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摘要: 根构型决定了植物根系在土壤中的分布情况, 影响着根系吸收土壤水分和养分的能力, 对提高作物

产量具有重要意义。本文整理并分析了近年来已经公开发表的233个调控植物根构型的基因, 首先根据

根构型的五大要素(主根、侧根、不定根、冠根和根毛)进行了划分和整理, 然后通过聚类分析归为11类
转录因子和5类功能基因并详述了其基因功能, 旨在进一步挖掘出通过调控根构型进而提高作物抗旱性

的基因, 以期在马铃薯中研究其具体的抗旱作用机理, 为马铃薯抗旱种质创新提供理论基础。
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Abstract: The root architecture determines the distribution of plant roots in the soil, affects the ability of 
the roots to uptake water and nutrients from the soil, and plays an important role in improving crop yield. 
This paper summarizes and analyzes 233 genes regulating plant root architecture that have been pub-
lished in recent years. First, these genes were divided in to five major elements of root architecture (primary 
root, lateral root, adventitious root, crown root, and root hair) according to their function. Then through 
cluster analysis, these genes were classified into 11 types of transcription factors and 5 types of functional 
genes and their gene functions were described in detail. The aim of this paper is to further discover genes 



植物生理学报  www.plant-physiology.com1008

根系作为植物的重要功能器官, 对于水分和

养分的吸收、运输以及维持植物在土壤中的稳定

性都是必不可少的。它们对水分吸收的调节是应

对干旱等逆境的重要机制, 这使根构型成为农业

改良的重要目标之一(Mansoorkhani等2015)。在干

旱胁迫条件下, 一些根系性状与作物生产力密切相

关, 如根长、根直径、侧根数量、根毛密度和根的

分支角度等, 这些具有关键功能意义的根系性状决

定了其与土壤接触面积中的大小, 决定了作物对土

壤中水分及氮、磷和钾等元素的吸收利用能力, 从
而影响干旱环境下的作物产量, 是耐旱作物育种评

鉴与筛选的重要指标(Lynch 2015)。马铃薯(Solanum 
tuberosum)是一种干旱敏感型作物, 根系一般较浅, 
在紧实土壤中的穿透力较弱, 因此干旱胁迫会影

响马铃薯的产量和商品质量(王晓斌等2017)。受

干旱条件的制约, 我国有大量气温适宜的区域因

为降水不足而不适宜马铃薯种植。目前, 我国60%
左右的马铃薯种植于干旱和半干旱地区, 这些地

区间歇性的恶劣气候以及严重的水资源缺乏是制

约马铃薯产量的重要因素。因此, 改良根构型对于

扩大我国马铃薯种植面积和提高干旱环境下马铃

薯的产量和品质都具有重要意义。

本文整理了已经公开发表的233个作物根构

型相关基因, 分析了这些基因的进化关系与作用

机理, 进一步挖掘通过调控根构型进而提高作物

抗旱性的基因, 以期将这些基因应用到马铃薯抗

旱育种中, 为马铃薯根构型研究和抗旱育种改良

提供重要理论依据。

1  作物根构型研究现状

高等植物的根系种类多且差异大 , 拟南芥

(Arabidopsis thaliana)和大豆(Glycine max)等双子

叶植物大多为直根系, 由一个明显且发达的主根

和各级侧根组成, 而水稻(Oryza sativa)、小麦(Trit-
icum aestivum)和玉米(Zea mays)等单子叶植物基

本为须根系, 主根不发达, 由茎基部分蘖节上产生

的大量不定根组成(Hochholdinger等2004; Osmont
等2007)。植物根系功能的有效发挥受到土壤养分、

水分和根构型等多种因素的影响。其中, 根构型指

根系结构及其在土壤中的空间分布情况。根构型

的变化由多个参数介导, 包括单个主根的生长速度

和长度、 侧根和不定根的数量以及这些根的伸长方

向和角度等(毛齐正等2008)。这些植物根构型的

形成要素受多种环境因素的影响和基因的调控。

1.1  作物根构型对环境的适应性

作物根系在土壤环境条件的影响下具有较大

的可塑性, 根构型可随土壤水分和养分的变化而

改变。当土壤中水分、养分分布不均匀时, 植物会

向生长在资源丰富区域的根系分配更多的同化产

物, 促进这部分根的生长, 以最大化吸收利用该区

域的资源来积极应对环境胁迫对植物生长发育造

成的影响(毛齐正等2008)。在干旱, 高盐和养分匮

乏等胁迫环境下, 根系可以通过调节气孔导度, 影
响叶片的形态和光合作用速率来降低逆境胁迫对

作物的形态损伤和产量损失, 增强作物在逆境下

的生存能力(Wu和Cheng 2014)。研究发现, 棉花

(Gossypium hirsutum)受到土壤水分胁迫时, 根系表

现出明显的不对称分布, 偏向土壤水分高的地方

生长, 且主根分叉数增加, 侧根变粗(高超等2018); 
低磷胁迫下大豆的总根长、根表面积和根体积显

著增加(王树起等2010)。这种根构型的变化不仅

反映了根系对环境胁迫的适应性, 还反映了环境

条件对作物根构型的影响。因此, 培育根构型良好、

吸水能力强的优良品种是抗旱育种与节水耕作的

关键措施之一。

1.2  作物根构型相关基因概述

目前, 通过遗传学方法已经鉴定出了一些调

控植物根构型的基因(表1), 但这些研究主要集中

在模式植物拟南芥和禾本科作物水稻中, 关于马

铃薯根系的研究还相对较少。拟南芥中发现的157

that can improve the drought resistance of crops by optimizing the root architecture, and study the specific 
drought resistance mechanism of these genes in potato in the future, which can provide a theoretical basis 
for drought-tolerant potato breeding.
Key words: root architecture; transcription factors; functional genes; potato; drought resistance
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表1  233个参与调控植物根系形态构型的基因

Table 1  233 genes involved in the regulation of plant root architecture

根系类型                    植物种类                                                        基因

主根 大麦(Hordeum vulgare)	 WAK1
 拟南芥(Arabidopsis thaliana)	 ABA2、AFB3、AGL12/14、ARF2、CKX7、DWF4、EIN3、ERF1、
  GNOM、HAP3b、HYD1、IQM3、MAIL1、MED12/13、MRP5、
  PERK4/8/9/10、PIN1/2、PLC5、RML1/2、SHR、WOX9/14、UPB1
 水稻(Oryza sativa)	 AGAP、AKT1、ARF12、CML16、CRL2、DGL1、EXPA8、GLR3.1、  
  GNA1、MADS25、MOGS、RAA1、RCc3、RRL1/2
 大豆(Glycine max)	 EXP1、EXPB2	
侧根 小麦(Triticum aestivum)	 WRKY51
 拟南芥(Arabidopsis thaliana)	 ABI3/4、AFB2/3、AGL21/44、ALF1/3/4、ARF7/8/19、ASA1、AUX1、
  AXR1/4、BARK1、CEG、CRF2/3、DFL1、DRO1、E2FA、EIR1、
  ETR1、EXPA14/17、FUS3、GATA23、GNOM、IAA1/3/8/14/18/19/28、
  IQM3、KNAT1/3/4/5/6、KRP1/2、LAX3、LAZY1、LBD13/14/16/18/29/33、
  LEC2、MDR1、MIZ1、MKK6、MPK13、MUL、MUS、MYB44/73/77、
  NAC1/2、PGP1/4、PHB、PHV、PIN3/7、PLC5、PRE3、PUCHI、
  PYL8/9、REV、RML2、SGT1B、SHR、SOS3、SWP1、TIR1、
  WOX7/9/11/13、WRKY46/75、XBAT32、YUCCA4
 水稻(Oryza sativa)	 AUX1、CML16、CYP2、DRO1、EXPA8、GRXC12、IAA3/11/13、  
  MADS25、MT2b、NAR2.1、ORC3、RCc3、WRKY28/31
 番茄(Solanum lycopersicum)	 ARF2、DGT、MBP9
 玉米(Zea mays)	 IRT1、NAC1、SLR1/2
 大豆(Glycine max)	 EXPB2、LBD12、WNK1、WRKY13
 马铃薯(Solanum tuberosum)	 NAC262
不定根 拟南芥(Arabidopsis thaliana)	 ARF7/17/19、MDR1、SHR、SOS3、WOX5/12
 水稻(Oryza sativa)	 AGAP、GNOM1、MT2b、NAL1、PIN1/2、PIN3t、RAA1、RCc3
 番茄(Solanum lycopersicum)	 CCD8	
冠根 水稻(Oryza sativa)	 CAND1、CKX4、CRL1/4/5、IAA3、TIR1、WOX11
 玉米(Zea mays)	 RTCS	
根毛 大麦(Hordeum vulgare)	 EXPB1/7
 小麦(Triticum aestivum)	 RSL2/4
 拟南芥(Arabidopsis thaliana)	 AKT1、AXR2、COW1、CPC、CPL3、ETC1/2、EXPA7/18、FH8、  
  GL1/2/3、GLV4/8、HDG11/12、IAA17、KOJAK、LRX1/2、MED12/13、
  MRH1/2/3/4/5/6、PERK13、PGP4、PLC5、PRP3、RHD1/2/3/4/6、  
  ROP2、SOS4、TIP1、TRH1、TTG、WRKY75、ZFP5
 水稻(Oryza sativa)	 CSLD1、EXPA8/17/30、EXPB5、FH1、NOX3、RHL1、SRH3、XXT1
 番茄(Solanum lycopersicum)	 LKT1
 玉米(Zea mays)	 RTH1/2/3/5/6
 大豆(Glycine max)	 EXPB2
 马铃薯(Solanum tuberosum)	 SKT1

因主要参与拟南芥初生根、侧根、不定根和根毛

的调控, 尤其以调控侧根和根毛形成的居多。Singh
等(2012)研究发现AtSWP1/LDL1 (SWIRM domain 

个调控根构型的基因主要包括MYB、HD-ZIP和
AP2/ERF等11类转录因子以及参与生长素(auxin, 
IAA)合成、运输和信号转导的相关基因, 这些基
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PAO protein/LSD-like1)通过直接或间接转录抑制

侧根促进因子(如IAA响应因子ARFs和GATA23)表
达来负调控拟南芥侧根的起始和伸长。水稻中已

经被证实的48个根构型基因在主根和侧根调控方

面分布较多, 包含MADS-Box、WOX和WRKY等7
类转录因子, 其余主要为IAA类基因和细胞壁成分

合成及形态修饰相关基因。Li等(2018)研究发现, 
水稻OsRCc3基因受渗透胁迫和热胁迫诱导, 其过

表达系植株通过IAA的局部生物合成和极性运输

增加了根系中的IAA积累, 从而产生了改善根构型

的多效表型, 苗期初生根的长度、不定根和侧根的

长度及密度均显著增加。玉米中发现的10个根构

型相关基因在侧根、冠根和根毛调控方面都有分

布。Li等(2016)研究发现玉米ZmRTH6 (roothairless 
6 )编码位于质膜上的D型纤维素合酶, 其突变体

rth6的根毛在初生根、种子根和冠根中的平均长

度仅为野生型根毛长度的4%~5%, 且ZmRTH6基因

的表达除在rth6突变体的幼根中显著下调外, 在
rth3和rth5突变体中的表达也显著下调, 而在rth2
突变体中表达上调, 表明这些基因在细胞壁的生物

合成中存在相互作用。大豆中已经报道的根构型

基因有5个, 主要参与调控主根的长度和侧根的数

量。番茄 (Solanum lycopersicum)中发现的SlDGT 
(DIAGEOTROPICA)基因通过影响 IAA外排载体

(PIN)的表达水平和质膜定位来调节侧根形成中的

IAA运输; 相较于其他作物, 马铃薯中发现的根构

型基因仅有StNAC262、StRFP2和StSKT1 (Hartje等
2000; Ivanchenko等2015; Qi等2020; Zhang等2018b)。

2  作物根构型基因的分类与作用机理

作物根构型基因按其功能可分为调控基因和

功能基因, 其中调控基因主要通过直接结合或间

接作用于功能基因的启动子区域来调控其表达, 主
要包括NAC、MADS-Box、ARF、MYB、AP2/ERF、
锌指、LBD、bHLH、WOX、WRKY和HD-ZIP等
转录因子; 功能基因则通过编码蛋白质直接参与

调控根构型的形成, 主要包括植物激素信号、重力

信号、离子转运和细胞壁修饰过程中的功能基因。

本文以下就调控基因和功能基因两个模块分别进

行了聚类分析和综述。

2.1  调控基因

2.1.1  聚类分析 
通过对已经报道的63个作物根系调控基因进

行聚类分析(图1), 可将其分为4类(沿顺时针方向); 
第I类从AtLBD29到AtGATA23, 包括LBD转录因子、

MADS-Box转录因子和ARF类转录因子, 这类基因

大多参与IAA介导的根构型调控; 第II类从AtCRF2
到AtUPB1, 包括锌指转录因子、AP2/ERF转录因子、

bHLH转录因子、MYB转录因子和WRKY转录因

子; 第III类从到AtWOX5到AtPHV, 包括WOX转录

因子和HD-ZIP转录因子, 在植物的生物和非生物

胁迫中发挥着重要作用; 第IV类从到AtNAC1到Zm-
NAC1, 全部为NAC转录因子, 主要参与植物侧根

数量的调控。

2.1.2  NAC转录因子

NAC类蛋白构成了植物最大的特异性转录激

活因子家族之一, 该家族成员广泛分布于拟南芥、

水稻、玉米和大麦等植物中, 参与种子萌发、细胞

分裂、细胞次生壁合成和开花等多个植物生长发

育过程(彭辉等2010)。拟南芥AtNAC1由IAA诱导, 
在膨大的子叶、发育中的叶原基、根尖和侧根起

始点中均有表达, 在根尖(分生组织和伸长区)和侧

根起始点的表达水平最高, 且AtNAC1高表达植株

的侧根密度和长度均优于对照(Xie等2000)。At-
NAC2转录因子位于乙烯(ethylene, ET)和IAA信号

通路下游, 能将环境和内源刺激整合到植物侧根

发育过程中, 过表达AtNAC2可以维持盐胁迫下转

基因株系的侧根数量(He等2005)。在玉米中, Zm-
NAC1受成熟MicroRNA164负调控, 表达水平与侧

根密度呈显著正相关(Li等2012)。
2.1.3  MADS-box转录因子

MADS-box家族基因含有一个高度保守的

MADS-box结构域。根据序列关系和结构特征, 这
些转录因子被分为2种类型: I型和II型。目前在植

物中研究较多是的II型MADS-box基因, 该类型基

因包含4个结构域——M、I、K和C, 所以也被称为

MIKC型转录因子。MIKC转录因子主要参与植物

开花时间、种子和果实发育的调控, 其中一些转录因

子在其他营养组织中也有表达, 如保卫细胞、毛状
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图1  植物根构型相关调控基因的聚类分析

Fig. 1  Cluster analysis of plant root architecture related regulatory genes

体和根。拟南芥AtAGL12、AtAGL14、AtAGL21和
AtAGL44属于II型MADS-box基因, 其中AtAGL14、
AtAGL21和AtAGL44受缺氮诱导表达, AtAGL12除
外(Gan等2005)。AtAGL12/XAL1 (XAANTAL1)的表

达由IAA诱导, 其突变体具有短根表型, 分生组织

较小, 根尖分生组织结构异常(Tapia-López等2008)。
AtAGL14/XAL2 (XAANTAL2)既受IAA的正调控, 也
通过直接调控PIN1和PIN4基因的转录来控制IAA
在根中的运输和浓度, 因此在IAA和AtAGL14之间

形成了一个正反馈回路, 这对于根系增大很重要

(Garay-Arroyo等2013)。AtAGL21对IAA、茉莉酸

甲酯、脱落酸(abscisic acid, ABA)在内的多种激素

以及氮和硫缺乏等环境营养胁迫都有响应, 过表

达转基因植株侧根多且长(Yu等2014)。水稻Os-
MADS25是AtAGL44的同源基因, 受NO3

¯诱导上调, 
对水稻主根长度和侧根密度有促进作用(Zhang等
2018a)。
2.1.4  ARF类转录因子

IAA响应因子(auxin response factor, ARF)可以

与早期IAA应答基因启动子中的TGTCTC生长素

响应元件特异性结合, 调节IAA介导的转录激活或

抑制(Wang等2007)。模式植物拟南芥中目前研究

最多的ARF转录因子是AtARF7和AtARF19; arf7 arf19
双突变体叶片较小, 侧根或不定根极少(Wilmoth等
2005)。AtARF2是一种转录抑制因子 , 其突变体

arf2的幼苗在连续红光或远红光条件下都表现出
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更长的根和下胚轴(Okushima等2005)。AtARF8通
过调节GH3基因的表达, 以负反馈的方式调控游离

IAA水平, 其过表达对侧根形成有抑制作用(Tian等
2004)。研究发现AtARF17以一种光依赖的方式扰

乱IAA的动态平衡, 负调控不定根的形成(Sorin等
2005)。OsARF12是IAA响应基因的转录激活因子, 
能促进水稻初生根的伸长和铁的积累(Qi等2012)。
SlARF2在番茄幼苗中的积累受IAA和赤霉素(gib-
berellins, GAs)正调控, 受ET负调控, 在所有番茄组

织中均有表达, 但在花中的积累量相对较高; SlARF2
通过调节SlIAA3、SlIAA7和SlERF1等IAA和ET响
应基因的表达以调控番茄侧根形成和花器官衰老

(Ren等2017)。
2.1.5  MYB类转录因子

MYB (myeloblastosis)转录因子家族成员广泛

存在于高等植物中 , 根据其所携带的MYB结构

域的种类和数量分为4个亚家族: 1R-MYB、R2R3-
MYB、3R-MYB和4R-MYB (Dubos等2010)。拟南

芥AtCPC (CAPRICE)属于R3型MYB基因, 是根毛发

育的正调控因子, 通过与bHLH蛋白的N端相互作

用, 抑制根毛发育负调控因子GL2的表达(Wada等
2002)。另外几个AtCPC同源基因ETC1 (Try和CPC1
的增强子)、ETC2 (Try和CPC2的增强子)和CPL3
在根毛和毛状体的发育中与AtCPC功能冗余, 协同调

节根表皮细胞的分化(Tominaga等2008)。Zhao等
(2014)研究发现ABA受体PYL8通过增强AtMYB77
及其同源基因AtMYB44和AtMYB73的活性来增强

IAA信号水平, 以独立于ABA-SnRK2信号通路的

方式促进拟南芥侧根生长。

2.1.6  AP2/ERF转录因子

AP2/ERF转录因子家族成员通过与下游基因

调节区中的GCCGCC序列(GCC-box)特异性结合, 
参与植物的多个生理和发育过程, 该超家族包括3
个亚家族: AP2、RAV和ERF (Nakano等2006)。

AP2亚家族蛋白含有2个重复的AP2/ERF结构

域(Nakano等2006)。水稻OsCRL5 (CROWN ROOT-
LESS5)基因属于AP2亚家族, 受IAA诱导表达, 通过

正向调节OsRR1来抑制细胞分裂素(cytokinin, CTK)
信号转导, 从而促进冠根的起始(Kitomi等2011)。

RAV亚家族蛋白含有一个AP2/ERF结构域和

一个B3结构域(Nakano等2006)。AtABI3 (ABSCISIC 
ACID INSENSITIVE 3)是ABA信号转导的中枢调节

因子, 作用于ERA1的下游, 参与拟南芥的IAA信号

转导和侧根发育(Brady等2003)。与AtABI3相比 , 
AtABI4 (ABSCISIC ACID INSENSITIVE 4)转录因子

作用于ERA1的上游, 在根中的表达受ABA和CTK
的促进, 受IAA的抑制; AtABI4过表达抑制拟南芥

侧根形成(Shkolnik-Inbar和Bar-Zvi 2010)。RAV亚

家族的同源转录因子AtFUS3 (FUSCA3)和AtLEC2 
(LEAFY COTYLEDON2)通过结合IAA生物合成基

因YUCCA4来协同激活它们在侧根形成过程中的

表达, 正向调节拟南芥侧根形成(Tang等2017)。
ERF亚家族蛋白只有一个AP2/ERF结构域, 可

以分为CBF/DREB和ERF两个亚组(Nakano等2006)。
研究发现 AtCRF2 (CYTOKININ RESPONSE FAC-
TOR 2)和AtCRF3在冷胁迫下促进侧根起始和发育, 
介导拟南芥根系生长以适应低温胁迫(Jeon等2016)。
ET响应因子AtERF1 (ETHYLENE RESPONSE FAC-
TOR1)通过与ASA1启动子结合并激活ASA1来促

进IAA的生物合成, 导致IAA积累增加, 从而抑制

拟南芥初生根的生长(Mao等2016)。AtPUCHI在植

物IAA信号转导的下游发挥作用, 通过影响侧根原

基发育早期的细胞分裂模式而促进侧根的形态发

生(Hirota等2007)。
2.1.7  锌指转录因子

锌指转录因子指具有指状结构域且肽链中氨

基酸残基的特征基团能与Zn2+结合的蛋白质分子, 
在植物响应盐、冷、干旱、氧和强光等逆境胁迫

中发挥着重要作用(田路明等2005)。拟南芥AtZFP5 
(ZINC FINGER PROTEIN 5)通过直接促进AtZCPC 
(CAPRICE)基因的表达而影响根毛的起始和伸长, 
且介导了CTK和ET等多种参与根毛发育的植物激素

信号途径(An等2012)。Schiefelbein等(1993)研究

发现AtTIP1基因的突变体tip1在根毛和花粉管生长

方面都表现出缺陷, 可能由于AtTIP1编码一种与植

物细胞顶端生长有关的产物。

2.1.8  LBD转录因子

LBD转录因子家族成员AtLBD13、AtLBD14、
AtLBD16、AtLBD18、AtLBD29和AtLBD33已经被

证明在整合植物激素以控制拟南芥侧根发育方面起
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着关键作用(Cho等2019; Jeon等2017; Lee等2013; 
Okushima等2007)。AtLBD13是一种转录激活因子, 
在侧根起始和发育中发挥作用(Cho等2019)。At-
LBD14的RNA干扰系增强了ABA对侧根形成的抑

制, 而AtLBD14过表达不改变ABA介导的侧根形成

抑制, 表明AtLBD14有助于调节拟南芥根系对ABA
的响应(Jeon等2017)。拟南芥根中的AtLBD16、At-
LBD29和AtLBD33受ARF7和ARF19的激活, 在IAA
信号下游调节拟南芥侧根发育(Okushima等2007)。
AtLBD18作为转录激活因子直接与EXPANSIN14启
动子结合促进拟南芥侧根起始(Lee等2013)。Os-
CRL1 (crown rootless1) 编码带有LOB结构域的蛋

白, 它的表达受IAA信号通路中的ARF类转录因子

激活, 参与调控水稻冠根和不定根的形成(Inukai等
2005; Liu等2005)。Yang等(2017)研究发现干旱、盐、

低温、吲哚乙酸、ABA和水杨酸处理均能诱导大

豆侧根调控基因GmLBD12的表达。

2.1.9  bHLH类转录因子

bHLH (basic/helix-loop-helix)转录因子具有碱

性/螺旋-环-螺旋结构, 广泛存在于真核生物中, 参
与植物形态建成、抗逆和次生代谢等多个生物途

径(张全琪等2011)。GUS染色显示, 在新的侧根形

成过程中, 根的形成层区有AtPRE3信号, IAA和At-
PRE3、AtWOX11转录因子参与了一些维管形成层

起始细胞从木质部/韧皮部母细胞的产生到新的侧

根原基细胞形成的转变(Baesso等2018)。AtUPB1 
(UPBEAT1)可以通过直接调节过氧化物酶的表达

来维持活性氧的平衡, AtUPB1失活改变了活性氧

平衡, 导致细胞分化延迟, 最终使得拟南芥主根伸

长受阻(Tsukagoshi等2010)。低温电子显微镜扫

描图像显示水稻Osrhl1-1突变体的根毛长度显著

短于野生型, 但根毛直径无明显差异, 表明OsRHL1
可能控制水稻根毛的伸长和表皮细胞的构型(Ding
等2009)。
2.1.10  WOX转录因子

WOX转录因子含有一个由65个氨基酸残基组

成的同源异型结构域, 参与植物干细胞、胚胎、根

和花等的发育, 该家族转录因子根据亲缘关系划

分为3个分支: 远古分支、中间分支和WUS分支(王
俞程等2015)。

远古分支: 拟南芥AtWOX13在花和根器官中

都有表达, 突变体侧根数量减少, 角果发育异常; 
而AtWOX14目前仅在十字花科物种中观察到, 其
功能缺失突变体表现出主根生长延迟和花药提前

成熟(Deveaux等2008)。
中间分支: AtWOX9在根尖分生组织中表达, 

能够促进根部细胞的增殖(Wu等2005)。AtWOX11
和AtWOX12的表达在不定根形成过程中被强烈诱

导, 具有促进不定根和愈伤组织形成的作用(Liu等
2014)。还有研究发现AtWOX11/12蛋白作用于At-
WOX5/7的上游, 通过直接与AtWOX5/7的启动子结

合, 激活其转录, 这对于新生根器官发生过程中根

原基的启动至关重要(Hu和Xu 2016)。
WUS分支: 拟南芥AtWOX5和AtWOX7属于WUS

分支, wox5-1单突变体的不定根数量降低, wox5-1 
wox7-1双突变体的不定根数量进一步降低, 而At-
WOX7除了调节不定根的发育, 还以糖依赖的方式

抑制侧根发育(Hu和Xu 2016; Kong等2016)。
2.1.11  WRKY转录因子

WRKY转录因子都有1个或两个WRKY结构

域, 已被证明参与植物生物和非生物胁迫响应。

AtWRKY46是拟南芥侧根发育的正调控因子, 其表

达受ABA信号的下调, 而受渗透/盐胁迫诱导的非

ABA依赖信号的上调(Ding等2015)。AtWRKY75是
WRKY转录因子家族中第一个被报道参与调节低

磷胁迫和根系发育的成员, 当AtWRKY75表达被抑

制时, 侧根的长度和数量以及根毛数量都显著增加

(Devaiah等2007)。OsWRKY28功能缺失突变体的

侧根数量和总根长度均低于野生型, 这一表型可

能是由于植株体内茉莉酸或其他植物激素的平衡

遭到破坏所致(Wang等2018a)。OsWRKY31过表达

株系的侧根形成和伸长受阻(Zhang等2008)。小麦

TaWRKY51通过负调控ET生物合成促进小麦侧根

形成(Hu等2018)。大豆GmWRKY13过表达植株的

侧根数量增加的同时, 对盐和甘露醇胁迫的敏感性

也增强, 但对ABA的敏感性降低, 表明GmWRKY13
基因可能同时在侧根发育和非生物胁迫响应中发

挥作用(Zhou等2008)。
2.1.12  HD-Zip转录因子

HD-Zip蛋白是植物特有的转录因子大家族, 
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参与生物胁迫与非生物胁迫应答, 根据其结构特

征和生物学功能可分为HD-ZipI、HD-ZipII、HD-
ZipIII和HD-ZipIV 4个亚类(Ariel等2007)。AtPHB 
(PHABULOSA)、AtPHV (PHAVOLUTA)和AtREV 
(REVOLUTA)属于 III类HD-Zip基因 , phb-6 phv-5 
rev-9三重突变体的侧根数量显著少于野生型植株

(Hawker和Bowman 2004)。AtGL2 (GLABRA2)是第

一个被鉴定出的拟南芥HD-Zip家族IV类基因, 作
用于单个MYB基因的下游, 是根毛形成的负调节

因子(Wang等2010a)。AtHDG11 (HOMEODOMAIN 
GLABROUS11)和AtHDG12是HD-ZipIV家族成员, 

AtHDG11高表达植株根和叶的生物量显著增加 , 
ABA和脯氨酸含量也显著高于野生型植株; 单个

hdg11突变体的毛状体分支增加, 这一表型在hdg11 
hdg12双突变体中增强(Nakamura等2006)。
2.2  功能基因

2.2.1  聚类分析 
根据MEGA 6软件的聚类结果(图2)显示, 已经

报道的的76个作物根系功能基因可分为四大类(沿
顺时针方向): 第I类从AtIAA1到AtPIN2, 主要包括

拟南芥和水稻的IAA类基因; 第II类从OsCYP2到
OsCKX4, 主要包括富含脯氨酸的延伸素类受体

图2  植物根构型相关功能基因的聚类分析

Fig. 2  Cluster analysis of plant root architecture related function genes
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激酶和细胞壁成分合成及修饰类基因; 第III类从

AtPYL8到StSKT1, 主要包括钾离子载体、钾离子

通道和ABA相关类基因; 第IV类从AtDRO1到Os-
CSLD1, 主要包括植物根系重力信号和IAA类基因。

2.2.2  植物激素合成、运输和信号转导相关基因

为了响应各种环境信号, 植物通过感知和将外

部信号整合到植物激素[IAA、GAs、CTK、ABA、

ET和油菜素内酯(brassinolide, BR)]信号转导途径

中来调节其生长和发育。

IAA几乎在植物生长发育的各个方面都起着

至关重要的作用, 包括胚的形成、维管分化、花的

发育、根和茎的生长以及器官的衰老等。近年来, 
人们对IAA信号通路调控植物根系发育的研究取得

了巨大的进展。AUX/IAA蛋白家族成员AtIAA1、3、
8、14、17、18、19和28都参与IAA介导的拟南芥

根构型的改变(Fukaki等2002; Knox等2003; Rogg
等2001; Tatematsu等2004; Tian和Reed 1999; Uehara
等2008; Yang等2004)。AtIAA3/SHY2是根系生长的

关键负调控因子, 功能获得性突变侧根数量显著

减少(Tian和Reed 1999)。AtIAA8通过与细胞核中

的TIR1生长素受体和ARF转录因子相互作用来负

调控侧根的形成(Arase等2012)。水稻功能获得突

变体Osiaa13在OsIAA13蛋白降解所需的核心序列

中有单一氨基酸被替换, 表出典型的IAA相关表型: 
侧根数量显著减少和根系向重反应有缺陷(Kitomi
等2012)。OsCYP2在AUX/IAA蛋白的降解中起作

用, 通过与辅助伴侣分子OsSGT1相互作用来介导

IAA信号转导, cyp2突变体侧根数量减少(Kang等
2013)。

植物体内的少数IAA以自由扩散的方式从细

胞壁进入细胞质, 而其余大部分IAA通常借助内流

载体或外排载体以独特的极性运输方式在细胞间

移动(Friml和Palme 2002)。IAA内流载体AtAUX1
和AtLAX3通过调节IAA在拟南芥幼苗组织间的

分配来促进侧根形成(Marchant等2002; Swarup等
2008)。PIN家族基因是典型的IAA外排载体, 参与

IAA在植物体内的极性运输。ET合成前体1-氨基

环丙烷-1-羧酸处理增加了AtPIN3和AtPIN7的表达, 
导致IAA运输增加, 从而阻止了驱动侧根形成所需

的IAA的局部积累(Lewis等2011)。Xu等(2005)研

究发现, OsPIN1在维管组织和根原基中的表达方

式与AtPIN1相似, 其RNA干扰转基因植株的不定

根发育受到显著抑制, 这与IAA运输抑制剂萘基邻

氨甲酰苯甲酸处理的野生型植株的表型相似。Os-
PIN2过表达不但增加了IAA从地上部到根冠交界

处的运输, 还抑制了水稻向重力性相关基因OsLA-
ZY1的表达(Chen等2012)。

CTK控制着植物根中与生长、结构和功能相

关的几个方面。CTK的降解是由细胞分裂素氧化

酶/脱氢酶(cytokinin oxidase/dehydrogenase, CKX)
催化的。拟南芥AtCKX7过表达幼苗中CTK含量的

降低导致了幼苗形态和发育的异常变化, 包括顶

端分生组织较小、初生根短和提前终止生长(Köll-
mer等2014)。研究表明, OsCKX4是IAA反应因子

OsARF25以及CTK反应调节因子OsRR2和OsRR3
的直接结合靶点; 在根系特异启动子RCc3的控制

下, 含有OsCKX4的转基因水稻植株在不影响其地

上部的情况下促进了冠根的发育(Gao等2014)。
植物激素ABA除了参与种子发育、休眠和抗

逆等以外, 也是植物根系发育的重要调节因子。Lin
等(2007)研究发现ABA缺陷突变体aba2的初生根

较短, 外源ABA可以恢复根系的正常生长, 而过量

表达AtABA2 (ABSCISIC ACID 2)的转基因植株表

现出正常的根系生长, 说明ABA对于维持正常的

初生根伸长是必不可少的。ABA受体PYR1/PYL/
RCAR家族成员AtPYL8和AtPYL9都通过与转录因

子的相互作用解除ABA对侧根发育的抑制(Xing等
2016; Zhao等2014)。

BR是一种新型植物激素, 通过与其他激素的

复杂相互作用来调节植物的生长发育。如BR生

物合成关键酶基因AtDWF4 (DWARF4)的表达受

IAA诱导, 其转录水平与拟南芥根的伸长密切相关

(Yoshimitsu等2011)。
2.2.3  蛋白激酶

蛋白激酶(protein kinases, PK)能将磷酸转移到

其他蛋白质上, 进而催化蛋白质磷酸化过程, 通常

充当蛋白质活性的开关, 在植物的生长发育的许

多过程中起着关键的作用, 包括激素信号转导、逆

境响应和免疫反应等(Gish和Clark 2011)。
类受体蛋白激酶 (receptor-like protein kinase, 
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RLK)属于蛋白激酶的一个亚家族, 是植物基因组

中最大的一类蛋白激酶, 在植物逆境胁迫响应中

扮演着重要角色。AtBARK1 (BAK1-associating re-
ceptor-like kinase 1)和AtMRH1属于富含亮氨酸重

复序列型类受体蛋白激酶家族(leucine-rich repeat 
receptor-like kinases, LRR-RLKs)成员。AtBARK1基
因在大多数植物组织中均有表达, 在初生根和侧

根的木质部以及成熟花粉中表达最强, 参与BR介

导的拟南芥侧根发育; AtMRH1是根毛正常伸长

所必需的, 其突变体植株的根毛明显短于野生型

(Jones等2006; Kim等2013)。Xun等(2020)研究发

现富亮氨酸重复序列-类受体蛋白激酶MUS (MUS-
TACHES)和MUL (MUSTACHES-LIKE)在侧根原基

中表达, 双突变体mus-3 mul-1和mus-4 mul-2侧根

减少, 许多细胞壁相关基因在mus-3 mul-1突变体

中下调, 表明MUS和MUL可能通过调节细胞壁合

成和重塑来控制侧根原基的早期发育。

富含脯氨酸的延伸素类受体蛋白激酶(pro-
line-rich extensin-like receptor kinases, PERKs)家族

成员可以调控植物细胞的伸长。AtPERK4在ABA
信号转导的早期起作用, 通过扰乱Ca2+的稳态来抑

制根细胞伸长(Bai等2009)。拟南芥perk8-1、perk9-1
和perk10-1突变体的初生根长度均显著长于野生

型 , 表明AtPERK8、AtPERK9和AtPERK10对植

株根系生长的负调控作用是相同的(Humphrey等
2015)。AtPERK13/RHS10通过调节活性氧积累, 负
调控拟南芥根毛生长(Hwang等2016)。

组氨酸蛋白激酶(Histidine protein kinases, HPKs)
是一个磷酸化组氨酸保守残基的信号转导酶家族。

Inukai等(2001)研究发现, 水稻crl2突变体根的成熟

皮层细胞长度、顶端分生组织大小和细胞通量均

明显高于野生型, 根长度是野生型的1.14倍。

植物丝氨酸/苏氨酸类蛋白激酶家族成员数量

和种类众多, 在细胞信号转导方面发挥着重要作

用。Zeng等(2011)研究发现丝裂原活化蛋白激酶家

族成员AtMKK6或AtMPK13的表达被部分抑制后, 
转基因株系的侧根数量显著减少, 表明AtMKK6和
AtMPK13正向调控拟南芥侧根形成。AtSOS4 (salt 
overly sensitive 4)基因编码一种参与5-磷酸吡哆醛

合成的吡哆醛激酶, 在根毛等毛状结构中表达, 在

ET和IAA信号的上游调控根毛的启动和根毛尖端

的生长发育(Shi和Zhu 2002)。Wang等(2010b)在大

豆中鉴定出的丝氨酸/苏氨酸蛋白激酶家族成员

GmWNK1在与侧根形成相关的根细胞中高表达, 且
与大豆ABA分解代谢酶GmCYP707A1相互作用, 
从而介导ABA和渗透胁迫信号对大豆根构型的

调节。

2.2.4  离子吸收与运输相关基因

钾载体与钾离子通道是植物吸收正常生长发

育和代谢所需钾离子的重要途径。拟南芥AtTRH1
是根毛伸长所需的钾载体AtKT/AtKUP/AtHAK家

族成员, 而AtAKT1是一种内向整流钾通道基因, 二
者都介导根中K+的转运, 缺乏AtTRH1和AtAKT1活
性的植株表现出中等的根毛长度表型(Desbrosses
等2003)。编码新型内向整流钾通道的SlLKT1是从

番茄根毛特异性cDNA文库中克隆出的, 与马铃薯

StSKT1和拟南芥AtAKT1的氨基酸序列一致性高达

97%和73%, 可能参与根毛细胞中K+的吸收(Hartje
等2000)。水稻OsAKT1主要在根中表达, 参与植株

盐胁迫下K+的吸收(Golldack等2003)。
钙离子在植物对环境条件的适应中起着核心

信号转导和调节作用。AtRHD2编码一种能将电子

从NADPH转移到电子受体从而产生活性氧(ROS)
的NADPH氧化酶, 而ROS能激活Ca2+通道来调节

植物细胞的伸长; 拟南芥rhd2突变体对Ca2+的吸收

存在缺陷, 从而影响了细胞的增殖, 其突变体的根

毛较短 , 这表明AtRHD2、活性氧和Ca2+在根毛

细胞伸长方面存在正反馈机制(Foreman等2003)。
OsCML16编码一种钙调素蛋白, 是钙离子浓度的传

感器, 其启动子能与OsERF48结合(Jung等2017)。
2.2.5  根系重力信号相关基因

植物根系受重力信号的刺激所引起的向重力

性运动是其充分吸收土壤水分和养分的重要途径

之一。目前关于植物根系对重力信号的感知最常

见的解释是淀粉-平衡石假说, 该假说认为植物根

冠柱状细胞中的淀粉粒沿重力方向沉淀, 导致不

对称生长信号的产生(Sato等2015)。Arai-Sanoh等
(2014)研究发现OsDRO1 (DEEPER ROOTING 1)基
因受IAA负向调控, 影响根尖部位的细胞伸长, 从
而导致根系的不对称生长和对重力响应的向下弯
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曲; OsDRO1基因的过表达能够改变根构型, 包括

增加根系深度, 减小根系的垂直角度, 使其生长方

向更为竖直, 从深层土壤中吸收更多的水分, 显著

提高了干旱条件下水稻的产量。拟南芥AtDRO1基
因突变导致侧根水平角度增大, 而AtDRO1过表达

则导致侧根角度变陡、叶片向上卷曲和角果变短, 
表明DRO1基因在改变根构型以避免干旱方面发

挥着重要作用(Guseman等2017)。
2.2.6  细胞壁合成和修饰相关基因

植物根系中纤维素、半纤维素和果胶等细胞

壁成分的生物合成受许多功能基因的调控。位于

内质网上的AtKOJAK/AtCSLD3编码拟南芥根毛

细胞形态建成所需的纤维素合成酶类蛋白 , 其
突变体的根毛在萌发后不久断裂(Favery等2001)。
水稻OsCSLD1 (cellulose synthase-like D1)可能是

AtKOJAK/AtCSLD3的功能同源基因, 编码纤维素

合成酶, 其功能缺失突变体csld1在种子根上发育

的根毛密度和数量与野生型植株相同, 而伸长后

的根毛较短且沿伸长方向扭结, 可见, OsCSLD1是
根毛伸长而非启动所必需的(Kim等2007)。

EXP (expansin)作为一种非水解性细胞壁松弛

蛋白参与了许多植物发育过程中的细胞壁修饰(金
漫等2010)。拟南芥AtEXP7和AtEXP18的表达与根

毛的形成密切相关, AtEXPA7的RNA干扰系根毛尖

端的生长比对照植株停止得更早, 根毛长度比对

照植株短25%~48%, 证明根毛的生长需要细胞壁

松弛蛋白介导的尖端区域的动态细胞壁修饰(Cho
和Cosgrove 2002; Lin等 2011)。AtEXP14和AtEX-
PA17是AtLBD18的靶基因, 可以促进拟南芥侧根的

形成(Lee和Kim 2013; Lee等2013)。大量研究表明

HvEXPB1、HvEXPB7、OsEXPA8、OsEXPA17、Os-
EXPA30、OsEXPB5、GmEXP1和GmEXPB2等膨胀

素基因都参与了植株根系形态建成(Guo等2011; 
He等2015; Lee等2003; Ma等2013; Won等2010; Yu
等2011)。AtLRX1和AtLRX2是LRR-Extensin蛋白家

族成员, 在根毛形成过程中具有重叠的作用, 通过

控制细胞壁组装和形成来调节根毛的发育, lrx1 lrx2
双突变的根毛在形成后不久就频繁断裂(Baum-
berger等2003)。

3  作物根构型相关基因在马铃薯抗旱种质

创新中的应用前景

近年来, 对块茎块根类作物根系的研究发现

根系形态结构的优化与该类作物产量形成高度相

关(Villordo等2014)。马铃薯作为典型的浅根系块

茎类作物, 其根系在紧实土壤中的穿透力较弱, 出
苗至成熟的各个时期的水分胁迫都会降低块茎的

产量和品质(Porter等1999)。若马铃薯根系有较快

的生长速度、较小的根系垂直角度和更多的根毛

数量, 可使其在干旱胁迫造成损失之前就有足够

多的根系进入深层湿润土壤汲取水分; 再通过调

节气孔密度以及气孔导度等地上部分性状来降低

蒸腾率, 减少水分的消耗, 从而缓解干旱造成的损

伤来达到稳产的目的(Hepworth等2015)。以往关

于马铃薯耐旱性的研究主要注重于对其地上部分

性状的分析, 对其根系的研究相对较少, 而目前关

于马铃薯以及块茎块根类作物的根系相关性状与

耐旱性的研究仅限于对根长、根数和干鲜重等传

统性状的分析。由于对此类作物根系形成以及耐

旱相关根系性状的分子调控机制的研究相对缺乏, 
严重限制了对马铃薯耐旱机理的解读以及耐旱种

质创新应用。

已有研究表明, 在马铃薯中转化根构型基因

可促进其根系遗传改良, 从而提高马铃薯的抗旱

性。Zhang等(2018b)研究发现StNAC262基因在马

铃薯栽培种‘克新3号’中的过表达增加了其侧根数

量, 并增强了马铃薯对渗透胁迫(PEG)的响应。马

铃薯StRFP2过表达植株的株高、茎粗、根长、鲜

重和根冠比均显著高于野生型, 且过表达植株中

的游离脯氨酸含量和过氧化氢酶活性均高于野生

型, 而丙二醛低于野生型, 表明StRFP2基因的过

表达可促进植物根系的生长发育和抗旱性的提高

(Qi等2020)。研究发现, 水稻和拟南芥中的DRO1 
(DEEPER ROOTING 1)可通过增加根系深度, 减小

根系垂直角度, 从而增强植株的耐旱性(Arai-Sanoh
等2014; Guseman等2017)。本课题组前期的研究

结果表明马铃薯基因组中有与水稻深根抗旱基因

DRO1高度同源的保守序列(NCBI: gi|565391246: 
116-963, 课题组将其命名为StDRO1), 并且能够转
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录表达; 后期通过StDRO1在模式植物拟南芥的过

表达遗传转化实验表明, StDRO1参与调控根系角

度、侧根数和根尖数等重要的根系性状, 并可以提

高植物的抗旱性, 这与水稻和拟南芥的DRO1基因

的功能相似(梁文君2020)。但相较于其他作物, 目
前马铃薯中关于根构型调控相关基因的挖掘和利

用还鲜有报道。而本文所整理的其他促进作物根

系发育的基因, 可通过同源基因转化马铃薯的方

法, 在马铃薯根系改良和抗旱遗传育种中进行深

入研究和应用, 使马铃薯更加合理有效地利用有

限的土壤水分和养分, 最终提高产量及品质。
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