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摘要: 在非生物胁迫中, 干旱胁迫被认为是限制植物生长的重要因素之一。多种植物能通过与微生物互作来

提高其抗旱性和存活率, 从而引发了一系列科学问题: 植物与微生物互作时如何提升宿主植物的抗旱性? 该过

程与植物生理学变化有何区别? 对未来农业的可持续发展有何帮助? 以往研究表明: 在土壤-植物根系-微生物

交互网络中, 根系中的细菌能通过产生植物生长调节因子或改变植物的激素水平来促进植物根系发育及伸长, 
诱导植物产生系统抗逆信号通路, 促进植物产生抗氧化物、活性氧清除剂、亲水胞外多糖, 从而提升植物的耐

旱水平; 菌根真菌通过其菌丝直接帮助宿主植物吸收水分、营养, 还能调控宿主植物的水通道蛋白、干旱相关

基因, 以促进植物在干旱胁迫下的代谢和生长。因此, 人们越来越意识到有益微生物群落在改善植物健康方面

具应用潜力, 提出核心微生物、最小微生物、协助微生物等概念, 挖掘与植物高生产力相关的潜在有益细菌, 
为农业生物肥料开发提供理论基础。该文关注根际促生菌、外生菌根真菌、丛枝菌根真菌、多菌种接种实验

以及微生物调控植物干旱相关基因等方面研究进展, 论述根系微生物与植物互作的耐旱分子机制并整合了基

本研究技术路线, 旨在为可持续、低化学投入的应用农业提供新思路。
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干旱是世界范围内粮食安全和植物生产力的

主要制约因素之一, 对农作物的生长、发育和农

艺产量等产生不利影响(Rapparini等2014), 并导致

土地退化(Lesk等2016)。联合国政府间气候变化

专门委员会(IPCC)报道随着气候变化, 干旱的频率

将会在本世纪末增加(Pachauri等2014)。干旱胁迫

会引起植物产生负效应, 如离子胁迫和渗透胁迫引

起植物的氧化胁迫导致对植株有害的活性氧(reac-
tive oxygen species, ROS)的产生(Hameed等2014)。
然而, 不同植物对干旱胁迫的敏感性和应激反应可

能不同。植物对干旱的反应是复杂的, 包括叶枯

萎、净光合速率降低、气孔导度、水分利用效

率、相对含水量、总叶绿素含量、激素响应等变

化(Pagano 2014), 以避免胁迫或增加耐受性。这些

形态和生理适应对于某些植物是至关重要的, 但并

非所有植物都有此响应。相反, 对干旱胁迫的细胞

反应似乎在植物界相对保守(Ruiz-Lozano 2004)。
除了保护植物免受生物和非生物胁迫的内在

系统外, 植物还可以与根际的一些微生物建立有益

的联系(Toju等2018), 从而减轻干旱胁迫的损伤。

这些微生物被称为植物微生物组, 代表植物的第

二基因组, 可对植物健康和生产力产生积极影响

且极具潜力(Berendsen等2012)。微生物组包括广

泛且功能多样的基因库, 比如与不同的植物组织

或器官互作的真核、原核生物以及病毒, 这些位

于根表面附近的土壤中的微生物称为根际微生物

(Rout等2013)。根际可以被概念化为通过“根际沉

积”过程直接影响植物生长或响应根系分泌物释放

的土壤区域(Lakshmanan等2017)。已经明确一些

重要的共生微生物可以降低植物病害的发生率, 
促进宿主植物养分利用(Spence等2014), 抵抗非生

物胁迫等(Friesen等2011; Zelicourt等2013)。作为

回报, 植物通过根际沉降为微生物生长活动和群

落组成提供碳源等(Mendes等2013)。
传统促进植物耐旱性的研究主要涉及分子标

记辅助育种和遗传工程等技术, 基本策略是引入

直接参与植物对干旱响应的功能基因(Umezawa等
2006)。目标是确定在耐旱性中起关键作用的表型

性状, 通过分子育种进行优异的基因型选择(Sinclair 
2011)。但通过基因工程改善植物的耐旱性在时间
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和所需资源方面都是昂贵的, 此外还可能涉及转

基因等技术方法的公众认知和监管问题。基于微

生物的植物生物技术已被证实比植物育种和遗传

改良方法更有效(Smith 2014)。因此明确植物根

系-微生物互作体系在干旱胁迫时的分子机制及其

应用方式是必要的。前人的论述多集中于非生物

胁迫对根系微生物某一种互作类型或对某种植物

的耐旱性机制, 未涉及干旱胁迫时根系微生物(根
际、根表、根内等)与多种植物如何协同提升宿主

植物的耐旱性机制, 因此本文就几种根系微生物

类型促进植物耐旱性机制及最新研究进展、研究

技术路线和该互作体系在农业生产中的应用做出

论述。

1  土壤-微生物-植物根系交互网络

农作物根系和植物内部富集了数量庞大且种

类繁多的微生物, 这些微生物的集合被称为农作

物微生物组(Muller等2016)。这些微生物能够编码

比宿主植物更多的基因, 通过协作、竞争等关系形

成稳定的群落结构(Philippot等2013), 在作物生长

发育、抗病、抗逆等方面至关重要(白洋等2017)。
1.1  根际生长促进菌

根际是植物直接生长或通过“根沉积”过程响

应根系分泌物释放的土壤区域(Saharan等2011), 在
植物生长和发育中起着关键作用(Hrynkiewicz等
2012)。基于高通量测序的技术方法极大地提高了

人们对植物微生物的认识, 并发现根际微生物比

其他位置的微生物更加活跃(Caporaso等2012)。植

物生长促进菌(plant growth promoting bacteria, 
PGPB和plant-growth-promoting fungi, PGPF)指的

是可以刺激植物生长或赋予植物在生物或非生物

胁迫下更高抗性的真菌或细菌(Zelicourt等2013), 
植物根际促生菌(plant growth promoting rhizobac-
teria, PGPR)指的是生活在土壤或附生于根系的一

类细菌, 具有促进植物生长及矿质营养吸收, 并提

高植物抗逆能力的作用。PGPR主要通过溶解矿

物质、分泌植物生长调节因子、抑制病原微生物

以及自身代谢产物等与植物互作来促进植物生长

发育, 改善植物营养, 诱导宿主植物产生系统抗病

性和系统抗逆性(Vurukonda等2016), 因此, 可以说

根际促生菌是一类对植物有益的重要菌群(袁志林

等2019; Rosenblueth等2006)。
1.2  微生物影响植物功能性状

已知在30种植物功能性状中(Cornelissen等
2003), 微生物能够调节的有14种(Friesen等2011), 
包括多数叶性状和根部特征、一些光合作用途径

(C3、C4)和植物生长型(草本、藤本、灌木、乔木)
等看似不可能受到微生物影响的功能性状; 丛枝

菌根还能够影响禾草的无性繁殖能力 (S t re i t -
wolf-Engel等2001)。根系微生物影响植物功能性

状主要有两种方式: 一是通过提供新的生化能力, 
二是通过改变现有的植物代谢途径(Streitwolf-Engel
等2001)。与宿主植物自身相比, 微生物介导的植

物-微生物体系能合成一系列具有生物活性的化合

物和植物自身不能产生的化学物质等(Friesen等
2011)。
1.3  微生物-植物生长调节因子相互影响

植物的免疫系统可以影响根际微生物群落, 
微生物可以通过产生或调控植物生长调节因子来

改变植物的生理通路(Streitwolf-Engel等2001)。近

年的研究表明, 植物防御系统的相关激素如水杨

酸(salicylic acid, SA)等在拟南芥(Arabidopsis thaliana)
和玉米(Zea mays)根系的微生物群落组装中起着重

要作用(Lebeis等2015; Peiffer等2013); 有报道称拟

南芥茉莉酸(jasmonic acid, JA)信号突变体myc2和
med2释放较少的天冬酰胺、鸟氨酸和色氨酸, 而
med25释放较少的谷氨酸, 导致根际微生物种群的

丰度发生变化(Carvalhais等2015); 此外, 随着植物

JA信号的变化, 根系分泌物的释放会影响根际细

菌和古菌的相对丰度(Carvalhais等2015)。
其次, 微生物也能合成植物生长调节因子。

基于植物和真菌中赤霉素(gibberellic acids, GA)生
物合成途径, 细菌中GA合成途径已经被阐明(图
1)。GGPP (geranylgeranyl-PP)是GA的生物合成前

体, GA通过类萜途径合成。已从高等植物、真菌

和细菌中分离鉴定出多种GA, 其中于128种高等植

物中鉴定出136种, 7类真菌中鉴别出28种, 细菌中

仅鉴定4类(GA1、GA3、GA4、GA20) (Hedden等
2012); 此外, 一些PGPR还可以合成生长素、细胞

分裂素等植物生长调节因子, 这些生长调节因子



庞志强等: 干旱胁迫下的植物根系-微生物互作体系及其应用 111

图1  PGPR中GA的生物合成途径 
Fig.1  Biosynthetic pathway of GA in PGPR

参照Kang等(2014)略作修改。

是通过植物分泌的前体合成的(Baca和Elmerich 
2003)。这些由细菌产生的植物生长调节因子可在

盐碱、干旱和重金属等不同的非生物胁迫环境条

件下促进细胞分裂, 促进植物生长。还有一些细

菌具有刺激氨基环丙烷羧酸(l-aminocyclopropane- 
l-carboxylic acid, ACC)活性和水解的能力, 并以此

调节植物激素水平(Mayak等2004; Glick 2005)。
1.4  根系微生物提高植物抗逆能力

前人已综述过菌根真菌能够减轻胁迫对寄主

植物的不利影响(Miransari 2014)。微生物具有一

些独特的缓解胁迫的作用, 主要通过提高寄主植

物对水分和养分的摄取来实现。虽然植物能够通

过形态学和生理响应来应对压力, 但是植物根系-
微生物体系可以更显著地提高寄主植物的耐胁迫

能力。一些体外实验表明根系微生物(如假单胞菌

Pseudomonas)可以通过减少附着胞形成和抑制真

菌生长从而使植物抗病, 并引发JA和乙烯(ethylene, 
ET)依赖性诱导的系统抗性反应(induced systemic 
resistance, ISR) (Spence等2014); 并在植物抵御盐

碱、干旱等非生物胁迫过程中发挥重要功能(Zeli-
court等2013; Kang等2014; Akhtar等2012; Yang等
2009)。一些重要的共生微生物同样可以减少植物

病害的发生率(Spence等2014), 促进养分利用, 并
增强植物抵抗非生物胁迫的能力。

此外, 非生物胁迫下植物根系微生物群落也表

现出不同的变化与富集(Santos-Medellin等2017), 
微生物群落组成的变化与逆境胁迫下植物代谢的

改变和细菌ABC转运基因活性的增加有关, 接种

实验证明胁迫期间菌根定殖的增加对植物生长有

积极的影响(Xu等2018)。

2  微生物协助植物提高抗旱能力

微生物群落影响着植物的整体健康及对干

旱、盐分等环境的响应, 有些真菌可将菌根丝延

伸到植物根系外, 以获取额外的营养和水分, 因此

缓解干旱胁迫, 该方法受到了广泛关注。真菌在

植物适应性和非生物胁迫耐受性方面起着重要作

用, 如促进生长、增加养分吸收、提高种子产量以

及增强对不同生物和非生物胁迫的抵抗力等(袁志

林等2019; Santos-Medellin等2017)。对菌根真菌

(担子菌纲)的相关研究表明, 即使在干旱条件下, 
这些共生微生物也具有显著的促进植物生长的特

性(Ghimire等2009)。
前人在水稻 (Zhang等2018; Zhang等2019; Yo-

gendra等2015; Wang等2008; Spence等2014; San-
tos-Medellin等2017; Edwards等2015)、玉米(Wal-
ters等2018; Peiffer等2013; Peiffer和Ley 2013)、甘

蔗(Saccharum officinarum) (Yeoh等2016; Marques
等2014)、野生大麦(Agave tequilana) (Bulgarelli等
2015; Coleman-Derr等2016)、香蕉(Musa spp.) 
(Koberl等2015)、拟南芥(Zolla等2013; Schlaeppi等
2014; Carvalhais等2015; Bulgarelli等2012; Bai等
2015)、高粱(Sorghum bicolor) (Xu等2018)、杨树

(Populus) (Qin等2016; 袁志林等2019)、桃金娘

(Myrtillocactus geometrizans)和仙人掌(Opuntia ro-
busta) (Fonseca-Garcia等2016)等沙漠植物(Gairola
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等2018)或萨王纳特殊植被(Xi等2018), 以及烟草

(Nicotiana tabacum) (黄化刚等2017)、白菜(Brassica 
campestris) (Sun等2010)、可可(heobroma cacao) 
(Bae等2009)、番茄(Solanum lycopersicum) (Mayak
等2004)、谷子(Setaria italica) (Nematpour等2019; 
Jin等2017; Bennetzen等2012)等多种植物的根系微

生物与宿主植物抗旱性能力相关性等方面取得了

一定研究成果。

2.1  根际微生物协助宿主植物抵御干旱胁迫 
根际是受植物根系影响的土壤层(Saharan等

2011), 已知在植物生长和发育中起着关键作用

(Hrynkiewicz等2012)。前文(1.1)已涉及植物生长促

进菌(PGP/PGPB/PGPF)和植物根际促生菌(PGPR)
的概念, PGPR在植物干旱胁迫下发挥重要作用, 
如: 多年生黑麦草(Lolium perenne)在干旱的美国东

南部大面积蔓延, 研究表明, 其根际微生物能够增

强寄主植物适应不同生态环境或地理分布的能力, 
使其具有更大的适应性优势(Singh等2011)。目前已

知根际细菌介导的植物抗旱机制主要包括以下

三个途径: (1) PGPR能够合成脱落酸(abscisic acid, 
ABA)、赤霉素、吲哚乙酸(indole-3-acetic acid, 
IAA)等植物生长调节因子; (2) PGPR能够产生

ACC脱氨酶, 降低根部乙烯含量; (3)产生细菌胞外

多糖(exopoly saccharides, EPS)等(Lakshmanan等
2017)。
2.1.1  PGPR合成植物生长调节因子

PGPR能够合成植物生长调节因子是根系微生

物促进植物逆境胁迫生长的重要机制之一(Martínez- 
Viveros等2010; Spaepen等2007)。已经有一些真菌

和细菌被报道用于植物生长调节因子的生产当中

(Tsavkelova等2006)。广泛分布于土壤和植物的相

关细菌能够合成植物生长调节因子, PGPR产生的

生长素、赤霉素和细胞分裂素(cytokinin, CTK)可
以刺激植物生长发育(Spence等2014; Bottini等
2004), 或是通过下调植物内源乙烯的高表达从而

协助宿主植物应对胁迫(Glick 2005)。如苏云金芽

孢杆菌(Bacillus thuringiensis, Bt)能够合成IAA, 并
能明显促进侧根和根毛的形成, 从而帮助宿主植

物应对干旱胁迫(Armada等2014); 在黄瓜、番茄中

也发现了PGPR的存在, 接种菌株的番茄植株可获

得更高的植株生物量和株高, 且内源性脱落酸在

原单孢菌存在时显著下调; 对玉米、小麦、油菜

等作物的接种验证实验表明: 作物与假单胞菌共

生体系增强了寄主的抗旱性。首先干旱胁迫引起

植物激素平衡的变化, 包括叶片脯氨酸(proline, 
Pro)和脱落酸含量的增加及生长素、赤霉素和细

胞分裂素合成的下降, 而接种菌株的植株叶片脯

氨酸、脱落酸、赤霉素和细胞分裂素的含量则上

调, 因此在水分亏缺胁迫条件下, PGPR的应用确实

可以提高农作物的激素含量(Arvin等2012; Ansary
等2012)。

PGPR合成GA的途径具体如图1。前人对特

定产生GA的菌种和不同植物根系微生物在逆境胁

迫下产生的生长调节因子类型已有所总结(Kang
等2014)。
2.1.2  PGPR降低植物ET水平

乙烯是植物正常生长发育的重要调节剂, 植
物对环境干旱胁迫的反应特征之一是产生乙烯。

PGPR在干旱胁迫中发挥着多种作用, 其中一种机

制是通过产生ACC脱氨酶来降解乙烯的合成前体

ACC (Volpe等2018), 使得宿主植物根茎中总ACC
和ET水平降低, 从而消除了较高的ET浓度, 并降低

了寄主植物的应激水平(Glick 2004)。例如, 对番

茄和胡椒(Capsicum annum)幼苗用无色杆菌ARV8 
(能够产生ACC脱氨酶的细菌)处理, 使得植株ET
浓度降低 ,  提高了宿主植物的耐旱性(Mayak等
2004)。
2.1.3  PGPR产生EPS提高根系保水性

另一种机制则为PGPR菌株分泌亲水胞外多

糖(Pande等2012), EPS具高保水性, 每克EPS可保

水超过70 g (Vu等2009), 因此经EPS修饰的细胞可

在干旱条件下有效改善植物性能。例如, 假单胞

菌属不动杆菌属菌株通过产生EPS在植物根部周

围形成亲水性生物膜来提高辣椒对干旱胁迫的防

御能力(Rolli等2015)。
此外, 一些菌种接种实验也证实PGPR能够提

高植物的耐旱性, 如接种天然植物生长促进细菌

苏云金芽孢杆菌(Bacillus thuringiensis)的混合菌种

或个体菌根物种可以显著改善薰衣草(Lavandula 
dentata)的耐旱性和氧化代谢水平(Armada等2016)。
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2.2  菌根真菌提高植物的耐旱性

菌根是真菌侵染植物根尖后形成的一种特殊

结构(Szuba等2015)。菌根真菌是组成土壤生态系

统的主要部分之一, 在增加植物吸收营养及增强植

物的适应性等方面发挥重要作用(袁志林等2019)。
研究表明在水分充足和干旱胁迫条件下, 菌根玉

米植株的光合速率(Pn)和蒸腾速率(E)高于非菌根

玉米(Zhu等2012)。在干旱胁迫下, 菌根植物的气

孔导度较非菌根植物高24.6% (Xu等2018), 菌根共

生体通过降低气孔阻力和增加蒸腾通量, 使寄主

植物的气体交换能力增加(Hameed 2014), 且干旱

条件下菌根植物比非菌根植物具有更高的吸水率

(Augé等2001)。此外, 相比于非菌根植物, 菌根植

物根系生物量、钾含量和水分含量均有改善(Augé
等2001)。赋予植物耐旱性的共生真菌大致可分

为: 完全生活在植物内部的内生真菌, 或系统地或

具体地生活在根、茎或叶等组织中, 如丛枝菌根; 
只在植物根上定殖的真菌, 但将其丝状菌体向根

际延伸, 如外生菌根。这些菌根真菌主要通过增

强或加速植物根或根毛的生长, 调节植物干旱胁

迫相关基因来实现增强宿主植物抗旱性(Laksh-
manan等2017)。已有学者论述过植物-微生物体系

的御旱性与抗旱性的主要特征是通过提高菌根植

物的水分吸收性能, 使得宿主植物渗透调节得到

改善, 这是宿主植物抗旱性提升的基础(Miransari 
2014), 并总结了共生体系在改善植物对干旱胁迫

反应方面的作用主要包括以下几种生理生化过程: 
(1)对水分和营养物质的直接吸收及转移; (2)调节

植物激素水平; (3)增强气体交换和水利用效率; (4)
在限水条件下产生保护机体免受氧化损伤的抗氧

化代谢物, 从而改善、减轻和补偿菌根植物水分

胁迫的负面影响, 产生的代谢变化在渗透调节中

发挥积极作用等。以下主要介绍外生菌根和丛枝

菌根协助宿主植物抵御干旱胁迫的机制进展。

2.2.1  外生菌根(ectomycorrhizas, ECM) 
外生菌根是真菌在植物根部皮层细胞间隙发

育形成哈蒂氏网(Hartig net)在根尖形成菌套(mantle)
结构的共生体(郭米山等2019)。植物的养分供给

状况与其生长发育、抗逆性显著相关, 尤其是磷

元素(Singh和Singh 2011), 缺乏磷元素时植物根系

吸水受阻。低磷状态下宿主植物吸收磷主要依靠

外生菌根的菌丝体(Plassard等2011), 外生菌根可以

增加小分子有机酸分泌量, 将土壤中的难溶性磷

转化为可溶性磷, 磷酸酶将大量无机态磷元素转

化为矿化态供植物利用(郭米山等2019), 前人从菌

根真菌(Hebeloma cylindrosporum)中分离出磷转运

蛋白HPPT1和HcPT2, 使得宿主植物磷有效吸收率

大幅度提高(Tatry等2009); 菌根植物对干旱胁迫的

生理反应可以通过植物干旱相关基因的表达来调

节(Miransari 2014), 水通道蛋白(aquaporin, AQP)通
常被认为参与植物-真菌界面的共生交换过程, 有
研究表明其AQP参与水分运输的精细调节和植物-
微生物间的水分运输(Maurel和Plassard 2011)。研

究人员已在根部细胞膜和外生菌根菌丝体中鉴

定了编码水通道蛋白的基因(Li等2013; Aroca等
2013), 且植物和真菌的水通道蛋白都受到干旱胁

迫的影响(Uehlein等2007), 在干旱胁迫条件下观察

到菌根植物中水通道蛋白基因的表达量低于非菌

根植物(Porcel等2006; Aroca等2013, 2009); 一些研

究人员认为菌根真菌的胞外菌丝发育与在半干旱

生态系统中生长的植物具更强的抗旱性有关: 温
室试验表明外生菌根对寄主植物水分关系具有重

要性, 外生菌根(胞外菌丝)对叶片水势和土壤水势

的影响均优于内生菌根(根系菌丝)定殖、根系密

度、土壤聚集、土壤球囊霉素浓度等因素, 且半干

旱性混合菌根真菌接种效果优于单菌接种(Auge
等2003); 关于一种松树(Pinus edulis)外生菌根的研

究表明 ,  其外生菌根在干旱年份比湿润年份多

44%~95%, 子囊菌真菌属(Pezizales)是其外生菌根

真菌群落的重要成员, 在干旱胁迫的林地中沙生地

孔菌属(Geopora)的高度局部丰度, 接种外生菌根土

生空团菌(Cenococcum geophilum)的欧洲橡树品种

耐旱能力更强(Herzog等2013), 证明了外生菌根共

生体系对宿主植物应对干旱胁迫的重要性(Gordon
和Gehring 2011)。

此外, 胁迫发生导致植物体内ROS增加, 菌根

化植物在胁迫和非胁迫环境下ROS清除系统中的

酶活性均高于非菌根化植物(Alvarez等2009), 荒漠

地区微生物也表现出较高的耐辐射特性与抗氧化

特性(李婷等2018), 研究人员发现通过接种外生菌
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根真菌(Pisolithus tinctorius)可提高干燥环境下西

班牙栓皮栎(Quercus suber)的株高、枝条生物量、

胸径和根系生长状况, 与非菌根植物相比, 经受干

旱的菌根植物表现出较少的胁迫症状, 如可溶性

糖和淀粉的减少, 脂肪酸含量和膜脂质不饱和水

平的增加, 但没有检测到干旱诱导的ROS产生或

渗透调节有显著的菌根效应, 表明对于由外生菌

根P. tinctorius提升宿主植物的耐旱机制中来说, 调
节ROS并不是主要途径(Sebastiana等2018); 在枳

(Poncirus trifoliata)中的研究表明菌根通过改变根

部的脂肪酸组成及饱和水平来增强耐旱性(Wu等
2019), 同时干旱胁迫时菌根能够刺激枳根毛生

长、IAA的合成和转运(Liu等2018b), 以及改变蔗

糖与脯氨酸的代谢(Wu等2017), 增加根系中H2O2

的外排(Huang等2017); 在不同的水分胁迫实验条

件下, 菌根真菌能够增强番茄的养分获取并且通

过调节水量弥补氮损失(Bowles等2018)。 
2.2.2  丛枝菌根(arbuscular mycorrhiza, AM) 

丛枝菌根是球囊菌门(Glomeromycota)真菌菌

丝定殖在根部细胞内部形成具有泡囊、丛枝等结

构的共生体(袁志林等2019)。AM通过改变植物生

理机能和激活植物基因的表达来提高植物对干旱

胁迫的抗性(Augé等2000), 干旱胁迫时AM对植物

水通道蛋白基因的调控通常可以有效改善植物水

分状况和耐旱性(Aroca等2013, 2009), 菌根植物根

部水通道蛋白基因的低表达表明AM植物采用了

水保护的机制。然而有研究表明当玉米受到干旱

胁迫时, 丛枝菌根和外生菌根编码水通道蛋白的

功能基因的表达量增加(Li等2013), 由于这种模式

与水通道蛋白的积累及根系含水量的增加相关, 
因此作者提出AM真菌通过调节植物和真菌中水

通道蛋白的表达和活性来改善植物水分状况这一

观点; 对一种半日花(Helianthemum almeriense)根
和叶中两个AQP的表达在菌根真菌存在或灌溉处

理下显著上调, 而另一个AQP无论干旱与否, 其表

达量都是非菌根植物高于菌根植物, 而多数AQP
的表达和气孔导度呈负相关(Navarro-Rodenas等
2013); 对苜蓿(Medicago truncatula)的研究发现

AM能够特异性诱导水通道蛋白基因的表达, 研究

人员还提出水通道蛋白可以作为氨或铵的低亲和

力转运蛋白(Uehlein等2007)。为充分了解水通道

蛋白基因对AM植物增强抗旱性的贡献, 进一步研

究其机制是必要的。 
当干旱等胁迫发生时, 多数植物出现大量的

脯氨酸积累, 渗透调节被认为是高等植物干旱和

水分胁迫及其耐受机制的重要组成部分(Koyro等
2012)。在胁迫条件下, 一些小分子如可溶性糖和

脯氨酸等有机溶质在植物中积累, 其中, 脯氨酸可

参与渗透调节清除自由基, 并作为稳定蛋白质结

构的分子伴侣, 从而保护植物细胞免受各种环境

胁迫的破坏作用(Szabados和Savouré 2010; Koyro
等2012; de Carvalho等2013); 苜蓿(Inès 2011)、小

麦(Jatav等2012)和拟南芥(Ju等2013)在干旱胁迫下

脯氨酸水平均有所增加, 耐旱性植物表现出大量

的脯氨酸积累, 这通常与增加的胁迫耐受性相关 
(Pande Katare等2012); 但研究发现, AM能够增加

金鱼草(Antirhinum majus)叶片中的脯氨酸含量, 在
水分充足和干旱胁迫水平下分别增加了9%和28% 
(Asrar等2012), AM金鱼草叶片的脯氨酸含量较高, 
这表明AM定殖增强了寄主植物的水分胁迫耐受

性; 还有研究发现AMF (arbuscular mycorrhiza fungi)
在干旱胁迫下能够保护小麦光合作用场所(Mathur
等2019); 在木本常绿植物中提高了叶片的光合能

量利用效率并降低了光合产物的运输成本(Barros
等2018); 最新研究表明接种AM后, 脯氨酸化学转

化作用可以修复干旱胁迫对植物的损伤(Azmat和
Moin 2019)。前人在丛枝菌根协助宿主植物提高

耐受性如调节脂质过氧化和电解质渗漏、抗氧

化、营养摄取、总叶绿素含量、AM共生的形态

特征与发展等方面有详细总结(Hameed等2014)。
其次, 植物激素如脱落酸会影响AM共生体

系, 进而改变植物生理和植物基因的表达来增强植

物对水分亏缺的耐受性, 有研究表明外源ABA的添

加显著增强了非AM植物枝条中的ABA含量, 同时

伴随着胁迫标记基因Lsp5cs、Lslea以及Lsnced的
表达, 而且AM植物可比非AM植物更好更快地调

节宿主植物的ABA水平, 从而达到干旱和恢复期

间叶片蒸腾和植物根叶间水分运动的良性平衡状

态(Aroca等2008); AM共生在干旱条件下诱导独脚

金内酯(strigolactone, SL)的生物合成, 提高了莴苣
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和番茄的耐旱性(Manuel Ruiz-Lozano等2016); AM
共生和茉莉酸甲酯共同作用避免了干旱引起的根

系过低水分运输率(Sanchez-Romera等2016)。前

人对植物激素响应和调控植物根系与微生物互作

等方面的研究进展有所总结(廖德华等2016; 侯鹏

飞等2017; 张宏等2018)。
一些AMF接种实验进一步验证了共生体系的

耐旱性: 在干旱胁迫下接种AM如摩西球囊菌(Glo-
mus mosseae)对植物有促进作用(Gholamhoseini等
2013); 接种Glomus spp.使得中国西南部的槐属获

得了更好的抗旱性(改善植物生长和生理性能) 
(Gong等2012); 接种外生菌根土生空团菌(Ceno-
coccum geophilum)的欧洲橡树品种耐旱能力更强

(Herzog等2013); 接种根内球囊霉(G. intraradices)
后对菜豆(Phaseolus vulgaris)的水分含量有积极影

响(Aroca等2009); 对番茄(Chitarra等2016)、亚麻

(Linum usitatissimum) (Rahimzadeh等2017)、含羞

草(Fabaceae) (Pena-Becerril等2016)、柏木(Zarik
等2016)等多种植物的研究表明丛枝菌根共生介导

能够提升宿主植物对干旱的耐受性。此外, 有研

究表明在干旱胁迫下, 丛枝菌根真菌减轻了星星

草(Puccinellia tenuiflora)的硼毒性(Liu等2018a), 增
加甘草苷在甘草(Glycyrrhiza uralensis)中的积累

(Xie等2018)和降低羊草(Leymus chinensis)中内生

菌的感染(Liu等2017), 以及使得鹰嘴豆(Cicer ari-
etinum)蛋白质含量增加(Oliveira等2017)等。

2.3  干旱响应相关基因参与植物-微生物互作耐旱

体系

前文已提到过, 干旱胁迫下植物耐受性是通

过加速根或根毛的生长、渗透调节和气孔调节, 
以及产生植物激素和调节植物干旱胁迫相关基因

来实现的。已经鉴定许多植物响应干旱的基因, 
其中一些与影响气孔响应时间等有关, 而另一些

则间接地与非生物胁迫有关(Shinozaki等2003), 对
于能够产生耐旱性的途径或一些生理反应, 可能

存在一种微生物或微生物群落能够直接或间接地

诱导一些非生物胁迫应激反应。研究发现印度梨

状孢霉属真菌(Piriformospora indica)通过调节拟

图2  植物根系-微生物互作提高植物耐旱性机制简图

Fig.2  Mechanism diagram of plant root-microorganism interaction to improve drought tolerance of plants
菌根图根据袁志林等(2019)略作修改; 植物示意图来源网络https://www.leyijc.com并略作修改。
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南芥的PYK10等基因来缓解干旱胁迫(Sherameti等
2008); 印度梨状孢霉通过刺激抗氧化酶、上调

DREB2A、CBL1、ANAC072、RD29A等干旱相关

基因和上调类囊体膜相关的钙感染调节因子的

CAS mRNA水平和CAS蛋白表达量, 使得白菜具

有抗旱性(Sun等2010); 当木霉(Trichoderma hama-
tum)在可可中定殖时, 真菌分泌物DIS 219b能够特

异性诱导TcHK、TcMA、PK3、TcSTK、TcMKK4
以及受干旱抑制的TcNRd等的表达, 最终导致气

孔导度, 净光合作用和绿色荧光等的变化(Bae等
2009); 也有研究表明在干旱条件下, JA合成缺陷的

番茄植株def-1突变参与植株对丛枝菌根共生的响

应, 并证实JA、ABA、SA的浓度由AM共生控制

(Sanchez-Romera等2018)。枸杞(Lycium barbarum)
中6个磷酸转运体1 (PHT1)家族成员的特征及其对

丛枝菌根和水分胁迫的响应(Hu等2017)中3个基因

(LbPT3、LbPT34和LbPT35)受AM诱导的, 其在根

和叶中磷的获取、转运和迁移中起着重要作用, 
AM诱导的PHT1基因在干旱胁迫下维持其正常功

能, 而中度和重度水分胁迫分别上调了非AM诱导

的根和叶中PHT1基因的表达; 研究人员用Rhizo-
phagus intraradices接种玉米整个或半根系统, 记
录玉米根生理参数和R. intraradices中耐旱相关基

因的表达, 观察到编码蛋白MIPS和GF14的基因表

达量同时增加, 这些基因负责ABA信号转导, 还在

R.intraradices中发现其参与了14-3-3蛋白和水通道

蛋白(GintAQPF1和GintAQPF2)的激活(Li等2016); 
丛枝菌根真菌的14-3-3蛋白在根内球囊霉-蒺藜苜

蓿共生体中参与相关胁迫反应, 对Ri14-3-3和RiB-
MH2基因进行沉默时, 共生体中的丛枝出现了早

衰或提前降解的现象, 同时苜蓿自身与菌根丛枝

形成相关的MtPT4和MtMST2基因表达量下降, 干
旱胁迫下的丛枝菌根表达谱表明, 14-3-3基因均参

与了干旱胁迫的响应(Sun等2018); 还有研究表明

干旱胁迫下AM共生可调节刺槐(Robinia pseudoa-
cacia) 的水通道蛋白编码基因RpAQP的表达, 改善

宿主幼苗的植物生物量、组织水分状况和叶片光

合作用来增强刺槐属植物的耐旱性(He等2016); 此
外有研究表明玉米转抗旱基因Hahb-4并不会影响

AM真菌的定殖, 发现转抗旱基因使得丛枝菌根真

菌群落重组, 并提高了玉米对干旱胁迫的耐受性

(Colombo等2017)。

3  干旱胁迫下核心微生物功能富集及研究

技术路线

目前的研究主要集中在植物与单个菌种之间

的二元相互作用(Lebeis等2012), 而自然环境中更

为常见的是协同的多微生物-植物互作关系。即使

单枝根尖, 也可能被多种或甚至超过100种外生菌

根真菌定殖(Morris等2008; Bahram等2011)。更多

的植物根系-微生物共生体系是目前未知的(Van-
denkoornhuyse等2015)。其次, 由于共生特定环境

限制, 体外培养的个体菌株接种实验无法建立土

壤栖息微生物的协作和竞争环境(Bashan 1998)。
此外, 人们越来越意识到有益微生物群落在改善

植物健康方面有待挖掘的潜力(Qin等2016)。鉴于

自然条件下微生物群落的复杂性和活力, 已经提出

“微生物组”这一术语用于描述生活在特定栖息地

的微生物群的完整遗传内容(Bulgarelli等2013)。
基于高深度和分辨率的高通量宏基因组测序

技术, 相比以往的克隆文库测序或PCR-DGGE (变
性梯度凝胶电泳)方法提供了更多关于微生物群落

多样性、结构和组装的信息(Guttman等2014), 16S
核糖体RNA (rRNA)基因和核糖体DNA内转录间

隔子(Herzog等2013)或大亚核糖体RNA (28S LSU)
常被用作细菌和真菌群落扩增测序的条形码。但

截至目前, 只有拟南芥、杨树、玉米、水稻等模

式植物或农作物创建了在人工控制、农地和自然

状态条件下较为完整的微生物物种目录(Bulgarelli
等2012; Gottel等2011; Hacquard 2016; Lundberg等
2012; Edwards等2015; Peiffer等2013), 水稻等作物

发育阶段根系微生物的建立过程也逐渐被揭示

(Zhang等2018), 研究表明根系微生物群组从水稻

营养阶段的根开始定殖, 繁殖阶段逐渐稳定, 此后

直到水稻成熟后都变化较小, 而且水稻基因型和

地理位置都影响了植物生长过程中发生的根微生

物群转变模式; 对水稻进行的实验研究表明, 微生

物在第一次土壤接触后24 h内开始在幼苗根部内

胚落定殖, 并在两周内达到稳定的微生物状态(Ed-
wards等2015); 科学家也开始在干旱等极端环境中
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进行根际和根微生物群的普查, 微生物群落也表

现出干旱等胁迫介导的组分变化, 如Santos-Medellin
等(2017)在不同干旱胁迫的土壤中种植不同基因

型的水稻(陆稻/旱稻)品种, 跟踪其根际(根周围的

土壤)、根内(根内部)和未种植土壤微生物组成的

变化, 研究表明干旱胁迫除了对植物生理产生效

应外, 还导致植物微生物群落的重组, 而且改变后

的植物微生物群可能有助于植物在极端环境条件

下的生存。

3.1  核心微生物

随着研究技术的发展, 不同生态环境的根系

微生物群落中各组分的功能冗余现象比先前更多 
(Allison等2008; Dopheide等2015; Purahong等
2014), 近期研究表明只需要一小部分微生物就可

以为植物提供一系列功能服务, 将其称之为核心

微生物组(core microbiome, CM) (Qin等2016)。目

前有多种生物信息学方法可以定义CM, 比如基于

维恩图分析的五个参数: 微生物菌种、组成、发

育、持久性和均衡性等指标用以发现核心微生物 
(Shade等2012), 这些核心微生物是组织植物相关

微生物协同优化的关键菌种, 而不仅仅是促进宿

主植物的生长(Toju等2018)。后有学者指出丰度

相对低的微生物类群对维持根系微生物群落功能

也同样重要(Shi等2016), 因此提出了核心微生物

组+“协助”微生物组的假设, “协助”微生物组(ac-
cessory microbiome)也应包含其他的重要组分, 但
这部分微生物往往因样品中微生物组成的高度异

质性被忽视(Vandenkoornhuyse等2015); 此后学者

又引入了最小微生物组(minimal microbiome, MM)
的概念, 与CM不同的是: 功能冗余有时会发生在

CM的成员之间(de Vos 2013), 而MM是总微生物组

中必须功能不可或缺的最小子集(Raaijmakers 2015; 
Mendes等2013; Mohanram等2019)。从生物技术应

用的角度来看, 识别CM或MM的最终目标是将它

们用作植物的新型益生菌肥料, 这可以通过合成

微生物群落的合理重建来实现(Hacquard 2016)。
有学者具体分析了如何有效识别CM的整个流程, 
以及如何正确识别及招募具有不同功能的微生物

或抑制病原体来介导和组织植物-微生物和微生

物-微生物相互作用(Toju等2018; Qin等2016; Lund-

berg等2012; Jin等2017)。具体可参考近期研究: 通
过16S rRNA基因扩增子测序确定了来自2个分离

良好的地理位置的谷子根际微生物, 由根际和相

应的大块土壤的2 882个样品的细菌组成; 研究确

定了16 109个运营分类单位(operational taxonomic 
unit, OTU), 并将187个OTU定义为共享的根际核心

OTU; 大规模关联分析确定了与植物高生产力相

关的潜在有益细菌, 发现了谷子CM可为农业生物

肥料开发的理论基础(Jin等2017)。
3.2  研究技术路线

3.2.1  正向筛选与反向筛选

正向筛选与反向筛选是明确植物生长耐旱的

根系微生物资源的筛选方法。正向筛选以单个菌

株为单位, 通过人工分离培养和高通量测序技术

相结合的方法富集培养和鉴定功能性真菌或细菌, 
揭示根际、根内生等植物关键生态位的微生物区

系、菌群结构以及组装机制, 进而研究其在植物

促生抗逆方面的生物学效应, 具体应用如将干旱

或荒漠地区植物和农作物分离筛选出的菌种接种

以此提升其他地区作物的耐旱性(Abd_Allah等
2019; Ahmad等2018; Meena等2017)。反向筛选是

以微生物组(菌群)为单位, 优化完善土壤微生物组

提取技术, 初步建立耐旱作物根际微生物组工程

体系, 以期为构建微生物人工合成群体的研究奠

定基础, 为创制新型植物抗旱菌剂的开发应用提

供理论依据(秦媛2017), 如基于高通量测序的微生

物组工程体系及其应用(Lawson等2019, 2018)。
3.2.2  合成微生物群落

重建合成微生物群落(synthetic microbial com-
munities, SMCs)可缩小基础研究与农业实践之间

的差距(Qin等2016)。具体步骤如图3: (1)通过焦磷

酸测序技术和计算机分析(数据和生物信息分析), 
可以预测CM或MM; (2)对可培养的微生物组进行

广泛的调查, 以建立可分离的微生物数据库, 并检

测体外纯培养物的有益性状(如产ACC脱氨酶、固

氮、溶磷、产IAA等); (3)基于菌株的功能互补

性、相容性和协同效应等, 将产生含有几种优良

分离物的混合物的重构微生物群落; (4)培养旱地

植物或耐旱作物天然混合微生物, 进行再分离和

再接种测试以比较混合培养物和个体成员之间的



植物生理学报118

图3  根系微生物研究技术路线示意图 
Fig.3  Schematic diagram of technical route for root microorganism research

参照Qin等(2016)略作修改。

功能差异, 这可以挖掘最简单的微生物群落成分, 
用以接种农作物提升其耐旱性等(Qin等2016)。

4  研究展望

干旱胁迫下植物根系-微生物互作体系的耐

受性主要是通过改变植物的生理状态, 如加速根

或根毛的生长、通过渗透调节和气孔调节、产生

植物激素和调控植物干旱胁迫相关基因来实现。

由于传统技术的限制, 我们对根系微生物调控宿

主植物抗旱的基因网络还知之甚少, 可通过开展

更多微生物代谢组、转录组等工作, 阐明更深层

次的植物根系-微生物共生机理。其次, 传统微生

物培养实验与现代测序、生物信息学技术应充分

结合, 微生物的培养分离研究可用于详细研究互

作机制, 筛选特定性状和确定表型背后的遗传机

制(Lakshmanan等2017)。目前尚不清楚微生物中

有多少比例是真正无法培养的, 而基于宏基因组

测序技术的方法对我们理解微生物群落动态、代

谢潜力、筛选CM和MM等提供了有力的工具

(Zhou等2015)。可通过实验室和温室控制实验研

究来了解土壤微生物组与其寄主植物之间的功能

反应, 从复杂的野外环境中获得大规模蛋白质组

学或代谢组学等数据, 对植物根系微生物进行深

层次研究。

微生物组被称为植物的第二基因组, 但目前

我们对这些微生物的认识还比较片面, 主流研究

集中在根瘤菌、丛枝菌根和重要病原菌上, 而这

些只是农作物微生物组中很小的一部分。而且由

于研究技术手段的限制, 传统方法开展依赖于实

验室条件下农作物与单一微生物互作关系的研究, 
很少在自然状态下研究微生物组与宿主植物共存

的分子机制, 农作物微生物组学研究把与农作物

相关的所有微生物在群落水平作为一个整体, 探
究这一整体如何影响作物的生理表型, 同时更关

注微生物间以及微生物组与宿主植物之间的互作

关系(白洋等2017; Bai等2015)。其次, 已证明丛枝

菌根真菌和植物根际生长促进根细菌在内的多种

有益微生物在胁迫环境下能够提升宿主植物耐旱

性, 不同的微生物种类和菌种正在全球不同地区

进行试验、生产和用作微生物接种剂, 土壤微生

物菌剂对植物生长和作物生产对环境和经济都具

有积极意义。由于全球水资源短缺的情况日益严

重, 水稻等作物灌溉用水需求量较大, 近年来, 陆
稻(又称旱稻、雨养稻)与水陆两用稻、节水抗旱

稻等节水型稻作成为植物育种家的主要应对策略

之一, 能够协作农作物提升其耐旱性的微生物资

源将是未来研究的趋势之一, 基于耐旱性的有益

微生物菌剂、旱作物或耐旱微生物肥料和菌剂的

等功能性专用微生物菌肥的研发也是必要的。

以往微生物研究仅被纳入作物改良计划的最
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后阶段或大田实验的施肥阶段, 已证实在植物育

种过程中优化微生物和植物基因型的配对具有最

大化植物性能的巨大潜力。因此植物微生物的研

究需要更多地参与到植物育种过程中, 结合传统

植物育种、精确施肥和水分高效利用等研究, 以
期在植物面临一系列胁迫时能够有效改善其生

长、发育与产出状况的应用型微生物, 在水资源

短缺和干旱化日益严重的背景下, 为植物营养与

健康、低化学投入的农业可持续发展提供变革性

的范例。
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Plant root system-microbial interaction system under drought stress 
and its application
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Abstract: In abiotic stress, drought stress is considered as one of the most important factors limiting plant 
growth. Most of plants interact actively with a variety of microorganisms to enhance their drought resistance 
and survival rates. So, there are some interesting scientific questions. How do plants interact with microorgan-
isms and lead to high drought resistance? What are the differences of plant physiological performance between 
with and without the assistance of microbes under the drought pressure? Would the research in this area be ben-
efit to sustainable agriculture especially with the increasing aridification? In soil-root-microbe interactions, bac-
teria contribute to plant drought resistance in multiple ways: (1) producing or altering phytohormone to promote 
plant root development and elongation; (2) inducing drought-resistant-related pathways; and (3) stimulating 
host plant to generate more antioxidants, activated oxygen scavenger and hydrophilic extracellular polysaccha-
rides. Another group of microbes, mycorrhizal fungi, ensure the metabolism and development of plants through 
two main mechanisms: (1) facilitating water and nutrients uptake for plants via their enormous hyphae; (2) reg-
ulating aquaporins and drought-related genes. Some terminologists appeared such as core microbiome, ‘acces-
sory’ microbiome and minimal microbiome because we realized this is a new and crucial topic that beneficial 
microorganisms communities play a crucial role in plant life cycle and we need more research to provide 
knowledge foundation which could be used for crop reproduction. In this review, we focus on rhizosphere-pro-
moting bacteria, ectomycorrhizas fungi, arbuscular mycorrhiza fungi, multi-strain inoculation experiments and 
drought response genes. Then we demonstrate the molecular mechanisms of drought tolerance of root microor-
ganisms and plants. Finally, we provide the basic but integrated research technical route of drought tolerance of 
root microorganisms and plants, and discuss an approach combined with traditional and latest molecular meth-
ods which aims to contribute to sustainable agriculture.
Key words: sustainable agriculture; stress; rhizosphere-promoting bacteria; arbuscular mycorrhiza; reactive ox-
ygen species; drought response gene
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