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摘  要：【背景】异养氨氧化细菌(heterotrophic ammonia-oxidizing bacteria, HAOB)通过增加叶片细

胞分裂素含量促进多花黑麦草的再生，但其促进植物再生的具体机制尚未探明。【目的】揭示 HAOB
调控细胞分裂素的合成促进多花黑麦草再生的机制。【方法】以一株 HAOB 菌株(S2_8_1)为试验菌株，

盆栽多花黑麦草作为植物材料。试验处理设计包括：常规供水(TA)；添加空白富集培养基(TB)；添加

硝化抑制剂 3,4-二甲基吡唑磷酸盐(3,4-dimethylpyrazole phosphate, DMPP) (TN1)；添加 DMPP 和

20 mmol/L 的 NO3
−-N (TN2)；添加 DMPP 和 30 mmol/L 的 NO3

−-N (TN3)；添加 DMPP 和 40 mmol/L
的 NO3

−-N (TN4)；接种菌株 S2_8_1 (TI)。【结果】30−40 mmol/L NO3
−-N 对提高叶片细胞分裂素含

量和根向叶片传递效果最好，从而促进叶片再生。在根际土壤硝化作用诱导的细胞分裂素增加达

到最大限度时，接种菌株 S2_8_1 进一步增加了根中细胞分裂素的合成，提高了叶片中细胞分裂素

的浓度。所测试的 HAOB 菌株 S2_8_1 通过双重作用显著提高了叶片细胞分裂素的浓度，促进了多

花黑麦草再生。【结论】本研究揭示了 HAOB 菌株在根际发挥双重作用促进植物生长的机制，为提

高牧草产量和农业可持续发展提供直接应用价值。 
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Abstract: [Background] Heterotrophic ammonia-oxidizing bacteria (HAOB) promote the 
regeneration of Italian ryegrass by increasing the content of leaf cytokinins, although the 
specific mechanism remains to be elucidated. [Objective] To elucidate how HAOB promote the 
regeneration of Italian ryegrass by regulating the synthesis of cytokinins via a dual-action 
mechanism (in the rhizosphere soil and outside the rhizosphere environment, respectively. 
[Methods] A strain (S2_8_1) of HAOB and potted Italian ryegrass were used in this study. The 
treatments were designed as follows: Regular watering (TA); Addition of blank medium for 
enrichment culture (TB); Addition of 3,4-dimethylpyrazole phosphate (DMPP) (TN1); Addition of 
DMPP and 20 mmol/L NO3

−-N (TN2); Addition of DMPP and 30 mmol/L NO3
−-N (TN3); 

Addition of DMPP and 40 mmol/L NO3
−-N (TN4); Inoculation with the strain S2_8_1 (TI). 

[Results] NO3
−-N of 30–40 mmol/L was most effective in increasing the content of leaf 

cytokinins and enhancing the transfer of these hormones from the roots to the leaves, thereby 
promoting leaf regeneration. When the nitration-induced increase in cytokinins in the 
rhizosphere soil reached the maximum, inoculation with strain S2_8_1 further boosted the 
synthesis of these hormones in the roots, leading to an increased concentration of cytokinins in 
the leaves. The HAOB strain S2_8_1 significantly elevated the level of cytokinins in leaves via 
a dual-action mechanism, thereby promoting the regeneration of Italian ryegrass. [Conclusion] 
This study unveils the dual-action mechanism by which HAOB strains in the rhizosphere 
enhance plant growth, offering a direct application value for improving forage yields and 
sustainable agriculture development. 
Keywords: heterotrophic ammonia-oxidizing bacteria; cytokinins; Italian ryegrass; regeneration; 
soil nitrification 
 

植物根际促生菌 (plant growth-promoting 
rhizobacteria, PGPR)是一类生活在植物根际的

益生菌，它们通过与植物根部建立共生关系，

能够对植物的生长和发育产生积极影响[1-3]。在

农业生产上应用 PGPR 可以促进氮循环，减少

农药和化肥的使用[4]，提高作物的产量和抗逆

性[5-7]，促进农业生态的可持续发展[8]。因此，

深入研究 PGPR 的作用机理至关重要。 
PGPR 在根际微环境中主要存在根际土壤

和根(根表面和根内部)两种定殖位点[9-11]，定殖于

不同位点的 PGPR 发挥的作用也各不相同[12]。定

殖 于 根 际 土 壤 中 的 芽 孢 杆 菌 (Bacillus sp.) 
OSU-142 和 M3 可以增加土壤全氮、有效磷和

有效钾等营养成分含量从而增加树莓的产量[13]；
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巴西偶氮螺旋菌 (Azospirillum brasilense)可以

通过增加根际土壤中氮素的含量来促进水稻的

生长[14]。定殖在植物根内的芽孢杆菌和链霉菌

(Streptomyces sp.) 等 通 过 产 生 吲 哚 乙 酸

(indoleacetic acid, IAA)、细胞分裂素等植物激素

促进作物生长[15-17]。目前对于可以在根际微环境

中同时发挥上述 2 种作用的 PGPR 鲜有报道，

若找到这种双功能细菌将揭示 PGPR 对植物生

长新的作用机制，进而有利于深入理解 PGPR
对植物生长的作用机理，同时为农业应用提供

更加有效的思路。因此，为便于研究这一机制，

本研究将根际微环境中 PGPR 在不同的定殖位

点(即根际土壤内外)对植物产生的影响分为“土
内作用”和“土外作用”。 

土壤氨氧化细菌(ammonia-oxidizing bacteria, 
AOB)是参与土壤硝化作用的主要细菌，在促进

植物生长方面起着关键作用[18-19]。有研究表明

AOB 能够促进根际土壤的硝化作用，导致土壤

硝酸盐(NO3
−)的释放增加。进而 NO3

−刺激植物

根系中细胞分裂素的合成，最终促进植物的生

长[20]。另外一项研究表明，一株异养氨氧化细

菌 (heterotrophic ammonia-oxidizing bacteria, 
HAOB)显示出与细胞分裂素从根到叶的运输有

很强的相关性，这种相关性导致了叶片细胞分裂

素含量升高，有助于黑麦草在去叶后的再生[21]。

此外，研究报道许多 PGPR 具有直接参与调控

细胞分裂素合成的功能。例如，某些根瘤菌和

芽孢杆菌已被证明通过进入植物根调节细胞分

裂素的合成[22]。然而，关于 HAOB 能否直接调

控植物体内细胞分裂素的合成尚未见报道。假

设 HAOB 通过两种途径影响植物内细胞分裂素

的水平，若证实这一假说则能确定土壤中存在

发挥双重作用的细菌，进而将有助于揭示

HAOB 在根际微环境中的双重作用机制，即所

谓的“土内作用”和“土外作用”。 
为了验证这一假设，本研究使用一株保藏

于中国典型培养物保藏中心的 HAOB 菌株

S2_8_1 作为测试菌株，选取多花黑麦草作为植

物材料。多花黑麦草在世界多地广泛种植，是

优良的牧草作物，具有生长迅速，去叶后再生

能力强等优点[23]。通过向种植黑麦草的土壤中

加 入 硝 化 抑 制 剂 3,4- 二 甲 基 吡 唑 磷 酸 盐

(3,4-dimethylpyrazole phosphate, DMPP)、添加

NO3
−-N 和接种 HAOB 菌株，研究了 HAOB 菌

株对细胞分裂素合成和向叶片传递的影响。 

1  材料与方法 
1.1  样品 

HAOB 菌株 S2_8_1 属于根瘤菌科、剑菌

属，购于中国典型培养物保藏中心(武汉大学)，
其保藏编号为 CCTCC M2021374。 

本试验在河南省洛阳市河南科技大学农场

进行，该地区农田年平均降雨量为 601 mm，年

平均气温 14.2 ℃。2022 年 8 月，将多花黑麦草

置于温度为 25 ℃的培养箱中进行育苗。两周

后，挑选长势较好且均匀的幼苗移至 200 个直径

25 cm、高 20 cm 的塑料盆中，每盆装 5.80 kg
土壤，土壤有机碳含量为 24.1 g/kg，全氮含量

为 2.3 g/kg。将移栽后的幼苗置于阳光下继续生

长 6 周后挑选出 63 盆长势良好且均匀的盆栽用

于试验。 

1.2  试验设计 
试验设置 7 个处理：(1) 常规供水(TA)；(2) 

添加空白富集培养基 (TB)； (3) 添加 DMPP 
(TN1)；(4) 添加 DMPP 和 20 mmol/L 的 NO3

−-N 
(TN2)；(5) 添加 DMPP 和 30 mmol/L 的 NO3

−-N 
(TN3)；(6) 添加 DMPP 和 40 mmol/L 的 NO3

−-N 
(TN4)；(7) 接种菌株 S2_8_1 (TI)。根据试验处
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理将挑选出的 63 盆多花黑麦草分为 7 组，每组

9 盆。每组又分为 3 个亚组，每个亚组 3 盆。

考虑到 DMPP 作用的滞后性，在进行修剪前 3 天，

每天向 TN1−TN4 组添加 30 mL DMPP (1.5 g/L)[21]。

在第 3 天 DMPP 添加完成后，向 TN2、TN3
和 TN4 各盆中添加 200 mL 不同浓度的

NO3
−-N 溶液，在再生期的第 0 天向 TB 中添

加 100 mL 空白培养基，向 TI 中加入 100 mL 
S2_8_1 (216 090 CFU/mL)菌液，各组差别部分

用水和空白培养基补足。对各组进行处理后，

设置 14 d 的再生期(图 1)。 

1.3  测量流程 
(1) 将每个处理的亚组 1 的植物带到实验

室并剪至 5 cm 的高度。立即对修剪下的植物进

行称重，以确定它们的鲜重。此外，从新鲜修

剪的植物中取 0.5 g 样品，用于测量叶片中玉米

素核苷(zeatin riboside, ZR)的浓度。然后，将剩

余的叶片样品在 65 ℃下干燥 72 h，以测定其干

物质含量。根据 Wang 等[24]的方法收集木质部

汁液。在修剪黑麦草叶片后，立即用 0.2 g 吸水

棉覆盖伤口 12 h，以吸收木质部汁液。收集的

木质部汁液用于测量 ZR 浓度。 

(2) 从盆中取出完整的根和土壤，使用干净

的刷子刷去所有根部的土壤颗粒并收集。这个过

程重复 5−10 次，直到微小的土壤颗粒全部从根

部剥离。在这些根际土壤中进行了土壤 NH4
+-N

和 NO3
−-N 含量及土壤净硝化速率的测量。 

(3) 分离每个处理的亚组 1 中植物的根和

茎，用水洗净根部。这些根和茎样本在 65 ℃下

干燥 72 h，以测定其干物质含量。 
添加期的第 3 天，完成每个处理亚组 1 的测

量后，将亚组 2 和亚组 3 中的植物剪至 5 cm 高，

并让它们再生 7 d，随后将剪下的植物在 65 ℃

下干燥 72 h 以获得它们的生物量。同时，在土

壤中添加约 100 mL AOB 溶液，对第 2、3 亚组

进行接种菌株 S2_8_1 处理(TI)。 

再生期的第 7 天，与添加期的亚组 1 相同，

对亚组 2 进行相同的 3 个步骤。将亚组 3 中的

植物剪至 5 cm 高，再生 7 d。再生期的第 14 天，

对亚组 3 进行相同的 3 个步骤。因此，在 14 d

内的第 0、7 天，每个处理中的植物被修剪 2 次。

第 0 天是指再生期的开始，之所以选择 7 d 的

再生期，是因为在此期间可辨别出再生差异[25]。 

1.4  相关指标测量和数据分析 
在再生期的第 7、14 天，亚组 2 和 3 中的

修剪生物量分别作为第 1、2 次修剪后第 7、14 天

各处理的再生叶生物量。在再生期的第 0 天，

亚组 1 的修剪和茎生物量以及修剪、茎和根部

生物量的总和分别为修剪前各处理的地上总生

物量和总生物量。 

第 7 天亚组 2 的修剪和茎生物量与第 0 天的

修剪生物量之和为第 1 次修剪后第 7 天各处理

的累积地上生物量；亚组 2 的总地上生物量和

其第 7 天的根生物量之和为第 1 次修剪后第 7 天

各处理的累积总生物量。第 14 天亚组 3 的修剪

和地上生物量与第 0、7 天的修剪生物量的总和

为第 2 次修剪后第 7 天各处理的累积地上生物

量，第 14 天的亚组 3 和其根生物量之总和为

第 2 次修剪后第 7 天各处理的累积总生物量。 

土壤 NH4
+-N 和 NO3

−-N 分别使用吲哚酚蓝

法和苯酚二磺酸比色法测定含量[26]。将水分保

持在 60%田间持水量的根际土壤样品在 25 ℃

培养 7 d 以测定根际土壤净硝化速率。土壤净

硝化速率采用公式(1)进行计算。 

SNR= a f

7
C C−                          (1) 

式中 Ca 和 Cf 分别为培养后的土壤 NO3
−含量和

培养前的土壤 NO3
−含量。 
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图 1  试验流程图   TA、TB、TN1、TN2、TN3、TN4 和 TI 分别表示常规供水处理、添加空白培养

基、添加 DMPP、添加 DMPP 和 20 mmol/L 的 NO3
−-N、添加 DMPP 和 30 mmol/L 的 NO3

−-N、添加 DMPP
和 40 mmol/L 的 NO3

−-N、接种菌株 S2_8_1；①、②和③分别代表每种处理的第 1、2 和 3 亚组；ZR：

玉米素核苷 
Figure 1  Experiment flowchart. TA, TB, TN1, TN2, TN3, TN4, and TI represent treatments as follows: 
Regular watering, addition of blank medium for enrichment culture, addition of DMPP (3,4-dimethylpyrazole 
phosphate), addition of DMPP and 20 mmol/L NO3

−-N, addition of DMPP and 30 mmol/L NO3
−-N, addition 

of DMPP and 40 mmol/L NO3
−-N, and inoculation with the strain S2_8_1; ①, ② and ③ show the first, 

second and third subgroups of each treatment; ZR: Zeatin riboside. 
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通过切割茎收集木质部汁液提取物，随后

立即用 0.2 g 脱脂棉覆盖茎伤口。12 h 后测定棉

花重量。木质部汁液的量等于脱脂棉重量的增

加量。汁液的体积通过将增加的重量除以     

l g/cm3 来确定。将叶和木质部汁液提取物样品

的残留物溶解在 0.01 mol/L 磷酸盐缓冲溶液

(pH 7.4)中，并进行酶联免疫吸附测定以测定玉

米素核苷含量[27]。玉米素核苷从根到叶的运输

速率(RZR)表示为每小时木质部汁液中玉米素核

苷的含量。RZR 采用公式(2)进行计算： 

RZR= ZR

12
C                              (2) 

式中 CZR 为木质部汁液玉米素核苷的含量。 
使用 SPSS 27 进行统计分析。构建的图表

中的值对应于平均值。采用单因素方差分析和

邓肯多元范围检验分析试验中的土壤硝化速

率、生物量、激素和氮素指数。 

2  结果与分析  
2.1  黑麦草再生叶生物量、累积地上生物

量和累积总生物量 
如表 1 所示，再生第 7 天时，相较于 TA

处理，TN2、TN3 和 TN4 处理再生叶生物量均

显著增高；相较于 TN1 处理，TA 处理再生生物

量增加 216.9%，表明 DMPP 抑制多花黑麦草的

再生，而添加 NO3
−-N 可以减轻这种抑制，促进

多花黑麦草再生。在 TN2、TN3 和 TN4 处理之

间，TN3 和 TN4 处理再生叶生物量显著增加，

但二者间无明显差异，这表明 NO3
−-N 对多花黑

麦草的再生促进是有限度的，达到最大促进效果

后，进一步添加 NO3
−-N 对多花黑麦草的再生促

进作用有限，在30−40 mmol/L达到最大促进效果。 

 
表 1  不同处理各部分生物量 
Table 1  Biomasses of each part in different treatments 
指标 
Index 

再生时间 
Regrowth 
days (d) 

TA TB TN1 TN2 TN3 TN4 TI 

再生叶生物量 
Regenerate leaf 
biomass (g/plant) 

7 1.87±0.03d 1.79±0.23d 0.59±0.05e 3.03±0.09c 3.78±0.12b 3.73±0.26b 4.28±0.37a 

14 0.57±0.02c 0.73±0.11bc 0.06±0.03d 0.75±0.04bc 0.91±0.02b 0.87±0.04b 2.32±0.31a 

累积地上生物量 
Accumulation of 
aboveground 
biomass (g/plant) 

0 4.70±0.08a 4.79±0.54a 4.76±0.19a 4.58±0.15a 4.60±0.14a 4.55±0.04a 4.92±0.33a 

7 6.57±0.10d 6.61±0.23d 5.35±0.23e 7.60±0.08c 8.38±0.20b 8.28±0.23b 9.29±0.75a 

14 7.14±0.09d 7.36±0.52d 5.41±0.22e 8.35±0.07c 9.29±0.18b 9.15±0.22b 12.03±0.94a 

累积总生物量 
Cumulative total 
biomass (g/plant) 

0 6.17±0.10b 6.83±0.25a 6.11±0.21b 6.10±0.05b 6.12±0.12b 6.15±0.07b 6.98±0.67a 

7 8.03±0.13d 8.64±0.63cd 6.70±0.21e 9.12±0.11bc 9.90±0.15b 9.88±0.33b 11.29±1.31a 

14 8.16±0.12e 9.38±0.14d 6.77±0.23f 9.87±0.09c 10.81±0.14b 10.75±0.32b 13.82±0.38a 

TA、TB、TN1、TN2、TN3、TN4 和 TI 分别表示常规供水处理、添加空白培养基、添加 DMPP、添加 DMPP 和 20 mmol/L
的 NO3

−-N、添加 DMPP 和 30 mmol/L 的 NO3
−-N、添加 DMPP 和 40 mmol/L 的 NO3

−-N 和接种菌株 S2_8_1. 不同小写

字母表示差异显著(P<0.05). 下同  
TA, TB, TN1, TN2, TN3, TN4, and TI represent treatments as follows: regular watering, addition of blank medium for 
enrichment culture, addition of DMPP (3,4-dimethylpyrazole phosphate), addition of DMPP and 20 mmol/L NO3

−-N, addition 
of DMPP and 30 mmol/L NO3

−-N, addition of DMPP and 40 mmol/L NO3
−-N, and inoculation with the strain S2_8_1. 

Different lowercase letters represent significant differences (P<0.05). The same below. 
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通过比较累积地上生物量与累积总生物量

可知，在再生第 0 天时各处理之间累积地上生

物量与总生物量的差异并不显著。然而，在再

生 7 d 和 14 d 时，相较于添加 NO3
−-N 的处理，

TI 处理的再生叶生物量显著增加；再生第 14 天

时 TI、TN2、TN3 和 TN4 处理累积地上生物量

分别较 TA 处理提高 68.5%、16.9%、30.1%和

28.2%，累积总生物量较 TA 处理分别提高 69.4%、

20.1%、32.5%和 31.7%，说明接种 S2_8_1 菌剂

对黑麦草的促生效果要高于添加过量的 NO3
−-N。 

2.2  根际土壤硝化速率及NO3
−-N与NH4

+-N
含量 

由表 2 可知，添加 DMPP 显著抑制根际土

壤硝化作用，使根际土壤硝化速率降低。TN1、
TN2、TN3 和 TN4 处理添加 DMPP，再生期间

它们硝化速率较低且无显著差异。TA 处理未添

加 DMPP，因此其分解土壤硝化速率显著高于

TN1、TN2、TN3 和 TN4 处理。TB 处理和 TI
处理的根际土壤硝化速率显著高于其他处理，

说明添加空白培养基和添加菌株 S2_8_1 均可

促进根际土壤硝化作用。再生第 7、14 天时，

相较于 TB 处理，TI 处理的根际土壤硝化速率提

高 92.5%和 95.7%，由此可见菌株 S2_8_1 对根

际土壤硝化作用促进效果显著大于空白培养基。 
相较于 TA 处理，TI 处理在其再生期内

NO3
−-N 含量显著增加，表明接种菌株 S2_8_1

增加了根际土壤中 NO3
−-N 的含量。在第 7、

14 天，TN1 处理 NO3
−-N 含量较 TA 处理显著

降低，TN2、TN3 和 TN4 处理 NO3
−-N 含量显

著增加，结果说明，DMPP 的添加降低了根际

土壤中 NO3
−-N 含量的积累，NO3

−-N 的添加导

致根际土壤中 NO3
−-N 含量升高。根际中

NH4
+-N 含量的变化则不规律。 

2.3  叶片与伤流液中ZR含量与ZR由根至

叶的传输速率 
由表 3 可知，再生第 0 天时，TN 处理中

ZR 浓度显著低于 TA 处理，这表明 DMPP 降低

了多花黑麦草叶片细胞分裂素的浓度。再生第

7、14 天时，TN2、TN3 和 TN4 处理 ZR 含量

均高于 TA 处理；TN3 处理叶片中 ZR 浓度较

TN2 处理显著增加 14.3%和 14.6%、较 TN1 处

理显著增加 83.5%和 111.1%；TN3 和 TN4 处理 

 
表 2  不同处理 NO3

−-N、NH4
+-N 含量和土壤硝化速率 

Table 2  NO3
−-N, NH4

+-N contents and nitrification rates in soil under different treatments 
指标 
Index 

再生时间 
Regrowth 
days (d) 

TA TB TN1 TN2 TN3 TN4 TI 

土壤 NH4
+-N 

含量 
Soil NH4

+-N 
content (mg/kg) 

0 11.81±0.87a 9.93±1.00b 10.26±0.98b 10.55±0.82ab 11.23±1.07ab 11.67±0.76a 11.83±0.38a 

7 11.43±1.09ab 8.98±0.34c 10.21±0.76bc 9.56±0.90c 12.22±0.88a 11.67±0.81a 11.14±0.20ab 

14 9.59±0.42a 8.21±0.37ab 11.10±0.23b 11.91±0.19ab 11.04±0.34b 12.08±0.26b 8.74±0.56ab 

土壤 NO3
‒-N 

含量 
Soil NO3

‒-N 
content (mg/kg) 

0 17.44±2.32a 17.66±0.10a 16.77±1.16a 17.88±1.39a 16.26±1.64a 17.13±1.19a 18.33±1.74a 

7 11.70±1.36e 19.84±1.43d 8.11±0.93e 31.95±2.08b 36.43±1.93a 37.52±3.91a 26.64±1.97c 

14 10.48±0.75d 13.20±0.98c 5.11±0.48e 34.73±2.17b 37.52±3.43b 38.65±3.73b 27.44±2.62a 

土壤硝化速率 
Soil nitrification 
rate (mg/(kg∙d)) 

0 1.88±0.14b 5.99±1.14a 0.55±0.03c 0.54±0.06c 0.49±0.03c 0.50±0.15c 6.54±0.54a 

7 1.56±0.27c 4.13±0.26b 0.47±0.09d 0.48±0.10d 0.57±0.11d 0.53±0.09d 7.95±1.35a 

14 1.80±0.15c 4.41±0.87b 0.50±0.14d 0.55±0.13d 0.49±0.01d 0.57±0.13d 8.63±0.57a 
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表 3  不同处理叶片中玉米素核苷的含量和玉米素核苷由根至叶的运输速率 
Table 3  The content of zeatin riboside in leaves and bleeding sap and the transfer rate of zeatin riboside 
from root to leaf under different treatments 
指标 
Index 

再生时间 
Regrowth 
days (d) 

TA TB TN1 TN2 TN3 TN4 TI 

叶片 ZR 含量 
Leaf ZR  
content (ng/g) 

0 57.53±1.06b 67.35±3.23a 46.45±2.58c 42.92±1.39c 45.54±2.10c 44.09±1.76c 67.99±2.85a 

7 67.53±2.26d 77.91±1.93c 48.09±1.14e 77.14±1.52c 88.24±2.02b 89.56±1.83b 95.44±5.36a 

14 69.28±2.97d 82.49±3.25c 44.38±1.04e 81.74±1.67c 93.71±1.62b 93.50±0.96b 107.52±1.29a 

RZR (ng/h) 0 1.23±0.21b 2.85±0.69a 1.04±0.08b 1.04±0.05b 1.07±0.09b 1.07±0.05b 2.90±0.24a 

7 0.76±0.20c 2.55±0.12f 0.63±0.12f 1.06±0.11de 1.39±0.44cd 1.58±0.47c 3.20±0.05a 

14 0.90±0.40d 2.06±0.15bc 0.60±0.11d 1.65±0.47bc 2.22±0.08b 2.09±0.16bc 2.89±0.33a 

ZR：玉米素核苷. RZR：玉米素核苷从根到叶的运输速率 
ZR: Zeatin riboside. RZR: the transport rate of zeatin riboside from root to leaf. 
 
之间则无明显差异；RZR 趋势与叶片 ZR 含量相

同，说明添加 NO3
−-N 可以促进根系合成细胞

分 裂 素 并 向 叶 片 传 递 ， 但 在 添 加 量 达 到  

30−40 mmol/L 时趋于稳定。TI 处理在再生期

内其 ZR 含量和 RZR 显著高于添加 NO3
−-N 的处

理，结果表明，当因 NO3
−-N 而产生的 ZR 达到

最大量时，菌株 S2_8_1 仍能独立增加细胞分

裂素的合成和向叶片的转运。 

3  讨论 
植物根系通过木质部汁液将细胞分裂素运

输到地上茎叶部，根尖顶端的分生组织是营养

吸收和细胞分裂素合成的关键部位，研究表明

各种植物在 NO3
−刺激下，细胞分裂素的合成增

加[28-29]。这种效应主要来自根系感知 NO3
−的能

力，并随后通过细胞分裂素将这种信号传递到

叶片中。在本研究中比较了在添加 DMPP 的条

件下，添加不同浓度的 NO3
−-N 与玉米素核苷和

黑麦草再生的关系。DMPP 的添加排除了土壤

微环境产生 NO3
−的影响，随着添加的 NO3

−浓

度从 0 上升到 30 mmol/L，黑麦草再生生物量

显著增高，而添加的 NO3
−浓度从 30 mmol/L 上

升到 40 mmol/L 时黑麦草再生生物量差异不显

著，说明 NO3
−促进多花黑麦草再生有最大限

度，达到最大限度后再添加 NO3
−对多花黑麦草

再生促进有限。 

ZR 是一种主要的细胞分裂素，土壤 NO3
−

通过刺激根系合成细胞分裂素并将其运送至叶

片中发挥作用[30-31]。我们在研究中观察到的细

胞分裂素传递到叶片的峰值现象是因为根系感

知 NO3
−信号的能力是有限度的。随着土壤中

NO3
−浓度从 0 上升到 30 mmol/L，增加了黑麦

草根系与 NO3
−相互作用的可能性，进而增强了

根源性细胞分裂素的信号，导致细胞分裂素向

叶片传递的速度增加，这一趋势可以从 ZR 和

RZR 值逐渐上升中明显看出。然而，当 NO3
−浓

度超过特定阈值时，多余的 NO3
−在土壤中可

能导致拥塞，由于根具有一定的表面积，这降

低了 NO3
−与根的接触增强的可能性。这导致

了在 NO3
−浓度从 30 mmol/L 上升到 40 mmol/L

时 ZR 和 RZR 值达到峰值的现象。当根际土壤中

的 NO3
−浓度达到一定阈值时，对黑麦草的促

进效果，也就是“土内作用”已经发挥到了保持

不变。 



 
2970 微生物学通报 Microbiol. China 

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

硝化作用是土壤中氮素转化的重要过程[32-33]。

硝化作用包括两个过程，即铵态氮氧化成亚硝

酸氮和亚硝酸氮氧化成 NO3
−，氨氧化细菌(AOB)

是参与第 1 步反应的关键细菌，反应较为缓慢

是土壤硝化速率的限制步骤，在氮循环中起着

关键作用[34-35]。在本试验中，相较于未接种的

TA 处理，接种菌株 S2_8_1 的 TI 处理的 NO3
−

含量、根际土壤硝化速率、叶片细胞分裂素含

量和各部分生物量均显著增加。相较于 TN3 和

TN4 处理，接种菌株 S2_8_1 的 TI 处理在再生

期内叶片 ZR 平均含量分别显著提高 19.1%和

19.3%，RZR 平均速率分别显著提高 92.1%和

89.7%。结果表明，菌株 S2_8_1 具有促进根际

土壤硝化作用和增加根际土壤中细胞分裂素合

成的“土内作用”。 

根据上述最适 NO3
−浓度的分析，说明 TI

处理细胞分裂素含量的升高不仅仅是由于菌株

S2_8_1 介导的硝化作用对土壤释放的 NO3
−的

作用，还可能存在另一种机制独立地增加根中

细胞分裂素的合成，并传递至叶片，从而促进

黑麦草的再生。很可能是菌株 S2_8_1 通过其

“土外作用”在再生期间导致 TI 处理中更高的

ZR 和 RZR 水平。这一作用是指菌株 S2_8_1 通

过直接途径促进细胞分裂素在根内组织中从根

部到叶片的传输。因此，本研究表明，菌株

S2_8_1 在根际土壤内外发挥了增加细胞分裂素

合成的双重作用。 

现代农业生产中常通过施用氮素肥料或菌

肥增加牧草的生产力[36-37]。相较于常规处理，添

加 30 mmol/L NO3
−和接种菌株 S2_8_1 的处理叶

片 ZR 浓度分别显著提高了 35.26%和 55.20%，

该结果初步表明菌株 S2_8_1 通过“土内作用”对

叶片细胞分裂素浓度的促进大于其“土外作用”。

相较于施加过量 NO3
−的处理，菌株 S2_8_1 通过

其在根际土壤内外发挥了增加细胞分裂素合成

的双重作用表现出了更大优势，显著增加了黑麦

草再生生物量和细胞分裂素含量，对于牧草营养

成分和产量的提高具有很大潜力。 

本研究的结果仅证明 HAOB 通过“土内作

用”和“土外作用”的双重作用机制调控细胞分

裂素的合成从而促进黑麦草的再生。然而，尚

未明确揭示其“土外作用”的具体机制。我们推

测可能是由于 HAOB 自身分泌的细胞分裂素

进入根系，或是 HAOB 稳定地定殖在植物根系

内，通过基因调控等机制增加了根中细胞分裂

素的合成，从而增加了细胞分裂素向叶片的转

移和积累。未来的研究可以继续探索 HAOB 的

“土外作用”，明确其“土内作用”和“土外作用”

在促进细胞分裂素合成中的占比，以进一步揭

示 HAOB 对植物促生长的双重作用机制，在

农业生产中发挥最大促进效果，实现最大经济

效益。 

4  结论 
本研究发现 HAOB 通过双重作用机制促进

黑麦草再生。在种植多花黑麦草的土壤中添加

NO3
−-N 可缓解 DMPP 对土壤硝化作用的限制，

促进黑麦草的再生，结果表明 NO3
−浓度为

30−40 mmol/L 时，对再生叶生物量和叶片细胞

分裂素的正向影响最大。我们的研究还表明，

接种菌株 S2_8_1 在促进细胞分裂素从根传递

到叶片方面起着至关重要的作用。这种效应归

因于两种机制：“土内作用”和“土外作用”。“土

内作用”表现在接种菌株 S2_8_1 可提高根际土

壤硝化速率，导致土壤释放更多的 NO3
−，增加

细胞分裂素合成。接种菌株 S2_8_1 还表现出了

“土外作用”，独立地促进了细胞分裂素从根向

叶片的传递，而不是“土内作用”对 NO3
−的影响。
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本研究的发现有助于提高牧草产量和 HAOB 对

植物促生机制的研究，也为进一步探索 HAOB

的作用机制提供了理论指导。 
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