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摘要: 植物根系除具有固着植株、吸收水分和养分等重要作用外, 还可作为信号源调控植株的发育。对于水

稻(Oryza sativa)等作物而言, 根系的发育状况直接影响作物生产和抗逆能力, 而水稻根系构型又受到包括植物

激素在内的内外因素调控。其中, 生长素和细胞分裂素是最为重要的两类激素。本文综述了生长素和细胞分

裂素的合成、转运和信号转导等过程, 以及由此协作参与构建水稻根系(主要是不定根和侧根)的分子机制。
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综　述  Reviews

水稻(Oryza sativa)是世界三大粮食作物之一, 
我国是最大的稻米生产国。一直以来, 中外农业

科学家们都在致力于实现稻作的高产和稳产。作

为重要的地下器官, 水稻根系发育直接影响地上

部性状, 进而影响水稻生产。在当今全球气候异

常变化、区域性环境恶化的形势下, 根系发育调

控机理的研究变得更为重要(Calleja-Cabrera等
2020)。早在18世纪, 人们就已经开展了根系发育

相关的研究。20世纪20年代, E. B. Weaver较为系

统地研究了包括水稻在内的10余种作物的根系发

育过程。半个多世纪后, 川田信一郎(1984)在水稻

根系形态建成和土壤环境对根系发育的影响等方

面进行了较为全面的研究, 为后续进行水稻根系

发育机理的探究奠定了基础。21世纪以来, 随着

一系列根系研究相关技术, 包括根系无损检测(微
根窗成像)技术、现代分子生物学技术和各类组学

技术等现代化科学研究技术的不断创建和发展, 
水稻根系的研究得以进一步发展和深化。

水稻根系属于须根系, 由初生根(也称为胚根

或种子根)、不定根(也称为冠根)和侧根构成。初

生根在水稻种子萌发时由种胚生出, 构成初生根

系, 但在不定根形成之后逐渐枯死。初生根发育

之后, 胚轴或胚芽鞘节上会生成数条不定根, 并逐

步取代初生根构成水稻主要根系(Hochholdinger等
2004)。随着不定根的发育, 侧根会在其上顺序发

生。因此, 水稻根系主要由不定根和侧根构成。

植物根系发育调控的大量研究表明, 激素是

所有根系形成过程中必需的和共同的信号(刘大同

等2013)。其中, 生长素和细胞分裂素是最为重要

的两类激素。本文概述了水稻中生长素和细胞分裂

素的合成、转运、信号转导及其在根系构建中的

作用, 重点阐述了两类激素相互作用协同参与构

建水稻根系(主要是不定根和侧根)的研究进展。

1  生长素参与水稻根系构建

作为最早被发现的植物激素, 生长素在复杂

的激素调控植物根系发育网络中发挥着极为关键

的作用(Saini等2013; Meng等2019)。生长素的合

成、运输和信号转导等途径相关基因都会不同程

度地影响水稻根系的构建(图1)。
1.1  生长素合成相关基因对水稻根系构建的影响

生长素是一类含有一个不饱和芳香环和一个

羧基侧链的植物激素。植物体内生长素的主要形

式是吲哚乙酸(indole-3-acetic acid, IAA), 其生物合

成前体物质是色氨酸(tryptophan, TRP)和色氨酸前

体物质吲哚-3-甘油磷酸(indole-3-glycerol phos-
phate, IGP), 因而生长素的合成途径可分为以色氨

酸为前体的色氨酸依赖性途径和以IGP为前体的

非色氨酸依赖性途径两条途径。其中, 色氨酸依
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图1  生长素参与水稻根系发育的分子机制

Fig.1  Molecular mechanisms of auxin-mediated root development in rice
单向箭头表示箭尾的因子对箭头的因子有促进作用, 双向箭头表示箭头两端的因子间存在相互作用, “T”形线表示尖头端的因子对

平头端的因子有抑制作用, 虚线表示具体机制尚不清晰的调控途径。ABCB: ATP-binding cassette B, ATP结合盒家族B亚族; ARF: auxin 
response factor, 生长素应答因子; Aux/IAA: auxin/indole-3-acetic acid transcriptional repressor, 生长素/吲哚乙酸转录抑制因子; AUX/LAX: 
auxin1/like Aux1, 生长素输入载体; FPFL: flowering-promoting factor, 水稻开花促进因子; GNOM: guanine nucleotide exchange factor for 
ADP ribosylation factor, ADP核糖基化因子的鸟苷酸交换因子; LRT: lateral rootless, “无侧根”基因编码蛋白; miRNA: microRNA, 微小RNA; 
MPK: mitogen-activated protein kinase, 促有丝分裂原活化蛋白激酶; NAR: nitrate assimilation related family, 硝酸盐同化相关蛋白家族; NIT: 
nitrilase, 腈水解酶; PIN: pin-formed, 生长素输出载体“针形”蛋白; RPK: receptor protein kinase, 受体蛋白激酶; SAUR: small auxin up RNA, 
生长素上调小RNA; SCF: SKP-cullin-F box, SKP-cullin-F box蛋白复合物; SOR: soil-surface rooting, “土壤表面生根”基因编码蛋白; TIR1/
AFB: transport inhibitor response1/auxin signaling F-box protein, 运输抑制剂响应蛋白/生长素信号转导F-box蛋白; WOX: WUSCHEL-related 
homeobox, WUSCHEL相关同源盒。

赖性途径是生长素合成的主要途径, 包括吲哚丙

酮酸(indole-3-pyruvic acid, IPyA)途径、吲哚乙醛

肟(indole-3-acetaldoxime, IAOx)途径、吲哚乙酰胺

(indole-3-acetamide, IAM)途径和色胺(tryptamine, 
TAM)途径等(Olatunji等2017)。这些途径中, 最为

重要且研究得较为清晰的是IPyA途径。

IPyA途径是由色氨酸氨基转移酶TAA1 (tryp-
tophan aminotransferase of Arabidopsis1)、TAR 
(tryptophan aminotransferases), 以及黄素单加氧酶

YUCCA (YUC家族)催化的两步反应过程(TAA-
YUC途径)完成的: 第一步, 色氨酸氨基转移酶催

化色氨酸转变为IPyA; 第二步, YUCCA催化IPyA
不可逆地生成IAA。植物体内生长素水平受到

TAA-YUC途径中关键酶的调控。近期研究发现, 
拟南芥(Arabidopsis thaliana)中TAA1的101位苏氨

酸(T101)的磷酸化状态可作为调控TAA1依赖的生

长素生物合成的开关, 同时也是调控根分生组织

大小和根毛发育所必需的(Wang等2020a)。水稻中

的研究表明, 编码TAA同源蛋白的“鱼骨”基因(fish 
bone, FIB)对于IAA的生物合成起到重要的作用, 其
功能的丧失会导致水稻内源IAA水平降低、维管束

和根系发育异常等多种表型(Yoshikawa等2014)。
YUCCA是生长素合成TAA-YUC途径中的关键限

速酶, 其催化的生长素合成反应是一种器官(组织)
特异的反应(Zhao 2018)。YUCCA主要在植物分生

组织、各类原基和幼嫩的器官中表达, 即与主要

的生长素生物合成部位相对应。水稻中存在14个
YUCCA同源基因。不同YUCCA基因成员的时空动

态表达精确地调控植物各部位生长素的生物合

成, 这有助于植株生长发育和适应环境(Zhang等
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2018b)。例如OsYUCCA1的表达被严格限制在一

些离散的区域, 如叶尖和根尖等。并且OsYUCCA1
过表达会引起其所在表达部位(如根尖)生长素含

量升高, 进而促进不定根的数目增加, 却抑制根的

伸长(Yamamoto等2007)。
1.2  生长素运输相关基因对水稻根系构建的影响

植物中的生长素主要在胚芽鞘尖端、胚和幼

叶等部位中合成, 而根系等迅速生长的器官中却

含有大量的生长素, 以至于被称为“生长素池”, 这
揭示了生长素从合成部位到作用部位之间进行高

效运输的重要性。

植物中生长素的运输根据距离的远近可分为

长距离运输和短距离运输。生长素的长距离运输

是依赖韧皮部的从茎端至根部的快速运输方式, 
又被称为非极性运输(nonpolar transport), 其运输

方向主要取决于两端有机物浓度差等因素。通过

长距离运输, 生长素可以在较短时间内分布至整

株植物。生长素的短距离运输则是细胞间的单向

极性运输(polar transport), 这是生长素特有的一种

通过消耗能量进行的逆浓度梯度且不依赖重力的

慢速运输方式。这种局部的细胞间的定向运输维

持着植物各部位的生长素浓度梯度, 对植物的发育

及形态建成起到重要作用(Petrášek和Friml 2009)。
如在植物根部存在着两种不同方向的生长素极性

运输, 在根表皮中主要为从根尖向根基的向基运

输, 而在维管束中则为从根基向根尖的向顶运输, 
从而形成生长素在植物根部的环路来调控根系的

生长和发育(Petrášek和Friml 2009)。
化学渗透偶联学说认为: 生长素的极性运输

由细胞膜两侧的质子势差(主要为pH和电势差)驱
动, 同时需要载体的介导(Raven 1975)。生长素进

入细胞称为生长素内流(auxin influx), 而从细胞中

流出称为生长素外流(auxin efflux)。因此, 生长素

的极性运输是由输入和输出载体协同介导的。

在生长素内流中, IAA可以通过两种不同方式

进入植物细胞: 一种是质子化的吲哚乙酸(proton-
ated form of indole acetic acid, IAAH)被动扩散穿

过质膜进入细胞, 另一种是去质子化的吲哚乙酸

阴离子(anionic form of indole acetic acid, IAA−)由
输入载体介导的主动运输进入细胞。对于这两种

生长素内流方式, 其运输形式和运输速率都受到

膜外pH值的影响(Yang等2006)。细胞外侧通常是

中性偏酸条件, 而生长素是弱酸[酸度系数(pKa) 
4.75], 因此, 只有少部分(15%左右)生长素以非解

离型的IAAH存在, 能以被动扩散的方式进入细胞; 
而大部分(85%左右)生长素是以解离型的IAA−存

在, 须以主动运输的方式进入细胞(Swarup和Péret 
2012)。主动运输需要输入载体的介导。作为主要

的生长素输入载体, AUX/LAX (auxin1/like Aux1)
参与了生长素介导的植物发育过程的调控, 例如

AUX1和LAX3对于水稻侧根的发育具有重要作用

(Zhao等2015a; Swarup和Bhosale 2019)。
生长素的外流则需要通过定位在细胞膜上的

输出载体进行。生长素的输出载体由调节亚基和

催化亚基两种多肽组成(倪为民等2000)。调节亚

基主要为生长素极性运输抑制剂N-1-氨甲酰苯甲

酸萘酯(N-1-naphthylphthalamic acid, NPA)结合蛋

白, 可通过与NPA结合阻碍生长素的运输。如对水

稻外源施用NPA不仅会抑制生长素的极性运输, 还
会延迟不定根原基出现, 并抑制根系发育(Lin和
Sauter 2019)。催化亚基“针形” (pin-formed, PIN)
蛋白负责生长素的外流。全长的PIN蛋白在膜上

的定位受到囊泡运输的调控(Geldner等2001), 而正

是PIN蛋白在细胞膜上非对称式分布决定了生长

素的极性运输 ,  进而建立了生长素的梯度分布

(Tanaka等2006)。水稻基因组中含有12个编码输

出载体PIN的基因(Wu和Cheng 2014)。例如Os-
PIN1在根原基和维管组织中表达, 直接决定了生

长素的极性运输, 并对于依赖生长素的不定根发

生具有重要作用(Xu等2005)。OsPIN2则可介导水

稻根尖的生长素极性转运, 进而参与水稻根系的

构建和重力响应(Wang等2017)。
一些生长素输出载体PIN的调节因子通过调

控生长素极性运输影响生长素参与构建水稻根

系。例如ADP核糖基化因子的鸟苷酸交换因子

(guanine nucleotide exchange factor for ADP ribo-
sylation factor1, OsGNOM1)功能缺失影响PIN2、
PIN5b和PIN9等生长素输出载体的表达, 进而调节

生长素的极性运输, 其缺失突变体有不同程度的

不定根形成缺陷(Liu等2009)。再如, 受体蛋白激
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酶(receptor protein kinase1, OsRPK1)是一种Mn2+/
Mg2+依赖的丝氨酸/苏氨酸激酶, 过表达OsRPK1能
降低OsPIN的表达, 从而影响生长素运输, 进而抑

制水稻不定根和侧根的发育(Zou等2014)。另外, 
“窄叶” (narrow leaf, NAL)基因NAL2和NAL3是一对

编码WUSCHEL相关同源盒(WUSCHEL-related 
homeobox3a, OsWOX3A)的重复基因, 其双突变也

会抑制OsPIN基因表达 ,  影响侧根发育(Yoo等
2013)。此外, 作为最大的一类生长素早期应答蛋

白家族, 生长素上调小RNA (small auxin up RNA, 
SAUR)家族广泛参与植物生长发育的调控(Ren和
Gray 2015)。水稻中有58个SAUR基因(包括两个假

基因; Jain等2006): OsSAUR39是生长素合成和运

输的负调控因子, 其过表达可抑制水稻根系等的

发育(Kant等2009); OsSAUR45编码蛋白可通过抑

制水稻OsYUCCA和OsPIN基因的表达来影响生长

素的合成和运输, 从而导致水稻株高降低和不定

根减少(Xu等2017)。2020年初以来, 已有两项相关

研究发表: 一是水稻开花促进因子(flowering-pro-
moting factor1, FPF1)的类似蛋白OsFPFL4参与

OsPIN介导的生长素极性运输和活性氧调节, 过表

达OsFPFL4可使水稻根系积累较多生长素, 活性

氧水平也显著升高, 进而导致水稻初生根变短, 侧
根和不定根的数目增多(Guo等2020); 另一研究中, 
水稻硝酸盐同化相关蛋白家族(nitrate assimilation 
related family, NAR)成员OsNAR2.1可以与腈水解

酶(nitrilase, NIT) OsNIT1和OsNIT2相互作用, 由此

改变生长素游离形式(活化型)与结合形式(钝化型)
的比值, 同时参与PIN介导的生长素运输来调控水

稻根系的生长(Song等2020)。此外, 拟南芥中的研

究表明, 脯氨酸可能通过抑制生长素运输载体的

表达, 影响生长素的正常流动, 从而打破生长素浓度

梯度的维持, 最终抑制根的生长(王翠平等2017)。
植物中还存在着非极性的同时具有生长素输

入和输出功能的载体——ABCB载体蛋白, 该蛋白

属于ATP结合盒(ATP-binding cassette, ABC)家族的

B亚族, 其稳定性比PIN蛋白高, 对生长素的基础转

运起到重要作用(Cho和Cho 2013)。水稻基因组中

推测有22个ABCB基因, 因其编码蛋白不太保守而

被分为7个亚组(Chai和Subudhi 2016)。其中 , 

OsABCB14表达于除叶片外的所有水稻器官, 其编

码蛋白可作为生长素的输入载体参与生长素的极性

运输, 同时参与维持植物体内铁平衡(Chai和Sub-
udhi 2016)。此外, 拟南芥中的研究表明, ABCB和
PIN之间可能存在相互作用, 两者共表达时生长素

的运输效率和特异性都有所提高(Geisler等2017)。
1.3  生长素信号转导途径对水稻根系构建的影响

生长素对植物生长发育的调控主要是通过生

长素的信号转导来发挥作用的。生长素信号转导

机制的核心成员由作为生长素共受体的运输抑制

剂响应蛋白/生长素信号转导F-box蛋白(transport 
inhibitor response1/auxin signaling F-box protein, 
TIR1/AFB)、生长素/吲哚乙酸转录抑制因子(aux-
in/indole-3-acetic acid transcriptional repressor, Aux/
IAA)和生长素应答因子(auxin response factor, ARF)
三个蛋白家族共同构成(Lavy和Estelle 2016)。生

长素可通过促进TIR1/AFB和Aux/IAA蛋白间的相

互作用, 导致Aux/IAA的降解和ARF抑制的解除, 
进而激活生长素应答基因的转录表达。生长素信

号转导系统各成员的不同组合、转录调控复合物

的形成、翻译后修饰以及核心信号成员与其他信

号通路因子的相互作用共同构成了生长素应答的

多样性和特异性(Lavy和Estelle 2016)。
1.3.1  生长素共受体

Ruegger等(1998)从拟南芥中分离获得了TIR1
蛋白, 其后被证明是一种生长素受体(Dharmasiri等
2005)。TIR1是E3泛素连接酶复合体SKP-Cullin-F 
box (SCFTIR1/AFB)的组分, 可与AFB一起构成瞬时的

生长素共受体TIR1/AFB。感知到生长素后, 该共

受体与Aux/IAA结合后形成复合物SCFTIR1/AFB-Aux/
IAA, 进而导致泛素介导的Aux/IAA降解, 从而解

除基于ARF的转录抑制, 调控生长素应答基因的转

录表达(Wang等2018)。
作为生长素共受体, TIR1/AFB对生长素介导

的植物生长过程起到重要作用。拟南芥中的研究

表明, TIR1和AFB2通过影响生长素信号转导, 直
接调控侧根的起始(Lakehal等2019)。因为所有的

拟南芥中公认的生长素信号转导组分在水稻中都

能找到同源蛋白, 所以生长素的信号转导路径在

两物种间可能是非常保守的(Wang等2018)。现已
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有研究表明, 作为miRNA393a的靶基因, OsTIR1和
OsAFB2编码的蛋白可通过与OsIAA1的互作来调

控水稻不定根和侧根的生长过程(Bian等2012)。
1.3.2  生长素/吲哚乙酸转录抑制因子

Aux/IAA属于生长素早期应答基因, 在生长素

信号转导中起核心作用(Rouse等1998)。Aux/IAA
编码一类半衰期较短的核蛋白。这类核蛋白含有

4个保守结构域(I~IV), 结构域I与生长素应答因子

ARF相互作用, 介导转录抑制(Rouse等1998)。结

构域II与TIR1结合, 并具有泛素化的作用位点, 参
与Aux/IAA蛋白的降解。结构域III和IV参与构成

Aux/IAA蛋白间的同源二聚体, 或与同样具有结构

域III和IV的ARF蛋白构成异源二聚体, 从而调控

ARF的活性状态(Gray等2001)。Aux/IAA家族蛋白

可与ARF家族蛋白形成多种形式的二聚体, 从而以

不同方式调节基因的表达(Luo等2018)。在低浓度

生长素条件下, Aux/IAA蛋白稳定性较高, 与ARF
结合从而抑制生长素应答基因的表达; 而在高浓

度生长素水平时, 生长素受体TIR1与Aux/IAA的结

合能力提高 ,  Aux/IAA脱离ARF后被泛素化降

解 ,  ARF解阻遏化后调控生长素应答基因的表达

(Chandler 2016)。
水稻基因组中有多种Aux/IAA基因参与根系

的构建过程。例如OsIAA1受到生长素等多种植物

激素诱导, 并且, 过表达OsIAA1会降低生长素处理

对水稻根系伸长的抑制效应(Song等2009)。再如, 
OsIAA11和OsIAA13调控水稻侧根发育, 其突变体

存在侧根发育缺陷, 但其他部分例如不定根的发

育不受影响(Zhu等2012; Yamauchi等2019)。基于

转录组测序(RNA sequencing, RNA-seq)的研究发

现, 进化关系相邻的OsIAA11和OsIAA13基因表现

出在根尖和侧根区独特的差异表达模式 ,  即
OsIAA11和OsIAA13在侧根中均被激活表达, 而在

根尖被抑制表达。虽然仍无法确定与OsIAA11和
OsIAA13相互结合的OsARF成员, 但正是不同的

ARF-Aux/IAA表达模式及其组合方式极大地拓展

了生长素响应的多样性和复杂性(黄伊子等2020)。
同时, Aux/IAA蛋白间也存在互作机制, 例如IAA33
会和IAA5竞争结合ARF10/ARF16, 以解除IAA5介
导的抑制效应, 进而调控根尖干细胞的稳态。并

且, 生长素还可通过促有丝分裂原活化蛋白激酶

(mitogen-activated protein kinase14, MPK14)稳定缺

乏TIR1结合域的IAA33蛋白, 且不影响IAA33基因

表达(Lv等2019)。
一些Aux/IAA的调控蛋白(酶)也会影响水稻

根系的构建。例如, 水稻“无侧根” (lateral root-
less2, LRT2)基因编码一种亲环蛋白型脯氨酰异构

酶。该酶催化OsIAA11的顺反异构化, 从而调节

OsIAA的稳定性及其与TIR1的相互作用, 进而调控

生长素信号转导过程。突变体lrt2表现为OsIAA11
蛋白积累和侧根数目减少, 即LRT2作用于OsIAA11
的上游, 对侧根发育起正向调控作用(Jing等2015)。
再如, “土壤表面生根” (soil-surface rooting1, SOR1)
基因编码一种环指E3泛素连接酶。该蛋白可分

别与OsIAA26和OsIAA9相互作用: 当SOR1与
OsIAA26互作时可介导其泛素化降解; 当SOR1与
OsIAA9互作时, 却可通过抑制SOR1活性来保护

OsIAA26蛋白不被降解。此过程中, 生长素通过促

进SCFOsTIR1/AFB2介导的SOR1辅助降解OsIAA9, 进
而促进SOR1依赖的OsIAA26的降解。因此 , 
SOR1-OsIAA26组合作用于OsTIR1/AFB2-auxin-
OsIAA9信号转导通路的下游, 调控水稻幼苗根系

的生长(Chen等2018)。此外, 一种MADS-box转录

因子OsMADS25可以与OsIAA14启动子中的CArG-
box结合从而抑制其转录。因而过表达OsMADS25
可以促进水稻根系发育, 抑制OsMADS25表达则会

缩短水稻种子根长度和减少侧根密度(Zhang等
2018a)。
1.3.3  生长素应答因子

Ulmasov等(1997)发现了调控生长素应答基因

表达的转录因子——ARF, 并且, ARF调控的基因

表达可被Aux/IAA抑制。ARF蛋白N端有保守的

DNA结合区(DNA binding domain, DBD), 能与生

长素应答元件AuxRE (auxin response element)的
TGTCTC序列特异性结合, 从而调节生长素应答基

因表达的转录激活或抑制(Tiwari等2003)。ARF蛋
白中部有非保守的转录激活区MR (middle region), 
具有转录活化或抑制的功能。ARF蛋白的C端结

构域(C-terminal domain, CTD)含有与Aux/IAA蛋

白的结构域III和IV同源的结构域III和IV, 可介导
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ARF间形成同源二聚体或者ARF和Aux/IAA形成

异源二聚体。如Aux/IAA蛋白与ARF结合可以特

异性地抑制生长素应答基因的转录。而若Aux/
IAA被降解, ARF可形成活性同源二聚体从而调控

生长素应答基因的转录表达(Tiwari等2003)。
陆生植物体内多种ARF可分为A~C三类, 其

中生长素依赖性的A类ARF多被认为是生长素相

关基因转录激活因子, 而B类和C类ARF通常是其

抑制因子, 通过与A类ARF的拮抗作用抑制目标基

因的表达(Mutte等2018)。这种作用模式可以对植

物发育部位的生长素应答进行量化调控, 这很可能

是复杂植物发育调控系统的基础(Kato等2020)。
水稻中有25个OsARF基因(Wang等2007)。一

些ARF蛋白被发现对于水稻根系生长极为重要, 例
如OsARF12调控水稻的根系发育, 维持植物体内

磷的稳态和对铁的吸收(Qi等2012; Wang等2014)。

2  细胞分裂素参与水稻根系构建

作为主要在植物根部合成的植物激素, 细胞

分裂素是植物根系发育调控中的另一类重要激

素。细胞分裂素的代谢、运输和信号转导等途径

相关基因也会影响水稻根系的构建(图2)。
2.1  细胞分裂素代谢相关基因对水稻根系构建的

影响

水稻根系构建需要一定量的细胞分裂素, 但

细胞分裂素水平过高或过低都会影响水稻根系的

发育。植物体内局部和瞬时的细胞分裂素的稳态

主要通过其代谢过程来平衡, 即通过负责细胞分裂

素合成的异戊烯基转移酶(isopentenyl transferase, 
IPT)蛋白家族、活化的细胞分裂素激活酶(lonely 
guy, LOG)蛋白家族, 以及降解的细胞分裂素氧化酶/
脱氢酶(cytokinin oxidase/dehydrogenase, CKX)蛋
白家族等来维持细胞分裂素的含量和活性(Ciesiel-
ska等2012)。

细胞分裂素是一类腺嘌呤的衍生物。其合成

途径主要分为两种: 一种是从头合成途径, 主要合

成反式玉米素型及异戊烯基腺嘌呤型的细胞分裂

素; 另一种是tRNA的分解途径, 主要合成顺式玉米

素型细胞分裂素。植物中大部分细胞分裂素是通

过从头合成的途径产生的(Haberer和Kieber 2002)。
在此合成途径中, IPT是最为重要的限速酶。IPT以
异戊烯基焦磷酸和磷酸腺苷(ATP或ADP)为底物, 
催化异戊烯基团转移到腺苷上生成异戊烯腺苷-5′-
磷酸盐等物质, 这些物质再羟基化形成玉米素类

的细胞分裂素(Mok和Mok 2001)。
细胞分裂素合成后需要激活才能产生作用。

作为活化细胞分裂素的酶, LOG可直接将非活性

的细胞分裂素核苷酸转化为具有生物活性的游离

碱基形式, 并由此调控活性细胞分裂素的分布和

浓度, 进而影响分生组织发育(Kyozuka 2007)。这

图2  细胞分裂素参与水稻根系发育的分子机制

Fig.2  Molecular mechanisms of cytokinin-mediated root development in rice
箭头表示箭尾的因子对箭头的因子有促进作用, “T”形线表示尖头端的因子对平头端的因子有抑制作用。ABCG: ATP-binding cassette 

G, ATP结合盒家族G亚族; AHP: authentic histidine phosphotransfer protein, 真组氨酸磷酸基团转移蛋白; CKX: cytokinin oxidase/dehydroge-
nase, 细胞分裂素氧化酶/脱氢酶; ENT: equilibrative nucleoside transporter, 平衡型核苷转运蛋白; HK: histidine kinase, 组氨酸蛋白激酶; HP: 
histidine phosphotransfer protein, 组氨酸磷酸转移蛋白; IPT: isopentenyl transferase, 异戊烯基转移酶; LOG: lonely guy, 细胞分裂素激活酶; 
PUP: purine permease, 嘌呤通透酶; RR: response regulator, 反应调节子; SL: strigolactone, 独脚金内酯。
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些对于水稻等植物根系构建是极为重要的, 例如

OsLOG10和OsLOGL5可通过调控细胞分裂素的

活性来影响水稻根系伸长和侧根发育(Wang等
2020b)。

植物体内细胞分裂素水平维持的另一重要途

径是降解作用。在此过程中, CKX发挥了极为关

键的作用。CKX可催化异戊烯基腺嘌呤、玉米素

及其核糖核苷侧链不可逆地降解(Schmülling等
2003), 从而调控植物器官中细胞分裂素水平, 进而

参与根系等器官发育的调控。例如根特异表达的

CKX可以精确调控细胞分裂素的代谢, 进而影响水

稻对锌等无机离子的吸收及其产量(Gao等2019)。
这一作用还受到独脚金内酯(strigolactone, SL)的调

控。SL可以诱导水稻根部OsCKX9的表达, 从而下

调细胞分裂素含量, 影响下游OsRR5表达, 进而调

控水稻分蘖、株高和穗型等表型(Duan等2019)。
2.2  细胞分裂素运输相关基因对水稻根系构建的

影响

由于细胞分裂素合成中编码重要限速酶的

IPT的表达具有组织特异性, 细胞分裂素需要运输

至其他部位来产生作用(Ma和Liu 2009)。例如反

式玉米素型细胞分裂素主要在根系中合成, 经过

木质部运输途径进入芽中, 从而调控植株地上部

分的生长。与此相反, 异戊烯基腺嘌呤型细胞分

裂素在芽中合成, 需通过韧皮部运输至根系, 进而

影响植物根系发育(Liu等2019)。
本世纪以来, 细胞分裂素输入蛋白——嘌呤

通透酶(purine permease, PUP)、平衡型核苷转运

蛋白(equilibrative nucleoside transporter, ENT), 以
及细胞分裂素输出蛋白——ATP结合转运蛋白G 
(ATP-binding cassette G, ABCG)等三类蛋白家族陆

续被发现参与了细胞分裂素的运输(Liu等2019)。
例如OsPUP7和OsPUP4是水稻中最同源的嘌呤通

透酶, 两者都参与了细胞分裂素在细胞间的转运、

长距离运输和局部分配(Qi和Xiong 2013; Xiao等
2019)。其中, “大粒” (big grain3, BG3)基因编码的

OsPUP4可能通过增强细胞分裂素装载入维管束来

促进细胞分裂素的长距离运输, 并调控下游细胞

分裂素信号应答, 进而影响水稻根系发育和籽粒

大小等表型(Xiao等2019)。另外, ENT蛋白家族主

要在水稻根中表达, 负责转运嘌呤等底物。例如, 
作为水稻ENT蛋白的主要类型, OsENT2在核苷型

细胞分裂素的长距离转运中起作用 (Hi rose等
2005)。再如, OsABCG负责细胞分裂素的输出, 其
与参与生长素运输的ABCB亚家族在组成上基本

类似, 但ABCG结构域的构成与ABCB互为反向型

(Verrier等2008)。与OsABCBs功能类似, OsABCG
也因调控细胞分裂素的运输而参与水稻根系构建

的调控。例如OsABCG18执行细胞分裂素从根至

芽的长距离转运, 其突变体幼苗根系发育受到明

显抑制(Zhao等2019)。
2.3  细胞分裂素信号转导途径对水稻根系构建的

影响

Kakimoto (1996)在拟南芥中发现一个编码组

氨酸激酶类似物的非细胞分裂素依赖性蛋白CKI1 
(cytokinin-independent1), 可作为一个细胞分裂素

受体参与其信号转导过程, 并由此推测: 植物中存

在一种类似细菌双元组分信号转导系统的跨膜信

号转导系统。该系统主要由两部分组成: 感受信

号的组氨酸激酶感受器(sensor histidine kinase)和
下游的反应调节子RR (response regulator)。组氨

酸激酶感受器是膜结合蛋白, 有两个不同的结构

域: 信号感受结构域和组氨酸激酶结构域。RR也

具有两个不同结构域: 接受域和信号输出域。双元

组分系统信号在植物体内转导的主要过程为: 信
号感受结构域接受激素信号后, 会改变组氨酸激

酶结构域中组氨酸激酶的活性并形成二聚体, 随
后结构域中一个保守的组氨酸残基发生自身磷酸

化而激活, 接着一种组氨酸磷酸转移蛋白(histidine 
phosphotransfer protein, HP)将该磷酸化基团转移

到RR的一个天冬氨酸残基上, 磷酸化的天冬氨酸

调节RR信号输出域的活性, 从而激活转录, 调控植

物的发育(Hwang和Sheen 2001; Kieber和Schaller 
2018)。双组份信号转导机制普遍存在于包括水稻

在内的很多植物中(Tsai等2012)。
2.3.1  细胞分裂素受体组氨酸激酶

Inoue等(2001)发现了对细胞分裂素不敏感的

cre1 (cytokinin receptor1)突变体。CRE1是一种与

CKI1结构上具有一定相似性的组氨酸蛋白激酶

(histidine kinase, HK)类受体, 两者具有相似的功
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能, 即CRE1也是一个细胞分裂素受体(Schmülling 
2001)。CRE1等细胞分裂素受体都含有一个保守

的环化酶/组氨酸激酶相关的胞外感知(cyclase/his-
tidine kinase-associated sensing extracellular, CHASE)
结构域, 该结构域感知细胞分裂素后可以激活组氨

酸激酶结构域, 使得保守组氨酸残基发生自磷酸化

并激活下游应答基因(Schmülling 2001)。这些受体

结构相似, 但是基因表达和配体偏好的差异使得其

在植物体内产生了不同的作用(Stolz等2011)。
水稻中有6个组氨酸蛋白激酶(OsHK; Du等

2007; Zhao等2020)。其中, OsHK4可识别反式玉米

素和异戊烯基腺嘌呤, 而OsHK6对异戊烯基腺嘌

呤高度敏感; 两者都能介导经典的双组分信号转

导过程(Choi等2012; Ding等2017)。作为细胞分裂

素的受体, 组氨酸蛋白激酶HK参与了水稻根系发

育调控。例如OsHK1可与乙烯受体相互作用协作

调控水稻根系生长(Du等2007)。再如定位在内质

网的OsHK6在细胞分裂素的感知和水稻根系构建

中具有重要的作用(Ding等2017)。
2.3.2  组氨酸磷酸基团转移蛋白

在植物的双组份信号转导系统中, HP蛋白介

导组氨酸激酶受体和反应调节子之间磷酸转移过

程。在质膜上的受体HK感知细胞分裂素之后, 其
结构域中保守的组氨酸残基发生磷酸化, 随后HP
迅速将磷酸基团转移至自身组氨酸上, 再转移到

细胞核内的B型RR接受域内的天冬氨酸残基上, 
从而激活B型RR与A型RR基因的启动子结合, 启动

A型RR基因的转录。HP也可以直接磷酸化A型

RR, 进而启动细胞分裂素应答(Hutchison等2006; 
Kieber和Schaller 2018)。植物中HP大多是冗余

的。HP可以正调控细胞分裂素信号转导, 从而影

响植物发育过程(Hutchison等2006)。拟南芥中的

研究表明, HP对于根系发育是必要的, 其缺失突变

体会出现根系发育缩短、维管发育减少等多方面

异常(Hutchison等2006)。
水稻中存在5个OsHP基因(Du等2007), 其编

码蛋白均参与了组氨酸激酶受体和反应调节子之

间的磷酸转移过程, 从而参与细胞分裂素的信号

转导过程和调控植物发育。例如OsAHP1 (authen-
tic histidine phosphotransfer protein1)和OsAHP2作

为细胞分裂素信号通路的正调节因子, 可调控水

稻的逆境响应和根系发育, 两基因干扰表达能提

高水稻幼苗忍耐渗透胁迫的能力并促进侧根的生

长(Sun等2014)。
2.3.3  反应调节子

RR基因与双元组分系统反应调节子的接受域

同源性较高 ,  是组氨酸激酶感受器的下游靶蛋

白。在植物中, 细胞分裂素信号转导的双元组分

系统中反应调节子分为两种类型: 细胞分裂素诱

导的A型(type-A) RR和DNA结合的B型(type-B) 
RR (Hwang和Sheen 2001)。受体识别细胞分裂素

后, 通过HP进行磷酸基团转移, A型RR与B型RR参
与竞争磷酸化反应, 磷酸化的A型RR与各种效应器

因子相互作用, 介导细胞分裂素反应(To等2007)。
同时, A型RR之间存在功能重叠, 在一定程度上可

以负反馈调节细胞分裂素信号(To等2004); 而B型
RR是细胞分裂素的正调控因子, 介导细胞分裂素

作用产物和A型RR转录的调控(To等2007)。例如

OsRR22可以与上调细胞分裂素应答的基因结合, 
进而促进细胞分裂素信号转导(Raines等2016)。

水稻中存在15个A型RR基因(OsRR1~15)和7
个B型RR基因(OsRR16~22) (Du等2007)。RR对于

根系发育极为重要, 例如作为细胞分裂素信号负调

控因子的OsRR6可维持水稻内源细胞分裂素的水平, 
过度表达会导致根系生长受损(Hirose等2007)。

3  生长素和细胞分裂素协作参与水稻根系

构建

生长素在植物根系构建过程中起主导作用, 
而细胞分裂素是必要的抑制因子。在激素诱导的

根器官发生过程中, 生长素和细胞分裂素之间的

平衡是细胞命运的主要决定因素(Lakehal和Bellini 
2019)。例如, 水稻中编码植物特异的NAC (NAM/
ATAF/CUC)转录因子的OsNAC2可直接与生长素

失活相关基因GH3.6和GH3.8、生长素信号转导相

关基因OsARF25以及细胞分裂素氧化酶基因Os-
CKX4的启动子结合, 即OsNAC2作用于OsCKX4和
OsGH3.6的上游。并且, OsNAC2过表达下调“无不

定根” (crown rootless, CRL)基因和细胞周期蛋白

依赖性蛋白激酶(cyclin-dependent protein kinase, 
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CDK)基因的表达。因此, OsNAC2基因可以整合生

长素和细胞分裂素途径, 调控水稻根系的发育(Mao
等2020)。另外, 生长素信号相关的OsARF16基因

也参与整合生长素和细胞分裂素途径。OsARF16
可以负调控细胞分裂素对磷摄取和磷信号的影响, 
其突变体中细胞分裂素信号受到明显抑制。这一

作用可能是通过OsARF16对生长素载体基因表达

的调控来产生的 ,  但其具体机制目前尚不清晰

(Shen等2014)。因此, 生长素和细胞分裂素可协作

调控水稻根系(侧根和不定根)的发育。

3.1  生长素与细胞分裂素协作参与水稻侧根的发育

生长素和细胞分裂素的相互作用调控了包括

侧根发育在内的多个植物发育过程(图3)。在以生

长素为中心的植物侧根的发育调控过程中, 生长

素通过各类合成及运输基因的表达调控以及多种

信号元件组合, 直接参与并调控植物的侧根发育

(Teixeira和ten Tusscher 2019)。细胞分裂素会抑制

植物侧根的形成, 其既能直接作用于侧根起始或

发育相关的细胞, 抑制或破坏这些细胞的分裂或

分化(Jing和Strader 2019), 又能通过阻碍根原基细

胞由G2期至M期的转变从而抑制侧根的启动, 但同

时也刺激G1期向S期转变而促进侧根的延伸(Li等
2006)。外源生长素处理可以抵消细胞分裂素对于

侧根起始和伸长的影响, 表明细胞分裂素通过生

长素依赖途径作用于侧根的延伸(Debi等2005)。
生长素影响细胞分裂素的生物合成和降解过

程, 从而调控侧根发育。“短下胚轴” (short hypoco-
tyl2, SHY2)基因会提高细胞分裂素合成相关基

因IPT5的表达, 生长素通过促进SHY2蛋白降解抑

制细胞分裂素的合成(Ioio等2008), 并调控CKX基
因的表达从而影响细胞分裂素的降解(Werner等
2006)。但与此同时, 植物体内细胞分裂素含量降

低也会影响生长素合成, 进而降低其含量(Jones等
2010)。进一步的研究发现, 随着细胞分裂素水平下

降, 生长素通过合成及运输使自身水平不断上升, 进
而阶段性地影响侧根发生直至完成发育(Teixeira
和ten Tusscher 2019)。这表明细胞分裂素对于生

长素促进侧根发育是必须的, 植物会维持自身适

当的激素浓度比例以适应根系发育。

细胞分裂素对于生长素引起的侧根发生起到

抑制作用。外源施加细胞分裂素会增强PIN在特

定极性区域的消耗, 同时抑制PIN的表达, 进而抑

制生长素运输至侧根原基 ,  从而抑制侧根形成

(Marhavý等2014)。同时细胞分裂素会促进SHY2
的表达。SHY2蛋白参与抑制PIN的表达, 并介导

编码Aux/IAA蛋白, 进而抑制侧根和根尖分生组织

发育, 而生长素通过参与降解SHY2蛋白拮抗作用

于这一效应(Ioio等2008)。
综上所述, 生长素和细胞分裂素拮抗调控水

稻侧根发育。

3.2  生长素与细胞分裂素协作参与水稻不定根的

发育

生长素与细胞分裂素协作调控不定根的发育

与侧根类似。生长素能诱导形成层位点和启动早

期分裂, 促进不定根原基发生(Blakesley和Chaldecott 
1993)。提高生长素水平或者外施生长素能够促进植

物不定根的形成。细胞分裂素同样调控水稻不定

根的发育, 并能与生长素相互拮抗(Meng等2019), 
共同调控水稻不定根发育(图4)。

图3  生长素和细胞分裂素协作参与水稻侧根发育

Fig.3  Auxin–cytokinin interactions in lateral root  
development of rice

箭头表示箭尾的因子对箭头的因子有促进作用, “T”形线表示

尖头端的因子对平头端的因子有抑制作用, 细实线表示生长素对

水稻根系发育的影响途径, 虚线表示细胞分裂素对水稻根系发育

的影响途径, 粗实线表示生长素和细胞分裂素协同途径。在协同

途径(PIN路径和SHY2路径)中, 两种激素通过拮抗调控SHY2的表

达, 直接或间接介导PIN的表达, 影响生长素的极性运输进而调控侧

根发育。CKX: cytokinin oxidase/dehydrogenase, 细胞分裂素氧化

酶/脱氢酶; IPT: isopentenyl transferase, 异戊烯基转移酶; PIN: pin-
formed, 生长素输出载体“针形”蛋白; SHY: short hypocotyl, “短下

胚轴”基因。
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细胞分裂素以减少根中细胞分裂素的含量, 进而

抑制细胞分裂素对不定根形成的负调控作用, 从
而促进不定根的生成(Gao等2014)。

此外, 一些水稻根系表达基因参与了生长素

和细胞分裂素互作对不定根发育的调控。例如水

稻根系存在一种属于WOX基因家族的细胞分裂素

应答的基因OsWOX11。OsWOX11在根尖分生组织

和根原基发生早期表达, 参与不定根分生组织的

形成和维持, 从而增加不定根的数目。生长素和

细胞分裂素均可诱导OsWOX11表达, 特别是生长

素可通过TAA/YUC途径促进合成生长素, 进而诱

导OsWOX11表达(Zhang等2018b), 其表达产物则可

通过结合OsRR2的启动子而抑制OsRR2的表达

(Zhao等2009)。OsERF3与OsWOX11功能类似, 两
者协同作用, 共同调控细胞分裂素响应, 促进水稻

不定根的发生(Zhao等2015b)。

4  小结与展望

生长素和细胞分裂素是调控水稻根系发育的

两类最为重要的激素。在两者复杂的调控网络中, 
生长素发挥着主要作用, 而细胞分裂素通过影响

生长素参与调节(Saini等2013)。生长素和细胞分

裂素协作调控构建植物根系主要是通过调控两种

激素的合成、运输和信号转导途径而进行的。

生长素对侧根形成发挥主要作用(Debi等2005; 
Teixeira和ten Tusscher 2019)。生长素极性运输相

关基因可影响侧根发育(Zhao等2015a; Wang等
2017; Swarup和Bhosale 2019), 细胞分裂素通过影

响生长素输出载体PIN进而介导侧根形成(Ioio等
2008; Marhavý等2014)。细胞分裂素还会诱导

SHY2的表达, 从而影响生长素信号转导, 进而调控

侧根发育; 生长素则通过参与降解SHY2蛋白拮抗

作用于这一效应(Ioio等2008), 并通过调控CKX表
达, 解除细胞分裂素的抑制作用(Werner等2006)。
因此, 两种激素相互协作, 共同调控侧根的发育。

生长素能促进不定根的发育(Yamamoto等2007; 
Jones等2010)。而细胞分裂素与生长素相互拮抗, 
共同调控水稻不定根的发育(Zhao等2009; Meng等
2019)。细胞分裂素还可抑制根分生组织细胞分

裂周期, 进而抑制不定根发育(Kuroha等2006); 生

图4  生长素和细胞分裂素协作参与水稻不定根发育

Fig.4  Auxin–cytokinin interactions in crown root  
development of rice

箭头表示箭尾的因子对箭头的因子有促进作用, “T”形线表示

尖头端的因子对平头端的因子有抑制作用, 细实线表示生长素对

水稻根系发育的影响途径, 虚线表示细胞分裂素对水稻根系发育

的影响途径, 粗实线表示生长素和细胞分裂素协同途径。其中, ①
为WOX11途径, 两种激素拮抗调控WOX11的表达,通过WOX11抑
制RR表达调控不定根发育; ②表示细胞分裂路径, 两种激素通过

拮抗调控细胞分裂进而调控不定根发育。ARF: auxin response fac-
tor, 生长素应答因子; CAND: cullin-associated and neddylation-dis-
sociated, 类泛素化修饰相关重组蛋白; CKX: cytokinin oxidase/
dehydrogenase, 细胞分裂素氧化酶/脱氢酶; CRL: crown rootless, 
“无不定根”基因; RR: response regulator, 反应调节子; WOX: WUS-
CHEL-related homeobox, WUSCHEL相关同源盒。

生长素信号通路直接参与不定根的形成。生

长素信号通路中OsCAND1 (cullin-associated and 
neddylation-dissociated1)基因参与调节水稻不定根

分生组织细胞G2/M期细胞的周期转变, 进而促进

不定根的发生(Wang等2011)。而细胞分裂素可以

通过抑制根分生组织细胞分裂周期, 进而抑制不

定根的发生(Kuroha等2006)。外源生长素诱导编

码APETALA2/乙烯响应因子(APETALA2/ethylene 
responsive factor, AP2/ERF)的转录因子OsCRL5在
不定根发生的茎部表达。CRL5通过抑制OsRR1基
因的表达, 整合生长素和细胞分裂素信号, 从而正

向调节不定根的发生(Kitomi等2011)。
OsCKX4通过整合细胞分裂素与生长素的相

互作用而介导不定根的发育。生长素应答因子

OsARF25和OsRR2可以与OsRR3直接结合并启动

OsCKX4的转录表达, OsCKX4蛋白不可逆地降解
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长素信号则会促进细胞分裂周期的转变(Wang等
2011), 并通过介导细胞分裂素信号转导解除抑制

作用(Kitomi等2011)。此外, 生长素和细胞分裂素

均可诱导OsWOX11表达(Zhang等2018b), 其表达产

物影响细胞分裂素信号转导, 与功能类似的Os-
ERF3协同调控细胞分裂素反应, 影响水稻不定根

的发育(Zhao等2009, 2015b)。
生长素和细胞分裂素是以一种极其复杂而又

高度严谨的调节网络协作调控水稻根系发育的。

近年来生长素和细胞分裂素协同调控植物发育机

理的大致框架已构建完成, 具体细节逐渐得到完

善, 但有部分内容仍不清晰。例如: 生长素载体蛋

白间的互作机理, 以及这种蛋白互作对生长素运

输效率影响的具体机制; 细胞分裂素运输载体之

间是否也存在类似的互作效应, 以及生长素和细

胞分裂素与其他激素之间是否存在功能上的协同

或拮抗作用。这些问题都有待于进一步地探究。
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Recent advances in auxin–cytokinin interactions involved in shaping 
architecture of rice root system
CHEN Kai1, TANG Tang2, ZHANG Dongping1, CHEN Yun1, LÜ Bing1,*
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Bioscience and Biotechnology, Yangzhou University, Yangzhou, Jiangsu 225009, China
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Abstract: Plant root systems not only play important roles in anchoring the plant and absorbing water and nu-
trients, but also act as signal sources to regulate the growth and development of whole plant. For crops, such as 
rice (Oryza sativa), the development of roots affects rice production and stress resistance directly. The root ar-
chitecture of rice is regulated by internal and external factors including phytohormones, among which, auxin 
and cytokinin are the most two important ones. This review focuses on the synthesis, transport and signal trans-
duction of auxin and cytokinin, and their molecular mechanisms by which two hormones coordinate the archi-
tecture of rice roots (mainly adventitious roots and lateral roots).
Key words: auxin; cytokinin; hormone interaction; rice; root architecture
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