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　　摘要：以多年生黑麦草（Ｌｏｌｉｕｍｐｅｒｅｎｎｅ）卡特为供试对象，采用盆栽方式，研究叶面喷施褪黑素并接种丛枝菌根真
菌（ａｒｂｕｓｃｕｌａｒｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌｆｕｎｇｉ，ＡＭＦ）对干旱胁迫下黑麦草光合及 ＡｓＡ－ＧＳＨ循环的影响。结果表明，与正常水分处
理相比，干旱胁迫下多年生黑麦草生物量减少，光合作用不断降低，ＡｓＡ－ＧＳＨ循环中相关酶活性、抗氧化物质和渗透
调节相关物质含量呈下降趋势，而膜脂过氧化水平则不断升高。褪黑素处理能够促进ＡＭＦ侵染发育，增加泡囊数和
侵入点位数，菌根侵染率达５０．１％～６６．５％。接种ＡＭＦ和／或褪黑素处理能够提高干旱胁迫下多年生黑麦草地上部
和地下部生物量，提高光合作用，增加多年生黑麦草ＡｓＡ－ＧＳＨ循环中相关酶（ＡＰＸ、ＤＨＡＲ、ＭＤＨＡＲ和ＧＲ）活性和抗
氧化物质（ＡｓＡ和ＧＳＨ）含量，接种ＡＭＦ和／或褪黑素处理提高了干旱胁迫下多年生黑麦草叶片Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ和ＷＵＥ，分

别提高２３．７％～５８．４％、９７．８％～３４６．８％、２６．４％ ～８０．６％、２６．５％ ～９６．５％，渗透调节物质可溶性糖、可溶性蛋白、
脯氨酸含量分别提高１６．４％～３９．５％、１２．３％～４４．１％、１３．４％～４３．８％，丙二醛含量下降１２．８％ ～２６．７％。综上所
述，接种ＡＭＦ和／或褪黑素处理能减少细胞氧化胁迫损伤，降低ＭＤＡ含量并提高渗透调节物质含量，增强植物光合作用
能力，显著增加植株生物量，维持ＡｓＡ－ＧＳＨ循环过程中的相关酶活性以及抗氧化物质含量，来提高黑麦草的抗旱性。
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　　缺水干旱是植物经常面临的逆境条件之一，在
干旱环境下，植物光合作用、物质循环以及营养代

谢等过程受阻，生长状况受到较大影响［１－２］。褪黑

素（ｍｅｌａｔｏｎｉｎ）是一种吲哚杂环类化合物，多分布在
动植物及各类微生物中。研究发现，褪黑素可以促

进植物生长发育，参与种子萌发、光能合成、营养吸

收等活动的调节，同时有利于提高植物对生物和非

生物胁迫的抗性［３－５］。刘领等发现干旱胁迫下外源

褪黑素能够提高烟草（Ｎｉｃｏｔｉａｎａｔａｂａｃｕｍ）幼苗对光
能的捕获与转换，减轻干旱胁迫对烟草幼苗光合作

用的气孔限制和非气孔限制，提高过氧化氢酶

（ＣＡＴ）、超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）、过氧化物酶
（ＰＯＤ）活性来增强烟草幼苗的抗氧化能力，减少丙
二醛（ＭＤＡ）和超氧阴离子自由基（Ｏ－２·）的产生，
提高烟草幼苗对干旱环境的抵抗能力［６］。另有研

究发 现，外 源 褪 黑 素 可 以 显 著 提 高 滁 菊

（Ｃｈｒｙｓａｎｔｈｅｍｕｍｍｏｒｉｆｏｌｉｕｍ）幼苗叶片中脯氨酸、可

溶性蛋白质和可溶性糖等含量，增加渗透调节物质

的积累量，维持正常的细胞膜功能，同时保持滁菊

幼苗较高的光合速率和水分利用效率［７］。杨新元

等也发现，外源施用褪黑素可显著提升干旱胁迫下

向日葵（Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓａｎｎｕｕｓ）幼苗叶片抗坏血酸过氧
化物酶（ＡＰＸ）、谷胱甘肽还原酶（ＧＲ）等抗氧化酶
活性，增加抗坏血酸（ＡｓＡ）和谷胱甘肽（ＧＳＨ）等抗
氧化剂的含量，显著降低 Ｏ－２·、ＭＤＡ、过氧化氢
（Ｈ２Ｏ２）含量

［８］。以上研究表明一定含量褪黑素能

够提高植物的抗旱性。

从枝菌根真菌 （ａｒｂｕｓｃｕｌａｒｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｆｕｎｇｉ，
ＡＭＦ）是分布最为广泛的一类球菌门类真菌［９－１０］。

ＡＭＦ侵染植物根系后，可通过寄主植物来获取营养
物质，保证真菌自身生长发育，同时帮助植物增强

对外界营养物质的吸收和营养物质的积累，从而达

到互惠共生的目的［１１－１３］。ＡＭＦ作为连接地上和地
下生态系统的纽带，对植物的生长发育起到重要作

用，ＡＭＦ能有效改善土壤的理化性质，增强植物抵
抗干旱胁迫的能力，促进植物生长［１４－１５］。研究发

现，干旱环境下紫花苜蓿（Ｍｅｄｉｃａｇｏｓａｔｉｖａ）的生长量
和菌根侵染状况受到显著抑制，接种ＡＭＦ增加了土
壤中水稳性团聚体（粒径＞２ｍｍ）数量，有利于土壤
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中大团聚体（粒径 ＞０．２５ｍｍ）的形成，同时有助于
植物体磷含量的积累，提高植物生物量［１６］。李少朋

等研究发现，干旱胁迫下接种ＡＭＦ后显著提高了玉
米（Ｚｅａｍａｙｓ）根系侵染率和生物量，接种处理组的
玉米植株磷、氮、钙、钾等养分含量显著增加，缓解

干旱胁迫对玉米的抑制效应［１７］。孟静静等研究发

现，接种ＡＭＦ处理下丹参（Ｓａｌｖｉａｍｉｌｔｉｏｒｒｈｉｚａ）叶片
可溶性糖、叶绿素、地下部全磷、地下部全氮含量均

显著增加，ＡＭＦ可通过改善宿主植物根系对土壤水
分及营养物质的吸收和利用植物各种生理功能的

发挥来抵抗干旱环境，改善丹参生长条件［１８］。

目前，关于ＡＭＦ和褪黑素对植物抗旱性的报道
多涉及单一因素的影响，而ＡＭＦ和褪黑素二者联合
对植物抗旱性的影响研究则较少。多年生黑麦草

（Ｌｏｌｉｕｍｐｅｒｅｎｎｅ）原产于亚洲和北非等温带区域，是
广泛分布于世界各地的禾本科植物之一。在国家

大力发展畜牧业的背景下，多年生黑麦草作为一种

优质牧草，在我国湖南、四川、云南、贵州等地种植

面积较大。多年生黑麦草含有粗蛋白、脂肪和纤维

等高含量营养物质，且草质细腻，为各类家禽、牲畜

所喜爱，经济效益较高［１９］。生态习性上具有生长速

度快、抗病虫害能力强、分蘖多等特性，但多年生黑

麦草在干旱或土壤瘠薄时生长状态不良［２０］。本试

验拟通过温室栽培，探究ＡＭＦ与褪黑素二者联合提
高多年生黑麦草抗旱性的生理机制，对促进干旱胁

迫下植物生长发育具有重要意义。

１　材料与方法

１．１　试验材料
供试植物材料 为 多 年 生 黑 麦 草 （Ｌｏｌｉｕｍ

ｐｅｒｅｎｎｅ）品种卡特，种子选自河北省邯郸市华裕农业
科技有限公司。褪黑素购于武汉吉立德生物科技

有限公司，在室温下避光保存。选用的ＡＭＦ菌种为
摩西斗管囊霉（Ｆｕｎｎｅｌｉｆｏｒｍｉｓｍｏｓｓｅａｅ），购自中国农
业科学院，接种物主要是基质中的 ＡＭＦ孢子、菌丝
和菌根根段，经检测 ＡＭＦ孢子密度 ２６０个／５０ｇ。
盆栽基质为山西林业职业技术学院校园内的壤土，

与草炭按１∶１体积比混合，基质均经过高压蒸汽灭
菌（１２０℃，２ｈ）后备用。
１．２　试验方法

选取质量上乘、大小均匀的多年生黑麦草种

子，先用７％次氯酸钠浸泡消毒３０ｍｉｎ，再用无菌水
清洗８次以上。将消毒后的种子随机播在花盆中，

每盆放置３０粒。发芽后间苗，每盆保留２０株。
试验于２０２２年４—６月在山西林业职业技术学

院空地进行，采用盆栽试验，研究 ＡＭＦ接种与褪黑
素处理对多年生黑麦草抗旱性的改善作用。共设

置８个处理组：（１）ＣＫ（正常水分供应：８５％土壤持
水量，不接种）；（２）ＦＭ（正常水分接种 ＡＭＦ摩西斗
管囊霉 Ｆｕｎｎｅｌｉｆｏｒｍｉｓｍｏｓｓｅａｅ，ＦＭ）；（３）ＭＴ（正常水
分叶片喷施７５μｍｏｌ／Ｌ褪黑素）；（４）ＦＭ＋ＭＴ（正常
水分接种ＡＭＦ并喷施７５μｍｏｌ／Ｌ褪黑素）；（５）ＤＳ
（干旱胁迫，土壤相对含水量控制在 ４０％左右）；
（６）ＤＳ＋ＦＭ（干旱胁迫并接种 ＡＭＦ）；（７）ＤＳ＋ＭＴ
（干旱胁迫下喷施７５μｍｏｌ／Ｌ褪黑素）；（８）ＤＳ＋ＦＭ＋
ＭＴ（干旱胁迫下接种 ＡＭＦ并喷施７５μｍｏｌ／Ｌ褪黑
素），每处理 ８个重复。接种 ＡＭＦ处理的剂量为
１００ｇ／盆，对照（ＣＫ）则接种相同重量的灭菌 ＡＭＦ
菌剂（通过高压高温下 １２１℃、１０１ｋＰａ灭菌
１５ｍｉｎ），以保持一致的接种数量。施用褪黑素的处
理用蒸馏水配成 ７５μｍｏｌ／Ｌ的溶液进行叶面喷施
（浓度参照李本峰等的研究［２１］设定），以叶片表面

形成水滴为准，每间隔８ｈ喷施１次，不喷施褪黑素
处理则只喷等量清水。通过称重法控制土壤含水

量（重量含水量），ＣＫ处理土壤相对含水量（占田间
持水量的百分比）控制８５％左右，ＤＳ处理组土壤相
对含水量控制在４０％左右，每天傍晚补充清水以维
持相应的土壤含水量。植物生长期间监控好环境

条件，不要出现积水情况，生长后期根据需要可补

充一定量的营养液，处理后２周测定各项指标。
１．３　指标测定
１．３．１　ＡＭＦ侵染率的测定　采集多年生黑麦草的
幼嫩根系，清理干净后放入试管中并加入５％的氢
氧化钾溶液，以没过根系为准，水浴５ｍｉｎ（８０℃水
温）。待样品冷却后用无菌水清洗干净，后在试管

中加２％浓度稀盐酸浸泡 ５ｍｉｎ，去掉稀盐酸后加
０１％浓度酸性品红 －乳酸甘油染色液在室温下放
置１２ｈ，制片镜检，根据刘润进等的方法［２２］计算菌

根侵染率、丛枝着生率、侵入点位数以及泡囊数。

１．３．２　生长指标的测定　每个处理随机选取 １０
株，清洗干净并去除水分，用分析天平记录地上部

生物量以及地下部生物量。

１．３．３　叶片气体交换参数的测定　采用便携式光
合仪Ｙａｘｉｎ－１１０２Ｇ（北京雅欣理仪科技有限公司）
进行测定。于晴朗天气上午进行测量，每个处理随

机选取５盆进行测量，设置便携式光合仪各参数为
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光照强度８００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ），叶室温度２５℃，湿度
６０％，依次读取净光合速率（Ｐｎ）、蒸腾速率（Ｔｒ）、气
孔导度（Ｇｓ）、水分利用效率（ｗａｔｅｒｕｓｅｅｆｆｉｃｉｅｎｃ，
ＷＵＥ）等气体交接参数值。
１．３．４　ＡｓＡ－ＧＳＨ循环关键酶和相关物质的测定
　采用紫外吸收法测定抗坏血酸过氧化物酶
（ＡＰＸ）活性；脱氢抗坏血酸还原酶（ＤＨＡＲ）、单脱氢
抗坏血酸还原酶 （ＭＤＨＡＲ）活性、谷胱甘肽还原酶
（ＧＲ）活性、抗坏血酸（ＡＳＡ）、氧化型抗坏血酸
（ＤＨＡ）、谷胱甘肽（ＧＳＨ）和氧化型谷胱甘肽
（ＧＳＳＧ）含量采用杜听等的方法［２３］进行测定。

１．３．５　采用苯酚法测定叶片可溶性糖含量　采用
考马斯亮蓝 Ｇ－２５０法测定可溶性蛋白质含量；采
用酸性茚三酮比色法测定脯氨酸含量；采用比色法

测定丙二醛（ＭＤＡ）含量；以上均采用王学奎等的方
法［２４］测定。

１．４　数据处理
采用ＭｉｃｒｏｓｏｆｔＥｘｃｅｌ２０１０软件对数据进行整理

和制图，所有统计分析均采用 ＳＰＳＳ１６．０进行统计

分析，通过单因素方差分析（ｏｎｅ－ｗａｙＡＮＯＶＡ）、双
因素方差分析（ｔｗｏ－ｗａｙＡＮＯＶＡ）、差异显著性检
验（ＬＳＤ法，α＝０．０５）。

２　结果与分析

２．１　ＡＭＦ和褪黑素对黑麦草菌根发育情况的影响
干旱胁迫下，ＡＭＦ菌根侵染率、丛枝着生率、侵

入位点数及泡囊数均有所降低，干旱胁迫显著抑制

了ＡＭＦ对黑麦草根系的侵染，而正常水分或者干旱
胁迫下喷施褪黑素有助于促进菌根发育（表１）。正
常水分下，与ＦＭ处理相比，ＦＭ＋ＭＴ处理下的菌根
侵染率、泡囊数、丛枝着生率和侵入点位数分别提

高１５．７％、６．３％、５．２％和１４．４％。干旱胁迫下，与
ＤＳ＋ＦＭ处理相比，ＤＳ＋ＦＭ＋ＭＴ处理下的菌根侵
染率、泡囊数、丛枝着生率和侵入点位数分别提高

８．４％、９．２％、７．９％和１１．９％。可见，正常水分或
者干旱胁迫下，喷施褪黑素处理对ＡＭＦ发育情况有
促进作用。

表１　 ＡＭＦ和褪黑素处理下多年生黑麦草的菌根发育情况

处理
菌根侵染率

（％）
单位根长泡囊数

（个／ｃｍ）
丛枝着生率

（％）
单位根长侵入位点数

（个／ｃｍ）

ＣＫ — — — —

ＦＭ ５７．５±０．６ｂ １５．８±０．４ａｂ ３２．４±０．９ａｂ ９．７±０．４ａｂ

ＭＴ — — — —

ＦＭ＋ＭＴ ６６．５±０．８ａ １６．８±０．４ａ ３４．１±１．８ａ １１．１±０．７ａ

ＤＳ — — — —

ＤＳ＋ＦＭ ５０．１±０．１ｃ １４．１±０．７ｂ ２９．１±１．２ｂ ８．４±０．８ｂ

ＤＳ＋ＭＴ — — — —

ＤＳ＋ＦＭ＋ＭＴ ５４．３±０．５ｂｃ １５．４±０．４ａｂ ３１．４±１．０ａｂ ９．４±１．３ａｂ

　　注：数据表示３个重复的平均值±标准差。同列数据后不同小写字母表示处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）。下表同。

２．２　ＡＭＦ和褪黑素对黑麦草生物量的影响
干旱胁迫下，黑麦草地上部生物量和地下部生

物量显著降低，而接种 ＡＭＦ处理和／或褪黑素处理
均能够增加黑麦草的地上部生物量和地下部生物

量（图１）。正常水分下，与 ＣＫ处理相比，ＦＭ处理
下黑麦草的地上部生物量和地下部生物量分别增

加１０．７％和８．８％；ＭＴ处理下分别增加２２．０％和
２５．５％；ＦＭ ＋ＭＴ处理下分别增加 ３１．７％ 和
５６０％。干旱胁迫下，与 ＤＳ处理相比，ＤＳ＋ＦＭ处
理下黑麦草的地上部生物量差异不显著，地下部生

物量增加２５．９％；ＤＳ＋ＭＴ处理下分别增加２６．３％
和４１．３％；ＤＳ＋ＦＭ＋ＭＴ处理下分别增加３７．７％和

５０．３％。可见，正常水分或者干旱胁迫下，接种
ＡＭＦ并喷施褪黑素处理对黑麦草地上部和地下部
生物量的增加效果优于单一处理。

２．３　ＡＭＦ和褪黑素对黑麦草光合作用的影响
由图２可见，干旱胁迫下，黑麦草净光合速率

（Ｐｎ）、蒸腾速率（Ｔｒ）、气孔导度（Ｇｓ）和水分利用效
率（ＷＵＥ）显著下降，而接种ＡＭＦ处理和／或褪黑素
处理均能够提高黑麦草的光合作用。正常水分下，

与ＣＫ处理相比，ＦＭ处理下黑麦草的 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ和
ＷＵＥ分别提高２８．２％、５３．７％、２０．３％和２２．８％；
ＭＴ处理下分别增加 ６０．０％、１３８．８％、４５．３％和
４７７％；ＦＭ＋ＭＴ处理下分别增加８８．３％、３３２．８％、
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７１．４％和 ９５．１％。干旱胁迫下，与 ＤＳ处理相比，
ＤＳ＋ＦＭ处理下黑麦草的 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ和 ＷＵＥ分别提
高２３．７％、９７．８％、２６．４％和２６．５％；ＤＳ＋ＭＴ处理
下分别增加 ５８．１％、１７６．４％、４９．７％和 ６１．０％；
ＤＳ＋ＦＭ＋ＭＴ处理下分别增加 ５８．４％、３４６．８％、
８０．６％和 ９６．５％。可见，正常水分或者干旱胁迫
下，接种ＡＭＦ并喷施褪黑素处理对光合作用的提升
效果优于单一处理。

２．４　ＡＭＦ和褪黑素对黑麦草ＡｓＡ－ＧＳＨ循环关键
酶活性的影响

由表２可见，干旱胁迫下，黑麦草叶片中抗坏血

酸过氧化物酶 （ＡＰＸ）、脱氢抗坏血酸还原酶
（ＤＨＡＲ）、单脱氢抗坏血酸还原酶（ＭＤＨＡＲ）和谷胱
甘肽还原酶（ＧＲ）活性显著下降，而接种 ＡＭＦ处理
和／或褪黑素处理均能够提高黑麦草叶片中 ＡｓＡ－
ＧＳＨ循环关键酶活性。正常水分下，与 ＣＫ处理相
比，ＦＭ处理下黑麦草的 ＡＰＸ、ＤＨＡＲ、ＭＤＨＡＲ和
ＧＲ活性分别提高 ４１．２％、２１．８％、１５．２％ 和
４７８％；ＭＴ处理下分别增加 ５６．６％、２９．３％、
４３６％和 ５１．７％；ＦＭ ＋ＭＴ处理下分别增加
８６５％、５５．９％、７７．９％和９３．７％。干旱胁迫下，与
ＤＳ处理相比，ＤＳ＋ＦＭ处理下黑麦草的 ＡＰＸ、
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ＤＨＡＲ、ＭＤＨＡＲ和 ＧＲ活性分别提高 ５０．３％、
２１３％、２７．９％和６４．２％；ＤＳ＋ＭＴ处理下分别增加
８７．２％、４１．１％、６７．９％和９６．３％；ＤＳ＋ＦＭ＋ＭＴ处
理下 分 别 增 加 １４５．１％、８７．４％、１４０．９％ 和

１７０６％。可见，正常水分或者干旱胁迫下，接种
ＡＭＦ并喷施褪黑素处理对黑麦草 ＡｓＡ－ＧＳＨ循环
关键酶活性的提升效果优于单一处理。

表２　ＡＭＦ和褪黑素对黑麦草ＡｓＡ－ＧＳＨ循环关键酶活性的影响

处理
抗坏血酸过氧化物酶活性

（μｍｏｌ／ｇ）
脱氢抗坏血酸还原酶

活性（μｍｏｌ／ｇ）
单脱氢抗坏血酸还原酶活性

（μｍｏｌ／ｇ）
谷胱甘肽还原酶活性

（μｍｏｌ／ｇ）

ＣＫ １１．６３±０．４５ｅ ４０．２７±１．４４ｄ ９．８０±０．４６ｄｅ ４５．１８±１．１５ｅ

ＦＭ １６．４３±０．６４ｃ ４９．０６±１．８７ｂｃ １１．２９±０．１２ｃｄ ６６．７８±０．７５ｂ

ＭＴ １８．２２±０．４５ｂ ５２．０６±０．５６ｂ １４．０７±０．５５ｂ ６８．５６±１．７６ｂ

ＦＭ＋ＭＴ ２１．６９±０．６３ａ ６２．７９±１．５４ａ １７．４４±０．２１ａ ８７．５２±２．１０ａ

ＤＳ ８．７８±０．５７ｆ ３３．０３±０．９８ｅ ７．０５±０．３１ｆ ３１．３６±１．３７ｆ

ＤＳ＋ＦＭ １３．２０±０．７２ｄ ４０．０７±０．９８ｄ ９．０２±０．２０ｅ ５１．５０±１．２０ｄ

ＤＳ＋ＭＴ １６．４４±０．３７ｃ ４６．５９±２．４２ｃ １１．８４±０．７６ｃ ６１．５５±１．６９ｃ

ＤＳ＋ＦＭ＋ＭＴ ２１．５３±０．７０ａ ６１．９０±２．２５ａ １６．９８±０．８４ａ ８４．８７±１．８０ａ

２．５　ＡＭＦ和褪黑素对黑麦草ＡｓＡ－ＧＳＨ循环中抗
氧化物质含量的影响

由表３可见，干旱胁迫下，黑麦草叶片中抗坏血
酸（ＡＳＡ）、谷胱甘肽（ＧＳＨ）含量以及 ＡＳＡ／ＤＨＡ和
ＧＳＨ／ＧＳＳＧ均呈现降低的趋势，接种 ＡＭＦ处理和／
或褪黑素处理则能够提高黑麦草叶片中 ＡＳＡ和
ＧＳＨ的含量，同时提高 ＡＳＡ／ＤＨＡ和 ＧＳＨ／ＧＳＳＧ。
正常水分下，与 ＣＫ处理相比，ＦＭ处理下黑麦草的
ＡＳＡ含量、ＧＳＨ含量、ＡＳＡ／ＤＨＡ和ＧＳＨ／ＧＳＳＧ分别
增加４６．８％、２７．７％、７５．９％和４０．０％；ＭＴ处理下
分别增加６４．８％、４９．０％、１２６．１％和７３．３％；ＦＭ＋
ＭＴ处理下分别增加 １０３．７％、８１．９％、１５５．４％和
１９３３％。干旱胁迫下，与ＤＳ处理相比，ＤＳ＋ＦＭ处
理下黑麦草的 ＡＳＡ含量、ＧＳＨ含量、ＡＳＡ／ＤＨＡ和
ＧＳＨ／ＧＳＳＧ分别增加 ４５．５％、３８．６％、２４．８％和
４７８％；ＤＳ＋ＭＴ处理下分别增加５７．８％、６１．４％、
５９．４％和 ８２６％；ＤＳ＋ＦＭ＋ＭＴ处理下分别增加

１０３．９％、９９．２％、１３０．８％和 １９１．３％。可见，正常
水分或者干旱胁迫下，接种ＡＭＦ并喷施褪黑素处理
对黑麦草 ＡｓＡ－ＧＳＨ循环中抗氧化物质含量的提
升效果优于单一处理。

２．６　ＡＭＦ和褪黑素对黑麦草渗透调节物质含量的
影响

由图３可见，干旱胁迫下，黑麦草叶片中可溶性
蛋白、可溶性糖含量下降，脯氨酸以及丙二醛

（ＭＤＡ）含量上升，接种ＡＭＦ处理和／或褪黑素处理
能够提高黑麦草叶片中可溶性糖、可溶性蛋白以及

脯氨酸含量，而降低 ＭＤＡ含量。正常水分下，与
ＣＫ处理相比，ＦＭ处理下黑麦草的可溶性糖含量无
显著差异，可溶性蛋白以及脯氨酸含量分别增加

２２．９％和１４．８％，ＭＤＡ含量下降１３．３％；ＭＴ处理
下可溶性糖、可溶性蛋白以及脯氨酸含量分别增加

１１５％、３５．７％和２５．９％，ＭＤＡ含量下降２４．７％；
ＦＭ＋ＭＴ处理下可溶性糖、可溶性蛋白以及脯氨酸

表３　ＡＭＦ和褪黑素对黑麦草ＡｓＡ－ＧＳＨ循环中抗氧化物质含量的影响

处理
抗坏血酸含量

（μｍｏｌ／ｇＤＷ）
谷胱甘肽含量

（μｍｏｌ／ｇＤＷ） ＡｓＡ／ＤＨＡ ＧＳＨ／ＧＳＳＧ

ＣＫ ８．５５±０．２１ｆ １．５５±０．０６ｅ ５．５６±０．１５ｆ ０．３０±０．１６ｆ

ＦＭ １２．５５±０．３５ｄ １．９８±０．０４ｃｄ ９．７８±０．４８ｃ ０．４２±０．０６ｄ

ＭＴ １４．０９±０．１１ｃ ２．３１±０．０３ｂ １２．５７±０．２８ｂ ０．５２±０．０９ｃ

ＦＭ＋ＭＴ １７．４２±０．５２ａ ２．８２±０．１１ａ １４．２０±０．５４ａ ０．８８±０．１５ａ

ＤＳ ７．７８±０．３５ｆ １．２７±０．０５ｆ ５．３５±０．１８ｆ ０．２３±０．０７ｇ

ＤＳ＋ＦＭ １１．３２±０．１４ｅ １．７６±０．１１ｄｅ ６．６８±０．２８ｅ ０．３４±０．１４ｅ

ＤＳ＋ＭＴ １２．２８±０．５２ｄｅ ２．０５±０．０８ｃ ８．５３±０．２４ｄ ０．４２±０．１２ｄ

ＤＳ＋ＦＭ＋ＭＴ １５．８６±０．４０ｂ ２．５３±０．１４９ｂ １２．３５±０．３１ｂ ０．６７±０．０８ｂ
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含量分别增加、２４．０％、４６．１％和／３６．３％，ＭＤＡ含
量下降４８．６％。干旱胁迫下，与ＤＳ处理相比，ＤＳ＋
ＦＭ处理下黑麦草叶片中的可溶性糖、可溶性蛋白
以及脯氨酸含量分别增加 １６．４％、１２．３％ 和
１３４％，ＭＤＡ含量下降１２．８％；ＤＳ＋ＭＴ处理下分
别增加 ３１．０％、２７．０％和 ２７．８％，ＭＤＡ含量下降

２１．４％；ＤＳ＋ＦＭ＋ＭＴ处理下分别增加 ３９．５％、
４４１％和４３．８％，ＭＤＡ含量下降２６．７％。可见，正
常水分或者干旱胁迫下，接种ＡＭＦ并喷施褪黑素处
理对黑麦草可溶性糖、可溶性蛋白以及脯氨酸等渗

透调节物质含量的提升效果优于单一处理，对 ＭＤＡ
含量的减低效应也优于单一处理。

３　讨论

土壤水分含量直接影响植物干物质的积累和

生长发育进程，随着土壤水分含量降低，植物生长

发育状况也会随之降低。有研究发现，干旱条件

下，ＡＭＦ可以主动向植物运输水分和养分，并且形
成菌根后根系的输水效率更高，水分运输阻力更

小，进而提高植物的抗干旱能力［２５］。目前已有的研

究表明，褪黑素在植物中不仅可作为一种信号分子

调控植物生长发育，还能抵御各种生物和非生物胁

迫，增强植物抗逆性［２６］。褪黑素具有极强的清除

氧／氮自由基的功能，并通过激发自由基清除的抗
氧化酶系统间接清除氧／氮自由基。此外，褪黑素
对菌根共生也有积极的影响，本试验证明，干旱胁

迫下，褪黑素能促进 ＡＭＦ的生长发育，帮助其侵染
多年生黑麦草并形成稳定的共生关系，显著增加多

年生黑麦草的生物量。

干旱环境下植物光合作用受到抑制，含水量的

变化会引起植物诸多指标的变化，其中包括叶绿素

和光合速率的变化。研究表明，植物在干旱胁迫

下，叶绿素合成过程受到阻碍，植物的水分供应减

少，容易造成气孔导度降低，进而引起叶片摄入ＣＯ２
量的减少，净光合速率的值也随之下降［２７］。一般认

为，植物减少水分蒸腾是植物遭受干旱初期的特

征，随着干旱胁迫的加剧，为维持正常生长，气孔将

长时间关闭，以减少水分蒸腾，提高水分利用率［２８］。

鲁珊珊等研究发现，中度干旱显著降低了蓝莓菌根

侵染率，净光合速率、蒸腾速率、气孔导度也显著下

降，接种 ＡＭＦ后则显著提高了蓝莓叶片净光合速
率、蒸腾速率、气孔导度，ＡＭＦ可能通过气孔因素和
非气孔因素来提高蓝莓的光合效率，进而增强其抗

旱能力［２９］。另有研究发现，叶面喷施褪黑素也能够

增加干旱胁迫条件下植物光合作用能力和抗氧化

酶活性，邹京南等发现干旱胁迫下大豆生长受到显

—６６１— 江苏农业科学　２０２４年第５２卷第１４期



著抑制，光合作用和叶绿素荧光参数不断降低，抗

氧化酶活性和渗透调节物质含量变化表现为先上

升后下降趋势，而膜脂过氧化水平则不断升高；添

加外源褪黑素后大豆地上部和地下部鲜干重等显

著提高，光合作用能力回升，叶绿素荧光参数下降

速率缓解，并增加了大豆叶片抗氧化酶活性和渗透

调节物质含量［３０］。本试验也发现，干旱胁迫下黑麦

草净光合速率、蒸腾速率、气孔导度和水分利用效

率显著下降，而接种 ＡＭＦ处理和／或褪黑素处理均
能够提高黑麦草的光合作用。这可能是因为 ＡＭＦ
接种处理下，随着 ＡＭＦ在黑麦草根系的定殖，水分
利用效率明显增加，水分利用效率的增加通常是允

许植物耐受干旱胁迫的典型特征，黑麦草叶片中气

孔导度的增加可能与ＡＭＦ诱导的内源激素，包括植
物细胞分裂素的变化有关，而褪黑素作为新型的激

素，进一步促进了 ＡＭＦ的定殖，二者之间协同作用
提高植物的光合作用，而有关激素含量的变化则需

进一步试验研究。

干旱胁迫条件下，植物体会产生过多的活性氧

物质（ＲＯＳ），过多的 ＲＯＳ会抑制抗氧化酶的合成，
导致植物细胞遭到破坏。抗坏血酸 －谷胱甘肽
（ＡｓＡ－ＧＳＨ）循环对于活性氧的有效清除有重要作
用；ＡＳＡ是植物体细胞内糖代谢过程中重要的活性
氧清除剂，ＧＳＨ作为抗氧化剂能加快 ＡｓＡ的再生，
两者能够清除逆境胁迫下积累过量的 ＲＯＳ，缓解细
胞氧化损伤。有研究发现，褪黑素可缓解干旱胁迫

对植物膜系统的损伤，还可促进干旱胁迫下植物叶

片中ＡｓＡ和ＧＳＨ含量的增加［３１－３３］。宰学明等也发

现接种 ＡＭＦ处理的滨梅叶片抗氧化酶（ＡＰＸ，
ＤＨＡＲ和 ＧＲ）活性、ＡｓＡ和 ＧＳＨ含量、氧化还原力
（ＡｓＡ／ＤＨＡ和 ＧＳＨ／ＧＳＳＧ）均显著高于未接种处
理［３４］。本试验发现，干旱胁迫下黑麦草 ＡＰＸ、
ＤＨＡＲ、ＭＤＨＡＲ和 ＧＲ活性显著下降，ＡｓＡ、ＧＳＨ含
量，ＡｓＡ／ＤＨＡ和 ＧＳＨ／ＧＳＳＧ均呈现降低的趋势，而
接种ＡＭＦ处理和／或褪黑素处理能够提高黑麦草
ＡｓＡ－ＧＳＨ循环中的相关酶活性以及抗氧化剂含
量。褪黑素可在干旱胁迫下帮助植物稳定 ＡｓＡ－
ＧＳＨ循环，这是植物体内重要的抗氧化防御机制，
同时增强ＡｓＡ－ＧＳＨ循环清除 ＲＯＳ的能力［３５］。植

物面对非生物胁迫时，可以通过次生代谢合成一些

小分子化合物作为抗氧化剂来清除大量的 ＲＯＳ，这
种小分子化合物包括多酚类、黄酮类、单宁类、花色

苷类、酚酸类化合物等［３６］，而接种ＡＭＦ可能激活了

次生代谢产物的合成基因或者相关代谢酶活性，合

成次生代谢产物可能在提高植物抗旱过程中起重

要作用，但其具体的作用机制还需要进一步试验加

以证明。

干旱胁迫会引起植物细胞膜膜质过氧化，丙二

醛（ＭＤＡ）含量的高低可以体现植物对逆境条件反
应的强弱，植物可以通过调节体内可溶性糖、可溶

性蛋白和脯氨酸等渗透调节物质的高低来缓解逆

境胁迫带来的危害。有研究发现，ＡＭＦ通过增加植
物中可溶性糖、可溶性蛋白的含量，降低丙二醛含

量，增加植物叶片含水量，缓解干旱带来的胁迫效

应［３７－３８］。范海霞等发现褪黑素能够提高干旱胁迫

下牡丹品种凤丹（Ｐａｅｏｎｉａｏｓｔｉａ‘Ｆｅｎｇｄａｎ’）幼苗抗
氧化和渗透调节能力，促进干旱胁迫下牡丹幼苗生

长，降低ＭＤＡ含量，促进渗透调节物质的积累［３９］。

本试验结果与之一致，干旱胁迫条件下，黑麦草细

胞膜遭受损伤，ＭＤＡ含量升高，可溶性蛋白、可溶性
糖以及脯氨酸含量均表现为降低趋势，而接种 ＡＭＦ
并配施褪黑素能够有效缓解植物过氧化损伤，增强

植物抗性，使黑麦草叶片ＭＤＡ含量下降，由于 ＡＭＦ
的菌丝能够与黑麦草根系相互作用，促进根系对水

分及矿物质营养元素的吸收，增加了植物脯氨酸、

可溶性糖、可溶性蛋白等渗透调节物质的含量，提

高抗氧化酶活性，从而增强了黑麦草的抗旱性。

４　结论

综上所述，干旱胁迫下黑麦草生长受抑制，积

累过量膜脂过氧化产物，使细胞产生氧化胁迫，

ＡｓＡ－ＧＳＨ循环受阻，光合作用下降。而喷施
７５μｍｏｌ／Ｌ的褪黑素能够促进 ＡＭＦ对黑麦草的侵
染，增加泡囊数和侵入点位数。褪黑素配合ＡＭＦ接
种能减少细胞氧化胁迫损伤，降低 ＭＤＡ含量并提
高渗透调节物质含量，通过增加叶片水分利用效

率、净光合速率、蒸腾速率和气孔导度来增强多年

生黑麦草光合能力，显著增加植株的地上部和地下

部生物量，维持ＡｓＡ－ＧＳＨ循环过程中的相关酶活
性以及抗氧化物质ＡｓＡ和ＧＳＨ的含量，来提高黑麦
草的抗旱性。
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儿幼苗气体交换特征的影响［Ｊ］．生态学报，２００４（１２）：２７１６－

２７２２．　

［２９］鲁珊珊，陈乒乒，刘　微，等．干旱胁迫条件下 ＡＭ真菌对蓝莓

光合特性及矿质元素含量的影响［Ｊ］．中国农学通报，２０１９，３５

（５）：３１－３５．

［３０］邹京南，曹　亮，王梦雪，等．外源褪黑素对干旱胁迫下大豆结

荚期光合及生理的影响［Ｊ］．生态学杂志，２０１９，３８（９）：２７０９－

２７１８．　

［３１］张融雪，孙　癑，苏京平，等．植物褪黑素研究进展［Ｊ］．生物技

术进展，２０２１，１１（３）：２９７－３０３．

［３２］梁　佳，胡朝阳，谢志明，等．外源褪黑素缓解甜高粱幼苗干旱

胁迫的生理效应［Ｊ］．草业学报，２０２３，３２（７）：２０６－２１５．

［３３］李佳佳，门海涛，高丽美．褪黑素的生理功能及应用研究进展

［Ｊ］．江苏农业科学，２０２３，５１（８）：１７－２６．

［３４］宰学明，郝振萍，张焕仕，等．ＮａＣｌ胁迫下ＡＭ真菌对滨梅叶片

中抗坏血酸－谷胱甘肽循环的影响［Ｊ］．植物生理学报，２０１３，

４９（１）：４１－４６．

［３５］石光达，康　鹏，潘雅清，等．干旱复水条件下外源褪黑素对玉

米幼苗生长及生理特性的影响［Ｊ］．安徽农业科学，２０２１，４９

（２４）：６０－６６．

［３６］ＪｉａｎｇＹＮ，ＸｉｅＱＪ，ＷａｎｇＷ Ｘ，ｅｔａｌ．ＭｅｄｉｃａｇｏＡＰ２－ｄｏｍａｉｎ

ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒＷＲＩ５ａｉｓａｍａｓｔｅｒｒｅｇｕｌａｔｏｒｏｆｌｉｐｉｄｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

ａｎｄｔｒａｎｓｆｅｒｄｕｒｉｎｇｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌｓｙｍｂｉｏｓｉｓ［Ｊ］．ＭｏｌｅｃｕｌａｒＰｌａｎｔ，

２０１８，１１（１１）：１３４４－１３５９．

［３７］刘润进，唐　明，陈应龙．菌根真菌与植物抗逆性研究进展

［Ｊ］．菌物研究，２０１７，１５（１）：７０－８８．

［３８］李月灵，金则新，罗光宇，等．干旱胁迫下接种丛枝菌根真菌对

七子花非结构性碳水化合物积累及 Ｃ、Ｎ、Ｐ化学计量特征的影

响［Ｊ］．应用生态学报，２０２２，３３（４）：９６３－９７１．

［３９］范海霞，赵　飒，辛国奇，等．外源褪黑素对干旱胁迫下牡丹幼

苗生理特性的影响［Ｊ］．生物技术通报，２０２０，３６（６）：６３－７２．
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