
第 26卷第 2期

2∞4 年 4 月
细胞生物学杂志

Chinese Joumal of Cell Biology 

Vol. 26 , No. 2 
April, 2004 

生长素信号转导研究进展
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摘 要:长素的信号转导是一个复杂的网络系统，在信号的感知上， 除了存在 ABPl 介导的

膜上感知途径外 ， 还有其他的感知途径。 G蛋白参与诱导生长素信号的胞内传递， 生长素信号转

导的第二信使包括离子型第二信使、磷醋酶A2、脂活化蛋白激酶、 MAPK和 PINOIND 等。 AUXI

IAA蛋白的泛素化降解在生长素反应中发挥关键性作用 ， ARF和AUXIIAA蛋白相互作用调节生长

素响应基因的转录。
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生长素是最早发现的一类植物激素，它控制植

物生长发育的许多过程，如促进侧根形成，维管组

织分化，顶端优势以及植物的向性反应等。生长素

能影响细胞的伸长、分裂和分化， 但不同的植物组

织对生长素的敏感性和反应有所不同，这是由于信

号转导的复杂性引起的。 近年来，分子遗传学和生

物化学研究使生长素信号转导取得了很大的进展 ，

在一定程度上揭示了生长素对基因表达的调控和作

用机理，本文对这方面研究进展加以综述。

1 生长素信号的感应
生长素信号转导的起始于生长素与受体结合引

起信号的感知。 许多证据显示生长素反应具有多样

性，表明生长素信号转导可能由多个途径构成， 因

而生长素的作用是多功能的 [11 。

1.1 ABPl 

近 20 年来，生长素受体的研究主要集中在分

离、鉴定与生长素结合的蛋白，已经鉴定到一些生

长素结合蛋白，其中研究最深入的是 ABPlo ABPl 

是最初在玉米胚芽鞠中分离到的一种 22kD 的糖蛋

白，它和生长素的结合具有高度的特异性和亲和

性。作为受体的一个重要特性是当信号分子和受体

结合后会引起相应的生理生化反应，免疫学和转基

因研究为 ABP l 发挥受体功能提供了一些证据。外

源施加不能进入细胞内的 ABPl 抗体， 会干扰生长

素诱导的某些反应， 如原生质体的超极化，细胞的

扩大和分裂， 气孔的关闭等[11 ;在过表达 ABPl 的

转基因烟草植株中，叶肉细胞增大[刀，而反义抑制

ABPl则能消除生长素诱导的细胞伸长和抑制细胞分

裂。在一些植物激素(如 BR) 中，直接的遗传筛选

是鉴定受体和其它信号转导组分的好方法，但这种

方法并没有鉴定到生长素的受体。最近反向遗传学

的运用使这方面取得重要进展， Chen 等(2001)在拟

南芥中分离到 ABPl 基因，其纯合突变体 abpl 的表

型为在胚胎发育的早期(球形胚时期)致死，这说明

ABPl 在植物的生长发育中发挥关键性作用。因此

要对ABPl 在胚后期的功能进行研究 ， 需进一步鉴

定一些条件型突变体来进行相关研究[31 0 ABPl 蛋白

的定位和结构分析也己取得很大进展， ABPl 初级

结构的 N 末端有一个进出内质网必需的信号多肤 :

一段四肤的 KDEL 序列，定位研究表明，大部分的

ABPl 分布在内质网中，还有一部分分布在高尔基

体中，大约只有 2% 的 ABPl 分布在质膜上， ABPl 

很可能是在高尔基体上形成小泡(vesicles)后，再分

泌到质膜的外表面[41 。目前， ABPl 脱离内质网的

机制尚不清楚，进一步研究与 ABPl 相互作用的蛋

白因子将有助于揭示ABPl在不同细胞分室分布和定

位的机理。最近，晶体结构分析揭示了 ABPl 的三

维结构和它的生长素结合位点。 ABPl 能形成一个
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硫水的连接口袋(binding pocket) ， 这个口袋的中央

由金属离子铮和 3 个组氨酸、 1 个谷氨酸构成， 生

长素的起基部分与悴离子结合，而它的芳香环则和

C 末端含有 T叩1 51 的疏水残基相连接， C 末端和 N

末端通过二硫键相互连接[5] 0 ABP 1 介导的生长素信

号感知的机理也逐渐清晰 。 由于 ABP1 分布在质膜

的外表面，它很可 能和 一种跨膜 的停泊蛋白

(docking protein)相互作用 ， 共同完成生长素信号的

感知[6] 。 生长素的结合会引起 ABP1 的 Trp151 的变

化 ， 导致它的 C 末端的 α 螺旋结构的变化，由于

二硫键的作用， 使 N 末端也发生结构重排，这种

结构上的变化导致生长素信号被传递给膜上的停泊

蛋白，从而完成信号的感知 ， 进一步鉴定与 ABP1

相互作用的蛋白 ， 以及它们之间相互作用的机制将

有助于最终阐明生长素信号在膜上被感知的确切机

理 。

1. 2 生长素的其它受体和感知途径

生长素信号的感知是复杂的 ， ABP1 只在细胞

的外表面发挥作用，而越来越多的证据表明生长素

也可以在胞内被感知，并引发特定的信号转导途

径 。 如拟南芥中的 AUXl 基因编码一种氨基酸通透

酶蛋白，作为生长素吸收载体发挥作用 ， 其突变体

表现为根生长的抑制作用和向地性的减弱 [7] 0 aux l 

突变体的根对膜不通透性生长素。口， 4-D)的效应表

现为抗性，而对膜通透性生长素(如 NAA )反应正

常 ， 并且外施 NAA 可恢复 auxl 突变体根的向地反

应[8. 9] ， 表明生长素的胞内信号转导在根中起到重要

作用 。 利用光亲合标记等方法己分离到多种胞内的

生长素结合蛋白 ，如在水稻中鉴定到一种 57kD 的

可溶性生长素结合蛋白 ， 该蛋白与质膜的质子泵

ATP 酶直接作用， 表明从生长素到质子泵的增强 、

细胞壁的酸化， 井最终导致细胞伸长之间存在一个

短的生长素信号途径[1 0- 12] 。 此外，也有人认为生长

素的运输载体除了运输活动外， 还有特殊的受体功
~~[1 3 ] 
自己 。

2 生长素信号在细胞质的传递
生长素被膜上受体感知后 ， 会激活 G 蛋白，进

而诱导生长素胞内信号的转导 ， 已经鉴定到多个第

二信使， 并己确定生长素在胞内的传导包括不依赖

于磷醋酶屯的途径(PLA2-independent pathway)和依
赖于磷醋酶 A2 的途径(PLA2-dependent pathway) 。

2.1 G 蛋白

异三聚体 G 蛋白定位于细胞膜的内侧，井与质

膜紧密相连， 一些证据表明 ， 异三聚体 G 蛋白参

与生长素 的信号转导 。 当生长素信号在膜上被

ABP1 和跨膜蛋白构成的受体复合物感知后，会激

活 G 蛋白 ， 被激活的 G 蛋白进而诱导生长素的胞内

信号转导 。 G 蛋白三聚体在植物体信号转导中的功

能已在水稻和拟南芥的 Gα 突变体研究中得到证

实 ， 对该突变体研究表明 : G 蛋白的 α 亚基在几个

信号转导途径中发挥不同作用 ， 在脱落酸信号转导

中起负向调节作用 ， 而在生长素诱导的细胞分裂中

和赤霉素信号转导中起正向调节作用 [1 4- 1 7 ] 0 Gα 突

变体一个重要特征是细胞分裂减弱，这与生长素的

作用有关 ， 但生长素并不是在细胞分裂中起作用的

唯一元件[1 8 ] 。 目 前关于 G 蛋白在生长素信号转导中

的作用还有一些问题尚待阐明，由于和 ABP1 相互

作用的跨膜的停泊蛋白还没有鉴定到， 因此受体激

活 G 蛋白的机理还不清楚: 除了 目前认为的异三聚

体 G 蛋白之外， 是否还有其它种类的 G 蛋白(如小

G 蛋白 )参与生长素的信号转导也有待于进一步研

究 。 另外，由于一些 G 蛋白调控的生理过程(如细

胞周期的控制) ， 受到多因子的影响， 除了生长素

外， 赤霉素、脱落酸和营养状况等都会影响这一过

程。 由于这些原因 ， 使 G 蛋白在生长素信号转导

中的确切作用机理还不清楚 ， 反向遗传学研究和拟

南芥的基因组学的发展可望在不久的将来在这一领

域取得较大进展 。

2 .2 信号转导的第二信使

2.2.1 离子型第二信使 胞质中pH的调节可能是

生长素信号在胞质中传导的第二信使，胞质中 pH 的

调节主要通过膜上的离子通道或H 飞ATPase 质子泵

的作用来实现。 Claussen 等(1 997)发现通过离子通

道进入胞质的 K+ 参与了生长素诱导细胞伸长的生理

过程， 并且 ABP1 的超量表达能够增加保卫细胞内

r对生长素的敏感性[ 19] 0 Gehring 等(1 990)报道 :

生长素施作用 4rnin 导致细胞液 pH值下降 0.2，并使

质膜H 飞ATPase 活性增强。 H +-ATPase 抗体实验表

明， ATPase 活性的促进是生长素通过与受体结合而

产生生理生化效应的重要证据之一[20]。尽管还没有

直接的证据表明离子通道或者H +-ATPase 就是生长

素和受体结合后传递的下游步骤，但由于生长素作

用后，胞质内 pH 的变化发生在 1-2min，显然这种

变化不可能是基因调节引起的 。 因此， 很可能生长

素信号转导途径的一个分枝就是不通过基因调节反
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应直接引起蛋白质(饵离子通道或H +-ATPas 质子泵)

的活化 。

2.2.2 磷酣酶 A2 和脂活化蛋白激酶 磷酶酶 A2
(Phospolipase A2' PLA2)在植物信号转导中的作用还
没有被详尽研究 ， 但许多研究表明它在生长素信号

转导中发挥作用 ， 活性生长素可增加玉米微粒体囊

泡和培养的大豆细胞中 PLA2 的活性[21] 。 在分离的囊

泡系统中 PLA2 对生长素的反应性有以下特点 : (1) 

活化发生在处理后 lmin 内; (2)低浓度就能激活

PLA2; (3)没有活性的生长素不能激活 PLA2 ; (4)抗

ABPl 的抗体能抑制体外 PLA2 反应 ; (5)小泡内部的

GDP和 ADP 能抑制 PLA2 反应，说明 G 蛋白也可能

与生长素激活PLA2 的反应有关[21] 。 此外 ， 一些PLA2
抑制剂能阻遏下游生长素反应[町，也进一步证实了

PLA2 在生长素信号转导中的作用。目前已在植物中
鉴定到 10 个 PLA2 基因[2334] ， 它们均属于不依赖于

钙的pμ/i PLA2) 。 拟南芥的一种 i PLA2 基因活化
突变体显示出与生长素功能相关的表型[24] 。 总的来

说，植物中 PLA2 的分子生物学研究还刚刚起步，分

子遗传学和基因组学研究可望揭示PLA2基因的功能

及其在生长素信号转导中的作用。由于PLA2 的作用

能产生脂肪酸，而在生理性生长素浓度处理下植物

细胞能在 1-5min 内积累脂肪酸，而且生长素信号转

导途径涉及磷酸化过程， 人们推测在生长素信号转

导途径中 PLA2的下游组分可能包括脂活化蛋白激酶

(lipid-activated protein kinase) ， 但具体的是脂肪酸

本身，还是其代谢产物作为第二信便将信号传递给

脂活化蛋白激酶还不清楚。

MAPK 和 PINOIND: 除了脂活化蛋白激酶之

外，蛋白激酶 MAPK和 PINOIND 可能也参与了生

长素的信号转导。 MA P K 激酶通过三级酶联

(MAPKKK → MAPKK → MAPK)使信号放大，首先

是 MAPKKK被磷酸化激活，激活的 MAPKKK继而

通过磷酸化激活MAPKK，随后MAPKK再双磷酸化

激活 MAPK。生长素活化 MAPK在 5-lOmin 达到峰

值，比生长素活化 PLA2 的速度耍'惶，因此在生长

素的信号转导途径中 ， MAPK 可能在 PLA2 的下游、

基因调节反应的上游发挥作用 [25] 0 PINOIND(PID) 

基因编码一种非受体色氨酸/组氨酸蛋白激酶 ， PID 

的过量表达能减少顶端优势，使叶子弯曲和侧根减

少，这暗示了 PID 可能负调控生长素信号转导[叫 。

对突变体表型分析表明 PID 可能既参与生长素反

应 ， 又与生长素的运输有关，对 PID 基因的进一

步研究可望揭示生长素作用和运输之间的联系。

3 生长素对基因的调控
生长素对基因表达的调控是复杂的，根据诱导

时间的迟早 ， 生长素诱导的基因可以分为两大类，

原 ÿ]基因(primary gene)和次级基因(secondary gene) , 

原初基因在生长素处理植物材料后 5-10 分钟内就能

观察到转录速度的增高，并且可能参与调节次级基

因的转录。生长素诱导原初基因包括 AUX/IAA 、

SAUR 和 GH3 等 ， 其中 SAUR 和 GH3 基因是生长素

诱导的原初基因的两个典型代表。两者在生长素作

用 2-5min 后表达 ， 对其它激素或环境因子剌激均无

明显反应。 SAUR 和 GH3 的启动子都含有生长素反

应元件，但它们在生长素反应中的生化功能尚待阐

明，相比之下 ， AUX/IAA 基因家族的研究较多 ，

近年来对于AU万lAA蛋白的泛素介导的降解机制以

及 AUX/IAA 蛋白的功能方面取得较大进展。

3.1 泛素介导的蛋白降解

泛素介导的蛋白降解在真核生物的许多生理过

程的调控中发挥重要功能[27]，这一过程主要有泛素

活化酶(El) ， 泛素藕联酶(E2)和泛素连接酶(E3)三种

酶参与，其中 El 、 E2 中存在高度保守的序列结构，

而 E3 的结构差异很大， 在特异性底物的识别方面发

挥关键性作用，包含 F-box 的 SCF 复合体是一类主

要的 E3 分子， 在 E 1/E2/E3 级联的泛素蛋白降解途

径中发挥重要作用。最近的研究表明泛素介导的蛋

白降解也在生长素反应中起作用，其证据主要来源

于对生长素反应突变体 tirl 的研究，相应的 刀Rl 基

因编码一个 F-box 蛋白质[坷，它可以和拟南芥 Skpl

蛋白类似物ASKl及AtCull(Cullinl)形成SCF复合物，

表明植物体内的 SCF 复合体(SCP1Rl)可能参与了生

长素的信号转导[29]。进一步研究发现AU却lAA蛋白

是 SCPIRl 的底物， AU万lAA蛋白是一类小分子的核

蛋白，主要作为转录因子介导生长素的特异反应 ，

一般来说， AUX/IAA 蛋白的半衰期很短，其迅速

降解对于其介导的生长素反应是非常重要的，正是

SCFTlR1 调控了其迅速降解的过程[30] 。

在拟南芥中还发现了另一个与 tirl表型相似的生

长素反应突变体旧时，对 AXRl 的研究发现， AXRl 

与泛素活化酶但1)的 N端有同源性[3l]，而拟南芥中另

一个蛋白 ECRl 与 El 的 C端有同源性， 细胞中 AXRl

与 ECRl 形成异二聚体 ， 但该异二聚体并不激活泛

素 ， 而是激活与泛素类似的蛋白 RUB1.被激活的
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RUB l 接着与拟南芥中相当于泛素降解途径中 E2 的

RCEl 相作用 。 体外实验显示， 并不需要 E3 参与，

活化的 RUBl 就可与底物蛋白结合[27] 0 AtCull 正好是

RUB l 的一个底物，这表明其可能与 SCF 途径有关。

另外 RUBl 对 AtCull 的修饰可被 COP9 去除， COP9 

是在光形态建成中起作用的一类负调节因子，它很

可能是生长素和光信号转导相互作用的一个连接点。

AXRl 与 COP9相互配合，调控了 SCP' 的功能，从

而调控了整个生长素反应[32] 。

AXRl 和 TIRl 基因在活性 SCF 复合体的组装中

发挥作用，促进了生长素反应中作为转录抑制子的

Aux/IAA 蛋白的降解，最近 ， Xie 等(2000 ， 2002) 

相继发现了 NACl 和 SINAT5 ， 其中 NACl 在 TIRl

的下游作用，参与生长素的信号转导[33] 。与 TIRl

通过蛋白降解活化生长素信号转导相反， SINAT5 

具有泛素连接酶( E3 )的活性，能通过泛素化使

NACl 降解，从而削弱生长素信号转导[叫，说明同

样是泛素介导的蛋白降解在生长素信号转导中有不

同的作用。

3.2 AuxlIAA 蛋白的功能

Aux/IAA 是最早发现的生长素原初诱导基因之

一，外源生长素或蛋白合成抑制剂处理能促进 Aux/

I儿4 基因的转录，但 Aux/IAA 蛋白在体内的存在期

其他受体

? 

8 
任王多

细胞核
原fJl基因

次级基因

一般较短， 生长素调节的 AuxlIAA 蛋白的降解被认

为是生长素反应的关键部分I35] ， 结构分析表明 Aux/

IAA 蛋白有四个高度保守的结构域，其中结构域 II

与蛋白的稳定性有关， 结构域 I 、 III 和 IV 与二聚

化有关。由于AuxlIAA蛋白中没有专门的 DNA连接

结构域， 一般认为它不是直接与生长素响应基因相

连接，而是通过调节生长素反应因子(ARF)的活性

来间接地发挥调节转录的功能[3飞 ARF是一种 DNA

连接蛋白，它也含有 4 个结构域，竣基端的结构域

I 是 DNA 结合区(DBD) ， 能与生长素响应基因的启

动子中含有 TGTCTC 序列的反应元件(AREs)发生特

异性结合 ， 结构域 II 与转录活化有关，结构域 III

和 IV也与二聚化有关。 由于Aux/IAA蛋臼和ARF在

结构域 III 和 IV 上的保守性， 使它们之间既能形成

同源二聚体(如 Aux/IAA-Aux/IAA，或 ARF-ARF) ，

也能形成异源二聚体(AuxIIAA- ARF) , Leyser 等[37]

认为 Aux/IAA 蛋白的功能在于竞争性地和 ARF结合

形成异源二聚体 ， 从而影响生长素响应基因的转

录 ， 根据这一假设 ， 当没有生长素信号的时候，

AuxlIAA 蛋白是稳定的， 它们能和 ARF 形成异源二

聚体，阻遏 ARF 和 ARE 的结合，抑制生长素响应

基因的转录:当生长素信号存在时， Aux/IAA 蛋白

在泛素介导的蛋白降解作用下丰度下降，同 ARF 结

到11胞膜

细胞质

固 1 生长素信号转导模型

细
胞

生
物

学
杂

志
    

 细
胞

生
物

学
杂

志
    

细
胞

生
物

学
杂

志
    

 细
胞

生
物

学
杂

志
 

 
 

    
  细

胞
生

物
学

杂
志

    
 细

胞
生

物
学

杂
志

    
细

胞
生

物
学

杂
志

    
 细

胞
生

物
学

杂
志

 

 
 

细
胞

生
物

学
杂

志
    

 细
胞

生
物

学
杂

志
    

细
胞

生
物

学
杂

志
    

 细
胞

生
物

学
杂

志
 

 
 

    
  细

胞
生

物
学

杂
志

    
 细

胞
生

物
学

杂
志

    
细

胞
生

物
学

杂
志

    
 细

胞
生

物
学

杂
志

 

 
 

 
细

胞
生

物
学

杂
志

    
 细

胞
生

物
学

杂
志

    
细

胞
生

物
学

杂
志

    
 细

胞
生

物
学

杂
志

 

 
 

    
  细

胞
生

物
学

杂
志

    
 细

胞
生

物
学

杂
志

    
细

胞
生

物
学

杂
志

    
 细

胞
生

物
学

杂
志

 

 
 

 
细

胞
生

物
学

杂
志

    
 细

胞
生

物
学

杂
志

    
细

胞
生

物
学

杂
志

    
 细

胞
生

物
学

杂
志

 

 
 

    
  细

胞
生

物
学

杂
志

    
 细

胞
生

物
学

杂
志

    
细

胞
生

物
学

杂
志

    
 细

胞
生

物
学

杂
志

 

 
 

 
细

胞
生

物
学

杂
志

    
 细

胞
生

物
学

杂
志

    
细

胞
生

物
学

杂
志

    
 细

胞
生

物
学

杂
志

 

 
 

    
  细

胞
生

物
学

杂
志

    
 细

胞
生

物
学

杂
志

    
细

胞
生

物
学

杂
志

    
 细

胞
生

物
学

杂
志



第 2 期 赵普庆等 : 生长素信号转导研究进展 117 

合就减少，所以 ARF 以形成同源二聚体为主，能

和生长素响应基因的 ARE 结合 ， 引起特定基因的转

录。由于拟南芥基因组共编码 25 个 AuxlIAA 蛋白和

23 个 ARF 蛋白 [36] ，不同的 Aux/IAA 蛋白在表达模

式、 半衰期、生长素诱导的降解特性和二聚化亲和

性上各不相同;而类似地，不同的 ARF 在表达模

式。对转录的影响和二聚化亲和性上也有差异，这

在一定程度上解释了生长素响应基因转录调控的复

杂性和生长素反应的多重性，表明生长素信号转导

呈现复杂的网络状(图1)。

4 结束语
近年来，生长素信号转导研究取得较大进展 ，

生长素信号转导级联反应的基本轮廓己经形成， 在

一定程度上揭示了生长素信号的感知 、 传递和调控

特定基因表达的机理。但生长素信号转导的途径还

不完全清楚， 在各种层次上都还有一些问题有待阐

明。在信号感知上，虽然 ABPl 的研究取得较大进

展 ， 己确定它作为受体复合物的组成部分在信号感

知中发挥重要功能，但与其相互作用的组分(如停

泊蛋白等)还有待鉴定。生长素信号的感知有多种

方式 ， 除 ABPl 介导的膜上感知方式外， 可能存在

胞内感知方式， 相应的感知途径和受体需要进一步

分析研究 ; 关于生长素信号在胞内的传递 ， 虽然已

鉴定到一些第二信使，但它们的精确功能尚待阐

明 ， 并且在己知的组分之间还有一些空白，需要从

己知组分出发寻找与之相互作用的下游元件， 以便

信号转导的图象更清晰。关于生长素对基因表达的

调控己取得较大进展， 己基本阐明 SCF 复合体介导

的泛素化降解 AuxlIAA 蛋白的机理及其作用 ， 以及

ARF和 AuxIIAA 蛋白共同作用调节生长素响应基因

转录的机理。 但生长素对泛素化降解的调节机制还

不完全清楚，而泛素化降解是否作用于 AuxlIAA 蛋

白之外的与生长素反应有关的蛋白也有待于阐明 。

最后 ， 生长素信号和其他信号转导途径的相互作用

的进一步研究将有助于最终揭示生长素在植物生长

发育中的功能 。
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Abstract: Auxin signal transducation is a complex net-work system. There might exist other routes for auxin 

perception , besides the well-known ABPl mediated perception pathway on the membrane. T he G protein is 

involved in inducing the transfer of auxin signal in the cell, and the secondary messengers of auxin signaling 

include H飞ATPase， phospholipase A 2' lipid-activated protein kinase, mitogen-activated protein kinase(MAPK) and 

the protein kinase P剧OIND. The degradation of AUX/IAA protein by ubiquitination plays essential role in auxin 

response , and the interaction between ARF and AUXlIAA protein regulates the transcription of auxin-response 

genes. 
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