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　　摘要：干旱胁迫和高盐胁迫是农业生产上面临的两大主要非生物胁迫，严重危害作物的生长生产，导致作物的产
量和质量显著降低。因此，提高作物抵抗逆境胁迫的能力已成为当下亟待解决的问题。利用有益菌与作物建立互惠

共生关系，提高作物的抗逆性，已成为帮助作物应对环境变化、增产增质的一种经济有效且绿色环保的措施。印度梨

形孢是一种可以体外培养的根内生真菌，寄主范围广泛，能与多种作物互作共生。本文系统总结了干旱和盐胁迫条件

下，印度梨形孢定殖促进作物的营养生长和生殖生长，提高作物的抗氧化能力、维持光合系统的稳定性和细胞溶质的

离子稳态，激活胁迫相关的基因和蛋白质，增强作物的抗逆性，缓解胁迫危害等的研究。该研究可为农业的可持续发

展和印度梨形孢潜在价值的深层次开发提供参考。
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　　印度梨形孢是担子菌门（Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ）蜡壳耳
目（Ｓｅｂａｃｉｎａｌｅｓ）的一种根内生真菌，可以在室内进
行纯化培养，最初从印度塔尔沙漠灌木的根际土壤

中分离摩西球囊霉（Ｇｌｏｍｕｓｍｏｓｓｅａｅ）孢子时所得，寄
主范围广泛，可定殖于单子叶植物和双子叶植物的

根部，促进植物生长，增强营养吸收，提高植物抵抗

逆境胁迫的能力［１－３］。印度梨形孢采取双相定殖策

略———早期营养生长，之后在植物根部建立菌落，

杀死并定殖于活的根细胞，与植物根系建立互惠共

生关系［４］。接种印度梨形孢２４～４８ｈ，孢子几乎遍
及检测根段的所有区域，主要集中在根毛附近；接

种４８ｈ后，孢子成功萌发，穿透表皮细胞，定殖于根
皮层的地上组织，在细胞间和细胞内生长，在根皮

层和根际区形成梨形厚垣孢子［５－７］。
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１　印度梨形孢与干旱胁迫

气候变化已成为限制作物生产的一个重要因

素，目前已有 １０％以上的耕地受到不同程度的影
响。预计到２０５０年，平均作物产量将下降５０％以
上［７］。干旱是制约农业可持续发展的关键环境因

素，干旱和半干旱地区４０％以上的农场都受到不同
程度的影响［８］。干旱胁迫不仅影响作物的表观性

状，抑制生长、降低产量，而且对作物的生理、生化

特性和分子特性产生严重的负面影响［９－１１］。目前，

应对干旱胁迫的措施主要有３种：（１）作物通过形
态变化、生理和生化反应来逃避或抵抗干旱；（２）培
育节水抗旱品种；（３）利用有益菌（如印度梨形孢）
与植物建立互惠共生关系。其中，利用真菌 －作物
的互惠共生提高作物的抗旱能力，既是植物适应环

境胁迫的一种策略，也是帮助作物避旱或抗旱的一

种经济、有效措施［１２］。本研究从印度梨形孢接种方

式、定殖测定时间、干旱处理和对作物的影响等方

面系统地归纳和总结了印度梨形孢定殖于不同的

作物，促进其生长、提高其抵抗干旱胁迫能力的研

究（表１）。
１．１　印度梨形孢促进作物生长，降低干旱胁迫的负
面影响

印度梨形孢能与水稻、小麦、大麦、水稻和指粟

（郚子）等多种作物互作共生，促进作物的营养生长

和生殖生长，使根长、根体积、根干（鲜）质量、茎干

（鲜）质量、叶片数量、叶面积、株高和生物产量增

加［６，１０，１３－１９］；使番茄的果实质量、数量和总产量增

加［３］；使抽穗期提前，株高、穗长、灌浆籽粒的数量、

单株粒质量和穗数增加，产量和品质提高［２０－２１］。

１．２　印度梨形孢调控干旱胁迫相关的代谢过程，提
高作物的抗旱能力

１．２．１　提高抗氧化能力　干旱胁迫条件下，印度梨
形孢能提高抗氧化物酶活性，激活活性氧清除系

统，提高对活性氧和其他破坏植物细胞的自由基的

胁迫耐受性。印度梨形孢定殖能提高作物叶片的

过氧化物酶、过氧化氢酶、超氧化物歧化酶、谷胱甘

肽还原酶、抗坏血酸过氧化物酶和愈创木酚过氧化

物酶等多种抗氧化物酶的活性，降低丙二醛积累，

维持过氧化氢含量的稳定，提高作物的解毒能

力［３，１３，１５－１６，２３－２４］。Ｓａｄｄｉｑｕｅ等研究发现，印度梨形
孢定殖使脯氨酸合成关键酶———吡咯啉 －５－羧酸
合成酶（Ｐ５ＣＳ）的活性上调，脯氨酸含量增加，叶片

总抗氧化能力提升［１０］。Ｔｓａｉ等研究发现，印度梨形
孢定殖促进了过氧化氢酶和谷胱甘肽还原酶的活

性升高，使还原型谷胱甘肽和氧化型谷胱甘肽的比

值升高，脯氨酸含量增加，提高了稻株的抗氧化能

力，减小了膜损伤，降低了丙二醛含量，对超氧化物

歧化酶和抗坏血酸过氧化物酶的活性没有显著影

响［２１］。Ｈｏｓｓｅｉｎｉ等研究发现，印度梨形孢定殖促进
了小麦根长、根体积、叶片水势、叶片相对含水量和

叶绿素含量显著升高，过氧化氢酶和抗坏血酸过氧

化物酶活性显著降低，脯氨酸含量无显著变化；而

且接种印度梨形孢改善了小麦的生长发育，促进了

水分和营养物质的吸收，降低了胁迫引起的氧化损

伤［１４］。这可能与印度梨形孢调节胁迫诱导的氧化

应激，抑制植物细胞中活性氧（ＲＯＳ）的形成和过度
积累，增强作物抗胁迫能力有关［２５－２６］。有研究认

为，印度梨形孢与作物共生能产生生长素，瞬时提

高抗坏血酸过氧化物酶活性，同时降低过氧化氢酶

活性［２７－２８］。

１．２．２　维持光合系统稳定　光合作用是植物生长
发育的关键生理过程。干旱胁迫使类囊体膜退化、

光合色素降解加速，破坏电子传递反应，限制光合

作用，导致作物的产量和质量显著降低［２９］。印度梨

形孢定殖促进了受干旱胁迫影响的小麦、藜麦、水

稻、指粟等作物的营养生长，增加了叶绿素含量和

光合参数，延缓了胁迫诱导的光合效率下降以及叶

绿素 和 类 囊 体 蛋 白 降 解，减 小 了 光 合 损

害［３，１０，１３，１５，２３］。Ｔｓａｉ等研究发现，印度梨形孢接种提
高了稻株的叶绿素含量，促进了气孔关闭、叶温升

高，Ｆｖ／Ｆｍ增加，叶片萎蔫程度和光合效率损害程度
降低［２１］。

１．２．３　调控受干旱胁迫作物的分子特性　干旱胁
迫条件下，印度梨形孢定殖使叶片中干旱相关基因

ＤＲＥＢ２Ａ、ＣＢＬ１、ＡＮＡＣ０７２、ＲＤ２９Ａ及ｍｉＲ１５９、ｍｉＲ３９６
的表达水平上调，使类囊体膜 Ｃａ２＋敏感调节因子
（Ｃａ２＋－ｓｅｎｓｉｎｇｒｅｇｕｌａｔｏｒ）的ＣＡＳｍＲＮＡ水平和ＣＡＳ
蛋白量增加［２２，２５］；增加了参与光合作用、抗氧化防

御系统和能量运输等的蛋白质水平［６］；改变了碳氮

代谢，重新分配资源；重新编码了参与应激反应、氧

化还原和信号转导的蛋白质合成；增强或维持了干

旱胁迫作物中膜相关蛋白的存在；改变了参与泛

素———蛋白酶体途径和自噬体形成中的蛋白质变

化，减轻了胁迫危害［１９］。Ｚｈａｎｇ等研究发现，印度
梨形孢通过增强根部的氧化潜能，重新平衡碳、硫
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表
１　
印
度
梨
形
孢
在
作
物
抗
旱
性
研
究
中
的
应
用

接
种
植
物

接
种
方
式

定
殖
时
间

试
验
条
件

干
旱
胁
迫
处
理

对
作
物
的
影
响

玉
米
（
Ｚｅ
ａ
ｍ
ａｙ
ｓ
Ｌ．
）
［
１６
］
幼
苗
转
移
到
沙
子
中
后
，
将
１０
ｍ
Ｌ

０．
１％
的
孢
子
悬
浮
液
（
每
升
水
中

含
１
ｇ
新
鲜
菌
丝
体
）
注
入
沙
子
中

７
ｄ

温
室
盆
栽

处
理
１：
自
然
干
旱
；
处
理
２：
将
幼
苗
从
沙
子
中

取
出
，
洗
净
，
移
栽
到
含
有
２０
％
ＰＥ
Ｇ
－
６０
００

的
１
／２
浓
度
Ｈ
ｏａ
ｇｌ
ａｎ
ｄ
溶
液
中
；
处
理
时
间
１
ｄ

根
干
（
鲜
）
质
量
、
叶
面
积
、
ＳＰ
ＡＤ
值
和
叶
片
数
量
增
加
；
脯
氨
酸

含
量
增
加
，
丙
二
醛
（
Ｍ
ＤＡ
）
积
累
减
少
；
抗
氧
化
物
酶
（
过
氧
化

物
酶
、
过
氧
化
氢
酶
、
超
氧
化
物
歧
化
酶
）
活
性
增
加
；
干
旱
相
关

基
因
（
ＤＲ
ＥＢ
２Ａ
、
ＣＢ
Ｌ１
、
ＡＮ
ＡＣ
０７
２
和
ＲＤ
２９
Ａ）
表
达
上
调

玉
米
［
１７
］

ＰＮ
Ｍ
培
养
基
中
接
种
５０
ｍ
Ｌ
印
度

梨
形
孢
菌
悬
液
（
Ｄ
６０
０
ｎｍ
＝
０．
０８
）

１５
ｄ

填
充
有
蛭
石
或

沙
子
的
无
菌
花

盆
，
置
于
生
长
室

中
进
行
试
验

处
理
１：
在
沙
中
种
植
的
玉
米
，
７
ｄ
后
停
止
灌

溉
， ２
ｄ
后
恢
复
灌
溉
；
处
理
２：
在
蛭
石
中
生
长

的
玉
米
，
用
含
有
２０
％
ＰＥ
Ｇ
－
６０
００
的
营
养
液

处
理
，
时
间
为
６、
１２
ｈ。

叶
片
数
量
、
叶
长
度
、
叶
面
积
、
根
长
和
根
干
（
鲜
）
质
量
增
加
；
刺

激
微
管
过
程
，
增
强
其
氧
化
还
原
能
力
，
重
新
平
衡
碳
硫
过
剩
和

激
活
激
素
介
导
的
信
号
通
路

玉
米
［
１８
］

２
ｄ
龄
的
根
长
小
于
１
ｃｍ
的
幼
苗

浸
入
孢
子
悬
浮
液
（
８
００
０
万
个
孢

子
／ｍ
Ｌ）

２
周

填
充
湿
润
硅
砂

的
ＰＴ
ＦＥ
圆
柱

体
，
温
室
开
展
试

验

ＰＥ
Ｇ
－
６０
００
诱
导
胁
迫
，
使
渗
透
势
分
别
维
持

在
－
０．
３
Ｍ
Ｐａ
和
－
０．
５
Ｍ
Ｐａ

根
体
积
、
叶
面
积
、
叶
片
水
势
、
叶
相
对
含
水
量
、
脯
氨
酸
含
量
升

高
，
根
直
径
、
过
氧
化
氢
酶
和
抗
坏
血
酸
过
氧
化
物
酶
的
活
性
降

低

水
稻
（
Ｏｒ
ｙｚ
ａ
ｓａ
ｔｉｖ
ａ

Ｌ．
）
［
１０
］

以
蛭
石
为
载
体
，
将
孢
子
黏
附
在
种

子
表
面

４
ｄ
和
２０
ｄ
水
培
试
验

与
印
度
梨
形
孢
共
培
养
１０
ｄ
后
的
幼
苗
转
移

到
Ｙｏ
ｓｈ
ｉｄ
ａ
营
养
培
养
基
中
驯
化
１０
ｄ，
之
后
向

培
养
基
中
加
入
１５
％
ＰＥ
Ｇ
－
６０
００

幼
苗
生
物
量
、
磷
和
锌
的
吸
收
量
、
脯
氨
酸
含
量
增
加
；
叶
绿
素
荧

光
和
叶
片
的
总
抗
氧
化
能
力
（
ＴＡ
Ｃ
）
提
高
；
吡
咯
啉
－
５
－
羧
酸

合
酶
（
Ｐ５
ＣＳ
）
的
活
性
升
高
；
稳
定
了
叶
绿
体
中
基
粒
的
堆
积

水
稻
［
２２
］

３
～
４
ｄ
龄
幼
苗
浸
入
浓
度
为
３０
万

个
孢
子
／ｍ
Ｌ
的
悬
浮
液
中
，
轻
轻
摇

动
１
ｈ

２
周

温
室
盆
栽

接
种
后
２
周
，
截
留
水
分
控
制
干
旱
程
度
，
当
土

壤
湿
度
达
到
２５
％
田
间
持
水
量
（
ＦＣ
）
时
，
对

干
旱
胁
迫
的
稻
株
进
行
重
新
浇
水

茎
干
（
鲜
）
质
量
和
叶
片
相
对
含
水
量
增
加
；
ｍ
ｉＲ
１５
９
和
ｍ
ｉＲ
３９
６

的
表
达
上
调

水
稻
［
２１
］

发
芽
３
ｄ
的
种
子
移
至
５０
０
ｍ
Ｌ
改

良
的
Ｋｉ
ｍ
ｕｒ
ａ
Ｂ
营
养
液
（
ｐＨ
值

５
５，
含
３
ｇ
印
度
梨
形
孢
菌
丝
体
）

１８
ｄ

将
与
印
度
梨
形

孢
共
培
养
１８
ｄ

的
幼
苗
转
入
土

壤
盆
栽
，
在
植
物

生
长
室
中
开
展

试
验

处
理
１：
将
印
度
梨
形
孢
定
殖
的
幼
苗
从
培
养

液
中
取
出
，
在
气
流
中
暴
露
９．
５
ｈ，
再
水
合

７
ｄ。
处
理
２：
将
４
叶
期
的
幼
苗
转
移
到
含

２９
％
（
质
量
体
积
比
）
ＰＥ
Ｇ
－
６０
００
的
Ｋｉ
ｍ
ｕｒ
ａ

Ｂ
溶
液
中
（
水
势
－
１
Ｍ
Ｐａ
）
，
处
理
４
ｄ

单
株
的
穗
数
、
灌
浆
粒
数
和
总
粒
质
量
增
加
，
茎
鲜
质
量
和
根
鲜

质
量
增
加
；
水
分
胁
迫
诱
导
的
叶
片
萎
蔫
和
光
合
效
率
损
害
程
度

降
低
，
Ｆ ｖ
／Ｆ
ｍ
升
高
；
脱
水
后
的
存
活
率
提
高
；
促
进
气
孔
关
闭
、

叶
面
温
度
升
高
；
丙
二
醛
含
量
降
低
，
谷
胱
甘
肽
含
量
升
高
，
氧
化

型
谷
胱
甘
肽
含
量
降
低
，
二
者
的
比
值
（
ＧＳ
Ｈ
／Ｇ
ＳＳ
Ｇ
）
升
高
；
抗

氧
化
酶
（
过
氧
化
氢
酶
和
谷
胱
甘
肽
还
原
酶
）
的
活
性
升
高

小
麦
（
Ｔｒ
ｉｔｉ
ｃｕ
ｍ
ａｅ
ｓｔｉ
ｖｕ
ｍ

Ｌ．
）
［
１３
］

每
盆
装
１０
ｋｇ
土
，
加
１０
ｍ
Ｌ
液
体

培
养
基
（
含
直
径
为
６
ｍ
ｍ
印
度
梨

形
孢
菌
块
）
进
行
接
种

生
理
成
熟
期
温
室
盆
栽

开
花
后
减
少
水
的
灌
溉
量
，
至
土
壤
水
势
分
别

达
到
－
０．
５
Ｍ
Ｐａ
和
－
１
Ｍ
Ｐａ
，
保
持
该
水
平
直

到
生
理
成
熟
期

茎
干
质
量
和
叶
片
叶
绿
素
含
量
增
加
，
对
过
氧
化
氢
含
量
无
明
显

影
响
；
干
旱
胁
迫
较
轻
时
（
－
０．
５
Ｍ
Ｐａ
）
，
Ｍ
ＤＡ
含
量
显
著
降
低
，

过
氧
化
氢
酶
和
过
氧
化
物
酶
的
活
性
显
著
增
加
；
在
２
种
程
度
的

干
旱
胁
迫
下
，
抗
坏
血
酸
过
氧
化
物
酶
的
活
性
均
显
著
增
加

小
麦
［
１４
］

发
芽
３
ｄ
后
，
将
胚
根
浸
入
孢
子
接

种
物
中
（
浓
度
为
８
００
０
万
个
孢

子
／ｍ
Ｌ）

未
注
明

生
长
室
，
硅
砂
填

充
ＰＴ
ＦＥ
圆
柱
体

植
物
根
形
态
建
成
后
，１
０
ｄ
内
逐
渐
加
入
ＰＥ
Ｇ
－

６０
００
，使
中
度
干
旱
胁
迫
和
重
度
干
旱
胁
迫
的

最
终
渗
透
势
分
别
达
到
－
０．
３
Ｍ
Ｐａ
和

－
０．
５
Ｍ
Ｐａ

株
高
、
根
长
、
根
体
积
、
叶
面
积
和
叶
绿
素
含
量
均
增
加
；
过
氧
化

氢
酶
活
性
降
低
；
叶
片
的
相
对
含
水
量
和
叶
片
水
势
升
高

大
麦
（
Ｈｏ
ｒｄ
ｅｕ
ｍ
ｖｕ
ｌｇ
ａｒ
ｅ

Ｌ．
）
［
６］

２
ｄ
龄
的
幼
苗
胚
根
浸
入
孢
子
悬
浮

液
（
５０
万
个
孢
子
／ｍ
Ｌ）
，
轻
轻
摇
动

１
～
２
ｈ

１４
ｄ

生
长
室
，
土
壤
盆

栽

接
种
后
１４
ｄ
开
始
截
留
水
分
，
进
行
干
旱
处

理
，
当
土
壤
湿
度
达
到
２５
％
ＦＣ
时
，
对
干
旱
胁

迫
的
盆
栽
进
行
重
新
浇
水

茎
干
（
鲜
）
质
量
和
根
干
质
量
增
加
；
参
与
光
合
作
用
、
氧
化
应
激

防
御
、
细
胞
信
号
传
导
和
增
殖
、
蛋
白
质
周
转
、
细
胞
代
谢
、
能
量

运
输
的
蛋
白
质
水
平
提
高
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表
１（
续
）

接
种
植
物

接
种
方
式

定
殖
时
间

试
验
条
件

干
旱
胁
迫
条
件

对
作
物
的
影
响

大
麦
［
１９
］

３
ｄ
龄
的
幼
苗
胚
根
浸
入
５０
万
个

孢
子
／ｍ
Ｌ
的
悬
浮
液
，
轻
轻
摇
动

１
～
２
ｈ

２
周

温
室
盆
栽

幼
苗
接
种
后
移
栽
到
土
壤
，
３
周
后
截
留
水
分

进
行
干
旱
处
理
，
分
别
为
５０
％
田
间
容
量

（
ＦＣ
５０
）
和
２５
％
田
间
容
量
（
ＦＣ
２５
）

根
干
质
量
和
植
株
的
干
物
质
积
累
量
增
加
；
光
系
统
和
电
子
转
移

链
的
活
性
增
强
，
促
进
了
保
护
光
呼
吸
、
能
量
调
节
、
初
级
代
谢
、

转
运
蛋
白
和
自
噬
蛋
白
质
的
积
累

郚
（
Ｅｌ
ｅｕ
ｓｉｎ
ｅ
ｃｏ
ｒａ
ｃａ
ｎａ
）
［
１５
］
发
芽
３
ｄ
后
，
将
胚
根
浸
入
含
有
孢

子
的
溶
液
中
（
浓
度
为
５０
万
个
孢

子
／ｍ
Ｌ）

１５
ｄ

温
室
盆
栽

通
过
土
壤
干
燥
达
到
不
同
的
干
旱
处
理
，
充
分

浇
水
的
土
壤
含
水
量
为
１０
０％
ＦＣ
，
中
度
胁
迫

和
重
度
胁
迫
分
别
为
６０
％
ＦＣ
和
４０
％
ＦＣ
，
处

理
时
间
１５
ｄ

茎
长
、
根
长
、
茎
干
（
鲜
）
质
量
、
根
干
（
鲜
）
质
量
和
叶
片
数
量
增

加
；
叶
绿
素
含
量
和
叶
片
相
对
含
水
量
增
加
；
电
解
质
渗
透
率
和

丙
二
醛
含
量
降
低
，
脯
氨
酸
含
量
、
总
可
溶
性
糖
含
量
、
抗
坏
血
酸

和
谷
胱
甘
肽
含
量
增
加
；
重
度
胁
迫
下
，
苯
酚
和
类
黄
酮
含
量
增

加
；
抗
氧
化
物
酶
（
过
氧
化
氢
酶
、
超
氧
化
物
歧
化
酶
、
谷
胱
甘
肽

过
氧
化
物
酶
、
多
酚
氧
化
酶
）
活
性
升
高

稷
（
Ｐａ
ｎｉ
ｃｕ
ｍ

ｍ
ｉｌｉ
ａｃ
ｅｕ
ｍ
）
［
２０
］

播
种
前
将
１０
ｇ
粉
碎
的
菌
丝
体
添

加
到
１０
０
ｇ
基
质
中

未
注
明

田
间
试
验

基
于
累
积
蒸
发
量
（
ＣＰ
Ｅ
）
控
制
水
分
胁
迫
，

ＣＰ
Ｅ
为
６０
ｍ
ｍ
时
灌
溉
，
表
示
水
分
充
足
，
ＣＰ
Ｄ

为
９０
ｍ
ｍ
和
１２
０
ｍ
ｍ
时
表
示
轻
度
和
重
度
胁

迫

每
株
穗
数
、
每
穗
粒
数
、
千
粒
质
量
、
旗
叶
面
积
、
株
高
、
穗
长
、
平

均
生
物
产
量
和
籽
粒
产
量
增
加
；
类
胡
萝
卜
素
浓
度
和
总
叶
绿
素

浓
度
升
高
；
籽
粒
磷
、
氮
和
蛋
白
质
浓
度
增
加
，
轻
度
水
分
胁
迫
下

谷
子
的
水
分
利
用
效
率
升
高

藜
麦
（
Ｃｈ
ｅｎ
ｏｐ
ｏｄ
ｉｕ
ｍ

ｑｕ
ｉｎ
ｏａ
）
［
７］

５
周
龄
幼
苗
的
根
部
浸
入
孢
子
悬

浮
液
（
约
５
０
万
孢
子
／ｍ
Ｌ）
，
轻
轻

摇
动
１
ｈ

接
种
后

２４
、
４８
ｈ

及
水
分

胁
迫
开

始
后
４

周

温
室
盆
栽
（
填
充

生
长
基
质
）

充
分
浇
水
处
理
的
土
壤
含
水
量
约
为
基
质
持
水

能
力
（
Ｗ
Ｈ
Ｃ
）
的
４０
％
～
５０
％
，
干
旱
处
理
为

１５
％
～
２０
％
Ｗ
Ｈ
Ｃ

叶
片
数
量
、
叶
面
积
、
分
枝
、
根
质
量
、
茎
质
量
、
叶
质
量
和
总
生
物

量
增
加
；
叶
片
水
势
、
饱
和
辐
照
度
下
的
净
ＣＯ
２
同
化
率
、
总
光
合

速
率
、
光
饱
和
点
、
ＣＯ
２
同
化
的
表
观
量
子
产
量
、
蒸
腾
速
率
、
气

孔
导
度
、
暗
呼
吸
速
率
、
细
胞
间
和
细
胞
外
ＣＯ
２
浓
度
的
比
值
以

及
最
大
电
子
传
输
速
率
升
高
，
光
合
水
利
用
效
率
以
及
最
大
电
子

传
输
速
率
和
总
光
合
速
率
的
比
值
降
低

番
茄
（
Ｓｏ
ｌａ
ｎｕ
ｍ

ｌｙ
ｃｏ
ｐｅ
ｒｓｉ
ｃｏ
ｎ）
［
３］

将
幼
苗
浸
入
３％
的
印
度
梨
形
孢

（
菌
丝
和
孢
子
）
液
体
悬
浮
液
中

２０
ｍ
ｉｎ
，
移
栽
到
土
壤
，
３
ｄ
后
，
用

１０
ｍ
Ｌ
液
体
悬
浮
液
接
种
幼
苗

未
注
明

沙
质
土
壤
田
间

试
验

保
持
田
间
持
水
量
的
５０
％

株
高
、
茎
鲜
质
量
、
果
实
质
量
、
果
实
数
量
和
总
产
量
增
加
；
ＳＰ
ＡＤ

值
和
光
合
作
用
参
数
（
净
光
合
速
率
、
气
孔
导
度
、
胞
间
二
氧
化
碳

浓
度
和
蒸
腾
速
率
）
升
高
；
脯
氨
酸
含
量
降
低
，
抗
氧
化
物
酶
（
过

氧
化
物
酶
、
过
氧
化
氢
酶
和
超
氧
化
物
歧
化
酶
）
活
性
增
加
，
叶
和

根
中
的
脱
落
酸
（
ＡＢ
Ａ
）
含
量
降
低

大
白
菜
（
Ｂｒ
ａｓ
ｓｉｃ
ａ

ｃａ
ｍ
ｐｅ
ｓｔｒ
ｉｓ
Ｌ．
ｓｓ
ｐ．

Ｃｈ
ｉｎ
ｅｎ
ｓｉｓ
）
［
２３
］

印
度
梨
形
孢
菌
丝
体
直
接
接
种
幼

苗
根
部

３０
ｄ
或

４５
ｄ

先
在
１
／２
Ｍ
Ｓ
培

养
基
上
生
长
，

１５
ｄ
后
转
入
盆

栽

幼
苗
在
土
壤
中
与
印
度
梨
形
孢
共
培
养
３０
ｄ

后
，
用
２０
％
ＰＥ
Ｇ
－
４０
００
溶
液
处
理
１
次

促
进
了
根
和
芽
的
发
育
，
根
鲜
质
量
和
叶
鲜
质
量
增
加
；
丙
二
醛
含

量
降
低
，
抗
氧
化
物
酶
（
过
氧
化
物
酶
、
过
氧
化
氢
酶
、
超
氧
化
物
歧

化
酶
）
活
性
增
加
；
Ｆ ｖ
／Ｆ
ｍ
和
叶
绿
素
含
量
升
高
；
干
旱
相
关
基
因

（
ＤＲ
ＥＢ
２Ａ
、
ＣＢ
Ｌ１
、
ＡＮ
ＡＣ
０７
２
和
ＲＤ
２９
Ａ）
的
表
达
上
调
；
类
囊
体

膜
Ｃａ
２
＋
敏
感
调
节
因
子
ＣＡ
Ｓｍ
ＲＮ
Ａ
水
平
和
ＣＡ
Ｓ
蛋
白
量
增
加

茄
子
（
Ｓｏ
ｌａ
ｎｕ
ｍ

ｍ
ｅｌｏ
ｎｇ
ｅｎ
ａ
Ｌ．
）
［
２４
］

每
个
花
盆
中
装
６
ｋｇ
土
，
加
２５
ｍ
Ｌ

接
种
了
印
度
梨
形
孢
的
马
铃
薯
葡

萄
糖
肉
汤
培
养
基
（
印
度
梨
形
孢
浓

度
为
１０
０
万
个
孢
子
／ｍ
Ｌ）

干
旱
胁
迫

２
ｈ
后

温
室
试
验
，
未
灭

菌
的
红
壤
土
和

农
家
肥
（
ＦＹ
Ｍ
）

以
５
∶
１
的
比
例

填
充
花
盆

在
定
期
浇
水
６０
ｄ
后
，
进
行
第
１
个
周
期
的
干

旱
，
直
到
出
现
萎
蔫
迹
象
；２
１
ｄ
的
定
期
浇
水
后

进
行
第
２
个
周
期
干
旱
，
每
个
周
期
的
干
旱
持

续
时
间
均
为
１
周

叶
片
数
量
、
叶
表
面
积
、
根
长
、
茎
长
和
生
物
量
增
加
；
脯
氨
酸
的

积
累
量
、
总
叶
绿
素
含
量
、
相
对
含
水
量
以
及
愈
创
木
酚
过
氧
化

物
酶
活
性
和
过
氧
化
氢
酶
活
性
均
升
高
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代谢，激活激素功能基因（对脱落酸、生长素、水杨

酸和细胞分裂素有反应的基因），提高了作物的抗

旱能力［１７］。

综上，干旱胁迫条件下，印度梨形孢定殖激活

了抗氧化酶系统，提高了抗氧化能力；减轻了光合

器官的受损程度，维持了光合器官的稳定性；提高

了功能基因和蛋白质的表达，协调代谢过程，促进

作物生长，提高了作物抵抗干旱胁迫的能力（图１）。

２　印度梨形孢与盐胁迫

土壤和灌溉水中的高盐含量是严重危害作物

生长的全球性问题，根际过量的离子损害作物根系

的生长发育，随后向地上部分逐渐转移并累积，破

坏作物的新陈代谢，导致作物生长受阻、产量降低。

预测到 ２０５０年，全球超过 ５０％的耕地将盐碱
化［３０－３１］。高盐含量对作物的主要危害包括：（１）抑
制必需酶的活性，影响细胞分裂和细胞扩张，导致

膜紊乱和渗透失衡，使生长受阻、产量下降；（２）引
起细胞代谢毒性和离子稳态失衡；（３）降低土壤孔
隙度以及水和土壤间的气体传导率，改变土壤的完

整结构，导致土壤水势降低，阻碍矿物养分吸收；

（４）造成光合作用的气孔限制、光合速率降低和活
性氧过量产生，导致氧化应激损伤［３２－３８］。研究发

现，大约４／５的农作物可以与有益的土壤微生物形
成互惠共生关系，为缓解盐分胁迫提供一种更快、

更具成本效益和环保效益的解决方案［３９－４５］。本研

究从印度梨形孢接种方式、定殖测定时间、盐胁迫

处理和对作物的影响等方面系统地归纳和总结了

印度梨形孢定殖不同的作物后促进作物生长、提高

作物抵抗盐胁迫的研究（表２）。
２．１　印度梨形孢促进作物生长，降低盐胁迫的负面
影响

盐胁迫条件下，印度梨形孢定殖促进了大麦、

水稻、番茄、苜蓿、胡卢巴等的生长，使根分支增多，

根长度、侧根密度、根体积、根冠比、根干质量（鲜质

量）、茎长度、茎干质量（鲜质量）、叶片数量、叶面

积、幼苗的生物量、单株果实的数量及质量增加，降

低胁迫危害［３１，４６－５１］。

２．２　印度梨形孢调控盐胁迫相关的代谢过程，提高
作物的抗盐能力

２．２．１　调节离子稳态　盐胁迫条件下，印度梨形孢
通过成功定殖在拟南芥、水稻、大麦、番茄和白菜等

多种作物的根部，调节 Ｎａ＋和 Ｋ＋的浓度以及
Ｎａ＋／Ｋ＋比值，降低高盐毒害。印度梨形孢定殖降
低了叶片和根系中 Ｎａ＋浓度，增加了根和叶中 Ｋ＋

的浓度，降低了Ｎａ＋／Ｋ＋［３７，４１，４７－４８］；减少了Ｎａ＋向地
上部分（茎和芽）的吸收和运输，使枝条中的 Ｎａ＋和
Ｋ＋含量降低，保护光合组织免受离子毒害［５２］。Ｋ＋

不仅是维持作物最佳生长生产的必需养分，还是作

物应对环境变化的重要信号分子［５３］。胁迫条件下，
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书书书

表
２　
印
度
梨
形
孢
在
作
物
抗
盐
性
研
究
中
的
应
用

接
种
植
物

接
种
方
式

定
殖
时
间

试
验
条
件

盐
胁
迫
条
件

对
作
物
的
影
响

水
稻
［
３１
］

将
真
菌
垫
和
盆
栽
混
合
物
按

照
１％
（
质
量
比
）
混
合

播
种
后
６
ｄ

盆
栽
（
以
１
∶
１
的
比
例
混

合
细
粉
末
牛
粪
和
椰
壳
，
以

及
２％
面
粉
）

１４
ｄ
龄
的
定
殖
和
非
定
殖
的
幼
苗
在

ＰＮ
Ｍ
肉
汤
中
生
长
５
ｄ，
然
后
暴
露
于
不

同
水
平
的
盐
处
理
（
１０
０、
１５
０、
２０
０、
３０
０、

５０
０
ｍ
ｍ
ｏｌ
／Ｌ
Ｎａ
Ｃｌ
）
，
处
理
时
间
３
ｄ

茎
长
、
根
长
、
茎
干
质
量
、
根
干
质
量
、
幼
苗
活
力
指
数
、
根
体
积

和
根
冠
比
增
加
，
Ｎａ
＋
含
量
与
Ｋ
＋
含
量
的
比
值
降
低

水
稻
［
４６
］

用
与
真
菌
培
养
物
混
合
的
无

菌
沙
接
种
印
度
梨
形
孢
（
沙

中
含
１％
的
真
菌
）

接
种
后
１５
ｄ

和
２０
ｄ

盆
栽
（
装
直
径
２
～
４
ｍ
ｍ
无

菌
沙
）
，
每
周
加
１
次
改
良

的
１
／２
Ｈ
ｏａ
ｇｌ
ａｎ
ｄ
营
养
液

２０
０、
３０
０
ｍ
ｍ
ｏｌ
／Ｌ
Ｎａ
Ｃｌ

根
的
数
量
、
根
长
、
茎
长
、
稻
株
的
干
（
鲜
）
质
量
、
光
合
色
素
含

量
（
叶
绿
素
ａ、
叶
绿
素
ｂ
和
类
胡
萝
卜
）
、
脯
氨
酸
含
量
增
加

水
稻
［
５０
］

１０
ｄ
龄
幼
苗
接
种
孢
子
（
约

１０
万
个
孢
子
／ｍ
Ｌ）

未
注
明

培
养
室

稻
株
放
置
在
含
有
０．
０５
、
０．
１０
、
０．
１５
、

０
２５
ｍ
ｏｌ
／Ｌ
Ｎａ
Ｃｌ
的
ＰＮ
Ｍ
培
养
基
上
，

处
理
１４
ｄ

增
加
了
根
长
、
茎
长
和
鲜
质
量
，
降
低
了
丙
二
醛
含
量
，
诱
导
了

与
细
胞
壁
修
饰
酶
（
例
如
转
化
酶
／果
胶
甲
基
酯
酶
抑
制
剂
蛋

白
和
阿
拉
伯
半
乳
聚
糖
）
、
植
物
激
素
（
例
如
Ａｕ
ｘｉ
ｎ
响
应
Ａｕ
ｘ／

ＩＡ
Ａ
基
因
家
族
、
ｅｎ
ｔｋ
ａｕ
ｒｅ
ｎｅ
合
成
酶
和
１２
－
氧
代
植
物
二
烯

酸
还
原
酶
）
和
受
体
样
激
酶
（
例
如
ＡＧ
Ｃ
激
酶
和
受
体
蛋
白
激

酶
）
相
关
的
基
因

拟
南
芥
（
Ａｒ
ａｂ
ｉｄ
ｏｐ
ｓｉｓ

ｔｈ
ａｌ
ｉａ
ｎａ
）
［
４８
］

液
体
培
养
：
２５
０
ｍ
Ｌ
液
体

ＫＭ
培
养
基
，
接
种
５
个
真

菌
块
（
直
径
约
５
ｍ
ｍ
）
。
土

壤
培
养
：
用
菌
丝
悬
浮
液

（
浓
度
：
１２
０
万
个
孢
子
／

ｍ
Ｌ）
注
入
根
际

在
含
印
度
梨
形

孢
的
ＰＮ
Ｍ
培
养

基
上
生
长
７
ｄ

的
幼
苗

生
长
室
（
液
体
培
养
和
土
壤

培
养
）

液
体
培
养
：
５
ｄ
龄
发
芽
幼
苗
转
移
到
含

有
１０
０
ｍ
ｍ
ｏｌ
／Ｌ
Ｎａ
Ｃｌ
的
ＰＮ
Ｍ
培
养
基

中
；
土
壤
试
验
：
培
养
植
物
（
移
栽
后
１５
ｄ

的
幼
苗
）
的
托
盘
浸
泡
在
含
有
７５
ｍ
ｍ
ｏｌ
／Ｌ

Ｎａ
Ｃｌ
的
水
中
３
ｄ。
第
４
天
，
将
托
盘
浸

泡
在
１５
０
ｍ
ｍ
ｏｌ
／Ｌ
Ｎａ
Ｃｌ
中

植
株
的
干
（
鲜
）
质
量
、
侧
根
密
度
和
叶
绿
素
含
量
增
加
；
提
高

了
芽
和
根
中
的
Ｋ
＋
含
量
，
降
低
了
Ｎａ
＋
含
量
及
Ｎａ
＋
含
量
／

Ｋ
＋
含
量
，
花
青
素
积
累
降
低
；
编
码
高
亲
和
力
钾
转
运
蛋
白

Ｈ
ＫＴ
１
和
内
向
整
流
Ｋ
＋
通
道
ＫＡ
Ｔ１
和
ＫＡ
Ｔ２
基
因
的
转
录
水

平
增
强

大
麦
［
４７
］

２
ｄ
龄
的
大
麦
幼
苗
浸
入
孢

子
悬
浮
液
（
５０
万
个
孢
子
／

ｍ
Ｌ）
中
并
轻
轻
摇
动
２
ｈ

接
种
后
１４
ｄ

温
室
试
验

接
种
１４
ｄ
后
，
逐
渐
增
加
盐
浓
度
处
理
大

麦
植
株
，
直
到
７
ｄ
后
达
到
所
需
的
盐
浓

度
（
１０
０、
３０
０
ｍ
ｍ
ｏｌ
／Ｌ
Ｎａ
Ｃｌ
）

增
加
茎
鲜
质
量
和
干
质
量
，
叶
片
中
Ｎａ
＋
含
量
降
低
，
钙
离
子

含
量
、
钾
离
子
含
量
以
及
钾
（
Ｋ
＋
）
／钠
（
Ｎａ
＋
）
升
高
，
诱
导
了

大
麦
不
同
功
能
类
别
的
蛋
白
质
组
反
应
，
包
括
光
合
作
用
、
细
胞

抗
氧
化
防
御
、
蛋
白
质
翻
译
和
降
解
、
能
量
产
生
、
信
号
转
导
和

细
胞
壁
排
列

胡
卢
巴
（
Ｒｉ
ｇｏ
ｎｅ
ｌｌａ

ｆｏ
ｅｎ
ｕｍ
－
ｇｒ
ａｅ
ｃｕ
ｍ

Ｌ．
）
［
５１
］

播
种
时
，
土
壤
接
种
印
度
梨

形
孢

未
注
明

温
室
盆
栽

植
物
生
长
１５
ｄ
后
开
始
进
行
盐
处
理
（
盐

浓
度
：
７０
、
１５
０
ｍ
ｍ
ｏｌ
／Ｌ
Ｎａ
Ｃｌ
）
。
在
７
ｄ

后
，
向
每
个
花
盆
中
依
次
加
入
５０
ｍ
Ｌ

Ｎａ
Ｃｌ
溶
液

增
加
了
茎
长
、
根
长
、
茎
干
质
量
、
根
干
质
量
、
叶
片
数
量
、
叶
面

积
、
光
合
速
率
、
气
孔
导
度
、
蒸
腾
速
率
、
内
部
二
氧
化
碳
浓
度
、

类
胡
萝
卜
素
含
量
、
叶
绿
素
ａ
含
量
、
叶
绿
素
ｂ
含
量
、
总
叶
绿

素
含
量
、
氮
和
蛋
白
质
含
量

白
菜
（
Ｂｒ
ａｓ
ｓｉｃ
ａ

ｃａ
ｍ
ｐｅ
ｓｔｒ
ｉｓ
Ｌ．
ｓｓ
ｐ．

ｃｈ
ｉｎ
ｅｎ
ｓｉｓ
）
［
５２
］

发
芽
３
ｄ
后
的
种
子
转
移
到

接
种
印
度
梨
形
孢
的
花
盆

生
长
５２
ｄ

温
室
盆
栽

生
长
３０
ｄ
的
幼
苗
，
施
用
不
同
浓
度
的

Ｎａ
Ｃｌ
溶
液
（
１０
０、
２０
０
ｍ
ｍ
ｏｌ
／Ｌ
）
３
周
，

５０
ｍ
Ｌ
／盆
，
每
周
４
次

增
加
了
白
菜
的
生
物
量
［
叶
片
数
量
、
叶
面
积
、
植
株
的
干
（
鲜
）

质
量
］
、
叶
绿
素
含
量
以
及
抗
氧
化
酶
（
如
超
氧
化
物
歧
化
酶
、

过
氧
化
物
酶
、
过
氧
化
氢
酶
）
活
性
，
减
少
了
电
解
质
渗
漏
，
提

高
了
相
对
水
含
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（
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量
体
积
比
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０
ｍ
Ｌ
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中
加
１
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的
菌
丝
体
）

真
菌
菌
丝
体
溶
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中

接
种
２
周
后

生
长
室
盆
栽

印
度
梨
形
孢
定
植
后
，
将
幼
苗
从
沙
子
移

植
到
１
／２
Ｈ
ｏａ
ｇｌ
ａｎ
ｄ
溶
液
中
。
移
植
后

２
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向
Ｈ
ｏａ
ｇｌ
ａｎ
ｄ
溶
液
中
加
入
适
量
的

Ｎａ
Ｃｌ
（
１０
０、
２０
０
ｍ
ｍ
ｏｌ
／Ｌ
）
开
始
盐
度
处

理
，
处
理
５
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提
高
了
植
株
的
鲜
质
量
和
干
质
量
、
根
干
（
鲜
）
质
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、
茎
干

（
鲜
）
质
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、
总
叶
面
积
、
根
体
积
、
根
表
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；
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低
了
丙
二
醛

含
量
，
提
高
了
叶
片
叶
绿
素
含
量
（
ＳＰ
ＡＤ
值
）
、
相
对
蒸
腾
速

率
、
相
对
气
孔
导
度
和
相
对
净
光
合
速
率
；
减
少
了
Ｎａ
＋
和
Ｋ
＋

在
根
中
的
积
累
，
增
加
了
两
者
在
茎
中
的
积
累
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维持细胞溶质 Ｋ＋稳态和 Ｎａ＋／Ｋ＋内稳态已成为作
物耐受盐胁迫的基本机制，对于植物的生长和发育

非常重要［４８，５４］。印度梨形孢定植使玉米根部 Ｋ＋外
流降低，枝条中 Ｋ＋含量升高，玉米的耐盐性提
高［５５］。随着ＮａＣｌ浓度的增加，根部Ｎａ＋和Ｋ＋含量
显著增加，当ＮａＣｌ浓度增加到２００ｍｍｏｌ／Ｌ时，枝条
中Ｎａ＋含量显著增加，印度梨形孢接种能显著降低
根和枝条中的 Ｎａ＋和 Ｋ＋含量，减轻离子毒害［４３］。

过高的盐浓度不仅造成离子稳态失衡，还会减少植株

对多种营养元素的吸收，印度梨形孢定殖促进了磷的

吸收，使白菜根和枝条中的Ｐ含量升高，一定程度上
缓解了盐胁迫对作物代谢过程的抑制作用［５２］。

２．２．２　提高抗氧化能力　植物在进化过程中在形
态、生理生化和分子水平上形成了多种防御机制，

以抵抗逆境胁迫。如产生脯氨酸、甘氨酸、甜菜碱

等渗透调节物质，协调酶抗氧化剂和非酶抗氧化剂

的作用［５６－５７］。

印度梨形孢成功定殖番茄、苜蓿、白菜和水稻

等多种作物，激活活性氧清除系统，增加了过氧化

物酶、过氧化氢酶、超氧化物歧化酶等抗氧化物酶

的活性，诱导了脯氨酸积累，减轻了活性氧和其他

自由基对作物细胞的破坏作用，使脂质过氧化程度

降低，电解质渗透率减小，使花青素含量、丙二醛含

量和 溶 液 相 对 电 导 率 降 低，胁 迫 耐 受 性 提

高［３７，４３，４９－５０，５２］。盐胁迫条件下，印度梨形孢定殖增

加了番茄根中脯氨酸、甘氨酸、甜菜碱和可溶性糖

含量，有助于保持有利的水势梯度，便于作物从土

壤中吸收水分，降低受害程度［４１］。

２．２．３　诱导抗盐相关基因　作物通过调节膜转运
基因的表达来对抗盐胁迫中 Ｎａ＋过量积累和 Ｋ＋缺
乏；定位于液泡膜的 ＮＨＸ蛋白不仅对 Ｋ＋的有效摄
取、膨压调节和气孔运动起着至关重要的作用，而

且还参与Ｋ＋稳态和作物耐盐性调节［３７，５８］。Ｓｈａｂａｌａ
等研究发现，盐胁迫的主要有害影响是通过去极化

激活的外向整流Ｋ＋（ＧＯＲＫ）以及 ＲＯＳ激活的非选
择性Ｋ＋可渗透阳离子通道（ＮＳＣＣ）来上调根细胞
的Ｋ＋流出［５９］。盐胁迫条件下，印度梨形孢定殖拟

南芥、苜蓿、白菜等作物，增强了编码高亲和力钾转

运蛋白（ＨＫＴ１）和内向整流 Ｋ＋通道 ＫＡＴ１和 ＫＡＴ２
的基因转录水平，使脯氨酸合成关键酶———δ１－吡
咯烷－５－羧酸合成酶基因（Ｐ５ＣＳ２）、防御相关基因
ＰＲ１和ＰＲ１０以及转录因子 ＭｔＡｌｆｉｎ１－ｌｉｋｅ和 Ｃ２Ｈ２
型锌指蛋白 ＭｔＺｆｐ－Ｃ２Ｈ２、盐超敏感（ＳＯＳ）信号通

路（ＳＯＳ１和 ＳＯＳ２）以及 ＮＨＸ型 Ｎａ＋／Ｈ＋逆向转运
蛋白（ＮＨＸ１）的基因高表达，降低了 Ｎａ＋／Ｋ＋，提高
了作物的耐盐性［４８－４９，５２，６０］。Ｊｏｇａｗａｔ等从根内生真
菌印度梨形孢中分离出酵母 ＨＯＧ１同源物
（ＰｉＨＯＧ１），通过ＲＮＡ干扰技术在印度梨形孢中转
化得到ＰｉＨＯＧ１基因沉默转化子 ＫＤ（ｋｎｏｃｋｄｏｗｎ），
在２００ｍｍｏｌ／ＬＮａＣｌ胁迫下，与对照相比，接种 ＫＤ
的水稻生物量、茎长、根长和根数、光合色素和脯氨

酸含量显著降低，说明 ＰｉＨＯＧ１参与了印度梨形孢
对盐害的反应，在水稻抵抗盐胁迫中起重要作

用［６１］。Ｎｉｖｅｄｉｔａ等研究发现，盐胁迫条件下，印度梨
形孢定殖水稻，与细胞壁修饰酶、植物激素和受体

样激酶相关的基因被诱导。表明，激素串扰、信号

传导和细胞壁动态之间的协同作用有助于促进印

度梨形孢定殖的水稻生长，提高耐盐性［５０］。

２．２．４　维持光合系统的稳定性　盐胁迫条件下，印
度梨形孢定殖使水稻、拟南芥、番茄等作物的叶绿

素和类胡萝卜素含量增加［３７，４６，４８］，叶片相对含水

量、叶片水势、净光合速率、胞间 ＣＯ２浓度、气孔导
度、蒸腾速率、光系统Ⅱ的光化学效率升高，提高了
作物抵抗盐胁迫的能力［４１，４３，５２，５５］。Ｇｈｏｒｂａｎｉ等研究
发现，高盐浓度抑制了番茄的生长和光合作用，印

度梨形孢接种提高了叶绿素含量、类胡萝卜素含

量、气孔导度和净光合速率，降低了胞间 ＣＯ２浓度，
减轻了盐胁迫对光器官的伤害，提高了光合效率，

促进番茄生长［４１］。

综上，盐胁迫条件下，印度梨形孢定殖降低了

Ｎａ＋／Ｋ＋，维持了离子稳态；激活了抗氧化酶系统，
提高了抗氧化能力，诱导了抗盐相关基因的表达，促

进了多种代谢过程的协同作用，增加了光合色素含

量，降低了光合器官的损害，提高了光合效率，促进作

物生长，提高作物抵抗盐胁迫的能力（图２）。

３　结论与展望

干旱胁迫和高盐胁迫导致作物的生长环境进

一步恶化，抑制作物的生长生产，导致产量和质量

显著降低。利用有益菌与作物建立互惠共生关系，

是应对环境变化、维持农业可持续发展的一种友好

健康方式。印度梨形孢是一种可以在多种培养基

上培养的根内生真菌，可以促进作物生长、提高作

物抵抗逆境胁迫的能力。科学家从形态、生理、生

化、分子等方面开展了有关印度梨形孢促进作物生

长、提高作物的抗逆能力的相关研究并对其机制做
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了深度解析，但是，胁迫条件下作物的他感作用、印

度梨形孢成功定殖后调节胁迫过程的关键候选基

因的功能、不同激素的调控路径及其路径间的相互

作用等还需深入探讨。印度梨形孢可用作促生剂、

营养吸收增强剂、生物防治剂、免疫调节剂和生物

肥料等，在现在和今后的农业生产上应用前景都非

常广泛，今后需要进一步合理有效地开发其潜力，

形成商业生产模式并成功推广应用到农业生产，推

进农作物绿色栽培和农业可持续发展。
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［５４］ＳｈａｂａｌａＳ．Ｓｉｇｎａｌｌｉｎｇｂｙｐｏｔａｓｓｉｕｍ：ａｎｏｔｈｅｒｓｅｃｏｎｄｍｅｓｓｅｎｇｅｒｔｏａｄｄ

ｔｏｔｈｅｌｉｓｔ？［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，２０１７，６８（１５）：

４００３－４００７．
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ｔｏｌｅｒａｎｃｅ［Ｊ］．ＰｈｙｓｉｏｌｏｇｉａＰｌａｎｔａｒｕｍ，２０１４，１５１（３）：２５７－２７９．

［６０］ＧｈａｚａｎｆａｒＢ，ＣｈｅｎｇＺ，ＷｕＣ，ｅｔａｌ．Ｇｌｏｍｕｓｅｔｕｎｉｃａｔｕｍ ｒｏｏｔ

ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎａｎｄｆｏｌｉａｒａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｏｆａｃｅｔｙｌｓａｌｉｃｙｌｉｃａｃｉｄｉｎｄｕｃｅｄ

ＮａＣｌｔｏｌｅｒａｎｃｅｂｙｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆＮＡＣ１＆ＬｅＮＨＸ１ｇｅｎｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ

ａｎｄｉｍｐｒｏｖｅｄｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅｉｎｔｏｍａｔｏｓｅｅｄｌｉｎｇｓ［Ｊ］．

ＰａｋｉｓｔａｎＪｏｕｒｎａｌｏｆＢｏｔａｎｙ，２０１６，４８（３）：１２０９－１２１７．

［６１］ＪｏｇａｗａｔＡ，ＶａｄａｓｓｅｒｙＪ，ＶｅｒｍａＮ，ｅｔａｌ．ＰｉＨＯＧ１，ａｓｔｒｅｓｓｒｅｇｕｌａｔｏｒ

ＭＡＰｋｉｎａｓｅｆｒｏｍｔｈｅｒｏｏｔｅｎｄｏｐｈｙｔｅｆｕｎｇｕｓＰｉｒｉｆｏｒｍｏｓｐｏｒａｉｎｄｉｃａ，
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