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微生物协助植株应对非生物胁迫策略

邵俊雯* 孔 丽

浙江师范大学生命科学学院 浙江金华 321000
摘 要：在农业发展中，非生物胁迫被公认为是限制植物生长和影响作物产量的关键因素之一。多种农作物都能够与微生物互作来提高

抗逆性和存活率。本文关注根际生态和根际微生物调控植物非生物胁迫相关基因等方面的研究进展，论述了植物与微生物群落之间组合

模式，微生物群落中的哪一类菌能够协助植株应对非生物胁迫以及植物以何种媒介募集特异种属的微生物三个方面科学问题，旨在为微

生物肥料和农业可持续发展提供新思路。

关键词：根际微生物；非生物胁迫；根系分泌物；可持续农业

Strategies for assisting plants with abiotic stress
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Abstract: The role of non-biological stress in limiting plant growth and affecting crop yields has been recognized as a key factor in agricultural dev

elopment. Various crops are able to interact with microorganisms to enhance stress resistance and survival. This paper focuses on the research progr

ess in the regulation of plant non-biological stress-related genes by the rhizosphere ecology and rhizosphere microorganisms, and discusses the com

bination patterns between plants and microbial communities, which type of bacteria in the microbial community can assist plants in coping with non

-biological stress, and how plants recruit specific microbial species through what kind of medium. The aim is to provide new ideas for microbial fer

tilizers and sustainable agricultural development.
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在植物的生长发育过程中会受到一系列的非生物胁迫，例

如：水分缺亏，高温，寒冷，干旱，土壤中盐分含量过高以及氮

磷钾钙镁等营养元素的缺失等等。这些非生物胁迫对于作物的生

产力具有极大的负面影响。随着全球气候危机的出现，即多个国

家和地区遭受高温，干旱，暴雨和暴风雪等极端天气影响的频率

和幅度不断攀升，人口数量的增加以及农业化肥、农药的过量使

用等都导致全球可利用耕地面积和耕地质量水平下降，从而使得

提高作物生产力的需求十分迫切。据统计，全球作物的60%-80%

产量损失由非生物胁迫造成，预计在2050年全球农业需水量将增

加一倍，然而淡水供应量可能减少40-60%[1]。人们已有生态可持

续发展的意识，但仍需要强有力的基础研究和技术手段进一步提

高全球粮食产量及解决粮食安全问题。

一、经典逆境生物学研究进展

为了应对非生物胁迫，植物进化出相互关联的调节机制，从

而能够迅速响应环境中不利于自身生长发育的情况。植物应对非

生物胁迫的反应是复杂的，包括叶片卷曲枯萎，净光合速率降

低，气孔导度，水分利用效率，总叶绿素含量，激素响应变化等

[2]。植物在遭受到盐，冷和干旱等非生物胁迫或者病原微生物侵

害时，会激活MYB2,MYC2,NAC,AREB/ABF等转录因子的免疫激

素信号途径[3][4]，植物主要利用免疫激素茉莉酸（JA），水杨酸

（SA）来抵抗病原体的侵染，而脱落酸（ABA）和乙烯（ETH）

作为主要的非生物胁迫反应激素来协调胁迫反应[5][6][7]。植物膜FL

S2、BAK1或细胞质定位免疫受体NLR、TLR介导微生物相关分

子模式或病原体效应物的识别，从而增强感染时植物的免疫反应

[8][9][10]植物还可以通过激活转录因子DRE结合脱水响应元件DREB

的非ABA依赖的信号通路来响应非生物胁迫[11]。植物能够通过各

种细胞区室感知非生物胁迫以启动多个水平的响应。寒冷，干

旱，高盐度等不同类型的非生物胁迫对植物细胞的影响主要为渗

透胁迫，引起细胞溶质Ca2+浓度的瞬时增加，Ca2+被认为是主要

应力信号的通用第二信使，其在细胞内的浓度快速变化会被细胞

中的Ca2+渗透通道或转运体精准的管理，例如SOS途径的钙依赖

蛋白激酶途径介导盐胁迫信号[12][13]。除此之外，非生物胁迫对细

胞产生的另一个影响为氧化胁迫，活性氧（ROS）主要通过植物

的光合作用产生，其可作为植物中对胁迫感应器应答产生的响应

信号,受质膜上Ca2+或磷酸化介导的RBOH激活调节。RBOH作为

植物ROS信号转导网络中的关键节点,可使植物ROS信号与多种信

号转导途径相链接[14][15]。

经典的逆境生物学研究主要侧重于分子标记辅助育种和遗传

工程等。其提高植物应对非生物胁迫的基本策略都是引入植物直

接响应非生物胁迫的功能基因，目的是明确其在植物应对非生物

胁迫时的表型性状，再通过分子育种进行优异的基因型选择。但

是通过基因工程实现的植物在抗旱性和耐盐性方面的提高，其中
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涉及的转基因技术在公众认知和监管问题上都会受到一定程度的

限制。然而，除了保护植物免受生物及非生物胁迫的内在调控机

制外，植物还可以通过与微生物建立一系列有益的联系来减少非

生物胁迫带来的损伤。近年来，由于宏基因组测序技术的进一步

发展，研究者的注意力更多地转向根系微生物在植物应对胁迫时

扮演的角色及其分子机制，以及植物与微生物之间通过何种媒介

相互影响。

二、根系微生物组与植物的关系

微生物群落包括细菌，真菌，原生生物，线虫和病毒，它们

栖息于所有可靠近的土壤，根际以及根部，并且与寄主建立复杂

而动态的共生关系。微生物可以直接或间接与植物相互作用进而

影响宿主植物的生长、抗病和胁迫耐受力（如干旱等非生物胁

迫）等，这些微生物统称为植物微生物组（也被称为植物的第二

基因组）。植物可以提供许多生态位供给多种微生物进行生长和

繁殖，且植物根系分泌的自身20%-60%的光合作用固定的碳源，

激素及脂类物质会被土壤中的微生物代谢。而微生物分解利用植

物分泌物，渗出物和溶胞物质为自身提供生长繁殖所需的养分，

同时还能够通过转化或者转移土壤中的必需营养素，生产水解酶

缓解环境压力等途径保证自然环境下的植物生产力和健康。因

此，学者们提出了将植物和其相关的微生物群落视作“共生功能

体”，二者间的共同进化有助于系统整体的稳定性[16]。

2.1植物与根际微生物群落的组合模式

近些年，基于根际微生态的生物技术方法在协助农作物应对

逆境胁迫等方面引起研究者的广泛关注。已经明确一些重要的根

系共生微生物组具有促进宿主植物养分利用、抵御病原菌和干旱

等生物胁迫与非生物胁迫的功能，那么植物与微生物群落之间是

否为随机组合模式呢？答案是否定的。越来越多的证据表明随着

根系的生长发育，植物的根部不断穿过土壤剖面，根系分泌物也

由此从根的表面释放到土壤中去[17]，提高了土壤颗粒的稳定性并

且减少根系与土壤间的摩擦力。已经有研究表明，存在某些根系

分泌物能够通过调节土壤颗粒间的状态以及调节土壤中水分和养

分的有效性[18]来影响微生物群落的动态组成[19]。植物的免疫系统

可以与微生物群落的组成和发育相互影响。植物激素水杨酸在植

物遭受病原侵害后在植物体内的含量显著增加，学者发现在毛果

杨中，不同寄主基因型的根系产生的水杨酸衍生物的产生导致同

一土壤来源细菌和真菌群落组成存在差异。几种优势菌（如Betap

roteobacteria，Acidobacteria，Verrucomicrobia，Chloroflexi，gem

matinamadete，Firmicutes）和一个真菌门（mortiellomycota）也

与特定的SA次生代谢物相关[20]。研究者利用拟南芥MYC2突变体

提出植物中存在与“肠道微生物-免疫”轴相似的途径，即“根际

微生物-免疫”轴，研究发现在光照不理想时，根际微生物和地上

部对光的反应会通过微生物-根-芽的方式牺牲植株的部分防御功

能调控植物的生长[21]。微生物之间的相互作用亦影响微生物的群

落组成，变形杆菌和放线菌被认为是影响群落建成的关键物种，

在植物受到干扰时，驱动在群落结构的的改变，并且在菌株定殖

中具有优先作用[22]。

植物区系亦是形成植物相关微生物的主要选择力。在土壤和

植物的交互区域内，学者们提出了植物根际的概念，植物根际指

的是植物根系和土壤的交界区域，特指与植物根系紧密相连的土

壤层，是土壤-微生物-植物间相互作用的重要界面，是养分或者

有害物质从土壤进入植物的重要门户和通道，该区域内包含数量

巨大的微生物和无脊椎动物。根据微生物和植物根系间的关系可

将微生物群落分为植物微生物和根际微生物。植物微生物指所有

栖息在植物宿主的微生物，包括共生、互利共生、有害病原菌

等。根际微生物即与植物根系紧密贴合，受根系生长发育影响的

土壤颗粒中的微生物[23]。

2.2植物根系分泌物具有特定的信号作用

根系释放的初级代谢产物和次级代谢产物，例如碳水化合

物，有机酸，黄酮和独角金内酯等，通常具有抗菌或者信号活

性，其在根系分泌物中的组成和浓度在植物暴露于生物胁迫和非

生物胁迫时会发生改变，并且产生特定的信号作用。

植物根际促生菌（PGPR）能够合成植物生长调节因子例如

生长素，赤霉素，细胞分裂素；PGPR通过产生 ACC脱氨酶降解

乙烯合成前体 ACC下调植物内源 ET的表达或者促进 IAA合成从

而促进植物根毛侧根的形成层帮助植物抗旱。除此之外，PGPR

还可以分泌具有高度保水性的胞外多糖，在植株根部形成一层亲

水性生物膜，提高植株的抗旱性能[24][25]。Azospirillum为 PGPR中

极为重要的一类，该菌属存在于多数作物根际，属于微嗜氧菌，

能够在氧压较低的环境中固定氮。但将该菌株接种于植物后的作

用远不止于促进植物生长。Fukami J将 A. brasilense-V5和 A. bras

ilense-V6两种菌株接种或喷施于玉米叶片后，可检测到 APX1, A

PX2, CAT1, SOD2, SOD4等氧化应激反应基因的表达上调[26]。

菌根指的是土壤真菌和植物根系之间高度进化的互利共生体

定殖于根的内部，菌根能够扩大根系的面积。丛枝菌根（arbuscul

ar mycorrhizal，AM）可以在干旱时调控植株水通道蛋白的表达

和活性[27]。陈保冬研究组从丛枝菌根真菌 Glomus intraradices克

隆了两个水孔蛋白基因 GintAQPF1和 GintAQPF2，通过异源酵母

的过表达实验证明 GintAQPF1和 GintAQPF2都有明显的输水功

能。在玉米根部接种丛枝菌根真菌（Glomus intraradices AH01）

后发现 Glomus intraradices AH01能够通过提高 GintAQPF1和 Gin

tAQPF2的表达从而提高植株的抗旱能力[28]。Xu等人研究发现放

线菌属，链霉菌属在干旱时大量富集于高粱的根际，并且对 SC1

和 SC2两种放线菌进行分离定殖实验发现干旱条件更利于此类菌

株定殖于高粱根际，除此之外还发现定殖了 SC1和 SC2这两种放

线菌都在干旱条件下高粱根系鲜重显著增加[29]。丛枝菌根真菌
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（AMF）和植物共生放线菌（PSA）同时同时定殖于茄科蔬菜根

部具有促进根系生长同时抑制灰霉病菌的协同作用。

绝大部分陆生植物除了通过根的表皮细胞和根毛的途径吸收

养分来促进植株生长外，还会通过丛枝菌根真菌的庞大的根外菌

丝网络及其菌丝分泌物，而菌丝分泌物可以富集大量能够活化分

解土壤养分的微生物形成菌丝微生物组为植株提供营养物质，极

大程度的提高了植株对土壤中氮磷的利用效率[30]。已有研究表明

从菌根真菌中分离的磷转运蛋白HPPT1和HcPT2可以提高宿主植

物磷的有效吸收率[31]。

三、微生物协助植株应对逆境环境

关于植物与微生物之间，学者们提出了一系列假说。宋毅等

人在通过整合植物遗传调控因子在植株遭受生物胁迫和非生物胁

迫时参与并且主动重塑根际微生物群的遗传基础上提出了植物向

微生物群“呼救”的假说。根系微生物群落影响着植物正常的生

长发育和植株对环境中水和盐分的响应。多项研究表明植物基

因，例如MYB72、NRT1.1B、FERONIA、PHR1、HY5等参与了

逆境胁迫中根际微生物群的重塑。我们可以将植物共生的微生物

群根据其对植物的影响可分为有益微生物，中性微生物和病原微

生物。变形菌门，厚壁菌门，放线菌门会在遭受病原体感染的植

物土壤中大量富集，并且赋予土壤抑制病原菌的功能，这种“抑

病土壤”甚至能够降低后代植株生长过程中病原体感染发生的频

率[32]。即植物在遭受逆境胁迫时（包括生物胁迫，营养胁迫，非

生物胁迫）以根际分泌物为媒介主动重塑根际微生物的组成维持

自身正常生长发育。植物内源遗传调控因子也参与调控非生物胁

迫下的自身微生物组的重组。植物主动求救的证据即土壤遭受真

菌病害侵袭时主动富集荧光假单胞杆菌，使土壤具备拮抗病害的

性能[33][34]。在旱稻根际中，Pang等人分离筛选出Chaetomium pilo

sum、Talaromyces purpureogenus、Aspergillus aureolus等7种菌

株，分别接种于水稻幼苗后证明接种过上述菌株的水稻根部鲜重

均比未接种的水稻增加50%左右，并且抗氧化酶活性和可溶性糖

含量均有所升高，暗示这些真菌接种于水稻根际后，可能参与抗

氧化代谢途径，增强植物抗逆性[35]。Venkatesan Sundaresan课题

组近期研究了11天，21天和33天持续干旱状态下对水稻内皮层和

根际微生物组结构和发育的影响，通过β多样性距离分析证明短

期干旱结束后恢复正常灌溉根际微生物组成能够迅速恢复到对照

组水平，然而长期干旱结束后根际微生物群落组成会发生剧烈且

持续的改变。在根系微生物中鉴定分离出的Streptomyces sp。该

菌株链霉菌属，能够天然定殖于多个地域的水稻根际中，是水稻

核心微生物组成员。Streptomyces sp接种于水稻种子后证明能够

在干旱胁迫中显著促进根长的增加，暗示能够帮助植物吸收吸收

土壤深层中的水分从而提高植株耐旱性能[36]。

植物和微生物早已进化出了从互惠共生到寄生的各种关系。

植物和它们相关的微生物可以被认为是一个整体，宿主依靠其微

生物组来实现特定的功能和性状。植物可以为有益微生物“建立

家园”：根的生长和根的不同类型以及土壤创建的孔隙为根际微

生物创造分离生态位，根际分泌物滋养和诱导微生物群落的组成

和再组装，根际微生物之间还可以通过扩散性和挥发性的化合物

实现短距离和远距离通信，从而完成自身群落的组装[37]。据估

计，定殖于植物的微生物细胞的数量高于植物细胞的总和，特别

是定殖于根部的微生物。植物根系分泌物的代谢多样性是植物与

微生物识别交流的基础，代谢物包括可溶性糖，氨基酸，有机

酸，光合作用产物。根系分泌物在选择根际微生物群落方面起着

关键作用，通过改变根系分泌物模式来选择一个良好的根际微生

物群落可能会为提高植物性能开辟新的机会。

四、根系招募微生物的媒介

那么植物根系在植株遭受非生物胁迫时，是通过何种代谢物

为媒介来招募微生物的呢？研究表明，植株在遭受干旱胁迫后会

将更多的碳聚集于根系分泌物中，这是由于水分缺亏时，植物光

合作用受到抑制[38]。Melanie Brunn等研究指出树木在干旱条件下

能够通过增加净光合碳在根系分泌物中碳含量的分配从而维持与

对照处理相同的根系分泌物的输入量。干旱处理下，山毛榉分配

给根系分泌物的碳占净同化碳的比例相较于对照增加了 2倍，而

云杉则增加了 3倍[39]。 在干旱的高粱根系中，徐凌等人发现植株

根系内甘油三磷酸的含量以及甘油三磷酸转运体 G3PP的表达量

都显著提高[28]。干旱可能通过改变植物的代谢产物的数量或组成

来影响根系分泌物，进而影响土壤微生物群落。植物在干旱后会

产生活性氧及 G3P，可以通过根系分泌影响根系周围微生物的生

存状态，其中 G3P被证实有益于革兰氏阳性细菌细胞壁形成[40]。

有研究表明，盐敏感的黄瓜品种津春 1号在低盐胁迫条件下根系

分泌物中可溶性糖和氨基酸分泌物含量增加，根际细菌丰富度提

高，其中细菌，放线菌出现富集状态[41]。另一研究表明，非生物

胁迫下促使植物根际分泌的有机酸在拟南芥，黄瓜和香蕉中都被

证实是能够招募 PGPR的重要信号[42]。然而，在目前的研究中，

根系分泌物中的某种或者某类防御性化合物是否能在植株遭受胁

迫的时候特异招募某个或者某几个种属的微生物（即准确鉴定某

种代谢物和某种宿主与微生物群落之间的关系）还有待进一步探

索。

众多研究者们对植物-微生物-土壤关系的探索的最终目的是

引领农业高质量发展。我国自上世纪四十年代以来不断更新微生

物肥料的标准体系，加速了微生物肥料的研究和产业化进程。当

前我国微生物肥料研究主要应用在蔬菜种植上，并且主要的功能

微生物为根际促生细菌和生防菌两大类微生物群落组成[43][44][45]。

因此将有益于植株生长发育和抵抗非生物胁迫的微生物群落转化
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为高效稳定的微生物肥料是有待攻克的另一个难题。植物根际微

生物并非单一存在，想要在农业生产中得到广泛利用，需要建立

功能协同和功能互补的微生物群落。Livia S Zaramela提出通过多

组学数据集成与计算方法相结合形成生物系统的数学建模，利用

合成生物学打破益生菌对物种和优势菌株的高度依赖性的限制，

合理干预微生物群落的组成[46]。

五、展望

迄今为止，非生物胁迫仍是阻碍我国农作物产量和农业经济

发展关键因素之一，然而目前大多植物根际微生物的研究思路还

局限于植物根际促生菌等菌群促进土壤中营养物质矿化和宿主生

长的中。在植物-微生物-土壤这种高度复杂的地下相互作用机制

中，微生物-微生物，微生物-土壤和微生物-植物三条途径，应对

植株非生物胁迫时的优势菌种的确定与筛选分离仍需要进一步的

确定。多学科交融的方式也为未来研发出高效性，专一性的微生

物肥料开拓了新思路，赋予我们更加高效的模拟和管理农业系统

的能力，秉持可持续发展的农业生产思路，能够迅速应对和适应

未来的气候变化。
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