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AM 真菌提高植物抗逆性的机制
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(草地农业生态系统国家重点实验室 农业部草牧业创新重点实验室 兰州大学草地农业科技学院,甘肃 兰州７３００２０)

摘要:丛枝菌根(arbuscularmycorrhizae,AM)真菌是自然界中最广泛的植物共生真菌,可以提高宿主对生物和非生物

逆境的抗性.AM 真菌能通过改善养分吸收、增加渗透调节物质的积累,提高抗氧化酶类活性、强化渗透调节作用并维

持植物内源激素平衡,增加生长素的合成,调节碳氮代谢,刺激胁迫诱导基因表达,增强植物根系及菌丝本身对重金属

元素的固持作用等提高植物对非生物逆境(如干旱、高低温、重金属、盐碱)的抗性;并能通过构建菌丝网络,形成对根部

入侵病原真菌的机械屏障,增强抗病性相关酶活性,合成与抗病性相关的次生代谢产物,增强抗病、虫相关基因的表达,

菌丝传递抗虫防御信号,能提高邻近植株的抗虫性,增强植物的抗病虫能力.本文归纳了近几年来国内外有关 AM 真

菌影响植物抗逆性及其作用机理的研究进展,并对 AM 真菌在促进植物抗逆性方面的研究作了展望.
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Abstract:Arbuscularmycorrhizae(AM)fungicouldincreaseplantresistancetobioticandabioticstresses．AM
fungicouldimproveplantresistancetoabioticstresses,includingdrought,highorlowtemperature,heavy
metal,andsalt．Themechanismincludesimprovingplantnutrientabsorption,theaccumulationofosmoticadＧ
justmentsubstancesandactivitiesofantioxidativeenzymes,strengtheningtheeffectsofosmoticadjustment
andmaintainingthebalanceofplanthormones,andincreasingauxinsynthesis,andregulatingcarbonandniＧ
trogenmetabolism．AMfungicouldalsoinduceplantdefensegeneexpressionandenhancethecapacityofplant
rootsandmyceliumtoholdheavymetal．ThemechanismofAMfungifordefenseagainstplantdiseaseandinＧ
sectsmayincludebuildingthemyceliumnetworkthatcanform mechanicalbarriersforthepathogenthatisinＧ
vading,enhancingtheactivitiesofresistanceＧrelatedenzymes,synthesizingsecondarymetabolitesassociated
withdiseaseandinsectresistance,promotingtheexpressionofgenesrelatedtodiseasesandpests,andtransＧ
missionby mycelium ofthesignalofinsectresistancedefensetoimprovetheinsectresistanceofadjacent
plants．WesummarizetheeffectsofAMfungionplantstressresistanceandthemechanismsfoundbothat
homeandabroadinrecentyears．
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　　丛枝菌根(arbuscularmycorrhizae,AM)是由球

囊菌门真菌(Glomeromycota)与陆生植物的根形成的

一种共生体,在世界范围内分布十分广泛.９０％的维

管植物都能形成 AM 真菌,１２０余种 AM 真菌可以和

超过２０００００种植物共生[１].AM 真菌可以活化土壤

中的无机营养元素,促进宿主植物对养分(如 N、P、K、

Zn等)的吸收[２Ｇ６],改善宿主的营养状况[７];促进水分

代谢,增强植物抗旱性[８];提高宿主植物对低温、高温

的耐受性[９Ｇ１０];同时 AM 真菌亦可增强植物耐盐碱的

能力[１１],减轻土壤重金属污染对植物造成的危害[１２];
提高植物抗病性[１３]、抗虫性[１４],提高植物品质及其产

量,对于植物适应各种逆境胁迫具有重要意义.

AM 真菌在植物不同物种间的竞争中也有重要作

用,可以引起群落的演替,促进物种多样性变化,影响

生态系统的群落结构变化,促进系统中的碳循环及氮

循环,从而在一定程度上影响全球气候的变化[１５Ｇ１７].
菌根生物技术的应用十分广泛,它在牧场草地修复、干
旱地区土壤的改良、开垦荒山、植树造林以及保护自然

生态资源、维持生态系统的稳定等方面均有重要作

用[１８].AM 真菌可以促进地表垃圾分解,抑制土壤微

生物群落的生长,因此菌根生物技术也可广泛应用于

环境修复,且这类技术具有适应性强的优点,即使在各

种不利生态环境条件下,也能很好地应用,从而能更好

地维持生态系统平衡[１９Ｇ２１].因此加大对 AM 真菌的

研究,尤其是利用 AM 真菌与植物共生对植物抗逆性

的影响,对于实现农业可持续发展、促进生物多样性保

护具有重要意义.

１　AM真菌对植物抗非生物逆境的抗性机制

１．１　抗旱

自然界诸多环境因子都会限制或影响植物进行正

常生理生化代谢,水分是最普遍的胁迫因子之一[２２Ｇ２３].
水分缺失会导致植物叶面积减小,气孔关闭,根系呼吸

作用加强,植株叶片光合速率和光合能力下降,严重时

甚至造成植被大面积死亡;干旱地区土壤贫瘠,植被退

化,生物多样性较少,生态系统稳定性降低,生态环境

持续恶化,易遭受破坏且难以修复[２４].所以,提高植

物体对干旱胁迫的耐受性可以促进植物群落多样性变

化、维持生态系统结构和功能的稳定.
大量研究表明,AM 真菌与植物体共生可以促进

宿主植物对水分的吸收与利用,提高植物对干旱胁迫

的抵抗能力[２５].近年来,国内外学者已对此进行了大

量的试验验证.对紫花苜蓿(Medicagosativa)、三叶

草(Trifoliumalexandrium)等多种植物[２６Ｇ３３]的研究

结果表明,在干旱胁迫条件下,摩西球囊霉(Glomus
mosseae)、根内球囊霉(G．intraradices)等 AM 真菌

可以促进植物生长,提高植物抗旱能力.在对紫花苜

蓿的研究中发现,当土壤相对含水量下降到２０％时,
接种摩西球囊霉的植株相比未接菌植株,其地上及地

下部分的干物质产量平均可增加５７．９３和１６．４７g,可
溶性 糖 含 量 增 加 ０．０１８％,可 溶 性 蛋 白 含 量 增 加

０．００４％,丙二醛含量降低０．００７μmolg－１[２６].有关

接种 AM 真菌对植物体内脯氨酸含量的影响仍存在

很多争议,对民勤绢蒿(Seriphidium minchünense)的
研究发现,在水分胁迫下接种 AM 真菌的植株叶片脯

氨酸含量低于未接菌植株[２８],但在对连翘(Forsythia
suspensa)的研究中则发现,接种 AM 真菌显著增加了

植株叶片脯氨酸含量[２９].AM 真菌也可提高抗氧化

酶类,包 括 超 氧 化 物 歧 化 酶 (SOD)、过 氧 化 物 酶

(POD)和过氧化氢酶(CAT)等的活性,在土壤相对含

水量为３０％的干旱胁迫条件下,以摩西球囊霉和缩球

囊霉(G．constrictum)接种紫穗槐(Amorphafruticosa),
其SOD活性较未接种 AM 真菌植株最高可增加６．６１
U(gh)－１,POD活性最高增加１８９．６１μg(gmin)－１,

CAT 活性最高增加４９．３８U(gmin)－１,而植株根系活力

相应提高０．１７mg(gh)－１[３３].另外,AM 真菌对植物

的作用还包括促进土壤团聚体的形成,改善土壤理化

性质;促进生长素合成,抑制胁迫响应因子脱落酸的合

成等(表１).

　　AM 真菌提高植物抗旱性的作用机制可以归纳为

生理生化机制和分子机制.AM 真菌影响植物抗旱性

主要表现在植物体自身产生的生理生化反应,包括提

高可溶性糖、可溶性蛋白等渗透调节物质的积累,从而

提高细胞液浓度,降低细胞渗透势,防止细胞脱水,细
胞水势降低,与外界形成较高的水势差,提高细胞吸水

或保水能力,从而适应水分胁迫环境[２６];改变根系及

２９４
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表１　AM真菌对干旱胁迫的响应及其机制

Table１　ResponseandmechanismofAMfungitodroughtstress

宿主植物

Hostplant
AM 真菌

AMfungi

试验条件

Experimental
condition

水分处理

Water
treatment

AM 作用

AMfunction
参考文献

Reference

紫花苜蓿

Medicagosativa

摩西球囊霉

G．mosseae
根内球囊霉

G．intraradices

盆栽

Pots
８０％;２０％

提高可溶性糖、可溶性蛋白含量,降
低丙二醛和脯氨酸含量

Improvedsolubleproteinandsoluble
sugar content,reduced MDA and
prolinecontent．

[２６]

枸杞

Lyciumbarbarum
缩球囊霉

G．constrictum
盆栽

Pots
７５％~８０％;
４０％~５０％

提高蒸腾速率和光合活性

ImprovedtranspirationrateandphoＧ
tosynthesisactivity．

[２７]

民勤绢蒿

Seriphidium
minchünense

摩西球囊霉

G．mosseae
盆栽

Pots
８０％;２０％

提高黄酮含量,降低脯氨酸含量

IncreasedflavonoidscontentandreＧ
ducedprolinecontent．

[２８]

连翘

Forsythiasuspensa

缩球囊霉

G．constrictum
集球囊霉

G．fasciculatum

水培

Hydroponics

正常供水

WellＧwatered;
干旱胁迫

Droughtstress

提高脯氨酸含量与SOD活性

Improvedprolinecontent,SODenzyＧ
maticactivity．

[２９]

三叶草

Trifolium
alexandrium

摩西球囊霉

G．mosseae
盆栽

Pots

正常供水

WellＧwatered;
干旱胁迫

Droughtstress

促进水孔蛋白基因表达

Promotedaquaporins genesexpresＧ
sion．

[３０]

番茄

LycopersiconesculenＧ
tum

根内球囊霉

G．intraradices
盆栽

Pots

正常供水

WellＧwatered;
干旱胁迫

Droughtstress

促进水孔蛋白基因及Slnced 基因表
达

Promoted aquaporins genes and
Slncedgeneexpression．

[３１]

大豆

Glycinemax

摩西球囊霉

G．intraradices
根内球囊霉

G．mosseae

盆栽

Pots

正常供水

WellＧwatered;
干旱胁迫

Droughtstress

下 调 gmPIP２、gmlea８ 和 gmlea１０
基因的表达

DownＧregulated gmPIP２, gmlea８
andgmlea１０geneexpression．

[３２]

紫穗槐

Amorphafruticosa

摩西球囊霉

G．mosseae
缩球囊霉

G．constrictum

盆栽

Pots
３０％;５０％;７０％

提高可溶性糖、可溶性蛋白含量,以
及抗氧化酶类活性

Improved soluble protein content,
solublesugarcontent,andantioxiＧ
dantenzymaticactivity．

[３３]

甜瓜

Cucumismelo

摩西球囊霉

G．mosseae
地表球囊霉

G．versiforme
根内球囊霉

G．intraradices

盆栽

Pots
８０％~９０％;
３５％~４５％

诱导 MeP５CS 基因表达,增加脯氨酸
积累

Induced MeP５CS geneexpression,
improvedprolinecontent．

[３４]

玉米

Zeamays
根内球囊霉

G．intraradices
盆栽

Pots

正常供水

WellＧwatered;
干旱胁迫

Droughtstress

增加水孔蛋白积累量

Increasedaccumulationofaquaporins．
[３５]

３９４
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续表１

宿主植物

Hostplant
AM 真菌

AMfungi

试验条件

Experimental
condition

水分处理

Water
treatment

AM 作用

AMfunction
参考文献

Reference

小叶锦鸡儿

Caraganamicrophylla
蒙古扁桃

Prunusmongolica

摩西球囊霉

G．mosseae
根内球囊霉

G．intraradices

盆栽

Pots
５５％;３５％

提高植株生物量与根系活力,降低叶
片水分饱和亏(WSD)含量

IncreasedplantbiomassandrootacＧ
tivity,reducedleafWSDcontent．

[３６]

肾脏紫云英

Anthylliscytisoides
土壤 AM 真菌

SoilAMfungi
水培

Hydroponics
５０％~７０％

提高抗氧化酶类活性

IncreasedantioxidantenzymaticactivＧ
ity．

[３７]

马铃薯

Solanumtuberosum
根内球囊霉

G．intraradices
大田

Field

正常供水

WellＧwatered;
干旱胁迫

Droughtstress

提高硝酸还原酶活性

Increasednitratereductaseenzymatic
activity．

[３８]

菜豆

Phaseolusvulgaris
土壤 AM 真菌

SoilAMfungi
盆栽

Pots

正常供水

WellＧwatered;
干旱胁迫

Droughtstress

增加９－顺式－环氧类胡萝卜双加氧
酶(NCED)的 mRNA丰度

IncreasedNCEDenzymemRNA
abundance．

[３９]

叶片形态,降低叶片电解质透出率,增加气孔导度,提
高根系导水性,增加叶绿素积累,促进植物光合作

用[２７];提 高 抗 氧 化 酶 类 活 性,增 强 宿 主 的 活 性 氧

(ROS)清除能力,降低 H２O２ 的积累,减轻对原生质膜

的伤害,保护生物膜的完整性,有效减轻干旱胁迫对植

物的伤害[２３,３１];AM 真菌可以分泌具有良好胶水性能

的球囊霉素,有效增加土壤的渗透性及稳定性,而 AM
真菌菌丝则可以与土壤微粒结合,构建土壤团聚体的

结构骨架,促进稳定性较高的土壤团聚体的形成,改善

土壤理化性质,从而实现植物耐旱性能的提升[４０];AM
真菌菌丝网络构成了高效的营养物质吸收和转运系

统,可以提高植物养分吸收效率,增强宿主植物的资源

获取能力,促进植物营养代谢,从而促进水分吸收与利

用,提高宿主抗旱性[４１].而究其本质,AM 真菌提高

植物抗旱性主要是通过上调或者下调胁迫应答基因表

达,以及诱导新的抗逆基因表达等来实现的,如特异性

调节水孔蛋白基因、编码脱水素的基因gmPIP２、gmＧ
lea８和gmlea１０等相关基因的表达,其中水孔蛋白基

因控制着水孔蛋白的合成,这种蛋白可以形成一个具

有高度选择性的独立水通道,从而促进植物体水分的

吸收与运输;而基因gmPIP２、gmlea８和gmlea１０均

可编码脱水素,这是植物体内的一种晚期胚胎富集蛋

白(lateembryogenesisＧabundantproteins,LEA),具

有很强的亲水性,可以维持细胞膜结构及功能的稳定,

保护蛋白质和螯合金属离子,因此与植物响应干旱胁

迫密切相关[３０Ｇ３２].目前,有关 AM 真菌对植物干旱胁

迫的影响及其抗性机制的研究主要集中于植物个体水

平的生理生化层面,而对于菌根植物适应干旱胁迫的

分子机制还缺乏系统深入的研究.

１．２　温度

温度是影响植物生长发育的一个重要因素,温度

过高或过低都会影响植物正常的生理过程甚至引起植

物体死亡,因此研究如何提高植物对温度胁迫的抗性

极其重要.近年来,国内外专家学者对水稻(Oryza
sativa)、君迁子(Diospyroslotus)[９Ｇ１０,４２Ｇ５１]等多种植物

进行了研究,发现 AM 真菌可以有效增加宿主植物对

高温、低温胁迫的抗性(表２).以地表球囊霉(G．verＧ
siforme)接种君迁子,发现地表球囊霉可以促进宿主

苗木的生长,增强枝干的营养贮藏水平,并显著提高了

君迁子一年生苗的抗冻性[１０].与未接种植株相比,接
种处理后君迁子苗高增加５０．７％,地上部干重为未接

种植株的４．４倍;苗木木质部的淀粉含量增加４．５６％,
韧皮部的全氮含量增加０．１５％,韧皮部的可溶性糖含

量增加１．７６％;冻害指数下降２１．７％.摩西球囊霉和

根内球囊霉也具有同样的作用,只是处理效果较地表

球囊霉稍差,这可能与植物对不同菌种的依赖性有关.
在对玉米的接种试验中发现,１５ ℃的低温胁迫条件

下,扭形球囊霉(G．tortuosum)可以提高叶片中碳水

４９４
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表２　AM真菌对温度胁迫的响应及其机制

Table２　ResponseandmechanismofAMfungitotemperaturestress

宿主植物

Hostplant
AM 真菌

AMfungi
试验条件

Experimentalcondition
AM 作用

AMfunction
参考文献

Reference

水稻

Oryzasativa
根内球囊霉

G．intraradices
盆栽

Pots

上调与多胺合成代谢相关基因表达

UpＧregulatedpolyaminesynthesisand
metabolismrelatedgeneexpression．

[９]

君迁子

Diospyroslotus

摩西球囊霉

G．mosseae
地表球囊霉

G．versiforme
根内球囊霉

G．intraradices

大田

Field

活化无机营养元素,分泌有活性的转
化酶,提高植株营养贮藏水平

Activatedinorganicnutrition,secreＧ
tedactiveinvertase,and promoted
nutritionstorageofplant．

[１０]

枳

Poncirustrifoliata
摩西球囊霉

G．mosseae
盆栽Pots
１５℃;２５℃;３５℃

增加可溶性蛋白含量,SOD、CAT 活
性,根系抗氧化活性

Increased soluble protein content,
SOD and CAT enzymaticactivity,
antioxidantactivityofroot．

[４２]

玉米

Zeamays
扭形球囊霉

G．tortuosum
盆栽Pots
２５℃;３５℃;４０℃

增加叶绿素含量、叶绿素荧光,促进
光合作用

Improved chlorophyll content and
chlorophyll fluorescence,promoted
photosynthesis．

[４３]

玉米

Zeamays
幼套球囊霉

G．etunicatum
盆栽Pots
２５℃;３５℃;４０℃

增加叶绿素含量、蒸腾速率及气孔导
度

Improvedchlorophyllcontent,tranＧ
spirationrate,andstomatalconductＧ
ance．

[４４]

玉米

Zeamays

幼套球囊霉 G．etuniＧ
catum,扭 形 球 囊 霉

G．tortuosum,细 凹 无
梗 囊 霉 Acaulospora
scrobiculata,根内球囊
霉G．intraradices

盆栽Pots
１５℃;２５℃

调节碳氮代谢,改善植株生理特征

Regulatedcarbonand nitrogen meＧ
tabolism,improvedplantphysiologiＧ
calcharacteristics．

[４５]

玉米

Zeamays
扭形球囊霉

G．tortuosum

生长室

Growthchamber
１５℃;２５℃

增加可溶性糖、蔗糖和果糖含量

Increasedthecontentofsolublesugar
sucroseandfructose．

[４６]

黄瓜

Cucumissativus
摩西球囊霉

G．mosseae

营养钵

Nutritionpot
昼/夜 Day/night:
２５℃/１５℃;
１５℃/１０℃

增加可溶性蛋白含量与抗氧化酶活
性,降低叶片膜脂过氧化水平

Increasedsolubleproteincontentand
antioxidant enzymatic activity,reＧ
ducedblademembranelipidperoxidaＧ
tion．

[４７]

黄瓜

Cucumissativus
摩西球囊霉

G．mosseae

盆栽Pots
昼/夜 Day/night:
２５℃/１８℃;１５℃/１０℃

增强三磷酸腺苷酶(ATP)活性,降低

H２O２ 积累

Improved ATP enzymatic activity,
reducedH２O２accumulation．

[４８]

５９４
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续表２

宿主植物

Hostplant
AM 真菌

AMfungi
试验条件

Experimentalcondition
AM 作用

AMfunction
参考文献

Reference

黄瓜

Cucumissativus
摩西球囊霉

G．mosseae

盆栽Pots
昼/夜 Day/night:
２５℃/１５℃;
１５℃/１０℃

增加酚类物质、类黄酮积累,促进抗
逆相关基因表达

Improvedphenolcontent,flavonoid
content,promotedstressＧrelatedgene
expression．

[４９]

牡丹

Paeoniasuffruticosa

摩西球囊霉

G．mosseae
地表球囊霉

G．versiforme

盆栽Pots
２５℃;３０℃;
３５℃;４０℃

增强细胞膜稳定性,降低叶绿素分解

Increasedcellmembranestability,reＧ
ducedchlorophylldecomposition．

[５０]

切花月季

Rosahybrida
切花菊花

Chrysanthemum
morifolium

透光球囊霉

G．diuphauam
地表球囊霉

G．versiforme

盆栽Pots
昼/夜 Day/night:
２５ ℃/１８ ℃;３５ ℃/２８
℃;
１０℃/５℃

增强 SOD、POD、CAT、GR、APX 等
酶活性,提高清除过氧化物的能力

Reinfoce SOD,POD,CAT,GR,
APX enzymatic activity,improved
clearperoxideability．

[５１]

化合物的含量,其中可溶性糖增加４４％,还原性糖含

量增加９５％;另外,植物氮代谢也会受到一定影响,
接种后玉米叶片及根部的总氮和硝态氮含量均增

加,硝酸还原酶(NR)、谷氨酰胺合成酶(GS)等氮代

谢酶的活性也显著提高[４５].４０ ℃高温胁迫下,幼套

球囊霉(G．etunicatum)可增强根系活力,减缓叶绿素

分解速度,提高水分的利用效率,提高植物细胞质膜

的稳定性,从而减缓高温对细胞膜的伤害程度[４４](表

２).

　　AM 真菌提高植物对温度胁迫的抗性其机制主要

包括:调节碳氮代谢,促进植物体内碳水化合物的积

累,促进氮素吸收,增加植物体内蛋白质氨基酸的合

成,从而缓和低温对玉米生长的抑制作用[４５];增强

SOD、POD、CAT、谷胱甘肽还原酶(GR)、抗坏血酸专

一性过氧化物酶(APX)等抗氧化酶类活性,降低膜脂

过氧化水平,维持植物细胞质膜的稳定性,提高宿主植

物清除 O２－ 和 H２O２ 等过氧化物的能力,减缓对细

胞膜的伤害[４２,４８,５１];减缓叶绿素分解,提高叶绿素含量

及叶绿素荧光,促进光合作用,提高气孔导度,加快蒸

腾速 率,促 进 植 物 体 内 水 分 循 环,增 强 植 物 抗 逆

性[４３Ｇ４４];另外,在受到温度胁迫时,AM 真菌可刺激多

种胁迫诱导基因(如多胺合成代谢相关基因和植株根

系中的 Os０１g０７０１５００D２７、D１７、D１０等基因)的表

达,这些基因均与植物对温度胁迫的应答有关,特异性

诱导此类基因表达可有效提高宿主植物对温度胁迫的

抵抗能力[９,４９].

１．３　盐碱、重金属

中国盐渍土的分布范围广、面积大、类型多,总面

积约１亿hm２[５２].土壤盐碱化不仅可限制植物体的

正常生长发育,还会造成严重的生态环境问题[５３].土

壤重金属污染不仅对植物生长造成很大危害,还会造

成生态环境质量恶化[５４].所以土地盐碱化治理以及

消除土壤重金属污染是全球面临亟待解决的资源与生

态环境难题.高羊茅 (Festucaarundinacea)、羊草

(Leymuschinensis)等１０种植物与 AM 真菌共生的

研究结果[５５Ｇ６４]表明(表３),盐碱条件下接种摩西球囊

霉可显著提高高羊茅叶片抗氧化酶活性,在１．６％的盐

胁迫时,接种植株的SOD、POD和 CAT 活性分别比

未接种植株提高了１１．２％、８．３％和１０．９％;接种摩西

球囊霉还可提高抗坏血酸含量,在 ０．８％、１．２％ 和

１．６％的盐胁迫时,接种植株的抗坏血酸含量分别比未

接种植株提高了 ９．１％、１２．４％ 和 １９．５％;在 １．２％
NaCl胁迫下,接种摩西球囊霉的高羊茅叶片与未接种

处理相比,丙二醛含量和膜透性分别降低３５．４％和

２５．６％;在０．８％、１．２％和１．６％的盐胁迫时,接种植株

的可溶 性 糖 含 量 分 别 比 未 接 种 处 理 提 高 ２４．２％、

１６．７％和８．８％,脯氨酸含量分别比未接种处理降低

３１．３％、３０．５％和２８．９％[５８].镉胁迫条件下,接种摩西

球囊霉可增加水稻植株生物量,促进生长,经测定接种

处理的植株地上干重与未接种对照相比,增加幅度为

１０．７６％~５９．４８％;接种 AM 真菌能显著提高光能利

用率,促进植物光合作用;接种摩西球囊霉后,保证水

６９４



第３期 张伟珍　等:AM 真菌提高植物抗逆性的机制

http:∕∕cykx．lzu．edu．cn

表３　AM真菌对盐碱、重金属胁迫的响应及其机制

Table３　ResponseandmechanismofAMfungitosaltandheavymentalstress

宿主植物

Hostplant
AM 真菌

AMfungi
试验条件

Experimentalcondition
AM 作用

AMfunction
参考文献

Reference

番茄

LycopersiconesculenＧ
tum

根内球囊霉

G．intraradices

盆栽Pots
NaCl:０．１％,
０．２％,０．４％,０．８％

下调根部相关基因的表达

DownＧregulatedexpressionofthereＧ
latedgenesonroots．

[５５]

水稻

Oryzasativa
根内球囊霉

G．intraradices
盆栽Pots

增强独脚金内酯相关基因表达

Promotedstrigolatonesrelatedgene
expression．

[５６]

水稻

Oryzasativa

摩西球囊霉

G．mosseae
根内球囊霉

G．intraradices

盆栽Pots
Cd:０,１,２,５,１０,
１５,２０mgkg－１

提高超氧化物歧化酶活性

IncreasedsuperoxidedismutaseenzyＧ
maticactivity．

[５７]

高羊茅

Festucaarundinacea
摩西球囊霉

G．mosseae

盆栽Pots
盐浓度Salinity:
０,０．８％,
１．２％,１．６％

增强抗氧化防御系统,维持内源激素
平衡

Enhancedantioxidantdefensesystem,
maintainedplanthormonebalance

[５８]

翅荚木

Zeniainsignis

摩西球囊霉

G．mosseae
根内球囊霉

G．intraradices

盆栽Pots
菌丝网络可固持重金属,抑制转运

Mycelial network could immobilize
heavymetalsandinhibittransport．

[５９]

紫花苜蓿

Medicagosativa

层状球囊霉 G．lamelＧ
losum,沾 屑 多 样 孢 囊
霉 A．mellea,密 色 无
梗囊霉 G．mosseae,摩
西球 囊 霉 G．intraraＧ
dices,根 内 球 囊 霉

G．etunicatum,幼套球
囊 霉 G．constrictum,
缩球囊霉 Diversispora
spurcu,聚 丛 球 囊 霉

G．aggregatum

盆栽Pot
pH＝６．０２
Cd:７．５mgkg－１

Zn:３００mgkg－１

增强植物根系与菌丝对重金属元素
的固持作用,抑制Cd的转运

Enhancedthecapacityofplantroot
and myceliumtoholdheavy metal,
inhibitedCdtransport．

[６０]

大豆

Glycinemax
摩西球囊霉

G．mosseae

盆栽Pots
电导率Conductivity:
０,６,１２dsm－１

提高可溶性糖含量,降低丙二醛含量

Improvedsolublesugarcontentand
reducedMDAcontent．

[６１]

番茄

Lycopersicon
esculentum

摩西球囊霉

G．mosseae
盆栽Pots
NaCl:０,０．５％,１％

促进植物生长,保持阴阳离子平衡

Promotedplantgrowth,keptthebalＧ
anceofcationandanion．

[６２]

玉米

Zeamays
摩西球囊霉

G．mosseae
盆栽Pots
pH８．４

抑制 PP２C蛋白表达,促进 PEPC蛋
白表达

DecreasedPP２Cproteinexpression,
increasedPEPCproteinexpression．

[６３]

羊草

Leymuschinensis
摩西球囊霉

G．mosseae

温室 Glasshouse
NaCl:０,１００,
２００mmolL－１

增加光合速率,促进植物生长

Increased photosynthetic rate and
promotedplantgrowth．

[６４]

７９４
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稻安全生产的土壤镉含量阈值扩增至０．２１mgkg－１[５７].

　　在盐碱胁迫下,AM 真菌可以提高植物对盐碱的

耐受性,缓解对植物体造成的伤害.其抗性机制主要

包括提高植物生物量,促进植物生长,增加气孔导度,
提高光合色素的积累,促进植物光合作用,加快宿主体

内的物质循环与能量转运[６４];改变宿主植物体内的渗

透调节物质,如增加可溶性糖、可溶性蛋白、氨基酸等

的含量及组成,降低丙二醛含量,有效调节植物组织内

的渗透平衡,从而提高植物体耐盐碱能力[６１,６５];提高

抗氧化酶类(包括SOD、POD和CAT等)活性和抗氧

化剂(抗坏血酸)含量,增强植物抗氧化防御系统,降低

氧化胁迫对植物造成的伤害,保证细胞内正常生理生

化反应及代谢得以顺利进行;扩大植物根系的吸收范

围,提高矿质养分的吸收速率、强化渗透调节作用并维

持植物内源激素平衡,减缓离子毒害[５８];AM 真菌也

可以通过调节与耐盐碱相关的基因表达,如独脚金内

酯(strigolactone,SL)合成相关基因、根部编码PIP
和TIP 的基因等,增强植物对盐碱胁迫的抗性效

应[５５Ｇ５６].
在重金属胁迫下,AM 真菌可以提高脯氨酸含量,

激活超氧化物歧化酶活性,减少氧化胁迫对机体造成

的生理伤害,保障细胞代谢及生理生化反应,进而提高

对重金属胁迫的抵御能力[５７];增强植物根系及菌丝本

身对重金属元素的固持作用,抑制其转运,减轻对地上

部造成的损伤[６６];增加根系细胞中金属螯合物质的含

量,促进重金属元素在植物根系的固持,抑制转运,减
少地上部植物组织内的重金属含量,提高植物耐重金

属性[５９];诱导相关抗性基因或蛋白(如 PEPC蛋白合

成相关基因)的表达,提高植物对重金属污染的耐受

性[６３].

２　AM真菌对植物抗生物逆境的抗性机制

２．１　病害

病害是草地生产的重要限制因子之一,病原菌入

侵可引致草地植物病害,使草地退化、衰败,不仅造成

牧草严重减产,还会影响草地生态系统的持久力和稳

定性[６７].AM 真菌可通过与病原菌互作,减轻病害发

生,提高植物抗病性[６８].表４中总结了包括黄瓜(CuＧ
cumissativus)、西瓜(Citrulluslanatus)在内的多种

植物与病原菌、AM 真菌形成共生体系,从而影响宿主

植物抗病性的研究结果[６９Ｇ７９].尖孢镰刀菌 (FusariＧ
umoxysporum)可引起黄瓜枯萎病,在黄瓜育苗时接

种地表球囊霉可有效减轻尖孢镰刀菌的侵染,经试验

测定,双接种地表球囊霉和尖孢镰刀菌可使植株的病

情指数较单接种尖孢镰刀菌处理降低３７．５％;另对４
周龄的黄瓜幼苗双接种尖孢镰刀菌和地表球囊霉,两
周后测得植株根系丙二醛含量较相应单接种尖孢镰刀

菌处理降低了３５％[６９].地表球囊霉同样对尖孢镰刀

菌引起的西瓜枯萎病有较好的抑制作用,研究表明在

西瓜苗床播种时接种地表球囊霉可以降低根内镰刀菌

繁殖体数量,平均比未接种对照减少约 ５９．７％[７０].

AM 真菌除了可以减轻镰刀菌属(Fusarium)、疫霉菌

属(Phytophthora)等根部病原真菌引起的植物病害,
还可以抵抗病原线虫的入侵,对线虫病害也有一定防

治效果.采用分根培养系统对番茄进行试验,接种摩

西球囊霉与南方根结线虫(Meloidogyneincognit)于
同一根室,AM 真菌的侵染率受到抑制,病情指数下降

３４;接种摩西球囊霉与南方根结线虫于不同根室,病情

指数下降１４[７６].另有研究发现,聚生球囊霉(G．fasＧ
ciculatu)可以抑制大豆胞囊线虫(HeteroderaglyＧ
cines)卵囊增长,减少产卵数及幼虫数量,显著降低其

病情指数,减轻病害发生程度[７７].AM 真菌与病原菌

及病原线虫的互作可以有效抑制病原物对植株的侵

染、减轻发病率、减少植株死亡率,保证植物正常生长.

　　AM 真菌与病原菌的互作机理是复杂的、多种机

制协同作用的结果,主要包括:降低病原菌繁殖体数

量,且 AM 真菌与病原菌存在竞争关系,可以减少病

原菌侵染位点,显著降低死株率、发病率和病情指数,
降低病害发生程度[７０];促进植物细胞皮层加厚,并构

建菌丝网络,形成对根部入侵病原真菌的机械屏障,

AM 真菌的泡囊和丛枝结构也能阻止病原菌菌丝穿

过,增强病原真菌侵入根系的难度,减低病原真菌对根

系的侵染率[８０Ｇ８１];增强 SOD、POD、苯丙氨酸解氨酶

(PAL)等多种酶的活性,合成抗细菌和抗真菌的次生

代谢产物(主要包括植保素、酶类、酚类化合物和氨基

酸类化合物等),保护植物体不受病原菌侵染[８２Ｇ８３];促
进植物体对养分元素的吸收与利用,减少病原菌入侵

对植物体造成的伤害,增强植物抗性效应[８４Ｇ８５].
其他机理还包括介导植物抗逆信号转导,如Pozo

等[８６]研究发现,G．mosseae和G．intraradices可通过

诱导植物产生水解酶,减轻植物病害症状.进一步研

究发现,植物根系分泌独脚金内酯,诱导 AM 真菌菌

丝伸展及侵染植物,AM 真菌侵染初期,诱导植物水杨

酸(SA)含量增加,增强植物系统获得抗病性(SAR),

８９４
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表４　AM真菌对植物抗病性的影响及其机制

Table４　EffectsofAMfungionplantdiseaseresistanceanditsmechanism

宿主植物

Hostplant
AM 真菌

AMfungi

试验条件

Experimental
condition

病害菌

Pathogen
AM 作用

AMfunction
参考文献

Reference

黄瓜

Cucumis
sativus

地表球囊霉

G．versiforme
盆栽

Pots
尖孢镰刀菌

F．oxysporum

促进植物生长及次生代谢物质积累

PromotedplantgrowthandaccumuＧ
lationofsecondarymetabolite．

[６９]

西瓜

Citrullus
lanatus

地表球囊霉

G．versiforme
盆栽、大田

Pots,Field
尖孢镰刀菌

F．oxysporum

改变根系分泌物,减少病原菌侵染位点

Changedrootexudatesandreduced
infectionsites．

[７０]

洋葱

Alliumcepa
摩西球囊霉

G．mosseae
盆栽

Pots
尖孢镰刀菌

F．oxysporum
降低病原菌侵染

Reducedpathogenicinfection．
[７１]

仙客来

Cyclame
聚生球囊霉

G．fasciculatu
盆栽

Pots

尖孢镰刀菌

F．oxysporum
盘长孢状刺盘孢

Colletotrichum
gloeosporioides

增加植株抗氧化能力

Increasedplantantioxidantability．
[７２]

甜瓜

Cucumismelo
摩西球囊霉

G．mosseae
温室

Glasshouse
尖孢镰刀菌

F．oxysporum
促进养分吸收

Promotednutritionabsorption．
[７３]

豌豆

Pisumsativum
摩西球囊霉

G．mosseae
盆栽

Pots
立枯丝核菌

Rhizoctoniasolani
促进根系生长

Promotedrootgrowth．
[１３]

水稻

Oryzasativa
根内球囊霉

G．intraradices
盆栽

Pots

灰梨孢

Pyricularia
grisea

促进效应蛋白SP７积累

Promoted accumulation of effects
proteinSP７．

[７４]

番茄

Lycopersicon
esculentum

地表球囊霉

G．versiforme

两室根箱系统

TwoＧbin
system

拮抗细菌

Antagonistic
bacteria

提高结合态酚含量

Improvedboundphenoliccontent．
[７５]

番茄

Lycopersicon
esculentum

摩西球囊霉

G．mosseae

分根培养系统

SplitＧroot
cultivated
system

南方根结线虫

M．incognit

抑制卵囊增长,降低病情指数

Inhibitedoocystgrowthandredeced
diseaseindex．

[７６]

大豆

Glycinemax
聚生球囊霉

G．fasciculatu
盆栽

Pots
大豆胞囊线虫

H．glycines

抑制卵囊增长,线虫产卵数下降

Inhibited oocyst growth and deＧ
creasedlayingeggs．

[７７]

黄瓜

Cucumis
sativus

地表球囊霉

G．versiforme
盆栽

Pots
南方根结线虫

M．incognit
增加P元素含量

Increasedphosphoruscontent．
[７８]

凤仙花

Impatiens
balsamina

球囊霉属

Glomus
盾巨孢囊霉属

Scutellospora
无梗囊霉属

Acaulospora

盆栽

Pots
南方根结线虫

M．incognit

增加叶面积和脯氨酸含量,发病率下
降

IncreasedleafareaandprolineconＧ
tent,incidenceratedecreased．

[７９]

９９４
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当 AM 真菌进入植物皮层细胞内后,水杨酸含量降

低,而丛枝形成阶段,植物茉莉酸(JA)含量提高,同时

促进植物脱落酸(ABA)含量增加,增强植物细胞壁抗

性.SA、JA等信号传导物质还可诱导防御性基因表

达,增强植物抗病能力.另外,AM 真菌可改变植物根

系分泌物的化学组分,影响根际细菌群落组成,进而诱

导植物茉莉酸、乙烯相关系统性抗性[８７Ｇ８８].AM 真菌

亦可诱导抗病相关基因的表达,增强效应蛋白如SP７

的积累,提高植物抗病性[８９Ｇ９２].AM 真菌对线虫的生

长发育及其繁殖同样具有抑制作用,能够抑制线虫卵

囊的增长,提高相关酶活性,降低病情指数,有效减轻

病原线虫的侵染,降低线虫病害发生[７６Ｇ７９].

２．２　虫害

昆虫是生物群落中十分重要的组成部分,在植物

的生长发育过程中扮演了必不可少的角色.一方面,
一些植食性昆虫取食植物叶片,并将植物体作为生长

表５　AM真菌对植物抗虫性的影响及其机制

Table５　EffectsofAMfungionplantinsectresistanceanditsmechanism

宿主植物

Hostplant
AM 真菌

AMfungi

试验条件

Experimental
condition

昆虫

Insect
AM 作用

AMfunction
参考文献

Reference

垂穗披碱草

Elymusnutans
幼套球囊霉

G．etunicatum
盆栽

Pots
蝗虫

Locust

诱导产生具趋避作用的挥发性
化合物

Inducedavoidanceeffectvolatile
compoundsproduction．

[９４]

长叶车前

Plantagolanceolata
土壤 AM 真菌

SoilAMfungi
大田

Field
灯蛾

Arctiidae

诱导产生具有抑制或毒害作用
的物质

Induced suppression or toxic
effectsubstancesproduction．

[９５]

黄瓜

Cucumis
sativus

根内球囊霉

G．intraradices
盆栽

Pots

甜菜夜蛾

Spodoptera
exigua

诱导产生植物防御化学物

InducedplantdefensivechemiＧ
calsproduction．

[９６]

番茄

LycopersiconesculenＧ
tum

摩西球囊霉

G．mosseae
盆栽

Pots
斜纹夜蛾

Spodopteralitura

菌丝网络传递防御信号

Mycelialnetworkcarriesdefense
signals．

[９７]

梯牧草

Phleumpratense

摩西球囊霉

G．mosseae
根内球囊霉

G．intraradices

盆栽

Pots

蚜虫

R．padi
寄生蜂

A．rhopalosiphi

降低虫口数量,增加植物生物量

Reduced insect quantity, inＧ
creasedplantbiomass．

[９８]

香根菊

Baccharis
halimifolia

摩西球囊霉

G．mosseae
根内球囊霉

G．intraradices

大田

Field
三叶斑潜蝇

Liriomyzatrifolii
降低昆虫寄生性

Reducedinsectinfestation．
[９９]

矢车菊

Centaureacyanus

摩西球囊霉

G．mosseae
根内球囊霉

G．intraradices

大田

Field

传粉昆虫

Pollinating
insects

增加昆虫访问频率,促进传粉

Increasedinsectaccessfrequency
andpromotedpollination．

[１４]

百脉根

Lotusjaponicus
株状巨孢囊霉

G．margarita

户外玻璃箱

Outdoor
glassbox

二斑叶螨

Tetranychus
urticae

减少雌虫数量

Reducedquantityoffemales．
[１００]

水稻

Oryzasativa
根内球囊霉

G．intraradices
盆栽

Pots

水稻象甲

Lissorhoptrus
oryzophilus

昆虫产卵量增加

Increasedinsectslayingeggs．
[１０１]

００５
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场所,植物正常生长发育受阻,产量及品质降低,严重

时甚至可导致植被大面积死亡,危害农林牧业发展,造
成严重经济损失.另一方面,一些天敌昆虫可以捕食

害虫,减少其对植物的取食及为害,传粉昆虫有助于植

物花粉的传播,而有的昆虫还可以携带并传播植物种

子.研究 AM 真菌－植物－昆虫这三者之间的相互

作用,对于植物害虫的防治和有益昆虫的保护具有重

要指导意义.大量研究表明,AM 真菌具有调控植物

与昆虫互作的效应[９３].在对垂穗披碱草(ElymusnuＧ
tans)、长叶车前(Plantagolanceolata)等植物与昆虫

相互作用的研究[９４Ｇ１０１]表明(表５),幼套球囊霉可以诱

导植物产生含量与组分更多的挥发性化合物,主要是

萜烯类、醇类、酯类和少量烷烃类物质,通常这类物质

是作为植物－昆虫营养关系中信息传递的媒介[９４].

Hempel等[９８]用摩西球囊霉和根内球囊霉接种梯牧草

(Phleumpratense),研究植物、蚜虫(Rhopalosiphum

padi)与寄生蜂(Aphidiusrhopalosiphi)的相互关

系,发现接种 AM 真菌可增加植物生物量５．２％,降低

蚜虫的虫口数量４７％.对矢车菊(Centaureacyanus)

的研究[１４]则发现 AM 真菌也可以吸引授粉昆虫,增加

其在植株上的访问频率,促进植物传粉.

AM 真菌与昆虫的作用机制包括两个方面.一是

直接毒杀作用,AM 真菌侵染植物后产生的毒性代谢

物,对害虫具有抑制或毒杀效果[１０２];二是间接影响,

AM 真菌侵染植物后,通过影响植物的营养代谢来影

响昆虫的发育及繁殖,也可通过调节害虫天敌间接影

响害虫,控制害虫的种群数量[９９];诱导植物产生挥发

性化合物,如 EＧ２Ｇ己烯Ｇ１Ｇ醇、芳樟醇、苯甲醛、香芹酚

等,这类物质对害虫具有趋避作用,可以保护植物,减
少昆虫取食,提高植物抗虫性[９４,９７];另外,一旦害虫取

食植物,AM 真菌可以通过强大的菌丝网络在邻近植

株间传递抗虫防御信号,使邻近植株及时进入防御状

态,减少害虫取食[９７].AM 真菌菌丝网络传递信号的

功能极为稳定可靠,因此在害虫防治以及有益昆虫保

护等方面应用前景十分广泛.

３　展望

随着国家“粮改饲”及种植业结构调整政策的进

一步深入,草地农业在食物安全及生态环境建设中

的重要性日益突出.草地多分布在干旱、高寒、土壤

贫瘠地区,逆境胁迫严重影响植物的生长发育,造成

牧草减产和草地退化.因此,提高草类植物对逆境

的抗性,对于提高牧草产量,促进系统种群多样性以

及维持草地生态系统稳定极其重要.目前有关于

AM 真菌与植物互作的研究主要集中于少数几个

AM 真菌属,如病害多限于球囊霉属的研究,鉴于不

同 AM 真菌对植物抗逆性影响不同,应加强对菌根

真菌多样性及丰富度对草地植物抗逆的影响及机理

的研究;同时,目前的研究多为人工模拟单一逆境,

应加强 AM 真菌－草地植物对多种逆境因子响应的

研究[１０３Ｇ１０５].机理方面,AM 真菌提高植物抗逆机理

包括促进植物养分吸收、生长,调节植物生理、生化

代谢,诱导信号介导,基因及蛋白表达等诸多方面,

应关注不同抗性机理的相关性,强化现代分子生物

学技术和细胞学技术应用,推动 AM 真菌在促进植

物抗逆机理方面的研究.
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