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摘要:磷在土壤中易被固定沉淀,在植物磷利用率低的情况下,过度施肥会造成磷肥浪费,可能通过地表径

流、地下水溶解等方式,造成水体富营养化产生面源污染,对人类生产生活造成较大影响。丛枝菌根真菌

(arbuscularmycorrhizalfungi,AMF)和植物结合所形成的共生菌根可以显著增强植株对磷的吸收利用。

通过AMF可以提高宿主植株对磷的吸收转运的特性,从AMF促进植株对磷元素的摄取机制、AMF促进

植物磷摄取分子机理、AMF作用下根系分泌物对植株磷利用的影响与根际微生物对 AMF磷元素利用的

影响4个方面的研究进展进行分析总结。AMF可以通过改变宿主植株的根系形态和菌丝网络的形成,扩

大植株对养分吸收范围;释放有机酸、磷酸酶和质子等根系分泌物改变土壤结构和理化性质,与根际微生

物共同作用降解土壤中难溶性磷酸盐;诱导相关磷转运蛋白基因的特异性表达,提高植株对磷的转运能力

而促进其吸收。
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Abstract:Phosphorusiseasytobefixedandprecipitatedinthesoil.Undertheconditionoflowphosphorus
utilizationrateofplants,over-fertilizationwillleadtowasteofphosphorusfertilizer,whichmayleadto
eutrophicationofwaterbodyandnon-pointsourcepollutionthroughsurfacerunoff,groundwaterdissolution,

etc.,whichhasagreatimpactonhumanproductionandlife.Combiningarbuscularmycorrhizalfungi
(AMF)withplants,thesymbioticmycorrhizalfungiformedcouldsignificantlyenhancetheuptakeand
utilizationbyplants.Thispaperanalyzesandsummarizestheresearchprogressinfouraspects:themechanismof
AMFpromotingplantphosphorusuptake,themolecularmechanismofAMFpromotingplantphosphorus
uptake,theinfluenceofrootexudatesundertheactionofAMFonplantphosphorusutilization,andthe
influenceofrhizospheremicroorganismsonAMFphosphorusutilization.AMFcanexpandtherangeofnutrient
uptakebyplantsbychangingtherootmorphologyofhostplantsandtheformationofmyceliumnetwork;

Thereleaseoforganicacids,phosphatases,protonsandotherrootsecretionschangedthesoilstructureand
physicochemicalproperties,anddecreasedthesolubilityofinsolublephosphateinthesoilunderthe
combinedactionofrhizospheremicroorganisms;Specificexpressionofrelatedphosphorustransportergenes
wasinducedtoimprovetheabilityofphosphorustransportinplantsandpromotetheirabsorption.
Keywords:AMF;symbionts;phosphatetransporterprotein;rhizosphericmicroorganism



  磷是植物生长发育所必需的营养元素之一,土壤

中能够被植物吸收利用的磷称为土壤有效磷。由于

土壤对磷具有强吸附固定作用,施加的磷肥很快会被

土壤固定,导致土壤有效磷含量较低,土壤磷胁迫极

大程度地限制植物的生长和产量[1]。同时由于植物

的当季磷利用水平较低,土壤中固定的磷又会造成面

源污染,导致大量的磷肥流入水体,造成湖泊、河流等

水体富营养化,对人类的生产生活和生态环境造成严

重影响[2]。因此,提高磷利用率对促进植物生长、增
加作物产量以及减少环境污染至关重要。土壤微生

物资源的合理利用可以有效缓解土壤中的磷胁迫[3],
其中丛枝菌根真菌(arbuscularmycorrhizalfungi,

AMF)通过对植物根系的侵染,可以提高宿主植物对

磷、氮等营养元素的吸收,从而改善植物营养状况,促
进其生长发育和增加抗逆性[4]。

AMF在自然界中分布广泛,能与绝大多数陆地

植物形成互利共生关系,AMF帮助宿主植物吸收土

壤中的磷,而植物提供光合作用的部分产物来帮助

AMF生长发育,即AMF和植物形成丛枝菌根共生

体[5]。AMF的根外菌丝与植物根系相比,可以延伸

到更远的区域,缩短养分在土壤中的扩散距离,以达

到扩大根际吸收范围而增强磷、氮和水分的吸收利

用,进而提高碳水化合物代谢和光合效率等,促进植

物生长和增加抗逆性[6]。菌根植物吸收与利用磷的

能力显著高于非菌根植物,Manaut等[7]研究发现,角
豆树(Ceratoniasiliqua)接种 AMF与非菌根相比,
土壤氮、可溶性磷及土壤活化磷、氮均显著提高。

AMF通过刺激宿主植株根系分泌有机酸和酸性磷

酸酶,使土壤中一些难溶态磷元素活化而提高植物磷

元素获取。例如,从土壤中获取的多聚磷酸盐,经由

多聚磷酸酶转化而被植物吸收利用,可缓解植物根际

磷匮乏现象。菌根的形成受到土壤磷水平的影响。
当土壤遭受低磷胁迫时,可通过施加磷肥等方式提高

磷供应,以促进植物生长发育;但当磷水平超过一定

界限时,则会抑制 AMF生长[8]。AMF和植株建立

共生关系时具有一定的选择性,不同种类AMF对同

一植株起到的作用可能截然不同,土壤中土著AMF
对植株的促进作用最为显著。

目前,关于AMF提高宿主植物磷元素摄取的研

究已经广泛开展,对提高作物产量和植株存活率等方

面的研究已经取得很大进展,但在机理方面的研究仍

处于起步阶段。本文根据国内外近年来的各项研究

成果,对 AMF的各种作用机制进行探讨,以期在利

用AMF提高根际磷摄取效率、促进植株生长和生态

系统稳定等方面取得更为科学的依据。

1 AMF促进植株摄取磷元素机制
1.1 AMF对宿主植株根系的影响

丛枝菌根真菌在陆地生态系统中普遍存在,它能

够和植物形成共生体———丛枝菌根,从而改变植物的

根系形态,扩大根系对养分的吸收范围,进而增强宿

主植株对磷、氮等养分吸收和利用(表1)。植株在受

到AMF侵染后,其生物量得到增加,植株根系形态

发生变化[9]。宿主植株通过分泌类黄酮(flavonoid)
和菌根真菌分泌的生长素(auxin)进行信号识别,植
物根系细胞在生长素诱导作用下,抑制植株根系生长

和促进侧根形成。另外,也有研究[10]表明,AMF通

过分泌倍半萜调控植株生长素信号通路,促进宿主植

株侧根生长。三叶草(Trifolium)植株菌根化后可

显著提高植株根系一级侧根和二级侧根数量[11];番
茄(Lycopersiconesculentum)幼苗接种AMF菌株后

显著增加主根长和降低植株的根冠比及一级侧根

长[12];油松(Pinustabulaeformis)菌根化处理和不

接种相比,显著提高植物根系总长度、投影面积、表面

积、平均直径和分叉数[13]。在遭受环境胁迫时,接种

AMF的植株根系会进行相应的调整以增强植株抗

逆性,如干旱胁迫下柑橘(Poncirustrifoliata)接种

摩西管柄囊霉(Funneliformismosseae)后显著增加

植物根系总长度、投影面积、表面积、平均直径、体积

和1,2,3级侧根数量[14]。有研究[15]表明,AMF可

能通过影响宿主植物生长素、细胞分裂素和乙烯等激

素分泌,进而导致植物根系形态发生变化;江夏等[12]

研究发现,接种根内球囊霉(Glomusintraradices)后
植株根冠比显著降低,这可能是由于植物分泌的细胞分

裂素含量增加而引发的变化。此外,多胺水平和磷含量

的变化也会对AMF诱导宿主植株根系形态变化产生影

响[16]。不同类型的AMF对宿主植株的定殖时间及定

殖效果存在差异,两者适应性越高的情况下,AMF对宿

主植株贡献程度越大[17],这与杨前宇等[18]研究结果相

吻合;李芳等[19]发现,2种菌株混合作用时,可显著降低

宿主植株发病率,提高叶绿素含量,促进植株光合作

用、磷吸收和生长发育。在自然环境中往往是多种菌

株和植株互作,因此还需使用分子生物学方法研究不

同菌株混合施用时,AMF对宿主植株的侵染效果是

否优于单一菌种施用,以期在更加符合生态系统的情

况下探索AMF的作用机制。接种AMF产生的根外

菌丝、丛枝、泡囊等都能扩大植株根系的吸收范围,对
植株磷营养的摄取起到促进作用[20]。

1.2 菌丝体对土壤磷素的摄取机制

丛枝被认为是共生体系中最关键的部分,是

AMF和 宿 主 植 株 进 行 物 质 交 换 的 场 所,被 喻 为
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AMF功能结构中的核心[21]。丛枝双膜结构将AMF
和宿主植株既隔开又结合,从形式方面发现,AMF
位于丛枝膜一侧,宿主植物位于丛枝前体质膜一侧;
从功能方面来讲,双膜结构中的离子通道和附着在上

面的转运蛋白是共生体间进行物质交换的场所。丛

枝在植物细胞上发育成熟后,存活时间仅为1~3天

便开始衰老死亡,同时宿主细胞恢复到最原始的状态

可被新的丛枝再次定殖。丛枝一边输出矿质养分,一
边获取碳源以维持共生效率[21]。

菌丝体也是植株和AMF进行物质交换的场所,
宿主植株对养分的摄取可以分为2种方式:一种是根

系中根毛的获取———根系直接吸收方式;另一种是依

靠菌根中根外菌丝获取———菌根吸收方式[22]。相比

于植株根系直接获取,菌丝具有更多的优势,由于其

生物量和表面积巨大,从而增强与土壤的相互作用,
扩大宿主植株根系的吸收范围。菌丝平均直径比根

系小2个数量级,因此,可以进入根系无法穿过的土

壤孔隙,增强宿主植株对毛管水和矿质养分的吸收,
提高对磷的存储和转运能力,以及葡萄糖、蔗糖等养

分的摄取[23]。如无根毛突变体大麦(Ceratoniasili-
qua)植株接种AMF处理后,根外菌丝可替代根毛摄

取磷元素[24]。但是由于菌丝在根内的比表面积远不

如丛枝,所以胞内菌丝和胞间菌丝虽然也参与磷的转

运,但其转运效率不如丛枝。
由于AMF和植株在形成共生体时没有严格的

专一性,当根外菌丝在向外延伸过程中遇到其他植株

根系会发生再次侵染形成菌丝网络[25]。这些菌丝网

络可以在同种及异种植株间传递养分,在植株间养分

传递和自然界养分循环过程中发挥着重要作用[26]。
菌丝网络通过侵染不同的植株,将营养状况各异的植

株连接起来传递养分,使养分资源分配形成一个动态

的平衡[27]。在供体和受体植株磷营养存在差异的前

提下,经过菌丝网络的迁移作用亦可完成磷元素的摄

取。在土壤营养比较匮乏的环境中,菌丝对磷元素的

传递作用更加显著。

1.3 AMF对土壤磷形态的影响

土壤中的磷根据其分布形态可分为有机态磷和

无机态磷。土壤磷是植物生长发育所需磷素的主要

来源,土壤磷素的形态和含量是其有效性的关键。在

有效磷含量低、固磷能力较强的土壤中,AMF可以

通过矿化有机磷,或帮助植物有效利用土壤中难溶性

无机态磷,提高根际土壤的磷有效性,促进植物对矿

质养分的摄取和生长[28]。钟雄等[29]通过对菌丝室红

壤进行不同形态磷处理后发现,接种AMF均一定程度

增加Ca2-P、Al-P、Org-P、O-Al-P、Ca10-P的含

量;张宇亭等[30]研究发现,接种AMF的宿主植物显著

提高根际土壤中无机磷的吸收量(Olsen-P及Ca2-
P、Ca8-P、Al-P和Fe-P)。已有研究[28]表明,

AMF可以和自然界大部分植物形成共生关系,并提

高宿主植物对土壤磷素的摄取,但不同的AMF对土

壤磷素的转化规律具有显著差异。罗园园等[28]发

现,接种不同的AMF对土壤中玉米侵染效应各组分

磷含量的影响各不相同,接种摩西球囊霉(Glomus
mosseae)对玉米侵染效应和Hedley磷形态各组分的

贡献最大;任爱天等[31]研究发现,接种摩西球囊霉显

著提高紫花苜蓿的吸磷量,但接种根内球囊霉对宿主

植物吸磷效果影响较小。因此,接种AMF可有效促

进土壤磷形态变化以及宿主植物对矿质养分的吸收,
并且接种适宜的 AMF能够更好地促进土壤磷素向

有利于宿主植物吸收的方向转化。
表1 AMF对植物根系生长及形态的影响

AMF 宿主植株 试验条件 菌根效应 参考文献

摩西球囊霉,地表球囊霉,隐类球囊霉 毛桃 盆栽 G.和G.比P显著增加根系总长、投影面积、表面积、体积 [23]

幼套近明囊霉,多孢球囊霉,摩西管柄囊霉,根瘤

内根瘤菌
枸橘 盆栽

F.、D.和R.根系总长度、投影面积、比表面积和体积显著增加,而C.
仅增加根的总长度

[32]

摩西球囊霉 红橘 盆栽 显著增加根系投影面积、表面积和根粗,但降低根系平均直径 [33]
摩西球囊霉,地表球囊霉,球囊霉 桃树 盆栽 G.和G.显著增加根长、投影面积、表面积和体积 [34]

根内球囊霉,苏格兰球囊霉,珠状巨孢囊霉,地表

球囊霉
柑橘 温室 显著降低总根长、表面积和体积 [35]

根内球囊霉,珠状巨孢囊霉 荔枝 盆栽 根系的分支强度、根长和一级侧根数显著增加 [36]
摩西球囊霉,隐类球囊霉 红橘 盆栽 显著提高根系长度、投影面积体积和表面积 [37]
巨孢囊霉 欧洲桤木 温室 显著提高一级侧根和二级侧根数量 [38]

2 AMF促进植物对磷的摄取分子机理
2.1 AMF对磷元素吸收和转运途径

菌根真菌能提高宿主植株对磷元素的摄取效率,
降低土壤中因淋洗和反硝化造成的养分流失。Bender

等[39]研究发现,接种 AMF可显著增加土壤磷及植

物磷,减少磷的淋溶损失。AMF通过对无机磷的水

解和有机磷的矿化,以达到提高宿主植株摄取磷水平

的目的。通过胞外菌丝将土壤中的磷吸收到真菌细
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胞质中,在运输过程中转化为多聚磷;随后在胞间菌

丝的作用下将多聚磷降解为可被植物吸收的磷[40]。
在植、菌的共生界面处又依靠菌根特异性磷转运蛋白

发挥作用,将游离状态的磷酸盐由质外体空间传输到

皮层细胞。在根际土壤中 AMF利用广泛的菌丝体

网络,通过附着在菌丝上面的高亲和力磷转运蛋白摄

取远离根系地区的磷,解决了磷元素在土壤溶液中扩

散效率低的问题。在某种程度上,AMF所形成的菌

根体系可以部分或完全替代植株根系,完成宿主植株

对磷营养的摄取[41]。
分子生物学研究[42]表明,AMF和宿主植株之间

磷转运可分为主动运输和被动运输两部分,发生在菌

丝、丛枝和宿主表皮细胞之间。无机磷的转运过程见

图1。菌丝从土壤中摄取磷元素,转变为可溶性的多

聚磷酸盐后传递到根内真菌组织的被动运输,在转运

至丛枝周腔前将多聚磷酸盐降解为磷酸盐,最后通过

丛枝界面传输到植株根系皮层细胞中[43]。其中,共
生体中菌丝和根系的磷浓度梯度是磷被动运输的关

键因素,磷在菌丝体传输与细胞质流动相一致。多聚

磷在多聚磷酸酶或多聚磷诱导酶的作用下发生降解,
从而导致磷浓度增加[44]。丛枝界面和根系之间是以

主动运输为主体的养分交流过程,双方将彼此所需的

营养物质输送到丛枝周腔内,随后通过主动运输的方

式获取养分。共生体系中 AMF通过侵染宿主植株

为植株提供磷、氮等矿质营养,宿主为菌根提供生长

发育所必需的碳水化合物等能量,从而使AMF不断

加强侵染宿主植株,提高植株根系侵染效率,相互作

用下提高菌丝生物量和养分摄取能力,促进宿主植株

生长发育[45]。

图1 共生体系中磷的转运机理[42]

2.2 AMF对宿主植株光合生理影响

很多研究表明,AMF通过增强宿主植株光合作

用和矿质营养元素利用水平,促进植株生长发育。邹

慧等[46]研究西南桦(Betulaalonoides)在土著AMF
侵染作用下,菌根化植株叶绿素含量、光合参数以及

叶绿素荧光参数与非菌根植株差异性,接种处理的叶

绿素含量、净光合速率和生物量均显著高于空白对

照,进而提高宿主植株磷、氮等利用率。菌根侵染程

度和植株生长发育紧密相关,植物生长和光合生理特

性也会受到土壤营养状况的影响。AMF不能进行

光合作用获取碳水化合物,只能通过和宿主植株进行

物质交换维持自身生长发育。共生体系在不同生长

条件下,菌根真菌的生长受到宿主植株交换碳源的影

响,进而影响 AMF对土壤活化和难溶性磷的分解。
邹慧等[46]研究中还发现,宿主植株中叶绿素含量和

菌根侵染率呈显著正相关。菌根真菌对宿主植株侵

染程度越高,宿主提供的碳源也相应增加,从而促进

菌根生长和矿质养分的活化[47]。

2.3 AMF通过调节相关基因的表达增强植物利用

磷元素

AMF通过诱导自身和植株根系的高亲和力磷

转运蛋白高效表达,增强土壤中有效磷的摄取,从而

转运到植株所需部位[42]。目前,AMF中已检测出来

的磷转运蛋白有3种:GvPT、GiPT 和GmosPT,在
遭受低磷胁迫时,会使根外菌丝增强对磷转运蛋白基

因的表达,促进菌根吸收土壤中的磷传输给宿主植

株[48]。当磷由菌丝转运至丛枝时,AMF诱导宿主植

株Pht1家族部分成员在丛枝前体质膜上表达,以增

强植株对菌根中磷的摄取,如在蒺藜苜蓿(Medicago
truncatula)上接种根内球囊霉显著增强丛枝中某些

磷转运蛋白表达[49];马铃薯(Solanumtuberosum L.)
菌根中分离出StPT3蛋白会增强磷吸收[50]。菌根

的形成还能够特异性诱导多种基因表达,尤其是与磷

转运蛋白基因最为紧密,如水稻(OryzasativaL.)接
种根内 球 囊 霉 会 增 强 某 些 磷 转 运 蛋 白 基 因 的 表

达[51];蒺藜苜蓿菌根化后MtPT4磷转运蛋白基因表

达显著增强[52]。对双子叶植物和单子叶植物磷酸盐

转运蛋白基因研究[53]发现,AMF的菌根特异性表现

在对丛枝菌根中磷转运蛋白基因的表达,即不同种类

AMF对磷转运蛋白基因表达程度不同,可能由于

AMF在促进宿主植株对磷和其他养分摄取方面多

样性所引起的差异性表达。
目前,绝大多数AMF特异性植物磷转运蛋白都

属于Pht1转运体家族,其中Pht1家族磷转运蛋白

位于植物根系的表皮细胞上,且大部分都属于高亲和

力磷转运蛋白,因此是AMF提高植物利用土壤磷素

的关键基因。Pht1家族大多数磷转运蛋白和相关的

真菌转运蛋白都是利用质膜对氢离子浓度驱动作用,
将低浓度磷酸根离子转运到根表皮细胞内,从而增强

宿主植株对磷元素的摄取[15]。通过对多种植株进行

基因序列和转录分析发现,不同植株中Pht1家族成
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员数量存在差异性,AMF对Pht1家族基因调控机

制也不尽相同,如拟南芥(Arabidopsisthaliana)和
水稻的基因组测定显示,其中分别含有9,11个Pht1
转运体家族成员用于土壤有效磷摄取和植株体内磷

元素转运[54];在水稻11个Pht1转运体家族成员中,

OsPT11当AMF入侵时才显示表达,其余10个在

根部进行表达。通过对拟南芥中磷转运蛋白启动子

研究[55]中发现,该家族中Pht1;3和Pht1;4启动子

不仅负责植株根系从土壤中摄取磷的工作,还承担植株

内部磷元素向维管组织转运的任务。目前研究[56]最为

深入的是MtPT4蛋白,该蛋白属于Pht1转运体家族中

第一亚族,从豆科模式植物蒺藜苜蓿分离得出。MtPT4
蛋白通过向宿主植物转运磷,获得维持丛枝发育和

AMF自身生长代谢所需营养物质,在整个过程中扮

演着类似于信号物质的作用。
在AMF特异性磷转运蛋白之外,植株自身也存

在其他磷转运蛋白。从表2可以看出,目前已知最早

的植物磷转运蛋白基因是从拟南芥上分析得到的

Pht1基因,随后新的编码磷转运蛋白基因也在马铃薯、
玉米(ZeamaysL.)等植物上被克隆发现[57]。大部分磷

转运基因启动子属于Pht1家族,且主要在根系外皮层

中强烈表达,彼此间序列和结构的相似性很高。在对番

茄磷素转运研究[58]中表明,只在根部发现磷转运蛋白

基因LePT1的mRNA转录物。Chiou等[59]对特异

性结合苜蓿研究发现,当磷匮乏时会刺激根部增加

MtPT1磷转运蛋白丰度,且该蛋白和根际土壤中磷

浓度显著相关。这些基因在磷匮乏时会发生响应,但
与AMF侵染没有明显正相关关系,甚至会因为共生

关系的建立产生抑制现象。如接种真菌的蒺藜苜蓿

中 MtPT2 基 因[60]和 玉 米 菌 根 化 后 的 ZEAma:

Pht1;3基因[61]。高亲和力磷酸蛋白基因结构复杂,
其表达的分子机制研究尚不明确,但有研究推断,在
磷胁迫作用下某些磷转运蛋白基因启动子中顺式原

件结合受到抑制,因此促进某些基因的转录。
另有研究[15]发现,AMF既可以通过诱导磷转运

蛋白的表达来提高植物对土壤磷素的吸收,也能够改

变植物根系基因型的表达以适应低磷胁迫。大量试

验[62]证明,不同浓度和形态磷的供给会促使植物根

系形态发生显著变化,包含根系总长度、主根长、侧根

长、根系投影面积、比表面积和体积等。植物在遭受

低磷胁迫时,根系会受到遗传因素的影响发生形态变

化,且不同植物和不同基因型间涉及到的根系变化具

有复杂性。Chevalier等[63]通过对73个拟南芥基因

型的主根长度研究发现,宿主植物在处于低磷胁迫时

共有1/2的基因型长度减少,没有明显变化的基因型

长度占1/4;Shimizu等[64]在水稻作物中发现,在低

磷胁迫时基因qREP-6主要控制植株侧根长,同时

与植株地上部的含磷量和分蘖数呈正相关关系。
表2 丛枝菌根作用对磷转运蛋白或基因的影响

AMF 宿主植株 名称 类型 表达部位 参考文献

根内球囊霉 观赏辣椒,茄子,烟草 Pht1,Pht2基因 植物磷酸转运蛋白 丛枝结构 [65]
摩西球囊霉 黄瓜 GmosPT 基因 植物磷酸转运蛋白 根内菌丝 [61]
根内球囊霉 蒺藜苜蓿 GintPT 基因 AM真菌中的磷酸转运蛋白 根外菌丝 [49]
根内球囊霉 马铃薯 StPT3基因 植物磷酸转运蛋白 丛枝结构 [50]
根内球囊霉 水稻 OsPT11基因 植物磷酸转运蛋白 丛枝结构 [51]
地表球囊霉 蒺藜苜蓿 MtPT4基因 MtPT4基因特异性表达显著增强 丛枝结构 [66]

地表球囊霉,根内球囊霉 蒺藜苜蓿 MtPT4基因 AM特异性的植物磷酸转运蛋白 丛枝结构 [60]
根内球囊霉 玉米 Pht1;6基因 植物磷酸转运蛋白 丛枝结构 [67]

3 AMF作用下根系分泌物对植株磷
利用的影响

  在提高农业生产和增强生态系统稳定性的过程

中,人们发现植株容易遭受温度、pH、水分、重金属等

不同根际环境的影响[67]。AMF和宿主植株建立共

生体系后,通过菌根自身或诱导宿主植株根系释放有

机酸、磷酸酶等根系分泌物,营造适宜植株生长的根

际环境,以提高植株抗逆性、改善土壤结构、增强植株

抗干旱、抗重金属胁迫等能力[68]。如小麦(Triticum
aestivum L.)接种AMF可以影响土壤水分保持,增
加叶片含水量和植株对土壤有效磷的吸收,进而对植

物生长和生态稳定性起到促进作用[69]。

菌根化植株在生长过程中根系及菌丝向生长介

质释放或分泌各种物质,促使根际土壤中有机质和矿

物发生溶解转化,增强植株吸收难溶性磷。目前所知

的根系分泌物包括:有机酸、磷酸酶和质子等。有机

酸是植物分泌物的一种重要有机物,分泌的有机酸种

类有乙酸、丙二酸、草酸、柠檬酸、酒石酸、葡萄糖酸、
乳酸、苹果酸等,随着分泌物的渗入导致土壤酸度增

加,使得土壤中难溶性磷酸盐向有效解离的方向移

动,进而促进作物的生长[70]。AMF和植株形成共生

体系后,植株呼吸作用明显增强,由于大量二氧化碳

释放生成的碳酸和碳酸氢根离子,导致土壤酸化及

pH降低[45];菌根根系分泌有机酸含量增加,促使土

壤总磷中部分难溶性磷酸盐活化,从而土壤中有效磷

41 水土保持学报     第33卷



含量显著增加[71]。其他矿物元素得到溶解活化,促
进植株对钙、镁等离子的吸收。如Tawaraya等[72]研

究证实了菌根化植株比非菌根植株难溶性磷释放效

果显著增强,根系分泌物对FePO4发挥作用。另外,
植株分泌的质子也会对土壤中难溶性磷酸盐的溶解

发挥作用,分泌的质子导致根际土壤pH 降低,从而

提高总磷中有效磷的利用率[73]。不同类型的 AMF
生长 所 适 应 的 pH 范 围 不 一 样,如 巨 孢 囊 霉 属

(Gigaspora)多聚集在pH<7,球囊霉属主要出现在

pH为5~9的环境中[24]。AMF在不同pH范围下,
其对宿主植株产生的侵染效率也不相同,从而影响植

株对磷、氮等矿质元素的吸收和生长发育。
土壤中有机磷是植物生长发育所摄取磷的主要

来源,只有经过各种磷酸酶的矿化作用,才可以转化

为可被植物吸收的有效磷。植株菌根化可以显著增

强根际土壤磷酸酶活性,促使土壤有机磷活化水解,
使宿主植株吸收非菌根植株无法获取的磷、氮形

式[29]。根内菌丝磷酸酶活性表示菌根内部活性菌丝

占全部菌丝的比例,代表菌根共生体中参与磷代谢的

菌丝比例。由于磷酸酶对难溶性磷酸盐进行解离时

所需最适pH 的不同,可将其分为酸性磷酸酶(acid
phosphatase)和碱性磷酸酶(alkalinephosphatase)。
酸性磷酸酶作为一种重要的水解酶存在于植物体和

土壤中,它不仅在植物体碳水化合物转化吸收和蛋白

质合成中发挥着作用,而且还与土壤中有效磷的摄取

密不可分。碱性磷酸酶是 AMF和植株共生系统中

的一种特异性酶。AMF不仅可以增强宿主植株根

系磷酸酶活性,其自身也会通过酸性磷酸酶和碱性磷

酸酶的分泌,改变周围土壤的某些理化性质,从而直

接或者间接促进植物对土壤有效磷的吸收,以及对土

壤磷的生物有效性产生一定的影响[74]。AMF对磷

酸酶活性和碱性磷酸酶在不同土壤中影响程度各异,
但接种 AMF后发现,磷酸酶活性基本都显著提高,
进而提高植物对难溶性磷的利用率,如接种根内球囊

霉对树牵牛花(Ipomoeacarnea)的酸性磷酸酶和碱

性磷酸酶活性均有所增强[75];大豆(Glycinemax)接
种缩球囊霉显著提升根际土壤中酸性磷酸酶和碱性

磷酸酶活性[76];玉米植株菌根化后也增强了土壤磷

酸酶活性[77];柑橘根际土壤的研究过程中发现,接种

AMF土壤中磷酸酶活性发生明显增强[34];Tarafdar
等[78]研究表明,菌根根际磷酸酶活性最强,非根际土

壤与之相比呈递减趋势。另外,pH的变化也会对土

壤中磷酸酶活性产生影响,在最适pH下磷酸酶活性

达到 最 高[79]。国 内 外 大 量 试 验 结 果 进 一 步 验 证

AMF在根际土壤难溶性磷分解转化过程中起着重

要作用(表3)。
表3 AMF对根系分泌物的影响

AMF 宿主植株 根系分泌物 试验条件 菌根效应 参考文献

摩西球囊霉 红三叶草 有机酸 盆栽 有机酸总量显著降低 [80]
放射形土壤杆菌 欧洲赤松,山毛榉 有机酸 温室 有机酸总量无明显变化,单位根干重有机酸含量降低 [81]

摩西球囊霉 玉米 酸性和碱性磷酸 温室 增强土壤酸性和碱性磷酸酶活性 [82]
根内球囊霉 树牵牛花 酸性和碱性磷酸 温室 增强土壤酸性和碱性磷酸酶活性 [75]
缩球囊霉 大豆 酸性和碱性磷酸 盆栽 显著提高土壤酸性和碱性磷酸酶活性 [76]

根内球囊霉 玉米 磷酸酶 温室 增强了磷酸酶活性 [77]
摩西球囊霉,地表球囊霉,透光球囊霉 柑橘 酸性磷酸酶 盆栽 显著提高土壤酸性磷酸酶和总磷酸酶活性 [34]

摩西球囊霉 小麦 酸性和碱性磷酸 盆栽 显著提高土壤酸性磷酸酶和总磷酸酶活性 [78]

4 根际微生物对AMF磷元素利用的影响
AMF和根际促生菌(PGPR)是根际微生物的主

要组成部分。过去研究者们主要集中在 AMF对植

物的影响或者PGPR对植物的作用,即分别研究促

进植物生长和提高抗逆性等方面的机理;后来国内外

学者[83]开始研究AMF和PGPR共同作用下对植物

的影响,发现两者协同作用增加作物产量、改善植物

矿质营养和显著提高抗病性等。
在研究菌根真菌和根际微生物互相作用的过程

中,人们[84]逐渐发现,溶磷微生物在促进菌根真菌磷

元素利用方面起着不可忽视的作用。伴随着 AMF
根外菌丝在根际的延伸,溶磷细菌在根系的定殖数量

也逐渐增加。溶磷微生物可以分解转化无机磷化合

物,矿化有机磷化合物,以增强植株对磷元素的摄

取[85]。溶磷微生物可以通过产生有机酸将难溶性磷

酸盐溶解,鳌合Fe3+、Ca2+、Mg2+等金属离子将磷酸

根释放出来,从而增加土壤中的可溶性磷含量[86]。
如在玉米和薰衣草(Lavandulaangustifolia)种子幼

苗期接种溶磷细菌后发现,菌根植株对磷元素摄取显

著增加,同时菌根植株根际溶磷细菌数量和存活时间

均比非菌根植株数量多且时间久,因此,AMF和溶

磷细菌混合接种可以更好地促进植物生长[87]。

AMF和PGPR协同作用主要表现在促进植物

对磷、氮等矿质元素的吸收和循环。当遭受低磷胁迫

时,菌根真菌对磷的摄取效果明显增加,PGPR中固

氮菌对氮的利用率也会显著增强,因此,混合接种和

单独接种相比能够显著促进植物生长发育[88]。如沙

打旺在摩西球囊霉和根瘤菌(Rhizobium)作用下,促
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进植株生长和氮、磷、钾吸收[89];在丝囊霉菌(Apha-
nomyces)和塔宾曲霉(Aspergillustubingensis)作用

下,促进竹子对磷和重金属的吸收[90]。其次,AMF
和PGPR相互作用能够提高植株抗病性和作物产

量,如黄瓜植株在地表球囊霉(Glomusversiforme)和南

方根结线虫(Meloidogyneincongnita)共同作用下,植株

病情指数显著下降,磷含量和作物产量增加[91],在根内

球囊霉和南方根结线虫作用下,植株磷含量增加,线虫

产卵数显著下降[92]。AMF和PGPR共同作用下改善植

株根系形态和提高根际土壤相关酶活性,从而促进植

株生长发育。如大豆植株在菌根真菌和根瘤菌作用

下,明显提高植物固氮酶活性和磷吸收[93];油松(Pi-
nustabulaeformis)在2种外生菌根菌共同作用下,
显著提高植株根系和针叶抗氧化酶活性,扩大根系吸

收范围[13]。目前,对 AMF和PGPR互作关系研究

中,仅局限于个别球囊霉和根际微生物上,并不能在

群落水平上反映两者的互作结果。因此,AMF和

PGPR互作关系需要从某个生态系统中进行研究,深
入发现和揭示AMF和PGPR在根际环境中的作用,
以便于有效地利用其促进植物生长发育。

5 结论与展望
目前关于菌根真菌和植物形成的共生体系中物

质交换场所的研究主要集中丛枝方面,但在根内菌丝

上发现磷转运蛋白也存在表达,且根内菌丝上亦存在

和丛枝一样双膜结构,所以推测根内菌丝也是菌植体

物质交换的场所之一,具体作用机理和发生时间仍需

进一步研究。AMF和植物两者之间互利共生,相比

于含磷量高的土壤,相对贫瘠的土壤环境中菌根真菌

发挥的作用更加显著,宿主植物可以依靠菌丝体摄取

养分维持生长,但是当养分过度匮乏时,菌根真菌是

否还能发挥作用? 作用范围又有多少? AMF在贫

瘠土壤中的相对作用范围有待进一步研究。AMF
促进宿主植物对土壤磷的吸收主要依赖分解难溶性

无机态磷和矿化有机态磷来提高土壤磷的有效性,但
不同AMF对磷的形态影响显著性大小,以及对难溶

性无机态磷和有机态磷之间的转化规律仍有待探索。
菌根真菌和植株物质交换过程中,植物提供碳水化合

物维持 AMF生长,菌根真菌向植株供给磷、氮等营

养元素。但是菌根真菌生长所需碳源种类和碳源转

化摄取过程尚不明确,以及植物对钾、钙、镁、锌等矿

质养分的交换形式也有待研究,可作为AMF和植物

相互作用的一个研究方向。接种 AMF能提高植物

光合作用效率与菌根侵染率,促进植物生长发育,同
时提高宿主向菌根真菌提供碳水化合物,两者相互促

进,互利共生。但是光合作用对菌根磷氮转化及宿主

能量供给有什么影响? 具体作用方式是什么? 有待

试验研究。
在共生体系中,AMF通过对磷转运蛋白的表达

以达到调控离子转运通道的目的,进而促进宿主植物

对土壤磷养分的转运及吸收。虽然磷转运蛋白对植

物磷摄取和转运发挥着重要作用,但大部分菌根真菌

对磷转运蛋白及其结构组成方面的研究处于滞后时

期,现阶段通过对菌根磷转运蛋白基因的克隆,从而

研究其表达特征和揭示菌根真菌对磷吸收的分子机

制。但是无论从菌根真菌对植株的形态学机制还是

分子学机制方面,AMF关于植物磷摄取的研究程度

都较为粗浅。另外,目前已知的多数都是丛枝菌根真

菌和外生菌根方面,关于其他菌根方面的研究也需进

一步加强。共生体系中有机酸、质子等的分泌,使得

根际土壤pH降低、理化性质发生改变,难溶性磷活

化溶解转为可利用有效磷被宿主吸收。当土壤中难

溶性磷含量较高时,宿主植物对磷的吸附和固定能力

是否随pH降低而增强? AMF又是如何进行难溶性

磷的溶解转化? 土壤pH和共生体系对磷的摄取能

力有待研究。AMF和根际微生物互作关系复杂,具
有很大的局限性和探索性。AMF和PGPR的协同

作用,一方面可以增加作物产量,增加植物抗逆性;另
一方面不仅对根结线虫没有影响,反而加重植株真菌

性病害。目前的研究只是开展了 AMF中小部分菌

属,菌根真菌和微生物在作用程度、方式及互作范围

方面仍有很大研究空间。因而,有必要进一步加强

AMF和PGPR互作关系的研究。混合接种较单一

接种更有利于促进宿主吸收磷元素,自然环境中

AMF的存在形式也是混合接种。但是不同菌根真

菌对植物侵染效率及适应程度不同,导致共生体系间

能量转换与养分摄取也存在差异。因此,当不同土壤

环境下,混合接种 AMF数目过多时,是否仍能够促

进作物生长? 促进效果如何? 混合接种真菌的数目

和种类范围急需深入研究。
在农业生产活动中,大量施用磷、氮等营养物质,

造成的土壤板结、水体富营养化等面源污染问题,已
经成为影响我国农业发展的重要因素之一。土壤磷

是植物生长发育必不可少的营养元素,但是由于磷在

土壤中扩散系数较低,易被土壤吸附固定以难溶矿物

态或有机态的形式存在,如磷酸根易与Fe3+、Al3+、

Mg2+等金属离子结合,或与土壤中胶体物质结合变

成难溶性固态磷。植物根系主要靠吸收土壤中可溶

性磷酸盐来满足生长发育,土壤磷素匮乏和植物磷利

用率低的情况,已经成为限制农作物生长的主要因

素。接种AMF作为可以提高土壤磷利用率的生物

技术,对现代农业的可持续发展有着十分重要的意

义。关于接种 AMF以提高宿主植株磷利用率的研
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究方向,目前需要的关注点为:(1)对AMF和植物的

共生体系而言,植物生长趋势的强弱和菌根侵染率的

高低紧密相关。不同的菌株在植物根系的定殖程度

具有显著差异,针对不同浓度和形态磷的处理下,选
择兼容性较高的菌种可以有效提高侵染率,进而诱导

植株根系形态发生变化,提高植物对土壤难溶性无机

态磷和有机态磷的吸收利用。另外,内生真菌的菌丝

可以积累土壤中的无机磷,而内生真菌和菌根真菌结

构相似,因此需加强 AMF的菌丝对土壤磷素的研

究,进一步探索菌根真菌对土壤磷素的作用机制,从
而加强植物对土壤矿质养分的摄取和不同逆境胁迫

的抵抗能力。同时,加强植物光合作用和AMF侵染

效率的研究,探究不同AMF对宿主植物碳水化合物

的获取和光合特性的影响,进而提高作物产量和品

质,增强其对土壤的适应性。(2)加强共生体系下宿

主植物对氮磷摄取的研究,根外菌丝通过将无机磷分

解为可溶性正磷酸盐、可溶性聚磷酸盐、聚磷酸盐颗

粒3种形态以便于植物利用,同时 NH4+、NO3- 等

也被根外菌丝摄取并转化成便于运输的精氨酸,但涉

及3种形态磷在转运通道内的转化规律,以及精氨酸

和甲硫氨酸等物质的分解利用并没有深入探索,且不

同矿质养分是如何由丛枝界面到达双膜结构也有待

进一步研究。因此,需加强植、菌间氮、磷等矿质养分

的交换过程的研究,探讨氮素的施加对菌根碳源的获

取及磷素供应情况的影响,以期了解共生体系在养分

受限时如何调控植株变化与养分获取,可以有效改善

植物对土壤养分的吸收利用和营养状况。(3)重视

AMF和宿主植物之间基因转化与代谢分析,揭示菌

根真菌诱导的养分信号变化机制。深入研究对菌根

化植株磷信号传导具有调控作用的抑制型基因,通过

定点编辑和同源克隆等分子生物学技术进行分析,对
传导过程中的抑制基因进行敲除或敲减,从而加强宿

主植株对土壤磷素的吸收。另外,对参与菌、植间土

壤磷素溶解、吸收、运输等过程的多个基因进行系统

化整理,以期形成一个完整的土壤磷素吸收和利用的

网络体系。(4)加强根际土壤中微生物的研究,利用

分子生物学技术、组织化学分析和同位素标记等方法

开展更深层次的探索,使得土壤中AMF与根际微生

物互作效果达到最佳状态。随着互作机制研究的不

断探索和完善,AMF与根际微生物在生态学方面将

会取得突破性进展,对于提高植物吸收土壤磷素和抗

逆性等方面具有重要意义。(5)把菌根研究从室内模

拟逐渐转向田间试验,加强土著菌根的分离试验与混

合接种等应用研究。筛选出更加优质的AMF,以提

高土壤肥力和植物生长,进而在实际生产应用和改善

生态环境中发挥重要作用。
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