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摘要  生长素在植物生长发育过程中发挥重要作用, 其信号转导机制一直是植物学领域关注的热点。前期研究表明, 

ABP1-TMK分子模块参与胞外生长素信号感受, 但ABP1作为生长素受体备受争议。近期, 福建农林大学徐通达团队和杨贞

标团队鉴定到ABL蛋白作为生长素结合蛋白参与胞外生长素信号感受。与传统的功能冗余不同, ABL和ABP1通过蛋白结构

的相似性实现功能补偿效应, 进而与TMK在细胞膜上形成复合体, 作为胞外生长素的共受体介导生长素信号驱动的快速反

应。该研究深入解析了胞外生长素信号感受的重要机制, 是生长素研究领域的重大突破。 
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生长素作为最早被发现的植物激素, 在植物生长

发育过程中发挥核心作用。生长素通过调节细胞伸

长、细胞分裂以及细胞分化参与一系列生长发育过程, 

如胚胎极性建成、维管束分化、顶端优势, 以及向光

反应和重力响应等重要生物学过程(Fendrych et al., 

2016; Serre et al., 2022; Yu et al., 2022)。 

生长素的功能依赖于其信号被感知后经由信号

转导途径转换为下游复杂多样的反应。细胞核内生长

素信号转导通路为: 细胞内的生长素被其受体TIR1 

(TRANSPORT INHIBITOR RESPONSE 1)及其同源

受体蛋白AFBs (AUXIN SIGNALING F-BOX PRO-

TEINS)识别后, 促进共受体AUX/IAA转录抑制因子

的泛素化降解, 从而释放被抑制的生长素响应因子

ARFs (AUXIN RESPONSE FACTORS), 调控基因

转录, 并介导生长素信号的传递(Dharmasiri et al., 

2005; Kepinski and Leyser, 2005)。 

核内信号通路TIR1/AFB-Aux/IAA-ARF清晰地解

释了生长素的感受、转导和响应过程。然而, 细胞内

存在生长素快速响应, 如细胞膜去极化、离子跨膜流

动、细胞快速增大、根部钙信号振荡, 这些响应过程

往往发生在生长素处理后数分钟内(Li et al., 2021; 

Cui et al., 2023)。此外, 研究发现生长素可以非常迅

速地诱导约1 000种蛋白质的磷酸化(Friml et al., 

2022)。上述生长素调控的快速响应过程很难通过核

内信号通路TIR1/AFB-Aux/IAA-ARF介导的转录调控

来实现, 而细胞膜上起始的生长素信号通路很可能参

与这些快速响应过程。  

ABP1 (AUXIN BINDING PROTEIN 1)是首个被

发现的生长素结合蛋白, 广泛存在于高等和低等陆地

植物的基因组中, 但其作为生长素受体一直存在争

议。生化研究表明, ABP1具有较强的生长素结合能力

(Woo et al., 2002), 能够与膜受体激酶TMK (TRAN-

SMEMBRANE KINASE)结合形成复合体(Xu et al., 

2014)。早期研究表明, ABP1功能缺失突变体abp1-1 

(T-DNA插入突变体)导致拟南芥(Arabidopsis thalia-

na)胚胎致死, 说明ABP1在植物胚胎发生过程中发挥

重要作用(Chen et al., 2001)。为了揭示ABP1的生物

学功能, Chen等(2001)利用反义RNA沉默技术创制

了ABP1沉默株系, 发现生长素对该株系细胞伸长的

诱导作用几乎完全被抑制。为阐明ABP1在植物发育

特定阶段的功能, Braun等(2008)和Tromas等(2009)

利用乙醇诱导型反义RNA沉默技术降低ABP1的表达

量, 发现ABP1在植物地上部和地下部发育中均发挥

重要作用。利用这些沉默株系, Robert等(2010)发现
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ABP1参与生长素调控PIN1蛋白的内吞过程(Robert 

et al., 2010)。为了进一步探明ABP1的功能, Xu等

(2010)创制了1个生长素结合位点突变的弱突变体

abp1-5, 该突变体和反义RNA沉默株系均明显抑制

生长素诱导的ROP (RHO OF PLANT)磷酸化以及叶

片表皮细胞生长(Xu et al., 2010)。然而, 美国加州大

学圣地亚哥分校的赵云德团队在2015年分别通过

CRISPR介导的基因编辑和T-DNA插入获得了2个新

的abp1突变体abp1-c1和abp1-TD1, 但未发现突变

体表现出胚胎致死和其它明显的植物生长发育缺陷

表型(Gao et al., 2015)。同时abp1-5的基因组背景复

杂, 具有8 500个SNP位点, 无法确认其发育缺陷表

型与突变位点是否连锁(Gao et al., 2015)。研究还表

明abp1-1突变体中胚胎致死表型并非由ABP1突变导

致, 而是由于其邻近基因BSM/At4g02990的破坏所

致(Dai et al., 2015)。同时, 有报道显示转入ABP1基

因无法回补 abp1 突变体原有的胚胎致死表型

(Grones et al., 2015)。这些研究结果挑战了ABP1在

生长素信号转导和植物发育调控中的重要性。 

研究表明, TMK家族蛋白在植物生长发育和生长

素响应中发挥至关重要的作用, 其多突变体也具有非

常强的表型(Cui et al., 2023)。2022年, 奥地利科学

技术研究院Jiří Friml课题组发现, abp1和tmk1突变体

在生长素诱导的拟南芥快速磷酸化反应和管道化方

面表现出类似的缺陷, 同时发现生长素与ABP1结合

为这些生长素反应所必需(Friml et al., 2022)。这再次

证实ABP1在TMK依赖的生长素感知/信号转导中发

挥作用。虽然如此, 鉴于abp1单突变体表型较弱, 且

拟南芥中未发现其功能冗余蛋白, 是否有其它受体蛋

白参与生长素胞外感知仍是一个悬而未决的重要科

学问题。 

近期, 福建农林大学徐通达团队与杨贞标团队合

作, 通过生物化学和遗传学等分析手段深入阐明了

ABL1 (ABP1-LIKE PROTEIN 1)和ABL2感受胞外生

长素信号的分子机制, 解答了这一重要科学问题(图

1) (Yu et al., 2023)。借助免疫沉淀偶联质谱分析, Yu

等(2023)鉴定了1个与TMK1特异互作且与ABP1同属

germin-like家族的蛋白, 将其命名为ABL1; 通过同

源序列比对找到另一个同源蛋白ABL2。蛋白质结构

预测发现这2个蛋白与ABP1相似, 均具有1个保守的

生长素结合基序 , 暗示ABL1和ABL2可能具有与

ABP1类似的功能。随后, 通过微量热泳动等技术证

实ABL1与活性生长素直接结合, 而生长素结合基序

突变的ABL1-M2不能结合生长素。有意思的是 , 

TMK1的胞外结构域能直接结合生长素, 当TMK1胞

外结构域与ABP1或ABL1蛋白混合后, 其与生长素的

结合能力显著增强, 证明两者为生长素的共受体。Yu

等 (2023)利用免疫荧光染色和免疫金标实验证实

ABL1定位于外质体, 进一步借助微流控技术结合实

时荧光能量共振转移实验, 证明生长素在1分钟内诱

导TMK1和ABL1在细胞膜上结合, 形成蛋白复合体。

而TMK1的胞外结构域与ABP1或ABL1的混合物比

ABP1或ABL1单个蛋白表现出更高的生长素结合亲和

力, 进一步证实该复合体共同行使生长素受体的功能。 

Yu等(2023)通过表型分析发现, abl1/abl2双突变

体较abp1单突变体具有更强的生长素缺陷表型, 而

abp1/abl1/abl2三突变体的表型更为明显且对生长素

不敏感。该缺陷表型能被ABP1和ABL1分别互补, 但

不能被生长素结合位点突变的ABP1-5及ABL1-M2互

补。上述结果表明, ABL1和ABL2作为主要细胞外生

长素受体发挥重要作用, 它们在功能上补偿了ABP1

功能的不足。遗传分析表明, abp1/abl1/tmk1–/+/tmk4

四突变体的发育缺陷表型比abp1/abl1和 tmk1–/+/ 

tmk4双突变体更明显。同时 , abp1/abl1/tmk1–/+/ 

tmk4四突变体完全阻断了生长素诱导的ROP激活以

及快速生长的表型, 且这些表型也能被ABP1和ABL1

分别回补。以上结果表明, ABL1和ABP1通过TMK来

调节植物发育和生长素反应。更重要的是, 磷酸化蛋

白质组学分析发现生长素快速诱导的蛋白磷酸化

90%以上依赖于ABL1/ABL2/ABP1。 

综上, Yu等(2023)揭示了ABL1和ABL2与TMK的

直接协作关系, 解析了ABL1/ABL2-TMK分子模块感

受胞外生长素信号的核心机制(图1), 这是生长素信

号转导研究领域具有里程碑意义的重要研究成果。该

研究不仅阐明了germin-like家族蛋白在生长素信号

转导过程中的重要作用, 而且为解决ABP1的功能争

议提供了重要证据, 同时加深了人们对生长素信号感

受复杂调控机制的理解。然而ABL1/ABL2-TMK介导

的生长素信号传递仍然有许多未解决的问题。例如, 

生长素是否调控ABL1/ABL2的表达? ABL1/ABL2是

否介导生长素诱导的TMK磷酸化以及TMK剪切(Cao 

et al., 2019)? ABL-TMK与ABP1-TMK模块之间 
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图1  ABLs/ABP1和TMKs作为胞外生长素共受体介导生长素信号驱动的快速反应模型 

定位于质外体的ABLs和ABP1蛋白结合生长素之后, 与TMK形成共受体复合体, 进而促进TMK磷酸化, 激活的TMK直接磷酸化一系

列下游蛋白, 调控植物生长发育。ABL/ABP1-TMK介导的胞外生长素信号转导途径通过磷酸化非典型的IAA32/34与TIR1/AFBs介导

的胞内生长素信号转导途径相互作用, 调控植物特定的发育过程。 

 
Figure 1  A model of ABLs/ABP1 and TMKs acting as co-receptors of apoplastic auxin to mediate auxin driven rapid response 
After binding to auxin, the apoplast-localized ABLs/ABP1 form a co-receptor complex with TMK, which further promotes the 
phosphorylation of TMK, and the activated TMK kinase domain directly phosphorylates a series of effectors that regulate many 
developmental processes. The ABL/ABP1-TMK-mediated extracellular auxin signal interacts with TIR1/AFBs mediated intracel-
lular auxin signal transduction pathway to regulate specific developmental processes by phosphorylating non-canonical 
IAA32/34. 

 

是否存在信号互作? 该信号通路在其它物种中是否

保守? 这些问题都有待进一步解析。 

生长素作为小分子化合物可以同时启动胞外和

胞内信号通路来调节植物的生长发育, 应存在精准的

协同机制。奥地利科学技术研究院Jiří Friml团队和美

国加州大学圣地亚哥分校的Mark Estelle团队同时证

实生长素受体AFB1介导细胞内独立于转录调控的生

长素快速反应, 如质膜去极化、胞内Ca2+峰、质外体

碱化以及根的快速生长抑制过程(Chen et al., 2023; 

Dubey et al., 2023)。此外, 最新研究表明, 生长素受

体TIR1/AFB具有腺苷酸环化酶活性, 其产生的cAMP 

作为植物第二信使参与生长素的快速反应(Qi et al., 

2022)。那么TIR1/AFB介导的胞内生长素快速响应信

号转导途径和ABL1/ABL2-TMK介导的胞外信号转导

途径如何协同作用? cAMP作为第二信使是否参与胞

外生长素的感受? 对这些问题的解答将有助于深入

解析生长素信号转导的分子机理, 并加深人们对生长

素调控植物生长发育与生长反应的认识。 
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There Is a Way Out-new Breakthroughs in  
Extracellular Auxin Sensing 
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Abstract  Auxin plays an important role in plant growth and development and its signal transduction has always been the 

focus of attention in the field of plant biology. AUXIN BINDING PROTEIN 1 (ABP1)-TRANSMEMBRANE KINASE (TMK) 

molecular module is involved in the extracellular auxin perception. In recent years, ABP1 has been controversial as an 

auxin receptor. Recently, Tongda Xu’s team and Zhenbiao Yang’s team from Fujian Agriculture and Forestry University 

identified ABP1-LIKE PROTEIN (ABL) as the auxin binding proteins involved in the extracellular auxin perception. Dif-

ferent from traditional functional redundancy, ABL and ABP1 achieve functional compensation effect through protein 

structure similarity, and then form complex with TMK at the plasma membrane, acting as co-receptors of apoplastic auxin 

to mediate auxin driven rapid response. This study deeply dissects the mechanism of extracellular auxin sensing, which is 

a breakthrough in the field of auxin signaling transduction. 
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