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　　摘要：氮素是影响水稻生长发育的核心营养元素，其有效性对根系构型和氮素利用效率具有决定性作用。本文系
统探讨了低氮条件下生长素对水稻根系构型的调控机制，概述了氮素对水稻根系生长的影响，包括低氮对根系形态和

生理变化的作用；详细讨论了生长素在水稻根系发育中的作用，涵盖生长素的合成与代谢、运输机制以及信号转导途

径；还分析了生长素合成与运输的调控、生长素与氮素信号的互作，以及生长素与其他激素的协同作用；总结了当前研

究进展，并提出了未来研究方向，旨在为培育氮高效水稻品种提供理论支持和科学指导。
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　　氮素作为植物生长发育的核心营养元素，其吸
收、同化与再分配过程深刻影响着水稻的产量形成

与抗逆能力。作为构成蛋白质、核酸及光合系统的

关键组分，氮素参与能量代谢、酶活调控及信号转

导等生理过程。全球约４０％水稻产区面临土壤氮
素不足问题，导致减产１５％ ～３０％，解析水稻氮素
响应机制对粮食安全至关重要［１］。水稻根系作为

感知土壤氮素异质性的“前端哨兵”，其构型可塑性

（包括主根伸长、侧根增生、根毛密度提升等表型重

塑）是作物适应氮素波动环境的关键策略［２］。然

而，土壤氮素有效性呈现显著的时空异质性：当土

壤有效氮浓度低于临界阈值（０．１％）时，水稻遭遇
低氮胁迫（ｌｏｗ－ｎｉｔｒｏｇｅｎｓｔｒｅｓｓ），表现为净光合速率
下降、根系活力衰退及生物量积累受阻；而在适度低

氮条件（ｍｏｄｅｒａｔｅｌｏｗ－ｎｉｔｒｏｇｅｎｃｏｎｄｉｔｉｏｎ）下（０．１％～
０１５％），水稻则启动“觅氮（ｎｉｔｒｏｇｅｎｆｏｒａｇｉｎｇ）”程
序，通过增加侧根密度和延长根毛等表型重塑提升

氮素捕获效率［３］。这种“胁迫”与“适应性响应”的

二元性，说明水稻氮素感知与根系重塑机制的复杂

性，也成为当前植物营养生物学研究的焦点。根系

构型可塑性受多重激素信号网络调控，其中生长素

（Ａｕｘｉｎ／ＩＡＡ）因其对细胞分裂、伸长与分化的核心
调控作用而备受关注［４］。生长素驱动的根系构型

调整，使水稻能够精准响应土壤氮素梯度变化；在

低氮胁迫下优先维持主根延伸以拓展养分搜索范

围，而在适度低氮条件下则通过侧根增生提升氮素

吸收表面积。因此，本文深入阐明低氮条件下生长

素合成、运输及信号转导在水稻根系发育中的调控

机制，提出当前研究的局限性与未来研究方向，为

作物氮素高效利用提供理论依据，将有助力农业生

产的绿色可持续发展。

１　低氮对水稻根系生长的影响

１．１　根系形态
水稻根系是吸收氮素的关键器官，其形态特征

直接影响氮素利用效率。氮素的多少直接影响根

系的生长、结构建成及其在土壤中的分布模式［５］。

适度低氮（０．１％ ～０．１５％）可诱导觅氮机制，使水
稻根系优化氮素吸收策略。水稻根系在这个过程

中出现根毛增生现象，提高土壤中氮素的吸收能

力。同时，侧根增殖增加根系的氮素吸收面积；根

系趋向高氮区，增强对局部氮源的利用［６］。但当水

稻遭遇低氮胁迫时，植株生长受阻，主根和侧根的

生长均受到抑制，根系活力明显下降［７］。这一变化

与水稻根系碳分配模式的调整有关，适度低氮环境

下，更多碳水化合物被分配至根部，以支持根系的

伸长和生长［８］。氮低效利用品种在低氮环境下的
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根系表面积相对较小，根毛密度增加幅度较小，表

明其对氮素缺乏的响应能力较弱，这可能限制其氮

素吸收能力，导致生长受限［９］。

１．２　根系生理
低氮胁迫显著影响水稻根系的生理代谢。其

中，氮代谢相关酶活性的变化是根系适应低氮环境

的重要机制。研究表明，不同水稻基因型在低氮条

件下对氮素的吸收与代谢存在差异，氮高效基因型

通常展现出更强的根系氮素吸收能力及更高的代

谢活性［９］。在氮同化过程中，关键酶如硝酸还原酶

（ＮＲ）、亚硝酸还原酶（ＮｉＲ）、谷氨酰胺合成酶
（ＧＳ）、谷氨酸合成酶（ＧＯＧＡＴ）及谷氨酸脱氢酶
（ＧＤＨ）受低氮环境调控［１０］。其中，ＮＲ活性受环境
因素影响呈下降趋势，与适度低氮条件相比低氮胁

迫下 ＮＲ活性下降得更多；而 ＧＤＨ活性通常上调，
以增强氨基酸的合成和氮素的再利用效率；此外

ＳＯＤ、ＰＯＤ活性及ＭＤＡ含量随着低氮胁迫愈发严重
提升的幅度愈大［１１］。低氮胁迫不仅影响生长素的

合成和代谢，还改变其空间分布，使其在根系中的

运输模式发生改变。研究表明，适度低氮条件下，

生长素的分布模式发生调整，使根部生长素浓度在

主根和侧根发生区富集，有助于根系扩展；而低氮

胁迫下，生长素极性运输受阻，导致根系生长素分

布不均，影响正常发育［１２］。这种动态调控机制不仅

优化了水稻根系的构型，也增强了水稻在低氮环境

下的适应能力。

２　生长素在水稻根系发育中的作用

２．１　生长素的合成与代谢
生长素（ＩＡＡ）是植物生长发育的核心激素之

一，在促进根系构型塑性调控中起关键作用。ＩＡＡ
不仅通过促进主根伸长和侧根发生来优化水稻的

氮素吸收能力，还能够在不同的氮素供应环境下调

节根系生长模式。ＩＡＡ的作用依赖于其在植物体内
的动态平衡，即合成、运输和信号转导，这些过程共

同决定了根系的生长模式和对外界环境的适应性。

其合成以色氨酸（ｔｒｐ）为前体，并经历２个主要催化
步骤：首先，氨基转移酶（ＴＡＡ）家族将色氨酸转化
为吲哚－３－丙酮酸（ＩＰＡ）；随后，ＩＰＡ在黄素单加
氧酶（ＹＵＣＣＡ）家族的催化作用下被氧化生成
ＩＡＡ［１３］。其中，ＹＵＣＣＡ基因家族编码的黄素单加氧
酶被认为是ＩＡＡ生物合成的限速因子，在 ＩＡＡ生成
及空间分布调控中发挥关键作用［１４］。在水稻基因组

中，共鉴定出１４个 ＹＵＣＣＡ同源基因（ＯｓＹＵＣＣＡ１～
ＯｓＹＵＣＣＡ１４），其成员在根系发育中的功能有所不
同。其中，ＯｓＹＵＣＣＡ１、ＯｓＹＵＣＣＡ６等基因在根系发
育中发挥重要作用。ＩＡＡ在水稻根系发育过程中发
挥核心调控作用，特别是在细胞命运决定和侧根起

始方面。在侧根发育过程中，ＩＡＡ在母根特定细胞
区域局部积累，并通过极性运输形成高浓度梯度，

从而诱导侧根始发细胞的分裂和分化［１５］。

２．２　生长素的运输机制
生长素的极性运输是其区别于其他植物激素

的关键特性，该过程依赖于生长素输入和输出载体

在细胞膜上的非对称分布，从而形成 ＩＡＡ浓度梯
度，实现生长素的定向运输［１６］。生长素的跨细胞运

输主要由 ＡＵＸ１／ＬＡＸ家族、ＰＩＮ家族以及 ＡＢＣＢ／
ＰＧＰ家族介导。其中，ＡＵＸ１／ＬＡＸ介导 ＩＡＡ进入细
胞，ＰＩＮ负责 ＩＡＡ外排，而 ＡＢＣＢ／ＰＧＰ兼具输入和
输出功能［１７］。ＡＵＸ１／ＬＡＸ作为生长素输入载体，通
过逆浓度梯度促进ＩＡＡ进入细胞，防止生长素扩散
至邻近细胞，以维持组织内适宜的ＩＡＡ浓度［１８］。研

究发现，ＯｓＡＵＸ１在根尖和侧根原基中高表达，其突
变会导致侧根数减少、根系生长受阻。相较于

ＡＵＸ１／ＬＡＸ家族，ＰＩＮ家族则通过跨膜蛋白的极性
定位调控生长素的定向输出。不同ＰＩＮ成员在根系
不同部位的表达模式，决定了生长素的空间分布及

其在根组织中的流动方式。在水稻根系中，

ＯｓＰＩＮ１ｂ在主根尖极性定位，负责生长素向根部输
送，促进主根生长；ＯｓＰＩＮ２在根部伸长区富集，调控
生长素的横向运输，从而影响侧根发育［１９］。生长素

的极性运输在水稻根系构型塑造中具有重要影响。

ＩＡＡ主要沿着形态学上端向下运输，从而调控根系
生长模式。这一过程不仅影响主根伸长，还对侧根

的起始和发育至关重要。当生长素的运输途径受

到干扰时，根系构型发生显著改变，导致侧根数量

减少或根系生长异常［２０］。

２．３　生长素信号转导途径
生长素信号转导影响细胞分裂、分化及根的形

态建成。该信号通路主要涉及生长素受体 ＴＩＲ１／
ＡＦＢ、转录抑制因子 Ａｕｘ／ＩＡＡ及生长素响应因子
ＡＲＦ，三者相互作用，精确调控生长素下游基因的表
达。生长素受体 ＴＩＲ１／ＡＦＢ家族属于 Ｆ－ｂｏｘ蛋白
家族，是泛素 －蛋白酶体途径的核心组分之一［２１］。

在生长素浓度较低的情况下，Ａｕｘ／ＩＡＡ蛋白可与
ＡＲＦ形成异源二聚体，从而抑制 ＡＲＦ介导的转录。
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当生长素水平升高时，ＩＡＡ可以促进 ＴＩＲ１／ＡＦＢ受
体与Ａｕｘ／ＩＡＡ的结合，使其被ＳＣＦ复合体介导的泛
素化系统降解，进而释放 ＡＲＦ，使其结合到生长素
响应基因启动子的 ＡｕｘＲＥ（ＴＧＴＣＴＣ序列）上，从而
启动或抑制下游基因的表达［２２］。ＴＩＲ１作为 ＳＣＦ复
合体的重要组成部分，其 Ｃ端富含亮氨酸重复序列
（ＬＲＲｓ），能够介导 Ａｕｘ／ＩＡＡ蛋白的特异性识别。
ＡＲＦ是生长素信号通路中的关键转录因子，能够特
异性结合 ＡｕｘＲＥ元件，调控生长素响应基因的
表达［２２］。

３　低氮条件下生长素对水稻根系构型的调控机制

３．１　生长素合成与运输的调控
在低氮条件下，水稻通过调节根系构型以增强

对土壤中有限氮素的获取能力，而生长素作为根系

发育的重要激素，其合成和运输过程在氮胁迫响应

中发挥关键作用。研究表明，适度低氮通过激活

ＴＡＡ１－ＴＡＲ２途径提升ＩＰＡ的生物合成水平，再经过
ＹＵＣＣＡ家族（如 ＯｓＹＵＣＣＡ１、ＯｓＹＵＣＣＡ４、ＯｓＹＵＣＣＡ６
等）氧化酶催化生成 ＩＡＡ，促进主根延伸及侧根发
育。而在低氮胁迫下，ＹＵＣＣＡ类基因的表达通常受
到抑制，导致 ＩＡＡ合成减少，使根系生长能力下降，
表现为主根变短、侧根数目减少［２３］。生长素的极性

运输同样受氮素水平的显著调控。氮素有效性通

过调控转运蛋白的时空表达模式重塑生长素空间

分布。生长素响应基因如 ＯｓＬＡＸ１和 ＯｓＰＩＮ２被发
现对低氮条件高度敏感，影响其表达水平和功能可

能是水稻根系对低氮感知与应答的关键调控点［２４］。

低氮条件下，ＰＩＮ类生长素外排载体（如 ＯｓＰＩＮ１ａ、
ＯｓＰＩＮ１ｂ、ＯｓＰＩＮ２、ＯｓＰＩＮ５ａ、ＯｓＰＩＮ９）的表达整体下
调，尤其在主根和侧根分生区中表达显著降低，从

而削弱了ＩＡＡ在根尖的极性分布，导致生长素在根
部的富集能力下降，抑制根尖细胞的分裂与分

化［２５］。在适度低氮时，ＯｓＰＩＮ１ｂ在维管束区域高表
达，有助于主根向深层土壤生长以探寻氮源；但在

低氮胁迫下，其表达下降，导致主根生长受限［２６］。

适度低氮增强ＯｓＰＩＮ１／ＯｓＡＵＸ１的表达，而低氮胁迫
则可能降低生长素的运输效率，抑制根系发育。除

转录水平调控外，磷酸化修饰可动态调节 ＰＩＮ蛋白
的膜定位极性，例如蛋白激酶 ＰＩＤ介导的磷酸化状
态改变影响ＰＩＮ１的运输方向，这为解释氮信号调控
生长素极性运输提供了新视角。此外，ＯｓＡＵＸ１等
生长素内流载体也受到调控，低氮可上调其表达，

以维持 ＩＡＡ吸收和运输［２７］。ＡＵＸ／ＬＡＸ与 ＰＩＮ家
族的功能耦合机制在低氮条件下显著增强，二者在

维管组织与根尖分生区的协同表达维持了生长素

运输通量的稳定性［２８］。低氮胁迫下，ＯｓＡＲＦ类基因
如ＯｓＡＲＦ１２和ＯｓＡＲＦ１６在根部表达上调，这些因子
作为生长素信号通路中的关键转录调控子，直接参

与根的细胞分裂与分化过程［２９］。

３．２　生长素与氮素信号的互作
形态和浓度氮素不仅是营养来源，还参与调控

根系生长信号网络。植物对硝酸盐（ＮＯ－３）和铵盐
（ＮＨ＋４）的吸收利用与生长素空间分布存在密切关
系，这种化学信号－激素信号的耦合机制是根系可
塑性调控的核心环节。研究发现，ＮＯ－３ 在浓度极微
量条件下可能是主要作为一种信号物质来刺激根

系生长的，但是当浓度较高时，ＮＯ－３ 作为营养物质
的作用远远大于信号功能，从而高浓度的ＮＯ－３ 抑制
根系生长［３０］。研究表明，ＡｔＮＲＴ１．１作为双功能蛋
白，不仅介导硝酸盐的吸收转运，还通过其生长素

运输活性（ａｕｘｉｎｔｒａｎｓｐｏｒｔａｃｔｉｖｉｔｙ）调控生长素极性
运输的动态平衡［３１］。在富硝酸盐环境中，ＡｔＮＲＴ１．１
通过磷酸化修饰增强其生长素外排活性，促进根尖

生长素向中柱组织迁移，从而维持主根伸长生长；

在水稻中，ＯｓＮＲＴ１．１ｂ与该过程功能类似，在适度低
氮条件下，其转运活性受到抑制，导致根尖生长素

局部积累，进而激活侧根原基形成［３２］。这种氮素浓

度依赖的功能转换机制，体现了植物通过整合养分

信号与激素分布从而实现资源捕获效率最大化的

适应性策略。相对而言，ＮＨ＋４ 对根系构型的影响更
为复杂。研究表明，高浓度 ＮＨ＋４ 可抑制 ＰＩＮ１和
ＡＵＸ１的转录活性，干扰 ＩＡＡ从根尖到根基部的极
性运输，进而阻碍细胞分裂与侧根发育。同时，

ＮＨ＋４ 诱导的ＲＯＳ积累可使 ＰＩＮ２蛋白氧化，改变其
膜稳定性，最终造成侧根发育缺陷［３３］。低浓度

ＮＨ＋４ 可能激活乙烯信号通路，促进 ＯｓＹＵＣＣＡ介导
的局部生长素合成，增强侧根发生［３４］。低浓度硝酸

盐可通过诱导生长素合成相关基因如 ＯｓＴＡＲ２和
ＯｓＹＵＣＣＡ１的表达，促进侧根发育，而铵盐则可能抑
制生长素的极性运输，从而抑制主根生长，导致根

系更加侧根化［３５］。

在低氮条件下，ｍｉＲＮＡ与生长素信号通路之间
的互作在水稻根系构型的调控中发挥重要作用。

有研究发现，ｍｉＲ３９３是氮素信号响应过程中最为关
键的ｍｉＲＮＡ之一，其在适度低氮环境下表达上调，
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并通过靶向降解生长素受体 ＴＩＲ１／ＡＦＢ家族成员，
影响生长素信号的感知和传导［３６］。当ｍｉＲ３９３在适
度低氮条件下表达增强时，ＴＩＲ１／ＡＦＢ的翻译受到
抑制，导致Ａｕｘ／ＩＡＡ蛋白降解减少，进而降低 ＡＲＦ
介导的生长素应答［３７］。这一机制表明，ｍｉＲ３９３通
过调控生长素受体 ＴＩＲ１／ＡＦＢ的表达，在适度低氮
条件下对根系生长进行负调控。此外，ｍｉＲ１６７也在
低氮条件下介导生长素信号的调控。研究发现，

ｍｉＲ１６７通过靶向 ＡＲＦ８影响根系对氮素供应的响
应，从而调节侧根的形成［３８］。

３．３　生长素与其他激素的协同作用
植物激素互作网络通过多层调控机制协调根

系发育可塑性，其中生长素与油菜素内酯（ＢＲ）、脱
落酸（ＡＢＡ）的交叉作用尤为关键。在低氮环境下，
水稻根系通过调整激素平衡响应胁迫，这种调节不

仅限于生长素，也涉及油菜素内酯、脱落酸、独脚金

内酯等多种植物激素。研究表明，ＩＡＡ可上调 ＢＲ
生物合成关键酶基因如ＤＷＦ４和ＣＰＤ的表达水平，
进而增强ＢＲ的合成能力［３９］。同时，适度低氮增强

ＢＲ信号能够促进 ＰＩＮ家族蛋白的定位调整，增强
ＩＡＡ的极性运输。ＢＲ与生长素相互作用还能促进
侧根的发育［４０］。ＡＢＡ与 ＩＡＡ的互作同样发挥着重
要作用。ＡＢＡ在低氮胁迫下上调，并抑制 ＰＩＮ１、
ＰＩＮ２表达，降低生长素极性运输。ＡＢＡ信号可能通
过拮抗 ＩＡＡ途径，限制根系生长。低氮会诱导生长
素在根尖的积累，同时抑制细胞分裂素的合成与运

输，从而增强根尖生长的方向性和分枝性［４１］。ＡＢＡ
通过ＯｓＹＵＣ８介导的ＩＡＡ生物合成增强抑制初生根
伸长，该过程依赖于 ＯｓＳＡＰＫ１０～ＯｓＡＢＩＬ２信号级联
对分生区细胞增殖的抑制作用［４２］。分子机制研究

表明，ＡＢＩ４通过直接结合ＰＩＮ１启动子抑制其表达，
而ＡＢＩ３则通过Ｂ３结构域与 ＡＲＦ蛋白互作调控生
长素信号输出［４１］。这种调控网络的生物学效应在

突变体系统中得到验证：ＡＵＸ１／ＰＩＮ２双突变体表现
出ＡＢＡ敏感性降低，而ＡＲＦ２突变体则增强ＡＢＡ对
根伸长的抑制，证实生长素转运与信号通路的完整

性是ＡＢＡ发挥功能的前提。２种激素的互作存在
时空特异性。此外，低氮还可能通过增强 ＡＢＡ信
号，提高根的耐旱性和氧化胁迫应答能力，从而间

接维持根系结构稳定。独脚金内酯（ｓｔｒｉｇｏｌａｃｔｏｎｅｓ，
ＳＬ）是一类由类胡萝卜素衍生的倍半萜内酯类植物
激素，在调控植物生长发育及环境适应性方面发挥

重要作用。近年来研究表明，ＳＬ在根系构型塑造方

面具有显著影响，促进初生根和根毛的伸长，同时

抑制侧根和不定根的发生［４３］。在适度低氮下，水稻

中的ＳＬ合成显著增强，其关键合成基因 Ｄ１０、Ｄ１７
和Ｄ２７的表达水平上调，从而增强对生长素极性运
输的调控，促进水稻侧根和冠根的发育。施用 ＳＬ
类似物ＧＲ２４可恢复野生型及ｄ１０和ｄ２７突变体的
种子根长度及侧根密度，但对 ｄ３突变体无效，表明
ＳＬ依赖Ｄ３介导的信号传导途径来调控水稻根系的
低氮适应性［４４］。在低氮胁迫条件下，水稻根系塑性

调控不仅依赖于生长素信号，还与 ＳＬ密切互作，协
同调节根系构型以提高氮素获取效率。ＳＬ在低氮
胁迫下上调，可能抑制侧根形成。ＳＬ通过与生长素
信号互作，限制 ＩＡＡ在侧根原基的富集，从而抑制
侧根发育［４５］。与此同时，生长素能够正调控 ＳＬｓ合
成基因表达，形成一种双向反馈机制，这在低氮信

号诱导下更加显著。综上所述，低氮条件下生长素

调控水稻根系构型的生理与分子机制如图１所示。

４　研究进展与展望

近年来，植物在低氮条件下的生长素调控机制

研究取得了重要进展，揭示了生长素在根系形态建

成和氮素利用效率优化中的关键作用。研究表明，

低氮胁迫可通过调控生长素的合成、极性运输和信

号转导，促进根系对氮素的吸收能力，从而适应氮

素缺乏的环境［４６］。适度低氮条件下，ＴＡＡ１和 ＹＵＣ
家族基因表达上调，促进 ＩＡＡ的合成，提高根系生
长能力。与此同时，生长素运输系统也受到调节，

适度低氮可上调 ＰＩＮ和 ＡＵＸ１／ＬＡＸ等转运蛋白的
表达，优化 ＩＡＡ在根系中的分布，从而增强侧根发
生和主根伸长能力。越来越多研究尝试通过调控

生长素相关基因的表达来提升水稻在低氮环境下

的表现。例如，过表达 ＯｓＹＵＣＣＡ１基因可显著提高
ＩＡＡ积累水平，促进主根延伸和侧根形成，使水稻在
低氮胁迫下仍表现出较高的氮素吸收能力和生物

量积累［４７］。此外，利用 ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９系统 Ｚ敲除
ＯｓＰＩＮ５ｃ基因可增强侧根发育并提高氮素利用效
率，田间表现为更高的产量和更强的低氮适应能

力［４８］。这些结果表明，基于生长素合成与运输路径

的遗传调控在低氮耐性育种中具有重要潜力。尽

管在此方面已经取得了重要进展，但仍存在诸多局

限性。其中，关键基因的功能解析尚不完善，限制

了我们对生长素信号在氮素适应性调控中的全面

理解。一方面，在低氮条件下ＴＡＡ１、ＴＡＲ２和ＹＵＣ等
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合成基因，以及 ＡＵＸ１／ＬＡＸ、ＰＩＮ和 ＡＢＣＢ等生长素
运输基因的表达调控机制仍不清晰。另一方面，生

长素信号转导途径的复杂性增加了研究难度。尽

管ＴＩＲ１／ＡＦＢ－Ａｕｘ／ＩＡＡ－ＡＲＦ途径在水稻氮响应
中的作用已被报道，但 Ａｕｘ／ＩＡＡ家族成员的功能存
在冗余，使单基因突变体的表型可能并不能完全揭

示其生物学功能。此外，生长素信号如何与氮素传

感器以及其他激素协调调控根系发育，仍缺乏系统

性的研究。

随着高通量测序、代谢组学和蛋白质组学技术

的发展，整合转录组、蛋白组、代谢组的多组学研究

有助于全面解析低氮条件下生长素信号的动态变

化及其下游响应网络。例如，利用单细胞转录组技

术可精确解析根系不同细胞类型中生长素相关基

因的表达模式，而蛋白互作组学可揭示 ＡＲＦ、Ａｕｘ／
ＩＡＡ等信号因子之间的互作网络。在自然环境中，
氮素供应变化通常伴随其他环境胁迫（如干旱、盐

胁迫）的影响。因此，未来研究应关注生长素与其

他环境信号的整合机制，特别是生长素与独脚金内

酯、脱落酸、乙烯等信号的互作［４９］。此外，生长素与

脱落酸在根系适应胁迫环境中的作用往往是相互

拮抗的，因此，未来需要通过遗传学和分子生物学

手段研究生长素信号如何与其他胁迫信号共同塑

造水稻根系构型。氮肥施用不当不仅降低水稻产

量，还会影响农业可持续发展。因此，培育高氮利

用效率水稻品种是未来研究的重要方向。已有研

究表明，通过调控生长素相关基因（如 ＯｓＰＩＮ１、
ＯｓＹＵＣＣＡ１）可提高水稻对低氮胁迫的适应能力。
未来研究可以利用基因编辑技术（ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９）精
确调控生长素信号相关基因，同时结合分子设计育

种策略，通过 ＲＮＡ定向进化、全基因组关联分析和
基因组选择，筛选和培育氮高效水稻新品种。此

外，通过合成生物学手段优化生长素合成和信号传

导途径，有望提高水稻根系对氮素的高效吸收，并

减少氮肥依赖，为可持续农业提供解决方案。
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［１４］ＺｈａｎｇＹ，ＭａｏＱ，ＭａＲ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｏｍｅ－ｗｉｄｅｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎａｎｄ

ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎａｎａｌｙｓｉｓｏｆｔｈｅＰｐＹＵＣＣＡｇｅｎｅｆａｍｉｌｙｉｎｗｅｅｐｉｎｇｐｅａｃｈ

ｔｒｅｅｓ（Ｐｒｕｎｕｓｐｅｒｓｉｃａ‘Ｐｅｎｄｕｌａ’）［Ｊ］．Ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｅ，２０２２，８

（１０）：８７８．

［１５］ＤｕＹ，ＳｃｈｅｒｅｓＢ．Ｌａｔｅｒａｌｒｏｏｔｆｏｒｍａｔｉｏｎａｎｄｔｈｅｍｕｌｔｉｐｌｅｒｏｌｅｓｏｆ

ａｕｘｉｎ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，２０１８，６９（２）：１５５－

１６７．　

［１６］俞晨良．ＯｓＡＵＸ／ＬＡＸ家族表达模式及 ＯｓＡＵＸ１在水稻根系发

育中的功能研究［Ｄ］．杭州：浙江大学，２０１５，３－１４．

［１７］贾璐绮．生长素输入载体编码基因ＯｓＡＵＸ１在水稻分蘖发育中

的作用机理研究［Ｄ］．重庆：西南大学，２０２３，１０－１２．

［１８］ＳｃｈａｌｌｅｒＧＥ，ＢｉｓｈｏｐｐＡ，ＫｉｅｂｅｒＪＪ．Ｔｈｅｙｉｎ－ｙａｎｇｏｆｈｏｒｍｏｎｅｓ：

ｃｙｔｏｋｉｎｉｎａｎｄａｕｘｉｎｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓｉｎｐｌａｎｔｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ［Ｊ］．Ｔｈｅ

ＰｌａｎｔＣｅｌｌ，２０１５，２７（１）：４４－６３．

［１９］ＦｒｉｍｌＪ，ＹａｎｇＸ，ＭｉｃｈｎｉｅｗｉｃｚＭ，ｅｔａｌ．ＡＰＩＮＯＩＤ－ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ

ｂｉｎａｒｙｓｗｉｔｃｈｉｎａｐｉｃａｌ－ｂａｓａｌＰＩＮｐｏｌａｒｔａｒｇｅｔｉｎｇｄｉｒｅｃｔｓａｕｘｉｎ

ｅｆｆｌｕｘ［Ｊ］．Ｓｃｉｅｎｃｅ，２００４，３０６（５６９７）：８６２－８６５．

［２０］ＳａｕｅｒＭ，ＲｏｂｅｒｔＳ，Ｋｌｅｉｎｅ－ＶｅｈｎＪ．Ａｕｘｉｎ：ｓｉｍｐｌｙｃｏｍｐｌｉｃａｔｅｄ

［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，２０１３，６４（９）：２５６５－２５７７．

［２１］胡应红，李正国，宋红丽，等．植物生长素受体［Ｊ］．植物生理学

通讯，２００７，１：１６８－１７２．

［２２］逯佰艳．ＴＩＲ１／ＡＦＢ２氧化修饰调控生长素信号转导的机制研

究［Ｄ］．上海：华东师范大学，２０２３：１－３５．

［２３］ＭａＷ，ＬｉＪ，ＱｕＢ，ｅｔａｌ．ＡｕｘｉｎｂｉｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｇｅｎｅＴＡＲ２ｉｓｉｎｖｏｌｖｅｄ

ｉｎｌｏｗｎｉｔｒｏｇｅｎ－ｍｅｄｉａｔｅｄｒｅｐｒｏｇｒａｍｍｉｎｇｏｆｒｏｏｔａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅｉｎ

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＪｏｕｒｎａｌ，２０１４，７８（１）：７０－７９．

［２４］ＡｎｉｓＧ，ＺｈａｎｇＹ，ＸｕＸ，ｅｔａｌ．ＱＴＬａｎａｌｙｓｉｓｆｏｒｒｉｃｅｓｅｅｄｌｉｎｇｓｕｎｄｅｒ

ｎｉｔｒｏｇｅｎｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙｕｓｉｎｇｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌｓｅｇｍｅｎｔｓｕｂｓｔｉｔｕｔｉｏｎｌｉｎｅｓ

［Ｊ］．ＰａｋｉｓｔａｎＪｏｕｒｎａｌｏｆＢｏｔａｎｙ，２０１８，５０（２）：５３７－５４４．

［２５］孙虎威，王文亮，刘尚俊，等．低氮胁迫下水稻根系的发生及生

长素的响应［Ｊ］．土壤学报，２０１４，５１（０５）：１０９６－１１０２．

［２６］ＦｒｉｍｌＪ，ＶｉｅｔｅｎＡ，ＳａｕｅｒＭ，ｅｔａｌ．Ｅｆｆｌｕｘ－ｄｅｐｅｎｄｅｎｔａｕｘｉｎ

ｇｒａｄｉｅｎｔｓｅｓｔａｂｌｉｓｈｔｈｅａｐｉｃａｌ－ｂａｓａｌａｘｉｓｏｆＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．

Ｎａｔｕｒｅ，２００３，４２６（６９６３）：１４７－１５３．

［２７］王　超，项　超，曲丽君，等．水稻氮吸收转运利用生理机制及

耐低氮遗传基础研究进展［Ｊ］．中国农学通报，２０１４，３０（３）：

１－９．　

［２８］ＣａｒｒｉｅｒＤＪ，ＢａｋａｒＮＴＡ，ＳｗａｒｕｐＲ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｂｉｎｄｉｎｇｏｆａｕｘｉｎｔｏ

ｔｈｅＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓａｕｘｉｎｉｎｆｌｕｘｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒＡＵＸ１［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，

２００８，１４８（１）：５２９－５３５．

［２９］ＺｈａｏＹ，ＨｕＹ，ＤａｉＭ，ｅｔａｌ．ＴｈｅＷＵＳＣＨＥＬ－ｒｅｌａｔｅｄｈｏｍｅｏｂｏｘ

ｇｅｎｅＷＯＸ１１ｉｓｒｅｑｕｉｒｅｄｔｏａｃｔｉｖａｔｅｓｈｏｏｔ－ｂｏｒｎｅｃｒｏｗｎｒｏｏｔ

ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＣｅｌｌ，２００９，２１（３）：７３６－７４８．

［３０］王晓甜，王　威，陈嘉俊，等．植物氮磷营养的长距离信号转导

［Ｊ］．华南农业大学学报，２０２２，４３（６）：７８－８６．

［３１］赵学强，施卫明．水稻根系生长对不同氮形态响应的动态变化

［Ｊ］．土壤，２００７（５）：７６６－７７１．

［３２］Ｂｏｕｇｕｙｏｎ?，ＢｒｕｎＦ，ＭｅｙｎａｒｄＤ，ｅｔａｌ．Ｍｕｌｔｉｐｌｅｍｅｃｈａｎｉｓｍｓｏｆ

ｎｉｔｒａｔｅｓｅｎｓｉｎｇｂｙＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｎｉｔｒａｔｅｔｒａｎｓｃｅｐｔｏｒＮＲＴ１．１［Ｊ］．

ＮａｔｕｒｅＰｌａｎｔｓ，２０１５，１（３）：１－８．

［３３］ＢｒｉｔｔｏＤＴ，ＫｒｏｎｚｕｃｋｅｒＨＪ．ＮＨ＋４ ｔｏｘｉｃｉｔｙｉｎｈｉｇｈｅｒｐｌａｎｔｓ：ａｃｒｉｔｉｃａｌ

ｒｅｖｉｅｗ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２００２，１５９（６）：５６７－５８４．

［３４］ＺｈａｎｇＳＹ，ＺｈｕＬＭ，ＳｈｅｎＣＢ，ｅｔａｌ．Ｎａｔｕｒａｌａｌｌｅｌｉｃｖａｒｉａｔｉｏｎｉｎａ

ｍｏｄｕｌａｔｏｒｏｆａｕｘｉｎｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓｉｍｐｒｏｖｅｓｇｒａｉｎｙｉｅｌｄａｎｄｎｉｔｒｏｇｅｎｕｓｅ

ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＣｅｌｌ，２０２１，３３（３）：５６６－５８０．

［３５］ＳｏｎｇＸＹ，ＸｉｏｎｇＹＬ，ＫｏｎｇＸＺ，ｅｔａｌ．Ｒｏｌｅｓｏｆａｕｘｉｎｒｅｓｐｏｎｓｅ

ｆａｃｔｏｒｓｉｎｒｉｃｅｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｎｄｓｔｒｅｓｓｒｅｓｐｏｎｓｅｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ，Ｃｅｌｌ＆

Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ，２０２３，４６（４）：１０７５－１０８６．

［３６］ＬｕｏＰ，ＤｉＤＷ，ＷｕＬ，ｅｔａｌ．ＭｉｃｒｏＲＮＡｓａｒｅｉｎｖｏｌｖｅｄｉｎｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ

ｐｌａｎｔｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｎｄｓｔｒｅｓｓｒｅｓｐｏｎｓｅｔｈｒｏｕｇｈｆｉｎｅ－ｔｕｎｉｎｇｏｆ

ＴＩＲ１／ＡＦＢ－ｄｅｐｅｎｄｅｎｔａｕｘｉｎｓｉｇｎａｌｉｎｇ［Ｊ］．ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＪｏｕｒｎａｌｏｆ

ＭｏｌｅｃｕｌａｒＳｃｉｅｎｃｅｓ，２０２２，２３（１）：５１０．

［３７］ＪｉａｎｇＪＪ，ＺｈｕＨＪ，ＬｉＮ，ｅｔａｌ．ＴｈｅｍｉＲ３９３－ｔａｒｇｅｔｍｏｄｕｌｅ

ｒｅｇｕｌａｔｅｓｐｌａｎｔｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｎｄｒｅｓｐｏｎｓｅｓｔｏｂｉｏｔｉｃａｎｄａｂｉｏｔｉｃ

ｓｔｒｅｓｓｅｓ［Ｊ］．ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＪｏｕｒｎａｌｏｆＭｏｌｅｃｕｌａｒＳｃｉｅｎｃｅｓ，２０２２，２３

（１６）：９４７７．

［３８］ＧｉｆｆｏｒｄＭＬ，ＤｅａｎＡ，ＧｕｔｉｅｒｒｅｚＲＡ，ｅｔａｌ．Ｃｅｌｌ－ｓｐｅｃｉｆｉｃｎｉｔｒｏｇｅｎ

ｒｅｓｐｏｎｓｅｓｍｅｄｉａｔｅｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ［Ｊ］．Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆｔｈｅ

ＮａｔｉｏｎａｌＡｃａｄｅｍｙｏｆＳｃｉｅｎｃｅｓ，２００８，１０５（２）：８０３－８０８．

［３９］吴志勇，顾　红，程大伟，等．油菜素内酯调控植物根系发育机

制研究进展［Ｊ］．中国农业科技导报，２０２２，２４（２）：６８－７６．

［４０］陈慧泽，刁丽曼，周佳佳，等．油菜素内酯与其他植物激素互作

调控植物生长发育及胁迫响应的研究进展［Ｊ］．植物研究，

２０２４，４４（６）：８１２－８２１．

［４１］Ｓｈｋｏｌｎｉｋ－ＩｎｂａｒＤ，Ｂａｒ－ＺｖｉＤ．ＡＢＩ４ｍｅｄｉａｔｅｓａｂｓｃｉｓｉｃａｃｉｄａｎｄ

ｃｙｔｏｋｉｎｉｎｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎｏｆｌａｔｅｒａｌｒｏｏｔｆｏｒｍａｔｉｏｎｂｙｒｅｄｕｃｉｎｇｐｏｌａｒａｕｘｉｎ

ｔｒａｎｓｐｏｒｔｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＣｅｌｌ，２０１０，２２（１１）：３５６０－

３５７３．

［４２］黄莹莹．脱落酸调控水稻生长素生物合成抑制初生根生长的研

究［Ｄ］．北京：中国农业科学院，２０２１：２－５．

—７３—江苏农业科学　２０２６年第５４卷第１１期
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铁皮石斛耐光氧化性及花青素合成基因家族鉴定

王培育１，罗维鸿２，李尊文１，颜沛沛１，江金兰１，黄裕忠３，叶　炜１

［１．福建省三明市农业科学研究院／福建省（山区）作物遗传改良与创新利用重点试验室，福建沙县 ３６５０５１；

２．福建农林大学园艺植物生物工程研究所，福建福州３５０００２；３．福建省三明市沙县区农田建设与土肥技术推广站，福建三明 ３６５０５０］

　　摘要：为探究花青素在铁皮石斛抗光氧化过程中是否发挥作用，以及光照如何通过调控花青素合成途径相关基因
的表达进而影响其花青素积累。以九仙斛－５、Ｔ４５－１、１－８＃为研究对象，通过高光胁迫处理，测定反映光胁迫程度的
主要指标，包括叶绿素荧光参数、膜脂过氧化水平、活性氧积累量及抗氧化酶活性。同时，通过比较不同石斛品种花青

素的含量差异，结合转录组测序与ｑＰＣＲ技术，解析光照对铁皮石斛花青素合成的分子机制。结果表明，在高光胁迫
下，３种铁皮石斛的ＰＳⅡ最大量子产量、实际光化学量子产量Ｙ（Ⅱ）以及光损伤指标Ｙ（ＮＯ）的变化趋势基本一致；同
时，其抗氧化酶活性及超氧化合物的累积趋势也基本一致，表明高光胁迫处理已使铁皮石斛出现光抑制现象。其中，

九仙斛－５在高光胁迫下表现出更强的抗性。进一步测定３个铁皮石斛种质的三大植物色素含量后发现，九仙斛－５
中的花青素含量明显高于其他种质，且其主要的色素物质为总花青素。转录组测序与ｑＰＣＲ验证结果表明，大量花青
苷合成结构基因在九仙斛－５中高度表达。本研究为探讨光照对铁皮石斛花青素合成的影响提供了生理及分子生物
学依据，旨在为今后铁皮石斛的抗光氧化性机制研究及抗光氧化性种质资源的开发利用提供理论参考。同时，也为提

高崖壁铁皮石斛耐光性，降低崖壁栽培成本，提升种苗移栽成活率打下产业基础。

　　关键词：铁皮石斛；光照度；花青素；合成途径；基因家族；抗光氧化性
　　中图分类号：Ｓ１８８　　文献标志码：Ａ　　文章编号：１００２－１３０２（２０２６）１１－００３８－１０

收稿日期：２０２５－０４－２８

基金项目：福建省科技计划项目（编号：２０２３Ｓ００１８、２０２３Ｎ００４７、

２０２４Ｎ５００８）；福建省省级财政林业专项资金（编号：闽材资环指［２０２０］

１０号）；三明市科技计划项目（编号：２０２３－Ｎ－６、２０２３－Ｎ－１９）。

作者简介：王培育（１９９０—），男，福建晋江人，硕士，助理研究员，研究

方向为药用植物育种及栽培。Ｅ－ｍａｉｌ：４０４７６１９９０＠ ｑｑ．ｃｏｍ。

通信作者：叶　炜，博士，研究员，研究方向为药用植物种质资源收集

及育种。Ｅ－ｍａｉｌ：ｃｌｉｎ１３１９１４＠ｆｏｘｍａｉｌ．ｃｏｍ。

　　光是植物生长发育重要的环境因素之一。然
而，当植物遭受过强或过弱的光照时，会产生光胁

迫；光胁迫可抑制植物生理代谢过程，进而影响其

农艺性状。在光合作用机制中，光系统Ⅱ及其反应
中心对光胁迫特别敏感，其生理生化特性均可作为

光胁迫的主要指标［１－２］。高光胁迫通常会导致活

性氧（ＲＯＳ）、丙二醛（ＭＤＡ）等有害物质的积累，引
起抗氧化酶活性上升，并对光合结构产生有害影

响，从而影响植物生长。

花青素属于生物类黄酮物质，其生物合成途径

是类黄酮化合物代谢途径的重要分支，也是植物次
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