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丛枝菌根真菌参与下植物⁃土壤系统的养分交流及
调控

韦莉莉１，∗， 卢昌熠１，２， 丁　 晶１，２， 俞　 慎１

１ 中国科学院城市环境研究所，厦门　 ３６１０２１

２ 中国科学院大学，北京　 １０００４９

摘要：近几年随着有机农业的发展，丛枝菌根的作用受到特别关注。 丛枝菌根是由植物根系与丛枝菌根真菌（ＡＭＦ）形成的一

种共生体。 在植物⁃ＡＭＦ⁃土壤系统中，ＡＭＦ 为植物提供 Ｎ、Ｐ 等营养的同时从根系得到所需的 Ｃ。 研究概述了植物⁃ＡＭＦ⁃土壤系

统中 Ｃ、Ｎ、Ｐ 等营养物质的交流以及 ＡＭＦ 与土壤微生物的互作关系。 丛枝菌根的形成可显著提高植物对 Ｐ 的吸收，且在高 Ｐ

条件下多余的 Ｐ 可储存于 ＡＭＦ 中。 ＡＭＦ 对土壤 Ｎ 循环的影响相当复杂，可能参与调控 Ｎ 循环的多个过程，如硝化作用、反硝

化作用和氨氧化作用等。 在有机质丰富的土壤中 ＡＭＦ 菌丝可快速扩增并吸收其中的 Ｎ，主要供菌丝自身所需，只有一小部分

传递给植物。 ＡＭＦ 对土壤 Ｃ 库的影响尚存争议，可能存在时间尺度的差异。 短期内可活化土壤 Ｃ，而在长期尺度上可能有利

于土壤 Ｃ 的储存。 ＡＭＦ 能够通过改变土壤微生物群落结构而影响植物⁃土壤体系的物质交流。 ＡＭＦ 与解磷菌、根瘤菌和放线

菌的协同增效作用可促进土壤有机质的降解或增强其固氮能力；ＡＭＦ 对氨氧化菌的抑制作用可降低氨的氧化减少 Ｎ２Ｏ 的释

放。 ＡＭＦ 与外生共生真菌 ＥＭＦ 共存时，表现出协同增效作用，但 ＥＭＦ 的优先定殖会限制 ＡＭＦ 的侵染。 ＡＭＦ 不同类群之间则

主要表现为竞争和拮抗关系。 ＡＭＦ 与土壤微生物之间的互作关系受土壤无机环境的影响，在养分亏缺条件下微生物之间往往

表现为竞争关系。 因植物、ＡＭＦ 与土壤微生物之间存在复杂的互作关系，为此 ＡＭＦ 并不总是表现出其对植物营养的促进作

用。 目前关于 ＡＭＦ 的作用机理仍以假说为主，需要进一步的实验验证。 在植物⁃ＡＭＦ⁃土壤系统中 Ｎ 与 Ｃ 的交流和 Ｐ 与 Ｃ 的交

流并未表现出一致性，对 Ｎ、Ｐ 循环相互关系的进一步探讨有助于深入理解植物⁃土壤体系中的养分循环。 植物、ＡＭＦ 和土壤微

生物的养分来源及其对养分的相对需求强度和吸收效率尚未可知，因此无法深入理解 ＡＭＦ 在植物⁃土壤体系中养分交流和转

化的作用。 另外，在方法上，传统的土壤学方法在养分动态研究中存在局限性，现代分子生物学手段和化学计量学的结合值得

尝试。
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菌根是植物根系与菌根真菌形成的共生体，广泛存在于自然界中，约 ８０％的陆地植物能够形成菌根［１］。
其中，丛枝菌根（Ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ）是最古老且分布最为广泛的一类菌根［２］，是由丛枝菌根真菌（Ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ
ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ，ＡＭＦｓ）在植物根细胞内形成的一种分枝共生结构。 丛枝菌根真菌不仅存在于自然生态系统

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　
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中，还可与大部分农作物的根系形成菌根［１］。 ＡＭＦ 为宿主植物提供 Ｎ、Ｐ 等无机养分，同时从宿主植物获得 Ｃ
源。 植物固定的含碳化合物近 ２０％为 ＡＭＦ 所利用［３⁃４］。 ＡＭＦ 作为养分交换的通道，能够促进生态系统地上

和地下部分进行养分交流，因而在生态系统养分循环中起重要的调节作用［５⁃７］。 但过去关注的焦点在于 ＡＭＦ
对植物营养方面的贡献，很少从植物⁃ＡＭＦ⁃土壤系统，整体考察物质循环及其之间的平衡关系。 本文重点阐

述植物⁃ＡＭＦ⁃土壤体系的碳氮磷物质流及 ＡＭＦ 与土壤微生物的互作关系，旨在为今后开展植物养分利用率

的协同调控研究和生产实践提供参考。

１　 丛枝菌根促进植物⁃土壤系统的物质交流

１．１　 对植物⁃土壤系统磷的调控

磷素极易被固定于土壤中而使其有效性降低［８］，尤其在 Ｃ：Ｐ 比较高（＞３００）的土壤中。 因此土壤中有效

Ｐ 的水平通常很低，一般只占总 Ｐ 的 ２％—３％。 加之植物对 Ｐ 的吸收往往使根际处于低 Ｐ 状态，根细胞中的

Ｐ 含量远高于根际土壤，使植物对 Ｐ 的进一步吸收更加困难，因此 Ｐ 的吸收过程需要高亲和转运蛋白（ＰｉＴｓ）
的协助，同时消耗代谢释放的能量［９］。 植物在长期进化过程中形成了特定的适应机制协助植物从土壤中摄

取 Ｐ。 其中，菌根的形成可有效地促进植物对土壤 Ｐ 的吸收。 在形成丛枝菌根的植物体中，ＡＭＦ 可为植物提

供高达 １００％的 Ｐ ［１０］。
ＡＭＦ 菌丝可直接从土壤中吸收无机 Ｐ，大大扩展了植物吸收 Ｐ 的范围。 ＡＭＦ 菌丝的长度远超过植物的

根长，在热带森林中，菌丝长度可达根长的 １３ 倍［１１］，覆盖范围可超过根系的 ７００ 倍。 同时，ＡＭＦ 的侵染可引

起一系列土壤理化性质的改变，这些变化有可能促进有机 Ｐ 的矿化和难溶态 Ｐ 的解离。 比如，植物对 Ｐ 的吸

收与菌丝分泌的磷酸酶含量呈正相关，接种 ＡＭＦ 后的土壤根际磷酸酶活性增加［１２］。 但根系和菌丝体的分泌

物存在一定差异，致使根际和菌丝圈的理化性质也有所区别，如根际的水解酶活性较高，而菌丝圈的磷酸酶活

性较高［１３］。 另外，ＡＭＦ 分泌的有机酸可降低土壤 ｐＨ 值，也可能活化土壤 Ｐ ［１４］。
根系和 ＡＭＦ 两种吸收途径对植物 Ｐ 的相对贡献随 Ｐ 含量的变化而不同。 在低 Ｐ 条件下，植物主要依赖

于菌丝对 Ｐ 的吸收［１０］。 通常菌丝吸收的 Ｐ 远超过根系直接吸收的量。 模型模拟的结果显示，菌丝吸收 Ｐ 的

速率比根的吸收速率高一个数量级［１４］，根对 Ｐ 的吸收甚至可能因接种 ＡＭＦ 而完全被抑制［１５］。 研究表明，虽
然接种和未接种作物 Ｐ 的吸收总量没有显著差异，但接种作物吸收的 Ｐ 大部分来自菌丝［１０］。 ＡＭＦ 对根系吸

收的限制可能由两者的竞争所致，也可能由于转运蛋白的减少［１６］。 因根的吸收过程需要消耗能量，因此推测

ＡＭＦ 对根吸收的抑制作用可能在一定程度上能够减少能量的消耗。
在高 Ｐ 条件下，ＡＭＦ 的生物量显著减少［１７］。 Ｂａｌｚｅｒｇｕｅ 等观察到在 Ｐ 含量高达 ７５０ ｍＭ 条件下，豌豆

（Ｐｉｓｕｍ ｓａｔｉｖｕｍ）根系与 ＡＭＦ 的物质交流几乎完全停止［１７］。 最新的研究表明，在高 Ｐ 条件下 ＡＭＦ 限制 Ｐ 向

地上部传递。 随 Ｐ 施入量的增加，未接种的豆科植物地上部的 Ｐ 含量增加了 １４３％，而接种植物地上部分的 Ｐ
含量仅增加了 ５３％，地下部分 Ｐ 的增加幅度没有显著差异［１８］。 可见，在高 Ｐ 条件下多余的 Ｐ 可能储存在菌

丝里。 ＡＭＦ 在植物 Ｐ 吸收方面的研究相对较多，但仍然未能解答土壤高 Ｐ 对 ＡＭＦ 抑制作用的机理。 虽然有

学者认为独脚金内酯可能参与了调节过程，但在高 Ｐ 条件下植物产生的独脚金内酯也随之减少，因而很可能

存在其他信号物质参与调节 ＡＭＦ 的定殖［１８］。
１．２　 对植物⁃土壤系统氮循环的调节

过去普遍认为丛枝菌根主要的贡献在于促进植物对 Ｐ 的吸收。 但近年来的研究表明，丛枝菌根在 Ｎ 素

的生物地球化学循环中也发挥着重要的作用［１９］。 一方面，ＡＭＦ 能够直接吸收土壤中的 ＮＨ＋
４
［２０］ 和 ＮＯ３⁃［２１］ 以

及小分子有机氮，如甘氨酸及难降解的有机质壳聚糖等［２２］，并迅速传递给植物。 其中，ＮＨ＋
４ 是 ＡＭＦ 的主要 Ｎ

源［２３⁃２４］。 另一方面，丛枝菌根的形成显著影响 Ｎ 素的生物吸收与同化、有机 Ｎ 矿化、生物固 Ｎ、硝化和反硝

化，以及淋溶等诸多土壤 Ｎ 循环过程（图 １）。 丛枝菌根对 Ｎ 循环的影响非常复杂。 ＡＭＦ 对 ＮＨ＋
４ 的吸收利用

限制了硝化作用 ［２５］，同时 ＡＭＦ 对土壤 ＮＯ－
３ 的吸收限制了反硝化作用并降低了淋溶的损失［２４］。 另外，丛枝

３　 １４ 期 　 　 　 韦莉莉　 等：丛枝菌根真菌参与下植物⁃土壤系统的养分交流及调控 　
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菌根还能够通过调节土壤团聚体，促进土壤聚合［２６］，调节土壤的通气状况，进而影响硝化和反硝化作用之间

的平衡。 丛枝菌根对硝化作用的影响还可能与 ＡＭＦ 的分泌物有关。 ＡＭＦ 的分泌物可降低土壤 ｐＨ，使硝化

作用减弱，导致土壤中 ＮＯ－
３ 含量减少［２５］。

最新的研究结果预示，ＡＭＦ 可能在温室气体控制方面具有重要的调控作用。 Ｓｔｏｒｅｒ ［２７］通过一系列实验

证明，接种 ＡＭＦ 能够降低土壤 Ｎ２Ｏ 的释放。 ＡＭＦ 对 Ｎ２Ｏ 的调控主要是通过抑制硝化菌来完成的。 因为接种

丛枝菌根的植物对 Ｎ 的吸收量增加，因而减少了硝化作用的底物，这可能也是 Ｎ２Ｏ 排放量减少的原因之一。
另外，Ｎ２Ｏ 也可能被反硝化细菌所消耗，该过程发生在反硝化作用的最后阶段，并在氧化亚氮还原酶的参与下

完成［２８］。 因水分条件直接影响氮循环过程，因此推测丛枝菌根对 Ｎ２Ｏ 的调控可能还与丛枝菌根对植物水分

状态的调节有关［２９］。

图 １　 丛枝菌根参与调控的土壤氮循环过程示意图

Ｆｉｇ．１　 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｂｙ ＡＭＦ

近年来的研究发现，丛枝菌根可直接吸收有机质中的

Ｎ［１９⁃２３］。 同位素示踪实验显示，在有机质斑块中 ＡＭＦ 菌丝

迅速扩增［１９⁃２３］，菌丝中高达 ３１％的１５Ｎ 来自有机质斑块，并
将一小部分吸收的１５Ｎ 传递给宿主植物，但菌丝中的１３Ｃ 并

未显著增加［１９］。 可见，菌丝吸收的 Ｎ 来自有机质降解后

的 无 机 含 氮 化 合 物。 不 过 目 前 的 研 究 只 观 察 到

Ｇｌｏｍｅｒａｃｅａｅ 类 ＡＭＦ 具有吸收有机质 Ｎ 源的特性，而接种

Ｇｉｇａｓｐｏｒａｃｅａｅ 的菌根对植物 Ｎ 吸收的贡献较小［２４⁃２５］。
ＡＭＦ 菌丝并不具有降解有机质的功能［２６］，可能通过菌丝

分泌物刺激特定微生物群落的生长，加速对有机质的降

解，间接影响菌丝对 Ｎ 的吸收［１９⁃２５］。 而且，ＡＭＦ 从有机质

中吸收的 Ｎ 主要用于菌丝自身的生长［１９］。 虽然磷脂脂肪

酸图谱分析的结果显示，微生物群落结构并未因菌丝的存

在而发生改变，但１３Ｃ 磷脂脂肪酸和 ＤＮＡ 的分析结果表明，ＡＭＦ 菌丝的介入改变了土壤微生物的组成［２８⁃３０］。
Ｔｏｌｊａｎｄｅｒ 等验证了菌丝分泌物对土壤微生物组成的改变，并鉴定出菌丝分泌物包含如蔗糖和有机酸等小分子

化合物，以及一些尚未鉴别的大分子聚合物［３０］。 但上述实验并未探明菌丝分泌物是否促进特定微生物群落，
如具有降解有机质功能的微生物群落的生长。
１．３　 影响土壤碳库

虽然已有研究观察到丛枝菌根的形成能够加速有机质的降解，但其生态意义并未得到关注。 ２０１２ 年

Ｃｈｅｎｇ 等在 Ｓｃｉｅｎｃｅ 上发文指出，由于菌根促进表层土新鲜凋落物和土壤有机质的降解，可能影响到土壤碳库

的储量［１１］。 该文引发了激烈的讨论。 Ｋｏｗａｌｃｈｕｋ ［３１］在同期 Ｓｃｉｅｎｃｅ 上以“Ｂａｄ ｎｅｗｓ ｆｏｒ ｃａｒｂｏｎ ｓｅｑｕｅｓｔｒａｔｉｏｎ？”
为题，强调了这一研究结果的生态意义，即丛枝菌根通过促进有机质的降解可能使土壤 ＣＯ２排放量增加，同时

减少土壤 Ｃ 库的存量。 ２０１３ 年，德国和澳大利亚学者联合发表了一篇论述，分析了由丛枝菌根引起的表层有

机质降解对生态系统土壤 Ｃ 库的短期和长期效应，指出短期内丛枝菌根的存在会引起土壤 Ｃ 库的暂时性减

少，但从长期来看，多种因素的综合作用反而可能增加土壤 Ｃ 的储存［３２］。 比如，有机质降解后产生的难降解

物质的输入、菌丝的输入、菌丝对土壤团聚体的稳定作用（保护有机质不被降解）、以及植物凋落物输入的增

加等，都可能引起土壤有机碳的增加（图 ２） ［３３⁃３６］。
１．４　 丛枝菌根调节下植物⁃土壤系统中 Ｃ、Ｎ、Ｐ 的交互作用

ＡＭＦ 与宿主植物之间的物质交流处于动态平衡中，随植物⁃ＡＭＦ⁃土壤系统中能量和养分状态而进行调

整。 ＡＭＦ 与根系的相互识别和物质交流依赖于信号物质的调控。 根系分泌的独脚金内酯能够促进 ＡＭＦ 的

代谢和分枝，ＡＭＦ 则分泌信号物质刺激根系做出响应［３］。 在缺 Ｐ 条件下，根系选择性地为传递较多养分的菌

丝提供较多的 Ｃ。 比如，向贫瘠土壤中添加少量或适量的 Ｐ，菌根根际的水溶性 Ｃ 含量增加 ［１６］；但当植物体
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内 Ｐ 含量较高时，根向 ＡＭＦ 提供的 Ｃ 则减少［１８］。 根系提供的 Ｃ 是 ＡＭＦ 的唯一碳源，因此植物的生长状况直

接影响 ＡＭＦ 可获得的碳量。 遮阴处理后植物供给 ＡＭＦ 的 Ｃ 减少，但在根际添加蔗糖后，根系和 ＡＭＦ 吸收利

用的 Ｃ 量均随之增加［１９］。 Ｋｏｎｖａｌｉｎｋｏｖá 等 ［３７］观察到，即使是短期的遮荫处理对 ＡＭＦ 的功能也会产生较大

的影响，ＡＭＦ 传递给植物的 Ｐ 显著减少，虽然定殖率和菌丝的生长未出现显著变化。 离体实验的结果显示，
当外源 Ｃ 的供给减半，ＡＭＦ（Ｇｌｏｍｕｓ ｉｎｔｒａｒａｄｉｃｅｓ）的孢子和菌丝里能累积高达 ７ 倍的 Ｐ，占真菌干重的 ４％［３８］。
在低 Ｃ 条件下，菌丝未减弱自身的生长但限制了养分向植物的传递。 储存在 ＡＭＦ 里的 Ｐ 主要以复合磷酸盐

的形式存在，植物在缺 Ｐ 条件下，复合磷酸盐能够被碱性磷酸酶解聚成为植物可利用的形式。 因而，植物中

的 Ｃ、Ｐ 含量跟 ＡＭＦ 中的 Ｃ、Ｐ 含量处于动态平衡中（图 ３）。

　 图 ２　 土壤有机质的长期和短期动态概念图（根据 Ｖｅｒｂｒｕｇｇｅｎ
［３２］修正）

Ｆｉｇ． ２ 　 Ｃｏｎｃｅｐｔｕａｌ ｓｈｏｒｔ⁃ｔｅｒｍ ｖｓ ｌｏｎｇ⁃ｔｅｒｍ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ

ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ （Ｍｏｄｉｆｉｅｄ ｂａｓｅｄ ｏｎ Ｖｅｒｂｒｕｇｇｅｎ ［３２］ ）

　 图 ３　 植物⁃ＡＭＦ⁃土壤系统中 Ｃ⁃Ｎ⁃Ｐ 的动态平衡示意图（灰

色的箭头粗细代表元素流的量）

Ｆｉｇ． ３ 　 Ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆｓ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｃ⁃Ｎ⁃Ｐ ｉｎ ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ⁃ＡＭＦ⁃ｓｏｉｌ

ｓｙｓｔｅｍ（Ｇｒａｙ ａｒｒｏｗｓ ｒｅｆｅｒ ｔｏ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｆｌｕｘｅｓ）

过去曾推测 ＡＭＦ 与植物进行着类似的 Ｃ⁃Ｎ 交换，即 ＡＭＦ 为能够供给较多 Ｃ 的根系传递较多的 Ｎ。 但最

近的研究表明，ＡＭＦ 菌丝对 Ｎ 的吸收和向植物的传递不受植物供给 Ｃ 量的影响［１９］。 菌丝的定殖和扩增受土

壤有机质 Ｃ：Ｎ 比的调控。 ＡＭＦ 菌丝往往定殖于 Ｃ：Ｎ 比较低的有机质土壤中，随着 Ｃ ∶Ｎ 比的增加，Ｎ 矿化速

率和 Ｎ２Ｏ 通量随之降低（图 ３） ［３９］。 ＡＭＦ 的定殖还与土壤中有机氮和无机氮的比例有关。 丛枝菌根常形成

于有机氮含量较低（有机氮：无机氮比较低）的土壤中（图 ３），但 ＡＭＦ 菌丝在富含有机氮的土壤中可快速扩增
［１９，２３］。 可见，ＡＭＦ 对土壤 Ｎ 和 Ｐ 的吸收以及向植物的传递及其与植物 Ｃ 源的交流并未表现出一致性。

２　 丛枝菌根与土壤微生物的相互作用

对 ＡＭＦ 与土壤中特定微生物之间相互作用的认识，有助于我们对土壤养分循环的深入理解，同时也为土

壤温室气体排放的调控提供理论支持［４０］。 我们目前对 ＡＭＦ 与其他土壤微生物的相互作用还知之甚少。 土

壤是非常复杂的系统，且处于极端动态的过程中，要对土壤进行微观尺度的观察和研究具有一定的难度 ［４１］。
近年来，以 ＤＮＡ 为基础的分析技术和方法得以快速发展。 ＤＮＡ 量化分析的结果表明，ＡＭＦ 与土壤微生物具

有很强的相互作用［４２⁃４５］。
Ｍａｒｓｃｈｎｅｒ 等 ［４６］证明了菌根植物和非菌根植物根际具有不同的细菌群落。 后继的学者们陆续证明，ＡＭＦ

的侵染可直接或间接地影响根际微生物群落的数量和结构，使其发生变化并达到新的平衡［４５］。 在大多数陆

生植物中，菌根真菌与土壤微生物存在着互惠互利的关系［４６］。 ＡＭＦ 接种后，菌丝分泌的磷酸酶能够提高土

壤可利用 Ｐ 含量，球囊霉素可改变土壤结构、抑制病原菌、促进有益微生物的生长等。 土壤微生物可能通过

５　 １４ 期 　 　 　 韦莉莉　 等：丛枝菌根真菌参与下植物⁃土壤系统的养分交流及调控 　
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产生植物激素、改善土壤养分状况和土壤结构、控制病原菌和影响植物生长等途径，促进 ＡＭＦ 的生长。 但土

壤微生物也可能因竞争养分资源对 ＡＭＦ 产生抑制作用 ［４７］。
通常，丛枝菌根的形成可显著增加根表面细菌、放线菌和固氮菌的数量，而对真菌的影响很小。 但亦有少

数实验并未观察到菌根对根际微生物产生促进作用。 不同类群的微生物对 ＡＭＦ 的响应不同，比如何氏球囊

霉（Ｇｌｏｍｕｓ ｈｏｉ）表现为正响应效应，而放线菌和丛毛单胞菌则显示负响应效应。 ＡＭＦ 还可能通过影响微生物

酶活性而改变微生物群落结构。 其他土壤微生物对 ＡＭＦ 的影响表现为多元化，既可能促进，也可能不产生任

何影响，甚至可能抑制 ＡＭＦ 的生长。
２．１　 ＡＭＦ 与非共生土壤微生物

２．１．１　 ＡＭＦ 与非共生细菌

ＡＭＦ 与土壤细菌可协同促进植物对 Ｐ 的吸收。 Ｚｈａｎｇ 等 ［４８］ 利用尼龙网隔实验证明了 ＡＭＦ
（Ｒｈｉｚｏｐｈａｇｕｓ ｉｒｒｅｇｕｌａｒｉｓ）和解磷菌（Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ａｌｃａｌｉｇｅｎｅｓ）具有协同增效作用。 单独接种 ＡＭＦ 或解磷菌均

能刺激土壤中酸性磷酸酶的活性。 相对而言，单独接种 ＡＭＦ 的土壤中酸性磷酸酶活性较高，而同时接种

ＡＭＦ 和解磷菌土壤中酸性磷酸酶活性更高。 但如果土壤 Ｐ 很低，ＡＭＦ 与土壤微生物可能因竞争有限的养分

而发生相互抑制作用 ［１３，３９］。
细菌与 ＡＭＦ 之间的相互作用在土壤 Ｎ 循环中也可能起非常关键的调控作用。 ＡＭＦ 的定殖可能通过改

变根际分泌物而间接影响土壤细菌群落结构。 氨氧化是土壤 Ｎ 循环的关键过程，主要由自养的氨氧化菌参

与进行。 相对于 ＡＭＦ，氨氧化菌对 ＮＨ＋
４ 的利用竞争力很弱［４９］。 ＡＭＦ 对 ＮＨ＋

４的竞争可能限制了氨氧化菌的生

长，抑制氨氧化过程，降低根际 ＮＯ－
３ 含量。 实验还发现，ＡＭＦ 的丰度与 Ｎ２Ｏ 产生菌的丰度成负相关，而与消

耗 Ｎ２Ｏ 菌群的丰度成正相关［５０］，可见 ＡＭＦ 对微生物群落结构的改变而影响土壤 Ｎ２Ｏ 的通量。 ＡＭＦ 显著降

低根际的氨氧化菌丰度，但对菌丝圈的氨氧化菌数量影响不大［５１］。 可见，ＡＭＦ 更可能是通过根系的作用间

接影响氨氧化菌的组成。 相对于氨氧化菌，ＡＭＦ 对氨氧化古菌的影响更显著［５１］。 ＡＭＦ 可引起根际和菌丝圈

氨氧化古菌结构的变化，但只稍稍改变其在菌丝圈的组成［５１］。 在低肥土壤中，ＡＭＦ 能够调节根际和菌丝圈

固氮菌和反硝化细菌的组成［２５］。 但反硝化细菌和固氮菌对 ＡＭＦ 的响应截然不同。 这可能与两类菌群对根

际和菌丝圈碳源的依赖性不同有关。 反硝化细菌高度依赖根际分泌物；固氮菌对根际分泌物依赖性的变异

较大［５２］。
２．１．２　 ＡＭＦ 与非共生真菌

关于 ＡＭＦ 与非共生真菌相互作用的研究相对较少。 ＡＭＦ 可能会抑制其他真菌或者与特定真菌表现为

协同效应。 例如，油松幼苗的丛枝菌根抑制了根际土壤中一部分真菌的生长，使油松幼苗根际土壤中真菌的

数量和种类减少 ［５３］；ＡＭＦ（Ｇｌｏｍｕｓ ｍｏｓｓｅａｅ）与黄海葵附生真菌（Ｐｅｎｉｃｉｌｌｉｕｎｍ ｔｈｏｍｉｉ）能够协同促进英国薄荷

（Ｍｅｎｔｈａ ｐｉｐｅｒｉｔａ）的生长，提高植株的营养水平［５４］。 ＡＭＦ 的侵染可显著改变腐生真菌的群落结构，尤其是降

低对葡萄糖敏感的菌群生物量［５５］。
２．２　 ＡＭＦ 与其他共生菌

２．２．１　 ＡＭＦ 与根瘤菌

ＡＭＦ 和根瘤菌往往同时存在于豆科植物的根系。 ＡＭＦ 定殖于根的皮质，固氮菌则一般定殖于根瘤。 但

在胞外菌丝上也可能着生固氮菌［５６］。 最近的实验还观察到 ＡＭＦ 直接定殖于根瘤上［１６，５７］。 丛枝菌根能够促

使根瘤菌的形成并增强固氮作用［５８］，但根瘤菌在根部的侵染抑制了 ＡＭＦ 的定殖。 丛枝菌根可能为根瘤提供

Ｐ 和其他营养元素如铜和锌，从而增强根瘤的固氮作用［５９⁃６０］。 而 Ｌａｒｉｍｅｒ 等和 Ｋａｓｃｈｕｋ 等对大量实验结果的

Ｍｅｔａ 分析表明，虽然单独接种 ＡＭＦ 和根瘤菌对植物 Ｎ 营养都有促进作用，但同时接种两种菌类并未起到协

同增效作用［６１⁃６２］。
低 Ｐ 是根瘤形成的主要限制因子，ＡＭＦ 与根瘤菌的相互作用取决于土壤 Ｐ 含量 ［６３］。 ＡＭＦ 为固氮菌提

供其所需要的 Ｐ，加强其固氮能力，进而为植物提供更多的 Ｎ［６４⁃６５］。 此外，接种 ＡＭＦ 促进宿主植物的生长发
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育，为根瘤菌提供充足的能量，最终将促进植物固 Ｎ。 在豆科植物中，ＡＭＦ 与根瘤菌在根中的定殖过程享有

一条共同的信号传导途径，这对 ＡＭＦ 与根瘤菌的相互作用非常重要。 土壤 Ｎ 的水平也影响 ＡＭＦ 与根瘤菌的

相互作用。 施 Ｎ 可降低根瘤的形成，但丛枝菌根的形成能够在一定程度上抵消因 Ｎ 增加对根瘤产生的抑制

作用［５８］。 在只有根瘤菌存在的根系中，如果不施肥则会形成较多的根瘤，但如果同时接种 ＡＭＦ，则施肥对根

瘤不产生显著影响。
２．２．２　 ＡＭＦ 与放线菌

ＡＭＦ 与放线菌的相互作用能够有效的提高宿主植物的固 Ｎ 能力，改善植物的营养状况从而促进宿主植

物的生长发育。 弗兰克氏放线菌（Ｆｒａｎｋｉａ）与非豆科植物共生形成根瘤［６６］。 放线根瘤与丛枝菌根同时接种

于黑桤木（Ａｌｎｕｓ ｇｌｕｔｉｎｏｓａ）幼苗 ６ 个月后，表现出显著地协同增效作用，接种放线菌还促进了 ＡＭＦ 菌丝的伸长

生长［６７］。 ＡＭＦ 对放线菌也有促进作用，如辣椒根系中的放线菌数量因接种 ＡＭＦ 而增加。 同时接种 ＡＭＦ 和

放线菌，对植物的生长具有更明显的促进作用，植物吸收更多的养分元素，形成的根瘤数量更多、更大；但相对

而言，单独接种 ＡＭＦ 对植物生长的促进作用更加显著［６６⁃６８］。 放线菌的侵染可促进 ＡＭＦ 的定殖和植物养分的

吸收。 混合接种 ＡＭＦ 和弗兰克放线菌的西藏沙棘，植株的固 Ｎ 水平和生物量明显高于单独接种 ＡＭＦ 或单独

接种弗兰克放线菌的植株 ［６９］。 但 ＡＭＦ 与放线菌并非始终保持协同增效作用。 在一定条件下，ＡＭＦ 与根际

放线菌之间会产生拮抗作用，并对宿主植物的生长有抑制作用［７０］。
２．２．３　 ＡＭＦ 与 ＥＭＦ

有些植物如木麻黄属植物能够同时与 ＡＭＦ 和外生菌根真菌（ＥＭＦ）形成共生体［１］。 双重接种 ＡＭＦ 和

ＥＭＦ 能促进植物的生长和植物对 Ｐ 的吸收，同时也能促进 Ｎ 向其他植物的传递［７１⁃７３］。 自然条件下 ＡＭＦ 比

ＥＭＦ 先定殖，ＡＭＦ 的定殖对 ＥＭＦ 没有影响。 但如果 ＥＭＦ 先定殖，可通过形成包膜隔绝 ＡＭＦ 在根表面定殖。
有实验观察到 ＡＭＦ 与 ＥＭＦ 发生拮抗，表现为 ＥＭＦ 具有较高的定殖率，而 ＡＭＦ 定殖率降低［７４］。
２．３　 ＡＭＦ 的种间竞争

长期以来，关于 ＡＭＦ 与植物相互关系的研究通常在土壤灭菌条件下进行，忽略了 ＡＭＦ 之间相互作用的

影响。 然而最新的研究表明，ＡＭＦ 存在种间竞争［７５⁃７６］。 Ｊａｎｏｕšｋｏｖá 等 ［７５］观察到，增加 ＡＭＦ 侵染密度并未促

进植物的生长，甚至因 ＡＭＦ 的种间竞争而抑制植物的生长。 相对于根际，ＡＭＦ 之间的竞争在根内表现更加

剧烈［７６］。 ＡＭＦ 之间的竞争强度还与宿主提供的 Ｃ 量有关［７７］。 荫蔽处理（向 ＡＭＦ 传输的 Ｃ 减少）的菌根共

生体中，竞争力相对较弱的真菌（如 Ｒｈｉｚｏｐｈａｇｕｓ ｉｒｒｅｇｕｌａｒｉｓ）其生长将被完全抑制［７８］。 Ｗｅｒｎｅｒ 和 Ｋｉｅｒｓ 发

现［７９］，ＡＭＦ 之间的相互作用还与定殖顺序有关。 先定殖的 ＡＭＦ 对后定殖的 ＡＭＦ 产生抑制作用，且随定殖时

间间隔的延长，抑制作用加强，但后定殖的 ＡＭＦ 并未对先定殖的 ＡＭＦ 产生显著影响。 土壤养分含量可在一

定程度上调控 ＡＭＦ 的种间相关性。 施肥可改变 ＡＭＦ 的群落结构，施入少量的 Ｐ 肥使 Ｇｌｏｍｕｓ ｓｐｐ．类 ＡＭＦ 成

为优势种，且有新的 ＡＭＦ 定殖。 当施入大量 Ｐ 肥，只观察到其中的两种 ＡＭＦ 存在于土壤中［５７］。

３　 问题与展望

丛枝菌根在改善土壤结构、增加土壤养分、促进植物对养分的吸收以及减少温室气体排放等方面的作用，
对整个生态系统的养分循环和养分平衡的维持具有重要意义。 更好地理解 ＡＭＦ 与其他土壤微生物的互作关

系对于可持续农业管理也是必要的。
相对 Ｐ 而言，丛枝菌根对植物⁃土壤系统 Ｎ 循环的研究起步较晚，存在疑问较多。 与 Ｐ 不同的是，ＡＭＦ 对

Ｎ 的吸收与植物提供的 Ｃ 似乎无关，而与有机质含量密切相关。 ＡＭＦ 可在有机质斑块中快速扩增，使有机质

降解加快，吸收其中的 Ｎ 供自身生长所需，并传递其中的一小部分 Ｎ 给植物，同时将来自有机质的 Ｃ 传递给

其他土壤微生物［７］。 有大量实验结果显示，接种 ＡＭＦ 的植物其 Ｎ 含量并没有显著增加［４，２５，８０］。 因此，丛枝菌

根在 Ｎ 循环和植物 Ｎ 营养方面的生态意义尚存在较大争议。 Ｒｅｙｎｏｌｄｓ 等［２４］ 提出，只有在缺 Ｎ 条件下菌根对

植物 Ｎ 的吸收才有意义。 Ｈｏｄｇｅ 和 Ｆｉｔｔｅｒ ［１９］以及 Ｖｅｒｅｓｏｇｌｏｕ ［２５］则认为即使在高 Ｎ 水平下，ＡＭＦ 仍然对植物
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的 Ｎ 营养发挥作用，并认为其意义可能与减少代谢消耗有关。 因为相对于根系而言，菌丝的生长需要消耗的

能量较少［８１］。
植物与丛枝菌根真菌之间的物质交流是有选择的维持着动态平衡。 土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 之间存在复杂的联系。

对这些错综复杂关系的深入理解将有利于有效利用丛枝菌根调控土壤养分循环。 在植物⁃ＡＭＦ⁃土壤系统中，
ＡＭＦ 的作用是从土壤中吸收 Ｎ 和 Ｐ，在满足自身需求的前提下将养分输送给植物和土壤微生物，同时将来自

植物和有机质中的 Ｃ 传输给土壤微生物。 那么，在植物⁃ＡＭＦ⁃土壤系统中 Ｃ、Ｎ、Ｐ 究竟如何分配，Ｃ、Ｎ、Ｐ 循环

存在怎样的耦合关系目前尚不清楚。 最新研究表明，在剧烈气候变化条件下，由于控制这些元素生物地球化

学过程的不同步，Ｃ、Ｎ、Ｐ 循环的平衡关系可能被打破［８２］。 据此推测，人为干扰下造成的 ＡＭＦ 多样性的改变

将引起生态系统中 Ｃ、Ｎ、Ｐ 循环的解耦合。 因此，变化环境条件下 ＡＭＦ 与 Ｃ、Ｎ、Ｐ 循环的关系值得特别关注。
ＡＭＦ 增效作用的发挥受多种环境因素的调控。 一方面受土壤环境中无机养分含量的影响，另一方面受

植物生长和土壤微生物群落结构的调控。 虽然目前尚未开展相关的研究，但依据生态学种间关系的原理，
ＡＭＦ、植物和土壤微生物的 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 来源及三者对养分的相对需求强度在植物⁃ＡＭＦ⁃土壤微生物的相互关系

中起决定性作用。 随着土壤可供养分的增加，三者之间的关系可由竞争转为互利。 已有实验表明，在养分亏

缺条件下，ＡＭＦ 向植物和土壤微生物传输的 Ｎ、Ｐ 显著减少， ＡＭＦ 与植物和土壤微生物表现为竞争关系。 随

着养分的增加，ＡＭＦ 与土壤微生物对植物养分的吸收表现为协同增效作用。 因此，进一步探讨其相互关系的

前提首先是确定 ＡＭＦ、植物和土壤微生物的养分来源。 ＡＭＦ 的 Ｃ 源来自植物，土壤微生物的 Ｃ 则一方面来

自植物，另一方面来自土壤有机质。 有趣的是虽然来自植物的 Ｃ 是 ＡＭＦ 的唯一碳源，但对热带森林菌根的研

究发现，无论在根际还是 ＡＭＦ 的菌丝圈植物分泌的 Ｃ 都优先供给土壤微生物［１３］。 那么这一现象是否普遍存

在于菌根土壤中值得进一步探讨。 ＡＭＦ、植物和土壤微生物的 Ｎ 和 Ｐ 均来自土壤，那么由菌丝吸收的养分优

先供给自身所用还是优先供给土壤微生物或宿主植物尚不可知。 虽然，目前已知菌丝从有机质中吸收的 Ｎ
可能首先用于自身的扩增，但其在菌丝体 Ｎ 营养所占比例如何也还不清楚。

目前的研究集中于根际范围，而 ＡＭＦ 菌丝远远超越了根系分布的范围，菌丝圈（即围绕菌丝的区域）也
是土壤微生物活跃的区域［２３，６９］，需要寻找有效的方法开展菌丝圈的研究。 另外，将丛枝菌根真菌与传统的有

机肥和化学肥料相结合，大规模的推广运用到现实农业中，对农业生产和生态环境都具有重要意义。 如何将

丛枝菌根真菌运用到现实农业生产中应成为今后研究的重点。
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