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摘摇 要摇 丛枝菌根真菌能与 80%的陆生维管植物形成互惠共生关系,共生体的存在对促进植
物营养吸收和提高抗逆性具有重要意义. 丛枝菌根真菌从宿主植物获取其光合产物碳水化合
物的同时,通过外生菌丝吸收各种氮源,有效增强了宿主植物对氮素的吸收,以及氮在植物居
群和群落水平上的交流,改善了植物营养代谢,增强了植物应对外界环境胁迫的能力. 而共生
体对氮的吸收、转运,以及氮从真菌到宿主植物的传输、代谢机制至今仍有许多问题亟待解
决. 本文综述了当前丛枝菌根共生体中氮传输代谢的主要机制,以及碳、磷对共生体氮传输代
谢的影响;从群落和生态系统水平,简要阐述了丛枝菌根真菌在植物中氮分配的作用和对宿
主植物的生态学意义,并提出共生体中氮代谢的一些需要深入研究的问题.
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Abstract: Arbuscular mycorrhizal fungi (AMF) can form mutually beneficial relations with more
than 80% of vascular plants, and the existence of the symbiote is of significance in promoting the
growth and stress tolerance of host plants. AMF can obtain the photosynthate carbohydrates from
host plants, and in the meantime, effectively promote the nitrogen (N) uptake by host plants via
the absorption of various N sources by mycorrhiza mycelia, resulting in the N exchange at population
or community level, the improvement of host plants nutrition and metabolism, and the strengthening
of the stress tolerance of host plants. However, there are still in debates in which ways the symbiote
absorbs and transfers N and what the mechanisms the N metabolism and translocation from AMF to
host plants. This paper reviewed the mechanisms of N metabolism and translocation in the symbiote
and the effects of carbon and phosphorous on the N metabolism and translocation. The roles of AMF
in the N allocation in host plants and the related ecological significance at community and ecosystem
levels were briefly elucidated, and some issues to be further studied on the N metabolism in the
symbiote were addressed.
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摇 摇 丛枝菌根是自然界中丛枝菌根真菌(arbuscular
mycorrhizal fungi, AMF)和宿主植物之间形成的最

为普遍的一种共生形式,能与 80%的陆生维管植物

形成共生菌根[1-2] . 共生体的存在对促进宿主植物

营养吸收和提高植物抗逆性具有重要的意义. 丛枝

菌根真菌可以吸收水和矿质营养(氮、磷、硫以及锌

等),并传输给宿主植物;作为回馈,宿主植物将光

合作用合成的碳水化合物以己糖的形式输送给

AMF 作为真菌的碳源[1,3-6] . 而这种营养物质交换是

通过 AMF 定殖在植物皮层细胞内形成丛枝结构的

共生体来完成的[6] . 这一过程可以有效地控制宿主

和真菌之间的养分平衡,达到最佳共生状态. 这种共

生关系不仅增强了植物营养吸收能力,也提高了植

物抵抗生物及非生物胁迫的能力[4,7] .
丛枝菌根真菌的根外菌丝( extraradical myceli鄄

um, ERM)通过蔓延交错在土壤中形成大量的菌丝
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网,扩大了植物根系的面积范围,能够更加深入地吸

收土壤中的营养成分,然后转运给共生体,最后转运

至根部利用,有效提高了宿主植物对环境中营养元

素的吸收、转运[8-11] . 目前有关 AMF 吸收转运磷的

机制已有较多报道,在 AMF 代谢转运磷的机制,尤
其在其分子基础和基因调控方面取得了重要的成

果[12-14] . 此外,在碳代谢方面,已运用分子生物学、
核磁共振及各种生化方法初步探讨了碳在共生体中

的流动方式[13,15] .
氮作为植物生长的重要营养元素,在自然环境

和农田生态系统中,特别是逆境条件下,是植物生长

的限制性元素[16] . AMF 同样可以通过根外菌丝吸

收环境中的 NO3
-、NH4

+和氨基酸,并把吸收的氮转

运给植物,增强植物氮营养. 近年来,人们针对 AMF
吸收、转运氮的机制,运用生化、分子等手段对 AM
共生体中氮转运和传递的形态、AM 真菌体内 N 代

谢的新途径等进行了大量研究,取得了重要成

果[17-22],从而完善了氮代谢模型,加深了对 AMF 转

运和代谢氮内在机理的认识. 目前丛枝菌根真菌吸

收氮素的研究逐渐引起人们的重视, 成为一个新的

研究热点. 一些研究者围绕着丛枝菌根共生体中氮

传输的机理机制做了很多工作,但仍有许多问题需

要进一步验证. 比如,通过菌根真菌吸收的氮究竟是

主要氮源还是辅助氮源,氮代谢与磷代谢及碳代谢

的关系及其对宿主植物的生态学意义,以及氮流通

在群落、生态系统水平上对物质循环和生态维护的

重要意义等.
鉴于此,本文综述了 AMF 共生体中的氮传输模

型,主要运输途径,AMF 对氮的吸收、运转和代谢特

点,以及碳、磷等对氮代谢的影响. 同时,从群落和生

态系统的水平着眼,简述丛枝菌根真菌对宿主植物

的生态学意义,该方面研究存在的问题及今后的工

作建议.

1摇 氮代谢模型及运输途径

1郾 1摇 氮吸收、转运、代谢模型

菌根植物可以通过植物根系和 AMF 根外菌丝

吸收氮素,其中菌丝吸收氮素占植物总氮的 30%左

右,说明菌丝体可能存在一套氮代谢系统. 早期研究

发现,菌丝体内存在大量游离氨基酸. Smith 等[23]认

为,氨基酸或者氨基化合物可能是 AMF 向植物传递

的氮形态. Bago 等[15]在此基础上提出了丛枝菌根共

生体中氮从真菌到植物的运输机制的假设. 这一假

设是以特定氨基酸鄄精氨酸(Arg)为核心的. 随后,大

量分子的、生化的,以及代谢的证据不断支持和完善

这一模型[24-25],特别是近期的丛枝菌根真菌氮代谢

途径上关键基因的克隆鉴定、定量表达,以及在15N
标记基础上的共生体中氮代谢通量分析等研究在很

大程度上完善了这一模型(图 1) [20] . 该模型的基本

内容是:土壤中的无机氮(包括硝态氮和铵态氮)被
菌根真菌蔓延在土壤中的外生菌丝吸收以后,在外

生菌丝中首先转化为精氨酸,精氨酸从外生菌丝运

输到着生在宿主植物细胞内部的内生菌丝(intraradi鄄
cal mycelium, IRM)中,在内生菌丝中再发生从有机

到无机形式的氮转化而释放出铵态氮,最终传输给宿

主植物细胞供其利用. Jin 等[21-22] 进一步完善了该模

型,提出了精氨酸在传输过程中的双向运转可能.
摇 摇 图 1 是菌根真菌共生体中氮素吸收、代谢和运

转模型[20] . 根外菌丝吸收土壤中不同形态的氮素,
并通过一系列代谢转化反应生成精氨酸,精氨酸沿

着根外菌丝进入根内菌丝中分解释放出无机氮,无
机氮穿过根内菌丝进入宿主植株根系,继而被宿主

利用[20-22] .
1郾 2摇 氮代谢的主要运输途径

基于大量试验数据,氮在丛枝菌根共生体中传

图 1摇 丛枝菌根共生体中氮的吸收、代谢和运输模型[20]

Fig. 1摇 Working model of N uptake, metabolism and transfer in
the AM symbiosis[20] 郾
IRM:根内菌丝 Intraradical mycelium; ERM:根外菌丝 Extraradical my鄄
celium; Glu:谷氨酸 Glutamic acid; Gln:谷氨酰胺 Glutamine; Arg:精
氨酸 Arginine; Orn:鸟氨酸 Ornithine; Put:腐胺 Putrescine; Urea:尿
素 Urea; NT:硝酸盐离子泵 Nitrate transporter; GS:谷氨酰胺合成酶
Glutamine synthetase; GluS: 谷氨酸合酶 Glutamate synthase; CPS:氨
基甲酰磷酸合成酶 Carbamoyl鄄phosphate synthase; ASS:精氨基琥珀酸
合成酶 Argininosuccinate synthase; AL:精氨酸代琥珀酸裂解酶 Argin鄄
osuccinate lyase; CAR:精氨酸酶 Arginase; ODC:鸟氨酸脱羧酶 Orni鄄
thine decarboxylase; OAT:鸟氨酸氨基转移酶 Ornithine aminotrans鄄
ferase; URE:脲酶 Urease郾 黑圆点代表代谢途径相关基因 Black dots
are metabolism related genes,虚线箭头代表与关键基因表达相关的代
谢调控 Dotted arrow are metabolism regulation related crucial genes ex鄄
pression郾
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输的基本模型已经确立. 这是一个无机-有机-无机

的转变过程[15] . 从土壤中吸收的无机氮(氨态氮或

硝态氮)首先在真菌的作用下转化成有机的氨基

酸———精氨酸(Arg),并在菌丝体内运输,运输到内

生菌丝后释放出无机氮(铵态氮)给宿主植物细胞,
完成了传氮去碳的传递过程[20,24-25] . 在这一过程中

涉及了很多参与氮代谢的功能基因和酶. 目前在丛

枝菌根共生体中已经获得 20 多个氮代谢相关基因

(表 1),这些基因的鉴定更好地说明了氮的吸收代

谢转运途径,特别是菌根真菌根内球囊酶 (Glomus
intraradices)中大量的功能基因的表达分析和酶活

性的测定,以及氨态氮、硝态氮运输离子泵的鉴定,
在极 大 程 度 上 促 进 了 对 氮 传 输 机 制 的 理

解[20,24,26-28] . 此外,在另外一种丛枝菌根真菌摩西球

內囊霉(Glomus mossae)中也鉴定出了谷氨酰胺合成

酶和氨基酸透性酶[29-30] . 这为比较相近种间的运输

机制奠定了基础.

2摇 丛枝菌根共生体中氮的传输和代谢机理

2郾 1摇 丛枝菌根共生体中氮的吸收、同化

菌根真菌通过外生菌丝从土壤中吸收无机氮

(或者有机氮),并在外生菌丝中实现从氮的无机形

式到有机形式的转变. 作为真菌从土壤中吸收氮的

第一步反应,真菌的硝态氮、铵态氮运输离子泵的第

一反应是:随着环境中氮浓度的变化而在转录水平

上发生相应的变化. 在根内球囊霉中发现、鉴定了一

个硝酸根离子泵,其转录水平上的基因表达会随着

外界硝酸盐水平的提高而上调,并且对硝酸根有着

高度的亲和性[20] . 此外,在此真菌中也发现、鉴定了

1 个参与铵离子吸收的、高亲和性的铵离子泵[27] .
理论上,无论是植物还是真菌对矿质元素的吸收都

会有高度亲和性和低度亲和性的离子泵同时参与,
因而可以预期,在真菌中很有可能存在参与氮吸收

的低度亲和性的离子泵.
除此之外,丛枝菌根真菌还可以直接从环境中

吸收有机氮(如氨基酸) [25],或者通过分解有机物来

获得氮源,并把其储藏在菌丝体中[33] . 例如,在摩西

球內囊霉中已经鉴定出了一个参与脯氨酸(Pro)运
输的透性酶 GmosAAP1,而且该酶对脯氨酸的运输

方式与pH及能量的多少息息相关,其转录水平会

表 1摇 丛枝菌根共生体中已经鉴定的氮代谢基因(包括来自于植物和真菌)
Table 1摇 Nitrogen metabolism genes identified in the arbuscular macorrhizal symbiosis ( including plants and fungi)
基因
Genes

来源物种
Resources

主要发现
Main findings

硝酸还原酶
Nitrate reductase

根内球囊霉、玉米 Glomus intraradices,
Zea mays

在 AM 着生的根部,由硝酸还原酶代谢的亚硝酸
的生成主要依靠辅酶 NADPH; 菌根真菌的硝酸
还原酶的转录主要是发生在丛枝而不是泡囊[26]

谷氨酰胺合成酶
Glutamine synthetase

摩西球內囊霉、根内球囊酶 G. mosseae,
G. intraradices

不同的氮处理对谷氨酰胺合成酶的调控主要发
生在转录后水平,而不是转录水平[29]

谷氨酰胺合成酶
Glutamine synthetase

胡萝卜 Daucus carota 鉴定了来自胡萝卜的 3 个谷氨酰胺合成酶片
段[31]

谷氨酸合酶、铵离子泵、脲酶辅助蛋白 Glutamate
synthase, ammonium transporter, urease accessory
protein

根内球囊霉
G. intraradices

基因表达支持了同化的氮首先转化为精氨酸,然
后在真菌内部实现转移,并在植物细胞内释放铵
态氮[21]

铵离子泵
Ammonium transporter

根内球囊霉
G. intraradices

GintAMT1 参与了菌根真菌从环境中吸收铵态
氮[27]

氨基酸透性酶
Amino acid permease

摩西球內囊霉
G. mosseae

GmosAAP1 在氨基酸获得的第一步起着主要作
用,特别是对脯氨酸[30]

精氨酸酶、谷氨酰胺合成酶、鸟氨酸氨基转移酶、
精氨琥珀酸合成酶、铵离子泵 Arginase, Gluta鄄
mine synthetase, Ornithine aminotransferase,
Argininosuccinate synthase, Ammonium transporter

根内球囊酶、苜蓿 G. intraradices,
Medicaga truncatula

根据短序列片段设计 RT鄄PCR 引物,并以此检测
转录水平,包括在真菌根内球囊酶和宿主植物苜
蓿[28]

铵离子泵
Ammonium transporter

百脉根
Lotus japonicus

该离子泵在宿主细胞内部与真菌菌丝的空隙处
结合铵 离 子, 并 在 植 物 植 物 细 胞 质 内 释 放
NH3

[32]

谷氨酰胺合成酶 1,2、精氨琥珀酸合成酶、鸟氨
酸氨基转移酶 1、精氨酸酶、鸟氨酸脱羧酶、脲
酶、谷氨酸合酶、甲酰磷酸合成酶谷氨酰胺链、精
氨琥珀酸裂解酶 Glutamine synthetase 1,2, argin鄄
inosuccinate synthase, ornithine aminotransferase
1, arginase, ornithine decarboxylase, urease, glu鄄
tamate synthase, carbamoyl鄄phosphate synthase,
arginosuccinate lyase

根内球囊霉
G. intraradices

通过真菌实现的氮同化能够触发外生菌丝、内生
菌丝以及宿主植物本身的氮代谢基因的表达[20]
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随着周围环境中氨基酸含量的增加而上调[30] . 对于

其他可以直接从土壤中吸收的氨基酸来说,真菌中

也可能存在着相应的氨基酸透性酶,如精氨酸透性

酶[25] .
硝酸盐被外生菌丝吸收后,会在菌丝体内实现

从硝态氮到铵态氮的第一步转化. 其中两个关键

酶———硝酸还原酶和亚硝酸还原酶在这一过程中起

着重要作用. Guescini 等[34] 在外生菌根真菌 Tuber
borchii 中发现并鉴定出了硝酸和亚硝酸还原酶.
Kaldorf 等[26]在根内球囊霉中发现了硝酸还原酶的

部分序列片段,并基于该片段做了基因表达的分析.
从硝态氮转化而来或者从土壤中直接吸收的铵态

氮,再经过谷氨酰胺合成酶和谷氨酸合成酶(GS /
GOGAT)的联合作用,转化成有机的氨基酸. 此外,
需要 NAD(P)参与的谷氨酸脱氢酶途径也可能在这

一转化过程中起着重要的作用,但目前还需要更为

直接的证据加以证明.
Breuninger 等[29]发现,在根内球囊霉和摩西球

內囊霉中,谷氨酰胺合成酶的调控发生在转录水平

上. Tian 等[20]进一步证实, 根内球囊霉中存在的谷

氨酰胺合成酶只是一个基因家族中的一员,并定义

为 GiGS1. 该基因与另一个家族成员 GiGS2 一起发

挥着功效,并在不同的氮浓度下,通过转录水平上的

调控来实现二者之间的协调配合. 这两个基因之间

功能上的分工和互补,在基因表达和酶动力学分析

中也得到了验证. 同时,酶活分析也表明,两个酶对

底物谷氨酸都具有较低的 Km值,意味着 GS / GOGAT
途径在较低的氮浓度条件下也能发挥作用[20] .
2郾 2摇 丛枝菌根共生体中氮的代谢和转运

无机氮在外生菌丝中同化为有机氮,继而转化

成精氨酸,并以精氨酸的形式传送到内生菌丝中. 在
内生菌丝中,精氨酸首先通过鸟氨酸循环的分解途

径释放 NH4
+和鸟氨酸,NH4

+再通过 AMT 蛋白迅速

地转移给植物根细胞,保持根内菌丝中低水平的

NH4
+,而参与转移的碳在内生菌丝中以某一形态返

回外生菌丝,继续参与代谢,释放出的 NH4
+转移给

植物供其生长. 这是氮在共生体中传输的第二步. 在
此过程中,GS鄄GOGAT 途径和鸟氨酸循环的联合作

用保障了氮素在菌丝和根系之间的持续转移. 精氨

酸作为鸟氨酸循环中的重要中间产物,能在外生菌

丝和内生菌丝之间快速地转变为其他形态,通过酶

的催化快速地转化分解,进而释放 NH4
+,而以无机

氮 NH4
+的形态向宿主提供氮能控制碳的流出,节省

了碳的消耗. 这对 AMF 自身也有很重要的意义. 而

氮的同化和 NH4
+的释放过程单靠 GS鄄GOGAT 途径

是无法实现的.
在真菌根内球囊霉参与氮代谢的主要途径———

脲循环中,除了鸟氨酸氨甲酰鄄转氨酶尚未报道之

外,其他关键酶都已经鉴定. 利用实时定量 PCR 技

术证明,在外生菌丝中,精氨酸合成途径上的基因会

随着谷氨酰胺或谷氨酸的积累而表达水平上调. 相
反,在内生菌丝中参与精氨酸分解的基因(包括精

氨酸酶、脲酶和鸟氨酸氨基转移酶,以及鸟氨酸脱羧

酶)会随着精氨酸从外生菌丝到内生菌丝的不断运

输而表达下调[20] . 这进一步证实了共生体中以精氨

酸为中心的从外生菌丝到内生菌丝的氮的转运,尽
管在内生菌丝中形成的鸟氨酸的最终去向还需要

探明.
丛枝菌根真菌着生在宿主细胞内的丛枝、泡囊

和植物皮层细胞之间的空隙是氮在两者之间传输的

重要区域[35] . 真菌的铵离子泵会把铵态氮托运到此

空隙[19,23],然后植物的铵离子泵发挥作用,把植物

和真菌共生质体界面处的 NH4
+转运到植物细胞内

部,然后再在植物细胞内释放出铵态氮[27,34] . 氮代

谢的调控由不同的信号途径联合发挥作用,这与磷

吸收的调控模式相类似[36] . 着生在植物细胞内的真

菌菌丝中的氮代谢基因,其表达水平的调控不但与

细胞内积累的氮的多少有关,也与代谢途径中的一

些中间产物有关[20] . 此外,与酿酒酵母(Saccharomy鄄
ces cerevisiae)相比,菌根真菌的氮代谢物调控方式

(NMC)在丛枝菌根外生菌丝中明显不同. 高浓度的

精氨酸没有下调精氨酸合成基因的表达,反而提高

了其表达水平;而在酿酒酵母中,其结果是下调的.
这意味着丛枝菌根真菌中的代谢物调控可能与宿主

植物的分泌物或者其他化学产物的参与相关,也可

能是植物和真菌之间氮利用率的不同所致[37] .

3摇 丛枝菌根共生体氮代谢与碳、磷代谢的交互作用

AM 真菌通过与宿主植物的营养交换形成互惠

共生关系,AMF 外生菌丝吸收氮、磷等营养物质传

输给宿主植物,而 AMF 不能进行光合作用,宿主植

物将碳水化合物传递给 AMF. 通过这种碳氮交互作

用,宿主植物通过光合作用,使空气中更多的碳固定

在植物和真菌中;宿主植物向 AMF 传输的碳以脂质

体三酰基甘油的形式储存在泡囊中,三酰基甘油再

沿着菌丝由内生菌丝向外生菌丝运输,为外生菌丝

提供碳源,而 AMF 在利用碳源增强菌根生长的同

时,促进了植物对土壤氮等营养物质的吸收. 有研究
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表明,AM 共生体中氮的吸收转运是由宿主植物运

输给真菌的碳流引发的[38] . 提高空气中的 CO2 分

压,可以促进 AM 真菌对土壤氮的吸收,从而改善植

物寄主的氮素营养[39] . Olsson 等[40] 研究表明,菌根

真菌的氮水平决定了真菌碳流量的分配. 由此可见,
虽然 AMF 与植株的碳氮交互作用存在分歧,但

AMF 氮代谢和碳代谢有着密切联系,真菌和植物间

的碳、氮交互关系控制着二者的营养传递.
磷是植物生长发育的必需营养元素之一. AMF

外生菌丝可以将无机磷转化为多聚磷酸盐,以多聚

磷酸盐(polyP)的形式运输到内生菌丝中. 内生菌丝

中的 polyP 通过水解释放无机磷(Pi)到菌根细胞

中,进而将 Pi 传递给宿主植物. 而多聚磷水解释放

的能量,增强了氮代谢载体精氨酸从外生菌丝到内

生菌丝的转运. 尽管多聚磷 polyP 中被电离的磷离

子不需要 Arg+的作用[41],但是并不能排除精氨酸和

磷的结合作用以及二者的协同运输,因为精氨酸很

容易在相同摩尔无机磷或短链的多聚磷酸盐溶液中

溶解. 试验表明,AMF 能够显著提高宿主植物对土

壤磷的吸收,增加植物氮素营养[42] . 但高磷条件抑

制了 AM 真菌菌根的形成和 ERM 的伸长,使 AMF
外生菌丝对外源氮的吸收能力下降,降低了内生菌

丝向宿主植物传递氮的能力,从而影响 AM 真菌的

整个氮代谢途径.
无论在自然还是受干扰条件下,菌根真菌对宿

主植物的侵染率都与氮、磷的水平相关[43] . 通常,营
养缺乏条件下,菌根真菌的生长和发育更容易获得

不同程度的提高[44] . 例如,当磷素供应不足时,菌根

真菌对宿主植物氮吸收的促进效果最为显著. 菌根

真菌的菌丝的生理、形态会受到外界无机氮源的多

少和种类的影响. 同时,根际微生物或者根系分泌

物,以及一些次生代谢产物也在菌根真菌的生长和

发育过程中起着重要的调节作用[45] . 这意味着菌根

真菌对宿主植物氮吸收的影响不但与外界氮源有

关,也与菌根真菌自身的种类,以及根际伴生菌的种

类和数量有关. 因此,根据不同的立地条件,结合宿

主植物的种类,鉴定相应的菌根真菌及其伴生菌,对
促进丛枝菌根共生体在农业生产中的应用具有重要

的意义.

4摇 丛枝菌根促进植物之间氮转移

AMF 可以通过菌根网络与植物形成共生体,改
善植物个体营养[46],增强宿主应对外界胁迫的能

力[47] . 而植物根系间通过 AM 真菌的根外菌丝形成

的连接植物的菌丝桥,为不同植物间养分的转移提

供了一条直接途径. 菌根通过菌丝可以将某种植物

多余的氮、磷运输到其周围的植物. 由此可见,菌根

真菌的存在对宿主植物个体的氮吸收发挥着作用,
而且对加强居群、群落水平上的植物间的氮交流也

发挥着功效. 例如,由于大量菌丝体的纽带作用,氮
可以从固氮豆科树木上传送到相邻的草本植物或作

物上,其传递的氮量可以达到草类植物含氮总量的

2郾 5% [48-49] . 不同植物间氮的转移取决于彼此间氮

的源鄄库的动态平衡[49],而这一传输也会通过氮的

再分配调整植物间营养平衡,改变植株种群的竞争

能力,反过来影响植被特征. 同理,除了氮之外,菌根

真菌网络也可以看作是磷、碳及其他营养元素的储

存库. 而这些营养元素的多少又会通过影响菌根真

菌的数量和种类(即多样性),实现群落水平上的营

养元素再分配的调节,进而影响到植物种内和种间

的竞争[50] . 不同土壤条件以及不同碳、氮水平条件

下菌丝体的丰富程度,也间接地说明菌根真菌参与

了生态系统中氮的再分配[51] . AMF 在氮和磷的吸

收上具有重要意义. 菌根的氮营养效应也表明了在

自然生态系统中,AMF 菌丝桥在植物间养分传递及

生态系统养分循环中的重要作用.

5摇 丛枝菌根真菌在植物氮代谢过程中的生态作用

目前,AMF 共生体的氮运输代谢机制研究不断

深入,其在宿主植物氮循环过程中的生态作用也愈

发重要. AMF 与植物共生形成共生体. 在植物个体

水平上,AMF 通过与植物共生形成的菌根网络增强

氮代谢,改善植物营养;在种群水平和生态系统中,
AMF 通过错综复杂的菌根网络改变植物间的营养

平衡,驱动土壤营养循环[52],影响植物间的竞争关

系[53],使物种生态位发生位移,并最终导致生态系

统水平上的变化. 因此,其在植物种群建立、群落竞

争、物种多样性,以及群路空间分布格局中均具有重

要的调节作用[54-55],对整个生态系统产生重要的

影响.
菌根与宿主植物共生体形成过程与环境中的氮

有关[56-57],而固氮的根瘤则是在宿主植物菌根共生

体基础之上形成的. 对于菌根菌和固氮菌来说,尽管

在宿主范围上不同,但它们之间共享着一定的分子

机制[58] . 某些宿主植物特定的遗传基因无论是对菌

根共生还是根瘤共生都有着重要的调控功能. 比如,
固氮菌根植物百脉根( Lotus corniculatus)中的两种

质体蛋白 CASTOR 和 POLLUX,在菌根真菌和固氮
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菌的侵染并进入植物细胞的过程中都发挥着关键性

的作用[59] . 对于固氮菌来说,在根瘤的形成过程中,
磷和硫是两个关键的营养元素,对根瘤的发育和固

氮能力至关重要. 而丛枝菌根与植物形成的共生体

增强营养吸收,保证了根瘤菌所需的矿质元素[60] .
这在一定程度上促进了固氮菌和菌根植物尽可能地

形成联合共生[58] . 而丛枝菌根与根瘤菌协同进化关

系在丛枝菌根真菌、固氮菌和宿主植物之间的协调

作用,以及整个生态系统的氮循环过程中具有重要

作用.
总之,AMF 与植物形成的菌根共生体在生态系

统中广泛分布. 作为生态系统的重要组成部分,AMF
的种群丰度影响着植物种群丰富度、群落多样性和

群落结构,AMF 菌丝体通过建立植物种间的联系,
调节着生态系统中氮素等的营养循环,而 AMF 多样

性及其与根际微生物的拮抗或竞争,同样直接或间

接地影响着植物群落多样性和生态系统功能.

6摇 问题与展望

目前,AM 真菌共生体中氮的代谢和运输传递

的分子机制已经取得了重大的进展. 利用分子、生化

等手段对氮的吸收和代谢的研究,揭示了氮的吸收

特点、转运载体,以及氮同化分解的新途径,使氮代

谢模型得到补充和完善,加深了对 AMF 转运代谢氮

的内在机理的认识. 越来越多的研究关注菌根真菌

对宿主植物的生态作用,及其在自然、农田生态系统

中的应用. 但是目前仍然有一些问题需要进一步研

究,主要包括:1)精氨酸是如何转运的? 从无机氮

到有机氨基酸(精氨酸)的转化,进而再转化为无机

的铵态氮的过程,是菌根共生体中氮传输和代谢的

主要变化. 但在丛枝菌根共生体氮的运输中,精氨酸

是以怎样的方式实现从外生菌丝到内生菌丝的运

转,目前还不是很明了. 有证据表明,精氨酸的运转

是和多聚磷绑定到一起的,而多聚磷可以在泡囊或

者液泡中自由移动. 但两者的协同运输机制直到目

前还不是很清楚. 2)除了精氨酸以外,还有其他形

式的氮参与运输吗? 尽管试验证明,精氨酸在外生

菌丝中占有绝对的丰度,15N 标记试验也证实了它

的确是转运过程中的主要有机氮[25] . 也有证据表

明,硝态氮也可以直接从外生菌丝传输到内生菌丝,
并且可能在内生菌丝中进一步被真菌的硝酸、亚硝

酸还原酶还原为氨态氮,或者被硝酸离子泵直接托

运给宿主植物细胞供其利用. 但是硝态氮的直接运

输所占的比重,以及运输到内生菌丝中的硝态氮的

最终命运如何(还原、转化还是储存),还需要进一

步的论证. 此外,氨也可以通过自由扩散或是铵离子

泵的运送直接从外生菌丝运输到内生菌丝,进而传

输给植物皮层细胞[61] . 然而,还没有直接的证据来

验证氨从外生菌丝到内生菌丝的直接运输,以及这

种运输的可能比重. 总而言之,除了精氨酸为主导的

氮运输方式外,其他的运输方式所占的比例以及在

不同条件下的可能性还需要进一步探索. 第三,氮、
磷和碳之间的交互作用如何? 虽然氮、磷和碳之间

相互作用影响着共生体中的营养传递,但其交互作

用及控制营养传递机理仍需深入探讨,而且 AMF 在

吸收氮素和影响植物种间营养交流传递过程的信号

转导途径还不清楚,其在生态系统中氮循环的作用

也不明了. 这些都需要进一步的试验来论证.
近年来,随着 RNA 干扰和定向诱导基因组局部

突变等反向遗传学技术的成熟,以及激光捕获显微

技术的利用,有效促进了共生细胞中的特定基因表

达的分析. 与此同时,各种模式植物基因组测序工作

的展开、越来越多的植物氮代谢基因突变体的利用,
也会对共生体中的氮传输机理研究起到重要的促进

作用.
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