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摘摇 要摇 在土壤有益微生物应用于生物肥料、生物杀虫剂、植物生长刺激剂和生物处理剂
的过程中,根际定殖具有重要作用。 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。 本文综述了参与根部竞争定殖的生物因素,包括受细菌遗
传控制的某些特性如鞭毛 / 运动性、趋化性、多糖、位点特异重组酶 / 菌落阶段变异、NADH
脱氢酶,植物根的分泌物和植物种类等;影响微生物根际定殖的非生物因素如土壤类型、土
壤特性和土壤温度等,探讨了影响微生物根际定殖的主要研究方向。
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Abstract: Rhizosphere competitive colonization is of significance in the applications of soil bene鄄
ficial microbes as biofertilizer, biopesticide, phytostimulator and bioremediator. The competitive
colonization of bacteria in plant rhizosphere is a complicated process, and the factors affecting the
colonization are complex and numerous. This paper reviewed the biotic factors involving in the
competitive colonization, including the traits controlled by bacterial genes, e. g. , flagella / motili鄄
ty, chemotaxis, polysaccharide, site鄄specific recombinase / phase variation and NADH dehydro鄄
genase, and the root exudates and plant species, as well as the abiotic factors affecting the colo鄄
nization, such as soil type, soil property, and soil temperature. The future research directions on
the competitive colonization of beneficial bacteria in plant rhizosphere were also discussed.
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摇 摇 定殖和竞争能力强是土壤有益微生物发挥作用

的前提条件,因此研究影响定殖的因素对土壤有益

细菌的应用具有重要作用。 关于定殖,不同研究者

有不同的概念,有的学者将细菌能在植物根际建立

相对大的群体的能力称为该菌的定殖能力(Kloep鄄
per & Schroth,1981),另一些则认为定殖包括细菌

在根际的移动、竞争力,也包括繁殖能力( Scher &
Baker,1982)。 无论是何种概念,定殖都应该包括以

下几个方面:一是能够在植物根际生存下来,二是能

以植物根际作为细菌本身适合的环境而繁殖,随着

植物根系的发达而增殖,通过与其他生物竞争而形

成一个较大的群体。 在农业微生物生物防治应用

中,能否在根部、叶部及其他部位有效竞争定殖是能

否有效控制植物病害的关键,定殖能力差成为生防

作用的限制因子。 但是,细菌在根部定殖是一个比

较复杂的过程,影响定殖能力的因素(包括生物的

和非生物的)也是复杂多样的。 在实验室条件下,
可以用 2 种方法来研究参与根部定殖的性状。 一种

方法是推测哪个性状可能参与定殖,筛选这些性状

的突变体,然后测定这些突变体的竞争定殖能力。
另一种方法是利用转座子随机突变,在限菌条件下

测定突变体的竞争能力,该方法可以让我们了解一

些参与细菌定殖的未知性状。

1摇 影响根部定殖的生物因素

1郾 1摇 细菌基因及其本身的特性

1郾 1郾 1摇 鞭毛 /运动性和趋化性在定殖中的作用摇 最
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初,运动性在定殖中的作用一直是有争议的问题。
Scher 等(1988)报道不运动的假单胞菌突变株并未

影响在大豆根部的定殖,而不运动的荧光假单胞菌

(Pseudomonas fluorescens)WCS365 (Dekkers et al. ,
1998b)、恶臭假单胞菌(P. putida)WCS358 (Simons
et al. , 1996 ) 和 P郾 fluorescens F113 ( Capdevila et
al. ,2004)突变株在小麦、萝卜、番茄和苜蓿的根尖

竞争定殖表现出明显的缺陷。 据推测,运动性在根

部定殖中的作用可能是菌株通过运动到达富含根分

泌营养成分的部位( Simons et al. ,1997;Lugtenberg
et al. ,1999)。 为研究鞭毛在根部定殖中所起的作

用是否建立在趋化性运动的基础上,生防菌 P. fluo鄄
rescens WCS365、P. fluorescens OE28郾 3、P. fluorescens
SBW25 和 P. fluorescens F113 的趋化基因 cheA 突变

株与失去运动能力的突变菌株一样在番茄根尖的竞

争定殖能力降低 10 ~ 1000 倍,表明趋化性运动在根

部定殖中也发挥了重要作用 ( de Weert et al. ,
2002)。 P. putida 鞭毛基因插入突变菌株在种子表

面的粘附能力下降(Yousef鄄Coronado et al. ,2008)。
顾金刚等(2004)发现,烟草根际促生细菌 RB鄄42、
RB鄄89 在烟草根际的定殖受趋化剂影响很大,趋化

剂处理可以增加菌株在根表的定殖量。
1郾 1郾 2摇 脂多糖及其他细胞表面多糖在定殖中的作

用摇 大部分革兰氏阴性细菌都能产生脂多糖,脂多

糖由脂 A、核心和 O鄄抗原组成,O鄄抗原又由许多重

复单位组成。 脂多糖进行 SDS鄄PAGE 电泳能够产生

梯状条带,每一条带代表不同的 LPS 分子。 缺失了

LPS ladder 的突变体,也就是缺失了 O鄄抗原侧链,无
论是在粘土还是在无菌的石英砂中,其在马铃薯根

部定殖能力均减弱(Simons et al. ,1996)。 最初解释

缺失 O鄄抗原突变体在根部定殖受到损坏的现象比

较困难,因为这些突变体在实验室条件下以及在根

的分泌物中培养时生长速度均严重受损。 然而,从
筛选到的根部竞争定殖能力缺失的 1300 个突变体

中,定殖突变体 PCL1205 的脂多糖 Ladder 变短,其
他 6 个突变体脂多糖 Ladder 完全丢失(Dekkers et
al. ,1998)。 在根瘤菌 Rhizobium tropici CIAT899 中

分离到影响脂多糖合成的转座子突变体,其中一个

是编码 O鄄抗原 ABC鄄2 型转运蛋白的 ATP 酶组分基

因突变,另一个是 GDP鄄甘露糖产生双功能酶基因突

变,这两个突变体都表现出光滑型 LPS 带缺失,即
O鄄抗原缺陷表型。 GDP鄄甘露糖产生双功能酶基因

突变体中,粗糙型 LPS 带迁移速度比野生型快,表

明 LPS 核心被截短了。 这两个突变体在玉米根际

的定殖下降,竞争能力也受到破坏(Orme觡o鄄Orrillo et
al. ,2008)。 在 P. putida 中,脂多糖合成改变的突

变体在种子表面及根部的定殖都受到破坏(Yousef鄄
Coronado et al. ,2008)。 说明 O鄄抗原的存在是竞争

定殖所必需的,但 O鄄抗原在定殖中所起作用的机制

还不清楚。
在许多植物与细菌的相互作用中,胞外多糖起

着重要作用,它参与细菌粘附到根表面和在根部定

殖的过程(Matthysse et al. ,2005)。 Matthysse 和 Mc鄄
Mahan 在根部定殖试验中,将番茄根浸在 Agrobacte鄄
rium tumefaciens 菌液中,然后让其生长 10 d,其间细

菌在番茄根部的数量增加 10000 倍。 而纤维素合成

减少的突变菌株在番茄根部定殖的数目减少 10000
倍,在拟南芥根部定殖的数目减少 10 ~ 100 倍(Mat鄄
thysse & McMahan,1998)。 利用激光共聚焦扫描显

微镜结合 gfp 标记技术,证明胞外多糖是根际细菌

Rhizobium sp. YAS34 在拟南芥和油菜根部定殖中所

必需的(Santaella et al. ,2008)。 de Weger 等(1996)
在 P. putida WCS358 中报道了一种多糖,具有与

Escherichia coli K鄄抗原相似的特点,缺失这种多糖的

突变体在马铃薯根部定殖与野生菌株却没有差异。
1郾 1郾 3摇 NADH 脱氢酶在根部定殖中的作用摇 在 E.
coli 中,发现存在两种类型的膜结合 NADH 脱氢酶,
即由 14 个基因组成的 nuo 操纵子编码的 NADH 脱

氢酶玉(NDH鄄玉)和由 ndh 编码的 NDH鄄域。 Dek鄄
kers 等(1998b)发现 P. fluorescens WCS365 中 nuoD
基因突变后在根部竞争定殖受到破坏。 Camacho鄄
Carvajal 等(2002)构建了 nuoD 突变体,生化测定发

现该突变株不具有 NDH鄄玉脱氢酶活性,从而证明

了突变菌株定殖缺失是由 NDH鄄玉破坏引起的。 他

们还证明了由 ndh 编码的 NDH鄄域在 P. fluorescens
中也是存在的,但是 ndh 基因突变后不影响根部的

竞争定殖。
1郾 1郾 4摇 位点特异重组酶 /菌落阶段变异与根部定殖

的关系摇 位点特异重组酶催化多个相关过程的遗传

重排,如质粒及染色体隔离、噬菌体整合和阶段变异

等。 E. coli 重组酶 XerC 是研究最清楚的酶之一,
它与重组酶 XerD 形成异型四聚体。 假单胞菌属也

具有编码这些位点特异重组酶的同源基因,命名为

sss,E. coli 中的 xerC 和铜绿假单胞菌(Pseudomonas
aeruginosa)中的 sss 属于 姿鄄整合酶家族的位点特异

重组酶。 在 P. fluorescens WCS365 中,sss 突变影响
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其在根际的竞争定殖,在许多植物根尖部位均被野

生菌株所取代(Dekkers et al. ,1998a)。 引入多拷贝

sss 基因可以提高不同假单胞菌在根际的竞争定殖

和生防能力(Dekkers et al. ,2000)。
生防菌 P. fluorescens WCS365 较高的根部定殖

能力的解释是,DNA 重排产生的亚群落能够在任何

时候对环境变化做出反应。 P. fluorescens WCS365
至少存在两个亚群落,sss 突变体被锁定在一个不适

合根部定殖的遗传构象。 观察发现,培养 5 d 的 P.
fluorescens WCS365 菌落包含不同的扇形变异菌落,
而这种变异菌落在 sss 突变体中观察到的频率就比

较低(Dekkers et al. ,1998)。 P. fluorescens F113 在

根际定殖过程中会产生阶段变异,这种变异与由 sss
基因编码的位点特异重组酶相关,与由 xerD 基因编

码的第二个位点特异重组酶也有关。 sss 和 xerD 基

因突变导致产生的阶段变异菌株的数量比野生菌株

少,两个基因突变都会严重破坏在根部的竞争定殖

能力(Mart侏nez鄄Granero et al. ,2005)。
1郾 2摇 植物根的分泌物

1郾 2郾 1摇 碳源和氮源摇 通常,氨基酸、单糖、有机酸被

认为是植物根分泌的主要化合物,但也发现有其他

化合物的存在(Phillips & Streit,1995)。 假单胞菌

编码 6鄄磷酸鄄葡萄糖脱氢酶基因 zwf 突变体 PCL1083
在葡萄糖、果糖、蔗糖和木糖中生长受损,但是该突

变体在番茄根尖能够与野生菌株竞争定殖,表明对

分泌糖的利用在根际定殖中并不占有重要地位

(Lugtenberg et al. ,1999)。 柠檬酸、苹果酸、乳酸和

琥珀酸是根分泌物中主要的有机酸,P. fluorescens
WCS365 突变菌株 PCL1085 的突变位点位于编码苹

果酸脱氢酶单基因 mdh 操纵子的上游,该突变株在

苹果酸和琥珀酸中生长较差,在柠檬酸中生长适中,
在番茄根尖定殖较差甚至被野生菌株完全取代,说
明番茄根系分泌的有机酸是假单胞菌能够在其根部

定殖的营养基础(Lugtenberg et al. ,2001)。 在分析

番茄根分泌物时发现,天冬氨酸、谷氨酸、异亮氨酸、
亮氨酸和赖氨酸是主要的氨基酸组分。 为了验证根

分泌物中的氨基酸水平是否足以维持营养缺陷型的

生长,在无菌条件下发现分离得到的亮氨酸、精氨

酸、异亮氨酸、组氨酸和缬氨酸、色氨酸合成突变体,
无论是单独接种还是与野生菌株混合接种,任何一

个突变体都不能在番茄根尖定殖。 然而,在体系中

加入适当的氨基酸后,突变体定殖能力一般都能够

恢复到野生菌株的水平( Simons et al. ,1997)。 在

P. fluorescens WCS365 竞争定殖突变体 PCL1218
中,wbpN 和 tyrB 2 个基因中都存在着转座子插入,
在添加了酪氨酸、苯丙氨酸、天冬氨酸和亮氨酸后都

能定殖和竞争生长,推断定殖能力缺失是由编码芳

香族氨基酸氨基转移酶的 tyrB 突变引起的(Lugten鄄
berg et al. ,1999)。 因此,能否合成氨基酸也是影响

菌株能否在根部成功定殖的一个重要特性。
P. fluorescens WCS365 突变体 PCL1202 在番茄

根尖竞争定殖能力受到破坏,在根分泌物中竞争生

长能力减弱,经分析发现转座子插入位点在编码嘧

啶合成途径的调控蛋白基因 pyrR 中,其下游是嘧啶

合成基因 pyrB 和 pyrC。 单独构建的 pyrR 突变体也

表现出竞争定殖能力的缺失,添加外源的尿嘧啶才

能够恢复竞争定殖和生长。 PyrR 对 pyrB 启动子的

转录起正调控作用,这种转录增加对在根部的竞争

力是有益的(Camacho鄄Carvajal,2001)。 在 P. fluo鄄
rescens WCS365 的竞争定殖突变体 PCL1206 中,腐
胺吸收系统 pot 操纵子上游处有一突变,这一发现

表明根分泌物中有多胺即腐胺的存在。 当腐胺作为

唯一的 N 源时,突变体生长受到损害,说明腐胺是

P. fluorescens WCS365 在根部定殖很重要的 N 源。
pot 操纵子包含 2 个编码腐胺结合蛋白基因 potF,其
下游是 potG,potH 和 potI,在第 1 个 potF 基因内部构

建的突变体 PCL1270,定殖能力并未受到损害。 在

突变体 PCL1206 中调控蛋白的结合位点发生了突

变,引起了对腐胺的过量吸收,从而导致了瞬时的细

菌抑制现象,这一现象可能是引起定殖缺陷的主要

原因。 而突变体 PCL1270 定殖未受影响的主要原

因是 potF 突变造成无法吸收腐胺(Kuiper et al. ,
2001)。 在 Agrobacterium tumefaciens 中,pot 操纵子

参与细菌细胞吸附到悬浮培养的胡萝卜的过程

(Matthysse et al. ,1996)。
1郾 2郾 2摇 维生素摇 早在 1961 年就报道,维生素存在

于 10 种被测试的植物根分泌物中,数量足以影响根

际微生物的生长。 水溶性维生素 H、维生素 B1 和核

黄素可以促进菌株在根际的生长(Phillips & Streit,
1995;Streit & Phillips,1997)。 Rhizobium meliloti 的
维生素 H 合成突变株在苜蓿根际定殖能力比较差

(Streit & Phillips,1997)。 P. fluorescens WCS365 的

维生素 B1 营养缺陷型突变株在番茄根部竞争能力

也比较弱(Simons et al. ,1996)。 因此,能否合成这

些维生素是影响根部定殖特性的重要因素之一。
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1郾 3摇 植物种类对细菌根际定殖的影响

研究表明,植物品种或栽培品种不同,则其根际

的微生物群落和微生物种群具有一定的差异

(Kuske et al. ,2002;Landa et al. ,2002)。 Bergsma鄄
Vlami 等(2005)研究能产生 2,4鄄二乙酰藤黄酚(2,
4鄄diaeetylphloroglucinol,2,4鄄DAPG)的土著假单胞菌

在小麦、甜菜、马铃薯和百合根际定殖情况时发现,
除了百合外,其他 3 种植物根际该微生物种群密度

都相对较高。 对 492 株能产生 2,4鄄DAPG 的 7 个基

因型的假单胞菌分离株研究发现,有些基因型只在

某些特定植物的根际被发现,在百合根际发现的基

因型种类比在小麦、甜菜和马铃薯根际发现的基因

型种类少得多。 de La Fuente 等(2006)研究了 9 种

宿主植物基因型对产生 2,4鄄DAPG 的 P. fluorescens
根际定殖的影响,发现不同的作物品种根际的种群

密度差异显著,首先是豆科植物根际该种群密度最

大,其次是大麦和小麦,亚麻和燕麦根际该种群数量

最小。 因此,宿主植物种类对特定的土著拮抗假单

胞菌种群动态、种类和活性具有很大的影响。

2摇 影响细菌根部定殖的非生物因素

2郾 1摇 土壤类型

土壤类型对土壤微生物根部定殖具有很大的影

响。 土壤类型不同,则其土壤质地、土壤中营养成分

的种类和含量及土壤中的含水量等都不同,所以会

影响 土 壤 微 生 物 的 生 存 及 生 长。 Lawrence 等

(1987)发现,细菌在质地较重的土壤中比质地较轻

的土壤中定殖能力差。 van Elsas 等(1991)发现,携
带 Tn5 转座子的荧光假单胞菌在沙壤土中定殖较

差,在沙壤土中添加 10%的粘土则使菌群的定殖能

力大大提高。
2郾 2摇 土壤特性

Bergsma鄄Vlami 等(2005) 研究产生 2,4鄄DAPG
的土著假单胞菌在 2 种类型土壤中生长的小麦、甜
菜、马铃薯和百合根际定殖情况时发现,与小麦全蚀

病发病土壤相比较,在抑制小麦全蚀病的土壤中该

菌群密度更大。
2郾 3摇 土壤温度

Loper 等(1985)研究发现,尽管假单胞菌菌株

B4 和 B10 在马铃薯根际生长时,24 益条件下生长

比在 12 益下生长要快,但它们的种群密度在 12 益
或者 18 益更大,表明生长并不是决定根际种群密度

的唯一因素,他们还发现在较低的土壤温度(12 益)

才能使根际种群动态的稳定达到最大。

3摇 结摇 语

细菌在植物根际的生存定殖是受多种因素影响

的,除了与细菌本身的遗传特性有关外,还受多种环

境因素的影响。 因此,揭示土壤有益细菌在植物根

际定殖过程是一个复杂的工程。 除了上述提到的诸

多影响因素外,还需要进一步研究的内容还很多,例
如,植物根际土著微生物的种类与数量,土壤有益细

菌与其他微生物之间的竞争作用,土壤有益细菌对

环境胁迫的适应能力也是影响其在根际定殖的主要

生物因素。 此外,土壤是一个复杂的生态系统,土壤

性状(有机质含量、土壤含水量、pH 值等)也会影响

有益细菌在植物根际的生存定殖能力,从而影响有

益细菌在植物根际发挥作用。 随着基因标记技术的

建立和研究手段的完善,根部定殖的研究将会得到

更进一步的发展。
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