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摘　 要：植物通过各类受体来感知外界环境的改变从而调节自身的生长和发育情况。 在拟南芥中，植物主要通过隐花色素

（Ｃｒｙｐｔｏｃｈｒｏｍｅｓ） 和向光素 （ Ｐｈｏｔｏｔｒｏｐｉｎｓ） 感知蓝光。 同时 ＺＥＩＴＬＵＰＥ （ ＺＴＬ）， ＦＬＡＶＩＮ⁃ＢＩＮＤＩＮＧ ＫＥＬＣＨ ＲＥＰＥＡＴ Ｆ⁃ｂｏｘ１
（ＦＫＦ１）和 ＬＯＶ ＫＥＬＣＨ ＰＲＯＴＥＩＮ２ （ＬＫＰ２）蛋白家族也作为蓝光受体参与调控植物生长发育过程。 因其特殊的蛋白结构组

成，在植物的光周期开花、节律性和光形态建成等方面发挥了重要的调控作用。 近来，ＺＴＬ ／ ＦＫＦ１ ／ ＬＫＰ２ 蛋白家族被发现参与

植物逆境胁迫响应。 本文归纳了 ＺＴＬ ／ ＦＫＦ１ ／ ＬＫＰ２ 的生物学功能研究进展，并对其作用机制进行了总结与讨论。
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　 　 植物的生长受到多种环境因素的影响，如温度、
湿度、光照等。 光不仅是能量来源，也作为周围环境

的一部分影响植物的生长发育。 植物能够通过各类

光受体敏锐地感知光质和光强的变化，进而适应环

境的变化。 植物体内有一类红光 ／远红光受体：光敏

色素［１］ （ Ｐｈｙｔｏｃｈｒｏｍｅｓ） 和两类蓝光受体：隐花色

素［２］和向光素［３］。 在拟南芥中，主要含有两种同源

的隐花色素，ＣＲＹ１ 和 ＣＲＹ２。 ＣＲＹ１ 主要参与蓝光

对下胚轴伸长的抑制作用［４］，ＣＲＹ２ 则主要参与调

控植物的开花时间［５］。 拟南芥的向光素也有两种，
即 ｐｈｏｔ１ 和 ｐｈｏｔ２，主要参与控制植物的向光性［３］。
Ｆ⁃ｂｏｘ 蛋白家族成员 ＺＥＩＴＬＵＰＥ （ ＺＴＬ）， ＦＬＡＶＩＮ⁃
ＢＩＮＤＩＮＧ ＫＥＬＣＨ ＲＥＰＥＡＴ Ｆ⁃ＢＯＸ１ （ＦＫＦ１）和 ＬＯＶ
ＫＥＬＣＨ ＰＲＯＴＥＩＮ２ （ＬＫＰ２）含有与向光素高度类似



的 ＬＯＶ（Ｌｉｇｈｔ，Ｏｘｙｇｅｎ， ｏｒ Ｖｏｌｔａｇｅ）结构域［６］，能够

吸收蓝光，被证明作为蓝光受体在植物体内发挥作

用［７－９］。 本文对 ＺＴＬ ／ ＦＫＦ１ ／ ＬＫＰ２ 蛋白家族的生物

学功能研究进展进行综述，探讨其作用机制。

１　 ＺＴＬ ／ ＦＫＦ１ ／ ＬＫＰ２ 蛋白家族的结构

　 　 ＺＴＬ ／ ＦＫＦ１ ／ ＬＫＰ２ 蛋白家族包含了三个功能结

构域： ＬＯＶ （ Ｌｉｇｈｔ， Ｏｘｙｇｅｎ， ｏｒ Ｖｏｌｔａｇｅ）、 Ｆ⁃ｂｏｘ 和

Ｋｅｌｃｈ ｒｅｐｅａｔｓ（见图 １） ［１０］。 ＬＯＶ 结构域是一个小的

光感原件，属于 ＰＡＳ 结构域大家族中的一员［１１］。
ＺＴＬ ／ ＦＫＦ１ ／ ＬＫＰ２ 家族成员的 ＬＯＶ 结构域通过结合

黄素单核苷酸（其作为发色团）而参与蓝光感知。
Ｆ⁃ｂｏｘ 结构域通过与 ＡＳＫ 蛋白家族成员结合参与形

ＳＫＰ１ ／ ＣＵＬ１ ／ Ｆ⁃ｂｏｘ （ ＳＣＦ） 泛素连接酶复合体［１２］。
ｋｅｌｃｈ 重复结构域由 ｋｅｌｃｈ 基序的 ５ ～ ７ 个串联重复

组成，并形成 β⁃螺旋桨结构，是典型的蛋白互作结

构域［１３］。 Ｆ⁃ｂｏｘ 蛋白在 ＳＣＦ 复合体中通过其 ｋｅｌｃｈ
结构域参与识别和结合靶蛋白，促进靶蛋白被泛素

化降解［１４］。 ＺＴＬ ／ ＦＫＦ１ ／ ＬＫＰ２ 蛋白家族在植物体内

通常通过其 Ｆ⁃ｂｏｘ 结构域和 ｋｅｌｃｈ 结构域，行使 ＳＣＦ
泛素连接酶的功能［１５－１６］。 因此，这三个功能结构域

赋予 ＺＴＬ ／ ＦＫＦ１ ／ ＬＫＰ２ 即能作为蓝光受体在植物体

内参与光信号传导，也具有 Ｆ⁃ｂｏｘ 蛋白的功能。
ＺＴＬ ／ ＦＫＦ１ ／ ＬＫＰ２ 通常介导靶蛋白以蓝光依赖的方

式通过泛素蛋白酶体途径降解，进而调控植物的生

长发育。

图 １　 ＺＴＬ ／ ＦＫＦ１ ／ ＬＫＰ２ 的蛋白结构

Ｆｉｇ．１　 Ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｏｆ ＺＴＬ ／ ＦＫＦ１ ／ ＬＫＰ２

２　 ＺＴＬ ／ ＦＫＦ１ ／ ＬＫＰ２ 蛋白家族的功能

　 　 ＺＴＬ ／ ＦＫＦ１ ／ ＬＫＰ２ 蛋白家族虽然在氨基酸序列

上具有很高的相似性（７０％～８０％） ［７－９］，但三者并没

有表现出很明显的功能重叠，在植物体内的功能差

异较大。 例如：ＺＴＬ 在生物钟的调控中更为关键；
ＦＫＦ１ 则在光周期开花调控中的作用更为显著［７－８］；
ＬＫＰ２ 在生物钟调控中也扮演着重要的角色［１７］。 因

为这些相似与差异，三者的作用机制也更为复杂。
２．１　 ＺＴＬ ／ ＦＫＦ１ ／ ＬＫＰ２ 蛋白家族参与调控生物钟

　 　 植物生物钟振荡受到多种转录因子和蛋白的调

控，包括 ＴＩＭＩＮＧ ＯＦ ＣＡＢ ＥＸＰＲＥＳＳＩＯＮ１（ＴＯＣ１，也
叫 做 ＰＲＲ１ ）、 ＣＩＲＣＡＤＩＡＮ ＣＬＯＣＫ ＡＳＳＯＣＩＡＴＥＤ１
（ＣＣＡ１） 和 ＬＡＴＥ ＥＬＯＮＧＡＴＥＤ ＨＹＰＯＣＯＴＹＬ （ＬＨＹ）。
这些转录因子和蛋白构成多个负反馈循环，组成中

心振荡器，共同维持生物钟的正常运行［１８－１９］。 例

如：ＴＯＣ１ 在夜晚表达，能够在黎明通过直接调节转

录因子 ＣＣＡ１ ＨＩＫＩＮＧ ＥＸＰＥＤＩＴＩＯＮ（ＣＨＥ）的活性，
使 ＣＣＡ１ 和 ＬＨＹ 的表达增加，而 ＣＣＡ１ 和 ＬＨＹ 则负

调节 ＴＯＣ１ 的表达，从而形成负反馈循环共同调控

生物钟振荡［２０－２２］。 在拟南芥中， ＺＴＬ ／ ＦＫＦ１ ／ ＬＫＰ２
蛋白家族主要通过调节生物钟蛋白的稳定性，参与

调控生物钟振荡。 ＺＴＬ 的 ＬＯＶ 结构域能够特异的

结合 ＴＯＣ１ 和 ＰＳＥＵＤＯ ＲＥＳＰＯＮＳＥ ＲＥＧＵＬＡＴＯＲ ５
（ＰＲＲ５），进而促进这些蛋白通过泛素蛋白酶体途

径降解（见图 ２） ［２３］。 ＴＯＣ１ 和 ＰＲＲ５ 蛋白在 ｚｔｌ 突变

体中积累，在 ＺＴＬ 过表达株系中则减少［２４］。 在白

天，蓝光诱导 ＺＴＬ 与 ＧＩＧＡＮＴＥＡ（ＧＩ）结合，从而保

护 ＴＯＣ１ 和 ＰＲＲ５ 免于被 ＺＴＬ 降解（见图 ２） ［２５］。 虽

然 ＬＫＰ２ 和 ＦＫＦ１ 都能够与 ＴＯＣ１ 和 ＰＲＲ５ 结合，但
是其作用较 ＺＴＬ 弱［２３］。 最近研究发现，ＺＴＬ 与 ＣＨＥ
直接相互作用，介导 ＣＨＥ 的泛素化降解（见图 ２）。
在黑暗中，ＣＨＥ 蛋白降解，而在 ｚｔｌ 突变植物中降解

速度变慢［１４］。 此外，ＺＴＬ 也可通过感知蓝光强度的

变化来调控植物的生物钟振荡［２６］。
　 　 Ｓｏｍｅｒｓ 等［８］２０００ 年报道，长日照（ＬＤ）条件下，
ｚｔｌ 突变体表现出明显的长周期表型，而 ｆｋｆ１ 突变体

则没有明显的生物钟周期缺陷［２３］。 ｌｋｐ２ 功能缺失

突变体的生物节律与野生型也基本一致［２７］。 与 ｚｔｌ
单突变体相比，ｌｋｐ２ ｚｔｌ 双突变体的周期节律并没有

明显变化，而 ｆｋｆ１ ｚｔｌ 则表现出较长的周期［２８］。 在红
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光或蓝光下，将 ＺＴＬ 的 ＬＯＶ 或 ＬＯＶ⁃Ｆ⁃ｂｏｘ 结构域过

表达导致昼夜节律延长［２５］。 ＬＫＰ２ 的 ＬＯＶ 或 ＬＯＶ⁃
Ｆ⁃ｂｏｘ 结构域过表达植株则表现出更短的周期［１７］。

ＺＴＬ ＬＯＶ 和 ＬＫＰ２ ＬＯＶ 对生物钟调控的不同作用可

能是由于它们的相互作用蛋白不同，或者对相互作

用蛋白的亲和力不同有关，还有待进一步研究。

图 ２　 ＺＴＬ ／ ＦＫＦ１ ／ ＬＫＰ２ 光介导调控生物钟蛋白的稳定性

Ｆｉｇ．２　 ＺＴＬ ／ ＦＫＦ１ ／ ＬＫＰ２ ｍｅｄｉａｔｅ ｌｉｇｈｔ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｉｒｃａｄｉａｎ ｃｌｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ

２．２　 ＺＴＬ ／ ＦＫＦ１ ／ ＬＫＰ２ 蛋白家族在光周期开花途

径中的功能

　 　 植物开花时间受到多种内外源因素精确调控，
形成了光周期、自主开花、赤霉素和春化多种开花途

径［２９］。 拟南芥是长日照植物，长日照诱导其开花，
短日照则抑制其开花。 锌指型转录因子 ＣＯＮＳＴＡＮＳ
（ＣＯ）对 ＦＬＯＷＥＲＩＮＧ ＬＯＣＵＳ Ｔ （ＦＴ）基因表达量的

调控，在拟南芥光周期开花途径中至关重要［３０］。 长

日照下，ＣＯ 直接结合 ＦＴ 的启动子，促进 ＦＴ 的表

达，进而促进开花［３１］。 ＺＴＬ、ＦＫＦ１ 和 ＬＫＰ２ 通过直

接调控 ＣＯ 蛋白的稳定性，或者调控 ＣＯ 基因的转录

水平，进而调控光周期开花。 ＺＴＬ 在长日照中介导

ＣＯ 蛋白在早上降解［３２］；ＦＫＦ１ 则在长日照中通过其

ＬＯＶ 结构域与 ＣＯ 蛋白结合，维持 ＣＯ 蛋白在傍晚

的稳定性， 进而促进 ＦＴ 的表达 （ 见图 ３ ） ［３３］。
ＦＫＦ１ ／ ＺＴＬ ／ ＬＫＰ２ 还协同介导转录因子 ＣＹＣＬＩＮＧ
ＤＯＦ ＦＡＣＴＯＲ １ （ＣＤＦ１） 和 ＣＤＦ２ 蛋白降解，解除

ＣＤＦ１ 和 ＣＤＦ２ 对 ＣＯ 转录的抑制作用，诱导 ＣＯ 转

录表达，从而促进开花（见图 ３） ［３４－３６］。 此外，光依

赖 的 ＦＫＦ１⁃ＣＯＮＳＴＩＴＵＴＩＶＥ ＰＨＯＴＯＭＯＲＰＨＯＧＥＮＩＣ１
（ＣＯＰ１）相互作用，通过抑制 Ｅ３ 泛素连接酶 ＣＯＰ１
的活性，解除 ＣＯＰ１ 对 ＣＯ 蛋白的降解，进而促进 ＦＴ
的表达和开花（见图 ３） ［３７－３８］。 最近研究发现，ＦＫＦ１
与赤霉素信号途径关键负调节子 ＤＥＬＬＡ 蛋白互作，
部分通过促进 ＤＥＬＬＡ 蛋白降解进而促进植物开花

（结果未发表）。 此外，ｚｔｌ 突变还导致花开放、香味

散发、花梗运动的节律发生改变［３９］。

图 ３　 ＦＫＦ１ 在光周期开花途径中的功能

Ｆｉｇ．３　 Ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ＦＫＦ１ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄｉｃ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ

７４１第 ３ 期 曾冰洁，等：拟南芥 ＺＴＬ ／ ＦＫＦ１ ／ ＬＫＰ２ 蛋白家族功能研究进展



　 　 在光周期开花信号通路中，虽然 ＺＴＬ ／ ＦＫＦ１ ／
ＬＫＰ２ 有多个相同的靶蛋白，但其中起主导作用的是

ＦＫＦ１。 长日照下，ｆｋｆ１ 突变体表现出明显的晚花表

型［３６］。 短日照下，ｚｔｌ 突变体表现微弱的早花表型；在
短日照和长日照下，ｌｋｐ２ 突变体无明显开花表型，ｌｋｐ２
ｚｔｌ 双突体则表现出比 ｚｔｌ 单突变体更明显的早花表

型，且这种早花表型依赖于 ＦＫＦ１［２４］。 相反，过表达

ＺＴＬ 或者 ＬＫＰ２ 下调了 ＣＯ 和 ＦＴ 的表达，导致植物在

长日 照 下 开 花 延 迟， 这 种 晚 花 表 型 也 依 赖 于

ＦＫＦ１［２４］。 ＺＴＬ 和 ＬＫＰ２ 主要通过调控 ＦＫＦ１ 蛋白定

位和蛋白水平，进而调控植物光周期开花［２４，４０］。
２．３　 ＺＴＬ ／ ＦＫＦ１ ／ ＬＫＰ２ 蛋白家族的其它功能

　 　 ＺＴＬ ／ ＦＫＦ１ ／ ＬＫＰ２ 除了影响植物光周期开花以

及生物钟节律外，在植物光形态建成、逆境胁迫响应

中也起重要调控作用。 ＬＫＰ２ 促进白光下拟南芥幼

苗下胚轴伸长。 ＬＫＰ２ 过表达导致拟南芥幼苗中生

长素 ＩＡＡ 水平升高，ＰＨＹＴＯＣＨＲＯＭＥ⁃ＩＮＴＥＲＡＣＴＩＮＧ
ＦＡＣＴＯＲ４ （ＰＩＦ４） 和 ＰＩＦ５ 的表达水平上调，进而使

下胚轴伸长［４１］。 ＺＴＬ 也促进白光下拟南芥幼苗下

胚轴伸长，并且在高温诱导的下胚轴伸长中起正调

控作用［４２］。 ｆｋｆ１ 突变体在红光和蓝光下则表现出

短下胚轴的表型，因此 ＦＫＦ１ 在光形态建成中可能

起负调控作用［７］。 Ｇｉｌ 等［４３］ ２０１７ 年研究发现 ＺＴＬ
能够与 Ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎ ９０（ＨＳＰ９０）互作，介导响

应高温而形成的蛋白聚集体的泛素化降解，控制蛋

白的质量，从而稳定生物钟并增强植物的耐热性。
此外，ＬＫＰ２ 在植物干旱胁迫响应中起正调控作用，
ＬＫＰ２ 过表达使植物气孔孔径变小，干旱胁迫响应

基因表达量上升，耐旱性增强［４４］。

３　 展　 望

　 　 近年来，关于 ＺＴＬ ／ ＦＫＦ１ ／ ＬＫＰ２ 的研究更多的

关注于其在植物生物钟和光周期开花途径中的功能

及其调控机制。 ＺＴＬ ／ ＦＫＦ１ ／ ＬＫＰ２ 也参与调控植物

其它生物学过程，包括光形态建成和逆境胁迫响应，
但其作用机制尚不完全明确。 已有的基因芯片结果

显示，ＬＫＰ２ 过表达引起了众多信号通路基因的改

变，尤其是生长素信号通路相关基因表达发生明显

改变［４４］。 目前，有研究报道，蓝光受体 ＣＲＹ１ 和红

光 ／远红光受体 ＰＨＹＢ ／ ＰＨＹＡ 能够与 ＡＵＸ ／ ＩＡＡ 蛋

白互作来影响生长素的信号转导，调控植物的生长

发育［４５－４６］。 同时，ＣＲＹ１ 能够通过调节油菜素内酯

（ＢＲ）的合成［４７］ 与信号转导［４８－４９］ 来影响植物的光

形态建成。 最新研究表明，紫外光 ＵＶ⁃Ｂ 与 ＢＲ 信号

协同调控下胚轴伸长［５０］。 因此，ＺＴＬ ／ ＦＫＦ１ ／ ＬＫＰ２

也可能在光信号通路与激素信号通路的交叉会话中

发挥作用，这为我们今后的研究提供新的思路。
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［１３］ＡＤＡＭＳ Ｊ， ＫＥＬＳＯ Ｒ， ＣＯＯＬＥＹ Ｌ． Ｔｈｅ ｋｅｌｃｈ ｒｅｐｅａｔ ｓｕ⁃

ｐｅｒｆａｍｉｌｙ ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎｓ： Ｐｒｏｐｅｌｌｅｒｓ ｏｆ ｃｅｌｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ［ Ｊ ］．
Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｃｅｌｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０００，１０ （ １）：１７ － ２４． ＤＯＩ： １０．
１０１６ ／ Ｓ０９６２－８９２４（９９）０１６７３－６．

［１４］ＡＮＤＲＡＤＥ Ｍ Ａ， ＧＯＮＺÁＬＥＺ⁃ＧＵＺＭÁＮ Ｍ， Ｓｅｒｒａｎｏ Ｒ，
ｅｔ ａｌ． Ａ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｆ⁃ｂｏｘ ｍｏｔｉｆ ａｎｄ ｋｅｌｃｈ ｒｅｐｅａｔｓ
ｄｅｆｉｎｅｓ ａ ｌａｒｇｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ Ｆ⁃ｂｏｘ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ［ Ｊ］．
Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ，２００１，４６（５）： ６０３－６１４． ＤＯＩ：１０．
１０２３ ／ Ａ：１０１０６５０８０９２７２．

［１５］ＨＡＮ Ｌ， ＭＡＳＯＮ Ｍ， ＲＩＳＳＥＥＵＷ Ｅ Ｐ， ｅｔ ａｌ． Ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ
ａｎ ＳＣＦＺＴＬ ｃｏｍｐｌｅｘ ｉｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｐｒｏｐｅｒ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｉｒ⁃
ｃａｄｉａｎ ｔｉｍｉｎｇ［Ｊ］． Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌ，２００４，４０（２）：２９１－
３０１． ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｊ．１３６５－３１３Ｘ．２００４．０２２０７．ｘ．

［１６］ＬＥＥ Ｃ Ｍ， ＦＥＫＥ Ａ， ＬＩ Ｍ Ｗ， ｅｔ ａｌ． Ｄｅｃｏｙｓ ｕｎｔａｎｇｌｅ ｃｏｍ⁃
ｐｌｉｃａｔｅｄ ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎｄ ｒｅｖｅａｌ ｔａｒｇｅｔｓ ｏｆ ｃｉｒｃａｄｉａｎ ｃｌｏｃｋ Ｆ⁃
ｂｏｘ ｐｒｏｔｅｉｎｓ［ Ｊ］． Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０１８，１７７（３）：１１７０－
１１８６． ＤＯＩ：１０．１１０４ ／ ｐｐ．１８．００３３１．

［１７］ＴＡＫＡＳＥ Ｔ， ＭＩＹＡＺＡＫＩ Ｙ， ＹＡＳＵＨＡＲＡ Ｍ， ｅｔ ａｌ． Ｐｌｅｉｏ⁃
ｔｒｏｐｉｃ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ｏｆ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｐｌａｎｔｓ ｔｈａｔ ｐｒｏ⁃
ｄｕｃｅ ｔｈｅ ＬＯＶ ｄｏｍａｉｎ ｏｆ ＬＯＶ ＫＥＬＣＨ ＰＲＯＴＥＩＮ２
（ＬＫＰ２）［Ｊ］． Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，２０１５，３２（４）：２７３－２８０．
ＤＯＩ：１０．５５１１ ／ ｐｌａｎｔｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ．１５．０８０８ｂ．

［１８］ＭÁＳ Ｐ． Ｃｉｒｃａｄｉａｎ ｃｌｏｃｋ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ：
Ｔｉｍｅ ｂｅｙｏｎｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ［ Ｊ］． Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｃｅｌｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ，
２００８，１８（６）：２７３－２８１． ＤＯＩ：１０．１０１６ ／ ｊ．ｔｃｂ．２００８．０３．００５．

［１９］ＨＡＲＭＥＲ Ｓ Ｌ． Ｔｈｅ ｃｉｒｃａｄｉａｎ ｓｙｓｔｅｍ ｉｎ ｈｉｇｈｅｒ ｐｌａｎｔｓ［ Ｊ］．
Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙ，２００９，６０（１）：３５７－ ３７７．
ＤＯＩ：１０．１１４６ ／ ａｎｎｕｒｅｖ．ａｒｐｌａｎｔ．０４３００８．０９２０５４．

［２０］ ＭＡＫＩＮＯ Ｓ， ＭＡＴＳＵＳＨＩＫＡ Ａ， ＫＯＪＩＭＡ Ｍ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ
ＡＰＲＲ１ ／ ＴＯＣ１ ｑｕｉｎｔｅｔ ｉｍｐｌｉｃａｔｅｄ ｉｎ ｃｉｒｃａｄｉａｎ ｒｈｙｔｈｍｓ ｏｆ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ： Ｉ． ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ＡＰＲＲ１⁃ｏｖｅｒ⁃
ｅｘｐｒｅｓｓｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ［ Ｊ］． Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２００２，３
（１）：５８－６９． ＤＯＩ：１０．１０９３ ／ ｐｃｐ ／ ｐｃｆ００５．

［２１］ ＰＲＵＮＥＤＡ⁃ＰＡＺ Ｊ Ｌ， ＢＲＥＴＯＮ Ｇ， ＰＡＲＡ Ａ， ｅｔ ａｌ． Ａ
ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｅｎｏｍｉｃｓ ａｐｐｒｏａｃｈ ｒｅｖｅａｌｓ ＣＨＥ ａｓ ａ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ
ｏｆ ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｃｉｒｃａｄｉａｎ ｃｌｏｃｋ［ Ｊ］． Ｓｃｉｅｎｃｅ，２００９，３２３
（５９２０）：１４８１－１４８５． ＤＯＩ：１０．１１２６ ／ ｓｃｉｅｎｃｅ．１１６７２０６．

［２２］ＡＬＡＢＡＤÍ Ｄ， ＯＹＡＭＡ Ｔ， ＹＡＮＯＶＳＫＹ Ｍ Ｊ，ｅｔ ａｌ． Ｒｅｃｉｐ⁃
ｒｏｃａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ＴＯＣ１ ａｎｄ ＬＨＹ ／ ＣＣＡ１ ｗｉｔｈｉｎ ｔｈｅ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｃｉｒｃａｄｉａｎ ｃｌｏｃｋ［Ｊ］． Ｓｃｉｅｎｃｅ，２００１，２９３（５５３１）：
８８０－８８３． ＤＯＩ：１０．１１２６ ／ ｓｃｉｅｎｃｅ．１０６１３２０．

［２３］ ＢＡＵＤＲＹ Ａ， ＩＴＯ Ｓ， ＳＯＮＧ Ｙ Ｈ， ｅｔ ａｌ． Ｆ⁃ｂｏｘ ｐｒｏｔｅｉｎｓ
ＦＫＦ１ ａｎｄ ＬＫＰ２ ａｃｔ ｉｎ ｃｏｎｃｅｒｔ ｗｉｔｈ ＺＥＩＴＬＵＰＥ ｔｏ ｃｏｎｔｒｏｌ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｃｌｏｃｋ ｐｒｏｇｒｅｓｓｉｏｎ［Ｊ］． Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ，２０１０，２２
（３）： ６０６－６２２． ＤＯＩ：１０．１１０５ ／ ｔｐｃ．１０９．０７２８４３．

［２４］ＴＡＫＡＳＥ Ｔ， ＮＩＳＨＩＹＡＭＡ Ｙ， ＴＡＮＩＨＩＧＡＳＨＩ Ｈ， ｅｔ ａｌ．
ＬＯＶ ＫＥＬＣＨ ＰＲＯＴＥＩＮ２ ａｎｄ ＺＥＩＴＬＵＰＥ ｒｅｐｒｅｓｓ Ａｒａｂｉｄｏｐ⁃
ｓｉｓ ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄｉｃ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｕｎｄｅｒ ｎｏｎ⁃ｉｎｄｕｃｔｉｖｅ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ，
ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｏｎ ＦＬＡＶＩＮ⁃ＢＩＮＤＩＮＧ ＫＥＬＣＨ ＲＥＰＥＡＴ Ｆ⁃ＢＯＸ１
［Ｊ］． Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌ，２０１１，６７（４）：６０８－６２１． ＤＯＩ：１０．

１１１１ ／ ｊ．１３６５－３１３Ｘ．２０１１．０４６１８．ｘ．
［２５］ＫＩＭ Ｗ Ｙ， ＦＵＪＩＷＡＲＡ Ｓ， ＳＵＨ Ｓ Ｓ， ｅｔ ａｌ． ＺＥＩＴＬＵＰＥ ｉｓ

ａ ｃｉｒｃａｄｉａｎ ｐｈｏｔｏｒｅｃｅｐｔｏｒ ｓｔａｂｉｌｉｚｅｄ ｂｙ ＧＩＧＡＮＴＥＡ ｉｎ ｂｌｕｅ
ｌｉｇｈｔ［Ｊ］． Ｎａｔｕｒｅ，２００７，４４９（７１６０）： ３５６－ ３６０． ＤＯＩ：１０．
１０３８ ／ ｎａｔｕｒｅ０６１３２．

［２６］ＰＵＤＡＳＡＩＮＩ Ａ， ＺＯＬＴＯＷＳＫＩ Ｂ Ｄ． Ｚｅｉｔｌｕｐｅ ｓｅｎｓｅｓ ｂｌｕｅ⁃
ｌｉｇｈｔ ｆｌｕｅｎｃｅ ｔｏ ｍｅｄｉａｔｅ ｃｉｒｃａｄｉａｎ ｔｉｍｉｎｇ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ［ Ｊ］． Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２０１３，５２ （ ４０）：７１５０ － ７１５８．
ＤＯＩ：１０．１０２１ ／ ｂｉ４０１０２７ｎ．

［２７］ＡＮＤＲÉ Ｓ Ｆ， ＣＯＵＰＬＡＮＤ Ｇ． Ｔｈｅ ｇｅｎｅｔｉｃ ｂａｓｉｓ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒ⁃
ｉｎｇ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｓｅａｓｏｎａｌ ｃｕｅｓ［ Ｊ］．Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｖｉｅｗｓ Ｇｅｎｅｔ⁃
ｉｃｓ，２０１２，１３（９）：６２７． ＤＯＩ：１０．１０３８ ／ ｎｒｇ３２９１．

［２８］ＳＵÁＲＥＺ⁃ＬÓＰＥＺ Ｐ， ＷＨＥＡＴＬＥＹ Ｋ， ＲＯＢＳＯＮ Ｆ， ｅｔ ａｌ．
ＣＯＮＳＴＡＮＳ ｍｅｄｉａｔｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｃｉｒｃａｄｉａｎ ｃｌｏｃｋ ａｎｄ ｔｈｅ
ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［ Ｊ］． Ｎａｔｕｒｅ，２００１，４１０：
１１１６． ＤＯＩ：１０．１０３８ ／ ３５０７４１３８．

［２９］ＴＩＷＡＲＩ Ｓ Ｂ， ＳＨＥＮ Ｙ， ＣＨＡＮＧ Ｈ Ｃ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ ｆｌｏｗｅｒ⁃
ｉｎｇ ｔｉｍｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ＣＯＮＳＴＡＮＳ ｉｓ ｒｅｃｒｕｉｔｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ＦＬＯＷＥＲ⁃
ＩＮＧ ＬＯＣＵＳ Ｔ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｖｉａ ａ ｕｎｉｑｕｅ ｃｉｓ⁃ｅｌｅｍｅｎｔ［Ｊ］． Ｎｅｗ
Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ，２０１０，１８７（１）：５７－６６． ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｊ．１４６９－
８１３７．２０１０．０３２５１．ｘ．

［３０］ＨＯＬＭ Ｍ， ＨＡＲＤＴＫＥ Ｃ Ｓ， ＧＡＵＤＥＴ Ｒ， ｅｔ ａｌ． Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａ⁃
ｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｍｏｔｉｆ ｔｈａｔ ｃｏｎｆｅｒｓ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ
ｗｉｔｈ ｔｈｅ ＷＤ４０ ｒｅｐｅａｔ ｄｏｍａｉｎ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ＣＯＰ１ ［ Ｊ］．
Ｔｈｅ ＥＭＢＯ Ｊｏｕｒｎａｌ，２００１，２０（１－２）： １１８－１２７． ＤＯＩ：１０．
１０９３ ／ ｅｍｂｏｊ ／ ２０．１．１１８．

［３１］ＬＩＵ Ｌｉｊｕｎ， ＺＨＡＮＧ Ｙａｎｃｈｕｎ， ＬＩ Ｑｉｎｇｈｕａ， ｅｔ ａｌ． ＣＯＰ１⁃
Ｍｅｄｉａｔｅｄ ｕｂｉｑｕｉｔｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ ＣＯＮＳＴＡＮＳ ｉｓ ｉｍｐｌｉｃａｔｅｄ ｉｎ
ｃｒｙｐｔｏｃｈｒｏｍｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］． Ｔｈｅ
Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ，２００８，２０（２）：２９２－３０６．ＤＯＩ：１０．１１０５ ／ ｔｐｃ．１０７．
０５７２８１．

［３２］ＳＯＮＧ Ｙ Ｈ， ＥＳＴＲＡＤＡ Ｄ Ａ， ＪＯＨＮＳＯＮ Ｒ Ｓ， ｅｔ ａｌ． Ｄｉｓ⁃
ｔｉｎｃｔ ｒｏｌｅｓ ｏｆ ＦＫＦ１， ＧＩＧＡＮＴＥＡ， ａｎｄ ＺＥＩＴＬＵＰＥ ｐｒｏｔｅｉｎｓ
ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ＣＯＮＳＴＡＮＳ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄｉｃ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ［ Ｊ］． Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ
Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，２０１４，１１１（４９）：１７６７２－１７６７７． ＤＯＩ：
１０．１０７３ ／ ｐｎａｓ．１４１５３７５１１１．

［３３］ＳＯＮＧ Ｙ Ｈ， ＬＥＥ Ｉ， ＬＥＥ Ｓ Ｙ， ｅｔ ａｌ． ＣＯＮＳＴＡＮＳ ａｎｄ
ＡＳＹＭＭＥＴＲＩＣ ＬＥＡＶＥＳ １ ｃｏｍｐｌｅｘ ｉｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｉｎ⁃
ｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ＦＬＯＷＥＲＩＮＧ ＬＯＣＵＳ Ｔ ｉｎ ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄｉｃ ｆｌｏｗｅｒ⁃
ｉｎｇ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［ Ｊ］． Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌ，２０１２，６９（２）：
３３２－３４２． ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｊ．１３６５－３１３Ｘ．２０１１．０４７９３．ｘ．

［３４］ＩＭＡＩＺＵＭＩ Ｔ， ＳＣＨＵＬＴＺ Ｔ Ｆ， ＨＡＲＭＯＮ Ｆ Ｇ，ｅｔ ａｌ． ＦＫＦ１
Ｆ⁃ｂｏｘ ｐｒｏｔｅｉｎ ｍｅｄｉａｔｅｓ ｃｙｃｌｉｃ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｒｅｐｒｅｓｓｏｒ ｏｆ
ＣＯＮＳＴＡＮＳ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］． Ｓｃｉｅｎｃｅ，２００５，３０９（５７３２）：
２９３－２９７． ＤＯＩ：１０．１１２６ ／ ｓｃｉｅｎｃｅ．１１１０５８６．

［３５］ＳＡＷＡ Ｍ， ＮＵＳＩＮＯＷ Ｄ Ａ， ＫＡＹ Ｓ Ａ， ｅｔ ａｌ． ＦＫＦ１ ａｎｄ
ＧＩＧＡＮＴＥＡ ｃｏｍｐｌｅｘ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｉｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｄａｙ⁃ｌｅｎｇｔｈ
ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］． Ｓｃｉｅｎｃｅ，２００７，３１８（５８４８）：
２６１－２６５． ＤＯＩ：１０．１１２６ ／ ｓｃｉｅｎｃｅ．１１４６９９４．

［３６］ＦＯＲＮＡＲＡ Ｆ， ＰＡＮＩＧＲＡＨＩ Ｋ Ｃ Ｓ， Ｇｉｓｓｏｔ Ｌ， ｅｔ ａｌ． Ａｒａｂｉ⁃

９４１第 ３ 期 曾冰洁，等：拟南芥 ＺＴＬ ／ ＦＫＦ１ ／ ＬＫＰ２ 蛋白家族功能研究进展



ｄｏｐｓｉｓ ＤＯＦ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ａｃｔ ｒｅｄｕｎｄａｎｔｌｙ ｔｏ ｒｅｄｕｃｅ
ＣＯＮＳＴＡＮＳ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎｄ ａｒｅ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｆｏｒ ａ ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄｉｃ
ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｒｅｓｐｏｎｓｅ［Ｊ］． Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ Ｃｅｌｌ，２００９，１７（１）：
７５－８６． ＤＯＩ：１０．１０１６ ／ ｊ．ｄｅｖｃｅｌ．２００９．０６．０１５．

［３７］ＬＥＥ Ｂ Ｄ， ＫＩＭ Ｍ Ｒ， ＫＡＮＧ Ｍ Ｙ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ Ｆ⁃ｂｏｘ ｐｒｏ⁃
ｔｅｉｎ ＦＫＦ１ ｉｎｈｉｂｉｔｓ ｄｉｍｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ＣＯＰ１ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ
ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄｉｃ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ［Ｊ］． Ｎａｔｕｒｅ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓ，２０１７，
８（１）：２２５９． ＤＯＩ：１０．１０３８ ／ ｓ４１４６７－０１７－０２４７６－２．

［３８］ＬＥＥ Ｂ Ｄ， ＣＨＡ Ｊ Ｙ， ＫＩＭ Ｍ Ｒ， ｅｔ ａｌ． Ｌｉｇｈｔ⁃ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ
ｓｕｐｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＣＯＰ１ ｍｕｌｔｉｍｅｒｉｃ ｃｏｍｐｌｅｘ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｉｓ ｄｅ⁃
ｔｅｒｍｉｎｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｂｌｕｅ⁃ｌｉｇｈｔ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ＦＫＦ１ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
［Ｊ］． Ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ａｎｄ Ｂｉｏｐｈｙｓｉｃａｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａ⁃
ｔｉｏｎｓ，２０１９，５０８（１）：１９１－１９７． ＤＯＩ：１０．１０１６ ／ ｊ．ｂｂｒｃ．２０１８．
１１．０３２．

［３９］ＹＯＮ Ｆ， ＪＯＯ Ｙ， ＣＯＲＴÉＳ ＬＬＯＲＣＡ Ｌ， ｅｔ ａｌ． Ｓｉｌｅｎｃｉｎｇ
Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ａｔｔｅｎｕａｔａ ＬＨＹ ａｎｄ ＺＴＬ ａｌｔｅｒｓ ｃｉｒｃａｄｉａｎ ｒｈｙｔｈｍｓ
ｉｎ ｆｌｏｗｅｒｓ［Ｊ］． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ，２０１６，２０９（３）：１０５８－１０６６．
ＤＯＩ： １０．１１１１ ／ ｎｐｈ．１３６８１．

［４０］ＳＯＭＥＲＳ Ｄ Ｅ， ＫＩＭ Ｗ Ｙ， ＧＥＮＧ Ｒ． Ｔｈｅ Ｆ⁃Ｂｏｘ ｐｒｏｔｅｉｎ
ＺＥＩＴＬＵＰＥ ｃｏｎｆｅｒｓ ｄｏｓａｇｅ⁃Ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｎ ｔｈｅ ｃｉｒｃａ⁃
ｄｉａｎ ｃｌｏｃｋ， ｐｈｏｔｏｍｏｒｐｈｏｇｅｎｅｓｉｓ， ａｎｄ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｔｉｍｅ［ Ｊ］．
Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ，２００４，１６（３）：７６９－７８２． ＤＯＩ：１０．１１０５ ／ ｔｐｃ．
０１６８０８．

［４１］ＭＩＹＡＺＡＫＩ Ｙ， ＪＩＫＵＭＡＲＵ Ｙ， ＴＡＫＡＳＥ Ｔ， ｅｔ ａｌ． Ｅｎ⁃
ｈａｎｃｅｍｅｎｔ ｏｆ ｈｙｐｏｃｏｔｙｌ ｅｌｏｎｇａｔｉｏｎ ｂｙ ＬＯＶ ＫＥＬＣＨ ＰＲＯ⁃
ＴＥＩＮ２ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｉｓ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｂｙ ａｕｘｉｎ ａｎｄ ｐｈｙｔｏｃｈｒｏｍｅ⁃
ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ［ Ｊ］． Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ
Ｒｅｐｏｒｔｓ，２０１６，３５（２）： ４５５－４６７． ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ｓ００２９９－
０１５－１８９６－４．

［４２］ＭＩＹＡＺＡＫＩ Ｙ， ＴＡＫＡＳＥ Ｔ， ＫＩＹＯＳＵＥ Ｔ． ＺＥＩＴＬＵＰＥ ｐｏｓ⁃
ｉｔｉｖｅｌｙ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｈｙｐｏｃｏｔｙｌ ｅｌｏｎｇａｔｉｏｎ ａｔ ｗａｒｍ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ
ｕｎｄｅｒ ｌｉｇｈｔ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ［ Ｊ］． Ｐｌａｎｔ Ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ＆
Ｂｅｈａｖｉｏｒ，２０１５，１０（５）：ｅ９９８５４０． ＤＯＩ：１０． １０８０ ／ １５５９２３２４．
２０１４．９９８５４０．

［４３］ＧＩＬ Ｋ Ｅ， ＫＩＭ Ｗ Ｙ， ＬＥＥ Ｈ Ｊ，ｅｔ ａｌ． ＺＥＩＴＬＵＰＥ ｃｏｎｔｒｉｂ⁃
ｕｔｅｓ ｔｏ ａ ｔｈｅｒｍｏｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｑｕａｌｉｔｙ ｃｏｎｔｒｏｌ ｓｙｓｔｅｍ ｉｎ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［ Ｊ］． Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ， ２０１７， ２９ （ １１）： ２８８２ －

２８９４． ＤＯＩ：１０．１１０５ ／ ｔｐｃ．１７．００６１２．
［４４］ＭＩＹＡＺＡＫＩ Ｙ， ＡＢＥ Ｈ， ＴＡＫＡＳＥ Ｔ， ｅｔ ａｌ． Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ

ｏｆ ＬＯＶ ＫＥＬＣＨ ＰＲＯＴＥＩＮ ２ ｃｏｎｆｅｒｓ ｄｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ
ａｎｄ ｉｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｅｎｈａｎｃｅｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｄｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ⁃
ｉｎｄｕｃｉｂｌｅ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ［Ｊ］． Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｒｅ⁃
ｐｏｒｔｓ，２０１５，３４（５）： ８４３－８５２． ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ｓ００２９９－０１５
－１７４６－４．

［４５］ＸＵ Ｆｅｎｇ， ＨＥ Ｓｈｅｎｇｂｏ， ＺＨＡＮＧ Ｊｉｎｇｙｉ，ｅｔ ａｌ． Ｐｈｏｔｏａｃｔｉｖａ⁃
ｔｅｄ ＣＲＹ１ ａｎｄ ｐｈｙＢ ｉｎｔｅｒａｃｔ ｄｉｒｅｃｔｌｙ ｗｉｔｈ ＡＵＸ ／ ＩＡＡ ｐｒｏ⁃
ｔｅｉｎｓ ｔｏ ｉｎｈｉｂｉｔ ａｕｘｉｎ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］． Ｍｏｌｅｃｕ⁃
ｌａｒ Ｐｌａｎｔ，２０１７，１１（４）：５２３－ ５４１． ＤＯＩ：１０． １０１６ ／ ｊ． ｍｏｌｐ．
２０１７．１２．００３．

［４６］ＹＡＮＧ Ｃ， ＸＩＥ Ｆ， ＪＩＡＮＧ Ｙ， ｅｔ ａｌ． Ｐｈｙｔｏｃｈｒｏｍｅ ａ ｎｅｇａ⁃
ｔｉｖｅｌｙ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｔｈｅ ｓｈａｄｅ ａｖｏｉｄａｎｃｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｂｙ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ
ａｕｘｉｎ ／ ｉｎｄｏｌｅ ａｃｉｄｉｃ ａｃｉｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ［Ｊ］． Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎ⁃
ｔａｌ Ｃｅｌｌ， ２０１８， ４４ （ １）： ２９ － ４１． ＤＯＩ： １０． １０１６ ／ ｊ． ｄｅｖｃｅｌ．
２０１７．１１．０１７．

［４７］ＳＡＫＡＧＵＣＨＩ Ｊ， ＭＡＴＳＵＳＨＩＴＡ Ｔ， ＷＡＴＡＮＡＢＥ Ｙ． ＤＷＡＲＦ４
ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｒｏｏｔ ｔｉｐｓ ｉｓ ｅｎｈａｎｃｅｄ ｖｉａ ｂｌｕｅ ｌｉｇｈｔ ｐｅｒｃｅｐ⁃
ｔｉｏｎ ｂｙ ｃｒｙｐｔｏｃｈｒｏｍｅｓ ［ Ｊ］． Ｐｌａｎｔ， Ｃｅｌｌ ＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ，
２０１９，４２（５）：１６１５－１６２９．ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｐｃｅ．１３５１０．

［４８］ ＷＡＮＧ Ｗ， ＬＵ Ｘ， ＬＩ Ｌ， ｅｔ ａｌ． Ｐｈｏｔｏｅｘｃｉｔｅｄ ＣＲＹＰＴＯ⁃
ＣＨＲＯＭＥ１ ｉｎｔｅｒａｃｔｓ ｗｉｔｈ ｄｅｐｈｏｓｐｈｏｒｙ⁃ｌａｔｅｄ ＢＥＳ１ ｔｏ ｒｅｇｕ⁃
ｌａｔｅ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｍｏｒｐｈｏｇｅｎｅｓｉｓ ｉｎ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］． Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ，２０１８，３０（９）：１９８９－２００５．
ＤＯＩ：１０．１１０５ ／ ｔｐｃ．１７．００９９４．

［４９］ ＨＥ Ｇｕａｎｈｕａ， ＬＩＵ Ｊｉｅ， ＤＯＮＧ Ｈｕｉｘｕｅ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ ｂｌｕｅ
ｌｉｇｈｔ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ＣＲＹ１ ｉｎｔｅｒａｃｔｓ ｗｉｔｈ ＢＺＲ１ ａｎｄ ＢＩＮ２ ｔｏ ｍｏｄ⁃
ｕｌａｔｅ ｔｈｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｎｕｃｌｅａｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ＢＺＲ１ ｉｎ
ｒｅｐｒｅｓｓｉｎｇ ＢＲ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ［ Ｊ ］． Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
Ｐｌａｎｔ，２０１９，１２（５）：６８９－７０３． ＤＯＩ：１０．１０１６ ／ ｊ．ｍｏｌｐ．２０１９．
０２．００１．

［５０］ＬＩＡＮＧ Ｔｏｎｇ， ＭＥＩ Ｓｈｅｎｇｌｉｎ， ＳＨＩ Ｃｈｅｎ， ｅｔ ａｌ． ＵＶＲ８ ｉｎ⁃
ｔｅｒａｃｔｓ ｗｉｔｈ ＢＥＳ１ ａｎｄ ＢＩＭ１ ｔｏ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ａｎｄ
ｐｈｏｔｏｍｏｒｐｈｏｇｅｎｅｓｉｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ［ Ｊ］． Ｄｅｖｅｌｏｐ Ｍｅｎｔａｌ
Ｃｅｌｌ，２０１８，４４（４）：５１２－５２３． ｅ５． ＤＯＩ：１０．１０ １６ ／ ｊ． ｄｅｖｃｅｌ．
２０１７．１２．０２８．
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