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摘  要 

植物与微生物之间构建了复杂而动态的互作网络，广泛分布于叶际、内生组织及根际等不同生态位。与

相对受限的叶际和内生群落相比，根际因其独特的营养与信号环境，被认为是植物最重要的微生物热点。

植物根系分泌物通过释放次生代谢物和小分子信号，能够选择性地招募有益微生物来重塑群落结构并增

强植物的营养吸收、激素调控和抗逆性。本研究探究根系分泌物作为关键的信号介质选择性地招募有益

微生物来重塑根际群落结构，并通过系统回顾共生微生物和促生菌分泌植物激素类似物和次级代谢产物

来调控宿主的根系发育、养分获取和抗逆性。本研究还讨论了新兴植物病原体通过快速进化对植物健康

构成的重大威胁，利用多组学技术深入解析这一复杂调控网络。本研究系统整合了根际分泌物介导的微

生物组装与胁迫耐受性的分子调控机制，这为未来通过精准调控植物微生物组来提高作物在不利环境下

的适应性与生态系统稳定性提供坚实的理论基础。 
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Abstract 
Plants and microorganisms form a complex and dynamic interaction network, widely distributed 
across different ecological niches such as the phyllosphere, endophytic tissues, and rhizosphere. 
Compared to the relatively limited phyllosphere and endophytic communities, the rhizosphere, due 
to its unique nutritional and signaling environment, is considered the most important microbial 
hotspot for plants. Plant root exudates, through the release of secondary metabolites and small mol-
ecule signals, can selectively recruit beneficial microorganisms to reshape community structure 
and enhance plant nutrient uptake, hormone regulation and stress resistance. This study explores 
how root exudates, as key signaling mediators, selectively recruit beneficial microorganisms to re-
shape rhizosphere community structure. It also systematically reviews how symbiotic microorgan-
isms and growth-promoting bacteria regulate host root development, nutrient acquisition, and 
stress resistance through the secretion of plant hormone analogs and secondary metabolites. Fur-
thermore, this study discusses the significant threats to plant health posed by emerging plant path-
ogens through rapid evolution, using multi-omics technologies to deeply elucidate this complex reg-
ulatory network. This research systematically integrates the molecular regulatory mechanisms of 
rhizosphere exudate-mediated microbial assembly and stress tolerance, providing a solid theoret-
ical foundation for future research on precisely regulating the plant microbiome to improve crop 
adaptability and ecosystem stability under adverse environments. 
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1. 引言 

植物的地上和地下均存在多样化的微生物群落，它们与宿主形成互利共生、寄生或中性关系。根据

其生态位不同，这些微生物可分为 3 大类，分别是定殖于叶片和茎秆表面的叶际和茎际菌群，侵入组织

内部的内生菌和定殖于根际的微生物群落[1]。植物的根际因其独特的营养和信号环境，被认为是最复杂

和最活跃的微生物热点区域。植物根部分泌的多种化学物质(如糖类、有机酸和次生代谢物)能够吸引特定

的微生物定殖，并在群落组装过程中发挥选择作用[2]。这些被招募的微生物不仅影响植物的养分吸收和

生长发育，还在抵御病原体入侵和增强宿主免疫方面起着关键作用。因此，植物与微生物之间的互作不

仅仅是单向关系，而是构建了一个复杂的生态网络。 
根际微生物群落的多样性和动态性受到多种环境因子的调控。土壤的物理化学性质(如 pH、含水量、

有机质含量)和气候变化引发的温度、降雨和氧气供给波动，都会影响微生物的结构和功能[3] [4]。此外，

农业管理方式(如施肥、耕作和轮作制度)也会改变土壤微生物群落，这会影响植物的适应性和抗逆性[5]。
研究表明适应胁迫环境的有益微生物不仅能改善土壤健康和肥力，还能提高植物在干旱、盐碱和高温等

不利条件下的耐受性[6]。而且地上生物因子(如植食性昆虫和病原体)也会通过改变植物防御信号和代谢

途径，间接塑造地下微生物群落的组成和功能。 
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近年来，随着分子生物学和组学技术的发展，植物–微生物互作研究进入了一个新的阶段。高通量

测序、宏基因组学、代谢组学和单细胞组学等手段，为解析植物微生物组的多样性、功能潜力和动态调

控机制提供了强有力的工具[7]。尽管植物微生物组学取得了巨大进展，但将组学数据转化为可持续农业

实践面临挑战，尤其是在多重胁迫背景下，地上与地下微生物群落间复杂的信号传导与功能互补机制，

尚未得到系统性解析，阻碍了精准的微生物组调控应用。本文通过系统性地回顾植物–微生物互作的最

新进展，重点聚焦根际微生物在营养循环、免疫诱导和胁迫耐受性中的核心作用，并整合分析新兴植物

病原体的挑战，这为通过调控植物微生物组来提高作物适应性和生态系统稳定性提供系统性理论框架。 

2. 植物的微生物 

2.1. 植物的地上微生物 

内生和附生微生物群能够在植物的多种地上组织中定植和栖息，如叶片、花朵和果实[8]。叶际微生

物(Phyllosphere microbiota)是附生于植物外部表面的生物群体，其群落结构和功能通常受外部环境因素的

显著影响[9]。这些叶际生物既可能以共生或互利的方式存在，也可能表现为潜在的病原体。由于叶际环

境的特殊性，该生态位常被认为是一个严酷且动态不稳定的生境，呈现出类似寡营养的特征，如碳源和

氮源的匮乏，光照、紫外辐射、温度变化和干燥等一系列物理化学胁迫。微生物在叶际环境中的存活与

适应能力，取决于它们对空气、水分、土壤颗粒、动物和昆虫传播等多重因素的响应机制。已有研究认

为许多叶际细菌依赖次级代谢产物和特殊的碳氮代谢途径在这种极端环境中维持生长，而某些真菌群则

通过形成厚壁孢子和抗紫外色素来增强存活能力[10]。而内生微生物(Endogenous microbiota)则能够通过

木质部和气生组织获得系统性营养供给[11]，其分布模式在很大程度上受宿主组织营养成分及代谢活动

的调控。 
大量研究表明内生菌群与叶际群落在系统发育和群落组成上存在显著差异。在番茄植株中，茎和叶

上的优势菌群是不动杆菌属(Acinetobacter) [12]，而黄单胞菌属(Xanthomonas)、根瘤菌属(Rhizobium)、甲

基杆菌属(Methylobacterium)、鞘氨醇单胞菌属(Sphingomonas)和假单胞菌属(Pseudomonas)则是番茄的茎

和叶组织中的优势菌群。而在生菜叶际群落中，芽孢杆菌属(Bacillus)和泛菌属(Pantoea)占据主导地位[13]。
在马铃薯叶际中，德沃斯氏菌属(Devosia)、双杆菌属(Dyadobacter)和土地杆菌属(Pedobacter)更具优势，

而菠菜叶际则主要由假单胞菌主导。在另一项关于玉米的研究中鞘氨醇单胞菌(Sphingomonas)与甲基杆菌

(Methylobacterium)为叶际主要优势菌属[14]。这些观察结果发现不同植物宿主的叶际群落特征不仅取决于

植物器官类型，还受到地理位置、组织营养特性以及土壤物理化学性质的影响。在番茄的内生菌群中，

不动杆菌属、肠杆菌属(Enterobacter)、假单胞菌属和泛菌属被鉴定为最常见的核心菌群，并在不同组织

中呈现差异化的丰度分布[15]。Aleklett 等人[16]在苹果花的研究中同样发现了假单胞菌和肠杆菌科的属

群，而假单胞菌在苹果、葡萄柚和南瓜等多种果树花器官中均为最丰富的定植菌。 
附生微生物可以抵御宿主组织产生的抗菌化合物和免疫化学物质，还能通过竞争排斥的方式与其他

微生物进行相互作用[17]。在烟草叶际中，部分附生细菌被发现具有降解 N-酰基高丝氨酸内酯(Acyl high-
serine lactone, AHL)及干扰群体感应信号的能力，这表明复杂的信号调控网络可能参与了叶际群落的形成

与稳定性[18]。此外，附生菌往往通过进化出胞外多糖的合成或群落聚集的策略来增强其附着性和抗干旱

性[19]。有研究发现某些附生微生物能够分泌植物激素样化合物(如吲哚-3-乙酸，IAA) [20]，通过促进宿

主细胞壁松弛和释放细胞壁糖类来改变植物生理状态来影响宿主的生长发育。 

2.2. 植物的地下微生物 

植物的根际是植物与土壤环境相互作用的核心媒介，由根部分泌物主导形成，吸引并招募多种微生
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物来构建起一个复杂的微生物库[21]。根际微生物之间的相互作用形式多样，如共栖、寄生、偏害、腐生

和互利共生关系。这些根际微生物可以影响植物的养分吸收与生长发育，还可以间接调控地上部活动，

并与土壤宏观群落保持动态联系[22]。关于植物根际的微生物群从大土壤库中被筛选出来，学者提出了两

种主要机制，分别是中性机制与生态位机制。中性机制认为土壤中大多数微生物都能够利用广泛的生态

位，其分布主要受限于扩散距离与随机招募参数[23]。而生态位机制则强调环境因子对群落结构的选择性

作用，如土壤养分、湿度、pH 和温度。越来越多的实验证据支持生态位机制的重要性[24]。在谷类作物

的根际中，微生物的多样性和丰度与根际的生态空间密切相关。而在兰科植物研究中发现，从种子萌发

到建群、繁殖及存活均高度依赖于兰花菌根真菌(Orchid mycorrhizal fungi, OMF)，其组成与丰度的变化直

接影响兰花的扩散与适应性[25]。 
根系分泌物是驱动根际微生物招募的关键因子，其主要成分为氨基酸、角质单体、类黄酮、激素、

有机酸、多酚、糖类及其他营养物质，这些物质不仅调节微生物的基因表达，还作为信号分子诱导定殖

[8]。玉米根部分泌的苯并恶嗪类化合物(Benzoxazinoids)被证实能够特异性抑制放线菌和变形菌[21]。在

分子机制层面，根系通过启动生物膜形成、趋化性、运动性、解毒及多糖降解等过程来促进根际群落建

立[26]。而微生物通过交叉供养进一步扩展群落，并在根表形成稳定的生物膜。 
除了外部根际微生物群落外，植物体内还存在大量内生微生物，其定殖过程同样受到根系分泌物的

调控。这些内生菌在农业和生态学中具有重要作用。印度梨形霉(Piriformospora indica)能够显著提高植物

的磷吸收能力，并增强其对盐胁迫和病原菌的抵抗力[27]，而且该研究发现印度梨形霉的环孢素 A 样蛋

白在烟草中过表达后可增强其耐盐性。当印度梨形霉与褐球固氮菌(Azotobacter chroococcum)共同作用时，

两者可以表现出协同效应来促进养分获取。此外，在番茄中，非致病性尖孢镰刀菌(Fusarium oxysporum)
可有效降低根结线虫的发生率[28]，而对番茄施用生物炭能够吸附根系分泌物，并对青枯假单胞菌

(Ralstonia solanacearum)产生趋化信号来抑制其群体运动。类似的现象也在水稻[29]和拟南芥[30]等模式

植物中被发现，这表明了根际与内生菌群在病害抑制中的重要作用。 

3. 植物根系与微生物相互作用 

植物的根系和微生物主要有两种相互作用，分别是共生与寄生，如根际细菌–豆科植物、放线菌–

根系、菌根真菌–根系和其他根–微生物[13] [31]。其中最为典型的是豆科植物与根际固氮细菌之间的共

生关系，豆科植物与根瘤菌之间的相互作用是典型的互利共生模式。根瘤菌通过分泌结瘤因子(Nod factors)
被宿主植物识别来诱导中柱鞘和皮层细胞发生分化来形成根瘤[32]。在这一器官内，细菌将大气氮(N2)转
化为氨，并供宿主用于氨基酸和蛋白质合成。但是该过程受到氮素充足条件下的反馈抑制来避免不必要

的能量消耗。 
由于根瘤菌与宿主的专一性，不同模式生物成为研究其分子机制的经典系统，如蒺藜苜蓿(Medicago 

truncatula)–草木樨中华根瘤菌(Sinorhizobium meliloti) [33]、百脉根(Lotus japonicus)–百脉根根瘤菌

(Mesorhizobium loti) [34]、大豆(Glycine max)–慢生型大豆根瘤菌(Bradyrhizobium japonicum) [35]。研究发

现豆科植物根部分泌的黄酮类化合物可激活 NodD 蛋白，诱导 Sym 质粒上的结瘤基因表达，这也是根瘤

菌宿主专一性的重要分子基础[35]。在结瘤过程中，根瘤菌能够调节宿主信号通路和防御反应。在蒺藜苜

蓿中乙烯信号通路突变体表现出过度结瘤现象，这表明乙烯在调控共生与免疫反应平衡中具有关键作用

[33]。此外，根瘤菌诱导的钙依赖性蛋白激酶(Calcium-dependent protein kinase, CDPK)、过氧化物酶、脂

氧合酶、磷脂酶和凝集素等蛋白质被认为参与了早期侵染与信号转导。虽然宿主需抑制免疫反应以保证

结瘤成功，但在草木樨中华根瘤菌定殖的根系中仍检测到病程相关蛋白(Pathogenesis-related proteins, 
PR10)，表明防御相关信号在共生关系中被精细调控[36]。 
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除根瘤菌外，放线菌也能与宿主形成固氮共生，主要见于桤木科、木麻黄科等植物[37]。蛋白质组学

研究发现桤木弗兰克氏菌(Frankia alni)在与桤木形成共生时分泌大量水解酶类蛋白质[37]，表明其在根际

侵染及养分交换中发挥重要作用。菌根真菌广泛存在于被子植物和裸子植物中，其中丛枝菌根(Arbuscular 
mycorrhizal fungi, AMF)在农业生态系统中最为重要[38]。AMF 能够侵入根皮层细胞，形成特化结构以实

现养分交换。植物为其提供碳源和脂质，而 AMF 则反馈提供磷等关键营养。除传统的固氮菌与菌根真菌

外，植物根系还与木霉(Trichoderma)等真菌形成互利关系。木霉作为典型的生防真菌，能够通过分泌几丁

质酶、蛋白酶等降解病原菌细胞壁来抑制其生长[39]。此外，木霉还可诱导植物免疫相关通路，促进抗性

蛋白和激素合成来提升植物整体抗病性与生长潜力。 

4. 根际微生物的功能 

土壤微生物通过多种机制参与植物的生长发育、养分获取以及对生物和非生物胁迫的响应，这些作

用主要依赖于复杂的相互作用与化学信号调控。近年来，越来越多的研究从分子机制和群落生态学层面

揭示了根际微生物在植物健康与土壤生态系统稳定性中的核心功能。 

4.1. 植物激素与生长发育 

根际微生物最突出的功能之一是通过分泌植物激素及其类似物来促进宿主生长。研究发现假单胞菌、

伯克霍尔德菌和泛菌等促生菌能够合成生长素(Indole-3-acetic acid, IAA)、赤霉素、细胞分裂素和 1-氨基

环丙烷-1-羧酸脱氨酶来调控根系发育与胁迫响应[21] [40]。IAA 在根毛伸长和根瘤形成中起关键作用，

而病原体中过量的 IAA 与毒力密切相关，如根癌农杆菌(Agrobacterium tumefaciens)诱导肿瘤形成的过程

依赖于 IAA 的分泌[41]。 
乙烯在植物–微生物互作中也具有双重作用，它不仅在植物防御和胁迫管理中发挥作用，乙烯水平

的改变会影响根际微生物群落结构[42]。利用乙烯信号缺陷型拟南芥突变体的研究发现乙烯与细菌群落

多样性之间存在密切联系，但其机制受到其他激素交互作用的调控而更为复杂[42]。此外，1-氨基环丙烷

-1-羧酸脱氨酶产生菌能够缓解乙烯对植物生长的抑制作用来帮助植物在盐胁迫和干旱条件下维持正常发

育[43]。 

4.2. 营养获取与土壤养分循环 

根际微生物在土壤养分的循环和吸收中具有核心作用，是天然的生物肥料。促生根际细菌(Plant 
growth-promoting rhizobacteria, PGPR)能通过固氮、磷溶解、钾释放和铁载体分泌等机制提高植物养分获

取[44]。结瘤因子与受体样激酶的相互作用能够启动信号级联，促进固氮菌与豆科植物之间的共生关系

[32]。而且 IAA 分泌菌株可增强根毛形成来增加养分吸收表面积[45]。 
一些细菌还通过次生代谢产物影响养分获取与植物防御。枯草芽孢杆菌(Bacillus subtilis)菌株在分泌

铁的同时激活植物缺铁应答来提高叶片中的铁积累[43]。副丝状芽孢杆菌和苏云金芽孢杆菌也能通过磷

溶解、固氮及 IAA 产生促进宿主生长，其作用通常依赖于多种代谢物的协同效应[46]。这表明营养获取

不仅依赖于单一菌株，而是由整个微生物群落共同调控的结果。 

4.3. 微生物防御与抗病机制 

根际菌群在植物防御中发挥了微生物盾牌的功能，它们通过产生抗生素、铁载体、挥发性有机化合

物和信号分子抑制病原体定殖来减少化学农药的使用[47]。假单胞菌产生的 2,4-二乙酰基苯并呋喃可诱导

系统抗性，而芽孢杆菌与假单胞菌产生的环状脂肽(如表面活性素和伊枯草菌素)则能直接抑制真菌病原

体。此外，群体感应调控的酶在病害抑制中发挥重要作用[26]。放线菌、沙雷氏菌等土壤微生物也能通过
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获得性抗性和系统抗性共同增强宿主的系统性抗性[48]。这些研究表明微生物不仅通过竞争和拮抗作用

抑制病原体，还能通过激活植物内源防御机制形成持久的保护效果。 

5. 新兴植物病原体的挑战 

植物与微生物的相互作用兼具双重性，不仅有助于促进植物生长和增强抗逆性，还可能导致疾病暴

发[49]。当前农业面临的一个突出挑战是新兴植物病原体的不断涌现，它们通过快速进化形成新的毒力机

制能够逃避宿主的先天免疫系统。已有研究表明植物病原体与宿主之间长期处于军备竞赛状态，这一共

同进化过程使部分病原体能够扩展宿主范围，并在原有宿主和新宿主中引发疾病[50]。黄单胞菌属

(Xanthomonas)细菌和镰刀菌属(Fusarium)真菌在近年来的扩散过程中均表现出宿主谱的扩大和致病力的

增强[51]。 
新兴病原体的出现机制多种多样，主要有 4 种表现形式，分别是潜在的内生菌或地方性微生物在特

定条件下转变为病原体；病原体通过突变或基因水平转移获得新的毒力因子；微生物被引入新的生态系

统并在无抗性植物上引发流行病；昆虫或线虫等媒介生物传播病原体加速了疾病的扩散[52]。此外，病害

的发生常常涉及复杂的三方或多方互作关系，如病原体之间的互作、植物–病原体互作以及植物–昆虫

–病原体互作，这些过程均可能受到环境因子的显著影响[53]。 
全球化贸易与农业产品的跨境流动也为病原体传播提供了途径，即使在严格的检疫制度下，新的有

害生物仍不断出现[54]。近年来，随着组学技术的快速发展，大规模的基因组与转录组数据为揭示新兴病

原体的进化和适应机制提供了新的视角。比较基因组学与群体基因组学的应用表明，许多病原体基因组

表现出快速的进化速率，尤其是在编码效应蛋白和毒力因子的区域[55]。这种快速进化不仅加剧了宿主–

病原体互作的不确定性，也为病害管理提出了新的挑战。因此，未来在植物保护领域，结合群体基因组

学、转录组学和代谢组学等多组学手段，有助于从分子水平揭示病原体的适应性进化机制，并为制定更

精准的病害防控策略提供理论依据。 

6. 农业微生物的应用 

微生物在农业系统中承担着多重生态功能，它们调控着土壤的物理、化学与生物过程来影响作物的

养分获取、生长发育和病害防控。近年来，越来越多的研究关注如何利用有益微生物群落实现农业生产

的高效化与可持续化，但在菌株筛选、稳定性保持和田间应用等方面仍存在挑战[56]。土壤微生物在氮、

磷、钾及微量元素的转化和循环中发挥关键作用。固氮微生物通过生物固氮作用满足作物氮需求，溶磷

和解钾菌则改善难溶养分的可利用性。这些过程不仅保证了植物必需营养元素的持续供给，也减少了化

肥依赖。有研究提出通过基因改造提高关键代谢通路的效率来增强特定营养循环过程的潜力[7]。 
与病原体竞争资源位点、产生拮抗物质、诱导宿主抗性是有益微生物抑制病害的三大主要机制[52]。

芽孢杆菌、假单胞菌和木霉属真菌等，均被证实能够有效控制多种真菌性病害。生物防治剂不仅减少了

化学农药的使用，还能降低环境污染并增强作物健康。而植物生长促进菌(Plant growth-promoting bacteria, 
PGPB)可通过合成植物激素、铁载体及次级代谢物来刺激作物发育，并提升其在干旱、盐胁迫和重金属污

染等环境下的耐受性[57]。利用基因工程手段改造 PGPB，使其具备更强的激素合成、抗性蛋白表达和代

谢物产能，已成为提升作物适应性的研究热点。 
近年来，生物肥料、生物农药及土壤改良剂的研发取得了显著进展，但如何实现从实验室到田间的

高效转化仍是瓶颈。影响因素包括菌株在复杂环境中的稳定性、施用剂量与频率，以及与本土群落的互

作。相比化学投入品，微生物制剂在成本、生态安全性和作物长期收益方面更具优势，因此在未来农业

可持续发展中具有广阔应用前景。 
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7. 总结 

以往的研究者们主要依赖显微观察、分子标记、培养方法以及高通量测序等手段来探究土壤和植物

相关微生物群落的组成与功能。但是在复杂多变的生态条件下，单一方法难以完整揭示植物与微生物之

间复杂的动态网络关系，尤其是在多重胁迫环境中，无法准确反映植物与微生物的动态互作。本研究系

统性回顾了植物微生物组在不同生态位(叶际、根际)的分布和功能，重点强调了根系分泌物在选择性招募

有益微生物，以及在免疫诱导和营养循环中的核心调控作用。植物–微生物互作构建了一个由根系分泌

物选择性驱动的复杂生态网络，其功能发挥依赖于群落内部的交叉供养和群体感应调控，而多组学和群

落建模是解析这种复杂动态互作机制的必要工具。 
为了将组学知识转化为可控的农业应用，未来的研究需要结合时空动态监测、群落建模与实验验证，

以全面阐释植物–微生物互作的生态学意义与应用价值。我们在此提出两个可验证的科学假说，为未来

的精准调控策略提供理论基础。关于地上–地下信号互补假说，在植食性昆虫或地上病原体胁迫下，植

物防御信号的改变会特异性地影响根系分泌物组分，这会缓解胁迫对根系生长的抑制，实现地上与地下

防御的信号互补和功能耦合。其次是代谢物–免疫诱导分子机制假说，特定的根系分泌次级代谢物(如玉

米的苯并恶嗪类化合物)在直接抑制病原体的同时，还能作为信号分子诱导生防真菌(如木霉)分泌关键的

细胞壁降解酶，这种双重调控机制是植物获得持久系统性抗性的关键分子基础。通过对上述假说的深入

研究，有望设计更精准、高效的微生物制剂和构建可持续的农业系统提供坚实的理论支撑。 
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