
 

特色专题

植物向重性反应及其在地外定殖中的应用
骆博宇 1,2，王丽华 1，谢俊燕 1，郑慧琼 1*

摘要　随着载人航天技术的发展，植物能否在地球以外的空间微重力条件下长期生长与繁殖已成为

本领域的重要研究课题。此外，认识向重性反应机制对于深入理解农作物适应地球重力环境的本质，

以及为空间受控生命生态保障系统（controlled ecological life support system，CELSS）选育高产优质农

作物都有重要意义。近年来，随着分子生物学、生理学和细胞生物技术在植物向重性反应与微重力适

应性研究中的应用，以及联合多组学平台和模拟微重力装置技术的改进，植物向重性反应机制得到了

较为深入的解析。围绕植物向重性反应和空间微重力植物学的核心科学问题，系统梳理空间植物的生

理生化、基因与蛋白质表达、细胞结构、整体水平的表型与发育进程等方面的研究进展，并针对未来载

人深空探测中粮食原位生产存在的系统理论构建和密闭培养模式下的资源受限等问题和挑战进行讨

论与展望。
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1    植物的向重性反应

“留意那些奇迹，根向下生长，茎向上攀升，无人

真正明白为何如此，亦不知其所以然。”这虽是朴素

自然现象的文学化表达，却表现了植物在地球重力环

境下进化过程的适应性反应——向重性反应。植物

的向重性反应决定了植物的形态建成、生长发育、代

谢水平和遗传调控等植物生命过程的本质特征。高

等植物根的正向重性使其能够充分吸收土壤中的水

分和矿质营养，而茎的负向重性使茎叶能够充分接受

光照，有效地进行光合作用，是植物生长发育过程中

不可缺少的反应机制。因此，解析重力在植物生命活

动过程中作用本质不仅具有重要的科学意义，同时，

对于空间生命生态支持系统的构建、农作物的株型改

造和土壤中水肥的有效利用等均具有重要意义。

高等植物向重性反应信号途径可分为感知、转

导、传导和弯曲生长反应 4个连续的阶段[1−3]。关于植

物向重性反应的作用机制有多种解释假说，其中“淀

粉−平衡石”假说和“生长素”假说得到了大量的实验

数据支持。“淀粉−平衡石”假说认为高等植物根冠柱

细胞和茎内皮层细胞内的淀粉体（含淀粉颗粒的质

体）可作为重力传感器。由于柱细胞中淀粉体的密度为

1.5 g/cm3，而其周围细胞质的密度为 1.02~1.10 g/cm3，

因此，重力刺激首先引起柱细胞中淀粉体沿重力方向

沉降至细胞新的物理学底部，从而触发信号传导和生

长素的不对称分布，导致器官两侧不对称伸长弯曲并

最终沿着重力方向生长（图 1（a）、（b））。关于淀粉体

作为植物细胞的重力感受器的观点已被很多实验证

据所支持，例如，拟南芥淀粉缺失突变体（如 pgm−1）
因无法合成淀粉，根冠柱细胞中的淀粉体不能有效地

沿着重力方向沉淀，其根向重性反应显著延迟[4−5]。相 
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反，拟南芥 sex1突变体影响了淀粉降解酶的活性，导

致淀粉体中积累更多的淀粉，形成较大的淀粉体，其

根对重力更为敏感[6]。此外，强磁场也可驱动柱细胞

中淀粉体移动，从而导致根尖的定向弯曲[7]，而利用激

光定点切除柱细胞中的淀粉体，根会失去向重性反应[8]。
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（a） 横置的拟南芥幼苗根和下胚轴的向重性弯曲生长反应；（b） 根的向

重性反应过程中淀粉体沿重力方向沉淀和生长素在根上下两侧不对称

分布情况（绿色箭头指向生长素向下极性运输，红色生长素向茎方向运

输），右下角图为根冠柱细胞中淀粉体沿重力方向沉淀的示意；

（c）、（d）分别显示向重性反应正常的野生型（WT）和向重性反应

缺失突变（pin2）拟南芥幼苗根的生长方向；（e） 向重性反应信号-

转导过程的可能调控途径示意

图 1　植物向重性反应可能的作用机理
 

 

关于淀粉体在柱细胞内沉降转导为生物化学信

号，从而引起根的弯曲生长反应的作用机制有 2个模

型。第 1个模型认为淀粉体沉淀对于细胞骨架或细

胞膜产生了压力，激活了柱细胞质膜上机械敏感型离

子通道（如 Ca2+通道）[9]。第 2个模型认为在淀粉体的

表面存在着重力感知配体。当淀粉体表面接触到柱

细胞一侧的细胞膜（内质网或质膜）上的重力受体时，

产生相互作用，从而发生信号转导[10]。然而，到目前为

止，这 2个模型都没有获得充分的分子水平证据支

持。一些研究结果显示，淀粉体沉淀过程中可能会扰

动肌动蛋白骨架网络、挤压内质网或激活质膜机械敏

感通道传递信号[11−12]，但重力受体目前仍不明确。

Ca2+、 1,4,5−三磷酸肌醇 （inositol  1,4,5−trisphosphate，

IP3）和甘油磷脂（glycerophospholipids，GPs）信号被认

为在重力转导中可能起到重要的作用[13]。拟南芥中肌

醇三磷酸酶过表达或 IP3 合成抑制均导致向重性异

常[14−15]。这些信号传递快速高效，如 IP3 在 10 s内升

高，Ca2+信号在 90 s达峰，最终均导致生长素不对称分

布。此外，活性氧（reactive oxygen species，ROS）、H2O2

和 NO也被认为参与了植物根尖重力信号感知和响

应过程[16]，最终通过第二信使信号分子环磷酸鸟苷

（cyclic guanosine monophosphate，cGMP）和钙调素，调

控基因和蛋白质表达以及蛋白质磷酸化修饰来最终

调控根两侧细胞不对称伸长生长（图 1（e））。尽管到

目前为止，仍然没有鉴定到植物的重力信号感知受

体，但已有最新研究深入解析了植物重力信号转导的

分子机制，发现淀粉体表面的叶绿体外膜转运子

（translocon on the outer chloroplst membrane，TOC）可

携带 LAZY蛋白沉降，并在细胞质膜上形成极性分

布，从而调控根的向重性反应[17]。相信随着不断探索，

植物向重性研究领域的谜题终会得以解答。

生长素的极性运输是向重性反应的核心执行机

制。其分布由输入载体 AUX1/LAX（auxin resistant 1/

like  AUX1）家族和输出载体 PIN（pin−formed  auxin

exporter）蛋白家族共同调控。PIN1、PIN3、PIN4和

PIN7介导生长素向根尖运输，而 PIN2在外周组织中

将生长素从根冠向伸长区运输[18]。拟南芥的 pin2突

变体根表现为向重性反应缺失（图 1（c）、（d））。生长

素在酸性质外体（pH~5.6）中质子化后可通过扩散进

入细胞，而在胞内中性环境下，生长素呈离子形式需

依赖载体外排[19]。在感知到重力信号后，生长素就会

在响应的器官两侧产生浓度差，其可达 2倍以上[20]，这

种不对称分布导致植物器官两侧细胞生长速率的差

异，也就是根的向地弯曲和茎背地弯曲生长的直接原

因（图 1（b））。

植物的向重性还与其他向性生长，例如向光性、

向触性和向水性等相互作用，调控植物的地上部分茎

的形态和地下部分根的形态。主根与侧根的向重性

反应决定了两者之间的夹角及根系在土壤中的分布[21]，

影响植物从土壤中获得水分与矿质营养的能力[22]；向

重性反应调控的主茎与侧枝之间的夹角决定了株型[23]；

向重性反应还影响细胞壁的发育，与植物的抗倒伏能
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力有关[24]。

综上所述，从淀粉体感知重力到生长素不对称分

布，再到器官的向重性生长反应全过程，构成了植物

适应重力定向生长的精密调控网络。然而，目前关于

植物学的基本知识和理论都是在地面环境中形成的，

在地面上 1g 重力几乎是一个恒定的环境因素，因此，

人类对于地外空间重力变化是如何影响植物生长发

育的认识仍然十分有限。利用空间飞行器和空间站

将植物带入太空，引入变化的重力，无疑将加强我们

对向重性本质的理解，并有助于厘清向重性反应与其

他向性反应之间的关联性与各自的规律，揭示重力作

用于植物生命活动过程的本质。 

2    微重力条件下植物的生长发育

在太空环境（空间环境）中，重力不再是一个恒定

量的环境因子，而是一个变量，例如在地外星体如月

球和火星表面分别为（1/6）g 和（1/3）g 的低重力，而在

土星表面却是超重力（约 1.25g）。植物是在地球

1g 重力环境中经过亿万年进化而来，其生长发育、形

态结构、代谢和遗传机制都是与 1g 重力相适应的。

那么，地球植物在太空中能否生存？太空微重力对植

物生长发育有什么影响？植物能否在空间完成繁殖，

产生新一代种子？植物对太空微重力影响的适应性

的反应机制是什么？回答这些问题是当前空间植物

学的主要内容。

早期植物学研究大多是短期空间飞行实验（少于

20 d），主要聚焦种子萌发和幼苗生长方面研究。结果

表明微重力对植物幼苗生长阶段有多方面的影响，如

形态、生长运动、代谢、基因和蛋白表达（图 2）。进入

空间站阶段后，空间植物学获得了更多长期在轨实验

的机会，植物的生殖生长，包括开花、传粉和种子发

育，尤其“从种子到种子”全生命周期的研究取得了突

破性的进展。概括起来，空间植物研究内容可分为生

理生化、基因和蛋白质表达、细胞生长与分裂和表型

4个层次。 

2.1    空间中植物生理生化改变

植物的生理生化作用主要包括光合作用、呼吸作

用、养分和激素的运输和合成等多方面。这些作用相

互协同，共同维持了植物的生命活动和生长发育。光

合作用是植物将无机物转化为有机物的一系列复杂

的化学过程，为植物的生长发育奠定了物质和能量基

础。其主要是通过叶绿素吸收光能将水分解为氧气

和氢离子，氢离子可用于合成三磷酸腺苷（adeno-

sine triphosphate，ATP）和还原型辅酶Ⅱ（nicotinamide

adenine  dinucleotide  phosphate，NADPH），进一步将

CO2 转化为葡萄糖等有机物质。有研究发现微重力

环境会导致叶绿素和胡萝卜素含量改变[25]。生长在微

重力环境中的植物往往表现为碳饥饿和缺氧症状，导

致光合作用效率下降，叶片和根中淀粉含量下降[26−28]。

在空间站生长 15 d的油菜叶肉细胞和叶绿体数目增

加，并且类囊体基质、淀粉粒和脂蛋白球体也相应地

增加，而基粒数目、光系统 I（photosystem Ⅰ，PSⅠ）和

光系统Ⅱ（photosystem Ⅱ，PSⅡ）捕光天线蛋白却明

显下降[29−30]。呼吸作用为植物提供了生命活动的绝大

多数能量，并为体内其他化合物的合成提供底物。在

空间环境中，往往由于重力和温度的改变，植物线粒

体的结构和功能以及与细胞呼吸相关的酶类都会受

到影响。有研究表明，空间线粒体基质的电子密度和

基粒发育良好，但是整体表现为肿胀变大状态[31]，这种

变大的线粒体被认为可以提供更多能量来抵御微重

力的胁迫[32]。对微重力条件下质体和线粒体的蛋白质

组分析发现，微重力条件下发生改变的质体和线粒体

的蛋白质主要涉及抗氧化胁迫和代谢途径[33]。在空间

微重力环境中空气的对流改变，影响到气体在植物体

内的扩散，以及水分和营养物质的吸收[34−35]。

密闭和相对不流通的气体环境将导致乙烯含量

的大量累积，从而抑制植物的生长。此外，豌豆幼苗

在空间微重力条件下的生长素极性运输减弱，内源生

长素水平下调而细胞分裂素数目增加，可能是微重力

条件下幼苗表现为随机生长的原因。玉米幼苗在微
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图 2　微重力对植物营养生长阶段影响的研究结果总结示意
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重力条件下也表现生长素极性运输减弱，但是内源生

长素的水平却明显高于地面对照[36]。此外，微重力还

可能影响植物根系从土壤中吸收矿质营养。

微重力对于植物生长发育的影响包括与其他环

境因素的复合作用，除了重力大小及方向的变化外，

还包括与温度、湿度、光照、辐射和气体对流等环境

因素的改变。例如，微重力条件下空气对流降低，导

致二氧化碳浓度、湿度和乙烯浓度的升高，从而同时

影响光合作用、呼吸作用、物质运输和合成等过程，

导致植物生长发育受到抑制。因此，在研究微重力环

境对植物生理生化过程的影响时，应综合考虑变量的

叠加对植物产生的复杂作用。 

2.2    分子水平的微重力响应

近 20年来，随着分子生物学研究技术的进步，特

别是转录组和蛋白质组技术广泛用于空间微重力对

植物基因表达和蛋白质合成影响研究，包括空间根毛

和侧根发育、开花时间调控、叶片水分输运、生物节

律和光信号途径等[37−39]。此外，微重力引起细胞壁合

成和修饰、氧化胁迫响应、非生物胁迫、植物激素、糖

合成与代谢、核糖体生物再生和植物防御发育等生物

学过程相关基因转录组表达变化的研究也有广泛的

报道[40−41]。

植物对微重力响应在转录水平已得到较全面和

深入的认识，但是研究对象主要是模式植物，更多的

植物种类，尤其粮食作物的研究仍然缺乏。另外，大

多数空间植物研究实验数据都是来自短期的空间植

物幼苗生长实验，而与开花调控和种子发育以及亲子

代遗传调控相关较长时间的空间实验数据还较少，需

要加强研究来认识植物对长期空间微重力或低重力

的适应性机制。这些研究结果将为以植物为基础的

空间生物再生生命支持系统的构建提供理论支持。 

2.3    细胞水平的微重力响应

自 1970年以来，关于空间或地面模拟微重力对

于植物细胞器在结构和功能方面作用已有大量的研

究，包括细胞膜脂过氧化、细胞壁成分与结构、细胞

骨架排列和聚合等在微重力条件下显著改变。

1） 细胞壁。细胞壁是支撑植物体抵抗重力主要

结构，而重力也可以通过增加细胞壁的成分积累，如

多糖基质的聚合来提升细胞的硬度，进一步调控植物

的生长发育。微重力下细胞壁木质素显著下降。早

期的空间飞行实验表明，7 d的绿豆和燕麦幼苗木质

素显著下降[42]，但是空间生长的小麦幼苗的木质素含

量却与地面没有差异[43]。空间生长的松树幼苗木质素

含量显著下降，主要与微重力降低了苯丙氨酸解氨酶

和过氧化物酶活性有关。此外，空间飞行水稻的胚芽

鞘和根，以及拟南芥下胚轴的细胞壁纤维素和多糖的

含量也显著下降，并导致空间细胞壁变薄[44]。空间生

长豌豆幼苗细胞壁纤维素含量下降约 54%，而半纤维

含量却有所增加[26]。空间原生质体发育表明微重力抑

制细胞壁的再生[45]。

2） 细胞骨架。植物细胞的周质微管是植物形态

塑造的关键调控因素，因为微管的排列方向决定了细

胞的伸展方向。微丝细胞骨架在植物的向重性和向

光性反应中的作用已有广泛的报道[46−48]。对在轨固定

返回的甜三叶草根冠柱细胞进行电子显微镜观察发

现微重力并不影响微管的稳定性。通过对比空间生

长的拟南芥微丝突变体（act2−3）和野生型根的细胞结

构，发现突变体根的细胞壁的形成受到了严重干扰，

证明正常微丝细胞骨架可以部分缓解微重力对于根

生长的影响[49]。利用绿色荧光蛋白（green fluorescent

protein，GFP）标记微管的转基因拟南芥显示在微重力

条件下微管呈横向排列的比例显著高于地面对照[50]。

重力影响微管结合蛋白基因表达，如微管结合蛋白

65−1（microtubule−associated protein 65−1，MAP65−1）、

γ−微管蛋白复合体（γ−tubulin ring complex，γ−TuRC）

和微管剪切蛋白（katanin）来调控周质微管在细胞内

的排列方向[50]。此外，最近有研究发现一种编码中间

纤维蛋白的基因 NFL（neuronfilament light protein）参
与调控微重力条件下植物的向性生长反应[51]。

3） 细胞周期。在地面上，细胞的分裂与伸长是调

控幼苗生长发育的关键环节。这 2个生物学过程在

微重力环境下受到了不同程度的影响，例如，模拟微

重力影响拟南芥幼苗细胞周期，G2期明显缩短，导致

细胞分裂加速，形成数目较多的短细胞[52]。微管骨架

和细胞壁是植物细胞生长和分裂的关键，也决定了细

胞最后形状。在空间培养的烟草 BY−2细胞的周质

微管密度、细胞壁微纤丝的排列、细胞繁殖和细胞的

形状均未受到影响[53]。空间培养原生质体细胞壁从头

再生受到了显著的抑制[45]，但是微重力下原生质体再

生速率和细胞分裂均与地球重力下的对照没有区别，
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分析原因认为空间细胞分裂需要代谢产生的能量可

能较小[32]。细胞周期主要由细胞周期素（cyclines）和

细胞周期素依赖性激酶（cycline−dependent kinases）来

调控。空间动物细胞研究表明 cyclin D1对于细胞微

重力响应有关键作用[54]，然而，关于微重力对于植物细

胞周期调控的基因表达的报道非常少，尚未形成统一

的结论。 

2.4    空间植物表型的改变

空间生菜株高增加且叶色加深[55]，大豆主根和侧

根长度、鲜重均高于地面对照[56]，亚麻幼苗的根生物

量也呈现类似提升[57]，然而，也有不利的结果，如芝麻

菜（Eruca Sativa mills）在微重力下出现萌发率下降、

幼苗细弱及干重降低[58]，白菜（Brassica  rapa  subsp.
pekinensis）则表现为株高降低和叶片数目减少[59]。作

者研究组观察到空间站生长的水稻叶与主茎的夹角

显著增大，此外，与地面对照相比，空间水稻叶片难以

绕开障碍物，呈现螺旋状缠绕（图 3（b）），因而，难以在

空间最大化地伸展和排布，以获取更多的光能，植株

的生长量也显著低于地面对照。拟南芥“种子到种

子”全周期培养发现，微重力显著抑制花序轴伸长（图 3）

和点头运动[60]。此外，空间发育的拟南芥侧枝的数目

较地面对照显著增加，但是，由于主茎细长，果荚的数

目却显著少于地面对照（图 3（e））。这些矛盾现象表

明，植物对微重力的形态响应存在复杂的调控机制。
 
 

（a） （b） （c） （d） （e）μg μg

μg

1g 1g

1g

地面（a） 与中国空间站微重力（b） 条件下萌发后 19 d水稻幼苗形态；地面（c） 和天宫二号空间（d） 拟南芥抽薹开花期（萌发后 40 d）；

（e） 种子成熟期地面和天宫二号拟南芥植株的形态

图 3　空间微重力条件下水稻和拟南芥植株的形态变化 

 
 

2.5    空间完成的“从种子到种子”全生命周期植物学

实验

1983年，苏联科学家在“礼炮 7号”空间站第一

次完成拟南芥“从种子到种子”全生命周期的培养实

验[61]，证明在太空微重力环境中植物能够完成从受精

卵到胚胎发育，并形成有活力的种子。在过去 30年，

空间植物培养的最主要成就之一是完成了“从种子到

种子”全生命周期的实验（表 1）。Kuang等 [62]报道了

油菜种子在“和平号”空间站微重力条件下萌发生长

成正常的植株并收获了有活力的种子。第一个在空

间成功培养的禾本科植物是小麦。目前有文字报道

关于空间小麦实验共有 11次，其中 2次完成了“从种

子到种子”全生命周期的实验。 1996年 9月至

1997年 2月，在“和平号”空间站上，种植 104粒超矮

小麦，经过 123 d空间生长，抽出约 100个穗，但未能

在空间站结出种子[63]。直到 2011年 8—12月，在国际

空间站再次尝试空间小麦“从种子到种子”实验，经

过 90 d的培养，第一次在空间站获得了有活力的小麦

种子[64]。2000年以来，在国际空间站进行了数次拟南

芥“从种子到种子”的生长繁殖实验[65−67]。Link等[68]认

为只要空间培养条件得当，拟南芥在空间微重力条件

下可以完成从种子萌发到开花结实的整个过程，但是

从他们的实验结果中也反映出微重力条件下发育的

拟南芥有约 20% 的植株没有抽薹，另外有近 1/2的果

荚中没有结种子。

2006年 9月，在中国“实践八号”卫星留轨舱中，

对青菜的抽薹、开花和授粉情况进行了为期 21 d实

时观察和图像记录[69]。2016年 4月“实践十号”返回

研究 科技导报   2026， 44（10）

www.kjdb.org 35

http://www.kjdb.org


式卫星中的拟南芥和水稻生长与开花实验，也表明空

间微重力环境中开花与授粉均受到影响，增加空气流

通可能使其得到改善。2016年中国首次在“天宫二

号”空间实验室中完成了拟南芥从“种子到种子”的实

验，并应用了绿色荧光蛋白标记开花基因，观察了长

日与短日条件下开花基因的表达情况，结果显示空间

微重力条件下植物的光周期反应发生了明显的改变，

开花较地面对照延迟了 20多 d[70−71]。2022年 7—11

月，中国在空间站问天实验舱生命生态实验柜中首次

在轨完成水稻“从种子到种子”全生命周期的空间培

养实验，并进行了再生稻培养，获得 59粒成熟的有活

力的种子[72]。

到目前为止，国际上在空间微重力环境中成功进

行植物生殖生长研究仍然十分有限，尤其是微重力影

响植物生长发育的关键因素仍然不清楚，很多问题尚

未找到解决办法，例如在空间微重力条件下长期生长

的植物往往表现为发育迟缓，有的植物到开花期就死

亡，或即使开花也有很多植株不能结实等[73−77]。长期

连续多代植物空间培养能否保持遗传稳定性？空间

植物通过无性繁殖能否获得更强的空间环境适应

性？其再生能力是否受到影响？这些问题尚需要更

长时间空间植物多代培养实验来研究。 

3    保障人类地外长期驻留的粮食原位生产

为探索广阔宇宙，拓展人类生存发展的疆域，开

发和利用无尽的地外空间资源，确保人类的生存和可

持续发展，重返月球、登陆火星、建立月球或火星基

 

表 1　研究空间植物开花和种子发育的飞行实验

样品名称 培养装置 飞行器 时间及周期 研究内容与结果 参考文献

拟南芥 Phyton−3 培养箱“礼炮7号”空间站 1982年（69 d） 　完成“从种子到种子”全生命周期发育，获得成
熟果荚，少量种子 [61]

油菜 Greenhouse 3
培养系统

“和平号”空间站 1997年（144 d）
　完成“从种子到种子”全生命周期发育，获得成
熟果荚，但是种子变小，淀粉含量增加，蛋白质和
油脂下降

[77]

拟南芥 ADVASC培养箱 国际空间站 2002年（134 d） 　完成“从种子到种子”全生命周期发育，获得
91粒种子，20%未能开花 [67−68]

矮化豌豆 Lada培养箱 国际空间站 2003年（368 d） 　完成“从种子到种子”再到种子 [79]

超矮小麦 Greenhouse I
培养系统

“和平号”空间站 1995年（76 d） 　由于照明系统故障，未能完成抽穗，实验失败 [74]

超矮小麦 Greenhouse II
培养系统

“和平号”空间站 1995年（130 d） 　植物达到生殖发育，收获280个麦穗，但是没有结
种子，主要原因是花粉败育或没有释放 [63]

超矮小麦 BPS培养箱 国际空间站 2001年（196 d） 　获得了微重力条件下光合作用与代谢数据，没有
收到种子 [80]

青菜 高等植物培养 实践八号 2006年（22 d） 　在空间完成开花，但是花瓣不能完全展开，花药
不能完全开裂，传粉不能有效进行 [59]

拟南芥 PEU培养箱 国际空间站 2009年（62 d） 　“从种子到种子”，植物生长矮小，收获少量种子 [66]
超矮小麦 Lada培养箱 国际空间站 2011年（90 d） 　完成了“从种子到种子”，收获到有活力的种子 [64]

拟南芥 高等植物培养箱 实践十号 2016年（13 d） 　开展长日照与短日照光周期条件下开花基因
FT表达与开花诱导研究 [71, 81]

拟南芥 高等植物培养箱 天宫二号
2016—2017年

（583 d）

　完成长日照和短日照光周期条件下“从种子到
种子”。空间植物点头运动节律变慢，开花延迟，
开花基因FT表达受到抑制

[39, 71]

二穗短柄草 APEX生长单元 国际空间站 2018年（33 d） 　单子叶植物对空间飞行的适应性研究 [82]

拟南芥 通用生物培养箱 中国空间站 2022年（120 d）
　光周期开花途径的关键基因突变体gi、co、ft，和
过表达CO和FT转基因植株开花时间与野生型比
较，获得微重力调控开花时间转录组数据

[83]

水稻 通用生物培养箱 中国空间站 2022年（120 d）
　“从种子到种子”，并成功通过再生稻获得种
子。种子可溶性糖含量增加，稻壳不能闭合，空间
叶片夹角变大，吐水增加

[72]
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地，甚至飞向更遥远的星球等计划相继提出。然而，

人类在地球上的生存、发展已经历亿万年，今天的人

类文明有赖于地球独特环境。如果人类飞出地球，离

开这个环境，到空间或其他星球，能不能生存？如何

才能生存？因此就提出了如何保障人类长期太空生

活所必需的粮食、氧气和水的问题。

要解决这些问题，需要进行大量的空间实验，了

解在空间环境中植物特有的生命活动现象，发展新空

间植物培养技术、新方法和新设备，最终实现粮食作

物在太空中的最佳生长和高效生产，为人类地外生存

提供保障。经过 1万多年的栽培和选育，农作物为人

类提供了充足的粮食、纤维素、木材、花卉以及饲养

动物所需的饲料，并逐步改善了地球的生态环境，使

地球成为人类美好的家园。那么，当人类走出地球

后，能否通过农作物的生产来保障人类地外生存所需

的粮食？如何才能种植出高效优质的农作物？

月球是无可用水、无氧的真空环境，而火星只有

极其稀薄的大气层，因此，人类登陆月球和火星开展

科学探索与太空旅行均需要人造环境的支持，尤其是

氧气和粮食的供给。从地球向月球和火星进行长期

的物资补给因其极高的成本将会异常困难。要实现

长期载人深空探测和地外驻留，首先要解决的问题是

如何建立一个安全可靠高效的受控生命生态保障系

统（controlled  ecological  life  support  system，CELSS）。

CELSS是以绿色植物为中心的系统，绿色植物可进行

光合作用，为人类提供食物、氧气和纯净水。此前对

于 CELSS的研究基本都是致力于生物再生生态环控

生保系统，以地球生物圈的基本结构和功能为参考，

组合和运用“生产者”“消费者”和“分解者”之间的关

系，旨在形成一种全封闭的、完全自给和自主循环的

生命保障系统，如苏联的 Bios−3（20世纪 70年代，实

验面积 315 m2），美国早年研发的“生物圈 1号”“生物

圈 2号”（20世纪 90年代，实验面积 1.28×104 m2）和行

星生物再生生保系统试验综合体（20世纪 90年代，实

验面积 2000 m2），日本的“微型地球”实验设施（Mini−

Earth或 Biosphere−J，实验面积 5000 m2），欧洲航天局

建造的微型人工生态生命保障系统（micro−ecological

life support system alternative，MELiSSA），以及中国北

京航空航天大学在地面建造的“月宫一号”，深圳太空

科技南方研究院建造的“绿航星际”受控生态生保系

统等。然而，这些研究中植物学的很多概念仍然不太

明确，提出的系统设计均局限于地球环境生态系统的

理论，因此，在较小的人造环境尺度上难以保持长时

间的自主可持续循环运行。

在太空环境的微（低）重力环境中，植物生长发育

发生了巨大的改变，尤其是细胞壁成分中木质素和纤

维素的含量显著下降，可能使原来在地面上不可食用

的植物茎秆和叶片变得可食用，甚至“全株可食”。由

此，粮食生产过程中，作物的废弃物将显著减少，大大

地减少“分解者”环节，从而可以显著提高环境资源和

能量的利用率。此外，随着植物光合作用机理的解

析、人工光源技术的改进，以及基因工程等生物技术

的应用，未来空间植物的生产效率将得到极大地提

高。地球重力环境中进化而来的植物已高度适应地

球的生态环境。未来空间的 CELSS中重力环境会发

生很大的改变，其中的作物栽培必须打破源自地球生

态系统的惯性思维，考虑“模块化”生产之路。目前

MELiSSA系统使用相互连接的隔离舱概念更接近于

模块化概念，代表着一种新型的 CELSS概念。在深

空探索初始阶段，可以考虑小范围、便捷高效的并可

以人工严格控制的模块化原位粮食生产的技术途

径。在此基础上，逐步发展超现代的太空农业生产技

术，最终实现工厂化的地外原位粮食生产。

新的环境与新的栽培模式给太空农业的植物设

计提出了多维度的要求。在植物株型优化方面，受限

于密闭空间的高密度种植模式易诱发避荫反应，导致

叶片相互遮挡引发的光合效率下降和减产问题，要求

作物须具备紧凑的株型特征。在营养利用效率提升

方面，鉴于太空环境中水肥资源的高度稀缺性，作物

需通过双重改良策略实现资源最大化利用：一方面对

根系进行靶向改良，增强其矿质元素吸收能力与水分

利用效率；另一方面需重视根际微生物组的协同作

用，这些共生体系在促进养分转化与循环利用方面具

有不可忽视的增效作用。在星际航行环境下，不仅需

要优化植物的营养利用，更需要实现对光能的高效转

化。由于恒星辐射在宇宙空间中具有普适性特征，光

能可被视为近乎无限的可持续资源。在此条件下，光

合作用转化效率成为核心制约因子，需通过突破其理

论极限值，实现作物产能的极大增长，从而构建更高

效的太空农业生态系统。此外，利用微重力环境资源
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对太空作物进行精准设计，例如，创制全株可食、代谢

途径可控、营养物质高度富集和超低废弃物等新型的

超级作物。

结合已有的空间植物学研究，提出未来太空农业

的超级农作物改造策略的设想。

一是提高光合作用效率。能量不会凭空产生，更

高的产量就势必要求植物有更大的生物量，作物目前

的光合作用效率普遍低于 1%，尚有极大提升空间[78]。

在过去 30多年，围绕保证 1名航天员食品要求的最

小种植面积进行了大量的研究，认为光照强度和光谱

是决定最小种植面积的关键因素。有研究指出粮食

作物，如小麦在控制条件下每平方米每天可生产 150 g

干物质（2000株/m2，生活周期 79 d），假定可有效地收

获 50% 的干物质，按食用与总干重比例 41.7% 计算，16 m2

的种植面积每天可生产 500 g粮食，足够 1名航天员

的粮食需求。水稻比小麦的产量至少高 1倍，8 m2 即

可保证 1名航天员的粮食需求。在改造植物本身方

面，有多重策略。例如，扩展植物的吸收光谱，如含有

在远红外光谱区域吸收色素的蓝藻对光能利用的可

及性可扩展到 750 nm波长范围，可有效增加 20%

的光吸收[84]。然而，过多的光将会激发植物的光保护

机制，非光化学猝灭可将过剩的光能以热能的形式进

行耗散，虽然可有效保护植物免受活性氧的伤害，但

同时也限制了光合作用效率，通过调节并改善非光化

学猝灭动力学将有效提升光合效率[85]。除此之外，

Rubisco酶作为光合作用的关键酶，其催化效率较为

低下，通过蛋白质工程和定向进化等技术能提高 Rubi-

sco酶的活性和稳定性，从而提升其固碳能力[86]。

二是削减抗逆的能量消耗。全球的农作物每年

仅因为病虫害导致的产量损失就高达 11%~30%[87]，所

以在传统的农业生产中，抗逆是重要的组成部分。然

而植物的抗逆和生长过程是互斥的，植物抗病过程中

会激发一系列不同层次的防卫反应，需要消耗大量的

能量和代谢物质，往往会影响植物生长发育的能量和

代谢物的分配[88−89]。如何权衡植物抗逆和产量让生物

学家进退两难。在地外定殖的过程中，这将不再成为

一个选择难题。由于植物的生长环境受到严格的调

控，虫害、病害或非生物胁迫都可以通过智能化控制

得以消除，让有限的能量向生产端倾斜将会是最优

选择。

三是调控植物的代谢途径。纤维素作为地球上

含量最大的有机物，人类无法直接消化纤维素，因而

不能直接食用。另外，在口感上，过多的纤维素使植

物难以下咽，所以如果通过削减植物中纤维素的含

量，将其改造得更为适口，例如，看似无用的水稻茎叶

（俗称稻草）能否通过降低纤维素和木质素含量，成为

餐桌上的蔬菜，为太空中生活的人类提供更多的能量

与维生素营养，最大化增加可食比例，减少废弃物。

已有的研究表明，与地球植物相比，低（微）重力条件

下植物细胞壁中木质素和纤维素含量显著下降，植物

不需要过多细胞壁提供支撑[44]。从理论上讲，通过调

控植物代谢途径，减少细胞壁成分的合成，充分利用

包括谷物、蔬菜和水果在内的可食用植物的合成潜

能，最终可实现地外粮食原位生产。 

4    结论

当前空间植物学实验已从研究“植物在空间能否

存活？”“能否正常繁殖？”到“能否在空间连续多代

繁殖？”这是人类对生命的太空生存极限的重要探

索。未来随着人类深空探测技术的进步和地外基地

的建立，要求植物不仅能够长期定殖于地外环境中，

并且必须实现“高效、高质、高产”。因此，植物进入

太空环境后产生的“航天综合症”能否通过其适应性

机制逐步得到解决？还是可以跨代遗传给下一代，出

现一代不如一代的退化现象？例如根系缺失重力引

导的定向生长导致营养吸收不足、茎秆发育弱化、重

力调控的激素和营养物质转运改变以及籽粒营养成

分积累减少等问题，都将严重影响植物在空间生命生

态支持系统中作用的发挥，这些问题亟待解答，同时

也为未来改造及应用太空植物指明了方向。

中国目前已成功建立空间站，并提出在 2030年

前实现载人登月，随着中国载人深空探测的持续快速

发展，相信登陆火星也不再遥远。一个开拓人类生存

空间，利用空间资源造福人类的时代正在到来。然

而，随着人类不断向深空挺进，始终存在着一个无法

回避的问题——只有通过空间农作物的种植才能真

正解决人类长期空间探索的粮食保障问题。空间微

重力是研究重力对植物生长发育作用和植物向重性

反应作用机制最有效的环境，中国空间站太空实验室
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的建立将为植物学家提供宝贵的科研平台和研究机

会，将更多的植物带入太空中，解析包括微重力在内

的太空环境对植物的影响和机制，并期待这些研究成

果在未来的太空农业的构建中发挥重要作用。
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Abstract　As the development of manned space technology, how to grow and reproduce plant under microgravity in space for long−term

has  become  an  important  research  topic.  In  addition,  understanding  the  gravitropic  response  mechanism  is  of  great  significance  for

comprehending the nature of crops adapting the Earth's gravity environment and breeding high−yield crops for controlled ecological life

support  system (CELSS)  in  space.  In  recent  years,  as  application  of  biology techniques  in  the  study of  plant  gravitropic  responses  and

microgravity adaptation, along with improved multi−omics platforms and simulated microgravity devices, the mechanism of gravitropism

in  plants  has  been  relatively  thoroughly  elucidated.  We  summarize  the  key  scientific  issues  of  the  recent  advances  in  the  study  of

gravitropic  and  microgravity  responses,  and  systematically  review  the  research  progress  on  plants  in  space  at  physiological,  gene  and

protein expression, cell structure, phenotypic and developmental process levels. Furthermore, we discussed and prospected the challenges

and issues concerning the lack of systematic theoretical construction and resource constraints under closed cultivation modes for in-situ

food production in future manned deep-space exploration.

Keywords　plant gravitropism; Chinese Space Station; microgravity; space agriculture; molecular mechanism ●
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