
微生物帮助烟草抗旱的机理及其应用

黄化刚
１　 吕立新

２　 张艳茗
２　 姜　 壮

２　 申　 燕
１　 安千里

２∗

（ １贵州省烟草公司毕节市公司， 贵州毕节 ５５１７００； ２浙江大学生物技术研究所， 杭州 ３１００５８）

摘　 要　 干旱是中国烟草种植业面临的较为严重的非生物胁迫．很多与植物共生或联合的根
际微生物能帮助植物避旱和耐旱．微生物能通过菌丝吸水并转运到植物，通过产生植物激素
或改变植物内源激素的平衡来促进根发育和伸长，或诱导叶片关闭气孔，促进根吸水和减少
叶片散失水分来避旱．微生物能通过调整不同激素介导的信号通路，诱导植物产生系统抗逆
性，促进植物细胞产生渗透保护剂、抗氧化物和活性氧清除剂而耐旱．微生物还能帮助植物吸
收营养，以支持植物在干旱胁迫下的代谢和生长．本文关注丛枝菌根真菌、模式内生真菌印度
梨形孢和根际促植物生长细菌帮助烟草和番茄等植物抗旱的机理，探讨如何在烟草育苗和栽
培中应用有益微生物来帮助烟草抗旱．

关键词　 ＡＭ 真菌； 印度梨形孢； 根际促植物生长细菌； ＡＣＣ 脱氨酶； 微生物组

Ｍｉｃｒｏｂｅ⁃ａｓｓｉｓｔｅｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｆｏｒ ｔｏｂａｃｃｏ ｐｌａｎｔｓ： Ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ａｎｄ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ．
ＨＵＡＮＧ Ｈｕａ⁃ｇａｎｇ１， ＬＹＵ Ｌｉ⁃ｘｉｎ２， ＺＨＡＮＧ Ｙａｎ⁃ｍｉｎｇ２， ＪＩＡＮＧ Ｚｈｕａｎｇ２， ＳＨＥＮ Ｙａｎ１， ＡＮ Ｑｉａｎ⁃
ｌｉ２∗ （ １Ｂｉｊｉｅ Ｔｏｂａｃｃｏ Ｃｏｍｐａｎｙ ｏｆ Ｇｕｉｚｈｏｕ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ， Ｂｉｊｉｅ ５５１７００， Ｇｕｉｚｈｏｕ， Ｃｈｉｎａ； ２Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ ｏｆ
Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ， Ｚｈｅｊｉａｎｇ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ， Ｈａｎｇｚｈｏｕ ３１００５８， Ｃｈｉｎａ） ．

Ａｂｓｔｒａｃｔ： Ｄｒｏｕｇｈｔ ｉｓ ｏｎｅ ｏｆ ｔｈｅ ｍｏｓｔ ｄｅｓｔｒｕｃｔｉｖｅ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓｅｓ ｔｏ ｔｏｂａｃｃｏ ｆａｒｍｉｎｇ ｉｎ Ｃｈｉｎａ． Ｍａｎｙ
ｍｉｃｒｏｂｅｓ ｉｎ ｓｙｍｂｉｏｓｉｓ ｏｒ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｐｌａｎｔ ｒｏｏｔｓ ａｒｅ ａｂｌｅ ｔｏ ｈｅｌｐ ｐｌａｎｔ ｔｏ ａｖｏｉｄ ａｎｄ ｔｏｌｅｒａｔｅ
ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ． Ｍｉｃｒｏｂｅｓ ａｂｓｏｒｂ ｗａｔｅｒ ｖｉａ ｍｙｃｅｌｉａ ａｎｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｗａｔｅｒ ｔｏ ｐｌａｎｔ ｈｏｓｔｓ； ｍｉｃｒｏｂｅｓ ｐｒｏ⁃
ｄｕｃｅ ｐｌａｎｔ ｈｏｒｍｏｎｅｓ ｏｒ ｃｈａｎｇｅ ｐｌａｎｔ ｅｎｄｏｇｅｎｏｕｓ ｈｏｒｍｏｎｅｓ ｔｏ ｐｒｏｍｏｔｅ ｒｏｏｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｅｌｏｎｇａ⁃
ｔｉｏｎ ｏｒ ｌｅａｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｌｏｓｕｒｅ， ｌｅａｄｉｎｇ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｖｏｉｄａｎｃｅ ｖｉａ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｏｆ ｗａｔｅｒ ａｂｓｏｒｐｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｅ⁃
ｃｒｅａｓｅ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｌｏｓｓ． Ｍｉｃｒｏｂｅｓ ｍｏｄｕｌａｔｅ ｐｌａｎｔ ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ ｐａｔｈｗａｙｓ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｂｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｐｌａｎｔ ｈｏｒｍｏｎｅｓ ｔｏ ｉｎｄｕｃｅ ｐｌａｎｔ ｓｙｓｔｅｍｉｃ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｔｏ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓｅｓ ｖｉａ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｏｓｍｏｐｒｏ⁃
ｔｅｃｔａｎｔｓ， ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔｓ， ａｎｄ ｓｃａｖｅｎｇｅｒｓ ｏｆ ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ． Ｍｉｃｒｏｂｅｓ ａｌｓｏ ｈｅｌｐ ｐｌａｎｔ ｈｏｓｔｓ ｔｏ
ａｂｓｏｒｂ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ ａｎｄ ｔｈｕｓ ｓｕｐｐｏｒｔ ｐｌａｎｔ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ． Ｔｈｉｓ ｐａｐｅｒ ｒｅ⁃
ｖｉｅｗｅｄ ｔｈｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｅ⁃ａｓｓｉｓｔｅｄ ｐｌａｎｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｂａｓｅｄ ｍａｉｎｌｙ ｏｎ ｔｈｅ
ｓｔｕｄｉｅｓ ｏｎ ｔｏｂａｃｃｏ ａｎｄ ｔｏｍａｔｏ ｐｌａｎｔｓ ｉｎｏｃｕｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ， ｔｈｅ ｍｏｄｅｌ ｅｎｄｏ⁃
ｐｈｙｔｉｃ ｆｕｎｇｕｓ Ｐｉｒｉｆｏｒｍｏｓｐｏｒａ ｉｎｄｉｃａ， ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ⁃ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｒｈｉｚｏｂａｃｔｅｒｉａ． Ｔｈｉｓ ｐａｐｅｒ ａｌｓｏ ｄｉｓ⁃
ｃｕｓｓｅｄ ｔｈｅ ｕｓｅ ｏｆ ｔｈｅｓｅ ｂｅｎｅｆｉｃｉａｌ ｍｉｃｒｏｂｅｓ ｔｏ ｐｒｏｍｏｔｅ ｔｏｂａｃｃｏ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｆｏｒ ｔｏｂａｃ⁃
ｃｏ ｆａｒｍｉｎｇ．

Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ： ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ； Ｐｉｒｉｆｏｒｍｏｓｐｏｒａ ｉｎｄｉｃａ； ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ⁃ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｒｈｉｚｏｂａｃ⁃
ｔｅｒｉａ； １⁃ａｍｉｎｏｃｙｃｌｏｐｒｏｐａｎｅ⁃１⁃ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅ ｄｅａｍｉｎａｓｅ； ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅ．

本文由贵州省烟草公司毕节市公司科技项目（ＢＪＹＣ⁃２０１３０９）和浙江省
自然科学基金项目（ＬＹ１４Ｃ０１０００２）资助 Ｔｈｉｓ ｗｏｒｋ ｗａｓ ｓｕｐｐｏｒｔｅｄ ｂｙ ｔｈｅ
Ｂｉｊｉｅ Ｔｏｂａｃｃｏ Ｃｏｍｐａｎｙ ｏｆ Ｇｕｉｚｈｏｕ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ （ＢＪＹＣ⁃２０１３０９） ａｎｄ Ｎａｔｕｒａｌ
Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｆｏｕｎｄａｔｉｏｎ ｏｆ Ｚｈｅｊｉａｎｇ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ， Ｃｈｉｎａ （ＬＹ１４Ｃ０１０００２）．
２０１７⁃０１⁃０４ Ｒｅｃｅｉｖｅｄ， ２０１７⁃０５⁃１９ Ａｃｃｅｐｔｅｄ．
∗通讯作者 Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ａｕｔｈｏｒ． Ｅ⁃ｍａｉｌ： ａｎ＠ ｚｊｕ．ｅｄｕ．ｃｎ

　 　 随着全球变暖和人口增长，淡水资源相对短缺，
干旱成了当前农作物生长最重要的环境胁迫因子．
植物抗旱的机制包括避旱和耐旱．避旱主要通过增

加根冠比，形成深密的根系促进水分吸收，缩小叶面

积、关闭气孔、增加叶角质层的厚度等方式减少水分

损失．耐旱通过植物细胞积累渗透调节物质来调节

细胞渗透压，维持细胞水分和膨压；通过细胞产生抗

氧化物和活性氧清除剂，清除活性氧，维持细胞膜的

完整性．耐旱过程中，植物细胞经历对干旱胁迫的信

号感应、信号转导放大和基因表达，涉及转录因子和

蛋白激酶等很多胁迫相关蛋白，分子水平的调控最
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终会降低植物呼吸水平，延缓生长．植物遗传学和蛋

白组学研究发现了成百上千个数量性状位点和基因

或蛋白能够响应干旱胁迫，显示了植物抗旱机制的

复杂性和多样性，以及通过常规育种或分子育种产

生抗旱作物的难度［１］ ．
植物激素在植物响应干旱胁迫过程中起调控作

用，脱落酸（ＡＢＡ）、乙烯和茉莉酸等抑制植物生长

的植物激素是植物响应干旱的正调控信号，在干旱

时增加；而生长素、细胞分裂素和赤霉素等促进生长

的植物激素是负调控信号，在干旱时减少［２］ ． ＡＢＡ
是植物响应胁迫的信号转导通路中最重要的植物激

素［３］ ．植物根系感受到干旱胁迫后，产生的 ＡＢＡ 通

过木质部运送到叶片，被叶片的保卫细胞识别，经信

号转导调控气孔开闭和耐旱相关基因表达，导致植

物代谢活动减弱［３］ ．植物由几十个调节蛋白负责响

应 ＡＢＡ，分级多层次地调控上千个基因表达所形成

的网络，调控植物对干旱等胁迫的响应［４］ ．
植物根系向根际释放碳氮源和次生代谢物为众

多微生物提供营养并选择塑造根际微生物群落［５］ ．
根际微生物群落的宏基因组或微生物组被认为是植

物体的第二基因组［５］ ．根际微生物对植物营养、健康

和适应环境有重要作用，其中有些与植物共生或联

合的微生物能帮助作物避旱或耐旱．
烟草叶片大，需水多，耗水量大，对水分亏缺敏

感．目前中国大规模种植烟草的育苗方式以漂浮育

苗为主．漂浮烟苗的根系为水生根，移栽到田间后要

转化为旱生根，转化期间对干旱敏感．而且，中国大

部分烟草产区在烟苗移栽时正值旱季，水分供应和

烟苗的抗旱能力是烟苗移栽存活和烟叶产量与品质

的重要限制因素．另外，作为中国烟草主产区的西南

地区属喀斯特岩溶生态系统，地表缺水，烟草在整个

生长期常面临干旱胁迫．因此，干旱是中国烟草种植

业面临的重要非生物胁迫，在生产上急需提升烟草

栽培综合抗旱技术，除了适时适度灌溉烟田，通过分

子育种产生抗旱高产的烟草新品种，还应重视利用

微生物帮助烟草抗旱，在栽培管理上整合有益微生

物的作用．
烟草是研究植物与病原微生物互作的模式植物

之一，但目前对烟草与有益微生物互作机理的研究

较少，关于微生物帮助烟草抗旱的研究很少．本文关

注对烟草和另一茄科作物番茄的研究，整理了丛枝

菌根（ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ，ＡＭ）真菌、模式内生真

菌印度梨形孢（Ｐｉｒｉｆｏｒｍｏｓｐｏｒａ ｉｎｄｉｃａ）和根际促植物

生长细菌帮助植物抗旱的机理，在了解有益微生物

帮助植物抗旱机理的基础上，探讨如何在烟草育苗

和栽培中应用有益微生物，帮助烟草抗旱．

１　 ＡＭ 真菌

ＡＭ 真菌与 ８０％以上的现存陆生植物共生［６］ ．
它们在从寄主植物获取营养物质的同时，能帮助寄

主植物吸收水分、矿质营养和抗逆．而 ＡＭ 真菌与已

灭绝的早期植物共生，在植物从水生环境到陆生环

境的变迁和适应陆生环境的进化过程中发挥了重要

作用［７］ ．很多论著阐述了 ＡＭ 真菌与植物共生帮助

植物适应逆境的机理和在作物生产上的应用前

景［８－１０］ ．
１􀆰 １　 ＡＭ 真菌帮助植物抗旱的机理

１􀆰 １􀆰 １ ＡＭ 真菌帮助植物吸水 　 ＡＭ 真菌的根外菌

丝能帮助植物根系从低水势的土壤中吸水而避

旱［８］ ．水在干旱的土壤中多存留在细小的孔隙中，而
ＡＭ 真菌菌丝的直径（２ ～ ２０ μｍ）通常比根毛直径

小，根外菌丝能进入根和根毛不能触及的孔隙，扩大

了根的吸水范围和吸收表面积，减少了土壤中的气

隙，维持了土壤的导水率［８，１１］ ．ＡＭ 真菌吸收的水分

要转运到植物细胞，可能需要动员真菌和植物细胞

的水通道蛋白．水通道蛋白在细胞质膜和内膜上，调
控水分子顺水势被动运输．干旱引起菌根中 ＡＭ 真

菌的水通道蛋白基因表达上调［１２－１３］ ．在无菌根中，
干旱总体上下调植物水通道蛋白基因的表达，降低

膜的透水性，防止水分散失［１４］ ．而在菌根中，ＡＭ 真

菌对植物不同亚家族水通道蛋白基因表达的影响则

复杂得多．如在玉米菌根中，在不同水分条件下，水
通道蛋白基因中的 １６ 个基因表现出 ６ 种表达模式：
在短期干旱下，菌根可能比无菌根获得更多的水分，
ＡＭ 真菌上调多数玉米水通道蛋白基因的表达，促
进这些水通道蛋白参与的生理过程．在长期干旱下，
菌根可获得的水资源受限，ＡＭ 真菌仅上调少数水

通道蛋白基因的表达，下调部分水通道蛋白基因的

表达，限制多数水通道蛋白参与的生理过程［１４］ ．水
通道蛋白不仅运输水分子，还能运输 ＮＨ３或 ＮＨ４

＋和

尿素，以及 Ｈ２Ｏ２、甘油、类金属 Ｂ 和 Ｓｉ 等．ＡＭ 真菌

调节水通道蛋白基因表达可能不仅调节菌根的水分

状况，还有更复杂的作用［１４］ ．
１􀆰 １􀆰 ２ ＡＭ 真菌帮助植物吸收矿质营养 　 ＡＭ 真菌

的根外菌丝在帮助植物吸水的同时也帮助植物吸收

Ｐ、Ｎ、Ｋ、Ｓ、Ｚｎ、Ｃａ、Ｆｅ、Ｍｇ 和 Ｃｕ 等矿质营养［１１，１５－１６］ ．
在干旱条件下，土壤失水降低矿质元素的流动性，而
且植物吸收和同化矿质的能力下降．而 ＡＭ 真菌的
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根外菌丝不仅扩大了根吸收土壤矿质的范围，而且

在提高根导水率的同时也提高了矿质的流动性，利
于根吸收矿质营养． ＡＭ 真菌尤其能帮助植物获取

Ｐ，因为菌丝吸收 Ｐ 的速率比根毛高几倍［１１，１５］ ．菌丝

分泌的乙酸和柠檬酸等有机酸能溶解土壤中的难溶

磷酸盐，菌根和菌根周围土壤中高的酸性磷酸酶活

性也能提高有效 Ｐ 的量［１１，１５］ ．ＡＭ 真菌通过诱导提

高植物硝酸还原酶、谷氨酰胺合酶和谷氨酸合酶等

的活性，提高植株对 Ｎ 的吸收和利用效率，改善植

物营养状况［１１］ ．
１􀆰 １􀆰 ３ ＡＭ 真菌减弱植物受活性氧伤害 　 植物遭受

胁迫会产生活性氧，如 Ｏ２
－·、Ｈ２Ｏ２、ＨＯ·和１Ｏ２，能氧

化破坏蛋白、核酸和脂类．胁迫早期产生的活性氧也

是植物响应胁迫的信号分子．过量的不能被抗氧化

物清除的活性氧则对细胞产生次生氧化胁迫．植物

具有酶类和非酶类的抗氧化物，以避免活性氧伤害

是植物抗逆的重要机制．ＡＭ 真菌帮助植物吸水可阻

止或减缓叶片脱水，避旱或降低受旱的程度，产生比

无菌根植物较少的活性氧．同时，ＡＭ 真菌帮助植物

吸收矿质营养，而超氧化物歧化酶、过氧化氢酶和抗

坏血酸氧化酶等抗氧化酶都是金属酶，菌根植物在

遭受胁迫时能获得比无菌根植物较多的金属元素，
从而维持较高的抗氧化酶活性，清除较多的活性氧．
而且，ＡＭ 真菌也能诱导植物产生比无菌根植物更

多的抗氧化酶［１７］ 和非酶抗氧化物［１８］，清除较多的

活性氧，遭受较弱的氧化胁迫，使菌根植物表现得比

无菌根植物更抗逆．
１􀆰 １􀆰 ４ ＡＭ 真菌影响植物的渗透调节 　 干旱条件下

土壤水势降低，植物细胞需要通过积累渗透调节物

质来降低水势，避免细胞脱水和维持根从土壤吸水

的水势梯度．ＡＭ 真菌帮助植物吸收水分和营养，使
得菌根植物比无菌根植物受干旱的束缚少，在低度

干旱条件下，地上部能维持正常的光合作用和呼吸

代谢，持续为根部和 ＡＭ 真菌提供碳源，维持菌根的

生长，也能合成较多的渗透调节物质，如蔗糖、甘露

醇、脯氨酸和甜菜碱，帮助植物在持续干旱下耐旱．
对干旱条件下菌根的渗透调节研究较多的是脯

氨酸的合成与积累．有研究发现，菌根比无菌根积累

更多的脯氨酸，有的研究结果则相反．原因可能是不

同研究中植物经受的干旱程度不同，不同植物响应

不同程度干旱和不同 ＡＭ 真菌的机制有差异，植物

的营养状况不同，植物根和地上部渗透调节的程度

有差异．植物细胞积累脯氨酸主要靠从头合成．具有

γ⁃谷氨酰激酶活性和谷氨酸⁃γ⁃半醛脱氢酶活性的

△１⁃吡咯 啉⁃５⁃羧 酸 合 成 酶 （ △１⁃ｐｙｒｒｏｌｉｎｅ⁃５⁃ｃａｒｂｏ⁃
ｘｙｌａｔｅ ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ， Ｐ５ＣＳ）是脯氨酸合成的限速酶［１９］ ．
在烟草中通过表达 Ｐ５ＣＳ 基因能够增加脯氨酸的合

成和积累，提高转基因烟草耐受渗透胁迫的能

力［２０］ ．Ｐ５ＣＳ 基因的表达受 ＡＭ 真菌和干旱的双重

诱导，且与组织特异性和干旱胁迫时间有关［２１］ ． 这

也使得脯氨酸参与菌根在干旱胁迫下渗透调节的表

现多样．
１􀆰 １􀆰 ５ ＡＭ 真菌调节植物激素平衡 　 植物通过调整

体内植物激素的平衡来调节植物与 ＡＭ 真菌共生及

增强菌根的抗旱能力［２２－２５］ ．调节的方式包括：１）植

物激素参与调控 ＡＭ 真菌的侵染、定殖、形成丛枝结

构及建立菌根共生；２）植物激素调整光合产物流向

菌根，从而调控菌根的生长；３）植物激素调控菌根

对胁迫的响应．
烟草在受旱早期，主要通过释放束缚型 ＡＢＡ 来

响应干旱，转导信号；在干旱持续和加剧情况下，烟
草通过合成新 ＡＢＡ 来调控激素平衡．ＡＢＡ 主要由烟

草根部合成，通过木质部导管和韧皮部筛管运输到

其他部位，降低叶片气孔导度，减少蒸腾作用和水分

流失，提高水分利用率，抑制光合作用，减缓叶片生

长，减少水分需求［２］ ．
９⁃顺式⁃环氧类胡萝卜素双加氧酶（９⁃ｃｉｓ⁃ｅｐｏｘｙ⁃

ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ ｄｉｏｘｙｇｅｎａｓｅ， ＮＣＥＤ）催化环氧类胡萝卜素

氧化裂解成黄氧素，是 ＡＢＡ 合成的限速酶．干旱诱

导植物 ＮＣＥＤ 基因表达上调（如烟草 ＮＣＥＤ３［２６］ 和

番茄 ＬｅＮＣＥＤ１［２７］ ）．对于 ＡＢＡ 在植物响应干旱和

ＡＭ 真菌接种中的作用，在番茄中研究较多［２８－３０］ ．干
旱诱导番茄根部和地上部 ＮＣＥＤ 基因表达上调；在
正常供水条件下，接种 ＡＭ 真菌诱导番茄根部和地

上部 ＮＣＥＤ 基因表达上调［２８］ ．ＡＢＡ 支持 ＡＭ 真菌侵

染番茄根，根部 ＡＢＡ 含量增加可能抑制乙烯、茉莉

酸或水杨酸介导的针对 ＡＭ 真菌的防卫反应，从而

促进 ＡＭ 真菌的侵染和发育［１３，２４，２９－３０］ ．在干旱条件

下，番茄根部 ＡＢＡ 水平较高，支持 ＡＭ 真菌侵染，对
经干旱胁迫的番茄接种 ＡＭ 真菌则不再上调根部

ＮＣＥＤ 基因表达．而对已建立菌根共生的番茄进行

干旱胁迫，会上调番茄根部 ＮＣＥＤ 基因的表达，但比

干旱上调无菌根中 ＮＣＥＤ 基因表达的程度低［２８］ ．即
ＡＭ 真菌侵染已上调根部 ＮＣＥＤ 基因表达，增加根

部 ＡＢＡ 含量，菌根共生为番茄抗旱做了准备［８］ ．在
干旱条件下，ＡＭ 真菌侵染不会上调番茄地上部

ＮＣＥＤ 基因的表达；而对于已建立菌根共生的番茄，
干旱胁迫下调番茄地上部 ＮＣＥＤ 基因的表达［２８］，可
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能降低或维持地上部 ＡＢＡ 的含量，维持甚至提高地

上部光合作用的强度［８］，为菌根提供碳源．与此相

符，干旱下菌根植物叶片的气孔导率、气体交换率和

水势梯度比无菌根植物高［８］ ．而菌根响应干旱进而

调控叶片气孔行为的机制可能涉及 ＡＢＡ 和细胞分

裂素从根到叶的流动和平衡［８］ ．
１􀆰 １􀆰 ６ ＡＭ 真菌帮助土壤保湿 　 除了对植物的直接

作用，ＡＭ 真菌还能通过土壤间接作用于植物． ＡＭ
真菌能在根围和根外菌围促进形成并稳定能保水的

土壤团聚体，提高土壤保水性来减轻植物受旱．土壤

通过有机质，如与多价金属阳离子联合的芳香族化

合物和有吸附作用的多聚物，自组织成土壤微

粒［３１］ ．根和 ＡＭ 真菌菌丝则提供网架［３２］，结合缠绕

土壤微粒形成更大、更稳定的土壤团聚体．菌丝甚至

在植物死后几个月还能稳定土壤团聚体［３３］ ．ＡＭ 真

菌菌丝能分泌多糖和糖蛋白来黏合根外菌丝网络和

土壤微粒，其中球囊霉素是含金属离子的糖蛋白，性
质非常稳定，包裹在菌丝外保护菌丝，还有超级胶的

作用，粘合菌丝和土壤微粒［３４］ ．根外菌丝的分泌物

还为周围其他微生物提供碳源，调节菌丝周围微生

物群体的组成［３２，３５］ ．ＡＭ 真菌和周围其他微生物群

体一起促进形成和稳定土壤团聚体，保持土壤水分．
ＡＭ 真菌在土壤中的部分对菌根植物叶片气孔导率

的影响甚至可能比 ＡＭ 真菌在根中的部分大［３６］ ．ＡＭ
真菌化的土壤还能影响外来的不能被 ＡＭ 真菌定殖

植物的气孔导率［３７］ ．由此可见，ＡＭ 真菌与土壤和土

壤微生物互作对植物适应环境的重要性．
１􀆰 ２　 ＡＭ 真菌帮助烟草抗旱的应用

决定 ＡＭ 真菌对作物作用的首要因素是作物能

否与 ＡＭ 真菌共生，能否积极响应 ＡＭ 真菌．烟草能

与 ＡＭ 真菌共生，能积极响应某些 ＡＭ 真菌［３８－４０］ ．
ＡＭ 真菌能帮助烟草抗旱［４１－４２］ ．所以，在育苗和栽培

上用 ＡＭ 真菌促烟草生长和抗旱是可行的．
ＡＭ 真菌与作物的亲和性对 ＡＭ 真菌在田间的

接种效应有重要影响．尽管 ＡＭ 真菌与植物共生具

有广谱性，特异性低，但土著 ＡＭ 真菌与作物的亲和

性往往比外来的 ＡＭ 真菌高，田间土著 ＡＭ 真菌的

数量影响接种外来 ＡＭ 真菌的效果．土著 ＡＭ 真菌

多，接种外来 ＡＭ 真菌的效果不易表现出来．因此，
筛选高效的土著 ＡＭ 真菌用于接种作物可能效果

显著．
农艺措施对田间土著 ＡＭ 真菌的种群和作用有

重要影响．化学杀真菌农药对 ＡＭ 真菌的生长和繁

殖有直接的抑制作用［４３］ ．施肥、闲田和耕地对田间

ＡＭ 真菌的种群和侵染作物多有负作用［４４］ ．田间施

肥水平，尤其是 Ｐ 肥的水平越高，ＡＭ 真菌种群多样

性越低，侵染作物的水平越低．闲田裸地不仅让水土

流失，也让田间长时间没有植物供给土壤微生物碳

源，ＡＭ 真菌没有植物寄主，导致土壤微生物和 ＡＭ
真菌的多样性大幅降低．耕地破坏土壤中 ＡＭ 真菌

的菌丝网络，破坏土壤团聚结构，加快土壤失水．因
此，应提高田间土著 ＡＭ 真菌种群多样性、侵染水平

和共生效应；减施农药和化肥、控制作物苗期和伸根

期的 Ｐ 肥、增施有机肥；实施轮作和免耕覆盖．
对于漂浮育苗再移栽的烟草，用筛选出的有效

ＡＭ 真菌接种作物或用适当的农艺措施让田间土著

ＡＭ 真菌发挥作用是可行的．可大规模培养筛选出的

ＡＭ 真菌，在烟草漂浮育苗基质中混入 ＡＭ 真菌接

种物，如含有 ＡＭ 真菌菌丝、孢子、扩繁寄主植物根

段和培养基质的混合物［４５］，在烟草种子萌发和生根

期通过不施肥来促进 ＡＭ 真菌侵染定殖，让烟草在

育苗期形成菌根．这在移栽烟苗后，接种 ＡＭ 真菌的

促生效应受田间土著 ＡＭ 真菌的影响会较小．采用

这种方式应用 ＡＭ 真菌的瓶颈是 ＡＭ 真菌的专性寄

生，培养扩繁必需种植植物或培养植物发根，大规模

培养 ＡＭ 真菌的难度大、成本高［４６］ ．也可用烟田就

地扩繁田间的土著 ＡＭ 真菌，在种烟后的秋冬田轮

作耐寒的 ＡＭ 真菌扩繁作物，如豆科作物 （如豌

豆）、牧草（如三叶草）或绿肥（如苕子）．豆类成熟收

获后，用根作为 ＡＭ 真菌接种物填垄，秸秆作为绿肥

填沟或覆盖免耕．在烟苗移栽后初期少施 Ｐ 肥，在菌

根形成后增施 Ｐ 肥，促进烟草生长发育．这是目前在

田间大规模应用 ＡＭ 较可行的方式，但在时效上，不
能用于让移栽烟苗适应从水生到旱生的冲击，也不

能提高烟苗在移栽时遭受干旱的抗性，只能用于帮

助烟苗在移栽成活以后抗旱．另外，即使用育苗期接

种 ＡＭ 真菌的方式，烟田轮作豆科绿肥和免耕也是

减肥增效和增加土壤微生物的量、多样性和促植物

生长作用的适宜农艺措施．

２　 内生真菌

内生菌（ ｅｎｄｏｐｈｙｔｅ）指定殖在植物体内但不损

害植物的真菌和细菌［４７］ ．烟草中有很多内生真菌和

细菌［４８］ ．有些定殖在植物根内的内生真菌能像 ＡＭ
真菌那样促进植物的生长发育和抗逆，在与植物协

同进化中甚至可能特化成专性寄生而成为 ＡＭ 真

菌，如蜡壳耳目（Ｓｅｂａｃｉｎａｌｅｓ）的真菌就包括 ＡＭ 真

菌和内生真菌［４９］ ．内生真菌促进植物生长发育和抗
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逆的机制与 ＡＭ 真菌大体相似，不同的内生真菌各

有特性．本文以有益内生真菌研究领域的一种模式

真菌印度梨形孢为例，简述内生真菌帮助植物抗旱

的机理和应用．
印度梨形孢是属于蜡壳耳目的一种类似于 ＡＭ

真菌的内生真菌，在功能上与植物互惠共生，但没有

专性寄生，能在人工合成培养基上离体生长．最初是

从印度 Ｔｈａｒ 沙漠中一丛灌木获得了 ＡＭ 真菌孢子，
经玉米诱捕培养后，发现了一个可离体培养的真

菌［５０］，因能产生梨形的厚垣孢子而得名［５０－５１］ ．印度

梨形孢只侵染植物根而不侵染地上部，定殖于根围、
根表面和根皮层组织的细胞间和细胞内，不穿过根

的内皮层进入维管束［５２］ ．印度梨形孢的寄主没有特

异性．研究显示，印度梨形孢能侵染苔藓类、蕨类、裸
子植物和被子植物中的上百种植物［５３］，包括 ＡＭ 真

菌不能共生的十字花科植物，如拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ）．印度梨形孢能促进很多重要农作物的生

长发育、抗逆和抗病并提高产量［５４］ ．如促进烟草种

子萌发、茎秆伸长，提高结实率［５５－５６］，提高烟草组培

苗的移栽存活率［５７］，提高大麦和白菜的耐旱能

力［５８－５９］，诱导增强烟草对多种病害的抗性［６０］，减轻

由大丽轮枝菌（Ｖｅｒｔｉｃｉｌｌｉｕｍ ｄａｈｌｉａｅ）引起的番茄黄萎

病，提高番茄产量［６１］ ．印度梨形孢促进模式植物（拟
南芥、大麦和烟草）生长发育和抗逆的机理已被深

入研究．
２􀆰 １　 印度梨形孢帮助植物抗旱的机理

印度梨形孢主要侵染根的成熟区，形成胞间和

胞内菌丝，在伸长区形成胞间菌丝．印度梨形孢侵染

根先经历一个活体营养期，定殖在活细胞的胞间和

胞内．不同于 ＡＭ 真菌，其共生过程要再经历一个部

分根表皮细胞和皮层细胞死亡的时相，在死细胞里

产生厚垣孢子［６２－６３］ ．根细胞死亡经历了内质网膨胀

和液泡崩溃［６３］ ．印度梨形孢入侵诱导了根细胞的内

质网胁迫，同时又抑制根细胞对内质网胁迫的响应

通路，使得被定殖的根细胞不能缓解内质网胁迫而

激活细胞死亡程序［６３］ ．在活体营养期，印度梨形孢

激活了植物的茉莉酸信号通路来抑制植物的早期免

疫反应，包括活性氧迸发，以及与水杨酸和葡糖异硫

氰酸相关的防卫反应［６４－６５］ ．在促根细胞死亡期，印
度梨形孢激活植物赤霉素信号通路来抑制植物的防

卫反应［６４，６６］ ．而被激活的乙烯信号通路所介导的防

卫反应则抑制印度梨形孢过度定殖［６７］ ．总之，印度

梨形孢通过改变植物体内激素的平衡，激活和抑制

不同激素介导的信号通路，调整植物的防卫反应，完

成侵染定殖，同时诱导植物产生系统抗病性和抗逆

性［６８］ ．
印度梨形孢侵染改变植物激素平衡也调节植物

的生长和发育．例如，印度梨形孢侵染可提高大麦和

白菜根中生长素的水平［５９，６５］，提高拟南芥根中细胞

分裂素的水平［６９］ ．生长素或细胞分裂素介导的信号

通路不影响印度梨形孢在根中的定殖，而且促进根

的生长发育［５９，６５，６９］ ．
印度梨形孢能从土壤获取吸收 Ｐ、Ｎ、Ｋ、Ｓ、Ｍｇ、

Ｆｅ、Ｚｎ、Ｍｎ 和 Ｃｕ 等矿质元素并向植物转运［５２，６８］ ．如
印度梨形孢能产生磷酸酶裂解不溶的多磷酸盐和有

机磷酸盐中的磷酯键，能分泌有机酸溶解不溶的多

磷酸盐［７０］，且自身有高亲和力的磷酸盐转运体吸收

Ｐ ［７１－７２］，因而能有效地溶解吸收土壤中的 Ｐ．印度梨

形孢还能诱导植物的磷酸盐转运体，促进植物从土

壤吸收 Ｐ ［６８］ ．不同于 ＡＭ 真菌从土壤主要吸收铵，印
度梨形孢介导吸收硝酸根，能够增强根中 ＮＡＤＨ⁃依
赖的硝酸还原酶（Ｎｉａ２）基因的表达和酶活性［５６］ ．印
度梨形孢在帮助植物获得较多矿质营养的同时，也
上调根中淀粉裂解酶基因的表达，降解根中储藏的

淀粉，为根和真菌提供碳源，共同增强根的初级代

谢，促进根的生长和发育，进而促进叶合成较多的叶

绿素和类胡萝卜素，提高光合效率，为根和印度梨形

孢输入较多碳源，维持较发达根系的功能，吸收较多

水分而避旱．这也使得印度梨形孢的促生抗旱效应

在营养有限的条件下表现得更明显［６８，７３］ ．
干旱胁迫也诱导改变植物的激素平衡，上调

ＡＢＡ．有印度梨形孢定殖的根能更快地产生更高水

平的 ＡＢＡ，更快地上调植物耐旱相关基因的表达，
通过积累脯氨酸等渗透调节物质来降低植物细胞的

水势，通过增加抗氧化酶和抗氧化物、提高抗氧化酶

活性来清除活性氧、减轻活性氧伤害，增强植物耐旱

的能力［６８］ ．
２􀆰 ２　 印度梨形孢帮助烟草抗旱的应用

能用人工合成培养基大量培养的印度梨形孢比

ＡＭ 真菌更易于接种应用．可将印度梨形孢菌体（菌
丝和孢子）和培养液（含有印度梨形孢释放的促植

物生长物质）与烟草育苗基质混匀，让印度梨形孢

在烟草漂浮育苗阶段定殖在烟苗根部，促进烟苗生

长，在移栽后帮助烟草抗旱．
接种后能成功侵染定殖根是印度梨形孢发挥作

用的前提．对于烟草漂浮育苗体系，接种后的印度梨

形孢和 ＡＭ 真菌面临同样问题．１）它们都是好氧生

长的真菌，孢子萌发和菌丝生长都需要氧气．若土壤
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水分过多、通气性差，会抑制菌根的形成和发育．而
当土壤含水量略低于田间持水量时，真菌为了吸水

并在低土壤水势条件下生长，会倾向于侵染植物，从
植物中吸水或从植物和土壤中吸收更多的渗透调节

物质以维持膨压．因此，轻度土壤干旱会促进真菌侵

染植物，通过吸收植物的碳水化合物来达到水势梯

度和细胞渗透势．而在漂浮育苗条件下，育苗池中的

液面被育苗盘覆盖，液面与空气接触面小，水中的溶

氧量小，对生长在水饱和基质中的新生根系和菌体

供氧不足，使烟苗根系受低氧胁迫而活力低，也抑制

真菌的活力、真菌侵染根和共生菌根的形成．解决这

一问题可以在烟草种子萌发期和幼苗生根期采用湿

润式育苗，即育苗前期不用漂浮，通过浇水控制育苗

基质的含水量，让基质保持适度的透气性，按烟草种

子萌发和幼苗生根所需浇水，直到烟苗根从育苗盘

底的孔伸出后再进行漂浮育苗．２）真菌在植物矿质

营养受限的条件下为植物提供营养是菌根共生的基

础，基质富养抑制真菌侵染．因此，在烟草种子萌发

和生根期不施肥，让烟苗仅利用基质营养生长，待烟

苗根从盘底的孔伸出后开始在漂浮育苗池中添加育

苗肥，先施少量肥，以后按需增施．３）接种物在基质

中分布不均可能让部分无菌或少菌的盘孔中没有真

菌定殖烟苗，而把接种物在大量育苗基质中混匀费

时、费力．解决这一问题可研制含印度梨形孢的育苗

基质，如将以蛭石为载体的接种菌剂［７４］ 与育苗基质

的其他组分混匀，甚至进行固体发酵，让均匀分布的

印度梨形孢菌体在固体基质中继续生长和产孢．
在烟苗移栽时也可接种印度梨形孢，将菌剂随

移栽水肥和农药一同施入．但在时效上，不能用于让

移栽烟苗适应从水生到旱生的冲击，真菌侵染根的

效率会受到肥和农药的影响．因此，移栽时接种要控

制肥量，选择不影响印度梨形孢生长和侵染的农药．
印度梨形孢能与其他细菌［７４］ 或真菌［７５］ 协同促

进植物生长、抗逆和抗病．对病原真菌有拮抗作用的

生防细菌或真菌也可能拮抗印度梨形孢，如有哈茨

木霉（Ｔｒｉｃｈｏｄｅｒｍａ ｈａｒｚｉａｎｕｍ）在平板上对峙培养时

抑制印度梨形孢的生长，与印度梨形孢同时接种植

物会抑制印度梨形孢的定殖．通过先接种印度梨形

孢，让印度梨形孢在育苗锻炼期定殖植物，移栽时再

接种木霉，能让二者共同促进植物生长、抗逆和抗

病［７５］ ．

３　 根际促植物生长细菌

在植物根内、根表面和根周围土壤中生存的大

量细菌中有很多能促进植物生长，被称为根际促植

物生长细菌 （ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ⁃ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｒｈｉｚｏｂａｃｔｅｒｉａ，
ＰＧＰＲ）．ＰＧＰＲ 通过自身代谢产物和与植物互作来

促进植物生长发育，改善植物营养，诱导植物产生系

统抗病性和系统抗逆性［５，７６－７７］ ．
３􀆰 １　 ＰＧＰＲ 帮助植物抗旱的机理

ＰＧＰＲ 帮助植物抗旱的主要机制是改变植物体

内激素的平衡，激活和抑制不同激素介导的信号通

路，调控基因表达和代谢，促进植物生长，诱导植物

产生系统抗逆性． ＰＧＰＲ 与植物互作来改变植物体

内激素平衡的主要方式有：１）细菌合成释放植物激

素（如生长素、细胞分裂素、赤霉素和 ＡＢＡ 等）和挥

发性化合物（如 ２，３⁃丁二醇）作用于植物，引起植物

内源激素平衡发生变化；２）细菌用 １⁃氨基环丙烷⁃１⁃
羧酸（ＡＣＣ）脱氨酶分解植物产生的乙烯合成前体

ＡＣＣ 而降低植物产生乙烯的水平；３）植物应对细菌

定殖入侵而调整内源植物激素的合成和转运，调控

激素介导的信号通路．互作的结果若导致生长素、细
胞分裂素和赤霉素等促植物生长激素的水平适度升

高，则会促进植物的生长发育，为植物抗旱准备物质

基础．互作的结果也可能激活启动植物通过水杨酸、
茉莉酸和乙烯及 ＡＢＡ 等信号分子介导的植物防卫

反应，产生诱导系统抗病性和抗逆性，让植物能更

快、更 有 效 地 应 对 病 原 菌 的 侵 袭 和 非 生 物 胁

迫［５，７６－７７］ ．
吲哚乙酸（ ＩＡＡ）是最常见的生长素，也是最常

见的 ＰＧＰＲ 能合成的植物激素，能刺激植物细胞增

殖和伸长．ＰＧＰＲ 从种子和根分泌物中获得合成 ＩＡＡ
的前体色氨酸． ＰＧＰＲ 合成释放的 ＩＡＡ 被植物吸收

后，能促进初生根伸长和根毛形成、促进双子叶植物

侧根和单子叶植物不定根的形成，导致植物生成较

发达的根系．这是 ＰＧＰＲ 促进植物生长和发育的重

要机制［７８］ ．发达的根系能吸收更多的水分和矿质营

养，使植物避旱，并维持生长和抗逆所需的营养．
ＩＡＡ 能介导激活植物 ＡＣＣ 合成酶的表达和合

成．ＡＣＣ 合成酶催化 Ｓ⁃腺苷⁃甲硫氨酸转变为 ＡＣＣ．
ＡＣＣ 由 ＡＣＣ 氧化酶催化转变为乙烯．多数与植物联

合的 ＰＧＰＲ 和病原细菌能合成 ＩＡＡ．持续的 ＩＡＡ 作

用可能让植物产生高水平的乙烯，反过来会抑制植

物细胞的增殖和伸长．有些 ＰＧＰＲ 含有 ＡＣＣ 脱氨

酶，能催化 ＡＣＣ 脱氨产生 α⁃酮丁酸和氨，作为细菌

可利用的碳氮源［７９］ ．ＰＧＰＲ 产生的 ＩＡＡ 刺激植物细

胞伸长时会松弛植物细胞壁，让 ＡＣＣ 释放到植物细

胞外，同时与植物联合的有 ＡＣＣ 脱氨酶细菌能不断
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吸收消耗 ＡＣＣ，减少植物细胞中的 ＡＣＣ 和生成乙烯

的量，减弱 ＩＡＡ 持续作用产生的乙烯反馈抑制，维
持 ＩＡＡ 促植物生长的作用．即 ＰＧＰＲ 释放到胞外的

ＩＡＡ 和 ＰＧＰＲ 细胞内的 ＡＣＣ 脱氨酶协同作用，持续

促进植物生长［７９］ ．在植物中，一氧化氮介导 ＩＡＡ 指

导的侧根和不定根的形成［８０］ ．有些 ＰＧＰＲ 菌，如固

氮螺菌 （ Ａｚｏｓｐｉｒｉｌｌｕｍ） 能产生一氧化氮，可能协同

ＩＡＡ 或单独起作用，促进植物形成侧根［８１］ ．
与植物联合的 ＰＧＰＲ 通过吸收消耗植物细胞合

成的 ＡＣＣ，降低植物产生乙烯的水平，减弱乙烯对

植物生长（如根的伸长）的抑制，是 ＰＧＰＲ 帮助植物

抗逆的重要机制［８２］ ．植物遭受旱涝、盐碱、高低温、
重金属等非生物胁迫和病原微生物等侵袭的生物胁

迫时，会产生两个时相的乙烯迸发．第一个乙烯迸发

在胁迫发生几个小时后，通过消耗植物细胞储备的

ＡＣＣ，产生乙烯的量小，持续的时间短，诱导植物防

卫反应．第二个乙烯迸发在胁迫发生的 １～３ ｄ 后，需
要植物细胞重新合成 ＡＣＣ，产生乙烯的量大，持续

的时间长，会抑制植物生长．细菌合成 ＡＣＣ 脱氨酶

需要 ＡＣＣ 诱导．ＡＣＣ 诱导细菌合成 ＡＣＣ 脱氨酶的

速率比诱导植物细胞合成 ＡＣＣ 氧化酶的速率低．而
且细菌 ＡＣＣ 脱氨酶对 ＡＣＣ 的亲和性比植物 ＡＣＣ 氧

化酶低得多．当植物细胞动用储备的 ＡＣＣ 迸发乙烯

时，分泌到胞外的 ＡＣＣ 很少，细菌可吸收的 ＡＣＣ 很

少，难以诱导 ＡＣＣ 脱氨酶，不会影响植物细胞产生

少量乙烯来诱导植物的防卫反应．当胁迫持续时，植
物细胞重新合成 ＡＣＣ 并分泌部分 ＡＣＣ 到胞外；细
菌吸收 ＡＣＣ 后诱导产生高水平的 ＡＣＣ 脱氨酶来降

解 ＡＣＣ．由此产生从植物细胞“源”到细菌细胞“库”
的 ＡＣＣ 流，减少植物细胞中的 ＡＣＣ，降低植物产生

乙烯 的 水 平， 从 而 缓 解 胁 迫 对 植 物 生 长 的 抑

制［８２－８３］ ．
植物识别微生物表面共有的分子（如 ＰＧＰＲ 和

病原细菌表面的鞭毛和脂多糖）会产生先天免疫反

应．因此，ＰＧＰＲ 侵染植物能诱导植物产生对病原菌

的免疫反应，即诱导系统抗病性［８４］ ．水杨酸、茉莉酸

和乙烯等植物激素介导的信号通路调控 ＰＧＰＲ 诱导

植物产生的系统抗病性［８４］，与植物调控对干旱等非

生物胁迫的响应有共通之处，可能促成 ＰＧＰＲ 诱导

植物产生对非生物胁迫的系统抗逆性［７６］ ．ＰＧＰＲ 除

了通过与植物接触激发植物产生诱导系统抗病性和

抗逆性以外，ＰＧＰＲ 还可以产生挥发性化合物，如
２，３⁃丁二醇，诱导植物产生系统抗病性［８５］ 和系统抗

逆性［８６］，不同程度地受到水杨酸、茉莉酸和乙烯等

植物激素介导的信号通路的调控．获得诱导系统抗

逆性的植物在遭受干旱胁迫时，比没有 ＰＧＰＲ 作用

的植物能更快地产生更高水平的 ＡＢＡ，更快地调整

基因表达和代谢，积累脯氨酸和甜菜碱等渗透调节

物质，增加抗氧化酶和抗氧化物，提高抗氧化酶活

性，增强植物耐旱的能力［７６－７７］ ．
另外，ＰＧＰＲ 通过产生和释放葡萄糖酸和酮基

葡萄糖酸等有机酸来溶解土壤中不溶的矿质元素

（如 Ｐ 和 Ｆｅ），为植物提供了生长和抗逆所需的矿质

营养［８７］ ．很多 ＰＧＰＲ 产生胞外多糖，包裹着细菌形

成生物被膜，覆盖根表，防止细菌和根在干燥环境下

脱水，帮助维持根表和根围较高的水势，维持根吸收

水和营养．ＰＧＰＲ 产生的胞外多糖还能黏合土壤微

粒，促进形成和稳定土壤团聚体，提高土壤保水性，
减轻植物受旱［８８］ ．
３􀆰 ２　 ＰＧＰＲ 帮助烟草抗旱的应用

众多研究从植物和土壤中已筛选获得非常多的

有 ＰＧＰＲ 潜能的菌株，到最终能被商品化大规模应

用、在田间产生持续稳定效益的过程中要关注和解

决很多问题．本文以有 ＡＣＣ 脱氨酶的 ＰＧＰＲ 为主，
探讨 ＰＧＰＲ 帮助烟草抗旱的应用．

有 ＡＣＣ 脱氨酶的细菌能帮助植物抵抗多种逆

境，如既能帮助番茄抗旱［８３］，也能帮助番茄抗涝［８９］ ．
烟草在漂浮育苗时，根系因浸水而遭受低氧胁迫，诱
导 ＡＣＣ 合成酶并产生 ＡＣＣ．而根中 ＡＣＣ 因低氧不

易被氧化为乙烯，根细胞中积累的 ＡＣＣ 被释放到胞

外后会被转移到地上部，再被 ＡＣＣ 氧化酶催化产生

乙烯，抑制地上部生长，诱导叶片衰老．若烟苗根系

已定殖有 ＡＣＣ 脱氨酶的 ＰＧＰＲ，根细胞中释放的

ＡＣＣ 会被 ＰＧＰＲ 吸收消耗，降低根和地上部产生乙

烯的水平，缓解低氧胁迫对烟苗生长的抑制．当烟苗

移栽后受旱，根部有 ＡＣＣ 脱氨酶的 ＰＧＰＲ 能降低根

中产生乙烯的水平，缓解干旱对烟苗生长的抑制．
常用的筛选有 ＡＣＣ 脱氨酶细菌的方法是让细

菌以 ＡＣＣ 为唯一氮源生长．以 ＡＣＣ 为唯一氮源的培

养基用于分离富集有 ＡＣＣ 脱氨酶的细菌是有效

的［９０］，但难以排除有些细菌利用培养基中痕量的其

他氮源生长，或是利用空气中的 Ｎ２ 生长，或有与

ＡＣＣ 脱氨酶同源的其他 ５′⁃磷酸吡哆醛依赖酶进行

非特异分解 ＡＣＣ．因此，有必要用分子生物学方法鉴

定有 ＡＣＣ 脱氨酶的细菌．区分 ＡＣＣ 脱氨酶及基因序

列与同源的 ５′⁃磷酸吡哆醛依赖酶及基因序列间的

差异是鉴定 ＡＣＣ 脱氨酶和有 ＡＣＣ 脱氨酶细菌的关

键．ＡＣＣ 脱氨酶的第 ２９５ 和 ３２２ 位的氨基酸残基分
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别是谷氨酸（Ｅ）和亮氨酸（Ｌ） ［９１］ ．有些研究没有进

行分子生物学检测，仅基于细菌以 ＡＣＣ 为唯一氮源

生长或有 ＡＣＣ 脱氨酶活性，认定很多芽孢杆菌属

（Ｂａｃｉｌｌｕｓ）的细菌有 ＡＣＣ 脱氨酶［９２］ ．而笔者从已公

布全基因组序列的上千个芽孢杆菌属的细菌中没有

检索到有 ２９５Ｅ 和 ３２２Ｌ 的 ＡＣＣ 脱氨酶．因此，最常

用的芽孢杆菌属的 ＰＧＰＲ 很可能没有 ＡＣＣ 脱氨酶．
利用 ＡＣＣ 脱氨酶的 ２９５Ｅ 和 ３２２Ｌ 位点的保守

区和第 ７８ 位的丝氨酸（Ｓ）位点的保守区序列分别

设计简并引物，能有效特异扩增 ＡＣＣ 脱氨酶基因

（ａｃｄＳ） ［９１］ ．将扩增到的目标片段测序并进行系统发

育分析，能确定扩增序列是否是 ａｃｄＳ 序列，细菌是

否有 ＡＣＣ 脱氨酶．先用经典的生理生化方法粗筛，
再通过扩增关键基因序列确证也适用于筛选鉴定其

他 ＰＧＰＲ 特性［９３］ ．
在自由生长状态下测到的细菌 ＡＣＣ 脱氨酶活

性的高低与 ＰＧＰＲ 促进植物根伸长和帮助植物抗逆

程度的相关性很低［９４］ ．ＰＧＰＲ 的其他特性在自由生

长状态下和与植物联合状态下的相关性也很低［９５］ ．
因此，筛选有效可用 ＰＧＰＲ 的关键在于检测 ＰＧＰＲ
候选菌接种植物的效应．

细菌通过 ＡＣＣ 脱氨酶分解 ＡＣＣ 获得碳氮源有

利于细菌在植物体生存． ＰＧＰＲ 和病原细菌都可能

有 ＡＣＣ 脱氨酶．笔者检索病原细菌丁香假单胞菌

（Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｓｙｒｉｎｇａｅ）和茄科雷尔氏菌（Ｒａｌｓｔｏｎｉａ
ｓｏｌａｎａｃｅａｒｕｍ）的全基因组序列发现，９０％以上的菌

株有 ＡＣＣ 脱氨酶．同样，ＰＧＰＲ 和病原细菌都可能产

生释放 ＩＡＡ．如农杆菌产生高水平的 ＩＡＡ 能让植物

产生冠瘿瘤；有些病原菌能通过释放 ＩＡＡ 诱导植物

细胞壁松弛，增强植物 ＩＡＡ 信号通路的效应来压制

植物的防卫反应［７８］ ．所以，筛选有效可用的 ＰＧＰＲ
要依据细菌对植物的作用，检验细菌对植物是否有

致病性．
利用 ＰＧＰＲ 的 ＡＣＣ 脱氨酶能减弱因 ＩＡＡ 持续

作用植物而产生的乙烯反馈抑制，维持 ＩＡＡ 促植物

生长的作用．因此，可筛选有 ＡＣＣ 脱氨酶且产 ＩＡＡ
的 ＰＧＰＲ，让 ＡＣＣ 脱氨酶和 ＩＡＡ 产生协同增效的作

用．ＩＡＡ 诱导植物细胞壁松弛和抑制植物防卫反应

的作用会利于植物病原菌侵染．解决此问题可筛选

有 ＡＣＣ 脱氨酶、产 ＩＡＡ 且拮抗病原菌的 ＰＧＰＲ 菌

株，或组合拮抗病原菌的 ＰＧＰＲ 菌株，如常用的芽孢

杆菌．
ＰＧＰＲ 易于制备液体制剂，侵染定殖烟草根受

水生和低氧的影响小，易于在育苗和移栽过程的多

个时间点实现多次接种：在播种前用液体菌剂喷湿

育苗基质并浸种，在种子萌发后用菌剂喷湿幼苗，在
移栽时把菌剂随水、肥和农药一同施入穴中．

４　 结　 　 语

微生物帮助植物抗逆涉及微生物与植物的互

作，不同微生物的互作，微生物和植物对逆境的响

应．让人工制备微生物帮助植物抗逆需要以下条件：
１）微生物接种物自身抗逆，适应环境；２）与植物亲

和，能稳定地与植物共生或联合；３）比土著微生物

有更强或相近的环境适应力和植物亲和力．在实践

上，要根据微生物帮助作物抗逆的机理筛选和组合

微生物，以适合的方式接种作物检验微生物的效应，
尤其要检验在田间的接种效应．

对于在田间应用有益微生物帮助烟草抗旱，目
前可行的措施主要有：１）秋冬轮作耐寒、耐旱的豆

科作物．利用豆科作物光合作用为烟田土壤输入碳

源，利用根瘤菌共生固氮为烟田输入氮源，就地扩繁

烟田土著的 ＡＭ 真菌，增加烟田土壤微生物多样性，
减少因连作烟草而增加的病原菌．还可利用秸秆覆

盖免耕保持水土．２）漂浮育苗期接种优选的多功能

微生物．利用 ＡＭ 真菌或内生真菌的菌丝帮助烟苗

吸收营养，利用 ＰＧＰＲ 释放生长素刺激烟苗形成发

达根系，利用真菌和 ＰＧＰＲ 诱导烟苗产生系统抗逆

性，让烟苗耐受水培的低氧胁迫和移栽时的水旱转

换冲击，利用拮抗病原菌的真菌（如木霉）和 ＰＧＰＲ
（如芽孢杆菌和链霉菌）预防病害．３）少施化肥和化

学农药，多施有机肥和微生物农药．少施化肥促进

ＡＭ 真菌和内生真菌侵染烟草根，利用真菌帮助烟

草吸收营养提高化肥利用率，利用真菌和 ＰＧＰＲ 拮

抗病原菌或诱导系统抗病性来防控病害．
基于大数据分析的组学方法加速了人们对植物

抗逆和响应微生物机制的理解．内源植物激素平衡

和植物激素介导的信号通路调控植物对逆境和微生

物的响应．植物由调节蛋白负责响应植物激素平衡

的变化，分级多层次地调控基因表达网络［４］ ．通过基

因编辑控制关键的调节蛋白，可能以统筹的方式高

效引发植物抗逆或微生物诱导的系统抗逆性．日新

月异的 ＣＲＩＳＰＲ 基因编辑技术［９６－９７］ 也会加速作物

抗逆和与微生物互作的功能基因组学的研究进展和

获得抗逆高产作物．
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［５０］　 Ｖｅｒｍａ Ｓ， Ｖａｒｍａ Ａ， Ｒｅｘｅｒ ＫＨ， ｅｔ ａｌ． Ｐｉｒｉｆｏｒｍｏｓｐｏｒａ ｉｎ⁃
ｄｉｃａ， ｇｅｎ． ｅｔ ｓｐ． ｎｏｖ． ａ ｎｅｗ ｒｏｏｔ⁃ｃｏｌｏｎｉｚｉｎｇ ｆｕｎｇｕｓ． Ｍｙ⁃
ｃｏｌｏｇｉａ， １９９８， ９０： ８９６－９０３

［５１］　 Ｌｏｕ Ｂ⁃Ｇ （楼兵干）， Ｓｕｎ Ｃ （孙　 超）， Ｃａｉ Ｄ⁃Ｇ （蔡大
广）． Ｐｉｒｉｆｏｒｍｏｓｐｏｒａ ｉｎｄｉｃａ ｗｉｔｈ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ａｎｄ
ｉｔｓ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｐｒｏｓｐｅｃｔｓ． Ａｃｔａ Ｐｈｙｔｏｐｈｙｌａｃｉａ Ｓｉｎｉｃａ （植
物保护学报）， ２００７， ３４（６）： ６５３－６５６ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ）

［５２］　 Ｏｅｌｍüｌｌｅｒ Ｒ， Ｓｈｅｒａｍｅｔｉ Ｉ， Ｔｒｉｐａｔｈｉ Ｓ， ｅｔ ａｌ． Ｐｉｒｉｆｏｒｍｏｓ⁃
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ｔｅｉｎ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ， ２０１０， １６７： １００９ －
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［６０］ 　 Ｈｕｉ Ｆ⁃Ｑ （惠非琼）， Ｍａ Ｊ （马 　 杰）， Ｌｉｕ Ｊ （刘 　
剑）， ｅｔ ａｌ． Ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｎｉｃｏｔｉａｎａ
ｔａｂａｃｕｍ ｉｎｄｕｃｅｄ ｂｙ Ｐｉｒｉｆｏｒｍｏｓｐｏｒａ ｉｎｄｉｃａ． Ｔｏｂａｃｃｏ Ｓｃｉ⁃
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［６１］　 Ｆａｋｈｒｏ Ａ， Ａｎｄｒａｄｅ⁃Ｌｉｎａｒｅｓ ＤＲ， ｖｏｎ Ｂａｒｇｅｎ Ｓ， ｅｔ ａｌ．
Ｉｍｐａｃｔ ｏｆ Ｐｉｒｉｆｏｒｍｏｓｐｏｒａ ｉｎｄｉｃａ ｏｎ ｔｏｍａｔｏ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｏｎ
ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｆｕｎｇａｌ ａｎｄ ｖｉｒａｌ ｐａｔｈｏｇｅｎｓ． Ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ，
２０１０， ２０： １９１－２００

［６２］　 Ｄｅｓｈｍｕｋｈ Ｓ， Ｈüｃｋｅｌｈｏｖｅｎ Ｒ， Ｓｃｈäｆｅｒ Ｐ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ
ｒｏｏｔ ｅｎｄｏｐｈｙｔｉｃ ｆｕｎｇｕｓ Ｐｉｒｉｆｏｒｍｏｓｐｏｒａ ｉｎｄｉｃａ ｒｅｑｕｉｒｅｓ
ｈｏｓｔ ｃｅｌｌ ｄｅａｔｈ ｆｏｒ ｐｒｏｌｉｆｅｒａｔｉｏｎ ｄｕｒｉｎｇ ｍｕｔｕａｌｉｓｔｉｃ ｓｙｍｂｉｏ⁃
ｓｉｓ ｗｉｔｈ ｂａｒｌｅｙ． Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ
Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａ， ２００６， １０３：
１８４５０－１８４５７

［６３］　 Ｑｉａｎｇ Ｘ， Ｗｅｉｓｓ Ｍ， Ｋｏｇｅｌ Ｋ， ｅｔ ａｌ． Ｐｉｒｉｆｏｒｍｏｓｐｏｒａ ｉｎｄｉ⁃
ｃａ： Ａ ｍｕｔｕａｌｉｓｔｉｃ ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｅｔｅ ｗｉｔｈ ａｎ ｅｘｃｅｐｔｉｏｎａｌｌｙ
ｌａｒｇｅ ｐｌａｎｔ ｈｏｓｔ ｒａｎｇｅ． Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔ Ｐａｔｈｏｌｏｇｙ，
２０１１， １３： ５０８－５１８

［６４］　 Ｊａｃｏｂｓ Ｓ， Ｚｅｃｈｍａｎｎ Ｂ， Ｍｏｌｉｔｏｒ Ａ， ｅｔ ａｌ． Ｂｒｏａｄ⁃ｓｐｅｃ⁃
ｔｒｕｍ ｓｕｐｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｉｎｎａｔｅ ｉｍｍｕｎｉｔｙ ｉｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ
ｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｒｏｏｔｓ ｂｙ ｔｈｅ ｆｕｎｇｕｓ Ｐｉｒｉｆｏｒ⁃
ｍｏｓｐｏｒａ ｉｎｄｉｃａ． Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ， ２０１１， １５６： ７２６－７４０

［６５］　 Ｓｃｈäｆｅｒ Ｐ， Ｐｆｉｆｆｉ Ｓ， Ｖｏｌｌ ＬＭ， ｅｔ ａｌ． Ｐｈｙｔｏｈｏｒｍｏｎｅｓ ｉｎ
ｐｌａｎｔ ｒｏｏｔ⁃Ｐｉｒｉｆｏｒｍｏｓｐｏｒａ ｉｎｄｉｃａ ｍｕｔｕａｌｉｓｍ． Ｐｌａｎｔ Ｓｉｇｎａ⁃
ｌｉｎｇ ＆ Ｂｅｈａｖｉｏｒ， ２００９， ４： ６６９－６７１

［６６］　 Ｓｃｈäｆｅｒ Ｐ， Ｐｆｉｆｆｉ Ｓ， Ｖｏｌｌ ＬＭ， ｅｔ ａｌ． Ｍａｎｉｐｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ
ｐｌａｎｔ ｉｎｎａｔｅ ｉｍｍｕｎｉｔｙ ａｎｄ ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ ａｓ ｆａｃｔｏｒ ｏｆ ｃｏｍ⁃
ｐａｔｉｂｉｌｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ ｍｕｔｕａｌｉｓｔｉｃ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｂａｒｌｅｙ ｒｏｏｔｓ
ｗｉｔｈ Ｐｉｒｉｆｏｒｍｏｓｐｏｒａ ｉｎｄｉｃａ． Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌ， ２００９， ５９：
４６１－４７４

［６７］　 Ｃａｍｅｈｌ Ｉ， Ｓｈｅｒａｍｅｔｉ Ｉ， Ｖｅｎｕｓ Ｙ， ｅｔ ａｌ． Ｅｔｈｙｌｅｎｅ ｓｉｇｎａｌ⁃
ｌｉｎｇ ａｎｄ ｅｔｈｙｌｅｎｅ⁃ｔａｒｇｅｔｅｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ａｒｅ ｒｅ⁃
ｑｕｉｒｅｄ ｔｏ ｂａｌａｎｃｅ ｂｅｎｅｆｉｃｉａｌ ａｎｄ ｎｏｎｂｅｎｅｆｉｃｉａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ
ｔｈｅ ｓｙｍｂｉｏｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｅｎｄｏｐｈｙｔｉｃ ｆｕｎｇｕｓ Ｐｉｒｉｆｏｒｍｏｓ⁃

ｐｏｒａ ｉｎｄｉｃａ ａｎｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ，
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ｃａ： Ｔｈｅ ｖｅｒｓａｔｉｌｅ ａｎｄ ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｒｏｏｔ ｅｎｄｏｐｈｙｔｉｃ
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ｘｉｎｓ ａｎｄ ｃｙｔｏｋｉｎｉｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｍｕｔｕａｌｉｓｔｉｃ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｂｅ⁃
ｔｗｅｅｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ａｎｄ Ｐｉｒｉｆｏｒｍｏｓｐｏｒａ ｉｎｄｉｃａ． Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
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