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摘要：丛植菌根 （ＡＭ）是自然界广泛存在的一种植物根系与菌根真菌的共生体。种间竞争是群落中不同物种
之间由于资源的稀缺性和可利用性之间的差异而产生的相互竞争效应。二者均是影响植物群落结构和功能的

重要因素。因而探究ＡＭ真菌和植物种间竞争之间的相互作用，对于揭示植物群落的动态变化、结构组成以
及维持群落的稳定性和多样性具有重要的意义。基于此，本文以丛枝菌根真菌为中心，在探讨 ＡＭ真菌与植
物互作效应的基础上，通过对ＡＭ真菌与植物群落的排除效应和共存效应的机理分析，探究 ＡＭ真菌对植物
种间竞争的影响，同时对ＡＭ真菌与种间竞争未来的研究方向进行了展望。
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　　 丛枝菌根 （Ａｒｂｕｓｃｕｌａｒｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ，ＡＭ）是
一种广泛存在于土壤生态系统中的由植物根系与

菌根真菌形成的共生体。研究表明，在自然植物

群落中９０％以上的高等植物均能与 ＡＭ真菌建立
共生关系，形成菌根结构［１－２］。菌根共生体的形

成，可以促进宿主植物提高对土壤中矿质营养元

素的吸收，特别是在土壤中移动性较小的营养元

素，如磷，铜，锌等［３］；促进干旱胁迫生境条件

下根系对水分的利用效率［１］；提高宿主植物耐受

重金属污染的能力［４－５］和提高宿主植物的抗病能

力等［６］。

植物混作是指两种或两种以上的植物生长在

同一个区域内的一种生态学现象，也是一种广泛

应用的农业措施［７］。当不同物种的植物混合种植

在同一个生态系统时，如果二者对光照、生存空

间、矿质营养和水分等资源的利用策略存在空间

上或时间上的差异时，则二者可以伴生生长。相

反，如果不同物种的植物同时需要利用相同的资

源条件时，则混作就会造成彼此间的种间竞争

（ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ）［８］。种间竞争是指两种
或多种生物共同利用同一资源而产生的相互竞争

作用。不同种类的生物个体在生理、形态特征以

及对环境的要求上均存在差异，但每一个物种均

需要一定的空间、水分、光照以及营养元素等基

本的生存条件，当生物对资源的需求量超过环境

的供应量时，生物个体间便会产生种间竞争。如

果这种竞争作用发生在同种植物的不同个体之间，

则为种内竞争［８］。

无论是在自然生态系统还是农业生态系统中，

植物竞争均普遍存在。依据竞争的最终结果，植

物竞争可以分为如下两类：其一，竞争共存，竞

争双方通过生态位的分化而得以伴生生长；其二，

竞争排除，竞争双方中的一方竞争力越来越弱，

最后被自然淘汰。目前，有关 ＡＭ真菌与宿主植
物的互作研究多集中在植物个体 （如对水分、营

养物质的吸收和抗胁迫能力的提高等）和群落水

平 （如草地植被群落丰富度、均匀度和物种多样

性的变化），张贵启等［９］已经对 ＡＭ真菌与植物
种内竞争的研究进展进行了总结分析，但目前有

关ＡＭ真菌对种间竞争的研究则相对较少。如何
正确的认识和评价 ＡＭ真菌与植物种间竞争之间
的关系对于阐明 ＡＭ真菌在生态系统中的功能，
揭示ＡＭ真菌对植物的作用机制是一个非常有意

义的生态学问题。基于此，本文拟在分析 ＡＭ真
菌与宿主植物互作效应的基础上，围绕 ＡＭ真菌
与植物种间竞争的相互作用进行评述，以期为揭

示自然生态系统的演变提供理论依据。

１　ＡＭ真菌与宿主植物的互作

在自然生态系统中，ＡＭ真菌能与大多数植
物建立共生体关系，但是并非所有宿主植物与

ＡＭ真菌形成的共生体均对植物的生长产生正效
应［１０］。因为ＡＭ真菌作为一类专性共生真菌，其
在为宿主植物提供促进作用的同时，也需要从宿

主植物处获取光合产物以维持其生存和生长的需

要［２］。ＡＭ真菌自身不能合成光合产物，也不能
从土壤中吸收获取，因而 ＡＭ菌根共生体最终对
宿主植物产生何种影响，取决于宿主植物的支出

与收益之间的权衡［１１］。基于此，ＡＭ真菌对宿主
植物的作用可以分为３类：互惠共生，中立和寄
生。研究表明，ＡＭ共生体的效应在自然生态系
统中由于受到生境条件的变化而不断的完成从寄

生到共生的交替转换［１２］。这种相互转换的共生效

应在植物共存以及群落形成过程中具有非常重要

的价值。其中，在自然生境条件下互惠共生的关

系是比较常见的类型，即 ＡＭ真菌共生体促进宿
主植物吸收土壤资源中的各种矿质元素和水分，

促进宿主植物的生长［２］。

宿主植物与ＡＭ共生体之间的响应关系受植
物基因型、ＡＭ真菌种类、环境条件等因素的影
响。ＳＴＲＡＣＫＥ和ＡＫＩＹＡＭＡ等研究指出 ＡＭ真菌
的菌丝体能够侵染植物根系，需要经过相互识别、

交换信号分子、相互作用等过程［１３－１４］。由于 ＡＭ
真菌是专性共生生物，只有与宿主植物形成共生

体后才能完成自身的生活史，两者共生关系建立

过程中的首要因素被认为是植物根系不断释放根

系分泌物，这些分泌物中包含有 ＡＭ真菌能够感
应的、被称为 “ｂｒａｎｃｈｉｎｇｆａｃｔｏｒｓ，ＢＦｓ”的信号分
子，从而促进 ＡＭ真菌孢子的萌发、菌丝体的伸
长和分枝［１５］。在宿主植物与ＡＭ真菌的共生过程
中，ＡＭ真菌在宿主植物信号分子的启动下，能
够释放可扩散的信号物质促使一些与共生相关的

植物基因表达，产生一些特异性的蛋白质［１６］。

ＡＭ真菌与宿主植物相互识别后，不断伸长和分
枝的ＡＭ真菌菌丝与宿主植物的根系相互接触，
一些菌丝在植物根系表皮形成附着胞。在附着胞
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的形成过程中，研究发现植物的表皮细胞对附着

胞具有感应现象，首先，附着胞下方表皮细胞中

的细胞核快速移向附着胞所在位置，之后细胞核

会移走，在细胞中位于附着胞下方形成一个手指

状的结构，称作前侵入栓，前侵入栓由微管、微

丝的肌动蛋白、内质网的扁囊形成。附着胞上的

侵染丝可经由前侵入栓进入植物细胞，最后在皮

层细胞中定植［１７］。

研究发现，同一类型的菌根真菌侵染不同宿

主植物的效果相差较大，ＡＭ真菌的菌丝体在侵
染植物根系后通过分泌酚类等物质改变植物的生

理条件，使植物免受周围环境产生的氧化胁

迫［１８］。另外，ＡＭ真菌对宿主植物的作用具有时
间性，受植物生长和发育阶段的影响。其中，在

植物的幼苗时期，虽然植物的种子具有一定量的

贮藏物质，能在短期内为植物的生长发育提供营

养物质。但由于植物的种子在生长初期，根系较

小，因而植物通过加强其根系与 ＡＭ真菌菌丝体
的共生，ＡＭ真菌通过根外菌丝体的扩展，可以
深入到土壤深层，促使幼苗更有效地吸收矿质元

素［１０］。但随着植物的生长，由于植物根系不断的

增多，加之外界环境条件的异质化，ＡＭ真菌对
植物生长的作用就会随着外界环境条件的改变而

改变［１９］。

２　ＡＭ真菌与植物竞争排除作用

在自然生态系统中，生态位完全相同的两个

物种不可能在同一地区内长期共存。如果生活在

同一地区，则竞争力强的一方能够充分地利用光

能进行光合作用，竞争力弱的一方则越来越弱，

一个物种最终会将另一个物种完全排除出该生态

系统，这种现象即为竞争排除［８］。

在土壤生态系统中，ＡＭ真菌的菌丝体可以
将植物群落中的不同个体连接起来［２０］，从而调节

相邻植株之间的营养输送［２１］，这种传送作用与植

物对ＡＭ真菌的依赖程度有关。研究发现，在美
国高草草原上，暖季型禾本科植物和大多数非禾

本科草本植物对 ＡＭ共生体的依赖性强于冷季型
禾本科植物［２２－２３］。ＡＭ真菌侵染植物后形成菌根
结构，使植物根系与土壤的接触面积增加，而且

ＡＭ真菌的菌丝体能够深入到植物根系深入不到
的土壤深处，使得宿主植物对土壤水分和营养物

质能更有效地利用，从而促进了暖季型禾本科植

物和非禾本草本植物的生长。反之，对于冷季型

禾本科植物而言，其对 ＡＭ菌根的依赖性较弱，
ＡＭ真菌不易侵染其根系，不能在土壤中形成密
集的菌丝体网络，而且由 ＡＭ真菌促进植物根系
分泌的一些次生代谢产物如胞外酶等也减少，导

致土壤中的矿质元素不能被及时地运送到冷季型

禾本科植物体内，因而 ＡＭ真菌对植物之间的竞
争平衡产生显著影响，对菌根依赖性较强的植株

获得较大的竞争优势［２４］，逐渐形成优势种，密度

及盖度也随之增加，反之，对菌根依赖性较弱的

植物的密度及盖度均逐渐减少。最终导致冷季型

禾本科植物地上部的茎叶不能充分利用光照合成

光合产物，地下根系不能充分吸收土壤中的矿质

元素和水分供自身生长的需要，从而在长期的演

替进化中被淘汰，即植物排除作用。在群落水平

上就表现为生态系统的生物多样性降低［２４］。

另外一类竞争排除作用的表现形式为在长期

的生存竞争中，一些植物与 ＡＭ真菌形成了密切
的共生关系，对 ＡＭ真菌的依赖性较强，如欧洲
的山金车 （Ａｒｎｉｃａｍｏｎｔａｎａ）。研究发现，当山金
车与其他植物混作时，如果接种 ＡＭ真菌，则能
够正常生长。但如果不接种 ＡＭ真菌，则其竞争
能力就会大大地降低，以至于在生长到第３个月
时便开始逐渐死亡，最终也会产生竞争排除作

用［１８］。这一类竞争排除作用从另外一方面反映了

ＡＭ真菌在自然生态系统中的重要功能，即 ＡＭ
真菌是许多濒危植物生存必须依赖的共生关系。

因而在开展濒危植物保护研究中，必须同时关注

其地下ＡＭ真菌的分类和保护，才能取得濒危植
物保护的成功［２５］。

３　ＡＭ真菌与植物竞争共存

相对于植物竞争排除作用而言，在自然生态

系统中存在的种间竞争格局多为竞争共存。植物

竞争共存是指在自然或人工控制的生态系统中，

不同的植物共同生活在一个生境中，为了降低彼

此之间的竞争，促进双方共同生长，达到产量最

优化的目标，即避免竞争排除作用，各种植物之

间产生的对生态位和资源需求的分化［２６］。竞争共

存是不同植物物种在经过长期的演替、外界因素

的干扰和种间关系的共同作用下形成的结果。ＡＭ
真菌作为一种重要的共生关系，其在生态系统中

通过多种直接或间接的作用影响植物共存，目前
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研究发现其作用机理主要包含如下几个方面：

第一，ＡＭ真菌的菌丝体由于生长速度快、
扩展面积大，因而可以同时与多个宿主植物的地

下根系形成共生体，从而在土壤生态系统中形成

菌丝体网络。地下菌丝体网络的形成，可以通过

菌丝间的相互传递将不同的宿主植物联系起

来［２７］，从而达到调节资源在不同植株间的转运和

再分配［２８－２９］，进而对地上植物的种间竞争产生影

响［３０］。如在广大的森林生态系统中，存在着大量

的植株幼苗，由于优势冠层植物的存在，这些幼

苗很难获得充足的阳光合成光合产物，但地下

ＡＭ真菌菌丝体的存在保证了这些幼苗的存活。
研究发现，ＡＭ真菌通过地下菌丝体网络将成株
和幼苗联系在一起，虽然幼苗不能合成自身生长

所需的光合产物，但是借助 ＡＭ真菌的地下菌丝
体网络可以将成株植物体内的光合产物转运至幼

苗植株体内，且 ＡＭ真菌对植物根系的侵染率越
大越有利于幼苗的萌发与生长，从而保证了幼苗

生长所需的微环境条件［３１］。此外，ＡＭ菌丝体网
络还可将从土壤中摄取的矿质营养元素输送给幼

苗，从而有利于维持幼苗的生命活动。这也是森

林生态系统当遇到外界干扰，冠层植物大量死亡

之后能够快速恢复的重要原因，其中 ＡＭ真菌发
挥了重要的功能。

第二，在植物混种条件下，临株植物的存在

可以改善植物生长的小生境条件，如降低烈日下

的光照强度、提高空气湿度，还可以促进相邻植

物提高对资源的利用率［３２］。在此条件下，ＡＭ真
菌可以促进临株植物对物质的再分配，如豆科植

物与禾本科植物间作条件下，由于豆科植物可以

与根瘤菌共生结瘤进行生物固氮，其固定的氮又

可以通过地下密集的 ＡＭ菌丝体网络转运到非豆
科植物体内，因而促进了豆科植物和禾本科植物

的共同生长［３３］。此外，豆科植物所固定的氮还可

以通过间接途径运送到非豆科植物体内，当豆科

植物根系衰亡分解后，ＡＭ菌丝体网络可以将营
养物质从衰亡的组织转运到周围其它植物体

内［２１，３４］。这些物质在不同植株之间的再分配，对

促进植物的共存具有重要的意义。研究还发现，

营养物质运转不仅仅只是通过豆科植物到禾本科

植物的单向运输，也可以从非固氮的菌根植物到

固氮的菌根植物［２７］，因此，植物之间的营养转运

是双向进行的，但 ＡＭ真菌对二者之间运输物质

的种类和数量尚待深入研究。

第三，ＡＭ真菌侵染植物根系后可以改变植
物的生理生化特性，如对植物根系的结构、根毛

的长短产生影响，从而调节资源在不同植株之间

的运转。研究发现，在不同的植株之间，ＡＭ菌
根共生体形成之后，可以对宿主植物的生理生化

活性产生显著影响，主要包括如下方面：提高植

物对营养物质的吸收能力，促进植物根系对Ｐ、Ｎ
和微量元素的利用［３］；增加光合产物的合成及利

用，引起植物代谢过程中的酶活性和酶含量的变

化，改变光合产物在植物体内的分配策略；调节

植物体内的渗透压，改变植物体内生长素和赤霉

素的合成，降低脱落酸的含量，进而对激素的平

衡产生影响；改变细胞膜的渗透性和植物组织的

化学组成，对植物养分循环的平衡和水分利用效

率进行调节。这些作用反映在植株个体水平上，

即提高植物对外界不利生境的耐受能力，如干旱、

盐碱胁迫［３５］、抗病性、抗重金属胁迫能力

等［４－５］。ＡＭ真菌通过对不同植株的生理生化活
性的调节，从而促进不同植株之间的共存。

第四，ＡＭ真菌通过影响植物与其它有机体，
如ＡＭ真菌与根际微生物群落、植物与草食性动
物或植物与病原菌之间的相互作用，从而对植物

之间的竞争进行调节。研究发现，ＡＭ真菌侵染
植物之后，植物自身分泌的次生代谢产物会发生

变化导致植物根际微生物群落组成发生变化，从

而影响植物的共存［３６］。植物对草食动物的响应也

受菌根共生关系的影响。当食草作用发生后植物

体内资源的分配和生长在菌根和非菌根植物之间

存在显著的差异。ＡＭ真菌对宿主植物光合产物
的需求减少了植物地上光合产物的可利用性。同

时，食草作用能够改变植物体中 Ｃ从根系到植物
根际的释放［３７］。在草原生态系统中，草食动物

（大型哺乳动物）的采食行为 （选择性采食）和

非食草活动，例如，粪和尿的排泄、打滚、踩踏

和摩擦均能够影响植物群落结构，甚至能改变植

物种群的组成；而植物群落的改变又能影响 ＡＭ
真菌群落的组成。反之，ＡＭ真菌通过影响植物
物种的生理生化活性对不同物种的相对多度产生

影响，从而改变植物群落结构和物种多样性［３８］。

研究发现，ＡＭ真菌的存在，有利于降低优势物
种的优势度，从而促进了亚优势物种和伴生物种

的生长，使生态系统维持较高的物种多样性。当
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然，由于食草动物和 ＡＭ真菌均需要宿主植物提
供光合产物，导致二者存在相互竞争，并通过补

偿性生长和共生作用产生更为紧密的联系，对植

物群落结构产生更为复杂的影响。

此外，ＡＭ菌丝体和植物根系共生后能够释
放出酸性磷酸酶、碱性磷酸酶等胞外酶，可以溶

解土壤中的难溶性、化合态的磷为植物可以利用

的可溶态的磷，增加矿质营养的吸收和可利用性，

从而促进相邻植物对土壤矿质元素的利用［３９］，达

到物种共存的目标。

４　展望

ＡＭ真菌作为土壤中一类非常重要的微生物
类群，其在植物个体、种群、群落和生态系统水

平上的研究均已经取得一定的进展。在此基础上，

为了更深入、全面地了解其在自然界中的生态学

功能，研究ＡＭ真菌对植物种间关系的调节作用
具有重要意义。目前我国正在实施的许多有关全

局性或流域性的重大生态工程，如西部退耕还林

还草工程、矿区污染地带的生态恢复工程、荒漠

化草原的生态重建和农牧交错区的生态系统稳定

性等，这些建立在以植被恢复和土壤改良基础上

的生态工程均依赖于根际微环境的调控，而 ＡＭ
真菌恰是其中不可或缺的组成部分。因而，利用

已有的关于ＡＭ真菌对植物群落和种间关系的调
控机理，将有助于我国受损生态环境的恢复。

此外，自２０世纪以来，随着科技的进步和社
会的发展，我国的农业生态系统也发生了很大变

化，逐步由劳动密集型向技术密集型转变，化学

肥料和杀虫剂的大量使用在一定程度上提高了作

物的产量，但随之而来的是土壤的结构、物理化

学性质也随之而改变，土壤微生物群落组成遭到

破坏，对农业生产的可持续发展产生不利影响。

加之以往的研究大多是在人工模拟生境或草原生

态系统中开展，缺乏对农田生态系统的深入研究。

植物间作是一项非常重要的农业措施，可以提高

作物产量，改善作物品质，提高植物的抗病性。

随着现代生物技术的发展，如同位素示踪技术、

原位化学定位技术、活体荧光技术、分子生物技

术等新技术的应用［２］，ＡＭ真菌与植物之间的相
互影响机理将被逐步阐明，因而开展野外农田生

态系统的应用研究，围绕 ＡＭ真菌调节植物的竞
争和共存，为改良生态系统结构、维持农田生态

系统稳定提供理论依据。
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