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叶际微生物及与植物互作的研究进展*
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摘要: 植物叶际存在着丰富而多样的微生物群体，植物为叶际微生物提供了必要的生活场所和营养物质，叶际

微生物影响着植物的生长发育和代谢活动，宿主植物和叶际微生物之间互相影响，双方处在一个动态平衡的

过程当中。随着叶际微生物功能的不断发掘，其与植物的相互关系研究也越来越多，为了更好地了解和应用

叶际微生物，结合近年来的相关研究文献，本研究对叶际微生物的分离鉴定方法、叶际微生物的来源和构成

以及叶际微生物与植物的互作关系进行综述，有助于对叶际微生物进行全面了解，并讨论了今后的研究重点

和方向，为今后叶际微生物的研究提供参考。
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Abstract: There are abundant and diverse microbial communities in the phyllosphere of plants. Plants
provide necessary living places and nutrients for the phyllosphere microorganisms, while the phyllo-
sphere microorganisms affect  the growth,  development and metabolism of plants;  both are in a pro-
cess of dynamic balance. With the continuous exploration of the functions of phyllosphere microor-
ganisms, more and more studies on the relationship between phyllosphere microorganisms and plants
have been carried out. In order to better understand and apply the phyllosphere microorganisms, and
combined with the relevant literature in recent years, this paper summarized the isolation and identi-
fication methods  of  the  phyllosphere  microorganisms,  the  sources  and  components  of  the  phyllo-
sphere  microorganisms,  and  the  interaction  between  the  phyllosphere  microorganisms  and  plants,
which is  helpful  for  a  comprehensive  understanding  of  the  phyllosphere  microorganisms.  The  re-
search direction and emphasis of the phyllosphere microorganisms were discussed, providing a refer-
ence for future research.
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叶际 (phyllosphere) 于 1955 年由 LAST 首次

提出，他认为：和植物的根和根际类似，植物的

叶子也有“叶际”[1]；而后 RUINEN 将叶际定义为

“作为微生物生长环境的叶子外表面”，叶际的概

念逐渐被人接受[2]。1981 年英国学者 BLAKEM-
AN首次提出了叶面微生物的概念，他指出：附

生或寄生在植物叶片表面的微生物称为“叶面微

生物 (phylloplane microorganism)” [3]，自此研究植

物叶面上的微生物有了专业的术语，并受到了研

究者的广泛关注，众多学者对叶面微生物的种

类、分布和功能等特点做了深入研究[4-6]。除了叶

面上的微生物，植物的地上部分，包括茎、花、

果等组织表面也包含大量的微生物。随着研究的

深入，LINDOW 等 [7-8]对叶际的概念作了进一步

的阐释，他们将微生物定殖的植物地上部分称为

叶际 (phyllosphere)，而生活在叶际的“居民”称为

附生微生物 (epiphytes)，并首次提出了叶际微生

物学 (phyllosphere microbiology)。对于叶际微生

物的研究，众多学者集中在植物组织表面的生

境，且以叶面为主，所以近年来某些学者直接将

叶际定义为“提供适合某些微生物生存环境的整

个植物地上部分外表面”[9-10]。据估计，全球植物

地上部分总表面积约为 109 km2 (大部分为叶表

面)[11]，同时在植物叶际生长着大量的微生物，包

括细菌、酵母菌、丝状真菌、古细菌和藻类

等[7, 12]，其中以细菌的丰度最高，平均每平方厘

米叶片表面约有 106~107 个细菌细胞 [11]，这些生

活在叶际上的微生物称为叶际微生物 (phyllosp-
here microorganisms)。

对于叶际微生物来说，叶际环境是一个非常

苛刻且不稳定的生境，生活在叶表的微生物经常

要面临水分和营养物质的不足，以及剧烈变化的

强光、高温和高紫外线等的影响。除了要应对环

境变化，叶际微生物还会遇到植物或其他微生物

产生的抗菌物质，同时也会受到植物防御反应的

影响[13-15]。经过层层“筛选”，最终能够适应叶际

环境的微生物生存了下来，并在与植物长期的

“互作交流”过程中逐渐形成了正面、负面或共生

的关系。叶际微生物是一个非常庞大且多样性丰

富的群体，主要以细菌群落为主[10]。叶际细菌群

体通常比根际或土壤中的种类要少，与土壤中的

固氮菌一样，叶际细菌中的固氮菌也可以通过固

氮作用在养分循环中发挥关键作用，如促进植物

生长等[16]。除了可以促进植物生长，某些叶际微

生物还可以通过养分竞争和拮抗作用等机制来抑

制植物病原菌的生长，相反叶部植物病原菌的积

累也会使植物发病[17-18]。因此，叶际微生物、叶

际环境和宿主植物三者所构成的微生态平衡对植

物的健康生长具有重要意义，这也使得叶际微生

物与宿主植物间的互作关系成为当今的研究热点

之一。潘建刚等 [19]在 2011 年综述了叶际微生物

的研究方法、生物多样性、生态功能和生态效应

等，但随着分子技术的发展，目前关于叶际微生

物的研究方法已经引入了高通量测序等技术方

法；高爽等[20]概述了叶际微生物的组成以及与外

界环境的互作关系。为了更好地了解和应用叶际

微生物，基于前人的研究基础，本研究主要针对

叶际微生物的分离鉴定方法、群落特征以及和宿

主的互作关系等几个方面综述国内外的最新研究

进展，展望叶际微生物的研究方向和应用前景。

1   叶际微生物的分离鉴定

1.1    叶际微生物的分离

对叶际微生物进行科学研究，首先需要对叶

际微生物进行有效的分离，并且针对植物的不同

部位需要应用不同的分离方法。针对叶表面的微

生物，目前用得较多的是洗脱法，主要运用洗脱

液结合超声波和摇床震荡的方法将叶表微生物进

行分离[21]。对于叶内的微生物，用得较多的则是

匀浆法，首先将叶表面进行消毒处理，除去叶表

微生物，用缓冲液进行研磨匀浆，之后进行涂平

板分离或提取 DNA 进行下一步的测序鉴定 [22]。

对于洗脱液的选择，主要有磷酸缓冲液、TE 缓

冲液和无菌生理盐水等，不同洗脱液对于不同植

物叶际微生物的洗脱效果没有统一的结论，但不

同植物的不同部位、不同生长期和采样量则对微

生物的洗脱有很大影响[23-25]。周育等[23]以菜豆叶

子为试验材料，比较了不同洗脱液 (无菌水和磷

酸缓冲液) 对叶际微生物的提取效果，发现 2 种

洗脱液的洗脱效果没有显著差别，并且在一定生

长期内叶际微生物数量会随着叶龄的增大而增多。

1.2    叶际微生物的鉴定

传统的鉴定方法包括使用显微技术观察叶际

微生物的显微特征进行分类[26]，或使用选择性培

养基以及纯培养的方法通过菌落形态特征或多种

生理生化性状进行鉴定[27-29]。但这些方法通常具
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有鉴定模糊和分类不精准的问题，并且对实验人

员的经验性要求很高。随着分子生物学技术的发

展以及微生物 DNA 条形码的发现，越来越多的

研究人员选择使用分子生物学的方法对微生物进

行鉴定，最简单的是利用真菌 ITS 序列和细菌

16S rRNA 基因序列对分离获得的纯培养物进行

鉴定[30]。随着环境微生物研究的逐渐深入，发现

自然环境中大多数微生物是不可培养的，能够人

工分离并获得纯培养的只占很小一部分[31]，大概

只有 0.1%~3% 的环境细菌被认为是可培养的[32]，

所以通过传统的分离鉴定方法无法展示叶际微生

物群落的全貌。为了研究环境微生物多样性，人

们基于现代生化技术和分子生物学技术发明了磷

酸脂肪酸 (phospholipid fatty acid，PLFA) 谱图分

析技术、末端限制性酶切片段长度多态性 (ter-
minal restriction fragment length polymorphism，T-
RFLP) 分析技术、变性梯度凝胶电泳 (denatured
gradient  gel  electrophoresis，DGGE) 技术和高通

量测序 (high-throughput sequencing) 技术等。

PLFA 谱图分析技术是基于脂肪酸可作为生

物标记物而发展起来的分析技术，通过分析微生

物细胞膜上磷酸脂肪酸的组分来鉴定微生物的种

属[33]。LV 等[34]通过 PLFA 技术探究了外源添加细

菌 信 号 分 子 N-(3-oxohexanoyl)  homoserine  lac-
tone 对烟叶叶际细菌群落的影响，发现当用

1 mmol/L 处理后，革兰氏阳性菌 (GP) 的比例增

加，当用 10 mmol/L 处理后，其比例有所下降。

谷立坤等[35]利用 PLFA 非培养方法解析了北京地

区甘薯叶际细菌的群落结构，结果发现所有检测

样品中，革兰氏阳性细菌生物量均高于革兰氏阴

性细菌生物量，甘薯叶际细菌群落结构受到时空

因素和甘薯生理特性的影响，不同地点和不同生

长季节甘薯叶际细菌群落结构有较大差异。PLFA
分析技术适合用于检测环境中微生物群落的整体

动态变化。

T-RFLP 分析技术是一种全面、分辨率高、

重现性良好的分子指纹图谱技术，它结合了 PCR
技术、荧光标记技术、DNA 限制性酶切技术和

DNA 序列自动分析技术，适合对来自土壤、水

体和叶际等环境的微生物多样性进行研究 [36]。

PEÑUELAS 等[37]运用 T-RFLP 技术研究了地中海

森林优势树种冬青栎 (Quercus ilex) 叶际细菌和真

菌的丰富度、多样性和均匀度的变化，结果表

明：气候变化会显著改变叶际微生物的丰度和组

成。T-RFLP 技术可以反映环境样品中微生物丰

富度和均匀度随时间的变化，微生物丰富度和均

匀度可以反映环境选择压力。

DGGE 技术是由 FISCHER 和 LERMAN 在

1979 年发明并将其运用在医学上基因点突变的检

测技术 [38]。1993 年 MUZYER 等 [39]首次将 DGGE
技术应用于微生物生态学研究。由于 DGGE 具有

可靠性强、重现性高和方便快捷等特点，广泛应

用于医学微生物[40]、食品微生物[41]、环境土壤微

生物 [42]和根际微生物 [43]等的研究。IZHAKI 等 [44]

通过 DGGE 技术对 3 种植物 (巴旦杏、葡萄柚和

粉蓝烟草) 的叶际细菌组成进行了研究，发现叶

际细菌组成差异种间大于种内，且葡萄柚具有最

高的叶际细菌多样性和丰富度，表明植物种类是

影响叶表细菌群落组成的主要因素。

高通量测序技术又称下一代测序 (next gener-
ation sequencing，NGS) 或二代测序技术，是相对

于传统的一代桑格测序 (Sanger sequencing) 而言

的。高通量测序技术可以 1 次对几十万到几百万

条碱基序列进行测序，具有通量高、信息量大和

操作简便等特点，可以为测序对象提供丰富的遗

传学信息。对于研究环境微生物多样性而言，高

通量测序可以提供更加全面和精准的微生物分类

信息，加上近年来测序成本越来越低，更多的研

究人员选择高通量测序技术来研究叶际微生物的

多样性。LAFOREST-LAPOINTE 等 [45]基于 16S
rRNA 基因高通量测序研究了加拿大魁北克温带

森林中 5 种主要树种叶际细菌群落的组成和影响

因素，发现树种的木材密度、叶片含氮量以及气

候变量 (夏季平均气温和降水量) 与叶际细菌群落

结构密切相关，并证明了寄主种类是影响温带树

木叶际细菌群落构成最重要的因素。孙泓等[46]运

用高通量测序技术对不同生境中桂花和夹竹桃叶

际细菌的群落结构进行了探究，结果表明：来自

3 处生境的 2 种植物叶际细菌多样性无显著差

异，植物种类、生境及二者的交互作用可以显著

影响叶际细菌群落结构。

2   叶际微生物的多样性

2.1    叶际微生物的来源

叶际微生物的最初来源是多样的。研究表

明：叶际上的丝状真菌、酵母菌和细菌等可以通
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过昆虫、空气、种子甚至是动物体传播到达植物

叶子表面[47-48]。来自一年生植物的种子以及上一

代植物残体中的微生物也可能是下一代植物叶际

微生物的重要来源，因为来自种子和植物残体上

的微生物是已经适应了叶际环境而存活下来的[49]。

有学者研究表明：种子或根部的微生物可以进入

根内部成为根内生菌，然后通过植物的脉管系统

转移到植物的地上部分，从而成为叶内生菌[50]，

同时生活在叶子表面的微生物也可以直接进入叶

子内部成为叶内生菌，叶面微生物和叶内生菌都

是叶际微生物的一部分[51]。叶际微生物的来源是

多方面的，总体来源于周围环境和上一代的“垂
直遗传”。
2.2    叶际微生物的构成

叶际微生物的组成种类复杂多样，目前已经

发现的有细菌、酵母菌、丝状真菌、藻类、线虫

和一些原生动物等，总体以细菌的数量和种类最

多[7]。IZHAKI 等[44]在葡萄柚叶片上鉴定出 32 种

叶际细菌；刘利玲等 [21]在青杨叶片上鉴定出

35 科 50 属叶际细菌和 25 科 44 属叶际真菌。叶

际微生物的组成是菌群竞争、气候选择和寄主选

择后的综合结果。

叶际细菌在叶际环境中的数量非常庞大，平

均每平方厘米叶片表面可以定殖 106~107 个细菌

细胞，占据了叶际微生物群落中的主要地位[11]。

一直以来，有关叶际微生物的研究大多集中在叶

际细菌的研究[27, 52]。叶面上的细菌通常不以单细

胞的形式存在，而是趋向于聚集在一起“生活”，
并且喜欢聚集在叶面的褶皱凹陷处，这可能与水

分的利用有关[53]。叶际细菌群落比根际和土壤中

的细菌多样性要低，这主要是由于叶子寿命通常

较短，叶际环境条件恶劣，而植物的根际则被土

壤包围，生活在土壤中的微生物可以存活多

年[11]。植物叶片上叶际细菌群落的构成受植物种

类、气候条件和植株生理状态所影响。LAFO-
REST-LAPOINTE 等[45]探究了影响树木叶面细菌

群落组成的不同驱动因素，对不同地点的 5 种不

同树种在不同时间点的叶片样品进行高通量测序

鉴定其叶面细菌微生物，并且对不同驱动因素进

行评估量化，结果表明：影响叶际细菌组成的因

素中寄主种类占 27%，地理位置占 11%，取样时

间占 1%。JACKSON 等[54]研究了广玉兰叶面细菌

群落的年际和季节变化，结果表明：所有样品的

叶际微生物菌群均以 α-变形菌 (Alphaproteobac-
teria) 为主，另外属于广玉兰叶际微生物主要组

成部分的拟杆菌门 (Bacteroidetes)、酸杆菌门

(Acidobacteria) 和放线杆菌门 (Actinobacteria) 中
的某些代表菌种在不同时间点采集的样品中的丰

度具有显著性差异，说明广玉兰叶际微生物群落

组成具有季节性变化。在众多的叶际细菌类群

中，α-变形菌 (Alphaproteobacteria) 和 γ-变形菌

(Gammaproteobacteria) 是一类很具有代表性的类

群，在叶际环境中扮演着许多重要的生态“角
色”[54-55]。另外，属于变形菌门 (Proteobacteria) 的
微生物菌群还具有丰富的代谢多样性，在叶际细

菌群体中具有甲基营养、硝化、固氮和不产氧光

合作用等多种功能 [56-58]。除了变形菌门 (Proteo-
bacteria)，拟杆菌门 (Bacteroidetes) 和放线菌门

(Actinobacteria) 的微生物都在叶际环境中执行着

不同的生态功能，同时这 2 个群体在根际环境中

也具有很好的代表性[59-60]。叶际细菌群体中还包

括放线菌门微生物，放线菌是原核生物中的一个

类群，为革兰氏阳性细菌，在叶际环境中充当着

植物病原体、固氮共生菌、真菌拮抗菌以及分解

者等不同的“角色”，其中某些放线菌可以作为植

物病原菌的拮抗菌运用到农作物的抗病过程[61]。

叶际细菌是叶际微生物的主要组成部分，其未知

的生态功能和应用价值还值得进一步的探索。

叶际微生物中的真菌类群主要由酵母菌和丝

状真菌两大类群构成[62]。在健康的植物叶片上，

酵母菌是主要的叶面附生真菌，每克叶片的酵母

菌培养数量可以达到 10~1010 CFU[48]。虽然细菌

是最丰富的叶际微生物，但酵母菌以及类酵母

菌，如出芽短梗霉 (Aureobasidium pullulans) 等在

叶际环境中也非常“活跃”[62]。在温带、热带和地

中海等不同气候特征生存的植物叶际中都发现存

在酵母菌，这些酵母菌的种类分属担子菌和子囊

菌两大类群[63-66]。其中多数植物叶际酵母菌以担

子菌为主，并以隐球酵母属 (Cryptococcus)、红

酵母属 (Rhodotorula) 和掷孢酵母属 (Sporobolo-
myces) 数量最多 [65, 67-68]。属于子囊菌的酵母在叶

际环境中发现的种类有汉逊德巴利酵母 (Deba-
ryomyces hansenii)、葡萄汁有孢汉逊酵母 (Hansen-
iaspora  uvarum)、Kazachstania  barnetii、美极梅

奇酵母 (Metschnikowia pulcherima)、Metschnikowia
reukaufii、膜璞毕赤酵母 (Pichia membranifaciens)、
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酿酒酵母 (Saccharomyces cerevisiae) 和几种假丝

酵母等[66, 69]。除了对维管植物叶际酵母类群的研

究外，有学者还对苔藓植物叶际酵母类群进行了

研究。KACHALKIN 等[70]对泥炭藓叶际上的酵母

群落进行了研究，结果发现：泥炭藓和维管植物

叶片上形成的附生酵母群落组成存在显著差异，

泥炭藓叶际中红酵母丰度较低，而出现这种差异

的原因主要是由不同植物的生长环境造成的。叶

际酵母群落组成会随着季节变化而改变。GLU-
SHAKOVA 等 [69]测定了 25 种植物在整个生长期

叶片和花朵上的附生酵母菌数量，结果发现：叶

表酵母菌数量随着季节的变化而变化，且在春季

和夏季有所增加。

叶际丝状真菌 (filamentous fungus) 群体因为

包含很多植物病原菌而受到研究者的广泛关

注 [71]。丝状真菌在叶际的种群数量可以达到

102~108 CFU/g，在健康叶片上主要以休眠孢子而

不是以活性菌丝体的形式存在[48]。具有侵染活性

的丝状真菌必须在快速剧烈波动的温度、湿度和

光照的叶际环境中存活下来，需要躲避各种直接

和间接的物理破坏，等到条件成熟便可对植物进

行侵染[72]。在植物叶际环境中，丝状真菌多样性

非常丰富，包括枝孢菌属 (Cladosporium)、链格

孢菌属 (Alternaria)、镰刀菌属 (Fusarium)、青霉

属 (Penicillium)、枝顶孢属 (Acremonium)、炭疽

菌属 (Colletotrichum)、毛霉属 (Mucor) 和曲霉属

(Aspergillus) 等多种致病和非致病真菌的存在[18, 73]。

在植株生长的各个阶段，叶际环境中都存在着致

病和非致病丝状真菌。AHMED 等[18]研究了橄榄

不同物候期 (5、6、10 和 12 月) 叶、花和果实的

真菌多样性，结果表明：叶片的真菌多样性水平

最高，属于病原菌的炭疽菌属 (Colletotrichum) 真
菌在成熟的果实中丰度最高，其他病原菌包括镰

刀菌属 (Fusarium) 和链格孢菌属 (Alternaria) 真菌

的检出率则相对较低。另外，叶际丝状真菌群落

对于陆地生态系统中植物残体的分解转化也起到

了很大作用[74]。

3   叶际微生物与宿主植物的互作

3.1    宿主植物对叶际微生物的影响

植物叶际微生物群体复杂多样，不同植物叶

际微生物组成有所不同，除了受环境因子的影响

外，还受到植物本身植株生理特性的影响，当

然，植物的基因型才是决定叶际微生物群落组成

的核心因素。植物种类形态、叶的位置和高度以

及叶龄等都会影响叶际微生物的种群变化[75]。微

生物细胞或孢子到达植物叶片表面，最先接触的

是叶片角质层。叶片角质层对于植物的生长具有

多种功能，如减少水和溶质的损失、具有反射光

的作用而降低叶片的温度波动、具有斥水性和阻

止病原体入侵等，其中斥水性在防止微生物向叶

表面迁移方面尤为重要[76]；同时角质层限制叶片

养分流失的功能对叶面附生微生物种群的生长也

有很大影响[77]。叶际微生物在叶片表面的分布并

不均匀，叶际细菌倾向于聚集在叶表面表皮细

胞壁连接处、气孔、毛状体基部和水孔附近，另

外植物组织的伤口附近和花粉也会吸引大量微生

物聚集[75, 78-79]。YADAV 等[80]通过对 8 种多年生树

木叶际细菌群落的检测，评估了不同叶片特征对

叶际细菌种群大小的影响，结果表明：叶表细菌

种群大小与分泌型和非分泌型腺毛密度呈正相

关，与叶片厚度、叶肉厚度和叶背表皮厚度呈负

相关。

植物叶片的植物化学物质和有机挥发物影响

叶际微生物群落的构成。RUPPEL 等 [81]研究了

4 种不同植物 (芥菜、油菜、菊苣和菠菜) 中不同

浓度硫代葡萄糖苷和类胡萝卜素与叶际细菌种群

大小的关系，结果表明：不同植物的次生代谢产

物浓度和组成、细菌种群大小和微生物群落组成

等方面存在显著差异，且 4 种植物叶际细菌种群

密度与 β-胡萝卜素浓度呈正相关，与 2-苯乙基硫

代葡萄糖苷浓度呈负相关。植物叶片在生长过程

中会产生很多挥发性有机化合物 (volatile organic
compounds，VOCs)，这些化合物具有不同的功

能，有的具有抗菌作用，有的可以作为碳源被微

生物利用，因此，植物 VOCs 的排放在决定植物

叶际微生物群落特征方面起着重要作用。叶片

VOCs 包括小分子的二氧化碳和丙酮，也包括萜

类和一些醛类、醇类等，还有一些大分子如长链

烃和倍半萜类等[9]。有研究表明：叶际细菌中的

某些种类如扭托甲基杆菌 (Methylobacterium ex-
torquens) 和酵母菌博伊丁假丝酵母 (Candida boi-
dinii) 可以利用甲醇之类的 VOCs 作为生长底

物[82-83]。具有甲基营养代谢方式的微生物在叶际

定殖过程中具有一定的选择优势，因为可以利用

植物 VOCs 作为底物的微生物能够优先生长在可
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以大量排放这种 VOCs 的植物叶际。在植物叶片

VOCs 的主要成分中，如萜类、苯丙酸类和苯环

类等化合物具有抗菌活性，还有一些醛类，如苯

甲醛、乙醛和肉桂醛也具有抑制微生物生长的特

性，这些 VOCs 都会影响微生物在叶际的定殖[84-86]。

JUNKER 等 [87]研究了肥皂草 (Saponaria officinal-
is) 和百脉根 (Lotus corniculatus) 花瓣和叶片表面

细菌群落组成，结果表明：同一植株花瓣上细菌

多样性要远低于叶片，主要原因是由于花瓣上释

放更多的抗菌挥发物质所致。

作为一类和植物紧密联系的微生物群体，叶

际微生物菌群平衡和植物的健康息息相关。最新

研究表明：植物可以通过调节叶际微生物菌群平

衡来保证自身健康。CHEN 等 [88]通过 16S rRNA
基因扩增子测序检测了拟南芥健康植株 (野生

型，Col-0) 和发病植株 (突变体，mfec) 叶片总微

生物组和叶内微生物组，结果表明：健康叶片和

发病叶片叶内微生物丰度和多样性有显著差异，

发病叶片内微生物多样性降低，变形菌门 (Pro-
teobacteria) 细菌群体过度增殖，抑制了厚壁菌门

(Firmicute) 细菌群体，而健康植株可以通过 pat-
tern-triggered immunity (PTI) 途径和 MIN7 囊泡转

运途径以及 CAD1 基因共同调节叶内生微生物丰

富度和多样性，防止菌群失调，维持植物健康。

3.2    叶际微生物对宿主植物的影响

叶际微生物的研究最早是从叶际病原微生物

开始的[4]。叶际病原微生物可以直接侵入植物叶

片组织导致植物发病[72]，某些叶际微生物也可以

通过一定作用间接使植物发病，如：冰核活性细

菌 (ice-nucleation active bacteria) 可以诱发植物产

生冻害[89]。冻害是植物的一种非生物疾病，冰核

活性细菌是一类能在−5~−2 ℃ 条件下催化诱发植

物体内水分产生冰核而引起霜冻的细菌，冰核细

菌可以提高植物的受冻温度，是诱发植物产生冻

害的关键因素[90-91]。随着人们对叶际微生物的深

入研究，发现叶际微生物不仅可以导致植物发

病，某些微生物还具有固氮、促进植物生长和抗

病的作用[92]。氮素对于所有生物来说都是必不可

少的，生物固氮占氮素向陆地生态系统自然输入

的 97% 以上，叶际微生物群体中的固氮菌已被广

泛报道[93]。固氮微生物在叶片中可以促进植物的

生长，提高植物含氮量。GIRI 等[94]从叶际中分离

到一批固氮细菌，选择 2 株固氮菌 AN1 和 TK2

施加到玉米植株的叶面层上，结果发现植物的生

长量和全氮含量显著提高，平均增产 30%~37%，

接近于化肥处理。FÜRNKRANZ 等[58]研究了哥斯

达黎加不同环境条件不同雨林植物的叶片氮固定

效率，并对 3 种植物固氮细菌群落进行了鉴定，

结果表明：氮素固定效率因植物种类、生长地点

(不同的小气候条件) 和光照而不同，其中 Carludo-
vica drudei 和 Costus laevis 的叶片相关固氮细菌

群落主要由蓝细菌组成，而 Grias coliflora 叶片

上还有 γ-变形菌。研究叶际固氮菌的群落特征和

活动规律，并运用到农作物的增产增收，对于农

业有机生产具有重要意义。叶际微生物可以合成

产生植物激素，如生长素 (indole-3-acetic  acid，
IAA) 和细胞分裂素[92-93]。此外，叶际微生物也可

以产生 VOCs 对寄主植物产生影响。一些叶际微

生物产生的 VOCs 可以促进植物生长和提高抗逆

性，一些非致病微生物释放的 VOCs还可以阻止

真菌和细菌病原体侵染植物等[95]。D'ALESSAN-
DRO 等[96]研究了玉米中 1 种主要细菌 VOCs——
2, 3-丁二醇 (2, 3-BD) 的来源和作用，结果显示：

2, 3-BD 来源于玉米幼苗中的 1 种内生细菌−
产气杆菌 (Enterobacter  aerogenes)，并且 2,  3-
BD 可以增加玉米对病原菌的抗性。另外，叶际

微生物还可以通过诱导植物防御反应来改变植物

VOCs 的排放。TOOME 等 [97]用柳叶锈菌侵染柳

叶研究病原体对柳叶挥发性有机化合物释放模式

的影响，与对照相比，受锈菌感染叶片的倍半萜

和脂氧合酶产物 (LOX) 释放量分别增加 175 倍

和 10 倍。叶际微生物与宿主植物的健康生长息

息相关，某些叶部病原菌可以导致植物发病，而

叶片上非致病微生物的多样性则可以对植物抵御

病害起到保护作用[98]。

微生物成功定殖植物叶际成为叶际微生物，

必须通过宿主植物的“重重考验”，而一旦成功定

殖，某些具有致病能力的微生物则会导致植物发

病。宿主植物为叶际微生物提供了广阔的生活场

所和营养物质，同时某些叶际微生物也可以通过

固氮作用和分泌 VOCs 等途径促进植物生长。宿

主植物和叶际微生物之间相互影响，双方处在一

个动态平衡的过程，如何维持这种平衡以及深层

机理则是研究宿主植物和叶际微生物互作的一个

重要方向。
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4   讨论

相对于根际微生物，叶际微生物的研究起步

较晚，研究的广度和深度暂不如根际微生物，但

叶际微生物对于植物的健康生长发育同等重要。

相对于大部分植物来说，叶际部分所占植物个体

的比例较根际大得多，所以对于叶际微生物的研

究，既有挑战也有机遇。植物叶际包含叶表和叶

内，叶表微生物群体数量比叶内微生物群体数量

大，但叶内微生物和宿主植物的互作更加紧密。

叶际微生物具有固氮、硝化和分解等作用，这对

于全球森林生态系统、草原生态系统和农业生态

系统等不同生态系统的稳定和有序运转具有重要

意义，所以研究叶际微生物需要和生态学等多种

学科相结合。叶际微生物中大部分为不可培养群

体，虽然新一代测序技术基本可以展现叶际微生

物的全貌，但想要探索叶际微生物的更多功能并

进一步运用到生产实践，则需依靠基础的微生物

培养技术来实现，所以要想分离到更多的叶际微

生物，需要探索更有效的分离方法和培养技术。

叶际微生物群体多样性和植物的基因型密切相

关，植物可以依赖自身免疫系统来维持叶际微生

物的平衡，也许未来可以通过改造植物某些基因

来调控叶际微生物组成的稳态或对其进行优化，

提高有益微生物数量和抑制病原微生物。随着分

子生物技术的发展，运用最新的研究技术如宏基

因组、转录组学和蛋白质组学等可以更深层的揭

示植物和叶际微生物之间的分子互作机制。最

后，和人类关系最密切的是将叶际微生物运用到

农业生产上，目前已经明确部分叶际微生物具有

固氮、促进植物生长和抗病等功能，如何将其应

用到农业生产实践是研究叶际微生物的重要方向。
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