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丛枝菌根真菌与植物共生对植物水分关系的影响及
机理
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摘要：自 １８８５ 年 Ｆｒａｎｋ 首次提到菌根（ｍｙｋｏｒｈｉｚａ）概念以来，大量的试验证实了丛枝菌根真菌（ＡＭＦ）与植物根系之间形成具有

一定结构和功能的共生体，促进植物生长并提高干旱耐受能力，在干旱生态系统中发挥重要的作用。 该研究多集中在对宿主植

物生理生态的影响及其机制方面，然而菌根共生对宿主植物水分吸收和信号产生、传递的影响研究少而分散，缺少系统总结。
综述了最近四十多年丛枝菌根真菌与植物共生体对宿主植物干旱适应性影响研究进展，讨论了菌根共生对植物根冠通讯的影

响及机理。 干旱胁迫下 ＡＭＦ 与植物共生，通过影响宿主植物一系列生理生态过程，提高宿主植物横向根压和纵向蒸腾拉力。
经典的 Ｏｈｍ 吸水模型是该方向最有代表性的研究成果，该模型揭示了菌根共生的根外菌丝具有不同于根细胞的细胞结构和水

分运输性能，这为宿主植物提供一种特殊的快速吸水方式，可提高植物对土壤水分的吸收和运输能力。 研究表明，ＡＭＦ 会影响

宿主植物根冠通讯过程，如诱发信号级联反应，诱导根系尽早感知水分胁迫并产生非水力根源信号，提高宿主对干旱的耐受性。
讨论了 ＡＭＦ 在根冠通讯分子机制研究方面存在的问题及可能的解决途径，展望了 ＡＭＦ 在干旱农业生产中的应用潜力。
关键词：丛枝菌根真菌； 共生； 水分运输； 非水力信号； 根冠通讯
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ｒｏｏｔ ｔｏ ｓｈｏｏｔ ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓ ｔｈａｔ ａｒｅ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ＡＭＦ： １） ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｔｈｅｉｒ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｍｏｎｇ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ ａｎｄ ｒｏｏｔ
ｉｎｇｒｅｄｉｅｎｔ ｕｎｄｅｒ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ， ｗｈｉｃｈ ｍａｙ ｈａｖｅ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｉｎ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔｈｅ ｐｅｒｃｅｐｔｉｏｎ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ ｓｉｇｎａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ；
２） ｔｈｅ ＡＢＡ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ ｆａｃｔｏｒ （ＡＢＦ）， ｗｈｉｃｈ ｍａｙ ｂｅ ａｓ ｏｎｅ ｏｆ ｔｈｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ ｔｏ ｒｅｓｐｏｎｄ ｔｏ ｔｈｅ ｅａｒｌｙ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ，
ａｎｄ Ｃａ２＋ ａｓ ａ ｓｅｃｏｎｄ ｍｅｓｓｅｎｇｅｒ ｃｏｌｌａｂｏｒａｔｉｎｇ ＡＢＡ ｔｏ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｔｈｅ ｏｐｅｎ ａｎｄ ｃｌｏｓｅ ｏｆ ｇｕａｒｄ ｃｅｌｌｓ． Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅ， ｓｔｕｄｉｅｓ ｏｎ ｔｈｅｉｒ
ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＡＢＡ ａｎｄ Ｃａ２＋ ｉｎ ｒｏｏｔ， ｓｔｅｍ ａｎｄ ｌｅａｆ ｕｎｄｅｒ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ ｍａｙ ｐｒｏｖｉｄｅ ｉｎｓｉｇｈｔ ｉｎｔｏ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ
ｅａｒｌｙ ｄｒｏｕｇｈｔ⁃ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎｄ ｎＨＲＳ； ａｎｄ ３） ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｗｈｏｌｅ ｐｌａｎｔ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ （ｅ．ｇ． ｐｌａｎｔ ｔｙｐｅ
ａｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ） ａｎｄ ｔｈｅ ｃｅｌｌ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ （ｅ．ｇ． ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅｓ ａｎｄ ｐｅｎｅｔｒａｔｉｏｎ ｓｕｂｓｔａｎｃｅｓ）， ｗｈｉｃｈ ｍａｙ
ａｄｄｒｅｓｓ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｉｎｖｏｌｖｉｎｇ ｉｎ ｔｈｅ ｌａｔｅ ｄｒｏｕｇｈｔ⁃ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎｄ ＨＲＳ． Ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｆｕｒｔｈｅｒ ｐｒｏｇｒｅｓｓｅｓ ａｒｅ ｍａｄｅ ｏｎ ｔｈｅ
ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＡＭＦ ｓｙｍｂｉｏｓｉｓ ｔｏ ｐｌａｎｔ ｗａｔｅｒ ｕｐｔａｋｅ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ， ｗｅ ｂｅｌｉｅｖｅ ｔｈａｔ ＡＭＦ ｗｉｌｌ ｈａｖｅ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ
ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｉｎ ｓｅｍｉ⁃ａｒｉｄ ａｎｄ ａｒｉｄ ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ （ ＡＭＦ）； ｓｙｍｂｉｏｓｉｓ； ｗａｔｅｒ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ； ｎｏｎ⁃ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｒｏｏｔ ｓｉｇｎａｌ； ｒｏｏｔ⁃ｔｏ⁃
ｓｈｏｏｔ ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎ

丛枝菌根真菌（ＡＭＦ）与大多数陆生植物关系密切，与植物形成共生体后，通过进一步改良土壤结构影响

根际微生物群落结构、宿主植物的生理生态功能、物质元素生物地球化学循环、陆生生态系统结构和功能等，
并对气候环境变化发挥反馈作用［１⁃３］。 菌根与植物水分代谢密切相关，１８８５ 年 Ｆｒａｎｋ 首次提到“ｍｙｋｏｒｈｉｚａ”一
词，并指出水分和营养物质经过外生菌丝运送到植物根尖，植物与真菌之间形成互惠共生关系［４］。 １９７１ 年

Ｓａｆｉｒ 等人［５］将接种 Ｇｌｏｍｕｓ ｍｏｓｓｅａｅ 可降低大豆水运输的阻力，在不改变根系形态的情况下，同时促进地上部

分生长，其实验结果在 Ｓｃｉｅｎｃｅ 上发表，从此开始了丛枝菌根真菌与植物水分关系的系统研究。
旱地农业系统主要指年平均降雨量在 ３００—５５０ ｍｍ 的生态系统和农业区域，水分是该区域作物生长的

主要限制因子。 大量研究表明，干旱条件下，ＡＭＦ 与植物共生可以调节宿主植物根源信号合成［６⁃７］，提高渗透

调节能力［８⁃１１］、氧化酶活性［１２⁃１４］和水分吸收利用效率［１５⁃１６］ 等，赋予作物优良的耐旱性和生长特性，这为旱地

农业向高产潜能和高耐旱性发展提供一种有效途径。 虽然已经公认 ＡＭＦ 能改善宿主植物水分代谢和增强抗

旱性的功能，但是其作用机制还尚未形成共识和系统总结。 特别是干旱胁迫下，ＡＭＦ 对宿主非水力信号产生

及根冠通讯的影响更缺乏深入系统认识。 本文从干旱胁迫下 ＡＭＦ 调节宿主植物各种生理生态指标和可能的

机理入手，着重综述并讨论 ＡＭＦ 提高土壤水分吸收、运输和对宿主根源信号产生及根冠通讯的影响，以深入

０２４２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３５ 卷　
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了解水分胁迫下，ＡＭＦ 促进水分吸收和提高宿主对非水力信号的响应机制，发挥其在干旱农业生产中的应用

潜力。

１　 菌根共生对宿主干旱适应性的影响

植物通过改变自身的生理、形态和物候特性等方式对干旱胁迫做出反应。 ＡＭＦ 与植物共生能改变水分

运移、生理和形态特性，进而影响植物对干旱的适应性。 １９７９ 年 Ｒｅｉｄ 指出菌根有利于干旱胁迫下的植物逃

避干旱损伤。 大量的研究证实了这个观点，接种 ＡＭＦ 的植物与没有接种 ＡＭＦ 的相比，在干旱胁迫下 ＡＭＦ 明

显提高宿主植物氮和碳的同化速率，表现在可溶性蛋白、氨基酸、含氮酶和组织氮素含量较高［１７⁃１８］；提高酶活

性［１０］；降低脯氨酸积累和其他含氮物质引起的氧化损伤［８⁃１１］；根系较大［１９］；增加蜡质层保护叶片，增强耐脱

水性能［２０］；增加土壤水分摄取，降低永久萎焉点的相应土壤含水量，并能迅速从干旱胁迫状态恢复正常

等［２１］；并且 ＡＭＦ 与植物共生提高宿主对干旱的耐受性与营养元素的吸收密切相关。 ８０％的菌根研究表明，
在干旱胁迫下接种 ＡＭＦ 明显促进宿主植物生长，这表现在 ＡＭＦ 有利于植物对营养物质的吸收，对提高耐旱

性发挥重要作用；在充分供水条件下，ＡＭＦ 植物比没有接种 ＡＭＦ 的植物生长快速，表明 ＡＭＦ 能促进营养元

素的吸收，缓解磷元素胁迫；而叶片中磷的含量可以控制保卫细胞对 ＡＢＡ 的敏感性，进而对调节气孔行为发

挥作用［２２］。
ＡＭＦ 通过改变植物系统耐旱性和细胞耐旱性两方面来提高宿主对干旱的耐受性。 系统耐旱性主要是指

在干旱胁迫下，ＡＭＦ 有利于宿主植物改变形态结构，例如株型变小、根系变大、调整生物量分配、关闭气孔、分
泌球囊霉素团聚土壤水分等方式以达到防止植物脱水的功能；细胞耐旱性是指干旱胁迫下，ＡＭＦ 有利于宿主

植物快速调节细胞内的生理生化物质，以表现出抵御干旱胁迫的能力，例如提高氧化酶活性、积累蛋白质、脯
氨酸、甜菜碱等渗透调节物质，提高植物耐干旱的耐受性。 据此，吴强盛总结了 ＡＭＦ 提高宿主干旱适应性的

可能机制模式框架［２３］，为了更直观的了解菌根共生过程中 ＡＭＦ 发挥的作用，在此基础上对机制模式图进一

步修改（图 １）。 该图全面概括了 ４０ 多年来 ＡＭＦ 提高宿主植物抗旱性的生理生态机制研究成果。 但是，所有

生理生态反应最基础的应该是信号物质和信号传递方式与速度，没有信号物质积累和传递，宿主不会作出相

应的生理生态改变，因此信号物质产生和传递，是宿主对干旱胁迫作出生理生态响应最原始的推动力。 下面

将从 ＡＭＦ 有利于宿主植物水分吸收、转运和非水力信号产生及传递入手，讨论干旱胁迫下，ＡＭＦ 影响宿主植

物信号调节和传递的可能机制。

２　 菌根共生的水分运输机制

根系吸水主要依靠两种动力：横向根压和纵向蒸腾拉力。 三种吸水途径：质外体途径（指水分通过细胞

壁、细胞间隙等没有细胞质部分的移动，阻力小，所以这种移动方式速度快），跨膜途径（指水分从一个细胞移

动到另一个细胞，要两次通过质膜，还要通过液泡膜，故称跨膜途径）和共生体途径（指水分从一个细胞的细

胞质经过胞间连丝，移动到另一个细胞的细胞质，形成一个细胞质的连续体，移动速度较慢）。 １９７１ 年 Ｓａｆｉｒ
首次发表接种 Ｇｌｏｍｕｓ ｍｏｓｓｅａｅ 可降低大豆水运输的阻力的观点［５］，而 Ｓａｎｄｓ 和 Ｔｈｅｏｄｏｒｏｕ 认为应将水分运输分

成两部分，一部分是水分从土壤运输到根系，即横向根压；另一部分是植物体内的水分运输，即纵向蒸腾拉力。
他们在对松树苗的研究发现，干旱胁迫时，ＡＭＦ 植物根系土壤的阻力更大，这可能与 ＡＭＦ 植物根系结构有

关［２４］。 利用示踪技术研究松树苗菌根根系和非菌根根系水分的吸收转运差异，结果菌根根系的水分运移速

度明显高于非菌根根系，为菌根根系促进水分运移提供直接证据，接着又对菌根和非菌根根系结构观察，为菌

根根系降低水分运输阻力提供证据［２５⁃２８］。 Ｋｈａｌｖａｔｉ 等人在干旱胁迫下，利用大麦的分根实验来衡量菌根菌丝

对宿主吸水的贡献，结果有 ４％的水分通过 ＡＭＦ 菌丝运送到宿主根部［２９］。 Ｒｕｔｈ 等人利用高分辨率在线水含

量传感器定量分析菌根真菌菌丝对水分的吸收效率，结果表明，菌丝提高总水分吸收率的 ２０％［３０］。 有关菌丝

对水分的运输能力报道不一，一方面是由于研究菌丝对水分运输能力的方法不一致，另一方面可能因宿主植

１２４２　 ８ 期 　 　 　 祝英　 等：丛枝菌根真菌与植物共生对植物水分关系的影响及机理 　
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图 １　 ＡＭＦ 提高宿主植物干旱适应性的机制模式图（参照吴强盛总结的模式图［２３］ ，作修改）
Ｆｉｇ．１　 Ｐｏｓｓｉｂｌｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ＡＭＦ ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｄａｐｔａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｈｏｓｔ ｐｌａｎｔｓ

物和 ＡＭＦ 的不同而存在差异。
根据土壤根系吸水模型 Ｏｈｍ′ｓ ｌａｗ，公式计算：

吸收水＝
Ψｓｏｉｌ－Ψｒｏｏｔｓｕｒｆａｃｅ

Ｒｓｏｉｌ
＝
Ψｒｏｏｔｓｕｒｆａｃｅ－Ψｒｏｏｔｘｙｌｅｍ

Ｒｒｏｏｔ

式中，Ｒ 是水分的运输阻力；Ψｓｏｉｌ是土壤水势；Ψｒｏｏｔ ｓｕｒｆａｃｅ是根系表面水势；Ψｒｏｏｔ ｘｙｌｅｍ是根木质部水势。 ＡＭＦ 外延

菌丝的水分运输提高宿主根部的横向压力，也就是提高了土壤和根系表面的水势差，降低水分在土壤中的运

输阻力，因此 ＡＭＦ 有利于宿主植物的水分吸收。
同时，ＡＭＦ 与植物共生通过增加蒸腾速率或（和）气孔导度等方式，提高植物的纵向蒸腾拉力，有利于土

壤水分的吸收。 早在 １９８０ 年 Ｌｅｖｙ 和 Ｋｒｉｋｕｍ 在柑橘根部接种 Ｇ． ｆａｓｃｉｃｕｌａｔｕｓ 的实验发现，在水分胁迫和胁迫

解除期间，菌根增强宿主植物的蒸腾速率和气孔导度，有利于水分更通畅快速的运输［１６］。 接着 Ａｌｌｅｎ 研究表

明，接种和不接种 ＡＭＦ 植物的叶面积和根长没有显著差别，在根和叶水势不变的情况下，菌根植物叶片蒸腾

速率提高 １００％，整个植株体内水分运输阻力减少 ５０％，ＡＭＦ 根外菌丝到根部水分运输速率每个侵入位点约

为 ２．８×１０－５ ｍｇ ／ ｓ［３１］。 之后大量的研究证实菌根植物与非接菌植物相比，宿主植物的叶片气孔导度、蒸腾速率

和光合作用均有显著提高［１５，３２⁃３４］，很大程度上提高植物的纵向蒸腾拉力，对土壤水分吸收有益。 还有大量研

究表明，菌根共生在不改变总根系生物量的情况下，能影响根系分支、根直径和根系密度等［３５⁃３７］，这些特点均

有利于说明菌根共生对宿主植物水分吸收有贡献。
由于 ＡＭＦ 是多核无隔膜或隔膜非常稀少的菌丝体，水分可直接通过菌丝到达丛枝，菌丝内的水分运输几

乎没有阻力，到达菌丝顶端丛枝后，水分渗出到宿主根内细胞，缩短水分在根内运输路径的同时，可能提供一

种特殊的吸水途径。 Ａｌｅｘｏｐｏｌｉｓ 等［３８］和 Ａｌｌｅｎ［３］分别指出水分在菌根根外菌丝的运输方式（图 ２）。 菌丝顶端

细胞壁具有弹性和亲水性，因此顶端细胞壁有时可以张开小口，使水分渗出［３９］。 Ｑｕｅｒｅｊｅｔａ 等用染料在干旱胁

迫下研究水分的运移情况时发现，白天叶片气孔打开，水分由 Ｆ 向 Ａ 运输；然而在夜间，由于土壤严重干旱土
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壤水势较低，水分由 Ａ 向 Ｆ 运输，甚至水分能从菌丝顶端渗出到土壤的现象［４０］。 Ｂáｒｚａｎａ 等的研究也表明在

充分供水和干旱胁迫下，ＡＭＦ 确实具有调节宿主质外体和细胞间水分运输的途径，ＡＭＦ 这种灵活调节宿主水

分的运输能力可能会根据植物水分的需求，更灵活的响应干旱胁迫，并利用示踪染料抑制水通道蛋白活性实

验，发现水分亏缺条件下，根据宿主植物水的储存和地上部分需求，ＡＭＦ 共生能更灵活的调节水分运输［４１］。
Ｌｉ 等人从根内球囊霉中首次克隆、鉴定两个功能水通道蛋白基因 ＧｉｎｔＡＱＰＦ１ 和 ＧｉｎｔＡＱＰＦ２，为 ＡＭＦ 向宿主植

物提供水分运输从而提高植物耐旱性提供强有力的证据［４２］。 ＡＭＦ 菌丝提供的特殊吸水功能，有别于植物本

身具有的 ３ 种吸水方式，在对宿主植物响应干旱胁迫方面发挥重要作用。

图 ２　 菌根共生根部示意图（ａ）菌根外生菌丝吸水模式图（ｂ）
Ｆｉｇ．２　 Ｗａｔｅｒ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｗｉｔｈｉｎ ａ ｈｙｐｈａ （ａ） Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｏｆ ｒｏｏｔ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｓｙｍｂｉｏｓｉｓ （ｂ）

图 ２ 表明水分在菌丝内的运输方式：Ａ 和 Ｂ 是宿主植物与菌丝之间水分运移，Ｅ 和 Ｆ 是菌丝与土壤之间水分运移。 这两者之间的水分运输

必须穿过菌丝膜，从而限制水分运输，但是菌丝内部没有或很少有隔膜，水分能快速实现 Ｂ—Ｃ—Ｄ—Ｅ 之间的运移（参照 １９９６ 年 Ａｌｅｘｏｐｏｌｉｓ

等提出的 ＡＭＦ 吸水模型［３８］ ）

３　 菌根共生对宿主根冠通讯的影响机制

１９８５ 年英国的 Ｂｌａｃｋｍａｎ 和 Ｄａｖｉｅｓ［４３］对玉米盆栽分根控水实验研究表明：受到干旱胁迫的那部分根能够

引发地上部分叶片的气孔关闭，但叶水势、膨压和脱落酸的含量与充分供水时没发生显著变化，据此而提出根

冠通讯的理论。 也就是说，气孔导度的下降不是由于水分亏缺直接引起的，而是根系首先感受水分胁迫而产

生根信号，根信号传递到叶片来控制气孔行为，这种根信号被称为非水力信号（ ｎｏｎ⁃ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｒｏｏｔ⁃ｓｏｕｒｃｅｄ
ｓｉｇｎａｌ， ｎＨＲＳ），并且在长期进化过程中这种信号向拉伸或弱化的方向演变［４４⁃４６］。 Ｇｒａｈａｍ［４７］， Ｌｅｖｙ［４８］ 和

Ｓａｎｄｓ［４９］等研究不同植物菌根在干旱胁迫下对水力导度的影响，结果发现 ＡＭＦ 均能影响宿主的水力导度。
由于 ＡＭＦ 植物根系有利于水分吸收和利用，因此土壤要比非菌根植物干旱的快，所以根系非水力信号的产生

也早于非菌根植物。
１９９１ 年 Ａｕｇé 等在玫瑰根围接种根内球囊霉（Ｇｌｏｍｕｓ ｉｎｔｒａｒａｄｉｃｅｓ Ｓｃｈｅｎｃｈ ＆ Ｓｍｉｔｈ， Ｇｉ）和不接种 Ｇｉ 的控

水分根实验研究显示，两种处理的气孔导度有显著差别，接种 Ｇｉ 干旱 ／不接种 Ｇｉ 供水的处理较早降低气孔导

度，而两种处理叶水势和叶片含水量没有显著变化，这意味着干旱胁迫下，菌根植物对土壤水分的吸收速度较

快，而较早产生非水力信号，使气孔导度下降，减少蒸腾，达到节水保水的目的［５０］。 干旱胁迫条件下，叶片气

孔行为是最直观的表现，菌根脱水较早而首先引发非水力信号产生，通过纵向蒸腾拉力将这些化学信号通过

木质部运输到叶片的保卫细胞，保卫细胞通过失去膨压而关闭气孔，从而达到非水力信号通过根冠通讯而使

气孔关闭目的，来平衡宿主植物的水分利用。
根冠通讯信号主要包括脱落酸（ＡＢＡ）、细胞分裂素（ＣＴＫ）、生长素、木质部 ｐＨ 值和钙离子（Ｃａ２＋）等［５１］。

ＡＢＡ 是感受干旱胁迫的重要非水力化学信号分子之一，是调节气孔关闭的信号分子［５２］。 研究表明 ＡＭＦ 不但

能调节宿主植物 ＡＢＡ 的含量［５３⁃５６］，而且它本身也能产生 ＡＢＡ［５７］。 干旱胁迫下，ＡＭＦ 共生影响宿主植物的碳
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源分配，减少非必要类异戊二烯（单萜和倍半萜烯）合成，提高必要类异戊二烯（脱落酸，叶绿素和类胡萝卜

素）含量［７］，有利于 ＡＢＡ 的快速合成和积累，提高宿主植物对干旱的反应速度，进而提高耐旱能力。 而且

Ａｒｏｃａ 等通过对野生型和 ＡＢＡ 基因突变性西红柿研究，发现菌根形成和对干旱耐受性能力，均受植物 ＡＢＡ 显

性基因调节［６］。 干旱胁迫下，ＡＭＦ 与宿主植物共生影响 ＡＢＡ 控制气孔行为的机制有两种猜测：１）ＡＭＦ 与植

物共生影响 ＡＢＡ 在根冠的运输；２）ＡＭＦ 与植物共生影响叶片保卫细胞对 ＡＢＡ 的敏感性。 Ｅｂｅｌ 等研究表明，
菌根共生影响木质部 ＡＢＡ 含量［５８］；Ｇｏｉｃｏｅｃｈｅａ 等人研究表明丛枝菌根的 ＡＢＡ 含量低于没有 ＡＭＦ 共生的紫

花苜蓿根系［５５］；Ｅｓｔｒａｄａ⁃Ｌｕｎａ 和 Ｄａｖｉｅｓ 的研究也表明接种 ＡＭＦ 辣椒叶片 ＡＢＡ 含量低于未接种植物［５６］。 而

且 Ｄｕａｎ 等对豇豆的研究表明，菌根共生并不影响气孔对 ＡＢＡ 的敏感性［５９］。 可见，ＡＭＦ 共生通过影响 ＡＢＡ
含量和根冠运输来调节叶片气孔行为的。 菌根共生植物根、木质部和叶片 ＡＢＡ 含量均低于非菌根植物，表明

ＡＭＦ 与植物共生对宿主非水力信号的影响可能也存在弱化的作用。
大量研究表明，植物激素水平例如细胞分裂素、生长素、生长素相关物质、脱落酸以及茉莉酸等由于与

ＡＭＦ 共生而改变［５２，６０⁃６３］。 Ｍｕｒａｋａｍｉ⁃Ｍｉｚｕｋａｍｉ 等研究发现 ＡＭＦ 可以改变宿主根系 ＡＢＡ 和 ＩＡＡ 的含量，影响

叶片气孔行为，从而有利于宿主逃避干旱胁迫［５４］；ＡＢＡ 与细胞分裂素之间的平衡对叶片气孔的调节效果比单

独 ＡＢＡ 或细胞分裂素效果要好［５５］。 菌根共生增加宿主植物 ＩＡＡ、ＧＡ 和 ＣＴＫ 的含量，降低 ＡＢＡ 和乙烯含量，
对宿主植物平衡水分代谢应对干旱胁迫有非常重要的作用［６４］。 但是目前有关 ＡＭＦ 与植物共生的信号交互

作用对干旱响应机制的研究报道还不多。 因此，ＡＭＦ 与植物共生信号的交互效应对干旱胁迫的响应是目前

需要研究的热点和难点问题［６５］。
ＡＭＦ 共生植物与非共生植物对土壤营养物质的吸收不同，ＡＭＦ 共生植物有利于磷和钙元素向地上部分

运输。 研究发现，气孔导度与向日葵木质部磷浓度和阴阳离子密切相关，而接种 ＡＭＦ 能显著提高木质部磷元

素含量［６６］。 叶片细胞质和质外体的钙离子浓度参与 ＡＢＡ 对气孔的调控，ＡＭＦ 与植物共生影响叶片钙离子的

浓度，对气孔行为也发挥一定的调节作用［６７⁃６８］。 菌根共生影响木质部 ｐＨ 值，可能存在其它信号物质而影响

干旱条件下非水力信号的根冠通讯［６９］。 少量氢离子从木质部运输到叶片，却能对叶片质外体 ｐＨ 值有很大影

响；叶片 ｐＨ 值升高有利于 ＡＢＡ 向保卫细胞转移，进而调控气孔行为［７０］。 随着土壤干旱的加剧，叶水势下降，
水力信号产生（ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｒｏｏｔ ｓｏｕｒｃｅｄ ｓｉｇｎａｌ， ＨＲＳ），并由 ｎＨＲＳ 和 ＨＲＳ 共同调节叶片的水分代谢和气体交换，
在整个植株水平上对干旱刺激作出生理生态响应，例如干旱胁迫下的渗透调节作用和活性氧代谢调节。 大量

研究表明，ＡＭＦ 能提高宿主植物的渗透调节能力［１１，７１⁃７３］，降低活性氧对宿主植物造成的损伤［１２⁃１４，７４］。
总之，菌根共生有利于宿主对水分和营养物质的吸收。 干旱胁迫下，由于菌根共生特殊的水分吸收方式，

使根部较早的产生非水力信号，由于菌根植物自身的养分积累和 ＡＭＦ 菌丝对宿主植物激素含量有调节功能，
有利于根源信号的传递和宿主植物对信号的快速应答，最终提高了宿主植物对干旱的耐受性。

４　 菌根共生对根冠通讯研究存在的问题及可能解决方法

根冠通讯理论是植物水分关系研究领域最重要的进展之一。 该理论基于水分胁迫下植物的生理生态特

征变化而提出的，该理论对植物抗干旱胁迫机制研究具有重要的意义。 我们将根冠通讯分子机制研究存在的

难题分解成三个问题：１）根细胞如何感知水分胁迫？ ２）早期抗旱基因的表达与 ｎＨＲＳ 的关系？ ３）晚期抗旱

基因的表达与 ＨＲＳ 的关系？ 研究不同水分梯度下根系分泌物和根成分差异，对揭示植物根细胞感知水分胁

迫的信号组件具有潜力。 ＡＢＦ （ＡＢＡ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ ｆａｃｔｏｒ）是早期响应干旱胁迫的重要转录子，而 Ｃａ２＋作为第二信

使，在 ＨＲＳ 产生前，协同 ＡＢＡ 调控保卫细胞的关闭发挥重要作用。 因此，研究不同水分梯度下植物各器官

ＡＢＡ、Ｃａ２＋等含量与分布，有望在揭示早期抗旱基因的表达与 ｎＨＲＳ 的关系方面有所突破。 ＨＲＳ 产生，一系列

晚期抗旱功能基因表达，如 ＲＤ 系列脱水响应基因、水离子通道蛋白基因和渗透调节蛋白基因等，晚期抗旱基

因的表达对整个植物株型、生物量分配和细胞生理生化等性能产生影响，所以通过研究不同水分梯度下植物

的系统耐旱性（指标包括株型、生物量分配等）和细胞耐旱性（抗氧化酶系和渗透物质等），可望揭示晚期抗旱
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基因的表达与 ＨＲＳ 的关系。 菌根共生对以上 ３ 个环节均有影响，系统展开以上 ３ 个问题的研究，以期对揭示

ＡＭＦ 影响根冠通讯分子机制研究有所启示。

５　 结语

ＡＭＦ 与植物共生对宿主植物生理生态影响和提高植物对非生物胁迫（重金属、盐碱和干旱等）的耐受性

方面已经取得很多成果。 ＡＭＦ 与植物共生一方面通过根系分泌物团聚土壤来保留土壤水分和外延菌丝促进

水分吸收，另一方面菌根共生对根源化学信号产生和传递有一定的调节作用，将干旱信息迅速传递到地上部

分，使宿主植物迅速对干旱响应，减少气孔导度、降低水的蒸腾损耗，积累渗透物质、提高氧化酶活性，以合理

分配和利用现有水分资源，度过干旱胁迫。 正是由于菌根能更迅速的感受干旱胁迫，并积极对水分胁迫做出

响应，所以 ＡＭＦ 赋予宿主植物更强的干旱耐受性和干旱胁迫下继续生长的特性。 目前，ＡＭＦ 与植物共生对

干旱耐受性机理的研究，已经逐渐由生理生态研究，进一步转向以基因组、蛋白质组学和生理生态为基础的研

究。 ＡＭＦ 与植物共生提高宿主植物干旱耐受性的信号产生和传递机制以及生理生态响应机理研究，为现代

旱地农业育种和发展开辟新的途径。
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