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摘  要：【目的】研究盐胁迫下印度梨形孢定殖对豆科模式植物蒺藜苜蓿生长发育的影响。【方法】

通过分析不同生境下植物的根长、根鲜重和茎鲜重，以及体内抗氧化物酶活性、脯氨酸含量、甜

菜碱醛脱氢酶基因(BADH)的表达，确定印度梨形孢对蒺藜苜蓿生长的促进作用，并初步阐释印

度梨形孢诱导植物耐盐性的机制。【结果】印度梨形孢能在蒺藜苜蓿根部定殖并能促进植物的生

长发育，有效缓解盐胁迫造成的生长抑制。印度梨形孢能提高植物体内抗氧化物酶活性，增加游

离脯氨酸含量并诱导 BADH 基因的表达。【结论】印度梨形孢作为植物生长促进因子可以用来提

高植物耐盐性，实现盐碱土壤的间接改良。  
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Growth promotion and salt tolerance induction by 
Piriformospora indica colonization in Medicago truncatula 
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(School of Marine Science and Engineering, Hebei University of Technology, Tianjin 300130, China) 

Abstract: [Objective] To investigate the influence of plant endophytic fungus Piriformospora indica on 
the model legume Medicago truncatula. [Methods] Root length, root and shoot fresh weight were 
recorded under the P. indica colonization. Antioxidant enzyme activities were analyzed with special focus 
on superoxide dismutase (SOD), peroxidase (POD) and catalase (CAT). The proline content was 
determined by acidic ninhydrin method, and betaine aldehyde dehydrogenase gene (BADH) expression 
was semi-quantitative identified by RT-PCR. [Results] Root colonization by P. indica increased plant 
growth and attenuated the NaCl-induced growth inhibition. The endophyte significantly increased 
antioxidant enzyme activities and proline content. Additionally, P. indica induced the BADH expression 
under salt treatment. [Conclusion] The experiment data revealed the potential of P. indica in application 
as a plant growth-promoting mycorrhizal fungus for realizing the salty-soil improvement indirectly. 
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土壤盐碱化是威胁农业生产的主要问题之一。

植物在盐碱化土壤中生长，会在根部积累过多的钠

离子，造成植物根际损害，进而波及到地上部分，

严重影响植物新陈代谢，减缓生长速率，最终降低

生物产量。植物在长期进化过程中形成了自我保护

机制以抵御盐害胁迫[1]。另外，植物还可以通过与
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根部内生真菌形成互惠共生的菌根体，从而抵御盐

胁迫并能提高生物产量[2]。 

印度梨形孢(Piriformospora indica)由印度科学

家于 1998 年首次在印度西北地区的塔尔沙漠中发

现[3]。该菌是一种能够定殖在多种植物根部的内生

真 菌 ， 属 担 子 菌 门 (Basidiomycota) ， 层 菌 纲

(Hymenomycetes)，蜡壳耳目(Sebacinales)，梨形孢

属(Piriformospora)[4]。印度梨形孢的优点是可以在

人工培养基上生长并能顺利完成其生活史，无性繁

殖形成包含 8−25 个核的厚垣孢子。该菌的寄主范

围极其广泛，包括大麦、小麦、水稻等单子叶植物

和拟南芥等双子叶植物[5-7]。印度梨形孢能促进植物

对养分的吸收，显著提高大麦，拟南芥等植物根、

茎的生物量[6,8-9]。Yadav 等[10]发现，印度梨形孢体

内包含一种磷转运蛋白，可促进植物根部对磷元素

的吸收，为植物提供必需的养分。印度梨形孢与拟

南芥的互作研究显示，该菌可提高硝酸还原酶活

性，并能固定土壤中氮元素[11]。另外，研究表明印

度 梨 形 孢 可 增 强 植 物 对 腐 生 真 菌 黄 色 镰 孢

(Fusarium culmorum) 和 禾 旋 孢 腔 菌 (Cochliobolus 

sativus)的抗性[12-13]，并诱导大麦及拟南芥对白粉菌

(Erysiphe)的系统抗性[14]。印度梨形孢作为一种生物

防治因子和土壤改良因子，其生物学效应及其作用

机制是当前研究的热点[15]。如何利用植物与印度梨

形孢的互惠共生关系提高植物在盐渍土壤中的生

产力是盐渍化土壤改良方向的一个新课题。 

蒺藜苜蓿是重要的优良栽培牧草，具有很强的

科研价值：如倍性小(2n=16)、基因组小(全基因组

470 Mb)、自花授粉、植株再生时间较短、遗传转

化效率高等特点[16]。该植物是豆科植物遗传学的模

式生物，因其所具有的特点受到科研工作者的青

睐。然而面对不断恶化的土壤环境，如何提高该类

牧草在高盐度土壤中的适应性，是确保动物饲料品

质、产量以及进行盐碱地改良亟待解决的课题。 

植物在长期的进化过程中形成了一系列的防

御机制以抵御外界不良环境。盐胁迫、干旱和极端

温度都会诱导活性氧(过氧化物、过氧化氢和羟基自

由基)[17]的积累，植物体则可通过提高抗氧化物酶活

性来分解这些氧自由基。但如果氧自由基的数量超

过 植 物 能 承 受 的 范 围 ， 植 物 细 胞 就 会 受 到 损     

害[18-20]。在抵御外界环境胁迫时，植物体通常会累

积渗透调节物质以减轻胁迫压力。如正常条件下植

物的游离脯氨酸含量很低，但在干旱、高温、低温、

盐碱、水涝等不良环境下则会大量积累[21]。甜菜碱

作为另一种非毒性的渗透调节剂，在盐碱或缺水的

环境下能在植物细胞中大量积累[22]。在植物中，甜

菜 碱 通 过 胆 碱 单 氧 化 物 酶 及 甜 菜 碱 醛 脱 氢 酶

(Betaine aldehyde dehydrogenase，BADH)催化胆碱

而合成。综上所述，渗透调节剂不但能调节植物细

胞的渗透压，还在稳定生物大分子结构、降低细胞

酸性、解除氨毒以及作为能量库调节细胞氧化还原

势等方面发挥重要作用。本研究通过检测抗氧化物

酶活性、脯氨酸含量以及甜菜碱合成途径关键基因

BADH 的表达等生理生化指标，初步探讨印度梨形

孢介导蒺藜苜蓿耐盐性机制。 

1  材料与方法 

1.1  材料 

蒺藜苜蓿(Medicago truncatula)种子由美国华

盛顿州立大学作物及土壤科学系(Washington State 

University，Department of Crop and Soil Sciences) 

Diter Von Wettstein 教授惠赠。 

印度梨形孢(Piriformospora indica)由德国吉森

大 学 植 物 病 理 研 究 所 (Institute of Pathology and 

Applied Zoology，IPAZ，Giessen) Karl-Heinz Kogel

教授惠赠。 

1.2  主要试剂和仪器 

印度梨形孢 CM 培养基(Complete medium)，购

自美国 Sigma 公司；蒺藜苜蓿种子培养基(FM)、麦

胚 凝 集 素 (Wheat Germ Agglutinin ， WGA Alexa 

Fluor® 488)、氮蓝四唑(Nitroblue tetrazolium)、愈创

木酚(Uaiacol)、酸性茚三酮(Ninhydrin)，购自北京

鼎国昌盛生物技术有限责任公司；甘油(Glycerol)、

乙 醇 (Ethanol) 、 30% H2O2 、 次 氯 酸 钠 (Sodium 
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hypochlorite)，购自天津市南开试剂公司六厂。 

光学显微镜，奥林巴斯公司(日本)；恒温恒湿

培养箱(DHP-16-270)，上海精密仪器仪表有限公司；

721 分光光度计，北京普析通用仪器有限责任公司；

琼脂糖凝胶电泳仪，北京鼎国昌盛生物技术有限责

任公司。 

1.3  方法 

1.3.1  蒺藜苜蓿种子的处理：吸胀的蒺藜苜蓿种子

用 3 mL 无水浓硫酸浸泡，间歇式搅拌 5−12 min，

每个种子表面大概有 5 个斑点时，小心移除浓硫酸，

无菌水冲洗 5 次。酸处理后的种子，用 75%的乙醇

灭菌 3 min，再用 20%的次氯酸钠灭菌 15 min，无

菌水冲洗 5−7 次。处理 1：经表面消毒的种子转入

含 FM 培养基[23]的方形培养皿(12 cm×12 cm)中。用

铝箔纸将培养皿避光包好以利于根的萌发，放入恒

温恒湿培养箱，培养条件为 24 °C，16 h 光期、8 h

暗期，湿度 60%，用于印度梨形孢侵染及盐胁迫处

理；处理 2：经表面消毒的种子转入含灭菌滤纸的

培养皿中，保持湿润，24 °C 萌发，用于印度梨形

孢侵染及盆栽盐胁迫处理。 

1.3.2  印度梨形孢孢子收集与植物侵染：印度梨形

孢接种到 CM (Complete medium)培养基(一种改良

的曲霉培养基)[24]，23 °C 培养 3−4 周，待菌丝体铺

满培养基后，加入 0.05% Tween-20 溶液 3 mL，用

无菌玻璃棒反复刮取培养皿表面的菌体，获取孢子

悬浮液。用 25 μm 的微孔膜过滤孢子悬浮液中的菌

丝体，3 500 r/min 离心 7 min，0.05% Tween-20 重

悬菌体，重复 3 次。0.05% Tween-20 重悬菌体，并

在超声波下打散孢子，显微镜下计数，获得孢子浓

度为 5×105 个/mL 的孢子悬浮液。待 1.3.1 中处理 1

所述的种子萌发后，根长约 7 cm 时(1 周左右)，无

菌条件下，将上述 1 mL 孢子悬浮液均匀的滴落在

蒺藜苜蓿根表面，对照处理为 0.05% Tween-20 水溶

液。待 1.3.1 中处理 2 所述的种子萌发后，用上述

的孢子悬浮液对萌发的幼苗进行浸泡 (25 °C，    

45 min)，对照为 0.05% Tween-20 水溶液。然后将浸

泡后的幼苗转移至蛭石:珍珠岩(2:1)的土壤中进行

培养，对照和处理各 10 盆。 

1.3.3  盐胁迫处理：培养皿的处理：待印度梨形孢

侵染 5 d 后，用不同浓度的 NaCl 溶液(50、75、100、

125、150、175 mmol/L)对蒺藜苜蓿根部进行盐胁迫

处理：每个培养皿中加入 3 mL NaCl 溶液；1 d 后

再加强一次盐胁迫处理。每个处理设置 3 个重复。

所有植株均放置于培养箱，培养条件为 24 °C，16 h

光期、8 h 暗期，湿度 60%。NaCl 溶液处理后的    

48 h 取样，迅速放入液氮中冷冻后，保存在−80 °C

备用。实验设计如表 1 所示。 

盆栽处理：土培 4 周后，在接种和未接种印度

梨形孢的蒺藜苜蓿根部，每天定时定量浇灌 NaCl

浓度分别为 100、150、200、250 mmol/L 的盐溶液

200 mL，对照为无菌水。用于分析盐胁迫下印度梨

形孢的生物学效应。 

1.3.4  根样的固定、染色与显微镜观察：用固定液

(20%氯仿，体积比；80%酒精，体积比；0.15%三

氯乙酸，质量体积比)固定菌根 24 h，无菌水冲洗 3

次，每次间隔 5 min。固定后的菌根在 10% KOH 溶

液中煮沸 30 s，然后用 PBS 缓冲液(pH 7.4)冲洗 3

次，每次间隔 5 min。随后将菌根浸泡在含有      

10 mg/L 麦胚凝集素(Wheat Germ Agglutinin，WGA 

Alexa Fluor® 488)和 0.02% 硅表面活性剂(Silwet 

L-77)的 PBS (pH 7.4)缓冲液中，通过真空侵染的方

法使根部染色(侵染条件：25 mmHg 持续 1 min，反

复 3 次)。染色后的菌根在染色液中再浸泡 10 min，

用 PBS 缓冲液冲洗 3 次。菌根放在载玻片上，通过 

 
表 1  印度梨形孢接种与盐胁迫处理 

Table 1  Piriformospora indica inoculation and salt 
treatment  

处理时间 

Treatment time (d) 
1 2 3 4 

7 − P. indica* − P. indica

12 − − NaCl** NaCl 

13 − − NaCl NaCl 

15 酶活性及基因表达分析 

注：−：无处理；*：接种 P. indica；**：3 mL NaCl 处理. 

Note: −: Non-treatment; *: P. indica inoculation; **: 3 mL NaCl 
treatment. 
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荧光显微镜检测 WGA Alexa Fluor® 488 发光(激发

波长：470 nm，检测波长：505−530 nm)。 

1.3.5  抗氧化物酶活性测定：粗酶液的制备：称取

每个处理的植物根部组织 0.3 g，加入 3.0 mL PBS 

(pH 7.4)缓冲液研磨匀浆，4 °C、10 000 r/min 离心

15 min，取上清液即为粗酶液。 

过氧化氢酶(CAT)活性测定通过测定 240 nm 波

长下过氧化氢的消耗作为酶活性单位[25]。超氧化物

歧化酶(SOD)活性采用氮蓝四唑光化还原法[26]。过

氧化物酶(POD)的活性测定采用愈创木酚法[26]。 

1.3.6  酸性茚三酮法测定植物体内脯氨酸含量：样

品制备：分别称取各个处理的蒺藜苜蓿幼苗根部组

织 0.5 g，剪碎后加入适量 80%乙醇和少量石英砂，

研磨匀浆。匀浆液全部转移至刻度试管中，用 80%

乙醇洗研钵，将洗液移入相应的刻度试管中，用

80%乙醇定容至 25 mL，混匀。80 °C 水浴中提取

20 min。向每个提取液中加入 0.2 g 活性碳和 0.4 g

的人造沸石，强烈振荡 5 min 以除去氨基酸的干扰。

抽滤，滤液备用。 

脯氨酸标准曲线制作及脯氨酸含量的测定方

法参照文献[26]。 

1.3.7  RNA 提取、RT-PCR 以及目的基因扩增：将

不同处理的蒺藜苜蓿分别进行组织研磨。RNA 提取

方法见参考文献[27]。RT-PCR 体系及各物质含量见

表 2。RT-PCR 反应条件：42 °C 60 min，95 °C 5 min，

4 °C 5 min，反转录得到的 cDNA 用于 PCR。PCR

体系及各物质含量见表 3。PCR 过程：95 °C 5 min； 
  

表 2  RT-PCR 体系 
Table 2  RT-PCR system 

成分及浓度 

Composition and concentration 

含量 

Content (μL)

Total RNA/mRNA (0.2 g/L) 12 

Oligo (dT) (10 μmol/L) 1 

dNTPs (10 mmol/L) 1 

5×First-stand synthesis buffer 4 

Super M-MLV reverse transcriptase RNase 
(100 U/μL) 

1 

RNase inhibitor (40 U/μL) 1 

表 3  PCR 体系 
Table 3  PCR system 

成分及浓度 

Composition and concentration 

含量 

Content (μL) 

cDNA (0.12 g/L) 5 

F′ BADH (10 μmol/L) 1 

R′ BADH (10 μmol/L) 1 

10×Taq buffer 5 

dNTPs (10 mmol/L) 1 

Taq (2 U/μL) 1 

ddH2O 36 

 
95 °C 30 s，55 °C 30 s，72 °C 1 min，35 个循环；

72 °C 2 min 。 反 应 中 的 内 参 为 Actin (F ：

5′-AGCAAAAGATGGCAGATGCT-3′；R：5′-ACCTC 

TTTTGGATTGGGCTT-3′)。特异性 BADH 引物(F：

5′-CACGTGGAAGGTTGTTCCCT-3′；R：5′-CCCA 

TTCCGCAGCCTTATCA-3′)由北京鼎国生物科技有

限公司合成。 

1.3.8  数据分析：所有实验重复 3 次，采用 Origin 

9.0 软件进行数据处理及分析。 

2  结果与分析 

2.1  印度梨形孢在蒺藜苜蓿根部的定殖 

印度梨形孢接种蒺藜苜蓿 5 d 后，经 WGA 

Alexa Fluor® 488 染色，在荧光显微镜下可清晰看见

印度梨形孢在蒺藜苜蓿根部的定殖，该真菌的厚垣

孢子主要集中在根毛和根的表皮细胞中(图 1)。 

 

 
 

图 1  印度梨形孢在蒺藜苜蓿根部的定殖 
Figure 1  Colonization of Piriformospora indica in the root 
of Medicago truncatula 
注：A：菌丝体(箭头所示)，Bar=4 mm；B：厚垣孢子(箭头所示)，

Bar=0.1 mm. 

Note ： A ： Mycelium (indicated by the arrows), bar=4 mm; B: 

Chlamydospore (indicated by the arrows), bar=0.1 mm. 
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2.2  盐胁迫下印度梨形孢定殖对蒺藜苜蓿生长

的影响 

盆栽蒺藜苜蓿盐胁迫实验表明，用盐浓度  

250 mmol/L NaCl 溶液处理 1 d 后，未经印度梨形孢

侵染的蒺藜苜蓿出现轻微的萎蔫症状，而经印度梨

形孢侵染的蒺藜苜蓿生长正常。盐胁迫 7 d 后，对

照和接种印度梨形孢的蒺藜苜蓿幼苗均表现出生

长迟滞，并伴随一定程度的早衰现象如泛黄、萎蔫。 

培养皿培养的蒺藜苜蓿盐胁迫实验表明，用

NaCl 浓度分别为 100、175、250 mmol/L 的盐溶液

处理 7 d 后，接种印度梨形孢的蒺藜苜蓿在根长上

显著高于未接种的(P<0.01)；另外，接种印度梨形

孢使茎鲜重分别提高 1.17、1.35 和 1.09 倍；而在根

鲜重上，仅在 NaCl 为 100 mmol/L 和 175 mmol/L

的浓度下，接种印度梨形孢的蒺藜苜蓿表现出显著

性(P<0.01)，而当施以 250 mmol/L 的 NaCl 时，印

度梨形孢介导的根鲜重提高并不明显(图 2)。同时，

纵观图 2，在没有盐害条件下，接种印度梨形孢能

显著提高蒺藜苜蓿的根长、根鲜重以及茎鲜重，其

提高倍数分别为：1.9、2.2 和 2.7。 

2.3  盐胁迫下印度梨形孢定殖对蒺藜苜蓿抗氧

化物酶活性的影响 

在 175 mmol/L 中等盐害条件下，分析印度梨

形孢定殖对蒺藜苜蓿根部抗氧化物酶活性的影响。

实验结果显示其受影响程度分别为：POD>CAT> 

SOD，相对空白对照，印度梨形孢的定殖在一定程

度上诱导了 POD、CAT 和 SOD 的活性，并呈现出

低程度的诱导，当施加 175 mmol/L 中盐浓度处理

后，接种印度梨形孢的植株其体内 POD、CAT 和

SOD 活性比盐胁迫条件下分别提高了 42.85%、25%

和 20%。而 POD 活性无论是在盐胁迫处理还是在

接种印度梨形孢后，酶活性都得到显著提升(图 3)。 

2.4  盐胁迫下印度梨形孢定殖对蒺藜苜蓿脯氨

酸含量的影响 

盐胁迫下，比较了接种和未接种印度梨形孢对

蒺藜苜蓿根部脯氨酸含量变化的影响。实验结果表

明，蒺藜苜蓿根部组织脯氨酸含量随 NaCl 浓度的 

 

 

 
 

图 2  盐胁迫下印度梨形孢定殖对蒺藜苜蓿生长的影响 
Figure 2  Effect of P. indica colonization on the biomass of 
Medicago truncatula under salt stress 
Note: **: P<0.01; *: P<0.05. 
 

升高呈现上升趋势(0−175 mmol/L)；相同盐浓度下，

接种印度梨形孢的植株根部脯氨酸含量明显高于

未接种植株，并且在盐浓度达到 125 mmol/L 时，

脯氨酸含量急剧上升(图 4)。该结果显示盐害胁迫下

印度梨形孢能促进脯氨酸的进一步积累。 
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图 3  盐胁迫下印度梨形孢定殖对蒺藜苜蓿抗氧化物酶

活性的影响 
Figure 3  Effect of P. indica colonization on the antioxidant 
enzyme activities of Medicago truncatula under salt stress 
Note: *: P<0.01. 
 

2.5  盐胁迫下印度梨形孢定殖对蒺藜苜蓿

BADH 基因表达的影响 

为了检测盐胁迫下接种印度梨形孢对 BADH

基因表达的影响，通过设计引物并对 BADH 基因进

行了部分片段扩增。实验以 Actin 基因为内参，通 

 
 

图 4  盐胁迫下接种印度梨形孢对蒺藜苜蓿脯氨酸含量

的影响 
Figure 4  Effect of P. indica inoculation on the proline 
content of Medicago truncatula under salt stress 

 
过 RT-PCR 技术对 BADH 基因的表达进行半定量分

析。结果显示(图 5)：正常条件下，蒺藜苜蓿并不表

达 BADH 基因(图 5B 和 5C，泳道 0)。当受到盐害

胁迫后，BADH 基因在未定殖印度梨形孢的蒺藜苜

蓿中均有表达，但不同 NaCl 浓度下的表达差异并

不明显(图 5B)，低盐浓度下(≤100 mmol/L)，在接

种和未接种印度梨形孢的蒺藜苜蓿体内 BADH 基因

的表达差异并不明显；当盐浓度达到 125 mmol/L

后，BADH 基因的表达量明显提高并显著高于同浓

度 下 的 未 侵 染 组 。 这 些 结 果 表 明 在 盐 浓         

度≥125 mmol/L 条件下，印度梨形孢可诱导 BADH

的高效表达。 

3  讨论 

3.1  印度梨形孢促进蒺藜苜蓿脯氨酸含量提高 

植物体在遭受外界环境胁迫时，通常会累积渗

透调节物质以减轻胁迫压力。盐胁迫下，拟南芥和

番茄会加强对蔗糖、甘露醇、肌醇、脯氨酸和四氢

嘧啶等多种物质的积累[28]，而烟草植物除累积蔗糖

和肌醇外，还累积葡萄糖和果糖等糖类物质[29]。脯

氨酸是最基本的渗透调节物质之一，在逆境条件

下，植物体内游离脯氨酸会大量积累，并且积累指

数与抗逆性相关[30]。本研究中，当 NaCl 浓度达到

125 mmol/L 时，印度梨形孢能促进蒺藜苜蓿中脯氨 
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图 5  盐胁迫下接种印度梨形孢对蒺藜苜蓿 BADH 基因表达的影响 

Figure 5  Effect of P. indica inoculation on the BADH expression of Medicago truncatula under salt stress 
 

酸含量的快速积累。分析原因认为 125 mmol/L 可

能是蒺藜苜蓿的盐胁迫耐受点，而印度梨形孢则可

激活植物体内免疫系统，通过释放大量脯氨酸以减

少盐胁迫对植物细胞结构和功能造成的伤害，从而

维持细胞正常的代谢活动。 

3.2  印度梨形孢促进甜菜碱醛脱氢酶基因的表达 

甜菜碱作为另一种非毒性渗透调节剂，在植物

遭受盐害胁迫等逆境胁迫下，对植物起到保护作

用。催化甜菜碱合成的甜菜碱醛脱氢酶在马铃薯及

烟草中表达能提高植物的耐盐性[31-32]。过量表达

BADH 基因，可增加甜菜碱醛脱氢酶的含量，从而

增加甜菜碱的合成这是过表达该基因提高植物耐

盐性的原因。本研究中发现，该基因在正常条件下

未见表达。当 NaCl 浓度达到 50−175 mmol/L 范围

时，半定量分析结果显示该基因受到诱导表达，但

表达量并没有显著差异。然而，当接种印度梨形孢

后，在盐浓度达到 125 mmol/L 时，BADH 基因表达

量显著上调。由此表明，盐胁迫下，印度梨形孢可

通过诱导蒺藜苜蓿 BADH 基因的进一步表达。    

孙 超 [33] 研 究 结 果 显 示 一 类 抗 旱 相 关 转 录 因 子

(DREB2A，ANAC072)和干旱相关蛋白 (CBL1，

RD29A)在接种印度梨形孢后表达量明显上调。本实

验中接种印度梨形孢能诱导 BADH 基因的高效表

达，这也给我们启发：干旱同时也伴随着土壤盐含

量升高，推测印度梨形孢提高植物耐盐性是通过诱

导某种或某些逆境基因的协同表达而实现的，此方

面工作还有待于进一步研究。 

3.3  印度梨形孢提高抗氧化物酶活性 

植物处于逆境条件(干旱、盐胁迫和极端温度)

下，体内会产生大量活性氧：如 O2
−、H2O2 和 OH。

当植物体内堆叠大量的有害自由基时，体内抗氧化

物酶如超氧歧化酶(SOD)、过氧化氢酶(CAT)、过氧

化物酶(POD)会移除掉自由基和氧化中间产物，以

此减少对细胞的损害。Ghorbani 等[34]发现盐胁迫

下，菌根植物体内 SOD 和 POD 活性比非菌根植物

显著提高。在本实验中，我们检测到抗氧化物酶活

性受到印度梨形孢的诱导。因而推测 SOD 和 POD

等抗氧化酶活性的提高是印度梨形孢介导植物耐
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盐的机制之一。 

3.4  印度梨形孢抑制根对钠离子的吸收 

盐胁迫下，钠离子过多往往排斥植物对其他离

子的吸收。植物对离子的不平衡吸收，会使植物营

养失调，抑制生长[35]。有报道称印度梨形孢可以增

强植物对营养物质特别是对磷的吸收，调节植物体

内元素平衡，抑制过量钠盐在植株体内的积累[36]。

我们通过对蒺藜苜蓿根长、根鲜重以及茎鲜重的统

计分析，发现该真菌能显著提高蒺藜苜蓿的生物产

量，并能缓解由于盐胁迫带来的生长抑制。进一步

的，通过分析蒺藜苜蓿根部细胞液中钠离子含量，

发现接种印度梨形孢的根组织，钠离子含量小于对

照组(实验数据未显示)。综合上述实验结果，推测

印度梨形孢和植物互作过程中，该真菌或通过分泌

多种酶类和某些活性物质促进培养基中有机物质

的分解，或通过改变植物体内碳水化合物和氨基酸

等物质的含量和组成，调节根组织中的渗透平衡，

以此减少植物对 Na+和 Cl−离子的吸收，减轻由钠盐

引起的毒害。 

3.5  展望 

改善植物吸水能力或提高水分利用效率，能间

接提高植物耐盐性[35]。另外，根系形态直接影响着

植物对矿质营养的吸收，也是决定植物对环境能否

适应的因素之一。研究显示[37]丛枝菌与植物形成共

生体的过程中，根系分生组织活性受到抑制，根形

态发生改变，导致不定根和侧根数量的增加，增强

根系的活力。有理由推想印度梨形孢和丛枝菌根真

菌介导植物吸水能力方面有异曲同工之妙。今后可

开展印度梨形孢介导植物水分吸收及根部形态改

变的研究工作。 

有研究表明大麦在受到盐害胁迫时，代谢缓慢

且呼吸速率下降，因此，热量输出可成为植物耐盐

性的一个检测指标[38]；同时，盐胁迫下细胞膜受到

损害，会引起脂质过氧化，检测脂质过氧化速率也

可作为研究印度梨形孢介导植物耐盐反应的一个

参数[39]。另外，蒺藜苜蓿为豆科模式植物，豆科植

物的根瘤是常见的共生现象，进一步工作可开展印

度梨形孢定殖对根瘤着生的影响或促进作用。因

此，印度梨形孢如何在生理生化和抗性基因水平方

面促进植物耐盐性还有待深入阐明。 

4  结论 

印度梨形孢是一种寄主范围广泛的根部内生

真菌，不仅显著促进植物生长，还可有效提高寄主

抗生物和非生物胁迫能力。本实验首次研究了印度

梨形孢在蒺藜苜蓿中的定殖以及盐胁迫下，印度梨

形孢对蒺藜苜蓿生长发育的影响。通过真菌与植物

根部互作染色，证明该真菌可以在蒺藜苜蓿根表皮

细胞中定殖，能促进植物的生长发育，并且该真菌

可有效缓解盐胁迫造成的生长抑制，进一步可促进

植物体内抗氧化物酶活性及脯氨酸含量的提高，并

诱导 BADH 基因高效表达。  

印度梨形孢是一种可离体培养的根部内生真

菌，该菌可从植物体内获取光合产物，同时将其从

土壤中吸收的营养物质和水分传递给寄主植物，调

节植物的生理生化代谢，减缓盐胁迫对植物的影

响，从而促进盐渍化生境下植物的生长，如果可尝

试大规模应用，对于间接改良土壤，指导农业生产

具有实际意义。 
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