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摘　要: 根系分泌物介导植物种间的地下部相互作用在生物多样性-生态系统功能关系中发挥着重要作用。本文综

述了在作物多样性种植体系中, 根系分泌物介导的种间相互作用及其机制。具体包括: 作物的根系分泌物能够活化

土壤难溶性养分, 有利于自身和相邻植物的养分吸收; 粮食作物与超累积植物间作, 根系分泌物中有机酸含量改变,

促进超富集作物对重金属的吸收, 降低粮食作物对重金属的吸收; 作物多样性通过改变根系分泌物的种类和组成,

调控微生物群落结构, 减少病原菌; 信号物质介导的物种间相互识别作用, 引起相邻植物一系列的表型可塑性和生

理响应, 比如化感物质会抑制相邻植物, 抑制杂草的萌芽和生长。与此同时, 新方法的引入和学科间的交叉, 为未来

根系分泌物在作物多样性体系中的研究和应用提供了新的手段、角度和方向。这些进展有助于通过利用不同物种

根分泌物和信号物质, 实现种间促进作用来提高资源利用率, 降低病虫和杂草发生危害, 减少化肥农药的投入, 为构

建可持续的农业生态系统提供理论依据。
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中图分类号: S181 开放科学码(资源服务)标识码(OSID):

 

Interspecific below-ground interactions driven by root exudates in agroecosys-
tems with diverse crops*

YIN Xiaotong, YANG Hao, YU Ruipeng, LI Long**

(College of Resources and Environmental Sciences, China Agricultural University / Key Laboratory of Plant Soil Interactions, Chinese Min-
istry of Education / Beijing Key Laboratory of Biodiversity and Organic Farming, Beijing 100193, China)

Abstract: Interspecific interactions mediated by root exudates play an important role in biodiversity-ecosystem functioning (BEF) re-
lationships. We reviewed and explained the advances in interspecific root-root interactions mediated by root exudates in agroecosys-
tems with crop diversification, and highlighted the following: root exudates mobilize insoluble nutrients in the soil, facilitating the up-
take of nutrients by the crop and neighboring plants; the increased accumulation of heavy metals by hyperaccumulating plants can re-
duce the accumulation of heavy metals in associated food crops;  alteration of soil  microbial  community mediated by root exudates
from one species can reduce the pathogens in the other crop species; root exudates, as signal substances, also play important roles in
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mediating the root-root recognition and plasticity response between species; for example, field weeds can be suppressed by root exud-
ates from intercropped allelopathy plants with field crops. In addition, we highlighted some perspectives on practical applications and
new methods of research on root exudates in crop diversification systems. These advances provide a theoretical basis for building sus-
tainable agricultural  ecosystems  by  matching  the  root  secretions  and  signaling  substances  of  different  crop  species,  improving  re-
source utilization, reducing pests and diseases through enhanced interspecific facilitation, and reducing fertilizer and pesticide inputs
owing to suppression of weeds through allelopathic effects.

Keywords: Root exudates; Biodiversity; Interspecific interaction; Resource competition; Soil microorganisms; Heavy metal toxicity;

Soil borne diseases

  

生物多样性能够强化生态系统服务功能 , 包括

增加生产力, 提高资源利用率[1-2], 生物多样性的丧失

会降低物质循环和能量流动等一系列生态过程的效

率及其稳定性[3]。在农田生态系统中, 集约化单一种

植体系依赖化肥、农药大量施用获得高产, 但也造

成了一系列的环境风险, 诸如温室气体排放增加, 土
壤肥力退化以及生物多样性丧失等 [4]。可以通过间

作、轮作、混作等方式增加生物多样性的同时提高

生态系统的生产力和可持续性[5-6]。作物多样性体系

与单一作物体系最大的不同是作物多样性体系中会

发生种间相互作用。植物间相互作用 (竞争、促进)
是生物多样性-生态系统功能关系的重要驱动力 [7]。

植物间的竞争表现为不同植物在争夺有限的资源过

程中直接或间接抑制对方生长、存活或者繁殖的现

象 [8]。植物间的促进作用表现为一种植物能够改善

生长环境, 促进相邻植物生长、生存或者繁殖的现

象[9]。越来越多的研究表明, 地下部的相互作用在植

物生长和资源获取方面至关重要[10]。推进作物多样

性研究的关键是提高对地下相互作用过程和机制的

理解[11]。在间作体系中, 作物地下部的相互作用驱动

了地上部的生产力优势 : Li 等 [12] 的研究发现 , 小麦

(Triticum aestivum L.) 和鹰嘴豆 (Cicer arietinum L.) 间

作后, 小麦的生物量在相互作用时比根系分隔时提

高 28%。根系分泌物在根际相互作用中发挥着至关

重要的作用, 它不仅为根际微生物提供碳源, 也是根

际动态过程的信息物质决定因素, 在一定程度上决

定根际过程的强度和方向[13]。根系分泌物或者信号

物质会直接或间接参与地下部相互作用, 影响自身

和邻近植物的表现, 如促进自身和相邻作物对营养

元素的吸收, 提高作物产量, 抑制竞争作物生长等[14-15]。

尽管许多研究都强调了地下相互作用过程在自然生

态系统和农业生态系统的生物多样性-生态系统功

能 (BEF) 关系中的重要性[16], 但根系分泌物在作物多

样性体系中如何调控种间地下部相互作用, 进而影

响农田生态系统功能, 鲜见系统的综述。本文首先

明确了根系分泌物在作物多样性种植体系中介导的

促进作用, 包括养分活化能力强的作物通过根系分

泌物促进自身和相邻作物养分吸收和利用; 其次, 阐
述了在污染土壤上, 超累积植物通过根分泌物缓解

重金属等有害物质对相邻粮食作物的影响; 然后回

顾了根系分泌物通过调控微生物群落缓解相邻植物

病害的研究进展。进一步地, 我们也总结了由根系

分泌物介导的地下部种间干扰性竞争作用, 并提出

作物多样性体系中根系分泌物的研究方向, 旨在为

构建高效的作物多样性体系提供理论依据。 

1    根系分泌物与植物种间相互作用

植物生长过程中根系不同部位向生长介质中分

泌或释放到根际周围的初生和次生代谢物质统称为

根系分泌物 [17]。根系分泌物包括低分子量有机物质

(如糖、氨基酸和有机酸), 高分子的黏胶物质 (包括

蛋白质、酶和多糖), 根细胞脱落物及其分解产物以

及气体、质子和养分离子等。根系分泌物是调控一

系列根际生物过程和非生物过程的重要物质[18]。

依据根分泌物对相邻作物生存和生长的不同影

响 (图 1), 可以将根系分泌物在植物群落中的作用划

分为种间促进作用和种间竞争作用。促进作用包括:
一种作物的根系分泌物活化难溶性土壤磷和微量元

素, 促进作物对养分的吸收和利用[19]; 超富集作物与

粮食作物间作可以通过改变根系分泌物减缓重金属

对粮食作物的毒害作用 [20]; 根系分泌物还可以调节

根际微生物群落, 抑制病害, 改善土壤理化性质 [21-22],
有利于相邻植物的营养吸收和生长。竞争作用包括:
一种作物根系分泌物中的化感物质对相邻植物的根

系生长、养分吸收而产生抑制, 从而对其生长产生

负效应, 如化感作用通过化感物质的产生和释放后

抑制相邻作物的生长[14]。 

2    根系分泌物介导的植物种间养分吸收促进

作用

根系分泌物 (如有机酸、酚酸、氨基酸、铁载
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体及酶等) 可以通过不同途径 (酸化、还原、络合、

风化、酶反应等) 活化磷、铁、锰及锌等元素[19], 黄
酮类化合物可以增强豆科作物的生物固氮以缓解对

氮素的竞争。 

2.1    磷素促进作用

磷活化能力强的植物通过根系释放的有机酸、

质子和酶活化磷元素, 促进了磷活化能力弱的植物

的生长 [23]。田间试验中 , 蚕豆 (Vicia faba L.) 根际释

放质子、苹果酸和柠檬酸, 从而活化土壤中难溶性

的无机磷, 提高了与蚕豆间作的玉米 (Zea mays L.) 的

磷吸收量[24]。鹰嘴豆是一种已知能有效获取有机磷

的物种, 其根系能分泌酸性磷酸酶将有机磷水解为

无机磷, 促进相邻作物获取磷, 试验发现与鹰嘴豆间

作能够提高相邻小麦[25] 和玉米[26] 的磷吸收量。根系

分泌物介导的磷活化作用, 是缺磷的生态系统中种

间促进作用以及提高作物产量的一个重要机制。 

2.2    氮素促进作用

以往研究发现具有豆科作物的体系由于生物固

氮作用, 促进了多物种体系种间互作, 近来研究表明

一些禾本科 (Gramineae) 作物能够分泌促进固氮的根

系分泌物, 促进豆科作物结瘤固氮。在蚕豆/玉米间

作体系中, 玉米根系分泌物中大量的黄酮类化合物

可以促进蚕豆黄酮类化合物合成, 提高染料木素浓

度 , 在该类激素信号的参与下强化结瘤过程 , 并通

过增强基因水平和生理水平上固氮相关蛋白的活性

刺 激 固 氮 , 蚕 豆 根 系 的 早 期 结 瘤 基 因 nodulin-like
(NODL4)、 early  nodulin-like  (ENODL2)、 查 尔 酮 -黄
烷酮异构酶 (CFI) 基因的表达比单作高 1.5~2.3 倍[27]。

Hu 等 [28] 采用稳定同位素核酸探针 (13C-DNA-SIP) 技

术 , 观测到玉米根系分泌物激发蚕豆根际的 9 种关

键 菌 属 。 其 中 , 壤 霉 菌 属 (Agromyces)、 节 杆 菌 属

(Arthrobacter)、 芽 孢 杆 菌 属 (Bacillus)、 溶 杆 菌 属

(Lysobacter)、类芽孢杆菌属 (Paenibacillus) 可以直接

参与豆科作物的生物固氮过程 , 芽单胞菌属 (Gem-
matimonas)、太阳杆状菌属 (Heliobacillus)、硝化球

菌属 (Natronocella)、堆囊菌属 (Sorangium) 通过为微

生物提供额外的碳源来增加氮固定 (图 2)。小麦和

大麦 (Hordeum vulgare L.) 的根分泌物并不能促进相

邻豆科作物的结瘤固氮, 证明这是一种物种特异性

的种间促进作用[7]。与此同时, 豆科作物可以通过生

物固氮缓解对土壤中氮素的竞争, 促进相邻作物对

氮的吸收和利用[29]。由此可以看出, 根分泌物驱动的

氮素促进作用存在双向性和特异性, 即豆科通过生

物固氮提高土壤中氮素有效性, 促进相邻植物的生
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图 1    根系分泌物介导的种间相互作用

Fig. 1    Interspecific interactions mediated by root exudates
根系分泌物可以活化养分促进相邻作物的吸收, 促进豆科 (Leguminosae) 作物结瘤固氮; 根系分泌物可以调控微生物群落, 减少病害的发生;

根系分泌物中的信号物质介导根系间的相互识别作用, 从而引起响应机制; 根系分泌物中的化感物质抑制相邻植物的生长。Root exudates mobil-
ize sparingly soluble nutrients in the soil, facilitating the uptake of nutrients by the plant itself and neighboring plants, improving the nodulation of legumes. The
alteration of soil microbial community mediated by root exudates from one species can control the disease of the other crop species. Root exudates, as signal
substances, also  play  some  roles  in  mediating  the  root-root  recognition  between  species,  neighboring  plants  can  be  suppressed  by  root  exudates  from  inter-
cropped allelopathy plants.
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长; 玉米的根系分泌物又可以通过调控豆科植物根

系基因表达和根际微生物群落组成增强豆科作物的

结瘤固氮作用, 从而提高体系生产力。 

2.3    微量元素促进作用

铁在植物光合作用、呼吸作用、固氮、活性氧

清除等生理过程中扮演重要角色, 并且是多种酶的

组分 [30]。作物通过释放铁载体 , 促进对铁吸收的同

时, 也可以促进作物对锌的吸收, 提高相邻作物的铁

锌含量 [31]。盆栽试验以及田间试验均证明了花生

(Arachis hypogaea L.) 与大麦、燕麦 (Avena sativa L.)、
小麦或玉米间作后可提高花生幼叶中叶绿素、HCl-
Fe 和总铁含量, 从而减轻石灰性土壤中花生的缺铁

黄化现象 [32-33]。植物增加对土壤中难溶性铁、锌利

用的机制分为“机理Ⅰ”和“机理Ⅱ”: 机理Ⅰ是双子叶

和非禾本科单子叶植物通过外排质子进入根际 , 促
进矿物质和有机复合物释放铁, 并通过根真皮质膜

中膜结合的铁还原酶进行酶还原 [34]; 机理Ⅱ是对缺

铁有较强适应性的禾本科单子叶植物释放出麦根酸

类铁载体 (phytosiderophores, PS), PS 螯合土壤中难溶

的 Fe(Ⅲ), 形成稳定的螯合物 PS-Fe(Ⅲ) 并帮助植物

吸收 [35]。当花生 (机理Ⅰ植物) 和玉米 (机理Ⅱ植物)
间作时, 玉米根系分泌的 PS, 有助于形成稳定的螯合

物 PS-Fe(Ⅲ), PS-Fe(Ⅲ) 可从玉米根表面扩散到花生

根表面被还原成 Fe(Ⅱ), 进一步被缺铁的花生吸收[36]。

与 此 同 时 , 玉 米 根 系 能 够 分 泌 脱 氧 麦 根 酸 (2ʹ-
deoxymugineic acid,  DMA),  与 土 壤 中 难 溶 的 Fe(Ⅲ)
形成 Fe(Ⅲ)-DMA, 而被间作花生吸收[37]。PS 不仅能

够络合 Fe(Ⅲ), 还可以络合其他微量金属元素 (铜、

锌、锰、钴、镍), 提高这些元素在根际的有效性[38]。

根系分泌物通过活化难溶性养分 (磷、铁、锌

等), 改善农田中作物的养分吸收并提高产品品质, 提
高肥料特别是磷肥的利用率。在豆科/非豆科间作体

系中, 根系分泌物介导的种间促进作用能够促进豆

科作物结瘤固氮, 节约化学氮肥的用量, 为农业的可

持续发展提供了有效的途径。 

3    根系分泌物通过降低土壤重金属有效性促

进相邻作物生长

根系分泌物可增强作物对毒害元素如铝、铅、
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图 2    玉米/蚕豆间作体系中氮高效利用机制

Fig. 2    Mechanisms of efficient N utilization at maize/faba bean intercropping system
a: 玉米竞争土壤中氮素缓解氮阻遏现象, 促进蚕豆结瘤固氮; b: 玉米根系分泌物中的黄酮类化合物促进蚕豆染料木素的合成, 并通过增强基

因水平和生理水平固氮相关蛋白的活性刺激固氮; 玉米根系分泌物促进了蚕豆固氮基因 CFI、NODL4、GH3.1、ENODL2、ENOD93 的表达, 强化

了土壤中固氮微生物的功能, 促进了豆科作物的生物固氮。a: competition of maize for soil nitrogen alleviates nitrogen blockage to promote nodule nitro-
gen fixation in faba bean; b: Maize root exudates promote flavonoid synthesis in faba bean, increase nodulation, and stimulate nitrogen fixation after enhanced
gene expression;  maize root  exudates  significantly  increase the  expression of  genes  of CFI, NODL4, GH3.1, ENODL2 and ENOD93 in  faba bean roots,  and
stimulate the key soil microorganisms, which enhances nitrogen fixation of faba bean.
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镉的耐受性, 根系分泌物中的酚酸类化合物能够螯

合金属离子来减轻其对植物的毒害作用, 促进作物

生长[39]。植物长期暴露在铝环境中会损害根系, 扰乱

植物吸收水分和营养物质, 植物根系通过释放柠檬

酸、苹果酸、酚类化合物等物质来螯合游离的 Al3+,
这样会降低 Al3+对于根系的毒害作用 [40]。有试验表

明羧酸盐的分泌介导了大麦、小麦和水稻 (Oryza
sativa L.) 等谷物的耐铝性[40-42]。

重金属污染土壤上 , 重金属超富集植物和粮食

作物间作可以通过改变根系分泌物种类和数量来降

低粮食作物对毒害元素的吸收和积累, 有利于粮食

作物的生长, 同时也是一种修复模式[43]。与一些物理

和化学方法相比, 利用超富集植物进行修复具有效

率高、成本低、无二次污染、就地修复等优点 , 是
一种在不影响农业生产的情况下修复污染土壤的潜

在方法 [20,44]。例如 , 龙葵 (Solanum nigrum L.) 是一种

镉超富集植物, 在镉污染土壤修复方面具有良好的

应用前景。龙葵和玉米间作后, 龙葵根系分泌大量

的有机酸与 Cd2+形成螯合物, 降低土壤的 pH, 提高镉

的生物有效性, 促进富集植物龙葵对镉的吸收和富

集, 降低玉米对镉的吸收, 从而缓解间作玉米的镉吸

收和富集, 保障玉米稳产和食品安全, 并显著提高了

修复效率 [45-46](图 3)。又如 , 续断菊 (Sonchus asper L.
Hill) 和玉米间作改变了两种作物根系分泌物中有机

酸的种类和数量, 续断菊根系分泌物中柠檬酸和草

酸的含量显著升高, 提高了土壤镉的有效性, 增加了

续断菊对镉的吸收和积累; 而玉米根系分泌物中柠

檬酸和草酸的含量降低, 苹果酸含量增加, 降低了玉

米对镉的吸收积累[39]; 同时也有研究表明, 玉米和续

断菊间作后柠檬酸、草酸含量的改变使间作土壤中

有效态铅含量在不同作物带发生改变, 提高了续断

菊植株铅的累积量, 降低玉米地上部铅含量[47]。

由此可见 , 超富集植物和粮食作物间作通过根

系相互作用, 改变根系分泌物中有机酸的组分, 从而

增强超富集植物对重金属的吸收和富集, 降低农作

物对重金属的吸收和富集, 能够提高农作物的品质。

这对于在重金属污染的土壤上种植安全的粮食作物

以及重金属污染土壤的修复提供了有效途径。 

4    根系分泌物通过调控根际微生物群落促进

相邻作物生长

根系分泌物和根际微生物之间的相互作用是一

个十分重要的过程, 根系分泌物介导的植物-微生物

互作关系影响土壤健康和植物生长发育并增强不同

植物群落的生态系统功能[48-49]。 

4.1    抑制土传病害

作物多样性通过改变根系分泌物的种类和组成,
影响微生物群落结构组成 , 抑制作物土传病害。土

壤微生物多样性越高, 结构越稳定, 拮抗作用的综合

效果则越强[50]。间作能够调节作物根际土壤细菌的

群落结构组成, 通过抑制病原微生物来提高植物的

生产力以及免疫力, 在作物生长旺盛期根际微生物

群落的稳定性和优势更强[51]。已有研究证实间作体

系中种间根系的相互作用可以抑制土传病原菌。连

续 单 作 种 植 多 茬 的 西 瓜 [Citrullus  lanatus (Thunb.)
Matsum and Nakai] 易患枯萎病 , 研究发现西瓜/水稻

间作可以显著抑制尖孢镰刀菌 (Fusarium oxysporum)
的密度, 抑制率可达 10%, 主要原因是间作改变了土

壤微生物群落, 增加了根际土壤中革兰氏阳性菌和

放线菌数量, 有效防治了西瓜的枯萎病, 在西瓜单作

种植时, 添加水稻根系分泌物也有相同作用, 证明这

种现象是水稻的根系分泌物引起的 [52]。茴香 (Foen-
iculum  vulgare Mill.) 与 烟 草 (Nicotiana  tabacum L.)、
甜 瓜 (Cucumis  melo L.)、 三 七 [Panax  notoginseng
(Burkill) F. H. Chen ex C. H.] 轮作通过根系分泌物改

变微生物群落的组成和数量抑制病菌, 从而显著降

低烟草黑胫病、甜瓜枯萎、三七根腐病等土传病原

菌的发病率[53]。玉米和辣椒 (Capsicum annuum L.) 间

作后连续 3 年土地当量比为 1.81、1.45、1.42, 辣椒

疫 病 严 重 程 度 比 单 作 显 著 降 低 33.5%、 49.1%、

46.0%。这是因为玉米和辣椒间作后玉米根系分泌

物中苯并噻唑 (benzothiazole, BZO) 等物质抑制了游

动孢子从孢子囊的释放、运动和萌发, 从而有效地

控制辣椒疫病在田间传播[54]。 

4.2    信号物质介导调控微生物群落

根系分泌物含有介导植物相互作用的化学信号

物质, 有些信号物质不仅在相邻植物感知、识别中

发挥作用, 还会改变土壤微生物群落结构。例如, 由
挥发性有机化合物 (volatile organic compounds, VOCs)
介导的植物间信号物质可以通过菌丝网络或特定微

生物在植物间的传播帮助植物抵御病原菌或影响根

系分布[55]。苍术 [Atractylodes lancea (Thunb.) DC.] 和

花生间作后, 苍术释放的 VOCs 作为信号物质, 可引

起邻近植物花生的响应, 苍术根茎和地上部释放的

萜烯和芳香烃类物质能够通过调控花生生理活动和

根系分泌物组分, 使花生根系分泌更多的酚酸和有

机酸, 显著降低了花生中丙二醛的累积量, 增加了花

生根际的细菌和真菌种类, 抑制间作花生根际的病
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原菌, 如镰刀菌 (Fusarium spp.) 和黄单胞菌 (Xanthom-

onas campestris), 抑制花生根腐病, 促进花生生长, 提

高花生抗性[56]。

乙烯作为化学信号物质 , 也会使邻近植物、食

草动物、病原体或其他攻击者做出反应[57]。最近研

究发现, 乙烯也可以作为信号物质在植物种间的相

互作用中发挥作用。例如, 在花生/木薯 (Manihot es-

culenta Crantz.) 间作系统中, 花生根系分泌的信号物

质乙烯不仅能够感知相邻植物的存在, 也在调节根

际微生物中发挥关键作用。木薯根系释放的氰化物
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图 3    粮食作物和超富集植物间作缓解重金属毒害的作用机制 (修改于郭思宇等[20])
Fig. 3    Mechanisms of reducing heavy metal toxicity of crops and hyperaccumulators intercropping (Modified from GUO S Y,

et al[20])
粮食作物和超富集作物间作, 根系分泌物中有机酸含量改变, 促进超富集作物对重金属的吸收, 降低粮食作物对重金属的吸收。In heavy met-

al hyperaccumulators/crops  intercropping system,  the  content  of  organic  acids  in  root  exudates  changes,  the  heavy metal  uptake  by  hyperaccumulators  is  in-
creased, the heavy metal uptake by crops is decreased.
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能够刺激花生根系产生乙烯, 并改变根系微生物的

群落组成 , 显著增加花生根际细菌 α 多样性以及根

际放线菌的相对丰度, 改善土壤质量[58], 以此改善花

生根系的养分吸收并增加籽粒产量[59]。

参与植物识别的特异性化学信号和植物激素会

改变土壤微生物组成, 不同作物的根系分泌物也会

改变土壤微生物群落结构, 有利于种间促进作用, 抑
制病原菌, 改善土壤理化性质, 从而增强群落的生态

系统功能。 

5    根系分泌物介导的种间干扰竞争作用

植物种间典型的负相互作用包括 : 资源竞争、

化学干扰 (化感作用) 和寄生[60]。化感作用是介导种

间相互作用的主要化学生态学机制。国际化感学会

把化感作用定义为: “一切通过植物、微生物和真菌

产生的次级代谢物 (化感物质) 来影响农业和生物系

统 (不包括动物) 生长发育的过程 [61]。” 化感作用是

植物产生和释放防御性代谢产物 (即化感物质), 对同

种和异种植物产生负面影响的一种干扰机制 [62]。目

前已经确定的化感物质种类主要有酚类化合物 (简
单酚类、黄酮类、香豆素类和醌类)、萜类化合物

(单萜类、倍半萜类、二萜类、三萜类和甾类)、生

物碱和含氮化合物 (非蛋白氨基酸、苯并恶嗪类、

氰苷类) 等[63]。早期对化感作用的研究发现, 胡桃树

(Juglans nigra L.) 的根系能够分泌化感物质萘醌及胡

桃醌, 抑制相邻植物的生长[64]。化感水稻通过根系分

泌化感物质二萜内酯、环己烯酮和黄酮等抑制稻田

杂草的生长[65]。

根系分泌物中的丁布 (DIMBOA)、门布 (MBOA)
等化感物质会抑制相邻作物的生长。一些禾本科植

物, 如小麦、玉米和黑麦 (Secale cereale L.) 根系能够

分泌苯并恶唑嗪酮类化合物 (benzoxazinoids, BXs),
帮助植物建立防御系统来抑制相邻植物的生长 , 并
控制与根系相关的真菌和细菌感染[66]。苯并恶唑嗪

酮化合物主要有异羟肟酸类 [4-benzoxazin-3(4H)-one,
DIMBOA;  4-dihydroxy-2H-1,4-benzoxazin-3(4H)-one,
DIBOA]、苯并恶唑啉酮类 [6-methoxy-benzoxazolin-
2(3H)-one,  MBOA;  benzoxazolin-2(3H)-one,  BOA][67]、

内酰胺类 (2-hydroxy-1,4-benzoxazin-3-one, HBOA; 2-
hydroxy-7-methoxy-1,4-benzoxazin-3-one,  HMBOA)、
甲 基 衍 生 物 类 [2-hydroxy-4,7-dimethoxy-(2H))-1,4-
benzoxazin-3(4H)-one, HDMBOA] 等 [68]。苯并恶唑嗪

酮类化合物中研究较多的是丁布 (DIMBOA) 和门布

(MBOA), 它们会塑造根际微生物群抑制邻近植物生

长, 增强植物防御功能, 抑制食草动物的行为 [69]。试

验表明小麦和邻近植物共生时, 会检测到小麦邻近

植物分泌的黑麦草内酯和茉莉酸信号, 并通过根系

释放 DIMBOA 抑制邻近植物生长[70]。进一步研究发

现, 当小麦与不同竞争植物共生时, 其根系分泌物及

根际土中的 MBOA 含量具有显著差别, 当小麦感知

到竞争杂草的存在时, 会分泌更多的化感物质来抑

制杂草生长, 如小麦和马唐 [Digitaria sanguinalis (L.)
Scop.] 或野燕麦 (Avena fatua L.) 等植物种在一起后,
小麦根际 MBOA 的浓度会显著增加[69]。

植物首先是要通过对邻近植物化学识别 , 然后

才决定是否合成释放相应的化感物质抑制邻近植

物[71]。根系分泌的信号物质会触发一系列响应策略,
引起化感作用, 从而改变植物的适应性[72]。黑麦草内

酯作为化学信号物质在植物抵御杂草、病原体和食

草动物中发挥着信号传递的重要作用[73]。植物可以

检测到相互作用的植物根中释放的黑麦草内酯 , 然
后通过增加自身根系化感物质的释放量来抑制邻近

植物的生长, Li 等 [65] 利用化感水稻与 5 种生物型稗

草 [Echinochloa crusgalli (L.) Beauv.] 相互作用的模拟

试验, 证明黑麦草内酯作为一种化学信号物质, 可以

让水稻识别到竞争对手的存在, 并促进化感物质的

产生来抵御竞争对手。茉莉酸是一种常见的化学信

号物质, 可以诱导植物产生防御性代谢物来抵御有

害微生物、食草动物或竞争植物[73]。Kong 等[70] 通过

小麦和 100 种植物共存试验, 证明了黑麦草内酯和茉

莉酸作为根系分泌物中的信号参与了小麦识别相邻

植物的过程, 并刺激小麦分泌 DIMBOA, 并且随着相

邻植物数量的增多, 小麦体内化感物质 DIMBOA 含

量也会增多。尿囊素是一种从嘌呤中提取的富氮化

合物, 不仅参与物种间的相互作用, 还是保护植物免

受非生物胁迫的信号[74]。化感水稻品种通过改变尿

囊素的释放量, 对亲缘和非亲缘水稻产生不同的反

应, 在远缘水稻品种存在时, 尿囊素释放更多, 从而

引起化感作用, 这表明尿囊素是响应亲属识别, 识别

亲缘关系的化学信号物质[75]。亲缘关系识别使化感

植物可以区分其相邻的合作者 (亲属) 或竞争对手 ,
并相应地调整其生长、竞争力和化学防御策略。在

最近的一项研究中发现, 将亲缘关系近的水稻品种

进行混作时, 水稻根系通过种内识别作用降低化感

物质的分泌, 且发生躲避生长, 占据了相邻杂草根系

的生长空间。该体系通过降低次生代谢物质的分泌,
在不降低水稻生物量的同时, 用更“经济”的方法抑制

相邻杂草生长, 这为通过品种多样性混作的方式降
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低除草剂的施用提供了科学依据[75]。

作物多样性体系中一种植物根系分泌物可以缓

解另一种植物的自毒作用。许多植物产生的化感物

质会抑制同种植物的生长 (即自毒作用), 自毒现象广

泛存在于自然生态系统和农田生态系统中。一些植

物自身分泌的化感物质积累会导致生长的自我抑制

现象。例如 , 在芦笋 (Asparagus officinalis L.)、黄瓜

(Cucumis sativa L.)、矢车菊 (Centaurea maculosa L.)[21]

等植物都观察到了这种自毒作用。杉木 [Cunning-
hamia lanceolata (Lamb.) Hook.] 连续单作会导致产量

下降, 主要原因是由杉木自身释放的一种化感物质

环 二 肽 (6-hydroxy-1,3-dimethyl-8-nonadecyl-[1,4]-dia-
zocane-2,5-diketone) 的浓度会随着杉木连作而增加 ,
产生自毒作用; 当杉木与其他树种 [ 如含笑 Michelia
figo (Lour.) Spreng.] 种植在一起时, 会减少化感物质

环二肽的释放, 并促进其在土壤中的降解, 减轻对杉

木的抑制作用 [76]。桃树 (Prunus persica L.) 连续单作

也会导致后栽桃树生长受到抑制, 产量降低, 甚至死

亡, 这是因为果园内残留的桃树根系、种子以及叶

片中含有大量的扁桃苷, 经土壤根际微生物和相关

酶分解生成有毒的氰根 (CN−), 不断累积释放到环境

中, 从而对桃树产生自毒作用 [77]。通过种间搭配, 可
以缓解桃树的连作障碍。例如, 在果树行间种植适

宜的农作物 , 如豌豆 (Pisum sativum L.)、小葱 (Alli-
um fistulosum L.) 等可以缓解桃树的自毒作用 , 同时

改善土壤结构, 提高果树对养分的利用率, 促进果树

生长[78]。因此, 可以通过选择合适的作物进行间作或

轮作, 缓解作物因自毒作用产生的连作障碍, 延长经

济作物的种植年限。

通过对化感物质驱动的种间和种内竞争的理解,
可以根据农业生产的首要目标进行作物品种的选择

和物种搭配。如首要目标是提高体系产量, 可通过

选择化感作用弱的作物品种与其他作物间作, 降低

化感作用驱动的种间竞争; 如首要目标是减少除草

剂的施用, 则可通过亲缘相近的作物品种混作, 在降

低化感作用驱动的种内竞争的同时, 通过根系分布

的改变 , 在不影响产量的情况下抑制杂草的生长。

这为通过调控根分泌物的化感作用减少外部投入、

提高农田生态系统功能、发展生态农业提供了科学

依据, 并有良好的应用前景。 

6    研究与应用展望

我们回顾了近年来作物多样性研究的进展 , 总
结了根系分泌物介导的作物多样性体系地下部种间

相互作用的证据和机制 (表 1), 大量研究也证实了根

系分泌物在种间相互作用中的关键作用。在作物多

样性体系中, 根系分泌物介导的种间相互作用仍需

要进一步深入系统的研究。

田间和原位条件下根系分泌物收集提取等研究

手段需要进一步发展。目前根系分泌物研究大多在

室内模拟条件下进行, 田间原位条件下, 影响因素多,
根系分泌物和信号物质的收集、提取困难, 研究方

法对研究结果影响较大。虽然目前根系分泌物研究

的方法在不断创新和完善 , 但是缺乏统一、权威、

有效的方法。首先, 根系分泌物的收集研究大都采

用的是室内试验, 试验环境和自然环境会有差别, 忽
略了自然因素的影响, 比如土壤动物、土壤微生物

以及土壤本身条件, 导致试验结果理想化。其次, 收
集根系分泌物时, 会对根系造成扰动和伤害, 引起植

物根系生理机制的变化甚至损伤根系, 收集的根系

分泌物可能会有根系损伤流出的渗出液, 和实际分

泌结果会有差异。虽然根系分泌物的鉴别方法利用

了高效液相色谱、气相色谱以及和质谱联用, 但是

复杂的根系分泌物纯化后得到的组分只占根系分泌

物总量的很小一部分, 所以根系分泌物鉴定出的成

分也很少, 很多成分目前无法准确鉴定。即使鉴定

出相关物质, 作物的种植密度等外在因素也会影响

根系分泌物含量, 且多种作物的根系分泌物难以区

分 , 研究因根系分泌物引起的相互作用比较困难。

因此, 根系分泌物的收集要设计更少扰动根系自然

生长的原位收集方法, 不断发展和完善根系分泌物

的分离纯化与鉴定技术, 鉴定出更多成分的根系分

泌物。未来作物多样性体系中的地下作物过程研究

应该集中在真实的土壤环境中以更加综合的视角和

方式来研究根系间的相互作用。

根系分泌物的作用机理需要整合多种技术进行

分析。采用宏基因组测序、实时荧光定量 PCR、基

因定位、基因敲除等技术, 根系分泌物中有些物质

的生物合成和分子调控机制也有了突破性进展 , 如
现在的研究已经揭示了小麦、水稻和高粱 [Sorghum
bicolor (L.) Moench] 等主要作物化感物质的作用过

程与机制[79]。但是在生物多样性较高的群落中, 根系

分泌物的作用机理十分复杂, 若要促进或抑制某种

特定根系分泌物的产生, 必须从代谢水平上对其进

行调控。现有的许多方法不能直接用于田间原位测

定分析, 并且根系分泌物的很多过程机制和土壤微

生物、土壤动物、相邻作物相关联, 过程复杂, 植物

间的种间和种内相互作用机理难以调控, 分子试验
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操作过程复杂且价格昂贵, 进行连续的测定困难, 无
法连续测定根系分泌物的机制过程, 所以根系分泌

物介导的植物-土壤、植物-微生物、植物-植物之间

的相互作用机制研究比较困难, 很多过程的生理机

制还有待进一步挖掘。因此, 需要进行化学、微生

物学、数学、生态学等学科交叉, 采取模型、试验、

基因测序等多种试验方法结合, 研究根系分泌物介

导的相关过程的生理机制, 来理解复杂的地下促进

与竞争网络。植物物种间特定根系性状和土壤生物

之间的匹配可能有利于提高物种养分的获取能力和

对病原体的防御能力。因此, 未来的研究可以整合

微生物高通量培养、鉴定及多组学分析, 来理解复

杂的地下促进与竞争网络。

通过根-根相互作用以及根系分泌物介导的微生

物过程促进磷等元素的吸收以及提高作物的固氮能

力是作物多样化中普遍被认可的高产机制。地下部

促进作用可能由根系分泌物介导的多种因素协同诱

导, 包括增加土壤养分的获取、增加土壤微生物组

成的多样性和功能、减少根系竞争和化感作用等。

目前, 作物多样性体系中根系分泌物直接影响或根

系分泌物影响微生物群落从而促进生物固氮作用的

机制研究比较全面, 但是对磷、铁等元素活化吸收

过程中根系分泌物是否影响微生物组成和功能有待

进一步研究。植物间的地下过程需要进一步的探索,
更好地利用间作等作物多样性种植体系, 确保农业

生态系统中的微量营养素供应。

除了促进养分吸收外 , 不同的农业生态系统还

通过根-根相互作用 (根系分泌物直接作用) 和植物-
土壤-微生物群落相互作用 (根系分泌物间接作用)
促进水分获取, 保护植物免受有害物质 (如重金属和

化感物质)、病原菌的侵害。品种多样性和物种多样

性相互结合是强化种内互补性和种间促进作用、减

少种间竞争的有效办法。根系分泌物引起的植物间

化感作用作为一种自然的生态现象, 对其本质的探

讨可以有助于加深对植物种间和种内相互作用关系

的理解和认知, 但最关键的是植物化感作用的研究

理论与实践能否在作物多样性体系中发挥作用并且

促进农林业的持续发展和达到对自然资源保护的目

的。特定的品种混作或间作还可以减少病虫害 , 减
轻自毒作用, 提高生产力, 减少农业化肥的需求。因

此, 在不影响产量的情况下, 如何通过合理的作物组

合降低农药和除草剂的投入 , 需要进一步的研究。

单一作物连续种植, 会由于化感物质的累积产生自

毒作用, 选择合理的作物进行多样性种植, 会减缓植

物的自毒作用, 提高产量和品质。全面系统了解根

系分泌物介导下的根系相互作用机制有利于根际生

态系统理论体系的完善与发展, 为建立环境友好的

农业生态系统提供理论依据。

根系-微生物相互作用的结果取决于根分泌物的

时空分布、管理措施和基因型特征。因此, 选择特

定的物种或基因型组合来匹配表型、微生物功能和

植物-土壤反馈是强化生态系统功能的可能途径。在

农业生态系统中, 可以通过间作、轮作、混作等方

式在增加生物多样性的同时提高生态系统功能 , 并
稳定粮食生产; 同时多样性种植可以通过根系分泌

物介导或微生物介导的养分富集来强化促进作用 ,
提高粮食产量。总之, 通过匹配物种/基因型间特定

的根系性状、生理过程和土壤生物互作, 可以最大

限度地强化种间促进作用, 从而构建可持续的农田

(如间套作、轮作体系) 和半自然 (如人工林、人工

草地) 生态系统, 并发展高产高效、环境友好的多样

性种植体系。
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