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不同施磷水平下外生菌根真菌对薄壳山核桃
幼苗生长和磷吸收的影响
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摘要: 采用盆栽实验ꎬ比较了低磷(０.０５ ｍｍｏｌＬ－１)和正常施磷(０.５０ ｍｍｏｌＬ－１)下接种土生空团菌(Ｃｅｎｏｃｏｃｃｕｍ
ｇｅｏｐｈｉｌｕｍ Ｆｒｉｅｓ)和豆马勃属菌(Ｐｉｓｏｌｉｔｈｕｓ ｓｐ.)以及未接菌的薄壳山核桃〔Ｃａｒｙａ ｉｌｌｉｎｏｉｎｅｎｓｉｓ (Ｗａｎｇｅｎｈ.) Ｋ. Ｋｏｃｈ〕幼
苗在净光合速率、干质量、营养元素吸收以及土壤酶活性的差异ꎮ 结果显示:低磷条件下ꎬ土生空团菌和豆马勃属

菌的幼苗菌根侵染率分别为 ３９.９％和 ３５.５％ꎻ正常施磷条件下ꎬ这 ２ 种真菌的幼苗菌根侵染率分别为 ４１.４％和

３１.９％ꎮ 总体上看ꎬ缺磷会抑制幼苗光合作用ꎬ减少干质量以及叶中全氮、全磷和全钾含量ꎻ接菌处理促进了幼苗光

合作用ꎬ增加了干质量以及根、茎、叶中全氮、全磷和全钾含量ꎮ 低磷条件下ꎬ接种豆马勃属菌对幼苗光合作用和干

质量增加的提升效果显著优于接种土生空团菌ꎬ接种土生空团菌对幼苗营养元素吸收的提升效果总体优于接种豆

马勃属菌ꎮ 低磷条件下ꎬ接菌处理提高了土壤中 β－葡萄糖苷酶、Ｎ－乙酰－β－葡萄糖苷酶和碱性磷酸酶活性ꎬ降低了

亮氨酸氨基肽酶活性ꎬ且接种豆马勃属菌对土壤酶活性的提升效果优于接种土生空团菌ꎮ 综合分析认为ꎬ外生菌

根真菌对薄壳山核桃幼苗在低磷条件下的磷吸收和生长具有明显促进作用ꎬ不同菌种对薄壳山核桃幼苗生长和土

壤酶活性的影响存在差异ꎬ在提高磷利用效率和宿主植株干质量方面表现出不同的优势ꎮ

关键词: 薄壳山核桃ꎻ 外生菌根真菌ꎻ 施磷水平ꎻ 生长特性ꎻ 土壤酶活性
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ａｎｄ ｓｈｏｗ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｄｖａｎｔａｇｅｓ ｉｎ ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ａｎｄ ｄｒｙ ｍａｓｓ ｏｆ ｈｏｓｔ ｐｌａｎｔ.

Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｃａｒｙａ ｉｌｌｉｎｏｉｎｅｎｓｉｓ (Ｗａｎｇｅｎｈ.) Ｋ. Ｋｏｃｈꎻ ｅｃｔｏｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｕｓꎻ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ
ｌｅｖｅｌꎻ ｇｒｏｗｔｈ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃꎻ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ

　 　 薄壳山核桃〔Ｃａｒｙａ ｉｌｌｉｎｏｉｎｅｎｓｉｓ (Ｗａｎｇｅｎｈ.) Ｋ.
Ｋｏｃｈ〕原产于北美ꎬ２０ 世纪引入中国[１]ꎮ 目前ꎬ主要

分布在江苏、浙江、安徽、湖南、江西和云南等地ꎬ因其

果实具有较高的营养与保健价值而受消费者喜

爱[２]ꎮ 中国目前虽然形成了较为可观的种植规模ꎬ
但在种植过程中还存在由于缺乏科学管理而导致的

植株存活率低、产量不稳定以及化学肥料不合理使用

等问题[３]ꎮ 科学合理施肥是提高薄壳山核桃产量的

重要手段ꎬ既可以提高土壤肥力、促进植物生长ꎬ又可

以降低经济成本[４]ꎮ
外生菌根真菌(ＥＭＦ)能够与宿主植物根系形成

菌根共生体ꎬ促进宿主对土壤中营养元素的吸收ꎬ尤
其是在根际磷循环过程中发挥重要作用[５]ꎮ 在低磷

(Ｐ)条件下ꎬ通过菌根吸收磷资源是植物吸收磷的主

要方式之一ꎬ菌根吸收多聚磷盐是植物获得磷的最主

要方式[６]ꎮ 外生菌根真菌通过多种途径促进土壤有

机磷和无机磷的活化[７]ꎬ调节胞外酶活性是其中一

个关键策略ꎮ 已有研究报道了不同磷供应水平下外

生菌根真菌对 β－葡萄糖苷酶(ＢＧ)、Ｎ－乙酰－β－葡萄

糖苷酶(ＮＡＧ)、亮氨酸氨基肽酶(ＬＡＰ)和碱性磷酸

酶(ＡＬＰ)活性的影响[８－１０]ꎮ 其中ꎬβ－葡萄糖苷酶是

土壤碳循环的关键酶ꎬＮ－乙酰－β－葡萄糖苷酶和亮氨

酸氨基肽酶是土壤氮循环的关键酶ꎬ碱性磷酸酶是土

壤磷循环的关键酶ꎬ这 ４ 种酶对土壤磷循环有直接或

间接的影响[１１]ꎮ 而薄壳山核桃可与多种外生菌根真

菌建立共生关系[１２－１３]ꎬ研究土壤酶活性能够反映薄

壳山核桃与外生菌根真菌在缺磷环境下的适应机制

以及对土壤养分循环的影响ꎮ
目前ꎬ关于薄壳山核桃的研究多集中在品种引

种[１４]、病虫害防治[１５]和丰产栽培[１６]等方面ꎮ 姜宗庆

等[１７]研究了薄壳山核桃对不同施磷水平的响应ꎬ发
现当施磷水平为 ０.５ ｍｍｏｌＬ－１ Ｐ ２Ｏ５时即可满足薄壳

山核桃幼苗对磷的需求ꎬ促进幼苗的光合作用ꎬ这与

徐舰航等[１８]推荐的最适磷浓度(０.５ ~ １.０ ｍｍｏｌＬ－１

Ｐ ２Ｏ５)基本一致ꎮ 但不同施磷水平下ꎬ薄壳山核桃对

其他关键营养元素(如氮、钾)吸收以及土壤关键元

素循环相关酶活性的研究尚有待完善ꎮ 作者所在课

题组前期研究了外生菌根真菌对薄壳山核桃幼苗生

长的影响[４]ꎬ但不同施磷水平下外生菌根真菌对薄

壳山核桃的影响尚无系统报道ꎬ不利于揭示缺磷环境

下外生菌根真菌与薄壳山核桃之间的互作机制ꎮ 鉴

于此ꎬ本文探究了在低磷和正常施磷处理下接种外生

菌根真菌对薄壳山核桃幼苗生长和营养元素吸收的

影响ꎬ并分析了接种外生菌根真菌对土壤酶活性的调

节作用ꎬ以期明确外生菌根真菌促进薄壳山核桃抗低

磷胁迫的机制ꎬ为薄壳山核桃种植过程中科学合理施

肥提供理论依据ꎮ

８２
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１　 材料和方法

１.１　 材料

供试 材 料 为 薄 壳 山 核 桃 主 栽 品 种 ‘ 波 尼 ’
(‘Ｐａｗｎｅｅ’)ꎮ 薄壳山核桃种子(由安徽佳烨农业有

限公司提供)经萌发后ꎬ生长至子叶期(苗龄 ４５ ｄ)ꎬ
选取长势基本一致的幼苗接种外生菌根真菌ꎬ同时将

其根 系 长 度 剪 至 １０ ｃｍ 左 右ꎮ 接 种 方 法 参 考

Ｚｈａｎｇ[１９]等的方法ꎬ将新鲜并具有活力的菌丝块(面
积 ２ ｃｍ×２ ｃｍ)移至根际盒(长 ２３ ｃｍ、宽 １７ ｃｍ、高
３ ｃｍ)中ꎬ贴于薄壳山核桃幼苗根系进行接种培养ꎮ
对照苗(Ｃｏｎ)采用无菌琼脂块代替菌丝块进行贴根

处理ꎮ 培养基质(蛭石和珍珠岩的混合物、田园土、
草炭按体积比 ３ ∶ ２ ∶ １ 混匀)经 １２１ ℃、１００ ｋＰａ 灭菌

３ ｈ 后移至根际盒中ꎬ用于接菌苗培养ꎮ 所有幼苗均

在培养室中培养ꎬ培养条件为光照时间 １６ ｈｄ－１、光
照度 ８ ０００~１０ ０００ ｌｘ、日温 ２５ ℃、夜温 ２３ ℃ꎮ 供试

外生菌根真菌菌株为本实验室保存的土生空团菌

(Ｃｅｎｏｃｏｃｃｕｍ ｇｅｏｐｈｉｌｕｍ Ｆｒｉｅｓꎬ Ｃｇ ) 和 豆 马 勃 属 菌

(Ｐｉｓｏｌｉｔｈｕｓ ｓｐ.ꎬＰＳ)ꎬ均保存于 ＭＭＮ 培养基(ｍｏｄｉｆｉｅｄ
Ｍｅｌｉｎ￣Ｎｏｒｋｒａｎｓ ｍｅｄｉｕｍ)中ꎬ２５ ℃黑暗培养 ３０ ｄ 后用

于接种[１５]ꎮ
１.２　 方法

１.２.１　 实验设计　 接菌后的薄壳山核桃幼苗在根际

盒中生长 ３ 个月ꎬ使用 ＯＬＹＭＰＵＳ ＳＺ６１ 体式显微镜

(日本 Ｏｌｙｍｐｕｓ 公司)检查土生空团菌和豆马勃属菌

的菌根侵染率ꎬ２ 种成功接菌苗外生菌根形态特征见

图 １ꎮ

Ａ: 接种土生空团菌 Ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ Ｃｅｎｏｃｏｃｃｕｍ ｇｅｏｐｈｉｌｕｍ Ｆｒｉｅｓꎻ Ｂ: 接
种豆马勃属菌 Ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ Ｐｉｓｏｌｉｔｈｕｓ ｓｐ.

图 １　 薄壳山核桃幼苗外生菌根形态特征
Ｆｉｇ. １ 　 Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｅｃｔｏｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ ｏｆ Ｃａｒｙａ
ｉｌｌｉｎｏｉｎｅｎｓｉｓ (Ｗａｎｇｅｎｈ.) Ｋ. Ｋｏｃｈ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

　 　 将接菌苗和对照苗移至培养盆(高 １６ ｃｍ、直径

１８ ｃｍ)中进行双因素试验ꎬ每盆 １ 株ꎬ设置低磷(０.０５
ｍｍｏｌＬ－１ꎬＰ１)和正常施磷(０. ５０ ｍｍｏｌＬ－１ꎬＰ２)
２ 个施磷水平ꎮ 每个磷水平 １ 株苗(未接种以及接种

土生空团菌和豆马勃属菌的幼苗)ꎬ共 ６ 个处理ꎬ各处

理重复 ３ 次ꎮ
培养基质为轻石和蛭石(体积比 ２ ∶ １)的混合

物ꎬ每盆 ８６０ ｇꎻ培养基质搅拌混匀ꎬ称取 ５０ ｇ 鲜样ꎬ
过筛(孔径 ２ ｍｍ)去除大块碎屑ꎬ磨碎并自然风干后

备用ꎮ 采用凯氏定氮法[２０]４２－４９测定土壤全氮含量ꎬ采
用 ＮａＯＨ 碱熔－钼锑抗分光光度法[２０]７６－７８测定土壤全

磷含量ꎬ采用 ＮａＯＨ 熔融法[２０]１０１－１０３测定土壤全钾含

量ꎬ采用碱解扩散法[２０]５６－５８测定土壤碱解氮含量ꎬ采
用分光光度法[２０]８３－８６测定土壤有效磷含量ꎬ采用乙酸

铵浸提法[２０]１０６－１０７测定土壤速效钾含量ꎬ采用重铬酸

钾容量法[２０]３０－３４ 测定土壤有机质含量ꎻ采用雷磁

ＰＨＳ－３Ｅ ｐＨ 计(上海仪电科学仪器股份有限公司)测
定土壤 ｐＨ 值ꎮ 基质中全氮、全磷、全钾、碱解氮、
有效磷、速效钾和有机碳含量分别为 １.３９ ｇｋｇ－１、
０.２３ ｇｋｇ－１、４０. ０７ ｇｋｇ－１、２０. ０８ ｍｇｋｇ－１、７. ０８
ｍｇｋｇ－１、６９.４５ ｍｇｋｇ－１和 ２３.７２ ｇｋｇ－１ꎬｐＨ ５.８ 至

ｐＨ ６.１ꎮ
薄壳山核桃幼苗移栽后第 １ 周用蒸馏水浇灌(达

到田间最大持水量的 ８０％左右ꎬ以每盆基质的质量

计)ꎬ随后每隔 ２ 周添加 １ 次 ２００ ｍＬ 不同浓度磷营养

液ꎬ共添加 ９ 次ꎮ 不同浓度磷营养液通过 ＫＨ２ＰＯ４和

Ｈｏａｇｌａｎｄ 基础营养液 〔 ６. ０ ｍｍｏｌ  Ｌ－１ ＫＮＯ３、 ０. ５
ｍｍｏｌＬ－１ ＮＨ４ ＮＯ３、５. ８ ｍｍｏｌＬ－１ Ｃａ(ＮＯ３ ) ２、２. ０
ｍｍｏｌＬ－１ ＭｇＳＯ４、０. １ ｍｍｏｌＬ－１ ＫＩ、０. １ ｍｏｌＬ－１

ＦｅＮａＥＤＴＡ、０. １ ｍｍｏｌＬ－１ Ｈ３ ＢＯ３、０. １５ ｍｍｏｌＬ－１

ＭｎＳＯ４、 ５３. ０ μｍｏｌ  Ｌ－１ ＺｎＳＯ４、 １. ２ μｍｏｌ  Ｌ－１

Ｎａ２ＭｏＯ４、 ０. １ μｍｏｌ Ｌ－１ ＣｕＳＯ４ 和 ０. ２ μｍｏｌ Ｌ－１

ＣｏＣｌ２ꎬｐＨ ６.５ 至 ｐＨ ７.０〕调配而成ꎮ 磷营养液中缺少

的钾离子(Ｋ＋)用等量的 ＫＣｌ 代替ꎬ确保整个实验期

间所有处理的 Ｋ＋浓度一致ꎮ 每隔 ３~４ ｄ 用蒸馏水浇

灌 １ 次(达到田间最大持水量的 ８０％左右ꎬ以每盆基

质的质量计)ꎬ每隔 ２ 周交换 １ 次培养盆位置以减小

边际效应ꎮ 期间尽量避免营养液渗漏ꎬ若有渗漏ꎬ将
渗漏液体重新回收至栽培盆中ꎮ 培养 ６ 个月后先测

定光合指标ꎬ之后收获植株用于相关指标测定ꎮ
１.２.２　 光合指标测定　 选取薄壳山核桃幼苗枝条中

９２
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部 ３ 枚大小及嫩度基本一致的叶片ꎬ使用 ＬＩ－６８００ 便

携式光合仪(美国 ＬＩ －ＣＯＲ 公司)测定净光合速率

(Ｐｎ)ꎬ结果取平均值ꎮ
１.２.３　 干质量和地径测定　 使用游标卡尺(精度 ０.１
ｍｍ)测量地径ꎮ 测定薄壳山核桃根的菌根侵染率后ꎬ
将幼苗根、茎、叶分开ꎬ放入 ６０ ℃烘箱干燥 ４８ ｈꎬ采用

万分之一电子天平称量根、茎、叶干质量ꎬ三者的总和

为植株干质量ꎮ
１.２.４　 各组织元素含量测定　 取上述干样 ０.２ ｇꎬ采
用凯氏定氮法[２０]２６４－２６７测定薄壳山核桃幼苗根、茎、叶
中全氮含量ꎻ取干样 ０. １ ~ ０. ５ ｇꎬ采用压力罐消解

法[２１]测定根、茎、叶中全磷和全钾含量ꎬ并根据文献

[２２]中的方法计算植株全磷含量ꎮ
１.２.５　 菌根侵染率、干质量依赖性和磷贡献率测定

分别随机选取不同的对照苗和接菌苗的 １０ 条侧根ꎬ
使用 ＯＬＹＭＰＵＳ ＳＺ６１ 体式显微镜进行菌根的观察计

数(计数根尖 １ ２００ 个左右)ꎬ并使用Ｍｓｈｏｔ ＭＤＸ１０ 高

清成像系统(广州市明美光电技术有限公司)拍照ꎮ
菌根的侵染率、干质量依赖性和磷贡献率根据文献

[２２－２３]中的方法计算ꎬ公式分别为菌根侵染率 ＝
(计数菌根的根尖数 /计数根尖总数) ×１００％、菌根干

质量依赖性＝(接菌植株干质量 /对照植株干质量) ×
１００％和菌根磷贡献率 ＝ 〔(接菌植株全磷含量－对照

植株全磷含量) /接菌植株全磷含量〕×１００％ꎮ
１.２.６　 土壤酶活性测定 　 培养基质搅拌混匀ꎬ称取

　 　 　

５０ ｇ 鲜样ꎬ自然风干ꎬ过 ３０~５０ 目筛后备用ꎮ 采用 β－
葡萄糖甘酶试剂盒(ＢＣ０１６５ꎬ北京索莱宝科技有限公

司)测定土壤 β－葡萄糖苷酶活性ꎬ采用 Ｎ－乙酰－β－
葡萄糖苷酶试剂盒(ＢＣ４２９５ꎬ北京索莱宝科技有限公

司)测定土壤 Ｎ－乙酰－β－葡萄糖苷酶活性ꎬ采用亮氨

酸氨基肽酶试剂盒(ＢＣ４０２５ꎬ北京索莱宝科技有限公

司)测定土壤亮氨酸氨基肽酶活性ꎬ采用磷酸苯二钠

比色法[２４]测定土壤碱性磷酸酶活性ꎮ
１.３　 数据处理和分析

采用 ＩＢＭ ＳＰＳＳ ２２.０ 软件对数据进行处理、双因

素方差分析和 Ｔｕｋｅｙ 差异显著性检验ꎮ

２　 结果和分析

２.１　 不同施磷水平下外生菌根真菌对幼苗生长和各

组织元素含量的的影响

２.１.１　 对幼苗生长指标的影响　 不同施磷水平下接

种土生空团菌(Ｃｇ)和豆马勃属菌(ＰＳ)对薄壳山核

桃幼苗生长指标的影响及双因素方差分析见表 １ꎮ
结果显示:低磷(Ｐ１)条件下ꎬＰ１－ＰＳ 组幼苗净光合速

率、地径、叶干质量、茎干质量和根干质量均显著(Ｐ<
０.０５)高于 Ｐ１－Ｃｇ 和对照(Ｐ１－Ｃｏｎ)组ꎬ其中ꎬＰ１－Ｃｇ
组幼苗净光合速率和根干质量还显著高于 Ｐ１－Ｃｏｎ
组ꎮ 正常施磷(Ｐ２)条件下ꎬＰ２－ＰＳ 组幼苗净光合速

率和地径高于 Ｐ２－Ｃｇ 和对照(Ｐ２－Ｃｏｎ)组ꎬ但 ３ 组间

　 　 　
表 １　 不同施磷水平下外生菌根真菌对薄壳山核桃幼苗生长的影响及双因素方差分析(Ｘ±ＳＤ) １)

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｅｃｔｏｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ ｏｎ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ Ｃａｒｙａ ｉｌｌｉｎｏｉｎｅｎｓｉｓ (Ｗａｎｇｅｎｈ.) Ｋ. Ｋｏｃｈ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ
ｌｅｖｅｌｓ ａｎｄ ｔｗｏ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ (Ｘ±ＳＤ) １)

处理２)

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ２)
净光合速率 / (ｍｏｌｍ－２ｓ－１)

Ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ
地径 / ｍｍ

Ｇｒｏｕｎｄ ｄｉａｍｅｔｅｒ
叶干质量 / ｇ
Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｓｓ

茎干质量 / ｇ
Ｓｔｅｍ ｄｒｙ ｍａｓｓ

根干质量 / ｇ
Ｒｏｏｔ ｄｒｙ ｍａｓｓ

Ｐ１－Ｃｏｎ ３.１５±０.５８Ａｃ ５.５９±０.３５Ａｂ ０.４２±０.２０Ｂｂ ０.６１±０.０４Ａｂ １.５１±０.０４Ｂｃ
Ｐ１－Ｃｇ ４.３９±０.１５Ａｂ ６.１４±０.２２Ａｂ ０.６５±０.１６Ｂｂ ０.６１±０.０３Ｂｂ ２.３０±０.０６Ｂｂ
Ｐ１－ＰＳ ５.５０±０.３５Ａａ ８.７２±１.５８Ａａ １.４７±０.２４Ａａ ０.７９±０.１０Ａａ ５.７４±０.０４Ａａ
Ｐ２－Ｃｏｎ ４.４３±０.５８Ａａ ６.４６±０.６２Ａａ １.２９±０.１９Ａｂ ０.６９±０.０６Ａｂ ３.９７±０.６８Ａｂ
Ｐ２－Ｃｇ ５.１１±０.９６Ａａ ６.９７±０.７０Ａａ ２.３８±０.２７Ａａ １.１２±０.２５Ａａ ６.７２±１.２４Ａａ
Ｐ２－ＰＳ ５.８４±０.８６Ａａ ７.５７±０.６４Ａａ １.６３±０.３２Ａｂ ０.７０±０.０７Ａｂ ３.８１±０.３６Ｂｂ

ＰＥＭＦ <０.０１ <０.０１ <０.０１ <０.０５ <０.０１
ＰＰ <０.０５ ０.６４２ <０.０１ <０.０５ <０.０１
ＰＥＭＦ×Ｐ ０.４７２ ０.０８６ <０.０１ <０.０１ <０.０１

　 １)同列中不同大写字母表示同一接菌条件不同施磷组间差异显著(Ｐ < ０. ０５) Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｕｐｐｅｒｃａｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
(Ｐ<０.０５)ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｇｒｏｕｐｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎꎻ 同列中不同小写字母表示同一施磷条件
不同接菌组间差异显著(Ｐ<０.０５)Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ (Ｐ<０.０５) ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ
ｇｒｏｕｐｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ.

　 ２) Ｐ１: 低磷 Ｌｏｗ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓꎻ Ｐ２: 正常施磷 Ｎｏｒｍａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎꎻ Ｃｏｎ: 未接菌 Ｎｏｎ￣ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎꎻ Ｃｇ: 接种土生空团菌 Ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ
Ｃｅｎｏｃｏｃｃｕｍ ｇｅｏｐｈｉｌｕｍ Ｆｒｉｅｓꎻ ＰＳ: 接种豆马勃属菌 Ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ Ｐｉｓｏｌｉｔｈｕｓ ｓｐ. ＰＥＭＦ: 接菌处理的 Ｐ 值 Ｐ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎻ ＰＰ : 施磷
处理的 Ｐ 值 Ｐ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎻ ＰＥＭＦ×Ｐ : 接菌和施磷交互作用的 Ｐ 值 Ｐ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ
ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ.

０３
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差异均不显著ꎻＰ２－Ｃｇ 组幼苗叶干质量、茎干质量和

根干质量均显著高于 Ｐ２－ＰＳ 和 Ｐ２－Ｃｏｎ 组ꎬ后二者间

差异不显著ꎮ 随着磷浓度降低ꎬ除接种豆马勃属菌组

幼苗的地径、茎干质量和根干质量升高外ꎬ其余处理

组幼苗的净光合速率、地径、叶干质量、茎干质量和根

干质量均降低ꎬ但多数处理组间差异不显著ꎮ 总体上

看ꎬ缺磷会抑制薄壳山核桃幼苗的光合作用和干质量

积累ꎻ但接菌处理促进了幼苗的光合作用和干质量积

累ꎬ其中ꎬ低磷条件下接种豆马勃属菌对幼苗的光合

作用和干质量积累的提升效果显著优于接种土生空

团菌ꎮ
双因素方差分析结果(表 １)显示:接菌处理对薄

壳山核桃幼苗的净光合速率和地径有极显著(Ｐ <
０.０１)影响ꎻ施磷处理对净光合速率有显著影响ꎬ但二

者的交互作用对净光合速率和地径的影响均不显著ꎮ
施磷处理、接菌处理及二者的交互作用对叶干质量、
茎干质量和根干质量均有显著或极显著影响ꎮ
２.１.２　 对幼苗各组织元素含量的影响　 不同施磷水

平下接种土生空团菌和豆马勃属菌对薄壳山核桃幼

苗各组织营养元素含量的影响及双因素方差分析见

表 ２ꎮ 结果显示:同一施磷水平下ꎬ接种土生空团菌

和豆马勃属菌幼苗根、茎、叶中全氮、全磷和全钾含量

大多高于对照组ꎬ且除了 Ｐ１－Ｃｇ 组幼苗根中全氮含

量显著高于 Ｐ１－ＰＳ 组外ꎬ全氮和全钾含量在 ３ 组间

差异均不显著ꎮ 低磷条件下ꎬＰ１－Ｃｇ 组幼苗根、茎、叶
中全磷含量总体显著高于 Ｐ１－ＰＳ 和 Ｐ１－Ｃｏｎ 组ꎻ正常

施磷条件下ꎬＰ２－Ｃｇ 和 Ｐ２－ＰＳ 组幼苗根、茎、叶中全

磷含量总体显著高于 Ｐ２－Ｃｏｎ 组ꎬ前二者间仅茎中全

磷含量差异显著ꎮ 随着磷浓度降低ꎬ幼苗叶中全氮、
全磷和全钾含量均降低ꎬ且在未接菌条件下差异均显

著ꎻ根、茎中全氮、全磷和全钾含量变化各异ꎬ但多数

处理组间差异不显著ꎮ 总体上看ꎬ缺磷会抑制薄壳山

核桃幼苗叶中全氮、全磷和全钾含量的积累ꎻ但接菌

处理促进了幼苗根、茎、叶中全氮、全磷和全钾含量积

累ꎬ其中ꎬ低磷条件下接种土生空团菌对幼苗根、茎、
叶中营养元素吸收的提升效果优于接种豆马勃属菌ꎮ

双因素方差分析结果(表 ２)显示:接菌处理对薄

壳山核桃幼苗根、茎、叶中全磷含量以及叶中全钾含

量有显著或极显著影响ꎻ施磷处理对根、茎和叶中全

磷含量以及叶中全氮和全钾含量有显著或极显著影

响ꎻ二者的交互作用对根和茎中全氮和全磷含量有显

著或极显著影响ꎮ

表 ２　 不同施磷水平下外生菌根真菌对薄壳山核桃幼苗根、茎、叶中
营养元素含量的影响及双因素方差分析(Ｘ±ＳＤ) １)

Ｔａｂｌｅ ２ 　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｃｔｏｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ ｏｎ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｅｌｅｍｅｎｔ
ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ ｒｏｏｔꎬ ｓｔｅｍꎬ ａｎｄ ｌｅａｆ ｏｆ Ｃａｒｙａ ｉｌｌｉｎｏｉｎｅｎｓｉｓ (Ｗａｎｇｅｎｈ.) Ｋ.
Ｋｏｃｈ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ａｎｄ ｔｗｏ￣
ｗａｙ ＡＮＯＶＡ(Ｘ±ＳＤ) １)

处理２)

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ２)

不同组织全氮含量 / (ｇｋｇ－１)
Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ

根 Ｒｏｏｔ 茎 Ｓｔｅｍ 叶 Ｌｅａｆ

Ｐ１－Ｃｏｎ １１.５２±２.０４Ａａｂ ９.８１±２.０４Ａａ ２１.７２±２.３４Ｂａ
Ｐ１－Ｃｇ １４.９６±１.７４Ａａ １０.０５±０.８０Ａａ ２６.３８±４.４９Ａａ
Ｐ１－ＰＳ １０.９６±０.２７Ｂｂ １２.３９±１.４９Ａａ ２５.２５±２.０４Ａａ
Ｐ２－Ｃｏｎ １２.４４±０.６９Ａａ １１.７５±１.９４Ａａ ２９.６７±２.０７Ａａ
Ｐ２－Ｃｇ １１.９３±０.５４Ｂａ １２.０２±２.６０Ａａ ２７.１２±１.７０Ａａ
Ｐ２－ＰＳ １２.９９±０.９７Ａａ ９.０４±０.３３Ｂａ ２７.８６±１.６０Ａａ

ＰＥＭＦ ０.０９６ ０.９４４ ０.７５６
ＰＰ ０.９５９ ０.８２３ <０.０１
ＰＥＭＦ×Ｐ <０.０１ <０.０５ ０.０７８

处理２)

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ２)

不同组织全磷含量 / (ｍｇｋｇ－１)
Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ

根 Ｒｏｏｔ 茎 Ｓｔｅｍ 叶 Ｌｅａｆ

Ｐ１－Ｃｏｎ ０.６５±０.１３Ａｃ ０.７０±０.２６Ａｂ １.２１±０.０６Ｂｂ
Ｐ１－Ｃｇ １.９２±０.１９Ａａ １.５８±０.０８Ａａ １.７１±０.０７Ｂａ
Ｐ１－ＰＳ １.００±０.０９Ｂｂ １.０７±０.０２Ｂｂ １.６３±０.０４Ａａ
Ｐ２－Ｃｏｎ １.００±０.２０Ａｂ ０.８２±０.０９Ａｃ １.５８±０.０４Ａｂ
Ｐ２－Ｃｇ １.４８±０.２２Ａａｂ １.３７±０.０６Ｂｂ ２.１３±０.１２Ａａ
Ｐ２－ＰＳ １.６５±０.１５Ａａ １.６１±０.１１Ａａ １.９５±０.２２Ａａｂ

ＰＥＭＦ <０.０１ <０.０１ <０.０１
ＰＰ <０.０５ <０.０５ <０.０１
ＰＥＭＦ×Ｐ <０.０１ <０.０１ ０.７４８

处理２)

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ２)

不同组织全钾含量 / (ｍｇｋｇ－１)
Ｔｏｔａｌ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ

根 Ｒｏｏｔ 茎 Ｓｔｅｍ 叶 Ｌｅａｆ

Ｐ１－Ｃｏｎ ５.８１±０.２６Ａａ ４.８６±１.１２Ａａ ７.４２±０.５６Ｂａ
Ｐ１－Ｃｇ ７.１０±０.８４Ａａ ５.３７±０.２６Ａａ １１.４１±２.６６Ａａ
Ｐ１－ＰＳ ６.８９±０.２６Ａａ ５.４７±１.００Ａａ １１.０９±０.６２Ｂａ
Ｐ２－Ｃｏｎ ６.０６±０.５２Ａａ ４.０２±０.０７Ａａ １２.０９±０.４５Ａａ
Ｐ２－Ｃｇ ６.４７±０.５０Ａａ ４.７５±０.１２Ｂａ １２.４６±０.６８Ａａ
Ｐ２－ＰＳ ６.６３±１.０３Ａａ ４.９３±０.７４Ａａ １３.０５±０.７６Ａａ

ＰＥＭＦ ０.０６５ ０.１７２ <０.０５
ＰＰ ０.４８７ ０.０６４ <０.０１
ＰＥＭＦ×Ｐ ０.５０５ ０.９２６ ０.０６２

　 １)同列中不同大写字母表示同一接菌条件不同施磷组间差异显著
(Ｐ < ０.０５) Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓ ｕｐｐｅｒｃａｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ( Ｐ < ０.０５ ) ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ
ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｇｒｏｕｐｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎꎻ 同列中不同
小写字母表示同一施磷条件不同接菌组间差异显著(Ｐ< ０.０５)
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ (Ｐ<
０.０５) ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｇｒｏｕｐｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｓａｍｅ
ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ.

　 ２) Ｐ１: 低 磷 Ｌｏｗ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓꎻ Ｐ２: 正 常 施 磷 Ｎｏｒｍａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ
ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎꎻ Ｃｏｎ: 未接菌 Ｎｏｎ￣ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎꎻ Ｃｇ: 接种土生空团菌
Ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ Ｃｅｎｏｃｏｃｃｕｍ ｇｅｏｐｈｉｌｕｍ Ｆｒｉｅｓꎻ ＰＳ: 接种豆马勃属菌
Ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ Ｐｉｓｏｌｉｔｈｕｓ ｓｐ. ＰＥＭＦ: 接菌处理的 Ｐ 值 Ｐ ｖａｌｕｅ ｏｆ
ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎻ ＰＰ : 施磷处理的 Ｐ 值 Ｐ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ
ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎻ ＰＥＭＦ×Ｐ : 接菌和施磷交互作用的 Ｐ 值 Ｐ ｖａｌｕｅ
ｏｆ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ.
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２.２　 不同施磷水平下外生菌根真菌对幼苗菌根的侵

染率、干质量依赖性和磷贡献率的影响

　 　 不同施磷水平下接种土生空团菌(Ｃｇ)和豆马勃

属菌(ＰＳ)对薄壳山核桃幼苗菌根的侵染率、干质量

依赖性和磷贡献率的影响及双因素方差分析见表 ３ꎮ
结果显示:低磷(Ｐ１)条件下ꎬＰ１－Ｃｇ 组幼苗菌根的侵

染率和磷贡献率均高于 Ｐ１－ＰＳ 组ꎬ但差异均不显著ꎻ
而菌根干质量依赖性显著(Ｐ<０.０５)低于 Ｐ１－ＰＳ 组ꎮ
正常施磷(Ｐ２)条件下ꎬＰ１－Ｃｇ 组幼苗菌根的侵染率

和干质量依赖性均显著高于 Ｐ２－ＰＳ 组ꎬ菌根磷贡献

率在二组间差异不显著ꎮ 随着磷浓度降低ꎬ幼苗菌根

的侵染率和磷贡献率无显著差异ꎬ接种土生空团菌的

幼苗菌根干质量依赖性显著降低ꎬ接种豆马勃属菌的

幼苗菌根干质量依赖性显著升高ꎮ 菌根侵染率从高

至低依次为 Ｐ２－Ｃｇ 组(４１.４％)、Ｐ１－Ｃｇ 组(３９.９％)、
Ｐ１－ＰＳ 组(３５.５％)、Ｐ２－ＰＳ 组(３１.９％)ꎻ菌根干质量

依赖性从高至低依次为 Ｐ１－ＰＳ 组(６８.２４％)、Ｐ２－Ｃｇ
组 (４１.５５％ )、 Ｐ１ － Ｃｇ 组 ( ２８. ５５％)、 Ｐ２ － ＰＳ 组

(６.４８％)ꎻ菌根磷贡献率从高至低依次为 Ｐ１－Ｃｇ 组

(４１.７９％)、Ｐ２－ＰＳ 组(３１.９８％)、Ｐ２－Ｃｇ 组(３１.３９％)、
　 　 　
表 ３　 不同施磷水平下外生菌根真菌对薄壳山核桃幼苗菌根的侵染
率、干质量依赖性和磷贡献率的影响及双因素方差分析(Ｘ±ＳＤ) １)

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｃｔｏｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ ｏｎ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ
ｒａｔｅꎬ ｄｒｙ ｍａｓｓ ｄｅｐｅｎｄｅｎｃｅ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｏｆ Ｃａｒｙａ
ｉｌｌｉｎｏｉｎｅｎｓｉｓ ( Ｗａｎｇｅｎｈ.) Ｋ. Ｋｏｃｈ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ａｎｄ ｔｗｏ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ (Ｘ±ＳＤ) １)

处理２)

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ２)
菌根侵染率 / ％

Ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ
ｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ ｒａｔｅ

菌根干质量依赖性 / ％
Ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ
ｄｒｙ ｍａｓｓ

ｄｅｐｅｎｄｅｎｃｅ

菌根磷贡献率 / ％
Ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ
ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ

ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ

Ｐ１－Ｃｇ ３９.９±８.１Ａａ ２８.５５±５.１２Ｂｂ ４１.７９±６.５０Ａａ
Ｐ１－ＰＳ ３５.５±６.６Ａａ ６８.２４±１.３６Ａａ ２９.１３±８.４８Ａａ
Ｐ２－Ｃｇ ４１.４±２.８Ａａ ４１.５５±３.９８Ａａ ３１.３９±４.４０Ａａ
Ｐ２－ＰＳ ３１.９±３.６Ａｂ ６.４８±１４.５９Ｂｂ ３１.９８±８.８０Ａａ

ＰＥＭＦ <０.０１ ０.６３１ ０.１８８
ＰＰ ０.７５８ <０.０１ ０.３９４
ＰＥＭＦ×Ｐ ０.６２５ <０.０１ ０.１５３

　 １)同列中不同大写字母表示同一接菌条件不同施磷组间差异显著
(Ｐ < ０. ０５) Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｕｐｐｅｒｃａｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ (Ｐ<０.０５) ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ
ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｇｒｏｕｐｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎꎻ 同列中不同
小写字母表示同一施磷条件不同接菌组间差异显著(Ｐ< ０.０５)
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ (Ｐ<
０.０５) ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｇｒｏｕｐｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｓａｍｅ
ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ.

　 ２) Ｐ１: 低 磷 Ｌｏｗ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓꎻ Ｐ２: 正 常 施 磷 Ｎｏｒｍａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ
ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎꎻ Ｃｇ: 接 种 土 生 空 团 菌 Ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ Ｃｅｎｏｃｏｃｃｕｍ
ｇｅｏｐｈｉｌｕｍ Ｆｒｉｅｓꎻ ＰＳ: 接种豆马勃属菌 Ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ Ｐｉｓｏｌｉｔｈｕｓ ｓｐ.
ＰＥＭＦ: 接菌处理的 Ｐ 值 Ｐ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎻ ＰＰ : 施磷
处理的 Ｐ 值 Ｐ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎻ ＰＥＭＦ×Ｐ : 接
菌和施磷交互作用的 Ｐ 值 Ｐ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ
ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ.

Ｐ１－ＰＳ 组(２９.１３％)ꎮ 总体上看ꎬ土生空团菌对薄壳

山核桃幼苗的菌根侵染能力较豆马勃属菌强ꎬ且施磷

水平的改变不会对其菌根侵染率产生明显影响ꎻ低磷

条件下接种土生空团菌可明显促进植株对磷元素的

吸收ꎬ植株干质量对土生空团菌的依赖性显著低于豆

马勃属菌ꎮ
双因素方差分析结果(表 ３)显示:接菌处理对薄

壳山核桃幼苗菌根侵染率有极显著(Ｐ<０.０１)影响ꎬ
施磷处理以及二者的交互作用对菌根干质量依赖性

有极显著影响ꎮ
２.３　 不同施磷水平下外生菌根真菌对土壤酶活性的

影响

　 　 不同施磷水平下接种土生空团菌(Ｃｇ)和豆马勃

属菌(ＰＳ)对薄壳山核桃幼苗土壤中 β－葡萄糖苷酶

(ＢＧ)、Ｎ－乙酰－β－葡萄糖苷酶(ＮＡＧ)、亮氨酸氨基

肽酶(ＬＡＰ)和碱性磷酸酶(ＡＬＰ)活性的影响及双因

素方差分析见表 ４ꎮ 结果显示:低磷( Ｐ１) 条件下ꎬ
Ｐ１－Ｃｇ 和 Ｐ１－ＰＳ 组土壤中 ＢＧ、ＮＡＧ 和 ＡＬＰ 活性高

　 　 　
表 ４　 不同施磷水平下外生菌根真菌对薄壳山核桃幼苗土壤酶活性的
影响及双因素方差分析(Ｘ±ＳＤ)
Ｔａｂｌｅ ４ 　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｅｃｔｏｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ ｏｎ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ
Ｃａｒｙａ ｉｌｌｉｎｏｉｎｅｎｓｉｓ (Ｗａｎｇｅｎｈ.) Ｋ. Ｋｏｃｈ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ａｎｄ ｔｗｏ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ (Ｘ±ＳＤ)

处理１)

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ１)
酶活性 / (Ｕｇ－１) ２) 　 Ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ２)

ＢＧ ＮＡＧ ＬＡＰ ＡＬＰ
Ｐ１－Ｃｏｎ １６.２３±１.５６Ｂａ ２７.４４±２.１５Ｂｂ ０.４１±０.０１Ａａ ２.０１±０.０２Ａａ
Ｐ１－Ｃｇ １８.５４±２.１０Ｂａ ３０.２４±２.２５Ｂａｂ ０.３５±０.０３Ｂａ ２.０５±０.０４Ａａ
Ｐ１－ＰＳ １９.６８±１.６８Ａａ ３３.５１±２.１１Ｂａ ０.３９±０.０３Ａａ ２.０７±０.０４Ａａ
Ｐ２－Ｃｏｎ ７７.８４±２.１５Ａａ ４５.１３±２.４１Ａａ ０.２８±０.０１Ｂｃ １.７６±０.０６Ｂａ
Ｐ２－Ｃｇ ６０.０２±２.００Ａｂ ３９.４２±１.６９Ａｂ ０.６２±０.０３Ａａ １.５３±０.１０Ｂｂ
Ｐ２－ＰＳ ２０.４４±２.１１Ａｃ ３６.９６±０.２６Ａｂ ０.４３±０.０２Ａｂ １.４８±０.０８Ｂｂ

ＰＥＭＦ <０.０１ ０.４３９ <０.０１ <０.０５
ＰＰ <０.０１ <０.０１ <０.０１ <０.０１
ＰＥＭＦ×Ｐ <０.０１ <０.０１ <０.０１ <０.０１

　 １) Ｐ１: 低 磷 Ｌｏｗ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓꎻ Ｐ２: 正 常 施 磷 Ｎｏｒｍａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ
ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎꎻ Ｃｏｎ: 未接菌 Ｎｏｎ￣ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎꎻ Ｃｇ: 接种土生空团菌
Ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ Ｃｅｎｏｃｏｃｃｕｍ ｇｅｏｐｈｉｌｕｍ Ｆｒｉｅｓꎻ ＰＳ: 接种豆马勃属菌
Ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ Ｐｉｓｏｌｉｔｈｕｓ ｓｐ. ＰＥＭＦ: 接菌处理的 Ｐ 值 Ｐ ｖａｌｕｅ ｏｆ
ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎻ ＰＰ : 施磷处理的 Ｐ 值 Ｐ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ
ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ.

　 ２)ＢＧ: β－葡萄糖苷酶 β￣ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅꎻ ＮＡＧ: Ｎ－乙酰－β－葡萄糖苷酶
Ｎ￣ａｃｅｔｙｌ￣β￣ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅꎻ ＬＡＰ: 亮 氨 酸 氨 基 肽 酶 Ｌｅｕｃｉｎｅ
ａｍｉｎｏｐｅｐｔｉｄａｓｅꎻ ＡＬＰ: 碱性磷酸酶 Ａｌｋａｌｉｎｅ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ. 同列中不
同大写字母表示同一接菌条件不同施磷组间差异显著(Ｐ<０.０５)
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｕｐｐｅｒｃａｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
(Ｐ<０.０５)ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｇｒｏｕｐｓ
ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎꎻ 同列中不同小写字母表示同
一施磷条件不同接菌组间差异显著(Ｐ<０.０５) Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅｓ
ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ( Ｐ < ０. ０５) ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ
ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｇｒｏｕｐｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ
ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎꎻ ＰＥＭＦ×Ｐ : 接菌和施磷交互作用的 Ｐ 值 Ｐ ｖａｌｕｅ
ｏｆ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ.
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于对照组(Ｐ１－Ｃｏｎ)ꎬＬＡＰ 活性低于 Ｐ１－Ｃｏｎ 组ꎬ但仅

Ｐ１－ＰＳ 组土壤中 ＮＡＧ 活性与 Ｐ１－Ｃｏｎ 组差异显著

(Ｐ<０.０５)ꎮ 正常施磷(Ｐ２)条件下ꎬＰ２－Ｃｇ 和 Ｐ２－ＰＳ
组土壤中 ＢＧ、 ＮＡＧ 和 ＡＬＰ 活性显著低于对照

(Ｐ２－Ｃｏｎ)组ꎬＬＡＰ 活性显著高于 Ｐ２－Ｃｏｎ 组ꎮ 随着

磷浓度降低ꎬ土壤中 ＢＧ 和 ＮＡＧ 活性总体显著降低ꎬ
ＡＬＰ 活性显著升高ꎮ 总体上看ꎬ缺磷处理会导致 ＢＧ
和 ＮＡＧ 活性显著降低ꎬＡＬＰ 活性显著升高ꎻ低磷条件

下ꎬ接菌处理提高了土壤中 ＢＧ、ＮＡＧ 和 ＡＬＰ 活性ꎬ降
低了 ＬＡＰ 活性ꎬ其中ꎬ接种豆马勃属菌对土壤酶活性

的提升效果优于接种土生空团菌ꎮ
双因素方差分析结果(表 ４)表明:接菌处理对土

壤中 ＢＧ 和 ＬＡＰ 活性有极显著(Ｐ<０.０１)影响ꎬ对土

壤中 ＡＬＰ 活性有显著影响ꎻ施磷处理以及二者的交

互作用对土壤中 ＢＧ、ＮＡＧ、ＬＡＰ 和 ＡＬＰ 活性均有极

显著影响ꎮ

３　 讨论和结论

植物在面对磷限制时表现出多种形态、生理和生

态适应反应[２５]ꎮ 本研究中ꎬ缺磷抑制了未接菌(对
照)薄壳山核桃幼苗的光合作用和干质量积累ꎮ 这

可能是由于供磷水平降低使未接菌处理组幼苗叶片

内外气体交换受阻ꎬ影响气孔开闭程度ꎬ从而导致净

光合速率下降、光合能力减弱[１７]ꎬ也可能是由于植物

体内参与光合作用的各组分含量和酶活性改变引起

光合速率下降[２６]ꎬ进而影响了干物质积累ꎮ 外生菌

根共生体通过形成菌丝套与外延菌丝ꎬ能够增强宿主

植物的养分吸收效率ꎬ促进宿主植物的生长和发

育[２７]ꎮ 本研究结果表明:低磷条件下接种土生空团

菌和豆马勃属菌 ２ 种外生菌根真菌可使薄壳山核桃

幼苗净光合速率、地径、叶干质量、茎干质量和根干质

量总体提高ꎬ有效减轻缺磷对薄壳山核桃幼苗生长的

抑制作用ꎬ这与缺磷条件下外生菌根真菌对马尾松

(Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ Ｌａｍｂ.)幼苗生长的影响相似[２８]ꎮ
本研究中ꎬ在接种外生菌根真菌的情况下ꎬ薄壳山核

桃干质量的积累差异主要体现在根干质量方面ꎮ 磷

元素缺乏通常会造成植物根部干质量的变化ꎮ 在接

菌植物中ꎬ增加地下部糖类的分配可能有利于宿主植

物的生长ꎬ这是因为糖类的增加可以促进菌根共生体

更有效地在土壤中寻找养分资源[２９－３０]ꎮ 因此ꎬ推测

增加根干质量积累ꎬ可能是外生菌根真菌提高宿主应

对低磷胁迫的策略之一ꎮ 此外ꎬ本研究发现ꎬ低磷条

件下接种豆马勃属菌对薄壳山核桃幼苗的光合作用

和干质量积累的提升效果显著高于接种土生空团菌ꎬ
表明不同外生菌根真菌的促生特性各不相同ꎮ 这些

差异可能主要是由于不同外生菌根真菌的功能多样

性存在差异所致ꎬ例如在增加宿主细根密度以及为宿

主提供营养的能力上表现不同[３１]ꎮ
氮、磷和钾作为植物生长所必需的营养元素ꎬ在

植物生理代谢及生长和发育过程中发挥关键作用ꎬ其
含量变化可反映植物对胁迫的适应机制[３２]ꎮ 本研究

中ꎬ薄壳山核桃幼苗叶中全氮、全磷和全钾含量随着

磷浓度降低均降低ꎬ说明低磷环境会减少叶片对必需

营养元素的吸收ꎬ这与已报道的研究结果相符[１８]ꎮ
低磷条件下接种土生空团菌对薄壳山核桃幼苗根、
茎、叶中营养元素积累的提升效果总体优于接种豆马

勃属菌ꎬ说明低磷条件下ꎬ不同外生菌根真菌为宿主

提供营养的能力不同ꎬ目前已有研究发现外生菌根真

菌在吸收氮和磷等元素的能力上有很大差异[３３]ꎮ 说

明 ２ 种外生菌根真菌在不同施磷水平下对薄壳山核

桃的营养元素吸收存在不同的吸收利用策略ꎬ也从一

方面解释了低磷条件下接种土生空团菌后幼苗根中

全氮、全磷和全钾含量升高的原因ꎬ并体现出外生菌

根真菌群落多样性在影响宿主营养元素吸收潜力方

面的功能多样性[３１]ꎮ 本研究结果显示:不同处理(低
磷和正常施磷ꎬ接种 ２ 种外生菌根真菌)间的菌根磷

贡献率没有统计学上的差异ꎬ但低磷条件下接种土生

空团菌和豆马勃属菌均使薄壳山核桃幼苗叶和根中

全磷含量显著升高ꎮ 同时ꎬ低磷条件下土生空团菌的

菌根磷贡献率明显高于正常施磷条件下ꎬ而豆马勃属

菌的菌根磷贡献率在 ２ 种施磷水平下差异不大ꎬ２ 种

外生菌根真菌菌根对宿主磷吸收的贡献率并没有随

着施磷水平的提高而增加ꎮ 前人研究组织磷吸收动

力时发现ꎬ外生菌根真菌 Ｐａｘｉｌｌｕｓ ｉｎｖｏｌｕｔｕｓ (Ｂａｔｓｃｈ)
Ｆｒ.、 Ｓｕｉｌｌｕｓ ｂｏｖｉｎｕｓ ( Ｌｉｎｎ.) Ｒｏｕｓｓｅｌ 和 Ｔｈｅｌｅｐｈｏｒａ
ｔｅｒｒｅｓｔｒｉｓ Ｅｈｒｈ.对欧洲赤松(Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ Ｌｉｎｎ.)的低

浓度磷吸收具有更高的亲和力[３４]ꎮ 这意味着在低磷

条件下ꎬ接菌植物较未接菌植物具有更高的磷吸收能

力ꎬ有助于宿主有效获取磷元素ꎮ 另一项类似研究表

明: 随 着 磷 浓 度 升 高ꎬ 颤 杨 ( Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｒｅｍｕｌｏｉｄｅｓ
Ｍｉｃｈｘ.)的接菌和未接菌幼苗对磷的亲和力趋于一

致ꎬ这暗示在高磷条件下ꎬ外生菌根真菌并未表现出

对宿主植物磷吸收的优势[２５]ꎮ 更深入的研究发现ꎬ
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宿主磷吸收受外生菌根真菌的影响主要源于宿主植

物和外生菌根真菌中磷转运蛋白的复杂互作表达调

控[３５－３６]ꎮ 然而ꎬ关于外生菌根共生体在分子水平上

如何调控宿主磷吸收的机制仍需要进一步深入研究ꎮ
不同的外生菌根真菌可以分泌不同类型的细胞

外水解酶(胞外酶)ꎬ从而活化土壤中的难溶性磷ꎬ同
时促进土壤可利用无机磷的吸收和转运[８ꎬ３７－３９]ꎮ 本

研究结果显示:总体上看ꎬ缺磷处理会使薄壳山核桃

幼苗土壤中 β－葡萄糖苷酶和 Ｎ－乙酰－β－葡萄糖苷酶

活性显著降低ꎬ亮氨酸氨基肽酶活性降低ꎬ碱性磷酸

酶活性显著升高ꎮ 前人研究结果表明:土壤缺磷会引

起外生菌根真菌对胞外酶的最佳分配ꎬ植物和外生菌

根真菌会分配更多的能量给能获取更多限制性养分

的酶分泌[８]ꎮ 因此ꎬ在土壤环境中磷含量低于一定

阈值时ꎬ资源会集中于磷的获取而产生更多的(碱
性)磷酸酶以吸收更多的磷元素ꎬ但超过这个阈值

后ꎬ其他元素的限制会等于甚至超过磷的限制ꎬ外生

菌根真菌又会调节胞外酶的分配以适应新的环境变

化[８]ꎮ 本研究发现ꎬ未接菌的薄壳山核桃幼苗土壤

中ꎬ随着磷浓度的增加ꎬ土壤碳循环关键酶(β－葡萄

糖苷酶)和氮循环关键酶(Ｎ－乙酰－β－葡萄糖苷酶)
的活性显著提高ꎮ 同样ꎬ接菌后的薄壳山核桃幼苗土

壤中这 ２ 种酶活性表现出相似的变化趋势ꎮ 产生这

一现象的原因可能是在正常施磷条件下ꎬ薄壳山核桃

幼苗土壤中碳、氮的循环增强[３８－４０]ꎮ 在低磷条件下ꎬ
未接菌的薄壳山核桃幼苗土壤中亮氨酸氨基肽酶和

碱性磷酸酶的活性显著高于正常施磷条件ꎮ 表明在

未接菌情况下ꎬ薄壳山核桃幼苗根系可能通过大量分

泌亮氨酸氨基肽酶和碱性磷酸酶来缓解低磷胁迫以

及低磷导致的间接氮限制ꎮ 本研究中ꎬ外生菌根真菌

改变了薄壳山核桃幼苗土壤酶活性对低磷胁迫的响

应ꎬ接种土生空团菌和豆马勃属菌可提高土壤中 β－
葡萄糖苷酶、Ｎ－乙酰－β－葡萄糖苷酶和碱性磷酸酶活

性ꎬ同时降低土壤中亮氨酸氨基肽酶活性以适应低磷

环境ꎮ 此外ꎬ低磷条件下ꎬ接种豆马勃属菌促进幼苗

生长的效果优于接种土生空团菌ꎬ且接种豆马勃属菌

对土壤中碳、氮和磷循环相关酶活性的提升效果也优

于接种土生空团菌ꎬ因此ꎬ推测豆马勃属菌对碳源、氮
源和磷源的利用能力强于土生空团菌ꎬ对植株生长的

促进作用更强ꎮ 需要注意的是土壤中的磷限制和可

利用磷含量的增加会影响土壤 ｐＨ 值ꎬ进而影响微生

物群落及其对土壤碳、氮、磷循环相关酶活性的调节

作用[４１－４２]ꎮ 这些内在调控机制仍需要进一步探讨ꎮ
本文仅研究接种单一外生菌根真菌对薄壳山核

桃幼苗生长的影响ꎬ土壤菌群较单一ꎬ增加土壤微生

物多样性有利于土壤养分循环[４３]ꎬ薄壳山核桃可与

多种外生菌根真菌形成共生关系ꎬ后续应进一步研究

外生菌根真菌之间的互作关系对薄壳山核桃生长的

作用ꎮ 有研究表明:接种外生菌根真菌结合磷肥施用

只能在蓝桉(Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｌｏｂｕｌｕｓ Ｌａｂｉｌｌ.)幼林期促进

树木生长ꎬ３ 年后促进作用不显著[４４]ꎮ 本研究是在

培养室中进行ꎬ且在重复数量与时间等方面存在限

制ꎬ因此ꎬ后续有必要进行多样本、综合性的大田试

验ꎮ 此外ꎬ有研究表明外生菌根真菌在磷浓度降低时

分泌解磷酶的速率增加[３３]ꎬ还可以通过改变宿主根

系分泌物[４５] 和土壤微生物群落[４６] 改变土壤酶活性ꎬ
这些变化是否也是外生菌根真菌－薄壳山核桃共生

体系对低磷胁迫的响应机制还有待进一步研究ꎮ
综上所述ꎬ缺磷会抑制薄壳山核桃幼苗的光合作

用ꎬ减少干质量以及叶中全氮、全磷和全钾含量ꎬ并使

土壤碳循环关键酶活性显著降低ꎬ土壤磷循环关键酶

活性显著升高ꎻ但接菌处理促进了幼苗的光合作用ꎬ
增加了干质量以及根、茎、叶中全氮、全磷和全钾含

量ꎬ改变了土壤酶活性以适应低磷环境ꎮ 其中ꎬ低磷

条件下接种豆马勃属菌对幼苗的光合作用和干质量

增加的提升效果显著优于接种土生空团菌ꎬ对土壤中

碳、氮和磷循环关键酶活性的提高效果也优于接种土

生空团菌ꎮ 二者的交互作用对植株干质量、根和茎中

全氮和全磷含量、菌根干质量依赖性及土壤中碳、氮
和磷循环关键酶活性有显著或极显著影响ꎮ 因此ꎬ不
同施磷水平下接种外生菌根真菌对薄壳山核桃的磷

吸收存在不同的共生促进策略ꎬ低磷条件下以接种豆

马勃属菌对薄壳山核桃幼苗生长的促进效果较好ꎮ
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