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秦盛，博士，江苏师范大学生命科学学院教授，博士生导师。 ２００９ 年毕业于云南大学获得微生物学

专业博士学位，２０１３ 年英国爱丁堡大学植物分子研究所访问学者，入选 ２０１９ 年江苏省高校青蓝工程中

青年学术带头人。 主要从事植物内生与根际放线菌资源、微生物与植物相互作用及其功能利用的研究

工作，尤其在放线菌介导的植物生长与抗逆研究方面形成了“资源挖掘⁃分类鉴定⁃功能解析⁃机制阐明”
的系统性研究体系。 先后主持国家自然科学基金、江苏省高等学校自然科学研究重大与面上项目、苏北

科技专项、企业横向等基金项目 １０ 余项。 在 Ａｐｐｌ Ｅｎｖｉｒｏｎ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌ、Ａｐｐｌ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌ、Ｅｎｖｉｒｏｎ Ｍｉ⁃
ｃｒｏｂｉｏｌ Ｒｅｐ、Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔ Ｍｉｃｒｏｂｅ Ｉｎ、Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌ Ｒｅｓ 等主流期刊以第一和通讯作者发表论文 ７０ 余篇，被引５ ７００
余次，Ｈ 指数 ３９，授权发明专利 １０ 件，参与编写专著两部，并入选 ２０２３ ～２０２５ 年斯坦福大学 ／ 爱思唯尔联

合发布的微生物学科“全球前 ２％ 顶尖科学家榜单（年度科学影响力）”。 获得 ２０１６ 年教育部科技进步

二等奖和江苏省高校科学研究科技进步三等奖，并多次获得江苏省优秀硕士学位论文指导教师荣誉。
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盐生植物生境耐盐促生菌挖掘及其
调控植物耐盐性的作用机制

秦　 盛∗， 卢奕霏
（江苏师范大学 生命科学与食品工程学院，江苏省药用植物生物技术重点实验室，江苏 徐州　 ２２１１１６）

摘　 要　 土壤盐渍化严重抑制农作物生长、破坏土壤结构，是影响全球农业可持续发展和土壤生态健康的主

要非生物胁迫。 作为植物的“第二基因组”，植物根际与内生微生物与植物形成互惠共生关系，可促进植物生

长、增强其抗逆能力，具有重要开发潜力。 盐生植物长期适应高盐环境，其根际及内生菌群已形成较强耐盐特

性，是挖掘耐盐促生菌的天然宝库。 本文结合近年来国内外研究状况，系统综述了盐生植物生境中耐盐促生

菌（含细菌、古菌、真菌）的物种多样性，并从促生菌功能特征（产植物生长激素、１⁃氨基环丙烷⁃１⁃羧酸脱氨酶、
胞外多糖等）和植物响应（渗透调节、抗氧化、离子平衡等）两方面，解析其促进植物耐盐性的作用机理。 本文

还探讨了合成菌群在提升植物耐盐性中的应用潜力及初步成效，分析其相较于单一菌株的优势。 最后，针对

当前研究中的问题展望未来方向，旨在为耐盐促生菌资源的发掘与利用、耐盐作物改良及盐碱地治理提供理

论参考与实践思路。
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　 　 土壤盐渍化是全球范围内的土壤健康和生态

环境问题，盐渍化的形成是自然因素与人为活动共

同影响的结果。 其中，自然因素引发的原生盐渍

化，主要源于气候干旱导致水分蒸发旺盛、海水入

侵等，使得盐分在土壤中不断积聚，最终形成盐碱

土；而人为活动引起的次生盐渍化，多与农业生产

中的不合理灌溉、过度开垦以及过量施肥等不合理

操作有关，这些不当行为都会破坏土壤水盐平衡，
加速盐渍化的进程。 相关统计数据显示，目前全球

已有超过 ２０％的耕地和近一半的灌溉土地受到不

同程度盐渍化的影响，且这一比例还在不断增

加［１］。 预计到 ２０５０ 年，全球约 ５０％的土地将遭受

不同程度的盐渍化危害［２］。 盐胁迫会对植物生长

造成多方面的不利影响，通过引发渗透胁迫、离子

毒害和氧化损伤等，严重抑制植物种子萌发、光合

作用、养分吸收以及植株生长发育，最终导致农作

物大幅减产，严重时甚至会出现绝收现象。 此外，
盐渍化还会加剧土壤板结，导致土壤肥力退化，进
一步恶化土壤微生态环境。 盐胁迫已成为威胁全

球粮食安全、农业可持续发展以及土壤生态健康的

主要非生物限制因素［３⁃４］。 我国盐渍化土壤总面

积达 ３． ６９ ×１０７ ｈｍ２，分布范围十分广泛，且呈现明

显的区域集聚特征。 不同区域的盐碱地，在类型、
形成原因上存在显著差异，这也决定了其治理难度

以及治理技术的针对性需求［５］。 盐碱地是重要的

后备耕地资源和“潜在粮仓”，改良盐碱地对于增

加耕地数量、提升耕地质量具有重要意义，因此，盐
渍化土壤的治理工作刻不容缓。 为应对盐胁迫对

土壤环境和植物生长造成的威胁，目前已经有多种

针对性的策略，包括物理、化学和生物改良方法。
物理措施包括工程化排盐、深耕改土等，通过优化

土壤结构，调控水分运移以促进盐分淋洗排出，但
成本高、周期长。 化学措施主要包括施用石膏和石

灰、腐殖酸、钙盐等改良剂，通过离子置换降低土壤

盐分与碱度，但长期施用成本过高，容易造成二次

污染，破坏土壤土著微生物群落，难以规模化应用。
生物措施包括耐盐植物筛选、转基因育种与耐盐促

生微生物菌剂应用，具有绿色高效、可持续、环境友

好等优势，成为盐碱地改良的核心方向［６⁃８］。 其中，
具有耐盐特性的植物根际促生菌（Ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ⁃ｐｒｏ⁃
ｍｏｔｉｎｇ ｒｈｉｚｏｂａｃｔｅｒｉａ， ＰＧＰＲ）适应性强、功能多样，
能与植物形成稳定共生关系，以环境友好的方式系

统性地提高植物的耐盐能力，是生物改良策略的研

究热点［９⁃１１］。
在盐碱地上生长的盐生植物（Ｈａｌｏｐｈｙｔｅｓ）是

自然界经过长期选择和进化，能够在高盐环境中

完成生活史的植物类群，如滨藜属（Ａｔｒｉｐｌｅｘ）、碱蓬

属（Ｓｕａｅｄａ）、盐爪爪属（Ｋａｌｉｄｉｕｍ）、补血草属（Ｌｉ⁃
ｍｏｎｉｕｍ）等，它们拥有独特的形态、生理和分子水

平复杂而高效的盐环境适应机制，例如依靠盐腺

泌盐、盐分稀释与区隔化减少胞内盐分，以及激活

渗透调节与抗氧化系统等途径［１２］。 种植盐生植
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物可以增加盐碱土壤有机质、土壤微生物生物量，
改善盐渍化土壤微生态环境。 值得注意的是，盐
生植物的根际和内部组织栖息着大量与之协同进

化的微生物，这些微生物也可喻为盐生植物的“第
二基因组”。 盐生植物能够通过分泌关键代谢物

招募有益微生物类群以抵抗盐胁迫，其中的 ＰＧＰＲ
很可能在盐生植物的耐盐性中扮演了不可或缺的

“助手”角色［１３⁃１４］。 它们不仅能耐受高盐环境，还
能通过多种直接或间接机制帮助宿主植物抵御盐

胁迫［１５］。 因此，从盐生植物这一独特生境中挖掘

耐盐促生菌资源，是开发盐碱地治理专用高效抗

逆微生物菌剂的理想途径。 过去的十年中，已经

发表了一些植物根际 ＰＧＰＲ 调控植物盐胁迫耐受

机制的综述［１６⁃１９］，但是鲜有专门聚焦盐生植物生

境促生菌资源及其介导植物耐盐性的分析和总

结。 为此，本文梳理了近期国内外该领域的研究

成果，总结盐生植物内生与根际耐盐 ＰＧＰＲ 的群

落组成、解盐促生机制、植物响应机制及合成菌群

的应用进展，分析当前研究存在的问题，并对未来

研究进行展望，以期为盐生植物生境耐盐促生菌

资源的深度挖掘、作用机理解析、盐碱地生态修复

提供系统的理论依据，并为该领域的科研人员提

供重要的资料参考。

１　 盐生植物内生和根际促生菌类群

盐生植物生存的高盐特殊环境塑造了独特而

多样的微生物群落。 这些微生物包括细菌、古菌

和真菌，它们主要通过根际、叶际或组织内部等不

同生态位与植物建立关联。 其中的耐盐促生菌以

细菌占主导，真菌次之，古菌相对较少，而不同类

群微生物在耐盐特性、促生功能与生态位分布上

存在显著差异。
１． １　 细菌类群

细菌是盐生植物生境中 ＰＧＰＲ 研究最为广泛

和深入的类群。 大量纯培养和免培养技术的研究

表明，变形菌门（Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ）、厚壁菌门（Ｆｉｒｍｉ⁃
ｃｕｔｅｓ）、 放线菌门 （ Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ ） 和拟杆菌门

（Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓ）等细菌是该生境的优势类群。 从

属水平来看，盐单胞菌属（Ｈａｌｏｍｏｎａｓ）、喜盐芽孢

杆菌属 （Ｈａｌｏｂａｃｉｌｌｕｓ）、海洋芽孢杆菌属 （Ｏｃｅａｎ⁃
ｏｂａｃｉｌｌｕｓ）、假单胞菌属（Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ）、芽孢杆菌

属（Ｂａｃｉｌｌｕｓ）、葡萄球菌属（ Ｓｔａｐｈｙｌｏｃｏｃｃｕｓ）、泛菌

属（Ｐａｎｔｏｅａ）、弧菌属（Ｖｉｂｒｉｏ）、沙雷氏菌属（Ｓｅｒｒａ⁃
ｔｉａ）、 链 霉 菌 属 （ Ｓｔｒｅｐｔｏｍｙｃｅｓ ）、 节 杆 菌 属 （ Ａｒ⁃
ｔｈｒｏｂａｃｔｅｒ）和小单胞菌属（Ｍｉｃｒｏｍｏｎｏｓｐｏｒａ）等为优

势细菌属［２０⁃２２］。 研究发现，盐浓度是影响盐生植

物根际微生物组组装的关键因素。 扩增子测序对

来自 １０ 个国家的 １１ 种盐生植物的根际微生物群

落分析表明，盐生植物与非盐生植物根际细菌组

成有较大的差别，而海旋菌属（Ｔｈａｌａｓｓｏｓｐｉｒａ）、赤
杆菌属（Ｅｒｙｔｈｒｏｂａｃｔｅｒ）和海杆菌属（Ｍａｒｉｎｏｂａｃｔｅｒ）
是盐生植物显著富集的核心菌属［２３］。 对巴基斯

坦盐矿采集的 ４ 种盐生植物根际土壤微生物组进

行焦磷酸测序，发现放线菌门在盐生植物土样本

中占主导地位，而变形菌门在非盐渍土样本中占

主导地位［２４］。 对来自印度泰米尔纳德邦红树林

以及盐沼盐生植物根际土壤微生物组的分析表

明，葡萄球菌、弧菌、克雷伯氏菌、沙门氏菌、链霉

菌是最丰富的细菌属，且该生态系统中细菌群落

结构的变化受到红树林栖息地不同环境条件的影

响［２５］。 从南通沿海滩涂田菁（Ｓｅｓｂａｎｉａ）、互花米

草（Ｓｐａｒｔｉｎａ ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ）、芦苇（Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａ⁃
ｌｉｓ）、柽柳（Ｔａｍａｒｉｘ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）等 ４ 种盐生植物分离

获得的 ４５ 株内生细菌分属于芽孢杆菌属、喜盐芽

孢杆菌属、海洋芽孢杆菌属（Ｏｃｅａｎｏｂａｃｉｌｌｕｓ）等 ８
个细菌属，且 ２６． １％的细菌具有固氮能力，６０． ９％
的细菌能够产生吲哚乙酸（ ＩＡＡ），３９． １％ 的细菌

含有 １⁃氨基环丙烷⁃１⁃羧酸（ＡＣＣ）脱氨酶活性，具
有较好的促生长潜力［２６］。 从盐角草 （ Ｓａｌｉｃｏｒｎｉａ
ｅｕｒｏｐａｅａ）根际分离的假单胞菌属菌株，具备固氮、
解磷及产 ＩＡＡ 能力，在一定程度上能显著促进盐

胁迫下棉花的生长［２７］。 针对江苏沿海滩涂典型

盐生植物生境放线菌资源的调查发现，盐生植物

根内放线菌门丰度为 ０． ０４％ ～２８． ６６％ ，而根际土

壤放线菌丰度更高，约占细菌群落组成的２． ８％ ～
４３． ０％ ，说明不同类群细菌的分布具有植物宿主

特异性。 纯培养分别获得 ２３ 个属内生放线菌和

２０ 个属的根际放线菌，以及大量潜在新分类单

元，并发表新属 １ 个和新物种近 ２０ 个。 该地区纯

培养放线菌优势属为链霉菌、糖多孢菌（Ｓａｃｃｈａｒ⁃
ｏｐｏｌｙｓｐｏｒａ）、假诺卡氏菌属（Ｐｓｅｕｄｏｎｏｃａｒｄｉａ）和诺

卡氏菌属（Ｎｏｃａｒｄｉａ） 等。 盆栽研究发现链霉菌

ＫＬＢＭＰ Ｓ００５１ 和小单孢菌 ＫＬＢＭＰ Ｓ００１９ 可以显

著促进盐胁迫下小麦种子萌发和幼苗的生长，具
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有应用潜力［２８⁃３０］。 该类研究表明，盐生植物生境

不仅是细菌多样性的“富矿”，更是微生物暗物质

的“宝库”，其蕴藏着丰富的待挖掘的 ＰＧＰＲ 资源。
１． ２　 古菌类群

古菌曾被认为是极端环境（如热泉、高温）的
特有物种。 然而，近年来随着高通量测序和纯培

养技术的发展，发现古菌也广泛存在于盐生植物

根际及内生环境中，主要为广古菌门（Ｅｕｒｙａｒｃｈａｅ⁃
ｏｔａ）的嗜盐古菌，如盐碱球菌（Ｈａｌａｌｋａｌｉｃｏｃｃｕｓ）、盐
杆菌 （Ｈａｌｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ）、盐球菌 （Ｈａｌｏｃｏｃｃｕｓ） 等菌

属［３１］。 例如，研究发现广古菌门和奇古菌门

（Ｔｈａｕｍａｒｃｈａｅｏｔａ）是印度孙德尔本斯红树林盐生

植物根际最丰富的古菌类群［３２］。 古菌中的 ＰＧＰＲ
类群研究报道较为有限，正逐渐受到研究人员的

关注。 有研究发现，接种嗜盐古菌 Ｈａｌｏｌａｍｉｎａ ｐｅ⁃
ｌａｇｉｃａ ＣＤＫ２ 的小麦植株在干旱胁迫下生长更好，
其叶绿素和相对含水量显著提高［３３］。 接种菌株

Ｈａｌｏｆｅｒａｘ ｓｐ． ＮＲＳ＿３１ 显著降低了玉米植株中重

金属钴的含量，改善了钴污染土壤中植株的生

长［３４］。 近期，Ｖｅｎｔｕｒａ 等［３５］从盐生植物滨藜（Ａｔｒｉ⁃
ｐｌｅｘ ｎｕｍｍｕｌａｒｉａ）根际分离得到 Ｈａｌａｄａｐｔａｔｕｓ 的嗜

盐古菌新种，这类菌株能在 ６％ ～ ３０％ ＮａＣｌ 浓度

和 ３０ ～ ５０ ℃温度范围内生长，并首次发现接种到

玉米后能显著提高植物在高盐环境中的存活率和

生物量。 目前盐生植物生境的古菌作为 ＰＧＰＲ 应

用的研究鲜有报道，是未来极端耐盐微生物资源

挖掘的潜在方向。
１． ３　 真菌类群

真菌同样是盐生植物微生物组不可或缺的组

成部分。 尤其是丛枝菌根真菌，如根内根孢囊霉

（Ｒｈｉｚｏｐｈａｇｕｓ ｉｒｒｅｇｕｌａｒｉｓ）和摩西管柄囊霉（Ｆｕｎｎｅｌ⁃
ｉｆｏｒｍｉｓ ｍｏｓｓｅａｅ），已被广泛证明能与盐生植物形成

共生体。 丛枝菌根真菌通过其庞大的菌丝网络帮

助植物吸收水分和矿质营养，并诱导宿主产生系

统抗性，从而减轻盐胁迫损伤［３６］。 例如在 １００
ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 胁迫下，摩西管柄囊霉回接可以显

著促进玉米生长， 并降低植物体内钠离子含

量［３７］。 此外，一些如木霉属（Ｔｒｉｃｈｏｄｅｒｍａ）内生真

菌，也能在盐生植物体内定殖，通过多种机制来增

强宿主耐盐性。 从韩国海岸带盐沼碱蓬、芦苇、补
血草等 ５ 种盐生植物分离获得内生真菌 １２８ 株，
分布于 ３１ 个属，优势属为镰刀菌属（Ｆｕｓａｒｉｕｍ）、

拟隐盘孢属（Ｐａｒａｃｏｎｉｏｔｈｙｒｉｕｍ）和链格孢菌属（Ａｌ⁃
ｔｅｒｎａｒｉａ），其中菌株 Ｌｔ⁃１⁃３⁃３ 能够产生赤霉素，并
且其发酵滤液表现出优异的植物生长促进作

用［３８］。 从海滨锦葵（Ｋｏｓｔｅｌｅｔｚｋｙａ ｖｉｒｇｉｎｉｃａ）中分离

的 ５９ 株内生真菌分属于青霉属（Ｐｅｎｉｃｉｌｌｉｕｍ）、曲
霉属（Ａｓｐｅｒｇｉｌｌｕｓ）、镰刀菌属和木霉菌属等 １２ 个

属，其中两株木霉属的内生真菌产 ＡＣＣ 脱氨酶活

性最高，在盐胁迫下接种木霉的小麦和大豆的植

株生长、抗氧化酶活性和叶绿素含量均高于未接

种的对照植株［３９］。 从滩涂盐碱地分离获得的一

种新的深色有隔内生真菌———金链根际盐生霉

（Ｌａｂｕｒｎｉｃｏｌａ ｒｈｉｚｏｈａｌｏｐｈｉｌａ），能显著促进苗木根系

发育和耐盐性［４０］。 此外，盐生植物根际真菌也是

发掘耐盐促生菌的来源。 从海滨獐毛（Ａｅｌｕｒｏｐｕｓ
ｌｉｔｔｏｒａｌｉｓ）根际土壤中获得的 ６ 株真菌可产生 ＩＡＡ，
能够显著提升烟草幼苗生长与活力，并诱导了 ６
个涉及氮代谢、生长素生物合成和油菜素内酯生

物合成基因的表达，具有生物刺激剂开发的良好

潜力［４１］。 扩增子测序发现，莱州湾南岸三种盐生

植物碱蓬、芦苇和狗尾草（Ｓｅｔａｒｉａ ｖｉｒｉｄｉｓ）根际真菌

以子囊菌门（Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ）为主，并富集裸真菌门

（Ｇｙｍｎｏｍｙｃｏｔａ）、篮状菌属（Ｔａｌａｒｏｍｙｃｅｓ）和佐普菲

菌属（Ｚｏｐｆｉｅｌｌａ）等潜在根际促生菌［４２］。 该类研究

说明，盐生植物富集的耐盐真菌是一类适应高盐

环境、可与植物共生并显著提升宿主耐盐性与生

长的重要微生物资源，是开发抗逆微生物菌剂的

良好来源。

２　 耐盐促生菌的功能特征及其调节

植物生长与耐盐性

盐生植物生境促生菌往往具备 ＰＧＰＲ 共有的

一些特征，包括固氮、溶磷、解钾，从而提升植物养

分吸收和利用率，合成铁载体从而螯合铁离子，供
植物吸收，以缓解盐胁迫下植物的缺铁黄化，以及

产生抗生素、水解酶，抑制土传病原菌，减少盐胁

迫下植物病害的发生［４３］。 除了这些直接和间接

的促生长机制，耐盐促生菌之所以能够帮助植物

抵御盐胁迫，主要在于其自身具备一系列生理生

化功能。 耐盐促生菌通过产生特定的代谢物或

酶，直接或间接地作用于植物或根际环境，为植物

提供生长保障并缓解盐胁迫（图 １）。
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图 １　 耐盐促生菌介导的植物生长与耐盐性作用机制模式图

Ｆｉｇ． １　 Ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｓａｌｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｂｙ ｓａｌｔ ｔｏｌｅｒａｎｔ ＰＧＰＲ

２． １　 产生植物生长激素

盐生植物源 ＰＧＰＲ 可通过合成植物生长激素

来调节植物生长发育和对盐胁迫的适应性。 ＩＡＡ
是最主要的促生长激素，大多数盐生植物源ＰＧＰＲ
具备 ＩＡＡ 的合成能力。 它们通过色氨酸依赖与

非依赖途径合成 ＩＡＡ，分泌至植物体内后，促进细

胞伸长与分裂、诱导侧根与根毛发育，扩大根系吸

收面积，增强水分与养分获取能力，同时缓解盐胁

迫对根系的抑制［４４］。 如嗜盐古菌 Ｈａｌａｄａｐｔａｔｕｓ
ｓｐ． ＣＭＡＡ １９１１ 含有 ５９ 个与 ＩＡＡ 合成相关的基

因，通过色氨酸合成途径产生 ＩＡＡ，接种后能显著

促进玉米在胁迫下的生长表现［３５］。 从盐碱地植

物根际分离的油菜假单胞菌 ＹＺＸ４ 在盐浓度为 １０
ｇ ／ Ｌ 时 ＩＡＡ 合成量达 ３６． ４２ ｍｇ ／ Ｌ，高盐胁迫下该

菌株显著促进白菜种子萌发［４５］。 从黄河三角洲

盐碱土中分离筛选的 ５ 株芽孢杆菌具有产生

ＩＡＡ、溶解无机磷和解钾等多种促生特性，接种后

能促进 ＮａＣｌ 浓度为 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 的盐胁迫下田菁

幼苗的生长，缓解盐分对幼苗的抑制作用［４６］。 从

印度泰米尔纳德邦盐渍土中分离的弯曲芽孢杆菌

（Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｆｌｅｘｕｓ） ＰＡＳ１，在 ２００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 胁迫

下仍能高产 ＩＡＡ、分泌铁载体并高效解磷，对芝麻

的生长和耐盐性提升效果显著［４７］。 一株新的植

物根际促生菌———拉沙里菌素链霉菌（Ｓｔｒｅｐｔｏｍｙ⁃
ｃｅｓ ｌａｓａｌｏｃｉｄｉ） ＪＣＭ ３３７３，能够通过分泌吲哚⁃３⁃甲
醛来调控植物根系构型，进而提高大豆的耐盐

性［４８］。 此外，研究发现一些耐盐 ＰＧＰＲ 可合成赤

霉素（ＧＡ）与细胞分裂素（ＣＴＫ），ＧＡ 可促进植物

根系伸长与种子萌发，促进在含盐环境中对水和

养分的吸收，ＣＴＫ 可延缓叶片衰老、提升叶绿素

含量与光合效率，协同 ＩＡＡ 提高耐盐性，促进植

物生长。 例如，从海岸带盐渍土分离的阿耶波多

氏普里斯特氏菌（Ｐｒｉｅｓｔｉａ ａｒｙａｂｈａｔｔａｉ）和弗雷德里

克斯堡假单胞菌（Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｆｒｅｄｅｒｉｋｓｂｅｒｇｅｎｓｉｓ）
除产生吲哚⁃３⁃乙酸、铁载体、胞外多糖以及溶解

磷酸盐外，还具有产生赤霉素的能力，包括 ＧＡ１、
ＧＡ３、ＧＡ４ 和 ＧＡ７，接种后可显著促进盐胁迫下锦

葵和西兰花的生长［４９］。
２． ２　 产生 ＡＣＣ 脱氨酶

乙烯（ＥＴ）是一种植物逆境胁迫激素，盐胁迫

下植物体内会大量合成 ＥＴ，而过量 ＥＴ 积累会抑

制根系伸长、加速叶片衰老，从而加重胁迫损伤。
植物体内 ＥＴ 由前体物 １⁃氨基环丙烷⁃１⁃羧酸

（ＡＣＣ）经过 ＡＣＣ 合成酶（ＡＣＳ）与 ＡＣＣ 氧化酶

（ＡＣＯ）催化调控合成。 研究发现，耐盐 ＰＧＰＲ 可

分泌 ＡＣＣ 脱氨酶，将前体物质 ＡＣＣ 分解为 α⁃丁
酮酸与氨，降低植物体内 ＥＴ 前体含量，缓解 ＥＴ
积累造成的胁迫损伤，同时氨还可以作为氮源被

植物所利用［５０⁃５１］。
已有研究表明，从盐生植物生境中分离的多

数 ＰＧＰＲ（如假单胞菌、芽孢杆菌、节杆菌、沙雷氏

菌属等）均具有产生高活性 ＡＣＣ 脱氨酶的能力。
从江苏沿海滩涂采集的中华补血草 （ Ｌｉｍｏｎｉｕｍ
ｓｉｎｅｎｓｅ）体内及根际获得 １８ 株产 ＡＣＣ 脱氨酶活
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菌株，分属于厚壁菌门、变形菌门和放线菌门的三

大系统发育类群，包括芽孢杆菌属、节杆菌属、假
单胞菌属、库克菌属 （Ｋｏｃｕｒｉａ）、微杆菌属 （Ｍｉ⁃
ｃｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ）和原小单孢菌属（Ｐｒｏｍｉｃｒｏｍｏｎｏｓｐｏ⁃
ｒａ）等 ７ 个属［５２］，其中的 Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｆｌｅｘｕｓ ＫＬＢＭＰ
４９４１、Ｓｔｒｅｐｔｏｍｙｃｅｓ ＫＬＢＭＰ ５０８４ 等 ４ 株菌在高盐

胁迫下（２５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ）显著促进宿主种子萌

发和幼苗生长，并促进番茄苗的耐盐性［５３⁃５５］。
Ｓａｒｋａｒ 等［５６］研究发现，耐盐的肠杆菌（Ｅｎｔｅｒｏｂａｃｔ⁃
ｅｒ ｓｐ． ）Ｐ２３ 合成 ＡＣＣ 脱氨酶，并能溶磷、产生 ＩＡＡ
和铁载体，在盐胁迫下促进水稻幼苗生长，通过构

建该基因（ａｃｄＳ）突变株再回接证明了其盐胁迫

下的促生效应与植物体内乙烯含量改变密切相

关。 从海滨耐盐植物锦葵中获得的内生真菌进行

产 ＡＣＣ 脱氨酶筛选，发现木霉（ Ｔｒｉｃｈｏｄｅｒｍａ ａｓ⁃
ｐｅｒｅｌｕｍ） 的 ＡＣＣ 脱氨酶活性最高 （ ４ ５５７． ９２
ｎｍｏｌ ／ Ｌ α⁃ＫＢ ｍｇ － １５ ／ ｈ），在盐胁迫下，接种 Ｔ． ａｓ⁃
ｐｅｒｅｌｌｕｍ 的小麦和大豆的植株干重和鲜重、株高、
根长、超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）活性和叶绿素含量

均高于未接种的对照植株，且 ＥＴ 合成显著下

调［３９］。 Ｓｉｄｄｉｋｅｅ 等［５７］ 的研究也证明，具有 ＡＣＣ
脱氨酶活性的耐盐地衣芽孢杆菌（Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｌｉｃｈｅｎｉ⁃
ｆｏｒｍｉｓ）ＲＳ６５６９、碘短杆菌（Ｂｒｅｖｉｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｉｏｄｉｎｕｍ）
ＲＳ１６ 和白色刘志恒菌（ Ｚｈｉｈｅｎｇｌｉｕｅｌａ ａｌｂａ）ＲＳ１１１
三种细菌能够通过将 ＥＴ 水平降低 ５０％来提高辣

椒植物的耐盐性。 值得注意的是，也有研究表明，
同时产生 ＩＡＡ 和 ＡＣＣ 脱氨酶的微生物可以降低

植物体内的 ＥＴ 水平，进而在不同的胁迫下刺激

植物生长，包括盐胁迫［５８］。 因此，未来可以从盐

生植物生境筛选同时高产 ＩＡＡ 和 ＡＣＣ 脱氨酶的

耐盐促生菌，如木霉和芽孢杆菌等［５９］。
２． ３　 分泌胞外多糖（ＥＰＳ）

微生物胞外多糖（Ｅｘｏｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅ，ＥＰＳ）是
由微生物在代谢过程中分泌到细胞外的高分子碳

水聚合物，具有复杂的化学结构和多样的生物学

功能，在工业、农业和环境保护等领域具有多种用

途。 微生物胞外多糖在根际微生态中扮演着多重

角色［６０］。 首先，ＥＰＳ 富含羟基、巯基、羧基等阴离

子基团，可以高效螯合和吸附土壤中游离的 Ｎａ ＋

和重金属，形成一道“离子屏障”，减少植物根系

Ｎａ ＋ 的吸收。 其次，ＥＰＳ 能够将微生物细胞与土

壤颗粒或植物根表牢固地黏合在一起，促进生物

膜的形成，锁住水分、缓解渗透胁迫，改善根际微

团聚体结构并提升土壤的保水能力。 微生物产生

的 ＥＰＳ 具有抗氧化、清除活性氧（ＲＯＳ）的能力，
可以降低细胞氧化损伤，保护植物和微生物细胞

免受氧化胁迫。 另外，ＥＰＳ 可以刺激植物生长发

育，调节植物的抗性生理与代谢途径，提升植物耐

受盐、高温、重金属、干旱等非生物胁迫的能

力［６１⁃６３］。
盐生植物生境 ＰＧＰＲ 源 ＥＰＳ 已被发现在促进

植物盐胁迫下生长、增加土壤团聚体稳定性方面

具有显著作用。 例如，假单孢菌 （ Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ
ｓｉｍｉａｅ）ＭＨＲ６ 分泌的 ＥＰＳ 可以有效吸附 Ｎａ ＋ ，添
加 ＥＰＳ 改善了盐胁迫下玉米的 Ｎａ ＋ ／ Ｋ ＋ 稳态，进
而促进植株的生长［６４］。 盐碱地分离的贫瘠水芽

孢杆菌（Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｉｎａｑｕｏｓｏｒｕｍ） ＧＢＷ ＨＦ⁃９ 具有高

产 ＥＰＳ 的能力，不仅促进盐碱土中番茄苗的生

长，还能显著改善盐渍土壤中不同粒径团聚体的

比例，有效降低土壤 ｐＨ 值和全盐含量［６５］。 从海

水稻分离的耐盐内生泛菌（Ｐａｎｔｏｅａ ａｌｈａｇｉ）ＮＸ⁃１１
分泌 ＥＰＳ，并在盐胁迫下接种能显著促进水稻幼

苗的生长［６６］，该菌株 ＥＰＳ 的合成受到糖基转移酶

基因 ａｌｈＨ 和 ａｌｈＫ 的调控［６７］。 研究发现盐生植

物中华补血草内生放线菌 Ｇｌｕｔａｍｉｃｉｂａｃｔｅｒ ｈａｌｏｐｈｙ⁃
ｔｏｃｏｔａ ＫＬＢＭＰ ５１８０ 产生的 ＥＰＳ 组分 ＥＰＳ⁃１ 和

ＥＰＳ⁃２ 具有较强的抗氧化能力［６８］，在 ０ 和 ２００
ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 胁迫条件下，２． ０ ｇ ／ Ｌ 的 ＥＰＳ 处理分

别使番茄种子发芽率提高了 ２３． ５％ 和 １１． ０％ 。
ＥＰＳ 主要激活番茄苗中的酶清除系统和非酶抗氧

化剂的合成，促进光合作用，介导离子平衡，并诱

导生长素、脱落酸、水杨酸（ＳＡ）等激素的生物合

成和响应途径基因的表达来调控植物耐盐［６９］。
该类研究表明，耐盐微生物的 ＥＰＳ 具有作为盐碱

地植物生长专用生物刺激剂开发利用的良好潜

力，但其介导的微生物细胞胁迫耐受以及调控植

物耐盐的分子机理仍需深入探究。
２． ４　 释放挥发性有机化合物（ＶＯＣｓ）

ＰＧＰＲ 还可以通过产生的挥发性有机化合物

（ｖｏｌａｔｉｌｅ ｏｒｇａｎｉｃ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ， ＶＯＣｓ）介导植物生长

与胁迫耐受。 微生物 ＶＯＣｓ 是一类以低分子量和

高挥发性为特征的有机化合物，主要包括醇、酮、
萜烯、烷烃等，具有高度可变的结构。 ＶＯＣｓ 很容

易在空气、水和土壤中扩散，在没有物理接触的情
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况下长距离发挥抑菌和植物生长促进的作用。 近

年来，微生物的挥发物作为植物⁃微生物跨界交流

的新型信号分子受到高度关注［７０］。 例如，挥发物

乙偶姻、２，３⁃丁二醇、３⁃甲基⁃１⁃丁醇、苯乙醇、雪松

烯等已被发现能增强生长素运输和信号响应，诱
导侧根形成并促进植物根系发育［７１⁃７２］。 少量的

研究表明，ＰＧＰＲ 释放的 ＶＯＣｓ 可以诱导拟南芥

（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ）根系发育，在不直接接触的

情况下系统性地增强植物的耐盐性。 菌株吡咯伯

克霍尔德氏菌（Ｂｕｒｋｈｏｌｄｅｒｉａ ｐｙｒｒｏｃｉｎｉａ）ＣＮＵＣ９ 释

放的挥发物在 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 胁迫下促进了拟

南芥的根系发育和总叶面积，并提升了发芽率和

存活率［７３］。 哈茨木霉 ＳＴ０２ 的 ＶＯＣｓ 通过调节激

素信号传导、离子转运和细胞壁重塑来增强薄荷

的耐盐性，从而促进不定根发育［７４］。 近期发现，
盐生植物补血草内生放线菌 Ｇ． ｈａｌｏｐｈｙｔｏｃｏｔａ
ＫＬＢＭＰ ５１８０ 释放的 ＶＯＣｓ 在盐胁迫条件下可显

著促进番茄幼苗的生长，具体表现为鲜重增加、侧
根数量增多以及叶绿素含量提升，ＶＯＣｓ 处理上

调了与苯丙烷生物合成、谷胱甘肽代谢、丝裂原活

化蛋白激酶（ＭＡＰＫ）信号通路、植物激素信号转

导以及植物⁃病原体互作相关通路的基因表达，并
提高了内源生长素、茉莉酸（ ＪＡ）以及 ＡＣＣ 的含

量；进一步的挥发物成分分析鉴定出多种关键生

物活性化合物，包括 ３⁃甲基⁃１⁃丁醇、苯乙醇、２⁃氨
基丙二酰胺和 ２⁃十一烷酮等［７５］。 目前，耐盐微生

物挥发物介导的植物耐盐机制的研究尚处于起步

阶段，信息较为有限，但研究空间和潜力巨大。

３　 耐盐促生菌调控植物耐盐性的作

用机制

耐盐促生菌能够产生 ＩＡＡ、ＡＣＣ 脱氨酶、挥发

性有机化合物等多种功能活性物质和信号分子，这
些物质在盐胁迫下通过一系列复杂的生理生化反

应及分子过程，诱导植物产生系统性的抗逆响应，
最终提升植物的耐盐能力。 这种响应涵盖了从生

理、代谢、基因表达乃至全株等多个层面（图 １）。
３． １　 诱导渗透调节物积累

盐胁迫通常会导致植物体内渗透失衡，这也

是造成植物细胞脱水的主要诱因。 植物为了在高

盐环境胁迫下能维持细胞正常的生理功能，会主

动合成并积累渗透调节物。 耐盐 ＰＧＰＲ 能够促进

植物体内渗透调节物质的合成与积累，帮助植物

维持细胞渗透压稳定，减少细胞水分流失，进而提

升植物的耐盐性能。 已有研究证实，耐盐促生菌

可对植物体内脯氨酸、甜菜碱、可溶性糖、可溶性

蛋白等相容性物质的合成起到调控作用，这些物

质不仅能够参与维持植物细胞的渗透平衡，也能

保护酶的活性和细胞膜的稳定性，也能协助清除

植物体内的活性氧［７６⁃７７］。 脯氨酸作为其中重要

的渗透调节物质，功能十分全面，而 ＰＧＰＲ 能够通

过激活植物体内脯氨酸合成途径关键基因（如
Ｐ５ＣＳ、ＰｒｏＤＨ）的表达，促进脯氨酸积累，以维持细

胞渗透平衡［７８］。 例如，盐胁迫下接种耐盐的 Ｈａｌ⁃
ａｄａｐｔａｔｕｓ ｓｐｐ． 菌株后，玉米植株的脯氨酸含量显

著提高，其中 ＣＭＡＡ １９０９ 菌株处理组的脯氨酸积

累量较对照组增加 １３８． １２％ ，有效缓解了盐胁迫

带来的渗透损伤［３５］。 有研究发现，促生菌可通过

调控植物甜菜碱合成，赋予植物耐盐性。 从盐生

植物根际分离的耐盐 ＰＧＰＲ 菌株荧光假单胞菌

（Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｆｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ）、短小芽孢杆菌（Ｂａｃｉｌ⁃
ｌｕｓ ｐｕｍｉｌｕｓ）和金橙黄微小杆菌（Ｅｘｉｇｕｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ
ａｕｒａｎｔｉａｃｕｍ）接种小麦后，不仅脯氨酸含量增加了

１３８． １２％ ～ ３１７． ２０％ ，植株叶片的甜菜碱含量还

提高了 １０． ７８％ ～ ２７０． ３１％ ，显著增强了植株的

渗透调节和耐盐能力［７９］。 ＰＧＰＲ 还能促进植物体

内可溶性糖和海藻糖的积累，从而调节细胞渗透

压。 用耐盐的谷氨酸杆菌（Ｇｌｕｔａｍｉｃｉｂａｃｔｅｒ ｈａｌｏ⁃
ｐｈｙｔｏｃｏｌａ） ＫＬＢＭＰ ５１８０ 的 ＥＰＳ 处理番茄后，在

２００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 胁迫下，植株可溶性糖含量较对

照组增加了 １５． ９％ ～ ２７． ３％ ，有效缓解了盐胁迫

造成的损伤［６９］。 当前该研究多聚焦这些渗透调

节物含量的变化、深层次调节机理，特别是耐盐促

生菌的 ＶＯＣｓ、ＥＰＳ 等非激素信号和长距离调控植

株渗透代谢的信号传导通路还需要深入研究。
３． ２　 激活抗氧化系统

盐胁迫下植物体内超氧阴离子（Ｏ －
２ ）、过氧

化氢（Ｈ２Ｏ２）等会大量积累，从而造成植物组织内

活性氧（ＲＯＳ）爆发，ＲＯＳ 过量积累会引发细胞膜

脂质过氧化、蛋白质变性及 ＤＮＡ 损伤，进而造成

细胞结构损伤，导致植物受到氧化胁迫减产甚至

死亡［８０］。 研究发现，耐盐促生菌自身能够合成

ＳＯＤ、过氧化氢酶（ＣＡＴ）、过氧化物酶（ＰＯＤ）等抗
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氧化酶，以及谷胱甘肽、抗坏血酸等非酶抗氧化物

质，直接参与植物体内 ＲＯＳ 清除，也会通过多种

信号转导途径激活植物自身的抗氧化防御系统。
从盐生植物补血草分离的 Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｆｌｅｘｕｓ ＫＬＢＭＰ
４９４１ 菌株基因组中含有一系列编码冷休克和热

的基因休克蛋白、ＰＯＤ、ＳＯＤ、谷胱甘肽过氧化物

酶，以及 ＣＡＴ 相关基因。 将该菌接种到宿主植物

后，盐胁迫下能显著提高植株体内 ＳＯＤ、ＣＡＴ 及

ＰＯＤ 活性，同时降低丙二醛（ＭＤＡ）含量，从而有

效减轻细胞膜损伤［５４，８１］。 耐盐的芽孢杆菌（Ｂａ⁃
ｃｉｌｌｕｓ ｓａｆｅｎｓｉｓ）ＮＢＲＩ １２Ｍ 在盐胁迫下回接水稻显

著降低了植物体内的过氧化氢含量，促进了植物

生长［８２］。 盐生植物根际芽孢杆菌（Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｆｌｅｘ⁃
ｕｓ）ＰＡＳ１ 菌株接种显著改善了盐胁迫下芝麻植株

的生长，植物抗氧化酶活性增强，包括 ＳＯＤ、ＰＯＤ
和 ＣＡＴ［４７］。 研究发现，谷氨酸杆菌（Ｇ． ｈａｌｏｐｈｙｔｏ⁃
ｃｏｌａ）ＫＬＢＭＰ ５１８０ 菌株产生的 ＥＰＳ，除了具备清

除超氧阴离子和 ＤＰＰＨ 自由基的活性，接种到番

茄上后，也能显著提高植株 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ 活性，
并上调抗氧化酶合成基因的表达，减少 ＭＤＡ 积

累，促进番茄盐胁迫下生长［６９］。 以上研究表明，
耐盐促生菌能够显著激活并强化植物抗氧化防御

体系，进而缓解盐碱毒害损伤，增强植物整体耐盐

碱适应能力。
３． ３　 调控离子平衡

盐胁迫的核心毒害是过量的 Ｎａ ＋ 和 Ｃｌ － 积累

并进入植物细胞，破坏胞内离子稳态，抑制 Ｋ ＋ 、
Ｃａ２ ＋ 、Ｍｇ２ ＋ 等元素的吸收与功能，导致离子失衡、
代谢紊乱、膜系统损伤及线粒体功能障碍等。
ＰＧＰＲ 可以调控植物离子吸收、转运、区隔化，维
持 Ｎａ ＋ ／ Ｋ ＋ 平衡，盐胁迫下帮助植物重建离子稳

态［８３］。 Ｈｉｄｒｉ 等［８４］ 发现，产生 ＥＰＳ 的耐盐菌 Ｇｌｕ⁃
ｔａｍｉｃｉｂａｃｔｅｒ ｓｐ． 在 ３００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 胁迫下接种

芦苇显著影响了植物的生长，除增加了茎多酚含

量，降低了 ＭＤＡ 含量，还增加了植物组织中 Ｃａ２ ＋

和 Ｋ ＋ 的吸收，并降低了茎中 Ｎａ ＋ 和根中 Ｃｌ － 的含

量。 研究还发现，ＰＧＰＲ 分泌的 ＥＰＳ 和细胞壁的

吸附作用可以减少根系对 Ｎａ ＋ 的直接吸收。 例

如，谷氨酸杆菌 ＫＬＢＭＰ ５１８０ 的 ＥＰＳ 处理番茄后，
在 ２００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 胁迫条件下，番茄根内 Ｎａ ＋

浓度降低 ３２． ３％ ，茎和叶片的 Ｎａ ＋ 浓度则分别降

低 ２８． ６％和 ４０． ０％ ，同时 Ｋ ＋ 浓度显著提高，进而

成功维持了植株的 Ｎａ ＋ ／ Ｋ ＋ 平衡，促进盐胁迫下

生长［６９］。
其次，ＰＧＰＲ 处理可以诱导植物上调质膜上

高亲和 Ｋ ＋ 转运蛋白基因（如 ＨＫＴ１）和 Ｎａ ＋ ／ Ｈ ＋

逆向转运蛋白基因（如 ＳＯＳ１、ＮＨＸ１）的表达，从而

将细胞质中的 Ｎａ ＋ 区隔化至液泡，或通过根系排

出体外，同时，上调 Ｋ ＋ 通道（如 ＡＫＴ１）基因的表

达以促进 Ｋ ＋ 的吸收。 例如，在 ２００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ
胁迫下， 假单胞菌 （ Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｏｒｙｚｉｈａｂｉｔａｎｓ）
ＡＸＳａ０６ 接种处理显著促进了番茄幼苗的生长，并
上调表达了 Ｎａ ＋ 转运蛋白基因 ＨＫＴ１ 以及 Ｎａ ＋ ／
Ｈ ＋ 逆向转运蛋白基因 ＮＨＸ１ 和 ＮＨＸ２［８５］。 还有

研究表明，玉米接种丛植菌根真菌后显著增加了

Ｋ ＋ 含量并减少了 Ｎａ ＋ 积累，同时其组织中的 Ｋ ＋ ／
Ｎａ ＋ 比值也更高。 这些效应与玉米根中 ＺｍＡＫＴ２、
ＺｍＳＯＳ１ 和 ＺｍＳＫＯＲ 基因表达的调节相关，有助

于调节植物的离子稳态［８６］。 近期研究发现，耐盐

的谷氨酸杆菌 ＫＬＢＭＰ ５１８０ 的挥发物在盐胁迫下

熏蒸处理的番茄 Ｎａ ＋ 积累量降低、Ｎａ ＋ ／ Ｋ ＋ 比值

下降， 根 中 Ｋ ＋ 转 运 蛋 白 编 码 基 因 （ ｇ１０７９２、
ｇ２８４８０）以及 Ｋ ＋ 通道基因（ｇ２８５９２）的表达上调，
同时，叶片中 Ｎａ ＋ 转运蛋白基因 ＨＫＴ１ 和阳离子 ／
Ｈ ＋ 逆向转运蛋白基因分别显著升高了 １． ９３ 倍和

１． ４４ 倍［７５］。 综上可见，耐盐 ＰＧＰＲ 可调控植物盐

离子转运基因表达、维持离子平衡，减少植株体内

Ｎａ ＋ 过量积累，进而缓解盐逆境伤害；而不同菌株

对靶基因的调控模式，存在明显物种与宿主特异

性差异。
３． ４　 诱导次生代谢物积累

耐盐促生菌能调控植物的次生代谢过程，促
使植物合成积累具有抗盐功能的次生代谢产物，
如酚类化合物、黄酮类、萜类等，进而增强植物耐

盐性。 这些次生代谢产物主要通过清除活性氧、
稳定细胞膜结构、调节信号传导等方式，帮助植物

抵御盐胁迫损伤［８３］。 例如，基于耐盐促生假单胞

菌（Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ａｔａｃａｍｅｎｓｉｓ）ＫＳＳ⁃６ 开发的有机肥

的施用促进了盐胁迫下水稻的生长，脯氨酸、黄酮

类化合物、碳水化合物等的含量提升了 ３２％ 以

上［８７］。 谷氨酸杆菌 （ Ｇ． ｈａｌｏｐｈｙｔｏｃｏｌａ） ＫＬＢＭＰ
５１８０ 在 ２５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 盐胁迫下回接促进了宿

主补血草生长，转录组测序发现，黄酮生物合成与

苯丙烷类代谢途径显著富集，总黄酮含量显著增
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加［８８］。 近期研究发现，从耐盐野生大豆中获得的

内生假单胞菌 ７７Ｓ３，具有多重植物促生特性，盐
胁迫下显著促进大豆生长。 针对机理的研究发

现，接种内生假单胞菌 ７７Ｓ３ 后大豆黄酮类化合物

等抗氧化物质与渗透保护剂含量显著提升，并发

现该菌可通过硝酸盐转运体 ＮＲＴ１． ５ 依赖的氮代

谢重编程增强大豆盐耐受性［８９］。 研究发现，链霉

菌 ＷＹ２２８ 产生的挥发物显著促进植物根系发育，
盐胁迫下处理激活了拟南芥花青素生物合成的关

键转录因子 ＭＹＢ７５ 基因，并促进了黄酮和花青素

积累，赋予植物更好的耐盐性［９０］。 总之，通过调

控植物次生代谢途径，耐盐促生菌从多个维度构

建起植物的耐盐防御体系。
３． ５　 调节激素信号网络

植物激素信号网络是调控植物耐盐应答的核

心通路。 耐盐 ＰＧＰＲ 除了自身合成激素，还可通

过上调植物激素合成相关基因表达、促进内源激

素积累，也可调控激素信号转导通路、激素间交叉

互作及整体信号网络稳态，进而维系盐胁迫下植

物根系正常生长发育，协同调控植物应对盐逆境

的生理与分子响应［９１］，涉及植物生长素与细胞分

裂素、ＥＴ、ＪＡ、ＳＡ 等通路。 研究表明，海滨锦葵来

源的内生真菌 Ｔｒｉｃｈｏｄｅｒｍａ ａｓｐｅｒｅｌｕｍ 和 Ｔｒｉｃｈｏｄｅｒ⁃
ｍａ ｖｉｒｉｄｅ 菌株诱导小麦乙烯合成相关基因如 ＡＣＣ
氧化酶（ＡＣＯ）和 ＡＣＣ 合酶（ＡＣＳ）的表达下调，从
而减少乙烯合成和盐胁迫下对植物的损伤［３９］。
近期研究发现，链霉菌 ＷＹ２２８ 的挥发物通过激活

拟南芥生长素信号和极性运输促进根系生长，并
通过乙烯信号激活促进根毛发育。 此外，还证实

挥发物可以刺激植物脱落酸信号传导，促进花青

素合成，增强植物耐盐性［９０］。 盐胁迫下，用耐盐

谷氨酸杆菌 ＫＬＢＭＰ ５１８０ 的 ＥＰＳ 处理盆栽番茄，
发现叶片和根部 ＩＡＡ 分别增加了 ３３． ５３％ 和

４９． ５６％ ， ＡＣＣ 含量均显著降低， 根中脱落酸

（ＡＢＡ）含量增加 ３８． １７％ ，ＪＡ、ＭＥＪＡ 和 ＳＡ 水平

也显著升高，这表明番茄幼苗中内源性激素受外

源添加的 ＥＰＳ 的调节［６９］。 研究还发现，菌株

ＫＬＢＭＰ ５１８０ 的挥发物在盐胁迫下促进番茄苗生

长并调控激素信号网络，结果显示挥发物熏蒸组

ＩＡＡ 含量显著增加， 叶片和根部分别上升了

５２． ６１％ 和 ６３． ５２％ 。 与对照组相比，熏蒸组的

ＡＢＡ 含量略有下降；ＥＴ 合成前体 ＡＣＣ 的含量升

高，根中检测到 ４７． ７８％的增加。 根中的 ＪＡ 含量

增加了 ２． ５８％ ，但叶中的含量显著降低。 相比之

下，熏蒸组幼苗的叶片和根部的 ＳＡ 含量均降低。
油菜素内酯在根和叶中的水平呈现出相反的模

式：根中含量显著降低，但叶中含量增加 ４． ７９％ 。
转录组分析发现挥发物处理上调了与苯丙烷生物

合成、谷胱甘肽代谢、植物激素信号转导通路的基

因，进一步结合 ＥＴ 和 ＪＡ 合成抑制剂实验证明了

ＫＬＢＭＰ ５１８０ 的挥发物通过刺激脱落酸、ＥＴ 合成

和信号转导来提高番茄的耐盐能力［７５］。 可见，耐
盐促生菌能通过调控植物内源激素合成与信号转

导增强植物的耐盐能力。
３． ６　 优化土壤微生态与养分供应

耐盐促生菌的施用还可以改善土壤团粒结构

和化学性质，增强土壤的物理性质，活化土壤难溶

性养分、促进根系吸收利用，全方位提升土壤养分

供给效能与植物 Ｎ、Ｐ、Ｋ 等养分吸收，并调控土壤

微生物群落组成，优化根际土壤微生态结构，从而

增强植物耐盐性［９２］。 有研究通过盆栽试验探究

了 ＡＭ 真菌在 ０、１００ 和 ４００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 下对盐

生植物碱蓬根际细菌群落结构和土壤理化特性的

影响。 结果表明，三个 ＮａＣｌ 水平下均增加了干重

并促进了盐生植物的生长，在 １００ 和 ４００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ
ＮａＣｌ 浓度下增加了土壤碱性磷酸酶活性，在 １００
ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 下显著降低了酸杆菌门的丰度，但
增加了一种可以清除活性氧阴离子的沙壤土杆菌

属（Ｒａｍｌｉｂａｃｔｅｒ）的丰度，ＡＭ 真菌分别在 ０ 和 １００
ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 下分别招募了马赛菌属（Ｍａｓｓｉｌｉａ）
和节杆菌属（Ａｒｔｈｒｏｂａｃｔｅ），这两个属的菌株已经被

证明对植物有益［９３］。 耐盐促生假单胞菌（Ｐｓｅｕｄ⁃
ｏｍｏｎａｓ ａｔａｃａｍｅｎｓｉｓ） ＫＳＳ⁃６ 开发的有机肥处理使

盐胁迫下稻米的营养成分 （ Ｐ、Ｋ、Ｚｎ、Ｆｅ、Ｍｇ 和

Ｍｎ）提高了 ３５％ 以上，处理后的土壤参数，包括

ｐＨ 值和电导率（ＥＣ）、含水量、总有机碳、有机质、
Ｎａ ＋ 和 Ｃｌ － 也得到了改善，其中 ＥＣ 从 ７． ４３ ｄＳ ／ ｍ
显著降低至 ４． ３ ｄＳ ／ ｍ［８７］。 耐盐的吉林泛菌

（Ｐａｎｔｏｅａ ｊｉｌｉｎｅｎｓｉｓ）Ｄ２５ 在盐胁迫下通过灌根处理

显著提高了番茄的鲜重、茎长、根长和叶绿素含

量，增加了植株各种常量营养素和微量营养素的

吸收，并减少了 Ｎａ ＋ 的积累。 同时根际与土壤肥

力相关酶（脱氢酶、脲酶、转化酶和 ＣＡＴ）的活性

增强。 １６Ｓ ｒＲＮＡ 扩增子测序表明，土壤微生物多
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样性 和 益 生 菌 （ 如 Ａｃｉｄｉｂａｃｔｅｒ、 Ｌｉｍｎｏｂａｃｔｅｒ 和

Ｒｏｍｂｏｕｔｓｉａ）的丰度也显著增加［９４］。 还有研究发

现，接种耐盐的 Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｌｉｃｈｅｎｉｆｏｒｍｉｓ Ｏ１ 和 Ｂｒｅｖｉ⁃
ｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｓｐ． Ｏ５ 菌株在 ２００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 胁迫下

促进了茄子的生长，并使土壤中脱氢酶、脲酶、淀粉

酶和磷酸酶活性提高了 ０． ７４ ～ １２． ７ 倍，从而增强

了盐胁迫下的土壤恢复力；联合接种还增加了茄子

根际有益细菌的物种丰富度和相对丰度，从而优化

土壤微生态提升植物在盐胁迫下的恢复力［９５］。 以

上结果表明，耐盐 ＰＧＰＲ 可以通过改良根际微生态

环境、协同强化土壤养分供给，并重塑根际微生物

群落来促进植物健康生长和应对盐胁迫。

４　 合成微生物菌群在提高植物耐盐

性方面的应用

在自然环境中，植物并非只和单一微生物相

互作用，而是长期与多样化、结构复杂的根际微生

物群落协同共存。 不同种类 ＰＧＰＲ 菌株在土壤中

常会表现出协同促生、功能互补，或是相互拮抗竞

争等多样关系。 以往单一菌株菌剂施入土壤后，
往往难以稳定定殖，受田间环境影响较大，促生效

果也不稳定。 在此背景下，基于微生态学原理构

建的合成微生物群落（Ｓｙｎｔｈｅｔｉｃ Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ Ｃｏｍｍｕ⁃
ｎｉｔｉｅｓ， ＳｙｎＣｏｍｓ）研究逐渐受到重视，已成为微生

物肥料与菌剂未来发展的重要方向［９６⁃９７］。
ＳｙｎＣｏｍｓ 构建的核心思想是“整体大于部分

之和”。 通过有目的地选择具有不同促生机制且

生态位兼容的菌株进行组合，从而构建功能更为

强大、对逆境胁迫更有韧性的微生物群落。 在提

升植物耐盐性方面，ＳｙｎＣｏｍｓ 已展现出优于单一

菌株的潜力［９８］。 例如，Ｙａｎｇ 等［９９］ 从红树林盐生

植物叶际分离到耐盐细菌 Ｐａｎｔｏｅａ ｓｔｅｗａｒｔｉａ Ａ 和

Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｍａｒｒｉｓｆｌａｖｉ Ｙ２５，将这两株菌组合应用后发

现，它们能够促进水稻体内渗透物质的含量提升

并激活耐盐基因的上调表达，还能显著提高水稻

根际绿弯菌门（Ｃｈｌｏｒｏｆｌｅｘｉ）菌群的丰度，有效增强

水稻的耐盐能力。 此外，合成菌群相比单一菌株，
还具备更强的根际定殖能力和生态稳定性。 菌群

中不同菌株之间可通过代谢互养、信号交流以及

生物膜共构建等方式，形成结构更稳固的微生态

系统，从而更好地发挥盐胁迫下的促生作用。 从

盐生植物碱蓬中分离得到的两株高耐盐性 Ｋｕｓｈ⁃
ｎｅｒｉａ 细菌 Ｋｋ 和 Ｋｍ，均能耐受 ２５％的 ＮａＣｌ 浓度，
且可分泌 ＩＡＡ、脯氨酸和胞外多糖，不仅能够促进

盐胁迫下拟南芥的生长，复合接种应用于白菜的

试验还呈现出明显的协同增效效果。 与单菌处理

相比，复合接种使白菜植株干重提高了 １． １９ 倍，
还能显著富集根际芽孢杆菌，且形成的生物膜比

单菌处理更为明显［１００］，这也充分体现了盐生植

物源 ＳｙｎＣｏｍｓ 在提升农作物耐盐性方面的巨大应

用潜力。 此外，从沙漠植物 Ｉｎｄｉｇｏｆｅｒａ ａｒｇｅｎｔｅａ 获

得的 ５ 株菌构建的菌群能够在高盐胁迫下显著促

进番茄植株生长，并调控番茄中耐盐基因的表达

及离子平衡［１０１］。 北京林业大学团队从胡杨

（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ）根际高盐土壤中分离出 ５１２
株细菌，筛选出 ９ 株菌构建合成菌群，该菌群可显

著改善杂交 ８４Ｋ 杨树的生长。 该合成菌群不仅

能通过减少植株氧化应激、调节渗透物质和离子

平衡来增强杨树的耐盐能力，还能招募根际特定

细菌属，进一步提升杨树对高盐环境的适应

性［１０２］。 近期，有学者从盐生植物盐节木（Ｈａｌｏｃ⁃
ｎｅｍｕｍ ｓｔｒｏｂｉｌａｃｅｕｍ）内生细菌中筛选出 １１ 株关键

菌株，构建 ＳｙｎＣｏｍｓ 并优化，在水培和盆栽实验中

均增强了盐胁迫下小麦的生长［１０３］。 以上研究表

明，来自极端环境的耐盐微生物群落作为环境友

好型生物肥料，在改善盐渍土中作物表现方面具

有良好应用潜力。

５　 展　 望

当前，国内外学者从盐生植物生境挖掘耐盐

促生菌并揭示其作用机制已取得了可喜的进展，
但从资源挖掘到实际田间应用之间，仍存在诸多

关键问题亟待解决。 关于今后该领域的研究，以
下四个方面需要重点关注。 ①纯培养技术的局限

性限制了新菌株的挖掘。 当前主要依靠传统平板

培养法来分离微生物，但能够成功分离培养的菌

种仅占环境中微生物总数量的 １％ ～ ５％ 。 绝大

多数的“微生物暗物质”，尤其是众多古菌以及大

量未被培养的功能细菌，始终难以被纯培养和开

发利用。 因此，未来研究重点应放在新型培养技

术的研究上，围绕培养基设计和样品预处理，模拟

原位环境，利用液滴微流控、培养组学、微生物互

作网络分析⁃靶向分离等技术，更高效地获取更多
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具有独特耐盐促生功能的新菌株，为该环境功能

菌株的开发提供资源基础。 ②耐盐促生菌调控植

物耐盐性的机理仍有待深入，尤其是小分子信号

代谢物的作用。 目前，该领域对菌株的耐盐促生

效应、ＡＣＣ 脱氨酶等研究较多，但对于微生物代

谢过程中产生的挥发物、新型植物激素类似物、脂
肽类信号分子等物质，在复杂的植物根际微环境

中其真实的作用浓度、调控的途径以及下游的信

号转导通路等关键信息，目前了解还十分有限。
特别是 ＶＯＣｓ 类物质，它们具有作用距离远、无需

与植物直接接触的独特优势，极有可能是调控植

物系统性耐盐性的重要途径。 未来应整合代谢组

学、转录组学和蛋白组学等多组学技术，系统解析

这些微生物与植物之间跨界交流的“化学语言”，
深入揭示耐盐 ＰＧＰＲ 的促生耐盐分子机制。 ③盐

胁迫下合成菌群比单一菌株的促生效果更具优

势，但 ＳｙｎＣｏｍｓ 构建与基于微生物组的植物育种

目前仍面临诸多挑战。 ＳｙｎＣｏｍｓ 提高植物的耐盐

性已有少量研究，今后需要通过理性设计构建出

功能稳定、能够与植物及盐环境生态兼容，且易于

规模化生产的合成菌群。 此外，合成菌群成员之

间、合成菌群与环境土著微生物之间存在着复杂

的相互作用，如竞争、寄生、互养等，如何精准预测

并有效调控这些相互作用，确保合成菌群能够稳

定发挥耐盐促生功能，还需要进一步深入研究。
同时，将“微生物组”视为植物的一种可遗传性

状，开展基于微生物组的植物育种工作，筛选出能

够更好地招募和维持有益微生物菌群的植物基因

型，将成为未来培育耐盐作物新品种的方向，可为

盐碱地作物高效栽培提供新的思路。 ④新型耐盐

促生菌生物菌剂的开发，需要突破传统思路，进行

技术和策略上的创新，才能实现更好地产业化应

用。 当前，植物益生元（如特定的根分泌物成分、
海藻寡糖等）与高效耐盐 ＰＧＰＲ 的联合应用策略，
逐渐受到科研人员的关注，这种策略通过“先养

菌后促生”的模式，能够为 ＰＧＰＲ 在植物根际的定

殖和生长提供良好的营养条件，从而实现更持久、
更稳定的田间应用效果。 此外，开发复合型微生

物耐盐肥料，将高效耐盐促生菌与腐植酸、生物炭

等载体相结合，同时优化肥料的剂型，比如可湿性

粉剂、颗粒剂、液体菌剂等，以及配套的施用技术，
如种子包衣、蘸根、滴灌等，是推动耐盐促生菌从

实验室走向田间、实现产业化应用的必经之路，也
是未来耐盐促生菌制剂开发的重要方向。
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ａｎｄ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ［Ｊ］ ． Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｒｅ⁃
ｓｅａｒｃｈ， ２０２４， ２４３： １１７８４６．

［９５］ Ｇｕｐｔａ Ｓ， Ｃｈａｕｈａｎ Ｒ， Ｐａｎｄｅｙ Ｓ． Ｂｉｏｐｒｉｍｉｎｇ ｗｉｔｈ ｈａｌｏｔｏｌｅｒａｎｔ
ｍｉｃｒｏｂｅｓ ｅｎｈａｎｃｅｓ ｇｒｏｗｔｈ ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ， ｒｅｓｉｌｉｅｎｃｅ ａｎｄ ｒｈｉｚｏｓ⁃
ｐｈｅｒｉｃ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ｓｏｌａｎｕｍ ｍｅｌｏｎｇｅｎａ ｕｎｄｅｒ ｓａｌｉｎｅ
ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ［Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２０２５， ２２９
（Ｐｔ Ａ）： １１０４００．

［９６］ Ｃａｍｂｏｎ ＭＣ， Ｘｕ Ｘ， Ｋｏｖáｃｓ ÁＴ， ｅｔ ａｌ． Ｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ
ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｆｏｒ ｓｔｕｄｙｉｎｇ ａｎｄ ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ ｔｈｅ ｔｒｅｅ ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅ：
Ｃｈａｌｌｅｎｇｅｓ ａｎｄ ｏｐｐｏｒｔｕｎｉｔｉｅｓ［Ｊ］ ． Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｏｐｉｎｉｏｎ ｉｎ Ｍｉｃｒｏｂｉ⁃
ｏｌｏｇｙ， ２０２５， ８７： １０２６３６．

［９７］ Ｘｕ Ｘ， Ｄｉｎｅｓｅｎ Ｃ， Ｐｉｏｐｐｉ Ａ， ｅｔ ａｌ． Ｃｏｍｐｏｓｉｎｇ ａ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ
ｓｙｍｐｈｏｎｙ： Ｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｆｏｒ ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ

［Ｊ］ ． Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ， ２０２５， ３３（７）： ７３８⁃７５１．
［９８］ Ｄｕｂｅｙ Ｓ， Ｂｈａｔｔａｃｈａｒｊｅｅ Ａ， Ｏｚａ Ｙ， ｅｔ ａｌ． Ｈａｒｎｅｓｓｉｎｇ ＳｙｎＣｏｍｓ

ｆｏｒ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ ｔｏ ａｌｌｅｖｉａｔｅ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ Ｖｉｇｎａ ｒａｄｉ⁃
ａｔａ： Ｆｒｏｍ ｌａｂ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓ ｔｏ ｔｈｅ ｆｉｅｌｄ ［ Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ
ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２０２５， ２２９（Ｐｔ Ａ）： １１０３０４．

［９９］ Ｙａｎｇ Ｘ， Ｙｕａｎ Ｒ， Ｙａｎｇ Ｓ， ｅｔ ａｌ． Ａ ｓａｌｔ⁃ｔｏｌｅｒａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ⁃ｐｒｏｍｏ⁃
ｔｉｎｇ ｐｈｙｌｌｏｓｐｈｅｒｅ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ ｆｒｏｍ ｍａｎｇｒｏｖｅ ｐｌａｎｔｓ
ａｎｄ ｉｔｓ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｆｏｒ ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｓａｌｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｒｉｃｅ［Ｊ］ ． Ｍｉ⁃
ｃｒｏｂｉｏｍｅ， ２０２４， １２（１）： ２７０．

［１００］Ｐｅｎｇ Ｙ， Ｌｅｅ ＪＨ， Ｋｉｍ ＣＹ， ｅｔ ａｌ． Ｈａｌｏｐｈｙｔｅ⁃ｄｅｒｉｖｅｄ Ｋｕｓｈｎｅｒｉａ
ｓｔｒａｉｎｓ ｅｎｈａｎｃｅ ｓａｌｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ａｎｄ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｉｎ ｃａｂ⁃
ｂａｇｅ［Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ， Ｃｅｌｌ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２０２６， ４９（１）： ５３１⁃
５４９．

［１０１］Ｓｃｈｍｉｔｚ Ｌ， Ｙａｎ Ｚ， Ｓｃｈｎｅｉｊｄｅｒｂｅｒｇ Ｍ， ｅｔ ａｌ． Ｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｂａｃｔｅｒｉ⁃
ａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｄｅｒｉｖｅｄ ｆｒｏｍ ａ ｄｅｓｅｒｔ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｃｏｎｆｅｒｓ ｓａｌｔ
ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｉｌｉｅｎｃｅ ｔｏ ｔｏｍａｔｏ ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｅｓｅｎｃｅ ｏｆ ａ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅ
［ Ｊ ］ ． Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｓｏｃｉｅｔｙ ｆｏｒ Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｊｏｕｒｎａｌ，
２０２２， １６（８）： １９０７⁃１９２０．

［１０２］Ｌｉ Ｌ， Ｃｈｅｎｇ Ｋ， Ｄｕ Ｙ， ｅｔ ａｌ． Ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｍｉｃｒｏｂｅｓ ｆｒｏｍ Ｐｏｐｕ⁃
ｌｕｓ ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ ｃｏｎｆｅｒｒｅｄ ｓａｌｔ ｓｒｅｓｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ Ｐｏｐｕｌｕｓ ａｌｂａ ×
Ｐｏｐｕｌｕｓ ｇｌａｎｄｕｌｏｓａ［Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ， Ｃｅｌｌ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２０２５，
４８（１２）： ８７４３⁃８７５５．

［１０３］Ｚｈｕ Ｊ， Ｊｉａ Ｑ， Ｔａｎｇ ＱＹ， ｅｔ ａｌ． Ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｍｉｃｒｏ⁃
ｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｏｆ Ｋａｌｉｄｉｕｍ ｓｃｈｒｅｎｋｉａｎｕｍ ｉｎ ｅｎｈａｎｃｉｎｇ ｗｈｅａｔ
ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ［Ｊ］ ． Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｓｃｉ⁃
ｅｎｃｅｓ， ２０２５， ２６（２）： ８６０．

５１４ 期　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　


