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摘  要 

植物在生长发育过程中被动的适应各种环境，其中根对植物的生长发育至关重要，具有调控水分和营养

吸收以及固定和支持的作用。植物的根在向下生长时遭受机械阻力刺激，对这些刺激进行响应并改变其

生长方式对植物具有重要的意义。本文主要综述了参与调控机械阻力刺激响应的基因、植物激素和信号

分子以及细胞骨架蛋白在植物根机械阻力刺激响应发生波动和倾斜生长、螺旋生长和避障行为等的研究

进展，旨在为探索机械刺激下根的运动行为提供参考。 
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Abstract 
Plants are passively adapted to various environments during growth and development, where 
roots are essential for plant growth and development, with roles in regulating water and nutrient 
uptake as well as fixation and support. The roots of plants are stimulated by mechanical resistance 
when they grow downwards. It is of great significance for plants to respond to these stimulation 
and change their growth patterns. This paper mainly reviews the research progress of genes, plant 
hormones and signaling molecules as well as cytoskeletal proteins involved in the regulation of 
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mechanical resistance stimulation response in plant roots, such as waving and skewing, nutating 
growth and obstacle avoidance behavior, in order to provide reference for exploring the root lo-
comotor behavior under mechanical stimulation. 
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1. 引言 

植物不能通过移动躲避伤害，必须迅速适应不利或不断变化的环境，因此进化产生了能及时感知周

围环境变化并迅速做出响应的机制 [1]，比如含羞草能对机械刺激做出反应，导致组成双复叶的小叶片非

常快速的折叠，并且这种刺激可以传递到该叶所有相邻的小叶 [2]。植物的根在土壤中向下生长并分枝，

其响应机械刺激并调整生长方式有助于更好地适应土壤环境的变化 [3]。当植物在倾斜的不可穿透的琼脂

介质表面生长时，与介质表面连续接触产生的机械刺激会改变生长方向，从而导致根弯曲生长。根的波

动和倾斜是发生在生长介质表面的两种特定类型的运动，当根生长在周围存在均匀的接触或压力的介质

中时，比如嵌入生长介质中或在液体介质中，这种生长就不会出现 [3]。有研究表明根部波动和倾斜可能

是由两种不同机制调控的过程 [4]。关于根的波动和倾斜生长有两种解释模型：第一个模型认为根的波动

和倾斜生长由接触刺激、重力和回旋运动共同作用产生 [5]，即植物根在倾斜的琼脂培养基表面生长时会

受到重力和琼脂培养基表面触力的相互作用，再加上根尖固有的不对称生长倾向，就会导致根的倾斜和

波动生长。后来在国际空间站里的航天植物中也观察到了根的倾斜和波动，这说明重力可能不是波动和倾

斜运动发生的必需因素 [6]。第二个模型认为倾斜和波动生长是根尖与生长介质间的物理相互作用，即倾斜

的生长介质与生长的根的摩擦作用会阻碍根尖的运动，与此同时根尖伸长区继续生长，导致根部向一个方向

发生明显的不对称弯曲偏转直到根部尖端再次受阻，这一过程反复发生从而使根部波动生长，这种模型可能

解释了根部的扭曲生长 [7]。Zhang 等 [8]新提出了一种根部摆动的机械传感模型，该模型认为根波动是由于

向重力性在琼指上引起的摩擦及根部的弹性和根毛将根部锚定在琼脂上这两个过程共同作用而形成。 
根系螺旋生长是由于根两侧生长速度不同导致的根不对称生长，向重力性和向倾斜性会影响根的螺

旋行为，但有研究证明拟南芥的根在没有重力和机械刺激的情况下仍然可以顺时针方向卷曲生长 [9]。根

回旋运动是螺旋生长的一种特殊形式，其中根以椭圆形方式或者成圈状生长 [10]  [11]  [12]。根的螺旋行为

也会导致根尖在不可穿透的琼脂层上以波动和倾斜的方式生长 [11]。植物的根在生长过程中常常会遇到各

种障碍，因此植物需要通过复杂的感知机制来识别附近的障碍物，及时的改变自己的生长模式来适应周

围环境 [13]。根感觉到障碍时会出现一种阶梯状的生长模式，即根部平行于障碍物生长而根尖与障碍物保

持接触，在此期间根会发生两次弯曲，这两种连续的弯曲反应与根尖伸长区细胞的不对称生长有关 [14]。
根尖的避障生长反应是负向触变性(对接触的反应)和正向重力性的结合 [13]。 

2. 参与调节植物根响应机械阻力的基因 

有研究通过差异 cDNA 文库筛选分离出了在植物中参与接触诱导的 TOUCH (TCH)基因，包括 TOUCH1、
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TOUCH2、TOUCH3 和 TOUCH4，它们在接触响应中表达快速上调 [15]。拟南芥中的 TCH 基因分别编码

钙调蛋白和钙调蛋白样蛋白、细胞壁修饰酶以及创伤和防御诱导基因 [15]  [16]  [17]  [18]。研究表明在施加

刺激后 5 到 30 分钟之间大多数 TCH 基因被诱导表达 [19]，这说明 TCH 基因是在接触刺激的早期反应中

发挥作用。拟南芥 CrRLK1L 家族成员 FERONIA (FER)介导的接触反应信号会上调 TCH2 和 TCH4 的表

达 [20]，FER 编码一种受体样蛋白激酶，其缺失突变体表现出与机械发育受损一致的表型，包括根倾斜、

硬琼脂层穿透缺陷和对障碍的异常生长反应等 [20]。后期的研究发现 FER 通过调节 PIN2 和 AUX1 介导的

生长素极性运输使根两侧的生长素不对称分布，从而导致其突变体 fer-4 在水平培养基上呈现比野生型更

为强烈的螺旋生长表型 [10] (见图 1)。 
拟南芥的 WAG1 和 WAG2 基因编码与 PINOID 密切相关的蛋白质丝氨酸/苏氨酸激酶，wag1/wag2 双

突变体在倾斜的琼脂平板上表现出比野生型更为明显的波动生长表型 [21]。HY5 基因编码在光诱导信号传

导中起转录因子作用的 bZIP 蛋白，其突变体的根在倾斜培养基上不会出现波动生长 [3]  [22]，这说明 HY5
基因参与植物根波动生长的调节。CLE40 编码一种与 CLAVATA3 (CLV3)有较远亲缘关系的小肽，可以

通过调节根尖干细胞分化影响根中许多细胞的命运，其突变体在倾斜培养基上具有增强的根波动生

长 [23]  [24]。sku1 和 sku2 突变体的根在倾斜平板上呈现明显的向右倾斜生长 [25]，sku5 蛋白定位于质膜

和细胞壁，sku5 突变体的根稍短，在倾斜的琼脂培养基呈现左手螺旋和倾斜生长 [26]，而 sku6 突变体的

根则呈现右手螺旋倾斜生长 [27]。lefty1 和 lefty2 突变体的根呈现左手螺旋生长 [28]。研究发现 G 蛋白家

族中的 XLG3 也能调节根的波动和偏斜生长 [29]。 
植物 TPX2 样蛋白 WAVE-DAMPENED2 (WVD2)在拟南芥中被鉴定为一种显性突变，研究发现其突

变体的根在倾斜琼脂平板上生长时波纹度降低 [30]  [31]。EB1 基因的突变体在垂直或倾斜的平板上根向左

倾斜生长 [32]。研究表明 KAI2 (KARRIKIN INSENSITIVE)和 MAX2 (一种富含亮氨酸的重复 F-box 蛋白)
可以防止根的过度倾斜 [33]。有研究分析了拟南芥生态型 WS (具有强烈的波动和偏斜)和 Col-0 (具有强烈

的波动但偏斜不明显)之间转录水平的差异，这项研究确定了 11 个参与不同细胞过程的基因，包括糖运

输、盐信号、细胞壁组织和激素信号 [34]。比如 MIOX4 在根毛、中柱和侧根冠中表达并在多糖整合到细

胞壁的上游发挥作用；SIS 与耐盐性有关，低 pH 下盐胁迫后在拟南芥根的小柱细胞、根冠和表皮中表达

上调 [34]。大多数极有可能的倾斜候选基因与环境感知(如盐、糖、激素、黑暗)、上游的物理生长差异(如
细胞壁重塑、细胞分裂、细胞伸长)直接相关 [34]。上述关于根的机械阻力刺激响应突变体中出现了不同

的缺陷表型，进一步的研究发现这些基因与植物激素、钙调蛋白以及细胞骨架相关，这表明根响应机械

阻力刺激过程中这些因素至关重要，它们可能共同调节根对机械阻力刺激的响应。 

3. 植物激素和信号分子在根机械阻力刺激响应中的作用 

生长素的生物合成、极性运输和信号传导在控制植物根的生长和发育中起着至关重要的作用，拟南

芥生长素相关的突变体大部分会表现出主根的波动、倾斜和卷曲生长 [35]。研究证明生长素运输抑制剂能

阻止根波动生长的发生 [36]，WAV5 和 WAV6 基因被鉴定为是生长素内流载体编码基因 AUX1 和外排编码

基因 PIN2  [11]  [23]，说明生长素极性运输在植物根的波动生长中具有重要的作用。生长素极性运输导致

根两侧生长素的不对称积累使两侧的细胞伸长有所差异，从而促进根的弯曲生长 [37]  [38]。研究发现在根

避开障碍过程中生长素极性运输也具有重要的作用，遭遇障碍时 PIN 介导的生长素极性运输被激活，生

长素在弯曲根的凹侧面积累，不对称的生长素分布使根发生弯曲生长 [14]。除了生长素极性运输外，根的

避障行为还依赖生长素信号转导(TIR1/AFB)途径 [14]。此外，生长素相关基因 IAA30、IAA14、GH3s、BRU6
和 DFL1/2 在避障反应开始后差异表达 [39]。以上研究说明生长素在植物根响应机械阻力刺激引起的弯曲

生长中具有重要的作用。 
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研究发现乙烯能调节拟南芥根在倾斜培养基表面的波动和螺旋生长 [4]。此外乙烯还抑制根部倾斜，

并和生长素运输共同促进番茄根系向基质的穿透 [40]。避障过程中关键的乙烯响应基因 EIL2、ERF、ERF1A
和 ERF4 等在早期也被上调 [41]。最近的研究发现水稻 HK1 和生长素流入载体 OsAUX1 是水稻中根回旋

运动的重要调节基因 [42] (见图 1)。其中，HK1 正向调节水稻根中乙烯受体下游的乙烯信号 [43]，这一信

号通路被证明限制了根的伸长。为了确定乙烯信号是否调节根的回旋运动，Taylor 等 [42]将产生回旋运动

的野生型幼苗的根部用乙烯受体抑制剂 1-甲基环丙烯(1-MCP)处理，这种处理导致了根回旋运动迅速停止

和伸长速率的突然增加，实验结果与乙烯激活 HK1 促进根的回旋运动而导致根伸长率降低的模型一致。 
据报道细胞分裂素诱导的根生长和卷曲的反应之间存在负相关，这说明细胞分裂素也调节根的波动

和卷曲 [44]。研究发现拟南芥 ckrc1 突变体表现出根向重力反应缺陷，对细胞分裂素的抗性增强，这些缺

陷可以通过外源生长素或吲哚-3-丙酮酸来修复。CKRC1 编码参与吲哚-3-乙酸生物合成的吲哚-3-丙酮酸

途径的色氨酸转氨酶(TAA1)  [45]。 
RNA-seq 分析揭示了活性氧、乙烯和生长素这三个可能相互关联的信号通路的显著变化，在活性氧、

乙烯信号转导和生长素运输突变体的根尖角度分析和荧光成像研究中发现活性氧和乙烯反应似乎发生得

相对较早 [39]。最近提出了一个模型，该模型认为机械阻抗的早期反应包括与乙烯整合的活性氧信号和调

节根生长变化的生长素反应，这些都是机械阻抗反应所必需的 [39]。在机械阻抗反应期间，乙烯信号传导

跟随细胞质 Ca2+的瞬时增加 [13]，活性氧产生响应机械刺激也需要 Ca2+信号 [46]，并且生长素和 Ca2+通路

高度相关 [47]，Ca2+信号转导参与了根障碍回避和生长素的分配，PIN 蛋白可能受钙信号的调节 [14]，因

此 Ca2+可能是避障反应期间这些通路之间的联系 [41]。Ca2+是机械刺激信号中重要的第二信使 [48]，后来

的研究表明接触反应会诱导 Ca2+瞬态的细胞间转导 [49]。当根弯曲时细胞内 Ca2+水平会短暂的增加 [20]，
这说明根弯曲与 Ca2+通量密切相关 [46]。MCA1 和 MCA2 都是机械敏感性钙离子通道蛋白，有研究表明在

机械刺激下定位于质膜的 MCA1 促进 Ca2+内流到细胞质，MCA1 过表达会导致 TCH3 基因表达和干扰根

生长(见图 1)，并且 MCA1 缺陷突变体表现出硬琼脂穿透缺陷 [50]，这表明 MCA1 介导的钙通量参与了根

的接触反应。MCA2 是 MCA1 的同源基因，有研究发现 MCA2 蛋白在根的钙吸收中具有明显的作用，并

且在植物生长中与 MCA1 的作用重叠 [51]。钙信号传导调节根弯曲已被证明，但钙信号传导直接下游的

效应蛋白在很大程度上是未知的。 
后来的研究表明 VIP1 和其他 I 族 bZIP 蛋白可能是钙信号传导直接下游的效应蛋白 [52]。VIP1 是拟

南芥的一个 bZIP 转录因子 [53]，也是拟南芥接触反应的调节基因，当细胞被浸泡在低渗溶液中施加机械

应力时，VIP1 及其同系物在细胞核中短暂积累后再重新定位到细胞质中 [54]  [55]。VIP1 被认为通过调节

乙烯和/或生长素反应来抑制接触诱导的根弯曲 [54]，VIP1-SRDX 过表达会抑制接触和/或低渗透胁迫响应

基因的表达从而改变根冠细胞结构和局部生长素反应，从而导致拟南芥中接触诱导的根弯曲增强和根垂

直生长指数(VGI)降低 [52]  [53]  [54] (见图 1)。这些结果说明 VIP1 参与调节根部接触反应，不过研究表明

在根接触反应中 VIP1 的功能独立于 MCA1 和 MCA2  [54]。因为 TCH2 和 TCH4 的表达不受 VIP1-SRDX
的影响，所以 VIP1 介导的信号也不同于 FERONIA 介导的信号 [54]。上述结果表明，植物激素在根响应

机械阻力刺激中具有重要的作用，其中最常见的调控途径是根细胞中的极性生长素运输，其他激素通过

与生长素的相互作用调控根的伸长和弯曲。此外，植物激素还与 Ca2+信号通路交织在一起共同调节植物

根对机械阻力刺激的响应。 

4. 细胞骨架在植物根机械阻力刺激响应中的作用 

研究表明微管在打破细胞对称性方面起着重要作用 [56]，已经证明编码微管相关蛋白基因的突变，比

如 α-微管蛋白变体 lefty1 和 lefty2  [28]和 SKU6/SPIRAL1 突变  [27]  [57]通常导致根倾斜或卷曲增强，这些情
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况下皮层微管的沉积一般会发生改变，从横向于根变成倾斜生长，导致形成与根生长方向相反的扭曲表

皮细胞 [57]  [58]。除此之外，据报道跨高尔基网络(TGN)定位的驱动蛋白与分离酶结合会影响根的倾斜，

并调节拟南芥中依赖微管的细胞极性的建立 [56]。分离酶与微管相关，其 N 末端非催化结构域与着丝粒

蛋白 CENP-E Kinesin7 (Kin7)的三个同源物的 C 末端尾部结构域结合形成 Kin7/分离酶复合体(KISC)，有

研究表明 KISC 会控制 PIN2 的极性定位，表明微管细胞骨架通过影响生长素流出机制的基本组成元件的

表达和定位来控制生长素反应的幅度和空间表达 [56]。在拟南芥中发现了一个跨高尔基网络定位的蛋白

TNO1，它是根倾斜的负调节因子，在高尔基体后转运、向重力性、生长素运输、微管动态和 TGN 的细

胞壁成分的运输中承担着重要的作用 [59]。TNO1 是根倾斜和表皮细胞旋转(CFR)形成所必需的，TNO1
以一种依赖于微管但与微管阵列取向的破坏无关的机制来调节根的倾斜 [59]。 

微管末端结合蛋白 EB1b 也被证明在根对接触和重力组合的反应中发挥作用 [32]。研究发现 eb1b-1
突变体根对接触的反应比野生型强，表现为增强的偏斜和回旋运动，而转基因突变体中 EB1b 基因的表

达使根在接触反应恢复了野生型的水平，这一结果说明 EB1b 抑制根对机械信号的反应(见图 1)。并且

eb1b-1 的根对机械刺激水平的增加也非常敏感，这表明可能存在另一种激活反应的竞争过程 [60]。因此，

根对机械信号的反应至少由两个相互竞争的调节过程调节，其中 EB1b 抑制根对机械信号的反应并增强

向重力性，而另一个竞争途径促进接触介导的生长 [60]。细胞骨架通过整合环境中机械刺激的信号以及通

过调节根中的细胞扩张和轴向扭曲来介导根响应机械阻力刺激，同时与微管相关的蛋白质也参与其中，

进而与其他细胞通路和激素网络相互作用响应机械阻力刺激。 
 

 
Figure 1. Plant roots respond to mechanical resistance stimulation to modulate root bending patterns 
图 1. 植物根响应机械阻力刺激调控根的弯曲模式图 

5. 展望 

根复杂且多样的运动行为一直是研究的热点内容，本文主要综述了在机械刺激中根不同行为的发生

机制和调控过程(见图 1)。根对机械刺激的反应主要与植物激素特别是生长素有关，其他植物激素通过与

生长素的相互作用调控根的伸长和弯曲。第二信使 Ca2+参与了根的大部分运动并被证明能调节根的弯曲，

细胞骨架的排列与沉积也影响根的生长和卷曲。植物激素特别是生长素途径与 Ca2+信号转导通路和细胞

骨架网络交织在一起共同调节植物根对机械阻力刺激的响应。尽管对根响应机械刺激阻力的研究比较多，

但其过程调控机制比较复杂，与根的向重力性和向水性等相比，根响应机械刺激阻力的研究还不够深入，
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对根运动行为发生机制的很多细节了解还不够充分。比如接触反应中调节 I 组 bZIP 蛋白功能的钙信号的

因素还不明确，钙信号传导直接下游的效应蛋白在很大程度上也是未知的。除此之外，在根响应机械刺

激阻力的研究中使用的实验方法与系统不统一，并且在不同的研究中关注的重点也不相同。根响应机械

刺激是一个快速的过程，因此未来的研究可能会用更先进的实验系统探究根如何快速地响应机械阻力刺

激。比如应用新技术单细胞测序研究根响应机械刺激时单个细胞的基因表达情况。对植物根响应机械刺

激阻力的探索能更近一步了解根的运动行为以及其对植物生长发育的贡献。在根快速、单向伸长和多维

度探索之间似乎存在平衡，研究根的各种运动行为能为探索根生长提供更多的见解。 
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