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丛枝菌根真菌对生菜耐热性的效应
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摘要: 生菜即叶用莴苣栽培过程中, 常常会遇到高温抑制生长等问题, 而丛枝菌根(AM)真菌具有增强植物耐高温、干旱和

盐害等抗逆性的功能。本研究旨在温室盆栽条件下, 探索不同温度下(25 ℃、30 ℃和35 ℃) AM真菌摩西球囊霉(Glomus 
mosseae)、根内球囊霉(Glomus intraradices)和地表球囊霉(Glomus versiforme)对生菜耐热性的影响。结果表明, 供试3种
AM真菌与生菜根系均形成了菌根, 其中, 摩西球囊霉侵染率最高(70.4%)、根内球囊霉最低(44.6%)。同一温度下, 接种AM
真菌生菜叶片中的防御性酶SOD、POD、CAT活性均不同程度高于不接种对照, 尤其是在35 ℃下接种摩西球囊霉的生菜

防御性酶活性最高, SOD、POD和CAT活性分别比对照增加68.4%、128.6%和88.9%; 接种AM真菌生菜叶片中的 MDA 含
量和膜透性显著低于对照。接种AM真菌处理的生菜可溶性糖含量、脯氨酸含量和根系活力显著高于对照, 用摩西球囊霉

接种的生菜可溶性糖、脯氨酸和可溶性蛋白的含量均显著高于对照, 尤其在35 ℃高温下, 其根系活力和叶绿素含量分别比

对照增加255.5%和27.2%。结论认为, AM真菌显著提高了生菜的耐热性, 摩西球囊霉是提高生菜耐热性效应最显著的菌

种, 亦是本试验选出的提高生菜耐热性的优良菌种。
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Abstract: There are problems of high temperature inhibiting growth of lettuce (Lactuca satica L.) in produc-
tion, while arbuscular mycorrhizal (AM) fungi have the function of increasing plant tolerance to high tempera-
ture, drought, and salt stress etc. The purpose of the present experiment was to evaluate effects of AM fungi 
(Glomus mosseae, Glomus intraradices and Glomus versiforme) on heat tolerance of lettuce plants grown in 
pots under different temperature (25 ℃, 30 ℃ and 35 ℃), and greenhouse conditions. The results showed that 
the three tested AM fungi could colonize lettuce roots and form mycorrhizas. The colonization percentage of G. 
mosseae was the highest (70.4%), while G. intraradices the lest (44.6%). Under the same temperature, the ac-
tivity of SOD, POD and CAT in leaves of lettuce inoculated with AM fungi were higher than those of the con-
trol, and the inoculation treatment with G. mosseae showed the highest under 35 degrees, which were 68.4%, 
128.6% and 88.9% higher than those of the control respectively. The content of MDA and membrane permea-
bility in leaves of lettuce inoculated with AM fungi was significantly lower than that of the control, while the 
contents of soluble sugar, proline content and root activities were significantly higher than those of the control. 
The contents of soluble sugar, proline and soluble protein in lettuce inoculated G. mosseae were significantly 
higher than those of the control, and the root activity and chlorophyll content also significantly increased to 
255.5% and 27.2% respectively, especially under the high temperature of 35 degrees. It was concluded that in-
oculation with AM fungi could improve lettuce heat tolerance, of which G. mosseae was superior and should be 
a possible effective strains of increasing heat tolerance of lettuce in the production. 
Key words: arbuscular mycorrhizal fungi; Lactuca sativa; heat-resistant; excellent strains

叶用莴苣(Lactuca sativa L.)属菊科莴苣属莴

苣种中的叶用类型, 别称生菜, 又分散叶生菜、结

球生菜等变种。喜冷凉、不耐高温, 15~25 ℃为适

宜生长温度, 超过30 ℃则生长受到阻碍, 品质下

降。生菜是目前国内一种十分重要的特色蔬菜种

类, 消费量大、市场需求面广, 然而受夏季持续高
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1.3  培养基质   
试验基质为草炭:蛭石:土=2:1:1, 土壤取自青

岛农业大学试验地, 过孔径0.5 cm筛, 121 ℃高温蒸

汽灭菌2 h。将灭菌基质装入消毒的营养钵(高10.5 
cm, 直径8 cm)中备用。

2  方法

2.1  试验设计   
设接种地表球囊霉(Gv)、根内球囊霉(Gi)、

摩西球囊霉(Gm)和不接种 AM 真菌对照(CK) 4个
处理。每钵分别接种AM菌剂100 mL相应菌剂, 对
照(CK)则加等量灭菌接种物和接种物滤液。

2.2  试验方法   
试验于2014年在青岛农业大学温室中进行。

9月4日将生菜种子播种营养钵中, 每个钵5粒种子, 
营养钵内接种AM真菌, 10月4日每钵定植1株, 温
室中培养生长, 自然光照, 白天气温(25±2) ℃,夜间

气温(18±2) ℃, 1~2 d浇一次水, 7~10 d浇一次Hoag-
land营养液(磷减半)。10月19日随机选取各处理9
株长势均匀的莴苣, 分3组(每组3株)分别放在25 
℃、30 ℃和35 ℃光照培养箱(12 h/12 h)中处理3 d
后进行各项指标测定。

3  测定指标

超氧化物歧化酶(SOD)活性、过氧化物酶

(POD)活性、过氧化氢酶 (CAT)活性、丙二醛

(MDA)含量、脯氨酸含量、可溶性蛋白质含量、

可溶性糖含量、电导率、根系活力等指标的测定

均采用王学奎(2006)描述的方法, 重复3次。叶绿

素含量采用美国CCM-200手持式叶绿素仪测定, 
每个处理随机选3株, 每株测5片叶, 每片叶片测相

同部位, 求平均值。

菌根侵染率: 采集生菜须根系, 洗净, 加入5% 
KOH溶液, 80 ℃水浴5 min, 清洗3次, 加2% HCl浸
泡5 min后, 加入0.1%酸性品红-乳酸甘油染色液, 
室温下过夜, 加乳酸脱色, 制片镜检, 计算菌根侵

染率(刘润进和陈应龙2007)。菌根侵染率=Σ(0×根
段数+10%×根段数+20%×根段数+…+100%×根段

数)/总根段数 
4  数据统计及处理

采用 Microsoft Excel软件进行数据统计、绘

图和SPSS 19.0软件进行单因子和双因子方差分析, 
多重比较采用Duncan法。

温的影响, 难以进行盛夏季节生产, 因此阻碍了高

温季节生菜生产的顺利发展。与90%以上的植物

可形成共生关系的丛枝菌根(arbuscular mycorrhize, 
AM)真菌能增强植物对高温、干旱、盐害、重

金属毒害和土传病害等抗性(孙吉庆等2012; Heine- 
meyer和Fitter 2004; Abdel-Latef和He 2011; Li等
2012; Serfoji等2010)、并同时促进植物生长发育

(Suravoot等2013; 李聪等2014)。大量研究表明, 逆
境下AM真菌通过提高植物SOD、POD等防御酶的

活性和植物根系活力, 降低MDA含量, 降低膜透性, 
增加植株渗透调节能力, 从而提高植物对逆境的抗

性(李思龙等2009; 杨晓红等2005; 陈可等2013)。
关于AM真菌与生菜的关系国内外也开展了

一些工作, 这些研究主要集中在盐胁迫和水胁迫

逆境下AM真菌对生菜生长的影响(Marulanda等
2003; Ruíz-lozano等2011)。Vicente-Sanchez等
(2014)认为菌根化可能是一种诱导结球生菜盐胁

迫抗性的合理途径, AM真菌侵染对生菜在低盐胁

迫下的生长存在促进作用(郑义艳和冯固2006); 而
高盐胁迫下AM真菌不能显著促进受盐胁迫生菜

的生长(Garmendia和Mangas 2014)。然而, 高温胁

迫下AM真菌对生菜耐热性的效应了解甚少。本

试验目的是针对生菜高温下难以正常栽培问题, 
结合AM真菌提高植物抗逆性的防御功效, 研究不

同温度下(25 ℃、30 ℃和35 ℃)摩西球囊霉(Glo-
mus mosseae)、根内球囊霉(Glomus intraradices)、
地表球囊霉(Glomus versiforme)对生菜耐热性的影

响, 为筛选提高生菜耐热性的优良菌种提供理论

依据和技术基础。

材料与方法

1  材料

1.1  供试菌剂   
摩西球囊霉(Glomus mosseae, Gm)、根内球

囊霉(Glomus intraradices, Gi)、地表球囊霉(Glo-
mus versiforme, Gv)菌剂由青岛农业大学菌根生物

技术研究所提供, 菌剂由孢子、菌丝、菌根根段

和培养基质组成。

1.2  供试植物   
双子结球生菜(Lactuca sative var.capitata L.) 

(生菜种子由北京绿蓝种苗有限责任公司购买)。
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实验结果

1  不同AM真菌对生菜根系的侵染率状况

3种AM真菌与生菜根系都形成了菌根, 而不

同AM真菌对生菜根系的侵染率不同。摩西球囊

霉侵染率最高, 为70.4%, 而地表球囊霉(56.1%)和
根内球囊霉(44.6%)相对较低(图1)。

2  不同温度处理下AM真菌对生菜叶片防御性酶

活性的影响

不同温度对生菜防御性酶SOD、POD、CAT
活性影响不同, 无论接种AM真菌与否, 生菜防御

性酶SOD、POD、CAT活性都随着温度升高而显

著降低(P<0.01)。同一温度下, 接种AM真菌生菜

叶片防御性酶SOD、POD、CAT活性高于对照, 但
30 ℃下3种菌种SOD活性与对照差异不显著; AM
真菌提高生菜 SOD、POD、CAT活性能力的强弱

在菌种之间有差异, 3个温度处理下摩西球囊霉提

高生菜防御性酶活性最显著, SOD活性分别比对照

高9.5% (25 ℃)、12.2% (30 ℃)和68.4% (35 ℃); 
POD活性分别比对照高78.4% (25 ℃)、54.3% (30 
℃)和128.6% (35 ℃); CAT活性分别比对照高34% 
(25 ℃)、35% (30 ℃)和88.9% (35 ℃)。其次是地

表球囊霉, 而根内球囊霉对提高生菜防御性酶活

性能力相对较差(图2)。
3  不同温度下AM真菌对生菜叶片电导率、MDA
含量的影响

电导率反映了细胞膜在逆境下遭破坏程度, 随
温度升高, 逆境程度越高, 生菜细胞膜破坏程度渐

而加重, 电导率随之升高, 接种AM真菌的生菜叶片

细胞的电导率增幅均显著降低, 表明接种AM真菌

能减轻高温胁迫对膜系统的破坏程度。不同菌种

对生菜叶片电导率的影响不同, 摩西球囊霉表现最

佳, 特别是在30 ℃、35 ℃处理下电导率分别比对

图1  AM真菌对生菜根系的侵染率

Fig.1  Colonization percentage of AM fungi on lettuce roots 
柱上不同小写字母代表P<0.05水平差异显著。

图2  不同温度处理下AM真菌对生菜叶片防御性酶活性的影响

Fig.2  Effect of AM fungi on defensive enzyme activities in leaves of lettuce under different temperatures
同一温度条件下, 各处理柱上不同小写字母表示P<0.05水平差异显著, 柱上竖线为标准误。下图同。
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照降38%和40%。随温度升高, 无论接种与否生菜

膜脂过氧化程度均加剧, 使得MDA含量增加(图3), 
加剧了膜的损伤。同一温度下, 接种AM真菌的生

菜叶片中MDA积累量均显著低于对照。3种菌种

中摩西球囊霉相对表现较好, 在30 ℃、35 ℃处理

下生菜叶片MDA含量均比对照降低19 % (图3)。

4  不同温度下AM真菌对生菜叶片内渗透调节物

质的影响

植物在高温逆境胁迫下, 渗透调节物质能保

持植物细胞水势的平衡, 其中, 脯氨酸、可溶性蛋

白和可溶性蛋白是最常见的渗透调节物质。随着

温度升高, 生菜叶片中脯氨酸含量逐渐降低。虽

30 ℃下脯氨酸含量接种处理提高不显著, 但是在

25 ℃和35 ℃下接种处理生菜叶片内脯氨酸含量

显著高于对照, 其中, 在35 ℃下接种摩西球囊霉、

地表球囊霉和根内球囊霉的生菜叶片内脯氨酸含

量依次比对照提高16%、10.6%和6.8% (图4)。
生菜叶片可溶性糖含量随着温度升高逐渐增

加; 无论何种温度处理下接种AM真菌后生菜叶片

可溶性糖含量显著增加, 尤其在35 ℃处理下接种

图3  不同温度处理下AM真菌对生菜叶片电导率、MDA含量的影响

Fig.3  Effect of AM fungi on conductivity and MDA contents in leaves of lettuce under different temperatures 

图4  不同温度处理下AM真菌对生菜叶片内渗透调节物质的影响

Fig.4  Effect of AM fungi on osmotic adjustment substances in leaves of lettuce under different temperatures 



马通等: 丛枝菌根真菌对生菜耐热性的效应 1923

摩西球囊霉、地表球囊霉和根内球囊霉的生菜叶

片可溶性糖含量分别比对照增加28.3%、18.2%和

10% (图4)。
随温度升高, 接种AM真菌与不接种对照生菜

叶片中可溶性蛋白的含量变化不同, 接种摩西球

囊霉的生菜在3个温度处理下可溶性蛋白含量均

显著高于对照, 分别比对照提高14% (25 ℃)、93% 
(30 ℃)和12% (35 ℃) (图4)。

表1  温度和AM真菌对生菜生理指标影响的方差分析

 Table 1  Variance analysis of temperature and AM fungi on the physiological index in lettuce

          SOD             POD            CAT            MDA          电导率        脯氨酸     根系活力      叶绿素     可溶性糖 可溶性蛋白

温度 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
AM真菌 0.068 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
温度×AM真菌 0.675 0.328 0.074 0.000 0.000 0.000 0.000 0.108 0.173 0.000

　　数据经双因素分析(邓肯氏复极差测验), P≤0.05、P≤0.01和P>0.05分别代表差异显著、极显著和不显著。

5  不同温度下AM真菌对生菜根系活力的影响

随着温度升高生菜根系活力显著下降(P< 
0.01, 表1), 接种AM真菌之后, 生菜根系活力显著

高于对照。不同菌株与生菜根系互作效应不同, 
摩西球囊霉对生菜根系活力影响最显著, 尤其是

35 ℃高温下生菜根系活力比对照高255.5%, 而地

表球囊霉和根内球囊霉分别比对照高38.7% (35 
℃)和58.1% (35 ℃) (图5)。

6  不同温度下AM真菌对生菜叶片内叶绿素含量

的影响

随着温度的升高生菜叶片叶绿素含量逐渐降

低(图6), 而接种AM真菌的生菜叶片叶绿素含量显

著高于不接种对照。在30 ℃和35 ℃高温下, 接种

摩西球囊霉的叶片叶绿素含量最高, 分别比对照

提高20.8%和27.2%, 其次为Gv和Gm处理。

7  温度和AM真菌对生菜生理指标的方差分析

温度对生菜各项生理指标影响均达到极显著

水平; 接种AM真菌对生菜SOD活性的影响不显著, 
对其他各项生理指标影响均达到极显著水平。温

度与接种AM真菌交互作用对生菜各项生理指标

影响显著性差异不同, 对MDA、电导率、脯氨

酸、根系活力和可溶性蛋白影响达到极显著水平, 
但是对SOD、POD、CAT、叶绿素和可溶性糖影

响不显著(表1)。

讨　　论

AM真菌侵染植物与植物根系形成菌根, 而侵

染率的高低与其促进植物生长等功能具有直接关

系(田蜜等2013; 贺忠群等2006); 但是侵染率的高

低对植物抗逆性影响目前未见统一说法, 这可能

是不同菌种对不同植物在逆境下的防效不同所致

(Zhu等2011; 叶佳舒等2013; 郭绍霞等2013)。本试

验接种AM真菌的对生菜根系的侵染率在正常温

度下摩西球囊霉侵染率最高, 达70%, 而摩西球囊

图5  不同温度处理下AM真菌对生菜根系活力的影响

Fig.5  Effect of AM fungi on the root activity of lettuce under 
different temperatures

图6  不同温度处理下AM真菌对生菜叶片内叶绿素含量的影响

Fig.6  Effect of AM fungi on chlorophyll content in leaves of 
lettuce under different temperatures
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霉提高生菜耐热性效果最显著, 这可能与其较高

的侵染率有关, 值得进一步研究, 以期为评价筛选

高效菌种提供技术依据。

众所周知, AM 真菌可以提高植物抗高温能力

(田蜜等2013; 陈笑莹等2013; 李思龙等2009; 韩婷

婷等2011; Zhu等2011)。杨晓红等(2005)认为枳壳

幼苗菌根化是提高枳壳耐热能力的重要途径。从

本试验结果来看, 接种AM真菌显著提高了生菜叶

片防御性酶SOD、POD和CAT的活性, 特别是摩西

球囊霉在30 ℃和35 ℃高温处理下提高生菜防御

性酶活性最显著。高温逆境胁迫在引起植物活性

氧自由基增加的同时启动防御系统, SOD、POD、

CAT三者协调作用, 共同组成植物的保护酶系统, 
清除植物体内活性氧, 提高植物对胁迫的适应性

(刘雪超等2011)。这说明AM真菌能提高生菜抗高

温胁迫的能力, 从而减轻高温伤害。值得一提的

是 ,  在方差分析表中数据表明接种菌根真菌对

SOD的活性影响不显著, 这是因为只有35 ℃下

SOD活性在对照与接菌处理之间是显著的, 而30 
℃下对照与接菌处理之间是不显著的, 25 ℃下只

有接种摩西球囊霉和地表球囊霉处理与对照差异

显著, 因此在双因素分析表中数据显示整体接菌

对SOD的活性影响不显著, 说明只有在一定高温

下菌根真菌对生菜叶片内SOD活性影响显著。

植物在受到胁迫时体内活性氧的产生和清除

的动态平衡遭到破坏, 使得活性氧的大量积累, 引
起膜蛋白和膜内脂的变化, 导致电解质渗透率和

MDA含量增加(际少裕1989; Martineau和Specht 
1979; 徐向东等2010)。本试验发现在35℃下接种

AM真菌的生菜叶片细胞的电导率低于对照, 尤其

是摩西球囊霉, 在30 ℃、35 ℃处理下电导率分别

比对照低21%和33%。接种AM真菌的生菜叶片中

MDA的积累量均显著降低, 表明接种AM真菌使生

菜叶片细胞膜过氧化程度得到减缓, 一定程度上

提高了生菜的耐热性。接种AM真菌的生菜在3种
温度下根系活力均显著高于不接种对照。说明在

高温胁迫条件下AM真菌提高了生菜根系活力, 减
缓了高温对生菜的伤害。这可能是由于接种AM
真菌后, 根外菌丝对土壤养分和水分具有强大的

吸收能力, 改善了寄主植物营养状况和水分状况, 
尤其是提高组织中磷含量(Wu等2005), 细胞膜磷

脂含量增加, 保持膜的完整性, 使膜透性降低。高

温胁迫下AM真菌可通过提高生菜SOD、POD和

CAT活性来减少或清除活性氧, 维持细胞的正常生

理功能, 以适应高温逆境。由于膜脂过氧化作用

涉及到多种活性氧及酶促与非酶促保护系统的平

衡(Ren等2012), 因此, 接种AM真菌通过减缓生菜

高温对膜脂过氧化过程、降低细胞膜透性与诱

导植株防御酶活性, 增强了生菜的耐热性, 这也

支持了吴强盛和夏仁学(2005)以及陈可等(2013)
的观点。

脯氨酸是一种渗透保护剂, 大量研究表明, 脯
氨酸的积累量与植物的抗逆能力呈正相关(邱念伟

等2013; Misra和Gupta 2005; Hayat等2012), 本试验

发现接种AM真菌的生菜叶片脯氨酸含量显著高

于不接种的生菜, 说明接种AM真菌缓解了高温对

生菜造成的伤害。可溶性糖是调节渗透胁迫的小

分子物质, 是增加渗透性溶质的重要组成成分, 逆
境下含量升高调节体内渗透势, 以适应逆境条件, 
其含量高低是植物重要的抗逆性生理指标(喻方圆

等2004), 本试验发现接种AM真菌的生菜叶片可溶

性糖含量都显著高于不接种的生菜, 说明接种AM
真菌提高了生菜在高温下的渗透调节能力。可溶

性蛋白质主要是功能蛋白酶, 它的增加可以显著

增强植物细胞的保水力, 含量较高的其抗逆性也

较强(李思龙等2009; 董万鹏等2015)。而各温度处

理下可溶性蛋白含量差异无规律, 这可能是生菜

体内可溶性蛋白含量较低的缘故, 这支持了谷建

田等(2006)认为可溶性蛋白含量不是结球莴苣耐

热性鉴定的可靠指标的观点。

叶绿素是与光合作用密切相关的最重要的色

素(卢彦琦和贺学礼2008), 研究发现接种不同种球

囊霉属(Glomus mosseae、G. versiforme、G. intr-
aradices、G. etonicatum或G. deserticola)的几种作

物(洋葱、草莓、辣椒、玉米和鹰嘴豆)叶片叶绿

素的含量均显著增加(Garmendia等2004; Afek等
1990; Borkowska 2002; Bolandnazar等2007; 陈笑莹

等2013; Sohrabia等2012)。本试验中随温度升高, 
叶绿素含量降低, 而接种AM真菌的生菜叶绿素的

含量显著高于不接种对照。叶绿素含量的增加, 叶
片PSII实际光合效率提高(张永平等2014), 从而提

高耐高温能力。而关于接种AM真菌对生菜叶片光
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合及叶绿素荧光的影响, 有待于进一步研究。

杨晓红等(2005)认为球状巨孢球囊霉和摩西

球囊霉可作为长江柑桔带柑桔耐热性菌根化育苗

的重要优良菌种。摩西球囊霉和地表球囊霉是国

内常见的大量繁殖的菌剂, 本文的研究表明摩西

球囊霉在生菜提高耐热性方面效果最显著, 因此, 
摩西球囊霉可作为生菜提高耐热性菌根化育苗的

优良菌种。
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