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摘  要：检测拟南芥突变体 amos2对外源激素响应的结果表明，该突变体主根伸长对外源生长素有明显的抗性，

其主根抗性强于拟南芥野生型(WT)，但弱于已知的生长素突变体 aux1-7 和 axr4-2。该突变体的主根伸长对生长素转

运抑制剂 TIBA也表现出较强抗性，而对一定浓度的 ACC表现敏感，但主根伸长对外源 6-BA和 ABA的响应与野生

型一致。外源添加生长素或乙烯抑制剂可同时增加 amos2和野生型的可见侧根数量，但突变体的增加百分比要显著高

于野生型。虽然 amos2突变体的荚果败育率比野生型显著增加，但并未表现出其他生长素突变体特有的胚轴弯钩消失

及根系向重性缺失的表型。上述结果暗示突变基因 AMOS2在控制拟南芥生长发育的某些方面发挥重要作用。 
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根系对于植物完成生命周期至关重要，它的主

要功能是从土壤中获取矿物元素和水分, 并起到固

定植株的作用[1]。根系作为连接土壤与植物地上部

之间物质交换的枢纽，强壮的根系是植物蓬勃茂盛

的前提。因此，根系发育的好坏直接影响着植物体

的生长状况，与农林业生产紧密相关。根系发育过

程是在植物内部因素和外界环境影响相互作用下进

行的。植物激素生长素、ABA、乙烯等是植物内部

调控根系发育的重要因子。生长素几乎是主根及侧

根发育大多数阶段的参与者和调控者[2-6]。此外生长

素可以控制花的形成与分化，生长素在雌蕊形态建

成过程中可以控制花粉管的形成[7-10]，而花的发育

则是果实形成的基础。最近研究表明，乙烯参与主

根伸长及侧根发育的过程，乙烯对主根伸长的抑制

主要通过诱导体内生长素在伸长区大量累积而产

生 [11-12]；乙烯也可以调控侧根的发育, 根部高水平

乙烯会促进根部生长素向顶和向基运输，从而阻碍

生长素在侧根原基的累积，[13-14]抑制侧根形成。虽

然对根系、花及种子发育已有广泛研究，但是对其

详细的机制仍需进一步探索，利用突变体技术揭示

植物根系响应激素水平、环境胁迫的生物学机制是

非常方便有效的，本实验室曾筛选得到一株新的铵

敏感突变体 amos2[15]，该突变体除具有铵敏感的特

征外还具有独特的发育表型，该突变体在根系及果

实发育等多个方面均表现出明显的缺陷，这暗示

AMOS2 基因在拟南芥正常的生长及发育过程中也

可能发挥着作用，为了验证该假设，并进一步揭示

拟南芥发育的相关机制，本文研究了 amos2 突变体

根系、花及果实发育的表观特征，并利用药理学实

验初步研究了其根系对激素，尤其是对生长素响应

的改变，并详细讨论了曾经报道的该突变体 Ca+、

Mg+ 离子改变[15]可能对这些发育过程产生的影响，

以期探讨 AMOS2 基因在拟南芥发育中的功能，为

进一步揭示拟南芥根系及果实发育的相关机制提供

直接的实验材料。 

1  材料与方法 

1.1  供试材料 

1.1.1  植物材料   拟南芥野生型(WT)及以野生型

为背景的 amos2、aux1-7、axr4-2突变体。其中 aux1-7、

axr4-2突变体种子购自 ABRC拟南芥种质资源库。 

1.1.2   生长条件及培养基    光照培养箱(Sanyo, 

Japan)，温度为 (23±1)℃，24 h 连续光照，光照强

度为 50 µmol/(ms)。萌发培养基(GM)修改自Cao等[16]，

组成成分为：2 mmol/L KH2PO4, 5 mmol/L NaNO3,   

2 mmol/L MgSO4, 1 mmol/L CaC12, 0.1 mmol/L 
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Fe-EDTA, 50 μmol/L H3BO3, 12 μmol/L MnSO4,     
1 μmol/L ZnC12, 1 μmol/L CuSO4, 0.2 μmol/L 
Na2MoO4，0.5 g/L MES (2-码啉已磺酸)，1% (w/v)蔗

糖，0.8% (w/v)琼脂，用 1 mmol/L NaOH调至 pH 5.7

后，于 121℃，100 kPa灭菌 20 min。播种后当天作

为 0天，播种板竖直培养。 

1.2  试验方法 

1.2.1  外源激素处理实验   为了研究外源激素对

主根伸长的影响，萌发 5 天的幼苗转移到含有不同

浓度的 2,4-D、IAA、NAA、6-BA、ABA、ACC 及

生长素转运抑制剂 TIBA 的培养基中再生长 5 天，

然后进行主根长度的测定，标记萌发 5 天的幼苗移

苗时主根根尖的位置，处理 5 天后测量标记处到主

根根尖的长度。以不加激素的培养基为对照，进行

百分数比较，其中野生型、axr4-1、amos2和 aux1-7

对照条件下的主根伸长量分别为 43.8、44.6、44.8

和 38.8 mm。 

1.2.2  根系向重性及弯钩实验   将在正常培养基中

萌发 5天，大小一致的苗移到新的培养基中，在培养

基背面标记根尖位置，然后旋转 90 度进行向重性处

理。在向重性处理后指定的时间点进行观察拍照(照

片由 Cannon G7相机拍摄)，使用 ImageJ软件分析弯

曲角度。进行弯钩实验时，首先将拟南芥种子直播于

正常萌发培养基中，竖直、避光培养 3天，然后观察

拍照胚轴顶端弯钩。 

1.2.3  主根伸长及侧根数量的测定   萌发 5 天的

拟南芥野生型和 amos2 幼苗移到含有 0.03 μmol/L 

2,4-D的培养基中(标记移苗时主根根尖的位置)生长

5 天，用直尺直接量取主根长度。文中所用的主根

伸长量是指移至处理板后主根新增的长度。侧根数

量在体视显微镜下观察获取，在本文中，已冒出的

但未活化的侧根原基(lateral root primordium)仍被视

为未成熟侧根[17], 只有长度大于 0.5 mm 的可见侧

根才被视为成熟侧根[18]，侧根密度通过成熟侧根数

量除以主根总长度计算获得。   

1.2.4  数据处理   数据用软件 SPSS 13.0 进行方差

分析和相关性分析，方差分析采用 One-way ANOVA 

分析。 

2  结果与分析 

2.1  突变体 amos2 的主根伸长改变了对生长素和

ACC的响应 

生长素在主根发育中发挥着重要作用 [3-4]。为

此，首先测定了拟南芥野生型(WT)及突变体 amos2

的主根伸长对外源生长素的响应，结果显示 amos2

的主根伸长比野生型(WT)有更明显的生长素(2,4-D)

抗性(图 1a, b)。例如在 0.05 μmol/L 2,4-D处理下，

amos2 的主根伸长量是野生型(WT)的 4 倍(图 1b)。

通过 amos2 与已知的生长素抗性突变体 aux1-7 和

axr4-2 进行比较发现，aux1-7 和  axr4-2 主根比

amos2有更明显的生长素抗性(图 1b)。此外，amos2

对一定浓度范围内的 NAA(生长素类)也有部分抗性

(图 1c)。  

本文同时研究了 amos2 的主根伸长对外源

6-BA(细胞分裂素类)、ABA(脱落酸)、ACC(乙烯类)

及生长素转运抑制剂 TIBA 的响应。与野生型(WT)

相比，amos2 的主根伸长对外源 6-BA 和 ABA 并未

表现出明显的敏感或抗性(图 1)；而 amos2的主根伸

长对一定浓度的 ACC(0.2 μmol/L和 1 μmol/L ACC)

表现出敏感特性；由图 1 可知 amos2 的主根伸长对

生长素转运抑制剂 TIBA也具有明显的抗性。综合上

述结果显示：AMOS2基因的突变导致了拟南芥主根

伸长对生长素的抗性，但是未改变对其他激素的响应

特征。 

2.2  外源生长素和乙烯抑制剂能明显恢复 amos2

侧根数量 

在正常培养基条件下，amos2 的侧根密度明显

少于野生型(WT)(图 2a)，这说明 AMOS2 基因可能

是正常生长条件下拟南芥侧根发育所必需的。由于

生长素可以调控侧根的发育过程[6,19]，且 amos2 的

主根伸长改变了对生长素的响应过程，因此本文首

先验证了生长素在 amos2 的侧根发育过程中的作

用。结果显示外源生长素能显著增加野生型(WT)和

突变体 amos2的侧根密度(图 2a)，但 amos2增加幅

度更为显著，例如在 0.07 μmol/L IAA(吲哚乙酸)处

理时，野生型(WT)侧根密度比正常时增加约 160%，

而突变体增加近 400%(图 2b)，这说明 AMOS2基因

突变导致的体内生长素失衡可能是影响其侧根发育

的重要诱因。此外，外源乙烯抑制剂(AgNO3)也更

明显促进了 amos2 的侧根密度(野生型(WT)增加

50%，amos2增加 100%，图 2b)，该结果暗示 AMOS2

基因突变可能会导致拟南芥体内乙烯的增加并进而

影响了侧根发育。 

2.3  突变体 amos2根系向重性未改变 

生长素是根系向重性及胚轴顶部弯钩形成的重

要调控者，已知的生长素抗性突变体，如 axr1-3，axr4，

axr6 和 tir1 [20-23]都改变了其根系的向重性反应，但

本文发现，与野生型(WT)相比，突变体 amos2 的根

系向重性并未发生明显变化(图 3a)；且 amos2突变体

并未显现胚轴顶端弯钩消失的特征(图 3b)。 
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图 1  外源激素对拟南芥野生型(WT)和突变体 amos2 主根伸长的影响 
Fig. 1  Effects of hormones on the elongation of primary root of wild type and amos2 mutant in the agar medium 

 

图 2  外源生长素和硝酸银对拟南芥野生型(WT)和突变体 amos2 侧根数量的影响  
Fig. 2  Effects of auxin and AgNO3 on the lateral root number of wild type and amos2 mutant in the agar medium 

 
2.4  突变体 amos2荚果败育率提高 

amos2的果实发育也发生了变异。在盆栽条件

下，amos2的荚果败育程度比野生型(WT)更加明显

(图 4)。对盆栽 50天的野生型(WT)和突变体 amos2

进行荚果败育统计发现野生型(WT)的正常荚果数

占所统计的荚果总数的约 95%，败育率仅有 5%左

右(图 4)；而 amos2 的正常荚果数仅占荚果总数的

约 43%，败育程度高达 57%左右(图 4)，这说明

AMOS2 基因对拟南芥植株果实发育也有重要的

调控作用。  
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图 3  拟南芥野生型(WT)和突变体 amos2胚轴顶勾表型及

根系向重性分析  
Fig. 3  Phenotype of hook and root gravitropic response of wild type 

and amos2 mutant  

 

图 4  突变体 amos2 荚果败育率比野生型(WT)明显增加 
Fig. 4  amos2 mutant has higher abortion radio than wild type 

 

3  讨论 

在正常生长条件下，拟南芥突变体 amos2 显示

出明显的发育表型：侧根数量下降、果实败育率高

及主根伸长改变对生长素的响应特征，这说明

AMOS2 基因在控制拟南芥生长发育的某些方面发

挥重要作用。生长素是植物根系及地上部发育的重

要调控者[6,19,24]，amos2突变体的这些发育特征暗示

AMOS2 基因突变引起了拟南芥相关生长素路径的

变化。此外，该突变体也表现出对外源乙烯响应的

改变，如主根伸长对一定浓度的 ACC敏感，侧根发

育能被乙烯抑制剂(AgNO3)更好地恢复(图 1 和图 2)。

生长素与乙烯的相互作用是根系发育的重要调控机

制[13-14]，amos2突变体对生长素和乙烯响应特征的改

变，为进一步研究激素在调控根系发育中的互作机制

提供了很好的切入点。本实验室曾报道 AMOS2 基

因的突变导致了拟南芥地上部 Ca+、Mg+ 含量的下

降[15]。Ca+ 已知参与植物发育的多个方面[25-26]，包括

参与花及营养器官形成的多条路径[27-28]、不定根形

成[29-31]。Mg+ 是控制植物光合作用的关键离子[32-33]。

因此，amos2突变体侧根及果实的发育过程除了受到

内源激素失衡影响外，是否也受到其体内 Ca+、Mg+ 缺

失的影响，值得进一步探究。以上结果显示：AMOS2

基因在参与高铵胁迫下 NH4
+-K+ 互作的同时[15]，还可

能参与了 Ca+ 依赖的植物形态建成，为进一步探究拟

南芥钙素营养的分子生物学机制提供了有价值的遗

传资源。 
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Exogenous Hormones 
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Abstract: In this study, The response characteristics of the primary root and lateral root to exogenous hormones in 

Arabidopsis wild type and amos2 mutant were investigated. The primary root elongation of mutant seedlings was less 

inhibited than wild-type root over a range of synthetic auxin 2,4-D concentrations; the auxin response of the amos2 mutant 

was also comparable to that of two auxin-related mutants aux1-7 and axr4-2, and the both known mutants, aux1-7 and 

axr4-2, were more insensitive than amos2. The amos2 mutant was also resistant to auxin transport inhibitor TIBA but 

hypersensitive to the ethylene precursor ACC. The amos2 mutant did not show signficant differences from wild type in root 

elongation responses to cytokinin benzyl adenine (6-BA) and abscisic acid (ABA). Exogenous auxin and ethylene 

antagonist Ag+ strongly induced lateral root formation in both wild-type and amos2 seedlings, but there were slightly but 

significantly higher levels of lateral root induction in amos2 seedlings than that of wild-type plants. The amos2 mutant 

displayed low fertility rates in the early stage of development, but the amos2 mutant was not different from the wild type in 

gravitropism and hookless hypocotyl. All the results suggested that AMOS2 plays a role in the regulation of lateral root and 

flower development under normal growth conditions. 

Key words: Arabidopsis, Mutant, Auxin, Gravitropism, Abortion 

 

 


