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摘 要  蚯蚓和丛枝菌根(Arbuscular mycorrhiza, AM)真菌都是有益的土壤生物，对提高土壤养分有效性和植物吸收利用营养元素具有重要影响。本文综述了蚯蚓对AM真菌取食、传播和侵染的影响、蚯蚓与AM真菌相互作用的效应和机制方面的最新研究进展，以及AM真菌与蚯蚓互作改善植物营养和生长以及协同修复土壤重金属方面的作用，以期为今后研究发展提供依据。
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土壤生物是整个地下部生态系统的的核心，在土壤过程中起着关键的不可替代的作用，发挥着巨大的功能；它在促进有机质分解、土壤矿质营养循环、维持及提高土壤肥力方面发挥着关键作用[1]。在众多的土壤生物中蚯蚓和AM真菌是非常重要的组成部分，然而他们之间的相互作用仍然知之甚少。
丛枝菌根(Arbuscular mycorrhiza, AM)是分布最为广泛的菌根类型，陆地上80 %～90 %的被子植物都能形成丛枝菌根[2]。作为自然界中的一种普遍现象，菌根真菌的存在和菌根的形成必然对生态系统产生一定的影响，发挥一定的作用。AM真菌在增强寄主植物对养分和水分的吸收与利用、促进植物生长发育、改善土壤理化特性、土壤肥力和健康状况等方面发挥着重要作用[3]。蚯蚓(Earthworm)作为土壤中最常见的无脊椎动物，它是生态系统的重要物质分解者，也是土壤可持续利用的关键物种[4]。蚯蚓能够对许多决定土壤肥力的过程产生重要影响, 被称为“生态系统工程师”[5]。它通过取食、消化、排泄和掘穴等活动在其体内外形成众多的反应圈, 从而对生态系统的生物、化学和物理过程产生影响[6]。
蚯蚓和AM 真菌处于不同的营养级并且不存在直接的捕食与被捕食关系，但是在促进植物生长、提高土壤肥力等方面都发挥着积极的作用[7]。明确蚯蚓的活动对丛枝菌根真菌的影响以及两者互作对植物生长的反馈作用，有助于我们更好的在农业和资源高效利用方面利用这两种有益土壤生物。本文总结了国内外蚯蚓与AM真菌相互作用的效应与机制的研究成果、存在的问题，探讨当前和今后的发展方向。
1蚯蚓对丛枝菌根真菌的影响
1.1蚯蚓对丛枝菌根真菌的取食、传播作用
丛枝菌根真菌（AM真菌）是陆地生态系统中占主导地位的菌根类型，他能与许多植物形成共生体[2]。与其他类型的真菌不同，AM真菌没有地上部的子实体，不能随风传播孢子，但是一些土壤动物如蚯蚓可以将其繁殖体传播到自身能够侵染以外的区域[8]。蚯蚓虽然不是以菌根菌丝为主要食物来源[9]，但是它可以选择性的摄取菌丝[10]。蚯蚓的取食作用会破坏植物与根外菌丝的联系，并且降低土壤中的菌丝密度[11]；这主要是因为真菌细胞壁的主要组成成分为几丁质(甲壳素)，而蚯蚓消化道内具有降解几丁质的消化酶。真菌菌丝在蚯蚓消化道内会发生自溶[12]。
AM真菌的孢子比其他真菌的孢子大，其大小约为20µm～500µm[13]，容易被蚯蚓取食[14]。在蚯蚓肠道消化酶和磨损的状态下，菌根的孢子与其他真菌相比具有更好的自我保护机制[15]；有报道称AM的繁殖体和孢子能够存活于蚯蚓肠道并且仍然保持侵染能力。Reddell and Spain[16]研究表明，澳大利亚13种蚯蚓肠道内发现了完整的AM孢子，两种蚯蚓(Diplotrema heteropara and P. corethrurus)肠道内的孢子密度比周围土壤中高的多，这主要是因为蚯蚓在根际的取食活动[17]。另外，附着于蚯蚓体表的AM真菌孢子是否能随着蚯蚓的活动而传播目前尚没有直接的证据[14]。Gormsen[21]等用PLFA、NLFA的方法研究了蚯蚓对AM的生长及孢子传播的作用，发现蚯蚓的存在能够促进AM菌丝的生长，但是蚯蚓的活动未能将AM的孢子传播到距离寄主植物20cm以外的地方。Pattinson [19]发现蚯蚓Aporrectodea trapezoides对菌根真菌Glomus intraradices的传播并无帮助。
1.2蚯蚓对丛枝菌根真菌侵染的影响
蚯蚓对菌根侵染的影响报道不多而且结果不一。蚯蚓能够提高[20, 17]，降低[19]AM的侵染，或者是没有作用[7]。蚯蚓对菌根真菌侵染的影响取决于蚯蚓的密度[19]，蚯蚓的数量足够大时才会有效应[7]。
蚯蚓在土壤中频繁的掘穴和物理扰动会抑制菌根的生长，尤其是会破坏菌丝结构并且降低菌根侵染率[21－22]。另外，蚯蚓会选择性的取食生长在有机物质、蚯蚓排泄物中的菌丝[23-25]。蚯蚓活动过的土壤会对植物的菌根化产生负作用。有研究发现，在蚯蚓活动过的土壤中冷杉的菌根侵染率大大降低[26]。在没有外源有机物质时蚯蚓会取食菌丝[27]。Ortiz-Ceballos[28]等进一步研究发现，在没有添加秸秆的情况下，蚯蚓显著降低了AM的侵染率，但是当加入秸秆后这种影响便消失。这说明蚯蚓会优先选择有机物质为食物来源。

在贫瘠的土壤上，蚯蚓有可能通过增加养分的有效性而对AM侵染产生积极作用。比如，在没有施肥（低碳、低氮、低磷）的土壤上，添加热带蚯蚓Pontoscolex corethrurus能够使更多的根系侵染AM真菌[20]。然而当施入氮钾肥之后，蚯蚓降低了菌根的侵染[17]。另外，Gormsen等[18]的试验表明，添加蚯蚓的处理会增加植物的生物量，植物生物量的增加会为菌丝提供更多的碳源，更利于菌丝的生长。而且，蚯蚓活化土壤中的无机氮[29]以及土壤中的有机氮[30]都会促进菌丝的生长。
1.3蚯蚓外来种入侵对生态系统中丛枝菌根真菌的影响
生物入侵已经迅速成为生态学研究的一个热点。但由于土壤环境的“黑箱”效应及其入侵后果不易察觉[31]，多数工作都是关注地上动植物群落的变化，特别是生物多样性的丧失，而土壤生物入侵少被关注[6]。
蚯蚓入侵后通过消耗森林地被物, 并将它们与土壤混合等过程实现对土壤有机质的转化和再分布[32]。Lawrence等[22]报道外来蚯蚓种的活动会改变或消除寒温带森林的地表有机质层。外来种蚯蚓活动还可以影响菌根的形态和侵染力，进而影响优势种植物的养分吸收能力。根外菌丝被认为是传递磷和有机碳的重要物质[33]。菌丝越多植物通过菌根传递吸收磷的潜能越大。蚯蚓的存在降低了菌根的侵染率和多样性，可能是因为物理扰动菌丝的原因。菌丝网络是很重要的侵染资源，蚯蚓破坏了菌丝网导致侵染率的下降和菌丝活性的降低[34]。蚯蚓存在的条件下降低了AM的侵染的另一个原因是：蚯蚓的活动会增加根际养分的有效性，养分浓度的升高会降低菌根的侵染[35]。
蚯蚓入侵虽然降低了AM真菌的侵染力和菌丝数量，但是促进菌根泡囊数量增加[22]。如果菌丝受到蚯蚓取食掘穴的影响而发生经常更替，那么菌丝的破坏会引起碳的胁迫。许多研究表明，植物在逆境或胁迫条件下会引起胞囊数量的增加[36]。Duckmanton和Widden[37]认为根外菌丝的被取食往往伴随着碳胁迫，胞囊是一个很重要的养分储存器官，蚯蚓的入侵刺激了胞囊的形成。蚯蚓入侵引起的胞囊数量的增加可能是AM真菌对根外菌丝破坏的响应。
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图1 蚯蚓对丛枝菌根真菌的作用简图
Fig. 1 Schematic graph of the effect of earthworms on AM fungi
综上所述，蚯蚓通过直接或者间接的作用对AM真菌产生不同程度的影响。一方面，蚯蚓自身的掘穴活动对AM真菌的菌丝和繁殖体产生直接影响；另一方面，蚯蚓的取食、活化、排泄活动对AM真菌——植物共生体产生间接影响。无论是蚯蚓的直接作用还是间接作用均对AM真菌产生正负两方面的影响(图1)。
2 蚯蚓－丛枝菌根真菌互作对植物反馈 
2.1蚯蚓－丛枝菌根真菌互作对植物养分吸收的影响 
菌根(Mycorrhiza)是植物与土壤形成的共生体，真菌从植物获取能量物质的同时向植物提供无机养分[38]。大量试验证明AM真菌能够促进植物对无机氮[39]和有效磷[40]的吸收。蚯蚓通过改变土壤养分有效性——主要是磷[41]，氮[42]和碳[43]的时空分布促进植物生长。
Milleret等[44]采用室内盆栽的方法研究了蚯蚓、菌根及其互作对葱属植物Allium porrum生长和养分吸收的影响。结果表明，同时添加蚯蚓和菌根的处理显著促进了植物地下部生物量，并且对土壤中全碳和全氮的含量具有协同作用。而Tuffen等[21]的试验结果没有发现蚯蚓与菌根协同促进作用；在Wurst等[7]的研究中发现，蚯蚓提高了黑麦草地上部的生物量，接种菌根却降低了根系的生物量，蚯蚓和菌根对植物发挥作用是相互独立的。不同的试验结果的原因在于：菌根对植物生长的影响取决于植物种类以及土壤中有效磷含量[45－46]；不同的蚯蚓种类对不同的AM真菌种类以及植物生长的作用不同[47－48]。在生态学研究中，植物体中的氮磷比可作为判断植物生长的养分供应状况的指标[49]，如判断植物是受氮限制还是受磷限制[50]。Wassen等[51]和Koerselman等[50]通过对湿地植被的研究，发现当氮磷比大于16时，这个系统是受磷限制的，而当氮磷比小于14时，这个系统是受氮限制的。Brankhekke和Hooflman[52]通过对草地的试验研究认为，当氮磷比大于14时，这个系统是受磷限制，而当氮磷比小于10时，这个系统被认为是受氮限制。氮磷比的变化会影响生态系统中群落组成，最终影响生态系统过程。.在Milleret[44]的试验中，磷是限制因子，AM真菌在蚯蚓-菌根互作体系中发挥了积极作用；而在Wurst[7]的试验中氮是限制因子，AM真菌与植物竞争氮素从而降低了根系的生物量。因此，蚯蚓-菌根对植物生长的影响除了生物之间的相互作用以外，更重要的是取决于土壤中的限制因子，特别是氮和磷的浓度[44]。
2.2蚯蚓－丛枝菌根真菌互作对养分传递的影响 
丛枝菌根真菌可通过其伸展在土壤中的根外菌丝在同种和不同种植物的根系间形成菌丝连结( hyphal linkage) 或菌丝网(hyphal network) 的结构，称之为菌丝桥(hyphal bridge)。通过这些结构，同种或不同种植物之间可以进行物质和信息传递[53]。既然菌丝网是植物之间传递养分的重要途径，那么土壤动物很可能会影响这个过程，尤其是蚯蚓的活动。

Tuffen等[21]研究了蚯蚓对植物—植物之间32P传递的影响，结果表明，蚯蚓促进了植物的生长并且提高了32P在植物之间的传递。但是蚯蚓和菌根对植物生长和养分传递无交互作用。因为蚯蚓与植物根系被一定孔径的网子隔开，因此蚯蚓对根系侵染的影响被排除了[7]。蚯蚓的活动虽然一定程度上破坏了植物间的菌丝桥，但是却促进了供体植物32P向受体植物的传递。其中一个原因是，蚯蚓的活动会提高菌丝桥之间微生物的活性，从而促进了32P的传递。微生物的活动可能会促进32P从供体植物向受体植物的传递，并且降低了传递过程中磷的固定。另一个原因是，蚯蚓的分泌物增加了磷的有效性[54]。蚯蚓活动破坏了菌丝网，同时促进了新生菌丝的生长，更有利于磷的传递。另外，蚯蚓的活动可以直接提高磷在土壤中的移动。由于蚯蚓与菌根相互作用对植物之间养分传递的影响较小，作者推测蚯蚓的活动提高磷的有效性，同时蚯蚓破坏了AM的菌丝网络，这种正负作用相互抵消了。为了将蚯蚓对磷有效性的提高与破坏菌丝结构的副作用分开，作者增加了一个模拟蚯蚓活动的物理扰动处理，结果发现模拟的扰动只打断了菌丝的生长而对土壤速效磷的提高没有帮助，即蚯蚓的生物扰动不等同于人为的物理扰动。因为蚯蚓的活动和物理扰动的作用只占根系-AM系统的一小部分，所以蚯蚓与AM相互作用对植物之间传递32P的影响很小；这样，虽然蚯蚓会影响AM菌丝的传递作用，但是很可能观察不到[55]。
2.3蚯蚓－丛枝菌根真菌互作对植物抗重金属污染的影响
蚯蚓能通过取食、作穴、代谢和排泄等生命活动，影响土壤－植物系统中重金属的迁移转化[56]。作为根系一部分的菌根菌，能使土壤中Cu、Zn、Pb的形态由紧结合态向松结合态转移，使其中Cu、Zn的交换态和有机结合态的含量增加[57]。并能改变植物对重金属的吸收和转移，增加植株地上部的重金属含量[58]。

蚯蚓和菌根都能影响重金属在土壤－植物系统中的迁移转化，而蚯蚓可以选择性地摄取菌丝[10]、被侵染的植物根[23]、含有菌根孢子的土壤，经过肠道后，通过粪便排出[27]，从而影响根系菌根的侵染。Ma等[59]研究发现：在Pb/Zn污染的土壤上，添加蚯蚓或接种菌根都能够减轻重金属对植物的毒害作用，当蚯蚓和菌根同时存在时，能够降低土壤中铅和锌 25%的有效性。成杰民等[60]发现：蚯蚓活动有利于黑麦草根部Cd的积累，菌根能促进Cd从黑麦草根部向地上部转移。由于接种蚯蚓可以提高菌根的浸染率，所以二者具有促进Cd向地上部分转移的协同作用。另外，成杰民等[61]又对蚯蚓、菌根及其相互作用对重金属污染土壤中养分循环和植物生长影响进行了研究。结果表明，蚯蚓活动增加了菌根侵染和土壤速效氮 的含量, 而菌根对根系的侵染改善了植物对土壤养分的吸收性能[62]，但对黑麦草吸收磷没有协同作用。

在重金属试验中，菌根会对蚯蚓的生长产生影响[63]。蚯蚓和菌根的处理，当添加Cd浓度达20mg kg-1 时, 蚯蚓的生长率急剧下降, 仅为对照的80% 左右。可能是菌根接种后提高了菌丝际土壤重金属的生物有效性[64]，同时菌丝本身可累积一定量重金属[65－76]，蚯蚓通过取食菌丝间接摄入了重金属。蚯蚓吸收了较多的Cd，进而影响了其生长。
2.4蚯蚓－丛枝菌根真菌互作对植物代谢产物的影响 

侵染菌根后植物会产生次级代谢产物[67]和植物甾醇类物质[68]，叶片中化学物质的变化会对草食动物产生影响。另外，蚯蚓的调节作用同样可以改变植物的化学成分从而影响草食动物的取食。研究表明蚯蚓和菌根能够抑制蚜虫的生长[69]。蚯蚓和菌根相互作用会产生什么样的影响呢？Wurst等[7]发现，蚯蚓与菌根相互作用促进了草食动物（蚜虫）的生长。当两者同时存在时，蚜虫的成熟期大大提前，当蚯蚓或菌根单独存在时，蚜虫的成熟时间将会滞后。其可能的原因是：蚯蚓和菌根的调节作用增加了土壤中氮磷的供应，植物生长状况的提高促进了蚜虫的发育。因为这个试验是在灭菌的土壤上进行的，灭菌活化了土壤中的养分[70]，土壤的养分可能没有限制植物的生长，因此蚯蚓、菌根对植物和草食动物的影响在非灭菌土壤上可能不会很显著。
由表1可以看出，前人已经对蚯蚓-AM真菌之间的效应进行了大量研究。对AM真菌菌种的选择主要是广谱性的Glomus属；而对蚯蚓种类的选择主要是土居型(Endogeics)和上食下居型(Anecics)。植物种类的选择更为普遍，包括双子叶和单子叶草本植物以及多年生木本植物。不同种类植物对AM真菌的依赖性存在差异，不同生态型蚯蚓的习性和生理特性的差异同样导致对AM真菌的不同影响。因此蚯蚓-AM真菌-植物三者之间是相互影响的，需要更多的研究来揭示他们之间的规律。
表1 蚯蚓与丛枝菌根真菌互作及其对植物生长的影响
Table 1 Interaction between earthworms and AM fungi and their effects on plant performance
	菌根真菌
	蚯蚓
	植物 
	蚯蚓对菌根的影响
	蚯蚓菌根对植物的影响
	参考文献

Reference 

	Mycorrhizal fungus
	Earthworms
	Plants
	The effects of earthworms on AMF
	The effects of earthworms and AM fungus on plant
	

	
	
	
	
	菌根真菌
	蚯蚓
	互作 
	

	　
	　
	　
	　
	Mycorrhizal fungus
	Earthworms
	Interactions
	

	G. intraradices
	A.trapezoides
	三叶草

Trifolium subterraneum L.
	-
	Nd
	Nd
	Nd
	[19]

	G. intraradices
	P.corethrurus
	黄麻

Corchorus capsularis L.
	-
	+
	+
	Nd
	[20]

	G.spp
	P.corethrurus
	黑麦草

Lolium perenne L.
	施肥 –
	-
	0
	Nd
	

	
	
	
	Fertilized 
	
	
	
	

	
	
	
	不施肥 + 
	+
	+
	+
	[17]

	
	
	
	Not fertilized 
	
	
	
	

	G. intraradices
	A.caliginosa
	葱

Allium porrum L.
	Nd
	+
	Nd
	+
	[21]

	G.spp
	A.trapezoides
	花旗松

Pseudotsuga menziesii
	-
	+
	Nd
	Nd
	[26]

	G. intraradices
	L.rubellus
	糖枫

Acer saccbarum
	-
	Nd
	Nd
	Nd
	[22]

	G. intraradices
	A.caliginosa
	黑麦草

Lolium perenne L.
	0
	+
	0
	+
	[7]

	G. intraradices
	L.terrestris
	车前草

Plantago lanceolata
	+
	+
	+
	Nd
	[18]

	G. intraradices and G.mosseae
	Pheretima.sp
	黑麦草

Lolium perenne L.
	+
	+
	+
	+
	[62]

	G.spp
	P.guillelmi
	银合欢

Leucaena leucocephala

	0
	+
	+
	+
	[59]

	G. intraradices and G.mosseae
	Pheretima.sp
	黑麦草

Lolium perenne L.
	+
	+
	+
	+
	[63]

	G. intraradices
	B.pearsei
	玉米

Zea mays L.
	添加秸秆  0
	+
	Nd
	Nd
	

	
	
	
	Input straws
	
	
	
	

	
	
	
	不添加秸秆 – 
	0
	Nd
	Nd
	[28]

	
	
	
	Not input straws
	
	
	
	

	G. intraradices
	A.chlorotica
	葱

Allium porrum L.
	Nd
	0
	+
	+
	[44]

	G. intraradices
	A.caliginosa and L.terrestris
	黑麦草

Lolium perenne L.
	0
	+
	-
	0
	

	
	
	三叶草

Trifolium pratense L.
	0
	0
	+
	0
	[71]

	G.spp
	Eisenia foetida
	玉米

Zea mays L.
	Nd
	+
	+
	+
	[72]


注：“+”表示正作用; “-”表示负作用; “0”表示无影响; “Nd”表示没有数据存在
Note : “+”means positive effect ; “-”means negetive effect ; “0” means have no effect ; “Nd” means no data exsit
3 展 望
近年来，国内外在研究蚯蚓或AM真菌对土壤养分的活化和植物吸收的作用方面做了大量研究工作，但是对两者相互作用的研究相对较少且不全面。蚯蚓与AM真菌虽然不是处在同一个营养级上，但是蚯蚓的确会通过直接或间接的作用影响菌根发挥作用。目前蚯蚓-菌根互作的研究还存在一些尚未解决的问题，如：在不同的条件下蚯蚓对AM真菌的侵染产生正作用或负作用，但是蚯蚓影响了菌根侵染后对植物生长是否有利尚无定论。由于方法所限，大多数报道都没有从根本上解释蚯蚓、菌根之间的关系。大多数研究是在灭菌的土壤上进行的[7,44]。在此条件下的结果不能反映自然条件下的真实状况等。

随着生物技术的发展和相关学科的交叉研究，应重视并进一步发挥土壤生物的作用，加强土壤动物与土壤微生物的研究。需要进一步明确各类土壤中蚯蚓和丛枝菌根类型、种群特征、演化规律等，并应用分子生态学的原理和技术研究蚯蚓和菌根的互作以及这种互作对植物的反馈作用。以下几个方面值得进一步研究并有望取得研究进展：在缺磷的条件下AM真菌在植物吸收磷素方面发挥着重要作用，而在缺氮的条件下蚯蚓在增加氮素矿化方面发挥着重要作用[73]。因此蚯蚓、菌根及其共同作用在低投入的农田生态系统中具有很大的应用潜力。另外，AM真菌菌丝能够生长至植物根系以外较远的距离，蚯蚓活化土壤中的养分很可能需要通过菌丝的吸收才能够被植物利用，这方面的研究未见报道。植物激素能够刺激菌根真菌的侵染[63]，而蚯蚓和土壤中微生物共同作用会产生植物激素[74]而且蚯蚓排泄物中也含有大量的激素类物质，这将会成为研究蚯蚓菌根互作的一个切入点。
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Abstract  Earthworm and Arbuscular mycorrhizal fungus are both among the beneficial soil biota. They play important roles in nutrient availability in soil and to plant. This article reviewed effects of earthworms on feeding, infection and colonization of AM fungus, latest advancement in research on interaction between AM fungus and earthworms and its mechanism, and their synergic role in plant nutrition and growth and remediation of heavy metal polluted soils, in the hope that the review might serve as a basis future study in this field.
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