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　 　 摘要:　 全球盐渍化土壤严重威胁农业可持续发展ꎬ微生物改良技术作为一种经济有效的土壤修复方法ꎬ成为全

球研究热点之一ꎮ 本文总结了克雷伯氏菌(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｓｐｐ.)作为植物根际细菌的耐盐和促生特性ꎻ回顾了其提高作物

耐盐性和促生效果的研究进展ꎮ 阐明了克雷伯氏菌可通过协同调控抗氧化酶活性、积累渗透调节物质、维持离子平

衡及调控信号转导途径ꎬ显著提升水稻、小麦、棉花等作物的耐盐性ꎻ同时通过固氮、溶磷、解钾等营养转化作用ꎬ以及

调控生长素合成与降低乙烯(ＥＴ)合成等方式ꎬ有效改善盐胁迫下多种作物的种子萌发、生物量积累及产量形成ꎻ指出

当前农业生产中克雷伯氏菌的应用仍面临诸多挑战ꎬ包括菌株的环境适应性差、遗传稳定性不足ꎬ以及潜在生态风险

等ꎻ未来需结合多组学技术解析菌群互作机制ꎬ挖掘并改造高效功能基因与工程菌株ꎬ定向研发新型微生物肥料ꎬ从
而推动其在盐碱地生物改良与修复领域的产业化应用ꎮ
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　 　 联合国粮农组织 ２０２４ 年«全球盐渍土壤状况报

告»显示ꎬ全球盐渍土壤总面积达１.３８１×１０９ ｈｍ２ꎬ占全

球陆地总面积的 １０.７％ꎮ 中国盐渍土壤面积为３.６９×
１０７ ｈｍ２ꎬ其中耕地次生盐渍化达９.２０×１０６ ｈｍ２ꎬ而可

利用盐渍土资源仅约６.６７×１０６ ｈｍ２ [１￣２]ꎮ 中国盐渍化

土地分布广、面积大ꎬ已经形成覆盖滨海、西北内陆、
东北平原及黄河流域等区域的生态困境ꎮ 盐渍化不

仅破坏土壤结构、降低土壤肥力ꎬ还会抑制植物生长

发育ꎬ导致土壤微生物活性减弱ꎬ严重影响农业生产ꎬ
对农业可持续发展及国家粮食安全构成重大威

胁[３￣４]ꎮ 土壤盐渍化是指可溶性盐分在土壤表层持续

累积ꎬ致使土壤理化性质改变并阻碍植物正常生长的

过程或现象[５]ꎬ其盐分组成以钠、钾、钙、镁等阳离子

形成的硫酸盐、氯化物、碳酸盐及重碳酸盐为主ꎮ 在

各类盐渍成分中ꎬ氯化钠(ＮａＣｌ)占比最高ꎬ其所含的

氯离子对植物具有毒性ꎬ高浓度条件下易导致植物生

长迟缓[６]ꎮ
盐碱地土壤改良可分为物理改良、化学改良、生物

改良和工程改良ꎮ 与前两者相比ꎬ生物改良具有低能

耗性、高效经济、持久性强、改良效果稳定等优点ꎬ是盐

碱化土壤改良的重要研究方向[７]ꎮ 耐盐碱微生物具有

生态修复功能ꎬ筛选兼具土壤改良与植物促生功能的

菌株成为盐渍土修复的核心技术路径[８]ꎮ 近年来ꎬ相
关研究结果表明ꎬ植物根际的一些微生物不仅可以提

高植物耐旱、耐盐等性能ꎬ还可促进植物生长发育[９￣１０]ꎬ
因此被定义为有益根际细菌(Ｐｌａｎｔ Ｇｒｏｗｔｈ Ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ
ＲｈｉｚｏｂａｃｔｅｒｉａꎬＰＧＰＲ)ꎮ ＰＧＰＲ 通过促进植物对养分的

吸收利用、调节和控制激素及脱氨酶活性的合成ꎬ有效

缓解盐胁迫并促进植物生长[１１]ꎮ 有益根际细菌包括假

单胞菌属细菌、芽孢杆菌属细菌、肠杆菌属细菌、农杆

菌属细菌、链霉菌属细菌、克雷伯氏菌属细菌和绿杆菌

属细菌等ꎬ此类菌株在盐渍土环境下ꎬ对促进植物生

长ꎬ提升产量具有显著作用[１２￣１４]ꎮ
克雷伯氏菌(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｓｐｐ.)作为一种有益根际

细菌ꎬ可通过多重机制发挥耐盐促生作用:首先ꎬ该
菌能合成渗透调节物质以维持细胞水分平衡ꎬ调控

离子转运蛋白从而有效降低钠毒害ꎬ如钠离子

(Ｎａ＋) /氢离子(Ｈ＋)逆向转运[１５]ꎻ其次ꎬ可激活抗氧

化酶系统ꎬ及时清除活性氧(ＲＯＳ)ꎬ显著减轻氧化损

伤ꎬ最终达到缓解氧化应激、提升作物抗逆性等效

果[１６]ꎻ此外ꎬ该菌还可参与盐胁迫信号转导途径ꎬ通
过调控相关功能基因的表达(如双组分信号转导系

统ꎬＴＣＳ)ꎬ 协同增强自身与宿主作物的耐盐能

力[１７]ꎮ 在促生方面ꎬ克雷伯氏菌不仅能够介导植物

激素的合成与代谢ꎬ如分泌脱氨酶(ＡＣＣ)降解乙烯

(ＥＴ)前体ꎬ从而降低乙烯含量ꎬ同时分泌吲哚乙酸

(ＩＡＡ)促进作物根系发育ꎬ还可通过溶磷等营养活

化作用ꎬ显著提升作物的生长潜力[１８￣１９]ꎮ 目前ꎬ关
于克雷伯氏菌耐盐促生功能及作用机制的研究已取

得一定进展ꎬ但仍存在诸多亟待厘清的科学问题ꎬ尤
其是耐盐促生菌与盐渍化土壤土著微生物的协同互

作机制ꎬ尚未得到系统解析[２０]ꎮ 鉴于此ꎬ本文系统

总结了盐胁迫下克雷伯氏菌的作用机制ꎬ及其在提

升作物耐盐性与促进作物生长发育方面的研究进

展ꎬ明确指出该菌在农业生产应用中面临的挑战与

未来研究方向ꎬ以期为盐碱地生物改良修复及农业

可持续发展提供理论参考与实践指导ꎮ

１　 克雷伯氏菌概述

１.１　 生态定殖及分类地位

根据国内外对 ２０ 余属有益根际细菌的研究ꎬ克雷

伯氏菌属(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ)细菌被归类为内生促生菌[２１]ꎬ主
要定殖于植物内部组织ꎬ并通过分泌代谢产物的方式

间接促进植物生长ꎮ 近年来相关研究者发现ꎬ除了克

雷伯氏菌属[２２]细菌外ꎬ芽孢杆菌属(Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｓｐｐ.)[２３]、
假单胞菌属 (Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｓｐｐ.)[２４]、节杆菌属 (Ａｒ￣
ｔｈｒｏｂａｃｔｅｒ ｓｐｐ.)[２５]、根瘤菌属(Ｒｈｉｚｏｂｉｕｍ ｓｐｐ.)[２６] 等耐

盐促生菌也兼具促进作物生长和增强盐胁迫抗性的双

重功能ꎮ 在分类学上ꎬ克雷伯氏菌(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｓｐｐ.)是一

类兼具荚膜结构ꎬ无运动性且氧化酶为阴性的革兰氏

阴性杆菌ꎬ它隶属于变形菌门(Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ)下的

γ￣变形菌纲(Ｇａｍｍａｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ)ꎬ进一步归属于肠杆

菌目(Ｅｎｔｅｒｏｂａｃｔｅｒａｌｅｓ)肠杆菌科(Ｅｎｔｅｒｏｂａｃｔｅｒｉａｃｅａｅ)ꎮ
在系统发育上克雷伯氏菌被划入 ＫＥＳ 亚群(即克雷伯
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氏菌属细菌、肠杆菌属细菌和沙雷氏菌属细菌组成的

类群)[２７]ꎮ 克雷伯氏菌属(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ)细菌包括产酸克

雷伯 氏 菌 ( Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｏｘｙｔｏｃａ)、 肺 炎 克 雷 伯 氏 菌

(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｐｎｅｕｍｏｎｉａｅ)、产气克雷伯氏菌(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ
ａｅｒｏｇｅｎｅｓ)、土生克雷伯氏菌(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｔｅｒｒｉｇｅｎａ)、植生

克雷伯氏菌(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｐｌａｎｔｉｃｏｌａ)、变栖克雷伯氏菌

(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｖａｒｉｉｃｏｌａ)、密歇根克雷伯氏菌(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ
ｍｉｃｈｉｇａｎｅｎｓｉｓ)等[２８]ꎮ 研究结果表明ꎬ该菌属细菌部分

菌株具有多种促生与抗逆功能ꎬ其中ꎬ肺炎克雷伯氏

菌、产酸克雷伯氏菌、产气克雷伯氏菌与变栖克雷伯氏

菌具备耐盐性[１７ꎬ２９￣３０]ꎻ肺炎克雷伯氏菌、产酸克雷伯氏

菌、变栖克雷伯氏菌、土生克雷伯氏菌和植生克雷伯氏

菌具有固氮作用[３１￣３２]ꎻ产酸克雷伯氏菌和变栖克雷伯

氏菌广泛应用于降解环境污染物[２７ꎬ３３]ꎻ变栖克雷伯氏

菌和密歇根克雷伯氏菌则对重金属具有抗性[３３￣３４]ꎮ
１.２　 形态和生理生化鉴定

克雷伯氏菌呈粗短杆状ꎬ菌体长度 ０.６~ ６􀆰 ０
μｍꎬ直径０.３~ １􀆰 ０ μｍꎬ多呈单菌体、成对或短链状

排列ꎬ无鞭毛和芽胞ꎬ具有明显的荚膜ꎮ 在含糖培养

基中ꎬ该菌可形成肥厚荚膜ꎬ菌落呈圆突状ꎬ颜色为

灰白色且带有闪光质感ꎮ 以从水稻中分离得到的肺

炎克雷伯氏菌 ＮＰ３６ 菌株为代表ꎬ该菌株的菌落为

乳白色、圆形ꎬ边缘整齐、中间凸起ꎬ质地半透明、表
面光滑湿润ꎬ菌体呈短杆状ꎻ生理生化特性方面ꎬ其
接触酶试验与柠檬酸盐利用试验结果均为阳性ꎬ具
备产蛋白酶的能力ꎬ而氧化酶试验、硫化氢试验、伏￣
普试验、硝酸盐还原试验及明胶液化试验结果均为

阴性ꎬ同时该菌株无产纤维素酶能力ꎮ 进一步研究

结果证实ꎬ该菌株能够有效缓解盐碱胁迫ꎬ促进水稻

种子萌发和植株生长[３５]ꎮ 此外ꎬ从红树林生境分离

得到的产气克雷伯氏菌 Ｓ２ 菌株ꎬ在 ＬＢ 培养基上可

形成乳白色、圆形、表面光滑湿润的菌落ꎮ 该菌株在

吲哚试验、甲基红试验、柠檬酸盐利用试验中结果均

呈阳性ꎬ且能发酵阿拉伯糖、甘露醇、鼠李糖和蔗糖ꎬ
发酵试验结果均为阳性ꎬ但无法利用葡萄糖、侧金盏

花醇、乳糖与山梨醇ꎬ上述生理生化特征与其对植物

病原真菌的拮抗作用及促生效果密切相关[３６]ꎮ
１.３　 耐盐性和促生功能

耐盐性试验结果表明ꎬ假单胞菌属 ( Ｐｓｅｕｄｏ￣
ｍｏｎａｓ)细菌、芽孢杆菌属(Ｂａｃｉｌｌｕｓ)细菌、肠杆菌属

(Ｅｎｔｅｒｏｂａｃｔｅｒ)细菌、农杆菌属(Ａｇｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ)细菌、
链霉菌属(Ｓｔｒｅｐｔｏｍｙｃｅｓ)细菌、克雷伯氏菌属(Ｋｌｅｂ￣

ｓｉｅｌｌａ)细菌和暗色杆菌属(Ｏｃｈｒｏｍｏｂａｃｔｅｒ)细菌均表

现出一定的耐盐性ꎬ其中ꎬ多数菌属的菌株可耐受质

量体积比为４％~８％ ＮａＣｌ 溶液ꎬ而克雷伯氏菌属细

菌的耐受范围更广ꎬ可耐受质量体积比为１％~ ２０％
ＮａＣｌ 溶液[２７]ꎮ 目前ꎬ针对克雷伯氏菌属细菌耐盐

能力的研究多聚焦于肺炎克雷伯氏菌、产气克雷伯

氏菌、产酸克雷伯氏菌和变栖克雷伯氏菌ꎮ
克雷伯氏菌属内不同菌种及菌株的耐盐性呈现

显著差异(表 １)ꎮ 肺炎克雷伯氏菌 Ｌ１５ 菌株和 Ｌ１７
菌株的生长上限为质量体积比为 ６􀆰 ０％ ＮａＣｌ 溶液ꎬ超
过此浓度则生长受抑制[１５ꎬ３７￣３８]ꎬ相比之下ꎬ１＃菌株、３＃
菌株和 ＭＥＢＡｐｈＳ１ 菌株对 ＮａＣｌ 表现出更高的耐受

性ꎬ其生长上限可达质量体积比为 １０％ ＮａＣｌ 溶

液[３０ꎬ３９]ꎮ 表明该菌种的耐盐性具有显著的菌株特异

性ꎬ且多数菌株的耐受范围集中于 ＮａＣｌ 溶液质量体

积比为１％~８％ ꎮ 其他菌种的耐盐性也表现较大差

异性:产气克雷伯氏菌 Ｓ６ 菌株最高可在 ２􀆰 ５ ｍｏｌ / Ｌ
ＮａＣｌ 浓度下生长[２９]ꎻ产酸克雷伯氏菌 ＰＳＢ￣２３ 菌株在

低于 ＮａＣｌ 溶液质量体积比 ７􀆰 ５％时能够生长[４０]ꎬ５＃
菌株可耐受的 ＮａＣｌ 溶液质量体积比为 １０􀆰 ０％[３０]ꎻ变
栖克雷伯氏菌的耐盐性也较为突出ꎬＤ５Ａ 菌株可耐受

的 ＮａＣｌ 溶液质量体积比为 １２􀆰 ０％[１７]ꎮ 值得关注的

是ꎬＳａｐｒｅ 等[１６]研究发现ꎬ菌株 Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｓｐ.ＩＧ３ 耐盐

能力上限可达 ＮａＣｌ 溶液质量体积比 ２０􀆰 ０％ꎮ
从表 １ 可知ꎬ克雷伯氏菌不同菌种在植物促生

功能上也存在显著差异ꎮ 总体而言ꎬ肺炎克雷伯氏

菌涵盖的促生功能广泛ꎬ包括产吲哚￣３￣乙酸(ＩＡＡ)、
产 １￣氨基环丙烷￣１￣羧酸(ＡＣＣ)脱氨酶、产铁载体、
固氮、溶磷、解钾、产氨、产过氧化氢酶、产赤霉素

(ＧＡ３)及产几丁质酶等ꎻ其中ꎬＳＢＰ￣８ 菌株的促生功

能最全面[１５ꎬ ３７]ꎮ 产气克雷伯氏菌的促生功能也较

为丰富ꎬＳ６ 菌株已被证实具有产 ＩＡＡ、产 ＡＣＣ 脱氨

酶、产铁载体、固氮、溶磷、解钾、产氨及产水解酶等

多种功能[２９]ꎮ 相比之下ꎬ目前已报道的产酸克雷伯

氏菌促生功能相对较少ꎬ其主要集中于产 ＩＡＡ 和溶

磷能力[１８￣１９ꎬ３０ꎬ４０ꎬ４１￣４２]ꎮ 变栖克雷伯氏菌的促生功能

也呈现多样性ꎬ且菌株间呈现明显的功能分化ꎬ其中

Ｄ５Ａ 菌株兼具产 ＩＡＡ、产铁载体、固氮、溶磷等广谱

促生活性[１７]ꎻＳＵＲＹＡ６ 菌株的功能特异性表现在产

胞外多糖[４３]ꎻＤ５Ａ 菌株和 ＣＧＭＣＣ１.１５６４０ 菌株还具

有产乙偶姻的能力[１７ꎬ４４]ꎮ
　 　 综上所述ꎬ不同克雷伯氏菌种在耐盐性与促生
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功能方面表现出显著的种间差异性ꎬ且同一菌种内

不同菌株间也存在明显的异质性ꎮ 这为后续针对特

定胁迫环境(如盐渍土)的菌种筛选及定向功能应

用提供了重要的菌株资源及理论依据ꎮ

表 １　 ４ 类克雷伯氏菌菌种的耐盐性和促生功能

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓａｌｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ￣ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｆｏｕｒ Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｓｐｅｃｉｅｓ

菌种　 　 菌株名称　 　 　 耐受 ＮａＣｌ
上限

促生作用

产
ＩＡＡ

产
ＡＣＣ

脱氨酶

产铁
载体

固氮 溶磷 解钾 产氨
产乙
偶姻

产赤
霉素

产几丁
质酶

产过
氧化
氢酶

产水
解酶

产胞
外多糖

参考
文献

肺炎克雷伯氏菌
(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｐｎｅｕｍｏｎｉａｅ)

ＳＢＰ￣８ ８.０％
(质量体积比)

√ √ √ √ √ √ √ [１５]、
[３７]

１＃、３＃ １０.０％
(质量体积比)

√ √ √ √ √ [３０]

Ｌ１５、Ｌ１７ ６.０％
(质量体积比)

√ √ √ [３８]

ＭＥＢＡｐｈＳ１ １０.０％
(质量体积比)

√ √ √ √ √ √ [３９]

Ｓ５ － √ √ √ √ √ √ [４５]

ＹＮＡ１２ － √ √ √ [４６]
产气克雷伯氏菌
(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ａｅｒｏｇｅｎｅｓ)

Ｓ６ ２.５ ｍｏｌ / Ｌ √ √ √ √ √ √ √ √ [２９]

Ｓ２ － √ √ [３６]

ＹＪ￣ＤＹ２ １.５ ｍｏｌ / Ｌ √ √ √ √ √ [４７]

产酸克雷伯氏菌
(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｏｘｙｔｏｃａ)

Ｒｓ￣５ － √ √ √ [１８]

－ √ √ [１９]

－ √ [４１]

１.０％
(质量体积比) √ √ √ [４２]

５＃ １０.０％
(质量体积比) √ √ √ √ √ [３０]

ＰＳＢ￣２３ ７.５％
(质量体积比) √ √ √ √ [４０]

变栖克雷伯氏菌
(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｖａｒｉｉｃｉｌａ)

Ｄ５Ａ １２.０％
(质量体积比)

√ √ √ √ √ [１７]

ＣＧＭＣＣ１.１５６４０ － √ √ √ √ √ √ [４４]

ＳＵＲＹＡ６ １６０ ｍｍｏｌ / Ｌ √ √ √ [４３]
√表示具有该功能ꎬ－表示未研究耐盐范围ꎮ ＩＡＡ:吲哚￣３￣乙酸ꎻＡＣＣ:１￣氨基环丙烷￣１￣羧酸ꎮ

２　 在作物上实际应用效果及改土作用

２.１　 耐盐促生作用

本文总结了接种克雷伯氏菌对不同作物耐盐性及

生长的影响ꎬ包括粮食作物(小麦、水稻、玉米等)、经济

作物(大豆、棉花、甘蔗、番茄等)、饲料及绿肥作物(高
羊茅)ꎮ 此外ꎬ月见草接种克雷伯氏菌后表现出生长受

到抑制的效果(表 ２)ꎮ
张盼[３０]的研究结果表明ꎬ在低浓度盐胁迫下ꎬ具

有产 ＡＣＣ 脱氨酶活性的肺炎克雷伯氏菌 １＃菌株和产

酸克雷伯氏菌 ５＃菌株仍能显著提高小麦、玉米发芽率ꎬ

减轻 ＮａＣｌ 胁迫对其根系生长的抑制作用ꎻ在５０~１５０
ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 胁迫下对小麦、玉米下胚轴和根分枝数的

促进作用最显著ꎮ Ｓｉｎｇｈ 等[１５] 的研究结果显示ꎬ２００
ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 胁迫下ꎬ小麦接种肺炎克雷伯氏菌 ＳＢＰ￣８
菌株与未接种的对照相比ꎬ其茎长、根长和鲜重的增幅

分别为 ４７􀆰 ７３％、３６􀆰 ０５％、２４􀆰 ５２％ꎮ 蔡杨等[３２]针对棉花

耐盐能力的试验结果显示ꎬ随着 ＮａＣｌ 浓度升高ꎬ接种

产酸克雷伯氏菌菌株的棉花耐盐能力优于接种胶质芽

孢杆菌(Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｍｕｃｉｌａｇｉｎｏｓｕｓ)菌株和地衣芽孢杆菌

(Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｌｉｃｈｅｎｉｆｏｒｍｉｓ)菌株ꎮ 在盐渍土(土壤总盐含量

为 ０􀆰 ３％ꎬ质量体积比)ꎬ接种产酸克雷伯氏菌 Ｒｓ￣５ 菌
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株与未接种的对照相比ꎬ棉花种子发芽率提高

２６􀆰 ３％[１９]ꎮ 石在强[４２]针对产酸克雷伯氏菌 Ｒｓ￣５ 菌株

的研究结果表明ꎬ在高含量 ＮａＣｌ 胁迫下ꎬ与未接种菌

株相比ꎬ接种该菌株的棉花种子发芽速率、发芽率均显

著提升ꎬ同时棉花生长量及干物质积累量显著增加ꎻ接
种菌株的棉苗根系中脯氨酸含量、可溶性糖含量和可

溶性蛋白含量显著增加ꎬ抗 ＮａＣｌ 胁迫能力显著增强ꎮ

另外ꎬ在盐胁迫下(电导率为 ７􀆰 ５ ｄＳ / ｍ)ꎬ与未接种菌株

相比ꎬ根部接种变栖克雷伯氏菌 ＲＳ￣１ 菌株的晚香玉叶

片长度增加 ４６％ꎬ叶面积也显著增加[４８]ꎮ 综上ꎬ在一定

ＮａＣｌ 浓度范围内ꎬ接种克雷伯氏菌相关菌株不仅能够

显著提高不同作物的耐盐能力ꎬ同时具有较好的促生

效果ꎮ

表 ２　 克雷伯氏菌在不同作物上的应用效果与机制

Ｔａｂｌｅ ２　 Ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔｓ ａｎｄ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｓｐｐ. ｏｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｒｏｐｓ

菌株　 　 作物　 试验方法 ＮａＣｌ 胁迫浓度范围 应用效果与作用机制
参考
文献

肺炎克雷伯氏菌
(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｐｎｅｕｍｏｎｉａｅ)
ＳＢＰ￣８

小麦 盆栽 ０ ｍｍｏｌ / Ｌ、 １５０ ｍｍｏｌ / Ｌ、
１７５ ｍｍｏｌ / Ｌ 和 ２００
ｍｍｏｌ / Ｌ

(１)０~２００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 处理下ꎬ接种 ＳＢＰ￣８菌株可显著促进小麦生长ꎬ
提升茎长、根长及生物量ꎻ在 ２００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 胁迫下ꎬ该菌株的促生作
用更好ꎬ显著优于未接种的对照ꎮ (２)在 ２００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 处理下ꎬ接种
ＳＢＰ￣８菌株的小麦植株中 Ｎａ＋含量降低ꎬＫ＋和 Ｃａ２＋含量增加ꎻ叶绿素 ａ
和叶绿素 ｂ 含量增幅超过 １８％ꎮ

[１５]

肺炎克雷伯氏菌
(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｐｎｅｕｍｏｎｉａｅ)
ＳＢＰ￣８

小麦 盆栽 ０ ｍｍｏｌ / Ｌ、 １５０ ｍｍｏｌ / Ｌ、
１７５ ｍｍｏｌ / Ｌ 和 ２００
ｍｍｏｌ / Ｌ

在 １５０~２００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 胁迫下ꎬ接种 ＳＢＰ￣８菌株后小麦植株中渗透调
节物质(脯氨酸、总可溶性糖)含量、生长素与总蛋白质含量随 ＮａＣｌ 浓
度升高呈显著增加趋势ꎬ并在 ２００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 处理下达到峰值ꎻ同时
在１５０~２００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 胁迫下小麦植株中抗氧化酶(ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＰＯＤ)
活性提高ꎬ可有效清除活性氧(Ｈ２Ｏ２、Ｏ􀅰－

２ )ꎬ并降低 ＭＤＡ 的积累ꎬ从而
缓解氧化损伤ꎮ

[３７]

肺炎克雷伯氏菌
(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｐｎｅｕｍｏｎｉａｅ)
Ｓ５

水稻 温室水培
和盆栽

ＥＣｅ＝６.６４ ｄＳ / ｍ (１)ＮａＣｌ 胁迫相关的水培试验中ꎬ接种 Ｓ５菌株的水稻较未接种的对照
表现出显著的生长优势ꎬ根长、株高和干重均显著增加ꎻ与空白对照相
比ꎬ肺炎克雷伯氏菌 Ｓ５ 与施氏假单胞菌 Ｓ３ 复合菌剂拌种(用量 ２０
ｇ / ｋｇ)结合土壤基施(用量１ ５００ ｇ / ｈｍ２)处理可显著提升水稻产量ꎬ籽粒
产量达 ７􀆰 ０ ｔ / ｈｍ２ꎬ增幅达 １８９􀆰 ４％ꎮ (２)接种复合菌剂后ꎬ盐渍土壤中的
有益菌数量大幅增加ꎮ (３)接种复合菌剂能显著提升 ＮａＣｌ 胁迫下水稻
抗氧化系统关键组分 ＳＯＤ、ＣＡＴ 活性、ＧＳＨ 含量ꎬ有效增强其氧化胁迫
的耐受能力ꎮ

[４５]

肺炎克雷伯氏菌
(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｐｎｅｕｍｏｎｉａｅ)
１＃

小麦和
玉米

培养皿 ０ ｍｍｏｌ / Ｌ、５０ ｍｍｏｌ / Ｌ、１００
ｍｍｏｌ / Ｌ、１５０ ｍｍｏｌ / Ｌ、２００
ｍｍｏｌ / Ｌ、３００ ｍｍｏｌ / Ｌ、３５０
ｍｍｏｌ / Ｌ

(１)肺炎克雷伯氏菌 １＃菌株在低浓度至中浓度 ＮａＣｌ(０~５０ ｍｍｏｌ / Ｌ)胁
迫下能显著提高小麦和玉米的发芽率ꎬ并促进下胚轴伸长和根系分枝ꎬ
而不影响生物量积累(鲜重与干重)ꎻ但在高浓度 ＮａＣｌ (大于 ２００
ｍｍｏｌ / Ｌ)胁迫下ꎬ其对小麦和玉米的促生作用明显受限ꎮ (２)０~３５０
ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 处理下ꎬ接种肺炎克雷伯氏菌 １＃菌株能降解乙烯前体
ＡＣＣ、降低植株乙烯含量ꎬ从而增强小麦和玉米的耐盐性ꎮ

[３０]

肺炎克雷伯氏菌
(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｐｎｅｕｍｏｎｉａｅ)
Ｌ１５和 Ｌ１７

大豆 盆栽 ０.８％(质量体积比) (１)在ＮａＣｌ 胁迫下ꎬ与未接种的对照相比ꎬＬ１５ 菌株和 Ｌ１７ 菌株均能够
极显著促进大豆植株生长及养分积累ꎮ (２)在 ＮａＣｌ 胁迫下ꎬ菌株 Ｌ１５
和 Ｌ１７均改善了盐渍土的理化性质ꎮ (３)菌株 Ｌ１５ 和 Ｌ１７ 通过提高大
豆植株 ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＰＯＤ活性ꎬ降低ＭＤＡ 含量ꎬ最终增强耐 ＮａＣｌ 胁迫能
力ꎮ

[３８]

肺炎克雷伯氏菌
(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｐｎｅｕｍｏｎｉａｅ)
ＭＥＢＡｐｈＳ１

豇豆 盆栽 混合基质(灭菌土 ∶ 有机
肥＝１ ∶ １ꎬ体积比)ꎬ没有
特定的ＮａＣｌ 浓度处理

(１)与未接种的对照相比ꎬ接种ＭＥＢＡｐｈＳ１菌株可显著提高豇豆植株的
生物量、株高、根长及叶片数等ꎮ (２)解磷、解钾ꎬ释放土壤固定的养分ꎮ
(３)接种菌株可通过降解 ＡＣＣ 以降低植株乙烯水平ꎬ从而减轻胁迫伤
害ꎻ同时ꎬ该菌株还能分泌 ＩＡＡ 促进根系发育ꎬ并通过提升叶绿素 ｂ 含
量增强植株的光合作用ꎮ

[３９]

肺炎克雷伯氏菌
(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｐｎｅｕｍｏｎｉａｅ)
ＹＮＡ１２

月见草 培养皿 未涉及 (１)与对照相比ꎬＹＮＡ１２菌株培养液可显著抑制月见草种子的萌发率ꎬ
同时幼苗株高与生物量均显著下降ꎮ (２)ＹＮＡ１２ 菌株通过多途径协同
抑制月见草的生长发育:其一ꎬ菌株分泌高浓度 ＩＡＡꎬ直接抑制根系及幼
苗的正常伸长ꎻ其二ꎬ菌株代谢产生的氨会干扰植株体内养分平衡ꎬ破
坏物质合成与转运过程ꎻ其三ꎬ该菌株可导致植株体内 Ｃａ２＋含量降低ꎬ
进而加剧ＡＢＡ 的积累ꎬ最终抑制种子萌发ꎻ此外ꎬ菌株分泌的过氧化氢
酶还可通过调控植株氧化应激水平ꎬ进一步增强其抑制效应ꎮ

[４６]

产气克雷伯氏菌
( Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ａｅｒｏｇｅｎｅｓ )
Ｓ２

番茄 盆栽 混合基质(营养土 ∶ 蛭
石 ∶ 珍珠岩＝３ ∶ １ ∶ １ꎬ体
积比)ꎬ没有特定的 ＮａＣｌ
浓度处理

(１)与未接种的对照相比ꎬ接种 Ｓ２菌株可显著促进番茄种子萌发进程ꎬ
并显著提升幼苗生长势ꎮ (２)该菌株具备潜在的土壤养分活化能力(溶
解难溶性无机磷)ꎮ

[３６]
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续表２　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ２

菌株　 　 作物　 试验方法 ＮａＣｌ 胁迫浓度范围 应用效果与作用机制
参考
文献

产酸克雷伯氏菌
(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｏｘｙｔｏｃａ) ５＃

小麦和
玉米

培养皿 ０ ｍｍｏｌ / Ｌ、５０ ｍｍｏｌ / Ｌ、１００
ｍｍｏｌ / Ｌ、１５０ ｍｍｏｌ / Ｌ、２００
ｍｍｏｌ / Ｌ、３００ ｍｍｏｌ / Ｌ、３５０
ｍｍｏｌ / Ｌ

(１)０ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 处理下ꎬ与未接种的对照相比ꎬ接种 ５＃菌株对小麦和
玉米的根长、下胚轴长、根分枝数均有显著促进作用ꎻ５０~１５０ ｍｍｏｌ / Ｌ
ＮａＣｌ 胁迫处理下ꎬ与未接种的对照相比ꎬ接种 ５＃菌株能显著促进小麦和
玉米下胚轴长和根分枝数ꎻ２００~３５０ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 胁迫处理下ꎬ与未接
种的对照相比ꎬ接种 ５＃菌株虽能提高玉米发芽率ꎬ但对小麦和玉米幼苗
生长的促进作用减弱ꎮ (２)通过多样化的养分溶解功能ꎬ活化土壤肥
力ꎬ改善植物营养供应ꎬ进而在盐胁迫条件下也能促进根系发育与幼苗
生长ꎮ (３)产酸克雷伯氏菌 ５＃菌株分泌的ＡＣＣ 脱氨酶可降解乙烯前体
ＡＣＣꎬ降低植株体内乙烯水平ꎬ从而缓解ＮａＣｌ 胁迫下的乙烯伤害ꎮ

[３０]

产酸克雷伯氏菌
(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｏｘｙｔｏｃａ)
Ｒｓ￣５

棉花 盆栽 天然 盐 渍 土ꎬ 全 盐 量
３􀆰 ５８％(质量体积比)ꎬｐＨ
为 ８.８５

(１)相较于未接种的对照ꎬ接种 Ｒｓ￣５菌株可显著促进盐碱土中棉花幼
苗的株高增长与生物量积累ꎮ (２)接种 Ｒｓ￣５菌株可有效调节棉花植株
离子平衡ꎬ显著降低Ｎａ＋含量ꎬ提高Ｋ＋与Ｃａ２＋含量ꎬ进而提升Ｋ＋ / Ｎａ＋与
Ｃａ２＋ / Ｎａ＋比值ꎮ

[１８]

产酸克雷伯氏菌
(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｏｘｙｔｏｃａ)
Ｒｓ￣５

棉花 盆栽 天然盐渍土ꎬ土壤总盐含
量为 ０. ３％ (质量体积
比)ꎬｐＨ为 ８.８５

(１)在总盐含量为 ０.３％(质量体积比)的盐渍土中ꎬ接种 Ｒｓ￣５菌株棉花
种子发芽率显著高于未接种的对照ꎮ (２)土壤有效磷含量提升ꎬ改善了
植株营养供应ꎮ (３)Ｒｓ￣５菌株通过分泌 ＩＡＡ 进行外源补充ꎬ并协同植物
内源合成ꎬ促进植株生长ꎮ

[１９]

产酸克雷伯氏菌
(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｏｘｙｔｏｃａ)
Ｒｓ￣５

棉花 田间 天然次生盐渍化土壤ꎬ总
盐含量 ３.５０ ｇ / ｋｇ

(１)与化学种衣剂相比ꎬ产酸克雷伯氏菌 Ｒｓ￣５菌株＋芽孢杆菌属 ＢＣＬ￣８
菌株复配生物种衣剂可显著提升棉花种子发芽率及棉花幼苗生长势、
生物量、叶面积ꎬ单位面积产量增加 １０.５％ꎬ并改善单铃重与单株铃数ꎮ
(２)产酸克雷伯氏菌Ｒｓ￣５菌株＋芽孢杆菌属 ＢＣＬ￣８菌株复配生物种衣
剂可使棉花叶片抗氧化酶活性上升、ＭＤＡ 含量下降ꎻ幼苗中 Ｋ＋、Ｃａ２＋、
Ｍｇ２＋含量上升ꎬＮａ＋含量下降ꎬ维持细胞内离子平衡ꎬ减轻 Ｎａ＋的毒害作
用ꎬ提高棉花植株耐盐性ꎮ 此外ꎬ幼苗叶绿素和类胡萝卜素含量增加ꎬ
直接促进光合作用ꎬ为棉花生长提供物质基础ꎬ有效促进其生长ꎮ

[４１]

产酸克雷伯氏菌
(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｏｘｙｔｏｃａ)Ｙ０１

棉花 田间 重壤土ꎬｐＨ 为 ６.８２ꎬ非盐
渍化土壤

(１)与未接种的对照相比ꎬ接种Ｙ０１菌株可显著提升棉花种子活力指数
发芽率以及幼苗根长、茎长ꎮ

[４９]

产酸克雷伯氏菌
(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｏｘｙｔｏｃａ)
Ｒｓ￣５

棉花 盆栽 ０.８％(质量体积比) (１)在ＮａＣｌ 胁迫下ꎬ与未接种的对照相比ꎬ接种Ｒｓ￣５菌株可显著提高棉
花种子发芽率及植株生长量(株高、根长和干物质)ꎮ (２)接种 Ｒｓ￣５菌
株能降低棉花植株ＭＤＡ 含量ꎬ减少膜脂过氧化ꎬ保护细胞膜结构完整
性ꎬ从而维持细胞正常生理功能ꎻ诱导根系积累脯氨酸、可溶性糖及可
溶性蛋白等渗透调节物质ꎬ提升细胞渗透势ꎬ增强植株水分保持能力ꎬ
缓解盐胁迫造成的渗透损伤ꎬ进而促进植株生长ꎮ

[４２]

产酸克雷伯氏菌
(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｏｘｙｔｏｃａ)
ＰＳＢ￣２３

绿豆 盆栽 没有特定的盐浓度处理 (１)与未接种的对照相比ꎬ接种 ＰＳＢ￣２３菌株的绿豆幼苗株高、根长增加
均超过 ３０％ꎮ

[４０]

产酸克雷伯氏菌
(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｏｘｙｔｏｃａ) Ｌ０９

甘蔗 盆栽 非盐渍化土壤ꎬ沙壤土ꎬ
ｐＨ为 ６.９８

(１)与未接种的对照相比ꎬ接种 Ｌ０９ 菌株可显著促进甘蔗幼苗分蘖数、
株高及生物量积累ꎮ (２)接种 Ｌ０９菌株显著增加甘蔗幼苗可溶性蛋白
和可溶性糖含量ꎬ从而促进其生长ꎮ

[５０]

变栖克雷伯氏菌
(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｖａｒｉｉｃｏｌａ)
ＣＧＭＣＣ１.１５６４０

玉米 盆栽 天然盐碱土ꎬｐＨ为 ９.２ (１)在盐碱土中ꎬ与未接种的对照相比ꎬ接种高含量(１×１０８ ＣＦＵ/ ｍＬ)
ＣＧＭＣＣ１.１５６４０菌株可显著提高玉米幼苗株高、根长、生物量ꎮ (２)接种
ＣＧＭＣＣ１.１５６４０菌株后ꎬ盐碱土根际微环境得到显著改善ꎬ具体表现为土
壤有机质含量、酶活性及有效氮、有效磷含量均显著提升ꎮ (３)接种后ꎬ
菌株分泌的 ＩＡＡ 可直接调控植株生长发育ꎬ同时产生的氨与有机酸可
优化根际微域的营养环境ꎮ

[４４]

变栖克雷伯氏菌
(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｖａｒｉｉｃｏｌａ)
ＣＧＭＣＣ１.１５６４０

玉米 盆栽 天然盐碱土ꎬｐＨ为 ９.２ 盐胁迫下ꎬＣＧＭＣＣ１.１５６４０菌株通过强化宿主植物的抗氧化防御系统和
调控非酶抗氧化物质ꎬ有效降低活性氧(ＲＯＳ)积累ꎬ缓解氧化损伤ꎬ从而
增强植物抗盐性并促进生长ꎮ

[５１]

变栖克雷伯氏菌
(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｖａｒｉｉｃｏｌａ)
ＳＵＲＹＡ６

小麦和玉
米

盆栽 １００ ｍｍｏｌ / Ｌ (１)ＮａＣｌ 胁迫下ꎬ与未接种的对照相比ꎬ接种 ＳＵＲＹＡ６ 菌株可显著促进
小麦和玉米种子萌发与幼苗生长ꎮ (２)接种菌株后土壤理化性质与养
分含量显著改善ꎮ (３)接种 ＳＵＲＹＡ６ 菌株可通过提高 ＮａＣｌ 胁迫下小
麦和玉米的渗透调节物质含量、优化离子吸收与分配、提升叶绿素含
量ꎬ协同增强作物抗盐性并保障光合效率ꎮ

[４３]
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续表２　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ２

菌株　 　 作物　 试验方法 ＮａＣｌ 胁迫浓度范围 应用效果与作用机制
参考
文献

变栖克雷伯氏菌
(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｖａｒｉｉｃｏｌａ)
ＤＸ１２０Ｅ

甘蔗 盆栽 中性自然土壤(ｐＨ ６.１５)
且没有特定的 ＮａＣｌ 浓度
处理ꎮ

与未接种对照相比ꎬ接种ＤＸ１２０Ｅ 菌株可显著促进甘蔗植株生长ꎬ具体
表现为株高增加、根系发达及生物量提升ꎮ

[５２]

变栖克雷伯氏菌
(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｖａｒｉｉｃｏｌａ)
ＲＳ￣１

晚香玉 盆栽 海水与自来水混配不同
盐度的生理盐水(电导率
为 １.２~７.５ ｄＳ / ｍ)

(１)盐胁迫(７.５ ｄＳ / ｍ)下ꎬ根部接种与叶面喷施ＲＳ￣１菌剂分别使晚香玉
叶片长度显著增加 ４６％和３７％ꎮ (２)在电导率７.５ ｄＳ / ｍ的高盐胁迫下ꎬ
接种ＲＳ￣１菌株可通过显著增强晚香玉的抗氧化能力、提升叶片叶绿素
含量ꎬ进而增强植株抗盐性ꎬ同时保障光合效率以促进生长ꎮ

[４８]

植生克雷伯氏菌
(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｐｌａｎｔｉｃａ)
Ｌ０３

甘蔗 盆栽 非盐渍化土壤ꎬ沙壤土ꎬ
ｐＨ为 ６.９８

(１)接种植生克雷伯氏菌 Ｌ０３菌株显著促进了甘蔗生长ꎬ具体表现为分
蘖率提高、株高增加ꎬ且该菌株在适宜条件下固氮效率可达 ２９.３％ꎻ其中
甘蔗品种 Ｂ８ 对 Ｌ０３ 菌株的响应最显著ꎬ其株高在供试品种中最高ꎮ
(２)接种 Ｌ０３菌株可通过高效生物固氮保障氮素供应ꎬ调控植株内源激
素平衡并优化激素比率ꎬ协同改善氮代谢ꎬ从而促进甘蔗生长ꎮ

[５０]

密歇根克雷伯氏菌
(Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｍｉｃｈｉｇａｎｅｎ￣
ｓｉｓ) ＬＤＳ１７

党参 盆栽 常规土壤ꎬ没有设定
ＮａＣｌ 浓度

(１)接种 ＬＤＳ１７菌株显著促进了党参幼苗的生长ꎬ具体表现为株高和地
径增加ꎬ生物量显著提高ꎮ (２)接种 ＬＤＳ１７菌株显著提高了党参根际土
壤中酶的活性和微生物功能多样性ꎮ (３)接种后ꎬ菌株表达的 ＡＣＣ 脱
氨酶可降解乙烯前体ＡＣＣꎬ生成 α￣酮丁酸和氨ꎬ以此降低党参体内乙烯
浓度ꎬ缓解环境胁迫对植株生长的抑制ꎮ

[３４]

变栖克雷伯氏菌
( Ｋｌｅｂｓｉｅｌｌａ ｖａｒｉｉｃｉｌａ )
ＩＧ３

燕麦 水培 １００ ｍｍｏｌ / Ｌ (１)１００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 胁迫下ꎬ与未接种的对照相比ꎬ接种 ＩＧ３菌株可显
著增加燕麦根长、茎长、干重、含水量和生物量ꎮ (２)ＩＧ３ 菌株可通过多
途径提升燕麦耐盐性并促进生长:降解乙烯前体以降低胁迫诱导的乙
烯积累ꎻ调节抗氧化酶活性ꎬ清除ＲＯＳꎻ调控离子平衡以减轻离子毒害ꎻ
提升叶绿素和蛋白质含量ꎬ上调 ｒｂｃＬ 基因表达增强光合作用ꎻ在盐胁迫
下激活ＷＲＫＹ１转录因子基因ꎬ强化植物抗逆反应ꎮ

[１６]

ＥＣｅ:土壤饱和浸提液的电导率ꎻＳＯＤ:超氧化物歧化酶ꎻＣＡＴ:过氧化氢酶ꎻＰＯＤ:过氧化物酶 ＧＳＨ:谷胱甘肽ꎻＭＤＡ:丙二醛ꎻＡＣＣ:１￣氨基环丙烷￣
１￣羧酸ꎻＩＡＡ:吲哚￣３￣乙酸ꎻＡＢＡ:脱落酸ꎮ

２.２　 对作物产量的影响

克雷伯氏菌在盐碱地应用能有效促进作物生

长ꎬ从而提高作物产量[５３]ꎮ Ｗｕ 等[４１] 研究发现ꎬ使
用含产酸克雷伯氏菌 Ｒｓ￣５ 菌株的生物种子包衣剂

处理的棉花平均产量为５ ５３５ ｋｇ / ｈｍ２ꎬ比使用化学

种衣剂包衣处理的棉花平均单产显著提高 １０􀆰 ５％ꎮ
符慧娟等[５４]针对生物包衣剂提高作物产量的研究

结果表明ꎬ应用含芽孢杆菌的生物种衣剂处理小麦

种子ꎬ小麦籽粒产量达到 ６􀆰 ２５ ｔ / ｈｍ２ꎬ比未用种衣剂

的对照增产 ３６􀆰 １７％ꎬ也比化学种衣剂处理增产

２１􀆰 １２％ꎮ Ｋｈｕｍａｉｒａｈ 等[４５] 进一步研究发现ꎬ施用

５００~１ ５００ ｇ / ｈｍ２的肺炎克雷伯氏菌 Ｓ５ 菌株与施氏

假单胞菌 Ｓ３ 复合菌剂可使水稻产量比对照增加

４１.８％~１６１􀆰 １％ꎻ其中ꎬ施用量为１ ５００ ｇ / ｈｍ２时ꎬ水
稻单产水平达到峰值(６􀆰 ４ ｔ / ｈｍ２)ꎮ Ｍｏｗａｆｙ 等[５５]的

研究结果表明ꎬ接种克雷伯氏菌 ＭＫ２Ｒ２ 菌株和芽

孢杆菌 Ｂ２Ｌ２ 菌株的玉米植株长势及产量显著优于

其他处理ꎮ
２.３　 对土壤改良的影响

克雷伯氏菌可通过改善土壤理化性质与营养成

分来提升土壤肥力ꎬ并能有效降低土壤 ｐＨ 值与盐

分含量ꎬ从而实现对盐渍土的改良效果ꎮ 如表 ２ 所

示ꎬ施用变栖克雷伯菌 ＣＧＭＣＣ１.１５６４０ 菌株后ꎬ玉米

幼苗根际土壤的养分状况与肥力得到显著改善ꎬ该
效果在中性和盐碱土壤中均有体现ꎬ且对盐碱土壤

的改良作用尤为突出:土壤有机质和有效钾含量分

别提升 ６４􀆰 ２２％ 和 ２８􀆰 ６３％ꎻ碱解氮和有效磷含量大

幅增加ꎬ增幅分别达 １１７􀆰 ３９％和 １７５􀆰 ６４％ꎻ土壤酶

活性也显著增强ꎬ其中碱性磷酸酶、蔗糖酶、脲酶和

过氧化氢酶的活性分别提高 １４６􀆰 ０８％、７６􀆰 ７７％、
８６􀆰 ６０％和 ４５􀆰 ２９％[４４]ꎮ 另有研究结果证实ꎬ变栖克

雷伯菌 ＳＵＲＹＡ６ 菌株应用于种植小麦和玉米的盐

碱土后ꎬ其土壤理化性质显著改善ꎬｐＨ 值由 ９􀆰 ２ 降

至 ６􀆰 ８ꎬ电导率从 ５􀆰 ７ ｄＳ / ｍ降至 ４􀆰 ０ ｄＳ / ｍꎻ土壤中

有机碳含量及有效氮、磷、钾、钙、镁、硫等含量全面

提升ꎬ从而增强土壤肥力[４３]ꎮ 此外ꎬ接种肺炎克雷

伯氏菌 Ｌ１５ 菌株和 Ｌ１７ 菌株后土壤有机质含量、碱
解氮含量、速效磷含量显著高于对照ꎻ同时ꎬ菌株

Ｌ１５ 与 Ｌ１７ 均能显著降低土壤 ｐＨ 值和电导率[３８]ꎮ
目前关于密歇根克雷伯氏菌直接改良盐渍土的

７５０１羽木兰等:克雷伯氏菌对作物耐盐性的提高及促生效果



研究较少ꎬ但该菌种仍可通过增强土壤酶活性和优

化微生物群落来改善土壤性质、提高土壤肥力ꎮ 具

体而言ꎬ接种密歇根克雷伯氏菌 ＬＤＳ１７ 菌株后土壤

蔗糖酶活性和脲酶活性分别是对照的 １􀆰 ９７ 倍和

１􀆰 ４３ 倍ꎬ还能显著提高土壤中微生物数量与功能多

样性[３４]ꎮ

３　 提高作物耐盐性和促生机制

３.１　 提高作物耐盐性的机制

克雷伯氏菌主要通过抗氧化系统调控、渗透调

节物质积累、信号转导途径介导 ３ 个方面ꎬ帮助作物

应对盐胁迫ꎮ 在抗氧化系统调控方面ꎬ盐胁迫会导

致作物体内 ＲＯＳ 过量积累ꎬ如超氧自由基(Ｏ２
􀅰－)、羟

基自由基(􀅰ＯＨ)、过氧化氢(Ｈ２Ｏ２)ꎬ造成丙二醛

(ＭＤＡ)含量增加ꎮ 克雷伯氏菌可通过激活作物体

内超氧化物歧化酶(ＳＯＤ)、过氧化氢酶(ＣＡＴ)、过氧

化物酶(ＰＯＤ)等抗氧化酶的活性启动防御机制ꎬ有
效清除过量 ＲＯＳꎬ缓解氧化损伤ꎬ最终提升作物的

耐盐性[３８ꎬ４５]ꎮ 同时ꎬ抗氧化酶活性的提升可减轻作

物氧化损伤ꎬ通过降低细胞膜脂质过氧化(ＬＰＯ)水
平ꎬ保护细胞结构与功能免受盐胁迫诱导的氧化伤

害[４２]ꎮ 研究结果证实ꎬ肺炎克雷伯氏菌 ＳＢＰ￣８ 菌株

可在一定程度上抑制细胞膜脂质过氧化的发生ꎬ从
而增强作物对一定浓度 ＮａＣｌ 的耐受性[３７]ꎮ 此外ꎬ
在电导率为 ７􀆰 ５ ｄＳ / ｍ的盐胁迫条件下ꎬ晚香玉经接

种或叶面喷施变栖克雷伯氏菌 ＲＳ￣１ 菌株处理后ꎬ体
内抗氧化酶活性显著提升ꎬ其中根部接种可使 ＣＡＴ
活性较未处理植株提高 ３ 倍ꎬ茎叶喷施可使 ＰＯＤ 活

性较未处理植株提升 １.５ 倍ꎬ进而有效缓解盐胁迫

对晚香玉的伤害[４８]ꎮ 另有研究者发现ꎬ在天然盐渍

土环境中ꎬ变栖克雷伯氏菌 ＣＧＭＣＣ１.１５６４０ 菌株可

通过降低活性氧积累ꎬ进而缓解盐碱胁迫对玉米幼

苗的氧化损伤ꎬ使植株体内 Ｈ２Ｏ２含量降低２６.０７％~
４６􀆰 ９７％、Ｏ２

􀅰－含量降低２０.１８％~３７􀆰 ０１％[５１]ꎮ
在渗透调节物质积累层面ꎬ盐胁迫诱导的植

物适应性机制涉及相容性溶质的主动积累与膜水

力电位的下调ꎬ以此缓解渗透胁迫伤害ꎮ 盐胁迫

条件下ꎬ植物可通过积累脯氨酸、可溶性糖及无机

离子维持细胞渗透平衡[５６] ꎮ 研究结果表明ꎬ克雷

伯氏菌能诱导植物细胞大量合成脯氨酸、可溶性

糖等渗透调节物质ꎬ使其在胞内形成高浓度溶质

环境ꎬ通过降低细胞水势维持渗透压稳态ꎬ既能防

止盐胁迫引发的细胞失水ꎬ又能保护细胞膜结构

免受盐害损伤[３７] ꎮ 例如ꎬ向盐渍土中接种变栖克

雷伯氏菌 ＳＵＲＹＡ６ 菌株后ꎬ小麦与玉米体内的渗

透调节物质(包括脯氨酸、可溶性糖、可溶性蛋白

及氨基酸) 含量均显 著 提 升ꎬ助 力 植 株 在 １００
ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 的高盐环境中锁水保形、保护胞内结

构ꎬ进而有效缓解盐胁迫造成的损伤[４３] ꎮ 此外ꎬ变
栖克雷伯氏菌 ＳＵＲＹＡ６ 菌株作为嗜盐微生物ꎬ可
在高盐环境中正常生长繁殖[４３] ꎬ这主要得益于其

分泌胞外聚合物(ＥＰＳ)的能力ꎬＥＰＳ 可帮助菌株维

持盐胁迫下的细胞存活ꎬ同时菌株能根据环境盐

度动态调节细胞质渗透压ꎬ从而保护自身酶系与

蛋白质的结构和功能的完整性[５７￣５８] ꎮ
除了积累渗透调节物质外ꎬ维持离子稳态也是

植物耐受盐胁迫不可或缺的核心机制ꎮ Ｙｕｅ 等[１８]

将筛选获得的产酸克雷伯氏菌 Ｒｓ￣５ 菌株接种至盐

碱地棉花ꎬ与未接种的对照相比ꎬ接种 Ｒｓ￣５ 菌株的

棉花幼苗 Ｎａ＋含量下降 ２９.５％ꎬＫ＋含量和 Ｃａ２＋含量

分别增加 ３０􀆰 ５％和 ９.５％ꎬ Ｋ＋ / Ｎａ＋和 Ｃａ２＋ / Ｎａ＋比值

分别是对照的 １.５５ 倍和 １.８５ 倍ꎮ 该菌株通过降钠、
增钾、保钙的调控策略ꎬ可显著改善盐胁迫下棉花植

株体内的离子稳态ꎬ进而增强其盐胁迫耐受性ꎮ 另

外ꎬ在 ＮａＣｌ 胁迫下ꎬ接种变栖克雷伯氏菌 ＩＧ３ 菌株

的燕麦苗及其根部通过减少 Ｎａ＋和 Ｃｌ￣离子的积累ꎬ
同时维持较高 Ｋ＋离子含量ꎬ实现离子平衡ꎬ增强耐

盐能力[１６]ꎮ 综上ꎬ这一策略的核心在于通过协同降

低植物细胞内 Ｎａ＋、Ｃｌ－等有毒离子的积累ꎬ促进 Ｋ＋、
Ｃａ２＋吸收ꎬ优化 Ｋ＋ / Ｎａ＋ 和 Ｃａ２＋ / Ｎａ＋ 比值ꎬ在维持细

胞质离子稳态的基础上ꎬ有效激活以 Ｃａ２＋信号为核

心的植物耐盐响应通路ꎮ 此外ꎬ克雷伯氏菌可深度

参与作物耐盐响应的信号转导途径调控ꎬ通过介导

相关功能基因的差异表达调控逆境响应ꎮ 如在 １００
ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 盐胁迫条件下ꎬ接种变栖克雷伯氏菌

ＩＧ３ 菌株可显著调控燕麦幼苗的基因表达模式以适

应逆境胁迫ꎮ 一方面ꎬＩＧ３ 菌株能显著上调 ｒｂｃＬ 基

因的表达ꎬ该基因编码光合作用中 ＣＯ２固定的关键

酶 Ｒｕｂｉｓｃｏꎻ盐胁迫下叶绿体膜通透性易受破坏ꎬ且
ｒｂｃＬ 基因的表达会被显著抑制ꎬ而 ＩＧ３ 菌株的介入

可恢复植株的碳同化能力ꎬ进而维持正常光合效

率[１６]ꎮ 另一方面ꎬ与未接种的胁迫处理相比ꎬ接种

ＩＧ３ 菌株还能显著下调转录因子基因 ＷＲＫＹ１ 的表

达水平[１６]ꎮ ＷＲＫＹ１ 作为盐胁迫响应相关基因ꎬ其
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表达水平下调可降低植物的过度应激反应强度ꎬ使
植株无需启动过量的防御机制ꎬ从而将更多代谢能

量分配至生长过程ꎬ实现耐盐性与生长的协同提升ꎮ
综上ꎬ克雷伯氏菌主要通过以下 ４ 个途径增强

作物耐盐性:(１)诱导作物增强 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ 等

抗氧化酶活性ꎬ清除盐胁迫产生的 ＲＯＳꎬ降低 ＭＤＡ
含量ꎬ从而减轻氧化损伤ꎻ(２)促进作物合成脯氨

酸、可溶性糖等物质ꎬ维持细胞渗透平衡ꎻ(３)降低

作物体内 Ｎａ＋、Ｃｌ－等有毒离子的积累ꎬ同时促进 Ｋ＋、
Ｃａ２＋等营养离子的吸收ꎬ维持细胞离子平衡ꎻ(４)激
活基因ꎬ从分子层面调控作物的盐胁迫响应ꎮ
３.２　 促进植物生长的机制

相关研究结果表明ꎬ克雷伯氏菌核心促生作用

体现在植物激素的合成与调控、营养元素转化及其

他协同机制ꎮ 从表 １ 可知ꎬ４ 种克雷伯氏菌均有合

成 ＩＡＡ 的能力ꎮ ＩＡＡ 能直接刺激植物根细胞的分裂

和伸长ꎬ从而显著促进主根伸长和侧根形成ꎬ扩大根

系吸收面积ꎬ从而大幅提升植株对水分和矿质养分

的吸收效率[５９]ꎮ 此外ꎬＳｉｎｇｈ 等[１５] 研究发现ꎬ肺炎

克雷伯氏菌 ＳＢＰ￣８ 菌株能够调控作物中多种植物激

素水平:比如通过降解 １￣氨基环丙烷￣１￣羧酸(ＡＣＣ)
进而降低乙烯(ＥＴ)浓度ꎬ解除乙烯对根系的生长抑

制ꎬ促进根系发育ꎻ分泌赤霉素(ＧＡ３)促进茎的伸

长ꎬ且 ＧＡ３可与生长素( ＩＡＡ)协同促进细胞的分裂

和伸长ꎬ显著增加植株生物量ꎮ 罗霆[５０] 研究发现ꎬ
接种植生克雷伯氏菌 Ｌ０３ 菌株可显著改变甘蔗

ＲＯＣ２２ 的内源激素代谢特征ꎬ具体表现为植株体内

生长素含量、玉米素含量及乙烯释放量显著提升ꎬ而
赤霉素与脱落酸含量显著降低ꎬ其中高浓度玉米素

与低浓度脱落酸的协同作用可有效促进细胞的分

裂、分化与伸长ꎬ最终实现对甘蔗生长的显著促进效

应ꎮ 相反ꎬ肺炎克雷伯氏菌 ＹＮＡ１２ 菌株可增加月见

草幼苗脱落酸含量ꎬ进而抑制其生长与种子萌

发[４６]ꎮ
在营养元素转化层面ꎬ生物固氮作用主要分为

自生固氮和联合固氮两种形式ꎬ可将空气中的氮气

(Ｎ２)转化为铵(ＮＨ＋
４)ꎬ为植物供给可直接利用的氮

源ꎬ进而推动植物合成氨基酸、蛋白质等有机氮化合

物ꎮ 相关研究发现ꎬ克雷伯氏菌与肠杆菌的协同作

用可显著提高大豆根际土壤中黄酮类化合物、生长

素、水杨酸(ＳＡ)和牛磺酸的含量ꎬ而这些物质正是

调控大豆生物固氮作用的关键因子[６０]ꎮ 针对甘蔗

固氮的相关研究结果则证实ꎬ植生克雷伯氏菌 Ｌ０３
菌株和产酸克雷伯氏菌 Ｌ０９ 菌株均能通过联合固氮

方式将氮气转化为铵ꎬ为甘蔗补充氮源并促进植株

蛋白质合成ꎬ其中植生克雷伯氏菌 Ｌ０３ 菌株的固氮

贡献更显著ꎬ产酸克雷伯氏菌 Ｌ０９ 菌株则在促进甘

蔗株高增长方面表现出更优效果[５０]ꎮ
克雷伯氏菌还能通过溶磷机制ꎬ提高植物对营

养元素的吸收ꎮ 如 Ｃｈｅｎ 等[６１] 研究发现ꎬ溶磷菌通

过分泌柠檬酸、草酸、琥珀酸及苹果酸等低相对分子

量有机酸ꎬ有效溶解土壤中难溶性磷化合物ꎬ将其转

化为植物可吸收的可溶性磷ꎮ 例如ꎬ产酸克雷伯氏

菌 Ｒｓ￣５ 菌株主要依赖分泌柠檬酸和苹果酸实现高

效溶磷ꎬ且二者含量与溶磷效率呈显著正相关[４２]ꎮ
该菌株通过促进棉花对磷素养分的有效吸收ꎬ进一

步促进棉花株高增加与根系生长ꎬ并显著提高植株

干物质积累ꎮ 值得注意的是ꎬ表 ２ 所示克雷伯氏菌

菌株中ꎬ仅有少部分菌株具备解钾能力ꎮ 变栖克雷

伯氏菌 ＣＧＭＣＣ１.１５６４０ 菌株的解钾效果显著ꎬ相较

对照组可使土壤有效钾含量提升 ２８.６３％ꎬ同时还能

间接改善土壤微环境ꎬ进而提高玉米的抗逆性与体

内酶活性[４４]ꎮ
其他促生机制在植物生长过程中也发挥重要作

用ꎬ比如在缺铁环境中ꎬ克雷伯氏菌通过合成并分泌

铁载体(如肠杆菌素)ꎬ螯合土壤铁离子形成植物可

吸收的复合物ꎬ既满足自身的铁素需求以保障其与

植物的互作代谢ꎬ又能间接缓解植物的缺铁胁迫ꎬ进
而促进植株生长ꎮ Ｋｕｍａｒ 等[６２] 的研究结果证实ꎬ共
生细菌与致病细菌均可产生一类名为铁载体的小分

子有机螯合剂ꎬ这类物质能与铁离子紧密结合并提

升其生物利用度ꎮ 肺炎克雷伯氏菌可合成 ４ 种铁载

体以拮抗宿主的铁螯合作用ꎬ分别为肠杆菌素、葡萄

糖基化肠杆菌素、好氧菌素和耶尔森菌素ꎬ该特性可

助力菌株在宿主不同组织中成功定殖[６３]ꎮ 此外ꎬ克
雷伯氏菌还能通过合成 ＡＣＣ 脱氨酶降解乙烯前体

ＡＣＣꎬ使植物体内的乙烯积累水平下降ꎬ从而减轻逆

境胁迫对植物生长的抑制作用ꎮ 例如ꎬ将产酸克雷

伯氏菌 Ｒｓ￣５ 菌株应用于棉花后ꎬ该菌株可在盐碱土

条件下通过抑制 ＡＣＣ 的生成减少乙烯合成ꎬ进而缓

解乙烯过量对棉花生长造成的不利影响[１８]ꎮ 上述

促生机制可有效提升克雷伯氏菌对作物的促生效

果ꎬ使其成为推动农业可持续发展的重要微生物资

源ꎮ
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综上所述ꎬ克雷伯氏菌通过独特的代谢调控网

络实现多重促生效应ꎬ具体机制如下:(１)调控生长

素、脱落酸、赤霉素等植物激素的合成与代谢过程ꎬ
协同促进植物细胞分裂、茎叶伸长及生物量的积累ꎻ
(２)推动营养元素转化利用ꎬ一方面通过生物固氮

直接为植物补充氮素ꎬ另一方面分泌有机酸溶解土

壤中难溶性磷、钾矿物以释放有效养分ꎬ且有机酸分

泌量与溶磷效率呈显著正相关ꎬ由此突破植物生长

的养分限制ꎬ为植株提供稳定、高效的营养供给ꎬ进
而提升其在非生物胁迫下的生长能力ꎻ(３)通过代

谢协同形成综合促生体系ꎬ即合成铁载体螯合土壤

铁离子以提升其生物有效性ꎬ同时降解乙烯前体进

而降低植物体内乙烯积累水平ꎬ多途径协同实现促

生效果ꎮ

４　 克雷伯氏菌的应用前景与挑战

克雷伯氏菌作为一类具有多重代谢功能的土

壤微生物ꎬ在农业领域展现出广阔的应用潜力ꎬ其
核心应用前景之一是开发新型生物肥料ꎬ通过强

化菌株的固氮、溶磷或植物促生能力等ꎬ减少对化

学肥料的依赖ꎬ助力农业可持续发展[３０ꎬ６４] ꎮ 二是

优化生产工艺ꎬ如高效发酵技术、微胶囊包埋工

艺ꎬ以提升菌剂稳定性和田间应用效果ꎬ同时降低

生产成本ꎮ 例如ꎬ通过试验确定了产酸克雷伯氏

菌最佳培养基配方ꎬ并在 ３０ Ｌ 发酵罐中进行了发

酵验证ꎬ结果显示活菌量显著提升并稳定在２.０×
１０１０ ＣＦＵ / ｍＬ以上ꎬ具备工艺稳定、发酵水平高的

特点ꎬ为其作为微生物菌肥的产业化应用提供了

技术支撑[６５] ꎮ 此外ꎬ克雷伯氏菌在废弃物资源化

利用方面也具有应用潜力ꎬ可在循环经济中发挥

重要作用ꎬ如秸秆降解、沼气生产等ꎮ 研究发现ꎬ
以固体废弃物为原料制备的蛋白胨可作为克雷伯

氏菌的潜在生长基质ꎬ且该菌株在碱性蛋白胨中

的生长状况显著优于酸水解蛋白胨[６６] ꎮ
虽然目前关于克雷伯氏菌耐盐促生效果及作用

机制的研究已取得一定进展ꎬ但其在实际生产应用

中仍面临诸多挑战ꎮ 具体可归纳为六点:一是工程

菌株存在性能退化的风险ꎬ这类菌株在长期传代培

养过程中易发生基因突变或质粒丢失ꎬ进而导致目

标产物的合成量下降ꎮ 例如肺炎克雷伯氏菌在连续

传代后ꎬ其 ２ꎬ３￣丁二醇产量较初始水平下降 ２５.３％ꎬ
同时葡萄糖利用率也显著降低ꎬ表现出明显的性能

退化现象ꎮ 为解决这一问题ꎬ已有研究者通过基因

工程手段构建出肺炎克雷伯氏菌 ＨＤ７９￣Ａ 工程菌

株ꎬ以此弥补 ｐｔｓＧ 基因缺失造成的葡萄糖利用缺

陷ꎬ并提升菌株对混合碳源的利用能力[６７]ꎮ 二是菌

株环境适应性有限且遗传稳定性较差ꎮ 目前针对克

雷伯氏菌的研究多以盆栽试验为主ꎬ而田间环境复

杂且存在微生物间的竞争作用ꎬ其菌剂应用于田间

时ꎬ还需结合环境适应性改良开展多区域田间验证ꎬ
进一步优化应用方案ꎮ 此外ꎬ菌株的耐盐、耐旱等抗

逆特性在传代过程中易发生衰减ꎬ这不仅会直接降

低其田间应用效果ꎬ还会使菌株在工业化放大生产

中ꎬ遗传稳定性受环境胁迫的影响ꎮ 三是耐盐促生

菌与盐渍化土壤土著微生物的互作相关研究仍存在

空白ꎬ如菌株与植物的互作信号通路、对土壤微生物

群落的调控机制等尚未完全明确ꎬ这限制了相关精

准调控技术的开发[２０]ꎮ 四是目前对已鉴定的耐盐

促生菌种类及其促生机制的认识仍较为有限ꎬ亟需

进一步完善菌株筛选体系ꎬ扩充菌种资源库ꎬ并深入

解析菌株的功能基因与代谢网络ꎬ为高效菌剂开发

提供支撑ꎮ 五是菌株多重功能基因的协调表达难度

大ꎮ 克雷伯氏菌的功能实现往往依赖多基因协同作

用ꎬ调控网络复杂ꎬ单一基因表达难以达到预期效

果ꎮ 如克雷伯氏菌 ＥＳ１５ 菌株需通过 ＧＳＴ 基因降解

乙草胺ꎬ且该基因表达需与抗氧化基因( ｓｏｄＢ、ｋａｔＡ)
和生物膜形成基因(ｗａａＥ、ｌｕｘＳ)协同作用[６８]ꎮ 六是

菌株存在生态与公共安全防范风险ꎮ 部分克雷伯氏

菌可能造成跨物种传播ꎬ易破坏生态平衡ꎬ同时增加

安全防范难度ꎮ 例如野生鸟类携带的多重耐药肺炎

克雷伯氏菌可通过粪便污染农田水源ꎬ形成“人类￣
动物￣环境￣作物”的传播链ꎬ提升人畜共患病风险ꎬ
构成潜在的公共安全隐患[６９]ꎮ 综上ꎬ未来需通过

ＣＲＩＳＰＲ 等精准基因编辑技术增强菌株的稳定性与

环境适应性ꎬ结合多组学技术、合成生物学手段优化

菌株性能ꎬ同时完善相关风险评估框架ꎬ以此推动克

雷伯氏菌从实验室研究走向规模化田间应用的转

化ꎮ
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