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摘要  生长素是最重要的植物激素之一, 对植物生长发育起着关键调控作用。生长素作用于植物后, 早期生长素响应基因

家族Aux/IAA、GH3和SAUR等被迅速诱导, 基因表达上调。其中Aux/IAA基因家族编码的蛋白一般由4个保守结构域组成, 

结构域I具有抑制生长素信号下游基因表达的作用, 结构域II在生长素信号转导中主要被TIR1调控进而影响Aux/IAA的稳定

性, 结构域III/IV通过与生长素响应因子ARF相互作用调控生长素信号。Aux/IAA基因家族在双子叶植物拟南芥(Arabidopsis 

thaliana)的器官发育、根形成、茎伸长和叶扩张等方面发挥重要作用; 在单子叶植物水稻(Oryza sativa)和小麦(Triticum 

aestivum)中, 主要影响根系发育和株型, 但大多数Aux/IAA基因的功能尚不清楚。该文主要从Aux/IAA蛋白的结构、功能和

生长素信号转导途径方面综述Aux/IAA家族在拟南芥、禾谷类作物及其它植物中的研究进展, 以期为全面揭示Aux/IAA家族

基因的生物学功能提供线索。 
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早期生长素响应基因家族在生长素作用于植物

后5–30分钟内便表现出明显的上调趋势, 对植物生

长发育具有很大影响, 包括对胚胎发生、根系发育和

伸长、维管组织分化、花器官形成、果实发育、顶端

优势以及向性运动等均发挥调控作用(Hagen and 

Guilfoyle, 2002; Friml, 2003)。目前, 在双子叶植物

大豆(Glycine max)、拟南芥(Arabidopsis thaliana)、

番茄(Lycopersicon esculentum)和陆地棉(Gossypi-

um hirsutum), 及禾本科植物小麦(Triticum aestivum)

和水稻(Oryza sativa)中均发现了Aux/IAA基因, 而在

细菌、动物和真菌基因组中尚未发现, 即Aux/IAA是

植物特有的一类基因家族(Reed et al., 2001)。在拟南

芥、水稻、玉米(Zea mays)和高粱(Sorghum bicolor)

中分别发现了29、31、40和26个Aux/IAA基因。在番

茄和陆地棉以及马铃薯(Solanum tuberosum)中分别

发现了36、10和26个Aux/IAA基因(Jain et al., 2006; 

Wang et al., 2010a, 2010b; Audran-Delalande et 

al., 2012; Gao et al., 2016)。拟南芥和水稻中部分

Aux/IAA基因的生物学功能已相继被报道, 但对于玉 

米、高粱和马铃薯等作物中的Aux/IAA基因功能尚知

之甚少。本文主要综述了Aux/IAA蛋白在双子叶植物

拟南芥、番茄和棉花以及单子叶植物水稻、小麦、玉

米和高粱中的研究进展, 旨在为解析Aux/IAA基因家

族的生物学功能提供信息。 

1  Aux/IAA蛋白的结构及功能 

Aux/IAA作为植物早期生长素响应基因家族成员, 最

初从大豆中分离出来。Aux/IAA为分子量18–36 kDa

的短命核蛋白(Walker and Key, 1982; Nagpal et al., 

2005), 一般通过26S蛋白酶体途径降解。Aux/IAA蛋

白包括4个保守结构域: 结构域I、II、III和IV (Tiwari et 

al., 2004)。结构域I和II位于氨基端(N端), 结构域III

和IV位于羧基端(C端) (图1)。结构域II和IV含有功能

性核定位信号(Abel and Theologis, 1995)。在Aux/ 

IAA蛋白的N端, 结构域I和II之间有1个光敏色素A的

磷酸化位点, 暗示Aux/IAA蛋白依赖光敏色素信号通

路的磷酸化反应, 为植物发育中生长素和光信号整合

·特邀综述· 



 李艳艳等: 植物 Aux/IAA 基因家族生物学功能研究进展  31 

 

提供一种分子机制(Colón-Carmona et al., 2000)。若

Aux/IAA蛋白与酿酒酵母 (Saccharomyces cerevi-

siae) Gal4 DNA结合域(Gal4 DBD)融合可直接靶向

启动子, 并可抑制含Gal4 DNA结合位点的GUS报告

基因转录(Ulmasov et al., 1997; Tiwari et al., 2001)。

为研究Aux/IAA蛋白结构域的功能, Tiwari等(2004)将

IAA17蛋白分区融合到Gal4 DBD效应基因中, 分别

构成具有 I、 II、 III和 IV结构域的 IAA17效应基因

(GD-IAA17wt) 、 I 和 II 结构域的 IAA17 效应基因

(GD-IAA17[I/II])以及III和IV结构域的IAA17效应基因

(GD-IAA17[III/IV])等。原生质体转染实验表明, GD- 

IAA17[II/III/IV]和GD-IAA17[III/IV]均未抑制报告基因

的表达, 而GD-IAA17[I]、GD-IAA17[I/II]与GD-IAA17wt

同样以生长素依赖的方式抑制报告基因的表达, 充分

表明Aux/IAA蛋白的结构域I为抑制作用所必需; 且结

构域I发挥抑制作用需要与启动子区的激活子相邻, 

如两区域相距太远, 则不能发挥作用。Szemenyei等

(2008)研究发现, Aux/IAA蛋白的结构域I包含1个保

守的EAR (ERF-associated amphiphilic repression), 

Aux/IAAs通过该结构域招募共抑制子TPL (TOP- 

LESS)等调节ARF的转录活性。此外, Aux/IAA蛋白结

构域II在生长素信号转导中必不可少, 含有13个氨基

酸的特异性核心序列 “VGWPP” 并构成1个降解单

元。当高度保守的结构域II核心序列发生突变, Aux/ 

IAAs则无法被SCFTIR1靶向, 进而影响蛋白的稳定性

(Dharmasiri et al., 2003)。此外, Aux/IAA蛋白结构域III

和IV是与生长素响应因子ARF相结合的部位(Worley 

et al., 2000)。结构域 III可在体外被折叠和二聚化

(Morgan et al., 1999), 其二级结构为转角-螺旋-螺旋

(βαα), 类似原核生物中某些寡聚转录因子的DNA结

合域(Abel et al., 1994)。这2个结构域与ARF的CTD

结构域(carboxy-terminal domain)同源, 可以使Aux/ 

IAA自身二聚化、多聚化及与ARF特异性结合, 从而

抑制生长素响应基因的表达(Woodward and Bartel, 

2005)。 

2  生长素信号转导机制 

生长素在植物生长发育中发挥重要作用, 主要通过其

浓度变化调节多个过程。吲哚-3-乙酸(indole-3-acetic 

acid, IAA)是植物天然生长素的主要形式(Zhao et al., 

2010)。在生长素信号转导中, 有3类重要的调节因子

参与, 分别是IAA受体TIR1/AFB (transport inhibitor 

response 1/auxin signaling F-box)、转录抑制因子

Aux/IAA和转录因子ARF (Mockaitis and Estelle, 

2008; Weijers and Wagner, 2016)。TIR1/AFB家族

的发现对解释生长素信号转导有重要意义, 其含有生

长素结合域的亮氨酸重复序列, 生长素在此区域可稳

定结合Aux/IAA蛋白, 构成TIR1/AFB-Aux/IAA生长素

的共受体(Tan et al., 2007)。SCF是泛素蛋白连接酶

复合体 , 包括3个亚基Skp1、Cullin和F-box蛋白

(Smalle and Vierstra, 2004)。高浓度生长素水平下, 

除F-box蛋白通过其N端序列与Skp1互作, Cullin和

Rbx1的二聚体也可与Skp1相互作用, 从泛素活化酶

E1转移活化的泛素(Ub), 并结合目标蛋白(图2A)。靶

蛋白通过与F-box蛋白C端结构域互作进入SCF, 形

成SCFTIR1-生长素-Aux/IAA复合体, 使Aux/IAA蛋白 

 

 
 

图1  Aux/IAA蛋白的结构和功能域(Colón-Carmona et al., 2000; Szemenyei et al., 2008) 

TPL-IAA12/BDL-ARF5/MP: 转录共抑制因子TPL (TOPLESS)与受IAA12/BDL调控的生长素响应因子ARF5/MP相互作用; NLS: 核

定位序列; Aux/IAAs-ARFs: Aux/IAA蛋白与ARF蛋白互作 

 
Figure 1  Structure and functional domains of Aux/IAA protein (Colón-Carmona et al., 2000; Szemenyei et al., 2008) 
TPL-IAA12/BDL-ARF5/MP: Transcription co-inhibitor TOPLESS (TPL) interacts with ARF5/MONOPTEROS (ARF5/MP) regu-
lated by IAA12/BODENLOS (IAA12/BDL); NLS: Nuclear localization sequence; Aux/IAAs-ARFs: Aux/IAA protein interacts with 
ARF protein 
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泛素化后降解, 进而使激活的ARF蛋白通过N端DNA

结合域(DBD)与外源启动子元件结合, 促进基因正常

表达。低浓度生长素水平下, ARF蛋白通过与Aux/IAA

结构域III和IV互作使其被招募到含有生长素响应元件

(AuxRE, TGTCTC)基因的启动子上, 由于Aux/IAA蛋

白的结构域 I中包含EAR结构域 , 通过该结构域

Aux/IAAs可以招募共抑制子TPL并形成高级复合物, 

促进转录的抑制。然而, 在无这种高级复合物形成的

情况下, 转录也会受到抑制从而调控生长素信号途径

(Guilfoyle and Hagen, 2007; Szemenyei et al., 

2008; Guilfoyle, 2015) (图2B)。 

此外, Aux/IAA家族中也存在一类非经典Aux/IAA

蛋白, 由于缺失结构域II无法被TIR1/AFB受体识别, 

因此其调控和作用机制有别于经典Aux/IAA蛋白。

Cao等(2019)研究发现生长素TMK1-IAA32/34-ARFs

信号途径(图3A)。例如 , IAA32和 IAA34被TMK1 

(transmembrane kinase 1)调控。高浓度生长素能够

诱导定位于质膜的跨膜激酶TMK1 (transmembrane 

kinase 1)羧基端(C-)发生剪切, 导致其羧基端部分转

入细胞核并磷酸化修饰细胞核内的IAA32/34, 后者

通过与ARFs互作, 调控下游基因的表达(马军和徐通

达, 2020)。Lv等(2020)研究发现IAA33可被MPK14 

(MITOGEN-ACTIVATED PROTEIN KINASE 14)调

控(图3B), 高浓度生长素可通过MPK14激酶磷酸化

修饰并稳定非经典IAA33蛋白, 同时与经典IAA5蛋白

竞争性结合下游抑制因子ARF10和ARF16, 而IAA5

可被TIR1调控, 最终被泛素化降解, 此过程激活因子

ARFs被释放, 并调控生长素信号和下游基因的表达

(Lv et al., 2020)。上述研究表明, MPK14-IAA33- 

ARFs信号通路与Aux/IAA-TIR1-ARFs信号转导途径 

 

 
 

图2  经典的生长素信号转导途径(Woodward and Bartel, 2005; Leyser, 2018) 

(A) 高浓度生长素水平下TIR1介导的信号转导途径; (B) 低浓度生长素水平下TIR1介导的信号转导途径。TIR1/AFB: 转运抑制剂

反应1/生长素信号F-box; Skp1、Culin和Rbx1: SCF型E3泛素蛋白连接酶复合物; Ub: 泛素; E1: 泛素活化酶; E2: 泛素结合酶; 

Aux/IAA: 早期生长素响应基因; ARF: 生长素响应因子; AREs: 生长素响应元件; TPL: TOPLESS 

 
Figure 2  Canonical auxin signaling pathway (Woodward and Bartel, 2005; Leyser, 2018) 
(A) TIR1-mediated signaling pathway under high auxin concentration; (B) TIR1-mediated signaling pathway under low auxin 
concentration. TIR1/AFB: Transport inhibitor response 1/Auxin signaling F-box; Skp1, Culin and Rbx1: SCF-type ubiquitin protein 
ligase E3; Ub: Ubiquitin; E1: Ubiquitin activating enzyme; E2: Ubiquitin conjugating enzyme; Aux/IAA: Auxin/indole acetic acid 
repressors; ARF: Auxin response factor; AREs: Auxin response element; TPL: TOPLESS 
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图3  非经典生长素信号转导途径(Cao et al., 2019; Lv et al., 2020) 

(A) 生长素介导的TMK1-IAA32/34-ARFs信号转导途径; (B) 生长素介导的MPK14-IAA33-ARFs信号转导途径。TMK1C: 跨膜激

酶1的羧基端; MPK14: 促有丝分裂活化蛋白激酶14 

 
Figure 3  Non-canonical auxin signaling pathway (Cao et al., 2019; Lv et al., 2020)  
(A) Auxin mediates the TMK1-IAA32/34-ARFs signaling pathway; (B) Auxin mediates the MPK14-IAA33-ARFs signaling 
pathway. TMK1C: C-terminal of transmembrane kinase 1; MPK14: MITOGEN-ACTIVATED PROTEIN KINASE 14 

 

并行, 而且典型的IAAs和激活因子ARFs在此通路中

仍发挥主要作用。低浓度生长素响应下, 主要依赖经

典IAAs蛋白参与Aux/IAA-TIR1-ARFs信号途径。 

3  拟南芥Aux/IAA家族的研究进展 

Aux/IAA属于多基因家族, 目前在拟南芥中发现了29

个Aux/IAA成员 , 命名为AtIAA1–AtIAA29 (Liscum 

and Reed, 2002)。研究发现, Aux/IAA在拟南芥根或

茎的向地性缺失、器官发育、根形成、顶端优势、茎

伸长和叶扩张中均发挥作用。 

3.1  Aux/IAA家族参与调节拟南芥的生长发育 

Aux/IAA家族在拟南芥生长发育中发挥重要作用(表

1)。拟南芥中Aux/IAA家族成员AXR3的突变体axr3 

(iaa17)具有下胚轴明显变短, 叶向上卷曲且呈黑色

及无根毛等表型, 说明Aux/IAA在拟南芥生长发育中

起重要作用(Rouse et al.,1998)。Tian和Reed (1999)

研究发现, shy2/iaa3在幼苗期出现子叶变大, 下胚轴

变短, 根部向重力性缺陷, 侧根数量减少但长度增加

及成熟期叶严重卷曲表型, 暗示SHY2/IAA3在调节

植物生长发育中发挥重要作用。Ishiguro等(2001)研

究发现, ARF6和ARF8在萼片、花瓣、花丝及柱头等

花器官中均有表达, 通过影响茉莉酸(JA)含量的改变

来调节花药开裂, 影响授粉, 最终影响花器官的发育

(Nagpal et al., 2005)。此外, 王婧(2012)利用酵母双

杂交实验证明AtIAA8与ARF6和ARF8互作, 影响下

游生长素诱导基因的表达, 表明Aux/IAA参与调节花

器官的发育。 

3.2  Aux/IAA家族参与侧根形成  

AtIAA28主要在根和花序中表达, atiaa28在侧根形成

中存在严重缺陷, 株高及顶端优势度降低, 说明At-

IAA28通过抑制转录使侧根初始基因功能受到抑制, 

进而导致侧根缺陷(Rogg et al., 2001)。Tatematsu等 
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表1  拟南芥Aux/IAA基因的生物学功能 

Table 1  Biofunctions of Aux/IAA genes in Arabidopsis thaliana 

基因名称 功能 参考文献 

AtIAA3 调控侧根数目与长度, 及下胚轴长度和子叶大小 Tian and Reed, 1999 

AtIAA5/AtIAA6/AtIAA19 调控拟南芥的耐旱性 Salehin et al., 2019 

AtIAA7 参与植物的向地性生长 Wilson et al., 1990; Timpte et al., 1994 

AtIAA8 调节花器官发育 王婧, 2012 

AtIAA14 调控植物侧根和根毛的数量 López-Bucio et al., 2015 

AtIAA17 调控植物下胚轴长度、根毛数量及叶形态 Rouse et al., 1998 

AtIAA18 调控侧根的形成 Uehara et al., 2008; López-Bucio et al., 2015

AtIAA19 调控下胚轴和侧根的形成 Harper et al., 2000 

AtIAA28 参与侧根的形成 Rogg et al., 2001 

AtIAA32/34 调控顶端弯钩发育 Cao et al., 2019 

AtIAA33 维持根尖干细胞活性 Lv et al., 2020 

 

(2004)研究发现, msg2 (iaa19)下胚轴既不表现向地

性也不表现向光性, 且侧根形成存在缺陷; 而nph4 

(arf7)也出现类似的表型和转导途径(Harper et al., 

2000), 暗示MSG2/IAA19和NPH4/ARF7构成一个负

反馈通路调控下胚轴和侧根的形成。此外, Uehara等

(2008)发现crane-1和crane-2 (iaa18)的侧根形成缺

陷, 且叶向上卷曲、育性下降和光下下胚轴伸长。At- 

IAA18在所有器官中均有表达, 在根中表达量最高, 

酵母双杂交实验表明IAA18与ARF7和ARF19相互作

用。综上所述, CRANE/IAA18参与拟南芥侧根的形成, 

并负调控侧根形成过程中ARF7和ARF19的活性。随

后, López-Bucio等(2015)研究发现, 高铬(Cr)水平下

IAA14/SLR1 (SOLITARY-ROOT)抑制主根和侧根生

长, 促进不定根生长, 表明铬酸盐通过生长素信号转

导诱导拟南芥不定根的形成。 

3.3  Aux/IAA家族参与向性运动 

Wilson等(1990)和Timpte等(1994)发现axr2-17/iaa7

明显矮化, 向地性缺失且无根毛, 表明Aux/IAA参与

调控植物的向地性。Yang等(2004)在拟南芥中发现

axr5-1的根和茎无向地性, 对AXR5进行分子克隆, 发

现该基因编码AtIAA1蛋白, 而IAA1/AXR5与SCFTIR1

以生长素依赖的方式相互作用, 但其突变会抑制这

种(如SHY2/IAA3、AXR2/IAA7和AXR3/IAA17)互作, 

导致axr5-1的根和茎向性缺失。另外, Belin等(2009)

在拟南芥中发现axr2-17/iaa7的茎秆无向地性响应, 

下胚轴向地性缺陷且在黑暗处下胚轴长度变短。 

3.4  Aux/IAA家族参与耐旱调节 

在日益严峻的气候条件下, 植物对非生物胁迫的耐受

性至关重要。拟南芥中脂肪族的硫代葡萄糖苷(gluco- 

sinolates, GLS)水平受到生长素Aux/IAA蛋白家族中

IAA5、IAA6和IAA19的调控(Salehin et al., 2019)。当

植物暴露在干旱环境时, 这些蛋白以转录级联的方式

维持GLS水平, 而AtIAA5/6/19缺失导致GLS水平降

低, 耐旱性下降, 说明Aux/IAA蛋白通过调节硫代葡

萄糖苷水平来调控拟南芥的耐旱性。 

4  禾谷类作物中Aux/IAA家族的研究

进展 

单子叶植物中的禾谷类作物, 包括水稻、小麦、玉米

和高粱等, 均为重要的粮食作物, 对人类生存至关重

要。Aux/IAA家族的功能已在双子叶模式植物拟南芥

中得到广泛研究, 尽管大部分单子叶植物Aux/IAA的

结构与拟南芥类似, 但在单子叶植物中却研究较少。 

4.1  水稻Aux/IAA家族研究进展 

生物信息学预测单子叶模式植物水稻拥有31个Aux/ 

IAA, 分为6个亚家族A1、A2、A3、B1、B2和B3 (Jain 

et al., 2006), 部分Aux/IAA的生物学功能已相继揭示

(表2), 显示出水稻Aux/IAA家族在根系生长发育、向

地性、非生物胁迫和产量性状等方面发挥作用。 

4.1.1  水稻Aux/IAA家族参与根系的生长发育 

OsIAA31过表达株系叶片变短, 不定根减少, 且对生 
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表2  水稻Aux/IAA基因的生物学功能 

Table 2  Biofunctions of Aux/IAA genes in rice 

基因名称 功能 参考文献 

OsIAA1 调控株高和叶夹角 Song et al., 2009 

OsIAA3/OsIAA17 参与调控籽粒长度和叶夹角 张战营, 2015 

OslAA4 调控株高、叶夹角、分蘖角和向重力性 Song and Xu, 2013 

OsIAA6 调控分蘖数和参与干旱胁迫响应 Jung et al., 2015 

OsIAA11 参与侧根的形成 Zhu et al., 2012 

OsIAA12 调控叶夹角 Chen et al., 2018 

OsIAA13 调控侧根数目 Kitomi et al., 2012 

OsIAA16 调控独脚金内酯水平从而影响水稻分蘖 王闵霞, 2016 

OsIAA20 参与干旱和盐胁迫响应 Zhang et al., 2021 

OslAA23 调控根冠生长状态, 使根终止生长 Ni et al., 2011 

OsIAA31 调控叶和根冠生长 Nakamura et al., 2006 

 

长素和向地性刺激不敏感(Nakamura et al., 2006)。

osiaa23的侧根和不定根原基形成受阻, 导致根冠解

体和根生长终止, 表明静止中心(quiescent center, 

QC)的维持依赖OsIAA23介导的生长素信号通路, 并

在侧根和不定根发育中具有重要调控作用(Ni et al., 

2011)。OsIAA11在根尖、侧根、中柱和侧根原基中

均有表达。osiaa11中侧根原基的形成被严重阻断, 但

是不定根的发育未受影响, 其根尖中OsPIN1b以及

OsPIN10a的转录丰度均减少, 且OsPIN1b参与根和

茎的发育(Zhu et al., 2012; 林雨晴和齐艳华, 2021)。

此外, osiaa13的侧根数量显著减少, 根向地性缺失, 

而osiaa11和osiaa30也具有类似的调控方式, 说明

OsIAA13、OsIAA11和OsIAA30通过生长素信号转导

调控水稻侧根起始基因的表达, 并在侧根形成中发挥

重要作用(Kitomi et al., 2012)。 

 

4.1.2  水稻Aux/IAA家族参与非生物胁迫 

水稻中一些Aux/IAA受干旱、盐和低温等非生物胁迫

调控。高盐条件下, OsIAA9和OsIAA20明显上调(Jain 

and Khurana, 2009)。OsIAA6一方面在茎基的叶腋分

生组织中特异表达并影响分蘖, osiaa6中OsPIN1降

低影响了生长素在水稻分蘖节处的分布, 导致分蘖抑

制因子OsTB1受到抑制, 最终造成osiaa6分蘖数明

显增加(Jung et al., 2015)。另一方面, OsIAA6受干旱

胁迫高度诱导, 且OsIAA6过表达株系抗旱能力明显

增强, 表明OsIAA6参与干旱胁迫反应。在干旱和盐胁

迫下, 水稻osiaa20株系中脯氨酸和叶绿素含量显著

降低, 丙二醛含量和Na+/K+值显著升高。此外, 脱落

酸(abscisic acid, ABA)响应基因OsRab21在osiaa20

中下调, 在OsIAA20过表达株系中上调, 说明OsIAA-

20通过ABA信号转导途径在植物干旱和盐胁迫响应

中发挥重要作用(Zhang et al., 2021)。 

 

4.1.3  水稻Aux/IAA家族参与产量性状的调控 

株型是决定作物产量的关键因素, 理想的水稻株型为

株高适中、株型紧凑、分蘖少、无无效分蘖、穗大粒

多和茎秆粗壮。Song等(2009)研究发现, OsIAA1在根

和叶中表达且OsIAA1过表达植株的株高明显降低, 

说明OsIAA1负调控水稻的株高。过表达OsIAA1、

OsIAA4、OsIAA12和OsARF19会使叶夹角增大(Song 

et al., 2009; Song and Xu, 2013; Zhang et al., 2015; 

Chen et al., 2018), 缺失OsARF11则会导致叶夹角

减小(Sakamoto et al., 2013), 但具体调控机制尚不

清楚。另外, 在水稻生长周期内, OsIAA4的表达保持

较低水平, 过表达OsIAA4表现矮化、分蘖角增大、重

力响应减弱和对2,4-D不敏感(Song and Xu, 2013)。

独脚金内酯(strigolactones)是近年来发现调控植物

分蘖的主要植物激素。酵母双杂交实验证实, OsIAA16

与AFB2、ARF6和ARF17相互作用, OsIAA16影响

DWARF3和DWARF14的表达, 说明OsIAA16参与独

脚金内酯介导的信号转导途径(王闵霞, 2016)。 

穗粒数、有效穗数和粒重是影响水稻产量的主要

因素。张战营(2015)研究发现, 过表达OsIAA3/17与

Gnp4均呈现出水稻粒长和叶夹角增大, 证明Gnp4和
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OsIAA3/17通过与生长素信号转导蛋白OsREL2相互

作用, 共同调控OsARF25对下游基因的转录, 从而

影响粒长和叶夹角。Qiao等(2021)研究发现OsARF6

与OsIAA8或OsIAA20互作, 负调控水稻的粒长。  

4.2  小麦中Aux/IAA家族研究进展 

小麦中共有84个Aux/IAA基因, 非随机分布于3个小

麦亚基因组(A、B和D)中(Qiao et al., 2015)。由于小

麦Aux/IAA功能域和表达模式的多样性, 致使TaIAAs

也存在功能差异。TaIAA1在光下生长的叶和胚芽中

无积累, 在黑暗下生长的根和茎中则积累较丰富, 说

明TaIAA1的表达具有光敏性(Singla et al., 2006)。在

小麦根系中TaSHY2和TaIAA7的表达受干旱胁迫下

调, 受细胞分裂素处理上调, 从而抑制根系的生长

(Chen et al., 2016)。TaIAA8定位于细胞核, 通过与

TaARF21互作响应生长素信号并调控侧根的生长。

TaIAA8在拟南芥中异源表达, 其过表达株系侧根数

目减少, 但是主根差异不大, 说明TaIAA8主要参与

植物侧根的生长发育 (刘艳娜 , 2020)。研究发现

TaARF25可与TaIAA21互作, 小麦taarf25的籽粒大

小和重量明显降低, 而taiaa21与野生型相比, 粒长、

粒宽和粒重显著增加。其中 , 乙烯响应因子ERF3 

(ethylene response factor)在taiaa21中表达上调, 在

四倍体小麦(T. turgidum)中ttarf25表达下调, TaARF- 

25促进ERF3的转录, 而TtERF3突变导致四倍体小

麦籽粒大小和粒重减少, 表明TaIAA21通过ARF25- 

ERFs模式对小麦籽粒大小和粒重起负调控作用, 从

而提高小麦产量(Jia et al., 2021)。 

4.3  玉米和高粱中Aux/IAA家族研究进展 

目前 , 在玉米中共发现40个Aux/IAA基因 , 分别为

ZmIAA1–ZmIAA40 (Jiang et al., 2021)。Von Beh-

rens等(2011)在玉米中发现了RUM1 (ROOTLESS 

WITH UNDETECTABLE MERISTEM 1), 该基因编

码位于细胞核的特异性Aux/IAA10蛋白(Von Behrens 

et al., 2011)。此外, Galli等(2015)报道了通过介导生

长素运输调控玉米器官发育的2个基因BIF1 (BAR-

REN INFLORESCENCE1)和BIF4 (BARREN IN-

FLORESCENCE4), 它们分别编码生长素信号通路

中的关键组分ZmIAA27与ZmIAA20。 

在高粱中共发现26个Aux/IAA基因并将其命名为

SbIAA1–SbIAA26 (Wang et al., 2010a)。IAA处理下, 

SbIAAs在叶中轻度上调, 而在根中显著上调, 其中

SbIAA2、SbIAA4、SbIAA6、SbIAA7和SbIAA18在IAA

处理下呈高倍上调, 说明外源生长素刺激下高粱的根

比叶表现更为敏感(Wang et al., 2010a)。油菜素甾醇

(BR)处理下, SbIAA2、SbIAA16、SbIAA18和SbIAA19

在根中表达上调。盐处理下SbIAA2和SbIAA24在根

中微量表达。而SbIAA24和OsIAA20位于系统发育树

的同一分支 , 暗示某些Aux/IAA在盐胁迫中发挥作

用。干旱胁迫下, 大部分SbIAAs的表达下调, 但是

SbIAA8、SbIAA11、SbIAA22、SbIAA23和SbIAA26

在叶及根中表达上调(Wang et al., 2010a)。 

5  其它植物Aux/IAA家族的研究进展 

目前, 我国主要经济作物番茄和棉花, 粮食作物马铃

薯中Aux/IAA的生物学功能研究有了新进展(表3)。番

茄是重要的经济作物, 也是研究被子植物花器官发育

的重要模式作物(Liu et al., 2020)。番茄中有36个

Aux/IAA基因, 分别命名为SlIAA1–SlIAA36 (Audran- 

Delalande et al., 2012)。SlIAA9参与番茄果实发育和

叶形态发生, 其下调表达会使番茄复叶向单叶转化; 

抑制SlIAA9表达的转基因株系萼片不对称, 且叶、花

和果的形成受影响(Zhang et al., 2007), 表明SlIAA9

参与座果和叶形态发生。Chaaboun等(2009)研究发

现, 抑制SlIAA3表达会产生顶端优势减弱、生长素敏

感性降低及黑暗中顶端钩弯曲增大等发育缺陷, 说明

SlIAA3主要参与番茄的生长发育。而Bassa等(2012)

研究发现敲除SlIAA27会提高生长素的敏感性, 影响

根系发育, 降低叶中的叶绿素含量; SlIAA27下调表

达后胚珠和花粉的育性均显著下降, 表明SlIAA27参

与番茄的营养和生殖生长。Deng等(2012)研究发现下

调SlIAA15会降低番茄的顶端优势, 影响腋芽发育, 

促进侧根形成及增加叶厚度, 说明SlIAA15在叶和侧

根发育中起重要作用。生长素具有调节细胞分裂和伸

长, 控制植物生长发育的作用, SlIAA17通过调控细

胞扩张进而控制果实的大小(Su et al., 2014, 2015)。 

陆地棉是当今世界上最主要的经济作物之一, 棉

纤维在日常生活中应用广泛。生长素在纤维发育中起

主要作用(John and Keller, 1996)。在陆地棉中共发

现10个Aux/IAA基因, GhAux1–GhAux9和GhIAA16 
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表3  其它植物Aux/IAA基因的生物学功能 

Table 3  Biofunctions of Aux/IAA genes in other plants 

物种 基因名称 功能 参考文献 

小麦(Triticum aestivum) TaIAA1 参与调控光敏性 Singla et al., 2006 

 TaIAA7 参与调控根系生长 Chen et al., 2016 

 TaIAA8 调控侧根数目 刘艳娜, 2020 

 TaIAA21 调控小麦籽粒大小和粒重 Jia et al., 2021 

番茄(Lycopersicon esculentum) SlIAA3 主要参与番茄的生长发育 Chaaboun et al., 2009 

 SlIAA9 参与果实发育和叶形态建成 Zhang et al., 2007 

 SlIAA15 参与叶和侧根的发育 Deng et al., 2012 

 SlIAA17 调控番茄肉质果实的大小 Su et al., 2014, 2015 

 SlIAA27 参与番茄根、叶、花和器官的生长发育 Bassa et al., 2012 

陆地棉(Gossypium hirsutum) GhIAA4/GhIAA5 参与棉纤维的起始 Han et al., 2012; 王曦烨, 2016

 GhIAA8 参与早期纤维的伸长, 与次生壁合成有关 Han et al., 2012 

马铃薯(Solanum tuberosum) StIAA2 调控株高、叶柄和茎的生长发育 Kloosterman et al., 2006 

 StIAA9 参与马铃薯块茎的形成和发育 Gao et al., 2016 

 

(Han et al., 2012)。GhAux1、GhAux2、GhAux3、

GhAux6和GhAux7主要在棉花的营养器官中表达 , 

参与棉花的营养生长。而GhAux4和GhAux5在棉花开

花当天的胚珠中优先表达, 主要参与棉纤维的起始; 

GhAux8和GhIAA16在棉花纤维发育阶段优先表达, 

但GhAux8在纤维早期伸长阶段表达, 而GhIAA16在

纤维起始和次生细胞壁增厚阶段表达; GhAux9在纤

维中特异表达(Han et al., 2012), 表明Aux/IAA在棉

花各组织器官中的表达具有相似性和特异性, 但其基

因功能及作用机理有待阐明。 

马铃薯具有成为中国最主要经济作物的潜力, 但

其根系结构狭窄且深入土壤的能力较弱, 是一种干旱

敏感作物。OsIAA6可调控水稻根系向地性生长从而

提高耐旱性, 但其同源基因在马铃薯根系发育研究中

并未见报道(韩悌倩, 2020)。在马铃薯中共发现26个

Aux/IAA基因, 分别命名为StIAA1–StIAA26 (Gao et 

al., 2016)。StIAA2下调导致植株变高、叶柄下垂及茎

尖的叶原基弯曲生长(Kloosterman et al., 2006), 表

明StIAA2在马铃薯茎和叶的生长发育过程中发挥重

要作用。StIAA9在块茎起始阶段高度表达并参与马铃

薯块茎的形成和发育(Gao et al., 2016)。StIAAs在马

铃薯各组织和器官中大量表达。例如 , StIAA4、

StIAA7、StIAA11、StIAA17、StIAA24和StIAA25在

匍匐茎中高度表达; StIAA1、StIAA9和StIAA18在块

茎起始阶段高度表达; StIAA6、StIAA15和StIAA22在

块茎膨大阶段表达较为强烈; 此外, 在分化初期的匍

匐茎和块茎中发现StIAA8、StIAA19和StIAA21大量

表达(Gao et al., 2016), 表明StIAAs参与马铃薯块茎

的生长发育。 

6  展望 

早期生长素响应3大基因家族中, Aux/IAA家族研究得

较为深入。其系统发育、蛋白结构、表达模式以及在

植物生长发育等各个过程中的重要生理功能被逐渐

揭示。Aux/IAA家族在植物生长发育, 包括根、茎、

叶、花、器官和果实形成中均起重要作用。研究发现

ARF-Aux/IAA-CoRep互作模式普遍存在。ARF-Aux/ 

IAA相互作用 (如 IAA28-ARFs、SHY2/IAA3-ARF和

SLR/IAA14-ARF7-ARF19)能调控侧根的形成, 为研

究其它Aux/IAA-ARF生长素信号通路调控植物根形

成机制奠定了基础(Goh et al., 2012)。而且ARF-Aux/ 

IAA间的相互作用对果实发育也有调控作用(胡晓等, 

2017), 为理解不同植物组织和器官形态发生及发育

中的生物学意义提供了新思路。此外, 由于单子叶植

物中有与拟南芥非同源的Aux/IAA蛋白, 说明单子叶

植物的Aux/IAA蛋白具有一些特殊的功能与调控方

式, 尚待后续研究证实。另外, 小麦、玉米、高粱、

棉花和马铃薯Aux/IAA家族的功能研究比较匮乏, 未

来这些作物Aux/IAA生物学功能的揭示, 将为通过分

子设计育种获得优质高产作物提供基因资源。目前, 

CRISPR/Cas9定向敲除基因技术在水稻中获得广泛
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应用, 尤其是同时对多种靶基因进行定向敲除, 简单

便捷, 且能更好地处理Aux/IAA功能冗余问题, 为加

快解析Aux/IAA功能奠定基础。进一步通过CRISPR/ 

Cas9介导Aux/IAA基因的单碱基替换可创制优良农

艺性状或抗逆的新种质资源, 为快速改良农作物重要

农艺性状和加快育种进程提供保障。 
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Abstract  Auxin is one of the most important plant hormones and plays a key role in regulating plant growth and deve-

lopment. In plants, early auxin responsive gene families, such as Aux/IAA (Auxin/Indole acetic acid repressors), GH3 

(Gretchen Hagen3) and SAUR (Small Auxin up RNA), are rapidly induced and up-regulated by auxin treatment. Aux/IAA 

gene family is generally composed of four conserved domains. Domain I inhibits the expression of downstream genes in 

the auxin signaling pathway, and domain II is mainly regulated by Transport Inhibitor Response 1 (TIR1) in auxin signal 

transduction, thus affecting the stability of Aux/IAA. Domain III/IV regulates auxin signaling by interacting with Auxin Re-

sponse Factor (ARF). Aux/IAA gene family has been reported to play an important role in organ development, root for-

mation, stem elongation and leaf expansion in dicotyledonous Arabidopsis thaliana while in monocotyledonous rice 

(Oryza sativa) and wheat (Triticum aestivum), Aux/IAA mainly affects root development and plant architecture. However, 

the functions of most Aux/IAA genes remain unclear and need to further study. In this article, we reviewed the structure 

and function of Aux/IAA protein, and the auxin signal transduction pathway in Arabidopsis, cereal crops and other plants 

to provide clues for fully revealing the biofunction of the Aux/IAA gene family. 
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