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植物根尖生长素信号研究进展
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摘要      生长素信号调控植物生长发育的各个方面。该文综述了生长素信号在植物根尖的研

究进展概况, 从生长素在根尖的运输与分布、生长素信号对根尖细胞命运的影响及静止中心细胞

的生长素信号研究三个方面进行了阐述, 并对未来该领域的研究方向进行了展望。
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植物根系不仅能够为植物提供水分和养分, 而
且还能够通过感受土壤中的环境信号影响植物的生

长发育, 因而对整个植株具有非常重要的作用。植

物的根系结构从上到下可分为成熟区、伸长区和分

生区。位于根尖的分生区细胞持续快速分裂, 为植

物根系提供了源源不断的新细胞, 并最终决定着植

物根系的构型。

对生长素信号途径的研究源于80年代初生长素

响应基因的发现[1]。之后发现Aux/IAA(auxin/indole-
3-acetic acid)和ARF(auxin response factor)两个家族的

蛋白互作对生长素响应基因的表达具有重要影响[2]。

此后, 还发现泛素降解系统在生长素信号中也扮演了

重要角色[3]。在2005年发现生长素的受体后[4-5], 开始

建立起了较完整的生长素信号途径框架。植物生长

素广泛参与了胚的发育、根系发育、输导组织形成、

顶端优势建立、向性反应、生殖器官发育等各个方

面。作为信号分子, 生长素通过生长素信号途径发

挥对生长发育的调控作用。本文将综述近几年植物

根尖生长素信号研究取得的主要进展。

1   生长素在根尖的运输与分布
生长素的极性运输和生长素浓度梯度的建立

对根尖分生区干细胞的维持乃至对整个根系构型都

具有重要的作用。虽然还有某些基本的问题没有解

决, 但是在过去的几年中, 我们已经对这个整体过程

有了一定的了解[6]。

1.1  拟南芥(Arabidopsis thaliana)根尖细胞结构

拟南芥(Arabidopsis thaliana)根系发育起始于

球型胚(globular stage)时期胚根原(hypophysis)细胞

的一次不对称横向分裂。通过这次分裂形成了一个

底部大细胞和一个上部小细胞, 这个小细胞被称为

透镜状细胞(lens-shaped cell), 它是静止中心细胞的

前体。到心型胚(heart stage)时期, 静止中心细胞正

式形成, 其周围的细胞, 根据位置效应便形成相应的

干细胞[7]。

成熟拟南芥根的同心细胞结构非常简单、典型: 
由外到内分别是一层表皮细胞、一层皮层细胞、一

层内皮层细胞和由一层中柱鞘细胞围绕着的中柱。

根冠则由根冠柱细胞和侧根冠细胞组成。这种细胞

结构在拟南芥胚的发育过程中就已经形成, 在胚后

发育过程中, 由围绕着静止中心的四种干细胞来维

持, 它们分别是表皮/侧根冠起始细胞、皮层/内皮层

起始细胞、根冠柱起始细胞和中柱起始细胞。这些

干细胞一方面进行不对称分裂, 不断地为植物分生

区提供不同种类的细胞; 另一方面, 它们在周围静止

中心影响下, 保持未分化的干细胞特征[8-9](图1)。
1.2  生长素在根尖的合成和运输

虽然通过直接测定的方法, 人们发现植物的根

部也有生长素合成的能力[10], 并且更加细致的研究

发现, 植物根尖的生长素合成能力显著高于成熟的

根[11], 但是, 大多数的生长素还是在生长旺盛的幼嫩

叶片或子叶中合成的[12], 之后通过韧皮部快速运输

到根尖部位[13], 而后再通过各种生长素运输载体抵

达预定的部位。

生长素主要在茎尖分生组织中合成 , 通过生长

素输入载体AUX1(auxin resistant 1)和输出载体PIN1 
(PIN-formed 1)、PIN3和PIN7沿着中柱薄壁组织细

胞和韧皮部向根尖进行运输[14-16]。在根冠柱细胞内, 
生长素的流动在PIN3和PIN7的介导下转向侧根冠和
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表皮, 然后又通过PIN2向上运输到伸长区[17-18], 在向

上运输的过程中, 部分生长素又通过PIN1、PIN3和
PIN7回流到中柱[16](图2)。
1.3  生长素在根尖的分布

到目前为止, 已经有很多种方法来指示植物体

内的生长素分布。其中, 最常用的办法是利用含有

生长素响应元件的人工启动子DR5驱动报告基因

GUS(β-glucuronidase)或GFP(green fluorescent pro-
tein)[20-22]的表达来研究生长素的分布情况; 也有研究

者利用天然生长素响应基因的启动子来驱动报告基

从左到右分别为球型胚时期、心型胚时期和成熟的根尖。其中成熟根尖的不同细胞用不同颜色标出: 侧根冠(淡紫色)、表皮(紫色)、皮层(黄色)、
内皮层(蓝色)、中柱鞘(暗橙色)、维管束(橙色)、根冠柱(粉红色)、静止中心(灰色)和皮层/内皮层起始细胞(绿色)。
The pictures from left to right are globular stage, heart stage and the mature root tip. The different cell types are marked by colors: lateral root cap(light 
purple), epidermis(purple), cortex(yellow), endodermis(blue), pericycle(dark orange), vascular bundle(orange), columella root cap(pink), quiescent 
center(grey) and cortical/endodermal initial cell(green). 

图1　拟南芥根尖不同细胞的来源

Fig.1　The cell origin of the root meristem of Arabidopsis thaliana

不同颜色的箭头代表不同PIN介导的根尖生长素流向。Ep: 外皮层; Cx: 皮层; En: 内皮层; St: 中柱。右边为静止中心附近的生长素信号途径, 
IAAs抑制ARFs的功能, 而ARFs介导的生长素信号正调控PLTs的表达, PLTs是根尖干细胞命运的主要调控者。

The different color arrows represent different PIN mediated auxin flows in the root tip. Ep: epidermis; Cx: cortex; En: endodermis; St: stele tissues. On 
the right is the auxin signaling pathway around the quiescent center. IAAs repress the function of ARFs, and ARF mediated auxin signaling positively 

regulates the expressions of PLTs, which are master regulators of stem cell identities in the root tip.

图2　拟南芥根尖的生长素流动途径及静止中心附近干细胞内的生长素信号途径(根据参考文献[19]修改)
Fig.2　Auxin fluxes at the root tip and the auxin signaling pathway in the stem cell niche(modified from reference [19])
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因[23]。上述方法都是利用生长素信号的强度来间接

反映生长素的浓度。

利用不同的生长素运输载体在根尖的分布建

立计算机模型, 也可以间接推断出生长素的浓度分

布[24]。也有学者利用生长素的抗体做免疫组化来直

接反映生长素的分布情况[21], 但这种方法只能大概

反映生长素的分布, 无法做到精确和定量。

有学者利用高敏感的质谱仪分析植物根尖各

个细胞内的生长素含量, 得到一个精确的根尖生长

素分布图。根据这个结果发现, 在根尖, 静止中心的

生长素含量最高, 这个和前期DR5的结果一致; 而根

冠的生长素含量是极低的, 这个结果就和DR5的结

果有差别, 表明生长素含量与生长素信号强度在某

些位置可能并不成正比关系[11]。

2   生长素信号对根尖细胞命运的影响
生长素对根尖细胞的命运起着非常重要的作

用。生长素运输抑制剂NPA(N-1-naphthylphthalamic 
acid)抑制生长素运输后, 生长素就在其它部位聚集, 
紧接着根尖细胞的命运也发生了变化[20], 很多生长

素信号相关的突变体, 其根尖结构也会出现一定程

度的变异。AXR1(AUXIN RESISTANT 1)基因编码

一个参与SCF(Skp1-Cullin-F-box)复合体修饰的蛋白, 
axr1突变体对生长素信号不敏感[3,25], 同时axr1突变

体根冠柱的起始细胞数量减少, 导致根冠柱细胞的

列数减少[20]。IAA17/AXR3是生长素信号途径中的基

因[26], IAA17的第二结构域发生点突变后, 根冠柱细

胞不再成熟, 只保留根冠柱的起始细胞[20]。进一步

研究发现, 生长素信号过强会促进根冠柱起始细胞

的分化成熟, 而过弱则会对其产生抑制作用。这个

过程通过一个由IAA17/AXR3、ARF10和ARF16介导

的生长素信号途径控制, 最终由WOX5(WUSCHEL 
related homeobox)和PLT(PLETHORA)来控制根冠柱

细胞的分化成熟[27]。ARF5/MP(MONOPTEROS)和
其互作蛋白 IAA12/BDL(BODENLOS)介导的生长

素信号途径控制拟南芥胚的胚根原(hypophysis)细
胞分化及后期胚根的形成, 这条生长素信号途径如

果中断, 将导致拟南芥的胚根不发生[28-31]。进一步

的研究发现, ARF5控制一系列基因的表达, 其中一

个基因TMO7(TARGET OF MP 7)编码的蛋白可以从

胚细胞转移到边上的垂体前体细胞, 这个发现可以

部分解释ARF5对垂体细胞非细胞自主性(non-cell-
autonomous)的控制作用[32]。

通过筛选拟南芥根尖特异表达基因, 发现了

四个带有AP2(Apetala 2)结构域的同源蛋白: PLT1、
PLT2、PLT3和BBM(BABY BOOM)。它们的插入

突变体能引起根系变短, 多突变能引起更加严重的

表型缺陷。进一步研究表明, 它们的功能存在冗余, 
表达受到生长素信号的诱导, 属于生长素信号的下

游, 在拟南芥的根尖呈现以干细胞区域为中心的梯

度表达。不同的表达强度水平具有不同的功能: 高
水平表达可以维持干细胞的特征; 中等水平的表达

会驱动细胞的有丝分裂; 低水平的表达则会促使细

胞的分化成熟。除了有剂量效应外, PLT的异位表

达还会引起异位根系的发生。PLT蛋白的这些特征, 
使得它被认为是根系发育中响应生长素信号的主要

调控者[33-34], 而后期的研究发现, 组氨酸的乙酰化在

PLT途径中也起了非常关键的作用[35](表1)。

3   静止中心细胞生长素信号的研究
根据前期研究, 根尖静止中心的生长素浓度是

最高的[11], 由此可见, 此处的生长素信号可能具有非

表1　参与根尖命运决定的生长素信号相关基因及其突变体的表型

Table 1　Auxin signaling related genes responsible for the cell identities in the root 
tip and the phenotypes of the mutants

基因名	 突变体根尖表型 参考文献

Gene names	 Root tip phenotypes of the mutants	 References
AXR1	 Reduced columella stem cells	 [20]
IAA17	 Fail to produce mature columella cells	 [20] 
ARF10/ARF16	 Tumor-like root apex, loss of gravity-sensing	 [36]
PLTs	 Short root	 [33-34]
IAA12	 Fail to initiate the root meristem	 [29]
ARF5	 Fail to initiate the root meristem	 [28]
PIN4	 Abnormal cell divisions around  quiescent center	 [15]
OsIAA23	 Fail to maintain quiescent center identities	 [37]
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常重要的作用。但可能是由于研究材料的缺乏, 在
很长一段时间内, 关于此处生长素信号作用的研究

一直停留在间接证据阶段。

NPA阻断生长素运输后, 生长素浓度的最高点

发生了弥散, 作为静止中心的标记, QC46的表达部

位也相应发生了弥散, 这个结果说明高浓度的生长

素对静止中心的形成具有重要作用[20]。PIN是生长

素输出载体, 但可能是由于PIN家族存在功能冗余, 
很多PIN的突变不产生根尖很大的变异。但PIN4突
变后, 根尖静止中心及其附近的细胞会产生一定程

度的变异, 这与PIN4在这个部位执行生长素运输的

功能相关[15]。PLT家族蛋白在根尖呈现以静止中心

为最高点的梯度浓度分布, 该种分布方式被认为是

对生长素浓度的响应, 并对植物根尖的细胞命运起

了决定性的影响。但是具体到静止中心的生长素信

号作用却没有详细分析。

Ni等[37]报道了一个具有静止中心缺陷的功能获

得性水稻突变体。在胚后发育过程中, 该突变体的

静止中心缺陷会导致根冠脱落及根系停止生长。通

过图位克隆发现, 所有的突变表型都是由OsIAA23
基因的点突变造成的。该点突变引起OsIAA23蛋白

第二结构域最保守的核心序列发生变化, 使其无法

被正常降解, 从而阻断生长素信号, 引起表型突变。

虽然OsIAA23在各个检测的部位都有表达, 但是在

根尖, OsIAA23却仅特异性地在静止中心表达。利用

DR5::GUS的转基因材料研究突变体根尖的生长素

信号情况, Osiaa23突变体在静止中心区域的生长素

信号中断, 这个结果和OsIAA23的表达方式相吻合。

该研究结果为静止中心生长素信号的作用提供了直

接证据, 表明静止中心细胞内的生长素信号对于静

止中心正常功能的维持具有重要作用(表1)。

4   结语和展望
生长素信号与根系发育之间的关系很早就被

人们注意到。由于植物细胞的不可移动性, 根尖分

生区细胞的活性对植物整个根系构型具有重要影

响。静止中心细胞对于根尖分生区内的干细胞维持

具有决定性的作用[38], 所以, 研究静止中心的生长素

信号对于根系构型的改良具有重要的指导意义。通

过在水稻中的研究, 我们已经发现OsIAA23介导的

生长素信号对维持水稻静止中心功能的重要作用, 
但是OsIAA23究竟与哪个(或哪几个)OsARF互作, 下

游是否也有类似拟南芥的OsPLT基因参与仍不是很

清楚(图2)。对这条途径的深入研究将有可能进一步

揭示水稻中的生长素信号是如何调控静止中心的状

态的。另外, 水稻中的研究结果也可以为拟南芥未

来的研究提供方向, 鉴于静止中心细胞内生长素信

号的重要性, 我们可以通过转基因的方式特异性地

阻断拟南芥静止中心细胞内的生长素信号, 研究其

根尖表型及下游基因的表达变化, 从而构建出拟南

芥静止中心细胞内的生长素信号网络, 阐明生长素

信号和静止中心状态之间的具体联系。
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Advances in Research of Auxin Signaling in the Root Tip

Shen Yanxia, Ni Jun*
(College of Life and Environmental Science, Hangzhou Normal University, Hangzhou 310036, China)

Abstract        Auxin signaling regulates many aspects of plant development. In this article, we gave a brief re-
view of advances in research of auxin signaling in the root tip. We summarized recent progress from three aspects, 
auxin transport and distribution in root tip, the influences of auxin signaling in root tip cell identities, and auxin sig-
naling in the quiescent center. In addition, we provided prospective views of this field in the end of this article.
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