
第31卷 第3期
2019年3月

Vol. 31, No. 3
Mar., 2019

生命科学

Chinese Bulletin of Life Sciences

文章编号：1004-0374(2019)03-0289-07

DOI: 10.13376/j.cbls/2019042

收稿日期：2018-10-25；修回日期：2018-12-17
基金项目：中央高校基本科研业务费专项基金项目(2572017CA22)
*通信作者：E-mail: lulei82@126.com

根际促生菌提高水稻对非生物胁迫耐受性的研究进展
韩　笑，卢　磊*

(东北林业大学生命科学学院，哈尔滨 150040)

摘　要 ：随着极端气候的不断出现和环境污染的日益严重，水稻在种植过程中受到了多种非生物胁迫 ( 如
干旱、重金属和高盐等 )，导致生长受到抑制，产量降低。近些年，减缓胁迫影响的技术受到越来越多的关

注，根际促生菌 (PGPR) 作为从根际土壤中筛选出的微生物，可有效降低非生物胁迫对水稻生长的影响。

它们不仅能够通过自身的生理特性阻碍重金属迁移，减轻重金属对水稻的毒害作用，还能通过产 1- 氨基环

丙烷 -1- 羧酸脱氨酶、嗜铁素、植物激素或固氮解磷解钾作用，使水稻在形态或生理等方面发生改变，从

而提高对重金属、干旱、高盐等非生物胁迫的耐性，促进其生长。该文介绍了 PGPR 及其种类，并对非生

物胁迫下 PGPR 提高水稻耐受性的研究进展进行总结，为进一步研究和利用 PGPR 缓解非生物胁迫对水稻

的影响提供参考。
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Progress in plant growth promoting rhizobacteria 
to enhance abiotic stress tolerance in rice

HAN Xiao, LU Lei*
(School of Life Sciences, Northeast Forestry University, Harbin 150040, China)

Abstract: With the intensified emergence of extreme climate and increasing environmental pollution, rice can be 
subjected to a variety of abiotic stresses (such as drought, heavy metals and high salinity) during planting, resulting 
in growth inhibition and reduced yield. In recent years, technologies of alleviating the adverse effects of stress have 
received more and more attention. The plant growth promoting rhizobacteria (PGPR), which are isolated from the 
rhizosphere soil, can efficiently decrease the adverse effects of abiotic stresses on rice growth. They can not only 
hinder the migration of heavy metals through its own physiological characteristics, but also alleviate the toxic 
effects of heavy metals on rice. In addition, they are able to influence the morphological and physiological features 
of rice through the production of 1-aminocyclopropane-1-carboxylic acid (ACC) deaminase, ferricin and plant 
hormones or nitrogen fixation, phosphate and potassium solubilization. These direct or indirect effects enhance the 
tolerance of rice towards abiotic stresses such as heavy metals, drought and high salinity, and thereby promote the 
rice growth. In this article, we introduce the PGPR as well as their species, and review the applications of PGPR in 
improving rice tolerance under abiotic stress, which may provide some references for further research and 
application of PGPR in this field.
Key words: plant growth promoting rhizobacteira; rice; abiotic stress
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根际作为植物 - 土壤系统能量和物质交换最活

跃的界面，是土壤、微生物和植物三者相互影响较

大的区域 [1]。在植物根际中存在着大量的微生物，

它们是参与根际微域活动的主要成员 [2]，其种类包

括细菌、放线菌、真菌、原生动物等 [3]。近些年，

随着研究的深入，研究人员根据根际微生物对植

物的作用效果将其分为有益微生物、中性微生物

和有害微生物。其中，有益根际微生物包括根瘤菌、

丛枝菌根真菌和根际促生菌 (plant growth promoting 
rhizobacteira, PGPR) 等 [4]。根瘤菌通过与豆科植物

建立共生关系，在根系形成固氮根瘤，为植物生长

提供必要的氮素，促进植物生长 [5-6]。丛枝菌根真

菌则能够与大多数陆地植物形成互惠共生体，在保

证自身的生长的同时提高了植物对矿质营养的吸收

和对胁迫的耐受性 [7-8]。而 PGPR 能够通过解磷、

固氮、产植物激素等作用多方面影响作物，如促进

种子萌发、提高作物生长和产量、缓解外界胁迫、

提高作物抗胁迫能力等 [9]。此外，PGPR 还能促进

其他有益微生物的生长，抑制有害微生物 [10]。因此，

植物 PGPR 被广泛应用在农业生产中，这对农业的

可持续发展有着深远的影响 [11]。

水稻 (Oryza sativa) 是世界上最重要、消耗最

大的粮食作物之一，对其产量的需求随着世界人口

的不断增长正不断增加 [12]。但随着近些年全球极端

性气候的出现和严重的环境污染，使得农耕土壤的

盐碱化、沙漠化，重金属含量超标时常发生，土壤

生产力严重下降，水稻的生长、产量及品质受到严

重的影响 [13-14]。随着近些年对 PGPR 研究的不断深

入，研究人员发现，将 PGPR 施加在水稻上，能够

有效提升水稻产量 [15-17]。而当水稻受到非生物胁迫

时，PGPR 也能通过产胞外多糖、嗜铁素、有机酸

等作用机制直接或间接减缓非生物胁迫带来压力，

而后通过溶磷解钾、分泌植物激素等作用机制增加

水稻对营养物质的吸收，从而促进水稻生长 [13-14,18]。

与传统农业中施加化肥相比，PGPR 不仅节省了种植

成本，同时还降低了对环境的污染 [19]。基于 PGPR
对不同非生物胁迫的作用效果、机制不同，本文介

绍了 PGPR 的种类，并对近几年的应用进行了总结。

1　根际促生菌

根际促生菌 (PGPR) 是指能够在根周围或根表

面的土壤中自由生长，通过在根际附近产生和分泌

各种物质，直接或间接刺激植物生长的一类微生

物 [14]。在根际土壤中，PGPR 的代谢活动会影响根

际的能量循环和物质代谢，但同时，PGPR 生长繁

殖所需的大量能源也来自植物根系的分泌物，两者

相互影响、相互促进 [20]。现已知的 PGPR 促进植物

生长的一些机制包括：(1) 通过隔离有毒重金属物

种和降解异种生物化合物以及改善土壤结构 ( 通过

细菌胞外多糖 )，对受重金属污染的土壤进行生物

修复；(2) 合成 1- 氨基环丙烷 -1- 羧酸 (ACC) 脱氨酶，

从而降低发育植物根中胁迫诱导的乙烯水平；(3)
通过生物固氮为植物提供氮素营养；(4) 产生嗜铁

素；(5) 产生植物激素，如脱落酸、赤霉素、生长素；

(6) 通过产生分解真菌细胞壁的胞外酶、争夺根际

内的营养物质 ( 生态位 )、诱导系统抗药性以及产

生抗生素和铁磷等不同机制控制植物病原体；(7)
溶磷解钾，加强对营养物质的吸收；(8) 提高非生

物抗逆性
[14,21]。

近些年的研究发现，PGPR 的种类主要有假单

胞菌属 (Pseudomonas)、芽孢杆菌属 (Bacillus)、固

氮菌属 (Azotobacter)、肠杆菌属 (Enterobacter)、节

杆菌属 (Arthrobacter)、伯克氏菌属 (Burkholderia)等，

其中研究较多的是假单胞菌属和芽孢杆菌属等 [22]。

2　非生物胁迫条件下PGPR在水稻上的应用

水稻在生长过程中，非生物胁迫会对其形态、

代谢等方面产生影响 [23-24]。同样，土壤中的微生

物群落结构、代谢也同样会受到非生物胁迫的影

响 [25-26]。在经过长时间的适应性选择、进化，微生

物形成了多种机制来缓解胁迫对植物和微生物生长

带来的影响，从而促进水稻的生长 [13-14]。

2.1　重金属

矿石的开采、工业“三废”的大量排放以及含

重金属农药和化肥的滥用，使土壤受重金属污染日

益加剧。重金属不仅很难从环境中消除，而且会对

环境中的植物产生毒性，造成植物生长抑制、产量

下降，还会在植株中不断积累，通过食物链传递给

人类 [27]。当水稻受到重金属胁迫时，作为重要的植

物系统防御信号之一，乙烯含量会急剧提高，抑制

植物正常的生长发育，从而抵抗外界重金属对植物

造成的危害 [14]。重金属镉就是一种公认的能够诱导

乙烯大量产生的诱导因子 [28]。近些年，大量的实验

证明，ACC 脱氨酶对于缓解乙烯造成的胁迫起着重

要的作用。Pseudomonas stutzeri A1501 是一种能够

产生 ACC 脱氨酶的 PGPR，与其 acdS 突变体和不

接菌的对照组相比，可有效地提升幼苗在镍胁迫下

根系伸长能力 [29]。同样，产 ACC 脱氨酶的 Enterobacter 
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cloacae 在减缓砷对水稻幼苗胁迫时，具有相同的

作用 [30]。PGPR 通过 ACC 脱氨酶的活性，调节乙

烯前体 ACC 的浓度，从而降低重金属的影响，最

终提高水稻的耐受性，促进生长 [14]。

PGPR 在生长过程中会产生植物生长激素等代

谢产物，通过促进溶磷解钾等作用，增加了水稻对

营养物质的吸收 [14]。同时，在受到重金属胁迫时，

PGPR 通过利用这些代谢产物，促进营养物质的吸

收，阻碍重金属迁移，调节水稻植株内各种酶的活

性，最终促进水稻的生长发育。对金属镉、铅、砷

具有较高的抗性的Enterobacter aerogenes MCC3092，
能够有效提高淀粉酶、蛋白酶等酶的活性，使得在

镉胁迫条件下的水稻种子的萌发率显著提高，幼苗

中的叶绿素含量增加，并且使环境胁迫导致的乙烯

胁迫得到缓解，提高了水稻对镉的耐受性，生长得

到促进 [31]。此外，重金属胁迫还会使水稻组织细胞

内产生并积累大量的超氧阴离子，引起氧化应激，

导致细胞氧化还原状态不平衡，最终降低了作物的

生产力 [27]。为了应对重金属带来的胁迫，植物具有

较完善的清除系统，包括非酶抗氧化剂，如谷胱甘

肽 (GSH)、抗坏血酸、胡萝卜烯类，以及酶抗氧化

系统，如超氧化物歧化酶 (SOD)、过氧化物酶 (POD)、
过氧化氢酶 (CAT)、谷胱甘肽还原酶 (GR)[27]。植物

PGPR 能够通过诱导植物系统抗性，使相关基因的

表达量上升，增强抗氧化酶的活性，有效减少重

金属带来的危害 [14]。丙二醛作为植物受到胁迫危害

的主要指标之一，其含量的多少往往反映着受胁迫

的程度，同时，过量丙二醛也会对水稻幼苗组织造

成破坏 [20]。在研究中发现，Brevundimonas diminuta 
NBRI012、Glomus mosseae 和 Glomus intraradice 等

PGPR，通过调节 SOD、POD、CAT 等抗氧化酶的

活性，降低了活性氧带来的危害，植株组织内丙二

醛的含量也明显降低，幼苗生长受到促进 [32-33]。在

砷污染盆栽实验中发现，接种 Brevundimonas diminuta 
NBRI012 后幼苗的叶绿素含量和对磷的吸收量均得

到提升，砷也有效地固存植物根系中，迁移受到抑

制，稻米中的积累量明显下降 [32]。同样，耐砷的植

物 PGPR，如 Staphylococcus arlettae (NBRIEAG-6)、
Staphylococcus sp. (NBRIEAG-8) 和 Brevibacillus sp. 
(NBRIEAG-9) 可以显著降低水稻对金属的吸收，其

幼苗中总 GSH 和 GR 活性的降低说明砷胁迫得到

缓解，水稻的生长得到了促进 [34]。

此外，对于重金属的毒害作用，PGPR 对重金

属的吸附与吸收能力以及菌株的自身代谢机制，也

决定着减缓胁迫压力的能力。PGPR 通过分泌植物

激素、胞外多糖、有机酸和嗜铁素等多种代谢物，

通过代谢中的氧化还原等作用，抑制重金属向植株

或可使用部分的迁移，从而使积累量降低，水稻生

长和品质得以提升。对于不同种类的重金属，水稻

的吸收效果不同 [35]。金属镉在水稻植株中的迁移能

力最强，因此会大量积累在稻米中，使品质降低 [35]。

Kocuria flava AB402 和 Bacillus vietnamensis AB403
在植株根部形成生物膜并且向外分泌胞外多糖，在

水稻受到重金属胁迫时，能够有效地吸附并吸收环

境中的镉，降低胁迫压力，阻碍迁移 [36]。Pramanik
等 [37] 在研究中也发现，水稻在受到镉胁迫时，添

加 Klebsiella pneumoniae MCC3091 能够通过维持细

胞内稳定，抑制氧化胁迫，降低因镉胁迫而升高的

乙烯含量，减少对镉的吸收，促进水稻幼苗的生长。

PGPR 对重金属吸收与吸附是去除环境中的不利水

稻生长因素的有效方法，也是恢复土壤生产力的

有效途径。

在面对重金属胁迫时，PGPR 能够通过自身代

谢产生的代谢物直接或间接地促进水稻对营养物质

的吸收，阻碍重金属的迁移，降低积累量；同时，

通过影响植物的生理代谢活动、诱导抗性系统响应、

提高抗氧化酶的活性等机制，形成良好的抑制能力，

促进水稻生长，最终使产量提高 [20,34,36]。PGPR 应

用在重金属污染农田中是一种有效的环境友好型的

技术方式，为减缓低浓度重金属污染、降低水稻可

使用部分重金属积累、修复低浓度污染土壤提供了

新的研究方向和理论基础。

2.2　盐碱

由于极端天气、地理条件和灌溉、施肥等不当

农业措施的影响，耕地受盐碱影响正逐步恶化。此

外，在中国，盐碱地面积约占全国土地面积的十分

之一，为了扩大种植面积，作为潜在的耕地后备资

源的盐碱地具有巨大的价值 [38]。土壤中积累的盐分

会严重影响水稻的生理代谢，抑制幼苗的生长发育，

使产量降低 [24,39]。近年来，除了通过基因改造的手

段提高水稻的耐盐碱能力外，添加 PGPR 促进水稻

种子萌发、幼苗生长，已逐渐发展成了一种新的缓

解盐碱胁迫的处理方法 [25,40-41]。通过实验已经证明，

接种丛枝菌根真菌、假单胞菌等 PGPR 可以有效提

高水稻在盐碱胁迫下的生长能力。Kumar 等 [42] 将

Pseudomonas aeruginosa 接种到受到盐胁迫的水稻

幼苗上，结果表明，接种菌株的植株地上部生物量

显著高于对照，幼苗的耐盐性得到提升，证明了
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PGPR 是缓解盐敏感植物盐分胁迫的有效途径。

盐碱胁迫会引起植物生理代谢发生变化。由于

盐碱会使土壤变为碱性 pH，并使钠离子等阳离子

和碳酸根、碳酸氢根等阴离子增加，致使土壤中磷

钾钙铁等多种离子发生沉降；同时，盐碱胁迫还会

导致土壤渗透压增高，使水稻根部细胞受到渗透压

作用，产生生理干旱而受到伤害，这都降低了水稻

对营养成分的摄入 [24]。在研究中发现，PGPR 能够

通过分泌有机酸、嗜铁素、植物生长激素等物质，

促进溶磷解钾等作用，增强水稻幼苗对营养物质的

吸收，从而缓解因营养不足而造成的胁迫 [43]。而

对于渗透作用，Shah 等 [44] 则通过向土壤中添加

Thalassobacillus denorans NCCP-58 证明，添加促生

菌后能够降低植株体内钠离子的浓度，提升钙离子

和钾离子浓度，减少因盐胁迫引起的渗透作用对细

胞膜造成的损伤；同时，该菌也增强了水稻的盐耐

受力，使叶绿素、溶解磷的含量得以提升，抗氧化酶、

固氮酶的活性得到增强，水稻的生长受到促进。

Ashrafuzzaman 等 [45] 研究证明，施用嗜盐细菌促进

水稻幼苗生长，可能也与生长素的产生有关。

另一方面，盐碱胁迫还会引起水稻的多种抗性

防御反应，对抗胁迫危害，但同时这也影响着水稻

的生长。盐碱胁迫引起的水抗性系统响应，会导致

相关的抗性基因表达量上升、氧化酶增加，幼苗受

到氧化胁迫，生长受到抑制 [46]。而对于缓解因胁迫

导致抗性系统响应带来的影响，PGPR 则能够通过

增强抗氧化酶的活性，抑制氧化胁迫，降低胁迫影

响，从而增加幼苗的干鲜重、叶绿素含量，降低胁

迫带来的影响 [46]。此外，在研究中还发现，高盐还

会引起水稻的防御反应，致使乙烯含量增高，进一

步加强了环境压力的作用 [47]。Bal 等 [43] 将从植物根系

中分离出具有 ACC 脱氨酶活性的耐盐菌 Alcaligenes 
sp. 接种后，水稻内的乙烯含量减少，胁迫压力得

到了缓解，水稻的株高、干鲜重及叶绿素含量都得

到了提升。此外，产生脱落酸的菌种也被证实能够

有效提升水稻的耐盐碱能力 [48]。

PGPR 应用在高盐土壤中能够通过调节土壤中

的营养物质和生长环境，保护水稻根部细胞，缓解

因高盐产生的内外渗透压，引起植株的抗性系统响

应，有效地缓解胁迫对水稻造成的危害，促进水稻

幼苗的生长，提高产量，是一种高效环保，能够持

续作用的有益方式 [25,42,49-50]。

2.3　干旱

干旱胁迫是过去几十年来影响世界粮食安全最

具破坏性的非生物胁迫之一 [51]。干旱会影响植物对

养分和有毒物质的吸收与迁移，从而影响植物的生

长 [51]。此外，干旱还会引起氧化应激等反应 [51]。

水稻作为一种半水生植物，相对于其他大多数作物

更易受干旱胁迫的影响 [41]。在近几年的研究中发现，

通过添加 PGPR 可以有效缓解干旱对水稻产量的

影响 [51]。

Lasudee 等 [52] 将 Streptomyces thermocarboxydus
接种水稻后，PGPR 通过增强溶解磷，分泌脯氨酸、

植物激素和嗜铁素，提高了水稻的抗旱能力，干鲜

重及叶绿素等生理指标明显提升。除了增加养分，

促生菌还可通过激活水稻的抗氧化防御系统，提高

水稻内脯氨酸的积累，增强细胞膜的稳定性，减少

因渗透压导致的不稳定性，提升水稻的耐旱性，促

进生长 [53]。由固氮螺菌 (Azospirillum brasilense Az39)
产生的尸胺同样具有促进水稻根系生长，减轻渗透

胁迫的作用 [54]。

除了通过添加单一菌株，还可通过复合菌株作

用，或搭配生长诱导剂，提高水稻抗旱能力。

Kakar 等 [55] 通过实验验证，水稻在接种混合菌或添

加生长诱导剂的混合菌后，能够维持植株内较高的

SOD 和 CAT 活性、脯氨酸和胆碱含量，降低丙二

醛含量和电解质的渗漏，保护了植物细胞的完整性，

减少氧化胁迫，并且还能诱导非生物胁迫相关基因

的表达，提高水稻植株的抗干旱能力。

3　展望

随着水稻需求量不断增长，人们通过多种方式

提高了水稻在非生物因素胁迫下的生长能力。其中，

利用基因工程和植物育种开发抗性强、产量高的水

稻品种是必要的技术方法，但其研究所需时间相对

较长，而筛选 PGPR 则是一个相对快速的技术手段。

PGPR 具有高效、环保等优点，能够通过多种促生

机制缓解非生物胁迫对水稻造成的影响，但对其的

研究仍有许多问题需要解决。当前，促生菌的促生

机制还不是十分明确，主要是微生物群落所涉及的

大量生理生化和信号介导的过程尚不明确。了解这

些过程是优化植物适应机制和提高土壤微生物缓解

作物胁迫能力的基础，为准确揭示作用机理提供了

可能。同时，应进一步研究 PGPR 促进水稻在非生

物胁迫中的作用，充分利用这些 PGPR 提高水稻对

非生物胁迫耐受性，从而发挥它们在环境修复中的

作用。环境污染和气候的突然变化是导致非生物胁

迫加剧的主要原因，而与过去相比，这些变化正在
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加剧，大多数环境压力，如干旱、盐碱化、重金属

污染等胁迫压力会同时存在。因此，为了筛选和引

进最佳的 PGPR，建议同时研究菌株在这些压力作

用下的效果。

目前，在实验室条件下，PGPR 能够有效地提

高植物对非生物胁迫的耐受性，进而促进植物的生

长和产量，但由于单一的菌株的作用机制是有限的，

其促生效果有限，抗胁迫能力也较为单一。为了克

服这些不足，联合接种具有多种促生效果特性的

PGPR 是有效的方法。最好的 PGPR 可能对植物生

长有多种作用机制。一般来说，具有 ACC 脱氨酶

和产生长素的 PGPR 因在缓解植物的盐碱度、干旱

和重金属毒性方面具有多重优势，故在未来应用于

作物上是一个很好的选择。联合应用 PGPR，可能

对缓解不同的胁迫有协同作用。然而，PGPR 在农

田等自然条件下使用时往往无法产生这些有益的影

响，影响作用效果的原因是多重的，一方面是室外

农田环境的不可控性；另一方面就是农田本身的特

性，如土壤中的原始菌种、土壤成分含量等因素，

这在今后的研究中应予以关注。在农业生产中，使

用 PGPR 不仅会改善植物的健康状况，同时还在减

少化学物质的用量以实现可持续的农业生产力方面

也发挥着重要作用。PGPR 应用在水稻种植中的前

景光明，它为可持续粮食生产提供了新的途径，为

绿色农业的发展提供了新的技术手段。
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