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摘　 要: 丛枝菌根真菌(ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉꎬ ＡＭＦ)与宿主植物所形成的互惠共生体系是生态系统中

广泛分布的共生体系代表类型之一ꎮ ＡＭＦ 除能够促进宿主植物生长发育外ꎬ也可以对宿主植物的繁殖过

程产生多方面影响ꎮ 研究宿主植物在 ＡＭＦ 共生状态下繁殖策略的变化规律ꎬ对于深入理解植物繁殖适合

度的变化具有重要理论意义ꎮ 该文综述了 ＡＭＦ 对宿主植物繁殖影响的相关研究ꎬ包括 ＡＭＦ 的侵染对宿主

植物繁殖分配、花部特征、虫媒传粉和花期的影响ꎮ 目前已有研究发现某些 ＡＭＦ 能够促进宿主植物增加繁

殖资源投入ꎬ提高花朵产生的数量或花冠直径ꎬ同时增加花粉数量和花蜜量来影响访花昆虫的行为ꎬ以及造

成开花提前及花期延长ꎬ但其作用的具体机制尚不明确ꎬ且因宿主植物的差异ꎬ并未有完全统一的结论ꎮ 然

而ꎬ由于 ＡＭＦ 与植物共生的普遍性ꎬ其在植物繁殖过程中发挥的重要作用不可忽略ꎮ 今后除了在以上各方

面开展更深入的研究外ꎬ还需在 ＡＭＦ 对宿主植物繁殖性状的影响机制、ＡＭＦ 共生条件下植物有性繁殖过程

中雌雄功能的资源分配ꎬ以及对无性繁殖和后代适应性的影响等方面进行更深入的研究ꎮ
关键词: 丛枝菌根真菌(ＡＭＦ)ꎬ 繁殖分配ꎬ 花期ꎬ 花部综合征ꎬ 传粉
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　 　 丛枝菌根真菌 ( ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉꎬ
ＡＭＦ)是自然界大量存在的能够侵染植物根系且
与其形成菌根共生体的土壤真菌ꎮ ＡＭＦ 菌丝与宿
主植物营养根系共生所形成的丛枝菌根是生态系
统中广泛分布的植物－真菌互惠共生体系的代表ꎬ
其对植物群落生产力的形成和生物多样性的维持
具有 重 要 作 用 ( Ｏｅｈｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ 黄 艳 飞 等ꎬ
２０１９)ꎮ 已有研究表明ꎬ全球约 ８０％的陆生植物能
够与 ＡＭＦ 形成共生体系ꎬ且部分植物对 ＡＭＦ 具有
高度的依赖性( Ｂｅｒｒｕｔｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 在 ＡＭＦ 与
宿主根系形成的共生体系内ꎬＡＭＦ 菌丝一端侵染
进宿主根系表皮细胞内形成丛枝结构ꎬ用无机化
合物(氮和磷酸盐)与宿主细胞的碳水化合物和脂
肪酸进行交换以及分泌菌根因子激活宿主相关基
因的表达(Ｊｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ Ｈｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎬ另
一端则形成根外菌丝扩大宿主根系吸收养分的范
围(Ｓｍｉｔｈ ＳＥ ＆ Ｓｍｉｔｈ ＦＡꎬ ２０１１)ꎮ ＡＭＦ 从宿主体
内获取含碳有机物以满足自身的生长和繁殖ꎬ研
究显示宿主体内约 ２０％的光合产物用于 ＡＭＦ 的
消耗ꎬ其中一部分用于 ＡＭＦ 自身的生长代谢ꎬ另
一部分则以小分子有机化合物的形式释放到土壤
中ꎬ以诱导菌根际细菌在菌丝附近或表面定殖ꎬ从
而改善土壤微生物群落结构ꎬ进而改变宿主植物
根际微环境 ( Ｈｏｅｋｓｅｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻＢｈａｒａｄｗａｊ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ ＡＭＦ 的共生可为宿主根系提供更多
的营养物质和水分ꎬ增大宿主对营养物质的吸收
和利用效率ꎮ 此外ꎬＡＭＦ 也可以通过影响宿主体
内相关代谢途径和基因的表达等调节宿主植物体
内激素的合成与分配ꎬ促进宿主植物的生长和发
育(Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ Ｂａｔｔｉｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ 祝英
等ꎬ ２０１６)ꎮ 因此ꎬ两者在长期的协同进化过程中
所形成的互惠互利的共生关系ꎬ对植物生长乃至
繁殖发挥着重要的调控作用ꎮ

繁殖是植物生命活动中的重要环节ꎬ是植物
种群更新和扩散的关键过程ꎬ其在维持植物群落
结构稳定和生态系统功能等方面具有重要的作用

(郭伟等ꎬ ２０１０ꎻ 孙士国等ꎬ ２０１８)ꎮ 植物繁殖过
程中的资源分配策略(营养器官与繁殖器官的资
源投入比例)、繁殖方式(有性繁殖与无性繁殖)、
花部综合特征演化和传粉等研究一直都是植物繁
殖生态学关注的热点问题(张婵等ꎬ ２０２０)ꎮ 植物
繁殖性状易受到周围环境中生物和非生物因素的
显著影响ꎬ从而导致其繁殖性状及繁殖策略发生
不同程度的改变ꎬ以便响应这些因素的变化( Ｌｉ ＆
Ｚｈａｎｇꎬ ２０１９ꎻ Ｔａｎｇꎬ ２０２０ꎻ Ｋｅｎｎｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ
ＡＭＦ 可以通过改善宿主植物对环境中营养元素的
吸收能力ꎬ促进宿主植物营养器官生长和生物量
增加ꎬ同时可以影响宿主体内某些次生化合物的
合成ꎬ而这些促进效应和次生化合物的产生会进
一步对宿主植物的繁殖性状产生一定的影响(张
延旭等ꎬ ２０１９ꎻ Ｂｅｎｎｅｔｔ ＆ Ｍｅｅｋꎬ ２０２０)ꎬ尤其对植
物繁殖分配、花部特征、昆虫传粉过程和花期等方
面的影响ꎬ可直接或间接改变宿主植物的繁殖适
合度ꎬ有利于提高植物对环境的适应能力(Ｓｃａｇｅｌ ＆
Ｓｃｈｒｅｉｎｅｒꎬ ２００６ꎻ 胡文武ꎬ ２０１５ꎻ Ｊｉｍｅｎｅｚ￣Ｌｅｙｖａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ 宋洁蕾等ꎬ ２０１９)ꎮ

ＡＭＦ 作为土壤中不可忽略的重要生态因子ꎬ
其对植物繁殖过程的影响受到越来越多的关注ꎮ
本文综述了近年来有关 ＡＭＦ 对宿主植物繁殖影响
方面的相关研究ꎬ包括 ＡＭＦ 的侵染对宿主植物繁
殖分配、花部特征、虫媒传粉以及花期这 ４ 个与植
物繁殖机制密切相关的表观特征的影响ꎬ以及对
其内在的影响机制进行了总结ꎬ并对今后 ＡＭＦ 对
植物繁殖适合度影响的研究工作做出了展望ꎬ以
期为植物与菌根真菌共生影响植物繁殖的相关研
究提供参考ꎮ

１　 ＡＭＦ 对植物繁殖分配的影响

植物繁殖分配是指植物将总资源量投入到繁
殖结构中(花和果实或种子)的比例ꎬ繁殖分配是
植物资源分配策略的核心内容之一( Ｔｉａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
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２０１２ꎻ 张婵等ꎬ ２０２０)ꎮ ＡＭＦ 促进宿主植物生物
量的增加ꎬ可直接或间接影响宿主的繁殖分配ꎬ最
终影响其繁殖适合度(Ｍｅｒｌｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)(图 １)ꎮ
有研究已证实接种 ＡＭＦ 后的紫茎泽兰( Ａｇｅｒａｔｉｎａ
ａｄｅｎｏｐｈｏｒａ)在显著增加生物量的同时也增加了其
花序和种子数量(宋洁蕾等ꎬ ２０１９)ꎮ 同样ꎬ在接
种 ＡＭＦ 后ꎬ玉米(Ｚｅａ ｍａｙｓ)干物质产量显著提高
的同时ꎬ果穗质量也有一定程度的增加( Ｓａｂｉａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ 在室外条件下ꎬ接种 ＡＭＦ 可显著提高
番茄( Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ) 果实的产量 (Ｍｉｒａｎｄａ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ꎻ Ｂｏｎａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎬ但也有研究指出
ＡＭＦ 对温室条件下生长的番茄果实产量并没有明
显的影响(Ｓｃｈｕｂｅｒｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎬ可能的原因是在
室外条件下生长的番茄受到磷酸盐的限制ꎬ从而
增加菌根以适应养分缺乏的外部环境ꎬ而实验室
条件下的高营养环境可能会限制菌根的形成ꎮ 众
所周知氮和磷是限制植物营养生长和繁殖的重要
因素ꎬ而 ＡＭＦ 可以改善其宿主对氮和磷的吸收状
况ꎬ从而在一定程度上可以促进宿主对繁殖的资
源投入 ( Ｋｏｉｄｅ ＆ Ｄｉｃｋｉｅꎬ ２００２)ꎬ如碱蓬 ( Ｓｕａｅｄａ
ｐｈｙｓｏｐｈｏｒａ)在接种 ＡＭＦ 后地上部分的磷含量明显
提高ꎬ其种子数量显著增加(Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ
Ｃａｍｐｏ ｅｔ ａｌ. ( ２０２０ ) 研 究 了 ＡＭＦ 接 种 对 水 稻
(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ)生长、籽粒数量和穗数的影响ꎬ发现
ＡＭＦ 侵染后的水稻生长更好ꎬ且籽粒数和穗数显
著增加ꎬ这可能与 ＡＭＦ 促进细胞分裂素等有利于
植物花芽分化的激素合成有关ꎮ

大量研究结果发现接种 ＡＭＦ 可以提高宿主植
物对繁殖资源的投入ꎬ可使种子产量增加ꎬ但也有
研究发现接种 ＡＭＦ 并不会明显提高植物的种子产
量(表 １)ꎬ如对大豆(Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ)单独接种 ＡＭＦ 后
发现其种子数量、直径、表面积等并没有受到显著
影响ꎮ ＡＭＦ 对宿主植物种子产量的影响受到植物
与 ＡＭＦ 间的亲和力以及它们与土壤中某些微生物
协同增效作用的影响( Ｉｇｉｅｈｏｎ ＆ Ｂａｂａｌｏｌａꎬ ２０２１)ꎮ
值得 注 意 的 是ꎬ 在 接 种 ＡＭＦ 后 番 薯 ( Ｉｐｏｍｏｅａ
ｂａｔａｔａｓ)的块根和马铃薯(Ｓｏｌａｎｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ)的块
茎产量有了明显的增加ꎬ并显著提高了匍匐茎形成
块茎的比例ꎬ这表明 ＡＭＦ 对宿主植物的无性繁殖也
会产生影响ꎬ能够在一定程度上使宿主植物加大对
无性繁殖的资源投入(Ｙｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ Ｎｕｒｂａｉｔｙ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎬ但这种效应并不普遍且因宿主而异ꎬ藏
红花(Ｃｒｏｃｕｓ ｓａｔｉｖｕｓ)在 ＡＭＦ 侵染后其作为无性繁
殖器官的球茎(大小和直径)就无显著变化(Ｃａｓｅｒ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 虽然 ＡＭＦ 能够促进宿主植物对土壤中
氮、磷等营养元素的利用和光合产物的积累ꎬ促进

宿主植物生长及生物量积累ꎬ从而促使宿主植物在
繁殖上的资源投入ꎬ但更多的是从种子的绝对增产
方面进行了报道ꎬ很少用繁殖分配这个相对指标来
衡量 ＡＭＦ 对宿主植物繁殖资源分配方面的影响ꎮ
当前ꎬ宿主植物的繁殖分配对 ＡＭＦ 侵染的响应机制
仍缺乏深入探讨ꎬ并且克隆繁殖的植物对无性繁殖
的资源投入如何响应 ＡＭＦ 侵染的研究尚有所欠缺ꎮ
此外ꎬＡＭＦ 的定殖能够增强宿主植物抵抗土壤真
菌、细菌、病毒和其他生物(如植食性线虫)的能力
(Ａｆｆｏｋｐｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎬ这在一定程度上也可能会
对宿主植物的繁殖分配策略产生一定的影响ꎬ这方
面的研究也需进一步关注ꎮ

２　 ＡＭＦ 对植物花部特征的影响

花作为植物重要的有性繁殖器官ꎬ其形态特
征对访花者访花和花粉传递过程具有重要的影响
(雷虓等ꎬ ２０１９)ꎮ ＡＭＦ 与宿主植物的共生可以改
变植物花的大小 (直径)、开花数量等花部特征
(Ｂｅｎｎｅｔｔ ＆ Ｍｅｅｋꎬ ２０２０) (图 ２)ꎮ 多数研究支持
ＡＭＦ 侵染能够增加植物花的大小或数量(表 １)ꎬ
如 接 种 ＡＭＦ 明 显 增 加 了 曼 陀 罗 ( Ｄａｔｕｒａ
ｓｔｒａｍｏｎｉｕｍ)花的数量 ( Ａｇｕｉｌａｒ￣Ｃｈａｍａ ＆ Ｇｕｅｖａｒａꎬ
２０１２)ꎬ在番茄和马蹄莲 ( Ｚａｎｔｅｄｅｓｃｈｉａ ｓｐｐ.) 接种
ＡＭＦ 的研究中也得到了相似的结果 ( Ｂｒｙｌａ ＆
Ｋｏｉｄｅꎬ １９９０ꎻ Ｓｃａｇｅｌ ＆ Ｓｃｈｒｅｉｎｅｒꎬ ２００６)ꎮ 对于大
多数植物而言ꎬ由于资源的限制作用ꎬ植物花的数
量与植株生物量有一定相关性ꎬＡＭＦ 与植物共生
后可增强宿主植物对磷元素的吸收ꎬ促进植株营
养生长和生物量积累ꎬ从而使宿主提高了花的生
产ꎬ可见 ＡＭＦ 共生后对植物所提供的磷元素增加
是引起植物繁殖资源向花器官投入的重要因素之
一(Ｓｃａｇｅｌ ＆ Ｓｃｈｒｅｉｎｅｒꎬ ２００６)ꎮ 除此之外ꎬ植物体
内钾含量的增加也被认为可以促使花数量的增加
(Ｄｕｆａｕｌｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９０)ꎬ而 ＡＭＦ 的侵染可以提高宿
主植物对土壤中钾的吸收ꎬ从而提高宿主体内钾
含量ꎬ间接使宿主花数增加(Ｇａｕｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００)ꎬ且
相关研究表明 ＡＭＦ 共生后可诱导宿主细胞钾转运
体基因的表达ꎬ促进宿主对钾的吸收( Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)ꎮ Ｂｏｎａ ｅｔ ａｌ.(２０１５ꎬ ２０１７)认为 ＡＭＦ 是通过
调控宿主植物体内的光合产物和植物生长素
(ＩＡＡ)的含量ꎬ使宿主植物花数量增多ꎮ ＩＡＡ 作为
ＡＭＦ 与宿主植物共生的重要信号物质ꎬ是调节植
物生长发育的重要植物激素ꎬ有研究表明ꎬＡＭＦ 能
够使 ＩＡＡ 合成关键酶基因的表达上调ꎬ增加宿主
体内 ＩＡＡ 的含量ꎬ从而促进宿主花数的增加(赵方
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贵等ꎬ ２０１９)ꎮ 植物花数的增加在一定程度上可
能吸引更多的传粉者来帮助其传粉ꎬ有助于提高
传粉效率ꎮ 由此可见ꎬＡＭＦ 可以通过影响宿主植
物的花部特征来提高其对环境的适应性(图 １)ꎮ

(Ａ) . ＡＭＦ 通过改变宿主资源分配可能导致宿主繁殖分配

策略的变化ꎬ从而影响其繁殖适合度ꎻ (Ｂ) . ＡＭＦ 影响宿主

花部特征(如花数量和大小、花蜜和花粉量等)ꎬ进而影响

到宿主的传粉过程ꎬ使得植物繁殖 适 合 度 产 生 变 化ꎻ
(Ｃ) . ＡＭＦ 对宿主的花期产生影响(如开花提前 / 延迟及花

期的延长等)ꎬ从而影响植物繁殖适合度ꎻ (Ｄ) . ＡＭＦ 直接

影响到宿主种子或花粉的质量从而对植物繁殖适合度产生

影响ꎮ 引自 Ｂｅｃｋｌｉｎ ｅｔ ａｌ.(２０１１)ꎬ有所改动ꎮ
(Ａ). Ｔｈｅ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｙ ｏｆ ｈｏｓｔ ｐｌａｎｔ ｍａｙ ｃｈａｎｇｅ
ｄｕｅ ｔｏ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ＡＭＦ ｏｎ ｔｈｅ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｈｏｓｔ ｐｌａｎｔꎬ
ｔｈｕｓ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｔｈｅｉｒ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｆｉｔｎｅｓｓꎻ (Ｂ). ＡＭＦ ａｆｆｅｃｔｓ ｔｈｅ
ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ ｈｏｓｔ ｐｌａｎｔ ｂｙ ｉｎｆｌｕｅｎｃｉｎｇ ｆｌｏｗｅｒ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ
(ｓｕｃｈ ａｓ ｆｌｏｗｅｒ ｎｕｍｂｅｒꎬ ｆｌｏｗｅｒ ｓｉｚｅꎬ ｎｅｃｔａｒ ｖｏｌｕｍｅ ａｎｄ ｐｏｌｌｅｎ
ｑｕａｎｔｉｔｙꎬ ｅｔｃ.)ꎬ ａｎｄ ｃｈａｎｇｅｓ ｔｈｅ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｆｉｔｎｅｓｓ ｏｆ ｈｏｓｔ ｐｌａｎｔꎻ
(Ｃ). ＡＭＦ ａｆｆｅｃｔｓ ｔｈｅ ａｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｈｏｓｔ ｐｌａｎｔ (ｅ.ｇ. ｅａｒｌｉｅｒ / ｄｅｌａｙｅｄ
ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｏｎｓｅｔ ａｎｄ ｅｘｔｅｎｄ ａｎｔｈｅｓｉｓ)ꎬ ａｎｄ ｕｌｔｉｍａｔｅｌｙ ａｆｆｅｃｔｓ ｔｈｅ
ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｆｉｔｎｅｓｓ ｏｆ ｈｏｓｔ ｐｌａｎｔꎻ (Ｄ). ＡＭＦ ｄｉｒｅｃｔｌｙ ａｆｆｅｃｔｓ ｔｈｅ
ｓｅｅｄ ｏｒ ｐｏｌｌｅｎ ｑｕａｌｉｔｙ ａｎｄ ｔｈｕｓ ａｆｆｅｃｔｓ ｔｈｅ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｆｉｔｎｅｓｓ ｏｆ
ｈｏｓｔ ｐｌａｎｔ. Ｒｅｆｅｒ ｔｏ Ｂｅｃｋｌｉｎ ｅｔ ａｌ. (２０１１)ꎬ ｓｏｍｅ ｃｈａｎｇｅｓ ｈａｖｅ ｂｅｅｎ
ｍａｄｅ.

图 １　 ＡＭＦ 对植物繁殖适合度影响的 ４ 种途径
Ｆｉｇ. １　 Ｆｏｕｒ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｚｅｄ ｐａｔｈｗａｙｓ ｔｈｒｏｕｇｈ ｗｈｉｃｈ ＡＭＦ

ｍａｙ ａｌｔｅｒ ｐｌａｎｔ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｆｉｔｎｅｓｓ

也有研究认为ꎬＡＭＦ 对宿主植物的花数没有

直接影响或在某种程度上减少了宿主植物的花数

(表 １)ꎮ Ｐüｓｃｈｅｌ ｅｔ ａｌ. ( ２０１４) 对多种植物接种

ＡＭＦ 后 的 花 数 进 行 统 计 发 现ꎬ 辣 椒 ( Ｃａｐｓｉｃｕｍ
ａｎｎｕｕｍ)、 Ｇａｚａｎｉａ ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ、 新 几 内 亚 凤 仙

( Ｉｍｐａｔｉｅｎｓ ｈａｗｋｅｒｉｉ)、 盾 叶 天 竺 葵 ( Ｐｅｌａｒｇｏｎｉｕｍ
ｐｅｌｔａｔｕｍ)、马蹄纹天竺葵(Ｐ. ｚｏｎａｌｅ)等植物的花数

并 没 有 显 著 变 化ꎬ 而 贯 叶 连 翘 ( Ｈｙｐｅｒｉｃｕｍ
ｐｅｒｆｏｒａｔｕｍ) 在 接 种 ＡＭＦ 后 单 株 花 的 数 量 减 少

( Ｌａｚｚａｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ Ｂｏｌｉｎ ｅｔ ａｌ. ( ２０１８) 发现

Ｃｌａｒｋｉａ ｘａｎｔｉａｎａ 在接种 ＡＭＦ 后花数量也有所降

低ꎬ分析认为可能的原因是 ＡＭＦ 对宿主植物具有

一定的偏好性ꎬ在某些植物中表现为共生效应ꎬ在

另一些植物中可能表现为寄生效应ꎬ花数的减少
是由于 ＡＭＦ 的寄生作用使得宿主植物对繁殖资源
的分配减少ꎬ说明某些 ＡＭＦ 表现为偏害共生作
用ꎮ ＡＭＦ 对宿主植物花朵数量的影响可能既依赖
于 ＡＭＦ 与宿主植物之间对氮和光合产物的竞争ꎬ
又依赖于 ＡＭＦ 增强了宿主植物对营养不足或其他
环境胁迫的响应能力ꎬ而这些依赖性又可能取决
于环境或实验条件下土壤基质的氮磷比(Ｎ / Ｐ)ꎮ
我们认为ꎬＡＭＦ 与宿主植物的亲和力、植物生长基
质条件以及外在胁迫是造成 ＡＭＦ 侵染后宿主植物
花数产生变化的主要影响因素ꎬ今后这方面的研
究要特别重视这些影响因素的共同作用ꎮ

ＡＭＦ 对宿主植物花部特征的影响还体现在对
花的大小(花直径)和单花质量两个方面(表 １ꎬ图
２)ꎮ 万寿菊(Ｔａｇｅｔｅｓ ｅｒｅｃｔａ)在接种 ＡＭＦ 后花的直
径增加了约 １１％ꎬ花直径的增加间接促进了传粉
者对 宿 主 访 花 频 率 的 提 升 ( Ｇａｎｇｅ ＆ Ｓｍｉｔｈꎬ
２００５)ꎮ 一些研究也发现接种 ＡＭＦ 处理后的马蹄
纹天竺葵、金盏菊(Ｃａｌｅｎｄｕｌａ ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ)和鸟尾花
(Ｃｒｏｓｓａｎｄｒａ ｉｎｆｕｎｄｉｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ)的花序干重均有明显
的增加 ( Ｖａｉｎｇａｎｋａｒ ＆ Ｒｏｄｒｉｇｕｅｓꎬ ２０１５ꎻ Ｇｉｕｌｉａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１５ꎻ Ｈｅｉｔｏｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 此外对千叶蓍
(Ａｃｈｉｌｌｅａ ｍｉｌｌｅｆｏｌｉｕｍ )、 Ａｓｔｅｒ ｌａｅｖｉｓ、 圆 叶 风 铃 草
( Ｃａｍｐａｎｕｌａ ｒｏｔｕｎｄｉｆｏｌｉａ )、 春 飞 蓬 ( Ｅｒｉｇｅｒｏｎ
ｐｈｉｌａｄｅｌｐｈｉｃｕｓ)、Ｓｏｌｉｄａｇｏ ｍｉｓｓｏｕｒｉｅｎｓｉｓ 的生长基质施
用杀真菌剂后ꎬ这些植物的花序大小等没有显著
改变ꎬ但相同处理的卷耳(Ｃｅｒａｓｔｉｕｍ ａｒｖｅｎｓｅ)花序
大小则均有所增加ꎬ这表明了 ＡＭＦ 对植物花大小
的影响因物种而异(Ｃａｈｉｌｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ 花大小
的改变可以影响访花昆虫的种类ꎬ在一定程度上
影响植物－传粉者间的相互作用ꎬ改变植物的繁殖
适合度ꎮ

虽然 ＡＭＦ 对某些植物表现为寄生效应ꎬ但是
这种寄生效应可能在一定程度上促进宿主植物在
繁殖器官上的资源投入以满足自身的繁殖需求
(Ｈｅｉｔｏｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 实际上ꎬＡＭＦ 定殖对花数
量或大小的影响也可能取决于植物的繁殖系统
(Ｎｉｃｈｏｌａｓ ＆ Ｎｉｃｏｌｅꎬ ２０１５ )ꎮ ＡＭＦ 定 殖 可 增 加
Ｇｅｒａｎｉｕｍ ｓｙｌｖａｔｉｃｕｍ 两性花的花朵大小 ( Ｖａｒｇａ ＆
Ｋｙｔöｖｉｉｔａꎬ ２０１０ )ꎬ 而 另 有 一 项 以 Ｃｕｃｕｒｂｉｔａ
ｆｏｅｔｉｄｉｓｓｉｍａ 为材料的研究结果则显示 ＡＭＦ 仅仅促
进其雄花数的增加(Ｐｅｎｄｌｅｔｏｎꎬ ２０００)ꎮ 此外 ＡＭＦ
定殖也可增加雌雄同株植物黄瓜(Ｃｕｃｕｍｉｓ ｓａｔｉｖｕｓ)
的雄花大小(Ｋｉｅｒｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ ＡＭＦ 对植物花
部特征的影响在不同物种间表现出较大的变异性
和多样性ꎬ 这取决于 ＡＭＦ 的种类以及宿主植物的
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表 １　 ＡＭＦ 作用下宿主植物繁殖特征的变化
Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｈｏｓｔ ｐｌａｎｔｓ ｉｎｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ＡＭＦ

繁殖特征
Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｔｒａｉｔｓ 物种 Ｓｐｅｃｉｅｓ 影响
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ＡＭＦ 共生可以提高宿主植物利用土壤中氮磷钾等营养元素的效率ꎬ也可以释放菌根因子来影响宿主的基因表达从而影响花部特征ꎮ 宿主

花部特征因此可能发生如下变化: (Ａ). 花数量增加ꎻ (Ｂ). 花大小(直径)增加ꎻ (Ｃ). 花生物量增加ꎻ (Ｄ). 花粉数量 / 花蜜量增加ꎮ
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ｔｈｅ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｈｏｓｔ ｐｌａｎｔ ｂｙ ｒｅｌｅａｓｉｎｇ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ ｆａｃｔｏｒ ｔｏ ｃｈａｎｇｅ ｔｈｅ ｆｌｏｒａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｈｏｓｔ ｐｌａｎｔ. Ｔｈｅ ｆｌｏｒａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ
ｈｏｓｔ ｐｌａｎｔ ｍａｙ ｏｃｃｕｒ ｔｈｅ ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ ｃｈａｎｇｅｓ: (Ａ). Ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒｓ ｉｎｃｒｅａｓｅꎻ (Ｂ). Ｃｏｒｏｌｌａ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｉｎｃｒｅａｓｅꎻ (Ｃ). Ｆｌｏｗｅｒ ｂｉｏｍａｓｓ
ｉｎｃｒｅａｓｅꎻ (Ｄ). Ｐｏｌｌｅｎ ｎｕｍｂｅｒ / ｎｅｃｔａｒ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎｃｒｅａｓｅ.

图 ２　 ＡＭＦ 对宿主植物花部特征的影响途径
Ｆｉｇ. ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ＡＭＦ ｏｎ ｆｌｏｒａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｈｏｓｔ ｐｌａｎｔ

特性ꎬ目前这方面的研究还不足以支撑总结出一
般的普适规律ꎮ 特别是对具有复杂性系统类型的
植物ꎬＡＭＦ 对雌雄同株性系统植物中两性花和单
性花ꎬ以及雌雄异株性系统植物中雌花和雄花的

花部特征影响可能存在更大的差异ꎮ 性系统复杂
的植物ꎬ不同的基因型个体在利用资源方面的策
略也有所不同ꎬ在此基础上ꎬＡＭＦ 的共生可能会进

一步增加其花部特征的变化和多样性ꎬ这方面在
将来的研究中也应该特别关注ꎮ

３　 ＡＭＦ 对植物虫媒传粉的影响

植物有性繁殖时花粉成熟以后会通过自然界

中的各种传粉媒介将花粉传递到柱头ꎬ根据传粉
媒介的不同可将有性繁殖植物的花分为风媒花、

水媒花和虫媒花等(任明迅等ꎬ ２００４)ꎮ 传粉行为
在植物的繁殖过程中具有重要的地位ꎬ若植物的
传粉过程受到限制则会使植物结实率降低ꎬ导致
植物种群更新受阻甚至濒危(王爱芝等ꎬ ２０２０)ꎮ
风媒植物和水媒植物的传粉均依靠自然作用力进
行ꎬ而虫媒植物吸引传粉者则依赖其繁殖器官的
性状ꎮ 植物吸引传粉者的方式大体上可以分为以
下几种:(１)通过醒目的花朵展示来吸引传粉者进

行传粉ꎻ(２)通过花朵散发的特殊气味来吸引传粉
者传粉ꎻ(３)花朵具有特殊的“蜜导”来吸引和指
示传粉者在吸食花蜜的过程中完成传粉ꎻ(４)通过
特化的传粉系统来吸引特定的传粉者进行传粉或

为传粉者提供一定的回报以吸引传粉者为其传粉
(Ｗａｓｅｒ ＆ Ｐｒｉｃｅꎬ １９８１ꎻ Ｍｉｃｈｅｎｅａｕꎬ ２００６ꎻ 顾垒和
张奠湘ꎬ ２００９ꎻ 张婵等ꎬ ２０１２ꎻ 邢剑锋等ꎬ ２０１５ꎻ
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张亭等ꎬ ２０１８)ꎮ 本文前面已经述及 ＡＭＦ 可以改
变植物花序或花的数量和大小ꎬ而这些变化均可
以间接影响植物对传粉者视觉上的吸引ꎬ从而影
响传粉者的活动和访问频率ꎮ

植物花的颜色对传粉者来说也是一个重要的
视觉信号ꎬ花色由植物次生代谢产物花色苷含量
决定ꎬ包括酚类化合物花青素和类黄酮类物质
(Ｗｅｓｔｏｎ ＆ Ｍａｔｈｅｓｉｕｓꎬ ２０１３)ꎮ 在 ＡＭＦ 共生情况
下有些植物会改变次生代谢产物的产生ꎬ特别是
改变与植物花朵颜色相关的次生代谢产物合成ꎬ
进而可影响植物的花色(Ｂｅｎｎｅｔｔ ＆ Ｃａｈｉｌｌꎬ ２０１８)ꎮ
一些研究发现接种 ＡＭＦ 可以提高植物体内酚类、
黄酮类等化合物的合成而影响植物花朵的颜色
(Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ ＡＭＦ 接
种可影响番茄、辣椒、草莓(Ｆｒａｇａｒｉａ × ａｎａｎａｓｓａ)、
莴苣(Ｌａｃｔｕｃａ ｓａｔｉｖａ)花青素和类黄酮等色素类物
质的 含 量ꎬ 并 在 一 定 程 度 上 影 响 植 物 的 花 色
(Ｌｕｃｉａｎｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 另外ꎬＡＭＦ 的侵染也会促
进宿 主 植 物 花 内 次 生 挥 发 性 有 机 物 的 生 成
(Ｒａｓｍａｎｎ ｅｔ ａｌꎬ ２０１７ꎻ Ｂｅｎｎｅｔｔ ＆ Ｍｅｅｋꎬ ２０２０)ꎬ如
贯叶连翘与 ＡＭＦ 共生后花朵中的主要次生化合物
假金丝桃素和金丝桃素含量有所增加ꎬ改变了植
物花朵中挥发性化合物的含量 ( Ｌａｚｚａｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７)ꎮ 花的气味在很大程度上是由其挥发性次
生化合物决定ꎬ而花朵所散发的特殊气味是植物
吸引传粉者的一个重要方式ꎮ 因此ꎬＡＭＦ 与植物
共生后促进花气味的微小变化将会影响访花者的
行为ꎬ并在一定程度上改变花朵的传粉效率以及
子代的结实率ꎮ ＡＭＦ 改变宿主植物次生代谢产物
以及相关化合物的量从而调控植物花色的机制ꎬ
以及影响访花者的行为途径目前还不清楚ꎮ

ＡＭＦ 为宿主植物所提供的营养条件在一定程
度上也会促进植物花粉数量和花蜜量增加 (表
１)ꎮ 在花粉的形成过程中需要磷的参与ꎬ由于
ＡＭＦ 共生可以促进植物对土壤中磷元素的吸收ꎬ
因此ꎬＡＭＦ 的共生作用可促进宿主植物雄性功能
的提高ꎮ 有研究发现ꎬＡＭＦ 侵染能够显著增加西
葫芦( Ｃｕｃｕｒｂｉｔａ ｐｅｐｏ) 单花花粉产量和花粉粒径
(Ｌａｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９５)ꎬ同样千屈菜(Ｌｙｔｈｒｕｍ ｓａｌｉｃａｒｉａ)
在 ＡＭＦ 侵染后其单花花药和花粉数量均有所增加
(Ｐｈｉｌｉｐ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１)ꎬ表明 ＡＭＦ 侵染能够提高植
物的雄性功能ꎬ从而有助于植物增强花粉传递和
种群间的基因流动ꎮ ＡＭＦ 侵染某些植物后ꎬ也会
增加植物雄蕊的数量从而增加花粉数量ꎬ来提高
植物 的 雄 性 适 合 度 ( Ｖａｒｇａ ＆ Ｋｙｔöｖｉｉｔａꎬ ２０１０ꎻ
Ｐｅｒｅｙｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ

花蜜在植物与传粉者的关系中也扮演着重要
角色(Ｇｅｈｒｅｌｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎬＡＭＦ 可通过影响植物
体内次生化合物(如茉莉酸和水杨酸)的产生从而
影响花蜜的产生量 ( Ｊａｃｏｂｓｅｎ ＆ Ｒａｇｕｓｏꎬ ２０１８)ꎮ
如 ＡＭＦ 侵染万寿菊形成菌根后增加了其花蜜产量
(Ｇａｎｇｅ ＆ Ｓｍｉｔｈꎬ ２００５)ꎬ可能的原因是菌根增强
了植物的固碳作用从而导致花蜜产量增加ꎬ进而
有助于吸引传粉者的拜访ꎮ 但也有不同的研究结
论ꎬ如匐根花荵(Ｐｏｌｅｍｏｎｉｕｍ ｖｉｓｃｏｓｕｍ)生长在没有
ＡＭＦ 存在的基质中ꎬ其花蜜量显著高于含有 ＡＭＦ
的对照组(Ｂｅｃｋｌｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎬ说明在含有 ＡＭＦ
的基质中植物分泌花蜜量较少ꎬ这在一定程度上
可能会降低花对传粉者的吸引力ꎮ 降低花蜜量也
能减少蚂蚁、鸟类等盗蜜者的访问ꎬ也可能是植物
有效降低非传粉者盗蜜风险的一种间接性防御策
略ꎮ 对于显花植物来说ꎬ增加花粉和花蜜的量可
在一定程度上提高传粉者的访问频率而促进传
粉ꎮ ＡＭＦ 的共生效应在改善宿主个体营养条件的
同时也促进了植物在花粉和花蜜上的投资ꎬ最终
使传粉者访问频率增加ꎬ从而提升植物的传粉效
率ꎮ 但是也要注意到 ＡＭＦ 的侵染如果降低植物花
蜜的产量或改变了花蜜的化学成分ꎬ则可能有着
更为复杂的生态学意义ꎬ值得更深入的探究ꎮ

４　 ＡＭＦ 对植物花期的影响

植物的开花在很大程度上是由其生存的微环
境特征和遗传因素决定的(包宇ꎬ ２０１８)ꎮ 微环境
特征包括多种生物因子(个体间竞争、传粉者活
动、土壤微生物等)和非生物因子(温度、海拔、光
照和降水等)ꎬ它们在一定程度上影响着植物的开
花进程 (Ｗｒｉｇｈｔ ＆ Ｍｅａｇｈｅｒꎬ ２００３ꎻ Ｅｌｚｉｎｇａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００７ꎻ Ｃｒａｉｎｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻ Ｄａｖｉｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ
Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ꎻ 李慢如和张玲ꎬ ２０１９ꎻ 陶泽兴
等ꎬ ２０２０)ꎮ ＡＭＦ 作为土壤微生物类群中活跃且
变化较大的生物因子之一ꎬ其对植物花期有直接
或间接影响ꎮ 因为 ＡＭＦ 共生可以促进植物的生长
发育ꎬ而许多植物的开花与其个体大小有一定程
度的关联(Ｏｔａｒｏｌａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎬ所以 ＡＭＦ 可能通
过促进植物生长而间接改变植物的开花进程ꎬ个
体大小与花期的变化可以共同影响植物的繁殖适
合度(图 １)ꎮ

目前ꎬ关于 ＡＭＦ 侵染后植物开花是否提前和花
期是否延长并没有一致的结论ꎬ大部分研究认为植
物接种 ＡＭＦ 后花期会提前(表 １)ꎬ如利用 ＡＭＦ 分
别侵染番茄、苘麻(Ａｂｕｔｉｌｏｎ ｔｈｅｏｐｈｒａｓｔｉ)和三色魔杖
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(Ｓｐａｒａｘｉｓ ｔｒｉｃｏｌｏｒ)后ꎬ３ 种植物的开花时间均明显提
前(Ｂｒｙｌａ ＆ Ｋｏｉｄｅꎬ １９９０ꎻ Ｌｕ ＆ Ｋｏｉｄｅꎬ １９９４ꎻ Ｓｃａｇｅｌꎬ
２００４ａ)ꎮ 最近在蒺藜苜蓿(Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ)和
勋章菊(Ｇａｚａｎｉａ ｒｉｇｅｎｓ)等植物中也得到了类似的结
论(Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ Ｓａｉｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎬ这些研究结
果认为 ＡＭＦ 可能促进了植物对钾的吸收ꎬ导致生长
素和赤霉素合成增加ꎬ从而诱导花芽的分化与形成
(Ａｓｍｅｌａｓｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 也有研究发现接种 ＡＭＦ
对宿主植物的开花时间没有影响或延后宿主植物
开花时间ꎬ以海洲香薷(Ｅｌｓｈｏｌｔｚｉａ ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ)为材料
的研究中并没有发现 ＡＭＦ 促进其开花提前的现象
(Ｊｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎬ在风信子(Ｈｙａｃｉｎｔｈ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ)的
研究中也发现接种不同的 ＡＭＦ 对开花没有影响ꎬ甚
至开花还略有延迟(Ｘｉｅ ＆ Ｗｕꎬ ２０１８)ꎮ ＡＭＦ 侵染
的另外一个重要影响是改变植物的花期长短ꎬ较为
一致的结论是 ＡＭＦ 侵染促进了宿主植物花期的延
长(表 １)ꎬ但是这种促进作用并不是绝对的(Ｌｉｕ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ Ｘｉｅ ＆ Ｗｕꎬ ２０１８ꎻ Ｓａｉｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 如
ＡＭＦ 可使 Ｂｒｏｄｉａｅａ ｌａｘａ 的开花时间提前ꎬ却不影响
其花期长短(Ｓｃａｇｅｌꎬ ２００４ｂ)ꎮ ＡＭＦ 对宿主植物花
期的影响可能是通过增加宿主植物本身的营养条
件ꎬ从而使植物有更多的资源可以投入花生产上ꎬ
促进植物开花提前以及改变花期长短ꎮ 植物花期
的延长在一定程度上能够增加植物有性繁殖的成
功率ꎬ扩大基因交流的范围ꎬ有助于提高植物对环
境的适应性ꎮ 目前还没有对由于 ＡＭＦ 的存在而造
成植物花期变化的规律进行合理解释的理论ꎬ然而
可以明确的是ꎬＡＭＦ 的存在的确会影响宿主植物的
花期ꎬ但具体的影响途径和机理尚不清楚ꎮ

５　 展望

植物与 ＡＭＦ 的共生效应一直以来都是研究生
物互作的热点领域之一ꎮ 本文综述了 ＡＭＦ 共生对
植物繁殖分配、花部特征、虫媒传粉、花期等方面
的影响及其机制ꎮ 但从已有的研究报道来看ꎬ国
内外学者对 ＡＭＦ 共生条件下宿主植物繁殖响应规
律的研究还相对不足ꎬ主要表现在以下几个方面ꎮ
首先ꎬ大多数研究是对植物接种单一的 ＡＭＦ 研究
其繁殖响应ꎬ缺乏多种 ＡＭＦ 混合接种的实证研
究ꎻ其次ꎬ已有研究大多集中在一年生植物上ꎬ而
多年生植物较少ꎬ多年生植物因其具有较长的生
活史周期可能对 ＡＭＦ 的响应有更复杂的机制ꎻ再
次ꎬ在 ＡＭＦ 对宿主植物繁殖影响的机制方面缺乏
深入解析ꎬ特别是 ＡＭＦ 如何影响宿主植物内在基
因表达以及调控过程从而影响其繁殖ꎬ这方面研

究还有所欠缺ꎮ 因此ꎬ未来的研究应该从以下方
面考虑:(１)研究多种 ＡＭＦ 共同作用下植物繁殖
的响应ꎬ实际上混合菌种的接种可以更好地模拟
自然条件ꎬ研究结果将更有意义ꎮ ( ２)增加 ＡＭＦ
对多年生植物繁殖影响的研究ꎬ并扩大研究的时
间尺度ꎬ跟踪 ＡＭＦ 作用下多年生植物长期的繁殖
过程ꎮ 同时增加一年生植物在 ＡＭＦ 共生条件下代
际之间的繁殖响应研究ꎬ特别要关注 ＡＭＦ 对宿主
植物种子特性(包括产量、大小、活力等)的影响ꎬ
由于种子会直接决定后代的适合度和竞争能力ꎬ
进而对种群的扩散和延续产生一定的影响ꎮ (３)
关注 ＡＭＦ 共生后宿主植物有性繁殖和无性繁殖的
权衡机制ꎬ以及有性繁殖过程中其雌雄功能的响
应变化规律ꎮ (４)对 ＡＭＦ 共生下宿主植物繁殖响
应机制进行深入挖掘研究ꎬ阐明其生理机制以及
分子调控原理等ꎬ包括 ＡＭＦ 如何与宿主植物进行
信息交流从而提高宿主植物体内激素水平或者次
生代谢物的含量ꎬ以及如何影响宿主植物的基因
表达ꎬ进而使宿主植物与繁殖相关的性状发生改
变等ꎮ 未来可通过对以上方面的深入研究ꎬ揭示
在 ＡＭＦ 共生后宿主植物繁殖策略的变化ꎬ以及其
提高繁殖适合度和增强环境适应能力的机制ꎮ
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