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高等植物赤霉素生物合成及其关键酶的研究进展
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摘要:近年来 , 随着研究手段和技术的进步 , 赤霉素 (GA)生物合成及其调控研究取得了

较大的进展 。对高等植物赤霉素的生物合成前体的形成及各种赤霉素的衍变途径进行了归纳

和总结 , 并对GA生物合成过程中古巴焦磷酸合酶 、 内根-贝壳杉合成酶 、 内根-贝壳杉烯氧

化酶 、GA20-氧化酶 、 GA 3β-羟化酶等关键酶的研究进展进行了综述 , 特别对目前GA20-氧化

酶 、 GA 3β-羟化酶在赤霉素生物合成中调控机理的研究进展进行了总结。图 1参29
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赤霉素 (GA)广泛存在于植物界 , 在被子植物 、裸子植物 、 蕨类植物 、褐藻和绿藻中都发现有

GA的存在 。到 1998年为止 , 已发现 127种 GA[ 1] 。根据GA分子中碳原子数的不同可分为 20-C赤霉

素和 19-C赤霉素 2种类型。赤霉素影响着高等植物生活史的各个阶段 , 如种子萌发 , 茎的伸长 , 花

器官的诱导和发育以及种子和果实的形成。近年来 , 随着研究手段和技术的进步 , 各种突变体材料的

获得和利用 , 模式植物基因组的解明 , GA生物合成及其调控方面的研究取得了较大的进展。本文对

此作一总结和展望。

1　GA 生物合成途径

1.1　GA生物合成前体的形成

GA生物合成的前体是 牛儿 牛儿基焦磷酸 (GGPP)。植物细胞内的 GGPP 形成途径有 2条:一

条为甲羟戊酸途径 , 另一条为非甲羟戊酸途径 (图 1)[ 2～ 5] 。

在线粒体 、 细胞质和内质网 , GGPP是通过甲羟戊酸途径形成的。乙酰 CoA 和乙酰乙酰 CoA 经过

2步反应形成甲羟戊酸 (MVA), MVA经过加磷酸基团反应和脱羧反应形成异戊烯基焦磷酸 (IPP);

IPP在 IPP异构酶的作用下可逆异构化形成二甲基烯丙基焦磷酸 (DMAPP), 它与一个 IPP 分子在 牛

儿基焦磷酸合酶催化下 , 头尾相连形成C10-中间产物 牛儿基焦磷酸 (GPP), 后者与另一个 IPP 分子

缩合为法呢基焦磷酸 (FPP), 并进一步与第 3个 IPP分子在 牛儿 牛儿基焦磷酸合酶的作用下缩合

为C20-中间产物 GGPP。GGPP形成的另一条途径是通过非甲羟戊酸途径而形成。该途径主要存在于

质体中 , 它与甲羟戊酸途径的不同点在于 IPP 的形成方式不同 。在叶绿体 , IPP 是由丙酮酸在转酮酶



的作用下 , 提供二碳单位给甘油醛-3磷酸而形成 1-脱氧-D-木酮糖-5-磷酸 , 再经分子重排形成 IPP 或

DMAPP。因此该途径也称为甘油醛-3-磷酸/丙酮酸途径
[ 6 ～ 8]

, 但目前还没有直接证据证实合成赤霉素

的 IPP来源于非甲羟戊酸途径[ 9 ,10] 。

1.2　GGPP至 GA12-醛途径

GGPP 在古巴焦磷酸合成酶 (CPS)和内根-贝壳杉烯合成酶 (KS)催化下环化为赤霉素的前身内

根-贝壳杉烯。内根-贝壳杉烯的 C-19的甲基在内根-贝壳杉烯氧化酶催化下不断被氧化 , 分别形成内

根-贝壳杉烯醇 、内根-贝壳杉烯醛和内根-贝壳杉烯酸。内根-贝壳杉烯酸再次分支 , 形成 2种产物 ,

一种是GA12-醛 , 它是 GA的最初产物 (图 1)。

图 1　高等植物GA常见的生物合成途径
Figure 1　General biosynthesis pathway of GAs in higher plants

1.3　GA12-醛途径
从甲羟戊酸转变为GA12-醛的途径在所有植物中都是一样的。从 GA12-醛转变为其他种类 GA途径

则因植物种类而异。一般来说 , 从 GA12-醛开始的反应有一个共同的顺序 , 就是 C-20逐渐氧化 , 以丧

失CO2的方式转变成C19-CA , 然后在 3-β位引入羟基 , 这样形成具有生物活性 C19-GA;若在 2-β位引

入羟基则形成无生物活性的GA。在高等植物中GA氧化常有 3条途径:早期 3-羟基化途径 , 早期 13-

羟基化途径和早期非 3 , 13羟基化途径 (图 1)。

2　赤霉素生物合成中的关键酶

2.1　古巴焦磷酸合酶 (CPS)

该酶过去称为内根-贝壳杉烯合酶 A , 催化环化双萜形成的第一步 , 也是调节GA生物合成途径一
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个重要的酶 , 决定了 GGPP 向GA方向合成。由于它不稳定且对天然的或人工合成的抑制剂很敏感 ,

因此许多分离内根-贝壳杉烯合酶 A的实验难获成功。

利用基因扣除技术 , 从缺乏GA应答反应的拟南芥 Arabidopsis thaliana 畸矮突变体 (gal)中克隆

到了编码 CPS基因的 cDNA , 并在大肠杆菌 Escherichia coli中对其进行了表达和功能鉴定。该基因编

码一个约 82 kD的蛋白 , 含有一个富含丝氨酸和苏氨酸的碱性N末端序列 , 与跨膜有关 , 属于引导序

列[ 11 ,12] 。该基因在拟南芥的快速生长组织和叶的微管中表达较强 。由此可见 , CPS 基因被严格地调

控。拟南芥CPS 的氨基酸序列与豌豆 Pisum salivum ,玉米 Zea mays ,水稻 Oryza sativa 和曙南芥Stevia

rebaudiana 的 CPS基因分别有 52%, 47%, 41%和 51%的同源性[ 12 ,13] 。

2.2　内根-贝壳杉合成酶 (KS)

该酶过去一直称为内根-贝壳杉烯合酶 B , 它和 CPS一样 , 位于前质体 , 也具有引导序列 。拟南

芥和笋瓜 Cucurbita maxima 等植物编码该酶的基因已相继被克隆
[ 14 , 15]

。

克隆的拟南芥KS基因编码一个90 kD的蛋白质 , 基 N-末端有一个引导序列 , 还有一个富含天冬

氨酸残基的DDxxD基元。该基元推测同二价的金属辅基 (如 Mg2+ , Mn2+)与焦磷酸基所形成的复合

体相结合 , 介导焦磷酸基的解离[ 14] 。DDxxD基元也同样在其他的类萜环化酶中存在 , 如蓖麻 Ricinus

communis , 烟草 Nicotiana sylvestris和柠檬Mentha spicata 等类萜环化酶。有意思的是由 GGPP 环化为柯

巴基焦磷酸 (ent-copaly pyrophosphate)的过程没有焦磷酸基的参与 , 因此 CPS 没有 DDxxD基元;但

CPS 和KS都包含一个保守的底物结合位点 YDTAWVAWVP[ 16] 。赤霉菌 Gibberella fujikuroi的贝壳杉烯

合成不是由 CPS 和KS 2个酶分步催化的 , 而是单一的 CPS/KS双功能酶将GGPP直接催化合成为贝壳

杉烯 。这种CPS/KS双功能酶无论在核酸还是在氨基酸水平与植物的 CPS和 KS同源性都较低[ 17] 。

2.3　GA20-氧化酶

GA20-氧化酶是重要的GA生物合成和调控酶 , 属于可溶性的双加氧酶 , 目前大约有 20 ～ 30种的

GA20-氧化酶基因被克隆 。GA20-氧化酶是由小的多基因家族编码 , 其氨基酸序列在不相关的物种中同

源性较低 , 为 50%～ 60%, 而基因家庭成员间有 65%～ 85%的同源性。比较几种植物的 GA20-氧化酶

氨基酸序列发现 , 它们都有一些共同的保守基元 , 如与结合 2-酮戊二酸有关的保守一致序列

NYYPXCQKP , 保守的 H和 D残基 、 LPWKET 基元 (与 GA底物结合有关)[ 18～ 20] 。

GA20-氧化酶底物专一性不强 , 形成GA代谢的 2个或多个平行形成途径。GA20-氧化酶对底物的

亲和力与 C-13 位的羟基化有关 , 这与植物中具有生物活性的 GAs 类型相一致 。南瓜 Cucurbita

moschata ,西方刺瓜Marah macrocarpus , 拟南芥的GA20-氧化酶对 C-13位非羟基化的底物的亲和力高于

羟基化的底物。因此 C-13位非羟基化的GA5是拟南芥茎中赤霉素的主要存在形式
[ 19] 。相反 , 从水稻

茎中克隆的 GA20-氧化酶对 C-13位羟基化的 C20-GAs的亲和力高 , 并且催化 C-13位羟基化 GA53的氧

化比GA12的氧化效率更高 , 因此 GA1 是水稻茎中赤霉素的主要存在形式
[ 21] 。

GA20-氧化酶是严格调控的酶 , 既受反馈调节 , 又受光周期调控。Carrera 等[ 22] 克隆了马铃薯

Solanum tuberosum 3种GA20-氧化酶基因 , 即 StGA20ox1 , StGA20ox2和 StGA20ox3 , 马铃薯的 gal突变

体 (13-羟化步骤被阻断)积累较高GA20-氧化酶转录本 , 外施 GA3 后 , 3种酶表达在马铃薯 gal 突变

体内大幅度减少;GA 合成的抑制剂处理野生型马铃薯 , 增加StGA20oxl和 StGA20ox3的转录丰度 , 说

明负反馈机制调控 GA20-氧化酶基因的表达。GA20-氧化酶也受光周期调控 , 如当拟南芥和菠菜

Spinacia oleracea 从短日照转到长日照下 , 体内GA20-氧化酶活性增加
[ 19 ,20]

。

2.4　GA 3β-羟化酶

GA 3β-羟化酶作用位点是 GA20至 GA1 和GA9 至GA4 , 很可能是多基因家族编码 。拟南芥 、 烟草 、

南瓜和豌豆等GA 3β-羟化酶基因已经被克隆和鉴定 。GA 3β-羟化酶在不同植物中同源性不是很高 , 如

南瓜的 GA 3β-羟化酶的氨基酸残基序列与烟草 、豌豆和拟南芥相比分别具有 40%, 39%和 36%的同

源性
[ 23～ 26]

。

同GA 20-氧化酶相类似 , GA 3β-羟化酶对催化底物的偏好性似乎与 C-13位羟基化有关 。如南瓜

GA 3β-羟化酶能使多种GAs的C-3位羟基化 , 其氧化作用不依赖于C-7和G-20的氧化状态 , 而与C-13

位的羟基化有一定的关联[ 24] ;与拟南芥和豌豆的 3β-羟化酶相比 , 重组的南瓜 3β-羟化酶催化 C-13位
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非羟基化的GA9 比羟基化的GA20更为有效
[ 23～ 25] 。

3β-羟化酶中有多处氨基酸是保守的 , 如烟草的GA 3β-羟化酶 (Nty)的 132 ～ 138位 (Met-Trp-X-

Glu-Gly-Phe-Thr)区保守 , 229位和286位的组氨酸残基及 231位天冬氨酸残基与离子结合有关 , 是完

全保守的 。212位和 220位氨基酸区是辅因子 2-酮戊二酸的结合区 , 也高度保守;Nty 在烟草的茎尖 、

花 、 根和幼嫩的节间高水平表达 , 但不在叶子和种子高水平表达。原位杂交和组织化学分析揭示Nty

的表达局限于各种器官活跃分裂和延长的细胞 , 如茎尖分生区 、花药的绒毡层和花粉粒及根尖[ 26] 。

该酶也是严格调控的酶 , 受反馈调节和光周期调控 , 如 ga4突变体莲座叶 3β-羟化酶基因的转录

远高于野生型 , 但用 GA3 处理 , 能在8 h内减少其含量[ 23] , 表明 3β-羟化反应受反馈机制的调节 。另

外 , 3β-羟化酶基因的表达还与红光有一定的相关性 , 如在需光萌发的莴苣 Lacluca sativa 种子暴露在

红光下 , 种子内的GA 3β-羟化酶基因的 mRNA丰度增加
[ 27]

。

3　问题与展望

最近 , 有关 GA生物合成过程及其关键酶在草本植物上的研究已取得了很大的进展 , 在木本植物

上 , 关于GA对植物生长发育影响机理的研究也已经突破了其作为生长调节剂对植物生长形态调控的

研究水平 , 进入了GA生物合成和调控的分子机理研究层次 , 如草莓 Pseudochromis porphyreus 和苹果

Malus pumila等 GA生物合成酶-20-氧化酶基因已相继被克隆 , 其表达模式也已经阐明[ 18 , 28] 。

可以预见 , GA合成及其调控的研究将在以下几个方面取得突破:通过 GA合成酶的结构和功能

研究 , 获得各种酶专一的抗体;利用原位杂交 、 酶联免疫技术精确确定 GA合成酶的细胞和亚细胞位

置;利用模式植物从转录和翻译水平深入地研究GA合成的调控 , 发现更多的酶基因顺式调控元件和

反式调控因子 , 特别是反式调控因子的研究会有大的突破。许多未知的 GA单加氧酶基因的克隆鉴定

和信号传导的阐明将是最富有挑战性的研究 。

在实际应用中 , 通过转基因植物改变单一基因的表达来调节 GAs的合成水平有望成为可能 , 这

种技术也可以取代原有的化学生长调节剂调控方法。此外 , 还可以利用这种技术改变 GA 生物合成途

径中酶的丰度 , 以确定这种酶在该合成途径中的作用。例如严远鑫等[ 29]通过水稻 GA 20-氧化酶基因

的正义和反义转化 , 导致了转基因水稻的茎秆增高和矮化 , 从而证明该酶的活性是此发育过程的限速

步骤。但是由于 GA生物合成调控在分子水平上的研究还不够深入 , GA 信号传导机制尚需详细阐明 ,

因此目前这种技术在农作物改良方面的应用还十分有限。
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Research progress of gibberellin biosynthesis and its key

enzymes in higher plants

ZHOU Ming-bing , TANG Ding-qin

(Key Lab for Modern Silvicultural Technology of Zhejiang Province , Zhejiang Forestry College , Linan 311300 ,

Zhejiang , China)

Abstract:In recent years , with the development of research methods and technology , great progresses have been

made in the study of gibberellins biosynthesis and its mechanism of regulation.The formation of precursor of

gibberellin biosynthesis and evolution of various gibberellins were included.The research progress in the key

enzymes such as copalyl pyrophosphate synthase , ent-kaurene synthase , GA20-oxidase , GA3-hydroxylase were

summarized.The research progress in the regulation mechanism of GA 20-oxidase , GA 3-hydroxylase in the process

of gibberellins biosynthesis was summarized especially.[Ch , 1 fig.29 ref.]
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