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摘要: 光敏色素作用因子(PIFs)属于bHLH 转录因子家族, 在植物的生长发育中起到重要调节作用。作为一个关键的胞内

信号调控组分, PIFs 扮演着整合不同激素信号通路“枢纽”的角色。现有研究表明, PIFs能影响GA、ABA、IAA等激素的合

成, 调控GA、BR、JA、IAA、ABA、乙烯等激素的信号传递。本文重点阐述PIFs在植物激素信号中调控功能的研究进

展, 以期为进一步探索PIFs的功能及机制提供帮助。
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综　述  Review

光敏色素作用因子(phytochrome interacting 
factors, PIFs)和PILs因子(phytochrome interacting 
factor-like), 位于细胞核中, 属于bHLH (basic helix- 
loop-helix)转录因子家族的第15亚族(Toledo-Ortiz
等2003), 它们能直接与光敏色素(phytochrome, Phy)
相互作用。在光照条件下, Phy由非生理活性的红

光吸收型Pr形式转化为具有生理活性的远红光吸

收性Pfr形式, 且由细胞质转移到细胞核中, 介导

PIFs泛素化降解(Quail 2000)。PIFs蛋白序列中保

守的bHLH结构域能特异性地与启动子中的G-box
元件结合, 从而调控靶基因的表达(Hornitschek等
2009)。Ni等(1998)利用酵母双杂交技术筛选与光

敏色素B (PhyB)的C端相互作用的蛋白时发现第一

个PIFs转录因子——PIF3, 随后研究者们在拟南芥

中共发现7个PIFs成员 :  PIF1 (PIL5)、PIF3、
PIF4、PIF5 (PIL6)、PIF6 (PIL2)、PIF7、PIF8 
(UNE10) (Huq等2004; Khanna等2004; Oh等2007; 
Leivar等2009; Leivar和Quail 2011)。

PIFs作为光信号转导途径中的负调控因子, 
对植物生长发育的多个过程如: 种子萌发、胚轴

伸长、叶绿素生物合成、避荫反应、昼夜节律等

都有调控作用(Oh等2007; Bae和Choi 2008; Lorrain
等2008; de Lucas等2008; Seo等2009; Zhang等2014; 
江薇等2014)。高等植物生长发育过程受内外多种

信号转导系统的调控, 外部环境因素包括光照、

气温、种间关系、胁迫等; 内部因素包括植物生

长状况、激素、昼夜节律、糖代谢等(Nemhauser
等2006)。一方面外部环境信号通过植物受体传递

至植物内部影响植物内源激素水平, 另一方面内

源激素水平又能影响植物的应答反应途径, 从而

形成复杂的信号转导网络, 共同调节植物生长发

育。近年来对环境和激素信号在分子水平上的交

叉作用及协同调控研究中, PIFs蛋白家族被认为起

到“枢纽”的作用(Lau和Deng 2010)。PIFs通过参与

多种激素信号, 如赤霉素(gibberellins, GAs)、脱落

酸(abscisic acid, ABA)、油菜素内酯(brassinosteroids, 
BRs)、茉莉酸(jasmonate, JA)、生长素(auxin)、乙

烯(ethylene)的合成或信号传导, 从而协同调控植

物的生长发育(Leivar和Monte 2014)。 
1  PIFs参与赤霉素(GA)信号响应

赤霉素(gibberellins, GAs)是一种四环二萜类

激素(李保珠等2011)。它不仅能够促进植物组织

的生长发育(Achard等2009), 而且还能影响某些生

长发育关键阶段如种子打破休眠(Seo等2009)、幼

苗成熟(Sun 2010), 以及营养发育向生殖发育转变

(Eriksson等2006)等。近年来, 在PIF1/PIL5下游鉴

定出2个直接靶基因——SOM (somnus)和DAG1 
(dof affecting germination)。其中, SOM编码一种核

定位的CCCH型锌指蛋白 ,  能抑制GA合成基因

(GA3ox1和GA3ox3)的表达 ,  激活GA代谢基因

(GA2ox2)的表达(Kim等2008)。赤霉素和脱落酸是

种子休眠和萌发过程中两种最主要的调控激素(于
敏等2016)。而Lau和Deng (2010)发现, PIF1可以通

过SOM对GA和ABA代谢相关基因的调控作用, 间
接促进ABA合成和GA分解, 从而抑制种子萌发。

另一个直接靶基因DAG1作为种子萌发中的负调
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控转录因子, 则可以抑制GA3ox1的转录, 使GA的

合成减少, 抑制种子萌发(Gabriele等2010)。
PIFs不仅影响GA的合成, 也能参与GA信号转

导。在绿色植物中, GA信号传递的主要路径是: 
GA受体GID1 (gibberellin insensitive dwarf 1)感知

GA信号并与之结合, 形成 GA-GID1复合体, 此复

合体可与GA信号抑制因子DELLA蛋白结合并使

之泛素化降解, 从而激活GA下游信号(Dill等2011; 
Hirano等2008; Sun 2010)。研究发现, DELLA蛋白

能与PIFs的bHLH结构域互作, 抑制其对下游基因

的转录活性, 如拟南芥中DELLAs蛋白GAI (ga-in-
sensitive)和RGA (repressor of gal-3)能够与PIF3与
PIF4互作, 从而抑制PIF3和PIF4介导的细胞伸长生

长(Feng等2008; de Lucas等2008)。有实验证明, 将
幼苗从黑暗中移到光照下, Phy的Pfr形式会抑制GA
生物合成基因(如GA3ox1、GA20ox1、GA20ox2和
GA20ox3)的表达, 促进GA代谢基因(如GA2ox1和
GA2ox2)的表达, 从而降低生物体内的GA含量, GA 
诱导的伸长生长受到抑制。通过核定位发现, 在
光照条件下, 光敏化的PhyB与PIF3或PIF4相结合, 
导致它们泛素化降解(Feng等2008; de Lucas等
2008)。因此, 在黑暗环境下, Pfr形式的光敏色素

含量低, GAs和PIFs蛋白积累, GA与其受体GID1形
成复合体, 此复合体与DELLAs蛋白结合, 诱导

DELLAs蛋白降解, 进一步促使自由的PIFs蛋白水

平升高, 推动PIFs与靶基因启动子的结合, 促进

PIFs下游基因表达, 导致PIFs诱导的细胞伸长; 而
光照条件下, Pfr形式的光敏色素含量升高, 大量

PIFs蛋白被降解, 且GAs的合成受到抑制, DELLAs
蛋白积累并与PIFs相互作用, 影响了PIFs与靶基因

启动子的结合, 从而抑制了PIFs诱导的细胞伸长。

这就解释了为什么della突变体具有较长的下胚轴, 
而pif突变体下胚轴伸长被抑制(Achard等2007)。
此外, 研究发现DELLAs蛋白与非生物胁迫关系密

切, DELLA蛋白的积累可以减轻因盐胁迫而产生

的ROS引起的生理伤害(Achard等2008)。干旱等

非生物胁迫的关键基因如MYB、WRKY27的表达, 
也受 DELLA 蛋白调控(Zentella等2007; Hedden和
Thomas 2012)。但具体作用过程尚不明晰, 而PIFs
作为DELLA蛋白的直接互作因子, 是否在其中发

挥作用, 其作用机制如何, 还需进一步探究。

2  PIFs参与油菜素内酯(BR)信号响应

油菜素内酯(brassinosteroids, BRs)是一种甾醇

内酯类的植物激素, 不仅影响植物细胞伸长与细

胞分裂、微管分化、生殖生长及开花、形态建成

等 ,  还在增强植物对生物与非生物胁迫的耐受

性、增加作物产量等方面具有重要作用(Clouse等
1996; Clouse和Sasse 1998; Krishna 2003)。BRs是
植物暗形态建成的促进激素, 在黑暗条件下促进

下胚轴伸长生长, 负调控光形态发生, 表现为拟南

芥BR缺陷或不敏感突变植株黑暗条件下下胚轴长

度缩短, 而光照条件下则会出现矮化的表型(Sal-
chert等1998)。

BZR1 (brassinazole resistant 1)是BRs信号转

导路径中的关键转录因子, 拟南芥获得型功能突

变体bzr1-1D能显著积累非磷酸化的BZR1, 在黑暗

或缺乏BR条件下表现出黄化表型(Tang等2010)。
在早期的BR功能研究中, 基于基因组图谱发现

BZR1下游调控基因与光信号下游基因有广泛重叠

(Sun等2010)。基于转录组聚类分析发现, 50%受

BZR1调控的基因也受到PIF4的调控, 并且它们共

用这些基因的启动子。Pull-down实验与双分子荧

光互补(bimolecular fluorescence complementation, 
BiFC)实验证明BZR1在体外或体内均能够与PIF4
特异互作, 形成异源二聚体共同调控多个基因表

达, 促进植物生长(Oh等2012)。推断在黑暗条件

下, PIF4和有活性的BZR1积累且相互作用, 共同激

活参与细胞伸长及响应生长素和GA的目标基因的

表达, 促进下胚轴伸长生长。在光照条件下, 拟南

芥四突变体pif1pif3pif4pif5 (即pifq)对外源BR的敏

感性低于野生型, 在BZR1因磷酸化而失去活性的

突变体bri 1-116中过表达PIF4会产生矮化表型; 而
在pifq背景下引入bzr1-1D突变体即使在黑暗或缺

乏BR信号的条件下也不会出现黄化表型, 且bzr1-
1D的促生长能力被抑制, 说明PIFs需要BR信号来

促进细胞伸长, BZR1的促生长作用也需要有生物

活性的PIFs的激活(Bai等2012a; Gallego-Bartolomé
等2012)。近期的研究发现, PIF4与BES1/BZR1特
异性结合形成异源二聚体, 以此激活下游靶基因

的表达(de Lucas和Prat 2014)。有趣的是, DELLAs
被发现能与BZR1直接互作, 抑制BZR1与其他目的

基因作用(Bai等2012a; Gallego-Bartolomé等2012)。
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而且, 双突变体pifqbzr1-1D对GA不敏感, 推测PIFs
可能通过BZR1整合BR和GA信号(Bai等2012b)。

有研究发现, BRs信号通路中的一个负调控因

子——BIN2 (brassinosteroid-insebsitive 2)可以将

PIF4磷酸化, 该研究将转基因植株PIF4 1A中PIF4
与BIN2结合区的关键位点突变, 结果发现PIF4的
磷酸化和降解都明显受到抑制, 证明BIN2是BR信
号路径和光信号的一个交叉位点, 而且PIF4的磷酸

化对于其调节周期性的下胚轴生长也非常重要

(Bernardo-Garcia等2014)。但截至目前, 已知的可

以磷酸化PIFs的激酶还很少, 所以尚需要进一步

研究。

3  PIFs参与茉莉酸类(JA)信号响应

茉莉酸类物质(jasmonates, JAs)是茉莉酸(jas-
monic acid, JA)及其挥发性甲酯衍生物茉莉酸甲酯

(methyl-jasmonate, MeJA, 也称为甲基茉莉酸)和氨

基酸衍生物的统称。它的功能不仅包括与植物生

长发育相关的种子萌发、器官发育、植株衰老、

光合作用, 也包括与自身的防御系统相关的对外

界机械创伤、病虫害、环境胁迫等的免疫和应激

反应(刘庆霞等2012)。
植物抵御胁迫往往会引起显著的生长抑制, 

JA介导的防御信号激活会制约植物生长就是一个

典型例子。研究发现, JA信号通路中的负调控因

子JAZ (jasmonate-zim-domain protein 1)蛋白, 能与

DELLA蛋白互作(Hou等2010)。当JA缺乏时, JAZ9
积累, JAZ9能与DELLA蛋白反应, 阻碍DELLA蛋

白与PIFs结合, 使自由的PIFs积累, 实现其促进生

长的效应(Yang等2012)。当植株受到生物或非生

物胁迫时, JA含量急剧上升, JAZ9降解, 与DELLA
蛋白互作减少, DELLA蛋白与PIFs互作增加, PIFs
活性受阻, 植株生长受到抑制(Yang等2012)。根据

这一实验证据, 不难推测: PIFs的过表达能在一定

程度上克服JA诱导的生长抑制, 然而pifq突变体却

并没有响应JA介导的生长抑制, 因此其具体机制

如何还需研究者们进一步探索。另外, JAZ蛋白家

族中的JAZ1也是PIF1/PIL5的直接靶基因之一(Oh
等2009), 说明JAZ蛋白与PIFs之间并非单线关系, 
还存在反馈调节。

4  PIFs参与生长素信号响应

以3-吲哚乙酸(IAA)为代表的生长素(auxin), 

在植物生长发育的许多方面都起作用: 如植物向地

性和向光性反应、器官发生和形态建成、组织分

化、顶端优势等, 因此, 缺乏活力的幼苗几乎都缺

乏生长素(Simon和Petrášek 2011; 王家利等2012)。
将拟南芥从阳光直照转移到遮荫环境中,  PIF4、

PIF5、PIF7迅速去磷酸化, 并使子叶中的IAA水平

显著升高, 下胚轴及叶柄明显伸长(Franklin等2011; 
Sun等2012; Hornitschek等2012; Li等2012)。研究表

明, PIF4、PIF5和PIF7调控植物的伸长生长是通过

调控编码生长素生物合成基因和其信号途径中的

基因表达来实现。PIF4可以直接调控生长素合成

基因TAA (tryptophan amino transferase of Arabidopsis)
及生长素响应基因IAA19、IAA29的表达(Franklin等
2011; Sun等2013); 一些含有G-box的生长素响应基

因(IAA2、IAA4、IAA19、IAA29、YUC8)是PIFs的直

接靶基因(Leivar等2012); 编码生长素生物合成的限

速酶基因YUCCA (YUC)的启动子上具有PIF5的结

合位点, PIF5能调控其表达, 进而影响生长素的生

理效应(Hornitschek等2012); PIF7能与TAA直接互

作, 影响生长素的合成, 还能调控运输蛋白基因的

表达, 使生长素运入下胚轴及其他组织中, 产生避

荫反应(Li等2012)。PIFs参与生长素信号转导的研

究还比较少。基于对PIF1下游基因的GO (gene on-
tology)分析发现, PIF1能调控生长素运输载体蛋白

基因(PIN1、PIN2、PIN3、PIN7)、生长素转运蛋

白基因(AUX1)以及其他生长素响应基因的表达

(Shi等2013)。
5  PIFs参与脱落酸(ABA)信号响应

脱落酸(abscisic acid, ABA)是一种倍半萜烯类

植物激素。它一方面参与种子的休眠和萌发、根

的生长以及花的发育(Yoshidaet等2006), 另一方面

当植物遇到干旱、寒冷、盐渍等胁迫时会明显积

累, 以响应胁迫, 因此ABA又称为“胁迫激素” (Pen-
nisi 2009)。PIF1的直接靶基因SOM除了能调控GA
的合成与代谢, 还能抑制ABA代谢基因(CYP707A2)
的表达 ,  激活ABA合成基因(ABA1、NCED6、
NCED9 )的表达 ,  增加内源ABA含量。Kim等

(2008)研究发现拟南芥som突变体在黑暗中就能萌

发, 进一步研究推断在黑暗环境中, 自由的PIFs蛋
白量高, 通过SOM的表达促进ABA合成及GA分解, 
导致种子萌发受到抑制; 而在光照环境中, Phy与
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PIF1互作使PIF1蛋白降解, SOM表达降低, 导致

ABA水平降低、GA水平增加, 促进种子萌发。

植物体内源ABA通过与受体PYR/PYL/RCARs
结合, 进一步与ABA负调控因子PP2C结合抑制其

磷酸酶活性, 释放蛋白激酶SnRK2s活性, 激活下游

转录因子(如ABI3、ABI4和ABI5), 从而实现ABA
信号的调控(Cutler等2010)。Oh等(2009)通过ChIP-
chip和基因芯片技术发现, PIF1/PIL5的直接靶基因

还包括ABI3及ABI5。之后研究发现, ABI5与PIF1
的DNA结合区有大量重叠, 包括基因SOM、GAI、
RGA的启动子区, 而且ABI5能够与PIF1互作增强

PIF1下游基因的表达(Lee等2012)。ABA信号通路

中的ABI5能通过PIF1, 促进基因SOM的表达, 使
ABA含量升高 ;  ABI5还能增强GAI、RGA等

DELLA蛋白的表达, 间接调控PIF1水平, 使ABA含

量降低, 以此形成复杂的反馈调节网络。进一步

研究发现, PIF1是通过识别ABI5中的GCEs (G-box 
coupling elements)位点与ABI5直接互作, 激活ABA
下游信号通路(Kim等2016)。因此, PIFs即能够调

节ABA的合成, 也能够参与ABA信号转导通路, 从
而系统的调控ABA信号通路。

此外, 研究发现PIFs的上游调控蛋白——光

敏色素B (PhyB)在ABA诱导的种子萌发过程中起

着重要作用, PhyB能够增强植物对ABA的敏感度

来调节植物水分散失, 起到节水耐旱作用(Stanelo-
ni等2008; Gonzalez等2012)。本实验室在水稻中过

表达玉米PIFs基因ZmPIF1及ZmPIF3, 与野生型相

比这2种转基因水稻对ABA更加敏感, 且有节水耐

旱作用, 说明PIFs可能参与PhyB–ABA的过程。然

而PhyB是否通过PIFs蛋白参与ABA信号调控还没

有直接的证据。

6  PIFs参与乙烯信号响应

乙烯(ethylene)是一种仅含2个碳原子的简单烯

烃, 也是已知的唯一的气体激素, 这使得它几乎参

与了植物从种子萌发、幼苗生长、开花结果到衰

老脱落的全部过程, 具有抑制茎的伸长生长,  促进

根或茎的增粗和形成顶端弯钩的三重反应(Johnson
和Ecker 1998)。除此之外, 乙烯在多种生物与非生

物胁迫过程中也发挥着重要作用(Grennan 2008)。
拟南芥PIF5过表达株系幼苗的表型证明 , 

PIF5能够促进顶端优势和乙烯升高所表现的三重

反应, 进一步分析发现, 过表达PIF5的拟南芥幼苗

中, 乙烯合成所需的关键酶ACC合成酶(ACS4/
ACS8)的水平明显升高, 这导致植物体内乙烯含量

增加(Khanna等2007)。
在光照条件下, 乙烯的促生长能力依赖与它

的核心转录因子EIN3 (ethylene-insensitive 3)和
EIL1 (EIN3-like 1)。Zhong等(2012)发现pif3突变

体在光下对乙烯不敏感, 且其表型与乙烯信号转

导途径中双基因功能缺失突变体ein3eil1相似, 说
明乙烯诱导的生长依赖于P I F 3。随后又通过

ein3eil1pif3三突变体证明乙烯通过促进EIN3/EIL1
与PIF3基因启动子上特异序列EBS (5'-CTCT-
GC-3')的结合, 激活PIF3基因的表达, 促进光下植

物的胚轴伸长反应(Zhong等2012)。在乙烯促进幼

苗顶端弯钩的形成过程中 ,  DELLAs能直接与

EIN3/EIL1的DNA结合结构域互作, 抑制EIN3/
EIL1下游下游基因HOOKLESS1  (HLS1)的表达, 而
且DELLAs的存在会干扰EIN3/EIL1促进PIF3表达

的能力(An等2012)。基于这些证据, PIF3可能在启

动子水平整合乙烯和GA信号, 诱导光、GA、乙烯

共同调控的基因的表达, 达到促进下胚轴生长的

效果, 当然, 这一推论还需要验证(Leivar和Monte 
2014)。
7  结论与展望

众所周知, 激素对植物生长发育的调节不是

单独发挥作用, 而是依赖各激素在合成及应答水平

上复杂的相互作用。随着激素路径中的组分被逐

渐鉴定, 各激素交叉反应机制的研究也取得了较大

进展。PIFs最初只是以光敏色素的互作蛋白被鉴定

出来, 之后几十年的研究发现PIFs参与植物生长发

育的许多过程, 在这些生物过程中植物激素起着重

要作用。进一步研究发现PIFs与GAs、ABA、

BRs、JA、生长素及乙烯多种激素信号相关联, 推
测PIFs是整合植物生长发育外部信号与内部信号

的关键节点。

目前针对PIFs的研究主要依赖双子叶模式植

物拟南芥, 在其他作物(如单子叶植物水稻、小

麦、玉米等)中的研究还非常少, 单子叶植物中是

否存在与拟南芥相似的PIFs参与的信号机制还不

清楚。本实验室研究发现, 过表达ZmPIF3能增强

水稻的耐旱性及耐盐性(Gao等2015), 其具体机制

尚在研究中。然而PIFs作为信号路径中的关键组

分, 极有可能通过调控作物体内的激素水平和激
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素平衡, 提高作物的抗逆性, 这意味着PIFs在作物

改良上有广阔的应用前景。
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The molecular mechanisms of phytochrome interacting factors (PIFs) in phy-
tohormone signaling transduction 
REN Xiao-Yun, WU Mei-Qin, CHEN Jian-Min, ZHANG Dong-Ping, GAO Yong*

College of Bioscience and Biotechnology, Yangzhou University, Yangzhou, Jiangsu 225009, China

Abstract: Phytochrome interacting factors (PIFs) belonging to basic helix-loop-helix (bHLH) transcription fac-
tors family, play an important role in plant growth and development. As the hubs of signal network in plant, 
PIFs integrate multiple plant hormone signals to regulate the transcriptional network. Existing research shows 
that PIFs can not only affect the synthesis of GA, ABA and IAA, but also regulate signal transmission of GA, 
BR, JA, IAA, ABA and ethylene. This review summarizes the research progress of function of PIFs in plant 
homone, and provides help for the further study of PIFs.
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