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根际微生物组中细菌趋化系统的生态功能

孙　 雨，常晶晶，田春杰∗

中国科学院东北地理与农业生态研究所黑土区农业生态重点实验室， 长春　 １３０１０２

摘要：在根际微环境中，特定的土壤微生物能够利用自身独特的趋化系统感应根系分泌物，响应植物的选择性招募。 细菌的趋

化系统介导了植物⁃微生物以及微生物间相互作用，在植物对根际微生物组的选择中发挥着关键的生态学功能。 综述了根际微

生物组中细菌趋化系统的研究进展，从生态学的角度提出了未来针对根际细菌趋化系统的研究方向，旨在阐明根际细菌趋化系

统的生态学功能，为增进理解作物根际微生物组的募集过程，以及未来农业中根际微生物组的重组构建奠定理论基础。
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根际作为土壤与植物间物质交换的活跃界面，其物理、化学以及生物学特性与周围土壤都存在着显著差

异［１］。 在根际这一特殊的生态环境中，与植物根系相关的微生物种类和数量巨大［２］。 根际微生物在植物的

生长发育以及抵抗逆境胁迫方面都扮演着重要的角色［３］，包括促进植物对营养元素的获取及利用［４⁃５］、调控

植物的生长和环境适应性［６⁃７］等。 根际微生物组与非根际土壤微生物组在物种多样性和丰富度方面均存在

显著差异［８］，其中植物根系的调控作用是决定根际微生物组群落结构的重要因素之一［９］。 因此，深入揭示植

物对根际微生物组的选择机制不仅可以在理论方面增进对植物⁃微生物互作关系的认识，还能在实际应用中

指导根际微生物组的改良与重组，对未来农业生产具有重大意义。
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植物调控根际微生物组的重要策略之一是通过根系分泌化合物，选择性招募特定根际微生物［１０⁃１１］。 在

这一过程中，土壤微生物通过何种机制来感应根系分泌物，响应植物的招募？ 细菌的趋化反应给出了一种答

案。 土壤中存在一类趋化细菌，能够利用自身独特的趋化系统感应其生存环境中存在的化学物质浓度梯度，
通过一系列信号转导过程调控细菌的运动方向，使细菌趋近吸引物而趋离排斥物［１２⁃１３］。 趋化细菌在没有化

合物浓度梯度的环境中，其运动方向是随机的，向前直线运动数秒后停下“翻筋斗”，然后再以不同的方向继

续直线运动，以“直线运动⁃转变方向⁃直线运动”这一过程循环往复［１４］；当周围环境中存在吸引物（碳源等营

养物）的浓度梯度时，趋化细菌转变方向的频率降低，能够延长向高浓度区直线运动的时间，总体表现为细菌

趋近吸引物［１５］。
细菌的趋化反应是其对碳源、能源竞争的一种表现，体现了细菌的主动适应性。 Ｗｕｉｃｈｅｔ 和 Ｚｈｕｌｉｎ［１６］ 基

于全基因组数据，对近 ４００ 株细菌的趋化系统进行了分析，推测绝大部分的细菌可能都具有趋化性。 但是，目
前针对细菌趋化系统的研究主要集中在分子层面对其信号转导和作用机理的解析，缺少从生态学的角度揭示

其在植物根际微生物群落结构和功能中的表现和作用。 本文以根际微生物组中的细菌趋化系统为核心，针对

国内外最新研究进展，从以下三个方面进行综述，提出了研究根际细菌趋化系统生态功能的具体方向，旨在阐

明根际细菌趋化系统的生态功能，增进对根际微生物组的募集组装过程的认知，以及为根际微生物组的重组

构建提供理论依据。

１　 细菌趋化系统的组成和信号转导机制

细菌的趋化反应是在长期进化过程中形成的“趋利避害”的本能，研究人员以大肠杆菌（Ｅｓｃｈｅｒｉｃｈｉａ
ｃｏｌｉ） ［１７］、芽孢杆菌（Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｓｐｐ．） ［１８］、假单胞菌（Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｓｐｐ．） ［１９］等为对象，对细菌的趋化反应进行了系

统深入的研究。 细菌的趋化系统是原核生物中最为复杂的信号转导系统之一，虽然不同细菌中趋化系统的组

成有一定差异，但是其信号转导及调控机制在所有细菌中是相对保守的［１５］。
细菌趋化系统由以下一系列不同功能的蛋白组成：趋化受体蛋白 Ｍｃｐｓ（Ｍｅｔｈｙｌ⁃ａｃｃｅｐｔｉｎｇ Ｃｈｅｍｏｔａｘｉｓ

Ｐｒｏｔｅｉｎｓ）、支架蛋白 ＣｈｅＷ ／ ＣｈｅＶ、组氨酸激酶 ＣｈｅＡ、反应调节蛋白 ＣｈｅＹ、甲基酯酶 ＣｈｅＢ、甲基转移酶 ＣｈｅＲ、
磷酸酶 ＣｈｅＣ ／ ＣｈｅＸ ／ ＣｈｅＺ、以及脱酰胺酶 ＣｈｅＤ［１６］。 趋化系统的信号转导及调控机制如下（图 １）：Ｍｃｐｓ 负责

结合胞外趋化信号，并通过支架蛋白 ＣｈｅＷ ／ Ｖ 与 ＣｈｅＡ 相连；Ｍｃｐｓ 结合信号物质后调控 ＣｈｅＡ 的组氨酸激酶

活性，进而将信号向下游的 ＣｈｅＹ 传递；被 ＣｈｅＡ 磷酸化的 ＣｈｅＹ（ＣｈｅＹ⁃Ｐ）通过鞭毛蛋白 ＦｌｉＭ 与鞭毛⁃马达复

合体相互作用，调控细菌的运动方向。 共同构成“适应系统”的 ＣｈｅＢ 和 ＣｈｅＲ 互相竞争，调控 Ｍｃｐｓ 的甲基化

状态从而调节其对信号物质的结合亲和力，不断“重置”细菌趋化系统的灵敏度。 磷酸酶 ＣｈｅＣ ／ ＣｈｅＸ ／ ＣｈｅＺ
能够将 ＣｈｅＹ⁃Ｐ 去磷酸化，使 ＣｈｅＹ 持续接受来自 ＣｈｅＡ 的磷酸基团。 脱酰胺酶 ＣｈｅＤ 则能够调节 ＣｈｅＣ 的磷

酸酶活性，并作用于 Ｍｃｐｓ。 这一套精密运作的趋化系统使细菌能够灵敏感应胞外信号物质的浓度梯度，适应

周围环境的变化。

２　 细菌趋化系统介导植物与微生物间相互作用

近年来，大量的研究证明了细菌趋化系统能够介导植物与微生物相互作用。 在根瘤菌和豆科植物共生体

系的建立过程中，豆科植物根系分泌类黄酮等化合物，根瘤菌则能够利用趋化系统感应这一类信号分子从而

靠近植物根系表面，Ｃｏｏｐｅｒ［２０］因此总结：根瘤菌对豆科植物根系分泌的信号分子的趋化反应是二者建立共生

关系的第一步。 此外，在根际促生菌与植物的互作中细菌趋化系统也发挥重要作用。 Ａｌｌａｒｄ⁃Ｍａｓｓｉｃｏｔｔｅ 等［２１］

发现，模式植物拟南芥的根系分泌物能够诱导芽孢杆菌 Ｂ． ｓｕｂｔｉｌｉｓ 产生趋化反应进而吸引其达到根系，并且 Ｂ．
ｓｕｂｔｉｌｉｓ 对拟南芥根系的成功定殖依赖于其完整的趋化系统；芽孢杆菌 Ｂ． ｖｅｌｅｚｅｎｓｉｓ 对作物玉米、黄瓜根系分泌

物的趋化反应调控了其对宿主的根系定殖［２２⁃２３］。 此外，另外一类典型的根际促生菌假单胞菌如 Ｐ．
ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｓ、Ｐ． ｐｕｔｉｄａ 等的趋化系统在其对宿主植物玉米、番茄根系定殖中的重要作用也得到了验证［２４⁃２５］。 除

４６９９ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１ 卷　
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图 １　 细菌趋化系统信号转导模式图

Ｆｉｇ．１　 Ａ ｓｕｍｍａｒｙ ｍｏｄｅｌ ｉｌｌｕｓｔｒａｔｅｓ ｔｈｅ ｏｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｈｅｍｏｔａｘｉｓ ｓｙｓｔｅｍｓ

Ｍｃｐｓ： 趋化受体蛋白；Ｖ ／ Ｗ： 支架蛋白 ＣｈｅＶ 和 ＣｈｅＷ；Ａ： 组氨酸激酶 ＣｈｅＡ；Ｂ： 甲基酯酶 ＣｈｅＢ；Ｒ： 甲基转移酶 ＣｈｅＲ；Ｄ： 脱酰胺酶 ＣｈｅＤ；Ｃ ／

Ｘ ／ Ｚ： 磷酸酶 ＣｈｅＣ ／ ＣｈｅＸ ／ ＣｈｅＺ；Ｙ： 反应调节蛋白 ＣｈｅＹ；Ｐ： 磷酸基团；ＣＨ３： 甲基；ＮＨ＋
４ ： 铵根；本模式图在大肠杆菌趋化系统的基础上，集

中了当前细菌趋化系统研究的模式菌（包括芽孢杆菌、假单胞菌等）中已鉴定的所有蛋白组分，带有轮廓线的组分与灰色箭头标注的反应不

存在于大肠杆菌中

了根瘤菌和根际促生菌等有益菌，一些植物病原菌也能够利用自身的趋化系统感应植物根系分泌物，通过趋

化反应靠近植物根系并起始侵染致病过程。 Ｈｉｄａ 等［２６］ 研究发现，番茄根系分泌物能够诱导青枯雷尔氏菌

Ｒａｌｓｔｏｎｉａ ｐｓｅｕｄｏｓｏｌａｎａｃｅａｒｕｍ 产生趋化反应，促进其向番茄根际的运动及对番茄根系的定殖。
上述的研究主要针对单一菌株与植物的互作，在群落水平上，也有研究证明了细菌趋化系统在介导植物

与微生物互作中的重要作用。 Ｋａｍｕｔａｎｄｏ 等［２７］对入侵树种银荆的研究发现，其根际土壤中细菌趋化系统相关

基因的丰度显著高于非根际土壤；Ｘｕ 等［２８］ 对全球范围内六个大洲的柑橘根际微生物组的研究表明，细菌趋

化系统相关基因在柑橘根际核心微生物组中显著富集。 但是，当前在群落水平上对细菌趋化系统的认识仍有

局限，将趋化系统作为一个整体考虑是可以理解的，然而趋化系统作为一个复杂的信号转导系统，不同组分的

进化速率和变异程度可能并不完全同步，所以针对信号系统各组分的细致研究对深入揭示其生态功能至关

重要。

３　 植物对根际细菌趋化系统的选择及其调控机制

研究表明，不同植物根际细菌趋化系统的分布存在一定差异，主要体现在丰度和多样性方面。 在趋化基

因丰度方面，Ｍｅｎｄｅｓ 等［２９］对大豆根际微生物组的研究发现，抗镰刀菌根腐病大豆的根际趋化基因丰度显著

高于易染病大豆，并且趋化基因的丰度与根际细菌群落结构的复杂度呈正相关。 在趋化基因多样性方面，
Ｂｕｃｈａｎ 等［３０］采用了“Ｔ⁃ＲＦＬＰ”（Ｔｅｒｍｉｎａｌ ｒｅｓｔｒｉｃｔｉｏｎ ｆｒａｇｍｅｎｔ ｌｅｎｇｔｈ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ，末端限制性片段长度多态性）
技术对小麦和豇豆根际细菌趋化系统中核心基因 ｃｈｅＡ 的序列多样性进行了分析，发现根际趋化细菌中 ｃｈｅＡ
序列的多样性低于非根际细菌，且在两种植物根际间差异显著。 但是上述研究受当时技术所限，缺少对全部

趋化基因的系统分析，尤其是趋化系统中受外界信号调控的组分，包括结合外界信号物质的趋化受体 ｍｃｐ，以
及调控趋化受体结合物质灵敏度的 ｃｈｅＢ 和 ｃｈｅＲ。 由于趋化系统介导了植物与微生物间的互作，根际微生物

组中趋化基因的丰度能够一定程度上体现植物与微生物间互作关系的强弱，趋化基因的多样性则体现了植物

对细菌趋化系统的特异性选择。 当前，对根际趋化相关基因的丰度和多样性，以及其体现的植物对趋化系统

的选择缺少认识，仍需进行深入探索。 随着高通量测序技术的发展，当前利用宏基因组分析结合传统荧光定

量 ＰＣＲ 手段已能够实现对特定信号通路中相关基因的丰度和多样性进行分析。
细菌趋化系统能够感应植物的根系分泌物，已有的研究结果表明，多种不同类型的根系分泌物包括苹果
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酸、草酸等有机酸［３１⁃３２］，组氨酸、精氨酸等氨基酸［３３⁃３４］，甘露糖、半乳糖等糖类［２３， ３５］，以及酚酸［３６］、苯并恶唑嗪

酮［３７］等次级代谢产物都能够诱导根际趋化细菌产生趋化反应。 Ｚｈａｎｇ 等［３８］通过 ＨＰＬＣ 鉴定了黄瓜和香蕉根

系分泌物中的有机酸，并分别检测了芽孢杆菌属细菌 Ｂ． ａｍｙｌｏｌｉｑｕｅｆａｃｉｅｎｓ 和 Ｂ． ｓｕｂｔｉｌｉｓ 对两种植物根系分泌物

的趋化反应，发现黄瓜根系分泌物中特有的柠檬酸能够诱导 Ｂ． ａｍｙｌｏｌｉｑｕｅｆａｃｉｅｎｓ 和 Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｓｕｂｔｉｌｉｓ 产生趋化反

应，而香蕉根系分泌物中特有的延胡索酸只能诱导 Ｂ． ｓｕｂｔｉｌｉｓ 产生趋化反应。 该研究表明，植物能够通过分泌

特定的化合物对趋化细菌进行特异性选择，而这一选择实现的前提则是细菌的趋化系统决定了其对何种化合

物会产生趋化反应。 从群落水平的角度来说，植物的根系分泌谱与根际细菌趋化系统的组成之间一定存在特

定关系，这正是植物实现对细菌趋化系统特异性选择的基础。 此外，之前的研究主要是在实验室条件下利用

特定的单一化合物或多种化合物进行细菌趋化反应的诱导，缺少针对根系分泌物与细菌趋化反应间的全面系

统性研究，以及更深层次上与环境生态因子的复合影响效果。
植物根系代谢组学技术可以实现对植物根系分泌物中初级、次级代谢产物的定性及定量分析［３９］，已成为

植物代谢研究的常用手段。 比如，Ｍöｎｃｈｇｅｓａｎｇ 等［４０］ 通过根系代谢组学技术对 １９ 种不同基因型拟南芥的根

系分泌物谱进行了解析，建立了拟南芥基因型与其根系分泌物谱之间的联系；Ｚｈａｌｎｉｎａ 等［４１］ 通过比较基因组

学和代谢组学的联合分析，发现特定细菌对根系分泌物中芳香类有机酸的代谢偏好性决定了其在燕麦根际的

特异性富集。 因此，未来可利用植物代谢组学技术深入探索植物对细菌趋化系统特异性选择的调控机制。

４　 趋化细菌类群在根际微生物群落结构调控中的功能

在自然生态系统中，微生物之间通过营养代谢、信号交流、生存空间的竞争与共享等进行竞争或者协

作［４２］。 在根际微生物组群落结构的调控因素中，除宿主植物外，微生物间相互作用也是重要因素之一［４３］。
细菌趋化系统不仅能够介导植物⁃微生物间相互作用，还能够介导微生物间相互作用。 Ｇａｒｂｅｖａ 和 ｄｅ Ｂｏｅｒ［４４］

研究发现，假单胞菌属细菌 Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｓｐ．和土地杆菌属细菌 Ｐｅｄｏｂａｃｔｅｒ ｓｐ．在碳源限制的条件下共同生长

时，表现出竞争性相互作用，且二者的趋化基因表达水平都显著提高，证明了趋化系统在介导细菌种间竞争中

的功能。 Ｌｕ 等［４５］ 对通过种间协作提高产氢效率的梭菌属细菌 Ｃｌｏｓｔｒｉｄｉｕｍ ｃｅｌｌｕｌｏｖｏｒａｎｓ 和红假单胞菌属细菌

Ｒｈｏｄｏｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｐａｌｕｓｔｒｉｓ 进行了转录组分析，发现 Ｃ． ｃｅｌｌｕｌｏｖｏｒａｎｓ 分泌的挥发性脂肪酸可能作为 Ｒ． ｐａｌｕｓｔｒｉｓ
的趋化吸引物，导致其趋化基因表达水平上调，说明趋化系统同样能够介导细菌的种间协作。 此外，Ｈａｑ
等［４６］的研究表明，趋化系统还能够介导伯克霍尔德菌属细菌 Ｂｕｒｋｈｏｌｄｅｒｉａ ｔｅｒｒａｅ 与离褶伞属 Ｌｙｏｐｈｙｌｌｕｍ 和木

霉属 Ｔｒｉｃｈｏｄｅｒｍａ 真菌间的相互作用。 以上研究主要针对单一菌株间的相互作用，在群落水平上，细菌趋化系

统在调控微生物间相互作用进而影响群落结构方面同样起到重要作用，但是其生态功能仍缺少深入研究。
近年来，生物信息学家开始使用共现性网络分析来探索微生物间相互作用并预测微生物群落中的关键核

心类群［４７⁃４８］。 比如，Ａｇｌｅｒ 等［４９］ 研究发现，在拟南芥叶际微生物组共现性网络中处于关键核心位置的特定微

生物类群，能够通过微生物间相互作用传递环境和宿主对微生物群落的影响效应，明确了关键核心类群的调

控功能。 Ｙｅ 等［５０］最新的研究表明，一株捕食性粘细菌 Ｃｏｒａｌｌｏｃｏｃｃｕｓ ｓｐ． ＥＧＢ 能够通过趋化反应感应黄瓜的根

系分泌物进而向根部迁移，在迁移过程中，捕食病原菌尖孢镰刀菌 Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｏｘｙｓｐｏｒｕｍ ｆ． ｓｐ． ｃｕｃｕｍｅｒｉｎｕｍ；共现

性网络分析的结果表明，这一捕食性粘细菌还能够调控土壤微生物群落结构。 该研究结果揭示了趋化细菌类

群在土壤微生物群落结构调控中的生态功能，为后续的研究提供了重要借鉴。

５　 展望

综上，研究总结提出根际微生物组中细菌趋化系统的作用机制，细菌趋化系统感应植物根系分泌物，介导

趋化细菌与植物间的相互作用；进一步，趋化细菌类群利用趋化系统与其他微生物类群发生相互作用，作为关

键类群在根际微生物富集中发挥重要的调控作用。 因此，细菌趋化系统在根际微生物组募集组装过程中发挥

着关键的生态功能，这一功能的解析将是揭示植物对根际微生物组选择机制的重要突破口之一（图 ２）。
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图 ２　 根际微生物组中的趋化细菌类群

Ｆｉｇ．２　 Ａ ｍｏｄｅｌ ｉｌｌｕｓｔｒａｔｅｓ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ｃｈｅｍｏｔａｃｔｉｃ ｂａｃｔｅｒｉａ ｉｎ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅ

针对根际微生物组中细菌趋化系统的生态功能，建议未来研究方向从解析宿主植物对细菌趋化系统的选

择规律入手，明确趋化基因在根际的多样性及分布规律；然后建立根系分泌物与趋化系统的联系，阐明宿主植

物对趋化系统特异性选择的调控机制；并进一步探索关键趋化细菌类群在根际微生物群落结构中的调控功

能。 研究方法上，在扩增子高通量测序和宏基因组测序的基础上，进行代谢组学检测，并结合菌株分离回接验

证等，将分子生物学、生态学和微生物学等相关知识有效融合，最终揭示细菌趋化系统在植物对根际微生物组

选择中的作用机制，增进对根际微生物组募集组装过程的认识，为根际微生物组的改良重组提供理论依据。
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