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摘要:系统论述了五大类植物激素在植物侧根发生中的调控作用及其互作 ,并就激素调控侧根发

生的研究进行了展望 。
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　　侧根的发生是高等植物中激素和环境共同调控

的一个发育过程 。利用拟南芥和其他物种进行生理

和遗传研究揭示了几种植物激素在侧根形成中的作

用 ,尤其是对生长素(auxin)在侧根起始和原基发育

中的作用研究最多。然而 ,对侧根发育过程中激素

互作研究的很少。最近的研究表明 , 细胞分裂素

(cy tokinin)和脱落酸(ABA)负调控侧根形成 ,而油

菜素内酯(BR)正调控侧根形成 。另一方面 ,乙烯

(ethy lene)在侧根形成过程中有正负 2 种调控作

用。以下综述了近年来激素调控侧根发育的研究成

果 ,同时讨论了植物激素在这个过程中可能的互作 。

1　侧根的发育过程

在开花植物和裸子植物中 ,侧根发生于主根的

中柱鞘。拟南芥和绝大多数双子叶植物 ,侧根都发

生于对着原生木质部的中柱鞘细胞;在其他物种中 ,

如玉米 、水稻和小麦中 ,侧根发生于对着韧皮部的中

柱鞘细胞 ,还有些发生于内皮层部位[ 1] 。侧根的形

成包含 4个关键的步骤:(1)建成细胞的选择 ,这些

特定的中柱鞘细胞与其他部位细胞的不同之处在于

细胞长度明显变短[ 2 , 3] ,且处于细胞分裂的 G 2 期 ,

细胞内含有复制的染色体
[ 3 , 4]

。尽管这些中柱鞘细

胞在结构上都是相似的 ,但并非所有这些中柱鞘细

胞都参与侧根的形成 ,只有少数能够行使此功能 ,它

们被称为建成细胞[ 5] ;(2)细胞周期的重新开始和细

胞的不对称分裂产生侧根原基(lateral root primordi-

um , LRP);(3)LRP 通过分裂分化扩展而突出主根表

皮;(4)侧根分生组织的激活进而形成成熟侧根。

2　植物激素在侧根发育中的调控作用

2.1　生长素在侧根形成中的调控作用

研究表明 ,生长素至少在侧根发育的 3 个阶段

都发挥重要作用 ,原基的起始 ,侧根原基的形成和侧

根顶端分生组织的激活[ 6 , 7] 。外源添加生长素增加

侧根数目 ,然而抑制生长素运输减少侧根数目 ,表明

生长素对侧根形成具有促进作用[ 8] 。

2.1.1　侧根起始过程中生长素介导的细胞循环激

活　在细胞水平上 ,外源生长素促进拟南芥中柱鞘

细胞分裂 ,然而生长素运输抑制剂阻断侧根起始过

程的中柱鞘细胞分裂 ,表明生长素正调控中柱鞘细

胞分裂
[ 5]
。K RP1 和 KRP2 编码细胞周期蛋白激

酶(CDK)抑制剂 ,可以抑制细胞周期 G 1/S转变 ,生

长素 NAA处理抑制这 2 个基因的表达[ 9] 。超表达

K RP 2减少侧根数目 ,表明 K RP2 在中柱鞘重新激

活的过程中负调控细胞周期进展 。这些结果表明 ,

G 1/S 转变是生长素介导的侧根起始的下游调控因

子
[ 1 0 , 11]

。

2.1.2　生长素运输在侧根起始和侧根原基发育中

的作用　在根中 ,生长素通过维管组织向根尖运输 ,

即向顶式运输(acropetal t ranspo rt),然后到达根尖

的生长素通过外层细胞向根基部运输即向基式运输

(basipe tal t ransport)[ 12] 。利用生长素运输抑制剂

进行的生理研究表明 ,向顶式运输和向基式运输对

于侧根形成都是重要的[ 5 , 13] 。此外 ,利用拟南芥突

变体进行的遗传研究表明 ,生长素的输入和输出运

输对于侧根起始和原基发育都是必须的。输入载体
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AUX1(auxin resistant 1)和 LAX(Like AUX1)介

导生长素从胞外向胞内的运输 ,输出载体 PIN 蛋白

介导生长素从胞内向胞外的运输[ 5 , 14 , 15] 。生长素输

入载体突变体 aux1 和 lax3 的侧根数目都减

少[ 16 , 17] 。生长素输出载体是受 P IN 基因调控的 ,

对侧根形成是很关键的
[ 14]
。许多 pin突变引起了

根系表型的明显缺陷 ,包括侧根原基发育异常[ 18] 。

一些影响 PIN 蛋白细胞定位的元件发生突变后侧

根数目减少或产生反常的侧根原基
[ 19 , 20]

。

2.2　细胞分裂素在侧根形成中的调控作用

细胞分裂素在控制细胞的分裂 、分化以及在植

株的整个发育过程中都发挥重要功能。在侧根的发

育方面 ,利用细胞分裂素响应基因启动子融合 GUS

的转基因材料(ARR5∷GUS)研究发现 ,在侧根发

育早期阶段 , 正在分裂的起始细胞内检测不到

ARR5 基因的表达;而后期 ,在侧根原基的基部会有

较强的表达
[ 21]
。增强表达细胞分裂素氧化酶基因 ,

如 AtCK X1 、A tCK X2 、AtCK X3 和 A tCK X4 ,都会

增加植株侧根的发生[ 22] 。因而细胞分裂素在侧根

的发育过程中起抑制作用 。已有证据表明 ,细胞分

裂素抑制侧根的发生是抑制了起始细胞的第 1次垂

周分裂造成的[ 23] 。细胞分裂素对侧根起始的抑制

作用是依赖于细胞分裂素信号元件的 ,包括细胞分

裂素受体 CRE1/AHK4
[ 23]
和 AHPs

[ 24]
。生长素可

以上调 PIN 基因的表达 ,而外源细胞分裂素可以抑

制这种上调 ,并且阻止侧根起始过程中生长素浓度

梯度的建立 ,这些结果表明 ,位于原生木质部中柱鞘

的内源细胞分裂素可以阻断依赖于 P IN 基因的生

长素浓度梯度的建立 ,从而抑制侧根起始的不对称

细胞分裂[ 25] 。这一结果揭示了侧根形成过程中细

胞分裂素和生长素的互作 。

对水稻的研究表明 ,细胞分裂素对侧根原基的

起始起抑制作用 ,对侧根的伸长发挥促进作用[ 26] 。

并且 ,细胞分裂素对侧根伸长的促进作用是通过增

加细胞长度实现的 ,是一种依赖生长素的信号路径 。

2.3　脱落酸在侧根形成中的调控作用

在侧根发育过程中 ,脱落酸抑制了侧根顶端分

生组织的激活。侧根原基与侧根的总数目在脱落酸

处理及对照条件下没有显著差异[ 27] ,但是脱落酸处

理条件下会引起可见侧根数目的大大减少 。ABA

是侧根出现的负调控因子 ,并且这种抑制作用发生

在侧根分生组织激活之前
[ 16]
。通过外加生长素不

能回复 ABA 抑制侧根的表型 , al f3 突变体的侧根

发生也依然受到 ABA 的抑制 ,DR5 ∷GUS 转基因

材料经 ABA 处理后 , 侧根原基检测不到 GUS 表

达 ,这些结果表明 , ABA 的这一抑制过程是一种不

依靠生长素的信号路径[ 27] ,并且负调控生长素对侧

根原基的响应。

生长素可以促进侧根的发生 ,突变体 abi3 较之

野生型需要较高的生长素浓度才能促进侧根的发

生;相反生长素转运抑制剂 N PA 会抑制侧根的发

生 ,abi3对 NPA 抑制侧根的敏感性也相应减弱。

生长素以及 ABA都可以增强 AB I3 ∷GUS 在根中

的表达
[ 28]
。增强表达 AB I3 和玉米中的 VP1 基因

(V IVIPAROUS1 , AB I3 的同源基因)都会增强

ABA对侧根发育的抑制[ 29 , 30] ,并且会抑制生长素诱

导的侧根发生
[ 16]
。生长素诱导侧根发生在 35S-

VP1 转基因材料中会被 A BA 完全抑制 ,这一抑制

阶段是发生在侧根的起始阶段;而在野生型中则影

响很小
[ 30]
。这些结果表明 , ABI3 是生长素与

ABA 2种信号互作的一个重要因子 ,此外 ,A BI3蛋

白的B3结合结构域在 ARF(auxin response facto r)

基因内也高度保守 , ABI3 转录因子可能是通过与

ARF 或 IAA蛋白互作来调控生长素信号
[ 16]
。

2.4　油菜素内酯(BR)在侧根形成中的调控作用

油菜素内酯(BR)和生长素调控路径上的互作

已经得到一些试验的证明
[ 31 , 32]

。Bao 等提出 ,油菜

素内酯和生长素在侧根形成中的作用是增效的
[ 33]
。

bril是一个拟南芥 BR受体类突变体 ,表现为对 BR

不敏感 ,侧根减少 。同时 bri l突变减少了根尖生长

素响应的DR5 ∷GUS 的表达 ,而外源加入 BR促进

了 DR5 ∷GUS 在野生型根尖的表达 。BR 促进生

长素在根中的向顶式运输 ,因此我们可以提出一个

假设 ,BR可能是通过增加生长素的向顶式运输来

促进侧根起始的
[ 34]
。研究 BR是如何促进生长素

的向顶式运输尤其是否影响生长素运输载体的细胞

定位是很有必要的 。

2.5　乙烯在侧根形成中的调控作用

乙烯可以促进许多植物不定根的形成
[ 35]
,但是

乙烯对侧根发生的作用直到最近才有比较详细的研

究 。Negi等发现 ,乙烯通过改变生长素运输负调控

拟南芥侧根形成[ 36] 。过量产生乙烯增强生长素向

顶式和向基式运输 ,但是这种增强的生长素运输在

乙烯不敏感突变体 etr1 和 ein2 中并不存在 ,表明乙

烯正调控生长素的向顶式和向基式运输。乙烯增强

生长素运输导致原生木质部中柱鞘内生长素积累的

减少从而影响侧根起始 。 Ivanchenko 等分析了乙

烯和生长素互作在侧根起始和侧根原基发育中的作
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用[ 37] 。高浓度的外源 ACC 强烈抑制新原基的起

始 ,但是促进已经存在的侧根原基的出现。低浓度

的外源 ACC 通过增加乙烯的合成可以促进侧根起

始。利用生长素信号或乙烯诱导生长素合成相关突

变体研究表明 ,乙烯对侧根起始的影响是通过调控

生长素合成和信号实现的[ 38] 。这些结果表明 ,生长

素和乙烯在侧根起始和原基发育上的互作是复杂

的 ,但是可以利用相关突变体进行深入研究。

3　展望

生长素是侧根形成的主要调控因子 ,但是其他

激素在不同的阶段也发挥正调控或负调控作用。这

些正负调控作用表明生长素和其他激素或多种激素

之间互作的复杂性。例如 ,生长素和乙烯之间的互

作影响根中 AUX1 依赖的生长素运输 ,而油菜素内

酯可能参与了这个过程 ,因为生长素和油菜素内酯

之间的互作调控生长素的向顶式运输 。此外 ,一种

激素也可能影响其他激素的合成 、代谢 、运输或者信

号路径。例如 ,生长素和细胞分裂素互作影响细胞

分裂素的合成:生长素负调控细胞分裂素的合

成[ 38] ,生长素通过直接转录激活 ARR7 /15 从而在

转录水平上抑制细胞分裂素信号[ 39] ;生长素和乙烯

之间的互作 ,乙烯诱导生长素合成
[ 40]
;油菜素内酯

正调控生长素诱导基因的表达
[ 31]
。侧根形成很可

能被植物激素间的一条互作网络而不是任何一种或

两种激素调控 ,这个调控网络由于对环境因子的敏

感性而变得更加复杂 。

下一步研究需要关注的是激素间的互作和环境

信号如何共同调控侧根起始 ,侧根原基发育和侧根

出现 ,而所有这些过程使得植物建立一种适合生长

的土壤 、养分和湿度状况的根系结构。利用具有明

显侧根表型的激素相关突变体和新的实验技术来研

究侧根形成过程中的发育变化。例如 ,目标细胞或

组织内特异基因活性的改变 ,对于揭示侧根形成中

激素互作是非常有帮助的 。侧根形成过程中激素互

作的研究也有助于我们理解植物根和茎侧部器官形

成中的普遍和特殊机制。
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