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摘要：生态修复是目前全球关注的热点问题，如何增加植被的覆盖度及生态修复效率是目前研究的重点。

丛枝菌根真菌(arbuscular mycorrhiza fungi，AMF)和深色有隔内生真菌(dark septate endophyte，DSE)均是

自然界植物根际分布广泛的一类内生真菌，均能与植物形成菌根共生体，具有一定的促进植物生长、抵

抗逆境及修复污染土壤等功能与作用，在生态修复中具有广泛的应用潜力。本文综述了 AMF 及 DSE

两种微生物的功能、作用及其在生态修复应用中的研究进展，并进一步对 AMF 和 DSE 在生态修复中存

在的问题和前景进行展望。 
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近年来，由于矿业开采、土地过度开发、空

气和水污染等因素造成了严重的生态环境问题，

随着社会经济的发展，生态环境问题日益突出，

生态修复越来越受到社会的关注，具有重要的现

实意义。我国是煤炭能源大国，煤矿开采对矿区

环境造成了巨大的破坏，导致植被退化和土壤质

量下降，土壤结构、地形、地貌、景观生态和生

物群落发生不可逆转的改变[1]。在工业化快速发

展的过程中，如何改良和修复污染土壤，恢复植

被群落，改善生态环境已成为目前关注的热点问

题。近年来微生物修复技术发展很快，被认为是

一种高效率低成本的生态修复方法。丛枝菌根真

菌(arbuscular mycorrhiza fungi，AMF)和深色有隔

内生真菌(dark septate endophytes，DSE)在自然生

态系统中分布广泛，能够同时定殖于不同植物或

同一植物的不同/相同组织中[2]。两种微生物是否

在生态修复中存在相互作用，其相互作用的机理

和条件如何，联合作用在生态修复中是正效应还

是负效应，均值得研究者进行深入的研究。 

自然条件下，AMF 和 DSE 往往能共同侵染植

物根系，在微生物修复中均具有重要生态作用[3–4]。

研究表明，AMF 和 DSE 均有促进植物生长、改

善营养运移、提高植物抗病性和抵御不良环境胁

迫的功能[4]，与其他土壤微生物之间可能具有共
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生协同关系，可增加代谢物传递效率，改善土壤

微环境，促进植物根际微生物活动，从而促进植

物的生长发育。AMF 和 DSE 的生物特性和强大

的生态学功能在受损的生态重建和植被恢复过

程中能够发挥积极作用。 

1  AMF 在生态修复中的作用 

AMF 能与陆地生态系统中 80%左右的植物

形成菌根联合体[5]，AMF 是根际微生物群落的重要

组成部分，在生态修复中可发挥重要作用。菌根联

合体能促进植物根系生长，增加植物对营养的吸

收，帮助植物抵御病原微生物，增强对生物和非生

物胁迫的耐受性，加速植株生长和种群建成，并能

优化植被分布，改善生态格局[6–7]。AMF 菌丝生长

发育并向根际外延伸，将根与周围的土壤微生境连

接起来，扩大根系面积，通过根际强大的菌丝网络

吸收与运输水分和营养物质，以供植物生长发育。

此外，AMF 分泌的球囊霉素(glomalin)在土壤改良

等方面具有重要作用[8]。研究证明，AMF 能够显著

提高土地复垦率，形成一个植被成活率高、健康、

可持续发展的陆地生态系统[1]。因此，AMF 与植物

共生在促进植被种群恢复、维持生态平衡和稳定等

方面可发挥巨大潜力。 

1.1  AMF 对土壤改良作用 

AMF 可从宿主植物体内获取碳水化合物，使

AMF 成为光合产物的重要碳库，为自身生命活动

提供能量和碳骨架。同时，AMF 菌丝可以增加植

物对土壤中限制性资源的获取，如磷等矿质元素

和水分。研究表明，菌根植物每单位根段的 P 吸

收率约为非菌根植物的 2–3 倍[9]，AMF 促进植物

根系对氮的吸收，使其对豆科植物的结瘤和固氮

也有显著的积极作用[10]。AMF 同化硝态氮和铵

态氮到菌丝体，防止其通过反硝化作用逸散，改

善土壤养分，提高土壤氮资源利用率，改善植物

生存环境。不同土壤因子对土壤微生物活性有不

同程度的影响。同时，AMF 可提高土壤磷酸酶、

蛋白酶、脲酶等酶活性，被认为是土壤酶活性进

行生化反应的来源之一[11]。 

AMF 有利于改善土壤理化性质，改良和稳定

土壤结构，同时，土壤性质也会影响 AMF 的生

态分布特性、侵染能力和孢子密度等。AMF 的菌

丝能够分泌产生球囊霉素，AMF 菌丝壁和孢子的

降解能够将球囊霉素释放到土壤中，有效防止有

机碳的流失，增加土壤有机碳库，增强土壤团聚

体的稳定性，改善土壤结构与质量。因此，球囊

霉素被认为是丛 AMF 与土壤环境相互作用的重

要媒介物质。球囊霉素一方面通过自身特点将土

壤颗粒粘结在一起，达到增加土壤团聚体的目

的，另一方面可间接改善土壤微环境，使土壤保

持良好的透气通水状况，减少养分流失，改善土

壤的理化状况，提高土壤质量[8]。AMF 分泌球囊

霉素是一种对宿主植物生长环境适应的积极应

答机制。在不同种植制度和土地管理措施下，土

壤球囊霉素含量与土壤团聚体的数量和水稳定

性显著相关，接种丛枝菌根真菌有利于土壤水分

的保持与高效运输，提高土壤水分的利用率。 

目前，将 AMF 用于大田试验，探究其生态

效应的研究已经初见成效。Qiu 等[12]研究发现，

在养分缺乏的半干旱生态系统中，接种 AMF 可

以提高采煤沉陷区的土壤养分有效性和酶活性，

增加土壤肥力。AMF 与采煤沉陷土壤中氮吸收酶

的潜在活性相关，可能影响采煤沉陷土壤的氮循

环，提高土壤肥力[13]。此外，不同接种处理下，
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对采煤沉陷区土壤修复进行长期定位监测试验，

接种 AMF 增加了土壤中球囊霉素的含量，有效

地改善了土壤质量[14]。 

1.2  AMF 对重金属污染的修复作用 

AMF 根外菌丝的螯合作用和过滤机制有利

于菌丝体与重金属离子结合，形成重金属的“区室

化”，抑制重金属离子(如 Cd、Cs 等)从根转移到

地上部而积累在根内组织中，减轻地上枝叶中的

重金属含量和在生物链中的快速迁移 [15]。接种

AMF 也可以改善植物根围微生物群落组成，刺激

重金属抗性的土壤微生物活性，降低重金属的生

物活性[16]。菌根可能通过调节根际中的金属形态

来阻止过量金属进入植物，如将高毒性的无机砷

转化为有机砷，或通过分泌球囊霉素等固持一定

量的重金属，抵抗重金属对植物的毒害作用[17]。

接种 AMF 能增加玉米植株的脯氨酸含量，明显

缓解了重金属的生物毒性，菌丝细胞壁中的纤维

素、几丁质衍生物与重金属离子结合并固定在细

胞壁上，使重金属深入细胞受阻，结果表明，AMF

提高植物重金属耐性可由改善宿主植物的解毒

功能来实现[18]。AMF 对重金属的抗性与重金属

的浓度显著相关，在重金属胁迫下，接种 AMF

能提高土壤酶活性和植物生物量。 

1.3  AMF 对植物逆境的促生作用  

AMF 根外菌丝能在土壤中形成菌丝网络，

增加根系吸收范围和面积，改变根系形态，调节

根系水力导度、影响根系水分吸收能力。因此，

AMF 可以促进植物对水分的吸收利用，改善植

物生长状况，增强植物的抗旱性。Huang 等 [19]

研究表明，接种 AMF，能够改变气孔开度，提

高渗透调节等作用，增强苹果幼苗的抗旱性。

Yooyongwech 等[20]发现，接种 AMF 后，可使脯

氨酸和可溶性糖积累，提高甘薯对干旱胁迫的耐

受性。 

植物与 AMF 共生是对低温胁迫非常有效的

应对策略，AMF 共生可以为宿主植物提供营养补

给、提高多种代谢酶活性并增强低温胁迫下植物

的抗氧化酶(SOD、CAT 和 POD)活性[21]。Liu 等[22]

研究发现，低温胁迫下，接种 AMF 的蓝莓根和

叶中的磷含量显著高于未接种处理。低温环境

下，玉米接种 AMF，还可使氮代谢相关酶硝酸还

原酶活性升高[23]。 

AMF 可以提高植物的高温抗性[24]。马通等[25]

研究发现，接种 AMF 能够降低植物叶片中丙二

醛的积累，提高根系活力，减缓细胞膜过氧化程

度、降低细胞膜透性；同时，接种 AMF 显著提

高了植物叶片中可溶性糖含量，使植物在高温下

的渗透调节能力增强，提高植物的耐热性。AMF

能够缓解高温环境对植物损伤的生理机制，可能

与相关的耐热基因表达及生物信号传导等因素

有关，具体生理响应仍需进一步证实。 

土壤盐碱化过程中，有效矿质元素向难溶性

盐的转化加剧，并且大量的 Na+增加会破坏植物

根际的离子平衡，不利于植物的营养吸收。AMF

和宿主植物互作可以释放有机酸，降低土壤 pH，

活化土壤中有机磷和难溶磷等，通过调节土壤 pH

促进难吸收的矿质元素向易于植物吸收的有效

态转化利用，降低 Na+在植物体中的积累和盐离

子代谢途径对植物生长的干扰，提高植物对盐的

耐受性[26–27]。Garg 等[28]研究表明，接种 AMF 可

以通过调节脯氨酸代谢和降低 Na 的摄取，提高

植物的耐盐性。接种 AMF 还可以提高盐胁迫条

件下玉米、小麦等农作物根系对土壤水分的吸

收，促进作物生长[29–30]。 
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AMF 根内与根外菌丝组成的菌丝网络可建

立起一道天然屏障，增加病原微生物对植物根系

侵染的难度。接种 AMF 能为植物提供有效的生

理防御，抑制多种病原菌的侵害[31]。同时，接种

AMF 能够激发植物的次级代谢物质积累(如苯丙

氨酸解氨酶、多酚氧化酶)，增强植物对枯萎病的

抗性，也能通过提高抗氧化酶活性来增强对叶斑

病等的耐受性[32]。 

接种 AMF 能促进植株的成活和生长发育。

Song 等[33]研究表明，接种 AMF 能够提高玉米产

量，增强玉米抗逆性，提高土壤酶活性。Bi 等[4,34–35]

通过室内模拟采煤沉陷地面裂隙，研究根系损伤

对植物生长的影响，发现接种 AMF 可以减轻根

系的机械损伤，伤根 1/3 时其内源激素水平提高，

植株营养状况可以达到未受伤的对照水平，并能

增加植物地上和地下部生物量，增加受损根内 N、

P、K、Mg 和 Ca 浓度，为采煤沉陷地区的微生

物修复提供理论依据。Golubkina 等[36]发现接种

AMF 能提高葱属等蔬菜的产量、矿物质含量和抗

氧化物的活性。利用 AMF 进行修复的生态系统

中，生物多样性增加，土壤碳积累也呈现增加的

趋势[13]。因此，AMF 在生态修复过程中具有较

好的作用效应与潜能。 

2  DSE 在生态修复中的作用 

内生真菌在植物各器官中普遍存在，有研究

发现，在甘蔗茎部近芽处的切面有与 DSE 相似的

真菌结构，因此推测，DSE 不仅能在植物根中定殖，

也可能侵染到植物茎秆，该推测有待进一步证  

实[37]。DSE 是主要分布于植物根细胞内或细胞间

隙的一类小型内生真菌，在多种极端环境的植物

根系中，该类真菌具有较高的定殖率。在 114 科

320 属约 600 种植物的根中观察到 DSE 的存在，

近几年对 DSE 生态调查结果显示，其宿主植物种

类范围明显扩大，在菌根和非菌根植物中均可定

殖[38]。DSE 能在植物根皮层和维管组织中定殖，

与 AMF 仅能定殖于宿主植物根皮层有所不同。

DSE 在宿主植物根内一般能形成有隔的深色菌

丝和微菌核等结构并伴有不同程度的黑化，菌丝

和微菌核多呈现不同形态。有研究表明，菌丝粗

细差异和隔间距可能与宿主植物的养分运输有

关[39]。目前，仅通过形态学鉴定 DSE 种类尚不

准确，利用形态学结合 PCR 技术对 DSE 进行鉴

定得到普遍运用。DSE 多糖、蛋白质和黑色素等

化学成分是维持 DSE 与宿主植物密切且复杂的

生态关系的关键因子，同时也是 DSE 发挥生物学

功能的基础物质。研究表明，在不利条件下，DSE

细胞壁中的黑色素具有通过提高自身耐受性来

抵御不利环境的功能，保护真菌菌丝体免受非生

物胁迫(如高温、干旱、重金属等)的伤害[40]。在

贫瘠的土壤中，DSE 可能会将有限的营养物质分

配给微菌核，以保证 DSE 自身的生存。 

2.1  DSE 促进宿主对养分的吸收 

DSE 能够促进宿主植物养分的吸收利用，增加

根系长度和生物量。接种 DSE 真菌 Phialocephala 

fortinii，可以有效分解土壤有机磷和氮化合物，促

进芦笋(Asparagus officinalis)的生长，DSE 可以增

加植物地上部磷的浓度[21,37]；也可以促使难溶性

磷酸盐(如磷酸钙)释放 P 以供吸收利用[3]。DSE

还能参与生长素的生物合成途径，DSE 通过分泌

释放植物激素以及产生可溶性和挥发性有机化

合物或通过呼吸作用产生的 CO2 增强光合作用，

使植物生物量增加，刺激植物生长[41]。已有研究

表明，接种 DSE 可提高矿质营养的生物量和矿物
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水平。对蒙古沙冬青接种 DSE，能显著提高植

株分枝数、提高生物量，并能提高植株对钾、钙

的转运能力 [42]。DSE 无明显的宿主专一性，从

玉米中分离出的 DSE 菌株 Exophiala pisciphila

可以增加高粱在干旱胁迫下地上部和地下部的

干重[43]。从非农业环境中分离的 DSE 菌株可以

对番茄的生长产生积极影响，这对于农业生产和

园艺实践具有重要意义 [44]。DSE 与植物之间相

互影响，不同植物的生理结构和代谢特征的差异

可能会影响根际内生真菌的多样性，而 DSE 在

不同植物根系分布的异质性也可能通过改变土

壤组成和提高土壤肥力来影响宿主植物间的竞

争关系。 

2.2  DSE 增强宿主对重金属的抗性 

在重金属污染的土壤中，DSE 可以通过限制

根与地上部之间重金属离子的迁移以及增加叶

绿素浓度和蒸腾速率来促进植物生长并限制对

宿主的金属毒性[45]。同时，DSE 菌丝具有吸附重

金属的能力，Wang 等[45]研究发现，DSE 可以提

高植物对 Cd 胁迫的耐受性，Cd 污染环境中，DSE

可以通过触发抗氧化系统、将 Cd 由活性状态改

变为非活性，并将亚细胞中的 Cd 重新分配到细

胞壁，降低 Cd 的生物毒性，促进植株生长，Cd

在 DSE 菌丝中的积累可能是植物抵抗 Cd 胁迫的

重要策略。接种 DSE 同样能提高宿主植物抗重金

属离子胁迫的能力。Ban 等[46]研究表明，DSE 定

殖率与 Pb 的迁移负相关，Diene 等[47]研究了接种

DSE 对番茄中 Cs 积累的反应，DSE 显著降低了

番茄中 Cs 的积累，并显著增加了番茄生物量。 

DSE 可以合成多种抗氧化酶，提高植物根茎

中抗氧化酶活性，降低重金属含量，以防止重金

属胁迫下的氧化损伤[48]。在铬胁迫条件下，DSE

菌丝生长速度、抗氧化能力和抗氧化酶活性均与

铬离子浓度显著相关[49]。DSE 应激表达功能基因

上调可以保证 DSE 的正常生理活动。研究发现，

玉米接种 DSE，能够改善植物光合作用、植物激

素平衡并降低叶片中重金属离子水平，对玉米生

长具有积极影响[50]。植物耐受性的增强可能是由

于宿主和微生物群落共同作用的结果。DSE 可通

过上调细胞壁的生物合成途径，对细胞壁进行重

塑，促进植物细胞壁中重金属离子的“区室化”，

降低原生质体中重金属离子的进入，使植物对重

金属的耐受性增强[51]。此外，在铅胁迫下，玉米

接种 DSE，能有效降低铅胁迫对光合系统的损

害，减少寄主植物叶片中铅的积累，这主要是由

菌丝对铅的生物吸附和寄主植物的生理变化引

起的，从而提高寄主植物对铅的耐受性[52]。筛选

出具有重金属抗性的 DSE 菌株对生物能源作物

的可持续生产具有重要意义。 

2.3  DSE 促进植物抗逆境的适应性作用 

作为宿主植物与土壤环境之间的桥梁，DSE

能够增加植物和土壤之间的接触面积，DSE 分泌

大量的酶可将土壤中的有机氮和难溶性磷等转

化为可利用的形式，扩大营养库，从而促进植物

生长和对胁迫环境的耐受性 [53]。Santos 等 [54]指

出，在干旱环境中，DSE 在植物根围的黏质菌丝

能帮助植物保持水分，将营养物质输送至植物内

部；此外，DSE 还可以增加宿主植物的脯氨酸含

量和抗氧化酶活性。DSE 黑色素可使细胞壁的机

械强度增强，提高细胞抗辐射、抗热的能力，增

强宿主植物抗逆性 [40]。干旱胁迫条件下，接种

DSE 可提高根细胞超微结构稳定性，维持细胞

膜、细胞核、线粒体等细胞器的完整性，缓解干

旱胁迫对细胞器的损害；同时，接种 DSE 还可以
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通过调节根系内源激素的含量和比例来调节根

系形态结构，促进根系生长，抵御干旱胁迫环境，

从而提高宿主抗旱性[55]。DSE 还能与非菌根植物

建立良好共生关系，González-Teuber 等[56]研究发

现，接种 DSE 可以刺激干旱胁迫下根系发育，加

大根系生物量的分配，促进宿主和非宿主植物根

部生长。干旱条件下，裸果木中分离的多株 DSE

能有效定殖于蒙古沙冬并与其形成根菌联合体，

显著增加植物分枝数、总生物量以及钾和钙含量，

增加植物的抗旱性[42]。在盐胁迫下，DSE 增强植

物耐受性与超氧化物歧化酶(SOD)活性有关[57]。接

种 DSE 能够降低盐胁迫下的丙二醛含量，使植物

体内保护酶活性显著增加，并对植物具有明显的

促生作用。DSE 不仅能够通过增强植物对营养元

素(C、N、P)的吸收、保护植物免受生物(如病原

体)和非生物胁迫(如重金属和干旱)，还能提高植

物对逆境环境的适应性。DSE 的生态影响效应主

要取决于菌株特性、宿主植物以及土壤等因素，

研究表明，DSE 对草本植物和禾本科植物的促生

作用高于灌木和乔木[58]。 

3  AMF 和 DSE 在生态修复中的联

合作用 

研究表明，养分匮乏环境下，两种真菌的定

殖率或可达到最高[59]。在水稻的不同生长时期，

发现存在 AMF 和 DSE 双重定殖现象，定殖率从

种植开始到 3 个月时呈上升趋势，然后开始下降，

可能与植物成熟后需要较少的营养有关[60]。也有

研究发现，在 Deschampsia flexuosa 根内，真菌

定殖由以 AMF 为主向以 DSE 为主的真菌群落演

替，也可能与真菌对营养的获取不同有关[61]。目

前，AMF 和 DSE 的联合效应研究较少，二者之

间是协同促进还是存在碳源或空间竞争等尚不

明确，也有可能是从竞争到协同的关系。例如，在

离体条件下，DSE 的分泌物可以刺激胡萝卜毛根部

AMF 的前期发育；相反，Phialocephala turiciensis

也能够降低三叶草中巨孢囊霉的定殖率[53,62]。 

高春梅等[63]研究 AMF 和 DSE 对黄瓜抗线虫

病害的影响，证明 AMF 和 DSE 联合接种能够抑

制根结线虫的繁殖、降低根结线虫病理毒害、促

进植物生长发育。同样，对 AMF 和 DSE 高镉胁

迫下对玉米根系的影响进行研究，结果表明，

AMF 单接种以及 AMF 与 DSE 双接种，均能显著

增加玉米叶片的叶绿素含量、玉米生物量、根长、

侧根分枝数等；两种真菌均能显著降低玉米地上

部 Cd 含量和 Cd 转移系数，有效地限制 Cd 从玉

米根部到地上部的迁移[64]。Berthelot 等[65]利用实

时荧光定量 PCR 技术对 AMF 和 DSE 之间的联合

作用进行研究，发现 AMF 和 DSE 双接种能有效

缓解氧化胁迫，降低地上部 Cd 的浓度，支持生

物量可持续生产。AMF 和 DSE 联合效应的生理

机制如何，AMF、DSE 和不同植物三者之间的生

态效应如何还有待进一步的研究探索。 

4  展望 

AMF 及 DSE 均是具有广泛应用前景的真菌。

AMF 的功能作用研究报道较多，AMF 表现出较

稳定的抗逆生态特性，使得其具有应用上的广泛

性，目前已经在煤矿区土地复垦中取得了较好的

生态效应，修复 7 年后仍持续发挥着生态效应。

DSE 作为一类内生真菌，其种类分布广但功能作

用还有待深入发掘，目前 DSE 研究多处于室内盆
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栽试验阶段，推广应用研究很少。DSE 耐受菌株

的筛选以及 DSE 纯培养菌剂产品的研发，将是未

来的主要研究方向和目标。AMF 与 DSE 两种内

生真菌在生态修复的应用技术也会成为微生物

复垦新的热点。AMF 和 DSE 在提升植被成活率、

植被环境适应性以及生态功能稳定性方面体现

出良好的应用前景，对于生态环境可持续发展具

有更为深远的意义。 
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Functions of arbuscular mycorrhizal fungi and dark septate 
endophytes in ecological restoration 

Yinli Bi*, Linlin Xie 
College of Geoscience and Surveying Engineering, China University of Mining Technology (Beijing), Beijing 100083, China 

Abstract: The needs to increase vegetation coverage and plants’ immunity in ecological restoration are important 

topics of current research. Microbe-assisted phytoremediation has been considered as the most promising 

technology for the remediation of ecology. Arbuscular mycorrhizal fungi (AMF) and dark septate endophyte (DSE) 

are soil-borne beneficial fungi that form root-fungus association with plant roots and provide a variety of benefits to 

the host plants. Moreover, AMF and DSE generally help plants uptake nutrient better and can enhance plant 

tolerance to many biotic and abiotic stresses, and thus they can be used to control fungal diseases and promote plant 

growth in extreme environment and polluted soil. The purpose of the present research is to investigate the function 

and application of AMF and DSE in ecological restoration and provide a basis in studying synergic mechanisms by 

these fungi. The possible problems and prospects of AMF and DSE in ecological restoration are involved. 

Keywords: arbuscular mycorrhizal fungi, dark septate endophyte, ecological restoration 
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