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摘要：植物再植病严重危害农作物的生长发育，形成原因复杂，最新的研究显示它与根际微生态的变化

相关，其中主要涉及根际微生物菌群结构的变化。现代高通量测序技术的迅速推广使得根际微生物和再

植病间关系成为新的研究热点；本文根据国内外植物再植病病因、根际土壤微生物多样性以及它们与植

物生长发育关系等多方面的研究成果，综合分析植物再植病与根际微生物间的关系，以期从根际微生物

种群动态变化的角度认识植物再植病的病因并为防治提供新的思路。
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植物生长发育与根际微生物的关系十分密

切。一般而言，植物正常的生长发育离不开土壤

微生物的协助，而土壤微生物也从植物根系获取

营养物质以维持自身的生长与繁殖。正常条件

下，植物根系、土壤及根际微生物所形成的根际

微生态维持着一个动态平衡。然而，当某一耕地

长时间连作后，这一平衡会被打破，导致土壤理

化性质及根际微生物群落发生一系列变化。若土

壤有害微生物种群逐渐发展成为优势菌群，那么

将导致再植病的发生，从而严重地危害着植物的

生长发育和产量。

1    根际微生物

根际(Rhizosphere)是指植物根系周围，受到

根系分泌物影响的狭小土壤区域，理化特性以及

生物学活性明显不同于原土体。生活在该区域的

微生物比根际外土壤微生物更易受到植物根系的

影响，丰度和多样性也有很大差异，因此被称为

根际微生物(Rhizosphere microbiome)或根际土壤

微生物(Rhizosphere soil microbiome)。由于根际的

范围大小受土壤类型、植物种类、植物生长时

期、生长年限等多方面因素的影响，根际的具体

范围及与根际外的分界线仍没有统一定论。

根际微生物数量巨大，且种类繁多，据统计

每克根际土壤所含的微生物数量高达1011个[1]，微生

物种类超过3万种[2]。根际微生物的基因组综合称

为元基因组(或宏基因组)，其大小远远大于宿主

植物基因组，因此又被称为植物的第二基因组。
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随着微生物研究体系与技术方法的不断成

熟，对根际微生物的研究已从传统的细菌与放线

菌等基础研究，深入到微生物与农业、环境和生

态等多个应用性研究领域。其中根际微生物与植

物生长发育及植物病虫害的研究已成为近年来的

热点问题，如Mendes 等比较了分别种植在抑病型

土壤和利病型土壤中的甜菜根际微生物群落的差

异，发现假单胞菌科和乳杆菌科在不同土壤中相

对丰度的差异是影响土壤抗病性的主要因素 [2 ]。

本课题组以不施肥以及施以生防菌肥的西瓜重茬

土壤为研究对象，利用高通量测序技术比较土壤

微生物结构组成以及真菌、细菌的菌群结构差

异，发现生防菌肥处理会导致土壤中细菌和真菌

的相对丰度值发生变化，土壤中的优势菌属也

发生变化，由包含多种土传病原菌的镰刀菌属转向

以拮抗菌为主的芽孢杆菌属(本结果尚未发表)。

2    根际微生物与植物的相互作用

2.1    植物对根际微生物群落的调控

植物可影响其根际微生物群落的组成，尤其

对植物个体根际所特有的微生物群落的生物量和

结构影响深远。Bressan等对同种拟南芥野生型和

转基因型的根际微生物进行研究，发现相同物种

在基因表达上的微小差异也会导致根际微生物群

落的显著差异[3]。Aleklett等对枯黄山柳菊(Orange

hawkweed-Pilosella aurantiaca)以及相近物种缤菊

(Oxeye daisy-Leucanthemum vulgare)和阿尔色三叶

草(Alsike clover-Trifolium hybridum)的根际微生

物进行研究，发现这些物种即使生长在相同的

环境下，彼此间距离相互靠近，其根际微生物也

截然不同[4]。这些研究都证明了宿主基因型是影

响根际微生物群落结构的主要原因。此外，也有

实验证明土壤类型也会影响根际微生物的群落结

构[5]。

现有研究表明，植物根际微生物群落的形成

是一个连续的过程。首先，土壤的理化性质以及

土壤形成进程决定了该土壤所具有的全部微生物

种类——“微生物种子库”[6]。根际微生物即从这个“种

子库”中产生。由于土壤的高度异质性，植物地下

部分在土壤中的空间位置不同将决定其接触不同

种类的微生物；最后，通过植物根系分泌物或次

生代谢产物，植物种类和基因型将选择和决定根

际中的优势微生物，并形成该物种所具有的独特

根际微生物群落结构[7]。在此过程中，植物根系

的形态、根系分泌物及次生代谢产物的种类和产

量都会对微生物在根际的定殖和繁殖产生影响。

2.2    根际微生物对植物生长发育的影响

大量的研究表明，根际微生物与植物的生长

发育状态密切相关。根据根际微生物对植物的影

响可将其分为3类：(1) 有益根际微生物，包括根

系内生菌、丛枝菌根真菌(AMF)和根际促生菌

(PGPR)等。这些土壤微生物在植物生长发育过程

中发挥着积极作用，包括促进植物生长发育，调

节植物免疫系统、协助植物抵抗病原菌的入侵等

等[8–10]。(2) 包括各类病原菌在内的有害微生物。

如引起西瓜连坐障碍的主要病原菌茄病镰刀菌

(Fusarium solani)和尖孢镰刀菌(F. oxysporum)。这

些病原菌除了直接影响植物外，有些还会对拮抗

微生物产生负面影响[11]。(3) 包括共生菌在内的中性

根际微生物。这些微生物不会直接作用于植物，

但其增长繁殖等生命活动会对其他微生物群落产

生影响，从而间接影响植物的生长发育过程。

根际微生物与植物的相互作用在很大程度上

影响植物自身的生长和发育。尽管植物根系对根

际微生物菌群的选择机制仍然未知，但根际微生

物对维持植物健康和土壤肥力具有重要的生态学

意义[12]。

3    再植病与根际微生物间的关系

一直以来，研究人员致力于探究再植病发病
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的根本原因。Bever等提出植物和土壤间可能存在

着相互作用的机制，植物种群会影响土壤生物群

落构成及一些非生物因素，而土壤中生物群落的

变化也会影响所种植植物的生长发育，即所谓

的植物—土壤反馈机制，根据反馈对植物及其

后代的影响，可以分为正反馈、负反馈和中性反

馈[13]。而再植病的发生就是由于单一作物多年连

续种植导致植物—土壤负反馈作用的结果。这

种负反馈作用可以归纳为如图1所示的过程。单一

作物多年连续种植导致土壤中某些营养元素的过

度累积或消耗，土壤的理化性状及生物学活性发

生改变。而这一改变反过来又刺激根系沉积物及

次生代谢产物的不正常分泌，使得土壤微环境进

一步朝着利于病原菌增殖的方向劣变，导致病害

发生严重，植株生长发育受到抑制，最终形成再

植病。

3.1    再植导致根际微生物生态失衡

再植会导致土壤理化性状、根际微生物群落

结构朝着不利于植物生长发育的方向发展。在不

考虑化感作用的情况下，再植病实际上是由于根

际微生物生态失衡所导致的土传病害的严重发

生[14–15]。其中主要涉及到：(1) 病原微生物的大量

增殖。多种土传病害的研究结果表明根系分泌物

(Root exudates)及植株残体为病原菌的生长和繁殖

提供了充足的营养和寄主的同时，根系分泌物还

直接影响病原菌的活性，促进病原真菌孢子萌发

并诱导其大量定殖在连作土壤中，最后形成以病

原菌大量增殖、微生物多样性显著降低为特征的

连作土壤微生物群落[16–17]。Santhanam等研究发

现，作物连作时相对稳定的微生态环境定向影响

着根际微生物的增殖，再植病的发生就是病原微

生物在土壤中大量增殖的结果[18]。(2) 有益微生物

受到抑制。根系分泌物促进病原微生物大量增殖

的同时，还会导致根际促生菌、菌根真菌等有益

菌群丰度的显著下降，并影响包含很多拮抗菌的

假单胞菌(Pseudomonas)的群落组成[19]。Notz等发

现病原菌亦可抑制拮抗微生物的拮抗作用，尖孢

镰刀菌通过产生镰刀菌酸 (Fusa r i c  ac id )抑制

DAPG的生成，从而直接抑制荧光假单胞菌CHA0

(Pseudomonas fluorescens CHA0)抵制病原菌的过

程[11]。此外，还有研究表明土壤中病原真菌数量

的增加会以有益真菌数量的减少为代价[20]。(3) 微

生物群落结构和功能受到影响。连作会导致微量

元素(铁、锰、钙、镁等)以及酚酸类物质在根际

大量积累，使得根际朝着包含有更多病原菌的

革兰氏阴性菌方向发展，革兰氏阳性菌和AM

图 1.   植物再植导致植物-土壤负反馈

Figure 1.   Illustration of the negative feedback loops in relation to the alterations in rhizosphere properties for plant
growth in a replant soil.
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菌根真菌(AM fungi)丰度下降，根际微生物生物

量和功能多样性受到很大影响，菌群结构也发生

变化[21–23]。

3.2    抑病型土壤及其抗病机制

抑病型土壤(Disease suppressive soil))是指病

原菌不能定殖或可以定殖，但是没有危害或是危

害较小、发病较轻的土壤[24]。抑病型土壤的抗病

能力主要来自于土壤中微生物的作用，大量的灭

菌实验也证明了这一点 [ 2 ]。根据抑病范围的不

同，抑病型土壤可进一步分为两类：(1) 普通型抑

病土壤( Generally disease suppressive soil) 。这种

抑病性是土壤中所有微生物共同作用的结果，具

有广谱抗菌性，但不可传递[25]。(2) 专化型抑病土

壤(Specifically disease suppressive soil)。这种抗

性来源于对某一特定病原菌具有拮抗作用的土壤

微生物或微生物群落，具有可传递性，需要单一

作物长期连作并爆发严重的植物病害后才会形

成[2]。荷兰弗莱福兰省的小麦试验田中，小麦全

蚀病病原菌Gaeumannomyces graminis var. tritici存

在时，单一种植小麦的试验田全蚀病发率病很

高，但连续种植小麦4–6轮后出现“全蚀下降”现

象，即土壤产生抗病性，而小麦和其他作物轮作

的试验田发病率则一直处于波动状态[26]。

抑病型土壤的抗病机制可以归结为以下3个方

面：(1) 竞争营养。如枯萎病抗性土壤中的恶臭假

单胞菌WCS358r(Pseudomonas putida WCS358r)可

分泌与铁离子形成螯合物的假单胞菌素 - 3 5 8

(Pseudobactin-358)，垄断其他微生物对铁离子的

吸收，尤其是在铁离子帮助下才可萌发的各种尖

刀镰孢专化型厚垣孢子[27]。(2) 抗菌类物质的合

成。荧光假单胞菌CHA0可产生1种具有广谱抗真

菌作用的次生代谢产物2,4-DAPG，小麦“全蚀下

降”现象即与该类化合物在小麦根际的积累有

关[26]。此外，荧光假单胞菌(Pseudomonas fluorescens

spp.)还可以产生硝吡咯菌素(Pyrrolnitrin)、1-羧基

吩嗪(1-Carboxylic Acid)、滕黄绿脓菌素(Pyoluteorin)

等多种抗生素[28]。(3) 调节植物免疫系统，协助植

物抵抗病原菌的入侵。促生菌荧光假单胞菌和非

致病性尖孢镰刀菌Fo47 (Fusarium oxysporum

Fo47)是番茄枯萎病抗性土壤中的拮抗菌，其可诱

导宿主植物产生对逆境的系统抗性，即所谓的

ISR[29]。

3.3    栽培管理模式对根际微生物的影响

传统栽培管理对再植病的防治方法是使用熏

蒸剂(多为溴甲烷)和人造杀虫剂。这类方法在消

灭植物病原菌和害虫的同时，还会广谱性的杀死

其他土壤微生物，造成原有的根际微生物群落结

构紊乱，导致根际土壤微生态失调。此外，人工

合成剂的大量使用会污染周围环境，使植物长期

处于一种亚健康状态，反过来又会影响根际微生

物群落造成恶性循环。Reeve等指出，大多数实验

中只进行1次熏蒸对微生物群落造成的影响可在数

周或数月后恢复，但是实际农业生产中熏蒸剂的

长期重复使用将会对微生物群落造成长远而显著

的影响[15]。有机栽培管理主要是利用有机肥料和

有机杀虫剂来防治再植病[15]，如向土壤中添加病

原菌的拮抗菌、AMF以及这些菌的生物制剂或肥

料。这些微生物一方面与植物根系互惠互利，如

形成菌根提高植物成活率；另一方面又能通过与

病原菌的活力竞争，提高植物的抗病性，对植物

根系健康以及根际微生态平衡的维持起到积极促

进作用。

4    根际微生物研究现状和展望

4.1    新的研究方法和技术

研究显示，环境样品中只有1%–5%的微生物

可以在实验室进行分离和培养[30]。分子生态学技

术的发展打破了不可培养微生物研究的局限性，

研究人员能从环境样品中发现了大量不可培养的
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微生物，获得土壤微生物更全面的信息。最初是

采用基于16S/18S rRNA的变性/温度梯度凝胶电泳

(DGGE/TGGE)技术，但该技术由于过程繁琐、分

辨率低等原因使用已越来越少。随后的荧光原位

杂交技术(FISH)以及在此基础上改良形成CARD-

FISH技术实现了对微生物的空间定位和定性分

析，该技术具有的分子生物学精确性以及显微可

视性进一步加深了研究人员对微生物群落的了

解[5]。20世纪兴起的元基因组学通过高通量测序

技术直接从环境样品中获得总DNA，解决不可培

养微生物问题的同时，还克服了16S/18S rRNA

PCR技术中引物专一性以及扩增特异性等问题。

该技术已逐步成为研究根际微生物群落结构及其

动态变化最普遍、高效的方法，并推动了一系列

新兴学科的建立和发展。(1) 宏转录组学(Meta-

transcriptomics)。研究环境样品中所有微生物在某

一特定状态下转录产生的所有RNA类型及拷贝

数，有助于将微生物群落及其功能联系在一起，

尤其是了解微生物应对环境变化所做出的快速反

应[31]。(2) 宏蛋白质组学(Meta-proteomics)。利用

蛋白质组学技术在基因表达层面上研究环境中高

表达基因，并从蛋白质功能的角度推测可能的代

谢途径以及信号转导途径，从而认识环境样品中

微生物的特定活性[32]。(3) 功能宏基因组学(Functional

metagenomics)。在宏基因组的基础上构建宏基因

组文库，筛选克隆表达产物并利用高通量测序等

方法探索这些产物的基因信息。中国学者通过检

测土壤中抗生素相关酶活性验证了该技术在发现

新的抗性基因、探索抗性机制方面的潜力[33]。

4.2    目前研究中存在的不足

连作土壤根际微生态的变化已成为土壤生态

学领域的研究热点，但现有研究中仍存在一些问

题。(1) 病原微生物方面，大多数研究更关注于病

原细菌，但真菌和线虫往往才是大多数再植病虫

害的主要原因，例如以镰刀菌属病原菌为主的真

菌病害，以孢囊线虫和根结线虫感染引起的线虫

病害等[34–37]。(2) 元基因组研究更关注于系统发生

方面，导致现存的关于分类单元的信息有限。此

外，有些罕见的分类单元可能低于检测限度，这

将导致检测结果不准确。(3) 直接从环境样品提取

的元基因组DNA中可能会存在一些死亡的或破碎

的DNA片段，这将导致测序结果不准确。因此，

有研究人员提出将研究方法扩展到功能宏基因组

学和转录组学方面将会带来对根际微生物更全

面、更深度的认识[38]。

4.3    前景及展望

抑病型土壤的出现增强了研究人员从根际微

生物方面解决再植病问题的信心。研究人员已从

抑病型土壤中分离出抗性微生物，对其理化特性

及抗病机制进行研究，并制成可投入于实际生产

中的生物菌剂。然而，研究表明这类生物制剂的

保存期限较短，且运用在不同类型的土壤上功效

也不尽相同[39]。因此尚需要研究人员进一步的探

索和尝试。

为了进一步预防、减少甚至根治再植病的发

生，可在植物种植前检测土壤微生物元基因组，

了解是否有病原菌的存在，并针对不同病原菌采

取不同的治疗手段，以期对再植病起到预防效

果，这尤其对于名贵、珍稀物种具有重大意义。

种植植物后及时了解植物健康状况，病害出现后

立刻确定病原菌，并施以专一抗性的拮抗微生

物，做到预防、治疗双管齐下，可从最大限度上

解决植物再植病的发生。

此外，根际微生物中所含的微生物种类极

多，将研究领域仅仅局限在病原菌和生防菌方面

是短浅狭隘的。因此，需要充分利用高通量测序技

术，并积极创新研究方法，以求全面地、深度地

了解根际微生物群落结构，同时大量开发目前还

未知的微生物资源，以期在生态工程、可持续农

业和生物能源发展等方面提供积极的借鉴意义。
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Association of rhizosphere soil microbiome with the occurrence
and development of replant disease - A review
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Abstract: Replant disease devastates crop growth, and its disease etiology has not been fully elucidated. The latest
research revealed its close association with the changes of rhizosphere microecology, especially the changes in
rhizosphere microbial community structure. With the advance of modern high-throughput DNA sequencing
technology, the relationship between rhizosphere microbiome and replant diseases has become a popular research
focus. This review comprehensively analyzes the currently available literatures regarding to the relationship between
rhizosphere microbiome, crop growth and replant diseases. In summary, a new perspective for the disease etiology
and possible prevention regimen has been arisen from better understanding the association between replant disease
and the dynamic changes of rhizosphere soil microbial population.
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