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摘  要：丛枝菌根真菌是土壤微生物群落的重要组成部分，是最常见的地下共生菌，对植物和土壤

具有多种有益作用。本文阐述了近年来丛枝菌根真菌对植物吸收土壤硫素的最新进展，在目前耕地

缺硫状况下，着重分析了丛枝菌根真菌改善植物硫素营养以及丛枝菌根真菌利用硫素的分子调控机

制，总结了影响菌根硫代谢的因素，并指出该研究方向仍存在的一些问题以及未来的研究侧重点。 
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Abstract: Arbuscular mycorrhizal fungi are important components of soil microbial community, which 
have a variety of beneficial effects on plants and soil. In order to further understand this common 
underground symbiotic microorganism and investigate its effect on sulfur uptake and utilization of plant, 
we reviewed the latest research progress. In this paper, the molecular regulation mechanism of plant sulfur 
nutrition improved by arbuscular mycorrhizal fungi was emphatically analyzed and the factors influencing 
the sulfur metabolism of mycorrhizal plant were also summarized. Finally, some problems that still exist in 
this research direction and the focus of future research were also proposed. 
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硫(S)是植物生长必需的中量元素之一，是谷

胱甘肽(Glutathione，GSH)、氨基酸、膜脂、细胞

壁、维生素、辅酶因子和次级代谢产物硫代葡萄糖

苷等所必需的组成成分[1]。硫素参与植物体的有氧

呼吸、蛋白质合成和生物固氮作用等一系列重要的

生理生化过程，调节植物的各种代谢活动，对提高
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作物的产量和质量有重要作用[2]。本课题组前期的

研究也证实，适宜的硫素有利于提高大豆籽粒中蛋

白质[3]、异黄酮[4]和膳食纤维[5]等营养物质的含量。

土壤中硫的存在形态分为无机硫和有机硫，植物主

要以无机硫酸盐的形式吸收硫，但土壤中的无机硫

含量极低且无法长期稳定存在。通常 95%以上的

土壤硫是有机结合的形式，因此制约了植物对于硫

元素的大量吸收和直接利用[6]。近年来，国家对硫

化物等污染气体的排放进行了严格控制，以及农作

物种植时更多地采用了无硫化肥，使得农业土壤中

的有效硫远低于作物的正常生长需要，硫缺乏成为

威胁作物产量的农业问题之一。以生物肥料来替代

传统的化学肥料似乎是一种更环保和经济可行的

选择[7]。 

在土壤中，丛枝菌根真菌(Arbuscular Mycorrhizal 

Fungi，AMF)广泛存在，在营养循环和植物生长中

发挥着关键作用，因为它们不仅可以促进植物对矿

质养分的吸收，而且在一定程度上可以提高植物对

外界胁迫的耐受性，素有“生物肥料”之称[8]。众所

周知，AMF 通过根外菌丝(Extraradical Mycelium，

ERM)延伸到土壤中促进磷、氮、硫、钾、钙、铜

和锌等营养物质的吸收和转移，在养分循环中起着

重要的作用[9-10]。 

尽管硫对植物营养很重要，但 AMF 共生在植

物吸收硫中的作用并没有引起广泛关注，对于其吸

收途径和机理研究的广度和深度仍不够。本文总结

概述了 AMF 影响植物对硫吸收的研究进展，以期

将 AMF 更好地应用于农业生产。 

1  植物缺硫胁迫 

据调查，当前土壤缺硫或潜在缺硫已经成为 

一种普遍现象。通过测定我国 15 省市共 8 954 个

土壤样品的硫含量，发现有 2 779 个土样(约占总

样品的 1/3)低于有效硫临界值；目前我国约有

4.0×106 hm2 的耕地存在不同程度的缺硫现象，而

且缺硫面积正不断扩大[11]。植物在生长过程中一

旦缺硫，尤其是土壤中硫素供应不足会使植物生长

缓慢、光合能力下降、叶片逐渐失绿变黄、代谢紊

乱，最终导致作物产量和质量下降[12-13]。表 1 是不

同植物缺硫后所表现症状的研究报道。图 1 显示了

本实验室种植的缺硫与正常情况下盆栽大豆的生

长情况。 

2  AMF 改善植物的硫素营养 

AMF 共生对磷吸收的影响已经被广泛研究，

并且已经证明植物具有一种特殊的共生磷吸收途

径[24-25]。关于 AMF 改善植物硫素营养以达到提高

植物生物量的效果也得到许多试验证实。 

Gray 等的开创性研究表明，与非菌根植物相

比，三叶草(Trifolium pratense L.)和玉米(Zea mays 

L.)的菌根定殖显著增加了 35S 的吸收[26]。Allen 等

在分室培养皿内对转化的胡萝卜(Daucus carota L.)

根和根内球囊霉(Glomus intraradices)菌根进行了
35S 标记实验，分析了在改变有效硫酸根浓度和向

真菌室供应半胱氨酸(Cys)、蛋氨酸(Met)或谷胱甘

肽时，真菌对 35SO4
2−的吸收和转移，以及 35S 在宿

主根部不同代谢池中的分配，结果发现在中等硫酸

盐浓度(0.12 mmol/L)下真菌的吸收和转移使根中

的 硫 含 量 增 加 了 25%， 并 且 无 论 是 [35S]Cys 或    
[35S]Met 在真菌室中供应，35S 都被转移到菌根根

部，证明硫和有机含硫化合物都可以通过菌根途

径运输至植物体[27]。通过研究菌根硫素吸收对植

物营养和生长的影响，证明了菌根植物的硫营养

得到显著改善以及菌根硫吸收对于植物代谢的重

要性[28]。此外，接种 AMF 还提高了百脉根(Lotus 

japonicus L.)根系和地上部分的硫酸盐浓度，显著

改善了植物的硫营养状况[29]。在对豆科模式植物

紫花苜蓿与根内球囊霉(Rhizophagus irregularis)相

互作用的转录组分析中，也证实了菌根真菌对硫酸

盐的吸收及其向植物根和茎的转移，菌根植物对于

硫素的吸收和转运比对照组更加强烈[30]。在低硫

条件下，AM 共生还增加了田间种植的玉米[31]和洋

葱[32]对硫素的吸收。 
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表 1  文献中记载的植物缺硫症状 
Table 1  Symptoms of sulfur deficiency in plants documented in the references 
植物 

Plants 

试验条件 

Test conditions 

缺硫症状 

Symptoms of sulfur deficiency 

烟草[14] 

Nicotiana  
tabacum L.[14] 

水培 

Hydroponics 

叶色变黄，老叶枯死，茎细，分蘖受阻，抽穗不良 

Old leaves are withered, leaf color turns yellow, stalks are thin, tillering is blocked, and earing is 
poor 

苜蓿[15] 

Medicago sativa 
Gaertn[15] 

盆栽 

Pots 

叶色明显黄化，小叶直立，茎秆呈红色，分枝少 

The leaf color is obviously yellow, the tender leaves are erect, the stem turns red and the 
branches are few 

油菜[16] 

Brassica campestris L.[16] 

盆栽 

Pots 

叶和茎逐渐呈现出紫红色斑块，节间较短，叶卷曲，根系短而且稀疏 

The leaves and stems are purplish red plaques with short internodes, curly leaves and short and 
sparse roots 

小麦[17] 

Triticum aestivum L.[17] 

大田 

Field 

叶片及叶脉间失绿明显，分蘖少，茎瘦弱 

The leaves become yellow, the veins gradually turn yellow, the tillers are few and the stems are 
thin 

水稻[18] 

Oryza.sativa L.[18] 

大田 

Field 

叶片薄，顶部叶片变黄；不分蘖或分蘖极少，生长点受损，根系呈深褐色；结实率低 

The leaves are thin, and the upper leaves turn yellow; Non-tiller or very few tillers, growth 
points are damaged, dark brown roots; low seed setting rate 

棉花[19] 

Gossypium  
hirsutum Buch[19] 

大田 

Field 

幼芽先变黄色，叶片变小，叶柄变红，植株矮小，生长期推迟 

The young buds turn yellow, the leaves become smaller, the petioles turn red, the plants are 
short, and the growth period is delayed 

野生水茄[20] 

Solanum torvum 
Swartz[20] 

水培 

Hydroponics 

嫩叶叶色稍淡绿，顶部嫩叶先失绿，渐渐向下发展；植株矮小，根弱，但根尖未受损 

The leaves at the top of the plant are chlorosis first, and then gradually develop downwards. The 
plants are short and thin, with weak roots but the root tips are not damaged 

大豆[21] 

Glycine max L.[21] 

大田 

Field 

叶片呈淡黄色，后期出现褐色斑点。植株短而薄，根长而薄，根瘤少 

The leaves are yellowish, brown spots appear at the later stage. The plants are short and thin, the 
roots are long and thin, and the nodules are few 

花生[22] 

Arachis  
hypogaea L.[22] 

盆栽 

Pots 

顶端叶片首先失绿，小叶呈“V”形，叶绿素含量降低，叶色逐渐变黄甚至变白，植株矮小

The top leaves are first chlorosis, the lobules are “V”-shaped, the chlorophyll content decreases, 
the leaf color gradually turns yellow or even white, and the plants are short 

洋葱[23] 

Allium cepa L.[23] 

盆栽 

Pots 

失绿症发生在叶脉之间，严重时全株呈黄白色，生长受到抑制 

Chlorosis occurs between the veins of the leaves. In severe cases, the whole plant is 
yellow-white, and growth is inhibited 

 
 

 
 

图 1  本实验室种植的缺硫与正常情况下盆栽大豆的生

长状况 
Figure 1  The growth status of sulfur deficient vs. normal 
soybean pot cultured in our laboratory 

3  AMF 利用硫素的分子调控机制 

AMF 能够帮助植物有效吸收更多的土壤硫

素。随着 AM 相互作用对硫吸收的深入研究，近

年来，有关硫酸盐转运蛋白(Sulfur Transporter，

SULTR)对非生物胁迫耐受性影响的研究相继开

展，有关硫转运和代谢的基因陆续被鉴定出来  

(表 2)。AMF 能够直接从土壤环境中吸收 SO4
2−、

氨基酸等，说明 AMF 中存在相应的转运蛋白。

Casieri 等对蒺藜苜蓿的硫酸盐转运蛋白基因进行

了表达分析，确定了 8 个 MtSULTRs 分布在 4 组

硫酸盐转运蛋白上，其中 MtSultr1.1 和 MtSULTR1.2

基因都在 AM 共生植物的根中上调表达，它们在 
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表 2  目前已鉴定出的硫转运相关基因 
Table 2  Sulfur transport related genes have been identified 

寄主植物 

Host 

丛枝菌根真菌 

Arbuscular mycorrhizal fungi 

硫转运基因 

Sulfur transporter gene 

蒺藜苜蓿[33] Medicago truncatula Gaertn.[33] 根内球囊霉 R. irregularis  MtSultr1.1, MtSULTR1.2 

蒺藜苜蓿[28] Medicago truncatula Gaertn.[28] 根内球囊霉 R. irregularis MtSULTR1.2, MtSULTR2.1, MtSULTR2.2, 

MtSULTR3.1, MtSULTR4.1 等 

百脉根[30] Lotus japonicus L.[30] 根内球囊霉 R. irregularis LjSultr1;2 

大豆[34] Glycine max L.[34]  GmSULTR1;2b 

 
根和叶中的表达不同并受硫酸盐浓度的影响，阐明

了菌根相互作用在低硫酸盐环境中的作用[33]。Sieh

等报道了在低硫条件下蒺藜苜蓿高亲和力硫酸盐

转运蛋白基因 MtSULTR1.2 在植物的根部表达上

调，促进 AM 共生体对低硫环境中硫酸盐的获取，

调节低亲和力硫酸盐转运体基因(如 MtSULTR2.1、

MtSULTR2.2、MtSULTR3.1、MtSULTR4.1 等)的表

达来影响植物体内的硫转运，从而减轻植物对硫

的缺乏 [28]。随后 Giovannetti 等证明了在百脉根   

R. irregularis 共生过程中由硫饥饿和菌根形成诱

导的第 1 组硫转运蛋白基因 LjSultr1;2，以及该转

运 体 在 含 丛 枝 细 胞 中 的 特 异 表 达 ， 揭 示 了

LjSultr1;2 转运蛋白基因的特征可能是表皮中的基

础基因表达使组成型硫酸盐吸收到根中，并且转录

水平的增加与 AM 形成相关。这种转运蛋白可能

在硫酸盐从真菌向植物的转运中发挥特殊作用，其

主要在丛枝细胞中表达，类似于 AM 特异性磷酸

盐转运蛋白[29]。对大豆(Glycine max L.)硫转运蛋白

基因 GmSULTR1;2b 进行克隆分析，发现其具有

SO4
2−活性并在根中特异性表达，并在低硫胁迫下

被诱导，参与根系对 SO4
2−的吸收与转运[34]。总之，

上述基因的发现与鉴定已经引起了人们的重视，并

促进了 AMF 吸收同化土壤硫素分子机理的研究。 

4  影响 AM 硫代谢的因素 

截至目前，关于 AMF 改善植物吸收利用土壤

硫素的研究不是很多，在某些观点上至今仍存在分

歧，导致在 AM 硫代谢方面的一些结论相互矛盾，

比如 AM 的硫代谢与其他元素代谢之间的互惠机

制。我们认为这是由于 AM 对土壤硫素的吸收并

不是受单一因素的影响，而是包括生物因素和非生

物因素等多重因素的影响。 

4.1  生物因素 

4.1.1  土壤中其他微生物的影响 

AMF 与土壤微生物的互作一直是菌根真菌研

究热点之一。众多研究已证实 AMF 可以同土壤中

的硫氧化细菌、根瘤菌、解磷细菌等有益微生物协

同合作，从而促进植物的生长[35]。基于完全随机区

组设计，Ansori 等在碱性土壤中研究了氧化硫硫杆

菌(Thiobacillus thiooxidans)和 AMF-G. intraradices

双接种对玉米养分吸收和籽粒产量的影响，发现双

接种后玉米的 P、S、Fe 等养分含量和籽粒产质量

都显著增加[36]。Eweda 等也证实了用嗜酸氧化亚

铁 硫 杆 菌 A1 (Acidithiobacillus ferrooxidans) 和

AMF 对玉米和洋葱双接种后，植株的硫含量以及

产质量显著高于单接种和不接种的处理组[37]。 

土壤微生物之间的互作同时也会影响微生物

的生物活性。有益微生物对 AMF 的生长繁殖具有

一定的促进作用，提高菌根定殖率，进而促进 AMF

对硫素的吸收和转运，改善宿主植物的硫营养[38]。

以洋葱为宿主，Ames 研究了 12 种放线菌(8 种链

霉菌，2 种诺卡氏菌，2 种未确定)对 2 种球囊霉

Glomus macrocarpum 和 Glomus mosseae 的影响，

发现在未对土壤进行灭菌处理的情况下，有 4 种放

线菌促进了 AMF 菌丝体的生长，菌丝密度和长度

都有所增加，还有 7 种放线菌提高了 AM 侵染率[39]。

然而，Krishna 等研究发现放线菌与 AMF 双接种

时并没有促进植物生长，反而会抑制其生长[40]。
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目前关于土壤微生物与 AMF 对植物吸收土壤硫素

的相互作用机制尚不明确，仍待进一步研究。 

4.1.2  AMF 自身特性的影响 

AMF 定殖能够调节植物的硫营养，但是接种

不同的 AMF 对植物吸收利用营养元素的能力不

同。以玉米为宿主植物，通过盆栽试验接种不同的

AMF，比如多样孢囊霉 Diversispora spurcum (DS)、

摩西球囊霉 Glomus mosseae (GM)和聚丛球囊霉

Glomus aggregatu (GA)，发现在其他培养条件均一

致的情况下，接种 AMF 均显著促进了玉米植株对

硫素的吸收，其中 DS 促进植株吸收硫素的能力最

强，GA 的促进效果最差[41]。这一结果与张丽等以

烤烟为材料接种 G. mosseae 和 G. aggregatu 研究植

株对磷硫吸收能力的结论类似[42]。究其原因，可

能是因为不同种类的 AMF 具有不同的遗传特性、

生理性状和解剖学构造，其 ERM 对宿主的侵染策

略及其在土壤中的生长状况也会有所差异。 

4.2  非生物因素 

4.2.1  外源硫化合物特性的影响 

已有研究表明，AMF 可以将土壤中的硫素转

运给宿主植物[43]，但 AMF 对不同形态硫素的利用

能力和效率不同，这是由于不同形态硫素的分子结

构和吸收载体各不相同。与无机硫相比，AMF 对

于有机态硫的吸收利用尤为复杂，吸收机制至今仍

不明确。通常情况下复杂的有机硫需经其他微生物

降解为无机态后再被植物体吸收利用[44]。 

通常情况下，当土壤中不缺水时，菌丝一般不

发达。硫在土壤中的移动性比较差，除了可以直接

吸收利用的无机硫外，对于植物根系不能到达的远

处的硫素或者其他形态的硫，主要是 AMF 发挥作

用，通过其细长的 ERM 将硫素运送给植物体。本

课题组在探究 AMF 与硫素之间的关系时，对盆栽

大豆设置不同的硫素水平，发现 AMF 群落多样

性受外源硫素水平的影响，过低或过高的硫水平

均会抑制大豆根系和根围土壤中的 AMF 丰度和

多样性[45]。 

4.2.2  其他环境因素的影响 

影响 AMF 吸收土壤硫素并转移给宿主植物的

因素很多，除上述因素外，土壤的理化性质、水分、

气候等也是影响 AMF 吸收利用硫素的重要原因。

通过在分隔室中研究由何氏球囊霉(Glomus hoi)所

定殖的车前草(Plantago asiatica L.)，结果发现生长

在 24 °C 环境时，何氏球囊霉的菌丝密度与长度是

生长在 11 °C 环境下的 5 倍，而且车前草的生物量

和磷、硫含量也显著改善，证实 AMF 外部菌丝的

生长温度可以独立地影响宿主植物的生长 [46]。

Gallardo 等研究了盐胁迫和水分对硫酸盐转运能

力的影响，结果表明，盐胁迫和水分胁迫下硫酸盐

有效性降低，植物根系吸收养分的能力普遍下降，

AMF 在此种情况下可能是通过其菌丝吸收和转移

硫酸盐到根部的能力，使得宿主植物在低硫酸盐环

境中改善硫营养[47]。因此，我们认为外界环境因

素是通过改变 AMF 的生长状况和菌丝体的发育，

进而影响 AMF 吸收土壤硫素。 

5  展望 

AMF 作为一种重要的土壤生物资源，通过与

宿主植物共生提高土壤硫素的利用率，改善植物

的营养状况，增加作物的产量，在农业可持续发

展中展现出巨大的应用潜力[48]。近年来，随着分

子、生化研究技术的不断发展，人们对土壤硫素

在菌根共生体中的转运有了初步的认识。但是目

前仍有许多问题亟待解决：(1) 关于 AMF 定殖对

植物吸收硫的影响虽已有所研究，但是对菌根真

菌中硫同化及其调节机制仍知之甚少。(2) 硫酸盐

转运蛋白是硫吸收转运过程中重要的蛋白，但是

目前对其组成及功能方面的研究还比较滞后，由

于 AMF 是专性共生真菌，想要将外源质粒转入并

稳定遗传很难实现，采用反向遗传研究其特定基

因功能的技术尚不成熟。(3) 究竟是 AMF 直接分

泌相关酶使有机硫转化为植物可吸收利用的无机

硫酸盐，还是 AMF 通过改变根围土壤中的硫化细

菌等微生物的组成和活性进而将有机硫分解，这
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些都有待进一步研究。(4) 已经证实 AMF 可以改

变植物根围土壤中微生物菌群的结构和数量，根

围土壤微生物群落的改变也会影响 AMF 对硫素的

吸收，但是二者之间的相互作用关系仍然未知，

土壤微生物与 AMF 之间的生态关系仍需深入研

究。因此，今后还应从分子和蛋白水平进行深层

次的研究，进一步探讨 AMF 改善植物硫素营养的

机制与途径，从而提高 AMF 在可持续农业和环境

管理中的生态效用。 
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