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摘要: 植物作为一个有机整体, 已进化出复杂的机制来协调地下部与地上部的生长与发育, 以应对环境的变

化。本文从地下部与地上部之间远端调控的物质交换、信号传导、应用调控三方面综述了近年来的最新进

展, 以期对地下部与地上部远端相互调控机制有深入的了解, 为植物生产过程的调控提供思路。
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综　述  Reviews

植物体由多种组织器官构成, 在整个生长发

育过程中, 各部分既有精细的分工又有密切的联

系, 既相互协调又相互制约, 形成统一的有机整

体。地下部作为植物体重要组成部分, 是植物吸

收水分和矿质元素的主要器官, 还是植物体内多

种激素、有机酸和氨基酸合成的重要场所, 同时

地上部为地下部提供光合产物以确保根系功能的

正常运行(Gartner 1995)。地下部与地上部之间的

相互调控能够满足远端器官的即时需求, 以优化

其资源供应, 同时避免资源的过度分配。植物体

内有专门的维管束组织——木质部和韧皮部, 用来

运输水、矿质营养、激素以及各种信号分子, 以
介导地下部与地上部远端相互调控通路, 从而有

效调控植物生长发育, 响应环境胁迫(Hermans等
2006), 如图1所示。目前, 在地下部与地上部关系

方面前人已做了大量研究, 菊花(Chrysanthemum 
morifolium) (吴盼婷等2017)、甘蔗(Saccharum offi-
cinarum) (赵丽萍等2015)、水稻(Oryza sativa) (梁
永书等2011)等植物的根系性状, 部分和地上部形

态指标之间呈显著正相关, 与叶片化学成分、生

理指标之间也呈现一定的相关关系。一般认为, 
地下部和地上部生长是通过地上部合成的光合产

物与地下部吸收的水以及矿质营养的分配来调节

的, 即一个器官物质的相对增加受另一器官的供

给控制(Hermans等2006), 被称作“功能平衡模型” 
(Poorter等2012)。

植物的生长和生产力在很大程度上取决于土

壤中水分、矿质营养以及光合产物的有效性。长

距离信号传导对植物正常生长发育及响应环境胁

迫是至关重要的。根冠比(root-shoot ratio, R/S)通
常用于描述地下部分和地上部分之间的生物量分

配, 确定影响R/S的关键因素并解释R/S与环境因素

之间的关系对于生物学及生态学研究十分重要。

此外, 根域限制通过将果树的根系限制在一定容

积内, 控制根系生长, 进而对地上部的营养生长以

及生殖生长过程进行有效调控, 现已成为果树栽

培领域一项应用前景广阔的新技术。本文对地下

部与地上部之间的物质交换、信号传导两方面进

行总结, 还对两者远端相互调控的实际应用进行

了介绍, 通过对地下部与地上部远端相互调控机

制的了解, 有效利用各种资源对植物进行管理, 合
理调控植物生长发育, 响应环境胁迫, 以达到高产

稳产优质的生产目的。

1  地下部与地上部之间的物质交换

资源(水分、矿质营养以及光合产物)由于在

空间及时间上的不均匀分布, 对植物的生长发育

造成了一定的影响。植物通过地下部与地上部远

端相互调控来感知资源变化, 以优化植物生长及

生物量分配。

1.1  水分

在植物体内, 地下部压力与蒸腾流量作为正

压力, 迫使水分沿木质部向地上部方向流动。植

物的生长发育、生产力受地下部水分供应的控制, 
其改变可能会引起地上部蛋白质组发生重大变化
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图1  植物地下部与地上部远端相互调控网络局部示意图

Fig.1  Local map of distal control network between below- and above-ground of plants
箭头代表网络中一种元素对另一种元素的正调控作用, T形线代表网络中一种元素对另一种元素的负调控作用, 虚线部分代表元素

从一个部分转移至另一个部分。涉及细胞分裂素(CTK)、脱落酸(ABA)、蔗糖(Suc)以及ELONGATED HYPOCOTYL 5 (HY5)信号分子的

远端相互调控通路, 用黑色表示; bypass1 (bps)信号通路用橙色表示; 水分(water)、氮元素(N)、磷元素(P)运输途径分别用蓝色、红色、绿

色表示。SAM: 顶端分生组织; Leaf expansion: 展叶; Stomata closure: 气孔闭合; miR399: MicroRNA399; PHO2: phosphate deficient 2; β-car-
otene: β-胡萝卜素; ABCG14: Arabidopsis ATP-binding cassette transporter subfamily G14; AQPs: 水通道蛋白; SUC: 蔗糖转运蛋白; SWEET: 
Sugars Will Eventually be Exported Transporters; AVP1: 质子泵焦磷酸酶; NPT: 硝酸转运蛋白; SLAH: 慢阴离子通道蛋白; CEP: C-TERMI-
NALLY ENCODED PEPTIDE; CEPD: CEP DOWNSTREAM。

(Mirzaei等2014), 而蒸腾作用、CO2和O2的气体交

换主要通过地上部叶表皮保卫细胞形成的气孔孔

径来调节(Hetherington和Woodward 2003)。水沿

具有阻力(R)的水力回路在根、茎和冠层水平上的

水流运动称为土壤-植物-大气连续体(soil-plant-at-
mosphere continuum, SPAC) (Suku等2014)。水力

传导率(Lpr)量化了植物地下部到地上部水分运输

的效率, 给定一个水势梯度(ΔΨ), 水流量增减(Jv)反
映出水力沿着液压回路传导的变化(Lo)。在这个

模型中, 植物根据地上部对水分的需求, 来调整地

下部的水分供应, 以满足蒸腾和固碳作用; 除此之

外, 植物还必须确保当地上部受到损害时, 过量的

水分不会被地下部吸收(Meng等2016)。目前越来

越多的研究表明水通道蛋白(aquaporin, AQP)参与

调控地下部水力传导过程, 进而对地上部植株耐

受性、导水率以及恢复能力进行调节(Chaumontn
和Tyerma 2014)。

在植物体内, 水通道蛋白参与维持从地下部

到地上部的水分运输以及细胞内稳态, 其中质膜

内禀蛋白(plasma membrane intrinsic protein, PIP)
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以及液泡内禀蛋白(tonoplast intrinsic proteins, TIP)
的功能最为显著(Olaetxea等2015)。Sakurai-Ishikawa
等(2011)研究表明, 当水稻生长环境相对湿度由90%
骤降至45%时, 地下部OsPIP2;4和OsPIP2;5基因表

达水平迅速提高。AQPs表达量的增加与地上部蒸

腾速率以及地下部吸水量的增加同时发生。而除

去地上部导致地下部所有PIP1和部分PIP2的表达

迅速下降, 木质部张力在这一过程中起着一定的

作用(Vandeleur等2014)。AQP活性的这种快速变

化可能是由于水孔通道转录后修饰所致, 从而改

变细胞膜的通透性(Maurel等2008)。此外, PIP1水
通道蛋白能够与PIP2结合形成异源四聚体, 以增强

水分转运活性(Zelazny等2007)。有些研究认为, 水
通道蛋白介导的根系水力学修饰在调节水分流动

方面起着重要作用, 但在干旱胁迫中的作用较小, 
可能是由于脱落酸(abscisic acid, ABA)等其他信号

控制了水分流动(Perrone等2012), 这也意味着, 不
同的研究对AQPs过度表达的反应不同, 即植物品

种、基因型和功能群之间的耐旱性机制不同。

1.2  矿质营养

植物在生长发育过程中, 通过长距离输送地下

部吸收的矿质营养来满足地上部营养需求的能力

是至关重要的。氮(N)作为植物正常生命活动的必

需元素之一, 也是作物产量的主要限制因素(Vidal
和Gutiérrez 2008)。高等植物中氮素通常来源于硝

酸盐或者铵盐, 再将其同化成氨基酸, 然而硝酸盐

在土壤中的分布相当不均(Robertson和Vitousek 
2009)。R/S因土壤中无机氮的有效性以及植物氮

素状况而异(Ågren和Franklin 2003), 因此, 植物进

化出复杂的信号传导与运输过程, 以适应环境变

化是必不可少的(Ruffel等2011)。在硝酸盐供给地

下部20 min后, 地上部约300个基因表达发生改变, 
表明硝酸盐信号发生于地下部硝酸盐同化之前

(Castaings等2011)。此外, 韧皮部硝酸盐的运输确

保了硝酸盐迁移至地上部库组织(Krapp等2014)。
因而, 无论是硝酸盐还是其代谢物, 都可以作为长

距离的系统信号, 指示并调节地下部的反应。

现阶段, 植物已形成复杂的策略, 能够有效调

控硝酸盐运输, 以应对外界硝酸盐供应的波动。

其中, 质膜定位转运蛋白(plasma membrane-local-
ized transport proteins)在调节地下部氮素吸收、地

下部-地上部转运等方面都起着极其重要的作用

(Fan等2017)。对于拟南芥(Arabidopsis thaliana)来
说, 硝酸盐的吸收、转运及分配由4组蛋白质家族

来完成(Krapp等2014), 其中NPF (nitrate transporter1/ 
peptide transporter, NRT1/PTR)家族所包含基因成

员最多。NRT1.1、NRT2.1转运蛋白对于硝酸盐吸

收是必需的(Leblanc等2013), 其中NRT1.1在拟南

芥地下部-地上部硝酸盐转运中起到双向转运的作

用(Léran等2013)。最近在拟南芥中的研究表明, 
地上部硝酸盐木质部-韧皮部的转移由NPF1.2/
NRT1.11和NPF1.1/NRT1.12介导, 当硝酸盐水平较

高时, 转运蛋白促进地上部生长(Hsu和Tsay 2013)。
在盐胁迫条件下, NPF2.3于根中柱鞘细胞内表达, 
用以维持硝酸盐的转运(Taochy等2015)。在拟南

芥中, ammonium transporters 2;1 (AMT2;1)也作用

于铵盐的地下部-地上部转运, 主要取决于响应植

物营养状态以及局部铵盐浓度的细胞特异性表达

(Giehl等2017); 除此之外, 慢阴离子通道蛋白(slow 
anion channels, SLAC/SLAH)在硝酸盐转运过程中

也起着十分关键的作用, 其中, SLAC1和SLAH3介导

保卫细胞中氯离子以及硝酸盐的转运, 而SLAH1、
SLAH2和SLAH3参与地下部硝酸盐、氯化物的吸

收, 阴离子向地上部转运等过程(Hedrich和Geiger 
2017)。而豆科植物通过与根瘤菌建立共生关系来

获取大气中的无机氮, 最终形成尿囊素和尿囊酸, 
它们也是氮从根瘤到地上部的主要远距离运输形

式(Smith和Atkins 2002)。根瘤氮转运过程是提高

大气固氮和根瘤功能、改善豆科植物地上部营养

和种子发育的关键步骤(Carter和Tegeder 2016), 抑
制根瘤中ureide permease 1-1 (UPS1-1)与ureide 
permease 1-2 (UPS1-2)转运蛋白的表达导致脲类化

合物的积累, 减少了对地上部和地下部的氮分配

(Collier和Tegeder 2012)。
对于其他矿质元素来说, 参与植物远端相互调

控的策略与N相类似, 比如nodulin 26-like intrinsic 
proteins 3;1 (NIP3;1)参与拟南芥对亚砷酸盐的吸

收和根冠转运, 可能是一种被动的双向亚砷酸盐

转运体(Xu等2015); 在锌(Zn)缺乏条件下, 大麦

(Hordeum vulgare)中的ZRT/IRT-like protein (ZIP)
表达增强 ,  促使Zn吸收及根冠间易位速度加快

(Tiong等2015); 无论施钾(K)水平如何, 水稻中
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high-affinity K+ transporters 1 (HAK1)的敲除都降

低了K的转运率, 降低了K从根到芽的易位率(Chen
等2015); 在天蓝遏蓝菜(Noccaea caerulescens)中, 
natural resistance-associated macrophage proteins 1 
(Nramp1)参与镉(Cd)流入内胚层质膜的过程, 在Cd
进入中柱以及地下部-地上部转运中起着关键作用

(Milner等2014)。
1.3  光合产物

蔗糖作为高等植物中主要的光合产物, 通过

韧皮部从地上部向地下部进行长距离转运, 促进

了地下部细胞生长及资源储存, 是植物生长的主

要决定因素之一。在生长环境发生改变的情况下, 
地下部对碳源的需求量也随之变化, 光合产物重

新分配, 形成新的源-汇平衡, 该过程受膜糖转运蛋

白特异性活性的调控(Lemoine等2013)。一些Sugars 
Will Eventually be Exported Transporters (SWEET)蛋
白, 对应单糖及二糖促进剂, 被认为是参与蔗糖向

质外体流出的转运体, 比如AWEET11、AWEET12 
(Chen等2012; Patil等2015); 随后, 蔗糖在质子动力

驱动下通过蔗糖转运蛋白(sucrose transporter或su-
crose carrier, SUT或SUC)进入筛管-伴胞复合体(sieve 
element–companion cell complex, SE-CC) (Lalonde
等2004)。可以说, 蔗糖转运蛋白在韧皮部的装载, 
韧皮部转运过程中蔗糖的回收、吸收, 以及细胞

胞内转运等过程中都起着必不可少的作用(Kühn
和Grof 2010; Lemoine等2013)。在水分亏缺期间, 
植物通过向根系分配相对较多的碳来保持根系的

活性, 响应生长限制, 部分SUC转运体在其中起

关键作用(Durand等2016)。目前许多蔗糖转运

蛋白基因的表达已在拟南芥根部被检测, 如SUC2 
(Stadler和Sauer 2015)、SUC1 (Sivitz等2008)、
SUC4 (Schneider等2012)。伴胞中SUT基因的过量

表达, 增加了碳在地下部的分配, 被认为是一种提

高植物生产力的策略(Braun等2014)。而质子泵焦

磷酸酶(Arabidopsis Type I Proton-Pumping Pyro-
phosphatase, AVP1)定位于SE-CC复合体的质膜上, 
其活性对于维持韧皮部功能所需的焦磷酸稳态至

关重要, 对生物量积累、韧皮部装载以及长距离

运输等过程都有一定的影响(Khadilkar等2016)。
除SWEET蛋白、蔗糖转运蛋白以外, 光合产物由

地上部至地下部的长距离运输还涉及许多复杂的

机制, 比如14-3-3蛋白General Regulatory Factors 9 
(GRF9)将更多的碳从地上部转运至地下部, 促进

根系生长区的质子分泌, 对轻度水分胁迫作出响

应(He等2015); 水稻中QUASIMODO2 (QUA2)基因

促使韧皮部细胞壁果胶多糖高度甲酯化, 确保茎秆

中蔗糖的长距离运输过程正常运行(Xu等2017)。

2  地下部与地上部之间的信号传导

信号传递机制对所有生物都是必不可少的。

在植物中, 地下部与地上部远端相互调控信号通

路能够对其生长发育进行调控, 还能协调各种生

理响应。各种信号分子将有关环境和内源变化的

信息传递给远距离组织, 确保植物能够整合在整

个植物水平上的反应, 以优化生长和发育, 实现生

物平衡。

2.1  激素

环境信号通过改变激素浓度来调节植物对生

长条件的反应, 从而调控地上部与地下部之间的

同化物分配(Hartig和Beck 2006)。激素变化不仅

影响植物适应性响应, 还影响植物的正常生长, 从
而影响生产力。可以说, 植物激素是控制地下部

与地上部远端相互调控的主要组成部分。

一般来说, ABA在植物响应干旱胁迫的地下

部与地上部远端相互调控信号通路中发挥着重要

作用(Jiang和Hartung 2008)。ABA作为叶片气孔导

度的主要调节因子, 在水分胁迫下, 地下部ABA含

量增加, 通过木质部运输至地上部, 调节气孔关闭, 
参与调节水分胁迫的适应性反应(de Ollas和Dodd 
2016; Schachtman和Goodger 2008)。地上部pH梯

度对ABA信号强度的调控可能起一定的作用(Li等
2011)。此外, 地上部生成的ABA在水分充足的条

件下也可以输送至地下部, 对地下部ABA水平具

有重大影响(McAdam等2016)。但对一些木本植物

的研究表明, ABA在地下部与地上部远端相互调控

信号通路中可能不起关键作用(Heilmeier等2007; Jia
和Zhang 2008)。除ABA外, 其他激素也在地下部

与地上部远端相互调控信号通路中起着非常重要

的作用。涉及地下部-地上部信息交流基因(Root-to- 
Shoot responsive, RtS)与茉莉酸(jasmonic acid, JA)、
乙烯(ethylene, ET)的生成有关(Hasegawa等2011)。
此外, ET前体1-氨基环丙烷-1-羧酸酯(1-aminocy-
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clopropane-1-carboxylate, ACC)、赤霉素(gibberellin, 
GA)也参与了干旱胁迫下的地下部与地上部之间

的信号传递, 能够调节气孔导度(Bailey-Serres和
Voesenek 2008)。内源性GA水平还对R/S造成一定

的影响(Tanimoto 2012)。地下部独脚金内酯(strigo- 

lactone, SL)合成的减少可能作为一个系统信号, 与
ABA转运无关, 使植物更好地适应干旱胁迫(Vis-
entin等2016)。在生物胁迫下, 地下部JA能够对地

上部JA以及ABA水平进行局部调节, 而地上部JA
可以影响两者之间的碳分配(Fragoso等2014; Meldau
等2015)。地下部细胞分裂素(cytokinin, CTK)的合

成改变了地上部的激素和离子状态(Ghanem等2011), 
其中, Arabidopsis ATP-binding cassette transporter 
subfamily G14 (ABCG14)对CTK地下部-地上部转运

是必需的(Ko等2014)。CLE-ROOT SIGNAL 1-HY-
PERNODULATION ABERRANT ROOT FORM- 
ATION 1 (CLE-RS1/2-HAR1)信号能够激活地上部

CTK的产生, 进而抑制地下部根瘤的发育, isopen-
tenyl transferase 3 (IPT3)参与其中, 其以一种HAR1
依赖的方式被激活(Sasaki等2014)。CTK似乎能够

将各种环境信号整合到一起, 从而对地上部生长

进行调控(Schaz等2014)。地上部CONSTITUTIVE 
PHOTOMORPHOGENIC 1 (COP1)通过控制生长素

(auxin, IAA)流出载体基因PIN-FORMED1 (PIN1)的
转录来调控地上部-地下部IAA转运(Sassi等2012)。

植物激素除了自身具有调节作用外, 还能够

有效调控水分及矿质营养的运输。在水稻中, 水
杨酸(salicylic acid, SA)通过减少砷(As)从地下部至

地上部的运输来控制其毒性(Singh等2015); ET正
调节果胶含量以及phosphate transporters 2 (PT2)
的表达, 通过促进细胞壁上磷(P)的增溶及其向地

上部的转运来减少地下部P含量(Zhu等2016)。
IAA参与地上部-地下部铁(Fe)胁迫生理响应表达

的调控反应(Bacaicoa等2011)。此外, ABA能够通

过促进地下部Fe的再利用以及地下部-地上部转运

来缓解缺铁现象(Lei等2014)。植物激素还与水通

道蛋白的调节有关, 在控制导水率的远距离信号

中起着关键作用。在拟南芥中, 外源施加IAA可以

抑制水通道蛋白的活性还有根系、细胞的导水率

(Péret等2012)。在小麦(Triticum aestivum)中ABA
从韧皮部转运至地下部, 再通过水通道蛋白来提高

根系导水率, 以满足蒸腾需求(Kudoyarova等2011)。
2.2  其他信号分子

信号分子对于地下部与地上部远端相互调控

信号通路也是必不可少的。ELONGATED HYPO-
COTYL 5 (HY5)作为地上部-地下部移动信号, 通
过激活NRT2;1促进地下部氮素吸收, 同时在地上

部参与碳同化与转运, 在不同的光通量下起到维

持地上部光合碳固定与地下部无机氮吸收之间的

平衡(Chen等2016), 除此之外, HY5还将多种植物

激素与环境信号输入整合在一起, 进而控制植物

的生长和发育(Catalá等2011; Xu等2014)。活性氧

(reactive oxygen species, ROS)依赖的盐胁迫信号

对控制地下部到地上部Na+的传递是不可或缺的, 
水稻转录因子SALT-RESPONSIVE ERF1 (SERF1)
在短期盐胁迫下影响ROS相关代谢物和转录物的

积累, 与ABA无关(Schmidt等2014)。目前一种地

下部与地上部远端相互调控信号传导中起作用的

新途径于拟南芥bypass1 (bps1)突变体中被发现, 
bps1突变体在萌发后不久, 在地下部合成的某种化

合物转运至地上部, 使地上部生长停滞, 我们称之

为bps信号(Kang等2008)。遗传分析显示, bps信号

的合成跨越地下部多种细胞类型, 还需要完整的

类胡萝卜素生物合成途径以及活跃的根系(Van 
Norman等2011; Van Norman和Sieburth 2007)。bps
基因家族成员都具有阻止相同bps信号异位合成的

作用, bps1突变体表现出越来越严重的发育缺陷

(Lee和Sieburth 2012)。bps信号通路具有远距离调

节CTK信号以及改变基因表达的潜力, 独立于IAA
信号途径(Lee和Sieburth 2012; Lee等2016)。Cy-
clophilin1 (SlCyp1)蛋白通过韧皮部从地上部到地

下部的长距离转运 ,  引起木质部形态、侧根发

育、R/S的变化(Spiegelman等2015)。除此之外, Sl-
Cyp1蛋白的部分沉默还导致光合速率以及蒸腾速

率的降低, 而这些过程主要是通过激活IAA介导的

发育程序来实现的(Spiegelman等2015)。
此外, 一些多肽在地下部与地上部远端相互

调控通路中也起着关键的作用。在拟南芥中 , 
C-TERMINALLY ENCODED PEPTIDE (CEP)作为

一类长距离信号分子, 将由N饥饿引起的信号从地

下部传递至地上部(Okamoto等2016; Tabata等
2014), 诱导合成韧皮部特异性多肽CEP DOWN-
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STREAM 1 (CEPD1)和CEPD2转运至地下部, 上调

硝酸盐转运基因NRT2.1的表达, 以满足植物生长

需求(Ohkubo等2017)。Nakaminami等(2018)研究

还表明小肽C-terminal peptide fragment (AtPep3)在
植物盐胁迫耐受以及免疫响应中起到了十分重要

的作用。在植物中, 根瘤、侧根等侧生器官的发

育受地下部与地上部远端相互调控通路的影响。

当豆科植物被根瘤菌侵染后, 通过CLAVATA3/EM-
BRYO SURROUNDING REGION (CLE)肽与富含

亮氨酸重复受体蛋白激酶(leucine-rich repeat re-
ceptor-like kinase, LRR-RLK)的相互作用实现结瘤

的自动调节过程(autoregulation of nodulation, AON), 
抑制过多结节的形成(Okamoto等2013)。除此之

外, 最近的研究表明CLAVATA3/EMBRYO-SUR-
ROUNDING REGION-RELATED 25 (CLE25)肽通

过维管组织将缺水信号由地下部传递至地上部, 
与BARELY ANY MERISTEM (BAM)受体结合, 进
而调控ABA的生物合成, 诱导气孔闭合, 以响应植

物干旱胁迫(Takahashi等2018)。
目前许多研究表明, 地上部-地下部长距离移

动的小干扰RNA (small interfering RNA, siRNA)影
响受体组织DNA甲基化, 这种现象称为“RNA介导

的DNA甲基化作用(RNA-directed DNA methyla-
tion, RdDM)” (Furuta等2012; Molnar等2010)。24 
nt siRNAs在地上部生成后, 可进入根分生组织, 在
根部诱导RdDM转基因产生(Melnyk等2011)。从

地上部到地下部移动的23和24 nt小RNA(small 
RNAs, sRNAs)调控根中数千个甲基化位点(Lewsey
等2016), 通过嫁接重组在个体基因组位点对sRNA
和DNA丰度的特异性组合确定了6类互作的基因

组位点(Lewsey等2016), 这些直接或间接地受地上

部-地下部siRNA靶向的基因组位点被不同的组蛋

白修饰(Tamiru等2018)。微小RNA (microRNAs, 
miRNAs)是一类由20~25个核苷酸组成的内源性小

RNA, 经非编码双链RNA前体加工获得(Voinnet 
2009)。miRNAs几乎参与了植物体内所有的生理

过程, 不仅能够调控植物正常生长发育, 还对各种

生物和非生物胁迫作出响应(Chiou 2007)。mi-
croRNA399作为一种长距离信号分子, 从地上部转

运至地下部, 抑制根中PHOSPHATE 2 (PHO2)的表

达, 以维持植物中P元素的稳态(Hsieh等2009)。

miR395通过靶向两类基因ATP sulfurylases (APS)
以及sulfate transporter 2;1 (SULTR2;1)来调节硫酸

盐的积累与分配(Kawashima等2009; Liang等2010)。
此外, miRNA还参与地下部维管束的形成(Muraro
等2014)。

3  地下部与地上部之间的应用调控

地下部、地上部的生物量以及R/S是估算陆

地碳储量和生物量分配机制的核心参数(Mokany
等2006)。准确评估R/S对于了解植物对人类活动

强度的适应能力和生存策略具有重要意义。地上

部与地下部之间生物量的分配不仅影响单株植物

的生长发育, 而且影响植被结构与功能, 从而影响

生态系统和生物地球化学循环的总体功能(Litton
等2007)。增加地上部生物量可能意味着对光更激

烈的竞争, 而较高比例的R/S则意味着对土壤养分

的竞争加剧(Kiær和Weiner 2013; Zhou等2014)。植

物干物质在地上、地下部分的分配过程十分复杂, 
它受到植物种类、年龄以及气候条件等诸多因素

的调控(耿浩林等2008)。因而, 目前植物生物量分

配策略仍存在着巨大争议, 主要由最优分配和等

距分配假说来解释。最优分配假说是指植物通过

在不同器官间分配生物量来获取水、养分和光, 
从而最大限度地提高其生长速度, 对外界环境变

化作出反应(McCarthy和Enquist 2007; Forsyth等
2013), 目前的研究表明单株植物的R/S也受环境因

素的影响(Ledo等2017); 而等距分配假说是在不考

虑植物种类或群落类型差异的情况下, 用等距的

方法预测地上部与地下部的净初级生产力之比

(Eshel和Grünzweig 2013; Peng和Yang 2016)。在农

业生产中, 不同农艺措施对R/S均有不同程度的影

响。羊草(Leymus chinensis)的R/S受N、P添加的共

同影响, N、P添加促进了羊草生物量向地上部分

的分配, 其中N添加主要影响草的地上生物量以及

总生物量, 羊草的地上生物量明显提高, 相比地上

性状, 羊草的地下性状受P添加的影响更多, P添加

促使羊草的地下生物量显著降低(詹书侠等2016)。
同样地, 对南瓜(Cucurbita moschata)施用氮肥后, 
南瓜幼苗地上部分生物量明显增多, 而地下部生

物量较对照而言却显著降低, 导致R/S下降(杨鹏鸣

和周修任2010)。水氮通过调控地上地下干物质分
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配进而影响作物产量和水分利用效率, 在水分胁

迫下, 增施氮肥会降低R/S, 更有利于地上干物质积

累以及经济产量形成。田间试验和桶栽试验均表

明, 冬小麦R/S与水分利用效率呈负相关, R/S大不利

于地上部分干物质的积累及作物产量的形成, 致使

水分利用效率降低(Ma等2010; 王艳哲等2013)。
传统果树栽培学秉持“根深树大” “深耕多肥”

的观念, 但这种传统的栽培技术为了培养高大强

壮的树体, 往往过分强求树形的重修剪, 最终会导

致幼树徒长、成花少、产量低、品质差, 并且根

系分布过于广, 施肥具有一定的盲目性, 还会出现

“生长冗余”现象(王世平等2002), 此外还有研究表

明根系过大可能会抑制地上部的生长(Landi等
2007; 冯国忠2016)。近年来, 根域限制成为果树栽

培技术领域一项应用前景广阔的新技术, 具有提

高肥水利用率、增加果实品质和产量、便于调控树

体生长、规避不良环境因素等优点(王志国2015)。
作为一种物理压力, 人为地将根系限定在一定的

空间或介质中, 通过限制地下部的生长来对地上

部的营养生长以及生殖生长过程进行调控, 从而对

果树的生长发育产生一定的影响(王世平等2002)。
根域限制是一个复杂的过程, 限根作用直接限制

了根系对水分和养分的吸收, 改变了根系构型, 还
间接通过改变生理生化过程来影响果树的生长发

育(Wang等2012)。目前已有的研究表明根域限制

主要通过影响内源激素的调节以及碳氮代谢途径

来控制果树的生长发育(Soto等2013; Yu等2012)。
迄今为止, 根域限制技术仅仅在葡萄(Vitis vinifera)
上研究较详细, 有具体系统的栽培模式并投入实

际应用中(李燕和崔国忠2013; 王世平2015)。

4  结论与展望

植物作为一个有机的整体, 各部分既有精细

的分工又有密切的联系, 既相互协调又相互制约, 
现已进化出复杂的机制来协调地下部与地上部两

个不同系统的生长和发展, 以应对环境的波动。

本文对地下部与地上部远端相互调控机制进行总

结, 包括物质交换与信号传导两部分, 还介绍了R/S
的调节、限根栽培等实际应用。

植物根据地下部与地上部的相互调控来感知

资源(水、矿质营养以及光合产物)的变化, 以优化

植物生长及生物量分配; 长距离信号传导通路对

于协调植物发育和环境响应至关重要, 激素、多

肽、bps、小分子RNA等信号分子在其中起着十

分重要的作用; R/S是估算陆地碳储量和生物量分

配机制的核心参数, 准确评估R/S的影响因素及其

与环境因素之间的关系对于生物学及生态学研究

具有重要意义; 果树限根栽培通过控制根系的生

长来调节地上部的营养生长和生殖生长过程, 是
近年来果树栽培技术领域一项打破传统栽培观

念、发展前景广阔的前瞻性新技术。

现阶段, 可一方面在理论研究上, 利用现有的

生物信息学以及分子生物学技术, 深入探究植物

地下部与地上部远端相互调控机制; 另一方面, 在
应用上, 基于已有的研究成果, 有效地利用各种资

源对植物进行管理, 合理调控生长发育, 为非生物

胁迫条件下提高作物产量与品质提供新的策略, 
以实现高产稳产优质的栽培目的。
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Advances in mutual regulation mechanisms between below- and  
above-ground of plants
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Abstract: As an organic whole, plants have evolved sophisticated mechanisms to coordinate the growth and 
development of the below-ground and the above-ground, in response to environmental fluctuations. Here we in-
troduce the latest research progress on mutual regulation between below-ground and above-ground parts of 
plants in three aspects: material exchange, signal transduction and applied regulation, in order to have a deep 
understanding of mutual regulation mechanisms between below-ground and above-ground parts to provide a 
new strategy for regulation of plant production process.
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