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根系分泌物对作物养分吸收利用的影响研究进展
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摘要 根系分泌物是作物与土壤交流的主要媒介，对于土壤养分活化、作物养分吸收、作物生长等均有重要

作用。为探究根系分泌物与作物、土壤和微生物之间的关系，利用不同的根系分泌物来实现种间促进、提高自然

资源利用率和农业生产力，本文归纳总结了根系分泌物的分类、功能及对土壤养分（氮、磷、钾和铁）的活化、作物

养分吸收和作物生长的影响，讨论了有关作物应对养分胁迫的不同机制，并提出研究展望：一是加强根系分泌物

的鉴定手段，实现根系分泌物组分的原位无损伤鉴定和分析；二是运用多学科交叉知识进一步揭示根系分泌物

所介导的作物养分高效利用的根土界面生物互作过程；三是加强验证根系分泌物影响植物应对生物和非生物胁

迫的目标基因和微生物的功能定位研究，利用基因工程手段达到有效改善植物健康的目的；四是推进研究成果

向科技应用转化的进程，利用仿生学原理将有益的根系分泌物应用到实际生产中。
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根系分泌物是指在作物生长过程中，根系向外

界环境分泌的各种无机离子和有机化合物，根据种

类的不同可以分为糖、氨基酸、有机酸、脂肪酸和生

长因子等几类。根系分泌物是决定作物与土壤环境

相互作用的重要因素，是作物与土壤交流的主要媒

介，在作物生长发育中也起着关键作用。

近年来，随着新兴技术和方法的出现，根系分泌

物的研究得以丰富和发展，多数学者围绕作物-土壤-
微生物的根际互作过程与调控机制进行了大量研

究，表明根系分泌物具有多种重要功能，例如改变土

壤结构［1］、减轻土壤重金属污染［2］、活化土壤养

分［3-8］、调控作物养分吸收［9-11］、影响根际微生物菌群

的分布和活性［12-13］和作为化学信号或化感物质直接

或间接地影响自身或相邻作物的生长［14-15］等。其

中，根系分泌物对土壤养分活化和作物养分吸收所

起的作用尤为重要，能够调控土壤养分（氮、磷、钾、

铁、锌等元素）高效吸收利用，对于减少化肥的投入

和提高农业生产力具有重要意义。

根系分泌物介导的作物-土壤-微生物间的相互

作用是当前植物营养学科的研究热点之一，尤其是

根系分泌物所影响的土壤养分有效性，以及作物吸

收、转运和利用养分更是重要研究内容。近年来有

不少关于根系分泌物对土壤养分活化和作物养分吸

收的研究，但由于技术手段的限制，多数关于根系分

泌物的认识往往集中于宏观层面上的初步分析，缺

乏机制层面的深入讨论，同时也缺少对根系分泌物

介导作物养分高效利用研究系统的梳理总结。因

此，本文围绕根系分泌物对养分的影响来进行综述，

归纳总结了根系分泌物的分类及功能、对土壤养分

活化、作物养分吸收和作物生长的影响，讨论了有关

作物应对养分胁迫的不同机制，并提出研究展望，以

期为养分资源高效利用领域的研究和根系分泌物的

应用提供参考。

１　根系分泌物的种类

根系分泌物种类繁多且成分较为复杂，大体上

可以分为三大类：一类为大分子有机物，如酶、糖、氨

基酸等；第二类为小分子酸、酚、酮等物质；第三类为

甾醇类、生长因子、核苷酸等。目前鉴定出的各种根

系分泌物见表 1。根系分泌物具有多种作用，例如糖

类、酶类、氨基酸和核苷酸能为根际微生物提供营养

源，增强微生物活性［14］；多糖类能够黏结土壤颗粒有
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助于促进土壤团聚体的形成及稳定［1］；有机酸、酚酸

和非蛋白组分氨基酸（植物铁载体类）在活化养分方

面的作用尤为突出，能够通过鳌合作用和还原作用

来活化土壤养分（磷、铁、锌），进而促进作物对养分

的吸收利用［3-8］；酚酸和黄酮常作为化感物质调控自

身或相邻作物的生长发育［12，15-16，20］。

2　根系分泌物对土壤养分的活化

作用

2.1　根系分泌物对土壤氮的活化作用

低分子质量根系分泌物（如碳水化合物、有机酸

和氨基酸）能够为土壤氮转化提供碳源，参与土壤有

机质的分解并增强根际土壤氮素的利用率，称为根

际激发效应。早期的研究表明，来自根际激发效应

的有效氮含量占非根际土壤总有效氮的 6%~
100%［27］。根系分泌物组分的 C/N 比是影响土壤氮

激发效应的关键，当根系分泌物中的氮冗余时，会促

进微生物生长并通过“共代谢”产生正激发效应，促

进有机氮的矿化。Morris 等［28］研究表明，旱雀麦草

的根系分泌物中含有较高的有效氮，能激发根际土

壤有机氮的矿化。Meier 等［29］研究发现根系分泌物

增加了施肥和未施肥土壤中的总氮矿化。根系分泌

物通过提供可利用碳源诱导根际微生物（细菌和真

菌）生长，根际微生物的生长反过来又刺激微生物氮

矿化以保持恒定的C/N比。生长缓慢的真菌具有分

解顽固有机质的能力，根系分泌物通过刺激真菌的

生长来加速有机质分解，此外，真菌和细菌基团具有

不同的C/N比，因此，真菌与细菌的比率也会影响根

际土壤氮的矿化（图 1）。当氮缺乏时，微生物可以

通过产生胞外酶来分解有机质以获取氮［30］，N-降
解酶（NAG）的活性随着微生物生物量 N 的增加而

增大，研究表明，根系分泌物的渗出率与氮矿化率

和 N-降解酶的活性呈正相关［31］，细菌和真菌群 2
个微生物群落可以产生不同的胞外酶来降解有

机质［32］。

此外，根系分泌物还可以通过调节土壤环境促

表1　根系分泌物种类及有机化合物

Table 1　Types and organic compounds of root exudates

种类 Type

酶类 
Enzymes

糖类

Carbohydrates

氨基酸类 
Amino acids

有机酸

Organic acids

脂肪酸

Fatty acids

酚酸类 Phe‐
nolic acids

黄酮类

Flavonoids

甾醇类

Sterols

生长因子 
Growth factor

核苷酸

Nucleotide

有机化合物 Organic compounds

转化酶、淀粉酶、蛋白酶、磷酸酯酶、硝酸还原酶、脲酶、硫酸酶、木聚糖酶、吲哚乙酸氧化酶 Invertase, amylase, prote‐
ase, phosphatase, nitrate reductase, urease, sulfatase, xylanase, indoleacetic acid oxidase

阿拉伯糖、果糖、麦芽糖、半乳糖、核糖、木糖、葡萄糖、鼠李糖、蔗糖、岩藻糖、乙酰葡萄糖胺、己糖、戊糖 Arabinose, 
fructose, maltose, galactose, ribose, xylose, glucose, rhamnose, sucrose, fucose, acetylglucosamine, hexose, pentose

谷氨酸、苏氨酸、丙氨酸、异亮氨酸、胱氨酸、天冬氨酸、天冬酰胺、丝氨酸、脯氨酸、精氨酸、甲硫氨酸、半胱氨酸、色氨

酸、亮氨酸、甘氨酸、γ-氨基丁酸、阿凡酸、麦根酸 Glutamic acid, threonine, alanine, isoleucine, cystine, aspartic acid, 
asparagine, serine, proline, arginine, methionine, cysteine, tryptophan, leucine, glycine，γ- aminobutyric acid, avanic 
acid, ergic acid
柠檬酸、苹果酸、丙酸、丁酸、反丁烯二酸、羟基乙酸、乳酸、顺丁烯二酸、戊二酸、乙酸、己二酸、琥珀酸、乌头酸、马来

酸、2-羟基丙酸、丁二酸 Citric acid, malic acid, propionic acid, butyric acid, fumaric acid, hydroxyacetic acid, lactic ac‐
id, maleic acid, glutaric acid, acetic acid, adipic acid, succinic acid, aconitic acid, maleic acid, 2-hydroxypropionic acid, 
succinic acid

亚油酸、硬脂酸、棕榈酸、亚麻酸、花生酸、十八烯酸、软脂酸、豆蔻酸 Linoleic acid, stearic acid, palmitic acid, linolenic 
acid, arachidic acid, octadecenoic acid, palmitic acid, myristic acid

邻羟基香豆酸、对羟基香豆酸、4-羟基苯乙酸、杏仁酸、阿魏酸、对羟基苯甲酸、丁香酸、原儿茶酸、水杨酸、3,4-二羟基

甲酸、咖啡酸、肉桂酸、香豆素、4-羟基-3-甲氧基苯甲酸、肉桂酸、藜芦酸 o-Hydroxycoumaric acid, p-hydroxycoumaric 
acid, 4-hydroxyphenylacetic acid, almond acid, ferulic acid, p-hydroxybenzoic acid, eugenoic acid, protocatechuic acid, 
salicylic acid, 3,4-dihydroxyformic acid, caffeic acid, cinnamic acid, coumarin, 4-hydroxy-3-methoxybenzoic acid, cin‐
namic acid, veramarin acid

芹黄、槲皮素、伞形酮、异黄酮、山奈酚、木犀草素、芹菜素 Celery yellow, quercetin, umbelline, isoflavone, kaempferol, 
luteolin, apigenin

豆甾醇、油菜甾醇、谷甾醇、胆甾醇、1,9-癸二醇、2-十四醇 Stigmasterol, brassinol, sitosterol, cholesterol, 1,9-decane‐
diol, 2-tetradecanol

对氨基苯甲酸、生长激素、胆碱、肌醇、烟酸、泛酸 p-Aminobenzoic acid, growth hormone, choline, inositol, nicotinic ac‐
id, pantothenic acid

腺嘌呤、鸟嘌呤、尿嘧啶 Adenine, guanine, uracil

参考文献 
References

[14]

[7，17]

[9-10]

[18-19]

[20]

[17，21]

[22-23]

[24-25]

[14，26]

[14]

进土壤氮的矿化，例如具有强黏结力的多糖可以通

过改善土壤微团聚体的稳定性及大小分布来影响土

壤氮矿化［2-3］。Liu等［3］通过室内培养实验来探究外

源添加不同的根系分泌物（碳水化合物和有机酸）对

低肥力土壤氮矿化的影响，发现根系分泌物所引起

根际 pH 值变化与土壤氮矿化密切相关，pH 升高引

起土壤氮矿化的增加与有机质在土壤中的溶解度增

加有关［33］。根系分泌物诱导的微生物氮矿化作用能

够提高土壤氮素的利用率，并最终使植物受益。在

未来的研究中，应该探索作物能否在整个生长季节

维持根系分泌量，这是作物碳分配策略用于养分获

取的重要研究内容，对于低肥力土壤满足植物对氮

的需求有很大贡献，并有助于实现种植系统长期可

持续的目标。

2.2　根系分泌物对土壤磷的活化作用

磷在植物生长发育中是必不可少的，尽管许多

土壤含有大量的磷，但磷的移动性差，易被吸附固

定，难以被植物吸收利用。此时，根系分泌物调节土

壤磷养分的有效性就尤为重要，作物在磷缺乏时会

产生相应的机制来应对，主要包括分泌质子、有机

酸、磷酸酶、酚类物质以及调控根际促生菌如 PGPR
等（图 2）。其中，根系分泌有机酸占主导地位，豆科、

禾本科和十字花科等作物在受到磷胁迫时，根系分

泌有机酸数量显著增加，主要为柠檬酸、苹果酸、草

酸、酒石酸、琥珀酸和γ-氨基丁酸等［9，35］。目前，已鉴

定出 2个有机酸转运蛋白家族：铝激活的苹果酸转运

蛋白（ALMT）和多药和有毒化合物外排转运蛋白

（MATE）。质膜上的转运蛋白有助于有机酸的运

输，但不同作物间释放有机酸的速率不同。研究发

现，豆科新鲜根系的有机酸散发速率可高达 3 000 
nmol/（g∙h），而玉米和水稻新鲜根系的散发速率只有

0.15和 216 nmol/（g∙h）［10］。因此，有机酸在豆科作物

的磷获取中更为重要，与依靠根尖分泌有机酸的玉

米和水稻相比，豆科有机酸的分泌主要依赖密集发

达的簇状根，散发量和散发速率远高于玉米和水稻，

能够有效活化土壤中的固定磷，利于植物吸收利用。

此外，有机酸活化土壤磷的能力与其分泌浓度和羧

基的数量成正比，其中三羧酸盐（柠檬酸盐、乌头酸

盐等）置换磷的能力最强，而单羧酸盐（乙酸盐、丙酮

酸等）置换磷的能力最弱。

酸性磷酸酶和碱性磷酸酶是根系分泌物中普遍

存在的酶，能够水解有机磷酸盐（Po）以释放无机磷

（Pi）。不同作物间分泌酸性磷酸酶的数量差异很大，

以往研究表明番茄和白羽扇豆分泌酸性磷酸酶数量

较多，高于禾本科作物（如小麦、玉米和水稻等）［36］。

然而，为什么各种作物分泌不同类型和数量的有机

酸和磷酸酶？目前并没有明确的证据表明土壤环境

可能起到一定的决定作用。例如，所分泌的有机酸

类型可能取决于作物已经适应的土壤类型，在酸性

土壤中生长的作物分泌溶解Al-Pi化合物的有机酸，

而在钙质土壤中生长的作物分泌溶解 Ca-Pi 化合物

的有机酸。大量研究表明，磷缺乏可诱导根系分泌

磷酸酶。Aslam等［37］通过鉴定接种过芽孢杆菌的白

羽扇豆和水稻中的紫色酸性磷酸酶基因 LaPAP12，
发现该基因在缺磷下被诱导，能够增加磷酸酶的分

泌，提高根茎叶的磷含量。Wang等［38］研究表明草酸

能够通过影响假单胞菌属和芽孢杆菌属的丰度来间

接控制有机磷的转化，当草酸浓度增加时，假单胞菌

和芽孢杆菌的丰度也增加，并释放碱性磷酸酶以降

低稳定性有机磷（HCl-Po、O-P）的含量；当草酸浓度

降低时，黄单胞菌的 phoC 基因丰度增加，并释放酸

性磷酸酶以降低HCl-Po的含量。前人的研究表明，

有益细菌如芽孢杆菌、葡萄球菌和短杆菌，能够促进

图1 根系分泌物对土壤氮矿化的影响（改自Sun等［34］）

Fig.1 Effects of root exudates on soil nitrogen mineralization（modified from the reference ［34］）
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产生相应的机制来应对，主要包括分泌质子、有机

酸、磷酸酶、酚类物质以及调控根际促生菌如 PGPR
等（图 2）。其中，根系分泌有机酸占主导地位，豆科、

禾本科和十字花科等作物在受到磷胁迫时，根系分

泌有机酸数量显著增加，主要为柠檬酸、苹果酸、草

酸、酒石酸、琥珀酸和γ-氨基丁酸等［9，35］。目前，已鉴

定出 2个有机酸转运蛋白家族：铝激活的苹果酸转运

蛋白（ALMT）和多药和有毒化合物外排转运蛋白

（MATE）。质膜上的转运蛋白有助于有机酸的运

输，但不同作物间释放有机酸的速率不同。研究发

现，豆科新鲜根系的有机酸散发速率可高达 3 000 
nmol/（g∙h），而玉米和水稻新鲜根系的散发速率只有

0.15和 216 nmol/（g∙h）［10］。因此，有机酸在豆科作物

的磷获取中更为重要，与依靠根尖分泌有机酸的玉

米和水稻相比，豆科有机酸的分泌主要依赖密集发

达的簇状根，散发量和散发速率远高于玉米和水稻，

能够有效活化土壤中的固定磷，利于植物吸收利用。

此外，有机酸活化土壤磷的能力与其分泌浓度和羧

基的数量成正比，其中三羧酸盐（柠檬酸盐、乌头酸

盐等）置换磷的能力最强，而单羧酸盐（乙酸盐、丙酮

酸等）置换磷的能力最弱。

酸性磷酸酶和碱性磷酸酶是根系分泌物中普遍

存在的酶，能够水解有机磷酸盐（Po）以释放无机磷

（Pi）。不同作物间分泌酸性磷酸酶的数量差异很大，

以往研究表明番茄和白羽扇豆分泌酸性磷酸酶数量

较多，高于禾本科作物（如小麦、玉米和水稻等）［36］。

然而，为什么各种作物分泌不同类型和数量的有机

酸和磷酸酶？目前并没有明确的证据表明土壤环境

可能起到一定的决定作用。例如，所分泌的有机酸

类型可能取决于作物已经适应的土壤类型，在酸性

土壤中生长的作物分泌溶解Al-Pi化合物的有机酸，

而在钙质土壤中生长的作物分泌溶解 Ca-Pi 化合物

的有机酸。大量研究表明，磷缺乏可诱导根系分泌

磷酸酶。Aslam等［37］通过鉴定接种过芽孢杆菌的白

羽扇豆和水稻中的紫色酸性磷酸酶基因 LaPAP12，
发现该基因在缺磷下被诱导，能够增加磷酸酶的分

泌，提高根茎叶的磷含量。Wang等［38］研究表明草酸

能够通过影响假单胞菌属和芽孢杆菌属的丰度来间

接控制有机磷的转化，当草酸浓度增加时，假单胞菌

和芽孢杆菌的丰度也增加，并释放碱性磷酸酶以降

低稳定性有机磷（HCl-Po、O-P）的含量；当草酸浓度

降低时，黄单胞菌的 phoC 基因丰度增加，并释放酸

性磷酸酶以降低HCl-Po的含量。前人的研究表明，

有益细菌如芽孢杆菌、葡萄球菌和短杆菌，能够促进

图1 根系分泌物对土壤氮矿化的影响（改自Sun等［34］）

Fig.1 Effects of root exudates on soil nitrogen mineralization（modified from the reference ［34］）
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磷酸盐溶解和生长素（IAA）的产生，且土壤磷的有效

性与芽孢杆菌、假单胞菌和木霉属的丰度呈正相

关［39］。因此，根系分泌有机酸和根际酸化在溶解磷

和间接提高溶磷细菌的丰度方面都起着重要作用，

这些复杂的根际相互作用过程直接和间接地增强了

土壤有机磷的转化。

2.3　根系分泌物对土壤钾的活化作用

作物生长所吸收利用的钾主要来自含钾矿物的

风化，石灰性土壤的钾储量丰富，但多数易被固定为

无效态钾，影响作物对土壤钾素的吸收利用。在土

壤钾素缺乏条件下，根系分泌的低分子质量有机酸

（如柠檬酸、苹果酸等）能够活化土壤中的部分矿物

钾和非交换性钾，使之成为植物可利用的钾［7］。前人

通过不同方法来探究有机酸对土壤含钾矿物钾素释

放的影响，包括利用化学模型［41］、振荡平衡法［42］、连

续振荡法［43］、连续流动浸提法［44］等，得到如下结论：

土壤钾的活化包含 2个过程（有机酸络合溶解和酸化

水解），钾的活化类型取决于有机酸浓度，有机酸浓

度高时，钾活化主要依赖酸化过程；有机酸浓度低

时，钾活化主要依赖络合过程［41］；有机酸能够有效促

进含钾矿物的分解释放［42-43］；低分子质量有机酸（酒

石酸和草酸）可显著提高不同含钾矿物（黑云母、白

云母和微斜长石）的钾素释放量，有机酸种类和矿物

类型的不同会导致钾矿物释钾能力的差异［44］。关于

根系分泌物对土壤含钾矿物的释钾机制研究尚不明

确，例如根系分泌物-微生物（硅酸盐细菌等）-钾矿物

之间的作用机制还尚未有定论，且研究内容、数量和

深度都远远不及根系分泌物与土壤氮、磷、铁元素的

研究。因此，深入研究根系分泌物对土壤含钾矿物

的释钾特性，对于提高土壤供钾潜力、合理利用有限

的钾肥资源等都有重要意义。

2.4　根系分泌物对土壤铁的活化作用

铁在土壤中含量丰富，但常以不溶的氧化物和

氢氧化物形式存在，难以被作物直接吸收利用，作物

有 2种策略来调节体内铁的营养状况。策略Ⅰ是双

子叶植物和非禾本科单子叶植物通过外排质子以及

通过质膜结合的铁螯合物还原酶将 Fe（Ⅲ）还原为

Fe（Ⅱ），同时根系响应酸化环境释放还原物质（例如

酚类），策略Ⅰ的效率主要取决于铁螯合物还原酶的

活性，根际中的高浓度 HCO3
-会降低策略Ⅰ的效

率［45］（图 3）。酚类分泌受缺铁的调控，铁胁迫诱导水

稻根系分泌酚类物质，增强铁从水稻根系向地上部

的转移，促进水稻对铁的吸收［33］。在碱性土壤条件

下，酚类物质在策略Ⅰ作物获取Fe中起主要作用，研

究表明较高的 pH 会显著增加拟南芥中香豆素的分

泌量，并且 pH 7.5下香豆素还原 Fe（Ⅲ）的速率大于

pH 5.5。香豆素对Fe（Ⅲ）鳌合还原能力强弱存在结

构差异，含有邻苯二酚结构的香豆素（如亚麻素、铁

H+-ATPase：载体蛋白，水解ATP跨膜转运H+；ALMT：铝激活的苹果酸转运蛋白；MATE：多药和有毒化合物外排转运蛋白；PHT：质

子磷酸盐共转运蛋白。H+-ATPase： Carrier protein， hydrolyzing ATP to transport H+； ALMT：Aluminum-activated malate transporter； 
MATE： Multidrug and toxic compound extrusion； PHT： Proton-phosphate cotransporter.

图2 根系分泌物对土壤磷活化及作物磷吸收的影响（改自Chai等［40］）

Fig.2 Effects of root exudates on soil phosphorus activation and crop phosphorus
 uptake modified from the reference ［40］）

黄素等）在螯合Fe方面比不含邻苯二酚的香豆素（如

东莨菪素和异秦皮啶）更有效，香豆素的分泌还需要

功能性 ABCG37 转运蛋白的介导。除香豆素外，一

些策略Ⅰ植物（如紫云英和甜菜）还可以通过分泌核

黄素来还原 Fe（Ⅲ），核黄素的作用是充当氧化还原

桥，以促进铁螯合还原酶活性或通过络合细胞外的

铁还原介导低溶 Fe（Ⅲ）氧化物的溶解（图 3）。利用

转录组和蛋白质组学的研究表明，核黄素的合成受

体内铁状态的调节，在铁充足时，作物体内不存在核

黄素生物合成所需的 2 种关键酶（dimethyl-8 ribityl‐
lumazine（DMRL）和 GTP cyclohydro-lase Ⅱ（GTPc
Ⅱ）），但是在缺铁时能在作物体内检测到 DMRL 和

GTPcⅡ的存在，并且在铁缺乏下上调表达［46］。

策略Ⅱ是在缺铁诱导禾本科单子叶植物释放植

物铁载体（phytosiderophore， PS）。植物铁载体的分

泌是由 TOM1 转运蛋白所介导，植物铁载体通过螯

合 Fe（Ⅲ）形成稳定的无机 Fe（Ⅲ）化合物，所得 Fe
（Ⅲ）-植物铁载体化合物通过 YS/YSL 转运蛋白转

运到根中，供植物吸收利用，策略Ⅱ的效率取决于螯

合物的稳定性，高底物 pH值会减少禾本科植物铁载

体的释放［45］（图 3）。植物铁载体不仅能够螯合 Fe
（Ⅲ）还可以螯合铜、锌、锰、钴、镍等微量元素，供作

物吸收利用，在作物中已经发现多种铁载体，包括脱

氧麦根酸、燕麦酸和双水胆酸等。植物铁载体的存

在也能够缓解其他作物的缺铁症状，例如在石灰性

土壤中花生与禾本科作物（大麦、燕麦、小麦和玉米）

间作后，提高花生的叶绿素和铁含量，缓解花生的缺

铁黄化现象［10］。以上结果表明，作物获取铁存在 2
种机制，策略Ⅰ和策略Ⅱ间的效率差异要系统考虑，

使不同物种的植物能够更加高效地利用铁养分。

3　根系分泌物对作物养分吸收的
影响

不同种类作物的根系分泌物对不同作物养分吸

收的影响不同，主要表现在两个方面：根系分泌物促

进或抑制作物对土壤养分的吸收（表2）。

3.1　促进作用

基于根系分泌物对土壤氮、磷、钾、铁等元素的

活化作用，被活化出的养分可供作物吸收利用。有

机酸在豆科作物吸收磷养分中发挥着重要作用，木

豆、白羽扇豆、蚕豆和大豆通过分泌不同类型的有机

酸促进自身或相邻作物对土壤磷的吸收［47-51］；氨基

酸、糖和黄酮根系分泌物通过影响土壤环境介导土

壤氮矿化，促进作物对氮素的吸收利用［8，52］；非蛋白

组分氨基酸（植物铁载体）在策略Ⅱ植物获取铁养分

H+-ATPase：载体蛋白，水解ATP跨膜转运H+；ABCG：ABCG 转运蛋白（ATP-binding cassette G subfamily）；FRO：铁螯合物还原酶；

IRT：铁调节转运蛋白；PS：植物铁载体；TOM：线粒体外膜上的转运蛋白；YS/YSL：黄色条纹或黄色条纹状转运蛋白。H+-ATPase： Car‐
rier protein， hydrolyzing ATP to transport H+； ABCG： ATP-binding cassette G subfamily； FRO： Ferric chelate reductase； IRT： Iron-regu‐
lated transporter； PS： Phytosiderophores； TOM： Transport proteins on the outer membrane of mitochondria； YS/YSL： Yellow stripe or yel‐
low stripe-like transporter.

图3 根系分泌物对土壤铁活化及植物铁吸收的影响（改自Chai等［40］）

Fig.3 Effects of root exudates on soil iron activation and plant iron absorption（modified from the reference ［40］）
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黄素等）在螯合Fe方面比不含邻苯二酚的香豆素（如

东莨菪素和异秦皮啶）更有效，香豆素的分泌还需要

功能性 ABCG37 转运蛋白的介导。除香豆素外，一

些策略Ⅰ植物（如紫云英和甜菜）还可以通过分泌核

黄素来还原 Fe（Ⅲ），核黄素的作用是充当氧化还原

桥，以促进铁螯合还原酶活性或通过络合细胞外的

铁还原介导低溶 Fe（Ⅲ）氧化物的溶解（图 3）。利用

转录组和蛋白质组学的研究表明，核黄素的合成受

体内铁状态的调节，在铁充足时，作物体内不存在核

黄素生物合成所需的 2 种关键酶（dimethyl-8 ribityl‐
lumazine（DMRL）和 GTP cyclohydro-lase Ⅱ（GTPc
Ⅱ）），但是在缺铁时能在作物体内检测到 DMRL 和

GTPcⅡ的存在，并且在铁缺乏下上调表达［46］。

策略Ⅱ是在缺铁诱导禾本科单子叶植物释放植

物铁载体（phytosiderophore， PS）。植物铁载体的分

泌是由 TOM1 转运蛋白所介导，植物铁载体通过螯

合 Fe（Ⅲ）形成稳定的无机 Fe（Ⅲ）化合物，所得 Fe
（Ⅲ）-植物铁载体化合物通过 YS/YSL 转运蛋白转

运到根中，供植物吸收利用，策略Ⅱ的效率取决于螯

合物的稳定性，高底物 pH值会减少禾本科植物铁载

体的释放［45］（图 3）。植物铁载体不仅能够螯合 Fe
（Ⅲ）还可以螯合铜、锌、锰、钴、镍等微量元素，供作

物吸收利用，在作物中已经发现多种铁载体，包括脱

氧麦根酸、燕麦酸和双水胆酸等。植物铁载体的存

在也能够缓解其他作物的缺铁症状，例如在石灰性

土壤中花生与禾本科作物（大麦、燕麦、小麦和玉米）

间作后，提高花生的叶绿素和铁含量，缓解花生的缺

铁黄化现象［10］。以上结果表明，作物获取铁存在 2
种机制，策略Ⅰ和策略Ⅱ间的效率差异要系统考虑，

使不同物种的植物能够更加高效地利用铁养分。

3　根系分泌物对作物养分吸收的
影响

不同种类作物的根系分泌物对不同作物养分吸

收的影响不同，主要表现在两个方面：根系分泌物促

进或抑制作物对土壤养分的吸收（表2）。

3.1　促进作用

基于根系分泌物对土壤氮、磷、钾、铁等元素的

活化作用，被活化出的养分可供作物吸收利用。有

机酸在豆科作物吸收磷养分中发挥着重要作用，木

豆、白羽扇豆、蚕豆和大豆通过分泌不同类型的有机

酸促进自身或相邻作物对土壤磷的吸收［47-51］；氨基

酸、糖和黄酮根系分泌物通过影响土壤环境介导土

壤氮矿化，促进作物对氮素的吸收利用［8，52］；非蛋白

组分氨基酸（植物铁载体）在策略Ⅱ植物获取铁养分

H+-ATPase：载体蛋白，水解ATP跨膜转运H+；ABCG：ABCG 转运蛋白（ATP-binding cassette G subfamily）；FRO：铁螯合物还原酶；

IRT：铁调节转运蛋白；PS：植物铁载体；TOM：线粒体外膜上的转运蛋白；YS/YSL：黄色条纹或黄色条纹状转运蛋白。H+-ATPase： Car‐
rier protein， hydrolyzing ATP to transport H+； ABCG： ATP-binding cassette G subfamily； FRO： Ferric chelate reductase； IRT： Iron-regu‐
lated transporter； PS： Phytosiderophores； TOM： Transport proteins on the outer membrane of mitochondria； YS/YSL： Yellow stripe or yel‐
low stripe-like transporter.

图3 根系分泌物对土壤铁活化及植物铁吸收的影响（改自Chai等［40］）

Fig.3 Effects of root exudates on soil iron activation and plant iron absorption（modified from the reference ［40］）
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中发挥重要作用，如小麦、燕麦、大麦和玉米根系可

分泌植物铁载体促进花生对铁和锌的吸收［10，16］，策

略Ⅰ植物如红三叶草可分泌酚类物质香豆素，促进

自身对铁的吸收［53］（表2）。

3.2　抑制作用

根系分泌的酸类物质（有机酸、酚酸、脂肪酸等）

含量过多时，会在土壤中积累，降低土壤养分的有效

性，从而抑制作物的养分吸收（表 2）。例如烤烟、辣

椒、马铃薯和花生等，烤烟根系所分泌的有机酸会抑

制自身对氮、磷、钾养分的吸收［56］；辣椒分泌的N-苯
基-2-萘胺和邻苯二甲酸会抑制生菜对氮、磷养分的

吸收［57］；花生和马铃薯所分泌的对羟基苯甲酸和棕

表2　不同根系分泌物对作物养分吸收的影响

Table 2　Effects of different root exudates on plant nutrient uptake

根系分泌物种类 
Root exudates type

有机酸类

Organic acids

甾醇类 Sterols

氨基酸类

Amino acids

生长因子

Growth factor

糖类

Carbohydrates

酚酸类

Phenolic acids

脂肪酸类

Fatty acids

黄酮类

Flavonoids

有机化合物 
Organic compounds

柠檬酸 Citric acid

苹果酸、柠檬酸 
Malic acid, citric acid

苹果酸、柠檬酸 
Malic acid, citric acid

苹果酸 Malic acid

草酸、柠檬酸

Oxalic acid, citric acid
2-羟基丙酸、丁二酸

2-Hydroxypropionic acid, 
succinic acid
1,9-癸二醇 

1,9-Decanediol
麦根酸类铁载体

Malonic acid iron carrier

脱氧麦根酸

Deoxymarginic acid

谷氨酸、精氨酸

Glutamic acid, arginine

乙烯 Ethylene

葡萄糖 Glucose

香豆素 Coumarin

N-苯基-2-萘胺、邻苯二甲

酸 N-phenyl-2-naphthyl‐
amine,

Phthalic acid

对羟基苯甲酸 
p-Hydroxybenzoic acid

棕酮酸 Palmyruvic acid

大豆异黄酮

Soybean isoflavone

供体作物

 Donor plant

木豆、白羽扇豆 Pigeon 
bean, white feather fan bean

蚕豆 Broad bean

大豆 Soybean

烤烟

 Flue-cured tobacco

黑麦豆 Rye bean

烤烟

Flue-cured tobacco

水稻 Rice

小麦、燕麦、大麦

Wheat, oats, barley

玉米 Corn

甜菜 Beet

木薯 Cassava

甜菜 Beet

红三叶草 Red clover

辣椒 Pepper

花生 Peanut

马铃薯 Potato

蚕豆 Broad bean

受体作物

 Recipient plant

小麦 Wheat

玉米 Corn

玉米 Corn

烤烟 
Flue-cured tobacco

黑麦豆 Rye bean

烤烟

 Flue-cured tobacco

水稻 Rice

花生 Peanut

花生 Peanut

甜菜 Beet

花生 Peanut

甜菜 Beet

红三叶草 
Red clover

生菜

 Romaine lettuce

花生 Peanut

马铃薯 Potato

小麦 Wheat

作用 Effect

促进 Promote 
50.0%

促进 Promote

促进 Promote
（35.0%~75.0%）

促进 Promote

促进 Promote

抑制 Inhibit

促进 Promote

促进 Promote

促进 Promote

促进 Promote

促进 Promote

促进 Promote

促进 Promote

抑制 Inhibit
（22.3%~51.0%）

抑制 Inhibit
（20.1%~38.1%）

促进 Promote
（4.9%~11.1%）

促进 Promote
（15.5%~38.6%）

抑制 Inhibit

抑制 Inhibit

促进 Promote

养分

Nutrient

P

P

P

P

Zn

N，P，K

NH4
+-N

Zn，Fe

Fe

N

N，P

NH4
+-N

Fe

N

P

K

Ca

N，P，K

N，P，K

N

参考文献 
Reference

[47-48]

[49-50]

[51]

[54]

[55]

[56]

[19]

[10]

[47]

[8]

[26]

[8]

[54]

[57]

[58]

[59]

[52]

152



第 2 期 杜思垚 等：根系分泌物对作物养分吸收利用的影响研究进展

酮酸会抑制自身对氮、磷、钾养分的吸收［58-59］。由此

可见，有机酸、酚酸等物质虽能活化土壤养分，但浓

度过高会产生不利影响，在外源添加有机酸类物质

时需要注意不能盲目提高添加量，否则会影响土壤

养分的有效性。

4　根系分泌物对作物生长的影响

根系分泌物可以作为化学信号或解毒物质来提

高作物抗逆性和抗病性以及减轻金属毒害等间接地

调控作物生长，或作为化感物质直接地对受体作物

生长产生影响，包括异种和同种作物间的化感作用。

4.1　促进作用

在作物多样性种植体系中，根系分泌物对作物

生长发育起到重要的调控作用。在间作体系中，与

花生连作相比，玉米花生间作具有明显的增产增收

优势；蚕豆、玉米间作体系的产量较单作产量更高。

桃树的连作障碍能够通过合理的种间搭配来缓解，

在其行间种植豌豆和小葱等可以起到缓解桃树自毒

的作用，还能够提高果树对养分的吸收利用，促进其

生长。根系分泌物介导的植物-微生物互作关系也

影响着植物的生长发育，对于提高植物抗逆性和抗

病性起着重要作用。例如，受到病菌侵染的拟南芥

可通过分泌苹果酸和水杨酸来调控根际微生物群落

组成，促进枯草芽孢杆菌 FB17 在根际定殖，增强自

身的抗病能力［60］；大麦在受到病原体腐霉的侵染下，

会分泌更多的香草酸、富马酸和香豆酸，其可以诱导

荧光假单胞菌CHA0定殖并合成抗生素 2，4-二乙酰

间苯三酚（DAPG）来提高植物的抗病能力［61］；香豆

素可抑制土传真菌尖孢镰刀菌和黄萎病菌病害的发

生［62］。综上，根系分泌物通过吸引有益微生物群来

提高植物抗病性，从而对植物生长产生有益影响。

此外，在农业实践中应用植物种间根际互惠效应是

植物间套种系统增产和养分等资源高效利用的重要

机制。

在酸性土壤中，作物易受到铝毒害，而有机酸能

够与 Al3+形成稳定的无害复合物，从而在根际对

Al3+进行解毒。研究表明，在作物受到铝毒时，体内

多个柠檬酸盐和苹果酸的转运蛋白基因上调，根系

有机酸的分泌增强。铝诱导有机酸的分泌类型因物

种而异，如小麦分泌苹果酸盐，玉米和大豆主要分泌

柠檬酸盐，而小麦和荞麦分泌草酸盐，其中柠檬酸盐

因其具有较强的 Al3+螯合能力，被认为是最有效的

解毒物质。目前，在不同作物（小麦、油菜、大豆、黑

麦、大麦和水稻）中已经鉴定出多种能充当功能性苹

果 酸 或 柠 檬 酸 盐 的 转 运 蛋 白（TaALMT1、
BnALMT1、GmALMT1、ScFRDL2、HvAACT1、
OsFRDL2）［63-65］，这些蛋白的异源表达增强了苹果

酸和柠檬酸的外排，提高了作物对Al3+的耐受性。

4.2　抑制作用

1）自毒作用。在连作体系中，一些忌连作植物

的连作障碍与根系分泌物密切相关，如黄瓜、大豆、

烟草等。目前，许多学者提出发生连作障碍的植物

根系分泌物中都存在酚酸类化感物质（主要是阿魏

酸、对羟基苯甲酸、肉桂酸和香草醛等）［66］。导致作

物发生连作障碍的酚酸种类因物种间差异而不同，

如蚕豆根系分泌物中含有羟基苯甲酸、香草酸和丁

香酸等自毒物质，棉花根系分泌物含有绿原酸、香草

酸和香豆酸，芝麻根系分泌物含有油酸、肉豆蔻酸和

13-二十二碳烯酸［14］。酚酸类自毒物质会抑制种子

的萌发，破坏根系或其他分生组织，从而阻碍幼苗生

长。作物发生连作障碍主要受其根系分泌物自毒作

用的影响，随着自毒物质浓度的升高对作物生长的

抑制作用越强，表现出浓度效应［50］。

2）异毒作用。野燕麦根系分泌物中含有对羟基

苯甲酸、香草酸、香豆素等酚酸类物质，对春小麦胚

根和胚芽的生长有明显的抑制作用。胡桃树的根系

分泌物中含有化感物质萘醌和胡桃醌，能够抑制相

邻植物的生长［67］。水稻根系分泌物中含有化感物质

（二萜内酯、环己烯酮和黄酮等）能够有效抑制稻田

杂草的生长［68］。根系分泌物活性大小由其浓度决

定，一般来说，低浓度的根系分泌物对植物生长表现

出促进作用，而高浓度的则表现为抑制作用。

5　展 望

综上所述，近年来根系分泌物研究取得了长足

的进展，基本明确了不同种类的根系分泌物对土壤

养分的作用不同，根系分泌物通过活化土壤养分，促

进作物对土壤养分的吸收，对于提高贫瘠土壤的农

业生产力具有重要意义。同时，根系分泌物通过直

接和间接作用来影响自身或相邻作物的生长发育，

根据这一特性来进行种植体系中的作物种类选择很

有必要，对于减缓作物的自毒作用、减少病害和提高

产量尤为关键。目前根系分泌物及其化感作用已成

为作物-土壤-微生物互作的研究热点，相关研究结果

对于改良土壤和维持作物健康具有重要作用。但还

存在很多值得关注的问题，现提出以下几点展望：
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1）充分利用高科技手段精确鉴定根系分泌物及

其功能。由于根际过程的复杂性和研究技术手段的

限制，目前很多根系分泌物无法准确鉴定，根系分泌

物的分泌不仅取决于土壤条件和植物生长状况，采

样条件的差异也会影响根系分泌物的渗出。若收集

到根系损伤情况下的根系渗出液，将会和实际分泌

结果有很大的差异，导致难以区分根系分泌物复杂

体系中物质的精确种类和数量。未来需要加强根系

分泌物的鉴定手段研究，研发高效的分子探针技术，

优化利用代谢组学来实现根系分泌物组分的原位无

损伤鉴定和分析［69］，进而鉴定出各组分的特异功能。

2）进一步加强根系分泌物对土壤养分活化和作

物养分吸收的机制研究。根系分泌物对养分的影响

是复杂的综合作用，根系分泌物对土壤环境（养分、

酶、微生物等）产生作用，土壤环境又会影响植物根

系的生长发育，进而影响根系分泌物的释放和养分

吸收，在这些过程中根系分泌物、土壤微生物、土壤

养分和根系状态相互关联。这些复杂的相互作用过

程共同改善了植物养分状况，植物往往有多种机制

来应对养分胁迫，例如在低磷胁迫下植物会分泌有

机酸和磷酸酶等，在铁胁迫下，禾本科作物和非禾本

科作物有着不同的缓解铁胁迫机制，但这些机制之

间是如何协调、相互作用并不明确。尽管大量研究

已证明了根系分泌物能够促进植物获取养分，但这

其中具体复杂的相互作用生理生化过程并不明确。

因此，需要利用学科交叉知识及研究来系统地揭示

植物养分高效利用的根土界面生物互作过程机制，

尤其需要重点关注根系分泌物作为信号物质所参与

的养分周转与利用过程和各种生物互作过程。

3）加强验证根系分泌物影响植物应对生物和非

生物胁迫的目标基因和微生物的功能定位研究。大

量研究表明根系分泌物能够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，但不同种类

植物在受到胁迫时所分泌的根系分泌物的数量和组

成有所不同，转运蛋白和有益微生物的功能多样性

所诱导植物产生的抗病和抗逆能力也存在差异。所

以，使用基因工程增强植物合成某些根系分泌物或

表达转运蛋白的能力具有挑战性，若能明确不同类

型根系分泌物应对胁迫的潜在机制以及所匹配的植

物品种或基因型，则有利于基因工程对物种进行改

良，能够有效改善植物健康，提高农业生产力。

4）加快科技研究成果转化进程。不同的植物及

环境条件可以诱导根系分泌物的产生，在阐明诱导

根系分泌物种类和含量的条件及机制基础上，就有

望根据需求去配置植物类型和环境条件，定向诱导

根系分泌物的产生去活化土壤中的必需营养元素

（如土壤中大量存在而有效性较低的磷、钾、铁等），

解决植物的隐性养分缺乏问题。此外，在明确土壤

养分活化的根系分泌物种类及剂量的基础上，就有

可能利用仿生学原理将有益根系分泌物应用到实际

生产中去，例如开发相应的化合物创制新型肥料增

效剂或植物生长调节剂类产品，以达到充分利用土

壤养分减少化肥投入和提高植物产量的目的。
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Progress on effects of root exudates on nutrient uptake
 and utilization of crops

DU Siyao,FANG Yating,LU Jianwei

College of Resources and Environment，Huazhong Agricultural University/
Microelement Research Center/Ministry of Agriculture 

and Rural Affairs Key Laboratory of Arable Land Conservation （Middle and Lower Reaches
 of Yangtze River），Wuhan 430070，China

Abstract Root exudates are the main medium of communication between crops and soil，play impor‐
tant roles in the activation of nutrients in soil，the nutrient uptake and growth of crops.This article summa‐
rized the classification and function of root exudates，and their effects on the activation of nutrients including 
nitrogen，phosphorus，potassium and iron in soil，the nutrient absorption and growth of crops to study the re‐
lationship between root exudates，crops，soil and microorganisms，and to use different root exudates to 
achieve interspecific promotion，improve the utilization rate of natural resources and agricultural productivity.
The different mechanisms of crop response to nutrient stress were discussed. The prospects including 
strengthening the identification means of root exudates to realize the in⁃situ damage-free identification and 
analysis of root exudate components，using interdisciplinary knowledge to further reveal the root-soil inter‐
face biological interaction process of efficient utilization of crop nutrients mediated by root exudates，focus‐
ing on functional localization of target genes and microorganisms that verify that root exudates affect plant 
response to biotic and abiotic stresses，using genetic engineering to effectively improve plant health，promot‐
ing the process of transforming research results into scientific and technological applications，and applying 
beneficial root exudates to practical production via using bionics principle were put forward.

Keywords root exudates；nutrient activation；nutrient uptake；efficient utilization of crop nutrients；bi‐
ological interaction； nutrient stress
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