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摘 要 丛枝菌根真菌( AMF)在土壤生态系统中分布最广且在农业生态系统中作用最大,是颇受研究人员关

注的一类菌根真菌。多年来,人们尝试着用各种技术和方法从不同角度、不同层次对 AMF 与植物的互惠机制

进行研究并取得了较大进展。近年来分子技术在该领域得以广泛应用,使得人们对这一共生体的互惠机制有

了更为详尽的了解。从营养学角度入手,综述了国内外关于丛枝菌根( AM )真菌对土壤中养分吸收和转运机

制的研究进展,并在概括当前 AMF 促生机制研究热点的基础上对其发展前景作了展望。
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Abstract Arbuscular mycor rhizal fungi ( AMF) are t he most impor tant components in agr oecosystem as well as the

most w idespread fungi in soil ecosystem, thus the most concerned gr oup among mycorrhizal fungi. P eople have been

study ing the mutualistic mechanisms between AMF and their host plants using different methods and techniques fo r

many years and great advances have been achiev ed regarding to various aspects of these mutualistic associations. More

and more in depth repo rts on possible mutualistic mechanisms in such symbionts are becoming available thanks to the

application of molecular techniques. In this article, the development of research on the absorption and tr anspo rt

mechanisms of soil nutrients via AMF is summarized from t he view point of plant nutrition. A lso, the research

prospect of growt h promo ting mechanisms of AMF and future research interest in this field ar e predicted.
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菌根是土壤真菌与植物营养根形成的一种共

生体, 在自然界广泛存在并起着重要的生态作

用[ 1]。多数情况下, 菌根化植株的生长发育明显

优于非菌根化植株。这主要是由于菌根真菌在土

壤和宿主植物根系之间形成了一个具有营养吸收

和转运功能的菌丝网, 从而提高了对土壤养分的

吸收和利用效率[ 2]。一般认为, 菌根可分为丛枝

菌根、外生菌根、内外生菌根及兰科菌根等 7

类[ 3] ,尤以丛枝菌根在自然界分布最为广泛[ 4]。

地球上约有 90% 的维管植物可以形成丛枝菌

根
[ 5]
。这种共生结构可以提高植物对营养物质的

吸收效率、增强植物抗逆性和抗病性,在逆境植树

造林、树木引种驯化、防治植物土传病害以及培育

菌根化苗木等领域得到越来越广泛的应用[ 6] , 是

生物学领域的一大研究热点。丛枝菌根的促生作

用在很大程度上归功于其能提高植物吸收养分的

效率。研究表明, 菌根真菌促进宿主植物生长的

直接原因是改善了植物的磷营养状况[ 7]。长期以

来,人们就其促生机制做了大量试验, 尤其在丛枝

菌根真菌( AMF)对磷的吸收和转运方面进行了

深入的研究。本文就国内外对该领域的研究历史

和现状作了较为全面的回顾和总结,旨在使人们

有一个更为系统的认识。

1 早期关于丛枝菌根真菌促生机制
的推测

起初人们并不了解丛枝菌根真菌为什么能够

促进植物生长, 只是对菌根真菌的益生机制进行

了种种推断, 并未进行深入研究。人们猜测这些

真菌在某种程度上促进了植物对氮的吸收, 认为

收稿日期: 2006- 04- 01

作者简介:李爱荣 女,博士研究生。主要从事菌根真菌的应用研究。

72 微生物学杂志 2006 年 7 月第 26 卷第 4 期 JOURNAL OF M ICROBIOLOGY July 2006 Vol. 26 No. 4



AM 真菌能分解土壤中的有机物以供给植物氮

源,或者是这些真菌自身具有固氮作用[ 8]。1959

年,新西兰的 Baylis观察了 AM 真菌对滨海山茱

萸( Griselinia li ttoral is )生长发育的影响
[ 9]
。结

果表明,在缺磷土壤中生长时,形成菌根的幼苗对

磷的吸收效率是未形成菌根幼苗的 3~ 5 倍。于

是 Bay lis推测菌根的益生效果是通过提高植物对

磷的吸收效率实现的。1964年, Gerdemann也通

过试验证明,没有形成菌根的植株表现出严重的

缺磷症状, 体内磷含量明显低于形成菌根的植

株[ 10]。同年, Gray 也得出了相似结论[ 11]。1966

年, Holevas进一步指出菌根真菌在缺磷土壤中促

生效果明显,但在磷水平较高的土壤中则无促生

作用[ 12]。中国研究人员也报道过类似结果[ 13]。

这表明,AM 真菌主要通过提高宿主植物对土壤

中磷的吸收效率而促进植物生长。

2 AM 菌根外延菌丝在吸收养分过

程中的作用及菌根化植株利用的磷

源问题

丛枝菌根真菌菌丝的生长并不局限在根的皮

层细胞内部和细胞间隙,也有大量菌丝伸展到周

围土壤中。Pey ronel在 1950年就曾经指出,菌根

真菌除能通过改变宿主植物根细胞的渗透性及提

高酶活性而增强植物对养分的吸收能力外,其外

延菌丝也能从土壤中吸收一部分矿质养分[ 2]。

为了探明菌根真菌的菌丝在吸收和转运营养物质

过程中的作用, 人们设法将菌根真菌感染的根系

与菌根真菌的外延菌丝进行空间隔离, 从而将菌

根真菌对根系吸收作用的间接影响和菌丝直接吸

收转运作用区别开来[ 14, 15]。其中, Sch epp等发

明的用细孔网隔离根系和菌丝生长室的基本方法

促成了随后的许多重要发现。例如 Jakobsen 等

发现了一些真菌主要从紧贴根系的土壤中吸收养

分,而另一些真菌则可以从离根系较远的土壤中

获取养分[ 16, 17]。此外,将真菌和植物根系隔离的

方法也使人们发现了菌根化植株内的大部分磷是

由菌根真菌吸收的, 有些植物甚至完全依靠其菌

根真菌摄取磷[ 18, 19]。

关于丛枝菌根真菌的宿主植物利用的磷源问

题,有两种主要的理论:一种理论认为菌根外延菌

丝增加了营养吸收面积,从而提高了菌根化的根

对土壤中养分的吸收效率,即提高了有效磷的利

用率; 另一种理论认为菌根外延菌丝可以活化植

物无法利用的含磷物质, 即开发了新的磷源。

Sanders等对土壤中不稳定磷酸盐进行32P 示踪观

察的结果表明, 菌根化植株和非菌根化植株内磷

的特异性活动差别不大。他们认为, AM 真菌促

进植物对磷吸收的主要机制是提高了对有效磷的

利用率,而不是具有活化无效磷的特殊能力
[ 20]
。

然而姚青等采用32P 同位素标记技术进行观察的

结果显示,AM 真菌外延菌丝可以活化土壤中的

无机磷酸盐[ 21]。

尽管人们很早就知道许多植物的根能分泌磷

酸酯酶以水解有机物中的磷酸盐, 但直到近期才

有试验证明丛枝菌根 真菌也具有这一功

能
[ 22~ 24]

。由此看来, AM 真菌不但可以通过增

加营养吸收面积促进植物对养分的吸收,也可以

通过活化并开发新的磷源而增加养分供应。

3 AM 真菌与宿主植物之间营养物

质交流的途径

关于营养物质在 AM 真菌和宿主植物之间

运输途径的探索也是一个漫长的历史过程。由于

在对菌根进行显微观察时通常能看到不同形成时

期和不同崩解程度的丛枝,有人推测丛枝的降解

在营养物质运输过程中发挥着一定作用。然而,

随后的大量试验证明这种观点是片面的,越来越

多的研究者认为丛枝崩解并非菌根内养分转运所

必须。Bow en 和 Rovira 较早报道了营养物质可

以通过有活力的完整丛枝从真菌向宿主植物运

输[ 25]。随后, Woolhouse建立了活性横跨膜交换

模型[ 26]。Marx 等首次从生化角度证明了完整的

丛枝在磷转运中的功能和地位
[ 27]
。他们的试验

表明, 嵌在丛枝周围的宿主植物的原生质膜具有

很高的ATP 酶活性(后被确认为是一种 H+ ATP

酶[ 28, 29] )这表明存在主动运输机制。Kinden 和

Brown对完整的丛枝做了扫描电镜观察, 发现其

具有巨大的表面积, 从而推测这些活的丛枝起码

担负着运输部分养分的功能。同时他们也指出,

丛枝寿命短暂, 表明丛枝的崩解对养分运输也有

很大贡献
[ 30]
。但是, Cox 和 Tinker 在对丛枝的存

活时间、丛枝体积及磷浓度作了计算之后,认为丛

枝崩解对磷交换的影响不大[ 31]。另外,由于胞间

菌丝也可能是磷交换的场所[ 32] , Smith 和 Smith

对磷交换过程中是否需要丛枝的参与提出了质

疑[ 33]。不过,多数人仍然认为在植物体内担负磷
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传输功能的结构分布在含丛枝的皮层细胞内, 其

中有些是菌根的特有结构[ 34~ 37]。AM 真菌不仅

可以在宿主植物和土壤之间形成一个具有养分转

运功能的菌丝网, 还可以在宿主植物群体间甚至

宿主植物和其他植物之间形成网状联结,从而在

植物群体营养学中发挥一定作用。人们形象地将

这种联结称为菌丝桥[ 38]。Heap和 Newman首次

发现在同种或不同种植物间存在菌丝桥, Ritz和

Newman进一步指出菌丝桥可以将濒死根系内的

磷大量输向活根系[ 2]。我国研究人员也在以红

三叶草为材料的试验中发现, 菌根桥的存在不仅

利于同种植物不同植株间的磷交流, 还可以在不

同种植物间进行养分转运
[ 39, 40]

。这说明丛枝菌

根具有重新分配和共享磷营养的功能, 土壤中复

杂的菌丝网是植株间养分交流的桥梁。

4 宿主植物 AM 真菌共生体界面的
养分交换

根据超微结构观察和生理分析结果,人们发

现宿主植物和 AM 真菌之间大部分的养分交流

是发生在活的真菌 植物共生体界面的。当然,这

并不排除在丛枝崩解时发生养分再分配的可能。

宿主植物 AM 真菌共生体界面的基本结构由丛

枝周膜( periarbuscular membrane)、丛枝质膜( ar

buscular membrane)和由两膜组成的较为狭窄的

膜间空隙(丛枝周腔, periarbuscular space)组成[ 41]

(图 1)。

图 1 AM菌根共生体界面结构示意图[ 36]

Fig. 1 Features of the arbuscule cortical cell

interface in AM [ 36]

当AM 真菌侵入宿主植物并形成丛枝时, 宿

主植物的质膜也随之逐渐内陷并在丛枝周围增

生,形成包围在丛枝周围的一层膜状结构。人们

将这种包围在丛枝周围的宿主植物的质膜称为丛

枝周膜,其形成涉及脂类和蛋白质的大量合成,其

中有一部分蛋白质只在丛枝周膜内存在。细胞化

学和免疫细胞化学分析表明丛枝周膜具有 ATP

酶活性,而通常情况下被菌根真菌感染的根皮层

细胞的外膜不具有这种活性, 说明丛枝周膜具有

一般根皮层细胞所不具有的转运功能[ 28, 29]。丛

枝周腔是宿主植物的细胞质膜内陷并包围丛枝时

在两层膜之间形成的一个间隙。这一非共质体间

隙的存在避免了宿主植物和菌根真菌细胞质的直

接接触,但保障了共生双方通过共生体界面进行

高效的养分转运。

图 2 丛枝界面无机磷和碳水

化合物转运示意图[ 41]

Fig. 2 Schematic illustration of the transfer model

phosphate and carbon compounds across th e

arbuscular interface[ 41]

图中实心圆圈分别代表H + ATP 酶和二次

转运蛋白在丛枝界面宿主质膜上的定位

illed circles in dicate the locat ion of plasma membrane H+ ATPases

and secondary t ransporters in the interface membrane

AM 真菌 宿主植物共生体发生的养分交换

包括两个方面, 即光合产物从宿主植物向菌根真

菌运输和无机养分(如磷酸盐等)从菌根真菌向宿

主植物转运。在从菌根真菌到宿主植物的养分转

运中,磷的转运是目前研究的比较深入的。研究

表明, 无机磷在共生体内的转运包括菌根外延菌

丝从土壤中吸收含磷养分,随后以多聚磷酸盐的

形式转运到根内真菌组织,在从丛枝流入丛枝周

腔前降解为磷酸盐并通过丛枝界面输送到根皮层

细胞内[ 42, 43]。菌根外延菌丝对磷酸盐的吸收是

由一种具有较高磷酸盐亲和性的转运蛋白介导
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的。该蛋白的功能发挥依赖于质膜 ATP 酶产生

的H+ 电化学梯度。目前尚不完全清楚磷酸盐进

一步进入根内菌丝以及从丛枝流出的机制。由于

丛枝流出的磷酸盐量是在培养基上培养的真菌细

胞中流出量的 1 000 多倍[ 44] , 有人推测在丛枝的

质膜上存在一种特化的溢出机制[ 45]。磷酸盐进

入植物体的最后一步是通过丛枝周膜进入宿主根

皮层细胞, 这一过程是由特异的磷酸盐转运蛋白

介导的,如从马铃薯菌根分离得的 StPT 3[ 35]和从

蒺藜状苜蓿( Medicago tr uncatula )根内分离出来

的 MtPT4[ 36]。此类蛋白为菌根化的根所特有,

在含丛枝的皮层细胞内大量表达。在丛枝界面进

行的养分交流过程以主动吸收占主体, 双方先将

相应的营养物质释放到丛枝周腔这一非共质体空

间内,之后各自主动吸收各自所需的养分(图 2)。

5 AM 真菌对其他营养元素的吸收

随着对AM 真菌促生机制研究的不断深入,

人们发现磷不是惟一能被菌根真菌吸收并转运到

宿主植物体内的矿质元素。由于 AM 真菌菌丝

吸收养分的直接效应或通过缓解环境胁迫而提高

固氮植物的固氮速率及与根瘤细菌产生协同作用

的间接效应,这些真菌也可以促进植物对氮素的

吸收和利用[ 46, 47]。Gilmore指出 AM 真菌能促进

宿主植物对锌的吸收[ 48]。Ross 和 Harper 发现

AM 真菌能提高植物对铜的吸收效率[ 49]。刘柏

玉和雷泽同报道了 AM 真菌除增加盆栽蚕豆对

磷的吸收率以外,还有利于对钼的吸收,菌根化植

株中钾和镁的浓度也比非菌根化植株的高
[ 50]
。

此外,AM 真菌还能改善植物对硼、硫、钙、铁、锰、

氯等养分的吸收
[ 6]

, 其机制可能是改善了土壤微

环境从而增加了营养物质的有效浓度。

6 小结与讨论

综上所述, 菌根真菌不仅能提高植物对根际

土壤中养分的吸收效率,还能活化并吸收距根系

较远的土壤中的矿物养分,从而最大限度地开发

土壤肥力, 在很大程度上促进了植物对养分的吸

收和利用。其外延菌丝在养分的吸收和转运过程

中发挥着不可替代的作用。由宿主植物根皮层细

胞的质膜和菌根真菌丛枝质膜共同形成的真菌

植物界面是养分交流的场所。菌根内进行的养分

交换不是随机的、被动的,生化和分子证据均表明

这种物质交流不仅存在主动运输机制, 还存在精

细的调控系统。

由于新技术的发展和应用, 人们分别利用同

位素示踪、原位化学定位和活体荧光等技术对

AM 真菌吸收和转运磷的机制作了多方面的研究

并有了较为深刻的认识。近几年来, 研究人员正

在尝试着从细胞水平和基因水平上解释菌根真菌

促进植物对营养物质吸收和转运的机制,新的信

号分子和转运蛋白不断被发现并得到鉴定。通过

胞间信号传导分析和植物 AM 真菌共有基因的

研究,可望揭开这一共生之谜。
致谢 美国宾夕法尼亚州立大学园艺学院的 Koide博士

为本文的撰写提供了宝贵的文献资料, 昆明植物所的杨

祝良研究员在文章的修改过程中提出了宝贵的意见。在

此谨表感谢!
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