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根际促生菌对植物的生长促进作用及机制研究进展
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摘　要：植物根际促生菌是一类生活在植物根系附近的微生物，它具有能够促进植物生长、提高植物抗逆

的能力并且增加作物的产量、提高质量的作用。在目前化肥农药大量施用破坏了生态环境的背景下，促生

菌作为生物制剂，在农业、林业以及环境修复等方面具有良好的应用前景。文章从植物根际促生菌的概念、

种类、作用机理以及应用方面进行阐述，重点总结了近年来国内外关于植物根际促生菌的直接作用机制 (促

进营养物质吸收和分泌植物激素 ) 和间接作用机制 ( 抗病害和抗逆境 ) 方面的进展，同时对该研究领域目

前存在的问题以及今后的研究前景进行展望，以期为今后植物根际促生菌的研究提供新的思路和理论依据。
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Advances in rhizosphere growth-promoting bacteria function on 
plant growth facilitation and their mechanisms

MU Wen-Qiang, KANG Shen-Min, LI Ping-Lan*
(College of Food Science and Nutritional Engineering, China Agricultural University, Beijing 100083, China)

Abstract: Plant rhizosphere growth-promoting bacteria is a kind of microorganism living near plant roots, which 
plays a beneficial role in promotion of plant growth, enhancement of the ability of plant resistance to environmental 
stress, and acceleration of crop yield and quality. Currently, with extensive application of chemical fertilizers and 
pesticides destroying the ecological environment, growth-promoting bacteria are enormous potential candidates for 
biological agents in agriculture, forestry, and environmental restoration. This review summarizes the plant 
rhizosphere growth-promoting bacteria concept, species, mechanisms and applications on crops, especially outlines 
recent advances in the direct mechanisms (promoting nutrient absorption and secretion of plant hormones) and 
indirectly mechanisms (resistance to disease and environmental stress) of rhizosphere bacteria home and abroad. 
Meanwhile, we talk about the existing problems and prospects of growth-promoting bacteria, providing new ideas 
and a theoretical basis for future research.
Key words: plant growth-promoting bacteria; growth-promoting mechanism; biological regulation; biological 
control; stress resistance

我国是农业大国，农业的发展对国民的影响举

足轻重，改革开放以来，化肥和农药的大规模使用

极大地促进了粮食产量的增长，但也对土壤、水源

以及空气造成了严重的污染，且化肥和农药残留物

不易分解，通过生物富集对人类健康产生威胁。科

学上通过尝试一系列的手段解决这一问题，如利用

基因工程的转基因作物，但目前转基因产品的安全

性尚未得到完全证实，大范围实际应用仍有难度；

另一种方式是利用微生物肥料、有机肥、绿肥等方

式来促进作物的生长。

微生物肥料是指含有对植物生长有益的活体微

生物的肥料，它不仅能够促进植物的生长、增加植
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物的抗逆性，提高作物的产量和质量，还可以改善

土壤的理化性质，优化土壤微生物构成，微生物肥

料的使用有望解决化肥和农药对环境污染这一难

题 [1]。微生物肥料的实际作用效果是由它含有微生

物的功能决定的，因此挖掘功能优异的植物根际促

生菌株、研究其促生机制是目前的重要任务。本文

梳理了当前植物根际促生菌的主要促生方式，同时

对该研究领域目前存在的问题以及今后的研究前景

进行展望，以期为今后植物根际促生菌的研究提供

新的思路和理论依据。

1　植物根际促生菌

1904 年，Hilnter 最早提出根际 (Rhzosphere)
一词，将根际土壤附近的微生物定义为根际微生物

(Rhzosphere Microorganism)[2]，根际微生物分为有

益 (2%~5%)、有害 (8%~15%) 和中性 (80%~90%)
三大类 [3]。其中有益微生物能够促进植物的生长、

发育和抗逆等过程被定义为植物根际促生菌 (plant 
growth-promoting rhizobacteria, PGPR)。由于 PGPR
相对于传统的化肥和农药具有一定的优势，因此近

些年被作为研究的热点，目前已发现的 PGPR 的种

类主要包括假单胞菌属 (Pseudomonas)、芽孢杆菌

属 (Bacillus)、肠杆菌属 (Enterobacter) 和伯克霍尔

德氏菌属 (Burkholderia) ；此外，常见的 PGPR 还有

农杆菌属 (Agrobacterium)、埃文氏菌属 (Eriwinia)、
无色杆菌属 (Achromobacter)、黄杆菌属 (Flavobacterium)、
巴斯德氏菌属 (Pasteuria)、沙雷氏菌属 (Serratia)
等 [4-5]。

PGPR 是生活在植物根际的有益微生物，对植

物的生长起促进作用。PGPR 的多样性使得其分类

方式也有多种，按 PGPR 所在的位置可分为定殖在

植物根细胞内部的胞内根际促生菌 (intracellular 
PGPR, iPGPR) 和自由生活在植物根际周围或者根

细胞与皮质之间的胞外根际促生菌 (extracellular 
PGPR, ePGPR)。iPGPR 能够与植物产生根瘤，直接

和植物发生营养物质的交换，如弗兰克氏菌属

(Frankia)、固氮菌属 (Rhizobium) 和伯克霍尔德氏

菌属等 [6] ；而 ePGPR 则不能生成根瘤，它们通过

信号进行物质传递，促进土壤营养素的活化，如不

动杆菌属 (Acinetobacter)、无色菌属 (Achromobacter)、
产碱杆菌属 (Alcaligenes) 等 [7]。

按照 PGPR 促进植物生长的机理可分为直接作

用和间接作用。直接作用一方面是指 PGPR 具有活

化养分的功能 ( 如固氮、溶磷和解钾等 ) ；另一方

面是指通过分泌植物激素 ( 如赤霉素、生长素等 )、
挥发性物质来促进植物生长。间接作用是指 PGPR
能减轻或抑制植物病害程度和促进植物在逆境中

( 如干旱、盐地等 ) 的生长。目前这种分类是相对

公认的分类方式，也有文献将 PGPR 的作用机理分

为抗生物胁迫和抗非生物胁迫，此种分类方式本文

不详细展开，重点以直接作用和间接作用详细阐述

PGPR 的促生机制。

2　PGPR的直接作用促生机制

2.1　促进营养素吸收

植物在生长发育过程中营养素起着至关重要的

作用，为了保证必需营养素的供应，早期主要是通

过大量的施用化肥以达到目的，随着人们对环境和

自身健康的重视，大量施用化肥的危害逐渐显露，

而新出现的 PGPR 如假单胞菌、芽孢杆菌等通过在

根部分泌植物激素、抗生素等方式来改善这一现状。

2.1.1　促进氮元素的固定和植物对氮元素的吸收

氮 (nitrogen, N) 是构成蛋白质的重要成分，对

植物茎叶的生长和果实的发育有重要作用，是与植

物生长和产量最密切的必需元素之一。而自然界中

的大多数氮元素植物无法吸收利用，植物仅能直接

吸收以 NO3
−、NH4

+ 以及以少量氨基酸、寡肽等形

式存在的氮元素。PGPR 中存在固氮微生物，这些

微生物含有复杂的固氮酶系统，可以通过生物固

氮的方式将游离的氮转变为可供植物直接吸收利用

的含氮化合物。常见的固氮微生物有：根瘤菌属

(Rhizobium)、醋杆菌属 (Acetobacter)、节杆菌属

(Arthrobacter)、柠檬酸杆菌属 (Citrobacter)、梭菌

属 (Clostridium) 和链霉菌属 (Streptomyces) 等 [8]，其

中根瘤菌作为主要的固氮微生物，可提供约 70%
氮的来源 [9]。因此，有关根瘤菌的研究更加深入

和全面。

豆科植物的根瘤菌不仅能将氮源提供给寄主，

还能作为促生长因子提供给其他植物，如用 15N 标

记豆科植物白三叶中的氮，与黑麦草混播后，测定

显示白三叶约一半的固氮量被转移到黑麦草中，供

非宿主植物黑麦草生长 [10]。有些固氮菌除了能帮助

植物获取氮素外也伴有其他功能，如溶磷、解钾、

产生植物激素及减缓重金属胁迫等 [11]，如对二月兰

接种巨大芽孢杆菌 N3 (B. megaterium N3)，使其植

株地上部氮、磷、钾养分含量分别显著提高了

33.03%、55.56% 和 31.94% [12]。生物炭和 PGPR 的

结合施用，土壤中 NO3
− 的含量比对照组高 87.12%，
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使得番茄产量增加了 32.45%，同时增加了土壤中硝

化螺旋菌 (Nitrospirae) 和慢生根瘤菌 (Bradyrhizobium)
的相对丰度 [13]，可以较好地改善土壤微生物群落，

提高番茄含氮化合物的利用率。

不同促生菌的固氮途径有差异，根瘤菌通过

otsa ( 海藻糖 -6- 磷酸合酶基因 )、groel ( 热休克蛋

白基因 )、clpb ( 伴侣蛋白基因 ) 及 rpoh ( 转录调节

基因 ) 等应激反应基因在固氮过程发挥作用 [8] ；施

氏假单孢菌 A1501 (P. stutzeri A1501) 在氮胁迫下通

过双固氮酶途径进行固氮 [14]，它核心基因组中的

nfis 基因参与氧化反应、渗透胁迫反应和调节反应

等，nfis 表达后调节双重氮酶的 mRNA，并通过诱

导 rpon、ntrc 和 nifa 等基因调控级联反应。

2.1.2　促进土壤中磷元素的转化和植物对磷元素的

吸收

磷 (phosphorus, P) 是植物生长的第二营养素，

参与植物体内的一系列代谢过程，影响植物的生长

发育、抗病性以及根系发达程度等。土壤中含磷元

素较为丰富，但大多数以不可溶的无效态存在，可

溶态中仅以磷酸氢根 (HPO4
2−)和磷酸二氢根 (H2PO4

−)
形式存在的磷元素可被植物吸收，这部分占总磷的

4%~5% [15]。由于植物自身对磷的吸收和利用率低，

肥料中大部分磷无法被作物高效利用，因此，磷的

利用是农业生产和环境保护中重点关注的问题。土

壤中存在能将无效态磷转化成可供植物吸收利用

的正磷酸盐形式的溶磷细菌 (phospate-solubilizing 
bacteria, PSB)，如假单胞菌属、芽孢杆菌属、根瘤

菌属、伯克霍尔德氏菌属、无色杆菌属、农杆菌属

和黄杆菌属等 [16]。

对于无机磷主要是通过释放有机酸 ( 如葡萄糖

酸、柠檬酸等 ) 来溶解不可溶的无效态磷 ( 磷酸钙

等 )，来提高植物对磷元素的吸收。有学者证明，

PSB 主要是通过降低植物根际的 pH 值将磷从无效

态溶解出来 [17]。除通过有机酸降低 pH 外，部分

PSB 也可以不依赖有机酸的溶磷机制，即通过直接

氧化途径向胞外释放强酸性物，通过将 H+ 释放到

细菌细胞的外表面以交换阳离子的吸收 [16]。在实际

种植中，将 PSB 和抗盐性的 PGPR 混合 [18] 或与固

氮菌混合使用 [11]，最终混合接种的植物生长情况显

著优于单独接种 PSB 的植物。

有机磷的释放主要通过酶解作用，如通过磷酸

酶、植酸酶等 [19]。磷酸酶通过催化磷酸酯键断裂释

放无机磷酸，植酸酶可水解肌醇六磷酸中的磷酸单

酯键，释放出肌醇磷酸酯和无机磷酸酯 [20]。酶作为

一种生物活性分子，活性受到多方面的因素影响，

如荧光假单胞菌 (P. fluorescens) 编码酸性磷酸酶的

apo 基因和福氏志贺氏菌 (Shigella flexneri) 编码三

磷酸腺苷磷酸水解酶的 apy 基因的表达受温度调

节 [21-22]。大多数磷酸酶受水解产物磷酸基团的影响，

但摩氏摩根氏菌 (Morganella fulton) 基因中 phoc 表

达的 A 类酸性磷酸酶在高水平磷酸盐的条件下，表

现出特有模式调节磷酸酶的活性 [23]。

2.1.3　促进土壤中钾元素的分解和植物对钾元素的

吸收

钾 (potassium, K) 是植物生长三大营养素之一，

在植物代谢过程中主要起促进酶的活化作用。土壤

中的钾大多数以不溶的形式存在，具有解钾能力的

细菌能够将不溶形式的钾转化为易溶形式供植物吸

收利用。解钾细菌通过与矿物质接触的直接作用方

式和分泌多种物质的间接方式促进钾元素的转换。

直接作用是解钾细菌通过自身主动或被动的运

动与矿物质接触，整个过程可以分为大致四个阶

段 [24] ：聚集阶段、可逆附着阶段、不可逆附着阶段

和生物膜形成与循环。每个阶段通过主要的作用力

进行划分，如可逆附着阶段主要是水动力学的相互

作用 [25]、摩擦力等 [26] ；不可逆附着阶段主要是范

德华力和疏水作用力等 [27]。环境的温度、pH、离

子强度等因素均可影响作用力的大小，进而对解钾

细菌的解钾效果产生影响 [28]。

间接作用是指解钾细菌可分泌的无机酸、有机

酸、胞外多糖 (extracellular polysaccharides, EPS) 以
及蛋白质等物质能够通过改变环境 pH 或通过螯合

作用等方式促进含钾矿物的分解。盛下放和黄为

一 [29] 发现硅酸盐细菌 NBT (Silicate bacteria NBT)
能合成并分泌草酸、柠檬酸、酒石酸以及多种氨基

酸等使矿物质分解并释放出钾，从而供植物吸收利

用。土壤芽孢杆菌 (B. edaphicus) [30]、胶质芽孢杆菌

(B. mucilaginosus) 和巨大芽孢杆菌 [31] 能够分别促进

小麦、黄瓜及茄子等作物对钾元素的吸收，促进作

物生长发育。恶臭假单胞菌 Rs-198 (P. putida Rs-198)
的施用 [32]，可提升土壤中 73.2% 速效钾的含量，同

时增加了土壤中的芽单胞菌 (Gemmatimonadetes)、
放线菌 (Actinobacteria) 和拟杆菌 (Bacteroidetes) 等
菌，并减少绿弯菌 (Chloroflexi)、硝化螺旋菌等细菌，

较好地改变了土壤微生物群落结构。

2.1.4　活化土壤铁元素并帮助植物吸收

铁 (iron, Fe) 是植物生长发育过程中的必需元

素，它作为辅因子在植物叶绿素、物质运输等生命
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活动过程发挥至关重要的作用。铁元素在土壤中主

要以 Fe3+ 和 Fe2+ 两种形式存在，易形成难溶物，且

植物仅能吸收 Fe2+，在自然条件下 Fe2+ 的存在不稳

定，易被氧化为 Fe3+ 的形式，无法直接供植物吸收

利用，且大多数的微生物生长也需要铁元素 [33]。

嗜铁素也称铁载体，是 PGPR 分泌的低分子量

的有机化合物，通常由非核糖体肽合成酶或聚酮合

酶合成 [34]。嗜铁素是一类化合物的统称，包括 500
多种化合物，根据螯合基团的特性可将嗜铁素分为

儿茶酚酯类、异羟肟酸酯类和 α- 羟基羧酸酯类三

大类 [35]。植物从土壤中获取铁既可以通过 PGPR 分

泌的嗜铁素螯合 Fe3+ 使其还原成 Fe2+ [36]，也可以通

过自身根系分泌酸类或酚类物质溶解 Fe3+，然后在

还原酶的作用下将 Fe3+ 还原成 Fe2+ 以供植物利用。

前者是植物在铁胁迫环境下吸收铁元素的主要方

式。嗜铁素可与不溶铁结合形成可溶性嗜铁素复合

体，这种复合体被吸收的机制可能有三种：一是螯

合降解和铁的释放，二是吸收嗜铁素 -Fe3+的复合体，

三是进行配体交换反应 [37]。PGPR 不仅供给植物所

需的铁元素，还能夺走有害微生物生长所需的铁元

素，抑制其生长，减缓植物发病情况 [38-39]。

多种微生物可以分泌嗜铁素，细菌分泌的嗜铁

素对植物更为重要，能够维持植物体内铁平衡、影

响免疫功能等。荧光假单胞菌 C7R12 产生的嗜铁

素调控拟南芥防御相关的基因的表达，如 ERF、
WRKY、MYB 等转录因子相关基因 [40]。低浓度的

Cd2+、Zn2+、Pb2+、Cu2+ 等金属离子可促进细菌嗜铁

素的分泌 [41-42]，如芽孢杆菌 PZ-1在一定 Pb2+ 浓度下，

可增加异羟肟酸酯类的嗜铁素合成量，促进了土壤

中铅的吸收，并将铅转移到气生组织中，可作为芥

菜型油菜的生物强化促生剂 [43]。

Betoudji等 [44] 在体外合成混合配体双 -儿茶酚 -
单异羟肟酸载体 (SID)，它是天然嗜铁素的类似物，

对植物病原菌丁香假单胞菌番茄致病变种 DC3000 
(Pst DC3000) 具有直接的抗菌活性，增加了拟南芥

的免疫能力，这是首次证明人工合成嗜铁素，即天

然产生的细菌嗜铁素的类似物，可用于促进从根到

叶的植物免疫防御。此外，嗜铁素还具有载体功能，

与药物相连能够靶向作用于病原菌 [45]，对医药界的

研发具有一定的意义。

2.2　通过激素促进植物生长

植物激素 (plant hormones) 在植物的种子萌发、

生长发育以及开花结果等生命活动中扮演重要角

色。PGPR 可以通过直接分泌植物激素或者影响植

物自身的激素合成，影响植物的生长。植物激素主

要有生长素吲哚 -3- 乙酸 (indole-3-acetic acid, IAA)、
细胞分裂素 (cytokinin, CTK) 和赤霉素 (gibberellic 
acid, GA) 等。

2.2.1　IAA
在植物激素中，IAA 对植物的生命活动影响最

大，主要体现在对植物根系的促进。能合成 IAA 的

PGPR 包括固氮菌属、肠杆菌属、假单胞菌属和葡

萄球菌属 (Staphylococcus) 等 [46-47]。PGPR 分泌的 IAA
会影响到植物内源 IAA 的合成，PGPR 与植物通过

IAA 可表现为互惠的关系，细菌分泌的生长素在低

浓度下会刺激植物初生根的伸长，在较高浓度下会

促进侧根和不定根的形成，增强植物根系对矿物质

的吸收 [48] ；IAA 使植物根际的细胞壁松弛，促进根

系分泌物的产生，进而为 PGPR 提供更多生长必需

的营养物质 [49]。不同 PGPR 合成 IAA 的能力相差

较大，如荧光假单胞菌产生 IAA 的量是草螺菌的 3.5
倍 [50]，对植物的根系生长影响较大。

IAA 的产生途径因微生物种类的不同而不同，

有益微生物通过吲哚 -3- 丙酮酸酯 (IPyA) 途径，有

害微生物通过吲哚 -3- 乙酰胺 (IAM) 途径 [51]。IPyA
途径是由丙酮酸脱羧酶基因编码的关键蛋白吲

哚 -3- 丙酮酸脱羧酶介导的，催化 IPyA 脱羧生成吲

哚 -3- 乙醛中间体，进而氧化成 IAA，该途径与植

物自身合成 IAA 的途径相同，因此更有利于植物的

吸收利用 [52]。细菌分泌的 IAA 能减缓干旱、盐碱

地重金属污染等条件对植物生长造成的胁迫 [53]，如

在重金属镍的胁迫下，接种巨大芽孢杆菌 MCR-8
的长春花与未接种的相比，前者通过芽孢杆菌分泌

的 IAA 可显著促进长春花根的生长，同时提高超氧

化物歧化酶、过氧化氢酶、过氧化物酶和抗坏血酸

过氧化物酶等酶的活性，可较好地缓解重金属镍的

胁迫 [54]。

2.2.2　CTK
CTK 是一类能促进植物细胞分裂、伸长和一

些组织器官分化的激素，能提高植物的抗逆性，延

缓细胞的衰老。在细菌中，CTK 的合成途径是由

ipt 基因表达产物异戊烯基转移酶催化 DMAPP ( 二
甲基烯丙基二磷酸 ) 的异戊烯基部分转移到 AMP
中开启，或通过将 HMBDP (1- 羟基 -2- 甲基 -2(E)-
丁烯基 -4- 二磷酸酯 ) 的异戊烯基部分转移到 AMP
来启动 CTK 的产生 [55]。

在水稻上接种短小芽孢杆菌 TUAT1 (B. pumilus 
TUAT1) 促进其冠根形成，可能是短小芽孢杆菌
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TUAT1 通过上调 crl5 的表达和下调 wox11 的表达来

调控 osrr 的表达，从而调节细胞分裂素发挥作用 [56]。

PGPR 产生的 CTK 也可作为生物控制剂，减少植物

患病，如 CTK 能降低拟南芥中被丁香假单胞菌感

染的可能 [57]。在逆境条件下，阿氏芽孢杆菌 SRB02 
(B. aryabhattai SRB02) 可以合成 CTK 并改善大豆的

生长 [58]，且大多数的根瘤菌能够合成并释放出类似

CTK 的物质促进植物生长 [8]。

2.2.3　GA
GA 参与植物的许多发育过程，如调节种子休

眠、发芽、开花、果实成熟和促进根生长以及根毛

丰度等。GA 实质上是一类物质，目前已经发现

100 多种，PGPR 主要产生的是 GA3。能产生 GA
的包括醋杆菌属、芽孢杆菌属和固氮菌属等 [59-60]。

细菌 GA 合成途径以香叶基 - 香叶基焦磷酸 (GGPP)
为起点，在对苯二酚二磷酸合酶、20- 酮戊二酸依

赖性双加氧酶、细胞色素 450 单加氧酶Ⅰ等酶的作

用下可形成多种结构 GA [61]。

有研究表明，肠球菌 LKE12 (Enterococcus faecium 
LKE12) 可以通过分泌多种结构的 GA 来增强水稻

和甜瓜的生长和产量，且肠球菌 LKE12 还能同时

合成 IAA，多种激素共同促进植物生长 [62]。此外，

也有报道 GA 能缓解逆境对植物的影响，如特基

拉芽孢杆菌 SSB07 (B. tequilensis SSB07) 合成的 GA
还能促进植物在高温胁迫下的生长 [63]，GA 也能促

进茄果类作物在盐胁迫下的生长 [64]。细菌产 GA 的

增加会使其接种的植物中谷氨酸、苏氨酸、苯丙氨

酸、甘氨酸、脯氨酸和精氨酸等氨基酸的产量增加，

这可能是作物产量增加的原因 [65]。

此外，有的 PGPR 还能产生其他类植物激素，

如乙烯 (ethylene, ET)、脱落酸 (abscisic acid, ABA)
等，多种激素之间通过相互作用 ( 增效、拮抗及互

补等 ) 也可以影响到植物的生长。

3　PGPR的间接作用促生机制

3.1　抗病害

病害对植物的生长伤害较大，尤其是对瓜果蔬

菜，2020 年全国秋粮作物重大病虫害防控现场会要

求将秋粮作物重大病虫危害损失控制在 5%以内 [66]，

然而以增加农药使用的方式来控制病虫害不符合国

家“双减”的目标。而 PGPR 可作为一种生物防治剂，

它的使用既可以增加植物对病害的抵抗能力，且对

环境友好，具有较好的发展和应用前景。PGPR 生

物防治主要是通过分泌抗菌代谢物 ( 如抗生素等 )

或者在营养和空间上通过竞争抑制病原菌生长等方

式起作用。

3.1.1　抗菌代谢物和酶类的作用

抗菌代谢物能够直接抑制病原菌的生长，从而

减少植物所受的损害，抗菌代谢物主要是抗生素。

目前发现由 PGPR 产生的抗生素有吩嗪、藤黄绿脓

菌素、硝基吡咯菌素、托酚酮、脓青素、2,4- 二乙

酰藤黄酚和苯二酚等 [67-68]。荧光假单胞菌产生的抗

生素 2,4- 二乙酰藤黄酚对小麦的全蚀病有良好的防

治效果 [69]。有研究表明，芽孢杆菌和链霉菌产生的

β-1,3- 葡聚糖酶能抑制使植物根腐、茎腐的尖孢

镰刀菌的生长 [70]。恶臭假单胞菌 CRN-09 和枯草芽

孢杆菌 CRN-16 (P. subtilis CRN-16) [71] 的共同使用，

不仅将绿豆的发芽率提升了 18.73%，且能诱导系

统抗性 (ISR)，使绿豆自身产生多酚氧化酶、苯丙

氨酸解氨酶、β-1,3- 葡聚糖酶和几丁质酶，提高植

物自身的抗病性和系统抗性，提高植物免疫力。

3.1.2　营养物质和生长空间竞争的作用

一切生物的正常生长都需要一定的空间和营养

作为保证，PGPR 与病原菌生长的位点及所需的营

养相同或类似：一方面，有益微生物通过竞争作用

抢占对生长繁殖有利的位点，从而抑制病原菌的生

长，间接促进植物生长；另一方面则是有益微生物

对环境中的有限营养物质的抢占。如在低铁环境中，

PGPR 通过嗜铁素将土壤中有限的铁元素供植物和

自身利用，有效抑制病原微生物生长 [38-39]。有研究

表明，地中海假单胞菌 (P. mediterranea) 在低铁条

件下对烟草疫霉菌有显著的抑制作用 [72]。

3.2　抗逆环境

化肥农药的大量施用及工业“三废”的排放，

我国盐碱地面积以及土壤中重金属含量逐年上升，

已经成为制约现代农业发展的重要限制因素，已经

严重影响农作物的产量以及质量，PGPR 的应用作

为一种新的解决途径，对改善这一问题具有良好的

应用前景。

3.2.1　增加植物抗旱的能力

水资源一直是植物生长发育的主要限制因素之

一，我国农业灌溉的用水量占总用水量的 60% 左

右 [73]。研究表明，许多 PGPR 能够提高植物的抗旱

性，促进植物进行正常的生命活动，如克雷伯菌属、

假单胞菌属、芽孢杆菌属等 [74]。PGPR 可以通过多

种产物来增强植物的抗逆性，包括 1- 氨基环丙烷 -1-
羧酸 (ACC) 脱氨酶 [75]、IAA [48]、CTK [57]、GA [64] 以

及 EPS [76] 等。其中 ACC 脱氨酶的作用方式主要是
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当植物遭受干旱胁迫时，植物产生的 ACC 合成酶

的含量及活性上升，ACC 分泌到根际被细菌的

ACC 脱氨酶分解，从而降低植物合成 ET 的量，增

加植物抗干旱胁迫的能力 [77-78]。IAA 则主要是通过

促进根的伸长和分支，使植物能够更大范围地吸收

营养及水分，促进植物的生长发育 [79]。Ansari 等 [80]

通过筛选发现假单胞菌 FAP5 通过合成 EPS、IAA、

磷酸三钙以及 ACC 脱氨酶等多种方式来缓解小麦

的干旱胁迫。

3.2.2　提高植物耐盐的能力

我国盐碱化土地面积达 9.9133 × 107 hm2 [81]，

分布于全国多个地区，土壤中盐分过高会破坏植物

细胞渗透势、抑制光合作用、减弱蛋白质及脂类代

谢，进而造成植物代谢功能紊乱甚至会导致植物绝

产和死亡，因此土壤盐碱化影响植物生长和产量，

严重影响我国农业现代化发展。据报道，PGPR 在

盐环境中会产生某些代谢物，如渗透保护剂 [82]、

EPS [76]和挥发性有机化合物 (volatile organic compounds, 
VOCs)[83] 等来提高植物的抗盐能力。Sajid 等 [84] 研

究发现，在盐环境中接种 PGPR 的小麦与未经处理

的对照相比，小麦种子的发芽率提高了 43%，同时

显著提高了盐田小麦的产量。Faiza 等 [85] 发现，在

200 mmol/L 盐度胁迫下，嗜盐葡萄球菌 F-11 使玉

米的干重增加了 3 倍。在盐地条件下，对香菜种子

接种巴西固氮螺菌 (A. brasiliense) 和圆褐固氮菌

(A. chroococcum)，与未接种相比，双重接种使香菜

产量提高了 11.6%，且茎长和干重分别增加了 11.3%
和 17.2% [86]。接种 PGPR 一方面可以提高植物耐

盐性，另一方面也可以改善土壤质量防止进一步盐

碱化。

3.2.3　缓解重金属对植物的胁迫

污染土壤常见的重金属有 As2+、Cd2+、Cr2+、

Cu2+、Hg2+、Pb2+、Zn2+ 等。重金属离子通过降低植

物的蒸腾速率、气孔导度、木质部导管的大小和数

量，引起植物水分胁迫，最终影响光合作用，导致

植物生物量降低。 PGPR 可以通过自身产生 VOCs、
EPS 与植物建立联系，促使宿主植物能够在含金属

的土壤中定殖，增强植物抵抗力 [87]，PGPR 也能刺

激植物根系分泌黄酮类物质，可以通过充当脂蛋白 -
寡糖信号分子合成中的结节 nod 基因的化学吸引剂

和诱导剂来促进植株的生长 [88]。对金属生物富集、

生物吸附、沉淀、氧化和还原以及金属酶的方式来

减少重金属污染，从而降低了金属离子对植物的危

害 [89]。在 Cd 胁迫下，接种恶臭假单胞菌 X4 的小

白菜生物量与未接种相比增加了 2.4~6.1 倍 [90]。过

量的 Cu 可诱导苜蓿体内丙二醛 (MDA) 和活性氧

(ROS) 的积累，随后抑制了植物器官的抗氧化能力。

然而，在 S,S- 乙二胺二琥珀酸 (EDDS) 存在下，

PGPR 和根瘤菌的共同接种通过减轻 MDA 和 ROS
的积累，并增加抗氧化酶活性来增加苜蓿对铜胁迫

的耐受性 [91]。

4　PGPR的应用

鉴于上述的功能及优点，PGPR 在农业、林业

以及环境修复中的应用有良好前景。利用 PGPR 的

绿色无污染的特性，将其制成生物肥料或生物农药

用于实际生产，符合发展绿色可持续农业的要求。

PGPR 活体制剂即微生物肥料，可以增加土壤中的

酶含量，增加土壤养分含量，同时具有改善土壤微

生物多样性、提高土壤质量等方面的作用。

PGPR 更多地应用于农业上，一方面，接种

PGPR 的作物在生长、产量以及质量方面均有显著

增加；另一方面，能够改善土壤中微生物群落的多

样性，对提高土壤生产力和可持续性发展具有重要

作用 [92]。此外，由于微生物的生长特性，接种后的

PGPR 发挥作用受实际环境变化的影响较大：一方

面种植林业的环境变化较大，如温度、湿度、紫外

线等可能影响 PGPR 正常生长及发挥作用 [93] ；另一

方面，林业植物生长比农业作物生长量大，且林业

实际种植面积相对较大，与农业相比 PGPR 的接种

量大 [94]，实际的效果仍需进一步研究。因此，目前

PGPR 在林业上的应用还相对较少，为了发挥生物

效应和经济效应，PGPR 主要应用在大田等环境相

对可控的条件下。PGPR 对环境修复是通过植物来

吸收、降低或者固定环境中存在的有害物质，通常

植物会受到污染物毒性的损害，而接种 PGPR 能够

促进植物的正常生长，此外还能缓解土壤富营养化，

改善土壤质量。

5　展望

PGPR 的种类丰富且功能多样，具有较好的应

用前景，但由于田间应用的差异，且目前 PGPR 的

研究重点在于其分离、鉴定及其功能上，缺乏对现

有菌株多株联合使用和 PGPR 在大田中的实际效果

等方面的研究，使得 PGPR 在实际应用中受限。我

国也分离鉴定出多种促生效果良好的 PGPR，对于

实际的应用更应该选择多种促生菌之间的组合，制

成促生菌菌剂或者生物肥料。或者通过胶囊化技术
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将优良 PGPR 微胶囊化，在保护促生菌活性的同时，

也可以较好地克服外界复杂的使用条件。

在 PGPR 的机理研究中，研究更多地停留在

PGPR 对植物的促进效果上，如生长量、产量等方面，

缺乏深入的机制研究。在机制的研究中更多的是单

一的分析，不能够理解整个促生机制。之后应该注

重从 PGPR- 植物 - 土壤 - 土壤微生物群落之间的互

作等方面进行深入研究，可以通过功能基因探针、

基因组学、转录组学、蛋白质组学及群落代谢等先

进手段研究，利用单细胞技术等先进的生物信息学

手段分析；也可以利用基因工程手段对 PGPR 进行

基因改造，使其具有更好的抗逆性和促生效果，在

生产应用中具有更重大的实践意义。也有学者认为

不能单集中于根部的研究，也可以从植物的茎、叶

及果实等部位研究，扩大促生菌的范围，更加全面

地了解微生物与植物的生长关系。

未来对 PGPR 研究的重点应从进一步丰富 PGPR
菌株库、挖掘多功能 PGPR 菌株、发展多株 PGPR
联合使用、菌株的稳定性保存、PGPR- 植物 - 土壤 -
土壤微生物群落之间的互作、实时监测 PGPR 在实

际应用的时效性和稳定性以及更多地模拟接种后作

物生长情况的模型等方面入手。

此外，现阶段我国设施蔬菜育苗基质方面的研

究远远落后于欧美国家，欧美国家已经完成了配合

基质、标准基质、订制基质和含促生菌的功能基质

四个阶段的发展
[95]，而我国基质的发展还处在配合

基质的初始阶段，因此我国在学习西方发达国家理

论和技术的同时，更需加强 PGPR 的深入研究，开

发生产含促生菌的功能基质，跨越多个发展阶段，

赶超国际先进水平。
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