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摘  要  根系分泌物是指植物在生长过程中，根系的不同部位向其生长介质分泌或释放出种类繁多的一系列物质总称，

是植物与土壤进行“信息”交换的重要媒介，也是植物在长期进化过程中形成的一种适应外界环境变化的重要机制. 但
一直以来，人们对根系分泌物的认知还很有限，缺乏深入的机理性问题解析. 基于此，本文从植物根系分泌物的组成与

产生机理以及根系分泌物对非生物胁迫如盐碱与干旱胁迫、养分胁迫、金属胁迫、温室效应（CO2和温度胁迫）的响应机

理对国内外现有研究进行归纳与总结. 研究进展表明，各种非生物胁迫可以改变植物根系分泌物的组成和含量，诱导植

物分泌大量的物质进入到根际微环境中，以抵御逆境胁迫. 不同的胁迫类型会刺激植物分泌特定的物质，主要有糖类、

氨基酸、有机酸和黄酮类等，其中有机酸对环境胁迫最为敏感. 在同一环境因子胁迫下，不同植物的响应不同. 最后提出

了研究展望，重视实验方法的深入研究、根系分泌物在化感领域的研究及复合胁迫因子的协同作用对根系分泌物的影

响等，旨在为明确植物根系分泌物的生理功能、生态效应以及深入挖掘植物响应非生物胁迫机理提供一定的科学依据. 
（图1 参77）
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Abstract   Root exudates are substances secreted or released by different parts of the root system into the 
surrounding media during plant growth. It is an important medium for information interchange between plants 
and the soil and is a mechanism by which plants adapt to external environmental changes during long-term 
evolution and growth. However, for a long time, our knowledge of root exudates is still very limited and lacks 
advanced mechanism-based analysis. This manuscript summarizes the existing research on the composition 
and production mechanism of root exudates and the progress in elucidating the mechanism underlying the 
response of root exudates to abiotic stresses such as salt-alkali and drought stress, nutrient starvation, metal 
stress, and greenhouse effects (CO2 and temperature stress). Research has shown that various abiotic stresses 
can change the composition and content of root exudates and induce plants to secrete a large amount of 
substances into the rhizosphere microenvironment to resist stress. Different types of stress stimulate plants to 
secrete specific substances, including carbohydrates, amino acids, organic acids, and flavonoids. Among these, 
the organic acids in root exudates are particularly sensitive to environmental stress, and different plants respond 
differently to the same environmental stress factor. Finally, research prospects in this field include paying 
attention to the in-depth study of experimental methods, research on root exudates in the field of allelopathy, 
and the coordinate effect of compound stress factors on root exudates. This study aimed to provide a scientific 
basis to clarify the physiological functions and ecological effects of plant root exudates and to explore the 
mechanism of plant response to abiotic stresses.
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根系分泌物是指植物在生长过程中，根系的不同部位向

其生长介质释放出种类繁多的一系列物质总称，其中包括一

些低分子量有机物质、高分子的黏胶物质、根细胞脱落物，还

有一些气体、质子和养分离子等 [1]. 人们最初对根系分泌物的

研究可以追溯到18世纪末期，Plenk等人观察到植物的根系

会向外分泌某些物质，从而对邻近的植株产生促进或抑制作

用[2]；之后Hiltner于1904年首次提出了根际（rhizosphere）的

概念，同时指出，根系分泌物的产生是引起植物根际和非根际

土壤理化性质发生改变的主要诱因[3]. 20世纪70年代以后，随

着现代生物分析仪器和技术手段的迅猛发展，对于植物根系

分泌物生理功能以及生态效应的研究愈发受到人们的关注. 
植物的根系分泌物数量巨大，同时发挥着重要的生理功

能 [4]. 其通过不断改变自身组分与含量，一定程度改变根际微

环境生态系统，从而积极地协助植物适应不同的生物与非生

物胁迫环境因子 [5]. 在这一过程中，根系的物质渗出模式会发

生改变，具体机制包括根膜的直接扩散、离子通道的转运、囊

泡转运等，这也与渗出代谢物质的化学性质密切相关 [6]. 
近年来，随着城市化与工业化进程的加快，引起了一些如

温室效应（温度与CO2浓度增加）、土壤重金属污染、旱化与

盐渍化的环境问题 [7-9]. 据报道，我国约有超过2.0 × 109 hm2

的农田受到不同程度的金属污染（如镉、铝、铅和铀等）[10]，

同时也有4.5 × 107 hm2的农田受到了盐渍化的影响 [11]. 植物

的生长发育与繁殖不断受到非生物（逆境胁迫）、生物环境

因子（竞争和微生物）的作用，而这些因素均可以一定程度在

“量”与“性”上改变植物的根系分泌物，诱发植物分泌大量

物质至根际微环境中，以抵御逆境胁迫或生物胁迫.  一直以

来，由于技术手段的限制，人们对根系分泌物的认知往往集中

于宏观生理生态学水平上的初步分析，缺乏细致、机理性的深

入探讨. 随着分子生物学以及生物技术的高速发展，利用气相

色谱法（GC）、气质联用（GC-MS）、液质联用（LC-MS）、离

子色谱（IC）等以及“组学”思想可以更深入地从根系分泌物

产生原因 [12]、组成与代谢途径的角度挖掘植物响应环境因子

的机理，而现有研究对此往往有所忽视. 基于此，本文从植物

根系分泌物的组成与产生机理以及根系分泌物对非生物胁迫

如盐碱与干旱胁迫、养分胁迫、金属胁迫、温室效应（CO2和

温度胁迫）的响应机理对国内外现有研究进行了归纳与总结，

并提出研究展望，旨在为明确植物根系分泌物的生理功能与

生态效应，以及深入挖掘植物响应非生物胁迫机理提供一定

的科学依据. 

1  根系分泌物的组成和产生机理

1.1  根系分泌物的组成
学术界关于根系分泌物的分类还没有统一的看法，广义

的根系分泌物包括4种类型：（1）渗出物，即根系细胞通过主

动扩散作用释放出的小分子化合物；（2）分泌物，即细胞代谢

释放的物质；（3）黏胶质，包括根冠细胞、未形成次生壁的表

皮细胞和根毛分泌的黏胶状物质；（4）裂解物，从破裂的或者

已经死亡细胞中释放出来的化学物质. 而狭义根系分泌物包

括可溶性低分子量化合物、高分子量粘胶类物质以及无机化

合物和离子 [13-14]. 
目前已经鉴定出来的根系分泌有机化合物超过200种，

主要有有机酸、糖类、氨基酸、甾醇类、脂肪酸、生长因子和

维生素、黄酮类、酶类、核苷酸 /嘌呤以及其他物质如甜菜

碱、葡萄糖苷等 [15]；而无机化合物为一些常见的弱电解质，如

H2CO3、NH3·H2O、H2S等，无机离子主要包括H+、Na+、K+、

Ca2+、SO4
2-、Mg2+、NH4

+、NO3
-、HPO4

2-等 [16]（图1）. 
1.2  根系分泌物的产生机理

根系分泌物的产生机理主要分为代谢途径和非代谢途径

两种. 代谢途径由初级代谢与次级代谢组成，初级代谢产物是

图1 植物根系分泌物对环境因子的响应.
Fig. 1  Root exudates in response to the environmental factors.



李月明 等 28卷   第5期   2022年10月1386

保持植物生长发育的必需物质，次级代谢产物则并不直接参

与植物生长，但在植物抗病、抗逆等环境应答中发挥着极其重

要的作用 [17 ].  非代谢性途径一般不受代谢过程的调节，主要

指来源于根表皮衰老细胞的分解和死亡细胞释放的物质. 
植物根系分泌物的产生机制多种多样，但总体来说主要

有主动释放和被动释放两种类型. 大多数的根系分泌物的分

泌是一个被动过程，包括扩散、离子通道和囊泡运输3种 [18]. 
如扩散释放低分子量化合物氨基酸、糖和羧酸等. 离子通道释

放碳水化合物和特定的羧酸苹果酸和草酸；这是通过蛋白质

介导的跨膜运输来进行的，其中主要有两种阴离子通道，分别

为慢负离子通道（SLACs）和快速阴离子通道（QUACs）. 慢
负离子通道又称s型，需要几秒钟才能激活；而快速阴离子通

道又叫作r型，可以在几毫秒内迅速被激活，如ALMT转运蛋白

可以参与多种不同生理过程，其中AtALMT3主要参与缺磷条

件下根系苹果酸的分泌[19]. 对于囊泡运输来说，一般是指囊泡

中高分子量化合物的分泌 [20]，因此这个过程也被称为胞吐作

用，释放的代谢物来自内质网或高尔基体，有助于植物抵抗病

原体的侵袭 [21].  
对于主动释放机制来说，其分泌的代谢产物是由位于根

质膜的蛋白质所介导的. 膜转运蛋白有两大家族，分别为ATP 
结合盒式蛋白（ABC）超家族和多药及毒性化合物外排蛋白

（MATE）[22]. ABC转运体家族被认为是主要的转运体，因为

它们利用ATP（三磷酸腺苷）水解的能量来转运多种溶质[23]. 
Badri等人发现，在拟南芥根系中25个ABC转运蛋白基因过度

表达，这些基因在根系分泌的过程中起着至关重要的作用[24]. 

2  植物根系分泌物对非生物胁迫的响应

2.1  盐碱与干旱胁迫
土壤产生的盐碱胁迫与干旱胁迫是全球范围内植物生长

面临的最主要胁迫类型. 一般来说，盐碱胁迫会同时产生离子

毒害和渗透胁迫，碱胁迫由于独具高pH，往往会对植物产生

更强的抑制效应 [25-26]，也因此影响根系分泌物的组成和含量. 
当植物受到盐碱胁迫时，体内会合成大量脯氨酸并释放到根

际，通常情况下盐碱耐受性较强的植物根系分泌物中脯氨酸

成分含量较高，与此同时分泌物中如草酸、水杨酸、吲哚乙酸

和脱落酸的分泌量也普遍增加. 有报道称，在离体条件下培养

杏树（Armeniaca vulgaris L.）的根在盐胁迫处理下会分泌出

大量的脯氨酸，这是植物应对盐胁迫的一种适应机制 [27 ]. 也
有研究结果表明，在盐胁迫下，柑橘（Citrus sinensis）根系

脯氨酸分泌量为对照的8.55倍，这可以一定程度上作为根际

有益微生物的碳、氮来源，促进其生长，进而协助植物共同抵

御胁迫逆境.  同时植物激素的含量也会有所增加，其中脱落

酸（ABA）、水杨酸（SA）和桂皮酸（CIN）分别比对照增加

2.02倍、1.57倍和4.25倍，SA和CIN可以溶解养分，而生长素

则可以诱导根的生长 [28]. Dardanelli等人通过对大豆（Glycine 
max）和菜豆（Phaseolus vulgaris）的研究，发现两种植物根

系分泌物中都含有几种黄酮类化合物，分别是芹黄、槲皮素

和伞形酮等.  当植物面临盐胁迫逆境时，黄酮类化合物的生

物合成途径发生改变，黄豆苷元和染料木黄酮含量极低且不

稳定；其他黄酮类化合物的浓度均会大幅度增加，比对照高

4.68-7.23倍. 植物类黄酮，特别是异黄酮，可以抑制微生物的

生长而成为豆科植物对抗病原菌的关键成分 [29].  综上，植物

根系分泌物会分泌大量脯氨酸、植物激素以及黄酮类化合物

等来提高耐盐性. 
较多报道已经证实，有机酸是植物面对盐碱胁迫根系分

泌物的主要物质. Soraya等人研究了盐胁迫对缺锌条件下玉

米（Zea mays L.）根系分泌物中有机酸（苹果酸、柠檬酸和乙

酸）释放的影响.  结果表明随着盐浓度和营养液中锌浓度的

增加，玉米根系分泌物中苹果酸、柠檬酸和乙酸的分泌速率降

低. 在盐度（60 mmol/L）的条件下，苹果酸和柠檬酸的分泌速

率分别只有1.40和0.55 mg/g RDW，其中苹果酸分泌速率显著

高于柠檬酸（3倍）和乙酸（15倍）. 当盐度为60 mmol/L时，锌

的转运速率最高，有机酸的分泌速率最低. 综上所述，锌浓度

的增加对玉米根系有机酸分泌有一定的抑制作用. 盐胁迫下

具体的有机酸释放机制，有待于进一步研究[30]. 杨慧等人研究

发现菊芋（Helianthus tuberosus L.）根系分泌物也会受到土

壤含盐量的影响，在盐胁迫下根系分泌多种有机酸，如戊酸、

邻苯二甲酸、二十六烷基醋酸等，它们可以激活和固定植物根

际的营养成分，提升有效养分在根际的含量，其中硬脂酸和苯

甲酸也是良好的植物生长调节剂 [31]. 总之，植物根系分泌物中

的有机酸对盐胁迫较敏感，通过分泌量以及速率的改变使植

物更好地适应逆境条件. 
另外，植物也可以通过分泌有机酸来提高耐碱性. 山葡萄

（Vitis amurensis）根部在NaHCO3胁迫下主要分泌草酸，为

对照的1.56倍，也促进乙酸的合成和苹果酸的分泌. NaHCO3

胁迫增强了葡萄根系的H+外流速率，这与质膜H+ atp酶活性

有关.  乙烯和吲哚乙酸合成的抑制分别完全阻断和减少了

NaHCO3诱导的有机酸分泌，说明草酸是碱胁迫下产生的主要

有机酸，同时也揭示了乙烯调节对有机酸分泌的必要性 [32]. 聂
颖等人发现抗盐碱转BADH基因大豆（SRTS）根系分泌物中

有机酸的种类和数量都发生了明显改变. 通过对转BADH基

因大豆根系分泌物的检测，发现转BADH基因大豆根系分泌

物中柠檬酸、乙酸含量分别比正常大豆高22.62%和50%，有

机酸总量也比正常大豆高15.19%. 综上所述，正常大豆分泌

的有机酸种类多，但转BADH基因大豆的有机酸分泌总量较

大，关于二者的差异是否与转BADH基因大豆耐盐碱性机理存

在内部的相关性，有待后续进一步的试验验证 [33].  由此可知

根系分泌物中的有机酸数量和种类的变化是植物在碱胁迫下

的主要反应. 
与盐碱胁迫类似，干旱胁迫也是植物面临的主要非生物

胁迫因子. 多数报道已经证实，干旱条件下的根系分泌物量与

对照差异很大，这表明根系分泌物是植物响应干旱的重要生

理特征. 干旱胁迫影响植物体内蛋白质的合成及核酸代谢，导

致酶活性降低，一些次生代谢的化合物以及氨基酸等会显著

分泌，而干旱胁迫下有机酸分泌的变化往往不如盐碱胁迫下

显著. 例如：白菜（Brassica pekinensis Lour.）在水分胁迫下

会分泌出更多的氨基酸，如谷氨酸、甘氨酸、亮氨酸和苯丙氨

酸等可以达到对照的4倍 [34]. 通常情况下，植物面对干旱胁迫

会将更多的碳分配到根系分泌物中，而不是用于光合作用. 这
是由于干旱胁迫限制了碳的摄入和能量的储备，抑制植物的

光合作用. 因此，干旱胁迫对于根系分泌物的影响是显著加强

的[35]. 有研究发现冰草（Agropyron cristatum）在干旱胁迫下

根系分泌物中总有机碳（TOC）的含量普遍更高，比对照增加

了71%，其中有机酸占TOC的1%，尤以苹果酸最为显著，达到

总有机酸含量的93%，干旱处理的分泌物中琥珀酸积累量显
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著高于对照，说明苹果酸和琥珀酸在植物抗旱性提高方面发

挥着重要作用[36]. 在干旱胁迫下，植物根系分泌物中的总有机

碳的变化较为显著. 
在干旱条件下除了碳分泌量有变化外，根系分泌物的组成

也会发生变化. 例如，在干旱恢复过程中，向日葵（Helianthus 
annuus）和大豆（Glycine max）在根系分泌物渗出速率和组

成上存在差异，干旱对大豆总碳和氮的分泌量没有影响，但

向日葵总碳和氮的分泌量均随干旱程度的增加而显著增加，

其中N的增加幅度高于C；在干旱处理下大豆根系分泌物中

会出现许多在对照中并没有的代谢物，如蔗糖、肌醇、苯丙氨

酸和琥珀酸. 向日葵代谢产物的浓度往往随着干旱而增加，

尤其是糖、脯氨酸和色氨酸，以此缓解干旱给植物带来的伤

害 [37]. Gargallo等对栎属冬青（Quercus ilex）的根系分泌物

研究时发现，在干旱期间根系分泌物的组成主要是次级代谢

产物，占总分泌物的71%；而在干旱恢复阶段，根系分泌物的

组成则转变为初级代谢产物，占总分泌物的81%. 这表明，干

旱胁迫可以改变根系分泌物的组成，从而提高植物修复的效

果 [38]. 高艳等人对干旱胁迫下的3种植株柠檬桉（Eucalyptus 
citriodora Hook.f.）、刺槐（Robinia pseudoacacia）和大叶相

思（Acacia auriculiformis A. Cunn. ex Benth.）根系分泌物进

行研究发现，刺槐根系分泌物中总的氨基酸含量增加，为对

照的8倍；从氨基酸的种类来说，正常植株根系分泌物中为14
种，干旱处理的植株中为16种，其中亮氨酸、组氨酸仅存在干

旱处理的植株根系分泌物中，说明Leu和His与植物的耐旱性

密切相关. 与此同时，正常生长的刺槐根系分泌物中可溶性糖

含量最少，其次是柠檬桉，大叶相思最高；干旱胁迫下刺槐根

系分泌物中可溶性糖含量最高，柠檬桉最少 [39]. 这些研究结

果均表明，干旱引起的根系分泌物数量或组成的变化可能与

环境或物种有关. 根系分泌物的变化可以通过增加干旱期间

根际过氧化物酶的产量，诱发微生物关联，改善水分关系[40]，

并消除根细胞内的活性氧（ROS）引起的氧化损伤[41]. 
2.2  养分胁迫

植物根系分泌物的分泌取决于根际环境营养物质数量的

多少，营养物缺乏或过量均会对根系分泌物产生显著的影响. 
已有研究证实，当植物体内缺乏某种营养元素时，其根系会向

周围环境分泌特定的物质，这些物质会活化根际中含有该元

素的难溶化合物，从而提升植物对该营养元素的吸收能力，减

轻营养缺失带来的危害 [42]. 一般来说，发生养分胁迫时，植物

地上部分的光合作用会被抑制，因此在正常情况下，植物根系

分泌物中有机碳的含量占光合固定碳的20%左右，当发生养分

胁迫时可达到30%以上 [43]. 缺磷会诱导甜菜（Beta vulgaris）
植株分泌更多的有机酸，如柠檬酸和水杨酸浓度分别增加了

2倍和6倍，这些有机酸通过酸化土壤pH进而有助于土壤磷

的增溶 [44].  在缺磷情况下，如双子叶植物白羽扇豆（Lupinus 
albus）会向根际土壤分泌大量的柠檬酸、草酸等低分子量有

机酸，这些有机酸根离子可与钙（Ca2+）、铁（Fe2+，Fe3+）等金

属离子通过络合作用形成金属阳离子-有机酸型络合物，活化

难溶态含磷化合物，提高根际环境中磷的有效性 [45]. 研究结果

表明，不同水稻（Oryza sativa）品种在低磷胁迫下根系分泌有

机酸具有显著差异，低磷处理能够促进耐低磷水稻根系分泌

更多的有机酸，尤其是苹果酸，可以达到101.4 μg，为对照的

400倍 [46]. 苜蓿（Lotuscorniculatus）在缺磷胁迫条件下分泌苹

果酸、柠檬酸和丁二酸，柠檬酸的分泌量是对照的2倍. 这说明

在一定程度上磷胁迫能促进植物根系的生长，以充分吸收和利

用生长介质中有限的磷资源 [47]. 总之，植物根系分泌物中有机

酸的种类和含量发生变化来响应缺磷胁迫. 
另外，香蕉（Musa nana Lour.）在缺钾情况下，其根系

会分泌大量的有机酸，其中柠檬酸含量最多可以达到86.12 
mg/L，草酸含量达到29.14 mg/L，这些均有利于钾的活化，

从而促进植物对钾的吸收利用 [ 4 8 ] .  此外也有研究表明大

豆[Glycine max（Linn.）Merr.]根系在高、低钾胁迫条件下分

泌大量代谢物，包括脱氧肌苷、苹果酸和肌氨酸等.  高钾条

件下，‘Satonohohoemi’（耐低钾品种）和‘Tachinagaha’
（低钾敏感品种）两个大豆品种根系分泌物向根际的释放量

均增加了18%和42%. 然而，低钾条件导致‘Tachinagaha’和
‘Satonohohoemi’根系分泌物的释放量分别在第7和14天时

增加1.2倍和减少2.5倍. 在高钾和低钾条件下，长期暴露（14 
d）的代谢物数量高于短期暴露（7 d）. 综上所述，大豆通过

改变特定代谢物的分泌以更好地适应高钾和低钾条件 [49]. 禾
本科植物芦苇[Phragmites communis（Cav.）Trin. ex Steud.]
缺铁时，其根系能分泌一种麦根酸类的高铁载体，这种载体对

Fe3+有极强的络合能力，从而提高土壤中有效铁的含量 [50]. 通
常情况下，缺磷促进植物根系分泌物中糖的分泌，缺钾抑制其

糖的分泌，缺铁则增加植物根系分泌物中葡萄糖、谷氨酸和核

糖醇的分泌 [51]，因此营养元素的丰缺直接影响到植物的生长

发育，在调节植物体内物质代谢途径和生理生化反应强度方

面起着显著作用. 
2.3  金属胁迫

从国内外现有研究来看，根系分泌物响应逆境胁迫以金

属离子胁迫的报道居多，涉及重金属离子胁迫以及一些非重

金属胁迫如铝等. 一般来说，在根际环境中，根系分泌物能够

与金属发生一系列化学反应，从而改变金属的生物有效性和

化学形态. 根系分泌物对金属的影响有两种：固化和活化. 固
化是指植物根系分泌物通过与根际环境中的游离态金属发生

络合和螯合反应，形成相对较为稳定的金属螯合物，降低金

属向植物体内迁移的能力[52]. 活化是指根系分泌物中的有机

酸、氨基酸和酚类物质与根际环境中的难溶金属发生活化反

应，提高金属的生物有效性，利于植物对其进行吸收、转运和

富集，从而降低环境中的金属含量 [53].  土壤中金属的种类很

多，目前关注较为广泛的有镉、铝、铅和铀. 
2.3.1  镉胁迫　　镉（Cd）作为植物生长非必需金属元素，由

于毒性强且可迁移，很容易被植物根系吸收并转运至籽粒，同

时由于该元素不易降解，对人类危害极大. Luo等的研究表明

Cd胁迫显著影响了超积累植物东南景天（Sedum alfredii）根

系分泌物. 气相色谱-质谱联合分析揭示了镉胁迫下东南景天

根际释放的20种化合物草酸、癸酸和十八烯酸等对镉有一定

的活化作用，与其有关的代谢途径包括糖代谢、氨基酸代谢、

脂类代谢以及TCA循环；而磷酸、丙三醇和腐胺则对镉有一定

的固化作用，与其有关的代谢途径有糖代谢、氨基酸代谢、脂

类代谢以及能量代谢，这些物质的释放均在一定程度上有利

于提高东南景天的耐镉性 [54]. 有研究发现当在水培溶液中添

加5.0 mg/L的Cd时，高粱（Sorghum bicolor）根系分泌的苹果

酸盐较对照增加了4倍，而玉米根系分泌的柠檬酸盐也比对照

高了2倍，根系分泌的有机酸能降低根际区域pH值，从而增加

根际沉积物中重金属溶解性. 另外，Cd水平的增加降低了玉米

（Zea mays）根系分泌物中总碳、氨基酸和糖的含量，但蛋白
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质分泌量不变. 上述结果表明植物根系释放的有机酸、氨基酸

和糖等物质对高粱和玉米的Cd耐受机制起着重要作用[55]. Fu
等人发现Cd胁迫增加了水稻（Oryza sativa）根系分泌物中有

机酸的含量. Cd处理下，Lu527-8（高镉富集水稻）根系分泌

物中检出的有机酸含量比Lu527-4（正常水稻）高1.76-2.43
倍. 两种水稻植株有机酸含量与Cd含量均呈显著正相关，但

苹果酸只在Lu527-8中与镉含量高度相关. 另外，Cd胁迫下水

稻根系分泌物中氨基酸的组成和数量也发生了较大变化，且

不同品种间有所差异. Cd胁迫下，Lu527-8和Lu527-4分别检

测到8种和7种氨基酸，其中苯丙氨酸仅由Lu527-8分泌. 两种

水稻在有机酸和氨基酸分泌方面的差异与它们不同的Cd吸收

能力有关 [56].  面对镉胁迫，植物根系会释放特定的物质如草

酸、丙三醇等，同时总碳、氨基酸和糖的含量也会发生变化. 
2.3.2  铝胁迫　　诸多研究表明，铝（Al）胁迫下根系分泌

低分子量有机酸是植物耐铝毒害的主要机制.  这些有机酸

主要由植物根尖离子通道蛋白分泌，受到转运基因、有机

酸代谢和相关转录因子影响 [57- 59].  在拟南芥（Arabidopsis 
thaliana）中，Al毒害诱导苹果酸和柠檬酸大量分泌主要是由

于AtALMT1和AtMATE1基因的激活，而AtALMT1和AtMATE1
负责Al3+的螯合和有益根际细菌（如枯草芽孢杆菌）的补

充.  因此，苹果酸和柠檬酸能够提高拟南芥耐受铝胁迫的能

力 [60]. 另外也有研究发现，铝浓度显著影响了马尾松（Pinus 
massoniana Lamb.）幼苗根系中有机酸的分泌，其中草酸和

苹果酸的含量在铝浓度为0-300 μmol/L时显著提高；而当铝

浓度高于300 μmol/L时，草酸和苹果酸含量变化不显著，这表

明草酸和苹果酸能一定程度上提高植物的耐铝性 [61]. 有研究

表明，Al3+可诱导玉米（Zea mays）根系分泌更多的有机酸，

主要为柠檬酸，其含量比苹果酸高1-3倍，表明柠檬酸更有利

于植物耐铝性的提高 [62]. Elizabeth Olivares等研究发现，草

酸在肿柄菊（Tithonia diversifolia A. Gray）抗铝毒过程中是

重要的螯合剂，可以大幅度降低铝对肿柄菊的毒害[63]. 另外，

龙眼（Dimocarpus longgana Lour.）幼苗Al胁迫耐受性试验

结果表明，Al胁迫可以促进根系分泌更多的Ca2+、K+、Mg2+

和可溶性糖，其中单株K+、Ca2+和Mg2+渗漏分别增加13.7%-
94.9%，26.9%-208.5%和89.5%-871.1%；可溶性糖增加了

25.9%-855.6%. 因此，铝胁迫下龙眼根系柠檬酸、苹果酸、

草酸、可溶性糖分泌量的增加，是龙眼根系对铝胁迫的一种自

我保护的反应 [64]. 有研究发现，决明（Cassia tora）根系在Al
浓度为10-50 μmol／L时根尖柠檬酸分泌量增加，这是由于柠

檬酸合成酶活性增加，使其与Al形成螯合物以缓解铝毒害 [65]. 
综上，根系分泌物中的可溶性糖以及有机酸如苹果酸、柠檬酸

和草酸等能提高植物的耐铝性. 
2.3.3  铅、铀胁迫　　铅（Pb）胁迫也对植物根系分泌物具有

重要影响. 罗庆等人研究了Pb胁迫对超积累植物景天（Sedum 
alfredii）根系分泌物的影响. 发现草酸、果糖和甲氧基苯酚等

可能对铅有一定的活化作用，相关代谢途径涉及氨基酸代谢、

糖代谢、核苷酸代谢以及TCA循环；而水杨酸、十八醇和二十二

烷等可能对铅有一定的固化作用，与其有关的代谢途径有脂

代谢和氨基酸代谢. 综上，对铅起主要活化作用的根系分泌物

质主要为小分子有机酸、糖类、氨基酸和酚类，有助于提高植

物在重金属胁迫下的耐受性 [66].  水培试验中，研究Pb胁迫对

茶树（Melaleuca alternifolia）的影响发现，铅胁迫显著改变

根系分泌有机酸的含量，但对其种类变化影响不显著，在60 

mg/kg铅处理下，有机酸总量比对照增加2 μg[67 ]. 另外，鱼腥

草（Houttuynia cordata Thun.）在Pb胁迫下，根系分泌物中有

机酸、氨基酸和可溶性糖种类、分泌量明显增加. 在铅浓度为

600 mg/L时，根系分泌物中氨基酸含量达到1.26 mg/g，为对

照3.92倍；在铅浓度为200 mg/L时，根系分泌物中可溶性糖含

量达到2.22 mg/g，为对照的2.88倍；苹果酸是铅胁迫时才分泌

的. 在铅胁迫下有机酸、氨基酸和可溶性糖成分和含量的变化

是鱼腥草对于胁迫的一种适应机制[68]. 因此，植物根系会分泌

果糖、水杨酸等特定的物质来提高耐铅性，并且有机酸、氨基

酸、酚类和可溶性糖的分泌量和种类会改变以应对铅胁迫. 
此外，在对铀（U）污染土壤的植物修复研究中发现，荠菜

（Brassica juncea）对铀的吸收量与根系分泌物中有机酸的

含量呈线性相关，这些有机酸可以增加铀在土壤颗粒中的解

吸，使铀易被植物吸收. 在分泌的3种有机酸（苹果酸、柠檬酸

和乙酸）中，柠檬酸含量比对照高200倍. 施用柠檬酸后，铀在

植株枝条中的积累迅速增加. 这为清除铀污染的土壤提供了

一种环境友好的选择 [69]. 
2.4  温度与CO2胁迫

以温度升高和CO2浓度增加为主要特征的全球变化对生

态系统具有重要的影响，日益受到关注，而针对根系分泌物

开展的研究还相对较少. 温度变化由于可以影响植物的光合、

呼吸以及酶活性等诸多生理代谢过程，因此对根系分泌物的

组成与含量也有显著影响. 有研究表明将水培黄瓜（Cucumis 
sativus）幼苗生长的昼夜温度分别从25/20 °C提高到30/25 
°C，可以显著提高根系分泌物中有机酸的含量，如苯甲酸、

邻苯二甲酸和棕榈酸等.  并且通常情况下，高温较低温具有

更高的有机酸数量和分泌速率，且可导致植物更高的自毒作

用[70]. 另外，草莓（Fragaria × ananassa Duch.）根系分泌物

中氨基酸的含量在5-10 °C时比在20-30 °C时高约20%，这是

因为温度影响细胞的新陈代谢、通透性和营养吸收，导致根

系分泌物发生改变，有利于提高草莓植株的耐寒性 [71]. 李煜

姗等人通过研究昼夜温差对番茄（Solanum lycopersicum）

根系分泌物的影响时发现正昼夜温差处理的根系主要分泌草

酸、丙二酸和乙酸，负昼夜温差则主要分泌丙酸、苹果酸和柠

檬酸；且正温差处理有机酸分泌量较大. 正昼夜温差，可以加

强番茄的光合作用，促进根系分泌低分子量有机酸，活化根

际中氮、磷、钾等养分，进而促进植株生长 [72]. 刺槐（Robinia 
pseudoacacia）的相关研究也发现温度显著增加了根系分泌

物中有机碳的分泌，渗出量增加了1.7倍. 这说明有机碳的分泌

是一个活跃的代谢过程，并容易受到高温胁迫的影响 [73]. 总
之，在温度升高的情况下，植物根系分泌物会增加有机酸的分

泌量以及分泌速率来使其适应逆境条件. 
另外，大气CO2浓度升高也可以一定程度增加植物根系

分泌物的含量，提高植物对非生物胁迫的耐受性. 一般来说，

CO2浓度的升高并不影响总溶解有机碳的流出率，但会增加

每株根系系统的流出量，这可能归因于根系生物量的增加；通

常情况下CO2浓度升高会使植物根系分泌物中可溶性糖、羧酸

和柠檬酸的外流速率分别增加47%、111%和16%，但对氨基

酸和苹果酸的外流速率没有影响[74]. 
在高浓度CO2处理下，小麦（Triticum aestivum）根系分泌

物中总可溶性糖、总游离氨基酸、总酚和总有机酸分别比对照

高45.7%，63.2%，40.0%，89.5%. 但对根系分泌物中总可溶

性糖含量的影响却不显著. 总而言之，CO2浓度的升高会影响
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组织次生代谢产物并导致根系分泌物组成和含量发生改变，

提高了小麦幼苗根系分泌物的量，来应对CO2胁迫 [75]. 也有研

究指出，CO2对大麦（Hordeum vulgare）根系分泌物的影响

随发育时期的不同而有所差异. 在茎伸长阶段，根系分泌物中

的K+/Na+保持稳定，而在孕穗期，K+/Na+更高. 同时大麦比正常

CO2条件下平均少释放39%的果糖和43％的葡萄糖. 植物光合

作用强度及其产物的分布受到CO2浓度的影响，导致根系分泌

物发生改变来提高植物的抗性 [76]. Johansson等研究表明，与

常规浓度CO2（15.63 × 10-6 mol/L）相比，高浓度的CO2（31.25 
× 10-6 mol/L）可提高欧洲赤松（Pinus sylvestris）根系分泌物

含量，其中小分子有机酸总量增加120%-160%，氨基酸增加

250%，溶解性单糖增加130%-270%，这些分泌量的增加是由

于在高浓度CO2下植物-真菌系统中C的有效性增加，使植物更

好地适应CO2胁迫 [77]. 综上，在高CO2下，大多植物根系分泌物

中有机酸、可溶性糖、氨基酸的含量会增加，也有部分可溶性

糖的含量会下降. 但是针对温度与CO2耦合作用对植物根系分

泌物影响的报道还很少，有待于进一步深入研究. 

3  结 论
综上所述，各种非生物胁迫可以改变植物根系分泌物的

组成和含量，诱导植物分泌大量的物质进入根际微环境以抵

御逆境胁迫.  植物根系分泌物会分泌大量脯氨酸、激素以及

黄酮类化合物等来提高耐盐碱性，同时有机酸的分泌量和分

泌速率也会一定程度改变；在干旱胁迫下，植物根系分泌物中

的总有机碳变化较为显著，也会分泌特定的代谢物如蔗糖、肌

醇和亮氨酸等来提高抗旱性；通常情况下，缺铁会增加植物根

系分泌物中葡萄糖、谷氨酸和核糖醇的分泌，缺钾抑制糖的分

泌，缺磷则促进糖的分泌；植物根系分泌物中的有机酸、氨基

酸、酚类、可溶性糖等物质均会发生种类和含量的变化来适

应金属胁迫；高温胁迫会使植物根系分泌物中的有机酸分泌

量和分泌速率增加；在高CO2下，大多植物根系分泌物中有机

酸、可溶性糖、氨基酸的含量会增加，也有部分可溶性糖的含

量会下降. 总而言之，在同一环境因子胁迫下，不同植物的响

应不同；植物根系分泌物中尤以有机酸对环境胁迫最为敏感. 

4  展 望
植物根系分泌物在植物抵御逆境胁迫方面发挥着重要的

作用，一方面它可以通过改变植物根际理化和生物学性质，改

变微生态环境，提高根系吸收土壤养分的能力、促进植物生

长；另一方面根系分泌物作为根系生理的重要组成部分，直接

参与植株的生长发育，并对其起一定的调节作用. 因此，对于

根系分泌物响应非生物胁迫因子的研究具有重要的理论与实

际意义. 可以在下述几个方面进行更深入研究.

4.1  实验方法的深入探究
近年来针对根系分泌物的原位与模拟实验逐步增多，但

收集与深入的分析方法还很有限，对分析结果有较大影响，无

法对根系分泌物整体进行准确鉴定，对于浓度低、转化快以

及诸多未知组分物质有待于进一步挖掘，同时明确其潜在的

生理功能，开发更准确、更完善、适用性更广的根系分泌物收

集及鉴定方法，有利于对根系分泌物响应非生物胁迫进行更

广泛而深入的研究. 
4.2  根系分泌物在化感领域的研究

重视根系分泌物在化感领域的应用，尤其是基于化感效应

在农学（杂草）与生态学（竞争、群落演变）上的重要生物学事

件. 不拘泥于仅仅从表象上分析分泌物对周围植物的促进或抑

制效应，而是从分子机理水平上阐述真正的诱因. 如研究根分

泌物的内在分子机制以及分泌位点，运用遗传育种学等方法培

育出可以耐非生物胁迫、抗病虫害以及田间杂草的优质作物和

牧草品种，对于陆地植物生态系统稳定健康发展有着重要意义. 
4.3  植物根系分泌物特定组分对非生物胁迫响应机理

目前关于对根系分泌物的研究集中在有机酸、氨基酸等

总量的分析，缺乏对于特定物质的分析.  近年来，以代谢组

学、基因组学、转录组学和蛋白组学为代表的系统生物学技术

迅猛发展，运用新技术有助于了解根系分泌物中特定的物质

对非生物胁迫的响应，从而更加精准地揭示植物响应胁迫因

子的规律. 
4.4  从根系分泌物的角度解析植物对土壤的反馈机制

根系分泌物是植物-土壤互作关联的“媒介”，不仅对植

物生长发育与耐逆性起着重要的调节作用，同时也深刻影响

着根际土壤理化性质和土壤微生物生态系统，今后可以综合

利用生理学、分子生物学等技术从土壤学与微生物学领域入

手，深入挖掘根系分泌物介导的土壤品质改变机理. 
4.5	 复合胁迫因子的协同作用对植物根系分泌物的

影响研究
除非生物胁迫外，植物生长还会受到许多生物胁迫如微生

物、病害、虫、草害等的影响，这些胁迫因子叠加作用会加剧

对植物的危害风险. 然而，目前对植物根系分泌物的研究涉及

单因子的影响研究多，复合因素影响的研究少，而且多为个体

层面的室内模拟实验，缺少自然环境下的大尺度生态与生产风

险研究. 因此，今后需在多种胁迫因子协同作用下，加大野外和

田间试验等方面的综合研究，并通过原位智能技术对田间农作

物的根系分泌物组分和含量进行动态监测，从而更好地揭示

不同胁迫组合下的综合影响，值得在该领域展开深入研究. 
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