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摘要: 植物根的向光性, 尤其是负向光性具重要研究意义, 其不仅涉及到诸多研究领域和知识, 而且具重要生态学意义和

应用价值。本文回顾了植物根向光性研究的历史, 综述了近年来对植物根负向光性机理的研究; 介绍了PKS1在根负向光

性与向重性中的可能作用模型。在此基础上, 对植物根负向光性研究中亟待解决的问题和未来的研究方向进行了总结和

展望。
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早在1785年, 便有学者提出了植物的茎和叶具有

向着太阳光弯曲生长的特性(DuHamel 1758), 这种

现象在19世纪被称为“趋日性” (Whippo和Hangarter 
2006), 随着人们对这种现象认识的不断深入, 发现

蜡烛、灯泡等光源均可引起类似的反应, 因此, 引入

了“向光性”这一称谓, 表明这一现象是由电磁辐射

的基本单位——光子引起的生理反应(向性反应)。
19世纪80年代, Darwin (1882)开创性地介绍

了利用黄化幼苗胚芽鞘作为实验材料在实验室条

件下分析植物茎尖向光性的方法, 从此, 有关黑暗

中生长的单子叶植物胚芽鞘的正向光性弯曲生长

特性的研究报道日益增多(Briggs 1963a, 1963b, 
2006; Srivastava 2002; Holland 等2009; Kutschera
和Briggs 2009; Kutschera和Niklas 2009)。在此期

间, 模式植物拟南芥(Arabidopsis thaliana)的引入

又使双子叶植物幼苗茎和叶的正向光性反应得到

了广泛研究(Laxmi等2008)。
人们早就认识到, 无论是植物的茎还是根, 其

生长方向都受到重力信号的影响, 即根具有正向

重性, 而茎具有负向重性。然而, 光对植物根的生

长有没有影响呢？19世纪末至20世纪初已有报道

指出, 在实验室条件下, 白芥(Sinapis alba)幼苗的

直根在单侧光源的照射下表现出背离光源方向弯

曲生长的特性(Darwin 1882; Sachs 1882; Strasburger 
等1911; Kutschera和Briggs 2012)。植物根负向光

性的研究从此也受到了一些学者们的关注(Wang
等2002; Mo等2004; Chen等2009, 2014, 2015; 
Esmon等2005; Zhang等2013, 2014)。
1  负向光性的早期研究

1.1  负向光性研究的起源

对植物根负向光性的研究最早开始于白芥, 

Darwin (1882)便指出, 白芥根的生长方向对单侧光

照具有高度敏感性。接着, Sachs (1882)、Pfeffer 
(1904)和Strasburger (1911)也分别在他们所著的教

科书中介绍了不同生长时期的白芥幼苗根的负向

光生长特性并提出: 所有植物在单侧白光的连续照

射下, 茎具有正向光性而根则表现出负向光性。 
1.2  负向光性研究的发展——“白芥理论” (Sina-
pis-dogma)的建立与否定

然而, 首先对白芥幼苗根的向光性反应进行

定量研究的是Linsbauer和Vouk (1909), 他们研究了

水培白芥幼苗群体对低剂量白光和高剂量白光的

弯曲响应并发现, 当用低光强的单侧光处理白芥

幼苗群体时, 60%的幼苗根表现出正向光性, 30%
的根具有负向光性, 另外10%则无向光性反应; 而
高光强处理则100%的幼苗都会表现出负向光性。

基于上述研究结果, 学术界一度认为, 所有陆生植

物幼苗的根都具有负向光生长特性, 这一观点继

续一度出现在上世纪大部分的植物生理学教科书

上(Hubert和Funke 1937), 成为“植物生理学的中心

法则(central dogma of plant physiology)”: 根总是具

有负向光性而茎具有正向光性。

Linsbauer和Vouk (1909)还研究了萝卜(Rapha-
nus sativus)和吊兰属(Chlorophytum)植物根的向光

性反应, 发现萝卜根具有负向光性而吊兰属植物
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根无向光性反应, 基于这一研究,  Schaefer (1911)
进行了大量的实验并在其专著中详细描述了166
种植物根在单侧光下的反应。在这166种植物中, 
有70种植物根具有负向光性, 8种具有正向光性, 而
另外88种对单侧光照无反应。后来, Hubert和Funke 
(1937)也做了类似的定量研究, 发现152个物种中, 
有74种具有负向光性, 5种具有正向光性, 73种无向

光性反应。至此, “白芥理论” (Sinapis-dogma)被彻

底推翻: 只有50%的植物根具有负向光性。

然而, Schaefer (1911)的研究显示, 独行菜

(Lepidium sativum)幼苗的根对单侧光照无反应, 而
Wiesner (1884)曾指出其具有负向光性反应并进行

了描述。Hubert和Funke (1937)研究也指出独行菜

根无向光性反应。而Kutschera和Briggs (2012)通
过对大量独行菜幼苗的群体表现研究表明, 与黑

暗中生长的根相比, 全方位光照抑制独行菜幼苗

根的伸长; 而单侧光照下, 则表现出个体出差异, 
在光照强度10~50 μmol·m-2·s-1范围内, 只有52%~ 
57%的植株表现负向光性反应, 而12~19%的呈正

向光性, 29~32%的无向光性反应。因此, 物种内部

是否还存在个体差异, 如是否与上述物种间的表

现一样, 只有50%的个体具有负向光性, 亦或与光

强有关, 尚未定论。

2  负向光性机理研究的起步

自发现植物根负向光性后的近一个世纪内, 
除Blaauw (1918)曾报道指出, 白芥幼苗感应单侧光

照并发生负向光弯曲的部位是根尖以外, 对植物

根负向光性的研究主要集中在其有无之上, 而对

其机理的研究很少。直到Okada和Shimura (1992)
发现野生型拟南芥的根会向背光方向倾斜45°生
长, 而失去向重性的拟南芥突变体的根会背光水

平生长, 植物根负向光性的机理才开始得到较为

系统的研究(Vitha等2000) (图1)。
2.1  植物根感受光照和发生负向光性的部位

Naundorf (1940)曾报道指出, 向日葵的根冠是

感受光照最敏感的部位。然而, Schneider (1964)报
道称将玉米根尖切除1 mm, 并不影响其根的负向

光性反应。接着, Mullen等(2002)通过剥除玉米根

冠和控制光束照射到根上的部位两种方法证明, 
玉米感受光照产生负向光性的部位是根冠, 这一

结果与Schneider (1964)的报道正好相反, 而与

Naundorf (1940)报道相一致。在国内, Wang等
(2002)研究水稻根负向光性指出, 水稻初生根和次

生根感受光照部位都是根冠, 剥除根冠后水稻根

不再表现负向光性反应; 对根不同部位设置遮光

板试验证明, 对根冠照光, 而对根其它部位遮光, 
其效果与对整体根部照光的效果相一致; 而对根

冠遮光, 对根其它部位照光, 水稻根不能发生负向

光弯曲。陈娟等(2009, 2015)发现吊兰根在单侧白

光和单侧蓝光照射下, 表现出负向光性反应, 负向

光弯曲的角度随着光强的增加而增加, 而切除根

冠后, 负向光性反应消失, 如果在切除根冠后保留

部分根冠原分生组织, 则待新的根冠长出后, 吊兰

根再次表现出负向光性反应(图2)。同样的结果在

向日葵和吊兰中也有报道(范玉琴等2007)。
Mullen等(2002)还研究指出, 玉米发生负向光

弯曲的部位是根尖伸长区, 同样的结果在水稻、

向日葵和吊兰(图3)中也出现报道(Wang等2002; 范
玉琴等2007; 陈娟等2009, 2015), 这些结果与

Blaauw (1918)的报道相一致, 证明了Darwin (1882)
关于根尖是功能调控的中心(functions as a ‘‘brain’’), 
能够感受重力、光照及触摸等刺激的假说(Kutschera 
和Briggs 2009; Kutschera和Niklas 2009)。水稻根

尖伸长区弯曲部位的内外侧在细胞数目上没有多

大差异, 而细胞的长度和体积比有大差异, 表明稻

根负向光性反应不是由细胞不均等分裂引起的, 
而是由细胞不均等生长引起的(图4)。表现负向光

图1  水培白芥幼苗的茎和根对单侧白光的生长反应

Fig.1  Phototropic response of shoot and root to unilateral 
white light in seedlings of white mustard (Sinapis alba)  

grown in hydroculture
引自Kutschera和Briggs (2012)文献。本图表示茎的正向光性

及根的负向光性。箭头表示光照方向。
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1884; Whippo和Hangarter 2006; Kutschera和Briggs 
2012), 但此时, 人们并没有意识到蓝光与向光性之

间的关系, 尽管蓝光对植物生长发育的影响此时

早已受到关注(Briggs 2006, 2010)。直到20世纪20
年代, 燕麦(Avena sativa)胚芽鞘向光性的研究才使

人们认识到真正引起茎尖正向光性反应的实际上

是蓝光(450 nm) (Cholodny 1927; Went 1928; lino 
1991; Briggs 2006)。

接着, Naundorf (1940)最早研究了光质与根负

图3  吊兰根冠切除试验

Fig.3  Test of excision of Chlorophytum comosum root caps
引自陈娟等(2015)文献。A: 右侧单侧光照射, 剥除根冠保留

根尖分生组织的不定根, 1 d后根冠再次形成时, 根尖恢复负向光

性和向重性; B: 右侧单侧光照射; C: 黑暗中。a: 切除根尖后的不

定根失去负向光性; b: 保留根冠的侧根具有负向光性和向重性。

性运动反应的伸长区是最初被光照信号作用的分

生区, 即是那些原处在分生区中的细胞在接受到

由根冠中传递来的某种信号物质后被诱导了不均

等生长, 与此同时, 这些细胞就成为表现弯曲的伸

长区的细胞(Wang等2002)。
2.2  光质与植物根的负向光性

最早系统研究光质与植物向光性之间的关系

是Wiesner (1884), 他通过改变辐射波长研究不同

植物对波长不同的单侧光的反应指出, 不同波长的

光诱导植物向光性的效率不同, 波长越短效率越

高, 随着波长的增加, 诱导效率逐渐降低(Wiesner 

图4  稻根负向光性的弯曲部位的显微结构

Fig.4  Microstructure of the negatively phototropic
bending part in rice root

引自Wang等(2002)文献。A: 取样部位; B: 弯曲部位的纵切

面, 左: 向光侧, 右: 背光侧; C: 向光侧细胞(×300); D: 背光侧细胞

(×300)。

图2  拟南芥的向光性反应

Fig.2  Negative phototropism of Arabidopsis roots
引自Vitha等(2000)文献。A: 从左到右依次为野生型(WT)、无向重性突变体(pgm1-1)和弱向重性突变体(adg1-1)受单侧光照射后的生

长情况。可见, 无向重性突变体负向光性最强, 其次是弱向重性突变体, 野生型负向光性最弱, 同时表现出更强的向重性。B: 从上到下依

次为野生型(WT)、无向重性突变体(pgm1-1)和弱向重性突变体(adg1-1)受单侧光照射后的生长情况。可见, 在暗处生长时, 2个突变体的

根偏离竖直方向显著大于野生型; 光从上方照射时, 3种基因型拟南芥的根均竖直向下生长; 光从下方照射时, 无向重性突变体和弱向重性

突变体的根均背离光照方向向上方生长, 而野生型也偏离光照方向, 但仍向下生长。
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向光性的关系, 他采用单侧蓝光、绿光、黄光以

及红光等光质照射向日葵(Helianthus annuus)幼苗

根, 结果表明, 蓝光是引起向日葵根负向光性弯曲

最有效的光质, 而红光不能引起向日葵根的向光

性反应。Mohr (1972)也通过研究指出, 白芥幼苗

根负向光性最受蓝光诱导, 而红光无效。Liscum
和Briggs (1995)以及Huala等(1997)、Sakai等
(2000) 也相继证实拟南芥根的负向光性和茎的向

光性均是由PHOT1介导的蓝光反应。接着, Mullen
等(2002)研究表明玉米根负向光性弯曲度随着蓝

光光强增加的幅度与随着白光光强增加的幅度相

一致。同时, Wang等(2002)研究表明水稻根负向光

性受蓝光、绿光和近紫外光诱导, 其中蓝光最有

效, 而红光不能诱导水稻根负向光性发生。我们对

吊兰根负向光性研究也表明诱导吊兰根负向光性

的效应为蓝光>近紫外光>绿光, 红光无效(陈娟等

2015)。另外, 也有研究表明, 红光可诱导白芥、拟

南芥等根的正向光性(Kohlbecker 1957; Ruppel等
2001), 紫外光可诱导玉米根的正向光性(Schneider 
1964)。
3  植物根负向光性光受体

3.1  植物中的光受体

植物通过光信号受体(photoreceptor)和光信号

传导途径来接受光信号并作出相应的反应。目前

已知植物光受体有五种: (1)光敏色素(phytochrome, 
PHY); (2)隐花色素(cryptochrome, CRY); (3)向光素

(phototropin, PHOT); (4) UVR8 (UV-B受体); (5) 
F-box类光受体。

光敏色素是第一个被发现的光受体(Butler等
1959), 是一种可溶性的色素蛋白, 其单体由大约

1 100个氨基酸残基组成的脱辅基蛋白与共价链接

1个生色团构成, 后者是4个吡咯环连接成直链。

光敏色素主要负责吸收波长600~750 nm处的红光

和远红光信号(Smith 2000; Srivastava 2002; Frank-
lin和Quail 2010), 以2种可以相互转变的不同形式

存在的, 即红光吸收型(Pr)和远红光吸收型(Pfr), 两
者的转变是生色团异构化的结果。从不同植物中

分离出的光敏色素, 分子量范围为120~127 kDa。
光敏色素在植物体中各个部分均有分布, 从茎尖

到根冠都有光敏色素存在, 其生理作用也甚为广

泛, 影响植物一生的形态建成, 从种子萌发到开

花、结果及衰老(Pratt和Coleman 1974; Schwarz和
Schneider 1987; Batschauer 2003)。

隐花色素和F-box蛋白主要感知波长320~500 
nm处的UV-A和蓝光信号。其中隐花色素因首先

在隐花植物(苔藓、蕨类等)中发现而得名, 是一种

结构类似于DNA光解酶的黄素蛋白, 但缺乏这种

酶的活性(Batschauer 2003; Schafer和Nagy 2005)。
F-box蛋白最先在1995年被发现(Kumar和Paietta 
1995), 但其蓝光受体的功能是2003才被发现的

(Imaizumi等2003), 在调控植物光周期反应和生物

钟节律中发挥功能。

UVR8蛋白是拟南芥中UV-B特异的光受体, 
介导UV-B诱导的光形态建成。尽管UV-B (280~ 
320 nm)对植物生长发育的影响早有研究(Tong等
2008), 对植物响应UV-B的机制及光受体的发现确

是在最近才取得一些突破性进展。UVR8不同于

具有外源生色团的其他光受体, 它利用自身的色

氨酸作为生色团, 调控植物生长发育中一系列生

理过程(Rizzini等2011)。无UV-B照射时, UVR8以
二聚体的形式存在于细胞质和细胞核中。感受到

UV-B信号后, 细胞质中的UVR8转移到细胞核中并

解聚, 与E3泛素连接酶COP1相互作用, 调节一系

列重要的UV防御基因的表达。

向光素首先是在拟南芥下胚轴向光性缺失突

变体中发现的(Christie等1998), 因此最初认为向光

素的作用是作为蓝光受体调控植物的向光性反应, 
但随着研究的不断深入, 发现向光素还介导叶片扩

展、气孔张开、叶绿体移动、迅速抑制黄花幼苗

图5  光质对吊兰根负向光性的影响

Fig.5  The effect of spectral condition on the 
negative phototropic curvature

参考陈娟(2015)文献。
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茎的伸长等多种蓝光反应(Briggs和Christie 2002; 
Briggs 2006, 2007; Tseng等2010)。向光素由两个

部分组成: N端光感受区和C端信号输出区域。C
端与光敏色素分子一样, 含有一个Ser/Thr蛋白激

酶区域, 能够进行自身磷酸化作用。N端光感受区

包含两个由大约110个氨基酸组成的重复保守序列

LOV1和LOV2。每个LOV序列结合一个具有蓝光

吸收功能的黄素单核苷酸(FMN)作为其生色团组

成FMN-LOV区域, 该区域吸收蓝光形成蓝光诱导

的光化学反应, 即在暗中, FMN与LOV非共价结合, 
FMN共价结合在phot的Cys残基上, 这一反应可被

暗处逆转(图6) (Kutschera 2001; Briggs 2007; Tseng
等2010)。PHOT1为向光素的一种, 作为蓝光受体

介导植物的向光性反应(Liscum和Briggs 1995; 
Briggs等2001)。
3.2  植物根负向光性光受体

Liscum和Briggs (1995)通过筛选模式植物拟

南芥得到根无负向光性突变体, 证实拟南芥根的

负向光性和茎的向光性均是由向光素1 (phototro-
pin1, PHOT1)介导的。Sakamoto和Briggs (2002)进
一步通过PHOT1在植物细胞中的定位研究指出, 
PHOT1在拟南芥茎细胞和根细胞中均有分布, 并
且均有蓝光吸收活性。Briggs和Christie (2002)通
过对无负向性的拟南芥突变体中光受体的分离研

究进一步证实, 这种突变体中缺少PHOT1。Sakai
等(2000)也报道称拟南芥根的负向光性和茎的向

光性均是由PHOT1介导的。汪月霞等(2007)发现

单侧光照可引起水稻根冠中120 kDa的蛋白分子量

变大, 推测该蛋白为向光素蛋白, 单侧光照引起其

发生磷酸化作用, 因此分子量增大。Wan等(2012)
研究指出, PHOT1是一种极性地分布在细胞膜上

的植物蓝光信号受体, PHOT1能接受蓝光信号, 并
通过信号传递蛋白NPH3来调控植物根的负向光

性反应。

但也有不少学者认为, 向光性反应受单侧白

光诱导(波长为380~800 nm) (Schaefer 1911; Hubert
和Funke 1937), 而植物根中既有光敏色素也有向

光素存在, 两者光吸收范围之和为330~380 nm, 因
此两者可能共同介导了植物根负向光性反应(Pratt
和Coleman 1974; Schwarz和Schneider 1987; Saka-
moto和Briggs 2002)。Kiss等(2003b)也指出, 与野

生型相比, phyA和phyAB突变体受蓝光诱导的负向

光性降低。

4  生长素与根的负向光性

Naundorf (1940)研究了单侧蓝光对生长素含

量的影响, 得到单侧蓝光照射使向光侧IAA含量上

升, 比照光前增加41%, 而背光侧生长素的含量没

有变化的结果, 并据此认为蓝光导致向日葵根向

光侧生长素含量升高, 从而使向光侧细胞的生长

量增加是导致向日葵根背光生长的原因。然而, 
此结果与Cholodny-Went假说相矛盾(Cholodny 
1927; Went 1928; Thimann 等1937), 假说认为, 植
物向光性是由于光照下生长素自顶端向背光侧运

输, 背光侧的生长素浓度高于向光侧, 使背侧生长

较快而导致茎叶向光弯曲的缘故。Briggs等(1957)
等研究单侧蓝光对玉米胚芽鞘生长素含量的影响

发现, 向光侧生长素减少的量与背光侧生长素增

加的量相等, 认为单侧光照并没有引起生长素总

量的变化, 而是蓝光激发了生长素从向光侧向背

光侧的极性运输, 从而导致胚芽鞘两侧生长不均, 
此观点与Cholodny-Went假说基本一致。Iino (1991)
也研究了玉米胚芽鞘向光侧和背光侧内源生长素

含量, 结果也与Briggs等(1957)的结果相一致, 即支

持Cholodny-Went学说。

Wang等(2002)在水培液中添加生长素发现, 
外源生长素抑制水稻根的负向光性。Mo等(2003)
进一步测定了受单侧光照射后的水稻根的生长素

含量变化, 结果与Naundorf (1940)的报道相反, 即

图6  PKS1在根负向光性与向重性中的作用模型

Fig.6  Working model of PKS1 function in root phototropism 
and gravitropism 

文献引自(Boccalandro等2008)。黑色箭头表示促进作用, 平
末端表示抑制作用, 白色箭头表示向光性和向重性方向。
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向光侧生长素含量下降而背光侧生长素含量上升, 
由于根对生长素比茎敏感, 因此认为, 这一结果支

持Cholodny-Went学说, 即单侧光使生长素向背光

侧运输的量增加, 导致背光侧细胞的生长量受到抑

制, 因而稻根向着背光侧弯曲生长。陈娟等(2014, 
2015)对水稻及吊兰根负向光性的研究进一步证实

了上述结论。刘大同等(2014)则认为, 光照引起的

生长素不均匀分布不仅源于生长素的运输, 还包括

其合成、代谢以及信号互作网络的多种调控。另

外, 还有学者认为, 根尖背光侧积累的IAA浓度超出

促进生长的范围后一方面会抑制该侧的生长速率; 
另一方面, 向光侧也会自发地通过增大生长速率来

补偿, 从而实现生长和发育的一致(Briggs 2014)。
然而, 人们一直不知道, 根尖中PHOT1接受光

信号后是启动生长素极性运输的 ,  直到Wan等
(2012)指出, 不同的光照条件能调控PIN2蛋白进入

2条不同的内膜运输支路, 一是指向植物液泡的蛋

白质降解支路, 二是指向细胞质膜的“膜-泡”循环支

路。PHOT1接受光信号后通过信号传递蛋白NPH3
来调控PIN2蛋白在指向植物液泡的蛋白质降解支

路和指向细胞质膜的“膜-泡”循环支路间的平衡, 
从而调节生长素的极性运输来调控植物根的负向

光性反应。当根尖细胞处于黑暗条件时, NPH3依
赖的信号支路被关闭, 更多的PIN2被储存于液泡

样区室中, 相应的生长素运输速率也随之降低。

当根尖定位的phot1接收到蓝光信号后, NPH3依赖

的信号支路被激活, 并促使位于液泡样区室(VLC)
中的PIN2进入“膜-泡”循环支路, 于是PIN2的极性

定位增强, 生长素极性运输速率也显著提高。这

一研究填补了根尖负向光性机制研究的空白。然

而, PIN2只能调控生长素的向基运输(Muller等
1998), 而诱导根负向光性的生长素的侧向运输还

需要其他生长素输出载体的参与(Zhang等2013)。
Zhang等(2013, 2014)则进一步研究表明, 在蓝光诱

导的根负向光性反应中, PIN3和PIN1也调控了生

长素的横向运输过程, 在黑暗条件下, PIN3蛋白均

匀定位在根中小柱细胞的背光侧和向光侧; 单侧

蓝光处理后, PIN3蛋白在背光侧和向光侧发生了

不均等分布。

丝氨酸/苏氨酸蛋白激酶PINOID (PID)通过影

响PIN蛋白的极性定位来调控生长素的极性运输

(Christensen等2000; Friml等2004)。Zhang等(2013)
研究表明, 蓝光照射明显降低拟南芥根的PID的活

性。Haga和Sakai (2015)发现, 单侧蓝光下, 拟南芥

根背光侧PID含量则显著高于向光侧。拟南芥PID
家族由4个成员组成[PID、PID2、WAVY ROOT 
GROWTH 1 (WAG1)和WAG2], Haga和Sakai (2015)
进一步研究表明, 拟南芥pid-14 (Salk_049736)、
pid2 (Sail_269_G07)、wag1 (Salk_002056C)和
wag2 (Salk_070240)四突变体根负向光性显著增

强, 而转35S::PID基因植株根负向光性则显著减弱, 
即PID对拟南芥根的负向光性具有负调控作用。

5  初生根的向重力性和向光性的关系

重力作为一个重要的信号因子在植物发育过

程中也起着重要的作用, 一方面根的向重力性可

使根向土壤中延伸, 从而使植物可以从土壤中吸

收到充足的水分和矿质营养以用于植物体的代谢

和各器官的延伸; 另一方面, 茎的负向重力性使其

能够充分接受光照, 进行光合同化作用和各种形

态及器官建成。

对于向重性形成的机制有许多说法, 其中较

为普遍接受的是淀粉平衡石假说(starch-statolith 
hypothesis), 由Haberlandt和Nemee (1990)提出, 想
法来自无脊椎动物的平衡囊(statocysts)。该假说

认为位于根冠中的柱状细胞及位于茎中的内皮层

细胞中含有淀粉体, 为细胞中比重较大的物质, 有
感受重力的作用, 被称为“平衡石”。在垂直生长的

器官中, 这些平衡石沉降在细胞的底部, 当植物器

官在重力场中的方向发生改变, 这些淀粉体重新

沉降到新的物理学底部, 从而压迫内质网膜, 诱导

内质网释放Ca2+, Ca2+与CaM结合, 活化Ca2+和IAA
泵, 使下侧细胞积累较多的Ca2+和IAA, 从而造成

上下两侧细胞生长速度不同, 产生向重性反应。

众多学者认为, 向重力性和向光性是两个相

互关联的过程(Kiss等2003b; Kutschera 2012), 然
而, 由于在自然生长条件下, 根受重力的影响远远

大于其受光照的影响(Kiss等2003b), 致使负向光性

研究进展较慢, 其相互作用的方式到目前仍不清

楚(Sachs  1882; Pfeffer 1904; Schaefer 1911; Hubert
和Funke 1937)。Kiss等(2003b)研究发现, 与野生

型相比, phyA和phyAB突变体不光抑制了受蓝光诱

导的根的负向光性, 同时根的向重性也受到了抑
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制(Kiss等2003b; Correll等2003), 并指出, 光敏色素

不光参与了红光反应, 还在向重性和蓝光诱导的

负向光性中起着重要的作用, 三种反应之间相互

作用。Boccalandro等(2008)提出与质膜相关联的

蛋白光敏素色素激酶底物1 (phytochrome kinase 
substrate 1, PKS1)同时与光敏色素和phot1相互作

用调控根的向重性和负向光性(图6)。然而PKS1
是如何调控负向光性的还有待进一步研究。

6  植物根负向光性的生态学意义

Sachs (1882)指出, 植物根的向光性反应是一

种应激反应, 只有生长在水培环境和湿润的气培

环境中才表现出来, 在正常的生长环境中并不起

作用, 因此, 不是自然选择进化的结果。Schaefer 
(1911)也认为, 在没有光照的情况下, 植物根系的

生长不会受到抑制, 根的向光性并不是植物适应

水培或土培条件的反应机制。实际上, 田间表层

土壤中的空隙会使部分太阳光的光线渗透进来, 
因而使得生长在田间的植物的根部分暴露于太阳

光之下(Mandoli等1990), 植物的茎会向着蓝光或

者白光的方向弯曲使叶片光合作用得到最优化, 
而根则背向光线刺激的方向生长从而避开上层土

壤中受到的环境胁迫, 根的向光性有利于优化植

物根系的方向性, 从而使其在光线可以渗透进入

的土壤中更好地生长(Kiss等2003a)。
Galen等(2004)研究表明, 转PHOT1-GFP拟南

芥田间适应性强于野生型, 进一步研究表明, 在干

旱胁迫的土壤中, 靠近表层土壤的根系中PHOT1
含量最高, 与phot1突变体相比, 转PHOT1-GFP拟
南芥根系生长方向的随机性降低, 向土壤深处生

长根系增加, 植株长势好。表明PHOT1介导的根

的负向光性反应可以促进根系向土壤中延伸, 从
而降低表层土壤干燥对根系生长的胁迫(Kutschera
等2012)。
7  结论与展望

研究植物根的负向光性机制不仅是研究光信

号传导的重要组成部分; 同时也可以为大面积水

稻抛秧立苗提供新的理论依据和技术措施; 并可

能为植物的太空种植这个颇有前瞻性的问题提出

新的见解和克服途径(陈娟等2009)。然而, 尽管植

物根负向光性的发现已有一个多世纪, 然而对其

研究并没有像茎的向光性及根的向重力性那样引

起足够的重视, 对于其形成机理已有一些研究, 还
有很多不够清楚的地方。如PIN1、PIN2和PIN3均
参与了PHOT1作为光受体介导的根负向光性的过

程, 三者之间是如何协调, 钙信号在负向光性形成

中起了重要作用, 它又是如何参与到信号转导过

程中的等, 这些问题都亟待阐明。

另外 ,  吊兰(陈娟等2015)、郁金香(Tulipa 
gesneriana) (韩鹰等2006)、水仙(Narcissus tazetta) 
(韩鹰等2006)、风信子(Hyacinthus orientalis) (韩
鹰等2005, 2006)等花卉的根都具有负向光生长的

特性, 且水培前景好(陈娟等2015; 韩鹰等2006), 因
此, 进一步研究这些园艺植物的负向光性表现及

机理, 并将其应用于调控这些植物的根系造型, 将
有利于提高水培花卉根系的观赏价值, 应用前景

广阔。
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Retrospection and prospection on root negative phototropism of plant
CHEN Juan1,2, GAO Sheng2, WANG Zhong2,*, GU Yun-Jie2, CHENG Shui-Yuan1, CHEN Peng2,*
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Abstracts: Although knowledge about plant root phototropism, especially negative phototropism is clearly of 
high importance, the area not only involves many research fields and knowledge, but also has important ecolog-
ical significance and application value. In this review, we retrospected the history of study on root phototro-
pism, summarized the study on mechanisms of negative phototropism. The relationships between gravi- and 
phototropism and ecological significance of root phototropism are also discussed. Finally, problems to be solved 
and future research directions in this area are prospected.
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