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摘 要 植物对重金属吸收、转运和积累以及植物生物学特征使其成为修复重金属污染土壤的重要
手段之一。然而，由于植物对重金属的耐受性有限而限制其广泛实际应用，因而探讨植物修复技术强化措施
就显得尤为重要。随着自然资源的开发和技术的发展，微生物调控使植物修复技术变得更为可行和更有价
值。回顾近年来新兴的微生物调控技术，植物根际促生菌资源因其对环境无污染，可利用自身的抗性系统减
缓重金属对植物的毒性，促进植物的生长和影响重金属的迁移等优势，在修复过程中发挥着重要作用。目
前，国内外就植物根际促生菌的筛选、鉴定和应用价值等方面已经做了大量的相关研究。本文综述了根际促
生菌-植物相互作用的机制及其促进植物修复重金属污染土壤的作用原理。
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随着现代工业的发展，重金属不可避免地进入

环境，导致土壤质量恶化，严重威胁着农业生产和

人类健康
［1-2］。据农业部调查，我国遭受重金属污

染的土地面积占污水灌区总面积的 64. 8%［3］，正面
临着严重的农田土壤重金属污染问题

［4］。因此，修
复重金属污染土壤显得尤为重要。传统的物理、化
学治理措施，虽然在一定程度上减少了重金属在土

壤及生态环境中的迁移性，但是存在能耗大、二次
污染、破坏土壤团粒结构等问题限制了其应用［5］。
土壤重金属污染的植物修复以其经济、环境友好、
修复面积大等优点逐渐为人们所重视

［6］。然而，利
用植物特别是超富集植物治理污染环境仍存在很

多局限性，如受修复植物生长速度和生物量的限

制，被土壤类型、水分、有机质含量等环境条件所制
约，以及过高或过低的重金属浓度均能影响植物修

复效率。因此，如何提高植物对重金属的抗性，调
节植物生长就显得尤为重要。面对“微生物-植物-
土壤”这个充满活力的生态系统，着力于庞大微生
物群体的系统研究对于发现有益于植物的微生物

种类很有帮助。根际微生物作为一类生活在植物

根际土壤中的微生物，对于缓解宿主植物的生长压

力充当着重要的角色。研究发现其中一些可以提
高宿主植物的抗逆性，尤其是对重金属

［7-9］。虽然
大部分微生物-植物-污染土壤之间的代谢、分子等
互作机制还处于研究的起步阶段，但目前的研究成

果表明，根际微生物在植物修复污染环境过程中起

着非同一般的作用
［10-12］。

1 植物根际促生菌

根际细菌(Ｒhizobacteria)是指在植物根系直接
影响的土壤范围内生长繁殖的细菌，即来自根围、
土壤或其他生境的细菌总称

［13］。在外界环境影响
下，它们与植物根系相互作用、相互依存或制衡。
植物通过光合作用形成碳水化合物，再将其输送到

根部，由根系提供给土壤中的细菌。作为交换，大
量聚集在根系周围的细菌可将土壤中有机物转变

为无机物，为植物提供有效的矿物营养;同时，根际

细菌还可分泌维生素、生长激素、抗生素等，直接或
间接促进植物生长。植物从这些相互作用中获得
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了更完善的营养，也获得了某些对逆境的忍耐能

力
［12，14］。植物根际促生菌( Plant growth promoting

rhizobacteria，PGPＲ)是一类能够自由生长或定殖于
植物根系，并显著地促进植物生长发育和新陈代谢

以及防止病害的有益菌
［15］。大部分植物根际促生

菌可以分泌吲哚乙酸( Indole-3-acetic acid，IAA)、维
生素(Antibiotic)以及利用 1-氨基环丙烷-1-羧酸(1-
aminocyclopropane-1-carboxylate，ACC) 作为唯一氮
源，促进植物的生长发育

［16-17］。这一特征已成为从
植物根际土壤中筛选 PGPＲ的基本手段。其次，PG-
PＲ还可以通过合成铁载体(Siderophore)、生物固氮
(Nitrogen fixation)、溶磷(Phosphate solubilization)等
途径，提供植物可利用的营养元素

［18］。此外，某些
对重金属具有抗性的根际细菌可以通过释放螯合

剂(如铁载体)和生物表面活性剂(Biosurfactant)、酸
化土壤环境(合成低分子有机酸)、改变氧化还原电
位等方式提高重金属的生物有效性，促进植物对土

壤中重金属的提取效率，修复污染土壤
［19-20］。分布

在根际的植物促生菌种类较多，主要是不动杆菌属

(Acinetobacter)、无色菌属(Achromobacter)、固氮螺菌
属(Azospirillum)、产碱杆菌属(Alcaligenes)、假单胞
杆菌属(Pseudomonas)、嗜冷杆菌属(Psychrobacter)
和芽孢杆菌属(Bacillus)等［21］。

2 根际促生菌多样性

细菌在植物根际或土壤中的定殖和存活是一

个非常复杂的动态过程，受到诸多因素的影响。首
先，宿主植物的特异性很大程度影响根际细菌的类

群及分布。在对于香雪球(Alyssum murale)的研究
中发现，α-变形杆菌(Alphaproteobacteria)是主要的
根际细菌类群

［22］。然而，遏蓝菜属(Thlaspi goesin-
gense)根际微生物则是由高度复杂的群落组成，其
中酸杆菌属(Holophaga /Acidobacterium)、α-变形杆
菌( Alphaproteobacteria)、疣微菌( Verrucomicrobia)、
噬纤维菌-屈挠杆菌-拟杆菌(Cytophaga-Flexibacter-
Bacteroides)和一些未培养的细菌种类均十分丰
富
［23］。其次，根际细菌群落组成和多样性也随地理
位置的不同而差异很大

［24］。最近发现，在印度的安
达曼群岛，相比非蛇纹岩发育土壤，蛇纹岩发育土

壤上植物根际的可培养微生物密度(6. 2 ～ 11. 3 ×
106 CFU g －1)较低，活动能力(1. 7 ～ 3. 5 μg fluores-
cein g －1 dry soil h － 1)也较弱。在筛选出的 200 个菌
株里，8 株对镍的耐受性大于 12. 0 mmol L －1，11 株

对铬的耐受性大于 16. 0 mmol L －1。可见，这些根际
微生物已经适应了这种土壤环境，往往对多种重金

属具有抗耐性
［25］。因此，一些非生物因素如土壤结

构、重金属含量、有机质含量、温度、降水量等也对
根际细菌与植物的互作关系有较大的影响

［10］。

3 根际促生菌在植物修复重金属污染
土壤中的作用机制

在重金属污染土壤生态系统中，PGPＲ 的活动
产生了很多有益于植物生长的物质，这些物质能帮

助宿主植物适应不利的土壤条件，对提高植物重金

属抗性、促进植物生长和影响植物对重金属的吸
收、转运、富集均起着十分重要的作用［9，26-31］。图 1
描述了重金属胁迫条件下，PGPＲ 的有效定殖对植
物修复的作用机制。如图所示，PGPＲ 往往通过植
物促生机制、生防机制、抗重金属机制、解毒机制、
对重金属生物有效性的影响及其转运机制中的某

种或多种机制共同的作用，提高植物修复重金属污

染土壤的效率。
3. 1 PGPＲ的促生机制

PGPＲ的大量分离推动了研究者们对其功能的
研究，便于更好地运用于农作物增产和污染环境的

生物修复领域。目前，已有一些关于应用分离得到
的 PGPＲ增强植物重金属胁迫条件下植物生物量，
提高植物修复效率的研究。例如，Belimov 等［27］从
生长在 Cd 污染的土壤上的印度芥菜(Brassica jun-
cea)根际土壤中分离出来的 Pseudomonas putida
Am2 和 P． marginalis Dp1 通过分泌 1-氨基环丙烷-
1-羧酸脱氨酶，使豌豆(Pisum sativum L． )地上部分
的生物量增加 10%，根部的生物量增加 19% ～
25%。通常而言，PGPＲ往往通过多种途径，如产生
ACC脱氨酶、合成铁载体、分泌吲哚乙酸以及溶解
难溶性的磷酸盐等，协同促进植物在重金属胁迫环

境下的生长
［11］。Ma 等［31］从 Alyssum serpyllifolium

和 Phleum phleoides 的根际土壤中分离出 5 株具有
Ni抗性 PGPＲ;其中，相比较不加菌的对照处理，
SＲA2 菌株可使生长在含镍 450 mg kg －1

的污染土壤

中印度芥菜的鲜重和干重分别增加 351%、285%。
这种生物量的增加归咎于此菌株同时所具有的溶

解磷酸盐、分泌吲哚乙酸以及合成 ACC 脱氨酶等植
物促生能力。根据所述 PGPＲ 的特征，其促生机制
主要包括以下四种途径:(1)细菌及其分泌物协助
植物获得充足的营养元素(如氮、钾、磷、铁)，以保
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图 1 根际促生菌在植物修复重金属污染土壤中的作用机制
Fig． 1 Ｒole of plant growth promoting rhizobacteria in phytoremediation of heavy metal contaminated soil

证植物在污染条件下的最佳生长;(2)合成不同的
植物生长调节剂(包括生长素、赤霉素、细胞分裂素
等)，促进植物生长;(3)抑制植物体内乙烯的合成，
利于植物定居成活以及根的伸长;(4)通过抑制病
原微生物的生长，提高植物的抗病能力，间接地促

进植物生长发育
［8，10-12］。

(1)促进植物营养。在重金属胁迫条件下，PG-
PＲ的存在往往很大程度上影响根的代谢活动和根
细胞的膜透性，从而促进植物根系对水分和营养元

素的吸收;同时，PGPＲ 对根系分泌物的吸收和代谢
产物的释放也改变了根际营养物质的生物有效性。
PGPＲ 主要是通过以下四方面的作用，提高植物对
营养元素的吸收:①固氮作用。PGPＲ 能通过自身
分泌的固氮酶直接将大气中的氮还原成 NH +

4 ，增加

植物的生物固氮量，从而提高植物产量和蛋白质含

量
［32］。因此，在贫瘠或污染较重的土壤环境中，接
种具有较高生物固氮活性的根际细菌，能缓解土壤

中氮素的缺失，并在某种程度上促进植物对氮素的

积累。例如，一些具有固氮功能的 PGPＲ 如固氮菌
(Azotobacter)、固氮螺菌(Azospirillum)、根瘤菌(Ｒhi-
zobium)、中慢生根瘤菌(MesoＲhizobium)和中华根
瘤菌(SinoＲhizobium)等，在重金属胁迫环境下均能
显著促进植物的生长

［33］。②溶磷作用。磷元素是
植物生长所需的营养元素之一

［34］。然而，土壤中大
部分的磷元素主要成分是难溶性的磷酸钙盐，很难

被植物吸收利用。某些 PGPＲ可分泌有机酸溶解难
溶性无机磷酸盐，或分泌胞外磷酸酶(如胞外酸性

或碱性植酸酶、核酸酶和磷酸酶等)将难溶性的磷
酸脂等有机磷消解，释放出生物有效磷。同时，土
壤溶液 pH也会随着磷酸盐的溶解而降低，这也为
PGPＲ活化土壤中的重金属提供有利的条件。Zaida
等
［26］
发现接种具有解磷功能的 PGPＲ 条纹假单胞

菌(Pseudomonas striata)，可以提高鹰嘴豆(Cicer ari-
etinum L． )对砂质黏壤土中磷的吸收和利用。③解
钾作用。土壤中含量丰富的钾主要以稳定的铝硅
酸盐形态存在，不易被植物吸收和利用。一些被称
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为硅酸盐细菌的 PGPＲ经研究发现具有分解钾矿物
的能力，能有效提高土壤可利用钾的含量，提高植

物生物量，从而促进植物修复效率。李凤汀等［35］从
植物根际土壤中分离到的硅酸盐细菌 HM8841，能
够使可利用钾含量达到原硅酸盐中含量的 15. 9%，
并对不同土壤上生长的不同农作物的生长均表现

出较好的促进作用。但也有研究认为，硅酸盐细菌
为植物所带来的促生效果是微不足道的，而且在生

产试验中作用也不稳定。因此，对于 PGPＲ 的解钾
活性仍需进一步的研究。④供铁作用。尽管铁在
地壳中含量丰富，但大部分是以不能溶解的氧化态

高价铁形式存在。为了促进植物在这种缺铁环境
中生存，PGPＲ 能够分泌具有高度铁亲和性和专一
性的铁载体(Siderophere)，这种铁载体能够与铁螯
合形成铁-铁载体复合体后被植物吸收并参与细胞
代谢活动

［11，36］。研究发现，绝大多数 PGPＲ 和大多
数植物具备产生铁载体或利用铁-铁载体复合体的
功能，而大多数致病真菌则无此功能。因此，只有
能利用铁-铁载体的 PGPＲ 和植物才能完成铁的吸
收过程

［37］。相比较植物而言，PGPＲ 产生的铁载体
一般具有更强的铁亲合性，能够在铁有效性极低时

富集土壤中微量的游离态铁元素并供于植物生长

所需;同时，将土壤中可利用铁降低至更为缺乏的

程度，使病原微生物因缺铁而无法繁衍。例如，
Crowley和 Kraemer［38］通过对燕麦体内铁运输系统
的研究发现，缺铁条件下 PGPＲ 产生的铁载体可以
与土壤中的铁结合形成可溶性铁-铁载体复合体，并
提供给燕麦生长所需要的铁。同样，最近 Ｒajkumar
和 Freitas［39］研究发现接种产铁载体的假单胞菌
Ps29C( Pseudomonas sp． ) 和巨大芽孢杆菌 Bm4C
(Bacillus megaterium)能够缓解重金属 Ni 离子对印
度芥菜的毒害作用并提高植物生物量，促进植物修

复 Ni污染土壤的效率。
(2)分泌植物生长调节剂。植物生长调节剂主

要包括生长素吲哚乙酸( Indole-3-acetic acid，IAA)、
赤霉素(Gibberellin acid，GA)、细胞分裂素(Cyto-
kinin，CTK)在内的植物生长调节物质。大多数 PG-
PＲ可以分泌植物生长素及其类似物，促进植物根系
对土壤中水分和营养物质的吸收，并从生理与形态

上调节植物生长发育
［40］。IAA 是与生理活性最相

关的一种生长素。据估计，土壤细菌中约有 80%的
细菌产生 IAA。在一定浓度上，IAA 专司细胞伸张
和有丝分裂，有助于植物生长和诱导形成系统抗

性
［41］。Xie 等［42］等发现接种低浓度 IAA ( 2 μg

ml － 1)分泌能力的野生型恶臭假单胞菌 GＲ12-2
(Pseudomonas putida)，可以提高油菜根伸长率至对
照植物的 2 ～ 3 倍;然而，接种高浓度 IAA(8. 2 μg
ml － 1)分泌能力的突变体 P． putida GＲ12-2 /aux1，则
降低了根伸长率。这很可能是受到高浓度的 IAA
与 ACC合成酶互相作用的影响。一般而言，PGPＲ
可通过平衡植物体内生长素水平直接促进植物生

长，抑或通过影响乙烯的合成而间接刺激植物生

长
［43］。Chen等［44］报道了 ACC合成酶 4(ACC 合成
酶基因家族)能够被植物体内的 IAA 诱导并成功转
录，这完全是 IAA与乙烯之间信号分子引发串扰的
结果。此外，一些 PGPＲ 产生的细胞分裂素、赤霉
素，不仅可以促进细胞分裂，还能调整植物的生长

形态
［45-46］。例如，Arkhipova 等［46］发现接种具有细
胞分裂素分泌能力的芽胞杆菌 IB-22(Bacillus sp． )，
可大大提高生长在干旱土壤上生菜茎叶的生物量，

但对根的影响相对较小，也没有提高气孔导度。因
此，细菌分泌的细胞分裂素可以用于补偿缺水环境

对植物地上部分生长的抑制和根伸长的促进。
(3)调节乙烯水平。在高等植物体内，L-蛋氨

酸(Methionine)通过中间体 S-腺苷蛋氨酸(S-Adeno-
syl-L-methionine)和 1-氨基环丙烷-1-羧酸合成乙烯
(Ethylene)［47］。植物一生大部分生长发育阶段只需
水平很低的乙烯，过量乙烯会抑制植株的开花、生
长素运转、茎和根的伸长，导致植物发育受阻或死
亡。特别是遇到不良环境因素的胁迫时(如淹水、
高温、病虫害、重金属污染等)，就会产生大量的应
激乙烯及抗生酶类物质，以抵抗逆境环境对植物的

不利影响。研究发现，大部分 PGPＲ 体内含有 ACC
脱氨酶。植物体内合成的 ACC 与根系分泌物一起
释放到根际环境中被细菌吸收后，在 ACC 脱氨酶的
作用下分解为氨和 α-丁酮酸(α-ketobutyrate)，分解
得到的氨成为细菌生长的氮源而被消耗;此时，植

物根表 ACC浓度平衡被破坏，导致根系 ACC 分泌
量增加，植物体内乙烯前体物质 ACC 水平下降，刺
激植物生长发育

［16-17］。
3. 2 PGPＲ的生防机制
研究证明，绝大多数 PGPＲ 不仅能在植物根际

土壤中迅速繁衍，同时还具备保护植物免受或减轻

病原微生物侵袭的功能，保护宿主免受危害
［48-52］。

PGPＲ 可以通过一种或几种机制如产生抗生素、分
泌铁载体、诱导系统抗性等方式抑制或减轻病原微
生物及虫害对植物产生的不良影响，调节植物对生

物胁迫环境的适应
［53-54］。



5 期 马 莹等:根际促生菌及其在污染土壤植物修复中的应用 1025

(1)竞争(Competition)与定殖(Colonization)优
势。土壤根际微生物间常因利用同一资源而发生
竞争，比如对于营养(Nutrients)、空间(Space)或生
态位点(Niche site)的竞争。在植物根系表面存在
一些特殊的生态位点，根及种子的分泌物较多、湿
度大，非常适宜细菌生长和繁殖。PGPＲ 往往能够
抢先占领这些有利位点，有效地利用与病原菌竞争

得到的根际营养和分泌物，或者占据生态位点阻碍

有害菌在这些位点的建立，并通过此方式抑制病原

菌的繁衍和生长。此外，PGPＲ 在根际环境中能否
成功定殖，是其抑菌机制发挥生防价值的关键所

在
［55］。细菌在植物根际定殖是一个比较复杂的过
程，影响定殖能力的因素也是复杂多样的，其中包

括根际生物和非生物因子。生物因子包括具有生
防功能的 PGPＲ本身的生理特征，根际土著与外来
微生物的相互作用，以及宿主植物基因型对 PGPＲ
定殖的影响。非生物因子包括土壤温湿度、pH、土
壤类型、根系分泌物、矿物营养元素等。通常，菌株
在植物根际的定殖主要经历两个阶段:①细菌接触
植物根部并随伸长的根尖被转运;②细菌在根际的
局部繁殖并在与原有微生物群落竞争的小生境内

存活并增殖。不同的菌株在特殊的植物根际生境
中定殖能力也是不同的，主要取决于其与原有微生

物群落的竞争能力。
(2)抗生素作用。由 PGPＲ 合成的抗生素有硝

吡咯(Pyrrolnitrin)、藤黄绿菌素(Pyolyteorin)、吩嗪
(Phenazines)、托酚酮( Tropolone)、卵菌素(Oomy-
cin)、草生欧菌素(Herbicolin)、土壤杆菌素(Agro-
cin434，Agrocin84)、溶解酶(Lytic enzymes)、2，4-二
乙酰基(2，4-diacetylphloroglucinol)、氰化氢(Hydro-
gen cyanide)等，它们能够有效抑制各种病原微生物
的侵染和繁衍，增强植物抗病能力

［28，53，56-58］。其
中，合成氰化氢和 2，4-二乙酰基被认为是荧光假单
胞菌 CHAO控制土传病害的主要途径［59］。
(3)铁载体作用。在植物根际小生境中，大多

数 PGPＲ分泌产生的铁载体可以与土壤中游离态的
铁迅速螯合，形成的铁-铁载体复合体一方面被 PG-
PＲ和植物吸收利用，同时也耗尽了病原菌生存所需
要的铁，从而大大降低病原菌的繁衍和侵染能

力
［54］。Bull 等［60］报道了 PGPＲ Pseudomonoas fluo-

rescens 2-79 抑制由病原真菌 Gaeumannomyces grami-
nis var． tritici 所引起的根部病害，其中细菌合成的
铁载体起了主导作用。
(4) 诱导系统抗性( Induced systematic resist-

ance，ISＲ)。PGPＲ 及其代谢产物可以诱导植物对
病原生物致病性的天然防御机制，使植物免受或减

轻病原菌危害，其中包括:①产生低分子量抗病原
菌的化合物，如:植保素、木质素、胼胝质、多聚物、
富含羟脯氨酸的糖蛋白(HＲGP);②诱导一些水解
酶(如几丁质酶，β-1，3-葡聚糖酶)和氧化酶类(如
过氧化物酶)的合成;③诱导植物体内病程相关蛋
白(Pathogenesis-related protein)的产生等［61-62］。目
前，运用 PGPＲ 诱导植物 ISＲ 已被大量实施，比如
PGPＲ可诱导黄瓜、大豆、胡萝卜、西红柿、水稻、烟
草等产生抗病性

［63-65］。
3. 3 PGPＲ抗重金属机制
在长期受重金属胁迫的土壤中，细菌群落结

构、多样性、酶活性和代谢功能均会发生改变［31］。
为了适应重金属胁迫的环境，细菌体内自发形成了

相应的耐性和抗性机制，如荚膜 /生物膜保护，细胞
壁被动吸附，液泡隔离，主动外排系统，酶脱毒，抗

性质粒等
［66］。此外，重金属胁迫环境能促进或刺激

PGPＲ分泌如胞外高聚体、铁载体、酶等物质，可直
接与重金属螯合发生沉淀或胞外络合而减少重金

属的毒性。Dimkpa等［67］报道了 Streptomyces spp．细
菌在铝、镉、铜、镍的胁迫下，大大促进了三种结构
不同的异羟肟酸铁载体的合成，如去铁胺 E(Desfer-
rioxamine E)、去铁胺 B(Desferrioxamine B)和 Coeli-
chelin。最近，Braud等［68］也发现重金属铬、汞、铅的
存在能诱发铜绿假单胞菌(P． aeruginosa)菌株分泌
铁载体。这很可能是因为:①重金属直接参与铁载
体的生物合成途径及调节机制;②在介质中的重金
属与铁离子竞争质膜上铁载体结合位点，伴随而来

的是土壤中可溶性铁含量降低。面对铁胁迫环境，
诱发细菌合成铁载体。此外，细菌还可通过生物挥
发、氧化、还原、甲基化和去甲基化等作用途径对某
些重金属进行生物转化

［69］。总体而言，细菌抗性机
制比较复杂，其过程往往伴随着几种机制的协同

作用。
3. 4 PGPＲ的解毒机制
一般而言，进入土壤中的重金属不仅直接对植

物根际微生物具有毒性，还可通过对植物的毒害，

阻碍其生长和改变根系分泌物数量及组分，继而间

接影响土壤根际细菌的活性。因此，植物及其根际
细菌对重金属的抗性及解毒能力是影响植物修复

的关键性因素
［11］。在重金属胁迫下，土壤微生物虽

会受到毒害，但某些根际细菌在较高浓度重金属污

染土壤上仍能存活生长且表现出一定的耐受性，还
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能够通过改变金属离子在环境中的存在形式缓解

重金属对植物的毒害
［14，16，30，70］。涉及 PGPＲ 的解

毒机制，主要有以下三方面的作用:

(1)吸收作用。细菌可能通过自身对重金属的
吸收来降低植物对重金属的吸收量。一般而言，吸
收过程分为吸附和富集两个阶段。对于吸附而言，
由于细菌细胞壁的聚合物中存在许多对重金属离

子有吸附作用的活性基因，细菌与重金属一旦接

触，可通过离子交换、配位、螯合和微沉淀等作用将
这些毒性重金属离子结合至细胞表面，阻止其进入

细胞内部敏感区域(如细胞核)。在进一步的富集
过程中，细菌可将那些细胞化学反应需要的金属从

细胞壁运输到原生质中特定位点，并通过区域化作

用将其分布于液泡，或与热稳定蛋白结合，转变为

低毒或无毒的形式积累于细胞内部。PGPＲ 往往通
过自身对重金属的吸收作用，缓解重金属对植物的

毒性。Ginn和 Fein［71］研究了根际细菌耐辐射奇球
菌(Deinococcus radiodurans)、嗜热栖热菌( Thermus
thermophilus)、狭小嗜酸菌(Acidiphlium angustum)、
水生黄杆菌(Flavobacterium aquatile)、冬天黄杆菌
(Flavobacterium hibernum)对重金属铅、镉的吸附作
用，并通过计算不同种类细菌细胞壁表面功能团与

重金属结合物的热力学稳定常数进一步研究表面

吸附、螯合的作用过程。Ｒajkumar等［29］发现魏登施
泰芽孢杆菌 SM3(Bacillus weihenstephanensis)在提供
营养增加植物生物量的同时，能够吸收重金属 Ni、
Cu、Zn分别达到 8. 13、6. 05、3. 88 mg g －1

细胞干重。
这种现象可能是细菌通过表面吸附作用来降低重

金属对植物的毒害，而且细菌对不同重金属的吸附

能力往往与金属离子的半径相关。
(2)氧化还原作用。在外界环境中，变价重金

属 As、Cr、Co、Te 等元素常以不同价态存在。根际
细菌能够通过其细胞代谢活动来调节重金属离子

的氧化还原反应，改变重金属的价态和存在形态

(络合态、脱烷基)，使其毒性减弱或增强［72］。Ｒaj-
kumar 等［73］发现 PGPＲ Pseudomonas sp． PsA4 和
Bacillus sp． Ba32 能够通过催化反应将高毒性的
Cr6 +
还原成低毒性且溶解度小的 Cr3 +，减缓铬对印

度芥菜的毒性或活性。此外，PGPＲ 也可以将土壤
中的 Fe、Mn氧化物还原，使被结合的重金属释放出
来。这些活化、固化、氧化还原作用，在一定程度上
改变了土壤中重金属的有效态含量。
(3)淋滤作用(Bioleaching)。自然界中存在一

些细菌如氧化硫杆菌、氧化亚铁杆菌等可直接或间

接通过氧化、还原、络合、吸附或溶解作用滤除污
泥、土壤和沉积物中的重金属，影响其生物毒性效
应。例如，通过硫杆菌属(Thiobacillus)的氧化作用，
释放的质子替换出原本吸附于土壤颗粒的重金属

离子铜、银、铀和锌。随后，再通过电子转移过程促
进金属离子的溶解

［74］。通常而言，细菌的种类往往
制约其对重金属的淋溶效果。比如，嗜酸细菌(Aci-
dophilic)对重金属的淋滤作用大于嗜中性细菌
(Neutrophilic)，而氧化亚铁杆菌往往大于土著微
生物
［75］。

3. 5 PGPＲ对重金属生物有效性的影响机制
PGPＲ对植物的作用还表现在其活化污染区重

金属元素，使固定态转化为植物可吸收态，从而大

大促进植物对重金属的吸收和积累
［26，29，76］。Ma

等
［30］
从蛇纹岩发育土壤中生长的 Alyssum serpyllifo-

lium 和 Astragalus incanus 植物根际分离出根际细
菌，并筛选出了 9 株镍抗性 PGPＲ，随后将它们接
种于印度芥菜和油菜(Brassica oxyrrhina)，结果发
现 Bacillus sp． SN9 不仅显著地增加了植物的生物
量，并且提高了 Ni的积累量。然而，在植物对重金
属吸收方面，根际促生菌偶尔也表现出抑制作用。
Vivas等［77］分析了从 Zn 污染的土壤中分离出的促
生菌，发现 Brevibacillus B-I 显著地增强了白车轴草
(Trifolium repens)的生长和对氮、磷的积累，但却抑
制了植物对锌的吸收。PGPＲ 对重金属生物有效性
的影响机制主要表现在以下几个方面:

(1)分泌有机酸和铁载体。PGPＲ 通过分泌某
些低分子量有机酸和一些金属载体(如铁载体)，改

变土壤 pH和氧化还原状况，或通过螯合和还原作
用直接或间接地活化土壤中的重金属，提高其生物

可利用浓度。这一特性在重金属污染土壤的植物
修复中有着重要的应用潜能

［12，78-80］。例如，Ma
等
［31］
从超富集植物 Alyssum serpyllifolium 和 Phleum

phleoides 的根际土壤中分离出 5 株具有 Ni抗性 PG-
PＲ菌株，并通过土壤重金属的溶解性试验证明它们
能够显著地提高土壤中 Ni元素的生物可利用浓度。
随后将这 5 株 PGPＲ 接种至生长在 450 mg kg －1

镍

污染土壤中的印度芥菜和油菜上，其中接种 SＲA1
和 SＲA10 菌株的处理显著地增加了植物地上和地
下部分对 Ni的积累量。这项研究表明，PGPＲ 促进
了重金属镍在土壤中的溶解，从而提高了 Ni的植物
可利用性。这很可能与 PGPＲ溶磷能力、pH及分泌
有机酸和铁载体的能力相关。PGPＲ 产生的铁载体
不仅增加了土壤中可利用铁的浓度，而且提高了土
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壤中重金属阳离子的可移动性，从而促进植物对重

金属的吸收。
(2)分泌生物表面活性剂。生物表面活性剂

(Biosurfactants)是微生物生成的低分子量表面活性
剂，包括糖脂、多糖脂、脂肽、脂蛋白以及中性类脂
衍生物等。它们由既亲油又亲水的两亲性分子组
成疏油亲水的极性基团(如单糖、聚糖、氨基酸、肽
和磷酸基等)和疏水亲油的碳氢链组成的非极性基

团(如饱和或非饱和的脂肪醇及脂肪酸等)
［81］。微

生物分泌于外部介质中的表面活性剂，能够显著降

低体系的表面张力，当浓度超过临界胶束浓度时，

在溶液内部形成胶束。这些胶束一旦形成便迅速
与重金属结合，使重金属进入土壤液相，增加了土

壤中重金属的溶解性和流动性
［82］。在重金属污染

土壤的植物修复过程中，根际细菌分泌并释放到植

物根际土壤的表面活性剂能够与不溶性重金属离

子在根土界面结合，形成可溶性络合物，从而提高

土壤重金属的流动性和植物对重金属的移除

效率
［11-12］。
(3)分泌胞外聚合物。胞外聚合物(Extracellu-

lar polymeric substances，EPS)是在一定环境条件下
由微生物，主要是细菌，分泌于体外的一些高分子

聚合物，主要包括多糖，蛋白质，核酸和脂质等聚合

物。EPS可将环境中的营养成分富集，通过胞外酶
降解成小分子后吸收到细胞内，还可以抵御杀菌剂

和有毒物质对细胞的危害。同时，较容易与重金属
形成稳定的络合物，降低土壤中金属离子的生物有

效性和可迁移性，从而降低重金属的毒性和植物的

吸收
［12］。Beveridge 等［83］报道了一株生枝动胶菌
(Zoogloea ramigera)在重金属含量较高的污泥中能
够分泌很高金属键合活性的扩散性荚膜，其吸收的

重金属离子的量可占细胞吸附总量的 25%。Joshi
和 Juwarkar［84］发现根际固氮菌 Azotobacter spp．在污
染土壤中分泌的 EPS 与重金属形成络合物，能络合
镉 15. 2 mg g －1

和铬 21. 9 mg g －1，从而减少小麦

(Triticum aestivum)对土壤中重金属的吸收。
此外，PGPＲ也可分泌出有机物质、质子、酶等，

从而增强土壤中重金属的可溶解性。例如，Whiting
等
［79］
发现 PGPＲ 蒙氏假单胞菌 BJ5 (Pseudomonas

monteilii)和生癌肠杆菌 BJ10(Enterobacter canceroge-
nus)能够分泌细胞外有机物质-金属螯合剂(Metal-
lophores)，并对土壤中锌元素具有很强的活化作用。
3. 6 PGPＲ对重金属转运的影响机制
在整个植物修复过程中，植物对于重金属的积

累一般集中在根际部分，而植物的地上部分的重金

属浓度均相对较低
［85］。受到重金属向地上部转运

效率的限制，对污染土壤的植物修复周期一般较

长
［86］。一般而言，大多数重金属在植物体内是以有
机物复合形态进行转移，并在不同细胞区间分布

的
［87］。研究发现，PGPＲ 分泌的多种有机配位体可
与植物体内重金属结合，改变重金属在植物体内的

存在及分布形态，促进重金属向植物地上部分转

运
［87］。Sheng等［88］从重金属污染土壤中分离出 1
株具有重金属(铜、锌、铅、镉、镍)抗性并且可以分
泌生物表面活性剂的菌株 Bacillus sp． J119，将其分
别接种到植物(油菜、玉米、苏丹草、西红柿)，发现
植物地上部分的 Cd 浓度与对照相比增加39% ～
70%。这很可能是因为菌株 J119 分泌的生物表面
活性剂可降低土壤的 pH，从而提高土壤中植物可利
用 Cd2 +
的浓度。总体而言，接种重金属抗性 PGPＲ

不仅能够有效增加重金属在土壤中的植物有效性，

还可以提高重金属从根部到地上部分的转运，促进

重金属在植物茎叶部位的积累。

4 根际促生菌的应用与展望

鉴于植物修复技术本身的不足，通过对根际环

境中植物与微生物的相互关系的研究，发现根际促

生菌能够提高植物对重金属的积累，降低污染物对

植物的毒害作用，增强植物、微生物对土壤中重金
属的转化和吸收，为重金属污染土壤的生物修复提

供了更佳的方案。本文通过对 PGPＲ 的多样性、促
生机制、生防机制、抗重金属机制、解毒机制、对重
金属生物有效性的影响机制及其对植物富集、转运
重金属的影响机制等进行详细阐述的基础上，揭示

了“PGPＲ-植物”相互作用关系及 PGPＲ在植物修复
重金属污染过程中的作用及其原理。目前，国内外
对 PGPＲ作用机制，已从亚细胞角度、生理生化角
度、分子生物学角度开展了广泛而全面的研究;然
而针对 PGPＲ应用于重金属污染土壤修复方面的研
究仍十分有限，且研究结果还存在一定的不确定

性。此外，鉴于超富集植物及根际微生物的种类和
数量有限，难以构建植物-微生物联合修复重金属污
染土壤的有效匹配，因而阻碍了此技术的实际应

用。因此，今后的研究将着重于以下几个方面:(1)
需要开展大量的野外研究，以探明 PGPＲ 需要具备
何种特性来参与根际的营养竞争、定殖、生存和发
挥功效，以期微生物修复技术的实际运用与推广;
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(2)开展 PGPＲ 精确的特异性、高效施用条件和接
种方式、在环境中释放后迅速检测的标记方法以及
对其与植物相互作用的分子机制研究;(3)在筛选
PGPＲ优良菌株的基础上，对其进行诱变育种、基因
克隆或缺失，以期获得新的高效低毒的抗性菌株。
此外，转基因微生物在作为工程菌剂实际应用时还

应考虑到其对生态系统存在的危害，建立有效的风

险评估体系;(4)深化生物修复基本原理及理论研
究。就整个植物-重金属-微生物生态系统而言，进
一步研究根际环境中发生的物理、化学和生物过程
及其相互作用对土壤重金属生物有效性的影响等

一系列基础理论问题，为污染土壤的生物修复技术

提供理论支持;(5)重金属抗性菌株大多被分离于
重金属污染土壤的超富集植物根际，这些细菌能否

与新宿主建立良好的协同关系并提高宿主耐受性

还不确定。其次，从非重金属污染地区分离出的
PGPＲ 是否有重金属抗性也不明确，均有待进一步
研究;(6)将微生物修复技术与其他环境修复技术
有效集成，为重金属污染环境的修复提供更为理想

的技术支撑。
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PLANT GＲOWTH PＲOMOTING ＲHIZOBACTEＲIA AND THEIＲ ＲOLE IN
PHYTOＲEMEDIATION OF HEAVY METAL CONTAMINATED SOILS

Ma Ying1 Luo Yongming1，2 Teng Ying1 Li Zhengao1

(1 Key Laboratory of Soil Environment and Pollution Ｒemediation，Institute of Soil Science，Chinese Academy of Sciences，Nanjing 210008，China)
(2 Yantai Institute of Coastal Zone Ｒesearch，Chinese Academy of Sciences，Yantai，Shandong 264003，China)

Abstract The potential of plants to absorb，translocate and accumulate heavy metals and their biology characteris-
tics makes them one of perfect choices for heavy metal remediation． However，it is important to discover some strengthe-
ning measures for phytoremediation，considering its limits of tolerance to heavy metals for practical applications． With the
development in natural resources and the technologies，microbial regulation makes phytoremediation more viable and more
valuable． Ｒeviewing emerging microbial technology in recent years，plant growth promoting rhizobacteria (PGPＲ) have
been applied as environmentally friendly alternatives and play a significant role in phytoremediation process，due to their
abilities to alleviate heavy metal phytotoxicity，to promote plant growth and to influence the migration capacity of metals．
Currently，great researches have been done on the screening，identification and application of PGPＲ． This article aims to
review the interactions between plants and PGPＲ，and their potential mechanisms used to accelerate phytoremediation of
heavy metal polluted soils．

Key words Plant growth promoting rhizobacteria; Polluted soils; Phytoremediation; Heavy metals; Bioavailability
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