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根系发育的营养调控及对其生境的影响
X

慕自新,张岁岐
(中国科学院、水利部水土保持研究所,西北农林科技大学,陕西杨陵 712100)

摘　要:根系发育对土壤中无机营养的供应和分配的变化非常敏感, 本文综述了 N、P、K 等营养影响根系的发育进

程如分枝、根毛产生、直径、生长角度、结瘤作用和簇生根的形成等的机制. 营养的供应对根系发育的影响既可以是

直接的、是外部营养浓度改变的结果、也可以是间接的、是植物内部营养状况变化的结果. 直接途径引起暴露在营

养供应中的那部分根系的发育反应;间接途径引起系统的反应, 并且似乎依赖于来自冠部的长距离的信使. 讨论了

最新所了解的内外营养感受( sensing)的机制, 长距离信号的可能特征, 激素在营养形态发生反应中的作用, 根系性

状的基因型差异和遗传特性, 以及植物根系在生态恢复、防止环境污染、全球气候变化和资源可持续发展中的作

用.
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Nutritional control of root development and itps ecological effect

MU Zi-xin, ZHANG Sui-qi
( Inst itute of Soil and Water Conservat ion, Chin ese Academy of Sciences and Min ist ry of Water Resources , Northwes t Sci-T ech

University of Agricu lture and Forest ry, Yangling , Shaanx i 712100, Ch ina)

Abstr act: Root development is r emar kably sensit ive to variat ions in the supply and dist ribut ion of inorganic

nutrients in the soil . Her e we review examples of the ways in which nutrients such as N, P , K and Fe can af-

fect developmental processes such as root branching, root hair product ion, root diameter, root growth an-

gle, nodulat ion and proteoid root format ion. T he nutrient supply can affect r oot development either direct -

ly, as a resul t of changes in the external concentr at ion of the nutr ient , or indirectly through changes in the

internal nutrient status of the plant . T he direct pathway results in developmental r esponses that are local-

ized to the part of the root exposed to the nutrient supply; the indirect pathway pr oduces systemic respons-

es and seems to depend on long distance signals arising in the shoot . The phloem carries a number of differ-

ent kind of macromolecules, including pept ide, proteins and RNAs( a kind of RNA that is phloem sapspeci-

ficed) , which are potent ially capable of tr ansmit ting long distance signals within the plant . So phloem en-

able developmental events in the various mer istems of the plant to be integrated with physiological process-

es in the leaves. T he tr adit ional plant hormones such as auxin, cytokinin, ABA and ethylene play an impor-

tant role in the t rophomorphogenic response, and ther e is a extensive cross-talk between nutrient signal

t ransduct ion pathways and hormonal r esponse pathways. It has been well know that the root development

varied with species and genotype. For example, the species that bear cluster roots are more efficient in P

and Fe uptake than the species that have not cluster roots. What is more, those r oot character ist ics have a
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high hereditar y r ates, and there are many good genet ic resources growing in extra-environment as well . All

those make it possible for ameliorat ing plant through genet ics. In the other respect , due to the deviat ion of

environment , resource deficiency, populat ion explorat ion, it is very necessar y for plant ameliorat ion. Root

characterist ics not only have productive value in agriculture, but also have ecological worth. For instance,

species with cluster roots are often pioneers in primary or secondary succession, and important in soil sta-

bility and community development , and show potent ial in bio-remediat ion projects. Root exudat ion, includ-

ing some organic acids, can act ivate the fossil cor al limestone quarry or the uneasy mobile nutrition, such as

P and Fe. What exudat ive bur st taken involve a series of chemical react ion, which will have consequences

for community structure and function. Nodulat ion is the pur e and unlimited nit rogen resource on earth. It

can eliminate environment pollut ion and r elease the fert ilizer press as well . So there is the need to improve

our understanding of r oot characterist ic tr ait s, development biology and ecosystem funct ion. We also recog-

nize, however, that root r esearch has lagged behind its more glamorous bedfellow, shoot research, and tech-

nical difficul ties in studying roots have often lain at the heart of this problem, but technology has advanced

in many direct ions, allowing old challenges to be overcome. T he rapid pace of recent and continuing devel-

opments in the molecular genet ics of root development , the cloning and sequencing of membrane t rans-

por ters, whole plant signaling, and ecological context al l bear testimony to the dynamic and expanding char-

acter of r oot biology. In a word, in this r eview we mainly discuss what is current ly known about the mecha-

nisms of exter nal and internal nutrient sensing, the possible natur e of the longdistance signals, the role of

hormones in the t rophomorphogenic response, the genotype difference and genetic characterist ic of roots

t rophomorphogenic r esponse, and the r ole of r oots characterist ic in ecosystem r ebuilding, envir onment pol-

lut ion, climate change and sustained development of the natural resources.

Key wor ds : nut rients; r oot development ; signaling; t rophomorphogenesis

　　众所周知,根系具有趋肥性,当土壤养分分布不

均匀时,根系会趋向养分密集的地方.如有机肥小碎

块里常常密布着根分枝,田间肥料带附近根系密集

生长, 不同土壤肥力条件下根系生物量及其在不同

土层的分布明显不同
[ 4]
. 还有被人们普遍所接受的

干旱半干旱地区的:以肥调水F措施,其实质就是营

养影响了根系的生长发育,促使根系进一步向下生

长,增加了土壤深层根系的数量,因而扩大了植物可

利用水源的范围,吸水能力和水分利用效率均有所

提高
[ 5]
. 以上事实表明根系在发育上的营养可塑性,

其主要作用是能够使植物克服生活史中不利生境对

其生长发育的抑制,开拓必需资源所需的环境[ 6～7] .

营养和根系发育间的互作性具有两方面的含义. 一

方面, 营养可以调控根系的形态建成;另一方面,根

系的发育状况决定了植物的营养效率和整个群落生

态系统中营养的消减, 进而影响了群落生物量的大

小.在全球面临着气候变化和人口膨胀的挑战下,怎

样在不破坏生物多样性的前提下, 解决逐渐增加的

自然资源的压力显得越来越重要. 人们已经认识到

深入了解根系的功能、根系发育生物学以及其生态

学意义对于解决上述问题是非常必要的.因此, 本文

就这一领域国内外研究进展作一综述.

1　营养对根系形态建成的影响

1. 1　根系生长和分枝

　　营养亏缺对植物发育的影响最容易观察到的现

象是根冠比的增大,尤其是对于能够适应高肥料位

点的快速生长的物种, N、P、K 的亏缺都能导致干物

质分配的转变而有利于根系生长[ 8～9] . 然而简单的

测定根和地上部的相对生物量往往不能够揭示微细

的根系对营养供应改变的反应. 例如在大麦中, K

亏缺并不能够影响根冠比, 也不影响种子根的生长

或整个侧根的数目, 但通过抑制侧根的生长, 使根系

结构发生显著的改变[ 10] . 很早以前就有报道认为,

当植物生长在浓的营养液中时,发育出短的、粗的和

多分枝的根系系统;当在稀溶液或水中时, 根系则

长、细和很少分枝[ 7] . 这种根系对营养的变化所作出

的普遍反应此后在许多物种中作了多次报道.如:在

几个双子叶作物品种中, 营养亏缺(尤其是 NO-
3 亏

缺)引起根尖的快速生长以及减少了根尖的分枝. 在

大麦中, N、P、K 的亏缺都导致了初生和次生侧根长

度的减小,但种子根的长度并未受到影响[ 10～13] , 相
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似的反应在 P 亏缺的玉米( Zea mays)中也被观察

到
[ 14 ]
. Anuradha 和 Narayanan( 1991)发现,在缺 P

条件下, 马齿苋主根长度是正常供 P 处理的 1. 7

倍[ 15 ] , Mackay和 Barber ( 1985)指出, 在相同土壤水

分含量时,玉米具有根毛的根的总长度随着土壤 P

浓度的增加逐渐降低
[ 16]
. 孙海国和张福锁( 2000)发

现,缺 P 环境诱导小麦根系生长是由于体内 P 改变

了锌的分布, 地上部高浓度的锌促进了生长素的合

成,生长素的极性运输提高了根部生长素的浓度并

增强了碳水化合物向根部分配力度,生长素触发了

根尖细胞周期蛋白基因的表达, 进而促进了细胞分

裂并驱动了根的生长
[ 17]
. 这似乎表明植物中的一个

普遍规则,即与主根的生长相比,次生根或各级侧根

的生长对营养的效应更不敏感. 但也有相反的报道,

李海波等( 2001)对水稻根系的研究表明, 低 P 胁迫

和供 N 均能诱导水稻不定根和不定根上侧根的伸

长生长,并发现在这两种情况下,细胞周期蛋白激酶

cdc2Os-1在根系的表达都增强. 这种试验结论上的

矛盾可能是由于所选植物种类不同、处理方式和测

试时期不同造成的, 当然也更进一步说明了根系营

养性状的种间和品种(系)间差异
[ 18]
.

当土壤中营养的供应为区隔化时,营养对根系

分枝的积极效应显得更明显.在一块富营养(尤其是

N 和 P)的小块土壤上, 许多植物种的根系表现出快

速生长现象以及分枝增多,即分枝区隔化于富营养

的土地[ 4, 19] . 这种反应通过将其根系的生长集中在

对营养攫获最有利的土壤中, 使植物能够使其资源

分配最适宜化,这在相邻植物间竞争有限资源的情

况下, 具有重要的生态意义[ 19～21] . Drew ( 1973、

1975)等人最初详尽研究了单个大量元素区隔化供

应对植物的影响, 结果表明:当把 NO
-
3 、NH

+
4 或无

机 P 施加到种子根中的一段时,刺激了这段根上侧

根的增生. 这种侧根增生的增加是一级和二级侧根

数目的增加, 以及在很大程度上刺激了处理区侧根

延伸速率增加的共同结果[ 10～13] . 在这些营养试验

中,只有 K 不能引起相似的反应, 对其它植物种的

研究也证实了富 K 的土壤缺乏区隔化的侧根增

生
[ 19 ]
. 为什么 K和其它大量元素间有这种区别其机

制还不清楚.

最近对拟南芥菜属植物的研究证明, 区格化的

NO
-
3 的供应刺激 NO

-
3 富集区侧根增生 2～3倍,甚

至 0. 1 mmol/ L NO-
3 (当根系的其它部位仅仅得到

0. 01 mmol/ L NO
-
3 )就产生足够明显的反应

[ 22, 23]
.

玉米中也有相似的反应.但在大麦中,这种区隔化的

NO
-
3 的供应似乎对侧根增生没有明显的影响. 不仅

仅大量元素能够触发区隔化的根系分枝现象, 最近

的一个报道表明, 当 Zn 超富集品种的分根的一半

根系暴露在富 Zn 的土壤中时( 250～1 000 mg/ kg

土壤) ,这部分根系也出现了生物量的增加和长度的

伸长
[ 24]
. 此试验表明,体内超富集金属离子的品种

具有在高浓度的金属土壤中趋向金属的能力, 而这

种浓度已经抑制了非富集金属离子的同一属的植物

品种.这种出乎意料地发现提出了这样的问题,即感

知重金属(或其它微量元素)的存在以及做出反应的

能力是否普遍存在于植物中, 在非积累重金属或对

重金属敏感的品种中,这种反应只能在非常低程度

的重金属范围内检测到, 原因是重金属对根系生长

的毒害作用.

尽管侧根对区隔化的营养供应表现出区隔化现

象, 但由于这种反应的程度也受根系的其它部位营

养供应的影响,因此这种反应非必须完全自发. 例

如, 当根系的其它部分在低的 NO
-
3 中时, 外施 1

mmol/ L的 NO-
3 可以刺激大麦侧根健壮生长,而当

其余根系也在高NO-
3 中时,情况正好相反[ 11] . 相似

的是,把受 P 胁迫的豆科植物根系置于富含 P 的土

壤小块中, 相比于非 P 胁迫的根系, 根系在这块土

壤中的分枝更多[ 25] . 显然, 根系对氮肥和磷肥都具

有趋向性,但这是一种区隔化的反应,即当根系的其

它部分处在低营养浓度下, 而只给其中一部分外加

营养时才有这种现象,这可能是整株根系的一种系

统的协同反应, 是区隔化途径和系统途径两者共同

作用的结果(后面将详细阐述) ,是植物在长期进化

过程中适应不良生境的表现.

1. 2　根系直径

通常情况下,当土壤溶液中营养浓度高时,根系

粗且短, 总生物量大;而营养浓度低时, 植物则发育

成长且纤细的根系. 许多试验中所观察到的营养(主

要是 N、P 营养)亏缺下根冠比的增加只是根系生物

量的相对增加, 即指单位地上部干重有较多的根系

用于吸收营养元素, 而并非绝对增加.根系重量与植

物营养吸收能力间缺乏明确的相关关系进一步说明

了这一点[ 6] . 但毫无疑问根系直径的发育也是植物

为了适应环境中可利用营养的多寡, 具有明显的可

塑性. 细根可使根系在将建造和维系根系的投资降

到最小时有效地开拓土壤空间. 粗根的生长将要花

费多一点,但具有高的运输能力,而且由于通过土壤

传播的微节肢动物的缘故,不易受缺水、物理损伤、

病原体以及放牧的伤害, 所以通常生命力比较长. 许
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多植物品种依照环境条件表现出根系直径的可塑

性,从而具有这种特性,表现为特化长度的根系的细

化和具有高度特化长度的根系(例如细根系)常常出

现在营养亏缺的条件下
[ 12, 26]

.

由营养供应变化所引起的整个根系的细化有时

归结为不同级别根的相对比例的变化,因此如果分

枝的增加是由于营养供应增加的结果,那么将导致

根系平均特化根长度的增加. 然而, 在某些情况下,

营养供应对于单个根系的特化根的长度具有直接作

用. 例如,生长在 NO-
3 富集土壤中的小麦其第一级

侧根明显比生长在缺 NO-
3 环境下的相同根系为

粗.在大麦中也相似,高的浓度伴随着一级侧根和二

级侧根直径的加倍, 但是对于原始的种子根没有明

显的影响.通常情况下,根直径没有茎直径的可塑性

大,而且在大多数品种中,特化的根长度并不因为获

得更多的营养而发生明显的改变. 在比较同时生长

在石灰质草地上的一个生长快的品种和一个生长慢

的品种时发现, 当生长在高的 N 或 P 条件下时,只

有前者发育成粗根系
[ 26, 27]

.

对于特化的根长度的细胞学基础很少有人去研

究,然而, Drew ( 1978)等观察到,区隔化 NO
-
3 处理

的侧生根直径的增加是由于中柱直径、中柱细胞数

以及外皮层细胞数 2倍增加的结果
[ 12]
.

1. 3　根夹角

决定根系在土壤剖面分布的一个重要因子是根

系生长的角度,一般用术语根构型来表示, 即根系在

生长介质中的三维空间分布的架构配置
[ 2, 3]

.在一个

单独的根系中,不同种类根的向重力性具有本质的

差异. 例如, 次生根离开种子根,以趋向于营养丰富

的地方并向有地的开拓土壤体积的角度生长,而种

子根则沿重力方向垂直向下生长[ 28] . 此外, 最近的

研究表明,一些根系显示了明显的对重力的可塑性,

这是在一系列 P 浓度的情况下,研究几个豆科植物

的种中发现的. 在 P 的可利用性低的情况下,基根

(从下胚轴侧面发出的根)的生长角度相对于供 P

丰富的处理变小(更加水平) , 这种营养反应在菜豆

( P haseolus vulga ris)、大豆 (Glycine max )和豌豆

(P isum sat ivum)中都观察到
[ 28, 29] . 其它矿质营养亏

缺 (N、K、S、Ca 或 Mg)对根夹角无影响. Bonser

( 1996)对 16个不同基因型豌豆的研究表明,它们对

P 胁迫的反应具有明显的不同, 其中 6 个品种具有

减小的夹角, 1个品种夹角增大, 9个品种无反应.由

于 P 通常在土壤的表面分布比较多, 因此 P 胁迫下

浅根系的生成对 P 的高效获取非常重要,与此结论

相一致的是,一种具有基根的在田间环境下能高效

捕获 P 的菜豆基因型比 P 低效基因型对 P 更敏

感[ 2, 28, 29] .

由于根系构型十分复杂且难以定量观察和测

定, 一般的生物试验无法直接测定根构型的三维参

数,且受环境影响太大,因而难以准确描述植物根构

型与养分吸收效率的关系, 因此近年来出现了计算

机模型模拟植物根系生长的热点. 廖红和严小龙

( 2000、2001)利用计算机模型模拟了直根系菜豆和

须根系水稻根构型在特定水分条件下对土壤中 P

素吸收效率的影响, 并通过控制试验进行生物验证,

从而明确在水磷耦合胁迫下菜豆的理想根构型为基

根变浅,主根加深,形成浅层基根吸 P,深扎主根吸

水的伞状构型, 而水稻的的理想根构型为不定根及

次生侧根适当分散, 均匀分布,形成多数根留在表层

吸 P, 少数根扎到深处吸水的须状构型
[ 2, 3]
. 显然这

种根系在土壤中的三维空间分布也具有物种和基因

型间的差异.

1. 4　根毛的长度和密度

根毛在根表面成管状向外生长, 它对提高根系

攫取营养的能力至关重要. 根毛既通过极大地增加

根系表面积增加吸收能力, 同时扩大了根周围营养

衰竭区. 后者使根接近相对不易移动的营养(如 P)

特别重要, 对营养的高效吸收具有重要的贡

献[ 30～36] . 根毛对大多数大量元素和微量元素都有吸

收系统(包括 Pi、K
+
、NH

+
4、NO

-
3、Cl

-
和 Zn

2+
)
[ 30]
.

众所周知, 根系表面根毛的密度以及其长度对一系

列环境因子高度敏感,这些环境因子包括特定的营

养供应. 根毛的形成高度专一于 P 亏缺:当油菜

(r ape)、菠菜( spinach)和番茄( tomato)属植物生长

在 Pi浓度> 100 Lmol/ L 的环境中时, 根毛少且短,

而当 Pi浓度< 10 Lmol/ L时根毛长且密[ 33] , 相似的

作用对生长在高或低 P 培养基上的拟南芥菜属植

物上也得到了验证[ 34] .

在许多植物种中, Fe 亏缺也对根毛发生具有明

显的刺激作用, 这种反应在双子叶和非草本单子叶

植物中都观察到, 作为植物为动员土壤中的 Fe 所

产生的系列生理和发育反应性的一部分(被称为策

略Ⅰ) . 草本植物 Poaceae 的根系利用一种不同的策

略, 即牵涉到植物含 Fe细胞的分泌作用以及随后

的对 Fe(Ⅲ)——植物含铁细胞复合物的吸收,此为

策略Ⅱ. 在拟南芥菜属植物中, Fe亏缺潜在的既提

高了根毛的长度又增加了其密度,这种反应在将幼

苗转移到缺Fe介质中的 24 h都能观察到
[ 32, 34]

.
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除了土壤中难移动性营养对根毛发育的正影响

之外,根毛的发育也受 NO
-
3 供应的负影响. Foehse

和 Jungk ( 1983)在菠菜( spinach)中发现, 当 NO
-
3

的浓度为 0. 01 mmol/ L 时,其根毛长度比浓度为 1

mmol/ L 时长 7倍
[ 33]
,他们未报道NO

-
3 对根毛密度

的影响, 但是另一些研究证实了对油料作物油菜

( r ape)、苜蓿( alfalfa )和木麻黄属(Casua rina )作物

根毛数量的负影响
[ 7]
. 根毛对 NO

-
3 的反应比对 P

的反应更具有品种间的差异. 而另一些品种如番茄

和一些草本植物在所检测的环境下, 对 NO
-
3 无任

何反应[ 33, 35] .

根毛是由被称作毛丝体的根表皮细胞的亚型发

育而来.根毛发育的第一步是细胞功能的特化阶段,

即当一个表皮细胞变成生毛细胞,注定产生根毛时.

一系列的拟南芥基因(例如, TTG和 GL2)已经被鉴

定,它们是第一步的重要调节者.此后的发育阶段包

括根毛的起始(当生毛细胞壁上的一个凸起开始形

成时)、尖端的延伸和最后阶段的根毛的成熟. 观察

到的根毛长度和密度各自独立地受营养胁迫的结论

和遗传学上的证据相一致,即根毛的起始和发育受

不同的基因控制[ 30, 36] .

至于根毛发育的前两个阶段(即细胞命运决定

阶段和根毛形成的起始阶段)哪一个阶段对营养的

供应更敏感, 从而来说明观察到的对根毛密度的影

响,这一方面的工作还相对很少. 对于 Fe来说,有

证据表明生毛细胞的特化在起调节作用, 在营养充

足的条件下, 毛丝体优先发育超过了位于下面的相

邻的皮层细胞间的垂周壁. 在 Fe亏缺的植物中,根

毛异位的形成(如在平周的皮层细胞壁上)表明具有

非毛丝体倾向的细胞被触发形成生毛细胞. 这与拟

南芥菜属植物受水分胁迫的效果正好相反, 后者受

干旱诱导后根毛的减少据报道是第二阶段(根毛生

成的起始) 阻塞的结果, 而不是生毛细胞的特

化[ 30 , 32, 34] .

根毛的长度是由顶端生长速率和生长持续期共

同决定的, 在 P 亏缺的拟南芥菜属植物中, 生长的

两组分都对根毛的增长有贡献:低 P 条件下的最大

延伸速率比高 P 下高 67% ,而生长持续期从 5. 5 h

增加到 8. 25 h [ 31] . 因此,在拟南芥菜属植物中至少

有三个根毛发育的独立阶段对 P 供应的调节是敏

感的.通过基因工程的策略,确认三个阶段具有共同

的调控机制, 还是各自具有各自独立的调控机制,这

对从分子水平上揭示根毛的发育机理是很有意义

的.

1. 5　结瘤作用

许多豆科植物具有形成根瘤的能力,根瘤是一

类能起生物固氮(空气中的氮)的特化的植物器官.

根瘤的形成是由总称为根瘤菌的土壤细菌所引起

的,根瘤菌是以与生物共生的形式存在的.在豆科植

物中,根瘤的形成开始于根冠部位细胞分裂的重新

启动.一小部分分裂细胞形成根瘤原基,根瘤原基随

后由于根瘤菌的入侵而分化成根瘤.在此过程中, 由

根瘤菌合成了一类LCO 分子(也叫结瘤因子或Nod

因子) . LCO 分子单独就足够诱导根冠细胞的分裂

和早期根瘤原基的形成. 至于Nod因子怎样促进细

胞分裂其机制还不太清楚, 它似乎间接地通过干扰

植物体内激素的平衡而发生作用. 目前的一个研究

重点是探讨生长素在根瘤形成期间的作用. 有研究

认为,生长素似乎通过刺激细胞分裂和调节细胞分

化而调节根瘤的形成[ 37, 38] .

豆科植物根系中固氮根瘤的发育是一个高度受

调控的过程. 根瘤的数目由一种被称做自动调控的

机制所控制,在此机制中先形成或正在形成的根瘤

抑制更多的根瘤的形成[ 38] . 分根试验已证明,自动

调控机制具有系统性, 其自动调控信号来源于冠

部
[ 7]
. 除了自动调控作用以外,还有强加在它上面的

结合态N(尤其是 NO
-
3 )的强烈的抑制效应, 这种结

合态 N 可被荚果作物利用作N 源,偏向于形成固氮

的共生现象. 硝酸盐抑制结瘤现象是一个比较清楚

和着重研究营养控制植物发育的例子, 不象其它控

制结瘤的因素如 pH、温度或毒力, NO
-
3 的作用很特

别,它不干扰植物的正常生长[ 39] .然而,结瘤对 NO
-
3

的敏感性在很大程度上依赖于植物种和基因型. 据

报道,硝酸盐在一系列不同的阶段阻塞或延迟了结

瘤进程,包括根瘤菌的感染(通过抑制根毛卷曲和感

染线的形成)和根瘤的发育,以及抑制已经形成的根

瘤中固氮酶的活性和触发早期根瘤的衰老. 在大豆

的研究中发现, 如果 NO
-
3 处理推迟到根瘤菌接种

后 18 h, 则其抑制效应大大减弱, 表明在这类植物

中,结瘤作用的早期阶段最敏感[ 40] .

1. 6　簇状根

一些植物种的根系在营养亏缺的土壤中为了生

长, 能够发育出特别的由不连续的根段构成的象瓶

刷状的结构,其侧翼由短的次生根束所包裹, 把这种

根叫簇状根[ 41, 42] . 因为其与山龙眼科( Proteaceae)

植物的联系,因此也叫做proteoid根.簇状根也被在

其他植物中报道,包括豆科( Leguminosae)植物. 簇

状根与普通根的区别在于大量的细根紧紧裹在一
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起,在仅仅明显的 0. 5～1 cm长的根段发育,并且都

长到同样的长度. 细根的生长是有限的,当它们达到

最终长度时, 分生组织消失,根毛发育到尖端. 正如

正常的次生根一样,簇状根起源于中柱鞘.

簇状根不但在额外对根系生物量投资很少的情

况下极大地增加了根系表面积, 而且通过渗出高浓

度的有机酸(主要是柠檬酸)到根际而帮助根系动员

P 和 Fe
[ 41, 42]

.

簇状根常常与 P 或 Fe 亏缺土壤相联系, 簇状

根的数目和结构(细根长度和密度)随着营养亏缺程

度的不同而不同
[ 43, 44]

. 尽管有一种豆科植物——羽

扇豆(Lup inus consentinii )在 P 或 Fe亏缺下都能形

成簇状根,但大多数情况下对 P 起反应的植物对 Fe

不起反应, 反之亦然[ 40] . 有些植物种对土壤中 P 的

存在不敏感, 即使在高 P 的肥沃的土壤中也会形成

簇状根. 当在白色羽扇豆中检测其它营养亏缺刺激

簇状根形成的能力时,发现Mn 亏缺有很小的刺激

作用,而 N、K 和 Fe的亏缺无任何效果
[ 43, 44]

.

2　营养调控根系发育的机制

2. 1　根系感受土壤营养信号的途径

　　传统的观点认为, 由库源关系以及碳水化合物

在植物体内的重新分配决定发育对营养的反应,而

Forde( 2001)等人提出的模型预见了植物体内存在

着对外部及植物体内营养状态的感受器、胞内和组

织内的信号传导途径、以及主调基因,这些元件把植

物对营养的反应和对其它环境因子的反应整和在一

起
[ 7, 45]

. 此模型认为,植物体中至少存在两条明显的

检测营养供应的途径:即直接的由区隔化的土壤溶

液中营养浓度的改变和非直接的植物自身内部营养

状况的变化. 直接途径的优点是它可使植物对短程

的营养的可获性作出反应,并且能够有效地对根系

提供关于土壤剖面中营养分配的空间信息, 使得根

系能够将其发育集中在对其获取营养最有利的那部

分土壤;间接途径的优点是,它能够使植物整合其营

养信号与来自其它生理过程的信号(如光合作用) .

两条信号途径如图示(图 1、图 2) . 实际上两条途径

是相互影响相互作用的,任何一种发育进程对外部

营养的反应都是两条途径共同调控的结果.

图 1　区隔化反应途径[7, 45]

Fig. 1　Localized r esponse pathway (or direct pathway)

图 2　系统的反应途径[7, 45]

F ig. 2　Systemic r esponse pathway(or indir ect pathway)

由图 1可以看出,在直接途径中,区隔化的营养

供应,或者直接作用于那部分土壤中根系质膜上的

营养感受器,或者被根系吸收进入细胞内作用于细

胞内的营养感受器,然后都通过一系列的信号传导

通路最后把外部营养信号传到了主调基因,引起区

隔化的根系发育反应
[ 46]
. 近年来已经分离了调控根

系区隔化反应的基因,如编码拟南芥菜中转录因子

MADS-box 家族的基因ANR1和基因 AXR4,其功

能是增强了侧根的向营养富集区的生长速率[ 47, 48] .

图 2表示, 间接途径把土壤中的营养分配情况转变

为植物内部的营养状态, 通过在木质部中的装配和

运输,转变为冠部的营养状态,由冠部营养状态感受

器发出信号,经韧皮部传到主调基因,从而引起系统

的反应
[ 49, 50]

. 显然,这种反应和植物体内的其它代

谢联系了起来, 如光合作用,这样可使植物根据自身

对营养的需要而主动地调节根系的行为,使根系的

形态构型等特性向有利于或不利于营养吸收的方面

发展[ 7, 45, 46] .
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2. 2　营养或其代谢物作为长距离信使

植物根系感知外部营养状况的间接途径表明,

营养或其代谢物在将冠部的营养状况的信息传到根

部起着直接作用. 于是便提出了这样的假设:即冠部

具有检测植物所必需元素离子或代谢物的机制,然

后调节韧皮部中可移动信使的生成,根系在感知到

来自冠部的这种信号后转变成相应的代谢和发育反

应.那么这种随韧皮部运输的信号物质是什么呢?生

长素是在冠部合成而随韧皮部向下运输, 但考虑到

根系对特定营养供应的变化所作出的专一反应,很

难想象生长素自己(或其它任何传统的植物激素)能

够胜任这种能力[ 7, 45] .

最近发现,韧皮部中携带着大量的不同种类的

生物大分子物质(如蛋白质和 RNAs 等) ,这些大分

子物质具有在植物体中传递长距离信号的潜

力[ 51 , 52] . 目前对其性质了解比较清楚的随韧皮部汁

液移动的多肽信号是系统素, 是一种在被感染的叶

子中合成,借助韧皮部汁液在植物周身运动的一种

多肽, 它可触发植物系统的获得性的对病原体的抗

性
[ 50 ]
. 有证据表明,冠部的营养和水分状况借助于

蛋白质类信号分子传到根部[ 53] . 也有人在西葫芦

(Cucurbita maxim)中发现一类特殊的 mRNA 分子

家族通过韧皮部在植物体中循环
[ 54]
. Cm NACP 是

这些特殊 mRNA 分子家族中的一类, 属于具有

:NAC结构域F的基因家族,有选择性地在韧皮部中

分配, 其中一些成员与控制根冠分生组织的发育有

关. 因此此假设认为, 韧皮部可能充当着:信息高速

公路F的作用, 它以韧皮部汁液所特有的 mRNAs

(或其所编码的蛋白质)的形式携带信使, 使得植物

不同分生组织的发育反应和叶子部位的生理进程整

合在一起[ 8] . 这种发现为冠部怎样以高度特化的途

径将其对营养的需求传递给根部提供了新的可能.

2. 3　激素在营养形态发生反应中的作用

通常情况下,植物的营养形态建成反应可被外

施特定的植物激素所模拟, 此外,在营养的形态发生

反应中的确观察到了内源激素的作用,这无疑表明

激素在调控营养效应中起着重要的作用. 如 IAA 和

ETH 与 Fe 胁迫反应联系在一起
[ 34] ; ABA 和 ETH

与 P 亏缺有关
[ 55, 56]

; ETH 可能在 NO
-
3 抑制结瘤作

用中发挥作用
[ 57]
;在 P 胁迫下的白羽扇豆植物中,

生长素从冠部向下运输刺激了种子根的形成[ 58] . 然

而也有相反的试验结果, 如在 P 亏缺下, 分析拟南

芥的两种ABA 突变体( aba1和 abi2)的发育和生理

反应时发现大多数性状都是正常的, 这表明 ABA

并非在整合缺 P 反应中扮演着重要角色
[ 56]
.

Schmidt 等( 2000)在 40种与激素相关的拟南芥突

变体中观察了 Fe 亏缺所诱导的症状,发现它们对

IAA、CTK、ABA 和 ETH 不敏感或对这些激素的

作用具有抵抗性. 由于在所有突变体中根毛的形成

和高铁还原酶的活性都被 Fe 胁迫所增强, 因此使

得对哪种激素在此反应中承担主要作用的评估复杂

化. 更进一步发现, 根毛对外加的乙烯合成前体

ACC的反应与对 Fe 胁迫的反应具有完全质的不

同
[ 34]
. ETH 在 NO

-
3 抑制根瘤形成中的作用也仍在

争论中,一部分人认为, NO
-
3 对根瘤形成的抑制是

由于促进了 ETH 的形成, 而后者拟制了根瘤的形

成[ 57] ;而另一部分人对大豆 ( soybean)的研究未发

现 ETH 对根瘤形成的抑制作用,进一步用对 ETH

不敏感的大豆突变体的研究表明, 它们与对 ETH

敏感的野生型一样, 抑制相同数目的根瘤的形

成[ 55, 57] .

尽管存在着试验结论上的矛盾, 但不能就此否

认激素的作用, 因为从植物激素 IAA、CTK、ABA

和 ETH 在植物的发育和生理功能各个方面都发挥

着重要作用看, 如果它们未和营养效应相互作用将

是不可思议的. 随着营养信号途径的最终阐明,必将

发现它和激素反应途径是相互交织相互作用的, 拟

南芥中 NO
-
3 刺激侧根的生长就是很好的例证, 其

中基因 AXR4的产物既是 NO
-
3 也是生长素信号途

径上的元件[ 59, 60] .

3　根系营养形态建成的基因型差异和
遗传特性

大量试验证明, 不论是大量元素还是微量元素,

根系的营养形态建成反应都具有明显的种和品种

(系)间差异
[ 2, 17, 18]

. 通常情况下, N、P、K 等大量元

素的营养效率是由多基因控制的,一般表现为连续

变异,具有数量遗传的性质(由于研究方法的不同,

也有少数例外情况,如在 K 营养效率的遗传方式上

还存在着争论, 在有些植物上是多基因控制, 而在另

一些植物上则是单基因或主效基因控制的) . 与此相

对应,对营养效率作出显著贡献的根系性状也具有

数量性状的性质.人们为了研究的方便,将营养效率

区分为密切相关的子性状并逐个进行研究[ 6] . 对根

系营养性状遗传研究最具代表性的工作是 Car adus

( 1995) [ 61]对 P 效率的研究,他将各种植物对 P 的吸

收效率进一步划分为更具体的一些形态子性状并对

每一子性状进行了遗传率的比较, 发现: ( 1)衡量根
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系大小的指标, 如根干重、根系体积、根数量、根长、

根表面积和根/冠比均具有较高的遗传率, 而这些指

标与作物的 P 效率有密切的关系,可用于 P 效率育

种中, 作为选择的重要评价依据; ( 2)菌根侵染在一

些植物中有一定的遗传率,具有可被利用的遗传潜

力; ( 3)衡量根系形态的一些指标,如根直径、根毛长

度、主根长度、不定根级值、分枝级值、须根比例、一

级根、侧根数、根密度、根毛长度和簇生根等,都具有

较高的遗传率,可以作为 P 效率育种的重要选择依

据. Caradus( 1995)同时还总结了一些植物中根形态

子性状的的遗传控制方式,发现大部分性状是加性

和显性效应为主的基因控制, 因而有利于对这些性

状的选择. 至于控制微量元素效率的基因多为单基

因或主效基因,因此微量元素效率的遗传改良可作

为植物营养性状改良的出发点和突破口
[ 61]
. 无论是

可移动的营养元素(如 N、K 等) ,还是易被土壤固定

的难移动的元素(如 P、Fe 等)植物根系生长状况和

形态学特征(即根系发育状况)对营养的吸收起着决

定性的作用, 尤其是在营养亏缺情况下.因此通过根

系性状的改良来改良作物的营养效率是非常必要

的. 栽培植物中不同物种和同一物种中不同品种间

具有基于根系性状差异的营养效率差异.此外, 自然

界中存在着丰富的营养遗传潜力, 例如不同气候带

中对各种养分胁迫抗性各异的丰富种质资源,在瘠

薄土地上旺盛生长的许多野生植物,通过研究它们

的根系营养性状及其耐营养亏缺的分子生理机制,

为改良栽培作物营养效率提供了宝贵的遗传材料,

因此通过根系营养性状改良植物营养效率是完全可

行的
[ 2, 6, 18]

.

4　根系性状的生态学效应

在土壤—根系—地上部—大气连续体中, 动态

的根系界面的变化时刻受到周围环境变化的调控,

反之, 整个群落中根系的生理生态功能又能够影响

生态环境的变化. 根际微生态的研究无疑是研究植

物与环境相互作用的理想模式. 在此模式中,根系发

育的每一个方面都将对根际微环境产生深刻的影

响,其中既有间接作用又有直接作用,间接作用即根

系生物量的增减影响了土壤中水肥的消长, 进而影

响根际环境;直接途径指根系通过分泌物(主要是一

些有机酸)产生直接效应[ 47] . 在整个农田、草地和森

林生态系统中, 植物根系在固氮、保水、减少水土流

失和防止土壤贫瘠化中的作用更是不容低估
[ 42]
. 几

乎根系发育的每一个方面都对环境产生影响,这里

主要以最具代表性的簇状根、根系分泌物和结瘤作

用为例来说明.

4. 1　具有簇状根的物种是极端生境的主要开拓者

簇状根主要分布在全球生物多样性比较丰富的

地带,具有簇状根的物种是极端生境的主要开拓者.

除了对保持土壤具有重要作用之外, 簇状根在南北

半球的关键植物群落中都扮演着重要角色,其活化

吸收土壤 P 或其它营养的能力对生态系统中其它

物种的生存产生直接的影响[ 62～64] . 有证据显示, 当

把小麦属植物 T. aestivum与能够产生簇生根的 L.

a lbus轮作时, 其体内积累 Mn 的浓度为 150 Lg·

g
- 1
, 而当单独种植时, 其体内 Mn 浓度为 90 Lg·

g
- 1
, 相反 L. a lbus体内的Mn浓度则由单作时的 7

370 Lg·g
- 1降到 6 070 Lg·g

- 1 [ 42] . 可见簇状根对

营养的动员将影响群落的结构和功能, 此外相邻植

物间的影响将改变营养的可获得性, 这无疑对营养

的竞争和循环产生重要的影响.另一个例子是,具有

簇生根的 Hakea 植物由于其簇生根主要集中在残

枝落叶层,能够等比例地吸收有机氮和氨态氮,这对

于避免过多的氮素化肥污染, 节约资源有重要的意

义. 关于具簇生根植物对环境的影响的研究来自于

对生长在前生境为贫瘠的化石矿物上的 Casuarina

的研究, 发现只有能形成簇生根的 Casuar ina 植物

可在碱性土壤条件下生长和结瘤. 因为这种植物的

簇生根主要分布在上层比较窄的土层中,其成功的

生长和相应的残枝落叶的降落,使矿石环境发生了

改良,使得其它物种得以生存,从而产生了茂密的植

被[ 43] . 可见, 具有簇生根的植物不但对群落的发育

具有重要的作用,而且显示了其在生态修复、生物治

疗工程中的潜在价值
[ 42]
.

4. 2　根系分泌物使土壤养分得到高效利用

在养分胁迫时,植物除了通过根系形态学变化

外, 还可通过生理学的变化来调节自身活化和吸收

养分的强度. 根系分泌物就是根系适应营养亏缺的

生理反应之一. 大量研究表明,缺乏磷、钾、铁、锌、铜

和锰等矿质营养都可能影响植物体内某些代谢过

程, 使低分子量的有机化合物累积并由根系分泌到

根际. 这些分泌物包括糖类、氨基酸、有机酸和酚类

化合物等[ 6] . 土壤缺P 是全球性的问题,已成为限制

作物产量提高的主要因素. 因为土壤中某一元素含

量低于植物正常生长发育的需要量, 则会制约对其

它元素的吸收, 从而降低对其它元素的利用效率. 根

据对黄土高原地区和黄淮海平原地区的调查, 发现

我国大部分地区的土壤有效 P 含量虽低或很低, 但
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全磷量较高, 微量元素亦是如此.这说明土壤中的可

利用 P 和微量元素具有很大的潜力
[ 65] . 那么如何把

这部分难溶的无效营养转变为可被作物吸收利用的

有效态,将对缓解矿质肥料不足的矛盾,实现农业可

持续发展具有重要的意义. 营养高效基因型植物可

通过根分泌物来活化和提高植物的营养利用效率.

如白羽扇豆和油菜属植物在缺 P 时根系分泌大量

的柠檬酸,显著地降低了根际 pH, 活化了土壤中的

难溶性钙磷和磷矿粉中的磷. 根分泌的柠檬酸还可

通过形成柠檬酸沉淀来降低根际游离 Ca2+ 的浓度,

从而提高H2PO
-
4 的浓度,这在石灰性土壤中难溶性

磷的利用和磷矿粉的直接利用方面都有重要的生态

学意义[ 6, 41～4 3] . 在白羽扇豆属植物中,柠檬酸通常是

由其簇生根区所分泌的. 这既增加了 P 吸收面积,

又提高了有效 P 的浓度
[ 42]
. 可见这类植物是优良的

营养高效型种质资源, 通过对其根系分泌物和簇状

根发生发育机理的研究,必将为营养高效型农作物

育种提供外源基因.

5　结　语

总之, 根系的营养形态建成反应有两方面的意

义: ( 1)农业生产中的意义. 作物根系的分布特征反

映着农业生产水平的高低,在较低的土壤肥力条件

下,为了从稀薄的土壤溶液中获取养分,根系尽可能

深入土壤的深层空间,从而形成了窄且深的低产根

系.随着生产水平的提高,以及大量有机肥和无机肥

的投入,作物根系则形成宽而分布浅的中产根系. 而

在较高栽培技术条件下, 上层根重较多,且根系的入

土深度和深层根的比例增加, 从而形成宽且深的高

产根型[ 4] . ( 2)生态学意义. 根系通过影响群落的营

养状况和水分动态而影响群落的大小, 植被的消长,

进而影响整个生态环境
[ 42, 62～64]

. 第一方面的研究近

年来已经受到了人们的重视, 并取得了可喜的进展,

但第二方面的研究还很薄弱. 在全球面临着植被退

化,荒漠化加剧的危机下,这方面的研究无疑具有重

要的实践意义. 为此,笔者建议在进行根系生物学研

究的同时,应着重加强根系生态学的研究. 此外, 近

年来在矿质营养信号转导方面也取得了可喜的进

展, 尤其是三大营养元素 N、P、K 的信号传递通路

上许多元件和基因已经被分离和克隆, 对于 Fe 营

养的信号传导也有一定的基础. 土壤溶液中的营养

状况首先由根系感知,然后经过植物体内一系列信

号传递途径再将信号反馈给根部,使根系做出发育

反应,但关于营养调控根系的发育反应的分子基础

还是一个薄弱环节,这一方面的最终揭示将为人为

通过营养调控根系的发育而达到调控植物生长、农

业生产和生态环境建设都至关重要.
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