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摘  要：深色有隔内生真菌(dark septate endophyte，DSE)作为一类植物内生真菌，接菌后如何提高

植物应对逆境的生长能力一直是研究热点。为探究接种 DSE 下黄芪光合特征对高温胁迫的响应及

其影响因素，本试验设置接菌区(接种 DSE)和对照区，以黄芪为供试对象，分别进行高温胁迫处

理，胁迫温度为 42 ℃，胁迫时间设置 1、3、7 和 11 d 共 4 个梯度，每个梯度 3 个重复，测定土壤

化学性质、根系指标、叶片形态及光合特征。结果表明：随着高温胁迫时间增加，接菌区与对照区

黄芪叶片的面积、气孔张开密度、叶绿素含量与根尖数均呈下降趋势，降低范围分别为

55.5%–66.3%、69.6%–81.0%、68.2%–81.2%和 56.7%–59.8%。然而，接种 DSE 提高了黄芪叶片周

长、面积、气孔张开密度、叶绿素含量、蒸腾速率及净光合速率(P<0.05)，表明接种 DSE 显著降低

了高温对黄芪光合特征指标的影响，提高了黄芪抗高温胁迫的能力。进一步采用主成分与结构方程

模型分析发现，土壤速效磷、速效钾、根长、叶绿素 a、气孔张开密度与净光合速率为显著的正向

关系(P<0.05)，说明接种 DSE 可以通过调节黄芪根系、叶片光合色素、气孔等指标来提高黄芪的光

合速率。本研究重点探讨高温胁迫下接种 DSE 对黄芪光合特征的影响，在利用 DSE 促进植物生

长、提高植物耐高温性及光合效率方面具有一定的创新性。研究结果可为 DSE 在高温逆境下资源

利用提供科学依据。 
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Abstract: Dark septate endophyte (DSE) improving the growth ability of plants to cope with 
adversity has always been a research hotspot. In this study the response of photosynthetic 
characteristics of Astragalus to high temperature stress and its influencing factors under DSE 
inoculation (Alternaria sp.) were observed. Astragalus membranaceus was used as the test object 
and 42 °C high temperature stress treatment was carried out. The stress duration of 1, 3, 7 and 
11 days, and 3 replicates for each treatment were set up. The soil chemical properties, root 
indexes, leaf morphology and photosynthetic characteristics were determined. The results showed 
that with the increase of high temperature stress time, the leaf area, stomatal opening density, 
chlorophyll content and root tip number of inoculated and uninoculated Astragalus plants reduced 
by 55.5%–66.3%, 69.6%–81.0%, 68.2%–81.2% and 56.7%–59.8%, respectively. However, 
inoculation with DSE Alternaria sp. increased leaf circumference and area, stomatal opening 
density, chlorophyll content, transpiration rate and net photosynthetic rate (P<0.05) of the plants, 
indicating that inoculation with DSE significantly reduced the influence of high temperature on 
the photosynthetic characteristics of Astragalus membranaceus, and improved the ability of the 
Astragalus plants to resist high temperature stress. Further analysis of principal component and 
structural equation models showed that soil available phosphorus, available potassium, root 
length, chlorophyll a, stomatal opening density and net photosynthetic rate were significantly 
positive (P<0.05), indicating that inoculation with DSE could improve the photosynthetic rate of 
Astragalus by adjusting the root system, leaf photosynthetic pigment, stomata and other 
indicators. The research results provide a scientific basis for the resource utilization of DSE under 
high temperature adversity. 
Keywords: Alternaria sp.; dark septate endophyte (DSE); high temperature stress; photosynthetic 
characteristics; Astragalus membranaceus 

 
全球气候变暖，气温持续上升，高温事件

频发对生态环境造成严重影响。高温胁迫是抑

制植物生长的一种重要非生物胁迫因素，其通

过破坏细胞膜系统、造成细胞脱水、细胞氧化

损伤及降低光合速率等方面扰乱植物的生理代

谢活动，甚至导致死亡(Santos et al. 2017)。为

适应当前和未来变暖的气候趋势，研究植物对

高温逆境的耐受机制，以及如何利用不同手段

与技术来提升植物的抗高温胁迫能力，稳定并

提高植物存活率已是当务之急。植物光合作用

是其自身生命活动所需能量的来源，开展高温

胁迫下植物的光合特征变化及受到热害的影响
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研究具有重要意义。 
植物根际有益微生物可有效缓解植物受到

的热害。研究发现，深色有隔内生真菌 (dark 
septate endophyte, DSE)广泛存活于高温环境

中。He et al. (2017)在海南霸王岭热带雨林中

发现 11 种植物根中有 DSE 真菌；Massenssini 
et al. (2014)研究发现在热带的 3 个不同地区的

50 个物种中，有 29 个与 DSE 相关；赵丹丹等

(2006)发现在云南省金沙江干热河谷地区所调

查植物的 67%感染 DSE。DSE 具有促进宿主植

物生长、提高植物抗逆性、增强宿主对矿质元

素和有机养分的吸收等生态功能，在胁迫环境

下具有修复生态的应用潜力(Zhang et al. 2012；
Xie et al. 2017；He et al. 2020；Spagnoletti & 
Chiocchio 2020)。He et al. (2017)研究发现接菌

的草籽幼苗在 50 °C 的高温中可以存活 3 d，而

不接菌的幼苗很快萎蔫死亡，且接菌的幼苗在

65 °C高温继续间歇处理 10 d后还可存活。目前

的研究大多集中于野外 DSE 生态多样性调查方

面，而对于 DSE 应对逆境环境的机理研究较

少，尤其是高温胁迫环境下 DSE 提高植物光合

作用的机制值得深入研究(Laursen et al. 1997；
Bueno et al. 2018；Rana et al. 2019；代梦雪等 
2020；彭苏萍和毕银丽 2020；毕银丽和解琳琳 
2021)。 

黄芪 Astragalus membranaceus 在干旱高温

地区分布广泛，对高温胁迫具有一定的敏感

性，且有较强的抗逆生存能力。因此，本研究

从接种 DSE 下黄芪光合特征对高温胁迫的响应

及因素分析进行梳理，揭示 DSE 对黄芪光合特

征的影响机理，为利用微生物提高植物耐高温

性的相关研究提供理论依据与科学支撑(Liu & 
Wei 2019；Mateu et al. 2020；Song et al. 2021)。 

1  材料与方法 
1.1  DSE 制备 

供试菌种为植物根内 DSE 常见属之一的链

格孢属 Alternaria sp. (中国普通微生物菌种保藏

管理中心登记编号 CGMCC17463)。该菌属分

离自内蒙古自治区锡林浩特市胜利露天矿外围

草原区克氏针茅 Stipa krylovii 根部，纯化后保

存于西部矿山生态环境修复研究院。将 DSE 接

种至 PDA 固体培养基(北京酷来搏科技有限公

司)，28 ℃黑暗倒置培养 14 d 后得到菌落。无

菌条件下取直径 7 mm 菌饼置于 MMN 液体培养

基(Cat#MM8650, Coolaber science & technology，
pH 5.5)，在 28 ℃、160 r/min 条件下振荡培养得

到菌液。 

1.2  试验设计及处理 
本研究于 2021 年在西安科技大学雁塔校区

西部矿山生态环境修复研究院植物培养室内进

行，采用室内模拟试验，试验供试植物为黄

芪，设置接菌(DSE)和未接菌(CK)处理，高温

胁迫(HT)与常温处理，高温胁迫温度为 42 °C，

胁迫时间设置 1、3、7和 11 d共 4个时间梯度，

每个处理 3 个重复。 
黄芪种子表面用 75%乙醇消毒 5 min、6% 

NaClO 振荡消毒 2 min，无菌蒸馏水冲洗 6 次备

用。沙土过 2 mm 筛，于高压灭菌锅中 121 ℃灭

菌 90 min，自然冷却备用。接种时，将菌剂与

去离子水按照 1:1的比例配制，用无菌铁匙在根

际旁挖出孔穴，每个处理倒 20 mL 菌剂，覆少

许沙土即可。 
试验选用直径 10 cm、高 24 cm 的圆柱形塑

料花盆，用 0.1% KMnO4溶液浸泡消毒 12 h，装

灭菌沙土1 kg并加入肥料，包含氮100.0 mg/kg，
磷 30.0 mg/kg，钾 150.0 mg/kg。每盆播 20 粒种

子，将所有盆栽移入人工气候箱中，前 3 d进行

黑暗处理(28 ℃，70%湿度)，后期正常进行培

养(26 ℃/28 ℃，12 h/12 h，70%湿度)。生长期

内常规管理，采用称重浇水法，保持土壤含水

率为土壤最大饱和持水量的 60%。出苗 1 周

后，每盆间苗至 10 株幼苗，并将 DSE 菌剂对植

株进行接菌处理，分为接菌组与对照组。黄芪



Research paper  22 November 2023, 42(11): 2294-2308   Mycosystema  ISSN1672-6472  CN11-5180/Q 
 

菌物学报 2297 

生长 100 d 后，接菌与未接菌黄芪同时在培养箱

内进行高温胁迫处理，按照不同胁迫时间收获

试验黄芪，收获时先利用拓印法获取黄芪叶片

气孔薄片并放置于载玻片用光学显微镜进行气

孔开合的观测，后利用光合仪进行测定光合速

率等指标，接着将地上部与根系分离，剪下叶

片后装进塑封袋内并立即转移至室内–80 ℃冰

箱中，用于测定叶片的相关指标，盆内砂土经

过风干筛选后装进塑封袋内，与根系分别放入

4 ℃冰箱内保存用于土壤化学性质的测定。 

1.3  测定指标和方法 
1.3.1  土壤化学性质的测定 

土壤全氮：采用凯氏定氮法(鲍士旦 2005)，
称取 0.5 g 铬粉置于消化管中，准确称取样品

1 g 并用去离子水精确稀释 10 倍，称取稀释后

溶液 0.7 g 置于消化管中，并加入 10 mL 纯水与

5 mL 盐酸，静置 10 min 后，将消化管放置于提

前预热至 300 ℃的消解仪(K1100，海能仪器)
上，待底部液体沸腾，计时煮沸 1–2 min 后，取

下消化管，静置冷却至室温，加入 10 mL 浓硫

酸，并将消化管置于消解仪上，按照消解程序

自动上机测试。 
土壤速效磷、速效钾：采用醋酸铵浸提法

测定(南京农业大学 1986；劳家杼 1988)，并利

用电感耦合等离子体发射光谱仪(ICP-6800，美

析仪器)进行测定。称取通过 1 mm 筛孔的风干

土样 5 g 于 100 mL 三角瓶中，加入 l mol/L 中性

NH4OAc溶液 50 mL，塞紧橡皮塞并振荡 30 min
后，用定性滤纸过滤到小三角瓶中，同磷钾标

准系列溶液一起在 ICP 上测定，通过读数从标

准曲线上计算其浓度。 
土壤电导率和 pH：称取 10 g 土壤样品置于

50 mL 烧杯中，并加入 25 mL 水。将容器用封

口膜密封后，用磁力搅拌器剧烈搅拌 2 min 后

静置 30 min，用 pH-电导率仪(S400-K，梅特勒

托利多)测定其 pH。在烧杯中继续加入 25 mL
水，同样用磁力搅拌器剧烈搅拌 2 min 后静置

30 min，测定其电导率。 
土壤有机质：采用重铬酸钾氧化-外加热法

测定(鲍士旦 2005)。称取过 100 目孔筛的土样

0.5 g，放入干燥的硬质试管中。用滴定管加入

0.8 mol/L 的 K2Cr2O7 标准溶液 5 mL，再沿管壁

缓慢加入浓 H2SO4 5 mL，在试管口加一个小漏

斗，以冷凝蒸出的水汽。把试管插入铁丝笼中

并放入预先加热至 180–190 ℃的油浴锅中，再

保持 170–180 ℃。当试管内开始沸腾，计时煮

沸 5 min 后取出试管，稍冷后擦净管外油液。

将试管内容物用蒸馏水洗入三角瓶中，瓶内总

体积不超过 60–70 mL，加入 2–3 滴邻菲罗啉指

示剂，用 0.2 mol/L 的 FeSO4 滴定，溶液颜色由

橙黄变绿再突变到棕红色即为终点，并记录

FeSO4 滴定毫升数。 
1.3.2  黄芪根系指标的测定 

黄芪根系指标包括根系长度、根尖数和根

系直径，利用植物根系扫描仪(GXY-A，中晶科

技)进行扫描。将根系用水冲洗后，放入玻璃板

中利用镊子将根铺开，尽量不重叠，玻璃板中

加水没过根系，将其放置于根系扫描仪中进行

观测拍照，并利用 Image 软件精准测量统计根

系指标。 
1.3.3  叶片形态特征的测定 

叶片长宽、周长与面积：将黄芪叶片用水

冲洗后，放入玻璃板中利用镊子将叶片铺展，

玻璃板中加水没过叶片，将其放置于根系扫描

仪中进行观测拍照，得到图片后利用 Image 软

件精准测量叶片长宽、周长和面积。 
叶绿素：取新鲜植物叶片，擦净组织表面污

物，剪碎并混匀，称取剪碎的新鲜样品 0.2 g，
3 个重复，分别放入研钵中，加少量石英砂和碳

酸钙粉末及 2–3 mL 95%乙醇，研成均浆后加入

10 mL 乙醇，继续研磨至组织变白，静置 3–   
5 min。取滤纸置于漏斗中，用乙醇湿润并将

提取液倒入漏斗中，过滤至 25 mL 棕色容量

瓶中，用少量乙醇冲洗研钵、研棒及残渣数
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次，连同残渣一起倒入漏斗中。用滴管吸取

乙醇，将滤纸上的叶绿体色素全部洗入容量

瓶中，直至滤纸和残渣中无绿色为止，最后

用乙醇定容至 25 mL，摇匀。把提取液倒入比

色皿内，以 95%乙醇为空白，在波长 663 nm
和 645 nm 下测定吸光度，根据公式(高俊山和

蔡永萍 2010)计算叶片叶绿素 a 与叶绿素 b 的

含量，再根据取样数量和稀释倍数计算组织

中叶绿素含量。 
气孔的张开密度：用拓印法获取气孔指甲

油薄片，首先用脱脂棉把黄芪叶片擦拭干净，

不能用水清洗叶片，接着用指甲油薄薄地涂一

层，等指甲油自然风干之后，用镊子从叶片边

缘或者中心轴慢慢地撕下来并放置至载玻片

上，利用光学显微镜观测气孔张开密度情况(张
秀芳 2002)。 
1.3.4  叶片光合特征的测定 

在中午 11:00 点的时候选取同一位置的叶

片，用光合仪(LI-6800，力高泰科技)夹住所测

叶片，按照说明书设置参数，测定蒸腾速率、

净光合速率、气孔导度及胞间 CO2 浓度。 
1.3.5  DSE 定殖率 

DSE 定殖率用来描述 DSE 在植物根系内的

定殖情况。测定接菌组与对照组黄芪根系 DSE
的定殖情况，用 10%的 KOH 溶液浸泡黄芪根

系 24 h，冲洗干净后，用酸性品红乳酸甘油

染色液染色，将所有处理按照上述方法在显

微镜下观察并记录出现 DSE 菌丝的数量，每个

处理重复 3 次，用真菌侵染特征的根段数目× 
100%/总根段数目，得到接菌处理的黄芪根系

的 DSE 定殖率范围为 47%–58%，而未接菌处

理根系中未发现 DSE 菌丝，定殖率为 0。图 1A
为未接菌处理黄芪根系定殖情况，图 1B 为接菌

处理黄芪根系的 DSE 定殖情况，用红色圆圈标

注接菌处理根系中观测到的 DSE 菌丝，DSE 具

有明显的深色有隔特征，右下角为图例，代表

200 μm。 

 
 

图 1  未接菌根系(A)和接菌根系(B)的 DSE 真菌    
红色线圈：DSE 菌丝 
Fig. 1  Uninfected root (A) and DSE Alternaria- 
inoculated root (B). Red coil: DSE Alternaria sp. 
mycelium. 

 
1.4  数据统计 

通过 origin 软件进行整理、分析绘图，用

SPSS 20 软件进行单因素方差分析(P<0.05)，通过

主成分分析获得各主成分中的主要驱动因子，

再利用结构方程模型进行分析，获得各因子之

间的相关性及各因子中贡献度较大的指标等。 

2  结果与分析 
2.1  土壤化学性质 

接菌黄芪的土壤有机质含量在高温与常温

情况下均有不同程度提高(表 1)。接菌黄芪的 
土壤有机质含量在 DSE 处理下最高，较 CK 处

理显著提高 19.1%，HT-DSE 处理较 HT-CK 显

著提高 13.4%。接菌黄芪土壤速效磷含量在高

温与常温情况下均有不同程度提高。黄芪土壤

速效磷含量在 DSE 处理下最高，较 CK 处理显

著提高 13.3%，HT-DSE 处理较 HT-CK 处理显 



Research paper  22 November 2023, 42(11): 2294-2308   Mycosystema  ISSN1672-6472  CN11-5180/Q 
 

菌物学报 2299 

 

表 1  不同高温胁迫时间处理下的土壤化学性质 
Table 1  Soil chemical properties under different treatment time of high temperature stress (42 ℃) 
处理 
Treatment 

高温胁迫时间 
High temperature  
stress time 

速效磷 
Available phosphorus 
(μg/g) 

有机质 
Organic matter 
(mg/kg) 

速效钾 
Available potassium 
(μg/g) 

电导率 
Conductivity 
(μs/cm) 

酸碱度 
pH 

高温接 
菌处理 
HT-DSE 

第 1 天 Day 1 530.1±14.2 11 070.2±154.2 17 531.2±25.3 322.0±30.4 8.2±0.1 
第 3 天 Day 3 552.5±11.2 11 111.2±143.2 16 555.7±11.4 296.4±70.7 8.3±0.1 
第 7 天 Day 7 504.2±17.1 10 782.3±116.4 15 305.5±37.3 322.7±46.9 8.3±0.1 
第 11 天 Day 11 572.1±12.4 10 944.2±163.7 17 535.7±52.4 315.4±50.3 8.5±0.1 

高温不接 
菌处理 
HT-CK 

第 1 天 Day 1 445.4±14.3 9 904.2±139.3 16 844.6±54.6 267.0±49.9 8.2±0.1 
第 3 天 Day 3 496.4±11.7 9 575.3±154.4 14 415.3±29.2 329.0±79.9 8.3±0.2 
第 7 天 Day 7 484.7±15.4 9 595.1±138.7 15 432.7±35.7 262.9±63.2 8.2±0.1 
第 11 天 Day 11 465.4±13.7 8 987.1±123.2 17 461.6±42.3 317.9±59.3 8.3±0.2 

常温接 
菌处理 
DSE 

第 1 天 Day 1 558.3±16.7 11 427.7±151.7 15 551.4±36.7 448.7±56.5 8.3±0.1 
第 3 天 Day 3 584.2±12.4 11 284.3±146.7 16 524.8±48.3 330.0±20.8 8.3±0.1 
第 7 天 Day 7 544.1±13.8 12 004.4±182.6 17 447.6±29.3 403.4±31.7 8.4±0.3 
第 11 天 Day 11 511.5±19.2 10 762.2±128.4 14 518.3±23.5 404.8±56.7 8.2±0.4 

常温不接 
菌处理 
CK 

第 1 天 Day 1 492.1±12.5 8 351.1±160.3 14 406.7±37.5 316.1±17.1 8.3±0.2 
第 3 天 Day 3 483.3±11.2 9 842.2±148.5 17 388.3±11.6 349.8±29.3 8.4±0.4 
第 7 天 Day 7 484.1±12.2 9 171.1±187.7 18 486.3±59.5 327.6±14.2 8.2±0.3 
第 11 天 Day 11 447.8±13.1 9 447.2±124.6 16 473.8±43.3 324.9±50.4 8.2±0.4 

HT-DSE，高温接菌处理；HT-CK，高温不接菌处理；DSE，常温接菌处理；CK，常温不接菌处理. 下同. 比较在同种处理

的不同天数间进行，没有显著差异. 不同处理间用平均值分析对比  
HT-DSE, inoculation with DSE Alternaria sp. under high temperature; HT-CK, uninoculation under high temperature; DSE, 
inoculation with Alternaria sp. at room temperature; CK, uninoculation at room temperature. The same below. The comparison was 
conducted between different days of the same treatment, no significant difference. The average value was compared between 
different treatments. 

 
著提高 13.0%。高温胁迫时间与接菌处理均对土

壤电导率与 pH 无显著影响。pH 值在不同处理

之间的范围在 8.25–8.46，电导率范围在 262.9– 
448.7 μs/cm (表 1)。 

2.2  黄芪根系指标 
高温胁迫下，接菌显著提高了相同胁迫时间

下黄芪根系长度、根尖数和平均直径，对照处理

的根系长度在 1、3、7 和 11 d 分别为 750.0、
658.6、564.0 和 547.0 mm，接菌处理比对照提高

5.6%、4.8%、5.7%和 3.7% (表 2)。对照处理的根

尖数在 1、3、7 和 11d 分别为 232.6、175.6、
137.6 和 100.6 个，接菌处理比对照分别提高

5.3%、8.4%、12.2%和 9.1%。对照处理的平均

直径在 1、3、7 和 11 d 分别为 1.2、0.8、0.7 和

0.5 mm，接菌处理比对照提高 16.5%、13.5%、

8.4%和 11.4%。高温胁迫下所有处理的根系长

度、根尖数和平均直径均呈下降趋势，分别平

均降低 20.7%、29.7%和 34.8% (表 2)。 

2.3  黄芪叶片形态特征 
2.3.1  叶片长宽、周长及面积 

高温胁迫降低了叶片的长度、宽度、面积

与周长，且随高温胁迫时间的增加下降幅度增

大，分别降低 15.6%、22.0%、15.0%和 70.6% 
(图2)。高温胁迫下，对照处理的叶片长度、面积

与周长分别为 0.59 cm、0.27 cm2和 6.4 cm，接菌

处理较对照相比分别提高 15.6%、 17.6%和

13.1%；常温条件下，对照处理黄芪叶片的长

度、宽度、面积与周长分别为 0.80 cm、0.44 cm2

和 7.4 cm，接菌处理分别提高 13.1%、46.1%、

64.9%、24.5%。 
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表 2  不同高温胁迫时间处理下黄芪的根系指标 
Table 2  Root index of Astragalus membranaceus inoculation with Alternaria sp. under different treatment 
time of high temperature stress (42 °C) 
处理 
Treatment 

高温胁迫天数 
High temperature stress time 

根长 
Root length (mm) 

根尖数 
Number of root tips  

平均根直径 
Average diameter (mm) 

高温接菌处理 
HT-DSE 

第 1 天 Day 1 794.6±7.1a 245.6±6.4a 1.4±0.3a 
第 3 天 Day 3 692.0±6.9b 191.6±9.4b 0.9±0.3b 
第 7 天 Day 7 598.3±10.2c 156.6±5.1c 0.7±0.0c 
第 11 天 Day 11 568.0±9.4c 110.3±7.1c 0.6±0.4c 

高温不接菌处理 
HT-CK 

第 1 天 Day 1 750.0±12.1a 232.6±8.1a 1.2±0.3a 
第 3 天 Day 3 658.6±8.0b 175.6±6.3b 0.8±0.6b 
第 7 天 Day 7 564.0±9.0c 137.6±9.3c 0.7±0.8c 
第 11 天 Day 11 547.0±11.3c 100.6±7.0c 0.5±0.8c 

常温接菌处理 
DSE 

第 1 天 Day 1 790.0±5.0a 232.6±7.4a 1.5±0.7a 
第 3 天 Day 3 778.6±11.2a 245.6±5.1a 1.4±0.6a 
第 7 天 Day 7 764.0±9.4a 237.6±3.1a 1.4±0.5a 
第 11 天 Day 11 777.0±7.6a 240.6±8.6a 1.6±0.9a 

常温不接菌处理 
CK 

第 1 天 Day 1 740.0±9.6a 232.6±7.6a 1.2±0.5a 
第 3 天 Day 3 748.6±14.1a 225.6±7.8a 1.1±0.7a 
第 7 天 Day 7 754.0±12.6a 237.6±5.5a 1.3±0.7a 
第 11 天 Day 11 747.0±10.1a 220.6±9.0a 1.3±0.9a 

比较在同种处理的不同天数间进行，不同处理间用平均值分析对比. 不同字母表示差异显著(P<0.05). 下同 
The comparison was conducted between different days of the same treatment. The average value was compared between different 
treatments. Different letter represented significant difference (P<0.05). The same below. 

 
2.3.2  气孔的张开密度 

高温胁迫降低了叶片气孔张开密度，且随着

高温胁迫时间增加下降幅度增大，第 3、7 和

11 天 时叶片气孔张开密度分别平均下降

29.4%、57.1%和 80.9%。高温胁迫下，对照处

理的叶片气孔张开密度在第 3、7和 11天时分别

为 4.0、3.0和 1.3个/mm2，接菌处理较对照分别

提高 6.9%、12.8%和 43.4%；常温处理下，对照

处理的叶片气孔张开密度在第 3、7、11 天时分

别为 5.0、7.1和 7.1个/mm2，接菌处理较对照提

高 27.8%、11.1%和 8.7% (图 3，图 4)。 
2.3.3  光合色素 

高温胁迫降低了光合色素含量，且叶绿素

a、b 与叶绿素总量随高温胁迫时间的增加下降

幅度增大，分别平均下降 180.0%、83.4%与

120.0% (图 5)。高温胁迫下，对照处理的叶绿

素 a 含量在第 1、3、7 和 11 天分别为 8.4、
6.9、3.5 和 2.1 mg/L，接菌处理分别比对照提高

13.6%、2.3%、6.1%和 27.6%。对照处理的叶绿

素 b含量在第 1、3、7和 11天分别为 3.5、4.2、
3.9 和 3.7 mg/L，接菌处理分别比对照提高

21.6%、6.3%、26.4%和 16.3%。对照处理的叶

绿素总量在第 1、3、7 和 11 天分别为 11.9、
11.0、7.5 和 5.8 mg/L，接菌处理比对照分别提

高 16.1%、3.9%、17.9%和 21.6%；常温处理

下，对照处理的叶绿素 a 含量在第 1、3、7 和

11 天分别为 10.9、9.8、11.2 和 11.1 mg/L，接菌

处理的叶绿素 a 含量比对照提高 16 .3%、

11.8%、14.6%和 11.4%。对照处理的叶绿素 b含

量在第 1、3、7 和 11 天分别为 6.2、7.3、5.6 和

8.9 mg/L，叶绿素 b 含量比对照提高 19.1%、

28.2%、37.2%和 16.7%。叶绿素总量在第 1、
3、7 和 11 天分别为 17.1、17.1、16.8 和

20.1 mg/L，比对照提高 18.1%、19.7%、23.8%
和 14.2%。叶绿素含量在第 1、3、7 和 11 天分

别为 21.3、21.4、21.0 和 25.1 mg/L，接菌处理 
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图 2  不同高温胁迫时间处理对植物叶片特征的影响   HT-DSE，高温接菌处理；HT-CK，高温不接菌

处理；DSE，常温接菌处理；CK，常温不接菌处理. 比较在同种处理的不同天数间进行，不同处理间用

平均值分析对比. 不同字母表示差异显著(P<0.05). 下同 
Fig. 2  Effects of different treatment time of high temperature stress (42 °C) on Astragalus membranaceus 
plant leaf characteristics. HT-DSE, inoculation with DSE Alternaria sp. under high temperature; HT-CK, 
uninoculation under high temperature; DSE, inoculation with Alternaria sp. at room temperature; CK, 
uninoculation at room temperature. The comparison was conducted between different days of the same 
treatment. The average value was compared between different treatments. Different letter represented 
significant difference (P<0.05). The same below. 

 

 
 

图 3  不同高温胁迫时间处理对植物叶片气孔张

开密度的影响 
Fig. 3  Effects of different treatment time of high 
temperature stress on stomatal opening density of 
plant leaves. 

比对照分别提高 18.1% 、 19.7% 、 23.8% 和

14.2%。 
2.4  黄芪叶片光合特征 

高温处理下，对照处理的蒸腾速率在第

1、3、7 和 11 天分别为 3.3、3.1、2.5 和

2 . 4  mmol /m 2 · s，接菌处理分别比对照提高

24.7%、9.8%、26.8%和 25.5% (图 6)。对照处理

的净光合速率在第 1、3、7 和 11 天分别为

17.1、15.8、13.3 和 11.5 µmol/m2·s，接菌处

理分别比对照提高 18.4%、14.5%、31.8%和

31.4%。对照处理的胞间 CO2 浓度在第 1、
3、7 和 11 天分别为 407.7、351.5、303.2 和

268.7 µmol/m2·s，接菌处理比对照分别降低 
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图 4  不同高温胁迫时间处理对植物叶片气孔张开密度的影响   红色方圈：张开气孔；黄色圆圈：闭

合气孔 
Fig. 4  Effects of different treatment time of high temperature stress on stomatal opening density of plant 
leaves. Red square circle: Open stomata; Yellow circle: Closed stomata.  

 
16.5%、17.8%、15.1%和 8.0%；对照处理的气

孔导度在第 1、3、7 和 11 天分别为 0.17、
0.15、0.13 和 0.12 mmol/m2·s，接菌处理比对

照分别提高 8.3%、7.2%、3.3%和 4.5%。常温

处理下，对照处理的蒸腾速率在第 1、3、7 和

11 天分别为 2.5、2.6、2.5 和 2.4 mmol/m2·s，
接菌处理分别比对照提高 31.6%、26.9%、

36.7%和 37.2%。对照处理的净光合速率在第

1、3、7 和 11 天分别为 15.2、15.8、15.3 和

15.2 µmol/m2·s，接菌处理分别比对照提高

16.1%、7.3%、13.6%和 19.1%。对照处理的胞

间 CO2 浓度在第 1、3、7 和 11 天分别为 259.9、
251.5、260.8 和 251.8 µmol/m2·s，接菌处理比对

照分别降低 14.3%、8.6%、11.0%和 7.4%；对照

处理的气孔导度在第 1、3、7 和 11 天分别为

0.131、0.126、0.134、0.133 mmol/m2·s，接菌

处理比对照分别提高 9.1%、13.9%、8.9%和

10.5% (图 6)。 
2.5  黄芪叶片光合指标影响因素分析 

表 3 为各个指标的相关性分析，结果表明

速效磷、速效钾、有机质、根长、叶绿素 a、
叶片长、气孔张开密度、平均根直径与蒸腾速 



Research paper  22 November 2023, 42(11): 2294-2308   Mycosystema  ISSN1672-6472  CN11-5180/Q 
 

菌物学报 2303 

 

 
 

图 5  不同高温胁迫时间处理对植物叶绿素含量的影响 
Fig. 5  Effects of different treatment time of high temperature stress on plant chlorophyll content.  

 

 
 

图 6  不同高温胁迫时间处理对植物光合速率的影响 
Fig. 6  Effects of different treatment time of high temperature stress on plant photosynthetic rate.  
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表 3  黄芪叶片光合指标的 Spearman 相关性分析 
Table 3  Spearman correlation analysis of photosynthetic indexes in leaves of Astragalus membranaceus 
影响因素 
Influencing factors 

光合特征指标 
Photosynthetic characteristic index 
蒸腾速率 
Transpiration 
rate 

净光合速率 
Net photosynthetic 
rate 

胞间 CO2 浓度  
Intercellular CO2 
concentration 

气孔导度 
Stomatal  
conductance 

土壤化学性质 
Soil chemistry 

速效磷  
Available phosphorus 

* NS * NS 

速效钾  
Available potassium 

** ** ** ** 

有机质 Organic matter ** ** ** ** 
电导率 Conductivity NS NS ** NS 
酸碱度 pH NS NS NS NS 

根系指标 
Root system indicator 

根长 Root length ** ** NS ** 
平均根直径  
Average root diameter 

** ** ** NS 

光合色素 
Photosynthetic pigments 

叶绿素 a Chlorophyll a * ** ** ** 
叶绿素 b Chlorophyll b NS * ** NS 

叶片形态特征 
Leaf morphological  
characteristics 

叶片长 Blade length * ** ** ** 
气孔张开密度 
Stomatal opening density 

** ** ** ** 

*代表 P<0.05，呈现出 0.05 水平的显著性；**代表 P<0.01，呈现出 0.01 水平的显著性；NS 代表 P>0.05，表示无显著差异.  
* Represents P<0.05, showing a significant level of 0.05; ** Represents P<0.01, showing a significant level of 0.01. NS represents 
P>0.05, indicating no significant difference.  

 
率呈现出显著正相关关系，速效钾、有机质、

根长、叶绿素 a、叶绿素 b、叶片长、气孔张开

密度、平均根直径与净光合速率呈现出显著正

相关关系，速效磷、速效钾、有机质、叶绿素

a、叶绿素 b、叶片长、气孔张开密度、平均根

直径、电导率与胞间 CO2 浓度呈现出显著负相

关关系，速效钾、有机质、根长、叶绿素 a、
气孔张开密度与气孔导度呈现出显著正相关关

系，可以得出：根长、平均根直径、气孔张开

密度、叶绿素 a、叶绿素 b、速效钾、速效磷和

有机质共同构成了 DSE 在高温胁迫下对叶片光

合特征影响的主要驱动因子。 
黄芪叶片光合特征的路径分析结果(图 7)表

明，根长、速效磷、气孔张开密度对气孔导度产

生显著的正向关系(P<0.05)，速效钾对胞间 CO2

浓度产生显著的正向关系(P<0.05)，根长、速

效钾、速效磷、气孔张开密度对净光合速率产

生显著的正向关系(P<0.05)，根长、速效磷、

气孔张开密度对蒸腾速率产生显著的正向关系

(P<0.05)。说明高温胁迫条件下 DSE 通过根

长、速效钾、速效磷、叶绿素 a、气孔张开密

度正向影响光合指标，从而影响光合作用。 

3  讨论 
3.1  高温胁迫对黄芪光合特征的影响 

高温胁迫会损伤植物的光合系统，造成光

合速率下降(Herzog et al. 2016；Pérez-Jiménez 
et al. 2017)。植物叶片光合速率直接受其自身

光合特征指标的影响。叶绿素是植物进行光合

作用所需的催化剂，对植物进行光合作用具有

重要作用。叶绿素含量和气孔张开密度是影响

光合速率的重要因素。研究结果发现高温抑制

了黄芪叶片光合色素的合成，表明高温使黄芪

叶片的氧化作用加剧，合成叶绿素的中间产物 
 



Research paper  22 November 2023, 42(11): 2294-2308   Mycosystema  ISSN1672-6472  CN11-5180/Q 
 

菌物学报 2305 

  
 

图 7  黄芪叶片光合特征的路径分析    箭头方向说明因素间影响方向；正负号为影响关系；数字为标

准化路径系数值；星号呈现路径显著性 
Fig. 7  Path analysis of photosynthetic indicators in leaves of Astragalus membranaceus. The direction of the 
arrow indicates the influence direction between the factors; The positive and negative signs are the influence 
relationship; The numbers are the standardized path coefficient values; The asterisk shows the path 
significance. 

 
被破坏，导致叶绿素合成减少，造成对光的吸

收与转化能力减弱(Liao & Wang 2002；Dutta 
et al. 2009；Si et al. 2014)。类似研究表明高温

胁迫会降低植物叶片的酶活性，从而抑制叶绿

素的生物合成(Tewari & Tripathy 1998；Mohanty 
et al. 2006；Sun et al. 2008)。另外，气孔作为

植物和外界进行水和二氧化碳交换的重要通

道，在植物受环境胁迫时，会通过调整气孔的

开度等方式来抵御损伤。研究发现叶片可通过

降低气孔张开度来减弱蒸腾造成的水分散失，

随着高温胁迫时间的增加，黄芪的蒸腾速率、

净光合速率和气孔导度呈现先上升后下降的趋

势，这与孙胜楠等(2017)的研究结果一致。 
植物叶片的形态特征及根系也是影响光合

速率的重要因素。研究表明叶片形态特征对温

度响应十分显著，为了避免高温对植物光合系

统的伤害，植物一方面减小叶片周长与面积，

降低蒸腾量，另一方面通过降低叶片表面温

度，来提高植物抗高温能力 (Smith & Geller 
1980)。另外，植物根系作为调控植物与土壤水

分关系最主要及最重要的器官，其生理特性可

以直接影响地上部分植物的生长与光合作用(周
燕等  2018)。研究表明高温影响根系正常生

长，通过降低对土壤水分的吸收，间接影响黄
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芪叶片的光合速率。 

3.2  接种 DSE 对黄芪光合特征的影响 
接种 DSE 通过促进黄芪叶片叶绿素的合成

与增大气孔张开密度，来提高黄芪的光合速

率。研究发现接种 DSE 可以显著促进黄芪叶片

的叶绿素合成，这可能是因为接种 DSE 能够促

进黄芪有机干物质的积累，使得光合器官的生

长占优势，增强黄芪的同化吸收作用，有效提

高黄芪的光合作用并缓解高温胁迫对黄芪造成

的生长抑制(Qi et al. 2021)。Zhang et al. (2012)
也得出了相似的研究结果，接种 DSE 的枸杞叶

片叶绿素浓度增加 22%，叶绿素 a 含量增加

21.3%，提高了光合作用效率。另外，接种 DSE
可以通过增加气孔张开密度来提高叶片蒸腾速

率，并使CO2更易通过气孔扩散进入到黄芪的叶

片组织内部，来影响光合作用的最大反应速

率，进而提高植物光合速率(李悦等 2022)。接

种 DSE 会降低气孔对 CO2 的传输阻力，其关系

密切可影响整个光合过程(Kaushal et al. 2016；
Zhang et al. 2019)。此外，有研究表明，真菌细

胞壁中的黑色素可能在增强宿主植物抗逆性中

起一定的作用，DSE 黑色素可增强细胞壁的机

械强度，赋予细胞抗热、抗辐射能力，在极端

温度下保护 DSE 菌丝，扩大生态位，并保护细

胞器以确保光合作用的正常进行并赋予细胞抗

热能力(Hadacek & Kraus 2002；He et al. 2017)。 
接种 DSE 通过降低高温对根系、叶片的损

伤来提高黄芪的光合速率。研究表明接种 DSE
有助于改变黄芪叶片形态，增大黄芪叶面积来

捕获更多光能从而维持一定的光合产物水平。

同时，接种DSE 有助于黄芪根系正常生长，有利

于促进黄芪生长发育和产量(严银花等 2020)。
Fang et al. (2021)研究发现接种 DSE 可有效延缓

植物根系衰老，促进光合产物的积累与转运，

提高植物地上产量，有效降低高温对植物的胁

迫影响。邓勋等(2015)研究表明，DSE 通过增

强植物的耐热能力来保证其正常光合过程，在

65 ℃高温下间歇处理 10 d，接种 DSE 的宿主植

物的根系正常生长，并且对其光合速率影响较

小。此外，Barrow (2003)发现 DSE 从植物根部

延伸出黏质菌丝与微菌核，提高植物根系分布

密度及范围，可帮助植物在高温环境中维持水

分和营养的运输。 
综上所述，高温限制了黄芪的光合速率，且

随着高温胁迫时间增加，对其损伤会更加明显。

然而接种 DSE 通过优化叶片与根系形态特征、

促进叶绿素合成和调节适度的气孔张开密度，

来缓解高温对黄芪光合系统的破坏，维持正常

的光合速率，进而促进宿主植物在高温逆境下

生长发育。 
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