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摘要  近年来, 随着大量植物激素合成与信号途径突变体的分离鉴定及其相应基因的克隆, 人
们对植物激素的合成、运输、信号转导和降解及其在植物生长中的作用开始有了比较深入的了

解. 植物激素研究在激素受体分离鉴定、激素间相互作用以及激素调控植物生长发育的分子机理
等方面取得了一系列突破性进展. 全面深入地了解这些调控途径及其分子机制将帮助人们更好
地理解激素如何在植物生长发育中发挥作用. 本文综述了植物激素调控领域在这些方面取得的
最新研究进展. 
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植物需要协调内在遗传发育程序对外界环境变

化作出适当响应, 调控其生长发育以适应特定环境. 
植物生长发育的各个阶段 , 包括胚胎发生、种子萌
发、营养生长、果实成熟、叶片衰老等都受到多种激

素信号的控制[1]. 植物激素是植物自身合成的痕量生
长调节分子的总称, 它们的化学结构虽然比较简单, 
但却具有十分复杂的生理效应[2]. 目前, 已知的植物
激素除生长素(auxin)、细胞分裂素(cytokinin)、赤霉
素(GA)、脱落酸(ABA)和乙烯(ethylene)五大经典激素
外 , 还包括近年来鉴定的油菜素内酯(BR)、茉莉酸
(JA)和水杨酸(SA). 另外, 一些次生代谢产物 , 如多
肽 (peptide)、一氧化氮 (NO)、独脚金内酯 (strigol- 
actones, SL)等也被认为在调节植物生长发育方面以
类似激素的方式起作用[2]. 大多数植物激素在调控植
物生长发育过程中作用比较复杂 , 同一种激素可以
调控多个发育过程 , 而同一个特定的发育过程需要
多种不同激素的协同作用 . 大量植物激素合成与信
号途径突变体的分离鉴定以及相应基因的克隆 , 使
得人们对参与激素调控的基因的表达调控模式和生

理生化特征的详细分析成为可能. 目前, 人们对植物
激素的合成、运输、信号转导与降解及其在植物生长

中的作用机理等领域有了比较深入的了解.  
近年来 , 对植物激素信号途径关键元件的研究

揭示了不同激素信号转导的共性和特性 . 泛素介导
的依赖于 26S蛋白酶体的蛋白降解途径几乎在所有
激素的信号途径中发挥重要作用 , 细胞对激素的应
答通过泛素蛋白降解途径调节关键转录调节因子的

稳定性实现[3]. 植物激素, 尤其是生长素的合成、运
输和信号转导途径在植物生长发育控制过程中以不

同层次的利用反馈调节方式实现其复杂的调节作用. 
不仅如此, 激素之间通过多种机理实现相互作用, 并
且这些相互作用与外界环境信号及自身发育程序一

起构成了一个非常精细和复杂的调控网络[1]. 对这些
调控途径及其分子机制的全面了解将帮助人们更好

地了解激素在植物生长发育中的作用 . 本文将综述
植物激素研究领域近年来的重要进展 , 并对今后该
领域若干发展趋势进行展望.  

1  泛素介导的蛋白降解途径在植物激素应
答中的作用 
植物能够迅速响应外界环境变化 , 并通过代谢

途径和形态上必要的改变协调自身发育程序以适应
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所在环境, 确保植物的生存和发育. 泛素介导的蛋白
降解途径在植物中广泛存在并在生长发育过程中发

挥重要作用[4]. 最近的研究表明, 几乎所有的植物激
素信号通路都利用激素信号诱导的泛素-26S蛋白酶
体降解途径降解信号通路中的调节因子 , 从而优化
植物在不同的环境条件下的生长发育以及对生物胁

迫和非生物胁迫的应答[3].  
近年来 , 一系列植物激素受体的分离和鉴定是

植物生物学领域所取得的重大突破 . 对赤霉素受体
GID1 (GIBBERELLIN INSENSITIVE DWARF 1)、生长
素受体TIR1 (TRANSPORT INHIBITOR RESPONSE 
PROTEIN 1)和茉莉酸受体COI1 (CORONATINE 
INSENSITIVE 1)的研究表明, 激素依赖的负调节因
子的降解是植物激素信号转导途径的关键步骤 [5~9] . 
过去的研究发现, F-box蛋白TIR1 参与生长素信号途
径[10], 而且生长素能够调节TIR1 的活性[11]. 最近的
研究表明, TIR1是生长素受体[6], 它与拟南芥中的同
源蛋白AFBs (AUXIN-SIGNALING F-BOX PROTEIN)
具有类似的功能[12]. 当生长素与TIR1/AFBs蛋白结合
后可以帮助E3 泛素连接酶复合体与AU X /  I AA 
(AUXIN/INDOLE-3-ACETIC ACID PROTEIN) 

家族的转录抑制因子相互作用, 并使其通过 26S蛋白
酶体途径降解, 根据与AUX/IAA结合的ARF (AUXIN 
RESPONSE FACTOR)家族转录因子类型的不同, 激
活或抑制下游生长素调节的基因表达[13]. 对生长素、
生长素受体TIR1 以及AUX/IAA蛋白复合体晶体学的
研究首次揭示了信号小分子通过直接修饰SCF复合
体的活性, 激活信号传递过程[14]. 研究表明, 生长素
的结合实际上并不改变TIR1 蛋白构象, 而是通过填
补TIR1 与底物间的空隙来扩展蛋白质相互作用的界
面, 发挥一种“分子胶水”作用. 茉莉酸信号途径中的
COI1基因编码F-box蛋白, 在植物防御反应中起重要
的作用 [15~16]. 最近的研究发现 , 茉莉酸的活化形式
JA-ILe可以结合到COI1 蛋白上 , 促进 JAZ (JAS-
MONATE ZIM-Domain Protein)转录抑制因子的降解, 
进而激活MYC2 转录因子介导的下游基因的表达[7,8]. 
拟南芥中COI1介导的茉莉酸信号转导类似于TIR1介
导的生长素信号转导通路. 在缺乏激素信号时, 负调
节因子(AUX/IAA或JAZ)本身不含DNA结合域, 但可
以通过一个相对保守的蛋白结构域与另一个结合在

受激素诱导基因启动子上的转录因子(ARF或MYC2)
相互作用来抑制下游基因的表达 . 当激素信号存在

时 , 激素与受体F-Box蛋白直接结合激活信号通路 , 
相应的受体E3 泛素连接酶复合体与下游负调节因子
相互作用, 并使其通过 26S蛋白酶体途径降解, 进而
启动下游激素应答反应. 生长素可以利用多个F-box
蛋白感受生长素信号[12], 而SCFCOI1 似乎是唯一的介

导茉莉酸信号的E3 泛素连接酶[15]. 因此, 对茉莉酸
信号响应的差异性更可能来自茉莉酸不同衍生物与

受体结合亲和力的不同, 或者是由JAZ调控的下游基
因表达的时空特异性决定的. 另外, 调节分枝途径的
关键作用基因MAX2 (more axillary branches 2)编码一
个F-box蛋白[17], 参与感受或转导独脚金内酯的信号, 
其作用机理有可能也是通过SCF复合体直接作用
的[9,18,19].  

尽管GA受体GID1本身不是一个泛素连接酶, 但
GA信号途径仍在一定程度上显示出与生长素信号感
受类似的作用机制[5,20]. GID1首先在水稻中被分离鉴
定[5], 拟南芥中的GID1 有 3 个同源基因[20]. GA结合
其受体GID1 后能够促进GID1 与GRAS家族DELLA
转录调节因子SLR1 (SLENDER RICE 1)之间的相互
作用 , 从而增强SLR1 与F-box蛋白GID2 (GIBBE-
RELLIN INSENSITIVE DWARF 2)相互作用, 介导
SLR1 的降解进而激活GA诱导的下游基因的表
达[5,20~22]. GA的信号途径中调控GA应答基因表达的
转录活化因子和GA应答顺式元件目前还不清楚 , 但
最近的研究结果显示 , PIF3/PIF4 (PHYTOCHROME 
INTERACTION FACTOR 3/4)能够与DELLA蛋白结
合, 降低DELLA蛋白的含量, 释放PIF3/PIF4 转录调
控活性[23,24]. 因此, DELLA和PIF3/PIF4 相互作用可
能类似于AUX/IAA和ARF之间的相互作用 . 需要注
意的是 , 生长素和赤霉素信号途径在响应模式上存
在一定的差异. 生长素介导的下游转录抑制因子IAA
的降解通常在几分钟内发生 [25], 而赤霉素介导的下
游转录抑制因子DELLA蛋白的降解一般在半小时以
后发生 [26]. 这种差异可能由于赤霉素并非是直接与
F-Box蛋白结合 , 而是与受体结合后通过诱导形成
GA-GID1-DELLA蛋白复合体起作用 [21,22,27,28]. 一般
认为 , AUX/IAA蛋白的降解是生长素信号转导所必
需的步骤. 而最近对赤霉素信号通路的研究提示, 在
GA不敏感突变体gid2/sleepy 1 中, DELLA蛋白的降
解可能并不是其信号通路所必需的[29,30]. 通常, 在水
稻GA不敏感突变体或GA合成缺陷突变体中, DELLA
蛋白SLR1 积累水平的高低与植株矮化的程度紧密相
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关, 但在gid2 突变体的背景下, 其SLR1 的积累水平
比gid1 中更高但植株矮化程度更轻[29]. 通过施加GA
或改变GID1的表达来增强或减弱GA信号途径, 能够
调节相应的SLR1的积累水平, 并且受GA调控表达的
基因, 如GA-20ox1, GID1和SLR1的表达仍可以对GA
信号做出响应[29,30]. 这些观察提示, 植物体内可能存
在其他的方式抑制DELLA蛋白的活性 , 启动下游基
因的表达 , 而且在拟南芥sply1 突变体中过量表达
GID1 能够恢复sply1 的表型而DELLA蛋白的积累没
有变化[30], 并且DELLA与GID1 的结合依赖于GA与
GID1 的结合并表现出GA剂量效应[21,22]. 因此, 不依
赖DELLA蛋白降解的一种GA信号转导方式可能是
通过结合了GA的GID1 蛋白与DELLA蛋白之间的直
接相互作用来阻止DELLA蛋白与下游转录因子的相
互作用, 激活下游应答反应[30].  
这种去抑制调节机制广泛存在于植物激素的调

控途径中 [31], 可能是由于这种调节方式使得植物能
够迅速开关一系列下游相关基因的表达以应对特定

的环境变化, 包括生物胁迫和非生物胁迫 [32]. 另外, 
为了避免激素信号的过度反应以及及时重置该信号

途径以应对新的环境变化 , 也要求在激素信号激活
下游靶基因表达之后将信号及时消除 . 这一过程同
样需要泛素介导的蛋白降解途径来调控激素受体或

下游效应因子丰度, 恢复激素应答的基础水平[32]. 实
际上, 除了SCF复合体类E3泛素连接酶之外, 其他泛
素连接酶蛋白也在激素应答中发挥作用 [3]. 如
Ring-finger E3泛素连接酶SINAT5 (Seven in Absentia 
Homolog 5)参与生长素介导的NAC1的降解以及侧根
的发生 [33], 而 SDIR1 (SALT-AND DROUGHT IN-
DUCED RING FINGER 1)在ABA信号途径发挥正调
节的作用[34].  

2  激素作用的反馈调节机制 
激素应答一般包括通过受体的结合启动信号、经

过下游复杂分子事件转导信号、促使细胞形态和代谢

的改变实现信号输出[1]. 研究发现, 参与植物激素尤
其是赤霉素、油菜素内酯和生长素的合成、运输和信

号转导途径的基因在植物生长发育控制过程中 , 利
用不同层次的反馈调节方式实现其复杂的调节作用. 
目前 , 人们通过模式植物拟南芥和水稻的研究

已经鉴定了一系列编码催化赤霉素合成途径中各个

步骤所需酶的基因 , 这些基因的缺陷会导致植株高

度的变化 [35]. 内源活性赤霉素的含量是生物合成途
径和去活化途径综合作用的结果 , 活性赤霉素的平
衡由反馈调节实现 , 这一过程需要多个赤霉素代谢
酶和完整赤霉素信号通路的参与 [35]. 活性赤霉素生
物合成主要通过GA20ox和GA3ox两个亚家族成员的
作用 , 其中每个成员基因表达都具有一定的组织和
发育阶段特异性 [36~38]. 活性赤霉素能够被GA2ox催
化形成没有生物活性的形式 , 最近的研究发现另外
两个赤霉素失活的途径 . 其中之一是水稻中鉴定的
在生殖生长期特异表达的EUI (Elongated Uppermost 
Internode)基因, 它编码一个细胞色素P450 单加氧酶
CYP714D1[39], 不仅参与GA的调节平衡 , 调节植株
高度[39], 而且可能在GA参与的向地性反应中发挥作
用 [40]. 另一个途径是拟南芥GAMT1 (GA Methyl-
transferase 1)和GAMT2 (GA Methyltransferase 2)基因
编码赤霉素甲基转移酶催化的赤霉素甲基化过程 , 
参与种子发育过程[41]. 大量的研究表明, 赤霉素调控
参与赤霉素代射和信号通路的基因表达 , 并以反馈
抑制的方式发挥作用 [35]. 通过在植物特定组织和特
定发育阶段调控GA的代谢是植物生长发育中的一种
重要的调节手段 [42~45]. 在一些赤霉素合成途径和信
号途径的突变体中, GA20ox和GA3ox基因的表达增加
而GA2ox基因的表达降低, 内源的赤霉素含量增加或
对赤霉素信号应答敏感性增加[35]. 目前, 对赤霉素反
馈调节的具体机制仍然知之甚少 , 染色体免疫共沉
淀实验结果提示, DELLA蛋白可能结合到GA3ox1 和
GA20ox2 基因启动子上, 调控这些基因的表达, 实现
反馈调节[46], 但对于DELLA蛋白是否直接与DNA结
合或者需要其他未知的DNA结合蛋白帮助还有待于
进一步的研究. 对PIF3/PIF4 和DELLA相互作用的研
究提示, DELLA更可能与其他转录因子一起调节下
游基因的表达 [23,24]. 另外 , 研究发现 , 水稻YABBY
家族转录因子OsYAB1 在DELLA蛋白下游起作用 , 
调控 GA相关代谢基因的表达 , 体外实验显示
OsYAB1可以结合到GA3ox2 基因启动子上[47]. 然而, 
最近的研究发现 , GRAS家族蛋白NSP1 (Nodulation 
Signaling Pathway 1)能够直接与ENOD基因上的顺式
元件AATTT结合[48], 因此也不能排除DELLA蛋白能
直接与DNA结合调控下游基因表达的可能.  
油菜素内酯(BRs)在植物生长发育中起着关键作

用 . 目前 , 通过鉴定一系列BR生物合成缺陷的突变
体可知, BR可以通过不同的分支合成途径合成, 这些

http://www.ihop-net.org/UniPub/iHOP/nv?ID1=20691&ID2=27306�
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途径受环境和发育信号的调控 . 油菜素内酯与受体
BRI1 (BR INSENSITIVE 1)细胞膜外结构域结合后激
活BRI1 激酶活性[49], 使得抑制蛋白BKI1 (BRI1 Ki-
nase Inhibitor 1)从细胞膜释放[50], 从而增强BRI1 与
BAK1 (BRI1 associated kinase1)的结合, 促发下游信
号传导的发生 [51~53]. 在油菜素内酯信号转导中起重
要作用的转录因子BES1/BZR1 (BRI1-ETHYL- ME-
THANE SULPHONATE SUPPRESSOR 1/BRAS- 
SINAZOLE-RESISTANT 1)能够去磷酸化形成二聚
体并进入细胞核与DNA结合控制下游基因的表
达 [54~56]. 这一去磷酸化过程被认为是GSK3 激酶
BIN2 (BR-INSENSITIVE 2)和磷酸酶BSU1 (BRI1 
SUPPRESSOR 1)共同作用的结果[57~61]. BIN2不仅可
以磷酸化BZR1 影响其与DNA结合, 而且可以通过增
强 14-3-3 蛋白与BZR1 的结合使得BZR1 在滞留细胞
质 , 不能进入细胞核发挥调节下游基因表达的作
用[56,62,63]. 最近研究发现, BRI1可能通过内吞作用激
活下游转录因子BES1, 提示BR信号途径可能比预想
的更加复杂 [64~66]. 油菜素内酯的合成和信号途径同
样受负反馈机制调节 [67]. 植物内源油菜素内酯积累
增加会导致油菜素内酯生物合成降低以及降解增加. 
外施油菜素内酯合成抑制剂Brz (brassinazole)可以增
加油菜素内酯生物合成途径的基因DWF4 (Dwaf 4), 
CPD (Constitutive Photomophogenic Dwarf), BR6ox1 
(BR-6-oxidase)和ROT3 (ROTUNDIFOLIA 3)的表达[68]. 
用表油菜素内酯(brassinolide, BL)处理植物, 会使特
异参与油菜素内酯生物合成途径的基因DWF4, CPD, 
BR6ox1以及ROT3的表达降低, 而油菜素内酯失活基
因BAS1 的表达升高[69,70]. 但在油菜素内酯感受缺陷
突变体bri1 中观察不到这些基因的表达对BR的含量
变化的响应 [68]. BZR1 可以直接结合到BR合成基因
CPD的启动子上 , 调节CPD基因的表达 [55], 说明BR
的合成受自身信号途径的反馈   调节.  
生长素可以通过色氨酸依赖途径和非色氨酸依

赖途径合成, 经过极性运输, 在植物特定细胞和组织
积累 , 调控植物生长发育 [71]. 当在低生长素浓度时, 
细胞内AUX/IAA蛋白招募转录阻遏因子TPL (TOP-
LESS)抑制与其结合的ARF蛋白的转录活性, 调节生
长素介导的下游反应 [72]. 当细胞摄入生长素后 , 
AUX/IAA被生长素受体SCFTIR介导的蛋白降解途径

降解, 从而解除转录阻遏因子TPL的抑制, 释放ARF
转录因子活性, 启动下游基因的表达. 在植物细胞中

生长素的运输依赖于输入载体AUX1 (AUXIN RE-
SISTANT 1)和LAX1, 2, 3 蛋白以及输出载体PIN 
(PIN-FORMED)和PGP(P-glycoprotein)家族蛋白的作
用[13,71,73]. 生长素参与植物生长发育的各个过程, 这
种功能的多样性是非常复杂的生长素的生物合成、运

输和信号通路共同作用的结果.  
目前已知的色氨酸依赖的合成途径有 4种, 其中

间产物包括 3-吲哚丙酮酸(IPA)、色胺(tryptamine)、
3-吲哚乙醛肟(IAOx)和 3-吲哚乙酰胺(IAN)[71]. 吲哚
乙酸合成后可以与糖或氨基酸结合形成无活性的结

合态 [74], 或者通过可逆的甲基化反应转变成甲基化
的吲哚乙酸储存 [75], 也可以通过吲哚乙酸氧化酶形
成OxIAA被降解 [76]. 因此在植物某一特定部位起作
用的活性生长素库的大小是影响生长素平衡各种途

径共同作用的因素 , 既包括生长素在植物组织中的
输入或输出 , 也包括生长素从结合态到游离态的转
化、生长素的甲基化修饰、不同生长素衍生物的相互

转变以及生长素的降解 [71]. 生长素与氨基酸的偶联
是由受生长素诱导的GH (Glutamyl Hydrolase)家族基
因编码蛋白催化 , 生长素含量的增加可以激活其自
身代谢途径 [76]. 而生长素信号既能促进AUX/IAA蛋
白的降解, 也能诱导AUX/IAA基因的表达, 因此在某
一特定生长素浓度下的生理反应是这两种过程平衡

的结果[25,77~79].  
生长素在植物体内的浓度梯度很大程度上是通

过生长素的定向运输实现的, 所以对PIN家族蛋白动
态极性定位的精细调节是其中的关键 [71,80,81]. PIN家
族蛋白共同介导了生长素的定向运输过程, PIN家族
基因不同成员的表达具有一定的组织特异性 , 生长
素可以通过AUX/IAA依赖的信号途径正反馈调节
PIN基因的表达 , 而且当其中某个PIN成员功能丧失
时 , 也以通过诱导其他成员的异位表达进行代偿 ,  
在一定程度上维持生长素运输的稳态 [82,83]. PLT1 
(PLETHORA 1) 和 PLT2 (PLETHORA 2) 是 AP2 
(APETALA 2)家族转录因子成员在根顶端分生组织
发育中起重要作用[84]. 生长素可以诱导PLT1 和PLT2
基因的表达, PLT基因表达模式受PIN基因表达的影
响 [82]. 同时 , 生长素诱导的PLT基因的表达又是PIN
基因在根顶端分生组织表达所必需的[83]. 因此, PLT
基因可以通过反馈调控PIN基因的表达来协调生长素
的运输.   

PIN蛋白的极性定位在细胞内的动态循环以及由

http://www.instrument.com.cn/netshow/SH101588/Q854893.htm�
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其介导的生长素定向运输中发挥重要作用 [85], 而生
长素可以通过负调节细胞内吞作用影响PIN蛋白的动
态循环[80]. 研究发现, 新合成的PIN1 运送到细胞膜
上呈现非极性分布的状态 , 极性建立的过程是细胞
内吞作用介导的PIN1 蛋白动态循环的结果, 生长素
处理或干扰Rab5 GTPase介导的内吞途径能够阻滞
PIN1 蛋白的极性定位[80]. 另外, 受生长素调控的激
酶PID (PINOID)和磷酸酶PP2A (Serine/Threo- nine 
Phosphatase 2A)可以通过磷酸化作用调节PIN蛋白的
极性定位 [86,87]. PID的表达受生长素的诱导, 编码一
个定位于细胞膜上的丝氨酸/苏氨酸蛋白激酶[87], PID
可以直接磷酸化PIN1 蛋白中央疏水区, 以调节PIN1
的定位, 但PP2A磷酸酶可以逆转该作用 [86]. 生长素
对PID的活性调节也是反馈调控PIN蛋白的极性定位
的手段之一. 当生长素浓度升高, PID活性改变使得
PIN蛋白定位反转, 改变生长素运输的方向, 维持特
定发育过程所需的生长素的浓度梯度[86,88]. PID活性
能被与其相互作用的钙结合蛋白TCH3 (TOUCH 3)的
负调节, 而PBP1 (PINOID Bind Protein 1)可以促进
PID的活性 , 这些相互作用都依赖钙离子信号的参
与 [89], 而生长素浓度增加可以导致胞浆内钙离子的
增加[90].  
除此之外 , 对下游效应分子的反馈调节也是生

长素作用的重要调节手段. NAC1 基因的表达受生长
素的诱导, 在生长素调节的侧根发生中起重要作用, 
生长素处理也诱导与NAC1 相互作用的E3 泛素连接
酶SINAT5的表达, 通过 26S蛋白酶体途径降解NAC1
蛋白, 调节NAC1 的水平控制侧根的发生[33]. 对生长
素诱导的miRNA164 和miRNA160 的研究表明, 植物
激素信号还可以通过microRNA途径实现对激素应答
的精细调节[91~93]. 因此, 生长素通过对生物合成、运
输、信号通路以及效应分子等多个层次的反馈调节, 
协调植物生长发育的各个过程.  

3  激素途径之间复杂的相互作用  
随着对各个植物激素信号途径研究的深入 , 已

经发现激素之间具有明显的相互作用 , 而且这些相
互作用与外界环境信号及自身发育程序对激素作用

的调控一起组成了一个非常精细和复杂的调控网

络[1]. 近年来, 在不同激素信号途径的突变体筛选过
程发现了一些参与多个激素信号通路的突变体 , 对
这些突变体的分析以及对激素应答反应的基因组表

达谱的大量解析为了解激素信号调控网络提供了线

索 . 对这些调控途径及其分子机制的全面了解将帮
助人们更好地理解激素如何在植物生长发育过程中

发挥作用.  

3.1  激素间通过调控激素相关基因表达相互作用 

激素对植物生长发育的调控一般通过调控细胞

分裂、细胞分化、细胞伸长和细胞死亡等方式实现[1,2]. 
不同的激素有可能通过调控相同的下游基因的表达

来控制相同生理过程. 例如, CYCD3 (Cyclin D3)能被
细胞分裂素诱导, 参与细胞周期调控, 而用BR处理
同样可以诱导CYCD3 的表达并且在愈伤组织培养实
验中可以用BR替代细胞分裂素维持细胞的分裂 [94] . 
多个激素也可以协同作用调节同一生理过程 , 如生
长素和BR都可以调控编码乙烯合成限速酶的基因
ACS4 (1-Aminocyclopropane-1-Carboxylate Synthase) 
的表达 , 并且这两种激素对乙烯的合成有叠加效
应 [95,96]. JA和乙烯都可以诱导ERF1 (Ethylene Re-
sponse Factor1)基因的表达, 激活植物防御反应, 这
两种激素对ERF1 的诱导作用可以叠加, 但需要这两
种激素完整信号通路同时存在[97].  
激素的相互作用还表现在改变一种激素的应答

反应可以影响另一种激素的代谢过程. 例如, 生长素
不仅可以通过调节DELLA蛋白的稳定性来调节根细
胞的伸长 [98], 还可以调控GA合成 , 这一途径需要
AUX/IAA蛋白的降解并依赖于ARF7的功能, 并且在
tir1 突变体中生长素对GA合成基因的诱导表达受到
抑制 [99]. 对用细胞分裂素处理的拟南芥幼苗全基因
组表达谱分析显示 , 细胞分裂素能够抑制GA20ox和
GA3ox的表达, 同时促进RGA和GAI的表达[100]. 最近
对OsGSR1 的研究发现了BR和GA间的相互作用的新
线索[101]. OsGSR1 的表达受GA的诱导, 而且也能被
BR抑制. OsGSR1 表达降低的转基因植物中内源GA
的含量升高, 但对GA处理的敏感性降低 . 在这些转
基因植物中还发现内源BR的含量降低, 并且这些植
物表现出与BR缺陷的突变体相似的表型. 进一步的
研究发现, OsGSR1 是GA的正常应答反应所必需的, 
而且OsGSR1能够与BR合成途径中DIM/ DWF1相互
作用[101]. 因此, 进一步阐明OsGSR1的功能有助于理
解BR和GA之间的相互作用.  
对油菜素内酯和生长素信号途径的相互依赖的

研究结果显示 , 激素间还可以通过影响共同调节的
下游基因实现复杂的相互作用[102,103]. 在油菜素内酯
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合成缺陷突变体det2 (de-etiolated 2)和油菜素内酯感
受缺陷突变体bri1 中, 多个AUX/IAA基因表达下降 , 
表示油菜素内酯处理可以恢复这些AUX/IAA基因在
det2突变体中的表达水平, 但在bri1突变体中影响不
大[95]. 全基因组表达谱分析也发现, 在油菜素内酯缺
陷的背景下 , 许多受生长素诱导的基因表达水平降
低[95,104]. 而且在生长素途径突变体axr1 (auxin resis-
tant 1), axr2, axr3和tir1中, BR不能有效诱导对下游应
答基因, 如DWF4 和CPD的表达, 提示BR的作用依赖
于完整生长素信号途径的存在[95,105]. 通过比较生长素
或BR分别处理以及生长素和BR同时处理的植物表达
谱, 发现生长素应答元件TGTCTC仅在同时受生长素
和BR诱导的基因中富集, 提示生长素与BR的协同作
用可能通过影响共同调节的下游基因实现[104].  

3.2  激素间通过调节激素的运输相互作用  

生长素在植物体内的浓度梯度很大程度上是通

过PIN家族基因共同介导的生长素定向运输过程实现
的[71,80,81]. 其他植物激素可以通过调节生长素的运输
影响植物的发育 . 乙烯可以通过抑制根伸长区细胞
的伸展抑制根的生长 . 生长素和乙烯都可以通过调
节DELLA蛋白的丰度参与根的伸长[98,106]. 在生长素
信号或运输缺陷突变体axr1和pin2植物中, 根的伸长
对乙烯抑制效应不敏感 ; 如果激活乙烯信号通路会
改变生长素应答基因的表达模式 , 而且在乙烯信号
缺陷突变体etr1和ein2中外施乙烯不影响生长素应答
基因的表达模式 , 提示乙烯可能调控生长素运输抑
制根的伸长[107~109]. 而对苜蓿中的乙烯不敏感突变体
sickle的研究发现, 乙烯依赖的生长素运输参与植物
与根瘤菌的相互作用[110]. 生长素和油菜素内酯都可
以诱导侧根的发生, 且具有协同效应. 油菜素内酯可
以增加生长素向根尖的运输 ; 用生长素运输抑制剂
NPA (N-1-naphthylphthalamic acid)处理, 能够抑制油
菜素内酯对侧根发生的诱导 , 因此推测油菜素内酯
对侧根发生的诱导可能是通过生长素的运输实现[111]. 
最近对jdl1 (jasmonate-induced defective lateral root1)
突变体的研究表明 , 茉莉酸可以通过调控生长素的
合成和运输参与侧根的发生 [112]. 另外 , 研究表明 , 
细胞分裂素可通过调控PIN基因的表达影响生长素极
性运输过程 , 调节根顶端分生组织的大小和外植体
的器官发生[113,114].  
对植物多分枝突变体的研究表明 , 植物中存在

一种源于根部的、能够进行长距离运输的信号分子调

控侧枝伸长的过程[115], 该过程与生长素极性运输具
有一定的相互作用 . 通过对相应基因的克隆和功能
研究表明 , 该信号分子通过类胡萝卜素合成途径产
生. MAX3/RMS5/HTD1 编码类胡萝卜素双氧裂解酶
CCD7[116,117], MAX4/RMS1/DAD1/D10 编码类胡萝卜
素双氧裂解酶CCD8[118,119], MAX1 编码一个P450 细
胞色素c氧化酶在MAX3和MAX4下游起作用[120], 共
同参与该信号分子的合成. MAX2 编码一个F-box蛋
白可能参与该信号分子的感受或转导[17]. 最近, 来自
两个不同研究小组的工作发现这一调控侧枝发育的

激素是独脚金内酯(strigolactones), 但是目前对于独
脚金内酯的合成细节仍不清楚 [18,19]. 最近关于水稻
d27 突变体的研究发现, D27 基因编码一个功能未知
的铁结合蛋白参与独脚金内酯的合成 , 调节分蘖芽
的伸长 ; 外源直接施加独脚金内酯的人工合成类似
物GR24能够抑制d27侧芽的伸长[121]. 目前对于生长
素运输及独脚金内酯信号途径如何共同协调侧枝发

育的过程仍有待于研究.  

3.3  激素信号通路可以共享信号元件  

不同的激素信号通路可以利用相同的信号元件

完成各自的信号转导过程 . 对番茄BR受体 tBRI1 的
研究发现, tBRI1能介导番茄中油菜素内酯信号通路, 
而且还可以作为系统素(systemin)的受体参与系统伤
害反应[122]. 最近的结果还显示, BAK1除了能与BRI1
相互作用参与BR的信号转导过程, 而且能够与鞭毛
蛋白受体FLS2 (FLAGELLIN-SENSITIVE 2)结合, 诱
导活性氧爆发介导植物对病原菌的防御反应 [123], 提
示不同的信号分子可以通过共享信号元件调控各自

的生理效应 . 而一些中间信号元件也可能同时参与
不同的激素信号转导过程. SPY编码一个糖基转移酶, 
在GA信号途径中起作用 , 但其分子机制不清楚 [124]. 
在拟南芥spy突变体中 , 细胞分裂素对ARR (Arabi-
dopsis Response Regulator)的诱导被抑制, GA处理植
物可以观察到相似的现象. 由于GA对SPY活性没有
影响, GA可能通过抑制与SPY相互作用的其他元件
促进细胞分裂素的作用[124~126].  

ABA与BR可能通过调节BIN2 的活性实现相互
作用 [127]. 外施ABA能迅速抑制BES1 的磷酸化以及
BR应答基因DWF4和CPD的表达. 在bri1突变体中依
然可以观察到ABA对BR反应的影响, 而用BIN2的激
酶活性抑制剂LiCl处理植物可以阻止ABA对BR的效
应, 并且ABA对BR的作用依赖于ABA信号途径元件
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PP2C蛋白磷酸酶ABI1 和ABI2 的作用. 因此ABA与
BR的相互作用发生在BR被受体感受之后的信号通
路 , 可能是通过调节BIN2 或BIN2 下游靶蛋白实
现[127]. 最近的研究发现, ABA能够与RCAR1 (Regu-
latory Components of ABA Receptor 1)结合 , 而
RCAR1可以与PP2C蛋白磷酸酶ABI1和ABI2相互作
用. ABA可能通过RCAR1介导ABI1和ABI2蛋白磷酸
酶活性 , 抑制ABA信号通路中下游元件的去磷酸
化[128,129]. 因此, ABA可能通过PP2C拮抗BR信号中激
酶的作用, 调节BR的应答反应.  
不同的激素信号途径除了可以利用共同的信号

元件实现信号传递 , 还可以通过调控关键的信号元
件来保证不同激素途径对共同调控的下游基因协同

作用. 最近的研究发现, BR可能通过BIN2调节ARF2
的活性进而调节生长素应答基因的表达 , 这为理解
生长素与BR协同调控下游基因表达的分子机制提供
了一种可能的解释. 在arf2突变体中, BR应答基因对
内源BR水平的变化比野生型更不敏感, 很多受ARF
调节基因的表达能够通过改变内源BR的合成恢复到
野生型水平[130]. BIN2磷酸化ARF2并使其失活, 由于
磷酸化的ARF2 不能与DNA结合, 从而使得其他激活
型的ARF有更多机会结合生长素应答元件 ; 而生长
素可以通过降解AUX/IAA蛋白使得ARF的转录活性
能够从TPL-AUX/IAA-ARF复合体中释放, 启动下游
基因的表达. 受生长素诱导的BRX (Brevis Radix)基因
编码一个功能未知的蛋白 , 可以促进BR合成途径 
CPD基因的表达维持BR的含量以保证高浓度生长素
情况下正常的应答反应[131]. 而且BRX参与细胞分裂
素介导的抑制侧根起始过程[132], 提示不同激素间信
号途径可能通过对共同下游分子的调控实现对特定

发育过程的复杂调控.  

3.4  激素调控网络及其在植物生长发育与环境应答
中的作用 

激素应答和相互作用涉及激素水平的变化和敏

感性的改变, 参与广泛的发育过程的调控, 而发育程
序的改变同样会影响激素的代谢、运输、信号和作用. 
顶端分生组织的维持涉及发育相关基因与激素调控

网络在多个层次上作用 . 细胞分裂素信号途径与
WUS-CLV信号途径一起建立和维持茎顶端分生组织
正常发育[133]. 利用基因芯片分析在诱导表达WUS基
因前后基因组表达谱的变化, 发现A型ARR基因ARR5, 

AAR7和ARR15的表达降低. 其中, ARR7作为WUS直
接的下游基因得到染色体共沉淀实验的支持 [133]. 
KNOX基因可以直接下调赤霉素的合成酶基因
AtGA3ox1 的表达 , 同时提高赤霉素的代谢酶基因
AtGA2ox2和AtGA2ox4的表达[134], 并且KNOX基因可
以直接调控细胞分裂素的合成酶基因AtIPT7 的表达, 
维持细胞分裂素的含量[135]. 因此, KNOX基因能够通
过在其表达的区域维持高细胞分裂素低赤霉素的细

胞环境, 使细胞维持非分化的状态[134,135]. 茎顶端分
生组织的建立与维持依赖于发育调控基因与植物激

素作用的平衡[136].  
植物还可以通过组织特异的植物激素信号通路

协调不同类型组织和细胞的发育 . 在根的发育过程
中, 内皮组织是赤霉素响应的主要部位, 内皮组织细
胞的伸展是根中其他类型组织伸长的限速步骤 , 协
调根的整体发育过程[137]. 在茎表皮组织特异表达BR
合成代谢及信号途径的相关基因发现 , 不同组织之
间可能通过非自主作用方式协调植株茎的不同组织

的发育 [138]. 最近的研究显示 , 生长素在植物生长发
育中起着类似形态发生素(morphogen)的作用 [71]. 组
织特异生长素的合成代谢和定向运输所建立生长素

的浓度梯度, 指导植物细胞命运决定与发育过程. 通
过对PLT-GFP融合蛋白的研究发现PLT沿根纵轴呈
现梯度分布而且不同剂量范围PLT实现不同的功能: 
PLT蛋白高浓度区与生长素积累区重合维持根顶端
分生组织干细胞发育, 稍低浓度的PLT可以促进根顶
端分生组织细胞分裂过程, 而更低的PLT浓度与根细
胞的终端分化密切相关[139]. 对杨树生长素浓度梯度
的测定与计算机模拟结果支持这一推论[140]. 生长素
梯度是局部生长素合成与极性运输共同作用的结果, 
拟南芥根中生长素浓度梯度的直接测定提示生长素

浓度梯度调控根发育的进程[141]. 生长素的浓度梯度
介导的雌配子体的发育过程研究表明 , 生长素的浓
度梯度在细胞命运决定中起关键作用 , 局部特异的
生长素合成对这一过程中生长素的浓度梯度的建立

起主要的作用 [142]. 这些结果表明 , 植物激素信号网
络与植物内在发育程序存在复杂相互作用 , 需要进
一步的深入研究.  
在植物生长发育过程中 , 环境信号可以转变成

某种激素应答的变化进而影响特定组织甚至整个植

株的激素调节网络[1]. 其中环境刺激对植物生长发育
的影响可以直接与植物激素调控网络偶联 . 环境因
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素 , 如特定波长范围的光信号 , 或者植物内源信号, 
如乙烯, 都可以通过调控生长素合成基因TAA1 表达
调控植物的生长发育[143,144]. 近年来的研究提示, 对
DELLA蛋白丰度的调控可能是调节植物生长发育和
环境响应的通用机制[145]. 光可以通过调节GA合成基
因和降解基因的转录, 调控拟南芥体内活性GA的含量. 
暗中生长的植物, 表达相对高水平的AtGA20ox1 相对
低水平的AtGA2ox1, 使得体内活性GA的含量较高 , 
促进 DELLA蛋白的降解. 这一调节机制在下胚轴生
长和阴影躲避反应中起重要作用 . 最近的工作阐明
了光和GA对下胚轴生长协同调节的分子机制 [23,24]. 
在光下生长的下胚轴中, GA含量较低, DELLA蛋白
能和b-HLH家族的PIF3/4 蛋白结合形成复合体使得
PIF3/4 不能与DNA结合, 并且在光下PIF蛋白通过光
受体PhyB介导的途径被降解 . 而在黄化苗中 , 内源
活性GA含量较高 , DELLAs通过SCFSLY1/GID2 途径被

降解, 因此, PIFs从相互作用复合体中释放出来, 可
以与DNA结合介导下游基因的表达并调控下胚轴的
伸长 [23,24]. 光信号和GA之间的作用比较复杂 , PIL5 
(PIF3 like-5)能够直接与DELLA基因启动子上的
G-Box结合, 促进GA和RGA基因的转录. 植物受光刺
激后, 激活光敏色素诱导PIL5 蛋白降解, 使得GAI和
RGA蛋白水平降低[146]. 
在盐胁迫条件下 , AP2 家族转录因子DDF1 

(Dwarf and Delayed Flowering 1)大量表达. DDF1结
合到GA2ox7启动子的DRE-like基序上下调GA的合成, 
使得DELLA 蛋白积累, 抑制植物生长, 提高植物的
抗逆性[147~149]. 温度对植物生长发育的影响同样依赖
激素调控网络并且依赖植物发育阶段 . 在种子萌发
过程中低温通过上调GA3ox1 的表达促进GA的合成, 
这一过程对于种子打破休眠非常重要 , 可能通过调
节 RGL2 的 降 解 [150]. 冷 诱 导 的 转 录 因 子
CBF1/DREB1b可以提高GA2ox3 和GA2ox6 转录水平
降低内源活性GA的含量, 维持DELLA蛋白的稳定从
而抑制植物生长 [151]. 营养匮乏也可以通过调节
DELLA的丰度影响植物生长 . 例如 , 磷饥饿能通过
降低转录水平降低内源活性GA的含量促进DELLA
蛋白的积累调控植物磷饥饿重要的生理反应 [152]. 因
此 , 多种非生物胁迫的刺激都可以通过诱导DELLA
蛋白的积累抑制植物生长 , 提高逆境条件下植物的
存活[153].  
最近的研究提示, DELLA蛋白对内外刺激信号

的整合可能通过ROS (Reactive Oxygen Species)依赖
的机制 [154]. ROS是植物信号转导中第二信使 , 在植
物生长发育中起重要作用 . DELLA蛋白对根毛生长
的调节依赖ROS途径的作用 , 表达谱分析表明 , 
DELLA蛋白的积累能提高ROS脱氧酶 , 如Cu/Zn-超
氧化物歧化酶(CSDs)和过氧化氢酶的表达 , 因而降
低了ROS的积累, 延迟ROS诱导的细胞死亡过程, 从
而提高植物在逆境下的存活[154]. 由于DELLA蛋白能
调控植物免疫反应中其他激素的作用 [155], 因此
DELLAs也可能通过ROS防御介导对生物胁迫的防御.  

4  展望 
4.1  新的植物激素受体的鉴定和信号转导途径中间
过程的分析 

近年来 , 一系列植物激素受体的分离和鉴定是
植物生物学领域的重大突破 . 对生长素受体和茉莉
酸受体的发现不仅阐明了这些激素的信号转导机制, 
而且揭示了一种激素与受体作用的新机制 [6~8,12,14]. 
由于激素在植物生长发育中的作用十分复杂 , 已经
鉴定的激素受体的功能仍不能完全解释过去所观察

到的各种生理现象 , 而且已有线索提示可能存在新
的激素受体. 例如, 生长素结合蛋白ABP1 能够调节
细胞伸展和参与细胞分裂 , 但对其介导的下游反应
所知不多 , 对其是否能发挥生长素受体的作用还有
待研究[156,157]. 尽管目前对于生长素的信号途径有了
比较清楚的了解 , 但是对其信号转导过程中更多的
细节仍有待探索. 例如, IBR5编码一个磷酸酶, 参与
生长素与脱落酸信号途径. 研究发现, IBR5突变能够
影响生长素应答反应, 而且不依赖于SCFTIR1 拟南芥

介导AUX/IAA蛋白的降解, 提示IBR5 可能在SCFTIR1

下游参与生长素信号转导调控生长素应答反应[158,159]. 
此外, 尽管目前已有多个ABA受体被报道, 包括定位
于叶绿体上的CHLH和细胞膜上的GCR2 以及GTG1
和GTG2[160~162], 但对于它们的功能目前仍存在争议, 
有待于进一步的实验证实 . 最近通过筛选ABA途径
的关键信号元件PP2C磷酸酶ABI2的相互作用蛋白发
现, RACR1 有可能是新的或真正的ABA受体[128,163]. 
因此 , 鉴定和发现新的激素受体和信号转导通路中
元件仍是植物激素研究的重要方面.  

4.2  植物激素作用的精细调节 

miRNAs参与植物的生长发育的各个过程 , 而这
些过程也需要多种激素的协调作用 . 最近的研究表
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明, 很多miRNAs的表达受植物激素的诱导, 其中一
些能被多种激素调节. 目前已知最少有 4 种miRNAs 
(miR319, miR159, miR393和miR167)被证实受一种以
上激素的调节[164,165]. 其中miR159受赤霉素、脱落酸
和乙烯调节, miR319能够响应赤霉素、脱落酸和细胞
分裂素信号[166]. miRNAs的靶标包括多种植物激素的
合成运输以及信号途径的关键元件. miR167 的表达
被ABA下调, 而miR167 的靶基因包括ARF6 和ARF8, 
提示ABA和生长素之间可以通过miRNA发生相互作
用[167]. 而对miR393 研究揭示了植物生物胁迫应答的
新机制 . 生长素促进丁香属假单胞菌 (Pseudomonas 
syringae)对拟南芥的侵染, 抑制生长素信号可以抑制
病原菌生长[168]. 来源于鞭毛蛋白的多肽FLG22 能诱
导miR393 的表达, 而miR393 可以负调控生长素受体
基因TIR1, AFB2 和AFB3 的mRNAs表达, 继而提高
AXR3/IAA17 等蛋白稳定性并下调生长素应答基因
的表达 , 从而提高植物对病原菌的抗性 [168]. 实际上
病原菌可以通过影响多个miRNA的表达调控病原-寄
主反应[169]. miRNAs对植物激素应答的调节使得植物
激素之间的相互作用更加精细和复杂. 因此, 进一步
研究miRNAs在植物激素调控与生长发育中的作用将
是植物激素研究领域的新热点.  

4.3  化学基因组学与植物激素研究 

植物激素包括很多结构类似的衍生物 , 它们很
多都能在植物体内发挥生理作用 , 但依其结构的不
同可能又有一些明显的差别[2]. 植物激素受体与不同
底物结合的亲和力会影响植物最终的生理反应 , 如
生长素对IAA, 1-NAA及 2,4-D的结合依次递减. 生长
素受体的结构解析为了解不同配基与受体结合的差

异提供可能. IAA比 1-NAA具有更小的环状结构, 可
以更好的进入受体中与底物结合的袋状区域 ; 而且
IAA上的氨基能与TIR1 上的羧基形成氢键, 更好地
稳定IAA与受体的结合 . 由于 2,4-D环状结构最小 , 
它与受体中与底物结合的袋状区域表面接触最少 , 
不利于与TIR1 的结合[170]. 根据生长素与受体作用的
“分子胶水”假说 [14], 可以推测凡是能够渗入受体中
与底物结合的袋状区域并且能够促进TIR1 与AUX/ 
IAA蛋白疏水相互作用的的小分子都可以发挥类似生
长素的作用, 而那些能够渗入受体中与底物结合的袋
状区域但不能增加TIR1 与AUX/IAA蛋白疏水相互作
用的, 甚至抑制TIR1 与AUX/IAA蛋白疏水相互作用

的小分子有可能作为生长素的拮抗剂 [170]. 当然, 直
接抑制AUX/IAA蛋白活性的小分子应该也具有相似
的抑制生长素信号通路的功能. 因此有可能通过化学
基因组学的方法来筛选出促进或抑制生长素信号途

径的小分子, 丰富研究激素调控的手段[143,171]. 因此, 
对更多激素信号受体分子结构的解析不仅有助于了

解植物激素作用机制的细节, 而且可以帮助筛选和设
计新的植物生长调节剂, 促进农业生产.  

4.4  植物激素与作物分子设计 

在禾本科作物改良过程中 , 半矮秆材料的发现
和利用被誉为农业生产的“绿色革命”, 曾为促进世
界粮食生产发挥了巨大的作用 [172]. 通过分子设计培
育理想株型的作物品种 , 提高植物的光利用效率和
土地利用率被认为是提高作物产量, 实现第二次“绿
色革命”的重要方向. 目前对于植物株型控制的分子
机制开始有了比较清晰的认识[173], 如何通过转基因
技术实现重要农艺性状的有效集成还需要进一步的

研究 . 目前在利用对植物激素调控的遗传操作进行
作物改良方面 , 已经有一些有益的探索 . 抑制GA和
BR相关基因可以改变植物株型, 但同时也会导致结
实异常 [174~176], 限制了转基因技术的利用 . 对GA和
BR合成代谢途径基因表达模式的分析和对反馈抑制
的深入了解, 提供了作物遗传改良育种的新策略. 由
于水稻体内赤霉素的合成具有组织特异性 [36], 水稻
GA3 氧化酶OsGA3ox2, 主要促进茎的伸长而对生殖
器官没有影响; 而OsGA3ox1 在生殖器官中专一性表
达[177]. 利用OsGA3ox2 的启动子驱动OsGA2ox1 基因
在茎叶中异位表达 , 获得了开花和稻穗发育正常的
半矮秆材料 [178]. 而对水稻BR合成基因OsDWF1 和
OsDWF4基因功能丧失突变体的研究, 显示有可能利
用BR合成基因的突变体培育出在密植或低肥条件下
产量增加新品种[179]. 细胞分裂素在侧枝发育过程中
起重要的调控作用[180,181], 对水稻细胞分裂素代谢途
径的基因OsCKX2 研究提示有可能通过调控内源细
胞分裂素获得新的高产材料 [180]. 因此 , 通过对植物
激素调控网络的深入分析 , 使得利用转基因技术实
现作物的分子设计成为可能, 进而促进农业生产.  
系统生物学的迅速发展为利用多种交叉学科手

段整合目前对植物激素调控网络的认识[182]和通过建

立计算机模型模拟植物生长发育过程提供了可能 . 
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通过对处于关键分类地位的其他植物中激素途径的

研究, 进而了解植物激素调控在植物进化中的作用, 
也是植物激素研究的新动态[183~185].  
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