丛枝菌根真菌在农业生产中的作用与调控(
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摘  要    AM真菌在集约化作物生产体系中的作用日益受到关注。最近10余年间有关AM真菌与植物相互作用的研究由温室、实验室模拟转向田间原位研究，在认识上取得了很大的进展。通过对相关的理论和应用基础研究结果的分析，认为菌根生物技术的应用不仅包括菌剂的生产和施用技术，而且还要包括土著AM真菌群落繁殖体数量和活性的调节技术；通过轮作和间作、少耕或者免耕、使用根际化学信号物质能够在一定程度上有效发挥土著AM真菌群落的作用；充分认识AM真菌群落的时空变化与生态功能的关系可能是今后研究的重点；此外，通过与育种家结合，培育在高肥力土壤上积极响应AM真菌的作物高产品种可能是未来提高土壤养分资源高效利用的有效途径之一。
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丛枝菌根真菌（Arbuscular mycorrhizal fungi, 以下简称AM真菌）是土壤中与植物关系最为密切的微生物之一。在自然生态系统或低投入有机农业中AM真菌改善植物营养（尤其是磷营养）提高植物抵御生物和非生物胁迫的作用已经得到广泛的承认[1]。然而，这些研究结果大多是在低投入、土壤有效磷严重缺乏的条件下获得的。随着人们对协调作物生产中高产、资源高效、环境友好意识的不断强化，对于高投入高产出的集约化体系中根际微生物在作物营养和产量形成中作用的关注不断加强。近10年来，有关AM真菌与植物共生关系的研究由温室、实验室模拟研究大量转向田间原位研究，在认识上获得了很大的进展。本文对这些研究进展进行了总结和回顾。

1  AM真菌的生物多样性与宿主专一性
AM真菌种的鉴定目前仍主要以真菌结构特别是孢子的形态特征为依据。根据孢子形态特征鉴定的AM真菌的种类大约有150～200个[2-3]。分子生物技术的快速发展，使过去分布在根际土壤和根系内部的大量不能培养的AM真菌种类被逐渐揭示出来，并且根际中存在的AM真菌种类的实际数量较人们以往想象中的数量大得多[4]。最近10余年间，AM真菌的分类系统历经几次修订，建立了球囊菌门（Glomeromycota），下设1个纲，4个目，7个科，9个属[5]。这套分类系统日益得到承认[6]。

AM真菌一直被认为是没有宿主专一性的。其3条主要理由是：第一、陆地生态系统中的植物种类数以万计，而AM真菌的种类仅150～200；第二、陆地上1/3以上的植物能够被AM真菌侵染[6]；第三、大量的人工接种试验表明，AM真菌对所研究的植物尽管侵染率不同，但侵染性没有差别。然而，最近的一系列证据对这一传统的观点提出质疑。不同土壤处理下3种植物根系内部的AM真菌群落组成完全不同，但不同土壤处理之间没有明显差别[7]；根内AM真菌的种类组成和数量的差异甚至表现在同属不同种的植物之间
 ADDIN EN.CITE 
[8]
。这些结果的启示是：定殖在植物根系的AM真菌非一个种群，而是群落；植物种群与AM真菌群落可能存在一定的选择性（图1）。

2  AM真菌的功能多样性
给植物提供磷是AM真菌的基本功能。同时，这种真菌还具有一些独立于改善植物营养之外的功能，这是AM真菌功能多样性的含义
 ADDIN EN.CITE 
[9, 10]
。AM真菌功能上的多样性表现在：第一、帮助植物获取土壤中移动性差的营养元素，如磷、锌、铜等；第二、提高植物对土传病原微生物（如病原真菌、根结线虫）的抵抗能力；第三、提高植物对干旱、盐渍、重金属毒害等非生物胁迫的抗性；第四、与根际微生物（如根瘤菌、解磷细菌、腐生微生物等）之间协同，促进植物固氮、或者加速土壤中有机态的氮磷化合物、或者有机污染物的形态转化；第五、AM真菌通过自身合成的球囊霉素相关蛋白（Glomalin related protein）或提高生态系统净生产力等方式增强土壤碳固持；第六、AM真菌的菌丝直接缠绕作用以及菌丝分泌物的[image: image2.emf]种群
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黏结作用促进土壤水稳性团聚体的形成，直接参与土壤结构的演变过程；第七、AM真菌的群落与植物群落之间相互作用，强烈地影响植物群落的生物多样性、群落稳定性和生态系统净生产力、生态系统内部的养分资源的分配等重要的生态系统过程；第八、地下菌丝网络侵染不同的植物，将看上去相对独立的植物个体连接成一个完整的体系，并通过菌丝网络在植物个体之间传递营养元素，使养分资源在生态系统水平上能够更加均一化（图1）。

AM真菌的根外菌丝不但能直接吸收土壤养分，而且能通过分泌物诱导一些伴生的微生物生活在其菌丝体周围，影响到周围土壤的理化和生物学性质，从而形成菌丝际（hyphosphere）[11]。Toljander等发现菌丝际的微生物膜只分布在活菌丝周围[12]。越来越多的实验证据表明，这种由菌根菌丝主导的生物膜参与了土壤有机态的氮、磷矿化
 ADDIN EN.CITE 
[13-15]
。Leigh 等的结果显示，AM真菌的菌丝能够在土壤有机物斑块中增殖，并将斑块内1/3的有机氮运输至宿主植物体内[16]。目前关于菌丝际微生物的互作机理及生态功能了解的还很少，很可能成为今后新的研究热点
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[17]
。

3  AM真菌与植物关系表型的多样性
AM真菌是专性的活体营养型（obligate biotrophs）微生物，不能直接利用土壤有机质中的碳；AM真菌与植物之间的共生关系是建立在真菌向植物提供磷等矿质养分，植物向真菌提供碳水化合物的基础之上的。Javot 等发现Medicago truncatula 根皮层细胞膜上的受丛枝诱导专一性表达的磷运转蛋白基因MtPT4的缺失将导致丛枝的永久性死亡和根内AM真菌停止生长。即磷在真菌与宿主之间的传递不仅是宿主植物的需要，而且也是共生体维持所必需的[18]。这个结果意味着只要根内有AM真菌侵染，就意味着AM真菌向植物输送了磷。尽管如此，AM真菌向宿主植物提供了磷并不意味着植物的生长总是能够得到促进。

AM真菌与植物的关系一直被人认为是共生关系。但越来越多的证据表明两者之间的关系表现为从共生到寄生的连续体，包括典型的互惠互利的共生关系、互不危害或促进生长的共栖关系和互为寄生关系等多种形式[19, 20]（图2）。一定条件下尤其是土壤有效磷高的情况下，AM真菌侵染抑制植物生长的现象在盆栽中很容易观察到[21]。Klironomos报道，生长在同一生境中的64种不同种类的植物对AM真菌的生长响应在-45%至+45%之间，近1/2的植物在AM真菌侵染的条件下生长呈负效应[22]。Bidartondo等观察到无叶绿素的真菌营养植物(mycoheterotrophic plant) Arachnitis uniflora能够并依赖Glomus sinuosum的菌丝网络连接邻近的其他绿色植物为其提供光合产物[23]。需要提出的问题是：植物与AM真菌之间的这种从共生到寄生的关系是如何调控的？在现代农业生产中有无可能、以及如何将二者间的关系调节成为共生关系？

AM真菌对植物生长的效应大小取决于植物-真菌间C-P支付与收益补偿的平衡。但是，仅从宿主植物生长的表观效应来判断AM真菌对植物生长是否具有正效应可能将AM真菌与宿主植物之间的互作关系简单化了。Simth等报道，某些植物的生长对AM真菌侵染没有任何响应，但是来自根外菌丝吸收的33P的量却很大，甚至超过了来自根系获取的33P量[24]。这意味着AM真菌帮助植物吸收磷的功能并不一定非要表现在植物生物量的增加、甚至吸磷总量的增加方面，也许AM真菌对植物产生的其他功能被人们忽略了。很久以来，人们一直试图将AM真菌制成接种剂使用，以期减少磷肥投入并提高作物产量。遇到的最大的问题就是效果不稳定，往往表现出接种无效或抑制生长[25]。上述结果为解释菌剂对植物生长的效应不稳的现象提供了理论依据。进一步揭示充分发挥AM真菌功能潜力的条件，对于理解菌根共生体的互作机理和菌根生物技术应用而言均是很重要的课题。


[image: image1]
4  植物获取磷的直接途径和菌根途径及其调节
菌根植物获取磷主要通过两条途径，一是通过作物根系表皮细胞和根毛直接吸收（直接途径，direct uptake pathway），二是通过菌丝吸收再转运至皮层细胞（菌根途径，mycorrhizal uptake pathway）[26]。菌根途径对植物磷营养的贡献率在根系生长空间被尼龙网限制的条件下可以高达90% 
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[27]
，在某些条件下AM真菌途径甚至会完全替代植物根系吸收磷的途径[24]。根箱或分根方法证明植物体内磷的含量直接调控着AM真菌的活性及其对植物磷营养的贡献率
 ADDIN EN.CITE 
[21, 28]
。根系上的磷转运蛋白Pht1家族（Phosphate transporter 1 family, Pht1）基因的表达与AM真菌侵染密切相关。AM真菌侵染下调某些与根表皮细胞磷运输相关的基因表达，如 玉米的ZmPT1.1和ZmPT1.2[29]、番茄的LePT1和LePT2[30]等，而另一些基因表达受丛枝结构形成的专性诱导，如MtPt4 [31]、OsPT11[32]、LePt5/StPT5[33]、TaTP1 [34]等。这些结果表明，直接途径与菌根途径存在互作
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[35-37]
。问题是植物如何决定在什么条件下依赖哪种途径获取磷？尽管在供磷充足的条件下植物依靠根系的直接吸收途径就足以满足需要，但是却无法阻止AM真菌的侵染。作为共生体，AM真菌向根系输送磷不仅是换取碳水化合物的交易，同时也是维持共生关系和谐的信号[18]。这可能是在某些条件下AM真菌侵染并不能促进宿主生长，甚至抑制宿主生长的原因所在（图2）。考虑到在自然条件下大多数植物均能够被AM真菌侵染以及农作物在供磷充足的条件下依然能够被侵染的事实[38]，可以认为植物获取磷不是根系独立完成的，有关植物吸收磷的研究如果仅考虑根系直接吸收途径，而不考虑其与菌根途径之间的交互作用显然是不完整的。
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5  集约化农业中AM真菌的作用
农田土壤中AM真菌的种类和数量较之相邻的、生长在自然植被中的要少得多[39]。Oehl 等
 ADDIN EN.CITE 
[40, 41]
对瑞士长期定位试验的分析发现，长期施用有机肥的土壤中的AM真菌的种类高于长期施用化肥的土壤。Grigera等
 ADDIN EN.CITE 
[42]
发现在美国内布拉斯加州的高产玉米生长早期根际土壤中AM真菌的磷脂脂肪酸的含量很低，至生殖生长阶段其含量迅速增加，并且菌丝吸收显著降低了土壤有效磷含量。在华北地区高投入的小麦-玉米轮作体系中，AM真菌的群落随生长季节和作物茬口而不同；两季作物的菌根侵染率很高，尤其在玉米季，而且对AM真菌对玉米从土壤中获取磷发挥着明显的作用
 ADDIN EN.CITE 
[43, 44]
。从长期施化肥的土壤中分离得到的土著AM真菌Glomus mosseae在施磷量高达P2O5 480 mg kg-1时仍有较高的侵染率，尽管未对玉米生长产生显著影响，但是依然显著提高了地上部的含磷量[45]。这些结果均说明集约化农田中存在有大量的AM真菌种类，土著AM真菌在高产作物生长后期活性高，对作物吸收磷依然发挥着显著的作用。张美庆等[46]曾开展了耐高磷的AM真菌的筛选，并获得了在高磷土壤条件下依然能侵染植物的菌株，这项工作对于菌根技术应用而言是十分有意义的。经过过去30年大量施用化肥，我国农田速效磷含量整体上得到了很大的提高[47]。今后有关AM真菌作用的研究，应该考虑到土壤肥力变化的新情况，更多地关注在土壤速效磷含量逐渐升高的条件下AM真菌的作用及其机制。

农田土壤剖面有效磷含量分布与AM真菌群落结构及其作用是值得关注的问题。速效磷含量在土壤剖面上的分布主要集中在表层0～20 cm，20 cm以下的土层含量很低，大多属于缺磷
 ADDIN EN.CITE 
[48, 49]
。而对大多数农作物而言，其根系主要分布在0~60 cm土层。也就是说对植物根系而言，其上部处在速效磷含量较高、甚至过量的环境中，而中下部根系则分布在磷缺乏的环境中。这是否意味着下部土层中的AM真菌在帮助植物吸收养分方面可能会发挥更大的作用？以往认为随着土壤剖面深度的增加，AM真菌侵染率降低、根外菌丝密度减小、AM真菌繁殖体的数量也减少
 ADDIN EN.CITE 
[50-52]
。基于这种认识，对于耕作层（0~20 cm）以下的AM真菌的种类和作用关注的很少。最近Oehl等[40]发现，尽管多年单作玉米的土壤剖面0~70 cm不同深度土层中AM真菌的物种丰富度和生物多样性指数均随着土壤深度的增加而下降，但是50~70 cm土层的AM真菌的种类仍然丰富，分布在表层和深层土壤的AM真菌群落均存在着各自特异性的种，并且群落组成存在明显差别。这意味着深层土壤中存在某些独特的AM真菌群落，可能对作物获取深层土壤的资源依然发挥着重要作用。遗憾的是这方面的信息还十分有限。

6  影响农田土壤AM真菌群落功能发挥的因素与调控
在现代集约化的农业生产体系中，化肥的施用、农药的使用、不同轮作或间（套）作等种植模式以及不同耕作方式对AM真菌-植物间的相互作用均产生剧烈的影响，调整栽培、耕作、种植方式是调控AM真菌作用的有效途径[25]。

过去一直认为磷与菌根形成的关系最为密切，实际上氮肥施用量增加也降低AM真菌的侵染率[53]，并且AM真菌对此响应要较根际微生物生物量碳、氮的响应更为敏感
 ADDIN EN.CITE 
[43, 54]
。磷的抑制作用是因为高磷土壤上生长的植物的光合产物向根系分配量减少，影响了AM真菌的发育[28]，但是氮素对AM真菌抑制作用的机理尚不清楚。值得注意的是施用有机肥往往促进AM真菌生长[53, 55]，土壤中的AM真菌菌丝体进入有机质含量高的“斑块”中时会出现增殖

[13, 16, 56] ADDIN EN.CITE ，其中的原因尚不清楚。

农药（包括除草剂、杀菌剂和杀虫剂）对AM真菌的影响十分复杂[56]。很多结果表明，并非所有的农药均抑制AM真菌的侵染和生长。杀虫剂对AM真菌无影响或影响较小，但也有研究发现在推荐使用的剂量范围内刺激AM真菌生长的现象，这很可能是真菌的“应激”反应[57]。杀菌剂、尤其是杀真菌剂对AM真菌的影响是最强烈的。叶面喷施或者处理种子的杀菌剂影响AM真菌侵染相对于灌根处理的要弱得多[58]。灌根处理的杀菌剂，如苯菌灵能明显影响根内活性菌丝、丛枝、侵入点以及土壤中活性菌丝的数量[59]，从而抑制菌丝吸收32P标记的土壤磷[60]。

集约化农田种植作物种类的单一性、连作等种植方式导致土壤中AM真菌等功能微生物组的多样性的减少[41]，通过间作、套作增加作物种类维持和发挥土著AM真菌的多样性和作用强度是有积极作用的，但如果增加的作物是非菌根植物结果可能就并非如此了[25]。
翻耕破环土壤中菌丝网络，降低AM真菌的侵染和对作物生长的贡献
 ADDIN EN.CITE 
[61, 62]
。翻耕不仅影响表层，而且还影响到深层土壤中AM真菌繁殖体的生长、AM真菌的生物多样性等[63, 64]。相比之下，长期免耕能够保持地下的菌丝网络，维持较高的AM真菌的生物多样性、群落的结构和繁殖体数量
 ADDIN EN.CITE 
[62, 65-67]
。 

轮作是调控田间AM真菌群落组成的重要措施之一。由于不同植物之间存在菌根依赖性的差别和对土壤中AM真菌群落的选择性，因而轮作制度对于土著AM真菌的生物多样性、群落结构和功能活性均会产生深刻的影响。用分子生物学手段业已证明AM真菌种的丰度不受轮作、施磷肥、耕作或免耕措施的影响，但是群落结构明显受到轮作的影响
 ADDIN EN.CITE 
[68, 69]
。长期种植单一作物导致一些AM真菌种群数量下降到无法检测的程度，而另一些种群的丰度则从无法检测成为可检测到的[70]。连续种植非菌根植物（如菠菜、油菜）的土壤中AM真菌的孢子数量要远远低于连续种植菌根植物（如玉米或者小麦）的土壤[71, 72]。如果前后茬均是菌根植物，尤其是菌根依赖性高的前茬作物能够为后茬作物培养大量的“菌剂”，促进土著的AM真菌对后茬作物的作用
 ADDIN EN.CITE 
[51, 73-75]
。这种轮作策略对发挥土著AM真菌在作物生产中的作用具有十分重要的意义。 

作物品种对AM真菌群落的响应不同。集约化作物生产中养分投入不断提高，在高肥力的选择压下是否导致作物对AM真菌的依赖性的丧失已引起广泛关注。认为1950年前低投入的小麦品种较现代养分高投入条件下选育出的小麦品种具有更高的菌根依赖性。即在养分高投入的背景下获得的小麦品种丢失了响应AM真菌的基因[76]，Zhu等[77]也支持了这一结论。Wright等[29]对玉米的研究则表明适应高肥力的玉米品种的生长和磷吸收对AM真菌的响应均高于适应低肥力的玉米品种。20世纪50年代以来不同年代培育的玉米品种对AM真菌的依赖性存在差异，农家种的菌根依赖性低于单交种[78]，尽管不同作物种类的结果不尽相同，但是这些结果的启示是：作物对AM真菌的响应存在遗传上的差别，在作物高产育种中充分考虑AM真菌与根系吸磷的互作关系，培育菌根依赖性强的品种可能是提高作用磷效率的途径之一。

综上所述，农业生产中的每一项措施均会干扰土著AM真菌群落的作用，过去一直认为农田土著AM真菌侵染势低是菌根侵染率低的重要缘故。大量的研究均试图通过接种剂提高作物的菌根侵染，但是接种获得正效应的比例很低（估计小于50%）。其中很重要的原因是对AM真菌与植物根系的相互作用过程的理解大多来自室内实验，而对于田间条件AM真菌与植物根系的相互作用缺乏深入了解，至少目前的理论与菌根生物技术在田间应用之间尚存在一定的差距。菌根生物技术不应仅局限于菌剂的生产、接种技术方面，同时还应该包括土著AM真菌繁殖体数量与活性的调控技术。增加菌根效应的途径应该同时包括接种菌剂和调控栽培耕作措施增加土著AM真菌中的丰度和繁殖体数量、提高真菌的活力（表1）。Lekberg和Koide分析了1988～2003年15年间已发表的有关不同耕作措施对菌根真菌、作物产量、生物量和磷含量的影响的290个田间和温室非灭菌试验结果发现，接种AM真菌提高菌根侵染率效果最明显（可达29%），短期休闲可提高菌根侵染率20%，少耕作可以提高7% [79]。在化肥施用量不大可能大幅度减少的前提下，调整轮作和间（套）作体系中的作物种类、通过少耕或者免耕等保护性耕作措施可以起到菌根效应的作用。
表1 农田土壤AM真菌群落功能调控
Table 1 Regulation of the functions of indigenous AM fungal community in arable soil
	比较项目
Items for comparison
	低投入有机农业
Low input organic farming

	高投入集约化农业
High input intensive farming

	土壤养分状况
Available nutrients 
	低
	高

	土壤障碍因子
Limiting factors in soil
	主要是非生物胁迫

如养分缺乏、干旱等
	主要是生物胁迫和非生物胁迫

如阶段性养分缺乏、土传病害、干旱等

	可检测的AM真菌生物多样性
Detectible AM fungal biodiversity
	高
	低

	土著AM真菌的繁殖体数量
Amount of AM fungal propagule in soil
	多
	少

	菌根侵染率
Mycorrhizal colonization rate
	高
	低

	AM真菌的作用
Functions of AM fungi
	改善营养、提高抗逆性（如干旱）
	提高抗逆性（如干旱）、抗病性

	发挥AM真菌作用的对策
Strategies to bring the roles of AM fungi into full play
	移栽作物的苗床接种；田间接种高效菌剂；使用化学物质（例如类黄酮）诱导侵染；减少磷肥投入；与高菌根依赖性的作物间作、轮作；少耕或免耕；培育对AM真菌正响应的品种


7  展  望
农业生产中的任何一项技术的应用都必然会影响根系和AM真菌的生长与活性，进而影响共生体的效应
 ADDIN EN.CITE 
[68, 79,80]
。最近10年来，在田间原位条件下研究AM真菌与植物相互作用的过程受到了更多的重视，这为菌根生物技术在农业生产中的应用和发展均起到了积极的推动作用。但是，对于菌根共生体田间过程的研究，无论是从研究方法还是从研究内容上来看均还存在很多值得进一步改进和深入的问题。例如，我们对于AM真菌的效应的评价仍然停留在植株体内磷吸收量的变化、植株生物量的增或减等表观的现象上，而对于AM真菌与根系两条通道获取资源的调节机制缺乏认识，对于AM真菌在植物生长和营养吸收方面的实际贡献缺乏定量评价的方法。最近关于AM真菌菌丝生长、侵染的诱导信号方面的理论研究有了突破[81-82]，如何将这些理论成果应用于作物生产还缺少实验证据。尤其值得注意的是AM真菌不仅在表层，而且在深层土壤中仍有大量的分布[40]，而深层土壤中的AM真菌群落的结构特征和功能受接种菌剂、耕作、栽培措施影响很小。评估不同深度AM真菌侵染势有助于理解和调控农田系统中AM真菌的作用。
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Functions of arbuscular mycorrhizal fungi in agriculture and their manipulation 

Feng Gu  Zhang Fusuo  Li Xiaolin  Zhang Junling  Gai Jinping
(College of Resources and Environmental Sciences, China Agricultural University; Key Lab of Plant Nutrition, MOA, Beijing  100193, China)

Abstract  Functions of arbuscular mycorrhizal fungi (AMF) in intensified farming systems have been attracting more and more attention. In the past decade, a big headway has been made in recognition of the significance of shifting from simulation in the greenhouse and laboratory to in-situ field study in the research on interactions of AMF and plants. Analysis of findings of related theoretical and applied/basic researches has led to such a conclusion that mycorrhizal biotechnology should include not only technologies for production and application of common AMF inoculums, but also techniques for regulating amount and infectivity of indigenous AMF propagules. Agricultural practices, such as rotation, intercropping, reduced or non-tillage, and application of rhizosphere signaling substances could effectively bring indigenous AMF into play. To better understand how spatial and temporal variation of indigenous AMF communities is related to their ecological functions will probably be the hot spot for future studies in this aspect. Besides, to screen and cultivate high-yielding crop cultivars or varieties that are highly responsive to AMF in fertile soils is thought to be an effective approach to enhance the use efficiency of soil nutrient resources.

Key words  Intensified farming system; Crop production; Arbuscular mycorrhizal fungi; Rhizosphere
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图1 AM真菌群落与作物互作及生态功能多样性


（同一AM真菌种群具有多种生态功能；植物根际内的AM真菌群落结构随生育时期、植物基因型而不同；不同的群落结构可能具有不同的生态功能）


Fig. 1 Fungi-host interactions and eco-functional diversity of AM fungi


(An AM fungal community is diversified in ecological function; its structure in the rhizospere of the host plant varies with growth stage or genotype of the plant; and different structures may have different ecological functions)
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图2 集约化作物生产体系中植物与AM真菌由共生-寄生关系示意图


Fig. 2 Schematic of the symbiotic-parasitic relations between plants and AM fungi in intensive farming systems


注：图中的虚线代表非菌根植物，实线代表菌根植物；(P表示菌根植物和非菌根作物达到最高产量所需要的土壤有效磷含量（(P =P3-P2）的差值。植物与AM真菌的C-P交易在很大程度上是受土壤有效磷水平的调控的，土壤有效磷含量极低（P1）或较高（P4）的条件下，AM真菌的侵染会导致作物生长抑制；在P1和P2之间，随着土壤速效磷含量增加，作物对AM真菌侵染的响应递增；在P2与P4之间，随着土壤速效磷含量增加，作物对AM真菌侵染的响应递减，甚至出现负响应。在集约化作物生产体系中，调控AM真菌群落的活性和功能能够减少磷肥的投入量。


Note: The dashed line in the figure stands for non-mycorrhizal plant; the solid line for mycorrhizal plant; and (P for the difference between mycorrhizal and non-mycorrhizal in minimum demand for soil available P to achieve maximum yield. The C-P trade between plant and mycorrhizal fungi is highly regulated by the content of soil available P. In soils very low (P1) or high (P4) in available P content, mycorrhizal colonization would inhibit plant growth. Plant response to mycorrhizal colonization increases with the rising available P content between Treatments P1 and P2, and decreases or even show turns to be negative with the rising available P content between Treatments P2 and P4. In intensive farming, regulation of the activity and functions of AM fungal cummunity may help reduce input of P fertilizer.
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图3植物获取磷的直接途径和菌根途径及其调节机制


Fig. 3 Plant P uptake via direct path and via mycorrhiza and mechanisms for their regulation 
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