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　 　 摘要:　 胞外多糖是微生物分泌的一大类天然大分子活性物质ꎬ在食品、医药、化工等领域有着广泛的应用ꎮ
目前ꎬ大量研究结果表明ꎬ胞外多糖是一种很好的生物源肥料ꎬ外源施加可以有效地提高农作物生长性能ꎬ激活农

作物自身潜在的防御机制ꎬ以此促进不同胁迫条件下农作物的生长ꎮ 本文综述了胞外多糖提高盐、干旱、重金属等

胁迫条件下农作物生长及生理代谢的研究进展ꎬ进而对胞外多糖促进胁迫条件下农作物生长的机理进行了归纳和

总结ꎬ并对本领域的研究热点进行了展望ꎬ旨在推进胞外多糖在农业领域的应用ꎮ
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　 　 胞外多糖(Ｅｘｏｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓꎬ ＥＰＳ)是一些特 殊微生物在生长代谢过程中分泌到细胞壁外的水溶

性多糖ꎬ属于微生物的次级代谢产物[１]ꎬ可以分为

由一种单糖构成的同多糖和由 ２ 种以上单糖构成的

杂多糖ꎬ对微生物的生长、定殖、抗逆等生理学过程

有重要意义[２]ꎬ近年来已被广泛应用于食品、医药、
化工等多领域[３]ꎮ

多糖类物质在诱导植物抗逆性方面的应用正日

益引起人们的关注ꎮ 相对于其他外源添加物ꎬ多糖
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不仅具有较好的环境友好特性ꎬ同时由于其本身结

构的特殊性和分子内活性基团的多样性ꎬ多糖也具

有改善土壤特性[４]、提高作物抗逆性[５]、吸附重金

属离子等复合效应ꎬ是一种非常具有应用前景的农

业生物材料ꎮ 相比于其他来源的多糖ꎬ微生物所产

生的胞外多糖具有产量高、易分离、周期短等特性ꎬ
但目前对其研究主要集中于食品医药领域ꎬ对其在

农业领域的应用研究尚处于起步阶段ꎮ 结合近年来

在本领域的研究成果ꎬ对目前应用于农作物胁迫领

域的产胞外多糖菌株进行了归纳(表 １)ꎬ并总结了

胞外多糖对盐、干旱、重金属等胁迫条件下农作物的

影响ꎬ进而对其影响机理进行总结ꎬ并对本领域相关

的研究热点进行展望ꎬ旨在推进胞外多糖在农业领

域应用的相关研究ꎮ

表 １　 应用于农作物胁迫领域的产胞外多糖菌株
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杜氏盐藻(Ｄｕｎａｌｉｅｌｌａ ｓａｌｉｎａ)ＭＳ００２ 盐 番茄(Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎ ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ Ｍｉｌｌ.) [２２]

铜绿假单胞菌 ＯＴ １５、芽孢杆菌属、假单胞菌属、诺卡菌属(Ｎｏｃａｒｄｉａ ｓｐ.)、产碱杆菌属
(Ａｌｃａｌｉｇｅｎｅｓ ｓｐ.)、产黄菌属(Ｆｌａｖｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｓｐ.)、节杆菌属(Ａｒｔｈｒｏｂａｃｔｅｒ ｓｐ.)、链霉菌属
(Ｓｔｒｅｐｔｏｍｙｃｅｓ ｓｐ.)

重金属 萝卜(Ｒａｐｈａｎｕｓ ｓａｔｉｕｕｓ Ｌ.) [２３]

Ｎｏｓｔｏｃ ｃａｌｃｉｃｏｌａ、Ｎｏｓｔｏｃ ｓｐｏｎｇｉａｅｆｏｒｍａｅ、Ｎｏｓｔｏｃ ｌｉｎｃｋｉａ、Ｎｏｓｔｏｃ ｍｕｓｃｏｒｕｍ 盐 水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.)、小麦(Ｔｒｉｔｉｃｕｍ
ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ.)、玉米(Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ.)

[２４]

植物乳杆菌 致病菌 番茄(Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎ ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ Ｍｉｌｌ.) [２５]、[２６]

小胶鞘藻(Ｐｈｏｒｍｉｄｉｕｍ ｔｅｎｕｅ) 干旱 柠条(Ｃａｒａｇａｎａ ｋｏｒｓｈｉｎｓｋｉｉ Ｋｏｍ.) [２７

荧光假单胞菌(Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｓ)ＤＲ７、荧光假单胞菌 ＤＲ１１、霍氏肠杆菌(Ｅｎｔｅｒ￣
ｏｂａｃｔｅｒ ｈｏｒｍａｅｃｈｅｉ)ＤＲ１６、米氏假单胞菌(Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｍｉｇｕｌａｅ)ＤＲ３５

干旱 粱(Ｓｅｔａｒｉａ ｉｔａｌｉｃａ Ｌ.) [２８]

芽孢杆菌属 ＬＭＡ３、芽孢杆菌属 ＬＭＡ３３、芽孢杆菌属 ＬＭＡ４２、泛菌属(Ｐａｎｔｏｅａ ｓｐ.)
ＬＭＡ２８

干旱 玉米(Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ.) [２９]

铜绿假单胞菌 ＰＭ３８９、铜绿假单胞菌 ＺＮＰ１Ｂ、植物内芽孢杆菌(Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｅｎｄｏｐｈｙｔｉｃｕｓ)
Ｊ１３、特基拉芽孢杆菌(Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｔｅｑｕｉｌｅｎｓｉｓ)Ｊ１２

干旱 拟南 芥 [ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ( Ｌ.)
Ｈｅｙｎｈ]

[３０]
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续表１　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ１

微生物菌株　 　 胁迫类型 作物　 　 　 　 参考文献

生脂固氮螺菌(Ａｚｏｓｐｉｒｉｌｌｕｍ ｌｉｐｏｆｅｒｕｍ)、固氮螺菌属(Ａｚｏｓｐｉｒｉｌｌｕｍ ｓｐ.)、褐球固氮菌(Ａｚｏ￣
ｔｏｂａｃｔｅｒ ｃｈｒｏｏｃｏｃｃｕｍ)

盐 玉米(Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ.) [３１]

豌豆根瘤菌(Ｒｈｉｚｏｂｉｕｍ ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｒｕｍ)ＬＲ￣３０、鹰嘴豆中间根瘤菌(Ｍｅｓｏｒｈｉｚｏｂｉｕｍ ｃｉ￣
ｃｅｒｉ)ＣＲ￣３０、鹰嘴豆中间根瘤菌 ＣＲ￣３９、菜豆根瘤菌(Ｒｈｉｚｏｂｉｕｍ ｐｈａｓｅｏｌｉ)ＭＲ￣２

干旱 小麦(Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ.) [３２]

Ｅｘｉｇｕｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｏｘｉｄｏｔｏｌｅｒａｎｓ ＳＴＲ３６ 盐 假马齿苋(Ｂａｃｏｐａ ｍｏｎｎｉｅｒｉ Ｌ.) [３３]

米氏硫胺素芽孢杆菌(Ａｎｅｕｒｉｎｉｂａｃｉｌｌｕｓ ｍｉｇｕｌａｎｕｓ)Ｎａｇａｎｏ 致病菌 番茄(Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎ ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ Ｍｉｌｌ.) [３４]

铜绿假单胞杆菌 ＰＦ２３ 盐、致病菌 向日葵(Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ａｎｎｕｕｓ Ｌ.) [３５]

白色短小杆菌(Ｃｕｒｔｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ａｌｂｉｄｕｍ)ＳＲＶ４ 盐 水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.) [３６]

荧光假单胞杆菌 Ｐｓｄ 重金属 小麦(Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ.) [３７]

中华游动微菌(Ｐｌａｎｏｍｉｃｒｏｂｉｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ)Ｐ１、蜡样芽胞杆菌(Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｃｅｒｅｕｓ)Ｐ２ 干旱 小麦(Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ.) [５]

短小芽孢杆菌 ＳＴＲ２、期望盐单胞菌(Ｈａｌｏｍｏｎａｓ ｄｅｓｉｄｅｒａｔａ)ＳＴＲ８、 Ｅｘｉｇｕｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｏｘ￣
ｉｄｏｔｏｌｅｒａｎｓ ＳＴＲ３６

盐 薄荷(Ｍｅｎｔｈａ ａｒｖｅｎｓｉｓ Ｌ.) [３８]

肠杆菌属ＭＮ１７、芽孢杆菌属ＭＮ５４ 盐 藜麦(Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍ ｑｕｉｎｏａ Ｗｉｌｌｄ.) [３９]

碘短杆菌(Ｂｒｅｖｉｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｉｏｄｉｎｕｍ)ＲＳ１６、云南微球菌(Ｍｉｃｒｏｃｏｃｃｕｓ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ)ＲＳ２２２、
阿氏芽孢杆菌(Ｂａｃｉｌｌｕｓ ａｒｙａｂｈａｔｔａｉ)ＲＳ３４１、地衣芽孢杆菌 ＲＳ６５６

盐 油菜(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｃａｍｐｅｓｔｒｉｓ Ｌ.) [４０]

解淀粉芽孢杆菌 ＦＺＢ４２ 干旱 拟南 芥 [ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ( Ｌ.)
Ｈｅｙｎｈ]

[４１]

枯草芽孢杆菌、巴西固氮螺菌(Ａｚｏｓｐｉｒｉｌｌｕｍ ｂｒａｓｉｌｅｎｓｅ) 干旱 小麦(Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ.) [４２]

巨大芽孢杆菌(Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｍｅｇａｔｅｒｉｕｍ)Ｎ８、沙福芽孢杆菌(Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｓａｆｅｎｓｉｓ)Ｎ１１、副炭疽
芽胞杆菌(Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｐａｒａｎｔｈｒａｃｉｓ)Ｎ１８、贝莱斯芽胞杆菌(Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｖｅｌｅｚｅｎｓｉｓ)Ｎ２５、巨大芽
孢杆菌 Ｎ２９、枯草芽孢杆菌 Ｎ３５

重金属 菠菜(Ｓｐｉｎａｃｉａ ｏｌｅｒａｃｅａ Ｌ.) [４３]

炭疽芽胞杆菌(Ｂａｃｉｌｌｕｓ ａｎｔｈｒａｃｉｓ)ＰＭ２１ 重金属 印度田菁(Ｓｅｓｂａｎｉａ ｓｅｓｂａｎ Ｌ.) [４４]

Ｐｏｒｐｈｙｒｉｄｉｕｍ ｓｏｒｄｉｄｕｍ 致病菌 拟南 芥 [ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ( Ｌ.)
Ｈｅｙｎｈ]

[４５]

１　 胞外多糖对不同胁迫条件下农作物
生长的影响

　 　 在农作物生长过程中ꎬ环境变化对农作物所产

生的胁迫效应一直是困扰当今农业发展的主要问

题[４６]ꎮ 不良环境会造成农作物产量的降低ꎬ重金属

等污染物还会对农产品质量安全造成严重的威

胁[４７]ꎮ 近年来的研究结果表明ꎬ胞外多糖的应用可

以显著提高农作物对不同胁迫环境的抗逆能力[４８]ꎬ
提高作物产量ꎬ胞外多糖在农业生产中具有良好的

应用前景[４９]ꎮ
１.１　 胞外多糖调节盐胁迫下农作物的生长特性

世界上大约有 ２０％的灌溉土壤受到盐胁迫的

影响ꎬ且呈不断恶化的趋势[５０]ꎬ盐胁迫已成为农作

物面临的重要胁迫之一ꎮ 近年来ꎬ胞外多糖被发现

具有限制 Ｎａ＋流动以及提高植物渗透胁迫耐受性等

功能ꎬ展现出其在植物耐盐领域中的非凡潜力[５１]ꎮ
胞外多糖不仅可以显著降低 Ｎａ＋和 Ｃｌ－的吸收ꎬ提高

作物地上部分 Ｎ、Ｐ 和 Ｋ 的积累ꎬ改善水稻、小麦、玉
米、向日葵等农作物在盐胁迫下的生长性能ꎬ提高作

物的活力指数ꎬ而且胞外多糖的加入对农作物体内

光合色素、脯氨酸等物质的含量变化也有着显著影

响ꎬ对盐胁迫下农作物耐盐性的提高有巨大的作

用[７ꎬ２０ꎬ２４ꎬ３１ꎬ３３ꎬ３６]ꎮ
除单一胞外多糖之外ꎬ多种胞外多糖联用被证

实具有更好的诱导农作物耐盐胁迫的性能ꎮ Ｕｐ￣
ａｄｈｙａｙ 等[８]将 ３ 株产胞外多糖的菌株同时接种到盐

胁迫下小麦幼苗盆栽的土壤中ꎬ发现小麦幼苗的各

项生长性能均得到了不同程度的提高ꎬ并且相较于

接种单一菌株ꎬ多菌株联用具有更显著的促进效果ꎮ
此外ꎬ胞外多糖与其他物质联用也被发现具有更好

的促生效果ꎮ Ｉｓｆａｈａｎｉ 等[９] 在盐胁迫下的番茄栽培

过程中添加了纳米硅、弗氏柠檬酸杆菌(Ｃｉｔｒｏｂａｃｔｅｒ
ｆｒｅｕｎｄｉｉ)及其所产胞外多糖ꎬ结果表明ꎬ３ 种物质联

用能显著降低脯氨酸含量与抗氧化酶的活性ꎬ提高

番茄的生长发育指标ꎮ 但有趣的是ꎬ单一添加菌悬
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液时该现象却没有发生ꎬ这也间接说明胞外多糖在

农作物抗盐胁迫中具有良好的诱导作用ꎮ 上述研究

结果均表明ꎬ联合使用多种类型胞外多糖或胞外多

糖与其他物质联用在保护农作物免受盐胁迫危害方

面具有更好的效果ꎬ未来胞外多糖与同类型植物逆

境保护剂(硅肥、水杨酸、纳米硒等物质)联用ꎬ在保

护农作物免受盐胁迫危害方面将是一种新思路ꎮ
１.２　 胞外多糖调节干旱胁迫下农作物的生长特性

随着全球变暖的趋势逐渐增快ꎬ各地干旱化情

况不断恶化ꎬ土壤含水量急剧下降ꎬ农业生产受到严

重威胁[５２]ꎮ 有研究结果 [１１ꎬ２９￣３０ꎬ３２ꎬ４２] 表明ꎬ胞外多糖

在保持土壤湿度、提高农作物抗旱性等方面具有显

著作用ꎮ 接种产胞外多糖微生物或直接外源施加胞

外多糖ꎬ不仅可以促进玉米、小麦、小米等农作物的

根长、芽长、干质量、叶面积等生长指标ꎬ同时ꎬ对作

物的根系附着土壤与根系组织比(ＲＡＳ / ＲＴ)、土壤团

聚体的稳定性、叶片的相对含水量(ＲＷＣ) 等指标也

起到显著改观的作用ꎬ而植物体内与抗旱相关的基

因的相对表达量也会大幅度上升ꎬ进一步激活农作

物的抗旱性ꎮ 当采用产胞外多糖菌株及其所产胞外

多糖进行复合处理时ꎬ植株的抗旱性均表现为增强ꎬ
与单一接种菌悬液相比差异显著[１０]ꎬ证明胞外多糖

是诱导农作物抗旱能力提高的关键因子ꎮ
另有研结果究表明ꎬ干旱胁迫下微生物胞外多

糖的产量与其在农作物根部的定殖作用呈正相

关[２８]ꎬ这表明胞外多糖在根际微生物与植物沟通过

程中可能扮演着中间者的角色ꎬ是干旱胁迫下根际

微生物与植物共生关系中关键的一环ꎬ但目前有关

这一过程的机制研究尚不多见ꎬ有待进一步深入ꎮ
１.３　 胞外多糖调节重金属胁迫下农作物的生长特

性

　 　 重金属不仅对农作物造成强烈的氧化胁迫ꎬ危
害农作物的健康生长ꎬ同时还会通过食物链进入人

体ꎬ严重威胁人类的健康[５３]ꎬ寻求合适的处理方式

以缓解重金属对农作物的胁迫效应已成为目前的研

究重点ꎮ 大量研究结果 [１２ꎬ４３￣４４ꎬ５４￣５６] 表明ꎬ胞外多糖

对环境中的 Ｃｕ、Ｃｄ、Ｐｂ 等重金属离子具有良好的吸

附性ꎬ能有效缓解重金属离子在农作物体内的积累

效应ꎬ使得农作物的安全性大大提升ꎻ同时ꎬ胞外多

糖还具有改善重金属胁迫条件下农作物生长发育的

功能ꎬ水稻、菠菜等农作物的常规形态学指标(根
长、芽长、干质量、鲜质量等)均得到明显改观ꎬ叶绿

素 ａ、叶绿素 ｂ 等光合色素含量均显著增加ꎬ并且代

表农作物营养程度的磷酸盐含量、氮含量等也有所

提升ꎮ
但值得注意的是ꎬ胞外多糖对重金属的吸附过

程受到 ｐＨ 等环境因素的调节[５７]ꎬ而不同类型土壤

具有不同的理化性质ꎬ因此其应用效果会随着使用

环境的不同而发生相应的变化ꎮ
１.４　 胞外多糖调节病原菌胁迫下农作物的生长特

性

　 　 植物病原菌是引发植物发生侵染性病害的微生

物ꎬ在正常农业生产中ꎬ感染植物病原菌会造成大面

积的农作物生长不良ꎬ通常伴随烂叶、烂根、烂果的

发生ꎬ进而引发较大数额的经济损失并对种植场所

造成污染[５８]ꎬ因此长期以来ꎬ预防和治理由植物病

原菌引起的病害是农业领域中经常面临并亟需解决

的问题之一ꎮ 胞外多糖具有很好的体外抑菌活性ꎬ
能显著抑制环境中致病菌的生理活性及毒性[５９]ꎬ同
时具有阻止病原微生物生物膜形成的能力ꎬ近年来

得到了广泛关注[６０]ꎮ 现有研究结果表明ꎬ胞外多糖

对农作物中频发的纹枯病、稻瘟病、灰霉病、细菌性

斑疹病等由病原菌引起的疾病有很好的预防及防治

作用[１６ꎬ２５￣２６]ꎮ 外源直接添加胞外多糖或接种产胞外

多糖的菌株不仅能显著提高番茄、水稻等农作物的

形态 学 指 标ꎬ 还 能 增 强 植 物 体 内 多 酚 氧 化 酶

(ＰＰＯ)、 过氧化氢酶 ( ＣＡＴ)、 超 氧 化 物 歧 化 酶

(ＳＯＤ)、苯丙氨酸解氨酶(ＰＡＬ)、谷胱甘肽还原酶

(ＧＲ)、脂氧合酶(ＬＯＸ)等的活性ꎬ提高农作物的光

合速率ꎬ显著降低各种疾病的发病率ꎬ有效缓解田间

植物病原菌对农作物的毒害作用ꎮ
有趣的是ꎬ部分植物病原菌被发现也具有产胞

外多糖的能力ꎬ并且胞外多糖的合成能力与其毒力

大小直接相关ꎬ在协助病原菌抵抗植物的防御系统

中发挥着关键作用[６１]ꎮ 因此ꎬ有学者尝试直接采用

植物病原菌所产胞外多糖激活植物体内的防御系

统ꎬ以提高植物整体抗病能力ꎬ从而达到有效防治的

作用ꎮ Ｋｅｓｈｋｅｉｈ 等[１５] 尝试用侵染棉花的棉花角斑

病病菌(Ｘａｎｔｈｏｍｏｎａｓ ｃｉｔｒｉ ｐｖ. Ｍａｌｖａｃｅａｒｕｍ) 所产胞

外多糖作为诱导剂ꎬ成功地减少了易感多毛棉品种

中的细菌数量ꎮ 上述发现给本领域的相关研究提供

了一个崭新的思路ꎬ即ꎬ不仅可从有益微生物入手ꎬ
也可以利用植物病原菌所产的胞外多糖来激发植物

的一系列正向应激反应ꎮ
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２　 胞外多糖调节农作物抗性的作用机
理

　 　 胞外多糖可以提高胁迫状态下农作物的抗逆性

已得到广泛的证实ꎬ并且有大量文献对其作用机理

进行了不同程度的阐述ꎮ 综合现有研究结果来看ꎬ
胞外多糖对农作物抗逆性的作用机理主要包括以下

几个方面(图 １)ꎮ

图 １　 胞外多糖提高农作物抗性的作用途径

Ｆｉｇ.１　 Ｐａｔｈｗａｙｓ ｏｆ ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ｃｒｏｐ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｂｙ ｅｘｏｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓ

２.１　 胞外多糖改变土壤结构

土壤是农作物生长的基础ꎬ土壤的理化性质直

接影响农作物的生产效率和生产水平[６２]ꎮ 近年来ꎬ
随着化肥的大量使用ꎬ土壤结构受到了极大的破坏ꎬ
板结、沙化等问题日益严重ꎬ一定程度上降低了农业

生产效率ꎮ 微生物所分泌的胞外多糖作为土粒的有

效胶结剂ꎬ可以通过亲水、吸水、保水的复合作用影

响土壤结构[６３]ꎬ在提高土壤质量方面有显著成效ꎮ
已有大量研究结果证实ꎬ胞外多糖产量与土壤结皮

厚度、土壤团聚体稳定性等土壤性质呈极显著相

关[６４]ꎮ
胞外多糖改良土壤的活性取决于其独特的结

构ꎮ 胞外多糖是由多个连续或不连续的单糖片段组

成的网状分子ꎬ这造就了胞外多糖强大的黏附性ꎬ能
使其黏合在土壤颗粒表面ꎬ形成一个被大量土壤颗

粒包围的中间区域ꎬ土壤颗粒和胞外多糖在该区域

不断黏合ꎬ逐渐形成微团聚体(直径<２５０ μｍ)和大

团聚体(直径>２５０ μｍ)ꎬ最终使得土壤中完全分散

的土壤颗粒聚集在一起(图 ２)ꎬ显著提高土壤团聚

体的比例及其稳定性[１７]ꎬ进而影响土壤的持水量、
水分分布状况及土壤水分蒸发速率等土壤水分指

标[６５]ꎬ起到缓解水分流失的作用ꎮ 类似地ꎬ由于胞

外多糖优秀的黏合性ꎬ胞外多糖的加入同样会对植

物根系附近的土壤产生聚集作用[２１]ꎬ从而导致根系

附着土壤与根系组织的比例上升[１９]ꎬ根系表面土壤

的覆盖范围增大ꎬ进而在植物根系表面形成土壤

鞘[４１]ꎬ有效隔绝环境中生物与非生物因素所带来的

的不良影响ꎬ达到促进植物对土壤养分合理利用的

效果[６６]ꎮ
除土壤结构之外ꎬ胞外多糖还可以缓解土壤酸

化ꎬ提高土壤中土壤脲酶、蔗糖酶、酸性磷酸酶、过氧

化氢酶等的活性ꎬ进而能有效分解土壤中的有机质ꎬ
对土壤养分有明显的改善效果[６７￣６８]ꎬ但目前该方面

的研究较少ꎬ其关键作用机制有待进一步深入研究ꎮ
２.２　 胞外多糖促进根际微生物的生物膜形成

农作物根系与土壤等所构成的微环境是作物良

好生长的核心保障ꎬ同时也是多种微生物及其代谢

产物的“战场”ꎬ对作物生长调节、抗逆性、营养物质

吸收转运等具有非常重要的调节作用[６９]ꎬ而胞外多

糖在这一过程中被发现有复杂且多变的正向效应ꎮ
当具有产胞外多糖能力的微生物黏附于植物根系表

面后ꎬ会通过分泌包括胞外多糖在内的多种胞外物
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质ꎬ以大幅度增强菌体与菌体之间、菌体与植物根系

之间的黏附性ꎬ从而达到整个微生物群落富集于植

物根系表面的作用[７０]ꎮ 并且在这一过程中ꎬ随着黏

附在植物根系表面的菌体数量不断增多ꎬ胞外多糖

含量也不断得到增长ꎬ过多的胞外多糖便会在菌体

表面形成一层水凝胶基因ꎬ最终形成生物膜覆盖在

根系表面[４０ꎬ７１](图 ２)ꎬ从而对环境中胁迫因子起到

有效隔离作用[２１]ꎬ进而对作物生长产生调节作用ꎮ
以假单胞菌属为例ꎬ藻酸盐(Ａｌｇｉｎａｔｅ)是假单胞菌属

所能分泌的一类胞外多糖ꎬ主要负责黏合载体表面

的菌落ꎬ 也 是 细 菌 生 物 膜 的 主 要 成 分ꎬ 在 Ｕｐ￣
ａｄｈｙａｙ[３７]构建的 Ａｌｇｉｎａｔｅ 合成基因 ａｌｇ８ 缺失突变

株中ꎬ不仅发现生物膜无法有效形成ꎬ而且吲哚乙酸

产量、铁载体产量、溶磷能力等植物促生特性也急剧

下降ꎮ 此外ꎬＡｌｅｎｅｚｉ 等[３４] 在对具有良好生物防治

性能的米氏硫胺素芽孢杆菌(Ａｎｅｕｒｉｎｉｂａｃｉｌｌｕｓ ｍｉｇｕ￣
ｌａｎｕｓ ) Ｎａｇａｎｏ 及其同属的米氏硫胺素芽孢杆菌

ＮＣＴＣ ７０９６ 进行全基因组比对后发现ꎬＮＣＴＣ ７０９６
缺失了胞外多糖生物合成途径中的第一个关键合成

酶基因———聚戊烯基糖基磷酸转移酶基因ꎬ最终导

致了 ＮＣＴＣ ７０９６ 不具备胞外多糖产生能力ꎬ无法形

成生物膜ꎬ使得生物防治效果同 Ｎａｇａｎｏ 相比较差ꎮ
综上所述ꎬ胞外多糖在土壤微生物定殖过程中扮演

着不可替代的地位ꎬ能有效改变农作物根部微环境ꎬ
促进生物膜的形成ꎬ在微生物￣植物互作方面具有一

定潜力ꎮ

图 ２　 胞外多糖改善土壤结构ꎬ促进生物膜形成

Ｆｉｇ.２　 Ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ｓｏｉｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｂｉｏｆｉｌｍ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｂｙ ｅｘｏｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓ

２.３　 胞外多糖影响金属离子吸收

土壤中含有大量的金属离子ꎬ其中包括农作物

生长所必需的各种大量或微量金属元素ꎬ同时也包

括对农作物生长形成严重氧化胁迫的镉、铅等重金

属离子[７２]ꎬ在保障农作物正常生长的同时解除重金

属离子带来的毒害作用是目前农作物栽培过程中亟

待解决的问题之一ꎮ 现有研究结果表明ꎬ胞外多糖

具有丰富的活性基团(如－ＯＨ 和 ＣＯＯ－等)ꎬ可以通

过螯合作用与土壤中的金属离子形成多糖￣阳离子

复合物[７３]ꎬ改变金属离子的价态和生物学活性[７４]ꎬ
进而影响作物对不同金属离子的吸收效率[２２ꎬ３９]ꎬ最
终导致金属离子在植物不同器官与细胞上的分布发

生改变[７５]ꎬ以此完成对农作物响应重金属胁迫的调

节ꎮ
但值得注意的是ꎬ胞外多糖的螯合作用并不具

备特异性ꎬ除重金属离子之外ꎬ各种植物所必须的金

属阳离子(锌、铜、锰等)也会受到胞外多糖的螯合

作用[７６]ꎬ过度使用胞外多糖螯合金属离子也必然会

造成农作物养分含量的降低ꎬ因而寻求胞外多糖用

量与土壤肥力之间的平衡点也是日后实际应用过程

中所需解决的问题之一ꎮ
２.４　 胞外多糖调节农作物生理代谢

胞外多糖对胁迫条件下农作物生理代谢的调控

机理十分复杂ꎬ目前国内外尚未有学者阐明其关键调

控路径ꎬ但大部分研究结果表明可能与农作物体内的

活性氧自由基 (ＲＯＳ) 水平有关[７７]ꎮ ＲＯＳ 在农作物

体内以超氧阴离子自由基(Ｏ２
􀅰－)、过氧化氢(Ｈ２Ｏ２)等

形式存在ꎬ能够充当信号分子介导农作物的抗氧化防

御系统ꎬ但 ＲＯＳ 在细胞内的水平却受到严格的调控ꎬ
ＲＯＳ 过度积累往往会导致细胞不可逆的氧化损伤ꎬ严
重危及农作物的正常生长[７８]ꎮ 而胞外多糖作为一种

微生物源活性物质ꎬ已被多次证实是 ＲＯＳ 的激活
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剂[４５ꎬ７９]ꎬ且作用效果在根部尤为明显[８０]ꎮ 当胞外多

糖外源加入时会迅速引起植物体内的 ＲＯＳ 爆发ꎬ从
而作为信号直接影响 ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＰＯＤ 等抗氧化系统

酶的活性[５ꎬ１６ꎬ３３ꎬ３６]ꎬ而抗氧化系统酶活性的变化影

响细胞壁合成通路ꎬ进而对植物根系的细胞壁代谢

起到调节作用ꎬ导致植物根系组成发生变化ꎬ影响植

物根系的结构[８１]ꎬ最终对植物代谢造成一系列应答

反应(图 ３)ꎮ 上述现象在本课题组前期研究中同样

得到了证实[１３ꎬ８２]ꎬ此外ꎬ本课题组研究还发现ꎬ抗氧

化系统酶活性变化与植物生长周期也有极大关

系[１４]ꎬ说明胞外多糖对农作物产生影响是一个动态

过程ꎮ
另外ꎬ激增的 ＲＯＳ 也会与植物激素互作进而造

成一系列正向响应[８３]ꎮ 诸多植物激素前体物质的

含量诸如亚麻酸、新植二烯和维生素 Ｅ(生育酚)等
含量均会在胞外多糖的刺激下显著增加[２２]ꎬ并且在

茉莉酸合成途径中起关键作用的 ＬＯＸ 及脂氧合酶

(ＧｈＬＯＸ１)活性也会受到胞外多糖的正向调节作

用[１５ꎬ２５￣２６]ꎮ 在植物激素与 ＲＯＳ 的共同调节作用下ꎬ
植物光合作用受到正反馈调控ꎬ各类叶绿素含量显

著提高[２４ꎬ３６ꎬ３８]ꎬ光合速率明显增加[２７]ꎬ最终形成正

反馈循环ꎮ 而在接种了胞外多糖的缺陷突变株体内

不仅没有 ＲＯＳ 爆发现象的发生ꎬ而且各类生理生化

指标的变化均与对照无显著差异[６ꎬ３５ꎬ４１]ꎬ这也直接

证明了胞外多糖造成的 ＲＯＳ 爆发是引起植物一系

列响应的关键机制ꎬ但是就目前而言ꎬ并未有详细的

分子机制阐明胞外多糖究竟是如何引起 ＲＯＳ 爆发

的ꎬ相关研究仍有待跟进ꎮ

Ｐｈｅ:苯丙氨酸ꎻＰＡＬ:苯丙氨酸解氨酶ꎻＭＬ:木质素单体ꎻｏｘ.ＭＬ:木质素单体氧化态ꎻＰＯＤ:过氧化物酶ꎻＣＡＴ:过氧化氢酶ꎻ ＲＯＳ:活性氧自由

基ꎻＳＯＤ:超氧化物歧化酶ꎻＡＰＸ:抗坏血酸过氧化物酶ꎻＭＤＨＡ:单脱氢抗坏血酸ꎻＡＳＡ:抗坏血酸ꎻＧＳＨ:谷胱甘肽(还原型)ꎻＬＡ:亚麻酸ꎻ
ＬＯＸ:脂氧合酶ꎻＪＡ:茉莉酸ꎮ

图 ３　 胞外多糖调节农作物生理代谢的途径

Ｆｉｇ.３　 Ｔｈｅ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｐａｔｈｗａｙｓ ｉｎ ｃｒｏｐｓ ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｂｙ ｅｘｏｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓ

３　 展 望

近年来ꎬ随着对胞外多糖研究的不断深入ꎬ其在

农业生产中的应用也逐渐受到科研人员的关注ꎮ 从

总体来看ꎬ在以下几个领域还需要开展系统的研究ꎮ
３.１　 胞外多糖提高农作物胁迫抗性的机理

农作物的生长代谢受到外界环境因子的综合调

控[８４￣８５]ꎬ胞外多糖对植物的生理调节同样是一个非

常复杂的生理过程ꎬ涉及到土壤理化性质改变、细胞

结构变化、生理代谢调整等多个相互关联又相互独

立的方面ꎬ尽管现有的大量研究从不同角度阐述了

胞外多糖对植物抗逆性的改善和提高效应ꎬ但这些

研究大多只关注于某一个或几个方面ꎬ缺少整体性

的研究ꎮ 近年来ꎬ多组学研究(Ｍｕｌｔｉ￣Ｏｍｉｃｓ) [８６￣８７]、
长期定点栽培[８８] 等技术被广泛应用于植物生长代

谢和抗逆性研究ꎬ并取得了较好的研究成果[８９]ꎮ 因
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此ꎬ选择合适的研究工具和技术ꎬ从整体代谢的角度

研究胞外多糖对植物抗逆性的影响机理ꎬ将是未来

的研究热点之一ꎮ
３.２　 外界条件对胞外多糖结构及其生理活性的影

响

　 　 胞外多糖是微生物改善土壤结构、提高农作物

胁迫抗性的主要物质[６８ꎬ ９０]ꎬ微生物合成胞外多糖的

能力受环境因素的影响[９１]ꎮ 由于微生物赖以生存

的环境存在差异ꎬ因此每一种微生物所分泌的胞外

多糖不同ꎬ即使是同种微生物ꎬ也会因为环境条件的

差异而合成不同结构与生物学活性的胞外多

糖[９２￣９３]ꎬ碳源等营养物质的差异也会影响胞外多糖

的生物学活性与产量[９４]ꎮ 研究结果表明ꎬ胞外多糖

的生物学活性、功能及其结构之间存在显著的关

联[１３ꎬ９４]ꎬ但从现有的研究结果来看ꎬ目前的研究基

本上都聚焦在胞外多糖结构改变与其体外生物学活

性之间的关联方面ꎬ而有关其结构变化与诱导农作

物抗性之间的研究尚未见报道ꎬ仍有待进一步研究ꎮ
３.３　 胞外多糖对植物根际微生物区系及微生态系

统的影响

　 　 根际微生物区系与植物生理代谢之间的相互作

用已成为近年来的研究热点[９５￣９６]ꎮ 在不利条件下ꎬ
植物根际微生物区系会发生一定的改变ꎬ进而对植

物的生理代谢产生影响[９７]ꎮ 而随着外源胞外多糖

的加入ꎬ植物根际土壤结构会发生很大的变化ꎬ同时

会引起土著菌结构与功能的变化[９８￣９９]ꎮ 近年来ꎬ有
部分研究涉及到外源性物质添加对植物根系微生物

区系的影响[１００]ꎮ 随着外源胞外多糖的加入ꎬ植物

根系微生物区系究竟会发生何种变化ꎬ这种变化与

土壤结构、植物生长之间又存在怎样的相互影响ꎬ这
些问题依然需要进行深入的研究ꎮ
３.４　 寡糖类物质在农业生产中的应用

寡糖为２~１０ 个单糖通过 α 或 β￣糖苷键连接组

成的直链或支链天然碳水化合物[１０１]ꎮ 与大分子多

糖类物质相比ꎬ寡糖的相对分子质量低、水溶性好且

易被生物体吸收ꎬ具有更广泛的应用前景ꎮ 不同来

源的寡糖在植物种植领域已被证明具有促进植物生

长、诱导抗病性产生及改善农产品品质等多种作用ꎬ
不仅可以提高农作物的防御反应[１０２]ꎬ同时还可以

用于水果、蔬菜的保鲜等领域[１０３]ꎬ是一种非常有应

用前景的生物大分子活性物质ꎮ
目前ꎬ寡糖在农业生产中的应用基本上以壳寡

糖[１０４]和海藻寡糖[１０５]为主ꎬ而在微生物胞外多糖领

域ꎬ目前的研究与应用基本以直接使用产胞外多糖

菌株或粗多糖为主ꎬ而应用微生物源寡糖的研究则

少见报道ꎬ对于微生物源寡糖的制备工艺和应用效

果的研究也尚不多见ꎮ
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[６１] ＤＥＮＮＹ Ｔ Ｐ. Ｉｎｖｏｌｖｅｍｅｎｔ ｏｆ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ
ｐａｔｈｏｇｅｎｅｓｉｓ [ Ｊ] . Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｐｈｙｔｏｐａｔｈｏｌｏｇｙꎬ １９９５ꎬ ３３
(１):１７３￣１９７.

[６２] ＺＵＣＣＯ Ｍ Ａꎬ ＷＡＬＴＥＲＳ Ｓ Ａꎬ ＣＨＯＮＧ Ｓ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｓｏｉｌ
ｔｙｐｅ ａｎｄ ｖｅｒｍｉｃｏｍｐｏｓｔ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｏｎ ｔｏｍａｔｏ ｇｒｏｗｔｈ[Ｊ] . Ｉｎｔｅｒｎａ￣
ｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｒｅｃｙｃｌｉｎｇ ｏｆ Ｏｒｇａｎｉｃ Ｗａｓｔｅ ｉｎ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅꎬ ２０１５ꎬ
４(２):１３５￣１４１.

[６３] ＷＩＮＧＥＮＤＥＲ Ｊꎬ ＮＥＵ Ｔ Ｒꎬ ＦＬＥＭＭＩＮＧ Ｈ Ｃ. Ｗｈａｔ ａｒｅ ｂａｃｔｅｒｉａｌ
ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｐｏｌｙｍｅｒｉｃ ｓｕｂｓｔａｎｃｅｓ? [Ｍ]. Ｈｅｉｄｅｌｂｅｒｇ: Ｓｐｒｉｎｇｅｒꎬ
１９９９.

[６４] 艾　 雪. 沙漠结皮中耐盐碱细菌的分离及其固沙特性研究

[Ｄ]. 兰州: 兰州交通大学ꎬ ２０１５.
[６５] 陈兰周ꎬ刘永定ꎬ宋立荣. 微鞘藻胞外多糖在沙漠土壤成土中

的作用[Ｊ] . 水生生物学报ꎬ ２００２ꎬ ２６(２):１５５￣１５９.
[６６] ＡＳＨＲＡＦ Ｓ Ｈ Ｂ Ｍ. Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｅｘｏ￣ｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓ ｐｒｏｄｕｃｉｎｇ ｂａｃｔｅ￣

ｒｉａｌ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｏｎ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｒｏｏｔｓ ｏｆ ｗｈｅａｔ (Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ.)
ｐｌａｎｔｓ ｇｒｏｗｎ ｉｎ ａ ｓａｌｔ￣ａｆｆｅｃｔｅｄ ｓｏｉｌ[Ｊ] . Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｎ￣
ｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅ ａｎｄ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ ２００６ꎬ ３(１):４３￣５１.
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[６７] 张文平ꎬ王　 清ꎬ黄诗宸ꎬ等. 乳酸菌胞外多糖对水稻生长及土

壤理化性质的影响[ Ｊ] . 浙江农业学报ꎬ ２０１９ꎬ ３１( １):１３０￣
１３８.

[６８] 张文平ꎬ李昆太ꎬ黄　 林ꎬ等. 产胞外多糖菌株的筛选及其对土

壤团聚体的影响[Ｊ] . 江西农业大学学报ꎬ ２０１７ꎬ ３９(４):７７２￣
７７９.

[６９] ＲＡＡＩＪＭＡＫＥＲＳ Ｊ Ｍꎬ ＰＡＵＬＩＴＺ Ｔ Ｃꎬ ＳＴＥＩＮＢＥＲＧ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ
ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ: ａ ｐｌａｙｇｒｏｕｎｄ ａｎｄ ｂａｔｔｌｅｆｉｅｌｄ ｆｏｒ ｓｏｉｌｂｏｒｎｅ ｐａｔｈｏｇｅｎｓ
ａｎｄ ｂｅｎｅｆｉｃｉａｌ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｓｏｉｌꎬ ２００９ꎬ ３２１
(１):３４１￣３６１.

[７０] 戚韩英ꎬ汪文斌ꎬ郑　 昱ꎬ等. 生物膜形成机理及影响因素探究

[Ｊ] . 微生物学通报ꎬ ２０１３ꎬ ４０(４):６７７￣６８５.
[７１] ＭＯＥＮＳ Ｍꎬ ＢＲＡＮＣＯ Ｒꎬ ＭＯＲＡＩＳ Ｐ Ｖ. Ａｒｓｅｎｉｃ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｂｙ

ａ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｓｔｒａｉｎ Ｏｃｈｒｏｂａｃｔｒｕｍ ｔｒｉｔｉｃｉ ｒｅｄｕｃｅｓ ｒｉｃｅ ｐｌａｎｔ
ａｒｓｅｎｉｃ ｌｅｖｅｌｓ[Ｊ] . Ｗｏｒｌｄ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ ＆ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ
２０２０ꎬ ３６(２):１￣１１.

[７２] ＡＰＰＥＮＲＯＴＨ Ｋ Ｊ. Ｗｈａｔ ａｒｅ ‘ｈｅａｖｙ ｍｅｔａｌｓ’ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ?
[Ｊ] . Ａｃｔａ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉａｅ Ｐｌａｎｔａｒｕｍꎬ ２０１０ꎬ ３２(４):６１５￣６１９.

[７３] ＧＲＯＶＥＲ Ｍꎬ ＡＬＩ Ｓ Ｚꎬ ＳＡＮＤＨＹＡ Ｖꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｏｌｅ ｏｆ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎ￣
ｉｓｍｓ ｉｎ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｏｆ ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ ｃｒｏｐｓ ｔｏ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓｅｓ [ Ｊ] .
Ｗｏｒｌｄ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ ＆ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ ２０１１ꎬ ２７ ( ５):
１２３１￣１２４０.

[７４] ＧＡＵＲＩ Ｓ Ｓꎬ ＭＡＮＤＡＬ Ｓ Ｍꎬ ＰＡＴＩ Ｂ Ｒ. Ｉｍｐａｃｔ ｏｆ Ａｚｏｔｏｂａｃｔｅｒ ｅｘ￣
ｏｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓ ｏｎ ｓｕｓｔａｉｎａｂｌｅ ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ[Ｊ] . Ａｐｐｌｉｅｄ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌ￣
ｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ ２０１２ꎬ ９５(２):３３１￣３３８.

[７５] ＺＯＮＧ Ｈꎬ ＬＩ Ｋꎬ ＬＩＵ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ ｉｎ ｃａｄｍｉｕｍ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ
ｏｆ ｅｄｉｂｌｅ ｒａｐｅ (Ｂｒａｓｓｉｃａ ｒａｐａ Ｌ.) ｗｉｔｈ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ
ｃｈｉｔｏｏｌｉｇｏｓａｃｃｈａｒｉｄｅ[Ｊ] . Ｃｈｅｍｏｓｐｈｅｒｅꎬ ２０１７ꎬ １８１:９２￣１００.

[７６] ＺＡＩＮＡＢ Ｎꎬ ＤＩＮ Ｂ Ｕꎬ ＪＡＶＥＤ Ｍ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｅｃｉｐｈｅｒｉｎｇ ｍｅｔａｌ ｔｏｘ￣
ｉｃｉｔｙ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｆｌａｘ ( Ｌｉｎｕｍ ｕｓｉｔａｔｉｓｓｉｍｕｍ Ｌ.) ｗｉｔｈ ｅｘｏｐｏｌｙｓａｃ￣
ｃｈａｒｉｄｅ ａｎｄ ＡＣＣ￣ｄｅａｍｉｎａｓｅ ｐｒｏｄｕｃｉｎｇ ｂａｃｔｅｒｉａ ｉｎ ｉｎｄｕｓｔｒｉａｌｌｙ ｃｏｎ￣
ｔａｍｉｎａｔｅｄ ｓｏｉｌｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０２０ꎬ
１５２:９０￣９９.

[７７] ＢＨＡＧＡＴ Ｎꎬ ＲＡＧＨＡＶ Ｍꎬ ＤＵＢＥＹ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｅｘｏｐｏ￣
ｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓ: ｉｎｓｉｇｈｔ ｉｎｔｏ ｔｈｅｉｒ ｒｏｌｅ ｉｎ ｐｌａｎｔ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒ￣
ａｎｃｅ[ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ ２０２１ꎬ ３１
(８):１０４５￣１０５９.

[７８] ＣＨＯＵＤＨＵＲＹ Ｆ Ｋꎬ ＲＩＶＥＲＯ Ｒ Ｍꎬ ＢＬＵＭＷＡＬＤ Ｅꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｅａｃ￣
ｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓꎬ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ｓｔｒｅｓｓ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｔｈｅ
Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０１７ꎬ ９０(５):８５６￣８６７.

[７９] ＪＡＮＣＺＡＲＥＫ Ｍꎬ ＲＡＣＨＷＡŁ Ｋꎬ ＭＡＲＺＥＣ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｉｇｎａｌ ｍｏｌｅ￣
ｃｕｌｅｓ ａｎｄ ｃｅｌｌ￣ｓｕｒｆａｃｅ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｅａｒｌｙ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ
ｌｅｇｕｍｅ￣ｒｈｉｚｏｂｉｕｍ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ [ Ｊ] . Ａｐｐｌｉｅｄ Ｓｏｉｌ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１５ꎬ
８５:９４￣１１３.

[８０] ＭＥＮＥＳＥＳ Ｃꎬ ＧＯＮçＡＬＶＥＳ Ｔꎬ ＡＬＱＵéＲＥＳ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｌｕｃｏｎａｃｅｔｏ￣
ｂａｃｔｅｒ ｄｉａｚｏｔｒｏｐｈｉｃｕｓ ｅｘｏｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅ ｐｒｏｔｅｃｔｓ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｅｌｌｓ ａ￣
ｇａｉｎｓｔ ｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ｖｉｔｒｏ ａｎｄ ｄｕｒｉｎｇ ｒｉｃｅ ｐｌａｎｔ ｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｓｏｉｌꎬ ２０１７ꎬ ４１６(１ / ２):１３３￣１４７.

[８１] ＬＯＩＸ Ｃꎬ ＨＵＹＢＲＥＣＨＴＳ Ｍꎬ ＶＡＮＧＲＯＮＳＶＥＬＤ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｅｃｉｐ￣
ｒｏｃａｌ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃａｄｍｉｕｍ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ

ａｎｄ ｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ [ Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ
２０１７ꎬ ８:１￣１９.

[８２] 赵泽文ꎬ杨政宁ꎬ万　 琳ꎬ等. 菌糠多糖对铜离子胁迫下水稻种

子萌发的影响[ Ｊ] . 农业环境科学学报ꎬ ２０２０ꎬ ３９( ３):４７３￣
４８１.

[８３] 祁伟亮ꎬ孙万仓ꎬ马　 骊. 活性氧参与调控植物生长发育和胁

迫应激响应机理的研究进展[ Ｊ] . 干旱地区农业研究ꎬ ２０２１ꎬ
３９(３):６９￣８１ꎬ１９３.

[８４] ＣＨＡＩＷＡＮＯＮ Ｊꎬ ＷＡＮＧ Ｗ Ｆꎬ ＺＨＵ Ｊ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｉｎｔｅ￣
ｇｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ[ Ｊ] . Ｃｅｌｌꎬ
２０１６ꎬ １６４(６):１２５７￣１２６８.

[８５] ＢＥＧＵＭ Ｎꎬ ＱＩＮ Ｃꎬ ＡＨＡＮＧＥＲ Ｍ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｏｌｅ ｏｆ ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ
ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ: Ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｉｎ ａｂｉｏｔ￣
ｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ[Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１９ꎬ １０:１￣１５.

[８６] ＺＡＮＤＥＲ Ｍꎬ ＬＥＷＳＥＹ Ｍ Ｇꎬ ＣＬＡＲＫ Ｎ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ
ｍｕｌｔｉ￣ｏｍｉｃｓ ｆｒａｍｅｗｏｒｋ ｏｆ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｊａｓｍｏｎｉｃ ａｃｉｄ[ Ｊ] .
Ｎａｔｕｒｅ Ｐｌａｎｔｓꎬ ２０２０ꎬ ６(３):２９０￣３０２.

[８７] ＺＨＡＯ Ｘ Ｍꎬ ＣＨＥＮ Ｓꎬ ＷＡＮＧ Ｓ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｅｆｅｎｓｉｖｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ
ｔｅａ ｐｌａｎｔｓ (Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ) ａｇａｉｎｓｔ ｔｅａ ｇｒｅｅｎ ｌｅａｆｈｏｐｐｅｒ ａｔｔａｃｋ:
ａ ｍｕｌｔｉ￣ｏｍｉｃｓ ｓｔｕｄｙ[Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０２０ꎬ １０:１￣
１７.

[８８] ＨＡＮＵＳ￣ＦＡＪＥＲＳＫＡ Ｅꎬ ＣＩＡＲＫＯＷＳＫＡ Ｋꎬ ＭＵＳＺＹＮ′ ＳＫＡ Ｅ. Ｌｏｎｇ￣
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