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摘  要 

生长素在拟南芥根尖干细胞调控中的作用是近年来植物学研究中的热点之一，受到了广泛的关注。现有

实验证据表明生长素在拟南芥根尖干细胞调控中担负2个相反的功能，即既促进干细胞特性的维持，又

促进干细胞的分化。生长素如何在同一细胞群中行驶这两个截然相反的调控功能的机理目前还不清楚。 
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Abstract 
The regulatory role of auxin in Arabidopsis root meristem stem cells has been a hot spot of plant 
science research and has attracted considerable interest. Current experimental evidence shows 
that auxin has two opposite regulatory functions in Arabidopsis root meristems, i.e. promoting the 
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maintenance of stem cell properties and also promoting differentiation of some stem cells. The 
mechanisms by which auxin executes those two regulations in the same group of cells are cur-
rently unknown. 
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生长素是一个非常重要的植物激素，其调控功能几乎涉及植物生命活动的各个方面[1] [2]。由于其重

要性，生长素的调控功能及其机理一直是植物学研究中的重点和热点，也是近年来植物学研究中进展最

快的领域之一。经过过去 20 多年的研究，我们对生长素的生物合成、运输、信号传导机理以及在一些重

要生长发育过程中的功能有了比较深入的了解[1] [2] [3] [4] [5]。即便如此，目前仍然有不少生长素的调

控细节尚待进一步研究，例如生长素在细胞水平的调控机理。本文将简要介绍一个我们认为没有被足够

关注的与生长素细胞调控相关的问题：生长素在拟南芥根尖干细胞调控中的细胞调控机理。 
在高等植物的根尖分生组织中含有一个干细胞团，它既是根器官持续生长发育的调控中心，同时也

是器官发育过程中增量细胞的最终来源[6]。在模式植物拟南芥的根尖分生组织中，干细胞团由静止中心

细胞和围绕其周围的一圈组织特异性干细胞所构成(图 1(a))。大量证据表明生长素在拟南芥根尖干细胞调

控中担负极为重要的角色，但在细胞层面的作用机理目前并不清楚。现有实验证据显示生长素在拟南芥

根尖干细胞调控中在细胞水平具有两个截然相反的调控功能，即既能促进干细胞特性的维持，又能促进

干细胞分化(图 1(b))。由于根尖干细胞是未分化的细胞，因此前一功能必然包含抑制干细胞分化，与后一

功能在调控方向上截然相反。 
生长素促进拟南芥根尖干细胞的作用最早由 Sabatini 等[7]提出。他们发现在拟南芥根尖分生组织中

生长素浓度沿纵轴方向呈梯度分布，其浓度最大值所在的位置与根尖分生组织的干细胞区恰好重叠。进

一步分析发现该生长素浓度的最大值对维持所覆盖区的细胞的干细胞特性，以及其远端(外侧)细胞的分裂

模式与命运等有决定性的影响。改变生长素浓度最大值的浓度或位置会导致干细胞区和远端细胞区的细

胞特性和分裂分化活动发生相应变化。上述结果被众多后续研究所证实[3] [4] [8]，因此生长素对根尖分

生组织中干细胞的促进作用也逐步被广泛接受。Galinha 等[8]进一步明确了生长素在促进根尖干细胞特性

中的作用机理，提出生长素可能通过对 PLETHORA (PLT)家族基因的表达调控来调控根尖干细胞和其它

根尖分生组织中的细胞的分裂分化活动(图 2(a))。PLT 蛋白属于 AP2-转录因子家族中的一个亚家族，在

拟南芥中有 4 个成员[9]。PLT 蛋白在拟南芥根尖分生组织中呈现一个与生长素相类似的浓度梯度，其最

大值也恰好与干细胞区重叠。PLT 蛋白对根尖分生组织的细胞具有重要调控作用，且调控结果呈明显剂

量效应。PLT1 和 PLT2 功能同时缺失的突变体无法维持根尖分生组织(图 2(b))，而 PLT 过量表达植株则

具有比对照植株更长的根尖分生组织。最为关键的是生长素可诱导 PLT 基因的转录，且该诱导作用呈明

显剂量效应[8] [9]。基于上述研究结果，Galinha 等提出在拟南芥根尖分生组织中生长素通过对 PLT 基因

的转录调控实现对细胞活动(包括干细胞)的剂量调控假说(图 2(a))。但该假说中的一些关键细节(如生长素
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对 PLT 基因转录调控的机理)仍然有待进一步验证，PLT 蛋白对不同细胞(包括干细胞)的调控机理目前也

不清楚。 
 

 
(a)                                    (b) 

注：(a) 拟南芥根尖分生组织细胞结构示意图，颜色填充的细胞为干细胞；(b) 生长素在拟南芥根尖干细

胞调控中的两种截然相反的调控功能。“↑”形线表示促进作用(正调控)，“T”形表示抑制作用(负调控)。 

Figure 1. Schematic representation of the cellular structure of Arabidopsis root meristem (a) and the two opposite 
regulatory functions of auxin in stems cells of Arabidopsis root meristems (b) 
图 1. 拟南芥根尖分生组织细胞结构(a)和生长素在拟南芥根尖干细胞调控中的两种截然相反的调控功能(b)
示意图 
 

 
(a)                           (b) 

注：(a) 生长素对拟南芥根尖干细胞正调控功能的作用机理假说，其依据来自文献[7] [8] [9]报道的实验结

果。该假说的核心内容是生长素浓度在拟南芥分生组织中沿纵轴呈梯度分布，其最大值与干细胞区重叠。

根尖分生组织中细胞的特性和分裂分化活动由生长素浓度所决定，生长素浓度最高值处为干细胞，中等生

长素浓度区细胞快速分裂，低生长素浓度区细胞进行分化。生长素浓度梯度通过剂量调控的方式决定 PLT
基因的转录，由此转换成与生长素浓度梯度相类似的 PLT 蛋白浓度梯度，后者通过剂量调控决定细胞特

性和分裂分化状况。梯度图形中以宽度代表浓度高低。(b) 野生型和 plt1plt2 根尖分生组织光学显微镜照

片，显示 plt1plt2 突变体丧失了维持根尖分生组织的能力。照片拍摄于萌发后 5 天的幼苗，其中的标尺为

10 µM。 

Figure 2. The positive regulatory function of auxin on in Arabidopsis root meristem stem cells 
图 2. 生长素对拟南芥根尖分生组织中干细胞的正调控功能 
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生长素对柱干细胞及其子细胞分化的促进作用也有充分的实验证据支持。证据之一来自于生长素响

应突变体 axr3-1。AXR3 基因编码一个生长素信号响应元件 IAA17。在 axr3-1 突变体中 IAA17 蛋白的 II
功能域中出现了一个氨基酸突变，导致该蛋白稳定性增加而不被生长素介导的降解系统所降解，由此导

致突变体对生长素信号不敏感[10]。axr3-1 植株根尖分生组织中静止中心下方的细胞均未分化，不含淀粉

粒[7] [10] [11]，表明由 IAA17 介导的生长素信号可促进柱干细胞及其子细胞分化。另一条支持证据来自

中科院上海植物生理生态研究所陈晓亚院士领导的团队的研究结果[12]。他们发现在过量表达 mir160 (一
个小 RNA 基因)的拟南芥植株或拟南芥 arf10/arf16 双基因功能缺失突变体植株中，根尖分生组织中静止

中心下方细胞不分化(图 3)。ARF10 和 ARF16 为生长素信号响应通路中的核心元件，其编码基因是 mir160
的调控(降解)对象。上述结果同样表明生长素具有抑制柱干细胞及其后代细胞分化的功能。第 3 条证据来

自丁兆军博士等(Ding & Friml, 2010)的研究结果[11]。他们发现拟南芥根尖分生组织中柱干细胞的分化与

细胞中生长素含量有直接关系，通过添加外源生长素 NAA 或生长素运输抑制剂 NPA 的方法增加根尖干

细胞中生长素含量可促进柱干细胞的分化，而生长素合成或运输基因的功能缺失型突变体中在静止中心

以下的未分化细胞层数增加。进一步分析他们还发现生长素可能作用与 WOX5 基因的上游，即通过下调

WOX5 基因的表达促进柱干细胞的分化。 
 

 
注：经 Lugos 染色的野生型(WT, Col-0)和 35S:mir160 幼苗(萌发后 5
天)的根尖分生组织光学照片。注意在野生型根尖分生组织中柱干细

胞(CSC，静止中心下方的一层细胞)中不含淀粉粒(染色后呈棕褐色)，
但其下方的中央根冠细胞(又称柱细胞)中含淀粉粒；在 35S:mir160 根

尖分生组织中，柱干细胞和中央根冠细胞都不含淀粉粒，表明没有分

化。图中标尺为 10 µm。 

Figure 3. The differentiation promoting function of auxin in Arabidopsis 
root meristem 
图 3. 生长素在拟南芥根尖分生组织中对干细胞分化的促进作用 

 
如上上述，有实验证据表明生长素在拟南芥根尖干细胞调控中承担了两个截然相反的细胞调控功能，

但在文献中很少有人同时提及这两个功能。这可能是因为我们对它们的调控机理不是特别清楚，不太容

易解释清楚生长素如何能行驶如此相反的功能。虽然目前对两个调控功能都提出了可能的作用机理，但

这些机理在细胞水平的运作细节并不十分明确，有些解释甚至相互矛盾。例如 Ding & Friml [11]发现增加

根尖干细胞中生长素浓度下调 WOX5 基因的转录，因此提出生长素作用于 WOX5 基因的上游，通过对后

者转录的负调控促进干细胞的分化。可上述解释与生长素对干细胞特性的促进作用显然相互矛盾。此外

Ding & Friml [11]还发现 WOX5 的功能对 PLT 基因的表达具有正调控的作用，因此提出前者作用于 PLT
基因的上游，生长素通过下调 WOX5 基因降低 PLT 蛋白的浓度，由此促进干细胞分化。此结论与实验观
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察到的生长素对 PLT 基因表达的正调控作用也不符。总之，现有证据表明生长素在根尖干细胞中的确行

驶两个相反的调控功能，但调控机理目前还不清楚，需要进一步研究。 
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