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丛枝菌根真菌对植物⁃土壤系统的影响研究进展

段海霞１，罗崇亮２，∗，师　 茜１，康生萍１，赵　 玲３，熊友才３

１ 青海大学省部共建三江源生态与高原农牧业国家重点实验室，西宁　 ８１００１６

２ 中国科学院西北高原生物研究所，西宁　 ８１０００８

３ 兰州大学生态学院，草种创新与草地农业生态系统全国重点实验室，兰州　 ７３００００

摘要：土壤微生物和植物⁃土壤系统之间的相互作用对于维持生态系统的功能与应对气候变化至关重要。 丛枝菌根真菌（ＡＭＦ）
可以影响植物与土壤之间的物质交流，提高植物生产力和抗逆性，在改善土壤质量和养分循环方面发挥着重要作用。 有研究表

明，ＡＭＦ 与植物共生抑制植物产量积累，不利于维持土壤生态功能和可持续性。 ＡＭＦ 在调控植物⁃土壤系统中表现出的作用不

一致，这可能与环境条件有关。 因此，需总结现有研究，系统的阐明 ＡＭＦ 对植物⁃土壤系统生产力、抗逆性和养分循环的作用及

其机理。 总结了 ＡＭＦ 与植物⁃土壤系统共生关系和共生机理的研究进展；阐述了 ＡＭＦ 对植物⁃土壤系统生产力和抗逆性的作用

机制；探讨了 ＡＭＦ 对植物⁃土壤系统养分循环的作用过程。 提出 ＡＭＦ⁃植物⁃土壤系统共生领域中尚待系统深入研究的关键科

学问题，并分析了当前该领域研究存在的不足与今后的研究方向，以期为农业生态系统的可持续发展提供新的思路。
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ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ， ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｒｅｍｅｄｉａｔｉｏｎ， ａｎｄ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ； ｓｙｍｂｉｏｓｉｓ； ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ａｄｖｅｒｓｉｔｙ； ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｃｙｃｌｉｎｇ； ｓｕｓｔａｉｎａｂｌｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ
ｏｆ ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ

由于全球耕地资源减少、人口增加、气候变化加剧，粮食安全面临重大挑战［１—２］。 在过去几十年里，农业

生态系统中工业化肥的投入是提高农作物产量的主要动力［３］。 然而，化肥的过度使用导致土壤养分利用效

率降低、土壤退化、温室气体排放加剧，水污染和粮食不安全等问题日益突出［４—６］。 寻求可持续性的农业生产

策略以实现农作物高效高产，同时最大限度地减少环境影响是未来农业生产的主要挑战［７］。 土壤微生物通

过影响植物生长发育、植物抗逆性、养分循环和土壤肥力等［８］ 途径调节植物⁃土壤系统生态功能和稳定性［９］，
在农业可持续发展中具有广阔的应用前景［１０—１１］。

丛枝菌根真菌（ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ， ＡＭＦ）作为常见的植物共生真菌，是植物与微生物联系中最

为古老的微生物，能与 ９０％以上的开花植物根系建立共生关系，是参与农业可持续发展最重要的微生物之

一［１２］。 随着不断进化，ＡＭＦ 逐渐丧失了降解有机物的酶系，形成了只能完全依赖宿主植物生长繁殖的专性

共生菌［１３—１４］。 ＡＭＦ 侵染植物后，在宿主根系皮层细胞间和细胞内形成大量菌丝，菌丝延伸分化形成泡囊和

丛枝结构，同时菌丝依靠从根系获得的营养向根外扩展分枝，形成庞大的根外菌丝体，可以提高宿主植物对土

壤水分和营养元素（特别是氮和磷元素）的吸收能力［１２， １５—１７］。 ＡＭＦ 在改善植物矿质营养［１８—２０］、促进植物生

长发育［２０—２２］、增强植物抗逆性［２２—２４］和调节养分循环［２５—２８］等方面具有重要的生态学作用。 ＡＭＦ 可以通过侵

染不同植物在植物根系产生大量菌丝，不同宿主之间的菌丝体通过交叉形成共生菌丝网络，调节植物间养分

等资源的分配，改善植物种间竞争关系［２９—３０］。
自 １９ 世纪以来，科学家们进行大量的菌根研究，旨在揭开 ＡＭＦ 与植物共生的神秘面纱，其中早期研究主

要关注 ＡＭＦ 的形态特征及对植物营养方面的贡献［１５， １８， ３１］。 经过 １５０ 多年的不懈探索，尤其是近年来分子生

态学技术的飞速发展，极大地促进了 ＡＭＦ 对植物⁃土壤系统抗逆性和物质循环影响的研究。 目前，国内外关

于 ＡＭＦ 的研究主要分为两大方向：（１）探究植物⁃土壤⁃ＡＭＦ 共生体之间的相互作用，重点关注 ＡＭＦ 如何促进

植物⁃土壤系统物质循环和植物生长发育［１７—１９， ２１， ３１］；（２）应用 ＡＭＦ 进行生态恢复，其中包括应用 ＡＭＦ 修复污

染区域土壤以及提高植物抗逆性作用机理的研究［１８， ２４， ３２—３６］。 ＡＭＦ 作为养分交换的通道，能够促进植物和土

壤进行养分交流，在生态系统养分循环中起重要的调节作用［１２， ３７］，然而很少研究从植物⁃ＡＭＦ⁃土壤系统整体

考察植物生长发育、抵御逆境、养分循环及其作用机理。 本文基于近年来国内外关于 ＡＭＦ 与植物⁃土壤系统

共生的研究，对 ＡＭＦ 多样性、ＡＭＦ⁃植物⁃土壤系统共生机理及其对植物⁃土壤系统中植物生产力、抗逆性和营

养元素循环的生态学作用以及机制进行归纳，提出了该研究领域尚存的不足和研究前景，以期为农业生态系

６７４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　
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统的可持续发展和减缓气候变化提供理论依据。

１　 丛枝菌根真菌与植物⁃土壤系统共生关系的发展

图 １　 显微镜下的丛枝菌根结构

　 Ｆｉｇ．１　 Ｐｈｏｔｏｓ ｏｆ ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｕｎｄｅｒ ａ

ｍｉｃｒｏｓｃｏｐｅ　

左图为被丛枝菌根真菌侵染的番茄（ Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ Ｌ．）根

系，右图为被丛枝菌根真菌侵染的番茄根系染色切片

１．１　 丛枝菌根真菌的多样性

菌根⁃植物共生体是生态系统中普遍存在也是最重

要的共生形式之一［３８］。 １８８５ 年德国植物生理学家

Ｆｒａｎｋ 发现一些微生物菌丝与橡树 （Ｑｕｅｒｃｕｓ ｐａｌｕｓｔｒｉｓ
Ｍüｎｃｈｈ．）、山毛榉（Ｆａｇｕｓ ｌｏｎｇｉｐｅｔｉｏｌａｔａ Ｓｅｅｍｅｎ）等植物

根系可结合形成共生体，并首次将其描述为菌根［３９］。
菌根真菌与植物共生的基础是二者之间的物质交换，即
真菌从植物体内获取碳水化合物等营养物质，植物则依

靠菌根真菌获取更多的矿质营养、水分以及其他有益物

质，从而巩固互惠互利的共生关系［４０］。 目前菌根主要

分为 ７ 大类：外生菌根、丛枝菌根、内外生菌根、兰科菌

根、浆果鹃类菌根、水晶兰类菌根和杜鹃花类菌根，其中

丛枝菌根分布最为广泛，能与 ７２％的陆生维管植物形

成共生关系［３８—３９］。 丛枝菌根的主要特点是在植物根系

内产生“泡囊” （ｖｅｓｉｃｌｅｓ）和“丛枝” （ ａｒｂｕｓｃｕｌｅｓ）两大典

型结构（图 １），因此被称为泡囊⁃丛枝菌根，但是有一部分类型的真菌不能在宿主根内产生泡囊，却能形成丛

枝，故此类真菌被称为丛枝菌根真菌［３９］。
随着真菌分类学和 ＡＭＦ 基因序列比对研究的发展，专家学者不断发现新的 ＡＭＦ 种类，ＡＭＦ 逐渐形成一

个新的分支：球囊菌门（Ｇｌｏｍｅｒｏｍｙｃｏｔａ）球囊菌纲（Ｇｌｏｍｅｒｏｍｙｃｅｔｅｓ） ［４１］。 目前，在分类学地位上，ＡＭＦ 有 ５ 个

目，包括球囊霉目 （ Ｇｌｏｍｅｒａｌｅｓ）、类球囊霉目 （ Ｐａｒａｇｌｏｍｅｒａｌｅｓ）、原囊霉目 （ Ａｒｃｈａｅｏｓｐｏｒａｌｅｓ）、巨孢囊霉目

（Ｇｉｇａｓｐｏｒａｌｅｓ）和多孢类霉目（Ｄｉｖｅｒｓｉｓｐｏｒａｌｅｓ），细分后涵盖 １４ 个科、２６ 个属、３００ 余种［１２， ３９， ４１］，其中，球囊霉属

（Ｇｌｏｍｕｓ）在全球土壤中出现频度最高。 ＡＭＦ 分布非常广泛，其种类丰富程度在热带森林、草地、温带森林和

各种人为干扰的环境（如农、林、牧及其混合系统）中逐渐降低［３２］。
目前形态学鉴定的 ＡＭＦ 种类约有 ３００ 种，而在中国境内发现的 ＡＭＦ 虚拟种有 １４５ 个，隶属于 ８ 科 １２

属［４１］。 ＡＭＦ 与植物的共生现象是极为普遍和重要的，这种共生关系起源于 ４ 亿年前，对植物从水生到陆地上

定殖具有重要的作用［３９］。 在中国共发现 １５０ 个科 ８００ 余种植物能够与 ＡＭＦ 共生形成菌根，其中有 ４００ 余种

野生植物和 １５０ 余种大田栽培植物，包括主要粮食作物、水果、蔬菜等植物［３８—３９］。 ＡＭＦ 作为专性共生菌只能

依赖宿主植物生长繁殖［１３—１４］，之前的研究认为植物与 ＡＭＦ 共生是由一系列环境因子驱动的，如土壤 ｐＨ、磷
含量、土壤水分等因子，但是，近年来研究证实 ＡＭＦ 的多样性及其与植物共生关系的建立是由其遗传谱系、物
种进化、环境因子和历史事件共同驱动形成的。 因此，利用以环境因素驱动菌根进化的有限数据来归纳并推

测菌根在全球尺度上的分布可能存在缺陷［４３］，准确评估 ＡＭＦ 分子种的数量是非常困难的，菌根多样性的研

究道路还需要不断探索，不断改进。 今后进一步的研究工作应致力于利用 ＤＮＡ 体外扩增技术和特异性的分

子标记等分子生物学技术在基因水平上更准确地鉴定 ＡＭＦ 分子种，同时需要筛选和鉴定不同区域、不同环境

下的 ＡＭＦ，为 ＡＭＦ 基础和应用研究提供可靠的研究材料。
１．２　 丛枝菌根真菌与植物⁃土壤系统共生的分子基础

随着社会发展和科技进步，ＡＭＦ 分子领域的研究在广度和深度上不断取得进展。 ２０ 世纪 ９０ 年代开始，
以描述新种、完善分类系统、改进培养技术为主，在各地菌种资源库逐步建立后，ＡＭＦ 接种实验及效果评价相

关研究逐渐增加。 随着分子测序技术不断发展，ＡＭＦ 与植物共生的分子机理成为菌根方向的研究热点［４４］。

７７４　 １ 期 　 　 　 段海霞　 等：丛枝菌根真菌对植物⁃土壤系统的影响研究进展 　
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然而，目前 ＡＭＦ 与植物建立共生关系过程的机制还不明确，总结现有研究，发现 ＡＭＦ 与植物共生大致可以分

为 ５ 个阶段：（１）共生前的识别；（２）接触与侵入点的形成；（３）入侵外皮层；（４）形成丛枝结构；（５）形成囊泡

和孢子［４５］。 ＡＭＦ 侵染植物后，植物通过根系分泌独角金内酯信号分子诱导 ＡＭＦ 释放菌根（Ｍｙｃ）因子，Ｍｙｃ
因子通过 ＡＭＦ 细胞内的 Ｃａ２＋介导从而诱导寄主植物根系相关基因的表达［４６］，促进菌丝的大量繁殖、增加孢

子的萌发［４７］。 大量菌丝的形成扩大了植物与 ＡＭＦ 的接触面积［１２］，利于 ＡＭＦ 与植物进行信号交换，进而诱导

宿主植物与 ＡＭＦ 共生。 Ｓｈｉ 等［４８］在关于水稻（Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ．）⁃ＡＭＦ 共生体的研究中发现水稻根吸收磷途径

（直接吸收途径）和共生磷营养吸收途径（共生吸收途径）均受到宿主植物磷信号网络的统一调控，同时该研

究证明转录因子 ＰＨＲｓ（Ｐｈｏｓｐｈａｔｅ Ｓｔａｒｖａｔｉｏｎ Ｒｅｓｐｏｎｓｅ）是 ＡＭＦ 与植物共生的关键调控因子。 碳源与磷营养的

交换是植物⁃ＡＭＦ 共生的核心，在植物⁃ＡＭＦ 共生体系中，植物向 ＡＭＦ 传递 ２０％左右的光合产物供其生长，作
为回报，ＡＭＦ 菌丝为宿主植物吸收土壤中磷和氮等营养元素促进其生长发育［１６］。 之前的研究认为糖是植物

为 ＡＭＦ 提供碳源营养的主要形式［４９］。 然而，Ｊｉａｎｇ 等［４０］发表于《Ｓｃｉｅｎｃｅ》的论文，首次揭示了 ＡＭＦ 与植物共

生过程中，脂肪酸是植物传递给菌根真菌的主要碳源形式，推翻了教科书中的“糖”理论。
在植物⁃ＡＭＦ 共生体中，ＡＭＦ 内生菌丝侵入植物根皮层，进而发育为丛枝结构，成为植物与 ＡＭＦ 进行物

质与信息交换的主要场所［１２， ３９］。 ＡＭＦ 侵染植物之后在其根系细胞中还可以形成用于储存脂质的囊泡储存

器官，同时在土壤中产生大量孢子，这种孢子可以存活多年。 ＡＭＦ 外生菌丝则在土壤中不断发展，形成庞大

的地下公共菌根菌丝网络，帮助宿主从土壤中吸收水分和矿质元素，从而改善宿主的营养状况，提高植物的抗

逆能力。 菌丝网络是植物间以及 ＡＭＦ 与植物之间物质（矿质元素和水分等）运输的“高速公路” ［５０］，可以将

同一物种或不同物种、不同属甚至是不同科的植物根系联系起来。 近年来，研究发现 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 超家族转录因

子 ＷＲＩ５ａ 通过靶向植物脂肪酸转运蛋白 ＳＴＲ 和磷酸盐转运蛋白 ＰＴ４ 编码基因启动子中的 ＡＷ⁃ｂｏｘ 元件来同

时激活其表达，从而作为启动 ＡＭＦ 共生双向营养交换的分子开关［５１］。 然而，植物脂肪酸的合成、代谢及输出

是一个耗能的过程，在丛枝由分枝、成熟到退化的连续发育阶段中，植物必须根据自身营养状态和需求，从时

空和强度上对营养交换的速率进行动态调节，从而维持 ＡＭＦ⁃植物共生关系的稳定。 ＡＭＦ 多样性及其与植物

的共生关系是由其遗传谱系和环境因子共同驱动形成的［４３］，ＡＭＦ 与植物共生关系的建立和维持很大程度上

取决于生态系统中土壤水分和养分的供应状况［１５， １８—１９， ２８］。 鉴于此，今后关于 ＡＭＦ 与植物共生机理的研究应

当考虑不同土壤养分梯度或变异的影响，以进一步揭示 ＡＭＦ 介导的营养信号调控过程。

２　 丛枝菌根真菌对植物⁃土壤系统生产力和抗逆性的作用及机制

２．１　 丛枝菌根真菌对植物⁃土壤系统生产力的影响及其机制

大量研究认为 ＡＭＦ 在与植物根系形成共生体过程中，通过参与宿主生理生化代谢与基因调控，改善植物

营养吸收、促进植物籽粒形成和地上生物量积累，对提高生态系统可持续生产力具有重要意义［１７， １９， ２２—２４］。
Ｄｕａｎ 等［２６］研究表明，接种 ＡＭＦ 摩西球囊霉（Ｇｌｏｍｕｓ ｍｏｓｓｅａｅ）可以促进小麦（Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ．）根系吸收更

多水分和营养元素，从而利于生物量积累并提高籽粒产量。 最近一项 Ｍｅｔａ 分析证明，接种 ＡＭＦ 总体上提高

了植物生产力和土壤质量［１９］。 山黧豆（Ｌａｔｈｙｒｕｓ ｑｕｉｎｑｕｅｎｅｒｖｉｕｓ （Ｍｉｑ．） Ｌｉｔｖ．）⁃玉米（Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ．）间作系统接

种 ＡＭＦ 摩西球囊霉提高了土壤中水和磷的可利用性并增加了营养元素利用效率，改善了玉米和山黧豆的种

间竞争关系，优化了山黧豆的繁殖分配策略，对间作系统总产量具有促进作用［２２］。 ＡＭＦ⁃植物共生促进植物

生物量积累包括以下两个主要原因（图 ２）：（１）ＡＭＦ 共生体通过产生菌丝结构提高了宿主根系对土壤营养元

素和水分的吸收，尤其是氮和磷元素［１２， ２５］；（２）ＡＭＦ 共生可以促进宿主植物根系生物量积累，从而促进根系

分泌物的增加，这可能会加速微生物驱动的有机质矿化过程，从而提高养分有效性，促进植物生物量积累［７］。
ＡＭＦ 菌根植物主要通过根和菌丝两种通道吸收矿质元素和水分，这种多样化的营养摄取途径提高了菌根植

物的营养吸收利用率。
然而，一些研究表明，接种 ＡＭＦ 对植物生产力没有作用甚至会抑制其生长发育，减少植物生物
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量［２３， ５２—５４］，这让人们对 ＡＭＦ 普遍促进宿主植物生长提出了质疑。 Ｍｏｒｔｉｍｅｒ 等［５５］ 认为 ＡＭＦ 共生体呼吸速率

的提高消耗了宿主部分光合产物，抑制了生物量的积累。 Ｘａｖｉｅｒ 和 Ｇｅｒｍｉｄａ［５６］ 则发现，ＡＭＦ 与宿主共生增加

的同化物质与其呼吸消耗相抵消，植物生物量没有显著变化。 受这些对比结果的启发，我们认为 ＡＭＦ 对植物

生产力的影响可能与 ＡＭＦ 多样性、试验控制因素、地理位置、土壤水分、肥力和质量有关。

图 ２　 丛枝菌根真菌和植物共生促进植物生物量积累机制示意图

Ｆｉｇ．２　 Ｄｉａｇｒａｍｍａｔｉｃ ｓｋｅｔｃｈ ｏｆ ｔｈｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｐｌａｎｔ ｂｉｏｍａｓｓ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｔｈｒｏｕｇｈ ｓｙｍｂｉｏｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ

ｆｕｎｇｉ ａｎｄ ｐｌａｎｔｓ

箭头粗细表示作用强弱

ＡＭＦ 与植物的相互作用取决于植物生长和营养特征对环境的响应程度，即植物与 ＡＭＦ 共生存在一种权

衡（ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆ）关系。 当宿主植物收益大于投入成本时，会促进 ＡＭＦ 与植物共生，当成本大于收益时，宿主植物

则会弱化与 ＡＭＦ 的共生关系。 Ｚｈａｎｇ 等［１７］在最新的一项研究中揭示了 ＡＭＦ⁃植物之间相互权衡的分子机制，
他们发现 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 蛋白 ＥＲＭ１ ／ ＷＲＩ５ａ⁃ＥＲＦ１２⁃ＴＯＰＬＥＳＳ 转录复合体形成一个自我调节的正⁃负反馈环，动态

调控营养交换和丛枝发育过程，从而维持互惠共生关系的稳定。 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 蛋白 ＥＲＭ１ 和 ＷＲＩ５ａ 在菌根共生

早期的营养交换中发挥正调控作用，并在共生后期被重新分配以避免自身碳源的过度输出，ＥＲＭ１ 和 ＷＲＩ５ａ
在共生后期适度激活 ＥＲＦ１２ 的表达，从而对脂质的转运过程“踩下刹车”，防止植物自身资源的无效输出。
２．２　 丛枝菌根真菌对植物⁃土壤系统抗逆性的影响及其机制

ＡＭＦ 作为优质的微生物菌肥，不仅可以促进植物生长发育和生物量积累，也能提高宿主植物对环境胁迫

的抗逆性。 根据现有研究，我们归纳并总结了 ＡＭＦ 共生提高植物抗逆性的主要机理（图 ３）：ＡＭＦ 通过激活植

物体内脱落酸、油菜素甾体、赤霉素和生长素等植物激素介导的系统性抗性［５７］，提高植物抗氧化酶活性，调节

渗透物质［３５， ５８］，提高宿主光合作用［３６， ５９］，促进营养物质吸收利用［３２， ３４］，维持细胞离子平衡，促进宿主植物的

生长；ＡＭＦ 分泌球囊霉素相关土壤蛋白（Ｇｌｏｍａｌｉｎ⁃ｒｅｌａｔｅｄ ｓｏｉｌ ｐｒｏｔｅｉｎ， ＧＲＳＰ）改良土壤结构，并促进宿主产生

大量根际分泌物调节土壤环境，改善植物根系结构［６０］；ＡＭＦ 还可以通过竞争病原体生态位点等途径来提高

植物抗逆能力。 此外， ＡＭＦ 与根瘤菌 （ Ｒｈｉｚｏｂｉｕｍ）、 植物共生放线菌 （ Ａｃｔｉｎｏｍｙｃｅｔｅｓ）、 纳氏酒香酵母

（Ｂｒｅｔｔａｎｏｍｙｃｅｓ ｎａａｒｄｅｎｓｉｓ）等益生菌具有协同增效的作用，可以共同促进宿主植物生长发育，改善土壤质

量［６１—６３］，但其作用机制有待进一步研究。
２．２．１　 提高植物抗旱性

干旱是影响植物生长发育和生物量积累最有害的非生物因素之一［６４］，全球干旱半干旱地区长期的干旱

威胁农业生态系统的可持续性，影响其他生态系统的生态服务功能［６５］。 ＡＭＦ 能提高植物的抗旱性和水分利

９７４　 １ 期 　 　 　 段海霞　 等：丛枝菌根真菌对植物⁃土壤系统的影响研究进展 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 ３　 丛枝菌根真菌提高宿主植物抗逆性机制示意图

Ｆｉｇ．３　 Ｄｉａｇｒａｍｍａｔｉｃ ｓｋｅｔｃｈ ｏｆ ｔｈｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ ｅｎｈａｎｃｅ ｔｈｅ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｏｆ ｈｏｓｔ ｐｌａｎｔｓ

图 ４　 丛枝菌根真菌对干旱和充分供水条件下旱地小麦的影响

　 Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ ｏｎ ｄｒｙｌａｎｄ

ｗｈｅａｔ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｗｅｌｌ ｗａｔｅｒｅｄ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

ＡＭＦ： 丛枝菌根真菌

用效率已成为普遍共识。 Ｄｕａｎ 等［２１］ 发现接种摩西球

囊霉显著提高干旱条件下（４０％田间持水量）小麦的生

物量、籽粒产量以及分蘖数（图 ４）。 Ｋａｖａｄｉａ 等［６６］ 研究

发现，在干旱胁迫下（３０％田间持水量），接种 ＡＭＦ 可以

提高鹰嘴豆（Ｃｉｃｅｒ ａｒｉｅｔｉｎｕｍ Ｌ．）根系吸收水分的能力，
还可以调节 ＡＭＦ 菌丝对土壤水分的再分配，从而提高

宿主植物抗逆性。 也有研究表明，土壤水分充足条件

下，接种 ＡＭＦ 并没有显著影响玉米和山黧豆间作的产

量和水分利用效率，而干旱条件下（３２％田间持水量）
ＡＭＦ 提高玉米和山黧豆的产量、水分利用效率、氮和磷

利用效率，ＡＭＦ 不仅可以直接吸收水分还可以促进矿

质元素吸收，间接提高植物的抗旱性［２２］。 最近的研究

表明，干旱胁迫条件下（３５％田间持水量），三种 ＡＭＦ 均

提高了番茄耐旱能力，其中根内根孢囊霉（Ｒｈｉｚｏｐｈａｇｕｓ
ｉｎｔｒａｒａｄｉｃｅｓ） 的 促 生 长 作 用 低 于 异 形 根 孢 囊 霉

（Ｒｈｉｚｏｐｈａｇｕｓ ｉｒｒｅｇｕｌａｒｉｓ）和摩西球囊霉［２４］。 可见，ＡＭＦ 对植物的抗旱性与 ＡＭＦ 菌种有关，需要从形态、生理、
代谢和分子多方面深入探索不同 ＡＭＦ 菌种对植物抗逆性的作用机制。

目前关于 ＡＭＦ 增强植物耐旱性的研究已有大量报道，研究范围涉及形态学、生理学、生物化学和分子等

方面［１８—１９， ３５］。 ＡＭＦ 与植物共生主要通过以下 ７ 个方面提高植物抗旱能力：（１）ＡＭＦ 促进植物叶片净光合速

率和气孔导度的提高，增加纵向蒸腾拉力，从而提升植物根系吸水动力［５９］；（２）ＡＭＦ 提高植物可溶性蛋白和

氨基酸等大分子，这些物质作为渗透保护剂可以降低植物渗透势，提高抗氧化酶活性，降低脯氨酸积累和其他
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含 Ｎ 物质引起的氧化损伤等［３５］，赋予作物优良的抗旱性；（３）ＡＭＦ 促进植物分泌激素来调节宿主根系构型，
增加根系长度、密度、直径和侧根数量［６７］，提高植物对水分的吸收能力；（４）ＡＭＦ 共生使根外菌丝能够扩展到

植物根际营养和水分耗竭区之外，更有效地吸收水分和养分［１８， ３４］，从而提高抗逆性；（５）ＡＭＦ 可以通过分泌

合成 ＧＲＳＰ，有利于土壤大团聚体的形成，改良土壤结构，从而增强植物对水分和矿质元素的吸收；（６）ＡＭＦ 可

以形成大量的菌丝体桥通过连接相邻植物从而优化植株之间的资源配置，缓解相邻植物之间的种内或种间竞

争关系［６８］；（７）ＡＭＦ 可以调控宿主基因表达，提高其抗旱能力［１８］。 例如，Ｓｉｎｇｈ 等［６９］研究表明在干旱胁迫时，
木豆（Ｃａｊａｎｕｓ ｃａｊａｎ （Ｌ．） Ｄｒｕｃｅ）和小米（Ｓｅｔａｒｉａ ｉｔａｌｉｃａ （Ｌ．） Ｂｅａｕｖ． ｖａｒ． ｇｅｒｍａｎｉｃａ （Ｍｉｌｌ．） Ｓｃｈｒａｄ．）间作系统

中，具有深根系的木豆通过液压方式将底层水提升至干燥的表层土，表层的浅根系小米通过 ＡＭＦ 菌丝网络利

用液压水，提高其存活率。 最新的一项研究发现 ＡＭＦ 介导菌根植物响应干旱胁迫的一种分子调控机制，即
ＡＭＦ 异形根孢囊霉转录激活子 ＲｉＭｓｎ２ 调控丛枝菌根形成，通过 ＲｉＨｏｇ１⁃ＲｉＭｓｎ２⁃ＳＴＲＥｓ 模块控制其体内干旱

胁迫响应基因的表达，进而增强宿主植物耐旱性［７０］。 综上所述，共生系统中植物受到干旱胁迫的防御反应有

所差异，这取决于不同的寄主植物和 ＡＭＦ 种类，进一步的工作应致力于研究不同区域 ＡＭＦ 优势种对植物抗

旱能力的作用。 其次，国内外关于 ＡＭＦ 促进植物抗逆性的研究主要集中在生理生化水平上，在分子水平方面

仍需深入探究。
２．２．２　 提高植物抗盐碱能力

土壤盐碱化是影响农业生产以及生态环境的一个全球性问题，也是影响植物生产力最主要的非生物胁迫

之一［７１］。 我国盐碱化耕地面积高达 ９２１ 万 ｈｍ２，占全国总耕地面积的 ７％，并且数值逐年增加［７２］。 盐胁迫下

植物细胞处于高渗透势状态，其吸收水分和营养物质能力降低，高浓度盐离子胁迫不仅会限制植物生长发育

还对植物产生特殊毒害［７３］。 ＡＭＦ 共生可以通过促进宿主植物的生长、保护宿主植物光系统、增强抗氧化系

统、调节渗透调节物质、改变根系构型和维持细胞离子平衡等 ６ 个途径增强宿主耐盐能力［７４］。 Ｄｉａｏ 等［３２］ 研

究发现，中度盐胁迫（１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ）抑制了碱蓬（Ｓｕａｅｄａ ｓａｌｓａ）生物量积累，接种 ＡＭＦ 摩西球囊霉显著提

高了宿主碳和氮积累，进而促进生物量积累，从而提高其抗盐能力。 Ｌｉｕ 等［７５］在最近的研究中发现，中度（１００
ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ）和高度 （２００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ） 盐胁迫条件下接种 ４ 种混合 ＡＭＦ 可以有效提高花生 （ Ａｒａｃｈｉｓ
ｈｙｐｏｇａｅａ Ｌ．）叶绿素含量和光化学猝灭系数，保护宿主光系统，增强花生耐盐能力。 也有研究表明，中度盐胁

迫（１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ）下 ＡＭＦ 共生提高了紫花苜蓿（Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｓａｔｉｖａ Ｌ．）的超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）、过氧化物

酶（ＰＯＤ）和过氧化氢酶（ＣＡＴ）等抗氧化酶活性，利于清除宿主细胞内过量的活性氧，降低膜脂过氧化水平，
从而减轻高浓度盐离子对宿主的损害［７６］。 高度盐胁迫下（３００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ），接种 ＡＭＦ 能够调节沙枣

（Ｅｌａｅａｇｎｕｓ ａｎｇｕｓｔｉｆｏｌｉａ Ｌ．）的丙二醛、脯氨酸、可溶性糖和可溶性蛋白等渗透调节物质含量进而调节植物细胞

的渗透性，从而提高其抗逆性［７７］。 此外，盐胁迫条件下，接种 ＡＭＦ 可以提高植物游离多胺量［７８］，多胺在 ＡＭＦ
的调节下可以改变柑橘（Ｃｉｔｒｕｓ ｒｅｔｉｃｕｌａｔａ Ｂｌａｎｃｏ）的根系构型、菌根侵染率、丛枝和囊泡数量，进而提高宿主植

物的耐盐性［７９］。 Ｊｉａ 等［３４］发现，盐胁迫条件下（２—１５ ｄＳ ／ ｍ ＮａＣｌ）ＡＭＦ 定殖显著降低了沙打旺（Ａｓｔｒａｇａｌｕｓａ
ｄｓｕｒｇｅｎｓ Ｐａｌｌ．）植株的 Ｎａ 和 Ｃｌ 离子浓度，提高其耐盐性。 Ｌｉｕ 等［８０］ 研究表明，ＡＭＦ 侵染能够提高棉花

（Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ｓｐｐ）和玉米在低（５．６９ ｇ ／ ｋｇ ＮａＣｌ）、高（１１．８７ ｇ ／ ｋｇ ＮａＣｌ）、极高（２４．３６ ｇ ／ ｋｇ ＮａＣｌ）三种浓度盐胁迫

下的矿质元素含量。
关于 ＡＭＦ 对宿主植株耐碱性影响的研究较少，Ｗａｎｇ 等［３５］在弱碱性（ｐＨ ７．８）胁迫下接种 ＡＭＦ 摩西球囊

霉通过促进玉米生长发育、提高植物激素和抗氧化酶的水平，增强了玉米的抗逆性。 Ｃａｒｔｍｉｌｌ 等［８１］ 使用混合

ＡＭＦ（球囊霉属）在高碳酸氢根（ＨＣＯ－
３）浓度（７．５ ｇ ／ ｍｏｌ 和 １０．０ ｇ ／ ｍｏｌ）条件下侵染长春花（Ｃａｔｈａｒａｎｔｈｕｓ ｒｏｓｅｕｓ

Ｌ．），结果证明 ＡＭＦ 定殖显著促进长春花植株的生长，提高抗氧化活性和光合速率，提高了宿主对高碱度土壤

的耐受性。 ＡＭＦ⁃植物共生体有利于缓解盐碱对植物的毒害，并且改善植物体内营养水平，维持细胞离子平

衡，提高宿主植物耐盐碱能力。 因此，接种 ＡＭＦ 可以通过多种途径缓解植物在盐碱胁迫下受到的损害，对盐

碱土壤的修复具有巨大潜在价值。 在今后的研究中需致力于筛选速效侵染并具有强抗性基因表达的菌株。
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２．２．３　 提高植物对重金属抗性

土壤重金属污染已经成为全球关注的问题，而农田污染一般为多种重金属复合污染。 具有流动性的重金

属会通过土壤进入植物体内，抑制植物生长，危害人类健康［８２］。 ＡＭＦ 可以减少植物对重金属的吸收，改善矿

质营养的吸收利用，从而使植物对重金属污染土壤表现出一定的抗性，有利于宿主植物的生长，对粮食安全和

生态环境具有重要意义［３３， ３６］。 通过归纳总结前人研究结果，我们发现 ＡＭＦ 在重金属污染土壤中显著提升植

物生产力的机理主要包括以下 ７ 个方面：（１）提升光合作用促进宿主生长发育［３６］；（２）促进营养元素吸收［８３］；
（３）激活抗氧化酶的活性［８４］；（４）降低丙二醛和过氧化氢含量［８５］；（５）抑制重金属从根系向地上部分的转

运［８６］；（６）通过菌丝吸附重金属［８７］；（７）通过上调多种代谢物（主要为黄酮类化合物）影响代谢物⁃土壤⁃微生

物的相互作用，形成抗重金属和促进营养循环的核心功能菌群［８５—８６］。 Ｍａｄｅｊóｎ 等［８３］发现，在重金属胁迫条件

下，接种 ＡＭＦ 能够增强植物对营养元素和水分的吸收，增强叶片的光合作用，促进植物生长，提高植株生物

量，从而提高其抗重金属胁迫的能力。 沈亚琴等［８４］ 研究表明，接种 ＡＭＦ 摩西管柄球囊霉（Ｆｕｎｎｅｌｉｆｏｒｍｉｓ
ｍｏｓｓｅａｅ）可以促进锑（Ｓｂ）污染土壤中玉米的生长发育，抑制玉米地上部 Ｓｂ 积累对重金属 Ｓｂ 起到了“生物稀

释”作用，缓解了重金属对植物的毒害。 ＡＭＦ 类球囊霉属（Ｐａｒａｇｌｏｍｕｓ ｓｐ．）可以通过其真菌结构（细胞间菌丝

体、细胞内菌丝体等）在美人蕉（Ｃａｎｎａ ｉｎｄｉｃａ Ｌ．）根系中吸附积累过量的铅（Ｐｂ），减轻了 Ｐｂ 对植物细胞的毒

性作用，限制了 Ｐｂ 的迁移［８７］。 Ｗａｎｇ 等［８５］在紫花苜蓿根部接种 ＡＭＦ 摩西球囊霉，发现 ＡＭＦ 减少了镉（Ｃｄ）
的迁移，Ｃｄ２＋转变为有机结合态，ＡＭＦ 增加了根际土壤有效氮磷含量、胞外酶活性、有机质含量和氧化还原电

位，能抑制重金属从根系向地上部分的转运，同时 ＡＭＦ 共生上调 ７３９ 种代谢物导致微生物群落变化，以帮助

植物抵抗重金属毒性并促进养分循环。 综上所述，国内外已开展了众多 ＡＭＦ 与植物抗重金属胁迫研究工作，
取得了可喜可贺的成就。 然而，最近的研究表明粉煤灰改良土壤种植的大麦（Ｈｏｒｄｅｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ Ｌ．）植物接种

ＡＭＦ 会富集土壤重金属，可能会显著增加进入人类食物链的重金属量，对农业土壤和粮食安全造成巨大危

害［３３］。 这让人们对“万能的”ＡＭＦ 提出了质疑，在未来的研究中持续探索 ＡＭＦ 在不同环境条件下的功能多

样性和适应性，将有助于更全面地了解 ＡＭＦ 的实际应用潜力。
２．２．４　 提高植物抵抗土壤致病菌的能力

关于 ＡＭＦ 与各类植物真菌性、细菌性、线虫危害等病原菌之间的相互关系，以及 ＡＭＦ⁃植物共生对许多土

传微生物病原体防御能力的研究报告不断出现［８８］。 有研究表明，接种 ＡＭＦ 可以减轻镰刀菌属（Ｆｕｓａｒｉｕｍ）、
链格孢属 （ Ａｌｔｅｒｎａｒｉａ）、丝核菌属 （ Ｒｈｉｚｏｃｔｏｎｉａ）、芽孢杆菌属 （ Ｂａｃｉｌｌｕｓ） 等多种病原菌对宿主植物的危

害［６３， ８８—９０］。 ＡＭＦ 也可以增强宿主对叶面病原菌如稻瘟病菌（Ｍａｇｎａｐｏｒｔｈｅ）的抗病能力［９１］。 在病原菌感染植

物前就与 ＡＭＦ 共生并形成菌根是 ＡＭＦ 诱导植物增强病原菌防御能力或感病性下降的前提条件，而且 ＡＭＦ
作用效果取决于 ＡＭＦ 多样性、丰富度，土壤病原物的侵染势和致病性等因素［８２， ８９］。 ＡＭＦ 对病原菌作用效果

的不同可能与病原菌感染和 ＡＭＦ 定殖之间的相似性有关，即植物和 ＡＭＦ 形成共生关系与植物抵抗病菌之间

的权衡。
目前 ＡＭＦ 已被广泛应用于农作物、观赏植物、森林树木等各种植物病原菌的生物防治［９２］，了解 ＡＭＦ 抗

病作用机制对更好的应用 ＡＭＦ 具有重要意义。 综合已有研究，我们认为 ＡＭＦ 定殖通过促进宿主植物的生长

（促进营养物质吸收、提高光合作用）、诱导植株抗病防御体系的形成（调控基因表达、激活植物激素和增强抗

氧化系统）、分泌根系分泌物质调节土壤环境、改善植物根系结构和竞争病原体生态位点等 ５ 个主要途径提

高植物抗病能力。 例如，ＡＭＦ 添加可以有效促进水稻生物量和籽粒产量的提高，从而增强其对稻瘟病菌等叶

面病原菌的抵抗力［６０］。 湛蔚等［９３］研究发现，杨树（Ｐｏｐｕｌｕｓ Ｌ．）幼苗根部接种 ＡＭＦ 摩西球囊霉有效抵抗受聚

生小穴壳菌的感染，ＡＭＦ 共生提高了杨树叶片叶绿素和可溶性蛋白含量，显著提升了光合作用水平，增强了

抗病能力。 ＡＭＦ 与茶树（Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ （Ｌ．） Ｏ． Ｋｕｎｔｚｅ）共生主要通过激活茶树体内脱落酸、油菜素甾体、
赤霉素和生长素等植物激素，从而增强其抗病能力［５７］。 此外，研究发现接种 ＡＭＦ 摩西球囊霉能显著提高草

莓（Ｆｒａｇａｒｉａ × ａｎａｎａｓｓａ Ｄｕｃｈ．）ＳＯＤ、ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 含量及活性，增强宿主抗氧化能力，从而达到降低枯萎病发
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病率的目的［９４］。 ＡＭＦ 可以在宿主根系形成菌丝网络，改变根系形态结构，同时菌丝网络作为天然的物理机

械屏障，可有效防止致病菌对植物根系的入侵［９５］。 ＡＭＦ 与病原菌在宿主植物根系附着位点上有着相同的位

点，在空间生存上属于竞争关系，ＡＭＦ 与病原体竞争附着点可以抑制病原体与宿主植物结合，降低病原体的

侵染率［４０］。 当 ＡＭＦ 成功侵染植物根系，致病菌就很难再入侵植物，抑制了致病菌的侵染率和繁殖率。 相反，
当病原体占优势时，ＡＭＦ 就会受到抑制，从而降低抗病害作用［８２］。 综上所述，关于 ＡＭＦ⁃植物共生抵抗病虫

害的研究主要集中于单一 ＡＭＦ 属（球囊霉属）或者单一菌种诱导植物产生的抗性反应。 今后在研究工作和

实际生产活动中，需扩展 ＡＭＦ 和其它有益微生物结合进行防治病害研究，探索适用于不同植物病害的组合

菌肥。

３　 丛枝菌根真菌对植物⁃土壤系统养分循环的作用及其机制

ＡＭＦ 作为介导宿主植物⁃土壤之间矿质元素循环的关键驱动因子［１９， ３７， ９６］，与植物共生形成的菌丝体可以

促进植物高效吸收利用土壤中多种营养元素，并通过合成球囊霉素相关蛋白等途径增强土壤碳固持［１２， １９］，这
种资源交换形成了共生关系的基础。 ＡＭＦ 驱动的全球碳、氮、磷循环是生态系统中最重要的物质循环［２８］，但
是，目前关于 ＡＭＦ 对植物⁃土壤系统矿质元素吸收利用的机制并不明确。 图 ５ 展示了 ＡＭＦ 对植物⁃土壤系统

养分循环的主要机理。

图 ５　 丛枝菌根真菌共生促进植物对土壤营养元素吸收的作用机制示意图

Ｆｉｇ．５　 Ｄｉａｇｒａｍｍａｔｉｃ ｓｋｅｔｃｈ ｏｆ ｔｈｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｐｌａｎｔ ｕｐｔａｋｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ ｂｙ ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ ｓｙｍｂｉｏｓｉｓ

绿色箭头：促进 ／ 调节；黄色箭头：产生；灰色箭头：流向；箭头粗细表示作用强弱

３．１　 丛枝菌根真菌共生对土壤有机质的作用机制

在生态系统中，土壤碳封存通常被认为是能够缓解全球气候变化的潜在途径［９７］。 ＡＭＦ 是植物光合碳输

入土壤和介导土壤矿质养分被植物吸收利用的关键媒介［９６］，这种以资源交换为基础的共生关系有助于提高

土壤质量［１９］。 以往的研究大多关注 ＡＭＦ 产生的有机化合物（球囊霉素）作为土壤“粘合剂”促进土壤团聚体

的形成和有机质的固持，往往忽视了 ＡＭＦ 介导的多种生物地球化学过程对土壤有机质的调控作用［９８］。 鉴于

此，我们通过总结现有研究，发现 ＡＭＦ 主要通过以下 ６ 种途径促进土壤碳循环和固存：
（１）ＡＭＦ 促进植物地下部分生物量积累，通过根际 Ｃ 沉积增加土壤有机质的输入量，该途径是土壤有机
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质的关键来源［９８］；（２）ＡＭＦ 与植物共生形成大量菌丝促进宿主吸收矿质营养物质，同时菌丝和植物根系形成

菌根结构不断调节和粘合土壤微粒聚集有助于土壤大团聚体的形成，从而阻碍土壤有机物的分解［２７］；（３）
ＡＭＦ 通过与有机质分解者竞争土壤养分，减少有机质分解［４０］，促进土壤 Ｃ 的固持；（４）ＡＭＦ 菌丝际微生物驱

动土壤有机质分解和再合成，同时 ＡＭＦ 分泌物可以降低土壤 ｐＨ，有利于抑制土壤有机质分解［１５］；（５）ＡＭＦ
分泌球囊霉素影响土壤物理结构，驱动有机质运输、重新分布、转化和储存［９９］；（６）ＡＭＦ 能显著增加土壤蛋白

酶、脲酶、纤维二糖水解酶等活性，显著降低土壤铵态氮含量［１００］，导致分解有机质的微生物活性下降，有助于

土壤有机质储存。
目前关于野外大田条件下 ＡＭＦ 对农田土壤质量的研究也逐渐增多。 Ｄｕａｎ 等［２６］研究发现在黄土高原干

旱半干旱地区，大田接种 ＡＭＦ 促进土壤有机质增加，对土壤质量的提高具有巨大潜力。 Ｔａｏ 和 Ｌｉｕ［１９］ 在最近

的一项 Ｍｅｔａ 分析中研究了关于 ＡＭＦ 对土壤有机碳（ＳＯＣ）影响的 ６０１４ 篇文章，结果表明 ＡＭＦ 接种总体上增

加了 ＳＯＣ 存量和植物生物量积累。 Ｔｉａｎ 等［９９］研究表明与不接种 ＡＭＦ 相比，接种 ＡＭＦ 显著提高了大田土壤＞
２ ｍｍ 大团聚体比例和土壤酶活性，表明接种 ＡＭＦ 是一种很有前途的土壤固碳方法。 ＡＭＦ 可以显著影响土

壤有机质分解和养分循环［２５， ２８］，有利于提高土壤质量和促进农业可持续发展。 此外，菌根可以提高宿主根系

对氮和磷的吸收和转运［１０１］，还可以通过增强土壤聚集性和改善土壤结构来提高土壤质量［９９］。 然而，在肥沃

或酸性土壤中接种 ＡＭＦ 可能会耗尽 ＳＯＣ［１９］。 ＡＭＦ 影响土壤碳循环与固持的差异性可归因于 ＡＭＦ 物种的多

样性、寄主植物的特性以及影响土壤有机质稳定性和分解的实验条件（例如土壤养分水平、ｐＨ 值、水分含量

等），其中植物根系、初始土壤 ＳＯＣ 含量和 ｐＨ 是影响 ＡＭＦ 介导 ＳＯＣ 周转的关键因素［１９］。 因此，需要明确土

壤基本特征、ＡＭＦ 繁殖体丰度、多样性和传染性的准确信息，以保证高效发挥 ＡＭＦ 调节土壤矿质循环和维持

土壤结构稳定性的生态学作用。
３．２　 丛枝菌根真菌共生对土壤磷元素的作用机制

磷是植物生长发育不可或缺的元素，但土壤中的磷多以难溶性形态或有机形态存在，大部分磷无法被植

物直接吸收利用［１０２］。 ＡＭＦ 能够与植物根系形成共生系统，为宿主植物提供大量磷元素和水分［４３］，缓解植物

磷匮乏现象，进而促进植物生长发育［２５—２６， ２８］。 解磷菌对土壤磷循环十分重要，解磷菌可以将土壤中不被植物

利用的磷分解成植物可以利用的有效磷。 ＡＭＦ 通过水解无机磷和矿化有机磷两个途径来提高土壤磷的有效

性［１０３］。 有研究报道，ＡＭＦ 定殖显著提高土壤中解磷细菌数量和土壤磷酸酶活性，从而促进土壤有效磷含量

增加［１０４］。 谢欢等［１０５］发现，ＡＭＦ 与杉木（Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ Ｌ．）根系共生促进中等易分解态有机磷和原

生矿物态磷向易分解态转换，提高土壤磷的有效性。 在盐渍土中接种 ＡＭＦ，可将土壤中不溶和难溶性磷活化

为植物可用磷和缓效磷，提高土壤磷可用率［１０６］。 Ｚｈａｎｇ 等［１０７］研究发现，ＡＭＦ 菌丝分泌物中的果糖和葡萄糖

均能够刺激解磷细菌生长，并提高土壤磷酸酶活性，这主要是因为果糖刺激了解磷细菌磷酸酶基因和分泌系

统相关基因的表达，从而提高了土壤磷有效性。 Ｊｉａｎｇ 等［１０８］研究发现，ＡＭＦ 胞体外菌丝可以刺激和加强有机

磷的富集和矿化作用及解磷细菌在有机磷斑块中的迁移和转运，从而提高土壤有效磷含量。
ＡＭＦ 促进植物生长的效应与菌根侵染改善植物磷营养密切相关，尤其在磷限制土壤中。 研究表明，ＡＭＦ

菌丝可以诱导蒺藜苜蓿（Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ Ｌ．）分泌磷酸酶矿化土壤有机磷、释放葡萄糖酸溶解难溶性无机

磷，促进低磷土壤中菌丝对无机磷酸盐的吸收与转运，进一步增强了植物对磷的吸收［１０９］。 ＡＭＦ 定殖也可以

显著提高小麦幼苗对磷的吸收，尤其是在低磷土壤中［１１０］。 ＡＭＦ 定殖在宿主根系形成大量菌丝结构，极大的

提高了水分和营养元素的吸收表面积，且大量菌丝可以减小营养物质的运输阻力，有效促进土壤磷运输到宿

主植物根系［１２］，ＡＭＦ 对微生物群落形成、功能基因富集和有机磷矿化的贡献大于根毛［１１１］。 然而，也有一些

研究认为菌根对植物磷吸收和生长均没有影响，有时甚至出现抑制作用。 Ｒｅｄｄｅｌｌ 等［１１２］在一项盆栽试验中发

现，当土壤磷浓度大于 １０ ｍｇ ／ ｋｇ 时，ＡＭＦ 侵染率显著降低，而当磷浓度超过 １００ ｍｇ ／ ｋｇ 时，ＡＭＦ 不能成功侵

染细枝木麻黄（Ｃａｓｕａｒｉｎａ ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａｎａ Ｍｉｑ．），对宿主磷吸收和生长发育没有影响。 最近的研究发现，随着

磷浓度从 ２０ ｍｇ ／ ｋｇ 增加到 １００ ｍｇ ／ ｋｇ 时，ＡＭＦ 对入侵植物和本地植物生长和磷吸收的影响均由正向转为负
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向作用［１１３］。 也有研究表明当土壤磷含量很低时，ＡＭＦ 接种对宿主植物磷吸收产生抑制作用［４３， １１４］。 以上研

究让我们对菌根促进矿质养分吸收和植物生长产生疑问。 事实上，ＡＭＦ 促进植物吸收土壤磷的能力只在一

个很窄的浓度范围内（２０—１００ ｍｇ Ｐ ／ ｋｇ），土壤有效磷浓度过高或过低均会影响 ＡＭＦ 对磷的吸收［４３］。 与此

同时，研究发现菌根植物普遍存在于磷匮乏的生境中，这可能是由于菌根提高了植物对外界逆境环境防御作

用导致的，而非简单地通过促进植物对磷的吸收。 因此，关于菌根对植物生长发育和矿质养分吸收与利用的

认识也需要走出固有理论，打破认识“樊笼”。
关于 ＡＭＦ 与植物共生促进植物对土壤营养元素和水分吸收的机制主要有以下 ５ 点：（１）ＡＭＦ 和宿主植

物共生形成大量菌丝并交错形成网络结构，增加了宿主根系和土壤间的接触面积，从而提高植物吸收土壤水

分和营养物质的能力［８０］。 ＡＭＦ 的根外菌丝直径通常为 ２—２７ μｍ，小于植物根系直径，可以通过延伸提高宿

主对磷的吸收和利用［１１５］；（２）ＡＭＦ 促进宿主植物根系分泌酸性磷酸酶（如草酸、柠檬酸等酸性物质），这些物

质可改变植物根际土壤 ｐＨ，进而促进矿质元素由植物难以利用的有机态转化为易被吸收的有效态［１５］；（３）
ＡＭＦ 与植物共生可以通过谷氨酰胺途径同化土壤中的有机氮将其转变为精氨酸，一部分直接被菌丝利用，一
部分被分解为无机氮运输到植物体以参与植物体内的氮素循环［１１６］；（４）ＡＭＦ 能够诱导磷转运蛋白基因的表

达，使寄主植物产生更多的磷转运蛋白［５１］；（５）ＡＭＦ 可以通过促进宿主根系形态构型的变化，增加不定根和

侧根数，最终提高植物对水分和营养元素的吸收［１２， １５］。
３．３　 丛枝菌根真菌共生对土壤氮元素的作用机制

农业生态系统的养分损失威胁着全球环境和人类健康，尤其是氮素损失［１１７］。 农田土壤氮含量较低，导
致氮素成为植物生长发育和农业生产的限制元素，然而 ＡＭＦ 对氮素利用状况的研究开展却相对较晚［１１８］。
ＡＭＦ 菌丝对氮的吸收和转运是由植物碳交换引起的，这与磷和碳交换的奖励机制相似［２７］。 目前菌根技术作

为生物肥料在农业可持续管理和土壤生态修复等方面应用普遍，ＡＭＦ 与氮素之间的关系亟需阐明，相关研究

应该受到重视。
无机态氮是植物可以利用的重要氮源，其中硝态氮（ＮＯ－

３）和铵态氮（ＮＨ＋
４）是植物能直接利用的两种无机

氮形态［１１９］。 Ｃｕｅｎｃａ 和 Ａｚｃóｎ［１２０］应用刺桐（Ｅｒｙｔｈｒｉｎａ ｖａｒｉｅｇａｔａ Ｌ．）为试验材料，通过供应单一氮源 ＮＯ－
３ 并接

种 ＡＭＦ，结果发现 ＡＭＦ 共生促进刺桐生物量大量积累，植物氮含量也有所提高，土壤矿化氮含量降低，该研

究表明 ＡＭＦ 促进植物利用土壤 ＮＯ－
３。 Ｄｕａｎ 等［２６］和 Ｊｏｈｎｓｏｎ 等［３７］的研究也证明了接种 ＡＭＦ 可以促进宿主植

物吸收土壤无机氮，尤其是 ＮＯ－
３。 然而，Ｇｏｕ 等［１１７］最新的研究表明，在大豆根际接种 ＡＭＦ 提高了宿主固氮基

因丰度（３６．９％）和氮素吸收，同时 ＡＭＦ 添加也具有促进土壤颗粒固化调节土壤氮损失的潜力。 此外，ＡＭＦ 可

以与其他有益微生物协同作用，促进氮固定改善土壤氮限制。 上述研究中 ＡＭＦ 与植物共生对土壤氮素水平

影响不一致的原因可能受不同植物物种和土壤类型影响所致。 ＡＭＦ 定殖显著增加玉米（非固氮植物）氮含

量，土壤无机氮（ＮＯ－
３）和总氮含量显著降低［１２１］。 而固氮植物与 ＡＭＦ 共生之后，ＡＭＦ 协同固氮菌促进生物固

氮，达到肥田效果。 例如，Ｙｕ 等［１２２］发现 ＡＭＦ 和重氮营养体主要形成正向共生关系，通过调节红树林根际微

生物胞外酶活性和改变红树林根际微环境来影响红树林生态系统的生物固氮过程，提高红树林生态系统的固

氮效率，改善土壤氮限制。 最近的一项大田研究结果表明，玉米与 ＡＭＦ 共生可以通过菌丝吸收和转移与其相

邻豆科植物白相思树（Ｆａｉｄｈｅｒｂｉａ ａｌｂｉｄａ）固定的氮，ＡＭＦ 菌丝转移的氮占到了玉米叶片氮含量的 ３３％［１２３］。
由此可知，ＡＭＦ 对介导植物吸收转移豆科植物源氮和增强农业生态系统的功能具有巨大潜力。

Ｂｅｎｄｅｒ 等［１２４］在大田栽培条件下，利用不能与 ＡＭＦ 共生的番茄突变体以及能与 ＡＭＦ 共生的番茄作为试

验材料，研究发现与 ＡＭＦ 共生的番茄植株有效抑制了土壤 ＮＯ－
３ 淋溶，这可能是由于 ＡＭＦ 形成菌丝网络增大

了对土壤氮的截留，同时 ＡＭＦ 也影响了参与氮循环的微生物活性。 此外，ＡＭＦ 定殖不仅能利用土壤 ＮＯ－
３，对

ＮＨ＋
４ 的吸收量更大。 Ｈａｗｋｉｎｓ 等［１２５］研究发现 ＡＭＦ 摩西球囊霉菌丝吸收的 ＮＨ＋

４ 显著高于 ＮＯ－
３，ＮＨ

＋
４ 的吸收

量约是 ＮＯ－
３ 的 １５ 倍，且 ＡＭＦ 菌丝吸收 ＮＨ＋

４ 的速度显著大于 ＮＯ－
３，这是因为吸收和同化 ＮＨ＋

４ 的代谢能量成

本较低。 ＡＭＦ 菌丝与土壤中硝化细菌和反硝化细菌竞争 ＮＯ－
３ 和 ＮＨ＋

４，抑制了硝化细菌和反硝化细菌作用，有
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助于减少土壤一氧化二氮（Ｎ２Ｏ）的排放［２７］，对改善生态环境和发展绿色农业具有重要意义。 最近的研究证

明，ＡＭＦ 摩西球囊霉菌丝可以富集反硝化细菌，尤其是假单胞菌（Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ），促进 Ｎ２Ｏ 还原，从而减少了

蚕豆（Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ Ｌ．）根茬区 Ｎ２Ｏ 排放［１２６］，该研究为利用跨界微生物相互作用发展可持续农业和减缓气候变

化开辟了新途径。
耕层土壤（０—３０ ｃｍ）中 ９０％以上的氮以有机态形式存在，ＡＭＦ 能吸收、利用像甘氨酸、谷氨酸、精氨酸等

这些简单的有机氮。 ＡＭＦ 吸收利用有机氮的能力有所区别，对氨基酸的吸收和传递能力低于 ＮＨ－
４
［１２５］。

Ｊｏａｎｎｅ 等［１２７］发现，ＡＭＦ 根内球囊霉形成大量根外菌丝有利于对土壤有机氮利用。 此外，ＡＭＦ 明球囊霉

（Ｇｌｏｍｕｓ ｃｌａｒｕｍ）、近明球囊霉（Ｇｌｏｍｕｓ ｃｌａｒｏｉｄｅｕｍ）和根内球囊霉与俄国野生新麦草（Ｐｓａｔｈｙｒｏｓｔａｃｈｙｓ ｊｕｎｃｅａ
（Ｆｉｓｃｈ．） Ｎｅｖｓｋｉ）共生的研究表明这 ３ 种 ＡＭＦ 菌种均加速了菌丝室内有机氮的矿化［１２８］，验证了 ＡＭＦ 可以利

用土壤有机氮这一结论。 ＡＭＦ 菌丝网络通过刺激微生物驱动土壤有机氮矿化，该过程释放的矿化氮可以更

好地被植物利用，尤其是在氮限制环境中，ＡＭＦ 菌丝网络可为宿主植物提供额外的氮，从而提高宿主对营养

元素的竞争力［１２９］。 ＡＭＦ 添加可以通过提高植物氮含量和土壤微生物生物量氮，降低土壤有效氮含量，从而

降低土壤 Ｎ２Ｏ 的排放，同时抑制分解有机质的微生物活性［１３０］，促进土壤大团聚体形成，增加了 ＳＯＣ 的固存，
进而对缓解全球气候变化有不可忽视的潜在意义。

以上盆栽或离体组织培养实验结果证明 ＡＭＦ 通过利用土壤中无机氮和有机氮提高植物获取氮素营养效

率，并减少根茬区 Ｎ２Ｏ 排放。 然而，在有机农场大田条件下对番茄接种 ＡＭＦ 的研究表明，ＡＭＦ 促进番茄生长

和对氮、磷的吸收，却对土壤 Ｎ２Ｏ 排放没有影响［１３１］。 由此可见，实验条件不同 ＡＭＦ 对土壤氮素利用效果往

往存在差异。 目前的研究多在控制条件中进行，而自然环境复杂多样，土壤中 ＡＭＦ 种类繁多，ＡＭＦ 各菌种之

间存在相互作用也可能影响 ＡＭＦ 作用效果，下一步工作需探索自然环境下 ＡＭＦ 对氮素的利用，同时，也需考

虑 ＡＭＦ 的多样性和差异性，为进一步研究 ＡＭＦ 对土壤氮素的吸收和转移作用提供理论依据。

４　 展望

综上所述，ＡＭＦ 在改善植物对营养元素的吸收、促进植物生长发育、增强植物抗逆性、调节物质循环以及

减少温室气体排放等方面具有巨大潜力。 但是，需要注意的是 ＡＭＦ 对植物⁃土壤系统生产力和生态功能的调

控作用受到植物种类、ＡＭＦ 种类、气候变化、土壤类别和土壤营养水平等多种因素的影响。 而目前国内外关

于 ＡＭＦ 与植物⁃土壤系统共生关系的研究大多是在受控条件（生长室或温室、无菌基质）下进行的，这些实验

中获得的结果不同于野外环境中植物和 ＡＭＦ 的相互作用和共生协同效应。 因此，目前的研究缺乏针对不同

生态系统生产力和功能特征演变规律的探索和认知，未来的研究仍需在广度和深度上进一步开展开放环境和

气候变化模拟的验证试验。 其次，土壤接种 ＡＭＦ 可能不可靠，存在转移病原体、积累重金属和消耗土壤 ＳＯＣ
的风险，需要明确土壤基本特征、ＡＭＦ 繁殖体丰度、多样性和传染性的准确信息，以保证高效发挥 ＡＭＦ 调节

土壤矿质循环和维持土壤结构稳定性的生态学功能。
如何将 ＡＭＦ 高效地投入大面积的农业生产和土壤修复工程中，仍然是未来研究的重要方向。 不同 ＡＭＦ

菌种对植物的作用有所差异，对土壤磷吸收效率促进作用越高的 ＡＭＦ 菌株往往对其他逆境胁迫也有较强的

抵抗能力，可将 ＡＭＦ 对磷的吸收能力作为筛选优良 ＡＭＦ 菌株的关键指标。 其次，关于 ＡＭＦ 对植物⁃土壤系

统调控机制的研究大部分只关注于单一胁迫因子，而自然环境条件是复杂多变的，持续探索 ＡＭＦ 在不同环境

条件下的响应特征及适应性机制，有助于全球气候变化背景下不同生态系统功能、生物多样性和稳定性的维

持。 此外，针对不同植物筛选匹配高效优质的 ＡＭＦ 菌株，并探究单种和多种混合 ＡＭＦ 菌株对植物生产力、抗
逆性、植物⁃土壤反馈效应的作用机理，可为研发高效高产的 ＡＭＦ 微生物菌肥提供理论依据。 气候变化和人

为干扰会通过影响 ＡＭＦ 共生系统而引起生态系统中物质循环的解耦合，应特别关注不同环境和人为干扰等

条件下，ＡＭＦ⁃植物⁃土壤系统中营养元素循环作用过程。 今后的研究需根据具体环境条件、ＡＭＦ 菌种和植物

类型建立 ＡＭＦ⁃植物⁃土壤⁃环境数据库，提高 ＡＭＦ 在农业生产、环境修复和应对气候变化中的作用。
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ＡＭＦ 与植物的互作机制逐渐被揭示，但 ＡＭＦ 与其他有益微生物的互作机理研究相对滞后，更好地理解

ＡＭＦ 与其他有益微生物的互作关系对于可持续农业管理和生态恢复技术的优化是十分必要的，也是未来研

究的热点课题。 考虑到我国不同地区的地理属性、土壤条件和气候特征存在巨大差异，ＡＭＦ 和其他土壤微生

物共同应用于农业生产和植物适应性管理的响应规律可能也有所不同。 因此，需要将传统生物学手段结合现

代分子技术，扩展 ＡＭＦ 和其它有益微生物，如根瘤菌、枯草芽孢杆菌（Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｓｕｂｔｉｌｉｓ）、放线菌等土壤益生菌

进行双接种或多接种试验手段和研究方法，深入探究干旱、盐碱、重金属污染、病虫害威胁等逆境胁迫条件下

的适宜菌种组合。
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