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矮化香蕉及其野生型 ＧＡ３ｏｘ 基因的结构特点和表达分析

林佳琦ꎬ 李燕培ꎬ 肖世祥ꎬ 冯　 斗ꎬ 禤维言∗

( 广西大学 农学院ꎬ 南宁 ５３０００５ )

摘　 要: 香蕉的矮化突变是香蕉无性繁殖后代最常见的表型变异之一ꎬ但其变异的分子调控机理目前尚未

研究清楚ꎻ而内源赤霉素是影响植物株高的重要激素之一ꎬＧＡ３￣氧化酶是赤霉素生物合成后期的关键酶ꎮ
为探究 ＧＡ３￣氧化酶编码基因对香蕉矮化的分子调控机理ꎬ该研究以威廉斯 Ｂ６ 矮化突变体及其野生型亲本

为材料ꎬ通过 ＲＴ￣ＰＣＲ 技术克隆得到矮化香蕉及其野生型亲本 ＧＡ３ｏｘ 基因的全长 ｃＤＮＡ 序列ꎬ并对其推测的

氨基酸序列进行比对分析ꎬ同时利用 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 技术对 ＧＡ３ｏｘ 基因在不同组织中的表达水平差异进行分析ꎮ
结果表明:(１)矮化香蕉 ＧＡ３ｏｘ￣Ａ 和野生型香蕉 ＧＡ３ｏｘ￣Ｇ 的 ＯＲＦ 长度均为 ８６４ ｂｐꎬ均编码 ２８７ 个氨基酸ꎬ经
序列比对分析发现两条氨基酸序列之间存在 ５ 个位点的差异ꎬ从而产生具有不同性质的蛋白质ꎮ (２)氨基

酸序列同源性分析表明ꎬ矮化香蕉 ＧＡ３ｏｘ 的氨基酸序列与油棕、海枣、椰子的同源性最高ꎮ (３)ｑＲＴ￣ＰＣＲ 显

示ꎬＧＡ３ｏｘ 基因在矮化香蕉叶片和茎秆中的表达水平整体上低于野生型ꎬ其中 ＧＡ３ｏｘ 在野生型茎秆中的表

达水平是矮化植株的 ２.２~ ３２ 倍ꎮ 综上推测ꎬＧＡ３ｏｘ 基因可能对香蕉茎杆的矮化变异具有重要的调控作用ꎮ
该研究结果为揭示香蕉矮化突变的分子机制与筛选优良矮化香蕉株系奠定了基础ꎮ
关键词: 香蕉ꎬ 矮化变异ꎬ ＧＡ３￣氧化酶ꎬ 基因克隆ꎬ 表达分析
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　 　 香蕉是芭蕉科的高大草本植物ꎬ主要分布于

热带和亚热带地区ꎮ 香蕉产业是种植地区和国家

的重要经济来源之一( Ｓｉｎｇｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎬ在我国

华南地区香蕉产业是仅次于柑橘的第二大重要水

果产业ꎮ 在生产过程中ꎬ尤其是在沿海地区ꎬ由于

香蕉植株高大、冠幅重、抗风性能差ꎬ遭遇台风或

热带风暴危害时容易出现严重的倒伏现象ꎬ使香

蕉产业遭受重大损失(舒海燕等ꎬ２０１６)ꎮ 株高是

影响作物抗倒伏和丰产性能的重要农艺性状ꎬ作
物越高、冠幅越大其抗倒伏性能越差(张瑞茂等ꎬ
２０１９)ꎮ 因此ꎬ筛选和创制优良的矮化新品种和新

种质是当前育种的重要目标ꎮ 然而ꎬ目前由于香

蕉的栽培品种和野生资源多数是三倍体或四倍

体ꎬ高度不育ꎬ很难通过杂交技术改良矮化其株高

性状ꎮ 但是ꎬ通过转基因或基因编辑技术可以改

良或创制矮化的香蕉新品系或新种质(崔霞和张

率斌ꎬ ２０１７ꎻ王福军和赵开军ꎬ ２０１８ꎻ李树磊等ꎬ
２０２０)ꎻ而采用转基因或基因编辑技术途径进行香

蕉株高矮化方面的分子育种ꎬ首先必须研究清楚

香蕉株高生长调控的机制和挖掘与香蕉矮化相关

的关键调控基因ꎮ
植物的株高生长主要受内源激素影响ꎬ其中

赤霉素(ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎꎬＧＡ)是植物生长发育过程中对

株高伸长生长影响最大的激素(杨益善等ꎬ２０１５ꎻ
范业赓等ꎬ２０１９)ꎮ 目前ꎬ已鉴定的赤霉素有 １３６
种ꎬ其中具有生物活性的赤霉素有 ＧＡ１、 ＧＡ３、
ＧＡ４、ＧＡ７(Ｈｅｄｄｅｎ ＆ Ｔｈｏｍａｓꎬ ２０１２)ꎮ 这些具有

生物活性的赤霉素在植物生长发育各个阶段都发

挥着重要作用ꎬ如叶片伸展、茎的伸长、果实发育

等(Ｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 许多植物的株高受赤霉素

(ＧＡｓ)生物合成和代谢过程中相关酶基因的调

控ꎬ如古巴焦磷酸合成酶基因 ( ｃｏｐａｙ ｄｉｐｈｏｓｐａｔｅ
ｓｙｎｔｈａｓｅꎬＣＰＳ )、 内 根 － 贝 壳 杉 烯 合 成 酶 基 因

(ｋａｕｒｅｎｅ ｓｙｎｔｈａｓｅꎬＫＳ)、内根－贝壳杉烯氧化酶基

因( ｋａｕｒｅｎｅ ｏｘｉｄａｓｅꎬＫＯ)、ＧＡ３ 氧化酶基因 ( ＧＡ３
ｏｘｉｄａｔｉｏｎ ｅｎｚｙｍｅꎬＧＡ３ｏｘ)和 ＧＡ２ 氧化酶基因(ＧＡ２
ｏｘｉｄａｔｉｏｎ ｅｎｚｙｍｅꎬ ＧＡ２ｏｘ) 等 ( Ｈｅｄｄｅｎ ＆ Ｐｎｉｌｌｉｐｓꎬ
２０００ꎻ Ｙａｍａｇｕｃｈｉꎬ ２００８)ꎮ 目前ꎬ大多数赤霉素合

成途径的关键酶基因在多种植物中已被研究和鉴

定ꎬ如在拟南芥(Ｈｅｌｌｉｗｅｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９８)、玉米(Ｃｈｅｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)、水稻(Ａｓｈｉｋａｒｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２ꎻ Ｓａｓａｋｉ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００２)和豌豆(Ａｉｔ￣Ａｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９７ꎻ Ｄａｖｉｄｓｏｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００４)等植物中都发现了许多由于赤霉素合

成途径中代谢酶基因的变异导致矮化表型的相关

植株ꎮ 因此ꎬ赤霉素生物合成途径关键酶基因的

研究在植物矮化机制中十分重要ꎮ
ＧＡ３￣氧化酶(ＧＡ３ｏｘ)是活性赤霉素代谢途径

中最后步骤的关键酶ꎬ是由多基因家族编码的双

加氧酶ꎬ其功能是介导一个 ３β￣羟基基团到 ＧＡ９
和 ＧＡ２０ 上ꎬ将无生物活性的 ＧＡ９ 和 ＧＡ２０ 催化形

成具有生物活性的 ＧＡ１、ＧＡ４ 和 ＧＡｓ(Ｙａｍａｇｕｃｈｉꎬ
２００８ꎻ陈晶晶等ꎬ２０１４ａ)ꎮ 若 ＧＡ３ｏｘ 基因发生突

变ꎬ使植物不能合成具有活性的赤霉素ꎬ植物株高

生长受到抑制ꎬ从而导致矮化表型出现ꎮ 此外ꎬ在
许多矮化突变体中发现植物株高性状与 ＧＡ３ｏｘ 基

因的表达水平密切相关ꎬ当 ＧＡ３ｏｘ 基因的表达水

平受抑制时ꎬ植株会出现矮化性状(Ｒｏｕｍｅｌｉｏｔｉｓ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 因此ꎬ研究 ＧＡ３ｏｘ 基因结构变化及其

２２９１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



表达特点与香蕉茎杆矮化的关系是揭示香蕉矮化

变异分子机制的重要内容ꎬ对于挖掘调控香蕉株

高关键基因及其应用具有重要的研究意义ꎮ 在矮

化变异的香蕉突变体苗期ꎬ其假茎 ＧＡ１ 和 ＧＡ３ 含

量显著低于野生型亲本ꎬ并且外源 ＧＡ３ 和吲哚￣３￣
乙酸( ｉｎｄｏｌｅ￣３￣ａｃｅｔｉｃꎬＩＡＡ)能使其株高恢复到野生

型高度(陈晶晶等ꎬ２０１４ｂ)ꎮ 但是ꎬ香蕉的矮化变

异是否与 ＧＡ３ｏｘ 基因的结构和表达水平改变有

关ꎬ目前尚未见有研究报道ꎮ
本研究以威廉斯 Ｂ６ 矮化突变体及其野生型

亲本为材料ꎬ通过 ＲＴ￣ＰＣＲ 技术克隆得到矮化香蕉

及其野生型亲本 ＧＡ３ｏｘ 基因的全长 ｃＤＮＡ 序列ꎬ并
利用 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 技术对 ＧＡ３ｏｘ 基因在不同组织中的

表达差异进行分析ꎮ 拟探讨以下问题:(１)矮化香

蕉和野生型香蕉 ＧＡ３ｏｘ 蛋白同源性、理化性质分

析ꎻ(２)矮化香蕉和野生型香蕉 ＧＡ３ｏｘ 氨基酸序列

的结构差异分析ꎻ(３)ＧＡ３ｏｘ 基因在矮化香蕉及野

生型香蕉不同组织中的表达水平差异分析ꎮ 本研

究结果旨在为揭示香蕉矮化突变的分子机制与筛

选优良矮化香蕉株系奠定基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

以威廉斯 Ｂ６ 矮化突变体及其野生型亲本为试

验材料ꎬ均采自于广西大学农学院农科基地温网

室ꎮ 选取长势一致、无病虫害的矮化突变体及其亲

本香蕉树各 ２ 株ꎬ分别采集香蕉生长发育前期嫩叶、
假茎样品用于基因克隆及表达分析ꎮ 所有材料采

集后立即放入液氮中冻存ꎬ－８０ ℃冰箱保存备用ꎮ
１.２ 方法

１.２.１ ＧＡ３ｏｘ 基因克隆与测序 　 采用 ＴＩＡＮＧＥＮ 多

糖多酚植物总 ＲＮＡ 提取试剂盒ꎬ提取香蕉幼嫩叶

片中的总 ＲＮＡꎮ 按照 Ｍ￣ＭｕＬＶ 第一链 ｃＤＮＡ 合成

试剂盒说明书将完整度较好、纯度较高的 ＲＮＡ 反

转成 ｃＤＮＡ 第一链ꎬ以 ｃＤＮＡ 为模板ꎬ根据 ＮＣＢＩ 上
发表的 Ｍｕｓａ ａｃｕｍｉｎａｔａ ｓｕｂｓｐ. ｍａｌａｃｃｅｎｓｉｓ 的 ＧＡ３ｏｘ
编码基因的 ＯＲＦ(ＸＭ＿００９３９８３７１.２)设计 １ 对特

异 引 物ꎬ 此 引 物 序 列 为 ＧＡ３ｏｘ￣Ｆ: ５′￣
ＡＴＧＡＡＴＣＣＣＡＡＴＣＣＡＡＣＧＡＣ￣３′ꎬ ＧＡ３ｏｘ￣Ｒ: ５′￣
ＴＴＡＡＣＡＡＣＡＡＡＴＣＣＣＴＴＣＧ￣３′ꎮ 采用高保真 ｔａｑ 酶

进行 ＲＴ￣ＰＣＲ 扩增ꎬＰＣＲ 反应程序:９５ ℃ ３ ｍｉｎꎻ９５
℃ １５ ｓꎬ５５ ℃ １５ ｓꎬ７２ ℃ ５ ｍｉｎꎬ３５ 个循环ꎻ７２ ℃

延伸 １０ ｍｉｎꎬ４ ℃保存ꎮ 扩增产物经 １％琼脂糖凝

胶电泳检测正确后ꎬ使用 ＳａｎＰｒｅｐ 柱式 ＤＮＡ 胶回

收试剂盒将目的片段回收纯化ꎬ将回收产物与

ＰＵＣＩ￣Ｂｌｕｎｔ 克隆载体相连接后ꎬ送至上海生工生

物公司测序ꎮ
１.２.２ ＧＡ３ｏｘ 基因表达分析 　 利用 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 分析

ＧＡ３ｏｘ 基因在矮化突变体及野生型香蕉不同组织

中的表达模式ꎮ 分别采集矮化香蕉和野生型香蕉

第 １０ 片、第 １５ 片、第 ２０ 片、第 ２５ 片叶龄期嫩叶及

对应时期的假茎ꎬ液氮速冻后提取 ＲＮＡꎻ利用

ＰｒｉｍｅＳｃｒｉｐｔＴＭ ＲＴ ｒｅａｇｅｎｔ Ｋｉｔ ｗｉｔｈ ｇＤＮＡ Ｅｒａｓｅｒ
将 ＲＮＡ转化为 ｃＤＮＡꎬ并根据克隆得到的矮化

香蕉和野生型香蕉的 ＧＡ３ｏｘ 全长 ｃＤＮＡ 序列设计

特 异 性 引 物ꎬ此 引 物 序 列 为 ＧＡ３ｏｘ￣ｑＦ: ５′￣
ＣＴＧＧＡＴＣＡＣＧＣＣＣＴＣＡＡＧＣＴＣ￣３′和 ＧＡ３ｏｘ￣ｑＲ:５′￣
ＴＣＡＡＣＴＧＣＡＡＣＡＣＧＧＣＧＧＡＣＡ￣３′ꎬ扩增片段长度

为 ２０３ ｂｐꎻ以香蕉 Ａｃｔｉｎ 作为内参基因ꎬ在 ＧｅｎＢａｎｋ
登录 号 为 ＡＢ０２２０４１ꎬ 引 物 序 列 为 Ａｃｔｉｎ￣Ｆ: ５′￣
ＧＣＣＡＴＡＣＡＧＴＧＣＣＡＡＴＣＴＡＣＧＡＧＧ￣３′ 和 Ａｃｔｉｎ￣Ｒ:
５′￣ＡＴＧＴＣＡＣＧＡＡＣＡＡＴＴＴＣＣＣＧＣＴＣＡ￣３′ꎬ 扩 增 片

段长度为 １５７ ｂｐꎬ进行基因的表达定量分析ꎮ 采

用 ２ＸＵｎｉｖｅｒｓａｌ ＳＹＢＲ ＧｒｅｅｎＦａｓｔ ｑＰＣＲ Ｍｉｘ 染料说

明书进行操作ꎬｑＲＴ￣ＰＣＲ 流程第一步为 ９５ ℃ ３
ｍｉｎꎻ第二步为 ９５ ℃ ５ ｓꎬ６０ ℃ ３４ ｓꎬ４０ 个循环ꎻ第
三步熔解曲线的绘制为 ９５ ℃ １５ ｓꎬ６０ ℃ １ ｍｉｎꎬ９５
℃ １５ ｓꎮ 每个反应重复 ３ 次ꎬ结果采用 ２－△△ＣＴ方法

计算基因的相对表达量ꎮ
１.２.３ 序列分析 　 利用 ＮＣＢＩ 数据库的 Ｂｌａｓｔｐ 进行

ＧＡ３ｏｘ 氨基酸序列相似性分析ꎻ通过 ＥｘＰＡＳｙ 在线

软件( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｅｂ. ｅｘｐａｓｙ. ｏｒｇ / ｐｒｏｔｐａｒａｍ)对 ＧＡ３ｏｘ
蛋白的分子质量、等电点、蛋白质稳定性等理化性

质进行分析 和 预 测ꎻ利 用 ＳｉｇｎａｌＰ ( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.
ｃｂｓ. ｄｔｕ. ｄｋ / ｓｅｒｖｉｃｅｓ / ＳｉｇｎａｌＰ ) 和 ＴＭＨＭＭ Ｓｅｒｖｅｒ
Ｖ.２. ０ ( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｃｂｓ. ｄｔｕ. ｄｋ / ｓｅｒｖｉｃｅｓ / ＴＭＨＭＭ)
分析 ＧＡ３ｏｘ 氨基酸序列的跨膜结构和信号肽ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 香蕉矮化突变体与野生型 ＧＡ３ｏｘ 基因的序列

比对分析

以矮化香蕉和野生型香蕉嫩叶的 ｃＤＮＡ 为模

板ꎬ利用 ｐｒｉｍｅｒ ５.０ 软件设计 ＧＡ３ｏｘ 基因的特异性

引物进行 ＰＣＲ 扩增ꎮ 扩增产物通过 １％琼脂糖凝

３２９１１１ 期 林佳琦等: 矮化香蕉及其野生型 ＧＡ３ｏｘ 基因的结构特点和表达分析



胶电泳进行检测ꎬ得到两条 １ ０００ ｂｐ 左右的特异

性条带(图 １)ꎬ测序后这 ２ 个靶序列的全长均为

１ ０９６ ｂｐꎬ将获得矮化突变体 ＧＡ３ｏｘ 基因命名为

ＧＡ３ｏｘ￣Ａ、野生型香蕉 ＧＡ３ｏｘ 基因命名为 ＧＡ３ｏｘ￣Ｇꎮ
通过测序得到 ＧＡ３ｏｘ￣Ａ 和 ＧＡ３ｏｘ￣Ｇ 的全长序列均

为 １ ０９６ ｂｐꎬＧＡ３ｏｘ￣Ａ 和 ＧＡ３ｏｘ￣Ｇ 的 ＯＲＦ 均为 ８６４
ｂｐꎬ５′￣ＵＴＲ 均为 ２３２ ｂｐꎬ均编码 ２８７ 个氨基酸ꎮ

Ｍ. ＤＬ５０００ Ｍａｋｅｒꎻ Ａ. ＧＡ３ｏｘ￣Ａꎻ Ｂ. ＧＡ３ｏｘ￣Ｇꎮ

图 １　 矮化香蕉与野生型香蕉 ＧＡ３ｏｘ 基因 ＰＣＲ 扩增产物
Ｆｉｇ. １　 ＰＣＲ ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｐｒｏｄｕｃｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ＧＡ３ｏｘ ｇｅｎｅ

ｆｒｏｍ ｄｗａｒｆ ｂａｎａｎａ ａｎｄ ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ ｂａｎａｎａ

对 ＧＡ３ｏｘ￣Ａ 和 ＧＡ３ｏｘ￣Ｇ 的氨基酸序列比对分

析结果显示ꎬ两条氨基酸序列之间的同一性高达

９８.２６％ꎬ存在 ５ 个位点的差异ꎬ分别位于第 ２９ 位、
第 ３８ 位、第 ８４ 位、第 １９６ 位和第 ２５９ 位(图 ２)ꎮ
２.２ 香蕉矮化突变体与野生型 ＧＡ３ｏｘ 蛋白质理化

性质及保守结构域分析

矮化突变体与野生型香蕉 ＧＡ３ｏｘ 氨基酸序列

的理化性质分析结果显示ꎬＧＡ３ｏｘ￣Ａ 和 ＧＡ３ｏｘ￣Ｇ
分子式分别为 Ｃ１３３８Ｈ２１５２Ｎ４０２Ｏ３９５Ｓ１７和 Ｃ１３３２Ｈ２１５０Ｎ４０２

Ｏ３９７Ｓ１６ꎬ蛋白分子量分别为 ３０ ７３５. ２８ Ｄａ 和 ３０
６６１.１４ Ｄａꎬ理论等电点均为 ９.７８ꎮ 其中ꎬＧＡ３ｏｘ￣Ａ
和 ＧＡ３ｏｘ￣Ｇ 蛋白负电荷的残基总数(Ａｓｐ＋Ｇｌｕ)均

为 ２０ 个ꎬ正电荷的残基总数 ( Ａｒｇ ＋ Ｌｙｓ) 均为 ３２
个ꎻＧＡ３ｏｘ￣Ａ 和 ＧＡ３ｏｘ￣Ｇ 蛋白的不稳定指数分别

为 ６７.４６ 和 ６８.７９ꎬ均属于不稳定蛋白ꎻ脂肪指数

分别为 ７６. ９０ 和 ７８. ６１ꎻ亲水平均系数分别为 －
０.２４０ 和－０.２３６ꎮ 根据 ＮＣＢＩ 在线软件对编码蛋白

的结构域分析发现ꎬＧＡ３ｏｘ￣Ｇ 和 ＧＡ３ｏｘ￣Ａ 具有 ２￣
酮戊二酸依赖性的双加氧酶与 Ｆｅ２＋结合的保守结

构域ꎬ与其他植物的 ＧＡ３ｏｘ 蛋白相同ꎮ

２.３ 香蕉矮化突变体与野生型 ＧＡ３ｏｘ 蛋白质磷酸

位点及其高级结构预测分析

蛋白磷酸位点分析结果显示ꎬ ＧＡ３ｏｘ￣Ａ 和

ＧＡ３ｏｘ￣Ｇ 蛋白均含有丝氨酸、苏氨酸和酪氨酸 ３
种氨基酸磷酸化位点ꎬＧＡ３ｏｘ￣Ａ 和 ＧＡ３ｏｘ￣Ｇ 分别

含有丝氨酸 ２２ 个和 ２４ 个ꎬ苏氨酸 ７ 个和 ８ 个ꎬ酪
氨酸 ２ 个和 ４ 个ꎮ 跨膜结构分析显示 ＧＡ３ｏｘ￣Ａ 和

ＧＡ３ｏｘ￣Ｇ 氨基酸序列的期望值分别为 ０.０３７ ２９ 和

０.０２８ ９８ꎬ均无跨膜区域ꎮ
利用 ＳＯＰＭＡ 在线软件对 ＧＡ３ｏｘ￣Ａ 和 ＧＡ３ｏｘ￣

Ｇ 蛋白的二级结构的预测分析结果显示ꎬＧＡ３ｏｘ￣Ｇ
蛋白 含 有 ４ 种 构 象ꎬ 包 括 ２８. ５７％ 的 α￣螺 旋、
１６.３８％的延伸链、３.４８％的 β￣转角和 ５１.５７％的无

规则卷曲(图 ３)ꎻＧＡ３ｏｘ￣Ａ 蛋白含有 ４ 种构象ꎬ分
别为 ２６.１３％的 α￣螺旋、１７.４２％的延伸链、３.４８％
的 β￣转角和 ５２.９６％的无规则卷曲(图 ４)ꎮ
２.４ 香蕉矮化突变体与野生型 ＧＡ３ｏｘ 氨基酸序列

同源性比对分析

利用 ＮＣＢＩ 中的 Ｂｌａｓｔｐ 分析矮化突变体与野

生型香蕉 ＧＡ３ｏｘ 蛋白的氨基酸序列ꎬ同时与其他

物种的氨基酸序列同源性比对结果发现ꎬ矮化香

蕉 ＧＡ３ｏｘ 的 氨 基 酸 序 列 与 油 棕 ( ＸＰ ＿
０１０９１５１３７.１ )、 海 枣 ( ＸＰ ＿ ００８８１１６０３. ３ )、 椰 子

(ＡＲＩ４５６０１.１)的同源性最高ꎬ序列同源性分别为

６２.５％、６２.５％和 ６１.５％ꎮ 经序列比对发现ꎬ香蕉矮

化突变体及其野生型亲本 ＧＡ３ｏｘ 的氨基酸序列在

Ｎ 末端比油棕、海枣和椰子 ３ 种植物的 ＧＡ３ｏｘ 少

了 ６３ 个氨基酸ꎬＣ 末端少了 ７ 个氨基酸(图 ５)ꎮ
２.５ 香蕉矮化突变体与野生型 ＧＡ３ｏｘ 基因的表达

模式分析

利用 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 技术研究 ＧＡ３ｏｘ 基因在矮化突

变体及野生型香蕉茎秆生长的不同叶龄期的表达

情况ꎮ 由图 ６ 可知ꎬＧＡ３ｏｘ 基因在矮化突变体及野

生型香蕉不同叶龄期的叶片中表达水平不同ꎮ 在

第 １０ 叶和第 １５ 叶龄期 ＧＡ３ｏｘ 在野生型香蕉叶片

中的相对表达量均高于矮化香蕉ꎬ但在第 ２０ 叶和

第 ２５ 叶叶龄期时野生型香蕉叶片中的相对表达

量均显著低于矮化香蕉ꎮ 在野生型香蕉叶片中ꎬ
ＧＡ３ｏｘ 在第 １５ 叶叶龄期表达水平最高ꎬ其次是第

１０ 叶叶龄期ꎬ而在第 ２０ 叶和第 ２５ 叶叶龄期时表

达水平较低ꎬ第 １０ 叶和第 １５ 叶叶龄期的表达水平

极显著高于第 ２０ 叶和第 ２５ 叶叶龄期ꎬ而在第 ２０
叶和第 ２５ 叶叶龄期中的表达差异不显著ꎻ 在矮化
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图 ２　 矮化香蕉与野生型香蕉 ＧＡ３ｏｘ 氨基酸序列比对分析
Ｆｉｇ. ２　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ａｎｄ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＧＡ３ｏｘ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｆｒｏｍ ｄｗａｒｆ ｂａｎａｎａ ａｎｄ ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ ｂａｎａｎａ

红色. 延伸链ꎻ 蓝色. α￣螺旋ꎻ 紫色. 无规则卷曲ꎻ 绿色. β￣转角ꎮ 下同ꎮ
Ｒｅｄ. Ｅｘｔｅｎｄｅｄ ｃｈａｉｎꎻ Ｂｌｕｅ. α￣ｈｅｌｉｘꎻ Ｐｕｒｐｌｅ. Ｒａｎｄｏｍ ｃｏｉｌꎻ Ｇｒｅｅｎ. β￣ｔｕｒｎ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ３　 ＧＡ３ｏｘ￣Ｇ 蛋白二级结构预测
Ｆｉｇ. ３　 Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ＧＡ３ｏｘ￣Ｇ ｐｒｏｔｅｉｎ

图 ４　 ＧＡ３ｏｘ￣Ａ 蛋白二级结构预测
Ｆｉｇ. ４　 Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ＧＡ３ｏｘ￣Ａ ｐｒｏｔｅｉｎ

突变体中ꎬＧＡ３ｏｘ 在第 １５ 叶和第 ２５ 叶叶龄期时表

达水平显著或极显著高于第 １０ 叶和第 ２０ 叶叶龄

期时的表达水平ꎬ而在第 １０ 叶和第 ２０ 叶叶龄期之

间的表达差异不显著ꎮ
在香蕉假茎中ꎬＧＡ３ｏｘ 基因在矮化突变体及野

生型香蕉不同叶龄期的表达水平不同ꎮ 在野生型

香蕉茎秆中ꎬＧＡ３ｏｘ 在第 ２０ 叶叶龄期时表达水平

最高ꎬ第 ２５ 叶叶龄期是其次ꎬ在第 １０ 叶和第 １５ 叶

叶龄期中的相对表达量次之ꎬ并且在第 ２０ 叶叶龄

期的表达水平显著或极显著高于其他叶龄期ꎻ在
矮化突变体中ꎬＧＡ３ｏｘ 在第 ２５ 叶叶龄期表达水平

最高ꎬ第 ２０ 叶叶龄期是其次ꎬ在第 ２０ 叶和第 ２５ 叶

叶龄期时表达水平显著或极显著高于第 １０ 叶和

第 １５ 叶叶龄期时的表达水平ꎬ而在第 １０ 叶和第

１５ 叶叶龄期之间的表达差异不显著ꎮ 同时ꎬＧＡ３ｏｘ
在矮化植株茎秆中的表达量均显著或极显著低于

野生型ꎬ其中在第 １０ 叶叶龄期时野生型茎秆中

ＧＡ３ｏｘ 的表达量是矮化型的 ３２ 倍ꎬ在第 １５ 叶叶龄

期野生型茎秆中 ＧＡ３ｏｘ 的表达水平是矮化型的 ７
倍ꎬ在第 ２０ 叶叶龄期时野生型植株茎杆中 ＧＡ３ｏｘ
的表达水平达最高ꎬ其表达水平是矮化型的 ２. ２
倍(图 ７)ꎮ
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黑色阴影和其他阴影框分别表示相同和相似氨基酸ꎮ
Ｂｌａｃｋ ｓｈａｄｅｄ ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ｓｈａｄｅｄ ｂｏｘｅｓ ｓｈｏｗ ｉｄｅｎｔｉｃａｌ ａｎｄ ｓｉｍｉｌａｒ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓ.

图 ５　 矮化香蕉和野生型香蕉 ＧＡ３ｏｘ 与其他植物同源蛋白的序列比对分析
Ｆｉｇ. ５　 Ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ａｎｄ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｄｗａｒｆ ｂａｎａｎａ ａｎｄ ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ ｂａｎａｎａ ＧＡ３ｏｘ ｗｉｔｈ ｏｔｈｅｒ ｐｌａｎｔｓ ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｐｒｏｔｅｉｎｓ

３　 讨论与结论

赤霉素是影响植物生长发育的重要植物激素

之一ꎬ植物体内活性赤霉素含量的减少会导致植

物矮化ꎬＧＡ３￣氧化酶(ＧＡ３ｏｘ)是赤霉素生物合成

途径中的关键酶ꎬＧＡ３ｏｘ 的重要功能是将无生物

活性的 ＧＡ９ 和 ＧＡ２０ 催化形成具有生物活性的

ＧＡ１ 和 ＧＡ４(Ｙａｍａｇｕｃｈｉꎬ２００８)ꎮ 目前ꎬ已在拟南

芥( Ｈｅｌｌｉｗｅｌｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９８ )、 水 稻 ( Ｓａｓａｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００２)、豌豆(Ｒｅｉｎｅｃｋｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)等植株中鉴定

得到 ＧＡ３￣氧化酶对植物茎秆的矮化具有重要的调

控作用ꎮ 为进一步探究 ＧＡ３ｏｘ 对香蕉矮化的分子

调控机制ꎬ本研究克隆得到矮化香蕉及野生型香

蕉的 ＧＡ３ｏｘ 的全长 ｃＤＮＡ 序列并对其氨基酸序列

进行生物信息学分析ꎮ 结果表明ꎬ ＧＡ３ｏｘ￣Ａ 和

ＧＡ３ｏｘ￣Ｇ 蛋白均属于不稳定蛋白ꎬ具有亲水性ꎬ并
且 ＧＡ３ｏｘ￣Ａ 和 ＧＡ３ｏｘ￣Ｇ 蛋白的二级结构均具有 ４
种构 象ꎬ 蛋 白 磷 酸 位 点 分 析 显 示 ＧＡ３ｏｘ￣Ａ 和

ＧＡ３ｏｘ￣Ｇ 蛋白均含有丝氨酸、苏氨酸和酪氨酸 ３
种氨基酸磷酸化位点ꎬ本研究结果与水稻(殷小林

等ꎬ２０１９)、甘蔗(闫海锋等ꎬ２０２０)的 ＧＡ３ｏｘ 蛋白

分析结果一致ꎮ 氨基酸同源比对分析发现ꎬ矮化

香蕉及其野生型 ＧＡ３ｏｘ 的氨基酸序列与油棕、海
枣、椰子的同源性最高ꎮ

在水稻(李金华等ꎬ２００７)、马铃薯(Ｒｏｕｍｅｌｉｏｔｉｓ
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小写和大写字母分别表示 ０.０１ 和 ０.０５ 水平的显著

性差异ꎮ 下同ꎮ
Ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ａｎｄ ｕｐｐｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｔ ｔｈｅ ０.０１ ａｎｄ ０.０５ ｌｅｖｅｌｓ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ６　 ＧＡ３ｏｘ 在矮化香蕉和野生型
香蕉叶片中的表达水平

Ｆｉｇ. ６　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ＧＡ３ｏｘ ｉｎ ｄｗａｒｆ
ｂａｎａｎａ ａｎｄ ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ ｂａｎａｎａ ｌｅａｖｅｓ

图 ７　 ＧＡ３ｏｘ 在矮化香蕉和野生型
香蕉假茎中的表达水平

Ｆｉｇ. ７　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ＧＡ３ｏｘ ｉｎ ｄｗａｒｆ
ｂａｎａｎａ ａｎｄ ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ ｂａｎａｎａ ｐｓｅｕｄｏ ｓｔｅｍｓ

ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)、紫花苜蓿(Ｄａｌｍａｄｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)和

西瓜 ( Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０) 等作物中研究发现ꎬ当

ＧＡ３ｏｘ 基因发生突变时会导致其编码产物的功能

缺失ꎬ植物体内 ＧＡ１ 和 ＧＡ４ 含量降低ꎬ导致植株

表现出矮化表型ꎮ 在水稻矮化突变体 ｄ１８ 中由于

ＯｓＧＡ３ｏｘ２ 基因第 ２ 个外显子中的一个鸟嘌呤(Ｇ)
的缺失改变了阅读框ꎬ导致 ＯｓＧＡ３ｏｘ２ 功能的缺

失ꎬ使得植株表现出矮化特性(李金华等ꎬ２００７)ꎻ
在马铃薯中由于 ＳｔＧＡ３ｏｘ２ 基因的突变ꎬ造成植株

节间变短(Ｒｏｕｍｅｌｉｏｔｉｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎬ从而产生矮

化表型ꎻ紫花苜蓿矮化突变体由于 ＭｓＧＡ３ｏｘ 氨基

酸序列发生突变ꎬ损害 ＭｓＧＡ３ｏｘ 的功能并导致植

株矮 化 ( Ｄａｌｍａｄｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎻ在 西 瓜 中 由 于

ＧＡ３ｏｘ 功能的缺失阻断了 ＧＡ４ 的合成ꎬ导致植物

赤霉素含量降低ꎬ植株表现出矮化性状 ( Ｓｕｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 本研究对威廉斯 Ｂ６ 矮化突变体及其

野生型亲本 ＧＡ３ｏｘ 的 ｃＤＮＡ 序列的比对分析发现ꎬ
矮化突变体的 ＧＡ３ｏｘ 和野生型 ＧＡ３ｏｘ 的 ｃｄｓ 长度

相同ꎬ但其编码产物的氨基酸序列中存在 ５ 个位

点的差异ꎮ 因此ꎬ推测 ＧＡ３ｏｘ 结构差异可能是引

起香蕉茎秆矮化变异重要的因素ꎮ
ＧＡ３ｏｘ 基因的表达异常对植物株高发育有较

大的影响ꎬ目前已在马铃薯 ( Ｒｏｕｍｅｌｉｏｔｉｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１３)、山核桃(魏广利等ꎬ２０２１)和豌豆(Ｒｅｉｎｅｃｋｅ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)等作物中发现ꎬＧＡ３ｏｘ 表达量的变化

影响 了 植 物 株 高 性 状ꎮ 在 马 铃 薯 中ꎬ 由 于

ＳｔＧＡ３ｏｘ２ 的表达下调ꎬ因此突变体植株表现出矮

小、节间较短等表型(Ｒｏｕｍｅｌｉｏｔｉｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎻ在
山核桃中ꎬ过量表达 ＣｃＧＡ３ｏｘ 基因使得植株变高

(魏广利等ꎬ２０２１)ꎻ豌豆 ＰｓＧＡ３ｏｘ１ 的过量表达导

致 ＧＡ１ 含量增加ꎬ从而促进了豌豆节间的伸长

(Ｒｅｉｎｅｃｋｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 本研究发现ꎬＧＡ３ｏｘ 在香

蕉矮化突变体茎秆中的表达水平显著低于野生

型ꎬ这与马铃薯、豌豆、山核桃等植物的表达模式

相似ꎬ说明 ＧＡ３ｏｘ 基因的表达量会影响植物株高ꎬ
当 ＧＡ３ｏｘ 表达量下调时植株表现出节间缩短和矮

化等表型ꎮ
综上所述ꎬ推测矮化香蕉表型的变异原因可

能是 ＧＡ３ｏｘ 的序列发生突变导致其编码产物

ＧＡ３ｏｘ 的功能发生改变ꎻ或是其表达水平降低导

致 ＧＡ３ｏｘ 的酶活性功能降低ꎬ使香蕉的内源 ＧＡ１ /
ＧＡ４ 含量下降ꎬ从而影响了茎秆和其他器官的伸

长生长ꎮ 这表明 ＧＡ３ｏｘ 基因的突变和表达水平的

变化对于香蕉茎秆的矮化变异可能具有重要的调

控作用ꎮ 但是ꎬＧＡ３ｏｘ 的突变和表达水平降低是否

引起香蕉茎秆矮化变异ꎬ还需要进一步验证 ＧＡ３ｏｘ
基因的功能来确定ꎮ
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