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摘  要    由于进化历程和生存条件的差异，丛枝菌根 (AM) 真菌的发生、分布和功能都具有多样性特点。

本文简述了近年来 AM 真菌在系统分类，种的多样性和功能多样性方面的研究成果, 分析了当前研究中所存在的

问题和动向。 
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众所周知，丛枝菌根（arbuscular mycorrhiza，
AM）真菌在自然界中分布广泛，能与绝大多数的高

等植物形成共生体系，是迄今发现的与植物关系

为密切的微生物之一[1]。 
与植物具有丰富的物种资源相似，由于进化历

程和生存条件的差异，AM 真菌也具有丰富的种质

资源。大量研究表明, 不同的丛枝菌根真菌与宿主

植物的亲和性不同[2]；且环境条件对菌根形成和效

应影响很大[3, 4]。了解 AM 真菌的多样性，是进一步

开发、应用这类真菌的基础; 而明确 AM 真菌的分

类系统是研究其多样性的前提。 
 

1  丛枝菌根（AM）真菌的系统分类 
 
AM 真菌的生物多样性表现在分子水平、形态

学水平和生态学水平上。无论在何种水平上，AM
真菌的特征只要具有遗传稳定性，能被具有共同祖

先的所有后代所继承，则均可作为分类依据进入分

类体系。目前，仅有孢子的形成方式和亚细胞结构

等特征在已发现的 AM 真菌中表现各异且稳定[5]。 
AM 真菌鉴定的主要依据是生殖孢子和孢子果

的形态学特征，而它所具有的一系列特有的生理和

生态学特性确保它在分类框架范围内的表达更加完

整。20 世纪 90 年代后，现代分子生物学和生化技

术在分类学中的广泛应用，使分类方法、分类概念

和分类系统都有了新的发展。国际丛枝菌根真菌保

藏中心（INVAM）(http://invam.caf.wvu.edu/ Myc-Info/)  
 
 
 

在这方面做了大量的工作，并且对之前被广泛接受的

Morton 和Benny[6]分类系统进行了修改，新设了原囊霉

科（Archaeosporaceae）和类球囊霉科（Paraglomaceae），
科内分别含原囊霉属（Archaeospora）和类球囊霉属

（Paraglomus），并对原分类系统中的某些种进行了

调整，进而发表了新的分类系统[7]。 
1.1  形态学依据 

AM 真菌种的鉴定目前仍主要以真菌结构特别

是孢子的形态特征为依据。但这种方法局限性大，

在很大程度上依赖于经验和资料的掌握。如孢壁层

次作为分类鉴定的重要依据，自 Walker[8]提出并描

述 8 种孢壁的特征后，已被分类学界广泛接受。但

壁的特征及层次很容易受到诸如孢子的发育阶段、

浮载剂的类型及贮藏时间等的影响，从而增加鉴定

的难度。甚至 Walker 本人也曾将 A. spinosa 的层积

壁误认为均一壁。因而进一步完善分类概念和分类

方法是非常必要的。 
由于传统的分类概念没有考虑到 AM 真菌的结

构与其生物学发育过程之间的联系，易使鉴定者产

生疑惑。近年来，Morton 等[7, 9, 10]对传统的分类概

念作了一些调整，将孢壁重新归类，分为孢子壁

（spore wall）、韧性芽壁（flexible germinal wall）和

芽前结构（pregermination structure）。其中孢子壁在

孢子发育时期有独立的起源，而孢壁层次则是有共

同起源的几个组成部分。以前被称作孢壁的结构实

际上是具有多种表现型的孢子壁的层次，胶质状、 
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石板状、颗粒状、易膨胀（即膨胀壁）、易消解（即

易逝壁）等均是其不同表现型。韧性芽壁与“发芽球

状体（germination orb）” 和 “发芽盾室（germination 
shield）” 的形成有关，过去被称为 “膜状壁”、“革
质 壁 ” 或 “ 无 定 形 壁 ” ， 仅 在 Acaulospora 、

Entrophospora、Scutellospora 属发现此结构。芽前

结构是芽管形成、生长和穿透孢子壁的结构基础。

不同科间芽前结构的形成和位置差别非常明显，巨

孢囊霉科的两个属（Gigaspora 和 Scutellospora）间

也有诸多不同。 
1.2  分子依据 

随着生物技术手段，特别是现代分子生物学的

发展及其不断向传统分类学的渗透，许多高新技术

如生物化学，免疫生物学和遗传学等非形态特征的

鉴定技术也在 AM 真菌的分类研究中得到应用。 
AM 真菌的分子特征包括 DNA 区的碱基序列

和限制性内切酶片段长度多态性(RFLP)，及同工酶、

糖蛋白和脂肪酸等。当它们具有重建祖先与其后代

系统发育关系的遗传特征，则具有分类价值。Simon
等[11]开辟了 AM 真菌分子鉴定的先河，他们通过比

较 AM 真菌中某些菌株的 18S rRNA 中高度保守区

域的核苷酸序列，设计了一系列这类真菌的特异性

引物，用于检测、鉴定和定量分析 AM 真菌。

Vandenkoornhuyse 和 Leyval[12]分别用基因组 DNA
指纹分析和小亚基（SSU）rDNA 序列分析的方法，

比较了国际丛枝菌根真菌保藏中心（INVAM）和欧

洲菌种保藏中心（BEG）收集的 Glomus mosseae 的
8 个不同生态型。结果均显示，8 种生态型间具有相

当大的基因变异。同工酶被用于比较不同 AM 真菌

共生体，但它在种内和种间水平上的比较尚未得到

证实[13]。在进行 AM 真菌种内比较时，蛋白或糖蛋

白的免疫特性具有一定的参考价值[5]，但尚无证据

证实它能鉴定共生体中 AM 真菌的种类。脂肪酸分

析在 AM 真菌多样性研究中还未得到广泛应用，但

Morton[9]在内囊霉科所有属孢子中都发现了 16:0 
和 20:4 等脂肪酸分子, 而 20:0 仅在 Gigaspora 属孢

子中被发现。 
分子依据在区分某些形态特征相近的 AM 真菌

种类上更具有科学性和优越性。Dodd 等[14]比较了形

态特征相似的 AM 真菌 Glomus mosseae、Glomus 
coronatum 的种内和种间变异。形态学鉴定结果显

示，两种 AM 真菌的孢子大小、孢子果结构和连点

特征均相似，仅孢子颜色有所不同。进一步对苹果

酸脱氢酶和脂酶的基因座进行同工酶分析，明确了

对两类真菌的划分；SDS-PAGE 蛋白谱带聚类分析

的结果显示，不同起源的 Glomus mosseae 菌株间的

亲缘关系更近；DNA 分析的结果进一步证实了种内

和种间亲缘关系的远近。 
1.3  生态学依据 

菌根的生态学多样性包括与真菌组成数量和种

群结构伴随的生活史特征，真菌形成速度和寿命及

在共生体中的物质消耗；这些活动参与了分子和生

态水平的发育过程，因而它们是独立于形态学的决

定因素之外的。它们经常受外界条件的影响，很少

发现稳定的分类特征。但相应地，分子和生态水平

上的多样性在定义生物体/群体的功能特异性、宿主

-真菌间的协调性和共生效应的相关过程上有很大

的潜力[5]。Clapp 等[15]通过应用特异性引物鉴定宿主

根内 AM 真菌的种类，第一次用分子生物学方法检

测了田间 AM 真菌的多样性。近年来，巢式 PCR，
PCR-SSCP 等已被广泛用于 AM 真菌的生态特征研

究[16]。 
 

2  丛枝菌根(AM)真菌种的多样性 
 
AM 真菌资源丰富，生态适应性强，可发生在

各种生态环境，除大量分布于农业和森林土壤中外，

沙漠、珊瑚礁、沿海滩涂、盐碱土壤、贫瘠土壤及

一些工业污染区、废矿区土壤、侵蚀土壤中都发   
现有 AM 真菌存在[17, 18]。AM 真菌的宿主范围也  
十分广泛，可与陆地上 80 %以上的植物形成共生关

系[19]。 
国际上一直非常重视 AM 真菌的资源调查工

作。到目前为止，世界范围内已报道新种 174 个，

其中无梗囊霉属（Acaulospora）34 个，原囊霉属

（Archaeospora）3 个，内养囊霉属（Entrophospora） 
5 个，巨孢囊霉属（Gigaspora）9 个，球囊霉属

（Glomus）93 个，类球囊霉属（Paraglomus）2 个，

盾巨孢囊霉属（Scutellospora）28 个。这一数目比

1988 年 Schenck 和 Péréz 的统计结果增加了 50 个。 
由于 AM 真菌对宿主植物的选择性及对环境条

件的适应性不同，或进化过程中的历史原因, 常造

成自然生态系中 AM 真菌属和种分布的不均衡性
[20~23]，因而 AM 真菌在不同生态环境中的丰富度、

种群频度、多度是不同的。Bever 等[24]通过对一个

草原生态系统中 AM 真菌的细致调查发现，23 种

AM 真菌与 25 种植物共生于同一生境。Helgason 等



  238                                            土      壤                                       第 37 卷     

 

[25]分析了从菌根共生体中提取的 AM 真菌 DNA 序

列，在农田土壤的 100 个样本和林地土壤的 154 个

样本中分别发现 6 种和 11 种 AM 真菌，且后者的多

样性指数达到 1.44，远高于前者的 0.40，表明森林

生态系中的 AM 真菌种类多于耕作生态系。这主要

由于耕作生态系中生产措施如耕作、施肥和杀菌剂

的应用对 AM 真菌形成的复合选择压降低了 AM 真

菌的多样性。Jansa 等[3]研究了不同耕作制度对 AM
真菌多样性的影响，发现土壤耕作对大田土壤中

AM 真菌的群体结构有重要影响；土壤耕作减少了

某些种的产孢量，并且耕作条件下非 Glomus 属的

种类也有减少的趋势。 
大量研究表明，自然生态系中 AM 真菌的多样

性受多种生态因子（包括气候因子、土壤因子、宿

主类型及特性、土壤微生物、土地利用方式等）的

影响[19, 27]，这些影响有些有规律性，如 pH 对 AM
真菌种类分布的影响，但是在更多的条件下规律性

不明显。对于环境因素如何影响 AM 真菌的属或种

在自然生态系统中的分布问题，目前了解还很少。

比较明确的认识是 AM 真菌与宿主植物之间的共生

没有专一性，但特定环境条件下的 AM 真菌与宿主

植物共同适应环境的变化，因而菌根真菌与不同植

物之间存在亲和性的差异，而且不同生态环境中的

AM 真菌在功能上（或者说对环境的适应性和对植

物适应环境的影响力上）也存在明显的差异。 
 

3  丛枝菌根(AM)真菌的功能多样性 
 
对早期陆地环境特征的研究表明，AM 真菌有

助于水生低等植物向陆生高等植物进化；在某些不

利的生态环境中，非菌根植物几乎不存在。这些表

明，植物与 AM 真菌结成的共生关系增强了植物对

环境的适应能力；在长期世代演替的自然生态系统

中，AM 真菌可能是其发生变化的一个重要调节因

子。 
近年来, 对 AM 真菌功能多样性的研究主要集

中在 3 个方面，一是 AM 真菌种群演替对植物群落

结构的影响研究；其次是对极端环境下 AM 真菌个

体的功能多样性研究；另外对功能多样性的生态生

理学研究也日益增多。 
3.1  AM 真菌多样性与植物群落结构 

20 世纪 90 年代以前，关于菌根真菌多样性在

生态系统中如何发挥作用的报道很少，主要原因是

认识上的局限。由于丛枝菌根共生体在自然界中普

遍存在，以及它与宿主植物的共生专一性低（一种

AM 真菌能与多种植物形成共生体），通常会使人们

认为所有的 AM 真菌在生态系统中具有同样的功

能；另外由于植物与真菌群落大小的差异，使人们

认为 AM 真菌种群与植物种群相比处于弱势[28]。其

次是研究技术上的局限，由于鉴定 AM 真菌对于普

通研究者较为困难，使得研究者在确定 AM 真菌群

落中种的丰富度上较为困难，在检测共生体中 AM 
真菌的种类组成方面也有较大难度。 

近年来，人们已经认识到 AM 真菌的多样性在

植物多样性、植物生产力和生态系统中的重要作用。

大量研究证实，虽然 AM 真菌与植物的共生无专一

性，但 AM 真菌与植物多样性的关系因植物和真菌

种类不同而有差异[29, 30]。Newman 等[31]发现草地生

态系统中，丛枝菌根的丰富程度与车前草属植物

（Plantago lanceolata）的丰富程度有密切关系。   
O’Connor 等[32]研究了 AM 真菌对南澳大利亚草地

生态系统的影响，结果发现，杀菌剂苯来特通过抑

制菌根形成，改变了植物的群落结构和多样性。群

落中菌根依赖性强的 Medicago minima 的数量显著

降低, 无菌根依赖性的 Salvia verbenaca 数量显著

增加，而非菌根植物 Carricthera annua 数量无变

化。Bever 等[33]通过多年研究，将生态过程中 AM
真菌的多样性与植物多样性的关系归结为正反馈和

逆反馈，在正反馈过程中，AM 真菌与其宿主植物

相互促进生长，使宿主植物的生长率显著高于群落

中的其他种类，从而逐渐降低了该群落的多样性。

但从大的生态系统看，这种正反馈过程使区域群落

的空间结构趋于稳定，利于大生态系统中植物多样

性的保持。而在逆反馈过程中，对某种宿主生长具

促进作用的 AM 真菌自身需在另一宿主上达到 大

生长，因此 AM 真菌对该宿主的促进作用随时间增

长会下降。AM 真菌群落的这种动态变化会有利于

植物区域群落物种多样性的保持。 
在生物群落恢复过程中 AM 真菌不仅深刻地影

响着植物系统的生物结构，而且人为地引入 AM 真

菌接种剂，能够加速被破坏了的生境中植被的恢复
[34, 35]。尽管成功率还不很高，但菌根生物技术在退

化生态系统恢复中的应用已有很多成功的范例。例

如 Sylvia 等[36]在美国佛罗里达海岸侵蚀大面积防治

中，通过接种 AM 真菌提高了滨海燕麦草在贫瘠沙

滩上的成活率，并促进了植株生长；澳大利亚在矿

区土地复垦中广泛地使用了菌根生物技术[37, 38]。 
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3.2  AM 真菌个体的功能多样性 

尽管已有大量事实证明丛枝菌根真菌群体具有

重要的生态学意义, 但对 AM 真菌个体的功能则了

解很少。近几年，人们开始关注群落中真菌个体的

生态作用，重点对其在抗病、抗旱、抗盐碱、抗重

金属等方面的功能进行了研究[39~41]，并试图筛选适

应极端条件的菌株[42~44]。Gonzalez-Chavez 等[45]在研

究中发现，分离自同一 As 和 Cu 污染土壤中的 3 个

菌株对 Cu 的吸收能力明显不同，Glomus caledonium 
BEG133 对 Cu 吸收能力显著低于 Glomus mosseae 
BEG132 和 Glomus claroideum BEG134，这种差别与

其根外菌丝的阳离子交换量直接相关。进一步对根

外菌丝中积聚的的 Cu 进行定位检测，发现 Cu 主要

积聚于菌丝壁的粘质表面、细胞壁及菌丝细胞质内；

但仅在 Glomus mosseae BEG 132 的根外菌丝细胞质

中检测到了 Cu，表明 3 个菌株对 Cu 的抗性机制可

能不同。 
迄今为止，对种内不同生态型的功能研究较少。

Elisabeth 等[46]研究不同基因型植物及不同基因型

AM 真菌对菌根效应的影响时发现，宿主植物基因

型对菌根效应具有重大影响，且因共生的真菌种类

不同而有差异；真菌基因型对菌根效应的影响较小。 
3.3  AM 真菌的结构及功能多样性 

越来越多的证据表明，不同 AM 真菌进化趋异

的时间及形态学特征均有明显的差异，AM 共生体

的建立机制在真菌属和种的水平上可能不同，进而

影响到它们的功能。真菌结构中与功能密切相关主

要包括丛枝（arbuscule），根内菌丝  (intracellular 
hypha)，根外菌丝（extracellular hypha）等。不同属

AM 真菌的结构特征不同，功能也有差异。 
3.3.1  丛枝    丛枝是植物与菌根真菌之间进行

物质和能量交换的主要场所, 丛枝的丰富程度与发

生强度，被广泛用作反映菌根共生体中功能单位的

数量及真菌代谢和功能潜力的指标[47]。不同属 AM
真菌丛枝结构的差别，可能会导致不同 AM 真菌在

吸收养分和消耗效率上的差别。Gianinazzi-Pearson
等[48]研究发现，疆南星型菌根可能通过胞内丛枝将

磷与其他矿质养分传递给植物，而植物运输给真菌

的糖则主要通过胞间菌丝传递。这种不同方向运输

的空间分离可能是菌根不同共生效率的结构基础，

在功能丛枝失去活性时，真菌仍可通过胞间菌丝从

植物获取碳水化合物。 
3.3.2  根内菌丝    根内菌丝是植物-菌根真菌共

生体进行物质、信息和能量交流的界面。Boddingdon
和 Dodd[49]比较了 3 个属（Acaulospora，Glomus 和
Gigaspora）AM 真菌与 2 个高粱品种形成的共生体

的发育和代谢活动，结果表明不同属 AM 真菌的

ALP 在根内菌丝和根外菌丝上的定位和磷效率具有

明显的差异。 
近年来，多种分子技术被用于检测菌根共生体

中 AM 真菌的种类及其发育和表达，从而明确特定

AM 真菌在田间的持久性、对土壤条件的适应性及

其对宿主植物的效应等。其中检测菌根共生体特异

性同工酶的方法，易于简便而有效地鉴定菌根幼苗

中的 AM 真菌种类[50]。目前同工酶染色法已成功地

应用于跟踪调查特定 AM 真菌在洋葱、韭葱、玉米、

高粱等植物上的侵染[51, 52]。PCR 技术也被广泛应用

于研究 AM 真菌在自然生态系中的功能，它通过扩

增核糖体 DNA 特异性片段, 检测根内菌丝在宿主

植物根内的发育和分布, 进而了解其生态作用。目

前已能够对 3 个属的 AM 真菌(Acaulospora, Glomus
和 Scutellospora) 进行根内 DNA 检测[53]。 
3.3.3  根外菌丝    根外菌丝是 AM 真菌从土壤

中吸收养分的器官，菌丝在土壤中的密度、活性及

其分布状态，直接关系到 AM 真菌的功能。根外菌

丝通过物理的缠绕和分泌菌根素（Glomalin）使土

壤颗粒形成稳定的团粒结构，提高土壤抗侵蚀能力，

在保持土壤结构中具有重要作用[54]。 
Dodd 等[13]采用发芽孢子侵染培养皿内宿主植物

根系的方法，研究了Glomus, Acaulospora, Gigaspora
和 Scutellospora 属真菌菌丝的发育特点及功能，结

果发现，巨孢囊霉科 AM 真菌侵染宿主后，能在根

外形成大量的薄壁菌丝，这种结构与它们在土壤保

持中发挥的重要作用密切相关；而 Glomus 属真菌在

侵入点处的厚壁菌丝可能主要在促进营养物质向宿

主植物的传送中发挥作用。Wright 等[55]在研究中还

发现，与 Glomus 属真菌相比，Gigaspora 属真菌能

形成更多的菌根素；而菌根素的量与土壤大团聚体

的数量呈明显正相关，这也进一步证实 Gigaspora
属真菌在土壤保持中发挥了更大的作用。 
 
4  问题与展望 

 
由于AM真菌尚不能进行纯培养，因此目前AM

真菌鉴定的主要依据是生殖孢子和孢子果的形态学

特征。但微生物的形态特征较易受环境的影响发生

变异，如孢子的形态特征在不同的发育阶段、不同
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的贮存时间和不同的浮载剂中等都会有差别，会影

响鉴定者的正确判断，目前对 AM 真菌的鉴定在很

大程度上依赖经验和资料的掌握。另外以形态特征

为依据的鉴定方法还有不一致性、偶然性和局限性。

分子鉴定法通过分析 AM 真菌的分子特征来确定

AM 真菌的种类，它与传统方法相比更具有科学性。

但分子鉴定法目前尚不完善，因而当前的分类鉴定

仍以形态鉴定法为主，分子鉴定法仅只作为辅助手

段。   
大多数田间土壤中的 AM 真菌孢子由于受环境

条件的影响，特征不够典型，经常不能被准确鉴定。

但田间土壤中的 AM 真菌在盆栽培养后，由于受培

养基质和条件的限制，其中的某些种类易丢失，也

不能准确地反映 AM 真菌的多样性。因而仅依靠鉴

定大田土壤或诱导培养物中的孢子都不能真实地反

映 AM 真菌的多样性。分子生物学技术通过直接对

田间样本进行原位检测，可克服这种局限性。但该

技术在应用中也存在一些问题，例如 DNA 的提取

易受微生物区系、真菌结构及生育期的影响， 终

影响检测结果。另外分子检测的样本来源于田间，

而非无菌培养，这就易在扩增时得到污染的真菌

DNA，从而得到不准确的结果[56]。 
随着对 AM 真菌认识的加深及研究方法的改

进，特别是现代分子生物学和生化技术在分类学中

的应用，将会使分类方法、分类概念和分类系统更

加完善，从而促进人们对 AM 真菌多样性及其在整

个自然生态系中的地位和作用的了解，这对于我们

研究和应用这类真菌具有重要的意义。 
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REVIEW OF RESEARCHES ON BIODIVERSITY 
OF ARBUSCULAR MYCORRHIZAL FUNGI 
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 Abstract    Biodiversity is a feature of Arbuscalar mycorrhizal(AM) fungi demonstrated in their genesis,  
distribution and functions as a result of differences in evolutional processes and living conditions. Researches on 
taxonomy, species diversity and functional diversity of AM fungi were reviewed in this paper. Problems and prospects 
were discussed. 
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