
Botanical Research 植物学研究, 2015, 4, 64-75 
Published Online May 2015 in Hans. http://www.hanspub.org/journal/br 
http://dx.doi.org/10.12677/br.2015.43009    

 64 

 
 

Nitrogen Metabolism of Arbuscular  
Mycorrhizal Symbiosis and Its  
Physiological and Ecological  
Regulation Mechanism 

Min Cao1, Yuan Gao1, Bei Liu1, Ke Chen1, Mi Yu2, Xiaohong Yang1*, Xianzhi Huang3 
1Key Laboratory of Horticulture Science for Southern Mountainous Regions, Ministry of Education, College of 
Horticulture and Landscape Architecture, Department of Agriculture, Southwest University, Chongqing 
2College of Animal Science and Technology, Southwest University, Chongqing  
3Institute of Sericulture and Systems Biology, Southwest University, Chongqing  
Email: min1988@swu.edu.cn, *yangxh2@swu.edu.cn 
 
Received: Jun. 10th, 2015; accepted: Jun. 26th, 2015; published: Jun. 30th, 2015  
 
Copyright © 2015 by authors and Hans Publishers Inc. 
This work is licensed under the Creative Commons Attribution International License (CC BY). 
http://creativecommons.org/licenses/by/4.0/ 

    
 

 
 

Abstract 
The most majority of terrestrial plants have a high dependence on arbuscular mycorrhizal fungi 
(AMF). When they form a symbiotic relationship plants provide carbon to the fungus to ensure the 
basic growth demand of fungi. And fungi can promote plants to absorb more nutrients (especially 
P and N) at the same time. This paper reviews the forms of nitrogen in soil uptake by AMF, the 
transportation pathway and degradation of nitrogen in AM symbiotic as well as the molecular ba-
sis of nitrogen transport and metabolism. The possible factors those can influence external nitro-
gen absorption were summarized. The external nitrogen transportation and redistribution pro- 
cesses in AM were analyzed. Arbuscular mycorrhizal symbiosis had physiological and ecological 
significance in the nitrogen cycling of soil-fungi-plant. And the future research of AMF is pros-
pected. 
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摘  要 

绝大多数陆生植物对丛枝菌根真菌(arbuscular mycorrhizal fungi, AMF)有着高度的依赖性，它们形成

共生关系后植物为真菌提供光合C满足真菌生长发育基本需求，真菌帮助植物吸收更多的矿质营养(尤其

是P和N)，促进植物生长发育。本文重点评述了AMF可吸收的土壤氮形态，氮素在丛枝菌根共生体

(arbuscular mycorrhizal, AM)内外的传递路径、形态转化和降解过程，及AM中氮素转运和代谢相关的

分子基础；分析了影响AMF吸收利用外源氮的可能因素以及AMF促进氮素在相邻植物间的传递和再分配

功能，认为丛枝菌根共生体在土壤–真菌–植物氮循环中具有重要的生理生态学意义，并对AMF的未来

研究进行了展望。 
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1. 引言 

丛枝菌根是由丛枝菌根真菌(arbuscular mycorrhizal fungi, AMF)与植物根系形成的共生体，是自然界

最常见的共生现象。丛枝菌根真菌在地球上存在了 4.6 亿年之久，可与 80%以上的陆生植物共生[1]。共

生体中的宿主植物向 AMF 提供其生命所需碳源，而 AMF 则帮助植物吸收水分和矿质营养[2] (如氮和磷

元素)，促进植物生长和发育[3]，提高生物量；提高植物抗病、抗干旱、抗盐碱、抗重金属毒害等能力，

增强植物对各种恶劣环境的适应性[4]-[7]。 
AMF 增强植物对恶劣环境的适应性是通过帮助植物吸收各类营养元素、调节植物体内的相关物质的

合成而间接完成的。N 作为植物的生命元素之一，不仅是植物有机体的组成成分，还参与叶绿素和一些

酶的合成，对植物的生长发育起着至关重要作用。在自然和农业生态系统中，特别是在逆境条件下，氮

素往往是限制植物生长的重要因素[8]。研究表明 AMF 对玉米植株的氮贡献率可高达总氮的 74% [9]。随

着有机农业的兴起，有关 AMF 的研究已成为国际热点。近年来关于 AMF 对植物氮代谢影响的研究很多，

但是还有很多存在争议之处，比如对有机氮的吸收，另外，目前还没有文献对影响 AM 氮代谢的因素进

行系统的归纳。因此，本文旨在对 AMF 可吸收利用的外源氮形态，氮素在 AMF 与植物间的传递和转运

机制、分子基础以及影响 AM 氮代谢的因素等研究成果进行了系统的综述与评述，旨在为深入研究菌根

植物的氮代谢过程提供参考。 
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2. AMF 对氮素的吸收形态 

2.1. AMF 对土壤中无机氮源的吸收形式及吸收效率 

丛枝菌根(arbuscular mycorrhiza, AM)共生体的菌丝包括根内菌丝(intraradical mycelium, IRM)和根外

菌丝(extraradical mycelium，ERM)，ERM 可以生长到根外数十厘米远的土壤环境中吸收水分和无机盐

[10]。近年来关于 AM 对植物氮素营养的作用已经引起了广泛的关注和研究。1976 年发现接种摩西球囊

霉(Glomus mosseae)的胶皮枫香树(Liquidambar styraciflua)具有较强的养分吸收能力，减少了土壤中 4NH+ 、

3NO−以及 2NO−的淋洗损失之后，AM 吸收氮素的相关研究陆续开展起来[11]。利用稳定性同位素 15N 标

记技术发现，AMF 能增加植物对铵态氮的吸收[12]。但是植物体内氮素的增加是菌丝体本身吸收氮素引

起的，还是由于 AMF 侵染引起植株吸收能力的改变造成的还无法判断。因此，Hawkins 向分室培养系统

中的菌丝室添加 15
4NH+ 和 15

3NO−，培养 2 d 后，发现叶片中有标记的 15N，表明 AMF 的 ERM 能直接吸收

4NH+ 和 3NO−并转移给了植物，进一步分析获知 ERM 对 4NH+ 的吸收速率高于 3NO−  [13]。Tanaka 和 Yano
使用分室装置对接种聚丛球囊霉(Glomus aggregatum)后的玉米进行研究，计算出 ERM 从菌丝室吸收的
15

4NH+ 是 15
3NO−的 10 倍左右；把铵态氮换成树脂包裹的尿素时，测得玉米地上部氮吸收量的 74%来自于

15N 标记的尿素，而从 15
3NO−中获得的氮素仅占植物氮吸收量的 2.9% [9]。将分室培养法与 15N 标记技术

相结合以玉米为宿主植物接种摩西球囊霉 G. mosseae 和根内球囊霉 G. intraradices，比较这两种 AMF 根

外菌丝对铵态氮和硝态氮的吸收传递能力差异，发现尽管菌种间有差异，但两种 AMF 吸收传递 4NH+ -N
的能力均高于 3NO− -N [14]。然而 Hawkins 和 George 的研究结果却与之相反，给接种摩西球囊霉的小麦分

别供以 15
4NH+ 和 15

3NO−，结果供以 15
3NO−的小麦植株中 15N 百分比更高[13]。其原因可能与宿主植物自身

习性有关，也可能是由于 4NH+ 和 3NO−改变了 AMF 菌丝的生长情况。目前，大量的研究支持 4NH+ 是 AMF
最容易且最主要的吸收形式[15]-[17]。这可能是由于植物利用 4NH+ 合成自身物质更节省能量， 4NH+ 进入

细胞内可直接用于合成氨基酸，而 3NO−必须经过 2 个还原反应转化成 4NH+ 后才能用于氨基酸的合成。 

2.2. AMF 对土壤中有机氮源的吸收 

土壤中除含有 4NH+ 和 3NO−两种小分子无机氮外，绝大部分是植物较难或不能直接吸收利用的有机态

氮，如氨基酸[18]。Leigh 等采用分室培养与同位素标记结合研究了 AMF 对有机质中的氮素吸收能力，

结果显示 AMF 可以吸收有机质中的氮素并传递给其宿主植物[19]。随后 Whiteside 等利用量子点标记技

术(quantum dots)研究了 AMF 对 20 中蛋白质氨基酸的吸收作用，发现 AMF 可以促进其宿主植物吸收苯

丙氨酸、赖氨酸、蛋氨酸等 8 种氨基酸，但是减少了对天冬氨酸的吸收[20]；另外，他们还得出结论 AMF
更能促进其宿主吸收中性和带正电荷的氨基酸，而非带负电荷的氨基酸。金海如等的研究还发现 AMF
可以分解利用三肽丙氨酸多肽和和牛血清蛋白[21]。随后的研究发现 G. intraradices 中存在可以转运二肽

Ala-Leu，Ala-Tyr 或 Tyr-Ala 的寡肽转运蛋白 RiPTR2，表明 AMF 确实可以吸收二肽并传递给其宿主植

物[22]。 
尽管，接种 AM 真菌可以帮助植物吸收利用有机态的外源氮源，但 AMF 是如何助其宿主吸收利用

有机氮的，研究者们的观点仍然存在分歧。有研究表明[23] AMF 具有降解或促进降解有机质的功能。也

有研究表明 AMF 首先对菌丝际微生物产生直接影响，改变土壤微生物群落组成，导致腐生性微生物增多，

加快有机氮的降解，进而促进植物对降解后氮素的吸收[24] [25]。近年来，应用量子点标记技术(荧光纳

米半导体，fluorescent nanoscale semiconductors)发现 AMF 可以直接吸收、转运有机氮，在根外菌丝、植

物根系和植物茎部观察到量子点标记的有机氮，直接证明了 AMF 具有直接吸收有机氮的能力[26] [27]。
总之，关于 AM 真菌对有机氮源的利用已经引起了人们的重视，但其吸收利用方式和机制有待进一步研究。 
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3. 氮素在 AM 共生体内的传递、转化和代谢 

已经明了，AMF 可以帮助植物吸收土壤中不同形态的氮素，且菌丝对植物氮素吸收的贡献率可高达

75% [9]。这些氮素在菌丝和植物根之间是怎么进行传递和转运的，引起了研究者们极大地兴趣。早期研

究表明精氨酸是果树体内主要的氮素贮藏形式[28]。Bogo 等提出了假设：N 素通过 AMF 从土壤传递给

植物，这个过程涉及到尿素循环，而精氨酸是关键的中间转运载体[29]。随后的研究实了这一假设，找到

了 AMF 吸收同化外源氮的途径，即谷氨酰胺合成酶-谷氨酸合成酶(glutamine synthetase-glutamate synthase，
GS-GOGAT)途径[30] [31]。笔者将前人的研究成果进行了总结，根据 Jin 等的结论[31]绘制了 AM 共生体

吸收、传递、转化和代谢氮素的途径。如图 1 所示，丛枝菌根真菌的 ERM 首先从土壤中吸收各种形态的

氮，并通过 GS-GOGAT 将其转化为精氨酸，精氨酸再与多聚磷酸盐协同运输到 IRM，精氨酸在 IRM 中

通过尿素循环分解得到 NH3/ 4NH+ ，最后传递给宿主植物加以利用。同时笔者还补充了精氨酸在 AM 共生

体中更多可能的去向，如精氨酸在一氧化氮合酶的作用下得到 NO，也可通过精氨酸脱羧酶途径(ADC)
和鸟氨酸脱羧酶(ODC)途径产生腐胺、精胺等多胺[30] [32]。一氧化氮是新型的生物信使分子，参与植物

体内多种代谢途径，而多胺则与植物的生长发育和抗性有关，推测 AMF 可能改变了植物体内的 NO 和多

胺的含量，从而改变植物的抗逆性。 

3.1. ERM 吸收外源氮合成精氨酸 

大量的研究表明，AM 利用氮素的第一步是其 ERM 将不同形态的外源氮整合到精氨酸中。发现 AMF
的 ERM 中含有丰富的氨基酸，主要有谷氨酸和精氨酸[33]。随后 Cruz 等给菌丝室标记上 15

4NH+ ，发现

菌根室中 15N 精氨酸快速增加，在菌丝间的迁移率高达 0.13 µg∙mg−1，认为精氨酸是菌丝体内氮素转移的

主要氨基酸，ERM 吸收的氮素大部分在菌丝中转化为精氨酸，即精氨酸是 AM 真菌中氮素吸收利用的有

机载体[34]。 
 

 
Note: 1: Glutamine synthetase; 2: Glutamate synthetase; 3: Carbamoyl phosphate synthetase; 4: Argininosuccinate synthetase; 5: Ar-
gininosuccinate lyase; 6: Nitric oxide synthase; 7: Arginase; 8: Urease; 9: Ornithine decarboxylase; 10: Ornithine aminotransferase. 

Figure 1. A model of external nitrogen uptake, transformation and transfer in arbuscular mycorrhizal symbiosis 
[31] 
图 1. AMF 吸收、转化和传递外源氮途径的菌根模型(仿[31]) 
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Bago 等人假设 ERM 吸收的外源氮经谷氨酰胺合成酶–谷氨酸合成酶途径整合入精氨酸，而不是直

接转移给宿主植物的[29]。Cruz 等检测到 AM 共生体的 ERM 中精氨酸合成的关键酶谷氨酸合成酶和精氨

琥珀酸合成酶活性的升高，证实了 Bago 等人的推测[34]。并把外源氮在 ERM 中整合入精氨酸可能的途

径清楚地描述为：各种形态的外源氮首先都转化为 4NH+ ，然后在谷氨酰胺合成酶的作用下与菌丝内的碳

源反应合成谷氨酰胺，经二氧化碳的固定作用合成氨甲酰磷酸，与鸟氨酸反应合成瓜氨酸，瓜氨酸和天

冬氨酸在精氨琥珀酸合成酶的作用下反应合成精氨琥珀酸，最后在精氨琥珀酸裂解酶作用下裂解产生精

氨酸[35]。Tian 等报道 3NO−可刺激根内球囊霉与 Ri T-DNA 转基因胡萝卜根共生体 ERM 中精氨酸合成途

径相关酶基因的上调表达，而 IRM 中尿素循环过程相关酶上调表达[36]。说明，外源氮在 ERM 中通过

GS-GOGAT途径整合到精氨酸后并没有贮藏在ERM，而以精氨酸的形式转运到 IRM中进行后续的利用。

因此，精氨酸是氮素的转运载体，不是贮藏载体，可以在 ERM 和 IRM 间双向转运，期间有多聚磷酸盐

参与[31] [37]，正是这种双向转运，可实现植物间甚至群落间的氮素平衡。 

3.2. 精氨酸在 IRM 中的降解与转移 

AMF 吸收的土壤氮除很少一部分是供给自己生长发育外，绝大部分氮素传递给了其宿主植物利用，

但这些氮素并不是以精氨酸的形式直接传递给宿主的。将用 13C 和 15N 标记的精氨酸添加到根外菌丝室，

菌根组织中只检测到标记 13C 或同时标记 13C 和 15N 的鸟氨酸，宿主植物的根内并未检测到同时被 13C 和
15N 标记的精氨酸[38]。这说明精氨酸并非是 AMF 向宿主植物传递氮素的形态，而是在 IRM 中将精氨酸

分解产生的氮素传递给了植物。Govindarajulu 等报道精氨酸分解产生的氮素最终通过 IRM 上的铵输运蛋

白以 4NH+ 的形式传递给了植物根细胞[30]。 
所以氮素以精氨酸的形式从 ERM 转运到根内菌丝后，首先在精氨酸酶的的作用下分解为尿素和鸟氨

酸，鸟氨酸直接留在了菌丝中参与其他代谢，尿素则在尿素酶的参与下转变为 NH3/ 4NH+ ，这两种产物在

经由铵输运蛋白快速地转移到宿主植物根细胞内，供植物利用。氮素这种传递模式对丛枝菌根共生体来

说是最经济的。 

3.3. 氮素在菌根中的双向运输 

在 AM 共生界面检测到大量的运输铵的阵列膜蛋白，证实了 AMF 与植物间的氮素传递形式是 4NH+  
[39]。IRM 释放的 4NH+ 需要通过主动运输才能转移给宿主植物，这与 Govindarajulu 等报道的铵输运蛋白

基因在 IRM 中过量表达的发现相一致[30]。Pumplin 等报道 AMF 着生在宿主植物细胞内的丛枝和泡囊的

膜与植物皮层细胞膜是连续的，是氮素在两者之间传递的重要部位[40]。在菌丝中传递和转化为 4NH+ 后，

首先通过 AMF 的铵输运蛋白转运至这个区域，然后再在宿主植物铵离子泵的作用下将这些 4NH+ 转运到

植物细胞内，植物细胞再把这些氮素转移到需要部位加以利用。 

4. AMF 利用氮素的分子基础 

AMF 能促进植物对外源氮的吸收利用是毋庸置疑的，随着研究的深入，AMF 中氮转运和代谢相关

的基因已经鉴定出来。AMF 能够直接从土壤环境中吸收 4NH+ 、 3NO−和氨基酸等，说明 AMF 中存在相应

的转运蛋白。López-Pedrosa等首次报道了G. intraradices的ERM中铵转运蛋白基因 GintAMT1的存在[41]。
他们以 3NO−为唯一氮源培养 G. intraradices，当添加 4NH+ 时 GintAMT1 转录增强；当在高氮条件下培养

时，再加入 4NH+ 则会引起 GintAMT1 转录减弱。说明 G. intraradices 中存在高亲和的铵离子转运蛋白，

即 GintAMT1。随后 Pérez-Tienda 等发现了 G. intraradices 中铵转运蛋白基因的另一成员 GintAMT2，与

GintAMT1 不同的是 GintAMT2 在 IRM 中的表达高于在 ERM 中的表达[42]。除了 AMF 自身存在铵离子

转运蛋白基因，AMF 还可以诱导宿主植物根细胞中的铵离子转运蛋白基因 OsAMT 上调表达，促进 AM



氮在丛枝菌根中的代谢过程及其生理生态调控机制 
 

 
69 

共生体对 4NH+ 的吸收[43]。Tian 等报道了 3NO−可刺激 G. intraradices 中蛋白基因 GiNT 的高效表达，证

明了 AMF 可以吸收 3NO−  [36]。此外，还报道在氮限制条件下，增加外源氮浓度 G. intraradices 的 ERM
中谷氨酰胺合成酶 1) 谷氨酰氨合成酶 2) 谷氨酸合成酶、氨甲酰磷酸合成酶、精安琥珀酸合成酶和精胺

琥珀酸裂解酶对应基因，以及 IRM 中精氨酸酶、鸟氨酸转氨酶、鸟氨酸脱羧酶和脲酶对应基因都上调表

达。证实了 AMF 中不同形态的外源氮的转化过程确实是首先在 ERM 中通过 GS-GOGAT 途径整合到精

氨酸中，传递到 IRM 中再经尿素循环转化为无机氮的。另外，发现在给 G. mosseae 供给有机外源氮时氨

基酸透性酶的基因 GmosAAP1 上调表达，说明 AMF 能直接吸收外源氨基酸[44]。总之，上述基因的发

现与鉴定促进了 AMF 吸收同化外源氮分子机理的研究。 

5. 影响 AM 氮代谢的因素 

目前关于 AM 吸收土壤氮素的研究很多，但是在一些观点上至今仍存在分歧，导致在 AM 氮代谢方

面的一些结论是矛盾的，比如在 AM 的 N 代谢与 C、P 代谢之间的互惠机制上。这是为什么呢？笔者认

为正是因为 AM 对土壤氮素的吸收不是单独存在，它受到很多因素的影响，这些因素包括生物因素和非

生物因素。 

5.1. 生物因素 

5.1.1. AMF 自身特性的影响及其原因分析 
接种 AMF 能促进宿主植物的氮素营养，这是毋庸置疑的。研究表明接种不同的 AMF 对外源氮的吸

收利用能力不同。以大葱为宿主植物分别接种五种 AMF (根内球囊霉 Glomus intraradices，摩西球囊霉

G. mosseae，幼套球囊霉 G. etunicatum，聚丛球囊霉 G. aggregatum 和蜜色无梗囊霉 Acaulospora mellea)，
发现在其他相同的情况下，接种 AMF 均提高了洋葱的总氮含量，但是相互之间均存在不同程度的差异，

其中 G. intraradices 促进植物吸收利用氮素的能力最强[45]。与李侠等以玉米为材料接种 G. mosseae 和

G. intraradices 研究 AM 真菌对氮素的吸收能力的结论类似[14]。究其原因，可能是因为不同种类的 AMF
其遗传特性、生理性状和解剖学构造等自身特性、ERM 对宿主的侵染策略及其在土壤中的生长状况不一

样所致。 

5.1.2. 土壤中其他微生物的影响及其原因分析 
土壤中除了 AMF 外还存在其他的真菌、细菌、放线菌和线虫等微生物。AMF 与土壤根际微生物之

间的相互作用一直是学者们研究的热点之一。现在普遍认为 AMF 与有益的土壤微生物如硫氧化细菌、根

瘤菌、溶磷菌、自养固氮菌和真菌、有益放线菌之间具有协同作用，能共同促进植物的生长[10]。用 AMF
与硫氧化细菌对洋葱和玉米进行双接种试验，发现双接种后洋葱和玉米干重和 N、P、K 含量都显著增加

[46]。AM 真菌 G. mosseae 和重氮营养醋杆菌 Pal5 (Acetobacter diazotrophicus)的双接种能够增加超甜玉米

地上部分氮含量，显著高于单接种处理的氮含量[47]。此外，给西藏沙棘双接种 AM 真菌和 Frankia 放线

菌，也显著提高了植株的固氮能力，其固氮水平也显著高于各单接种处理[48]。 
土壤微生物之间的互作对土壤微生物的生物活性会产生深刻的影响。其它有益土壤微生物在一定程

度上能够促进 AMF 的生长发育，促进菌根侵染，因而促进了 AMF 对土壤氮素的吸收和转运，提高宿主

植物的氮含量。以洋葱为宿主对 12 种放线菌(8 种 Streptomyces，2 种 Nocardia，2 种未确定)对两种球囊

霉 G. macrocarpum 和 G. mosseae 的影响进行了研究，发现在没有进行土壤灭菌的前提下，其中 4 种放线

菌能增加 AMF 的菌丝密度，7 种能促进菌根的侵染[49]。但是也有研究发现放线菌与 AMF 混合接种会

抑制植物生长[50]。目前关于根际微生物与 AMF 对土壤氮吸收之间的相互作用机制尚不十分明确，土壤

微生物与 AMF 之间的生态学关系仍待进一步研究。 
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5.2. 非生物因素 

5.2.1. 外源氮化合物物化特性的影响及其原因分析 
AMF 能吸收土壤中不同形态的氮素并传递给宿主植物已经得到证实，包括无机态的铵态氮、硝态氮，

和有机态的氨基酸等[9] [51]。但 AM 对不同形态氮素的利用能力和效率是不同的，这与不同形态氮素的

分子结构、吸收载体和吸收机制有关。AMF 对于有机态氮的利用更为复杂，至今都未明确其机制。已有

的研究成果表明复杂的有机氮需经其他细菌降解为无机态后才能被 AMF 吸收利用，因此，在多形态氮存

在的情况下，AMF 优先利用铵态氮[17] [18]。 
研究表明，土壤不缺水的情况下，菌丝一般不发达。铵态氮在土壤中的移动性弱，植物主要靠 AMF

细长的 ERM 伸展到比植物根系更远的地方吸收铵态氮。而硝态氮在土壤中的移动性较强，植物根系以外

的硝态氮可以随土壤中的水分流向根表面，被根吸收，不用 AMF 的帮助。只有当土壤干旱缺水时硝态氮

在土壤中的移动受阻，AMF 才发挥其作用，导致 AMF 对其宿主植物的硝态氮氮素营养贡献较铵态氮低

[10]。也有人认为吸收硝态氮比吸收铵态氮更耗能量。从生物进化学的角度来讲，AMF 有限利用铵态氮

更节能。 

5.2.2. 其他环境因素的影响及其原因分析 
影响 AMF 吸收土壤氮素并转移给宿主植物的因素很多，除上述因素外土壤的理化性质、气候因子、

地理环境等也是 AMF吸收利用氮素的重要因子之一。刘洁[52]采用三室分室培养法研究了光照、有机酸、

盐胁迫等对 AM 真菌同化吸收外源氮产生精氨酸的影响，结果表明：以 NH4NO3 为外源氮，在试验提供

的最高光强(17600 lx)下，菌根和菌丝中的精氨酸含量最高，表明强光照提高了菌根侵染率和根外菌丝的

量；苹果酸、柠檬酸、酒石酸等有机酸可以促进 AM 真菌对外源氮的吸收，使得宿主植物茎叶中氮含量

有一定的提高，有机酸对 AM 孢子量没有影响，但能促进 ERM 的生长，而水杨酸则起相反的作用；盐

胁迫对 AM 共生体的氮代谢有抑制作用，可降低菌根侵染率 24%~25%。另外，当以车前草为宿主的何氏

球囊霉(G. hoi)的 ERM 生长在 24℃环境中时，其长度是生长在 11℃条件下的 5 倍[53]，同时车前草的生

物量和 N、P 含量也显著增加。因此，笔者认为如果其他环境因素对 AMF 吸收同化外源氮的确产生影响，

那么也是通过对 AMF 生长发育和菌丝的生长状况的改变产生的。 

6. 主要代谢过程对 AM 氮代谢的影响 

6.1. 磷代谢对 AMF 利用氮素的影响 

磷是植物生长的限制元素之一，给牧场草地和荒漠土壤进行试验发现 AMF 可以减少土壤有机和无机

N、P 的淋溶损失以及 N2O 的排放，并提高植物体的氮、磷含量[54]。有学者认为 AM 真菌侵染植物后可

能首先改善的是植物的磷素营养，然后再改变植物的氮素营养[55]。对此，也有研究者持有不同的态度，

他们表示给菌根植物提供不同形态的氮素会改变植物对磷素的吸收。Ding XD 等[56]的研究结果证实了这

一点， 4NH+ 通过降低土壤 pH 促进菌根植物对肌醇六磷酸盐的吸收；而 3NO−则会增强植物的菌根化程度

如菌根侵染率和菌丝的长度、密度，来增加植物对无机磷的吸收。另外，Nasto 等调查发现在 N 充足而 P
缺乏的低地热带雨林 AM 共生体的 N2 固定器是非常丰富的，且这些共生体的磷酸酶活性高于那些没有

N2 固定器的植物，他们认为 N2 固定器可以通过生成更多的含 N 的酶(磷酸酶)获取并矿化土壤中的有机 P。
因此，他们得出结论磷酸酶和 AMF 能增强植物 N2 固定器吸收土壤 P 的能力[57]。王晓伟等人却发现土

壤磷浓度的高低会影响 AMF 吸收同化外源氮的能力，且低磷浓度更有利于 AMF 的根外菌丝吸收同化外

源氮[58]。这可能是因为高含量的磷抑制了 AMF 菌丝的形成和 ERM 的伸长，从而降低了 AMF 根外菌丝

对外源氮的吸收能力。Jin 等也报道 AM 共生体中多聚磷酸盐参与了氮代谢的过程，并指出多聚磷酸盐可
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能与 ERM 中的精氨酸一起螯合后转运到 IRM [31]。其原因可能是精氨酸很容易在相同摩尔无机磷或短

链多聚磷酸盐溶液中溶解。 
虽然对 AMF 吸收、利用、转运磷机制的研究已经比较透彻，但是关于磷代谢与氮代谢相互作用的关

系还未得出统一的结论，大部分都处于猜想阶段，并未得到实质性的证据。更谈不上对二者的化学计量

关系的了解，还有很多难题需要攻克。 

6.2. 碳代谢对 AMF 利用氮素的影响 

AMF 对植物碳素营养的改善作用是毋庸置疑的，研究发现提高 CO2 分压可以加速 AMF 对有机质的

降解[59]。因此，提高 CO2 分压可能会促进 AMF 根外菌丝对土壤外源复杂有机氮的分解和吸收，从而改

善宿主植物的氮素营养。试验表明，在相同的条件下接种 AMF 可以增强植物的光合作用，促进植物生长，

增加植物的生物量[5]。而 AMF 作为有机体对碳素的需求也是必不可少的，但 AMF 不能进行光合作用。

AM 共生体的出现解决了这一难题，AMF 与植物互利共生，宿主植物将自身的光合产物传递给 AMF，
促进了 AMF 的菌丝的生长和发育[60]，而 AMF 则帮助植物吸收矿质元素(N、P 等)。这说明 AM 共生体

的 C 代谢和 N 代谢间一定会存在某种关联。比如，尽管 AMF 菌丝中氮素转移与转化过程有多种氨基酸

合成和分解，但是根外菌丝却不能直接从土壤吸收碳源(如：葡萄糖、甘油、果糖等)为这些氨基酸提供碳

骨架[61]，除极少部分由 AMF 中氨基酸分解留下的 C 骨架提供外，大部分需要靠宿主植物为其源源不断

的供给。 
Walder 等发现宿主植物与 AMF 之间的营养交换是不平等的，在同一菌丝网络中与 C4 植物相比，C3

植物虽然从 AMF 那里得到了更多的营养，却给 AMF 贡献了更少的 C 源[62]。此外，有研究者认为 AM
共生体中的氮素吸收和转运是由宿主植物向 AMF 传递 C 流引起的[63]。这与最新的研究结论一致，在与

多种植物共生网络中，AMF 更倾向于将营养传递给能提供更多 C 源的宿主[64]。也有学者认为是 AMF
中的氮水平决定了宿主植物向 AMF 传递碳流量的分配[65]。另外，菌根的类型不同宿主植物 C 的运输方

向也是不同的，当 N 相对充足时宿主植物会将更多的 C 输送给 AMF，而当 N 相对缺乏时，外生菌根真

菌将会得到植物更多的 C 源[66]。总之，虽然 AM 共生体中碳、氮代谢间的具体作用关系还存在分歧，

但二者间确实存在着密切的关系，具体的调控关系还需要进一步探究发现。 

7. 双向运输实现氮素在植物间的再分配 

大量的研究表明丛枝菌根植物根围并非只存在某一种 AMF，而是多种 AMF 以群落的形式与植物根

系形成菌根共生体[3] [67] [68]。这些 AMF 大多被认为是没有宿主专一性的，一种 AMF 可以侵染多种宿

主植物，一种宿主植物也可以被多种 AMF 侵染[69]。即当 AMF 侵染某种植物后形成的 ERM 接触到另外

一种可以形成菌根的植物根时，这些菌丝也可以侵染这种植物，在二者之间形成菌丝桥。因此，在土壤

中往往会形成广泛且致密的菌丝网络，将多种植物根系连接在一起，进行营养传递。肖同建等报道接种

苏格兰球囊霉(Glomus caledonium)和光壁无梗囊霉(Acaulospora laevis)改变了绿豆–水稻间作系统的氮素

水平[70]。艾为党等采用五室培养系统和同位素标记法研究发现，接种摩西球囊霉后间作的玉米与花生之

间能形成菌丝桥，这些菌丝桥能传递氮素，且氮素的传递方向是双向的[71]。氮素在通过菌丝桥在植物间

的相互转移不论是对生态环境还是对农业生产都具有重要的意义，像水稻这样菌根侵染率低的植物若是

能与那些高侵染的植物间作在一起，必定会提高产量和品质。因此，AMF 促进植物间氮素传递的研究将

是未来的重要研究方向。 
AMF 能促进氮素在固氮植物和非固氮植物间、草本植物与木本植物间的传递。但有报道称固定态氮

或土壤中的氮从豆科植物向非豆科植物转移并非是 AMF 菌丝直接作用的结果[72]。可能是根系和菌丝对
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作物根系释放 N 素的再吸收或者是菌丝网直接对 N 的获取和转运而实现的[73]。因此，菌根植物菌丝桥

间氮素传递的研究具有很好的生态作用，可提高土壤氮素的利用率，加快氮素在植物–AMF–土壤–植

物间的循环，减少养分的流失等[74]。但对于 AMF 根外菌丝桥的氮素转移机制尚无定论，有待深入的研

究。 

8. 展望 

AMF 帮助植物吸收氮素已经是公认的事实，关于丛枝菌根共生体中氮素吸收和转运的机制也取得了

很大的进展，随着分子、生化等技术不断更新，氮素在菌根共生体中的转运特点和载体将逐渐被大家认

识。但是目前仍有很多问题亟待解决：第一，虽然 AMF 能够吸收利用土壤中的有机氮的理论初步建立，

但 AMF 对复杂有机氮的利用机制尚不可知。究竟是 AMF 直接对这些复杂的有机氮分泌相关酶使之分解

为可利用的无机氮加以利用，还是 AMF 改变了根围土壤中存在的其他微生物的组成和活性，进而加快了

复杂有机氮的分解，这些我们都未可知。第二，大量的研究表明，AMF 可以改变植物根围的微生物结构

和数量，根围微生物的改变也会影响 AMF 对氮素的吸收，但是二者之间的具体作用关系也是未知的，土

壤微生物与 AMF 之间的生态关系仍需进一步研究。第三，丛枝菌根共生体 C、P 代谢与 AMF 氮代谢间

有着密不可分的联系，这是毋庸置疑的，但是三者之间具体地调控关系和计量关系至今都未被揭示，仍

需深入探讨。 
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