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褐环乳牛肝菌对樟子松生长的调控——影响激素 
和代谢产物含量 
尹大川    祁金玉 

沈阳农业大学 辽宁 沈阳 110866 

 

摘  要：为了进一步探究褐环乳牛肝菌对樟子松苗木生长的促进机制，利用生物化学和植物生理学等研

究方法，在前期研究基础上对 2 年生沙地樟子松苗木施加褐环乳牛肝菌液体菌剂，并在 2 个月后对苗木

各部分生长状态、生长相关激素、抗逆性代谢产物进行检测。结果表明：褐环乳牛肝菌可以通过升高樟

子松 IAA 和 GA 含量促进樟子松苗木的生长。其中，对樟子松根系中 IAA 含量影响最为显著，接菌苗木根

中 IAA 含量比未接菌苗木根中 IAA 含量高 85%以上；与此结果相反，褐环乳牛肝菌可以降低樟子松苗木

ABA 含量，通过 ABA 含量变化调控 IAA 含量，进而调控根系的生长；除此之外，褐环乳牛肝菌可以调控

樟子松苗木甜菜碱和黄酮化合物的含量。未接菌苗木的甜菜碱在根、茎、叶中的含量分别比接菌苗木高

46%、26%和 23%，说明接菌苗木在受环境的影响方面相较于未接菌苗木低。接菌处理可以显著提高樟子

松苗木根部黄酮化合物含量。本研究结果可以为今后进一步研究提供数据借鉴，同时也可以为辽西半干

旱地区森林健康调控与褐环乳牛肝菌科学应用于当地造林提供科学依据。 
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Regulation of Suillus luteus on the growth of Pinus 
sylvestris var. mongolica: influencing the hormone and 
metabolite content of the seedlings 
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Abstract: On the basis of previous studies, the growth status, growth-related hormones and 
stress-resistant metabolites of various parts of 2-year-old sandy P. sylvestris var. mongolica 
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seedlings were detected in two months after applying liquid inoculant of S. luteus for further 
exploring the promotion mechanism of Suillus luteus on the growth of Pinus sylvestris var. 
mongolica seedlings. Results showed that S. luteus could promote the growth of P. sylvestris var. 
mongolica by increasing the content of IAA and GA. IAA content in the roots was most 
significantly affected, and the content in inoculated seedlings was 85% higher than that in 
uninoculated ones. On the contrary, S. luteus could reduce the ABA content, and the content of 
IAA was regulated by variation of ABA content, resulting in regulation of root growth. In addition, 
S. luteus could regulate the content of betaine and flavonoids. The content of betaine in roots, 
stems and leaves of uninoculated seedlings was 46%, 26% and 23% higher than that of 
inoculated ones, indicating that inoculated seedlings were less affected by the environment as 
compared with uninoculated ones. The content of flavonoids in roots was significantly increased 
after inoculation with S. luteus inoculant. Results of this study provide reference for forest health 
regulation and scientific application of S. luteus in local afforestation in the semi-arid area of 
western Liaoning Province. 
Key words: Suillus luteus, Pinus sylvestris var. mongolica, plant hormone, growth-promoting 
mechanism, growth control 

 
樟子松 Pinus sylvestris var. mongolica 是

我国北方主要的造林树种，具有良好的耐旱、

耐瘠薄等特点。基于此，樟子松被引种至辽

宁西部半干旱地区用于防风固沙和生态环境

改善（Zheng et al. 2012；尹大川等 2015）。

由于辽西地区生态环境相对脆弱，土壤为风

沙土，养分含量较低，给当地樟子松人工林

的自然生长造成很大的影响。因此，利用人

工“正向干预”促进樟子松养分吸收进而促

进其生长显得尤为重要（Yin et al. 2014，
2016）。其中，引入植物根际有益微生物无

疑是一种有效措施 （尹大川等 2015）。 
外生菌根菌（ECMF）是森林生态系统中

最重要的菌类之一（戴玉成等 2021），它与

林木根系共生形成外生菌根进而促进林木的

生长（Tang 2014；Guo et al. 2014；Li et al. 
2014；Yuan et al. 2018）。研究表明，对马尾

松苗接种菌根真菌后，菌根苗和非菌根苗相

比，干重、苗高和地径均有明显的提高（Wu 
et al. 2008）。外生菌根菌除促进树木生长外，

还可以通过提高植物的叶绿素及营养水平，

来提高植物的抗逆能力（Xie et al. 2016）。

有研究表明，在干旱胁迫环境下，外生菌根

菌可通过促进植物对水分和矿物质的吸收，

改善光合作用，调节渗透物质和信号分子等

方式直接或间接地提高植物的耐旱性

（Sebastiana et al. 2018）。如接种外生菌根

菌，构树的生长和光合作用均得到相应提高

（彭思利等 2021）。除此之外，接种外生菌

根真菌，可以有效改善马尾松根际土壤微生

物群落，改善根际土壤微生物多样性（郝嘉

鑫等 2021）。 
笔者前期研究结果表明，作为樟子松的

高效外生菌根菌——褐环乳牛肝菌 Suillus 
luteus (L.) Roussel 可以显著促进樟子松苗木

的生长（尹大川等 2014，2017）。除此之外，

利用褐环乳牛肝菌液体菌剂接菌樟子松苗

木，可以有效提高樟子松耐旱性（Yin et al. 
2018）、耐盐性（Yin et al. 2020）和养分吸

收能力，且这种能力存在“年际间的连续 
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性”（尹大川等 2018）。但随之而来的是，

褐环乳牛肝菌如何促进樟子松的生长？本研

究拟通过接菌褐环乳牛肝菌对樟子松生长相

关激素和代谢产物的影响入手，初步揭示其

对樟子松生长的促进机制，为外生菌根科学

应用于辽西半干旱地区、促进该地区樟子松

更好生长提供科学依据。 

1 材料与方法 
1.1 菌株来源 

褐环乳牛肝菌 Suillus luteus，分离自辽宁

省阜新市章古台（122°22′E、42°43′N）林场

樟子松林下，该地区属于半干旱区，年平均

降水量 300–400mm。 
1.2 菌剂制备 

用直径 5mm 的无菌打孔器，切取 PDA
平板培养基上培养好的褐环乳牛肝菌菌饼，

分别接菌于盛有 250mL PD 液体培养基的三

角瓶（500mL）中，每瓶接菌 3 片菌饼，置

于摇床上，25℃ 150r/min 振荡培养 20d，制

成液体菌剂，使用前用搅碎机将菌剂做匀浆

处理。 
1.3 无菌土制备与接菌 

将蛭石、草炭土和河沙按体积比 1:2:1 的

比例混合，置于高温高压灭菌器中 121℃下

灭菌 2h，采用 2 年实生苗进行栽培。在 2019
年 5 月初，将苗木截去须根，移栽到均匀混

合好菌剂的土壤中。每盆土壤混合 100mL 菌
剂，以混合无菌 PD 培养基为对照（CK）。将

栽植好的苗木移入温室培养。 
1.4 试验设计 

设置 2 种处理方式：处理 1：接菌（+S），
将 100mL 的褐环乳牛肝菌悬浮培养液与花盆

中无菌土混匀，栽植苗木；处理 2：不接菌

（-S），施用等量的灭菌培养基。每个处理 5
次重复。 

1.5 相关指标测定 
待樟子松苗木接菌并生长 2 个月后，挖

出苗木，仔细清洗植物根部并除去根际土壤。

将苗木根系用纯净水洗净，在体式显微镜下

观察菌根形态。在每株幼苗上随机抽取 15 个

针叶，85℃条件下烘 5h，然后 45℃烘干至恒

重，用分析天平测定每针叶片干重并记录。 
1.5.1 植物激素含量测定：将样本粉碎后，准

确称取樟子松根、茎、针叶各 2g，冰浴研磨，

加入 10mL 预冷的 80%甲醇水溶液，4℃浸提

过夜。8 000×g 离心 10min，取上清液，残渣

用 5mL 80%甲醇水溶液浸提 2h，离心后取出

上清液，合并两次上清，40℃减压蒸发至不

含有机相（大约 3mL 水溶液），加入 5mL 石

油醚萃取脱色 3 次，加入适量 1mol/L 柠檬酸

水溶液调节 pH 至 3，加入 3mL 乙酸乙酯萃取

两次，转移上层有机相至新的 EP 管，氮气吹

干，加入 0.5mL 流动相溶解，混匀，用 0.22μm
针头式过滤器过滤后待测，每个处理 3 次重

复。利用高效液相色谱法测定其生长素

（IAA）、玉米素（ZT）、赤霉素（GA）和脱落

酸（ABA）的含量。每个处理 3 次重复，实

验重复 3 次。 
1.5.2 苗木甜菜碱含量测定：将样本粉碎后，

准确称取樟子松根、茎、针叶各 1g，冰浴研

磨，加入 5mL 预冷的甲醇，4℃浸提过夜。

8 000×g 离心 10min，取上清液，残渣用 5mL
甲醇浸提 2h，离心后取出上清液，合并两次

上清，40℃减压蒸发至近干，加入 2mL 超纯

水，加入 2mL 石油醚萃取脱色 3 次，加入 2mL
乙酸乙酯萃取 2 次，弃去乙酸乙酯层，保留

水相，用超纯水定容至 2.5mL，加入 0.5g 左

右聚乙烯吡咯烷酮（PVPP），混匀静置 5min，
8 000×g 离心 10min，取上清液，0.2μm 针头

式过滤器过滤后待测，每个处理 3 次重复。

利用高效液相色谱法测定其含量。每个处理
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3 次重复，实验重复 3 次。 
1.5.3 黄酮化合物含量测定：取鲜根、茎、叶

各 0.1g，用 10mL 乙酸乙酯研磨，浸泡 24h，
过滤，收集上清液，利用旋转蒸发仪浓缩至

10mL，用分光光度计在 51nm 处记录吸光度。

每个处理 3 次重复，实验重复 3 次。 
1.6 数据处理 

利用 Graphpad Prism 7.0 进行单因素方

差分析（ANOVA），对数据进行不同处理之间

的多重比较（显著性水平 α=0.05、0.01、0.001
和 0.0001），并绘图。 

2 结果与分析 
2.1 菌根形态 

本研究中，褐环乳牛肝菌能够很好的与

樟子松形成外生菌根，形成的菌根呈现标准

的二叉分支状（图 1A 箭头）。形成菌根的根

尖膨大且短、钝。整个根系较为粗壮、茂盛。

菌根周围可见外延菌丝，从而使根系吸收面

积明显增大，更利于吸收根际矿质营养和水

分。未接菌的幼苗没有形成菌根（图 1B）。 
 

 
 

图 1 菌根形态   A：接菌（10×）；B：未接菌（10×） 
Fig. 1 Mycorrhizal morphology of Pinus sylvestris 
var. mongolica seedlings. A: Inoculated with Suillus 
luteus inoculant (10×); B: Uninoculated with Suillus 
luteus inoculant (10×).  

 

2.2 针叶干重 
针叶的干物质含量直接反映了苗木的生

长质量，是一种最为直观的生长指标。本研

究结果表明，接菌组最大叶干重为 0.06g，而

未接菌组的最大值仅为 0.04g。接菌组的最大

值、最小值和中值均高于未接菌处理组，且

接菌组和未接菌组的平均值达到显著差异水

平（P<0.05）（图 2）。该结果表明，在外生菌

根的影响下，樟子松苗木生长状态比未接菌

樟子松苗木生长质量更加良好。 
 

 
 

图 2 针叶干重   +S：接菌；-S：未接菌. *表示经

单因素方差分析检验有显著性差异（P<0.05）；
** P<0.01；*** P<0.001；**** P<0.0001. 下同  
Fig. 2 The dry weight of the leaf of Pinus sylvestris 
var. mongolica after inoculation with Suillus luteus. 
+S: Inoculated; -S: Uninoculated. * Indicates significant 
difference by one-way ANOVA test (P<0.05); 
** P<0.01; *** P<0.001; **** P<0.0001. The same 
below. 

 

2.3 苗木植物激素含量 
接菌处理苗木的根、茎、叶中 IAA 含量

显著升高，分别比未接菌苗木高 85%、83%和

80%。其中接菌苗木根、茎中 IAA 含量与未接

菌苗木之间存在显著差异（P<0.01）（图 3A，
3B，表 1），但叶中 IAA 含量无显著差异

（P>0.05）（图 3C）。 
本研究中，接菌处理的根、茎、叶中 ZT

含量分别比未接菌处理高 106%、59%和 78%。

3 部分数据均达到显著性差异水平（P<0.05），
其中茎部 ZT 含量差异最显著（P<0.01）（图 4B，
表 1）。 
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图 3 苗木 IAA 含量 
Fig. 3 IAA content of seedlings of Pinus sylvestris var. mongolica after inoculation with Suillus luteus. 

 

 
 

图 4 苗木 ZT 含量  
Fig. 4 ZT content of seedlings of Pinus sylvestris var. mongolica after inoculation with Suillus luteus. 

 
与 IAA 结果相似，苗木根中 GA 含量最高

（图 5、表 1），接菌处理的根、茎、叶中 GA
含量分别比未接菌处理高 172%、96%和 42%，

3 部分数据均达到显著性差异水平（P<0.05）。其

中根部中GA 含量差异最显著（P<0.01）（图 5A）。
结果表明，外生菌根可以提高樟子松根部

和茎中 GA 的含量，从而促进樟子松苗木的

生长。 
 

 
 

图 5 苗木 GA 含量 
Fig. 5 GA content of seedlings of Pinus sylvestris var. mongolica after inoculation with Suillus luteus. 

 

表 1 各植物激素方差分析 
Table 1 Variance analysis of plant hormones 

 根 Root 茎 Stem 叶 Leaf 

t 值 

t-value 

F 值 

F-value 

Df t 值 

t-value 

F 值 

F-value 

Df t 值 

t-value 

F 值 

F-value 

Df 

IAA 6.99 7.282 4 6.653 3.359 4 2.451 426.9 4 

ZT 6.906 2.093 4 9.06 43 4 4.359 21.32 4 

GA 10.59 2.333 4 6.934 3 4 3.286 2.179 4 

ABA 4.642 2.526 4 7.603 1.857 4 2.975 19 4 
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ABA 含量的分析结果与其他激素相反。

在根、茎和叶中的 ABA 含量对比中，未接菌

苗木 ABA 的含量均高于接菌苗木。未接菌苗

木的根、茎和叶中的 ABA 含量分别比接菌苗

木高 36%、33%和 66%。这 3 个部分的数据

均达显著性差异（P<0.05）。该结果表明，外

生菌根能降低樟子松根、茎和叶的脱落酸含

量，减缓对苗木生长抑制的程度，从而增强

樟子松的抗逆性（图 6，表 1）。 
2.4 苗木甜菜碱及黄酮类化合物含量 

与 ABA 变化规律相似，未接菌苗木的根、

茎、叶中甜菜碱的含量高于接菌苗木（图 7、

表 2）。未接菌苗木的甜菜碱在根、茎、叶中

的含量分别比接菌苗木高 46%、26%和 23%。

根和茎两个部位数据均达到显著差异水平

（P<0.05）（图 7A，7B），其中根部的甜菜碱

含量差异最显著（P<0.01）（图 7A）。 
黄酮类化合物在樟子松苗木中的变化更

为明显（图 8，表 2）。黄酮类化合物在根和

茎中含量最高（图 8A，8B），接菌苗木的根

和茎中黄酮类化合物含量分别比未接菌苗木

高 700%和 600%。两部分数据均达到显著性

差异水平（P<0.01）。其中根部黄酮类化合物

含量与茎和叶中的含量相比差异最显著 
 

 
 

图 6 苗木 ABA 含量 
Fig. 6 ABA content of seedlings of Pinus sylvestris var. mongolica after inoculation with Suillus luteus. 

 

表 2 苗木甜菜碱和黄酮含量方差分析 
Table 2 Variance analysis of betaine and flavonoid content in seedlings 

 根 Root 茎 Stem 叶 Leaf 

t 值 

t-value 

F 值 

F-value 

Df t 值 

t-value 

F 值 

F-value 

Df t 值 

t-value 

F 值 

F-value 

Df 

甜菜碱 

Betaine 

7.111 1.416 4 4.501 2.482 4 2.578 24.43 4 

黄酮 

Flavonoids 

13.13 11.61 4 4.896 1216 4 0.09 2.532 4 

 

 
 

图 7 苗木甜菜碱含量 
Fig. 7 Betaine content of seedlings of Pinus sylvestris var. mongolica after inoculation with Suillus luteus. 
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图 8 苗木黄酮化合物含量 
Fig. 8 Flavone content of seedlings of Pinus sylvestris var. mongolica after inoculation with Suillus luteus. 

 

（P<0.001）（图 8A）。结果表明，外生菌根可

提高根和茎中黄酮类化合物的含量，从而提

高樟子松的抗逆性。但叶片中黄酮类化合物

含量差异不显著（P>0.05），原因有待进一步

研究（图 8C）。 

3 讨论 
苗木的生长质量直接决定造林成活率，

尤其在立地条件相对较差、生态环境相对脆

弱的地区，用于造林的苗木质量更是决定造

林的成功与否。在众多反映苗木质量好坏的

指标当中，最直观的就是生长指标。有研究

结果显示，樟子松接菌其高效外生菌根菌，

可以有效促进其生长（尹大川等 2017）。不

但如此，接菌外生菌根菌可以有效增强松苗

水分和养分的吸收，从而增强松苗的生长势，

可以有效抵抗松枯梢病（吴小芹等 2007）。
IAA 的主要成分是吲哚丁酸（IBA），可以有效

促进植物的生长（Komaki & Sugimoto 2012；
Di et al. 2017）。与此同时，菌根真菌促进植

物生长的重要机制之一就是促进树木对营养

元素的吸收（Griffiths et al. 1994）。如果植物

根系发达，恰能更好地促进植物对营养元素

的吸收与利用。本研究中，接菌樟子松根系

的 IAA 含量与茎和针叶当中相比，含量最高，

增高幅度也最为显著（图 3，表 1）。褐环乳

牛肝菌在促进樟子松生长时，首先“帮助”

樟子松构建强大的根系，进而更多地吸收土

壤中的矿质元素。这与笔者之前的研究形成

了较好的对应（尹大川等 2017）。 
ZT 调控植物叶片气孔的开闭，从而调控

植物光合作用，进而调控植物生长（Doncheva 
et al. 2005；Jan & Jiri 2009；Zhou et al. 2014）。
本研究中，接菌处理樟子松后，苗木的玉米

素无论在根、茎、叶当中均有不同程度的上

升，而根和茎中的玉米素含量上升最显著

（图 4），这也能够说明，接种褐环乳牛肝菌

可以影响樟子松体内玉米素的含量变化，进

行调控樟子松的光合作用有机物的合成，进

而影响其高生长。有研究表明，GA 可以调控

植物体内 IAA 的含量，且与 IAA 存在协同作

用，防止器官脱落，打破休眠（Petricka et al. 
2012）。本研究中，苗木体内 GA 含量变化规

律与 IAA 相同，根和茎的含量均高于针叶。

该结果提示，接菌外生菌根菌对樟子松生长

的促进作用主要是促进GA和 IAA在根部的含

量升高，进而促进根系的生长，更多吸收土

壤中的营养元素，使其生长。在这个过程当

中，ZT 调节苗木的气孔开闭，影响光合作用

有机物的合成，进而影响苗木的形态建成，

促进其细胞分裂，加快高生长。 
ABA 可以促进植物根系的生长，为植物

在受到环境胁迫时，克服生存困难而建立坚

实的地下根系，为植物增大根系吸收面积提

供保障（Jan & Jiri 2009；Komaki & Sugimoto 
2012；Petricka et al. 2012；Schaller et al. 
2014）。本研究中，接菌樟子松苗木无论根、

茎、叶中 ABA 含量均低于未接菌苗木，且各
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部分 ABA 含量均达到显著差异水平，苗木根

部 ABA 含量高于茎和叶（图 7）。该结果表明，

外生菌根菌的侵染可以通过促进根系的生

长，增大营养元素的吸收面积，进而调控植

株的生长。这种调控通过改变不同植物激素

的含量，使他们发挥协同作用，共同调节植

株的生长质量。 
当植物受到胁迫时，甜菜碱的含量会迅

速增加。在本研究中，接菌苗木的甜菜碱含

量低于未接菌组。结果表明，与未接菌苗木

相比，菌根苗受环境的影响较小，在未来的

生存中对环境胁迫有更强的抵抗能力。黄酮

化合物对于植物本身应对环境胁迫、抵御病

虫害的侵袭具有重要意义（赵龙飞等 2015；
贺超等 2016）。值得一提的是，黄酮化合物

是植物根系重要分泌物，其对菌根侵染的早

期信号识别具有重要作用（郝晓红等 2012；
侯时季等 2016）。本研究中，接菌处理后，

樟子松根和茎部，黄酮化合物含量均有所增

加，且根系中的含量增加幅度最大。而不接

菌的苗木，在根和茎中，黄酮化合物的含量

非常低。该结果提示，褐环乳牛肝菌接菌樟

子松可以显著增加其黄酮化合物含量，增强

其抗逆性，提高生长质量。由于接菌处理苗

木后，根部黄酮化合物升高较为明显，说明

褐环乳牛肝菌与樟子松具有较高的契合度，

可以诱导樟子松根系分泌产生大量的黄酮化

合物来应答其侵染，进而迅速形成菌根。另

外，黄酮化合物的含量是否可以作为菌株与

寄主契合程度的指示指标，需要进一步研究

验证。 
本文仅从植物激素与相关代谢产物的角

度，研究了外生菌根菌对干旱-半干旱区樟子

松的生长的影响机制。后续研究需进一步加

强对外生菌根调控樟子松生长相关基因表达

及信号转导方面的研究。综上所述，本研究

结果可以为今后进一步研究提供数据借鉴，

同时也可以为辽西半干旱地区森林健康调控

与外生菌根科学应用于该地区逆境造林提供

理论依据。 
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