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　　摘要：植物激素在拟南芥的根系发育过程中起着非常重要的作用，近年来关于植物激素对拟南芥根系发育调控机
理的研究越来越多，且大量研究表明，在拟南芥根系的发育过程中，激素作为重要的信号分子参与了调控。本文主要

介绍了生长素、细胞分裂素、乙烯、脱落酸、赤霉素对拟南芥根系生长发育调控作用的研究进展，并对拟南芥根系发育

的研究前景提出展望。
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　　植物激素（ｐｈｙｔｏｈｏｒｍｏｎｅ）是在植物特定的组织内合成，
而以极低的浓度在其他组织中发挥作用的活性物质，它通过

与特定蛋白受体的相互作用来调节其他细胞的生理过程。主

要的植物激素有五大类，分别是生长素、细胞分裂素、乙烯、脱

落酸、赤霉素，它们都参与调控植物的生长发育［１－５］。根系作

为植物体的重要组成部分，其主要功能是从土壤中获取养分

和水分，并合成氨基酸等含氮有机化合物、激素以及其他有机

养分，同时也能起到固定植株的作用，因此根系的生长情况与

活力会直接影响整个植株的生长发育和营养状况。

拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ）是十字花科（Ｃｒｕｃｉｆｅｒａｅ）拟
南芥属（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ）植物，因其具有基因组简单、突变体众
多、生长发育指标全面等特点，长期以来一直被用作植物生物

学研究的模式材料，在科学研究中具有重要作用。同时，关于

拟南芥根系发育的激素调控机制的研究对于其他植物根系发

育的研究有非常重要的借鉴意义。

１　生长素对拟南芥根系发育的影响

生长素（ａｕｘｉｎ）是植物中研究最早的促进生长的激素，主
要以吲哚 －３－乙酸（ｉｎｄｏｌｅ－３－ａｃｅｔｉｃａｃｉｄ，ＩＡＡ）的形式存
在。生长素参与调控植物主根的生长，能促进侧根、不定根及

根毛的形成，并且能够诱导维管分化，对植物生长发育的各方

面起着重要的作用。研究表明，外源添加较低浓度的生长素

时，可以促进根的生长；但是当生长素的浓度超过一定量的时

候，就会抑制主根延伸。高浓度的生长素可以刺激侧根和不

定根发生，这是由于中柱鞘细胞的分裂过程需要根的维管薄
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壁细胞中ＩＡＡ向顶部运输。此外，ＩＡＡ也可以促进细胞分裂
和维持正在发育的侧根细胞的活力［６］。

１．１　生长素合成途径对根系生长发育的影响
生长素的合成有依赖、不依赖色氨酸的２条途径，在色氨

酸依赖型的生长素的合成途径中，需要许多酶参与调控作用。

Ｃｈｅｎ等研究发现，磷酸吡哆醛依赖酶在生长素的合成途径中
起着重要的调控作用，如果该酶的表达发生缺陷，将导致生长

素的合成受到影响，从而影响主根生长［７］。Ｂｏｅｒｊａｎ等研究发
现，生长素合成基因 ｒｔｙ（ｒｏｏｔｙ）和 ｓｕｒ（ｓｕｐｅｒｒｏｏｔ）的缺失能够
导致过量内源ＩＡＡ的合成，从而导致侧根大量发生［８］。因此

可以看出，改变植物体的内源生长素水平或抑制植物体内的

生长素合成途径都会影响侧根发生。

研究还发现，拟南芥根毛的生长也受到生长素的调节，如

ＡＸＲ２编 码 一 个 生 长 素 响 应 基 因 的 未 知 转 录 因 子
ＡＸＲ２／ＩＡＡ７，其突变体ａｘｒ２的根毛数量减少，且根毛发生的
位置比野生型更靠近细胞的基底位置［９］。根毛缺陷突变体

ｒｈｄ６的表型也证实了生长素对根毛的影响［１０］。

１．２　生长素的极性运输载体参与调控根系发育
在拟南芥中有４种生长素输入载体：ＡＵＸ１及与其同源

的ＬＡＸ１、ＬＡＸ２、ＬＡＸ３，其中 ＡＵＸ１专一地在根的表皮细胞、
侧根根冠和中柱组织中表达［１１］。拟南芥 ａｕｘ１突变体无向重
力性生长特征，而外源添加ＮＡＡ可以恢复这种表型［１２］，表明

ＡＵＸ１及其相关蛋白质可以作为生长素的输入载体蛋白，而
生长素的运入是根向重力性生长的限制因素。ＬＡＸ１、ＬＡＸ２、
ＬＡＸ３编码的跨膜蛋白具有高度保守性，并参与调控叶序的
发育、根的向性、侧根的形成等许多发育过程［６，１３－１５］。

此外，拟南芥还有以 ＰＩＮ蛋白为代表的蛋白家族组成的
生长素输出载体，分别是 ＰＩＮ１、ＰＩＮ２、ＰＩＮ３、ＰＩＮ４、ＰＩＮ５、ＰＩＮ６、
ＰＩＮ７、ＰＩＮ８，它们分布在不同的组织中以调节生长素的外流。
其中ＰＩＮ１主要在根的表皮和初生维管组织中表达，是生长素
极性运输所必需的，对主根的伸长生长有很重要的作用［１６］。

ＰＩＮ２蛋白主要表达在根尖伸长区的表皮和皮层细胞中背离
根尖的一侧，ｐｉｎ２突变体表现出向性丧失和侧根减少［１７］。

ＰＩＮ３则在根的小柱细胞以及伸长区的中柱鞘细胞中表达，主
要参与调节重力刺激下其他 ＰＩＮ蛋白的分布，ｐｉｎ３突变体在
向光性、向地性及顶端小钩等生长素所诱导的差异生长方面

存在缺陷［１８］。ＰＩＮ４主要分布在静止中心及周围的一些细胞
中，其作用主要是平衡根中其他ＰＩＮ的整体分布，从而保证根
的正常发育［１９］。ＰＩＮ７的表达部位与 ＰＩＮ１、ＰＩＮ３的分布部分
存在叠加，主要参与胚胎发育后期根的发育［２０］。

２　细胞分裂素对拟南芥根系发育的影响

植物细胞分裂素（ｃｙｔｏｋｉｎｉｎ，ＣＴＫ）是促进植物细胞分裂
的因子，它具有广泛的生理功能，除了可以促进细胞分裂外，

还参与许多生理和发育的调控过程，包括种子萌发、花的发

育、子叶和叶片扩展、叶片衰老、叶绿体分化、顶端优势、茎间

分生组织的形成及活性、芽休眠的解除、养分运输、根的分

化等［３，２１－２３］。

２．１　细胞分裂素对主根生长的影响
细胞分裂素对植物根系生长的影响主要表现在抑制主根

伸长。研究发现，对拟南芥外源添加一定量的细胞分裂素，其

主根长度明显减小，且主根伸长减缓［２４］，这可能是由于 ＣＴＫ
阻断了分生区和伸长区细胞长度和数目的增加，即ＣＴＫ未能
改变细胞分裂速率，而是降低了分裂细胞的数目和分生组织

的大小［２５］。同时对 ＣＴＫ调控根系分生组织活性的研究发
现，ＳＴＰ１作用于ＣＴＫ信号途径的下游，其突变体 ｓｔｐ１的根伸
长速率减小，对外源 ＣＴＫ不敏感，表明 ＳＴＰ１参与了 ＣＴＫ对
根延伸速率的调控［２５］。而对细胞分裂素信号途径中相关基

因突变体的分析结果表明，当拟南芥中细胞分裂素的３个受
体基因全部缺失时，得到的植株对细胞分裂素不敏感，并且其

根、茎顶端分生组织的细胞分裂速率明显降低［２６－２７］。因此可

以认为，细胞分裂素在根、茎分生组织中具有重要的调控

作用。

２．２　细胞分裂素对侧根发育的调控
在侧根发育的过程中，细胞分裂素也起到一定的调控作

用。研究报道，在侧根的起始部位进行分裂的中柱鞘细胞特

异性地缺失ＡＲＲ５基因的表达，表明在侧根起始过程中，细胞
分裂素的敏感性或水平在时空上受到了调控，使得其响应受

到抑制；但是当侧根原基发育成锥形以后，ＡＲＲ５的表达又得
到了恢复，并且表达部位在锥形的基部；此外，研究者也通过

转ＣＫＸ基因的植株观察到了侧根明显增多的现象［２８］。

Ｌａｐｌａｚｅ等研究发现，在细胞分裂素合成过程中的一个基因
ＩＰＴ可以干扰侧根的起始和侧根原基的形成，因此推测细胞
分裂素可能参与了侧根的早期发育［２９］。

３　乙烯对拟南芥根系发育的影响

３．１　乙烯对主根生长的影响
作为调节植物生长发育的主要激素之一，乙烯同样在调

控根系发育的信号转导通路中起着重要作用，它不仅可以通

过调控细胞的纵向延伸来改变根长，而且能够调控根细胞的

分化［３０－３１］。植物中内源乙烯的含量在某一阈值范围内可以

满足根生长的需要，但是一旦超过了这个阈值范围就会抑制

主根的伸长、侧根的形成［３２］。Ｏｒｔｅｇａ－Ｍａｒｔíｎｅｚ等研究发现，
乙烯可以诱导静止中心（ｑｕｉｅｓｃｅｎｔｃｅｎｔｅｒ，ＱＣ）细胞分裂，但并
没有改变它们的特性，而这一过程不依赖生长素，因此乙烯可

能参与调控了ＱＣ细胞分裂的速率［２］。

３．２　乙烯对侧根形成的影响
乙烯对侧根的形成也有显著的影响，当乙烯浓度极低时，

可以促进侧根形成；但浓度较高时就会抑制侧根原基发生。

因此也有观点认为，生长素对侧根的促进作用是由乙烯介导

的。在侧根的发育过程中，用乙烯生物合成前体ＡＣＣ处理拟
南芥幼苗，可以诱导ＡｔＮＡＣ２基因（内外环境刺激侧根发育过
程中的一个转录因子）的高度表达从而促进侧根发育［３３］。

３．３　乙烯对根毛的正调控
ＣＴＲ１是乙烯信号途径中一个重要的负调控因子，其突

变体植株只具有很少的根毛。用乙烯处理根后，在表皮中不

应该形成根毛的部位也可以诱导产生根毛［３４］；相反，在乙烯

抑制剂（如ＡＶＧ、Ａｇ＋）存在时，幼苗的根毛形成减少。乙烯
不敏感突变体也表现出同样的表型，这说明乙烯对根毛的形

成起正调控的作用［３５－３６］。

４　脱落酸对拟南芥根系发育的影响

脱落酸（ａｂｓｃｉｓｉｃａｃｉｄ，ＡＢＡ）是一种重要的植物激素，它
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调节植物的生长和气孔开度的变化，尤其是在植物受到环境

胁迫时发挥作用。

４．１　脱落酸对主根生长的影响
分析ＡＢＡ抑制植物根生长的反应发现，在水分缺乏的条

件下，ＡＢＡ作为信号分子可以介导气孔的关闭，促进主根伸
长；但是当水分充足的时候，添加外源 ＡＢＡ会抑制根的
生长［３７－３８］。

有研究表明，Ｃａ２＋、Ｈ２Ｏ２、ＲＯＳ作为重要的信号分子参与
了ＡＢＡ调节根生长发育的信号转导过程。用ＡＢＡ处理拟南
芥野生型，其根细胞的原生质体会产生 Ｈ２Ｏ２，进而抑制拟南
芥根的伸长生长，但有一定的浓度依赖性［４，３９］。而对于

ＮＡＤＰＨ氧化酶２个亚基 ＡｔｒｂｏｈＤ、ＡｔｒｂｏｈＦ缺失的双突变体，
其主根伸长则没有受到 ＡＢＡ的抑制，由此推测 ＲＯＳ在 ＡＢＡ
调控拟南芥根发育信号链中发挥重要作用［４０］。在研究 ＡＢＡ
抑制主根细胞的生长过程中发现，ＡｔＰＥＲＫ４参与了调控作
用，并且其突变体的主根生长和发育都对ＡＢＡ表现出不敏感
性，同时突变体细胞内游离 Ｃａ２＋浓度、Ｃａ２＋通道的活性明显
低于野生型，因此可以推测，ＡｔＰＥＲＫ４通过调节细胞内 Ｃａ２＋

而参与ＡＢＡ抑制主根生长的过程［４１］。

４．２　脱落酸对侧根发育的调控
在拟南芥侧根起始过程中，ＡＢＡ与 ＩＡＡ以拮抗的方式相

互起作用，生长素ＩＡＡ起促进作用［４２］，而 ＡＢＡ起抑制作用，
两者通过调节细胞周期抑制剂ＫＲＰｓ（ｋｉｐ－ｒｅｌａｔｅｄｐｒｏｔｅｉｎｓ）的
含量来调控 Ｇ１－Ｓ期转变过程，ＫＲＰｓ的表达过量时可导致
细胞周期的进行受到抑制［４３］，从而影响中柱鞘细胞的分裂以

及侧根原基的形成［４４］。当ＡＢＡ存在时可以抑制侧根分生组
织的分裂活性，使其在主根表面不能进一步形成突起，因此

ＡＢＡ可以抑制侧根分生组织的活化［４５］。另外，ＡＢＡ不敏感
基因 ＡＢＩ５编码 ｂＺＩＰ（ｂａｓｉｃｌｅｕｃｉｎｅｚｉｐｐｅｒ）转录因子结合蛋
白，该蛋白对侧根的分生组织的发育和维持起作用［３７］，因此

可以认为，在侧根发育的过程中，ＡＢＡ是侧根顶端的分生组
织发育和维持所必需的。

５　赤霉素

除了以上几种激素外，赤霉素也参与了对拟南芥初生根

发育的调控，赤霉素信号能降解 ＤＥＬＬＡ蛋白从而降低 ＤＥＬ
ＬＡ蛋白的生长抑制效应，使得拟南芥根系细胞伸长［４６］。还

有研究表明，赤霉素也能促进细胞的分裂使根系分生组织变

大，但是对干细胞的活性没有影响［５］。在拟南芥的侧根发生

过程中，赤霉素的作用不是很明显。

６　展望

随着植物根系的作用日益受到重视，目前人们对根系的

研究也越来越深入，而拟南芥作为模式植物，其根系研究对其

他植物具有重要的借鉴意义，可以作为研究其他植物根系生

长发育机理的模式系统。在过去的几年里，人们通过分子生

物学、遗传学等方法对拟南芥的根系发育进行了深入的研究，

目前已经基本了解激素对拟南芥根系发育的调控机制，但是

还有很多问题值得探究。首先，虽然已有研究报道了不同激

素之间在调控拟南芥根系发育的相互作用，但是目前对这些

过程的了解仍然是有限的，对于它们在信号转导途径中如何

共同调控拟南芥根系发育还不够清楚；其次，还可以关注并研

究激素信号通路与其他调控拟南芥根系发育的通路之间的相

互作用；再次，对于激素调控拟南芥根系发育的研究，仍然存

在很多不足的地方，有许多观点相互矛盾，激素调控作用中是

否存在其他影响因子的共同作用需要不断探索和完善；最后，

还要考虑在根系发育的过程中，它与地上部分生理进程的一

些相互调节机制及其之间的信号传导。为此，我们应该加强

植物激素的生理功能和信号转导的分子机制的研究，从而使

得激素调控拟南芥根系生长发育的分子机制和信号网络的研

究取得更大的进展。
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ＴｈｅＰｌａｎｔＪｏｕｒｎａｌ，２００３，３３（３）：５４３－５５５．

［４６］ＰｅｎｇＪ，ＣａｒｏｌＰ，ＲｉｃｈａｒｄｓＤＥ，ｅｔａｌ．ＴｈｅＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓＧＡＩｇｅｎｅ
ｄｅｆｉｎｅｓａｓｉｇｎａｌｉｎｇｐａｔｈｗａｙｔｈａｔｎｅｇａｔｉｖｅｌｙｒｅｇｕｌａｔｅｓｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ
ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ［Ｊ］．Ｇｅｎｅｓ＆Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ，１９９７，１１（２３）：３１９４－３２０５．

—０１— 江苏农业科学　２０１４年第４２卷第５期


