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不同种植模式下的菌根网络对狼尾草生长
与耐碱性的影响

杨梦慧，刘雅洁，李娜，杨春雪*

（东北林业大学园林学院，黑龙江  哈尔滨  150040）

摘要：土壤丛枝菌根（AM）真菌可以通过公共菌根网络（CMNs）连接不同植物根系介导植物之间养分传递和资源分

配影响植物间互作。然而，在土壤盐碱化严重威胁草地生态系统可持续性的背景下，CMNs 在碱环境下对供体植物

生长和耐碱性的影响仍不明确。本研究以接种 AM 真菌的狼尾草为供体植物，采用不同的种植模式：分隔网另一侧

无相邻受体植物（无邻体植物种植）、相邻受体植物分别为未接菌的狼尾草（同种植物种植）和未接菌的车前（异种植

物种植），通过分室盆栽试验，探究碱胁迫下 CMNs 对供体植物狼尾草的作用。结果表明：1）碱胁迫下邻体植物（尤

其同种植物）显著提高了狼尾草的定殖率和定殖强度；2）碱胁迫下接菌处理中邻体植物为同种植物的处理组狼尾草

菌根依赖性和易提取球囊霉素相关土壤蛋白（EE-GRSP）含量显著高于无邻体植物处理组和异种邻体植物处理组；

3）碱胁迫显著抑制狼尾草生长，CMNs 的建立缓解了该胁迫效应；4）碱胁迫下 CMNs 显著提高狼尾草的光合能力、

渗透调节物质及抗氧化酶活性，降低丙二醛和超氧阴离子自由基含量；5）隶属函数分析表明，碱胁迫下接菌处理中

邻体植物为同种植物的处理组耐碱性最强。研究表明 AM 真菌驱动的 CMNs可能通过介导植物互作促进供体植物

狼尾草生长并增强其耐碱能力，特别是与同种植物形成的 CMNs对狼尾草的促进作用更显著。
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Effects of common mycorrhizal networks on the growth and alkali tolerance of 
Pennisetum alopecuroides under different planting patterns
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Abstract： Arbuscular mycorrhizal （AM） fungi connect the roots of different plants via common mycorrhizal networks 
（CMNs）， mediating nutrient transfer and resource allocation among plants and influencing plant interactions.  Soil 
salinization threatens the sustainability of grassland ecosystems， but the impact of CMNs on donor plant growth and 
alkali stress tolerance in alkaline environments remains unclear.  In this study， Pennisetum alopecuroides inoculated 
with AM fungi served as the donor plant.  Different transplanting patterns were established using compartmentalized 
pot experiments： no adjacent receiver plant on the other side of the root barrier mesh （neighborless plants）， an 
adjacent uninoculated P.  alopecuroides receiver plant （conspecific planting）， and an adjacent uninoculated Plantago 

asiatica receiver plant （heterospecific planting）.  This experiment was designed to investigate the role of CMNs 
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under alkali stress on the donor plant P.  alopecuroides.  The results demonstrate that： 1） Under alkali stress， the 
presence of neighboring plants （particularly conspecific neighbors） significantly increased the mycorrhizal colonization 
rate and colonization intensity in P.  alopecuroides.  2） Under alkali stress and AM inoculation， P.  alopecuroides in 
the conspecific neighbor treatment exhibited significantly higher mycorrhizal dependency and soil easily extractable 
glomalin-related soil protein content compared with both the neighborless and heterospecific neighbor treatments.  3） 
Alkali stress significantly inhibited the growth of P.  alopecuroides， but the establishment of CMNs alleviated this 
effect.  4） Under alkali stress， CMNs significantly enhanced the photosynthetic capacity， levels of osmotic 
adjustment substances， and antioxidant enzyme activities in P.  alopecuroides， while reducing malondialdehyde and 
superoxide anion radical contents.  5） A subordinate function analysis indicated that under alkali stress and AM 
inoculation， the conspecific neighbor treatment conferred the strongest alkali tolerance upon P.  alopecuroides.  The 
results of this study demonstrate that AM fungus-driven CMNs can promote the growth of P.  alopecuroides and 
enhance its alkali tolerance by mediating plant-plant interactions.  Notably， CMNs formed with conspecific 
neighbors had the most pronounced beneficial effect on P.  alopecuroides.
Key words： Pennisetum alopecuroides； arbuscular mycorrhizal fungi； separated pot； common mycorrhizal 
networks； alkali stress

土壤盐渍化制约着农牧业的发展，是全球面临的重要环境问题，也是造成草地退化的主要原因［1-2］。中国松

嫩平原是世界上主要的盐碱土分布区之一，随着全球气候变化以及人类活动干扰，该地区草地盐碱化程度呈上升

趋势，严重抑制了草地生产力的提升，不利于该区域草原生态可持续利用和经济社会的可持续发展［3-4］。

通常采用物理、化学和生物方法进行盐碱地改良［5-7］。其中生物方法中的微生物修复具有适应性强和可持续

性等特点，是一种有效的改良方式，在盐碱地改良上极具应用前景［8-10］。在盐碱胁迫下，植物会通过与土壤中的

有益微生物如丛枝菌根（arbuscular mycorrhiza，AM）真菌等建立共生关系以减轻盐碱逆境对植物的危害［11］。AM
真菌可以与自然界中 90% 以上的维管束植物建立共生关系，广泛存在于盐渍化环境中［12-13］。

狼尾草（Pennisetum alopecuroides）须根发达，再生性优良，产量高，可在盐渍地种植，具有抗逆性强和环境适

应性广等特点，作为优质草资源被广泛应用于畜牧业和园林等领域［14］。车前（Plantago asiatica）具有较好的综合

适应盐碱能力，在盐碱地恢复上具有较好应用前景，对改善区域生态环境具有重要意义［15］。狼尾草和车前都是草

本植物，在课题组前期调研中发现两种植物在松嫩平原上均有分布，生长位置邻近，且均能与其根际的 AM 真菌

建立共生关系。菌根可以从植物中获取养分如脂类和光合产物，植物可以借助根外菌丝从土壤中获得更多的水

分和矿质元素，提高植物的经济价值和产量［16］。此外，AM 真菌还可以作用于植物间竞争和互惠过程，AM 真菌

定殖植物后不断产生根外菌丝并向外扩展侵染邻近植物，在相同或不同植物的根系之间形成复杂的公共菌根网

络（common mycorrhizal networks，CMNs），已将营养物质从一种植物转移到另一种植物［17-18］。此外，CMNs 在调

节植物个体间竞争、养分资源再分配及传递地下化学信号等方面具有不可替代的作用［19-20］。

植物可以利用 CMNs 作为竞争途径，通过资源的不对称分配来抑制其他植物，CMNs 共生体建立的互惠奖励

机制对植物之间的竞争的影响，直接关系到植物的建立、生存、营养和生长［21］。由 AM 真菌和不同邻近植物的根

同时相互作用产生的 CMNs的普遍和潜在功能越来越引起科学和社会的关注［22］。相关菌丝网络研究中常把已侵

染的植物称为“供体”植物，邻近未侵染的植物称为“受体”植物［18，21，23］。先前的研究多关注正常生长条件下 CMNs
对受体植物的影响，关于 CMNs 对供体植物生长的影响特别是逆境中 CMNs 的相关作用研究较少。因此，本研

究以接种 AM 真菌的狼尾草为供体植物，采用不同的种植模式：供体植物狼尾草分隔网另一侧无相邻受体植物

（无邻体植物种植），相邻受体植物分别为未接菌的狼尾草（同种植物种植）和未接菌的车前（异种植物种植），开展

分室盆栽试验，探究碱胁迫下 CMNs可能通过介导植物互作对供体植物狼尾草产生的影响，并比较供体植物狼尾
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草与同种植物（种内）和不同种植物（种间）形成的 CMNs 介导植物互作的差异，通过研究在碱环境下由 CMNs 可
能介导的植物间养分传递和资源分配如何影响植物个体的适应性及种间关系，以期揭示 CMNs 在逆境中介导植

物种内和种间互作新机制，旨在为进一步理解 CMNs在植物互作中的生态学功能提供参考。

1　材料与方法

1. 1　试验材料

试验使用无盐碱营养土及方形盆（长 50 cm×宽 19 cm×高 16 cm）种植植物，狼尾草和车前植株均为播种苗。

原位采集的狼尾草根围土作为本试验的接菌剂，于 2024 年 9 月采自黑龙江省西南部松嫩平原的安达地区，在该地

区随机选取 3 块狼尾草生长样地作为取样点，根据“多点平行采样法”和“五点采样法”，收集根围土 1. 5 kg，带回

实验室过 0. 85 mm 孔径的筛网去除碎石、植物残留物等杂质，之后混匀作为原位土菌剂并将其保存于 4 ℃冰箱中

以备后期使用。用蔗糖密度梯度离心法［24］测得菌剂孢子密度为 40 个孢子·g-1。将土壤样品和超纯水的 1∶5 混合

物摇动 2 h［25］，然后用 pH 仪器（PHS-3C，中国上海）测得土壤样品的 pH 为 9. 16，可知狼尾草生长地的盐碱状况。

1. 2　试验设计

试验以狼尾草为供体植物，本研究的试验设计包括 3 个试验因素：AM 真菌、种植模式和碱胁迫。AM 真菌处

理包括接种 AM 真菌（AM）和不接种 AM 真菌（NM），不同种植模式包括供体植物狼尾草分隔网另一侧隔室中无

邻体植物（NP）和邻体植物分别为狼尾草（PE）、车前

（PL），试验设计示意图如图 1 所示。碱胁迫处理包括

添加碱胁迫处理（ST）和未添加胁迫（CK）。共计 12
个处理组合，每个处理 3 次重复，共 36 盆。栽培盆中

间用 38 µm 孔径的分隔网隔开分成两个隔室，每个隔

室大小为 25 cm×19 cm×16 cm，38 µm 孔径的分隔

网可以阻隔根系穿透及侧根竞争，有利于菌根网络形

成［26］。两个隔室有邻体植物的处理组分别种植狼尾

草和邻体植物各 40 株，无邻体植物的处理组另一侧不

种植植物，进行分室盆栽试验。下文将接菌的狼尾草

称为供体植物，分隔网另一侧未接菌的邻体植物为受

体植物。

将灭菌的营养土装入栽培盆中。接种在有狼尾

草的一个隔室内进行，将 25 g 原位土菌剂添加到土壤

表面下方 2 cm 左右深的土层处进行接种，分隔网另一

侧隔室不接种。不接种 AM 真菌的处理组中，每个隔

室中加入 25 g 灭菌的原位土菌剂，作为非菌根对照，

并且在以上添加的灭菌原位土中施加等量的滤液，滤

液为原位土菌剂和蒸馏水（土∶水 =1∶2）混匀后过

0. 038 mm 孔径的筛网（以去除 AM 真菌保留细菌等

其他微生物类群）所得到的溶液，以平衡对照组和接

菌组的微生物群落，研究 AM 真菌形成的菌丝网络的

实际效果。狼尾草和车前种子同时在人工气候培养

箱里萌发，待种子发芽长至 2~3 cm 移栽到栽培盆内。

盆栽试验在东北林业大学的温室内进行，整个试

验过程中定期浇灌蒸馏水使土壤保持一定湿度，补充

植物生长过程中所需的水分，平均生长温度为 20~

图 1　不同种植模式设计示意图（接菌处理）

Fig. 1　 Design diagram of different planting modes 
（inoculation）
A：无 邻 体 植 物 Neighborless plants （NP）； B：邻 体 植 物 为 狼 尾 草

Neighboring plants are P. alopecuroides （PE）； C：邻 体 植 物 为 车 前

Neighboring plants are P. asiatica （PL）； +AM： 施加 AM 菌剂 Apply 
AM inoculants； -AM （NM）： 不施加 AM 菌剂  No AM inoculants are 
applied.
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30 ℃，光照强度为 5000 lx，空气相对湿度 60%~70%，保证光照时长 14 h，为植物正常生长提供适宜的环境。植

物移栽后生长 60 d后进行碱胁迫处理，根据 1. 1中狼尾草生长地的盐碱状况用 Na2CO3与 NaHCO3 （摩尔比 1∶9）［27］

配制 pH 为 9. 16 的碱溶液，进行 7 d 碱胁迫处理。施加碱胁迫时用碱溶液将盆土灌透并测托盘渗出液 pH，保证渗

出液的盐碱度稳定，模拟植物原生长地的碱性环境，胁迫结束后收获植株进行后续试验。

1. 3　指标测定及方法

1. 3. 1　狼尾草生长指标测定　  胁迫 7 d 后，观察狼尾草的形态和生长指标。取样时不同处理每盆随机选取 3
株狼尾草植株，每株植株另设 3 个重复。对于地上部分生长指标，使用叶面积仪（LI-3000A，美国）测量狼尾草叶

片长度、宽度和面积，利用游标卡尺测量植株高度、茎直径，并对分蘖数进行计数。称重记录植株鲜重和干重，根

据植株鲜重和干重计算组织含水量（占鲜重），计算如公式（1）。根系扫描仪（Epson Perfection V700，印度尼西亚）

扫描植物根系，并使用 Win-Rhizo 系统（Regent Instruments Inc，加拿大）进行数据分析，获得总根长、表面积、体

积、平均直径和分支数等相关根系参数。

组织含水量 (占鲜重 )= 鲜重 - 干重

鲜重
 ×100% （1）

1. 3. 2　狼尾草生理指标测定　  使用光合仪（LI-6400，美国）测定光合参数，得到狼尾草叶片的净光合速率（net 
photosynthetic rate，Pn）、胞间 CO2浓度（intercellular CO2 concentration，Ci）、蒸腾速率（transpiration rate，Tr）和气孔

导度（stomatal conductance，Gs）。采用酸性蒽酮比色法、考马斯亮蓝  G-250 法和蒽酮法分别测定植株叶片脯氨酸

（proline）、可溶性蛋白质（soluble protein）和可溶性糖（soluble sugar）含量。采用硫代巴比妥酸、氮蓝四唑还原法、

愈创木酚法和高锰酸钾滴定法分别测定植株叶片丙二醛（malondialdehyde，MDA）含量和超氧化物歧化酶

（superoxide dismutase，SOD）、过氧化物酶（peroxidase，POD）、过氧化氢酶（catalase，CAT）活性［28］。利用乙醇提

取法测定植株叶片色素（叶绿素 a、叶绿素 b 和类胡萝卜素）含量，使用分光光度法测定植株叶片苯丙氨酸解氨酶

（phenylalanine ammonia-lyase，PAL）活性和超氧阴离子自由基（superoxide anion radical）含量，利用高温灼烧法测

定植株叶片灰分（ash）含量。

1. 3. 3　狼尾草根系侵染率和根际土壤球囊霉素（glomalin-related soil protein，GRSP）的测定　  AM 真菌定殖率

使用改良台盼蓝染色法测定，将 1. 3. 1 中根系扫描后的根系样品剪成 1 cm 左右长的根段，为了确定 AM 真菌定

殖，参考 Qiu 等［29］的方法将根段制片后在光学显微镜（ZEISS Axio Scope A1，德国）下观察并记录菌根侵染等级，

使用 MYCOCALC 软件计算不同处理组的定殖率（%）、定殖强度（%）、泡囊丰度（%）和丛枝丰度（%）。菌根依

赖性（mycorrhizal dependence，MD）计算如公式（2） ［30］。狼尾草根际土壤 GRSP 质量分数采用柠檬酸钠浸提法［31］

提取，获得易提取球囊霉素相关土壤蛋白含量（easily extractable glomalin-related soil protein，EE-GRSP）和总提取

球囊霉素相关土壤蛋白含量（total glomalin-related soil protein，T-GRSP），难提取球囊霉素相关土壤蛋白含量

（difficultly extractable glomalin-related soil protein，DE-GRSP）为二者之差。

菌根依赖性 ( MD )= 接种组植物干重

无菌根组植物干重
 （2）

1. 4　数据分析

使用 SPSS 27. 0 进行数据的单因素方差分析（ANOVA）和多重检验（Duncan），Origin 2024 用于绘制柱状图、

生长数据标准化处理后的雷达图和数据标准化处理后按功能类别取平均值的主成分分析图，利用派森诺基因云

平台绘制箱线图，使用 Photoshop CC 2024 进行图像处理和编辑。各指标隶属函数值参照李亚莉等［32］的方法，计

算公式为：

X µ = X - Xmin

Xmax - Xmin
（3）

X µ = 1 - X - Xmin

Xmax - Xmin
（4）

式中：Xµ为隶属函数值；X 为某一指标测定值；Xmin为所有处理组中该指标的最小值；Xmax为所有处理组中该指标的
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最大值。若某一指标与耐碱能力为正相关，采用式（3）计算；若为负相关，则采用式（4）计算。将某一处理组的隶

属函数值进行累加并计算平均值代表每个处理组的耐碱能力综合评价值。

2　结果与分析

2. 1　AM 真菌定殖和 CMNs 的建立

未接菌的植株未观察到定殖，接菌的狼尾草被 AM 真菌定殖，在供体植物狼尾草根系中可清晰地观察到菌

丝、泡囊、丛枝等定殖特征（图 2）。在受体植物根内也可以观察到明显的菌丝定殖结构，说明接菌的供体植物狼

尾草与未接菌受体植物之间成功建立了 CMNs。接种处理组的定殖率、定殖强度、泡囊丰度和丛枝丰度如图 3 所

示。相比于 CK，在碱环境下，接菌狼尾草的相关定殖指标均显著提高（P<0. 05）。无论 CK 还是碱环境中，有邻

体植物的处理组（AM-PE 和 AM-PL）接菌狼尾草的相关定殖指标高于无邻体植物处理组（AM-NP），特别是在碱

环境中有邻体植物的处理组接菌狼尾草定殖的提高更加明显，碱环境中，AM-PE 和 AM-PL 组的定殖率和定殖强

度均显著高于 AM-NP 组（P<0. 05）。对于有邻体植物的处理组，与供体植物狼尾草相比，其相对应的受体植物

（邻体植物）菌根定殖量均低于供体植物，在碱胁迫下受体植物的定殖率和定殖强度显著高于 CK（P<0. 05）。这

些研究结果表明碱胁迫对于接菌狼尾草及其受体植物的定殖具有显著的影响，且碱胁迫在一定程度上促进了供

体植物与受体植物之间 CMNs的建立。

2. 2　CMNs 对狼尾草菌根依赖性和根际球囊霉素相关土壤蛋白含量的影响

不同处理下狼尾草菌根依赖性和根际球囊霉素相关土壤蛋白含量如表 1 所示。相比 CK，在碱胁迫（ST）下，

接菌处理狼尾草的菌根依赖性均增大，在 ST 处理下 AM-PE 组菌根依赖性达到最高值，为 1. 63。接菌处理总体

上提高了土壤中 EE-GRSP、T-GRSP 和 D-GRSP 的含量，不接菌处理 GRSP 含量均最低。无论是否施加碱胁迫

处理，AM-PE 组 EE-GRSP 和 T-GRSP 的含量相比另外两组（AM-NP 和 AM-PL 组）最高。特别是在 ST 中，接菌

处理中 AM-PE 组土壤 EE-GRSP 含量显著高于另外两组（P<0. 05），土壤 D-GRSP 含量各组之间差异显著（P<
0. 05），土壤 T-GRSP 的含量各组之间差异不显著（P>0. 05）。

2. 3　CMNs 对狼尾草生长的影响

不同处理下体现狼尾草生长状况的形态指标如图 4。对于地上部分的生长指标，与 CK 相比，除分蘖数外，碱

胁迫环境（ST）会抑制狼尾草植株的株高、茎粗、叶长、叶宽和叶面积，其中株高、叶长、叶宽和叶面积下降显著

（P<0. 05）。接菌提高了植物地上部分的各项形态指标，其中接菌组狼尾草的茎粗、叶宽、叶面积和分蘖数相比

不接菌组上升明显。无论在 CK 还是 ST 中，接菌处理下 AM-PE 组株高、茎粗、叶长和叶面积高于 AM-PL 和 AM-

NP 组。地下部分的生长指标与地上部分变化类似，接菌促进了狼尾草根系发育，提高了植物地下部分各项形态

指标，数据表明其总根长、根体积和平均直径等指标均明显增加。在 ST 中，接菌处理下 AM-PE 组的狼尾草总根

长、表面积和分支数相比未接菌处理增幅最大，体积和平均直径增幅最大的为 AM-PL 组。

图 2　AM 真菌对狼尾草根系定殖情况

Fig. 2　Colonization of AM fungi in root system of P.  alopecuroides
I：侵染点 Infection site； H：菌丝 Hyphae； V：泡囊 Vesicle； A：丛枝 Arbuscular.
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接菌和碱胁迫对狼尾草的干重、鲜重和组织含水量影响显著（P<0. 05）。无论是否施加碱胁迫，接菌处理组

中 AM-PE 组狼尾草鲜重和干重显著高于另外两组（P<0. 05），但是组织含水量在接菌处理组之间差异不显

著（表 2）。

图 3　不同处理之间的菌根定殖

Fig.  3　Mycorrhizal colonization under different treatments
不同小写字母表示不同处理间在 0.05 水平差异显著。CK：未施加碱胁迫；ST：施加碱胁迫；AM：接种 AM 真菌处理；NP：无邻体植物；PE：邻体植物

为狼尾草；PL：邻体植物为车前；R：受体植物。下同。The different lowercase letters indicate significant differences at the 0.05 level among different 
treatments. CK： No alkali stress； ST： Alkali stress. AM： Inoculation with AM fungi； NP： Neighborless plants； PE： The neighbor plant is P. 

alopecuroides； PL： The neighbor plant is P. asiatica. R： Receiver plant. The same below.

表 1　不同处理下狼尾草菌根依赖性和根际球囊霉素相关土壤蛋白含量

Table 1　 Mycorrhizal dependence and glomycin-related soil protein content in rhizosphere of P. alopecuroides under different 
treatments

胁迫

Stress

CK

CK

ST

接菌

Inoculation

NM

AM

AM

邻体植物

Neighboring plants

NP
PE
PL
NP
PE
PL
NP
PE
PL

菌根依赖性 Mycor⁃
rhizal dependence

-
-
-

1. 12±0. 06d
1. 23±0. 03c
1. 15±0. 02d
1. 48±0. 01b
1. 63±0. 01a
1. 49±0. 02b

易提取球囊霉素相关土壤

蛋白 EE-GRSP （mg·g-1）

0. 34±0. 01f
0. 33±0. 01f
0. 34±0. 02f
1. 06±0. 03b
1. 14±0. 03a
0. 95±0. 08c
0. 56±0. 02e
0. 76±0. 02d
0. 54±0. 02e

总提取球囊霉素相关土壤

蛋白 T-GRSP （mg·g-1）

0. 79±0. 02e
0. 81±0. 02e
0. 79±0. 01e
2. 28±0. 05c
2. 82±0. 09a
2. 54±0. 03b
2. 09±0. 02d
2. 15±0. 04d
2. 15±0. 01d

难提取球囊霉素相关土壤

蛋白 D-GRSP （mg·g-1）

0. 45±0. 02f
0. 47±0. 01f
0. 45±0. 01f
1. 22±0. 06e
1. 67±0. 07a
1. 59±0. 05bc
1. 53±0. 01c
1. 39±0. 02d
1. 60±0. 03b

注： 同列不同小写字母表示不同处理间在 0. 05 水平差异显著。CK：未施加碱胁迫；ST：施加碱胁迫；AM：接种 AM 真菌处理；NM：未接种 AM 真菌

处理；NP：无邻体植物；PE：邻体植物为狼尾草；PL：邻体植物为车前；“-”代表无数据。下同。

Note： The different lowercase letters in the same column indicate significant differences at the 0. 05 level among different treatments.  CK： No alkali 
stress； ST： Alkali stress； AM： Inoculation with AM fungi； NM： Uninoculated AM fungi.  NP： Neighborless plants； PE： The neighbor plant is P.  

alopecuroides； PL： The neighbor plant is P.  asiatica.  R： Receiver plant； “-”： Represents no data.  The same below.
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2. 4　CMNs 对狼尾草叶绿素和光合作用的影响

碱胁迫会显著降低狼尾草的叶绿素 a、叶绿素 b 含量（表 3）。无论是否施加碱胁迫，接菌中 AM-PE 组狼尾草

叶绿素 a 和叶绿素 b 含量要高于 AM-PL 和 AM-NP 组，并且在碱胁迫下达到显著水平（P<0. 05）。碱胁迫会显著

降低狼尾草叶片净光合速率（Pn）、气孔导度（Gs）和蒸腾速率（Tr）（P<0. 05）。接菌能提高狼尾草 Pn、Gs和 Tr，其中

对 Tr提高显著（P<0. 05），特别是在碱胁迫处理下，接菌处理中 AM-PE 组的 Pn 、Gs和 Tr增幅最大，相比未接菌分

别显著提高了 90. 68%、68. 89% 和 53. 97%（P<0. 05）。

图 4　不同处理下狼尾草生长状况

Fig. 4　The growth status of P.  alopecuroides under different treatments
AM：接种 AM 真菌处理；NM：未接种 AM 真菌处理；NP：无邻体植物；PE：邻体植物为狼尾草；PL：邻体植物为车前；CK：未施加碱胁迫；ST：施加碱

胁迫；下同。AM： Inoculation with AM fungi； NM： Uninoculated AM fungi. NP： Neighborless plants； PE： The neighbor plant is P. alopecuroides； 
PL： The neighbor plant is P. asiatica. CK： No alkali stress； ST： Alkali stress. The same below.

表 2　不同处理下狼尾草的生物量

Table 2　The biomass of P. alopecuroides under different treatments

胁迫

Stress

CK

ST

接菌

Inoculation

NM

AM

NM

AM

邻体植物

Neighboring plants

NP

PE

PL

NP

PE

PL

NP

PE

PL

NP

PE

PL

鲜重

Fresh weight （g·plant-1）

0. 830±0. 025c

0. 846±0. 034c

0. 846±0. 031c

1. 130±0. 028b

1. 204±0. 044a

1. 132±0. 050b

0. 353±0. 027e

0. 358±0. 018e

0. 350±0. 042e

0. 731±0. 027d

0. 827±0. 024c

0. 729±0. 027d

干重

Dry weight （g·plant-1）

0. 174±0. 004d

0. 172±0. 001d

0. 174±0. 004d

0. 195±0. 006c

0. 212±0. 005a

0. 200±0. 001b

0. 104±0. 001f

0. 103±0. 001f

0. 104±0. 002f

0. 154±0. 001e

0. 169±0. 001d

0. 155±0. 001e

组织含水量（占鲜重）

Tissue water content （% fresh weight）

79. 04±0. 612b

79. 60±0. 812b

79. 42±0. 589b

82. 75±0. 908a

82. 41±0. 372a

82. 31±0. 811a

70. 37±2. 371c

71. 03±1. 431c

69. 90±3. 492c

78. 92±0. 956b

79. 59±0. 674b

78. 73±0. 780b
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2. 5　CMNs 对狼尾草生理和矿质营养状况的影响

由图 5 得知，碱胁迫会显著降低狼尾草总叶绿素和类胡萝卜素含量，在 CK 中总叶绿素含量最高的是 AM-PE
组，类胡萝卜素含量最高的是 AM-PL 组，而碱胁迫中接菌处理下 AM-PE 组类胡萝卜素最高，并且显著高于 AM-

NP 组（P<0. 05）。

碱胁迫下，各处理组 MDA 含量显著上升（P<0. 05），未接菌处理组上升幅度均比接菌组大，在 CK 中，接菌对

植物 MDA 含量影响不显著，在碱环境中，接菌能显著降低植物叶片 MDA 含量，并且在碱环境中接菌处理中 AM-

PE 组含量最低，但相比 CK 升高了 263. 41%，未接菌处理组之间 MDA 含量差异不显著。在 CK 中，接菌对狼尾

草脯氨酸含量的影响与 MDA 类似，但不同的是在碱环境中，接菌处理中 AM-NP 组植物脯氨酸含量最高，为

0. 3265 mg·g-1。接菌能提高狼尾草可溶性糖和可溶性蛋白含量，在碱胁迫下提高显著（P<0. 05）。碱胁迫中，接

菌处理组可溶性糖含量为 AM-PL 组>AM-NP 组>AM-PE 组，可溶性蛋白含量为 AM-PL 组>AM-PE 组>AM-

NP 组，AM-PL 组含量均为最高。

在 CK 中，接菌对植物叶片 POD、SOD 活性影响不显著，CAT 活性显著下降，而碱胁迫下植物抗氧化酶活性

显著提高（P<0. 05），其中 POD 和 SOD 活性以碱胁迫环境中接菌处理 AM-PE 组最高，相比 CK 分别提高了

93. 57% 和 94. 96%，CAT 活性以碱胁迫环境中接菌处理 AM-PL 组最高，相比 CK 提高了 39. 39%。碱胁迫环境

中接菌处理组中 AM-PE 组和 AM-PL 组 CAT、POD 和 SOD 活性高于 AM-NP 组，特别是 CAT 活性和 POD 活性

要显著高于 AM-NP 组（P<0. 05）。而 PAL 活性的变化有所不同，接菌显著提高了植物 PAL 活性（P<0. 05），在

CK 中，接菌处理中 AM-PE 组 PAL 活性最高。

接菌处理下植物超氧阴离子自由基含量有所下降，碱胁迫能显著提高植物叶片内超氧阴离子自由基含量

（P<0. 05），在碱胁迫环境中，接菌处理组超氧阴离子自由基含量排序为 AM-PE 组<AM-PL 组<AM-NP 组。

灰分可以反映植物矿质营养状况，接菌能提高植物灰分含量，在 CK 中，接菌组 AM-PE、AM-PL 和 AM-NP 相比

于未接菌灰分含量分别提高了 77. 18%、65. 51% 和 42. 83%，碱胁迫下植物灰分含量相比 CK 显著提高，碱环境中

AM-PE 组灰分含量显著高于另外两组（P<0. 05）。

2. 6　主成分分析

狼尾草各项综合指标主成分分析（PCA）得分见图 6，表明了不同样本在两个主成分（PC1 和 PC2）上的分布

情况，以及变量（Loadings）在这两个主成分上的载荷。PC1 是数据中最主要的变异来源，解释了数据总变异的

表 3　不同处理下狼尾草叶绿素和光合参数

Table 3　Chlorophyll and photosynthetic parameters of P. alopecuroides under different treatments

胁迫

Stress

CK

ST

接菌

Inoculation

NM

AM

NM

AM

邻体植物

Neighboring
plants

NP

PE

PL

NP

PE

PL

NP

PE

PL

NP

PE

PL

叶绿素 a
Chlorophyll a
（mg·g-1）

10. 32±0. 32b

10. 30±0. 29b

10. 30±0. 33b

12. 64±0. 23a

12. 74±0. 18a

12. 72±0. 23a

4. 88±0. 11e

4. 79±0. 13e

4. 85±0. 14e

7. 28±0. 10d

9. 08±0. 06c

7. 42±0. 02d

叶绿素 b
Chlorophyll b
（mg·g-1）

2. 91±0. 11b

2. 97±0. 13b

3. 04±0. 09b

3. 27±0. 10a

3. 39±0. 16a

3. 34±0. 23a

1. 61±0. 12e

1. 57±0. 16e

1. 40±0. 19e

2. 08±0. 03d

2. 67±0. 07c

2. 18±0. 06d

净光合速率

Pn 
（µmol·m-2·s-1）

2. 76±0. 20b

2. 74±0. 26b

2. 76±0. 27b

2. 94±0. 43ab

3. 38±0. 32a

3. 04±0. 41ab

1. 23±0. 18e

1. 18±0. 18e

1. 21±0. 19e

1. 53±0. 40de

2. 25±0. 10c

1. 84±0. 11cd

叶片气孔导度

Gs 
（mmol·m-2·s-1）

24. 40±2. 90b

23. 85±3. 25b

24. 16±3. 01b

30. 68±4. 57a

31. 25±5. 74a

30. 45±5. 83a

9. 77±1. 29d

10. 64±1. 05d

10. 20±0. 97d

12. 78±0. 87cd

17. 97±1. 21c

14. 63±0. 64cd

胞间二氧化碳浓度

Ci 
（µmol·mol-1）

392. 67±32. 88ab

389. 33±23. 35ab

390. 67±32. 53ab

286. 00±107. 53b

289. 00±132. 73b

383. 33±45. 35ab

408. 00±14. 73a

407. 67±45. 79a

404. 00±8. 89a

392. 67±27. 50ab

401. 00±7. 00a

402. 33±33. 08a

蒸腾速率

Tr 
（mmol·m-2·s-1）

1. 14±0. 08b

1. 18±0. 02b

1. 16±0. 05b

1. 31±0. 03a

1. 33±0. 04a

1. 33±0. 03a

0. 63±0. 06d

0. 63±0. 05d

0. 63±0. 06d

0. 90±0. 15c

0. 97±0. 07c

0. 96±0. 08c
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82. 6%，PC2 解释了剩余变异中的 14. 0%，累计解释量达 96. 6%，总体变异解释率较高。不同处理（特别是接菌

与未接菌或碱胁迫与未胁迫）样本点在图中的位置较远，表示这些样本在主成分上的得分不同，即它们在原始变

量上的表现有差异性。生长特征、光合色素和光合指标均在 PC1 上也有正载荷，特别是生长特征有较高的正载

荷，表明它对 PC1 的贡献较大。尽管抗氧化酶类方向与渗透调节物质略有不同，但它们在 PC2 上有正载荷，而且

抗氧化酶类对 PC2 的贡献较大。氧化应激指标在 PC2 上有负载荷，表明它对 PC2 的贡献方向与其他变量相反。

2. 7　狼尾草耐碱性综合评价

当涉及多个指标时，为避免单一指标评价的片面性，利用隶属函数对不同处理进行综合评价是一种有效的方

法［33］。平均隶属函数值越高，其处理下植物耐性越强［34］。由表 4 可以看出，接菌处理组狼尾草耐碱性均高于未接

菌处理组，在 CK 中，接菌处理组耐碱性大小排序是 AM-PE 组>AM-NP 组>AM-PL 组，其中 AM-NP 组与 AM-

PL 组隶属函数平均值接近，在 ST 中，接菌处理组耐碱性大小排序是 AM-PE 组>AM-PL 组>AM-NP 组。综上

可以看出碱环境中有邻体植物的接菌处理组耐碱性要高于无邻体植物，这表明碱胁迫下接菌狼尾草与邻体植物

形成的菌丝网络能帮助狼尾草抵抗胁迫并提高其耐碱性。

3　讨论

菌根侵染状况是衡量 AM 真菌与宿主植物共生关系强弱的重要指标。本试验结果表明，未接菌的植株未观

察到 AM 真菌的侵染，而接菌的植株则成功被 AM 真菌侵染，这表明 AM 真菌能够有效地与狼尾草建立共生关

系。接菌处理组的各项侵染指标在盐碱环境下均有所提高，这表明盐碱胁迫可能促进了 AM 真菌与植物的共生

关系，这与前人研究结果相似［35］。与 AM-NP 相比，接菌处理 AM-PE 和 AM-PL 组狼尾草的各项侵染指标均提

高，说明邻体植物与供体植物形成的 CMNs促进了 AM 真菌与狼尾草的共生关系，这是因为庞大的菌丝网络扩大

了植物与 AM 真菌的接触面积［36］，利于 AM 真菌与植物进行信号交换，进而诱导宿主植物与 AM 真菌共生［37］。本

研究接菌处理组中供体植物的侵染状况均明显优于受体植物，推测供体植物与 AM 真菌共生后形成的菌丝透过

分隔网外延至邻体植物并成功定殖需要时间。AM 真菌对植物的侵染状况会因植物种类以及菌剂的不同而有差

异［38-39］，整体来看受体植物狼尾草的侵染状况好于受体植物车前，可能菌剂的来源与受体植物存在适配性，即菌

剂更适合与原生植物（狼尾草）建立共生关系，从而促进了菌根侵染。

图 6　狼尾草各项综合指标主成分分析

Fig. 6　Principal component analysis of comprehensive indexes of P.  alopecuroides
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球囊霉素（GRSP）是由 AM 真菌产生在土壤中普遍存在的一种特殊蛋白。在促进土壤团聚体形成和稳定、

增加土壤有机碳以及提高植物抗逆能力等方面有重要作用［40-42］。接菌处理组 GRSP 含量均高于未接菌处理

组［43］，在 CK 条件下，有邻体植物的处理组 T-GRSP 含量显著高于无邻体植物组，这些结果表明，AM 真菌和邻体

植物的存在对提高土壤中 GRSP 含量具有重要作用。然而，碱胁迫环境下有邻体植物的处理组 T-GRSP 含量高

于无邻体植物组但差异不显著，这可能是因为碱环境中 pH 过高，植物碳分配优先自身抗逆，减少对真菌的供应，

不利于 AM 真菌的生长发育，进而导致 T-GRSP 合成受限［44-45］。菌根依赖性是指植物对菌根真菌的依赖程度，它

反映了植物通过菌根真菌获取养分和水分的能力，施加碱胁迫后植株为了维持自身的正常生理代谢，菌根依赖性

提高［46］。

表 4　不同处理下狼尾草各项指标的隶属函数值及耐碱性综合评价

Table 4　Subordinative function values and comprehensive evaluation of the various indicators of P. alopecuroides under different 
treatments

指标

Index

叶绿素 a含量 Chlorophyll a content

叶绿素 b 含量 Chlorophyll b content

类胡萝卜素含量 Carotenoids content

净光合速率 Net Photosynthesis rate

叶片气孔导度 Stomatal conductance

叶长 Leaf length

叶宽 Leaf width

叶面积 Leaf area

株高 Plant height

茎粗 Stem diameter

总根长 Total root length

表面积 Surface area

体积 Volume

平均直径 Mean diameter

鲜重 Fresh weight

干重 Dry weight

CAT 活性 CAT activity

POD 活性 POD activity

SOD 活性 SOD activity

PAL 活性 PAL activity

脯氨酸含量 Proline content

可溶性蛋白含量 Soluble protein content

可溶性糖含量 Soluble sugars content

超氧阴离子自由基含量

Superoxide anion radical content

丙二醛含量 MDA content

隶属函数平均值 Subjection average value

排序 Rank

CK

AM

PE

0. 973

0. 914

0. 967

0. 916

0. 807

0. 864

0. 909

0. 884

0. 854

0. 785

0. 862

0. 854

0. 705

0. 775

0. 951

0. 944

0. 280

0. 053

0. 079

0. 344

0. 031

0. 070

0. 191

0. 969

0. 961

0. 678

1

PL

0. 971

0. 890

0. 977

0. 785

0. 778

0. 831

0. 864

0. 900

0. 833

0. 788

0. 756

0. 732

0. 794

0. 714

0. 874

0. 833

0. 280

0. 044

0. 070

0. 341

0. 045

0. 067

0. 214

0. 942

0. 871

0. 648

3

NP

0. 962

0. 862

0. 967

0. 745

0. 787

0. 944

0. 924

0. 964

0. 917

0. 885

0. 797

0. 714

0. 696

0. 664

0. 874

0. 778

0. 120

0. 062

0. 042

0. 338

0. 041

0. 071

0. 207

0. 922

0. 956

0. 650

2

NM

PE

0. 678

0. 732

0. 851

0. 668

0. 547

0. 703

0. 424

0. 515

0. 667

0. 448

0. 575

0. 341

0. 477

0. 406

0. 572

0. 583

0. 440

0. 025

0. 070

0. 004

0. 046

0. 035

0. 129

0. 875

0. 875

0. 467

8

PL

0. 679

0. 759

0. 818

0. 677

0. 558

0. 582

0. 409

0. 450

0. 646

0. 417

0. 596

0. 333

0. 482

0. 433

0. 575

0. 611

0. 413

0. 024

0. 060

0. 003

0. 043

0. 034

0. 163

0. 886

0. 878

0. 461

9

NP

0. 682

0. 706

0. 853

0. 676

0. 566

0. 669

0. 409

0. 478

0. 729

0. 538

0. 622

0. 329

0. 480

0. 447

0. 558

0. 611

0. 402

0. 020

0. 041

0. 004

0. 044

0. 037

0. 114

0. 884

0. 927

0. 473

7

ST

AM

PE

0. 531

0. 600

0. 312

0. 480

0. 340

0. 483

0. 652

0. 523

0. 375

0. 729

0. 501

0. 448

0. 417

0. 286

0. 554

0. 583

0. 934

0. 968

0. 995

0. 931

0. 984

0. 974

0. 703

0. 528

0. 594

0. 617

4

PL

0. 330

0. 386

0. 275

0. 320

0. 222

0. 342

0. 591

0. 426

0. 313

0. 809

0. 391

0. 196

0. 460

0. 294

0. 453

0. 472

0. 974

0. 955

0. 982

0. 915

0. 983

0. 978

0. 961

0. 521

0. 548

0. 564

5

NP

0. 313

0. 345

0. 179

0. 199

0. 158

0. 675

0. 727

0. 723

0. 563

0. 781

0. 405

0. 180

0. 404

0. 289

0. 456

0. 444

0. 720

0. 916

0. 965

0. 934

0. 989

0. 875

0. 788

0. 521

0. 465

0. 561

6

NM

PE

0. 013

0. 123

0. 156

0. 064

0. 082

0. 195

0. 091

0. 146

0. 125

0. 208

0. 079

0. 063

0. 054

0. 119

0. 063

0. 000

0. 587

0. 797

0. 615

0. 625

0. 569

0. 467

0. 503

0. 074

0. 143

0. 238

10

PL

0. 019

0. 051

0. 056

0. 076

0. 067

0. 056

0. 045

0. 092

0. 146

0. 122

0. 167

0. 051

0. 070

0. 086

0. 053

0. 028

0. 587

0. 808

0. 626

0. 697

0. 570

0. 461

0. 474

0. 056

0. 144

0. 224

12

NP

0. 023

0. 138

0. 065

0. 084

0. 052

0. 319

0. 030

0. 109

0. 146

0. 052

0. 155

0. 069

0. 067

0. 111

0. 056

0. 000

0. 605

0. 810

0. 627

0. 645

0. 575

0. 477

0. 479

0. 043

0. 122

0. 234

11
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接种 AM 真菌对狼尾草的生长有多方面的积极影响，随着碱胁迫的施加，狼尾草地上和地下部分的生物量

以及干重、鲜重和含水量均逐渐降低，而接种 AM 真菌可显著促进狼尾草生长，说明接种 AM 真菌能缓解 Na+对

植株的伤害，促进植株幼苗的生长发育［47-48］。狼尾草生长指标在各个处理组最佳的均为接菌处理组中有邻体植

物的处理组，特别是在碱胁迫环境中接菌处理组中有邻体植物的处理组生长好于无邻体植物处理组。证实了

CMNs 作为植物间养分交换的重要途径，不仅帮助植物共享水分和营养等资源，还通过促进物质流动和信息传递

增强了植物间的相互作用，且这种促进作用随着胁迫的增加而增加［49-51］。此外，总体上 AM-PE 组狼尾草的生长

好于 AM-PL 组，推测尽管 CMNs 促进了植物间的资源共享，但植物之间仍然存在竞争关系，且种间竞争要大于

种内竞争。

灰分含量经常被作为衡量植物矿物养分水平的综合指标。接种处理中碱胁迫使植物体内灰分含量显著增

加，说明胁迫环境下，植物会吸收更多的无机离子（如 Na+等）来维持细胞内的渗透压平衡，这些离子最终会以灰

分的形式存在于植物体内［52］。叶绿素作为光合作用中不可或缺的色素，其含量和活性直接影响着植物的光合速

率、蒸腾速率和气孔导度等重要光合性能。本研究中接种 AM 真菌能够显著提高狼尾草在碱胁迫下的叶绿素含

量和光合参数，使狼尾草的光合作用增强［53］，特别是 AM-PE 组狼尾草 Pn、Gs和 Tr增幅最大，这些光合参数的增加

可能是通过促进 CMNs中养分和水分的传递来实现的，CMNs的建立似乎促进了供体和受体植物的相互作用［54］。

丙二醛（MDA）含量直接反映受胁迫植物细胞膜受损程度，在碱胁迫下，狼尾草叶片 MDA 含量显著升高［55］，

接菌对植物 MDA 降低更加显著，其中 AM-PE 组含量最低。植物在逆境中积累的可溶性糖、丙二醛、脯氨酸等渗

透调节物质，对维持细胞水分和渗透压及细胞膜的完整性具有重要作用，是植物抵御干旱胁迫、保持渗透平衡的

重要机制［56］。本研究发现，碱胁迫下狼尾草叶片的可溶性糖、可溶性蛋白和脯氨酸含量均显著上升，而接菌以及

邻体植物的存在进一步加强了这种上升趋势。超氧阴离子自由基是一种重要的活性氧（reactive oxygen species，
ROS），会引发脂质过氧化，破坏细胞结构。本研究中，在碱胁迫下，狼尾草叶片内超氧阴离子自由基含量显著升

高，而碱环境中接菌能降低超氧阴离子自由基含量。CAT、POD 和 SOD 活性变化则与之相同，碱胁迫使狼尾草

叶片中 CAT、POD 和 SOD 活性升高，表明植物自身存在一定的胁迫抵御能力，通过增强 CAT、POD 和 SOD 的活

性来清除过量的 ROS，以促进植物生长发育［57］。本研究结果显示，碱胁迫环境中未接菌处理组之间抗氧化酶活

性差异不显著，而接菌处理组中 AM-PE 和 AM-PL 组狼尾草的 CAT、POD 活性显著高于 AM-NP 组，接菌处理中

邻体植物的存在会提高狼尾草部分抗氧化酶活性，进而增强狼尾草抵御胁迫的能力。PAL 活性也是衡量植物抗

逆性强弱的重要生理指标，本研究结果表明接菌显著提高了 PAL 活性，增强植物的抗逆性［58］，然而接菌处理组之

间差异不大。

通过计算隶属函数平均值对狼尾草耐碱性进行综合评价，结果表明，在碱胁迫下接菌处理中邻体植物的存在

（即能形成 CMNs）能提高供体植物狼尾草的耐碱性，说明在逆境中，CMNs 可能通过介导植物间的互作功能使其

发挥重要作用以帮助植物在不利环境中生存，这与干旱胁迫逆境下菌根网络改善幼苗生长并促进植物间相互作

用的研究结果［51］相似。此外，邻体植物为狼尾草的处理组耐碱性要高于邻体植物为车前的处理组，表明在本试验

中对于供体植物狼尾草来说，CMNs通过介导种内互作对植物耐碱性的提高可能要优于种间互作。

4　结论

综上所述，接种 AM 真菌可改善狼尾草的生长发育，特别是在碱胁迫环境下，可以有效缓解碱胁迫对狼尾草

的不利影响，促进其生长发育及生理代谢过程。AM 真菌的接种不仅提高了狼尾草的生长指标（株高、茎粗、叶

长、叶面积、总根长、表面积、平均直径、分支数、干重、鲜重和组织含水量），还显著改善了其生理状态，包括提高叶

绿素含量、光合参数、渗透调节物质、抗氧化酶活性（POD、SOD）以及 PAL 的活性，降低 MDA 和超氧阴离子自由

基含量。碱胁迫环境下狼尾草与邻体植物形成的 CMNs 进一步增强了以上 AM 真菌对狼尾草的积极作用，特别

是与同种植物形成的 CMNs 对狼尾草的作用更显著。碱胁迫下 CMNs 的介导提高了狼尾草的耐碱性，通过隶属

函数分析得出，碱胁迫下接菌处理狼尾草耐受性排序：邻体植物为狼尾草的处理组>邻体植物为车前的处理组>
无邻体植物处理组。
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