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 植物根系向地性感应的分子机理与养分吸收①

石江华  廖  红  严小龙②

(华南农业大学植物营养生理与遗传研究室, 根系生物学研究中心   广州   510642)

摘要    植物根系向地性是决定根系空间生长趋势的主要因素之一, 对于养分吸收具有重要影响。认

识根系向地性感应和根系生长变化的分子机理及其与养分吸收的关系, 可为遗传改良根系性状、提高

植物养分吸收效率提供理论依据。本文从重力感应、信号转导和生长素非对称分布等方面总结了植物

根系向地性感应的分子机理, 探讨了根系在养分胁迫下(特别是磷胁迫下)向地性变化的生理基础及其

与养分吸收(特别是磷吸收)的关系, 最后对根系向地性研究的若干问题进行了展望。
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Molecular Mechanisms of Root Gravitropic Responses
and Nutrient Uptake
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 (Plant Nutritional Genetics Lab & Root Biology Center, South China Agricultural University, Guangzhou   510642)

Abstract    Gravitropism of plant roots is one of the important factors determining the spatial
pattern of root growth and thus may have a great effect on nutrient uptake. An understanding of
the molecular mechanisms of root gravitropic response and subsequent root growth changes
related to nutrient uptake would facilitate the genetic improvement of nutrient efficiency in
plants. This review summarizes the molecular mechanisms of root gravitropic responses in terms
of root gravity sensing, signal transduction and auxin asymmetrical distribution. It discusses the
physiological basis of root gravitropic responses to nutrient stresses, especially phosphorus
deficiency, and its relation to uptake of nutrients, especially phosphorus. Included are problems
and perspectives for future research.
Key  words Root gravitropism, Gravity sensing, Signal transduction, Auxin, Nutrient uptake

植物根构型(即根系在生长介质中的空间

分布)对土壤养分吸收十分重要, 另一方面介质

养分状况对植物根构型也具有一定的调控作

用(Lynch and Beebe, 1995; 严小龙等, 2000)。

根系向地性(root gravitropism)和侧根分支

(lateral root branching)是决定植物根构型的两

个主要方面(严小龙等, 2000; López-Bucio et

al., 2003)。目前, 关于侧根生长发育、分支

综述
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形成及其与养分的关系已有一些报道, 例如植

物能感受生长介质中氮、磷、硫和铁等养分

的有效性并形成可识别的信号, 从而调节植物

细胞分裂和分化, 影响根毛形成、主根生长

和侧根发育,  最终导致根构型变化(López-

Bucio et al., 2002; López-Bucio et al., 2003)。

但是, 关于根系向地性的形成机理以及养分对

根系向地性影响的研究却较少。本文将从重

力感应、信号转导和生长素侧向分布等方面

来总结植物根系向地性感应分子机理方面的

研究进展, 并探讨根系在养分胁迫下向地性变

化的生理基础及其与养分吸收的关系。

1    根系向地性的定义

根系向地性是指根系相对于重力矢量以

一定角度生长的趋势 ,  通常以重力调定角

(gravity set-point angle), 即根尖与重力矢量所

形成的角度, 来定量描述根系向地性的大小。

根系各组分重力调定角的总和决定了根系向

地性, 最终决定了整个根系分布的深浅(Rubio

et al., 2001)。

2    植物根系向地性感应的分子机理

植物生长具有向地性(包括地上部负向地

生长和根系向地生长两方面)。这一现象早在

19世纪就引起了生物学家们的注意。Cholo-

dny和Went在1920年就分别独立地提出了同

一个模型来解释植物向地性—— Cholodny-

Went模型(Went and Thimann, 1937)。他们

认为植物向地性是由植物体内生长素不对称

分布决定的。当植物竖直生长, 生长素由地

上部顶端合成部位向基部运输, 生长素在植物

器官两侧均匀分布, 一旦受到重力刺激, 生长

素由顶端侧向分布, 形成侧向的生长素浓度梯

度, 这种梯度被运输到伸长区, 导致根和茎两

侧的差异生长, 形成弯曲(Firn et al., 2000)。这

一模型的提出主导了随后植物向地性的研

究。自 Cholodny-Went模型提出以来, 生物

学家们对向地性机理的研究作了积极的探

索, 但总的说来, 发展较慢, 许多方面的机制

至今还很不清楚。一般认为, 植物根系向地

性包括重力感受、信号转导、生长素非对

称分布及弯曲生长反应等几个步骤(Fasano

et al., 2001)。

2.1    重力感受

目前已证实植物根系感受重力的组织是

根冠, 包括柱细胞、根尖细胞和外周根冠细

胞, 其中柱细胞是根冠感受重力的主要细胞, 被

称为重力感受细胞(Chen et al., 1999)。柱细

胞是一种高度极性的细胞, 细胞核分布在细胞

的中部或顶部, 通过细胞骨架与细胞膜和细胞

壁相联系,  外周由管状和节状内质网构成。

由于柱细胞内含致密的淀粉体和高度动态的

微纤丝网络, 并且在重力调控下, 这些淀粉体

在细胞内的位置可以移动, 因而被认为是感受

重力的主要细胞(Chen et al., 1999)(图1)。激

光显微摘除根尖实验也证明, 根冠, 特别是根

冠中的柱细胞是根系向地性所必需的, 对重力

感受有重大贡献(Chen et al., 2002)。Vitha等

(2000)利用拟南芥(Arabidopsis thaliana)淀粉

合成缺失突变体pgm1-1(葡萄糖磷酸变位酶缺

失)和adg1-1(ADPG焦磷酸酶缺失)实验发现,

两种突变体的根系向地性失常, 进一步从分子

水平上证实了植物根系向地性与根冠柱细胞

中淀粉体的沉淀有关。目前, 虽然现有的大

部分研究认为淀粉体的沉淀是高等植物重力

感受的最初机制, 但是相应的重力感受体却一

直未发现。有人建议与质膜牵张相关的Ca2+

通道可能是重力感受体, 但是缺乏相关的证据

(Chen et al., 2002)。

一些间接事实说明植物体内还可能存在

其他替代的重力感受机制。Fasano等(2001)

发现在重力刺激下, 根冠质外体2分钟迅速酸

化, 远端伸长区上部细胞壁pH值10分钟内迅

速下降, 中央伸长区上部细胞壁pH值在20分

钟内迅速下降。拟南芥突变体 pgm1-1远端
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伸长区上部细胞壁pH值在重力刺激下也类似

于野生型迅速下降, 但时间稍微滞后; 其中央

伸长区的上部细胞壁pH值虽然相对于野生型

下降程度降低, 时间也延长到60分钟, 但同样

也有下降的现象; 说明除淀粉体外, 细胞壁pH

值变化也可能是植物感受重力的机制之一。

此外, 去除根冠、淀粉体缺失的突变体也有

部分向地性响应等现象, 表明植物重力感受可

能还存在着另一机制(Chen et al., 2002)。

2.2    重力信号转导

植物根系在接受重力信号刺激后, 在根冠

发生的淀粉体沉淀与伸长区侧向生长素浓度

梯度的建立, 直至最后弯曲生长导致向地性变

化, 显然存在时间和空间上的不连续, 应该存

在一些信号物质将这些不连续的过程联系起

来。但是由于柱细胞内重力受体的不确定,

人们对向地性响应的信号转导过程还没有清

晰的认识。

Scott和Allen (1999)发现, 在重力刺激下

拟南芥柱细胞胞质 pH值快速变化, 其第 2层

柱细胞最先开始碱化, 100秒内下层柱细胞比

上层柱细胞碱化速度快, 瞬间形成一个pH梯

度; 同时, 第3层柱细胞却开始酸化, 并且上下

层细胞酸化速度没有显著差异。这一报道立

即引起了人们的关注, 因为第2层柱细胞形成

的瞬时pH梯度可能为生长素侧向极性运输提

供证据, 使人们从新的角度去考虑信号转导。

然而遗憾的是, 稍后Fasano等(2001)的实验并

不能重复这一结果。但是引起柱细胞胞质pH

值变化的任何干扰都影响根系向地性, 表明根

冠pH值变化确实参与了根系重力识别或信号

转导的早期过程。此外 C a 2 +、细胞骨架

(cytoskeleton)和肌醇三磷酸(IP3)也被证明在

重力信号转导中扮演重要角色(Scott and Allen,

1999; Fasano et al., 2001)。

一些突变体研究也发现 ALTERED RE-

SPONSES TO GRAVITY (ARG编码 DnaJ类似

蛋白, 参与蛋白质折叠、蛋白质分拣、信号

转导及靶蛋白降解等一系列过程)、蛋白激酶

(protein kinases)和磷酸酶(phosphatases)也与

重力信号转导相关。arg1突变体(ARG1缺失

突变体)导致根和下胚轴向地性缺失, 但不影响

下胚轴向光性弯曲、根对于激素及激素抑制

剂的生长反应以及柱细胞中淀粉体的累积等,

因此ARG被认为参与了向地性信号转导过程

(Sedbrook et al., 1999)。Guan等(2003)发现,

ARL2等位基因突变体也导致根和下胚轴向地

性的缺失, 说明ARL2也参与了向地性信号转

导过程。并且 arl2-1arg1-2双突变体表现出

与 ar l2 单突变体类似的根向地性缺失,  而

arl2-1pgm1双突变体比arl2单突变体有更明

显的根向地性缺失, 表明ARL2和ARG1可能

遵循与 PGM1不同的信号转导途径。此外,

Sgr2(编码磷脂酶 A1类似蛋白)和 zig(编码

AtVTI11蛋白, 参与囊泡运输到液泡的过程)突

图1   柱细胞淀粉粒感受重力刺激后移位的示意图
A. 柱细胞的结构; B. 根系旋转90o后淀粉粒的移位
Fig.1    Schematic representation of amyloplast dis-
placement after gravistimulation in the columella cell
A. The structure of columella cell; B. Amyloplast dis-
placement after 90o gravistimulation to roots (Chen et
al., 1999)
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变体的花序茎和下胚轴显示出不正常的向地

性, 但是根系向地性却表现正常, 并且两种突

变体淀粉体定位异常, 可见Sgr2和zig参与地

上部向地性感应, 但与根部向地性无关, 说明

根和地上部器官可能遵循不同的向地性反映

机制(Morita et al., 2002; Kato et al., 2002)。

此外, Wyatt等(2002)设计了用冷处理来延迟花

序茎向地反应的实验来研究重力信号转导,  4

℃处理3小时,拟南芥花序茎对重力刺激没有

反应。然而先在 4 ℃进行重力刺激, 再转回

到室温垂直生长, 花序茎对先前的重力刺激作

出反应, 由此认为重力刺激产生了重力持续性

信号GPS(gravity persistence signal)。在4 ℃

进行重力刺激, 再转回到室温竖直生长, 根据

花序茎反应的异常筛选 gps突变体。在 4 ℃

野生型和gps突变体淀粉体沉淀反应正常, 但

生长素运输被抑制。这些结果与 gps位点影

响重力识别和信号转导相一致, 发生在淀粉体

沉淀之后, 生长素运输之前。然而根部有没

有 gps基因, 还未见报道。

此外,  根系向地性也涉及活性氧自由基

(reactive oxygen species, ROS)的变化, 重力刺

激或在竖直生长根的单侧施加生长素均会导

致细胞内ROS浓度升高; 并且在生长素抑制剂

预处理过的竖直生长根单侧施加ROS会导致

根弯曲生长, 但用ROS淬灭剂处理却能抑制根

弯曲, 可见ROS对根系向地性的影响不依赖于

生长素的重新分布, 说明ROS可能是生长素调

节信号途径的下游元件(Joo et al., 2001)。长

期以来,  乙烯对于向地性的影响说法不一,

Madlung等(1999)报道番茄(Lycopersicon

esculeutum)突变体 nr和 epi显示向地反应能

力, 但较野生型延迟, 其中nr为乙烯不敏感型

突变体, epi为乙烯过度表达突变体, 这两个突

变体轻微减弱的向地反应表明乙烯在向地反

应中不起本质的和初始的作用, 然而乙烯抑制

剂会减少野生型茎的向地反应, 且低剂量的乙

烯浓度能将生长素抗性突变体dgt减弱的向地

反应恢复到正常野生型水平, 表明乙烯在向地

反应中起着必要的调节功能, 有可能作用于生

长素信号途径的下游。确切地说, 乙烯对于

根的向地性的影响还了解甚少。

2.3    生长素非对称分布的建立

Cholodny-Went模型解释了重力刺激下

植物器官向地性弯曲的原因, 虽然这个模型广

为流传, 但生长素向基运输和侧向运输的分子

机理却一直不甚清楚。O t t e n s c h l äg e r 等

(2003)用DR5-GFP来检测生长素浓度, 发现在

正常情况下, GFP信号出现在静止中心、原始

柱细胞和柱细胞, 而一旦受到重力刺激, 信号

逐渐出现在根尖下部远端的侧向根冠、中央

侧向根冠、近端的侧向根冠。生长素这一从

柱细胞到侧向根冠细胞的侧向运输差异被认

为是经典Cholodny-Went模型最有力的证据

(Yamamoto, 2003)。

近年来的研究认为生长素的极性运输及

其造成的生长素侧向浓度梯度是向地性所必

需的, 生长素输入载体和输出载体参与了生长

素的极性运输, AUX1(生长素输入载体基因之

一)和PIN1(生长素输出载体基因之一)突变体

均表现出异常的向地性反应(Chen et al., 1998;

Luschnig et al., 1998; Müller et al.,1998;

Marchant et al., 1999; Swarup et al., 2001)。

生长素在地上部合成后, 由茎顶端沿维管组织

向基部运输。生长素在到达根部后首先沿维

管组织向根尖运输(向顶运输 ,  a c r o p e t a l

transport), 到达根尖后再重新运到伸长区(向

基运输, basipetal transport)。因此, 生长素

在根部的运输路径像一把倒置的伞, 其中向基

运输在正常情况下的运输模式为对称喷泉式,

而在重力刺激下变得不对称, 造成生长素侧向

不对称分布, 从而引起向地性反应(图 2)。细

胞与细胞间的极性运输遵循化学渗透模型, 生

长素输入载体AUX1位于细胞形态学上端, 输

出载体 PIN位于下端。生长素以 IAA形式经

输入载体进入细胞, 然后以离子形式经输出载
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体运出细胞(Jones, 1998; Muday and Murphy,

2002)(图2)。虽然目前对生长素的运输途径已

有一些了解, 但生长素极性运输的本质还需进

一步研究。Geldner等(2001)报道PIN1分布于

茎和下胚轴 ,  极性定位于细胞的基底膜。

PIN1的极性定位是由一个肌动蛋白依赖性的

囊泡循环过程决定的, PIN1在质膜和一些内体

小室间以肌动蛋白依赖的方式循环。PIN1的

极性定位被认为在生长素极性运输过程中起

关键作用, 生长素抑制剂抑制囊泡循环过程, 抑

制PIN1的循环, 但并不影响已定位于基底膜

的PIN1蛋白, 表明PIN1的囊泡循环过程对于

生长素的极性运输相当重要。Noh等(2003)发

现拟南芥mdr突变体下胚轴比野生型具有更

快且更大的向地反应。由于MDR基因突变导

致PIN1蛋白的随机分布从而抑制了生长素的

极性运输, 而生长素抑制剂也同样具有抑制

PIN1蛋白极性定位的功能, 因此MDR被推测

为生长素抑制剂可能的结合位点。

在根部, 生长素输入载体为AUX1基因的

产物, 输出载体为 PIN2基因的产物, PIN2的

等位基因还有AGR1、EIR1和WAV6等(Chen

et al., 1998; Luschnig et al., 1998; Müller et al.,

1998; Marchant et al., 1999; Swarup et al.,

2001)。输出载体 EIR1是根部向地反应的关

键调节因子, 对于生长素的不对称分布和向地

弯曲至关重要, 但是具体的调节过程还不很清

楚。Sieberer等(2000)通过分别构建翻译和转

录水平上2个报告基因来研究EIR1的调节机

理, 发现在生长素浓度的变化过程中, 翻译水

平上报告基因产物不稳定, 且易被放线菌酮降

解, 而转录水平上报告基因产物很稳定; 另外

翻译水平上报告基因产物在生长素抗性基因

axr1-3突变体中稳定, 表明EIR1是在转录后

水平调控的。此外,  Rashotte等(2001)发现在

拟南芥编码蛋白磷酸化酶2A(PP2A)一个调节

亚单位的RCN1基因突变后, 生长素的极性运

输及根系向地反应发生了变化, RCN1突变导

致PP2A活性降低, 突变体根中生长素的向基

运输增加, 但向顶运输正常。说明蛋白质磷

酸化也调节了生长素极性运输。

根尖侧向生长素浓度梯度的建立一直被

认为是向地反应的重要内容, 关于在重力刺激

下, 诱导这一梯度的机制及其分子方面的研究

近年来已有较多的报道。生长素输出蛋白

PIN3主要存在于重力感受细胞中的质膜和依

赖于肌动蛋白循环的囊泡上。PIN3在柱细

胞膜上对称性分布, 但在重力刺激下, PIN3快

速重新侧向不对称分布。PIN3蛋白依赖于

肌动蛋白循环的性质和在重力刺激下快速的

重新分布, 使得PIN3极有可能是侧向生长素

运输系统中的一个重要分子(Firml et  al . ,

2 0 0 2 )。这一发现极大地支持了经典的

图 2   根部生长素运输模型
A. 生长素的喷泉模型; B. 重力刺激下, 生长素的侧
向运输; C. 生长素运输载体的极性分布
Fig.2    Model of root auxin transportation
A. Fountain model of auxin basipetal transportation;
B. Lateral transportation of auxin after gravistimulation;
C. Polar distribution of auxin carriers (Jones, 1998)
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Cholodny-Went 模型。

除生长素输出载体外, 输入载体也是形成

生长素侧向浓度梯度所必需的。Ottensch-

läger等(2003)分别用生长素输出载体的抑制剂

NPA(1-萘氨甲酰苯甲酸)、输入载体抑制剂

1-NOA(1-萘氧乙酸)处理根, 在NPA处理条件

下, 重力刺激不能诱导不对称生长素信号产生,

根系向地性被抑制; 而在1-NOA处理条件下,

重力刺激在侧向根冠诱导不对称信号产生, 但

信号局限在远端侧向根冠, 在近端侧向根冠和

伸长区没有出现,  根系向地性同样被抑制。

可见从柱细胞到侧向根冠的生长素侧向运输

依赖输出载体, 而由侧向根冠到伸长区的向基

运输同时依赖于输出载体和输入载体。

2.4    弯曲生长

根弯曲生长是根系向地性反应的最终表

现。根弯曲部位在伸长区, 包括远端伸长区

(DEZ)和中央伸长区(CEZ)。Fasano等(2001)

和Chen等(2002)指出, 在重力刺激下, 拟南芥

野生型和pgm1-1突变体的DEZ上侧质外体在

10分钟内迅速酸化, 这种反应比由柱细胞产生

并传递的生长素浓度梯度所导致的pH值变化

快得多。因此, 他们认为 DEZ的向地反应不

依赖于生长素, DEZ接受的可能是来自柱细胞

的其他信号。而CEZ的弯曲生长是依赖于生

长素的, 生长素正确的重新分布、运输和反

应是完成这一过程所必需的。同样在重力刺

激下, CEZ上侧质外体也出现酸化, 并且相对

于DEZ酸化出现更快, 酸化持续性相对较低。

因此, CEZ的弯曲生长可能包括细胞壁酸化和

生长素反应两个方面。

3    根系向地性与养分吸收的关系

根系向地性决定了整个根系分布的深浅,

而根系分布的深浅对于养分吸收具有重要影

响(严小龙等, 2000; Vance et al., 2003)。植物

根系一般由主根、侧根和不定根等组成, 其

中位于下胚轴基部的侧根(简称基根)和不定根

的向地性变化对养分吸收有重要影响。

Liao等(2001a)报道在水、磷协同胁迫条

件下, 主根向地性增强, 基根向地性变弱, 从而

形成主根深扎、基根变浅的“伞状”构型,

有利于对土壤中水和磷的吸收, 是一种理想的

根构型。菜豆(Phaseolus vulgaris)根系在根

长和根表面积等形态参数均相等的情况下, 浅

根型品种对耕作土壤(上层土壤含磷量较高, 下

层土含磷较低)中磷的吸收高出深根品种50%

或以上(图3)。Liao等(2004)利用F10代重组自

交系试验, 发现菜豆基根生长角度(即基根向地

性)是由数量遗传性状(QTLs)控制的, 并且一些

控制基根向地性的QTLs还与控制菜豆磷吸收

效率的QTLs连锁, 进一步说明根系向地性与

磷吸收具有十分密切的关系。有报道认为,

根系向地性的变化将直接影响相邻植株对地

下有限养分资源的竞争。Rubio等(2001)通过

田间试验和计算机模拟研究发现, 两个深根型

的菜豆品种种植在一起, 对土壤养分(以磷为

例)的竞争比深、浅型品种的组合要强一倍。

因此, 从养分竞争及有效利用资源的角度来说,

根系向地性对介质养分吸收十分重要。

不仅植物根系向地性对养分吸收十分重

要, 而且介质中养分的有效性对根系向地性也

具有重要的调节作用。He等(2003)通过分层

土壤和分根试验发现, 水稻(Oryza sativa)根系

向地性受土壤中磷有效性的调控, 低磷使水稻

根系向地敏感性降低, 根系变浅。而廖红和

严小龙(2000)报道, 菜豆根系向地性不仅受介

质磷有效性调控, 并且这种调控还存在基因型

差异。虽然López-Bucio等(2002)报道养分有

效性可以改变根构型以及根系对于生长素的

敏感性。但是, 目前关于根系向地性和养分

胁迫反应之间的关系还没有定论, 养分有效性

影响植物根系向地敏感性的生理和分子机制

还知之甚少。关于养分如何改变生长素的运

输和极性分布, 养分途径和生长素途径是各自

独立的, 还是存在交叉应答, 还有待进一步的
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研究。例如 ,  植物根系是通过什么途径来

感受养分胁迫的？并且养分胁迫与根系向

图 3    菜豆不同根构型品种根系向地性变化与磷吸
收效率的计算机模拟结果
Fig.3    Computer simulation of root gravitropic changes
and plant P acquisition efficiency for common bean
(Phaseolus vulgaris) plants with different root archi-
tectures (Liao et al., 2001b)

地性反应的级联关系是怎样的？养分有效

性是在根系向地性感应的哪一步对向地性

进行调控的？等等。这些问题还有待于科

学家们去解答。

4    展望

虽然近年来的一些研究, 如PIN3基因的

克隆和功能分析、根部生长素侧向运输和向

基运输的提出, 有力地支持了Cholodny-Went

模型, 但是我们对于向地反应的机制还是知之

甚少。重力感受机制中的重力受体还不清楚,

具体的机制更是不了解。信号转导过程中,

虽然发现了众多的信号物质和一些与该过程

相关的突变体, 但是由于重力受体还不清楚, 这

些信号物质的顺序和具体的路径还无从确

定。相信随着大量与向地反应各个方面相关

的新突变体的筛选及基因功能的进一步鉴定,

向地反应机制的研究将会获得较大进展。此

外了解在不同养分条件下生长素运输和分布

及向地反应中的一些本质事件, 阐明养分吸收

代谢途径和生长素运输代谢途径之间的一些

可能的联系及其生理和分子机理, 可为遗传改

良植物根系性状及提高作物产量提供依据。
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