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摘   要：大多数农业土壤有效磷资源有限，使用磷肥虽能缓解作物磷缺乏现象，但却带来较大的

环境风险，影响农业生态稳定。微生物是土壤磷素循环的组成部分，在介导植物磷的可用性方面起

着重要作用。溶磷菌(phosphate-solubilizing bacteria, PSB)可溶解土壤难溶性无机磷和有机磷，促进

根系磷吸收，同时增强作物对逆境(如生物胁迫和非生物胁迫)的抵抗能力。目前，使用 PSB 作为潜

在生物肥料已引起了相当大的关注，在可持续农业方面具有广阔的应用前景。本文系统阐述了 PSB
的农业生态学功能，并结合有机酸、水解酶、铁载体和 1-氨基环丙烷-1-羧酸(1-aminocyclopropane- 
1-carboxylic acid, ACC)脱氨酶等因素，阐述了 PSB 溶磷促生的生理和分子机制，重点分析了 PSB
对土壤微生物群落的影响及其与根系分泌物的互作关系，同时介绍了应用推广 PSB 生物肥料的重点

和难点，并提出使用 PSB 生物肥料是提高农业磷肥使用效率和作物产量的有效措施。文章还对 PSB
生物肥料在未来的研究及生产应用方面提出了建议，以促进 PSB 生物肥料在生态农业中的应用，缓

解农业资源和环境带来的双重挑战，满足未来全球粮食安全需求，顺应绿色生态农业的发展趋势。 
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Abstract: Agricultural soils generally have limited available phosphorus. Although the 
application of phosphorus fertilizers can alleviate phosphorus deficiency in crops, it brings 
environmental risks, thereby affecting agroecological stability. Microorganisms are integral 
components of soil phosphorus cycling and play a crucial role in mediating the availability of 
phosphorus to plants. Phosphate-solubilizing bacteria (PSB) can solubilize insoluble inorganic 
and organic phosphorus in the soil, facilitating phosphorus uptake by plant roots and enhancing 
crop resistance to biotic and abiotic stresses. Currently, the use of PSB as potential 
biofertilizers has attracted considerable attention and demonstrated broad prospects for 
sustainable agriculture. This article systematically elucidates the agroecological functions of 
PSB and expounds the physiological and molecular mechanisms of PSB-mediated phosphorus 
solubilization and plant growth-promoting effect with consideration to other factors such as 
organic acids, hydrolases, siderophores, and ACC deaminases. Moreover, we analyzed the 
impact of PSB on soil microbial communities and their interaction with root exudates, 
highlighted the key points and challenges in the application and promotion of PSB biofertilizers, 
and put forward the application of PSB biofertilizers as an effective measure to increase 
phosphorus fertilizer use efficiency and crop yield. Finally, we proposed suggestions for future 
research and application of PSB biofertilizers, aiming to promote the application of PSB 
biofertilizers in ecological agriculture. The efforts aim to mitigate the dual challenges posed by 
agricultural resources and the environment, meet future needs of global food security, and align 
with the development trend of green ecological agriculture. 
Keywords: phosphorus-solubilizing bacteria; phosphorus-solubilizing; growth promotion; 
microbial interactions; root exudates 
 

在全球人口快速增长的背景下，实现联合

国关于农业可持续发展目标需要持续关注粮食

生产问题 [1]。农业不仅需要提高粮食生产力，

保证粮食安全，还应维持生态环境稳定[1]。过

去几十年里，传统的耕作方式(如农用化学品的

施用等)虽然带来了粮食增产，但同时也对生态

环境造成威胁，养分枯竭、污染物积累、干旱、

土壤侵蚀和肥力丧失等问题不断出现，给农业

可持续发展带来了巨大的挑战[2]。此外，过度

使用农用化学产品(如化肥、农药等)也对人类健

康产生了负面影响，引发诸多疾病，如体质不

佳、疾病恶化和智力迟钝等[3]。经过科学家们
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长期的研究发现，来自不同栖息地的微生物群

可以促进植物生长，提高养分利用效率。目前，

表现出不同植物促生性状的微生物已成为农用

化学产品的可持续替代品，是提高农业生产力

和维持生态环境稳定的有效措施[4]。 
溶磷菌(phosphate-solubilizing bacteria, PSB)

是一类具有代表性的促生菌，它能够促进土壤-植
物磷循环过程[5]。不同于生物地球化学的碳、

氮循环，磷循环属于典型的沉积循环，在地球温

度和大气压下不形成任何稳定的气态物种[5-6]。在

植物-土壤磷循环过程中，磷很容易被吸附固定

形成不溶性磷酸盐[如铁-磷(Fe-P)、铝-磷(Al-P)、
钙-磷(Ca-P)等]，这致使磷成为限制性营养元素

之一[7]。当土壤磷供应不足时，会对作物生长

产生诸多不利影响，如限制根系构型、减缓光

合速率、降低对生物胁迫和非生物胁迫的耐受

性、从而减少作物产量[8]。PSB 能够将土壤中

被固化的磷和动植物残体中的磷转化为可供植

物吸收利用的有效磷，并分泌代谢物质(如生长

素、有机酸和铁载体等)，促进作物生长，保证

粮食安全和稳定[5]。因此，PSB 生物肥料使用

是克服土壤中磷缺乏具有潜在经济效益、环境

友好的关键技术措施。 
目前，公众对于 PSB 生物肥料的认可度不

断提高，贡献率也在逐年增加[5]。以中国为例，

中国农业农村部于 20 世纪 60 年代开始规范生

物制剂的管理与注册，目前已登记的微生物菌

剂已超一万种，包括微生物菌剂、微生物浓缩

制剂、光合细菌菌剂和根瘤菌菌剂等。通过使

用生物制剂，肥料施用量减少 30%，产量增

加 30%[9]。其中，PSB 的产量增幅达到 40%，

与根瘤菌共接种的净收益为 1 196 元，增幅为

6.82%[10-11]。需要承认的是，在推广 PSB 的应

用过程中确实存在一些问题，关于 PSB 生物肥

料的商业化应用效果仍存在一些质疑。本综述

汇集了国内外最新的 PSB 研究，全面阐述了

PSB 的生态学功能及其溶磷、促生机制，并重

点关注 PSB 对土壤微生物群落的影响及其与植

物根系的相互作用，旨在扩大 PSB 生物肥料的

商业应用范围，为粮食增产和稳定农业生态环

境提供科学依据与产品支撑。 

1  PSB 的农业生态学功能 
PSB 作为土壤微生物中具有磷动员能力的

典型微生物群体，在磷调动过程中发挥着重要

作用和生态功能：(1) PSB 溶磷以满足自身需

求，并通过生物质周转释放磷为生态系统服务。

在富碳环境中，PSB 将促进微生物生物量周转，

特别是在磷限制情况下，PSB 效应的驱动力会

更为明显。在富含磷的环境中，土壤微生物将

使用可利用的磷；而在磷缺乏的环境中，它将

驱动微生物生物量中磷的溶解活性。(2) PSB 溶

磷代表了其对植物磷营养的理想贡献，即过量

的磷溶解在土壤中以满足植物的需求(碳和氮

供应充足)[8]。综上，本文强调了 PSB 在磷动员

过程中的生态功能，其最终将实现农业生态系

统中磷的补充。 
PSB 在农业生态系统中最核心的功能是将

土壤中难溶性磷酸盐转化为可溶性磷酸盐，满

足作物磷需求。例如，从磷酸盐固体污泥样品

中分离的铜绿假单胞菌(Pseudomonas sp.)、沙雷

氏菌(Serratia sp.)、泛菌(Panthenium sp.)和肠杆

菌(Enterobacter sp.)等 PSB 能够溶解磷酸三钙

[Ca3(PO4)2]、磷酸铝(AlPO4)、磷酸铁(FePO4)这
3 种形式的磷酸盐[12]。此外，从玉米(Zea mays)
根际土壤中分离出的优势 PSB，其溶磷指数为

1.94–3.69[13]。与化学磷肥混合使用后，土壤中

有效磷含量增加到 30.6–36.3 mg/kg，能有效减

少商业化肥的使用[13]。随着研究的不断深入，

越来越多性能优良的 PSB 被发现，如不动杆菌
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(Acinetobacter sp.) 、 嗜 碱 芽 孢 杆 菌 (Bacillus 
alcalophilus)、节杆菌(Arthrobacter sp.)、偶氮幽

门螺杆菌(Helicobacter azo)、芽孢杆菌(Bacillus 
sp.) 、 伯 克 霍 尔 德 菌 (Burkholderia sp.) 、

Enterobacter sp.、温氏杆菌(Owenella sp.)、黄杆菌

(Flavobacteria sp.)、胶质类芽孢杆菌(Paenibacillus 
mucilaginosus)、巨芽孢杆菌(Priestia megaterium)、
Pseudomonas sp. 、 根 瘤 菌 (Rhizobia sp.) 和

Serratia sp.等。除了典型的溶磷性能外，一些 PSB
对于作物还具有良好的促生功效，如提高小麦

(Triticum aestivum)、玉米(Z. mays)磷营养、增加根

系和地上部磷含量；促进小麦幼苗根系和内层的

生物固氮作用，增加氮含量[14-15]。在番茄(Solanum 
lycopersicum) 上 的 研 究 结 果 也 表 明 ， 接种

Acinetobacter sp.和苍白芽孢杆菌(B. pallor)既能促

进番茄根际磷的溶解，又能提高植株地上部生物量

(32.6%和 26.2%)和根系干重(33.1%和 25.6%)[16]。

同样的，接种粘液假单胞菌(P. mucilaginosus)
缓解了橙(Poncirus trifoliata)幼苗的磷胁迫，促

进植株生长，提高了氮磷吸收量[17]。 
PSB 在促进植物吸收磷的同时，不仅不会

破坏农业生态环境，还能修复受传统商业化肥

污染的土壤环境，改善土壤团粒结构。在退化

或荒漠化过程中，自然植物群落的干扰通常伴

随着土壤物理化学和生物特性的丧失。例如，

土壤结构、植物养分供应、有机物含量和微生

物活动[18]。目前，越来越多的农业从业者致力

于研究根际微生物之间的相互作用机制，以期

恢复土壤的有益特性。研究表明，使用基于细

菌接种剂(如 PSB、Helicobacter azo 和 Rhizobia 
sp.)的土壤处理方法，可以显著提高土壤团聚体

(尺寸范围为 3–250 μm 和 50–2 000 μm)的水稳

定性和分布情况，较其他养分管理措施(如堆肥)
表现出更低的有机碳损失和更大的收益[11]。 

研究还发现，PSB 在缓解非生物胁迫中也

发挥着重要作用，在高温/低温、干旱、盐度和

重金属污染等极端环境下表现出良好的溶磷和

抗逆性[19]。例如，从中国东部盐池沉积物中分

离的盐单胞菌(Halomonas sp.)能够保持土壤磷

的有效性，减少盐碱土壤的盐分，促进盐碱土

壤农业的发展[20]。Enterobacter sp.能增强玉米 
(Z. mays)对氧化应激的耐受性，提高干旱条件

下种子的发芽势[21]。在重金属胁迫环境下，PSB
通过上调根际细菌群落中细菌迁移性、氨基酸代

谢和碳代谢相关基因的表达，促进有机酸分泌，

活化土壤中的镉(Cd)，修复 Cd 污染土壤[22]。生

物炭固定化蜡样芽胞杆菌(B. cereus)、Enterobacter 
sp.通过分泌代谢物质(如葡萄糖酸、胞外多糖和

铁载体等)，有效富集镉、铬和铅等重金属，

减轻其对植物的毒害 [23-24]。除缓解非生物胁迫

外，PSB 还能减轻病原菌的入侵，缓解生物胁

迫。Nallely 等[25]从蓖麻(Ricinus communis)根际中

分离的B. cereus，能显著降低番茄(S. lycopersicum)
患溃疡病(由密歇根克拉维杆菌引起)的严重程

度，增加植株的株高、茎宽，提高干重和总叶

绿素含量。类似地，恶臭假单胞菌(P. putida) 
PSDM3、霍马切肠杆菌(E. homacher) PSDM10
和小陌生菌(Advenella sp.) PSDM17 能有效抑制

小麦幼苗感染镰刀菌[26]。 
由此可见，PSB 不仅具有优良的溶磷促生

性能，对于一些非生物胁迫(重金属、高/低温和

干旱等)和生物胁迫也有很好的抵御效果，可提

高粮食生产力、保障粮食安全并实现农业生态

的稳定，在农业生产中具有广阔的应用前景。

尽管 PSB 在实验室中有效，但是田间的应用效

果不佳，与预期的试验效果存在差距，致使其

商业化推广进程迟缓。造成这种局面的原因包

括：(1) 传统的筛菌方法侧重于单一的促生性

状，鲜有将这些促生性状进行系统的量化分析。

(2) 土壤环境复杂多变，根系分泌物(趋化性)、
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土壤原生微生物(竞争)会影响菌株在根际和根

系的定殖。因此，在未来的研究中有必要借助

多准则分析方法筛选出在田间试验中最具优势

的 PSB，同时进一步探究 PSB 在根际和作物体

内的定殖机制，这对于提高菌株定殖效果、最大

化发挥 PSB 的生态学功能具有重要意义。同时，

未来也需要对 PSB 的溶磷速率以及该磷在农业

生态系统中的长期意义进行更多的分析和了解。 

2  PSB 提高作物磷吸收效率的

作用机制 
土壤微生物是土壤功能和养分周转的基

础，微生物生物量是土壤活性养分的重要组成

部分。土壤微生物对于土壤总磷的贡献率高达

26% (更典型的约 5%–10%)，代表植物有效磷的

“潜在磷库”[5-6]。从长远来看，它们是土壤矿物

质磷动员的主要驱动因素(溶解、风化等)。同时，

土壤微生物还控制每年从植物和动物残留物中

返还给土壤的正磷酸盐的再活化，促进“固定”
池中磷的释放[5-6]。随着生态系统的发展，微生

物磷库的相对大小和微生物加工磷转移到有机

库(生物可利用库)的比例显著增加[27]。因此，

促进风化和微生物磷库的溶解被认为是将“新”
磷引入系统的关键。在此期间，PSB 充当磷的

活化剂，促进土壤中难溶性磷酸盐向植物可利

用磷的转化，提高作物对磷的吸收效率[27]。 

PSB 在根际区的定殖是一个动态变化的过

程，在这期间，植物和微生物通过不同的化学

信号通路相互作用(图 1)。掌握其内在机制对于

更好地理解土壤-植物磷循环过程，服务现代农

业至关重要。一方面，微生物通过分泌激素类

物质、酸类物质和碳类物质等刺激根系养分吸

收，提高植株养分利用效率；另一方面，植物

还会分泌一些代谢物(糖类、氨基酸等)供给微生

物的养分需求，影响根际微生物的分布和组成

结构[28]。 

2.1  PSB 提高土壤磷有效性的直接机制 
2.1.1  溶磷机制 

土壤是陆地生态系统中最重要的磷库，直

接影响作物对磷素的供应[29]。无机磷在含有各

种馏分的土壤磷库中占据主导作用，它通常以

相对稳定且不溶的磷酸盐阴离子形式存在于初

级磷矿物中[30]。而植物所需的大部分磷酸盐则

以磷酸盐阴离子形式(H2PO4
–和 H2PO4

2–)存在于

土壤溶液中。这些正磷酸盐离子在土壤中的可

溶性和不可溶性比率与土壤 pH 密切相关[30]。 
有机酸(如葡萄糖酸、苹果酸、乙酸、α 酮

戊二酸、柠檬酸、草酸、甲酸、琥珀酸和乳酸

等)是 PSB 氧化、呼吸或发酵过程中产生的低分

子量化合物[31]。据报道，PSB 通过分泌这些有

机酸，一方面降低介质 pH，直接溶解不溶性无

机磷酸盐；另一方面，有机酸的羧基与阳离子(如
铁、铝等)螯合，从铁铝磷酸盐中释放正磷酸盐，

增加土壤磷生物有效性，为植物提供充足的磷营

养[31]。例如，复合接种日本芽孢杆菌(B. japonicum) 
5038 和 P. mucilaginosus 3016 显著提高大豆根

际有机酸合成相关基因(pflAD、ackA、ldhA、ppc
和 gltA)丰度[32]。这些基因控制土壤微生物合成

有机酸，降低土壤 pH，增加根际的速效磷[32-33]。

在几种有机酸中葡萄糖酸对磷的增溶作用贡献

最大，其次是苹果酸、乙酸和 α 酮戊二酸，

最后是乳酸、甲酸、柠檬酸和琥珀酸 [34]。但

也有研究发现草酸的溶磷效果最佳，能从不溶

性磷酸盐中提取 100%的磷酸盐，其次是柠檬

酸、苹果酸、衣康酸和葡萄糖酸 [35]。不同有

机酸溶解磷矿资源的效率不仅取决于其自身

化学特性(如羧基和羟基的数量和位置、酸解离

常数)，还与不同 PSB 的自身属性以及土壤环境

的复杂性密切相关[34-36]。葡萄糖脱氢酶(glucose  
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图 1  溶磷菌与根际的互作机制 
Figure 1  Mechanism of interactions between phosphate solubilizing bacteria and the rhizosphere soils. 
 
dehydrogenase, GDH)和氧化还原辅酶吡咯喹啉

醌(pyrroloquinoline quinone, PQQ)是影响葡萄

糖酸合成的关键酶，控制生态系统中微生物磷

酸盐的溶解[37]。当介质中磷缺乏时，Serratia sp. 
S119 中 pqq 基因的表达量增加，催化葡萄糖氧

化为葡萄糖酸，缓解磷胁迫[38]。随着可溶性磷

酸盐浓度的增加，吡咯喹啉醌-葡萄糖脱氢酶基

因 gcd 基因的表达会受到抑制[39]。未来的研究

可以通过修饰 gcd 基因调控机制来降低 PSB 对

可溶性磷酸盐的敏感性，以扩大 PSB 的应用范

围。以上报道证实有机酸及其还原酶在 PSB 溶

解无机磷的过程中起着关键作用。然而由于根际

有机酸的来源途径多样，植物、微生物交互作用

明显，目前对于有机酸(PSB 分泌的)溶磷机制的

认识还不够全面，有诸多科学问题亟待解决。 
除有机酸外，伴随铵离子同化的质子排泄

也被认为是微生物的溶磷机制之一[40]。当存在

铵盐时，PSB 利用 NH4
+合成氨基酸，外排质子，

酸化培养基，并溶解难溶性磷酸钙[36]。例如黄

海芽孢杆菌(B. marisflavi) FA7 通过铵同化引起

质子外排，溶解介质中不溶性磷酸盐[40]。无机

酸、H2S 等也是微生物溶解磷酸盐的作用机制之

一，但与有机酸和铵的质子外排相比，效率较低。 
2.1.2  矿化机制 

除了一部分无机磷外，土壤中还包含一定

比例的无效有机磷(占总磷的 30%–80%)。这些

无效有机磷主要包括正磷酸单酯(如肌醇磷酸

酯)、正磷酸盐双酯、有机多磷酸盐和膦酸盐等
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形式[41]。PSB 通过矿化作用将这些无效有机磷

转化为有效磷。土壤中有机磷的动态变化在全

球生态地球化学磷素循环中起着重要作用，对

农业的可持续发展具有积极意义。 
在 PSB 的矿化过程中，磷酸酶和植酸酶这

两种水解酶发挥着关键作用。其矿化机制主要

分为两种：(1) 直接水解有机化合物；(2) 形成

膜结合酶水解有机化合物。不同的 PSB 通过产

生不同类型和浓度的磷酸水解酶矿化有机磷。

例如，土壤 Bacillus sp.通过产生胞外酶(如磷酸酯

酶、磷酸二酯酶、植酸酶和磷脂酶)矿化有机磷酸

盐[42]。而产气克雷伯氏菌(Klebsiella aerogenes)、
荧 光 假 单 胞 菌 (Pseudomonas fluorescens) 和   
P. mucilaginosus 3016 则通过产生磷酸酶水解

有机磷[32,36]。 
磷酸酶是微生物磷循环的重要驱动因子，

可以矿化除植酸盐外的 90%土壤有机磷[43-44]。

根据 pH 的变化，微生物分泌的磷酸酶可分为

酸性和碱性两大类。酸性磷酸酶通常是非特异

性磷酸酶(nonspecific phosphatase, NSAPs)，主

要存在于革兰氏阴性细菌中，由 A、B 和 C 这

3 个分子家族组成，在酸性土壤中更丰富[43]。

碱性磷酸酶(alkaline phosphatase, ALP)在中性

和碱性土壤中占主导地位，仅来自土壤微生物

和动物[44]。在细菌中编码 ALP 的同源基因是

phoA、phoD 和 phoX[44-45]。phoD 是存在于土壤

微生物中的关键 ALP 基因[45]。土壤微生物组对

磷酸酶的产生受到无机磷和氮的严格控制，增

加氮供应会提高土壤磷酸酶含量，这主要是因

为植物和微生物对磷的需求增加[46]。反之，增

加介质中无机磷供应则会抑制磷酸酶的产生及

其活性。这主要是因为当游离磷酸盐过量时，

PhoB 活化会被 PhoR 作为磷酸酶打断；反之当

无机磷酸盐浓度有限时，PhoB 被 PhoR 作为激

酶激活[47]。Pho 调控由一个双组分调控系统控

制，该系统包括一个内膜组氨酸激酶传感器蛋

白和一个细胞质转录反应的调节因子[47]。培养

基中无机磷酸盐的消耗对于细菌中 Pho 调节因

子的活化很重要[47]。由此可见，磷酸酶的调节

是一个复杂的系统，整合有关细菌磷酸酶的知

识可以更好地了解 PSB 的矿化机制。植酸酶是

一种胞外酶，负责从有机化合物(植酸盐)中释放

正磷酸盐，参与土壤磷的矿化过程[36]。植酸盐

大多由植物合成，存在于植物种子和花粉中，

占据土壤有机磷的 60%–80%[36]。自然情况下的

植酸盐难以降解[36]。植酸酶可以帮助植酸盐完

全水解形成 1 个肌醇和 6 个无机磷酸盐分子，

或者部分水解形成肌醇多磷酸盐和无机磷酸盐

的低级异构体 [48]。植酸酶根据其催化机理、

立体结构和分子特征，可以分为：组氨酸酸

性磷酸酶(histidine acid phosphatase, HAPhy)、
半胱氨酸植酸酶(cysteine phytase, CPhy)、紫

色酸性磷酸酶(purple acid phosphatase, PAPhy)
和 β 螺旋桨型植酸酶 (beta-propeller phytase, 
BPPhy)[49]。 

综上所述，对于不同的磷源，PSB 通过产

生不同的代谢物转化土壤难溶性磷酸盐，以达

到提高土壤有效磷含量、加强土壤-植物磷素循

环的目的。随着研究的不断深入，一些关键的

调控通路(Pho 调控)被发现，一些关键调控基因

(pqqA、pqqB 等)被聚焦。通过修饰改良这些调

控基因可以进一步提高菌株的溶磷效果。但是

目前对这些调控通路、调控基因的认识还不够

深入，需要进一步认证。未来可以运用多组学

知识，重点剖析 PSB 溶磷的直接调控机制，以

提高对自然界中以 PSB 为中心的微生物群落的

了解，并最终实现农作物磷的稳定供应。本课

题组近期也在借助非靶向代谢组学技术，进一

步探究 PSB 溶磷过程中代谢物的组成差异与其

溶磷效率之间的相关性。 
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2.2  PSB 促进作物生长发育的作用机制 
养分利用效率是作物养分吸收的生理基

础。部分 PSB 除了介导土壤有效磷库容量外，

还会对根系产生促进作用，塑造良好的根系构

型，提高作物养分利用效率。 
2.2.1  根系分泌物 

作为微生物与植物相互作用的物质基础，

根系分泌物包括初级代谢物和次级代谢物[28]。

土壤微生物会通过优先影响根系初级代谢物

(如糖、氨基酸和有机酸)的分泌，在根系周围

建立特定的代谢物活动通路，影响土壤养分状

况[50]。初级代谢物包括糖(如阿拉伯糖、果糖和

低聚糖)、氨基酸(天冬氨酸、谷氨酸和甘氨酸)
和有机酸(柠檬酸，草酸和琥珀酸)。它们由碳代

谢物质组成，通过特定的外排载体和运输通道

排出根系，参与微生物与植株的生物化学循环

过程[28]。根系分泌物中的多糖和脯氨酸通过诱

导菌株生物膜的形成帮助菌株定殖。研究表明，

生物膜包裹细菌，构成细菌生长和发育的保护

模式，既能保护外来细菌竞争生态位点，提高

其在逆境环境下的存活率；同时帮助菌株与植

物根表形成稳定的共生关系，提高根际定殖效

率[51-53]。有机酸是低分子量化合物，存在于根

系分泌物中。它被认为是塑造根系微生物组成

结构的选择性试剂，对土壤优势微生物类群有

重要影响，是植物应对逆境的重要策略之一[54]。

另外，类黄酮是植物中最广泛的次生代谢物之

一，在植物与根际细菌相互作用中扮演着信号

分子的重要角色[55]。目前，关于 PSB 与根系

互作关系的研究逐渐受到关注，国内外也取得

了一定的研究成果。但是，由于根系分泌物种

类的多样性，PSB 主要影响哪几种根系分泌物

还需要进一步认证，同时关于 PSB 与根系互作

的特定代谢调控机制的研究也有待进一步深

入探究。 

2.2.2  吲哚乙酸 
吲哚乙酸(indoleacetic acid, IAA)是植物-微

生物相互作用中响应外部刺激的关键效应分

子。多项研究表明，能够产 IAA 的微生物可以

刺激植物细胞伸长/影响细胞分裂，促进根的生

长发育，从而有助于植物从土壤中获得更多的

营养物质[56]。例如，Acinetobacter sp.通过分泌

IAA 和氨，促进拟南芥(Arabidopsis thaliana)种
子萌发，增加侧根数，提高叶绿素含量[57]。黄

微球菌(Micrococcus flavus) LS570 菌株通过分

泌 IAA，阻止拟南芥幼苗初级根的伸长，破坏

顶端优势，促进根分枝，提高养分吸收效率[58]。

也有研究认为，根际细菌分泌的 IAA 会使植物

细胞壁松动，增强根系分泌物的渗透性，为根

际细菌发育提供更多的营养物质[59]。目前，国

内外学者对于 IAA 响应的分子机制也取得了一

定的进展。研究发现，生长素通过运输抑制剂

1/生长素信号 F-box 蛋白(TIR1/AFBs)受体家族

感知，这种相互作用会加速生长素 /吲哚乙酸

(Aux/IAA)转录抑制蛋白的降解，使生长素反应

因子 (ARFs)发生反抑制 [60]。生长素反应因子

ARF7 和 ARF19 以及典型生长素受体会介导藤

黄分枝杆菌(Mycobacterium luteum) LS570 引起

的主根和侧根反应[58]。鉴于此，作者的课题组

以 IAA 作为关键的促生指标筛选高效优势 PSB，

同时借助分子手段(如转录组、高通量测序)解析

产 IAA 的 PSB 调控作物养分循环的作用机制，

以期能扩大 PSB 的商业化应用范围，丰富 PSB
与根系互作的理论基础。 
2.2.3  胞外多糖 

作 为 膜 的 主 要 成 分 之 一 ， 胞 外 多 糖

(exopolysaccharide, EPS)决定了细菌在植物根

系表面的形成和附着能力[61]。缺少胞外多糖相

关基因的贝莱斯芽孢杆菌(B. velezensis)会失去

生物膜形成能力，无法在番茄根际定殖[62]。据
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报道，细菌通过群体感应(quorum sensing, QS)
调节生物膜的形成过程。在此期间，细菌通过

产生和感知信号分子与临近细菌进行通信，当

信号分子浓度达到显著水平时，细菌会做出反

应调节靶基因表达，促进整体生物膜的发育[63]。

最近的研究还发现，EPS 会影响 PSB 的溶磷效

果[64]。多粘类芽孢杆菌(B. polymyxoides) GOL 
0202 的 EPS 产量与磷酸盐增溶效率呈正相关[65]。

EPS 的溶磷机制与生物膜的形成密切相关[63]。因

为 EPS 通过促进生物膜的形成，为菌株分泌有

机酸提供一个紧密的环境，从而提高菌株对于

磷矿的溶解度，实现最大的溶磷量[63,66]。也有

研究表明，EPS 会打破微生物磷的动态平衡，

改变游离磷酸盐的移动方向，从而促进可溶性

磷酸盐的释放[67]。但目前对于 EPS 在微生物磷

循环中扮演的角色未见详细的描述，关于 EPS
如何影响磷动态循环过程也缺乏系统的报道。

未来可以进一步分析 EPS 的物理化学结构和功

能特点，模拟 EPS 影响下的磷酸盐循环过程，

以期能深入解析 EPS 的生态学功能。 
2.2.4  1-氨基环丙烷-1-羧酸脱氨酶、铁载体 

乙烯(ethylene, ET)及其前体 1-氨基环丙

烷 -1- 羧 酸 (1-aminocyclopropane-1-carboxylate, 
ACC)不仅影响植物的生长发育进程，还参与细

菌诱导的防御和共生程序[68]。在外源施用乙烯

和 ACC 的情况下，功能菌株在根际和植株中的

定殖会受到抑制，从而降低菌株的施用效果[68]。

然而，利用 ACC 脱氨酶可以将 ACC 转化成 α
酮丁酸和氨，从而抑制乙烯的生物合成，提高

了菌株的施用效果。目前，已筛选出了具有溶

磷、促生和抗逆等多种优良性能的 PSB，并将

ACC 脱氨酶作为促生指标来评估[69]。Bacillus 
sp.、Burkholderia sp.和 Pseudomonas sp.等 PSB
可以通过产生 ACC 脱氨酶来增加菌株对于磷

酸钙的溶解性，增加根瘤，并促进鹰嘴豆(Cicer 

arietinum)的生长[70]。此外，当附着在植物根部

时，含有 ACC 脱氨酶的细菌充当 ACC 的汇，

确保乙烯水平不会增加到根系生长和发育受损

的程度[68-69]。目前，已有几种含 ACC 脱氨酶的

PSB 能成功改善重金属胁迫下的植物生长[68-70]。

ACC 脱氨酶影响微生物溶磷效果的机制可能有

两种：(1) 水解 ACC 产物 α 酮丁酸充当有机酸

的作用，溶解无机磷；(2) 水解 ACC 产物氨，

以铵的形式存在于土壤中，作为无机酸，溶解

无机磷[68-70]。铁载体是一种可以螯合三价铁离

子的低分子量物质。模型菌株巨型芽孢杆菌   
(B. megaterium) YCR-R4 具有多种促生性能：产

ACC 脱氨酶、溶磷和分泌生长素[71]。研究发现

B. megaterium 和 Pseudomonas sp.产生的铁载体

对植株的根和芽有较强的刺激作用，增加了根和

芽的生物量[72]。细菌产生的铁载体是唯一的细

胞外铁载体[73]。产铁载体细菌通过释放铁载体，

形成 Fe3+-复合物，促进植物对铁的吸收。同时，

细菌铁载体还能与其他金属(如 Cd2+、Cu2+和

Zn2+等)结合，修复重金属污染土壤[73-74]。 
综上，部分外源 PSB 添加后会与根系产生

互惠关系，彼此促进，共同抵御环境压力，促

进作物生长，提高作物养分利用效率。然而目

前关于 PSB-根系互作机制的研究有限，存在一

些问题：(1) 并非所有 PSB 都具有促生、生防

和抗逆功能，未来的研究需要考虑具有这些功

能的 PSB 与其他 PSB 相比，产生差异的原因是

什么，受哪些关键通路、基因控制；(2) PSB 分

为根际菌和内生菌，不同来源的菌株在土壤和

作物体内的定殖部位是不同的，不同的定殖部

位产生的定殖响应机制也是不同的，未来关于

定殖的研究需要考虑菌株的生理生化特性；(3) 
菌株的定殖是一个动态连续的过程，受根系分

泌物的诱导，未来的研究需要考虑分泌物的组

成差异及其功能特性，同时借助标记和分子技
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术等进一步探究时间维度上菌株的定殖行为与

差异分泌物之间的关联性，深度解析 PSB 不同

阶段与根系互作的机制。 

3  PSB 改变土壤微生物群落结构 
3.1  有益微生物菌群 

除上述的功能机制，接种 PSB 还能提高土

壤微生物群落多样性和丰度，改变微生物之间

的相互作用，提高核心细菌群落的有机质降解

能力和多功能潜力，最终改善土壤养分质量[75]。

例如，接种地衣芽孢杆菌(B. licheniformis)和
Bacillus sp.，会使变形杆菌(Proteobacteria)、
酸杆菌(Acidobacteria)和放线菌(Actinobacteria)
的丰度增加，土壤中的优势菌群也会随之改变，

主要为还原铁酸性土单胞菌 (Aciditerrimonas 
ferrireducens)、橙色芽单胞菌 (Gemmatimonas 
aurantiaca)和甲基脂蛋白吡啶单胞菌(Pyrinomonas 
methylaliphatogenes)[76]。接种 B. japonicum 5038
和 P. mucilaginosus 3016 主要影响 δ-变形菌

(Deltaproteobacteria)和芽单胞菌(Gemmatimonadetes)
丰度，增幅分别为 5.47%和 1.72%[32]。这些细菌

大多与氨基酸代谢、糖代谢和能量代谢途径有

关，影响土壤有机质和有效养分含量[76]。特别的，

Gemmatimonadetes 具有一系列纤维素水解酶和

漆酶基因，它们参与木质素降解过程[77]。 
丛枝菌根真菌(arbuscular mycorrhizal fungi, 

AMF)是比较有代表性的一类有益微生物[78]。它

们与大多数陆地植物的根建立互惠共生关系，

利用宿主植物提供的碳源维持自身生长代谢。

同时，AMF 通过菌丝网络将定殖根系扩散到根

际环境中，促进根系养分吸收和转运[78]。目前，

大量研究和报道已表明 PSB 与 AMF 分离菌株在

植物磷营养中的相互作用。在磷限制土壤中，PSB
能够刺激 AMF 菌丝生长，促进有机磷矿化[78]。

PSB 在 AMF 菌丝周围形成的厚水膜中移动，并

向植酸盐聚集处迁移，提高 PSB 对有机磷的矿

化效率[79]。同时，PSB 溶解矿化的正磷酸盐也

会借助 AMF 不规则菌丝进入根系，促进根系磷

的吸收[79]。AM 真菌与其他微生物合作形成水

稳定土壤团聚体的作用在不同的生态情况下是

显而易见的[80]。研究发现，土壤颗粒通过细菌

产物和 AM 真菌的菌丝结合在一起，形成稳定

的微聚集体(直径 2–20 μm)[80]。之后，在细菌多

糖的作用下，由微聚体(直径 2–20 μm)结合成较

大的微聚体(直径 20–250 μm)，最后结合形成大

聚集体(直径>250 μm)，AM 菌丝体增加大聚集

体的大小[80]。AM 的作用是由外部菌丝体的大小，

分支习性和三维结构来解释的，这些菌丝体定殖

在根部周围的土壤中，持续周期长达 22 周[80]。

目前关于 PSB 调控土壤团聚体的研究也已有报

道，但是关于 PSB 如何调控土壤团聚体形成的

机制还鲜有研究，其是否与特定 PSB 产生的胞

外多糖、有机酸等物质存在联系还存在疑问。 
生物固氮 (biological fixation of nitrogen, 

BNF)是全球许多生态系统中氮的主要输入方

式，主要由细菌和古细菌完成。磷浓度与根际

土壤中的生物固氮率密切相关。而 PSB 通过改

变土壤磷有效性来增加土壤重氮营养群落的丰

度和多样性，从而缓解氮肥对生物固氮的抑制作

用[81]。例如，接种 PSB 类芽孢杆菌(Paenibacillus 
sp.)可以充分调动土壤磷库资源，为内生重氮菌

提供正反馈，能最大限度地提高固氮率[14]。类

似地，PSB 与无机磷肥一起使用可以提高绿豆

(Vigna radiata)根际的生物固氮能力，使土壤含

氮量由 0.04%提高到 0.09%[82]。氮酶编码基因

(nifH)被认定为是影响固氮率的关键生物因子，

其丰度与固氮速率呈正相关[83]。共接种 PSB 和

重氮营养菌可以提高植物生物量并增加 nifH 的

相对表达量，进一步证实 PSB 对土壤氮生物群

落的影响[14]。 
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3.2  病原微生物菌群 
除有益微生物菌群外，土壤中还存在一类

会对作物生长发育产生抑制作用的病原微生

物，如细菌、真菌、病毒和类病毒等。它们通

过产生不同种类的有毒物质，入侵植物根系、

茎秆和叶片等器官，导致植株出现多种生理性

病变，从而危害植株健康[84]。研究表明，特定

PSB 通过竞争生态位和底物、分泌化感化学物

质(如铁载体、抗生素等)激活寄主植物免疫系统

以诱导其对病原体和环境胁迫的全身抗性等机

制抑制病原微生物活性，改变土壤群落结构[85]。

例如，PSB 菌株 Bacillus sp. SV101 能有效抑制

镰刀菌枯萎病，促进作物生长[85]。关于拟南芥

的转录组结果也表明，模型菌株 B. megaterium 
YC4-R4 通过调节植株总纤维素和脂质百分比，

上调代谢生物合成途径(酚类和类黄酮)，帮助植

株抵御逆境胁迫[86]。系统获得性抗性(systemic 
acquired resistance, SAR) 和 诱 导 系 统 抗 性

(induced systemic resistance, ISR)是诱导抗性的

两种形式，其主要是通过支链氨基酸介导[87]。

PSB 的常见菌株如 Agrobacterium sp.、Bacillus 
sp.和 Pseudomonas sp.等通过产生支链氨基酸，

破坏病原体的孢子或者菌丝体，抑制植物病原

体的增殖并刺激植物生长[88]。挥发物是具有低

分子量的小扩散有机化合物，负责微生物间/内
物种或病原体之间的交流。挥发物的组成可随

微生物菌株、宿主基因型、生长培养基和周围

环境的变化而发生改变[87]。微生物挥发物对植

物病原菌生长的控制在果实采后管理中也起

着至关重要的作用。例如，枯草芽孢杆菌     
(B. subtilis)产生的挥发物有效控制了灰霉菌

(Botrytis cinerea)孢子的胚管伸长和萌发[89]。单

纯假单胞菌(B. simplex)、B. subtilis、戊酸芽孢

杆菌(B. valerate)、地衣假单胞菌(B. lichens)和
贝勒芽孢杆菌(B. belessen)等 PSB，会产生抑制

真菌病原体的抗真菌化合物(如细菌素、抗菌肽

和脂肽、聚酮酸和铁载体)，并与它们争夺空间

和食物，杀死病原菌[87-90]。根瘤菌株主要通过

在铁限制条件下产生抗生素、氢氰酸(HCN)、
溶菌酶和铁载体等物质对土壤中的植物病原真

菌(如镰刀菌、丝核菌、菌核和大叶菌)产生抑制

作用[91-92]。近年来，植物病原菌的生物防治一

直是农业研究的重点内容，它提供了一种更经

济、更安全的策略，可以抑制土壤病原菌群，

减少其对作物的损害。 
PSB 作为微生物接种剂中的典型代表，接

种后会与土壤微生物种群产生相互作用，使土

壤原生微生物重新组装，产生新的核心功能种

群。但由于 PSB 自身的功能特性(如分泌有机

酸、水解酶、IAA 和铁载体等)，其与土壤微生

物是否存在特殊的作用机制还不清楚。现阶段

有关 PSB-微生物互作的研究或借助高通量测

序和宏基因组学分析 PSB 诱导下的土壤核心功

能种群和关键调控基因(如磷酸酶基因、氮酶编

码基因等)；或借助代谢组学分析 PSB 与土壤功

能微生物之间的代谢物差异[93-94]。但实际上土

壤作为一个复杂的生态系统，根系、PSB 和土

壤微生物三者共同存在，彼此之间通过特定物

质产生不同的作用关系，迄今为止尚缺乏关于

三者功能互惠关系的系统研究[95]。 

4  PSB 生物肥料的应用与生产 
随着人们对于粮食的需求不断增加，传统

的耕作方式虽然提高了粮食产量，但环境成本

过高。生物肥料中含有促进作物生长的有益微

生物(PSB)，能提高作物对逆境胁迫的抵抗力，

维持作物生长性能，减少土壤和水体污染，实

现粮食增产与环境保护，具有广阔的应用前景，

在可持续农业中发挥重要作用[95-96]。目前，生

物肥料的推广应用规模正在逐步扩大。农业农
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村部微生物肥料质检中心主任李俊指出，微生

物肥料现已成为新型肥料中产量最大(占 70%
以上)、应用范围最广的品种，中国微生物肥料

市场也已经形成[5,97]。从表 1 可知，PSB 类生物

肥料已在多种作物上(如谷类作物、豆科作物和

经济作物等)得到了推广应用，并取得了良好的

增产效果，具有较强的市场竞争力[98-100]。 
虽然市场上现在有许多生物肥料，但它们

的数量和质量因生产单位而异。在投放市场之

前，生物肥料必须满足以下先决条件：(1) 低成

本、可规模化生产。(2) 稳定性强、有效期长。

(3) 养分多源、效果稳定。(4) 适用范围广[107]。

制作 PSB 生物肥料是一个复杂的过程，包括分

离和筛选优势的 PSB 菌株、优化菌株生长和培

养条件、验证菌株实际效果、选择适当载体、

制定配方、进行工业化生产、建设储存和质量 
 
表 1  PSB 生物肥料在生态农业中的应用 
Table 1  Application of phosphate-solubilizing bacteria biofertilizers in modern agriculture 
Crop Strain Stress Effect References 
Cereal crop Triticum aestivum Pseudomonas 

helmanticensis 
Salt stress Increase soil available phosphorus 

content, promote above-ground 
phosphorus absorption, and increase 
grain yield (increase by 17%) 

[98] 

Zea mays Alcaligenes sp. None Increase plant biomass and promote 
the absorption of nitrogen and 
phosphorus 

[99] 

Hordeum vulgare Erwinia sp., 
Flavobacterium 
articularis, 
Pseudomonas 

None Promote the growth of crops, 
increase the content of phenols, 
flavonoids and soluble sugars, and 
increase the ability of nitrogen 
fixation 

[100] 

Oryza sativa Bacillus licheniformis, 
Pantoea dispersa, 
Staphylococcus sp. 

None Improve the activity of antioxidant 
enzymes and chlorophyll content, 
increase yield and reduce the use of 
chemical fertilizer 

[101] 

Leguminous 
crop 

Glycine max Agrobacterium sp.  Salt stress Stimulate the growth of common 
legumes and help improve plant 
nitrogen and phosphorus nutrition 

[102] 

Cash crop Gossypium sp. Bacillus subtilis subsp., 
Bacillus halotolerans, 
Bacillus pumilus 

Drought 
stress 

Promote seed germination and 
increase yield 

[103] 

Solanum 
lycopersicum 

Bacillus cereus Biological 
stress 

Increase the height, stem width, total 
chlorophyll content and reduce the 
severity of canker disease of tomato 

[25] 

Brassica napus Bacillus sp., Serratia 
sp., Arthrobacter sp., 
Pantoea sp. 

None Promote rapeseed growth, improve 
rapeseed production 

[104] 

Helianthus annuus Bacillus cereus Lead 
stress 

Improve plant lead repair ability, 
relieve heavy metal stress 

[105] 

Capsicum annuum Pseudomonas 
aeruginosa 

None Increase soil available phosphorus 
content, improve plant nutrient 
absorption 

[106] 
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控制系统等[108]。在商业化生产过程中，必须优

化 PSB 生物肥料制备的各个环节，并结合长时

间的物理化学保护，以防止引入的细菌快速减

少，提高其应用效果。载体材料在生物肥料的

应用中起着关键作用。使用各种性能优良的载

体材料(如海藻酸盐、生物炭等)可以提高菌株在

土壤和植物中的定殖效果，控制有效养分释放，

提高施用效果[109]。 
PSB 生物肥料有固体和液体两种状态，各

自具有优缺点。使用水、油或水溶性聚合物制

备的液体生物肥料能够提高菌株的稳定性和分

散性，表现出更高的植物促生效果[110]。虽然液

体接种剂可以长时间包装和储存，但微生物易

受到非生物胁迫的影响 [111]。营养消耗、热休

克或缺氧等不利条件会导致液体制剂中活细

胞和/或活性细胞数量急剧下降，影响制剂的使

用效果[111]。固体生物肥料通常基于无机或有机

载体制备，包括颗粒、微粒、可湿性粉末和粉

尘[112]。相较于液体配方，含水量低的固体配方

可以延长微生物的保质期，保护细菌细胞免受

各种恶劣环境条件的影响[112]。然而，在实际应

用中，部分干燥制剂需要再水化成细胞悬浮液

才能覆盖种子，浸入根部或分布在土壤上[113]。 
近年来，构建有益微生物群已成为生物肥

料研究的热点。相比于单一微生物肥料，有益

微生物群可以提高外来菌株的定殖效率，为植

物提供更均衡的营养，从而获得更大的促生效

果和经济效益[114]。其中，包含 AMF 菌根和 PSB 
(如多粘杆菌)的生物肥料能帮助植株根系积累

更多的生物量，扩大土壤中有效磷的吸收面积，

促进植物更好的生长[115]。这是因为不同的功能

微生物(如 PSB、固氮细菌、AM 真菌和光合细

菌等)之间可以相互作用，分泌不同的代谢物

质，影响不同的微生物功能群落，从而提高菌

株的定殖效率并发挥各自的促生效果[44]。除了

构建有益微生物群外，PSB 与矿物或有机肥料

结合使用也被认为是一种有前途的农艺措施，

既能提高磷肥农艺效率、减少磷肥施用，同时

实现高产与优质[36]。 

5  结论与展望 
本文系统阐述了 PSB 的农业生态学功能

(溶磷、促生和抗逆)以及这些功能的机制，讨论

了 PSB 与根系的互作关系(根系分泌物、胞外多

糖等)，阐述了 PSB 商业化推广应用的重点及难

点，并突出了应用 PSB 生物肥料对于维持农业

粮食安全的重要性。此外，本文还强调了 PSB
通过分泌不同的代谢物质(如有机酸、胞外多糖

和氨基酸等)改变土壤核心微生物群落丰度和

多样性，协调土壤关键代谢通路(如氮、碳和磷)，
继而改善土壤质量；同时，破坏病原微生物的

生长和传播途径，减轻病原菌对作物的侵害，

是实现农业生态稳定的关键环节。然而，由于

环境的复杂性和 PSB 自身的局限性，PSB 的商

业化应用面临诸多挑战。因此，未来的研究必

须补充和改进现有的工作，以促进 PSB 生物肥

料在农业系统的推广应用。 
(1) 改进新的 PSB 筛选方法。目前，通过

模拟试验和温室试验确实筛选到了优势 PSB 菌

株，但田间施用效果不理想。未来在筛选 PSB
时需要考虑土壤的复杂性和 PSB 溶磷能力在时

间和空间上对植物和土壤的影响，注重 PSB 与

根际、根系的互动关系。 
(2) 深入研究 PSB 作用机制。目前 PSB 研

究主要集中在单一的溶磷机理上，未来应该运

用多组学知识(如代谢组、转录组等)系统研究

PSB 在根际和植株体内的动态变化，分析 PSB
与根系分泌物、微生物群落之间在不同定殖阶

段的相互关系。同时，利用细胞生物学知识分

析 PSB 的生理响应机制也是一种有效途径。 
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(3) 设计新的微生物配方。采用多学科方

法，设计创新的微生物配方(如微生物群)并开发

辅助材料(如纳米材料)以提高其保质期和定殖

效率，同时保持低成本和简单的制造工艺。在

辅配使用农用化肥时应合理施用，并了解其对

土壤 PSB 丰度和功能的影响。 
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