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摘要  生长素是一类含有一个不饱和芳香族环和一个乙酸侧链的内源激素, 参与植物生长发育的许多过程。植物和一些侵

染植物的病原微生物都可以通过改变生长素的合成来调节植株的生长。吲哚-3-乙酸(IAA)是天然植物生长素的主要活性成

分。近年来, 随着IAA生物合成过程中一些关键调控基因的克隆和功能分析, 人们对IAA的生物合成途径有了更加深入的认

识。IAA的生物合成有依赖色氨酸和非依赖色氨酸两条途径。依据IAA合成的中间产物不同, 依赖色氨酸的生物合成过程通

常又划分成4条支路: 吲哚乙醛肟途径、吲哚丙酮酸途径、色胺途径和吲哚乙酰胺途径。该文综述了近几年在IAA生物合成

方面取得的新进展。 
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生长素(auxin)是一类含有一个不饱和芳香族环

和一个乙酸侧链的内源激素, 在植物的生长发育过程

中发挥重要作用。生长素影响植物细胞的伸长和分

裂、植株向地性和向光性的形成、主侧根和下胚轴的

生长、维管组织的发育及根毛和花器官的形成, 它对

植物的早期发育和形态建成均具重要意义(Bandurski 
et al., 1995)。1928年, Went证实了胚芽的尖端确实

产生了某种能够控制胚芽生长的物质。之后, Kogl等
从一些植物中分离出了该物质并将其命名为吲哚-3-
乙酸(indole-3-acetic acid, IAA)。IAA是天然植物生长

素的主要活性成分, 是最早发现的促进植物生长的激

素, 其英文名称来源于希腊文auxein。此外, 在植物

体内还存在其它生长素 , 如吲哚丁酸(indole-3-bu- 
tyric acid, IBA)和4-氯吲哚-3-乙酸(4-chloroindole- 
3-acetie acid, 4-CI-IAA)等(Bandurski et al., 1995)。
阐明生长素合成的分子基础和生化机制, 对界定生长

素在植物发育中的功能、深入了解生长素的运输方式

及在调节植物发育等方面的作用都有深远的影响。尽

管IAA的研究已开展了近80年并取得了丰硕成果, 但
对IAA合成途径的探究至今仍是科学界面临的艰巨挑

战之一。目前, 研究人员普遍认为植物体内的IAA有

多条合成途径, 但每条途径中具体的生物反应机制尚

有许多研究空白, 不同种类的生物个体所依赖的主要

合成途径也有待明确(Quittenden et al., 2009)。 
植物体内生长素的合成是一个非常复杂的过程。

当植物体内IAA浓度降低时, IAA-amino acids、IAA- 
sugar和IAA-methyl ester等可被蛋白水解酶水解成

有活性的 IAA(Zhao et al., 2001; Woodward and 
Bartel, 2005)。尽管各类植物中都存在相对保守的生

长素合成途径, 但在长期的进化过程中, 每一类植物

的生长素合成方式又发生了很大变异, 有些种类的植

物还演化出了自己特有的生长素合成途径 (Zhao, 
2010)。功能基因组学研究、酶学分析、代谢特征观

察及同位素标记稀释实验表明, IAA的生物合成主要

分为依赖色氨酸(Trp-dependent pathway)和非依赖

色氨酸(Trp-independent pathway)两条途径(Cohen 
et al., 2003)。近年来发现的与生长素合成相关的重要

催化酶系和克隆的关键调控基因多数属于依赖色氨

酸合成途径, 非依赖色氨酸途径因尚未克隆到参与合

成的重要基因而知之甚少。依据IAA合成过程中的主

要中间产物, 依赖色氨酸的生物合成过程通常又划 
分为4条支路 : 吲哚乙醛肟 (indole-3-acetaldoxime, 
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IAOx)途径、色胺(tryptamine)途径、吲哚乙酰胺(in- 
dole-3-acetamide, IAM)途径和吲哚丙酮酸(indole- 
3-pyruvic acid, IPA)途径 (Woodward and Bartel, 
2005; Wang et al., 2006; Lehmann et al., 2010; 
Zhao, 2010)。随着生长素合成途径中重要催化酶功

能的明确, 也有研究将依赖色氨酸的生长素合成过程

分为CYP79B途径、YUCCA(YUC)途径、吲哚乙酰胺

途径和吲哚丙酮酸途径(Strader and Bartel, 2008)。
本文将系统阐述生物体内IAA合成过程的研究概况, 
重点综述植物体内依赖色氨酸的生长素合成途径。此

外, 鉴于微生物中生长素合成途径的研究工作对开展

植物体内IAA合成的研究有重要启示作用, 本文也将

对相关内容做简单描述。 

1  生长素合成途径 

1.1  吲哚乙醛肟途径 

吲哚乙醛肟途径又称为CYP79B途径(Strader and 
Bartel, 2008)。其原因是细胞色素P450单加氧酶

(cytochrome P450 mono-oxygenase)CYP79B2 和

CYP79B3是该条途径中重要的催化酶。过量表达

CYP79B2基因会导致拟南芥(Arabidopsis thaliana)
植株体内生长素的含量显著提高, 而双突变体cyp- 
79b2cyp79b3(CYP79B2和CYP79B3基因均被沉默)
表现为幼苗下胚轴变短, 植株矮小, 体内生长素的含

量显著降低(Zhao et al., 2002)。体外实验表明, 这2
个P450单加氧酶能够将色氨酸氧化为吲哚-3-乙醛肟

(Hull et al., 2000)。在以拟南芥突变体为材料开展基

因功能研究的过程中, 曾一度认为CYP79B途径和有

YUC基因参与的途径均能产生吲哚-3-乙醛肟, 吲哚

-3-乙醛肟和吲哚-3-乙腈(indole-3-acetonitrile)可能

是N-羟基色氨(N-hydroxyl-tryptamine)转变为IAA的

中间产物(Zhao et al., 2002; Strader and Bartel, 
2008)。随着检测装备的不断升级及分析水平的不断

提高, 尤其是LC-ESI-MS/MS检测手段在实验中的应

用, 显著提高了检测植物体内吲哚-3-乙醛肟含量的

灵敏度和准确性。近年来的研究结果表明, 拟南芥体

内的吲哚-3-乙醛肟主要在CYP79B途径而不是在有

YUC基因参与的生长素合成途径中合成(Sugawara 
et al., 2009)。吲哚-3-乙醛肟是IAA合成途径中一个非

常重要的中间产物, 因此该条途径也被称作吲哚乙醛

肟途径(Sugawara et al., 2009)。 
CYP79B家族基因编码蛋白可将色氨酸转化为吲

哚-3-乙醛肟(图1), 但是吲哚-3-乙醛肟如何转化到IAA
目前尚不清楚。理论上, 吲哚-3-乙醛肟可以转变为吲哚

-3-乙腈和吲哚乙醛(indole-3-acetaldehyde), 并可分别

在腈水解酶(nitrilase)和醛氧化酶(aldehyde oxidase)催
化下生成IAA。在缺少腈水解酶且pH<4时, 吲哚-3-乙
醛肟可自发生成吲哚-3-乙醛; 当pH>4时, 吲哚-3-乙醛

肟也可生成吲哚-3-乙醛, 但转变机制目前还不十分清

楚(Zazimalova and Napier, 2003)。现在认识该过程更

多的是通过对sur1、sur2及CYP79B2过表达植株的研

究。sur1是拟南芥中第1个被鉴定出来的、体内生长素

含量增加的突变体, 该突变体表现出严重的生长发育

缺陷。光照下生长的sur1幼苗具有长的下胚轴和偏上生

长的子叶, 而黑暗下生长时sur1幼苗有短的下胚轴。另

外, sur1能从下胚轴产生出很多不定根。SUR1编码C-S
裂解酶(C-S lyase), 该酶可催化吲哚-3-乙酰氧肟

(S-indolyl-acetohydroximoyl)转变成吲哚-3-硫代肟基

酸(indolyl-3-thiohydroximate), 这是吲哚族硫代葡萄

糖甙(indolyl glucosinolate, IG)合成中的关键步骤

(Mikkelsen et al., 2004)。与sur1相同, sur2也可从下

胚轴产生出很多的不定根。SUR2编码一个细胞色素

P450家族成员CYP83B1, 它可将吲哚-3-乙醛肟转变

为吲哚族硫代葡萄糖甙。在sur2cyp83B1突变体中, 
吲哚-3-乙醛肟转变成硫代葡萄糖甙的途径被阻断, 
导致吲哚-3-乙醛肟含量增加, 增加的一部分吲哚-3-
乙醛肟又转变为生长素。有研究发现, 在一些具有硫

代葡萄糖甙代谢的植物中, 吲哚-3-乙醛肟是吲哚-3-
乙腈、吲哚族硫代葡萄糖甙以及植保素亚麻荠素

(camalexin, CL)等几条次生代谢途径的重要交会节

点。当组织受到病原微生物侵染时, 吲哚-3-乙醛肟主

要经CYP83B1等酶催化形成吲哚族硫代葡萄糖甙

(Zhao et al., 2002; Grubb and Abel, 2006)。值得注

意的是, 在正常环境下生长的野生型拟南芥植株体

内, 吲哚-3-乙腈、吲哚族硫代葡萄糖甙以及植保素亚

麻荠素的合成是相互独立的过程(Sugawara et al., 
2009)。另外, SUR1基因的失活破坏了吲哚族硫代葡

萄糖甙的合成 , 可能会导致上游中间产物吲哚-3-  
乙醛肟的积累。sur1是一个隐性的功能缺失突变   
体, sur1高生长素的表型可能是由于过量的吲哚-3- 
乙醛肟转变成了IAA, 这暗示着在拟南芥体内可能 
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图1  植物体内依赖色氨酸的生长素合成途径 

―: 已克隆到基因; --: 未克隆到相关基因 

 
Figure 1  The tryptophan-dependent auxin biosynthesis pathway in plants 
―: Genes responsible for the steps have been identified in plants; --: Genes responsible for the steps have not been conclu- 
sively determined 

 
还存在其它吲哚-3-乙醛肟到IAA的转变途径。利用
13C6标记的吲哚-3-乙醛肟处理cyp79b2cyp79b3突变

体, 植株体内检测到了被标记的13C6吲哚-3-乙酰胺。

这表明吲哚-3-乙酰胺也是吲哚-3-乙醛肟到IAA途径

的重要中间产物, 但吲哚-3-乙酰胺转变为IAA的机制

目前尚不清楚(Sugawara et al., 2009)。此外, 在
sur2cyp83B1突变体中也检测到了吲哚乙醛, 吲哚乙

醛可能也是吲哚-3-乙醛肟到IAA途径的一个中间产

物(Grubb and Abel, 2006)。尽管目前对吲哚-3-乙醛

肟转变为吲哚乙醛的机制还不十分清楚, 但是尚未得

到足够的证据排除植物体内存在色氨酸-吲哚-3-乙醛

肟-吲哚乙醛-IAA合成过程(Barlier et al., 2000)。拟南

芥中吲哚乙醛肟途径中的IAA合成过程已经明确, 即
CYP79B2和CYP79B3编码的蛋白将色氨酸转化为吲

哚-3-乙醛肟, 吲哚-3-乙醛肟可经过吲哚-3-乙腈或吲

哚-3-乙酰胺转变为IAA(Sugawara et al., 2009)。 

吲哚-3-乙腈一直被认为是生长素合成中的重要

中间产物。在微生物中, 色氨酸的合成前体(邻氨基苯

甲酸)可不经色氨酸直接转变为吲哚-3-乙腈(Bartling 
et al., 1994)。植物体内是否也存在这一方式目前尚不

清楚。在Agrobacterium及Rhizobium spp.的一些菌

株中未检测到腈水解酶, 但这些菌株却具有腈水合酶

(nitrile hydratase)及酰胺酶(amidase)活性。吲哚-3-
乙腈可经腈水合酶和酰胺酶两步酶解转变为IAA, 其
反应过程可能是腈水合酶催化吲哚-3-乙腈转变为吲

哚-3-乙酰胺, 然后酰胺酶水解吲哚-3-乙酰胺为IAA 
(Kobayashi et al., 1995)。在拟南芥和玉米 (Zea 
mays)中, 这些酶由NIT基因家族编码(Park et al., 
2003)。当前, 关于植物体内吲哚-3-乙腈的来源问题

结论尚不一致, 有些结论甚至相互矛盾。色氨酸可经

色氨酸→吲哚-3-乙醛肟→吲哚-3-乙腈或者色氨酸→
吲哚-3-乙醛肟→吲哚族硫代葡萄糖甙→吲哚-3-乙腈
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途径生成吲哚乙腈。在芸薹属(Brassica)植物中, 吲
哚-3-乙腈由黑芥子酶(myrosinase)催化吲哚族硫代

葡萄糖甙水解得到, 硫代葡萄糖甙代谢途径被认为是

产生吲哚-3-乙腈的一个重要来源(Grubb and Abel, 
2006; Strader and Bartel, 2008)。一般认为, 硫代葡

萄糖甙合成后贮存于液泡中, 在空间上与黑芥子酶相

互隔离, 结构比较稳定。但当组织和细胞受到损伤时, 
硫代葡萄糖甙会与黑芥子酶接触后发生不可逆的水

解反应并进一步生成吲哚-3-乙腈。在正常条件下生长

的玉米、水稻(Oryza sativa)、烟草(Nicotiana taba- 
cum)及拟南芥cyp79b2cyp79b3双突变体中均未检

测到吲哚-3-乙腈(Sugawara et al., 2009)。因此, 近
年来有研究人员认为吲哚-3-乙腈主要来源于吲哚乙

醛肟途径。不过, 目前尚未有足够的证据可以排除吲

哚-3-乙腈是植物体内生长素合成的中间产物, 在某

些植物体内也许存在以吲哚-3-乙腈为主要中间产物

的合成途径(Sugawara et al., 2009)。 

现在研究人员普遍认为, 植物界中由吲哚-3-乙
醛肟转变为IAA并不是一个主要的生长素合成途径

(Zhao, 2010; Lehmann et al., 2010)。支持该观点的

证据概括起来主要有以下几点。(1) 在水稻和玉米等

作物中没有CYP79B的同源基因, 理论上在这些植物

体内不会存在内源的吲哚-3-乙醛肟, 实验的结果也

证明在水稻和玉米中检测不到内源的吲哚-3-乙醛肟

(Sugawara et al., 2009)。(2) 在正常条件下生长的野

生型拟南芥体内可以检测到内源的吲哚-3-乙醛肟, 
而将CYP79B基因家族成员功能失活后 , 在cy79- 
b2cy79b3双突变体中检测不到内源的吲哚-3-乙醛

肟。(3) 与其它生长素信号转导突变体相比, cy79b- 
2cy79b3双突变体生长素缺陷的表型并不显著。自然

界中存在一些植物, 它们与拟南芥一样具有硫代葡萄

糖甙代谢途径, 吲哚乙醛肟途径可能是这类植物的一

个特有合成途径(Sugawara et al., 2009)。值得注意

的是 , cy79b2cy79b3双突变体生活在特定的温度

(26°C)条件下时, IAA的活性显著下降, 突变体植株

表现出明显的生长素缺陷表型(Zhao et al., 2002; 
Sugawara et al., 2009)。当实验温度升高到29°C时, 
在剥离的胚轴中IAA的合成速率显著提高(Gray et al., 
1998)。可见在拟南芥中, 吲哚乙醛肟途径可能受温

度诱导。 

1.2  吲哚丙酮酸途径  
吲哚丙酮酸途径是微生物中生长素合成的一条重要

途径(Koga, 1995)。代谢研究结果表明, 存在于黄瓜

(Cucumis sativus)根际可以促进多种农作物生长的

微生物Enterobacter cloacae中, 合成IAA的主要途径

为吲哚丙酮酸途径。在E. cloacae、Azospirillum bar-
sielnse Sp245和Sp7中克隆到了编码吲哚丙酮酸途径

的关键酶——吲哚丙酮酸脱羧酶(indolepyruvate de- 
carboxylase, IPD)的ipdC基因。到目前为止, 在微生物

中尚未克隆到由色氨酸到吲哚丙酮酸阶段起关键作用

的基因, 催化吲哚乙醛转变为IAA的酶也不十分清楚

(Zhao, 2010)。 
在番茄(Solanum lycopersicum)和拟南芥中也

检测到了内源的吲哚丙酮酸, 由此推测吲哚丙酮酸可

能是植物体内IAA合成途径中的一个中间产物。然而

直到最近, 才明确了吲哚丙酮酸在植物体内生长素合

成途径中的贡献及其对植株生长发育的作用。已有3
个实验室分别克隆了参与吲哚丙酮酸途径第1步反应

的基因。Tao等(2008)在筛选避荫反应缺陷突变体时, 
发现生长在模拟遮阴条件下的shade avoidance 
(sav3)突变体植株叶柄和茎都不能伸长。SAV3编码

一个氨基转移酶的同源蛋白, 这个转氨酶具有催化色

氨酸转变为吲哚丙酮酸的活性, 因此被命名为TAA1 
(Tryptophan Amino Transferase of Arabidopsis)。
2008年, Alonso研究小组筛选到一个对乙烯弱敏感

的植株, 其突变体taal/wei8在ACC(乙烯合成的直接

前体)存在时具有较长的根, 而在相同的条件下野生

型的根却被明显抑制 ,  进而克隆到了TAA1基因

(Stepanova et al., 2008)。此外, 在分析tir2突变体的

过程中, 也克隆了TAA1基因(Yamada et al., 2009)。
tir2突变体对生长素运输的抑制剂N-1-氨甲酰苯甲酸

萘酯(N-1-naphthylphthalamic acid, NPA)不敏感。tir2
突变体具有短的下胚轴(这一表型可以被吲哚丙酮酸

和IAA所互补), 表明TIR2基因可能参与了吲哚丙酮

酸生长素合成途径。此外, 在拟南芥中, TIR2基因对

温度依赖性的下胚轴伸长是必需的。TAA1缺失突变

体具有多种表型: (1) 因抵抗遮阴胁迫的反应机能被

破坏, 它们在阴暗条件下生长时具有短的胚轴; (2) 
由于突变体比野生型体内生长素含量减少了40%, 导
致突变体植株雌蕊和胚发育存在缺陷。但是TAA1基 
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因过量表达的植株并没有表现出明显的因生长素含

量改变而引起的表型, 其体内游离态的生长素含量也

没有显著升高(Tao et al., 2008)。因此推测TAA1并不

是该合成过程中的限速因子。 
TAA基因家族编码蛋白催化的色氨酸转变为吲

哚丙酮酸是吲哚丙酮酸途径的第1步(图1)。在微生物

中, 吲哚丙酮酸经吲哚乙醛生成IAA, 这个过程由吲

哚丙酮酸脱羧酶催化(Woodward and Bartel, 2005), 
但该酶基因在植物中至今未找到。有研究报道, 在植

物中Arabidopsis Aldehyde Oxidase 1(AAO1)能够催

化吲哚乙醛转变为IAA(Seo et al., 1998), 但AAO基

因家族成员需要ABA3(ABA Deficient 3)编码的钼辅

因子硫化酶(molybdenum cofactor sulfurase, MC- 
SU)激活其活性(Bittner et al., 2001)。最近的研究发

现, 在aba3突变体中, 尽管AAO基因家族的成员功

能失活, 吲哚乙醛的含量却没有明显改变; 在TAA1
过表达植株中吲哚丙酮酸的含量显著改变, 吲哚乙醛

的含量却没有明显变化, 表明在拟南芥中吲哚乙醛可

能不是吲哚丙酮酸到IAA的中间产物(Mashiguchi et 
al., 2011)。基因功能分析以及体外实验和同位素示踪

观察的结果表明, YUC基因家族可催化吲哚丙酮酸直

接转变成IAA(Mashiguchi et al., 2011)。在拟南芥中, 
YUC基因家族目前已发现了11个成员, 它们编码类

黄素单加氧酶(flavin monooxygenase-like enzyme, 
FMO)。该基因最早是利用激活标签法从拟南芥中筛选

到的一个突变体, 表现出光信号缺陷并具有下胚轴伸

长的表型, 然后将其命名为yucca(重命名为yuc1D) 
(Zhao et al., 2001)。但随后发现yuc1D很可能影响了

激素的平衡而不是光信号, 因为在各种波长下yuc1D
都有很长的下胚轴。yuc1D的表型与生长素含量增加

的突变体表型相似, 其它的证据也进一步证实yuc1D
是生长素含量增加的突变体 , 在此基础上克隆了

YUC基因。yuc1D突变体是第1个发现的、少量生长

素改变就能引起严重发育障碍的拟南芥突变体。与许

多生长素信号转导途径突变体的表型相似, yuc1D突

变体表现出顶端优势丧失、株高下降、叶片扭曲、育

性下降、花器官和维管束发育异常。在yucyuc4- 
yuc10yuc11四重突变体中还观察到体细胞胚胎发生

时不能正常形成胚的基座(Cheng et al., 2007)。失活

YUC基因会降低生长素报告基因的表达, 表明植物

体内生长素合成减少。以YUC1基因的启动子在

yuc1yuc4突变体中特异过表达iaaM基因, 获得的过

表达植株恢复了yuc1yuc4突变体的表型(Cheng et 
al., 2006)。 

在很长的一段时间里, 人们一直认为YUC基因

家族可催化色胺转变为N-羟基色氨, 故被定位于色

胺途径中。但最近的研究结果表明, YUC参与了吲哚

丙酮酸途径(Won et al., 2011; Mashiguchi et al., 
2011)。将TAA1基因在yuc1D突变体中过表达 , 与
yuc1D突变体相比, 过表达植株中IAA和IAA-Glu的含

量分别提高了1.5倍和2.3倍。IAA含量的这种变化显

示, TAA1基因与YUC基因可能在生长素合成过程中

起协同作用。以15N2-TAM为内标测量植物体内源的

TAM含量, 在yuc1yuc2yuc4yuc6四重突变体中TAM
的含量并没有显著改变, 在植物体内YUC基因家族

可能并不催化色胺转变为N-羟基色氨。由此推测, 
YUC基因家族并不参与色胺途径。值得注意的是, 吲
哚丙酮酸的含量在yuc1yuc2yuc4yuc6四重突变体中

提高了1.5倍, 而在过表达YUC6基因的植株中下降

了33%。这表明YUC基因参与了吲哚丙酮酸转变过

程。进一步的实验表明, 纯化的GST-YUC2蛋白能够

催化吲哚丙酮酸转变为 IAA, 但TAM并不是GST- 
YUC2蛋白催化的底物(Mashiguchi et al., 2011)。在

遮阴胁迫下, yuc1yuc4与taa有相似的表型, 且所有

taa突变体都能找到与其表型类似的yuc突变体, YUC
过表达的表型在taa突变体背景中被抑制, TAA基因

家族与YUC基因家族协同参与生长素的合成(Won et 
al., 2011)。植物体内以吲哚丙酮酸为中间产物的IAA
合成过程是: 色氨酸在TAA蛋白的催化下生成吲哚丙

酮酸, 再经YUC蛋白催化生成IAA。 
目前, 已在许多种植物中克隆到了YUC同源基

因, 如矮牵牛(Petunia hybrida)、番茄、牵牛花(Ipom- 
oea nil)和水稻等(Lehmann et al., 2010), 说明YUC
基因在不同种类植物的生长发育过程中发挥着类似

作用, 因此吲哚丙酮酸途径是植物体内最基本的也是

最主要的一条生长素合成途径(Zhao, 2011)。 

1.3  色胺途径 

根据色胺在燕麦属生长素类物质中的活性及其对胚

轴的促进作用, 色胺很早就被认为是植物中IAA合成

的前体。后来, 在烟草顶端分生组织、烟草愈伤组织、

马铃薯(Solanum tuberosum)和大麦(Hordeum vul- 
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gare)的地上部分, 都观察到被同位素标记的14C色胺

转变为IAA。因此, 早在1967年, Phelps和Sequenia
就发现烟草中存在色胺生长素合成途径。色胺途径的

第1步是TDC(TRP decarboxylase)催化色氨酸形成

色胺。目前 , 催化这一步反应的酶基因在长春花

(Catharanthus roseus)、喜树 (Camptotheca acu-
minate)、短小蛇根草(Ophiorrhiza pumila)和水稻中

被克隆(Zhao, 2010)。在拟南芥中, 利用生物信息学

方法进行模拟分析得到2个具有芳香左旋氨基酸脱羧

酶活性的蛋白, 但实验证明这2个蛋白作用的底物都

不是色氨酸。迄今为止, 研究者还不十分清楚在拟南

芥中究竟是何种蛋白在色氨酸转变为色胺的过程中

起重要作用。 
TDC催化色氨酸形成色胺(图1), 色胺又将如何

转化为IAA？早期的研究认为, 色胺途径中各中间产

物出现的先后顺序是色氨酸、色胺、N-羟基色氨、吲

哚-3-乙醛肟、吲哚乙醛(Zhao et al., 2001, 2002)。
YUC基因家族能催化色胺转化为N-羟基色胺, 因此

在最初的研究中YUC被认为是色胺途径中的限速酶

(Woodward and Bartel, 2005; Lehmann et al., 2010; 
Zhao, 2010)。但最近的研究发现, YUC基因家族催化

吲哚丙酮酸生成IAA, 并不参与色胺途径的IAA合成

(Mashiguchi et al., 2011)。功能基因组学的分析也表

明, 吲哚-3-乙醛肟来自吲哚乙醛肟途径(Sugawara 
et al., 2009)。因此, 需要重新审视植物中存在的以色

胺为中间产物的IAA合成过程。豌豆(Pisum sativum)
是目前少数可以明确色胺途径中各产物的植物之一。

利用气相色谱质谱联用(GC-MS)技术分析表明, 将色

胺做同位素标记后, 在豌豆根中检测到了被标记的吲

哚乙醛, 因而在豌豆体内IAA合成过程中各中间产物

出现的先后顺序是色氨酸、色胺、吲哚乙醛、IAA。
吲哚乙醛是豌豆体内色胺途径中的一个重要中间产

物, 然而豌豆中色胺转变成吲哚乙醛的生化机制并不

十分清楚(Quittenden et al., 2009)。 
目前, 人们对植物体内色胺途径的了解还非常有

限, 对于一些植物体内色胺途径的中间产物尚存在争

议, 甚至尚未确定某些植物是否存在色胺途径(Mas- 
higuchi et al., 2011)。例如, 在拟南芥体内也检测到

了内源的色胺和吲哚乙醛(Sugawara et al., 2009), 
但色胺是否转变为吲哚乙醛还值得商榷。在拟南芥中

乙醛氧化酶(aldehyde oxidases, AAO)催化吲哚乙醛

转变为IAA, 并在其体内发现了4个AAO基因家族成

员。不过正如前文所述, 这些酶是否在植物体内涉及

IAA的合成仍然需要进一步的深入研究, 因为AAO基

因的时空表达与生长素物质的含量改变并不相符

(Seo et al., 2000)。另外, 在aba3突变体中, 虽然

AAO基因家族的成员功能失活, 吲哚乙醛的含量却

没有明显改变。因此推断AAO基因家族可能不参与拟

南芥体内IAA的合成(Mashiguchi et al., 2011)。色胺

途径在植物中确切的生化反应机制以及其在植物体

内IAA合成中的贡献尚需要更深入的研究。 

1.4  吲哚乙酰胺途径 

吲哚乙酰胺途径是迄今为止在微生物中研究最清楚

的一条途径。该途径是在根癌农杆菌(Agrobacterium 
tumefaciens)和假单孢菌 (Pseudomonas savasta- 
noi)中发现的。在这条途径中, IAA合成前体色氨酸首

先被色氨酸单加氧酶(tryptophan monooxygenase, 
iaaM)催化转变为吲哚-3-乙酰胺, 而后吲哚乙酰胺水

解酶水解吲哚-3-乙酰胺转变为IAA(图1)。在根癌农杆

菌的T-DNA上共含有tms、tmr和tmt三套基因, 其中

tms和tmr两套基因分别控制植物生长素与分裂素的

合成, 通过过量合成激素促使植物创伤组织无限制地

生长与分裂, 形成冠瘿瘤。tms基因组由iaaH和iaaM
两个基因组成, 控制由色氨酸产生IAA的生物合成途

径。Kuo和Kosuge(1970)用Salkowksi比色、薄层层

析(thin layer chromatography, TLC)和色氨酸单加氧

酶酶活测定等方法获得了吲哚 -3-乙酰胺的克隆 , 
Comai和Kosuge(1982)从此克隆中分离到了色氨酸

单加氧酶基因。研究结果表明, 根癌农杆菌与假单孢

菌的iaaM基因产物色氨酸单加氧酶具有明显的同源

性, 且色氨酸单加氧酶的黄素腺嘌呤二核苷酸(flavin 
adenine dinucleotide, FAD)结合域的25个氨基酸序

列高度一致, 这表明2个菌系中的生长素合成途径具

有共同的起源。DNA分析发现, iaaM和编码吲哚-3-
乙酰胺水解酶的 iaaH为共转录基因 , 启动子位于

iaaM的上游。 
虽然在柑橘(Citrus reticulata)、日本山樱(Pru- 

nus jamasakura)和笋瓜(Cucurbita maxima)等植物

体内也检测到了内源的吲哚-3-乙酰胺。但是很长一段

时间以来, 研究人员普遍认为吲哚乙酰胺途径并不存

在于植物界中。尽管很早以前就从小麦(Triticum ae- 
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stivum)、豌豆、水稻和枳(Poncirus trifoliate)等植物

提取的粗蛋白中检测到具活性的吲哚-3-乙酰胺水解

酶 , 但往往被认为是来源于污染的微生物 (Kawa-   
guchi et al., 1993)。随着分析水平的提高和检测仪器

的不断改进, 内源吲哚-3-乙酰胺在拟南芥、玉米、水

稻和烟草中均被精确检测到 (Sugawara et al., 
2009)。人们开始相信在植物体内同样也存在以吲哚

-3-乙酰胺为中间产物的生长素合成途径。不过, 目前

尚未发现催化色氨酸直接转化成吲哚-3-乙酰胺的调

控基因(图1)。 
在植物体内, 吲哚-3-乙酰胺水解酶将吲哚-3-乙

酰胺水解成IAA(图1)。吲哚-3-乙酰胺水解酶编码基因

的克隆是最近几年IAA合成研究中取得的又一重大进

展。Nemoto等(2009a)发现在烟草Bright Yellow-2 
(BY-2)细胞中仅过量表达AUX1基因, BY-2细胞就可

以在没有外源生长素的环境中快速生长, 这表明烟草

BY-2细胞中可能存在一个类似AUX2功能的基因。进

一步的实验显示, 烟草BY-2细胞可以在含有吲哚-3-
乙酰胺的培养基中生存 , 最终在烟草中克隆了

NtAMI1, 其作用相当于AUX2基因(图1)(Nemoto et 
al., 2009b)。在拟南芥中也克隆到了编码吲哚-3-乙酰

胺水解酶的AtAMI1, 并被定位于细胞质(Pollmann et 
al., 2006)。体外实验结果表明, 吲哚-3-乙酰胺显著地

影响拟南芥提取蛋白催化色氨酸转变为IAA的效率, 
但是其它物质(如色胺、吲哚-3-乙腈和吲哚乙醛等)对
此过程没有明显影响(Nemoto et al., 2009b)。Poll- 
mann等(2009)证实植物体内存在吲哚-3-乙酰胺水解

酶, 它在色氨酸转变为IAA的过程中发挥作用。目前, 
在烟草和拟南芥中分别克隆了吲哚-3-乙酰胺水解酶

并对其进行了功能分析。拟南芥和烟草是不同种属的

植物, 因此上述结果揭示吲哚乙酰胺途径可能广泛存

在于植物界中。 
此外, 吲哚-3-乙酰胺也是吲哚-3-乙醛肟到IAA

这一合成途径中的一个重要中间产物(Sugawara et 
al., 2009)。利用生物化学方法对cyp79b2cyp79b3双
突变体进行分析发现, 其体内吲哚-3-乙酰胺的含量

显著降低, 而在突变体sur1植株中吲哚-3-乙酰胺的

含量比野生型增长了34倍。经13C6-IAOx处理后, 在
cyp79b2cyp79b3双突变体植株中检测到被标记的吲

哚-3-乙酰胺。但这项研究结果还不足以证明在植物体

内不存在其它生成吲哚乙酰胺的合成途径, 因为在水

稻、玉米和烟草中也检测到内源吲哚-3-乙酰胺。以上

这些植物体内并不存在CYP79B基因家族的同源基

因, 暗示植物界中可能还存在一条不依赖于吲哚-3-
乙醛肟产生吲哚-3-乙酰胺的途径(Sugawara et al., 
2009), 尽管人们对这条途径知之甚少。 

2  各条途径之间的联系 

依据生长素合成过程中的不同中间产物(或者在合成

过程中起关键作用的催化酶), 生长素合成过程被划

分成了几条支路, 而实际上在植物体内这几条支路是

紧密联系并交织在一起的。随着研究的不断深入, 植
物体内各个途径之间的联系不断被重新认识。例如, 
吲哚-3-乙醛肟曾一度被认为可能是CYP79B途径、吲

哚丙酮酸途径及硫代葡萄糖甙代谢途径中共同的中

间产物(Zhao et al., 2002)。近年来的生化分析却表

明, 在拟南芥中大部分吲哚-3-乙醛肟是在CYP79B
途径中产生的(Sugawara et al., 2009)。因此推测吲

哚-3-乙醛肟的合成与吲哚-3-乙醛肟转变为生长素的

过程是耦合在一起的, 而与吲哚-3-乙醛肟转变为硫

代葡萄糖甙的过程不是耦合在一起的(Zhao, 2010)。
各条生长素合成途径在植物体内产生IAA的量不尽相

同。功能基因组学的研究表明, YUC和TAA基因家族

是生长素合成和植物发育过程中最重要的催化酶系; 
吲哚丙酮酸途径是植物体内最基本的一条生长素合

成途径(Won et al., 2011; Mashiguchi et al., 2011)。
CYP79B、腈水解酶和吲哚-3-乙醛氧化酶等所在合成

途径对生长素合成的贡献较小(Zhao, 2011)。此外, 
每条途径在植物体内合成生长素的时空方式也有差

异。例如, YUC基因的表达主要涉及植株局部的生长

素合成, 而吲哚乙醛肟生长素合成过程似乎不具组织

特异性(Sugawara et al., 2009)。 
有研究表明, 色胺可对吲哚-3-乙醛肟产生竞争

抑制 , 阻止CYP83B1酶与吲哚-3-乙醛肟结合(Bak 
and Feyereisen, 2001)。临近于CYP83B1酶催化中

心的亚铁血红素离子(heme iron)的氨基上存在孤对

电子, 色胺的伯胺可与之紧密结合, 因而CYP83B1
酶丧失了与吲哚-3-乙醛肟结合的能力(Bak and Fey-
ereisen, 2001)。与色胺相比, N-羟基色胺因被羟基化, 
在结构上与含有肟基的吲哚-3-乙醛肟更为相似, 因
而更易与CYP83B1酶结合。色胺途径产生的色胺以
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及植物体内形成的N-羟基色胺可抑制CYP83B1酶的

活性, 降低吲哚族芥子油苷的生成, 于是吲哚-3-乙醛

肟进入到生长素的合成过程中 (Grubb and Abel, 
2006)。事实上, 由于生长素合成途径间存在明显的

功能冗余, 生长素合成中某些基因功能缺失的突变体

往往并不具生长素缺陷表型, 这在很大程度上限制了

研究者探明生长素各合成途径之间的联系。近年来, 
不断有新的研究结果颠覆传统的结论, 间接证明了合

成途径之间错综复杂的关系 (Mashiguchi et al., 
2011)。在尽可能多的突变体背景中, 分析IAA合成过

程中一些中间产物(如色胺、吲哚-3-乙醛肟、吲哚丙

酮酸和吲哚-3-乙酰胺等)的含量变化, 探究编码基因

在生长素合成缺陷突变体中的相互作用, 对明确植物

体内各条生长素合成路径及其相互联系显得尤为重

要(Zhao, 2010)。 

3  研究展望 

随着分子生物学和功能基因组学的发展, 研究人员从

细胞和分子水平上对生长素合成过程开展了深入研

究。尤其是最近几年, 对植物体内生长素合成过程的

研究取得了巨大进展。借助模式植物拟南芥突变体的

筛选和鉴定, 一些生长素合成过程中的调控基因以及

关键催化酶的功能相继被明确。现在普遍认为植物体

内存在多条生长素合成途径, 但是各个合成过程中的

编码基因、催化酶类以及编码基因之间的相互作用还

不明晰。生长素的合成过程及其在植物发育过程中的

作用仍然需要更深入的研究, 在转录组及蛋白组水平

上调节生长素合成的研究几乎还是一片空白。只有将

生长素合成的研究与生长素在体内的运输、信号转导

以及生长素结合蛋白的分离与纯化研究结合起来, 才
能更加明确生长素合成在植物体发育过程中的作用。

而生物化学和功能基因组学的发展、遗传转化技术和

内源生长素检测水平的提高, 无疑为人们深入探究生

长素的合成过程提供了强大的动力。此外, 人们对非

依赖于色氨酸IAA合成途径的组成、调控及其生物学

意义的认识尚不够深入, 克隆并分析其中的关键基因

将对阐明生长素合成途径具有重要意义。 
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