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摘要 生长素几乎参与植物生长发育的每一个过程, 是最重要的植物激素之一. 基于模式植物的研究证实, 生长

素通过合成、代谢、极性运输和信号途径协同建立生长素的浓度梯度和局部浓度差异, 决定了植物器官的发

生、极性建立和对环境的适应. 伴随基因编辑技术在农业领域的广泛应用, 如何将生长素途径的理论成果应用于

作物改良, 通过优势基因的选择和聚合协调作物的理想株型/根型, 是该领域聚焦的关键问题. 本文总结了近五年

模式植物中解析的生长素领域的最新研究进展, 并以我国重要的经济作物大豆的株型和根型改良为目标, 全面阐

述和预测了生长素在大豆育种中的潜在应用价值.
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生长素是最早发现的植物激素, 广泛参与植物生

长发育的各个过程, 例如胚胎发育、根茎叶的形态建

成、果实的发育和向性反应等
[1~4]. 1880年, Darwin在

单侧光向性反应实验中发现了生长素介导胚芽鞘的不

对称生长; 1928年, Went在胚芽鞘的尖端分离获得了

生长素, 证实它是介导胚芽鞘向光生长的关键激素.
伴随生物技术的发展, 生长素的合成、代谢、信号和

运输途径被逐步解析, 它在调节植物的株高、叶夹

角、种子的大小、根面积以及根与微生物相互作用形

成的丛枝菌根和根瘤等器官的发生和发育过程中发挥

了关键的作用
[5~8]. 基于生长素参与植物生长发育的作

用机制, 人们开始利用生长素对各种农作物的发育过

程进行合理的调节, 以达到增产增收的效果. 例如, 人

工合成的生长素类化合物, α-萘乙酸游离酸(naphthale-
neacetic acid, NAA)和2,4-二氯苯氧乙酸(2,4-dichloro-
phenoxyacetic acid, 2,4-D)具有促进果实发育、扦插枝

条生根和防止落花落果的作用, 在我国农业生产上已

经被广泛应用
[9~11].

近年来, 我国各种经济、粮食作物的组织培养和

基因编辑研究发展到了鼎盛时期. 分子设计育种结合

传统育种, 实现优势基因的选择和聚合是未来农业发

展的方向
[12]. 植物激素是指导农作物育种的中心环节,

也是协调农作物理想株型和理想根型的核心模块. 在

水稻和玉米等单子叶作物的研究中, 赤霉素应用于水

稻株型改良的“绿色革命”[13,14]提供了极大的参考价值,
将激素应用于农作物育种改良成为极大可能. 如何将
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生长素途径相关的理论应用于农业生产, 在分子育种

水平塑造优异根型/株型的农作物新产品, 是生长素领

域长期关注的问题.
针对上述问题, 本文总结了近五年生长素领域的

最新研究进展, 并以我国重要的经济作物大豆的根型

和株型改良为目标, 描述并展望了生长素应用于大豆

育种的可能性.

1 生长素合成、代谢、极性运输和信号途
径研究的新机制

生长素主要在幼嫩的芽、叶和发育中的种子中合

成, 随后传递到其他植物器官行使功能
[15]. 在植物器

官发生和极性建立过程中, 生长素的分布差异和浓度

梯度的建立, 决定了该位置的细胞命运
[16~18]. 细胞内

生长素的局部分布进一步激活生长素的信号转导途

径, 赋予细胞感知生长素的能力, 介导下游的各种生理

生化过程
[19,20]. 因此, 植物体内复杂的内源生长素调控

网络精细调节植物细胞特定区域的生长素积累与响

应, 促进或抑制植物的生长发育. 早期生长素领域的研

究针对于植物生长发育的过程, 在组织层面搭建了生

长素协调器官发育的信号网络. 近些年, 伴随显微观

测技术和植物生长实时检测等技术的发展, 生长素的

精细调控网络逐渐转移到单细胞层面的机制解析. 本

文主要综述了近五年在细胞层面解析的生长素合成、

代谢、转运和信号转导等调节机制, 为生长素调控植

物生长发育提出了更加深入的见解(图1).

1.1 生长素的合成和代谢

吲哚乙酸(indoleacetie acid, IAA)是植物主要的内

源活性生长素, 色氨酸(tryptophan, Trp)是吲哚乙酸合

成的前体. 色氨酸被色氨酸氨基转移酶(tryptophan
aminotransferase of Arabidopsis, TAA)催化, 经过脱氨

反应生成吲哚-3-丙酮酸(indole-3-pyruvate, IPA), 然后

吲哚-3-丙酮酸在黄素单加氧酶(flavin-containing
monooxygenase, YUCCA)等蛋白酶的催化下最终转化

为吲哚乙酸
[15,21], 该色氨酸依赖的合成途径是植物体

内生长素合成的主要途径. 借助拟南芥突变体库的筛

选, TAA和YUCCA被清晰地定义为生长素合成途径的

主效基因
[22,23]. 过去的20年多针对YUCCA的转录水平

进行研究, 例如FUSCA3[24], indeterminate domain16

(IDD14-16)[25], sporocyteless(SPL)[26]和phytochrome-in-
teracting factor 4(PIF4)[27]等结合于YUCCA基因的启动

子区域, 协调生长素的合成效率.
近些年, YUCCA和TAA蛋白转录后修饰的研究较

为活跃. 结合于YUCCA蛋白N端的乙酰酶(N-terminal
acetyltransferases, NATs)介导的乙酰化修饰有利于维

持YUCCA蛋白的稳定性, NatB的辅助亚基cytokinin-
induced root curling(CKRC3/TCU2)与NatB的催化亚

基NBC结合形成蛋白复合体, 催化YUCCA蛋白N端的

乙酰化
[28]. TAA1在threonine 101(T101)的磷酸化决定

了TAA1依赖的生长素合成途径的开关; 细胞膜上的生

长素信号共受体激酶trans-membrane kinase 4(TMK4)
诱导TAA1的磷酸化, 通过负反馈协调机制抑制TAA1
介导的生长素合成, 协调生长素在细胞膜上的信号接

收和细胞质内的合成
[29].

生长素在植物器官发生和发育过程中表现为显著

的浓度梯度效应, 即低浓度生长素促进生长, 而高浓度

生长素抑制生长. 因此, 植物器官中生长素的浓度稳态

对于生长发育至关重要. 除了从头合成途径以外, 生长

素可通过自身的代谢过程完成稳态的调节. 前人的研

究已发现, 植物体内生长素代谢的动态平衡过程伴随

着自由态(活性形式)和结合态(非活性形式)生长素之

间的转换
[30]. 结合态形式的生长素包括氨基酸螯合

态、氧化态、甲基化和糖基化修饰形式, 分别经历以

下几个过程: (ⅰ) 自由态生长素在Gretchen Hagen3
(GH3)酶的作用下与氨基酸形成IAA-天冬氨酸(IAA-
Asp)、IAA-丙氨酸(IAA-Ala)等氨基酸类结合态并储

存于胞内
[31,32]; 部分氨基酸类结合态, 如IAA-Ala, 也可

在IAA-Alanine Resistant3(IAR3)[33]、IAA-Leucine Re-
sistant1(ILR1)[34]等酶的作用下重新释放出IAA; (ⅱ)
dioxygenase for auxin oxidation1(DAO1)不可逆地将

IAA氧化成oxIAA[35,36]; (ⅲ) IAA羧基甲基转移酶1
(IAA carboxyl methyltransferase1, IAMT1)负责将自由

态生长素转化为甲基-IAA酯(methyl IAA, MeIAA)[37];
(ⅳ) 生长素也可以通过UDP-葡糖基转移酶(UDP-
glycosyltransferases, UGT)与葡萄糖形成糖基化修饰

的生长素形式IAA-Glu以调节生长素的平衡
[38].

在上述代谢通路研究的基础上, 近些年的研究表

明非活性形式的生长素之间可相互转变. 例如, DAO1
氧化酶也可氧化IAA-Asp和IAA-Glu成为oxIAA-Asp
和oxIAA-Glu, ILR1可进一步水解oxIAA-Asp, oxIAA-
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Glu成为oxIAA[39,40]. UGT84B1和UGT74D1既可糖基

化修饰自由态生长素IAA也可糖基化氧化态oxIAA[41].
这些证据表明, 生长素合成和代谢共同决定了细胞内

活性形式的生长素含量, 为植物器官中生长素浓度梯

度的建立奠定了基础, 为植物器官的形态建成提供了

保障.

1.2 生长素的极性运输

生长素在旺盛生长的幼嫩叶片和顶端分生组织中

合成, 通过维管束韧皮部非极性地长距离运输向根部,
同时伴随转运蛋白介导的细胞-细胞间短距离的极性

运输形式分配到植物各器官发挥功能. 前人的研究已

证实, 植物的地上和地下分别存在单向(向顶)和双向

(向顶和向基)的生长素极性运输形式, 以满足植物器

官极性生长的需求
[42]. 三类生长素运输载体蛋白: 输

出载体PIN(PIN-formed)家族蛋白、输入载体AUX/
LAX(auxin-resistant1/like, AUX1)家族蛋白和兼有输入

和输出功能的ATP-binding cassette ABCB/MDR(multi-
ple drug resistance)/PGP(P-glycoproteins)[43,44]家族蛋白

共同协调生长素的极性输入和输出. 其中, PIN蛋白介

导的生长素极性转运机制得到了最完善的解析, 也是

近些年生长素领域研究的热点. 前人的研究已证明,
激酶PINOID(PID)、AGC激酶(protein kinase A, G和
C, AGC)、促分裂素原活化激酶(mitogen-activated

图 1 生长素的合成、代谢、信号和运输途径的新机制. 绿色系涂色的蛋白为前20年生长素领域已解析的关键因子, 红色系
蛋白是近五年该领域新阐明的关键因子.
Figure 1 New mechanisms of auxin biosynthesis, metabolism, signaling and transport pathways. The proteins labeled in green-like color indicate the
key factors which have been well-clarified in the past two decades, and the proteins labeled in red-like color indicate the key factors which have been
newly clarified in the past five years
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protein kinase cascades, MAPK)和钙调蛋白激酶(Ca2+/
calmodulin-dependent protein kinase, CAMK, CDPK)介
导PIN的磷酸化

[45~47,48]; ADP-ribosylation factor(ARF)
GTPase等介导PIN蛋白从细胞膜内吞至胞内, 通过内

吞体的囊泡循环运动(内吞-外吐)以及液泡中的蛋白降

解途径
[49]

共同协调PIN蛋白的动态运动.
近五年间, 伴随显微观测技术的提升, 通过单分

子观测证实了PIN蛋白在细胞膜上存在侧向扩散的运

动方式. PIN的侧向扩散受到细胞膜脂筏结构的限制,
改变了膜脂筏的排列方式造成脂筏有序相堆叠后 ,
PIN的侧向扩散受阻, 形成斑块状的PIN蛋白聚集, 干
扰生长素的极性运输

[ 50 ] . Macchi-Bou4(MAB4)/
MAB4(ENP1)-like(MEL)蛋白可与PIN蛋白互作, 并

与蛋白激酶PID形成蛋白复合体, MAB4/MEL通过

PID激酶促进PIN的磷酸化从而限制PIN的侧向扩散,
维持PIN蛋白在细胞膜上的极性

[51]. 在原生韧皮部筛

管元件分化过程中, Brevis Radix(BRX)和protein ki-
nase associated with BRX(PAX)这一对细胞膜上极性

定位的互作蛋白, 与PIN蛋白共定位于韧皮部筛管元

件, PAX激活PIN介导的生长素外流, 而BRX则阻挠

PAX对PIN的激活作用, 因而BRX和PAX形成一个分

子变阻器, 调节生长素在韧皮部筛管元件的流动及韧

皮部筛管分化的时间
[52]. BRX-PAX的极性定位依赖

于细胞膜上的磷脂酰肌醇激酶phosphatidylinositol-4-
phosphate 5-kinases(PIP5Ks)催化的磷脂酰肌醇4,5二
磷酸(phosphatidylinositol-4,5-bisphosphate, PI(4,5)P2)
的分布, PIP5K和BRX-PAX相互依赖并促进对方的极

性定位, 从而维持PIN蛋白在细胞膜上的最小值
[53].

除了细胞膜上的磷脂和脂筏以外, 细胞膜的磷脂酸

(phosphatidic acid, PA)能够直接与蛋白激酶PID互作,
促进PID依赖的PIN2的磷酸化

[54]. 由此可见, 细胞膜

磷脂双分子层的结构和代谢共同维持了PIN蛋白的

极性.
2022年, 结合单颗粒冷冻电子显微镜技术, 拟南芥

的PIN1和PIN3蛋白晶体结构被解析, 为PIN蛋白识别

和结合生长素IAA和生长素运输抑制剂NPA(N-1-
naphthylphthalamic acid)提供了结构基础

[55,56], 为进一

步探究PIN蛋白转运生长素的机制提供了更有力的证

据. 通过互作蛋白的研究, CAMEL(canalization-related,
auxin-regulated malectin-type RLK)和CANAR(canaliza-
tion-related receptor-like kinase)能够与PIN蛋白直接互

作并磷酸化PIN, 在叶片维管束的发育和再生过程中

协调生长素的浓度维持
[57]. Sulfate utilization effi-

ciency4(SUE4)蛋白直接与PIN1相互作用, 有可能协调

26S蛋白酶体介导的PIN1蛋白的降解, 响应硫元素协

调根系形态
[58]. 细胞分裂素输入载体AZG1与PIN1蛋

白互作, 参与调节PIN1蛋白在细胞膜上的稳定性
[59],

AZG1-PIN1形成的蛋白复合体很可能是生长素和细胞

分裂素平衡调控的中心环节.
除了针对于PIN蛋白的磷酸化、互作蛋白的研究

以外, 近几年该领域将关注点延伸到了PIN蛋白的进

化. 拟南芥的8个PIN蛋白分化为内质网定位型和细胞

膜定位两种类型. 内质网定位的PIN蛋白处于进化较

为原始的阶段; 伴随陆生植物的进化和根器官的产生,
细胞膜定位的PIN蛋白处于进化后期, 分化出运输生

长素的能力
[60]. 通过比对内质网定位型和细胞膜定位

型PIN蛋白的非保守结构域, 并进行结构域替换, 显示

N端和C端的跨膜结构域以及中段的亲水环均在PIN的
极性定位方面发挥关键的功能, 而PIN蛋白的共进化

取决于N端和C端的跨膜结构域
[61]. 伴随水生到陆生

植物的进化, 根尖的向地反应能力逐渐增强, 且种子

植物根尖的向地反应取决于PIN2蛋白结构域的进

化
[62]. 由此可见, PIN蛋白的进化与植物从水生向陆生

的演化息息相关.

1.3 生长素的信号转导

通过生长素的合成和极性运输建立器官层面的生

长素浓度梯度后, 在细胞层面上必然存在接收和传递

生长素信号的通路. 前人的研究已明确定义了细胞核

内经典的生长素信号通路: 细胞核内的生长素受体蛋

白transport inhibitor response1/auxin signaling F-BOX
(TIR1/AFB)结合生长素, 进而促进TIR1/AFB与auxin/
indole-3-acetic acid(Aux/IAA)蛋白的相互作用; TIR1
作为F-box蛋白与Arabidopsis Skp1-like gene(ASK)-
CULLIN1(CUL1)蛋白形成泛素连接酶(E3)复合体

SCFTIR1, 促使Aux/IAA蛋白的泛素化降解. 生长素浓度

较低时, Aux/IAA作为信号抑制子与下游的生长素响

应因子auxin response factor(ARF)蛋白形成异源二聚

体, 抑制ARF激活的生长素响应事件; 当生长素浓度

较高时, TIR1促使Aux/IAA降解, 从而释放ARF, ARF
自身形成同源二聚体以促进/抑制下游生长素反应相

关基因的转录
[63,64].
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细胞核内的生长素信号传递需要不同的TIR1/
AFB-Aux/IAA-ARF成员完成一一配对组合, 单就拟南

芥系统就有可能存在大于4000种组合(6个TIR1/AFBs,
29个Aux/IAAs和23个ARFs)[65], 这就意味着生长素核

信号的传递在高等植物中非常复杂. 近五年, 细胞核

内生长素信号通路的研究进一步聚焦于TIR1/AFB,
Aux/IAA和ARF蛋白如何通过不同的结构域形成匹配

组合, 精细地靶向植物不同器官和不同阶段的生长发

育
[65,66]. 为了简化细胞核内信号组合的复杂性, 以最

原始的苔藓植物地钱为研究对象, 地钱中仅含有1个
TIR1/AFBs, 1个Aux/IAAs和3个ARFs. 基于简化型的

地钱系统, 3个ARF被分为A型和B型, A-ARF是生长素

敏感型转录调节子, 而B-ARF则是生长素不敏感型转

录调节子
[67]. A型和B型ARF的划分为ARF基因在不同

植物进化后的功能分化奠定了依据. 核定位的A型

ARF蛋白ARF7和ARF19依赖于PB1和MR结构域发生

蛋白相变, 当PB1结构域突变后, 细胞核定位的ARF转
移到细胞质并呈现聚集态(condensates); ARF的聚集与

否直接决定了生长素信号的传递和响应
[68]. 通过突变

体筛选, E3泛素化连接酶auxin response factor F-
BOX1(AFF1)被鉴定获得, AFF1直接靶向ARF7/19并
协调ARF蛋白的降解, 决定了ARF在细胞核-细胞质的

分配
[69]. TIR1/AFBs介导的核内信号通路还参与了许

多快速的细胞反应, 比如质膜去极化
[70]

、Ca2+波动
[71]

以及根的快速生长抑制
[72]

等. 2022年的研究表明,
TIR1/AFBs除了发挥E3泛素化酶的功能以外, 还具备

腺苷酸环化酶(Adenylate cyclase, AC)的活性; TIR1/
AFBs通过羧基端的AC结构域介导腺苷酸的环化, 刺

激生长素响应过程中cAMP的生成
[73]. 且TIR1/AFB介

导的腺苷酸环化功能独立于E3泛素化功能参与生长

素的转录调控
[73], 该发现为细胞核内生长素信号的研

究开辟了新的方向.
上述发生在细胞核的生长素信号途径虽然解释了

很多生长素参与的转录调控机制, 但仍然无法完全解

释植物体内生长素的快速响应现象. 因此, 起始于细

胞表面的生长素信号途径成为研究热点. 在20世纪70
年代, 玉米膜组分中纯化出一个生长素结合蛋白, 表

现出高亲和的生长素结合能力, 该蛋白命名为ABP1
(auxin binding protein1)[74]. 然而, ABP1蛋白的研究历

经挑战和争议. 首先, ABP1的亚细胞定位显示该蛋白

富集于内质网, 并非在细胞膜或质外空间
[75], 限制了

ABP1蛋白发挥细胞表面生长素受体的作用; 其次, 利

用基因编辑技术获得的abp1单突变没有表现出区别于

野生型的显著表型
[76]. 植物类受体蛋白激酶TMK1的

发现为细胞膜表面受体的研究提供了新的机遇, 研究

发现ABP1与TMK1在细胞表面直接互作, 该互作依赖

于生长素
[77]. TMK-ABP1形成了一个细胞表面生长素

的感知复合体, 通过激活ROH-related GTPase(ROP)信
号通路, 调节叶片铺板细胞的发育

[77]. abp1和tmk突变

体均表现出生长素运输的缺陷, 维管束形成和再生的

缺陷, 而生长素结合位点突变的ABP1(M2X)变体无法

回补abp1突变体中的这些缺陷
[78]. 并且, abp1和tmk突

变体的磷酸化组学结果显示, ABP1和TMK1诱导了大

量重叠的下游磷酸化事件, 这是生长素诱导的磷酸化

反应所必需的, 且生长素刺激了ABP1分泌到质外空

间
[78]. 这些结论全新定义了ABP1和TMK1很可能是细

胞表面的生长素共受体, 它们介导了全面的磷酸化反

应和生长素通道化. TMK蛋白激酶不仅在细胞表面传

递生长素信号, 在幼苗顶端弯钩维持阶段, 弯钩内侧细

胞的高浓度生长素能够促进TMK1剪切形成羧基端片

段TMK1C, 并将其由细胞膜转运到细胞质和细胞

核
[79]. 剪切后的TMK1C特异地和两个非经典的Aux/

IAA家族转录抑制子IAA32和IAA34互作, 并磷酸化

IAA蛋白, 最终通过ARF转录因子来调控生长素在顶

端弯钩两侧的不对称响应. 这种调控模式使细胞的扩

张在生长素聚集的位置受到抑制, 从而导致顶端弯钩

内外侧的差异性生长
[79]. 因而, TMK1蛋白的剪切事件

贯穿了生长素信号由细胞膜传递至细胞质和细胞核,
将发生在不同空间的生长素信号事件有机地联系在

一起.
伴随TMK激酶介导的生长素信号通路的逐步解

析 , TMK还被发现可与细胞膜表面的质子泵(H+-
ATPase)互作, 刺激H+-ATPase的磷酸化, 介导生长素

响应过程中H+
的释放和细胞壁的酸化, 促进细胞的伸

长, 该信号传递模块解析了生长素的“酸性生长理论”
的核心机制

[80]. 此外, TMK1还可与脱落酸信号的关键

因子ABA insensitive1/2(ABI1/2)互作, 通过磷酸化

ABI1/2抑制ABI1/2磷酸酶的活性, 协调生长素和脱落

酸在种子萌发过程中的平衡
[81]. 由此可见, TMK蛋白

激酶介导的信号传递为生长素信号网络的研究打开了

新的大门.
除了TMK1介导的发生在细胞表面的生长素信号
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途径以外, mitogen-activated protein kinase(MAPK)激
酶介导的级联信号在非经典生长素信号传递途径中发

挥关键功能
[82,83]. 例如, MAPK级联信号的两个关键激

酶MPK3和MPK6可直接磷酸化细胞核内的Aux/IAA
家族转录抑制子IAA15,磷酸化后的IAA15蛋白稳定性

增高, 抑制下游的转录调节因子lateral organ bound-
aries domain(LBD)基因协调干旱胁迫环境下侧根的发

育
[84]; MPK14与APETALA2/ethylene responsive factor

(AP2/ERF)家族的转录因子ERF13互作, 生长素促进

ERF13发生降解, 该降解途径依赖于MPK14介导的

ERF13磷酸化
[85]; 此外, MKK4和MKK5也可与TMK1/

4互作, TMK激酶激活MKK4/5的磷酸化, 参与侧根生

长过程的细胞分裂事件
[86].

2 生长素在大豆育种中的应用潜力

大豆是我国重要的经济型油料作物. 虽然我国大

豆的传统杂交育种已获得了一些具备高产优势的品

种, 然而转基因育种和分子设计育种相较美国处于弱

势, 导致我国大豆自给率低, 因而亟需一种科学的育

种方式实现增产增收. 大豆育种目前面临两大问题:
(ⅰ) 大豆的分子标记定位、基因编辑等分子辅助育种

的基因资源丰富, 然而分子育种与应用结合脱节; (ⅱ)
大豆对光周期和温度极其敏感, 筛选获得的高产大豆

品种在不同维度种植表现得差异较大, 适宜种植的区

域较为单一, 难以跨区域推广, 亟需选育更多的适宜

不同地区种植的高产大豆品种, 因而分子育种靶向光

周期不敏感和维度广适应型高产大豆是未来发展的趋

势
[87~89]. 生长素作为协调植物根型和株型的重要激素,

在大豆育种过程中的应用潜力巨大.

2.1 生长素应用于大豆密植和株型改良

水稻增产的改良手段之一是塑造紧凑型水稻株

型, 减小叶夹角和分蘖角度, 增加单位种植面积的植株

数量. 相较水稻的直立生长的叶片, 大豆的株型更为复

杂, 体现为叶片平铺生长, 上层叶片接收太阳光能较为

充足, 遮挡了下层叶片的光接收效率. 因而, 耐密植大

豆株型的改良需同时考虑单株的光能接收效率和株型

紧凑两方面. 合理减小叶夹角, 减少分枝数, 增加主茎

的结荚密度, 是耐密植大豆株型改良的目标
[90].

然而大豆基因组进化过程的多倍化事件决定了大

豆家族基因的拷贝数比拟南芥和水稻更加庞大, 同时

大豆株型的特殊性暗示着不可简单地套用拟南芥和水

稻保守的研究机制进行大豆的株型改良. 近期的研究

发现, 生长素在大豆叶柄基部呈现不对称分布, 靠近

地面的一侧生长素含量较高, 而远离地面一侧较低;
不对称的生长素分布决定了叶柄两侧细胞的不对称生

长. 生长素的这种分布模式与生长素极性运输蛋白

GmPIN1a/c的表达模式相一致
[91]. GmPIN1a, c和d在叶

柄基部的维管组织中高表达, GmPIN1a蛋白极性定位

于叶柄维管束细胞的基部, 指导生长素从叶片运送到

叶柄基部. GmPIN1的不对称分布模式造就了叶柄基

部生长素的不对称运输和积累, 导致叶柄两侧细胞的

不对称扩张, 形成了大豆的叶柄弧度. GmPIN1a,
GmPIN1b和GmPIN1c功能同时缺失后, 大豆株型紧凑,
叶夹角显著减小, 叶片相对直立生长, 田间密植实验显

示Gmpin1abc株型更加适合田间密集种植
[91]. 生长素

极性运输的改良虽然造就了紧凑型的大豆株型, 然而

缺陷也较为显著: Gmpin1abc植株矮小, 豆籽粒较小,
在很大程度上限制了单位面积的亩产量. 由此可见,
生长素和其他因素的综合改良才有可能塑造理想型耐

密植高产的大豆株型. 水稻株型的改良已经证明, 油菜

素类酯(brassinolide, BR)是控制水稻叶夹角的核心环

节, 在大豆中过量表达转录因子GmMYB14的转基因

植株的油菜素类酯水平显著下降, 叶夹角减小, 株型

紧凑
[92]. 根据生长素和油菜素类酯这两类植物激素的

互作特性, 它们相互促进又相互拮抗地参与植物器官

发育的多个过程
[93]. 在叶夹角形成过程中, 油菜素类

酯正向调控叶夹角, 而生长素则需要通过叶柄基部两

侧的浓度不对称性来控制叶夹角, 有效地控制生长素

的浓度梯度并结合油菜素类酯的浓度实现大豆的最佳

叶柄角度是株型改良的策略之一.

2.2 生长素应用于大豆籽粒改良

由于大豆单荚的结实率较低(多为每荚3粒种子),
通过增加单荚的结实率来增加产量是改良大豆产量的

另一种方式. Ln基因已被克隆为控制大豆坐果数的主

效基因, ln突变体的四粒荚数量显著升高
[94,95], 然而调

节机制并不明确. 在拟南芥中, 生长素极性运输依赖的

生长素浓度最大化决定了胚珠原基的起始
[17]. 比较单

荚结实率高的豇豆和结实率低的大豆, 豇豆中PIN1的
转录水平和磷酸化水平都显著高于大豆

[96], 暗示生长
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素很可能贡献于大豆四粒荚的改良. 基于生长素极性

输出的理论, 抑制生长素的外流造就更多的生长素积

累于胚珠原基, 形成多个生长素的浓度最大化区域,
从而提升坐果数, 有可能改变大豆单荚的结实率. 然

而, 遗传表型分析表明, 大豆的GmPIN1基因突变后抑

制生长素的外流, Gmpin1abc表现为单荚的坐果率下

降
[91], 符合PIN1介导的生长素浓度最大化决定胚胎起

始的理论. 因而单纯地通过基因编辑进行生长素运输

载体的敲除无法满足提升四粒果荚的目标. 最有效的

策略可能是通过胚珠原基特异表达的启动子驱动生长

素合成基因的过量表达, 刺激果荚内形成多处的生长

素浓度最大化, 促进胚胎原基的建成, 从而诱导四粒

荚的发生.
大豆籽粒的改良还需要考虑的性状包括籽粒大

小、含油量和蛋白含量的高低. 在大豆籽粒的驯化和

改良过程中, 这些产量和品质性状的改变须通过多个

基因的协同效应完成
[97]. 近期研究发现, 糖转运蛋白

GmSWEET10a和GmSWEET10b通过运输蔗糖和己糖,
改变种皮向胚的糖分配, 协同调控大豆种子大小、含

油量和蛋白含量
[98]. 因而, 合理改良“源-库”的糖运输

途径, 有可能进一步提升大豆籽粒的大小和含油量. 大
麦中的研究表明, 突变生长素合成基因HvYUCCA4严
重影响了花粉发育过程的碳代谢途径, 干扰了花粉中

淀粉的积累
[99]. 干扰番茄中SlARF4基因的表达增强了

果实中糖分的积累
[100]. 水稻中的生长素甲基化酶Os-

DAO基因突变后, 自由态生长素积累, 进而激活生长

素信号因子OsARF18但抑制OsARF2, OsARF2能够直

接结合糖转运蛋白基因sucrose transporters(OsSUT1)
的启动子区域并激活其表达. OsARF2结合OsSUT1启
动子的基序SuREs (GTCTC)与生长素响应基序

AuxREs(TGTCTC)高度相似, 暗示了生长素信号和糖

运输在转录水平的调节有可能存在竞争关系
[101]. 上述

作物中的研究结论暗示了在大豆中操纵生长素信号来

改变糖的运输和分配成为一种可能.

2.3 生长素应用于大豆根型的改良和根瘤固氮
高效

众所周知, 生长素是根器官发育和再生的关键因

子. 例如, 水稻的tir1 afbs突变体由于生长素的感知系

统被破坏, 主根伸长被抑制
[102,103]; OsIAA11的获得功

能型突变体阻止侧根的起始
[104]; Osiaa23突变体的侧

根和冠根原基缺失, 根分生组织中的静止中心特性丧

失
[105]. 已有非常多的研究报道, 通过反向遗传学操纵

生长素途径的相关基因可显著改变作物的根系发育.
然而, 作物生长的复杂环境决定了其汲取土壤中养分

和水分需要考虑作物的整体根系结构. 因而, 需从深

根型或浅根型的根系结构来衡量作物的根系改良. 造

就深根或浅根型作物根系的差异在于根尖的重力反

应, 生长素极性运输是控制根尖重力响应的关键因

素
[106]. 干旱环境下, 由于土壤中水分的缺失, 作物亟

需通过增强重力反应, 使根尖扎入更深层次的土壤获

取水分. 通过正向遗传筛选, 水稻根系响应干旱的主

效基因Deeper Rooting 1(DRO1)被鉴定获得
[107]. 生长

素信号响应因子OsARF1/OsARF23直接结合于DRO1
的启动子区域, 负向调控DRO1的转录活性; 因而,
DRO1的过量表达赋予了水稻根系更大的弯曲半径,
根系能够生长到更深的土壤中

[107]. 在缺氧或逆境环境

下, 作物根系需表现为浅根型以获得土壤表面更丰富

的氧气. 通过正向遗传筛选获得了水稻根系抗高盐的

主效基因soil surface rooting 1(qSOR1), qSOR1基因的

启动子也同时富集了大量的ARF结合元件, qsor1水稻

突变体表现为浅根型
[108].

大豆的根系生长于复杂的微生物环境中, 这些

微生物通过分泌生长素或刺激生长素信号途径来促

进大豆根系的生长, 从而协调氮、磷等营养元素的

吸收
[109~111]. 单纯施加微生物菌肥即可改良地上部分

的结荚率, 提高种子的百粒重和单株产量
[109]. 根系

微生物除了能够提升大豆吸收营养元素的能力以外,
大豆根系还可与土壤中的根瘤菌互作形成新型根器

官——根瘤
[112]. 大量证据表明, 植物和根瘤菌的相

互作用需要生长素的参与
[113]. 在苜蓿和水稻的根部,

施加高浓度人工合成生长素2,4-D能够诱导产生根瘤

类似结构
[114]. 生长素合成基因GmYUC2a在根瘤原基

处高表达. 过表达GmYUC2a(35S::GmYUC2a)增加大

豆根部的生长素含量, 造成大豆根毛和根系发育的

严重缺陷
[7]. 根瘤菌侵染后, 35S::GmYUC2a毛状根

的根毛变形、根瘤仅在异常的主根上形成, 且表现

出根瘤发育延迟和根瘤数量减少的表型
[7]. 可见, 改

变生长素的合成显著影响了大豆根瘤的发生和发育.
利用生长素报告基因DR5v2实时指示生长素的响应,
表明大豆中生长素的最大值发生在根瘤原基发生的

起始阶段, 其富集方式与根瘤原基起始分裂细胞的
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位置一致, 预示根瘤原基的形成需要建立一个适当

的生长素浓度梯度
[ 1 1 5 ] . 生长素极性运输载体

GmPIN1指导生长素从根的维管束流向根瘤原基, 诱
导根瘤的发生; 基因编辑敲除大豆的GmPIN1a, b, c
后, Gmpin1abc三突变体在根瘤原基处的生长素浓度

梯度受损, 根瘤原基细胞分裂异常
[115]. 除了GmPIN1

以外 , 大豆还进化了特异的GmPIN9亚簇基因 ,
GmPIN9d在根瘤发育后期与GmPIN1共同介导生长

素从根流向根瘤, 协调生长素的供应以促进根瘤膨

大
[115]. 这些结论表明, 生长素浓度梯度的建立是豆

科植物与根瘤菌互作的前提. 目前的研究仅证实了

生长素对于根瘤发生和早期发育的关键作用, 生长

素如何参与根瘤的成熟和衰老未见报道. 根瘤的固

氮酶活是提升大豆固氮活性的关键, 生长素调节大

豆根瘤的成熟、衰老以及豆血红蛋白依赖的酶活性

是改良大豆固氮高效的重要研究方向.
因而, 将生长素应用于大豆根瘤固氮高效改良的

最有效策略是: (ⅰ) 深入研究生长素各途径参与大豆

根瘤成熟和固氮酶活力的调节机制, 获取生长素促进

根瘤固氮和延缓根瘤衰老的主效基因; (ⅱ) 长期的高

氮种植环境抑制了大豆根瘤的生物固氮功能, 部分固

氮高效的基因有可能伴随人工驯化被选择淘汰, 因而

亟需结合大豆丰富的野生大豆和地方品种进行驯化轨

迹的刻画, 找回丢失的固氮高效基因. 合理地利用和提

升大豆的共生固氮机制能增加大豆自身氮素的有效供

给, 并赋予土壤更加有益的微生物环境.

3 总结和展望

我国大豆产量低、自给率低, 长期依赖于进口, 因
此亟需一场大豆的绿色革命. 生长素作为植物生长发

育的重要调节因子, 广泛参与作物的株型建成和根系

发育, 因此充分应用生长素的基础知识进行大豆的改

良和育种, 将有助于加快高产、高质的大豆新品种的

培育. 大豆育种面临的问题包括如何提高大豆的产量,
改善大豆品质和增强大豆对环境变化的适应性. 利用

生长素改良大豆的根型和株型面临诸多挑战.
(1) 结瘤固氮一方面提供给大豆地上器官发育的

氮素来源, 而结瘤固氮也是一个耗能的过程. 大豆植

株的总能量来源于叶片光合作用的碳代谢产物和根部

汲取的营养元素, 这些能量均衡分配给豆籽粒和根瘤,
而结瘤过剩在一定程度上消耗了过多的能量. 因而, 大
豆的株型/根型的改良需全面考虑地上和地下器官的

能量分配问题. 理想的大豆株型需要在保证籽粒的产

量和质量的基础上提升根部的固氮活性, 或者在保证

根部固氮总量的基础上提升产量, 切不可顾此失彼.
借助生长素从地上和地下器官综合改良大豆株型/根
型的关键在于提升叶片的光合吸收和利用效率, 以及

提升根部的养分吸收效率, 促进更高效的能量供给和

分配.
(2) 理想的耐密植大豆株型涉及的性状改良较为

复杂, 包括株高、结荚数、分枝、叶夹角、叶片的光

合高效利用等, 生长素基因的敲除或过量表达往往影

响了全植株各器官的发育. 大豆基因的多倍化事件暗

示了基因家族的不同成员通过器官和时空表达特异性

严格控制了器官的发育过程, 实现器官特异性的生长

素含量控制, 通过单基因敲除或器官特异型启动子靶

向驱动生长素基因的过量表达或敲除, 以及生长素的

弱突变体有可能在田间育种改良的应用潜力更大.
近五年多组学测序和生物技术的蓬勃发展, 综合

利用基因组学、转录组学、单细胞测序结合基因编

辑、合成生物学等手段, 显著加快了农作物育种的进

程, 使分子设计定制化育种成为可能. 操纵生长素调

控植物的发育, 为突破“少投入、多产出、保护环境”
的育种瓶颈提供了理论依据和技术支撑, 预示着一场

新的“绿色革命”即将到来.
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Current opinions on auxin research and its application in
soybean breeding
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Auxin is widely involved in plant growth and development and its adaptation to the environment, and is the most important hormone
in plants. In the past two decades, studies based on the model plant Arabidopsis thaliana have confirmed that establishment of auxin
gradient through biosynthesis, metabolism, polar transport and signaling pathways determines organogenesis and polarity of plant
organs. With the development of gene editing and molecular breeding research, how to apply the theoretical results related to auxin
pathway in crop improvement, and coordinate the ideal plant/root type of crops through the selection and combination of dominant
genes is a key issue in this field. In this review, we summarize the latest research progress in auxin field in the past five years, refer to
the contribution of auxin to the improvement of rice agronomic traits, and discuss and look forward to the possibility of auxin
application on soybean breeding.

auxin, soybean, shoot architecture, root morphogenesis
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陈栩, 福建农林大学海峡联合研究院教授, 博士生导师, 海峡联合研究院代谢组学

研究中心副主任 . 2010年于中国科学院上海生命科学研究院获得博士学位 ,
2010~2015年先后在比利时根特大学VIB-PSB研究所和奥地利科学院从事博士后

研究. 2016年以“青年千人计划”入选者的身份入职福建农林大学并入选“闽江学

者”特聘教授, 2017年入选福建省“百人计划”、2018年入选福建省青年拔尖人才

(领军人才后备)、2022年获得国家自然科学基金“优秀青年科学基金”项目资助. 带
领团队以我国重要经济作物大豆作为研究对象, 以生长素为研究中心, 探索生长素

和环境因子协同调节大豆根瘤固氮活性的机制, 通过精准控制生长素途径促进大

豆根瘤生长并提升固氮活力, 有效改良土壤肥力, 实现增产增效. 课题组成立以来,
10余项研究成果已发表在Plant Cell, Proceedings of the National Academy of
Sciences, Trends in cell Biology, New Phytologist等国际高水平期刊.
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