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内生真菌印度梨形孢增强烟草耐寒性的作用机制

研究 
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摘要：烟草是喜温且对低温敏感的作物，在漂浮育苗阶段易受“倒春寒”等低温寡日照天气的不利影响。为克服“倒春寒”天气

导致的烟苗生长迟缓、存活率降低等问题，该研究在不改变现行漂浮育苗方式的基础上，探究了内生真菌印度梨形孢

(Piriformospora indica)在烟草根系中的定殖效应及其提高烟草抗寒性的作用机制。结果表明，印度梨形孢在烟苗根部的定殖

显著增强了烟草体内抗氧化酶系统(包括 SOD、CAT、POD 和 APX)的活性，有效遏制了活性氧(ROS)的过量累积。同时，印

度梨形孢还促进了烟草体内一系列渗透调节物质的积累，包括可溶性糖、脯氨酸及可溶性蛋白。此外，印度梨形孢还可进一

步刺激冷响应基因的表达，并通过增强叶绿素合成和光系统 II (PSII)效率，提升了烟草的光合作用能力。该研究阐明了印度

梨形孢通过多途径增强烟草抗寒性的作用机制，并为促进烟苗在低温条件下的生长提供了有效策略。 

关键词：印度梨形孢；烟草；抗寒性；活性氧；渗透调节物质；光合作用 

doi: 10.11926/jtsb.4978        CSTR: 32235.14.jtsb.4978 

 

Study on Mechanism of Endophytic Fungus Piriformospora indica Enhancing 
Cold Tolerance in Tobacco 
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LI Xiang4* 
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Abstract: Tobacco is a warm-loving crop that is sensitive to low temperatures. During the floating seedling stage, 

it is vulnerable to adverse effects from cold spells such as “late spring cold” and low light. To address the issues of 

slow growth and reduced survival rate of tobacco seedlings caused by such cold spells, this study explored the 

colonization effect of the endophytic fungus Piriformospora indica in tobacco roots and its mechanism for 

enhancing tobacco cold resistance without altering the current floating seedling cultivation method. The results 

showed that the colonization of P. indica in the roots of tobacco seedlings significantly increased the activity of 

the antioxidant enzyme system, including SOD, CAT, POD, and APX, in tobacco, effectively curbing the 

excessive accumulation of reactive oxygen species (ROS). Additionally, P. indica promoted the accumulation of 

osmotic adjustment substances in tobacco, including soluble sugars, proline, and soluble proteins. Moreover, 

Piriformospora indica could further stimulate the expression of cold response genes and enhance the 

photosynthetic capacity of tobacco by promoting chlorophyll synthesis and the efficiency of photosystem II (PSII). 
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This study clarified the multi-pathway mechanism by which P. indica enhances tobacco cold resistance and 

provided an effective strategy for promoting the growth of tobacco seedlings under low temperature.  

Key words: Piriformospora indica; Tobacco; Cold resistance; Reactive oxygen; Osmolytes; Photosynthesis 

 

温度是影响植物生长发育和地理分布的重要

生态因子[1]，当环境温度持续低于植物生长所需温

度时，植物将面临低温胁迫，导致植物体内活性氧

(reactive oxygen species, ROS)的过量积累，由此对

膜脂、蛋白质、核酸和其他大细胞分子造成氧化损

伤[2]。低温胁迫还会显著降低植物体内叶绿素的含

量，削弱植物对 CO2 的利用能力，降低光合效率[3]。

此外，低温胁迫还会导致植物脱水、膜流动性降低

和细胞内钙稳态紊乱[4–7]。因此，深入探究植物在

低温胁迫下的生理响应机制，寻找提高植物抗寒性

的技术手段与方法，对于保障农业生产的稳定性与

可持续性发展具有重要的科学价值与意义。 

近年来，共生真菌在增强植物抵御非生物胁迫

能力方面所展现出的巨大潜力，引起了学术界的广

泛关注。丛枝菌根真菌(arbuscular mycorrhizae)通过

增强植物的光合作用与抗氧化能力，显著提高了玉

米(Zea mays)、水稻(Oryza sativa)等作物的抗寒

性[8–9]。Han 等[10]研究表明，丛枝菌根真菌能够通

过调控青杨(Populus cathayana)体内 14-3-3 家族蛋

白基因的表达来增强其抗旱能力。此外，丛枝菌根

真菌还能增强宿主植物对盐胁迫的抗性[11]。相比之

下，印度梨形孢(Piriformospora indica)作为一种有

益的内生真菌，凭借其可离体培养、促进宿主生长

及提高宿主抗逆性的生物学特性，已成为当下研究

内生菌与植物有益互作的热点[12]。彭兵等[13]的研究

指出，接种印度梨形孢能够增加烟草株高与叶面

积，促进烟草生长。Ghorbani 等[14]的研究指出，番

茄(Lycopersicon esculentum)接种印度梨形孢可诱导

产生对盐胁迫的抗性。Rai 等[15]的研究表明印度梨

形孢能够显著提升多种蔬菜种子在低温下的萌发

率。Murphy 等[16]的研究证实，接种印度梨形孢能

够增强大麦(Hordeum vulgare)的抗寒能力。在抗旱

方面，印度梨形孢可以提高干旱胁迫下白榆(Ulmus 

pumila)的气体交换参数和光能利用率，增强其抗旱

能力[17]，李震等[18]的研究还表明，接种印度梨形孢

能够刺激宿主抗旱相关基因表达上调，进而提高烟

草的抗旱能力。这说明利用共生真菌促进作物生

长、增强作物对非生物胁迫的抗性是一种行之有效

的策略。 

烟草(Nicotiana tabacum)是一种起源于美洲的

叶用经济作物，喜温不耐低温。在中国南方烟区,

漂浮育苗技术是烤烟育苗的主流方法。然而，在漂

浮育苗期间常常遭遇“倒春寒”等低温寡日照不利天

气的影响[19]。前期的低温环境会影响烟草种子的萌

发，致使种子发芽时间延长，整齐度降低[20]；其次，

低温会抑制烟苗的生长，烟苗易出现老苗、僵化苗、

根系发黄、幼苗叶片畸形等症状[21]。烟苗的优劣与

成熟烟叶质量的好坏息息相关，因此，如何在不改

变当前烟草育苗方式的前提下，提高烟苗的耐寒能

力并促进其在低温环境下的生长，对确保烟叶的高

质量生产具有至关重要的意义。 

本研究在不改变当前烟草育苗方式的前提下,

将内生菌印度梨形孢与育苗基质相结合，系统性地

探讨了印度梨形孢在烟苗根部的定殖对烟草抗寒

性的影响，重点分析了印度梨形孢对烟草光合作

用、抗氧化酶活性、渗透调节物质积累以及低温响

应基因表达的调控作用，阐明印度梨形孢通过多途

径增强烟草抗寒性的作用机制，并为促进烟苗在低

温条件下的生长提供有效策略。 

 

1 材料和方法 
 

1.1 试验处理和样品采集 

试验于 2023 年的秋冬季在贵州省烟草科学研

究院的室外(海拔约 1 100 m，106°36′42.0624″ E, 26° 

39′1.39284″ N)进行。参考 Li 等[22]的方法对烟草进

行印度梨形孢的接种。通过高速离心(7 770×g)收集

在马铃薯葡萄糖肉汤培养基中培养 4 d 的印度梨形

孢菌丝体，收集后用 ddH2O 对菌丝体进行重悬，并

调节真菌颗粒悬浮液的 OD600 值为 0.1。随后将真菌

颗粒悬浮液拌入育苗基质中，使用该育苗基质装盘

并播入云烟 87 种子。每个育苗盘装入 1 kg 育苗基

质并拌入 300 mL 印度梨形孢悬浮液，以拌入等体

积 ddH2O 的基质为对照。均设置 3 个生物学重复。

依据 Li 等[22]的方法对印度梨形孢与烟草的共生关

系进行界定，使用 0.05%台盼蓝染液对播种后第 49

天的烟草根部进行染色处理，并在光学显微镜的 10

倍物镜下，通过观察烟草根部染色的厚垣孢子来确
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定共生关系。播种 65 d 后随机选取处于低温环境下

(实时温度 4 ℃)的烟苗进行生理生化指标、光合作

用参数、光合荧光参数的测定、RNA 的提取及基因

表达的检测分析，并取其地上部分在 75 ℃烘箱中

烘干后称量干重。每个漂浮育苗盘随机取 3 个样品

进行各指标的测试分析，即每个测试指标共计进行

9 次生物学重复。在播种 70 d 后，统计烟苗的存活

率，存活率(%)=(成苗数-死苗数)/成苗数×100%。 

1.2 生理生化指标的检测 

使用商业试剂盒(科铭生物技术有限公司，中国)

测定样品的 O2
– (cat#：SA-1-G)、H2O2 (cat#：H2O2- 

1-Y)、丙二醛含量(cat#：MDA-1-Y)、叶绿素含量

(cat#：CPL-1-G)、可溶性蛋白含量(cat#：KMSP-1- 

W)、可溶性糖含量(cat#：KT-1-Y)、脯氨酸含量(cat#：

PRO-1-Y)、超氧化物歧化酶活性(cat#：SOD-1-Y)、

过氧化氢酶活性(cat#：CAT-1-W)、抗坏血酸过氧化

物酶活性(cat#：APX-1-W)和过氧化物酶活性(cat#：

POD-1-Y)，具体步骤参照使用说明书。使用台式电

导率仪 DDS-307 (上海仪电科学仪器股份有限公司, 

中国)测定相对电导率。参照 Lichtenthaler[23]的方法，

使用分光光度法测定叶绿素含量。 

1.3 光合作用和光合荧光参数的测定 

使用 LI-6400 便携式光合作用系统(LI-COR 公

司, 美国)测量样本的光合参数。测定的光合作用指

标涵盖净光合速率(Pn)、气孔导度(Gs)、细胞间二

氧化碳浓度(Ci)和蒸腾速率(Tr)。为确保测量准确

性，在正式测定前，采用系统内置的光源，设定光

强为 1 000 µmol/(m2ꞏs)的光合光子通量密度，对烟

草叶片进行 30 min 的预照射处理。测定的叶绿素荧

光参数包括光系统 II 的最大光化学效率(Fv/Fm)、

光系统 II 的实际光化学量子效率(ΦPSII)、光合电子

传递速率(ETR)、光化学猝灭系数(qP)和非光化学

猝灭系数(NPQ)。为获取准确的光合荧光参数，所

测烟苗在测量前均需在黑暗环境中静置 40 min, 以

确保叶片充分适应暗环境，从而保障测量结果的可

靠性。 

1.4 RNA 的提取和 qRT-PCR 分析 

使用 RNAprep Pure Plant Plus Kit (TIANGEN 

BIOTECH (BEIJING) CO., LTD)提取样本 RNA。随

后，使用 1 μg RNA进行 cDNA的合成(PrimeScript™ 

RT reagent Kit with gDNA Eraser, TaKaRa)。定量实

时聚合酶链式反应(qRT-PCR)参照 Li 等[22]的方法,

使用荧光定量 PCR 试剂盒(TB Green® Premix Ex 

Taq™ II, Bulk)在 Applied Biosystems ViiA™ 7 实时

聚合酶链式反应仪上进行, 以管家基因 NtActin 为内

参基因。qRT-PCR 的引物见表 1。 
 

表 1 qRT-PCR 引物 

Table1 Primers used for qRT-PCR 

引物 Primer 正向序列 Forward sequence (5′~3′) 反向序列 Reverse sequence (5′~3′) 

NtActin TCACAGAAGCTCCTCCTAATCCA GAGGGAAAGAACAGCCTGAATG 

NtCBF1 GGATGAGGAGACGCTATTCTG TGTGAACACTGAGGTGGAGG 

NtCBF3 TATTCAGAAGGCGACCGT CCTCCTCGTCCATAAACAA 

NtDREB2B CGGCCGCCCATCTGAGTC AGGTGGAGGCAGCATTAGTC 

NtERD10B GGCCTTGCAGACGGACGAATAC TGTTCCGGTGGTTCCATAGTCTCC 

NtERD10C CGGGTGAGGACACGGCTGTA AGGCGCCACTTCCTCTGTCTTC 

NtICE1 TGATAGGCTTTACATGCTGAGATC AGCTGTTGCAGTTGGCGTTA 

 
1.5 数据统计分析 

使用 GraphPad Prism version 4 中的 Tukey 检验

对数据进行统计学分析。数据以 9 个重复的平均

值±标准差表示。 

 

2 结果和分析 
 

2.1 低温下印度梨形孢对烟苗的生长影响 

将印度梨形孢的菌液拌入育苗基质中，并在

秋冬季的室外进行漂浮育苗。播种后，室外温度

逐日降低，烟苗生长发育迟缓，甚至出现死亡(图

1: A, B)。对播种后第 49 天的烟苗根部进行台盼

蓝染色镜检，在育苗阶段，向育苗基质中拌入印

度梨形孢菌液可有效实现印度梨形孢在烟草根部

的定殖(图 1: C)。在播种后第 70 天，相较于对照

而言，实验组的烟苗生长更好，其地上部分干重

(图 1: D)和遭受冷害时的存活率(图 1: E)较对照组

分别高出 70.0%和 20.5%。这表明印度梨形孢在烟

草根部的定殖可提高烟苗的抗寒性，并促进烟苗

在低温环境下的生长。 
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图 1 印度梨形孢对烟苗低温下生长的影响。A: 低温胁迫下烟苗的生长表型比较; B: 烟草育苗期间的温度变化; C: 播种第 49 天印度梨形孢在烟草根

部的定殖; D: 播种第 70 天烟苗的地上部分干重; E: 播种第 70 天后烟苗的存活率; CK: 对照; PI: 接种印度梨形孢; *: P<0.05。下同 

Fig. 1 Effect of Piriformospora indica on tobacco growth under cold stress. A: Growth phenotypes of tobacco under cold stress; B: Changes in temperature 

during tobacco seedling cultivation; C: Colonization of P. indica in tobacco roots after sowing 49 days; D: Dry weight of aboveground of tobacco seedlings 

after sowing 70 days from; E: Survival rate of tobacco seedlings after sowing 70 days; CK: Control; PI: Inoculated with P. indica. *: P<0.05. The same below 

 

2.2 低温下印度梨形孢对损伤相关指标的影响 

对播种后第 65天处于低温(实时温度 4 ℃)下的

烟苗进行生理生化指标的测定。在低温胁迫下，对

照的 H2O2和超氧阴离子( 2O  )水平分别比接种印度

梨形孢的烟草高出 58.1%和 51.1%，MDA 含量也高

出 120.5% (图 2)，这表明对照在低温胁迫下遭受了

严重的氧化损伤。与对照相比，试验组叶片的电解

质渗漏率减少了 73.5%，表明印度梨形孢的定殖增

强了低温胁迫下烟草的细胞膜稳定性。 

2.3 低温下印度梨形孢对抗氧化酶活性和渗透调节

物质积累的影响  

播种后第 65 天，实时温度为 4 ℃，印度梨形

孢定殖烟草叶片的 SOD、CAT、POD 和 APX 活性

分别比对照高 22.8%、22.5%、18.7%和 41.2% (图 3), 
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图 2 印度梨形孢对低温下烟草氧化损伤相关指标的影响。*: P<0.05; 

**: P<0.01。下同 

Fig. 2 Effect of Piriformospora indica on indicators related to oxidative 

damage in tobacco leaves under cold stress. *: P<0.05; **: P<0.01. The 

same below 

 
图 3 印度梨形孢对低温下烟草抗氧化酶活性的影响。SOD: 超氧化物歧化

酶; POD: 过氧化物酶; CAT: 过氧化氢酶; APX: 抗坏血酸过氧化物酶。 

Fig. 3 Effects of Piriformospora indica on activities of antioxidant enzymes 

in tobacco leaves under cold stress. SOD: Superoxide dismutase; POD: Per- 

oxidase; CAT: Catalase; APX: Ascorbate peroxidase. 

 

且可溶性糖、可溶性蛋白和脯氨酸含量分别比对照

高 16.2%、20.0%、36.8% (图 4)，这表明在低温胁

迫下，印度梨形孢可增强烟草抗氧化酶的活性，并

促进烟草渗透调节物质的积累，从而提高烟草抵御

低温胁迫的能力。 

2.4 低温胁迫下印度梨形孢对烟草光合作用的影响 

对播种后第 65天处于低温(实时温度 4 ℃)下的

烟草叶片进行光合色素含量、净光合速率(Pn)、气

孔导度(Gs)、胞间二氧化碳浓度(Ci)和蒸腾速率(Tr)

测定。结果表明，印度梨形孢定殖的烟草叶片中, 叶

绿素 a 和叶绿素 b 的含量均显著高于对照(图 5)。与

对照相比，印度梨形孢定殖的烟草在低温胁迫下表

现出较高的 Pn、Gs 和 Tr，而 Ci 则有所降低。  

进一步测定了烟草叶片的光合荧光参数，包括

Fv/Fm、ΦPSⅡ、ETR、qP 和 NPQ。由图 6 可见, 接

种印度梨形孢的烟草的 Fv/Fm、ΦPSⅡ、ETR、qP

和 NPQ 值较对照分别增加了 23.5%、52.1%、38.7%、

45.0%和 24.5%。因此，印度梨形孢能有效提高冷胁

迫下烟草叶片中光系统 II (PSII)的效率，进而增强

烟草的光合作用能力。 

2.5 印度梨形孢对烟草低温响应相关基因表达的

影响 

ICE (inducer of CBF expression)-CBF (C-repeat 

binding transcription factor/dehydrate responsive ele- 

 

 
图 4 印度梨形孢对低温环境下烟草渗透调节物质含量的影响 

Fig. 4 Effects of Piriformospora indica on osmolyte contents in tobacco leaves under cold stress 
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图 5 印度梨形孢对低温环境下烟草光合作用关键指标的影响。Chl a: 叶绿素 a; Chl b: 叶绿素 b; Pn: 净光合速率; Gs: 气孔导度; Ci: 胞间二氧化碳浓

度; Tr: 蒸腾速率。 

Fig. 5 Effects of Piriformospora indica on photosynthesis in tobacco leaves under cold stress. Chl a: Chlorophyll a content; Chl b: Chlorophyll b content; 

Pn: Net photosynthetic rate; Gs: Stomatal conductance; Ci: Intercellular CO2 concentration; Tr: Transpiration rate.  

 

 
图 6 印度梨形孢对低温环境下烟草光合荧光参数的影响。Fv/Fm: 光系统 II 的最大光化学效率; ΦPSII: 光系统 II 的实际光化学量子效率; ETR: 光合

电子传递速率; qP: 光化学猝灭系数; NPQ: 非光化学猝灭系数。 

Fig. 6 Effects of Piriformospora indica on fluorescence parameters in tobacco leaves under cold stress. Fv/Fm: Maximum photochemical efficiency of 

photosystem II; ΦPSII: Actual photochemical quantum efficiency of photosystem II; ETR: Photosynthetic electron transport rate; qP: Photochemical quenching 

coefficient; NPQ: Non-photochemical quenching coefficient.  
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ment binding factor)-COR (cold-regulated genes)信号

通路是调节植物抗寒性的关键途径。为进一步探究

低温胁迫下印度梨形孢调节烟草耐冷胁迫的分子

机制，在播种后第 65 天(实时温度 4 ℃)对烟草 ICE- 

CBF-COR 信号通路相关基因的表达进行了荧光定

量 PCR 分析。结果表明，在低温胁迫下，ICE1 的

表达没有显示出显著差异，基因 NtCBF1、NtCBF3、

NtDREB2B、NtERD10B 和 NtERD10C 在印度梨形孢

定殖的烟草中的表达相较于对照组分别提高了

45.1%、45.5%、61.1%、50.2%和 57.6% (图 7)。Nt- 

DREB2B 是 NtCBF1 的同源基因，而 NtERD10B 和

NtERD10C 则是 NtCBF1 的下游基因。因此，印度

梨形孢诱导的抗寒性可能与 CBF 和 COR 的表达上

调有关。 

 

 
图 7 印度梨形孢对烟草低温响应相关基因表达的影响  

Fig. 7 Effects of Piriformospora indica on expression of genes related to low-temperature response of tobacco 

 

3 讨论和结论 
 
冷胁迫作为限制作物生长和产量的重要因

素，对全球约 15%的农业用地产生了深远的负面

影响[24–25]。有研究表明，冷胁迫可通过破坏作物细

胞稳态和扰乱 ROS 产生与清除之间的平衡，导致

细胞内 ROS 过度积累，由此对植物组织造成氧化

损伤[26–27]。抗氧化酶系统作为植物的关键防御机

制，在清除 ROS 中发挥着核心作用[28–29]。SOD 特

异性地将超氧自由基转化为过氧化氢和氧气，随后

过氧化氢在 APX、CAT 和 POD 的作用下被有效清

除[30]。共生真菌的定殖能够增强宿主植物的抗氧化

酶系统，有效维持 ROS 稳态，从而减轻过量 ROS

的累积对植物细胞膜的氧化损伤。丛枝菌根真菌

(AMF)上调了包括 SOD、POD、CAT 和 APX 在内

的多种抗氧化酶的活性，降低了 MDA 的含量，从

而增强了质膜的稳定性[31–34]。本研究中，冷胁迫引

发了烟草叶片 ROS 的爆发，导致 MDA 生成和电解

质渗漏率的增加。电解质渗漏率的增加是细胞膜受

损的直接反映，标志着细胞内部电解质向外界环境

的非正常流失。然而，印度梨形孢在烟草根部的定

殖显著增强了烟草 SOD、POD、CAT 和 APX 的活

性，从而减少了 MDA 的积累，降低了电解质渗漏率。

李震等[18]的研究同样表明，接种印度梨形孢能够提

高烟草叶片中 SOD、POD 的活性。类似地，香蕉(Musa 

spp.)中印度梨形孢的定殖也显著刺激了 SOD、CAT、
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APX 和谷胱甘肽还原酶(GR)的活性，并有效减少了

冷胁迫下 ROS 的过度积累[35]。这些表明印度梨形孢

的定殖能够增强宿主植物的抗氧化酶活性，从而在

冷胁迫下维持细胞膜的稳定性。 

冷胁迫能引发植物细胞失水，但植物可通过积

累渗透调节物质(如可溶性糖、脯氨酸和可溶性蛋

白)来有效抵消这种损害，从而恢复细胞内的渗透

平衡[36–40]。此外，这些渗透调节物质还可通过直接

参与ROS 清除以及降低植物的冰点来保持细胞膜的

完整性，使植物能够更好地适应冷胁迫。脯氨酸通

过维持渗透平衡、细胞膨压以及间接调节 ROS 代谢

来提高植物的胁迫耐受性[37]；可溶性糖作为能量来

源，为细胞代谢提供基础，从而增强植物的抗寒

性[40]; 可溶性蛋白能与水结合，维持细胞水分含量，

从而减少冷胁迫下的生理失水[36]。在本研究中，内

生真菌印度梨形孢显著增加了低温胁迫下烟草中

脯氨酸、可溶性糖和可溶性蛋白的含量。类似地, 在

拟南芥中，印度梨形孢的定殖显著促进了可溶性蛋

白与脯氨酸的积累[41]；而香蕉接种印度梨形孢则增

加了可溶性糖和脯氨酸的含量[40]。这表明印度梨形

孢可刺激渗透调节物质的积累，从而提高宿主植物

对冷胁迫的抵抗力。   

叶绿素是光合作用中捕获光能的关键因子。然

而，冷胁迫阻碍了叶绿素的合成，甚至导致其降解，

由此对光合作用产生不利影响[42–43]。在本研究中, 

接种印度梨形孢可有效促进烟草叶绿素在冷胁迫

下的合成，从而减轻冷胁迫对植物的负面影响。此

外，本研究结果还表明，冷胁迫对烟草的光合作用

产生了严重的抑制作用，这主要体现在 Pn、Gs 以

及Tr的显著下降。Pn的降低可能与Gs下降以及CO2

进入叶片受阻有关。然而，接种印度梨形孢提高了

烟草叶片的 Pn、Tr 和 Gs，同时降低了胞间 CO2浓

度。接种印度梨形孢的烟草 Ci 的降低，可能是由于

CO2 作为光合作用的基本底物，在光合过程中被大

量消耗，从而导致了胞间 CO2 的减少。这实际上反

映了光合作用的增强，进而促进了 Pn 的提高。 

冷胁迫还可损害 PSII 反应中心，降低光合活性、

减缓叶片电子传递速率并增强光抑制[44]。此外，由

冷胁迫诱导的 ROS 过量积累还可进一步抑制 PSII 光

损伤修复蛋白质的合成，从而加剧 PSII 反应中心的

损害[45]。光合荧光参数是衡量 PSII 功能和光捕获效

率的重要指标。当中，Fv/Fm 对环境胁迫敏感，代

表 PSII 的最大光化学效率；ΦPSII 与植物光能利用

效率密切相关，当光合有效辐射(PAR)受限时，ΦPSII

的下降意味着光合效率的降低；ETR 可衡量植物利

用环境中光能进行光合作用的速率与效率，在光照

不足的情况下，其数值的下降直接反映了光合作用

速率的减缓；qP 代表了开放的 PSII 反应中心的比例, 

它与植物的光合活性呈正相关关系[46]；NPQ 则代表

了植物通过热耗散方式消散过剩光能的光保护能

力。在盐胁迫下，接种印度梨形孢显著提高了番茄

PSII 的光化学效率，表现为 NPQ、qP、Fv/Fm 和ΦPSII

等光合荧光参数的显著增加[47]。当植物面临镉污

染、干旱或低温胁迫时，接种印度梨形孢亦可有效

提高宿主植物的 PSII 光化学效率，帮助其更好地应

对各种环境压力[48–49]。本研究中，接种了印度梨形

孢的烟草在遭受冷胁迫时，其 Fv/Fm、ΦPSII、ETR、

qP 和 NPQ 值均显著高于对照组。印度梨形孢能够

增强烟草中抗氧化酶的活性，可能是通过激活抗氧

化酶防御系统来减轻过量 ROS 生成对 PSII 反应中

心所造成的损害。综合叶绿素含量、光合作用参数

和光合荧光参数的分析结果，认为接种印度梨形孢

的烟草具有更好的光合作用能力，该共生关系为烟

草在低温环境下的生长提供了必要的物质与能量

支持。    

由 ICE-CBF-COR构成的冷信号级联反应在植

物抗寒中发挥着关键作用[50–52]。作为 ICE1 的下游

调控基因，CBF 转录因子在冷胁迫条件下能够被迅

速地诱导上调表达。诱导产生的 CBFs 能与 COR 基

因启动子中的顺式作用元件特异性结合，进而激活

CORs 的表达，从而增强植物对冷胁迫的抵御能力。

本研究表明，在冷胁迫条件下，除 NtICE1 外，被印

度梨形孢定殖的烟草中NtCBF1、NtCBF3和NtDRE- 

B2B (CBF1 的同源基因)的表达水平均显著高于对

照组。NtERD10B 和 NtERD10C 作为烟草中 CBF1 的

下游调控因子，负责编码 LEA 蛋白[53]。在冷胁迫下，

印度梨形孢定殖的烟草中 NtERD10B 和 NtERD10C

的表达量同样显著高于对照。有研究表明印度梨

形孢能够通过激活CBF依赖途径中相关基因的表

达，进而增强宿主植物对冷胁迫的耐受性[22,40]。因

此，推测印度梨形孢的定殖能够上调与冷胁迫相关

基因的表达，从而提升烟草对冷胁迫的适应能力。 

综上，在低温胁迫下，印度梨形孢能够通过提

升烟草体内渗透调节物质的含量、增强抗氧化酶活

性、提高光合效率以及刺激低温响应相关基因表达

等途径来增强烟草的抗寒能力。本研究提供了一种
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能够在不改变当前漂浮育苗方式的前提下，促进烟

苗在低温环境下生长发育的策略，并揭示了印度梨

形孢增强烟草抗寒性的作用机制，为未来利用微生

物资源改良作物的耐寒性提供了有力的理论依据

与实践指导。 
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