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［摘要］ 连作障碍是药用植物栽培过程中的瓶颈，严重影响药材的品质与产量。对于连作障碍的形成机制从 20 世纪 70

年代的土壤理化性质和化感作用逐渐深入到目前的根际微环境变化及植物响应机制研究。该文结合领域内研究及作者所在

团队的相关工作与思考，系统分析了连作条件下药用植物根际分泌物介导土壤微生物群落重构的机制，即根际分泌物通过提

供微生物生长所摄取的碳源和能量，作为诱导剂或驱避剂等信号物质刺激、诱导微生物生长或转移，改变根际土壤酸度等理化

性质影响根际微生物群落重塑；全面探讨了根际分泌物与土壤微生物协同致害连作药用植物的方式和途径，即根际分泌物介

导病原微生物侵染根际并增加下茬植物的易感性、抑制宿主植物防御并保障病原菌抢占优势生态位，二者协同互作导致根际

病原菌释放更多真菌毒素等致病因子、根际化感物质的毒性增强及土壤理化性质劣变；总结了根际分泌物与土壤微生物的互

作在连作障碍形成过程中的重要作用，以期为揭示药用植物连作障碍的形成机制提供新的研究思路，为连作障碍的克服与消

减提供理论支撑。
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［［Abstract］］ Continuous cropping obstacle is the bottleneck of medicinal plant cultivation, which seriously

affects the quality and yield of medicinal materials. The research on the mechanism of continuous cropping
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obstacle has evolved from soil physical and chemical properties and allelopathy in the 1970s to the changes of

rhizosphere microenvironment and plant response mechanism at present. According to the available studies in this

field and our previous research work, we systematically analyzed the mechanism of rhizosphere exudate-

mediated microbial community reconstruction in the soil of the medicinal plants in continuous cropping.

Specifically, rhizosphere exudates, providing the carbon source and energy for microbial growth, act as inducers

or repellents to induce microbial growth or transfer, thereby changing the physicochemical properties (such as

acidity) of rhizosphere soil and further altering the structure of rhizosphere microbial community. Further, we

comprehensively discussed the ways of synergism between rhizosphere exudates and soil microorganisms in

causing harm to the medicinal plants in continuous cropping. That is, rhizosphere exudates mediate the infection

of the rhizosphere by pathogenic microorganisms, increase the susceptibility of the nearby plants, inhibit the

defense of the host plants, and protect the pathogens to occupy the dominant niche. The synergistic interaction

results in the release of more pathogenic factors such as mycotoxins by rhizosphere pathogens, enhanced toxicity

of rhizosphere allelochemicals, and deterioration of soil physical and chemical properties. This paper summarizes

the role of interaction between rhizosphere exudates and soil microorganisms in the formation of continuous

cropping obstacles, aiming to provide a new research idea for revealing the formation mechanism as well as the

theoretical support for overcoming continuous cropping obstacles of medicinal plants.

［［Keywords］］ continuous cropping obstacle； root exudates； rhizosphere microorganism； community

reconstruction；synergistic harm；medicinal plants

中医药是中华文明之瑰宝，在全民健康中发挥

着重要作用。特别在新冠肺炎疫情期间，中医药全

面参与防控救治，彰显了独特的效果和优势。近年

来，《中医药发展战略规划纲要（2016—2030 年）》与

《“十四五”中医药发展规划》等文件相继发布，为中

医药高质量发展谋划了新思路与新任务，而社会医

疗需求的增长和大健康产业发展也推动了中药材

产业的蓬勃发展［1］。据统计，2020 年全国中药材种

植总面积高达 8 339.46 万亩（1 亩≈667 m2）［2］，常用

的 600 多种中药材已有 300 多种实现人工种植［3］，但

种植过程中连作障碍问题依然严峻［4］。约 70% 以根

茎类入药的植物在连作之后都存在长势下降和土

传病虫害加重等问题，严重影响药材产量与品质［4］，

如丹参［5］、地黄［6］、三七［7］、太子参［8］、百合［9］、白术［10］

及人参［11］等连作都会造成降质减产乃至绝收，有些

甚至要等 20~30 年才能栽种。连作障碍已经严重制

约了中医药现代化、产业化发展，连作障碍的有效

解决对于推动中药资源可持续利用、助力健康中国

建设意义重大。

目前，药用植物连作障碍的形成主要围绕着根

际微生物群落结构失衡、植物化感自毒作用及土壤

理化性质劣变 3 个方面开展研究［11-15］，其中根系分

泌物与土壤微生物的协同致害机制及植物应激反

馈过程是近年来研究的热点［16-17］。当下各种宏组学

等技术的发展使研究人员对根际土壤的认知更加

深入，对根际分泌物与微生物及二者互作关系的研

究也日益丰富。研究表明，植物可以利用根系分泌

物调控土壤微生物群落，进而影响自身甚至下茬植

物的生长［18-19］，且二者的协同互作可能是引起植物

灾变的重要原因之一［20-21］。本课题组通过对连作丹

参根际分泌物与土壤微生物的组成、变化规律及基

本互作关系等研究发现，连作障碍很可能就是根系

分泌物介导下的土壤微生物群落重构，进而协同致

害所致［5，22-23］。有鉴于此，系统全面地探析根际分泌

物驱动特异微生物群落构建过程及二者的协同致

害机制将为阐明药用植物连作障碍成因、制定克服

与消减策略提供理论依据和技术支撑，对促进我国

中医药事业可持续发展具有重要意义。

1 根系分泌物介导土壤微生物重构

土壤微生物群落结构与植物营养物质代谢、土

壤有机质周转及生长防御等各种关乎植物健康的

生化过程都存在密不可分的联系［24-25］，而植物可以

通过调控根系分泌物的组成塑造其根际微生物种

群［26］，进而对植物健康生长及生物量的积累产生重

大影响［27］。根系释放大量的糖、氨基酸等物质为根

际微生物提供碳源和能量［28］，且根系分泌物会通过

化学诱导与微生物底物偏好性招募促生菌或致病

菌向根际定殖［17］，进而影响宿主的生长代谢。大量

的根系分泌物还会改变根际土壤酸度、肥力及酶活

性等理化因子，间接干预根际微生物的定殖过程与
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植物健康［13，29］。根系分泌物介导的根际微生物区系

重构是打破“植物 -土壤 -微生物”生态平衡，进而引

起连作障碍的重要因素［20］，且连作模式下的根际环

境更适宜病原菌的增殖［8］，一旦病原体增殖到某一

阈值，植物则无法通过自身进化提升对病原菌的防

御能力，土传植物病害就开始爆发，进而引发植物

连作障碍。见图 1。

1.1 根系分泌物为根际病原微生物重构提供碳源

和能量 植物通过改变土壤养分条件影响根际微

生物群落结构和生态功能，这与植物根系释放大量

含碳物质以刺激根际微生物的生长有关［30］。基于

稳定性同位素研究表明，植物通过光合作用固定的

碳可以直接被根际的特定细菌吸收［31］，且地下碳的

分配模式差异可以改变根际微生物的种群结构［32］。

当根系分泌物的底物化学性质满足了根际病原菌

的偏好时，便可以为其增殖定殖、菌丝生长与孢子

萌发等一系列生理活动提供动力来源［18，33］，增强其

致害能力以促进土传病虫害的发生。例如，地黄根

际镰刀菌能降低阿魏酸毒性并将其作为营养物质

加以利用，进而促进自身增殖、产毒等活动［34］；苯甲

酸可作为碳源促进花生根腐病菌镰刀菌的菌丝生

长、产孢能力和孢子萌发［35］；三七根系分泌的皂苷

Rg1 会诱导根系细胞壁降解，降解产物纤维二糖、

D-半乳糖醛酸及皂苷 Rg1均能作为专用碳源促进根

腐病菌生长［36］。本课题组前期采用基质辅助激光

解吸电离质谱成像（MALDI-MSI）方法对连作和正

常丹参地下部进行了分析比较，发现连作丹参根部

的低聚糖含量远低于正常丹参，推测减少的低聚糖

类物质极有可能参与了含碳根系分泌物的合成与

分泌［37］，进而驱动了某些特异微生物群落的构建。

由于根际微生物群落是一个平衡系统，某一种或几

种病原真菌的增殖可能会导致整个根际微生物区

系的失衡，进而导致植物的抗逆能力降低而发生连

作障碍。

1.2 根系分泌物通过诱导作用招募土壤病原菌

作物种植的初始阶段，众多土壤微生物由于趋化作

用与基质偏好性移动到根际，其中包含有益和有害

微生物。例如类黄酮等物质不仅能吸引共生固氮

根瘤菌和丛枝菌根真菌，还能吸引茄镰刀菌和大豆

疫霉［38］。研究表明，土壤病原菌可以通过检测根系

分泌物的存在感知根系的距离。例如，禾谷镰孢菌

与宿主在物理接触前会感知根分泌物的衍生信号，

随后通过蛋白易位产生一氧化氮（NO）并改变自身

转录过程进而为定殖侵染做好准备［39］。根系分泌

物也会作为化学诱导剂或信号物质驱动有害微生

物向根部移动［40］。例如，连作太子参根际积累的有

机酸显著促进了致病微生物相关趋化基因的表达

与生物膜的形成［41］；番茄根系分泌的Ⅲ类过氧化物

酶催化诱导尖孢镰刀菌向根部定向生长［16］；肉桂酸

等物质作为化学信息素诱导青枯菌向烟草根际定

殖［42］。这类具有趋化性的病原菌富集并定殖于根

际，破坏了细胞膜的通透性与物质代谢过程，加快

了宿主病虫害的发生进程。本课题组前期通过菌

酸培养实验发现丹参根系分泌物邻苯二甲酸可能

作为某种信号源，刺激了病原体立枯丝核菌的生长

繁殖［23］，进一步的趋向性研究表明，立枯丝核菌能

够感知邻苯二甲酸的刺激作用并表现出明显的正

趋向响应。

1.3 根系分泌物改变土壤理化性质间接影响根际

微生物群 根系分泌物对土壤 pH、酶活性及肥力水

平等具有显著影响。土壤理化性质的恶化是导致

土壤微生物群落改变与植株连作障碍形成的重要

原因［13-14］。植物根系簇生组织会分泌大量有机酸从

而降低土壤 pH，携带羧基基团的黏胶质也会释放

H+促进土壤酸化，从而对某些微生物的增殖定殖造

成影响。例如，连作地黄向根际土壤中分泌的对羟

基苯甲酸与阿魏酸等化感物质为土传病原菌增殖

营造了良好的酸性环境［29］；西洋参产生连作障碍的

主要原因就是植物分泌的化感物质促使土壤性质

劣变进而选择性的改变了根际微生物种群，且选择

上更倾向于增殖病原菌［13］；烟草根系分泌的草酸通

过其致酸性影响病原菌青枯菌和寄主之间的互

作［43］。某些根系分泌物还会改变土壤酶的活性，加

重作物的化感效应。此外，由于连作体系中土壤有

图 1 根系分泌物驱动根际土壤微生物群落重构机制

Fig. 1 Mechanism of root exudates driving rhizosphere soil

microbial community reconstruction
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机质的消耗速度大于补充速度，造成了土壤肥力水

平随年限增长而逐渐下降，根际微生物的多样性也

因此而降低［44］。

2 根系分泌物驱动土壤微生物协同致害连作植物

越来越多的研究证实药用植物根系分泌物与

根际病原菌的协同致害可能是导致连作植物病虫

害增加、化感自毒加重及土壤环境恶化的主要驱动

因素［8，45-46］。例如，GUO 等［46］研究发现添加肉桂酸

会使镰刀菌对蚕豆的损害作用以浓度依赖的方式

显著增强，这种损害作用主要是通过抑制防御酶的

活性进而降低蚕豆抵抗病原菌的能力。另外，土壤

中丁香酸的含量也会使烟草根际微生物群落结构

及功能由有益转向致害 ，从而引起烟草连作障

碍［47］。本课题组针对邻苯二甲酸驱动立枯丝核菌

协同致害连作丹参进行了初步研究，结果发现①协

同致害外观症状与连作症状一致；②酸-菌共培养体

系显著影响了丹参的代谢，转录组学分析明确了受

影响最明显的植物病原菌互作信号通路及通路中

的 29 个表达 Unigene。以上研究表明，植物根系分

泌物与土壤微生物之间确实存在一定的协同致害

关系，其机制可以从以下几个方面进行探讨。

2.1 根系分泌物介导病原菌感染并增加下茬植物

的易感性 病原菌在根际定殖为进一步侵染宿主

提供了基础，同时侵染能力会在根系分泌物的介导

下进一步加强。例如，地黄根系分泌物阿魏酸等物

质能增强病原菌 SH3 结构和 F-box 蛋白体系等信号

转导系统，并调控相关基因的表达进而破坏植物防

御，提高病原菌的侵染力［48］。三七根系分泌的化感

物质可以增强致病相关基因的表达进而促进病原

菌分泌更多致病因子以实现侵染［36，49］。黄瓜根系分

泌的肉桂酸以浓度依赖的方式抑制宿主的光合作

用、气孔导度及生长发育等功能，使枯萎病病原菌

更易侵染［50］。根系分泌物介导的植物-土壤-微生物

互作是长期的，甚至超出植物的生命周期并对下茬

植物产生影响［51］。DEBRAY 等［52］提出了植物根际

“优先效应”的概念，即一个物种较早到达根际后会

通过改变资源或环境来影响晚到物种的定殖能力。

例如，一些病原微生物会通过改变宿主组织导致营

养物质外漏，或建立宿主免疫抑制从而促进其他病

原体定殖。HALLIDAY 等［53］也发现植物被病原菌

预先侵染后会通过“优先效应”使植物更易感，进而

推动病原菌聚集。以上研究表明，根系分泌物不仅

能增强病原菌的侵染力，还能通过遗留效应为下茬

土壤病原菌的定殖侵染奠定基础［51］，尤其是连作体

系会反复将相同的根系分泌物释放到土壤中，选择

性的富集并放大有害微生物群落，加剧了根际灾变

和土传病害的发生，在这样不断加重的恶性循环之

下，连作年限越长，植物表现出的连作障碍越严重。

2.2 根系分泌物抑制植物防御，促进病原微生物占

领优势生态位 土壤病原菌受到根系分泌物的诱

导与供养并在根际大量增殖，这势必会触发植物强

烈的免疫反应，然而植物最终仍有可能被侵染。这

是由于病原菌自身已进化出多种逃避免疫的策略，

同时某些根系分泌物也会抑制植物免疫功能，为病

原微生物占据根际优势生态位提供保障。植物受

到侵染后会释放几丁质酶和 β-1，3-葡聚糖酶降解病

原体细胞壁，阻止菌丝生长，从而降低其致病性［54］。

酚酸类物质能显著降低几丁质酶与 β-1，3-葡聚糖酶

的活性［55］，一定程度上破坏宿主防御进而增加疾病

易感性［54］。肉桂酸会降低黄瓜根系保护酶的活性，

导致根系自由基含量升高，膜脂过氧化程度加剧进

而更易感染枯萎病［56］。丁香酸和邻苯二甲酸能显

著降低草莓根系过氧化物酶（POD）和过氧化氢酶

（CAT）活性，使宿主抗病性下降［57］。本课题组以上

研究表明，根系分泌物通过抵御植物免疫间接促进

了根际病原菌的增殖。然而根际资源和空间有限，

一种微生物相对丰度的增加必然意味着其他微生

物相对丰度的减少［58］。例如，花生根系化感物质会

以牺牲有益微生物为代价来增殖根际病原菌，进而

引发土传病害，且该过程存在专属选择性［21］。WU

等［6］在连作地黄的研究中报道了相同的结果。作者

所在课题组前期对不同连作年限山地丹参根际微

生物群落结构进行分析发现，随着连作年限的增

加，炭疽菌属等致病菌成为优势菌属，一些根际有

益菌的丰度逐渐下降，进而表现出根际微生态失

衡，最终引起连作障碍现象［5］。综上所述，根系分泌

物与微生物协同抵御了宿主的免疫攻击，并以抑制

根际有益菌的方式占据更多空间和资源，促进连作

障碍的发生。

2.3 根系分泌物与土壤微生物协同加剧化感物质

释放进而增强致害作用 根系分泌物调控土壤微

生物的群落结构、功能及活性，反之根际微生物群

落重塑也会改变根系分泌物的种类与功能［59-60］。正

常的根系微生物群可以促进植物生长、养分吸收与

胁迫耐受能力［61-62］，然而连作条件下根际病原菌的

生命活动会影响宿主植株的代谢过程，刺激特异根

系分泌物的释放［33，63］，增加化感自毒物质的毒力与

数量，引发更严重的化感自毒作用。QIN 等［64］发现
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尖孢镰刀菌感染改变了宿主植株内与酚酸合成相

关基因的表达，进而促进了酚酸类自毒物质的合成

与累积。太子参的病原微生物 Kosakonia sacchari

在利用香兰素时会生成 3，4-二羟基苯甲酸，该物质

对有益短小芽孢杆菌的生长具有显著的抑制作

用［20］。根系分泌物亦能促进病原真菌的毒素释放，

这类特异性致病因子会作用于寄主植物的细胞膜、

线粒体和叶绿体等结构，对植株的生理生化过程产

生影响并引起植株病变。例如，百合根系分泌的自

毒物质可以显著刺激病原真菌毒素的产生，提高相

关致病酶的活性并导致枯萎病［9］；蚕豆根系分泌物

肉桂酸增加了尖孢镰刀菌 247.12% 的镰刀菌酸分泌

量［46］，该物质会破坏宿主细胞膜并损害线粒体功能

和代谢进而加剧病害发生［65］；酚酸与有机酸类物质

能显著促进连作太子参根际致病菌毒素的产生与

H2O2的分泌，抑制短双歧杆菌的生长进而增加宿主

的易感性［20，41］。综上所述，植物根际是一个高度连

接、密切互动的场所，根系分泌物会促进病原菌毒

素的释放，根际病原菌对根分泌物的加工利用又会

增强化感毒性，二者协同创造了更适宜病原菌增殖

与侵染的根际环境，导致宿主植物的化感自毒作用

加重并最终引起连作障碍。

2.4 根系分泌物与土壤微生物协同加剧土壤性质

劣变进而致害连作植物 土壤是根系分泌物介导

植物-微生物交流的重要场所，植物对土壤理化性质

的影响既可以由根系活动直接产生，还能通过根系

分泌物与根际微生物的协同互作而间接产生［13，17］。

连作条件下，根系分泌物会介导特异微生物加剧土

壤性质劣变，破坏根际生态平衡进而致害植物。研

究表明，连作植物根系分泌物的累积不仅会直接导

致土壤透气性下降、pH 降低等现象，还会促进病原

菌的 H+外流进一步加剧根际土壤酸化。WU 等［8］研

究发现，根系分泌物增加了太子参根际病原真菌的

H+外流和质膜 H+-ATP 酶活性，而有益真菌的 H+外

流和质膜 H+-ATP 酶活性则降低，这种变化为抑制有

益细菌和积累特异病原菌创造了适宜的酸性环境。

综上所述，根系分泌物与土壤病原菌共同作用并加

剧了土壤酸化，而根际环境酸化使得病原菌得以更

快增殖，反之根际有益菌数量骤减，根际微生物区

系的平衡被打破，这种失衡状态会进一步加重土壤

理化性质的劣变，尤其在连作体系下这种恶性循环

会长久存在并愈发严重，久而久之便会加重作物土

传病虫害，最终引发连作障碍［66］。

3 总结与展望

目前学术界对药用植物连作障碍机制的共性

问题集中在根际微生物群落重构、化感自毒作用和

土壤理化性质等方面，且这三因素在根际环境中必

定存在相互关联，连接三者的关键就是根系分泌

物。本文重点分析探讨了根系分泌物驱动土壤微

生物群落重构进而协同致害连作植物可能的机制。

即在连作条件下，根系分泌物伴随植物的生命活动

被释放到根际并形成累积，通过改变根际土壤理化

性质、提供碳源、诱导趋化等途径选择性驱动根际

特异微生物群落重塑，进而协同互作导致原有的植

物 -土壤 -微生物平衡系统被打破，不仅增强了根际

病原菌的侵染能力，还加剧了植物化感自毒物质的

释放和土壤理化性质劣变，这样的变化使得土壤环

境无法再适应药用植物的连作，并最终引发了连作

障碍。见图 2。

当前，中医药事业正处于高质量发展和走向世

界的关键时刻，中药材在保健预防、疾病治疗与康

复护理等各个环节中的服务能力和地位不断提升，

与此同时，中药已传播至 196 个国家或地区。新形

势下，国内国际市场对栽培药用植物的品质与产量

提出了更高的要求，解决中药材集约化生产中面临

的连作障碍问题刻不容缓。目前根系分泌物具备

调控土壤微生物群落结构的功能已被广泛认可，但

复杂根系分泌物中的特定化合物与根际特异微生

物群落的驱动配伍机制、根系分泌物在植物体内的

代谢过程及逆境下的调控机制等问题需要进一步

研究，因此，连作药用植物根系分泌物与病原菌增

殖的对应关系及植物应激调节机制将是本领域研

究的新热点，而站在植物的角度通过“换位思考”阐

明植物“大脑”在这些过程中的“决定”和“调控”将

图 2 根系分泌物介导根际土壤微生物协同致害连作药用植物的

途径

Fig. 2 Root exudates mediate synergistic damage of rhizosphere

soil microorganisms to continuous cropping plants
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成为研究的核心。与此同时，基于根际调控技术在

减缓连作障碍领域的研究也逐渐兴起，未来有望结

合多组学或生物技术等方法进一步揭示植物根系

与根际微生态的奥秘。
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