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外生菌根提高树木抗旱性机理的研究进展

韩秀丽1 ,贾桂霞1 ,牛　颖 2
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摘　要 :综述了国内外关于外生菌根提高树木抗旱性机理研究的现状与进展 ,认为外生菌根主要通过形态特征的

变化 ,生理生态特性的改变 ,以及酶活性的提高来增强林木在干旱胁迫环境中的生存能力 ;并提出在积极建立干

旱、半干旱地区外生菌根真菌资源库 ,开发优良乡土菌株的基础上 ,尝试引入适应性强的优良外来菌根真菌 ,或采

取基因重组等分子生物学技术培育抗旱性菌株的思想 ,这将为菌根技术在西部极度干旱及退化的生态系统中植被

恢复提供新思路。
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Abstract :The mechanism of ectomycorrhizae to drought resistance was extensively discussed. It s main mechanism involves mor2
phological , physiological , and ecological adaptations , and the enhanced efficiency of the associated enzymes. The authors also

discussed the int roduction of highly adaptive foreign ectomycorrhizal fungi , in addition to the establishment of the resource bank

of indigenous ectomycorrhizal strains , as a promising alternative to developing ectomycorrhizal fungi for semi2arid and arid re2
gions. The role of molecular biotechnology such as gene engineering was also discussed. These discussions may provide a new

concept in applying the technology of ectomycorrhizae in extremely arid regions in western China.
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　　植物的干旱适应可分为干旱逃避、干旱避免和干旱忍
耐。干旱逃避是指植物在严重的水分短缺以前能够完成其
生活史 ,如一年生植物 ;干旱避免指的是绝大多数高等植物 ,

它们主要通过阻止水分损失或提高水分吸收来适应干旱 ;干
旱忍耐普遍发现于低等植物中 ,它们可使体内原生质暂时失
水 (并未造成永久性伤害)而来忍受干旱。Kramer et al则通
过抗旱能力来解释植物的干旱适应 ,并把它区划成 3 种类
型 :干旱避免、脱水避免 (或延缓)、脱水忍耐 [1 ]。Lewit 认
为 ,抗旱能力是一种避免干旱和忍耐脱水的结果。在维管束
植物中 ,由于对忍耐脱水的能力非常有限 [2 ] ,因此 ,它们的抗
旱性来自于对脱水的避免。
植物对干旱的适应性取决于其形态特征和生理生化特
性 ,根和叶的适应性在保持植物水分平衡上起着非常重要的
作用 ,根与茎的干物质分配形式也影响水分关系 [3 ] ,而耐旱
植物的主要特点表现在生理生化特性上 [4 ] ,所以研究主要集
中在这两个方面。
菌根是土壤中一类真菌与植物根系共生所形成的菌与根
联合的复合吸收器官。外生菌根是菌根真菌的菌丝体侵染宿

主植物尚未木栓化的营养根形成的 ,其主要特征是菌丝在植
物营养根表面形成菌套 ,同时侵入到根的皮层细胞间隙形成
哈蒂氏网 ,但不侵入细胞内部[5 ]。在干旱条件下 ,菌根的形成
使宿主植物的根形态特征和生理生化指标发生改变 ,达到干
旱避免和脱水避免 ,可使树木即使在较长的干旱期内也不会
死亡 ,而干旱解除后恢复也很快 ,提高了苗木的保存率。

1　外生菌根提高树木抗旱性的机理

首先应该指出 ,外生菌根真菌具有抗旱性。外生菌根真
菌比树木具有较大的生态适应性和可塑性 ,多数菌根真菌耐
干旱和高温。Harley和 Trappa [6 ,7 ]发现 ,自然界土生空团菌
( Cenococcum geop hi l um)在极端干旱的条件下可以同许多
树木形成外生菌根。并且菌根真菌能忍耐培养基质的低水
势。Mexal等人的试验结果表明 :许多外生菌根真菌在水势
为 - 0. 5～ - 1. 5MPa 的纯培养基质上生长量最大 ,有的菌
种在 - 2. 0MPa 的基质上也生长良好 [8 ,9 ]。此外 ,某些菌根
真菌能分泌细胞分裂素等激动素 ,提高寄主植物的抗旱性。
外生菌根真菌与树木根系形成菌根后 ,通过改变寄主根
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的形态特征和生理生化特性来适应干旱。
1. 1　形态适应机理
1. 1. 1　菌套和菌锁扩大了土壤有效利用空间和根系的吸收
面积
外生菌根的菌套上通常都有外延菌丝 ,在土壤中形成庞
大的菌丝网 ,它们是菌根的主要吸收器官 ,它的数量和长度
总和远远超过宿主的根系总长度 [10 ]。如土生空团菌 ( Ceno2
coccum geop hi l um)形成的一个菌根上 ,其菌丝延伸达 2 m以
外 ,共有 120个分枝 [11 ]。菌套增加了根和土壤的接触面积 ,

菌套的直径比无菌根的营养根大得多 ,菌套上还连有很多菌
索能伸向土壤远处 ,有些菌根真菌如彩色豆马勃 ( Pisoli thus

tinctori us)菌索可以延伸到 5～10 m 以外 [12 ,13 ]。菌索上大
量的菌丝分枝 ,在土壤内形成稠密的菌丝网 ,因此菌根扩大
了土壤有效利用空间和根系的吸收面积。
1. 1. 2　菌套能减少宿主体内水分的损失
营养根外的菌套组织紧密 ,由几层至几十层菌丝组成 ,

最厚的达 60～100μm ,平均为 30～40μm ,通常占营养根干
重的 25 %～40 % ,在土壤干旱条件下菌套对营养根内水分
的外渗起到阻隔作用 [14 ]。从而保护了体内的水分 ,减少宿
主体内水分的损失。
1. 1. 3　外延菌丝及哈蒂氏网降低了土壤与根系间的液流阻力
外延菌丝、菌索等器官在土壤中的延伸、扩展使水分移
动受到的阻力比根和土接触时所受的阻力小。液流通过菌
丝和哈蒂氏网进入根的无阻空间。降低了土壤与根系间的
液流阻力。
1. 1. 4　植物体内部的组织结构变化来适应干旱胁迫
菌根化影响到植物体内部的组织结构变化 ,吕全等对板
栗接种证明 [19 ] ,叶肉质化程度提高 0. 09 %～7. 88 % ,比叶面
积增大 2. 67 %～18. 83 % ,这种组织结构上的变化进而影响
到生理特性的变化 :叶保水力增大 ,水分饱和亏缺降低 ,增强
了植物体的保水能力。
1. 2　生理生化适应机理
1. 2. 1　在干旱条件下 ,外生菌根提高了叶水势、保水力、降
低叶水分的饱和亏缺值
叶水势表示宿主植物的水分状况 ,在干旱条件下菌根苗
叶水势高于对照苗。Reid[14 ]和 Dixon[15 ]等人在不同树种上
的试验都得出了相同的结论。在土壤水分良好的条件下 ,菌
根苗与对照苗叶水势相近 ;当土壤水势降至 - 4. 0 MPa时 ,

对照苗叶水势为 - 2. 26 MPa ,而菌根苗平均为 - 1. 51

MPa ,比对照高出 0. 75 MPa。说明在干旱条件下菌根使宿
主针叶保持了较好的水分状况 ,减缓了宿主体内水分胁迫的
发展 ,提高苗木抵抗干旱的能力。
叶的保水力表示树木组织抗脱水的能力 ,单位时间内失水
越多 ,说明叶的保水能力越差。雷增普研究表明 ,菌根化油松苗
失水速率明显地低于对照 ;失水达到恒重的时间也不相同 ,菌根
苗为 168 h ,而对照苗仅为 86 h[21]。吕全等人的试验也同样证
实了菌根化板栗苗 ,在干旱条件下 ,叶保水力增大[17]。
树木叶水分的饱和亏缺也是植物耐旱的指标 ,是表示树
木叶水分达到充分饱和所需的水量。外生菌根可以降低树
木叶水分饱和亏缺值。雷增普的试验支持了上述结论。吕
全的试验也证明了在干旱条件下 ,菌根化板栗苗的水分饱和
亏缺降低 5. 59 %～29. 61 %[17 ]。
1. 2. 2　在干旱条件下 ,菌根提高了苗木磷的吸收及叶绿素
的含量
大量的试验证明 ,菌根化苗木根系吸收磷的速率比未菌
根化苗木快得多。菌根促进磷的吸收机制包括化学、物理和

生物等多方面的综合效应 [22 ] : (1)延长吸收根的寿命 ,提高
了磷的吸收量 ; (2)扩大土壤有效利用空间和根系吸收面积 ,

提高了土壤磷的有效利用 ; (3)增加磷的亲和力 ,降低吸收临
界浓度 ; (4)产生磷酸酶 ,促进磷的吸收 ; (5)改善根际微环
境 ,有利于植物对磷的吸收。外生菌根在吸收磷的过程中 ,

只将小部分磷输送给宿主植物 ,供其代谢所用 ,而将大部分
以聚磷酸盐的形式存在菌套中 ,在外界环境缺磷时 ,就通过
氧供给、湿度和代谢抑制等生理机制使菌套中贮存的磷运向
宿主植物 ,满足正常代谢对磷的需求。Subramanian的实验
证实 ,接种菌根真菌的植物可有效地改善宿主对土壤磷素养
分的吸收利用 ,促进吸收水分 ,提高宿主的相对膨胀度 ,净光
合速率的水势补偿点比对照推迟 2～3 d[16 ]。吴炳云等人测
定了干旱处理 111 d的容器苗后证实 ,经接种处理的油松苗
木总磷含量比对照苗增加 7 %～21 % ,菌根在干旱条件下刺
激叶绿素的增加 ,经菌根菌处理的苗木叶绿素含量比对照提
高 3. 6 %～ 50. 3 %[21 ]。
1. 2. 3　干旱条件下 ,外生菌根真菌对苗木净光合速率的影响
陈辉 [22 ]等对旺盛生长期的杨树苗木进行水分胁迫 ,水

分胁迫第 4 d ,净光合速率迅速下降 ,接种苗和未接种苗分别
是对照苗 (正常供水苗)的 56. 2 %和 18. 90 % ,第 5 d接种苗
降为对照苗的 24. 7 %。未接种苗净光合速率为负值 ,不在
积累光合产物 ,开始进行呼吸消耗 ,而接种苗在第 7 d才出
现负值 ,净光合速率补偿点比未接种苗推迟 2 d出现。
1. 2. 4　外生菌根提高苗木光合水分的利用效率

Boyer和 Seiler [25 ,24 ]等报道 ,植物的净光合速率随叶水
势的降低而下降。吴炳云 [23 ]的研究表明 ,经接种处理的苗
木水分利用率随土壤水势的降低而下降。在土壤水分良好
的条件下 ,接种苗和对照苗的蒸腾系数相近 ;当土壤水势降
至 - 1. 0 MPa时 ,对照苗蒸腾系数为 2 921 ,而菌根苗平均为
1 617 ,最优菌种为 1 061 ,光合水分的利用率比对照苗高
1. 75倍 ;当土壤水势降至 - 1. 5 MPa时 ,对照苗的净光合速
率已接近零 ,而菌根苗的蒸腾系数平均为 3 211 ,最优菌种为
1 562。吕全的试验也证实 ,在正常情况下菌根苗高于对照
苗的蒸腾速率 (用气孔导度及气孔阻力反映) ,在干旱胁迫下
则低于对照的水平。同时接种菌根真菌能提高苗木在正常
情况下的水分有效利用率 (7. 89 %～79. 78 %)及干旱胁迫下
的水分有效利用率 (4. 78 %～63. 89 %)。
1. 2. 5　菌根真菌对苗木酶活性的影响

Ruizlozano等发现在良好供水条件下 ,菌根化菌种处理
与对照植株茎内的超氧化物歧化酶 (SOD)的活性无差异 ,而
干旱胁迫后莴苣的 Glomus mosseae和 G. desenticola接种株
SOD活性分别增加 98 %和 128 %[18 ]。陈辉 [22 ]等的试验证
明 ,接种菌根真菌后 ,杨树苗木体内的过氧化物酶、多酚氧化
酶和苯丙氨酸解氨酶的活性分别比对照苗增加 74. 8 %、
143. 9 %和 91. 8 % ,这些酶活性的提高 ,与植物体的呼吸作
用、光合作用、生长素的氧化及次生物质的代谢等有密切关
系 ,对植物抗旱有积极意义。唐明通过对丛枝菌根真菌提高
沙棘抗旱性的研究结果表明 [26 ] ,干旱胁迫条件下 ,随着
AMF侵染率的增加 ,叶片的超氧化物歧化酶 ( SOD)活性增
加 ,膜质过氧化产物丙二醛 ( MDA)含量和细胞质膜相对透
性降低。菌根侵染率较高的植物体内 SOD活性维持较高水
平时 ,可有效清除宿主植物体内因干旱胁迫而积累的超氧自
由基 ,降低 MDA含量和细胞质膜相对透性 ,减轻膜脂过氧
化造成的伤害程度 ,增强了植物的抗旱性。
1. 2. 6　其它生理特征的适应
吕全的板栗苗接种试验证明 ,外生菌根提高苗木束缚水
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含量 12. 08 %～57. 49 % ;在干旱胁迫下叶片推迟 24～43. 2

h出现萎蔫 ,重新复水后提前 4. 8～28. 8 h恢复正常 ,萎蔫系
数降低 21. 95 %～58. 04 % ,有效光合强度提高 3. 84 %～
230. 72 %[17 ]。

2　外菌根研究展望

2. 1　研究外生菌根提高林木干旱机理 ,为筛选抗旱强的菌
- 树种组合提供了理论依据
育苗阶段是培育优质壮苗的一个关键时期 ,对于生态环
境严重受损的西部地区 ,菌类资源极度缺乏 ,苗木菌根化已
成为继“适地适树、良种壮苗”后的造林第三要素 ,可以通过
目的树种优良抗旱菌根真菌的筛选 ,并进行菌根化育苗 ,实
现苗木定向培育的目的 ,从而必将加速西部生态环境极度退
化地区的植被建设步伐。
2. 2　建立干旱、半干旱地区菌根真菌资源库
菌根是陆地生态系统的重要组成成分之一 ,目前人们对
菌根资源的认识还有相当大的差距 ,据统计 ,地球上只有
5 %的菌根资源为人们所认识。尤其在我国西部干旱地区系

统的菌根资源调查尚属空白 ,而且这些地区环境退化相当严
重 ,菌类资源濒临枯竭 ,那么残存的种类都是适应性极强的
种类 ,挖掘这些优良乡土资源 ,建立菌根真菌资源库对菌根
研究意义极大。
2. 3　在干旱、半干旱地区积极引入优良外来种
在我国西部干旱地区菌类资源破坏严重 ,那么在开发优

良乡土菌种的同时引进适宜的外来菌种显得十分重要。
2. 4 应用分子生物学技术进行抗旱菌株的培育是今后的研
究方向
随着分子生物学技术的发展与渗透 ,分子生物学技术将

成为菌根研究的重要平台。人们可以试图通过菌种间基因
重组和基因转移培育出新的优良抗旱菌株 ;或试图探索将抗
旱能力极强的树种的基因 ,转移到能够与抗旱性强的菌根真
菌形成菌根的目的树种体内 ,在提高树种自身的抗旱能力的
同时 ,接种抗旱能力强的菌根真菌 ,以提高树种适应极端干
旱环境的能力 ;研究还证实 ,某些细菌对极端环境的适应能
力很强 ,选择抗旱能力强的细菌 ,提取其基因转至菌根真菌
内 ,探索培养抗旱能力强的新菌株。
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