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摘要!

G@HEIGG

基因家族能够在生长素诱导的早期做出响应! 是生长素早期应答的
'

类基因家族之一%

G-J

则是一

类调控生长素响应基因表达的转录因子!

G@HEIGG

就是通过其响应元件与
G-J

特异性结合! 从而调节生长素早期应

答基因的转录功能% 介绍了
G@HEIGG

的结构特征& 调控机制以及生物学功能% 植物
G@HEIGG

基因是由
$

个保守结构

域组成的$ 结构域
!

!

"

!

#

和
$

% 结构域
!

主要负责
G@HEIGG

蛋白的阻遏作用! 结构域
"

因为含有一段亮氨酸基

序! 负责
G@HEIGG

蛋白的快速降解! 而结构域
#

和
$

则介导
G@HEIGG

蛋白与
G-J

蛋白形成同源或异源二聚体% 在生

长素信号转导过程中!

G@HEIGG

主要通过与生长素响应因子
G-J

结合! 促进早期基因转录! 从而调节下游基因的表

达%

G@HEIGG

基因因其种类不同在不同的组织和器官中的表达是有特异性的! 同时通过
G@HEIGG

突变体的研究表明$

不同的
G@HEIGG

还具有各自独特的功能% 不论是由于时间和空间表达上的不同! 还是由于其基因的启动子对生长素

响应因子的亲合性差异都能产生这些功能特异性% 而植物激素和外界环境因子对发挥
G@HEIGG

功能也具有重要的调

控作用% 参
$'

关键词! 生物化学与分子生物学' 生长素原初响应基因
G@HEIGG

' 基因功能' 调控机制' 综述
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生长素参加植物生长发育的许多过程! 调控很多生理反应! 在植物的整个生命周期中都发挥着调控

作用! 比如根和茎的发育以及生长" 维管束组织的形成和分化发育" 器官的衰老以及植物的向地和向光

反应等# 生长素可以直接作用于细胞膜或胞内组分! 从而影响一些细胞反应$如细胞扩大和极性形成

等%! 也可以间接调控基因的表达&

#!!

'

( 植物对生长素的响应是比较复杂的( 研究生长素的反应机制! 对

深入认识植物生长发育的生理过程有着至关重要的意义( 生长素信号转导途径并不是单一的! 先通过信

号识别! 然后调控下游生长素相关基因的表达! 最后植物表现出生理反应&

5

'

( 目前! 认为与生长素信号

转导相关的
5

类主要蛋白组分是) 生长素
6

吲哚乙酸蛋白$

/78(*6(*9):,"/-,'(- /-(90 ;2)',(*0

!

<786=<<0

%!

生长素响应因子$

/78(* 2,0;)*0, >/-')20

!

<?@0

%和
AB@

复合体$

ACDE"BFGE"@"H)8

%

&

%!I

'

( 郑炳松等 &

J!K

'也对

山核桃
!"#$" %"&'"$()*+*

生长素响应因子$

<?@0

%以及
D=D

水通道蛋白做过详实的研究! 并取得一定进

展( 而关于
<786=<<0

的研究最近也都是比较热门的! 由于近几年的资料比较新! 不能完全检索到! 本

文根据
!&E!

年以前的研究进展对植物生长素原初响应基因的结构特征! 在生长素信号传导过程中的功

能以及调控机制等方面的研究进展进行介绍(

E

植物生长素原初响应基因的结构特征

<786=<<

蛋白是调节生长素基因表达的转录因子! 编码一个典型的生长素诱导表达的组织或发育阶

段特异性的基因家族(

<786=<<

的启动子元件能和生长素响应因子
<?@

特异结合形成二聚体! 然后激活

或者抑制基因的表达(

<786=<<

在植物体中存在一大类复杂的基因家族! 许多科学家在拟南芥
,#"-+./0!

*+* &'"1+")"

! 水稻
2#$3" *"&+4"

! 番茄
5/1")67 1$%/0(#*+%67

! 黄瓜
!6%67+* *"&+46*

! 杨树
8/0616* &#+!

%'/%"#0"

! 高粱
5/#9'67 4619"#(

和玉米
:(" 7"$*

等植物中分别发现了
5%

!

5E

!

!I

!

!K

!

5$

!

!$

和
5E

个

<786=<<

基因家族成员&

E&!E%

'

! 并分别对
<786=<<

基因家族成员的结构特征进行了对比和进化树分析! 如

拟南芥
,&;,,*

和杨树
8/0&#;,,*

&

E&

'

! 番茄
51;,,*

和玉米
:7;,,*

! 玉米
:7;,,*

和水稻
2*;,,*

! 拟南芥

,&;,,*

和玉米
:7;,,*

&

E!

'

! 水稻
2*;,,*

和杨树
8/0&#;,,*

&

E5!E%

'以及拟南芥
,&;,,*

和番茄
51;,,*

&

EE

'

(

这一大类蛋白是生长素快速诱导的半衰期很短的核蛋白! 有
%

个保守结构域) 结构域
!

!

"

!

#

和

$

&

%

'

( 其中结构域
!

能起到阻遏作用! 如果该区域要发挥该作用就需要和激活子的启动子区相邻! 如果

这
!

个区域相距太远! 则不能发挥其作用* 结构域
"

有一个特异序列! 该序列含有
E5

个氨基酸! 能构

成
E

个降解单元! 是
<786=<<

蛋白家族中的保守序列! 对生长素的信号转导是必需的! 如果该区域发生

突变! 然后
<786=<<

基因被超表达! 那么可以观察到这些都恢复了显性或半显性的发育特性&

E$

'

* 结构域

#

和
$

是与生长素响应因子$

/78(* 2,0;)*0, >/-')2L <?@

%相结合的部位&

$

'

( 这
!

个结构域具有
<?@0

蛋白

的
BMN0

的同源结构域! 主要负责
<786=<<

蛋白自身的二聚化和多聚化以及
<786=<<

蛋白与
<?@0

形成

二聚体! 从而抑制生长素反应基因的转录&

EI

'

(

通过
<786=<<

蛋白质的结构特征分析! 发现在
5%

个拟南芥
,&=<<0

家族中!

,&;,,E$

!

,&;,,!&

和

,&;,,5&

缺失结构域
"

! 而
,&;,,!K

!

,&;,,55

和
,&;,,5%

只含有结构域
#

和
$

! 并且
,&;,,5!

只有结

构域
#

! 剩余的
,&;,,

都有
%

个完整的结构域&

E!

'

(

!I

个番茄
51=<<0

中!

51;,,E5

!

51;,,EI

和
51;,,!&

缺少结构域
!

和
"

! 其余
51;,,

都含有典型的
%

个结构域 &

EE

'

( 而在水稻中! 只有
2*;,,K

!

2*;,,!&

!

2*;,,!O

和
2*;,,!K

含有
!

个结构域! 大部分含有
%

个完整的保守结构域&

E5

'

( 玉米的
5E

个
:7=<<0

基

本上都有
%

个结构域! 但是
:7;,,5

!

:7;,,!!

和
:7;,,5E

不含有结构域
$

&

E!

'

( 除了
!*;,,J

缺少结构

域
!

!

!*;,,!!

和
!*;,,!%

不含有结构域
#

! 黄瓜的其他
!I

个
!*=<<0

都有完整的
%

个保守结构域&

EJ

'

(

通过进化树分析结果表明) 拟南芥和水稻
I$

个
=<<

蛋白分为
!

组! 并且每组有
5

个亚类&

E%

'

( 拟南

芥+ 水稻" 玉米和番茄的
E!!

个
=<<

蛋白序列分为
5

组! 即
<

!

P

!

B

等
5

组( 分别有
I$

!

%I

和
I

个

=<<

蛋白( 并且
<

组又分为
I

个亚类!

P

组分为
5

个亚类! 总共有
!E

个姊妹对! 并且
<!

!

<$

!

<I

!

PE

!

P!

和
P5

都存在这
%

种
=<<

基因&

EE!E5

'

( 这些研究表明不论是同一物种还是不同物种的
<786=<<

成员

都具有一定的同源性(

5E%
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植物生长素原初响应基因的生物学功能

生长素是一种重要的植物激素! 在植物的整个生长发育过程中有着十分重要的作用! 主要包括向地

性和向光性的形成! 细胞伸长" 分裂! 根毛发育! 维管组织的发育等#

"

$

% 作为一类转录抑制因子!

#$%&

'##

基因所编码的蛋白在植物生长发育过程中也是至关重要的%

有研究表明&

#$%&'##

基因所编码的蛋白主要作用于生长素信号转导途径% 当生长素与其受体结合

之后! 会激活一些转录因子进入细胞核! 来促进基因表达#

(

$

% 该基因编码的蛋白质半衰期一般很短! 但

有些蛋白的半衰期则较长! 如
!"")*

的半衰期长达
+, -./

#

)0

$

%

#$%1'##

基因可分为
"

类& 一类属于早期

生长素反应基因! 其转录能受生长素快速诱导上调' 而另一类被称为后期响应基因! 根据
!""2

和
!!

""23

的转录分析我们可以知道! 生长素诱导的基因表达具有不同的空间表达模式和特征! 一些基因能

在几分钟内诱导表达!

" 4

后便回到基态水平! 但是
!""*

和
!""+

等基因需要依赖新蛋白质的合成! 诱

导表达的速度较慢#

2+526

$

% 目前研究表明& 生长素信号传导过程与
#$%1'##

蛋白降解和
#78

蛋白的激活

是有关联的% 当生长素浓度较低时!

#78

与
#$%79:

元件结合并能被未结合靶
;<#

的转录抑制子联合

而起抑制作用%

#$%1'##

蛋白或者非激活子
#78

蛋白则可能影响这种抑制作用! 因为它们都含有
=>;:

并且容易互相产生作用% 而当生长素水平升高时!

#$%1'##

蛋白通过泛素
1

蛋白酶体途径而被降解! 抑制

子被分裂! 使与靶
;<#

结合的
#78

来激活转录! 从而调节下游基因的表达! 引起一系列与生长素相关

的应答反应! 继而表现出生理功能% 并且这种激活作用可以通过和未结合
;<#

的
#78

或者
#$%1'##

激

活子结合而加强#

",!""? 3

$

%

植物中
#$%1'##

家族成员较多! 因此!

#$%1'##

的表达特征也比较复杂%

#$%1'##

家族在拟南芥中

已分离的成员大多与侧根的生长发育有关! 如
"#!""!

!

"#!""23

!

"#!"""+

!

"#!""26

等#

"!!"0

$

' 在玉米

中!

$%!"""

!

$%!""0

!

$%!""*

!

$%!"""2

!

$%!""""

!

$%!"""+

和
$%!"""6

在根系! 叶芽及种子中

都有表达' 而
$%!""2*

和
$%!""26

仅在根系中有表达'

$%!""!

!

$%!""2!

和
$%!""!2

仅在叶芽中有

表达'

$%!"""3

和
$%!"""(

仅在种子中有表达' 并且在幼苗中也检测到
$%!""0

!

$%!""*

!

$%!"""*

和
$%!"""+

#

"(?2"

$

%

在番茄中!

&'!"""

!

&'!""2"

!

&'!""2!

!

&'!""20

!

&'!""2(

!

&'!""",

和
&'!"""0

的功能相似! 在

根的发育过程中都有明显表达! 其中
&'!""2(

和
&'!""",

在根系发育中表达最高' 在茎中明显表达的主

要有
&'!""3

!

&'!""0

!

&'!""(

!

&'!""2*

!

&'!"""2

以及
&'!"""(

' 而
&'!""2

!

&'!""*

!

&'!""26

和
&'!!

"""3

在叶发育中有明显表达' 另外!

&'!""26

仅在叶片和根系中表达! 而
&'!"""3

仅在叶片和茎中表

达#

22

$

%

在杨树中!

()*#+!""!@2"!@(

是与
"#!""2"3

相似的
()*#+!""!

的
(

个子群!

()*#+!""!@"

在茎中的表

达要比在根中的表达水平高! 并且
()*#+!""!@"

在发展中木质部的表达水平最高'

()*#+!""!@2

和
()*#+!!

""!@"

在形成层和木质部中有显著表达! 并且在新发芽的幼苗中也有较高表达'

()*#+!""!@(

在休眠芽和

叶中有明显表达' 而
()*#+!""!@3

与其他
()*#+!""!

不同! 它在雌雄花序中明显表达! 尤其是在花芽中

表达最高'

"#!""2(

的同源基因
()*#+!""2(@2

在木质部中表达' 而
()*#+!""2(@!

和
()*#+!""2(@3

只在幼

叶中表达'

"#!"""(

同源基因
()*#+!"""(@2

和
()*#+!"""(@"

在顶端分生组织" 幼叶" 成熟叶" 雄花序以

及花芽中都有显著表达! 但在幼叶中有最高表达#

"*?2,

$

%

尽管
#$%1'##

家族成员众多! 但其中成员的突变也是能够造成明显的表型变化的% 比如在拟南芥中

"#!""2"

的突变特异的影响胚的发育!

,--2"1./'"2

突变体的胚胎缺少根系 #

"+

$

! 而
,--*1-0+""2

和
,--2*1

-0+!"2

突变体能够在分生组织改变基因的表达形式#

"6

$

! 同样的!

#$%1'##

蛋白能够控制叶序的表型! 如

,--2+"2

突变体的种子经常会出现子叶融合% 有一些突变体只有较短的下胚轴! 并且有一些还能引起叶

片卷曲! 这说明
#$%1'##

蛋白能够调节许多正在生长组织里的细胞增大#

!,

$

'

,--*1-0+""2

!

,--2311'+2"2

和

,--2*1-0+!"2

这些突变体的根毛比较短! 包含
,--261%12"

突变体在内的这些突变体的根和嫩枝向地性都

更加明显! 并且
,--261%12"

突变体在向光性方面有缺陷#

!2!!"? "6

$

% 而多突变也能一起互相作用! 改变侧根

和花絮分支数量! 说明
#$%1'##

能够在中柱鞘中对侧根最初形成和侧根分生组织的细胞分裂进行调控%

不同的
#$%1'##

基因突变对同样的生长素响应是不同的! 如
,--!1134"""

!

,--(11342"2

!

,--*1-0+""2

和
,--2*1

司马晓娇等& 植物生长素原初响应基因
#$%1'##
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!"#'!#

突变体的种子和野生型相比有较短的下胚轴! 而
$%!#(!#

突变体的下胚轴却比野生型长 "

!()''"'%

#

$

$!!#*+!"&'!#

突变体更够增强顶端优势% 而
$%%#%+'(&#!#

和
)%%!(!#

突变体却减弱花芽枝条的顶端优势"

'$

#

&

另外%

$%%'+'*+!!!

%

$,%#%+'(&#!#

和
$%%!(!#

突变体和野生型相比有较少的侧根% 但是
$%%#*+%"&'!#

却有更

多的侧根"

'!

#

'

-./--#!

的一个突变体(

01(

)和拟南芥
-23$

的一个突变株的表型相似% 都是在胚胎发育期

间不能够形成根分生组织%

$!!#!+01(

突变株中% 导致
4--#!

蛋白稳定性上升% 是一种功能获得性突变%

而在
!&5$+67

突变株中%

,-.$

蛋白丧失了功能% 表明
8.4--#!+-23$

之间特异性结合影响根部的发育"

'/

#

'

这些研究都表明* 不同的
,01+2,,

基因具有各自独特的功能+ 这些功能各不相同% 说明这些既可以是因

为该基因的启动子与生长素响应因子的亲合性差异% 也可以来自在时间和空间表达上的不同'

'

植物生长素原初响应基因的调控机制

目前的研究表明% 人们对于
,01+2,,

调控机制的了解主要是对拟南芥, 杨树等模式植物突变体进行

研究+ 有研究表明* 植物生长激素和外界环境因子对
,01+2,,

功能的发挥具有重要的调节作用"

'*

#

+

345!

607

等"

'*

#研究表明% 黑暗环境下生长的拟南芥幼苗有比较长的下胚轴% 未生长开的子叶以及有一个顶

钩% 而在光照条件下% 幼苗的下胚轴较短% 顶钩开放% 子叶膨胀并开始有真正的叶子形成+

847

等研究

表明% 在光照条件下%

-.4--'

突变体幼苗有较短的下胚轴% 而在黑暗条件下% 突变体幼苗有更加明显

的特性% 包括较短的下胚轴% 膨胀的子叶等% 这说明该基因是一种光诱导基因+ 而玉米的
'#

个
,01+2!

,,

基因能受光信号传导和非生物胁迫的诱导"

'("%&

#

+ 高粱的
904--#

在盐胁迫和干旱条件下受到诱导% 在

叶和根部组织表达是不一样的"

%#

#

+

植物激素诱导许多
,01+2,,

基因产生快速并且特定的表达+ 如拟南芥中
-.4--'

能够被细胞分裂素

诱导"

'(

#

& 水稻中
:'4--#

能在所以的组织和器官中被各种生长激素如
2,,

%

!)%!9

等诱导 "

%!

#

&

904--#

%

高粱中的
#

个
,01+2,,

基因% 能够受
2,,

和油菜素类固醇的高度诱导"

%#

#

+ 黄瓜
;'4--!

%

;'4--$

%

;'4!

--*

%

;'4--#!

%

;'4--#$

%

;'4--#/

%

;'4--#(

%

;'4--!&

%

;'4--!#

%

;'4--!!

和
;'4--!*

等受到植物

生长激素的诱导% 而
;'4--#

%

;'4--'

%

;'4--/

%

;'4--(

%

;'4--#&

%

;'4--##

%

;'4--!%

%

;'4--!$

%

;'4--!/

%

;'4--!(

和
;'4--!:

等则受到植物生长激素的抑制"

%'

#

+

%

展望

植物生长素原初响应基因(

,01+2,,

)在植物整个生长发育过程中% 例如根, 茎, 叶到花, 果实的生

长发育% 不管是在双子叶植物还是单子叶植物中都起着重要的作用+ 截至目前% 人们对
,01+2,,

家族的

研究在一步步深入发展% 但是它们每个成员之间的相互关系, 功能是不是存在交互作用以及它们的调控

机制我们都还不太清楚% 还需要进一步的探讨+ 因此% 了解
,01+2,,

家族基因的表达调控% 并且和他们

在植物生长发育过程中的生物学功能相互联系起来是揭示
,01+2,,

家族的必然途径+ 只有完全了解

,01+2,,

家族基因的调控机制我们才能更好地研究其生物学功能+

$
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