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　 　 摘要:　 干旱胁迫是植物受到的重要非生物胁迫之一ꎬ不仅对植物的生长繁殖有严重影响ꎬ造成作物的减产ꎬ
还会破坏生态环境ꎮ 目前ꎬ人们除了通过建设灌溉工程等措施人为改善植物的生长环境来提高植物的存活率外ꎬ
还以植物生长促进微生物(ＰＧＰＭ)作为植物生长调节剂来维持植物正常的生理生化反应ꎬ缓解干旱胁迫对植物造

成的不良响应ꎮ 本文以干旱胁迫下植物生长促进微生物如何促进植物生长为研究目的ꎬ通过查阅文献资料ꎬ对相

关内容进行总结ꎬ旨在阐明干旱胁迫下植物生长促进微生物对植物生长的正向调控作用ꎮ
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　 　 目前ꎬ随着中国对地被植物的重视程度不断提

升ꎬ对植物环境和经济效应的重视程度也进一步提

高[１]ꎮ 水分在植物生长、发育和繁殖过程中具有不

可或缺的作用ꎬ如参与植物的光合作用、呼吸作用及

有机物的合成和分解ꎮ 当前ꎬ随着高温天气持续增
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多、降雨不均衡、酸雨和臭氧层被破坏等ꎬ全球干旱

地区面积占全球陆地总面积的比例已达到 ４１％[２]ꎬ
预计到 ２１ 世纪末ꎬ全球干旱、半干旱地区面积将占

陆地总面积的 ５０％以上[３]ꎮ 目前ꎬ许多研究者已经

基于第六次国际耦合模式比较计划数据开展了全球

气候变化背景下干旱情况的研究ꎬ预测到 ２１ 世纪

末ꎬ北美西部、中美洲、欧洲、亚马逊河流域、非洲南

部、中国、东南亚和澳大利亚等地区的干旱指数均呈

现上升趋势ꎬ且在许多地区极端干旱现象的发生概

率提高[４]ꎮ
干旱胁迫会限制植物生长和生物量的积累ꎬ影

响其产量和质量ꎮ 为了应对干旱胁迫ꎬ目前多数研

究人员通过灌溉、培育抗旱品种来缓解干旱胁迫对

植物生长发育的不良影响ꎮ 随着对植物生长繁殖生

境研究的深入ꎬ人们发现某些微生物不仅能作为植

物化学肥料促进植物的生长繁殖[５]ꎬ还对增强植物

抗旱性有重要作用ꎬ从而引起国内外学者的广泛关

注ꎮ
能促进植物生长发育、提高生物量和有利于病

虫害防治的有益微生物统称植物生长促进微生物

(ＰＧＰＭ)ꎬＰＧＰＭ 主要分布在植物根际、根表、叶际ꎬ
并与植物形成共生关系(图 １)ꎮ ＰＧＰＭ 又可分为植

物促生细菌(ＰＧＰＢ)和植物促生真菌(ＰＧＰＦ)ꎮ 发

生干旱胁迫时ꎬ最先对植物根系产生影响ꎬ此时干旱

胁迫会限制植物地下部分根的生长并抑制根功能ꎬ
使根的吸水能力和吸水范围受到限制ꎮ 在轻微干旱

胁迫下ꎬ植物依靠根数目的增加扩大植物吸水面积ꎬ
以适应干旱环境[６]ꎮ 植物主要在根际土壤中获得

养分而生长发育ꎬ对植物生长繁殖起促进作用的微

生物也主要分布在植物根际土壤中ꎬ而根际土壤是

植物根周围能影响植物生长繁殖的土壤区域[７]ꎬ它
形成了根际土壤特有的理化性质、特定的微生物群

落结构和功能ꎬ对维持土壤性质、增强植物抗旱性具

有重要意义[８]ꎮ 据统计ꎬ１ ｇ 根际土中的 ＰＧＰＭ 数

量为１０９ ~１０１１个[９]ꎬ对 ＰＧＰＭ 的研究相对集中在植

物根际促生菌(ＰＧＰＲ)方面ꎮ 此外ꎬ生活在植物体

内的无症状微生物能促进植物生长、提高植物对养

分的吸收能力、减轻病虫害、增强植物对环境胁迫的

耐受性ꎬ这类细菌和真菌ꎬ称为植物内生菌[１０]ꎮ 植

物内生菌因其数量和种类繁多、生活环境较为稳定

等特点ꎬ在植物抗干旱、抗冷害、抗重金属胁迫及提

高产量等方面的效果颇为显著ꎬ因此植物内生菌也

成为当下的研究重点ꎮ ＰＧＰＭ 对植物的促生机制大

致有以下几个:(１)氮素转化、溶磷作用和解钾作

用ꎬ其原理都是将植物无法吸收利用或者难以吸收

利用的有机元素或者不溶性元素转化为可利用元

素ꎻ(２)产生铁载体ꎬ铁载体是一种对铁有高亲和力

的金属螯合物ꎬ其作用原理是将三价铁还原成二价

铁ꎬ进而改善植物缺铁现象并促进植物生长ꎻ(３)分
泌植物激素或调控植物激素的合成ꎬＰＧＰＭ 通过直

接分泌植物激素或者影响植物自身激素的合成来起

到促进植物生长的作用[１１￣１２]ꎮ 此外ꎬ当植物遭受干

旱胁迫时ꎬＰＧＰＭ 常通过改变植物光合作用中间物

质、各种次生代谢物、各种渗透物质的含量和酶活性

来减弱或消除不利于生长的因素ꎮ
日渐严峻的全球性干旱情况ꎬ导致植物的正常

生长受限ꎮ 本文旨在总结前人研究结果ꎬ阐明植物

生长促进微生物对干旱胁迫下植物的促生作用ꎬ为
改善干旱胁迫下植物的生长状况提供参考ꎮ

１　 ＰＧＰＭ 对干旱胁迫下植物形态的
影响

　 　 在干旱胁迫下ꎬ植物通过自身的调节机制来减

弱干旱胁迫对其生长发育的影响ꎬ具体调节机制有

改变生长和繁殖的周期等ꎮ 由于植物的自我调节能

力有限ꎬ重度干旱胁迫对植物造成的不良影响往往

无法通过植物自身来调节ꎬ而接种 ＰＧＰＭ 能削弱植

物生长过程中不利因素的影响ꎬ如提高植物萌发率

与增加植物高度、相对根长度、根直径、叶和根的总

生物量等ꎬ从而提高植物在重度干旱胁迫下的存活

率ꎮ
１.１　 干旱胁迫下 ＰＧＰＭ 对种子萌发及幼苗生长的

影响

　 　 在植物种子萌发阶段ꎬ干旱缺水的条件会阻碍

植物种子的吸胀作用ꎬ导致种子的出苗率、活力指数

降低ꎬ甚至在重度干旱胁迫下ꎬ种子即使萌发也会因

缺水而无法正常生长[１３]ꎮ 例如ꎬ随着干旱胁迫程度

的加大ꎬ宽叶雀稗 (Ｐａｓｐａｌｕｍ ｗｅｔｔｓｔｅｉｎｉｉ) 和香根草

(Ｖｅｔｉｖｅｒｉａ ｚｉｚａｎｉｏｉｄｅｓ)等种子的发芽率随之递减[１４]ꎮ
在干旱胁迫下ꎬ长枝木霉(Ｔｒｉｃｈｏｄｅｒｍａ ｌｏｎｇｉｂｒａｃｈｉａ￣
ｔｕｍ)、西蒙斯木霉(Ｔｒｉｃｈｏｄｅｒｍａ ｓｉｍｍｏｎｓｉｉ)均能促进

大豆种子萌发和幼苗生长ꎬ促生率高达 ４０％[１５]ꎮ 此

外ꎬ玉米的发芽率也在很大程度上受到干旱胁迫的

影响ꎬ但在玉米上接种植生 ＰＧＰＲ 拉乌尔菌(Ｒａｏｕｌ￣
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ｔｅｌｌａ ｐｌａｎｔｉｃｏｌａ)后ꎬ明显促进了玉米胚芽、胚根的生

长ꎬ与不接种 ＰＧＰＭ 相比ꎬ胚芽、胚根长度分别增加

了 １􀆰 ２０ ｃｍ、２􀆰 ７５ ｃｍ[１６]ꎮ 陈可等[１７] 在干旱胁迫下

对博落回(Ｍａｃｌｅａｙａ ｃｏｒｄａｔａ)种子进行萌发处理发

现ꎬ对博落回接种绿针假单胞菌橙色亚种(Ｐｓｅｕｄｏ￣
ｍｏｎａｓ ｃｈｌｏｒｏｒａｐｈｉｓ ｓｕｂｓｐ􀆰 ａｕｒａｎｔｉａｃａ)、荧光假单胞

菌(Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｓ Ｍｉｇｕｌａ)后ꎬ它们分泌的

赤霉素、生长素等能显著促进种子发芽ꎬ从而提高博

落回种子的发芽率ꎬ在干旱胁迫下ꎬ其发芽率分别比

不接 种 ＰＧＰＭ 时 的 发 芽 率 提 高 了 ５９􀆰 ０９％、
４０􀆰 ９１％ꎮ Ｂａｅ 等[１８] 在对可可树(Ｔｈｅｏｂｒｏｍａ ｃａｃａｏ)
幼苗进行木霉菌(ＤＩＳ ２１９ｂ)定殖处理时发现ꎬ在干

旱胁迫下该菌促进了幼苗的生长ꎬ增加了根鲜质量

和干质量ꎮ 谌端玉[１９]研究发现ꎬ在干旱胁迫下桃叶

杜鹃(Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ａｎｎａｅ Ｆｒａｎｃｈ.)幼苗在接种杜鹃

花类菌根(Ｅｒｉｃｏｉｄ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ)后ꎬ幼苗的株高、地径

大幅度增加ꎮ 由此可见ꎬ在干旱胁迫下 ＰＧＰＭ 可以

促进植物种子萌发及幼苗生长ꎮ

ＰＧＰＭ:植物生长促进微生物ꎻＰＧＰＢ:植物促生细菌ꎻＰＧＰＦ:植物促生真菌ꎮ
图 １　 植物生长促进微生物在植物上的分布

Ｆｉｇ.１　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ ｏｎ ｐｌａｎｔｓ

１.２　 干旱胁迫下 ＰＧＰＭ 对植物地上部分的影响

叶片是植物地上部分对水分最敏感的器官ꎬ植
物叶片形态因干旱胁迫而出现的变化也最直观和明

显ꎬ在不同时期叶片的变化特征主要有卷曲、变黄、
焦灼、脱落等ꎮ 在干旱胁迫下ꎬＰＧＰＭ 通过增加叶片

皮层蜡质层含量、增加叶片关闭的气孔数量来增强

抵御干旱胁迫的能力ꎮ 例如ꎬ在干旱胁迫条件下ꎬ对
小麦接种巴西固氮螺菌(Ａｚｏｓｐｉｒｉｌｌｕｍ ｂｒａｓｉｌｅｎｓｅ)后ꎬ
与未接种该菌的小麦相比ꎬ接种该菌的小麦地上部、
根部的相对含水量显著增加[２０]ꎮ 此外ꎬ接种植物内

生菌可以提高植物对水分的利用率ꎬ减缓干旱胁迫

造成的损伤ꎬ如对醉马草(Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｉｎｅｂｒｉａｎｓ)接
种内生菌后ꎬ其光合作用得到提高ꎬ植物生物量也得

到了增加ꎬ同时其对碳、氮、磷的积累量也增加ꎬ与干

旱胁迫下不接种 ＰＧＰＭ 的植物相比ꎬ植物体内的

碳、氮、磷元素含量增加了 １５％以上[２１]ꎮ 因此可见ꎬ
施用 ＰＧＰＭ 可以缓解干旱胁迫下植物体内水分的

丧失ꎮ
有研究发现ꎬ受到干旱胁迫的植物在接种 ＰＧ￣

ＰＭ 后ꎬ干旱胁迫对植物形态的不良影响会被打破ꎮ
例如ꎬ从 ４ 种耐旱水稻[Ｍａｔｔａｉｋａｒ、Ｎｏｏｔｒｉｐａｔｔｕ、Ａｎｎａ
Ｒ(４)和 ＰＭＫ３]叶际分离提取的 ＰＧＰＭ 可以在缓解

干旱胁迫的同时促进植物生长ꎬ可以明显看出ꎬ喷洒

ＰＧＰＭ 后植物叶片长势比干旱胁迫下的好[２２]ꎮ 此

外ꎬ在干旱胁迫下ꎬ接种 ＰＧＰＭ 能使玉米从土壤中

更好地吸收水分和养分ꎬ显著增加玉米的株高和茎

粗ꎬ提高玉米叶片的叶绿素含量[２３]ꎮ Ｄｕｂｅｙ 等[２４]在

大豆(Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ)中接种 ＡＫＡＤ Ａ１￣２、ＡＫＡＤ Ａ１￣１６

５５７刘　 星等:植物生长促进微生物对干旱胁迫条件下植物生长的影响



２ 种不同的内生菌发现ꎬ在干旱胁迫下接种 ＡＫＡＤ
Ａ１￣１６ 的植株芽长比未接种 ＡＫＡＤ Ａ１￣１６ 的植株芽

长显著增加了 ７１􀆰 ８５％ꎬ其次是接种 ＡＫＡＤ Ａ１￣２ 的

幼苗芽长ꎬ在水分充足、干旱胁迫条件下ꎬ芽长分别

增加了 ３４􀆰 ７％、５１􀆰 ９％ꎬ可见在干旱胁迫下给植株接

种 ＰＧＰＭ 提高了大豆的生物量ꎬ并且在干旱胁迫条

件下ꎬ与未接种内生菌的对照植物相比ꎬ接种 ＡＫＡＤ
Ａ１￣１６ 的大豆幼苗的总叶绿素含量从 ２８􀆰 ５７％增加

至 ６９􀆰 ２８％ꎬ说明接种 ＰＧＰＭ 对植物叶片叶绿素含

量的提高有显著作用ꎮ
１.３　 干旱胁迫下 ＰＧＰＭ 对植物地下部分的影响

在干旱胁迫下ꎬ植物会通过增加根系长度、纵向

延伸根系来增加植物的吸水面积ꎬ增强吸水能力ꎬ这
是植物自身对抗干旱胁迫的措施ꎮ 但是当土壤中植

物可利用的水分含量达到植物耐受限度时ꎬ会严重

抑制植物细胞的伸长ꎬ致使木质部到周围伸长细胞

的水流中断ꎬ造成有丝分裂过程受损、细胞膨胀受

损ꎬ从而导致植物无法通过自身调节以适应恶劣环

境ꎮ ＰＧＰＭ 可通过促进吲哚乙酸( ＩＡＡ)的分泌提高

干旱胁迫下水稻根冠生物量ꎬ减弱干旱的影响ꎮ 例

如ꎬ在干旱胁迫下ꎬ对苹果苗接种不同荧光假单胞菌

(Ｐｓｄｅｕｏｍｎｏｄａ ｆｌｕｏｅｒｎｃｎｅ)后ꎬ能促进苹果根系生长ꎬ
提高根系活力ꎬ与不接种处理相比ꎬ对照(ＣＫ)、轻度

干旱胁迫(ＬＤ)、中度干旱胁迫(ＭＤ)和重度干旱胁

迫( ＳＤ) 处理的 根 系 活 力 分 别 提 高 了 ５􀆰 ６０％、
１３􀆰 ２６％、２６􀆰 ３０％ 和 ２０􀆰 ９１％[２５]ꎮ 对薰衣草(Ｌａｖａｎ￣
ｄｕｌａ ｄｅｎｔａｔａ)、鼠尾草(Ｓａｌｖｉａ ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ)接种苏云金

芽孢杆菌(Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｔｈｕｒｉｎｇｉｅｎｓｉｓ)后ꎬ能够增加其侧根

数量、促进根毛形成ꎬ从而增强其抗旱性[２６]ꎮ 可见ꎬ
ＰＧＰＭ 产生的细胞分裂素会促进植物的细胞分裂和

维管分化ꎬ使根系更加发达ꎬ从而从整体上增强植物

的抗逆能力ꎮ

２　 ＰＧＰＭ 对干旱胁迫下植物生理生化
指标的影响

２.１　 ＰＧＰＭ 对干旱胁迫下植物激素的影响

植物激素是用于调节植物各种应激反应和代谢

过程 的 必 要 因 子ꎬ 常 见 的 植 物 激 素 有 脱 落 酸

(ＡＢＡ)、生长素(ＩＡＡ)、赤霉素(ＧＡ)、乙烯(Ｅｔｈ)和
细胞分裂素(ＣＴＫ) 等ꎮ 当植物受到干旱胁迫时ꎬ
ＰＧＰＭ 会通过分泌或促进植物分泌激素来提高植物

对营养元素的利用率ꎮ

ＡＢＡ 是植物应对干旱胁迫的首要信号ꎬ在干旱

胁迫下ꎬＡＢＡ 在植物根、茎和叶中大量积累ꎬ诱导相

关保护性物质的合成[２７]ꎮ 另外ꎬＡＢＡ 能够调节植物

水分含量和根系吸水过程ꎬ并且通过由木质部运输

到茎叶的 ＡＢＡ 能控制叶片气孔的有效闭合ꎬ削弱干

旱胁迫对植物蒸腾速率、光合作用等的不良影响ꎮ
大量的研究发现ꎬＰＧＰＭ 可以自身分泌或者刺激植

物分泌 ＡＢＡꎮ 有研究发现ꎬ在 ２０％的土壤水分含量

条件下ꎬ对醉马草(Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｉｎｅｂｒｉａｎｓ ＤＨＧ)接种

内生菌 Ｅｐｉｃｈｌｏë 后ꎬ接种该内生菌的处理和施加外

源 ＡＢＡ 的处理间的促生效果无明显差异ꎬ接种

Ｅｐｉｃｈｌｏë 的促生效果与不接种 Ｅｐｉｃｈｌｏë 相比差异较

大ꎬ说明内生菌 Ｅｐｉｃｈｌｏë 同样能分泌植物激素 ＡＢＡ
以促进植物生长[２８]ꎮ

ＩＡＡ 具有促进植物细胞分裂、根分化和器官生

长等作用ꎮ 干旱胁迫会导致植物内源性 ＩＡＡ 含量

减少ꎬ并且干旱胁迫程度越重、时间越长ꎬ植物内源

性 ＩＡＡ 的含量就越低ꎬ从而严重影响植物的生长ꎮ
有研究发现ꎬ从植物姜黄(Ｃｕｒｃｕｍａ ｌｏｎｇａ)根块茎中

分离出来的内生细菌葡萄球菌(Ｓｔａｐｈｙｌｏｃｏｃｃｕｓ ｓｐ.)
在干旱胁迫条件下对植物有促生作用ꎬ因为在植物

干旱缺水 ２１ ｄ 后ꎬ对照组植株严重萎蔫、干枯ꎬ而用

葡萄球菌处理后的植株没有受到严重影响ꎬ经高效

液相色谱法分析发现ꎬ葡萄球菌在干旱胁迫下能产

生 ＩＡＡꎬ可能是植物在干旱环境下能够保持正常生

长的原因[２９]ꎮ ＰＧＰＭ 对干旱胁迫下甘蔗的生长有

促进作用ꎬ对甘蔗接种 ＰＧＰＭ 后可能在甘蔗根圈中

产生更多 ＩＡＡ 和其他植物激素ꎬ从而影响甘蔗根部

的植物激素水平ꎬ进而增强甘蔗对养分的吸收能

力[３０]ꎮ 根瘤菌(Ｒｈｉｚｏｂｉｕｍ)中产生的过量 ＩＡＡ 触发

了内源 ＩＡＡ 水平的变化ꎬ并对紫花苜蓿(Ｍｅｄｉｃａｇｏ
ｓａｔｉｖａ)响应干旱胁迫产生了积极影响ꎬ当 ６ ｄ 不浇

水时ꎬ发现接种固氮菌 Ｅｎｓｉｆｅｒ ｍｅｌｉｌｏｔｉ 的野生型 １０２１
紫花苜蓿几乎全部枯萎ꎬ相比之下ꎬ接种产生过量

ＩＡＡ 的 ＲＤ６４ 衍生菌株的紫花苜蓿仅部分枯萎ꎬ与
每天浇水的对照组相比ꎬ其水分含量保持不变[３１]ꎮ
不仅如此ꎬ其他研究也发现ꎬ在豆科植物根瘤内ꎬ根
瘤菌分泌的 ＩＡＡ 可以改变植物内源 ＩＡＡ 含量水平ꎬ
从而调节植物生长[３２]ꎮ 可见ꎬ在干旱胁迫下对植物

接种 ＰＧＰＭ 能够促进植物内外源 ＩＡＡ 的合成ꎬ进而

促进植物正常生长ꎮ
在干旱胁迫下ꎬ植物中的 ＧＡ 含量会减少ꎬ从而
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影响植物种子萌发与幼芽生长ꎬ使植物无法开花结

果、繁衍后代ꎮ 在干旱胁迫下ꎬ接种 ＰＧＰＭ 可以促

进植物体内产生 ＧＡ 及微生物自身合成 ＧＡ[３３]ꎬ 产

生 ＧＡ 的能力是由一个富含细胞色素 Ｐ４５０(ＣＹＰ)
生物合成基因簇赋予的ꎬ该基因簇称为 ＧＡ 操作子ꎬ
广泛分布于根瘤菌中[３４]ꎮ

除了前文介绍的植物激素外ꎬＥｔｈ、ＣＴＫ 等植物

激素在 ＰＧＰＭ 的作用下也能发挥对干旱胁迫中植

物的促生作用ꎮ 例如ꎬＰＧＰＭ 产生的 ＩＡＡ 可以诱导

编码 １￣氨基环丙烷￣１￣羧酸合酶(ＡＣＳ)的基因转录ꎬ
造成 Ｅｔｈ 的直接前体 １￣氨基环丙烷￣１￣羧酸(ＡＣＣ)
的浓度增加ꎬ从而有利于植物中 Ｅｔｈ 的产生并促进

植物细胞发育[３５]ꎮ 由此可见ꎬＡＣＣ 生物合成途径相

关基因的调节能够影响植物中 Ｅｔｈ 的产生ꎮ ＰＧＰＭ
产生的 ＣＴＫ 能够刺激植物细胞分裂、细胞膨胀、根
和芽生长、根毛增殖并增加根表面积[３６]ꎬ但具体促

生机制还不明确ꎮ
２.２　 ＰＧＰＭ对干旱胁迫下植物各次生代谢物的影响

在干旱胁迫下ꎬ植物会调节自身可溶性溶质含

量来调节渗透压ꎬ合成抗氧化剂ꎬ调节气孔导度ꎬ降
低蒸腾速率和光合作用速率等ꎮ 这些变化会破坏次

级代谢产物合成的平衡ꎬ因此在干旱胁迫下ꎬ植物的

次级代谢产物合成途径可能会受到影响ꎮ 相关研究

发现ꎬ在干旱胁迫下ꎬＰＧＰＭ 能够直接或间接产生各

种次生代谢物来促进植物生长[３７]ꎮ Ｌｉｎ 等[３８] 用筛

选的细菌共生体菌落处理蒙古黄芪(Ａｓｔｒａｇａｌｕｓ ｍｏｎ￣
ｇｈｏｌｉｃｕｓ)ꎬ发现与未加菌的干旱胁迫处理相比ꎬ加菌

后蒙古黄芪中的次生代谢产物黄芪甲苷、毛蕊异黄

酮￣７￣葡萄糖苷含量明显高于对照组ꎬ分别增加了

１５０.１６％、２７７.２２％ꎮ 在干旱胁迫下ꎬ植物主要通过

固氮、溶解磷、溶解铁和钾来合成次级代谢产物ꎬ增
强其对非生物胁迫的抗性[３９]ꎮ
２.３　 ＰＧＰＭ 对干旱胁迫下植物各种渗透调节物质

的影响

　 　 植物在干旱胁迫下ꎬ会通过增加渗透活性分子

和离子[如可溶性糖、脯氨酸( Ｐｒｏ)、甘氨酸、甜菜

碱、钾离子、钙离子和氯离子等]来缓解干旱胁迫带

来的不良影响ꎮ
可溶性糖负责在细菌和根系、土壤颗粒之间及

不同细菌之间建立附着区ꎬ可由一些 ＰＧＰＢ 产生并

作为根周围的屏障ꎬ促进干旱胁迫下的植物生长ꎮ
干旱胁迫会使 Ｐｒｏ 在植物体内大量积累ꎬ当植物复

水后ꎬＰｒｏ 含量也会减少ꎬ以此克服干旱的有害影

响[４０]ꎬ这是植物对抗干旱胁迫时自身的调节作用ꎮ
一些 ＰＧＰＭ 会释放 Ｐｒｏꎬ帮助植物提高抗旱性ꎮ 关

于 Ｐｒｏ 含量升高对植物抗旱性的提升作用已在几种

作物中报道ꎬ如玉米[４１]、高粱[４２]、马铃薯[４３]、绿

豆[４４]及拟南芥[４５]等ꎮ
对植物接种 ＰＧＰＲ 还能使植物转化不溶性磷、

增加可用磷元素的含量ꎬ促进植物对磷元素的吸收ꎬ
促进植物根系的发育ꎮ 除此之外ꎬＰＧＰＲ 还能促进

植物对氮的固定和提高植物对根系中铁、锌的利用

率[４６]ꎮ 此外ꎬ干旱胁迫还会影响植物对 Ｃａ２＋、Ｍｇ２＋、
Ｋ＋和 Ｓｉ２＋等矿物质离子的同化和吸收ꎬ从而导致植

物生长、发育减缓ꎮ 王艺等[４７] 研究发现ꎬ在干旱胁

迫下马尾松(Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ)幼苗在接种外生菌

根真菌褐环乳牛肝菌后加强了对 Ｃａ２＋、Ｍｇ２＋等元素

的吸收ꎬ促进了马尾松生长ꎮ
２.４　 ＰＧＰＭ 对干旱胁迫下植物酶活性的影响

在干旱胁迫前期ꎬ植物可通过自身抗氧化防御

系统应对干旱胁迫造成的活性氧大量积累ꎬ其中抗

坏血酸￣谷胱甘肽途径就是一个重要的抗氧化防御

系统ꎬ它对减轻逆境下植物受到的伤害具有重要作

用ꎮ 但是随着干旱胁迫的加重ꎬ植物体内各种抗氧

化酶的活性会下降ꎬ不足以抵御现有干旱环境ꎬ此时

接种 ＰＧＰＲ 会提高植物体内各种抗氧化酶[超氧化

物歧化酶(ＳＯＤ)、过氧化氢酶(ＣＡＴ)、过氧化物酶

(ＰＯＤ)和抗坏血酸过氧化物酶(ＡＰＸ)]的活性ꎬ缓
解氧化损伤ꎮ 例如ꎬ植物在接种丛枝菌根真菌后ꎬ抗
氧化酶活性得到显著上调[４８]ꎮ 有研究发现ꎬ在干旱

胁迫下接种 ＰＧＰＲ(荧光假单胞菌)的苹果实生苗幼

苗的 ＳＯＤ 活性显著高于对照组ꎬＳＯＤ 活性较对照组

增加了 ７４.７９％[４９]ꎬ用弯曲假单胞菌(Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ
ｇｅｎｉｃｕｌａｔａ)处理扁穗雀麦(Ｂｒｏｍｕｓ ｃａｒｔｈａｒｔｉｃｕｓ Ｖａｈｌ)
老化含水量低的种子也能提高植株的 ＳＯＤ、ＰＯＤ 活

性ꎬ在一定程度上促进了胚根、胚芽的伸长ꎬ促进了

种子发芽[５０]ꎮ 刺槐(Ｒｏｂｉｎｉａ ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ Ｌ.)与丛

枝菌根真菌形成的菌根能诱导抗氧化酶活性显著提

高ꎬ在干旱胁迫下ꎬ接种 ＰＧＰＭ 的幼苗根、叶的

ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ、谷胱甘肽还原酶(ＧＲ)活性分

别比 不 接 种 ＰＧＰＭ 的 幼 苗 高 ２７􀆰 ２％、 １３􀆰 １％、
２３􀆰 ５％、 ２５􀆰 ７％、 ９􀆰 ８％ 和 １３􀆰 ５％、 ５８􀆰 ２％、 ７８􀆰 ３％、
１４􀆰 ４％、２２􀆰 ７％[５１]ꎮ 此外ꎬ张超[２５]研究发现ꎬ在植物

根际接种 ＰＧＰＲꎬ对植物活性氧清除系统有加速激

７５７刘　 星等:植物生长促进微生物对干旱胁迫条件下植物生长的影响



活、减少丙二醛(ＭＤＡ)合成的作用ꎬ进而降低植物

细胞膜过氧化带来的伤害ꎮ
当 Ｅｔｈ 浓度过高时ꎬ植物根、茎的生长受到抑

制ꎬ叶片非正常掉落ꎬ而高浓度 Ｅｔｈ 的出现与干旱胁

迫有关ꎮ 因为在干旱胁迫下ꎬ氨基环丙烷￣１￣羧酸

(ＡＣＣ)在植物体内大量积累ꎬ而乙烯的合成前体是

ＡＣＣꎬ因此导致植物的不正常生长ꎮ ＡＣＣ 的减少可

以通过 ＰＧＰＭ 产生 ＡＣＣ 脱氨酶来实现[５２]ꎬ从而使

植物根、茎中的 ＡＣＣ 水平降低ꎮ ＡＣＣ 脱氨酶是一种

能够促进养分(如 Ｎ、Ｐ、Ｋ 和 Ｃａ 等)吸收的酶ꎬ在渗

透调节中发挥着重要作用ꎮ 此外ꎬＰＧＰＭ 能将 ＡＣＣ
分解成其他物质(如氨、α￣丁酮酸等)ꎬ从而提高植

物对逆境的抗性[５３]ꎮ 例如ꎬＰＧＰＲ 能够在干旱土壤

中分泌 ＡＣＣ 脱氨酶ꎬ从而增加甜菜碱含量ꎬ调节植

物的渗透势ꎬ增强植物的抗旱性ꎬ而能够分泌 ＡＣＣ
脱氨酶的植物根际促生菌居植物柔武氏菌(Ｒａｏｕｌ￣
ｔｅｌｌａ ｐｌａｎｔｉｃｏｌａ)可以通过调节甜菜碱、胆碱合成的方

式保护不同品种玉米免受渗透胁迫的危害[１６]ꎮ
ＰＧＰＭ 除了通过增减酶抗氧化途径中相关物质

含量应对活性氧造成的伤害ꎬ还靠非酶抗氧化途径

来降低干旱胁迫对植物的伤害ꎮ 例如ꎬＰＧＰＲ 通过

合成和分泌维生素、生育酚、芪类、酚类、抗坏血酸

盐、谷胱甘肽、类黄酮和类胡萝卜素来抑制过量活性

氧(ＲＯＳ)ꎬ从而保护细胞免受氧化应激ꎻＰＧＰＦ 能通

过增强抗氧化物活性、提高光合色素含量来辅助小

麦的生长ꎬ最终达到抗旱的目的[５４]ꎮ

３　 ＰＧＰＭ 对干旱胁迫下植物分子机制
的影响

　 　 在干旱胁迫下ꎬＰＧＰＭ 不仅能够改善植物的生

理生化性状ꎬ还能调控相关抗旱基因的表达ꎮ 在干

旱胁迫下ꎬ植物对环境胁迫的反应是复杂的ꎬ涉及干

旱胁迫相关基因的表达与调节的因子、蛋白质与酶

有乙烯反应因子 ( Ｇｍｅｒｅｂ)、脱水反应结合蛋白

(Ｇｍｄｒｅｂ１ａ)、半乳糖醇合成酶(Ｇｍｇｏｌｓ)和 Δ１￣吡咯

啉￣５￣羧酸酶合成酶[５５]ꎮ 植物抗逆基因的表达可以

由 ＰＧＰＭ 诱导ꎬＰＧＰＭ 通过调控渗透物质含量来减

少干旱胁迫造成的损伤ꎮ 在干旱胁迫下ꎬ固氮螺菌

之所以能够改变植物胚芽鞘木质部结构的形态ꎬ就
在于其能够通过感知 ＩＡＡ 浓度来上调自身吲哚￣３￣
丙酮酸脱羧酶编码基因的表达ꎬ从而实现 ＰＧＰＭ 自

身促进 ＩＡＡ 的合成ꎮ 由于固氮螺菌使植物胚芽鞘

木质部结构形态发生了改变ꎬ接种后可为小麦幼苗

提供更好的水分环境ꎬ研究者也把原因归于固氮螺

菌具有上调自身吲哚￣３￣丙酮酸脱羧酶基因相对表

达量的能力[５６]ꎮ 在干旱胁迫下用肺炎克雷伯菌处

理大豆ꎬ发现大豆叶片中的 ｒｂｃ Ｌ、ｒｂｃ Ｓ、ＲＣＡα、ＲＣＡβ
基因的相对表达量在多个时间点上调ꎬ保证了 １ꎬ５￣
二磷酸核酮糖羧化酶的含量和活性[５７]ꎮ 研究者将

枯草芽孢杆菌(Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｓｕｂｔｉｌｉｓ)寄生在植物组织中

进行试验发现ꎬ枯草芽孢杆菌会影响合成植物细胞

Ｐｒｏ 途径中的关键酶编码基因 ｐｒｏＡ 和 ｐｒｏＢ 的过量

表达ꎬ从而使细胞代谢合成 Ｐｒｏ 的能力显著提升ꎮ
当内生菌木霉(Ｔｒｉｃｈｏｄｅｒｍａ ｈａｍａｔｕｍ)在可可(Ｔｈｅｏ￣
ｂｒｏｍａ ｃａｃａｏ)中定殖时ꎬ它可以特异性地诱导 Ｔｃ￣
ＳＴＫ、ＴｃＭＫＫ４、ＰＫ３ 及受干旱抑制的 ＴｃＮＲｄ 等的表

达ꎬ 改变植物受干旱胁迫导致的光合作用的减

弱[１８]ꎮ 因此ꎬＰＧＰＭ 能在干旱胁迫下通过调节植物

抗旱基因的表达来缓解干旱胁迫造成的不良响应ꎮ
蛋白质损伤是干旱胁迫对植物造成的常见不良

影响ꎬ干旱胁迫能够提高植物的叶温[５８]ꎬ叶温的不

正常升高会导致蛋白质变性ꎬ使细胞膜的稳定性遭

到破坏ꎬ进而导致离子吸收、氨基酸合成受阻[５９]ꎬ因
此在干旱胁迫下维持蛋白质的功能对于植物存活是

必要的ꎮ ＰＧＰＭ 除了可以通过相关物质来调节气孔

导度ꎬ并进一步控制植物叶温、保护蛋白质活性外ꎬ
ＰＧＰＲ 分泌的蛋白酶也可以将土壤中的复杂蛋白质

催化、水解为肽ꎬ分解为植物可利用的氨基酸ꎮ 总

之ꎬ已有研究结果表明ꎬ在干旱胁迫下ꎬ接种 ＰＧＰＭ
后影响植物生长的各类分子机制得到了改善ꎮ

４　 展 望

目前ꎬ干旱胁迫是植物面临的一个十分严峻的

非生物胁迫之一[６０￣６２]ꎬ不仅直接对生态环境造成很

大的破坏ꎬ它所带来的间接影响也时刻威胁着地球

生态ꎬ并对农业生产造成不可估量的损失ꎮ 虽然植

物遭受的胁迫可通过人为干预来改善ꎬ但是这样的

做法会浪费人力、财力ꎬ且不利于生态物种的保护ꎮ
于是ꎬ能减轻或消除植物干旱胁迫影响的 ＰＧＰＭ 就

成为研究者关注的热点ꎮ 与传统治理方法相比ꎬ
ＰＧＰＭ 对于植物的促生作用有诸多优势:一是 ＰＧ￣
ＰＭ 的数量、种类众多ꎬ对植物面临的不同非生物胁

迫(如干旱胁迫、重金属胁迫、盐胁迫等)、生物胁迫

(如病虫害胁迫)都有作用ꎮ 二是 ＰＧＰＭ 来自植物
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的原始生境ꎬ属于植物小生境微生物群落中对植物

有直接或间接促生作用的一部分微生物ꎬ不会对植

物原有生境造成外来物种入侵的威胁ꎬ且植物的免

疫系统可以影响根际微生物群落ꎬ 微生物可以通过

产生或调控植物生长调节因子来改变植物的生理通

路ꎮ 三是 ＰＧＰＭ 对植物的促生效果具有长期性和

稳定性ꎮ 首先ꎬ植物新陈代谢活动产生的分泌物很

多都是土壤微生物的营养来源ꎬ起着吸引微生物的

作用ꎬ土壤微生物的新陈代谢活动也加速了土壤养

分的分解ꎬ产生一些刺激植物生长的物质或合成一

些能被植物利用的营养物质ꎬ促进植物发育ꎬ也有些

微生物侵入植物体内后形成了特殊结构ꎬ与植物间

建立起互利共生的关系ꎮ 其次ꎬ对于植物而言ꎬ发挥

促生作用的微生物多集中于土壤中ꎬ而土壤中的微

生物是长期存在的ꎮ 各土壤微生物种群间共同关联

并构成了稳定的植物微生物群落ꎬ微生物群落的稳

定也给予植物良好的生存环境ꎬ植物从土壤中吸收

养分的效果也更好ꎮ 综上所述ꎬＰＧＰＭ 对植物促生

作用的研究具有很好的前景ꎬ但是目前关于 ＰＧＰＭ
对植物的具体促生机制还有待进一步研究ꎮ

致谢:　 　 本研究由高山杜鹃新品种选育与栽培技

术研究项目和山桐子优良种源批量化生产技术及遗

传稳定性鉴定技术示范推广项目共同资助ꎮ
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