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植物‒微生物互惠共生: 演化机制与生态功能 
卢明镇* 

(Santa Fe Institute, Santa Fe NM 87501, USA) 

摘要: 植物‒微生物互惠共生是一种特殊的合作形式, 在整个生命和陆地生态系统的演化历史中起着至关重要的

作用。在全球环境变化背景下, 植物和微生物间的互惠共生对生态系统功能的维持具有重要意义。尽管合作/互惠

共生如此重要, 在生物学中却存在着对它的历史偏见与忽视。特别地, 尽管互惠共生的理论与建模发展已有较长

的历史, 但不同学科分支间仍存在着多种不同的观点。本综述从两个看似对立的视角概述植物‒微生物互惠共生的

概念框架, 即微生物学家关心的微观机制和生态系统生态学家关注的宏观影响。宏观模型通常从一组过于简单的

假设出发, 便于理论分析。但微观机制是开展定量预测的基础, 因此新一代基于过程的宏观模型需嵌入微观机制, 
这对预测全球变化下的生态系统响应至关重要。此外, 希望本文也可以吸引更多学者关注合作/互惠的重要作用, 
并将这一概念应用于解决其他生态学和社会学问题。 
关键词: 植物‒微生物互惠共生; 理论生态学; 模型; 合作; 博弈论; 生物市场理论 

Plant‒microbe mutualism: Evolutionary mechanisms and ecological 
functions 
Mingzhen Lu* 
Santa Fe Institute, Santa Fe NM 87501, USA  

Abstract: Plant–microbe mutualism, a special form of cooperation, has been crucial throughout the 
evolutionary history of life and terrestrial ecosystems. With human activities changing the condition of 
Earth’s surface at an unprecedented rate and scale, we expect this ancient bond between plants and microbes 
to continue to play a key role. Yet, despite its importance, there has been a historical bias towards 
cooperation/mutualism in biology, and a general underrepresentation in mathematical biology/theoretical 
ecology. Moreover, even though theoretical representation of mutualism has come a long way, there exists 
multiple disparate perspectives with diverse associated scientific communities, among which interaction has 
been limited. This review focuses on two seemingly opposite schools of perspectives: microbiologists’ 
perspective that zooms in for the microscale mechanisms vs. ecosystem ecologists’ perspective that zooms 
out for the macroscale consequences. Macroscale models often start with a simple set of naive assumptions. 
But over time microscale mechanisms (once understood well) will eventually be incorporated into 
newer-generation process-based large models, greatly enhancing our ability to quantitatively predict our 
future. I hope this review can facilitate this process, a process that will only become more important against 
the backdrop of rapid global change. Lastly, but perhaps more broadly, I hope this review will attract more 
attention to the important role of cooperation/mutualism, a concept that we can maybe leverage to solve a 
range of other broader problems in ecology and our society. 
Key words: Plant‒microbe mutualism; theoretical ecology; model; cooperation; game theory; biological 
market theory 

互惠共生不仅是地球上所有生命形式的重要

组成部分, 而且是陆地生态系统早期演化的基本驱

动力。早在植物登陆之前, 地衣(真菌和藻类共生)
就已经在陆地表面繁衍, 并大大加快了岩石风化形
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成土壤的速度。正如现代生态系统中地衣能够促进

植物在原生演替中生长一样, 这种菌藻共生关系为

地球早期植物的登陆和繁荣奠定了基础。 
早期植物开始在陆地上生长时(~4.5亿年前), 

面临着如何从土壤基质中吸收水分以及可溶性养

分的挑战。植物通过与原始的丛枝菌根真菌形成互

惠关系来克服这一困难, 即通过真菌菌丝从土壤中

获取水分和养分(Strullu-Derrien et al, 2014)。真菌菌

丝平均直径约为5 μm, 而现代植物的细根在全球尺

度上平均约为300 μm (Ma et al, 2018)。这意味着在

生物量相同的情况下, 这些植物共生者的搜索长度

可达到植物根的3,600倍。由于共生菌根对植物资源

供应的重要作用, 植物和真菌之间的这种战略合作

对陆地系统早期森林的出现至关重要。 
早期森林的繁荣给陆生植物带来了另一个挑

战: 由于难以分解的木质素和纤维素的堆积, 越来

越多的营养物质被锁在有机碎屑中。从二叠纪开始, 
某些腐生菌类群通过分解有机质并释放锁定养分

解决了这个问题(Floudas et al, 2012)。松科植物的早

期物种与这些腐生菌(~1.4‒1.8亿年前)的后代形成

了战略互惠关系, 逐渐演变成了现代外生菌根植

物。这种独特的互惠关系进一步增强了植物获取养

分的能力, 并促进植物向新的生态位扩张, 如温带

森林(Martin et al, 2016)。 
现代热带雨林在大约6,500万年前出现, 由于

较高的生产力, 它们对土壤养分有较高的需求, 这
对热带雨林植物构成了新的独特的挑战。维管植物, 
特别是豆科植物, 开始与能够固定大气氮的菌株形

成稳定的互惠关系(Werner et al, 2015)。固氮植物的

出现使植物能够将新的氮带入系统, 使生态系统免

受氮的限制。 
植物‒微生物互惠共生关系虽然在古生物学文 

 

 
 

图 1  陆地生态系统中植物‒微生物互惠共生的演化。a. 在登陆后不久, 陆地植物与内生菌根真菌(AMF)的祖先形成了共生

关系(Strullu-Derrien et al, 2014)。图中展示了单个根尖(左, 浅绿色的表皮根细胞和浅棕色的皮层细胞)和 AMF 菌丝是如何形

成细胞内结构的。b. 早期森林出现于木本维管植物占优势的早泥盆纪(Willis & McElwain, 2014)。c. 陆地植物与外生菌根真

菌(EMF) (Cairney, 2000; Martin et al, 2016)建立稳定共生关系。EMF 是能够分解木质素的腐生真菌的后代, 帮助植物获取

有机质中被锁住的养分。d. 受环境条件变化的选择, 早白垩纪出现了有花植物, 是植物适应性创新的一个里程碑(Willis & 
McElwain, 2014)。e. 植物创新的另一个里程碑事件发生在地下，白垩纪-古近纪界线不久之后(Werner et al, 2015), 植物与固

氮菌形成了互惠共生关系。这些细菌(居住在橙色的细胞中)可以打开氮气的三键, 为植物供应可利用的氮。共生关系 a、c、
e 用红色箭头指向地质时间, 地质史关键事件 b、d 则使用蓝色箭头。该图修改自 Lu 和 Hedin (2019)的图 1。a、c、e 图作者

为孙漪南, b 图来自布朗大学的 Andrew Lesile, d 图来自作者本人。 
Fig. 1  Evolution of plant‒microbe mutualism in terrestrial ecosystems. a. Land plants formed associations with early ancestors of 
arbuscular mycorrhizal fungi (AMF) soon after the plant’s colonization of terrestrial ecosystems (Strullu-Derrien et al, 2014). The 
schematic illustrates how an individual root tip (left, showing epidermal root cells in light green and cortical cells in light brown) and 
AMF mycelial forms intracellular structure. AMF hyphae is magnitude thinner than even the thinnest plant roots, allowing them 
superb ability to access soil resources from the porous soil matrix. b. The early forest emerged in the early Devonian after woody 
vascular plants gained dominance (Willis & McElwain, 2014). c. Land plants formed associations with ectomycorrhizal fungi (EMF) 
(Cairney, 2000), the descendant of wood-decaying fungi, aiding plants in accessing nutrients that otherwise would be locked into 
organic matter. d. Selected by the changing environmental condition, flowering plants emerged during the early Cretaceous as a 
milestone for plants’ adaptive innovation (Willis & McElwain, 2014). e. Another milestone for plant innovation happened 
belowground, shortly after the Cretaceous-Paleogene boundary Werner et al (2015), with plants forming mutualistic associations with 
nitrogen-fixing bacteria. These bacteria (housed in these orange cells) can breakdown the triple bond of N2 gas and supply plants with 
plant available forms of nitrogen. The geological timings of mutualistic relationships a, c, e are indicated by red arrows, while that of 
geological events b, d by blue arrows. This figure is modified based on Figure 1 in Lu & Hedin (2019). Illustration in a, c, e, from 
Yinan Sun, b from Andrew Lesile of Brown University, and d from the author. 
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献中常常被忽视, 但综上可以看出, 它在地球历史

上许多重要的里程碑事件里都起到了重要的推动

作用。通过帮助植物克服资源的限制, 植物和微生

物的互惠共生关系促进了植物生命向新的、更具挑

战性的生态位扩展, 最终促成了我们目前观察到的

植物、动物和栖息地的丰富多样性。 

 
尽管互惠共生关系很重要, 但与竞争相比得到

的关注很少。不仅实验性研究中如此, 在理论生态

学和数学生物学领域更为突出(Goh, 1979; May, 
1974)。考虑到理解和利用互惠共生关系的重要性, 
我们有必要先弄清楚这种历史偏见是如何形成的。 

最明显的原因是达尔文进化论产生的文化惯

性。达尔文这位生物学中最有影响力的人物将竞争

的观点置于生物学中最有影响力的理论的中心位

置(Darwin, 1859)。毫不夸张地说, 达尔文确立了竞

争的主导地位, 认为竞争是生物学和生态学中最重

要的驱动力。达尔文在他的《物种起源》中确实也

注意到了互惠共生的重要性: “一朵花和一只蜜蜂

可能会慢慢地, 同时地或相继地, 进化并以最完美

的方式相互适应。而这种适应是基于个体产生对彼

此有利的结构变异, 而使它们更好地生存”。这是他

在整本书中对互惠关系最深的也是唯一的一次阐

述。随后发展起来的与进化相关的理论(Wilson, 
1975; Wilson & Sober, 1994)则更强调合作, 但从未

获得与《物种起源》类似的影响力。 
从更深层的角度看, 人们倾向于关注竞争而忽

视互惠共生的原因植根于二者辩证组合的本质, 即
组内合作、组间竞争。人们倾向认可团体之间的竞

争, 因为它更明显, 往往更吸引人的关注。然而, 推
动每一次竞争升级的隐藏力量却是集团内的合作, 
但对局外者来说这并不容易观察到。这种情况在人

类行为的进化中经常出现(Bowles & Gintis, 2011), 
在植物‒微生物系统中更是如此(例如, 观察两棵树

的竞争比观察帮助它们竞争的共生体要容易得多)。 
而在理论生态学中, 人们对互惠共生缺乏关注

还有另一层原因, 即与Lotka-Volterra方程(以下称

为L-V方程)的数学特性有关。对于理论生态学家来

说, L-V方程对理解种群和群落生态学具有重要意

义。我们最为熟知的L-V方程是用于描述捕食者-猎

物动力学和种间资源竞争的。然而, 从L-V方程被提

出的那一刻起, 它其实还可以描述合作和互惠共生

(Lotka, 1925)。那么为什么L-V方程很少应用于植物

‒微生物互惠共生或合作的领域呢? 我们在这里使

用L-V方程的一般形式(Lotka, 1925的现代版)作一

说明: 

1
1 1 11 1 12 2( )dN N r a N a N

dt
= + +     (1) 

2
2 2 21 1 22 2( )dN N r a N a N

dt
= + +      (2) 

其中, aii表示每个物种对自身的影响, aij 表示物种j
对i的影响。一般而言, aii由于密度依赖性而呈负值。

因此, 两个物种相互作用的动态是由 aij 的符号决

定。具体来说, 我们可以把两种物种的相互作用分

为以下几类: 竞争(a12, a21 < 0)、互利共生(a12, a21 > 
0)、捕食或寄生(a12 < 0, a21 > 0)。May (1974)在其关

于生态系统稳定性和复杂性的经典著作中指出, 互
惠共生在理论生态学领域被忽视是因为历史原因, 
而非生物学原因。更具体地说, 他认为早期建立的

Lotka-Volterra系统难以维持互惠关系的稳定性。比

较图2中的a图和b图可见, 参数的唯一区别是b图
(无限种群)比a图有更强的互惠交互项。换句话说, 
较强的互惠作用可引起种群的无限增长, 因此互惠

关系成为了“导致群落动态不稳定的因素” (May, 
1974)。 

此外, 植物的多个个体和多个共生体菌株之间

的生物相互作用在自然界中几乎是普遍的(Moeller 
& Neubert, 2016), 而L-V方程最初被提出是来处理

两两相互作用。虽然L-V框架可以很容易扩展到包

含多个物种的相互作用(Goh, 1979; Neuhauser & 
Fargione, 2004), 但这会使它失去最初让它受欢迎

的简洁性。 
综上, 我们可以理解为什么在生物学文献中特

别是在理论生态学(其中种群生物学是核心)中, 涉
及到互惠关系的篇幅仍然相对不足。然而, 关于植

物‒微生物互惠的研究在两种不同视角下得到了迅

速发展: 微生物学家聚焦于植物‒微生物相互作用

的机制, 而生态系统生态学家聚焦于植物‒微生物

相互作用的宏观影响。本文将概述这两种视角及其

相关的数学工具(表1)。 

1  生物学和理论生态学领域的历史偏见 
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图2  互惠种群N1和N2的相平面。a. 当雅各比行列式det(J) > 0时, 相互作用导致稳定的非平凡平衡(r1 = r2 = 2, a11 = a22 = ‒1.5, 
a12 = a21 = 1)。b. 当雅各比行列式det(J) < 0时, 相互作用导致种群数量无限增长的非稳定动态(r1 = r2 = 2,  a11 = a22 = ‒1.5, 
a12 = a21 = 2)。种群N1的零增长等值线用绿色, N2的零增长等值线用红色。黑色填充圆表示稳定平衡点, 白色填充圆表示非稳

定和半稳定(鞍点)平衡点, 灰色箭头表示种群变化方向。绘图软件Julia 1.4.1。 
Fig. 2  Phase planes of mutualistic interactions between population N1 and N2. a. The mutualistic interaction leads to stable 
nontrivial equilibrium when det(J) > 0 (r1 = r2 = 2, a11 = a22 = ‒1.5, a12 = a21 = 1). b. The mutualistic interaction leads to non-stable 
dynamics (infinite populations size) when det(J) < 0 (r1 = r2 = 2,  a11 = a22 = ‒1.5, a12 = a21 = 2). The nullcline of population N1 is 
labeled in green and N2 in red. Black-filled circle denotes stable equilibrium while white-filled circles denote non-stable and 
half-stable (saddle points) equilibria. Plots are made in Julia 1.4.1.  

 
表1  本综述中涉及的建模方法 
Table 1  A comparison of modeling approaches covered in this review 
研究视角 
Perspective 

建模方法 
Modeling approach 

优点 
Strength 

弱点 
Weakness 

种群生物学 
Population biology 

L-V方程 
Lotka-Volterra equations 

熟悉, 简洁 
Familiarity and simplicity  

互惠导致种群不稳定性 
Infinite population due to mutualism 

微生物生物学 
Microbial biology 

迭代囚徒困境 
Iterated Prisoner’s Dilemma 

简单, 通用性 
Simplicity and generality 

缺乏种群动态, 缺乏伙伴选择, 对称设置 
Lack of population dynamics, lack of partner  
choice, and symmetric setup 

  生物市场理论 
Biological market theory 

非对称设置, 伙伴选择 
Asymmetry and partner choice 

各种数学工具的混合 
Lack of simplicity, mixture of tools 

生态系统生态学 
Ecosystem ecology 

现象学 
Phenomenology 

计算效率高 
Computational efficiency 

原理机制不足 
Not mechanistic 

  优化 
Optimization 

概念简单 
Conceptual simplicity 

任意选择的目标函数 
Arbitrary goal function 

  自适应动态 
Adaptive dynamics 

可以模拟生物对变化的响应 
Can capture biological adaptation 

计算成本高, 难扩展到大尺度模型中 
Computationally costly to scale up 

 

 
接下来要介绍的这个视角是一个多元化的研

究领域, 关注的是植物和微生物相互作用的机理。

具体来说, 来自这一视角的研究者更多地关注植物

‒微生物相互作用是如何出现(emergence)和维持的, 
而较少关注这种相互作用对种群动态和生态系统

过程的影响。以下简要介绍这一学派的建模方法, 
主要关注博弈论方法(囚徒困境)和生物市场理论。 
2.1  囚徒困境 

自达尔文时代起, 互惠共生作用一直是一个令 

博物学家和科学家们困扰的难题。根据定义, 互惠

共生包括相互作用的双方从它们的互惠互利者中

获益(b), 同时因为提供服务而产生自身成本(c) (基
于定义, b > c > 0)。进化生物学家会很自然地问一个

简单的问题: 如果一个个体“决定”从互惠互利者那

里获利却不付出成本去提供服务(成本 = 0), 将有

何后果? 这种欺骗策略将享受更高的回报 , 即
(b‒0) > (b‒c), 并将随着时间的推移入侵互惠的种

群。既然如此, 那为什么进化史保留了互惠共生呢? 
我们可以用一个简单的理想化的二人博弈(表

2  微生物学家的观点: 关注微观机制 
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2)来表述这一悖论。在这个博弈中, 玩家可以选择

两种策略: 合作和欺骗。这种特殊的设置在博弈论

的文献中被称为“捐赠博弈” (Hilbe et al, 2013), 它
是更为普遍的“囚徒困境” (Prisoner’s Dilemma, 简
称 PD)博弈的一种特殊情况。自从囚徒困境首次被

引入科学文献, 它已经成为理解合作的一般动态的

一个理想工具。在 20 世纪 70 年代, 它被引入生物

学, 用来理解利他行为和互惠共生(Trivers, 1971)。 

表2  囚徒困境博弈特殊情况下的收益矩阵。在每一轮游戏

中, 每个玩家都可以选择合作或欺骗。合作的收益为b, 成本

为c, 如果双方都合作, 双方都得到b‒c的回报。如果双方都

不合作, 回报是零。如果一方作弊, 另一方合作, 作弊者没

有支付成本c就得到了效益b, 合作者支付成本c却没有获得

效益b, 博弈的纳什均衡用粗体表示。 
Table 2  Payoff matrix for a special case of Prisoner’s 
dilemma game. Each player can choose to cooperate or cheat 
during each round of this game. The benefit from cooperation 
is b and cost of cooperation is c. If both cooperate, each get 
b‒c. If neither cooperate, the payoff is zero. If one cheat while 
the other cooperate, the cheater get the benefit b without paying 
the cost c, and the cooperator pay the cost c without gaining the 
benefit b. The Nash equilibrium of this game is bolded.  

 玩家B (合作) 
Player B (Cooperate) 

玩家B (欺骗) 
Player B (Cheat) 

玩家A (合作) 
Player A (Cooperate) 

b‒c; b‒c ‒ c; b 

玩家A (欺骗) 
Player A (Cheat) 

b; ‒c 0; 0 

 
基于我们对囚徒困境的理解, 上面提到的悖论

具有一个纳什均衡(Nash equilibrium), 即(0, 0)。在

这个均衡中, 任何一方都不能通过单方面改变策略

来提高自己的适应度(fitness)。这个均衡告诉我们, 
两个玩家都会欺骗, 并且只要满足b > c > 0, 欺骗

就是一种进化稳定策略。很明显, 这个均衡并不是

整个系统的最佳解决方案, 因为当把两个玩家的收

益相加时, 2(b‒c) > (b‒c) > 0。从这个简单的模型中

得出的定性结论显然与我们在自然界中观察到的

情况不一致, 因为植物和微生物之间的互惠共生关

系是数百万年来植物进化的基础, 并且在不同的群

体中都有进化(图1)。这就提出了一个基本问题: 合
作/互惠关系如何在囚徒困境框架内维持? 

在囚徒困境框架中实现持续合作的一种方法

是在游戏中进行多轮博弈, 每个玩家都能够“记住”
上一轮所使用的策略并相应地改变自己的策略(迭
代囚徒困境 , Iterated Prisoner’s Dilemma, 简称

IPD)。IPD是理解植物‒微生物共生与合作的基础, 

被广泛应用。下面我简要介绍IPD数学方法的要点。

表2中收益矩阵的特殊情况可以推广如下: 可以定

义Pk为给定个体k (k = A, B)的回报, 为收益b与成本

c的差。收益b是对方j投资Ij的函数(k ≠ j), 成本c是自

身(k)投资给对方Ik的函数:  

( ) ( )k j kP b I c I= −       (3) 

在植物‒微生物互惠系统中, A可以代表植物宿

主, B代表与之共生的微生物, IA代表植物对共生生

物的碳投资, IB代表共生体对寄主植物的养分供给。

收益矩阵是由双方的投资组合(Ik, Ij)唯一决定的。

IPD框架的核心是将时间维度添加到收益方程中:  

( ) ( )k j k
t t tP b I c I= −  (4) 

其中t代表A和B之间进行的某一轮游戏(图3a)。下一

轮每个玩家的投资 1
k
tI + 是前一轮游戏的函数: 

1 ( , , )k k j k
t t t tI f I I P+ =  (5) 

函数f定义了玩家所采取的迭代策略, 例如著

名的IPD策略“针锋相对” (tit-for-tat)可以表示为 

1
jk

t tI I+ = (一般初始投资 I 0会选择合作 )。Dobel i  

(1998)从植物‒微生物互惠共生的角度提出了以下

策略: 

1
k k k k
t t tI I b P+ = +  (6) 

其中, 植物根据其先前的回报将其前一轮投资用回

报率b来修正。如果b为正, 则意味着每一个互惠者

(寄主植物和微生物共生体)只要之前的回报为正

(来自交互作用的净收益), 就会增加投资。这是惩罚

欺骗/寄生, 鼓励互惠, 从而维持合作的重要机制。 
综上, 博弈论方法尽管构造非常简单, 却可以

让我们获得强大的洞察力。然而博弈论方法尤其是

应用最广泛的IPD方法, 存在一些关键的局限性:  
首先, 自然界中的植物和微生物之间的碳‒营

养交换(投资组合) (Ik, Ij)是连续的, 形成一个从寄

生到互惠的连续梯度, 但博弈论方法的默认设置是

针对每个玩家的二元策略, 比如开或关。尽管后来

的工作(从20世纪90年代后期开始)将二元策略扩展

至连续策略, 但这种扩展常常不可避免地导致模型

变得非常复杂, 而简单性恰恰是博弈论方法的优势

所在。 
其次, 在囚徒困境的框架下, 持续的互惠共生

需要同一参与者之间的重复互动。在植物‒微生物

互惠共生中, 这意味着植物和微生物通过垂直传 
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图3  迭代囚徒困境(IDP) (a)与生物市场理论(BMT) (b)的图形说明以及BMT的核心概念(c)。a. 两个玩家随着时间的推移以

对称的方式重复互动, 每个玩家都能够记住最近一次的互动。玩家被标记为相同的填充点, 强调了这种方法固有的对称性(例
如, 蝙蝠之间的种内合作)。b. 两组玩家通过类似于二分网络的形式进行交互作用, 其中一组中的每个玩家都可以与来自另

一组的多个玩家进行交互(为了简化视觉, 这里只显示了部分交互)。这两个组在这里用不同的符号表示(正方形和三角形), 以
强调这种方法内在的不对称性, 这使得它在处理特定种间的互惠互动(例如, 植物与微生物, 蜜蜂与花)时很有优势。BMT模
型的最小设置用浅红色标记, 一共三个玩家, 其中一个玩家与另外两个玩家交互。c. 生物市场理论里面的最重要基本概念可

以从生态时间尺度分成两类(实线时间轴): 合作伙伴选择和伴侣忠诚反馈。这两类概念所对应的生物学过程在进化时间尺度

上是相连的(虚线)。 
Fig. 3  Graphical illustration of Iterated Prisoner’s Dilemma (IDP) (a) vs. Biological Market Theory (BMT) (b), and core concepts 
used in BMT (c). a. Two players interact in a symmetric manner repeatedly over time, with each player being able to remember 
interactions from the immediate last time step. The players are denoted with the same filled dots, emphasizing the symmetry inherent 
to this approach (for example, intraspecific cooperation between individual bats). b. Two classes of players interact through a 
bipartite-graph alike interaction, where each player in one class can interact with multiple players from the other class (for visual 
simplicity, only part of the interactions are shown here). The two classes are denoted with different symbols here to emphasize the 
inherent asymmetry of this approach, which makes it unique in dealing with inter-specific mutualistic interaction (for example, plants 
vs. microbes, bees vs. flowers). The minimal setup of a BMT model is labeled in light red, where 1 player interacts with 2 other. c. 
The most fundamental concepts in BMT can be divided into two broad classes based on timescale (solid time arrow): partner choice 
vs. partner fidelity feedback. The biological processes represented by these two classes of concepts are linked over evolutionary time 
(dashed line). 

 
代, 以相同的基因型相互作用(后代树继承的微生

物与母株相同)。但一般认为, 植物‒微生物的互利

共生更多地依赖水平传播, 很少通过垂直传播(Noë 
& Kiers, 2018)。 

最后, 可能也是最重要的一点, 囚徒困境(以及

其他游戏)的默认设置假设了交互类之间的对称关

系。这种设置适用于解决种内合作问题, 但没有考

虑到种间互惠共生固有的不对称性。例如, 豆科植

物与根瘤菌的相互作用涉及一个寄主与多种菌株

的相互作用(Simms & Taylor, 2002), 而植物与菌根

的相互作用涉及多个寄主和共生体。 

2.2  生物市场理论 
由于囚徒困境模型的局限性, Noë在研究不对

称求偶系统时提出了生物市场理论(Biological 
Market  Theory,  BMT) (Noë,  1990; Noë & 
Hammerstein, 1994)。该理论与IPD的关键区别是:  
玩家可以根据服务质量的不同在多个玩家之间进

行选择(因此BMT中玩家的最小数量为3, 如图3所
示)。目前, BMT已经成为了解植物‒微生物互惠共

生及其对环境条件依赖性的最流行的工具。BMT的
核心思想是, 互惠交换在本质上类似于人类社会中

进行产品和服务交易的市场。BMT不是一种具体形
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式的数学方法, 而更多是一种基于一系列假设的概

念框架。Ronald Noë和他的同事在他们的开创性论

文中概述了这些假设(Noë & Hammerstein, 1994), 
并在最近的一篇更具有生物学基础的综述中对这

些假设做了更新(Noë & Kiers, 2018)。在具体的数学

模型上, BMT可以呈现为非常不同的形式, 比如双

人博弈、Tilman的资源竞争框架(de Mazancourt & 
Schwartz, 2010)等。 

BMT的核心包括两个概念: 合作伙伴选择和

伴侣忠实反馈(图3c)。合作伙伴选择指的是在寄主‒
共生体关系建立前每一方都可以在多个报价中进

行选择, 评估预期回报并在最有利的回报中做出选

择。但宿主或共生体如何在不执行合作关系之前就

计算预期收益？这就需要双方通过一些信号来预

测它们未来的收益, 比如使用化学混合物在根瘤菌

和植物宿主之间传递信号。但这些预先建立的机制

存在一个问题, 即作弊者可以侵入系统。伙伴忠实

反馈是确保互惠关系稳定维持的一个重要机制, 即
在合作关系开始执行后, 彼此确保对对方负责。其

要点可以通过公式6来理解, 其中t+1时刻的相互投

资取决于前一个时间步长的收益。最简单的情况是

一个具有正反馈系数的线性响应(参见等式7)。例如, 
如果根瘤菌表现良好, 宿主会通过优先的碳分配奖

励它们(Bever, 2015); 而如果细菌作弊, 则宿主会

通过给予较少的资源来惩罚共生体, 通常称为“制
裁” (sanction)。 

然而伴侣忠实反馈机制会产生试错成本。理想

情况下, 伴侣会在不需要参与的情况下就预先甄别

有可能作弊的一方。可以想象, 在进化过程中双方

可以从它们建立合作后的表现中学习, 并将合作过

程中的回报与某些信号建立相关函数, 从而进化出

更加微妙的伴侣选择机制。随着时间的推移, 欺骗

行为和对抗措施会不停出现, 就像一场进化的舞

蹈。我们原本预期很强的伴侣选择机制会导致一个

唯一赢家的出现以及随之而来的生物多样性的消

失, 但正是这种进化上的“军备竞赛”维持了互惠共

生关系在物种和群落层面的多样性。相比结构更简

单的博弈论模型, 生物市场理论已经逐渐成为了学

术界用来研究多样性如何维持以及多样性如何受

到环境因素影响的有力工具。 
2.3  未来的发展方向 

任何学科的进步都需要两条腿走路: 经验认识

的发展, 以及能够刻画经验认识的理论创新。以下

三个具体方向可能会为微生物学家视角提供助益:  
首先, 需要更好地理解植物‒微生物相互作用

的微尺度生理过程, 包括信号通路(Foo et al, 2014)、
资源交换机制(Wipf et al, 2019)、相互作用网络性

(Noë & Kiers, 2018)等。研究技术的发展无疑会推动

对这些过程的理解。但如果能促进菌根真菌和固氮

领域科研人员之间的交流合作, 将显著加快积累经

验认识的速度。 
其次, 人们越来越多地意识到, “囚徒困境博

弈”框架在很多情形下可能并不是理解合作的最佳

理论框架(Doebeli & Hauert, 2005)。例如, “雪堆博

弈”是一种更加微妙的游戏, 基于该游戏无需多重

迭代就可以维持合作。但目前将该模型框架应用于

植物与微生物相互作用的研究还很少。 
最后, 需要更强大的数学方法来整合不同类型

模型的优点, 同时避免其固有的局限性。尽管还处

于起步阶段, 但网络理论似乎是一个很有前途的方

向, 因为它具有描述共生关系的天然复杂性的内在

能力。菌根的相互作用网络和豆科植物‒根瘤菌的

相互作用网络都可以被理想化为类似于二分网络, 
而这些交互网络所涉及的物种多样性(宿主层面和

共生菌层面)是传统的数学方法无法描述的。在很长

一段时间内, 理论生态学在处理生物多样性时的做

法一直是把多样性分解为少量的功能属性, 然后再

用能够描述这些功能属性的简单数学工具来分析

(比如把成百上千种真菌统一看作一个共生菌类群, 
然后在博弈模型中用一个玩家来描绘)。而网络模型

的兴起让我们可以憧憬, 在不久的将来我们的理论

工具可以直面物种多样性带来的复杂性。鉴于网络

理论和工具的快速发展(Santos & Pacheco, 2005), 
我们有理由相信在植物‒微生物互惠共生的研究中

发展网络分析有很好的前景(Montesinos-Navarro et 
al, 2012; Noe & Kiers, 2018)。 

 
与微生物学家的视角不同, 生态系统生态学

家、生物地球化学和地球系统建模学者的关注点集

中在群落、生态系统乃至整个生物圈的涌现特性

上。历史上, 这些宏观尺度植物‒微生物互惠共生的

作用在很大程度上被忽视了。然而, 近来越来越多

3  生态系统生态学家的视角: 关注大尺度的影响 
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的证据表明植物‒微生物的相互作用在塑造宏观尺

度生态系统属性上具有关键作用(Averill et al, 2014; 
Terrer et al, 2016; Craig et al, 2018; Tedersoo et al, 
2020), 因而植物‒微生物互惠共生在宏观尺度上的

定量分析正逐渐引起关注。 
这些定量分析的核心是碳‒营养元素交换的概

念构架, 该构架将对共生体的碳投资视为成本, 将
从共生体中获得的营养素视为收益。Vitousek和
Field (1999)的工作可能是最早从生态系统角度模

拟植物‒微生物相互作用的尝试, 其中氮吸收途径

成本被概念化并建立为数学模型。尽管它比较原始

简单, 并且只关注了植物和根瘤菌的相互作用, 但
它从生态系统生态学家和生物地球化学家的角度

抓住了碳‒营养交换的核心概念。该方案可以描述

为以下一般形式:  
( , )i jg f x θ=  (7) 

其中g代表单个植物或整个植被的生长率(通常以净

初级生产量的形式), xi是影响增长率的因素, θ 作

为内在成本, 它表征了不同营养吸收途径j之间的

成本差异, 如固氮和菌根营养吸收的成本不同。 
尽管这一模型提供了刻画碳‒营养元素交换过

程的一般性理论构架, 但长期以来研究植物‒菌根

相互作用与植物‒根瘤菌相互作用的生态学家一直

缺乏交流。这种隔阂从美国生态学会年度会议上两

个领域会议日程的重叠中就可以明显看出。我们必

须把所有地下植物‒微生物的互惠共生看作是一系

列进化上相互关联的生物创新(图1), 并将其反映在

一个整合的数学公式中。而一个整合的观点可以让

我们的精力集中在碳和营养物质的通量交换上(从
以植物为中心的角度), 并有利于我们探索植物‒微
生物互惠共生对生态系统属性的影响。下文将简要

介绍植物‒微生物共生的理论/计算方法, 以及在植

被模式和生物地球化学循环中的应用。 
3.1  植被模式 

植被模式是植物在群落和生态系统尺度上所

呈现出的空间和时间的规律性。很多研究表明, 植
物和微生物之间的相互作用可促进群落水平植被

模式的出现(Jiang et al, 2017; Bennett et al, 2017)。比
如, 植物‒真菌互惠共生影响群落构建(community 
assembly) (Taylor et al, 2019)、生态系统原生和次生

演替早期阶段的群落更迭(Vitousek et al, 2002; 

Zheng et al, 2020), 以及在原始热带雨林持续被干

扰和丢失养分的情况下雨林功能的维持(Batterman 
et al, 2013)。在更大尺度上, 植物‒微生物共生在全

球生态学研究中亦有重要作用。经验证据表明, 植
物‒微生物共生可影响全球植被的生物地理学模式, 
比如植被分布的纬度格局与不同菌根类型的协同

变化(Read, 1991; Read & Perez-Moreno, 2003)以及

固氮植物在热带地区极高的丰富度(Jenny 1950; 
Hedin et al, 2009; Vitousek et al, 2002; Gentry, 
1988)。然而, 尽管以往研究表明植物‒微生物共生

在理解生态系统大尺度时空格局中具重要意义, 但
相关的数学建模却远远落后。一个关键限制是, 在
生态系统尺度上仅仅考虑营养元素和碳的通量交

换是不够的, 必须同时考虑植物‒土壤反馈(养分循

环)。 
为什么整合植物-微生物互惠以及植物-土壤反

馈如此重要呢？因为互惠共生关系本身会改变整

个生态系统的营养状况(例如固氮情况下, 向系统

中添加新的氮), 然后通过植物‒土壤反馈传递到群

落的动态, 因此最终的植被格局将取决于植物‒微
生物互惠共生与养分循环的相互作用。关于植物‒
土壤反馈的理论和概念的文献很早已出现

(DeAngelis, 1992, Wilson & Agnew, 1992), 但对植

物‒土壤反馈和植物‒微生物互惠共生的定量整合

则要晚得多(Menge et al, 2009)。Menge等(2009)以生

物地球化学领域的经典箱型模型(DeAngelis, 1992)
为基础, 探讨了不同时间尺度上植物‒根瘤菌互惠

共生对生态系统营养限制的影响。在此基础上, 最
新进展不仅整合了植物和根瘤菌的相互作用, 而且

整合了在共生细菌和菌根真菌辅助下的整个植物

营养策略(Lu & Hedin, 2019)。通过整合植物‒土壤

反馈和一系列营养互惠共生作用, 新模型能够解释

和预测自然界中双稳态植被(见下文解释)的出现

(Torti et al, 2001; Peh et al, 2011)。 
丛枝菌根真菌(AMF)型植物主导的森林群落和

外生菌根真菌(EMF)型植物主导的森林群落有时会

同时出现在一个景观地带中, 但它们占据不同的斑

块而不相互混合(图4a, b), 这导致AMF或EMF型植

物丰度呈双峰分布(图4c, d)。Lu和Hedin (2019)提出

的理论框架通过植物‒土壤反馈和植物‒微生物互

惠共生的相互作用对这一看似奇怪的现象给出了

直观解释。一方面, 菌根共生体的生理机制(图1)表
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明, AMF植物更依赖无机养分, 而EMF植物则依靠

有机养分。另一方面, 最新研究对AMF植物和EMF
植物如何影响植物‒土壤养分反馈有了经验认识

(Lin et al, 2017): EMF植物抑制矿化过程, 从而有利

于有机养分的形成, 而AMF植物促进无机养分的产

生。当这两个关键组成部分连接在一起时, 由于植

物与菌根之间的正反馈作用, 出现了一种路径依赖

的现象, 或者群落生态学中的“优先效应” (Schoener, 
1976; Fukami & Nakajima, 2011)。具体地说, 当某种

类型的植物群落形成后, 将进一步促进同一植物和

菌根的建植, 最终产生对初始条件敏感的两种稳定

状态(图4e)。 
3.2  生物地球化学循环和全球模拟 

生态系统的营养限制一直是生态系统生态学

和生物地球化学研究的中心议题(Vitousek, 2004)。
在全球变化的背景下, 这一议题变得越来越重要。

最值得注意的是, 随着大气CO2浓度的增加, 植物

对养分的需求不断上升, 而越来越多的养分被锁定

在有机物(活着的和死去的)中, 陆地植被可能正在

耗尽养分。这种渐进性养分限制的想法最初是针对

氮提出的(Luo et al, 2004), 后来也扩展到其他主要

土壤养分, 如磷(Ellsworth et al, 2017)。 
如上所述, 从宏观角度来看, 基于碳和营养素

交易构架的数学模型具有相同的成本效益结构核

心。除了这个共享的核心之外, 还可以通过一系列

不同的具体算法来模拟植物的实际生长过程, 从简

单算法到复杂算法构成一个梯度(表1)。 
在梯度的一端是一种现象学模型, 它描述了基

于观察数据的生物学过程, 并常常为特定的生态系

统制定特殊的参数。例如, MySCaN (Orwin et al, 
2011)、ANAFORE (Deckmyn et al,  2011)和
MYCOFON (Meyer et al, 2010)都可以有效地模拟 

 

 
 

图4  双稳态植被格局及植物‒微生物互惠共生的作用。a、b为植被斑块的景观图, 其中互惠共生类型A和B (在这种情况下, 丛
枝菌根与外生菌根植物)的丰富度表示为色块的灰度。a所呈现的景观中, 双稳态植被状态是存在的, 一块植被要么是A主导

要么是B主导, 而b则是两种互惠共生类型的随机混合。c、d互惠共生关系的分布可以用从beta分布中提取的5,000个随机数(代
表5,000个景观斑块)的频率分布来说明: 1 (1 ) 1( : , ) (1 )f y phi cy yµϕ µ ϕµ − − −= − (y表示A的百分比, µ作为集中趋势, φ为离散系数)。
c图所示的双峰大体可以描绘a图色块的频率分布, 而d图的单峰分布可以描绘b图色块的频率分布。e图表示A和B的初始成分

(小点)随着时间的推移而分化成两种不同的稳定状态(大点, 紫色表示EMF, 绿色表示AMF)。图c、d、e摘自Lu和Hedin (2019)。 
Fig. 4  Bistable vegetation patterns and the role of plant‒microbe mutualism . a, b. An illustration of a landscape with patches of 
vegetation, where the abundance of mutualistic interaction A and B (in this case, Arbuscular mycorrhizal vs. ectomycorrhizal 
symbioses) is denoted by the darkness of the gray hue. a presents a landscape where bistable vegetation states is found where you 
either find a patch of vegetation extremely high or extremely low in one type of mutualism, whereas b has a mixture of both 
mutualistic type in each patch. c, d. The distribution of mutualist abundance can be illustrated using the frequency distribution of 
5,000 random numbers (representing 5,000 landscape patches) drawn from a beta distribution: 1 1 1( )( : , ) ( )1f y phi cy yµϕ µ ϕµ − − −= −  
(y indicates percentage of A, µ as the central tendency, and φ as the dispersion coefficient). e. Patches that have different founding 
composition (small dots) of A and B will over time diverge into two alternative stable states (larger dot, EMF indicated in purple and 
AMF indicated in green). Panels c, d, e are reproduced from figures published in Lu & Hedin (2019). 
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植物‒菌根关系对大尺度生态系统过程的作用。这

种方法的优点是, 只要提供最新的数据其计算效率

就非常高。但是, 这些模型非常依赖于特定的生态

系统, 其中的功能关系是从特定的生态系统总结并

派生出来的, 而并不能普遍适用于其他系统。 
在梯度的中间, 研究人员假设植物像人类一样

是理性的(借用了经济学的概念), 暗含植物“有意识

地”优化某些指标的假设。这种优化方法理论上讲

可以应用于更广泛的系统。例如, 可以假设植物从

碳成本最低的途径吸收养分Fisher等(2010), 类似的

技术可追溯到Vitousek和Field (1999)。这个算法在

操作上是简单直接的, 但是我们从经验上知道, 植
物本身有一个比这个简单假设更微妙的“算法”。尽

管有大量更容易获取的可溶性土壤养分, 但固氮植

物在施肥后仍从固氮根瘤获取氮 (代价昂贵 ) 
(Menge et al, 2015)。这条研究路线后来的发展借鉴

了物理学中的电阻概念, 将每条养分吸收通道的成

本视为电阻, 将通过每条通道的营养物通量视为电

流(Brzostek et al, 2014; Sulman et al, 2019)。植物的

多种营养获取通道(根系本身、菌根、根瘤等)可以

被视为并联的电路, 将欧姆定律应用于并联电路, 
使得仿真更加简单, 在某种程度上也更加真实。 

优化方法理论的局限性是目标函数选择具有

任意性, 比如碳的增长量、植物的高度或者生物

量。随着环境条件的急剧变化, 最适应者的标准可

能会发生很大的变化。最高的、最重的或者碳含量

最高的可能并不是存活得最好的: 说到底最适应环

境变化的才是最能够存活下来的(Darwin, 1859)。因

此 , 在梯度最复杂的一端是自适应动力学方法

(adaptive dynamics), 它能够描述植物适应变化环境

的能力(Diekmann, 2003; Dercole & Rinaldi, 2008)。
由于分析和计算的复杂性, 自适应动力学方法最近

才被应用到植物‒微生物互惠共生的领域, 且大多

数工作都局限于相对简单的理论模型。例如, Menge
等(2008)分析了生态系统中固氮策略的进化局限

性。最近, Lu和Hedin (2019)考虑了植物‒菌根和植

物‒根瘤菌的互惠共生, 并利用自适应性动力学方

法, 仅仅基于非常简单的外部驱动就能够预测生境

尺度上的植被模式和碳、氮、磷的循环。不过由于

代码复杂性和计算能力的限制, 将这些理论模型扩

展为更具有预测性的全球尺度的过程模型仍比较

困难。 

3.3  未来的发展方向 
从前面介绍的模型的复杂性梯度来看, 越是贴

近现实的算法越局限于简单的小型理论模型, 而大

型地球系统模型仍然使用非常具有操作性的极为

简单的算法。更进一步来说, 地球系统模型使用的

功能型(functional type)是固定的, 根据收集的数据

预先计算每个特定生态系统的参数。虽然这种方法

从计算速度的角度来看是非常优越的, 但是也带来

了巨大的挑战。由于算法的刚性, 大型系统模型的

预测能力被限制在用来训练模型的数据范围内。 
地球系统模型的进一步发展会逐渐引入更复

杂更真实的算法, 这些算法通过更小的理论模型的

探索变得更成熟。近年来, 新的地球系统模型包含

了各种更加复杂的优化算法(Brzostek et al, 2014; 
Franklin et al, 2014; Sulman et al, 2019), 以及越来

越现实的生物过程 (Fisher et al, 2015; Fisher & 
Koven, 2020; Koven et al, 2020)。尽管自适应动力学

方法固有的算法复杂, 我们仍可以期待它将成为地

球系统建模工具箱中的主要工具之一。事实上, 目
前已发展了基于自适应动力学的地球系统模型, 只
不过模拟的是地表过程(Weng et al, 2017, 2019; 
Franklin et al, 2020)。笔者乐观地认为, 植物‒微生物

互惠共生将很快被纳入采用适应性动力学方法的

大规模过程模型中。 

 
植物‒微生物的互惠共生关系在不同时空尺度

上对塑造生态系统中的关键过程起着至关重要的

作用。然而, 从历史上看, 生物学和生态学长期忽

视了这种控制机制而更关注竞争和寄生。希望本文

能吸引读者更多关注互惠共生的重要性, 认识到共

生与竞争是一个动态的相互依存的矛盾体, 应该作

为一个整体来研究。因为这个矛盾体的两个组成部

分(就像一个硬币的两面)一起推动了陆地生态系统

的进化和现代生物圈的涌现。 
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