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摘 要:陆生植物所经历的一系列最复杂的化学、物理和生物相互作用是发生在根与其周

围土壤环境(即根际)之间的.在特定环境下,植物通过根系的不同部位释放到根际环境中

的有机物质的总和被称为根系分泌物,植物与土壤微生物之间的相互作用主要是由根系分

泌物介导的.本文介绍了植物根系分泌物的主要成分、渗出方式,以及其介导的植物-微生

物的正负相互作用,为未来开发和利用根系分泌物提高农作物的产量提供参考.
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  植物在整个生长发育过程中,根系不断暴露于各种有害生物,包括致病性真菌、卵菌、细

菌、病毒、线虫和以根为食的节肢动物等[1].根系是连接植物地上部分与土壤的关键纽带,它从

土壤中摄取植物生长所需养分和水分等,同时向土壤周围释放大量有机物质,在根土界面形成

一个物质、能量和信息交换最活跃的区域,即“根际”,通常是与植物根系相关的狭窄土壤区域

(<2mm)(图1).在特定环境下,植物通过根系的不同部位释放到根际环境中的有机物质的总

和被称为根系分泌物[2],它是土壤有机碳的重要来源,占据植物总光合产物的20%~80%.陆
生植物所经历的一系列最复杂的化学、物理和生物相互作用是发生在根与其周围土壤环境(即
根际)之间的.在根际中,植物根系、土壤、病原微生物和有益微生物、线虫、无脊椎动物以及

竞争性植物之间的根系存在着错综复杂的相互作用[3],其中,由根系分泌物介导的植物与微生

物之间的相互作用备受关注.

图1 根部横截面示意图[4]

1 根系分泌物的主要成分

植物根系向根际分泌大量潜在有价值的化合物,主要包含水、离子、酶、氧气、黏液等初级

和次级代谢产物.据估计,仅一种植物的分泌物就可能多达200多种有机化合物[5],其组成和

含量受到土壤类型、营养状况、微生物、气候因子、植物品种、年龄及植物生理状态等因素的影

响[6].根据分子量高低,植物根系分泌物可分为两类,一类是黏液、蛋白质等高分子量化合物,
另一类是有机酸(例如乙酸、抗坏血酸、苯甲酸、阿魏酸、苹果酸),简单糖类(例如阿拉伯糖、
果糖、葡萄糖、麦芽糖、甘露糖、低聚糖),氨基酸(例如精氨酸、天冬酰胺、天冬氨酸、半胱氨

酸、胱氨酸、谷氨酰胺),维生素和酚类等低分子量化合物[7].这些化合物中有许多被认为可以

介导根际中植物-微生物间的相互作用,对植物的生长、健康和适应性起着至关重要的作用.根
系将植物固定在土壤中,构成一个储存库,吸收水分和养分,并通过根系分泌物对邻近土壤产

生影响;根际微生物积极参与根系与土壤的相互作用,同时,微生物与微生物间、土壤与微生

物间的相互作用也受到根系分泌物的调节.

2 根系分泌物渗出方式

植物根系产生并向根际渗出化合物大致可分为3个活跃过程:(1)根系渗出,主要是植物

根部细胞被动扩散的低分子量化合物;(2)根系分泌,主要是根部细胞主动释放的具有已知功

能的高分子黏胶类化合物,例如润滑和防御功能[8];(3)根系排泄,主要是植物根部代谢产生的

分解产物.根据根系分泌物化学性质的不同,植物根系会通过多种方式将其分泌到根际中,包

括被动运输和主动运输.
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2.1 被动运输

传统上,根系分泌物的分泌被认为是一个被动过程,其通过不同途径介导.
2.1.1 被动扩散

主要是释放极性较小并且不带电荷的低分子量化合物,如糖类、氨基酸、羧酸和酚类.此
过程是由于根细胞的细胞质和根际之间的浓度不同而产生的梯度所致,并且取决于根部膜的通

透性,根细胞完整性、胞质Ph值和所渗出化合物极性的影响[9].
2.1.2 离子通道

主要是碳水化合物和特定羧酸盐,如苹果酸和草酸盐.这些羧酸盐通过蛋白质介导的转运

机制转运到整个膜上.目前已经发现了2个不同的阴离子通道,包括需要激活几秒的低速阴离

子通道(SLACs)和可以在几毫秒内激活的快速阴离子通道(QUACs)[10].其中,由Al3+激活的

苹果酸转运蛋白(ALMT)被广泛研究.当土壤中存在有毒Al3+的情况下,ALMT转运蛋白家族

被高度活化,引起有机酸(主要是苹果酸)的分泌.此外,AtALMT1 的过表达在Al3+毒害下不

仅引起苹果酸分泌,也可以诱导有益的根际细菌聚集,从而诱导植物免疫[11].
2.1.3 囊泡转运(或胞吐作用)

主要是储存在囊泡中的高分子量代谢物.囊泡介导的蛋白质运输已广为人知[12],但囊泡介

导的植物根系分泌物的运输机理尚未完全阐明.目前已知植物叶细胞中化学物质的囊泡介导转

运,除了高尔基体介导的粘多糖穿过根冠的转运外,尚无明确证据证明根细胞有介导根系分泌

物分泌的机制.
2.2 主动运输

主要是防御相关的化合物,由位于根质膜中的蛋白质介导[1].膜转运蛋白有两个大家族,

即ABC转运蛋白和MATE转运蛋白[13].由蛋白质介导的根系分泌物的渗出可以根据其特异性

分为3种情况:一是分泌不同代谢产物的转运蛋白,二是可以通过不同的膜转运蛋白释放到根

际的代谢物,三是特定转运蛋白渗出的化合物.ABC转运蛋白家族被认为是主要转运蛋白,通

过ATP水解直接激发转运次级代谢产物、多糖和蛋白质,而 MATE转运蛋白依赖 H+的电化

学梯度转运生物碱、有毒化合物、抗生素、柠檬酸根阴离子和酚类化合物[14].

3 根系分泌物介导植物-微生物的相互作用

当根系分泌物被释放到根际,对植物的作用主要有保护根系免受外界环境的胁迫、促进水

分养分的吸收、重金属缓解作用、活化矿质养分、化感作用、改变土壤理化性质和作为信号分

子、引诱剂、刺激剂或趋避剂影响根际微生物群落结构,提高与土壤微生物的互作能力从而影

响植物生长等[15].植物与土壤微生物之间的相互作用主要是由根系分泌物介导的,并通过多种

机制对植物的生长产生中性、正面或者负面的相互影响.可以说,根系分泌物是根际微生态复

杂系统中植物-微生物互作的重要桥梁和活化剂,在调控植物与有机生命体的相互关系及生态

系统中起着重要作用[16].
根部定植对于土壤传播的病原体感染以及与微生物的有益结合是重要的第一步.Hiltner

在1904年首次描述了“根际效应”,假设许多微生物被植物根系分泌的养分所吸引.希尔特纳观

察到,植物根部附近的微生物数量和活性都在增加.但是,除了提供富含碳的环境外,植物根

系还产生能被特定微生物识别的信号吸引其定殖.运动性是竞争性病原菌和有益微生物的重要

特征,可以参与根部定殖过程[17-18].植物根系分泌物对土壤微生物具有吸引或趋化性是引发植

物根系与微生物之间相互作用的重要机制.本研究主要描述了根系分泌物在调节根际中植物与

微生物相互作用中的正负作用.
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3.1 根系分泌物介导的植物-微生物的正相互作用

根系分泌物的所有成分都扮演着不同的角色,但具有相同的目的,即改善植物的生长和健

康.根系分泌物介导的植物-微生物的正相互作用主要包括不同细菌固定大气中的氮[19]、内生

微生物提高植物生物和非生物胁迫耐受性[20],以及根瘤菌促进植物生长[21].细菌还可以通过产

生保护性生物膜或抗生素来对抗植物中的潜在病原体,从而与植物产生积极的相互作用[22],或

降解土壤中植物和微生物产生的化合物,避免这些化合物具有化感作用,甚至具有自毒作用.
其中,菌根真菌和植物根际促生菌(PGPR)被广泛研究.
3.1.1 根系分泌物介导的植物-菌根真菌的相互作用

菌根真菌根据其定殖机制可以分为内生菌根(也称为丛枝菌根真菌,AMF),囊状丛枝菌根

(VAM)和外生菌根(ECM).丛枝菌根真菌(AMF)和80%以上的陆地植物根系有关联.菌根真

菌与寄主植物相互作用有助于植物吸收养分,进而促进相关真菌从寄主植物根中提取脂质和碳

水化合物.研究表明,AMF可以提高植物抵抗植食性动物和病原体入侵的能力[23].菌根的定殖

在寄主植物中诱导了几种变化,其生长受到了积极影响.在这些变化中,有500多种蛋白质编

码基因受到不同的调控,包括磷酸盐和铵盐转运蛋白的营养转运蛋白,改善了氮和磷的营养,
寄主植物发生代谢变化,其中有些植物生长调节剂如乙烯、脱落酸、水杨酸或茉莉酸盐等在菌

根定殖和植物生长促进中起重要作用[24].菌根真菌会向菌丝际分泌糖类、有机酸、氨基酸等代

谢产物吸引解磷菌在菌丝表面定殖,刺激其生长,提高其磷酸酶分泌能力,强化解磷酶解磷功

能.此外,菌根还可以通过调节渗透势、提高光合作用率、减轻化感物质的作用以及增加对不

同生物和非生物胁迫的抗性来促进植物生长.在这种情况下,AMF也被认为是根系结构修饰、
增强酶促和非酶促抗氧化剂系统或提高水利用效率的原因[25].
3.1.2 根系分泌物介导的植物-植物根际促生菌(PGPR)的相互作用

植物的根系分泌物吸引有益微生物,以促进植物生长并保护植物免受病原体的侵害.香蕉

根系分泌物中的有机酸尤其是草酸、苹果酸和富马酸在吸引解淀粉芽孢杆菌NJN-6和诱导其

在宿主根上定殖方面发挥着重要作用[26].Rudrappa等[27]的研究结果表明,当植物受到病原菌

(Pseudomonassyringae)侵染时,会分泌更多的苹果酸,吸引促进植物生长的根际细菌(PG-
PR)枯草芽孢杆菌FB17并诱导了番茄对病原菌(Pseudomonassyringae)的抗性,加强FB17在

植物根部定植及生物膜的形成.当黄瓜受到病原菌尖孢镰刀菌侵染时,其根部选择性地分泌柠

檬酸和富马酸以吸引解淀粉芽孢杆菌SQR-9在根部定殖[28].
3.1.3 抗菌作用

植物根系分泌物部分具有抗菌作用.张万萍等[29]研究表明紫皮蒜、白皮蒜的根系分泌物对

辣椒疫霉病、草莓灰霉病和番茄青枯病等土传病害病原菌有抑制作用;刘娜等[30]指出嫁接茄子

的根系分泌物能抑制茄子黄萎病病菌生长;Hao等[31]发现外源添加根系分泌物对香豆酸对西

瓜枯萎病病原有抑制作用等.在旱作水稻西瓜间作、玉米大豆间作系统中,根系分泌物酚酸的

种类和含量被改变,缓解了土传病害的发生[32].此外,植物根系还能分泌一些毒素直接杀死病

原微生物[33].紫花罗勒根系会分泌迷迭香酸抵御腐霉菌的侵害,并杀灭多种土壤细菌和病原

体,具有较强的抑菌活性[34].
3.2 根系分泌物介导的植物-微生物的负相互作用

根际微生物可能通过病原菌或线虫侵入对植物健康和生存产生不利影响.根系分泌物介导

的植物-微生物的负相互作用,存在不同类型的机制.
3.2.1 化感作用

根系分泌物以不同的方式介导相同或不同物种的植物之间的相互作用,其中负相互作用则
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包括化感作用和植物根系释放植物毒素到根际,从而形成优于其他竞争者的优势.化感作用是

指植物、微生物、病毒和真菌产生的次生代谢物影响农业和生物系统生长发育的任何过程.化
感物质主要由通过自然途径释放到环境中的次级代谢物组成,例如挥发、叶片浸出、残渣分解

或根系分泌物.化感物质是植物次生代谢产物或微生物分解产物产生的非营养物质,是化感作

用的活性介质.渗出到根际的大多数植物毒素具有相似的化学结构,具有芳香族成分和羟基或

酮基团,包括代谢产物,如黄酮类、醌、喹啉和异羟肟酸[3].化感物质可能通过诱导细胞结构变

化,抑制细胞分裂和伸长,破坏抗氧化剂系统,增加膜通透性,影响植物生长调节剂和酶,并影

响呼吸、光合作用、代谢以及水分和养分吸收从而对其他植物产生负面影响[35].
3.2.2 根系分泌物介导的植物-病原菌的相互作用

根系分泌物一方面可以提供丰富的营养供病原菌生长繁殖,另一方面也会抑制一些有益微

生物的生长和拮抗作用,在土壤中形成不平衡的微生态环境[36-37].在连作条件下,植物根系分

泌物不断累积,病原菌长期处于适宜的温度和环境,繁殖条件良好,使得病原微生物不断增加,
土壤微生物群落多样性降低,有益微生物减少甚至灭亡,病害蔓延迅速[38-39].张庆平等[40]研究

发现,小麦根系分泌物能促进和刺激小麦全蚀病菌生长;吴凤芝等[41]指出,黄瓜连作土壤中根

系分泌物能有效促进黄瓜枯萎菌菌丝的生长;贾新民等[42]提出,重迎茬大豆根系分泌物可以刺

激或者引诱大豆根腐病的病原菌生长增殖,加剧大豆病害;韩丽梅等[43]、鞠会艳等[44]研究证实

大豆连作条件下邻苯二甲酸和丙二酸等化感物质显著促进半裸镰孢菌的生长.结果表明,根系

分泌物中的有机酸类与酚酸类物质与作物连作障碍密切相关,改变了连作土壤的理化特性,使

根际土壤pH值降低,微生物种群结构发生变化[45].根系分泌物在抑制病原菌的同时,也会抑

制部分有益菌,使下一代植物因缺少有益菌的帮助而影响生长[46].
3.2.3 对根际线虫的直接和间接影响

根际中微生物-线虫相互作用的大多数证据来自于对根瘤菌、菌根真菌和植物病原体的研

究,线虫和微生物以竞争或协同的方式起作用,从而影响植物.一项新的研究重新定义了植物

根、微生物和线虫三者之间相互作用,研究表明,土壤线虫(例如秀丽隐杆线虫)可能以积极的

方式介导根与根瘤菌之间的相互作用,从而导致结瘤.Zhang等[47]发现,秀丽隐杆线虫能将中

华根瘤菌(Sinorhizobiummeliloti)转移到豆科植物紫花苜蓿的根部,以响应吸引线虫的植物根

部释放的挥发物.因此,根系分泌物在植物、线虫和微生物相互作用中也可能起着重要作用.

4 展望

尽管根际是土壤或植物研究的热点,但在许多方面仍然有限.首先,根系分泌物的成分过

于复杂,尚不清晰,目前,国内外学者对根系分泌物的研究主要集中在碳水化合物、氨基酸、有

机酸、黄酮类、硫代葡萄糖苷、生长素等物质上,这些代谢物已在不同植物根系分泌物中被鉴

定和量化,随着代谢组学的发展,越来越多物质被挖掘,其功能也在不断研究.然而,受限于植

物根系分泌物的种类庞大且含量极低,筛选出关键的根系分泌物挑战较大.
其次,与根系分泌物的低分子量化合物相比,高分子量化合物在根际相互作用中的功能需

要引起更多关注.氨基酸、有机酸、糖类、酚类和其他次生代谢物等低分子量化合物占根系分

泌物多样性的大部分,而多糖和蛋白质等高分子量分泌物的多样性则较少,现有研究多集中于

低分子量化合物,而高分子量化合物的功能研究较为匮乏.以往的研究表明,根系分泌的酸性

磷酸酶和有机阴离子是植物在低磷条件下根际动员磷元素的主要参与者.近来,有学者研究发

现,小麦根系分泌物黏液含有的蛋白质具有通过改变植物结构成分和生物相互作用改变土壤环

境,促进磷吸收的功能潜力,而小麦酸性磷酸酶似乎在直接根表面以外的磷动员中起次要作
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用[48].因此,关注根系分泌物中的高分子量化合物,可能为植物健康生长打开新视野.
第三,从应用的角度出发,为了更好地实现现代农业的可持续发展,应该在不久的将来弄

清根系分泌物介导植物-微生物正相互作用的重要内涵,为提高作物生产力和减少农用化学品

的使用开辟新途径.一方面,根系分泌物作为一种有用的策略,当植物宿主受到病原体攻击时,
根系分泌物可吸引各种功能性微生物或杀死病原菌,在宿主植物防御过程中发挥重要作用,造

福植物健康;另一方面,筛选出介导植物-微生物正相互作用的根系分泌物并增加根系分泌物

的含量,可以增强有益微生物在植物根部的定殖,提高植物生长和产量,减少肥料的使用.总
而言之,深入研究根系分泌物的成分和根系分泌物介导的植物-微生物正相互作用,开发新技

术以大规模获取植物代谢物,丰富植物根际有益微生物,提高植物对生物和非生物胁迫的抵抗

力,是农业可持续发展的策略之一.
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