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摘要: 生长调控因子(growth-regulating factors, GRFs)是植物特有的一类转录因子。它可以通过N-末端QLQ结构域与GIF 
(GRF-interaction factor)蛋白中的SNH结构域互作, 形成功能复合体, 共同参与下游基因的表达调控。GRF蛋白在植物生长

发育过程中起到重要的调控作用。本文综述了近年有关GRF蛋白结构、基因特征、分子调控功能方面的研究进展, 以期

为GRF蛋白的进一步研究和利用提供一些有益的启发。
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Abstract: Growth-regulating factors (GRFs) are the plant specific transcription factors. GRF interacts with the 
SNH domain of the GRF-interacting factor (GIF) by its N-terminal QLQ domain, in which a complex of tran-
scriptional co-activator is formed to regulate transcription expression of the downstream genes. GRF proteins 
play important roles in regulating plant growth and development. Here, the research results published currently, 
including the protein structure, genetic characteristics and molecular mechanisms regulating gene expression of 
GRFs, were briefly reviewed. It is very significant to provide us with some hints and inspiration for further 
study of plant GRFs.
Key words: growth-regulating factor (GRF); function; growth and development

生长调控因子(growth-regulating factors, 
GRFs)是植物特有的蛋白。2000年在水稻中被首

次发现 ,  并命名为OsGRF1 (van der Knaap等
2000)。随后的研究发现, GRF在调控植物生长和

发育中发挥着至关重要的作用(Kim等2003; Hori-
guchi等2005; Kuijt等2014; Liang等2014; Vercruys-
sen等2015)。近年来, 伴随植物基因组测序的快速

发展, 大量GRF基因被分离、鉴定。但到目前为止

尚未见关于植物GRF基因研究进展的综述。鉴于

此, 本文就GRF的蛋白结构、基因特征、功能以及

调控机制等方面的研究进展作简要综述, 以期为

进一步研究和利用植物GRF基因提供参考。

1  GRF蛋白结构

除了拟南芥GRF9和大白菜GRF12蛋白的N端

含有2个WRC (Trp、Arg、Cys)结构域外(Wang等
2014; Kim等2003), 其他已研究物种中GRF蛋白的

N端都只含有1个保守的WRC结构域和1个QLQ 

(Gln、Leu、Gln)结构域(van der Knaap等2000; 
Kim等2003; Choi等2004)。其中QLQ结构域和酵

母菌中SWI2/SNF2蛋白的N端区域极为相似, 而这

一区域可结合SNF11形成染色质重塑复合物(Tre-
ich等1995)。之后, 在拟南芥的研究中发现该结构

域可与植物GIF (GRF-interacting factor)蛋白中的

SNH结构域相互作用, 形成功能复合体行使转录

激活功能(Kim和Kende 2004)。WRC结构域包括

1个功能性核定位信号和1个DNA结合基序即锌指
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结构, 该结构域主要在DNA结合中起作用。与N端

都含有保守的QLQ和WRC保守结构域相比, 有些

GRF蛋白的C端还含有TQL (Thr、Gln、Leu)、
GGPL (Gly、Gly、Pro、Leu)和FFD结构域(Kim等

2003; Choi等2004; Zhang等2008; Wang等2014)。
例如 ,  拟南芥GRF1–GRF4蛋白的C端除了含有

GGPL结构域外还含有TQL结构域 ,  而拟南芥

GRF7和GRF8则只含有GGPL结构域。虽然, 关于

C端TQL、GGPL和FFD结构域功能的研究尚未见

报道, 但不同GRF蛋白C端结构域的多样性, 可能

预示其功能的多样性。

2  GRF家族基因特征

伴随全基因组测序的完成, 关于植物GRF基
因组成的研究也取得了较大进展。其中, 拟南芥

含有9个成员(Kim等2003)、大白菜含有17个成员

(Wang等2014)、水稻含有12个成员 (Cho i等
2004)、玉米含有14个成员(Zhang等2008)。进一

步研究发现, 这些成员呈非均匀的方式分布于各

自物种的染色体上, 例如拟南芥第II号染色体上含

有4个GRF基因, 第III和第IV号染色体上分别含有

2个GRF基因, 第V号染色体上含有1个GRF基因, 
而第I号染色体上则不含有GRF基因。对GRF基因

外显子/内含子结构的研究发现, 不同GRF成员编

码区外显子数目存在较大差异。例如大白菜

GRF15基因编码区由10个外显子组成, 而大白菜

GRF5基因编码区则仅由2个外显子组成(Wang等
2014)。另外, 比较双子叶和单子叶植物GRF基因

外显子/内含子结构发现, 4个外显子可能是双子叶

植物GRF基因编码区的主要组成形式, 而3个外显

子则可能是单子叶植物GRF基因编码区的主要组

成形式。例如水稻12个GRF基因中, 有6个成员含

有3个外显子, 而拟南芥9个成员中有7个含有4个
外显子(Choi等2004)。
3  GRF蛋白的生物学功能

GRF基因家族成员间不仅分布和分子结构不

同, 同一物种的不同成员在不同组织的表达量也

存在较大差异。例如拟南芥AtGRF1~AtGRF6主要

在根、茎上部、芽和花蕾中表达, 在叶子和成熟

的茎中表达较少; 而AtGRF7和AtGRF8则主要在顶

芽和花序中表达(Kim等2003)。但大部分GRF基因

在不同物种中都表现出在细胞分裂活动相对旺盛

的组织中表达量相对较高的趋势, 例如水稻大部

分GRF成员在居间分生组织和嫩叶中表达较高; 
Wang等(2014)也发现大部分大白菜GRF基因在幼

叶、花蕾等幼嫩组织中表达量较高。这种时空表

达的差异性预示着GRF基因可能在调控特定组织

器官的生长发育中具有重要的作用。

研究发现, GRF基因在调控植物生长发育、

响应逆境胁迫等生物学过程中发挥重要作用(表
1)。在拟南芥中过量表达OsGRF1基因可明显抑制

花序轴的伸长(van der Knaap等2000)。但随后对拟

南芥GRF基因的研究发现, 在拟南芥中过量表达

AtGRF1和AtGRF2基因可明显促进转基因植株叶

片和子叶的增大, 并抑制花序轴的伸长; 相反, At-
GRF1–AtGRF3基因功能同时缺失则可导致叶片和

子叶变小, 但单独突变上述任何一个基因对植株

的表型都无显著影响, 而同时突变上述任意两个

基因时只能轻微影响植株的表型(Kim等2003)。进

一步的研究发现, 过量表达AtGRF2基因可促进转

基因植株细胞体积的增大, 而AtGRF1–AtGRF3基
因功能缺失体的细胞体积则明显变小, 这说明拟

南芥GRF1~3基因是通过调控细胞的大小来促进

或抑制器官的增大。但Kim和Lee (2006)对At-
GRF4的研究表明, 其在调控细胞分裂过程中具有

重要作用。Horiguchi等(2005)和Vercruyssen等
(2015)对AtGRF5基因的研究也发现, AtGRF5可通

过维持或者促进细胞的分裂能力来促进植株器官

的增大, 并且过量表达AtGRF5还可促进叶绿体增

殖、抑制暗处理条件下叶片的衰老。而对于At-
GRF1和AtGRF3基因来说, 只有同时突变掉AtGIF1
基因时, Atgrf1/Atgrf3双突变体才会显著影响植株

细胞的增殖(Kim和Kende 2004)。另外, AtGRF9基
因功能缺失对细胞的增殖能力也未表现出显著影

响(Horiguchi等2005)。这说明, 拟南芥不同GRF成
员在调控细胞增殖能力方面存在一定差异, 并且

不同成员间在功能上存在冗余。

由于不同植物GRF蛋白都存在保守的QLQ结

构域和WRC结构域, 说明它们之间可能存在相似

的生物学功能。Liu等(2012)对油菜BnGRF2基因

的研究证实了这一观点, 在拟南芥中过量表达该

基因可明显提高转基因植株叶柄的长度、叶面积

和种子的大小, 并且这种表型是由于细胞数目的
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增多产生的。Wang等(2014)对大白菜GRF8基因的

研究也得到了类似的结果, 在拟南芥中异源过量

表达该基因可明显促进转基因拟南芥植株的细胞

增殖能力, 并进而提高转基因植株不同组织器官

的增大。但Wu等(2014)对玉米GRF10基因的研究

却得到了相反的结果, 在拟南芥和玉米中过量表

达ZmGRF10都可导致转基因植株叶片变小以及植

株变矮, 并且这种改变的性状在杂交中能够保存

下来, 但是和产量相关的生理特征并没有受到影

响。进一步的研究发现, 造成这种差异的原因可

能是ZmGRF10虽然含有N端的QLQ和WRC结构

域, 但缺少完整的C末端, 并进而导致转录激活活

性的丧失。

植物GRF基因不仅可以促进叶片和叶柄的生

长, 还参与调控花器官的发育(张栩佳等2014)。
Zhang等 (2008)对玉米GRF基因的研究发现 , 
ZmGRF11和ZmGRF2主要在玉米雌穗和嫩芽中表

达, 并且过量表达ZmGRF2–ZmGIF3以及ZmGRF11– 
ZmGIF2的拟南芥比野生型的花梗要长, 但是开花

期平均晚4 d和2.5 d。另外, 在拟南芥中过量表达

油菜BnGRF2a基因, 除了提高转基因植株的光合

作用和细胞增殖能力之外, 还促进了拟南芥雌蕊

的伸长, 但对雄蕊的形态则无明显影响。而伴随

这种特征出现的副作用则是自交率降低、甚至接

近不育(Liu等2012)。之后, Baucher等(2013)和
Liang等(2014)对miR396的研究也证实了这一观

点。GRF基因作为miR396的靶基因, 其表达受到

miR396的调控。在烟草中过量表达拟南芥ath-mi-
R396a发现, 植株除了发育延迟外, 在花的发育过

程中也出现了一些特异性改变, 包括花器官的第

三、四个轮生体分别变成花药和心皮等。

4  GRF蛋白的作用机制

已有的研究表明, GRF蛋白可通过两个截然

不同的调控方式参与植物生长发育。Liu等(2012)
的研究发现, 在拟南芥中过量表达油菜BnGRF2a
基因后可明显提高转基因植株含油量的增加和不

同组织器官的增大。而这种表型可能与BnGRF2a
促进了拟南芥中一系列与细胞分裂、细胞周期、

光吸收、叶绿素合成、脂类合成以及脂类储存等

相关基因的上调表达相关。但关于BnGRF2a如何

调控上述基因上调表达的机制仍不清楚, 值得进

一步研究。

相反, GRF蛋白还可通过负调控脱水应答元

件结合蛋白(DREB2A)和KNOX蛋白(knotted-like 
home-box)的表达参与植物的生长发育。在植物体

内,  DREB2A蛋白在渗透和高温胁迫下可以作为

转录激活子激活抗性基因的表达并进而提高植株

抗性, 然而过量表达该蛋白则会抑制植株生长以

表1  植物中已功能分析的GRF基因

Table 1  The function analyzed GRF genes in plants

植物来源 基因名称                   生物学功能                    参考文献

拟南芥 AtGRF1 调控细胞体积; 参与雌蕊发育 Kim等2003; Liang等2014
 AtGRF2 调控细胞体积; 参与雌蕊发育 Kim等2003; Liang等2014
 AtGRF3 调控细胞体积; 参与雌蕊发育 Kim等2003; Liang等2014
 AtGRF4 调控细胞增殖 Kim和Lee 2006
 AtGRF5 调控细胞增殖; 参与叶绿体增殖、 Horiguchi等2015; Vercruyssen等2015
  光合作用以及叶片衰老 
 AtGRF7 参与雌蕊发育; 参与渗透胁迫 Liang等2014; Kim等2012
 AtGRF8 参与雌蕊发育 Liang等2014
 AtGRF9 参与雌蕊发育 Liang等2014
水稻 OsGRF1 参与茎的生长 van der Knaap等2000
 OsGRF3 参与分蘖以及不定根和不定芽的发育 Kuijt等2014
 OsGRF10 参与分蘖以及不定根和不定芽的发育 Kuijt等2014
油菜 BnGRF2 调控细胞增殖 Liu等2012
大白菜 BrGRF8 调控细胞增殖 Wang等2014
玉米 ZmGRF2 调控器官大小和开花时间 Zhang等2008
 ZmGRF10 调控细胞增殖 Wu等2014
 ZmGRF11 调控器官大小和开花时间 Zhang等2008
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及降低产量(Liu等1998; Sakuma等2006)。为避免

这种副作用, 拟南芥GRF7蛋白可与DREB2A基因

启动子区一段短序列(TGTCAGG)特异结合, 并在

无胁迫条件下抑制其表达, 从而避免植株生长停

滞(Kim等2012)。KNOX蛋白是具有同源异型结构

域的转录因子, 其可通过下调GA20氧化酶基因或

者上调GA2氧化酶1的转录表达水平来调节植物体

内GA的含量, 并进而调控植物的生长发育(Bolduc
和Hake 2009)。Kuijt等(2014)的研究发现, 水稻Os-
GRF3、OsGRF10和拟南芥AtGRF4、AtGRF5以及

AtGRF6蛋白都可与KNOX基因启动子序列中一段

含有CTG或者CAG重复的序列特异结合。进一步

的研究发现, 当过量表达OsGRF3基因时可导致水

稻Oskn2基因表达量下降, 植株则表现出异常的分

生活性, 包括分蘖和节点减少而不定根和芽增加; 
相反, 利用RNAi技术沉默OsGRF3、4和5基因后, 
植株则表现矮小、花期推迟及生长缓慢等 ,  但
Oskn2基因表达水平升高。此外, 在大麦中的研究

也得到了类似的结果, 例如大麦BGRF1蛋白可与

BKn3基因中一段含有CAG和CTG重复的内含子序

列特异结合, 并抑制其表达(Osnato等2010)。
研究还发现, GRF蛋白转录激活功能的发挥

还需要GIF蛋白的参与。其可通过QLQ结构域与

GIF蛋白中的SNH结构域相互作用, 形成功能复合

体行使转录激活功能(Kim等2004)。但GRF蛋白与

GIF蛋白之间并非随意结合。对拟南芥GRF蛋白

的研究发现, 只有AtGRF5与AtGIF1具有较紧密的

相互作用, 而其他拟南芥GRF成员与AtGIF1结合

较弱或没有结合活性(Horiguchi等2005)。对玉米

GRF基因的研究也证实了这一观点, 玉米含有14个
GRF基因家族成员和3个GIF成员, 但只有同时过

量表达ZmGRF2–ZmGIF3和ZmGRF11–ZmGIF2时, 
才能推迟转基因拟南芥抽薹及促进花序的生长, 
而ZmGRF2–ZmGIF1、ZmGRF2–ZmGIF2、
ZmGRF11–ZmGIF1以及ZmGRF11–ZmGIF3组合则

对转基因植株无明显影响(Zhang等2008)。
5  GRF基因的表达调控

研究发现 ,  GRF基因的转录表达受赤霉素

(GA)的调控。但同一物种不同GRF成员对GA的

响应模式存在较大差异。例如, GA3处理水稻节间

24 h后, OsGRF1、2、3、7、8、10和12表达量增

加了4~10倍, OsGRF9的表达量下降了4倍, 而其他

4个成员的转录表达则不受GA3的显著影响(Choi
等2004)。在大白菜上的研究也得到了类似的结

果, 用GA3处理大白菜叶片后, BrGRF5、8、9、
11、12、13、15、16基因的转录表达水平比对照

增加了5倍多, BrGRF2、4、7增加了2~5倍, 而其他

家族成员的表达量受GA3影响较小或不受影响

(Wang等2014)。
另外, miR396也参与了GRF基因的表达调

控。在拟南芥中, AtGRF1–AtGRF3、AtGRF7–At-
GRF9作为miR396的靶基因受到miR396的调控

(Jones-Rhoades等2006)。进一步研究发现, 在拟南

芥中过量表达miR396a和miR396b可抑制AtGRF1–
AtGRF3、AtGRF7–AtGRF9以及GIF1基因的表达, 
并导致植株矮小、叶子变窄以及雌蕊发育异常等, 
其表型与拟南芥grf1-3缺失突变株相似(Liu等
2009)。在烟草中过量表达拟南芥ath-miR396a
基因 ,  也可导致烟草G R F基因 ( F G 1 3 7 7 7 1、
FG165999、FG194560)转录表达水平下降, 并且导

致转基因植株花瓣、雄蕊、心皮增多以及育性的

降低(Yang等2009)。此外, 在烟草中过量表达毛果

杨ptc-miR396c时, 植株也表现出子叶融合、叶片

变小、植物生长缓慢、花粉结构呈现多样性等现

象, 还会导致烟草NtGRF1、NtGRF3和NtGRF8三
个基因的下调(Baucher等2013)。宫晓琳等(2014)
利用在线软件psRNATarget预测到25个盐芥tsa-
miR396的靶基因, 其中7个为GRF转录因子。

6  结语

GRF转录因子是植物特有的一类蛋白, 并以

多基因家族的形式广泛存在于不同物种中。近年

来, 人们对GRF基因的功能、作用机制等进行了一

系列的研究, 发现GRF可通过维持或促进细胞分裂

能力的方式来促进植物器官的增大。这些研究结

果, 为人们利用生物技术手段提高作物产量开辟

了崭新的思路, 向我们展示了良好的应用前景。

但关于GRF基因的研究仍存在诸多不足。第

一, 关于GRF基因的研究只局限在拟南芥、水稻、

大白菜、玉米等一些常见植物, 在其他植物上的

研究甚少。第二, 虽然同一物种不同GRF成员间的

N末端都存在非常保守的QLQ和WRC结构域, 但
其C末端结构域却存在多样性; 另外, 同一物种不
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同成员间的表达模式也存在较大差异, 这可能暗

示同一物种中不同GRF成员的功能存在多样性, 这
需要进一步的实验验证。第三, 关于GRF转录因子

的下游目标基因和上游调控因子仍知之甚少。相

信在不久的将来, 随着研究的不断深入, GRF基因

家族的生物学功能和调控网络会逐渐清晰。
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