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摘  要：磷是生物分子中的重要元素，是陆地生态系统初级生产的主要限制因子之一。全球粮食

需求的增加和现代农业对磷肥的消耗导致集约农田中磷的过量输入，进而引起土壤磷流失的增加

和地表水的持续富营养化。溶磷微生物(phosphate solubilizing microorganisms, PSMs)被认为是可以

提高农业生产力的生态友好型肥料，在改善土壤肥力方面有重要意义。全面和深入理解 PSMs 功

能及其在磷的土壤生物化学转化过程中的作用，对提高土壤磷有效性有至关重要的作用。本文系

统综述了 PSMs 的种类和分布多样性，主要参与微生物磷循环的功能基因，以及 PSMs 如何参与土

壤磷循环和这些过程背后的反应机制，以便更好地认识 PSMs 能力及其在土壤磷循环中的作用，

以便于在未来的应用中发挥更大的潜力。 
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Abstract: Phosphorus is a vital element in biomolecules and one of the main limiting nutrients 
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for primary production of terrestrial ecosystems. Increasing global food demand and modern 
agricultural consumption of phosphate fertilizers have led to excessive inputs of phosphate to 
intensively managed fields, causing increased soil phosphate loss and continued eutrophication 
of surface waters. Phosphate solubilizing microorganisms (PSMs) are considered as 
eco-friendly manure that can enhance agricultural productivity and play an important role in 
improving soil fertility. It is crucial to increase the availability of soil phosphorus that 
comprehensively and in-depth comprehend the function of PSMs and their role in soil 
biochemical transformation of phosphorus. This paper systematically reviewed species and 
distribution diversity of PSMs, functional genes mainly involved in microbial phosphorus 
cycling process, processes of PSMs involving in soil phosphorus biogeochemical cycling, and 
the reaction mechanism behind these processes, to better understand the ability of PSMs and 
make full of them in the future. 
Keywords: phosphate solubilizing microorganisms; soil phosphorus cycle; functional gene; 
phosphorus dissolution mechanism 
 

磷(phosphorus, P)是植物生长的关键营养

素，也是陆地生态系统初级生产的主要限制因

素之一[1]，全球 30%−40%耕地的作物产量受到

磷的限制[2]。由于磷肥的广泛使用，磷也成为造

成陆地和沿海水域持续富营养化的原因之一[3]。

磷循环存在于土壤、水体以及自然和农业生态

系统中，与环境和人类社会的安全问题密切相

关[4]。研究认为，人类干扰、气候变化和生物

活动是影响全球磷循环的重要因素[5]。人类干

扰，包括开发利用有机磷化学品、利用磷矿以

生产和施用磷肥，以及将动物排泄物排入环境，

干扰磷的生物地球化学循环[6]。气候变化通过

与土壤颗粒的相互作用控制土壤磷循环[7]。目

前，人类干扰和气候变化对土壤磷的影响已被

大致了解，而由土壤生物参与的磷循环及引起

的磷有效性的变化一直都是研究的热点。 
用于生产磷肥的磷矿属于不可再生资源，

全球高品位磷矿资源预计在 50−100 年内面临耗

竭[8]，已经证明溶磷微生物(phosphate solubilizing 
microorganisms, PSMs)的应用是管理磷矿资源

和实现农业可持续发展的公认解决方案。PSMs
是一种调节土壤有效磷含量的大型微生物群

落，通过矿化有机磷、溶解无机磷矿物和储存

生物量磷，在土壤磷循环中发挥关键作用[9]。

接种 PSMs 是提高土壤可溶性磷浓度和农业生

产力的一种环境友好方法，认识 PSMs 在土壤

磷的生物化学转化过程中发挥的作用，理解

PSMs 功能及其如何提高土壤磷有效性，对植物

磷营养的获取有着深远的意义[1]。 
本文系统论述了土壤基本磷形态和转化，

PSMs 种类和分布情况，微生物磷循环功能基

因，以及 PSMs 如何参与土壤磷循环并调节土

壤正磷酸盐水平，强调了 PSMs 在土壤磷的生

物化学转化过程中的作用和研究 PSMs 的方法，

并以此为基础提出 PSMs 在未来应用与研究中

需要注意和突破的问题。 

1  土壤中的基本磷形态和磷循环 
大多数土壤中存在充足的全磷，土壤全磷

含量约 10−1 000 g/kg[8]，但土壤中超过 80%的

不溶性磷不可移动，不容易被植物吸收[10]。土

壤磷以无机磷和有机磷 2 种形式存在，二者含

量比一般在 0.1−3.0 之间[8]，并随土壤的质地和

发育而变化[11]。 
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土壤有机磷含量占全磷含量的 20%−80%，

植酸(肌醇六磷酸)是土壤有机磷的主要赋存形

式之一，占土壤有机磷含量的 50%−80%[2]。植

酸由植物在陆地生态系统中合成，不易被生物

分解利用且易与土壤颗粒结合，因而在土壤中

广泛积累，每年约有多达 5 100 万 t 的植酸盐积

累在全球土壤中[12]。土壤中的植酸盐浓度取决于

土地利用方式和土壤性质，耕地、牧场土壤和肥

料中的植酸磷含量范围分别为 1.4−220 mg/kg、

42−220 mg/kg 和 153−1 325 mg/kg[13]。如图 1
所示，微生物生物量磷是土壤有机磷的重要存

在形式，包括土壤中所有活体微生物细胞内所

含的磷[1]，其既可以作为磷源，也可以作为磷

库，这取决于正磷酸盐的全磷吸收率(磷生物固

持)是否小于全磷矿化率(释磷)。有机磷矿化对有

效磷的贡献潜力取决于微生物磷库的大小及更

新时间，微生物生物量磷在农田中约占土壤全磷

的 0.4%−2.5%，在草地土壤中可占全磷的 7.5%[14]。 

 

 
 
图 1  土壤磷循环示意图   I：Inputs，绿色方块；P：Phosphorus，蓝色方块；L：Losses，紫色方块；

红色箭头：土壤磷的生物化学转化过程；黄色箭头：PSMs 参与的土壤磷形态转化过程 
Figure 1  Schematic diagram of soil phosphorus cycle. I: Inputs, green squares; P: Phosphorus, blue squares; 
L: Losses, purple squares; Red arrow: Biochemical transformation of soil phosphorus; Yellow arrow: 
Transformation of soil phosphorus form by PSMs. 
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含有机磷产品的应用，如增塑剂、阻燃剂和杀

虫剂等，增加了土壤中有机磷的数量和种类。
31P 核磁共振光谱是研究土壤有机磷的理想工

具，可以识别和量化有机磷数量和种类[15]。 
土壤无机磷包括原生磷矿物(磷灰石、红磷

铁矿、磷铝石等)、次生磷矿物(磷酸钙盐、磷酸

铁盐和磷酸铝盐等)、吸附态磷和可溶性磷，无

机磷由于与土壤颗粒的弱相互作用而更容易被

淋溶[16]。土壤可溶性磷主要指土壤中水溶性或

弱酸溶性的磷酸盐离子(HPO4
2‒、H2PO4

‒)，占全磷

含量低于 0.1%，是植物吸收利用的有效形态[17]。

矿物态磷共同作用于图 1 中的 I1 和 P4，其溶解

度取决于土壤 pH 和离子活性等。Yusdar 等[18]

发现酸性土壤中磷矿的溶解度取决于土壤质地

(54%)>土壤酸度(43%)>肥料影响(3%)。次生磷

矿物(P4)来源于环境中的磷输入，包括原生磷

矿物(I1)的风化、大气干湿沉降(I2)、其他磷输

入(I3)[19]；原生磷矿物(I1)是土壤磷的主要来源，

土壤中约有 170 种不同的磷酸盐供应矿物[1]，

大气干湿沉降对土壤磷输入的贡献范围在

10‒2−100 g/(m2·y)之间[20]。磷酸钙盐通常在高 pH
下更稳定、较难溶解，石灰性土壤中的无机磷

以钙磷(Ca-P)为主；而磷酸铝和磷酸铁盐在低

pH 下更稳定，酸性土壤中的铁磷(Fe-P)和铝磷

(Al-P)的含量较高[11]。吸附态磷(P3)是指通过范

德华力、化学键能等吸附在土壤黏土矿物、

Fe/Al 氧化物等固相表面的磷，土壤 pH 影响吸

附容量，碱性土壤中磷酸盐阴离子受到排斥，

土壤对磷的吸附减少，酸性土壤则相反[21]。无

机磷的输出形式包括侵蚀作用(L1)、淋溶作用

(L2)和生物吸收(L3)[22]。最早的土壤无机磷组分

确定方法是 Chang 和 Jackson 提出的化学分组

方法，包括不稳定性磷(提取剂 NH4Cl)、铝结合

态磷(NH4F)、铁结合态磷(NaOH)、钙结合态磷

(HCl)、可溶性磷 (CDB 混合物 )和难溶性磷

(NaOH)[16]，其后出现了许多改进的磷组分方

法。土壤磷在生物化学过程中完成相互转化，

而特殊环境影响土壤磷的转化，如周期性水淹

条件下的三峡水库消落带，土壤晶体矿物吸附

态有机磷是水溶态磷的主要来源[23]。 
在大多数自然生态系统中，土壤化学过程

决定了磷在土壤中的长期形式(植物可用或不可

用)和分布(>103 年)[7]，生物过程影响磷在短期

内(10−2–100 年)的分布，原因是来自土壤有机质

的大部分有效磷被土壤微生物固定和矿化[24]。

因此，生物过程对磷素的有效性有着重要影响，

这也是一直以来研究的焦点。 

2  溶磷微生物(PSMs)种类及其

分布 
PSMs 被定义为将不溶性无机磷和有机磷

转化为可溶性磷的形式并调节农业生态系统中

磷的生物地球化学循环的微生物，包括溶磷细

菌(phosphate solubilizing bacteria, PSB)、溶磷真

菌(phosphate solubilizing fungi, PSF)、溶磷放线

菌(phosphate solubilizing actinomyces, PSA)和
蓝藻，土壤中 PSB 占 PSMs 的 1%−50%，PSF
占 0.1%−0.5%[25]。目前有 20 多个属的细菌具有

溶磷能力，以芽孢杆菌属(Bacillus)、假单胞菌

属(Pseudomonas)、根瘤菌属(Rhizobium)和大肠

杆菌属(Escherichia)为代表的 PSB 是土壤中具

有溶磷能力的最大的微生物群落[26]。PSF 比 PSB
的溶磷能力更强，其可以产生比 PSB 多 10 倍的

有机酸并且可以通过附着磷矿物来增加接触面

积[27]。青霉属(Penicillium)、曲霉属(Aspergillus)、
毛霉属(Mucor)、根霉属(Rhizopus)和丛枝菌根属

(Arbusclar mycorrhiza)是土壤中常见的 PSF 菌

群。PSA 主要有链霉菌属(Streptomyces)和小单

孢菌属(Micromonospora)，这些产孢放线菌能够
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在无机磷风化和土壤磷循环过程中溶解不溶性

磷矿物[28]。除了异养微生物，有研究报道了具有

无机磷溶解能力的自养型微生物，如 2 株蓝藻菌

株(Westiellopsis prolifica 和 Anabaena variabilis)
能显著提高培养基中全磷和有效磷含量[29]。有各

种研究发现了具有胁迫耐性的 PSMs，同时对植物

生长有促进作用。在戈多尼亚土壤中发现了在高

盐条件下(NaCl 浓度 1.5 mol/L) Ca3(PO4)2 溶解能

力高达(393.5±13.2) mg/L 的 Bacillus siamensis[30]；

嗜冷性 PSB (Pseudomonas jesenii MP1)使种子

发芽率提高了 92%，并显著提高了田间条件下

的鹰嘴豆的生化参数；耐寒冷胁迫的假单胞菌

(Pseudomonas simiae)分别使番茄的果实产量增

加 9.8% (网室栽培)和 19.8% (田间实验)[31]；耐

干旱胁迫的 PSA (Streptomyces laurentii)的溶磷

能力达到 206.65 mg/L，可以在干旱胁迫下促进

双色高粱的生长[32]。这些具有胁迫耐性的 PSMs
将有助于极端环境地区农业的发展。 

土壤 PSMs 的种群密度可作为代表负责土

壤磷循环的微生物群落整体功能的一个指标。

研究发现，环境中 PSMs 种群密度的全球分布

格局是根际与非根际土中含有比沉积物和水体

更多的 PSMs。我国各地土壤 PSMs 的种群密度

与经度呈正相关，与纬度呈负相关，因此与干

旱和寒冷地区相比，温暖和潮湿地区负责磷循

环的微生物的代谢活性可能更高[33]。PSMs 在

植物根际土壤的数量远大于非根际土壤，说明

PSMs 的群落分布具有明显的根际招募效应[34]。

PSMs 的种群密度与 pH 无关，这表明 PSMs 可

以在广泛的 pH 范围内生长[33]。 

3  主要微生物磷循环功能基因 
土壤中参与磷循环的 PSMs 种类多，过程

复杂。截至目前，用于检测 PSMs 的传统方法，

如选择性培养基 Pikovskaya (PVK)[35]、NBRIP
生长培养基[36]等，这些方法分别利用琼脂平板

和液体培养基进行定性和定量分析，缺点是耗

时长且结果不太准确 [1]。随着分子技术、基因

组学工具的广泛应用，基于分子水平理解 PSMs
的研究迅速发展。作为传统方法的替代方法，

基于基因特异性 PCR 的研究成果为 PSMs 的检

测和鉴定开辟了新视角，人们设计各种基因特

异性引物集来识别 PSMs[37]，同时有助于发现

新的溶磷基因，并克隆和表征存在于不同微生

物中的溶磷基因。按照这类方法从土壤微生物

中分离出了 Burkholderia cepacia (napD 和 napE
基因)、Morganella morganii (phoC 基因)[38]、

Pseudomonas fluorescens (pqq 基因家族)[39]等溶

磷基因。 
在参与磷循环的功能酶中，吡咯喹啉合成

酶家族(pyrroloquinoline quinone, PQQ)在微生

物溶解磷酸盐中起着关键作用，这是由于 PQQ
参与葡萄糖酸(gluconic acid, GA)的分泌，葡萄

糖直接氧化产生 GA 是 PSMs 能够溶解有机磷

的一个主要机制[34]。已经证明 PQQ 的主要来

源是微生物[40]，研究报道了能够合成 PQQ 的

细菌有 Gluconobacter oxydan[41]、Enterobacter 
intermedium 60-2G[42]、Methylobacterium extorquens 
AM1[43]、Erwinia herbicola[44]等。在微生物中插

入或表达溶磷基因是提高其溶磷能力的方法之

一，首次应用基因修饰以提高微生物菌株溶磷

性能的研究，报道了革兰氏阴性菌 Erwinia 
herbicola 编码吡咯喹啉醌合成酶基因的克隆，

含有重组质粒的克隆显示出更大的溶磷圈[25]。

Tahir 等[44]将 pqqE 在 Pantoea sp.和 Pseudomonas 
sp.的基因组中进行了扩增和测序，不同碳源培养

基中的Pantoea sp.和Pseudomonas sp.显示的磷酸

盐溶解能力分别为(311±4) μg/mL、(204±3) μg/mL
和(176±3) μg/mL、(298±5) μg/mL，并且在田间
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实验中的作物产量比未接种的对照组提高了

10%−20%。最近的研究揭示了带有 gcd 基因的

Acinetobacter sp. MR5 和 Pseudomonas sp. MR7
对水稻磷吸收和生长的促进作用，与对照植株

相比，经细菌处理的水稻植株中的植物磷含量增

加了约 67%，谷物产量增加了约 55%[45]。微生物

的基因片段对土壤磷转化具有重要意义，侧重

利用基因组和蛋白质组学工具检测新的 PSMs
并改善其促进植物生长的能力，有助于推动生

态友好型和高产型农业的发展。表 1 对参与磷

循环的主要基因及合成的功能酶进行了汇总。 

4  PSMs 参与土壤磷循环 
4.1  PSMs 促进有机磷矿化 

土壤有机磷存在快速和慢速循环过程，微

生物生物量磷构成快速循环，在细胞死亡后转

入到慢速循环。植物凋落物、动物遗体、微生

物和有机肥(如秸秆和动物粪便)是常见的慢速

磷循环过程，在土壤化学作用或生物分解作用

下补充土壤正磷酸盐含量[56]。控制土壤有机磷

源的正磷酸盐释放可以增加有机磷有效性以供

植物吸收，是土壤磷循环的关键，PSMs 可以通

过矿化和分解有机磷促进土壤有机磷循环。从

土壤和植物根际分离的 PSMs 已被证明是通过

酶解作用矿化有机磷，这些酶包括磷酸酶、植酸

酶(肌醇六磷酸酶)、C-P 键裂解酶、核酸酶等[57]，

其中磷酸酶和植酸酶最常见。 
磷酸酶通常分为磷酸单酯酶、磷酸二酯酶

和作用于含磷酸酐或 P-N 键的酶[58]，主要通过

催化磷酸酯和酸酐水解来分解和矿化有机磷，

这些酶主要来源于土壤微生物和植物细胞，而

且根际的酶活性始终高于其他区域土壤[56]。研

究已经证实，磷酸酶的表达是 PSMs 将有机磷

矿化为生物可利用正磷酸盐的关键因素[59]，磷

酸酶水解活性受土壤理化性质、微生物相互作

用、植被以及环境抑制剂和激活剂的影响[58]。

磷酸酶根据最佳 pH 的不同，分为酸性磷酸酶

和碱性磷酸酶，碱性磷酸酶水解土壤中约 90%
的有机磷，并使磷变成植物可利用形式[60]。把

从 Bacillus licheniformis MTCC 2312 中纯化的

碱性磷酸酶接种到土壤中，可使玉米根和茎中

的磷含量分别提高 2.35 倍和 1.76 倍[61]。与未接

种土壤的碱性磷酸酶活性(47.86 EU)相比，在土

壤中共同接种 PSF Talaromyces helicus L7B 和

丛枝菌根真菌 Rhizophagus irregularis 后的土壤

碱性磷酸酶活性可高达 459.38 EU，原因可能是

与丛枝菌根真菌的定殖以及真菌相互作用有

关，同时土壤水溶态磷浓度与未处理土壤相比提 
 
表 1  主要微生物磷循环基因和功能酶 
Table 1  Major microbial phosphorus cycle genes and functional enzymes 
Functional groups and protein Gene Primer name Forward (5ʹ→3ʹ) References 
Organic P mineralization     

β-propeller phytase bpp BPP-F/BPP-R GACGCAGCCGAYGAYCCNGCNITNTGG 
CAGGSCGCANRTCIACRTTRTT 

[46] 

Ruminal cysteine phytase cphy Cphy-F/Cphy-R GTGGACCTRCGRMARGARWCICA 
GTCCGACCATTGCCTGCYTCRCARTGR
AMRTGIADCCA 

[47] 

Phosphonate transport system 
ATP-binding protein 

phnK PhnK-F/PhnK-R CATCGTCGGCGAATCCGG 
TGCTGCATGCCGCCGGAAAA 

[48] 

D alkaline phosphatase D phoD ALPS-F730/ALPS-R1101 CAGTGGGACGACCACGAGGT 
GAGGCCGATCGGCATGTCG 

[49] 

    (待续) 
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    (续表 1) 
Functional groups and protein Gene Primer name Forward (5ʹ→3ʹ) References 

Alkaline phosphatase/Pho 
regulon 

phoX phoX2-F/phoX2-R GARGAGAACWTCCACGGYTA 
GATCTCGATGATRTGRCCRAAG 

[50] 

Molecular class C phosphatase olpA CMEC1/CMEC2 TCTGCTCAAAAAGCAGATCAC 
TTATTGATTAATATTTTGAG 

[51] 

Inorganic P solubilization     
Quinoprotein glucose 
dehydrogenase 

gcd Gcd-F/Gcd-R ATCGCGTTCGGGCCGGACG 
ATSAGRTTSAGCTCGTCCCA 

[48] 

Gcd GACCTGTGGGACATGGACGT 
GTCCTTGCCGGTGTAGSTCATC 

[52] 

AACACAGCGAAGTCGAACA 
TGGATCGGGATGACGTAGA 

[53] 

Pyrroloquinoline-quinone 
synthase 

pqqC PqqC-F/PqqC-R AACCGCTTCTACTACCAG 
GCGAACAGCTCGGTCAG 

[54] 

PqqC ATTACCCTGCAGCACTACAC 
CCAGAGGATATCCAGCTTGAAC 

[53] 

GYGTSCGBTTYGCVGTBGA 
TARTGYTGSGGCCARCTGT 

[53] 

Pyrroloquinoline quinone 
oxidase 

pqq PqqA2 ACTACGAAGAACGCCCCAAG 
ATTGTCGCCATCATGTGGGT 

[37] 

Pqq5 ATGCTGAAGGAAGTCGACGG 
GATCCATCCGGAACAACGGT 

[37] 

PqqF2 GTGTTGTTCGGCGTCCAATC 
GGCCATTTTTAGCTGGGTGC 

[37] 

PqqBCD TTCAAGATGCTCAGCCACTG 
CGATCTTGTCGATGTTGTGC 

[55] 

PqqAB TGTGGACCAAACCTGCATACACTG 
GATGCTCATGCCATCGAA 

[55] 

PqqA peptide cyclase pqqE PqqE TCCGTGGCTATGAGTGGA 
CATCACCGGTCAGCATGAA 

[53] 

F317/R1019 TTYTAYACCAACCTGATCACSTC 
TBAGCATRAASGCCTGRCG 

[53] 

Pyrroloquinoline quinone 
biosynthesis protein A 

pqqA PqqA ATGTGGACCAAACCTGCATAC 
GCGGTTAGCGAAGTACATGGT 

[53] 

Pyrroloquinoline quinone 
biosynthesis protein B 

pqqB PqqB ACAACACCAACCCGATTCTC 
TACAACTCGATGCTCATGCC 

[53] 

Pyrroloquinoline quinone 
biosynthesis protein 

pqqD PqqD GACGTGGCAGCGATCAT 
GGCCACCTCCATGAACTG 

[53] 

Pyrroloquinoline quinone 
biosynthesis protein 

pqqF PqqF ACACACTTGGCCACACAA 
CAAACATAGCCAAGCGGAAC 

[53] 

Pyrroloquinoline quinone pqqG PqqG AAGCAGAGGCGCATTTCTAT 
GTTGATGGTTGATCACGTTGC 

[53] 

Exopolyphosphatase ppx Ppx-F/Ppx-R TGCATCTGGCGGACGGCCT 
AGATCCGCCGCCAATATCA 

[48] 

Inorganic P biosynthesis     
polyphosphate kinase ppk Ppk-F/Ppk-R GACCCGAABGTRCTBGCSAT 

TTATAATTNCCSGTNCCNA 
[49] 

 
 
 



 
3678 微生物学通报 Microbiol. China 

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

 

高了约 50%[62]。至今报道过的存在于微生物中的

碱性磷酸酶主要有 phoA、phoD 和 phoX 这 3 种，

它们由不同的基因编码[49]。在微生物中也分离并

鉴定了其他磷酸水解酶基因，如 Passariello 等[51]

克隆表达了脑膜炎金杆菌的 olpA 基因(表 1)，
并揭示了其功能异质性。 

植酸酶通过催化肌醇六磷酸中磷酸单酯键

的水解，释放出肌醇磷酸酯和无机磷酸酯。植

酸酶由 appA 或 phyA 基因编码，负责从土壤中

的植酸盐中释放磷[60]。土壤植酸酶活性主要来

源于微生物，土壤微生物植酸酶水解植酸的能

力高于植物根，如黑曲霉(A. terrus 和 A. rugulus)
滤液中植酸酶活性远高于高粱滤液[13]。保持植

酸酶活性的 pH 值在 2.5−8.0 之间，而且活性随

pH 值的增加而下降[13]。由于植酸是土壤有机磷

的主要成分，因此大部分研究主要关注植酸酶在

有机磷矿化中的应用。据报道，大约 30%−48%
的可培养土壤微生物通过产生植酸酶来利用植

酸 [63]。对产植酸酶的优良菌株 Pseudomonas 
corrugata SP77 和 Serratia liquefaciens LR88
进行研究，结果表明二者植酸酶活性分别为 
23.02 U/mL 和 24.84 U/mL，溶解磷含量分别提

高到 714.96 mg/L 和 306.74 mg/L[64]。溶磷真菌

Aspergillus niger 经固态发酵 48 h 后显示出最大的

植酸酶活性和磷酸酶活性，分别为 133 mmol/min
和 170 mmol/min，溶解磷含量高达 835 mg/L[65]。

研究也已证明酵母(相思毕赤酵母和银念珠菌)
能产生植酸酶，并利用植酸作为其唯一的磷源[66]。

植酸酶的多样性存在于大多数不可培养的土壤

微生物中，但这方面的研究很少。此外有报道

指出，还有许多酶可以从核苷酸和糖磷酸中释

放无机磷酸盐，可以作为有机磷酸酯清除剂[67]，

是重要的有机磷矿化酶。 

4.2  PSMs 参与无机磷酸盐溶解 
如图 2 所示，PSMs 通过分泌释放降低土壤

pH 值的各种有机酸和 H+，将不溶性无机磷转

化为可溶性正磷酸盐形式[68]。无机磷的溶解主

要与 PSMs 中小分子有机酸的分泌有关，PSMs
产生的有机酸包括葡萄糖酸、草酸、酮基葡萄

糖酸、乳酸、苹果酸、柠檬酸等[26]，PSMs 菌

种不同，其产酸的种类和含量不相同，表现出

的溶磷能力也不一样。 
PSMs 分泌的有机酸能促进微溶的矿质磷

溶解(包括磷酸钙和磷灰石等)，同时能与 Fe3+、

Ca2+、Mg2+、Al3+等阳离子螯合，即有机酸离子

与无机磷在土壤中竞争(直接物理竞争或静电

竞争)相同的吸附位点[69]，释放磷酸根离子。PSF
通过产生比 PSB 多 10 倍的有机酸，使液体和

固体培养基中的 pH 降低 1−2 个单位，表现出

更强的无机磷溶解能力。无机磷矿物在强酸性

条件下几乎可以完全溶解，如大部分 Ca3(PO4)2

的溶解发生在 pH 2.5–4.0 的范围内，FePO4 溶

解发生在 pH 2.0–2.5 的范围内[27]，这也解释了

一元羧酸(乙酸、甲酸、乳酸和葡萄糖酸)的无机

磷溶解效率低于具有较高酸度系数的二羧酸和

三羧酸(草酸、苹果酸和柠檬酸)的原因[70]。 
其他生物现象也能释放磷酸盐离子，如

PSMs 呼吸酸化产生 H2S 和 H2CO3 等酸性物质，

将 PO4
3‒转化成 HPO4

2‒和 H2PO4
‒，促进无机磷

酸盐溶解；土壤中的硫杆菌(Thiobacillus)通过

产生的 H2S 与 Fe-P 化合物反应生成 FeSO4，从

而释放出磷酸根离子 [71]。某些 PSMs 只有在

NH4
+存在时才能溶解无机磷酸盐，如假单胞菌

属(Pseudomonas sp.)和青霉属(Penicillium sp.)
伴随 NH4

+同化的 H+生成过程中，能观察到磷灰

石的完全溶解[72]。NH4
+同化作用过程中，利用

ATP 转换时产生的能量，通过质子泵释放 H+降

低 pH，有助于磷的溶解[73]。土壤 pH 与溶磷效

率有一定的相关性，但 pH 的下降并不是微生

物溶磷的必要条件[74]。 
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图 2  PSMs 溶磷机制   蓝色方块：促进无机磷溶解的 PSMs 和蓝藻的分泌物；紫色方块：促进有机

磷矿化的 PSMs 分泌物 
Figure 2  Phosphorus dissolution mechanism of PSMs. Blue squares: PSMs and cyanobacteria secretions 
that promote the dissolution of inorganic phosphorus; Purple squares: PSMs secretions that promote organic 
phosphorus mineralization. 
 

PSMs 产生的胞外多糖(exopolysaccharides, 
EPS)能够增强溶磷作用。EPS 是主要由碳水化

合物组成的高分子量糖类聚合物，被认为是

PSB 增溶无机磷的一个重要因素[68]。EPS 通过

维持游离磷来干扰参与无机磷溶解的有机酸或

H+的稳态，使更多的磷从无机磷矿物中释放[75]。

PSMs 在无机磷溶解过程中起促进作用，如桔灰

青霉菌 (Penicillium aurantiogriseum)可以吸收

Ca2+，从而释放磷酸根以溶解磷酸钙盐[72]。PSB、

PSA 和蓝绿藻可以合成螯合剂(如 cachelators、
alchelators 和 fechelators)，将磷从无机磷矿物中

释放出来(图 2)。由于磷矿物主要是不溶性羟基磷

灰石和 Ca、Al、Fe 磷酸盐，螯合剂与 Ca、Al、

Fe 形成螯合物，从而释放这些金属结合的磷[29]。 

4.3  PSMs 促进植物根际环境对磷的吸收 
4.3.1  PSMs 影响植物根系发育 

PSMs 利用多种机制影响根系发育和磷吸

收，包括产生植物生长调节剂(即植物激素)和群

体感应分子酰基高丝氨酸内酯等[76]。植物激素

包括生长素(auxin, IAA)、脱落酸(abscisic acid, 
ABA)、细胞分裂素(cytokinin, CTK)和赤霉素

(gibberellin, GA)等，其中 IAA 是促进植物生长

的关键物质之一，也是植物和微生物中研究最

多的物质之一。PSMs 通过向植物提供 IAA 刺

激根的生长并改变根系发育，以便更好地吸收

土壤养分。Sharma 等[77]研究表明，假单胞菌属
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的菌株诱导了番茄植株形成更多的侧根分枝和

根毛，从而提高了养分吸收能力。两株产生 IAA
的 PSB (Pseudomonas sp. MS16 和 Enterobacter 
sp. MS32)刺激了小麦根的生长，同时增加了小

麦对土壤磷的吸收[78]。Elhaissoufi 等[79]的研究

发现，产生 IAA 的 PSB 菌株(Pseudomonas sp.)
可以介导小麦根系(如根系生物量、根长度、根表

面积和根体积等)在 3 个不同生长阶段的变化，他

们的研究表明由 PSB 引发的根系延伸可以帮助

植物获取更多的土壤磷。此外，PSMs 的接种也

可以刺激植株产生更多的 IAA，Kudoyarova 等[80]

发现，溶磷菌株(P. illinoisensis)促进了小麦体内

IAA 的合成并进一步刺激根系生长使得植株捕

获磷素的能力增强，从而显著增加了植株的生

物量，这一过程与溶磷菌株自身产生的 IAA 并

不相关。PSMs 合成及诱导植株产生 IAA 为根系

系统发育提供了有利条件，然而 Dahmani 等[81]研

究发现，溶磷菌株(Bacillus megaterium RmBm31)
可以产生 IAA，但它通过产生挥发性化合物增

加了植物根系生长参数(茎和根生物量、根数量

以及根毛长度)，说明这种溶磷菌株促进根系生

长的机制可能不依赖 IAA。此外，蔡璐等[82]在白

三叶草上发现，接种溶磷菌株阴沟肠杆菌 RW8
抑制了根系伸长。以上说明 PSMs 可通过影响

植物根系发育促进植物的磷吸收，但具体作用

机制与菌株自身相关，同时 PSMs 是否对植物

根系生长产生正向影响可能与菌株与植株间的

作用模式相关，具体的机制需进一步探讨。 
4.3.2  根际微生物共生 

根际 PSMs 被认为是共生或自生的微生物，

能够定殖植物根系，并增加根际土壤正磷酸盐

含量[83]。丛枝菌根真菌(arbuscular mycorrhizal 
fungi, AMF)能够与 70%−80%的陆生植物形成

共生关系，帮助植物吸收 N、P 等营养元素，

根系与 AMF 共生是植物获取磷的有效策略[84]。

AMF 在侵入植物根系皮层细胞后连续双叉分

枝形成类似树枝状的菌丝结构被称作丛枝，是

真菌与植物进行物质交换的重要场所，植物能

够利用菌丝获取土壤中更大范围的磷，并将磷

迅速运送到根内皮质细胞中[85]。 
在缺磷条件下，为了提高植物对磷的吸收，

AMF 通过密集的菌丝富集 PSMs，为 PSMs 提

供栖息地，PSMs 则提供 AMF 所缺乏的磷酸酶

基因[86]，因此 AMF 和 PSMs 可以相互提供关键

资源实现有益互动(图 3)。AMF 或植物释放的

分泌物(如糖、羧酸盐、氨基酸)能够刺激根际

PSMs 生长，进一步提高有机磷矿化度，从而对

AMF 和植物吸收磷产生积极影响[87]。有研究发

现 AMF 分泌的果糖刺激了 PSB (Rahnella 
aquatilis)中磷酸酶基因的表达，使有机磷浓度

降低了 120 μmol/L，而且大多数活化的无机磷被

AMF 菌丝吸收[88]。还有研究发现混合接种 AMF
和 PSMs 不仅能改善土壤肥力，还能显著增加

作物干草产量[89]。与单一接种相比，AMF 与 PSB
联合接种可提高蔬菜茎干重最高达 15%[77]。 

目前，利用宏基因组学和扩增子测序在菌

丝相关群落中发现了越来越多具有溶磷能力和

土壤磷循环潜力的微生物群落，这也表明 AMF
可以吸引聚集根际 PSMs，将含磷营养物质从

AMF 菌丝转移到共生植物中，提高植物对土壤

磷的吸收[90]。实际上，植物吸收的菌丝途径的

磷占植物磷吸收总量的比例甚至可以达到

100%[91]，但是很多研究忽视了 AMF 与 PSMs
互作对植物磷吸收的影响。 

5  展望 
PSMs 参与土壤磷的生物地球化学循环并

用于改善土壤正磷酸盐浓度，其作为一种环境友

好型且容易获得的肥料得到了广泛认可。PSMs
在土壤磷的生物地球化学循环过程中发挥了关 
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图 3  AMF与 PSMs互作   A模块代表根际 PSMs直接促进植物对磷的吸收. B 模块代表 AMF与 PSMs
互作提高植物对磷的吸收 
Figure 3  Interaction diagram of AMF and PSMs. Module A represents that rhizosphere PSMs directly 
promote phosphorus uptake by plants. Module B represents the interaction between AMF and PSMs to 
improve phosphorus uptake in plants. 
 
键作用，其通过酶解作用促进了有机磷的矿化，

通过分泌释放有机酸和H+等代谢物增加了无机

磷的溶解，通过影响植物根系发育及与 AMF
互作提高了植物根际对磷元素的吸收。基于分

子生物学的方法已经揭示了参与磷循环微生物

的功能基因多样性、代谢途径多样性及生存方

式多样性，增长了人们对于微生物参与土壤磷

循环过程的认知。目前，研究者已经分离出大

量具有有机磷矿化和无机磷溶解特性的 PSMs，
并用于植物生长和土壤实验研究中。然而，由

于土壤中的磷循环受物理、化学和生物过程等

多因素组合的影响，接种非本地土壤的 PSMs
被视为影响土壤磷循环和微生物群落结构的生

物干预或人为干扰，并且实验室培养的高效

PSMs 在自然环境中出现生存能力差、溶磷能力

退化的现象。因此，如何描述 PSMs 在土壤中

的生长和功能是一个新的研究热点，如何鉴定

新的 PSMs 菌株及开发新的高效生物肥料是需

要不断突破的障碍。 
在描述 PSMs 接种在土壤中的生长和功能

上，一些研究引入新方法，例如，同位素标记

用来讨论接种 PSMs 的抗性及其在土壤磷循环

中的作用[92]；拉曼光谱可以在单细胞水平上识

别微生物表型和功能异质性且不破坏原始细胞

或样品。Li 等[93]将单细胞拉曼光谱与 D2O 标记

相结合来探测 PSMs，在单细胞水平上识别并定

位混合细菌培养基和复杂土壤群落中的 PSB。

这些方法为了解 PSMs 接种在土壤中的磷迁移
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行为、生物有效磷时空变化特征、土壤土著微

生物群落中的生态功能和风险提供更多新的选

择。PCR、蛋白质组学和分子工具及技术，可

以发现新的磷酸盐溶解基因并改善其促进植物

生长的能力，有利于理解、管理和利用土壤微

生物群落。本课题组前期工作研究表明，基于

Box-Behnken 响应面法确定载体配方的溶磷菌

剂中，最低有效活菌数也达到了微生物菌剂质

量标准的 10.7 倍以上，而且对三峡水库土壤养

分有明显的改善作用[94]，并在此基础上进行了

盆栽实验评价(实验土壤与供试作物均来自三

峡水库农耕区)[95]，这些工作为开发高效生物肥

料及在自然环境中的应用提供了科学依据。此

外，有研究发现菌剂与肥料联合施用有利于微

生物的功能表达 [96]。Rawat 等 [97]的研究表明

Pseudomonas palleroniana N26 和 Pseudomonas 
jesenii MP1 这 2 种功能菌株共同接种显著促进

鹰嘴豆的生长，而且基于 qPCR 和 DGGE 电泳

技术显示菌株接种后的活性有持久性，同时不

影响土著微生物区系。 
本文基于 PSMs 对土壤磷循环的贡献研究

的近期进展，并结合本课题组对 PSMs 的相关研

究成果加以综述，期望对人们更深入认识 PSMs
在土壤中的功效有所帮助，并在未来使用 PSMs
接种在推动农业发展中的利用发挥更大的潜力。 
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