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人口的不断增长以及社会发展节奏的加快，导

致了环境资源紧张、耕地面积逐渐减少，世界范围

内土壤盐渍化问题也日趋严峻。受气候、地理、土

壤质地等多种因素的影响，土壤中的可溶性盐类重

新分配，逐渐在土壤表层积聚而形成盐碱地。据不

完全统计，全球盐碱地总面积达 10 亿 hm2，约占陆

地总面积的 1/10［1］。适量的无机盐离子会促进植物

的生长，但当土壤盐分过高时，就会影响植物的生

长发育，引起盐分胁迫。盐胁迫是影响作物生产的

重要逆境因子［2］。新疆轻度盐渍化土壤上的作物产

量较正常土地上的相比会降低 10%-15%，中度盐渍

化土壤上作物产量会降低 20%，甚至更多［3］；苏北
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摘 要 ： 土壤盐渍化严重制约着农业的发展，是我国亟待解决的问题之一。芽孢杆菌的抗逆性强并具有优良的耐盐特性，

可缓解盐胁迫对植物造成的损伤，从而提高植株的耐盐生长能力。简要概述了芽孢杆菌的基本生物学特性与应用及其相关耐盐基因，

并以盐胁迫对植物的影响为切入点，从 7 个方面综述了芽孢杆菌对植物的耐盐促生机制。另外也讨论了芽孢杆菌研究与应用中存

在的一些问题，并展望了其作为植物根际促生细菌与植物、土壤间的相互作用，以期为盐碱地的改良、微生物菌种的应用及农作

物促生方面提供理论参考。
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Abstract: Soil salinization seriously restricts the development of agriculture and this is one of urgent problems to be solved in China. 

Bacillus has strong stress resistance and excellent salt tolerance，thus which can alleviate the damage caused by salt stress and improve the 

salt tolerance of plants. This paper briefly summarizes the general characteristics and application of Bacillus as well as the salt-tolerant genes of 

Bacillus，and reviews the salt-tolerant and growth-promoting mechanism of Bacillus on plant growth from seven aspects. In addition，this paper 

also discusses some issues in the research and development of Bacillus，and prospects the interactions between Bacillus as plant rhizosphere 

growth-promoting bacterium and plants or soil，aiming to provide theoretical reference for the improvement of saline-alkali land，the industrial 

application of microbial strains，and the growth promotion of crops.
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沿海地区近海口处土壤盐分过高，土壤有机质含量

低，几乎无植被生长 ；黄河三角洲受多种因素的影

响而土壤盐渍化严重，土壤盐度与土壤中营养物质

含量呈负相关［4］，严重制约着当地的生态稳定和农

业发展。为了更好地开发和利用盐碱土地资源，人

们采取了优化灌溉、增施有机肥、施用石膏及腐殖

酸等多种措施以降低土壤含盐量，但都收效甚微。

近年来利用微生物的耐盐性对盐碱土进行改良，可

以提高植物耐盐能力，此部分研究已成为土壤微生

物学和微生物生态学的热点之一。

植 物 根 际 促 生 细 菌（Plant growth-promoting 
rhizobacteria，PGPR）是一类定殖于植物根际的对植

物生长起促进作用的细菌，具有加速营养物质的吸

收利用、防治植物病害和应对非生物胁迫的能力［5］。

目前已鉴定出多种 PGPR 菌株，其中的芽孢杆菌因

抗逆能力强而备受关注。蜡样芽孢杆菌（Bacillus 
cereus）JYZ-SD2

［6］在含氯化钠 0%-6% 的平板上均

能生长 ；枯草芽孢杆菌（B. subtilis）BR5 和巨大芽

孢 杆 菌（B. megaterium）BN7［7］ 的 氯 化 钠 耐 受 能

力达到了 18%，并在盐渍土壤盆栽实验中表现出

良好的促生效果 ；地衣芽孢杆菌（B. licheniformis）
SSA61［8］甚至可在盐浓度高达 25% 的条件下生长繁

殖。研究芽孢杆菌对盐胁迫的耐受机制及其促进植

物耐盐生长的机理，对盐碱地的改良及开发利用具

有重要意义。

1 芽孢杆菌的生物学特性与应用

芽孢杆菌大多细胞壁较厚，肽聚糖层致密交联，

主要存在于土壤等生境。芽孢杆菌具有产芽孢的能

力，芽孢为一种休眠体构造，抗逆性极强，对干旱、

盐害、化学药物等均具有一定程度的抵抗能力。芽

孢杆菌可水解淀粉、还原硝酸盐、降解蛋白质等，

为好氧或兼性厌氧菌［9］。

芽孢杆菌生理特征丰富多样，在农业、发酵工业、

医药行业及食品领域等具有广泛的应用价值。芽孢

杆菌在生长繁殖过程中产生的蛋白酶、淀粉酶、有

机酸等，可促进复杂有机物的分解，使营养物质的

吸收利用更加高效。芽孢杆菌可分泌产生多种活性

代谢物，如多黏菌素、抗菌肽、抗病毒活性物质等，

这些物质是天然药物的重要来源之一。另外，芽孢

杆菌还是目前研究较多的一类有益生防细菌，其在

农业生产上的作用主要可表现在两方面，其一为促

生作用：如施用芽孢杆菌 XT1［10］菌液的番茄、辣椒、

南瓜和黄瓜的地上鲜重均有不同程度的增加 ；其二

为抗菌与防治病害作用 ：芽孢杆菌具有广泛的抗菌

活性，可拮抗许多病原真菌，研究表明，枯草芽孢

杆菌与钾联用对黑腐皮菌有良好的抑制作用［11］，对

苹果树腐烂病具有一定的防治效果，一株内生芽孢

杆菌 OEE1［12］可用于防治橄榄黄萎病等。

2 芽孢杆菌的耐盐基因

芽孢杆菌可通过多种作用增强植物耐盐性，促

进盐胁迫条件下植株的生长，提高作物产量。芽孢

杆菌的耐盐机制是通过调节自身耐盐基因的表达来

实现的。近年来，芽孢杆菌相关耐盐基因也不断被

挖掘，从基因角度深入认识芽孢杆菌的耐盐性有助

于研究新的转基因耐盐作物，提高盐碱地的利用率。

2.1 Na+外排相关基因

盐胁迫对细胞膜的损伤可使胞外大量盐离子

输入细胞内，Na+ 过量累积会对微生物细胞造成毒

害，此时 Na+/H+ 逆向转运蛋白的存在对于维持细胞

正常盐浓度和 pH 稳态起关键性作用。Na+/H+ 逆向

转运蛋白又称 Na+/H+ 泵，是一类负责离子交换的跨

膜蛋白，可在 ATP 的驱动下可将胞内多余的 Na+ 泵

出细胞［13］。1997 年研究者从芽孢杆菌（B. firmus）
OF4811M 中首次克隆出了编码 Na+/H+ 逆向转运蛋白

的基因 nhaC［14］；2008 年 Yang 等［15］从达坂芽孢杆

菌（Halobacillus dabanensis）中克隆得到基因 nhaH，

这是第一个来自中度嗜盐菌的与 Na+ 外排有关的基

因，其亲水性 C- 末端结构域只有 9 个氨基酸残基，

用 PCR 方法构建 C 端亲水区域缺失突变株 NHδC 并

转化大肠杆菌，其在高盐环境中的生长受到抑制 ；

在枯草芽孢杆菌的基因组中也已鉴定出多个编码逆

向转运蛋白基因，如 mrp、tetA（L）、nhaC、nhaK、

mleN 及 yvgP 等［16］，其中 mrp 是常见的编码逆向转

运蛋白的基因，广泛存在于细菌和古细菌中。Mrp

结构复杂，是由 7 个亚基构成的异源寡聚复合物，

每个亚基对蛋白质活性的发挥都是不可或缺的［17］。

在高浓度的钠离子、锂离子或钾离子存在的情况下，

mrp 系统对于维持细菌离子平衡和酸碱度稳态至关
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重要［18］。

2.2 胞内积累小分子物质的相关基因

积累渗透压保护物质是微生物耐受高盐环境最

常见的机制，一方面可缓解高盐压力 ；另一方面这

些亲和性溶质可迅速的合成和降解，不会对细胞造

成额外的负担。四氢嘧啶是一种小分子物质，在细

胞内大量积累可起平衡渗透压的作用。张薇等［19］

从中度嗜盐菌（B. alcalophilus DTY1）中克隆出了四

氢嘧啶合成基因簇 etcABC，etcA 基因编码二氨基丁

酸乙酰基转移酶，etcB 编码二氨基丁酸氨基转移酶，

etcC 编码四氢嘧啶合成酶 ；鞠建松等将与四氢嘧啶

合成有关的 3 个基因构建共表达质粒载体，转化后

获得的重组菌株具有高效的四氢嘧啶合成能力，菌

株也具有极强的耐盐性［20］。脯氨酸也是关注度较高

的一类渗透压保护物质，芽孢杆菌在面对高盐环境

时，可通过积累大量脯氨酸作为应激保护剂［21］。与

脯氨酸合成有关的基因有 proA（γ- 谷氨酰磷酸还原

酶）、proB（γ- 谷氨酰胺激酶）、proH（δ1- 吡咯啉 -5-
碳氧基酸还原酶）和 proI（δ1- 吡咯啉 -5- 羧酸还原酶）

等。ProJ 和 ProH 是面对渗透胁迫时产生脯氨酸的关

键因子，它们的结构基因由 SigA 型启动子转录，但

目前尚不清楚原核启动子的调控特征［22］。

2.3 应激蛋白基因

芽孢杆菌细胞在受到外界刺激时，最显著的反

应之一是诱导产生大量的应激蛋白（General stress 
proteins，GSPs）［23］，GSPs 是广泛存在于生物系统

的一类保护性蛋白。早在 1994 年，科学家就从枯草

芽孢杆菌中克隆出了与应激反应相关的 cIpC 基因。

研究表明，当芽孢杆菌暴露于高温、高盐等多种环

境压力时，cIpC 基因转录水平就会显著提升［24］。近

年来，科学家又从枯草芽孢杆菌中发现了小分子

Hsp：YocM，其在盐胁迫反应中具有积极的作用。6% 
NaCl 条件下 yocM 缺失菌株的存活会受到威胁，而

野生型菌株 YocM 的表达明显增加，细胞生长状况

良好［25］。YocM 在细胞中的积累可以起到识别错误

折叠蛋白质聚集体的作用，其与化学伴侣互作可清

除蛋白质聚集体，分解受损的蛋白质等，增强对细

胞的协同保护作用。此外，许多由热、乙醇、盐胁

迫或葡萄糖、磷酸盐饥饿等诱导的 GSPs 的表达需要

依赖 σ 调控因子［26］。盐胁迫条件下，枯草芽孢杆菌

的转录组学和蛋白质组学分析发现 σB、σW、σM 和 σX

调节因子普遍存在［27］。σB 依赖型应激蛋白最为常见，

其至少可以分为 5 个功能组，这些功能组可为生长

受限的枯草芽孢杆菌细胞提供多重应激抗性［26］。

2.4 DegS-DegU信号转导系统

许多研究表明，DegS-DegU 双组分系统参与了

芽孢杆菌对盐胁迫条件的感知，调节相关基因的表

达。DegS-DegU 控制某些降解酶的合成，在枯草芽

孢杆菌中，盐胁迫会强烈刺激编码左旋蛋白酶的

sacB 基因的表达（约 9 倍），并下调编码碱性蛋白酶

的 aprE 基因的表达（约 6 倍）［28］。在高盐培养条件

下，重组枯草芽孢杆菌 AJ73（pCS9）的丝氨酸蛋白

酶的生物合成得到增强，然而在缺乏调节蛋白 DegS

和 DegU 的重组枯草芽孢杆菌中，丝氨酸蛋白酶基

因的表达被抑制，DegS-DegU 系统参与了菌株 AJ73

（pCS9）中蛋白酶基因表达的正向调节［29］。DegS-
DegU 信号转导系统可调节大分子的合成、降解或转

运入胞，从而参与渗透调节和渗透休克后的适应性。

wapA 属于受盐胁迫影响的 DegS-DegU 调节因子，在

低盐浓度下高表达，而在高盐浓度下几乎完全被抑

制，原因是盐胁迫诱导一额外的阻遏物作用于 wapA
控制区，从而下调其表达过程。WapA 通过充当筛

子、离子孔或通道来增加细胞壁的渗透性，关闭它

的合成可以防止外部介质和细胞质室之间的过度交

换［30］。鸟苷酸特异性核糖核酸酶（RNases）可为芽

孢杆菌细胞提供有效磷元素，研究发现，逐渐提高

环状芽孢杆菌（B. circulans）培养环境中的盐摩尔

浓度，胞外鸟嘌呤核糖核酸酶 Bci 的水平会逐渐增

加，研究者在 RNase Bci 启动子中发现了与调控蛋

白 DegU 结合位点同源的序列，DegS-DegU 系统也参

与盐胁迫下 RNase Bci 表达的调节［31］。

2.5 其他基因

有关芽孢杆菌耐盐基因的研究还有很多。例如

芽孢杆菌 N16-5 暴露于高盐胁迫下，铁稳态调节因

子 fur 的表达上调，fur 可能在芽孢杆菌的盐适应中

发挥作用［32］。将芽孢杆菌 SJ-10 的 β- 葡萄糖苷酶

基因 bglC［33］构建重组质粒转化大肠杆菌，重组菌

在 15% NaCl 条件下的 β- 葡萄糖苷酶活性提高了 3.3
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倍且热稳定性也提高 1.5 倍，而在 45℃无盐条件下

BglC 蛋白 110 min 后完全丧失活性 ；此外，盐存在

下的吉布斯自由能更高，由于在高盐度条件下酶活

性和热稳定性得到提高，BglC 是一种理想的耐盐酶。

Zhang 等［34］从地衣芽孢杆菌中克隆出了一种耐寒、

耐碱、耐盐的酯酶 Est700，在高盐浓度下稳定存在

且没有活性损失。但 Est700 缺乏酸性表面，而酸性

表面被认为是高盐度下酶稳定性的关键，这不同于

所报道的大多数耐盐酯酶。

为了深入探究芽孢杆菌的耐盐促生机制，Wang

等［35］ 对耐盐芽孢杆菌（B. flexus）KLBMP 4941 进

行了全基因组测序发现，它的基因组中存在很多

与耐盐性相关的基因，如 Na+ 输出相关基因 mrpB、

nhaC、yjbQ ；钾转运蛋白基因 ktrB ；甘氨酸甜菜碱

转运蛋白基因 opuD、opuBA、opuCC ；铁载体生物合

成基因 rhbC、rhbD、rhbE 等。金和坡［36］对从酱油

中分离出的两株具有良好耐盐特性的蜡样芽孢杆菌

B25 和 B26 也进行了全基因组测序与生物信息学分

析，初步获得了 49 个可能与其耐盐性相关的基因，

如感应蛋白基因 kdpD、辅助蛋白基因 czcD、分子伴

侣 groEL 以及编码丙酮酸激酶、磷酸甘油酸酯酶、

过氧化氢酶、葡萄糖酶等的一系列基因。这一研究

对于建立微生物耐盐调控系统具有重要意义。

3 芽孢杆菌有助于植物的盐胁迫应答

3.1 植物的盐胁迫损伤

高盐环境下植物的生长会受到抑制（图 1）。盐

分胁迫会使植物细胞内丙二醛（MDA）的含量增加，

过量的 MDA 会对细胞膜造成损害，引起质膜过氧化，

影响细胞膜的通透性。细胞膜结构被破坏，离子交

换失衡，胞外大量的 Na+、Cl- 进入细胞内，盐离子

在胞内累积会降低细胞对 Ca2+、K+、N 元素、P 元素

等营养要素的吸收利用，进而影响植株的正常生物

学功能。植株叶绿素含量也会受盐胁迫的影响，高

盐条件下，叶绿体对光能的吸收和转化会减慢，植

物的碳同化能力也会被抑制 ；以棉花为实验材料，

研究盐胁迫对光合作用影响的实验证明，高盐条件

下棉花叶片的最大羧化速率和最大电子传递速率均

显著降低，净光合速率、叶肉导度和暗呼吸速率随

盐分浓度的升高也下降［37］。盐胁迫还会对植株造成

不可逆的氧化损伤 ；对小麦根系施加 300 mmol/L 的

NaCl，4 h 后其 DNA 发生片段化，盐胁迫会诱导根

尖细胞发生程序性死亡［38］。种子能否萌发是决定植

株生长发育状况的关键因素，而盐渍化土壤中含盐

量高，细胞内的水势高于土壤介质，会造成种子渗

透失水，种子的萌发过程就会被抑制 ；长穗偃麦草

对低盐浓度具有一定的耐受性，但在高盐环境下生

长的植株其种子活力指数、发芽率、发芽指数均显

著降低，并且胚芽长、胚根长较对照组相比也逐渐

下降［39］。

3.2 芽孢杆菌的耐盐特性有助于植物的盐胁迫 

应答

盐渍土不利于植物的生长，提高作物自身耐盐

能力来适应高盐环境，可拓展作物种植范围，具有

重要意义。芽孢杆菌是土壤中的优势微生物种群，

具有优良的耐盐特性。表 1 归纳了近 5 年国内外芽

孢杆菌提高植物耐盐性、促进植株生长的一些相关

研究。随着芽孢杆菌耐盐机制研究的深入，其对植

物的盐胁迫应答作用也不断被揭示。

3.2.1 芽 孢 杆 菌 产 生 ACC 脱 氨 酶 提 高 植 物 耐 盐

性 近几年研究发现，盐胁迫会引起植物激素乙烯

的增加。正常生理条件下，乙烯具有促进果实成熟、

诱导不定根和根毛发生等积极作用 ；但乙烯的过度

图 1 盐胁迫对植物的影响［40］
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合成会抑制植株根的伸长，乙烯还被称为逆境下植

物生长的抑制剂和衰老促进剂。芽孢杆菌可产大量

的 ACC 脱氨酶（1- 氨基环丙烷 -1- 羧酸脱氨酶），它

可将用于逆境乙烯合成的直接前体物质 ACC 分解

为氨和 ɑ- 丁酮酸，以提高植物对逆境的适应能力，

减轻甚至抵消盐胁迫的影响，促进植物生长。ACC

脱氨酶是诱导植物耐盐胁迫的最有效机制之一［58］。

从蜡样芽孢杆菌 HK012［59］中克隆 acds 基因（编码

ACC 脱氨酶）并构建超表达载体，转入烟草细胞，

转基因烟草的耐盐性明显增强。Misra 等［53］所研究

的 3 株芽孢杆菌在盐胁迫下均能积累 ACC 脱氨酶，

并 调 节 ACC- 氧 化 酶（ACO） 和 ACC- 合 酶（ACS）

等的活性来减轻乙烯的不利影响。从山东滨海盐碱

土壤中筛选得到的耐盐菌株 zhs2，其与芽孢杆菌属

特征相符并具有 ACC 脱氨酶活性，将其作用于盐胁

迫下的小麦种子，处理后的小麦幼苗相对根长较对

照组增加 26%，相对芽长也增加了 20%［60］。施加暹

罗芽孢杆菌（B. siamensis）PM13 和甲基营养型芽孢

杆菌（B. methylotrophicus）PM19［61］ 对盐胁迫下的

小麦生长同样具有积极的影响，PM13 和 PM19 不仅

具有产 ACC 脱氨酶的能力，在盐胁迫条件下还可产

生胞外多糖，胞外多糖对钠离子的螯合和 ACC 的降

解具有积极作用，从而可有效降低盐胁迫对小麦生

长的影响。

3.2.2 芽孢杆菌分泌铁载体提高植物耐盐性 铁元

素在自然环境中主要以 Fe3+ 的形式存在，通常植

物和各类微生物都难以利用。铁载体是铁的低分子

量螯合剂，主要存在于微生物中。芽孢杆菌可分

泌铁载体以增加铁元素的摄入量。枯草芽孢杆菌 
pk5-26［62］在严重盐胁迫条件下也能生长，并且对

拟南芥的促生效果显著，经研究其不仅具有溶磷、

固氮作用，还具有氧化锌以及分泌铁载体的功能。

Ramadoss 等［63］所研究的 5 株芽孢杆菌虽然都不产

ACC 脱氨酶，但均能减轻盐胁迫对小麦幼苗的影响，

其中 SL3 和 J8W 具有良好的铁载体分泌能力。

3.2.3 芽孢杆菌调节植物激素的分泌促进植物在盐

胁迫条件下的生长 植物激素对于调节植物生长发

育不可或缺，并且在诱导植物对各种生物和非生物

胁迫的耐受性方面也起主要作用［64］。许多研究表明，

植物在盐胁迫条件下体内激素水平会受到较大影响。

以生长素（IAA）为例，苗期向日葵在受到浓度为

100 mmol/L 的 NaCl 处理 30 h 后，其根、茎、叶处

IAA 浓度与对照组相比分别降低约 35%、11% 和

16%［65］；酸枣幼苗在盐胁迫条件下叶和根的脱落酸

（ABA）含量增加，IAA 含量减少，IAA/ABA 的比值

整体显著下降［66］。部分芽孢杆菌具有产 IAA 的能力，

表 1 芽孢杆菌提高植物耐盐性相关研究

芽孢杆菌 可促生植物 文献

枯草芽孢杆菌（B. subtilis GOT9） 拟南芥、小麦 ［41］

枯草芽孢杆菌（B. subtilis） 大豆 ［42］

解淀粉芽孢杆菌（B. amyloliquefaciens GB03） 藜麦 ［43］

解淀粉芽孢杆菌（B. amyloliquefaciens GB03） 薄荷 ［44］

解淀粉芽孢杆菌（B. amyloliquefaciens YM6） 玉米 ［45］

解淀粉芽孢杆菌（B. amyloliquefaciens SN13） 水稻 ［46］

解淀粉芽孢杆菌（B. amyloliquefaciens SQR9） 玉米 ［47］

巨大芽孢杆菌（B. megaterium） 玉米 ［48］

巨大芽孢杆菌（B. megaterium） 黄瓜 ［49］

弯曲芽孢杆菌（B. flexus KLBMP 4941） 中华补血草 ［50］

短小芽孢杆菌（B. pumilus ZB201701） 玉米 ［51］

地衣芽孢杆菌（B. licheniformis HSW-16） 小麦 ［52］

芽孢杆菌（Bacillus sp.） 玉米 ［53］

芽孢杆菌（Bacillus sp.） 辣椒 ［54］

芽孢杆菌（Bacillus SW5） 大豆 ［55］

芽孢杆菌（Bacillus SR-2-1/1） 玉米 ［56］

芽孢杆菌（Bacillus YC7007） 拟南芥 ［57］
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短小芽孢杆菌（Brevibacillus parabrevis）BI07［67］ 在

添加色氨酸的培养基中培养 4 d，IAA 产量可达 36.1 
μg/mL ；解淀粉芽孢杆菌 C3［68］产 IAA 能力最高可

达 251.37 μg/mL。Khan 等［69］的研究发现，在受到

高盐胁迫的大豆幼苗中 IAA 调节基因 gmLAX3 的表

达减少，而在接种芽孢杆菌后，其表达从 11.26% 上

调至 43.13%，这说明芽孢杆菌调节 IAA 生成量也是

增强植株耐盐性的重要因素。

3.2.4 芽 孢 杆 菌 通 过 调 节 渗 透 压 缓 解 植 物 盐 胁

迫 植物体内渗透压低于环境渗透压的状况称为渗

透胁迫。盐害、干旱等是常见的植物渗透胁迫因素，

也有研究称盐害是造成干旱胁迫的重要影响因子。

芽孢杆菌可通过分泌四氢嘧啶、可溶性多糖、甜菜

碱、氨基酸等不影响细胞正常代谢活动的小分子化

合物来降低植株体内渗透势，提高细胞内水活度，

减轻盐胁迫对植株造成的危害。王磊等［70］从山东

烟台近海盐场泥样中分离到一株嗜盐芽孢杆菌 YTM-
5，高盐浓度条件下培养，其细胞内四氢嘧啶的浓度

显著增加 ；地衣芽孢杆菌 SSA61［8］长期暴露于盐胁

迫条件下时，细菌细胞内脯氨酸浓度增加可达 5 倍，

甘氨酸和甜菜碱的积累也近 1.5 倍。这些渗透调节

物质的积累是芽孢杆菌在高盐条件下存活的原因之

一，也会在一定程度上提高植物细胞内的渗透压，

缓解植物盐胁迫。

3.2.5 芽孢杆菌通过溶磷作用提高植物耐盐性 磷

是植物生长所必须的微量元素，核酸和植酸是土壤

中有机磷存在的主要形式，其有效性并不高，无机

磷则以磷酸盐的形式存在。土壤中普遍处于缺磷状

态，大多数农作物生长所需要的磷元素常靠施加磷

肥来补充。芽孢杆菌除可产生特异性磷酸酶将有机

磷转化为无机磷外［71］，还可产植酸酶，将植酸降解

从而提高土壤中磷元素的利用率。郭英等［72］将植

酸酶活力较高枯草芽孢杆菌 T2 进行化学诱变，体

外筛选得负突变株 M3，T2 菌株发酵液作用于盐处

理的小麦水培液中，水培液中有效磷含量大幅提高，

小麦长势良好，耐盐性明显增强，而 M3 菌株作用

于同样处理的小麦根系，小麦鲜重等生物量不增反

降。芽孢杆菌可通过改善植物磷营养状况提高植物

耐盐性。Boukhris 等［73］对突尼斯南部土壤中分离出

的解淀粉芽孢杆菌（B. amyloliquefaciens）US573 产

生的胞外植酸酶进行了纯化和鉴定，这种酶（PHY 
US573） 在 20 g/L NaCl 和 LiCl 存 在 下 分 别 可 保 持

80% 和 95% 的活性，说明 PHY US573 具有一定的

耐盐能力。

3.2.6 芽孢杆菌通过固氮作用提高植物耐盐性 氮

素是植物细胞的重要组成部分，盐胁迫会干扰植物

氮代谢，抑制植物对铵和硝酸盐的吸收和同化，降

低植物组织中的有效氮含量，影响植物的生产力。

过量使用无机肥将增加土壤盐度、破坏土壤结构、

改变土壤微生物的组成，芽孢杆菌可通过固氮作用

提高植株内的氮含量，抑制盐胁迫对植物氮代谢所

造成的影响。例如，枯草芽孢杆菌 L1［74］可促进拟

南芥中硝酸还原酶的活性，增强拟南芥对硝酸盐的

同化和利用，促进植株的生长。

3.2.7 芽孢杆菌的抗氧化作用有利于植物的耐盐

性 植株的呼吸作用、氧化磷酸化等过程都离不开

氧气的参与，然而，当植物受到盐胁迫时氧会被转

变成活性氧，活性氧具有很强的氧化能力，其在细

胞内的积累会导致某些代谢功能障碍甚至造成植株

死亡［75］。芽孢杆菌可产生半胱氨酸、谷胱甘肽（GSH）

和抗坏血酸等非酶组分以清除过量的活性氧化物，

也可以通过上调某些抗氧化物酶的活性应对土壤盐

分过高对植株所造成的氧化胁迫［40］。盐胁迫条件下

解淀粉芽孢杆菌 SN13 的过氧化氢酶活性上调约 1.6

倍，活性氧含量显著降低，将其作用于水稻，其促

进植株生长的能力比使用抗氧化剂的效果显著［76］。

接种解淀粉芽孢杆菌 SQR9 可显著提高拟南芥和玉

米的耐盐性能力，对菌株 SQR9 分泌的分子进行分选，

发现亚精胺可诱导植物产生耐盐性。亚精胺会使谷

氨酰胺合成酶和谷胱甘肽还原酶基因表达增加，从

而导致谷胱甘肽水平增加，谷胱甘肽水平对清除活

性氧至关重要。此外，菌株 SQR9 衍生的亚精胺还

会上调植物 nhx1 和 nhx7 的表达，nhx1 和 nhx7 将钠

离子隔离到液泡中，并将钠离子排出细胞，从而降

低离子毒性［77］。

4 小结与展望

盐胁迫会对植株生长造成威胁，严重影响作物

的质量及产量，利用植物根际促生细菌的耐盐特性
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可抵御高盐环境对植株所造成的影响。芽孢杆菌是

非常重要的一类植物根际促生细菌，随着现代分子

生物技术的发展，人们对芽孢杆菌耐盐性的研究由

个体转向分子层面，从基因角度深入研究其耐盐机

制及某些信号转导途径并取得了一些实质性的进展，

这对于转基因耐盐作物的研究起到了推动作用。本

文介绍了芽孢杆菌的主要耐盐机制，并从 7 个方面

阐述了芽孢杆菌对植物的盐胁迫应答机制。不过，

芽孢杆菌提高植物对盐的耐受能力的作用机制不是

单一的，通常是多种途径共同作用的结果，如芽孢

杆菌 B19［78］同时具有溶解无机磷酸盐、产生长素、

产铁载体以及吸附土壤中重金属镉的作用 ；苏云金

芽孢杆菌 E31［79］具有溶磷解钾，合成生长素和铁载

体的作用，不仅具有良好的耐盐特性，其对温度和

pH 也具有较强耐受性。

芽孢杆菌的研究已不断深入，但有许多方面仍

需加大科研力度。例如，芽孢杆菌虽可通过产植物

激素促进植物在盐胁迫条件下的生长，但各种植物

激素之间存在的相互促进或抑制的现象对芽孢杆菌

和植物的影响需进一步阐明 ；芽孢杆菌的耐盐促生

相关研究虽有很多，但芽孢杆菌与根际土壤中其他

微生物对盐渍土的协同作用却鲜有报道［40］。目前，

有关耐盐芽孢杆菌的研究和开发还只停留在实验室

条件下，并未投入实际产业化生产，主要原因有以

下几个方面 ：筛选得到的菌株大多存在生物活力不

高的问题 ；菌株耐盐性的作用机理还不明确 ；自然

环境与实验室条件存在差异，微生物菌剂的用法用

量等还需大量田间试验。

微生物在诱导植株抵抗外界不良环境的影响方

面具有广阔的应用价值，为了推动芽孢杆菌在盐渍

土壤中的应用，今后的研究重点应放在揭示其耐盐

机制上，如深入研究其代谢调控过程、分子调控机

制等。另外，可以利用基因工程、代谢工程和合成

生物学的方法改造优势耐盐促生菌株，构建多功能

高效 PGPR，使菌株不仅具有良好耐盐性，还具有

一定耐旱性、抵抗病虫害等的优良特性。未来我们

可以把土壤与微生物、微生物与微生物、土壤与植物、

植物与植物之间的相互作用关联起来，研究它们之

间的信号传导、干扰机制等，建立一个动态关联生

物系统，以加快生态农业的健康发展。
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