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摘   要：【目的】明确印度梨形孢(Piriformospora indica)诱导小麦对根腐病产生抗性的作用机制。

【方法】用印度梨形孢悬液浸种，以无菌培养液为对照，用病原菌禾谷镰孢菌(Fusarium graminearum)
侵染小麦，对其相关生理生化指标及转录组变化进行分析。【结果】禾谷镰孢菌能诱导小麦产生

过氧化氢，降低细胞内水含量，破坏细胞膜的稳定性；根部定殖印度梨形孢的小麦细胞内抗氧化

酶活性增强，活性氧自由基含量降低，胞内水含量提高，细胞膜稳定性增强；印度梨形孢定殖能

改变由于病原菌引起的 mRNA 转录组变化，抗性相关基因的表达增强。综合表明印度梨形孢定殖

能有效地提高小麦对禾谷镰孢菌的抗性。【结论】研究结果为深入理解植物与微生物互作、开发

新型高效环保抗根腐病生物制剂提供理论和实验依据。 

关键词：小麦；根腐病；印度梨形孢；诱导抗性 
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Endophytic fungus Piriformospora indica induces wheats 
against root rot 

HAO Ruiying1, LI Liang1*, YANG Xiurong2, MA Haoxuan1, SHI Shuo1, FENG Yu1 

1 School of Chemical Engineering and Technology, Hebei University of Technology, Tianjin 300401, China 
2 Tianjin Institute of Plant Protection, Tianjin Academy of Agricultural Sciences, Tianjin 300384, China 
 
Abstract: [Objective] To clarify the mechanism of Piriformospora indica in inducing wheats 
against root rot. [Methods] Seeds were soaked in the suspension of P. indica, and the medium 
without P. indica was used as control. After Fusarium graminearum infecting wheats, this 
study analyzed the physiological and biochemical indexes and transcriptome changes. 
[Results] The pathogen F. graminearum induced the production of hydrogen peroxide in 
wheats, reduced the intracellular water content, and destroyed the stability of the membrane. 
The colonization of P. indica increased the activity of intracellular antioxidant enzymes and 
reduced the accumulation of oxygen free radicals in cells. Intracellular water content was further 
maintained, and the stability of membranes was enhanced. The colonization of P. indica also 
reprogrammed the mRNA transcriptome changes caused by F. graminearum. The expression of 
resistance-related genes was enhanced. Based on the above results, P. indica effectively improved 
the resistance of wheats to F. graminearum. [Conclusion] The implementation of the work will 
provide theoretical basis and experimental basis for in-depth understanding of plant-microbe 
interaction and development of new efficient and environmentally friendly root rot agents. 
Keywords: wheats; root rot; Piriformospora indica; induced resistance 
 
 

小麦是全球重要粮食作物，中国是世界最

大的小麦生产国和消费国，小麦产量的稳定对于

保障全国乃至世界粮食安全具有重要意义[1]。近

年来，受全球温度升高及耕作栽培措施的影响，

小麦根腐病发病范围逐渐扩大并多次流行。由

禾谷镰孢菌(Fusarium graminearum)引起的小麦

根腐病是影响小麦生长发育的真菌病害之一[2]，

在小麦的全生育期都可以发病[3]，可危害小麦

各个部位，抑制种子发芽，造成根系腐烂死亡、

茎弯曲、叶枯萎死亡，降低小麦籽粒饱满度，

导致小麦减产 30%–70%[4]。目前，防治根腐病

病害主要采用化学防治法，但该法带来的环境

污染、农药残留问题日益严峻。随着人们对食

品安全和环境保护意识的增强，生物防治法因

其成本低、效率高、环境友好、无药物残留等

优势，成为当前的研究热点[5]。 
印度梨形孢(Piriformospora indica)于 1998年

由印度科学家 Verma 等[6]从印度西北部地区塔

尔沙漠的灌木根际分离而得。该真菌可以定殖

于大麦、小麦、水稻、玉米、拟南芥、烟草等

200 多种植物根部[7]。P. indica 在植物根部定

殖能够协助寄主植物更有效地吸收和利用磷、

氮等营养物质[8]，促进植物生长，提高植株生

物产量[9]。Taghinasab 等[10]证实了 P. indica 能

够在富磷条件下增加小麦的磷吸收能力，促进

生长，提高产量。此外，P. indica 在植物根部

定殖能够增强植物对生物胁迫的抗性，如     
P. indica 能够有效地提高拟南芥对大丽轮枝菌
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(Verticillium dahliea)的抗性[11]，可以通过激活大

麦根系的抗氧化酶活性增强抗病性，降低根腐病

的发病率[12]；还能增强烟草[13-15]、水稻[16]、番

茄[17]、洋葱[18]、鹰嘴豆[19]等植物对病原菌的抗

性。本研究从生理、生化以及转录组水平分析

评价了 P. indica 预先定殖小麦根部，诱导小麦

抗 F. graminearum 的综合作用效果，以期为小

麦病害的生物防治、绿色可持续化发展提供理

论基础和实验依据。 

1  材料与方法 
1.1  材料 

印度梨形孢 (P. indica)由德国吉森大学

Karl-Heinz Kogel 教授惠赠；小麦品种为对禾谷

镰孢菌无抗性的津农 6 号，小麦种子及禾谷镰

孢菌株由天津农业科学院提供。 

1.2  真菌的培养 
将 P. indica 接种到完全培养基(complete 

medium, CM)上，23 ℃培养 3 周；向培养基上

倒入 5 mL 无菌 0.05%吐温-20 溶液，用无菌玻

璃棒轻轻刮动菌落，收集孢子悬液，重复该操

作 3 次，获得的孢子液用无菌 Miracloth 过滤；

用血球计数板检测孢子密度，稀释孢子液浓度

至 1×105 个/mL。禾谷镰孢菌用马铃薯葡萄糖琼

脂(potato dextrose agar, PDA)培养。 
1.2.1  P. indica 在小麦根部定殖、检测及     
F. graminearum 侵染 

小麦种子经 15% (体积比)次氯酸钠溶液杀

菌 8 min，用灭菌的蒸馏水冲洗干净；种子分为

4 种处理：对照组(CK)、P. indica 处理组(PI)、
F. graminearum 处 理 组 (FG) 和 P. indica+       
F. graminearum 处理组(PI+FG)。实验设计见表 1，
对于 CK 和 FG 组，将表面消毒的种子置于润湿

纱布，待发芽后转至灭菌的 1:1 (体积比)沙土混

合物，CK 每天浇灌清水，FG 浇灌 14 d 清水后，

实施 F. graminearum 侵染。对于 PI 和 PI+FG 组，

23 ℃条件下将表面消毒种子浸入 P. indica 悬液

中(浓度为 1×105 个/mL)，每 8 h 换 1 次新鲜孢子

液至种子发芽，转至灭菌的 1:1 (体积比)沙土混

合物，用 20 mL P. indica 孢子悬液浇灌 14 d，之

后 PI 组浇灌清水，PI+FG 组实施 F. graminearum
侵染。具体为用破碎机将培养 F. graminearum
的固体培养基打碎，用水稀释后浇灌于植物根

部，再培养 14 d；温室湿度 85%、温度 23 ℃。

PI 组培养 7 d 后，用台盼蓝染色法对小麦根部

进行染色，在显微镜下观察定殖情况。 
1.2.2  P. indica 与 F. graminearum 的对峙实验 

将直径 5 mm 的 P. indica 菌片置于 CM 培

养基的一侧，于 23 ℃培养 5 d 后，在培养皿另

一侧放置同等大小的 F. graminearum 菌片，观

察 2 个真菌共培养 5 d 和 10 d 后的状态。 

1.3  生理生化指标测定 
1.3.1  小麦根长及生物量测定 

依照表 1 所述实验设计对小麦植株进行不

同处理，28 d 后对不同处理的 100 株小麦根长

和根鲜重进行统计。 
 

表 1  样品处理 
Table 1  Respective treatments for different sample 
No. Treatments Abbreviation Repeats P. indica pre-inoculation Harvest at the day 
1 Mock (CK) Mock 3 – 140+140 
2 P. indica (PI) Piri 3 + 14pi+140 
3 F. graminearum (FG) Fg 3 – 140+14fg 
4 P. indica+F. graminearum (PI+FG) Piri+Fg 3 + 14pi+14fg 
140 stands for days irrigation with water; 14pi stands for days pre-inoculation of P. indica; 14fg stands for F. graminearum 
infection for 14 days. 
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1.3.2  小麦叶片相对含水量 (relative water 
content, RWC)测定 

当对 FG组和 PI+FG组实施 F. graminearum

侵染 7 d 和 14 d 后，测定各组小麦第一叶的鲜

重 (fresh weight, FW)；将叶片浸入蒸馏水中   
24 h，称重为饱和鲜重(turgid weight, TW)，将

叶片于 70 ℃干燥 48 h，称重为干重(dry weight, 
DW)。用如下公式计算小麦叶片 RWC：RWC= 
(FW‒DW)/(TW‒DW)。 
1.3.3  小麦叶片相对电导率测定 

当对 FG组和 PI+FG组实施 F. graminearum

侵染 7 d 和 14 d 后，测定各组电导率。取小麦

叶片 0.1 g，用蒸馏水清洗 3 次；在 25 mL 蒸馏

水中浸泡 24 h，用电导率仪测定浸泡液电导率

C1；沸水浴 15 min，冷却至室温后测浸泡液电

导率 C2。计算其相对电导率(C1/C2×100%)。 
1.3.4  小麦叶片丙二醛含量测定 

当对FG组和PI+FG组实施F. graminearum侵

染 7 d 和 14 d 后，进行丙二醛(malondialdehyde, 
MDA)含量测定。取各组小麦叶片 0.1 g，利用

硫代巴比妥酸比色法[20]测定 MDA 含量。 
1.3.5  抗氧化酶活性分析 

当对 FG组和 PI+FG组实施 F. graminearum

侵染 12、24、36、48、72、84 h 后，进行抗氧

化酶活性测定。取各组叶片 0.1 g，加入 3 mL 
PBS 缓冲液，将叶片研磨成匀浆，于 14 000×g、

4 ℃离心 20 min，取上清液即为粗酶液；采用

氮蓝四唑光化还原法 [21]测定超氧化物歧化酶

(superoxide dismutase, SOD)活性，紫外吸收法[22]

测定过氧化氢酶(catalase, CAT)活性，愈创木酚

法[23]测定过氧化物酶(peroxidase, POD)活性，紫

外吸收法[24]测定谷胱甘肽过氧化物酶(glutathione 
peroxidases, GPX)活性。 

1.4  转录组数据的获取 
用 十 六 烷 基 三 甲 基 溴 化 铵

(cetyltrimethylammonium bromide, CTAB)法[25]

对各处理组的小麦根部提取 RNA，由深圳华大基

因科技有限公司测序。转录组数据使用华大基因

的 BGI Seq500 系统测序获取。所有的单个基因

都由序列拼接得出，这是一种基于序列聚类软件

的冗余消除方法，然后通过将单基因与数据库进

行比较，对单基因进行功能标记和聚类分析。 

1.5  荧光定量 PCR 检测基因表达 
对不同处理的实验材料提取 RNA (1 µg)，

利用 M-MLV 逆转录酶获得 cDNA 第一链。

cDNA 用作实时定量聚合酶链式反应(quantitative 
real-time polymerase chain reaction, qRT-PCR)的
模板，用特异的 mRNA 引物扩增。采用 SYBR 
Green 荧光定量 RT-PCR 检测方法，具体参考文

献[26]。反应体系包含：2×Ultra SYBR 混合物

10 µL，100 ng cDNA 模板，10 µmol/L 正向和

反向引物。PCR 仪器为 Light Cycler96 快速实

时 PCR 系统。PCR 程序：95 ℃ 5 min；95 ℃   
20 s；56 ℃ 35 s，72 ℃ 35 s，65 ℃ 20 s，30 个

循环。以小麦肌动蛋白为内参，实验重复 3 次。 

1.6  数据处理 
每个实验组设置 3 个平行实验，采用 SPSS 

26.0 的多重比较法对数据进行统计分析，使用

字母标注差异，并用 Excel 2021 绘图。使用 R
软件(version 4.2.1)对转录组测序分析所得的差

异表达基因、基因本体论(gene ontology, GO) 
功能聚类、KEGG 功能聚类进行可视化。 

2  结果与分析 
2.1  P. indica 对 F. graminearum 的拮抗作

用分析 
为了说明 P. indica 是否对病菌产生抗性，

本研究实施了体外对峙试验，将 2 种菌块共培

养于 CM 培养基上，发现 F. graminearum 的生

长速度明显快于 P. indica，且 P. indica 对     
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F. graminearum 的生长无影响(图 1A、1B)，说

明 P. indica 不能分泌抑制 F. graminearum 生长

的物质。 

2.2  P. indica 对小麦根及生物量的影响 
实验通过浸种及根际浇灌的方式实施    

P. indica 的定殖。对 P. indica 悬液浇灌 7 d 的

小麦根部进行台盼蓝染色，发现根系表皮细胞

及细胞间隙出现椭圆形厚垣孢子(图 2A)，表明

P. indica 已在小麦根部定殖。由图 2B、2C 可知，

F. graminearum 感染小麦植株 14 d 后，与对照

相比，PI 处理小麦的根长提高至 12 cm，而 FG
处理的小麦根长减少了46%，甚至出现腐烂现象； 

 

 
 

图 1  Piriformospora indica 与 Fusarium graminearum 的体外对峙 
Figure 1  Resistence of Piriformospora indica to Fusarium graminearum in vitro. A: P. indica and       
F. graminearum co-culture for 5 d. B: P. indica and F. graminearum co-culture for 10 d. 
 

 
 

图 2  不同处理对小麦根腐病的影响 
Figure 2  Symptoms of root rot caused by Fusarium graminearum on wheat roots under different treatment. A:  
P. indica colonization in wheat roots, scale bar=30 µm. B: Symptoms of root rot after 14 d infected with        
F. graminearum, scale bar=5 cm. C: Average length of 100 wheat roots. D: Average fresh weight of 100 wheat 
roots. Different small letters above the columns represent significant differences (P<0.05). 
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PI+FG 较 FG 处理小麦的根系劣化程度轻，根长较

其高 75%，根鲜重降低程度明显降低(图 2D)。这

说明 P. indica 在小麦根部定殖可以有效缓解  
F. graminearum 引起的根腐病症。 
2.3  P. indica 对小麦相对含水量、相对电

导率、丙二醛含量的影响 
实验进一步测定了各个处理组的小麦叶片

相对含水量和相对电导率。在 F. graminearum 侵

染 7 d 和 14 d 时，FG 组的 RWC 分别比对照降低

了 5.9%和 6.9%，而 PI+FG 组分别降低了 3.4%和

2.8% (图3A)。对于相对电导率，在F. graminearum
侵染 7 d 和 14 d 时，FG 组的相对电导率分别比

对照升高了 23%和 38%，而 PI+FG 组分别升高了

13%和 29%。P. indica 定殖缓解了 F. graminearum
侵染引起的相对含水量降低和电导率升高(图 3B)。 

在 FG 组和 PI+FG 组侵染 F. graminearum 7 d
时，FG 组小麦的 MDA 含量较对照升高了 60%，

而 PI+FG 组较 FG 组的 MDA 积累减少了 10%。

侵染 F. graminearum 14 d 后，PI 处理小麦的

MDA 含量与 CK 无明显差异，但明显低于 FG
和 PI+FG 处理的小麦；PI+FG 处理与 FG 处理

的 MDA 含量相近，无明显差异(图 3C)。结果

表明 F. graminearum 侵染的小麦叶片质膜被破

坏，膜透性增大，稳定性降低，造成电解质外

溢，细胞脱水，MDA 大量积累。而 P. indica
在小麦根部定殖可以缓解致病菌引起的膜损

伤，提高膜稳定性。 

2.4  P. indica 定殖对小麦叶片抗氧化酶含

量的影响 
为了研究不同处理对小麦幼苗过氧化氢酶、 

 

 
 
图 3  Piriformospora indica 定殖下 Fusarium graminearum 对小麦叶片 RWC、相对电导率及 MDA 的影响 
Figure 3  Effects of Fusarium graminearum infection on RWC, relative conductivity and MDA of wheat 
leaves under Piriformospora indica colonization. A: Effects of P. indica colonization on RWC in wheat 
leaves. B: Effects of P. indica colonization on relative conductivity in wheat leaves. C: Effects of P. indica 
colonization on MDA in wheat leaves. Different small letters above the columns represent significant 
differences (P<0.05). 
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过氧化物酶、超氧化物歧化酶和谷胱甘肽过氧

化物酶活性的影响，对 F. graminearum 侵染

12、24、36、48、72、84 h 后的各组小麦叶片

进行酶活性测定。PI 处理的小麦 SOD、CAT、

POD 及 GPX 含量显著高于对照组(图 4)。FG
处理的小麦 SOD、CAT、POD 及 GPX 含量均

呈现先升后降的趋势，并在侵染 72 h 时达到峰

值。PI+FG 处理的小麦 SOD、CAT、POD 及

GPX 含量也均呈先升后降的趋势，CAT、POD
及 GPX 在侵染 48 h 后达到峰值，SOD 在侵染

72 h 后达到峰值，且始终高于 FG 处理。这表

明 P. indica 的定殖可以通过提高抗氧化酶的含

量，缓解活性氧(reactive oxygen species, ROS)
引起的损伤，从而减轻 F. graminearum 对小麦

的损害。 

2.5  差异基因表达分析 
通过华大基因 BGI Seq500 转录组测序，获得

了 CK、PI、FG 及 PI+FG 四组的转录组数据。在

|log2 (fold change)|≥1、Q value≤0.05 的筛选条件

下，PI vs. CK 比较组有 641 个差异基因(其中上

调 147 个，下调 494 个) (图 5A)，而 FG vs. CK 比

较组有 31 355 个差异基因(其中上调 17 859 个，

下调 13 496 个)，说明 F. graminearum 的侵染对

小麦的转录组影响极为显著(图 5B)；进一步发

现，PI+FG vs. CK 比较组有 27 516 个差异基因(其
中上调 11 467 个，下调 9 290 个)，相较于 FG vs. 
CK 组表达上调和表达下调的差异基因分别减少

了 35.8%和 31.2% (图 5C)，转录组数据初步表明

P. indica 定殖可以减少 F. graminearum 引起的差

异基因数量(图 5D)。 

 

 
 
图 4  Piriformospora indica 定殖下 Fusarium graminearum 对小麦叶片抗氧化酶含量的影响 
Figure 4  Effects of Fusarium graminearum infection on antioxidant enzymes of wheat leaves under 
Piriformospora indica colonization. A: Effects of P. indica colonization on SOD in wheat leaves. B: Effects 
of P. indica colonization on CAT in wheat leaves. C: Effects of P. indica colonization on POD in wheat leaves. D: 
Effects of P. indica colonization on GPX in wheat leaves. Error bars represent standard error of the samples. 
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图 5  差异基因火山图 
Figure 5  Volcano plot of DEGs. A: Volcano plot of DEGs in PI vs. CK. B: Volcano plot of DEGs in FG vs. 
CK. C: Volcano plot of DEGs in PI+FG vs. CK. D: Number of DEGs. 
 
2.6  差异基因 GO 分析 

为了进一步研究差异基因的功能，本研究

对 3 个比较组的差异基因在基因本体论(gene 
ontology, GO)数据库进行显著性富集分析。GO
富集分为生物过程(biological process, BP)、细

胞成分 (cellular component, CC)和分子功能

(molecular function, MF) 3 个一级分类。PI vs. 
CK 比较组中的差异基因主要富集于 BP 的 20 个

条目、CC 的 12 个条目以及 MF 的 8 个条目中；

FG vs. CK 比较组中的差异基因主要富集于 BP
的 27 个条目、CC 的 14 个条目以及 MF 的 13 个

条目中；PI+FG vs. CK 比较组中的差异基因主

要富集于 BP 的 27 个条目、CC 的 16 个条目以

及 MF 的 13 个条目中。3 个比较组的差异基因

均主要富集于细胞过程、代谢过程、刺激反应

等，CC 中的细胞、细胞组分等，MF 中的结合、

催化活性等。此外，在受 F. graminearum 侵染

的 2 个比较组中差异基因参与了更多的通路，

且参与通路相同(图 6)。 

2.7  差异基因 KEGG 分析 
为研究差异基因参与的主要代谢途径，将

差异基因根据 KEGG 数据库进行富集。从

KEGG 富集气泡图中可以发现 PI vs. CK 比较组

中的差异基因主要富集在植物病原菌互作、

MAPK 信号通路-植物和苯丙烷生物合成通路。

FG vs. CK 比较组中的差异基因在苯丙烷生物
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合成通路大量富集，在淀粉和蔗糖代谢、卟啉和

叶绿素代谢、碳代谢、谷胱甘肽代谢、类胡萝卜

素生物合成等通路富集。PI+FG vs. CK 比较组中

的差异基因在苯丙烷生物合成和 MAPK 信号通

路-植物上有大量富集，在淀粉和蔗糖代谢、碳代

谢、谷胱甘肽代谢、光合作用天线蛋白等通路也

有富集(图 7A‒7C)。显然，在 FG vs. CK 和 PI+FG 
vs. CK 比较组中，差异基因大多富集在光合作用

天线蛋白、卟啉和叶绿素代谢、碳固定和光合作

用、类胡萝卜素生物代谢等光合作用相关通路，

说明 F. graminearum 通过影响小麦光合作用相

关基因表达，导致光合作用强度改变，从而对

小麦生长产生影响。通过对 FG vs. CK 和 PI+FG 
vs. CK 两组的比较，发现有 5 885 个差异基因

是由于 P. indica 的定殖引起的，其参与的

KEGG 通路主要有苯丙烷生物合成、MAPK 信

号通路-植物、淀粉和蔗糖代谢、不饱和脂肪酸

生物合成、半乳糖代谢等(图 7D)。 

2.8  重要差异基因功能及表达量鉴定 
结合 2.7 KEGG 富集分析，综合考虑差异

基因的功能、表达量、差异显著程度等条件，

筛选出了富集于光合作用路径、转录因子、

MAPK 信号通路、植物病原体相互作用以及植

物激素信号转导等路径的关键基因，通过 
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图 6  差异基因 GO 富集图 
Figure 6  GO enrichment map of DEGs. A: GO enrichment map of DEGs in PI vs. CK. B: GO enrichment 
map of DEGs in FG vs. CK. C: GO enrichment map of DEGs in PI+FG vs. CK. 
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图 7  差异基因 KEGG 富集图及韦恩图 
Figure 7  KEGG pathway enrichment map of DEGs and Venn diagram. A: KEGG pathway enrichment map 
of DEGs in PI vs. CK. B: KEGG pathway enrichment map of DEGs in FG vs. CK. C: KEGG pathway 
enrichment map of DEGs in PI+FG vs. CK. D: Venn diagram of PI vs. CK, FG vs. CK and PI+FG vs. CK. 
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NCBI 的 BLAST 分析，预测了所编码蛋白的功

能。如表 2 所示，几个重要的和抗病相关基因

TraesCS6B02G107700 (disease resistance protein 
RGA2-like)、TraesCS6B02G100000 (disease resistance 
protein RGA4-like)、TraesCS5B02G229200 (disease 
resistance protein RGA1) 和 转 录 因 子 基 因

TraesCS7A02G376300 (ethylene-responsive 
transcription factor WIN1-like)、TraesCS1A02G301100 
(transcription factor WRKY19-like) 、

TraesCS2B02G517400 (WRKY transcription 
factor 70)对 P. indica 的定殖做出了响应。此类

WRKY transcription factor like 转录因子参与了

赤霉素(gibberellic acid, GA)、水杨酸(salicylic 
acid, SA)、脱落酸(abscisic acid, ABA)、乙烯

(ethylene, ET)以及植物病原体相互作用等信号

通路的调控。本研究对上述关键基因进行表达

量检测，荧光定量 PCR 结果显示上述关键基因

在 PI+FG 处理组的表达量均显著高于其他处理

组，表明上述关键基因受 P. indica 定殖诱导表

达(图 8)，推测此类基因在介导小麦抗病反应中

发挥重要作用。 

3  讨论与结论 
目前利用 P. indica 作为生物防治方法，诱

导植物抗病性已在番茄、大麦、拟南芥和水稻

中得到证实。本文进一步研究了 P. indica 定

殖小麦介导其抗根腐病 F. graminearum 的综

合作用效果。研究显示尽管 P. indica 在体外对

F. graminearum 无直接的颉抗作用，但预先

定殖 P. indica 的小麦能明显减轻由于感染   
F. graminearum 造成的根及茎基部腐烂程度，

说明 P. indica 可通过定殖植物体内间接助力小

麦对病原菌的抵抗。 
病原菌感染植物根部后，除了引起根部腐

烂外，也会对植物地上部分产生影响，如叶斑、

叶枯等症状。为了进一步证明根损伤对叶片的

影响，实验测定了叶片的相对含水量、电导率

以及 MDA。数据显示，P. indica 的定殖能显著

缓解由于 F. graminearum 感染造成的叶片电导

率和 MDA 含量升高，并提高叶片的相对水含

量(图 3)。MDA 是膜脂过氧化的产物，常被作

为判断膜脂过氧化程度的一个重要标准，膜损

伤同时 MDA 含量升高，研究结果表明印度梨

形孢定殖在维持细胞膜的稳定性方面具有重要

作用。 
另外，病原菌的感染导致植物体内的活性

氧自由基 O2
–、H2O2、·OH、1O2 大量积累，ROS

产生与消耗的平衡被破坏，造成 ROS 暴发，导

致植物细胞坏死[27]。抗氧化酶作为植物内维持

这一平衡的物质，在保持细胞平衡过程中发挥

重要作用。有研究表明 P. indica 可以保护大麦

根系由于 Fusarium culmorum 菌引起的抗氧化

酶损失[12]。本研究发现预先定殖 P. indica 不仅

能增强根部对病菌的抵抗能力，还能有效提高

叶片 SOD、CAT、POD、GPX 的活性，从而有

助于染病植株清除 ROS。另外，有理由推测，

抗氧化酶活性的增强可能是 P. indica 诱导植物

免疫系统的信号，从而增强植物对病原体的抵

抗力。 
本研究发现预先定殖 P .  indica 再接种    

F. graminearum 的小麦差异基因比直接接种  
F. graminearum 的差异基因少，说明 P. indica
的定殖降低了植物的发病程度，减少了由于病

原菌 F. graminearum 造成的病害胁迫，因此降

低了差异基因的表达数量。另外，差异基因主

要集中于转录因子及激素响应路径(表 2)，且大

部分 WRKY 家族基因表达上调(图 8)。Molitor
等[28]发现 P. indica 定殖诱导大麦防御相关基因

PR1、PR2 和 PR5 的高水平表达，从而提高大麦

对布氏白粉病菌(B. lumeria graminis f. sp. hordei) 
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表 2  PI+FG vs. CK 比较组中重要的差异基因 
Table 2  The significant DEGs of PI+FG vs. CK 
Gene ID Reference sequence 

at NCBI database 
Description 
 

Gene ontology 
 

TraesCS7A02G376300 XM_044567539.1 Triticum aestivum ethylene- 
responsive transcription 
factor WIN1-like 

0009873 ethylene-activated signaling pathway 

TraesCS7A02G077000 XM_044569903.1 Triticum aestivum 
auxin-responsive protein 
SAUR50-like 

0009734 auxin-activated signaling pathway 

TraesCS1A02G301100 XM_044576808.1 Triticum aestivum 
transcription factor 
WRKY19-like 

0000302 response to reactive oxygen species 
0009682 induced systemic resistance 
0009864 induced systemic resistance, jasmonic acid 
mediated signaling pathway 
0010104 regulation of ethylene-activated signaling pathway 
0010200 response to chitin 
0042742/0050832 defense response to bacterium/ fungus 
0080151 positive regulation of salicylic acid mediated 
signaling pathway 
2000022 regulation of jasmonic acid mediated signaling 
pathway 

TraesCS6B02G107700 XM_044555243.1 Triticum aestivum disease 
resistance protein RGA2-like 

0006952 defense response 

TraesCS6B02G100000 XM_044555207.1 Triticum aestivum disease 
resistance protein 
RGA4-like 

0009626 plant-type hypersensitive response 
0009870 defense response signaling pathway, resistance 
gene-dependent 
0010942 positive regulation of cell death 
0042742 defense response to bacterium 

TraesCS5B02G229200 XM_044533072.1 Triticum aestivum putative 
disease resistance protein 
RGA1 

0009816 defense response to bacterium, incompatible 
interaction 
0042742 defense response to bacterium 

TraesCS4D02G322700 XM_044520955.1 Triticum aestivum 
catalase-1-like 

0042744 hydrogen peroxide catabolic process 
0045454 cell redox homeostasis 
0009617 response to bacterium 
0009737 response to abscisic acid 
0042542 response to hydrogen peroxide 

TraesCS7D02G161200 XM_044587903.1 Triticum aestivum 
pathogenesis-related  
protein PRB1-3 

0009607 response to biotic stimulus 
0006952 defense response 

TraesCS5B02G544900 XM_044535791 Triticum aestivum probable 
LRR receptor-like protein 
kinase At1g51890 

0004674 protein serine/threonine kinase activity 
0042742 defense response to bacterium 

TraesCS2B02G517400 XM_044470399.1 Triticum aestivum probable 
WRKY transcription  
factor 70 

0009742 brassinosteroid mediated signaling pathway 
0009864 induced systemic resistance, jasmonic acid 
mediated signaling pathway 
0010104 regulation of ethylene-activated signaling pathway 
0050832 defense response to fungus 
0080151 positive regulation of salicylic acid mediated 
signaling pathway 
1900457 regulation of brassinosteroid mediated signaling 
pathway 
0000302 response to reactive oxygen species 
0009682 induced systemic resistance 
0010200 response to chitin   
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图 8  荧光定量 PCR 检测关键基因的表达 
Figure 8  Identification of the critical genes by qPCR. A: Disease resistance genes identification by qPCR 
including TraesCS6B02G107700 (disease resistance protein RGA2-like), TraesCS6B02G100000 (disease 
resistance protein RGA4-like), and TraesCS5B02G229200 (disease resistance protein RGA1). B: 
Transcription factor gene identification by qPCR including TraesCS7A02G376300 (ethylene-responsive 
transcription factor WIN1-like), TraesCS1A02G301100 (transcription factor WRKY19-like), and 
TraesCS2B02G517400 (WRKY transcription factor 70). Different small letters above the columns represent 
significant differences (P<0.05). 

 
 
 

的抗性。然而也有研究表明，预先接种 P. indica
降低了黄萎病病菌引起的防御基因上调现象[11,29]，

说明 P. indica 引起的其他信号参与调节免疫反

应。Lin 等[30]发现 P. indica 在诱导植物叶片 PR1
和 PR5 表达的同时，茉莉酸(jasmonic acid, JA)含
量也显著增长并激发了依赖于 JA 的系统抗性

(induced systemic resistance, ISR)，这说明 P. indica
的定殖调控了 JA 介导的信号通路。更多研究表

明，P. indica 通过调控多种植物激素，如 SA、

ET、GA、ABA、生长素(auxin, IAA)从而参与

控制植物对病害的抵抗。当然，不同植物对    
P. indica 定殖的反应存在差异，对激素的调节

也不尽相同[31]。 
另外，本研究分析对比 3 个比较组差异基

因参与的 KEGG 通路，发现预先定殖 P. indica
的染病小麦中，MAPK 信号通路以及苯丙烷信

号通路都有显著差异基因富集，转录因子

WRKY、MYB、bZIP 等也受到诱导表达，ET、

IAA、JA、ABA 等激素信号通路也有显著差异

基因富集。丝裂原活化蛋白激酶 (mitogen- 
activated protein kinase, MAPK)级联反应是植

物中参与逆境应答的重要信号途径[32]。已有报

道显示内生菌蜡状芽孢杆菌(Bacillus cereus)可
以通过 JA/ET 信号通路激活 MAPK 信号和

WRKY53 基因的表达，参与病原相关分子模式

(pathogen-associated molecular patterns, PAMP)触
发的免疫反应(PAMP-triggered immunity, PTI)[33]。

因此，有理由相信，P. indica 能够上调 MAPK
信号通路的基因表达，进而调节 MAPK 级联相

关的转录因子 WRKY、MYB、bZIP，激活与之

有相互作用的 ET、IAA、JA、ABA 等激素介导

的信号通路，从而触发机体免疫反应，其深入

机制还有待进一步研究。 
本研究通过对生理及生化参数的测定，明
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确了 P. indica 的定殖对 F. graminearum 引起的

根腐病具有抑制效果。预先定殖 P. indica 能缓

解由于病原菌感染导致的细胞相对水含量降低

及细胞膜的破坏，能降低丙二醛含量；能提高

小麦抗氧化物酶含量，降低氧自由基对小麦的

伤害。小麦转录组测序结果显示，印度梨形孢

定殖对转录组的影响不显著，却能显著降低由

于病原菌造成的转录组重排。通过影响 MAPK
信号通路、植物病原体相互作用以及植物激素

信号转导等途径提高植物对病原菌的抵抗。本

研究也挖掘到了一些在 P. indica 介导抗病过程

的关键路径的调控基因包括转录因子、抗性基

因等，为后续的基因功能挖掘研究奠定了基础，

也暗示着今后的基因功能挖掘研究任重道远。 
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