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封面图说: 巴西热带雨林———美丽的巴西北部玛瑙斯热带雨林景观。 位于南美洲的亚马逊河是世界上流域最广、流量最大的

河流,孕育了世界面积最大的热带雨林,雨林中蕴藏着极丰富的生物资源。
彩图提供: 中国科学院生态环境研究中心徐卫华博士摇 E鄄mail:xuweihua@ rcees. ac. cn
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干旱胁迫下内生真菌感染对羽茅的生理生态影响

韩摇 荣, 李摇 夏, 任安芝, 高玉葆*

(南开大学生命科学学院,天津摇 300071)

摘要:在田间环境下对感染和未感染内生真菌的天然宿主羽茅(Achnatherum sibiricum (L. ) Keng)进行了干旱胁迫实验,结果发

现在干旱胁迫下,内生真菌感染对宿主植物的营养生长、生物量累积和叶绿素含量都没有显著影响,但对宿主植株光系统域光

化学效率(Fv / Fm)的维持产生了有利效应。 同时,内生真菌感染缓解了宿主植物细胞膜的旱害程度,表现在与未感染植株相

比,感染植株的丙二醛(MDA)含量显著降低,但内生真菌的感染并未促使宿主植物体内保护酶如超氧化物歧化酶(SOD)和过

氧化氢酶(CAT)活性的增加,只是显著增加了类胡萝卜素的含量。 由此推测在羽茅中,内生真菌对宿主植物的保护作用可能更

多的体现在非酶系统上。
关键词:干旱胁迫;内生真菌;羽茅;生长;保护酶;丙二醛

Physiological ecological effect of endophyte infection on Achnatherum sibiricum
under drought stress
HAN Rong, LI Xia, REN Anzhi, GAO Yubao*

College of Life Science, Nankai University, Tianjin 300071, China

Abstract: Endophytes and their host grasses are mutually symbiotic. On one hand, the host grasses provide necessary
photosynthates for the fungi; on the other hand, endophyte鄄infected grasses express a range of adaptations to biotic and
abiotic stresses, including drought, mineral imbalance, and soil acidity. Cool鄄season grasses infected with Neotyphodium
endophytes have an extraordinary impact on the ecology and economy of pasture and turf. In this paper, Achnatherum
sibiricum infected by Neotyphodium lolii was employed to establish endophyte鄄free ( EF) and endophyte鄄infected ( EI)
populations. EI and EF Achnatherum sibiricum were grown in the field and tested for their ecophysiolocal response to water
deficiency. Relative water content (RWC), chlorophyll, soluble sugar and protective enzymes of EI and EF populations
under normal and drought stress conditions were calculated.

The experiment was carried out on the campus of Nankai University, Tianjin. The stress treatment began in mid鄄June
and ended in mid鄄July, over a time span of 35 days. All experimental plants were watered to saturation before the
experiment. During the treatment, half of the plants were served as the control group, they were watered once or twice a
day. The remaining plants were subjected to drought鄄stress treatment. Every morning, a soil moisture probe ( ECH2 O
Check, Decagon Devices, Pullman, WA) was inserted to a 5 cm depth into each pot to record the volumetric water content
percentage, i. e. , the amount of total soil volume consisting of water. Control plants were watered to maintain field
capacity, i. e. , soil moisture readings at 35% . For plants in the drought treatment, sufficient water was added to keep the
soil moisture readings between 5% and 10% .

The results showed that endophyte infection had no significant effect on the host忆s vegetative growth, total biomass,
chlorophyll content. On the other hand, it has a favorable effect on the host忆s maintenance of photochemical efficiency (Fv /
Fm), and made a contribution to keep the stability of photosystem 域. Endophyte infection had no significant effect on Fv /
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Fm in the control treatment, but enhanced the Fv / Fm of the host plant significantly under drought stress. At the same time,
endophyte infection alleviated the drought injury on the cell membrane of the host grass, i. e. endophyte infection reduced
the production of malondialdehyde (MDA). Endophyte infection did not improve the activity of protective enzymes such as
superoxide dismutase (SOD) and catalase (CAT), while the carotenoid content of the EI plants was significantly higher
than that of the EF plants under drought stress. Therefore, we suggested that under drought stress, endophyte infection may
alleviate the adverse effect mainly through non鄄enzyme systems instead of protective enzymes. Others studies have showed
that the endophyte promotes host natural grass tolerance of drought mainly by two mechanisms: (1) by changing the
morphological and physiological characteristic of the host plants to help them maintain a reasonable growth rate under
drought stress; (2) the endophyte enables plant tissues to withstand water deficits, but as a trade鄄off, the endophyte
reduces the host plant忆s growth. In our study, the endophyte infection did not have a significant effect on the host plant忆s
vegetative growth and biomass accumulation under drought stress, but did remit the drought damage to some extent. We
suggest that endophyte may enable plants invest more in structural carbohydrates such as lignin and fiber to help host plant
overcome the resource鄄limited environment. Thus, it will be interesting to determine whether endophyte infection contributes
to greater investment in structural carbohydrates in plants.

Key Words: drought stress; endophyte; Achnatherum sibiricum; growth; protective enzyme; MDA

内生真菌(endophyte)是存在于健康植物的茎叶中,形成不明显侵染的一类真菌[1]。 自 Bacon 等人[2] 分

离出内生真菌以来,对于内生真菌鄄禾草共生体的研究一直是生态学的热点之一。 全世界现已报道有 14 种内

生真菌与 23 个属的禾草形成共生体[3],但目前的研究大多集中于 Neotyphodium 属内生真菌[4] 与高羊茅

(Festuca arundinacea Schreb. )和黑麦草(Lolium perenne L. )等人工禾草的互利共生方面,大量的研究表明,内
生真菌能够促进人工禾草宿主的生长[5鄄7]、增强其抗生物胁迫[8鄄10] 和抗非生物胁迫[ 11鄄14] 的能力,其中以干旱

胁迫的研究较多,普遍的看法是内生真菌的侵染有助于提高植物对干旱胁迫的抵抗能力。 内生真菌对宿主禾

草的有益贡献主要表现在如下两个方面:一是形态方面,具体表现在与未感染植株相比,感染植株的叶片加厚

变窄,叶片卷曲现象普遍、根系生物量更大并且分布深[15] );二是生理方面,具体包括干旱胁迫下染菌植株的

可溶性糖含量较高,膜透性较低[16]、光合能力增强[17鄄18]等。
Neotyphodium 属内生真菌不仅存在于高羊茅和黑麦草等人工禾草中,而且也广泛存在于天然禾草中。 然

而关于 Neotyphodium 属内生真菌对天然禾草影响的研究与人工禾草相比还比较少,而且对于内生真菌对宿主

的作用方面也有较大争议。 Saikkonon 等[19] 发现在不同的土壤水分和营养条件下亚利桑那羊茅(Festuca
arizonica)不染菌植株的地下部生物量和地上部生物量均显著高于染菌植株,而 Morse 等[20] 则发现在水分充

足时内生真菌感染对亚利桑那羊茅的生长没有明显的促进作用,而在重度水分胁迫时染菌植株表现出更高的

午间净光合速率。 李飞等[21]在对醉马草(Achnatherum inebrians)的研究中也发现,在重度水分胁迫下,与不染

菌植株相比,内生真菌感染能够显著促进干旱地区醉马草的地下生物量累积、增大植株的根冠比。
羽茅(Achnatherum sibiricum (L. ) Keng)是禾本科芨芨草属的一种多年生草本植物,在内蒙古的各类草场

中较为常见[22],而且具有很高的内生真菌侵染率(86%— 100% ) [23]。 通过对羽茅感染内生真菌菌株的生物

学特征和 DNA 分子鉴定结果,发现与羽茅共生的内生真菌主要为子囊菌纲麦角菌科的 Neotyphodium 属[24]。
到目前为止,除羽茅外,该属中只有分布于我国天然草原的醉马草以及分布于美洲大陆的睡眠草

(Achnatherum robustum)这两种禾草有感染 Neotyphodium 属内生真菌的报道,且二者均能够产生使草食家畜中

毒的生物碱[25鄄26],因此与非感染禾草相比,均具有明显的选择优势。 与二者相对照,感染内生真菌的羽茅不

含能够使草食家畜中毒的生物碱,结合野外实地观察,推测内生真菌对羽茅抗生物胁迫的贡献不大。 目前关

于内生真菌感染对天然禾草宿主抗旱性影响的研究报道的比较少,结论也并不一致,而且在内蒙古草原,水分

是限制植物生长的重要因素。 因此本文以感染内生真菌的天然禾草羽茅为材料,构建内生真菌感染和非感染
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的实验种群,通过比较生长和生理生化指标的差异来探讨羽茅染菌和不染菌种群对干旱胁迫的适应性差异,
以了解在干旱胁迫下内生真菌对宿主植物的作用,为有效地利用内生真菌鄄植物共生体这一特殊的生物资源

提供科学依据。
1摇 材料与方法

1. 1摇 种子的采集

羽茅与 Neotyphodium 属内生真菌共生,种子于 2005 年采集自内蒙古草原阿尔山样地,该样地位于

119郾 55毅E,47. 12毅N,海拔 1122m,年降雨量 460mm,年均温-3. 1益,年总日照时间 2440h,土壤为黑土,植被为

林原草甸,山坡上主要生长针茅、羽茅、无芒雀麦、蒿子等。 将采集的羽茅种子分别置于 4益冰箱和室温中存

放,在 4益冰箱中保存,可以保证种子中内生真菌活性,室温放置 18 个月后,种子中内生真菌活性大大降低,
此时,将室温放置的种子也移至 4益冰箱中保存。
1. 2摇 羽茅染菌(EI)和不染菌(EF)种群的构建

选取不同温度处理的、饱满成熟的种子分别播种于装满蛭石的育苗盆中,置于温室中培养,待长到足够多

可检测分蘖后,每种温度处理分别选取 30 株长势良好的羽茅进行内生真菌的检测,检测方法参考 Latch 等的

苯胺兰染色法[27]。 检测结果显示一直在 4益冰箱存放的种子(EI)所获得的植株的染菌率为 96. 7% ,室温存

放过的种子(EF)所获得的植株染菌率为 0。 选取生长健壮,大小均一的 EI 和 EF 植株分别移栽至直径 18cm,
高 19cm 的花盆中,每盆 3 株,地上部剪至 10cm。 实验所用的土壤为沙质壤土,土壤有机质含量为 4. 12 g / kg、
总氮含量为 196 mg / kg、总磷含量为 212 mg / kg、有效磷含量 1. 1 mg / kg、速效钾含量为 4. 3 mg / kg,土壤与蛭石

按照 1 颐1 的比例均匀混合,每盆 2 kg,作为培养基质继续培养(混合土壤的田间持水量为 30. 4% ,永久萎蔫系

数为 6. 3% )。 每盆施加 1 g 复合肥(N颐P 颐K=15 颐8 颐6),以保证羽茅生长期间的充足养分供应。 采用人工浇水

的方式,给予植株充足的水分供应。
1. 3摇 干旱胁迫处理

经过 1 个月的缓苗期后,开始对羽茅进行干旱胁迫实验,采用两因素完全随机区组设计。 因素之一是水

分,分为正常供水和干旱 2 个水平;因素之二为内生真菌感染状况,分为染菌(EI)和不染菌(EF)2 个水平,即
共 2伊2 个处理,各设 5 个重复,共 20 盆。 实验持续 35d。 不同水分处理通过 ECH2O 土壤含水量监测系统

(Decagon)控制,每天早晨将 5 cm 探针分别插入各盆土壤以测定水含量(用盆中土壤水分的体积占土壤总体

积的比值来表示),正常供水组控制在田间持水量水平,土壤湿度读数在 35%左右;干旱胁迫组控制土壤湿度

读数在 5%—10%之间。 实验末期检测所有植株的染菌率,发现对照和干旱胁迫下染菌种群的感染率均为

100% ,不染菌种群为 0,实验过程并没有改变植株的染菌情况。
1. 4摇 各项指标的测定

胁迫中期(第 15 天),用 LI鄄6400 便携式光合作用测定仪(LI鄄COR,Lincoln,USA)测定植株的净光合速率。
测定时选取植株刚刚完全伸展开的叶片,光强由 LI鄄6400鄄02BLED 红蓝光源自动控制到 1200 滋mol·m-2·s-1,叶温

控制为环境温度,测定时每只叶片连续记录 5 次,取平均值作为该叶片的测定值以减小误差。 在光合测定当

天,用 Handy PEA(Hansatech,UK)非调制式荧光仪测定植株的叶绿素荧光,每次测定前叶片均暗适应 10min,
测定时的作用光强为 3000 滋mol·m-2·s-1。

胁迫前测量植株的株高和分蘖数;胁迫中期测量净光合速率和叶绿素荧光;胁迫末期测量株高、分蘖数、
光合色素含量、比叶面积和叶片相对水分含量(RWC);部分鲜叶储存于-70益冰箱,之后测量酶活性、丙二醛

和可溶性糖含量;将其余植株的地上部和根分开,洗去根表面残留的土壤并烘干称重,计算生物量和根冠比。
随机剪取植株的自心叶起第 2 叶和第 3 叶,测定 SOD 和 CAT 活性、MDA、可溶性糖含量和光合色素含量。

SOD 活性测定采用氮蓝四唑(NBT)法,以单位时间内抑制光化还原 50% 的氮蓝四唑为一个酶活性单位 U;
CAT 活性测定采用高锰酸钾滴定法,用每克鲜重样品 1min 内分解 H2O2的 mg 数表示;MDA 含量的测定采用

硫代巴比妥酸(TBA)氧化法;可溶性糖含量测定采用比色法[28];光合色素含量的测定采用丙酮乙醇混合液法
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[无水乙醇 颐丙酮=1 颐1];RWC 的测定采用称重法,计算公式为:[(鲜重-干重) / (饱和鲜重-干重)]伊100% 。
1. 5摇 数据分析

所得数据采用 SPSS 13. 0 软件进行统计处理,采用单因素方差分析检验染菌与不染菌植株间和胁迫处理

间的差异,采用双因素方差分析检验内生真菌感染和干旱胁迫之间的交互作用。
2摇 结果与分析

2. 1摇 营养生长

2. 1. 1摇 分蘖数和株高

实验结束后,所有处理下植株的分蘖数和株高都有所增长。 从双因素方差分析表可以看出,干旱胁迫对

植株分蘖数和株高有显著影响,而内生真菌感染对其没有显著影响,干旱胁迫和内生真菌感染之间也不存在

交互作用(表 1)。 具体表现在:正常供水组(对照组)的分蘖数和株高显著高于干旱胁迫组,相同处理下 EI 和
EF 植株之间均无显著差异(图 1)。
2. 1. 2摇 比叶面积和叶片相对水分含量

干旱胁迫对植株的比叶面积和叶片相对水分含量(RWC)都有显著影响,而内生真菌感染对其没有显著

影响,干旱胁迫和内生真菌感染之间也不存在交互作用(表 1)。 干旱胁迫在显著降低 RWC 的同时对叶片的

比叶面积也有显著降低作用,而同一处理下 EI 和 EF 植株之间并无显著差异(图 2)。

表 1摇 内生真菌感染和干旱胁迫对羽茅影响的双因素方差分析

Table 1摇 Two鄄way ANOVA of the influence of endophyte infection and drought stress on Achnatherum sibiricum

变量
Variables

内生真菌感染
Endophyte infection

F Sig.

干旱胁迫
Drought stress

F Sig.

交互作用
Interaction

F Sig.

分蘖数 Tiller numbers 0. 28 NS 151. 26 ** 3. 19 NS

株高 Plant height 0. 04 NS 197. 73 ** 1. 72 NS

比叶面积 Specific leaf area 1. 66 NS 22. 461 ** 0. 004 NS

相对水分含量 Relative water content 0. 64 NS 212. 22 ** 0. 01 NS

根重 Root weight 0. 06 NS 54. 66 ** 0. 85 NS

地上部生物量 Above鄄ground biomass 0. 02 NS 73. 09 ** 0. 56 NS

总生物量 Total biomass 0. 06 NS 54. 66 ** 0. 85 NS

根冠比 Root鄄shoot ratio 0. 12 NS 39. 65 ** 0. 003 NS

净光合速率 Net photosynthetic rate 0. 74 NS 739. 42 ** 2. 44 NS
最大光化学效率 Fv / Fm 2. 42 * 18. 56 ** 0. 67 NS

Chla 含量 Chla content 0. 09 NS 83. 47 ** 1. 58 NS

Chlb 含量 Chlb content 1. 28 NS 122. 66 ** 2. 04 NS

Car 含量 Car content 0. 19 NS 265. 06 ** 42. 78 **

SOD 活性 SOD activity 4. 39 * 141. 22 ** 0. 86 NS

CAT 活性 CAT activity 1. 98 NS 22. 82 ** 2. 97 *

MDA 含量 MDA content 0. 24 NS 13. 99 ** 7. 51 *

可溶性糖含量 Soluble sugar content 2. 06 NS 63. 28 ** 10. 52 **

摇 摇 *,**分别表示 P<0. 05,0. 01,NS 表示结果不显著

2. 1. 3摇 生物量分配

干旱胁迫显著影响了植株的生物量和根冠比,而内生真菌感染对其没有显著影响,且干旱胁迫和内生真

菌感染之间也不存在交互作用(表 1)。 干旱胁迫显著降低了植株的根重、地上部生物量和总生物量,显著增

大了根冠比;但是相同处理下 EI 与 EF 植株之间均没有显著差异(表 2)。 说明干旱胁迫限制了植株的生长,
同时将更多的能量分配于根部,致使根冠比显著大于对照组。
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图 1摇 干旱胁迫和内生真菌感染对羽茅分蘖数和株高的影响

Fig. 1摇 Effect of drought stress and endophyte infection on the tiller number and plant height of Achnatherum sibiricum

不同字母表示各处理间差异显著(P<0. 05)

图 2摇 干旱胁迫和内生真菌感染对羽茅相对水分含量和比叶面积的影响

Fig. 2摇 Effect of drought stress and endophyte infection on the relative water content and specific leaf area of Achnatherum sibiricum

不同字母表示各处理间差异显著(P<0. 05)

表 2摇 干旱胁迫和内生真菌感染对羽茅生物量分配的影响

Table 2摇 Effect of drought stress and endophyte infection on the biomass allocation of Achnatherum sibiricum

处理
Treatment

根重 / g
Root weight

地上部生物量 / g
Above鄄ground biomass

总生物量 / g
Total biomass

根冠比
Root鄄shoot ratio

对照 Control EI 2. 80依0. 38a 3. 82依0. 42a 6. 62依0. 77a 0. 75依0. 04b

EF 2. 61依0. 27a 3. 63依0. 20a 6. 24依0. 47a 0. 71依0. 03b

干旱 Drought EI 1. 10依0. 06b 0. 82依0. 16b 1. 92依0. 22b 1. 42依0. 07a

EF 1. 48依0. 04b 1. 11依0. 06b 2. 58依0. 10b 1. 38依0. 06a

摇 摇 同一列中右侧字母不同表示差异显著(P<0. 05)

2. 2摇 光合生理

2. 2. 1摇 净光合速率和叶绿素荧光

光合速率是反映光合作用强弱的最重要也是最直接的指标,光合速率越大,表明植物光合作用的水平越

高。 干旱胁迫显著影响了植株的净光合速率,而内生真菌感染对植株的净光合速率没有显著影响,并且与干

旱胁迫也不存在交互作用(表 1)。 实验结果显示,干旱胁迫严重影响了植物的光合作用,使其净光合速率下

降到约 4 滋mol·m-2·s-1,不到对照组的 1 / 4(图 3)。
Fv / Fm是 PS域最大光化学量子产量,表示最大光化学效率,其在非胁迫条件下变化极小,是反映 PS域光

化学效率的稳定指标。 从表 1 可以看出,干旱胁迫和内生真菌感染对植株的 Fv / Fm均有显著影响,但两者之

间并无交互作用。 干旱胁迫下,植株的 Fv / Fm显著低于对照,其中 EF 植株降低的更大,表现为 EI 植株的 Fv /
Fm显著高于 EF 植株,而对照组 EI 与 EF 植株之间没有差异(图 3)。 说明干旱胁迫下内生真菌感染对于植株
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Fv / Fm的维持产生了有利效应,对 PS域光化学效率的维持做出了一定的贡献。

图 3摇 干旱胁迫和内生真菌感染对羽茅叶片净光合速率和 Fv / Fm 的影响

Fig. 3摇 Effect of drought stress and endophyte infection on the net photosynthetic rate and Fv / Fm of Achnatherum sibiricum

不同字母表示各处理间差异显著(P<0. 05)

2. 2. 2摇 叶绿素(Chl)与类胡萝卜素(Car)含量

干旱胁迫对植株的 Chl 和 Car 含量均有显著影响,而内生真菌感染对其均无显著影响,干旱胁迫和内生

真菌感染仅对 Car 含量有交互作用(表 1)。
干旱胁迫显著降低了叶片中 Chla、Chlb 和 Car 的含量,至于内生真菌的作用,其对 Chl 和 Car 的影响有所

不同(表 3)。 对于 Chl,无论是充足供水的对照组还是干旱胁迫组,内生真菌的感染与否对 Chla 和 Chlb 均无

显著影响;而对于 Car,对照组 EF 植株的 Car 含量显著高于 EI 植株,而干旱胁迫下 EI 植株的 Car 含量显著高

于 EF 植株。 可见干旱胁迫下内生真菌感染对植株 Car 含量的维持有利。

表 3摇 干旱胁迫和内生真菌感染对羽茅叶绿素和类胡萝卜素含量的影响

Table 3摇 Effect of drought stress and endophyte infection on the chlorophyll and carrotinoid content of Achnatherum sibiricum

处理
Treatment

Chla 含量 / (mg / g 干重)
Chla content

Chlb 含量 / (mg / g 干重)
Chlb content

Car 含量 / (mg / g 干重)
Car content

对照 Control EI 5. 14依0. 11a 1. 22依0. 03a 1. 47依0. 01b

EF 5. 31依0. 19a 1. 30依0. 04a 1. 56依0. 01a

干旱 Drought EI 4. 26依0. 08b 0. 92依0. 02b 1. 35依0. 01c

EF 4. 19依0. 07b 0. 91依0. 02b 1. 27依0. 01d

2. 3摇 生理生化指标

2. 3. 1摇 保护酶活性及 MDA 含量

干旱胁迫显著影响了植株的 SOD、CAT 活性和 MDA 含量,内生真菌感染仅对 SOD 活性有显著的影响,干
旱胁迫与内生真菌感染对 CAT 活性和 MDA 含量有交互作用(表 1)。 胁迫末期,干旱胁迫显著增大了叶片的

SOD 和 CAT 活性。 对照条件下,EI 植株的 SOD 活性显著低于 EF 植株,CAT 活性显著高于 EF 植株;干旱胁

迫下,EI 植株的 SOD 和 CAT 活性都有大于 EF 植株的趋势,只是均无显著性差异(表 4)。
无论对内生真菌感染植株还是非感染植株,干旱胁迫都显著增加了植株的 MDA 含量,但内生真菌的存

在使宿主植物的 MDA 含量增加的趋势要小于非感染植株,最终导致 EI 植株的 MDA 含量显著低于 EF 植株。
2. 3. 2摇 可溶性糖含量

干旱胁迫对植株的可溶性糖含量有显著影响,而内生真菌感染对其没有显著影响,且两者之间存在着显

著的交互作用(表 1)。 干旱胁迫显著增大了植株的可溶性糖含量,而且 EF 植株增大的量要大于 EI 植株,使
得 EF 植株的可溶性糖含量显著高于 EI 植株。 对照组 EI 与 EF 植株间可溶性糖含量没有差异(表 4)。
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表 4摇 干旱胁迫和内生真菌感染对羽茅保护酶活性和 MDA 及可溶性糖含量的影响

Table 4 摇 Effect of drought stress and endophyte infection on the activity of protective enzymes, MDA and soluble sugar content of

Achnatherum sibiricum

处理
Treatment

SOD 活性
SOD activity
/ (U / g 鲜重)

CAT 活性
CAT activity

/ (mgH2O2·g-1鲜重·min-1)

MDA 含量
MDA content

/ (nmol / g 鲜重)

可溶性糖含量
Soluble sugar content
/ (滋mol / g 鲜重)

对照 Control EI 364. 40依21. 66c 420. 81依70. 73b 12. 36依0. 51c 110. 23依4. 69c

EF 437. 43依14. 68b 256. 47依13. 50c 13. 89依0. 87bc 119. 52依2. 95c

干旱 Drought EI 709. 37依35. 90a 599. 71依42. 43a 14. 57依0. 67b 143. 75依4. 69b

EF 684. 36依22. 15a 583. 98依65. 56a 16. 77依0. 63a 167. 81依7. 28a

3摇 讨论

3. 1摇 内生真菌对天然禾草营养生长的影响

内生真菌与高羊茅、黑麦草等人工禾草的互利共生关系已经被大量的实验证据所证实。 与人工禾草不

同,已有的研究表明内生真菌与天然禾草宿主的共生关系现出明显的不确定性[29],即天然禾草和内生真菌的

关系被认为是从拮抗性的(antagonistic)、中性的过渡到互惠性的(mutualistic),形成一个连续体[30鄄31],共生体

双方的相互作用与宿主植物的基因型、内生真菌的种类和基因型以及共生体所处的环境条件均有关系,同一

共生体之间的相互作用由于环境条件的差异也会表现出从拮抗、中性到互利等多种可能[32]。 关于内生真菌

感染对天然禾草宿主抗旱性影响的研究目前报道的比较少,而且结论也并不一致。 Saikkonon 等[19]对不同土

壤水分和营养条件下天然禾草亚利桑那羊茅进行了研究,发现在田间实验中,EF 植株的营养生长均比 EI 植
株要旺盛;在严格控制亚利桑那羊茅基因型的温室实验中,EF 植株的地下部生物量和地上部生物量均显著高

于 EI 植株。 而与此相反的报道也有,例如,Zhang 等[33]发现干旱胁迫下,披碱草 EI 植株的地下部生物量和地

上部生物量都显著大于 EF 植株,分蘖数和相对水分含量也显著高于 EF 植株。 李飞等[21] 对与羽茅同属的醉

马草的研究中也发现,在重度干旱胁迫下,内生真菌感染能够明显促进干旱地区醉马草地下部生物量的累积。
本实验结果显示,干旱胁迫下内生真菌感染对宿主植物的营养生长和生物量累积都没有显著影响。
3. 2摇 内生真菌对天然禾草光合生理的影响

干旱胁迫下内生真菌感染对植株 Fv / Fm的影响鲜有报道。 Fv / Fm是 PS域最大光化学量子产量,表示最大

光化学效率,其在非胁迫条件下变化极小,且不受物种的影响,是反映 PS域光化学效率的稳定指标。 本研究

表明,干旱胁迫下内生真菌感染在宿主植物净光合速率以及叶绿素含量上均无显著影响。 在充足供水条件

下,Fv / Fm在 EI 与 EF 植株之间也没有差异;而在干旱胁迫条件下,EI 植株的 Fv / Fm显著高于 EF 植株,说明干

旱胁迫下内生真菌感染对于植株 Fv / Fm的维持产生了有利效应,对 PS域光化学效率的稳定做出了一定的贡

献。 与本研究相类似,Morse 等[20] 也发现只有在严重干旱胁迫条件下,亚利桑那羊茅的 EI 植株才表现出与

EF 植株相比更高的午间净光合速率。
3. 3摇 干旱条件下内生真菌感染对天然禾草中膜脂过氧化与体内保护系统的影响

在植物的正常生命过程中,植物细胞中存在着活性氧的产生和清除两个过程。 逆境胁迫会促进活性氧产

生增加、引起膜脂过氧化等。 植物有两种系统防止活性氧的危害:酶系统和非酶系统。 酶系统包括 SOD、
CAT、POD;非酶系统包括抗坏血酸、类胡萝卜素、谷胱甘肽等。 本研究发现,干旱胁迫下 EI 植株的 MDA 含量

显著低于 EF 植株,说明干旱胁迫下内生真菌感染对于抑制 MDA 的产生起到了有利的作用,即有利于缓解干

旱对宿主植物细胞膜所造成的伤害。 同时我们也发现,干旱条件下内生真菌感染并未促使宿主植物体内保护

酶如 SOD 和 CAT 活性的增加,但内生真菌感染显著增加了非酶系统中重要的抗氧化物质之一———类胡萝卜

素含量的增加,由此推测,内生真菌对宿主植物的保护作用可能更多的体现在非酶系统上。
以人工禾草为研究对象的已有研究表明,内生真菌对宿主植物耐旱性的有益影响可能表现在两个方

面[34]:一是通过对宿主植物形态、生理等方面的改变使宿主植物在干旱条件下仍然能保持较好的生长;二是
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内生真菌能以维持甚至减少宿主植物的生长为代价,帮助宿主植物度过不良环境,一旦逆境消除,宿主植物则

能够迅速恢复生长。 本研究中内生真菌感染没有对干旱胁迫下宿主植物的营养生长和生物量累积产生有益

影响,但能在一定程度上缓解宿主植物所受的旱害,如维持 PS域的光化学效率,减小膜脂的过氧化程度。 另

外,干旱胁迫下,非感染植株在生物量和感染植株接近的情况下,将更多的物质分配于可溶性糖,可溶性糖属

于非结构碳水化合物,可溶性糖含量的增加有可能导致结构性碳水化合物的比例降低,换句话说,感染植株有

可能将更多的物质分配于结构性碳水化合物如木质素和纤维素等上,以助于宿主植物度过不良环境。 内生真

菌是否有助于羽茅干旱胁迫后的恢复,有待深入研究。
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