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摘要：植物根际是指植物根系与土壤的交界面，是根系自身生命活动和代谢对土壤影响最直接、最强烈

的区域，其物理、化学和生物性质不同于土体土壤。在这个区域里，与植物发生相互作用的大量微生物，

被称为根际微生物。根际微生物在植物的生长发育和植物病虫害的生物防治等方面都具有十分重要的意

义。本文总结了根际微生物群落构建的研究现状，介绍了根际微生物的经典和最新的研究方法，包括根

箱法、同位素技术以及高通量测序、菌群定量分析、高通量分离培养等方法在根际微生物研究中的应用，

讨论了植物根系分泌物（碳水化物、氨基酸、黄酮类、酚类、激素及其信号物质）和土壤物理化学性质

对根际微生物群落的影响，概述了根际微生物-植物的互作机制，以及根际微生物群落对植物的促生作

用、提高植物抗逆性和抑制作用，并对根际微生物群落研究中存在的问题和未来发展方向进行了展望。 
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土壤是地球表面的一层疏松的物质，由矿物

质、有机物质、水分、空气等组成，这些物质构

成了微生物的天然培养基，通常一克土壤中有数

亿以上的微生物细胞 [1]。德国科学家 Hiltner 于

1904 年首次提出了不同于原土体的根际土壤的概

念[2]，即受植物根系影响的、距离根表 1–2 mm 的

土壤，其理化性质、营养物质的含量和微生物的

组成与非根际土壤有所差异。如根系生长过程中

通过影响土壤容重、孔隙度等因素改变了土壤结

构，与非根际土壤相比，根际土壤物理结构表现

出 更 强 的 稳 定 性 [3] 。 植 物 生 长 过 程 中 释 放

20%–60%的光合产物，如糖、有机酸、氨基酸

及死亡的边缘细胞进入根际微域[4]，根系分泌物

中各种水解酶在碳、氮、磷、硫循环中发挥了重

要作用，改变了根际土壤养分浓度；此外，根系

分泌的黏液中含有表面活性剂，如卵磷脂，可以
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通过减小土壤溶液的表面张力使根际土壤中更多

的水被释放出来，从而改变根际土壤的释水特性[5]。

根际土壤养分含量和理化性质的变化影响根际土

壤微生物的活动进而影响植物生长。总之，根际

是土壤-微生物-植物间相互作用的重要界面，是养

分或者有害物质从土壤进入植物的重要门户和通

道。本文将从根际微生物群落的研究现状、研究

方法、影响因素、微生物-植物互作机制和根际微

生物的应用研究进展 5 个方面进行综述。 

1  根际微生物群落的研究现状 

植物根际是根系自身生命活动和代谢对土壤

影响最直接、最强烈的区域。土壤中细菌、真菌

等微生物受到植物根系分泌物的吸引富集在根际

土壤中，在植物生长发育过程中发挥了重要作用。

植物根际土壤中微生物的数量比非根际土壤中多

几倍至几十倍，但从非根际土壤到根际土壤，细

菌群落的多样性呈下降趋势[6]。植物根际土壤和非

根际土壤中微生物群落结构的差异，很大程度上

归因于植物对微生物群落的强烈选择或抑制作

用 。 非 根 际 土 壤 中 寡 营 养 型 细 菌 如 酸 杆 菌 门

(Acidobacteria)在数量上占绝对优势，植物根际土

壤中的微生物群落以生长速度更快的富营养型细

菌为主，如变形菌门(Proteobacteria)、拟杆菌门

(Bacteriodetes)、厚壁菌门(Firmicutes)、放线菌门

(Actinobacteria)等[7]，它们可以释放并帮助根系吸

收植物可利用的钾、磷和其他微量营养元素[8]。 

植物根际微生物群落的装配是由微生物、植

物宿主和环境之间复杂的相互作用控制的，根际

微生物群落处于动态波动中，相互发生作用，从

而构成了复杂的根际微生物网络[9]。Xu 等(2018)

在研究不同地理区域柑橘根际和非根际土壤微生

物群落结构和功能组成发现，柑橘根际的核心微

生物菌群包括假单胞菌(Pseudomonas)、农杆菌

(Agrobacterium)、 贪 铜 菌 (Cupriavidus)、 根 瘤 菌

(Rhizobium)、伯克氏菌(Burkholderia)、纤维弧菌

(Cellvibrio)、鞘氨醇单胞菌(Sphingomonas)和贪噬

菌(Variovorax)等，并具备调节微生物-植物和微生

物-微生物相互作用，营养获取以及促进植物生长

等功能特征[10]。Gao 等(2020)通过研究高粱生长发

育和干旱胁迫对其根际微生物组的影响，发现高

粱对土壤真菌物种库具有强烈的筛选作用，高粱

根际土壤中丛枝菌根真菌(Arbuscular mycorrhizal 

fungi，AMF)、担子菌酵母(Basidiomycetous yeast)、

病原菌和内生真菌的多样性增加，而腐生菌的多

样性降低。高粱生长早期，真菌群落的随机性过

程发挥了重要作用；在生长后期随着干旱的胁迫，

真菌群落的随机性过程减弱，植物寄主对真菌的

群落构建起到了强烈的选择作用[11]。在被不同植

物选择的微生物类群中，如假单胞菌和木霉菌

(Trichoderma)，或多或少地存在于各种植物根际，

表明这些微生物菌群可能是根际微生物的共有菌

群，这种微生物的群落组成易趋向于随机性过程

的组装。有些植物可以通过根系分泌物和作为信

号的化合物从土壤库中招募特定的微生物到根

际，如豆科植物以黄酮类化合物为化学引诱物吸

引根瘤菌[12]；或者通过不同养分资源(如 C、N、P

等养分循环)对微生物群落进行选择作用，根际微

生物群落组装趋于确定性过程，形成根际特定的

生态位来促进植物生长发育[13]。 

1.1  碳循环相关的根际微生物 

与非根际土壤相比，植物的可溶性根系分泌

物为根际微生物提供了丰富的有效性碳源，植物

根系分泌物的输入和凋落物分解等过程相互作用
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引起的根际激发效应还能刺激微生物的生命活

动，对根际微生物的群落结构和生态功能具有重大

影响。一些细菌如变形菌门、拟杆菌门(Bacteroides)、

放线菌门，真菌如子囊菌(Ascomycetes)和菌根真菌

如 AMF、杜鹃花类菌根(Ericoid mycorrhiza)等对

碳源的趋化反应是其在根部定殖的第一步[14–15]。

植物根际糖类、氨基酸等易被微生物同化，形成

了碳源比较丰富的环境，拟杆菌门和变形菌门优

先定殖在植物根部[15]。此外，一些低分子量含碳

化合物如二羧酸通过酸化根际土壤，导致 β-变形

菌(Betaproteobacteria)和放线菌的相对丰度增加[14]。

Kraft 等(2018)研究证明，菌根真菌在植物根际碳

分配方面起着重要的作用，与菌根共生的植物向

根外释放的碳源大部分优先分配给菌根真菌，此

过程在较短时间内完成后，菌根真菌逐渐将这些

碳释放到根际，供微生物代谢利用[16]。 

1.2  氮循环相关的根际微生物 

生物固氮主要由共生固氮微生物和非共生固

氮微生物参与，共生固氮微生物与一些植物互利

共生，如根瘤菌在豆科植物的根上形成特殊的根

瘤，并固定氮以交换寄主植物的碳。豆科植物固

定的铵盐释放到周围土壤中还能被氨氧化细菌及

亚硝酸盐氧化菌转化为亚硝酸盐和硝酸盐，从而

推动根际土壤中的氮循环过程[17]。Dardanelli 等

(2008)的研究发现，固氮螺菌属(Azospirillum)通过

增加根瘤菌的感染部位促进根瘤菌的结瘤能力[18]。

当土壤中氮素供应不足时，大多数植物会与外生

菌根真菌形成共生体，通过菌丝吸收土壤氮，将

其运入植物根部并获得植物糖作为回报[19]。此外，

土壤中非共生固氮菌群在氮素循环过程中也起着

重要作用，如广泛生活在禾本科植物根际的固氮

螺菌属能在微氧条件下固定 N2，这些微生物合成

的激素影响宿主根系代谢和增殖，从而提高植物

对养分的吸收和利用[20]。土壤中的氮以有机氮、

铵态氮和硝态氮等不同形式存在，其中铵态氮可

以通过硝化作用迅速转变为硝态氮，而土壤中的

硝态氮易淋溶或通过反硝化作用损失。为了减少

氮素流失，一些植物根系分泌物可以通过抑制氨

氧化微生物活性从而抑制土壤硝化过程，提高土

壤氮素利用率。如高粱根际释放的生物硝化抑制

剂樱花素(Sakuranetin)和高粱酮(Sorgoleone)可以

抑制硝化酶的活性，对羟基苯丙酸甲酯(MHPP)抑

制氨氧化微生物的潜力[21]。 

1.3  磷循环相关的根际微生物 

磷是植物生长的关键营养元素之一，尽管大

多数土壤中总磷含量并不一定低，但植物根部只

能吸收可溶性磷，而其他形态的磷如有机磷和矿

物磷等并不能被植物直接吸收利用。AMF 是辅助

植物获取磷元素的主要微生物之一，AMF 可以在

植物的根系上延伸，通过拓宽植物获取磷的范围

以及产生磷酸酶等方式促进植物利用土壤中的

磷[22]。AMF 还可以利用菌丝渗出物提供的 C 源吸

引土壤中的磷酸盐溶解细菌(PSB)，这些细菌富集

到 AMF 菌丝表面，使磷酸酶的活性增强[23]。与没

有 AMF 群落共生的植物相比，接种 AMF 菌根群

落的植物平均多吸收 44%的磷 [24]。Philippot 等

(2013)的研究证明，超过 80%的维管植物与 AMF

共生，宿主植物通过为 AMF 提供 C 源以满足其生

长发育过程中对磷的需求[25]，但土壤中磷含量较

高时，植物可以在没有 AMF 共生的条件下获得最

佳的养分供应[26]。此外，土壤中的一些微生物，

如芽孢杆菌(Bacillus)、假单胞菌等还可以通过产

生有机酸或磷酸酶将矿物质磷溶解为植物能够吸

收利用的正磷酸盐。 
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2  根际微生物群落的研究方法 

2.1  根箱法研究根际微生物 

将与植物相连的细根(直径小于 2 mm)导入装

有本地土壤或非本地土壤的聚乙烯根箱中，培养

后进行破坏性取样。Ding 等(2019)利用根箱法研

究落叶松和樟子松的根际效应，发现土壤不同指

标的根际效应间存在强烈的正相关关系，如 H+浓

度的根际效应和土壤有机碳、总氮和微生物生物

量等存在显著的正相关关系[27]。该方法将加入活

根的根箱中所有土壤定义为根际土壤，不加活根

的对照箱中的所有土壤则为非根际土壤，但实际

上并非所有根箱里的土壤都受到活根的显著影

响，从而低估了植物根系对土壤的影响[28]。此外，

植物生长从土壤中吸取水分，而根箱中根际土壤

含水量降低，进而抑制微生物活动，从而影响测

定的根际效应[29]。在研究土壤碳矿化速率的过程

中，利用根箱法可以在不破坏完整土壤和根系时

测定土壤呼吸产生的 CO2。根箱法还可以与同位

素示踪技术联用，从而非破坏性测定根际激发效

应[30]。 

2.2  根际微生物的同位素技术应用 

稳定同位素探测技术利用 13C、15N、18O 标记

的底物，使利用这些底物的微生物的 DNA、磷脂

被标记，从而分析植物和微生物之间的相互作用。

如在长期施肥对植物-真菌相互作用的研究中，通

过 DNA 稳定同位素探测技术(DNA-SIP)追踪从植

物到根际土壤的 13C 运动，并利用 13C 标记的 DNA

的高通量测序来表征真菌群落，最终发现长期施

氮能够改变小麦 13C 标记的根际真菌群落组成，但

不会改变其多样性[31]。为了研究秸秆还田对消耗

玉米根系分泌物的微生物的影响，采用 13CO2 脉冲

标 记 和 磷 脂 脂 肪 酸 稳 定 同 位 素 探 针 技 术

(PLFA-SIP)，发现添加秸秆后玉米根际微生物对根

系分泌物的同化作用降低[32]。 

2.3  根际微生物的高通量测序 

由于土壤微生物的多样性以及根际土壤自身

的复杂性，传统的微生物分析方法无法对大多数

微生物进行深入研究。高通量测序技术的发展为

研究土壤微生物群落提供了强有力的支撑，从而

使我们可以直接研究根际微生物群落的结构和功

能，而无需分离培养菌株。Li 等(2014)利用 16S 

rRNA 基因的焦磷酸测序法对不同生长阶段玉米

根际细菌进行动态检测，发现 Massila 属在苗期是

优势菌群，推测该菌为 r-strategist，能够快速利用

根系分泌的氨基酸等小分子有机物[33]。在番茄根

际微生物对青枯菌(Ralstonia)的抗性作用研究中，

通过 16S rRNA 基因测序技术检测番茄感病品种

和抗病品种的根际微生物群落结构，发现这两个

品种根际微生物群落结构存在明显差异，黄杆菌

在抗病种根系的相对丰度远高于感病种。但在后

续的培养实验中，得到的黄杆菌分离株对青枯菌

并没有抗性作用。进一步通过宏基因组技术分析

黄杆菌单菌基因组，最终拼接组装得到黄杆菌

TRG1，发现它能缓解植株的疾病症状，提高番

茄抗青枯病的能力[34]。为了研究干旱对高粱根际

微生物群落成的影响，Xu 等(2018)通过 16S 扩增

子和宏转录组测序等研究，发现干旱不仅会延迟

高粱早期根系微生物群落的发展，导致革兰氏阳

性菌的丰度和活性增加；还对根际相关微生物群

落的转录活性也具有显著影响，使碳水化合物和

氨基酸代谢和转运相关的基因在干旱下表达增

加[35]。 
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2.4  根际微生物的定量研究方法 

利用高通量测序技术可以检测植物根际微生

物的相对丰度，但无法评估微生物相对于宿主的

总量。因此，也就无法评估根际某些微生物的富

集是由于其绝对丰度的增加还是由于其他优势类

群丰度的减少造成的。为了打破这一局限，建立了

可以确定微生物总量和个体微生物相对于植物宿

主丰度的宿主相关定量分析方法(host-associated 

quantitative abundance profiling，HA-QAP)[36]。这

种研究方法基于人工合成的 spile-in 质粒，对样本

中细菌和真菌 reads 数量标准化，计算土壤样品中

细菌的绝对丰度。如在干旱胁迫下水稻植株和根

腐病小麦根际微生物研究中，检测了微生物相对

于宿主植物的总量，而且在不影响微生物相对丰

度的前提下，研究了个体微生物相对于植物宿主

的定殖量，从而反映了根际微生物群落相对于宿

主的变化及微生物间互作关系，发现根系微生物

总量增加是根腐病患病小麦以及处于干旱胁迫的

水稻的一个关键特征[37]。此外，还可以利用表型

微阵列技术(phenotype microarray technology)准确

地确定简单群落中每个物种的绝对丰度。为了研

究植物根际微生物之间的相互作用，Niu 等(2017)

构建了一个由 7 种细菌组成的极简并具有代表性

的合成细菌群落来研究微生物之间的相互作用，

使用表型微阵列技术通过选择培养的方法跟踪每

种 细 菌 的 丰 度 ， 发 现 阴 沟 肠 杆 菌 (Enterobacter 

cloacae，E. cloacae)在这个简化的微生物群落组装

中至关重要。在没有 E. cloacae 的情况下极小短小

杆菌(Curtobacterium pusillum，C. pusillum)物种丰

度增加，而其他物种则在群落中消失，这表明 E. 

cloacae 是这 7 个物种构成的简化微生物组中的核

心微生物，证明了微生物之间相互作用的重要性

和微生物组中关键物种的存在[38]。 

2.5  根际微生物的高通量分离培养 

高通量分离培养技术解决了土壤和植物微生

物群落研究中无法系统地分离培养微生物群落的

局限，获取根际土壤中的大量微生物菌株。这项

技术主要使用 Trypic Soy Broth Medium (TSB 

Medium)、R2A medium 等相关培养基以及限制稀

释方法，并辅以细胞分选和菌落挑选使菌株生长

在 96 孔板上，然后基于两步条码法系统鉴定分离

菌株[39]。如在人工重组拟南芥根际微生物群落的

实验中，分离了根际土壤中 64%的菌株，突破了

传统的只有不到 1%的微生物可以被分离培养的

认知，大大提高了微生物的鉴定效率。在水稻根

际微生物群落成与氮肥利用效率关系的研究中，

利用改进后的微生物高通量分离培养技术，分离

培养了水稻根系 70%的细菌种类，为根际微生物

群落与水稻互作及功能的研究奠定了基础[40]。通

过高通量分离培养技术获得根际微生物群落中的

菌群，然后重新构建植物根际微生物群落，推动

了根际微生物群落由描述性研究向功能性研究的

转变[41]。 

2.6  根际微生物-植物互作机制的析因方法 

根际微生物与植物相互作用，影响植物的生

长发育。随着基因组学、代谢组学的发展，人们

研究了植物的生理指标和根系分泌物等对根际微

生物群落的影响，但此类研究多为描述性研究，

不能揭示根际微生物群落与植物之间相互作用的

功能和机理。人工构建合成群落通过降低微生物

群落的复杂性，可以让我们深入研究植物对微生

物群落的调控作用以及微生物群落对植物生长发

育的影响。在研究籼稻和粳稻根际微生物群落时

发现，籼稻根际比粳稻根际富集了更多参与氮循

环的微生物类群，这些微生物分解有机氮能力较
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强，使得籼稻利用有机氮的效率提高；进一步研

究 发 现 ， 这 种 差 异 与 水 稻 氮 转 运 和 感 知 基 因

NRT1.1B 在粳稻和籼稻之间的自然变异相关。为

了研究籼稻和粳稻根际富集细菌与氮代谢的关

系，Zhang 等(2019)通过从籼稻和粳稻根际分离纯

化的菌株进行人工构建合成群落，发现在补充有机

氮源时籼稻富集菌对水稻生长促进作用更明显[40]。

在研究拟南芥三萜化合物对根际微生物群落的调

控作用中，通过解析拟南芥三萜基因簇的代谢通

路，阐明了其根系特异表达的代谢网络，并利用

体外培养实验，测试了纯化的拟南芥根系三萜化

合物和具有代表性的三萜化合物对从拟南芥根系

土壤中分离出的 19 株细菌菌株活性的影响，结果

证明，三萜类化合物调控拟南芥特异性微生物群

落的组成，使其能够根据自身需要来塑造和调整

根内和根周围的微生物群落[42]。 

3  根际微生物群落的影响因素 

植物根际微生物的群落构建受多种生物及非

生物因素的影响。不同地区土壤的理化性质宏观

地影响了该地区土壤中的微生物类群，而植物的

种类和生长阶段等因素决定了哪些微生物能够在

根际富集[43]。植物根系通过改变根际环境、分泌

代谢产物和激素等，在根际创造独特的生态位，

逐渐改变土壤微生物群落。在研究土壤类型和植

物种类对荧光假单胞菌(Pseudomonas fluorescens)

多样性的影响时发现，土壤类型对荧光假单胞菌

多样性的影响更显著[44]。而对生长在不同土壤类

型中的小麦和三叶草根际微生物群落的研究表

明，植物种类对根际微生物群落有重要影响，不

同土壤类型对根际微生物群落无显著影响，这表

明在决定根际土壤微生物群落结构的众多因素

中，生物或非生物因素都发挥了重要的作用，具

体哪种因素起决定性作用因土壤类型和植物种类

而 异 [45]( 图 1) ， 哪 种 因 素 的 环 境 筛 选 作 用

(environmental filtering)越强，对微生物群落构建

的相对贡献可能会越大。 

3.1  根系分泌物对根际微生物的影响 

根系分泌物是植物通过根系的不同部位释放

到根际土壤中复杂有机物质的总称，这些物质通

过细胞运输并分泌到根际周围，为植物根系微生

物创造了独特的生存环境[46]。植物通过根系分泌

物调控根际环境来促进根际微生物的生长，从而

提高植物在特定生态环境中的适应性(表 1)。Li 等

(2014)对玉米根际微生物的代谢能力研究中发现，

玉米根际土壤中含有相对丰度较高的与 C、N 循

环相关的微生物菌群，参与分解有机酸、糖、氨

基酸、纤维素和芳香族化合物等，说明这些物质

是影响根际微生物群落形成的驱动力[47]。值得注

意的是，植物根系分泌物的组成不是均匀或静态

的，而是取决于植物种类、发育阶段、根系性状

和土壤类型等因素。 

3.1.1  碳水化合物和氨基酸对根际微生物的影

响：碳水化合物和氨基酸类物质为根际土壤中的

微生物提供有效的 C 源和 N 源。通过研究从植物

根际分离的菌株对根系分泌物的利用情况，发现

这些根际分离的菌株主要利用氨基酸、糖类物质

和核苷酸。根系分泌的碳水化合物和氨基酸等物

质会刺激根表面植物根际促生菌(PGPR)的趋化

性，在种类和数量上影响着土壤微生物种群在根

际 的 重 新 组 合 (assembly) 。 Chaparro (2013) 和

Zhalnina (2018)的研究表明，在拟南芥(Arabidopsis 

thaliana)生长发育过程中，糖和糖醇的分泌水平在

早期较高，吸引了大量不同种类的微生物在根际 
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图 1.  根际微生物、植物和土壤间的相互作用 

Figure 1.  Interactions among rhizosphere microorganisms, plants and soil. SA (salicylic acid), JA (jasmonic acid), 
SL (strigolactones). 
 

定殖；而随着植物年龄的增长，氨基酸的分泌水

平增加，为根际土壤中能增强植物先天免疫的有

益微生物群落提供了底物[48–49]。通过对不同植物

抗病品种和感病品种的根系分泌物比较发现，根

系分泌物中氨基酸可能作为营养源，通过改变根

际微生物群落组成进而抑制或刺激病原菌的生

长[50]。也就是说，糖类物质作为一种简单的碳源

可能不具备对特定微生物的选择性，而氨基酸类

物质是一些特定微生物所偏好的碳源，能够选择

某些特定的微生物进行定殖或富集。 

3.1.2  黄酮类化合物对根际微生物的影响：黄酮

类化合物是豆科植物根系分泌物中的常见成分，

而且构成了根系分泌物的很大一部分[51]，被认为

是许多植物-微生物相互作用中的关键信号分子。

首先，类黄酮类物质可以作为碳源被部分微生物

降解，从而对根际土壤中微生物群落结构产生影

响；其次，黄酮类化合物还可以作为化学诱导剂

吸引根瘤菌，提高根瘤菌中 nod 基因的表达，促

进结瘤的过程[52–53]，如木犀草素和芹菜素，已被

证明能在根瘤菌中引起强烈的趋化反应；然而，

为了维持 nod 基因相对丰度在最佳水平，并防止

植物引起的防御反应，一些黄酮类化合物表现出

对某些根瘤菌基因的抑制，如异黄酮类(香豆素和

苜蓿素)和香豆雌酚已被证明可以抑制苜蓿根瘤

菌(Rhizobium meliloti)中的 nod 基因[54]。在磷胁迫

环境下诱导产生的异黄酮类还能刺激菌根真菌孢

子的萌发、土壤中菌丝分枝和根系定殖[55]。此外，

黄酮类化合物中的抗菌毒素，如异黄酮是豆科植
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物中一类主要的植物抗菌毒素，能破坏病原菌细

胞膜上的 ATP 酶和线粒体呼吸电子传递体[56]。 

3.1.3  酚酸类物质对根际微生物的影响：从根系

分泌物中发现的酚酸类化合物，如阿魏酸、苯甲

酸、肉桂酸和皂角苷，都对根际土壤微生物生长

起着调控作用。这些酚酸类化合物大部分是三羧

酸循环的中间体，对根际微环境和根际微生物的

活力影响很大。具体而言，植物根系分泌物中的

酚酸类物质通过改变土壤养分、pH 值及化感作用

等理化性质，显著影响根际土壤微生物的生物量、

多样性和群落结构，选择性地增强根际土壤中特

殊的微生物种类[57]。如花生根系分泌物中的苯甲

酸 增 加 了 根 际 土 壤 中 伯 克 霍 氏 菌 (Burkholderia 

spp.)的相对丰度[58]。西瓜根系分泌物中的阿魏酸

可以促进尖孢镰刀菌(Fusarium oxysporum)孢子的

形成和萌发[59]。此外，酚酸类物质还能抑制微生

物产生挥发性脂肪酸等物质，并减少微生物对生

长介质的消耗，而自由态的酚酸类物质进入根际土

壤后，可能被根际微生物当作碳源和能量利用，比

如在 C 限制条件下酚酸可以为固氮菌提供碳源[60]。 

 
 

表 1.  根系分泌物对微生物的影响机制 

Table 1.  Effects of root exudates on microorganisms 

Root exudates Effects on microbial communities Influence Mechanism References 

Carbohydrates and 
amino acids 

Stimulate positive chemotaxis of bacteria 
Provide effective carbon and nitrogen 
sources for microorganisms in rhizosphere  

[61,15,49] 

Methionine, glycine Positive chemotactic effect on Enterobacter Different concentrations of methionine with 
positive chemotaxis have no effects on the 
growth dynamics, phenolase activity and 
phenolase efficiency of bacteria. However, 
lysine with negative chemotaxis delays 
bacterial growth at high concentration and 
inhibits the activity of phenolase. With the 
decrease of lysine concentration, various 
inhibitory effects are weakened accordingly 

[62–63] 
Lysine, cystine Negative chemotactic effect on Enterobacter 

Citric acid Enrichment of fluorescent Pseudomonas 
Low molecular weight organic acid as carbon 
source 

[64,49,24] 

Benzoic acid, coumarin 
Stimulate spore germination, hypha branching 
and root colonization  

Phenols are necessary carbon and nitrogen 
sources for some microorganisms 

[65–66] 

P-hydroxybenzoic acid 
 

Inhibits the growth of bacteria and 
actinomycetes in soil 
 

Phenol hydroxyl has toxic effects on bacteria 
and actinomycetes in soil 

[64] 

Vanillic acid, ferulic 
acid 

Promote fungal growth at low concentrations; 
inhibit fungal growth at high concentrations 

Affect the developmental conditions of 
microbial communities and produce selective 
stimulation or inhibition 

[57,67–68] 

Strigolactone 
Induces arbuscular mycorrhizal fungi 
branching 

Induces the branching of fungal hyphae, 
changes the physiological status of fungi and 
activates fungal mitochondria 

[36,42,69] 

Salicylic acid 
Mainly inhibits Actinobacteria and enrich 
Proteobacteria 

Immune signal or carbon source [43–44,70] 

Jasmonic acid  
Inhibits bacteria that promote plant growth, 
such as Bacillus, Pseudomonas, and enriches 
bacteria for biological control 

Changes the composition of 
carbon-containing compounds released from 
plant roots 

[45,71]  
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3.1.4  信号物质对根际微生物的影响：植物细胞

在特定环境信号的诱导下产生植物激素，不仅能

够调控植物的生长发育与分化，还能对植物根际

的微生物群落产生影响。当土壤中的养分受到限

制时，植物根部合成并释放独脚金内酯，吸引土

壤中的 AMF 并与植物建立共生关系[72–73]，为根际

土壤提供磷素。此外，植物防御性激素无论是作

为生长信号还是作为碳源都可能影响根际微生物

的群落结构。当植物受到病原体侵染后，植物根

部释放的激素及依赖植物激素的次级代谢产物，

在调节植物免疫系统和根际微生物群落间的关系

中发挥了重要作用。如水杨酸信号的改变导致植

物根系微生物群落中放线菌等特定细菌群落的相

对丰度改变；当水杨酸缺失时，植物根部核心细

菌群落发生显著改变[71]。植物茉莉酸信号通路的

激活显著影响根际细菌群落的组成，主要起生物

抑制作用的细菌，如产生杀虫剂毒素和抗菌素的

细菌得到富集[62–74]。由此可以看出，植物的免疫

系统可能通过植物激素及其信号传导直接影响着

根际微生物群落的组成。 

3.2  土壤物理性质对根际微生物的影响 

植物根系的生长和吸水能力直接影响根际土

壤的物理性质。植物根系生长产生的压力会改变

根际土壤孔隙度、土壤强度等物理性质进而影响

根际微生物的群落组成。田间实验证明，土壤强

度的提高增加了小麦根际细菌的数量，土壤结构

的变化也是影响根际根霉菌(Rhizoctonia solani)的

重要因素[75]。植物通过根际界面吸收水分还可以

对土壤湿度产生影响，土壤湿度对植物根际土壤

气体和液体扩散速率起主导作用，并影响氧气和

营养基质的有效性[76]。土壤湿度的增加会降低气

体扩散速率，通过限制氧等主要电子受体的供应，

直接影响微生物的生理状态和活动；增加土壤湿

度同时也会增加液体扩散速度，为微生物提供可

溶性有机碳等关键营养基质[77]。 

3.3  土壤化学性质对根际微生物的影响 

土壤 pH 值是改变细菌多样性和群落组成的

一个主要原因，而环境 pH 值偏离中性不利于微生

物的生存，这可能与微生物本身对土壤 pH 值的适

应范围较窄有关。植物根系释放的有机酸、二羧

酸、二氧化碳等使植物根际土壤酸化至少 2 个 pH

单位[78]。土壤酸化后会降低微生物生物量和微生

物活性。如鹰嘴豆根际土壤 pH 值从 5 降至 4.3，

微生物活性被抑制[79]。根系分泌物二羧酸通过酸

化土壤增强了土壤中正磷酸盐和微量营养元素

的可用性，导致 β-变形菌和放线菌的相对丰度增

加[14]。与非根际土壤相比，植物根系向根际土壤

释放了更多的含碳化合物和其他不易分解的根沉

积物，而土壤中的微生物大多处于“寡营养”状态，

由于微生物对根分泌物(主要是糖、氨基酸和有机

酸)的趋化性，微生物被吸引到根际。Blagodatskaya

等(2014)的研究证明根际土壤中微生物总生物量

比非根际土壤中微生物总生物量高 14%–31%[80]。

由于质子和其他离子在植物根部的进出，植物的

根也会产生外部电流或电场[81]。研究证明，植物

根部任何根区的伤口都表现出大量的正电离子向

内流动的现象，造成伤口部位的局部阴性[82]。通过

检测大麦根伤口的感应电场，发现电流在 30 min

内迅速减小至不可检测的水平，感应电场的大小

并不稳定，甚至还可能出现极性的反转[83–84]。与

此对应的是，根部受伤后，立即有大量的真菌游

动孢子向伤口移动，并在 30 min 内，孢子向伤口

游动的百分比下降到初始值的 52%[83]。已经证实

在离根面(<500 μm)相对较短的距离内，电化学梯



240 Jingwei Liu et al. | Acta Microbiologica Sinica, 2021, 61(2) 

actamicro@im.ac.cn 

度能将游动孢子吸引至特定区域[83]，但尚不清楚

土壤微生物对化学信号或电信号的感知能否影

响其成为病原体或共生体。此外，植物还可以通

过调节基因转录和释放特定的根系分泌物来影

响根际微生物群落。如植物根系分泌物中各种水

解酶在碳、氮、磷、硫等元素循环中发挥了重要

作用，通过改变土壤养分浓度影响根际微生物群

落组成[85]。 

4  根际微生物-植物互作机制 

植物根际微生物群落的组成是由非生物环境

因素及其生物群落之间的复杂的相互作用决定

的。土壤复杂的理化特性影响植物的生长发育，

进而影响根际微生物群落的组成。此外，非根际

土壤微生物群落通过影响植物根际微生物群落组

成间接影响了植物与其根际微生物群落互作。自

然环境中，根际的多个物种界间相互关系的复杂

性使阐明植物-微生物的互作机制具有挑战性。 

4.1  土壤通过影响植物间接影响根际微生物 

土壤复杂的理化特性还可以影响植物的生长

发育，进而影响根际微生物群落的组成。例如，

植物根系在土壤中的生长状态，除了与根系的特

性有关，还常受到土壤环境条件的影响[75,86]。土

壤的理化性质，如水分、养分的有效性还可以调

节植物的光合速率和生长，进而通过诱导根系分

泌物模式的变化来调节根际微生物群落的组成。

在干旱条件下高粱根系富集放线菌，Xu 等(2018)

进一步研究发现，高粱根系在干旱条件下会产生

过量的分泌物 G3P，相应的根际土壤中放线菌与

G3P 相关的 ABC 转运蛋白及其代谢途径活性增

强，也就是说，放线菌能够利用植物根系分泌的

G3P 从而使其在根际富集[35]。当土壤中磷含量过

低时，豆科植物会通过分泌异黄酮类物质刺激菌

根真菌孢子的萌发[12]。 

4.2  土壤微生物之间的相互作用对根际微生物群

落的影响 

非根际土壤中存在大量具有根际适应能力的

微生物菌群，对根际微生物群落结构产生影响。

通过研究不同土壤类型中生长的沙苔草根际和非

根际微生物群落组成，发现沙苔草根际细菌群落

结构在很大程度上是由非根际土壤的细菌群落组

成决定的，并没有发现沙苔草会优先选择某些有

害或有益的微生物群落[87]。也就是说，非根际土

壤中微生物群落组成在根际微生物群落的构建中

发挥了重要作用。相比于非根际土壤，根际微域

的微生物细胞密度更高，根际微生物之间的相互

作用更复杂，并且根际微生物之间的相互作用大

多是相互促进的，表明根际微生物有更大的互利

共生潜力[8]。如在营养受限制的条件下，根瘤菌和

AMF 与豆科植物相互作用，通过提供不同的养分

促进植物生长，间接影响了豆科植物根际微生物

的群落组成[88]。 

5  根际微生物的应用研究进展 

植物根际微生物既包含促进植物生长的有益

微生物，又包含抑制植物生长的有害微生物。有

益的根际微生物帮助植物获取养分，提高植物抗

逆性。有害的根际微生物与植物竞争土壤中的养

分或者通过根感染植物，抑制植物的健康生长。 

5.1  根际微生物对植物的促生作用 

植物根际土壤中存在的根际促生菌可以通过

两种不同的方式来促进植物的生长发育。其一，

根际微生物可以通过分泌植物生长激素、脱落酸
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等直接刺激植物生长，如节杆菌(Arthrobacter)和

荧光假单胞菌等通过分泌植物激素(如细胞分裂

素)来促进植物根系发育，从而提高植物吸收营养

物质和水分的能力[89]。根际微生物的代谢物质还

可以影响植物信号的产生和代谢过程，从而改变

根系分泌物的成分并诱导释放更有利的分泌物，

导致在植物根系富集植物促生菌[90]。例如，豆科

植物根际的黄杆菌属(Flavobacterium)通过影响黄

酮类化合物的渗出来增强固氮菌的固氮能力[91]。

拟南芥在受到病原菌 Pseudomonas syringae 感染

后，根系会分泌大量的苹果酸，并通过苹果酸招

募枯草芽孢杆菌 FB17(Bacillus subtilis FB17)，从

而激活植物免疫系统[50]。其二，根际微生物可以

促进环境营养元素如氮、磷、铁的摄取。例如，

根瘤菌通过与豆科植物建立共生关系将空气中的

氮转化为植物能够吸收利用的有机氮；土壤中

AMF 还可以通过促进根瘤的生长间接提高生物固

氮的能力；此外菌根真菌还能直接活化土壤中植

物不能主动吸收的氮、磷元素[92]。总之，根际促

生菌可以通过调节植物激素、改善营养获取等多

种机制与植物相互作用并影响植物生长。 

5.2  根际微生物提高植物的抗逆性 

植物生长过程中受到多种生物或非生物因素

的胁迫，其中盐胁迫是植物生长过程中最常见的

非生物胁迫因子之一，对植物的光合作用和代谢

功能等各方面都有不利影响[93]。根际促生菌可通

过各种直接和间接机制促进盐胁迫下的植物生

长。如枯草芽孢杆菌通过产生挥发性有机化合物

下调拟南芥幼苗根系高亲和性钾离子转运蛋白

(HKT1)的表达，限制钠离子进入根系[94]。拟南芥

和小麦等植物的根际促生菌可以产生主动结合根

系周围钠离子的胞外多糖来减少植物中钠离子的

含量，或者诱导植物产生脯氨酸以及抗 ROS 酶来

减轻盐分对植物的胁迫作用[95–96]。此外，根际促

生菌在盐胁迫下形成的生物膜可以有效缓解土壤

盐分过高对植物产生的影响[97]。 

除了非生物因素的影响，自然界的植物在生

长过程中会受到各种病原菌的入侵。特异性抑病

型土壤可以帮助植物抵御病原菌的入侵，如小麦

全蚀病[98]、马铃薯赤霉病[99]和番茄青枯病[34]等相

应的特异性抑病型土壤被陆续发现。通过进一步

的研究发现，抑病型土壤的抑病能力与土壤中特

定有益微生物的富集有关，富集的有益微生物可

以直接产生抑制病原菌的抗菌化合物或者激活植

物的免疫系统间接地协助植物抵御病原菌。如枯

草芽孢杆菌通过分泌激素类物质、多种酶和抗菌

素类物质促进植物生长，增强抗病性[50]。 

5.3  根际微生物对植物的抑制作用 

植物根际土壤中也包含土著的病原微生物，

它们可以引起植物病害或者产生有毒物质，从而

对植物生长产生不利影响。Li 等(2014)发现在花生

根系分泌物的介导下，连作花生根际土壤伯克氏

菌属(Burkholderia spp.)及潜在的病原性镰刀菌属

(Fusarium)增加，而有益菌群丰度降低，从而导致

花生连作障碍[64]。除此之外，病毒还可能以真菌

等作为载体进入植物根部组织，并通过植物的根

部感染植物[100]。根际微生物除了直接对植物生长

产生消极影响外，还可以与植物竞争土壤溶液中

的养分，间接地影响植物的生长。在营养极度贫

乏的土壤环境中，根际微生物与植物对 N 的竞争

尤为明显[101]。通过同位素标记法分别检测植物及

其根际微生物对 N 的捕获能力，发现提高根际微

生物的生物量会增加微生物对氮元素的捕获，而

减少了植物对氮元素的吸收[102]。此外，一些微生
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物还能将土壤中的氮转化为可溶性的形式，如硝

化细菌产生的硝态氮，很容易进入地下水或地表

径流而损失，从而降低了植物对营养物质的可获

得性，间接降低了植物的生产力[103]。 

6  展望 

植物根际微生物在植物生长发育过程中发挥

了重要作用。植物根系和土壤是影响微生物群落

的两个主要因素，但目前的研究往往基于相对简

化的生态体系，而对大尺度、复杂生态体系根际

微生物的了解还不全面。此外，在自然环境中植

物根际常常存在微生物间跨界相互作用的复杂关

系，为了充分了解植物根际微生物群落，可以采

用合成群落的方法研究植物宿主相关微生物类群

之间的关系。虽然大多数土壤微生物仍然未被分

离和详细描述，但是可以根据生物标记物基因的

序列对其进行分类，并利用基因组信息注释菌种

的功能属性。但是，这需要更多土壤菌种的基因

组信息和更加高效准确的生物信息学方法，目前

三代测序技术的发展可以加快这一研究的进程。 

植物与微生物之间的相互作用机制复杂，还

有很多问题不清楚。理论上讲，植物分泌的每一

种特有化合物，或者植物对根际微环境的影响，

都应该会引起特定菌群的响应，反之亦然，每种

特定菌群的变化，可能都会反馈影响植物。需要

利用合成生物学方法、微生物高通量分离技术等，

从分子、生理、生态水平上研究植物-微生物之间

的互作机制。例如，通过研究根瘤菌-豆科植物的

共生模式，探索豆科植物中根瘤菌产生化学信号

的天然合成路径，再将合成化学信号的传导途径

转基因到其他植物上，使植物能够控制其根际微

生物，从而为植物生长提供氮源。从农业发展的

角度考虑，选育那些具有高效养分转化及抗病抗

逆性强的根际微生物群落的品种，可以减少农药

化肥的使用，有利于生态农业的发展。水生植物

根际微生物群落是甲烷产生的重要来源，筛选具

有甲烷释放量低的微生物群落的水稻品种，大面

积种植这样的品种有利于减少甲烷释放，缓解温

室效应。除了微生物，植物根际也存在其他生物，

如原生生物、无脊椎动物等，这些生物及其与根

际微生物的相互作用，与植物健康和营养的关系，

也是值得研究的重要课题。在农业生产中，如何

通过农业生产措施，有效维持植物健康的根际微

生物群落，从而提高植物抗病、抗逆性、养分利

用效率等，是未来需要大力研究的方向。 
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Research progress on assembly of plant rhizosphere microbial 
community 
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Abstract: Plant rhizosphere refers to the interface between plant roots and soil, where the life activity and 

metabolism of root system have the most direct and strong influence on soil. Physical, chemical and biological 

properties of rhizosphere are different from bulk soil. Many microorganisms that interact with plants in this region 

are known as rhizosphere microorganisms. Rhizosphere microorganisms play an important role in plant growth and 

biological control of plant diseases and insect pests. In this article, we first summarize the research status of 

rhizosphere microorganisms. Second, we introduce the classic and the latest research methods used in the 

rhizosphere microbiome, such as root box method, isotope techniques, high-throughput sequencing, quantitative 

analysis of microbial abundance, high-throughput isolation and culture. Third, we discuss the influencing factors on 

rhizosphere microorganisms, such as plant root exudates (carbohydrate, amino acids, flavonoids, phenols, hormone 

and its signal substance), soil physical and chemical properties. Fourth, we discuss the interaction between 

rhizosphere microorganisms and plant, and introduce the effects of rhizosphere microorganisms on plant growth 

stress resistance. Last, we address the problems in rhizosphere microbiome study and future development in this 

field. 

Keywords: plant rhizosphere, rhizosphere microbiome, plant-microbe interaction, root exudates 
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