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摘要: 根系作为植物体重要器官之一, 具有高度发育可塑性, 植物体可以通过根形态和生理改变对环境胁

迫或外源植物生长调节剂作出响应。转录因子SHORT-ROOT (SHR)在根的辐射模式和根顶端分生组织

的形成过程中发挥重要作用。本文从SHR参与的信号转导通路以及SHR与植物激素共同调控根系发育

过程等方面进行综述, 有助于理解植物细胞发育和命运决定这一重大理论问题, 并将为运用基因工程技

术改善作物的根系构型, 增强植物环境适应能力提供理论基础。

关键词: SHORT-ROOT; 信号转导; 根系发育; 环境胁迫

Advances in SHORT-ROOT regulation of plant root development
JIANG Yingyu1, LI Zuliang3, DONG Huan1,2,3,*

1College of Life Sciences, Henan Agricultural University, Zhengzhou 450002, China
2Key Laboratory of Plant Molecular Physiology, Institute of Botany, Chinese Academy of Sciences, Beijing 100093, 
China

3State Key Laboratory of Cotton Biology, Key Laboratory of Plant Stress Biology, College of Life Sciences, Henan 
University, Kaifeng, Henan 475004, China

*Corresponding author (donghuan8626@163.com)

Abstract: The root system, as one of the essential organs of plants, has a high degree of developmental 
plasticity. Plants can respond to environmental stress or exogenous plant growth regulators through 
changes in the root morphology and physiological. The transcription factor SHORT-ROOT (SHR) plays an 
important role in the radiation pattern of roots and the formation of root apical meristems. This article re-
views the SHR-regulated root development through SHR signal transduction network and hormonal path-
ways, which is helpful for understanding the major theoretical issue of plant cell development and fate de-
termination, and provides a theoretical basis for using genetic engineering technology to improve the root 
system architecture of crops and enhance the environmental adaptability of plants.
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植物生长的可塑性很大程度上归因于复杂的

根系结构, 它是植物吸收养分和水分的主要器官, 
也可以帮助植物附着于土壤(Tian等2014)。辐射形

态是拟南芥根系的一个重要的解剖学形态, 能够

使植物根系充分摄取土壤中的水分和营养物质, 
适应外界的各种环境胁迫。破坏根的辐射形态会

导致拟南芥根部停止生长。拟南芥的根由一系列

呈辐射状分布的细胞组成, 从外到内分别是表皮

(epidermis)、皮层(cortex)、内皮层(endodermis)和
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中柱鞘(Kobayashi等2017), 其中中柱鞘细胞是侧根

起始的部位, 中柱鞘、韧皮部、木质部和原形成层

(procambial)共同组成中柱(Parizot等2008)。GRAS
家族转录因子SHORF ROOT (SHR)在中柱细胞亚

群中表达, 除了韧皮部细胞和与韧皮部相邻的中

柱鞘细胞外, 其他细胞都有表达, 然后转移到邻近的

细胞, 包括韧皮部、内皮层、皮层/内皮层初生细胞

(cortex/endodermis initials, CEI)和静止中心(quies-
cent center, QC) (Gallagher等2004)。SHR对根的辐

射模式和根顶端分生组织的形成至关重要(Hao和
Cui 2012)。早在1993年, Benfey等(1993)科学家通

过对基因SHR以及SCARECROW (SCR)的突变体

shr和scr的研究发现, 这两个突变体主根长度都比

野生型短。1996年DiLaurenzio等(1996)通过组织

切片观察到shr和scr的内皮层的特征消失, 根尖分

生组织干细胞的活性也丧失。Scheres等(1995)进
行的木质栓染色的实验结果显示突变体中凯氏带

的结构消失, 随后又有研究发现凯氏带消失的地

方出现了单层有皮层特征的细胞(Nakajima和Ben-
fey 2002; Sabatlnl等2003)。Hao等在2012年发现

在shr突变体中 , microRNA165A (miR165A)和mi-
croRNA166B (miR165B)表达缺失导致原生木质部

缺失(Hao和Cui 2012)。以上研究显示, SHR可能在基

本组织(ground tissue)的细胞分裂与分化中发挥着

重要的作用。随后更多的研究表明, SHR信号途径

对拟南芥根的辐射形态和下胚轴的结构起着重要

作用(Levesque等2006; Solé等2008), SHR还可作为

叶片细胞增殖的调节因子影响叶片的生长(Dhondt
等2010)。

1  SHR信号转导通路

1.1  SHR信号转导通路调控根的径向结构

GRAS是植物体中的一个转录因子家族, 目前

预测拟南芥基因组中有33个GRAS家族基因(Lee
等2008), 该家族基因编码的蛋白具有典型的保守羧

基结构: 7个亮氨酸重复区I (LHRI)、LXXLL、VHI-
ID、7个亮氨酸重复区II (LHRII)、NLS、SAW和

PFYRE (Pysh等1999)。SHR与其它已知功能的

GRAS蛋白的序列相似性较小, 只有PFYRE基序和

VHIID基序(Pysh等1999; Helariutta等2000), 故其在

功能上可能与其它成员不同, 是系统进化树上一

个单独的分支(Czikkel和Maxwell 2007)。SHR基因

总长度为2 173 bp, 目前为止已经报道了6个SHR基
因的等位突变体, 突变体的突变位点和突变类型

如图1所示(Gallagher等2004; Benfey等1993; Helar-
iutta等2000; Scheres等1995; Yu等2010)。SHR信号

通路主要包含8个候选基因, 其中4个基因编码转录

因子 , 分别是SCARECROW (SCR)、SCARECROW- 
like3 (SCL3) [GRAS家族中的一员, 在内皮层中表达

(Pysh等1999)]、编码与C2H2锌指蛋白相关转录因

子的基因MAGPIE (MGP)和NUTCRACKER (NUC); 
2个基因编码代谢酶, 一种是调节莨菪烷生物碱

(tropane alkaloid)的合成托品酮还原酶的tropinone 
reductase I (TRI) (Facchini等2004), 另一种是调节油

菜素类固醇(brassinosteroid, BR)生物合成的BR-
6ox2/Cyp85A2 cytochrome P450 (BR6ox2) (Shimada
等2003); 候选基因AT5G67280编码类受体激酶

(receptor-like kinase, RLK), 属于RLKs的LRRIII亚
家族(Shiu和Bleecker 2001); 编码F-box蛋白的SNE-
EZY/SLEEPY 2 (SNE), 在赤霉素信号中起作用(Str- 
ader等2004; Fu等2004)。Levesque等(2006)研究发

现SHR直接调控SCR、MGP和NUC的表达, 而TRI、
SCL3、SNE、RLK和Br6Ox2是否受到SHR的直接

调控仍有待进一步验证。

SCR在CEI细胞和内皮层细胞系中表达, 在调

节根辐射形态过程中也起到重要作用(DiLaurenzio
等1996)。研究表明, 缺乏SCR会导致静止中心细胞

失去活性, 阻碍根的生长(Dhondt等2010)。Cui等
(2007)研究发现SCR与SHR转录因子在功能上具

有依赖性, 建立了SCR/SHR复合体正反馈调节的

SCR模型, 即SCR与SHR通过VHIID基序形成复合

物后启动下游基因转录, 与此同时也激活SCR自身

的转录。基本组织由皮层和内皮层组成, CEI及其

子细胞(CEI-daughter, CEID)经过不对称的细胞分

裂产生基本组织(Berg等1997)。Pauluzzi等(2012)
在基本组织蛋白互作网络研究中指出, 在CEID中, 
SHR激活SCR, SCR通过激活自身转录来维持高水

平表达, 随后SHR和SCR直接激活CYCD6;1的转录

并间接激活其他细胞周期蛋白, 诱导CEI和CEID的

初始细胞分裂(图2)。SCR与SHR都定位在细胞核
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图1  shr等位基因的突变位点

Fig. 1  Mutation sites in shr alleles

shr-4的En插入位点有一个重复的核苷酸三联体TAG; shr-3中的En插入并没有导致序列改变; shr-5为894 bp处碱基的错义

突变, 导致编码蛋白的289位由苏氨酸替换为异亮氨酸(T289I)。本图引自Helariutta等(2000)和Yu等(2010)文献, 部分修改。

图2  SHR调控根发育信号网络模式图

Fig. 2  Diagram illustrating of the SHR signal network in root development regulation

SHR在中柱中转录后移动到EN、CEI和QC中, 与SCR等蛋白相互作用并促进细胞分裂。在EN中, SHR作用于SCR和
MGP上游, 与JKD等一同促进SCR与MGP的转录, 但MGP会抑制MGP的转录, 同时SCL3受到SCR和SHR的正向调控。在

CEI中, MED31与SCR相互作用, 影响CEI和CEID细胞分裂。在QC中, SCZ与JKD共同促进SCR、SHR的转录(Pauluzzi等
2012)。CO: 皮层; EN: 内皮层; CEI: 表皮/内皮层初生细胞; QC: 静止中心; STELE: 中柱; Cell division: 细胞分裂。
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中, SCR可以阻止SHR向内皮层后方移动(Pauluzzi
等2012)。SHR与SCR能够以复合体的形式调控下

游基因的转录, 但二者能否单独调控下游基因的

转录还有待于深入研究。

此外, 可移动的转录因子SHR和SCR是皮层和

内皮层细胞形成所必需的。SCR的表达对于中皮

层的发育不是必须的, 但它可以延缓CYCD6;1的表

达和内皮层细胞平周分裂的起始(Paquette和Ben-
fey 2005; Koizumi等2012); 但是中皮层需要SHR, 
植物体缺乏SHR会使内皮层和中皮层的CYCD6;1
表达缺失(Hirano等2017)。然而, SCR是SHR运动

的一个关键因素, SCR可以增强SHR INTERACT-
ING EMBRYONIC LETHAL (SIEL)的表达, 促进SHR
从中柱转移到内皮层和周围的CEI细胞(Hirano等
2017)。SHR在SCR上游起作用(Helariutta等2000), 
也可以强化SHR信号, 并通过在内皮层维持高水平

的SHR, 来抑制基本组织的平周分裂(Koizumi等
2012)。然而, 即使前期研究已经发现SCR和SHR单
独存在时不能激活SCR启动子(Kobayashi等2017), 
目前还没有直接的证据阐明SCR与SHR复合体是

否直接作用于SCR的启动子, 还是通过INDETER-
MINATE DOMAIN (IDD)蛋白间接作用于SCR启
动子。

进一步的研究发现, SHR-SCR复合体上调BIRD/ 
IDD家族锌指蛋白(zinc finger, ZF)转录因子表达, 
包括 JACKDAW (JKD)和MAGPIE (MGP)的表达

(Cui等 2007; Levesque等 2006; Colasanti等 2006)。
在根的生长发育过程中, JKD和MGP与SHR-SCR
复合体在转录水平和蛋白水平相互作用来调控基本

组织的生长模式(Welch等2007; Long等2015; More-
no-Risueno等2015)。JKD能与SCR和MGP的启动

子结合, 激活SCR和MGP的转录(图2), 且当SHR、
SCR和JKD同时存在时, MGP的转录活性比仅有

SCR和JKD时增强(Ogasawara等2011)。此外, 研究

发现加入JKD会使MGP从MGP-SHR-SCR三元复

合体中分离(Hirano等2017), 说明JKD与MGP的结

合具有排他性, 可能是由于JKD与MGP的结合位

点存在重叠。

1.2  SHR通过CYCD6;1调控根部皮层生长

在平周分裂开始时, D型细胞周期蛋白CYCD6;1

能与SHR直接结合(Sozzani等2010)。CYCD6;1的
活化是通过SHR和SCR的双稳态调节和细胞分化因

子RETINOBLASTOMA-RELATED, 以及MED31- 
SCR-SHR动态三元复合体进行调控的(Chen等2012; 
Zhang等2018)。MED31是植物共激活复合物的一

个亚基, 是转录机制中SHR、SCR和RNA聚合酶II
之间交流的桥梁, MED31和SHR的相对蛋白丰度

决定了MED31/SCR/SHR三元复合物的动态形成。

如图2所示, 当SHR与MED31的相对蛋白丰度足够

高时, 会阻止MED31和SCR相互作用, CYCD6;1表
达关闭, 内皮层细胞的平周分裂受到抑制; 当SHR
与MED31的相对蛋白丰度足够低时, MED31与SCR
相互作用, CYCD6;1开始表达, 从而促进CEI和CEID
细胞分裂(Zhang等2018)。综上所述, MED31/SCR/
SHR三元复合物可以通过调控CYCD6;1的表达来

控制皮层生长。

1.3  SHR对根的其它结构的影响

SCHIZORIZA (SCZ)是建立根部组织辐射模式

过程中另一个必需的基因。根毛通常只在野生型

植物的表皮细胞上形成, 而在scz突变体中, 表皮下

层的基本组织中产生了根毛; 此外, 在scz根中还发

生了额外的平周分裂(在根表面形成了新的平行细

胞层), 进而在基本组织中形成了额外细胞层(My-
lona等2002)。研究表明, 在基本组织的发育过程中, 
SCZ有两个不同的角色, 一是起着促进基本组织中

皮层生长的作用; 二是通过下调基本组织中SHR/
SCR的表达来抑制内皮层生长(Hove等2010)。目前

关于SHR与SCZ之间作用的分子机制还知之甚少, 特
别是SHR与SCZ的拮抗关系仍然缺乏实验证据。

SHR对静止中心也有一定影响, 它可以通过调

节根中PHABULOSA (PHB)的表达水平来调控QC
附近的短暂扩充细胞(transit-amplifying, TA), 从而

维持根的生长。在根顶端分生组织中, QC与周围

干细胞形成干细胞巢(stem cell niche), 干细胞产生

的子细胞移动到TA细胞区域, TA细胞不断分裂为

根分生组织提供细胞(Sebastian等2015)。SHR和

SCR转录后通过miRNA165/166调节PHB在中柱中

的表达, 促进细胞分裂素生物合成。一方面, PHB促
进细胞分裂素合成后, 适当浓度的细胞分裂素可以

增强type B Arabidopsis response regulator (B-ARR)
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活性; 另一方面, 实验结果表明PHB可以抑制B-ARR
的活性, 高的细胞分裂素水平能增强PHB的抑制活

性, 这可能与B-ARR磷酸化状态的变化有关(Sebas-
tian等2015)。有研究表明HAWAIIAN SKIRT (HWS)
在开始分化的中柱鞘和根冠中表达, SHR可以调节

根分生组织中HWS的转录水平, HWS同样可以通

过PHB相关通路来控制TA细胞的数量 (Kim等

2016)。细胞分裂素在SHR调节静止中心附近TA
细胞增殖的重要作用表明, SHR可以间接调节植物

激素的表达。

凯氏带(Casparian Strip)可以在根的内皮层维

管组织和外层基本组织之间形成一个屏障, 以加

强对水分和营养物质的选择性吸收, SHR能激活凯

氏带形成的分级级联反应, 其中木质素聚合由以

MYB36为中心的途径调控, 而亚细胞定位由以SCR
为中心的途径调控(Li等2018)。SHR可以激活MY-
B36, 启动木质素聚合所需基因包括casparian strip 
membrane domain proteins (CASPs)、peroxidase 64 
(PER64)和ESB-like基因的表达, 同时, SCR指导凯

氏带的亚细胞定位(Li等2018)。SGN1和SGN3激酶

是调节凯氏带形成所必须的酶类, 由SHR诱导, 但
需要SCR正确定位(Li等2018)。由此可见转录因子

SHR作为一个主调节器, 通过MYB36诱导凯氏带

酶的表达, 通过SCR引导凯氏带的亚细胞定位, 进
而促进凯氏带的形成。

1.4  SHR对下胚轴的影响

1995年, Scheres等(1995)发现在shr突变体中, 
拟南芥下胚轴的辐射模式受到影响。随后Solé等
(2008)在分析辐射松(Pinus radiata)中拟南芥SHR
的同源基因PrSHR的表达模式时发现, PrSHR在下

胚轴中的表达量仅次于根中的表达量, 预示PrSHR
基因在下胚轴中起着重要作用。Ricci等(2008)也
发现PrSCL1和PrSHR参与下胚轴不定根的诱导。

在拟南芥不定根(adventitious root, AR)的形成和木

质部发生过程中, SHR、SCR和AUX1在下胚轴中的

表达是必需的(Rovere等2015)。LAX3使不定根尖

端生长素达到最大值, AUX1则起到平衡木质部发

育和不定根形成的作用, SHR和SCR在拟南芥下胚

轴和茎干细胞层中通过调控生长素AUX1和LAX3
参与下胚轴不定根的形成和木质部生成(Rovere等

2015)。此外, SHR-SCR-SCL23调控网络对下胚轴

中造粉体的沉淀和茎的向重力性起关键作用, 突
变体scr和shr在下胚轴和花序轴都表现出发育缺

陷, 导致不能对重力变化做出反应(Fukaki等1998; 
Morita等2007)。SHR通过与SCL23和SCR相互作

用来调控下胚轴结构的形成和伸长生长过程。在

下胚轴中, SHR可直接激活SCL23和SCR的表达, 
SCR也可以激活SCL23的表达, 当SHR过表达时, 
SCL23负调控SHR的转录, 从而抑制下胚轴辐射模

式结构中SHR的细胞间运动(Yoon等2016)。拟南

芥花序茎向重力性突变体sgr2的下胚轴也表现出

非正常的向重力性, 造粉体的沉淀异常, 而SGR2蛋
白在SCR启动子控制下可以使sgr2的向重力性和

造粉体的沉淀恢复正常(Morita等2002)。
1.5  SHR对叶片生长的影响

SHR可以作为叶片细胞增殖的调节因子。shr
和scr突变体的莲座生长受到抑制, 研究发现缺乏

SHR会抑制细胞分裂并扰乱细胞核内复制过程, 导
致细胞增殖过程提前停止, 但不会影响细胞的大

小(Dhondt等2010)。此外, 在拟南芥叶片中Arabi-
dopsis thaliana HOMEOBOX8 (ATHB8)的表达决

定了维管组织的命运, Gardiner等(2011)发现SHR
的表达与ATHB8的表达同时激活, 激活后形成原

形成层细胞, 预示着叶脉形成, 同时生长素转运能

抑制叶片中SHR和ATHB8的表达。以上研究表明, 
根和叶中调控细胞增殖的因素存在很大差异, SHR
和SCR通路在叶片中调控细胞周期的过程还有待

进一步研究。

2  SHR转录和细胞间运动的影响因素

2.1  SHR的转录过程受延伸体调控

延伸体(elongator)能维持根部干细胞巢的生长, 
由6个亚基ELP1~6组成, 可以通过调节SHR的转录

来调节根的发育。其中ELP3与SHR的pre-mRNA
结合调节SHR转录, ELP4亚基与RNA聚合酶II的C- 
末端结构域 (carboxyl-terminal domain, CTD)直接

作用, 在延伸体转录延长过程中起到重要作用(Qi等
2019)。此外, 延伸体与转录延伸因子SUPPRESSOR 
OF Ty4/5 (SPT4/5)相互作用调控根的发育。在SHR
的转录过程中, SPT4/SPT5与包含SHR基因位点、
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RNA聚合酶II亚基和延伸体的染色体区密切接触; 延
伸体直接与RNA聚合酶II亚基和新生的SHR mRNA
相互作用, 并与SPT4/5相互作用, 以维持SHR的转

录(Qi等2019)。在植物体中, 延伸体在环境和发育

刺激的交互影响中发挥作用, 灵活地控制SHR转
录, 调节整个生命周期中根的生长和发育。

2.2  多种因素影响SHR细胞间移动

SHR的移动是一个需要多种细胞因子, 包括内

膜系统、完整的微管和SIEL蛋白共同调控的过程。

如图3所示, SHR的mRNA仅在中柱细胞中转录, 随
后SHR蛋白转移到中柱邻近的细胞中, 包括韧皮

部、内皮层、CEI和QC (Hao和Cui 2012)。VHIID
和PFYRE基序是SHR活动所必须的, VHIID基序中

单个氨基酸的替换会抑制SHR的移动(Gallagher等
2004)。

KINESING (KinG)是一种植物特有的驱动蛋

白, 定位于微管和肌动蛋白, 可以与SIEL和微管相

互作用, 调节SHR细胞内和细胞间的运动, 可能在

SIEL、SHR和植物细胞骨架之间起连接作用, 值
得注意的是, 移动中的YFP-SHR遇到TagRFP-KinG
时, SHR运动暂停, 往往几秒钟到几分钟后才恢复

运动(Spiegelman等2018)。因此相关研究人员设计

了一个假设模型, SIEL与SHR结合并定位于内含

体, 这些内含体沿着肌动蛋白链移动, 随后内含体

通过SIEL和KinG的相互作用到达肌动蛋白与微管

的连接处, 并在该连接处暂停(Mylona等2002)。此

时与内含体结合的SHR和SIEL停在KinG上促进蛋

白复合物的组装和翻译后修饰, 从而促进SHR通过

胞间连丝进行的细胞间移动(Qi等2019)。研究表明, 
SHR相关的内含体和KinG均定位于内质网(endo-
plasmic reticulum, ER), SHR相关的内含体的移动

发生在ER上, ER结构的缺失会导致SHR的细胞间

移动的减少(Spiegelman等2019), 这说明ER在SHR
运动过程中起到重要作用。

3  SHR与植物激素在根系发育中的相互作用

3.1  SHR调节生长素的转运和分布

生长素(auxin)调控植物生长和发育的许多过

程, 可通过影响SHR的形成过程来调控拟南芥根系

的发育。PLETHORA和PIN-FORMED (PIN)蛋白

是生长素的运输载体, PLETHORA和PIN蛋白共同

作用使生长素在根尖的积累(Galinha等2007)。转录

图3   SHR、SCR、JKD和MGP转录前RNA定位及SHR细胞间移动图解

Fig. 3  RNA localization of SHR, SCR, JKD and MGP and schematic of SHR movement in Arabidopsis roots

左: 拟南芥根纵切面图, 包含SCR、JKD、MGP在拟南芥根中RNA的定位(Ogasawara等2011); 右: 拟南芥根横切面图, 
SHR在中柱中转录, 黑色粗线内区域为SHR的合成部位, 除韧皮部和韧皮部相邻的中柱鞘细胞外, 其他中柱细胞都有SHR转
录; 转录后SHR从合成部位转移到相邻细胞, 绿色阴影为SHR移动后的分布区域, 包括韧皮部、内皮层、皮层/内皮层初生

细胞和静止中心。
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因子SHR和SCR可以促进PIN膜蛋白的表达和极性

位置, 调控根尖生长素转运(Xu等2006)。此外, SCR
在中柱鞘中表达后衍生出不定根(adventitious roots)
细胞, 并使干细胞层的不定根分生组织形成细胞

团 (Galinha等2007)。AUXIN RESISTANT1 (AUX1)
和LIKE AUXIN RESISTANT3 (LAX3)参与不定根

和木质部的形成, 不定根的形成和木质化是两个

负相关的发育过程, 这一过程受到SHR、SCR和

AUX1蛋白的调控, SHR调控LAX3的表达, 使不定

根尖端生长素达到最大值(Galinha等2007), AUX1
起到平衡木质部发育和不定根形成的作用(图4) 
(Rovere等2015)。由此可见, SHR在根尖生长素的

转运及不定根和木质部生长素形成过程中都发挥

着一定作用。

生长素响应因子(auxin response factors, ARFs)
在拟南芥主根的发育中也有着十分重要的作用。

基本组织中的ARF5/MONOPTEROS在SHR上游

起作用 , 调控SHR从维管组织向基本组织移动

(Möller等2017), 同时它可以促进植物生长素从胚

芽向胚根运输, 从而为胚根提供生长素的位置信

号(Weijers等2006)。此外, 在侧根原基形成过程中, 
在SHR启动子或者SCR启动子介导下的mIAA14- 
glucocorticoid receptor (mIAA14-GR)的表达均抑制

侧根的形成, 原因是mIAA14-GR影响了侧根原基

中的生长素信号, 使ARF7/ARF19的功能异常, 从
而导致侧根的发育紊乱(Fukaki等2005)。
3.2  SHR与细胞分裂素调控维管模式的形成

SHR通过调节细胞分裂素(cytokinin, CK)的稳

态来控制维管模式, 细胞分裂素水平升高是shr维
管模式缺陷的原因之一(Cui等2011)。cytokinin ox-
idase 3 (CKX3)在木质部表达, 可以使细胞分裂素

失活, SHR通过调控CKX3的转录维持木质部低水平

的细胞分裂素, 从而控制维管模式形成(Mähönen
等2000)。

图4  拟南芥根发育中的SHR与植物激素信号通路

Fig. 4  SHR and plant hormone signaling in Arabidopsis root development

SHR主要与生长素、细胞分裂素和赤霉素信号通路相关。生长素相关通路: SHR调控LAX3的表达, 使生长素的含量

升高, PINS起到转运生长素的作用, 不定根和木质部的形成是两个负相关的发育过程, AUX1起到平衡这两个发育过程的作

用。赤霉素相关通路: DELLAs是SCL3上游的调控因子, 可诱导早期赤霉素合成, SEU可以激活SHR、SCR、SCL3和DEL-
LAs的转录, 低蛋白丰度的SHR诱导CYCD6;1的转录, 从而促进中皮层的形成。细胞分裂素相关通路: SHR通过CKX3维持

低水平的细胞分裂素来控制维管模式; SHR转录后通过miRNA 165/6调节PHB在中柱中的表达; 中柱中的PHB促进细胞分

裂素生物合成, 从而促进QC细胞附近TA细胞的增殖; SHR也可以调节根分生组织中HWS的转录水平, HWS同样可以通过

PHB通路来控制TA细胞的数量。stem cell: 干细胞; QC: 静止中心; TA cell: 短暂扩充细胞。
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3.3  SHR与赤霉素协同调控中皮层的形成

生长7 d左右的拟南芥在内皮层中产生一个额

外的中皮层(middle cortex, MC) (Baum等2002; Paq- 
uette和Benfey 2005)。研究表明, SEUSS (SEU)基因

通过赤霉素(gibberellic acid, GA)信号调节SCL3, 
GA信号与SHR-SCR-SCL3共同调控拟南芥根MC
的形成 , SEU是SHR、SCR、SCL3和DELLAs的转

录激活因子, 可以作用于SHR、SCR、SCL3启动子

(Gong等2016)。如图4所示, 高丰度的SHR (抑制

CYCD6;1的转录)、SCR以及自身转录受到抑制的

SCL3 (位于SEU的上游)可以抑制MC的形成; 而
DELLAs是SCL3上游的调控因子, 诱导早期GA合

成基因的表达, 它和低丰度的SHR (诱导CYCD6;1
的转录)都可以促进MC的形成(Gong等2016)。因

此, 可以说SEU对SHR转录调节有积极作用, 但在

MC形成方面有消极作用。

4  研究展望

以上研究综述了SHR通过复杂的转录调节网

络和与激素相关的信号通路调控拟南芥主根的辐

射形态及根的生长, 但仍有很多未知的问题亟需

解决。首先, 已经证明SHR与众多蛋白相互作用, 
尤其是SHR与SCR之间存在密切联系, 但SHR是否

直接作用于SCR的启动子, 以及与SHR相关的转录

调节通路之间是否存在关联, 仍然是人们今后需

要研究的重点。其次, 发现SHR对生长素、赤霉素

以及细胞分裂素相关的信号通路都有一定影响, 
但是对于其中的遗传学机制和信号转导过程仍然

知之甚少, 其他植物激素以及非生物胁迫与SHR的
关系还不清楚。随着单细胞转录组测序持续发展, 
对植物在发育和环境响应的研究中产生了重大影

响(Shulse等2019), 利用该技术对根细胞不同细胞

类型间表达差异的研究, 也必将有助于揭示SHR信
号途径转录因子在根细胞发育和命运决定中的作

用机制。此外, 也有研究表明SHR在叶片细胞增殖

方面也有一定影响, 具体的作用机理和SHR对叶片

其他方面的影响仍需要实验证实。总之, 对SHR基
因功能的研究将完善SHR信号传导网络, 丰富人们

对根生长发育调控的了解, 有助于理解植物细胞

发育和命运决定这一重大理论问题, 并将为运用

基因工程技术增强植物养分吸收和提高植物水分

利用效率开辟新途径。
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