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[摘　要]　随着全球气候变暖,局部极端高温天气对植被的影响越来越受到关注.本文论述了高

温胁迫对植物生长、光合作用、生理生化和分子机制的损伤与限制,以及为缓解高温胁迫下的限制

作用,接种丛枝菌根真菌(AMF)对促进植物生长、抗氧化物的活性和含量、抗病虫害的能力、光合

效率以及耐热基因等系统的影响.考虑西部煤矿开采破坏区域地质结构,严重影响植被生理生态

的健康发展,降低植物覆盖度,更容易引起极端高温气候的发生,严重限制矿区生态环境修复,进一

步探讨了接种 AMF对矿区植被、土壤生态修复的作用,展示了未来深入研究 AMF的方向,为西部

矿山恢复生态的可持续发展提供了理论依据.
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植物在生长发育过程中受各种非生物因子胁

迫,其中温度对植物生长发育尤为关键.随着人类

活动和温室气体(CH４、CO２等)的不断排放,全球气

候变暖导致更多极端气候的发生,例如夏季煤矿区

气温超过４０℃.随着极端温度的出现,植物受损程

度也随之加重,严重影响植物生长发育和繁殖[１].
高温引起的热胁迫影响植物外部形态、组织结

构和各生理过程,阻碍植物的生长发育.高温胁迫

下,植物膜蛋白和脂质结构遭到破坏,逐渐变为液晶

相[２],引起细胞液外渗、活性氧(ROS)大量积累和氧

化损伤等[３],同时,高温破坏光合电子传输效率,降
低光合作用速率[４].植物则迅速做出响应,抗氧化

剂和渗透保护剂等代谢产物显著提高以应对高温胁

迫损伤[５],这是植物的保护性应激反应,对植物适应

高温逆境具有重要意义[６].此外,高温导致分子伴

侣从与热激因子(HeatShockFactor,HSF)相关的

组成性抑制状态下被释放出来,从而激活植物对高

温的响应,保护植物减轻高温损伤[７].然而,这种保

护作用有限,随着高温胁迫时间的增加,酶的活性中
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心遭到破坏,其活性降低[８].
植物除了自身对高温胁迫做出感应并迅速应对

外,微生物与植物共生参与植物抵抗温度胁迫的应

用越 来 越 得 到 认 可[９,１０].其 中,丛 枝 菌 根 真 菌

(ArbuscularMycorrhizalFungi,AMF)能与８０％以

上的陆地植物形成了显著共生关系,在植物应对胁

迫环境中发挥重要作用.研究发现,接种 AMF促
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进渗透调节物质的积累,提高细胞液浓度,从而降低

细胞水势,提高细胞保水能力[１１].同时,AMF增加

气孔导度和叶绿素含量,促进植物光合效率,提高

抗氧化剂的活性与含量,保护细胞膜的完整性[１２].
此外,AMF分泌的球囊霉素,有效增加土壤的稳定

性,改 善 土 壤 结 构 和 理 化 性 质 间 接 影 响 植 物

生长[１３].
近年来,作为我国主要能源的煤炭,开发重心已

经向西部转移,西部矿区成为我国重要的产煤基地.
煤炭资源开采导致植被覆盖减少,造成地表裸露、沉
陷和大规模生态退化等,进一步导致极端高温与干

旱气候频发[１４,１５],生态修复成效较低.因此,接种

AMF对矿区植物应对高温胁迫的反应及生态修复

的影响成为本研究的核心之一.本文论述了高温胁

迫对植物的危害,探讨了接种 AMF对植物应对高

温胁迫的效应,包括对植物生长,抗氧化酶的活性,
抗氧化渗透调节物质的含量,植物抗病虫害的能力,
光合效率,耐热基因等的影响,AMF共生不仅有助

于植被的恢复及增强其抗逆性,也为西部矿山的可

持续发展提供理论依据,对矿山修复具有重要的生

态意义.

１　高温胁迫对植物生理生态的危害

植物的生理生化反应必须在适当的温度下进

行.温度升高,生理生化反应加快,温度升高超过植

物的忍受范围时变为高温胁迫,阻碍植物生长、发育

和生理活动,甚至导致植物死亡(图１).

图１　高温胁迫下植物的应激反应

１．１　高温胁迫对植物生长的抑制

高温胁迫抑制了作物生长,导致叶片变黄,死苗

率增加,随高温胁迫的加剧,单株鲜重、叶片长度和

宽度以及单位面积产量等均降低[１,１６].张侨等在研

究不同温度对种子萌发的影响时发现,当温度高于

２５℃时,随温度上升,叶用莴苣种子发芽率、发芽指

数和活力指数均呈下降趋势,３５℃以上高温的抑制

作用明显[１７].而随着高温胁迫时间增加,植物花粉

量、萌发率和花粉管生长量下降显著,５h高温处理

的花粉量仅为对照的１．９％,且基本不萌发[１８].此

外,高温抑制番茄幼苗营养生长,加快番茄花芽分化

进程,减少花芽分化数和大小,最终导致产量降

低[１９].因此,了解高温下植物的表观特征信息,尤
其是不同植物时期、不同温度和不同时间胁迫的变

化,对合理利用和实际生产中促进植物的耐热性具

有重要意义.

１．２　高温胁迫降低光合效率

光合作用是物质转化和能量代谢的关键.高温

胁迫降低了光合效率,缩短植物的生命周期,降低生

产力[２０].早期认为光合作用的抑制是由于气孔导

度(Gs)降低,导致CO２的供应受阻,降低光合效率.
然而,大量研究发现高温破坏叶绿体结构和光合色

素量,降低光合效率[２１].随着高温胁迫程度的增加

和胁迫时间的延长,光合天线色素水平降低,PS Ⅱ
的光能转换效率受到影响,ROS清除酶系统被钝

化,导致放氧复合体的失活[２２,２３],对光合机构造成

不可逆的损伤.近年来光合机理的研究表明,高温

阻碍了光合反应中心的能量传递,并导致跨膜质子

梯度下降,限制了卡尔文循环,降低CO２同化率[２４].
因此,对光合作用的深入理解有助于研究植物的耐

热性以及对作物产量的不利影响[２５].

１．３　高温胁迫对植物生理生化影响

高温胁迫下,叶绿体和线粒体功能受损,导致超

氧自由基(O２－ )、过氧化氢(H２O２)和羟基自由基

(—OH)等活性氧的加速生成和大量积累[２６],造成

细胞氧化损伤,酶蛋白变性失活,呼吸代谢减弱,并
可能触发细胞程序性死亡[２７].此外,脂质过氧化的

指标丙二醛(MDA)含量在植物中显著增加,引起蛋

白质、核酸等生命大分子的交联聚合,严重损害植物

的正常生长.植物通过应激反应,促进超氧化物歧

化酶 (SOD)、过 氧 化 物 酶 (POD)和 过 氧 化 氢 酶

(CAT)等 的 活 性,以 及 抗 坏 血 酸 (AsA)和 多 胺

(PAs)含量的增加,使活性氧地生成和清除达到动

态平衡,减弱过氧化作用[２８].
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渗透调节是植物降低渗透势、抵抗逆境胁迫的

一种重要方式.高温环境下导致植物水势和相对含

水量显著降低,影响植物生长发育[２９].植物大量产

生多种渗透调节物质,如可溶性蛋白,可溶性糖,脯
氨酸(Pro)、谷胱甘肽(GSH)等的积累以降低渗透

势、调节细胞内的渗透压,是抵抗高温胁迫的重要方

式[３０,３１].例如,脯氨酸是植物应对非生物胁迫的主

要渗透保护剂,能够有效提升植物原生胶体的稳定

性,防止水分流失[３２].深入了解植物在高温下的生理

生化变化,能够减轻或避免氧化损伤,保护植物细胞

结构和功能,促进植物耐热性.同时,了解高温胁迫

下生理生化的内在机理,例如,抗氧化物和代谢产物相

关合成酶作用的关系,为未来的机理研究奠定基础.

１．４　高温胁迫对植物分子变化的影响

植物热激蛋白(HeatShockProtein,HSP)含
量增加是对高温胁迫最明显的反应,HSP广泛分布

于内质网、细胞质、叶绿体和线粒体等部位.当植物

受到高温胁迫时,HSP参与细胞内新合成蛋白质的

折叠、组装、转运以及蛋白质复性,是维持细胞存活

和受损蛋白修复的重要“分子伴侣”,在保护植物免

受胁迫方面发挥关键作用[３３].在高温胁迫下,转基

因植物叶片中 HSP７０的表达显著提升,防止非天然

蛋白在胁迫条件下聚集和协助蛋白折叠恢复功

能[３４].HSP１００蛋白是植物耐热性的重要组成,与
蛋白质分解有关,并与 HSP７０合作辅助蛋白复性.
此外,HSP１００参与有害多肽的降解和清除.探讨

高温胁迫下植物热激蛋白的响应,为进一步研究植

物的耐受性提供参考.

２　植物接种AMF在高温胁迫下的响应

AMF在自然界广泛存在,不同类型土壤中均有

发现,并与８０％以上的植物形成菌根共生体.AMF
还能促进植物生成多种有机物质,对植物的生长、抗
逆性、土壤微生物群等有重要作用(图２).

２．１　植物接种AMF在高温胁迫下生长的响应

AMF通过其巨大的菌丝网络,促进水分和矿质

营养通过根际表皮细胞和根毛从根际直接运输到植

物体内,改善植物矿质营养含量[３５].大量研究发

现,接种 AMF能极大促进植物的生长,增加了高温

胁迫下宿主生物量和耐受性[３６].Maya等发现接种

聚生球囊霉(Glomusfasciculatum)显著提高了仙

客来的生物量[３７].Zhu等进一步发现,幼套球囊霉

(Glomusetunicatum)能增加植物株高、叶片数、叶
面积、冠幅、根长和根数目,显著促进植物生长[３８].

图２　接种AMF在植物应对高温胁迫中的作用

同时,幼套球囊霉(Glomusetunicatum)在高温下显

著提高玉米叶片气孔导度和蒸腾速率,提高气体交

换能力,促进植物在高温胁迫下的正常生长[３９].
除环境温度的升高外,土壤温度的升高也能引

起植物的热激反应.例如,热带沙漠土壤生境.研

究表明,AMF能有效改善土壤有机质含量、土壤团

粒结构、土壤透气性和土壤pH 等,减轻高温对植物

根系生长发育造成的胁迫[４０].Bunn等利用高温草

地土壤中分离的耐热 AMF接种发现,植物生物量

和总根长更大,水分状况更好[４１],这与其外部菌丝

提高根系水分提取能力密切相关[３８].Cheng等进

一步研究表明,接种摩西管柄囊霉(Funneliformis
mosseae)通过改变根系分泌物成分及球囊霉素、磷
酸酶和土壤团聚体稳定性等,改善根系微环境,减轻

胁迫损害[４２].
此外,高温胁迫下 AMF改变了植物根系周围

的微生物区系,刺激对土传病原物有拮抗作用的微

生物活性,增加有益微生物数量.同时,AMF有利

于根瘤菌、解磷细菌、固氮菌和放线菌等的增加[４３],
促进植物对矿质养分的吸收,改善植物抗逆性.

２．２　植物接种AMF在高温胁迫下光合作用的响应

光合作用是对温度胁迫最敏感的过程之一,在
植物有明显症状之前,光合作用就会被抑制[４４].PS
Ⅱ中激发能捕获的感光元件对高温最为敏感,高温

胁迫下,感光元件脱落,影响 PSⅡ的正常功能[４５].

Mathur等在４４℃下发现接种 AMF的玉米植株PS
Ⅱ活性反应中心密度、PSⅡ的量子效率、线性电子

传输、激发能捕获、净光合速率等均有所提高,初级

光化学反应效率(Fv/Fo)提高显著[４６].这意味着

AMF增强了PSⅡ在高温下的初级光化学反应,减
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轻温度胁迫对植物的毒性影响,保护了植物光合系

统的正常运转.
此外,高温引起叶片叶绿素合成速率降低,降解

速率加快,导致植株枯萎黄化,生长发育受到抑

制[４７].接种近明球囊霉(Glomusclaroideum)的植

株发现,叶绿素含量增加,减轻了叶肉叶绿体的损

伤.AMF菌丝可能增加了玉米植株对 Mg２＋ 的吸

收,进而增加了玉米植株的总叶绿素含量,在随后的

植物生长中增强光合作用和 CO２同化能力,提高植

株耐受高温的能力.

２．３　植物接种AMF在高温胁迫下生理生化的响应

植物细胞膜感受到高温胁迫后,体内活性氧的

产生和清除的动态平衡遭到破坏,引起膜蛋白和膜

内脂的变化,破坏植物细胞[４８].为减轻温度胁迫诱

导的氧化损伤,植物启动抗氧化系统.例如,超氧化

物歧化酶(SOD)有助于将 O２－ 脱毒为 H２O２,产生的

H２O２将通过 CAT、POD 解毒[４９].高温胁迫下,接
种 AMF显著提高植株体内SOD、POD、CAT、抗坏

血酸过氧化酶(APX)、谷胱甘肽还原酶(GR)等酶活

性,并促进抗坏血酸—谷胱甘肽系统(ASAＧGSH)循
环,显著提高还原型抗坏血酸(ASA)、谷胱甘肽

(GSH)含量和氧化还原比例(ASA/DHA、GSH/

GSSG),增强抗氧化能力,缓解植物所受的伤害.马

通等在３５℃下接种摩西球囊霉(Glomusmosseae)的
生菜根系活力、可溶性糖、脯氨酸、可溶性蛋白和叶

绿素含量均显著高于对照[５０].此外,接种 AMF的

植物可以通过抑制 NADPH 氧化酶活性来减少

H２O２的积累并提高温度耐受性[５１].AMF共生增加

了植物根系的吸收面积(根外菌丝的扩展),显著提高

根系对水分和矿质营养分的吸收效率,增加可溶性糖

和可溶性蛋白含量,从而维持细胞的稳定[５２].
渗透调节物质的含量一般与植物的抗性呈正相

关.邢红爽等研究发现,高温(４０℃)下接种摩西管

柄囊霉(Funneliformismosseae)的植物叶片脯氨

酸、可溶性糖、可溶性蛋白和叶绿素等含量以及根系

活力比对照提高４６％~７０％[５３].也有研究发现,接
种 AMF的植物能够降低温度胁迫对幼苗造成的伤

害,并增强根系活力、可溶性糖和脯氨酸含量[５４].
此外,接种 AMF显著提高可溶性糖含量和硝酸还

原酶(NR)活性,抑制 MDA 含量的升高,减轻细胞

膜伤害,改善植物在高温下的稳定性.

２．４　植物接种AMF在高温胁迫下耐热基因的响应

高温 胁 迫 下,植 物 热 激 蛋 白 (HeatShock
Protein,HSP)能够辅助蛋白在胁迫下维持正常折

叠状态,从而正常行使功能[５５].研究发现,高温胁

迫诱导生菜叶片中 HSP９０基因表达上调,AMF处

理的生菜 HSP９０基因表达显著高于对照,提高生菜

的耐热性.HSP９０基因的表达受热激因子(Heat
ShockFactor,HSF)的调控,正常环境时,HSF以

单体的形式和 HSP９０二聚体相结合.受到高温胁

迫时,HSP９０与 HSF分离,HSF结构发生变化,转
化为三 聚 体 形 式 紧 密 结 合 于 热 激 元 件 上,诱 导

HSP９０基因的转录[５６].这一过程中,AMF共生可

能通过信号诱导激活 HSF,诱导 HSP基因的大量

表达,提高植物的耐热性,维持并促进植物的健康

生长.
目前,大量研究探讨了 AMF 的作用,并指出

AMF有广泛的耐高温性[５７],但其效率和机理仍不

清楚.同样,高温胁迫下不同植物和 AMF物种之

间如何选择特定组合,以获得最高菌根有效性的研

究也较少.此外,不同菌种与 AMF组合,例如植物

促生真菌(PGPF)和 AMF共同作用促进植物耐受

性,也是未来生态修复的研究方向之一.

３　接种AMF对西部煤矿高温胁迫生态修复

的影响

３．１　西部矿山煤炭开采对植物生理生态影响

西部煤炭资源开发利用,对区域气候环境、地质

结构、植被生长和景观生态造成了一系列影响[５８].
尤其是植被生理生态方面,露天开采剥离表土,导致

原生土壤环境扰动,彻底破坏植被.井工开采导致

地表裂缝及沉陷微地形发育,破坏根系发育,影响植

物生长.孟东平等研究表明,煤炭开采降低野生植被

物种丰富度,改变了采空区地面植物群落的物种组

成[５９].同时,采矿形成大量废渣尾矿,也造成排土场

大面积的土壤堆积,受到风雨冲刷,产生泥沙与径流

等不同程度的水土流失现象,带走丰富的土壤养分,
造成氮、磷、钾等植物生长所需营分的流失.此外,矿
山开采产生的酸性废水、尾矿废水、矸石淋滤等污水

浸染土壤,造成土壤板结和重金属污染,严重影响植被

生理生态的健康发展,降低植物多样性和覆盖度[６０].

３．２　接种AMF对西部煤矿高温胁迫生态修复效应

西部煤炭开发过程中的表土剥离、开采沉陷、固
废堆放、水土流失和水资源污染等,降低植被覆盖

度,而西部矿区主要为沙质土,土壤沙化和植被覆盖

度低导致气温和土壤表面温度超过４０℃和６０℃,
尤其是西部矿区春季,叶片还未茂盛,气温骤升,树
干灼伤情况频发,制约了植被成活,阻碍生态修复的
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进行.近年来,随着微生物修复技术的大规模应用,
接种 AMF在矿山生态修复中的作用越来越受到重

视.毕银丽等研究表明接种 AMF增强采煤沉陷区

土壤微生物活性、改善土壤肥力并提高植株抗逆

性[６１].接种 AMF改善植被在高温胁迫下的耐受

性,促进植物生长,提高生物量和植被覆盖度,植被

覆盖度高既能防止水土流失与土壤沙化,改善矿区

景观生态,也增大了大气湿度,降低了地表辐射,减
缓高温胁迫[６２].此外,AMF庞大的菌丝量及其分

泌物可以显著改善矿区土壤质地,刺激不同微生物

种群的繁殖,改善土壤微环境,与植被生长形成相互

促进的良性循环,对矿山生态修复具有重要现实

意义[６３].
生态修复成为了西部矿山绿色可持续发展的主

要突破口和关键所在.基于微生物修复技术的应

用,在未来矿山生态修复过程中,不但要深入研究

AMF对植物生长、耐受性、土壤微环境等的作用,也
要不断挖掘 AMF与多种微生物、外源激素等联合

施用方法,不仅有助于管理高温胁迫下植物的生长、
产量和病虫害等,而且在维持植物正常生理生化功

能,改善植物—土壤—微生物三者之间的关系具有

重要意义,可进一步扩大微生物的应用深度和广度,
提升高温胁迫下的人工修复植被覆盖度.

４　小　结

西部矿山开采导致水土流失和土壤沙化,高温

胁迫成为生态修复的主要障碍因素之一.接种丛枝

菌根真菌可以促进植物生长,保护细胞膜的功能、改
善光合效率和抗病性,减轻植物氧化胁迫,减缓高温

胁迫危害,是提高矿区生态修复效率的重要技术.
因此,西部矿区生态修复中,利用丛枝菌根真菌,不
仅可缓解高温胁迫等逆境,同时促进植物、土壤及生

态群落的协同修复,并结合多种微生物组合和绿肥

等方法,进一步扩大微生物应用的深度和广度,为西

部矿山生态修复提供理论与实践基础.
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Abstract　Withglobalwarming,moreattentionhasbeenpaidtotheeffectofextremehightemperature
weatheronplants．Inthispaper,thedamageandlimitationofhightemperaturestressonplantgrowth,

photosynthesis,physiologicalandbiochemical,and molecularmechanismswerediscussed．Inorderto
promotetheresistanceofplantstohightemperaturestress,inoculatingarbuscular mycorrhizalfungi
(AMF)topromoteplantgrowth,theactivityandcontentofantioxidants,theabilitytoresistplant
diseases,photosyntheticefficiency,heatＧresistantgenessystems．Thecoalmininginthewestdestroysthe
regionalgeologicalstructure,seriouslyaffectsthehealthydevelopmentofvegetationphysiologyand
ecology,reducestheplantcoveragerate,andismorelikelytocausetheoccurrenceoflocalextremehigh
temperatureclimate,whichseverelyrestrictstheecologicalenvironmentrestorationoftheminingarea．We
discussedtheeffectofAMFinoculationontheecologicalrestorationofvegetationandsoilinthemining
area,andshowedthedirectionforinＧdepthstudyofAMFinthefuture,whichprovidedatheoreticalbasis
ofthesustainabledevelopmentofmineecologicalrestorationofwesternChina．

Keywords　hightemperaturestress;arbuscularmycorrhizalfungi;plantstressresistance;mineecological
remediation;microbialrestoration
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