
第 ３６ 卷第 １０ 期

２０１６ 年 ５ 月

生 态 学 报

ＡＣＴＡ ＥＣＯＬＯＧＩＣＡ ＳＩＮＩＣＡ
Ｖｏｌ．３６，Ｎｏ．１０
Ｍａｙ，２０１６

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

基金项目：国家自然科学基金项目（３１２７０５５８）； 上海科技馆引进高层次人才科研启动经费资助

收稿日期：２０１５⁃０６⁃２４； 　 　 修订日期：２０１５⁃１０⁃２９

∗通讯作者 Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ａｕｔｈｏｒ．Ｅ⁃ｍａｉｌ： ｊｉｎｌｉａｎｇ＠ ｓｓｔｍ．ｏｒｇ．ｃｎ

ＤＯＩ： １０．５８４６ ／ ｓｔｘｂ２０１５０６２４１２８３

张亮，王晓娟，王强，王茜，张云飞，金樑．同位素示踪技术在丛枝菌根真菌生态学研究中的应用．生态学报，２０１６，３６（１０）：　 ⁃ 　 ．
Ｚｈａｎｇ Ｌ， Ｗａｎｇ Ｘ Ｊ， Ｗａｎｇ Ｑ， Ｗａｎｇ Ｑ， Ｚｈａｎｇ Ｙ Ｆ， Ｊｉｎ Ｌ．Ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ｔｈｅ ｉｓｏｔｏｐｅ ｔｒａｃｅｒ ｔｅｃｈｎｉｑｕｅ ｉｎ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｆ ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ．
Ａｃｔａ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ，２０１６，３６（１０）：　 ⁃ 　 ．

同位素示踪技术在丛枝菌根真菌生态学研究中的应用
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摘要：丛枝菌根（ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ，ＡＭ）真菌是生态系统中重要的土壤微生物之一。 ＡＭ 真菌菌丝体网络是由 ＡＭ 真菌菌丝

体在土壤生态系统中连接两株或两株以上植物根系所形成的菌丝体网络。 随着菌根学研究的深入，如何直观的揭示 ＡＭ 真菌

的生态学功能已经成为相关领域关注的热点问题。 研究发现，利用同位素示踪技术可以开展 ＡＭ 真菌与宿主植物对土壤矿质

营养的吸收、转运等方面的研究，以及菌丝体网络对不同宿主植物之间营养物质的分配研究和 ＡＭ 真菌在生态系统生态学中的

功能研究。 基于此，为了阐明同位素示踪技术在 ＡＭ 真菌研究中的价值，本文围绕菌根学最新研究进展，系统回顾了利用同位

素示踪技术探究 ＡＭ 共生体对不同元素吸收和转运的机制、同位素示踪技术在 ＡＭ 真菌菌丝体网络研究中的价值和利用同位

素示踪技术研究 ＡＭ 真菌在生态系统中的功能，为 ＡＭ 真菌生态学功能的研究提供理论基础，并对本领域未来的研究方向和应

用前景进行展望。
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ＡＭ 真菌是陆地生态系统中的重要组成部分，可以与大约 ８０％陆生高等植物的根系形成互惠共生体。
ＡＭ 菌根共生体可以提高宿主植物对土壤矿质营养元素的吸收，促进植物的生长发育［１］。 ＡＭ 真菌菌丝体通

过连接两株或两株以上植物根系形成丛枝菌根网络（ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｎｅｔｗｏｒｋ，ＡＭＮ），从而调节植物之间

营养物质的分配和对资源的竞争［２］。 通过 ＡＭＮ，植物之间可以相互传递水分、矿质营养、化感物质，甚至信号

物质等［３］。
随着菌根学研究的深入，当前的菌根生态学研究已经从个体、种群水平向群落和生态系统生态学方向发

展，如何直观的揭示 ＡＭ 真菌的生态学功能已经成为相关领域关注的热点问题。 研究发现，利用同位素示踪

技术可以开展 ＡＭ 真菌与宿主植物对土壤矿质营养的吸收、转运等方面的研究。 如利用３２Ｐ 或３３Ｐ 示踪技术研

究发现菌根途径在植物吸收 Ｐ 元素过程中起到非常重要的作用。 与非菌根营养植物相比，菌根营养植物在

接种 ＡＭ 真菌后可以促进植物吸收更多的 Ｐ 元素，并将其转运给宿主植物利用［４］。 另一方面，利用同位素示

踪技术可以开展菌丝体网络对不同宿主植物之间营养物质的分配研究。 在植物群落中，利用同位素示踪技术

研究表明 ＡＭＮ 在植物之间营养物质分配和资源竞争中发挥了重要的调节作用［５⁃６］，而且也可以利用同位素

示踪技术开展 ＡＭ 真菌在生态系统生态学中的功能研究。 如利用１５Ｎ 和１３Ｃ 研究发现 ＡＭＮ 可以促进生态系

统中的 Ｃ 循环和 Ｎ 循环［７］。 基于此，为了阐明同位素示踪技术在 ＡＭ 菌根生态学研究中的价值与功能，本研

究拟围绕同位素示踪技术在菌根生态学领域已经取得的成果进行综述，以期为揭示 ＡＭ 真菌的生态学功能提

供理论依据。

１　 ＡＭ 共生体对不同营养元素吸收和转运的机制

目前，有关 ＡＭ 真菌的研究多关注其对宿主植物生长的促生效应，其中 ＡＭ 真菌菌丝体网络对营养元素

的吸收和转运在菌根营养植物吸收土壤矿质营养中占有重要地位。 ＡＭ 真菌与植物之间形成互惠共生的依

据是营养的双向运输。 植物供给 ＡＭ 真菌光合产物，而 ＡＭ 真菌可以促进宿主植物根系提高对土壤中低浓

度、移动性弱的营养元素的吸收，尤其是 Ｐ 元素［８］。 利用同位素示踪技术研究证实，ＡＭ 真菌菌丝体能够从土

壤中获取营养物质（如 Ｎ、Ｐ、Ｋ 等），并将其转运给宿主植物以供其生长利用［９］。
１．１　 ＡＭ 真菌吸收、转运 Ｐ 元素

由于植物根际土壤中 Ｐ 元素的移动性较差，植物根系只能吸收根毛到达区域的 Ｐ，造成该土壤微区域中

Ｐ 元素的匮乏。 ＡＭ 真菌和宿主植物形成菌根共生体，扩大宿主植物根系的吸收范围。 研究发现 ＡＭ 真菌菌

丝体可以扩散至距离植物根系至少 １１ ｃｍ 处的土壤区域［１０］。 Ｓｍｉｔｈ 等［８］利用３２Ｐ 示踪技术研究 ＡＭ 真菌根外

菌丝体对土壤中 Ｐ 元素的吸收和转运，发现 ＡＭ 真菌菌丝体可以生长穿过营养匮乏区，进而可以吸收较远处

的 Ｐ 元素。３２Ｐ 示踪技术在白车轴草（Ｔｒｉｆｏｌｉｕｍ ｒｅｐｅｎｓ）实验中也证实 ＡＭ 真菌显著促进宿主植物对 Ｐ 元素的吸

收，其机理是由于 ＡＭ 真菌增强了根系细胞膜表面 Ｐ 转运蛋白的活性［１１］。 Ａｒｄａｋａｎｉ 等［１１］利用３２Ｐ 示踪技术研

究不同 ＡＭ 真菌种类和不同小麦品种对小麦植株吸收营养元素的影响，发现菌根共生体吸收效率越高，小麦

获取的３２Ｐ 越多。 ＡＭ 真菌能够促进植物对土壤中 Ｐ 元素的吸收，但土壤中 Ｐ 元素的含量显著影响 ＡＭ 真菌

与植物之间的互作：当土壤中可溶性 Ｐ 含量稀少时，植物通过菌根共生体而获益；当土壤中可溶性 Ｐ 含量丰

富时，植物依赖自身的根系即可吸收到充足的 Ｐ 营养，导致从 ＡＭ 真菌共生体处获取的 Ｐ 元素减少或不提供

Ｐ 元素。 同时 ＡＭ 真菌作为专性共生微生物，仍需从宿主植物处获取光合产物，导致 ＡＭ 真菌对宿主植物的

种间关系转变为中性效应或抑制效应［１２］。
随着相邻植物根系对土壤中 Ｐ 元素的消耗造成根系直接吸收土壤中 Ｐ 元素的量减少［８］，由菌根途径吸

收的 Ｐ 元素在植物体内 Ｐ 营养中起到重要作用。 菌根植物可以通过根系表皮和根毛直接吸收 Ｐ 元素，或者
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通过 ＡＭ 真菌的根外菌丝吸收。 同位素示踪技术研究菌根共生体对 Ｐ 的吸收机制，发现菌根植物吸收过程包

括植物根系直接吸收途径和菌根途径［４］。 根系直接吸收过程主要是在根系表皮和根毛中高亲和力磷酸转运

蛋白的作用下对磷酸盐进行吸收、转运。 菌根途径主要位于根毛区，通过 ＡＭ 真菌根外菌丝体中高亲和力磷

酸转运蛋白将土壤中的 Ｐ 以磷酸盐颗粒形式吸收到根外菌丝体内，受电化学势梯度的制约，在根外菌丝体内

将磷酸盐转化为带负电荷的多聚磷酸盐，再将其转移到根内菌丝体中。 多聚磷酸盐在根内菌丝体中转化为磷

酸盐，随后将其转运释放到根系细胞间，通过质外体途径进行转运，最后在 Ｈ＋ ⁃ＡＴＰａｓｅｓ 酶和磷酸转运蛋白的

共同作用下将磷酸盐转运入根系皮层细胞，进入生理生化代谢循环（图 １）。

图 １　 菌根营养植物根系直接或通过 ＡＭ 共生体吸收３２Ｐ 的过程示意图

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ ｒｏｏｔ ｕｐｔａｋｅ３２Ｐ ｄｉｒｅｃｔｌｙ ｏｒ ｔｈｒｏｕｇｈ ＡＭ ｓｙｍｂｉｏｎｔｓ ｉｎ ｍｙｃｏｔｒｏｐｈｉｃ ｐｌａｎｔ ｒｏｏｔｓ

图中蓝色圆圈表示磷酸转运蛋白；洋红色三角形表示 Ｈ＋－ＡＴＰａｓｅｓ 酶；红色曲线条表示 ＡＭ 真菌菌丝；菌根界面表示根内菌丝在皮层细胞中

形成的丛枝结构和 ＡＭ 共生体对３２Ｐ 的转运过程。 植物根系快速吸收土壤中的 Ｐ 元素，造成靠近根系土壤区域为 Ｐ 匮乏区，而 ＡＭ 真菌菌

丝体可以穿过 Ｐ 匮乏区吸收距离植物根系较远处的 Ｐ 元素

１．２　 ＡＭ 真菌吸收转运 Ｎ 元素

ＡＭ 真菌菌丝体可以吸收土壤中的有机氮或者无机氮。 由于 ＮＨ＋
４ 和 ＮＯ－

３ 可以在土壤中扩散和质流，当

前对 ＡＭ 真菌吸收 Ｎ 元素矿质营养并将其转运给宿主植物根系的观点，与植物根系直接吸收 Ｎ 元素之间的

关系尚存在争议［１， １３］。 研究发现 ＡＭ 真菌根外菌丝体可以从根际土壤中吸收铵态氮（ＮＨ＋
４）和硝态氮（ＮＯ－

３ ），

并且 ＡＭ 真菌可以吸收氨基酸，并将吸收的 Ｎ 元素转运给宿主植物［１４⁃１５］。
同位素示踪技术研究证实 ＡＭ 真菌可以吸收土壤中不同形态的 Ｎ 元素，包括有机 Ｎ 和无机 Ｎ［１６］。 Ｆｒｅｙ

等［１７］利用同位素示踪技术，采用分室培养系统研究发现 ＡＭ 真菌菌丝体吸收转运给宿主植物的 Ｎ 元素最高

可达到植物总吸收 Ｎ 量的 ３０％。 同位素示踪技术不仅证实 ＡＭ 真菌可以吸收转运土壤中的 Ｎ 元素，而且可

以确定 ＡＭ 真菌供给宿主植物根系 Ｎ 元素的量。
１．２．１　 ＡＭ 真菌对无机 Ｎ 的吸收转运

利用１５ＮＨ＋
４ 或者１５ＮＯ－

３ 示踪技术，采用分室培养系统研究发现菌根植物转运１５ Ｎ 高于无菌根植物。

Ｊｏｈａｎｓｅｎ 等［１８］研究发现 ＡＭ 真菌菌丝体吸收转运给黄瓜的 Ｎ 元素占植物总吸收 Ｎ 量的 ０．６％—１０％。 Ｍäｄｅｒ
等［１９］进一步发现通过菌根途径吸收转运给宿主番茄的 Ｎ 元素可达植物体总 Ｎ 的 ４２％。 由于在这些试验中

没有完全抑制 Ｎ 元素在分室之间的大量流动和扩散，因此不能区分宿主植物体内 Ｎ 元素的增加是由于 ＡＭ
真菌菌丝体的吸收作用所提供？ 还是由于 ＡＭ 真菌侵染引起宿主植物根系生长改变而造成的间接吸收作用？
或者是由于宿主植物根系的直接吸收作用？ 近年来，利用空气隔板分室培养装置和１５Ｎ 示踪技术，在排除 Ｎ
元素在土壤中通过质流和扩散等途径移动的条件下，研究 ＡＭ 真菌根外菌丝体对 Ｎ 元素的吸收作用。 在葫萝

卜根系质粒离体培养（Ｒｉ⁃Ｔ⁃ＤＮＡ⁃ｔｒａｎｓｆｏｒｍｅｄ ｃａｒｒｏｔ ｒｏｏｔｓ）条件下，利用１５Ｎ 示踪技术研究发现 ＡＭ 真菌根内球
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囊霉（Ｇｌｏｍｕｓ ｉｎｔｒａｒａｄｉｃｅｓ）的根外菌丝能够吸收铵态 Ｎ（ １５ＮＨ＋
４），并将其转运给宿主植物根系，但不能转运硝态

Ｎ（ １５ＮＯ－
３） ［２０］。 此外，也有一些研究获得了不同的结果，如 Ｇｏｖｉｎｄａｒａｊｕｌｕ 等［２１］ 在根器官培养条件下，利用１５Ｎ

标记 ＮＨ＋
４ 或者 ＮＯ－

３ 作为 Ｎ 源，发现 ＡＭ 真菌可以吸收铵态 Ｎ 和硝态 Ｎ。
采用分室培养系统，发现摩西球囊霉（Ｇｌｏｍｕｓ ｍｏｓｓｅａｅ）侵染芹菜后菌丝室内１５Ｎ 转运给芹菜的量比未接种

ＡＭ 真菌的芹菜更多；而且当土壤中的 Ｎ 元素被强烈吸附于粘土矿物、仅以少量的铵态 Ｎ 形式存在时，ＡＭ 真

菌对植物吸收 Ｎ 元素起到重要作用［１０］。 此外，利用１５Ｎ 示踪技术研究 ＡＭ 真菌孢子中的 Ｎ 来源，证实 ＡＭ 真

菌孢子中的 Ｎ 源大部分是从土壤中获得，少量 Ｎ 源通过根系分泌物获取［２２］。
１．２．２　 ＡＭ 真菌对有机 Ｎ 的吸收转运

有机 Ｎ 占土壤总 Ｎ 的绝大部分，研究发现 ＡＭ 真菌能够利用土壤中的有机 Ｎ。 如 Ｊｉｎ 等［２３］研究证实在单

菌培养条件下根内球囊霉（Ｇｌｏｍｕｓ ｉｎｔｒａｒａｄｉｃｅｓ）的根外菌丝体可以吸收精氨酸。 采用１５Ｎ 示踪技术，研究发现

与不接种植物相比，菌根植物能更有效地吸收一些简单的有机态 Ｎ 元素，如氨基酸［２４］。
利用同位素示踪技术研究表明，ＡＭ 真菌可以从复杂的有机 Ｎ 中吸收 Ｎ 元素。 Ｌｅｉｇｈ 等［２５］将磨碎的植物

地上部材料作为有机物质添加到菌丝室中，采用１３Ｃ 和１５Ｎ 示踪技术研究 ＡＭ 真菌能否分解有机 Ｎ？ 结果发现

植物通过 ＡＭ 真菌共生体可以获取１５Ｎ，但 ＡＭ 真菌没有转运１３Ｃ，表明有机 Ｎ 没有被 ＡＭ 真菌菌丝体吸收转运

给宿主植物［２５］。 Ｈｏｄｇｅ 等［２６］研究发现 ＡＭ 共生体提高了土壤中有机物质（植物叶片）的分解，通过 ＡＭ 共生

体从有机物质中获取的１５Ｎ 占有机物质中总 Ｎ 量的 ７２％，但获取的这部分１５Ｎ 仅仅占植物总 Ｎ 量的 ７％。 利

用１５Ｎ 标记磨碎的黑麦草地上部材料作为有机物质，研究 ＡＭ 真菌菌丝体对有机物质中 Ｎ 元素的吸收转运，
采用三分室培养系统研究发现 ＡＭ 真菌菌丝体进入有机物质分室中的菌丝体数量超过未接种植物分室中的

菌丝体数量。 此外，接种室中植物１５Ｎ 含量占有机物质中总 Ｎ 量的 １５％，而对照组接种植物分室中的植物１５Ｎ
含量仅为 ５％，表明接种 ＡＭ 真菌后植物获得的额外 Ｎ 元素是由 ＡＭ 真菌菌丝体转运给宿主植物［２６］。 Ｈｏｄｇｅ
等［２７］研究发现 ＡＭ 真菌菌丝体可以获取有机物质中的１５Ｎ，并且与有机物质中菌丝体的增殖有关，但 ＡＭ 真菌

菌丝体中没有１３Ｃ 富集。 说明 ＡＭ 真菌获取的是无机态 Ｎ，而不是有机态 Ｎ，可能是由于 ＡＭ 真菌没有腐生能

力，不能分解有机物质。 Ｓｍｉｔｈ 等［１］研究发现 ＡＭ 共生体与外生菌根、欧石兰类菌根不同，ＡＭ 真菌没有参与

有机质中 Ｎ 的分解，但 ＡＭ 真菌可以促进将矿化的无机 Ｎ 转运给宿主植物。
１．２．３　 ＡＭ 真菌对 Ｎ 元素的吸收转运机制

根内球囊霉（Ｇ． ｉｎｔｒａｒａｄｉｃｅｓ）的根外菌丝中含有谷氨酰胺合成酶和谷氨酸合成酶，目前已经成功地从摩西

球囊霉（Ｇ． ｍｏｓｓｅａｅ） 中分离出谷氨酰胺合成酶并完成对其全部 ｃＤＮＡ 编码，同时还对根内球囊霉 （Ｇ．
ｉｎｔｒａｒａｄｉｃｅｓ）中谷氨酰胺合成酶的部分 ｃＤＮＡ 进行了编码。 ＡＭ 真菌菌丝中富含氨基酸，其中主要的氨基酸包

括天冬酰胺、精氨酸、谷氨酸、谷氨酰胺，表明 ＡＭ 真菌可以将从土壤中吸收的不同形态的 Ｎ 元素进行转化，以
氨基酸的形式进行运输［２７］。 采用同位素示踪技术研究丛枝菌根共生体对 Ｎ 元素的转运机制，Ｊｉｎ 等［２３］ 利用

气相色谱法 ／质谱法、高性能液相色谱法和１５ Ｎ 示踪技术发现 ＡＭ 真菌在根外菌丝体内通过硝酸还原酶

（ｎｉｔｒａｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ）以及谷氨酰胺合成酶 ／谷氨酸合成酶（ｇｌｕｔａｍｉｎｅ ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ ／ ｇｌｕｔａｍａｔｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ）途径将吸收的

不同形态的 Ｎ 元素同化，并经尿素循环过程形成精氨酸。 精氨酸是根外菌丝体内主要的游离氨基酸，Ｎ 元素

以精氨酸的形式从根外菌丝体传递到根内菌丝体。 根内菌丝体中精氨酸经尿素循环及精氨酸分解酶分解形

成鸟氨酸和尿素，尿素经脲酶分解释放出 ＮＨ＋
４。 最后在根内菌丝和根系界面将 ＮＨ＋

４ 释放到质外体途径，最终

转运到植物根系皮层细胞，合成宿主植物所需的氨基酸、蛋白质、核苷酸。
１．３　 ＡＭ 共生体与 Ｃ 元素的分配

同位素示踪技术研究发现宿主植物可以为 ＡＭ 真菌分配 Ｃ 元素。 Ｌｅｋｂｅｒｇ 等［２８］利用１３ＣＯ２标记仙女菊根

姑草（Ｈｙｐｏｃｈｏｅｒｉｓ ｒａｄｉｃａｔａ），研究发现在冰冻的气候条件下植物可以将大约 ３０％的光合产物（Ｃ）分配给 ＡＭ 真

菌。 Ｆｉｔｔｅｒ［２９］研究发现植物可以为 ＡＭ 真菌供给 Ｃ 元素，并且经过 ＡＭ 真菌菌丝体将１３Ｃ 释放到根际土壤区

域。 分析其原因是由于宿主植物供给 ＡＭ 真菌 Ｃ 元素营养是为了其自身可以通过 ＡＭ 真菌菌丝体的反馈作
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用获取土壤中的矿质营养［３０］。
ＡＭ 真菌不仅为宿主植物供给矿质营养，而且可以为土壤中的微生物群落分配 Ｃ 源。 利用１３ＣＯ２标记法

研究 ＡＭ 共生体中 Ｃ 的流动过程，发现 ＡＭ 真菌菌丝体提供了一个快速、重要的 Ｃ 流动途径，ＡＭ 真菌将 Ｃ 从

植物体中分配给土壤和大气环境［３１］。 利用纳米级二次离子质谱分析法和稳定同位素分析法可以探究菌根植

物对１３Ｃ 的分配过程。 Ｋａｉｓｅｒ 等［３２］利用１３ＣＯ２标记小麦（Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ）研究光合同化的 Ｃ 通过菌根植物根

系分泌给根际土壤微生物的过程，发现光合产物在菌根植物根系内转运分配时根系韧皮部细胞内和 ＡＭ 真菌

根内菌丝体内富集大量的１３Ｃ，并且研究发现菌根植物根系将光合产物分泌给土壤的过程既有 ＡＭ 真菌根外

菌丝体的分泌，也有植物根系的直接分泌过程。 与根系直接分泌１３Ｃ 相比，通过 ＡＭ 真菌途径分泌到土壤中的

大部分光合产物均能被土壤中的不同微生物利用，表明 ＡＭ 真菌可以将植物的光合产物分泌到土壤中扮演重

要的作用［３２］。 然而，Ｓｈａｈｚａｄ 等［３３］利用１３Ｃ 示踪技术研究植物根系分泌物、ＡＭ 真菌和根际凋落物对根际效应

的影响，发现 ＡＭ 真菌侵染植物根系后对根际效应影响不显著，根系分泌物主要促进土壤有机质的矿化。 根

系分泌物诱导根际效应，但未增加土壤微生物的生物量，而根际凋落物可以增加土壤微生物的生物量。 由于

ＡＭ 真菌在响应植物土壤营养变化中扮演重要作用，ＡＭ 真菌对根际效应没有显著的影响可能是由于土壤中

有效营养不同而导致。 Ｋａｉｓｅｒ 等［３２］研究光合产物通过菌根的分配过程，发现将 ＮＨ＋
４ 添加到菌丝室后植物１３Ｃ

分配到菌丝室的量显著增加，以供给土壤微生物利用，从而有利于根际土壤中有益微生物的富集。
１．４　 ＡＭ 真菌对其他元素的选择性吸收

ＡＭ 真菌菌丝体可以吸收和转运必需营养，而有关 ＡＭ 真菌对非必需元素的响应性研究较少。 利用必需

元素３３Ｐ 和非必需元素２３３Ｕ 开展 ＡＭ 真菌对不同元素的吸收转运机制研究，发现 ＡＭ 真菌对不同元素具有不

同的吸收策略，ＡＭ 真菌菌丝体吸收必需元素的量远大于非必需元素的量。 另一方面，ＡＭ 真菌菌丝体自身存

在有效的机制可以抑制对非必需元素２３３Ｕ 的吸收和转移，并且 ＡＭ 真菌菌丝体对非必需元素具有较强的隔离

功能［３４］。 这一研究结果与 Ｒｕｆｙｉｋｉｒｉ 等［３５］研究 ＡＭ 真菌减少植物吸收重金属元素，缓解重金属毒害的作用一

致。 ＡＭ 真菌菌丝体对非必需元素的吸收和转运远低于必需元素。 接种摩西球囊霉（Ｇ． ｍｏｓｓｅａｅ）研究 ＡＭ 真

菌菌丝体对３２Ｐ、６５Ｚｎ、３５Ｓ 的吸收转运，发现 ＡＭ 真菌对３２Ｐ 吸收转运效率最高，而对６５Ｚｎ 效率非常低［３６］。 Ｂａｇｏ
等［３７］研究 ＡＭ 真菌对不同元素吸收的差异性，发现 ＡＭ 真菌菌丝体内可以产生复杂的代谢过程调控其对不

同元素的吸收。
ＡＭ 真菌可以吸收土壤环境中的重金属元素，Ｅｎｔｒｙ 等［３８］ 利用１３７Ｃｓ 和９０Ｓｒ 示踪技术研究发现摩西球囊霉

（Ｇ． ｍｏｓｓｅａｅ）或者根内球囊霉（Ｇ． ｉｎｔｒａｒａｄｉｃｅｓ）能够吸收１３７Ｃｓ 和９０Ｓｒ 等有害元素，减轻其对土壤环境的危害。
Ｚａｅｆａｒｉａｎ 等［３９］利用同位素示踪技术研究菌根植物对土壤中重金属元素的吸收，发现紫花苜蓿（Ｍｅｄｉｃａｇｏ
ｓａｔｉｖａ Ｌ．）和摩西球囊霉（Ｇ． ｍｏｓｓｅａｅ）形成的 ＡＭ 共生体能够高效地吸收 Ｃｏ 元素和 Ｐｂ 元素，可以对重金属污

染土壤进行修复，表明接种 ＡＭ 真菌可以作为修复和改造放射性同位素污染地区的一种低成本策略。

２　 同位素示踪技术在菌丝体网络研究中的价值

ＡＭ 真菌菌丝体网络可以接受植物分配的 Ｃ 元素，也可以从土壤中吸收矿质营养，促进地下资源的分配。
Ｐｉｅｔｉｋäｉｎｅｎ 等［４０］研究发现 ＡＭＮ 增加植物对营养的竞争和分配。 植物个体通过 ＡＭＮ 分配地下资源，由此产

生资源竞争或资源共享，进而调节植物之间的营养流动［４１］。 目前利用同位素示踪技术研究 ＡＭＮ 在地下资源

分配和植物之间营养物质的流动日趋增多，发现 ＡＭＮ 可以在菌根植物之间转运营养物质（ Ｐ、Ｎ、Ｃ） 和

水分［４２］。
２．１　 同位素示踪技术在地下资源调节中的应用

在植物群落中，当 ＡＭ 真菌形成的菌丝体网络连接同种或者异种植物时，ＡＭＮ 将吸收到的营养物质依据

不同植物对养分的需求程度进行分配。 利用同位素示踪技术研究表明 ＡＭＮ 进行地下资源分配存在一定的

分配模式。 如 Ｗａｌｄｅｒ 等［４３］研究菌丝体网络在亚麻（Ｌｉｎｕｍ ｕｓｉｔａｔｉｓｓｉｍｕｍ）和高粱（Ｓｏｒｇｈｕｍ ｂｉｃｏｌｏｒ）混合种植群
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落中的地下资源分配模式，发现亚麻供给 ＡＭ 真菌很少的 Ｃ 元素营养，但通过菌丝体网络获得的１５Ｎ 和３３Ｐ 比

例却高达 ９４％，从而促进亚麻生长。 高粱虽然供给 ＡＭ 真菌大量的 Ｃ 元素，但 ＡＭ 真菌菌丝体网络供给高粱

的１５Ｎ 和３３Ｐ 却很少［４３］。 Ｌｅｋｂｅｒｇ 等［３０］研究发现植物供给 ＡＭＮ 充足的１３Ｃ，促进了 ＡＭ 真菌将吸收的３２Ｐ 转运

给宿主植物。 与转运光合产物和矿质营养元素类似，同位素示踪技术研究证实水分也可以通过地下 ＡＭＮ 在

植物之间进行传输。 如 Ｅｇｅｒｔｏｎ－Ｗａｒｂｕｒｔｏｎ 等［４４］利用同位素示踪技术研究发现 ＡＭＮ 可以在植物之间传递水

分，并且通过菌丝体网络转运的水分对处于干旱胁迫条件下植物的生存具有重要的作用。
ＡＭＮ 在维持植物群落稳定性方面也发挥了重要作用。 利用同位素示踪技术研究证实通过菌丝体网络，

植物之间可以相互转运地下资源，使营养物质在不同植物之间能够迅速的传输，从而实现地下资源的合理

分配［４１， ４３］。
２．２　 同位素示踪技术在不同植物之间营养物质分配调控中的应用

利用同位素示踪技术研究发现植物根系之间形成的菌丝体网络可以转运营养物质。 Ｒｅｎ 等［４５］ 采用分室

培养法，利用 ２０ μｍ 孔径的尼龙网将 ＰＶＣ 盒隔成菌丝室和根系室，菌丝室中种植水稻（Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ）和接种摩

西球囊霉（Ｇ． ｍｏｓｓｅａｅ），根系室间种水稻或者西瓜（Ｃｉｔｒｕｌｌｕｓ ｌａｎａｔｕｓ），利用１４ＣＯ２标记菌丝室中的植物，结果表

明通过 ＡＭＮ 可以将１４ Ｃ 转运给根系室中的水稻或者西瓜。 利用１４ ＣＯ２ 标记植物叶片研究美洲猪牙花

（Ｅｒｙｔｈｒｏｎｉｕｍ ａｍｅｒｉｃａｎｕｍ）和糖槭（Ａｃｅｒ ｓａｃｃｈａｒｕｍ）之间形成菌丝体网络的功能，发现１４ＣＯ２标记美洲猪牙花叶

片后，不仅在糖槭的地上部含有１４Ｃ，也在糖槭的根系中发现１４Ｃ，表明 ＡＭＮ 可以将１４Ｃ 从供体植物转运给受体

植物［４２］，ＡＭＮ 在不同植物之间 Ｃ 转运方面具有重要作用。 Ｆｉｔｔｅｒ 等［４６］研究发现 ＡＭ 真菌将１３Ｃ 转运给受体植

物的根系与以上研究结果相一致。 稳定同位素分析法证实，大多数无叶绿体的异养型植物可以通过 ＡＭＮ 获

取１３Ｃ，或者间接地从邻近自养型植物中获取营养元素［４７］。
同位素示踪技术也可应用于 ＡＭＮ 在供体植物和受体植物之间的营养分配研究。 虽然 Ｊａｌｏｎｅｎ 等［４８］报道

Ｎ 元素很少通过菌根网络进行转运。 但其他研究表明 ＡＭＮ 在不同植株之间对１５Ｎ 的转运起到重要作用［４９］。
利用１５Ｎ 标记供体植物，研究受体植物中的 Ｎ 的丰度，结果发现 ＡＭＮ 可以为受体植物转运大量的 Ｎ 元素［５０］。
Ｍｉｋｋｅｌｓｅｎ 等［８］利用３２Ｐ 作为示踪剂，研究 ＡＭ 真菌菌丝体融合对 ＡＭＮ 转运 Ｐ 元素的影响，发现 Ｐ 元素可以在

单一 ＡＭ 真菌菌丝体中转运，并且同种 ＡＭ 真菌菌丝体融合形成的 ＡＭＮ 可以将３２Ｐ 转运给受体植物，而不同

种类 ＡＭ 真菌菌丝体之间很难发生菌丝体融合。 同位素示踪技术也应用于 ＡＭＮ 在成株植物和幼苗之间对营

养物质的竞争研究，如利用３２ Ｐ 同位素研究发现根内球囊霉形成的菌丝体网络可以增加番茄 （ Ｓｏｌａｎｕｍ
ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎ）幼苗和黄瓜（Ｃｕｃｕｍｉｓ ｓａｔｉｖｕｓ）成株之间对 Ｐ 元素的竞争，黄瓜获得大量的 Ｐ 元素，而番茄幼苗获

取的 Ｐ 元素不足，导致番茄幼苗生长受抑制；通过刈割黄瓜成株地上部分可以缓解番茄幼苗的缺 Ｐ 症状，表
明 ＡＭＮ 可以将 ＡＭ 真菌菌丝体中的 Ｐ 元素转运给成株植物，而很少转运给幼苗，其原因是成株黄瓜可以为

ＡＭ 真菌提供大量的 Ｃ 元素［５１］。
利用同位素示踪技术研究证实 ＡＭ 真菌的根外菌丝为宿主植物提供大部分的矿质营养物质。 但是当宿

主植物的基本需求获得满足之后，ＡＭ 真菌的促生作用可扩展到整个植物群落，从而导致竞争力强的植物减

少对营养物质的获取，而竞争力弱的植物增大对营养物质的获取，进而对植物群落多样性的稳定和种类组成

产生作用［６］。 一般而言，植物幼苗生长初期容易受到资源限制的影响，通过 ＡＭＮ 使其与周围植株连接起来，
从而有助于幼苗的建植。 当植物幼苗接种 ＡＭ 真菌后，其建植、存活的机会将大大增加，有助于维持生态系统

的植物多样性。

３　 利用同位素示踪技术研究 ＡＭ 真菌在生态系统中的功能

ＡＭ 真菌是连接植物根系与土壤的重要桥梁，ＡＭ 真菌根外菌丝体在植物根系之间形成菌丝桥，从而实现

植物间 Ｃ、Ｎ、Ｐ 等矿质营养和信息的单向或双向传递［５２］。 同时 ＡＭ 真菌分泌的球囊霉素是生态系统中重要

有机物质之一，以及球囊霉素对维持土壤结构具有重要的功能［５３］。 利用同位素示踪技术研究证实 ＡＭ 真菌
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在生态系统 Ｃ 循环和 Ｎ 循环中发挥了重要作用［７， ５４］。
３．１　 碳同位素示踪技术探究 ＡＭ 真菌在 Ｃ 循环中的作用

ＡＭ 真菌获取宿主植物的光合产物，其分泌的球囊霉素具有较高的碳含量，说明 ＡＭ 真菌具有很强的碳

汇能力。 土壤有机碳是生态系统中的重要组成成分，ＡＭ 真菌分泌的球囊霉素有利于土壤有机碳的形成［５３］。
因此 ＡＭ 真菌的生物量和分泌到土壤中的代谢产物可以影响土壤的碳平衡。１３Ｃ 稳定性同位素探针揭示了

ＡＭ 真菌参与 Ｃ 循环［５５］。 利用１４Ｃ 示踪技术研究发现在土壤和植物界面中 ＡＭ 真菌对碳循环扮演重要角色，
并且 ＡＭ 真菌在调节生物圈和大气层之间１４Ｃ 循环中发挥重要作用。 另外 ＡＭ 真菌还可分泌酸性磷酸酶和碱

性磷酸酶，进一步加强土壤团聚体的形成，促进土壤碳循环。 此外，ＡＭ 真菌将获得的大量碳源通过呼吸作用

释放到大气中，维持生态系统中的 Ｃ 循环［５６］。
研究发现，土壤中的 ＡＭ 真菌根外菌丝可以快速周转，高周转率意味着 ＡＭ 真菌在全球碳循环中发挥重

要作用［５４］。 利用１４Ｃ 示踪技术研究发现 ＡＭ 真菌菌丝体在一周之内周转一次［５６］。 ＡＭ 真菌菌丝体快速的周

转率与土壤中有机质的形成和有机聚合体的分解息息相关［５６］。 Ｇａｍｐｅｒ 等［５７］研究发现１４ＣＯ２升高导致土壤中

ＡＭ 真菌对 Ｃ 的周转率上升，这一过程可能与 ＡＭ 真菌对 Ｎ 或者 Ｐ 的代谢利用具有相关性。 因此，ＡＭ 真菌在

营养物质代谢中的任何变化都将对 Ｃ 循环产生显著作用。
３．２　 氮同位素示踪技术研究 ＡＭ 真菌在 Ｎ 循环中的作用

土壤中 Ｎ 循环是由一系列土壤微生物驱动的过程，利用同位素示踪技术研究表明 ＡＭ 真菌直接或者间接

地影响土壤生态系统中的 Ｎ 循环。１５Ｎ 示踪技术表明，ＡＭＮ 能够促进不同植物之间 Ｎ 元素的传输，并且 Ｎ 元

素矿质营养在丛枝菌根共生体中的传输过程经历了一个“无机—有机—无机”的转变过程［１８， ４９］，主要由 ＡＭ
真菌中的 ２ 个铵盐转运蛋白基因调控，转运蛋白基因属于 Ｍｅｐ ／ Ａｍｔ 多基因家族的 ＡＭＴ１、ＡＭＴ２、ＡＭＴ３ 类

型［５８］。 这一过程是 Ｎ 循环过程的重要组成部分，直接影响 Ｎ 循环。１５Ｎ 和１３Ｃ 标记植物根系凋落物，结合分子

技术研究发现 ＡＭ 真菌主要吸收无机态的 Ｎ 元素，生态系统中 Ｎ 的输出是由 ＡＭ 真菌调节土壤微生物群落和

凋落物分解过程的一种潜在机制调控［７］。 ＡＭ 真菌调节１５Ｎ 在供体植物和受体植物之间传递［５０］，从而影响植

物生长和竞争，进而维持生态系统稳定性。
利用１５Ｎ 和１３Ｃ 示踪技术研究发现 ＡＭ 真菌对 Ｎ 元素的获取能力很强，并且 ＡＭ 真菌生物量占土壤微生物

生物量的 ５％—１０％［２７］。 研究发现 ＡＭ 真菌根外菌丝体具有较高的 Ｎ 含量，ＡＭ 真菌本身代表了土壤中的一

个 Ｎ 库类型［２６⁃２７］。 另外，考虑到 ＡＭ 真菌在全球范围分布的广泛性［２７］，以及 ＡＭ 真菌根外菌丝体能够迅速分

解、转化［５６］，说明 ＡＭ 真菌在 Ｎ 循环中扮演着重要作用。
３．３　 同位素自然丰度法探究 ＡＭ 真菌在 Ｃ、Ｎ 循环中的功能

１５Ｎ 和１３Ｃ 自然丰度法（δ１５Ｎ 和 δ１３Ｃ）不仅可以研究生物体中的营养流动和代谢途径［５９］。 而且利用同位

素自然丰度法可以研究丛枝菌根共生体之间的营养分配。 Ｃｏｕｒｔｙ 等［６０］ 利用 Ｎ、Ｃ 同位素自然丰度法研究 ＡＭ
真菌和宿主植物之间对 Ｃ、Ｎ 同位素分配的不同模式，发现 ＡＭ 真菌孢子中１３Ｃ 同位素的丰度低于宿主植物茎

叶中１３Ｃ 同位素的丰度，但是 ＡＭ 真菌孢子中１５Ｎ 丰度高于宿主植物茎叶中的１５Ｎ 丰度。 不同菌根共生体中

ＡＭ 真菌菌株中脂肪酸 Ｃ１６：１ω５ 和 ＡＭ 真菌孢子中的 Ｃ 同位素组成是显著变化的，证实 ＡＭ 真菌和宿主植物

之间的相互作用影响 ＡＭ 真菌共生体中的同位素丰度。
植物和土壤中的 δ１３Ｃ 和 δ１５Ｎ 值是评定不同生态系统中植物对营养元素的吸收模式和反映生态系统中

碳氮循环的有效指标［６１］。 利用 δ１３Ｃ 法可以测定 ＡＭ 真菌对土壤碳循环及土壤重要有机碳组分转化的影响。
与无菌根植物相比较，ＡＭ 真菌改变了其 Ｃ３ 宿主植物１３ Ｃ 丰度［６２］，而 Ｆｏｎｓｅｃａ 等［６３］ 研究发现幼套球囊霉

（Ｇｌｏｍｕｓ ｅｔｕｎｉｃａｔｕｍ）不会诱导宿主植物高粱１３Ｃ 的富集，主要是由于 ＡＭ 真菌没有腐生能力造成的。 利用稳定

性同位素质谱仪测定样品中１３Ｃ ／ １２Ｃ 比值，通过与标准碳同位素比值之差获得 δ１３Ｃ 值，表明 ＡＭ 真菌对生态系

统中碳循环的调节能力。 采用 δ１３Ｃ 法研究农田生态系统作物—土壤—大气连续体中１３Ｃ 的变化规律，发现

ＡＭ 真菌促进土壤有机碳的累积及其分解转化过程［５４， ５６］，调节碳循环过程。

７　 １０ 期 　 　 　 张亮　 等：同位素示踪技术在丛枝菌根真菌生态学研究中的应用 　
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δ１５Ｎ 法可以反映生态系统中 Ｎ 的输入、输出和 Ｎ 同位素分馏过程［５９］。 ＡＭ 真菌通过与腐生真菌和细菌

竞争 Ｎ 元素而影响土壤中的 Ｎ 有效性，并且 ＡＭ 真菌可以同化无机 Ｎ 和有机 Ｎ，增加了植物 δ１５Ｎ 值［６４］。 ＡＭ
真菌调节生态系统中的 Ｎ 损失率是通过影响腐生真菌和细菌作用下的硝化作用和反硝化作用而造成的。
Ｈｏｂｂｉｅ 等［６４］研究 ＡＭ 真菌和其他土壤微生物之间的共同作用对植物和土壤中 δ１５Ｎ 值的影响，发现 ＡＭ 真菌

可以调节生态系统中的 Ｎ 损失率，并且 δ１５Ｎ 值受气候条件的影响。 ＡＭ 真菌调节植物群落，以及植物和土壤

生态系统中的 Ｎ 流动，减少生态系统中 Ｎ 的损失，增加植物和土壤 δ１５Ｎ 值［６０］，从而调控生态系统中的 Ｎ 循环

过程。

４　 展望

综上所述，自同位素示踪技术应用于菌根学领域以来，利用该技术研究 ＡＭ 真菌的生态学功能已经成为

菌根学研究的热点之一。 同位素示踪技术是研究 ＡＭ 真菌吸收转运矿质元素的一项专用技术。 该技术的应

用为 ＡＭ 真菌在植物群落中的功能研究提供了一条有效途径。 然而，利用同位素示踪技术研究 ＡＭ 真菌生态

功能尚有如下问题亟待解决：
１）利用１５Ｎ 示踪技术研究发现 ＡＭ 真菌不是直接分解有机物质，而是 ＡＭ 真菌与土壤中其他分解者之间

的相互作用对 ＡＭ 真菌吸收有机物质中的 Ｎ 起决定性作用［１６］。 但是，在这一吸收转运过程中尚没有考虑到

ＡＭ 真菌菌丝体对 Ｎ 的储藏，低估了菌根途径的作用。 结合１５Ｎ 示踪技术研究 ＡＭ 真菌吸收转运的 Ｎ 元素是

否在植物吸收总 Ｎ 量中起生理上的显著作用？ 菌根侵染是否改变植物根系功能？ 是未来菌根学研究的热点

问题之一。
２）１３Ｃ 示踪技术研究发现 ＡＭ 真菌菌丝体和植物根系两种途径将植物光合产物分配到土壤微生物群落，

其差异性表明菌丝际 Ｃ 释放比根际 Ｃ 释放的光合产物更能被土壤微生物利用［３２］。 但是尚未鉴定出转运的光

合产物是否从植物根系到 ＡＭ 真菌？ 也没有证据支持根内菌丝体内富集的光合产物是从周围根系细胞获取。
虽然利用１４Ｃ 示踪技术研究发现 ＡＭ 真菌菌丝体网络在调节植物群落中扮演潜在的重要作用，但菌根网络在

自然界中的基本生理机能了解尚少。 菌丝体网络在植物之间 Ｃ 元素营养交换是否具有均一性，也尚未明确。
因此，需要结合１３Ｃ 标记法进一步研究菌根植物分泌光合产物的过程，以及利用１４Ｃ 示踪技术研究 Ｃ 元素在

ＡＭ 真菌菌丝体网络中的转运机制。
３）利用３２Ｐ 和１５Ｎ 研究发现 ＡＭＮ 在植物群落地下资源的分配中扮演重要角色，影响地下资源的有效

性［４３， ６５］。 考虑到植物和 ＡＭ 真菌群落在自然生态系统中扮演的重要作用，有必要利用１５Ｎ 示踪技术研究增加

土壤资源有效性导致群落变化产生的生态后果，该结果将有助于预测全球生态变化的影响，例如营养沉积和

大气雾霾。
４）１４Ｃ 示踪技术研究发现 ＡＭ 真菌对土壤有机碳的形成具有重要作用［５６］，但在生态系统 Ｃ 循环过程中，

ＡＭ 真菌对 Ｃ 同位素分馏的影响机理尚未明确。 ＡＭ 真菌和其他土壤微生物都可以影响 Ｎ 循环［６０］，到底哪一

种作用占据主导地位，还是两者的共同作用调控 Ｎ 循环也尚未明确。 因此，在全球变化背景下，尚需结合同

位素自然丰度法进一步研究 ＡＭ 真菌对生态系统中 Ｃ、Ｎ 循环的影响。
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