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生长素信号对植物侧根发育的调控
朱振兴*   李  丹

(辽宁省农业科学院农作物分子改良实验室, 沈阳 110161)

摘要      植物根系是汲取水分、营养的重要器官, 而侧根是植物根系重要的组成部分。生长

素是调控侧根生长发育的核心因子。该文综述了生长素信号在直根系模式植物拟南芥以及须根系

模式作物水稻中侧根发育调控中的研究进展, 对生长素信号调控侧根起始模型、Aux/IAA介导的

生长素信号对植物侧根发育调控这两个方面进行了阐述, 并对拟南芥与水稻的侧根发育进行比较, 
最后对该研究领域进行了展望。
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Progress in Study of Auxin Signaling in Plant Lateral Root Development

Zhu Zhenxing*, Li Dan
(Agricultural Crops Molecular Improving Laboratory, Liaoning Academy of Agricultural Sciences, Shenyang 110161, China)

Abstract       Roots are important to plants for uptake of water and nutrients, and lateral roots (LR) are the 
most important part of the root system. Auxin is a master regulator for LR growth and development. Arabidopsis 
is a tap root model plant and rice is a fibrous root model crop. This review showed progress in study of auxin 
signaling in these plants lateral root development. Firstly, this review described models of LR initiation. After that, 
we reviewed function of Aux/IAAs-mediated auxin signaling in LR growth and development, at the same time we 
compared LR development in Arabidopsis with that of rice. Finally, we provided prospective views of this field at 
the end of this review.
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植物根系是维持植物生长发育的重要组织, 而
数目庞大的侧根更极大地增强了根系的附着能力和

对水分营养的吸收能力, 还可以响应土壤中各种环

境信号而影响植物的生长发育[1]。侧根起始于根系

基部分生组织的中柱鞘细胞, 然后通过一系列横向

纵向的细胞分裂形成原基逐渐突破母根系表皮, 然
后伸长形成成熟的侧根[2]。生长素是重要的信号分

子, 通过生长素信号途径对植物胚胎发育、维管形

成、 侧根发育、顶端优势、各种向性反应等各个方

面进行调控[3-6]。近年来, 实验技术的发展和突变体

的深入研究丰富了我们对生长素信号途径的认识。

生长素信号途径总结起来主要由生长素信号感知、

信号转导以及相关下游基因的响应, 这三个部分构

成。生长素信号感知是由生长素受体TIR1/AFBs复
合体与生长素分子互作完成; Aux/IAA(auxin/indole-
3-acetic acid)和ARF(auxin response factor)两个家族的

基因参与了生长素信号的转导, 这两个家族基因蛋

白的互作对生长素响应基因的表达具有重要影响, 
而泛素降解系统可以降解Aux/IAA蛋白, 解除了Aux/
IAA对ARF的抑制, 从而ARF可以启动下游响应的基
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因[7-8]。生长素可以促进侧根的发生发育, 现有的研

究表明, 生长素介导了侧根发育的每个环节[9-10]。拟

南芥与水稻分别是重要的直根系模式植物和须根系

模式作物, 本文将综述近几年拟南芥与水稻生长素

信号调控侧根发育研究的主要进展。

1   生长素信号对侧根起始的调控
1.1   侧根的起始过程

在拟南芥中侧根起始于邻近原生木质部的中

柱鞘细胞, 而水稻侧根起始于邻近原生韧皮部的中

柱鞘细胞[11]。拟南芥成熟根, 从内到外分别是由一

层中柱鞘细胞包围着中柱, 然后一层皮层细胞, 最外

面一层表皮细胞, 侧根主要是由中柱鞘细胞发育而

成。而成熟的水稻根一般由表皮组织和多层基本组

织包围着中柱鞘细胞, 包括一层表皮、外皮层、厚

壁组织以及多层皮层以及一层内皮层, 水稻侧根则

是中柱鞘细胞和内皮层共同发育的结果[12]。在拟南

芥中侧根在主根上呈现有规律的左−右依次排列结

构, 而在水稻中侧根生长并不是这种有规律依次交替

的结构, 这预示着水稻与拟南芥有不同的机制调节侧

根的发生[13]。在拟南芥中, 侧根的发生起始于基部分

生组织(basal meristem)处木质部极间中柱鞘细胞。侧

根的形成一般分为侧根的起始、侧根原基的形成与

发育。按形态学可以分为八个阶段, 从起始一个中柱

鞘细胞的第一次垂周分裂而形成两个短的细胞(阶段

一); 而后这两个短的细胞经过一次平周分裂形成两

层细胞, 分别为内层和外层(阶段二); 其后经过一系

列的平周垂周分裂, 侧根原基逐渐膨胀的过程(阶段

三到阶段七); 最后突破原基突出母体表皮, 继而伸长

而形成成熟的侧根(阶段八)[2,11,14-15]。水稻的侧根发生

源自临近原生韧皮部的中柱鞘细胞的分裂, 第一个可

见的侧根原基大概产生在离根尖大约1.5 mm的地方, 
而水稻侧根基本的发育过程比照拟南芥侧根发育也

比较相似[12-13]。首先, 两个临近的中柱鞘细胞进行垂

周分裂, 继而进行多次的垂周、平周分裂, 原基逐渐

膨大, 并逐步穿过皮层, 到最终突破表皮, 而这一系列

过程中水稻内皮层细胞也会垂周、平周分裂而最终

形成成熟侧根的根冠。水稻的侧根还有大小侧根之

分。小侧根呈现出一定的生长模式, 数量多。直径大

一些的侧根也偶尔能被观察到, 这种类型大侧根生长

上没有固定模式, 数量很少, 但大侧根的上面还可以

再长侧根, 小侧根则不会。

拟南芥中侧根起始的标志是一部分临近原生

木质部极的中柱鞘细胞一次垂周分裂, 而实际上所

有临近原生木质部极的中柱鞘细胞都具有分裂的能

力。在外源施用高浓度的生长素时, 每个临近原生

木质部极的中柱鞘细胞都能响应生长素而分裂[16-18]。

从这个意义上说明, 一定存在重要控制侧根起始的

机制, 调控侧根起始的中柱鞘细胞分裂, 调控中柱鞘

细胞分裂的时间点。

1.2   生长素信号调控侧根起始模型总结

近二十年, 通过深入研究拟南芥侧根发育突变

体, 而形成了生长素信号途径调控侧根原基从起始

的第一次垂周分裂到原基逐渐膨大最终突破母体表

皮。对于生长素这种“神奇”的信号分子, 如何将生长

素信号转换成侧根的发生发育, 具体到细胞的行为

上, 现在不是很清楚。可以明确的是对于侧根发育

调控主要存在两个主要点, 一是位置效应, 即只有处

在合适位点的中柱鞘细胞才能形成基细胞(founder 
cell); 二是时间效应。至今对侧根起始的时空调控大

概形成了二个基本假说。(1)在基部分生组织存在节

律性的生长素信号, 而侧根的发生的位置和空间上

的排列是与这个节律性信号是一致的[19-20]。当原生

木质部细胞的生长素响应呈现最大时, 就激活了临

近的中柱鞘细胞; 反之就不激活, 不形成侧根原基。

正是由于这个节律性信号的周尔复始, 于是就形成

了侧根有规则的间隔空间排列生长。如图1A所示, 
代表在基部分生组织处的生长素信号, 当右侧原生

木质部细胞生长素浓度最大时右侧紧邻的中柱鞘细

胞就可以开始分裂, 逐步形成原基。反之, 当左侧的

原生木质部细胞的生长素浓度最大时, 紧邻左侧的

中柱鞘细胞就开始分裂, 于是左侧形成侧根原基。

图1A中I和II图分别是这一过程横切模式图, 侧根就

这样上下左右交错出现。(2)中柱鞘细胞局部的生长

素信号, 决定侧根的发生发育[21-22]。即在中柱鞘细

胞中生长素的局部累积, 达到一定程度后, 就可以促

使中柱鞘细胞的发生分裂, 形成侧根的原基。在成

熟的根组织中, 局部累积生长素可以将中柱鞘细胞

特化成“基细胞”。但是不足的地方是, 增加了不正

常形态和位置发生侧根的频率, 这个假说也有待完

善。还有一些研究尚不能称之为假说, 但对我们理

解侧根的时空调控有重要作用。如2015年Guseman
等[23]研究表明, Aux/IAAs蛋白就像是受生长素激活

的计时器, 它可以精准地调控侧根生长发育的速度, 
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从而可以使侧根在主根上生长呈现一定的时空规

律。通过调控不同的Aux/IAAs蛋白降解, 且它们存

在不同的降解速度, 从而可以精确调控侧根发育的

速度。根据对改造的拟南芥IAA14蛋白, 使得它在

拟南芥体内形成不同的降解速度的转基因植株, 他
们的结果表明, 不同IAA14蛋白降解速度可以产生

不同的侧根密度。在植物体中有序地降解Aux/IAA
蛋白, 使不同的Aux/IAA在不同的时间点起作用, 可
以在植物体中产生有序的基因表达模式, 从而可以

精准调控侧根的发育。在水稻侧根突变体中cyp2、
OsIAA11蛋白的降解速度是减缓的[24], 而OsIAA11是
水稻侧根发育的关键基因[25], 这也间接表明, 生长素

信号有可能是通过控制IAAs蛋白的降解调控侧根

的发育。

2   Aux/IAA家族基因介导的生长素信号

调控植物侧根发育
2.1   拟南芥中Aux/IAA介导的生长素信号调控侧

根的发育

在拟南芥中Aux/IAA家族基因影响侧根发育的

突变主要发生在Aux/IAA蛋白的保守第二结构域上, 
该突变影响了IAA蛋白在植物体内的正常降解, 使
得IAA蛋白无法释放ARF蛋白, 从而无法启动下游

基因的表达, 即IAA的结构II保守氨基酸的突变阻断

了生长素信号的传递[26]。下面就对发现的几个Aux/
IAA家族基因突变体进行总结, 它们影响侧根从起始

到原基突破母根表皮的过程。正是对这几个功能获

得性iaa突变体的研究, 形成如图2所示几个调控路

径。IAA28-ARF5/6/7/8/19负责调控侧根起始, 侧根

起始中柱鞘基细胞身份的确立, 是侧根发生的最早

的阶段[27-28]。IAA28在基部分生组织表达, 酵母双杂

结果表明, 它可以与5个ARF蛋白互作。而GATA23
被认为是IAA28特异的下游基因, 因为GATA23基因

表达只有在iaa28背景下被强烈抑制, 而在其他的iaa
突变体背景下没有显著差异, 表明IAA28对GATA23
的调控是特异的。GATA23在两个临近木质部极处

中柱鞘细胞中表达, 在中柱鞘细胞过量表达GATA23, 
造成相邻的两个原基在同侧过高频率的出现, 表明

GATA23能促进侧根的起始, 主要是调控了对着木质

部极处中柱鞘细胞身份的确立。IAA14-ARF7/19调
控侧根起始中两个中柱鞘基细胞核的迁移以及后续

的不对称分裂事件。iaa14突变体几乎完全不长侧

根, 也没有出现第一次可见的垂周分裂, 中柱鞘细胞

分裂还停止在G2到M期之前。遗传分析表明, arf7
和arf19双突变体中仍能产生一定数量的侧根, 说明

与IAA14互作的ARF可能不止这两个。另一方面, 
ARF7和ARF19是通过激活LBD基因家族中LBD16和
LBD29的表达调控侧根的发育[29-30]。    

IAA12-ARF5调控路径, 以前认为, 这条路径

主要作用于胚胎发育中细胞命运决定和细胞不对

称分裂。因为iaa12、arf5突变体是不长胚根的, 而
在iaa12杂合体较野生型侧根密度降低很多, 即使

长出的侧根也不像野生型侧根那样齐整有规律可

循, 且arf5较弱突变体也呈现出类似表型, 所以这条

路径也能调控侧根发育。在iaa14背景下在中柱鞘

细胞超表达ARF5, 可以部分回复侧根的表型, 有的

侧根甚至并拢长出。而在野生型的背景下, 超表达

ARF5虽然转基因植株没有长出更多的侧根, 但是出

现一些侧根位置靠近、排列异常的原基。所以认

为, IAA14和IAA12两个路径共同作用于侧根的起

始以及原基的正常发育模式[31]。而在侧根原基突

破母根表皮这一过程中是由IAA14和IAA3共同来

调控。iaa3突变体较野生型有更多侧根起始事件的

发生, 但这些起始的中柱鞘细胞并不能进行后续平

周分裂, 而且在shy2-101(iaa3)突变体成熟侧根区可

以发现很多早期发育阶段的侧根原基, 但是这些侧

根原基不能突破母根表皮, 表明IAA3突变增加了侧

根起始, 但是抑制或是延迟了后续侧根原基后续发

育及从母根突出。遗传分析表明, iaa3突变体增加

侧根起始是依赖于IAA14路径的, 所以认为, IAA3
和IAA14路径共同调控侧根的突破母根表皮[32]。在

iaa3及iaa14突变体根部都能累积更多的生长素, 表
明iaa突变体不仅影响侧根发生发育, 还能影响生长

素的平衡[31,33]。这也暗示着存在多种Aux/IAA-ARF
调控单元协同调控侧根的形成。

2.2   水稻Aux/IAA介导的生长素信号调控侧根的

发育

侧根发育的大部分知识主要来自拟南芥中

的研究, 迄今为止在水稻中克隆的调控侧根发育

的Aux/IAA家族基因, 主要有OsIAA3(现在命名为

OsIAA31)、OsIAA11、OsIAA23、OsIAA13。OsIAA3
是水稻中报道的第一个与侧根发育相关的Aux/IAA
家族成员, 在水稻中超表达人工突变的Osiaa3基因, 
该突变是在第二结构域核心保守基序, 转基因植株
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表现出对生长素不敏感, 根系对重力反应迟缓, 侧
根数量大量减少, 不定根的形成也受到了抑制[34]。

2011年, Ni等[35]报道了一个水稻Osiaa23突变体, 该
突变体对外源施用的生长素不敏感, 不仅侧根数量

急剧减少, 不定根也减少, 且根尖静止中心也存在一

定缺陷。生长素报告基因DR5-GUS染色表明, 在突

变体中静止中心处表达被抑制, 表明OsIAA23-ARFs
参与了静止中心的生长素信号, 也意味着OsIAA23

Auxin

Aux/IAAs

ARFs

Pericycle
Meristem Basal Nuclear migration

zone
LR initiation

zone
LR emergence

zone

Development

meristemDR5

Protoxylem LR founder cells
LR founder cells

and LRP
Cortex

epidermis Endodermis

Module 1
Auxin

LAA28

ARF5,6,7,8
and 19

Priming

Module 2 Module 2 Module 2’ Module 4Module 3
Auxin Auxin Auxin Auxin Auxin

SLR/IAA14 SLR/IAA14 SLR/IAA14BDL/IAA12 SHY2/IAA3

ARF7,19 and others? ARF7,19 ARF7,19ARF5 ARF7

LR founder cells
polarisation

LR initiation and
patterning

LR emergence

中柱鞘细胞以橙色表示, 而DR5报告基因在细胞中表达以蓝色代表。Aux/IAA家族基因参与从侧根起始到侧根原基突破母根表皮的过程, 都是

通过抑制ARF蛋白, 从而不能激活下游基因而抑制了侧根的发育。

Orange represents pericycle cells, blue represents expressions of DR5-GUS reporter genes in root cells. Members of Aux/IAA family genes involved 
in lateral root development process from initiation to LR emergece. ARFs regulate the expression of down genes, IAAs repress the function of ARFs, 
resulting the LR failing to development.

图2   拟南芥中拟南芥中Aux/IAA家族基因参与侧根发育的总结(根据参考文献[26]修改)
Fig.2  Summary of members of Aux/IAA family involving in lateral root development (modified from reference [26])

A: 拟南芥中侧根起始受基部分生组织处节律性生长素信号调控示意图。I和II分别表示根系在红色方框处横切片显微观察示意图, I和II中细胞

不同程度的蓝色代表生长素在各个细胞中的分布, 红色表示要起始侧根的中柱鞘细胞。最下面横向箭头代表时间轴, 其上不同颜色与上面根系

中不同发生事件颜色一一对应。B: 中柱鞘部位的局部生长素信号足够起始侧根的发生。I~III表示在一个中柱鞘细胞中产生生长素, 可以使之

发育成GUS全染色的侧根原基。而IV和V表示在由同一中柱鞘细胞分裂而成两个短的中柱鞘细胞中一个细胞中产生生长素, 也可以使另一个

没有产生生长素的中柱鞘细胞成为基细胞, 最终发育成侧根原基, 呈现出GUS染色一半的侧根原基。II和III中的箭头指的是两个中柱鞘之间新

形成的细胞壁。

A: lateral root initiation is controlled by periodic auxin signaling which located in basal meristem. I and II show cross-sections of roots in red boxes. 
Blue represents auxin distribution in each cells. Red represents pericycle cells which will initiate lateral root. The horizontal arrow indicates time bar, 
different colors in the bar corresponding to relative events above the bar. B: local auxin signaling in pericycle cells is sufficient for lateral root initiation. 
I~III represent formation of a fully stained primordium by production auxin in a single xylem-adjacent pericycle cell. IV and V represent development 
of a half-stained primordium by activation of iaaM expression in only one of two abutted cells which can recruit the neighboring cell as the second 
founder cell and lead to staining of the progeny of only one founder cell. Arrowhead indicates the new cell wall. 

图1  拟南芥中生长素信号调控侧根起始模型(根据参考文献[19-21]修改)
Fig.1   Models of auxin signaling involved in lateral root initiation (modified from references [19-21])
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调控的不仅是侧根的发育, 还对不定根、静止中

心的维持都有重要作用。尽管对OsIAA23与其作

用的ARF有进一步的研究, 但是没有一个ARF能
回复Osiaa23侧根数量大量减少的表型[36]。而2012
年, Zhu等[25]克隆了一个水稻控制侧根发育基因

OsIAA11, 在Osiaa11突变体中完全没有侧根, 而且切

片显微观察发现, 突变体中柱鞘细胞的第一次垂周

分裂事件都被抑制, 表明OsIAA11对侧根的调控在

中柱鞘细胞第一次垂周分裂之前。生长素报告基

因DR5-GUS在突变体中根冠中表达是降低的, 表明

OsIAA11参与了根冠的生长素信号。Osiaa11突变体

除了影响侧根发育, 几乎不影响其他组织器官的发

育。且OsIAA11是水稻中AtIAA14的同源基因, 暗示

OsIAA11可能是水稻中调控侧根发育最关键的Aux/
IAA基因。同年, Kitomi等[37]克隆了侧根发育控制基

因OsIAA13、Osiaa13突变体中侧根数量大量减少, 
也不影响不定根的发育, DR5-GUS在根冠也是被抑

制的, 表明OsIAA13对侧根的调控可能较OsIAA11
类似。DR5-GUS在Osiaa11与Osiaa13突变体根尖中

表达都是削弱的, 这与拟南芥中iaa3及iaa14突变体

DR5-GUS的表达在根尖被上调是相反的。另一方面

拟南芥中侧根调控的关键基因IAA14, 突变体iaa14
是显性突变, 而水稻中Osiaa11是半显性基因, 突变

体iaa14还影响了植株的育性, 而水稻中Osiaa11植株

育性正常。水稻中Osiaa功能获得性突变体研究表

明生长素信号调控侧根发生发育上在水稻和拟南芥

中有很多相似之处, Aux/IAA家族成员对侧根的调

控上起了很重要的作用。而突变体不同的表型差异

意味着生长素信号对侧根的调控在水稻与拟南芥中

是存在较大差异的。

 

3   结语与展望
Aux/IAA介导的生长素信号是调控侧根发生发

育的核心因子, 在拟南芥中通过对功能获得性iaa侧
根突变体的研究, 基本明确了生长素信号调控侧根

发生发育的分子网络。而对于生长素信号调控侧根

起始模型, 局部生长素信号促使中柱鞘细胞形成侧

根这个模型, 能说明基细胞身份的确定, 但不能解释

拟南芥中侧根起始的时空特性; 基部分生组织处存

在节律性的生长素信号调控侧根发生这一假说能解

释其时空特性, 但是无法解释在原生木质部处存在

的生长素信号, 如何传递给起始侧根的中柱鞘细胞, 

从而确定侧根起始基细胞身份。如何解决这两个基

本模型的短处, 而结合其各自优势, 提出新的侧根起

始模型, 可能是未来研究工作的重要领域。现有的

研究表明, Aux/IAA家族成员主要参与了侧根起始、

侧根原基发育、原基突破母根表皮这些过程, 而在

侧根伸长方面并没有起重要作用。现阶段研究主要

还是集中在IAA与ARF互作的研究上, 而对ARF下
游调控的基因以及对IAA蛋白降解调控机制所知较

少, 深入该领域的研究可能会有比较好的进展。

在水稻侧根的研究中, 现有的报道表明生长素

信号调控侧根发育机制在拟南芥中与水稻中还是

比较保守的。然而因水稻与拟南芥在根系细胞结

构上有较大差别, 侧根起始中柱鞘细胞位置不同, 尽
管发育过程比较相似, 侧根细胞的来源也不完全相

同, 表明水稻与拟南芥侧根发育上可能有较多的差

异。然而水稻中侧根突变体的研究还不够深入, 由
于侧根观察的难度, 现有的几个iaa功能获得性突变

体的侧根发育研究, 还不是很精细。新的显微观察

技术的出现以及在水稻中发展更多的基因标记, 如
类似cycB1;1-GUS, 可以更加清晰地显示侧根停止

发育阶段。另一方面现在报道的几个水稻iaa突变

体都几乎没有侧根, 所以很可能存在其他OsIAA蛋

白参与侧根的调控。而且与OsIAA3、OsIAA11、
OsIAA23、OsIAA13蛋白互作的ARF蛋白还不清楚, 
如OsIAA23对水稻侧根、不定根、根冠发育、静止

中心的维持都有重要的作用, 与OsIAA23互作的这

些ARF可能参与了不同组织器官的发育。以上这些

研究的深入对理解生长素信号调控植物侧根发育有

重要的意义。
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