
 生 物 工 程 学 报                                               Chin J Biotech 2008, November 25; 24(11): 1860-1866           
 journals.im.ac.cn                                           Chinese Journal of Biotechnology  ISSN 1000-3061 
 cjb@im.ac.cn © 2008 Institute of Microbiology, CAS & CSM, All rights reserved 

   

                           

Received: April 25, 2008; Accepted: July 1, 2008 
Supported by: the National High Technology Planning Program of China (Nos. 2007AA021404, 2006AA10Z407), and China National Natural 
Sciences Foundation (No. 30570146). 
Corresponding author: Tuanyao Chai. Tel: +86-10-88256343; E-mail: tychai@gucas.ac.cn 
国家高技术研究发展计划(“863 计划”Nos. 2007AA021404, 2006AA10Z407)项目, 国家自然科学基金项目(No. 30570146)资助。 

 

综  述                                                               

植物 GH3 基因家族研究进展 

孙涛 1, 柴团耀 1, 刘戈宇 1, 张玉秀 2 
1 中国科学院研究生院生命科学学院, 北京 100049 
2 中国矿业大学(北京)化学与环境工程学院生物工程系, 北京 100083 

摘  要: 生长素在植物的整个生长发育过程中都具有重要的作用, 其早期响应基因可归为 3 类: Aux/IAAs、GH3s、SAURs。

通过功能基因组学的研究, 特别是对相关突变体的分子遗传学与分子生物学的研究, 使我们对这些基因家族的作用机

理的理解更为深入。以下综述了植物 GH3 基因的结构、功能及表达调控模式, 重点介绍了由 GH3 介导的生长素信号途

径与其他信号转导途径之间的互作和 GH3 基因与植物逆境胁迫适应的关系。 
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Abstract: Phytohormone auxins play important roles in plant growth and development. The primary auxin-response genes can be 
classified into three major groups: Aux/IAAs, SAURs and GH3s. Significant progress has been made in understanding these gene 
families by approaches of the functional genomics, molecular genetics and molecular biology. In this review, we focused on the 
structures, functions and models of the expressional regulation of plant GH3 genes. The interactions in the signal transduction 
pathways between auxins and other signals mediated by the GH3 genes, the relationship between the GH3 genes and the stress 
adaptation responses of plants are emphasized. 
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生长素作为最先发现的植物激素, 在植物的整

个生长发育过程中都发挥着关键性的作用, 它通过

调控一些基因的表达参与调控植物根部形成、顶端

优势、衰老及逆境胁迫适应等生理过程[1,2]。生长素

早期响应基因 (Primary-response genes)是指经生长

素处理后能迅速被激活转录且不需要新的蛋白质合

成的一些基因, 生长素早期响应基因大体上可分为

3 类: Aux/IAAs、GH3s(Gretchen Hagen 3)、SAURs 

(Small auxin up RNAs), 生长素能够诱导这 3 个基因

家族中的大部分基因快速、瞬时地表达 [3]。近年来

对 GH3 基因家族的研究让我们对生长信号转导途

径、生长素与其他激素信号之间的互作及生长素与
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植物对胁迫的适应的关系都有了更新的认识。 

1  生长素早期响应基因 

首次被分离的生长素诱导基因是大豆的 Aux22

和 Aux28 基因 [4], 这两个基因后来被鉴定为属于

Aux/IAAs 家族。Hagen 等[5]于 1984 年从大豆的 cDNA

文库中筛选出 4 个响应生长素 2,4-二氯苯氧乙酸

(2.4-D)处理的克隆, 并命名为 pGH1、pGH2、pGH3、

pGH4, 经分析这 4 个克隆在转录水平上均受到生长

素的调控[6]。1989 年从大豆中发现了生长素调控的

RNAs 家族 SAURs [7], 此后, 一些生长素早期响应基

因相继从拟南芥 [8]、水稻[9]、烟草 [10]及绿豆 [11]中被

发现。Abel 把已鉴定的生长素早期响应基因归为 6

类, 这些基因大部分属于 Aux/IAAs、GH3s、SAURs

这 3 个家族, 其他则分属于编码类谷胱甘肽 s-转移

酶(Glutathione S-transferase, GST)的基因, 编码 1-氨

基环丙烷-1-羧酸(1-aminocyclopropane-1-carboxylate, 

ACC)合成酶的基因及其他一些基因[12]。动物体内响

应免疫血清和生长因子的原初响应基因的表达产物

主要涉及到以下几种功能: 紧急情况下的拯救、胁迫

适应、胞内的信息联通及对后期基因表达的调控[13], 

目前的研究成果显示植物体内的生长素早期响应基

因可能也具有这三方面的功能。 

2  植物中的 GH3 基因家族成员的克隆 

目前许多 GH3基因家族成员或类似基因陆续在

植物中被克隆和鉴定。烟草的 NtGH3 与大豆不同, 

该基因的转录受到蛋白合成抑制剂 CHX 的诱导[14]。

在拟南芥基因组中, GH3 基因家族包括 19 个成员及

一 个 不 完 整 基 因 , 分 别 称 为 GH3.1 、

GH3.2…GH3.20。根据这些基因的序列相似性和拼

接方式, 可以把他们分为 3 个亚家族[1](见图 1)。在

水稻中, 通过数据库搜索发现了 13条与 GH3基因相

似的编码序列(Open reading frames, ORF), 其中 12

条可能是具有活性的基因。通过构建同源树分析 , 

可把这些基因归为 2 类, 但在水稻中没有发现与拟

南芥第 3 类 GH3 基因同源的序列。此外, 还发现在

水稻基因组中 GH3 基因没有形成基因簇, 而在拟南

芥基因组中 GH3 基因家族形成 2 个比较明显的基因

簇, 在第 1 条染色体上有 3 个 GH3 成员, 在第 5 条

染色体上有 5 个 GH3 基因, 而且这些基因方向一致

地串联排列在一起[15,16]。Liu 等通过抑制消减杂交分

离鉴定到一个辣椒 GH3 基因 CcGH3, 该基因受生长

素及乙烯的双重调控[17]。在苔藓植物 P. patens 中也

发现了 3 个 GH3 基因, 这表明 GH3 基因的出现早

于陆地植物出现的 400 万年前[18], 通过对其中 2 个

基因的功能缺失研究没有发现 GH3 缺失突变体与

野生型在生长发育方面的不同, 可能表示这 2 个基

因的功能冗余[19]。印度芥菜是一种重金属超富集植

物 , 其地上部分能富集高浓度的重金属离子 , 通过

筛选 Cd处理印度芥菜中的差异显示基因, 本实验室

发现了 1 条 GH3 类似基因能响应重金属 Cd 胁迫[20], 

通过 RACE 技术我们已获得该基因的全长序列, 并

命 名 为 BjGH3.1 基 因 ; 同 时 Fusco 等 利 用

cDNA-AFLP 技术也发现了 1 条印度芥菜的 GH3 类

似基因能响应 Cd 胁迫, 两者均与拟南芥中 GH3 基

因具有较高的序列相似性[21]。 

3  GH3 基因及 GH3 蛋白的结构、功能 
Liu 等认为大豆 GH3 基因启动子至少含有 3 个

生长素响应元件 AuxREs, 其中 D1(25 bp)和 D4  

(25 bp)包含在一段 76 bp 的序列中 , 两者都含有

TGTCTC 保守序列 , 该序列为响应生长素所必   

需[22]。通过缺失分析等方法研究 GH3 基因及其他

生长素响应基因的启动子, 发现在基因的上游区域

最小的生长素响应元件是只含有 6 个碱基对的序列, 

即 TGTCTC[23]。Ulmasov 等通过实验发现生长素响

应因子 1(ARF1)特异地结合到 TGTCTC 结构上, 并

启动生长素响应基因的表达 [24]。但是在辣椒的

CcGH3 的上游启动子区没有发现典型的生长素响

应元件 TGTCTC, 取而代之的是 TGTCAC, 并且在

上游区域还发现了乙烯响应元件 ATTTCAAA[17]。

在拟南芥 GH3 基因 WES1 的上游启动子区不仅发

现了生长素响应元件 TGTCTC, 而且还发现了一些

对其他植物激素及生物与非生物胁迫的响应元  

件[25]。分析表明大豆 GH3 基因由 3 个外显子组成, 

编码蛋白大约 70 kD。拟南芥的 GH3 基因编码的蛋

白预测的分子量大小大约为 65 kD~70 kD, 在一些

基因编码的蛋白质的氨基或羧基末端出现 CC 区域

(Coiled-coil domains)。通过对 12 种植物的 43 个完

整 GH3 基因编码的氨基酸序列的分析, 共发现 6 个
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高度保守的区域, 这些区域可能代表着这些蛋白的

功能保守性 [16]。 

近年来, 通过突变体筛选及功能基因组学研究, 

一些 GH3 蛋白的功能已被确定。Hsieh 等认为拟南

芥的 FIN219 即 AtGH3-11 基因编码的蛋白是光敏色

素 A(phyA)途径的一个组分, 参与了由 phyA 介导的

远红光对基因 COP1的抑制, 而 COP1是植物光形态

建成的抑制因素, 所以 FIN219 编码的蛋白与植物光

形态建成有关[26]。另外, 水稻中与 FIN219 同源的

OsJar1 基因的表达也受 phyA 的控制, 而且能响应

茉莉酸甲酯处理而上调表达, 说明 OsJar1 基因在水

稻的光形态建成过程中能同时调控光信号和茉莉酸

信号途径[27]。一些增强 GH3 基因表达的拟南芥突变

体如 dfl1-D[28]、dfl2-D[29]和 ydk1-D[30]显示出明显的

生长受阻, 叶片形态也会发生变化, 表明 GH3 基因

与植物的生长发育有关。Khan 认为 AtGH3.9 通过调

节生长素的活性从而影响植物初生根的发育[31]。目前

有确凿的证据显示在拟南芥中部分 GH3 蛋白具有催

化水杨酸(SA)、IAA 或茉莉酸(JA)腺苷化的功能[32], 

还有一些 GH3蛋白能催化自由 IAA与氨基酸的联接

反应 , 从而形成低分子量的 IAA-Ala、IAA-Asp、

IAA-Glu 和 IAA-Leu 等[33]。根据功能及序列相似性, 

拟南芥的 GH3 蛋白可分为 3 类(见图 1), 第 1 类包括

2 个成员 : AtGH3.11 (JAR1/FIN219)和 AtGH3.10 

(DFL2), FIN219 能腺苷化 JA 和催化 JA-Ile 的形成, 

值得注意的是 IAA 与氨基酸结合导致 IAA 失活, 但

JA-Ile 的形成却优化了 JA 的活性, 研究结果也显示

AtJAR1 能催化 JA 与乙烯合成前体 1-氨基环丙烷基

羧酸 (1-aminocyclopropane-1-carboxylic acid, ACC)

的联接反应, 从而调控 JA 与乙烯的合成[34]; AtGH3.1、

AtGH3.2 (YDK) 、 AtGH3.3 、 AtGH3.4 、 AtGH3.5 

(AtGH3a)、AtGH3.6 (DFL1)、AtGH3.9、AtGH3.17

属于第 2 类, 他们能催化 IAA 腺苷化或与氨基酸的

联接, 而且 AtGH3.5 (AtGH3a)还能催化 SA 的腺苷

化及与氨基酸的联接[35]; 拟南芥第 3 类 GH3 蛋白

有 10 个成员, 其中 AtGH3.12(PBS3)被认为可能催

化了 SA 与氨基的联接反应[36], 其他成员还没有确

定功能。 

 

图 1  GH3 蛋白系统发育树分析 
Fig. 1  Phylogenetic tree of some plant GH3 proteins, constructed with the neighbor-joining method and a bootstrap test with 

1000 iterations 
GenBank accession numbers follow the species of origin and gene designation: Arabidopsis thaliana, atgh3.1 to atgh3.20:.NM_127059, 

NM_119902, NM_127881, NM_104643, NM_118860, NM_124831, NM_102164, NM_124526, NM_130342, NM_116578, NM_180122, 
NM_121335, NM_121338, NM_121339, NM_121340, NM_121341, NM_102578, NM_103763, NM_103762, NM_103764; bjgh3.1: 

Brassica juncea, EU418581; ccgh3: Capsicum chinense, AY525089; ntgh3: Nicotiana tabacum, AF123503; gmgh3: Glycine max, X60033; 
ppgh3.1: Physcomitrella patens, AJ428956; ppgh3.2: AJ429070 
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4  GH3 基因的表达调控 

多年的研究发现, 在 ARF 基因之间以及在 ARF

与 Aux/IAAs 之间必定存在着互作以共同调控生长

素早期响应基因的表达。一些 ARF 能激活生长素响

应基因的表达 , 而另一些却抑制表达 ; 另外 Aux/ 

IAAs 显示出具有抑制生长素早期响应基因表达的

功能[37]。Hagen 等认为在生长素浓度较低时 GH3 等

生长素响应基因的转录均受到抑制, 这是由于 ARF

与 Aux/IAAs 结合形成二聚体并关闭 AuxREs 而致。

生长素浓度较高时, 二聚体分裂, ARF 结合到相应

的 AuxREs 并启动生长素早期响应基因的表达, Aux/ 

IAAs 被磷酸化并最终通过泛肽途径降解 [1]。Tian

等发现拟南芥过量表达 ARF8 基因表现出减弱的生

长 素 响 应 表 型 , 实 验 结 果 显 示 ARF8 能 诱 导

AtGH3.6、AtGH3.5、AtGH3.17 这些 GH3 基因的表

达[38], 但有的研究结果也显示 ARF18 能抑制 GH3

基因的表达[39,40]。拟南芥的 GH3.6 基因在 arf7 突变

体内下调表达, 在 arf7 和 arf19 双突变体内下调更 

多[41], 这显示 GH3 基因至少能结合 3 个激活的 ARF

和 1 个抑制 ARF, 也说明不同的 ARF 能结合到同一

个生长素响应基因[42]。有证据显示 microRNAs 通过

参与 ARF 转录后的剪接从而调控 GH3 基因的表  

达[39]。值得注意的是, 并不是所有 GH3 基因都能响

应生长素的处理而出现转录上调 , 如拟南芥的

AtGH3.9 和 17 经生长素处理并没有出现明显的转录

上调, 水稻的 OsGH3.9 和 11 反而出现转录水平降低

的现象[16]。此外也有实验证明 GH3 基因还受到其他

一些转录因子、植物激素及环境因素的调节, 如一

种 bZIP 转录因子 HY5 能特异地与 GH3 基因启动子

中含 TGACGT 核心序列的元件相结合并启动其表

达[43]。Heinekamp也证实烟草的 bZIP转录因子(Basic 

leucine zipper, bZIP) BZI-1 能与 GH3 基因启动子区

域的 ACGT 结合, 从而协助 GH3 基因的表达[44]。此

外, 乙烯[17]、JA[27]、SA、ABA 处理及病菌侵染[35]

及重金属[20,21]、干旱[25]处理都能诱导 GH3 基因表达

的上调, 研究显示 IAA 能诱导拟南芥 jar1(AtGH3.11)

基 因 的 表 达 , 但 其 编 码 的 蛋 白 却 不 能 催 化

IAA-Amino 的形成[33]。本实验室的反向 Northern 结

果显示 Cd 处理后印度芥菜的 BjGH3.1 基因在叶部

和根部的 mRNAs 表达水平分别是对照的 3.2 倍和

4.3 倍(图 2[20])。以上实验结果说明植物体内的生长

素信号途径与其他信号途径存在广泛地交叉对话 , 

形成基因表达的调控网络。 

 

图 2  BjGH3.1 基因反向 Northern 杂交结果 
Fig. 2  Result of reverse Northern dot blotting of BjGH3.1 gene 
The BjGH3.1 gene is indicated by arrows. The total RNAs applied 

in the research was prepared from roots (bottom) and leaves (top) of 
control (left) and 48 h Cd treated Brassica juncea L. (right) 

 

5  生长素信号途径与其他信号的交叉互作 

Mockaitis 发现用生长素处理拟南芥根部能瞬时

提高蛋白激酶 MAPK 的活性, 并且他认为这种诱导

不是由于胁迫所导致, 而是由于植物体内的具有生

物活性的生长素所致, 这说明 MAPK 信号途径与植

物生长素响应能相互影响[45]。Wang 等发现用 SA 处

理能稳定 Aux/IAAs 抑制蛋白并全面抑制生长素响

应基因的表达, 说明 SA 对生长素信号途径的抑制

可能是由 SA 介导的疾病抗性的一方面[46]。GH3 基

因的过量表达能增强植物的系统抗病性也说明 GH3
基因介导了 SA 与生长素信号途径的互作[35]。杨树

中赤霉素 GA 能激活生长素的极性运输从而增加茎

干的生长素水平 , 同时两者还具有相同的转录谱 , 

从而显示在植物的生长方面 GA 和生长素具有广泛

的交叉对话[47]。Chung 发现烟草的伤害诱导蛋白激

酶 WIPK 下游调控基因中包括转录因子 NtWIF, 该

转录因子的 N 末端含有 1 个 DNA 结合域, 该区域序

列与 ARF 很相似, 并可以识别和激活那些启动子区域

含有生长素响应元件核心序列 TGTCTC 的基因[48]。稻

瘟病病菌侵染、机械伤害和生长素处理均能诱导水

稻转录因子 OsWRKY31 基因表达, 且过量表达该基因

能提高对病菌的抗性, 同时也能导致生长素响应基因

OsIAA4 的持续表达, 从而抑制生长素信号途径[49]。辣
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椒 CcGH3 基因受乙烯的调控, 在拟南芥 WES1 基因

的上游区也发现了乙烯响应元件, 这说明 GH3 基因

介导了生长素与乙烯的信号转导途径的交叉对话 , 

也说明在植物体内可能存在不同的转录因子激活

GH3 基因的表达[17]。 

6  GH3 基因与植物胁迫适应 

除了在生理方面具有重要的作用, 生长素还参

与植物的胁迫响应, 一些胁迫响应基因在转录水平

上受到生长素的调控[50-52], 同时一些生长素响应基

因的转录也受到胁迫条件的调控。如大豆生长素早

期响应基因 GH2/4 能被一些胁迫信号如重金属、盐、

H2O2 所诱导[53-55]。烟草生长素调控基因 parA 的表

达受重金属 Cd 的调控, 并从该基因分离了一个可能

的 Cd 响应元件[56]。Bao 等发现盐胁迫能诱导拟南芥

中生长素生成相关基因的表达, 外施生长素能抑制

一些胁迫相关基因的表达, 在生长素不敏感的突变

体 axr1 中, 盐胁迫不能诱导一些胁迫基因的表达, 

由于 AXR1 基因编码一个泛肽激活有关的酶, 因此

Bao 认为生长素信号途径与胁迫响应互作的节点可

能 位 于 泛 素 蛋 白 酶 体 通 路 (Ubiquitin-proteasome 

pathway, UPP)[57]。通过研究非生物胁迫对拟南芥形

态的影响, Pasternak 发现胁迫能影响植物幼苗的形

态, 这种形态上的变化与施加生长素极性运输抑制

剂 TIBA 产生的效应相似, 因此他认为生长素浓度

梯 度的 变化对 植物 的胁迫 响应 非常重 要 [58] 。

Pasternak 还发现氧化胁迫也能导致拟南芥幼苗形态

上的变化, 如根部、子叶和叶片生长的抑制, 这些变

化都与生长素的水平及分配的变化相一致[59]。植物

主要通过 GH3 蛋白调控体内生长素的动态平衡, 因

此上述的实验结果表明 GH3 基因与植物对胁迫的响

应有着紧密的联系。 

也有直接的证据显示 GH3基因可介导植物对生

物及非生物胁迫的防卫反应及适应。如过量表达

GH3.5 的拟南芥突变体 gh3.5-1D 能响应无毒菌株在

体内积累更多的 SA, 并且能增加病原相关蛋白

PR-1 的表达。缺失该基因的突变体系统获得性抗性

(Systemic acquired resistance, SAR) 受到破坏, PR-1

表达降低。研究表明 gh3.5-1D 的 GH3.5 基因能诱导

SA 依赖的防卫基因的表达从而放大 SA 信号途径[35]。

Jagadeeswaran 和 Nobuta 都认为 GH3 基因能正调控

SA 介导的植物抗病性, 过量表达 GH3 基因可提高

植物对病原菌的抗病性 [60,36]。Ding 等发现水稻的

OsGH3.8 基因可以激活水稻对白叶枯病病菌的抗性, 

且独立于 SA 和 JA 信号途径, 过量表达该基因能提

高对病菌的抗性, 同时也能抑制扩展蛋白(Expansin)

的表达 , 这种抑制一方面与控制病菌侵染相关 , 同

时也导致了水稻形态的变化和生长发育的延迟[61]。

以上研究都说明 GH3 基因在植物-病原菌互作体系

中发挥着重要的作用。在非生物胁迫方面, 有两篇

文章报道了重金属 Cd 胁迫可上调印度芥菜 GH3 基

因的表达[19, 20], 说明 GH3 基因在重金属超富集植物

的重金属耐性及解毒机制方面可能具有调控作用。

Park 等发现 GH3 基因增强表达的拟南芥突变体

wes-1D 对干旱、冻害、高盐及高温的抗性均有提高, 

与非生物胁迫有关的一些基因如 CBFs(C-repeat/ 

dehydration responsive element binding factors) 和

RDs(Responsive to dehydration)的转录水平提高。因

此 GH3 基因被认为能调控植物的生长发育以适应外

界变化的环境因素[24]。 

7  展望 
生长素是植物体内重要的植物激素, 研究显示

生长素不仅与植物的光形态构成、顶端优势、根的

发育有关, 而且还与植物体内的其他激素形成复杂

的信号转导网络 , 共同调控基因的表达 , 以此控制

植物的生长发育, 适应外界环境的变化。目前对生

长素早期响应基因研究较为透彻的是 GH3 家族, 从

上述内容可以看出, 植物 GH3 基因家族与植物体内

的几大激素都有直接的联系, 这些基因不仅是生长

素响应基因, 同时也能响应其他植物激素而增强表

达; GH3 蛋白能腺苷化 IAA、SA 和 JA, 也能催化这

些 激 素 与 氨 基 酸 联 接 , 但 值 得 注 意 的 是 其

IAA-amino 的形成使 IAA 失活, 抑制生长素信号途

径, 而 SA-amino 和 JA-amino 的形成却可以激活 SA

和 JA 信号途径, 同时也发现 GH3 蛋白可能也与乙

烯的合成相关, SA、JA 及乙烯都与植物抗逆反应相

关, 这表明在逆境条件下, GH3 蛋白的表达一方面

调节植物的生长状态以适应环境, 另一方面可能激

活植物对逆境的基本抗性, 但在此过程中 IAA、SA

及 JA 的作用是不同的。虽然目前对 GH3 基因家族

的研究取得了一定进展, 但仍然有许多问题需要继
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续深入研究, 如 GH3 蛋白催化功能特异性的决定机

制; 逆境胁迫诱导 GH3 基因表达的上调是由植物激

素浓度的变化间接导致, 还是直接通过特定的胁迫

顺式作用元件启动表达; GH3 基因的过量表达能导

致一些防卫反应基因的上调, 这是由生长素对这些

基因的负调控导致, 还是通过其他的信号通路诱导

其表达; GH3 蛋白是否还与其他植物激素相关, 如

ABA 及 GA 等, 因为目前我们已知道 ABA 处理也能

诱导 GH3 基因的表达。拟南芥和水稻基因组学的研

究使我们可以在全基因组的水平上了解 GH3 基因家

族的进化、结构及功能。对一些突变体的筛选成为

研究 GH3 基因功能的有力手段, 相信随着基因芯片

技术越来越多地运用, 将对 GH3 基因介导的信号通

路及植物体内的信号调控网络认识得更为深刻。 
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