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摘要：叶际作为独特的微生物栖息地，承载着高度多样化且数量庞大的微生物群落 . 系统回顾

了叶际微生物研究的发展历程，重点阐述了其组成特征及其构建机制 . 基于进化群落生态学

的最新理论框架，深入探讨了影响叶际微生物群落构建的 4 个关键生态过程，分别是选择、扩

散、多样化和漂变 . 在扩散过程中，叶际微生物主要通过垂直和水平 2 种途径进行传播 . 垂直

扩散途径包括从土壤到植物种子再到叶际的微生物传递；而水平扩散则主要依赖于空气传播

媒介，促进微生物在植物叶片表面的定殖和群落形成 . 就多样性而言，叶际微生物群落的组

成受到非生物胁迫因子和横向基因转移等多重因素的影响，这些因素共同驱动了微生物多样

性的产生和维持 . 此外，漂变作为随机性生态过程，主要通过影响稀有物种的丰度来调控整

个微生物群落的结构 . 深入解析叶际微生物的生态功能、作用机制及其与宿主的互作关系，

对于阐明植物健康维持机制和生态系统功能具有重要的理论意义 . 未来的研究方向应着重

关注叶际微生物的生态功能解析，并加强模型系统的构建，以全面揭示其在植物生态系统中

的重要作用 .
关键词：叶际微生物；群落构建；选择；扩散；多样化；漂变

中图分类号：S714. 3  文献标志码：Ａ  文章编号：1672-8513（2025）02-0154-13

植物的地上部分——叶际构成了一个独特的微生物栖息地，为多样化的微生物群落提供了广阔的生

存空间 . 叶际主要由植物叶片组成，其总面积估计可达 10 亿 km2［1］，这一数字远超地球表面积

（5. 1 亿 km2）［2］，凸显了其生态重要性 . 植物病理学家Last［3］于 20世纪 50年代首次提出叶际概念 . 随着高通

量测序技术的发展，研究者逐渐认识到动植物宿主与其共生微生物组应被视为一个完整的生态单元——全

息有机体［4］. 这一“隐秘”的生态位实际上承载着丰富的微生物群落（phyllosphere microbial communities， 
PMC），包括细菌、丝状真菌、酵母以及原生生物［5-7］、藻类［8］、噬菌体［9］、古菌和病毒［10］等 . 由于叶际直接暴

露于大气环境，面临强烈的紫外线辐射、间歇性干旱胁迫和营养匮乏等挑战，其微生物群落以细菌为主，

密度通常达到 106 ~ 107个/cm2［11］.
叶际概念的演进揭示了植物与微生物间复杂而精妙的互作关系 . 基于这一概念，研究者进一步划分

出 4个次级生态位，分别为茎际、叶平面、花际和果际 . 近年来，叶际相关研究呈现快速增长趋势［12-13］，反映

了科学界对这一领域的持续关注 . 值得注意的是，“叶际”概念本身经历了不断发展和扩展的过程 . 虽然

叶际概念最初是类比根际提出的，但两者存在本质区别：根际指受根系分泌物直接影响的狭窄土壤区域，

其微生物群落定殖于土壤介质中；而叶际微生物则直接依附于植物表面，这一特征使其具有独特的生态

学意义 .
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1　叶际微生物及国内外研究概况

1. 1　叶际微生物组成及多样性

从植物与微生物的物理互作关系来看，植物通过叶际和根际对微生物群落产生直接和间接的影响 . 作

为微生物的重要栖息地，叶际和根际在空间尺度上呈现出独特的生态特征 . Vacher等［13］形象地将叶际比作

微生物的“丛林”，而根据维基百科的类比，一片普通叶片对单细胞细菌而言，其空间尺度相当于约 5 000 km2

的陆地生态系统［14］. Morris［15］进一步拓展了叶际环境的定义，认为其应包括叶片表面和内部组织，因为从叶

表到内部并不存在明确的物理边界，气孔和排水器等天然通道为微生物在叶际内外的迁移提供了途径 . 基

于人类观察视角，根据定殖位置的差异，叶际微生物可划分为内生菌和附生菌 . 这种分类不仅反映了叶际微

生物的生态多样性和环境适应性，同时也暗示了它们在植物生长发育过程中可能发挥的不同生态功能 .
1. 1. 1　叶际细菌

叶际环境存在强烈的时空格局波动，导致叶际附生细菌的组成在较小的距离内、短时间尺度上和生长

季节上均存在显著的差异［16-18］. 此外，叶片的性状是影响叶际微生物组成的重要因素之一［19-20］. 由于地上与

地下植物表面的物理化学环境存在显著差异，叶片的优势细菌类群与根系优势类群也存在很大差异［19，21］.
随着高通量测序技术的出现，基于 16S rRNA的叶际细菌研究发现了高度多样化的细菌类群［22-23］. 叶际细菌

既可以是内生的也可以是附生的，可以是病原菌或者非病原菌［24-25］.
常见的叶际细菌类群有变形菌门（Pseudomonadota：alpha（α）- ， beta（β）- ， and gamma（γ）-），

Pseudomonadota）、拟杆菌门（Bacteroidota）、芽孢杆菌门（Bacillota）和放线菌门（Actinomycetota）. Redford等［26］

研究表明，裸子植物更易被 γ - 变形菌和放线菌寄生，而被子植物更易被 β - 变形菌和拟杆菌寄生 . 常见的

类群属包括假单胞菌属（Pseudomonas）、伊文氏杆菌属（Erwinia）、芽孢杆菌属（Bacillus）、短杆菌属

（Curtobacterium）、黄单孢菌属（Xanthomonas）、红球菌属（Rhodococcus）、节杆菌属（Arthrobacter）、黄杆菌属

（Flavobacteria）、红螺菌属（Rhodospirillum）和微球菌属（Microccocus）等［27］. 众多的叶际细菌类群中，变形菌门

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［28］. 例如，Mansfield等［29］发现丁香假

单胞菌（Pseudomonas syringae，Pst），作为一种细菌病原体，能够附生生长并通过气孔或伤口进入叶片内部组

织，通过细胞间隙的繁殖 . 研究还发现同一植物的微生物群落结构相似，不同种类植物的叶际微生物群落存

在差异，说明每一植物种类的叶际可能具有特定的微生物群落［31］. 利用高通量扩增子测序方法，Lambais
等［32］研究了 9个树种叶际细菌的多样性，发现每个叶际群落包含从至少 95 ~ 671个细菌种类，对所有研究的

树种来说，97%的细菌都是新种，这表明他们可能是叶际生境所特有的 . 以莴苣（Lactuca sativa L.）的叶际细

菌群落为研究对象，Zwielehner等［33］研究发现在所获得的基因序列有 71. 8%未报道过的细菌类群，突显了叶

际细菌群落的多样性 . 孙泓等［34］运用高通量测序技术对不同生境中桂花（Osmanthus fragrans （Thunb.） 
Lour.）和夹竹桃（Nerium oleander L.）叶际细菌的群落结构进行探究，结果表明，来自 3处生境的两种植物的

叶际细菌多样性之间无显著性差异 . 植物种类、生境及二者之间的相互作用均对叶际细菌群落结构产生显

著影响，其中生境的影响最为显著 .
1. 1. 2　叶际真菌

叶际是一个丰富多彩的微生物生态系统，除了细菌外，酵母和丝状真菌也是其重要组成部分 . 在门水平

上，叶际真菌的优势类群为子囊菌门（Ascomycota）和担子菌门，其中多数植物以担子菌门为主［30］. 在属水平

上，常见的真菌属有枝孢属（Cladosporium）、链格孢属（Alternaria）、青霉属（Penicillium）、毛霉属（Mucor）和曲

霉属（Aspergillus）［37，125］. 阚望等［40］从西双版纳 39个随机采集的无病害症状的植物样品中还发现了球针壳属

（Phyllactinia）、乌氏菌属（Uwebraunia）、Filobasidium、Acaromyces、Vishniacozyma 和 Golubevia 属 . 刘利玲等［41］

在青杨雌雄株叶际发现了小麦叶枯菌属（Zymoseptoria）、茎点霉属（Phoma）和白粉菌属（Erysiphe）. 短梗霉属

（Aureobasidium）在葡萄叶际也被报道［42］.
相对于细菌而言，叶际中的真菌数量和多样性较低，但在功能和位置上表现出多样性 . 许多内生真菌有

一个附生于叶片表面的阶段，然后通过气孔、或者其他表皮区域的器官主动进入叶片内部的器官［35-36］.
Glushakova等［43］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，结果发现叶表真菌数量随
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着季节的变化而变化，且在春季和夏季有所增加 . Ahmed 等［37］研究了橄榄（Canarium album （Lour.） 
Rauesch）的叶、花和果实 3种器官的真菌多样性，结果表明叶片的真菌多样性水平最高 . 这也解释了为什么

选择叶片这一器官来反映微生物与宿主植物间的关系 . 就各种环境胁迫而言，叶表的胁迫较叶片内部更加

极端，许多附生真菌在叶片衰老的生理活动开始之时进入叶片组织，例如链格孢属（Alternaria）、枝孢属

（Cladosporium）和附球菌属（Epicoccum）［38］. 此外，叶际环境中也存在着致病和非致病丝状真菌，丝状真菌在

叶片上主要以休眠孢子形式存在［39］.
除了对维管植物叶际微生物群落的研究外，有学者还对苔藓植物叶际真菌群落进行了研究 . Kachalkin

等［44］通过对比泥炭藓（Sphagnum palustre L.）和维管植物叶际附生酵母菌群在分类结构上的差异性发现，泥

炭藓和维管植物叶片上形成的附生微生物群落组成存在显著差异，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 .
1. 2　叶际微生物的作用

叶际微生物群落对植物、种群、群落和生态系统有着一系列的作用 . 在个体水平上，一些具有成冰核行

为的细菌，例如丁香假单胞菌，可以对霜敏感植物带来霜害 . 通过适当的管理成冰核细菌，例如使用非成冰

核细菌的竞争排除成冰核细菌，可以有效地降低霜害的影响［45-46］. 类似地，使用非致病菌替代性地覆盖花柱

头的表面，可以大量地减少病原菌侵占［47-49］. 在种群水平，一些共生真菌的存在可以促进植物的生长和抵御

生物和非生物胁迫的能力，如用可可（Theobroma cacao）自然感染的无症状宿主中经常分离出的内生菌接种

无内生菌的叶片，在可可幼苗受到一种病原体（疫霉）的攻击时显著降低叶片坏死和叶片死亡率［50］；在一个

水分胁迫控制实验中，感染了内生真菌的小蓝草（Poa alsodes）个体的生物量显著高于感染附生真菌的小蓝

草个体［51］；Waller等［52］发现内生真菌印度梨形孢（Piriformospora indica）重编程促进了大麦（Hordeum vulgare 
L.）的耐盐胁迫、抗病和高产 . 在群落水平，植物病原菌通过 Janzen - Connell 效应，促进了植物的多样

性［53-54］. 生态学家们很早就认识到了叶际微生物群落对生态系统功能的影响 . Ruinen［55］提出，由拜叶林克氏

菌属（Beijerinckia）和固氮菌属（Azotobacter）的叶际细菌固定的大气氮可以通过直接被叶子吸收或被雨水冲

刷并提供给根，从而对热带植物的生长做出实质性的贡献 . 几年后，Jones［56］对一种温带树种进行类似的研

究，并得出了同样的结论 .
近年来，随着先进的分子生物学和元基因组学技术的发展，对叶际微生物群落的研究逐渐深入，揭示了

其丰富的多样性、复杂的互作网络以及对植物生长和健康的关键影响 . 共生微生物的存在也在多个层面上

影响植物 . Bodenhausen等［57］的研究发现，植物叶际微生物具有抗病原菌的作用，为植物提供一种天然的防

御机制 . 这一发现强调了叶际微生物在植物免疫系统中的重要性 . Sui等［58］的研究揭示了内生真菌与植物的

相互作用，影响植物的生理响应，包括对抗胁迫、提高生长等方面，这为研究内生微生物对植物生理的影响

提供了实证支持 . 叶际微生物与植物的养分吸收也存在密切关系 . Qin等［59］的研究指出，某些叶际真菌能够

通过与植物协同作用，促进氮的固定和植物的养分吸收 . 这为理解叶际微生物在植物养分循环中的作用提

供了重要线索 . 这些研究共同揭示了叶际微生物群落在植物生态系统中的多样化作用，涉及到植物个体的

健康、种群的动态和群落的结构 . 深入理解叶际微生物的作用机制将有助于优化农业生产、改善植物健康状

况，并为微生物生态学领域提供新的研究方向 .
1. 3　国内外叶际微生物的研究概况

相对于根际微生物研究，叶际微生物研究的数量还处于起步阶段 . 通过在 Institute for Scientific 
Information Web of Science 数据库中以“phyllosphere”“rhizosphere”和“microb”为关键词，检索近 30年已发表

文章数量，发现根际微生物已发表文章数量约是叶际微生物已发表数量的 10倍 . Ruinen［55］从植物叶际分离

得到拜叶林克氏菌属的菌株，开启了科研人员对叶际微生物的关注 . 此后，科研人员从叶际还陆续分离得到

丝状真菌、酵母、蓝细菌、藻类以及少量线虫和原生动物等［60］. 全基因组进化论预测微生物的快速进化可以

协助宿主的适应环境的能力［61］. 传统的研究方法只能了解到少量可培养微生物，限制了对叶际微生物的组

成、多样性和生态学功能的认知 . Kembel［62］提出一种基于DNA片段的随机宏基因组测序的方法，通过叶际

微生物全部DNA片段的方法可以推断叶际微生物之间的系统发育关系 . 元组学方法的发展促进了叶际微

生物的研究 . 叶际微生物作为一种重要的生态学指标，与宿主植物健康和生态系统功能密切相关，使得叶际
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微生物成为当今的研究热点之一 . 过去的几年中，在揭示叶际微生物学的几个方面取得了重大进展，包括多

样性和微生物群落组成、动力学和功能相互作用 . 在微生物生态学中，考虑到从环境序列数据定义明确的物

种单位的挑战，系统发育多样性是一种越来越普遍和相关的量化群落多样性的手段 . 这些结果将为生态机

制与微生物群落中观察到的系统发育模式联系起来的理论框架奠定了基础［63］. 为了预测生态群落的组成和

功能随时间变化的情况，理解原位进化如何改变居民物种和入侵物种之间的优先效应非常重要 . 现有模型

通常认为适应主要改善居民物种在其现有生态位上的效率，然而Debray［64］发现，居民物种扩展了其生态位，

现有生态理论在微生物群落中的应用存在潜在限制 .
以“phyllosphere”和“microb”为关键词检索发现，我国在叶际微生物方面的研究仅占全球研究的 3%. 国

内许多研究机构和大学开展了关于叶际微生物多样性、功能和与植物健康相关的研究 . 特别是在农业生态

系统、土壤微生物群落和作物病害防控方面，如水稻［65］、烟草［66-67］、果蔬［68-69］和绿化植被［34，70］等经济作物的研

究取得了显著成果 . Li等［71］在亚热带森林中叶际微生物对宿主响应的研究中揭示它们具有很强的季节聚类

性，其中细菌群落的季节效应比真菌群落的季节效应更明显 . 所以对于叶际微生物的研究，既有挑战也有机

遇，本文对叶际微生物概念、组成及群落构建研究的历史进行综述，展望了未来研究方向和应用前景 .
2　叶际微生物群落的构建

2. 1　群落构建

群落生态学是研究群落中物种的多度和组成的模式及其背后的过程 . 在群落生态学中，缺乏了一个可

以描述和关联特定观点和理论的连贯框架 . 元群落框架明确地包含了漂变、选择和扩散［72］. Vellend［73］提出

了群落构建的 4类基本过程，分别是扩散、种化、选择和漂变 . 扩散是指生物在空间上的移动；种化是指形成

新物种的形成，选择反映了物种之间的适合度差异，漂变代表物种多度的不确定性变化 . 这些过程类似于种

内和种间表型变异的进化过程 . 在群落层面应用这些过程需要将群落作为一个种群，其个体属于不同的共

存物种，并将物种身份视为具有几乎完美遗传力的分类表型（物种形成发生时除外）. 选择可以根据一个物

种的相对适合度而偏向另一个物种，物种适合度定义为群落中给定物种的所有个体的平均适合度［73］. 元群

落框架和Vellend的四类基本过程，为群落构建提供了一个连贯的理论基础 . 这一综合框架有助于更好地理

解微生物群落中物种多度和组成的动态变化 .
2. 2　叶际微生物群落构建的过程

相较于宏生物而言，微生物的物种概念比较模糊［74-75］. Vellend框架可以解释宿主植物对叶际微生物群

落施加的选择压力，但缺乏解释叶际微生物群落对其宿主的性状和适应性所产生的影响的机制 . 微生物不

仅仅是宿主的外部组成部分，它们还与宿主形成了共生关系，对宿主的表型和体质可能产生深远的影响 . 进

化的全息理论提供了更全面的视角，认为全息体是进化中的一个选择单位［61］. 根据这一理论，宿主和相关的

微生物基因组作为一个联合体，通过整体进化应对环境变化 . 在环境快速变化的时期，多样化的微生物群落

可以帮助整体生物生存和繁殖，并为宿主基因组的进化争取必要的时间［60］. Nemergut等［76］建议将Vellend框

架中的“种化”一词替换为“多样化”. 多样化可能是来自内部的基因组突变、缺失、复制或转位和来自外部的

DNA 融入的结果［74］，它创造了新的表型突变体［77］. 为了说明叶际微生物群落对其植物宿主的影响，Vacher
等［13］使用微生物介导的植物功能性状的概念，定义为微生物赋予植物的新的代谢或生理能力，或微生物引

起的现有性状的改变 . 通过对Vellend提出的框架进行合理的调整，Vacher等［13］塑造叶际微生物群落的 4个

形成过程：扩散、多样化、选择和漂变（图 1）. 扩散在空间中移动生物体，多样化创造新物种，选择反映物种之

间确定性的适应性差异，漂变代表物种丰度的随机变化［73］. 扩散和多样化塑造了叶际微生物的功能多样性 .
非生物因素倾向于那些最适应当地条件的气候 . 通过竞争或寄生等生物相互作用的选择进一步调节微生物

群落的结构 . 漂移引起群落结构的随机变化 . 因此，微生物群落的结构受到植物、大气和群落本身的影响 .
这一框架强调了群落层面的视角，将群落视为一个种群，个体属于不同的共生物种，物种身份被视为具有几

乎完美遗传力的分类表型 . 在叶际微生物群落中，这 4个过程共同塑造了群落的结构和动态，最终影响宿主

植物的健康 .
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2. 2. 1　选择过程

（1） 内生微生物的生物选择因子

对于微生物而言，叶际并不是完全分割开的，微生物可以通过气孔进入植物内部器官 . 一旦在叶子上定

殖，微生物之间存在相互作用 . 微生物的相互作用涵盖了宏观生物已知的各个相互作用类型，包括竞争、寄

生、捕食、互利和共生［78］. 这些相互作用在微生物群落中塑造了多样的性状，影响了微生物的生态角色 . 微

生物相互作用不仅仅在微生物层面发生，还对宿主植物产生深远的影响 . 这种相互作用可以选择特定的微

生物性状，如对噬菌体的抵抗力，而这些性状在植物的无性繁殖季节可能显著增加［79］. 微生物相互作用也影

响植物圈微生物的健康 . Remus - Emsermann等［80］观察到，落在叶面上的细菌细胞的繁殖成功率随着已经存

在的细胞的局部密度增加而降低，这被认为是营养物质竞争的基础 . Chen等［81］发现受损的遗传网络会影响

叶片内生微生物的组成，产生的微生物变异与叶片表型相关，健康叶片和不健康叶片的总微生物组的多样

性没有显著差异，但是叶内微生物组的丰度和多样性均有显著的变化 . Carrell和 Frank的研究［82］发现，巨型

海岸红杉树（Sequoia sempervirens）和巨型红杉（Sequoiadendron giganteum）宿主内生微生物群落能够产生植物

生长所必需的激素、酶和其他生物活性物质 . 此外，它们还能够利用大气氮，使其转化为植物可以利用的氮

源，从而提高植物的营养水平 . 结果表明，内生微生物在植物体内与宿主形成共生关系，其提供一定的功能

帮助保护宿主免受非生物胁迫作用 . 通过优先效应，相互作用着的叶际微生物群落的组装轨迹可以决定后

续叶际定殖微生物的类群组成，Maignien 等［83］在属于同一基因型、生长在同一气候室的拟南芥（Arabidopsis 
thaliana （L.） Heynh.）植物中观察到这一效应 .

（2） 内生微生物的非生物选择因子

叶际微生物和环境的非生物因素之间的相互作用是复杂的，而内生菌作为附生菌的一个子集，主要受

到附生菌是否定植于叶片表面的影响 . 定植于叶表面的微生物群落主要聚集在气孔和伤口处，而气孔和伤

口作为连接内外的通道，为微生物群落寄生于植物器官提供了便携通道 . 与附生微生物相比，内生微生物与

植物免疫监视机制和防御化合物有更密切的接触，这可能限制内生菌的增殖潜力［84］.
（3） 附生微生物的生物选择因子

叶际的环境决定了叶际附生微生物的功能和组成 . 由于植物物种和基因型的差异导致叶片的形态、化

细实线显示了它们最可能的效果，虚线显示叶际微生物反作用于宿主和大气的功能

图 1　构建叶际微生物群落过程的框架示意图（改自 Vacher et al， 2016）
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学和生理不同，进而对叶际表面微生物施加不同的选择压力 . 许多研究已经证实了植物基因型［85-87］和植物

物种［88-90］差异驱动了叶际附生微生物群落 . 拟南芥突变系研究表明，角质层蜡的组成显著影响了叶际附生

细菌群落［90-92］，而毛状体的存在则没有影响［93］. 研究［86，94］还发现，负责植物抵御病原体的位点驱动了叶际附

生微生物群落的变异，这一结果与在玉米中得到的研究结果相似 . 对于多年生植物，Yadav等［95］研究表明，

在地中海乔木和灌木中，叶片含水量是叶片表面附生细菌丰度的主要驱动因素 . 叶片磷含量被发现影响热

带树木的附生细菌群落结构［77］，而叶片铝含量对附生真菌的影响更为显著［89］.
（4） 附生微生物的非生物选择因子

叶际作为一个开放的系统，受到包括全球变化在内的环境扰动的影响，从而赋予更高的适应性来塑造

叶际附生微生物群落［13］. 在非生物胁迫条件下，叶际微生物群落通过多种策略降低环境的不利影响，以成功

定植在叶际 . 许多叶际微生物产生胞外多糖（extracellular polysaccharides，EPSs），使得细胞聚集，并积累胞内

渗透保护剂，如脯氨酸、胆碱和可溶性糖等，这些物质共同有助于防止干燥和渗透胁迫，并与单细胞细菌相

比能够提升细菌适应性［11，96-97］. 为了解决叶表高剂量 UV 辐射的不利影响，叶际的一些细菌（如

Methylobacterium、Pseudomonas和 Sphingomonas等）能够通过色素沉着或激活抗氧化酶（如过氧化氢酶和超氧

化物歧化酶）来对抗UV诱导的氧化胁迫［11，39］. 叶际的出芽短梗霉菌（Aureobasidium pullulans）等，同样通过产

生EPSs和黑色素来适应叶际的胁迫环境［98］. 为了在营养贫瘠的叶片表面环境中存活，在附生菌中也存在一

些生态位驱动的生物化学和代谢适应 . 例如，宏蛋白基因组学方法表明，在甲基杆菌属物种中，甲基营养代

谢蛋白的丰度增加对于其消耗甲醇作为营养是必需的［1，31］. 与叶片表面相比，叶内生区隔中对于微生物定植

有不同的挑战 . 内生区隔中似乎具有更丰富的营养，且能保护微生物免受外部大气变化的波动，包括UV辐

射和湿度等［84］. Maignien等［83］进行了叶际微生物群落组成的生态演替与随机变量实验，虽然一开始叶际细

菌群落与空气传播来源群落相似，但逐渐发展出独特的群落组成 . 这说明叶际微生物群落对于环境变化具

有一定的演替性和随机性，呈现出适应性的变化趋势 . 微生物在叶际中建立、生长和繁殖的能力也取决于其

承受叶片小气候的能力 . 小气候对叶际微生物群落的选择压力也是重要的影响因素 . 通过比较同一树冠不

同部位叶片的叶际微生物群落［36，99-100］，利用海拔气候梯度［101-102］，以及在普通花园实验中操纵气候［103］，都已

经评估了小气候对叶际微生物群落的选择压力的变化 . 这些研究揭示了气候变化对叶际微生物群落的空间

格局和多样性的重要性 . Xu等［104］研究表明微生物与宿主植物多样性在空间地理格局存在差异性，进一步强

调了地理环境对微生物群落的调节作用 . 这表明地理环境也可能是塑造叶际微生物群落结构的关键因素

之一 .
2. 2. 2　扩散

（1） 垂直扩散

土壤是植物微生物组最主要的种子库，不仅决定了迁入菌群的种类，也影响植物的养分利用率，进而影

响植物的生长、根系结构和分泌物组成［105-107］. 土壤种子库极其复杂并高度可变，植物从其生长的土壤中可

获得微生物接种 . 有研究指出，一年生植物种子中的微生物很可能是新叶定殖的最重要来源［108］. 在多种植

物的研究中证实了微生物从种子到叶际的垂直传播方式，并且种子微生物可以允许跨世代的垂直传播，这

种传播方式对植物的生态、健康和生产力有深远影响［57，109-110］. 然而，最近的一项研究［111］表明，来自土壤的微

生物来源是有限的 . 在另一项研究［112］中发现橡树种子将大部分微生物传播到根和叶际，强调植物种子是植

物微生物组的储存库，特别是在植物生长的早期阶段 . 种子可以携带高度多样化和有益的细菌分类群，以确

保为后代建立最佳的细菌共生 . 这些工作强调了植物微生物的遗传可能在塑造叶际微生物群中起主导

作用 .
（2） 水平扩散

对于叶际微生物而言，空气作为一个不可忽视的传播媒介，它不同于土壤向植物提供养分 . Maignien等［83］

通过对拟南芥叶际细菌群落的研究证实了空气传播的细菌在植物叶片上形成群落的能力 . 微生物与灰尘颗

粒、小型植物碎片或花粉聚集在一起形成了生物气溶胶 . 生物气溶胶包含单细胞形式的细菌、细胞聚集体或

孢子，以及孢子和菌丝碎片形式的真菌 . 当幼苗出现，生物气溶胶成是微生物水平扩散的主要方式 . 生物气

溶胶的传播分为3个步骤［113］，分别是从源头逃逸、在气流中运输以及沉积 . 叶面微生物和细小颗粒的气溶胶
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涉及被动过程，如风蚀和雨水飞溅，但也可能涉及主动孢子释放［114］. 颗粒在树冠上方的喷射，取决于其密度

和异质性 . 颗粒可以留在树冠内，并沉积在相邻的植物上，或者它们可以在或多或少的距离内旅行 . 除其他

因素外，它们的轨迹取决于释放的高度、大气条件、以及颗粒的大小和特定密度 . 大气环流模型表明，直径小

于20 μm或具有相同比密度的颗粒可以在一年中轻易地在各大洲之间移动［115］. 扩散限制可能会使微生物群

落受到地理距离的影响，具体表现在随地理距离的减少而减少［116］. Finkel等［117］在美国西南部索诺兰沙漠气

候条件一致的地点，测量了空间分散的毛叶柳（Salix dasyclados Wimm.）叶片上细菌群落的差异 . 实验结果

表明，毛叶柳的叶际细菌群落的地理趋势支持这一预期 . Galès等［118］发现，松针上的一个细菌物种的沉积随

着与来源距离的增加而减少，并受到风向的影响 . Meyer等［119］的田间实验表明，随着生物量的增加，邻里植

物对菌群的扩散影响越强烈 . 扩散的存在意味着当地植物群落的组成和植被结构可以或大或小地影响叶际

微生物群落 .
2. 2. 3　多样化

叶际微生物的多样化速度可能很高 . 叶际微生物会受到强烈的非生物压力，如紫外线辐射、温度、湿度、

土壤类型和农业活动［120-122］，进而增加突变速率 . Hart等［123］研究发现，浮萍具有较高的种内基因型和表型多

样性，因此有可能在同一时间尺度上观察植物-微生物组相互作用过程中的物种组成和基因型组成的变化 .
当一种微生物通过横向基因转移（HGT）获得了抵抗不适环境的抗性时，那么它就不再受制于等位基因进化

的相同基因组环境，从而有可能使该种微生物探索新的适应性景观［76］. 这表明HGT调动的遗传信息库也可

能改变微生物群落组装动态 . 除了改变进化的速度外，HGT还可以作为一种多样化和同质化的力量 . 目前

的数据表明，HGT塑造了植物病原真菌的几个功能特征，包括降解和穿透宿主细胞壁的关键能力［75］. 此外，

微生物还可以通过突变迅速产生促进生态稳定的多样性 . 一些细菌还可以启动增加的突变速率和HGT，特
别是在面对不适宜居住的环境时，作为一种策略，随着时间的推移，以可变的进化速率再次增加多样性 .
2. 2. 4　漂变

漂变是指产生微生物类群丰度的随机变化来影响叶际微生物群落的构建［13］. 叶际微生物群落由少数非

常丰富的类群和大量的稀有类群组成［124］. 漂变主要影响这些稀有的类群，这部分类群丰度的微小变化可能

会导致其在局部范围内灭绝［76］. 漂变还会影响到早期微生物群落定植的成功性，然后影响到整个微生物群

落的构成［83］.
3　结语

叶际微生物在植物生态系统中的重要性和生态功能已经引起了广泛关注 . 尽管目前的研究已经取得了

一定进展，但仍然存在着许多未解之谜和挑战 . 为了更好地理解叶际微生物的生态功能并为未来的研究提

供方向，今后将重点关注以下几个方面：

（1） 深入了解叶际微生物的生态功能及作用机制，未来的研究将致力于深入探索叶际微生物在植物生

长发育中的具体作用机制 . 通过结合生物学、生态学和计算生物学的方法，今后将努力揭示微生物与植物之

间复杂的相互关系，并探讨微生物如何影响植物健康和生态系统功能 .
（2） 加强叶际微生物多样性的评估和定量分析，未来的研究将强调加强对叶际微生物多样性的评估和

定量分析 . 今后将利用高通量测序技术和计算生物学方法，准确把握叶际微生物群落的组成和结构，以预测

微生物群落的动态变化和其对环境变化的响应 .
（3） 解决当前研究面临的挑战，未来的研究还将致力于解决当前研究面临的挑战，包括模型系统的构建

和研究方法的优化 . 通过开发更真实可靠的实验模型和采用先进的研究技术，今后可以更好地模拟叶际微

生物的生态环境，深入研究其生态功能和作用机制 .
（4） 探索叶际微生物与植物相互关系的新领域，未来的研究还将探索叶际微生物与植物相互关系的新

领域，如微生物对植物激素的影响、微生物对植物抗逆性的调控等 . 今后将借助生态学和进化生态学的概念

框架，深入研究叶际微生物与植物之间的相互作用，以期能够更好地理解叶际微生物在植物健康和生态系

统功能中的作用 .
（5） 为植物健康和生态系统功能提供科学支持，未来的研究将重点关注叶际微生物的生态功能及其对
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植物生态系统的影响机制，加强对微生物多样性的评估和定量分析，同时解决当前研究面临的挑战，以促进

对叶际微生物的全面理解，并为植物健康和生态系统功能的维持提供科学支持 .
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Research advances on the phyllosphere microbial community
CUI Mu-feng1，2，HU Yue-hua2，YUAN Yan1，YANG Jie2

（1.  Key Laboratory of Chemistry in Ethnic Medicinal Resources，State Ethnic Affairs Commission &
Ministry of Education， School of Ethnic Medicine， Yunnan Minzu University， Kunming 650500， China； 2.  CAS Key Laboratory of 

Tropical Forest Ecology， Xishuangbanna Tropical Botanical Garden， Chinese Academy of Sciences， Mengla 666303， China）
Abstract： The phyllosphere， as a unique microbial habitat， harbors highly diverse and abundant microbial 
communities.  This review systematically  examines the development of research on phyllosphere microbiota ， with 
a particular focus on the compositional characteristics and assembly mechanisms of phyllosphere microbial 
communities.  Based on the latest theoretical framework of evolutionary community ecology， the paper explores in－

depth four key ecological processes that influence the assembly of phyllosphere microbial communities： selection， 
dispersal， diversification and drift.  In terms of dispersal， phyllosphere microbes are primarily transmitted through 
vertical and horizontal pathways.  The vertical pathway involves microbial transfer from soil to plant seeds and 
subsequently to the phyllosphere， while horizontal dispersal mainly relies on air as a medium， facilitating microbial 
colonization and community formation on plant leaf surfaces.  Regarding diversity， the composition of phyllosphere 
microbial communities is influenced by multiple factors， including abiotic stressors and horizontal gene transfer， 
which collectively drive the generation and maintenance of microbial diversity.  Additionally， drift， as a stochastic 
ecological process， primarily regulates the overall microbial community structure by affecting the abundance of rare 
species.  A thorough understanding of the ecological functions， mechanisms of action， and host-microbe 
interactions of phyllosphere microbes is of significant theoretical importance for elucidating plant health 
maintenance mechanisms and ecosystem functions.  Future research directions should focus on deciphering the 
ecological functions of phyllosphere microbes and strengthening the development of model systems to 
comprehensively reveal the crucial roles of phyllosphere microbiota in plant ecosystems.
Key words： phollyshpere microorganism； community construction； selection； dispersal； diversification； drift
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