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叶际微生物及其与外界互作的研究进展
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摘　 要: 叶际微生物及其生存环境共同形成了一个复杂的生态系统ꎮ 建立在纯种分离和纯培养技术基础之上的传

统研究方法只能了解其中部分叶际微生物ꎬ 但对物种组成、 种群结构和生态学作用等方面的认识都比较片面ꎮ
近年来随着分子生物学和生物信息学的进步ꎬ 人们对叶际微生物总群落的分析逐渐揭示了叶际微生物组成的多

样性及其特点ꎬ 以及与外界互相作用的复杂性ꎮ 研究表明ꎬ 植物种类、 地理位置和季节差异等都不同程度地影

响着叶际微生物群落的构成ꎮ 本文综述了近年来国内外叶际微生物群落结构组成及其与外界互作方面的研究进

展ꎬ 有利于加深对叶际微生物的了解ꎬ 也有助于深入理解叶际微生物与植物生长和植物病虫害防治的关联关系ꎮ
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　 　 １９８１ 年 Ｂｌａｃｋｍａｎ 首次将寄生在植物叶片表

面的微生物定义为叶际微生物[１ꎬ２]ꎮ 现在ꎬ 由于

叶、 茎、 花、 果等植物地上部分的环境条件一致ꎬ
人们普遍认为叶际是指维管植物地上部分的表面和

内部ꎮ 地球上植物的叶面面积大概为十亿平方公

里[３]ꎮ 与根际环境相比ꎬ 叶际环境的营养物质和

水资源相对匮乏ꎬ 且面临着紫外线照射、 温差过大

和存在活性氧等不利于微生物生长的严苛条件ꎮ 即

便如此ꎬ 叶际微生物的组成仍然十分丰富且复杂ꎬ
不同物种有着不同的微生物群落[２ꎬ４ꎬ５]ꎬ 包括细菌、
古细菌、 真菌和原生生物等[３ꎬ６ꎬ７]ꎮ 其中细菌是叶

际微生物中数量最多的一种ꎬ 推测其总量超过

１０２６ [８]ꎬ 平均数量是 １０６ ~１０７ ｃｅｌｌ / ｃｍ２ [３]ꎮ
近期的研究深入地揭示了叶际微生物群落的组

成ꎬ 并依据植物宿主种类、 时间和空间等因素综合

评价群落构成ꎮ 已报道的叶际微生物群落组成均有

规律可循ꎬ 这表明微生物群落并不是随机组成ꎬ 而

是经历了选择的结果[４ꎬ９－１２]ꎮ
本文从叶际微生物群落的组成、 特点及其与外

界的相互作用等几个方面综述了最新的研究进展ꎬ
并对叶际微生物的应用和发展进行了展望ꎮ

１　 叶际微生物群落的组成及特点

１ １　 叶际微生物群落的组成

总的来说ꎬ 叶际微生物群落的种群丰度较高ꎬ
尤其在温带、 亚热带和热带地区[９ꎬ１２ꎬ１３]ꎮ 真菌群落

在温带地区有着很高的变异度ꎬ 甚至比热带植物展

示出了更丰富的多样性[１４]ꎮ 叶际微生物存在优势

类群ꎬ 已有研究表明变形菌门(Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ)是
叶际微生物的优势类群[９ꎬ１５]ꎮ

对大豆 (Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ ( Ｌ.) Ｍｅｒｒ)、 三叶草

( Ｔｒｉｆｏｌｉｕｍ ｒｅｐｅｎｓ Ｌ.)、 拟 南 芥 ( Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ (Ｌ.)Ｈｅｙｎｈ.)、 水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.)叶
片样品的分析结果表明ꎬ 变形菌门是最具代表性

的类群[９ꎬ１３ꎬ１６ꎬ１７]ꎮ 其中ꎬ α￣变形菌纲 ( Ａｌｐｈａｐｒｏ￣
ｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ)数量约占每种叶片样品的 ７０％ꎬ 其中

属于根瘤菌目(Ｒｈｉｚｏｂｉａｌｅｓ)的甲基杆菌科(Ｍｅｔｈ￣
ｙｌｏｂａｃｔｅｒｉａｃｅａｅ)在 ４ 种样品中均有发现ꎻ ３ 种双

子叶植物中ꎬ 最大的细菌种群是鞘脂单胞菌目

(Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｄａｌｅｓ)ꎮ 除了变形菌门ꎬ 在大豆、
三叶草和拟南芥叶际微生物中还发现了大量的拟

杆菌门(Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓ)ꎬ 但在水稻叶际样品中所

占比例很小ꎮ 放线菌属(Ａｃｔｉｎｏｍｙｃｅｔｅ)是水稻叶

际微生物中的优势群体ꎬ 约占总微生物数量的

４０％ꎬ 而在另外 ３ 种双子叶植物中比例很低ꎮ 另

外ꎬ 一些细菌的种类在不同植物的叶际样品中被反

复的检测到ꎬ 如土壤杆菌属(Ａｇｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ)、 伯

克氏菌属 (Ｂｕｒｋｈｏｌｄｅｒｉａ)、 棒形杆菌属 (Ｃｏｒｙｎｅ￣
ｂａｃｔｅｒｉｕｍ)、 泛 菌 属 ( Ｐａｎｔｏｅａ )、 假 单 胞 菌 属

(Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ) 和黄单胞菌属 ( Ｘａｎｔｈｏｍｏｎａｓ)
等ꎬ 其中还包括了部分植物或动物的致病性微生物

种类ꎮ
根据叶际微生物群落来源的差异ꎬ 可将其分为

原生微生物和外来微生物两大类ꎮ 对一年生植物的

叶际菌种群落研究表明ꎬ 叶际环境中存在一些遗留

的原生细菌[１８]ꎮ 然而ꎬ 以 １６Ｓ ｒＤＮＡ 为基础的分

析揭示早期的核心群落来自空气、 种子、 土壤和其

它植物ꎬ 例如假单杆菌属(Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ)细菌可

以通过种子在植物的不同世代之间传递[１９]ꎮ 这解

释了不同种类的一年生植物具有相似的优势细菌群

落的现象[１８]ꎮ 来源不同的微生物对于叶际微生物

群落的影响尚未深入研究ꎬ 但可以肯定的是ꎬ 通过

种子垂直传播和通过土壤、 空气和或其它植物的水

平传播都起到了作用ꎮ
１ ２　 叶际微生物的特点

１ ２ １　 存在形式

大部分在叶片表面生存的细菌不以单个细胞

或者细胞小群体的方式存在ꎬ 而是形成更大的聚

合物(Ａｇｇｒｅｇａｔｅ) [２０] ꎬ 这些聚合物通常包括一些

细菌和少量真菌[２１] ꎮ 通过接种模式菌株并在荧光

显微镜下观察ꎬ 发现大部分细菌的数量均以超过

１０００ 个细胞或者更大的规模聚合在一起ꎬ 聚合

规模的大小与水分可利用率呈正相关[２２]ꎮ 这些聚

合物叶片表面普遍存在凹陷ꎬ 例如沿着叶脉以毛状

体为基础存在于表皮细胞的连接处[２１ꎬ２２]ꎬ 其中ꎬ
通常还嵌入了胞外聚合物(Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ Ｐｏｌｙｍｅｒｉｃ
Ｓｕｂｓｔａｎｃｅｓꎬ ＥＰＳ) [２１]ꎬ ＥＰＳ 能帮助维持细菌菌

体周围的含水量ꎮ 这些聚合物是如何形成、 复制和

迁移等问题ꎬ 还有待于在微观尺度上更深入地研

究[２３ꎬ２４]ꎮ
１ ２ ２　 存在状态

大部分叶际微生物具“有活性但不可培养”(Ｖｉ￣
ａｂｌｅ Ｂｕｔ Ｎｏｎｃｕｌｔｕｒａｂｌｅꎬ ＶＢＮＣ)的特性ꎮ 在逆境

条件下ꎬ 例如叶片表面受营养限制、 干燥、 极端温
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度和强烈紫外线照射等影响下ꎬ 可能会导致这一特

性的产生[２５ꎬ２６]ꎮ 细菌进入 ＶＢＮＣ 状态后会保持低

水平的代谢活力ꎬ 并持续很长时间ꎬ 因此这一特性

有利于叶际微生物在逆境中生存[２７ꎬ２８]ꎮ 超过半数

的已知细菌类群存在不可培养的种群[２９]ꎮ 对相同

样品使用可培养法和不可培养法研究微生物种群的

结果显示ꎬ 目前还很难估计出可培养微生物占叶际

微生物的比例[１５ꎬ３０－３７]ꎮ 由于现有的培养技术和培

养条件尚不能充分模拟出微生物的自然生长环

境[３８ꎬ３９]ꎬ 因此将“不可培养的”微生物定义为“未
培养的”微生物可能更为合适ꎮ
１ ２ ３　 生存模式

当微生物成功定殖于一个新的环境ꎬ 其物种丰

富度首先增加ꎬ 之后随着竞争加剧ꎬ 物种丰富度降

低ꎬ 而在接下来的阶段ꎬ 由于建立了新的空间和生

态区位ꎬ 资源多样性增加ꎬ 物种丰富度又会增加ꎬ
这种现象称为演替ꎮ 演替是动植物系统中经常被研

究的问题ꎬ 但对环境微生物的这种现象却很少关

注ꎮ 由于传统的技术很难全面描述微生物多样性ꎬ
所以对微生物群落的演替研究较少ꎮ 随着分子生物

学技术的进步ꎬ 现已能够准确、 快速地研究和描述

微生物的群落结构和组成ꎬ 以及微生物演替动态的

竞争模式[１０]ꎮ 有些研究特别关注微生物演替过程

和参与者ꎬ 同时比较模式的相似性ꎮ 例如 Ｎｅｍｅｒ￣
ｇｕｔ 等[４０]检验新采集的冰川土年代序列的结果表

明ꎬ 这些土壤微生物的演替模式和微生物系统相

似ꎻ Ｊａｃｋｓｏｎ 等[４１] 提出了一个用来描述演替过程

中群落丰度变化的概念模式ꎮ 在一些传统的可培养

法研究中[４１ꎬ４２]ꎬ 微生物群落都依循 “可预测” 和

“可重复”的演替模式ꎬ 每年处在生长季相同的叶

片样品ꎬ 都有相似的微生物群落ꎮ 使用免培养法的

研究同样显示ꎬ 叶际微生物群落有高水平的遗传多

样性和高效的周转率ꎬ 遵循演替模式[１０]ꎮ

２　 叶际微生物和外界的互作

叶际微生物和宿主植物、 叶际微生物之间都会

发生复杂的相互作用[４３]ꎮ 微生物和宿主之间包括

寄生、 共生和互惠共生的关系ꎮ 对于叶际微生物而

言ꎬ 宿主主要提供营养物质ꎬ 但微生物的定殖对于

植物来说却往往不是必需的ꎮ 由于植物对叶际病原

菌的反应和对叶际微生物共生体的应答机制尚不清

楚ꎬ 所以明确阐述决定叶际细菌之间的相互作用和

最终形成微生物群落的影响因素的研究依然较少ꎮ
２ １　 与宿主植物的互作

２ １ １　 叶际微生物对宿主植物的影响

叶际微生物与宿主植物的关系十分复杂ꎬ 既

有固氮、 促进生长和分解残留农药等正面作

用[２ꎬ４４ꎬ４５]ꎬ 也有引发植物病害等负面作用[３]ꎮ 多数

叶际定殖的微生物与宿主植物是共生关系[４６]ꎬ 但

针对这些非病原菌叶际微生物的研究很少ꎮ
一些叶际微生物群落的互作对植物起到了一定

保护作用[４６ꎬ４７]ꎮ 例如由丁香假单胞菌 (Ｐｓｅｕｄｏ￣
ｍｏｎａｓ ｓｙｒｉｎｇａｅ)菌株产生的生物活性分子(例如

冠菌素 Ｃｏｒｏｎａｔｉｎｅ[４８] 和一种蛋白酶体抑制剂 Ｓｙ￣
ｒｉｎｇｏｌｉｎ Ａ[４９])能引的气孔关闭ꎬ 从而影响病原体

进入质外体(Ａｐｏｐｌａ)ꎻ 王洋等[５０] 研究发现酿酒酵

母(Ｓａｃｃｈａｒｏｍｙｃｅｓ ｃｅｒｅｖｉｓｉａｅ)可以诱导植物的气

孔免疫现象ꎬ 在抵御病原菌入侵的同时ꎬ 也降低了

植物的蒸腾作用ꎬ 提高水分利用率ꎻ 杜威等[５１] 研

究白僵菌属(Ｂｅａｕｖｅｒｉａ)对水稻叶际微生物的结果

表明ꎬ 白僵菌能够保护水稻酶活力ꎬ 是一种环境友

好型细菌ꎮ 整个叶际微生态中的酵母和真菌能够对

全球的碳和氮的循环产生巨大影响[９ꎬ５２]ꎬ 叶际微生

物也能通过直接利用植物释放的或节肢动物分泌的

碳水化合物[５３]、 硝化细菌截取的大气污染物铵以

及固氮作用来实现碳、 氮循环ꎻ 除了主要研究热带

雨林植物以外ꎬ 温带森林系也是研究叶际固氮细菌

的一个方向[５４]ꎮ
有益叶际微生物对植物到底有多大程度的影响

还有待进一步探索[４６ꎬ５５]ꎬ 对于腐生菌的物质循环、
修复农药残留和大气碳氢化合物污染可能会有重要

作用ꎬ 或者像生物肥料、 植物生长调节物质和生物

农药一样防止病原菌入侵ꎬ 关系到植物的发育和健

康[６ꎬ９ꎬ５６]ꎮ
２ １ ２　 宿主植物对叶际微生物的影响

植物的基因型对于叶际微生物群落的构成有决

定性的影响[４]ꎮ 植物中表型特性或相关的机制是

怎样作用于叶际微生物群落依然未知ꎮ
Ｈｕｎｔｅｒ[４９]和 Ｂａｌｉｎｔ￣Ｋｕｒｔｉ 等[５７]研究了植物特性

(潜在的基因型)和叶际微生物群落发育的关系ꎮ
Ｈｕｎｔｅｒ 等[４９]研究了植物物理、 化学和生理特性对

细菌群落结构的影响ꎬ 选取表现出丰富遗传多样性

的莴苣(Ｌａｃｔｕｃａ)品种ꎬ 结合叶片形态学参数(如
形状、 边缘的褶皱和上皮细胞壁连接处的密度)以
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及叶片化学性质 (蜡质层、 氮、 磷、 钙、 镁、 酚

类、 可溶的碳水化合物以及水分含量)等指标ꎬ 使

用末端限制性片段长度多样性方法(Ｔ￣ＲＦＬＰ)分析

了它们的叶际细菌群落的结构ꎬ 结果表明不同植物

形态的 Ｔ￣ＲＦＬＰ 数据之间存在显著差异ꎮ 从 ３ 个有

代表性的莴苣中提取总 ＤＮＡꎬ 建立 １６Ｓ ｒＤＮＡ 基

因克隆库来分析细菌群落结构ꎬ 这些克隆库在序列

和细菌种类方面有很大的不同ꎮ 总的来说ꎬ 叶片特

性对于区别叶际细菌群落十分重要ꎮ 细菌群落的差

异与可溶性碳水化合物、 水分含量和叶片曝晒程度

密切相关ꎮ Ｂａｌｉｎｔ￣Ｋｕｒｔｉ 等[５７] 揭示了玉米重组自交

系的叶际细菌种群的多样性差异ꎬ 同时通过比较不

同植物基因型性状的遗传结构ꎬ 探索了植物对微生

物群落的影响机制ꎬ 认为玉米的六号染色体区域

(ＱＴＬ)控制叶际微生物多样性ꎬ 而这些基因座与

控制玉米小斑病(Ｓｏｕｔｈｅｒｎ Ｌｅａｆ Ｂｌｉｇｈｔꎬ ＳＬＢ)真菌

病害抗病性有很高的重叠部分ꎮ 这种联系可能是由

有利于有益细菌生长的某些植物特性引起的ꎬ 也表

明叶片结构和新陈代谢的差异可引起微生物生长的

选择ꎮ
Ｐａｎ 等[５８]鉴定了叶际细菌、 真菌以及苏云金

芽胞杆菌(Ｂｔ)Ｃｒｙ１Ａ 蛋白质的表达在转基因棉花

中的关系ꎬ 对变性梯度凝胶电泳(Ｄｅｎａｔｕｒｅｄ Ｇｒａ￣
ｄｉｅｎｔ Ｇｅｌ Ｅｌｅｃｔｒｏｐｈｏｒｅｓｉｓꎬ ＤＧＧＥ)数据、 １６Ｓ 和

１８Ｓ ｒＤＮＡ 的序列片段的研究结果表明ꎬ 真菌比细

菌更容易受 Ｃｒｙ１Ａｃ 蛋白质的影响ꎮ
２ ２　 叶际微生物之间的相互作用

叶际微生物之间相互作用的机制是植物保护实

际应用的基础ꎮ 研究发现ꎬ 变形菌门革兰氏阴性菌

中的高丝氨酸内酯(ＡＨＬｓ)作为群体感应(ＱＳ)分

子ꎬ 调节了烟叶叶际细菌群落的密度ꎮ 同时ꎬ 通过

ＤＧＧＥ 和磷脂脂肪酸分析表明它们还改变了群落

的构成[５９]ꎮ 假单胞菌和其它产生 ＡＨＬ 的变形菌门

的细菌利用依赖 ＱＳ 的机制来确保它们在营养缺乏

的叶际环境中和其它菌种竞争[５３]ꎮ 因此ꎬ ＡＨＬ ＱＳ
信号对叶际细菌的相互作用十分重要ꎬ 可能有利于

抑制病原菌在叶际环境中的生长ꎮ
对微生物群落生物膜功能基因的深入研究建立

在菠菜叶片的溶菌产物上ꎬ 与大肠杆菌 Ｏ１５７ ∶ Ｈ７
共接种的研究表明ꎬ 营养物质的竞争是叶际微生物

之间重要的相互关系[６０]ꎮ 基因芯片(ＧｅｏＣｈｉｐ)的
数据表明大肠杆菌 Ｏ１５７ ∶ Ｈ７ 主要与放线菌、 变形

菌、 担子菌门和不可培养的真菌竞争碳资源ꎬ 与它

们的细菌竞争碳资源ꎮ 通过 １６Ｓ ｒＤＮＡ 扩增研究细

菌群落的组成发现ꎬ 莴苣细菌性叶斑病菌(Ｘａｎ￣
ｔｈｏｍｏｎａｓ ｃａｍｐｅｓｔｒｉｓ ｐｖ. ｖｉｔｉａｎｓ)的丰度与其它叶

际微生物的出现或缺失相关联[１５]ꎮ 此外ꎬ 一些芽

孢杆菌例如欧文氏菌(Ｅｒｗｉｎｉａ ｃａｒｏｔｏｖｏｒａ)和泛菌

属(Ｐａｎｔｏｅａ)能抑制病原菌的生长ꎮ
２ ３　 影响叶际微生物的因素

１６Ｓ ｒＤＮＡ 扩增结果表明ꎬ 植物物种的特性、
地理位置、 季节差异等自然因素都会影响微生物的

组成结构ꎮ Ｈｕｎｔｅｒ[４９]、 Ｖｏｋｏｕ[６１]、 Ｒｅｄｆｏｒｄ[６２] 和

Ｄｉｎｇ 等[６３]认为植物种类是影响叶际微生物群落组

成的主要因素ꎮ 宿主种类、 基因型和叶龄等生物因

素都对植物生物群落的结构产生影响[６４]ꎮ 事实上ꎬ
植物种类、 形态、 叶片的位置和高度、 叶龄都与其

关联ꎮ 此外ꎬ 多变的叶片表面特征例如表皮细胞壁

连接处、 叶脉的凹槽处、 气孔、 毛状体和排水器都

是细菌的优先附着点[５３]ꎬ 这也导致了细菌在叶片

表面的不均匀分布ꎮ 不同植物种类上定殖着不同类

型的微生物ꎬ 其原因主要有植物的生理生化性质ꎬ
如叶片水分和磷的含量、 酚类物质的浓度(可能对

一些细菌有抑制作用) 以及叶片和叶肉的厚度

等[６５]ꎮ Ｒａｓｔｏｇｉ[１５]、 Ｑｖｉｔ￣Ｒａｚ 等[１１ꎬ６６] 研究发现ꎬ
地理位置和环境是影响叶际微生物群落构成的决定

性因素ꎬ 不同的地理位置但品种相同的植物叶际微

生物群落结构差别很大ꎮ 而处于相同温度的热带地

区的叶片有不同的叶际细菌群落[１２ꎬ６２]ꎬ 细菌和真

菌都有季节性的动态变化[１５ꎬ６７ꎬ６８]ꎮ 此外ꎬ 研究还

发现海拔对微生物群落多样性的影响比对植物和动

物的多样性影响小[６９]ꎮ 温度、 降雨、 风和紫外线

等一系列环境因素ꎬ 都会对叶际微生物的定殖产生

影响ꎮ
人为施加农药或微生物会对原生的叶际微生物

群落造成一定影响ꎮ 研究表明ꎬ 吡虫啉和敌敌畏的

施用对叶际微生物群落结构发生了较大的改

变[７０ꎬ７１]ꎻ 而微生物农药白僵菌对水稻叶际细菌真

菌微生物群落结构影响较小[５１]ꎮ
叶际微生物多样性研究还有很多有待解决的问

题ꎬ 如不同的叶片结构组成是否对代谢功能有影

响[４９ꎬ７２]ꎬ 影响微生物群落结构的重要因素是地理

位置还是气候[１５ꎬ１６]ꎮ 随着生命科学技术的发展ꎬ
这些问题将会得到解决ꎮ
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５　 讨论

叶际是研究生态系统基本法则的一个便利的系

统模型ꎬ 研究内容涉及到植物保护、 大气化学等很

多不同领域ꎮ 一些有益叶际微生物能够提高植物的

抗病性ꎬ 还可以产生激素以促进植物生长ꎻ 还有一

些可以利用农药等污染有机物作为营养物质ꎬ 在环

境生物修复方面显示出巨大的潜力ꎮ 同时ꎬ 作为一

种生态学指标ꎬ 叶际微生物在生态稳定与环境安全

评价中起到了重要作用ꎮ 但是ꎬ 叶际微生态是一个

不稳定、 多变的系统ꎬ 并且因为微生物的不可培养

性ꎬ 所以研究过程会遇到很多瓶颈ꎮ 随着生命科学

技术的不断进步ꎬ 对叶际微生态的研究将会更加深

入ꎮ
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