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摘要: 植物根系所“组装”的微生物菌群是植物维护根系与土壤生物体稳态、响应胁迫、吸收营养和健康生长

的重要体系。植物根部代谢产物介导和调控微生物菌群的组成、结构、分布和功能。但是, 目前对根系次生

代谢产物的种类和功能尚缺乏充分研究。发现根部次生代谢产物并解析其在调控根际微生物菌群结构中的功

能, 是解码植物与微生物相互作用的“化学信号”的关键。本文综述了根部化合物在根系微生物菌群组成和调

控方面的最新研究进展, 并对应用合成生物学理念合成或调控植物根部次生代谢产物, 以此调控根系微生物菌

群, 进而改善植物生长和性状的发展前景进行了探讨。
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植物根部通常位于地下, 负责从土壤中吸收

水分、无机盐和矿物质等营养物质, 并参与极其

复杂的生物体多方互作[包括植物、微生物和动物

(如昆虫、线虫等)]。植物的健康生长依赖植株根

部与其他生物体的结构组成、多样性和数量的相

对动态平衡, 而植物根部合成和分泌的代谢产物

是维系和调控植物根部与其他生物体动态平衡的

重要媒介, 可谓是植物与其他地下生物互作沟通

的“化学信号”。植物光合作用固定的碳源中有约

20%用于合成根部的有机化合物(Nguyen 2003), 包
括初生代谢产物(primary metabolite)和次生代谢产

物(secondary metabolite)两大类。初生代谢产物

(如糖、氨基酸、脂肪酸和有机酸等)为与根系互

作的异养生物生长繁殖提供其必需的碳、氮源, 
而次生代谢产物可作为信号分子, 调控根系异养

生物体的生长、群体结构和相应的生物学功能, 
以此维系植物与土壤中的其他生物共存的相对稳

态。次生代谢产物是植物适应环境变化不断进化

而合成的化合物, 在不同的植物分类学谱系中有

相对特异的结构组成和特定功能, 因此也被称为

特异代谢物(specialized metabolite)。虽然初生代

谢产物中有机物组成比例也能一定程度影响根系

生物的群体结构, 但植物与土壤生物所建立的特

异性关系仍主要由次生代谢产物介导(Huang等
2019)。

经典的介导植物根系与地下生物互作的植物

次生代谢产物主要包括:

(1)黄酮类(flavonoid)化合物。豆科类植物根

部分泌的黄酮类化合物可诱导根瘤菌结瘤因子

(nod factor)生物合成相关基因的表达。合成和分

泌结瘤因子帮助根瘤菌定殖在植物根部形成根瘤

共生体系, 从而使植物根部获得将氮气转化成氨

态氮的固氮能力(Hassan和Mathesius 2012; Liu和
Murray 2016)。

(2)萜类(terpenoid)化合物(Huang和Osbourn 
2019)。类胡萝卜素氧化裂解产生独脚金内酯(stri- 
golactone), 其可诱导丛枝菌根真菌(arbuscular my-
corrhizal fungus, AMF)菌丝分生, 并促进AMF与
植物根系建立共生关系, 从而帮助植物吸收营养

(Claassens和Hills 2018); 燕麦(Avena sativa)根尖特

异性合成的三萜化合物燕麦素(avenacin A1)有抗

真菌活性, 尤其对引起小麦(Triticum aestivum)/燕
麦全蚀病(“Take-All”)的小麦全蚀病菌Gaeumanno-
myces graminis var. tritici生长有很强的抑制作用

(Begley等1986; Carter等1999)。
(3)生物碱(alkaloid)。植保素(camalexin)和硫

代葡萄糖苷(glucosinolate)是十字花科植物合成的

植物防御素(phytoalexin), 对芸薹根肿菌Plasmodio-
phora brassicae等病原菌有较强的抗菌活性(Lemarié
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等2015; van Dam等2009; Stotz等2011)。玉米(Zea 
mays)根系合成的苯并𫫇唑嗪酮类(benzoxazinoid)
化合物能帮助植物抵御害虫的侵蚀和真菌的侵染

(Niemeyer 2009; Niculaes等2018)。
过往的研究主要关注次生代谢产物介导的植

物根部与地下单个或几个生物个体的互作关系

(Massalha等2017), 而伴随高通量测序、生物信息

学和合成生物学等相关学科的快速发展, 越来越

多的研究开始集中在植物次生代谢产物介导的根

系与微生物群体之间的互作上(Koprivova等2019; 
Stringlis等2018; Voges等2019; Huang等2019; Chen
等2019; Hu等2018)。这些研究更真实和全面地反

映了植物根系次生代谢产物在介导地下植物与微

生物互作方面的功能, 也为利用合成生物学方法

合成根部化合物操纵植物-微生物互作, 改善农业

生产发展提供了理论依据。

1  植物微生物菌群

微生物是土壤中数量最大、种类最多的生物

体, 在植物根际(root rhizosphere)和根内(root endo-

sphere)的微生物数量分别为1×109~1×106和1× 
108~1×104个·g-1 (Bulgarelli等2013)。植物能否健康

生长很大程度上取决于植物与根际和根内微生物

菌群之间的动态平衡。植物根部微生物菌群的组

成主要取决因素有: (1)土壤起始的微生物菌群, 即
接种体(inoculum); (2)植物的基因型, 基因型决定

了植物的根系结构及所合成的代谢物; (3)其他环

境因素, 包括湿度、温度和土壤PH等。土壤里微

生物菌群中既有有益菌又有致病菌, 植物根系对

根际和根内的微生物群体有非常主动的选择过程

(Lundberg等2012; Bulgarelli等2012)。在微生物绝

对定量方法的开发研究中, 研究人员发现土壤微

生物在植物根际种类最多且高度富集, 土壤微生

物在植物根际呈现“扩增”趋势, 而且植物根部会

对根际富集的微生物进行进一步选择(Wang等
2020)。如果无法从所在的土壤中塑造或招募有利

或维持植物生长必需的微生物菌群, 植物生长可

能会受到不利影响甚至死亡。

土壤微生物菌群对植物生长的作用主要体现

在以下4个方面(图1)。

图1  植物根部代谢物对微生物菌群的调控作用

Fig.1  Modulation of microbiota via plant root metabolites
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1.1  帮助植物获取生长所需的营养元素

土壤微生物主要通过生物转化反应和转运矿

物质离子来帮助植物获取自然界的营养元素, 包括

氮、磷、钾、钙、镁、硫和铁等, 具体方式包括:
(1)生物固氮。土壤中存在大量的固氮菌, 能

够将空气中的氮气还原成宿主植物可直接利用的

氨态氮。由于植物自身没有固氮能力, 其体内的

生物氮有很大部分来自于微生物固氮作用(Santi等
2013)。豆科植物可通过共生根瘤菌固氮(Mus等
2016), 其他植物也可通过根内外富集的固氮菌(如
Klebsiella pneumoniae 342和Azoarcus sp. BH72)进
行生物固氮(Urquiaga等2012; Hurek等2002; Ini-
guez等2004)或其他氮代谢相关的菌来获得氮源

(Zhang等2019)。除了细菌的生物固氮, 土壤中的

真菌还可通过菌丝将土壤中的氮源转移至植物体

内(Behie等2012)。
(2)溶解矿物质。土壤细菌和真菌可以协同为

植物提供所需的其他营养元素(如磷)。土壤中有

大量细菌能够合成和分泌有机酸, 帮助溶解固体

形式的矿物质, 如羟基磷灰石[Ca5(PO4)3(OH)], 形
成可溶物形式的矿物质离子, 便于供给植物根系

吸收利用(Rodríguez等2006); 而共生真菌如AMF
能帮助转运这些营养成分(Rausch等2001; Javot等
2007)。

(3)合成转运载体。植物和微生物均可合成有

机酸, 溶解土壤中不溶性的+3价铁盐释放铁离子, 
且都可以进一步合成和分泌铁转运载体螯合铁离

子, 并将其转运至细胞中。许多植物根部细胞膜

受体不仅能识别植物铁载体, 还能识别部分微生

物铁载体, 从而可利用细菌所分泌的铁载体而获

得更多的铁元素(Ahemad和Kibret 2014)。
1.2  合成植物激素

土壤微生物可以合成许多植物激素, 包括生

长素(auxin) (Spaepen等2007; Hermosa等2012)、细

胞分裂素(cytokinin) (Nieto和Frankenberger 1989; 
de Salamone等2001)、赤霉素(gibberellin) (Tien等
1979; Joo等2005)和脱落酸(abscisic acid) (Williams
和De Mallorca 1982)等, 这些激素可能直接参与植

物的生长调控。虽然植物激素对植物的生长调控

机理较为清楚, 但是土壤微生物产生的植物激素

参与植物生长调控的具体机制仍不清楚。

1.3  抑制致病菌的增长

有益菌可通过竞争性增长而获取植物根部的

营养和空间, 间接地抑制病原菌(如腐霉菌)的生长

(Elad和Chet 1987), 或者通过合成抗生素、细胞壁

降解酶或有毒的氢氰酸等物质直接抑制病原菌生

长(Weller 2007; Fürnkranz等2012; Berg 2009; Bene-
duzi等2012; Olanrewaju等2017)。
1.4  诱导系统抗性(induced systemic resistance, ISR)

土壤微生物的部分细胞结构及其所分泌的小

分子化合物和多肽等可作为信号分子被植物根部

受体捕获, 激活植物的防御(如茉莉酸)和免疫(如
水杨酸)信号通路, 使植物在地表和地下均出现抗

逆性状, 即所谓的系统抗性(Zamioudis和Pieterse 
2012; De Vleesschauwer和Höfte 2009)。

综上所述, 植物的健康生长很大程度上取决

于植物能否充分调动和组装土壤中的有益微生物

菌群为其服务。土壤中致病菌过多或者植物未能

组装充足的有益菌都将直接影响植物的健康生长, 
而合成和分泌化合物是植物构建其根系健康微生

物菌群的重要方式。

2  植物根系化合物

植物初生和次生代谢产物的合成和分泌与其

所处的生长环境密切相关(Canarini等2019)。植物

根部合成和分泌的化合物一直被认为可能是构建

根部特异微生物菌群的重要介质, 但具体有哪些

化合物参与, 以及其所塑造的微生物菌群的具体

生物学意义尚未明确。近期研究表明植物根部化

合物在塑造根系微生物菌群方面确实发挥着重要

作用(Zhalnina等2018; Lebeis等2015; Sasse等
2018)。其中, 次生代谢产物包括苯丙烷类(phenyl-
propanoid) (Stringlis等2018; Voges等2019)、萜类

(Huang等2019; Chen等2019)和生物碱类化合物

(Koprivova等2019), 对植物根部微生物组的结构和

功能均有不同程度的调控作用。随着越来越多的

根部次生代谢产物被发现, 植物根部化合物调控

根系微生物菌群的神秘面纱正在被逐步揭开。

苯丙烷类化合物香豆素(coumarin)是植物合

成分泌铁的载体, 有助于铁离子的转运和吸收。
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近期研究发现香豆素能够影响拟南芥(Arabidopsis 
thaliana)根部微生物菌群的组成, 在缺铁条件下, 
香豆素合成缺陷的拟南芥突变体根部微生物组分

与野生型相比有显著差异(Stringlis等2018; Voges
等2019), 并且体外抑菌实验显示香豆素衍生物

scopoletin能选择性抑制致病真菌但不影响促进植

物生长的益生菌生长(Stringlis等2018)。通过接种

人工合成微生物菌群(synthetic community)实验发

现, 与野生型相比, 有一株受香豆素衍生物sideretin
抑制的假单胞菌(Pseudomonas sp.)在香豆素缺失

的拟南芥突变体中高度富集(Voges等2019), 进一

步证实了植物合成的香豆素及其衍生物能够选择

性调控植物根部微生物的组成和结构。

萜类化合物是数量最大(≈80 000种)的次生代

谢产物(Christianson 2017), 许多萜类化合物是植

物与地下其他生物互作的介质(Huang和Osbourn 
2019)。近期发现拟南芥根部合成分泌的结构新颖

的三萜(triterpene) (Huang等2019)和二倍半萜(ses-
terterpene) (Chen等2019)化合物是塑造根部微生物

菌群的重要介质。这些萜类化合物生物合成通路

突变体根系所组装的微生物菌群, 在菌群构成和

多样性方面与野生型植物相比有显著差异。体外

抑菌试验显示, 新发现的拟南芥根部三萜化合物

能选择性促进大部分变形杆菌门细菌(Proteobacte-
ria)而抑制大部分放线菌(Actinobacteria)的生长

(Huang等2019)。并且有部分细菌能够选择性代谢

植物根部合成分泌的三萜化合物, 比如氧化三萜

化合物上的羟基和水解三萜脂肪酸酯等。这些三

萜化合物是拟南芥根部分泌的主要次生代谢产物, 
是其根部组装特异微生物菌群的主要信号分子, 
选择性地富集了超过一半的拟南芥根部特有细菌

群体(Huang等2019)。有趣的是, 编码合成这些根

部萜类化合物的基因大部分在基因组中成簇存在

并且在根部特异表达, 暗示这些化合物的合成可

能受到了很强的自然选择进化, 但是这些化合物

介导组装的菌群的具体功能仍有待解析。

生物碱类化合物是重要的植物防御分子, 在
植物根部微生物菌群的塑造方面也有一定影响。

玉米根部合成的苯并𫫇唑嗪酮类化合物不仅有抗

害虫功能, 还能介导构建根部微生物菌群, 其生物

合成通路缺失突变体的根部微生物组成不同于野

生型, 突变体根部能富集黄单胞菌科细菌(Xan-
thomonadaceae)但排斥嗜甲基菌科细菌(Methylo-
philaceae) (Cotton等2019)。这些植物合成分泌的

苯并𫫇唑嗪酮类化合物会在土壤中存留较长时间

从而改变土壤微生物组结构, 进而影响下一代植

物所组装的微生物菌群结构和植物的生长(Hu等
2018)。此外, 近期研究发现拟南芥根部植保素(ca-
malexin)的生物合成对植物根部富集有益菌有重

要作用(Koprivova等2019)。植保素具有抗真菌活

性, 其生物合成突变体根部能够组装特异的微生

物组。进一步的突变体与已表征的有益菌共培养

实验结果显示, 在缺少植保素的条件下, 有益菌促

进植物生长的作用无法产生, 说明植保素在塑造

根部微生物组以及植物防御和生长等多方面具有

重要作用(Koprivova等2019)。以上两种化合物在

植物多个组织部位都有合成, 并非只在植物根部

表达, 这也从侧面反映了这些化合物可能参与植

物不同组织生长发育和抗逆的多个不同时间和空

间的生物学过程。

除以上列举的三大类次生代谢产物以外, 植
物根部还合成了大量的迄今尚未被发现的化合物, 
这些未知化合物多数是在植物不同生长阶段响应

多种环境变化所产生的, 其中很多化合物是响应局

部空间信号而产生的。近期从番茄(Lycopersicon 
esculentum)中发现的酰基糖类(acyl sugar)化合物

和壬二酸糖苷(glycosylated azelaic acid)即是响应

局部的微生物(群体)所合成的化合物, 它们在塑造

微生物菌群方面也有一定作用, 但具体功能仍然

未知(Korenblum等2020)。由此可见, 发现和解析

植物根部合成的未知化合物是解码植物根部微生

物组组装和构建机制及其功能的关键步骤。

3  基于合成生物学的根系微生物菌群调控

图1说明, 土壤微生物在植物生长和抗逆过程

中具有重要作用, 而植物根部代谢产物又可以选

择性地富集和调控土壤微生物的生长, 因此发现

植物根部代谢产物、解析其生物合成途径有助于

工程化改造和调控植物根部代谢产物的合成, 从
而实现用合成生物学手段操纵植物根部微生物菌
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群的理念。对根系微生物菌群进行定向改造使植

物根部富集更多有益菌, 不仅可以减少肥料和农

药的使用, 还可以提高作物或果蔬的产量等, 是现

代绿色农业发展的可取之道。利用合成生物学操

纵微生物菌群的潜在方法已有相关综述(Sheth等
2016), 本文主要讨论如何利用合成生物学方法合

成植物根部代谢产物, 或工程化改造植物以调控

代谢产物在根部的积累量和组成, 用以操纵植物

根部微生物菌群。潜在的方法有:
(1)利用合成生物学体系体外合成调控土壤根

系微生物菌群的化合物并进行外源施加。植物根

部次生代谢产物通常化学结构复杂且在植物中含

量很低, 难以通过提取分离纯化或化学合成获得

足够量的化合物用于实际应用。植物根部活性次

生代谢产物及其生物合成基因的发现, 为异源生

物合成这些代谢产物提供了可能性。通过对异源

表达宿主, 如酵母、大肠杆菌(Escherichia coli)和
模式植物底盘的工程化改造, 获得各类次生代谢

产物生物合成前体高积累的菌株和植株(Cravens
等2019; Liu等2017; Reed等2018); 在此基础上, 将
鉴定到的植物根部活性次生代谢产物生物合成通

路基因导入这些工程化菌株和植株中, 可以构建

出生产特定次生代谢产物的菌株和植株; 然后通

过优化工程菌发酵条件或工程植株扩大培养条件, 
进一步提升工程菌株/植株的次生代谢产物的产

量, 以此实现利用合成生物学体系生产植物根部次

生代谢产物, 调控土壤微生物菌群组分的目的。在

植物种植前或种植期间外源施加一定量的这些根

际微生物菌群调节剂, 有可能在一定程度上优化

土壤中微生物菌群构成, 帮助植物招募生长所需

的有益微生物菌群, 促进植物健康生长, 改善植物

的各类性状。

(2)构建转基因植株。部分植物根部次生代谢

产物具有抵御致病菌的活性, 比如燕麦根尖合成

的抗真菌的燕麦素(Begley等1986), 可以使合成这

些化合物的植物在致病菌存在的土壤中健康生

长。鉴定抗菌化合物生物合成通路的基因将使工

程化改造其他植物, 使其合成这些活性化合物成

为可能。通过将活性次生代谢产物完整生物合成

通路基因构建到一个或多个表达载体中, 基于需

求引入诱导型、细胞型特异和根部特异表达的启

动子, 利用稳定转化将生物合成基因整合到其他

不产这些化合物的植物(特别是作物)的基因组, 使
这些植物也能够在根部合成调控根部微生物菌群

的化合物。此方法有可能使转基因植物在致病菌

存在或营养缺失的土壤中种植, 使其可以获得抗

病或耐受营养贫瘠土壤等性状。其次, 通过鉴定

次生代谢产物生物合成调控基因, 可以在产生活

性次生代谢产物的植物中过表达正向调控生物合

成的基因, 或者用CRISPR/Cas敲除与RNAi沉默负

调控生物合成的基因, 获取高产根部活性次生代

谢产物的植株, 用于轮作改善土壤的微生物菌群, 
使土壤更适合其他植物种植。需要注意的是, 构
建转基因植株要考虑引入或敲除基因对植物本身

包括在生长和抗逆等方面的影响。

4  结语与展望

发现和鉴定植物根部调控微生物菌群的次生

代谢产物信号分子及其生物合成通路基因, 为利

用合成生物学方法合成信号化合物并调控其在植

物根部的合成提供了可能性。目标是操纵根系微

生物菌群构成, 促进植物生长, 提升植物抗逆等性

状。但要实现对植物根系微生物菌群的定向操纵

仍然任重道远。绝大多数的根系次生代谢产物的

完整生物合成途径和调控机制仍然未知, 其在根

系空间的具体分布、转运机制及如何响应环境信

号尚未清楚, 而且化合物所调控的微生物(菌群)的
功能和调控机制也尚未被解析。破解植物根部的

“化学信号”及其对微生物菌群的功能调控是运用

合成生物学方法操纵微生物菌群的前提。人工重

组微生物组体系可能是研究微生物组功能的一个

重要工具(Liu等2019)。植物根部次生代谢产物的

发现及其对土壤和微生物菌群的调控和功能的解

析将会是定向操纵植物根部微生物菌群的关键。

由于植物根部次生代谢产物的含量很低, 且
一些化合物只在特定条件诱导下合成, 因此需要

更加灵敏的检测技术。高灵敏度和高分辨率质谱

技术的发展将为发现植物根部低含量次生代谢产

物提供重要支撑。提高质谱检测灵敏度不仅可以

降低组织水平化合物的检测限, 还可能使检测根
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部不同细胞类型或单细胞的次生代谢产物成为现

实(Fessenden 2016)。也可提高质谱成像体系的灵

敏度(Boughton等2016), 在时间和空间上解析不同

次生代谢产物的功能。此外, 开发植物合成生物

学底盘和调控元件等也将加速定向合成和调控植

物根部次生代谢产物的进程(Wright和Nemhauser 
2019; Rai等2019), 促进基于合成生物学方法定向

操纵植物根部微生物组理念的实现。
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Recent progress on modulation of microbiota by plant root metabolites
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Abstract: Microbiota assembled by plant roots is an important system for plants to maintain the homeostasis of 
root associated biota, respond to environmental stresses, uptake nutrients and facilitate healthy growth. Root 
metabolites modulate the composition, structure, distribution and function of root microbiota. Discovering root 
secondary metabolites and elucidating their roles in modulating microbiota is the key to decoding chemical sig-
nals involved in plant–microbe interactions. Here, we review recent progress on the roles of plant root metabo-
lites in microbiota assembly and regulation. In addition, the plausibility of manipulating root microbiota for im-
proved growth and other traits of plants using synthetic biology-based synthesis and regulation of root 
secondary metabolites is discussed.
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