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摘　要：赤霉素（ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎｓ或 ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｃａｃｉｄ，ＧＡ）作为植物生长的必需激素之一，在植物生长发育的整个过程中

发挥着至关重要的作用。近年来随着植物功能基因组学的发展和突变体的应用，对赤霉素信号转导途径领域的研

究取得了较大的进展，并鉴定出了介入赤霉素信号转导过程的重要基因。其中，ＧＡＭＹＢ基因是赤霉素信号转导途

径中一个重要的转录因子。该文综述了赤霉素信号转导途径及其中间组分，以及转录因子 ＧＡＭＹＢ基因的研究进

展。主要包括 ＧＡＭＹＢ基因的结构，基因在生长发育中的作用和大豆中 ＧＡＭＹＢ基因的研究及展望。
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Ａｂｓｔｒａｃｔ：Ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ（ＧＡ）ｉｓａｃｏｍｍｏｎｐｌａｎｔｈｏｒｍｏｎｅｔｈａｔｐｌａｙｓａｎｉｍｐｏｒｔａｎｔｒｏｌｅｉｎｔｈｅｇｒｏｗｔｈａｎｄｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｉｎｈｉｇｈｅｒ

ｐｌａｎｔｓ．Ｉｎｒｅｃｅｎｔｙｅａｒｓ，ｔｈｅｐｏｗｅｒｏｆｍｏｌｅｃｕｌａｒｇｅｎｅｔｉｃｓｈａｓｄｒａｍａｔｉｃａｌｌｙａｄｖａｎｃｅｄｏｕｒｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇｏｆａｌｌａｓｐｅｃｔｓｏｆＧＡｓｉｇ

ｎａｌｉｎｇ．ＭａｎｙｇｅｎｅｓｅｎｃｏｄｉｎｇＧＡｒｅｓｐｏｎｓｅｐａｔｈｗａｙｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓｈａｖｅｂｅｅｎｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄｕｓｉｎｇＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓａｎｄｃｅｒｅａｌｍｕｔａｎｔｓ．

ＧＡＭＹＢｉｓｏｎｅｏｆｔｈｅｋｅｙＭＹＢｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒｔｈａｔｉｓｅｘｐｒｅｓｓｅｄｉｎｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏＧＡ．Ｉｎｔｈｉｓｐａｐｅｒ，ｒｅｓｅａｒｃｈｏｎｔｈｅＧＡｓｉｇ

ｎａｌｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ，ＧＡｒｅｓｐｏｎｓｅｐａｔｈｗａｙｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓａｎｄｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒＧＡＭＹＢｗｅｒｅｒｅｖｉｅｗｅｄ．Ｉｔｉｎｃｌｕｄｅｄｔｈｅｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

ｏｆＧＡＭＹＢ，ｉｔｓｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｍｅｃｈａｎｉｓｍｉｎｄｉｖｅｒｓｅｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌｐｒｏｃｅｓｓｅｓａｎｄｒｅｓｅａｒｃｈｏｎＧＡＭＹＢｇｅｎｅｉｎｓｏｙｂｅａｎ．

Ｋｅｙｗｏｒｄｓ：ＧＡｓｉｇｎａｌｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ；ＧＡＭＹＢｇｅｎｅ；Ｓｏｙｂｅａｎ

　　赤霉素信号转导途径及其作用因子是最近几

年来的研究热点。虽然目前为止还没有研究出完

整 ＧＡ信号转导导链的清晰路径，但是随着模式植

物拟南芥和水稻基因组测序完成以及相关基因突

变体的大规模筛选，已经克隆了部分 ＧＡ信号转导

途径中的作用因子，ＧＡ信号转导的模式也已基本

建立。ＧＡＭＹＢ基因是赤霉素（ＧＡ）信号转导途径中

一个重要的促进因子，在植物的种子萌发，茎的伸

长，开花诱导和花药的发育过程中发挥着极其重要

的作用
［１２］
，而大豆的开花时间、花的数量及花的育

性，严格控制着大豆的生育期及其产量，研究赤霉

素信号转导中 ＧＡＭＹＢ基因，对大豆生育期性状的

改良、花的育性和大豆赤霉素信号转导有着重要的

理论意义和农业生产应用价值。

１　赤霉素调控模式研究进展

赤霉素作为一种重要的植物激素，在植物生长

发育的各个时期发挥着重要的作用。赤霉素的生

理功能主要是依靠赤霉素在植物体内的信号转导

来实现。目前虽然还没有完整的 ＧＡ信号转导链的
清晰路径，但是已分离得到了许多 ＧＡ信号转导组
分及其调节的组织特异性基因，ＧＡ信号转导途径
是由 ＧＡ信号感应，ＧＡ信号转导，下游基因的表达
三部分构成

［３］
。

１．１　赤霉素受体

Ｓａｓａｋｉ等［４］
在水稻中鉴定了一种 ＧＡ不敏感的

矮化突变体 ｇｉｄ１。ＧＩＤ１基因编码一些丝氨酸水解
酶，包括酯酶，脂肪酶和蛋白酶。分析 ｇｉｄ１和 ｓｌｒ１
双突变体发现，ＳＬＲ１基因在 ＧＩＤ１基因的下游。ＧＡ
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处理 ｇｉｄ１突变体，ＳＬＲ１蛋白无法降解，但在野生型
植株中能迅速降解

［５］
。Ｕｅｇｕｃｈｉ等［６］

研究证明，

ＧＳＴＧＩＤ１与具生物活性的 ＧＡ有很强的亲和性，而
３种 ｇｉｄ１突变位点所对应的 ＧＳＴＧＩＤ１却没有 ＧＡ
结合活性。酵母双杂交实验表明，ＧＩＤ１能与水稻的
ＤＥＬＬＡ蛋白 ＳＬＲ１相作用。所以，ＧＩＤ１在水稻中作
为可溶性的受体介导 ＧＡ信号传导，它在与 ＧＡ结
合感知信号后，将信号传递到 ＤＥＬＬＡ蛋白，从而诱
发一系列下游反应。

１．２　赤霉素转导
ＧＡ信号转导途径中各作用因子间的相互关系

较为复杂。一般来说，ＧＡ信号产生后先通过受体
系统立即传递给 ＤＥＬＬＡ蛋白，然后向下游传递。
已知 ＧＡ信号可以影响 ＤＥＬＬＡ蛋白的稳定性并诱
导 ＤＥＬＬＡ的降解。这种 ＧＡ引导的去稳定化中，
ＤＥＬＬＡ结构域起到了决定性的作用。这种去稳定
性的机制与泛素介导的蛋白酶体（Ｕｂｉｑｕｉｔｉｎｐｒｏｔｅａ
ｓｏｍｅ）降解有关［７］

。随后分别在水稻和拟南芥中证

明了 Ｆｂｏｘ蛋白参与 ＧＡ降解水稻 ＧＩＤ２和拟南芥
ＳＬＹ１蛋白。Ｆｌｅｅｔ和 Ｓｕｎ［２］研究表明，Ｆｂｏｘ类蛋白
是 Ｅ３泛素连接酶复合体 ＳＣＦ（Ｓｋｐ１ＣｕｌｌｉｎＦｂｏｘ）
的一部分，参与 ＧＡ降解 ＤＥＬＬＡ蛋白。ＧＡ通过介
导转录抑制因子（如 ＤＥＬＬＡ蛋白）的泛素化降解，
从而引起相关基因的表达，最终引起相应的生理生

化反应
［２］
。因此，转录抑制因子及其泛素化降解乃

是 ＧＡ在转录水平上调控机制的核心。
１．３　赤霉素信号转导途径中的作用因子

根据在 ＧＡ信号转导中是起正向调节或负向调
节作用，将与 ＧＡ信号转导相关的基因分为正向作
用因子（ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙａｃｔｉｎｇｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ）和反向作用因
子（ｎｅｇａｔｉｖｅａｃｔｉｎｇｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ）。正向作用因子包
括 ＧＡＭＹＢ，ＤＷＡＲＦ１，ＰＨＯＲ１，ＳＬＥＥＰＹ１，ＧＩＤ１，ＲＳＧ。
反向作用因子包括 ＲＧＡ／ＧＡ１蛋白，ＳＰＹ，ＳＨＩ。ＧＡ
信号转导途径中负调控因子是调控机制的分子开

关。

２　ＧＡＭＹＢ基因的研究概况

ＧＡＭＹＢ是受 ＧＡ诱导的 ＭＹＢ类转录因子，是
ＧＡ信号应答途径中首个被鉴定出来的正向作用的
因子。ＧＡＭＹＢ蛋白通过结合到 ＧＡ应答基因的启
动子上来诱导下游基因的表达

［８］
。

２．１　ＧＡＭＹＢ的结构

目前，已经在大麦
［９］
，水稻

［１０］
，燕麦

［１１］
，拟南

芥
［１２］
等植物中分离得到了其相应的 ＧＡＭＹＢ基因。

ＧＡＭＹＢ基因同源率较高，且具有高度保守的结构。
ＭＹＢ结构域（Ｒ２Ｒ３ＤＮＡ结合结构域）是一段约５１

５２个氨基酸残基的肽段，这些保守的氨基酸残基使
得 ＧＡＭＹＢ结构域折叠成螺旋转角螺旋（Ｈｅｌｉｘ
ｔｕｒｎＨｅｌｉｘ）的结构［１３］

。另外，该基因有一些特殊的

保守区域和结构，包括 ＢＯＸ１，ＢＯＸ２，ＢＯＸ３区域和
开放阅读框３′端的一个内含子［１２］

。Ａｃｈａｒｄ等［１４］
研

究表明，ＧＡＭＹＢ基因受 ｍｉｃｒｏＲＮＡ的调控，ＧＡＭＹＢ
基因上存在 ｍｉＲ１５９的结合位点。
２．２　ＧＡＭＹＢ基因在种子萌发中的研究

１９９５年，Ｇｕｂｌｅｒ等［９］
研究 ＧＡ对大麦 α淀粉酶

的作用时，首次克隆了 ＧＡＭＹＢ基因，并对其进行了
深入的研究。研究发现，在大麦种子萌发时，糊粉

层中 ＨｖＧＡＭＹＢ基因的表达量随着 ＧＡ含量的上升
而增加，α淀粉酶的量也随之增加，而这种作用会
被ＡＢＡ所抑制。随后发现 ＨｖＧＡＭＹＢ基因表达的时
间在 α淀粉酶基因表达之前，证明 α淀粉酶基因是
ＨｖＧＡＭＹＢ调控的下游基因。通过对 α淀粉酶启动
子功能分析发现，ＧＡＲＣ元件为 ＨｖＧＡＭＹＢ基因的结
合元件，它包括一个嘧啶盒，ＴＡＡＣＡＡＡ序列和
ＴＡＴＣＣＡＣ盒［１５１７］

。Ｇｕｂｌｅｒ等［８］
研究表明，ＨｖＧＡ

ＭＹＢ不仅能诱导 α淀粉酶的表达，也能诱导蛋白酶
和葡聚糖酶基因的表达。Ｆｉｏｎａ等［１３］

在 ＧＡ诱导的
其它水解酶基因启动子上，也相继发现了 ＧＡＲＥ元
件和 ＴＡＡＣＡＡＡｌｉｋｅ序列，证明了 ＨｖＧＡＭＹＢ基因也
能活化这类水解酶基因的表达。Ｒａｖｅｎｔｏｓ等［１８］

在

大麦糊粉层中发现，ＨｖＧＡＭＹＢ受锌指蛋白 ＨＲＴ的
抑制。ＫｅｉｔａＳｕｔｏｈ等［１９］

在水稻中分离出了 ＯｓＧＡ
ＭＹＢ基因，验证了 ＯｓＧＡＭＹＢ基因在糊粉层 ＧＡ信
号传导的作用和 α淀粉酶基因启动子上的结合序
列。Ｓｕｎ和 Ｇｕｂｌｅｒ［２０］研究大麦糊粉层中的 ＧＡ信号
转导途径时，发现 ＤＥＬＬＡ蛋白的降解和 ＧＡＭＹＢ基
因的表达时间有一定差距，表明 ＧＡＭＹＢ基因可能
不是 ＤＥＬＬＡ蛋白的直接靶基因。Ｌｅｅ［２１］和 Ｔｙｌｅｒ［２２］

发现拟南芥 ＤＥＬＬＡ家族中 ＲＧＬ２在萌发中是主要
的抑制因子。

２．３　ＧＡＭＹＢ基因在开花诱导中的研究
ＧＡＭＹＢ基因不仅在糊粉层中表达，在花的诱

导，茎的伸长和花药发育中也起着重要作用
［１］
。

Ｇｏｃａｌ［１１］等发现在燕麦花起始阶段的顶端分生组织
中，ＬｔＧＡＭＹＢ的表达量随着 ＧＡ含量的增加而增
加。表明 ＧＡＭＹＢ介导的 ＧＡ信号转导途径在花原
基形成过程中发挥着重要作用。ＬＦＹ基因是双子叶
植物中诱导开花的重要基因，被认为是 ＧＡ途径诱
导开花的重要下游基因。Ｂｌａｚｑｕｅｚ研究表明，ＬＦＹ
基因的表达受 ＧＡ的上调［２３２４］

，并且 ＬＦＹ基因启动
子上至少有２个 ＭＹＢ的结合位点［２５］

，从而验证了

ＧＡＭＹＢ结合到 ＬＦＹ基因启动子上来调控植物开花
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的推测。Ｇｒｅｇｏｒｙ等［１２］
在拟南芥中，鉴定出了 ３个

ＧＡＭＹＢｌｉｋｅ基因（ＭＹＢ３３，ＭＹＢ６５，ＭＹＢ１０１），其中
ＭＹＢ３３对花的形成起重要作用。研究表明，ＭＹＢ３３
能结合到花分生组织特异基因 ＬＦＹ的启动子上，启
动 ＬＦＹ基因的表达，从而完成花的形成过程。
Ｋａｎｅｋｏ等［２６］

发现水稻 ＯｓＧＡＭＹＢ基因与燕麦 ＬｔＧＡ
ＭＹＢ基因在花形成中的功能一致，只在花分生组织
中起作用，而对营养生长向生殖生长过渡本身没有

作用，所以对开花时间的调控没有影响。Ｐａｔｒｉｃｋ
等

［１４］
发现 ＧＡ调控植物开花的过程中存在一个

ｍｉＲＮＡ的调控机制，此调控机制为转录后调控。植
物体表达出的 ｍｉＲ１５９结合到 ＧＡＭＹＢ的结合位点
上，降解 ＧＡＭＹＢ基因，从而抑制 ＧＡＭＹＢ的表达。
２．４　ＧＡＭＹＢ基因在花药发育中的研究

花药发育过程中同样存在一个与糊粉层类似

的 ＧＡ信号转导途径。Ｆｉｏｎａ等［２７］
通过 ＨｖＧＡＭＹＢ

基因过量表达实验表明，随着 ＨｖＧＡＭＹＢ基因表达
量的上升，花药长度变小，颜色变浅。这种现象和

过量施用 ＧＡ的植株表型相似。当转基因大麦中
ＨｖＧＡＭＹＢ蛋白比野生大麦高 ４倍上，出现雄性不
育现象，高 ３～４倍时，育性下降。Ｋａｎｅｋｏ等［２６］

发

现水稻 ＯｓＧＡＭＹＢ基因缺失也能导致花药和花粉发
育的异常。Ｍｉｌｌａｒ和 Ｇｕｂｌｅｒ［２８］对拟南芥的研究表
明，ＭＹＢ３３和 ＭＹＢ６５在控制花药发育上的功能是
冗余的，只有 ＭＹＢ３３和 ＭＹＢ６５共同缺失的突变体
才会表现出雄性不育。这种突变体所造成的雄性

不育现象是有条件限制的，强光低温能恢复其育

性，即不育性为光温敏感型。通过对突变体和野生

型花药发育的显微比较，花药发育的减数分裂时

期，花药壁的绒粘层不能正常的凋亡，因而不断膨

大，造成花粉粒无法在囊腔中正常发育，从而造成

雄性不育。花药发育过程中，ＤＥＬＬＡ蛋白家族
ＲＧＡ，ＲＧＬ１，ＲＧＬ２对 ＧＡ 信 号 转 导 起 重 要 作
用

［２２，２９］
。Ａｙａ等［３０］

研究水稻发现，ＣＹＰ７０３Ａ３基因
缺失会造成乌氏体和花粉外壁形成上的缺陷。Ｏｓ
ＧＡＭＹＢ可能正是通过调控 ＣＹＰ７０３Ａ３基因的表达，
促使绒毡层内乌氏体的形成来调控花药壁上绒毡

层的生理凋亡，从而使花药正常发育的。但拟南芥

同源基因 ＣＹＰ７０３Ａ２是否受 ＧＡＭＹＢ调控尚未得到
证明。

３　ＧＡＭＹＢ基因在大豆中的研究

虽然近年来 ＧＡ信号转导途径及其作用因子成
为研究的热点，但是对大豆中赤霉素信号转导途径

和作用因子的研究鲜有报道。东北农业大学大豆

生物学重点实验室利用抑制消减杂交技术筛选出

了 ＧＡＭＹＢＢｉｎｄｉｎｇＰｒｏｔｅｉｎ，随后通过 ＲＡＣＥ技术克
隆了大豆 ＧＡＭＹＢ基因的全长 ｃＤＮＡ序列，得到了该
基因的编码区（ＯＲＦ），５′非编码区（５′ＵＴＲ）和 ３′非
编码区（３′ＵＴＲ）。通过大豆 ＧＡＭＹＢ基因与其它物
种 ＧＡＭＹＢｌｉｋｅ基因比对，发现大豆 ＧＡＭＹＢ基因与
大麦，水稻，拟南芥中的 ＧＡＭＹＢｌｉｋｅ基因同源率分
别为５２．１６％，５２．７９％，５２．５５％，并得到了大豆该
基因的 Ｒ２Ｒ３ＤＮＡ结合结构域，ＢＯＸ１，ＢＯＸ２，ＢＯＸ３
保守区域和 ｍｉＲ１５９结合位点。利用氨基酸序列比
对构建进化树，发现双子叶植物大豆 ＧＡＭＹＢ基因
与拟南芥的 ＭＹＢ３３和 ＭＹＢ６５的亲缘关系最近，与
其它单子叶植物的 ＧＡＭＹＢｌｉｋｅ基因亲缘关系较
远。根据大豆 ＧＡＭＹＢ基因的 ｃＤＮＡ序列设计引物，
分别得到了该基因编码区的全长序列和 ５′非编码
区序列，比对发现基因的编码区由 ３个外显子和 ２
个内含子组成，５′非编码区内则含有多个内含子。
通过在大豆基因组数据库中的比对，预测了该基因

的启动子序列。克隆启动子并构建了 ＧＵＳ表达载
体，采用农杆菌侵染烟草叶盘法，验证了启动子的

启动功能。将 ＧＡＭＹＢＧＦＰ重组质粒导入洋葱表皮
细胞，证明了该基因是核定位基因，其表达在核内

进行。
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《中国种业》征订启事

《中国种业》是由农业部主管，中国农业科学院作物科学研究所和中国种子协会共同主办的全国性、专

业性、技术性种业科技期刊。该刊系全国中文核心期刊、全国优秀农业期刊。

刊物目标定位：以行业导刊的面目出现，并做到权威性、真实性和及时性。覆盖行业范围：大田作物、蔬

菜、花卉、林木、果树、草坪、牧草、特种种植、种子机械等，信息量大，技术实用。

读者对象：各级种子管理、经营企业的领导和技术人员，各级农业科研、推广部门人员，大中专农业院校

师生，农村专业户和广大农业生产经营者。

月刊，大１６开本，２０１１年将扩大版面，增加内容。每期 ８．００元，全年 ９６．００元。国内统一刊号：ＣＮ１１
４４１３／Ｓ，国际标准刊号：ＩＳＳＮ１６７１８９５Ｘ，全国各地邮局均可订阅，亦可直接汇款至编辑部订阅，挂号需每期
另加３元。
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