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摘   要：植物根系代谢物是植物-微生物互作的桥梁纽带，作为信号物质和微生物营养源调控着

微生物的群落结构和多样性，而根区微生物区系的改变则反作用于植物的生长、发育和抗性。本

文聚焦植物根系代谢物介导的植物-微生物互作，梳理了植物-微生物互作研究中次级代谢物的种

类、作用及其检测手段；探讨了植物通过调节自身代谢物以适应品种进化及繁衍后代过程中发挥

的功能作用；阐述了逆境胁迫下植物利用根系代谢物招募特异微生物(解磷、溶磷)或者有益微生

物促进自身生长以缓解胁迫压力的机制；分析了根系代谢物作为信号物质诱导植物抗病的方式“求
救假说”，为可持续农业发展提供思路和理论依据。 

关键词：根系代谢物；根际微生物；群落结构；互作；植物-土壤反馈 

Advances on plant-microbe interaction mediated by root 
metabolites 
LI Chunxia, WU Xingbiao, JIN Yazhong* 
College of Horticulture and Landscape Architecture, Heilongjiang Bayi Agricultural University, Daqing 163319, 
Heilongjiang, China 

Abstract: Plant metabolites exuded from roots have been identified as a bridge in plant-microbe 
interaction, and as a signal player in regulating the structure and diversity of soil microbial community. 
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The altered soil microbial community served as feedback to the plant, resulting in promotion of plant 
growth, development and resistance. In this article, we reviewed recent advances on plant-microbe 
interaction mediated by plant metabolites, and sketched the category, function and testing method of the 
secondary metabolites in the above interaction process. Additionally, we investigated how plants 
developed themselves in order to adapt to the cultivar evolution and the reproduction by regulating their 
root metabolites, and illuminated the mechanisms of plants recruiting specific or beneficial 
microorganisms to the rhizosphere to improve their development and therefore alleviate the biotic and 
abiotic stresses. Furthermore, the “cry for help” strategy that plants recruit beneficial microbes or traits 
from the environment using a range of chemical stimuli to enhance their resistance was analyzed. This 
paper provided ideas and theoretical support for the sustainable agricultural development. 

Keywords: root metabolites; rhizosphere microbiome; community structure; interaction; plant-soil 
feedback 
 
 

植物体内蕴含着丰富的次级代谢物，约  
20 多万种，这些代谢物在植物生长和发育中起

着重要的作用，尤其在植物与微生物的互作中

扮演着重要的角色。植物生长在土壤中，植物

根系除了固着植物并作为吸收水分和营养的器

官外，还是微生物聚集栖息和繁衍的场所，而

植物根系代谢物作为植物体内核心物质，可以

通过根系在土壤中的分布影响植物的根际微生

物组来达到优化土壤条件、吸收养分和提高抗

性的功能[1]。因此探索植物根系代谢物在植物-微
生物-病原菌三者互作中的调控作用，明确在其

介导下植物-植物、植物-微生物以及植物-病原

菌的互作机理，为揭示地上-地下这个“黑匣子”
提供了理论依据。 

1  植物根系代谢物 
植物根系代谢物分为初级代谢物和次级代

谢物；植物初级代谢物指参与植物生长代谢、

维持生命活动的主要能源物质，包括糖类、脂

类、氨基酸、核酸等大分子化合物；植物次级

代谢途径产生的物质统称为次级代谢产物，它

与初级代谢产物不同，它并不是植物生长和发

育所必需的小分子物质，且根据次级代谢途径

不同，可以将其分为酚酸类、萜烯类、类黄酮、

类固醇和生物碱类等 [2]。不同的植物代谢产物

对植物的作用也存在差异，包括调控植物生长

发育、诱导信号防御途径、先天免疫功能和响

应环境胁迫等方面，同时它还以挥发物的形式

驱赶害虫和防治病害 [3]。植物产生的一些次级

代谢物质用于生物防治和提高耐胁迫性，同时

还是用于治疗人类疾病的药物[4]，但是有些防

御代谢物质对植物的细胞具有毒害作用，抑制

植物的生长和发育，因此植物通过体内复杂的

调控网络来平衡这些有毒物质的合成与积累，

例如植物体内的蛋白激酶可作为分子开关参与

到代谢中，调节代谢物的合成与积累[5]。此外，

植物代谢物质作为信号交流的“使者”，在植物-

微生物互作中扮演着中重要的角色。尽管很多

植物次级代谢物已经被鉴定出来，但是之前研究

集中在逆境或生物胁迫对植物代谢中某一类物

质的影响，而根系代谢物介导的植物-微生物互

作相关的系统网络研究较少，因此从代谢组变

化系统地揭示代谢物介导的植物-微生物互作

模型是未来关注的焦点。 
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2  植物根系代谢物的检测技术 
目前，植物次级代谢在植物-微生物的互作

中起着重要的作用[6]，因此如何有效检测其变

化和分析其代谢途径，成为其相关科学研究关

注的焦点。目前常用的检测手段有气相质谱(gas 
chromatography-mass spectrometry，GC-MS)、
液相质谱(liquid chromatograph-mass spectrometry，
LC-MS)、超高液相色谱质谱(ultra performance 
liquid chromatography-quadrupole-time of flight- 
mass spectrometry，UPLC-Q-TOF)和核磁(nuclear 
magnetic resonance，NMR)等先进的检测技术，

但对于非靶向代谢物质的检测技术还不完善，

且质谱的数据分析也存在技术难点。探索代谢

物中有限的活性物质是研究植物-微生物的互

作的关键，因此研究者越来越倾向于追踪代谢

物质，并把其代谢合成空间范围精确到单细胞

的水平，这就要求精确的检测技术和创新的单

个细胞取样技术来追溯单个细胞的代谢物[7]，

但是这一研究领域仍处于初级阶段，需要更深

入的研究。 
代谢组学的发展为根际微生物的研究提供

了新思路，且着重于研究根系代谢物作为碳源

为特定微生物群体提供营养，从而鉴定出特异

微生物对代谢物基质的偏好。但是，在广阔的

空间中追踪植物-微生物互作的活性物质还是

受到技术的限制，目前仅有跟踪根际微生物互

作系统(track root interactions system，TRIS)[8]

和根系-微生物互作芯片(root-microbe interactions 
chip，RMI-Chip)[9]技术应用比较多，并能实现

根系微生物群落相互作用的实时成像，且提供

原位样品的时空无损分析。随着代谢组学的发

展，不仅仅限于对植物次级代谢物质进行单纯

的检测，而是利用分子手段结合代谢产物阐释

植物体内代谢和品种遗传变异的机理，为作物

育种提供新的思路，例如拟南芥不同品系的根

系代谢物遗传差异显著，利用差异根系代谢物

形成的微生物群落结构作为表型，通过全基因

组关联分析 (genome wide association study，
GWAS)技术鉴定其基因型[10]；还有研究利用不同

拟南芥品种叶际微生物分类操作单元(operational 
taxonomic units，OTU)的差异，通过单核苷酸

多态性(single nucleotide polymorphism，SNP)技
术阐明控制其叶际微生物基因的相关通路[11]。由

此可见，利用代谢组学研究植物-微生物互作的

机理变得简单可行[12]。 

3  根系代谢物通过调控微生物区系

响应外界的生物和非生物胁迫 
据统计，植物中 25%以上的光合作用产物

以糖、氨基酸、有机酸、根际沉积物等各种各

样的碳源化合物形式通过植物根系在植物根

际沉积下来 [13]，这些碳源为微生物提供了丰

富的营养，同时富集了大量的特异微生物群体，

例如豌豆黏液作为某些根际微生物的唯一碳源，

包括 Rhizobium、Burkholderia 与 Pseudomonas

等[14]，这就会造成特殊微生物的相对丰度的提

高和聚集。 

3.1  植物通过根系代谢物富集微生物响应

品种进化的选择压力 
植物根系在土壤中除了固着植物并作为吸

收水分和营养的器官外，还是微生物聚集栖息

和繁衍的场所，植物代谢物作为碳源调控地下

根际微生物群落结构来响应生物和非生物胁

迫，例如当拟南芥植物受到外界环境的影响时，

通过改变根系特异代谢物(二半萜化合物)的合

成能力，使自身特异的代谢物在根际积累来调

控根际微生物组[15]。在自然选择的压力下，植

物是否能自主调节自身代谢物以响应外界环境
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变化决定着其繁衍的长久，例如野生拟南芥通

过调控自身的代谢能力影响根际有益微生物

Pseudomonas 的丰度，从而影响寄主的健康[16]；

同时发现拟南芥向着根际有利于假单胞菌生长

的方向发展，有趣的是抑制假单胞菌生长的拟

南芥品种不能与促进假单胞菌生长的品种互

惠，而兼容的品种则代表了进化的压力，可以

通过根系代谢物限制某些菌株在其根际定殖生

长[16]，因此拟南芥的基因型可以通过调控微生

物群落结构来促进自身健康发展。当有益微生

物假单胞菌和病原菌-尖孢镰刀菌同时存在时，拟

南芥的不同基因型品种通过根系代谢物招募假

单胞菌在根际定殖从而表现出选择的优势[16]。最

近研究发现一些抗病的植物品种(番茄和普通

大豆)在其根际富集了大量的、一系列特定的细

菌来抑制病原菌[17‒18]，这表明特殊的土壤微生

物可以保护植物免受病原菌入侵，甚至发病植

株会在根际相关微生物中筛选出某一类促进植

物生长的有益菌在植物根际富集，这些特定的

有益菌可以作为植物的防御保护层和“遗产”留
给后代，以促进它们的生长[19]，但是植物根际

和根内生菌是否能相应地调控植物-病原菌的互

作和植物的生长特性还不清楚。 

3.2  植物通过根系代谢物调控根际微生物

区系响应干旱胁迫 
根系代谢物是土壤微生物的重要碳源，为

筛选土壤的微生物菌群提供了天然培养基，因

此根系代谢物是根际微生物的调控者，可以通

过改变根系代谢物的分泌种类或者模式来选择

一个良好的根际微生物群落，这可能为提高植

物抗性开辟新的机会，从而促进作物生长[1]。

在胁迫条件下，植物通常会利用自身代谢物选

择具有促进抵御胁迫能力的微生物组来缓解逆

境胁迫；例如干旱条件下，植物(大豆、高粱)   
3-磷酸甘油合成相关基因被激活，这个基因可

以促进植物根系的 3-磷酸甘油代谢物产生，同

时使假单胞菌在根际优先定殖，提高植物耐旱

性，同时发现高粱根际铁元素的相关代谢受到

干旱胁迫的干扰，增加了根际放线菌的富集丰

度[20‒21]；在干旱前期阶段，小麦类植物常常通

过分泌 β-蒎烯等烯萜类代谢物质招募细菌到根

际来抵御干旱，促进自身生长，这类物质的含

量也作为评估小麦是否耐旱的指标[22]。从已有

的研究发现，植物向根际释放的这些初级和次

级代谢物，包括挥发物质，对于缓解干旱胁迫

有着至关重要的作用，且为针对根际微生物组

调节干旱胁迫提供了有力的基础。 
植物体内一些代谢物质作为信号物质发生

转化以响应干旱的胁迫，例如 β-环柠檬醛

(beta-cyclocitral，BCC)是 β-胡萝卜素的氧化产

物，可以诱导拟南芥、水稻、番茄主根和须根

细胞的分裂速度来调节根系的生长[23]；在干旱

的条件下，植物叶片中 β-环柠檬醛转变成水溶

性的 β-环柠檬酸(beta-cyclocitric acid，BCA)[24]，

这个物质的转化是植物提高耐干旱胁迫的信号

响应[24]。橡皮树在干旱早期，次级代谢物在信

号传导中发挥重要作用，而初级代谢物在橡皮

树恢复期起着调节作用[25]。更有趣的是，很多

响应干旱的微生物可以诱导植物产生次级代谢

物以合成免疫激素的前体(像苯丙氨酸，它是水

杨酸合成和其他胁迫响应的次级代谢物)，例如

脱落酸(abscisic acid，ABA)常常在干旱时被诱

导，修复中则会降低[26]。事实上，ABA 引起的

糖积累是苔藓类抵御干旱胁迫的基本原理，这

也是干旱响应的一种途径。此外，干旱是调控

植物糖相关品质的重要手段。研究报道，干旱

胁迫会改变植物体内糖代谢，促使糖在植物体

内积累，从而诱发微生物关联，促使有益微生

物在根际定殖，例如葡萄、向日葵等[27‒28]。可

见明确水分调控-代谢-微生物的互作关系，合理
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利用栽培模式和灌溉措施等手段实现植物根系

代谢物对根际微生物的调控来调节作物糖相关

的品质是可持续发展农业的必由之路。 

3.3  植物根系代谢物介导营养胁迫下的植

物-微生物互作 
众所周知，矿质元素是植物生长必需的营

养元素，面对低磷、低钾等胁迫时，植株是否

会调整自身代谢物质来调控根际微生物来响应

胁迫呢？有研究报道，缺铁可以诱导拟南芥分

泌香豆素，这种代谢物不仅可以增强固定铁源

的可移动性从而满足植物对铁的需求[29]，而且

使植物根际的微生物群落丰度和结构发生变

化，最终拟南芥通过分泌香豆素来激活微生物

介导的铁活化过程，从而缓解铁缺乏的胁迫[30]；

植物可以改变其根系分泌物的分泌模式和成

分，以选择性地招募有益的耐胁迫微生物群落，

例如缺磷或缺铁的胁迫条件下，转录因子

MYB72 和 BGLU42 (β-葡萄糖苷酶)诱导具有抗

菌活性的东莨菪素的合成和分泌，以选择耐铁

或磷胁迫的有益微生物[31]。 
磷是植物生长必需的三大要素之一，土壤

缺磷是世界范围内普遍存在的问题，会严重制

约植株的生长[32]。低磷条件下，往往植物会分

泌大量的有机酸，这类代谢物为土壤微生物提供

了质子和有机酸促使其活化难溶性的磷[33]。首

先，有机酸的阴离子可以和无机磷及有机磷竞

争土壤的吸附位点而释放土壤吸附的磷酸根；

其次，通过与阳离子形成络合物来改变矿物溶

解速率；再次，促进土壤微生物(细菌和菌根真

菌)的增殖和定殖，使其在土壤中富集；这些微

生物可能会分泌活化磷的化合物(如有机酸阴离

子和磷酸酶/植酸酶)来提高土壤磷的有效性[34]。

磷胁迫的条件下，根系代谢物(尤其有机酸的分

泌)的变化会为微生物的聚集等提供碳源，从而

缓解胁迫压力以适应胁迫环境。 

禾本科植物在营养胁迫条件下会分泌一种

非蛋白质组分的氨基酸—麦根酸类植物高铁载

体，它对微量元素螯合效率极高，它的合成、

分泌、螯合和吸收是禾本科作物适应缺铁环境

的反应[35]，而且大量的研究也表明，营养胁迫

条件下，植物通过调节自身代谢物来调控根际

微生物的群落结构，包括微生物丰度变化、招

募特异微生物和富集有益微生物。低磷胁迫下，

分蘖洋葱 /番茄间作通过根系代谢物改变了番

茄根际丛枝菌根真菌的丰度，在菌根真菌的调

节下改善了磷营养，从而促进番茄生长[36]。招

募特异微生物是植物缓解营养胁迫的独特手

段，例如营养胁迫下，植株会通过代谢物招募

解磷菌、解钾菌到根际，溶解土壤中不易被吸

收的营养来缓解胁迫；低氮条件下，玉米通过

气生根会产生富含糖的黏液，从而富集了大量

的固氮微生物，获取空气中的氮，提高了玉米

通过固氮微生物获取氮素的能力[37]。此外，营

养胁迫下，植物会激发自身代谢物质诱导抑菌

物质合成以选择耐胁迫的有益微生物[31]；间作

系统中作物种类的多样性会富集有益功能微生

物来活化土壤中有限的营养源来满足植物生长

的需求[38]。最近协同进化的理论框架结构也说

明在非生物胁迫作用下，召集有益微生物似乎

是一种生存策略，应用于植物中，但是理论证

据还不足，机理途径还不清楚[39]。 

3.4  根系代谢物作为信号物质响应病原菌 
3.4.1  植物根系代谢物作为信号调节根际微生

物区系 
根际微生物群落中有些微生物是有益的，

但有些微生物却严重影响着植物的健康，例如

尖孢镰刀菌。尖孢镰刀菌趋向于宿主植物与根

系释放出的代谢物质有关，这种趋化型反应需

要保守的信号传导成分，包括 Ste2，NADPH 氧

化酶 B (NotB)复合物[40‒41]，以及细胞壁完整性
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促分裂原活化蛋白激酶途径的组成成分[42]，这些

物质作为化学物质信号将菌丝生长引向植物[30]。

同时植物的代谢物质还可以改变植物根际的微

生物区系，使其负反馈于植物的生长，例如   
p-香豆酸是黄瓜的代谢物质，它可以提高黄瓜

根际专化型尖孢镰刀菌的菌群丰度，降低与病

原菌拮抗的有益微生物的菌群丰度[43]，从而增

加黄瓜病害的发病率，这也很好地诠释了连作

土壤中土传病害发生严重的问题。病原菌的入

侵必将引起作物代谢物的改变，例如长链脂肪

酸和氨基酸等物质，同时招募诱导植物抗性的

假单胞菌到根际，从而提高植物抗性[44]，这被

称为植物的“求救假说”。根际细菌的局部定殖，

如芽孢杆菌和假单胞菌，可诱发植物系统分泌

酰基糖和糖基化壬二酸，作为信号诱导植物代

谢组和转录组的改变[45]；还有根瘤菌这类有益

微生物在猪屎豆等豆科植物根际定殖触发了植

物吡咯里西啶生物碱的合成，该防御物质通过

植物体内运输至叶片以抵御病虫害的侵蚀[46]。

还有一些有益微生物通过代谢物产生 pH 值的

差异，对代谢物质产生趋化性，从而有效地在

植物根际定殖形成生物膜，从而保护宿主免受

感染[47]。 
3.4.2  植物通过根系代谢物富集有益微生物缓

解土传病害的发生 
大量的试验表明，植物根际、叶际、花际

是植物与微生物互作的共同体，不仅仅是一种

简单的“租客”关系，更多的是关系到植物的互

作和植物的免疫系统，进而影响植物的生长和

发展[48]，尤其是植物根际。稳定的、有益微生

物聚集的植物根际有利于植物生长，预防病原

菌的入侵[49]，例如小麦/西瓜间作会使保护性的

微生物群落在根际富集形成更稳定的菌群结构，

相反稳定的根际微生物群落结构遭到破坏，病害

加重；例如，破坏番茄根际的革兰氏阳性细菌就

会增加番茄细菌性枯萎病的发生[50]。植物-微生物

互作的过程中产生的根系代谢物往往抑制病原

菌的生长，促进有益微生物的定殖、趋化和聚

集，从而形成有利于缓解病害的微环境。例如

根尖不仅含有大量的细菌[51]，而且还形成大量

的表皮细胞和黏液，这对植物微生物的互作起

着重要的调控作用[37]。根系边界细胞与土壤紧

密接触，直接影响土壤微生物的环境，且边界

细胞次级代谢物能够帮助植物根系防御病 

原菌的入侵[52]；当病原菌侵染植物根系的表面

时，会刺激边界细胞产生更多的黏液，这些黏

液中含有大量的具有抗菌功能的蛋白质[53‒54]，

并且对真菌和细菌均有防御功能。更让人惊奇

的是，在非致病性病原菌也能促使边界细胞产

生黏液，抑制病原菌的同时还可以作为根际环

境的润滑剂来改善土壤颗粒结构，进而影响根

际微生物群落的组成。 
3.4.3  植物通过根系代谢物调控微生物诱导植

物抗性以响应病原菌的入侵 
国内外研究表明，植物可以招募有益微生

物到植物根际以抵抗病原菌的入侵，例如拟南

芥可以招募 3 种细菌到植物根际，促进植物叶

部免受病原菌侵染 [19]；番茄可以招募有益菌

Flavobacterium 来缓解病害的发生等[55]。植物通

过根系代谢物招募有益微生物(PGPR)除了可以

抑制病原菌外，还能增强植物的防御能力；通过

诱导茉莉酸等防御信号的传达使植物产生诱导

系统抗性(induced systemic resistance，ISR)[56‒57]，

例如苯丙恶唑嗪酮类化合物(benzoxazinoids)[58]，

这可能是病原菌的侵染引起了植物根系分泌物

物质的变化从而对 ISR 诱导的微生物群落进行

了选择性招募[55]。同时 PGPR 对植物 ISR 的诱

导作用也推动了香豆素和苯丙噁嗪类化合物等

抗菌化合物的分泌来抑制病原菌的侵染[59]，这

表明特殊的土壤微生物 /微生物互作可以保护
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植物免受病原菌入侵，甚至发病植株会在它根

际相关微生物中筛选出某一类促进植物生长的

有益菌在植物根际富集[60]，这些特定的有益菌

可以作为植物的防御保护层和“遗产”留给后

代，以促进它们的生长[19]。 

4  土壤微生物区系变化对植物的反馈

作用 
植物通过改变周围土壤环境影响自身或在

该土壤中生长的下一代植物的生长、发育、新陈

代谢、对生物和非生物胁迫的防御或耐受性等性

能被称为植物-土壤反馈(plant-soil feedbacks)。根

系代谢物可以通过塑造根际微生物驱动土壤对

植物生长和防御的反馈[61‒62]，例如植物通过这

类苯丙恶唑嗪酮类次级代谢物的中间产物在土

壤中积累来调控根际微生物菌群，从而影响植

株后代的生长[59]。土壤微生物是植物与土壤之

间联系的重要枢纽，地下微生物多样性影响着

植物生长和生产力[62‒63]、营养可利用性[64]和生

态系统的功能[65]，因此植物-土壤反馈机制也越

来越受到关注。生态系统中合理应用植物-土壤

反馈机制、限制植物病害和提高植物健康发展

是目前研究的趋向。土壤微生物在降解、利用

和代谢不同代谢物的潜力方面存在差异[33]。国

内外学者通过高通量测序技术阐释了生物和非

生物胁迫条件下土壤微生物群落变化趋势，同

时发现这些微生物中存在一个核心微生物，它

是环境与宿主互作的桥梁和纽带，因此很多学

者在微生物的研究中发现了这个核心微生物；

基于二者之间的相关性，利用互作网络和代谢

模型预测功能性的菌种，同时体外利用合成微

生物群落(SynComs)的手段来验证这些微生物

的功能[66]。因此，设计合理的、具有广泛、持

久和持续的促进植物生长、抑制病原菌特性的

微生物合成群落，将会取代一些植物生长调节

剂和农药而应用于生产中[67]。 

5  展望 
目前植物-土壤-微生物互作是目前研究的

热点，尤其微生物组和代谢组的研究，这为解

密地下和地上植株互作的“黑匣子”奠定了基

础，但是目前研究尚处于初级阶段，缺乏深入

分析互作关系的机理研究，尤其微生物的功能

预测更需要进一步研究。 
大量的研究专注于植物-微生物的互作中

微生物的变化趋势，缺乏更深层次的挖掘，例

如植物-植物互作中，根系代谢物介导的微生物

改变会导致植物基因型的改变和防御响应，而

这反应会引起后代在时间和空间上更大尺度的

级联效应，从而达到防御效果。这些不仅为以

后育种提供了新思路，还为绿色农业发展提供

了新思想。 
植物代谢物作为信号物质承载着植物与土

壤微生物互作的桥梁和纽带，因此根系代谢物

介导的植物-根际微生物互作研究较多，对以后

有效的预测微生物对植株健康生长的指数提供

了理论支撑。但是，如何阐明根系代谢物质介

导的微生物区系-植物表征的偶联机制是目前

研究的瓶颈问题，因此综合利用代谢组学和宏

基因组学结合合成微生物(SynComs)，系统认识

植物物种的微生物群，以确定核心和枢纽微生

物区系以及其提供宿主的功能才是解决瓶颈问

题的关键。 
建立植物代谢与土壤微生物功能的诊断

体系。植物根系代谢物为根际微生物提供了碳

源，形成了不同的微生物区系结构，这些微生

物区系的变化可能会影响微生物群落的稳定

性和对未来恢复能力的干扰。因此，要重点关

注微生物群落的特定功能特征，如快速增长、
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环境特性等等，建立植物代谢与土壤微生物功

能的诊断体系可以帮助预测土壤微生物群落将

如何应对不同气候环境的胁迫和对病原菌的

抵御能力。 
综上所述，综合解析植物-微生物互作体

系，利用植物微生物组和代谢组研究植物-微生

物互作为植物病害的控制提供了切入点，为未

来某一或某些菌的生防功能预测和生物防治提

供了着力点，也为作物种植中土壤微生物功能

预测提供了新方法和新思路。 
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