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摘  要 Aux/IAA (auxin/indole-3-acetic acid)作为生长素早期响应基因，其蛋白产物能够特异性结合生长素响应因子(auxin 

response factor, ARF)，进而调控生长素响应基因的表达，在整个植物生长素信号转导过程中具有重要作用。本文全面阐述了

Aux/IAA 基因的结构、作用机制及在不同植物中的功能等方面的研究进展。随着不同植物中 Aux/IAA 基因家族的克隆，其生

理功能和对植物生长发育的调控机制将更加清晰，从而为从基因水平实现物种改良奠定基础。 
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Abstract  Aux/IAA genes, classified as early auxin response genes, are predicted to encode proteins that can modulate 

expression of auxin-response genes by interacting with auxin response factors (ARFs), thus play a central role in cellular transduction 

of the auxin signal. This paper introduces the progress of the structure, mechanism of action and the function of the Aux/IAA gene 

family. The physiologic function and regulation mechanism on plants growth and development would be clearer according to the 

genes cloning of Aux/IAA gene family in difference plants, and would lay a foundation for further genetic improvement. 
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研究背景 

生长素作为最早发现并且一直被广泛研究的

一类植物激素，在生长发育众多阶段都发挥重要作

用，包括影响植株胚胎发生、根系发生和伸长、维

管组织分化、侧枝和花器官形成、果实发育、顶端

优势和向性运动等 (Hagen and Guilfoyle, 2002; 

Friml, 2003)。生长素之所以能够对植物产生如此大

的影响，是由于它不仅可以直接作用于细胞膜而引

起细胞的快速反应，而且还能够在分子水平上特异

性地调控基因表达(Theologis, 1986; Guilfoyle et al., 

1998)。在生长素信号传导过程中, 至少有 Aux/IAA 

(auxin/indole-3-acetic acid)、SAUR (small auxin-up 

RNA)与 GH3 (Gretchen Hagen 3)三类基因家族能够

在极短的时间内响应生长素诱导，这些基因即被称

为生长素早期响应基因(Guilfoyle et al., 1998)。其中

Aux/IAA 基因的蛋白产物及其作用机理是目前为止

研究的较为清楚的。本文综合国内外最新研究成

果，从 Aux/IAA 基因结构、作用机制及在植物中研

究进展进行全面介绍，以便深入挖掘其应用价值，

并为物种改良奠定理论基础。 

1 Aux/IAA 基因的结构特征 

1982 年 Walker J C 和 Key J L 首次在大豆上

分离得到 Aux/IAA 基因，并将其称为能够快速响应

生长素诱导的一类基因。之后在豌豆(Yamamoto et 

al., 1992)、拟南芥(Abel and Theologis, 1995)、烟草

(Dargeviciute et al., 1998)、棉花(Suo et al., 2004)、番

收稿日期：2013 年 08 月 10 日 

接受日期：2013 年 08 月 13 日 

发表日期：2013 年 11 月 12 日 

基金项目：本研究由山东省临沂市农技推广补助项目资助 



 
 
 

张士云: 生长素早期响应基因 Aux/IAA 的研究进展 

1212 

茄(Wang et al., 2005)、马铃薯(Kloosterman et al., 

2006)、杨树(董秀春等, 2007)、水稻(Song et al., 

2009)、草莓(Liu et al., 2011)和苹果(Devoghalaere et 

al., 2012)等植物中也克隆到了该基因，并进行了相

关的研究。但在细菌、动物和真菌中尚没有发现这

类基因，因此可能为植物所特有。 

典型的 Aux/IAA 蛋白具有四个保守结构域，分

别称为 Domain I、II、III 和 IV，如图 1 所示。Domain 

I、II 位于氨基端(N 端)，而 Domain III 和 IV 位于羧

基端(C 端)。研究表明，四个保守的结构域都具有

一定的功能，Domains I 具有一个与乙烯响应因子

相关的两亲性基序 LXLXLX，能够与共阻遏物结

合，是 Aux/IAA 蛋白的转录抑制功能所必需的区域

(Tiwari et al., 2001; 2004; Szemenyei et al., 2008)。

Domains II 是 Aux/IAA 蛋白被泛素化降解的靶位

点，其核心序列为 VGWPP，该区域的显性突变会

使 Aux/IAA 蛋白不能够进入泛素化途径而导致稳

定性增强(Zenser et al., 2001, 2003; Kepinski and 

Leyser, 2004; 2005)。Domains III 和 IV 是与生长素

响应基因转录因子 ARF (auxin response factor)结合

的部位，其二级结构能够折叠成一个螺旋-转角-螺

旋(βαα)，合成的多肽能够在体外进行折叠和二聚化

(Morgan et al., 1999)。Domains IV 也可能有助于二

聚化。在 Domains II 和 Domains IV 一般还存在两

个核定位信号 NLS (nuclear localization signal) (Kim 

et al., 1997)。此外，在 Domain I 和 II 之间还有一个

光敏色素 A 的磷酸化作用位点，因此推测 Aux/IAA

蛋白可以通过光敏色素 A 的磷酸化作用介导生长

素与光信号通路(Colón-Carmona et al., 2000)。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 1 Aux/IAA 基因编码的蛋白结构示意图 (董秀春, 2008) 
Figure 1 Structure Model for Proteins Encoded by Aux/IAA 
genes (Dong, 2008) 

2 Aux/IAA 基因的作用机制 

生长素信号转导包括信号感知、生长素响应基

因的表达以及最终在特定植物组织部位表现出相

应的生理反应等一系列过程(Guilfoyle et al., 1998; 

Santner and Estelle, 2009; Chapman and Estelle, 

2009)。近几年来，关于生长素信号转导的研究已经

取得突破性进展，有关生长素信号转导中各个元件

的功能和作用也有了更加深入的认识。 

其中，细胞内响应生长素转录的主要有两个大

的转录因子家族，分别是 Aux/IAA 蛋白家族和生长

素转录因子 ARF。ARF 是一类具有 DNA 结合域的

转录因子，是调节生长素应答反应，控制基因表达

的直接分子。它可以结合到特定基因启动子区域的

生长素反应元件 AuxRE (auxin response element)而

激活或者抑制生长素响应基因的表达(Ulmasov et 

al., 1999)。迄今为止，在拟南芥中共发现有 23 个

ARFs，其中大多数促进生长素响应基因的表达，也

有一些抑制基因表达，这主要取决于 ARF 蛋白中

间保守域的特性(Tiwari et al., 2003)。研究表明，

ARF 的 C 末端结构域 CTD (C-terminal domain)与

Aux/IAA 蛋白的 Domains III 和 IV 高度同源，二者

通过这两个区域形成二聚体，进而调控生长素响应

基因的转录(Tiwari et al., 2003)。由此可见，生长素

早期响应基因在整个生长素信号转导通路中发挥

重要作用。 

Aux/IAA 基因编码一种 18-35 kD 的短命蛋白，

大部分 Aux/IAA 蛋白的半衰期极短(Reed, 2001)，

他们的降解依赖于生长素及其细胞内的受体 TIR1 

(transport inhibitor response1)。研究表明，TIR1 是

一类 F-box 蛋白家族，其与拟南芥中 Skp1 蛋白质

类似物 ASK1 和 ASK2 及 Cullin (拟南芥中称为

AtCul1) 可以形成  SCF
TIR1 复合体 (Gray et al., 

2001)。SCF 复合体是一种非常重要的 E3 泛素连接

酶，生长素就是通过 SCF
TIR1 介导的泛素—蛋白酶

体系统来实现对 Aux/IAA蛋白的降解(Dharmasiri et 

al., 2005)。 

研究表明，Aux/IAA 蛋白的快速降解对于生

长素的信号转导过程是必需的 (Worley et al., 

2000)，生长素的存在可以促进 Aux/IAA 蛋白的降

解。对 TIR1 的结构研究揭示，位于 TIR1 LRR 

(leucine-rich-repeats)区域上的一个疏水腔既能结合

生长素，又能结合 Aux/IAA Domain II (Tan et al., 

2007)。当细胞内生长素浓度较低时；Aux/IAA 蛋白

通过与 ARF 结合而抑制 ARF 对下游生长素响应基

因的调控；当细胞内生长素浓度较高时，生长素通

过其侧链的梭基端与 TIRI 分子基部的 LRR 结合，

进而促进 Aux/IAA蛋白的Domains II直接结合到生

长素的上方，形成 SCF
TIR1

-Auxin-Aux/lAA 复合体。

处于该复合体中的 Aux/IAA蛋白在泛素活化酶 E1、

泛素结合酶 E2 及泛素连接酶 E3 酶的作用下被蛋白

质列解体所降解。Aux/IAA 蛋白对 ARF 的抑制作

用随之解除，使其重新启动对下游基因(包括生长素

早期响应基因)的调控(Tan et al., 2007)，如图2所示。 
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早期研究表明 Domain I在 Aux/IAA 的转录抑制

过程中是必需的，但是其作用机制并不十分清楚

(Tiwari et al., 2004)。现在已经发现一些蛋白质如

PICKLE 和 TOPLESS 分别与拟南芥 Aux/IAA 蛋白

SLR/IAA14 和 BDL/IAA12 的 Domain I 结合，然后

作为共阻遏物Corepressor (CoRep)抑制 ARF的转录

功能(Fukaki et al., 2006; Szemenyei et al., 2008)。但

是，由于 每个相 关的蛋 白都是 一个大 家族

(TIR1/AFBs 6 个, Aux/IAAs 29 个, ARFs 23 个, 

TPL/TOPLESS 5 个)，对于不同家族成员之间相互

作用的特异性仍需深入研究。    

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 2 细胞内的生长素信号传导过程 (Chapman and Estellem, 

2009) 

Figure 2 Process of Auxin intracellular signal transduction 

(Chapman and Estelle, 2009) 

3 Aux/IAA 基因的功能 

Aux/IAA 基因属于多基因家族。目前在拟南芥

中已发现有 29 个成员(Liscum and Reed, 2002)，在

水稻和玉米中均有 31 个成员(Song et al., 2009; 

Wang et al., 2010a)，杨树中有 35个成员(Kalluri et al., 

2007)，高粱、番茄和草莓中有 26 个(Audran-Delalande 

et al., 2012; Devoghalaere et al., 2012; Wang et al., 

2010b)，棉花中有 10 个(索金凤等, 2004; 韩晓勇, 

2010)，黄瓜中有 28 个(王垒等, 2011)，马铃薯中有

27 个(Wu et al., 2012)，苹果中 40 个(Devoghalaere et 

al., 2012)。 

    目前，对 Aux/IAA 基因功能的研究主要是通过

拟南芥功能获得突变体，它们都是 Aux/IAA 蛋白

Domain II 核心区(VGWPP)的某个氨基酸发生了改

变，导致突变体产生诸多生长素相关的异常表型，

包括影响根和下胚轴的发育和向光性，以及植株和

叶片的形态建成。例如 AXR2/IAA7 的显性突变体

axr2 (auxin resistance 2)出现严重的矮化、根的向地

性和茎的背地性缺失、下胚轴变短和无根毛，进一

步研究表明该突变体下胚轴和花薹的表皮细胞的

长度变短、细胞数目减少(Timpte et al., 1992; 1994)；

通过对 axr2-1 突变体进行诱变处理，得到 AXR2/IAA7

的两个功能缺失突变体 axr2-1-r3 和 axr2-1r4，它们

分别为 AXR2/IAA7 蛋白 Domain III 和 Domain I 的

某个氨基酸发生改变，二者表型相似并且介于突变

体 axr2-1 与野生型之间 (Nagpal et al., 2000)；

SHY2/IAA3 的突变体 shy2 (short hypocotyl 2)的下胚

轴变短、侧根减少、根向地性减弱、叶片向上卷曲，

并且黑暗条件下能够形成叶片(Kim et al., 1998; 

Tian and Reed, 1999; Tian et al., 2002)；SLR/IAA14

的突变体 slr-1 (solitary root 1)没有侧根，根毛较少，

根与下胚轴的向地性异常(Fukaki et al., 2002)；

AXR5/IAA1 突变体 axr5-1 侧根减少，根、下胚轴向

地性和茎的向光性减弱，植株顶端优势丧失，莲座

叶变小，种子数量减少等，突变体中检测到多种生

长素早期响应基因表达水平降低；构建 axr5-1tir1-1

双突变体，抗生长素表型比 axr5-1 单突变体更加明

显，表明 Aux/IAA 蛋白和 TIR1 各自影响生长素的

响应；MSG2/IAA19 的突变体 msg2 的下胚轴完全失

去向地性(Tatematsu et al., 1999)；IAA28 突变体

iaa28-1 侧根减少，花薹变短，此外，IAA28 基因具

有高度的组织表达特异性，只在根和花薹中显著表

达，与突变体表型相一致；AXR3/IAA17 的半显性突

变体 axr3-1 根系变短，侧根增多，顶端优势增强

(Leyser et al., 1996)。拟南芥突变体研究表明，

Aux/IAA 基因的功能具有特异性，在植株不同组织

部位对生长素的响应不同，既可能有促进作用，也

可能具有抑制作用；并且大部分突变体产生诸多抗

生长素的表型，如侧根减少、根的向地性减弱、顶

端优势丧失、叶片变小及种子减少等，这与对应

Aux/IAA蛋白稳定性增强而导致对生长素响应减弱

相一致；个别突变体则出现一些对生长素敏感的表

型，如侧根增多，顶端优势增强等，这可能与不同

Aux/IAA 基因所对应的 ARF 的目标生长素响应基因

及调控方式不同有关。此外，有些突变体具有相同

或者相近的表型，表明 Aux/IAA 基因还具有重叠性，

许多 Aux/IAA 基因的功能缺失突变体并没有表现出

明显的突变表型，也可能是由于大的基因家族内基

因功能冗余导致(Parry and Estelle, 2006)。 

不同植物中 Aux/IAA 基因的克隆和转基因研究

也取得了一定进展。OsIAA1 是从水稻中分离到的生

长素早期响应基因，用生长素处理后，胚芽鞘中

OsIAA1 表达水平能在短时间内显著增加，而外源生
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长素消耗后表达量又很快下降，超表达 OsIAA1 的

转基因植株对生长素敏感性减弱，植株矮化、株型

松散，并导致主根数目，长度增加，侧根增多(Song 

et al., 2009)；而超表达 OsIAA1 Domain II 突变体的

植株下胚轴和茎伸长及叶片增大，细胞解剖研究表

明转基因植株的花序和叶片细胞长度变短、数目减

少，表明 IAA1 可能参与水稻地上部分细胞伸长和

分化(Ku et al., 2009)；超表达 OsIAA3 Domain II 突

变体导致转基因植株对生长素的敏感性减弱，向地

性消失，侧根和不定根变短且数目减少，影响叶片

和维管组织的发育(Nakamura et al., 2006)，研究发

现，在突变体 OsIAA3 中依赖生长素诱导表达的不

定根形成相关基因 CRL1 的表达被抑制，而 CRL1

编码一类 LOB/ASL 转录因子，因此推测生长素通

过 Aux/IAA 与 ARF 相互作用调节 LOB/ASL，进而

调控不定根的发育；马铃薯 StIAA2 基因下调导致

株高增加、叶柄下偏和顶端叶原基极度弯曲等表型

(Kloosterman et al., 2006)，表明 StIAA2 对植株地上

部分的发育有重要作用；番茄 SlIAA9 基因下调导致

单叶和单性结实，表明 SlIAA9 在西红柿的叶片形态

建成和坐果中具有重要作用(Wang et al., 2005)；超

量表达 SlIAA3 造成根系的向地性发生改变(Zhang 

et al., 2007)，而反义抑制 SlIAA3 表达不仅导致顶端

优势减弱和对生长素敏感性降低，还产生了乙烯响

应相关表型(Chaabouni et al., 2009)；过表达全部或

部分缺失 Domain II 的三个拟南芥 Aux/IAA 基因同

样产生严重的生长素异常表型(Sato and Yamamoto, 

2008)，9 个缺少 Domain I 和 II 的茄属 Aux/IAA 基

因以及一个缺少Domain II的水稻OsIAA8均能够响

应生长素处理(Song et al., 2009; Wu et al., 2012)，推

测这些缺少保守结构域的 Aux/IAA 基因也可能参与

生长素的信号转导途径(Wu et al., 2012)；转基因研

究直接揭示了 Aux/IAA 基因在植物生长发育过程中

所发挥广泛作用，同时表明 Aux/IAA 基因介导的生

长素信号转导途径对植物生长发育的调控是一个

极为复杂的过程。 

Aux/IAA 基因除了响应生长素调节，同时还受

其他激素、非生物胁迫以及光信号转导等影响。例

如，拟南芥突变体 axr2 除了具有生长素抗性之外，

对乙烯和脱落酸也有抗性(Allison et al., 1990)；拟南

芥突变体 axr3-1/iaa17 能同时对生长素和乙烯产生

抗性，并且引起细胞分裂素的异常反应(Leyser et al., 

1996)；slr-1/iaa14 对生长素有抗性，但是对脱落酸

敏感；iaa28 对生长素、细胞分裂素和乙烯均有抗

性(Rogg et al., 2001)；此外，外源油菜素内酯(BR)

能显著诱导 AXR3/IAA17、AXR2/IAA7、SLR/IAA14

和 IAA2 等基因的表达，在 BR 信号转导功能突变体

bri1 和 det2 植株中，AXR3/IAA17 基因的表达均减

少(Kim et al., 2006)；在水稻 31 个 Aux/IAA 家族成

员中，大部分基因在用植物激素 ABA、KN、GA、

JA、IAA 和 BR 等非生物胁迫处理后至少响应其中

一种激素；许多 Aux.IAA 基因还能对非生物胁迫(干

旱和盐)做出响应，表明它们还参与逆境的应答

(Song et al., 2009)。另外，拟南芥突变体 msg2/iaa19

下胚轴具有反趋光性 (Tatematsu et al., 1999)；

shy2/iaa3, axr2-1/iaa7 and axr3-1/iaa17 能够在黑暗

条件下产生叶片，甚至抽薹开花(Kim et al., 1996; 

Kim et al., 1998; Reed et al., 1998; Nagpal et al., 

2000)；在 shy2-1 幼苗中还检测到了光系统调节基

因 CAB 和 PSBA 等的表达(Tian et al., 2002)；光照和

黑暗条件下 OsIAA1 具有不同的表达模式(Ku et al., 

2009)，表明某些 Aux/IAA 基因还参与光信号通路；

王益军等分析高粱 Aux/IAA 基因的启动子区域发现

除了生长素响应元件 AuxRE，还存在许多与光信号

转导和非生物胁迫相关的顺式调控元件，这也为

Aux/IAA 基因参与生长素信号与其他信号的交叉途

径提供了证据(王益军等, 2010)。  

4 Aux/IAA 基因的研究展望 

生长素的作用及其分子机制已有上百年的研

究，Aux/IAA 作为生长素信号转导中调节基因表达

的核心因子，其分子功能的研究对于解析整个生长

素信号转导过程至关重要。由于目前所揭示的

Aux/IAA 的功能大多是通过突变体研究得来的，因

此，关于每个基因在植物生长发育过程中的确切作

用还不是很清楚。ARF-Aux/IAA-CoRep 之间的互作

模式和 ARF 所调控的生长素响应基因的特异性，

以及各组分的相对丰度、稳定性和对生长素的敏感

性赋予了该复合体调控基因表达方式的多样性。同

时，生长素信号途径与其他信号途径的交叉作用，

也使得生长素信号转导通路的研究更具挑战性。今

后对 Aux/IAA 基因功能的研究需要综合运用最新的

基因组学和计算机科学研究手段，随着不同植物中

Aux/IAA 家族及其目标基因的克隆和研究，其生理

功能及其所参与的生长素调控机制将更加清晰。这

将会为进一步的基因遗传转化和物种改良奠定了

基础，并为其他的激素的研究提供思路。 
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