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专论与综述 

外生菌根对植物非生物胁迫的缓解作用及作用机理研究 

进展 

何青  崔皓钧  马书荣* 
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摘  要：外生菌根在林木共生系统中占据重要的地位，具有提高宿主植物抗逆性的作用。在菌根学

领域中，外生菌根与非生物胁迫互作的研究要远少于其他类型的菌根，尤其是缺乏综合、全面的总

结性评述。文中总结了近 5 年来的相关研究，阐述了非生物胁迫(干旱、寒冷、高温、盐碱、重金属

和有毒物质)下菌根共生体与植物抗逆性的关系，其他因子与外生菌根协同提高植物对非生物胁迫的

耐受能力，以及外生菌根缓解非生物胁迫的生理机制和基因调节机制。本文结合了污染土壤修复、

功能蛋白表达及微生物生态系统 3 个方面的研究，分析了当前研究的热点问题与存在的不足，展望

了今后的研究方向，以期为林木生态恢复和菌根学研究的扩充提供可借鉴的思路。 
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Mitigation effect and regulation mechanism of ectomycorrhizal on 
plant under abiotic stress: a review 
HE Qing  CUI Haojun  MA Shurong* 

Key Laboratory of Saline-alkali Vegetation Ecology Restoration, Ministry of Education; College of Life Sciences, 
Northeast Forestry University, Harbin, Heilongjiang 150040, China 

Abstract: Ectomycorrhizal occupies an important position in the forest symbiosis system, and plays a role 
in improving the resistance of plants. In the field of mycorrhizology, the research on the interaction 
between ectomycorrhizal and abiotic stress is far less than other types of mycorrhizal. In particular, it lacks 
comprehensive summary comments. This article summarizes the research in the past 5 years, and 
elaborates the relationship between mycorrhizal symbiotes and plant resistance under abiotic stress 
(drought, cold, high temperature, saline-alkali, heavy metals and toxic substances); it elaborates that other 
factors and ectotrophic mycorrhiza have a kind of ability that they can cooperate to improve the plant 
resistance to abiotic stress; it elaborates how exogenous mycorrhiza alleviates abiotic stress by 
physiological and genetic means. This paper combines three aspects of research on contaminated soil 
remediation, functional protein expression, and microbial ecosystems. This paper analyzes current research 
hotspots and existing deficiencies, and looks forward to future research directions to provide useful ideas 
for forest ecological restoration and mycorrhizal research. 
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生态平衡的破坏已经严重威胁到人类的日常

生活，继而出现水土流失、水体富营养化、土壤酸

碱度失衡以及重金属和有毒物质侵蚀农作物等现

象。很多植物正面临着干旱、高温、寒冷、强紫外

线等非生物胁迫，仅靠植物的抗逆性并不能达到较

好的抵御效果。研究表明，在非生物胁迫下，外生

菌根(Ectomycorrhiza，ECM)能够提高植物抗逆性，

并促进植物根系对营养物质的吸收[1]。如何利用外

生菌根提高植物在逆境环境下的存活率并调节植

物生长状况，是目前研究中的重要方向。 

土壤中的某类真菌能与植物根系形成共生体，

这种共生体叫作菌根(Mycorrhizae)，菌根可分为外

生菌根、内生菌根和丛枝菌根[2]。其中外生菌根参

与生态循环的多个环节，在生态修复的过程中具有

不可替代的作用。外生菌根能够促进植物生长发育[3]、

提高宿主植物的抗逆性[4]、参与土壤碳氮循环[5]。

为此，国内外开展了一系列广泛研究，包括土壤真

菌修复效应、菌根苗的抗逆性、菌根真菌与其他因

子互作关系[6]等多方面研究，但这些研究尚缺少全

面、系统的综述。本文就非生物胁迫下菌根苗的抗

逆性、外生菌根与生物因子/非联合生物因子提高植

物抗性、外生菌根修复退化和污染土壤、外生菌根

抵御非生物胁迫的作用机制几个方面展开论述，总

结了近 5 年来相关研究的最新进展，旨在梳理非生

物胁迫下外生菌根和宿主植物之间的关系，明确未

来的研究方向、发展动态以及存在的问题，为相关

研究人员提供新的思路。 

1  非生物胁迫下外生菌根对植物抗逆性的
影响 

外生菌根具有较强的环境适应能力，能够帮

助宿主植物在干旱、高温、低温以及盐碱等不利

环境中生存[2]。早在 20 世纪 60 年代，人们便发

现其具有干旱适应能力[7]。此后，研究人员陆续

发现外生菌根对植物的抗寒性、抗盐碱性、抗重

金属性。 

1.1  外生菌根对植物抗旱性的影响 

外生菌根真菌(Ectomycorrhizal Fungi，ECMF)

单独存在即具有较强的干旱适应能力[8]，其宿主植

物在菌根真菌的作用下能够吸收外界营养物质，调

节自身水分代谢，从而提高抗旱性[9]。研究发现，

木霉(Trichoderma)接种下的油松(Pinus tabulaefor)

幼苗株高和针叶长度有所提高，各项生理指标也发

生相应的变化 [10]。不同水分条件下研究黄连木

(Pistacia chinensis Bunge)幼苗的接种效应，发现共

生体植株中可溶性蛋白的含量较高，而脯氨酸和丙

二醛的含量则相对较低[11]。接种外生菌根粘盖牛肝

菌(Suillus bovinus)能明显促进植物生物量、苗高及

菌根侵染率，其促进效果随着干旱程度的改变而发

生改变[12]。在持续干旱处理下，接种外生菌根后的

橡树(Quercus alustris Münchh)对干旱的耐受能力更

强，而且这种增强效应与脂质代谢有关[13]。综上可

知，在干旱条件下，外生菌根能增加植物的苗高、

生物量及有机物含量，这可以看作是菌根真菌应对

干旱的一种适应性调节；同时，这种调节能力还表

现在改变植物水势、增强根系吸水能力、加快叶片

光合速率、提高抗氧化酶含量等方面。 

1.2  外生菌根对植物抗寒性的影响  

寒冷地区存在相当数量的外生菌根，其中某些

菌根中存在与物质跨膜相关的基因组及与冷应激

反应相关的解旋酶[14]，这些基因是植物适应严寒的

关键基因。此前，研究人员利用高压流量计评估植

物霜冻的硬度发现：低温胁迫下，苏格兰松(Pinus 

sylvestris)在接种外生菌根真菌毛革菌(Hebeloma sp.)

和褐环牛乳肝菌(Suillus luteus)后其霜冻硬度得

到明显改善，幼苗的水力传导率较对照组显著提

高[15]，表明外生菌根在应对寒冷胁迫时具有与丛枝

菌根相同的作用效果。然而，与其他几种胁迫比较，

国内外对寒冷胁迫的研究相对较少，已挖掘的抗寒

真菌大多为丛枝菌根，加强外生菌根与低温胁迫互

作关系的研究是十分必要的。 
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1.3  外生菌根对植物抗盐性和耐酸性的影响 

全球盐碱土地分布广泛[16]，土地盐碱化限制了

农业经济发展，也破坏了生态循环的可持续发展。

外生菌根能够增强植物对盐碱的适应能力[17]。不同

的菌根适应范围不同，有些菌根共生体能适应较大

的 pH 范围，并长期生活在盐碱地上[18]，这种菌根

共生体主要通过产生 H+和有机酸[19]来调节土壤 pH

值，减弱酸碱对植物的伤害。黑松(Pinus thunbergii)

幼苗在面对高盐胁迫时，与对照组幼苗相比，接种

外生菌根土生空团菌(Cenococcum geophilum)、紫晶

蜡蘑(Laccariaamethystea)后，苗木的死亡率开始下

降，幼苗鲜质量提高，Na+/K+的比值也发生变化[20]。

以上 2 种菌根共生体均促进了盐胁迫下的植物生

长，而且后者效果更为明显。同年，Zwiazek 等对

黑松菌根苗进行研究，认为外生菌根真菌印度块菌

(Tubre indicum)与牛肝菌(Boletus sp.)首先提高植物

的 Na+含量和生长速度，进而缓解盐胁迫[21]。 

酸雨沉积污染陆地生态系统，致使该区域土壤

阳离子增加，植物遭受离子毒害[22]。外生菌根能通

过调节 Na+/K+改变土壤酸碱度，有效增强植株的耐

酸能力[23]。在模拟酸雨的基础上接种外生菌根，接

种后的幼苗恢复了反硝化酶活性且古细菌基因丰

富度、土壤有机碳及养分含量有所增加[24]，该结果

表明外生菌根能够缓解酸雨带来的土壤质量问题。

此外，为了提高植物的抗酸性、改善植物生长状况，

土壤中的难溶性离子还能够在菌根真菌的作用下

被活化成 K、N、Mg 等元素，使其更容易被植物吸

收利用[25]。 

1.4  外生菌根对植物抗重金属和有毒物质的影响 

许多真菌的基因组中存在抗重金属编码基因，

具有调节重金属离子转运的功能。外生菌根的形成

可以调节植物的光合作用、电导率、胞间 CO2 浓度

及重金属离子和有毒物质的吸收、转运，从而增强

宿主植物的抗性[26]。用不同浓度的 Pb(NO3)2 处理下

卷 边 网 褶 菌 (Paxillus involutus) 与 杨 树 (Populus 

canescens)的共生体，该共生体植株的干重显著高于

对照组杨树，而且随着处理时间的增长，根和茎中

铅的积累量呈直线上升趋势[27]。外生菌根对锰胁迫

具有相同的效应，彩色豆马勃(Pisolithus arhizus)能

够有效缓解离子毒害作用，保证高浓度锰胁迫下桉

树的存活率和生长质量[28]。当宿主植物受到重金属

胁迫时，金属硫蛋白和谷胱甘肽作为金属稳定剂参

与到植物的适应性调节中，其含量随着外部金属浓

度的增加而增加[29]。目前已经筛选出一些菌根真

菌能够较好地应对重金属胁迫，但这些菌种对于胁

迫的耐受阈值尚未明确，其作用的具体机制仍在探

索中。 

2  外生菌根与其他因子间的互作效应 

2.1  外生菌根与其他因子联合提高植物抗性 

菌根真菌能够与各种生物因子如根际微生物、

菌根辅助细菌、其他菌根真菌之间相互作用，协同

提高宿主植物的抗逆性并促进植物根系的定殖。以

ECMF 粘盖牛肝菌(Suillus bovinus)、彩色豆马勃和

分离出的溶磷菌株 yL14、硅酸盐细菌菌株 k50 为供

试菌株等量混合构建菌剂作为肥料，施肥后的马尾

松幼苗中 N、P、K 的占比有所提高，土壤有机质

含量大幅度上升[30]。假单胞菌(Pseudomons adaceae)

与牛肝菌混合菌剂处理岩茨(Cistus ladanifer)后，菌

根数量显著增加，植株死亡率逐渐减小[31]。王冉等

研究发现，接种印度块菌与供试菌株的混合试剂

后，华山松的株高远高于对照组植株[32]。不同的菌

根共生体复合施加于宿主植物时，菌根的形成率较

单一共生体处理下增加一倍，而且细胞外磷酸酶的

活性提高了 8.8%，植物存活率显著提高[33]。此外，

蚯蚓之类的动物也能增强外生菌根对非生物胁迫

的缓解效应[34]。因此，外生菌根和生物因子协同作

用的效果远大于某单一因子的作用效果。 

外源激素、农用化学品和农艺措施等非生物因

子也能与外生菌根联合修复土壤并作用于植物。对

体外培养下的菌根化杨树施加适当浓度的外源激

素，通过对植株侧根的根部结构、菌根形态和基因

表达水平的评估表明，外源激素的处理影响了菌根

定殖率以及哈蒂氏网的形成频率[35]。藻酸钙凝胶包
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埋外生菌根菌丝体时，与低磷处理组相比，扦插苗

的枝条高度、根茎直径、总干燥质量以及成球率都

显著提高[36]。 

施加氮肥后，外生菌根基质外菌丝体的生物量

由原来的 57%降低为 51%，菌丝体的坏死周转率增

加[37]。氮肥通过促进外生菌根向森林腐殖质转化，

进而增加土壤肥力、改善土壤环境；施肥还能辅助

外生菌根定殖，影响植物长期生长[38]。丛枝菌根与

其他农业技术(灌溉、轮作、间作、生草、土壤管理

等)联合防治非生物胁迫的效果显著，但外生菌根在

该方面的研究几乎没有，加强探索提高外生菌根作

用效果的农艺措施十分必要。  

2.2  外生菌根与其他因子联合修复污染和退化

土壤 

外生菌根可与其他生物联合修复污染和退化

土壤[39]。研究表明，外生菌根与其他类型的菌根同

时存在时，土壤中不稳定的矿物质和有机磷含量会

增加，土壤微生物 C/N 比及各项酶的活性也随之增

加[40]。除增加土壤中的营养物质外，外生菌根还能

通过改变根际微生物群落组成结构来修复已退化

的土壤[41]。在土壤微生物群落中，包括硝化细菌在

内的多种细菌的丰富度和菌落结构受到外生菌根的

支 配 [42] 。 假 单 胞 菌 与 红 绒 盖 牛 肝 菌 (Xerocomus 

chrysenteron)分别单接种和双接种杨树，双接种下的

杨树根际土壤酶活性变化最为明显，而且土壤微生

物优势度指数和碳源利用丰富度指数显著高于单接

种组[43]。重金属和石油烃是常见的土壤污染物。外

生菌根积累土壤中的 Mn、Pb 等重金属元素，有效

地减弱了土壤的离子毒害作用[27-28]。程国玲等研究   

4 种外生菌根对石油烃的降解效果发现，降解率从高

到低依次为混合接种、双接种、单接种，表明菌根真

菌联合修复石油烃污染的土壤效果更佳[44]。 

3  外生菌根抵御非生物胁迫的机制 

3.1  外生菌根抵御非生物胁迫的生理机制 

3.1.1  水分和营养物质的吸收 

如何控制植物体内的水分流失和保证水分正

常循环是植物应对非生物胁迫的关键环节。外生菌

根能够有效促进植物吸收水分[45]，接种外生菌根大

毒 滑 锈 伞 (Hebeloma crustuliniforme) 后 ， 颤 杨

(Populus tremuloides)的根系水力传导度大于对照组

实生苗，导水率增加[46]。植物根部直径与菌根真菌

的菌丝长短呈正相关性[47]，真菌菌丝能够充分利用

30 m 深的地下水并阻隔植物根系水分的流失，解决

植物根系水分的代谢与利用问题[48]。外延菌丝除了

能够深入土壤内部，还能增大根系表面积，提高根

系保水能力。当植物缺水时，菌丝会延伸至土壤较

小的缝隙中，以便吸收更多的水分[49]。研究发现，

同一干旱条件下，外生菌根侵染后的植物叶片肉质

化和比叶面积增加，叶片含水量显著提高[50]。表明

外生菌根不仅能作用于外延菌丝，还能直接作用于

机体本身。 

营养元素的缺乏会导致植物的抗逆性下降、生

理功能逐步紊乱，通常表现为叶片发黄、萎蔫，植

株停止生长甚至死亡[51]。外生菌根大致从以下 3 个

方面帮助植物吸收更多的矿物质营养[52]：(1) 外生

菌根能够活化土壤中的 N、P 等元素[25]，利用高亲

和力离子转运系统来改善相关代谢过程，进而提高

矿物质养分和难溶性离子的吸收量[53]。(2) 外生菌

根可以改变根系构型，促进 C、N、P 等元素向根

系积累和分配[54]。(3) 外生菌根所产生的细胞外代

谢酶和表面反应性代谢产物能够释放矿物质相关

蛋白中所含有的 N 元素，以供植物吸收[55]。 

3.1.2  活性氧的清除 

活性氧(Reactive Oxygen Species，ROS)是一种

机体代谢的有害产物，能够引起质膜过氧化。在非

生物胁迫下，植物体代谢活动遭到破坏，ROS 大量

积累，植物的健康状况也随之遭到破坏[56]。因此，

活性氧清除机制是植物体减轻氧化损害、缓解非生

物胁迫的重要机制。外生菌根通过控制活性氧清除

酶的含量来改变植物抗性[57]。接种外生菌根的油松

幼苗与对照组相比，叶片中的超氧化物歧化酶

(Superoxide Dismutase ， SOD) 、 过 氧 化 物 酶

(Peroxidase，POD)含量有着不同程度的增加，同时

丙二醛(Malondialdehyde，MDA)含量显著降低[12]。
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植物通过提高抗氧化酶的活性来消除体内的活性

氧，缓解干旱、盐碱等环境带来的生理胁迫[11]。上

述清除酶产物还能在外生菌根共生体建立的早期

发挥信号作用，促进更多的共生体形成[58]。 

3.1.3  光合作用 

光合作用是植物能量代谢过程中的控制中心，

能够与其他代谢作用协同促进植物的生长发育。多

种非生物胁迫作用下，植物的光合作用均可被抑

制，而且胁迫时间越长影响越明显[59]。弱光下的菌

根可以提高宿主幼苗的存活率和竞争能力，主要表

现在光补偿点的减少，光合作用强度以及磷浓度的

增加上[60]。适当的施用菌肥能够改变植物的气孔导

度、水分利用效率、N 含量分布和 CO2 同化量[61]，

进而降低光合耗水量并提高净光合速率。测定氮素

协同作用下菌根苗的光合气体交换参数和叶绿素

荧光参数，发现植株的叶绿素含量、气孔导度、光

系统  (Photosystem Ⅱ Ⅱ，PSⅡ)实际光化学效率等参

数均表现出先升高后降低的趋势[62]，其中仅灰鹅膏

菌接种能显著提高植物光合速率，植物对菌种的选

择表现出了专一性，表明这种联合促进作用仅在一

定范围内有效。 

3.1.4  碳水化合物及植物激素的转化与吸收 

植物光合作用的过程中会产生大量的碳水化

合物[63]，其中将近一半的光合固定碳可以在菌根真

菌的作用下被蔗糖/单糖转运体转运到植物根系部

位，重新转运和吸收[64]。吸收后的可溶性糖和脯氨

酸还能作为渗透调节物质参与植物的干旱适应过

程，以此来维持植物的营养状况，调节机体的渗透

胁迫[65]。此外，外生菌根还能够改变宿主根系对茉

莉酸、水杨酸、赤霉素等植物激素的敏感性[35]。当

施加外源激素时，二者能够相互作用，达到协同促

进效果。 

3.2  外生菌根抵御非生物胁迫的分子机制 

外生菌根抵御非生物胁迫的分子机制集中在

菌根真菌促进植物体内水分循环和营养吸收[49]、保

证重金属和有毒物质转运[66]、诱导相关蛋白合成[67]

几个方面。当植物严重缺水时，外延菌丝会从土壤

中吸收水分，同时阻隔了植物自身的水分向土壤中

流失，使其得以存活[49]。干旱会降低植物水通道蛋

白 AQPs 的表达量，进而导致植物缺水。研究发现，

外生菌根会影响植物体内 AQPs 基因的表达，以保

证植物在干旱条件下的水分循环[4]。菌根的形成有

助于积累磷转运蛋白，将土壤中的难溶性磷转化为

可溶性磷供植物吸收[68]。迄今为止，已发现包括

PtZTP、ScYCS1、HcZnT1 和 TcHMAs 在内的多种转

运蛋白，它们具有转运重金属、运输植物养分、提

高植物抗逆性的作用[52]。盐胁迫下的菌根苗能够正

常生长，是因为外生菌根具有很强的 Na+/K+平衡能

力。在盐胁迫和非盐胁迫下，接种了卷边桩菇

(Paxillus involutus)的水稻植株与不接种植株相比，

植物体内 OsNHX3、OsSOS1、OsHKT2 和 OsHKT1

的表达量显著增加[69]。以上几种基因可能是菌丝保

持 Na+/K+平衡的关键所在，Na+从植物器官中排除，

导致根茎叶中 Na+含量减少，Na+不再积累，植物耐

盐性增强。外生菌根还能够调控其他离子的流动，

研究发现 Cd 胁迫下的植物叶片中，Ca2+和 Cd2+竞

争性地通过 Ca2+通透性离子通道进入到菌丝细胞；

接种外生菌根 P. involutus 能够激活 Ca2+通透性离

子通道，促进 Ca2+和 Cd2+内流，达到缓解 Cd 胁迫

的目的[70]。某些外生菌根能够促进叶片中相关功能

蛋白的表达[71]，此类蛋白参与蛋白质周转、碳水化

合物代谢以及光合作用过程[67]。与非菌根化植物相

比，菌根化植物中 SOD、POD、过氧化氢酶(Catalase，

CAT)的含量均偏高，外生菌根通过调控 ROS 清除

相关蛋白的表达量来降低胁迫对植物产生的影响。 

3.3  外生菌根抵御非生物胁迫的相互促进机制 

真菌与其他因子互作是外生菌根抵御非生物

胁迫的一个重要环节，各类因子与外生菌根联合修

复的机制涉及多个方面。其中，大部分的根际微生

物，如菌根辅助细菌、根际促生细菌、内生真菌能

够促进菌丝生长、提高侵染率，从而加大发挥各类

因子的协同修复作用[72]。链霉菌(Streptomyces)诱导

处理外生菌根与栎树(Quercus robur)的共生体，转

录组测序显示诱导前后表达基因差异显著，链霉菌
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诱导促进了菌根的识别和侵染[73]。包括非生物因子

在内的某些促进因子具有与菌根真菌相似的功能，

当它们单独作用于植物时可以增强植物在逆境条

件下的抗性[74]。这些因子可以与菌根在功能上互

补，增强彼此的作用效果或扩大作用范围[34]。外生

菌根还能通过改善土壤微环境来修复污染土壤[41]。

不同的外生菌根根际微生物群落不同，同一外生菌

根不同部位由于菌根相关真菌生长繁殖的发生，也

会出现不同的菌落结构[75]。Lzumi 研究发现外生菌

根特异性选择不同的细菌群落[76]，并与细菌群落联

合作用于污染土壤上，提高污染物的降解率，改善

土壤微环境[77]。除杨树[43]等林木外，在草原、湿地

和农田生态系统下，外生菌根同样具有改变微生物

群落结构、改善土壤理化性质的功能[40]，但相关研

究仍然相对零散。 

4  研究动向与展望 

本文总结了外生菌根在多种非生物条件下对

植物抗逆性的影响及其作用机制。研究发现，外生

菌根彩色豆马勃、牛肝菌属、卷边桩菇和块菌能够

应对多种非生物胁迫。此外，外生菌根通过不同的

途径，如改变菌丝形态、修复污染土壤以及调节根

际微环境来影响植物水分和营养物质的吸收、抗氧

化酶的活性、ROS 的清除、代谢作用、光合作用和

基因表达，最终提高植物抗逆性。 

目前国内外就非生物胁迫与外生菌根之间的

相关性研究还有一定的不足：(1) 对于外生菌根的

研究大多集中于固定的几种菌根，这样给抗逆性机

制的研究带来一定的局限性，而且限制了新菌种的

挖掘。(2) 水涝和高温胁迫造成的生态压力与日俱

增，然而针对外生菌根提高植物耐涝性和耐高温性

的研究仍然较少。(3) 外生菌根作用于植物的具体

机制有待进一步研究，尤其是基因调控机制方面尚

缺乏全面的研究。针对以上 3 个方面，我们认为今

后的研究方向应该集中于农业技术在外生菌根中

的应用，外生菌根抗逆性的生理机制和基因调控机

制，以及外生菌根与微生物在多种生态系统下的相

互作用。 

外生菌根作为保持草原和森林生态系统稳定

性的决定性因素之一，对促进植物生长、恢复复杂

环境下的森林植被具有重要的意义。随着现代分子

技术的不断发展，外生菌根在修复污染土壤、保持

生态平衡、保证农业经济稳定发展的过程中发挥着

不可替代的作用，深入开展相关方面的研究将是生

态恢复领域的一个重大突破。 
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