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摘要: 园艺植物叶际存在丰富的微生物, 外界环境变化和植物不同生长发育阶段都会引起叶际环境改变, 
从而影响微生物构成, 这些微生物又通过其生命活动影响植物和环境。为更好认识叶际微生物特点及其

与园艺植物的关系, 本文对园艺植物叶际微生物来源与影响因素及其生物学功能进行综述, 并介绍了蔬

菜、果树、茶树、药用植物、花卉等不同园艺植物叶际微生物特点, 为研究植物生理和促进园艺生产提

供参考。
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Abstract: There are abundant microorganisms in the phyllosphere of horticultural plants. Environmental 
changes and different growth and development stages of plants would cause changes in the phyllosphere 
environment, which affect the composition of microorganisms. These microorganisms, in turn, affect 
plants and the environment through their vital activities. In order to better understand the characteristics 
of phyllosphere microorganisms and their relationship with horticultural plants, the sources, influencing 
factors and biological functions of phyllosphere microorganisms in horticultural plants are reviewed in this 
paper. The characteristics of the phyllosphere microorganisms of different horticultural plants such as 
vegetables, fruit trees, tea trees, medicinal plants and flowers were introduced to study plant physiology 
and promote horticultural production.
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园艺植物是一类具有食用或观赏价值的植物, 
狭义上包括果树、蔬菜、花卉, 广义上还包括茶树

(Camellia sinensis)、芳香植物、药用植物和食用

菌(唐义富2013)。园艺植物的表面和内部生存着

大量微生物(包括细菌、真菌、藻类等), 它们与植

物的生理健康息息相关 。定殖于植物地上部分(茎、

叶、芽、花、果)表面及内部的微生物统称为叶际

微生物(phyllosphere microorganisms; Lindow和Bra- 
ndl 2003)。植物为叶际微生物提供栖息地和营养, 
而微生物也会对植物生理产生影响(Laforest-Lapointe
等2017)。因此, 了解园艺植物叶际微生物的特点

及其与植物的相互作用, 对促进植物生理健康和

园艺生产有重要意义。

1  叶际微生物来源与影响因素

叶际微生物主要来源于植物的生长环境, 包

括土壤、空气、传粉昆虫携带的微生物(Vorholt 
2012)。Zarraonaindia等(2015)发现土壤微生物可

通过植物维管组织运输和空气扩散传播到葡萄

(Vitis vinifera)叶际。此外叶际微生物还可能来源

于植物种子和上一代植物残体(Kim等2020)。图1
展示了叶际微生物来源与影响因素。

植物所处生态环境是影响叶际微生物的重要

因素, 其中, 非生物因素(如季节、气候因子、土壤

类型和性质)和生物因素(如昆虫和病原体攻击)都
会影响植物生长、代谢和免疫, 进而影响相关微生

物组成(Liu等2020; Vorholt 2012)。此外, 同一环境

邻近植物存在“邻域效应”, Meyer等(2022)将番茄

(Solanum lycopersicum)和豆科植物(Fabaceae)混合种

植后, 二者叶际微生物多样性均比单一种植时更丰

富。叶际微生物之间存在相互作用, 微生物定殖的

先后顺序影响最终的群落结构(Carlström等2019)。

图1  叶际微生物来源与影响因素

Fig. 1  The source and influencing factors of phyllosphere microorganisms

叶际微生物主要来源于植物所处的环境, 土壤微生物可通过植物维管组织运输和空气扩散传播到叶际。空气中的微

生物与尘埃颗粒、花粉聚集在一起, 在风蚀和雨水飞溅的情况下进行长距离传播。不同植物的叶际微生物组成存在差异, 
外界环境、植物和微生物互作也会对其产生影响。
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植物基因型也是影响叶际微生物的重要因素

(Whipps等2008; Liu等2020)。Wallace等 (2008)发
现玉米(Zea mays)基因型影响叶际微生物代谢特征。

Balint-Kurti等(2010)发现谷氨酸脱羧酶相关基因

位点和南方叶枯病易感位点影响叶际细菌多样性, 
谷氨酸脱羧酶活性高的玉米细菌多样性更高。此

外, 植物的发育阶段、形态结构、代谢产物也影响

叶际微生物组成(陈晖奇等2006; Hunter等2010; Xu
等2021)。

2  叶际微生物功能

叶际微生物可以通过促进植物对养分的吸收、

合成植物激素、协助植物适应非生物胁迫(例如干

旱、紫外线、霜冻、农药残留与大气污染)来促进

植物生长(Vorholt 2012), 还可以通过营养或空间竞

争、产生抑菌的代谢物, 以及干扰植物病原菌群体

感应(quorum sensing, QS), 使植物产生系统诱导抗

性(induced systemic resistance, ISR)来维护植物健

康(Santoyo等2016; Berg和Koskella 2018)。Chen等
(2020)发现叶际微生物群落的平衡被破坏时, 微生

物多样性会降低, 变形菌门(Proteobacteria)增殖并

抑制厚壁菌门(Firmicutes)生长, 植物出现叶组织黄

化或坏死等症状。

叶际微生物能产生生物碱、萜类、酯类等化

合物, 影响植物代谢产物的多样性(Li 2018)。Muc-
ciarelli等(2007)发现内生菌有利于提高薄荷(Mentha 
canadensis)叶片中萜类化合物的含量。Gargallo- 
Garriga等(2016)发现使用抗生素抑制叶际微生物

会降低西洋接骨木(Sambucus nigra)叶片及附生菌

代谢组中乳酸等代谢物浓度。有些内生菌因与宿

主植物长期共生共同进化, 能产生与宿主相同或

相似的次生代谢产物, 如Stierle等(1993)从红豆杉

(Taxus wallichiana var. chinensis)中分离的内生真菌

安德氏紫杉霉(Taxomyces andreanae)能产生紫杉醇。

3  园艺植物叶际微生物的多样性

3.1  蔬菜中的叶际微生物

蔬菜叶际微生物以细菌为主, 其中革兰氏阳性

菌数量多于革兰氏阴性菌。在门水平上, 叶际细菌

以厚壁菌门和变形菌门为主(Zhang等2010), 属水平

上假单胞菌属(Pseudomonas)、肠杆菌属(Entero-
bacter)和鞘氨醇杆菌属(Sphingobacterium)等较为

常见(Miller等2019; Rastogi等2012; Dong等2019; 
Lopez-Velasco等2013; Delmotte等2009)。表1列举

了蔬菜叶际的优势微生物。

不同品种蔬菜的优势叶际微生物存在差异, 
此外微生物群落结构还受光照、季节、栽培方式

的影响。Balint-Kurti等(2010)发现光照影响玉米叶

际微生物和植物之间的相互作用。Rastogi等(2012)
发现, 在夏季, 生菜(Lactuca sativa var. ramosa)叶际

以肠杆菌科(Enterobacteriaceae)为主, 到冬季肠杆

菌丰度降低而草酸杆菌科(Oxalobacteraceae)增加。

栽培环境也影响叶际微生物组成, 在实验室生长

的生菜中β-变形菌纲(β-proteobacteria)相对较多 , 
而在大田生长的生菜中γ-变形菌纲(γ-proteobacte-
ria)更丰富, 且其叶际微生物多样性显著高于室内

种植的生菜(Williams和Marco 2014)。
不同嫩度、不同部位的蔬菜叶际微生物也存

在差异, 如菠菜(Spinacia oleracea)第3、4叶的叶

际细菌丰富度和多样性显著高于芽和老叶(Lopez- 
Velasco等2013)。Hunter等(2010)发现生菜叶际细

菌群落差异与叶片形态学参数、可溶性碳水化合

物、水分含量和叶片曝晒程度密切相关。Dong等
(2019)发现番茄茎和叶的叶际微生物组成相似, 以
不动杆菌属(Acinetobacter)、肠杆菌属(Enterobacter)
和假单胞菌属(Pseudomonas)为主。而番茄果实中

糖和有机酸含量较茎叶更高, 果肉中以多形拟杆菌

(Bacteroides thetaiotaomicron)为主, 果皮中的罗森

博氏菌(Rosenbergiella nectarea)较丰富, 这些细菌

能促进番茄果实发育和成熟过程中碳水化合物的

降解(Zhao等2016; Dong等2019)。植物不同部位代

谢产物含量分布的差异以及叶际微生物的营养偏

好不同可能是导致不同部位中微生物差异性富集

的原因之一。

3.2  果树中的叶际微生物

Liang等(2019)研究梨(Pyrus serotina)、葡萄、

杏(Prunus armeniaca)和李(P. avium)的叶际细菌 , 
发现它们共有的细菌包括变形菌门、厚壁菌门、

放线菌门(Actinobacteria)、拟杆菌门(Bacteroidetes)、
蓝藻门(Cyanobacteria)、软壁菌门(Tenericutes)和
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表1  蔬菜叶际微生物中的优势微生物

Table 1  Dominant genera in phyllosphere microorganisms of vegetables

                             优势微生物	                    宿主类型	           参考文献

假单孢菌属(Pseudomonas)	 白菜(Brassica rapa var. glabra)、 Miller等2019; Rastogi
 生菜(Lactuca sativa var. ramosa)、 等2012; Lopez-Velasco
 菠菜(Spinacia oleracea)、大豆	 等2013; Delmotte等
	 (Glycine max)、番茄	 2009; Dong等2019
肠杆菌属(Enterobacter)	 白菜、生菜、番茄	 Miller等2019; Rastogi 		

		  等2012; Dong等2019
节杆菌属(Anthrobacter)	 白菜	 Miller等2019
乳杆菌(Lactobacillus)	 白菜	 Miller等2019
成团泛菌(Pantoea agglomerans)	 生菜	 Rastogi等2012
莫拉菌属(Moraxella)	 生菜	 Rastogi等2012
分枝杆菌属(Mycobacterium)	 生菜	 Rastogi等2012
玫瑰掷孢酵母(Sporobolomyces roseus)	 生菜	 Rastogi等2012
枝孢霉属(Cladosporium)	 生菜	 Rastogi等2012
芽孢杆菌属(Bacillus)	 生菜、番茄	 Rastogi等2012; 
		  Dong等2019
鞘氨醇杆菌(Sphingomonas)	 番茄(叶)、大豆	 Dong等2019; 
		  Delmotte等2009
不动杆菌属(Acinetobacter)	 番茄(果肉、种)	 Dong等2019
多形拟杆菌(Bacteroides thetaiotaomicron)	 番茄(果肉、种)	 Dong等2019
罗森伯格拉菌(Rosenbergiella nectarea)	 番茄(果皮)	 Dong等2019

异常球菌-栖热菌门(Deinococcus-Thermus)。表2列
举了果树叶际的优势微生物。

关于果树叶际微生物的研究多集中在引起水

果腐烂的病原菌上, 如丁香假单胞菌(Pseudomonas 
syringae)和欧文氏菌(Erwinia)是常见的病原细菌

(Lindow和Brandl 2003; Cui等2021)。果树中常见

的病原真菌如刺盘孢菌(Colletotrichum), 可引起柑

橘(Citrus reticulata)炭疽病并随昆虫传粉在果园中

快速传播(Marques等2013)。除病原菌外, 在果树

中也发现了一些生防菌, Caicedo等(2016)从柑橘叶

片中分离出3株溃疡病生防细菌, 均能干扰病菌的

群体感应信号从而减轻病害。Cui等(2021)将从苹

果(Malus pumila)叶际分离的泛菌属(Pantoea)和假

单胞菌混合后回接到苹果柱头上, 可抑制欧文氏菌, 
降低火疫病发病率。还有一些叶际微生物与果实

提前成熟脱落有关, 如砖红镰刀菌(Fusarium lat-
eritium)和极细链格孢菌(Alternaria)均能够使柑橘

青果体内脱落酸和乙烯的含量升高, 叶际真菌群

落的丰富度与组成结构的差异性都有可能与柑橘

落果现象有关(崔雪婧2020)。
果树在不同成熟阶段叶际微生物存在差异, 

以苹果和葡萄为例: 在数量上, 苹果和葡萄的叶际

微生物数量均随着果实成熟而增加。在微生物组

成上, 苹果生育初期以细菌为主, 随着果实成熟, 
真菌逐渐增多。葡萄生长过程中, 果实表面革兰氏

阴性菌(主要是假单胞菌)逐渐减少, 而革兰氏阳性

菌[主要是微球菌(Micrococcus)]逐渐增加(张庆等

1996; Martins等2012)。未成熟的葡萄果实表面酵

母菌数量较少, 主要是非酿酒酵母(张俊杰等2016), 
随着葡萄成熟, 果实膨大且糖分等营养物质增加, 有
孢汉逊酵母属(Hanseniaspora)、梅奇酵母属(Met-
schnikowia)等弱发酵型酵母逐渐增多; 霉菌只能在

葡萄表面生长, 但可引起成熟葡萄浆果破损使其

内部醋酸杆菌属(Acetobacter)显著增加, 改变菌群

结构并影响葡萄的品质(Martins等2012; Chavan等
2009)。这说明宿主的不同发育阶段影响了叶际微



李莹等: 园艺植物叶际微生物研究进展 1833

表2  果树叶际微生物中的优势微生物

Table 2  Dominant genera in phyllosphere microorganisms of fruit trees

                     优势菌                    宿主类型                       参考文献

假单孢菌属(Pseudomonas)	 苹果(Malus pumila)、葡萄 张庆等1996; Martins等2012
肠杆菌属(Enterobacter)	 苹果 张庆等1996
枝孢霉属(Cladosporium)	 苹果 张庆等1996
链格孢属(Alternaria)	 苹果、柑橘(Citrus reticulata)	 张庆等1996; 罗永兰等2005
青霉属(Penicillium)	 苹果、柑橘 张庆等1996; 罗永兰等2005
链丝菌属(Streptomyces)	 苹果 张庆等1996
短梗霉属(Aureobasidium)	 苹果、葡萄 Bokulich等2014; 张庆等1996
欧文氏菌(Erwinia)	 苹果、梨 Cui等2021; Lindow和Brandl 2003
草本枝孢霉(Davidiella tassiana)	 葡萄 Bokulich等2014
微球菌属(Micrococcus)	 葡萄 Martins等2012
芽孢杆菌属(Bacillus)	 葡萄 Martins等2012
乳杆菌(Lactobacillus)	 葡萄 Martins等2012
刺盘孢属(Colletotrichum)	 柑橘 罗永兰等2005
镰刀菌属(Fusarium)	 柑橘 罗永兰等2005

生物的构成, 植物代谢产物对优势菌的富集起选

择作用, 而微生物的活动也关联着果实成熟后的

品质。

3.3  茶树中的叶际微生物

茶树叶际微生物的数量和类型随采集样品的

时间、茶树的组织类型和栽培品种而变化。但总

的来看, 茶树叶内生真菌以格孢腔菌目(Pleospora-
les)、间座壳目(Diaporthales)、小丛壳目(Glomerel-
lales)、肉座菌目(Hypocreales)和炭角菌目(Xylaria-
les)为主; 内生细菌以微球菌目(Micrococcales)、芽

孢杆菌目(Bacillales)、伯克霍尔德氏菌目(Burkhol- 
deriales)为主(Xie等2020)。

茶树叶际微生物分布具有组织特异性, Win等
(2018)发现芒果球座菌(Guignardia mangiferae)和
小丛壳属(Glomerella)是茎叶组织特有的内生真菌, 
在老叶和树皮中更容易分离出茶树炭疽病菌(Colle-
totrichum gloeosporioides f. sp. camelliae)。陈晖奇

等(2006)发现茶树芽叶中细菌更丰富, 而成熟叶片

中真菌占优势, 随茶树叶片成熟度增加, 内生细菌

逐渐减少, 内生真菌逐渐增多。季节对茶树叶际微

生物也有影响, 游见明(2008)发现茶树叶内生真菌

的分离率在3月、5月和9月较高, 而在7月较低。

Yan等(2018)发现紫娟茶树叶际细菌分离率在冬季

较低, 夏季分离率最高, 优势细菌随着季节而变化, 
春夏季以草螺菌属(Herbaspirillum)为主, 秋季以甲

基杆菌属(Methylobacterium)为主, 且二属均有促

进植物生长的能力。

茶树次生代谢产物与叶际微生物存在相互作

用。茶碱和表没食子儿茶素没食子酸酯(epigallo-
catechin gallate, EGCG)是茶树特异性代谢物, 也是

茶树叶际微生物群落组装的主要驱动力 (Xu等
2021)。茶树内生真菌如间座壳属(Diaporthe)能氧

化(+)-儿茶素和(−)-表儿茶素的C4位置得到相应的

3,4-顺式二羟基黄烷衍生物(Agusta等2005)。Sun等
(2019)从茶树叶片分离的藤黄杆菌(Rhodanobacte-
raceae luteibacter)能产生茶氨酸, 茶氨酸是茶树特

有且含量最丰富的非蛋白质氨基酸。Xu等(2022)发
现茶树中氨基酸含量的差异也影响其叶际微生物的

组成。因此进一步研究叶际微生物与园艺植物的

相互作用, 可以为提高作物品质提供新的参考。

3.4  药用植物中的叶际微生物

药用植物是指含有生物活性成分, 用于治疗、

预防疾病或具有保健功能的植物(董诚明和谷巍

2020)。研究表明杜仲(Eucommia ulmoides)、苍术

(Atractylodes lancea)和石斛(Dendrobium nobile)共
有的优势真菌为链格孢属(Alternaria)和镰孢菌属
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(Fusarium), 共有的优势内生细菌为芽孢杆菌属(Ba-
cillus; 赵静等2016; 韩洁等2020; 王红阳等2021)。
部分药用植物的内生菌能产生极高药用价值的代

谢物, 如红豆杉中安德氏紫杉霉能产生具有抗癌作

用的紫杉醇(Stierle等1993), 喜树(Camptotheca ac- 
uminata)果实中的根盘菌属(Rhizopycnis)能产生具

体抗肿瘤活性的喜树碱(陆荣等2009)。还有多种

药用植物内生菌具有抑菌抗病、促生长等作用, 如
表3所示。

3.5  花卉中的叶际微生物

花卉中主要叶际真菌包括假丝酵母属(Candida)、
维克汉霉属(Wickerhamomyces)、隐球菌属(Cryp-
tococcus), 叶际细菌包括假单胞菌属和不动杆菌属

(Groenewald等2011)。花不同结构中的微生物差

异明显, 花瓣的细胞壁缺乏木质素, 更容易被内生

真菌定殖(Ngugi和Scherm 2006)。花卉表面以担子

菌酵母为主, 而花蜜中多为子囊菌, 几乎不存在丝

状真菌, 微生物群落影响花蜜的组成和质量, 从而

影响花的授粉(de Vega和Herrera 2013)。
花卉中的优势叶际微生物随着季节和叶龄而

变化。Osono (2008)发现山茶花(Camellia japonica)
叶际的附生真菌数量在5月份最多, 8月份最少, 但
物种丰度没有明显的季节差异。内生真菌数量从

5月到次年2月逐渐增加, 其物种丰度也随着叶片

老化而增加, 如枝孢霉属(Cladosporium)在2月较

多, 且随叶龄增大而显著增多。

花卉中还存在具有抑菌能力、促生长能力的

叶际真菌, 如大花黄牡丹(Paeonia ludlowii)茎叶中

的链霉菌(Streptomycetaceae)、百合(Lilium brownii 
var. viridulum)球茎中的尖孢镰刀菌(Fusarium ox-
ysporum)等均有抑菌能力(何建清等2011; 孟璐等

2012)。宋文玲等(2009)在菊花(Chrysanthemum 
morifolium)茎叶中分离出能促进菊花生长的葡萄孢

属(Botrytis)和球毛壳菌(Chaetomium globosum)。
3.6  小结

综上所述, 不同园艺植物中优势叶际微生物

存在差异, 此外, 季节、栽培环境、植物的生长阶

段和代谢产物差异也对其组成产生影响。从物种

组成上看, 园艺植物叶际细菌在门水平上以厚壁

菌门和变形菌门为主, 属水平上以假单胞菌属、肠

杆菌属和鞘氨醇单胞菌属较为常见; 叶际真菌以

担子菌门和子囊菌门为主, 属水平上以枝孢属、链

格孢属、镰刀菌属、青霉属、疽菌属较为常见。

从叶际微生物与园艺植物的关系上看, 多为互利

共生, 且受到多种因素的影响而产生动态变化, 或
转为无害或微害寄生。如酵母菌和肠杆菌在多种

园艺植物中丰度都较高, 偏好糖类底物充足的植

物宿主, 一般对植物无害但也可能引起植物腐败

发酵。炭疽菌、丁香假单胞菌和欧文氏菌是园艺

植物中常见的病原菌。假单胞菌具有极其丰富的

代谢多样性, 铜绿假单胞菌和荧光假单胞菌能抵

御病原菌。鞘氨醇单胞菌可以促进植物生长, 在根

际也较为丰富(Takeuchi等1995)。叶际微生物和园

艺植物的生长与代谢存在相互影响, 一个稳定的

微生态有益于植物生理健康。

4  总结和展望

园艺植物叶际微生物来源于植物所处的环境, 
其组成与分布受外界环境、植物和微生物互作的

影响。叶际微生物也会影响园艺植物, 如产生激素

促进植株生长、拮抗植物病原菌、增强植物抗逆

性等, 部分内生菌还能产生与植物相同的代谢产

物。前人的研究主要集中在防治病原菌、利用有

益菌种及其产生的生物活性成分上, 因此利用叶

际微生物资源开发微生物农药、肥料以及生物制

药是未来研究方向之一, 但目前利用技术还不完善, 
很多内生菌脱离宿主植物后难以培养, 在传代过

程中也可能发生变异, 从而导致其代谢产物改变, 
给之后的利用带来困难, 离工业化生产还有一定

距离, 因此仍需要探索更有效的分离培养条件和

制剂方法。

叶际微生物和园艺植物的互作机制也是未来

研究重点。模式触发免疫信号、MIN7囊泡运输途

径和CAD1基因可能与植物控制叶际微生物多样

性有关, 适宜的微生物群落有利于植物健康(Chen
等2020)。微生物之间也存在相互作用, 如果能够

识别出引起叶际微生物群体感应的分子信号和受

体, 将来就有可能调控叶际微生物组成。若能进一

步定位植物中能调控叶际微生物的信号、代谢途

径、关键基因和作用机制, 将来便可能从分子水平
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调控微生物多样性, 也可能通过微生物影响植物

代谢和生理健康。总而言之, 如何发掘更多叶际微

生物的功能, 并将其应用到园艺生产实践中, 提高

作物的产量和质量是研究园艺植物叶际微生物的

重要方向。
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