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摘要：根系构型是最重要的植物形态特征之一，具有可塑性，既由遗传因素控制，又受到许多环境因子的调控。 近年的大量研究

表明，根际微生物能够调控植物的根系构型，进而影响植物的一系列生理与生态过程。 综述丛枝菌根真菌（ＡＭＦ）、根瘤菌、植

物根际促生菌（ＰＧＰＲ）等重要根际微生物类群对植物根系构型的调控模式以及相应的调控机理，并对进一步的研究进行了展

望，旨在为今后的相关研究和实际应用提供参考。
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众所周知，根系在植物生长发育中起着重要的作用，既是植株吸收水分和营养的主要器官，又是支撑植株

地上部的重要力量［１］。 因此，根系作为植株的地下部分，其活力与植物吸收能力的强弱有直接关系，这些都

直接影响着地上部分的生长与发育。 由于土壤的物质和能量被植物获取和利用均是通过根系得以实现的，因
此，根系的分布特征反映了土壤的物质和能量被植物利用的可能性以及生产力，而根系在土壤中的分布特征
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主要表现为根系构型（Ｒｏｏｔ ｓｙｓｔｅｍ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ，ＲＳＡ） ［２］。 根系构型既受到遗传控制，又受到许多环境因子（尤
其是根际微生物）的调控。 本文在此主要综述了根际微生物对根系构型的调控作用及其相应机制，旨在为后

来研究者提供一定的理论参考，进一步阐明根际微生物与根系构型之间的复杂关系，最终更好地被应用于生

产实践。

１　 植物根系构型

１．１　 根系构型研究的意义

根系构型是一个重要的农学和生态学指标，指同一根系中不同级别的根在生长介质中的相互连接情况和

空间分布［２］，具体包括根系形态、根系拓扑结构、总根长、根系分布、根长密度和根系的延长速率、各级根的发

生及在空间的三维分布、根系的生长角度和根系的扭转程度等。 根系构型特点直接反映了根系的生长状况。
良好的根系构型不仅可以提高根系对土壤养分和水分利用的效率，而且也是构建稳定生态群落的基础，此外，
根系构型在土壤维持［３⁃４］和抗病性［５⁃６］方面也起着不可或缺的作用，所以，植物根系构型的研究对植物的生长

发育及其生态稳定性具有重要意义。 近年来，根系构型的研究已经成为诸多学科研究的热点问题，主要包括

植物根系生长及对养分吸收利用等营养功能的研究［７⁃８］，不同根系构型对各种土壤环境的适应性变化的定量

研究［９⁃１０］，植物根系生长的三维可视化模拟研究［１１⁃１３］，以及根际微生物对植物根系构型的影响［１４⁃１５］。

１．２　 根系构型调控的必要性

在全世界大部分地区，水分和矿质养分的有效性是作物生产力的主要限制因素，而且肥沃并具有良好生

态环境的耕地极其有限［１１］，这对主要经济作物如水稻［１６⁃１７］、小麦［１８］、玉米［１９⁃２０］ 及其它植物如橡胶［２１］、大
豆［２２］、荔枝［２３］、苜蓿［２４］等的生长状况及产量影响巨大，而植物生长状况的良好与否很大程度上依赖于根系

对土壤水分及养分吸收能力的强弱。 在同样的环境条件下，良好的根系构型可以提高植株对有限资源的利

用，进而提高产量和品质［２５］。 而根系构型具有极强可塑性的报道屡见不鲜［２６］，说明作物生产中对根系构型

的调控是绝对可行的。
在育种界，根系构型特点已经慢慢成为育种者考虑的重要因素之一［２７⁃２８］，而且很多研究也表明植株根系

构型的改善会促进植株生长和发育。 因此，根系构型的调控对植株的生长发育及最终产量都具有重大的现实

意义，是满足当代社会对作物产量需求的一个有效解决途径。
１．３　 根系构型调控的途径

根系主要的功能就是从土壤或基质中吸收水分和养分，因此通过控制水分［１７，２０］ 和养分［２９］ 的多少将会直

接影响根系的生长发育状况及生理特性。 例如，低磷可以诱导水稻［３０］ 和拟南芥［３１］ 侧根的发生，不过在玉米

中则发现相反的结果［３２］，这说明磷对根系的改善作用因物种不同而不同。 另外，土壤或基质的温度或外界环

境的温度，以及土壤的质地和机械阻力也会对根系的生长产生影响，在一定的温度范围内，植物根系的长度随

温度的升高而增长，当温度过高或过低时都会抑制根系的生长［３３］。 在紧实土壤中生长的根系，其伸长速度减

慢，根长缩短且变粗等。 另外一些微量元素如硼、钼等对根系的生长也是不可缺少的。 虽然有毒元素如铜过

多则会抑制主根生长，但会促进比较短的侧根的密度［３４］。
近年来，土壤生物因子对根系构型的调控作用日益引起关注，其中根际微生物对根系构型的调控得到广

泛报道。 根际微生物是土壤生态系统中最为活跃的构成因子，参与了土壤中各种生物学过程（如共生）和生

物化学过程（如土壤酶），对植物的生长发育和环境适应性产生重要影响。 植物根际是植物、微生物和土壤相

互影响最强烈的区域，根系构型与根际微生物间相互影响，相互作用，根系构型的改变势必会影响微生物群落

的构成与分布，而根际微生物的存在对植株根系的发育及生长也有重要的影响。 目前关于此领域的研究主要

集中于丛枝菌根真菌（Ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ Ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ Ｆｕｎｇｉ，ＡＭＦ）、根瘤菌及植物根际促生菌（Ｐｌａｎｔ Ｇｒｏｗｔｈ Ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ
Ｒｈｉｎｏａｃｔｅｒｉａ，ＰＧＰＲ）等根际微生物如何有效地调控植物根系构型［３５⁃３９］。

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　
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２　 根际微生物对根系构型的调控

２．１　 ＡＭＦ
　 　 ＡＭＦ 是与植物内共生的土壤真菌，其宿主范围十分广泛，可与陆地上 ８０％以上的维管束植物形成共生关

系［４０］。 建立共生体后，ＡＭＦ 可以提高植物根系对土壤水分及养分的吸收，植物的抗旱性、耐涝性、耐盐性和

抗病性，加强植物抵抗高温和重金属毒害的能力，此外 ＡＭＦ 还可以分解有毒有机物，修复污染与退化土壤

等［４１⁃４２］。 虽然对 ＡＭＦ 的认识已经非常深刻，但是其依然是植物微生物群落中一个关键却神秘的组分。
ＡＭＦ 侵染植物根系而形成丛枝结构，因此认为 ＡＭＦ 对植物生理生态过程的影响与根系构型的变化密不

可分，国内外有关 ＡＭＦ 影响植物根系构型的研究已经有 ２０ 多年的历史，发现 ＡＭＦ 对植物根系构型的调控是

全方位的，包括根系生物量、长度、根直径、根总表面积、根总体积、分枝数、根生长角度以及侧根发育和不定根

形成等各根系指标。
在根系生物量、长度及面积等方面，柱花草（Ｓｔｙｌｏｓａｎｔｈｅｓ ｇｒａｃｉｌｉｓ）接种 Ｇｌｏｍｕｓ ｖｅｒｓｉｆｏｒｍｅ 显著增加了根系长

度，而且还观察到其基根角度有增大的趋势［４３］。 接种 ＡＭＦ 时，角豆树白根、黄根生物量及玉米根系总长度、
根条数（根分枝数）和根系吸收面积都显著［４４⁃４５］增加，而在柑橘根系长度增加的同时，根系的平均直径却降低

了［４６］，这与 Ｙｕａｎ 等人［４７］所观察到根平均直径增加的结果不同，而且还发现不同 ＡＭＦ 种类对植株生长效应

不同，促进或抑制地上部和地下部生物量的情况时有报道［４８⁃４９］。 不管是接种 Ｇｌｏｍｕｓ ｍｏｓｓｅａｅ 还是 Ａｃａｕｌｏｓｐｏｒａ
ｄｅｌｉｃａｔａ 都增加了翅果油树的根系体积、表面积和根系吸收能力，提高了根系酶体系，有利于植物抵抗各种胁

迫，对扩大翅果油树植物的分布区具有重要意义［５０］。 除此之外，Ｙａｏ 等人［３５］第一次报道了丛枝菌根对不同直

径级别根系的分布情况的影响，发现接种 Ｇ． ｖｅｒｓｉｆｏｒｍｅ 显著增加柑橘直径＜０．４ ｍｍ 根系比例，减少直径 ０．４—
１．２ ｍｍ 的根系比例。 之后 Ｗｕ 等人［５１］也发现接种 ＡＭＦ 后在显著增加 Ｃｉｔｒｕｓ ｔａｎｇｅｒｉｎｅ 根系总长度、总投影面

积、总表面积和总体积的同时，０—１ ｃｍ 根总长及其在中的比例也得到增加，但根平均直径和 １—２ ｃｍ 分级根

总长在总根长中所占比例显著减少。
在侧根及分枝方面，ＡＭＦ 起着巨大作用［４７，５２⁃５３］。 Ｓｃｈｅｌｌｅｎｂａｕｍ 等人［５４］ 发现，接种 Ｇｌｏｍｕｓ ｆａｓｃｉｃｕｌａｔｕｍ 使

得葡萄（Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ）根系的一级、二级和三级根的分枝分别增加了 １４０％、２００％和 ２６６％。 在其它植物种类中

也发现了类似现象，接种 ＡＭＦ 使成年番荔枝根系总数目、一级侧根数目和二级侧根数目分别增加了 ３、２ 和 ４
倍，而且总根、不定根、一级侧根和二级侧根的长度都有不同程度的增加［５５］；接种 Ｇｌｏｍｕｓ ｉｎｔｒａｒａｄｉｃｅｓ 虽然没有

增加水稻冠根的数量，但是由冠根发育出来的大侧根和细侧根数量都比对照高出三分之一，而且还发现细侧

根数量的增加是由于大侧根数量增加引起的，不受接菌影响［３６］。 而且在干旱和水涝条件下，接种 ＡＭＦ 分别

促进水稻分枝指数增加 ２．４—４．１ 和 １．７—２．６ 倍［５６］。 ＡＭＦ 同样促进荔枝［５７］、柑橘［５８］ 和欧洲桤木［５９］ 等木本植

物的根系分枝，但显著减少后者根毛数量。
此外，在低温［６０］、水分胁迫［３９，６１⁃６３］、盐胁迫［４１，６４］、原油污染［６５］ 的土壤中，ＡＭＦ 对根系构型的改善愈发明

显，这促进了植物在逆境条件下的正常生长发育。 而且研究发现感染立枯病的番茄在接种 Ｇ． ｍｏｓｓｅａｅ 后，根
系总长度和根尖数量增加，这在一定程度上使植株更加抗病［６６］。 另外在组培、扦插和嫁接试验中，ＡＭＦ 对植

物根系的生长发育起着促进作用，在 Ｗｉｌｌｉａｍｓ 香蕉（Ｍｕｓａ ＡＡＡ）上，Ｇ． ｖｅｒｓｉｆｏｒｍｅ 虽然显著地增加组培苗的须

根数量，但是须根的平均长度降低，导致整个根系中须根的总长没有变化［６７］。 ＡＭＦ 可以改善一品红扦插时

的生根表现，显著促进了不定根的生成［６８］，也会增加西瓜嫁接苗的根系生物量［６９］。
另外还发现，复合菌种处理的番茄根系总根长和根鲜重均显著高于单一菌株处理［７０］。 干旱下接种内生

菌根真菌、外生菌根真菌、混合接种对滇柏和楸树根系影响不一致，滇柏以外生菌和混合菌接种对根系生物量

的效果更显著，而楸树以内生菌的效果最为显著，而且滇柏根系平均直径、总长度及表面积呈增加趋势［７１］。
虽然上述研究中报道的都是 ＡＭＦ 对根系构型特点改善作用更大，但是其不影响或减少根系长度或侧根

数量的报道也有许多，例如接种时湿地植物 Ｂｉｄｅｎｓ ｆｒｏｎｄｏｓａ 根系长度和表面积要低于不接种处理，而接种对
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Ｅｃｌｉｐｔａ ｐｒｏｓｔｒａｔａ 根系构型影响不大［７２］。 而在多年生黑麦草中，ＡＭＦ 虽然没改变根系生物量，但显著减少根长

度，根直径和根数量［７３］。 另外有研究指出当植株所接 ＡＭＦ 种类不是其优势菌株时，不会增加根系长度和促

进侧根的发生，甚至会比不接菌时的根系长度和侧根数量都要低［７４⁃７５］，其中很大的原因可能是其与植株根系

竞争碳素。 由此可见，ＡＭＦ 对根系构型的影响错综复杂，而这可能是由于不同植物种类、不同菌剂种类、不同

试验条件等造成的，反过来，不同种类植株根系构型不同也会影响对 ＡＭＦ 的依赖性。
２．２　 根瘤菌

根瘤菌是一类广泛分布于土壤中的革兰氏阴性细菌，是与豆科植物共生的重要微生物，它能侵染豆科植

物根部或茎部而形成根瘤或茎瘤，然后在根瘤或茎瘤中分化成类菌体，将空气中的氮素固定为植物可吸收利

用的氨。 Ｈａｆｅｅｚ 等［７６］发现根瘤菌 Ｒｈｉｚｏｂｉｕｍ ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｒｕｍ 使得棉花根干重、根生物量和根表面积分别增加了

２４８％、３３２％和 ２８３％，而且会促进蒺藜状苜蓿的根毛卷曲及增加分枝的程度，进而侧根数量增多［７７⁃７８］，还发现

百脉根根瘤菌会促进拟南芥侧根发生和伸长［７９］，但是也有研究者发现接种根瘤菌对大豆根系长度没有影响，
但会增加根表面积和体积［８０］。 不过，目前关于根瘤与根系构型的直接研究并不多见，诸如根瘤在根系上如何

分布的以及根瘤的形成对根系构型又会有怎样的促进或抑制作用等问题尚未得到深入探讨。
２．３　 ＰＧＰＲ

ＰＧＰＲ 是栖居于植物根围中的一类土壤细菌，通过诸多方式来促进植株生长，如产生植物激素（生长素和

赤霉素等）、氮固定、溶磷、抵抗重金属污染和改善根系构型等，而且可以减少肥料的施用［８１⁃８２］，常见的如假单

孢菌属和芽孢杆菌属等。 通常情况下，ＰＧＰＲ 作为生物肥料、植物促进和生物防除方面的接种剂，在农业生产

起着重要的作用［８３］。 但是关于 ＰＧＰＲ 对植物根系构型影响的研究并不是很多，但是，在已报道的研究中发现

其在改变根系构型方面所起作用也是很重要的。
大部分的 ＰＧＰＲ 都增加植株根毛密度和根长度及根生物量，促进根毛从近根尖部位开始形成［８４⁃８６］。

Ｓｅｒｒａｔｉａ ｐｒｏｔｅａｍａｃｕｌａｎｓ 会增加鹰嘴豆 （ Ｃｉｃｅｒ ａｒｉｅｔｉｎｕｍ） 根长、侧根数量和长度以及根生物量［８７］，接种

Ａｚｏｓｐｉｒｉｌｌｕｍ ｌｉｐｏｆｅｒｕｍ 会增加玉米幼苗根表面积、根生物量、根长和根尖数量，促进根系分枝，但没有改变根平

均直径［８８］，而之前的研究发现，接种 Ａｚｏｓｐｉｒｉｌｌｕｍ ｂｒａｓｉｌｅｎｓｅ 在增加菜豆根长和根鲜重的同时会减少根直径，而
且在菜豆苗生长的初始阶段，细根在长根中所占比例大［８９］，但是 Ｎｏｓｈｅｅｎ 等人［８１］ 发现接种 ＰＧＰＲ（特别是 Ａ．
ｂｒａｓｉｌｅｎｓｅ 和 Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｓｔｕｔｚｅｒｉ）同时显著地增加红花（Ｃａｒｔｈａｍｕｓ ｔｉｎｃｔｏｒｉｕｓ）根长、根面积和根直径。 Ｇｕｔｉ Ｅ
Ｒｒｅｚ－Ｌｕｎａ 等人［９０］在柠檬根际土壤中成功分离出三种促进主根生长和侧根发育的菌株，经鉴定分别为蜡样芽

胞杆菌（Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｃｅｒｅｕｓ），简单芽孢杆菌（Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｓｉｍｐｌｅｘ）和芽孢杆菌（Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｓｐ），均属于 ＰＧＰＲ，它们是通过

释放挥发性有机化合物来改变根系构型的。 此外在有 ＡＭＦ 或施用化肥时，接种 ＰＧＰＲ 的效果会更加

显著［９１］。
与 ＡＭＦ 类似，ＰＧＰＲ 也有不影响甚至抑制根系生长的效应，例如，接种 Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｔｒｉｖｉａｌｉｓ 会使得杂草双

雄雀麦（Ｂｒｏｍｕｓ ｄｉａｎｄｒｕｓ）根系生物量、根表面积、根体积和根尖数量减少，从而保证硬质小麦（Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ｄｕｒｕｍ）
的正常生长［９２］。 两种根际促生菌假单胞细菌（Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｐｕｔｉｄａ）和肠杆菌（Ｅｎｔｅｒｏｂａｃｔｅｒ ｃｌｏａｃａｅ）对黄瓜根

系生长的影响不明显，这可能与植物种类有关，或者是由于植物对根际促生菌的选择差异性。
２．４　 其他根际微生物

除了 ＡＭＦ、根瘤菌和 ＰＧＰＲ 外，其它根际微生物如外生菌根真菌等对植物根系构型也有一定的影响。
不同于 ＡＭＦ，外生菌根共生体只存在于 ５％以下陆生植物种类中，但是许多生长于温带森林的松科和山

毛榉科以及热带亚热带地区的桃金娘科和龙脑香科都以外生菌根为主［９３］，主要功能是扩大根系对水分和养

分的吸收面积，分泌多种生物酶，提高植物根系对氮、磷和钾等养分的吸收，产生生物素、生长素等促进植物生

长，提高植物的抗逆性和抗病性，以及活化土壤［９４⁃９５］。 分别接种黄色须腹菌（Ｒｈｉｚｏｐｏｇｅｎ ｌｕｔｅｏｕｓ）、彩色豆马勃

（Ｐｉｓｏｌｉｔｈｕｓ ｔｉｎｃｔｏｒｉｕｓ）和美味牛肝菌（Ｂｏｌｅｔｕｓ ｅｄｕｌｉｓ）３ 种外生菌根真菌后，黑松（Ｐｉｎｕｓ ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉ）幼苗许多根系

参数均比对照有不同程度的增加，侧根与主根之间夹角从大到小依次为 Ｒ． ｌｕｔｅｏｕｓ、Ｂ．、Ｐ． ｔｉｎｃｔｏｒｉｕｓ、对照，Ｒ．
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ｌｕｔｅｏｕｓ 有效扩大了根系吸收的空间范围［９６］。 另外，Ｐ． ｔｉｎｃｔｏｒｉｕｓ 和 Ｂｕｒｋｈｏｌｄｅｒｉａ ｇｌａｔｈｅｉ 对滇柏［７１］ 和松树［９７］ 的

根系效应也与上述相似。 此外对分别来自正常森林和火烧森林的假山毛榉（Ｎｏｔｈｏｆａｇｕｓ ａｌｐｉｎａ）幼苗根系比较

发现，外生菌根真菌（Ｄｅｓｃｏｌｅａ ａｎｔａｒｃｔｉｃａ）促使其根系系统更加深入土壤，且侧根及细根主要分布在下层土壤，
以避免上层较低的相对湿度［９８］。 另外干旱胁迫下，外生菌根真菌虽然没有增加幼年欧洲山毛榉（Ｆａｇｕｓ
ｓｙｌｖａｔｉｃａ）植株生物量，但显著增加了根尖数量和细根形成，特别是 ０．２—０．８ ｍｍ 级别根［９９］。

除了外生菌根真菌外，弗兰克氏菌是一类能与多种非豆科木本双子叶植物共生固氮的放线菌，它也显著

促进欧洲桤木（Ａｌｎｕｓ ｇｌｕｔｉｎｏｓａ）幼苗根系分枝，但会显著减少根毛数量［５９］。 而且有意思的是，Ｋａｗａｇｕｃｈｉ 等
人［１００］用从绿色木霉菌（Ｔｒｉｃｈｏｄｅｒｍａ ｖｉｒｉｄｅ）分离出来的木聚糖酶处理烟草根系发现主根细胞分裂和细胞伸长

受到抑制，但是根系维管束和根毛的形成并不受任何影响，而且若移除该木聚糖酶，根系构型会重新改变，说
明根际微生物分泌的生物酶可能对根系构型起着一定的调控作用。

３　 根际微生物调控根系构型的机制

植物根系构型的改变主要是有内源性因素和外在环境因素两方面的影响，而根际微生物调控植物根系构

型主要是从以下几方面来实现（图 １）：（１）改变影响植物根系构型的内在因子，如侧根数量的增加等；（２）改
变植株对矿质养分的吸收，主要为氮和磷等；（３）影响植物激素的水平与平衡；（４）影响植物碳素营养的分配。

图 １　 三种根际微生物调控植株根系构型的相关机制

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｉｃ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ′ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｎ ｐｌａｎｔ Ｒｏｏｔ ｓｙｓｔｅｍ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ

ＡＭＦ：丛枝菌根真菌 Ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ Ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ Ｆｕｎｇｉ；ＰＧＰＲ：植物根际促生菌 Ｐｌａｎｔ Ｇｒｏｗｔｈ Ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ Ｒｈｉｎｏａｃｔｅｒｉａ

３．１　 影响植物根系构型的内在因子

众所周知，不同种植物，其根系构型的差异非常大。 典型的双子叶植物的根系是由主根、侧根、不定根构

成的直根系；典型的禾本科单子叶植物的根系是由主根、侧根、初生根、冠根、不定根构成的须根系［１０１］，另外，
木本植物与草本植物的根系也明显不同。

除去物种之间的差异性，侧根是影响植物根系构型最主要的内在因子，其在根系响应土壤环境条件方面

起着至关重要的作用，因此，环境因子往往是通过影响侧根的发生来影响根系构型［１５，１０２⁃１０３］。 高等植物侧根的

形成主要包括四个关键阶段［１０１］：（１）中柱鞘建成细胞受到刺激发生分化；（２）中柱鞘细胞的极性不对称分裂

产生侧根原基；（３）侧根原基细胞膨大突破主根最处层；（４）侧根分生组织的活化与侧根生长。 早在上世纪

９０ 年代，Ｔａｙｌｏｒ 和 Ｓｃｈｅｕｒｉｎｇ［１０４］就发现番茄根系的 ＲＳＩ⁃１ 基因在侧根原基发生的早期就被启动，一直持续到侧

根刚刚突出主根，认为 ＲＳＩ⁃１ 可以作为侧根发生过程中的分子标记；另外在拟南芥的根系还发现 ＬＲＰ１ 基因在

侧根和不定根的原基发生的早期启动，而在侧根突出主根之前关闭，也可作为侧根发生的分子标记［１０５］。 不

过到目前为止还没确定哪个标记基因可以用于研究侧根发生的关键阶段。
根系活力也是影响根系构型的另一重要因素。 在 Ｋａｗａｇｕｃｈｉ 等人［１００］ 用从 Ｔ． ｖｉｒｉｄｅ 分离出来的木聚糖酶

处理烟草根系的研究中发现主根细胞分裂和细胞伸长受到抑制可能是根系中编码细胞周期素依赖性激酶
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（ｃｙｃｌｉｎ－ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｋｉｎａｓｅｓ，ＣＤＫ）的基因表达受阻导致根分生组织活力的降低。 在辣椒中接种三种 ＡＭＦ 菌剂

（Ｇｌｏｍｕｓ ｅｔｕｎｉｃａｔｕｍ，Ｇ． ｍｏｓｓｅａｅ 和 Ｇ． ｖｅｒｓｉｆｏｒｍｅ）都显著增加了根系活力以及根系抗氧化酶活性，一级侧根数、
根表面积、根体积和根质量都比对照高出许多，其中 Ｇ． ｍｏｓｓｅａｅ 的效果最佳［１０６］。 根生长角度对根系构型的影

响同样不可忽略，Ｕｇａ 等人［１０７］在水稻上发现 ＤＲＯ１ 是控制深根比率的一个主要数量性状位点，而且干旱条件

下 ＤＲＯ１ 会增大根生长角度，从而促进深根系统的形成，提高水稻产量。
３．２　 激素调控

植物激素是调控根发育和构型的主要因素。 研究发现生长素运输途径对根系结构的调控主要表现在以

下方面：（１）参与主根的生长；（２）参与侧根的形成与伸长，具体为参与侧根原基组织的生长，使侧根从母根上

突出；（３）调控盐胁迫条件下根系的发育过程，从而使根系的生长发育适应盐胁迫。 其中，最重要的，植物生

长素是侧根发生和发育的重要信号［１５］。 添加外源生长素能够增加侧根的数目，抑制生长素的运输则减少侧

根的数目［１０８］，而且还发现生长素的峰值出现在侧根的发生位置以及侧根突出和伸长阶段［１０１］。 ＡＭＦ 会促使

根系合成生长素增加，并且生长素信号是早期丛枝菌根形成所必需的［１０９］，因此接种 ＡＭＦ 改变玉米根系构型

可能是由于其增加了 ＩＢＡ 所导致［１１０］，且在番茄中也发现了类似的现象［１１１］。 一些 ＰＧＰＲ 可以释放 ＩＡＡ 改变

植株生长素含量，进而促进植株形成一个细长且高度分枝的根系系统［１１２］。 同样，在 Ｊｉａｎｇ 等人［１１３］ 的研究中

发现，以细菌为生的线虫类会促进土壤中产生 ＩＡＡ 的细菌生长和增加土壤中氮营养和 ＩＡＡ，进而促使拟南芥

形成高度分枝根系系统，而且根系更长更细。 另一方面，Ｐ． ｔｒｉｖｉａｌｉｓ 会通过产生高浓度的 ＩＡＡ 来抑制杂草根系

的生长，从而真正意义上实现生物防控［９２］。 分子水平上，侧根发生最重要的一种生长素蛋白是 ＳＬＲ１ ／ ＩＡＡ１４，
ｓｌｒ１ 突变体会钝化 ＩＡＡ１４ 而不能形成侧根［１１４］。 ＫＲＰ１ 和 ＫＲＰ２ 是编码细胞周期蛋白激酶（ＣＤＫ）的基因，
Ｈｉｍａｎｅｎ 等人［１１５］研究发现，ＫＲＰ１ 和 ＫＲＰ２ 的表达可以抑制细胞周期从 Ｇ１ 期向 Ｓ 期转变；ＫＲＰ２ 的超表达明

显减少侧根的数目；生长素 ＮＡＡ 则抑制 ＫＲＰ１ 和 ＫＲＰ２ 的表达，由此可见，生长素通过调控细胞分裂周期来影

响侧根的发生。 ＬＡＸ（ｌｉｋｅ ＡＵＸ１）是介导生长素从胞外向胞内转移的载体蛋白，而载体突变体 ｌａｘ３ 的侧根数目

减少，表明生长素的胞内胞外转移也决定着侧根的发育［１１６］。
此外，细胞分裂素是另一个重要的影响侧根发育的植物激素。 由于在许多生理过程中拮抗生长素的作

用，细胞分裂素能够抑制许多植物的侧根发育［７，１１７］，报道指出，细胞分裂素含量降低的拟南芥突变体的侧根

数目增加［１１８］，添加外源细胞分裂素则减少侧根的数目［１１９］。 其他对侧根发育产生影响激素包括乙烯［１２０］、赤
霉素［１２１］、油菜素内酯［１２２］、脱落酸［１２ ３⁃１２４］、水杨酸［１２５］、多胺［５１］以及越来越引起大家关注的独脚金内脂［１２６］ 等，
而且细胞分裂素和脱落酸反向调节侧根发生，而生长素和油菜素内酯对侧根发生起着促进作用［１２７］。 ＡＭＦ 侵

染植物根系形成菌根共生体过程中能诱导植物合成多种信号物质，如水杨酸、茉莉酸、类黄酮、一氧化氮和过

氧化氢等［１２８］，从而一定程度上调控根系的发育；拥有 ＡＣＣ 脱氨酶的根际细菌会通过减少乙烯的含量促进根

系生长来调控根系构型［８７］，此外，ＰＧＰＲ 也可通过产生生长素或细胞分裂素来调控根系构型和促进茎

生长［１２９］。
３．３　 矿质养分调控

研究表明，不论是 ＡＭＦ，还是根瘤菌或 ＰＧＰＲ 都可以改善植物对养分的吸收［１３０］，从而改变植物根系构

型，例如 Ｂ． ｇｌａｔｈｅｉ 促进松树根系改善主要是通过加强矿物风化来改善植株营养状况实现的［９７］；还有，与对照

处理相比，滇柏的接种处理和楸树的内生菌根真菌和混合菌根真菌处理对 Ｎ 和 Ｐ 的吸收都显著增加，进而增

加根系生物量［７１］。
ＡＭＦ 与根系共生后，能显著促进根系对土壤矿质营养元素特别是 Ｐ 的吸收，甚至在土壤温度降低植物生

长和 Ｐ 吸收受抑的情况下，ＡＭＦ 仍能增加植物体内 Ｐ 含量［１３１］，但是如果土壤中含 Ｐ 丰富，丛枝菌根对植株

的贡献会大大折扣，而且也相应地发现 ＡＭＦ 改变根系构型通常是在低磷条件下［１３２］，因此低磷促进侧根的形

成，尤其是浅层根系的生长［１３３］。 进一步研究发现，接种 ＡＭＦ 玉米根中磷酸盐转运体基因 ＺＥＡｍａ：Ｐｈｔ１；６（丛
枝菌根诱导）表达水平为不接菌的 ２６—１３５ 倍，提高了茎中磷含量，进而促进了植株生长；在增施少量磷肥时，
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ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

会显著增加该基因的表达，但是不影响 ＺＥＡｍａ：Ｐｈｔ１；３（磷饥饿诱导）的表达［１３４］。
植株高氮水平抑制侧根的形成和生长，ＰＧＰＲ 菌株 Ｐｈｙｌｌｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｓｐ 会改善高外源硝酸根离子对拟南芥

侧根生长的抑制作用［１３５］。 不过局部高氮会促进侧根的形成和生长［１３６］，在低营养条件下，ＡＭＦ 促进了角豆树

根系对无机氮的吸收，且使该根系具有高浓度的氮素［４４］。 Ｂｏｕｋｃｉｍ 等［１３７］ 发现 ＡＭＦ 在氮利用率高的田间挪

威云杉中会显著增加根系侧根数量，减少所有侧根的长度，而在氮利用率低时会显著减少侧根数量，只增加三

级侧根数量。 中度干旱胁迫和光照下，外生菌根真菌会促进幼年 Ｆ． ｓｙｌｖａｔｉｃａ 根系对氮素的吸收，从而促进根

系生长［９９］。 不过有意思的是，在营养丰富的土壤中，温带森林菌根树更倾向于通过增殖根系来汲取更多养

分［１３８］，说明 ＡＭＦ 在该环境条件下对根系构型的影响可能远小于在土壤营养贫瘠时。
３．４　 碳素调控

根系的生长和发育依赖植物形成的光合碳水化合物，碳水化合物可直接作为代谢底物或生长调节物质影

响细胞的分裂，导致根系构型发生变化［１３９］。 植物地上部分与地下部在利用碳水化合物方面存在着竞争关

系，而在共生微生物的存在下，地上部分的蔗糖经长距离运输向根系的分配比率提高，例如“菌根碳库”的存

在会促使糖向菌根化细胞中转移［１０４，１４０］，因此，根际微生物可能通过调控植株碳素营养的运输来改变根系构

型。 接种 ＡＭＦ 会显著增加枳壳幼苗叶片葡萄糖和蔗糖含量，但减少根葡萄糖和蔗糖含量［４８］，不过在白三叶

草中，却是增加了根系的蔗糖含量［１４１］，可能是因为不同菌剂种类对木本植株和草本植株的作用模式不同所

致，但两个研究都表明接菌增加了植株根系总长度、根表面积以及总体积。 另一方面，在春夏季，许多植物叶

片增多且光合作用活跃，这使得大量的碳水化合物被运输至地下部，促进细根的形成以维持 ＡＭＦ 的生

存［１４２］。 另外，接种 ＡＭＦ 时，一品红插条的叶片糖含量增加，且碳水化合物动力学开始变化，从而根系生长得

到促进［６８］。 本文之前所描述的 ＡＭＦ 减少根系长度及侧根数量的原因可能是其与宿主植株竞争碳水化合物

所致。 除了 ＡＭＦ，ＰＧＰＲ 和根瘤菌通常都能增加根系生物量［１４ ３⁃１４５］，说明它们也参与到碳水化合物的运输过

程中，最终导致根系构型发生改变，不过目前关于根际微生物调控碳水化合物组分及分配及其对根系构型影

响的研究鲜见报道，特别是后两种微生物。

４　 展望

虽然土壤根际微生物影响不同植物根系构型的研究日益增多，相应地也提出了一些调控机制，但是，不同

微生物改变根系构型的差异性及最主要的调控途径还需要更深层次的理解。 由于根系是生长于土壤中，不能

直接观察，因此选择合适的试验方案至关重要，需要不断地优化，以便更直观地了解根际微生物对植株根系构

型的调控作用。 对根系构型的研究，主要是为了仿真出根系在不同的生长条件下的分布情况，从而得出更加

有利于生产和实验的品种或者根系结构，可以更好的利用土壤的营养，提高产量和品质。 就目前研究方向而

言，以下几方面可能值得重视和深入探讨：（１）ＡＭＦ 与其它根际微生物相互作用（协同或竞争）对植株根系构

型有哪些影响？ 这些影响的作用机制是什么？ 这些问题尚不明确，需要深入研究。 （２）根际微生物的侵染或

定殖需要消耗根系的碳素（光合产物），而碳素也是根系构建的物质基础，那么，根际微生物对碳素的竞争是

如何调控根系构型的？ 在这一调控途径过程中，何种碳素（葡萄糖、果糖或蔗糖）起着关键作用？ （３）根系构

型与作物（如菜豆）的生产力密切相关，在农业生产中如何有效利用根际微生物来改善根系构型，使植株更加

适应周围环境变化，从而实现高产优质。 总之，根际微生物对植物根系构型的调控意义深远，值得进行更多的

深入研究。
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