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摘　要：丛枝菌根真菌 (arbuscular mycorrhizal fungi, AMF) 是一类分布广泛的植物根系共生微生物，在促进

植物营养吸收、改善土壤结构、调节全球碳氮循环等方面具有重要的生理生态作用。经过一个多世纪的研究，

AMF 物种多样性及群落生态学研究等已取得了重大成就。AMF 目前单列一门球囊霉门 (Glomeromycota)，
全球已发现的形态种约 250 个；然而，随着 AMF 分子多样性的研究深入，越来越多的证据暗示了 AMF 可

能有惊人的物种多样性。 AMF 群落多样性及物种组成受时空、宿主以及土壤因子的显著影响，但随机过

程在 AMF 群落构建中也发挥了重要作用。综述了 AMF 的物种多样性及群落构建机制研究进展，并对今后

这两方面的研究方向提出了展望。
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The diversity and community assembly of arbuscular 
mycorrhizal fungi: a review
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Abstract: Arbuscular mycorrhizal fungi (AMF), which can form mutualistic associations with roots of most land 
plants, are most widespread in nature. It has well accepted that AMF play key roles in enhancing plant nutrient 
uptake, improving soil structure and regulating global carbon and nitrogen cycles. The AMF, which have been 
reported about 250 morphological species, belong to the phylum Glomeromycota. A rich evidence of AMF 
molecular diversity, however, indicates that the species diversity of AMF might be higher than our current 
understanding. The temporal and spatial variations of AMF communities have been widely reported, whilst these 
communities are also affected significantly by host identity, soil characteristics and other deterministic factors. 
Nonetheless, the importance of stochastic process in regulating the AMF community assembly has also been 
evidenced in recent years. This paper reviewed the research progress in the species diversity and assembly 
mechanisms of AMF, and the future researches on these two issues were also discussed. 
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物种多样性的维持及其与生态系统功能的关系

研究是当今生态及环境科学领域的热点问题。土壤

微生物是生态系统的重要组分，它们驱使和影响了

有机物分解、营养循环、生态系统生产力等许多生
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态系统过程
[1-3]

，它们的物种及功能多样性是生态

系统稳定性的关键所在
[4-5]

。然而，与地上生物多

样性研究相比，目前土壤微生物多样性研究非常薄

弱，难以揭示地上地下生物多样性的互作机制以及

整合生态系统水平上生物多样性与功能的相互关系。

丛枝菌根真菌 (arbuscular mycorrhizal fungi, AMF)
是一类非常特殊且重要的土壤微生物，能与大部分

陆生植物根系形成互惠共生体，是地上地下生态系

统相互联系的重要节点，影响着许多陆地生态系统

过程
[6-7]

。AMF 是专性营养共生菌，宿主植物为其

提供碳水化合物，作为回报，它们帮助植物吸收磷、

氮等矿质元素
[8-9]

以及增强植物的抗逆抗病能力
[10]
；

此外，AMF 在影响植物群落结构及生产力、改善

植物与传粉昆虫的相互关系、影响土壤细菌群落以

及稳定土壤结构等方面均具有积极的作用
[8,11-13]

。

由于 AMF 具有如此重要的生理生态功能，它们的

物种及功能多样性、群落构建机制等问题已越来越

受重视，甚至有人认为 AMF 多样性是衡量生态系

统可持续性的重要指标之一。经过 150 多年的研究

积累，AMF 研究已取得了一定的进展，尤其是近

年来分子生态学技术在 AMF 群落研究中的广泛应

用，极大地促进了 AMF 多样性研究及其群落装配

理论的发展。本文系统综述了 AMF 的物种多样性

及其群落构建机制研究进展，并探讨了今后 AMF
多样性及群落生态学的研究方向。

1　AMF物种多样性

有证据表明 AMF 起源于约 4.6 亿年前的奥陶

纪，伴随了陆地植物的整个进化过程
[14]
。经过几亿

年的演变，AMF 已广泛分布于极地冰原、热带雨林、

温带草原、荒漠等各种陆地生态系统，与超过 2/3
的植物科属形成了稳定的共生关系

[15]
，甚至，一些

以往被认为非 AM 的植物科属 ( 如：莎草科、石竹

科等 ) 也发现了 AMF 的侵染
[16]
。丰富的宿主多样

性和生境多样化预示了 AMF 丰富的物种多样性。

1.1　AMF分类系统

AMF 是专性营养共生的土壤微生物，目前无

法进行纯培养。1845 年 Tulasne 兄弟首次基于土壤

孢子形态特征描述了 Glomus 属及本属包含的 2 个

种 Glomus  microcarpum 和 G. macrocarpum，并初

步确定了 AMF 的分类地位
[17]

。在此之后，AMF
的分类地位及分类系统经历了复杂多变的过程

[18] 

( 图 1)。在早期的多样性研究中，AMF 鉴定标准

主要是基于 AMF 形态学特征。鉴于 AMF 孢子与

接合孢子在形态上的相似性，AMF 一直被认为是

接合菌纲下的一个分支。近年来，分子生物学的发

展为 AMF 物种多样性的研究提供了良好的条件。

图1  丛枝菌根真菌分类系统的修订历史
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在 AMF 分类地位的修订历史中，一个重要的转折

点就是 Schüßler 等 [19]
在 2001 年通过对 AMF 18S 

rRNA 序列进行分析，将 AMF 的分类地位提升至门，

命名为球囊菌门 (Glomeromycota，真菌界 7 个门之

一 )，下设 1 纲 4 目 7 科 9 属，并指出其与担子菌、

子囊菌有着共同的起源。近些年，AMF 分类系统

不断更新，逐渐出现了基于形态学和分子生物学的

两种不同的 AMF 分类系统。AMF 系统分类划分标

准的不统一无疑给 AMF 多样性研究带来极大的困

难。最近，Redecker 等 [20]
对 AMF 的分类系统做了

一个统一的划分，形成了 1 纲 4 目 11 科 25 属的最

新分类系统。

1.2　AMF孢子种多样性

长期以来，AMF 的物种多样性研究主要通过

分离土壤中的 AMF 孢子，以孢子形态、孢壁结构

及菌丝侵染特征等为基础，对其进行形态学鉴定。

在这一方面，《VA 菌根真菌鉴定手册》以及一些在

线资源，如国际 AMF 保藏中心 (INVAM；http://invam.
caf.wvu.edu/)、波兰农业大学 Janusz Blaszkowski 教授

(http://www.zor.zut.edu.pl/Glomeromycota/) 等，提供

了较为权威且齐全的分类标准和信息，为 AMF 的

形态鉴定提供了极大的便利。至今，许多学者在

AMF 的孢子形态鉴定上做了大量的工作
[21]
，并建

立了基于孢子形态特征的分类系统
[22]
，大大促进了

AMF 孢子种多样性的揭示。

近年来发展起来的 DNA 鉴定技术不仅为 AMF
孢子种的确立提供了有力的辅助证据， Arthur 
Schüßler 收集和整理了目前已报道的 AMF 孢子形

态种，并通过对大部分孢子种进行 DNA 分子鉴定，

提出了最新的分类系统，下设 4 目 11 科 25 属，包

括了 250 个物种 ( 表 1, Schüßler’s Glomeromycota 
phylogeny, http://schuessler.userweb.mwn.de/amphylo/; 
Apr. 25th 2013)。其中，已发现的 Glomus 属物种数

量最多，达 83 种，Acaulospora 次之，为 40 种。我

国自 20 世纪 80 年代开始，也开展了 AMF 物种多

样性的调查研究；迄今已发现 146 种 AMF ( 约占全

球已报道种数的 60%)，其中包括 13 个新种
[23]
，仅

有 Geosiphon 和 Otospora 两个属在国内仍未报道，

具体各属的数量如表 1 所示。此外，表 2 也列出了

我国 AMF 记录种的学名、中文名及首次报道者。

从上述结果来看，我国的 AMF 物种资源相当丰富，

具有研究 AMF 物种多样性的巨大优势。

1.3　AMF分子种多样性

AMF 孢子的形态鉴定相对困难，不仅对研究

者的经验要求较高，而且费时费力；此外，AMF
的孢子多样性很难与植物根系中 AMF 的定植情况

相一致。因此，近十年来，基于 AMF rRNA 基因

分析的分子鉴定法已广泛用于 AMF 的物种多样性

表1  最新AMF分类系统及各属的物种数量

目	 科	 属	 物种数量	 中国记录种数量

Glomerales	 Glomeraceae Glomus	 83	 47
  Funneliformis	 11	 8
  Rhizophagus	 9	 6
  Sclerocystis	 10	 8
 Claroideoglomeraceae	 Claroideoglomus	 6	 5
Diversisporales	 Gigasporaceae	 Gigaspora	 8	 6
  Scutellospora	 29	 13
  Racocetra	 13	 5
 Acaulosporaceae	 Acaulospora	 40	 30
 Entrophosporaceae	 Entrophospora	 3	 2
 Pacisporaceae	 Pacispora	 7	 5
 Diversisporaceae	 Diversispora	 7	 3
  Otospora	 1	 0
  Redeckera	 3	 1
Paraglomerales	 Paraglomeraceae Paraglomus	 3	 2
Archaeosporales	 Geosiphonaceae Geosiphon	 1	 0
 Ambisporaceae	 Ambispora	 8	 3
 Archaeosporaceae	 Archaeospora	 2	 2
Uncertain position   6	
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表2  中国AMF记录种目录

学名	 中文名	 参考文献

Acaulospora bireticulata	 双网无梗囊霉 彭生斌等, 1990[40]

Acaulospora capsicula	 椒红无梗囊霉 蔡邦平等, 2007[34]

Acaulospora cavernata	 空洞无梗囊霉 邢晓科等, 2000[29]

Acaulospora colombiana	 哥伦比亚内养囊霉 张英等, 2003[50]

Acaulospora colossica	 大型无梗囊霉 蔡邦平等, 2009[26]

Acaulospora delicate	 脆无梗囊霉 赵丹丹等, 2006[30]

Acaulospora denticulata	 西齿无梗囊霉 吴铁航等, 1995[41]

Acaulospora dilatata	 膨胀无梗囊霉 张美庆等, 1998[42]

Acaulospora elegans	 丽孢无梗囊霉 胡弘道, 1988[43]

Acaulospora excavata	 凹坑无梗囊霉 张美庆等, 2001[44]

Acaulospora foveata	 孔窝无梗囊霉 吴继光和陈瑞青, 1986[45]

Acaulospora gedanensis	 格但无梗囊霉 高清明等, 2006[31]

Acaulospora kentinensis*	 屏东内养囊霉*	 Wu等, 1995[51]

Acaulospora koskei	 柯氏无梗囊霉 Zhang和Guo, 2007[32]

Acaulospora lacunosa 	 浅窝无梗囊霉 盖京苹和刘润进, 2000[46]

Acaulospora laevis	 光壁无梗囊霉 吴继光和陈瑞青, 1986[45]

Acaulospora longula	 稍长无梗囊霉 张美庆和王幼珊, 1991[47]

Acaulospora mellea	 蜜色无梗囊霉 胡弘道, 1988[43]

Acaulospora morrowae	 莫氏无梗囊霉 胡弘道, 1988[43]

Acaulospora myriocarpa	 多果无梗囊霉 胡弘道, 1988[43]

Acaulospora nicolsonii	 尼氏无梗囊霉 张英等, 2007[35]

Acaulospora paulinae	 疏线无梗囊霉 Cai等, 2009[33]

Acaulospora polonica	 波兰无梗囊霉 张美庆等, 2001[44]

Acaulospora rehmii	 瑞氏无梗囊霉 石兆勇等, 2003[48]

Acaulospora rugosa	 皱襞无梗囊霉 张美庆等, 1998[42]

Acaulospora scrobiculata	 细凹无梗囊霉 吴继光和陈瑞青, 1986[45]

Acaulospora spinosa	 刺无梗囊霉 胡弘道, 1988[43]

Acaulospora taiwania*	 台湾无梗囊霉*	 胡弘道, 1988[43]

Acaulospora tuberculata	 疣状无梗囊霉 赵之伟和杜刚, 1997[49]

Acaulospora undulata	 波状无梗囊霉 张美庆等, 2001[44]

Ambispora callosum	 厚皮球囊霉 姜攀等, 2012[39]

Ambispora gerdemannii	 詹氏原囊霉 方宇澄等, 2000[52]

Ambispora leptoticha	 薄壁原囊霉 胡弘道, 1988[43]

Archaeospora schenckii	 单氏内生囊霉 蔡邦平等, 2009[26]

Archaeospora trappei	 崔氏原囊霉 吴继光和陈瑞青, 1986[45]

Claroideoglomus claroideum	 近明球囊霉 彭生斌等, 1990[40]

Claroideoglomus etunicatum	 幼套球囊霉 吴继光和陈瑞青, 1986[45]

Claroideoglomus lamellosum	 层状球囊霉 张英等, 2007[35]

Claroideoglomus luteum	 纯黄球囊霉 Zhang和Guo, 2007[32]

Claroideoglomus walkeri	 沃克球囊霉 肖艳萍等, 2008[28]

Diversispora eburneum	 象牙白球囊霉 王淼焱等, 2006[38]

Diversispora spurca	 沾屑多孢囊霉 张英等, 2007[35]

Diversispora trimurales	 三壁球囊霉 蔡邦平等, 2012[27]

Entrophospora baltica	 波罗的海内养囊霉 蔡邦平等, 2007[34]

Entrophospora infrequens	 稀有内养囊霉 吴继光和陈瑞青, 1986[45]

Funneliformis badium	 褐色球囊霉 张英等, 2007[35]

Funneliformis caledonium	 苏格兰球囊霉 吴继光和陈瑞青, 1986[45]

Funneliformis constrictum	 缩球囊霉 方宇澄等, 1986[57]

Funneliformis coronatum	 副冠球囊霉 张英等, 2007[35]



蒋胜竞，等：丛枝菌根真菌物种多样性及其群落构建机制研究进展第2期 173

(续表)
学名	 中文名	 参考文献	
Funneliformis geosporum	 地球囊霉 王平和胡正嘉, 1989[54]

Funneliformis mosseae	 摩西球囊霉 方宇澄等, 1986[57]

Funneliformis verruculosum	 疣壁球囊霉 李涛等, 2004[71]

Funneliformis xanthium	 苍耳管柄囊霉 蔡邦平等, 2012[27]

Gigaspora albida	 微白巨孢囊霉 方宇澄等, 2000[52]

Gigaspora candida*	 白橙黄巨孢囊霉 周文能等, 1991[75]

Gigaspora decipiens	 易误巨孢囊霉 刘润进等, 2002[53]

Gigaspora gigantea	 极大巨孢囊霉 吴继光和陈瑞青, 1986[45]

Gigaspora margarita	 珠状巨孢囊霉 彭生斌等, 1990[40]

Gigaspora ramisporophora	 分支巨孢囊霉 蔡邦平等, 2007[34]

Glomus aggregatum	 聚从球囊霉 胡弘道, 1988[43]

Glomus albidum	 白色球囊霉 王平和胡正嘉, 1989[54]

Glomus ambisporum	 双型球囊霉 王平和胡正嘉, 1989[54]

Glomus antarcticum	 南极球囊霉 蔡邦平, 2009[24]

Glomus arenarium	 沙生球囊霉 蔡邦平等, 2012[27]

Glomus aureum	 金黄球囊霉 Cai等, 2008[33]

Glomus australe	 澳洲球囊霉 张英等, 2003[50]

Glomus brohultii 	 布氏球囊霉 Yang等, 2008[36]

Glomus canadense	 加拿大球囊霉 石兆勇等, 2004[55]

Glomus citricolum*	 柑橘球囊霉*	 唐振尧和臧穆, 1984[56]

Glomus convolutum	 卷曲球囊霉 张英等, 2003[50]

Glomus delhiense	 德里球囊霉 刘延荣等, 2001[58]

Glomus dimorphicum	 两型球囊霉 王幼珊等, 1998[59]

Glomus dolichosporum*	 长孢球囊霉*	 张美庆等, 1997[60]

Glomus flavisporum	 黄孢球囊霉 高清明等, 2006[31]

Glomus formosanum*	 福摩萨球囊霉*	 吴继光和陈瑞青, 1986[45]

Glomus gibbosum	 肿涨球囊霉 张英等, 2003[50]

Glomus globiferum	 球泡球囊霉 张英等, 2003[50]

Glomus glomerulatum	 团集球囊霉 刘延荣等, 2001[58]

Glomus heterosporum	 异型球囊霉 张英等, 2003[50]

Glomus hoi	 何氏球囊霉 王平和胡正嘉, 1989[54]

Glomus hyderabadensis	 海得拉巴球囊霉 王淼焱等, 2006[38]

Glomus insculptum	 内凹球囊霉 蔡邦平, 2009[24]

Glomus invermaium	 英弗梅球囊霉 吴重华等, 2001[61]

Glomus lacteum	 乳白球囊霉 方宇澄等, 2000[52]

Glomus macrocarpum	 大果球囊霉 胡弘道, 1988[43]

Glomus magnicaule	 宽柄球囊霉 石兆勇等, 2003[48]

Glomus melanosporum	 黑球囊霉 王发园和刘润进, 2002[64]

Glomus microaggregatum	 微丛球囊霉 张美庆等, 1996[65]

Glomus microcarpum	 小果球囊霉 胡弘道, 1988[43]

Glomus minutum	 微小球囊霉 蔡邦平, 2009[24]

Glomus monosporum	 单孢球囊霉 赵之伟, 1998[66]

Glomus mortonii	 莫顿球囊霉 蔡邦平等, 2012[27]

Glomus multicaule	 多梗球囊霉 赵之伟和杜刚, 1997[49]

Glomus multiforum	 凹坑球囊霉 赵丹丹等, 2006[30]

Glomus pallidum	 淡色球囊霉 彭生斌等, 1990[40]

Glomus pansihalos	 膨果球囊霉 王发园和刘润进, 2002[64]

Glomus pustulatum	 具疱球囊霉 王发园和刘润进, 2002[64]

Glomus reticulatum	 网状球囊霉 盖京苹等, 2000[67]
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(续表)
学名	 中文名	 参考文献

Glomus spinosum*	 刺球囊霉*	 胡弘道, 2002[69]

Glomus spinuliferum	 微刺球囊霉 蔡邦平等, 2009[26]

Glomus tenebrosum	 荫性球囊霉 王发园和刘润进, 2002[64]

Glomus tenue	 细球囊霉 蔡邦平, 2009[24]

Glomus tortuosum	 扭形球囊霉 吴重华等, 2000[70]

Glomus versiforme	 地表球囊霉 张美庆和王幼珊, 1991[47]

Glomus viscosum	 粘质球囊霉 李涛等, 2004[71]

Glomus zaozhuangianus*	 枣庄球囊霉*	 王发园和刘润进, 2002[76]

Pacispora boliviana	 玻利维亚和平囊霉 高清明等, 2006[31]

Pacispora chimonobambusae*	 方竹球囊霉*	 Wu等, 1995[51]

Pacispora dominikii	 道氏球囊霉 乔红权等, 2005[37]

Pacispora robigina	 锈棕和平囊霉 Cai等, 2008[33]

Pacispora scintillans	 闪亮球囊霉 胡弘道, 1988[43]

Paraglomus brasilianum	 巴西类球囊霉 蔡邦平等, 2009[26]

Paraglomus occultum	 隐形球囊霉 彭生斌等, 1990[40]

Racocetra coralloidea	 珊瑚状盾巨孢囊霉 潘幸来等, 1997[74]

Racocetra fulgida	 亮色盾巨孢囊霉 王幼珊等, 1998[59]

Racocetra gregaria	 群生盾巨孢囊霉 赵之伟, 1998[66]

Racocetra persica	 桃形盾巨孢囊霉 赵之伟, 1998[66]

Racocetra verrucosa	 疣壁盾巨孢囊霉 李涛等, 2004[71]

Redeckera fulvum	 黄球囊霉 吴重华等, 2001[61]

Rhizophagus clarum	 明球囊霉 胡弘道, 1988[43]

Rhizophagus diaphanum	 透光球囊霉 彭生斌等, 1990[40]

Rhizophagus fasciculatum	 聚生球囊霉 吴继光和陈瑞青, 1986[45]

Rhizophagus fecundisporum	 多产球囊霉 王幼珊等, 1998[59]

Rhizophagus intraradices	 根内球囊霉 方宇澄等, 1986[57]

Rhizophagus manihotis	 木薯球囊霉 吴铁航等, 1994[63]

Sclerocystis clavisporum	 棒孢球囊霉 吴继光和陈瑞青, 1986[45]

Sclerocystis coremioides	 帚状球囊霉 吴继光和陈瑞青, 1986[45]

Sclerocystis cunninghamia*	 杉木球囊霉*	 胡弘道, 1988[43]

Sclerocystis liquidambaris*	 枫香球囊霉*	 吴继光和陈瑞青, 1987[62]

Sclerocystis pakistanica	 巴基斯坦球囊霉 胡弘道, 1988[43]

Sclerocystis rubiforme	 悬钩子状球囊霉 吴继光和陈瑞青, 1986[45]

Sclerocystis sinuosum	 弯丝球囊霉 汪洪刚等, 1992[68]

Sclerocystis taiwanensis*	 台湾球囊霉*	 吴继光和陈瑞青, 1987[62]

Scutellospora arenicola	 沙生盾巨孢囊霉 郭绍霞等, 2010[25] 

Scutellospora aurigloba	 全球盾巨孢囊霉 彭生斌等, 1990[40]

Scutellospora calospora	 美丽盾巨孢囊霉 胡弘道, 1988[43]

Scutellospora cerradensis	 塞拉多盾巨孢囊霉 王淼焱等, 2006[38]

Scutellospora dipapillosa	 双疣巨孢囊霉 蔡邦平等, 2009[26]

Scutellospora dipurpurescens 	 双紫盾巨孢囊霉 赵丹丹等, 2006[30]

Scutellospora erythropa	 红色盾巨孢囊霉 潘幸来等, 1996[73]

Scutellospora gilmorei	 吉尔莫盾巨孢囊霉 胡弘道, 1988[43]

Scutellospora heterogama	 异配盾巨孢囊霉 吴铁航等, 1994[63]

Scutellospora nigra	 黑色盾巨孢囊霉 胡弘道, 1988[43]

Scutellospora pellucida	 透明盾巨孢囊霉 胡弘道, 1988[43]

Scutellospora reticulata	 网纹盾巨孢囊霉 王幼珊等, 1998[59]

Scutellospora trirubiginopa*	 三红盾巨孢囊霉*	 潘幸来等, 1997[72]

注：带*者为我国学者描述的新种。
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及群落结构研究。rRNA 基因由进化保守区和变异

区两部分组成，进化保守区可用于设计扩增 rRNA
基因片段的 PCR 引物，而通过对变异区的碱基分

析可以对 AMF 进行分类学上的区分。目前引物的

设计区段主要集中于 rRNA 基因的小亚基 (SSU)、
大亚基 (LSU) 以及内转录间隔区 (ITS 区 ) 这 3 个区

段。这种方法可以直接以根样、土壤或者混合孢子

等的宏基因组为模板进行 AMF 群落多样性分析
[77]
，

特别是结合最近发展起来的高通量测序技术
[78-79]

，

可以大规模且高效地探明 AMF 的物种多样性。值

得一提的是，基于环境 DNA 鉴定的 AMF 种只能

称为分类操作单元 (operational taxonomic unit)、分

子种 (phylotype) 或虚拟种 (virtual taxa)，而不能获

得 AMF 物种的种质资源。尽管如此，AMF 分子多

样性研究大大促进了对全球及特定生态系统中

AMF 物种多样性的了解。

目前 AMF 分子多样性的研究方法相对杂乱，

不同 DNA 区段、不同分子种划分标准等均能得到

不同的结果；然而，相对来说，18S rRNA 基因的

NS31-AM1 引物区段是近年来使用最广泛的区段，

全球多数 AMF 分子多样性是由该引物来揭示的
[80]
。

为了系统评估已有的 AMF 分子种多样性及分布特

征等，Öpik 等以 NS31-AM1 引物区段为主，收集

了已公开的所有 AMF 序列，在 97% 序列相似性水

平上整理出 356 个 AMF 分子种 ( 表 3，http://maar-
jam.botany.ut.ee/ ；Apr. 25th 2013)，并以 Schüßler 建

立的分类系统为依据，以孢子种相应区段 DNA 序

列为参考，将各分子种归类至属甚至种的水平。此

外，Kivlin 等
[81]

收集了 GenBank 数据库中 14 961
条 18S 和 28S rRNA 基因序列 (Mar. 15th 2010)，在

97% 的 DNA 序列相似性水平上，基于 18S 和 28S
分别划分出 563 和 669 个 AMF 分子种；类似，Yang
等

[82]
基于 3 547 条 AMF 的 ITS 序列在 90% 的序列

相似性水平上划分了 305 个 AMF 分子种。从上述

研究结果可知，准确评估 AMF 分子种的数量非常

困难，进一步的工作应致力于分子鉴定 DNA 区段

及分子种划分标准等方面的统一。

2　AMF群落构建机制

群落构建机制即多样性维持机制一直是群落生

态学研究的核心问题之一。AMF 群落结构是指特

定时间段内的 AMF 群落组成和数量特征，主要以

AMF 丰度、多度、优势度和重要值等参数来描述

其群落结构特征
[83]
。稳定的 AMF 群落结构可以提

高自然生态系统的生产力，维持生态平衡。因此，

了解 AMF 的群落结构特征及其构建机制具有重要

的生态学意义。AMF 在不同宿主和不同时空状态

下的群落组成有着明显差异
[84-96]

。那么，到底是什

么因素驱使着 AMF 的群落装配？ 
2.1　生态位理论

生态位理论，即确定性因素主导的群落组装。

生态位理论认为区域物种库中的物种经局域环境筛

表3  AMF分子种分类系统及数量

纲	 目	 科	 属	 物种数量

Glomeromycetes	 Glomerales	 Glomeraceae Glomus	 239
  Claroideoglomeraceae	 Claroideoglomus	 16
 Diversisporales	 Gigasporaceae	 Gigaspora	 1
   Scutellospora	 10
   Racocetra	 1
   Dentiscutata	 1
  Acaulosporaceae	 Acaulospora	 33
   Kuklospora	 1
  Pacisporaceae	 Pacispora	 2
  Diversisporaceae	 Diversispora	 18
   Otospora	 1
   Entrophospora	 3
   Redeckera	 1
Pareglomeromycetes	 Paraglomerales	 Paraglomeraceae Paraglomus	 14
Archaeosporomycetes	 Archaeosporales	 Geosiphonaceae Geosiphon	 1
  Ambisporaceae	 Ambispora	 4
  Archaeosporaceae	 Archaeospora	 10
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选，导致功能相似的物种筛入相同的生态位，使群

落各物种的特征趋同。与此相反，群落内物种的相

互作用使得过于相似的物种间发生竞争排斥，从而

使各物种间的相似性受限，出现了生态位分化。目

前，生态位分化的研究主要集中在三个方面：资源

生态位、时间生态位、空间生态位。

在影响 AMF 群落装配的研究中，报道最多的

是土壤状况对 AMF 物种多样性的影响。Johnson[84]

在其一篇综述中就指出资源的化学计量特征和

AMF 群落结构之间有着紧密联系。Liu 等
[85]

研究

了 8 年不同的施肥梯度对 AMF 群落结构的影响，

发现土壤速效磷和根系氮含量与 AMF 群落极度相

关。此外，Oehl 等 [86]
调查了 16 种不同生态样区土

壤中 AMF 孢子的种类及多样性，发现土壤类型能

强烈影响 AMF 孢子的群落结构及多样性。除了土

壤因子之外，宿主植物
[87]
、CO2 浓度

[88]
等其他因

素对 AMF 的群落结构也会造成不同程度的影响。

与此同时，Liu 等
[89]

对柠条 (Caragana korshinskii)
根系 AMF 群落组成季节动态变化的研究发现，

AMF 群落组成在所调查的 3 个月中存在显著差异。

Dumbrell 等 [90]
在 2011 年运用最新的焦磷酸测序技

术分析了温带草原生境中部分植物根内的 AMF 群

落结构，发现 AMF 在夏季和冬季具有完全不同的

群落结构。这都反映了 AMF 群落的季节生态位分

化。在空间尺度上，Wu 等 [91]
在研究日本富士山演

替阶段 AMF 群落结构时发现，AMF 多样性随海拔

的增加而降低。Davison 等
[92]

在森林土壤中发现

AMF 群落结构具有空间异质性，相距仅 30 m 的两

份土壤样品中的 AMF 群落结构就有着显著性的差

异。以上所有研究都证明了确定性因素在 AMF 群

落构建中的作用，充分证明了生态位理论的假说。

2.2　中性理论

 中性理论的提出使阐述群落装配的研究取得

了重大突破。中性理论有 2 个基本假设：(1) 中性，

处于同一营养级个体的生态等价性，即个体具有相

同的出生率、死亡率、迁移率以及新物种形成的概

率；(2) 零和，即群落是由同一营养级的物种组成，

群落大小保持不变并且是饱和的。中性理论强调生

物体的群落构建是一个完全随机的过程，不存在生

态位的分化，地理隔离和扩散限制是造成物种群落

结构差异的主要因素。Lekberg 等
[93]

在研究干扰对

AMF 群落结构的影响时意外发现，AMF 的群落结

构不受干扰的影响；AMF 的分布更趋向随机性，

优先效应在很大程度上决定着 AMF 群落中物种相

对丰度。Dumbrell 等 [94]
将一些生态理论模型应用

于 AMF 群落构建的机制研究中，发现这些理论模

型无法解释 AMF 群落中超优势物种存在的问题，

由此提出了中性理论在 AMF 群落构建中的重要作

用。van der Gast 等 [95]
研究农耕方式对 AMF 空间

尺度分布时也发现，扩散限制在很大程度上决定着

AMF 群落中物种相对丰度，这与 Lekberg 等
[96]

采

用集合群落研究 AMF 群落装配的结果一致。

2.3　连续统

中性理论由于“物种在生态功能上等价”的假

设与大量研究结果相悖，同时对自然群落结构的准

确预测也仅限于少数生态系统；同样，单纯地利用

生态位理论也很难解释自然群落的一些现象。因此，

有人建议将生态位理论与中性理论耦合起来去阐述

AMF 群落装配，即确定性因素与随机因素共同驱

动了群落的装配，但在某些生境中确定性因素起主

导作用，而在另外一些生境中随机因素起着主导作

用。Verbruggen 等
[77]

在研究 AMF 群落构建中的驱

动因子时发现，土壤类型及养分仅解释了 17% 的

群落组成，他们认为确定性因素与随机因素共同驱

动了 AMF 的群落装配，但与确定性因素相比，随

机因素发挥更为重要的作用。Dumbrell 等 [97]
沿着

一个 pH 梯度对 28 种植物的 425 个植株根系中的丛

枝菌根真菌群落进行分析，结果表明虽然 AMF 物

种相对丰度的分布符合中性理论的零和假设，但方

差分解显示，与扩散限制相比，土壤 pH 在 AMF
群落装配中起着更为重要的驱动作用。这项结果暗

示着随机过程虽然参与了 AMF 群落的组装，但物

种在 pH 上的生态位分化却起着更为重要的作用。

Hazard 等
[98]

在 2013 年也指出 AMF 的群落结构是

由局地环境因子与地理距离共同决定的，进一步证

实了 Baas-Becking 假说：“Everything is everywhere, 
but the environments selects。”以上研究都说明了确

定性因素和随机因素共同驱动着 AMF 的群落装配。

因此，在 AMF 群落构建研究中，可以说生态位与

中性理论其实是相容互补而不是对立的，两者从不

同的侧面反映和描述了群落的构建机制。

3　展望

3.1　AMF物种多样性的发掘及分类系统的完善

虽然 AMF 的新种被不断报道，但目前其数量

仍远低于与之共生的植物种类，那么全球范围内到

底存在多少 AMF 物种呢？现如今大量的研究表明

AMF 与宿主植物之间具有选择偏好性，AMF 的数
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量与植物物种数量呈正相关
[99]
。Vandenkoornhuyse

等
[87]

发现相邻生长的植物根系内 AMF 的群落结构

有着明显的差异，充分证实了AMF的宿主特异性
[100]

。

基于此，Fitter[101]
就曾提出“AMF 的数量应该和该

植物群落的植物种数相当”。越来越多的证据也表

明 AMF 在全球可能有着惊人的数量。Bever 等 [102]

对农田撂荒地进行连续 5 年的调查研究，在第 5 年

时发现 37 种 AMF 种类，远高于第 1 年所发现的

AMF 数量，其中 1/3 为未描述过的新种。Liu 等
[103]

在青藏高原两种植物根中共检查出 21 个 AMF 分子

种，其中就包括 8 个新种。据此可以推断，全球

AMF 应该具有非常惊人的多样性，在各种生态系

统广泛开展 AMF 多样性研究显得很有必要
[104]

。

传统的形态学鉴定可以直观准确地调查 AMF
物种多样性，得到 AMF 菌种资源，但以形态学为

基础对 AMF 进行物种鉴定需要大量的经验和文献

支撑，对初学者有很大难度，也制约着 AMF 多样

性的发掘。近年来，AMF 特异性引物的发展、完

善以及高通量测序等生物学技术的应用很大程度上

促进了 AMF 多样性发掘，得到了比 AMF 形态种

更多的分子种。但通过分子手段得到的仅仅是

AMF 的分子序列，这对于 AMF 种质资源的开发是

不利的。因此今后的研究应该将分子生物学与孢子

富集、纯化培养结合起来，重点探明各种不同生态

系统中 AMF 的多样性，了解其 AMF 种属组成及

种群丰度等资源状况；展开对植物个体水平上

AMF 多样性的调查，进一步阐明 AMF 是否存在宿

主偏好性问题；开展极端环境中AMF多样性的调查，

挖掘这些极端环境中 AMF 可能会存在的独特的生

物学性质。

AMF 分类系统是 AMF 多样性调查的基础，分

类系统的提出必须基于坚实的生物学背景和严格的

种属特征分析。单纯的依靠形态学或分子生物学的

手段根本无法获得标准可靠的 AMF 分类系统，只

有将 AMF 表型和遗传特性有机地结合在一起才能

描绘出精确可靠的 AMF 分类系统。目前，无论是

哪种分类系统，都只能说是描述 AMF 进化关系的

一种假设，都需要进一步的观察和验证。在以后的

研究中，会有大量的 AMF 物种被发现报道，这将

丰富和完善目前已有的 AMF 的形态学和分子学的

数据。随着研究的不断深入，相信 AMF的分类系统

及分类地位在未来几年一定会得到很好的修订。

3.2　AMF群落构建机制的阐明

微生物的群落构建机制研究一直是生态学研究

的核心。近年来，生态位理论和中性理论都被大量

文献资源所证实。但在解释 AMF 群落构建机制时

也存在一些不容忽视的问题，如基于群落物种丰度

分布模式去检验群落构建机制，对于较大的生物体

或许是可行的；但由于微生物群落含有大量的稀有

种，暗示着仅通过群落物种丰度分布与理论模型的

拟合程度去判别群落装配机制对于微生物而言是不

合理的。同时，以往的研究都将 AMF 在进化上视

为等同体，大都忽略了物种间的系统进化历史对群

落装配的影响。近年来，群落结构的谱系分析，即

将物种进化历史与群落结合起来的方法已经应用到

AMF 的群落构建的研究中
[105]

。群落谱系结构研究

方法是利用谱系结构来揭示群落构建中的关键生态

过程 ( 如生境过滤、竞争作用 )。此外，嵌套分析

和共生网络分析等一系列统计方法也不断应用于

AMF 群落装配的研究领域。今后的研究中应注重

野外实验与室内模拟的结合分析，在更大尺度上对

AMF 的分布进行调查研究，不断对不同生态系统

中影响 AMF 物种多样性的关键因子与可能的调控

途径进行深入的研究，为进一步研究和应用 AMF
提供理论依据和技术基础。

AMF 作为生态系统的重要组成部分，有着丰

富的物种多样性和功能多样性，目前对 AMF 多样

性的了解还只是冰山一角。通过不断改进研究方法

与技术手段，相信 AMF 多样性研究很快就会取得

重大进展。
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