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　　摘要：土壤盐化是一个世界性的资源和生态问题，可直接抑制植物的生长，间接导致生态环境的恶化，是制约农业
生产发展的主要障碍之一。如何将盐土改造成为有效的土地资源，关系着未来农业的可持续发展。丛枝菌根

（ａｒｂｕｓｃｕｌａｒｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ，ＡＭ）真菌是一类广泛存在于土壤中的有益微生物，能与植物根系形成互利共生体———ＡＭ。丛
枝菌根对于植物的营养吸收与利用、物质积累具有有益效应，并能在减少使用化学品的同时改善土壤，从而促进作物

对盐胁迫的抗性，在维持农业生态平衡中起重要作用。本文首先总结了盐土中作物面临的盐胁迫及其对土壤结构的

危害，其次归纳了丛枝菌根通过促进营养元素吸收、提高干物质积累等增强作物抗盐能力的机制，并着重阐释了丛枝

菌根在促进水通道蛋白表达、维持渗透平衡、保护抗氧化系统和调节植物激素信号等分子机制层面的相关研究进展。

在此基础上，进一步对丛枝菌根在提高农作物品质和抗病性，以及防止盐土水分流失、稳定结构方面的应用潜力做出

总结，为将菌根作为新型生物技术应用于未来盐土农业的可持续发展提供理论参考。
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　　在全球气候变暖的背景之下，陆面蒸发加剧， 导致土壤中的可溶性盐不断积累，加之人类不当的

工农业生产活动，和地形地貌等自然因素一起形成

了不适宜作物生长的盐土。据统计，我国盐土地面

积达９９１３万ｈｍ２［１］，广泛发生于干旱、半干旱和半
湿润地区。近年来，由于土地资源利用不当的问题

频发，土壤盐化的问题日趋明显，已成为制约农林

业发展的主要障碍之一。土壤盐化不仅对作物形

成胁迫，导致作物减产；同时，也对生态环境构成严

—０１— 江苏农业科学　２０２３年第５１卷第２期



重的威胁，造成土地资源的巨大浪费。如果能对盐

土进行合理的改良和利用，将具有显著的生态和经

济价值。盐土改良是指通过生物、物理或化学手

段，修复盐化土壤的过程。其中，生物改良被普遍

认为是最绿色有效的手段，必将成为盐土治理新技

术的未来发展方向［２－３］。

菌根是自然界广泛存在的菌根真菌与植物的

共生体［４］，分为外生菌根、内生菌根和内外兼生菌

根 三 大 类 型。其 中，从 枝 菌 根 （ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ
ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ，ＡＭ）在盐土环境中分布最为广泛，因其
能在根组织内形成丛枝和泡囊等特有的结构，因此

被称为泡囊 －丛枝菌根，简称丛枝菌根。ＡＭ真菌
是联系土壤与植物关系最密切的微生物之一，长期

在微生物促进植物耐盐的相关研究中占据主导地

位。一方面，ＡＭ真菌在从植物获取能量的同时，也
促进植物对矿质元素的吸收，增强植物的耐盐能

力［５］。另一方面，ＡＭ真菌可以改良土壤结构，保水
保肥，并调节土壤微生物菌落［６－８］，最终提高农作物

的产量和品质。因此，探讨 ＡＭ真菌在盐土农业中
的应用潜力对未来农业可持续发展将大有裨益。

１　盐土对作物的危害

１．１　盐胁迫
首先，盐土以较高浓度的 ＮａＣｌ溶液为主，使土

壤水势降低，导致植物吸水困难，造成生理干旱；同

时作物细胞液与土壤溶液之间不均衡的渗透势，使

得作物细胞膜通透性变大、体内水分不断外流，产

生渗透胁迫，是作物应对土壤盐化的第一响应［９］。

其次，土壤中Ｎａ＋和Ｃｌ－的不断积累，使作物体内正
常离子平衡遭到破坏，进一步产生离子毒害，排斥

了作物根系细胞对其他营养离子的吸收，造成营养

缺乏。此外，盐分的胁迫下，活性氧（ＲＯＳ）水平会
急剧增加。ＲＯＳ是氧正常代谢的天然副产物，在细
胞信号传导和维持体内氧化 －还原平衡中具有重
要作用，但过量 ＲＯＳ对生物分子（如脂质蛋白和核
酸等）造成氧化损伤。盐土含盐量大，ｐＨ值高，对
作物的生长和生态环境都有影响，不仅干扰作物正

常代谢活动［１０］，还破坏土壤结构，增加病虫害侵染

等，不利于作物生产。

１．１．１　萌发阶段　种子萌发作为作物生命史的第
一阶段，对生长繁衍尤为关键。盐土条件下土壤溶

液渗透压超过作物体内渗透压，作物根系严重缺

水，严重时出现气孔关闭，主要受到渗透胁迫和离

子毒害作用［１１］。在作物生长阶段，由于盐土满足不

了种子萌发需要充足水分的要求，所以会抑制胚的

发育，降低种子萌发率。Ｋａｖｅｈ等发现，盐分导致发
芽延迟，与发芽率之间存在显著的负相关［１２］。研究

表明，无盐害的种子萌芽率最好，随着盐浓度的增

加，种子萌芽率逐渐降低，甚至完全不萌发。苗昊

翠等对锦鸡儿种子的研究也证明了盐浓度越高，对

锦鸡儿种子的抑制越明显［１３］。也有试验表明，低盐

能够促进一些种子的萌发，呈低促高抑现象［１４］，如

聂江力等发现，低浓度的 ＮａＣｌ和 Ｎａ２ＣＯ３溶液均对
车前种子的萌发起促进作用，但随着浓度升高，萌

发明显被抑制［１５］。不难发现，盐土首先抑制作物种

子萌发，且浓度越高表现越明显。

１．１．２　生长阶段　光合作用是生长发育的基础，叶
绿体是进行光合作用最重要的细胞器。对于大多

数作物，叶绿素是叶绿体中主要的色素，其含量高

低直接影响光合作用效果［１６］。光合作用产生的能

量一部分用于作物生长，另一部分通过加快光合速

率来适应盐土［１７］，但因盐分的不断积累及处理时间

的延长这种适应能力会减弱，而且随着水分的缺

乏，光反应过程发生改变，气孔导度降低，也减弱了

作物叶片对ＣＯ２的吸收和固定，导致总叶绿素含量
下降。同时Ｎａ＋、Ｃｌ－的增加使营养离子大量外渗，
细胞控制离子出入的能力降低，与光合作用相关的

膜结构被破坏，导致作物营养失调，干扰正常的生

长代谢，引起叶片发育不健全，甚至腐烂。在对杜

梨幼苗和紫花苜蓿的试验中都证明了盐胁迫导致

作物叶绿素含量下降，光合作用强度下降，并抑制

了生长发育过程，与正常作物相比更矮小［１８－１９］。

盐土影响作物的整个生长过程，主要表现为个

体组织和器官发育受到明显抑制作用。李树华等

研究表明，盐胁迫对发芽期幼苗的主要表现是抑制

根和芽的生长，其中根系最早感受逆境胁迫信号，

并产生相应的生理反应，继而影响地上部分生

长［２０］。盐土产生的胁迫作用于整个发育过程，出现

叶片萎缩、植株变矮、提前开花和衰亡的现象，缩短

营养生长时期和发育周期。生长抑制是盐胁迫对

作物最普遍、最显著的效应，进一步造成生物量

下降［２１］。

１．２　盐土衍生型胁迫
盐土不仅对作物造成盐胁迫，还同时伴随着多

种衍生型胁迫。

１．２．１　土壤板结　盐分的存在会对土壤颗粒产生
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影响。随着盐分含量的积累，一方面，土壤孔隙溶

液浓度逐渐升高，黏结性增强，阻碍了气体和水分

的运动。另一方面，土壤颗粒会发生明显聚焦，形

成大颗粒，从而阻塞土壤的孔隙，使得土壤通透性

降低［２２］。同时盐土溶液中过多的 Ｎａ＋会通过阳离
子交换作用，将土壤中的 Ｃａ２＋置换出来，Ｃａ２＋可引
起土壤颗粒的凝聚，Ｎａ＋则使土粒分散，导致土壤湿
时泥泞、干时板结，不利于作物生长［２３］。

１．２．２　根际菌群失调　土壤盐化不利于作物根系
吸收水分、营养等物质，使得土壤与农作物之间的

养分转换受到阻碍，造成作物根系发育不良，抑制

了根际菌群的生存空间。盐土不但可以直接通过

影响微生物的环境来抑制微生物的活性［２４］，也可以

通过改变土壤理化性质间接来改变微生物的生活

环境［２５］，减少生物多样性。土壤理化性质对微生物

的生存有很大影响，土壤中长时间盐分过多会引起

土壤贫瘠，变成不适宜作物生长的土壤，同样阻碍

微生物的活动。元炳成对河西走廊盐化土壤的研

究中发现，盐土中微生物碳含量较低，活性较普通

土壤弱［２６］。有研究证明，盐土导致微生物种群、数

量及活性与正常土壤相比有较大差别。

１．２．３　重金属污染　近年来，随着工业化发展的加
快，废气排放、污水灌溉及含重金属农药化肥的过

量使用等，导致土壤盐化和农田重金属累积问题日

益凸显［２７］。据有关资料显示，我国已成为化肥使用

大国［２８］，使得农田土壤受到盐化和重金属污染的双

重危害。金属是建筑物不可或缺的构成部分，盐土

遇水形成溶液后对建筑物具有腐蚀性［２９］，溶液中的

Ｃｌ－会与金属发生氧化还原反应，破坏表面膜而产
生腐蚀，将其氧化为金属离子，且浓度越高，腐蚀速

度越快，金属离子也随之在土壤中积累，产生对作

物生长不利的环境，造成作物减产。盐土重金属污

染不仅会在一定程度上降低作物产量和质量，还会

对人体健康产生潜在威胁。以各种形式存在的重

金属，一旦进入生态环境就会迁移，比如进入水中

的重金属不能被分解，而是以生物链形式危害各种

生物；若进入人体会与酶发生相互作用，导致酶失

活，也可能在器官中累积，造成慢性中毒。

２　丛枝菌根真菌提高耐盐性

丛枝菌根（ＡＭ）是一种真菌与植物互利共生、
共同适应各种环境胁迫的生物联合体［３０］。ＡＭ能
获得额外的养分。在对甜瓜的研究中发现，ＡＭ植

株的糖类物质含量显著高于非菌根植株，总体上增

加了ＡＭ植株的干质量［３１］。与此同时，ＡＭ真菌生
长代谢所需的碳水化合物很大程度上依赖于寄主

的自养过程［３２］。据报道，寄主作物约２０％的光合
产物被ＡＭ真菌消耗［３３］，而这种消耗会反向促进光

合作用速率，以适应胁迫环境［３４］。例如，Ｍｕｈｓｉｎ等
发现，盐处理的菌根植物比非菌根植物的叶绿素含

量高，从而增加光合产物，改善盐土作物生长

效应［３５］。

研究发现，ＡＭ真菌还通过促进作物吸收营养
元素、调控水通道蛋白基因表达、参与体内渗透平

衡系统、提高系统抗氧化能力和调节激素信号分子

等机制来提高耐盐性（图１）。
２．１　促进矿质元素吸收

盐土中 Ｎａ＋和 Ｃｌ－的不断积累，抑制了作物对
氮（Ｎ）、磷（Ｐ）、钾（Ｋ）等矿质元素的吸收［３６］，导致

根系和地上部的营养生长不足，造成产量下降。ＡＭ
菌丝有强大的吸收和运输能力，其长度还可以无限

生长，当作物受到侵染后，能够扩大根系吸收的空

间［３７］，增强寄主对Ｐ、Ｎ、Ｋ等营养元素的吸收，营养
物质得到积累，利于作物在盐土上生长。Ｐ元素是
作物生长必需的大量元素之一，而盐胁迫会降低其

体内含量。试验表明，ＡＭ真菌菌丝体通过产生的
小分子有机物，可以加速物质的溶解，促进作物对

磷酸盐和其他无机盐的吸收，进而提高寄主作物对

Ｐ元素的吸收能力和对难溶性磷酸盐的利用能力，
特别是在Ｐ元素匮乏的生境下［３８］，从而对生长起到

促进作用。ＡＭ真菌可以同时还影响作物对其它有
益营养元素的吸收。研究发现，与未接种 ＡＭ真菌
相比，盐土条件下，接种ＡＭ真菌后矿质元素元素的
含量明显提高（表１），有利于改善生长状况。
２．２　调控水通道蛋白

ＡＭ真菌菌丝可以深入到作物根系无法到达的
土壤缝隙，增加水分吸收范围，同时也能通过提高

基因表达来改善作物相对含水量。高等作物的质

膜和 液 泡 膜 上 存 在 着 大 量 的 水 通 道 蛋 白

（ａｑｕａｐｏｒｉｎｓ，ＡＱＰｓ），ＡＱＰｓ是一种跨膜通道间的内
在性蛋白。作物在盐土中生存通常伴随着干旱胁

迫，这一过程中 ＡＱＰｓ起着维持水分渗透平衡的作
用，调节水分的跨膜快速流动，有效缓解盐土带给

作物的胁迫影响；但 ＡＱＰｓ的表达受盐分调节［４６］，

盐胁迫会使液泡膜和质膜的 ＡＱＰｓ基因转录水平降
低，导致表达下调。相反在盐土条件下接种ＡＭ真
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表１　盐胁迫下ＡＭ真菌提高作物矿质元素的含量

宿主作物 盐分浓度 含量提高的元素 参考文献

羊草 ０、１、２、３ｇ／ｋｇ Ｎ、Ｐ ［３９］

高羊茅 ０、０．８％、１．２％、１．６％ Ｎ、Ｐ、Ｋ、Ｓ、Ｚｎ、Ｃａ、Ｍｇ ［４０］

羊草 ０、１、２、３ｇ／ｋｇ Ｎ、Ｐ、Ｋ ［４１］

小麦 ０、３．１３、６．２５、９．３８ｄＳ／ｍ Ｎ、Ｐ、Ｋ、Ｃａ、Ｍｇ ［４２］

柑橘 ５０ｍｍｏｌ／Ｌ Ｐ、Ｋ、Ｆｅ、Ｃｕ、Ｍｇ ［４３］

阿拉伯胶树 １０ｍｍｏｌ／Ｌ Ｐ ［４４］

木豆 ０～１００ｍｍｏｌ／Ｌ Ｎ、Ｐ ［４５］

菌后，与非ＡＭ植株相比，作物根系水通量增加，研
究证明这种效应是因为 ＡＭ真菌表达上调 ＡＱＰｓ基
因，使寄主获取更多水分，改善生理干旱导致的水

分胁迫。贺忠群等对番茄进行０．５％和１．０％浓度
的ＮａＣｌ盐处理，并接种 ＡＭ真菌摩西球囊霉，检测
到质膜水通道蛋白基因（ＬｅＡＱＰ２）表达上调［４７－４８］。

Ｏｕｚｉａｄ等也发现在盐分处理下接种ＡＭ真菌的番茄
叶片中，构成某些 ＡＱＰｓ基因的信使 ＲＮＡ增加，从
而调节番茄体内的水分情况［４９］。这说明 ＡＭ真菌

能够通过加强水通道蛋白表达来促进寄主对水分的

吸收利用，改善生长状况，以此来提高作物的耐盐性。

２．３　维持渗透平衡
处于盐土条件下的作物，由于土壤环境的低渗

透势导致作物细胞不断失水，干扰细胞正常的生长

代谢。在这种情况下，需要通过降低细胞内渗透势

来对植物细胞进行渗透调节［５０］。盐分处理下，ＡＭ
真菌可以通过调节无机离子和合成有机渗透物质２
种方式维持作物渗透平衡，是作物适应盐土的主要

机制［５１］。

Ｎａ＋作为一种有毒的阳离子会造成作物细胞损
伤，而 Ｋ＋作为无机营养成分和渗透调节剂对作物
调节作用至关重要［５２］。随着作物在盐土中生长的

时间越来越长，引起体内 Ｎａ＋积累、Ｋ＋减少，
Ｎａ＋／Ｋ＋离子平衡遭到破坏，对细胞质酶活性、光合
作用和生长代谢等都会产生不利影响［５３］，因此需要

降低作物细胞中Ｎａ＋浓度，缓解盐土对作物的危害。
研究表明，作物接种ＡＭ真菌能使Ｎａ＋吸收降低、Ｋ＋
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吸收增加［５４］。例如，接种ＡＭ真菌后的大豆叶片中
Ｋ＋含量明显升高，Ｋ＋／Ｎａ＋比例也较未接种 ＡＭ真
菌时提高，促进了植株生长［５５］；ＡＭ真菌在 Ｎａ＋进
入根系前能将其排除或者分隔在根细胞液泡中［５６］，

降低Ｎａ＋等毒害离子的吸收［５７］，控制盐离子向地上

部分运输，帮助寄主重新建立新的离子平衡［５８］。

脯氨酸（ｐｒｏｌｉｎｅ，Ｐｒｏ）作为一种参与抵抗盐胁迫
的主要有机渗透物，是衡量作物渗透调节能力的重

要指标之一［５９］，其含量的积累是作物面对盐土的一

种自我保护性措施。据报道，接种 ＡＭ真菌显著增
强作物体内的 Ｐｒｏ含量［６０］，进而缓解渗透胁迫。张

璐等发现，低ＡＭ真菌处理紫花苜蓿从无盐至高盐
叶片游离脯氨酸的含量增加了２．９倍，保护膜系统
少受伤害［６１］。有报道表明，参与 Ｐｒｏ合成表达的
Ｐ５ＣＳ基因与耐盐性有密切联系［６２］。Ｊａｈｒｏｍｉ等在
研究中发现，接种 ＡＭ真菌的作物提高了 Ｐ５ＣＳ基
因的表达量，从而积累 Ｐｒｏ的含量来调节细胞渗透
平衡，改善作物在盐土中的生长特性，提高作物耐

盐性［６３－６４］。

２．４　保护抗氧化系统
正常情况下，作物在生命活动中产生的活性氧

（ｒｅａｃｔｉｖｅｏｘｙｇｅｎｓｐｅｃｉｅｓ，ＲＯＳ）处于动态平衡，而在
受到盐分等逆境胁迫时，会诱发作物体内发生次级

胁迫即氧化胁迫，动态平衡被打破，导致 ＲＯＳ过多
积累，若作物自身防御机制不能及时将其清除，ＲＯＳ
会对核酸、蛋白质和膜脂等生物大分子产生氧化损

伤［６５］，干扰细胞正常结构功能，最终抑制作物生长

或死亡［６６］。作物细胞清除 ＲＯＳ的抗氧化系统体系
分为抗氧化酶系统和非酶系统。抗氧化酶分子系

统主要包括超氧化物歧化酶（ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅｄｉｓｍｕｔａｓｅ，
ＳＯＤ）、过氧化物酶（ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ，ＰＯＤ）、过氧化氢酶
（ｃａｔａｌａｓｅ，ＣＡＴ）、抗坏血酸过氧化物酶（ａｓｃｏｒｂａｔｅ
ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ，ＡＰＸ）和谷胱甘肽还原酶（ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ
ｒｅｄｕｃｔａｓｅ，ＧＲ），对清除过量 ＲＯＳ、保护作物起着重
要作用；非酶系统抗氧化分子主要有抗坏血酸

（ａｓｃｏｒｂｉｃａｃｉｄ，ＡｓＡ）和谷胱甘肽（ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ，ＧＳＨ），
其作用主要是清除ＲＯＳ产生的毒性副产物［６７］。

ＡＭ真菌主要通过２个途径来达到提高作物抗
氧化能力的目的。一是ＡＭ真菌本身能够编码合成
抗氧化酶分子。Ｐａｌｍａ等已从 ＡＭ真菌球状巨孢子
囊霉（Ｇｉｇａｓｐｏｒａｍａｒｇａｒｉｔａ）上分离并鉴定了关于编
码Ｃｕ／Ｚｎ超氧物歧化酶（ＧｍａｒＣｕＺｎＳＯＤ）的全长基
因，发现它与提高菌根化作物的耐盐能力有关［６８］。

二是ＡＭ真菌侵染作物后会增强寄主的抗氧化酶活
性。已有研究发现，盐土条件下作物体内过多的

ＲＯＳ会氧化，损伤酶的活性，使其降低或丧失，从而
影响作物的正常生长［６９］。也有研究表明，接种 ＡＭ
真菌能增强寄主抗氧化酶的活性，提高抗氧化

力［７０］，从而恢复 ＲＯＳ的动态平衡，在遇到盐胁迫时
减少环境对作物的伤害［７１］。各种研究表明，在不同

盐浓度下用ＡＭ真菌侵染作物，抗氧化酶活性均得
到不同程度的提高。王英男等对接种ＡＭ真菌的羊
草进行０～２００ｍｍｏｌ／Ｌ的盐分处理，发现体内ＳＯＤ、
ＰＯＤ、ＣＡＴ和ＡＰＸ的活性明显增强，提高了作物体
内氧自由基的清除能力［７２］；许平辉等对茶树进行盆

栽试验，其ＳＯＤ、ＰＯＤ和ＣＡＴ的活性得到增强，ＧＳＨ
的质量分数得到上升［７３］；ＡｂｄｅｌＬｅｔｅｄ等发现，菌根
导致辣椒体内抗氧化酶系统的活性提升，代表作物

耐盐能力的提高［７４］。

２．５　调节激素信号分子
生长素 （ａｕｘｉｎ，ＩＡＡ）、赤霉素 （ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎｓ，

ＧＡ）、脱落酸（ａｂｓｃｉｓｉｃＡｃｉｄ，ＡＢＡ）、茉莉酸（ｊａｓｍｏｎｉｃ
ａｃｉｄ，ＪＡ）等是重要的植物激素，作为一类信号分子，
能够广泛参与作物生长发育和应对逆境的系统性

胁迫响应过程。研究证明，盐胁迫可通过改变作物

体内生长激素的含量来调控作物的生长发育活动，

导致细胞分化的作用被抑制，促进作物提前休眠。

Ｌｕｏ等研究发现，盐处理下的灰杨与对照相比，其
ＩＡＡ含量明显降低［７５］；罗玉婕等对２种海棠进行不
同浓度盐胁迫处理，发现叶片中的ＡＢＡ含量均高于
对照，导致寄主生长受到抑制［７６］。

激素信号分子已经被证实在ＡＭ真菌与作物互
作过程中扮演重要角色。已有研究发现，在被 ＡＭ
真菌侵染的作物根系中ＧＡ和ＩＡＡ浓度与对照相比
显著升高［７７］；赵方贵等对烟草接种ＡＭ真菌后也发
现体内的 ＩＡＡ含量增加，ＩＡＡ／ＡＢＡ比值提高［７８］。

以上内容说明盐胁迫能加快生长周期，使作物提前

成熟衰落，此时的植株发育不健康，长势较弱；ＡＭ
真菌通过调控它们的含量来改善作物的生长效应，

促使枝芽生长，延缓叶片衰老，增强作物的耐盐性。

试验证明，茉莉酸类化合物（ｊａｓｍｏｎａｔｅｓ，ＪＡｓ）能有效
地介导作物对病原菌、食草动物及非生物胁迫等的

防御反应，诱导一系列防御反应化学物质的合成及

基因的表达，在调节作物响应盐胁迫方面扮演者着

重要角色。盐土条件下，接种ＡＭ真菌能激活ＪＡ信
号途径，诱导信号物质茉莉酸等的形成［７９］，通过积

—４１— 江苏农业科学　２０２３年第５１卷第２期



累 ＪＡｓ的含量使作物更有利于抵御盐胁迫［８０］。

Ｉｓａｙｅｎｋｏｖ等发现，对蒺藜苜蓿接种 ＡＭ真菌后，丙
二烯氧化环酶（茉莉酸类物质生物合成途径中的关

键酶）的表达增强，从而积累了植株体内 ＪＡ的含
量，进一步提高了植株的抗盐性［８１］。

综上，ＡＭ真菌在寄主作物根部定殖形成的互
惠共生体，不仅能够改善盐土对作物构成的威胁，

通过建立新的离子平衡、缓解水分亏缺和增强抗氧

化能力等机制来降低作物对盐土的拮抗作用，增强

抗盐能力，展示出 ＡＭ真菌在盐土改良中的巨大潜
力，还可以充分利用盐土资源来提高农业生产力。

因此，ＡＭ真菌作为一种作物生物技术在各个领域

都被广泛关注，特别是在盐土农业的可持续发展方

面，具有广阔的应用前景。

３　ＡＭ真菌在可持续农业中的应用

ＡＭ真菌增强寄主耐盐性的研究已经比较深
入。作为一种生态友好的生物技术，ＡＭ真菌对盐
土引起的其他胁迫也有改善的作用。研究表明，ＡＭ
真菌能够吸附重金属来修复被污染土壤，改善土壤

结构，提高作物抗病害能力以及增加产量等，对盐

土农业具有调节作用，并进一步使之形成一个可以

自持的、平衡的农业生态系统，在农业的可持续发

展中扮演重要角色（图２）。

３．１　改善土壤物理性质
菌根真菌在土壤团聚体结构形成及稳定和土

壤孔隙度保持等方面具有重要作用［８２］，是当前研究

的热点之一。研究证明，ＡＭ真菌能在土壤中分泌
一种糖蛋白———球囊霉素相关蛋白（ｇｌｏｍａｌｉｎ－
ｒｅｌａｔｅｄｓｏｉｌｐｒｏｔｅｉｎ，ＧＲＳＰ），具有重要的生态功能［８３］：

一是ＧＲＳＰ通过在菌丝表面形成保护层来防止水分
和养分流失［８４］，抑制其他微生物对菌丝的伤害，促

进菌丝伸长扩大，对寄主产生有利影响。同时完善

的菌丝网络又对土壤具有保护作用，更好地抵抗风

雨的侵蚀，避免土壤肥力流失［８５］。二是 ＧＲＳＰ被称
作“超级胶水”，能对土壤颗粒产生黏结作用，稳定

土壤结构，改善物理性状，为作物生长提供良好的

水渗透率和通气状况［８６］。

３．２　拮抗病原菌
接种ＡＭ真菌作为防止农作物病虫害的一种手

段，已经得到了不同研究的证明。Ｓａｆｉｒ在１９６８年首
次发现 ＡＭ真菌对病害的拮抗作用，研究中接种
ＡＭ真菌的洋葱降低了由土棘壳孢（Ｐｙｒｅｎｏｃｈａｅｔａ
ｔｅｒｒｅｓｔｒｉｓ）引起的根系红腐病发病率［８７］，随后各国学

者普遍展开ＡＭ真菌与作物病害关系的研究。各种
现象表明，接种 ＡＭ真菌对由土传病原物引起的病
害有很好的抵抗作用，包括各种真菌、细菌、放线

菌、线虫等病害。黄京华等对玉米接种 ＡＭ真菌发
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现，由真菌引起的纹枯病出现率大大降低［８８］。不少

研究证明，ＡＭ真菌能降低线虫对寄主的侵染率，限
制它的增殖［８９］，从而提高抗病性。如果病原物入侵

时作物与 ＡＭ真菌已形成完善的共生体系，那么
ＡＭ真菌可提前进入防御体系，减轻寄主病害程度。
Ｒａｔｔｉ等将一种ＡＭ真菌接种到薄荷后１５ｄ再接种
南方根结线虫，线虫在体内的分布密度较同步接种

时显著降低［９０］。晋治波等对同一番茄品种进行不

同 ＡＭ 菌种处理［Ｒｈｉｚｏｐｈａｇｕｓｉｎｔｒａｒａｄｉｃｅｓ（Ｒｉ）、
Ａｃａｕｌｏｓｐｏｒａｍｅｌｌｅａ（Ａｍ）］及菌种组合 Ｒｈｉｚｏｐｈａｇｕｓ
ｉｎｔｒａｒａｄｉｃｅｓ＋Ａｃａｕｌｏｓｐｏｒａｍｅｌｌｅａ（Ｒｉ＋Ａｍ）发现，感病
蒙特卡罗品种上接种Ｒｉ＋Ａｍ混合菌种的处理效果
优于接种单一菌种，而抗线虫仙客１号品种上接种
单一菌种Ｒｉ的效果更优［９１］。这说明复合菌种的使

用效果对抑制土传病害表现更好，但不能盲目复

合，要根据菌种的生长习性一步步筛选。

３．３　修复重金属污染土壤
随着现代化生产的推进，农药、化肥和大气污

染物等导致的重金属不能完全被土壤中的微生物

分解，过量积累而造成重金属污染，对作物产生氧

化损伤，有些会通过食物链的方式以有害浓度形式

进入人体内，造成慢性中毒。一方面，菌根不仅能

够在重金属污染的土壤中生存，而且 ＡＭ真菌在寄
主根系所形成的菌丝和孢子能吸附土壤中大量的

重金属元素，起到净化修复作用，从而减轻作物体

内的毒害作用［９２］。另一方面，菌根通过 ＡＭ真菌提
高寄主对重金属胁迫的耐受性来实现土壤修复［９３］。

由于ＡＭ共生体很大程度上增加根系吸收面积，使
作物更好地吸收Ｐ等营养元素和水分，改善内源代
谢，增强光合作用等，显著促进作物生长［９４］，进而增

加作物产量。研究分析发现，ＡＭ真菌对根系的侵
染可以使作物增产约 ２０％［９５］，进一步提高经济

品质。

３．４　稳定土壤生态系统
菌根是陆地生态系统中生物量最大、分布最

广、功能最齐全、占据最大生态位的超有机体［９６］。

在地下形成的庞大菌丝网络可以将多种微生物与

作物共同联结，实现土壤生态系统中的物质循环、

能量流动和信息传递等功能。ＡＭ真菌通过联系作
物群落结构、动物群落结构、土壤有机质结构以及

土壤微生物来影响生态系统，且这４个过程相互产
生作用。菌根作为媒介将地下部分与地上部分彼

此联系，同种和不同种间都可以通过根系细长的菌

丝联系起来，对作物种群的生长互作产生作用，实

现能量、信息、养分的高效利用，从而保护生物多样

性。一个生态系统的物种组成越丰富，结构越稳

定，生产能力越高，抵抗自然灾害的能力也越高，因

此ＡＭ真菌提高了生态系统稳定性，使之处于一个
完整有序的正反馈良性循环。研究发现，ＡＭ真菌
作为一种生物肥料［９７］，形成的菌根存在于农田、果

园、牧区等多种农业生态系统中，无污染毒害，可以

降低对农药等农用化学品的需求，不仅有利于改善

自然生态环境，对于农业生产发展也起推进作用，

是维持生态农业可持续发展的一项生物新技术。

４　展望

土壤盐化是我国农业生态系统面临的主要问

题之一，造成作物低产，严重降低土地利用率。通

过提高作物耐盐性来解决盐土问题的生物措施，具

有二次污染少、生态环保的优势［９８］。国内外研究已

经表明ＡＭ真菌可以通过各种生理生化机制缓解盐
胁迫，增强寄主抗盐能力。而且，ＡＭ真菌作为一项
生物技术，在减少农药和化肥使用的同时促进作物

健康生长，利用菌丝吸附多余重金属来修复、改善

土壤物理性状等缓解盐土引起的其他胁迫危害。

因此，ＡＭ真菌在盐土改良中有很大的应用前景。
ＡＭ真菌作为一种生物肥料和生物防护剂，对作物
抗病、提高作物品质等方面发挥着积极作用，基于

其在可持续农业中对改善生态环境和提高生物多

样性的重要作用，毋庸置疑在以后会有大的发展。

ＡＭ真菌生物技术还未在农业生产中普遍应用，存
在着诸多限制因素。其中几个方面的研究亟须深

入开展：

（１）加强优良 ＡＭ真菌的鉴定和筛选。ＡＭ真
菌的多样性影响着作物多样性和生态系统多样性，

且不同作物接种ＡＭ真菌以及接菌生长后的不同部
位响应也不同，所以需要对不同的 ＡＭ真菌进行鉴
定，加强应用于不同目的（抗逆、抗病、增加产量等）

的菌种的筛选，针对作物 －ＡＭ真菌的最适组合要
继续深入。目前菌根共生体的研究大多是在培养

室或者人工模拟条件下完成的，自然盐土下 ＡＭ真
菌与作物共生机制是否与人工培养作用机制一致

需要进一步研究。

（２）加强分子生物学领域的研究。对于通过
ＡＭ真菌提高作物耐盐性来改良盐土的研究主要集
中在生理水平，涉及到的分子层面只局限在少数基
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因，比如 ＡＱＰｓ基因、Ｐ５ＣＳ基因、Ｎａ＋／Ｈ＋逆向转运
蛋白基因等，今后需多加利用 ＤＮＡ测序技术、ＲＴ－
ＰＣＲ技术和 ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９基因编辑等现代技术手
段，加强对抗氧化系统酶基因的分离与鉴定，以及

渗透平衡物质基因合成的研究，进一步研究作物抗

逆蛋白表达调控的分子机理，以此推动 ＡＭ真菌分
子特征、多样性等研究，促进深入挖掘及利用ＡＭ真
菌资源，加快研究到应用进程。

（３）加强ＡＭ真菌在可持续农业中的利用。ＡＭ
真菌可以替代部分化肥和农药的作用，避免农产品

上农药残留，从而减少农业污染，实现农业可持续

发展。但是在农业生态系统中，接种 ＡＭ真菌后大
部分农业生产技术都会影响其生长和活性，比如某

些耕作措施（轮作、耕作、间作）或者耕作强度等都

会影响 ＡＭ真菌菌丝的分布和损伤，从而降低 ＡＭ
真菌对作物的侵染率，降低农作物产量。免耕是近

世纪农业领域中的进步技术，可在适宜情况下作为

研究使用ＡＭ真菌的配套农业措施，从而有效的保
护土壤环境。不同的农业耕作措施会不同程度影

响ＡＭ真菌的生长发育和分布，在以后的农业生产
中可以通过不同措施的结合，与 ＡＭ－植物共生体
积极作用相互联系，在维持农业生态系统可持续发

展中发挥作用。
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ａｌｆａｌｆａ（ＭｅｄｉｃａｇｏｓａｔｉｖａＬ．）［Ｊ］．ＳｏｉｌＳｃｉｅｎｃｅａｎｄＰｌａｎｔＮｕｔｒｉｔｉｏｎ，

２０１０，５６（５）：７２５－７３３．

［２０］李树华，米海莉，惠红霞，等．ＮａＣｌ胁迫对小麦发芽的影响试验

研究［Ｊ］．宁夏农林科技，２０００，４１（６）：１１－１３．

［２１］马翠兰，刘星辉．盐对柚幼苗的胁迫效应分析［Ｊ］．热带作物学

报，２００４，２５（１）：２８－３１．

［２２］谢　潇，李　瑞．盐渍化对土性质的影响及其危害［Ｊ］．科技创

新与应用，２０２０（２８）：５０－５１．

［２３］樊自立，马英杰，马映军．中国西部地区的盐渍土及其改良利用

［Ｊ］．干旱区研究，２００１，１８（３）：１－６．

［２４］董莉莉，龚成霞，苏卫国．浅谈盐碱地的修复改良［Ｊ］．天津科

技，２０１５，４２（８）：６８－６９，７２．

［２５］田平雅．耐盐植物根际细菌多样性研究及促生菌筛选和复合菌

群构建［Ｄ］．银川：宁夏大学，２０１９．

［２６］元炳成．河西走廊干旱气候条件下盐渍土微生物生态研究

［Ｄ］．兰州：兰州大学，２００７．

［２７］孟　敏，杨林生，韦炳干，等．我国设施农田土壤重金属污染评

价与空间分布特征［Ｊ］．生态与农村环境学报，２０１８，３４（１１）：

１０１９－１０２６．

［２８］刘　刚．我国已经成为世界上最大的化肥生产国和消费国

［Ｊ］．农化新世纪，２００６（１２）：３５．

［２９］阿依帕夏·阿不都克力木．土壤盐碱化：新疆社会经济发展面

临的环境问题［Ｊ］．和田师范专科学校学报，２００８，２７（３）：

１９３－１９４．　

［３０］王树和，王晓娟，王　茜，等．丛枝菌根及其宿主植物对根际微

生物作用的响应［Ｊ］．草业学报，２００７，１６（３）：１０８－１１３．
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［３１］王锐竹，贺超兴，王怀松，等．丛枝菌根真菌对不同甜瓜品种产

量及营养品质的影响 ［Ｊ］．园艺学报，２０１０，３７（１１）：

１７６７－１７７４．

［３２］贺忠群，贺超兴，张志斌，等．丛枝菌根真菌提高植物耐盐性的

作用机制［Ｊ］．西北植物学报，２００７，２７（２）：４１４－４２０．　

［３３］ＪａｋｏｂｓｅｎＩ，ＲｏｓｅｎｄａｈｌＬ．Ｃａｒｂｏｎｆｌｏｗｉｎｔｏｓｏｉｌａｎｄｅｘｔｅｒｎａｌｈｙｐｈａｅ

ｆｒｏｍｒｏｏｔｓｏｆｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌｃｕｃｕｍｂｅｒｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．ＮｅｗＰｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ，

１９９０，１１５（１）：７７－８３．

［３４］ＦｅｎｇＧ，ＺｈａｎｇＦＳ，ＬｉＸＬ，ｅｔａｌ．Ｉｍｐｒｏｖｅｄｔｏｌｅｒａｎｃｅｏｆｍａｉｚｅ

ｐｌａｎｔｓｔｏｓａｌｔｓｔｒｅｓｓｂｙａｒｂｕｓｃｕｌａｒｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｉｓｒｅｌａｔｅｄｔｏｈｉｇｈｅｒ

ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｏｆｓｏｌｕｂｌｅｓｕｇａｒｓｉｎｒｏｏｔｓ［Ｊ］．Ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ，２００２，１２

（４）：１８５－１９０．

［３５］Ｍｕｈｓｉｎ Ｔ Ｍ，Ｚｗｉａｚｅｋ Ｊ Ｊ． Ｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ Ｈｅｂｅｌｏｍａ

ｃｒｕｓｔｕｌｉｎｉｆｏｒｍｅｉｎｃｒｅａｓｅｓｗａｔｅｒｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅａｎｄｌｉｍｉｔｓｓｈｏｏｔｓｏｄｉｕｍ

ｕｐｔａｋｅｉｎｗｈｉｔｅｓｐｒｕｃｅ（Ｐｉｃｅａｇｌａｕｃａ）ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔａｎｄ

Ｓｏｉｌ，２００２，２３８（２）：２１７－２２５．

［３６］王晓龙，张晓楠，严廷良，等．盐胁迫下ＡＭＦ对尖瓣海莲幼苗氮

磷钾含量的影响［Ｊ］．湖北农业科学，２０１６，５５（１７）：４３９４－

４３９６，４４０１．

［３７］杨海霞，李士美，郭绍霞．丛枝菌根真菌对紫薇耐盐性的影响

［Ｊ］．植物生理学报，２０１４，５０（９）：１３７９－１３８６．

［３８］冯　固，张福锁．丛枝菌根真菌对棉花耐盐性的影响研究［Ｊ］．

中国生态农业学报，２００３，１１（２）：２１－２４．

［３９］张义飞，王　平，毕　琪，等．不同强度盐胁迫下 ＡＭ真菌对羊

草生长的影响［Ｊ］．生态学报，２０１６，３６（１７）：５４６７－５４７６．

［４０］杨海霞，刘润进，郭绍霞．ＡＭ真菌摩西球囊霉对盐胁迫条件下

高羊茅生长特性的影响［Ｊ］．草业学报，２０１４，２３（４）：１９５－

２０３．　

［４１］毕　琪．丛枝菌根真菌对羊草耐盐性及生长效应分析［Ｄ］．长

春：东北师范大学，２００６．

［４２］ＴａｌａａｔＮＢ，ＳｈａｗｋｙＢＴ．Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｏｆａｒｂｕｓｃｕｌａｒｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｅｏｎ

ｙｉｅｌｄ，ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ，ｏｒｇａｎｉｃｓｏｌｕｔｅｓ，ａｎｄａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔｅｎｚｙｍｅｓｏｆｔｗｏ

ｗｈｅａｔｃｕｌｔｉｖａｒｓｕｎｄｅｒｓａｌｔｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＰｌａｎｔＮｕｔｒｉｔｉｏｎａｎｄ

ＳｏｉｌＳｃｉｅｎｃｅ，２０１１，１７４（２）：２８３－２９１．

［４３］ＮａｖａｒｒｏＪＭ，Ｐéｒｅｚ－ＴｏｒｎｅｒｏＯ，ＭｏｒｔｅＡ．Ａｌｌｅｖｉａｔｉｏｎｏｆｓａｌｔｓｔｒｅｓｓ

ｉｎｃｉｔｒｕｓｓｅｅｄｌｉｎｇｓｉｎｏｃｕｌａｔｅｄｗｉｔｈａｒｂｕｓｃｕｌａｒｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌｆｕｎｇｉ

ｄｅｐｅｎｄｓｏｎｔｈｅｒｏｏｔｓｔｏｃｋｓａｌｔｔｏｌｅｒａｎｃｅ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＰｌａｎｔ

Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０１４，１７１（１）：７６－８５．

［４４］ＭａｔａｍｏｒｏｓＭＡ，ＢａｉｒｄＬＭ，ＥｓｃｕｒｅｄｏＰＲ，ｅｔａｌ．Ｓｔｒｅｓｓ－ｉｎｄｕｃｅｄ

ｌｅｇｕｍｅｒｏｏｔｎｏｄｕｌｅｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ．Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ，ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ，ａｎｄ

ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌａｌｔｅｒａｔｉｏｎｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，１９９９，１２１（１）：９７－

１１２．　

［４５］ＧａｒｇＮ，ＰａｎｄｅｙＲ．Ｅｆｆｅｃｔｉｖｅｎｅｓｓｏｆｎａｔｉｖｅａｎｄｅｘｏｔｉｃａｒｂｕｓｃｕｌａｒ

ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌｆｕｎｇｉｏｎｎｕｔｒｉｅｎｔｕｐｔａｋｅａｎｄｉｏｎｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓｉｎｓａｌｔ－

ｓｔｒｅｓｓｅｄＣａｊａｎｕｓｃａｊａｎＬ．（Ｍｉｌｌｓｐ．）ｇｅｎｏｔｙｐｅｓ［Ｊ］．Ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ，

２０１５，２５（３）：１６５－８０．

［４６］ＬｏｐｅｚＦ，ＢｏｕｓｓｅｒＡ，ＳｉｓｓｏｆｆＩ，ｅｔａｌ．Ｄｉｕｒｎａｌｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆｗａｔｅｒ

ｔｒａｎｓｐｏｒｔａｎｄａｑｕａｐｏｒｉｎｇｅｎｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｉｎｍａｉｚｅｒｏｏｔｓ：ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

ｏｆＰＩＰ２ｐｒｏｔｅｉｎｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔａｎｄＣｅｌｌＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２００３，４４（１２）：

１３８４－１３９５．

［４７］贺忠群，贺超兴，闫　妍，等．盐胁迫下丛枝菌根真菌对番茄吸

水及水孔蛋白基因表达的调控［Ｊ］．园艺学报，２０１１，３８（２）：

２７３－２８０．

［４８］贺忠群，贺超兴．盐渍条件下丛枝菌根真菌对番茄营养吸收及

离子毒害的影响［Ｊ］．华北农学报，２０１３，２８（１）：１８１－１８６．

［４９］ＯｕｚｉａｄＦ，ＷｉｌｄｅＰ，ＳｃｈｍｅｌｚｅｒＥ，ｅｔａｌ．Ａｎａｌｙｓｉｓｏｆｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆ

ａｑｕａｐｏｒｉｎｓａｎｄＮａ＋／Ｈ＋ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓｉｎｔｏｍａｔｏｃｏｌｏｎｉｚｅｄｂｙ

ａｒｂｕｓｃｕｌａｒｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌｆｕｎｇｉａｎｄａｆｆｅｃｔｅｄｂｙｓａｌｔｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］．

ＥｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌａｎｄＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，２００６，５７（１／２）：１７７－

１８６．　

［５０］蔡庆生．植物生理学［Ｍ］．北京：中国农业大学出版社，２０１１．

［５１］许盼云，吴玉霞，何天明．植物对盐碱胁迫的适应机理研究进展

［Ｊ］．中国野生植物资源，２０２０，３９（１０）：４１－４９．

［５２］孔亚丽，朱春权，曹小闯，等．土壤微生物介导植物抗盐性机理

的研究进展［Ｊ］．中国农业科学，２０２１，５４（１０）：２０７３－２０８３．

［５３］齐　琪，马书荣，徐维东．盐胁迫对植物生长的影响及耐盐生理

机制研究进展［Ｊ］．分子植物育种，２０２０，１８（８）：２７４１－２７４６．

［５４］ＣｈａｎｄｒａｓｅｋａｒａｎＭ，ＢｏｕｇｈａｔｔａｓＳ，ＨｕＳＪ，ｅｔａｌ．Ａｍｅｔａ－ａｎａｌｙｓｉｓｏｆ

ａｒｂｕｓｃｕｌａｒｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌｅｆｆｅｃｔｓｏｎｐｌａｎｔｓｇｒｏｗｎｕｎｄｅｒｓａｌｔｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］．

Ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ，２０１４，２４（８）：６１１－６２５．

［５５］李　涛，刘润进，陈　敏，等．盐渍条件下 ＡＭ真菌对大豆生长

和离子含量的影响［Ｊ］．菌物学报，２００９，２８（３）：４１０－４１４．

［５６］潘　晶，黄翠华，罗　君，等．盐胁迫对植物的影响及ＡＭＦ提高

植物耐盐性的机制［Ｊ］．地球科学进展，２０１８，３３（４）：３６１－

３７２．　

［５７］刘润进，唐　明，陈应龙．菌根真菌与植物抗逆性研究进展

［Ｊ］．菌物研究，２０１７，１５（１）：７０－８８．

［５８］ＨａｍｍｅｒＥＣ，ＮａｓｒＨ，ＰａｌｌｏｎＪ，ｅｔａｌ．Ｅｌｅｍｅｎｔａｌｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｏｆ

ａｒｂｕｓｃｕｌａｒｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌｆｕｎｇｉａｔｈｉｇｈｓａｌｉｎｉｔｙ［Ｊ］．Ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ，２０１１，

２１（２）：１１７－１２９．

［５９］李　彦，张英鹏，孙　明，等．盐分胁迫对植物的影响及植物耐

盐机理研究进展［Ｊ］．中国农学通报，２００８，２４（１）：２５８－２６５．

［６０］徐亚军，赵龙飞，邢鸿福，等．内生细菌对盐胁迫下小麦幼苗脯

氨酸和丙二醛的影响［Ｊ］．生态学报，２０２０，４０（１１）：３７２６－

３７３７．　

［６１］张　璐，张　倩，叶宝兴．盐胁迫下丛枝菌根真菌（ＡＭＦ）对紫

花苜蓿生长的影响［Ｊ］．山东农业科学，２０１０，４２（３）：３２－３７．

［６２］ＭａｎｓｏｕｒＭ，ＷｒｉｇｈｔＪｒＪＲ，ＰｏｈａｊｄａｋＢ．Ｃｌｏｎｉｎｇ，ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇａｎｄ

ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆｔｈｅｔｉｌａｐｉａｉｎｓｕｌｉｎｇｅｎｅ［Ｊ］．Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ

ＢｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙａｎｄＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙＰａｒｔＢ：ＢｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙａｎｄＭｏｌｅｃｕｌａｒ

Ｂｉｏｌｏｇｙ，１９９８，１２１（３）：２９１－２９７．

［６３］ＪａｈｒｏｍｉＦ，ＡｒｏｃａＲ，ＰｏｒｃｅｌＲ，ｅｔａｌ．Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｏｆｓａｌｉｎｉｔｙｏｎｔｈｅｉｎ
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