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独脚金内酯调控植物侧枝发育的分子机制及其与
生长素交互作用的研究进展

高摇 雨1, 李摇 颖1, 谢寅峰1,淤, 刘颖坤2

(1. 南京林业大学森林资源与环境学院, 江苏 南京 210037; 2. 浙江农林大学林业与生物技术学院, 浙江 临安 311300)

摘要: 对独脚金内酯(strigolactones,SLs)调控植物侧枝发育的分子机制及其与生长素相互作用的相关研究结果进

行了总结和归纳,在此基础上提出今后的重点研究方向。 相关的研究结果显示:在拟南芥也Arabidopsis thaliana
(Linn.) Heynh.页、豌豆(Pisum sativum Linn.)和水稻(Oryza sativa Linn.) 等植物多枝突变体中 SLs 作为可转导信号参

与侧枝发育的分子调控,从这些植物中已克隆获得参与 SLs 生物合成及信号应答途径的一些基因。 作为一种植物

激素,SLs 在侧枝发育调控网络中与生长素相互作用;腋芽发育与其中生长素的输出密切相关, SLs 通过调控芽中

生长素的输出间接抑制腋芽发育和侧枝生长,而生长素则在 SLs 生物合成中起调节作用。
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Abstract: The related research results about molecular mechanism of strigolactones (SLs) in regulating
of plant lateral shoot development and interactions between SLs and auxin were summarized and induced,
and on these bases, key research directions in future were put forward. The related research results show
that taking as a transduced signal, SLs are involved in molecular regulation of lateral shoot development of
high branching mutants of Arabidopsis thaliana (Linn.) Heynh., Pisum sativum Linn. and Oryza sativa
Linn., etc, and some genes involved in biological synthesis and signal response ways of SLs are also
cloned from these species. Taking as a phytohormone, SLs interacts with auxin in regulatory network of
lateral shoot development. The axillary bud development closely relates to its auxin output, while SLs
indirectly inhibits axillary bud development and lateral shoot growth through controlling auxin output in
bud, and auxin plays a regulatory effect in strigolactones biosynthesis.

Key words: strigolactones(SLs); axillary bud development; lateral shoot growth; molecular regulation;
auxin output; interaction

摇 摇 分枝是高等植物发育过程中一个重要的特征,是
高等植物适应周围环境、规避伤害的一种保护机制。
在植物发育阶段叶腋处会形成腋芽分生组织(axillary

meristem,AM),AM 在适宜条件下形成腋芽,腋芽进一

步生长发育形成侧枝。 虽然腋芽的生长发育主要由

基因控制,但周围环境和植物激素等也是影响腋芽发
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育的重要因素,这些因素都会决定 1 个腋芽是发育成

侧枝还是继续休眠,比如营养元素尤其是磷的不足会

抑制分枝[1],并影响腋芽在主枝下的位置。 自 20 世

纪中叶发现了生长素、脱落酸、细胞分裂素、赤霉素和

乙烯这 5 大类植物激素以来,已有不少研究结果表明

这些植物激素尤其是生长素和细胞分裂素参与了植

物侧枝发育的调控过程[2-3],近年来对多枝突变体的

研究发现:一些物种中存在一种新颖的、可通过嫁接

传递的信号,该信号可抑制植物分枝,为一种新型的

植物激素,称为独脚金内酯(strigolactones,SLs) [4-5]。
独脚金内酯是存在于单子叶和双子叶植物以及

一些藻类中的一类来源于类胡萝卜素的植物次生代

谢产物[6-7],是作为寄生植物独脚金也 Striga asiatica
( Linn.) O. Kuntze 页 和列当 ( Orobanche coerulescens
Steph.)的种子萌发刺激物而被发现,由 Cook 等[8-9]从

独脚金的非寄主植物棉花(Gossypium hirsutum Linn.)
的根际分泌物中分离获得。 Gomez鄄Roldan 等[4,10-11]

的研究结果表明:独脚金内酯还可以作为重要的植物

信号促进丛枝菌根( arbuscular mycorrhiza)真菌菌丝

分枝。 最近的研究结果已经证实 SLs 可作为一种新

型植物激素抑制植物分枝[4,12]。 还有研究结果表明:
SLs 可以控制中胚轴延长[12],通过抑制侧根形成和刺

激根毛伸长来调节根的发育[13-14]。 SLs 调控植物侧

枝发育的机制近年来成为植物生长发育研究的热点

之一,但国内外研究大多侧重于其结构、合成途径及

调控植物分枝的分子机制方面的研究,对其在侧枝发

育调控网络中与生长素的关系和相互作用研究甚少,
故本文不仅从分子机制方面阐述独脚金内酯的作用,
更侧重于其在调控网络中与生长素的交互作用。

1摇 独脚金内酯调控植物侧枝发育的

分子机制

近年来一些多枝突变体常被用于独脚金内酯调

控植物侧枝发育的分子机制的研究,这些多枝突变体

主要包括拟南芥也Arabidopsis thaliana (Linn.) Heynh.页
中的 max 突变体、豌豆(Pisum sativum Linn.)中的 rms
突变体、水稻(Oryza sativa Linn.)中的 d 突变体和矮牵

牛(Petunia hybrida Vilm.)中的 dad 突变体[15-16],它们

均表现为隐性性状。 除了呈现多枝现象,它们还表现

出一些其他特征,例如水稻突变体表现出矮化和多分

蘖现象,因此也可以称其为矮化(d)突变体或者多分

蘖(htd)突变体,且通常认为这些特征的变化和多分

枝也存在一定的联系。
1. 1摇 采用嫁接实验探究豌豆多分枝突变体( rms)的
分枝机制

在研究不同植物组织之间的长距离运输和信号

转导的过程中常采用嫁接实验,而独脚金内酯调控植

物侧枝发育分子机制的研究也源自嫁接实验。 近年

来,以豌豆为实验材料的大量研究结果表明:当将豌

豆多枝突变体 rms1 或者 rms5 的枝条嫁接到野生型

(wildtype,WT)砧木上时,接穗(多枝突变体 rms1 或

者 rms5)的分枝受到了抑制,表明在野生型砧木中存

在着一种可移动信号,对多枝突变体芽的生长有抑制

作用;而将多枝突变体 rms3 和 rms4 嫁接到野生型砧

木上时,多枝现象没有受到抑制,因此这些多枝突变

体可能是信号应答突变体,基因 RMS3 和 RMS4 可能

不是参与可转导信号的生物合成而是参与信号的感

知或应答[17-18];当把豌豆多枝突变体 rms1 和 rms5 互

相进行嫁接时,2 种多枝突变体的多枝现象也未受到

抑制,说明基因 RMS1 和 RMS5 是在相同的可转导信

号的生物合成途径中发挥作用,且在同一组织中起作

用[19];而把野生型豌豆作为接穗嫁接到多枝突变体

rms1 和 rms5 砧木上时,野生型豌豆不分枝,说明该可

转导信号在茎内也可产生[20]。 对拟南芥和矮牵牛的

嫁接实验研究[21-23]也证明了类似的结论。
这些研究为植物分枝机制提供了 1 个新的解释

模式。 在这个模式中,RMS1 和 RMS5 这 2 个基因控

制了一种新型分枝抑制剂的生物合成,而 RMS3 和

RMS4 基因在这种新型信号应答途径中起作用。 对这

些基因的克隆也证实了这一模式的存在,并且表明这

些信号来源于类胡萝卜素[24]。
1. 2摇 分枝基因的克隆

目前已知的控制植物分枝的基因已有数个,首先

获得的分枝基因就是克隆自模式植物拟南芥突变体

的 MAX 基因[22,25-27],且 MAX 基因和其他植物中的分

枝基因存在同源性(表 1),这也证明该基因在单子叶

植物和双子叶植物中具有保守性。 在另一种重要的

模式植物水稻中也克隆获得分枝基因[28-29]。 这些分

枝基因在 SLs 调控植物侧枝发育的过程中参与不同

途径。
1. 2. 1摇 参与 SLs 生物合成的基因摇 豌豆的 RMS5(同
源基因为 MAX3 和 D17 / HTD1)和 RMS1(同源基因为
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RMS1、D10 和 DAD1)是 2 类参与独脚金内酯生物合

成的基因,它们分别编码类胡萝卜素裂解氧化酶 7
(CCD7)和类胡萝卜素裂解氧化酶 8(CCD8),这是 2
种产生于质体的酶[25,30],以类胡萝卜素为底物催化一

种可移动的中间产物的合成[31]。
来源于拟南芥中的 MAX1 基因则编码另一种

酶———细胞色素 P450 单加氧酶(Cyt P450),该酶在

MAX3 和 MAX4 下游起作用[26]。 MAX1 是细胞色素

P450 基因家族中的一员,该家族中的许多基因参与

其他植物激素的生物合成。 而水稻的多分蘖基因

D27 也可编码细胞色素 P450 单加氧酶[28]。
1. 2. 2摇 参与 SLs 信号应答途径的基因摇 分别来源于

拟南芥、豌豆和水稻的 MAX2、RMS4 和 D3 基因参与

SLs 调控侧枝发育过程中的信号转导,它们合成一类

F-box 蛋白,并通过形成 SCF 蛋白复合体参与蛋白泛

素化并介导蛋白质降解[27,30,32]。 该信号转导途径与

某些植物激素的信号转导途径类似。 而水稻 D14 /
D88 / HTD2 基因编码 琢 / 茁-折叠水解酶超家族,该家族

成员可能作为受体直接与独脚金内酯或其下游代谢

产物发生作用[29,33-35]。

表 1摇 拟南芥、豌豆和水稻中控制分枝过程的基因及其编码蛋白
Table 1摇 Genes for controlling branching in Arabidopsis thaliana (Linn.) Heynh., Pisum sativum Linn. and Oryza sativa Linn. and their encoded
protein

编码蛋白
Encoded protein

在 3 种植物中控制分枝的基因
Gene controlling branching in three species

拟南芥
Arabidopsis thaliana

豌豆
Pisum sativum

水稻
Oryza sativa

生物合成 Biosynthesis
摇 类胡萝卜素裂解氧化酶 7 Carotenoid cleavage dioxygenase 7 (CCD7) MAX3 RMS5 D17 / HTD1
摇 类胡萝卜素裂解氧化酶 8 Carotenoid cleavage dioxygenase 8 (CCD8) MAX4 RMS1 D10
摇 离子包含蛋白 Iron containing protein D27
摇 细胞色素 P450 Cytochrome P450 (Cyt P450) MAX1

信号转导 Signaling
摇 F-box 蛋白 F鄄box protein MAX2 RMS4 D3
摇 琢 / 茁-折叠水解酶 琢 / 茁鄄fold hydrolase RMS3 D14 / D88 / HTD2
摇 SCF 蛋白复合体 SCF protein complex BRC1 / BRC2 PsTB1 FC1 / OsTB1

2摇 独脚金内酯与生长素的交互作用

独脚金内酯对分枝的调控涉及一个复杂的网络

调控系统,在这个网络系统中独脚金内酯与生长素和

细胞分裂素产生交互作用,共同控制侧枝的发育[5]。
Dun 等[36]的研究结果表明:独脚金内酯通过间接调控

生长素的运输实现对侧枝发育的调控,而生长素又可

以调节独脚金内酯的合成。
2. 1摇 在侧枝发育过程中生长素的作用

早在 1933 年,Thimann 等[37] 提出顶端优势学说,
即主枝顶芽合成的生长素抑制了侧芽生长;移除顶芽

可以解除腋芽的休眠,随后腋芽生长发育形成侧枝。
早期人们对于侧枝发育的研究也主要集中在摘除顶

芽从而促进侧枝发育方面。 Snow 等[38-39]通过对豌豆

的研究,认为摘除顶芽后腋芽的抑制作用被解除从而

开始形成侧枝;当把 1 块含有生长素的琼脂块置于被

切去顶芽的枝条上时,腋芽生长又被抑制。 最初人们

认为生长素抑制腋芽生长是因为其沿着木质部向下

移动至腋芽中从而抑制腋芽发育,然而近年来的研究

结果却显示:在侧枝中并未检测到生长素的运输,而
且对腋芽直接施加生长素并不抑制其生长。

因此,研究者们猜测生长素可能是通过某种物质

间接控制侧枝发育。 Sachs 等[40] 通过研究认为:生长

素可以通过调控向上移动到腋芽中的某一信号的水

平和活性调控腋芽发育,这种信号很可能是可以直接

促进腋芽生长的细胞分裂素。 Bangerth 等[41] 的研究

结果显示:从豌豆茎上摘除顶芽后,其根部细胞分裂

素向上输出,并且茎中细胞分裂素合成基因的转录增

加[42];当对除去顶芽的枝条再次施加生长素后,细胞

分裂素的合成和向上移动均受到抑制。
然而进一步的研究结果[43] 显示:腋芽发育和其

中生长素的输出存在着更为密切联系。 Sachs[44] 通过

研究提出了 1 个间接抑制机制,即“渠化假说冶,认为:
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主枝中向下运输的生长素流通过某种渠化过程抑制

了腋芽中生长素的输出从而抑制腋芽发育,而不是顶

芽中的生长素运输到侧芽中抑制其发育。 除了“渠化

假说冶,也有研究者提出:生长素也可作为其自身运输

能力的有效调控因子,促进生长素输出载体 PIN 的转

录、在质膜中的定位等[45]。 生长素可以通过某种机

制抑制 PIN 蛋白的内在化,从而增加了 PIN 蛋白在细

胞表面的数量和活性,生长素对 PIN 蛋白的这种表面

定位调节对于生长素的输出也是一种有效的调控方

式。
Bennett 等[46] 也提出了与 Sachs 相似的理论,并

认为:是否发生顶端优势取决于芽之间能否通过主枝

输出生长素,顶芽之所以可以抑制其下腋芽中生长素

的输出是因为它抑制了腋芽中的生长素输出能力。
但这种说法随后被证实是不确切的,未能解释其本

质[47-48]。 Prusinkiewicz 等[48]研究发现:在休眠芽和活

动芽中均可检测到 PIN 蛋白,但是在生长着的活动芽

中有 PIN 蛋白极性的存在,也就是存在着生长素的运

输。 说明休眠芽和活动芽的主要区别在于芽中生长

素运输与否,而不在于芽是否具有活性。 顶端优势中

表现出的顶芽占主导地位的现象仅仅是因为顶芽是

第 1 个具有生长素运输活动并将合成的生长素输入

主枝的芽。 Ongaro 等[49] 进一步提出:在芽之间存在

着某种竞争,包括基部的生长素源也可以和顶芽形成

竞争,因为来源于基部芽的生长素输出到主枝中时同

样可以减少来自于顶芽的生长素流出,这种说法更为

动态和完整。 Crawford 等[50]在之前也做过类似研究,
其过程为:切下拟南芥带有 2 片叶子的 1 段枝条,每
片叶子下方带有腋芽,其中的 1 个芽总是先于另 1 个

芽生长,这个先长出的芽可以是顶芽或基芽;而 1 个

带有相似节点的 max 多枝突变体的枝条片段上的 2
个芽间的竞争大大减少。 因此,芽是否发育与其生长

素输出能力有密切关系。
2. 2摇 独脚金内酯通过生长素间接抑制侧枝分枝

独脚金内酯可以调控侧枝发育,它对侧枝分枝的

抑制作用是直接抑制芽的发育[48] 还是通过调控腋芽

的生长素输出能力间接抑制芽的生长[43,47,49],相关的

研究工作较多。
在拟南芥多枝突变体 max 中,侧枝明显增多,并

且生长素对芽的抑制作用也明显降低[47,51],这说明

SLs 和生长素之间存在着相互作用。 Ongaro 等[52] 提

出:正常植物中存在的 MAX / RMS / D 途径降低了生长

素输出载体 PIN 的浓度,使生长素在茎中的运输能力

降低,因此发育着的腋芽无法将其合成的生长素输

出,导致腋芽中生长素浓度过高而抑制其生长。 而

max 多枝突变体茎中 PIN 载体浓度增加,生长素在茎

中的运输能力提高,从而促进了茎中生长素的运输,
因此腋芽中合成的生长素可以输出,腋芽得以生

长[52]。 突变体中的 MAX 基因突变增加了生长素运输

载体(包括 PIN 蛋白家族)的表达[47-48],若将这些突

变体中的生长素运输水平减少到与野生型一致,分枝

将会减少,芽的活动又会被抑制[47]。 对玉米 d27 突

变体生长素运输的研究也得出了同样的结果[53]。
拟南芥 max 多枝突变体中 PIN1 蛋白积累增加还

伴随着输入到茎中的生长素流的增加[47],从而促进

了腋芽的生长素输出能力,使输入至主枝中的生长素

更多,促进腋芽发育形成侧枝[49]。 而茎中流动的生

长素浓度存在着梯度变化,从顶部到基部生长素浓度

逐渐增加,这就能解释顶芽总是优先发育的现象。
为了进一步验证 SLs 是否通过生长素间接调控

分枝,Crawford 等[50]用不同浓度的人工合成的独脚金

内酯类似物 GR24 对带有 1 个节点的拟南芥离体枝条

进行处理,结果显示:即使在 GR24 浓度很高的情况

下,大多数节点上的芽能正常发育且未受到任何抑制

作用;而用很少量的萘乙酸(NAA)处理后,在一段时

间内所有节点上的芽的发育均受到抑制,因此,SLs 并

不是直接抑制芽的生长,而是降低了芽将生长素输出

至茎的竞争能力。 在 Crawford 等的实验中,因为只存

在单独的芽,因此不存在生长素输出的竞争,即使

GR24 浓度再高,也不能抑制芽的生长。 Crawford 等

用 0. 5 滋mol·L-1NAA 处理芽的顶端,芽被抑制 3 d;
又用 5 滋mol·L-1 GR24 处理顶端已被 0. 5 滋mol·L-1

NAA 处理过的芽,芽受抑制的时间明显延长,且抑制

时间明显长于用 NAA 单一处理的芽。 这些结果都说

明 SLs 是通过生长素发挥间接作用,SLs 抑制芽的发

育需要生长素源的存在。
Brewer 等[47] 用 GR24 处理豌豆顶端芽,结果显

示:即使摘除了顶芽,也就是移除了生长素源,顶部的

这些芽的生长仍然受到抑制,而基部的一些芽反而在

实验期间更有活力。 为了验证 GR24 能否增加芽之

间的竞争,Crawford 等[50]用 1 滋mol·L-1GR24 分别处

理豌豆野生型、max4 和 max2 突变体幼苗上只带有 1
个节点和带有 2 个节点的枝条,以未经 GR24 处理的

幼苗枝条作为对照,结果显示:处理 4 d 后只带 1 个节
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点的枝条上的芽没有受到 GR24 的明显影响,所有芽

都开始活动并生长;而当 1 个枝条上存在 2 个芽时,
野生型枝条顶部和基部的芽活动时间明显延迟,SLs
生物合成突变体 max4 枝条的基部芽受到抑制,信号

转导突变体 max2 枝条对 GR24 没有任何反应。
以上研究结果均表明:GR24 和内源 SLs 均能减

少生长素运输和 PIN 蛋白的积累,从而增加芽之间对

生长素输出的竞争,其中,生长素输出能力弱的芽发

育明显受到抑制[49]。 也就是说,SLs 是通过间接调控

芽的生长素输出来调控分枝发育。 综上所述,主枝中

生长素的积累会阻止芽中生长素输出从而抑制芽的

活动,而 SLs 通过减少主枝中生长素的运输降低芽的

生长素输出能力以减少芽的活动,即 SLs 通过生长素

间接抑制腋芽发育和侧枝生长。
2. 3摇 生长素在独脚金内酯生物合成中的调节作用

SLs 可以通过生长素控制芽的发育,同样,生长素

与 SLs 的合成也有密切联系。 Prusinkiewicz 等[48] 的

研究结果表明:在拟南芥中,生长素可以维持抑制分

枝所需要的 CCD7 / CCD8 表达水平,施加外源 SLs 明

显抑制生长素应答突变体 axr1、tir1、afb1、afb2、afb3 和

bdl 的多枝现象,而且突变体 axr1 和 bdl 中的 CCD7 /
CCD8 的转录水平明显减少。 另外,在 CCD7 / CCD8
启动子区域检测到了生长素应答分子的存在[52]。 但

施加外源生长素并没有对植株分枝有抑制作用[47]。
SLs 除了对芽中生长素极性运输流起到负调节作

用,它与生长素的交互作用也有利于茎到根中 SLs 生

物合成的负反馈调节。 对拟南芥的 SLs 信号转导突

变体 max2 和 max2、 axr1 双重突变体中 CCD7 和

CCD8 表达的研究结果表明:在 max2 突变体茎中生长

素对 CCD7 / CCD8 起到正调节作用,而在下胚轴中这

一调节作用较弱[52]。 上述这些研究结果均说明至少

在拟南芥中生长素几乎参与了所有可以检测到的反

馈调节(见图 1)。 在豌豆中,反馈调节机制更为复

杂,而且可能还存在除生长素以外的调节因子[53]。
此外,SLs 在根中的生物合成还受到土壤中营养物质

的调控,尤其是 N 和 P 缺乏时,SLs 的合成就会相应

增加[54]。

3摇 展摇 摇 望

独脚金内酯可以控制植物分枝,这一发现是植物

激素研究领域里的重大突破之一,为未来的研究打开

SL: 独脚金内酯 Strigolactone; AXR1 / TIR1 / AFB: 生长素信号转导基因
Auxin signaling genes; IAA12: 吲哚乙酸响应蛋白 Indoleacetic acid
responsive protein; CCD7 / CCD8: 类胡萝卜素裂解氧化酶 Carotenoid
cleavage dioxygenase; D27 /MAX1: 独 脚 金 内 酯 生 物 合 成 基 因
Strigolactone biosynthesis genes; D3 /MAX2 / RMS4: 独脚金内酯信号转导
基因 Strigolactone signaling genes; PIN: 生长素输出载体蛋白 Auxin
output carrier protein. 绿色箭头表示移动方向,带箭头的黑线表示正调
控,一端带红色短线的黑线表示负调控 Green arrows indicate the moving
direction, black lines ending with arrows indicate the positive regulation,
and black lines ending with red short lines represent the negative regulation.

图 1摇 生长素和独脚金内酯抑制剂在维管束中的运输模式及其相互作
用示意图[52]

Fig. 1 摇 Sketch map of transport mode of auxin and strigolactone
inhibitor in vascular bundle and their interactions[52]

了大门。 还有很多由独脚金内酯调控的发育过程有

待于进一步探究。 独脚金内酯除了抑制分枝、促进寄

生植物种子萌发和丛枝菌根真菌菌丝分枝外,也许还

有其他的生理作用,因此需要进一步去探究其生物合

成途径和信号转导机制。 利用外源 SLs 处理方法也

许能有助于研究者发现更多的生物合成或者信号响

应基因。 目前,对多枝突变体突变基因的研究很多,
例如,已经从豌豆中鉴定出 11 种独立的 ccd8 突变体

等位基因[19]。 因此,后续研究的重点也许应侧重于

相关基因的表达及功能验证方面,而不是突变体的筛

选方面。
关于独脚金内酯控制植物分枝发育的机制还有

另外一些研究假说,例如,SLs 对细胞分裂素的生物合

成、代谢或者运输到芽过程的影响;SLs 能否可以不依

赖于生长素独自发挥相关作用,这些问题均需要进一

201 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 植 物 资 源 与 环 境 学 报摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 第 22 卷摇



步研究和验证。
此外,反馈调节机制也仍有许多悬而未决的问

题:除了生长素,是否还有其他的信号参与反馈调节?
生长素移动缓慢,摘除顶芽如何能引起距顶芽较远的

节点上的芽生长? 这种信号除了植物激素是否还有

其他分子? 在不同环境和不同发育阶段芽对信号的

反应不同,是否与不同环境和不同发育阶段芽的敏感

程度有关? 这些问题仍然需要进一步研究。 此外,营
养元素(例如 N)的充足与否也是控制分枝的重要因

素之一,因此 SLs 是否可以作为一种信号延迟土壤中

营养元素向上运输,以及通过分枝调节植株生长,也
是未来的重要研究方向之一。
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