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丛枝菌根真菌在药用植物中的作用及机制研究进展

王希付，张雪，赵荣华，俞捷，顾雯，李锐，曹冠华*，贺森*

（云南中医药大学 中药学院，昆明 650500）

［摘要］ 丛枝菌根真菌（AMF）可与绝大部分陆生植物建立菌根共生体系，并在其生长发育过程中发挥着重要作用，但目

前对其在药用植物生长、活性物质生物合成、积累中的作用和抗逆胁迫中的角色及相关机制尚无系统分析和梳理。该文首先

对常见的 AMF 研究方法进行了整理，主要包括 AMF 孢子的分离、形态学鉴定、化学染色、分子鉴定等方法，并将常见 AMF 属

种形态结构列表详述。在促生长方面，AMF 通过菌丝体的延长，分泌磷酸酶、有机酸等物质活化土壤矿质营养元素，提高药用

植物吸收效率，从而促进药用植物的生长；在提高药用植物活性物质合成和积累方面，AMF 通过调控次级产物代谢通路相关

信号分子及关键酶活性，从而促进黄酮类、萜类化合物的合成与积累，进而改善药用植物的品质和质量。此外，AMF 还可通过

提高抗氧化酶活性、提高植物自身清除自由基的能力、络合有毒重金属、稀释高盐浓度、诱导相关胁迫基因的表达等机制，缓解

干旱、重金属、高盐及高温或低温胁迫。最后，对 AMF 在药用植物生态种植中的的应用前景和深入研究进行了展望，为推进相

关研究提供借鉴和参考。
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［Abstract］ Arbuscular mycorrhizal fungi（AMF）can establish mycorrhizal symbiosis system with most

terrestrial plants，and play important roles in their growth and development. However，there is no systematic

analysis and summarization of their roles in the growth，biosynthesis and accumulation of active substances of

herbs，as well as stress-resistance mechanism. First，the main research methods of AMF were summarized in the

paper，including the separation of AMF spores，morphological identification，chemical staining and molecular

identification. The main morphological structures of some AMF were detailed in the table. In terms of growth

promotion，AMF promoted the growth by prolonging mycelium，enhancing phosphatase secretion，organic acid，

activation of soil and increasing absorption efficiency. In the aspect of biosynthesis and accumulation of

flavonoids，terpenoids and other active substances in herbs，AMF improved the contents by regulating activities
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of signal substances and key enzymes involved in the metabolism of secondary products. In addition，AMF could

alleviate a series of stresses caused by drought，heavy metal，high salt，high or low temperature by improving the

activity of antioxidant enzymes，enhancing the ability of plants to scavenge free radicals，complexing toxic heavy

metals，diluting high salt concentration，or inducing the expressions of key genes. Finally，the application

prospects and in-depth study of AMF in the ecological planting of herbs were discussed，in order to provide

reference for promoting relevant research.

［Key words］ arbuscular mycorrhizal fungi（AMF）； herbs； growth promotion； biosynthesis； stress

resistance

植物内生真菌指的是一类在植物生活的某个

阶段或全部阶段存活在健康植物的组织和器官内，

对植物的生长发育起着重要作用，不会对植物造成

明显损害的一类真菌［1］。丛枝菌根真菌（AMF）作
为植物根系中最为重要的一类内生真菌（至今不能

对 其 进 行 纯 培 养 ），主 要 包 括 球 囊 菌 门

（Glomeromycota） 中 的 多 孢 囊 霉 目

（Diversisporales），原囊霉目（Archaeosporales），球囊

霉 目 （Glomerales） 和 类 球 囊 霉 目

（Paraglomerales）［2-4］，目前，最新 AMF 分类系统形

成了 1 纲 4 目 11 科 27 属约 300 种 AMF［5］，其中，球囊

霉属（Glomus）在各国出现频度最高。

AMF 分布广泛，通过形态学鉴定的 AMF 种类

约为 300 种，而在中国境内已发现的 AMF 虚拟种有

145 个，隶属于 8 科 12 属［6］；丛枝菌根主要分布于农

田、森林、退化草原、盐碱地、煤矿、金属矿区、重金

属污染土壤等环境中［7］。目前在全国共发现 150 个

科 800 余种植物能够形成丛枝菌根，包括 400 余种

野生植物和 150 余种大田栽培植物，包括了主要粮

食作物、水果、蔬菜和传统中药材等［8］。

研究发现，80% 以上的陆生高等植物根系均会

形成 AMF-植物根系菌根共生体系［9］，一方面 AMF

可以促进植物对土壤中水分、矿物元素等营养物质

的吸收，增进光合作用干物质的积累；另一方面

AMF 寄生在宿主植物体内，它生长繁殖所需的能量

可以由宿主来提供，这部分能量占宿主植物光合产

物总能量的 5%~10%［10］。

近年来关于植物内生真菌的研究不断取得新

的进展，但 AMF 之于药用植物的作用和机制尚处于

起步阶段，基于此，本文对 AMF 在药用植物的定殖

分布及促进药用植物生长、活性物质生物合成和积

累、胁迫抗性中的作用和机制进行了分析和归纳，

为开发利用 AMF 并将其应用到药用植物生态种植

中提供了理论依据。

1 AMF的分离鉴定

1. 1 AMF 孢子的分离 AMF 孢子的分离采用湿

筛分技术［11-12］，首先将根际土样阴干，溶于自来水

中，得土壤溶液，过不同目分样筛筛选，反复冲洗干

净，将残留物冲洗至烧杯中，静置，倒入分液漏斗，

静置，打开底部活塞排水，剩一定体积的水，关闭漏

斗，从上口倒入铺有滤纸片的布氏漏斗中，抽滤、冲

洗；转移至培养皿中；解剖镜下观察，根据形态，用

解剖针将完整、健康的优势孢子及孢子果挑取到洁

净湿润的滤纸上。

1. 2 AMF 的常规鉴定 传统的鉴定方法主要为形

态学和化学染色法鉴定，该方法需要鉴定者对真菌

的种属及新记录种有足够的了解，然而由于 AMF 生

长发育所处的阶段不同，形态学鉴定时容易忽略一

些不产孢子的种类，使得鉴定结果不精确。目前一

些基于核酸分析的分子生物学鉴定技术可以使鉴

定结果更为精确，弥补了形态学鉴定的局限性。近

年来，一些新兴的分子标记技术逐渐被应用于 AMF

的研究领域，为 AMF 的分离鉴定提供了新的技术手

段。见表 1。

1. 3 常见 AMF 形态学特征 AMF 中的球囊霉属

（Glomus），硬 囊 霉 属（Sclerocystis），无 梗 囊 霉 属

（Acaulospora），根孢囊霉属（Rhizophagus）为 AMF

中几种常见的属，特别是以球囊霉属为代表的 AMF

在自然界中广泛分布。摩西球囊霉（G. mosseae），
根 内 球 囊 霉（G. intraradices），幼 套 球 囊 霉（G.

etunicatum），地表球囊霉（G. versiforme），黄金球囊

霉（G. aureum），透光球囊霉（G. diaphanum）等同

为球囊霉属，它们的孢子颜色多为黄色，形状多为

球形或不规则形状，与 Melzer’s 试剂反应多呈粉红

色，少数为紫色，而地表球囊霉与 Melzer’s 试剂却

不反应。连孢菌丝形状呈现出圆柱形、漏斗形、小

喇叭形或小火焰形。与球囊霉属一样，硬囊霉属、

无梗囊霉属、根孢囊霉属，孢子的颜色多为黄色，形

状多为球形或椭圆形，与 Melzer’s 试剂反应呈现出
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粉 红 色 或 红 棕 色 ，连 孢 菌 丝 大 多 无 明 显 特 征 。

见表 2。

2 AMF促进药用植物生长的作用及机制

2. 1 AMF 促进药用植物生长的作用 AMF 广泛

定殖于多种药用植物中，对其生长发育起着重要的

作用。AMF 通过菌丝网络结构显著增加植物根系

的长度，并分泌有机酸等物质促进植物对土壤中各

种矿物营养元素的吸收；同时显著提高一些酶的活

性及叶片中叶绿素的含量，使宿主更好的适应环

境，从而促进药用植物的生长。见表 3。

2. 2 AMF 促进药用植物生长的机制

2. 2. 1 AMF 与植物共生机制 宿主植物通过根系

分泌一种分枝因子（BFs）促进了真菌菌丝的大量繁

殖，庞大的菌丝表面积增加了植物与真菌的接触面

积［28］，这便是二者信号交换的开始。与此同时，

AMF 会释放出一种可扩散的“Myc 因子”（MF）信
号，这种信号通过真菌细胞内的第二信使 Ca2+介导

从而诱导寄主植物根系相关基因的表达［29-30］。二者

形成共生关系后，促进了宿主植物对土壤营养元素

的吸收。

2. 2. 2 AMF 促进磷吸收机制 生理层面：宿主植

物与 AMF 之间虽无明显的选择特异性，但二者之间

却存在一定的亲和力，AMF 外部菌丝连接着同种或

不同植物的根系，影响着植物间营养元素的分配和

信息交流［21］。菌根的菌丝可将根外延伸至 11. 7 cm

的“缺磷区”［31］，缩短了植物吸收盐分的距离，提高

了磷的利用率。与非菌根植物相比，菌根植物每单

位根段的磷吸收率约为前者的 2~3 倍［32］。此外，宿

主植物根系会分泌一些酸性磷酸酶，草酸、柠檬酸

等酸性物质，改变植物根际酸碱度，从而水解土壤

中的难溶性磷和矿化土壤中的有机磷［33］。

分子层面：磷缺乏土壤中，AMF 对磷吸收的贡

献率可达 50%~75%，最高可达 90%［4］，AMF 菌根吸

收磷酸盐主要依靠磷酸盐转运蛋白（Pht）完成，在低

磷胁迫下，Pht1 往往显著上调表达，从而增强磷酸

盐吸收转运能力。目前已在多种菌根体系中发现

响应 AMF 诱导而特异表达的 Pht1 基因，其在磷素

吸收和转运中发挥着重要作用，如水稻菌根体系中

表 1 AMF常见的鉴定方法

Table 1 Common identified methods of AMF

方法名称

形态学鉴定

化学染色

随机扩增多态性分析（RAPD）

限制性片段长度多态性分析（RFLP）

扩增片段长度多态性技术分析

（AFLP）

单链构象多态性分析（SSCP）

核型的变性梯度电泳（DGGE）分析

环介导等温扩增（LAMP）法

激光显微解剖技术（LMD）

鉴定原理（依据）

孢壁层次作为分类鉴定的主要依据

AMF 孢 子 壁 层 能 够 与 染 色 剂 如 梅 尔 泽 试 剂

（Melzer’s）和棉蓝试剂等发生特异性反应

利用一种随机合成的单寡核苷酸引物通过聚合

酶链式反应（PCR）扩增靶细胞 DNA，扩增的产物通

过电泳分析获得电泳图谱，进而分析 DNA 的多态

性

用限制性内切酶酶切 DNA，用凝胶电泳分开

DNA 片段，并转移到滤膜上，用放射性标记的探针

杂交显示特定的 DNA 片段

选择性扩增限制性片段，可使某一特定种出现特

定的 DNA 谱带，而在另一种中可能无此谱带产生

根据 DNA 构象差别检测点突变

将序列不同的 DNA 通过电泳中变性剂浓度梯度

的不同而分开

环介导等温介导法是通过设计两条内在引物和

两条外在引物，在 60~65 ℃下扩增目的 DNA，通过

观察扩增产生的白色沉淀物来判断是否扩增出目

的 DNA 片段

从宿主植物中分离出特定组织和器官，并研究宿

主植物中 AMF 基因的表达

适用条件

适用于已知孢子形态大小，且在《菌根鉴定手册》

中有所记录的 AMF[13]

真菌孢子壁层能够与染色剂发生特异性显色反

应 [13]

可对无任何分子生物学方面信息的研究对象进

行基因组分析 [13]

可以应用于种间乃至近缘属之间亲缘关系的研

究 [14]

用于构建高密度的遗传图谱，使基因组能完全被

分子标记覆盖，无很大的标记空隙，可以检测数量

性状基因 [13]

灵敏度高，适用于检测鉴定微小碱基的突变 [15]

只能分离 700 bp 以下较小的片段，较长片段的分

离率下降 [13]

适用于用各种不同的引物来识别 DNA 靶位上的

不同序列 [16]

可以从植物根内全部丛枝菌根中筛选出一部分

具有代表意义的菌根真菌以供研究 [16-17]
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的 PT11［34］，玉米菌根体系中的 ZmPt9［35］。

2. 2. 3 AMF 促进植物对氮吸收的机制 氮素是植

物需求量大，土壤供应量小的一种必须营养元素，

缺氮时，AMF 会加速对宿主植物的侵染［36］，促进植

物对氮素的吸收。研究发现由丛枝菌根外部菌丝

吸 收 的 氮 含 量 占 植 物 吸 收 总 氮 的 30% 左 右［37］。

AMF 与豆科植物共生会促进豆科植物根瘤菌的生

长，从而增加根瘤菌的固氮作用，供给宿主植物充

表 2 常见 AMF形态学特征

Table 2 Morphological characteristics of common AMF

属名

球囊霉属

无梗囊霉属

根孢囊霉属

种名

摩西球囊霉

根内球囊霉

幼套球囊霉

地表球囊霉

黄金球囊霉

透光球囊霉

大型无梗囊霉（A. colossic）

蜜色无梗囊霉（A. mellea）

脆无梗囊霉（A. delicata）

聚丛球囊霉（R. aggregatus）

形态特征

孢子为淡黄色至黄褐色，形状为

圆形或近圆形，3 层孢子壁

孢子为浅黄棕色，形状为球形，

近球形，3 层孢子壁

孢子为黄棕色，形状球形或近球

形，2 层孢子壁

孢子为浅黄棕色，形状为球形，

近球形，单生，2 层孢子壁

孢子为浅橘至橘色，形状为不规

则形

孢子颜色为无色透明到白色，形

状为球形或近球形，3 层孢子壁

孢子为橘色，形状为球形至近球形

孢子为蜂蜜色至黄棕色，单生，

形状为球形

孢子为透明至淡乳黄色，形状为

球形至近球形，2 层孢子壁

孢子为棕红色，形状为球形、近

球形，孢子壁有 1 或 2 层

与 Melzer’s的反应情况

孢壁最外层（L1）被染成

粉红色

孢壁最外层（L1）被染成

红色

孢壁最外层（L1）被染成

粉到浅红紫色

外层（L1）不被染色

粉红色至桔红色

孢壁最外层（L1）被染成

浅粉红色

不反应

发芽壁（GW2）—孢子

壁（L2）被染成红紫色 [20]

内层孢子壁（L2）被染成

浅粉红色到粉红色 [19]

连孢菌丝形状

漏斗形，连点处菌丝壁稍增厚；底部

有一厚凹隔 [18]

筒状或小喇叭形，3 层孢壁都伸入连

孢菌丝，使连点呈张开的火焰状 [12]

圆柱或小喇叭形，连点孔由隔封闭 [12]

直或小喇叭形，连点处有弯隔 [12]

圆柱形或微漏斗形 [12]

圆柱或小火焰形 [12]

孢子内有珠状颗粒，在压碎孢子中

珠状颗粒有时分散出来 [19]

连孢菌丝通常无隔 [12]

表 3 AMF在促进植物生长中的作用

Table 3 Roles of AMF in promoting plant growth

AMF 种类

近明球囊霉（G. claroideum），根内球囊霉

摩西斗管囊霉（Funneliformis mosseae）

摩西斗管囊霉，根内根孢囊霉（R. intraradices），幼

套近明球囊霉（Claroideoglomus etunicatum）

BEG168，摩西斗管囊霉

缩球囊霉（G. constrictum）

珍珠巨孢囊霉（Gigaspora margarita），幼套球囊霉

摩西球囊霉

异型根孢囊霉（R. irregularis）

摩西斗管囊霉、根内根孢囊霉

细凹无梗囊霉（A. scrobiculata），网状球囊霉（G.

reticulatum），隐形球囊霉（Paraglomus occltum），摩西

球囊霉，地表球囊霉

植物名

白芷（Angelica dahurica）[21]

掌叶大黄（Rheum palmatum）[22]

小车前（Plantago minuta），尖喙

牛儿苗（Erodium oxyrrhynchum）

万寿菊（Tagetes erecta）[23]

洋葱（Allium cepa）[24]

小麦（Triticum aestivum）[25]

刺槐（Robinia pseudoacacia）[26]

青冈栎（Cyclobalanopsis

glauca）[27]

生姜（Zingiber officinale）[21]

作用

促进宿主对营养元素的吸收；促进植物生长和生物

量积累

显著增加了根系的长度；促进植物对土壤中水分及

养分的吸收；促进生物量的积累及植物株高的增加

增加柠檬酸等酸性物质分泌量，促进洋葱生长

提高小麦根际土壤碱性磷酸酶、脱氢酶、酪蛋白酶、

BAA-蛋白酶活性

显著提高植物叶片中叶绿素含量，促进植物的生长

改善土壤理化性质；丰富根际微生物多样性，促进

对营养元素的吸收
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足的氮源［38］。

AMF 根外菌丝通过在土壤中蔓延交错，形成错

综复杂的菌丝网络，菌丝网随着植物的生长不断向

外延伸，使得植物能更加深入土壤吸收氮素营养，

如当土壤通风状况良好，植物处于干旱环境中时，

AMF 的外部菌丝会促进对土壤基质中 NO3
-的吸收。

另外，当基质中 NH4
+是主要氮形态时，由于 NH4

+对

植物具有一定的毒害作用且容易被土壤中的成分

所吸附固定，这样 AMF 与植物共生对氮的吸收利用

就发挥着非常重要的作用［37］。

此外，有机氮也是土壤中氮的一种存在形式，

植物被 AMF 侵染会通过谷胺酰胺途径同化土壤中

的有机氮将其转变为富氮的精氨酸［39］，并以氨基酸

的形式在菌丝中运输，运输至植物根表面后，由根

内菌丝以无机氮的形式运输到植物体内以参与植

物体内的氮素循环。

3 AMF促进药用植物活性物质生物合成和积累的

作用及机制

3. 1 AMF 促进药用植物活性物质生物合成和积累

的作用 AMF 在促进药用植物萜类、酚类、醇类物

质合成过程中发挥着重要作用，见表 4。摩西球囊

霉在白术［40］中定殖可显著增加活性物质萜烯的合

成；接种聚生球囊霉则可分别促进阿育魏实［41］、胡

荽［42］、茴香［43］中麝香草酚、香叶醇和芳樟醇、茴香脑

的生物合成；接种了摩西球囊霉的黄芪［47］，则增加

了类黄酮物质的合成；而接种了摩西球囊霉，地表

球囊霉的甘草［52］，其活性物质甘草酸的合成也得到

了显著提高，此外，酚类物质的合成与 AMF 也存在

着很大的关联，在长春花［46］根部接种球囊霉属等不

同 AMF 后，酚类物质含量得到了大幅提升。

3. 2 AMF 促进药用植物活性物质生物合成和积累

的机制 在 AMF 与宿主植物长期共生的过程中，

AMF 通过调节植物活性物质生物合成相关基因或

关键酶基因的表达，从而影响宿主植物的次级代谢

过程，使相应代谢产物发生变化，其中 AMF 在促进

药用植物萜类和黄酮类等活性物质生物合成的机

制已得到初步阐明，即 AMF 通过增强植物对土壤中

磷的吸收利用，促进焦磷酸盐化合物（异戊烯焦磷

酸盐和二甲基烯丙基焦磷酸盐）的合成，进而促进

萜类化合物的合成，见图 1。此外，AMF 通过上调植

表 4 AMF定殖对药用植物活性物质生物合成和积累的影响

Table 4 Effect of AMF inoculation on biosynthesis and accumulation of active substance in herbs

AMF 种类

摩西球囊霉

聚生球囊霉（G. fasciculatum）

大果球囊霉（G. macrocarpum），聚生球囊霉

大果球囊霉，聚生球囊霉

大果球囊霉、聚生球囊霉、摩西球囊霉、地表球囊霉

根内球囊霉

苏格兰球囊霉（G. caledonium），摩西球囊霉

球囊霉属

摩西球囊霉

摩西球囊霉、幼套球囊霉、地表球囊霉、透光球囊霉

内球囊霉、摩西球囊霉

密色无梗囊霉、根内球囊霉

聚生球囊霉

根内球囊霉、摩西球囊霉、缩球囊霉、地球囊霉

（G. geosporum）

摩西球囊霉、地表球囊霉

药用植物

白术（Atractylodes macrocephala）[40]

阿育魏实（Trachyspermum ammi）[41]

胡荽（Coriandrum sativum）[42]

茴香（Foeniculum vulgare）[43]

黄花蒿（Artemisia annua）[44]

缬草（Valeriana officinalis）[43]

罗勒（Ocimum basilicum）[44-45]

长春花（Catharanthus roseus）[46]

黄芪（Astragalus membranaceus）[47]

黄檗（Phellodendron amurense）[48]

半夏（Pinellia ternata）[49]

喜树（Camptotheca acuminata）[50]

大蒜（Allium sativum）[51]

贯叶金丝桃（Hypericum perforatum）[50]

胀果甘草（Glycyrrhiza inflata）[52]

活性物质

促进萜烯类物质的合成和积累

促进麝香草酚的合成和积累

促进香叶醇、芳樟醇类物质的合成和积累

促进茴香脑的合成和积累

促进青蒿素的合成和积累

促进乙酸龙脑酯，1，8-桉叶素等物质的合成和

积累

促进迷迭香酚、咖啡酸等物质的合成和积累

促进酚类化合物的合成和积累

促进类黄酮的合成和积累

促进小檗碱、药根碱、黄藤素等物质的合成和

积累

促进 L-麻黄碱、鸟苷等物质的合成和积累

促进喜树碱的合成和积累

促进蒜氨酸（S-烯丙基 -L-半胱氨酸亚砜）的合

成和积累

促进金丝桃素、假金丝桃素等物质的合成和积累

促进甘草酸的合成和积累
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物体内的 3 种信号分子 H2O2，NO 及水杨酸，从而调

控植物体内与合成黄酮类物质有关的苯丙氨酸解

氨酶（PAL），肉桂酸 -4 羟化酶（C4H），4-香豆酸 CoA

的连接酶（4CL），查尔酮异构化酶（CHI），查尔酮合

成酶（CHS）等限速酶以及抑制咖啡酸的形成，从而

促进酮类物质合成［53-55］。

4 AMF提高药用植物胁迫抗性

4. 1 AMF 在提高药用植物胁迫抗性中的作用

AMF 在植物抗胁迫过程中也起着一定的促进作用，

见表 5，摩西球囊霉促进甜菊［56］在高盐浓度下对磷

的吸收；此外，接种根内球囊霉还可提高蒺藜苜蓿［6］

对镉耐受性，接种根内根孢囊霉可保证罗勒在高浓

度铅胁迫下的产量和品质［59］；对万寿菊［10］和枳［7］分

别接种缩球囊霉及摩西球囊霉、地表球囊霉、透光

球囊霉，可提高两种植物的抗旱性。

4. 2 AMF 提高药用植物胁迫抗性中的作用机制

4. 2. 1 重金属胁迫抗性机制 重金属以分子、离

子、络合物的形式广泛分布于土壤中［62］，已成为破

坏生态环境的元凶之一，AMF 可通过缓解、抑制、转

换 3 种效应来遏制重金属向植物内部聚集，从而减

轻重金属对植物的损害［63］。AMF 菌丝会通过自身

的“过滤”机制，分泌聚磷酸盐、有机酸、黏液等各种

物质对土壤中存在的潜在有毒重金属元素进行络

合，抑制重金属从植物根系向地上部分转运，从而

降低地上部分重金属浓度以减轻重金属对植物的

毒害作用［64］。此外，AMF 还会促进宿主植物分泌水

杨酸、多胺等物质，特别是在多胺的生物代谢过程

中会产生一些抗氧化物质，这些物质可以对植物细

胞膜进行保护，对重金属进入植物细胞起到“屏障

作用”，并且还会对重金属进行降解，避免重金属在

植物体内积累［63］，廖妤婕等［65］指出，在 Pb 胁迫下，

AMF 会促进桉树根部固持作用、细胞壁滞留作用、

液泡区隔化作用及弱活性结合态增加作用提高桉

树对 Pb 的耐受性。另有研究报道，AMF 可通过调

控植物中重金属诱导蛋白的表达来缓解重金属对

植物的损害［66］。

4. 2. 2 干旱胁迫抗性机制 在干旱条件下，AMF

能促进植物吸收土壤中的水分，提高水分利用率，

进而增强植物抗旱性。具体机制为①AMF 与植物

表 5 AMF在提高药用植物胁迫抗性中的作用

Table 5 Roles of AMF in improving stress resistance of herbs

AMF 种类

摩西球囊霉

缩球囊霉

根内球囊霉

摩西球囊霉、地表球囊霉、透光球囊霉

珠状巨孢嚢霉、摩西斗管囊霉、变形球囊霉

根内根孢囊霉

根内根孢囊霉

缩球囊霉

摩西球囊霉

药用植物

甜菊（Stevia rebaudiana）[56]

万寿菊 [10]

蒺藜苜蓿（Medicago truncatula）[6]

枳（Poncirus trifoliata）[7]

枳壳（Citrus aurantium）[57]

苍术 [58]

罗勒 [59]

枸杞（Lycium barbarum）[60]

枳 [61]

AMF 作用

盐胁迫下增加磷元素的吸收

提高抗旱性

提高对镉元素的降解能力

改变土壤湿度提高抗旱性

降低细胞膜通透性，显著提高超氧化物歧化酶（SOD）和过氧

化物酶（POD）的活性，提高耐热性

高温胁迫下显著提高根茎鲜重、含水量、根干重、地下总干

重、挥发油组分数

盐胁迫下增加对钾的吸收、降低对钠和氯化物的吸收

提高蒸腾速率和光合活性，增强抗旱能力

温度胁迫下增加可溶性蛋白含量，SOD，过氧化氢酶（CAT）活

性，根系抗氧化活性，增加叶绿素含量、叶绿素荧光，促进光合

作用

图 1 AMF促进药用植物酮类、萜类物质生物合成的机制

Fig. 1 Promotional mechanism of AMF on biosynthesis of ke‐

tones and terpenoids in herbs
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共生形成的菌丝网络系统保证了植物对外界营养

物质的吸收 ，促进了宿主植物对水分的吸收利

用［67］；②AMF 通过增大植物叶片的气孔导度加快植

物的蒸腾速率和光合速率，提高植物叶片中可溶性

蛋白，可溶性糖含量，使细胞液浓度提高，细胞渗透

势降低，从而增强植物抗旱能力［68］。③丛枝菌根的

菌丝会分泌球囊霉素，其会发挥“超级胶水”的作用

形成土壤大聚体，保持土壤的结构，固持着一定的

水分以供逆境条件下植物吸收利用［69］。④AMF 通

过提高植物自身清除自由基的能力及抗氧化酶的

活性减轻干旱胁迫对植物细胞膜造成的损害［70-71］；
⑤在缺水环境条件下，AMF 会提高植物根部质膜水

孔蛋白基因的表达［72］，一些小分子物质如尿素、硅、

氨会通过植物细胞根部细胞膜上的水孔蛋白进入

植物体内，这样就形成了一定的渗透势能，从而提

高植物的耐旱能力。

4. 2. 3 盐胁迫抗性机制 在盐胁迫条件下植物的

一切生理代谢过程都会受到严重的影响，AMF 与植

物所形成的共生体系已成为盐碱土改良与恢复利

用研究的新方向。接种 AMF 提高植物耐胁迫的机

制是一个复杂的生理生化过程，现在普遍认为植物

耐盐胁迫的实质是 Na+和其他离子的代谢问题［73］。

主要有以下可能途径：①丛枝菌根菌丝面积较大，

能够伸入到距离根际较远的土壤之中活化吸收一

部分磷和水分，提高水分利用率，以维持植物正常

的营养代谢平衡从而间接地增强植物的耐盐能力。

②AMF 促进植物体内碳水化合物、氨基酸等渗透性

物质的合成，维持植物细胞膜内外渗透平衡，在

AMF 的诱导下，植物通过 MEP 途径［74］合成脱落酸

促进磷脂酸的生成改变细胞膜的通透性，从而提高

耐盐性。③由于 AMF 促进了植物的生长，从而将

Na+进行了稀释，减轻了盐胁迫［75］。④接种 AMF 会

促进植物对 K+的吸收竞争性抑制对 Na+的吸收，维

持较高的 K+/Na+，并且 K+浓度过高会抑制由于高

Na+而造成的酶促反应及蛋白质合成过程［76］。⑤通

过调控蛋白酶来提高耐盐性［9］。

4. 2. 4 温度胁迫抗性机制 温度是最主要的非生

物胁迫因素之一，包括低温和高温胁迫［77］，在大多

数情况下，高温胁迫对植物生长和生物量的积累有

负面影响［78］。一些研究报道指出，菌根植物比非菌

根植物更能适应高温胁迫［79-80］。在 40 ℃高温胁迫

下［81］，用幼套球囊霉接种玉米显著提高玉米叶片的

净光合速率、气孔导度和蒸腾速率从而缓解高温胁

迫带来的损害，低温胁迫下（15 ℃），接种摩西球囊

霉的枳通过增加可溶性蛋白含量，SOD 和 CAT 活

性，根系抗氧化酶活性，增加叶绿素含量和叶绿素

荧光促进光合作用等缓解低温胁迫［61］。AMF 提高

植物对温度胁迫的抗性机制，主要包括调节碳氮代

谢，进而促进植物体内碳水化合物的积累与氮素吸

收，植物体内蛋白质氨基酸合成量增加［82］；增加植

物体内其他一些 ATP 酶的活性降低植物体内 H2O2

和烟酰胺腺嘌呤二核苷酸磷酸（NADPH）氧化酶活

性［83］；在低温或高温胁迫下，AMF 还可以刺激多种

对温度胁迫应答有关的基因的表达［84］。

5 展望

AMF 的定殖还会改善根际土壤微生态，并可与

外界因子根围促生细菌协同作用于植物，可以提高

植物对养分的吸收，提高生长量，协同修复土壤，抑

制病原微生物对宿主植物的损害。目前可应用代

谢组学、转录组学、蛋白组学等联合分析技术进行

研究 AMF 作用下植物的表型、基因型、能量分配、光

合作用能力及激素分泌情况，进一步明确药用植物

生长、活性物质合成、积累对不同种类 AMF 定殖的

响应及调控机制。也可以利用相关分离技术筛选

出优势 AMF 菌种孢子，将 AMF 制成生物菌肥从而

促进植物的生长、功效成分的合成，也为推进药用

植物的生态种植，改善药用植物的品质和质量提供

新的研究思路。
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