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根际溶铁细菌与 AM 真菌协同提高石灰性土壤铁有效性

的机制研究* 

彭海英，邵雅东，栗  晗，李培根，丁百玲，杨天杰，徐阳春，沈其荣，

董彩霞† 
（南京农业大学资源与环境科学学院 /江苏省固体有机废弃物资源化研究重点实验室 /江苏省有机固体废弃物协同创新中心 /教育部资源节

约型肥料工程技术研究中心，南京 210095） 

摘  要：石灰性土壤普遍存在铁有效性低导致的植物缺铁黄化现象，严重影响农业可持续发展。筛选高效溶铁细菌并探

讨其与菌根真菌（AMF）协同提高土壤有效铁含量、改善植物铁营养机制具有重要意义。以石灰性土壤和番茄（Lycopersicon 

esculentum）为试材进行盆栽试验，分别接种 Advenella kashmirensis（B1）、Arthrobacter cupressi（B2）、Klebsiella variicola

（B3）、Variovorax guangxiensis（B4）和 Enterobacter ludwigii（B5）5 株细菌，以不接菌处理为对照（CK），筛选出高效

溶铁菌株 B1、B2 和 B3。将其与纯培养得到的 AM 真菌孢子（Rhizoshagu irregularis，Ri）组合，设置单独接种 AM 真菌

（Ri）、单菌与 Ri（B1+Ri、B2+Ri 和 B3+Ri）、菌群与 Ri（B1+B2+B3+Ri）共接种处理，进一步探究单菌及菌群与 AMF

协同促进石灰性土壤难溶性铁的活化和促进植物铁吸收的机制。结果表明：（1）与对照相比，接种 B1、B2 和 B3 能够显

著促进番茄生长，根系和地上部全铁积累量分别提高 6.48 倍和 2.61 倍（B1）、4.11 倍和 2.03 倍（B2）、4.37 倍和 2.25 倍

（B3）；新叶活性铁含量分别提高 74.21%、1.33 倍和 1.75 倍。（2）与单接 AMF 相比，不同共接种组合显著增加番茄生物

量，各部位平均全铁积累量显著提高 58.32%～119.43%，其中 B3+Ri 处理、B1+B2+B3+Ri 处理下番茄根系活性铁含量分

别提高 41.47%和 44.30%、新叶活性铁含量分别提高 12.61%和 12.77%。不同共接种组合处理显著提高 AM 真菌的菌根侵

染率，较单接 AM 真菌处理提高 13.35%～30.99%；根系铁还原酶活性增加 9.86%～22.07%，根系 LeFIT1、LeFRO2 和

LeMYB72 基因表达显著上调。与单接 AM 真菌相比，B3+Ri 和 B1+B2+B3+Ri 处理下根际土壤 pH 分别降低 0.21 和 0.09，

土壤有效铁含量分别提高 15.78%和 55.23%。综上，AM 真菌与 3 株高效溶铁细菌的协同作用可显著提高石灰性土壤铁有

效性并改善植物铁营养，不同类型溶铁细菌与 AMF 的协同作用机制不同，为解决石灰性土壤铁有效性低的问题提供了微

生物途径。 

关键词：AM 真菌；溶铁细菌；土壤有效铁；土壤 pH；活性铁；铁营养 
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Study on the Mechanism of Increased Iron Availability by Rhizosphere 
Iron-Solubilizing Bacteria in Combination with AM Fungi in Calcareous Soil 

PENG Haiying, SHAO Yadong, LI Han, LI Peigen, DING Bailing, YANG Tianjie, XU Yangchun, SHEN Qirong, 
DONG Caixia† 

(College of Resources and Environmental Sciences, Nanjing Agricultural University/Jiangsu Key Laboratory of Solid Organic Waste 

Recycling Research/Jiangsu Collaborative Innovation Center of Organic Solid Waste/Engineering and Technology Research Center of 

Resource-Saving Fertilizer, Ministry of Education, Nanjing 210095, China) 

 

Abstract: 【Objective】The low availability of iron in calcareous soil leads to serious iron-deficiency chlorosis in plants. Thus, it 

is important to screen highly efficient iron-solubilizing bacteria and explore their collaboration with mycorrhizal fungi (AM) to 

increase the available iron content and improve plant iron nutrition. 【Method】Pot experiments were conducted with calcareous 

soil and tomato (Lycopersicon esculentum) as test materials. They were inoculated with Advenella kashmirensis(B1), Arthrobacter 

cupressi (B2), Klebsiella variicola(B3), Variovorax guangxiensis (B4) and Enterobacter ludwigii (B5), and treatment with no 

bacteria inoculation as the control group (CK). Efficient iron-solubilizing bacterial strains B1, B2 and B3 were screened and 

combined with AMF (Rhizoshagu irregularis, Ri)as B1+Ri, B2+Ri, B3+Ri and B1+B2+B3+Ri treatments. Also, AM fungi were 

inoculated alone (Ri) to explore the mechanism of synergistic effect between different iron-solubilizing bacteria and AMF to 

mobilize insoluble iron in calcareous soil and promote iron absorption in plants. 【Result】The results showed that compared with 

the control treatment, inoculation with B1, B2 and B3 strains could significantly increase the tomato biomass and the total iron 

accumulation in root and shoot increased by 6.48 and 2.61, 4.11 and 2.03, 4.37 and 2.25 times, respectively. The active iron 

content in new leaves increased by 74.21%, 1.33 times and 1.75 times. Compared with inoculation with AMF alone, different 

co-inoculation combinations significantly increased the tomato biomass, and the average total iron accumulation in different parts 

of the plant increased by 58.32%-119.43%. Under B3+Ri and B1+B2+B3+Ri treatments, the active iron content in tomato roots 

increased by 41.47% and 44.30%, and new leaves increased by 12.61% and 12.77%, respectively. Different co-inoculation 

combinations could effectively improve the root architecture of the plant, and the mycorrhizal infection rates of AM fungi under 

different co-inoculation treatments were 13.35%-30.99% higher than those under inoculation alone. The root iron reductase 

activity was significantly increased by 9.86%-22.07% compared with the inoculation with AM fungi alone, and the relative 

expressions level of LeFIT1, LeFRO2 and LeMYB72 in tomato roots was significantly up-regulated. Compared with exclusive 

AMF inoculation, B3+Ri and B1+B2+B3+Ri treatments reduced the rhizosphere soil pH value by 0.21 and 0.09, respectively, but 

increased the soil available Fe content by 15.78% and 55.23%. 【Conclusion】It was concluded that the synergistic effect of AM 

fungi and three high-efficiency iron-solubilizing bacteria could significantly improve iron availability in calcareous soil and 

enhance plant iron nutrition. However, the synergistic mechanism between different types of iron-solubilizing bacteria and AMF 

was different and provided a microbial approach to solve the problem of low iron availability in calcareous soil. 

Key words: AM fungi; Iron-solubilizing bacteria; Soil available iron; Soil pH; Active iron; Iron nutrition 

铁是植物生长发育所必须的微量营养元素[1]。

我国广泛分布的石灰性土壤中，高 pH 和高浓度的

重碳酸氢盐严重降低了土壤中铁的有效性[2]，导致

植物缺铁而引起叶片失绿黄化，严重影响植物生长

发育、作物产量和品质[1，3]。已有证据表明双子叶植

物和非禾本科单子叶植物通常依靠以铁还原为基础

的机理 I（Strategy I）吸收铁[4]。但是，在碱性缺铁

土壤中植物释放的质子大多被高 pH 条件所缓冲，

根系铁螯合还原酶活性也被严重抑制[2]，机理 I 植物

中以铁还原为基础的吸收途径很容易受到阻碍。通

过外源添加有益微生物来提高土壤铁的有效性是缓

解石灰性土壤植物缺铁胁迫的有效途径之一。 

丛枝菌根（Arbuscular Mycorrhizal，AM）真菌

是一类常见的植物根系共生菌，能与陆地上 80%以

上的植物建立共生关系，具有抵抗水分、盐碱及养

分胁迫的能力[5]。AM 真菌可有效改善植物磷营养已
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成为共识，然而最新研究表明 AM 真菌由于缺乏磷

酸酶合成基因本身难以溶解有机磷[6]，但在根际解

磷菌的作用下则可发挥解磷作用[7]，因此，AM 真菌

的解磷机制与根际细菌的联合作用紧密相关[8]，该

观点在丛枝菌根真菌（AMF）菌剂的应用方面得到

验证，菌剂中 AM 真菌的促生作用可能与菌剂混合

物中的其他微生物有关。在缺铁条件下接种 AM 真

菌对向日葵[9]、榅桲[10]等植物均具有一定促生作用，

一方面可能通过分泌酚类化合物等来提高铁的有效

性；另一方面可能与定殖在 AM 真菌菌丝和孢子表

面的根际细菌的共同作用[11]有关。关于根际细菌改

善植物铁营养的研究也较为广泛，Youry 等[12]通过

接种根际细菌能够刺激植物根系分泌次生代谢物如

酚类化合物增强根际 Fe3+螯合或还原。而关于溶铁

细菌与 AM 真菌联合接种改善植物铁吸收的研究较

少，Radheshyam 等[13]将分离得到的不同根际促生细

菌与 AM 真菌联合接种，发现其中枯草芽孢杆菌和

AM 真菌组合可显著促进小麦籽粒中铁含量增加。

此外，土壤 pH 和石灰性土壤条件显著影响 AM 真

菌与植物的共生关系[14]。 

植物吸收铁途径主要表现为根系质膜质子泵外

排 H+，使根际土壤酸化，促进难溶性铁的溶解，Fe3+

在根系表面被铁还原酶（由 FRO 基因编码）还原为

Fe2+，通过转运蛋白（由 IRT 基因编码）转运至根

细胞内供植物吸收利用 [15]。FIT1 是植物缺铁反应

的主控调控因子，调控了绝大部分铁相关基因的

表 达 [16]。此外，也有研究表明根特异性转录因子

AtMYB72 在根际细菌介导的微生物与植物根系分泌

物互作的调控中起着核心作用[17]，同时也是植物适

应缺铁策略的一个重要组成部分。通过根际细菌进

一步促进石灰性土壤上 AM 真菌改善植物铁营养的

效应是提高铁有效性的重要途径。本研究在盆栽试

验筛选根际高效溶铁细菌的基础上，分别与纯培养

得到的 AMF 孢子共接种，探讨 AM 真菌与溶铁细

菌协同促进石灰性土壤难溶性铁的活化和促进植物

铁吸收的机制，为制备高效菌根-溶铁细菌复合菌剂

提供理论依据，促进石灰性土壤上农业可持续发展。 

1  材料与方法 

1.1  供试土壤与材料 

供 试 土 壤 为 甘 肃 省 兰 州 景 泰 县 （ 36°43′N，

103°33′E）的石灰性土壤，土壤理化性状见表 1。

将新鲜土壤自然风干过 20 目筛，辐照灭菌后与石

英砂（灭菌）以 3︰1（v/v）混合，每盆装 250 g

混合土样。  

表 1  供试土壤基础理化性质 

Table 1  Basic physicochemical properties of soil tested 

土壤类型 

Soil type 

铵态氮② 

/（mg·kg–1） 

硝态氮③ 

/（mg·kg–1） 

有机质④ 

/（g·kg–1） 

有效铁⑤ 

/（mg·kg–1） 

有效磷⑥ 

/（mg·kg–1） 

速效钾⑦ 

/（mg·kg–1） 
pH 

石灰性土壤① 2.345 6.063 5.529 4.115 46.605 258.786 8.91 

Calcareous soil① ；②Ammonium nitrogen；③Nitrate nitrogen；④Soil oganic matter；⑤Available iron；⑥Available phosphorus；

⑦Available potassium. 

 
供试细菌为实验室前期从番茄根际分离到的 5

株根际细菌，分别为 Advenella kashmirensis（B1）、

Arthrobacter cupressi（B2）、Klebsiella variicola（B3）、

Variovorax guangxiensis（B4）和 Enterobacter ludwigii

（B5）。 

供 试 AMF 菌 剂 为 根 内 球 囊 霉 （ Rhizoshagu 

irregularis MUCL 43194，Ri）。菌剂来源及孢子纯化

方法：柠檬酸钠缓冲液溶解胡萝卜离体根纯培养的

Ri 孢子凝胶，真空抽滤，无菌水将孢子冲洗下来后

血球计数器计数并稀释得到纯净的 Ri 孢子悬液。 

供试植物材料：红矮生樱桃小番茄（Lycopersicon 

esculentum）。 

1.2  根际溶铁细菌的筛选 

番茄育苗：番茄种子提前用去离子水浸泡 12 h，

75%酒精浸泡 1 min，无菌水冲洗 3～5 次，2%（v/v）

次氯酸钠溶液浸泡 15 min，无菌水冲洗 5 次。消毒

好的番茄种子均匀地平铺在灭菌的滤纸上催芽 3～

5 d，挑选萌发的种子点播于灭菌的穴盘基质中，至

番茄长出三片真叶时移栽至上述混合土壤中。 

设置 5 株单细菌接种处理分别为 B1、B2、B3、
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B4 和 B5，以不接种对照（CK），每个处理设 6 个

重复。番茄移栽一周后接种细菌悬液（终浓度为 107 

CFU·g–1 土壤），培养 25 d 后收获。 

1.3  高效溶铁细菌单株及菌群与 AMF 共培养盆

栽试验 

番茄育苗和移栽同上。 

设置单接种 AMF 处理（Ri）、三株单细菌分别

与 AMF 共接种处理（B1+Ri、B2+Ri、B3+Ri）、混

合细菌与 AMF 共接种处理（B1+B2+B3+Ri），以不

接种为对照（CK）。每个处理设 6 个重复，移栽时

接种 Ri 孢子液（每盆 500 个孢子）至番茄根系，待

AMF 定 殖 20 d 后 ， 接 种 细 菌 悬 液 （ 终 浓 度 为

107 CFU·g–1 土壤），番茄生长 25 d 后收获。 

1.4  菌根侵染率及菌丝密度测定 

菌根侵染率检测采用台盼蓝染色法[18]；菌丝密

度采用网格交叉法测定[18]。 

 
侵染率 F/%=（侵染根段数/总根段数）×100（1） 

 
侵染强度 M/%=（95% n5+70% n4+30% n3+5% 

 n2+n1）/总根数×100        （2） 

 
式中，n5 为侵染达根段 90%以上的根数；n4 为侵染

达根段 50%～90%的根数；n3 为侵染达根段 10%～

50 %的根数；n2 为侵染达根段 10%以内的根数；n1

为侵染达根段 5%以内的根数。 

 
菌丝密度计算公式：菌丝密度/（m·g–1）=菌丝

长度/风干土质量 

 

1.5  土壤 pH 和有效铁含量测定 

土壤有效铁采用二乙三胺五乙酸（DTPA）浸提

法，电感耦合等离子体发射光谱仪（ICP-OES）测

定[19]；土壤 pH 使用 pH 计（METTLER TOLEDO，

梅特勒-托利多仪器（上海）有限公司）测定，水（煮

沸去除 CO2）土比为 2.5︰1。 

1.6  番茄生理及铁含量指标测定 

统计番茄根、茎、叶片干物质量（105℃杀青

30 min，75℃烘干至恒重）；根系形态使用根系扫描

仪（WinRHIZO，美国）测定总根长、根表面积、

根平均直径、根体积及总根尖数；叶绿素含量测定

采用无水乙醇浸提比色法[20]；根系铁螯合还原酶活 

性测定采用 2，2’-联吡啶比色法[21]；根系和新叶活

性铁含量采用 1 mol·L–1 HCl 浸提，ICP-OES 测定[20]；

根茎叶全铁含量采用 HNO3-HClO4（4：1 v/v）消煮，

ICP-OES 测定（注：全铁含量与植株干物质量的乘

积为全铁积累量）[20]。 

1.7  根系铁吸收相关基因相对定量 

参照 Zhou 等[22]的方法采用实时荧光定量 PCR

测定。 

提取番茄根系总 RNA 并反转录得到 cDNA。进

行实时荧光定量 PCR：将反转录得到的 cDNA 样品

作为模板，选取 Actin 作为内参基因，番茄与铁吸

收相关的同源基因为目的基因，其引物序列如下表 2，

使用 qPCR 试剂盒（ChamQ Universal SYBR qPCR 

Master Mix，Q711，诺唯赞）进行定量；q RT-PCR

扩增程序：预变性 95℃ 30 s，循环反应 95℃ 10 s，

60℃ 30 s，循环 40 次，熔解曲线 95℃ 15 s，60℃ 

60 s，95℃ 15 s。 

表 2  q RT-PCR 引物序列 

Table 2  Primer sequence of q RT-PCR 

基因 Gene 引物序列（5’-3’）Primer sequence（5 '-3'）

F GTCCTCTTCCAGCCATCCA 
LeActin（内参基因①）

R ACCACTGAGCACAATGTTACCG

F TCCTTCTCCGGACACATACCTLeFIT1（铁缺乏诱导转录

因子②） R CCACAGCTTCAGGTTAGGCA

F TGGGTCTTGGCGGTTGTATC
LeIRT1（铁转运蛋白③）

R CCGAATGGTGTTGTTACCGC

F CTCCAATACGCCGCAAGTTTLeFRO2（铁螯合还 

原酶④） R GTTCAACAGTTTCGCCAGGT

F GTGACGGGGCTCAAGAAGAALeMYB72（特异性转录

因子⑤） R TGTGTGCATACACTCGCCTT

注 Note ： Internal Control gene① ； FER② -like iron 

deficiency-induced transcription factor ； Iron③ -regulated 

transporter 1； Ferric reduction oxidase④ ； Speci⑤ fic transcription 

factor. 

 
1.8  数据处理与分析 

使用 WPS Office Excel 2019 处理原始数据，所

有结果用平均数±标准差表示。使用 SPSS Statistics 

26 进行差异显著性分析和多重比较，显著性水平为

P < 0.05。使用 Graphpad Prism 9 进行绘图。 
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2  结  果 

2.1  高效溶铁菌株的筛选  

与 CK 相比，接种 B1、B2、B3 可显著改善番

茄缺铁失绿现象（图 1a），并均显著提高番茄根茎

叶的生物量，而 B4 和 B5 与 CK 无显著差异（图 1a，

图 1c）。接种 B1、B2、B3 和 B5 显著提高叶片活性 

铁含量，分别增加 74.21%、133.66%、175.8%和 69.6%

（图 1b）。B1、B2 和 B3 还显著增加根系和地上部全

铁积累量，分别增加 6.48 倍和 2.61 倍、4.11 倍（根

系）和 2.03 倍、4.37 倍和 2.25 倍（地上部），而 B4

仅增加了地上部总铁积累量，B5 仅增加了叶片活性

铁含量（图 1d，图 1b）。综上，B1、B2 和 B3 促进

番茄生长和铁吸收的效果最好。 

 

注：不同小写字母表示相同部位不同处理间在 0.05 水平下差异显著。CK，不接菌处理；B1、B2、B3、B4、B5 分别表示接种

B1、B2、B3、B4、B5 根际细菌处理。下同。Note：Different lowercase letters indicate significant differences between treatments in the same 

part（ P < 0.05）. CK，no inoculation；B1，B2，B3，B4 and B5 respectively represent the inoculation of B1，B2，B3，B4 and B5 with 

rhizosphere bacteria. The same as below. 

 
图 1  单接种 5 株根际细菌对石灰性土壤上番茄生长（a 和 c）、叶片活性铁含量（b）和根系及地上部全铁积累量（d）的

影响 

Fig. 1  Effects of single inoculation of 5 rhizosphere bacteria on tomato growth（a，c），active iron content in leaves（b）and total 

iron accumulation in root and shoot（d）in calcareous soil 

 

2.2  溶铁细菌和 AM 真菌共接种对石灰性土壤番

茄生长和植株铁含量的影响 

由图 2 可知，与 Ri 处理相比，细菌与 AM 真菌

共 接 种 处 理 下 番 茄 地 上 部 生 物 量 分 别 显 著 提 高

60.0%、44.5%、63.6%、92.3%，其中 B1+B2+B3+Ri

处理下番茄根系生物量较 Ri 处理显著增加 63.64%。

如图 3a 所示，与 Ri 相比，细菌及混合细菌分别与

AM 真菌共接种处理下番茄叶绿素含量均显著提 
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注：Ri，单独接种 AM 真菌处理。下同。Note：Ri，inoculated 

with AM fungus alone. The same as below. 

 
图 2  三株溶铁细菌与丛枝菌根真菌共接种对番茄生长的

影响（a. 不同接菌处理下番茄生长表型；b. 不同接菌处理

下番茄根、茎和叶片的干物质量） 

Fig. 2  Effect of co-inoculation of three strains of iron-solubilizing 

bacteria with arbuscular mycorrhizal fungi on tomato growth（a. 

Tomato growth phenotype under different inoculation treatments；b. 

Dry biomass of tomato root，stem and leaves under different 

inoculation treatments） 

高。所有细菌与 Ri 共接种（B1+Ri、B2+Ri、B3+Ri、

B1+B2+B3+Ri）处理均显著提高了番茄根和叶片中

全铁积累量，分别提高 45.22%和 92.86%、49.25%

和 75.71%、57.16%和 95.09%、107.46%和 159.46%。

在茎中，B2+Ri、B3+Ri 和 B1+B2+B3+Ri 处理下全

铁积累量分别提高 50%、75.86%和 91.38%。与单接

Ri 相比，B3 与 Ri 共接种处理下根系活性铁含量最

高，达 119.59 mg·kg–1，显著高于其他处理。在叶片

中，B1 和 B3 分别与 Ri 共接种处理下活性铁含量显

著提高 41.23%和 44.30%（图 3b）。 

2.3  溶铁细菌和 AM 真菌共接种对菌根侵染的影响 

在菌根处理下番茄根系中均发现了典型的菌根结

构，而未接种AM真菌的处理中未发现菌根结构（图4）。

与单接种 Ri 相比，单株细菌及菌群与 AM 真菌的组合

均可显著增加菌根侵染率、侵染强度（表 3），其中

B1+Ri、B2+Ri、B3+Ri 及 B1+B2+B3+Ri 的菌根侵染率

分别显著提高 13.35%、18.34%、21.64%和 30.99%，侵

染强度分别显著提高 20.03% 、28.27%、30.87%和

35.70%。除了 B1+B2+B3+Ri 处理，其余处理的菌丝密

度与 Ri 均无显著差异。综上，B1+B2+B3+Ri 处理下的

菌根侵染率、侵染强度和菌丝密度最高（表 3）。 

2.4  溶铁细菌与 AM 真菌共接种对番茄根系形态

的影响 

由图 5 所示，与 CK 相比，各接菌处理均明显改

善番茄的根系形态，显著提高根系长度、根表面积、根

体积和根尖数，接种 AM 真菌进一步促进了番茄根系

生长（图 5，表 4）。与 Ri 处理相比，B2+Ri 处理下番

茄根表面积显著提高 30.60%，B3+Ri 和 B1+B2+B3+Ri 
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图 3  溶铁细菌与丛枝菌根真菌共接种对番茄叶绿素含量（a）、根和叶片活性铁含量（b）、根系和地上部全铁积累量（c）

的影响 

Fig. 3  Effects of co-inoculation of iron-solubilizing bacteria and arbuscular mycorrhizal fungi on chlorophyll content（a），active iron content in 

roots and leaves（b），total iron accumulation in root and shoot（c）of tomato 

 

注：hy，菌丝结构；ves，泡囊；sp，孢子。Note：hy：hyphal structure；ves：vesicle；sp：spore. 

 
图 4  显微镜下观察番茄根系中丛枝菌根真菌的共生结构（40×） 

Fig. 4  Symbiotic structure of arbuscular mycorrhizal fungi in tomato roots observed under a microscope（40×） 

表 3  细菌和 AM 真菌双接种对番茄根系菌根侵染率、侵染强度和菌丝密度的影响 

Table 3  Effects of inoculated bacteria and AM fungi on mycorrhizal infection rate，infection intensity and hyphal density of tomato roots 

处理 

Treatment 

侵染率 

Infection rate/% 

侵染强度 

Infection intensity/% 

菌丝密度 

Hyphal density/（m·g–1） 

Ri 66.67±3.35d 32.30±3.46b 0.154±0.003b 

B1+Ri 75.57±5.10c 38.77±3.70ab 0.160±0.008ab 

B2+Ri 78.90±1.91bc 41.43±5.37a 0.162±0.004ab 

B3+Ri 81.10±1.91b 42.27±5.44a 0.161±0.007ab 

B1+B2+B3+Ri 87.33±2.31a 43.83±2.87a 0.164±0.003a 

注：同列不同小写字母表示不同处理之间差异显著（P < 0.05）。下同。Note：Different lowercase letters in the same column indicate 

significant differences between treatments（ P < 0.05）. The same below. 

 
处理下番茄根系形态指标分别显著提高 30.04%和

20.10%（根长）、37.49%和 38.90%（根表面积）、28.87%

和 44.33%（根体积），其中 B1+B2+B3+Ri 处理番茄根

尖数显著增加 44.62%（表 4）。 
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图 5  各接菌处理下番茄根系扫描图 

Fig. 5  Scanning images of tomato roots under control and inoculation treatments 

表 4  溶铁细菌与 AM 真菌共接种对番茄根系形态的影响 

Table 4  Effect of co-inoculation of iron-solubilizing bacteria and AM fungi on root morphology of tomato 

处理 

Treatment 

根长 

Root length/cm 

根表面积 

Root surface area/cm2

根体积 

Root volume/cm3 

根平均直径 

Average root 

diameter/mm 

根尖数 

Root tip number 

CK 83.0±9.1d 38.86±3.00c 0.61±0.17d 0.64±0.11a 165.8±35.6c 

Ri 220.0±65.4bc 65.89±6.17b 0.97±0.13c 0.58±0.03a 483.5±82.0b 

B1+Ri 207.9±28.1c 69.02±10.04b 1.09±0.12bc 0.64±0.11a 618.0±131.8ab 

B2+Ri 250.45±37.1abc 86.05±9.67a 1.23±0.13abc 0.64±0.07a 618.75±72.5ab 

B3+Ri 301.52±17.8a 90.59±11.15a 1.25±0.17ab 0.54±0.04a 622.75±31.1ab 

B1+B2+B3+Ri 264.26±20.3ab 91.52±8.52a 1.40±0.27a 0.61±0.09a 699.25±146.5a 

 

2.5  溶铁细菌与 AM 真菌共接种对番茄根系铁还

原酶活性及基因相对表达量的影响 

由图 6 可知，与对照相比，各接菌处理均显著

提高了番茄根系铁还原酶活性、LeFRO2、LeIRT1、

LeFIT1 和 LeMYB72 的基因表达量。与单接 Ri 相比，

同时接种细菌与 Ri 显著提高番茄根系铁还原酶活

性、LeFRO2、LeFIT1 和 LeMYB72 的基因表达水平。

其中，混合细菌与 AM 真菌双接种处理下番茄根系 

 

图 6  溶铁细菌和 AM 真菌共接种对番茄根系铁还原酶活性（a）及铁吸收相关基因相对表达量（b）的影响 

Fig. 6  Effects of co-inoculation of iron-solubilizing bacteria and AM fungi on ferric reductase activity（a）and relative expression levels of 

LeIFT1，LeFRO2，LeIRT1 and LeMYB72 genes（b）in tomato roots. 
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铁 还 原 酶 活 性 、 LeFIT1 、 LeFRO2 、 LeIRT1 和

LeMYB72 基因表达量最高，分别较单接 AM 真菌上

调 22.07%、508.1%、317.3%、503.5%和 286.7%。

与 CK 相比，各细菌与 AM 真菌组合处理下显著上

调番茄根系中 LeIRT1 的表达，较单接 Ri 处理下其

表达量有升高的趋势但无显著差异（图 6b）。 

2.6  溶铁细菌与 AM 真菌共接种对土壤 pH 和有

效铁含量的影响 

由图 7a 可知，与 CK 相比，各接菌处理均可显

著降低番茄根际土壤 pH，与单接 Ri 处理相比，溶

铁细菌与 AM 真菌组合处理下土壤 pH 均有下降的

趋势，其中 B3+Ri 处理下番茄根际土壤的 pH 最低

（8.67），相比 Ri 显著降低了 0.21；与土壤 pH 一致，

与 CK 相比，各接菌处理均能显著提高番茄根际土

壤的有效铁含量；与 Ri 相比，B1+Ri 和 B2+Ri 处理

下 土 壤 有 效 铁 含 量 略 有 提 高 ， 其 中 B3+Ri 和

B1+B2+B3+Ri 处理下土壤有效铁含量分别显著提

高 15.78%和 55.23%（图 7b）。 

 

图 7  溶铁细菌和 AM 真菌共接种处理下土壤 pH（a）和有效铁含量（b） 

Fig. 7  Soil pH（a）and available iron content（b）under co-inoculation of iron-solubilizing bacteria and AM fungi 

3  讨  论 

3.1  根际溶铁细菌与 AM 真菌联合作用增强植物

铁营养 

根际微生物对于植物生长发育及养分吸收至关

重要，逆境中植物通常招募土壤中特定的功能微生

物以缓解胁迫[23]。微生物在植物铁吸收中也发挥着

重要作用，如分泌质子、产有机酸等次生代谢物、

产铁载体及一系列氧化还原等过程[24]。本研究筛选

获得 3 株高效溶铁细菌可有效改善石灰性土壤上番

茄铁营养，尤其是 B3 提高叶片中活性铁含量（图 1d）。

虽然铁在地壳中含量很高，但受 pH 及其他因素影

响，其在碱性和石灰性土壤中有效性很低。根际微

生物可通过分泌 H+降低根际 pH，直接增加铁矿物

的溶解度，或分泌有机酸等次生代谢物质螯合难溶

性铁，促进土壤铁矿物的生物转化[25]。本试验中，

单独接种 AM 真菌可在一定程度上降低土壤 pH、提

高土壤有效铁含量，而将上述 3 株溶铁细菌单独或 

混合与 AM 真菌共接种的效果更显著，尤其是包含

B3 的处理（图 7b），表明溶铁细菌与 AM 真菌存在

协同作用且不同溶铁细菌与 AM 真菌间存在不同的

互作机制。 

3.2  根际溶铁细菌与 AM 真菌联合接种增强菌根

功能 

在土壤养分缺乏条件下 AM 真菌通过产生并形

成大量菌丝将土壤中的养分转移至植物体内[6]。植

物-AM 真菌-根际细菌系统被认为是一个连续体，细

菌不仅定殖于植物根部，还在相关的菌根菌丝网络

中定殖[26]。AM 真菌对根际细菌功能的调控是土壤

矿质养分转化的关键途径之一。Zhang 等[6]发现 AM

真菌能增加溶磷细菌在根际的定殖数量，原因是菌

丝不断扩展形成的巨大菌丝网络为根际细菌提供了

更多的生态位，使其能够紧密地附着于菌丝上，增

强了根际细菌的定殖率[27]，促进了 AM 真菌与根系

的物质和信号传递，进一步有利于将植物产生的碳

水化合物分泌至菌丝际促进根际细菌生长并增强其
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功能[28]。最新研究结果表明，与 AM 真菌（菌丝）

相关的细菌已被确定为植物-AM 真菌共生的第三个

组成部分，在菌根功能中发挥着关键作用[29]。本研

究发现单株溶铁细菌或菌群均可显著增加菌根侵染

率、侵染强度和菌丝密度（图 4，表 3），表明 AM

真菌的功能受到溶铁细菌的调控。 

3.3 根际溶铁细菌与 AM 真菌协同改善植物根

系形态并促进铁吸收 

根系是植物吸收养分和水分的主要器官，良好

的根系构型有利于促进植物对矿质元素的吸收[30]。

本研究中，与单接 Ri 相比，B3+Ri 和 B1+B2+B3+Ri

显著增加了根长、根表面积、根体积和根尖数，而

B1+Ri 和 B2+Ri 无显著差异（图 5，表 4），进一步

说明 3 株溶铁细菌可能具有不同的促生功能。B3 属

于 Klebsiella 属，已被证明可产生大量的生长素类物

质[31]，推测 B3 可能通过产生生长素类物质促进番

茄根系生长，分泌更多的有机酸等物质而降低土壤

pH、增加铁的有效性，从而有利于植株对铁的吸收。 

3.4 根际溶铁细菌与 AM 真菌联合作用增加根

系铁还原酶活性及上调铁吸收相关基因的表达 

本研究中不同单菌或菌群与 AM 真菌组合均可

增加根系铁还原酶活性并与 LeFRO2 表达模式一致

（图 6a，图 6b），表明溶铁细菌与 AM 真菌可促进根

际铁的还原，改善植物铁营养。与 CK 相比各接菌

处理均能上调 LeIRT1 的表达量，而与单独接种 AM

真菌相比差异不显著（图 6d），表明溶铁细菌可能

不直接调控 LeIRT1 基因的表达而通过提高 AM 真菌

定 殖 程 度 间 接 调 控 ， 推 测 AM 真 菌 可 能 是 调 控

LeIRT1 基因表达的关键因素。Zamioudis 等[32]认为，

AtMYB72 除了对诱导植株系统抗性的发生至关重要

外，也是植物适应缺铁策略的一个重要因素，其表

达受转录因子 AtFIT1 的调控。在供铁不足条件下，

拟南芥 AtMYB72 在根系中被强烈诱导表达，通过激

活苯丙素途径促进荧光酚类化合物的产生并分泌至

根际，促进植物在铁有效性低的条件下对铁的吸收[33]。

本试验中不同单菌或菌群与 AM 真菌组合均可显著

上调番茄根系中 LeFIT1 表达（图 6c），激活植物对

缺 铁 的 应 答 反 应 。 与 Ri 相 比 ， 仅 有 B1+Ri 和

B1+B2+B3+Ri 处理中 LeMYB72 相对表达量显著上

调，其他处理间无显著差异（图 6b），说明 B1 菌可

能通过 LeFIT1 调控下游 LeMYB72 的表达诱导系统

抗性的发生，促进酚类化合物的合成和分泌，从而

有利于根际铁活化和植物铁吸收。 

4  结  论 

本研究筛选获得 3 株高效根际溶铁细菌，可促

进石灰性土壤上番茄生长并提高番茄铁吸收。与单

独接种 AM 真菌相比，3 株溶铁细菌与 AM 真菌联

合接种可有效提高菌根侵染能力并改善植株根系生

长，进而扩大根系对土壤养分的吸收范围，直接促

进铁吸收；共接种能够有效降低根际土壤 pH、提高

土壤有效铁含量，促进石灰性土壤中难溶性铁的活

化；此外，共接种处理能够显著提高番茄根系铁还

原酶活性，上调根系铁吸收相关基因的表达，有效

促进植株对铁的吸收和积累，综合各项指标表明，

菌群与 AM 真菌的混合（B1+B2+B3+Ri）接种效果

最好。因此，三株溶铁细菌协同 AM 真菌能够促进

石灰性土壤上难溶性铁的活化并有效改善植物铁

吸收。 
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