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摘摇 要摇 作为自然界最为普遍的一种植物共生体,菌根能够极大地促进植物对氮素的吸收
和利用,其中菌根真菌在共生结构功能中发挥了重要作用。 本文分别从菌根解剖构造、生
理生化和分子生物学方面系统总结了菌根真菌促进植物吸收和利用氮素的研究现状。 重
点介绍了菌根真菌可利用的氮素形态及影响其利用的主要因素、菌根真菌的氮代谢途径
GS鄄GOGAT 以及菌根真菌中存在的鸟氨酸循环途径,指出精氨酸是菌丝内氮转运的主要形
式,NH3可能为菌根真菌和植物界面质外体的主要转运形式。
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Abstract: Mycorrhiza is the most common symbiosis in nature, which can greatly promote the ni鄄
trogen uptake and utilization by host plants. In the function of the mutualistic symbiosis, mycor鄄
rhizal fungi play an important role. This paper summarized the research progress in the mecha鄄
nisms of mycorrhizal fungi in promoting the nitrogen uptake and utilization by plants from the as鄄
pects of mycorrhizal anatomical structure, physiology, biochemistry, and molecular biology, with
the focus on the available nitrogen forms and the factors affecting their utilization, the nitrogen
metabolic pathways GS鄄GOGAT in mycorrhzal fungi, and the ornithine cycle in mycorrhizal fun鄄
gi. It was pointed out that arginine was the main nitrogen translocation form within the hyphae,
and NH3 could be the main nitrogen translocation form in the interfacial apoplast.
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摇 摇 菌根(mycorrhizae)是自然界最为普遍的一种植

物共生现象,地球上 97%的有花植物都能形成菌根

(刘文科,2003)。 它是指土壤中的一类真菌与高等

植物营养根系形成的一种共生体。 根据菌根形态学

及解剖学特征,菌根可分为 3 种主要类型,即外生菌

根(ectomycorrhizas,ECM)、内生菌根及内外生菌根

(ectoendomycorrhizas,EEM)。 而内生菌根包括丛枝

菌根 ( arbuscular mycorrhizas,AM)、杜鹃花类菌根

(ericoid mycorrhizas,ERM)、兰科菌根(orchid mycor鄄
rhizas,OM)、水晶兰类菌根 (monotropoid mycorrhi鄄
zas, MM)、 浆 果 鹃 类 菌 根 ( arbutoid mycorrhizas,
ARM)等(Harley,1989)。 菌根共生体可极大地促进

植物对水分和矿物质营养元素的吸收和利用,尤其

是对 P、N、Zn、Cu 的吸收(Clark & Zeto,2000; Parni鄄
ske,2008)。 氮素作为植物的生命元素,对于植物的

生长有着至关重要的作用,它不仅是生物有机体的

组成成分,而且还参与一些酶以及叶绿素的合成,直
接关系到植物细胞的分裂和生长。 实际上,植物的

生长和产量完全依赖于土壤中的氮含量,尤其是有

生态学杂志 Chinese Journal of Ecology摇 2012,31(5):1302-1310
摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇



效氮含量(Gobert & Plassard,2008)。 其中菌根真菌

对氮素的吸收是植物氮吸收的一个重要的途径(Jo鄄
hansen & Jensen,1996)。 以 AM 真菌和植物为材料

进行盆栽试验,结果显示:植物根系全氮的 21% ~
50%都来自于与其共生的根外菌丝的吸收( Tous鄄
saint et al. ,2004; Jin et al. ,2005; Manjula et al. ,
2005),在外生菌根这个比例甚至达到了 75%
(Jargeat et al. ,2003)。 除对无机氮吸收的促进作用

外,菌根还可以加速土壤有机氮的矿化从而使得有

机氮成为植物可利用的氮素(Hodge at al郾 ,2001)。
目前,关于菌根真菌促进植物吸收和利用氮素的机

制研究已经取得了一定进展,但是其内部的分子机

理以及调节机制仍处于研究的起步阶段,深入研究

该促进机制有助于更好地理解菌根本身及其在整个

自然生态系统中的作用,进而有助于将菌根转化为

生产力,使其在农业可持续发展和生态修复中发挥

生物肥料、生物保护者以及生态调节器的重要作用。
本文对菌根真菌促进植物吸收氮素的研究现状进行

了系统总结,并对目前研究中存在的问题进行了分

析,以期为更好地促进菌根真菌研究提供依据。

1摇 菌根真菌可利用的氮素形态及其影响因素

1郾 1摇 菌根真菌可利用的氮素形态

自然生态系统中,土壤中的氮营养元素可分为

无机氮和有机氮,其中 NO3
- 鄄N 和 NH4

+ 鄄N 是植物可

直接利用的两种主要无机氮形态(陆景陵,2003)。
大部分植物不能利用有机氮,即使一些植物具有分

泌蛋白酶或者利用蛋白质降解产物的能力,它们也

在很大程度上依赖于与其共生的菌根真菌来吸收这

部分氮(Paungfoo鄄Lonhienne et al. ,2008)。 试验证

明,不论是 AM 植物、外生菌根植物还是杜鹃花类菌

根植物,在以 NO3
- 鄄N、NH4

+ 鄄N 以及某些氨基酸为唯

一氮源情况下,接种植物生长势均明显优于未接种

植物,且植株氮含量也高于同期对照中的氮含量

(Tibbett & Sanders,2002; Wallander,2002)。 这说

明菌根化植物具有吸收无机氮和有机氮的能力,但
此类试验并没有揭示这种促进作用是菌根真菌直接

吸收氮所致,还是菌根真菌的存在所产生的间接促

进作用。 利用网格分室培养植物结合同位素标记技

术,研究者证明:菌根真菌可以直接吸收外界的
15NO3

- 鄄N、15NH4
+ 鄄N 和某些有机氮并将其转运至寄

主植物(Manjula et al. ,2005; Cristina et al. ,2007)。
Talbot 和 Treseder(2010)搜集了近 60 年的文献报

道,总结了 26 种菌根真菌对 20 种常见氨基酸的吸

收作用,发现所调查的菌根真菌至少可以利用一种

形式的氨基酸作为生长的唯一氮源,而其中的氨基

酸也至少能被一种菌根真菌利用。 除了氨基酸这样

的单体态有机氮,AM 真菌还能够利用一些难分解

的有机态氮(如蛋白质、几丁质以及 DNA)作为生存

的唯一氮源(Manjula et al. ,2005),并可以加快土壤

中有机氮的矿化(Hawkins et al. ,2000)。 以野生黑

麦和不同 AM 真菌为试验材料, Atul鄄Nayyar 等

(2009)发现:接种 AM 真菌后,植物生长环境中矿

化氮数量显著高于对照,碳氮比显著低于对照。 尽

管如此,不同的菌根真菌对氮素的利用能力差异很

大。 有的菌根真菌比较喜好无机态氮,有的菌根真

菌吸收有机态氮的能力较强(Mader et al. ,2000;
Manjula et al. ,2005; 尹丽娟等,2010)。
1郾 2摇 影响菌根真菌利用氮素效率的因素

影响菌根真菌吸收氮素的因素大致可分为化合

物本身特性和环境两部分。 其中 NO3
- 鄄N 在土壤中

的移动性很强,能通过扩散作用快速到达植物根系

(Tinker & Nye,2000)。 一般情况下,NO3
- 鄄N 不会成

为菌根化植物吸收氮素的难题,只有在干旱条件下,
水分含量的下降才会导致其在土壤中的移动性降低。
而 NH4

+鄄N 则易被土壤胶体所吸附,在土壤中的移动

性较差,往往在根系周围形成一个亏缺区(Smith,
1980),这就为菌根真菌发挥作用提供了前提。

相对而言,菌根真菌对有机氮的吸收较复杂。
土壤中的有机氮包括一部分脂肪族氮化合物,与多

糖结合的氮化合物以及一部分芳香族氮化合物,并
且各种形式处于一个动态变化的过程(Talbot & Tr鄄
eseder,2010)。 一方面,菌根真菌对氨基酸等低聚

合有机氮的吸收与土壤中氮素的相对丰度值以及氨

基酸的碳结构相关;另一方面,有机氮在分子量、粘
合强度和结构等方面差异很大,这些都是菌根真菌

对有机氮降解和吸收的影响因子,其中分子量的影

响作用尤为突出。 例如,某些菌根真菌能够利用一

些单体形态或者低聚合形态的氮,而高聚合态氮只

能降解为单体或者低聚合态氮时才能被真菌吸收

(Abuzinadah & Read,1986)。 另外,杜鹃花类菌根

真菌可利用的有效碳含量可影响其对氨基酸的吸收

和产生胞外酶的能力(Whittaker & Cairney,2001)。
在高浓度的葡萄糖条件下,杜鹃花类菌根真菌(Rhi鄄
zoscyphus ericae)能够从谷氨酸盐中吸收 91% 的氮,
而低浓度下仅能吸收 72% (Grelet et al. ,2005)。 但
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是碳氮营养与宿主植物氮素吸收利用之间的相关性

以及它们之间的影响机制至今还不清楚。

2摇 菌根真菌促进植物利用氮素的分子机理

2郾 1摇 菌根真菌中已分离到的与氮素转运、代谢相关

的基因

2郾 1郾 1摇 菌根真菌中已分离到的与氮素转运相关的

基因摇 菌丝体能够吸收无机氮、氨基酸、多肽甚至某

些简单的蛋白质,说明其体内必然存在吸收这些氮

化合物的转运蛋白。 外生菌根真菌中氮素转运蛋白

的研究相对其他菌根真菌类型早。 目前已经分离到

来自不同菌根真菌的铵盐转运蛋白基因共 6 个,外
生菌根真菌有 5 个(Javelle et al. ,2001,2003; Mon鄄
tanini et al. ,2002; Willmann et al. ,2007),另一个是

2006 年由 L觃pez鄄Pedrosa 等 AM 真菌中分离得到的

GintAMT1。 这些转运蛋白基因包括 AMT1、AMT2、
AMT3 类 型, 同 属 于 Mep / Amt 多 基 因 家 族。 其

(AMT2 和 AMT3)首次克隆是 2001 年在外生菌根真

菌 Hebeloma cylindrosporum 中进行 ( Javelle et al. ,
2001),随后 Javelle 从该菌中克隆到了 Mep / Amt 家
族中 3 个铵盐转运蛋白基因,并对其进行了系统发

育关系和表达分析,结果证明细胞内氮库对于铵盐

转运蛋白基因的表达有调节作用 ( Javelle et al. ,
2003)。 研究者还分别从外生菌根真菌和 AM 真菌

中分离到 3 个与 NO3
- 鄄N 转运相关的转运蛋白基

因:HcNrt2(Jargeat et al. ,2003)、TbNrt2(Montanini et
al. , 2006 )、 GiNT ( Tian et al. , 2010 ), 并且得出

NO3
- 鄄N 可以诱导这些基因的表达。

虽然氨基酸转运体系已经在高等植物(Okumo鄄
to et al. ,2002)、酵母菌(Regenbrg et al. ,1999)以及

丝状真菌(Struck et al. ,2002;Trip et al. ,2002)中得

到了广泛而深入的研究,但是菌根真菌中目前为止

只发现了 4 个相关基因(表 1),其中 2 个基因是从

外生菌根真菌 Amanita muscaria 和 Hebeloma cylin鄄
drosporum 中发现的(Nehls et al. ,1999;Wipf et al. ,
2002),但研究者并未对基因的表达进行分析,
AmAAP1 的表达分析也只是在纯培养下的 A郾 mus鄄
caria 菌丝中进行,没有在植物菌根共生体中进行验

证。 Cappellazzo 等(2008)最近从 AM 真菌中分离到

一种氨基酸转运蛋白基因:GmosAAP1,通过酵母异

源功能互补试验和吸收试验证明:GmosAAP1 能够通

过与质子耦合的途径运输脯氨酸,整个运输过程对

pH 和能量有很强的依赖性。 对其进行系统发育关

系分析,结果发现:GmosAAP1 与真菌的氨基酸通透

酶基因聚合在一起,与植物体内的转运蛋白基因明

显分离。 Morel(2008)、Benjdia 等(2006)还从外生

菌根真菌中分离到了转运尿素和多肽的转运蛋白基

因: PiDur3、HcPTR2A、HcPTR2B,这些都为菌根真菌

利用氮素机理的研究提供了一定的分子依据。
2郾 1郾 2摇 菌根真菌中已分离到的与氮素代谢相关的

基因摇 近年来,研究者相继从外生菌根真菌和 AM
真菌中分离得到无机氮代谢途径中的相关基因(表
2),表达模式分析证明:这些基因编码的蛋白直接

参与真菌体内氮素的代谢反应。 其中 AM 真菌的研

究较为深入。 该类真菌促进植物利用氮素是由两个

区域的反应配合完成:根外菌丝中氮素的合成代谢;

表 1摇 现已分离到的菌根真菌中编码氮素转运蛋白的基因
Table 1摇 Isolated nitrogen transporter genes in mycorrhizal fungi
氮化合物 菌根真菌 名称 文献来源 菌根类型

铵盐 Hebeloma cylindrosporum HcAmt1 HcAmt2 HcAmt3 Javelle et al. ,2001,2003 ECM
铵盐 Tuber borchii TbAmt1 Montanini et al. ,2002 ECM
铵盐 Amanita muscaria AmAmt2 Willmann et al. ,2007 ECM
硝酸盐 Hebeloma cylindrosporum HcNrt2 Jargeat et al. ,2003 ECM
硝酸盐 Tuber borchii TbNrt2 Montanini et al. ,2006 ECM
尿素 Paxillus involutus PiDur3 Morel et al. ,2008 ECM
氨基酸 Amanita muscaria AmAAP1 Nehls et al. ,1999 ECM
氨基酸 Hebeloma cylindrosporum HcGAP1 Wipf et al. ,2002 ECM
多肽 Hebeloma cylindrosporum HcPTR2A Benjdia et al. ,2006 ECM
多肽 Hebeloma cylindrosporum HcPTR2B Benjdia et al. ,2006 ECM
寡肽 Hebeloma cylindrosporum HcOPT1 M俟ller et al. ,2007 ECM
氨基酸 Glomus mosseae GlmosAAP1 Cappellazzo et al. ,2008 AM
氨基酸 Glomus intraradices GintAAP1 Cappellazzo et al. ,2008 AM
铵盐 Glomus intraradices GintAMT1 L仵pez鄄Pedrosa et al. ,2006 AM
硝酸盐 Glomus intraradices GiNT Tian et al. ,2010 AM
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表 2摇 现已分离得到的菌根真菌中编码不同氮代谢酶的基因
Table 2摇 Genes involved in the metabolism of nitrogen compounds characterized in mycorrhizal fungi
酶 菌根真菌 名称 文献来源 菌根类型

硝酸还原酶 Tuber borchii TbNar1 Genbank ECM
硝酸还原酶 Hebeloma cylindrosporum HcNar1 Genbank ECM
亚硝酸还原酶 Tuber borchii TbNir1 Genbank ECM
亚硝酸还原酶 Hebeloma cylindrosporum HcNir1 Genbank ECM
谷氨酰胺合成酶 Tuber borchii TbGLN1 Genbank ECM
谷氨酰胺合成酶 Hebeloma cylindrosporum HcGLN1 Javelle et al. ,2003 ECM
谷氨酰胺合成酶 Glomus intraradices GiGS1 Tian et al. ,2010

Manjula et al. ,2005
AM

谷氨酰胺合成酶 Glomus intraradices GiGS2 Tian et al. ,2010 AM
谷氨酸合成酶 Glomus intraradices GiGluS Tian et al. ,2010 AM
Carbamoyl鄄phosphate synthase
glutamine chain

Glomus intraradices GiCPS Tian et al. ,2010 AM

精氨琥珀合成酶 Glomus intraradices GiASS Tian et al. ,2010 AM
精氨琥珀酸裂解酶 Glomus intraradices GiAL Tian et al. ,2010 AM
精氨酸酶 Glomus intraradices GICAR1 Tian et al. ,2010 AM
鸟氨酸氨基转移酶 Glomus intraradices GiOAT1 Tian et al. ,2010

Manjula et al. ,2005 AM

鸟氨酸脱羧酶 Glomus intraradices GiODC Tian et al. ,2010 AM
脲酶 Glomus intraradices GiURE Tian et al. ,2010 AM
谷氨酸合成酶 Tuber borchii TbGOGAT Genbank ECM
谷氨酸脱氢酶 Hebeloma cylindrosporum HcGDH1 Javelle,2003 ECM
谷氨酸脱氢酶 Tuber borchii TbGDH1 Genbank ECM

根内菌丝氮素的分解代谢。 其中 NH4
+ 鄄N 经真菌膜

上的转运蛋白进入根外菌丝后,第一步反应催化酶

为谷氨酰胺合成酶(GS),而 NO3
- 鄄N 吸收后需先经

硝酸还原酶(NR)以及亚硝酸还原酶(NiR)还原为

NH4
+ 鄄N。 GS 和 NR 是氮代谢途径中的关键限速酶,

其活性的高低可直接影响真菌利用氮素的水平。 在

AM 真菌中,精氨酸(Arg)被认为是菌根真菌吸收利

用氮素重要的中间产物,根外菌丝吸收的氮经一系

列酶促反应后主要生成 Arg,继而以 Arg 的形式输

送至根内菌丝(Bago et al. ,2001),与 Arg 合成相关

的酶包含谷氨酰胺合成酶 ( GS)、 磷酸合成酶

(CPS)、谷氨酸酶(Glus)、精氨琥珀酸裂解酶(AL)、
精氨琥珀合成酶(ASS)等。 CPS 参与 Arg 嘧啶的生

物合成。 ASS 和 AL 是 Arg 合成最后两步的催化酶。
而与 Arg 分解相关的酶包含精氨酸酶(CAR)、鸟氨

酸氨基转移酶(OAT)、鸟氨酸脱羧酶(ODC)以及脲

酶(URE),脲酶最终催化尿素分解为氨和 CO2。
Tian 等(2010)分析了这些酶基因的时空表达,发
现:当添加 4 mol·L-1 KNO3 时,根外菌丝中与 Arg
合成相关的酶基因表达量在 4 h 时快速增加,8 h 时

达到最大值,随后在 72 h 内降到起始水平。 而与

Arg 分解相关的基因在根外菌丝中表达量很低,在
根内菌丝中的表达量快速上升。 说明外界氮诱导了

与 Arg 合成及分解相关基因的表达,且该表达受时

间和空间调控。 其中不同的 GS 对氮素的亲和性不

同,基因表达模式各异,推测不同的 GS 可能行使不

同的功能。 现已发现的 GiGS1 更有可能是编码低氮

水平下铵盐同化酶的基因,而 GiGS2 则在高浓度氮

条件下参与氮的代谢。 一般认为 ODC 与鸟氨酸的

分解以及多胺的合成有关,而 Tian 等(2010)发现

GiODC 在根内菌丝和根外菌丝中的表达都很稳定,
并没有因外界氮供给而发生太大的变化,这就说明

GiODC 在菌根真菌中的作用主要是多胺的合成而

非鸟氨酸的水解。
2郾 2摇 菌根真菌中的氮代谢及转运

植物中无机氮的同化有两条途径: 一条是

NADP 依赖的谷氨酸脱氢酶途径,另一条是谷氨酰

胺合成酶鄄谷氨酸合成酶途径(GS鄄GOGAT)(Manjula
et al. ,2005)。 在正常供氮情况下,植物主要利用

GS鄄GOGAT 途径同化无机氮,即生物体吸收的 NH4
+

在 GS 的作用下与谷氨酸盐的羧基相结合,合成谷

氨酰胺,然后谷氨酸和谷氨酰胺作为转氨作用和酰
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胺态氮转移反应中的氮供体参与反应。 谷氨酸是许

多转氨酶重要的氨基氮供体,而谷氨酰胺这一酰胺

态氮则用于合成许多必要的代谢物,比如核酸、氨基

糖、组氨酸、酪氨酸、天冬酰胺和各种辅因子(Javelle
et al. ,2003)。

而菌根真菌能从土壤中吸收无机氮并转运给寄

主植物,说明菌丝体内可能存在一套氮代谢系统。
在外生菌根中,早已发现外生菌根真菌通过 GS /
GOGAT 途径将吸收的氮合成氨基酸(Vezina et al. ,
1989; Chalot et al. ,1994)。 研究者早期在 AM 真菌

孢子和菌丝体内发现了 NR 和 GS 活性(Stmdaresan
et al. ,1988; Kraldoff et al. ,1994),由此推测 AM 菌

丝体内存在与植物体内相同的氮代谢途径 GS鄄
GOGAT。 Hodge 等(2001)成功从 AM 真菌(Glomus
mosseae)中分离到编码 GS 的 cDNA 全长,同时还得

到了 Glomus intraradices 中该基因的 cDNA 片段;
Manjula 等 (2005) 通过检测 AM 根外菌丝中 GS鄄
GOGAT 途径有关酶的 mRNA 水平证明了 AM 中

GS鄄GOGAT 途径的存在,并且是菌丝同化无机氮的

重要途径(邓胤等,2009)。
菌丝体所吸收的氮素经代谢反应后运送至植物

体内的研究主要是在 AM 中进行。 早期有人推测氮

素是以 NO3
- 鄄N 为主的形式在菌丝内转移(Johansen

et al. , 1993 ), 但 是 缺 乏 必 要 的 证 据。 Bago 等

(2001)以 AM 菌丝体内高浓度的 Arg 含量为依据推

测 AM 菌丝内存在同动物氮代谢相同的鸟氨酸循

环,精氨酸为菌丝内运输的主要形态。 此后的生理

实验和分子试验结果均支持上述假说(Manjula et
al. ,2005;Cristina et al. ,2007),并指出 AM 真菌中

鸟氨酸循环的合成和分解代谢被 Arg 的长距离运输

所分开,与 Arg 合成相关的基因优先在根外菌丝中

表达,而与精氨酸分解有关的基因在根内菌丝中高

表达。 另有证据表明,Arg 通过与多聚磷酸盐结合

的形式在根外菌丝中运输,而磷在真菌体内是以多

聚磷酸盐的形式转运的。 因此菌丝体内磷与氮的运

输可能是协同运输,而非独立进行,这种运输方式可

保证最大限度地降低运输过程中的碳消耗。
上述模式的提出对于人们更好地理解 AM 真菌

促进植物氮素吸收机理有很大帮助,但是许多细节

仍待进一步完善,如 Arg 在菌丝间的传递方式,根内

菌丝中 Arg 的平衡离子是什么? 释放的鸟氨酸的去

向,此模式的调节方式和激活信号等。 除此人们对

于菌根真菌有机氮代谢过程中的基因了解还很少,
需要进行更多的研究工作证实。
2郾 3摇 氮素在菌根真菌和植物根系细胞界面质外体

的转运

虽然菌根真菌吸收氮素并将其提供给寄主植物

这一观点早已得到证实,但根内菌丝直接提供给植

物的氮形态至今未确定。 由于先前的同位素标记试

验和酶学试验显示:当施予 NH4
+ 鄄N 时,谷氨酸盐和

Arg 分别为外生菌根真菌和 AM 真菌中氮的主要积

累形态,所以氨基酸曾被认为是菌根真菌和植物根

系细胞界面质外体氮素转运的主要形式(Chalot &
Brun,1998),但现有的研究更倾向于无机氮为其转

运形式。 研究者从藜蒺苜蓿(Medicago truncatula)
和日本百脉根( Lotus japonicus)根系中分离得到了

编码 NO3
- 鄄N 转运蛋白的基因,当外界施加 NO3

- 鄄N
后,该基因在菌根根系中上调表达,由此推测硝态氮

有可能是氮在该界面质外体的转运形态(Hohnjec et
al. ,2005);Manjula(2005)和 Jin 等(2005)发现,13C
元素虽然是随氮素一起由根外菌丝运输至根内菌

丝,但是并没有出现在寄主植物细胞中,结合核磁共

振的光谱图以及基因表达分析,推测 Arg 分解产生

的 NH4
+可能为该界面质外体氮转运的主要形式。

同一时间,Selle 等(2005)在外生菌根中也得到了一

致的推测。 Gutther 等(2009)利用激光显微切割技

术从菌根根系中获得含有丛枝的细胞群体,并从中

分离得到一种编码高亲和性铵盐转运蛋白的基

因———LjAMT2郾 2,研究发现:此基因在菌根中高度

上调表达,并且对酸性 pH 有很强的依赖性,酵母异

源功能互补试验证明,该转运蛋白与 NH4
+的转运密

切有关。 NH4
+占到了整个环丛枝区域全部 NH4

+ /
NH3的 99郾 998% ,是 LjAMT2郾 2 吸收的主要形式,然
而其在卵母细胞中的转运特点显示,LjAMT2郾 2 转运

的是 NH3,而非 NH4
+。 考虑到环丛枝区域属一个酸

性环境,并且细胞膜两侧的转运机制属电中性转运

机制, Gutther ( 2009 ) 提 出, LjAMT2郾 2 可 能 吸 收

NH4
+,然后在跨膜转运前去质子,并释放无电荷的

NH3至植物根细胞质中。 这种机制不仅避免了高浓

度 NH4
+对植物细胞的毒害作用,去质子后的 H+留

在界面质外体,保持并增强了 H+的梯度,保证了在

此界面发生的依赖于 H+的转运进行。
图 1 展示了 AM 吸收利用无机氮的代谢调控模

型,首先根外菌丝通过不同的转运蛋白从土壤中吸

6031 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 生态学杂志摇 第 31 卷摇 第 5 期摇



图 1摇 无机氮在 AM 中的转运、代谢调控途径模型
Fig. 1摇 Model of nitrogen transport and metabolism in the arbuscular mycorrhizal fungi
黑色箭头代表无机氮代谢反应的方向,圆点代表各个反应步骤中起作用的酶,虚线箭头代表氮代谢途径中相应基因的可能调控机制。 来源于
Jin et al. , 2005;Guether et al. , 2009; Tian et al. , 2010。

收不同形式的无机氮,然后通过一系列的反应,将其

合成 Arg,菌丝随后以 Arg 与多聚磷酸盐结合的形

式将氮运至根内菌丝,通过鸟氨酸循环的分解代谢

途径将 Arg 分解为 NH4
+,NH4

+在经植物细胞膜转运

之前,在菌丝与植物细胞的界面质外体释放 H+ 和

NH3,NH3 随后进入植物细胞质,参与植物的新陈

代谢。

3摇 菌根真菌促进植物吸收利用氮素的生理机制

除极少数例外(Turnbull et al. ,1996; Nasholm
et al. ,1998; Bennett et al. ,2004),大部分植物并不

具备利用氨基酸等有机氮的能力 ( Cappellazzo et
al. ,2008)。 菌根真菌可以通过自身分泌或者间接

促进寄主分泌有机质或其他物质的途径对这部分氮

加以利用。 研究发现,杜鹃花类菌根可以分泌胞外

蛋白酶、糖酶、几丁质酶等从蛋白质以及复杂有机质

中吸收 N 素(张春英和戴思兰,2008);接种 AM 真

菌也可增加土壤根际蛋白酶、脲酶等酶的活性,从而

加快有机氮的矿化速度(Hawkins,2000; 宋福强等,
2004)。 除此之外,多种类型菌根均可以分泌质子

和有机酸,改变根系生长介质的 pH,从而促进难容

性物质的降解。 宋福强等(2004)发现:接种 AM 真

菌可使植物根际 pH 降低,并且降低幅度与菌根侵

染率呈正相关关系。 在菌根真菌运输矿质元素动力

学方面,有研究证明 NO3
- 鄄N 吸收的驱动能力来自

于细胞膜两侧与之耦合的质子电化学梯度,例如,植
物可通过与两个 H+同向运输的机制吸收硝态氮(徐
敏等,2002)。 此外,菌丝管道中原生质具有双向流

动特征,周边细胞质按一个方向流动,中央细胞质按

相反方向高速流动,这种高速流动是促进宿主植物

高效吸收矿质元素的生理基础。
另外,菌根真菌的侵染可以直接促进寄主植物

地上部和地下部 NR 和 GS 活性升高,而这两个酶是

植物氮素代谢的两个关键限 速 酶 ( Marschner,
2001)。 Gomez 等(2009)用 AM 真菌 Glomus intrara鄄
dices 侵染 Medicago truncatula,并从侵染细胞中分离

到了 Glomus intraradices 的一个 AUTT 同系物,而

AUTT 被认为是细胞进行自我吞噬的一个标志,由
此推测 AM 的丛枝有可能存在自噬现象,这就为丛

枝本身是菌根氮源一部分的观点提供了分子证据

(Gomez et al. ,2009)。

4摇 菌根真菌促进植物利用氮素的解剖构造基础

从解剖特征上看,菌根主要是通过扩大植物的

吸收面积,缩短养分运输距离的方式促进植物吸收

和利用氮素的。 首先,菌根拥有庞大的根外菌丝,其
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数量和长度上远远超过幼根根毛,在根系周围形成

庞大的网状菌丝体结构。 且根外菌丝细长的结构可

保证菌丝比较容易地穿插进难分解的有机质吸收一

些植物根系难以吸收的复杂氮素(Benjdia et al. ,
2006)。 另外,AM 真菌的菌丝体不具备隔膜,营养

元素在菌丝中可以快于植物根系几倍的速度进行传

递(Li et al. ,1991)。 除菌丝本身特性外,菌根真菌

的侵染可有效地促进寄主植物根系的生长(王剑敏

等,2011),尤其是对于没有根毛结构的杜鹃花科植

物而言,该意义更为重大。
其次,植物组织水平上,菌根的丛枝、菌丝圈、菌

丝节和哈氏网等结构的形成均扩大了菌丝与植物细

胞的接触面积,其中 AM 环丛枝膜可增加皮层细胞

膜面积至少 10 倍(Gomez et al. ,2009)。 有的外生

菌根菌丝甚至可以直接侵入植物髓部形成髓部哈氏

网,菌丝体吸收的养分和水分可直接输送至髓部

(郑来友等,2003)。 李宝珍等(2007)在研究氮饥饿

水稻利用不同形态氮素的差异时发现,菌根可以降

低水稻的根冠比,而根冠比的减小与养分供应的增

加相关联(Alexander et al. ,1984)。 细胞外的根外

菌丝还可在土壤中聚集形成菌索组织,并普遍存在

菌丝融合、隔部分或全部消解等现象;在菌根共生体

细胞学水平上,AM 真菌的侵染可使寄主植物细胞

质膜、细胞骨架成分及结构发生改变,如,膜蛋白的

变化、膜上离子通道的形成等,它还可以改变细胞骨

架主要成分微管、微丝的数量和长度,甚至使微管部

分或完全解聚,降低细胞质的黏滞度(郑玲和吴小

琴,2008)。 虽然缺乏直接的证据,但是这些结构的

变化在一定程度上可能与氮素利用相关。
另外,液泡作为植物和真菌细胞的储藏器和排

泄器,在营养物质的分解、转运和吸收过程中,无疑

起着重要作用。 外生菌根真菌对氮、磷有较强的吸

收和储存能力,且氮、磷主要储于液泡中(Kottke et
al. ,1998; 钱晓鸣等,2001)。 Arg 在 AM 真菌利用

氮素过程中起着重要的中间介导作用,近 90% 的

Arg 都储存在菌丝体液泡中( Jin et al. ,2005; Man鄄
jula et al. ,2005)。 而丝状真菌的液泡也不只是简

单的球形结构,有时会形成复杂的管状系统,推测这

可能在养分的长距离运输中发挥重要作用(Cole et
al. ,1998; Uetake et al. ,2002)。

5摇 存在问题

尽管关于菌根真菌促进植物吸收和利用氮素的

研究取得了上述进展,但是不论是解剖、生理还是分

子方面,都是一些不完整的信息,菌根真菌吸收氮素

的信号传导途径还不清楚,菌根真菌侵染引起的相

关的菌根根系解剖结构变化、生理现象等还很难准

确解释。 加之现今的研究多是从外生菌根和 AM 入

手,其他菌根类型的研究基本处于空白。 菌根真菌

促进植物吸收和利用氮素机制研究中的分子证据多

数来源于菌根真菌,而寄主植物中与共生直接相关

的氮素代谢基因很少,菌根的存在究竟是如何影响

寄主植物,植物又启动了一套怎样的与非菌根植物

不同的机制目前还不清楚,另外,有机氮作为植物生

长的一个重要的、具有高开发潜力的氮素供应源已

经开始受到人们的重视,但关于菌根化植物利用有

机氮的研究还不够深入。 随着 RNA 干扰和 TILL鄄
ING(定向诱导基因组局部突变)等反向遗传学技术

的成熟,各种模式植物基因组测序工作的展开,以及

激光显微切割技术在菌根研究上的应用,菌根真菌

促进植物利用氮素的机制将不断被揭示,实现菌根

真菌在人为控制下有目的地促进农业、林业以及花

卉等产业的发展。
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