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植物乳植杆菌的益生功能及在不同胁迫下

应激反应的研究进展

徐永惠1，韩宝珍2，王亚妮1，汤晓娟1，刘云国1，林祥娜1*

（1.临沂大学生命科学学院，山东临沂 276000）（2.山东小炒旺食品有限公司，山东临沂 276000）

摘要：植物乳植杆菌（Lactiplantibacillus plantarum）是一类革兰氏阳性菌，广泛存在于自然界中，尤其是各类发酵食

品中，如泡菜、发酵肉、乳制品及葡萄酒等。植物乳植杆菌被证实能够在人类和其他哺乳动物的肠道中定植，对人体健康

具有显著的促进作用。在益生功能方面，植物乳植杆菌通过调控肠道菌群结构、增强肠屏障功能、调节神经递质代谢及激

活免疫信号通路，展现出维持肠道稳态、改善认知障碍、降低胆固醇及缓解炎症等多维度健康效应。但植物乳植杆菌的活

性和作用效果会受到各种环境压力的影响，如酸、胆盐、渗透压、温度、氧等。植物乳植杆菌通过质子外排系统、胆盐水

解酶介导的催化水解作用以及相容性溶质动态平衡等耐胁迫机制，确保其在极端环境下的存活及功能稳定性。因此，本综

述系统整合国内外研究进展，重点阐述植物乳植杆菌的益生功能与抗胁迫机制，同时概述多组学技术在深入解析该菌株环

境适应性方面的潜在应用价值，以期为功能菌株开发及精准化益生菌制剂设计提供理论依据。
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Abstract: Lactiplantibacillus plantarum is a type of gram-positive bacterium widely found in nature, especially in fermented 

foods, such as kimchi, fermented meats, dairy products, and wine. L. plantarum has been shown to colonize the intestinal tract of 

humans and other mammals, while also exhibiting substantial health-promoting effects. In terms of probiotic functions, L. plantarum 

has demonstrated multidimensional health effects, including intestinal homeostasis, cognitive improvement, cholesterol reduction, 

and inflammation relief via modulation of gut microbial structure, enhanced intestinal barrier function, neurotransmitter regulation, 

and immune-signaling activation. However, the activity and effects of L. plantarum are influenced by various environmental 

stresses, including acidity, bile salts, osmolality, temperature, and oxygen levels. L. plantarum employs various stress tolerance 

mechanisms, including active proton efflux systems, bile salt hydrolase-mediated catalytic hydrolysis, and the dynamic balance of 
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植物乳植杆菌是一类革兰氏阳性乳杆菌，广泛存

在于自然生态系统及人体微环境中 [1] 。作为典型的异

源发酵型乳酸菌，其通过独特的代谢途径产生乳酸、

乙酸等有机酸，具有较强的环境适应性与代谢可塑性，

能够在不同的环境条件下生存并发挥作用 [2] （图 1）。近

年研究发现，植物乳植杆菌的生态分布范围已扩展至

母乳、婴儿肠道等宿主相关微环境 [3] ，突破了以往主

要发现于发酵食品体系的认知，为深入探究其宿主适

应性及潜在益生功能提供了生态学依据。在食品工业

领域，植物乳植杆菌的应用已从酸奶、益生菌饮品等

传统发酵乳制品延伸至泡菜、豆豉等植物基发酵食品

及改良型烘焙食品体系，如表 1 所示。其通过有效调

控产酸、抑菌及代谢物合成途径，在食品防腐、质构

改良及生物活性物质富集等方向展现独特优势。

除此之外，植物乳植杆菌还可生产多种维生素、

细菌素，具有多种益生功能。植物乳植杆菌作为一种

益生菌，在调节肠道菌群、改善消化系统功能、降低

胆固醇、增强免疫功能、抗氧化、抗衰老以及抑制病

原菌等方面都表现出显著的益生功能。

  益生菌功能的实现本质上是菌株与环境互作的动

态过程。植物乳植杆菌从口服摄入到肠道定植需突破

胃酸屏障、胆盐侵蚀及氧胁迫等多重严酷环境，这些

关键节点的存活效率直接决定调节肠道菌群、改善消

化功能、调节胆固醇代谢及增强免疫等功能的表达效

能。相比于植物乳植杆菌，双歧杆菌或嗜酸乳杆菌等

其他菌株虽然也有益生功能，但在应激反应机制和适

应性方面的研究相对较少，且在某些特定环境下表现

不如植物乳植杆菌突出。植物乳植杆菌 UTNGt2 通过

CRISPR-Cas 系统实现噬菌体 DNA 的精准切割，而植

物乳植杆菌 UTNGt21A 则具有多模块细菌素合成基因

簇，增强了对肠道病原菌的竞争优势 [14] 。但双歧杆菌

的 CRISPR 系统以 Type I 为主，靶向噬菌体效率较低，

且存在自我 DNA 误伤风险，削弱抗菌效果。在代谢

调控层面，植物乳植杆菌 Y15、Y44、Lp09 对甘氨胆

酸牛磺胆酸的酶活性较嗜酸乳杆菌 Y43 等提升 1.8~2.3
倍 [13] ，能够高效表达胆盐水解酶，具有独特的肠道生

态位竞争优势。因此，本文选择植物乳植杆菌作为研

究对象，深入探讨其在不同胁迫条件下的应激反应机

制及其益生功能，既可优化发酵工艺参数提升菌体存

活率，又能通过应激诱导策略激活特定代谢通路，为

开发新型功能性益生菌提供理论支撑。

1  植物乳植杆菌益生功能研究进展

  植物乳植杆菌作为自然界中广泛分布的革兰氏阳

性乳酸菌，其健康效应涵盖肠道微生态平衡、免疫调

节、代谢支持及系统性抗氧化等多重领域。近年来，

其益生功能研究持续取得进展。植物乳植杆菌菌通过

多维度机制调节宿主健康，在肠道稳态维持、神经功

能调节、胆固醇代谢干预及免疫系统调控等方面展现

出显著生理效应。

1.1 维持肠道健康功能

植物乳植杆菌能通过调控肠道菌群稳态与屏障功

能实现多维度调节微生态。植物乳植杆菌 HY7718 通

过上调 Ocln 紧密连接蛋白基因，提高乳糖和半乳糖的

胞内代谢效率。这种代谢优势形成“营养剥夺”效应，

有效降低肠道内游离糖浓度，使变形菌门等机会性致

病菌的增殖受到抑制 [15] 。值得注意的是，Vries 等 [16] 通

过纵向干预实验证实，持续 6~8 周的植物乳植杆菌灌

胃可使小鼠肠道内肠杆菌科及肠球菌属的相对丰度分

别下降 42% 和 37%（P ＜ 0.01），该发现从生态位竞争

的角度阐释了其菌群调控机制。

  屏障功能强化方面，植物乳植杆菌展现出独特

的物理 - 化学双屏障协同保护效应。物理屏障方

面，Wang 等 [17] 发现通过补充动物双歧杆菌 CGMCC 
NO.11560 和植物乳植杆菌 CGMCC NO.14000，可降

低血浆中 30.38% 的 D- 乳酸和 22.68% 的二胺氧化酶，

改善肠道通透性。Yu 等 [18] 进一步发现，植物乳植杆菌

CCFM639 可通过保护肠道紧密连接蛋白、减轻铝诱导

产生的氧化应激反应、从而降低调节炎症反应，有效

维持肠道上皮屏障功能。化学屏障方面，植物乳植杆

菌 ZLP001 通过促进产丁酸菌增殖使肠道丁酸浓度提

升 40% [19] ，增强化学屏障的抗菌活性；而植物乳植杆

菌 Q7 可特异性激活肠上皮细胞 RegIIIγ基因表达，其

compatible solutes, to ensure its survival and functional stability in extreme environments. Therefore, this review systematically 

integrates advances in domestic and international research, focusing on the probiotic function and stress-resistance mechanisms 

of L. plantarum. In addition, it outlines the potential application value of multi-omics technologies for in-depth analysis of the 

environmental adaptability of this species. These findings provide a theoretical basis for developing functional strains and designing 

precise probiotic formulations.

Key words: Lactiplantibacillus plantarum; stress tolerance mechanism; probiotic function
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编码的 C 型凝集素可靶向识别并结合病原体肽聚糖分

子，实现对致病菌的竞争性抑制 [20] 。值得注意的是，

在肠漏综合征动物模型中，具备物理与化学双重屏障

调控功能的菌株较单一机制菌株在降低血浆内毒素、

修复肠上皮损伤等指标上呈现差异，此发现不仅揭示

了微生物 - 宿主互作的多靶点特性，更凸显了基于双

屏障协同理论的精准菌株设计在微生态制剂开发中的

潜在优势。

图 1 植物乳植杆菌的益生功能

Fig.1 Probiotic function of Lactiplantibacillus plantarum

表 1  植物乳植杆菌在食品中的应用举例

Table 1 Examples of applications of Lactiplantibacillus plantarum in food products

菌株 来源 应用领域 参考文献

L. plantarum ZS2058 中国传统泡菜 生物转化亚油酸生成共轭亚油酸，用于功能性食品开发。  [4,5] 

L. plantarum J26 中国传统发酵乳制品 发酵蓝莓汁，提高抗氧化活性；发酵豆乳，改善持水性和质构。  [6] 

L. plantarum YM-2 云南传统发酵豆豉 胞外多糖生产，用于食品增稠剂或稳定剂。  [7] 

L. plantarum CY087 发酵蔬菜 降解组胺，用于发酵蔬菜制品的安全控制。  [8] 

L. plantarum HLJ-174 黑龙江传统酸菜 广谱抑菌，抑制大肠杆菌、金黄色葡萄球菌等，用于食品防腐。  [9] 

L. plantarum LP3 青藏高原牦牛酸奶 益生菌补充剂，降低血清总胆固醇和低密度脂蛋白，减少脂肪沉积。  [10] 

L. plantarum ZDY 2013 传统发酵食品 抑制沙门氏菌和幽门螺杆菌，提升食品安全性。  [11] 

L. plantarum UFG121 意大利发酵燕麦产品
食品防腐：产乳酸、乙酸与苯乳酸，抑制黑曲霉等真菌，

延长谷物制品保质期。
 [12] 

L. plantarum WHH589 四川泡菜 生物活性物质富集：高产胞外多糖，增强免疫活性，改善发酵乳质地。  [13] 
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1.2 调节神经系统功能

  肠道微生物能够通过“肠 - 脑轴”这一途径影响

神经系统功能，进而调控精神行为。研究表明，植物

乳植杆菌 WLPL04 通过修复肠道菌群失衡，使压力

小鼠的血清 5- 羟色胺恢复至接近 122.7 ng.mL-1 的正

常水平，并增加短链脂肪酸产生，从而激活肠上皮或

免疫细胞释放 IL-10 等细胞因子，通过迷走神经上调

脑内脑源性神经营养因子（Brain-derived Neurotrophic 
Factor，BDNF）表达，逆转慢性压力诱导的神经功能

异常 [21] 。植物乳植杆菌 C29 通过下调下丘脑 - 垂体 -

肾上腺轴活性，从而减少应激诱导的焦虑行为，使小

鼠强迫游泳测试不动时间缩短 41% [22] 。进一步研究发

现，植物乳植杆菌 PS128 通过重建纹状体单胺递质代

谢平衡，能有效缓解无菌小鼠的焦虑表型，减少小鼠

在高架十字迷宫封闭臂停留时间，同时增加开放臂与

封闭臂停留时间比值 [23] ，印证了其通过微生物代谢物

间接调控神经递质系统的作用。

  在神经保护作用机制方面，植物乳植杆菌的不同

菌株展现出多途径调控特性。植物乳植杆菌 GKM3 可

降低脑组织内硫代巴比妥酸反应物质和 8- 羟基脱氧鸟

苷水平，证实其通过抑制脂质过氧化反应及 DNA 氧

化损伤途径缓解氧化应激，进而保护神经元免受自由

基介导的损伤。组织病理学分析进一步表明，GKM3
高剂量干预组小鼠海马区神经元呈现紧密排列的典型

形态结构，胞体完整且细胞核形态正常；而对照组则

出现神经元萎缩等退行性改变，证实该菌株具有维持

神经元结构完整性的作用 [24] 。更值得注意的是，植物

乳植杆菌 LP28 通过诱导 M2 型巨噬细胞的极化增强，

降低损伤神经中促炎因子 TNF-α、IL-1β、IL-6 的表达，

并提升抗炎因子 IL-4、IL-10、IL-13 的水平，从而缓

解慢性压迫性损伤模型大鼠的神经病理性疼痛。在行

为学测试中，植物乳植杆菌 LP28 干预使慢性压迫性

损伤的大鼠机械撤退阈值从 Xg（Vehicle 组）提升至

YYg（LP28 组），提升幅度约 2.1 倍 [25] 。

1.3 降低胆固醇功能

  植物乳植杆菌通过多维度机制调控胆固醇代谢，

其作用涵盖直接代谢干预与肠道菌群介导的间接调节

双重路径。在直接代谢层面，植物乳植杆菌通过促

进胆盐水解酶表达，降解胆汁酸，增加胆固醇的肠肝

循环和分解，从而降低血清胆固醇水平。同时，植物

乳植杆菌能够在肠道中与胆固醇形成复合物，使其不

被吸收到肠道血管中，未被吸收的胆固醇随粪便排

出，从而降低血清胆固醇水平。Bosch 等 [26] 通过体外

实验证实，植物乳植杆菌 CECT7527、CECT7528 和

CECT7529 能吸收胆固醇，同时产生大量的丙酸和丁

酸，抑制胆固醇的合成。Rao 等 [27] 的研究结果证实了

这个结论，从高粱发酵产品中分离出的植物乳植杆菌

COORG4 对胆固醇的吸收能力可达 74.12%，具有良

好的降胆固醇应用潜力。Bao 等 [28] 从传统发酵食品中

筛选出植物乳植杆菌 P-8，并通过高脂血症大鼠模型

验证其降脂效应。P-8 干预组大鼠的血清总胆固醇水

平较模型组显著降低 53.8%，表明该菌株能通过直接

干预宿主脂代谢通路实现内源性胆固醇合成的抑制。

植物乳植杆菌还通过调节胆汁酸池组成影响法尼醇 X
（Farnesoid X Receptor, FXR）受体和肝 X 受体（Liver 
X Receptor, LXR）活性。次级胆汁酸作为 FXR 拮抗

剂，抑制回肠 FGF15/19 表达，解除 FXR 对肝胆固醇

7α- 羟化酶（Cholesterol 7-alpha hydroxylase, CYP7A1）
的转录抑制，从而促进胆固醇向胆汁酸转化。植物乳

植杆菌 LPJZ-658 干预后，小鼠中的 CYP7A1 表达上

调，同时血清总胆固醇下降 18% [29] 。

  在菌群介导的间接调控层面，植物乳植杆菌通过

植物乳植杆菌通过重塑肠道菌群结构增强胆固醇代谢

稳态。植物乳植杆菌通过抑制有害菌的生长，促进益生

菌的增殖，改善肠道菌群结构，进而影响胆固醇的合成

与吸收。其在肠道内能够增加乳杆菌和双歧杆菌的数

量，同时降低潜在致病菌的数量，改善肠道环境，从而

降低血液中的胆固醇水平 [30] 。植物乳植杆菌 YRL45 菌

株通过分泌具有广谱抗菌活性的细菌素，可特异性破坏

病原菌细胞膜磷脂双分子层，同时上调紧密连接蛋白的

表达水平，增强肠道屏障功能 [31] 。动物实验证实，经植

物乳植杆菌 X3-2B 菌株灌胃干预后，实验组小鼠肠道

内乳杆菌和双歧杆菌数量分别增加 2.3 倍和 1.8 倍，同

时降低大肠杆菌和肠球菌丰度和 [32] 。在门水平上，植物

乳植杆菌可下调厚壁菌门与拟杆菌门的比例，并通过富

集具有胆固醇代谢功能的有益菌群，促进胆固醇的逆向

运输与肝肠循环，进而改善脂质代谢紊乱 [33] 。

1.4 调节免疫功能

  植物乳植杆菌对宿主免疫系统的调控，涉及黏膜局

部免疫应答与系统性免疫稳态两大层面。黏膜局部免疫

调控方面，口服植物乳植杆菌 06CC2 可刺激结肠分泌

调节因子 IL-10，提高 IL-10 的表达水平，从而减少葡聚

糖硫酸钠诱导的小鼠结肠炎的发作 [34] 。固有免疫调控层

面，植物乳植杆菌 CLP-0611 通过双重机制改善肠道炎

症：一方面抑制三硝基苯磺酸刺激下促炎因子 TNF-α、
IL-1β及 IL-6 的过量分泌；另一方面通过调控 TLR4 介

导的 NF-κB 和 MAPK 通路，将巨噬细胞表型由 M1 型

向 M2 型转化，从而实现结肠炎症状的缓解 [35] 。
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图 2 植物乳植杆菌面临的胁迫

Fig.2 Stress faced by Lactiplantibacillus plantarum

表达调控等机制，形成动态响应的抗逆体系。以下将

系统阐述植物乳植杆菌应对环境胁迫的分子机制及其

应用关联。

2.1 酸胁迫与胞内pH稳态调控

植物乳植杆菌的耐酸性是其作为口服益生菌的关

键生理特性。其耐酸机制具有多层次特性，且菌株间

表型差异显著：在 pH 值为 3.0 时，多数菌株的存活率

增加至 58% 至 84% 之间，并且随着培养时间延长而逐

渐稳定 [38] ，而植物乳植杆菌 A409 在 pH 值为 2.5，处理

时间为 2 h 的条件下，其存活率仍超过 80% [39] ，这种差

异源于其能量代谢重编程及质子外排系统的协同作用。

在酸性环境下，外部环境中氢离子浓度升高，质

子平衡体系可作为维持胞内稳态的保障。植物乳植杆

菌需通过主动排放质子来维持细胞内的 pH 值稳定，

可通过质子泵将过量的氢离子泵出细胞，从而降低细

胞内的氢离子浓度，保持细胞的酸碱平衡。研究表明，

在 pH 值 5.0 的条件下，相较于模式菌株植物乳植杆菌

ATCC8014，植物乳植杆菌 ZDY2013 增强 Na+/K+-ATP
酶活性，该酶在维持跨膜离子梯度中发挥重要作用。

同时，植物乳植杆菌 ZDY2013 的精氨酸脱亚胺酶途径

活性提升，该途径通过精氨酸分解代谢消耗胞内 H+ 并

产生碱性的 NH3，共同维持胞内 pH 稳态 [40] 。该过程

产生的 ATP 驱动 F0F1-ATPase 泵持续运转，形成质子

外排的良性循环。此外，植物乳植杆菌能通过谷氨酸

脱羧酶催化谷氨酸转化为 γ- 氨基丁酸，同时消耗 H+。

植物乳植杆菌 ZDY2013 的谷氨酸脱羧酶活性较对照植

物乳植杆菌 ATCC8014 提高 1.3 倍，其胞内谷氨酸含

系统性免疫稳态调控层面，植物乳植杆菌能通过

与树突状细胞的相互作用，调节它们的成熟与迁移，

增强树突状细胞的抗原呈递功能，从而激活特异性免

疫反应。这种免疫激活效应延伸至 T 细胞亚群调控，

表现为 Th1/Th17 细胞介导的干扰素 -γ和 IL-17 分泌增

强，同时调节性 T 细胞比例增加 [36] ，形成抗病原免疫

与免疫耐受的动态平衡。此外，植物乳植杆菌还能够

通过促进 B 细胞的活化，增强 IgA 和 IgG 等免疫球蛋

白的分泌，增强机体的免疫防御能力 [37] ，可为开发基

于微生物免疫调节剂提供新思路。

植物乳植杆菌作为多功能益生菌，其益生机制已

从单一代谢调控拓展至多维度宿主互作网络，在肠道

稳态维护、神经功能调节、胆固醇代谢干预及免疫系

统调控中展现出系统性作用。通过靶向肠道菌群结构

重塑、肠屏障功能强化、神经递质调控及免疫信号通

路干预，植物乳植杆菌实现了从分子到宿主生理层面

的跨尺度健康调控。然而，其在复杂宿主环境中的应

用效能受限于外界环境胁迫及宿主内环境波动对其存

活率与功能稳定性的挑战。因此，解析植物乳植杆菌

的抗胁迫分子机制，揭示其适应动态微环境的生存策

略，是优化菌株功能、拓展其在食品与医学领域应用

的关键科学问题。

2  植物乳植杆菌耐胁迫机制研究进展

  植物乳植杆菌作为一类具有重要益生功能的工业

微生物，如图 2 所示，其生理活性与功能表达受酸、

胆盐、渗透压、温度及氧化等多重环境胁迫的影响。

菌株通过代谢重编程、分子伴侣网络重构、抗逆基因
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量同步增加 41% [41] 。有实验进一步证实，将植物乳植

杆菌 ZDY2013 的谷氨酸脱氢酶基因导入大肠杆菌可使

大肠杆菌在 pH 值为 4.5 下的存活率提升 1.4 倍，表明

了谷氨酸脱氢酶在酸耐受中的直接作用 [42] 。

植物乳植杆菌在酸胁迫条件下通过糖酵解

（Glycolysis, EMP） 与 磷酸 戊 糖 途 径（Pentose 
Phosphate Pathway, PPP）的代谢协同作用实现胞内 H+

外排，其能量稳态维持机制依赖于两条途径对 ATP 供

给的动态调控。基于基因组规模代谢模型的分析表明，

植物乳植杆菌 WCFS1 在酸性环境中激活糖酵解途径

生成乳酸，同时通过丙酮酸代谢将部分碳代谢流导入

三羧酸循环，利用 NADH 再生系统增强氧化磷酸化

驱动的 ATP 合成 [43] 。研究进一步证实，磷酸葡萄糖变

位酶和果糖 -1,6- 二磷酸醛缩酶等 EMP 关键酶的表达

可提升植物乳植杆菌 LR-1 的胞内 ATP 水平与酸耐受

性，该表型变化伴随群体感应相关基因 LuxS 的差异表

达，表明糖酵解代谢网络与群体感应系统存在功能性

互作 [44] 。值得注意的是，全局调控因子 CcpA 通过抑

制 6- 磷酸葡萄糖脱氢酶等PPP关键酶编码基因的表达，

实现对碳代谢流的定向重编程，促使代谢通量向糖酵

解途径富集，进而通过代谢通量再平衡策略提升 ATP
生物合成的能量转化效率 [45] 。

植物乳植杆菌的酸胁迫耐受性涉及多层次分子机

制，使其能够穿越胃酸屏障。其分子基础涉及质子外

排系统与碳代谢网络的协同作用，从而维持胞内 pH
稳态。菌株间耐酸性的差异直接决定了其益生效果的

强度与特异性，因此可为定向筛选高耐受性工程菌株

及优化口服递送系统提供关键理论依据。

2.2 胆盐胁迫适应与解毒机制

胆盐是胆汁中的关键成分，具有乳化脂肪、促进

脂肪消化吸收、协助脂溶性维生素吸收、刺激肠道蠕

动以及抑制肠道细菌生长等生理作用。胆盐能够通过

破坏细胞膜完整性、使蛋白质变性及干扰膜功能等损

伤性机制抑制细菌生长。因此，植物乳植杆菌需具备

耐受高浓度胆盐的能力，才能在肠道环境中定植、生

长并发挥其益生功能。

植物乳植杆菌的胆盐胁迫响应与其动态代谢重编

程紧密关联。植物乳植杆菌 NCU116 在胆盐应激条件

下通过特异性激活磷酸果糖激酶编码基因，提高糖酵

解代谢速率，使胞内 ATP 浓度维持在生理功能所需阈

值以上，该能量稳态调控模式为其抗逆响应提供驱动

力 [46] 。植物乳植杆菌 KLDS1.0391 在低浓度胆盐胁迫

下提高葡萄糖利用率、乳酸产量及乳酸脱氢酶活性，

为细胞提供充足能量 [47] 。同时，丝氨酸、酪氨酸等氨

基酸合成相关基因的协同表达使游离氨基酸库容扩大，

为相容性溶质积累提供前体储备。值得注意的是，植

物乳植杆菌 FS5-5 可以通过相容性溶质的积累、糖酵

解关键酶的上调、热休克蛋白的调节以及蛋白水解系

统的激活多个系统的协同作用来适应胆盐胁迫 [48] 。这

种跨尺度的代谢 - 分子互作机制不仅保障了植物乳植

杆菌在胆盐环境中的高细胞存活率，更通过糖转运蛋

白活性增强与限速酶代谢通量优化的协同增效作用，

维持 ATP 合成速率的动态平衡，从而为胆盐水解酶的

持续性脱共轭反应及质子梯度依赖的胆盐外排系统提

供能量支撑。

图 3 胆盐水解酶作用于肠肝轴中循环的共轭胆汁酸

Fig.3 Bile salt hydrolases act on circulating conjugated bile acids in the gut-liver axis
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胆盐水解酶（Bile Salt Hydrolase, BSH）可以进

一步强化植物乳植杆菌的生存优势，胆盐水解酶能够

催化结合胆汁盐的解偶联，将对菌体毒性较高的初级

胆盐转化为毒性较低的次级胆盐 [49] 。此外，BSH 还

可以水解结合型胆盐的酰胺键，生成游离胆酸和甘氨

酸 [50] （图 3）。Yao 等 [51] 将一组来自小鼠肠道微生物群

的 bsh 基因经扩增、克隆并表达到植物乳植杆菌中，

后通过管饲法给予小鼠。结果表明，与野生型植物乳

植杆菌相比，BSH 阳性植物乳植杆菌在胃肠道中的存

活时间延长。此外，BSH 阳性菌株比 BSH 缺失的植

物乳植杆菌表现出更强的肠道细胞粘附能力。有实

验进一步证实，BSH 阳性菌株在 0.5% 胆盐环境中

存活时间延长至野生型的 3.2 倍，存活率高于 BSH
缺失菌株  [52] 。

BSH 工程菌的肠道定植优势为口服益生菌制剂的

递送效率优化提供方向，而菌株特异性耐受特征与环

境适应训练，可提升工业菌株在胆盐环境中的功能稳

定性，使其在益生菌酸奶、发酵豆制品等领域的应用

更具竞争力。在实际应用中，需要综合考虑这些因素

以优化植物乳植杆菌的耐胆盐性能，从而提高其在食

品发酵和益生菌产品中的应用价值。

2.3 渗透压胁迫下的相容性溶质平衡

植物乳植杆菌常常生长在发酵食品和腌制食品等

高盐环境中，在自然界和工业发酵过程中经常面临渗

透压胁迫。高盐浓度会导致细胞内外渗透压不平衡，

从而引发细胞脱水和细胞结构损伤，甚至可能导致细

胞死亡。

植物乳植杆菌抵御渗透压胁迫的核心策略依赖于

相容性溶质的生物合成与转运。植物乳植杆菌通过通

道蛋白能够调节细胞内外的钾离子浓度，从而维持细

胞的渗透压平衡。在秒级响应阶段，钾离子转运系统

通过选择性富集 K+ 建立基础渗透梯度 [53] 。当渗透压

超过阈值时，甘氨酸甜菜碱作为关键渗透保护剂，由

ABC 转运蛋白介导其快速摄取，促进胞内相容性溶质

积累。实验证实：添加 0.80 mmol.L-1 甘氨酸甜菜碱可

使植物乳植杆菌 YSQ18 在高盐胁迫下的恢复时间从

24 h 缩短至 6~7 h，并将耐盐极限从 1.7 mol.L-1 提升至

2.0 mol.L-1 NaCl。同时，甘氨酸甜菜碱能有效维持高

渗环境中的糖消耗速率，表明其对细胞代谢功能具有

保护作用 [54] 。此外，肉碱可通过 ABC 转运蛋白介导

的溶质摄取通路也表现出类似作用；而胆碱因缺乏高

效转运系统及胞内合成限速酶，其保护效应相对有限。

值得注意的是，离子调节与相容性溶质机制存在协同

关系：K+ 梯度为甜菜碱合成提供质子驱动力，而甜菜

碱通过稳定 Na+/K+-ATP 酶活性增强离子泵功能 [55] 。这

种双向协同机制使菌体能适应宽域渗透压环境，为工

业发酵中的盐度波动调控提供理论依据。

在基因调控层面，植物乳植杆菌的基因组特征可

为其渗透压适应提供遗传基础。植物乳植杆菌的 GC
含量稳定在 44.28%~44.66% 之间。较高的 GC 含量

可能通过增强 DNA 热稳定性、降低转座元件插入频

率，以及优化密码子使用偏好性，提高基因表达的

适应性。研究发现，植物乳植杆菌 ST- Ⅲ基因组中存

在的 ProU 基因簇可直接介导甘氨酸甜菜碱的高效摄

取，通过将 ProU 基因簇克隆至乳酸乳球菌 NZ9000，
重组菌株的耐盐能力增强 [56] 。在分子调控机制方面，

植物乳植杆菌 WCFS1 的基因组编码 σ ＜ sup ＞ 70 ＜ /
sup ＞ 、σ ＜ sup ＞ 34 ＜ /sup ＞ 及 sigH 三种 σ因子，其

中 σ ＜ sup ＞ 70 ＜ /sup ＞ 作为主要的管家 σ因子，通过

其高度保守的 -10（TATAAT）和 -35（TTGACA）基序，

高效介导 RNA 聚合酶与启动子的结合，从而调控基

础转录过程  [57] ，间接支持细胞在动态环境中的适应

能力。

值得注意的是，该渗透压适应网络与工业发酵特

性深度耦合。这为开发高盐食品发酵菌剂提供了关键

分子模块，其分级响应机制更为合成生物学构建环境

适应型底盘细胞提供了标准化调控元件。

2.4 氧化胁迫防御：酶促与非酶促途径

氧化胁迫是微生物生存环境中常见的挑战，尤其

在发酵过程中，氧气的暴露导致活性氧的产生，对细

胞造成伤害。植物乳植杆菌作为一种重要的益生菌，

其在发酵食品中的应用不仅依赖发酵能力，也依赖对

氧化胁迫的适应能力。

过氧化氢酶（Catalase, CAT）是一种关键的抗氧

化酶，能够将过氧化氢转化为水和氧气，从而减少细

胞内的氧化应激（图 4）。在氧化应激初期，其 CAT 酶

系统展现出解毒效能，植物乳植杆菌 R23 在 80 mg.L-1

二氧化硫胁迫下，使 CAT 活性提升至对照的 2.14 倍，

降低了脂质过氧化标志物丙二醛含量，并维持细胞形

态完整 [58] 。植物乳植杆菌 NJAU-01 的干预实验进一

步证实，在注射 109 CFU/mL 的处理组中，血清、心

脏和肝脏中的总抗氧化能力增加 37%，同时增强 29%
的心脏谷胱甘肽过氧化物酶活性，系统性地缓解氧化

损伤 [59] 。值得注意的是，渗透压与氧化胁迫的交叉作

用触发代谢重编程响应：植物乳植杆菌 L2 在渗透胁迫

下，可通过调节 adhE（RS00400）、aroC（RS08180）、
tryA（RS08195）等氨基酸代谢途径中的关键酶，动态

调节细胞内的 pH 值并产生代谢所需的还原力、为抗
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氧化系统提供能量 [60] 。

非酶促防御机制与酶促反应之间可以形成互补作

用。细胞外代谢物如多糖、蛋白质和丙酮酸与菌株对

数生长期发酵上清液发挥的抗氧化能力相关联 [61] 。植

物乳植杆菌 AR501 和鼠李糖乳杆菌 GG 的胞外多糖

可清除 50% 以上由 H2O2 引起的氧化损伤，或通过降

低 ROS 水平来缓解 D- 半乳糖在植物乳植杆菌中的氧

化应激反应 [62,63] 。而氧还蛋白系统在转录与翻译水平

的快速响应则确保氧化还原电势的即时稳定，其与

过氧化氢酶共同构成应对持续性氧化胁迫的防御屏

障 [64-66] 。此外，植物乳植杆菌对于基因表达调控也起

到关键作用。植物乳植杆菌可以编码多种抗氧化酶基

因，快速响应氧化应激并发挥抗氧化功能。植物乳

植杆菌 AR113 通过激活肝脏 Nrf2 信号轴诱导 HO-1、
NQO1 等解毒酶表达 [67] 。此外，植物乳植杆菌 AR113
通过抑制内质网应激，减少未折叠蛋白积累，进一步

增强抗氧化防御体系。转录组学分析表明，植物乳植

杆菌 CAUH2 在 H2O2 胁迫下，通过上调糖酵解关键基

因扩展碳源利用效率，并激活氨基酸代谢基因，促进

NADPH 再生，为抗氧化反应提供还原力支持 [68] 。

图 4 过氧化氢酶的作用

Fig.4 Role of catalase

植物乳植杆菌通过多种机制应对氧化胁迫，从酶

促防御、代谢调整到信号通路的全方位抗氧化机制，

大幅度提高植物乳植杆菌在发酵过程的存活率，为其

在酸奶后酸化阶段及泡菜动态发酵过程中因氧气梯度

变化形成的氧化微环境的应用提供生物学保障。菌株

抗氧化特征则为开发功能性发酵剂和抗氧化益生菌制

剂奠定了菌种资源基础。

2.5 温度胁迫响应与蛋白质稳态维持

热处理会影响植物乳植杆菌的耐酸性、耐胆盐能

力以及对益生元的利用。研究表明，热处理会降低菌

株在模拟胃酸环境中的存活率，而经热适应的菌株在

模拟胆汁 - 胰蛋白酶条件下的存活率有所提升，这

一现象与分子伴侣网络重构密切相关。热胁迫诱导

DnaK、GroEL 等热休克蛋白表达，同时核糖体相关亚

基丰度增加，通过 ppGpp 介导的严格应激信号激活与

核糖体稳定性调控形成协同保护效应。其中，核糖体

蛋白 L11 通过激活 ReIA 蛋白促进 ppGpp 合成，驱动

能量代谢向胁迫响应倾斜，减少非必需基因表达；而

L1 亚基通过稳定 23SrRNA 构象维持翻译活性，S6 亚

基则参与温度依赖性核糖体功能调节，共同保障关键

应激蛋白的持续合成 [69] 。在 40 ℃的高温条件下，植物

乳植杆菌中 hrcA 表达减少 [70] ，而 groEL 和 groES 的表

达被诱导 [71] ，以协同修复错误折叠蛋白并维持细胞稳

态。此外，clpP、clpB 和 clpE 的表达水平也在高温下

被诱导，以调整其细胞表面蛋白和膜脂质的生物合成，

从而适应高温环境。

植物乳植杆菌在益生菌原料生产中常面临低温

胁迫，在 -40 ℃至 -20 ℃的低温冻干工艺中，会导

致细胞膜损伤、蛋白质变性及冰晶机械损伤，降低菌

体存活率，但通过冷激蛋白系统激活与膜流动性调节

可提升抗冻能力。低温环境会诱导菌株的冷应激反

应，涉及冷激蛋白的上调表达 [72] 。植物乳植杆菌冷

激蛋白的诱导依赖于低温响应启动子，植物乳杆植菌

CGMCC8198 的 β- 羟脂酰 -ACP 脱水酶基因上游存在经

典的 -10 区（TGTAAC）和 -35 区（TTACCG），在低

温下激活转录。实验表明，该启动子在 14 ℃诱导下荧

光表达量提升至 37 ℃的 2.38 倍 [73] 。植物乳植杆菌 B1
在 -20 ℃冷冻 24 h 后存活率较低，但经 10 次“冷冻 -

培养”循环刺激后，反复冻融后存活率提升一个数量

级 [74] ，表明低温适应可通过表观遗传调控实现表型强化。

热应激与冷适应机制虽在分子通路上存在差异，

但共同体现出植物乳植杆菌通过蛋白质稳态调控、膜

系统重塑等策略实现宽温域适应的进化优势，为其在

益生菌冻干制剂开发与高温发酵工艺优化中提供关键

理论支撑。

3  植物乳植杆菌抗逆的整合机制

3.1 膜动态调控

细胞膜作为抵御外界胁迫的第一道屏障，其流动

性调节是植物乳植杆菌应对多胁迫的核心策略。通过

整合脂质组学与转录组学数据发现，酸胁迫下脂肪酸

饱和化调控系统通过激活环丙烷合成酶等关键基因的

表达 [75] ，能动态调整不饱和脂肪酸与环丙烷脂肪酸的

合成比例。植物乳植杆菌 ATCC14917 在酸性条件下，

细胞膜中不饱和脂肪酸与环丙烷脂肪酸的比例增加，
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促进细胞外 H+ 的排出，从而维持细胞内酸碱平衡 [76] 。

类似地，胆盐胁迫诱导棕榈酸与环丙烷脂肪酸的积累，

其含量与胆盐耐受性呈正相关。渗透压胁迫下，植物

乳植杆菌 R23 通过增加饱和与直链脂肪酸比例增强膜

疏水性，限制离子渗透 [58] 。温度胁迫则通过调节膜脂

质流动性与疏水性维持功能，高温下膜蛋白 GroEL 和

DnaK 的上调以稳定膜结构 [77] 。这种膜脂质动态调整

不仅降低膜通透性，还通过改变相变温度适应极端环

境，是植物乳植杆菌应对多种胁迫的共性机制。

3.2 群体感应介导的胁迫协同响应

LuxS/AI-2 群体感应系统通过动态调控信号分子

AI-2 的合成与代谢网络整合，在植物乳植杆菌多重胁

迫响应中发挥核心调控作用。多组学研究表明，AI-2
信号分子不仅通过磷酸戊糖途径激活 NADPH 再生系

统，还能调控碳水化合物代谢关键基因的表达，实

现碳源摄取与能量代谢的重编程。酸胁迫下，胡瑜

等 [78] 发现通过添加 AI-2 前体上调 AI-2/LuxS 系统，可

以使短链脂肪酸和抗氧化物质产量分别提高 1.6 倍和

1.3 倍，从而应对酸胁迫。进一步研究表明，酸胁迫

和低温胁迫均诱导植物乳植杆菌 KLDS 1.0328 中 luxS
和 pfs 基因表达上调，促进 AI-2 合成，进而参与菌株

的抗逆过程 [79] 。在植物乳植杆菌 HE-1 中，AI-2 的分

泌量与生物膜生成量高度同步，且 luxS 基因的同源性

验证了其群体感应系统的保守性 [80] 。在渗透压胁迫下，

agrA 突变会降低植物乳植杆菌在胆盐暴露下的生长速

率，而补充表达该基因则能够增强其胆盐耐受性，证

实该调控节点在胆盐耐受中的核心作用 [81] 。

3.3 多组学解析的抗逆共性机制

近年来，整合基因组、转录组、蛋白质组和代谢

组的系统生物学方法，为深入揭示植物乳植杆菌的抗

逆共性机制提供了全新视角。基于基因组构建的植物

乳植杆菌 WCFS1iML1515 代谢模型揭示，在酸胁迫下，

丙酮酸代谢通量会向乙酸分支转移，其通量占比从

15% 增至 42%，该过程通过增强 ATP 合成以补偿跨膜

质子梯度的耗散 [43] 。在膜系统适应性重构方面，转录

组学分析证实，植物乳植杆菌 GIM1.648 响应环境胁

迫时，FabD、FabF、FabG、FabZ 等脂肪酸生物合成

相关基因表达上调，通过调节细胞膜脂肪酸组成提升

膜流动性，进而增强对不良环境的耐受性 [82] 。值得注

意的是，通过整合加权基因共表达网络分析和转录因

子结合位点预测，发现植物乳植杆菌中碳代谢调控蛋

白与 fabH、desA 等基因存在共调控模块，揭示碳代谢

通量与膜脂合成的动态平衡机制 [83] 。此外，渗透压胁

迫下的蛋白质组学分析鉴定到 12 个差异表达蛋白，包

括参与铁硫簇组装的 ABC 转运蛋白以及胆盐水解酶

等 [84] 。转录组数据显示，在盐胁迫下，15 个涉及氨基

酸和核苷酸代谢的基因表达下调，而 4 个碳水化合物

转运基因表达上调，共同优化碳源利用效率以应对胁

迫 [85] 。对于氧化胁迫，植物乳植杆菌 CAUH2 的转录

组研究表明其通过多级机制响应：能量代谢层面通过

上调纤维素转运基因、麦芽糖转运基因及糖酵解基因

以拓宽碳源利用并加速 ATP 生成；活性氧清除层面上

调 NADH 过氧化物酶、硫氧还蛋白还原酶和谷胱甘肽

过氧化物酶以直接清除过氧化氢，同时下调亚铁转运

基因 feoA 降低胞内 Fe2+ 浓度，抑制 Fenton 反应及羟

基自由基产生 [86] 。

4  结语

近年来，随着科学技术的迅猛发展，国内外学者

对植物乳植杆菌的生理特性及益生功能的研究日益深

入。目前植物乳植杆菌已被广泛应用于食品、动物饲料、

工业生产和医疗保健等领域，展示出巨大的市场需求

和发展潜力。

植物乳植杆菌在面对不同的环境胁迫时，展现出

多层次的适应机制。在酸胁迫中，植物乳植杆菌依赖

质子外排系统与代谢重编程的协同作用维持胞内酸碱

平衡，其中脱羧酶途径通过消耗质子与 ATP 驱动的离

子泵形成互补机制。胆盐耐受性通过能量代谢优化与

胆盐水解酶的表达调控实现。面对渗透压胁迫，相容

性溶质的动态积累与转运系统的高效运作维持胞内渗

透平衡，同时全局调控因子通过基因表达重编程增强

环境适应性。氧化防御体系整合酶促抗氧化反应与代

谢产物清除的双重路径，其中还原力再生系统为关键

抗氧化酶提供必需的还原当量。温度胁迫响应则表现

为热休克蛋白介导的蛋白质修复与冷激蛋白调控的膜

流动性适应。共性机制层面，细胞膜通过脂肪酸组成

与膜蛋白分布的动态调整构建物理屏障，而群体感应

系统通过信号分子介导的代谢网络重构实现跨胁迫协

同防御。这些机制不仅解析了植物乳植杆菌的环境适

应策略，也对其在人体胃肠道中的活性和益生功能至

关重要。

当前对植物乳植杆菌胁迫适应机制的系统性认知，

为深入探索其精细调控网络奠定了基础。未来研究亟

需超越单一机制描述，整合基因组学、转录组学、蛋

白质组学及代谢组学等多组学技术，聚焦于解析关键

胁迫下时空动态的多层级响应网络及其调控枢纽的互

作关系。结合CRISPR-Cas基因编辑与高通量筛选技术，

精准鉴定调控核心抗逆表型及益生功能的关键靶点并
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阐明其分子机制。基于深入认知，通过理性设计策略

与适应性进化策略构建具有增强环境鲁棒性和靶向益

生功能的高性能工程菌株，为开发下一代高效稳定型

益生菌制剂提供核心支撑。
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