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摘要  长期的研究表明, 生长素在调节植物生长发育的各种生理活动中起关键作用, 但对它如何调控这些生理活动却缺乏

系统和深入的了解。最近, 细胞核内生长素信号途径的发现为揭示其作用机制带来了曙光。乙烯参与果实成熟及植物对逆

境的反应等生理活动, 其信号途径也已得到部分阐明。越来越多的证据表明, 乙烯的作用与生长素对植物生长发育的调控

之间有密切的联系。该文概述了生长素与乙烯信号途径的研究进展及其相互关系, 讨论了生长素在植物三重反应中的作用; 
并对生长素与乙烯相互关系研究中存在的问题及研究前景进行了探讨。 
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1  生长素的生理作用及其极性运输 

生长素是最早被发现的植物激素, 其作用主要涉及植

物胚胎和果实发育(Sorefan et al., 2009)、器官发生

(Benková et al., 2003; Reinhardt et al., 2003)、微管

组织分化(Reinhardt, 2003)、根的形成、伸长和向性

生长以及顶端优势等(Davies, 2004; Kepinski and 
Leyser, 2005a)。在细胞水平上, 生长素能引起细胞

质膜的去极化和外植体的酸化(Rück et al., 1993; 
Hager, 2003)。传统观点认为, 生长素主要由茎顶端、

幼叶以及萌发的种子等具有分裂能力的细胞产生

(Lomax et al., 1995)。然而, 近来的研究显示, 绝大

多数植物组织在一些特定的情况下都具有合成生长

素的能力(Tromas and Perrot-Rechenmann, 2010)。
在植物体内生长素的合成途径有依赖色氨酸和不依

赖色氨酸之分, 其中以依赖色氨酸的合成途径为主, 
它还可以进一步分为4种类型(Cohen et al., 2003; 
Woodward and Bartel, 2005)。细胞内生长素的水平

由其代谢和运输两个方面的因素共同决定。生长素代

谢途径的调节包括生长素的合成和降解以及各种结

合态的非活性生长素与游离的活性生长素之间的转

换(Woodward and Bartel, 2005; Normanly, 2010)。

与动物中的激素一样, 多数情况下生长素合成以后需

要经过运输才能到达效应部位(Davies, 2004)。但与

其它激素不同的是, 生长素是唯一具有极性分布及 
运输的植物激素(倪为民等 , 2000; 李俊华和种康 , 
2006)。植物体内生长素的运输方式有2种, 一种是长

距离运输, 即与光合产物一样, 生长素通过韧皮部从

“源”(合成生长素的器官)到“库”(如已经存在的器

官原基)的运输, 这种运输虽然速度快, 但难以精确

调控(Tromas and Perrot-Rechenmann, 2010)。另一

种是速度较慢的细胞间运输, 即生长素通过被动扩散

或者依赖特异载体完成的跨膜运输。按照化学渗透学

说的观点, 细胞质膜上的质子泵不断地将质子排出膜

外, 使得质膜外的细胞壁呈酸性(pH5.5左右)。在此环

境中有部分生长素(约占15%)与质子结合, 这种质子

化的生长素分子可以通过扩散作用进入细胞。其余的

离子态的生长素则需要通过主动运输的方式由载体

协助进入细胞(Rubery and Sheldrake, 1974; Raven, 
1975)。一旦进入相对中性的细胞质环境, 生长素分

子即与质子解离, 形成离子态的生长素, 离子态的生

长素就被束缚在细胞质中。在此情况下, 生长素运出

细胞也需要在跨膜的输出载体的协助下才能实现。 
因此, 生长素的主动运输由输入载体和输出载体共同
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完成, 其中输出载体是生长素极性分布的主导因素

(Tanaka et al., 2006)。在模式植物拟南芥(Arabidop- 
sis thaliana)中克隆的生长素输入载体属于AUX1 
(AUXIN RESISTANT 1)/LAX家族, 尽管该家族成员

之间的相似性很高并且功能上存在冗余 (Ugarte- 
chea-Chirino et al., 2010), 但有研究显示, 这个家族

中的AUX1和LAX3分别在拟南芥幼苗钩状子叶发育

过程的不同阶段发挥作用(Vandenbussche et al., 
2010), 因此它们的功能并不完全相同。拟南芥主要

的生长素输出载体属于PIN家族, 该家族共有8个成

员, 其中5个成员(PIN1、PIN2、PIN3、PIN4和PIN7)
定位于细胞质膜(plasma membrane, PM)上(Křeček 
et al., 2009)。与此不同的是, PIN5定位于内质网膜上, 
其功能是将胞质中的生长素运入内质网的内腔

(Mravec et al., 2009)。序列相似性和结构分析以及在

烟草(Nicotiana tabacum)细胞中的异源表达表明, 拟
南芥PIN家族另外2个成员(PIN6和PIN8)可能与PIN5
一样, 也位于内质网膜上并且具有类似的功能(Kře- 
ček et al., 2009; Mravec et al., 2009)。尽管还需要更

多的实验支持, PIN蛋白在亚细胞水平上的这2种不同

定位可能是生长素水平及代谢调节的重要基础(Friml 
and Jones, 2010)。目前已在不同植物中分离得到多

个PIN家族成员(Ganguly et al., 2010)。 
PIN蛋白在细胞中的一个主要特点是它的分布具

有不对称性。与此相吻合的是, 此前在解释生长素细

胞间运输机制的化学渗透学说中, 设想存在一种细胞

质膜上不对称分布的生长素运输载体(Rubery and 
Sheldrake, 1974)。因此, PIN蛋白的分布特点的阐明

及功能的鉴定为化学渗透学说提供了有力的支持。输

出载体在细胞质膜上的不对称分布被认为是细胞间

生长素极性运输的主要因素 (Wiśniewska et al., 
2006; Robert and Friml, 2009)。在组织水平上, 不同

PIN蛋白成员在植物体内也有不同的定位, 而且它们

在植株发育的不同阶段发挥作用 (Tanaka et al., 
2006; Tromas and Perrot-Rechenmann, 2010)。由

于生长素的浓度梯度对器官发育和组织分化有决定

性的影响(Liu et al., 1993; Boutté et al., 2007), 而生

长素极性运输是导致生长素浓度梯度的主要原因。因

此, 生长素的极性分布是影响细胞分化及生长的关键

因素(Sabatini et al., 1999; Friml et al., 2002, 2003; 
Benková et al., 2003; Reinhardt et al., 2003)。除PIN

蛋白外, PGP(一类与人多重抗药性MDR同源的P-糖
蛋白)/ABCB转运蛋白(ATP-binding-cassette trans-
porter)的家族成员也具有输入和输出生长素的能力

(Geisler et al., 2005)。与PIN蛋白可能依赖质子浓度

梯度运输生长素不同, PGP/ABCB转运蛋白运输生长

素需要ATP直接提供能量(Friml, 2010)。有证据显示, 
PGP/ABCB可能是韧皮部中生长素快速运输的载体

(Vanneste and Friml, 2009)。 

2  乙烯的生理作用 

乙烯是一种结构简单的小分子化合物。尽管早在20
世纪初(1901年)俄国的植物学家Neljubow就证实了

乙烯引起黄化豌豆(Pisum sativum)幼苗的三重反应, 
但直到1965年, 它才被公认是一种植物激素。乙烯的

生理作用包括: 促进休眠; 促进根茎生长和分化(包
括三重反应); 促进叶片和果实成熟、脱落; 刺激开花

及花和叶片衰老; 诱导雌雄异体植株多开雌花。此外, 
乙烯还可能在不定根的形成中发挥作用(Abeles et 
al., 1992; Davies, 2004)。 除了广泛参与植物的生长

发育过程, 乙烯还与植物对逆境(特别是生物类逆境)
的反应密切相关。植物受到机械损伤后也能产生乙烯

(Abeles et al., 1992)。最近的研究还揭示乙烯具有对

抗光氧化从而保护黄化幼苗存活的作用(Zhong et 
al., 2009)。在乙烯对植物生长的诸多影响中, 三重反

应研究得较为深入。它在拟南芥中表现为在黑暗中生

长的幼苗出现子叶弯曲, 下胚轴缩短变粗, 根生长受

到抑制(Ecker, 1995; Roman and Ecker, 1995; So-
lano et al., 1998)。这种现象可以通过对黑暗中生长

的幼苗施加微量的乙烯气体或在培养基中添加乙烯

合成前体ACC(1-氨基环丙烷-1-羧酸)产生。此外, 三
重反应的部分表型也可以通过改变参与乙烯信号途

径中不同成员(如ERF1)的表达量或敲除CTR1产生

(Kieber et al., 1993; Solano et al., 1998)。利用三重

反应对突变体进行筛选已经成功分离到乙烯信号途

径中包括位于内质网膜上的乙烯受体及其下游的转

录因子等基因(Guzmán and Ecker, 1990)。对这些突

变体的分析成为阐明乙烯信号途径的主要方式。   

3  生长素的信号途径 

自从生长素被发现以来, 它在植物生长发育中的作用
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一直受到广泛关注。长期深入的研究表明, 它几乎参

与植物生长发育的所有方面(Mockaitis and Estelle, 
2008; Weijers and Friml, 2009)。然而, 直到2006年
生长素的第1个受体蛋白得到鉴定, 其信号途径才得

以确认并被部分阐明(Dharmasiri et al., 2005; Kepin- 
ski and Leyser, 2005b)。由于生长素的作用范围十分

广泛, 因此它的信号调节也发生在不同的层次上。此

前有研究者认为生长素信号的调节大致可分为3个层

次: 一是基于生长素生物合成的时空模式; 二是通过

调节生长素的极性运输; 三是依靠细胞或组织特异性

反应(Lau et al., 2008)。不过, 这种区分并不是十分

严格的, 因为不同层次上的调节存在交叉。最近, 亚
细胞水平上的生长素区域化(如生长素在胞质、内质

网、内质网起源的细胞器和过氧化物体中)分布及代

谢调节被认为可能是生长素功能调节的重要基础

(Friml and Jones, 2010)。 
生长素生物合成的时空模式是通过生长素的原

位(local)合成及其在细胞间的极性运输体现的(Rob- 
ert and Friml, 2009)。生长素原位合成是一个能高效

调节发育的系统。研究表明, 生长素在特定的器官原

基或组织细胞中积累(通过原位合成或极性运输)可以

导致器官的发生或组织分化, 如微管组织的形成就是

通过这种方式实现的。 此外, 生长素的原位合成还受

到外界环境因素的影响。而细胞间通过极性运输产生

的生长素浓度梯度则赋予了发育过程中细胞间交流

以及植物体复杂行为间协调的能力 (Robert and 
Friml, 2009)。 

在植株水平上, 生长素的极性运输有向顶运输和

向基运输两种方式。向基运输即生长素由植株形态学

的上端(如茎尖)向形态学下端(如茎的基部)运输。根

中生长素的运输情况则明显不同。一方面, 生长素通

过中柱由根基向根尖运输, 这种运输属于向顶运输; 
另一方面, 当生长素到达根尖以后, 又通过皮层和内

皮层细胞从根尖向根基 (如根伸长区 )运输 (Friml, 
2003), 这种运输属于向基运输。两种运输方式同时

存在更有利于对根中生长素的浓度进行精确调控。因

为根尖分生组织的维持和分化与生长素的浓度密切

相关(Ding and Friml, 2010)。而在植株的地上部分, 
影响生长素的因素相对较多, 环境因素(如光照等)也
可以调节生长素的合成及运输。 

生长素引起的细胞或组织特异反应是其信号途

径研究的重要方面。越来越多的研究显示, 生长素的

聚集能启动特定细胞中似乎预先设定的程序。因此, 
生长素的作用类似于一种能激发细胞内不同变化的

多功能扳机(Vanneste and Friml, 2009)。生长素的具

体作用, 一方面可以调节诸如细胞伸长等快速的生理

反应, 另一方面也能以调节基因表达的方式对细胞内

复杂的生命活动产生影响(Guilfoyle and Key, 1986; 
Abel and Theologis, 1996)。作为确认激素信号途径

的关键一步(Chow and McCourt, 2006), 目前已在细

胞核内分离并证实了生长素的受体蛋白TIR1, 它是

一个能参与蛋白酶体介导的蛋白降解途径的F-box蛋
白(Dharmasiri et al., 2005; Kepinski and Leyser, 
2005b)。此外, 研究显示生长素调控的转录反应受2
大类转录因子控制, 一类是Aux/IAA, 它们属于转录

抑制因子; 另一类是ARF, 它们能启动或抑制下游响

应生长素调控基因的转录 (Guilfoyle and Hagen, 
2007)。 

生化及遗传学分析表明, 在生长素浓度较低的情

况下, Aux/IAA与ARF形成异源二聚体, 它们进一步

与TPL等转录抑制因子形成复合物(Szemenyei et al., 
2008), 从而导致ARF失去活性。在此过程中还可能

有其它的转录因子如MYB77(Shin et al., 2007)等, 
以同源或异源二聚体的形式与上述2类转录因子形成

的复合物结合。转录因子复合物与生长素响应基因启

动子区域的顺式作用元件AuxRE结合, 共同抑制生

长素响应基因的表达。当生长素浓度升高时, 生长素

分子进入细胞核后与受体TIR1结合, 这种结合增强

了TIR1与细胞核内转录抑制因子Aux/IAA蛋白的亲和

性。因此, 生长素起到“分子胶水”的作用。形成的

TIR1与Aux/IAA复合物作为SCFTIR泛素蛋白连接酶

E3复合体的一部分。其中的Aux/IAA先经泛素蛋白酶

的 磷 酸 化 修 饰 , 然 后 通 过 26S 蛋 白 酶 体 降 解

(Maraschin et al., 2009)。在此过程中, 从Aux/IAA与
ARF复合体中释放出的生长素响应因子(ARF)则启动

或抑制生长素响应基因的转录 (Dharmasiri et al., 
2005; Kepinski and Leyser, 2005a), 完成生长素对

基因表达的调节过程。  
这种由TIR1受体介导的细胞核内生长素信号途

径看起来十分简单, 但生长素如何依靠它来调控各种

复杂的生命活动？对参与该途径的各种成分进行分

析后发现, 在拟南芥中ARF家族有23个成员(Ulma- 
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sov et al., 1999), Aux/IAA家族则有29个成员(Ulma- 
sov et al., 1997)。由于植物的不同组织中只有部分基

因在特定的时间内表达, 所以ARF与Aux/IAA之间的

不同组合可能是生长素具有多种复杂调控能力的主

要原因(Birnbaum et al., 2003; Wang et al., 2005)。
研究显示, ARF也受miRNA (Wang et al., 2005; Gif-
ford et al., 2008)以及独立于SCFTIR复合物的蛋白降

解途径调控(Salmon et al., 2008)。这些事实说明, 通
过生长素信号途径调节植物的生命活动实际上是非

常复杂的。  
利用TIR1信号途径能够解释很多生长素影响基

因表达的现象。然而, 一些受生长素诱导的细胞快速

反应, 如茎切段的伸长和细胞壁的酸化, 以及MAPK 
活性的瞬间增强等, 则难以用生长素调控基因表达的

方式加以解释。通过生化手段分离与生长素高亲和结

合的蛋白, 发现除细胞核中的TIR1外, 生长素分子还

可与细胞质中的ABP1蛋白高亲和地结合。目前认为, 
ABP1与生长素结合形成了细胞质中的生长素信号转

导途径(Friml and Jones, 2010), 这个过程可能就发

生在内质网(endoplasmic reticulum, ER)及质膜外侧

的区域, 因为ABP1主要存在于内质网和质膜上。尽

管生长素与ABP1结合以后的细节及其下游的成分现

在还不清楚, 但已有证据表明细胞膜的去极化以及细

胞伸长等过程与此相关(Steffens et al., 2001)。由于

伸展素在细胞壁的伸长中有重要作用 (Lamport, 
1967), 而伸展素基因的转录受生长素调控(Esmon 
et al., 2006), 因此 , 作为细胞质中生长素受体的

ABP1可能与这个过程有直接的联系。一个值得关注

的问题是ABP1相关的细胞质中生长素信号途径与

TIR1介导的细胞核中生长素信号途径之间是否存在

联系？弄清这个问题将有助于全面了解生长素在调

控植物生长发育过程中的作用(Shishova and Lindb- 
erg, 2010)。   

4  乙烯的信号途径 

相对于生长素而言, 虽然乙烯信号途径中多个位于不

同层次上的成员已经通过突变体的研究得到鉴定, 但
人们对乙烯信号途径的了解仍然是不完整的(安丰英

和郭红卫, 2006)。同生长素信号转导一样, 乙烯首先

要与其受体结合才能激发下游的反应。研究发现, 在

模式植物拟南芥中乙烯受体位于内质网膜上, 包括5
个成员: ERS1、ERS2、ETR1、ETR2和EIN4 (Guo 
and Ecker, 2004)。其中ETR1和ERS1属于亚家族I; 
ETR2、ERS2和EIN4属于亚家族II。亚家族I的ETR1
和ERS1在拟南芥乙烯信号途径中的作用更为重要, 
这2个亚家族之间存在协同作用(Gao and Schaller, 
2009; Yoo et al., 2009)。 

目前认为, 乙烯信号途径的基本过程是: 在没有

乙烯结合的情况下, 乙烯受体家族成员与位于其下游

的CTR1结合, 它们协同负调控(抑制)下游的乙烯反

应。当乙烯与受体结合时, CTR1失活, 从而失去抑制

下游乙烯反应的能力。位于CTR1下游的EIN2以某种

方式促进其下游的EIN3在细胞核中聚集, EIN3调控

其下游乙烯相关基因(如ERF1)的表达, 随后由ERF1
进一步调控其下游成员(如PDF1.2)的表达, 最终产

生乙烯反应的各种表型(Guo and Ecker, 2004; An et 
al., 2010)。     

因此, CTR1是乙烯信号途径中一个重要的负调

节因子。同乙烯受体一样, 它也定位于内质网膜上

(Gao et al., 2003)。CTR1下游的EIN2是一个与金属

离子膜转运蛋白类似的成员, 其作用是将来自CTR1
的信号传递给下游的信号传递体引起乙烯反应

(Alonso et al., 1999)。近期的研究表明, EIN2也定位

于内质网上, 并且与同样存在于内质网膜上的乙烯受

体ETR1之间存在相互作用(Bisson et al., 2009)。据

此推测, 在乙烯信号途径中可能存在一个以内质网为

依托的、包含EIN2的三相(ETR1-CTR1-EIN2)或两相

(ETR1-EIN2)复合体(Bisson et al., 2009)。EIN3则是

乙烯信号途径中的一个正调控因子, 它与该家族另一

成员EIL1一样, 属于细胞核内的转录因子, 它们的作

用是在细胞核内调控下游转录因子基因ERF的表达

(Chao et al., 1997; Solano et al., 1998)。EIN2如何

接受CTR1的调控以及EIN2又是通过怎样的方式调

节下游的转录因子EIN3？这些问题都需要进一步的

研究。 
最近, An等(2010)的研究为以上问题的解决提供

了线索。通过各种生化及遗传学的方法, 他们证明在

拟南芥中EIN3/EIL1受到位于其上游的2个F-box基因

编码蛋白EBF1和EBF2的调控; 而且在因乙烯诱导产

生的EIN3/EIL1在细胞核中聚集及在EBF1/EBF2降
解过程中, EIN2的参与是必需的。而此前一些学者提
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出的乙烯信号途径需要MKK9-MPK3/MPK6的参与并

且可以绕过EIN2的假设(Yoo et al., 2008)可能并不

正确。此外 , 来自不同实验室的研究结果还显示 , 
MKK9更有可能参与乙烯的合成过程而不是乙烯的信

号转导过程(Xu et al., 2008; An et al., 2010)。 
尽管以拟南芥和番茄 (Lycopersicon esculent- 

um)等为材料所获得的乙烯信号传递途径大体上是相

同的, 但最近一项研究发现, 水稻(Oryza sativa)中可

能存在有别于以上途径的新机制(马彪等, 2010)。这

是否意味着单子叶植物与双子叶植物的乙烯信号途

径有所不同, 还需要更多的实验支持。 
一个有趣的现象是, 在目前已知的乙烯信号转导

环节上都有泛素/26S蛋白酶体介导的蛋白降解途径

参与(An et al., 2010)。由于包括生长素与乙烯在内的

多种激素的信号途径都与泛素/26S蛋白酶体介导的

蛋白降解过程有关(Santner and Estelle, 2010), 因
此蛋白降解途径可能是激素调控植物生长发育的一

种基本方式。   

5  生长素和乙烯及其信号途径的关系 

早在1935年 , Crocker等 (1935)就发现生长素与乙  
烯在生理作用上存在某些相似之处。Holm和Abeles 
(1968)证实乙烯对大豆(Glycine max)幼苗下胚轴生

长的抑制与高浓度生长素的作用是类似的。生理生化

分析表明, 生长素或乙烯处理都能使大豆下胚轴中

DNA、RNA和蛋白质浓度升高。在拟南芥中, 2种激

素都有促进根毛形成的作用(Pitts et al., 1998; Knox 
et al., 2003)。另一方面, 乙烯能促进生长素的合成

(Swarp et al., 2007); 生长素也能促进乙烯的合成

(Burg and Burg, 1966)。对aux1突变体的研究显示, 
aux1对生长素和乙烯的诱导都不敏感, 提示生长素

和乙烯在信号途径上存在整合或是相互作用(Pickett 
et al., 1990; Stepanova et al., 2005, 2008)。然而, 尽
管2种激素之间存在密切的联系, Romano等(1993)还
是利用传统及分子遗传学相结合的方法证明生长素

和乙烯之间的作用是可以分开的, 虽然它们之间存在

一定程度的协同作用。 
比较2种激素的信号转导途径可以发现, 生长素

和乙烯都是首先与它们各自的受体结合, 经过一系列

的传递体将信号传递到响应激素诱导的转录因子

(ERF和ARF)这个层面, 然后由转录因子调节下游基

因的表达。在这2种激素信号传递的过程中, 不同的

中间传递体不仅受到细胞内或环境中不同因子的影

响, 而且不同激素信号间还存在密切的联系。这种激

素间的联系可能使植物在应对外界环境的变化中更

加灵活。目前, 乙烯反应途径中已有许多ERF的下游

成员(如PDF, Chitinase)得到确认; 而生长素响应因

子ARF的下游基因还没有得到证实, 尽管与侧根发育

相关的基因如BDL和MYB(Shin et al., 2007)及AP2/ 
EREBP家族的基因都有可能受到ARF的调控 (De 
Smet et al., 2007)。 

值得注意的是, 乙烯信号途径中的5个乙烯受体

都位于内质网膜上。生长素的胞质信号途径中的受体

ABP1也部分存在于内质网上。目前发现的其它激素, 
如赤霉素、细胞分裂素、ABA、茉莉酸甲酯和油菜素

内酯的受体都位于质膜上, 尽管不能排除内质网膜上

也存在这些激素受体的可能性, 但生长素和乙烯受体

同时存在于内质网膜上这一共同特点可能赋予了2种
激素信号途径之间的交流更多的含义 (Friml and 
Jones, 2010)。以上事实说明, 与动物细胞中通过对

内质网与激素的关系研究得到的结论类似, 植物细胞

中内质网在生长发育的调控过程中所起的作用也是

十分重要的。 
能体现生长素与乙烯具体联系的例子是DELLA 

(一类细胞核内的生长抑制因子, 是赤霉素反应中关

键的负调控因子)同时受到生长素和乙烯的调控(Ac- 
hard et al., 2003)。不仅如此, 该蛋白还与ABA、JA
及逆境因素的诱导有关(Schwechheimer, 2008; Hou 
et al., 2010)。这些研究结果提示, DELLA可能是包括

生长素和乙烯在内的众多激素信号途径的一个关键

整合位点。 

6  生长素在乙烯反应中的作用 

Silk和Erickson(1979)通过仔细分析具有乙烯反应表

型的cocklbur(Xanthium penslvanicum)等植物发现, 
乙烯导致的叶片生长弯曲实际上是由叶片上、下表面

细胞生长速度不一致造成的。Li等(2004)对具有乙烯

反应表型的叶片上、下表皮细胞中的生长素含量进行

测定, 证明两个部位之间浓度存在差别, 因此推测生

长素可能在乙烯反应中发挥重要作用。另外, Van-
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denbussche等(2003a)发现乙烯或ACC能促进光下

生长的野生型拟南芥下胚轴过度伸长。而在正常生长

条件下 , 下胚轴过度伸长的alh1(ACC-related long 
hypocotyl 1)突变体与经ACC处理的野生型植株一样, 
它们的下胚轴过度伸长能够被生长素运输抑制剂所

抑制, 由此他们推断乙烯反应可能是由生长素介导

的, 并且这种抑制很可能是发生在生长素运输的层次

上。最近他们的研究显示, 拟南芥顶钩的发育过程中

存在生长素和乙烯的相互作用, 在此过程中生长素的

合成和高效运输都是必需的; 其中生长素输入载体

LAX3对钩状子叶的形成必不可少, 另一生长素输入

载体AUX1则参与乙烯诱导的钩状子叶的过度弯曲过

程(Vandenbussche et al., 2010)。 
生长素和乙烯的上述关系得到了来自不同方面

研究的支持。ETO1(ETHYLENE OVERPRODUCTI- 
ON 1)是拟南芥ACC合成酶(ACS)的一个负调控因子

基因 , 该基因突变导致拟南芥体内乙烯浓度增加

(Wang et al., 2004)。最近, 在eto1突变体幼苗中发现

内源乙烯对根细胞伸展的影响由于生长素信号的压

制而部分受到阻止。当生长素信号途径被阻断时, 内
源乙烯的作用被完全消除, 提示内源乙烯通过调控生

长素控制了根细胞的伸展(Strader et al., 2010)。这项

研究进一步说明生长素的参与在乙烯导致的很多生

理反应中都是必不可少的。 
1973年, Abeles报道三重反应中根细胞的伸长

受到抑制。Le等(2001)也证明根细胞的伸长受乙烯或

者其前体ACC的负调控。Kieber等 (1993)在鉴定

CTR1的功能时指出, 在CTR1突变导致的植株组成

型的三重反应中, 与野生型植株相比, 突变体细胞的

体积减小。Solano等(1998)在分析过量表达ERF1对
拟南芥产生的影响时也提出同样的观点, 即在发生组

成型乙烯反应的植株中细胞较野生型的小。然而, 对
此过程中细胞数量是否变化一直没有明确的结论。 

研究显示, 拟南芥下胚轴细胞分裂是在胚胎发育

过程中决定的, 其数目比较固定, 并且种子萌发过程

中下胚轴的长度由细胞伸长决定, 与细胞分裂无关

(Gendreau et al., 1997)。通过统计分析我们发现, 转
化水稻OsERF1并且出现组成型乙烯反应的拟南芥

虽然根的伸长受到抑制, 但其细胞数目并没有受到明

显影响(Hu et al., 2008, 2010)。  
此外, 我们的研究还显示, 当表达OsERF1的拟

南芥根系在光照条件下生长时, 除了转基因植株根系

具有较多的根毛外, 它们的主根长度与在同样条件下

生长的野生型对照植株的主根长度没有明显区别(Hu 
et al., 2010)。这个现象暗示光能恢复黑暗中受到抑制

的根的伸长, 并且提示乙烯反应中根受到抑制以及对

抑制的解除可能与生长素的浓度或活性有关。因为光

照条件下拟南芥下胚轴的伸长需要生长素运输载体

的参与(Jensen et al., 1998)。而且在拟南芥中启动乙

烯反应导致根内生长素浓度增加, 进一步会抑制根细

胞伸长(Stepanova et al., 2005)。不仅如此, 相关的

研究还表明, 对生长素的合成、运输及信号途径的调

控都能对植株的根构型产生影响 (王冰等 , 2006; 
Swarup et al., 2008)。  

正是由于观察到金丝雀虉草(Phalaris canarien-
sis)受单侧光照时会产生向光性弯曲, 达尔文父子才

提出植物能产生某种物质并自上而下传递, 引起植株

茎下部弯曲。通过对植物向光性的仔细研究, Kögl发
现并分离到植物的这种生长调节物质, 将其命名为生

长素(Went, 1974), 从而为阐明生长素的生理作用奠

定了基础。对向光性产生的原因, Cholodny-Went假
说认为光照引起生长素的侧向运输, 使向光的一侧生

长素分布较少, 背光的一侧生长素分布较多。 由于植

物的不同器官对生长素的敏感性不同, 其中根对生长

素较为敏感, 而茎的敏感性较低(Kerk et al., 2000)。
高浓度的生长素对根的生长会产生抑制作用, 但对茎

的生长却有促进作用。因此, 在背光一侧生长素浓度

较高的情况下, 茎的细胞生长快, 向光的一侧细胞生

长慢, 所以茎产生向光性弯曲。Bruinsma和Hasega- 
wa(1990)假说则认为向光性是由于生长抑制物质在

茎向光一侧和背光一侧分布不均引起的。这两种假说

都得到了一些生理实验的支持。然而, 分子水平的研

究似乎更倾向于支持Cholodny-Went假说。利用生长

素突变体为材料结合运输抑制剂处理, 实验结果表

明, 光可能是通过影响生长素运输的载体分布来影响

生长素的浓度, 最终起到影响生长的作用(Friml et 
al., 2002)。Laxmi等(2008)发现在黑暗中生长的拟南

芥幼苗生长素输出载体PIN2蛋白在根细胞质膜上数

量减少, 它们主要聚集在液泡中, 而在光下生长的拟

南芥幼苗根中PIN2蛋白主要分布在质膜上。当幼苗根

由光下生长转入黑暗生长时, 其PIN2蛋白也逐渐由

质膜向液泡中聚集。这些结果为光调控生长素输出载
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体分布假说提供了直接的证据。光调控PIN2分布的结

果可能是当它们更多地位于质膜上时有助于生长素

运出细胞, 从而降低根细胞内生长素的浓度而促进生

长; 当PIN2聚集于液泡内时, 细胞内生长素因不能有

效地运输出去致使浓度升高, 从而抑制根细胞的生

长。最近一项研究显示, 红光/远红光的比例下降不仅

引起拟南芥下胚轴内生长素输出载体基因PIN3表达

增强, 而且促使PIN3蛋白由下胚轴侧生细胞层的细

胞底端向侧壁聚集, 导致下胚轴细胞侧壁生长素的浓

度升高, 最终促进植物加速向上生长。这种反应有利

于植物获取更多的光能, 从而在与周围其它个体竞争

中处于有利地位(Keuskamp et al., 2010)。这个实验

结果说明PIN3在植物避荫反应中也有重要作用。接踵

而来的问题是, 除了PIN2和PIN3, 其它生长素输出

载体是否也受光的调控？阐明这一问题将有助于全

面了解光对植物生长调控的详细机理。 
除了影响生长素输出载体的分布外 , Tao等

(2008)的研究显示光还影响生长素的合成, 植物在遮

光或红光/远红光比例下降(红光被顶层叶片吸收, 远
红光被反射给下层的叶片)的情况下细胞内的生长素

合成会显著增加。其生物学意义在于生长素的合成增

加能促进植株快速向上生长, 这样就能避免被其它植

株遮挡光线而处于不利地位(Franklin, 2008; Tao et 
al., 2008)。这种反应是通过一种新的依赖于色氨酸的

生长素合成途径来实现的(Tao et al., 2008)。以上事

实说明, 光对植物生长的影响可以在生长素的合成和

运输两个层面上进行。 
一个得到反复验证的事实是, 在光照条件下, 植

物体内生长素的浓度降低。这个结论很好地解释了在

过量表达OsERF1的拟南芥中根受抑制能被光照恢

复这个现象(Hu et al., 2010)。此外也有证据表明光对

植株生长的调控过程中也有乙烯的直接参与。例如, 
在光照减弱时, 拟南芥莲座叶中乙烯的产量增加; 同
时, 一些受生长素诱导的基因表达也得到增强。因此, 
拟南芥对弱光的反应需要乙烯和生长素信号共同参

与(Vandenbussche et al., 2003b)。最近的研究还表

明 , 乙烯信号途径中一个重要的正调控因子EIN3/ 
EIL1的蛋白丰度由于光照而降低 (Zhong et al., 
2009)。这个结果说明对具有乙烯反应表型的植株, 
光照既能降低乙烯反应的强度, 又能降低生长素的浓

度, 这两种因素可能在此过程中同时发挥作用。 

综上所述, 许多独立的研究都表明在乙烯诱导的

生理反应中, 无论是子叶的过度弯曲, 还是下胚轴的

横向生长和根伸长受到抑制, 生长素都在其中发挥着

重要作用。尽管如此, 对乙烯如何影响生长素的浓度, 
目前仍缺乏足够的了解。已有的研究显示生长素能促

进乙烯的合成(Burg and Burg, 1966)。同样, 乙烯也

能引起植物体内生长素含量的升高, 而且这种影响是

通过增加其生物合成或运输实现的(Růžička et al., 
2007; Swarp et al., 2007)。从这个角度分析, 乙烯反

应更有可能位于生长素途径的上游。如果事实的确如

此, 生长素对乙烯的影响可能通过一种反馈调节的方

式进行。   

7  问题及展望  

生长素和乙烯都是对植物的生命活动有重要影响的

激素。随着研究的深入, 这2种激素相互作用的具体

过程将会逐渐得到阐明。尽管目前对生长素和乙烯信

号转导途径已经有了初步的了解, 但仍有许多细节问

题需要澄清。例如, 生长素的流动方向或者浓度是如

何被细胞感知并转化为PIN蛋白极性的？另外, 许多

研究已经显示乙烯促进生长素的合成, 但这种作用是

通过乙烯信号途径中的哪一个(或几个)环节对生长素

的合成产生影响？由于乙烯或其前体以及位于乙烯

信号途径下游的转录因子ERF都能诱导组成型乙烯

反应使植物根中生长素含量增加, 因此, 可以推测调

控生长素合成的因子应该位于ERF的下游, 或者说至

少存在一条位于ERF下游调控生长素合成或运输的

途径。 此外, 乙烯也可能通过调控生长素降解的过程

增加植物体内生长素的净含量。所以, 乙烯对生长素

的影响应该是发生在生长素的合成或分解过程中, 或
者是在生长素的极性运输层面上, 而不是生长素信号

途径的具体效应上。能对上述推测提供支持的是, 现
在已经发现一些与生长素生物合成有关的基因的转

录受乙烯调控(Stepanova et al., 2008; Tao et al., 
2008)。另外, 生长素又如何影响乙烯的合成及生长

素浓度的变化是否会对生长素的信号途径产生影响?
这些问题都需要进一步研究。 
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Shandong Academy of Agricultural Sciences, Jinan 250100, China 

3Key Laboratory of Crop Genetic Improvement and Biotechnology, Huanghuaihai, Ministry of Agriculture, Jinan 250100, China 

Abstract  Auxin has long been identified to play a critical role in regulating various activities of plant growth and devel-
opment. However, systematic and in-depth understanding of these regulations is still lacking. Recently, the verification of 
the nucleic auxin signaling pathway has thrown light on research in this field. The hormone ethylene is involved in fruit 
ripening and the stress response of plants; its signaling pathway has been partially elucidated. Increasing data show that 
the effects of ethylene on plants are largely connected to the participation of auxin. In this review, we summarize the re-
search advances in auxin and ethylene signaling and discuss the role of auxin in the triple response of ethylene. Difficul-
ties in unraveling their relationship and possible ways of resolving them are also proposed.  

Key words  auxin, ethylene, signaling, triple response 
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