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摘要: 植物在进化过程中形成了多种从土壤获取养分的策略：一方面，植物可以直接通过根表皮细胞和根毛直

接吸收土壤矿质养分 (根系途径)；另一方面，植物根系与丛枝菌根 (arbuscular mycorrhizal, AM) 真菌共生，通过

AM 真菌菌丝从土壤中获取矿质养分 (菌根途径)，特别是磷素。AM 真菌菌丝释放分泌物，形成物理、化学和

生物学性质不同于其他土壤区域的微域土区，称为菌丝际。许多具有解磷功能的微生物在菌丝际定殖，帮助

AM 真菌矿化土壤有机磷，溶解难溶性无机磷，提高植物菌根途径的磷吸收效率。植物获取磷资源需要将大量

光合产物转运至根系或菌根真菌。在碳磷互惠过程中，植物需要根据碳投入经济和磷资源收益在两种途径之间

进行权衡，将有限的碳资源进行合理分配。本文系统梳理了植物通过菌根途径获取养分的碳磷互惠机制，讨论

了土壤不同供磷水平对根系/菌根途径获取磷时植物碳分配策略的影响和 AM 真菌根外菌丝对土壤养分异质性的

响应，总结了菌丝内磷稳态调节的分子机制及 AM 真菌在菌丝际通过分泌物招募解磷功能微生物的菌根供磷机

制。未来研究应通过多学科交叉创新，采用新技术新方法量化根系/菌根途径的碳分配与磷吸收，明确菌丝分泌

物的关键组分在调控菌丝际细菌群落中的功能与作用。
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Abstract: Plants have evolved multiple strategies for obtaining nutrients from soil. They can absorb mineral
nutrients directly via root epidermal cells and root hairs (the root pathway), and also obtain mineral nutrients,
especially P, by forming mutualistic symbionts with arbuscular mycorrhizal (AM) fungi (the mycorrhizal
pathway). The hyphosphere is defined as the narrow region of the soil around the hyphae where the physical,
chemical, and biochemical conditions are different from the bulk soil due to the influence of hyphal exudates.
Many microbes with phosphate-solubilizing function colonize in the hyphosphere and help AM fungi to
mineralize soil organic phosphorus and solubilize non-soluble inorganic phosphorus, improving the efficiency of
P uptake via the mycorrhizal pathway by plants. To effectively obtain P, plants allocate a large amount of
photoassimilate to roots or mycorrhizal fungi. Therefore, plants need to make trade-off between the root pathway
and the mycorrhizal pathway based on carbon input and P benefits. In this review, we systematically reviewed the
carbon-phosphorus reciprocity of nutrient acquisition via mycorrhizal pathway by plants. The effects of P supply
levels in soil on plant carbon allocation strategies during roots/mycorrhizal access to phosphorus, and the response
of AM fungi extraradical hyphae to soil nutrient heterogeneity are discussed. The molecular mechanism of the
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regulation of phosphorus homeostasis in the hyphae and the mycorrhizal phosphorus supply mechanism of AM
fungi recruiting P-solubilizing microbes through hyphal exudates in the hyphosphere are summarized. Future
research should use new technologies and methods to quantify carbon allocation and P uptake in the root/
mycorrhizal pathway, and to clarify the functions and roles of key components of hyphal exudates in regulating
the bacterial community in the hyphosphere.
Key words: mycorrhizal fungi; plant carbon allocation; soil nutrient heterogeneity; phosphorus-solubilizing

microbes; carbon and phosphorus reciprocity

 

磷肥是粮食作物的“口粮”，对保障粮食安全具

有重要意义。我国磷矿资源仅占全球 5%，磷肥的消

耗量却占全球的 24%[1]。然而，磷肥当季利用率低，

通常只有 10～25%[2]。磷肥施入土壤后，大部分磷酸

根常被具有强烈吸附作用的土壤矿物固定，无效化

严重[3]。由于过量施用磷肥，从 1980 年到 2012 年，

我国农田土壤平均磷素累积量为 1926 kg/hm2 P2O5，

形成一个巨大的累积态磷库[4]，一方面造成磷矿资源

的大量浪费，另一方面导致磷流失到水体中污染环

境。因此，如何提高土壤磷利用效率，既是农业生

产中需要解决的重大问题，也是植物、微生物及其

互作研究的国际前沿热点问题。

植物在长期进化过程中形成了多种从土壤中获

取养分的途径，除了通过根表皮细胞和根毛吸收的

根系途径外，还可以通过与微生物间的共生关系从

土壤中吸收养分[5]。在众多土壤微生物中，丛枝菌根

(arbuscular mycorrhizal, AM) 真菌可以与陆地生态系

统中三分之二以上的植物共生，包括绝大多数的农

作物[6]。AM 真菌根外菌丝可以越出根际区，将植物

吸收养分的范围从根系表面延伸到 12 cm 以外，其

最重要的功能是帮助植物从土壤中获取生长发育必

需的无机磷酸盐[7]。尽管 AM 真菌本身不具备矿化有

机磷的能力，但其根外菌丝向土壤中释放含碳化合

物，显著改变微域土区的物理、化学和生物学性

质，形成菌丝际，并特异性招募具有解磷功能的微

生物协助 AM 真菌从有机资源中获取磷[8]。AM 真菌

根外菌丝吸收磷酸盐后，迅速将其合成聚磷酸盐，

在液泡中进行长距离运输至根内菌丝高度分支的丛

枝结构，随后聚磷酸盐水解为磷酸盐释放进入菌根

共生界面，进而转运至植物根系皮层细胞，植物这

种依赖于根系与 AM 真菌共生的养分吸收途径称为

菌根途径[9–10]。

自然条件下，根系和菌根途径都是植物获取土

壤磷的有效途径，但二者均需消耗植物的光合产

物：一方面，植物将碳水化合物分配到自身的根系

结构，通过根系分泌进入土壤招募功能性微生物帮

助植物直接获取土壤磷[11]；另一方面，植物将碳水化

合物分配至菌根真菌，通过维持菌根共生体系获取

磷资源。在此过程中，来自植物的碳水化合物被菌

丝代谢，产生有机分子以菌丝分泌物的形式释放到

菌丝际作为微生物生长发育的碳源，刺激细菌生

长，激发细菌解磷功能[12–13] (图 1)。植物为高效从土

壤中获取磷资源，会根据碳投入经济和磷资源收益

在两种途径之间进行权衡，将有限的碳资源进行合

理分配。这种碳分配机制是植物高效利用土壤磷的

关键。本文将从根系/菌根途径碳分配的权衡机制，

菌根菌丝生长对土壤养分异质性的响应和菌根真菌

招募解磷微生物的机制三个方面展开论述。

1    根系/菌根途径碳分配的权衡机制

最初为评估根系途径与菌根途径对植物生长和

磷吸收的贡献，采用植物地上部生物量和磷含量计

算菌根生长响应度指数和菌根磷响应度指数：(菌根

植物生物量或磷含量–非菌根植物生物量或磷含

量)/菌根植物生物量或磷含量×100%。这种计算方法

能直观反映不同 AM 真菌对宿主植物生长和磷吸收

的相对贡献，其前提是假设根系途径和菌根途径相

互独立、互不影响，但有研究表明，菌根途径发挥

功能时会抑制宿主植物根系途径对磷的吸收[14–16]。此

外，当 AM 真菌抑制宿主植物的生长与磷吸收时，

利用该公式计算出的菌根生长响应度指数和菌根磷

响应度指数为负值，然而这种情况下菌根途径对宿

主植物磷吸收仍有贡献 [17]。随后，Smith 等 [17–18]将
33P 同位素示踪法与根盒隔网两分室培养体系相结

合，改进计算菌根途径对宿主植物磷吸收相对贡献

的方法：(宿主植物33P 比活度/菌丝室33P 比活度)×(根
室土壤有效磷含量 / 菌丝室土壤有效磷含量)×(根室

土壤菌丝密度 / 菌丝室土壤菌丝密度)×100%，该方

法在改进实验装置的基础上测定33P 比活度以定量菌

根途径在植物总磷吸收中的贡献。Smith 等[17–18]通过
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该方法发现番茄与 Glomus caledonium 共生时，菌根

途径可以贡献 70% 的磷，蒺藜苜蓿与 G. caledonium
共生时，植物则完全依赖菌根途径吸收磷。此外，

G. caledonium 在土壤中的菌丝密度由与番茄共生时

的 32 m/g 提高至与蒺藜苜蓿共生时的 42 m/g。近年

来，研究发现根系和菌根这两条磷吸收途径的磷酸

盐转运蛋白基因表达也能够用来反映不同途径对宿

主植物磷吸收的相对贡献。在玉米中，磷转运蛋白

基因 ZmPHT1;1-1;4 主要在根系皮层细胞和根毛中表

达，用于吸收土壤中的磷，基因 ZmPHT1;6 在含有

丛枝的皮层细胞中特异性表达，用于转运 AM 真菌

释放在菌根共生界面中的磷[19–20]。例如，Chu 等[21]发

现玉米被 Rhizophagus intraradices 侵染时，磷转运蛋

白基因 ZmPHT1;1，ZmPHT1;3 和 ZmPHT1;4 的表达

水平较低，而 ZmPHT1;6 的表达水平高达数百倍甚

至上千倍，这表明菌根途径对植物磷吸收的贡献

较大。

植物碳水化合物在根系和菌根间的分配受到多

种因素，尤其是土壤养分状况的影响。当土壤供磷

水平较低时，植物光合作用受到磷营养的限制，碳

水化合物合成较少，植物为满足自身生长发育的需

要，优先将更多的碳水化合物分配到根系结构中，

此时植物倾向于通过根系途径从土壤中获取磷，菌

根途径对植物磷吸收的贡献仅接近 30%。而土壤供

磷水平较高时，植物对磷的需求通过根系即可满

足，因而减少碳水化合物在 AM 真菌中的分配，此

时菌根途径对植物磷吸收的贡献更小，不足 20%。

只有土壤供磷水平维持在适宜范围内 (8～15 mg/kg)，
植物才会将更多的碳水化合物分配至菌根，通过菌

根途径从土壤中大量获取磷，此时该途径能最大限

度的发挥作用，对植物磷吸收的贡献高达 60%[21–22]。

不同磷形态也能够影响土壤磷的有效性，进而改变

植物在根系/菌根中的碳分配，最终影响菌根贡献

率[23]。在单一植物体系下，根系与菌根对植物磷吸收

的贡献往往与碳在两条途径中的分配呈正相关关

系，即 AM 真菌可获得用于自身的生长发育的碳水

化合物越多，菌根途径贡献率就越高。然而有研究

表明，当亚麻与高粱间作时，亚麻以 30% 的碳水化

合物投入量获得了 AM 真菌提供的 94% 的磷，极大

地促进了亚麻的生长，而高粱以 70% 的碳水化合物

投入量获得了 AM 真菌提供的 6% 的磷，其生物量

也没有显著增加[24]，这表明同一 AM 真菌侵染不同

植物时，可能会存在养分交换的“欺骗”行为。

除了根系/菌根途径间碳分配存在权衡，植物碳

碳
C

磷
P

根系
Root

菌丝
Hyphae

微生物
Microbes 有机磷

Organic P
磷酸酶、植酸酶等

无机磷
Inorganic P

根系途径
Root pathway

菌根途径
Mycorrhizal pathway

有机磷矿化过程
Mineralization of organic P

Phosphatase, phytase, etc.

 
图 1   植物获取磷的碳分配机制

Fig. 1   The carbon allocation mechanism of plants to acquire phosphorus
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水化合物在不同 AM 真菌间的分配也存在权衡。农

田土壤中，一种 AM 真菌可同时侵染多种植物，一

种植物也可同时与多种 AM 真菌共生，这些 AM 真

菌为宿主提供磷的能力各不相同，而植物能够将碳

水化合物优先分配给更有益的 AM 真菌来维持菌根

共生[25–26]。Bever 等[25]采用14C 标记的 CO2 发现，两种

不同的 AM 真菌 (Glomus claroideum 和 Scutellospora
fulgida) 侵染同一宿主时，S. fulgida 对植物生长发育

的贡献更大，植物则将更多的碳水化合物分配给 S.
fulgida 从而稳定获得更多的收益。但这种共生选择

并不是单向的，Kiers等[26]研究表明不仅是植物，AM
真菌在共生维持的过程中也具有选择合作者和分配

养分资源的能力，这种养分交换是建立互惠共生的

关键。植物可以检测、区分和奖励最好的真菌伙伴

并提供更多碳水化合物，真菌伙伴通过给宿主 (那些

提供更多碳水化合物的植物) 增加磷供给来加强合

作。这种现象可以用市场经济理论来解释，资源不

平等是生态系统的典型特征，不同物种之间的贸易

伙伴关系 (互利互惠) 可以帮助“个体”应对这种资源

不平等。因此，贸易可以使“个体”能够以低成本交

换他们可以提供的商品，以换取原本不可能或者更

难获得的资源[27–28]。植物与 AM 真菌以碳磷交换为主

的贸易关系使得双方在进化过程中被保留下来演变

成典型的互利共生。

2    菌根菌丝生长对土壤养分异质性
的响应

AM真菌根外菌丝能够感受土壤养分异质性。在

养分较为缺乏的土壤中，菌丝可以生长进入养分斑

块并进行大量增殖，来自宿主植物的碳水化合物也

会伴随菌丝的生长分泌到养分斑块中。这种现象早

在二十世纪六十年代就被科学家所发现，并推测

AM 真菌能够获取凋落物中的矿质养分，同时将养

分转移到宿主植物中[29]。Hodge 等[30]采用13C 和15N 双

标记的黑麦草叶发现，AM 真菌能够加速复杂有机

物质的降解，帮助植物获取有机养分中的氮素。之

后，Leigh 等[31]利用相同技术证实了这一现象，土壤

有机斑块中多达 1/3的氮素被 AM真菌捕获并转移到

宿主植物中，且不同 AM 真菌对有机养分的捕获能

力不同。关于磷的研究，Feng 等[32]发现 AM 真菌的

根外菌丝可以在富含有机磷 (如植酸钠、卵磷脂、

RNA 等) 的斑块中大量增殖，帮助植物获取有机磷

源，且随着植物的生长，AM 真菌对宿主植物磷吸

收的贡献逐渐增大，第 70 天高达 31%。这些现象表

明 AM 真菌根外菌丝在土壤中的生长并非是均匀

的，当菌丝生长到无机养分较多的区域可以直接吸

收利用，生长到有机养分较多的区域可以在其中大

量增殖并加速有机养分的分解，转化为无机养分再

吸收利用。

AM 真菌能够通过磷从丰富到贫瘠斑块的跨菌

丝网络运输来应对土壤养分异质性。由于 AM 真菌

的根外菌丝网络长达数米甚至数十米，同时生长在

土壤养分完全不同的区域中，而菌丝没有细胞壁间

隔，养分可以在菌丝网络中快速移动。例如，量子

点技术能够追踪菌丝网络中不同颜色的荧光纳米粒

子，可用于量化 AM 真菌向宿主植物的磷转运。

Whiteside 等[33]利用该技术发现，AM 真菌的磷转运

策略在整个菌丝网络中并不统一：当菌丝网络生长

在磷资源均衡的土壤中，AM 真菌倾向于储存更多

的磷；当菌丝网络生长在磷资源高度不均一的土壤

中，AM 真菌储存的磷较少，储存磷的器官 (液
泡) 面积较低，AM 真菌将资源转移到需求量大的区

域从而在与植物的碳磷互惠交易中获取更多的收

益，更高的碳回报使 AM 真菌在交易中投入更多的

磷。Van’t Padje 等[34]发现，当菌丝网络中磷的有效性

骤减或骤增时，AM 真菌能够控制磷向宿主植物的

转移：外界环境中磷含量骤减时，AM 真菌能够将

菌丝网络中的磷进行再分配，此时，AM 真菌为了

稳定的获取碳水化合物，将离宿主植物根系更近磷

库中的磷转运给植物确保磷的稳定供应；外界环境

中磷含量骤增时，AM 真菌转运至宿主植物根系的

磷没有显著增加，此时 AM 真菌将吸收过多的磷进

行储存，直到宿主植物的需求增加时提供给植物，

提高磷的交易价值。此外，宿主植物的养分需求也

能够影响 AM 真菌的磷转运，随着 AM 真菌与宿主

植物共生时间的增加，AM 真菌将更多的磷转运给

幼嫩的根系[35]。

随着多学科交叉创新的进步，各种新型技术手

段也逐渐应用于菌根研究，菌根响应土壤磷异质性

的分子机制也取得了重要进展。在真核生物中，磷

的摄取、运输、储存和信号转导由含有未知功能的

SPX 结构域蛋白进行调控，这些含有 135～380 个残

基的小结构域位于细胞膜磷酸盐转运蛋白[36]、液泡磷

酸盐转运蛋白[37]和磷酸盐信号蛋白[38]的 N 末端，或

作为独立的单域蛋白出现[39]。SPX 结构域的核心由

螺旋束组成，螺旋束提供带正电荷的配体，能够与

肌醇聚磷酸盐 (InsPs) 结合，并与之相互作用。InsPs
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介导磷酸盐信号转导，通过调节含有 SPX 结构域蛋

白的酶或转运活性来调节细胞磷酸盐稳态，特别是

在磷缺乏或磷充足条件下[40]。例如，在水稻中，SPX
结构域蛋白可与响应磷酸盐饥饿的转录调控因子

PHR 结合，后者在磷限制的条件下介导一系列相关

基因的表达从而调控细胞内磷水平[41]。AM 真菌像植

物一样拥有磷稳态调节系统，在满足宿主植物磷需

求的过程中从土壤中大量吸收磷。在已公布的 Rhizo-
phagus irregularis 基因组中，Ezawa 和 Saito[42]通过同

源比对发现了 10 个含有  SPX 结构域蛋白的基因

(VTC2、VTC4、PHO91、GDE1-1、GDE1-2、SER2、
SYG1-1、SYG1-2、SPX1 和 NLA)，这些基因在菌

丝内聚磷酸盐积累时显著上调，调节菌丝内的磷稳

态[42–43]。最近，在菌根共生界面 R. irregularis 的丛枝

膜上鉴定出含有 SPX 结构域蛋白的磷酸盐双向转运

蛋白基因 RiPT7，其在含有丛枝结构的根系皮层细胞

中特异性表达，调节共生界面的磷稳态[44]。

3    菌根真菌招募解磷微生物的机制

植物在菌根中分配碳水化合物，目的是借助该

途径获取更多的磷。但研究表明，AM 真菌矿化有

机磷的能力较弱，其基因组不含编码植酸酶的基

因，该酶能够水解农田土壤中普遍存在的有机磷形

态[45]。此外，多种 AM 真菌的基因组测序与转录组

分析也表明，AM 真菌大量缺乏编码碳水化合物降

解酶基因，尤其是糖苷水解酶基因[45–47]。AM 菌是专

一性的活体异养微生物，其生长发育所需的碳源均

来自宿主植物，这些特性决定了 AM 真菌无法单独

从土壤有机资源中获取养分。Leigh 等[48]通过离体培

养实验证实，在无菌条件下 AM 真菌不能从复杂有

机物质 (如黑麦草叶) 中获取养分，AM 真菌在有机

物质中的增殖也没有提高宿主植物对有机养分的吸

收。这意味着 AM 真菌无法通过自身实现有机磷的

矿化，但其利用来自植物的碳水化合物进行代谢，

产生有机分子化合物 (如糖类、氨基酸、羧酸盐

等) 并以菌丝分泌物的形式释放到菌丝际，被土壤微

生物利用。因此，AM 真菌加速有机物质的降解，

帮助植物获取有机养分可能是由于 AM 真菌菌丝际

的功能微生物发挥了作用。

在自然生态系统中，土壤微生物往往由于没有

足够的碳源而处于休眠状态[49]，AM 真菌分泌的碳水

化合物一方面使位于菌丝际的微生物迅速恢复活

性，另一方面吸引土体土中的功能微生物在菌丝际

定殖[50–51]。例如，Zhang 等[50]发现定殖在菌丝际的细

菌群落与土体中的细菌群落差异显著，位于菌丝际

的细菌能够分泌大量的碱性磷酸酶，在很大程度上

促进土壤有机磷的矿化，弥补 AM 真菌不能矿化有

机磷的能力。随后，Emmett 等[51]通过分析 AM 真菌

菌丝际细菌群落特征发现，菌丝际富集着大量具有

解磷功能的细菌。这些现象表明 AM 真菌能够“操

控”土壤细菌矿化有机磷，满足自身的磷需求，菌丝

分泌物在定向调控细菌群落中发挥着重要作用。目

前菌丝分泌物的测定通常采用无菌两分隔培养皿装

置，其中一侧为根室 (固体)，用于培养与 AM 真菌

共生且转移 Ri T-DNA 质粒的毛根，另一侧为菌丝

室 (液体)，用于收集菌丝分泌物进行成分分析。Zhang
等[12]在根室中接种胡萝卜 (Daucus carota L.) 毛根作

为宿主植物，采用 GC/MS 的分析方法检测到两种磷

水平下 (0 和 35 μmol/L KH2PO4) R. irregularis 分泌的

总碳浓度约为 4 mmol/L。随后进一步检测出菌丝分

泌物的成分主要为果糖、葡萄糖和海藻糖[13]。由于分

析技术的限制，先前有关 AM 真菌菌丝分泌物认识

主要集中于碳水化合物组。最近，Luthfiana 等[52]在

根室中接种亚麻 (Linum usitatissimum L.) 毛根作为宿

主植物，在两种磷水平下 (3 μmol/L 和 30 μmol/L) 分
析 Rhizophagus clarus 和 R. irregularis 菌丝分泌物的

组分，采用毛细管电泳/飞行时间质谱法共检测出

141 种代谢物，其中 131 种代谢物 (如核酸、磷酸

酯、脱氧胸苷二磷酸等) 系首次在 AM 真菌菌丝分泌

物中被发现，且不同磷浓度下菌丝分泌物的成分与

浓度也存在差异。此外，AM 真菌全基因组测序发

现许多编码假定的可分泌效应蛋白的基因在根外菌

丝中特异性表达，而在根内菌丝中几乎不表达[53]，这

表明 AM 真菌也可能分泌蛋白质/肽到土壤中。

菌丝分泌物不仅能够为细菌生长发育提供碳

源，其特定组分也可作为信号分子激发细菌解磷功

能。例如，菌丝分泌物中果糖作为信号分子诱导细

菌磷酸酶基因的表达，激活细菌 II 型与 IV 型分泌系

统，产生更多的磷酸酶分泌进入土壤，加强有机磷

的矿化[13]。随后，为明确果糖对土壤细菌群落是否有

调控作用，Zhang 等[54]在盆栽试验中分别添加 AM 真

菌能够分泌的低浓度果糖 (20 μmol/L) 和相当于菌丝

分泌总碳浓度的高浓度果糖 (4 mmol/L)。结果表明，

20 μmol/L 的果糖不能显著改变土壤细菌群落结构，

4 mmol/L 的果糖可以定向调控玉米菌丝际细菌群

落，细菌群落结构向专门利用果糖和葡萄糖进行能

量代谢的物种 (如糖化细菌) 转变。这项研究中，果
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糖并不能作为招募具有磷酸酶基因细菌的信号，但

可以为细菌生长发育提供碳源，促使细菌数量显著

增加，进而提高土壤磷酸酶活性，加强有机磷的矿

化。AM 真菌还能作为解磷细菌在土壤中移动的“高

速公路”，带有鞭毛的细菌可以在 AM 真菌根外菌丝

表面形成的水膜中定向移动至有机磷斑块，菌丝分

泌物在这个过程中起诱导作用 [55 ]。这些结果表明，

AM 真菌在长期进化中能定向招募一些具有解磷功

能的微生物，弥补其无法利用有机磷的缺陷。

4    总结与展望

植物借助根系途径和菌根途径从土壤中吸收磷，

并通过碳水化合物的分配对两种途径进行调控，在

自然条件下，AM 真菌可以响应土壤养分异质性，

从而高效的为植物提供磷资源。但 AM 真菌在供磷

过程中，由于自身无法利用有机资源，因此将来自

植物的碳水化合物通过代谢产生有机含碳化合物，

以菌丝分泌物的形式释放进入菌丝际，刺激细菌生

长，激发细菌解磷功能，加强土壤有机磷的矿化，

促进 AM 真菌对无机磷酸盐的吸收，最终向植物供

给磷养分。目前，根系/菌根途径碳分配权衡机制的

相关研究多集中于外部因素 (如土壤磷有效性、磷资

源均衡程度等) 如何影响两种途径对植物磷吸收的贡

献，而碳在两种途径的分配及定量化的研究较少。

量子点技术有助于开发碳的相关标记物，定量植物

光合产物在菌根中的分配，深入理解植物通过菌根

途径获取养分的碳磷互惠机制。在菌根真菌招募解

磷功能微生物的机制上，与菌丝分泌物的有关研究

均采用毛根作为宿主，不能进行光合作用，菌根碳

源来自固体培养基中外源添加的蔗糖，离真实的自

然条件有很大差别。土壤条件下由于分析技术的不

成熟并不能原位监测菌丝分泌物的组成及潜在的信

号分子或趋化性物质，这些物质吸引功能性微生物

在菌丝际定殖并发挥作用的机制尚不清楚。离体培

养的植物体系有望用于菌丝分泌物的研究，明确关

键成分在菌根真菌调控菌丝际细菌群落中的功能；

基因组学、转录组学和代谢组学对揭示菌丝际微生

物组的潜在功能至关重要，有助于理解菌丝际 AM
真菌–细菌相互作用对植物营养与性状的影响。
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