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摘  要：番茄成熟过程涉及色泽转变、质地软化及风味物质积累等关键农艺性状的协同调控，其分子机制解析不仅是

采后生物学研究的核心目标，更是实现果实品质改良与贮藏期精准调控的重要基础。本研究通过多维度实验解析番茄

转录因子 BEL 家族成员 SlBEL1、SlBEL2 和 SlBEL11 的功能，系统进化分析与氨基酸序列比对结果表明，SlBEL1/2/11

具有高度保守的蛋白结构域，提示其存在潜在功能相似性。时空表达模式分析结果显示，三者在果实成熟关键阶段（破

色期至完熟期）呈现同步高表达。利用 CRISPR-Cas9 基因编辑技术获得 SlBEL1、SlBEL2 和 SlBEL11 的单基因及三基

因共编辑株系，单基因编辑株系 CR-SlBEL1、CR-SlBEL2、CR-SlBEL11 均出现果实成熟延迟表型，而三基因同时编辑

的株系则导致植株生殖发育异常，无法完成开花结实。此外，逆转录实时荧光定量 PCR 分析结果表明，SlBEL1/2/11

基因影响多个番茄成熟相关基因的表达。上述结果共同表明，SlBEL1/2/11 存在功能冗余，协同调控番茄果实成熟进程。

该研究为番茄果实成熟期的遗传改良发掘了新靶点。 
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Functions of Transcription Factors SlBEL1/2/11 in Tomato Fruit 
Ripening 
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Abstract: Tomato ripening involves the coordinated regulation of key agronomic traits such as color transformation, 

texture softening, and flavor compound accumulation. Elucidating its molecular mechanisms is not only a central goal in 
postharvest biology but also crucial for improving fruit quality and achieving precise control of storage duration. In this 

study, the functions of SlBEL1, SlBEL2 and SlBEL11, members of the BEL family of transcription factors in tomato, 
were systematically investigated through multi-dimensional experiments. Phylogenetic and amino acid sequence align-

ment analyses revealed that SlBEL1, SlBEL2 and SlBEL11 possessed highly conserved protein domains, suggesting 
potential functional similarities. Spatiotemporal expression profiling showed that the genes were synchronously highly 

expressed during critical stages of fruit ripening, from the breaker to the full ripening stage. Using CRISPR-Cas9 tech-
nology, single-gene and triple-gene editing lines of SlBEL1, SlBEL2 and SlBEL11 were generated. The single-gene edit-

ing lines CR-SlBEL1, CR-SlBEL2 and CR-SlBEL11 all exhibited a delayed fruit ripening phenotype, while the triple 
editing line resulted in impaired reproductive development, failing to proceed to flowering and fruit setting. Furthermore, 

reverse transcription quantitative real-time PCR (qRT-PCR) analysis revealed that SlBEL1/2/11 modulated the expres-
sion of multiple ripening-related genes in tomato. Collectively, the results demonstrate that SlBEL1/2/11 functioned 

redundantly to coordinately control the fruit ripening process. This study identified novel targets for the genetic im-
provement of tomato fruit ripening. 
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果实是种子发育和传播的植物器官，在人类

膳食结构中占有重要地位，是维生素、类胡萝卜

素、多酚类、类黄酮等多种营养物质的重要来源[1]。

番茄（Solanum lycopersicum）是世界范围内广泛

种植的果蔬之一，具有种植周期较短、营养价值

丰富等特点，有利于果实成熟和发育研究。番茄

果实成熟是一个复杂的生物学过程，该过程涉及

淀粉的积累、细胞壁分解与重塑、叶绿体降解、

有色质体形成等[2]。 

果实发育调控机制需要广泛的分子参与者，

包括转录因子（transcription factor, TF）。作为转

录因子的蛋白质负责识别和结合靶基因启动子中

的特定 DNA 序列，改变其表达水平，以控制发

育过程并对内源性和环境刺激（包括应激刺激）

做出反应[3]。含有保守的 DNA 结合同源结构域

（homeodomain, HD）的 TFs 被指定为同源盒蛋

白，负责识别并结合 DNA，从而调控基因表达，

是生物体发育的核心参与者[4]。三氨基酸环延伸

（three-amino acid loop extension, TALE）同源结

构域转录因子是一类高度保守的蛋白超家族[5]，

其典型结构特征是在第一和第二个 α-螺旋之间多

出 3 个氨基酸残基[6]。植物中的 TALE 蛋白家族

由 KNOX（KNOTTED1-like homeobox）和 BEL

（BEL1-like homeobox）两个亚家族组成。TALE

蛋白在植物激素调节、叶绿体发育、细胞壁修饰、

叶片形成等过程中发挥重要作用[7-10]。 

基因功能冗余是指 2 个或多个基因在功能上

存在部分或完全重叠，使得单个基因的缺失或突

变可能不会显著影响生物体的表型或生存能力，

因为其他基因可以补偿其功能[11]。这种冗余性通

过自然选择得以维持，并可能为生物体提供进化

优势。 

基因的功能冗余是普遍存在的，同一基因家

族的成员之间往往具有高度的同源性，存在功能

冗余的可能性也更高。JA-ZIM 结构域（JA-ZIM- 

domain, JAZ）家族基因参与调节茉莉酸（Jasmonate, 

JA）信号转导，MA 等[12]从丹参（Salvia miltiorrhiza）
中鉴定出 9 个 SmJAZ 基因，SmJAZ1/2/5/6/9 在 JA

诱导的丹参酮合成中起激活作用，但对丹酚酸 B

（Sal B）的合成则表现为抑制，体现了其功能的

冗余性。转录因子 WIP 家族在调控拟南芥

（Arabidopsis thaliana）叶片和细胞大小方面表现

出部分冗余功能，wip2 wip5 双突变体在成熟植株

中表现出更强的表型[13]。基因冗余在维持分生组

织稳态中起关键作用，LIU 等[14]利用 ZmCLE15
对 ZmCLE17 部分冗余的补偿机制，在不破坏发育

稳定性的前提下提高了玉米（Zea mays）产量。

核糖核苷酸还原酶亚基基因 SlRNRL2 和 SlRNRL1
在番茄细胞周期进程、叶绿体生物发生和光合作

用的调节中起关键作用，突变体 slrnrl1 表现出植

株矮小、嫩叶绿化和果实较小等表型，slrnrl2 突变

体未表现出任何可见的表型，但双突变体 slrnrl1 
slrnrl2 无法发育 [15] ，由此证实 SlRNRL1 和

SlRNRL2 功能冗余，番茄的生存、生长和发育至

少需要其中一种 RNRL。 

本课题组前期已对番茄转录因子 SlBEL11 进

行功能表征研究，发现其参与番茄果实叶绿体发

育和叶绿素积累过程[8]，并影响番茄果实类胡萝

卜素积累[16]。本研究采用系统发育树构建、基因

结构分析、逆转录实时荧光定量聚合酶链式反应

（ Reverse Transcription Quantitative Real-Time 

PCR, qRT-PCR）、CRISPR-Cas9 介导的基因编辑

技术等手段，进一步解析番茄转录因子 BEL 家族

中 SlBEL1/2/11 的结构共性。 

1  材料与方法 
1.1  材料 

供试材料为番茄（Solanum lycopersicum）

Ailsa Craig（AC）品种。SlBEL11 基因编辑植株

种子由海南大学食品科学与工程学院保存。栽培

基质为泥炭土与蛭石按体积比 3∶1 混合。野生型

（WT）及基因编辑系植株均培养于人工气候室，

培养条件：日/夜温度为 25 ℃，光周期为 16 h 光

照/8 h 黑暗，相对湿度为 80%。以花朵完全开放

且轻摇时可见花粉散落之日标记为开花第 0 天。

采集植物组织样品后，立即于液氮中速冻，随后

转移至–80 ℃超低温冰箱保存备用。 

1.2  方法 

1.2.1  SlBEL1/2/11 的生物信息学分析  番茄、拟

南芥、马铃薯和辣椒的氨基酸序列从 NCBI

（http://www.ncbi.nlm.nih.gov）数据库下载。使用

MEGA 12 软件进行多序列比对，选择邻接法绘制

系统进化树，将结果导入 iTOL （ https://itol. 

embl.de）在线软件进行系统进化树优化。使用

InterPro（https://www.ebi.ac.uk/interpro）在线软件

和 iTOL 软件预测蛋白结构域并绘制蛋白结构域

示意图。通过 Swiss-MODEL（http://swissmodel. 
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expasy.org）在线软件预测目的氨基酸序列的二级

结构，下载生成的“.pdb”文件，将结果导入 ESPript 

3.0（http://espript.ibcp.fr/ESPript）在线软件，绘

制氨基酸序列比对示意图。 

1.2.2  基因编辑载体构建及植株转化  载体构建

参照华南农业大学刘耀光实验室双子叶植物基因

编辑载体构建方法[17]。使用在线软件 CRISPR-GE

（http://skl.scau.edu.cn）设计基因编辑靶点，其

中单基因编辑载体设计 2 个靶点，SlBEL1/2/11

基因共编辑载体设计 6 个靶点。采用重叠 PCR

法在启动子和 sgRNA 主链之间引入靶标，形成

sgRNA 表达盒。将多个 sgRNA 表达盒插入

pYLCRISPR/Cas9 载体中进行表达。使用 CRISPR- 

P2.0（http://crispr.hzau.edu.cn/CRISPR2）在线软

件和 CRISPR-GE 软件预测脱靶位点。将构建好的 

载体转化到根癌农杆菌菌株 GV3101 中进行表

达，并通过潮霉素抗性基因（Hyg）鉴定筛选阳

性植株。 

1.2.3  总 RNA 提取和 qRT-PCR 分析   使用

RNAprep Pure Plant Kit（TIANGEN BIOTECH, 

Beijing, China）试剂盒提取总RNA，并使用FastKing 

gDNA Dispelling RT SuperMix （ TIANGEN 

BIOTECH, Beijing, China）试剂盒将总 RNA 逆转

录为 cDNA。使用 SuperReal PreMix Plus（SYBR 

Green）（TIANGEN BIOTECH, Beijing, China）提

取总 RNA 进行 qRT-PCR。选择 Slactin 作为内参

基因，采用 2–ΔΔCt 方法进行基因相对表达量的计

算[18]。所有数据均表示为来自 3 个独立实验的平

均值±标准差。使用 GraphPad Prism 10 软件绘制

直方图。本试验所用引物见表 1。 
 

表 1  qRT-PCR 引物 
Tab. 1  Gene primer used for quantitative real time polymerase chain reaction primers 

基因 
Gene 

基因编号 
Gene code 

正向引物（5-3） 

Forward primer (5-3) 
反向引物（5-3） 

Reverse primer (5-3) 

Slactin Solyc11g005330 ATCCACGAGACTACCTAC CTCATACGGTCAGCAATA 

SlACS2 Solyc01g095080 GAAAGAGTTGTTATGGCTGGTG GCTGGGTAGTATGGTGAAGGT 

SlACS4 Solyc05g050010 GCTCGGAGGTAGGATGGTTTC GTTCCTCTTCCATTGTGCTTGT 

SlACO1 Solyc07g049530 CAAACAGACGGGACACGAAT ATTGGATCACTTTCCATTGCCT 

SlETR1 Solyc12g011330 GCCTTTTATCTTCCATCGTGGA GATACTTCATTAGCAAGTCGTCA 

SlETR3 Solyc09g075440 ACTCTCTTAAACGTGGCGGG GTGGGCTAATTCCACACCCA 

SlEIN2 Solyc09g007870 CCACTAACTTGGGATCTTGGTA AGAGCTGGGACAATGGAAATAA 

SlEIL1 Solyc06g073720 AGGCTCCAACGACAACTTCC ATCCAATGCTAGGTAGATTTCCG 

SlERF2 Solyc09g075420 CGTTTGTCATCCACCGACCT GTCACGAATTTCAGCAGCCC 

SlRIN Solyc05g012020 CAGCTTGAACGTCAATTGGAT CTTTGCTCACCACAATGCCA 

SlCNR Solyc02g077920 ACATCCTTCTTGCCAGGTCG GCCTTCGGCAACTCCTCTTA 

SlNOR Solyc10g006880 AGAGAACGATGCATGGAGGTTT ACTGGCTCAGGAAATTGGCAATG 

SlTAGL1 Solyc07g063420 ACTTTCTGTTCTTTGTGATGCT TGGATGCTTCTTGCTGGTAG 

SlFUL1 Solyc06g069430 GTTTTGCCACAACAACTGGACT CTTGCTGCTGTGAAGAACTACC 

SlPG2a Solyc10g080210 AGCTAAGGGTGATGGAAAAAC TGAAAAGGTGATTTGCTTGAGA 

SlE8 Solyc09g089580 GAATCCTCCTAGTCCACAAG GAGACCGAGACCTTCAGA 

 

2  结果与分析 

2.1  SlBEL1/2/11 基因系统进化分析 

基于 NCBI 数据库，查询得到 SlBEL11

（Solyc11g068950）的氨基酸序列，选择物种番

茄、拟南芥、马铃薯（Solanum tuberosum）、辣椒

（Capsicum annuum）进行同源序列比对。下载同

源性较高的 18 条氨基酸序列，其中来源于拟南

芥、马铃薯、辣椒和番茄的基因数量分别为 5、5、

6 和 2。蛋白质结构域预测分析结果表明，这 18 条 

序列均包含 BEL 家族蛋白的典型结构域特征[19]，

即 POX（proliferat ing cell  nuclear antigen 

OXidoreductase）结构域和 HOX（homeodomain）

结构域。使用 MEGA 12 软件进行多序列比对，并

采用邻接法（Neighbor Joining, NJ）构建系统进

化树（图 1），bootstrap 值为 1000 次。筛选出番

茄基因组中与 SlBEL11 同源性最高的 2 个基因，

即 SlBEL1（Solyc01g007070）和 SlBEL2（Solyc-

06g074120）。系统发育树显示，SlBEL11 与 SlBEL2 
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图 1  SlBEL11 与其他物种同源蛋白系统进化树及蛋白结构域 
Fig. 1  Phylogenetic tree of SlBEL11 with homologous proteins across species and representative protein domain structures 

 

形成高支持率亚分支，而 SlBEL1 位于其邻近的

姊妹分支。尽管存在拓扑分化，三者仍共同构成番

茄 BEL 家族中一个近期进化的保守簇[20]。因此，

在发育通路中，三者可能通过冗余机制相互补偿。 

2.2  SlBEL1/2/11 保守结构域的多序列比对分析 

使用 InterPro 软件分析 SlBEL1/2/11 各保守结

构域及位置信息发现，POX 结构域在 SlBEL1

（189~334 aa）、SlBEL2（(211~357 aa）、SlBEL11

（184~-322 aa）内高度保守，HOX 结构域在

SlBEL1（382~446 aa）、SlBEL2（405~469 aa）、

SlBEL11（370~434 aa）内高度保守。将 SlBEL1/ 

2/11 的 POX 和 HOX 结构域进行多序列比对，并 

使用 ESPript 3.0 软件绘制氨基酸序列比对示意图

（图 2）。结果显示，POX 结构域在 SlBEL1、

SlBEL2 和 SlBEL11 中呈现 45.10%序列一致性

（identity）、79.96%序列相似性（similarity），其

中 SKY 核定位盒完全相同。HOX 结构域呈现

98.46%序列一致性，100%序列相似性。HOX 结

构域含有 4 个 α-螺旋二级结构，第 3 个 α-螺旋为

DNA 识别螺旋[21]，其中色氨酸（Trp50）通过疏水

作用嵌入碱基对，苯丙氨酸（Phe51）维持螺旋构

象刚性。分化的 POX 域可能拓展互作网络多样

性，而高度保守的 HOX 域支持三者结合相同的

靶基因，形成补偿性调控网络，这为基因的功 
 

 
 

图 2  SlBEL1、SlBEL2 和 SlBEL11 保守域的多序列比对 
Fig. 2  Multiple sequence alignment of conserved domains in SlBEL1, SlBEL2 and SlBEL11 
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能冗余提供分子基础。 

2.3  SlBEL1/2/11 在野生型番茄植株中的表达

模式 

为了阐明 SlBEL1/2/11 在番茄生长发育中的

潜在功能，以野生型 Ailsa Craig 番茄品种为材料，

采集其茎、叶、花以及不同成熟阶段的果实样本，

运用 qRT-PCR 检测 SlBEL1/2/11 的相对表达量。

结果（图 3）表明，SlBEL1/2/11 在检测的所有组

织中均有表达，SlBEL1/2/11 在茎（ stem）、花

（flower）、绿熟（MG）时期的相对表达量均较

低， SlBEL11 在叶中的相对表达量显著高于

SlBEL1 和 SlBEL2。在破色期（BR）、破色 4 d

（BR+4）、破色 7 d（BR+7）的果实中，3 个基因

均呈现较高的表达量。随着果实成熟，SlBEL2 的

表达量呈持续上升趋势，SlBEL1 和 SlBEL11 在

BR+4 果实中的表达量略有下降。SlBEL1/2/11 在

各组织中的表达谱呈现高度相似性，尤其在果实

破色期后，相对表达量显著高于其他组织，推测

其在番茄果实发育成熟进程中可能发挥重要作

用。结合前期系统进化与序列比对分析的潜在功

能相似性，该表达特征进一步支持三者可能存在

功能冗余。 
 

 
 

不同小写字母表示处理间差异显著（P<0.05）。 
Different lowercase letters indicate significant difference among 

treatments (P<0.05). 

图 3  SlBEL1、SlBEL2 和 SlBEL11 在番茄中的表达模式 
Fig. 3  Expression patterns of SlBEL1, SlBEL2 and 

SlBEL11 in tomato 
 

2.4  SlBEL1/2/11 基因编辑后影响番茄开花和

果实成熟 

为进一步探究 SlBEL1/2/11 的功能，基于

CRISPR-Cas9 基因编辑靶点选择原则，共确定 6

个最佳靶点（图 4A），使用 CRISPR-Cas9 介导的

基因编辑技术分别对 3 个基因进行单基因编辑和

3 个基因同时编辑。 

阳性 T0 代番茄转化株经自花授粉获得 T1 代

种子，通过对 SlBEL1/2/11 基因组 DNA 靶点附近

的 DNA 序列进行测序分析，最终获得单基因编

辑纯合植株各 2 株，分别命名 CR-SlBEL1 #1、

CR-SlBEL1 #3、CR-SlBEL2 #7、CR-SlBEL1 #8、

CR-SlBEL11 #14 和 CR-SlBEL11 #24。在 T2 代植

株中，CR-SlBEL1 两个基因编辑植株在不同的靶

点位置分别插入 1 bp，CR-SlBEL2 两个基因编辑

植株在同一靶点位置分别观察到 10 bp 片段缺失

与 1 bp 插入，CR-SlBEL11 两个基因编辑植株在

同一靶点分别缺失 2 bp 和插入 1 bp（图 4B）。以

上编辑方式均导致蛋白质翻译提前终止，这些纯

合基因编辑株系的稳定将为后续探索 SlBEL1/2/ 
11 在植物生理过程中的功能提供基础。将

SlBEL1/2/11 同时编辑的 T0 代植株，命名为 CR- 

SlBEL1/2/11 #18，测序分析结果显示，其中 SlBEL1
和 SlBEL2 均为单等位基因编辑，靶点位置分别缺

失 1 bp 和 2 bp，而 SlBEL11 为双等位基因编辑，

靶点位置的 2 个等位基因分别显示 5 bp 缺失和复

杂编辑（图 4C）。 

果实成熟期间，在不同的转基因番茄植株中

观察到果实转色的表型变化（图 4D）。在果实发

育过程中，野生型植株（WT）破色通常发生在

35 d 左右，然而，在 6 种单基因编辑株系中，果

实破色时间均有延迟。CR-SlBEL1、CR-SlBEL2
和 CR-SlBEL11 系破色平均延迟 3 d，但最终会达

到与野生型相当的红熟水平。正常番茄植株从花

序发育到开花结果，可细分为花序分化期、花器

官形成期、开花期、授粉受精期、坐果期、果实

发 育 期 6 个 阶 段 ， T0 代 三 基 因 编 辑 植 株

CR-SlBEL1/2/11 #18 在花器官形成期虽然形成了

萼片，但存在子房发育畸形的缺陷，致使花朵在

未绽放时就因生殖失败而脱落（图 4E），因此，

未能得到三基因共编辑植株 CR-SlBEL1/2/11 #18

的果实及种子。由此推测，单个 SlBEL1、SlBEL2
或 SlBEL11 基因均会影响番茄果实成熟，编辑其

中 1 个基因后，基因的冗余性补偿了其功能，而

同时编辑 3 个基因将导致植株出现严重的生殖发

育缺陷。 

2.5  SlBEL1/2/11 基因对番茄成熟相关多基因

通路的调控作用 

为探究 SlBEL1/2/11 基因在番茄果实成熟中

的分子调控机制，通过 qRT-PCR 检测花后 35 d

果实中乙烯代谢、成熟调控等通路中关键基因的

相对表达量。结果（图 5）显示，乙烯信号转导 
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A：CRISPR-Cas9 基因编辑靶点选择及位置示意图，深蓝色区域为非编码区，黄色区域为外显子，黑线区域为内含子，蓝色序列为

PAM 识别位点；B：SlBEL1、SlBEL2 和 SlBEL11 单基因编辑 T2 代纯合株系靶点编辑方式，红色为靶点 DNA 序列，绿色为编辑后序

列；C：SlBEL1、SlBEL2 和 SlBEL11 同时编辑 T0 代株系靶点编辑方式；D：SlBEL1、SlBEL2 和 SlBEL11 单基因编辑 T2 代株系番茄果

实表型图；E：SlBEL1、SlBEL2 和 SlBEL11 同时编辑 T0 代株系花器官表型。 
A: Schematic diagram of CRISPR-Cas9 gene editing target selection and location, the dark blue regions are non-coding regions, the yellow 

regions are exons, and the black line regions are introns, the blue color is the PAM recognition site; B: Targeted editing patterns of homozygous 
T2 lines with single-gene editing of SlBEL1, SlBEL2 and SlBEL11 the red color represents, the target DNA sequence and the green color rep-
resents the editing sequence; C: Targeted editing patterns of T0 lines with simultaneous editing of SlBEL1, SlBEL2 and SlBEL11; D: Pheno-
typic images of tomato fruits from T2 lines with single-gene editing of SlBEL1, SlBEL2 and SlBEL11; E: Phenotypic images of floral organs 

from T0 lines with simultaneous editing of SlBEL1, SlBEL2 and SlBEL11. 
图 4  SlBEL1/2/11 基因编辑及表型 

Fig. 4  Phenotypic images and gene editing of SlBEL1, SlBEL2 and SlBEL11 
 

基因 SlETR1的表达量显著上调，而 SlEIN2、SlEIL1
的表达量下调，这一变化将导致乙烯响应滞后。

SlACO1、SlACS2 与 SlACS4 是乙烯合成通路基因，

其表达量在基因编辑株系的果实中显著下调，导

致无法有效启动成熟相关的生理生化反应。

SlCNR、SlTAGL1、SlRIN 与 SlERF2 的下调使下游

叶绿素降解、果胶代谢、类胡萝卜素合成等通路

的基因无法被有效激活，果实转色、软化等成熟

表型延迟。SlPG2a 与果实软化相关，其下调导致

果胶降解速率减慢，果实细胞壁维持刚性的时间

延长，成熟进程滞后。SlE8 是成熟标记基因，其

下调反映了乙烯响应和成熟的滞后性。这些关键

基因的相对表达量变化共同体现了 SlBEL1/2/11
基因对番茄果实成熟的调控作用。 

3  讨论 

BEL 家族基因作为同源结构域转录因子，在

植物生殖发育、形态发育和胁迫响应中发挥重要

调控作用。例如，拟南芥中 BELL11 蛋白与 MADS- 

box 蛋白相互作用，参与胚珠发育的调节[21-22]；

转录因子 BLH2 与 BLH4 通过直接激活 PME58 冗

余地调控拟南芥种子黏液中高半乳糖醛酸的去甲

基酯化作用[23]。目前已经报道过番茄 BEL 家族基

因 SlBEL2、SlBEL4 和 SlBEL11 在番茄果实成熟和

果实脱落中发挥作用[8, 24-26]。在 SlBL4 RNAi 突变

体中，由于脱落区表皮细胞增大，导致果实花梗形

成受到干扰，果实过早脱落[24]。转录因子 SlBEL11

调节类黄酮生物合成以微调生长素外流，从而防

止番茄过早落果[27]。但关于番茄 BEL 家族基因功 
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*和**表示差异显著（P<0.05，P<0.01），***和****表示差异极显著（P<0.001，P<0.0001）。 
*and ** indicate significant difference (P<0.05, P<0.01), while *** and **** indicate extremely significant difference  

(P<0.001, P<0.0001). 

图 5  番茄果实成熟相关基因的相对表达量分析 
Fig. 5  Analysis of relative expression levels of genes related to tomato fruit ripening 

 

能冗余方面少有研究。本研究发现，SlBEL1、
SlBEL2 和 SlBEL11 同源性较高，在番茄植株中的

表达模式高度一致，单基因编辑后出现相似表型，

即番茄破色时间延长，成熟进程延迟，表明 SlBEL1、
SlBEL2 和 SlBEL11 均不同程度地参与番茄果实的

发育成熟。系统进化、序列保守性及单突变体表

型的相似性，推测 SlBEL1、SlBEL2 和 SlBEL11
在功能上存在冗余，在单个基因的缺失情况下，

另外 2 个成员可能在一定程度上能够补偿其功

能，维持成熟进程的基本运行。在此基础上，通

过构建 SlBEL1/2/11 三基因同时编辑载体，获得基

因编辑株系 CR-SlBEL1/2/11 #18，该植株出现无

法开花结实的生殖发育异常。可见单基因的缺失

可由旁系同源物补偿，有助于学者理解多基因家

族如何通过协作以确保关键生命过程的稳定性。 

不同类型的转录因子在多个调控网络中发挥

作用以催化番茄果实成熟。番茄作为呼吸跃变型

果实，其成熟依赖于乙烯的生物合成。1-氨基环

丙烷-1-羧酸合酶（ACS）和 1-氨基环丙烷-1-羧

酸氧化酶（ACO）是乙烯生物合成中的关键限速

酶 [28-29]，ACS 催化乙烯底物 S-腺苷甲硫氨酸

（SAM）转化为乙烯的前体物质 1-氨基环丙-1-

羧酸酯（ACC），ACO 将 ACC 转化为乙烯[30]。花

后 35 d 的 SlBEL1/2/11 单基因编辑番茄果实中，

SlACO1、SlACS2 和 SlACS4 的表达受到抑制，影

响乙烯生物合成从而抑制番茄果实成熟。SlEIN2、
SlEIL1、SlE8 和 SlETR1 是乙烯信号转导途径的

关键因素。其中沉默 SlEIN2 抑制番茄红素生物
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合成[31]，SlEIL1 可介导植物早期乙烯响应基因的

转录 [32]， sle8 突变体番茄果实成熟加快 [33]。

SlBEL1/2/11 单突变体果实中的 SlEIN2、SlEIL1 相

对表达量下降，是果实成熟延迟的原因之一。

SlBEL1、SlBEL2 和 SlBEL11 均不同程度地调控乙

烯受体基因 SlETR1 的表达，在基因编辑果实中，

SlETR1 基因的表达量显著上升，而已有研究表

明，过表达 SlETR1 转基因株系会出现果实成熟延

迟表型[34]。SlCNR、SlTAGL1、SlRIN 与 SlERF2
在 SlBEL1/2/11 基因编辑果实中下调表达，其中

SlCNR 属于 SBP-box 转录因子，SlTAGL1 和 SlRIN
属于 MADS-box 转录因子，SlERF2 属于乙烯响应

因子 ERF 家族，它们都通过结合靶基因启动子的

特定元件，调控下游一系列果实成熟相关基因的

表达，对番茄果实的转色、软化、风味物质积累

等成熟相关表型产生影响[35-38]。果实软化常伴随

着编码细胞壁降解酶的基因的转录和转录后调

节，包括多糖水解酶和转糖基化酶，聚半乳糖醛

酸酶（PG）是成熟番茄果实中含量最丰富的多

糖水解酶之一[39]，转基因果实中 SlPG2a 下调表

达会导致果实软化进程减慢。 

然而，本研究未明确 SlBEL1/2/11 在番茄果

实成熟调控过程中的下游靶基因，未来可以通过

酵母双杂交技术、蛋白质免疫共沉淀等试验进行

完善。为了更系统地揭示其调控网络，可在 SlBEL
单基因编辑及三基因共编辑背景下进行全面的转

录组学及代谢组学分析，探索新的成熟调控网络。 

本研究通过生物信息学分析、基因编辑技术、

基因的表达分析，确定了 SlBEL1、SlBEL2 和

SlBEL11 是番茄果实成熟过程中一组功能冗余的

正向调控转录因子，它们构成一个关键的调控模

块，不仅精确调控番茄果实成熟时序，其功能完

整性更是植物生殖发育所必需的。这些发现丰富

了果实成熟调控网络，体现了多基因家族功能冗

余的重要性，并为通过精准育种策略优化果实品

质与贮藏性能开辟了新的路径。 
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