36 a 
400 96.75 ± 5.29 a 6.73 ± 0.24 a 87.40 ± 2.01 b 9.45 ± 0.87 a 

注：同一处理时期同列数值间不同小写字母表示差异显著（P < 0.05）。* 表示不同处理时期同一处理浓度的数值间差异显著（P < 0.05）。 
Note：Values with different lowercase letters in each column of the same treatment stage mean significant difference at P < 0.05. * Means 

significant difference at P < 0.05 between values in the same treatment concentration at different treatment stages. 

 

对 GA3 处理时期（萌芽期和展叶期）及浓度与处理后‘索邦’的形态指标进行相关性分析结果

（表 2）显示，GA3 处理时期与株高和地下部分干样质量极显著负相关，与茎粗显著负相关；GA3

处理浓度与地下部分干样质量极显著正相关，与株高显著正相关，与始花期极显著负相关。 

综上，在萌芽期对植株进行高浓度（200 或 400 mg · L-1）GA3 处理对‘索邦’生长的影响较大，

其中，200 mg · L-1 GA3 处理最有利于株高的增加，400 mg · L-1 GA3 处理最有利于地下部分干样质量

的增加。 

 
表 2  GA3 处理时期、处理浓度与‘索邦’百合生长指标的皮尔逊相关性 

Table 2  Pearson’s correlation coefficient between growth indicators of‘Sorbonne’and treatment stage as well as 

 treatment concentration of GA3  

处理参数 

Treatment parameter 

株高 

Plant height 

茎粗 

Stem diameter 

始花期 

The first flowering time 

地下部分干样质量 

Biomass of underground 

处理时期 Treatment stage –0.426** –0.245* –0.068 –0.408** 

处理浓度 Treatment concentration  0.281* 0.114 –0.504** 0.434** 

注：**在 0.01 水平上显著相关，*在 0.05 水平上显著相关。 

Note：** Significant association at the level 0.01. * Significant association at the 0.05 level. 

 

2.4  GA20ox 的表达分析 

2.4.1  GA20ox 的时空特异性表达分析 

通过 qRT-PCR 技术测定‘索邦’百合 GA20ox 在不同生长时期的不同组织器官中的表达，结果

（图 7，图 8）显示，在萌芽期叶片中表达量最高，其次是顶芽，其他部位表达较少；在展叶期，伴

随有大量的茎生根产生，GA20ox 在茎生根和叶片中的表达量迅速升高，并且在茎生根表达量最高，

在鳞茎盘、基生根和茎中的表达量也有所增加，而顶芽表达量明显降低；至现蕾期时，该基因在茎

和基生根中表达水平明显升高，尤其在茎生根中表达量进一步增加，而在叶片和鳞茎盘中表达降低。

这一时期该基因开始在花蕾中表达，以花药和花柱中表达量最高，花瓣和花丝中表达微弱，柱头中

没有表达。随着花的盛开，除柱头外，花器官各部位的表达量均有所增加，其中花药中增加显著，

为现蕾期的 7.41 倍；在子鳞茎增重时期，该基因在茎生根、茎和基生根中的表达急剧降低，鳞茎盘

和鳞片中表达量增加，同时也在新长出的小鳞茎表达。在‘索邦’的整个发育过程中，GA20ox 在

各部位的表达模式与‘索邦’的生长发育密切联系，具有一定的时空特异性。 
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图 7 ‘索邦’不同生长发育时期各组织中 GA20ox 的相对表达量 

同一生长时期不同小写字母表示差异显著（P < 0.05）。 

Fig. 7  Relative expression levels of GA20ox in different tissues of‘Sorbonne’during different growth and development stages 

Bars with different lowercase letters in each growth stage mean significant difference at P < 0.05. 

 

 

 
 

图 8 ‘索邦’花器官中 GA20ox 的相对表达量 

不同小写字母表示差异显著（P < 0.05）。 

Fig. 8  Relative expression levels of GA20ox in flower of‘Sorbonne’ 

Different lowercase letters mean significant difference at P < 0.05. 

 

2.4.2  GA3 处理后 GA20ox 的表达分析 

用 200 mg · L-1 GA3 处理萌芽期‘索邦’百合植株，结果（图 9）显示，24 h 内除鳞片外，在其

他组织器官（顶芽、茎、叶片、茎生根、鳞茎盘和基生根）中 GA20ox 的表达量均显著低于对照，

在处理后 12 h 降至最低，分别为对照的 37.20%、3.21%、36.64%、13.98%、20.57%和 5.35%，其中

茎和基生根的降低幅度最大，分别下降了 96.79%和 94.65%，24 h 时茎、叶片和茎生根中表达量显

著回升，但仍低于对照。 

而鳞片中 GA20ox 的表达量呈先升高后降低的趋势，在 6 h 时达到最高，为对照的 2.87 倍，24 h

时表达量骤然降低，维持在近于对照的水平。可见，外源 GA3 处理促进了 GA20ox 在‘索邦’鳞片

中的表达，而在不同程度上抑制了 GA20ox 在其他组织器官中的表达。 
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图 9  GA3 处理后‘索邦’不同组织中 GA20ox 的相对表达量 

同一组织中不同小写字母表示差异显著（P < 0.05）。 

Fig. 9  Relative expression levels of GA20ox in different tissues of‘Sorbonne’in response to GA3 

Bars with different lowercase letters in each tissue mean significant difference at P < 0.05. 

3  讨论 

GA20ox 是 GAs 合成过程中最后阶段的关键限速酶（Hedden & Kamiya，1997；Desgagné-Penix 

& Sponsel，2008），由一个小的基因家族编码，目前已从至少 30 种植物中分离出 GA20ox。已有研
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究认为，不同植物来源的 GA20ox 编码的氨基酸序列同源性较低，多集中在 50% ~ 60%（李伟 等，

2003），但在玉米、高粱等禾本科植物之间的同源性为 75% ~ 89%（吴建明 等，2009）。本研究中，

首次分离出‘索邦’GA20ox 基因，该基因编码的氨基酸与其他物种具有较高的相似度，其中与油

棕、海枣、椰子等的相似度最高，均为 67%。同时，GA20ox 编码的氨基酸序列包含 GA20ox 保守

结构域。结合其它生物信息学分析表明，所克隆的‘索邦’GA20ox 为 GA20ox 的同源基因，这为更

加全面地研究赤霉素与百合的生长发育提供了参考。 

GA20ox 基因在植物中的表达具有特异性（Hedden & Phillips，2000；Huerta et al.，2009；刘文

超 等，2012），并且有研究表明 GA20ox 的表达与提高活性 GA 含量具有直接的关系（Kamiya & Garc

ía-Martîez，1999；Vidal et al.，2003），因此，GA20ox 的表达模式可能与活性 GAs 在植物生长发育

过程中的作用密切相关。前人研究表明，活性 GAs 主要合成于快速发育的组织中，比如伸长的茎端

和根部器官、伸展的叶片、芽尖、发育的种子和果实等组织（Choi et al.，1995；黄桃鹏 等，2015），

对应于其主要合成位点，活性 GAs 参与控制茎和根的伸长、叶片伸展、种子和芽的萌发、坐果及果

实发育等多种植物发育和生理过程（Richards et al.，2001；Yamaguchi，2008；Mutasa-Göttgens & 

Hedden，2009；Seymour et al.，2013）。本研究结果显示，GA20ox 基因在萌芽期之后的茎生根、现

蕾期的茎、萌芽期和展叶期的叶片、萌芽期的顶芽等快速发育的组织中有较高的表达，这说明该基

因可能参与了‘索邦’根和茎的伸长、叶片的伸展和鳞茎的萌芽等发育过程。另外，有研究表明，

花药中合成的 GAs 可能有利于促进其他花器官的发育（Olszewski et al.，2002）。本研究花器官中

GA20ox 在花药中表达量最高，并且随着花的盛开，其表达量进一步显著增加，有利于花药中 GAs

的合成，并可能促进其他花器官的发育，与前人报道一致。 

活性 GAs 在植物生长和发育的各个阶段，特别是茎的伸长中起重要的作用（季兰和杨仁崔，

2002；Pimenta & Lange，2006）。已有研究表明，赤霉素处理显著提高了甘蔗幼茎内源赤霉素的含

量，并引起了植株高度的增加（吴建明 等，2009）。另外，由于 GA20ox 的表达受体内活性 GAs 的

反馈调节，当用赤霉素对植物进行处理时，该基因表达水平下调，从而控制体内活性 GAs 的含量

（Hedden & Phillips，2000；Yamaguchi & Kamiya，2000）。本研究中，200 mg · L-1 GA3 处理显著促

进了‘索邦’株高的增加，并抑制了 GA20ox 在大部分组织中的表达，与前人研究结果一致；而鳞

片中 GA20ox 的表达量呈先上升后下降的趋势，这可能与不同组织对活性 GAs 的响应程度差异及植

物生长发育对 GAs 的调节和运输有关，GA3 处理后地下部分干样质量的显著增加可能也与这一过程

相关，具体机制有待于进一步研究。上述表明‘索邦’GA20ox 作为编码活性 GAs 合成过程中关键

酶的基因，同时受活性 GAs 的反馈调节，在调控 GAs 生物合成和维持植物体内赤霉素稳态中发挥

重要作用，可作为百合株高遗传改良的候选基因。前人的研究中，过量表达 GA20ox 能导致赤霉素

的过量合成和明显加快植株生长（Huang et al.，1998；Coles et al.，1999），沉默表达则抑制内源生

物活性 GA 的合成，植株表现出矮生特性（Eriksson et al.，2000；Wolbang et al.，2004）。因此，通

过基因工程手段操纵 GA20ox 的表达，进而调控体内活性 GAs 的含量，将有助于百合株高育种的发

展。 

目前对百合株高基因工程育种的研究较少。本研究中克隆出‘索邦’GA20ox 基因，并探究了

其时空表达特异性及在 GA3 处理后的表达模式，但 GA20ox 反馈调节机理和相关功能方面的试验还

需利用过表达和抑制表达等手段进一步验证，以期实现百合株高的遗传改良。 
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