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摘要  植物激素生长素调控植物生长发育及环境适应的多个过程, 包括胚胎发育、器官发生和向性生长等。生长素发挥生

物学功能主要依赖于经典的TIR1/AFB-auxin-Aux/IAA-ARF信号转导途径。其中, 由4个保守结构域组成的典型Aux/IAA蛋白

作为TIR1/AFB的共受体在生长素信号转导过程中发挥关键作用。然而, 近年来发现缺乏保守结构域的非典型Aux/IAA蛋白

也参与生长素的应答与调控作用。该文从蛋白结构、生物学功能及参与生长素信号转导等方面综述了非典型Aux/IAA蛋白

的研究进展, 探讨和展望了非典型Aux/IAA蛋白的研究方向。 
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1880年, 达尔文(Darwin)发现植物中某种物质具

有调控植物向光性生长的作用, 后续研究确定该物质

是生长素(auxin), 其在植物中的主要存在形式是吲

哚乙酸。随后, 研究人员发现生长素在植物生长发育

的多个过程(如建立胚胎极性、形成顶端优势和重力

响应 )中均发挥关键调控作用 (Teale et al., 2006; 

Salehin et al., 2015; Li et al., 2022)。Aux/IAA基因属

于早期生长素响应基因, 编码的Aux/IAA蛋白在生长

素信号转导途径中具有重要作用(Rouse et al., 1998; 

Gray et al., 2001; Mockaitis and Estelle, 2008)。

Aux/IAA基因在双子叶植物和单子叶禾本科植物中均

有发现, 在动物、真菌或细菌基因组中则未见报道。

因此, 推测其可能是植物所特有的一类基因(Reed, 

2001)。目前, 在拟南芥(Arabidopsis thaliana)和水稻 

(Oryza sativa)中分别发现了29和31个Aux/IAA基因

(Dreher et al., 2006; Jain et al., 2006), 这些基因分

别编码典型以及非典型Aux/IAA蛋白。其中 , 典型

Aux/IAA蛋白作为核内生长素信号转导的核心组分, 

对其已有深入研究(Jing et al., 2015; Vain et al., 

2019; Figueiredo and Strader, 2022; Jing et al., 

2023); 非典型Aux/IAA蛋白由于不能与核内生长素

受体形成共受体, 其生物学功能及作用机制直至近

年才逐渐被揭示, 但当前仍有许多问题有待回答。李

艳艳和齐艳华(2022)详细总结了典型Aux/IAA蛋白在

多种植物中的生物学功能。本文主要综述近年来非典

型Aux/IAA蛋白应答生长素的研究进展, 便于人们更

加清晰地认识非典型Aux/IAA蛋白在植物中的功能

机制。 

1  植物Aux/IAA蛋白结构 

1.1  典型Aux/IAA蛋白结构 

典型Aux/IAA蛋白由4个保守的结构域组成, 分别称

为结构域I、II、III和IV。结构域I和II靠近氨基端(N端), 

结构域III和IV靠近羧基端(C端), 分别行使不同的生

物学功能(图1)。结构域I含有1个保守的EAR (ERF- 

associated amphiphilic repression)结构域, 其中的

核心基序是由3个保守的亮氨酸(leucine, L)组成的

LxLxL基序(Tiwari et al., 2004)。Aux/IAA蛋白通过其

结构域I招募TPL (TOPLESS)蛋白来抑制转录因子

ARF的转录活性(Szemenyei et al., 2008)。结构域II

由15个氨基酸组成, 其中含有高度保守的VGWPPV  

·专题论坛· 
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图1  典型Aux/IAA蛋白的功能结构域示意图(Tiwari et al., 2004; Szemenyei et al., 2008; Calderón Villalobos et al., 2012; Guil-

foyle, 2015) 
 
Figure 1  Functional domain diagram of canonical Aux/IAA protein (Tiwari et al., 2004; Szemenyei et al., 2008; Calderón Villa-
lobos et al., 2012; Guilfoyle, 2015) 

 

核心序列。生长素存在时, Aux/IAA蛋白通过其结构域

II与生长素受体TIR1/AFBs结合, 从而被泛素/26S蛋

白酶体途径降解(Calderón Villalobos et al., 2012; 

Shimizu-Mitao and Kakimoto, 2014)。结构域III和IV

分别由40和45个氨基酸组成 , 二者共同组成PB1 

(Phox and Bem1)结构域, PB1结构域与ARF蛋白的

CTD (carboxy-terminal domain)同源(Guilfoyle, 2015), 

可介导Aux/IAA蛋白自身或者与ARF蛋白形成寡聚体

(Han et al., 2014; Nanao et al., 2014)。 

1.2  非典型Aux/IAA蛋白结构 

在植物Aux/IAA蛋白家族中, 除上述典型Aux/IAA蛋

白外, 还存在非典型Aux/IAA蛋白, 如拟南芥AtIAA-

20、AtIAA30、AtIAA31、AtIAA32、AtIAA33和AtIAA34

蛋白, 水稻OsIAA4、OsIAA8、OsIAA26、OsIAA27、

OsIAA28和OsIAA29蛋白。这些蛋白与典型Aux/IAA

蛋白的结构不同, 缺乏结构域I保守的LxLxL基序和/

或结构域II保守的VGWPPV核心序列(表1)。非典型

Aux/IAA蛋白无法被生长素受体TIR1/AFBs识别和结

合, 表明其应答生长素的作用机制与典型Aux/IAA蛋

白不同。目前已揭示部分非典型Aux/IAA蛋白应答生

长素的信号转导途径, 如拟南芥的TMK1-IAA32/34

和MPK14-AtIAA33信号转导途径(Cao et al., 2019; 

Lv et al., 2020)及水稻的SOR1-OsIAA26信号转导途

径(Chen et al., 2018)。 

2  非典型Aux/IAA蛋白的生物学功能 

2.1  拟南芥中非典型Aux/IAA蛋白的功能 

Sato和Yamamoto (2008)在观察过表达AtIAA20、 

表1 非典型Aux/IAA蛋白缺乏结构域I的LxLxL基序和/或结构

域II的VGWPPV核心序列 

Table 1  Non-canonical Aux/IAA proteins lack the LxLxL 

motif of domain I and/or the VGWPPV core amino acid resi- 

dues of domain II 

非典型Aux/ 
IAA蛋白 

结构域I 结构域II 

拟南芥 
(Arabidopsis 

thaliana) 
  

AtIAA20 SSSSSSIES ···SVAAPAVEDAEYV 

AtIAA30 SSSSSSIES ···EYDG··VGAAEEM 

AtIAA31 ········· REARQDWPPIKSRLRD

AtIAA32 NTPADFFKG ELIDWSQPSYNSITQL 

AtIAA33 ········· SSGAAG·RSFQGFGLN

AtIAA34 PHPLHLVAS GVIDLG·LSLRTIQHE 

水稻 
(Oryza sativa)

  

OsIAA4 ········· ················ 

OsIAA8 TDLRLGLTL VVHIDGNNPSTPRSSL

OsIAA26 TELTLGPPG RGRKNGHPPPSSSM··

OsIAA27 ········· DETTAPPPRSAAAATE

OsIAA28 ········· DRNASAGPEVKPAGLS

OsIAA29 ········· DRNASAEPVVKP·GLS
 

AtIAA30或AtIAA31的转基因植株时, 发现下胚轴和

根均表现出向重力反应异常表型, 且根的生长受到明

显抑制, 说明这3个非典型IAA基因参与调控植物的

向重力反应以及根的生长发育过程。此后, Müller等

(2016)研究发现, 与野生型相比, AtIAA20和AtIAA30

缺失的拟南芥突变体根部的导管模式发生明显变化, 

表现出双原生木质部以及导管形变等表型, 过表达

AtIAA30则导致原生木质部不连续甚至丢失。Lv等

(2020)研究发现, AtIAA33在根尖表达, Atiaa33突变
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体植株根远端干细胞(root distal stem cell, DSC)分化

减少, 具有2层DSC的根的比例更高; 相比之下, AtIA-

A33过表达株系根的DSC分化增强, 表现为不含DSC

的根比例更高, 表明AtIAA33蛋白调控植物根干细胞

的分化活性。 

除调控根生长外, Park等(2011)研究发现, 盐胁

迫下, NAC (NAM-ATAF1-/2-CUC2)转录因子NTM2可

结合到AtIAA30基因的启动子区调控该基因转录, 该

结果提示1个非典型Aux/IAA蛋白AtIAA30在种子萌

发过程中整合了生长素和盐信号的作用, 以帮助种子

尽可能在合适的环境下萌发。形成顶端弯钩结构是双

子叶植物保护分生组织免遭土壤摩擦破坏, 以使幼苗

顺利出土的重要策略(Zhong et al., 2014)。生长素通

过调控下胚轴细胞的非对称性生长, 形成并维持顶端

弯钩(Béziat and Kleine-Vehn, 2018)。Cao等(2019)

研究发现, 在顶端弯钩内侧, 2个非典型Aux/IAA蛋白

AtIAA32和AtIAA34稳定积累, 并与ARF转录因子结

合调控基因转录, 从而抑制内侧细胞伸长, 进而维持

顶端弯钩内外两侧细胞的非对称性生长, 最终导致顶

端弯钩形成。 

2.2  水稻中非典型Aux/IAA蛋白的功能 

Song和Xu (2013)通过在水稻中花11中过表达1个非

典型Aux/IAA基因OsIAA4, 发现与野生型相比过表

达植株表现出植株变矮、根变长和地上茎重力反应异

常等表型, 表明水稻非典型Aux/IAA蛋白也参与生长

素相关的生物学功能。Chen等(2018)发现, OsIAA26

基因在水稻根尖的表达受乙烯和生长素诱导, 进一步

研究发现OsIAA26蛋白通过参与核内生长素信号转

导调控根特异的乙烯反应。当水稻生长进入灌浆期, 

土壤轻度干燥有利于灌浆, Teng等(2022)解释了其中

的分子机制 , 土壤干燥诱导脱落酸 (abscisic acid, 

ABA)积累, ABA积累一方面促进生长素IAA的合成, 

另一方面抑制OsIAA24和OsIAA29的表达, 正是ABA

和IAA加速了淀粉和蛋白质的积累, 从而促进水稻灌

浆。由于OsIAA29是非典型Aux/IAA蛋白, 说明水稻

的灌浆过程也有非典型Aux/IAA蛋白参与。Basunia

等(2021)研究发现, 在水稻籽粒早期发育过程中, 调

控生长素合成的OsYUC12基因以及调控生长素信号

的OsIAA29基因特异地在籽粒中表达, 并且在授粉

5–6天后表达量达到最高值, 暗示OsIAA29介导的生

长素信号在水稻籽粒早期发育中发挥重要作用。 

3  典型Aux/IAA蛋白介导的生长素信号

转导 

经典的生长素信号转导途径主要是指由位于细胞核

的TIR1/AFBs、Aux/IAA和ARF核心蛋白组分构成的

核内生长素信号转导途径(Mutte et al., 2018; Yu et 

al., 2022)。含有F-box结构域的蛋白TIR1/AFBs是生

长素的核内受体(Dharmasiri et al., 2005; Kepinski 

and Leyser, 2005)。其作为E3泛素连接酶SCF (skp1- 

cullin1-F-box)复合体的F-box亚基, 负责识别和结合

含有保守结构域 II的典型Aux/IAA蛋白底物(Tan et 

al., 2007)。在生长素浓度较低时, Aux/IAA蛋白与转

录因子ARF结合, 抑制ARF的转录活性; 在生长素浓

度较高时, 生长素与其受体TIR1/AFBs结合, 发挥类

似分子粘合剂的作用, 促进TIR1/AFBs与Aux/IAA蛋

白结合, 导致后者通过泛素/26S蛋白酶体途径降解, 

进而解除其对ARF转录活性的抑制, 使ARF可以调

控生长素响应基因的表达(Wang and Estelle, 2014) 

(图2A)。 

4  非典型Aux/IAA蛋白介导的生长素信

号转导 

非典型Aux/IAA蛋白作为Aux/IAA蛋白家族成员, 由

于缺少保守的结构域II, 不能够被生长素受体TIR1/ 

AFBs识别。近年来的研究发现, 这些非典型Aux/IAA

蛋白通过其它信号转导途径应答生长素信号, 在植物

生长发育过程中同样行使重要功能。 

4.1  拟南芥TMK1-AtIAA32/34信号转导途径 

近年来, 关于受体样激酶家族TMK (Transmembrane 

Kinase)蛋白调控植物对生长素信号应答机制的研究

有较大进展(Lin et al., 2021; Friml et al., 2022)。这些

研究揭示了TMK通过非转录水平介导生长素信号转

导。需要说明的是, Cao等(2019)研究发现TMK也可以

通过转录水平调控生长素信号过程, 并且这条信号途

径需要2个非典型Aux/IAA蛋白AtIAA32和AtIAA34参

与。此外, 他们还发现, 在双子叶植物顶端弯钩形成

和维持过程中, 顶端弯钩内侧积累的高浓度生长素诱导

细胞膜上TMK1蛋白的C末端片段剪切, 然后, TMK1-C 
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图2  Aux/IAA蛋白介导的生长素信号转导途径(Chen et al., 2018; Mutte et al., 2018; Cao et al., 2019; Lv et al., 2020; Yu et al., 

2022) 

(A) 典型Aux/IAA蛋白介导的生长素信号转导途径 ; (B) 拟南芥TMK1-AtIAA32/34介导的生长素信号转导途径 ; (C) 拟南芥

MPK14-AtIAA33介导的生长素信号转导途径; (D) 水稻SOR1-OsIAA26介导的生长素信号转导途径。 

 
Figure 2  Aux/IAA-mediated auxin signaling pathway (Chen et al., 2018; Mutte et al., 2018; Cao et al., 2019; Lv et al., 2020; Yu 
et al., 2022) 
(A) Canonical Aux/IAA-mediated auxin signaling pathway; (B) TMK1-AtIAA32/34-mediated auxin signaling pathway in Arabi-
dopsis; (C) MPK14-AtIAA33-mediated auxin signaling pathway in Arabidopsis; (D) SOR1-OsIAA26-mediated auxin signaling in 
rice. 
  

片段被转运至细胞核内, 特异地识别、结合并磷酸化

AtIAA32和AtIAA34蛋白。磷酸化修饰稳定了这2个蛋

白, 它们的积累抑制了ARF转录因子的转录活性, 从

而抑制了弯钩内侧细胞的伸长, 并最终造成顶端弯钩

内外两侧细胞生长的差异(图2B)。 

4.2  拟南芥MPK14-AtIAA33信号转导途径 

拟南芥ARF10和ARF16调控生长素信号和根干细胞

特性(Ding and Friml, 2010), 并且ARF10/16与非典

型Aux/IAA蛋白AtIAA33可以相互作用(Piya et al., 

2014), 但是AtIAA33的功能与作用机制仍有待明确。

Lv等(2020)研究发现, 生长素一方面可以促进丝裂原

活化蛋白激酶(mitogen activated protein kinase 14, 

MPK14)活化, 活化的MPK14能够结合并磷酸化At-

IAA33蛋白, 使AtIAA33蛋白稳定积累; 另一方面, 可

以通过TIR1/AFBs介导的经典核内受体信号转导途径

促进典型Aux/IAA蛋白的AtIAA5降解。因此, AtIAA33

取代AtIAA5与ARF10/16结合, 从而精细调控植物根

尖生长素信号转导过程, 维持根干细胞稳态(图2C)。 

4.3  水稻SOR1-OsIAA26信号转导途径 

Chen等(2018)从水稻根部特异的乙烯反应不敏感突

© 植物学报Chinese Bulletin of Botany



 周玉滢等: 植物非典型 Aux/IAA 蛋白应答生长素研究进展  655 

 

变体mhz2中鉴定到1个E3泛素连接酶SOR1 (soil- 

surface rooting 1), 并揭示了其通过调控Aux/IAA蛋

白的稳定性来调控根部特异的乙烯反应。研究发现, 

SOR1与典型Aux/IAA蛋白OsIAA9和非典型Aux/IAA

蛋白OsIAA26均可直接互作, 但是SOR1只能泛素化

OsIAA26蛋白。在低浓度乙烯环境中 , OsIAA9与

SOR1结合抑制其E3泛素连接酶活性, 从而抑制SO-

R1对OsIAA26的泛素化修饰; 而在高浓度乙烯环境

中, 乙烯诱导合成生长素IAA, 后者通过OsTIR1/AF-

B2生长素受体介导的经典信号转导途径促进OsIAA9

蛋白降解, 从而解除其对SOR1的抑制作用, 使SO-

R1泛素化降解OsIAA26蛋白, 最终抑制水稻根伸长

(图2D)。 

5  典型与非典型Aux/IAA蛋白的相互调控 

Aux/IAA蛋白尽管根据结构特征可分为典型与非典型

两大类, 但二者在发挥生物学功能及作用机制方面并

非完全独立, 而是存在相互调控。例如, 拟南芥的

AtIAA33与AtIAA5在调控植物根干细胞稳态方面存在

竞争关系(Lv et al., 2020)。在生长素缺乏情况下, 

AtIAA5不易被TIR1/AFBs泛素化降解, 而AtIAA33易

被26S蛋白酶体降解, 此时与ARF10/16转录因子结

合的主要是抑制其转录活性的AtIAA5, 从而抑制根

远端干细胞的分化; 生长素浓度增高时, AtIAA5易被 

TIR1/AFBs泛素化降解, 而AtIAA33蛋白被MPK14磷

酸化后稳定积累, 此时与ARF10/16转录因子结合的

主要是不抑制其转录活性的AtIAA33, 从而促进根远

端干细胞分化。 

与拟南芥AtIAA33对AtIAA5是竞争关系不同, 水

稻OsIAA9对OsIAA26则是协同关系 (Chen et al., 

2018)。在低浓度乙烯下, OsIAA9保持稳定, 与SOR1

结合抑制后者的E3泛素连接酶活性, 从而抑制SOR1

对OsIAA26蛋白的泛素化降解, 此时典型以及非典型

Aux/IAA蛋白OsIAA9和OsIAA26均保持稳定 , 促进

水稻根伸长; 在高浓度乙烯下, 乙烯诱导生长素的合

成 , 生长素促进OsTIR1/AFB2结合并降解OsIAA9, 

从而解除OsIAA9对SOR1的E3泛素连接酶活性的抑

制作用, 释放出的SOR1泛素化降解OsIAA26, 此时

OsIAA9和OsIAA26蛋白均被降解, 抑制水稻根伸长。 

6  展望 

Aux/IAA作为早期生长素响应基因, 广泛存在于双子

叶和单子叶植物中, 具有明显的保守性, 其编码的

Aux/IAA蛋白参与生长素信号转导过程, 因而得到深

入研究。但主要研究了典型Aux/IAA蛋白, 对非典型

Aux/IAA蛋白的生物学功能及生长素应答机制直至近

年才逐渐被揭示, 未来仍有许多未知值得进一步探

索。以下工作将有助于我们深入认识非典型Aux/IAA

蛋白的功能与机制。 

6.1  非典型Aux/IAA蛋白的生物学功能探究 

通过突变体库遗传筛选及表型分析方法, 发现多个典

型Aux/IAA基因的生物学功能。随着对生长素共受体

TIR1/AFBs-Aux/IAA生化功能的深入研究, 解析了典

型Aux/IAA蛋白在生长素信号转导中的作用机制。但

对非典型Aux/IAA蛋白, 以上方法均不可行, 一方面

是因为非典型Aux/IAA蛋白具有功能冗余性或多是参

与精细调控, 突变体植株常不显示明显的表型; 另一

方面则是因为非典型Aux/IAA缺乏保守的结构域 II, 

不能与TIR1/AFBs通过形成生长素共受体起作用。因

此, 对非典型Aux/IAA蛋白的生物学功能研究可考虑

从以下几方面进行。(1) 利用CRISPR/Cas9基因编辑

技术同时敲除所有非典型Aux/IAA基因(如果没有致

死的话)后观察表型, 然后再逐个基因进行回补, 分

析这些基因的生物学功能。(2) 分析特定条件(如发育

的不同阶段)下非典型Aux/IAA基因的转录模式, 然后

对可能行使功能的Aux/IAA蛋白在相关调控通路上的

作用机制进行研究。(3) 对非典型Aux/IAA基因表达

丰度高的植物组织进行取材, 建立酵母双杂交筛选文

库, 寻找与非典型Aux/IAA蛋白互作蛋白, 通过研究

它们之间的调控关系解析非典型Aux/IAA蛋白的生物

学功能。(4) 改变生长环境(如生长素处理), 然后免疫

沉淀非典型Aux/IAA蛋白并进行质谱分析, 通过比较

环境变化前后蛋白的翻译后修饰变化, 从而为揭示非

典型Aux/IAA蛋白的潜在生物学功能提供参考。 

6.2  非典型Aux/IAA蛋白应答生长素的可能机制 

典型Aux/IAA蛋白应答生长素的机制主要是与生长素

受体TIR1/AFBs结合形成共受体感受生长素, 然后

TIR1/AFBs介导其通过泛素/26S蛋白酶体途径降解。
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与此相比, 非典型Aux/IAA蛋白应答生长素的机制更

加复杂多样。例如, 拟南芥非典型Aux/IAA蛋白AtIAA-

32、AtIAA33和AtIAA34在应答生长素时, 可以被磷酸

化修饰变得更加稳定 , 水稻的非典型Aux/IAA蛋白

OsIAA26则被泛素化修饰变得不稳定。因此, 未来的

研究中以下几点值得关注。(1) 非典型Aux/IAA蛋白

可能不仅在生长素信号通路中发挥作用, 而且更主要

是在生长素与其它植物激素(或环境因子)相互作用调

控植物的生长发育(或环境适应性)方面起重要作用。

(2) 非典型Aux/IAA蛋白可能不像典型Aux/IAA蛋白

那样直接调控某个具体的生物学功能, 而可能是在经

典的TIR1/AFBs-Aux/IAA-ARF信号途径中发挥微调

作用, 从而实现生长素的精确时空调控功能。(3) 非

典型Aux/IAA蛋白的数量远少于典型Aux/IAA蛋白 , 

推测在植物不同的结构(如顶端弯钩和根尖)中, 非典

型Aux/IAA蛋白存在特定的蛋白质翻译后修饰, 正是

这些多样的修饰方式使非典型Aux/IAA蛋白能协助生

长素在植物特定结构的形成与功能行使中发挥核心

作用。 
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Abstract  The plant hormone auxin regulates many processes of plant growth and development, including embryonic 

development, organogenesis, and tropism, as well as environmental adaptation. To perform these functions, auxin mainly 

depends on the typical TIR1/AFB-auxin-Aux/IAA-ARF signaling pathway. In this pathway, the canonical Aux/IAA proteins 

composed of four conserved domains play a key role in auxin signaling as co-receptor with TIR1/AFB. Recently, some 

non-canonical Aux/IAA proteins lacking conserved domain(s) were also found to be involved in the auxin response. This 

review focuses on the research advances of non-canonical Aux/IAA proteins on their structure, biological function and 

roles in auxin signal transduction, and discusses the future research directions of these proteins. 
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