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植物促生菌的功能及在可持续农业中的应用* 
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（1. 西南大学资源环境学院，重庆 400716；2. 中国科学院土壤环境与污染修复重点实验室（南京土壤研究所），南京 210008） 

摘  要：全球气候变化以及人口增长加剧了农业生产中各种生物（如病原菌）和非生物（如干旱、盐渍、高温等）胁迫，并

通过影响植物形态、生理生化特征和代谢功能等阻碍植物的生长、发育和生产力提升，最终影响农作物的产量和品质并严重

威胁着农业的可持续发展。随着现代农业的大力发展，有益微生物因其能够改良土壤质量、提高土壤肥力、提升农作物抗胁

迫性能和增产提质的功效显著而备受关注。简要概述了植物促生菌（plant growth-promoting bacteria，PGPB）的种类和施用

效应，重点剖析了 PGPB 产生植物生长激素、固氮作用、加强对营养物质的吸收利用（溶磷、解钾和合成铁载体）、缓解生

物和非生物胁迫以及调节植物根系构型和根际微生物群落结构等促生和抗胁迫机制，系统梳理了近年来运用于现代农业中的

PGPB 菌剂制备和施用方式的前沿科学技术，并进一步讨论了 PGPB 在未来农业生产中的应用前景以及研究方向。 

关键词：植物促生菌；促生机制；生物和非生物胁迫；可持续农业；接种方式 
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Abstract: Global climate change and population growth exacerbate various biotic (e.g., infection of pathogens) and abiotic (e.g., 

drought, salinity, high temperature, etc.) stress in agricultural production, which impede plant growth, development and 

productivity by affecting plant morphology, physiological and biochemical characteristics as well as metabolic functions. 

Consequently, this affects crop yield and quality and seriously threatens agricultural sustainability. With the vigorous development 
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of modern agriculture, beneficial microorganisms have attracted much attention due to their ability to improve soil quality and 

fertility, stress tolerance in crops, and their yield and quality. Besides, the proper use of microbial inoculum in agricultural 

production can achieve the effects of reducing the amounts of agrochemicals, reducing production costs, improving the quality of 

agricultural products, and protecting the ecological environment, which is also in line with the agricultural production goal of 

harmonious coexistence between humans and nature. In this review, the types and application effects of plant growth-promoting 

bacteria (PGPB) were briefly summarized, with emphasis on the analysis of PGPB's ability to produce phytohormone, fix 

nitrogen, facilitate the absorption and utilization of nutrients (phosphate and potassium solubilization and siderophore production), 

alleviate biotic and abiotic stress, regulate plant root architecture and rhizosphere microbial community structure. Moreover, the 

frontier science and technology of PGPB inoculum preparation and application methods in modern agriculture in recent years 

were systematically explored, and the application prospect and research direction of PGPB in future agricultural production were 

further discussed. 

Key words: Plant growth-promoting bacteria; Growth-promoting mechanisms; Biotic and abiotic stress; Sustainable agriculture; 

Inoculation methods 

全球气候变化已成为各国政府和民众日益关注

的热点问题，其对作物生长的影响也成为人们关注

的主题。作物遭受由气候变化导致环境恶化引起的

非生物胁迫（如干旱、盐渍、极端温度和重金属等）

和由集约化种植以及连作导致的生物胁迫（如昆虫、

病原菌和病毒等）被认为是影响农业可持续性的重

要因素[1]。根据联合国粮食及农业组织的数据，目

前世界人口约为 76 亿，正以指数速度增长，预计

2050 年将达到 98 亿，2100 年将达到 112 亿，新增

大约 1/2 的人口需要养活[2]。因此，大幅提高农业产

量并确保粮食安全成为人们的生存保障[3]。除了不

断增加的人口，我国农业生产过程中耕地大面积盐

渍化、荒漠化和淡水资源短缺等问题日益加剧，使

作物生产面临的挑战更加严峻，已严重制约我国农

业的可持续发展[4]。此外，农业生产中化肥、农药

的高消费率和低利用率导致土壤有益微生物多样性

降低，进而影响作物的产量和品质，甚至引发环境

退化问题，故引发了大家对农业可持续发展的探索

和研究[5]。鉴于人们的环保意识日渐提高和对绿色

农业的重视，有益微生物特别是植物促生菌（plant 

growth-promoting bacteria，PGPB）的应用被认为是

提高农业生产率和改善土壤及环境健康的有效措

施[1]。迄今为止，PGPB 已广泛应用于农业，然而对

于其在各种环境胁迫下对植物的抗逆和促生机制仍

缺乏全面系统的研究。基于此，有必要对 PGPB 与

植物的互作机制及其在现代可持续农业中的发展应

用进行全面的了解。 

本文论述了 PGPB 在植物生存环境中面临胁迫

时的促生作用机制，及其在农业应用中的菌剂制备

和施用方式的最新研究进展，并对 PGPB 在未来农

业生产中的研究与应用进行了展望，以期有助于更

好完成“第二次绿色革命”，保障可持续农业的良好

发展并进一步提高作物产量和品质，为之后 PGPB

与植物之间的互作研究提供有力的理论。 

1  植物促生菌的定义及其种类 

植物促生菌是指自由生活在根际土壤或植物内

部的一类促进植物生长的有益细菌[6]。PGPB 主要存

在于根际土壤中、植物组织（内生层）和叶/茎的空

气表面（叶状层）。根据其生活方式可分为根际自由

生长的细菌、定居在根表面的细菌以及在植物组织

内的细菌[7]。其中，根际是植物根系周围土壤的狭

窄区域，也是土壤中微生物最活跃的区域之一，被

广 泛 的 微 生 物 类 群 占 据 ， 包 括 原 核 生 物 [古 细 菌

（archaea）和细菌（bacterium）]和真核生物[（真菌

（fungus）、卵菌（oomycetes）、线虫（nematode）、

原生动物（protozoan）、藻类（algae）和节肢动物

（ arthropod ） ] 。 植 物 根 际 促 生 菌 （ plant growth 

promoting rhizobacteria，PGPR）主要包括伯克霍氏

菌属（Burkholderia）、弗兰克氏菌属（Frankia）、固

氮菌属（Azotobacter）、芽孢杆菌属（Bacillus）、黄

单胞菌属（Xanthomonas）、节杆菌属（Arthrobacter）、

不 动 杆 菌 属 （ Acinetobacter ）、 无 色 菌 属

（Achromobacter）、产碱杆菌属（Alcaligenes）、假单

胞菌属（Pseudomonas）和嗜冷杆菌属（Psychrobacter）
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等。相比于根际促生菌，植物内生促生菌（plant 

growth promoting endophytic bacteria，PGPE）由于定

殖在植物组织内部，生存环境更加稳定，在外界生物

或非生物胁迫下表现出更明显的促生作用[8]。内生促

生菌主要包括根瘤菌属（Rhizobium）、伯克氏菌属

（Burkholderia）、链霉菌属（Strephtomyces）、肠杆菌

属（Enterobacter）、假单胞菌属和芽孢杆菌属等[9]。 

2  植物促生菌的功能与作用机制 

PGPB 能够通过各种机制直接或间接地提高作

物产量、品质以及土壤肥力[10]。其中，直接作用机

制包括产生植物激素以调节植物生长、改善植物营

养供应（固定大气中的氮元素、溶解土壤中难溶性

磷和分解含钾矿物等）；间接作用机制是指生物控

制，如诱导植物系统抗性，通过合成抗生素和几丁

质酶对抗植物病原体，竞争根际的生态位或土壤中

的有效铁。图 1 描述了 PGPB 的作用机制、功能及

其在农业中的应用。 

2.1  合成植物生长调节物质 

PGPB 通过合成生长素（indole-3-acetic acid，

IAA）、 细 胞 分 裂 素 （ cytokinin， CTK）、 赤 霉 素

（gibberellin，GA）、乙烯（ethylene，ETH）和脱落

酸（abscisic acid，ABA）等植物激素来影响细胞分

裂、伸长、分化和植物发芽、生根、开花、结实等

生理过程。它们除各自的独特作用外，还能互相促

进或抑制，调节不同时期植物的生长发育并缓解生

长过程中的各种胁迫[11]。 

 

图 1  植物促生菌（PGPB）的功能及其在农业上的应用 

Fig 1  Functions of plant growth-promoting bacteria （PGPB） and their applications in agriculture 

2.1.1  合成并分泌生长素    IAA 作为一种在植物

体内发挥重要调节作用的植物激素，除了植物自身

能够合成外，微生物（如细菌和真菌）也能够合成。

由多种 PGPB（如假单胞菌、根瘤菌、固氮螺菌和

芽孢杆菌等）外源合成的 IAA 在适宜的浓度下同样

能够促进植物生长[12]。当 PGPB 定殖到种皮或植物

根系时，合成的 IAA 将会被植物吸收形成内源生长

素，然后通过参与植物生理生化的调节机制（如细

胞的伸长、形成层细胞的分裂和维管组织的分化等）

来促进植物生长。其中，PGPB 利用根系分泌物中

的色氨酸和其他小分子，将其转换为 IAA 而被植物

利用，并激活植物内源生长素信号通路，促进植物

细胞生长和增殖[13]。 

2.1.2  合成细胞分裂素    CTK 作为一类独特的
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植物生长调节剂，从胚胎形成至死亡的整个生命过

程中对植物均有潜在的影响 [13]。由 PGPB 合成的

CTK 能够参与植物复杂功能的协调，进行包括植株

的腋芽分支、顶端优势的释放、根分生细胞模式和

侧根的产生等诸多生理过程的调节[14]。它促进细胞

分裂的同时，还能使细胞体积扩大。与 IAA 不同的

是，CTK 是通过细胞横向扩大增粗，而不是促进细

胞纵向伸长来增大细胞体积[15]。 

2.1.3  赤霉素    PGPB 还能通过合成 GA 促进植

物细胞分裂和伸长，进而调控植物株高和器官大小。

此外，还通过抑制植株成熟、侧芽休眠、衰老、块

茎形成等调节植物生长发育[16]。除环境因素外，GA

是植物开花的最重要的效应物，也是人工控制植物

开花的有效调节剂。Joo 等[17]发现根际细菌蜡样芽

胞杆菌（Bacillus cereus）MJ-1 通过干扰植物根部及

茎部组织的内源性 GA 促进红辣椒的生长。 

2.1.4  合成 1-氨基环丙烷-1-羧酸脱氨酶降解乙烯   

在正常生长条件下植物体内的 ETH 含量是较

低的，用于促进花的老化及果实的成熟，但面对各

种胁迫（如极端温度、干旱、洪水和高盐等）时，

体内会合成“应激 ETH”，对植物产生一定的危害。

在高等植物的乙烯分解代谢过程中，产 1-氨基环丙

烷 -1- 羧 酸 （ 1-aminocyclopropane-1-carboxylate ，

ACC）脱氨酶的 PGPB 可通过降低应激 ETH 和 ACC

水平来促进发芽、抑制根伸长、刺激花和叶的衰老，

并增加植物对各种生物和非生物胁迫的耐受性，这

也是测定 PGPB 促生能力的重要指标之一[18]。含有

ACC 脱氨酶活性的 PGPB 可将 ACC 分解生成 α-酮

丁酸盐和氨，减少抑制植物生长的应激 ETH 的产

生。Kang 等[11]筛选到一株产生 ACC 脱氨酶的非脱

羧勒克氏菌（Leclercia adecarboxylata） MO1 显著

促进了番茄（Lycopersicon esculentum）植株生长，

并提高了其产量和耐盐性。 

2.1.5  合成脱落酸    在胁迫条件下利用 PGPB 能

够产 ABA 的能力而介导气孔关闭和离子交换活

性，能够更好地帮助植物控制水分散失，降低蒸腾

速率[19]。ABA 有助于保护植物免受极端温度、干旱

和盐胁迫的影响，并参与植物的发育过程保持正常

的生产力 [20]。Shahzad 等 [19]发现解淀粉芽孢杆菌

（Bacillus amyloliquefaciens）RWL-1 通过合成 ABA

来增加水稻（Oryza sativa）对盐胁迫的抗性。有研

究 [21] 表 明 ， 外 源 ABA 还 可 使 高 温 胁 迫 下 菠 菜

（Spinacia oleracea）气孔导度增加，并进一步影响

净光合速率。 

2.2  固氮和活化营养物质 

在全球气候变化背景下，对植物适应性、产量

和环境胁迫耐受性进行调控，正成为提高作物产量

的关键。而 PGPB 可通过生物固氮过程固定大气中

的 N2，还能通过分泌有机酸和功能酶溶解土壤中难

溶的矿物营养元素（如磷酸盐等），并充当生物肥料

的角色[22]。 

2.2.1  固定氮元素    植物在生长过程中通过根系

获取土壤中的氮素，缺氮则直接影响其生长发育[23]。

大气中氮元素含量虽高，但均以 N2 分子态的惰性形

式存在，不能被植物吸收利用。在自然界中，存在

着一类固氮微生物，它们能够通过固氮酶的复杂酶

系统在适宜的温度下将大气中游离的氮转化为植物

可利用的氨[24]。根瘤菌作为最常见的固氮微生物，

其与豆科植物的共生固氮为宿主甚至其他植物提供

生长发育所需的氮源[25]。除根瘤菌外，还有很多菌

属，如荧光假单胞菌（Pseudomonas fluorescens）能

够通过固氮作用，促进小麦[26]（Triticum aestivum）、

番茄[27]等作物的生长。研究表明，接种了嗜根链霉

菌 （ Streptomyces rhizophilus ）、 球 形 芽 孢 杆 菌

（Bacillus sphaericus）和解淀粉芽孢杆菌的油菜可通

过氨化作用促进有机氮向无机氮的转化，以提高油

菜（Brassica napus）的总氮含量[28]。 

2.2.2  溶解磷元素    尽管土壤中丰富的磷以有机

和无机的形式存在，但由于其与土壤中的金属离子

络合而大多不能被植物吸收利用，故多年来对磷肥

的需求和使用一直在增加，以维持植物中磷的持续

供应[29]。在土壤中存在着一类溶磷细菌（phosphate- 

solubilizing bacteria，PSB），具有将不溶性磷转化为

植物可利用形式磷（H2PO4
–和 HPO4

2–）的潜力。PSB

在农业中的使用可显著提高作物的磷吸收和利用效

率，它们能够通过分泌有机酸（如柠檬酸、草酸和

琥珀酸等）、酶（如磷酸酶和肌醇六磷酸酶等）和离

子螯合剂（如铁载体）等途径使植物获得可利用的

磷元素[30]。 

2.2.3  溶解钾元素    土壤中的钾仅有极少量可被

植物直接利用，大部分的钾元素被固定在长石和云

母等硅酸盐矿物中而无法被植物吸收[31]。研究发现，

在 PGPB 中存在具有解钾能力的钾溶菌（potassium- 

solubilizing bacteria，KSB）可通过酸解、螯合、交
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换和络合反应以及有机物的分解等途径从硅酸盐矿

物中释放钾，促进植物对钾的吸收和利用。例如，

胶质芽孢杆菌和巨大芽孢杆菌能够促进蔬菜作物对

钾元素的吸收，在提高产量和品质的同时，缓解了

盐渍化的压力[32]。此外，KSB 因其能够提高土壤中

可利用钾的含量以及具备产生铁载体、植物激素和

抑制病原菌的特性，赋予作物具备抵抗胁迫环境的

能力[33]。Rashid 等[34]发现巨大芽孢杆菌能够通过溶

解钾元素和磷元素，产生胞外多糖、植物激素，提

高了番茄的生物量及其在干旱胁迫下的耐受性。 

2.3  缓解非生物胁迫 

作物的产量由于生物和非生物胁迫造成的损失

可高达 50%～80%[1]。非生物胁迫是限制全球范围

内农业生产的主要因素，PGPB 已被证明能够提高

小麦、玉米、水稻、黄瓜和番茄等作物对非生物胁

迫的耐受性[35]。前期研究发现干旱和高盐作为降低

全球主要作物生产力的两个最重要的非生物胁迫因

素，对植物的生长发育以及 PGPB 的活性和定殖能

力均能产生影响[11]。 

2.3.1 缓解干旱胁迫    干旱胁迫是造成作物减产

的重要因素之一，它制约了农作物的生长、发育和

生产力，是一个遍及全球的农业问题。干旱胁迫对

植物的生长参数和应激反应基因均有广泛的影响，

有限的水分条件引起植物的形态结构、生理功能和

分子特征的变化（如植株高度降低、乙烯产量增加、

脂质过氧化、光合器官损伤、光合作用抑制和细胞

死亡），以及由于自由基积累引起的叶绿素含量、膜

功能和蛋白质构象的变化[36]。为了实现农业可持续

发展，PGPB 已被广泛地用于提高农作物对生物和

非生物胁迫的耐受性[11]。Ansari 等[36]基于对水分胁

迫的耐受性、促生性能和体外生物膜形成能力，筛选

出一株偶氮假单胞菌（Pseudomonas zaotoformans）

FAP5，在干旱胁迫下接种该菌株的小麦植株的生长

特性（吲哚乙酸、磷酸盐增溶和铁载体的产生）和

光合色素效率等生理特性均有显著改善。可见，该

菌株可通过多种促生机制缓解干旱胁迫对小麦植株

生长的抑制作用。 

2.3.2  缓解盐胁迫     盐是水和土壤中的天然成

分，植物组织中过量的盐是有害的，在盐胁迫下植

物的种子萌芽、结瘤过程、农业生产力、水分和养

分吸收、作物产量、生态和物理化学平衡以及固氮

等作用机制均会受到较大影响，而渗透耐受性、组

织耐受性和叶片对钠的排斥是植物在盐胁迫下生存

的主要机制[37]。Szymańska 等[38]研究发现假单胞菌

ISE12 能够通过激活宿主植物的抗氧化防御系统（显

著降低了根、茎、叶中的脯氨酸含量和谷胱甘肽含

量以及脂质过氧化水平）以及触发细胞壁的重新排

列来减轻甘蓝型油菜的盐胁迫损伤。 

2.4  防止或消除生物胁迫 

目前，农业生产中预防病虫害主要基于农用化

学品（农药和化肥）的使用。然而，农用化学品的

过度使用导致了对环境和人类有害的残留物在土壤

中的积累[39]。研究发现，土壤中广泛分布着对抗病

原菌的生防细菌，这些 PGPB 能够通过产生铁载体、

抗生素代谢物，竞争营养和空间位点，以及诱导植

物的系统抗性等机制来保护植物免受真菌、细菌和

病毒以及昆虫和线虫等害虫的侵害，可替代农业生

产中农药的使用，并作为防治土传病害、保护植物

健康的有效手段之一。 

2.4.1  产生铁载体    在农业生产中 PGPB 可产生

铁载体，通过在根际螯合铁减少依赖土壤中有效铁

的病原菌对铁的利用，促进作物对铁元素的吸收利

用并保护植物免受病原菌的侵害[40]。根际微生物和

根系分泌物均能直接或间接地影响和参与土壤中根

际铁的活化。例如，大量的低分子初级（糖、氨基

酸和有机酸）和次级（酚类、黄酮类和萜类）代谢

物及一些无机分子（CO2 和 H2O）被释放至植物根

际直接参与铁的溶解、还原和络合过程，同时也为

PGPB 合成铁载体提供重要的底物来源 [41]。PGPB

通过呼吸、硝化和根际磷酸盐溶解作用释放的质子

和有机酸均能溶解含铁矿物质。Freitas 等[42]研究发

现 枯 草 芽 孢 杆 菌 GB03 能 够 促 进 木 薯 （ Manihot 

esculenta）积累铁元素，亦或通过植物根际酸化将

Fe3+还原为 Fe2+，帮助拟南芥（Arabidopsis thaliana）

吸收铁元素。 

2.4.2  合成抗生素    由微生物衍生的天然产物一

直是抗生素及其先导物的传统来源，目前，由 PGPB

产生的抗生素在生物农药中仍占据着主要的地位[43]。

PGPB 产生的表面活性素和 2，3-丁二醇具有抗真菌

作用，促进植物生长并诱导植物产生对病原菌的抵

抗力。Wu 等[44]研究发现，由解淀粉芽孢杆菌产生

的挥发性有机化合物中 2-壬酮、2-庚酮和 2，3-丁二
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酮具有很强的抗真菌特性，促进拟南芥的生长并诱

导系统抗性。此外，由枯草芽孢杆菌产生的三种脂

肽（风菌素、表面活性素和霉菌枯草菌素）因其破

坏菌丝细胞壁结构及抑制孢子形成和萌发的能力可

保护植物免受镰刀菌病侵害，有用作生物防治产品

的潜力[45]。 

2.4.3  竞争营养和生态位点    竞争作用是 PGPB

发挥生防作用的重要机制之一，主要包括营养竞争

和位点竞争。当两种或多种微生物争相获取一种或

多种有限资源（如光、水、养分和空间等）时，就

会发生竞争。正如在使用 PGPB 对植物病原体进行

生物防治时，PGPB 作为较强的竞争者，通常能够

抢先占据营养较丰富的有利空间（如植物的根和种

子），使抑制植物生长的病原菌难以获得使其存活的

营养物质[46]。此外，近年来 PGPB 被尝试用不同的

接种方法和措施使之能够高效定殖，便拥有了能够

占据更多有利位点的优势，而病原菌便少了对植物

进行侵染和破坏的位点和可能性[47]。 

2.4.4  诱导系统抗性    PGPB 与根系的互作可诱

导植物产生对致病细菌、真菌和病毒的抗性，这种

现 象 被 称 为 诱 导 系 统 抗 性 （ induced systemic 

resistance，ISR）。ISR 涉及的一些信号分子（如乙

烯和茉莉酸等）同样会激发宿主植物对多种植物病

原菌的防御反应[48]。PGPB 能够通过介导 ISR 以提

高植株自身产生抗病能力。例如，PGPB 可诱导青

枯假单胞菌（Pseudomonas solanacearum）[49]、辣椒

疫霉（Phytophthora capsici）[50]和灰葡萄孢（Botrytis 

cinerea）[51]等植物病原体的抗病性。Tahir 等[48]发现

芽孢杆菌 SYST2 分泌的挥发性有机化合物（volatile 

organic compound，VOC）（沙丁胺醇和 1，3-丙二醇）

通过诱导抗病基因的过量表达激活烟草（Nicotiana 

tabacum）幼苗的 ISR，防治青枯劳尔氏菌（Ralstonia 

solanacearum）引起的枯萎病。 

2.5  调控根系构型 

PGPB 主要通过活化根际养分和促进根系发育

提高植物对养分的利用效率。根系是植物吸收水分

及养分的主要门户，而调控根系构型（root system 

architecture，RSA）是提高根际养分吸收利用效率

的重要途径。大多数 PGPB 能够分泌丰富的代谢物，

通过调控植物根系发育信号途径影响和调控 RSA，

促进植物主根的伸长及侧根和根毛的发育[52]。如伯

克氏菌（Burkholderia cepacia）PSJN 能增加拟南芥

主根长度、增加根毛数量以及根生物量[53]。其中，

PGPB 合成的 IAA，是一种天然生长素、生长素前

体或生长素信号模拟物，而生长素信号传导是植物

根发育过程中的关键激素，可调节根生长、侧根的

出现和根毛的形成。Raya-Gonzalez 等[54]发现枯草芽

孢杆菌、苜蓿中华根瘤菌和荧光假单胞菌产生的

VOC 中均有 N，N-二甲基十六胺的存在，其影响细

胞的分裂和伸长，同时促进拟南芥幼苗的侧根形成

及根毛的生长和密度。 

2.6  调节根际微生物群落结构 

鉴于根际细菌独特的生态位与植物健康的密切

关系，探索 PGPB 的接种对根际微生物群落结构的

影响具有非常重要的意义。PGPB 接种可通过调节

优势菌的相对丰度来协调根际微生物群落的生态功

能，不同处理间微生物分布的差异在一定程度上反

映了菌剂对根际细菌种群的影响 [55]。此外，通过

PGPB 的接种刺激粮食产量的增加可能与根际细菌

的丰度和物种丰富度的增加有关。前期研究报道了接

种 PGPB 可调节宿主根际细菌群落组成，不同的接种

剂对根际细菌群落具有不同的作用，间接地影响植物

生长，例如，Wang 等[56]用剑菌（Ensifer sphaericus）

NYM3、不动杆菌（Acinetobacter sphaericus）P16 和

黄杆菌（Flavobacterium sphaericus）KYM3 以不同

比 例 构 建 的 微 生 物 复 合 菌 剂 接 种 黄 瓜 （ Cucumis 

sativus），发现上述菌株显著影响了土著细菌群落；

其中，三者以 2：1：2 的比例构建的复合接种剂的

酸碱度、总氮和转化酶活性最高，从而通过调节固

氮的细菌群落结构和功能来提高黄瓜产量；而以 1：

10：1 的比例构建的有效磷、硝态氮、尿素活性和

碱性磷酸酶活性最高，通过调节尿素氮水解的细菌

群落结构来提高黄瓜产量。此外，有效调控根际微

生物群落还有助于植物病害的控制。Liu 等[57]发现，

解淀粉芽孢杆菌 SQR9 和含有氨基酸的有机肥（鸡

粪）通过改变根际细菌群落组成来抑制番茄病害。 

3  植物促生菌的筛选与施用 

为了以绿色和环境可持续的方式提高农业生

产，需要减少农用化学品的使用，并提高植物对各

种胁迫因素的耐受性。运用 PGPB 被认为是在可持
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续和生态友好的农业系统中提高作物生产力、食品

质量和安全性的优势技术[5]。而将 PGPB 加工制成

的活菌制剂在农业生产中的恰当使用可达到减少化

学药剂的用量、降低生产成本、提高农产品质量、

改良土壤条件和保护生态环境等效果，也符合人与

自然和谐共生的农业生产目标。目前国内外关于以

PGPB 制成的菌剂对植物促生作用的研究甚广[58-60]。

其中，可利用两种及以上且互不拮抗的有益微生物

菌种经工业化扩繁后加工制成活菌制剂，相对于施

用单一微生物菌剂而言，其施用能更好地达到减少

化学药剂施用量、改良土壤微生态环境和促进植物

生长的效果[61]。例如，Molina-Romero 等[62]研究发

现，由四种可共存且不会与植物产生拮抗作用的菌

株组成的细菌聚生体接种玉米后，与未接种的对照

或单次接种相比，接种细菌聚生体增加了枝条和根

干物质量、株高和株径。 

3.1  PGPB 菌剂制备 

菌种的筛选、载体的选择以及保质期的确定是

PGPB 菌剂研发过程中的关键因素[59]。菌剂能否成

功运用取决于其稳定性、功效、经济可行性和易用

性之间的平衡，以及在农业生产中的实际应用效果。 

3.1.1  菌种的筛选    菌种的选育主要来自于三条

途径：（1）直接从特定环境中（被污染的或是其他

胁迫环境等）富集、筛选，包括从生长的植物组织

中分离筛选出的内生细菌以及从根际土壤中分离筛

选出的根际细菌。比如，从高盐土壤中或生长在高

盐土壤中的植物根际筛选得到的菌株很可能具有缓

解宿主植物盐胁迫的作用[63]；（2）通过对现有菌种

的驯化，使其产生能对特定化合物进行分解的代谢

途径和代谢酶类，继而获得这些物质的降解菌种；

（3）通过基因改良技术改造菌种的特性，使其优良

性得到提高或者获得新的优良性能，比如通过定点

基因突变技术提高降解菌株的底物范围和活性[64]。

无论是单菌还是复合菌均可根据以上三条途径进行

富集、筛选，但相较于单菌而言，用于筛选复合菌

的培养基较为复杂，一般根据单因素及正交实验或

响应曲面法来优化培养基，从而确定最适宜发酵的

培养基和培养条件[63]。培养基的成分如碳源、氮源

和无机盐均会对菌体量产生影响，而适宜的培养条

件（包括初始 pH、温度、接种量、发酵时间和溶氧

量等）能够提高菌株繁殖速率[65]。 

3.1.2  载体的选择    土壤的异质性可导致接种的

细菌无法在其中找到合适的生态位，故成为接种剂

成功应用的巨大障碍。接种的细菌必须与适应能力

更强的本土微生物群竞争，并在土壤微型动物的捕

食中存活下来。因此，一种能够高效生产、配制和

应用的载体应保证菌剂发挥所有应当展现的益处，使

PGPB 在储存和使用过程中保持较高的存活率[59]。近

年来，生物质炭（biochar）和藻酸盐微珠（alginate 

beads）被认为是较为理想的 PGPB 载体。 

通过在有限的氧气供应下热分解生物质获得的

生物质炭，由于其吸附性、多孔性和相对高的营养

成分含量，成为固定 PGPB 的有效载体，常用作农

业生产和重金属转化中的土壤调理剂[3]。用于生产

生物质炭的农业废弃物、森林残留物和肥料等有机

物的丰富存在，决定了其可持续性[66]。生物质炭的

高孔隙率和大表面积为 PGPB 的生存提供了良好的

微环境，保护其免受螨虫、原生动物、线虫和弹尾

虫等土壤动物捕食者的侵害[67]。此外，它自身优异

的化学性质使其成为一种控释肥料配方的支持材

料，有助于 PGPB 的定殖与生长。与光滑表面相比，

生物质炭不规则或粗糙的表面也促进了 PGPB 细胞

的更好固定或粘附 [68]。王孝芳等 [69]研究以玉米秸

秆、木块（松木）和稻壳为原料制成的生物质炭载

体的作用，发现 3 种生物质炭均能有效吸附根系分

泌物，促进有益菌的定殖，有效固持、吸附青枯菌，

抑制土传青枯病的发生。 

藻酸盐微珠使用简单，作为 PGPB 的载体时可

被土壤微生物降解，本质上无毒，含有大量均匀的

细菌群体，并能长时间缓慢释放细菌且不会造成生

态污染，还可通过适当的工业大规模生产。此外，

藻酸盐微珠能够在相对较小的体积中长期储存，且不

会对细菌种群产生任何影响[70]。El-Fattah 等[71]对比

了不同载体（如泥炭、麦麸、稻壳、蛭石、黏土和海

藻酸盐）对圆褐固氮菌（Azotobacter chroococcum）

的存活和生物活性的影响，发现使用海藻酸盐提高

了固氮菌存活的稳定性，且固氮菌在其中的活性高

于在其他载体材料中的活性。 

3.1.3  保质期的延长    充足的保质期是菌剂得以

生产和广泛应用的关键因素。菌剂中的微生物在接

种种子上的存活时间取决于有利于细胞初始负载条

件（如菌龄、湿度状态、纯度、初始密度和接种物
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分类的同一性等）和支持长期稳定性条件之间的权

衡[68]。孕育剂应开发成具有长期储存稳定性的产品，

对其保质期的要求从室温下的 2～3 个月至 1～2 年

不等，最大化接种剂活细胞的初始量是弥补快速劣

化率的策略[59]。应该优化储存条件以支持细胞长期

存活，通常储存在低温和低水分含量下的包衣种子

能够保持较高的微生物生存力和活力。此外，聚合

物黏合剂或涂层材料可通过调节水分吸附和解吸来

减少相对湿度波动的影响，提高细胞的存活率和延

长菌剂的保质期[68]。 

3.2  PGPB 的接种方式 

PGPB 可直接接种至种子、叶子、幼苗根系或

土壤中，它们在根际或植物体内定殖，增强植物对

胁迫环境的耐受性，通过提高营养物质的利用率、

调节植物激素和间接诱导系统抗性等途径促进植物

生长[72]。在土壤中，PGPB 生活在根际区域，并与

植物形成互利共生关系[11]。高效的微生物作用效率

通常取决于接种方法、接种物数量和根定殖能力等；

然而根际定殖又随微生物在根际的繁殖和分布、微

生物拮抗作用、植物生理状态、土壤理化性质（湿

度、pH、温度）、宿主植物和根分泌物的变化而变

化[73]。可见，不同的接种方式会影响 PGPB 的定殖

效率，最终影响植物生长及其生物量。PGPB 菌剂

的施用方式与惯用的施用方式类似，但需保证将种

子根部或小苗能与接种剂充分接触，达到接种微生

物的目的。依据接种剂的形态，主要可分为液剂和

粉剂两种，分为不同的施用方式。 

3.2.1  种子外包覆法    对于较大型（直径 3 mm

以上）的种子，由 PGPB 制成的微生物制剂可通过

包覆在种子外表面引入土壤，使功能微生物在面对

土壤中的土著微生物群落及胁迫环境时更好地生存

下来发挥促生作用，提高种子质量（生存力和活力）

和作物产量[66]。若是液剂，则可借助载体对种子进

行包衣处理，使菌剂更均匀地包覆在种子上；若是

粉剂，则可选择用清水或者黏着剂使种子上外覆上

一层粉剂即可。Hernández-Montiel 等[73]研究发现，

用微胶囊接种为微生物提供了良好的保护，由于

PGPB 接种物的释放是渐进的，改善了 PGPB 的黏

附性、稳定性及其在根部的定殖和生存能力。生物

质炭的高表面积和离子交换性使其极为适合改善土

壤肥力状况。Zafar-Ul-Hye 等[74]将复合菌剂（粪产

碱杆菌和解淀粉芽孢杆菌）和菠菜种子与灭菌的黏

土、泥炭和糖溶液以及生物质炭混合后播种，显著

提高了菠菜的生长能力，并显著降低了根部的铅浓

度，扮演着土壤改良剂的角色。 

3.2.2  土壤（或栽培基质）直接施用法    对于较

小（直径在 3 mm 以下）的作物种子或者是苗期的

作物可采用拌种、浸种、灌根或窝（穴）施等施用

方法。在种子即将播种前，可将种子放入液体菌剂

中进行浸种或拌种，使功能微生物进入种子内或固

着在种子表面。抑或在种子播种出苗后，均可用液

体菌剂进行灌根，或在根部用粉剂进行窝（穴）施。

其中，浸种是将种子浸泡在已知浓度的功能微生物

溶液中，利用种子萌发过程中的分泌物作为营养来

源，并在根形成时定殖下来[72]。Misra 等[75]在盐胁

迫下用华癸酵海鲜球菌剂处理玉米、番茄和秋葵种

子能够显著增加产量并改善盐胁迫。然而，Ullah 等
[76]研究发现，与种子接种相比，根瘤菌在水稻根部

的 接 种 在 增 加 株 高 和 穗 长 方 面 更 有 效 。 此 外 ，

Bhattacharya 等[77]研究了芽孢杆菌 PBE1 菌剂与化学

杀菌剂“百菌清”对番茄枯萎病的作用，在番茄感染

了尖孢镰刀菌后，通过灌根的方法将菌剂施用于幼

苗，结果发现，与化学杀菌剂相比，芽孢杆菌 PBE1

的生物保护干预可作为一种生态友好的、更有效的

番茄枯萎病防治方法。可见，施用方式也要因作物

而异。 

3.2.3  叶面喷施法    该方法主要将液体微生物菌

剂在稀释一定倍数后喷洒至植株的叶片上，而粉剂

需要用水或特定的溶液进行配制后再喷施至叶片

上，在选择叶面喷施时主要在植株生长后期，根系

吸收能力减弱时，是追施的一种形式，具有用量少、

效率高及利用率高的优点。Guo 等[78]用 100 倍稀释 

的解淀粉芽孢杆菌 Ba13 悬浮液喷施在番茄植株的

第一片真叶，在接种 3 周后进行番茄黄化曲叶病毒

感染，结果表明，Ba13 菌剂通过激活番茄中与系统

抗性相关的基因表达和酶活性来提高番茄对黄化曲

叶病的防御能力；在 Ba13 处理的番茄植株中，感染

率和症状、疾病水平和叶病毒量显著降低，同时还

促进番茄根系发育和地上部生长，提高叶片绿度，

并减少了根际中病原真菌的数量。 

3.2.4  土壤灌施法    在作物育苗或生长过程中需

要补充水分时，对于液体微生物菌剂，可稀释一定
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倍数，随灌溉水一起灌入土壤中。固态菌剂可直接

掺入土壤中，也可先加水或特定的溶液，再稀释灌

入土壤中，从而使微生物菌剂均匀混入土壤中供作

物吸收利用，作为基肥或者追肥使用。Sang 等 [79]

将发芽的辣椒种子播种于每克灌施盆栽土含有 108

个细菌细胞的育苗盘中，以 10 mmol·L–1 硫酸镁缓

冲液用作未处理的对照，发现菌株皱褶假单胞菌

CCR04、CCR80 和吲哚黄杆菌 ISE14 均能充分保护

辣椒植株在整个发育过程中免受辣椒疫病的侵害。

可见，上述菌剂可通过土壤灌施处理作为农用化学

品的替代品以控制辣椒疫霉病。 

3.3  PGPB 的应用 

针对全球滥用和过度使用农用化学品（农药和

化肥等）的问题，微生物接种剂在农业应用中获得

了特别的重视。微生物农药和肥料在有机和传统农

业实践中发挥着重要作用。 

3.3.1  作为微生物菌剂的应用    由 PGPB 制成的

微生物菌剂是指目标菌株经过工业化生产扩繁后加

工制成的活菌制剂。在植物生长过程中，不同的

PGPB 接种剂及复合菌剂会增加细菌群落的丰富度

和多样性，从而影响根际细菌种群的相互作用[60]。

比如，球形芽孢杆菌和解淀粉芽孢杆菌通过增加假

单胞菌和黄杆菌科的相对丰度，在更大程度上帮助

植物选择性富集营养有益菌；嗜根芽孢杆菌则通过

吸引蓝细菌和放线菌的重氮营养成员，刺激氨化作

用。可见，三种 PGPB 菌剂均通过影响根际细菌群

落的组成来促进植物生长[30]。Chaudhary 等[80]探索

了内生细菌绿豆根瘤菌 MB-17a 的促生潜力，在经

过基因组测序等检测后发现该 PGPE 能够合成铁载

体、吲哚乙酸、氨和 ACC 脱氨酶，并能溶解磷酸盐；

绿豆在接种后，植株的干鲜物质量、根瘤数量和根

瘤鲜物质量均显著增加；此外，MB-17a 的功能基因

组注释确定了不同蛋白质和转运蛋白的存在，该蛋白

质和转运蛋白决定其胁迫耐受性和植物促生性能。 

3.3.2  作为微生物农药的应用    由 PGPB 制成的

生物防控剂可用于保护农产品免受昆虫、病原体和

杂草的侵害[81]。Báez-Vallejo 等[82]从玉米根际筛选

出的芽孢杆菌和假单胞菌显著降低番茄早疫病菌的

生长，其中芽孢杆菌通过产生可挥发性化合物（如

2-壬酮、2-十一烷酮和二甲基二硫化物等）对番茄

早疫病的直接抑制率可达 63%，从而降低发病率。

青枯病菌引起的青枯病是番茄生产的严重威胁，

Farahat 等 [83]从青枯病侵染的健康番茄植株中分离

筛选出具有最高拮抗性能的荧光假单胞菌 HRA32

和枯草芽孢杆菌 HRA69，均表现出氨、吲哚乙酸和

铁载体合成以及磷酸盐溶解的能力，可将疾病发生

率从对照处理中的 87.22%降低至 16.66%，生物防

治效果达到 80.23%。此外，Mohammed 等[84]从番茄

植株的根际分离和鉴定出了假单胞菌属，均可抑制

青枯菌的生长，并通过产生脂肪酶、蛋白酶和 α-淀

粉酶促进番茄生长。可见，PGPB 的应用是一种很

有前景的番茄青枯病生物防治方法。 

3.3.3  作为微生物肥料的应用    诸多温室和田间

试验表明，不同的作物均对微生物接种反应良好。

特别是根瘤菌剂经常被应用于豆科植物，可提供高

达 90%的豆科植物的氮需求。据报道，多功能生物

肥料的开发减少了大约 1/3 至 1/2 的化肥施用量[85]。

Takeshi 等[86]发现蜡状芽孢杆菌 KI-2 在花诱导期间

的应用增加了草莓的总产量和果实中的蔗糖含量，

表明 PGPB 在保持果实品质的同时具有提高产量参

数的潜力。磷是蔬菜生长的主要养分，特别是马铃

薯的生长需要很高的土壤磷含量才能保证高生物

量，磷酸盐溶解细菌通常能够促进马铃薯块茎的生

长并提高其生物量。此外，解钾细菌可通过增加根

际钾的生物可利用性来提高马铃薯的产量[87]。目前，

虽然现代有机农业也可通过改善根部的养分供应来

提高农作物的产量，但 Altuntas[88]研究发现，与对

照和化学肥料处理相比，PGPB 生物肥料的应用使

西蓝花的产量分别提高了 50%和 20%。 

4  结论与展望 

本文系统阐述了 PGPB 促进作物生长的作用机

制，探究了 PGPB 菌剂的制备和施用方式，综述了

PGPB 在现代农业中的应用研究，为之后研究土壤-

植物-微生物在根际圈的相互作用提供了重要基础。

此外，PGPB 在农业中的应用能够创造良好的植物

根际生态环境，改善土壤理化性质和土壤的供肥能

力，降低作物对化学品的过分依赖并抑制病虫害的

发生，以实现农业的可持续发展。基于对 PGPB 功

能、作用机制与应用现状的梳理，认为今后需加强

以下几个方面的研究： 



1564 土    壤    学    报 60 卷 

http://pedologica.issas.ac.cn 

（1）目前的研究多侧重于 PGPB 如何诱导植物

的形态、生化和生理变化的作用机制，但其分子层

面的作用机制尚不清楚，应借助现代分子生物学手

段深入研究 PGPB 与植物及其他功能微生物和外部

环境因素之间的互作关系。 

（2）深入探讨通过改性、功能化等方式研发出

更多绿色、高效、经济的新型复合固定化载体（如

改性载体材料、磁性纳米载体材料、生物缓释载体

材料和大孔聚合物载体材料等），协同 PGPB 使其更

高效更稳定地发挥作用。 

（3）需进一步深入探究关于 PGPB 的微生物组，

采用微生物组测序并构建微生物网络，找出重要核

心微生物，结合当前信息化网络，通过识别、培养

和筛选，最终获得用于促生、抗病等多功能的微生

物组，并在农业中广泛应用。 
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