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第5章  植物生命活动的调节
第4节  环境因素参与植物生命活动的调节
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2020版高中生物学选择性必修一简单介绍了重力调节植物的生长方向：
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由于相对固着生活的特性，植物适应于相对复杂多变的外界环境,发展出了感知某些环境因子的变化并对自身器官的生长方向做出有效的调整的能力。植物器官的这种受到外界因子的刺激而发生定向运动的特性称为向性(topism)。例如,植物的器官能向着光、水分、矿物质的方向生长,表现为向光性、向水性和向化性。
重力作用于地球上所有物体，指向地心。植物能以重力指引生长方向，这种特性即向重力性(gravitropism)。植物的根向着地心引力的方向生长，表现为正向重力性，以便固着植物体和吸收所需的水分和矿物质;而茎则背离地心引力而向上生长,表现为
负向重力性,以利于地上器官吸收光和二氧化碳,进行光合反应。
1.重力信号的感受
早期的研究发现,切除植物的根冠会导致植物根的横向生长,即植物丢失了向重力性反应的能力,从而证明根冠是感受重力最主要的部位。随着科技的发展,研究人员利用激光消融术、基因敲除技术和重离子束辐照技术进一步将重力信号的感受部位定位于根冠中的柱状细胞(columellacell)②。近来更有研究显示植物地上器官的感受部位是下胚轴和茎的内皮层细胞(endodermis cell)回。这些细胞内含有大量的淀粉体(amyloplast),由于其比重比细胞质大,会有规律地沉降到细胞的底部。这些特定细胞内的淀粉体被认为是重力的感受器,在植物体内发挥着平衡石(statolith)的
作用。当植物器官受到重力刺激时,淀粉体会发生位移，从而将物理信号转换为生物学信号。这就是受到人们普遍认可的淀粉-平衡石假说(starch-statolithhypothesis)。
这一假说已经得到一系列实验的证明:
植物根和花茎受到重力的90°旋转刺激,这些淀粉体会很快发生沉降,重新定位于细胞的新底部;通过高梯度磁场产生的有质驱动使根冠柱状细胞的淀粉体位置发生改变,从细胞的底侧移到细胞侧壁附近,植物的根响应这一刺激,引起弯曲反应;体内缺乏淀粉体的拟南芥突变体 pgm,根和花茎的向重力性弯曲受到明显抑制;而一些拟南芥基因发生突变引起感受细胞内的淀粉体沉降速度降低,造成花茎的向重力性反应缺陷。
另外，有研究表明植物体内的由肌动蛋白丝等组成的细胞骨
架、小液泡和管状内质网参与了淀粉体介导的重力信号感受这一过程。
尽管淀粉一平衡石假说得到了普遍支持,但仍有一些实验现象用淀粉一平衡石假说解释不了:
首先，上面所说的激光消融实验显示，去除根冠的植物根在一定程度上仍具有向重力方向弯曲的能力;其次,缺乏淀粉体的拟南芥突变体pgml的根虽然表现一定的向重力性缺陷,但延长重力刺激时间,仍然能够发生一定的弯曲,因此推测可能还存在另外的感受机制。正如系列研究所证明的,植物的原生质体也能感受重力刺激曰,而且有人据此提出了原生质体假说。该假说认为细胞中的原生质体在重力场上的取向发生改变时原生质体的上部的细胞膜和细胞壁之间的张力增强，这种张力的改变通过细胞膜和细胞壁与细胞骨架之间特异的区域，传递到细胞膜上进而改变细胞膜的张力，活化离子通道,最终引起植物器官的向重力性弯曲回。
另外，人们还提出植物通过配体一受体模型方式来感受重力的变化。由此看来，大多数研究结果支持植物主要通过淀粉体感受重力信号,而其他感受途径也可能参与其中,但它们如何协同作用仍需进一步揭示。

2.重力信号的转导
植物通过淀粉体的移动感受重力信号，经过细胞骨架,激活与之相连的离子通道。实验表明，主要是钙离子通道参与了这一过程。例如，植物受到重力的作用后,钙离子通道激活,细胞内钙离子浓度瞬间增加，人为使用钙离子类似物可以增强植物根和下胚轴的向重力性反应,而使用钙离子抑制剂则会降低植物的向重力性反应;Ca2+的下游信号分子--钙调蛋白(calmodulin，CaM)和钙结合蛋白也参与了重力信号的转导过程。
以上研究表明钙离子作为重要的第二信使分子介导植物的重力信号转导过程。
此外，另一个第二信使分子1,4,5-三磷酸肌醇(InsP3)也参与了植物的向重力性反应。玉米和燕麦叶枕在受到重力刺激后的极短时间内,InsP3合成酶活性增加,引起 InsP3的浓度急剧增加。拟南芥5pt13突变体中的InsP3降解酶 5PTase13 失活,导致InsP3含量增加,根的向重力性反应增强。外源施加 InsP3合成抑制剂,则会降低拟南芥根中InsP3的含量,从而减弱根的向重力性反应。
除了Ca2+和InsP3外,活性氧、一氧化氮(NO)和pH 值也会影响植物的重力信号转导过程:当用重力单侧刺激垂直生长的玉米的根时,内皮层的凸面活性氧的浓度瞬间增大,进而引起根的弯曲生长;共聚焦显微镜观察发现，水平放置的大豆根中 N0 集中在根的下侧,通过激活环磷酸鸟苷导致器官产生弯曲,而当用抑制剂抑制 NO 合酶时,N0 的积累量显著降低,根尖的向重力性弯曲程度也随之降低;在受到重力的刺激后，拟南芥根冠细胞与玉米的叶枕细胞中的pH 值增加。
植物通过上述信号分子将重力信号传递给重要的生长调节物质植物激素,由后者介导植物的向重力性弯曲反应。相关研究显示,生长素、乙烯、赤霉素、油菜素内酯和独脚金内酯均参与其中，但生长素在该过程中起着主导作用。
早在 20 世纪初期,Cholodny 和 Went就提出向性刺激,包括重力和单侧光,诱导了生长素向着植物器官的下侧运输。较高浓度的生长素促进茎而抑制根的细胞伸长,生长素浓度梯度对应地促进了茎的向上和根的向下弯曲生长回。
目前的研究表明,植物通过细胞膜上的运输载体 AUX1/LAX 蛋白、PIN 家族蛋白以及ABCB 家族蛋白协同调控生长素在植物体内的运输。
AUX1/LAX蛋白是生长素的输入载体，主要定位在植物的细胞膜上，将细胞外的生长素运输到胞内。如果 AUX1/LAX蛋白功能缺失,植物根中生长素的运输受到影响,其向重力性弯曲能力明显降低。
PIN家族蛋白是一类非常重要的生长素输出载体。拟南芥含有8个PIN 蛋白,PIN1、PIN2、PIN3、PIN4和 PIN7 的功能已经明确,介导了生长素的在器官中极性运输,其中 PIN2、PIN3 和 PIN7 直接参与重力刺激器官中的生长素不对称梯度的形成，而PIN5、PIN6 和PIN8 可能参与了生长素在细胞内分布的调控。PIN1分布在中柱薄壁细胞中,将茎尖合成的生长素向下运输到根尖柱状细胞附近，形成最大的生长素浓度，PIN3 和 PIN7 非极性地定位于中柱细胞的质膜上,可以将根尖处的生长素向周围组织运输。PIN2定位于根的皮层细胞或表皮细胞的顶端，将根尖的生长素沿根表面向上运输到根的伸长区细胞。植物的根受到重力刺激后,PIN3 和 PIN7 的定位发生改变,极性分布到新的重力方向的底部质膜上，使生长素向根的近地侧运输。在PIN2的协助下，在伸长区形成更高浓度的生长素,抑制了近地侧的根生长，导致根的向重力性弯曲。PIN2、PIN3和PIN7拟南芥突变体的根均表现出重力反应减弱的表型。在拟南芥茎中，PIN3 定位于内皮层细胞。当受到重力刺激后，如同在根中，它特异性地定位于近地侧的细胞膜上，增加了向下的生长素运输，促进此处组织的伸长，导致茎的负向重力性弯曲生长。
植物受到重力刺激后,通过调控生长素输出载体在细胞膜上的极性定位，在重力的效应部位形成了一个不对称性的浓度梯度,介导了植物器官的向重力性弯曲生长。

3.重力反应器官的弯曲生长
目前人们对植物向重力性的研究主要集中在重力信号的感受与包括弯曲部位生长素不对称梯度形成在内的信号转导途径,对生长素的不对称分布如何促进弯曲生长还知之不多。从生物物理学的角度看,植物细胞是一个被加压的、内含流动液体的囊泡,且被一层相对坚硬的细胞壁所限定从而维持一定的形状。细胞要生长而扩大体积，必须松弛它的细胞壁，同时吸收水分和溶质分子来填充囊腔和维持一定的膨压。研究发现,在受重力刺激的水稻叶枕(叶鞘基部)检测到细胞壁松弛酶木葡聚糖内切酶(0sXET)以及扩展素(0SEXPA4)编码基因的差异表达，近地侧具有更高的mRNA 转录,施加生长素极性运输抑制剂，抑制了基因差异表达和叶鞘的向重力性弯曲。
同样，人们在受重力刺激的玉米叶枕中也检测到包括上述两种细胞壁松弛酶在内的编码基因差异表达。此外,在重力刺激的近地侧水稻叶枕检测到更低的渗透势，这说明在此部位存在更低的水势,促使水分向此运输中。
与之相一致，此处的水分运输通道蛋白水孔蛋白(aquaporin)的表达明显升高,施加水孔蛋白抑制剂能显著降低水稻叶鞘的向重性弯曲。同时,在重力刺激的近地侧水稻叶枕检测到增加的糖基化多肽OsRGP1 和蔗糖合成酶 0sSuS 表达与可溶性已糖浓度的升高回。上述结果初步揭示了不对称性的生长素分布可能导致了弯曲部位的不对称的细胞壁松弛、水分和溶质分子的运输，继而促进了不对称性的弯曲生长。

4.向重力性与其他向性的互作用
除重力指引植物根和茎的生长方向以外，还有许多环境因子影响植物器官的生长方向,如营养物质、光线、温度、水、病原菌和矿物质等。它们与重力相互作用共同调控植物的生长与发育。
植物的地上器官向着光源生长,以便更好地吸收光用以进行光合作用,表现为正向光性;而根则背离光源生长,表现为负向光性。植物的向重力性与向光性紧密关联,交互作用,正常生长条件下,很难区分这两个生物学过程。但人们利用微重力环境或重力感受缺陷突变体,可以独立地研究植物的向光性。植物的重力与光的感受机理截然不同,但在信号的下游一致,形成了生长素的不对称性分布,继而引起弯曲生长。
植物的根具有避盐性(halotropism)，以逃离高盐的毒害。后续研究揭示根感受盐浓度，同样在根的两侧通过形成不同生长素浓度梯度,克服向重力性,使它产生弯曲反应四。水分胁迫与随之引发的拟南芥根的向水性反应通常伴有柱状细胞内淀粉体的降解及减少的向重力性反应,这就说明水分可以影响植物根对重力的感受而改变植物的向重力运动。但植物的向水性不依赖于根冠的淀粉体,其信号转导也与上述向性不同,它依赖的植物激素是脱落酸(abscisic acid)和细胞分裂素(cytokinin)而不是生长素。其他植物向性,如向触性(thigmotropism)，也与向重力性发生相互
作用。
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