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摘  要：我国土壤呈现出的酸化趋势，对农作物生长、产量、品质及生态多样性产生了显著影响。

相较于传统的理化改良方法，微生物改良因其成本低廉、环境友好等优势，成为近年来研究热点。

耐酸细菌作为一种能够在酸性环境中生存的微生物，能够通过多种机制改良土壤，并展现出巨大

的应用潜力。然而，目前针对耐酸细菌改良酸性土壤功能机制的系统性综述仍较为匮乏。因此，

本文在分析土壤酸化成因及其危害的基础上，系统阐述了细菌的耐酸机制及其改善酸性土壤的作用

机理，综述了耐酸细菌在农业生产中的应用方式，为其在农业酸性土壤中的推广应用提供了理论依

据和实践指导。 
关键词：耐酸细菌；作用机制；酸性土壤改良 

 

 



 
舒思祺 等 | 耐酸细菌在酸性土壤改良中的功能机制与应用前景 2425 

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

Functional mechanisms and application prospects of acid-tolerant 
bacteria in ameliorating acidic soils 
SHU Siqi, LUO Huan, SHI Xiaojun, LI Zhenlun, MA Ying* 

Chongqing Key Laboratory of Interface Process and Soil Health, College of Resources and Environment, 
Southwest University, Chongqing 400716, China 
 
Abstract: Soil acidification is prevalent in China, significantly affecting crop growth, yield, 
quality, and ecological diversity. Compared with traditional physical and chemical methods of 
soil amelioration, microbial approaches have gained prominence in recent years due to their 
cost-effectiveness and environmental friendliness. Acid-tolerant bacteria, as microorganisms 
capable of thriving in acidic environments, have shown immense potential in soil improvement 
through various mechanisms. However, systematic reviews on the functional mechanisms of 
acid-tolerant bacteria in ameliorating acidic soils are currently lacking. Thus, this paper, based 
on an analysis of the causes and consequences of soil acidification, elaborates on the acid 
tolerance and acidic soil improvement mechanisms of acid-tolerant bacteria, and summarizes 
the current applications of acid-tolerant bacteria in agricultural production, providing theoretical 
support and practical guidance for advancing the application of acid-tolerant bacteria in acidic 
soils. 
Keywords: acid-tolerant bacteria; mechanisms; acidic soil amelioration 
 
 

土壤酸化是指土壤交换性酸不断增加、pH
值降低的过程，这是土壤形成和演变中的一种

自然现象，主要由碳酸和有机酸解离产生氢离

子(H+)驱动 [1]。这一现象在全国范围内普遍存

在，我国耕地、草地和林地土壤均已发生不同

程度的酸化[2-4]，其中南方地区尤为严重[2]。在

测土配方施肥时期(2005–2014 年)与全国第二次

土壤普查时期(1979–1985 年)相比，长江中下

游地区 pH 值低于 5.5 的耕地面积比例上升了

14.93%；同时，东北地区、黄淮地区和华南

地区的酸性和弱酸性土壤面积也在持续增加，

加剧了耕层土壤的酸胁迫压力[5]。一般而言，

酸性土壤的 pH 值在 6.5 以下，其中 pH 5.5−6.5
为弱酸性，pH 4.5−5.5 为中酸性，pH<4.5 为强

酸性[6]。 
在农业生产中，土壤酸化会影响土壤理化

性质，降低土壤中有益微生物的丰度与多样性，

削减土壤肥力与生产力，进而影响作物的产量

与品质[7]。目前，土壤酸化已对我国农业生产

力、农产品品质和生态环境造成严重影响，改

良酸性土壤迫在眉睫[8]。传统改良酸性土壤的

方法通常是施用碱性物质如石灰或工业废渣以

中和土壤酸度[9]。尽管这些方法能够迅速提高

土壤 pH 值，却容易导致土壤板结和微生物多

样性降低等问题[10]。鉴于当今社会对农业绿色

发展的重视，采用微生物改良方式成为提高农

业生产率和改良土壤的有效措施。相较于传统

方式，微生物改良措施对环境更加友好[11-12]。 
耐酸细菌是指能够在 pH 2.0−6.0 环境下生

存的细菌，其通过酸性信号转导系统启动耐酸

机制，以调控对酸胁迫的适应能力[13]。尽管已

有综述探讨耐酸细菌在改良酸性土壤中的作

用，但多集中于单一耐酸细菌的耐酸机制及其

应用[13]，或关注其在农业酸性土壤中对作物促

生作用的影响[14-15]，尚未系统地揭示耐酸细菌

在农业生产中的应用潜力。 
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本文系统综述了耐酸细菌在改良酸性土壤

中的关键作用，结合最新研究成果，全面总结

其耐酸机制及在提高酸性土壤 pH 值、改善土

壤理化性质和增强土壤抗病性等方面的核心功

能。同时，深入探讨耐酸细菌在农业生产中的

作用机制，并结合具体应用案例展示其实际效

果，弥补了现有综述文献在该领域的不足。 

1  土壤酸化现状及其危害 
1.1  土壤酸化的现状及成因 

在 1979–1985 年的全国第二次土壤普查期

间，pH<6.5 的耕层土壤占比为 35.79%，pH 
6.5–7.5 的占比为 25.62%，pH 7.5–8.5 的占比为

36.22%，而 pH 8.5–9.0 的占比为 2.22%[5]。在

2005–2014 年测土配方施肥项目期间，上述 4 个

等级的土壤面积占比分别为 42.92%、18.49%、

35.95%和 2.62%[5]。相较于第二次全国土壤普查，

我国酸性土壤总面积增加 64.5 万 km2，其中

pH≤5.0、pH 5.0–5.5、pH 5.5–6.5 范围的土壤面

积分别增加 3.1、11.6 和 49.9 万 km2，表明各个

pH 范围的酸性土壤面积均在增加[5-7]。在江苏、

上海、重庆、四川、湖北等 15 个南方地区耕地中，

土壤 pH 值呈现下降趋势[5] (图 1)。目前，我国

pH<5.5 的酸性土壤总面积约为 44.8 万 km2，占陆

域国土面积的 4.7%，其中，75%分布在南方红黄

壤地区，17%分布在东北地区，其他地区占 8%[7]。 
土壤酸化受自然因素与人为因素共同影

响。自然因素主要有土壤自然风化、盐基离子

淋失、植物凋落物在土壤中分解、植物根系分

泌物以及雷电降雨等；人为因素则包括土壤管

理方式(如施肥)和人为活动排放的酸气体导致

酸沉降[7,15]。例如，土壤中有机物的分解和氧化

会释放 H+，从而增加土壤中的 H+浓度，降低土

壤 pH 值[16]。化石燃料燃烧释放的硫和氮氧化

物与雨水反应形成酸性物质并沉降到地表，也

会进一步加剧土壤酸化[17]。 

 

 
 
图 1  中国南方部分地区耕地 pH 下降趋势 
Figure 1  Trends in the decline of soil pH in cultivated land in some regions of southern China. 
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在农业生产中，过量施用铵态氮肥、尿素

和硫磺是引发土壤酸化的主要原因之一[7]。这

些肥料中的 NH4
+经历硝化和(或) NO3

–被浸出，

也会加剧土壤酸化[7]。此外，工业排放和化石

燃料燃烧导致的酸雨也进一步加剧了这一问

题[7]。随着合成肥料的广泛使用和酸雨的出现，

土壤酸化问题引起了广泛关注。 
1.2  土壤酸化造成土壤质量退化 
1.2.1  土壤营养元素流失 

土壤的酸化程度与土壤中盐基总量的流失

水平密切相关。一般来说，淋失量会随着土壤

pH 值的降低而增加[18]。酸化过程增加了土壤中

的正电荷，从而减少了吸附在土壤胶体上的K+、

Na+、Ca2+、Mg2+及 NH4
+等盐基离子数量，使

这些离子更容易随水淋失，导致土壤贫瘠和肥力

降低。在酸雨淋洗后，这种现象尤为明显[18-19]。

刘春生等[18]通过模拟酸雨淋溶褐土的试验结果

表明，Ca2+、Mg2+、Na+及 K+这 4 种盐基离子

在 pH 2.0−5.0 的酸雨淋溶 10 年后的总淋失量分

别为 5 070.8、780.7、566.5 和 529.7 mg/kg，并

且随酸雨 H+浓度的增加，淋溶量呈增加趋势。

土壤酸化对于氮、磷等矿质营养元素的有效性

及含量有显著影响[20]。一般认为，土壤中的速

效氮，包括硝态氮、铵态氮及碱解氮，在中性、

微酸和微碱的环境条件下，其硝化速率更高。

当土壤 pH<6.0 时，硝化速率明显下降，pH<4.5
时，硝化作用基本停止，碱解氮也随土壤 pH
的下降呈直线下降[20]。在土壤酸化过程中，作

为重要胶结物质的土壤有机质 (soil organic 
matter, SOM)和氧化铁的含量会降低，从而削弱

土壤团聚体的结构稳定性[21]。总之，土壤酸化

不仅导致盐基离子淋失加剧和土壤肥力降低，

还显著影响土壤结构和矿质营养元素的有效

性，从而限制植物的生长发育。 
1.2.2  土壤重金属活性增强 

土壤酸化过程中不仅会影响土壤本身的理

化性质，还会直接或间接地影响土壤重金属的

形态与活性[22-23]。一方面，土壤酸化会提高土

壤中 H+浓度，H+可以与土壤胶体表面的重金属

阳离子发生竞争，从而增强重金属阳离子的活

性[24]；另一方面，土壤酸化引起的理化性质变

化，包括 SOM 含量的变化、黏土矿物的风化及

土壤中氧化物含量变化，都会影响土壤对重金

属的吸附与固定[25-26]。随着重金属活性的增加，

这些活性金属在土壤中的生物有效性也显著提

高，从而对植物生长和土壤生态系统产生多方

面的毒害作用 [25]。研究表明，当土壤 pH<5.8
时，交换态镉(cadmium, Cd)和交换态铅(lead, Pb)
占其全量的比例随土壤 pH 的下降显著增加，

并通过干扰植物代谢、损伤细胞膜系统及抑制

根系发育等途径，显著抑制植物生长[23,27]。相

比之下，酸性土壤中的铝(aluminum, Al)和锰

(manganese, Mn)是最常见的重金属毒素，它们

对植物和微生物的毒害效应尤为显著[28]。 
在土壤中，Al 主要以离子的形式存在，如

Al(OH)2+、Al(OH)2
+和 Al(H2O)3+[29]。当土壤

pH<5.0 时，Al 通过抑制植物细胞分裂和(或)细
胞伸长限制了根部在酸性土壤中的生长，导致

根系发育不良[29]，使植物更加敏感于各种非生

物胁迫，如水分和营养胁迫。此外，铝离子与

磷酸形成络合物，导致磷无法被植物有效吸收

利用，影响植物生长发育[30]。 
酸性土壤中第二常见的有毒金属是 Mn，在

锰胁迫条件下，植物的叶片输导组织被破坏，

蛋白质合成，尤其是叶绿体蛋白的合成受到阻

碍，导致叶片中叶绿素含量显著下降，光合速

率和呼吸速率减缓[31]。Mn 的毒性还会刺激植

物中过氧化物酶(peroxidase, POD)的活性及其

酶活性基因的表达[32]。 
1.2.3  土壤微生物群落结构被影响 

土壤 pH 值对微生物群落产生显著影响。

中性或近碱性土壤环境有利于细菌的生长[33]，

而酸性环境则促进真菌如腐霉菌(Pythium)[34]、

菌核菌(Sclerotium)[35]和镰刀菌(Fusarium)[36]的

繁殖，同时抑制拮抗性细菌的活性，使得真菌

病原体变得更具侵略性[37]。Zhou 等[38]研究表
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明，土壤 pH 是解释微生物群落 α 多样性变化

的主要因素之一。土壤 pH 通过影响胞膜质子

泵和蛋白质的稳定性，对土壤微生物产生直接

胁迫作用。当土壤 pH 超出一定范围时，会改

变微生物群落间的竞争力，进而驱动群落结构

的变化。Tripathi 等[39]研究显示，土壤 pH 是控

制土壤细菌群落组成和演替的关键因素，在极

端酸性或碱性条件下，pH 值能主导细菌群落的

构建，而在中性条件下，微生物群落的构建过

程则以随机性为主。在酸性土壤中，一些病原

细菌会对植物造成严重影响。例如，茄科罗尔

斯通氏菌(Ralstonia solanacearum)引发的青枯

病，主要影响茄科作物如烟草、番茄和茄子，

在 pH 5.35 的土壤条件下发病率最高[37]。 

2  耐酸细菌耐酸机制 
耐酸细菌在酸性土壤改良中起着至关重要

的作用。它们通过多种机制，如抑制土壤酸化、

改善土壤团聚体结构、降低重金属活性以及抑

制土传病害，显著提升土壤的理化特性，从而

有效促进作物生长和产量的提高[14-15]。常见的

耐酸细菌包括链球菌属(Streptococcus)、醋酸杆

菌属 (Acetobacter)、酸杆菌属 (Acidobacterium)
和乳杆菌属 (Lactobacillus)等 [40]。在酸性土壤

中，许多细菌展现出耐酸特性，其中酸杆菌门

(Acidobacteriota)在酸性土壤中占据优势地位，

其相对丰度随着 pH 值的降低而增加[41]。农业

生产用地中，一些常见的菌属如假单胞菌属

(Pseudomonas)[42]，芽孢杆菌属(Bacillus)[43]和根

瘤菌属(Rhizobium)[44]等也被报道具有耐酸特性。 
细菌的耐酸机制主要包括以下 5 种方式：

(1) 通过调节细胞膜的密度和流动性阻止 H+进

入胞内[45]，或通过形成生物膜降低酸胁迫[46]；

(2) 合成尿素以中和细胞代谢过程中产生的酸[47]；

(3) 调节氨基酸代谢以生成碱性物质[48]；(4) 通
过调控 F1-F0-ATP 酶活性将 H+排出胞外[49]；(5) 
调控特定蛋白质以应对酸胁迫[50]。这些机制单

独或协同发挥作用，帮助细菌在不同 pH 条件

下适应酸性环境[51]。 
2.1  细胞膜与生物膜在酸胁迫中的调节 

在酸性环境下，细菌通过调节细胞膜密度，

如改变膜脂肪酸组成，减少 H⁺渗透以维持胞内

pH 稳态，从而应对酸胁迫[52-53]。例如，变异链

球菌(Streptococcus mutans)在 pH 值从 7.0 降至

5.0 时，将不饱和脂肪酸和饱和脂肪酸的比例从

0.33 提升至 1.20[54]。此外，细菌还可以通过增

加环丙烷脂肪酸(cyclopropane fatty acid, CFA)
来 增 强 耐 酸 性 ， 如 大 肠 杆 菌 (Escherichia 
coli)[55]；而革兰氏阳性菌则通过缩短脂肪酰基

链长度或形成支链脂肪酸(branched-chain fatty 
acid, BCFA)[53]来增强耐酸性。Hu 等[56]最新研究

表明，通过 CRISPR-Cas9 技术将 Accfa2 基因整

合到大肠杆菌(E. coli) MG1655 的基因组中，不

仅显著提高了其耐酸性，还在酸度胁迫下显著

增加了突变体细胞膜中 CFA 的比例。此外，

Huang 等[57]研究发现，在酸胁迫条件下，植物

乳杆菌(Lactobacillus plantarum)中编码脂肪酸

延伸酶的基因 fabF、fabZ 和 fabG 被显著激活，

从而帮助细胞应对酸性压力(图 2A)。这些适应

性变化降低了膜的流动性，减少 H⁺的内流，从

而增强细菌在酸性环境中的生存能力[54-56]。 
细菌通过生物膜的形成在应对酸胁迫中

发挥关键作用。生物膜由细菌细胞和约占干

重 80%的胞外聚合物 (extracellular polymeric 
substance, EPS)构成；EPS 富含带负电的蛋白质

和多糖，通过静电吸附 H⁺，降低自由质子浓度，

减弱质子驱动力，从而减少质子跨膜扩散[52]。

此外，EPS 的积累形成物理屏障，进一步限制

H⁺渗透，维持细胞周围环境的稳定[58-59]。在酸

性条件下，细菌产生更多 EPS，突出其在应对

质子胁迫下维持生存和促进生物膜形成的关键

作用[60]。近期研究表明，rpoS 基因参与阪崎克

洛诺斯杆菌(Cronobacter sakazakii)生物膜的形

成，其缺失突变体耐酸性显著降低[61]。此外，

S. mutans中的 LuxS基因在酸胁迫下调控生物膜

的形成，从而增强其耐酸能力[62]。耐酸细菌通 
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图 2  耐酸细菌的耐酸机制   A：生物膜和细胞密度：Accfa2 和 fabFZG 基因对于生物膜的形成至关

重要。B：尿素酶系统：尿素被尿素酶水解成 NH3 和 CO2，这些气体随后形成 NH4
+和 HCO3

–。C：精

氨酸脱亚胺酶途径：由基因 ArcA、ArcB 和 ArcC 编码的酶催化精氨酸的代谢，产生 NH3 和 ATP。D：

F1-F0-ATP 酶：质子泵复合体，能够将 H+泵出以提高细胞内 pH 值。E：蛋白质调控机制：kdpABC 通

过形成跨膜电位差阻止质子进入胞内；Dps、DnaK 和 RecA 是关键蛋白，负责保护 DNA 和蛋白质免

受损伤。 
Figure 2  Acid-tolerance mechanisms of acid-tolerant bacteria. A: Biofilm and cell density: The Accfa2 and 
fabFZG genes are essential for biofilm formation; B: Urease system: urea is hydrolyzed by urease into NH3 
and CO2, which then form NH4

+ and HCO3
–; C: Arginine deiminase pathway: enzymes encoded by the ArcA, 

ArcB, and ArcC genes catalyze the metabolism of arginine, producing NH3 and ATP; D: F1-F0-ATPase: a 
proton pump complex that expels H+ to increase the intracellular pH; E: Protein regulation mechanism: 
KdpABC prevents proton influx into the cytoplasm by establishing a transmembrane potential gradient; while 
Dps, RecA and DnaK are key proteins responsible for protecting DNA and proteins from damage. 
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过调节细胞膜脂肪酸组成和促进生物膜形成，

协同减少 H⁺的进入，并维持胞内 pH 稳态，从

而增强在酸性环境中的生存能力(图 2A)。 
2.2  碱类物质的产生 

耐酸细菌通过产生碱性物质中和酸性环

境，以应对外界压力。尿素和氨基酸是其中的

主要底物。尿素在尿素酶作用下分解为氨气

(NH3)和二氧化碳(CO2)，NH3 与质子结合，降

低胞内酸性水平，从而提升 pH 值[47] (图 2B)。
例如，幽门螺杆菌(Helicobacter pylori)和唾液链

球菌(Streptococcus salivarius)通过尿素 I 基因

编码的尿素转运体吸收尿素，从而适应酸性

环境 [63-64]。此外，氨基酸的脱羧反应也能够生

成碱性物质，帮助维持胞内 pH 稳态[52]。其中，

精氨酸脱亚氨酶(arginine deiminase, ADI)途径

是细菌应对酸胁迫的关键机制之一，通过精氨

酸代谢生成鸟氨酸(ornithine)、NH3 和 CO2，从

而提升胞内的 pH 值[48] (图 2C)。研究表明，罗

伊特氏乳杆菌(Lactobacillus reuteri)的 ADI 途径

显著增强其耐酸性[48]。此外，赖氨酸(lysine)和
组氨酸(histidine)等碱性氨基酸也对维持细胞的

pH 平衡起到重要作用[65]。 
2.3  F1-F0-ATP 酶的生成 

质子驱动力(proton motive force, PMF)是由

细胞质与外部环境间的电荷分离形成的细胞内

的质子梯度，是细胞能量转换和物质运输的核

心驱动力[49]。在细菌中，依赖于 PMF 的质子泵

(F1-F0-ATP 酶)是维持 pH 平衡的关键机制之一[49]。

在酸性环境下，H+的积累导致胞内 pH 的降低，

F1-F0-ATP 酶通过消耗三磷酸腺苷 (adenosine 
triphosphate, ATP)将过量的 H+泵出细胞，以恢

复胞内酸碱平衡[66] (图 2D)。例如，嗜酸热硫化

叶菌(Sulfolobus acidocaldarius)通过 F1-F0-ATP
酶的活性排出胞内质子，使其能够在极端酸性

环境中生存 [67]。在耐酸细菌如肺炎链球菌

(Streptococcus pneumoniae) 和 嗜 酸 乳 杆 菌

(Lactobacillus acidophilus)中，F1-F0-ATP 酶的转

录水平在低 pH 条件下显著上调，以适应酸胁

迫[68]。近期的突变体实验表明，F1-F0-ATP 转录

水平较低的 S. mutans 突变体在酸性条件下的生

长速率显著减缓，表明 F1-F0-ATP 酶在调节细菌

应对酸性环境胁迫中发挥着重要作用[69]。 
2.4  蛋白质调控：膜电位调节与 DNA
保护 

耐酸细菌在酸性环境中通过生成特定蛋白

调节膜电位，合成保护性蛋白以维持细胞稳定

性并应对酸性胁迫，从而确保其生存与功能。

首先，耐酸细菌通过膜上的钾离子转运蛋白调

节细胞膜两侧电荷分布的差异，限制质子流入，

减少酸胁迫对细胞的影响[70]。在酸性环境中，

细胞通过 ABC 转运蛋白(ATP-binding cassette, 
ABC)中的钾转运系统(kdpABC)主动摄取钾离

子形成膜内外电位差，从而抑制质子流入，保

护细胞免受酸性伤害[70]。MacGilvary 等[71]发现，

结核分枝杆菌 (Mycobacterium tuberculosis)在
酸性环境下通过 KdpABC 系统建立胞膜电位

差，间接调控细胞内外 pH 梯度，从而维持细

菌胞内 pH 的稳定性。Christel 等[72]则发现，嗜

铁钩端螺菌(Leptospirillum ferriphilum)也采用

类似机制维持胞内 pH 的稳定(图 2E)。其次，耐

酸细菌还通过合成特定的保护性蛋白来抵御酸性

胁迫[52]。例如，E. coli 中的饥饿细胞 DNA 结合蛋

白(DNA-binding proteins from starved cell, Dps)能
够螯合铁离子，减少氧化应激和去除自由基，保

护 DNA 免受损伤[73]。此外，E. coli 中的 DnaK
蛋白和耐辐射奇异球菌(Deinococcus radiodurans)
中的 IrrE 蛋白保证 DNA 修复机制的正常运作，

RecA 蛋白则在酸性胁迫下激活 DNA 修复反

应，这些蛋白的突变会显著降低细菌的耐酸能

力[74-76]。HdeA 和 HdeB 作为 E. coli 的分子伴侣

蛋白，能够在酸胁迫下帮助其他蛋白质正确折

叠并维持其稳定性[77] (图 2E)。通过多层次的保

护机制，耐酸细菌能够在酸胁迫条件下有效维

持 DNA 和蛋白质的稳定性与功能。 
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3  耐酸细菌对酸性土壤的改良

机制 
3.1  提升土壤 pH 以抑制酸化进程 

细菌抑制土壤酸化的主要机制之一是通过

分泌碱性物质或其他物质来减少土壤中的H+浓

度。Nkoh 等[59]发现，附着在可变电荷土壤上的

荧光假单胞菌(Pseudomonas fluorescens)通过其

表面的有机阴离子与 H+结合形成中性分子团，

从而提高了土壤的 pH 值。此外，细菌改良土

壤 pH 还与其分泌的 EPS 密切相关[78]。这可能

是因为 EPS 能够与土壤中 Al/Fe 氧化物结合，

形成铁-氧-磷/铝-氧-磷(Fe-O-P/Al-O-P)键，特异

性吸附在土壤表面。在这一过程中，EPS 的磷

酰基与土壤 Fe/Al 氧化物表面的羟基发生配位

交换，释放出 OH–中和 H+，从而提高土壤悬浮

液的 pH 值，改善土壤酸度[78]。类似地，Deka
等 [60]发现一株耐酸的解淀粉芽孢杆菌(Bacillus 
amyloliquefaciens)在酸胁迫下比中性环境中产

生更多的 EPS。此外，有研究表明，紫色非硫

细菌(purple non-sulphur bacteria, PNSB)通过分

泌 EPS 提升土壤 pH 的同时，也可能通过释放

NH4
+来进一步提高土壤 pH[43]。这些研究表明，

微生物通过形成表面阴离子以及分泌 EPS，利

用特定的化学反应过程，能够在一定程度上调

节土壤的酸碱平衡。 
3.2  改良酸性土壤团聚体结构 

土壤酸化过程中，团聚体的关键胶结物质

如 SOM 和氧化铁含量会减少，从而降低土壤团

聚体的稳定性结构，这不仅减弱了土壤的保水

性和肥力，还会加剧土壤侵蚀和退化，最终影

响土壤生产力[21,79]。酸性土壤中的耐酸细菌主要

通过分泌生物膜和 EPS 来改善土壤团聚体[60,80]。 
生物膜的添加能增加土壤黏度，从而形成

更大的土壤团聚体，即使在受压条件下也能保

持这些土壤团聚体的稳定性[81]。细菌 EPS 以外

围粘液聚合物的形式释放到土壤中，带有负电

荷，具有黏合特性，有助于黏合土壤颗粒[82]。

EPS 中的阳离子桥(cation bridges)、氢键(hydrogen 
bonding)、范德华力(Van der Waals forces)和阴

离子吸附(anion adsorption)机制促进了微聚集体

(micro-aggregates)的形成 [83]。这些微团聚体进

一步黏附在一起形成大团聚体(直径>0.25 mm)，
增加了土壤中颗粒间的凝聚力，从而有助于保

留植物生长所需的水分和其他养分[84]。Ren 等[85]

研究了在不同 pH (pH 3.0–8.0)和离子强度(NaCl
调节离子强度为 0–80  mmol/L)条件下 EPS 在土

壤中对胶体的吸附能力，发现 EPS 中的蛋白质

和磷酸基团有助于其在土壤胶体上的吸附。Deka
等[60]筛选出了一株耐酸细菌 B. amyloliquefaciens 
p16，经突变体试验发现菌株分泌的 EPS 在提高

其耐酸性的同时还能促进土壤团聚体的形成。 
3.3  减少酸性土壤中重金属的活性 

相较于中性或碱性土壤，酸性土壤中诸如

Al、Mn、Cd 和 Pb 等重金属更易迁移并被植物

吸收，进而限制作物的生长[28,86]。其中，Al 和

Mn 是酸性土壤中最常见的重金属毒害因素[15,87]。

研究表明，接种具有重金属抗性的耐酸细菌能

够显著降低酸性土壤中重金属的生物有效性，

从而缓解其毒害效应，促进植物生长[88]。 
3.3.1  铝毒 

一些耐酸细菌能够通过分泌有机酸(如草

酸、苹果酸和柠檬酸)在胞外螯合 Al3+，这些 Al3+

与有机酸形成稳定的 Al3+-有机酸复合物，从而

显著降低 Al3+的活性，减弱铝的毒性[89-90]。克

雷伯氏菌 (Klebsiella sp.)和沙雷氏菌 (Serratia 
sp.)能够在酸性根际土壤中通过形成 Al3+-铁载

体的复合物有效固定 Al3+，降低其生物有效性，

从而缓解植物的铝胁迫[89]。此外，微生物具有

多个编码铝抗性蛋白的基因，例如 AANH_like、
AAT_I 和 Alr1p_like，这些基因编码与 Al3+跨膜

转运相关的蛋白质和酶，YnbB 基因编码的胱硫

醚 β-裂解酶家族蛋白通过调节无机离子的转运

与代谢参与铝抗性机制 [91]。耐酸细菌分泌的

EPS 含有多个带负电荷的官能团，能够通过络

合、离子交换和氧化还原反应与重金属离子相
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互作用，降低重金属的生物有效性并缓解其毒

性，如羧基(-COOH)、羟基(-OH)能有效吸附酸

性土壤中的 Al3+[92-93]。Nkoh 等[42]通过在酸性土

壤中添加 P. fluorescens，不仅有效抑制了土壤

酸化过程，还显著降低了可交换铝含量和土壤

中 Al3⁺的生物有效性。Mora 等[89]进一步发现，

从酸性土壤中的黑麦草根际分离的 Klebsiella 
sp. RC3 和 Serratia sp. RCJ6，通过形成 Al3+-铁
载体复合物，显著减轻 Al3+毒性，促进了植物

的生长。 
3.3.2  锰毒 

耐酸细菌主要通过产生铁载体[94]、EPS[95]

和生物量[31]等机制来吸附和固定 Mn2+，从而减

少酸性土壤中的锰毒害，促进植物生长[88]。首

先，细菌通过产生铁载体在酸性环境和高浓度

Mn2+胁迫下维持生长[94]。铁载体能够与阳离子

结合形成金属-铁载体复合物，固定金属离子。

研究表明，细菌产生的铁载体可与 Mn2+结合，

减少其活性并形成稳定的复合物[96]。其次，耐

酸细菌通过分泌 EPS 吸附 Mn2+。例如，具有锰

抗性的 PNSB 通过其 EPS 能有效去除 Mn2+[95]。

此外，一些耐酸细菌还能通过其生物量吸附

Mn2+，并且在光照条件下的吸附能力强于黑暗

条件，但总体吸附能力仍低于 EPS[31]。多项研

究表明，耐酸细菌通过固定 Mn2+间接促进了植

物的生长[31,97]。Lu 等[91]研究发现，在酸性硫酸

盐土壤(acid sulfate soil, ASS)中施用液体或固

体形式的抗 Mn2+的 PNSB 生物肥料，不仅降低

了锰毒性，还增加了土壤中 NH4
+和有效磷的含

量，进而提升了土壤的 pH 值与养分水平。 
3.4  抑制酸性土壤病害 

酸性土壤会导致部分有益微生物种类和数

量减少，而促进真菌的生长，显著降低微生

物的丰富度和多样性，因此更容易导致土传

病害 [37,98]。一些耐酸细菌能够通过产抗生素、

溶壁酶或氰化氢(hydrogen cyanide, HCN)等物

质保护植物免受病原菌的侵害，从而间接促进

植物生长[99]。 

抗生素是微生物产生的毒素，在低浓度下

可毒死或杀死其他微生物[100]。此外，细菌可以

通 过 分 泌 细 胞 壁 水 解 酶 ， 例 如 几 丁 质 酶

(chitinase)、葡聚糖酶 (glucanase)、纤维素酶

(cellulase)和蛋白酶(protease)来攻击病原体[101]。

土壤中的细菌还会产生一种具有毒性的低分子

量化合物 HCN，HCN 由甘氨酸(glycine)经 HCN
合成酶合成[102]。Chowdhury 等[98]研究发现耐酸

细菌 B. amyloliquefaciens MBNC 能分泌一种脂

肽类抗生素表面活性素(surfactin)，在酸性条件

下(pH 4.5)能有效抑制 6 种真菌病原体的生长。

赵倩等 [103]筛选出了一株耐酸枯草芽孢杆菌

(Bacillus subtilis) CLB-17，在酸性土壤中通过分

泌多种胞外物质抑制了病原菌的生长，提高了

烟草生物量的积累，对烟草青枯病有显著防治

效果。Nookongbut 等[104]从酸性沼泽土壤中筛选

出 14 株能抑制水稻病原菌[(Bipolaris oryzae 
NPT0508 和 Curvularia lunata SPB0627)]的耐酸细

菌，鉴定结果均为沼泽红假单胞菌(Pseudomonas 
palustris)。这些研究结果展示了耐酸细菌在防

治酸性土壤病害中的应用潜力。 

4  耐酸细菌在农业酸性土壤中的

应用 
近年来，耐酸细菌在改良酸性土壤和促进

作物生长方面展现出显著潜力。这些细菌不仅

通过提高土壤养分含量、抑制病原菌和减少重

金属毒害间接促进作物生长，还通过分泌植物

激素直接增强作物的生物量。首先，耐酸细菌

通过改善土壤环境间接促进作物生长。Deka
等[60]发现，耐酸的 B. amyloliquefaciens 在酸胁

迫下产生更多的 EPS，不仅提高了其耐酸性，

还促进了土壤团聚体的形成。Ren 等[85]的研究

表明，EPS 中的蛋白质和磷酸基团有助于其在

土壤胶体上的吸附，改善了土壤结构。Khuong
等[43,88]发现，PNSB 通过分泌 EPS 和释放 NH4⁺，
提升了土壤 pH 值，降低了锰毒性，并增加了

土壤养分含量。Nkoh 等[42]通过在酸性土壤中添
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加 P. fluorescens，有效抑制了土壤酸化，显著

降低了 Al3⁺的生物有效性。Mora 等[89]发现，从

酸 性 土 壤 中 分 离 的 Klebsiella sp. RC3 和

Serratia sp. RCJ6 通过形成 Al3⁺-铁载体复合物，

减轻了酸性土壤中的铝毒性，促进了植物的生

长。此外，耐酸细菌还具有抑制病原菌的能力，

间接促进作物在酸性土壤中的生长。Chowdhury
等[98]的研究表明，B. amyloliquefaciens MBNC 分

泌的表面活性素在酸性条件下有效抑制了多种

真菌病原体的生长。赵倩等 [103]筛选出的耐酸

B. subtilis CLB-17 通过分泌多种胞外物质抑制

病原菌，显著提高了烟草的生物量，对青枯病

表现出显著的防治效果。Nookongbut 等 [104]从

酸性沼泽土壤中分离出的 P. palustris 则对水稻

病原菌具有抑制作用。此外，乳酸菌(lactic acid 
bacteria, LAB)作为一种常见于发酵食品中的益

生菌，已被证实能够通过增强植物根际土壤中的

SOM 含量，显著提高作物产量[105]。鉴于 LAB 对

酸性环境的耐受性，推测其在酸性土壤改良与作

物生产中也具有重要的应用潜力。 
耐酸细菌还能够直接促进酸性土壤中作物

的生长。Liu 等[106]从酸性土壤中分离的 3 株溶

磷细菌，显著提升了儿茶幼苗的株高、根干重

和养分吸收，显示了其作为酸性土壤改良剂的

潜力。Tang 等[107]从热带森林的酸性土壤中分离

出 15 株耐酸促生细菌，这些菌株能够大量合成

吲哚乙酸(indole-3-acetic acid, IAA)，促进绿豆

种子的萌发并增强幼苗活力，表明其可作为生

物肥料的成分来促进酸性土壤中作物的生长。

综上所述，耐酸细菌通过直接和间接双重机制

促进作物生长，在酸性土壤改良领域展现了广

阔的应用前景，并具备开发为高效菌剂的潜力。 
在农业生产中，传统的直接施用法(如拌

种、浸种、灌根等)、叶面喷施法和土壤灌施法

等[108-109]，由于细菌暴露在生物与非生物胁迫下

导致其存活率降低，进而削弱其有效性[110]。近

年来，微生物种衣技术逐渐受到广泛关注，通

过在种子表面黏附微生物菌剂及其他物质(如

杀虫剂、营养物质、生长激素等)，增强了菌剂

的黏附性、稳定性并提高了种子品质[110]。此技

术在实现相同效果的情况下，减少了所需微生物

菌剂的用量[111]。我们的研究团队开发了一种微

生物包衣制剂，用于促进玉米的发芽与生长，该

制剂含有嗜线虫沙雷氏菌(Serratia nematodiphila) 
ZH3-2、载体及黏合剂，已证实能提高玉米的株

高、干鲜重，并增强光合作用及超氧化物歧化

酶活性，此成果已获得专利授权[112]。此外，我们

也采用种衣技术将黎巴嫩假单胞菌(Pseudomonas 
libanensis) 接 种 于 豇 豆 (Vigna unguiculata L. 
Walp)，结果显示，接种后的豇豆地上及地下部

分干重均显著高于对照组，凸显了种衣技术在

增强作物生长性能方面的巨大潜力[113]。未来可

以利用种子包衣技术将耐酸细菌包裹于种子表

面，以缓解作物在酸性土壤中的胁迫，促进作

物生长并提升其产量与质量。生物菌剂由于含

有大量的有益微生物，能够改善土壤理化性质与

营养状况，并对预防土传病害具有积极作用[23]。

菌剂载体直接影响接种细菌的存活率，因此在

菌剂研发中至关重要。生物炭(biochar)和海藻酸

盐微珠(alginate beads)被认为是较为理想的菌剂

载体[114]。海藻酸盐微珠因其无毒性、成本低廉且

能长时间缓慢释放细菌并不造成生态污染的特

性，广泛用作细菌的包封载体[109,114]。近期，我

们团队在土壤盆栽试验中采用海藻酸盐微珠作

为载体，显著提升了植物有益菌(plant-beneficial 
bacteria, PBB)的定殖能力，并有效缓解了苜蓿

(Medicago sativa)在镉胁迫下的生长压力。此方

法不仅增加了苜蓿的生物量，还显著增强了其

对镉的生物富集能力[114]。 
多项研究表明，菌剂在酸性土壤中的应用

显著改善了土壤性质并促进作物生长。Tennakoon
等 [115]开发的针对不同类型酸性土壤的专门菌

剂显示，菌剂处理的茶树(Camellia sinensis L. O. 
Kuntze)产量与传统化肥处理相当，证明了菌剂

在提升作物产量和减少化肥使用方面的潜力。

此外，菌剂与有机肥联合施用进一步增强了土
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壤中相关酶的活性，优化了微生物群落结构，

显著提高了作物产量和品质[116]。相关研究也支

持多种肥料协同施用的积极效果。施河丽等[117]

的田间试验表明，菌剂、有机肥和化肥的结合

施用不仅显著改善了土壤酸化和养分状况，还

促进了烟草(云烟 87)的生长与干物质积累，体现

了多种施肥方式的协同增效。同样，Shen 等[118]

通过为期 4 年的温室试验发现，持续施用生物

肥料不仅改善了酸性土壤的化学性质，还改变

了微生物群落结构，尤其是厚壁菌门(Firmicutes)
和芽孢杆菌(Bacillus sp.)的丰度显著增加，有效

抑制了镰刀菌枯萎病的发生，促进了香蕉(Musa 
acuminata)的生长。菌剂与其他肥料或土壤改良

剂联合应用在其他作物上的效果也得到了验证。

Kalidas-Singh 等[119]发现，将菌剂与磷矿石共同

施用于酸性土壤中的水稻(Oryza sativa)，显著

提高了土壤中有效磷的含量，增强了水稻对磷

的吸收能力，进而提升了谷物产量。此外，Kari
等[120]的田间试验表明，生物炭与菌剂的联合使

用不仅改善了酸性沙质土壤中的细菌群落结

构，还提升了土壤健康和植物生长。总体而言，

菌剂与有机肥、生物炭等联合施用在改善土壤

化学性质和微生物群落结构方面表现出显著效

果，并且在提高作物产量与质量方面展现出广

泛的应用前景，表明其在可持续农业中具有重

要作用。 

5  结论与展望 
本文系统地阐述了耐酸细菌的耐酸机制及

其对酸性土壤的改良机制，为耐酸细菌在酸性

土壤中的应用提供了全面系统的理论基础，有

利于助力绿色环保农业绿色发展。然而，目前

对于耐酸细菌的研究更多停留在实验室的层

面，难以深入挖掘其在农业生产中的实际功效。

此外，目前研究多局限于探讨单个耐酸细菌的

功能，忽略了不同菌种间可能存在的协同作用

或复合应用的潜力。但耐酸细菌含有诸多功能

菌种，其种类、组合及配比方式都会影响其功

效。基于对耐酸细菌在酸性土壤中的作用机制

与应用现状的梳理，未来面临的挑战和待解决

的科学问题包括： 
(1) 深入研究酸性土壤中的微生物：需要进

一步探索和分析微生物群体之间的相互作用，

通过培养和筛选等策略，获取在酸性土壤中

表现出耐酸、促生、抗病等多功能特性的功能

细菌。 
(2) 创新性方法和技术的探索：需进一步探

索更多具有创新性的方法和技术，以提高耐酸

细菌在实际应用中的效能。例如，研发更多绿

色、高效、经济的新型复合固定化载体与菌剂

结合，协同耐酸细菌实现更高效、更稳定的功

能发挥。 
(3) 拓展农业领域的研究：目前关于耐酸细

菌的研究主要集中在工业领域，而在农业领域

的相关研究相对较少。未来应结合工业和农业

领域的研究成果，更全面地了解耐酸细菌的特

性和潜力，为农业生产的可持续发展奠定基础。 
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