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摘 要:在陆地生态系统中，植物作为一个主要媒介介导了地上草食动物与丛枝菌根真菌( Arbuscular
mycorrhizal fungi，AMF) 间的间接相互作用，使得草食动物－植物－AMF三者形成了一个相互作用的互
作系统。该系统不仅对生态系统的结构和动态具有重要影响，还为探讨 AMF在地上与地下生态系统
间互作中的作用提供了非常好的切入点。因此，文章围绕近年来地上草食动物与 AMF互作的相关研
究，综述了食草动物－植物－AMF三者间的互作关系，从植物碳分配格局、根际分泌物、再生补偿反应、
防卫性反应、群落组成等多个角度对上述互作关系的内在机理进行了阐释，并以此为基础对该领域未
来的研究方向进行了展望。
关键词:生态系统;地上草食动物;丛枝菌根真菌( AMF) ;互作关系;放牧;植食性昆虫;宿主植物

地下生态系统及其组分作为陆地生态系统的重

要组成部分，自下而上对地上生物多样性的维持及生

态系统功能的影响具有决定性作用［1－2］。一方面，地
下生物通过分解动植物残体改变土壤营养，影响了地

上植物的生长与群落组成; 另一方面，地下生物也可

以直接与植物根系相互作用，经植物的向上传导作用

影响植物的生长状态及种群结构［3］，进而通过食物

链的传递作用影响更高营养级的生物。反过来，地上
生物也可以通过植物影响地下生态系统有机质的数

量与质量［4］，自上而下地通过植物影响地下生态系

统［5］。总之，地上与地下的生态耦连构成了生态系
统结构的基础，很大程度上决定着陆地生态系统的过

程和功能［6］。整合研究地上与地下间的生态联系是
当前生态学研究的热点问题，这对合理预测生态过

程，有效应对全球气候变化与人类活动对生态系统的

不利影响具有重要意义［7］。
丛枝菌根真菌 ( Arbuscular mycorrhizal fungi，

AMF) 作为地球上分布最广泛的一类土壤微生物［8］，
可以与地球上 2 /3的陆生植物根系形成互惠共生体，
被认为是植物内生真菌之母［9］。AMF是植物专性营
养共生菌，植物为其提供碳水化合物，作为回报，AMF
则帮助植物吸收 P、N 等矿质元素［10－11］。作为“植
物－土壤”互作的重要媒介，AMF 还可以增强植物抗
逆抗病等生理作用［12－13］，改善植物与访花昆虫的相

互关系［14］，影响土壤细菌群落的组成，参与土壤团聚

体的形成［15］，进而影响多个生态系统过程。鉴于
AMF如此重要的生态功能，再加上 AMF 在地下生态
系统网络中的节点地位，探讨 AMF 在地上与地下生
态系统间互作中的作用就显得非常有必要。以往的
研究结果表明:植物作为一个主要媒介，介导了地上

草食动物与 AMF 间的相互作用［16－17］，使得草食动
物－植物－AMF 三者形成了一个相互作用的互作系
统。该系统不仅对生态系统的结构和动态具有重要
影响［18］，还为探讨 AMF在地上与地下生态系统间互
作中的作用提供了非常好的切入点。因此，本文围绕
近年来地上草食动物与 AMF 互作关系的相关研究，
综述了食草动物－植物－AMF 三者间的关系，以期为
进一步探究 AMF在地上－地下生态系统互作中的作
用提供相应参考依据。
1 地上草食动物对 AMF的影响
1．1 碳限制假说
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一般而言，草食动物对植物地上组织的取食，能

减少植物的光合面积，削弱光合作用效率，降低植物

向根系中碳的分配，进而减小 AMF 丰度与多样性。
早期的大多数研究也支持这一说法，如 C．A．Gehring
等［18］在进行一系列数据分析后指出，64．3%的资料显
示草食动物的取食使得 AMF 的侵染率下降，而仅有
4．8%的资料支持草食动物取食提高了 AMF 的侵染
率。N． A． Barber 等［19］对于黄瓜条叶甲 ( Acalymma
vittatum) －黄瓜( Cucumis sativus) －AMF互作关系的研
究也证明了植食性昆虫对于 AMF侵染率的负效应。
然而，大多数研究［20－26］( 见表 1) 结果表明 AMF

的侵染率因宿主植物被取食而增加。E． K． Barto
等［27］的 Meta 分析指出，草食动物对 AMF 侵染率的
负效应仅仅占了 3%。取食活动对 AMF 侵染率不构
成影响［28－29］。此外，草食动物对 AMF 孢子及群落组
成的影响也不尽一致，草食动物采食对 AMF 的孢子
密度与群落丰富度呈正效应［22］、负效应［20］与无效
应［29］三种模式。因此，碳限制假说［27］已不足以说明
草食动物对 AMF 的影响，可能存在着其他潜在的机
制驱动着 AMF的变化。

表 1 地上草食动物对 AMF的影响效应

食草动物类型 宿主植物 效应 文献

黄瓜条叶甲 黄瓜 负 N．A．Barber等［19］

家畜放牧 北美高草草原混合类群 正 A．H．Eom等［20］

蹊鼠等脊椎动物 热带雨林混合类群 正 C．A．Gehring等［21］

家畜放牧 草地早熟禾 正 D．A．Frank等［22］

双带黑蝗 北美高草草原混合类群 正 A．A．Ｒ．Kula等［23］

兔子和昆虫 苏格兰低地草原混合类群 正 J．A．Wearn等［24］

驯鹿 毛果一枝黄花 正 A．L．Ｒuotsalainen等［25］

家畜放牧 内蒙古荒漠草原混合类群 正 G．Bai等［26］

人工去叶 矢车菊、羊茅侏兔、以拟鹅观草 无 S．Z．Walling等［28］

人工剪草 青藏高原高寒草甸混合类群 无 W．Yang等［29］

1．2 根系分泌物
根系分泌物是地上草食动物与 AMF互作的重要

一环。E．W．Hamilton 等［30］采用13 C 标记法对黄石公
园中生草原的优势物种草地早熟禾( Poa pratensis) 进
行研究，发现人工去叶促使根系分泌更多的含碳化合

物，从而增加了根际微生物的数量与活力，进而加速

了有机物分解，促进根系对 N 的吸收，提高了植物的
再生补偿能力，最终提高了叶片的质量和数量。所
以，其结果对于取食者自身也呈正反馈。该机制与传
统碳限制观点间的矛盾在一些研究中被解释为植物

受到胁迫时对自身补偿策略的成本和利益的一种权

衡［31］，这与宿主植物种类、取食时间以及土壤肥力等
其他生物和非生物因子有关。
1．3 植物的防御性反应
草食动物可以通过诱发植物的防御性反应间接

影响 AMF。A．E．Bennett 等［32］研究指出 AMF 能够提
高植物的 C /N值，这有利于植物对其取食者的防卫，
所以植食性昆虫对宿主的取食能对 AMF 产生正效
应，但 S．Ｒeidinger等［33］的研究表明 AMF会减少植物
的防御性分泌物，所以其自身所受到的反馈也会为负

效应。有研究认为昆虫的取食能诱发植物的防御性
行为，但同时其成本也非常的高，常常需要消耗大量

的营养物质，所以植物对于昆虫等的防卫会使得对
AMF的营养供给减少。此外，植物对其取食者的防
卫常通过分泌水杨酸或茉莉酸等次生代谢物质来实

现，这些物质会对 AMF的生长和侵染产生抑制［17］。
1．4 植物群落的改变
植物群落的改变决定着 AMF 的多样性［34］。P．

Okullo等［35－36］在乌干达布罗湖国家公园的研究结果
表明大型草食动物与白蚁等节肢动物能够显著改变

亚热带草原的植物群落。Ｒ．H．Petipas等［37］基于上述
研究，认为草食动物可通过对地上植物群落的作用影

响 AMF 的群落组成，并发现蚁丘上植物的稀少导致
了 AMF 多样性的降低，而草食动物引起的草原植物
群落异质性的升高能够促进 AMF 对宿主植物
的侵染。
2 AMF对地上草食动物的影响

AMF在从宿主植物获取光合产物的同时，提高
了其对营养物质，尤其是稀缺和稳定的土壤矿物质的

吸收能力［38］，因此这一共生类群对草食动物( 多限于

植食性昆虫) 的影响多被解释为对宿主植物化学性

质的改变［32，39］。
2．1 AMF能够提高宿主植物的数量或质量
植物能将由 AMF引起的对营养物质吸收的正效

应转化为生长速率的提高，这就意味着增大了昆虫的

食物量［39］，相关证据在一些早期的研究中有过报

道［16］。有研究发现 AMF 能够增加滨菊 ( L． vulgare)
花的数量、增大花的面积，这有利于食种子昆虫的取
食。该种效应在对访花昆虫的研究中也得到了证
实［14］。此外，植食性昆虫对不同质量的食物表现出
不同的偏爱［40］。与 AMF 共生的植物对昆虫生长发
育所需的 N、P 等物质具有较高的吸收能力，这就使
得此类植物对于其取食者来说有着较高的食物质

量［39］。有研究表明，AMF 通过提高滨菊的高度、叶
片数量以及营养状况，进而促进了斑潜蝇( Chromato-
myia syngenesiae) 的取食。A．E．Bennett 等［32］研究认
为 AMF可以通过改变植物的营养状况或降低防卫性
物质在植物组织中的浓度来提高植物质量，使其更易

被植食性昆虫接受。
2．2 AMF能改变植物对于植食性昆虫的耐受性
植物的耐受性是指在植物受到昆虫取食后，能够

迅速生长以补偿损伤的组织，降低因被取食而导致的

消极影响。耐受性较强的植物能够补充植食性昆虫
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所取食的组织，其结果对昆虫有利［41］。植物的超补
偿效应需要充足的营养物质，其耐受性对于植食性昆

虫的影响取决于其可利用资源。而 AMF可以通过对
植物矿质元素吸收作用的促进来改善植物的资源状

况［10－11］。在不施加真菌杀菌剂时，丛生禾草针茅
( Nassella pulchra) 能以 AMF 为媒介促进去叶后的马
尔它矢车菊 ( Centaurea melitensis) 产生超补偿效应。
A．A．Ｒ．Kula 等在北美高草草原的试验结果表明，一
些种类的 AMF 能提高被取食植物 ( 在 C4 植物中表
现尤为明显) 的补偿生长能力，但并不表现出防御性

反应降低被取食强度和频率。这一现象被 A．E．Ben-
nett［32］等定义为“抗性调节假说”。然而，M． J．
Wise［42］通过对相关研究的分析，指出植物的营养条
件与其对昆虫的影响似乎并不总是呈线性关系。A．
E．Bennett 等［43］的研究表明三种 AMF 对被鹿眼蛱蝶
( Junonia coenia) 取食的植物分别产生了正性、负性
和中性影响，AMF 群落对植物耐受性的影响主要取
决于优势菌种。
2．3 AMF 能调节植物在被取食后所发生的防御性
反应

早期的研究表明，植物体内 C /N 值的升高有利
于其更好地发挥防御性反应，而 AMF 的侵染能够提
高或降低宿主植物的 C /N 值，进而对其取食者产生
影响［33］。有研究发现被 AMF 侵染的植物的梓醇含
量显著降低。而 A．E．Bennett 等［44］的温室试验结果
表明三种 AMF侵染对长叶车前( Plantago lanceolata)
的桃叶珊瑚苷和梓醇含量影响并不一致。有研究将
AMF对食根动物的抑制解释为茉莉酸等防卫性化合
物的存在，但 AMF 与地上植食性昆虫的互作是否存
在这一机理有待于进一步研究。最近的一项研究表
明，AMF对石竹烯等挥发性物质的调节能促进宿主
植物对蚜虫的吸引［17］。此外，AMF 还能够促进宿主
植物体内与防御性反应相关的基因的转录和表达。
2．4 AMF 能通过改变植物的群落组成影响地上草
食动物

AMF能通过改变植物的群落组成促进某类植物
成为优势种并减少植物群落的多样性来影响地上草

食动物［45］。G． Soka 等［38］研究指出，AMF 对于一些
菌根植物的促进作用有助于菌根植物与其他植物的

竞争，能使其成为所处群落中的优势物种。Q．Zhang
等［46］对湿地植物群落的研究结果表明: AMF 能够调
节植物间的互作关系进而改变植物群落结构。而植
物与其取食者在群落水平的互作也在一些研究中得

到证 实，有 研 究 对 多 食 性 昆 虫———草 绿 蝗
( Parapleurus alliaceus) 与其所采食植物丰富度的关系
的研究结果表明:植物种类的丢失将通过对其取食者

生长、发育和繁殖的影响，使得多食性昆虫的种群减
小而有利于那些以残存植物为食的寡食性昆虫种群

的增多。A．A．Ｒ．Kula等［39］最近的一项研究为这一机
理提供了现实证据。
3 影响因素
3．1 取食强度、持续时间与取食者类型
草食动物与 AMF 的互作因取食的强度、持续时

间以及取食者的类型而有不同，轻度放牧条件下土壤

微生物的生物量出现峰值。A．H．Eom 等［20］和 A．A．
Ｒ．Kula等［23］认为一般的干扰会诱导地上受伤组织的
再生反应，刺激对土壤中矿质营养的需求，从而分配

更多的光合产物给 AMF，以促进对 N、P 等养分的吸
收，而较高强度取食将导致光合组织严重损伤，光合

产物急剧减少，超过自身补偿能力，代谢减弱，根系活

动受到抑制［24］。动物取食对植物的影响在短期内可
以由植物自身得到补偿，而超过一定阈值后才会因地

下 C分配减少而对 AMF 产生抑制，F．Henry 等［47］为
此观点提供了现实证据。

J．A．Wearn等［24］研究发现，兔子的啃食显著提高
了 AMF的侵染率，但草食性昆虫对此并无明显影响。
基于以往的研究认为兔子的取食总能对 AMF产生积
极的影响，而有蹄类动物与昆虫对 AMF 的效应不尽
相同［24］，人工剪草对 AMF 的影响也呈现多样［29］，这
可能是由于不同取食者类型所诱发的植物防御性反

应不同［48］。如昆虫的口腔分泌液能够引发植物的防
御性反应，从而降低 AMF侵染率，捕食者所携带的病
原物等也应被考虑在内［49］。在自然条件下，植物常
常同时受到有蹄类、啮齿类和昆虫等多种取食者的作
用，它们的内在机理及相互影响有待于进一步研究。
同样，AMF对植食性昆虫的影响也因昆虫种类而异。
AMF降低了多食性昆虫或咀嚼式口器昆虫的发生
率，而刺吸式或寡食性昆虫则更多地活动于有 AMF
共生的植物上。
3．2 植物生长发育阶段与 AMF种类
草食动物和 AMF 的互作与植物的生长发育阶

段、AMF种类有关。当植物处于营养生长期而被取
食后，可以将更多的有机碳向地下分配，促进菌根或

其他根际微生物的生长，以便更好地获取土壤养分，

补偿取食损伤。而当植物处于生殖生长期时，已将大
部分的养分分配给花等生殖器官，没有足够的能力来

补偿受伤组织，根系营养物质减少，从而使 AMF受到
限制。对长叶车前和新疆千里光 ( Senecio jacobaea)
的研究发现，昆虫与 AMF 的互作在菌根植物中表现
为对称，而在非菌根植物中表现出非对称。不同植物
的适应性策略不同，表现出不同的防卫反应［50］，这也

会影响 AMF 与草食动物的互作。AMF 对 N、P 吸收
的促进只有在养分供给不足时才会显现［51］，所以一

些对低养分胁迫适应性较强的植物可能对此依赖性

较低，但这方面的报道相对较少。此外，植物并不总
是能从 AMF 获得益处，这与植物种类有着很大关
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系［33］，V．Ｒinaudo等［52］的研究表明 AMF 对农田生态
系统中入侵性杂草表现出抑制效应。

J． N． Klironomos 等［53］的研究表明，不同的 AMF
种类对于模拟取食存在着不同的响应，这是因为
AMF对有机碳的需求、竞争能力或者对光合产物胁
迫的敏感性等因其种类而异［24］。J．D．Bever 等［54］研
究发现，植物会择优选择能使其获取更高生存利益的
AMF类型来形成共生关系，这意味着那些对植物光
合产物需求较少的 AMF在宿主植物遭受取食时具有
较强的生存能力，易成为优势种。运用现代分子生物
学鉴定技术探究不同种的 AMF对于地上草食动物取
食的响应将有助于把这一领域的相关研究引向深入。
3．3 其他因素
其他因素也参与调控了植食性动物与 AMF间相

互作用关系，如土壤肥力与季节等。AMF 对土壤 N
素的响应较其他元素更为敏感，氮素的升高将对
AMF产生抑制。而 J．A．Wearn 等［24］研究指出，土壤
肥力状况受草食动物的粪便和尿液等影响较大，这一

途径在以后的研究中应该被予以重视。J． G． Zaller
等［55］的研究表明，土壤含沙量与 AMF对地上植物生
物量的影响呈正相关。J． A． Wearn 等［24］研究认为
AMF的侵染率在春季时最低，这是因为此时植物处
于快速生长期，其根的生长速率超过了 AMF 的侵染
速率。此外，还有学者认为昆虫在不同季节对 AMF
的影响并不一致［23］。王昶［56］的研究表明 AMF 侵染
率对孢子密度影响均表现出季节性变化，长芒草
( Stip bungeana) 和茵陈蒿草 ( Artemisia capillaries) 在
开花和返青时期表现出较高的 AMF侵染率。
4 问题与展望
目前，人们主要通过控制试验从个体以及植物生

理水平对地上草食动物与 AMF 的互作关系做了研
究，相关预测模型的构建也多有报道，这为后续研究

奠定了重要的试验和理论基础。然而自然条件的多
变、生态系统结构的复杂以及地上草食动物、植物和
AMF类型的多样使得对于该领域仍然知之甚少。所
以，综合考虑自然界多种影响因素，从个体、生理向分
子和群落水平延伸，对上述互作关系展开系统研究将

是该领域研究的重点和难点。
近年来，研究发现了很多可以用来解释地上草食

动物－植物－AMF 这一多重互作关系的机制，但在自
然条件下，这些机制之间很可能同时发挥着作用。比
如，易被找到的和高质量的食物都有利于植食性昆虫

的取食，但 A．A．Ｒ．Kula 等［39］的研究结果表明后者对
于植物取食者的影响显然更强。Ｒ．H．Petipas等［37］的
研究也表明在草食动物与 AMF的互作中，与 N、P 等
化学途径相比植物群落的改变更有作用。然而目前
的研究大多仅针对其中的一种途径做阐述，而关于它

们的交互作用或上述三者对各种互作途径的权衡取

舍等有待进一步探讨。
此外，气候变化对于地上种间关系以及生态系统

过程的影响已有大量报道，而地下生态系统的相关研

究则相对较少。目前，对 AMF 与地上草食动物的相
关研究也多限于其互作关系本身，鲜有将其置于全球

气候变暖等人为干扰条件下。W．Yang 等［29］首次采
用红外模拟增温试验在青藏高原对 AMF与人工模拟
放牧的关系作了报道。然而，对于上述多重互作关
系，尤其是其内在机理对于全球变化的响应等信息知

之甚少，相关研究亟待开展。
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100 mmol /L 的浓度为 Na2 CO3对愈伤组织的半致死

浓度; 200 mmol /L 的浓度为三种盐碱的致死浓度。
随 NaN3和盐碱浓度的增加，愈伤组织生物量减少，特

别是在 NaN3浓度为 5．0mmol /L 时，对愈伤组织生物
量产生了明显的抑制作用;三种盐碱对愈伤组织相对

生长率的影响效果为 Na2CO3＞NaHCO3＞NaCl。
本试验为化学诱变育种和耐盐碱品种筛选的基础

研究，有关诱变育种和抗性筛选试验的结果还有待于

深入报道。利用 NaN3( 半致死浓度) 诱变作用和盐碱
( 致死浓度) 定向选择，可进一步提高苜蓿愈伤组织对

盐碱的抵抗能力，为苜蓿抗盐碱育种的研究提供基础。
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The interaction among abovegrond herbivore，plant and arbuscular
mycorrhizal fungi
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Abstract: In terrestrial ecosystem，plant，as a major medium，mediate the indirect interaction between aboveground herbivore and
arbuscular mycorrhizal fungi ( AMF ) ，and result in the formation of interaction system among above three organisms． Such
system not only significantly affect the structure and dynamic of ecosystem，but also provide an ideal entry point to research the
role played by AMF in the linkages between aboveground and belowground ecological process． Therefore，The article reviewed
the interaction among herbivore，plant，and AMF by summarizing some recent concerned researches，and then illustrated the in-
ternal mechanism of this multiple interaction from several aspects such as carbon distribution，root exudates，re－growth compen-
sation，defensive reaction and community composition． In the end，the future research orientation in the field was expected．
Keywords: ecosystem; aboveground herbivore; arbuscular mycorrhizal fungi ( AMF) ; interwork relationship; graze; phytophagous
insects; host plant ( 013)
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