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摘要：为揭示南亚热带季风常绿阔叶林在季节性干旱加剧和氮沉降增加等环境影响下，菌根树木优势度变化趋势机理，对 3

种优势 EM 树木黄杞(Engelhardtia roxburghiana)、锥(Castanopsis chinensis)、黧蒴锥(C. fissa)和 3 种优势 AM 树木云南银柴

(Aporusa yunnanensis)、山蒲桃(Syzygium levinei)、广东金叶子(Craibiodendron scleranthum var. kwangtungense)的水力性状和养

分性状进行了研究。结果表明，EM 树木叶片导水率下降 50%和 88%时的水势(P50、P88)和膨压丧失点(Ψtlp)均低于 AM 树木，

边材比导水率(KS)、叶片比导水率(KL)、光合氮利用效率(PNUE)和光合磷利用效率(PPUE)均高于 AM 树木。可见，EM 树木

比 AM 树木具有更强的抗旱能力以及更高的导水效率和养分利用效率，这可能是在干旱加剧和氮沉降增加背景下 EM 树木

优势度增加而 AM 树木优势度减少的生理机制。 

关键词：外生菌根树木；内生菌根树木；水力性状；养分性状；南亚热带森林 
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Abstract: To reveal the mechanisms of changing trend of mycorrhizal tree dominance under the environmental 

influence of increasing seasonal drought and nitrogen deposition in the lower subtropical monsoon evergreen 

broad-leaved forest, the hydraulic traits and nutrient traits of three ectomycorrhizal (EM), including Engelhardtia 

roxburghiana, Castanopsis chinensis and C. fissa, and three arbuscular mycorrhizal (AM) dominant trees, 

including Aporusa yunnanensis, Syzygium levinei and Craibiodendron scleranthum var. kwangtungense, were 

measured. The results showed that the leaf water potential at which 50% and 88% hydraulic conductance are lost 

(P50 and P88) and leaf turgor loss point (Ψtlp) of EM trees were lower than those of AM trees, while the sapwood 

specific hydraulic conductivity (KS), leaf specific hydraulic conductivity (KL), photosynthetic nitrogen use 

efficiency (PNUE) and photosynthetic phosphorus use efficiency (PPUE) of EM trees were higher than those of 

AM trees. The results suggested that EM trees have stronger drought resistance ability and higher water and 
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nutrient use efficiency compared with AM trees. This might be the physiological mechanism of increasing 

dominance of EM trees while decreasing dominance of AM trees under the background of increasing drought and 

nitrogen deposition. 

Key words: Ectomycorrhizal tree; Arbuscular mycorrhzial tree; Hydraulic trait; Nutrient trait; Lower subtropical 

forest 

 

近几十年来, 人类活动加剧导致我国南亚热带

季风常绿阔叶林面临多种环境变化，其中最突出的

是季节性干旱加剧和氮沉降增加[1–3]。干旱时植物

水势下降会造成导管栓塞和叶片气孔关闭，进而影

响植物水分传导和光合作用，导致植物生长受限甚

至死亡[4–5]。此外，亚热带地区氮沉降降低了土壤

磷含量，加剧植物生长的磷限制，使得植物生长的

养分条件更加恶化[6]。与真菌共生形成菌根是植物

最常见的水分养分吸收策略，以协助自身生存和生

长[7]。菌根真菌吸收土壤中的水分和氮磷等矿质营

养并提供给宿主植物，宿主植物则为菌根真菌提供

光合产物[8]。80%的植物根系与真菌以不同形式共

生形成菌根，其中外生菌根(ectomycorrhiza, EM)和

内生菌根(arbuscular mycorrhiza, AM)是 2 种最常见

的菌根类型[9–11]。EM 真菌侵染宿主植物根系后, 在

根内形成包裹皮层细胞的哈氏网并向外形成包裹

根尖的菌鞘和延伸到根外的菌丝[12]。AM 真菌侵染

的菌丝能够穿透植物根系细胞壁，在根系皮层细胞

内形成丛枝体和囊泡[13–14]。2 种菌根类型的真菌侵

染方式具有很大差异，这可能导致它们的水分养分

吸收能力不同。Allen 指出 EM 真菌比 AM 真菌具

有更大的菌丝生物量，能够更有效地转运土壤中的

水分[15]，因此与 EM 真菌共生的植物可能具有更强

的水分传导能力。此外在营养吸收方面，EM 真菌

能够通过菌丝网包罗有机体并分泌酶降解有机体

获得植物可利用氮磷, AM 真菌则主要直接吸收土

壤中无机态氮磷[11]。因此，在土壤氮磷以有机态形

式为主的温带和北方森林，与 EM 真菌共生有利于

植物生存与生长；热带地区的土壤营养元素主要是

无机态形式，更有利于 AM 植物生长[11]。南亚热

带处于热带和温带的过渡地区，大量 EM 植物和

AM 植物在季风常绿阔叶林中共存，但是有关 2 种

菌根类型植物的氮磷获取和利用能力的差异还鲜

有研究。 

植物功能性状能够反映植物对环境的响应和适

应，其中水力性状反映植物对水分的吸收、传导和

利用情况[16]。边材比导水率(KS)和叶片比导水率(KL)

分别表征植物枝条和叶片的水分运输效率，水分运

输效率高的植物能够具有更高的养分运输效率和光

合速率[17–18]。叶片水势下降 50%时的导水率(P50)、叶

片水势下降 88%时的导水率(P88)和膨压丧失点(Ψtlp)

均是衡量植物水力传导安全的重要水力性状, 能够

表征植物的抗旱能力[19–21]。而植物养分性状反映植

物的养分吸收与利用策略[16]，包括叶片单位质量氮

含量(Nmass)、单位质量磷含量(Pmass)、叶片光合氮利

用效率(PNUE)和光合磷利用效率(PPUE)等[22–23]。 

鼎湖山大样地是典型的南亚热带季风常绿阔

叶林，季节性干旱加剧和氮沉降增加导致该森林

EM 树木优势度升高而 AM 树木优势度降低。菌根

类型可能影响植物水分和养分获取能力，从而影响

植物对水分和养分条件变化的响应，导致 2 类树木

优势度呈现相反的变化趋势。水力性状和养分性状

直接反映植物对水分和养分的吸收和利用情况，因

此能够指示不同菌根类型树木的适应能力。本研究

以 6 种南亚热带季风常绿阔叶林优势物种(3 种 EM

树木和 3种AM树木)为研究对象, 测定其水力性状

和养分性状，以探究季节性干旱加剧和氮沉降增加

背景下 EM 树木优势度增加而 AM 树木优势度减少

的原因，为此地区森林如何响应环境变化提供重要

的生理解释。 

 

1 材料和方法 
 

1.1 研究地概况 

鼎湖山大样地位于广东省肇庆市鼎湖区，处于

鼎湖山自然保护区(23.16°~23.19° N, 112.51°~112.56° 

E)中心地带，年均温度 20.9℃，年均降雨量 1 956 mm, 

森林类型是典型的南亚热带季风常绿阔叶林[24]。受

季风影响，降水量全年分布不均，其中湿季降水量

占全年降水量的 80%
[25]。大样地建立于 2005 年, 海

拔 230~470 m，东西长 400 m，南北长 500 m，面

积为 20 hm
2[26]，从 2005 年开始，每 5 a 对样地内胸

径≥1 cm 的木本植物进行每木调查，记录种名、编

号、胸径等[27]。 
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1.2 材料 

通过文献确定鼎湖山季风常绿阔叶林中优势

度(基于胸高断面积)高树木的菌根类型，本研究选

取 3 种EM 树木黄杞(Engelhardtia roxburghiana, 缩写

ER, 下同)
[28–29]、锥(Castanopsis chinensis, CC)

[2,30]、

黧蒴锥(C. fissa, CF)
[28–29]和 3 种 AM 树木云南银柴

(Aporusa yunnanensis, AY)
[29]、山蒲桃(Syzygium levi- 

nei, SL)
[29,31]、广东金叶子(Craibiodendron scleran- 

thum var. kwangtungense, CSK)
[28]，测定其水力性状

和养分性状。 

 

1.3 方法 

清晨 5:00-7:00 采集同一物种 3~5 株健康成熟

个体的 5~10 根向阳的冠层枝条(直径约为 1 cm), 置

于黑色塑料袋中并喷撒少量水雾，密封并迅速带回

实验室，用于后序试验。 

边材比导水率和叶片比导水率    用Sperry等[32]

的方法测定。枝条基部没在已除气的超纯水中剪下

至少 5 cm, 喷洒少量水雾并放入湿毛巾后罩上黑袋

防止失水。将枝条逐根没在已除气的超纯水中剪下

6 段直径 5~10 mm、长度 20~25 cm 的茎段并剥去

两端一小段树皮, 在压力喷壶 0.1 MPa 加压下用已

过滤并除气的 KCl 溶液(0.02 mol/L)冲洗 20 min，以

去除茎段内的栓塞。控制室温 25℃，利用水力传导

装置，在 0.005 MPa的压力下让KCl溶液(0.02 mol/L)

流经茎段并记录流速(v, mmol/s)。将茎段取下后测

量长度(l, m)、边材面积(AS, m
2
)和总叶面积(AL, m

2
)。

边材比导水率[Ks, kg/(m·s·MPa)]=(v×l)/(AS×0.005), 

叶片比导水率[KL, mg/(m·s·MPa)]=(v×l)/(AL×0.005)。 

叶片的 P50和 P88    将枝条基部没在已除气

的超纯水中剪下至少 5 cm，喷洒少量水雾并罩上

黑袋复水过夜。第 2 天用蒸腾法测量叶片各水势

(Ψleaf, MPa)下的标准温度导水率 [Kleaf (25℃), 

mmol/(MPa·m
2
·s)]

[33]。以 Ψleaf为横坐标，Kleaf (25℃)

为纵坐标绘制拟合曲线[34]，得到叶片导水率下降

50%时的水势(P50, MPa)和叶片导水率下降 88%时

的水势(P88, MPa)。 

叶片膨压丧失点    将枝条基部没在已除气

的超纯水中剪下至少 5 cm，喷洒少量水雾并罩上黑

袋复水过夜。第 2 天选取健康成熟叶片，迅速测量

饱和鲜重(SW, g)。用压力室(PMS, Corvallis, Oregon, 

USA)测定叶片水势后称取对应的鲜质量(FW, g)，然

后静置叶片，待水势约下降 0.3 MPa，再次测量叶

片水势和鲜质量，重复此步骤直至叶片水势无明显

下降。测定后将叶片于 70℃烘 72 h，称量干质量(DW, 

g)。叶片相对含水量 RWC=100×(FW-DW)/(SW- 

DW), 采用 Schulte 等[35–36]的方法拟合叶片水势和

相对含水量曲线，得到膨压丧失点(Ψtlp, MPa)。 

叶片氮磷含量    将叶片烘干磨碎后测定叶

片氮磷含量。用凯氏定氮法测量叶片的总氮含量, 

计算单位质量叶片氮含量(Nmass, mg/g)，用原子吸收

光谱法测量叶片的总磷含量，计算单位质量叶片磷

含量(Pmass, mg/g)。 

叶片光合氮磷利用效率    每物种选取 3~5 株,

每株至少采集 20 片健康、展开且向阳的叶片。用

叶面积仪(Li-3000A; Li-Cor, Lincoln, NE, USA)测定

去掉叶柄的叶片面积(LA, m²)，然后放入 70℃烘箱

烘 72 h，测量叶片干质量(DW)，比叶重(LMA, g/m
2
)

为单位面积叶片质量，即 LMA=DW/LA。每物种

选取 3~5 株，每株选取 5 片健康成熟且阳生的叶片，

用光合仪(Li-6400, Li-Cor, Lincoln, NE, USA)测定叶

片最大净光合速率[Aarea, μmol/(m
2
·s)]。选择晴天

9:00-11:00 测定，测前预热 15 min，光量子密度设

为 1 500 μmol/(m
2
·s)，叶片温度设为 28℃，腔室 CO2

浓度设为 400 μmol/mol。光合氮利用效率[photo- 

synthetic nitrogen use efficiency, PNUE, μmol/(mol·s)]= 

(Aarea×14000)/(Nmass×LMA), 光合磷利用效率[photo- 

synthetic phosphorous use efficiency, PPUE]=(Aarea× 

31)/(P mass×LMA), 单位为 mmol/(mol·s)。 

 

1.4 数据分析 

用R语言包拟合叶片水力脆弱度曲线获得叶片

P50 和 P88
[34]，用 Excel 365 对 EM 和 AM 树木性状

指标进行 t 检验并作图。 

 

2 结果和分析 
 

结果表明(图 1, 表 1)，EM 树木叶片导水率下

降 50%时的水势(P50)显著低于 AM 树木(P<0.05), 

分别是-1.69 和-1.06 MPa。EM 树木叶片导水率下

降 88%时的叶片水势(P88)显著低于 AM 树木(P< 

0.05)，分别是-2.95 和-1.72 MPa。同时 EM 树木叶

片的膨压丧失点(Ψtlp)为-2.12 MPa，显著低于 AM

树木的-1.49 MPa (P<0.05)。 

从图 2 可见，EM 树木的边材比导水率(KS)显著

高于 AM 树木，分别为 5.17 和 1.32 kg/(m·s·MPa) (P< 
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0.05)。EM 树木的叶片比导水率(KL)显著高于 AM 树

木，分别是 0.62 和 0.22 mg/(m·s·MPa) (P<0.05)。 

EM 树木和 AM 树木的单位质量叶片氮含量

(Nmass)和磷含量(Pmass)没有差异。但是 EM 树木的光

合氮利用效率(PNUE)显著高于 AM 树木(P<0.05), 

分别是 112.78 和 49.25 μmol/(mol·s)，并且 EM 树木

的光合磷利用效率(PPUE)为 4.76 mmol/(mol·s)，极显

著高于 AM 树木[2.19 mmol/(mol·s)] (P<0.01, 图 3)。 

 

 

图 1 EM 和 AM 树木叶片导水率下降 50%时的水势(P50)、导水率下降 88%时的水势(P88)和膨压丧失点(Ψtlp)。*: P< 0.05。 

Fig. 1 Leaf water potential at which 50% of leaf water conductivity is lost (P50), leaf water potential at which 88% of leaf water conductivity is lost (P88), leaf 

turgor loss point (Ψtlp) of EM and AM species. *: P< 0.05. 

 

 

图 2 EM 和 AM 树木的边材比导水率(KS)和叶片比导水率(KL)。*: P< 0.05。 

Fig. 2 Sapwood specific hydraulic conductivity (KS) and leaf specific hydraulic conductivity (KL) of EM and AM species. *: P< 0.05. 

 

3 结论和讨论 
 

近几十年来南亚热带季风常绿阔叶林土壤水

分养分和环境条件发生了很大变化，导致 EM 树木

优势度增加而 AM 树木优势度减少。本研究利用植

物地上部分水力性状和养分性状，对比 3 种 EM 树

木和 3 种 AM 树木的水分传导和养分利用策略，结

果表明 EM 树木具有比 AM 树木更强的抗旱能力, 

以及更高的导水效率和光合氮磷利用效率，从而揭

示了季节性干旱加剧和氮沉降增加背景下 EM 树木

优势度增加而 AM 树木优势度减少的原因。虽然后

期需要增加物种和性状测定来进一步验证我们的

结论，但本研究为地上地下生态学相结合研究提供

了新思路并做出了初步尝试。 

 

3.1 EM 树木和 AM 树木水力性状的差异 

叶片P50和P88常用于量化植物叶片的水力脆弱

性和抗气穴化能力，能够表征植物的耐旱性[37–38]。Ψtlp

是叶片细胞发生质壁分离时的水势，具有较低 Ψtlp

的植物在干旱时能够维持气孔导度和水力导度等, 

以此维持植物生长[39–40]。本研究结果表明，EM 树木

具有更强的抗旱能力，这与前人报道 EM 真菌能提

高宿主植物抗旱能力的结论一致，如花旗松(Pseudo- 

tsuga menziesii)、异色桉(Eucalyptus diversicolor)和胡 
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图 3 EM 和 AM 树木叶片的单位质量叶片氮含量(Nmass)、单位质量叶片磷含量(Pmass)、光合氮利用效率(PNUE)和光合磷利用效率(PPUE)。NS: P>0.05; 

*: P< 0.05; **: P< 0.01。 

Fig. 3 Nitrogen concentration per leaf mass (Nmass), phosphorus concentration per leaf mass (Pmass), photosynthetic nitrogen use efficiency (PNUE), 

photosynthetic phosphorous use efficiency (PPUE) of EM and AM trees. NS: P> 0.05; *: P< 0.05; **: P< 0.01. 

 

杨(Populus euphratica)等[41–43]。虽然植物的水力脆弱

性与木质部结构有关，不受 EM 真菌的影响, 但是

木质部导管细胞的形成与植物的水分状态密切相

关[44]。EM 真菌能够产生大量菌丝增加与土壤的接

触面积并扎向深层的土壤，以充分吸收土壤中水分帮

助植物在干旱情况下改善水分状态[45–46]。因此 EM 真

菌侵染可能通过改善植物水分状态间接提高植物的

抗旱能力。有研究指出，与 AM 植物相比，EM 植

物呈现出更保守的生存策略，因为 EM 首先出现在

适宜保守策略的营养贫乏地区[47]。Reich 等指出植物

对于所有资源的利用，可能呈现出相同的策略[48]。

抗旱是保守型植物在水分方面的重要表现，这可能

是 EM 树木具有更强抗旱能力的原因。 

KS 和 KL 分别表征植物边材和叶片的水分传导

效率，体现植物水分传导的有效性[17]。有研究表明，

EM 真菌能够通过提高根系质外体运输能力增加植

物的根系导水率[49]，植物从土壤到叶片水分运输存

在协同作用[50]，这可能导致 EM 树木具有较高边材

比导水率和叶片比导水率。 

本研究结果表明，EM 树木的水力传导效率和

水力传导安全均显著高于 AM 树木，这与传统的理

论“植物水力传导效率和水力传导安全之间存在权

衡[51]
”相违背。但最新的研究指出，植物能够同时

具备更高的导水效率和抗旱能力，使植物在干旱愈

发严重的环境中存活和生长[52]。南亚热带地区存在

明显的干湿季，近几十年来虽然年降水量不变，但

是湿季暴雨日增加，干季无雨日增多且小雨日减

少，导致此地区季节性干旱加剧[1]。EM 树木同时

具备较高的导水率和抗旱能力，这也使得 EM 树木

更适应季节性干旱这一环境变化因子。 

 

3.2 EM 树木和 AM 树木养分性状的差异 

植物对营养元素的获取能力反映植物竞争自然

资源的能力，也影响植物在群落中的种群维持。EM

树木和 AM 树木的叶片氮磷含量没有差异，这可能

是因为南亚热带森林氮饱和，EM 树木和 AM 树木
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均能吸取足以供应自身生长的氮[53]。而 Averill 等对

比全球 EM 树木和 AM 树木磷含量发现，在热带地

区 EM 树木和 AM 树木磷含量没有差异[54]，与我们

的结果一致。南亚热带与热带具有相似的土壤环境

(磷限制)，可能使得磷元素成为各物种首要竞争的营

养资源[55]，因此在 EM 树木和 AM 树木间没有差异。 

虽然 EM 树木和 AM 树木叶片氮磷含量没有差

异，但是 EM 树木的光合氮磷利用效率均比 AM 树

木高。南亚热带季风常绿阔叶林是磷限制环境，且

氮沉降使得土壤淋溶作用增强，进一步加剧了磷限

制[6]，在这种条件下具有较高光合磷利用效率的

EM 树木可能在竞争中占有优势。此外，EM 树木

的 PNUE 和 PPUE 高于 AM 树木, 主要是因为 EM

树木的最大光合速率高于AM 树木[分别是 11.23和

5.12 μmol/(m
2
·s)]。Li 等研究表明南亚热带季风常绿

阔叶林中最大光合速率大的树木在全球变化中多

度增加，因为光合速率大的树木能够快速生长并形

成种群优势[17]，佐证了我们的结果。 

本研究表明，南亚热带季风常绿阔叶林中 EM

树木具有比 AM 树木更强的抗旱能力，以及更高的

导水效率和光合氮磷利用效率，意味着 EM 树木的

水分养分策略可能更适应本地区季节性干旱加剧

和氮沉降增加引起的磷限制加剧等环境变化，因而

在近几十年来优势度增加，而 AM 树木则优势度减

少。本文综合植物地上部分功能性状和地下部分菌

根类型，对比分析 3 种 EM 树木和 3 种 AM 树木在

季节性干旱加剧和氮沉降增加的南亚热带季风常

绿阔叶林优势度变化相反的原因，为不同菌根植物

如何响应全球变化提供了一定的生理解释。 
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