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　　摘要：为了解接种丛枝菌根真菌（Ｆｕｎｎｅｌｉｆｏｒｍｉｓｍｏｓｓｅａｅ）和绿色木霉真菌（Ｔｒｉｃｈｏｄｅｒｍａｖｉｒｉｄｅ）对干旱胁迫下苹果树
幼苗的缓解机制，采用盆栽土培试验，探索了丛枝菌根真菌处理（ＦＭ）、绿色木霉处理（ＴＶ）及其复合处理（ＦＭ＋ＴＶ）
对正常水分（ＷＷ）和干旱胁迫（ＤＳ）下苹果树幼苗生长、生理特性及水分利用的影响。研究结果表明，无论 ＷＷ还是
ＤＳ条件下，ＦＭ处理、ＴＶ处理均在一定程度上促进了苹果树苗的干物质、茎粗及根系构型等生长发育，抑制了植株光
合色素（叶绿素ａ、叶绿素ｂ、类胡萝卜素）分解，改善了光合气体交换参数（Ｐｎ、Ｇｓ、Ｃｉ、Ｔｒ），激活了抗氧化系统（ＳＯＤ、

ＣＡＴ、ＰＯＤ、Ｏ－２·），降低了应激产物（丙二醛、Ｈ２Ｏ２、Ｏ
－
２·）含量，提高了植株水分利用效率（ＷＵＥ）和叶片相对含水量

（ＲＷＣ）。ＦＭ处理在缓解干旱胁迫相关的生长发育及水分利用方面更为有效，而ＴＶ处理在诱导内部抗氧化酶系统生
理代谢方面表现更佳。整体而言，二者组合处理（ＦＭ＋ＴＶ）效果最优，与ＷＷ－ＣＫ处理相比，ＤＳ－ＦＭ＋ＴＶ处理ＷＵＥ
显著提高２６．９２％，ＲＷＣ显著提高１３．６４％。综上，在干旱环境中接种丛枝菌根真菌、绿色木霉真菌均可有效促进植
物生长发育及相关生理代谢，前者主要通过表型改善缓解干旱胁迫，后者主要通过调节内在生理代谢实现，以二者结

合使用效果最佳。
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　　水资源短缺带来的干旱胁迫是目前影响植物
完成生长史过程中最为严重的全球性问题。研究

表明，干旱胁迫可通过破坏植物的养分吸收、光合

作用和细胞代谢等多种生理生化过程，严重影响作

物的生长发育和生产力［１］。干旱胁迫会诱导大量

活性氧累积，从而损害植物细胞，为应对氧化应激，

植物可通过调节抗氧化系统以减轻甚至消除活性

氧（ＲＯＳ），超氧化歧化酶（ＳＯＤ）、过氧化物酶
（ＰＯＤ）和过氧化氢酶（ＣＡＴ）等酶可有效减轻 ＲＯＳ
累积，从而减轻细胞膜中脂质过氧化带来的损伤，

保护细胞膜结构的完整性［２］。在真核生物中，ＳＯＤ
分为Ｃｕ／Ｚｎ－ＳＯＤ、Ｆｅ－ＳＯＤ和 Ｍｎ－ＳＯＤ，Ｃｕ／Ｚｎ－
ＳＯＤ主要存在于细胞质中，Ｆｅ－ＳＯＤ和 Ｍｎ－ＳＯＤ
分别位于叶绿体和线粒体中［３］。ＣＡＴ是含有血红
素的四聚体酶，可将 Ｈ２Ｏ２直接分解为 Ｈ２Ｏ和 Ｏ２，
这是植物在胁迫条件下清除活性氧的必要条件［４］；

因此，干旱胁迫下植物中抗氧化酶特征可以反映植

物耐受土壤水分亏缺的能力。

除了抗氧化酶，植物还具备其他减轻氧化损伤

的策略，例如根系可与土壤中的丛枝菌根（ＡＭ）真
菌互利互惠，从而减轻细胞的氧化应激损伤［５］。

ＡＭ真菌是植物根际有益的土壤微生物，它可以与
绝大多数陆生植物根形成共生丛枝菌根共生结构。

ＡＭ真菌可以直接或间接帮助植物获取土壤中的养
分和水分，作为回报宿主植物提供脂肪酸为主的碳

酸化合物以维持ＡＭ真菌的繁衍与生长［６］。目前的

研究表明，ＡＭ真菌不仅可为宿主植株提供养分资
源，同时也可协助植物应对生物／非生物胁迫。胡
振兴等研究表明，干旱胁迫下 ＡＭ真菌可有效提高
大豆叶片超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）及过氧化物酶
（ＰＯＤ）活性，增加土壤磷酸酶、蔗糖酶和脲酶活性，
影响土壤微生物群落组成［７］。此外，干旱胁迫下接

种ＡＭ真菌均显著提高了玉米叶水势、降低脯氨酸
含量、提高叶片保护酶（ＳＯＤ、ＰＯＤ）活性，降低玉米
丙二醛（ＭＤＡ）积累，从而减轻玉米叶片膜脂过氧化
带来的损伤［８］。

绿色木霉（Ｔｒｉｃｈｏｄｅｒｍａｖｉｒｉｄｅ）是一种重要的多
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功能型丝状真菌，其代谢产物种类丰富、活性物质

多样，在农业、林业领域及生态保护领域都有广泛

应用［９］。以往的研究表明，干旱胁迫下接种绿色木

霉真菌可以促进植物地上部农艺性状及根系生长，

调节抗氧化酶系统的生理代谢来诱导宿主的抗逆

性［１０］。前人研究表明，绿色木霉与枯草芽孢杆菌进

行番茄灌根后可以有效改善幼苗根系形态、增加根

投影面积，并提高土壤中铵态氮、有效磷和速效钾

含量，从而促进番茄植株生长［１１］。邓薇等研究发

现，干旱胁迫下绿色木霉可促进玉米幼苗根系形态

指标、根系构型以及根系几何特征指标，从而缓解

干旱胁迫对玉米幼苗根系带来的不利影响［１２］。目

前关于ＡＭ真菌或木霉真菌应用于病虫害及重金属
胁迫的研究已被广泛报道，然而对非生物胁迫（如

干旱胁迫）的研究较少，且主要是单一接种，较少涉

及组合施用效果。基于此，本研究通过分析正常水

分和干旱条件下接种 ＡＭ真菌、绿色木霉及其组合
处理对苹果树幼苗生长发育、水分利用、光合特性

及氧化系统特征的差异，以期为微生物技术运用于

果树栽培提供理论依据。

１　材料与方法

１．１　供试材料
试验于２０２１年３—６月于河南林业职业学院遮

雨场地中进行。供试苹果树为烟富６号，种子来自
河南省郑州果树研究所，采用育苗钵培养至 ６～７
叶龄。

丛枝菌根真菌接种菌剂为摩西斗管囊霉

（Ｆｕｎｎｅｌｉｆｏｒｍｉｓｍｏｓｓｅａｅ），购自北京农林科学院植物
营养与资源研究所，试验接种物由孢子（１０５个／ｇ
土）、菌丝和土壤基质组成。绿色木霉（Ｔｒｉｃｈｏｄｅｒｍａ
ｖｉｒｉｄｅ）来自南京农业大学果树研究所，保存于中国
普通微生物保藏管理中心（保藏编号：ＣＧＭＣＣ
５１２４９），接种菌剂为 ＰＤＡ固体培养基培养 －恒温
摇床增殖的悬浊液［９］。

试验地土壤类型为中壤土，采用０～２０ｃｍ表层
土，土壤采用湿热灭菌处理（１２１℃，１×１０５ｋＰａ，
４ｈ），壤理化性质为ｐＨ值７．０５，全氮１．１３ｇ／ｋｇ，碱
解氮 ８５．８８ｍｇ／ｋｇ，有效磷 １７．５２ｍｇ／ｋｇ，速效钾
１０９．２４ｍｇ／ｋｇ，电导率２０２．６３μＳ／ｃｍ。
１．２　试验设计

试验设置基质水分含量为主处理，施用 ＡＭ真
菌为次处理。次处理为：ＣＫ：不施用任何菌剂；ＦＭ：

接种丛枝菌根真菌（Ｆｕｎｎｅｌｉｆｏｒｍｉｓｍｏｓｓｅａｅ）；ＴＶ：接
种绿色木霉真菌（Ｔｒｉｃｈｏｄｅｒｍａｖｉｒｉｄｅ）；ＦＭ＋ＴＶ：施用
Ｆｕｎｎｅｌｉｆｏｒｍｉｓｍｏｓｓｅａｅ和Ｔｒｉｃｈｏｄｅｒｍａｖｉｒｉｄｅ；以上处理
皆基于培养基质７５％正常土壤含水率（ＷＷ）、土壤
５５％含水率的干旱处理（ＤＳ），共 ８个处理组合。
ＦＭ处理施用量为４０ｇ／ｋｇ，ＴＶ处理为施用５０ｍＬ菌
剂，重复４次。

盆栽装置为圆形塑料桶，盆高 ２８ｃｍ，直径
２５ｃｍ。每盆装土８ｋｇ，将ＡＭ真菌菌剂和土壤充分
混合，绿色木霉采用灌根方式施入。按照上述处理

设置土壤含水率，将６～７叶龄的苹果树幼苗转移至
相应处理的土壤基质中。同时采用配备林木型

ＭＬ３ｘ探头的ＨＨ－２ＷＥＴ／ＷＥＴ－２－Ｋ１Ｄｅｌｔａ－Ｔ
ＷＥＴ便携式土壤水分仪监测培养基质含水率，采用
滴灌方式补充水分以确保基质水分在试验设定的

范围内。试验培养６７ｄ。
１．３　样品采集及测定分析
１．３．１　生长参数及水分利用参数抗氧化系统指标
测定　培养结束后，干物质测定将植株地上部、根
系分离１０５℃杀青３０ｍｉｎ，６５℃烘干称量记录。株
高、茎粗采用数字尺测定。采用 ＥｐｓｏｎＶ８５０ｐｈｏｔｏ
对根系进行扫描，ＷＩＮＲＨＩＺＯ－ＰＲＯ２０１８软件
（ＲｅｇｅｎｔＩｎｓｔｒｕｍｅｎｔｓＬＡ２１００，Ｃａｎａｄａ）分析根系体
积、根系表面积、根系平均直径参数。测定第８～１０
片完全展开叶的水分利用指标，植株水分利用效率

（ＷＵＥ）＝ＤＷ／用水量；植株相对含水量（ＲＷＣ）采
用烘干称质量法测定，ＲＷＣ＝（ＦＷ －ＤＷ）／（ＴＷ －
ＤＷ）×１００％，上述 ＦＷ、ＤＷ、ＴＷ分别为鲜质量、干
质量、膨压质量［１３］。

１．３．２　叶片抗氧化系统指标测定　苹果树苗叶片
丙二醛（ＭＤＡ）含量、过氧化氢（Ｈ２Ｏ２）含量、超氧阴
离子自由基（Ｏ－２·）含量、超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）
活性、过氧化氢酶（ＣＡＴ）活性及过氧化物酶（ＰＯＤ）
活性皆采用南京建成生物工程研究所提供的试剂

盒进行测定，试剂盒型号分别为 Ａ００３－１－２、
Ａ０６４－１－１、Ａ０５２－１－１、Ａ００１－４－１、Ａ００７－１－
１及Ａ０８４－３－１。
１．３．３　光合色素及光合特征参数测定　测定第
８～１０片完全展开叶的光合色素含量，光合色素包
含叶绿素ａ、叶绿素ｂ及类胡萝卜素，三者含量皆采
用丙酮－乙醇混合浸提，之后采用紫外分光光度计
（ＵＶ－２４５０，Ｓｈｉｍａｄｚｕ，Ｊａｐａｎ）分别在 ６６５、６４９、
４７０ｎｍ处测定，具体方法参照文献［１４］。
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采用 ＬＩ－６４００便携式光合测定系统（ＬＩ－
６４００；ＬＩ－ＣＯＲ，Ａｍｅｒｉｃａ）测定第８～１０片完全展开
叶的净光合速率（Ｐｎ）、胞间 ＣＯ２浓度（Ｃｉ）、蒸腾速
率（Ｔｒ）和气孔导度（Ｇｓ）等指标。叶室温度设置为
（２５±１）℃，ＣＯ２浓度为４８０μｍｏｌ／ｍｏｌ，光量子密度
为１２００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）。
１．４　数据处理与统计分析

采用Ｅｘｃｅｌ２０１３进行数据整理，采用ＳＰＳＳ２３．０
软件比较进行试验数据统计分析（α＝０．０５），采用
Ｏｒｉｇｉｎ２０１８进行图形绘制。

２　结果与分析

２．１　ＡＭ真菌与绿色木霉对干旱胁迫下苹果树苗
生长参数的影响

由表１可知，正常水分处理（ＷＷ）条件下各处
理的干物质含量（地上部干物质、根系干物质）、地

上部生长参数（株高、茎粗）及根系性状参数（根系

表面积、根系直径、根系体积）皆整体高于干旱处理

（ＤＳ），表明干旱胁迫对苹果树幼苗生长具有不利影
响。无论在ＷＷ还是ＤＳ中，干物质含量、地上部生
长参数及根系性状参数皆表现为 ＣＫ＜ＴＶ＜ＦＭ、
ＦＭ＋ＴＶ，且在任一指标中 ＦＭ＋ＴＶ皆显著大于 ＣＫ
处理（Ｐ＜０．０５），表明接种丛枝菌根真菌、绿色木霉
均可对苹果树苗的生长发育具有一定促进作用，且

二者组合使用处理效果最佳。与 ＤＳ条件下的 ＣＫ
处理相比，不同指标中 ＦＭ、ＦＭ＋ＴＶ处理的效果不
一，整体以 ＦＭ＋ＴＶ大于 ＦＭ处理；此外，就试验数
据来看，整体以ＤＳ条件的ＦＭ、ＴＶ处理小于ＷＷ条
件的ＣＫ处理，ＤＳ的ＦＭ＋ＴＶ大于 ＷＷ－ＣＫ处理。
地上部干物质、根系干物质、株高、茎粗、根系表面

积、根系直径及根系体积指标中 ＤＳ条件下的 ＦＭ、
ＴＶ、ＦＭ＋ＴＶ处理较 ＷＷ －ＣＫ处理变幅分别为
－２．６２％～８．６４％、－７．６６％～３６．８４％、－１５．２１％～
３５２％、－２．６９％ ～３１．８５％、－４．９２％ ～２１．７７％、
８．１１％～１３．５１％、－１２．７９％～１．５５％。

表１　ＡＭ真菌与绿色木霉对干旱胁迫下苹果树苗生长参数的影响

水分处理 接菌处理
地上部干物质

（ｇ／株）
根系干物质

（ｇ／株）
株高

（ｃｍ）
茎粗

（ｍｍ）
根系表面积

（ｃｍ２）
根系直径

（ｍｍ）
根系体积

（ｃｍ３）

ＷＷ ＣＫ ３．８２±０．１８ｃ ２．０９±０．０８ｄ ３０．３７±１．０２ｂ ３．３６±０．１０ｃ ３６．９７±１．４５ｄ １．１１±０．１１ａｂ ２．５８±０．１１ｂ

ＦＭ ４．６４±０．１８ａｂ ２．６８±０．１７ｂ ３１．７５±０．８５ｂ ５．０７±０．１３ａ ４３．３３±０．６２ｂ １．３５±０．０８ａ ３．２０±０．０８ａ

ＴＶ ４．３３±０．２２ｂ ２．６２±０．１１ｂ ３０．６２±０．９４ｂ ４．６９±０．１９ｂ ４０．８７±１．５７ｃ １．２２±０．０９ａ ２．６１±０．０７ｂ

ＦＭ＋ＴＶ ４．９８±０．１４ａ ３．２４±０．２３ａ ３７．１６±１．０２ａ ４．８５±０．２５ａｂ ４９．９６±１．８１ａ １．３６±０．１３ａ ３．１７±０．１６ａ

ＤＳ ＣＫ ２．５２±０．２０ｄ １．８８±０．１２ｅ １８．６８±０．９４ｅ ２．３６±０．１７ｄ ２０．３４±１．１６ｅ ０．９９±０．０７ｂ １．７６±０．０６ｄ

ＦＭ ３．７３±０．２３ｃ ２．３０±０．１２ｃ ２８．１７±１．３３ｃ ４．５１±０．１６ｂ ３６．７５±２．４８ｄ １．２６±０．１０ａ ２．６２±０．０９ｂ

ＴＶ ３．７２±０．１５ｃ １．９３±０．０９ｄｅ ２５．７５±０．８５ｄ ３．２７±０．２１ｃ ３５．１５±１．１３ｄ １．２０±０．１１ａ ２．２５±０．１２ｃ

ＦＭ＋ＴＶ ４．１５±０．１１ｂ ２．８６±０．１３ｂ ３１．４４±０．９６ｂ ４．４３±０．２１ｂ ４５．０２±１．０５ｂ １．２４±０．０７ａ ２．６０±０．１１ｂ

　　注：同列数后不同小写字母表示不同处理间达０．０５显著水平。

２．２　ＡＭ真菌与绿色木霉对干旱胁迫下苹果树苗
光合色素的影响

由图１－ａ可知，在叶绿素 ａ指标中，ＷＷ处理
以ＦＭ、ＴＶ、ＦＭ＋ＴＶ处理显著大于 ＣＫ处理，ＤＳ处
理中ＣＫ、ＦＭ、ＴＶ处理较 ＦＭ＋ＴＶ处理分别显著降
低４０．２２％、３２．０７％、２２．８３％；与 ＷＷ－ＣＫ处理相
比，ＤＳ条件下的各处理均与其存在显著差异，且除
ＦＭ＋ＴＶ显著较高外，其余处理皆以ＷＷ－ＣＫ显著
大于ＤＳ的其他处理。由图１－ｂ可知，在叶绿素 ｂ
指标中，整体以 ＷＷ大于 ＤＳ，且无论在 ＷＷ还是
ＤＳ条件下，各处理皆呈ＣＫ＜ＦＭ＜ＴＶ＜ＦＭ＋ＴＶ，且
两者条件下的 ＣＫ、ＦＭ处理皆显著小于 ＦＭ＋ＴＶ处
理 １４．０５％、１０．７４％（ＷＷ）和 ３８．５３％、２５．６９％

（ＤＳ）。由图１－ｃ可知，ＷＷ条件下各处理的类胡
萝卜素含量整体高于干旱胁迫条件（ＤＳ）的相应处
理，在 ＷＷ中 ＣＫ、ＦＭ、ＴＶ处理均显著小于 ＦＭ＋
ＴＶ；在ＤＳ中ＣＫ、ＦＭ、ＴＶ处理也均小于ＦＭ＋ＴＶ，但
ＴＶ处理与ＦＭ＋ＴＶ处理无显著差异。
２．３　ＡＭ真菌与绿色木霉对干旱胁迫下苹果树苗
光合参数的影响

由图２可知，处于干旱条件（ＤＳ）下各处理的叶
片净光合速率（Ｐｎ）、胞间 ＣＯ２浓度（Ｃｉ）、蒸腾速率
（Ｔｒ）及气孔导度（Ｇｓ）皆低于正常水分处理（ＷＷ）。
无论是在 ＷＷ还是 ＤＳ条件下，与其对应的 ＣＫ处
理相比，丛枝菌根真菌处理（ＦＭ）和绿色木霉处理
（ＴＶ）皆整体提高了上述光合气体交换参数，尤其表
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现在ＤＳ条件下。光合参数指标中，无论是 ＷＷ还
是ＤＳ条件下的各处理均表现为 ＣＫ＜ＦＭ＜ＴＶ＜
ＦＭ＋ＴＶ；在ＷＷ条件下除净光合速率指标中各处理
无显著差异外，Ｃｉ、Ｔｒ及Ｇｓ光合指标中ＦＭ、ＴＶ、ＦＭ＋
ＴＶ处理皆显著大于ＣＫ处理；在ＤＳ条件下ＦＭ、ＴＶ、
ＦＭ＋ＴＶ处理所有光合参数均显著大于ＣＫ处理。
２．４　ＡＭ真菌与绿色木霉对干旱胁迫下苹果树苗
氧化酶系统的影响

由图３－ａ可知，丙二醛（ＭＤＡ）指标中，ＷＷ条
件下，与 ＣＫ处理相比，ＦＭ、ＴＶ、ＦＭ＋ＴＶ处理分别
增加４．２４％、１．０２％、７．１３％，但两两处理间均无显

著差异；ＤＳ条件下，各处理呈 ＴＶ＜ＦＭ＋ＴＶ＜ＦＭ＜
ＣＫ，较 ＣＫ处理相比，其他处理降低 ６．３９％ ～
１０８９％，其中ＣＫ处理与 ＦＭ＋ＴＶ、ＴＶ处理存在显
著差异。由图３－ｂ可知，超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）指
标中，ＷＷ条件下各处理波动较小，各处理均无显
著差异；ＤＳ条件下各处理以 ＣＫ处理最高，显著大
于余下处理；整体而言，以 ＤＳ－ＣＫ处理 ＳＯＤ活性
最高，其他处理较其显著降低１１．０６％ ～１４．３１％。
由图３－ｃ可知，过氧化氢酶（ＣＡＴ）中，整体以 ＤＳ
大于ＷＷ，整体而言，以 ＤＳ－ＣＫ处理 ＣＡＴ活性最
高，除与ＤＳ－ＦＭ无显著差异外，显著大于余下处理
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１６．３０％～３７．６２％。各处理过氧化物酶（ＰＯＤ）规律
与ＣＡＴ基本一致（图３－ｄ）。由图３－ｅ可知，超氧
阴离子自由基（Ｏ－２·）中，ＷＷ 条件下各处理呈
ＴＶ＜ＣＫ＜ＦＭ＜ＦＭ＋ＴＶ，ＤＳ条件下表现为 ＣＫ＜
ＴＶ＜ＦＭ＜ＦＭ＋ＴＶ；整体以 ＤＳ大于 ＷＷ，相较而言
ＷＷ条件下ＣＫ、ＦＭ、ＴＶ、ＦＭ＋ＴＶ处理较ＤＳ分别下

降１３．８１％、２１．９６％、６．６５％、７．１３％。由图３－ｆ可
知，Ｈ２Ｏ２含量中，以 ＤＳ大于 ＷＷ，ＷＷ条件下各处
理呈ＣＫ＜ＴＶ＜ＦＭ＜ＦＭ＋ＴＶ，但处理间均无显著
差异；ＤＳ条件下各处理呈ＣＫ＞ＦＭ＞ＴＶ＞ＦＭ＋ＴＶ，
其中 ＦＭ、ＴＶ、ＦＭ＋ＴＶ较 ＣＫ处理分别显著降低
９９３％、１３．５９％、１３．９１％。

２．５　ＡＭ真菌与绿色木霉对干旱胁迫下苹果树苗
水分利用的影响

由图４可知，在水分利用效率（ＷＵＥ）和叶片相
对含水量（ＲＷＣ）指标中，整体以 ＷＷ大于 ＤＳ。无
论ＷＷ还是 ＤＳ条件下，与其相应水分条件的 ＣＫ
处理相比，丛枝菌根真菌、绿色木霉皆整体提高了

上述水分利用参数，且丛枝菌根真菌和绿色木霉组

合施用处理（ＦＭ＋ＴＶ）下各水分利用参数皆具有较
优值。在ＷＷ条件下，ＷＵＥ、ＲＷＣ均呈 ＣＫ＜ＴＶ＜
ＦＭ、ＦＭ＋ＴＶ，且在 ＲＷＣ参数中皆表现为微生物接
种处理（ＦＭ、ＴＶ、ＦＭ＋ＴＶ）显著大于 ＣＫ处理。在

ＤＳ条件下，水分利用参数均呈 ＣＫ＜ＴＶ＜ＦＭ＜
ＦＭ＋ＴＶ，且 ＦＭ、ＴＶ、ＦＭ＋ＴＶ处理均显著大于 ＣＫ
处理，尤其表现在 ＷＵＥ中；ＷＵＥ指标 ＦＭ、ＴＶ、
ＦＭ＋ＴＶ处理分别显著大于 ＣＫ处理 ２８．２７％、
１４６３％、６０．９８％。

３　结论与讨论

干旱已成为全球性问题，水资源短缺会对植物

的生长发育、生理代谢产生不利影响［１５］。本研究表

明，与正常土壤含水率处理（ＷＷ）相比，干旱胁迫处
理（ＤＳ）整体降低了干物质含量（地上部干物质、根
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系干物质）、地上部生长参数（株高、茎粗）及根系性

状参数（根系表面积、根系直径、根系体积）。ＡＭ真
菌及木霉属菌是土壤中２种重要的功能真菌，然而
关于两者在胁迫环境下的生理影响知之甚少［１２，１６］。

本研究中，无论是在ＷＷ还是ＤＳ条件下，丛枝菌根
真菌处理（ＦＭ）、绿色木霉处理（ＴＶ）皆不同程度地
提高了苹果树苗的生长发育指标，与ＷＷ－ＣＫ处理
相比，ＤＳ条件下的 ＦＭ、ＴＶ处理长势较差，而 ＤＳ－
ＦＭ＋ＴＶ处理略优于ＷＷ－ＣＫ处理，表明干旱环境
下组合接种丛枝菌根真菌、绿色木霉是改善植物生

长发育的潜在理想技术。且从试验数据看，ＦＭ处
理略优于ＴＶ处理，这可能是因为两者功能形式不
同的结果，丛枝菌根真菌具有广泛的根外菌丝网

络，能使宿主植物获得更多的土壤养分和水分［１７］，

因此在干旱胁迫下长势较佳。

叶绿素是植物进行光合作用的主要色素，参与

光能的吸收、转移、分配和转化过程；类胡萝卜素是

重要的抗氧化物质，它可消散ＰＳⅡ天线中多余激发
能量，尤其是在胁迫环境中［１８］。在干旱环境中，ＰＳ
Ⅱ光化学效率降低的原因可能与叶片光合色素含
量减少有关［１９］。本研究中，干旱胁迫显著降低了苹

果树苗的光合色素，在此基础上接种丛枝菌根真

菌、绿色木霉均有效提高了叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ及类
胡萝卜素含量（图２），这有助于改善光合色素含量
从而保证植株叶片的光合进程。光合作用是植物

生长发育所需底物和能量的主要来源，不利的环境

条件会影响光合性能［２０］。本研究表明，干旱胁迫整

体降低了苹果树苗叶片的净光合速率（Ｐｎ）、胞间
ＣＯ２浓度（Ｃｉ）、蒸腾速率（Ｔｒ）及气孔导度（Ｇｓ），且
无论是在ＷＷ还是ＤＳ环境下，ＦＭ、ＴＶ处理的光合
特征参数均大于 ＣＫ处理，但２种处理的作用效果
存在一定差异，以ＴＶ处理效果较佳，这可能是因为

绿色木霉可以介导光合型α－乙酰辅酶合成及提高
其酶活性的缘故［２１］。此外，本研究进一步表明，ＤＳ
条件下 ＦＭ＋ＴＶ处理 Ｐｎ、Ｃｉ、Ｔｒ及 Ｇｓ皆具有最大
值；干旱胁迫下具备较大的气体交换值则意味着蒸

腾作用强烈，可增强诱导根系的水分向地上部运

输，从 而 防 止 地 上 部 失 水 及 维 持 光 合 作 用

进行［４，２２－２３］。

正常环境中植物细胞内活性氧的产生和消除

是一个动态平衡的过程，而环境胁迫下活性氧会超

量积累从而导致脂质过氧化和氧化应激［１８，２４－２５］。

作为脂质过氧化中含量最高的物质之一，超氧阴离

子自由基（Ｏ－２·）是植物响应逆境胁迫的重要产
物［２６］。本研究发现，干旱胁迫显著提高了 Ｈ２Ｏ２浓
度，接种丛枝菌根真菌和／或绿色木霉皆可减轻干
旱碱胁迫引发的Ｈ２Ｏ２积累水平（图３－ｆ）。膜损伤
是应激反应下脂质过氧化的体现，抗氧化酶活性及

丙二醛（ＭＤＡ）含量被认为是细胞膜稳定性的重要
指标［１８，２７］。本研究表明干旱胁迫下 ＦＭ、ＴＶ处理苹
果树叶片中抗氧化酶（ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＰＯＤ）活性、Ｈ２Ｏ２
及ＭＤＡ含量均显著降低，同时在干旱胁迫下 ＦＭ＋
ＴＶ处理存在最小值（图４）。结合生长发育指标（图
１），表明绿色木霉可以降低菌根植物中活性氧过度
积累造成的膜损伤，即绿色木霉与丛枝菌根真菌具

有正向叠加效应。

叶片水分利用可反映环境水分不足时植物组

织在蒸腾作用过程中的耗水程度和恢复能力的差

异［１２，２８］。本研究结果表明，与ＷＷ相比，ＤＳ环境下
的水分利用效率（ＷＵＥ）及叶片相对含水量（ＲＷＣ）
均较低，且无论 ＷＷ还是 ＤＳ条件下，ＦＭ、ＴＶ处理
皆提高了ＷＵＥ和ＲＷＣ，但皆以ＦＭ处理优于ＴＶ处
理。前人研究表明，丛枝菌根真菌自由基菌丝是亲

水性蛋白菌丝，可有效吸附水分，或通过保护自由

—９６１—江苏农业科学　２０２３年第５１卷第４期



基菌丝免受外部环境干燥的影响［４，２９］，这可能是丛

枝菌根真菌处理水分利用优于绿色木霉真菌处理

的原因。此外，本研究表明，无论ＷＷ还是ＤＳ条件
下，ＦＭ＋ＴＶ处理均具有较大值，且与 ＷＷ－ＣＫ处
理相比，ＷＵＥ、ＲＷＣ指标中 ＤＳ－ＦＭ＋ＴＶ处理分别
显著提高２６．９２％、１３．６４％。综上，在干旱条件下
接种丛枝菌根真菌、绿色木霉皆可提高苹果树苗的

生长发育、促进光合作用、激活抗氧化系统及提高

水分利用效率，在生长发育方面及水分利用方面以

单接种丛枝菌根真菌较优，内在生理方面（光合特

征及抗氧化特征）则以绿色木霉表现较好，整体而

言，以二者组合施用效果最佳。
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机制的研究进展［Ｊ］．应用生态学报，２０２０，３１（１０）：３５８９－

３５９６．　

［６］ＷａｎｇＳ，ＣｈｅｎＡ，ＸｉｅＫ，ｅｔａｌ．ＦｕｎｃｔｉｏｎａｌａｎａｌｙｓｉｓｏｆｔｈｅＯｓＮＰＦ４．５

ｎｉｔｒａｔｅｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｒｅｖｅａｌｓａｃｏｎｓｅｒｖｅｄｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌｐａｔｈｗａｙｏｆｎｉｔｒｏｇｅｎ

ａｃｑｕｉｓｉｔｉｏｎｉｎｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．ＰｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆｔｈｅＮａｔｉｏｎａｌＡｃａｄｅｍｙｏｆ

Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，２０２０，１１７（２８）：１１７：１６６４９－１６６５９．

［７］胡振兴，刘　灵，陈丽萍，等．干旱胁迫下丛枝菌根对大豆抗氧化

代谢及根围微生物的影响［Ｊ］．中国生态农业学报，２０１８，２６

（４）：５２６－５３７．

［８］秦子娴，朱　敏，郭　涛．干旱胁迫下丛枝菌根真菌对玉米生理

生化特性的影响［Ｊ］．植物营养与肥料学报，２０１３，１９（２）：５１０－

５１６．　

［９］霍雪雪，王庆玲，张　豪，等．绿色木霉 Ｔｖ－１５１１对黄瓜的促生

增产作用及防病效果［Ｊ］．南京农业大学学报，２０２２，４５（３）：

５５３－５６１．　

［１０］悦　燕，王秀丽，高润梅，等．干旱胁迫下华北落叶松幼苗接种

木霉的生理变化［Ｊ］．应用生态学报，２０２１，３２（３）：８５３－８５９．

［１１］张紫瑶，谈　韫，樊　航，等．绿色木霉和枯草芽孢杆菌对番茄

苗期根系形态及土壤速效养分的影响［Ｊ］．江苏农业科学，

２０２２，５０（９）：１１１－１１５．

［１２］邓　薇，张祖衔，曹宇航，等．绿色木霉缓解干旱胁迫对玉米幼

苗根系生长的影响［Ｊ］．山东农业科学，２０２２，５４（２）：４０－４５．

［１３］黄　婷，麻冬梅，王文静，等．２种紫花苜蓿耐盐生理特性的初

步研究［Ｊ］．水土保持学报，２０２０，３４（２）：２１６－２２１．

［１４］高俊凤．植物生理学实验指导［Ｍ］．北京：高等教育出版

社，２００６

［１５］ＬｉＳ，ＨｅＸ，ＧａｏＹ，ｅｔａｌ．Ｈｉｓｔｏｎｅａｃｅｔｙｌａｔｉｏｎｃｈａｎｇｅｓｉｎｐｌａｎｔ

ｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］．Ｇｅｎｅｓ，２０２１，１２（９）：１４０９．

［１６］ＧｅｏｒｇｉｅｖａＯ，Ｋａｒａｄｚｈｏｖａ Ｎ． Ｕｓｅ ｏｆｇｒｏｗｔｈ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｓａｎｄ

ｓａｐｒｏｐｈｙｔｉｃｆｕｎｇｉＴｒｉｃｈｏｄｅｒｍａｖｉｒｉｄｅＰｅｒｓｅｘＦｒ．ｔｏｉｍｐｒｏｖｅｔｈｅ

ｈｅａｌｔｈｓｔａｔｕｓｏｆｔｈｅｓｏｉｌｉｎｐｅｐｐｅｒｆｉｅｌｄ［Ｊ］．ＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌＳｃｉｅｎｃｅｓ，

２０２１，１３（２９）：１０２－１０９．．

［１７］曹本福，姜海霞，刘　丽，等．丛枝菌根菌丝网络在植物互作中

的作用机制研究进展［Ｊ］．应用生态学报，２０２１，３２（９）：３３８５－

３３９６．　

［１８］高战武，范春燕，鄢上钦，等．盐碱胁迫下外源油菜素内酯与

ＡＭ真菌对羊草光合特性及抗氧化酶系统的影响［Ｊ］．山东农

业科学，２０２２，５４（５）：４４－５２．

［１９］王　阳，刘春花，胡凯红，等．不同供磷水平对核桃实生幼苗叶

片营养、光合及叶绿素荧光特性的影响［Ｊ］．中国果树，２０２１，６２

（６）：１３－１８．

［２０］苏克锋，李合伟，高　磊，等．干旱胁迫对两种树状月季光合特

性及茎流的影响［Ｊ］．北方园艺，２０２２（９）：７３－７９．

［２１］贺　超，王文全，侯俊玲．绿色木霉对生物降解和生物防治的影

响机理与应用研究进展［Ｊ］．微生物学杂志，２０１９，３９（３）：

１２２－１２８．　

［２２］ＱｕｅｒｅｊｅｔａＪＩ，ＢａｒｅａＪＭ，ＡｌｌｅｎＭＦ，ｅｔａｌ．Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｒｅｓｐｏｎｓｅｏｆδ
１３Ｃａｎｄｗａｔｅｒｕｓｅｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙｔｏａｒｂｕｓｃｕｌａｒｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌｉｎｆｅｃｔｉｏｎｉｎ

ｔｗｏａｒｉｄｌａｎｄｗｏｏｄｙｐｌａｎｔｓｐｅｃｉｅｓ［Ｊ］．Ｏｅｃｏｌｏｇｉａ，２００３，１３５（４）：

５１０－５１５．

［２３］ＱｕｉｒｏｇａＧ，ＥｒｉｃｅＧ，ＤｉｎｇＬ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅａｒｂｕｓｃｕｌａｒｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ

ｓｙｍｂｉｏｓｉｓｒｅｇｕｌａｔｅｓａｑｕａｐｏｒｉｎｓａｃｔｉｖｉｔｙａｎｄｉｍｐｒｏｖｅｓｒｏｏｔｃｅｌｌｗａｔｅｒ

ｐｅｒｍｅａｂｉｌｉｔｙｉｎｍａｉｚｅｐｌａｎｔｓｓｕｂｊｅｃｔｅｄｔｏｗａｔｅｒｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｅｌｌ

ａｎｄＥｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ，２０１９，４２：２２７４－２２９０．

［２４］王艳玲，任艳芳，林　肖，等．不同浓度 Ｈ２Ｏ２处理对水稻陈种

子活力及幼苗生理特性的影响［Ｊ］．江苏农业科学，２０１７，４５

（１３）：４９－５３．

［２５］杨　芳，乔　岩，金中辉，等．高温胁迫对马铃薯幼苗活性氧代

谢及生理特性的影响［Ｊ］．江苏农业科学，２０２２，５０（１１）：９７－

１０３．　

［２６］肖　畅，彭　婷．植物应答非生物胁迫的信号转导途径研究进

展［Ｊ］．陕西农业科学，２０２０，６６（２）：７２－８１．

［２７］王月志，戴美松，蔡丹英，等．涝渍环境中梨树叶片氧化胁迫特

征及抗氧化酶系活性分析［Ｊ］．中国南方果树，２０２０，４９（６）：

１２１－１２４．

［２８］马文云，孙西欢，马娟娟，等．蓄水坑灌不同灌水上下限对苹果

树叶片蒸腾日变化的影响［Ｊ］．节水灌溉，２０１９（５）：５１－５６．

［２９］ＷｉｐｆＤ，ＫｒａｊｉｎｓｋｉＦ，ＴｕｉｎｅｎＤ，ｅｔａｌ．Ｔｒａｄｉｎｇｏｎｔｈｅａｒｂｕｓｃｕｌａｒ

ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｍａｒｋｅｔ：ｆｒｏｍａｒｂｕｓｃｕｌｅｓｔｏｃｏｍｍｏｎｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌｎｅｔｗｏｒｋｓ

［Ｊ］．ＮｅｗＰｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ，２０１９，２２３：１１２７－１１４２．
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