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摘要：丛枝菌根真菌（AMF）是草地植物获取养分、维持土壤结构的关键共生微生物。本文从碳输入类型、氮添加及

其交互作用的角度，总结了草地 AMF 在定殖、菌丝生长、群落组成和共生网络等方面的研究进展。大气 CO2富集

主要通过增加植物地下碳分配促进 AMF 菌丝生长和生物量积累；生物炭和有机肥能改善土壤孔隙结构与养分保

持条件，提升 AMF 定殖和群落恢复能力；可溶性碳输入的效果则受植物功能群及氮磷供给的共同调节。长期或高

强度氮添加通常抑制 AMF，这与土壤酸化、植物菌根碳投入减少及群落重组密切相关。碳氮交互作用受碳源类

型、氮遗留效应和土壤有效养分供给制约。因此，未来需加强碳输入类型可比性研究，明确碳源、施氮强度与持续

时间共同调控 AMF 响应的边界条件，为草地土壤养分调控和退化草地恢复提供科学参考。

关键词：丛枝菌根真菌；草地生态系统；碳输入；氮添加；菌根共生

中图分类号：Q938. 1    文献标识码：A    文章编号：1007-0435（2026）09-3141-11

Research Progress on the Effects of Carbon Inputs and Nitrogen Addition on 
Arbuscular Mycorrhizal Fungi in Grassland Ecosystems

LIU Si-tong1，2， GAO Ying-zhi2*

（1. Key Laboratory of Ministry of Education for Water Quality and Conservation of the Pearl River Delta， Institute of Environmental Research at Greater 
Bay Area， Guangzhou University，Guangzhou，Guangdong Province 510006， China； 2. College of Grassland Science， Xinjiang Agricultural University，

Key Laboratory of Grassland Resources and Ecology of Western Arid Desert Area of the Ministry of Education， Urumqi， Xinjiang 830052， China）

Abstract：Arbuscular mycorrhizal fungi （AMF） are key symbiotic microorganisms that support nutrient acquisi⁃
tion by grassland plants and contribute to soil structure maintenance.  This review synthesizes current progress 
on how different forms of carbon input， nitrogen addition， and their interactions influence AMF in grassland eco⁃
systems， focusing on colonization， hyphal growth， community composition， and symbiotic network structure.  
Elevated atmospheric CO2 mainly promotes AMF hyphal growth and biomass accumulation by increasing 
belowground carbon allocation in plants.  Biochar application and organic fertilizer addition improve soil physical 
properties and nutrient retention， thereby facilitating AMF colonization and community recovery.  In contrast， 
the effects of soluble organic carbon inputs are moderated by plant functional group identity and nitrogen-phos⁃
phorus availability.  Long⁃term or high⁃intensity nitrogen addition generally suppresses AMF， a response 
closely associated with soil acidification， reduced carbon allocation to mycorrhizae， and reorganization of AMF 
communities.  The interactive effects of carbon inputs and nitrogen addition are constrained by carbon source 
characteristics， nitrogen legacy effects， and the availability of soil nutrients.  Future research should increase the 
comparability of carbon input studies， clarify the combined regulatory roles of carbon source， nitrogen addition 
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intensity and duration on AMF responses， and provide theoretical support for soil nutrient management and 
degraded grassland restoration.
Key words：Arbuscular mycorrhizal fungi；Grassland ecosystem；Carbon input；Nitrogen addition；Mycorrhizal 
symbiosis

丛 枝 菌 根 真 菌（Arbuscular mycorrhizal fungi， 
AMF）广泛分布于陆地生态系统，可与全球 80% 以

上的维管植物建立共生关系，是连接植物根系、土

壤和微生物过程的重要类群［1-2］。在草地生态系统

中，AMF 不仅能通过根外菌丝帮助宿主植物获取

氮、磷等限制性养分，还参与土壤团聚体形成和有

机碳稳定过程，对植物群落维持、养分循环和生态

系统稳定性具有重要作用［3-4］。然而，现有研究多从

单一资源输入或单一 AMF 指标出发讨论其生态响

应，对不同碳输入形式、氮添加过程及其交互影响

的整合研究仍存在不足。因此，梳理 AMF 在碳输

入与氮添加背景下的响应特征，有助于明确草地地

下共生关系对外源资源变化的响应机制，并为草地

土壤养分调控和退化草地恢复研究提供基础。

近年来，关于碳输入和氮添加影响草地 AMF
的研究逐渐增多，相关工作涉及大气 CO2富集、可溶

性有机碳输入、生物炭和有机肥施用以及不同强度

氮添加等处理［5-10］。这些研究分别关注了 AMF 定

殖、根外菌丝、生物量、群落组成和共生网络等响应

指标［5-8，10-12］。需要注意的是，不同处理虽然都与外

源资源输入有关，但其生态含义并不相同。大气

CO2富集主要通过植物光合碳固定和地下碳分配影

响 AMF［6，13-14］；有机肥和生物炭往往同时改变土壤

理化性质、养分供给和微生境条件［7，9，15-17］；可溶性有

机碳更容易影响根际可利用底物、微生物竞争和养

分周转过程［5，8，18］；氮添加对 AMF 的影响则与施氮

强 度 、持 续 时 间 、土 壤 酸 化 和 氮 磷 限 制 作 用

有关［10，19-20］。

目前，关于草地 AMF 对碳输入或氮添加的响

应研究仍较为分散。不同研究在碳输入类型、氮添

加强度与持续时间、宿主植物组成、土壤氮磷供给

关系和 AMF 评价指标等方面差异较大，仍缺乏统

一梳理［21-22］。这容易导致将生态含义不同的处理直

接比较，也容易把 AMF 定殖率、根外菌丝、生物量、

群落组成和共生网络等不同层面的响应简单等同。

这不仅限制了对碳输入与氮添加交互作用的解释，

也使后续研究难以判断哪些现象具有相对普遍性，

哪些结果主要受特定植物或土壤背景控制［23］。因

此，本文将不同碳输入类型、氮添加效应及二者交

互作用放在同一综述框架，区分草地生态系统中

AMF 定殖、菌丝生长、生物量、群落组成和共生网

络等差异化响应，进一步明晰宿主植物差异、植物

群落变化和土壤环境调节在其中的作用。本文旨

在凝练草地 AMF 对碳氮输入变化的主要响应特

征，识别当前研究中的关键问题，并为后续机制研

究、草地土壤养分调控和退化草地恢复提供参考。

1　碳输入变化对草地 AMF 的影响

碳输入对 AMF 的影响与碳源类型及其调节方

式密切相关。大气 CO2富集、可溶性有机碳输入、生

物炭施用和有机肥投入分别涉及植物碳分配、根际

底物供应、土壤理化改良和复合养分输入。基于

此，需要从碳输入类型、宿主植物差异、植物群落与

土壤环境三个方面，梳理其对草地 AMF 定殖、菌丝

生长和群落组成的影响。

1. 1　碳输入类型及其作用路径

有机肥是草地管理中常见的含碳投入形式，其

作用通常伴随土壤养分供给和根际微生物过程的

变化。青藏高原研究表明，有机肥添加显著提高垂

穗披碱草（Elymus nutans Griseb. ）根系 AMF 定殖

率 并 促 进 相 关 结 构 发 育［9］。 在 老 芒 麦（Elymus 
sibiricus L. ）非根际与根际土壤中，短期有机肥施用

也改变了 AMF 多样性、物种丰富度及优势属相对

丰度，并表现出根系相关的空间差异［17］。这些结果

说明，有机肥对 AMF 的影响并非单一碳源效应，而

是与有机碳输入、养分释放、植物生长和根际微环

境变化协同相关。由于其分解和矿化过程会同时

影响氮、磷等养分有效性，有机肥作用更适合理解

为复合资源输入对植物与 AMF 互作关系的调节。

大气 CO2 富集并不直接向土壤中加入有机碳，

而是通过提高植物光合碳固定能力，增加根系生

长、根系分泌物和地下碳分配，从而改变 AMF 可获

得的宿主碳资源。已有研究显示，大气 CO2富集可

增 强 野 燕 麦（Avena fatua L. ）根 系 AMF 定 殖 能

力［13］。相关综述和荟萃分析也表明，大气 CO2富集

常促进 AMF 根外菌丝长度和生物量增加，但定殖
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率、孢子密度和群落组成的响应并不完全一致［6，14］。

这种差异说明，植物新增光合产物向地下共生体系

的分配过程并不稳定，其对 AMF 的影响还可能受

到土壤氮磷有效性、宿主植物类型以及 AMF 功能

类群差异的共同调节。目前，不同草地生态系统中

地下碳分配变化与 AMF 群落响应之间的耦合关系

仍缺乏统一认识。

可溶性有机碳输入主要改变根际短期可利用

碳供给，并影响根际微生物活性与资源利用过程。

以蔗糖添加为代表的易分解碳源进入土壤后，可被

异养微生物快速利用，从而改变根际碳循环和养分

转化过程［18］。已有研究表明，蔗糖添加显著降低豆

科植物根系 AMF 定殖率，而对禾本科植物影响较

小［8，18］。因此，不同宿主植物对可溶性碳输入的响

应存在差异，其影响可能与植物养分获取策略、根

际资源分配及土壤养分有效性变化有关。与有机

肥相比，可溶性有机碳输入持续时间较短，对 AMF
的影响也更易受到植物类型和土壤背景条件的

调节。

生物炭施用则更接近理化改良型碳输入。与

蔗糖等易分解碳源不同，生物炭结构相对稳定，通

常不以直接提供 AMF 可利用碳为主要作用方式，

而是通过改善土壤孔隙结构、保水性、pH 和养分保

持能力影响 AMF 生长环境。在退化高寒草地中，

生物炭施用可提高土壤有机碳、全氮和有效磷含

量，并促进 AMF 相对生物量增加［7］。在重金属胁迫

条件下，生物炭对 AMF 的促进作用表现得更为明

显。已有研究表明，生物炭施用可提高三叶草（Tri⁃
folium pratense L. ）根系 AMF 定殖率和繁殖潜力，

从而缓解重金属胁迫对植物与菌根互作的不利影

响［15］。此外，生物炭与 AMF 配施可能通过固定重

金属、改善微生境和促进球囊霉素相关土壤蛋白积

累，增强菌根体系对污染环境的适应能力［16］。因

此，生物炭对 AMF 的影响与土壤初始状况密切相

关，在退化、贫瘠或胁迫环境中更容易表现出正向

作用。

总体而言，不同碳输入类型对 AMF 的影响具

有不同的主导路径：大气 CO2富集主要依赖植物地

下碳分配，有机肥同时改变碳和养分供应，蔗糖等

可溶性碳源更易影响根际短期资源利用过程，而生

物炭主要通过土壤理化环境调节 AMF 生长条件。

由于不同碳输入往往同时伴随植物生长、土壤养分

和微生物过程变化，碳输入本身的独立效应较难区

分。此外，不同研究所采用的 AMF 评价指标（定殖

率、根外菌丝、生物量、群落组成等）之间并不一定

同步响应，这进一步增加了结果比较的复杂性。以

下两节将分别从宿主植物差异和植物群落与土壤

环境角度，进一步分析这些因素如何调节碳输入对

AMF 的影响。

1. 2　宿主植物种类与功能群差异对 AMF 的影响

草地植物对 AMF 的依赖程度存在差异，碳输

入变化对 AMF 的影响也会受到宿主植物种类和功

能群组成的调节。植物是否维持较高的菌根投入，

通常与 AMF 提供的养分获取和抗逆收益有关。当

外源碳输入改变根际底物供应或养分可利用性时，

不同植物可能通过调整根系生长、根系分泌和菌根

碳投入，表现出不同的 AMF 响应。

可溶性有机碳输入对不同植物功能群的影响

较为典型。如前所述，蔗糖添加显著降低豆科植物

根系 AMF 定殖率，而对禾本科植物影响较小［18］。

这一结果说明，相较于禾本科植物，豆科植物同时

涉及根瘤固氮和菌根共生等过程，其对根际资源变

化的响应可能更为敏感。不同植物在根系形态、养

分获取方式及根际资源分配上的差异，也会进一步

影响 AMF 定殖过程。

除了蔗糖外，其他碳输入处理在不同宿主植物

之间也表现出差异。例如，有机肥添加可显著提高

E.  nutans 的 AMF 定 殖 率［9］，而 相 同 处 理 在 E.  
sibiricus 的非根际与根际土壤中则改变了 AMF 群

落组成，包括降低近明球囊霉属（Claroideoglomus）
的相对丰度［17］。大气 CO2 富集可增强 A.  fatua 的

AMF 定殖能力［13］；这些结果提示，同一碳输入处理

对不同宿主植物的效应方向或强度可能不同，且部

分效应具有根系空间特异性。

由此可见，宿主植物差异是解释碳输入条件下

AMF 响应不一致的重要因素。不同宿主植物在根

系形态、根系分泌物、养分需求和菌根依赖程度方

面存在差异，这会进一步影响 AMF 定殖强度和群

落组成。部分植物所关联的 AMF 类群也可能不

同，碳输入后更容易表现为类群替代，而不一定表

现为整体定殖率同步变化。因此，在比较不同研究

结果时，需要结合具体的宿主植物种类和观测指标

进行分析。
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1. 3　 植 物 群 落 和 土 壤 环 境 变 化 对 AMF 群 落 的

影响

在草地生态系统中，AMF 不仅受单一宿主植

物种类影响，也受到植物群落组成和土壤环境变化

的共同作用。植物群落为 AMF 提供根系空间和碳

源，不同植物种的相对优势度、根系性状和功能群

比例变化，都会改变 AMF 的宿主基础。当碳输入

促进某些植物生长或改变植物群落组成时，AMF
群落也可能随之发生变化。

以生物炭为例，退化高寒草地研究表明，随着

生物炭施用比例由 0% 上升至 2%，0~10 cm 土层

AMF 生物量显著上升，优势类群扩张，同时土壤有

机碳、全氮及有效磷含量同步提高［7］。这一结果表

明，生物炭对 AMF 群落的影响是通过改善土壤理

化性质、提高养分保持能力和促进植物恢复共同发

生的。对于退化草地而言，土壤孔隙结构、保水性、

pH 和养分供给的改善，可能为 AMF 菌丝扩展和群

落恢复提供更稳定的微生境。

大气 CO2富集也可能在群落尺度上影响 AMF。

研究显示，在大气 CO2 富集条件下，AMF 根外菌丝

长度普遍增加，但定殖率和孢子密度的变化并不完

全一致［6］。荟萃分析进一步表明，大气 CO2 富集可

提高 AMF 丰度，但其效应会受到土壤养分限制和

植物群落背景的调节［14］。在 AMF 类群组成方面，

有研究认为，大气 CO2 富集背景下 AMF 群落可能

出现快速定殖型类群相对扩张，而部分对根外菌丝

投入较高的类群响应相对稳定［24］。这种类群变化

表明，碳输入增加并不一定使所有 AMF 类群同步

受益，而可能改变不同功能型 AMF 之间的相对

优势。

总体而言，碳输入变化可通过植物地下碳分

配、根际底物供应、土壤理化性质和植物群落结构

等路径影响草地 AMF。大气 CO2 富集、蔗糖、有机

肥和生物炭等处理虽然均可作为碳输入变化的研

究对象，但其作用机制和适用情境并不相同。AMF
响应的差异往往与碳输入类型、宿主植物差异、土

壤背景、采样空间以及 AMF 评价指标有关。明确

这些条件，有助于进一步理解氮添加及碳氮交互作

用对 AMF 的影响。不同碳输入类型对 AMF 的主

要作用路径、响应特征及调节因素汇总见表 1。

2　氮添加对草地 AMF 的影响

氮添加是草地生态系统中常见的养分输入方

式，可通过改变土壤养分供给、植物资源分配和微

生物过程影响 AMF。与不同类型碳输入相比，氮

添加对 AMF 的影响更容易表现为抑制作用，其响

应程度不仅与施氮强度、持续时间和氮源类型有

关，还与氮添加诱导的土壤酸化及养分失衡过程密

切相关。随着氮输入增加，草地生态系统可能由氮

限制逐渐转向磷限制，进而改变植物与 AMF 之间

的养分交换关系［25］。因此，在分析氮添加对 AMF

的影响时，不仅需要关注定殖率、根外菌丝和生物

量等直接指标，还应结合植物群落和土壤环境变化

进行综合判断。

2. 1　氮添加对 AMF 定殖、菌丝生长和群落组成的

影响

氮添加可改变植物与 AMF 之间的资源交换关

系。氮供应增加后，植物通过 AMF 获取养分的相

对收益可能下降，向菌根共生体系分配的碳也可能

减少，从而不利于 AMF 定殖和菌丝维持。全球尺

度荟萃分析显示，氮添加总体上降低 AMF 丰度，但

表 1　不同碳输入类型影响草地 AMF 的主要路径与响应特征

Table 1　Main pathways and response characteristics of AMF to different carbon-input types in grassland ecosystems
碳输入类型

Carbon input type
大气 CO2富集

Elevated atmospheric CO2 
[6,13-14,24]

可溶性有机碳

Soluble organic carbon[8,18]

生物炭  Biochar [7,15-16]

有机肥  Organic fertilizer [9,17]

主要路径

Main pathway
植物光合碳固定与地下碳

分配增加

根际可利用碳增加，微生物

竞争改变

改善土壤孔隙结构、pH、保

水性和养分保持能力

同时输入有机碳和养分，改

变根际资源环境

AMF 主要响应特征

Main AMF responses
根外菌丝和生物量多增加；定殖率、孢子密

度和群落组成响应不一致

响应方向不稳定；不同植物功能群间差异

较大

退化、贫瘠或胁迫土壤中更易促进 AMF 定

殖和群落恢复

促进 AMF 定殖或多样性；不同根系相关空

间响应不一致

主要调节因子

Key regulating factors
植物群落组成、养分限制、试验

持续时间

植物功能群、土壤氮磷供应、碳

输入强度

生物炭性质、施用量、土壤初始

pH 和胁迫类型

养分限制状态、矿化速率、植物

种类、采样空间

注：AMF 响应指标包括定殖率、根外菌丝、生物量、孢子密度、多样性、物种丰富度和群落组成等

Note： AMF response indicators include colonization rate， extraradical hyphae， biomass， spore density， diversity， species richness， and com⁃
munity composition
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根内和根外组分、不同功能型类群以及不同土壤养

分背景下的响应存在差异［10］。这说明，氮添加对

AMF 的影响既有较一致的总体趋势，也具有较强

的生态背景依赖性。

在草地生态系统中，不同宿主植物的 AMF 定

殖对氮添加的响应并不一致。温带草原研究发现，

高氮条件下 C3 植物羊草（Leymus chinensis （Trin.  
ex Bunge） Tzvelev）的 AMF 定殖率降低，而 C4植物

糙隐子草（Cleistogenes squarrosa （Trin. ） Keng）的

AMF 定殖率则呈上升趋势［26］。长期氮添加还可导

致不同优势植物根际 AMF 群落产生差异响应，例

如冷蒿（Artemisia frigida Willd. ）根系 AMF 定殖率

对 氮 输 入 较 敏 感 ，而 克 氏 针 茅（Stipa krylovii 
Roshev. ）根系 AMF 定殖变化相对较小［27］。这些结

果表明，氮添加对 AMF 的影响具有明显的宿主植

物依赖性。

氮添加还会影响 AMF 群落组成和功能型结

构。C3植物根际中大孢子科（Gigasporaceae）对氮添

加较为敏感，而 C4 植物根际中耐氮的球囊霉属

（Glomus）类群更易维持优势［28-29］。在半干旱草地

中，长期氮添加显著降低了格兰马草（Bouteloua 
gracilis （H.  B.  K. ） Lag.  ex Steud. ）根 际 优 势

AMF 属的相对丰度［30］。长期试验还发现，氮添加

可推动 AMF 功能型组成发生变化，例如由更依赖

土壤空间扩展的类群向更偏根内定殖的类群转

变［31］。因此，氮添加不仅影响 AMF 数量，也可能改

变其资源获取方式和功能型结构。AMF 介导的养

分转运功能也会受到氮添加影响。在柳枝稷（Pani⁃
cum virgatum L. ）研究中，高氮处理显著降低 AMF
介导的氮素转运效率，表明氮供应充足时植物对

AMF 供 氮 功 能 的 依 赖 减 弱 ，共 生 互 利 程 度 下

降［32-33］。不过，部分植物在氮添加下仍能保持较高

AMF 定殖率。例如，五脉菊（Helianthella quinque⁃
nervis （Hook. ） A. Gray）在有机和无机氮添加下均

维持较高的 AMF 定殖水平［34］。因此，氮添加并不

必然导致菌根共生完全衰退，其效应因宿主植物、

氮添加水平和土壤环境而异。

2. 2　宿主植物性状和植物群落变化的调节作用

与碳输入主要通过改变植物碳供给和土壤环

境影响  AMF 不同，氮添加更多通过改变植物竞争

关系和宿主资源分配间接调节  AMF。研究发现，

宿主植物高度可解释氮富集背景下 AMF 群落变

化：高大植物在氮供应增加时更容易增强地上生长

优势，地下碳分配相对下降，可能减少对 AMF 的碳

供给；矮小植物的 AMF 响应则相对较弱［35］。这说

明植物功能性状是连接氮添加和 AMF 响应的重要

中介。

植物对 AMF 的依赖程度也会影响其对氮添加

的响应。氮输入增加后，部分植物因土壤无机氮供

应提高而减少对 AMF 养分获取功能的依赖，从而

降低菌根碳投入；但在磷限制或贫瘠土壤条件下，

AMF 仍可为植物提供养分吸收和抗逆收益。因

此，氮添加条件下植物与 AMF 的关系并非固定，还

受到土壤资源状况的调节。

植物群落组成变化是氮添加影响 AMF 的另一

条重要途径。长期氮添加常改变草地植物物种组

成和优势种结构，进而改变 AMF 可利用的宿主资

源库。由于不同植物种对 AMF 的依赖程度和所关

联的 AMF 类群不同，植物群落变化会进一步影响

AMF 群落多样性、系统发育结构和共生网络稳定

性。相关研究显示，氮添加可通过改变植物群落组

成，削弱或调节其对群落水平 AMF 定殖的负效

应［36］。这说明，氮添加对 AMF 的影响既可能来自

土壤养分和酸化等直接过程，也可能通过植物群落

重组间接发生。

在群落互作层面，氮添加还可能改变植物与

AMF 共生网络结构。长期氮输入可能降低 AMF
物种丰富度、网络连通性和嵌套性，并增强模块化，

使植物与 AMF 互作结构趋于专化［37-38］。这种变化

可能与植物多样性下降、优势植物替代以及部分

AMF 类群丢失有关。与单个植物根系定殖率相

比，共生网络结构更能反映草地群落尺度植物与

AMF 互作关系的变化，也与生态系统稳定性和养

分循环过程密切相关。

2. 3　土壤酸化、养分限制转移和氮添加阈值

土壤酸化是氮添加影响 AMF 的重要过程。长

期或高强度氮添加可导致土壤 pH 下降，进而影响

AMF 孢子萌发、菌丝生长和根系定殖［19，39］。 Pan
等［19］研究表明，氮添加对 AMF 的抑制作用主要与

氮诱导的土壤酸化有关，而非单纯由氮养分增加

所致。

氮添加还会改变草地生态系统的 N∶P 关系，并

可能使植物生长由氮限制逐渐转向磷限制。氮输

入增加后，植物对磷的需求上升，土壤有效磷水平
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和植物磷获取策略会进一步影响植物对 AMF 的依

赖程度。全球尺度荟萃分析显示，土壤磷有效性和

宿主植物碳分配是调节 AMF 对氮添加响应的重要

因素［10］。在低磷背景下，AMF 介导的磷获取仍具

有较高价值，植物维持菌根共生的动力较强；而当

氮、磷供应均得到改善时，植物对 AMF 养分获取功

能的依赖下降，AMF 定殖和菌丝维持更容易受到

抑制。已有关于氮磷共同输入的研究也表明，磷有

效性变化会改变氮添加对 AMF 定殖、多样性和群

落组成的影响方向和幅度［40-50］。

氮添加效应具有明显的剂量依赖性和时间累

积特征。中低水平氮添加在短期内可能对 AMF 影

响较弱或表现为无显著变化；高强度或长期氮添加

则更容易导致 AMF 定殖率、菌丝生物量、群落多样

性和网络稳定性下降［20，51-52］。温带草地长期氮添加

试验显示，AMF 生物量随氮添加水平升高而持续

下降，而 AMF 多样性在较低氮添加水平下变化不

明显，当氮添加超过一定水平后才出现明显下降，

表明 AMF 群落指标对氮输入存在阈值响应［20］。因

此，施氮量和施氮年限是比较不同氮添加研究结果

时需要重点考虑的条件。

不同草地类型和环境背景也会改变氮添加效

应。天然草地、退耕草地和恢复草地在植物群落组

成、土壤养分库和微生物群落基础上存在差异，其

AMF 对氮添加的敏感性也不同［53］。刈割［54］、水分

变化［55-59］、增温［60-62］和草食［63］等因素可通过改变植

物生产力、根系碳输入和土壤资源分配，进一步调

节氮添加对 AMF 的作用强度。

总体而言，氮添加可通过植物资源分配、植物群

落重组和土壤环境变化三条路径影响草地 AMF。

第一，氮添加改变植物养分需求和地下碳分配，影响

AMF 定殖和菌丝维持；第二，氮添加改变植物群落

组成和宿主资源库，推动 AMF 群落组成及共生网络

结构变化；第三，氮添加通过土壤酸化和养分限制转

移，改变 AMF 生长和功能发挥的土壤环境。这些过

程常同时发生，是造成不同草地研究中 AMF 响应差

异的重要原因。氮添加对草地 AMF 的主要响应维

度、作用路径及调节因素汇总见表 2。

3　碳输入与氮添加的交互作用

碳输入变化与氮添加在草地生态系统中常同

时发生，二者对 AMF 的影响并非简单叠加。不同

类型碳输入可通过植物地下碳分配、根际底物供应

和土壤理化环境变化影响 AMF，而氮添加则主要

通过改变土壤养分供给、植物菌根依赖性以及氮诱

导的土壤化学环境变化发挥作用。二者交互作用

的方向和强度还受到施氮水平、碳源性质、土壤养

分条件和草地生态背景等因素的共同影响。

3. 1　大气 CO2 富集与氮添加的交互效应

大气 CO2 富集属于植物驱动型碳输入变化，主

要通过增强光合作用和地下碳分配，提高 AMF 可

获得的宿主碳资源，从而影响菌丝生长和地下生物

量积累［13］。相关研究表明，大气 CO2 富集对 AMF
的促进作用多与植物地下碳输入增加有关，且具有

较强的植物和环境依赖性［6］。相比之下，氮添加往

往会提高土壤无机氮有效性，降低植物对 AMF 养

分获取功能的依赖，并减少植物向 AMF 的碳投入，

进而抑制 AMF 定殖和菌丝维持［10］。因此，在两者

共同作用时，氮添加可能削弱大气 CO2富集对 AMF
的促进作用。

目前关于二者交互效应的研究结果尚不一致。

一些野外和温室实验未检测到显著的交互作用，可

能原因包括：二者分别通过不同路径影响 AMF，或

表 2　氮添加影响草地 AMF 的主要响应维度、作用路径及调节因素

Table 2　Main response dimensions， pathways and regulating factors of AMF under nitrogen addition in grassland ecosystems

响应维度  Response dimension

AMF 定殖与菌丝生长

AMF colonization and hyphal growth[10,26,32-34]

群落组成与网络结构

Community composition and network structure[10,28-31,37-38]

宿主植物与植物群落调节

Host and plant community mediation[26-27,35-36]

土壤酸化与养分限制

Soil acidification and nutrient limitation[10,19,39-50]

剂量阈值与时间累积  Dose thresholds and duration 
effects[10,20,51-52]

主要响应

Main responses
定殖率、根外菌丝或生物量多

下降；不同植物间存在差异

敏感类群下降；功能型替

代；网络连通性可能降低

不同植物种、光合类型和

功能群响应不一致

pH 下 降 常 伴 随 AMF 定

殖、生长或多样性下降

低水平效应较弱；高强度

或长期施氮后变化更明显

主要路径

Main pathway
菌根依赖下降；植物碳投入

减少；养分转运减弱

环境过滤增强；宿主选择改

变；互作关系重组

地上/地下碳分配改变；优

势种和宿主资源库变化

酸化、盐基离子淋失；氮磷

限制关系转移

氮输入累积放大酸化、群落

变化和资源限制效应

关键调节因素

Key regulating factors
施氮强度、年限、草地类型、

土壤养分状态

宿主植物类型、氮源形式、

植物多样性、试验持续时间

植物高度、光合类型、根系

性状、优势种替代

土壤缓冲能力、初始 pH、有

效磷、氮磷比例

施氮量、施氮年限、气候背

景、生态系统类型
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受到磷限制、水分条件和植物群落组成等背景因素

的干扰［21-22，64-65］。少量双因子试验表明，在部分系统

中氮添加可削弱大气 CO2富集对 AMF 的促进作用。

例如，同步施氮和大气 CO2 富集处理下，AMF 群落

生物量或生物标志物并未像单独大气 CO2富集那样

显著增加，提示氮供应提升可能通过改变资源限制

方式或根际碳投入模式，降低 AMF 从额外碳供给中

获得的益处［66］。这些差异化响应表明，未来需要进

一步系统考察 CO2 与氮交互效应在不同氮负荷水

平、环境养分状态及植物群落格局下的表现与机制。

从植物与 AMF 互作关系来看，二者交互效应

取决于植物新增光合产物能否有效进入地下共生

体系。当大气 CO2 富集促进更多碳分配至根系和

AMF 时，菌丝生长可能增强；但在氮供应较充足的

条件下，植物对 AMF 养分功能的依赖下降，AMF
获得的宿主碳相应减少。换言之，大气 CO2富集与

氮添加对 AMF 的共同影响，反映了植物碳供给与

菌根养分收益之间的平衡变化。

3. 2　外源有机碳对氮添加负效应的缓冲作用

与大气 CO2 富集不同，外源有机碳输入可直接

改变土壤底物供应和微生物过程。在氮添加背景

下，适量外源有机碳可能通过补充微生物碳源、改

变氮周转过程、缓解土壤酸化或改善根际微环境，

减轻氮添加对 AMF 的不利影响。不过，这种缓冲

效应并不具有普遍性，其方向和强度仍受碳源性

质、添加剂量和土壤背景的制约。

在泥炭草地系统中，肥料施用总体降低 AMF
丰度，但当同时施加大量碳源或富含木质素的碳源

（如木屑与无机氮肥配施）时，AMF 下降幅度明显

减小［67］。木屑等结构性有机碳分解较慢，更可能通

过影响有机质分解、氮素固持和土壤碳氮平衡，间

接减弱氮添加对 AMF 的抑制。与蔗糖等易分解碳

源相比，这类碳源对根际环境和微生物过程的影响

持续时间更长。生物炭与氮肥联合添加也可改变

AMF 对氮添加的响应。在退化高寒草地中，生物

炭与氮肥共同施用不仅改善土壤养分供给，还提高

了 AMF 相对丰度，显示出一定的生态恢复潜力［68］。

生物炭并非主要作为可利用碳源发挥作用，而是通

过改善土壤孔隙结构、保水性、pH 和养分保持能力，

为 AMF 定殖和菌丝扩展提供更稳定的微环境。因

此，在退化、贫瘠或酸化风险较高的草地中，生物炭

可能通过土壤理化改良减弱氮添加的不利影响。

可溶性碳源如蔗糖对 AMF 的影响更依赖具体

背景。可溶性碳输入可在一定程度上降低长期氮

输入停止后的土壤氮有效性，但其对草地植物多样

性恢复的促进作用较为有限［69］。Liu 等［8］发现，在长

期氮添加与可溶性碳输入处理下 ，披针叶黄华

（Thermopsis lanceolata R.  Br. ）的 AMF 响应较为

明显。Zhao 等［5］进一步指出，低水平蔗糖添加只有

在氮遗留效应较低时，才能有效提高土壤 AMF 相

对丰度。因此，可溶性碳输入能否缓解氮添加负效

应，与氮遗留效应、植物功能群和碳添加水平密切

相关。

3. 3　碳源类型、氮遗留效应和土壤背景的影响

碳源类型是影响碳氮交互效应的重要因素。

大气 CO2富集主要是通过植物光合碳固定和地下碳

分配发挥作用；蔗糖等可溶性碳源主要是改变根际

可利用底物和微生物竞争；木屑等结构性有机碳更

多影响有机质分解和氮素固持过程；生物炭则主要

通过改善土壤理化性质产生影响。由于这些碳源

的调节方式不同，其与氮添加形成的交互效应也不

宜简单归为同一类响应。

氮遗留效应也会调节碳输入的效应。长期或

高强度氮添加可能导致土壤酸化、植物菌根依赖性

下降和 AMF 群落结构改变，使后续碳输入难以恢

复原有的植物与 AMF 互作关系［5，8］。在低氮或中等

氮输入背景下，适量可溶性碳或生物炭输入可能改

善根际资源环境，有利于 AMF 维持；而在长期高氮

背景下，AMF 群落可能已经发生类群丢失或功能

退化，碳输入的改善作用相应减弱。

土壤背景决定了碳氮交互效应能否充分表现。

土壤 pH 值、有效磷水平、水分条件和初始有机碳含

量均会影响 AMF 对碳氮输入的响应。在低磷或贫

瘠土壤中，AMF 介导的磷获取功能仍具有较高价

值，植物可能继续维持一定的菌根碳投入；在氮、磷

供应均较高或土壤酸化较强的条件下 ，植物对

AMF 的依赖下降，AMF 定殖和菌丝维持更容易受

到抑制［70］。因此，碳输入并非缓解氮添加负效应的

通用措施，其作用需结合土壤养分限制、酸化程度

和草地退化背景进行综合判断。

综合来看，碳输入与氮添加对草地 AMF 的交

互影响主要表现为以下几种情形：大气 CO2富集带

来的植物碳供给增加可能促进 AMF，但这一效应

易被氮添加削弱；外源有机碳或生物炭在特定土壤
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背景下可减轻氮添加的不利影响；而当氮负荷较

高、土壤酸化明显或植物菌根依赖性下降时，碳输

入的改善作用往往受到限制。因此，解释碳氮交互

效应时，需综合考虑碳源类型、氮遗留效应、土壤养

分背景和宿主植物组成。碳输入与氮添加影响草

地 AMF 的主要路径见图 1。

4　总结

尽管现有研究已初步揭示碳输入、氮添加及其

交互作用对草地 AMF 的基本影响模式，但整体认

识仍不完整。当前研究多集中于单一处理对 AMF
定殖率、生物量和群落组成的影响，而对不同碳源

类型、连续氮梯度及其交互背景下的整体机制缺乏

统一认识。尤其缺乏对碳输入与氮添加作用机制

的相对重要性、不同研究间的可比性以及资源限制

调节作用的系统评估，这限制了对全球变化背景下

AMF 功能响应的预测能力。

5　展望

为更精确地理解草地 AMF 对全球变化因子的

响应机制，未来研究应围绕以下重点展开：（1）在同

一草地类型和环境背景下，开展不同碳输入类型与

氮添加的对比试验，明确各自独立及交互作用机

制；（2）设计不同氮添加强度与持续时间的梯度实

验，确定 AMF 响应的临界阈值及氮遗留效应；（3）
建立涵盖根内定殖率、根外菌丝量、孢子密度、群落

多样性和共生网络结构的综合评价体系，并结合根

内、根际和非根际土壤等空间尺度分析响应模式；

（4）将植物碳投入、土壤养分状态（如 N∶P）与 AMF

类群替代等关键过程整合到统一分析体系中，揭示

多重资源限制下的响应机制；（5）将实验结果与草

地养分管理及退化草地恢复实践结合，以更科学地

评估生物炭施用、有机肥投入及氮输入调控对

AMF 功能与草地生态服务的影响。
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