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摘  要：菌根共生双方多样性影响着生态系统的过程与功能。菌根真菌-寄主植物之间的共生组合存

在偏好性或特异性，这导致菌根真菌对寄主植物的效益差异和寄主植物对菌根真菌的利益差别：两者

在互利共生过程中不仅相互选择，还存在相互促进与制约的关系(如互补与选择效应、竞争)，从而在

一定程度上决定生态系统的演化与发展。本文概述了植物多样性与菌根真菌多样性的相互影响，探讨

了两者互作可能存在的调控因素与机制，对存在的问题和争议进行了总结，并提出了进一步研究的方

向。深入阐明植物多样性与菌根真菌多样性之间的互作关系，将丰富生物共生学理论，增强菌根应用

潜力及生物多样性的维持。 
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Abstract: The diversity of partners in mycorrhizal associations shapes the ecosystem processes and 
functions. Mycorrhizal fungi and host plants tend to develop in patterns with mutual preference or 
specificity, which may induce differential benefits to the host plants by diverse fungi, and discrepancies of 
promotion to the fungi by their plant partners simultaneously. In the process of mutualistic symbiosis, both 
plants and fungi select their potentially favorable partners and incorporate each other along with 
facilitative and antagonistic relationships (such as complementarity, selection, and competition), and thus 
driving the ecosystem development and evolution. This review summarized the mutual effects between 
mycorrhizal fungal diversity and plant diversity, discussed the presumable regulating factors and the 
underpinning mechanisms of their correlations, and pinpointed several future research directions based on 
the concerns in understanding such complicated relationships. Further studies to demystify such 
interacting relationships between mycorrhizal fungal diversity and plant diversity, will advance our 
knowledge and understanding on the symbiosis, and also help promote the application of mycorrhizal 
technologies and sustainability of biodiversity. 

Keywords: Mycorrhizal fungus, Symbiosis, Diversity, Productivity, Preference 

菌根共生体是自然或半自然生态系统中最丰

富和重要的生命有机体。在陆生维管植物中，72%
和 2%可以分别形成丛枝菌根(arbuscular mycorrhizas，
AM) 和 外 生 菌 根 (ectomycorrhizal mycorrhizas ，

ECM)，1.5%形成欧石南类菌根，10%形成兰科菌根，

另外，约 7%的菌根分类地位尚不明确(有报道不形

成或形成非典型的菌根结构)，只有 8%为非菌根(受
根系特征、生长环境等影响)[1]。尽管少数植物根系

不形成菌根，但能与其他植物内生真菌形成共生

体，因此，植物根系与真菌的共生是普遍的。 
菌根真菌帮助寄主植物获取更多或难利用的

无机和有机养分，寄主植物回馈自身固定的碳源于

真菌，从而维持真菌正常的生活史、共生体构建及

其功能运作。这一共生关系不仅对植物从水生向陆

生的演化发挥了重要作用，而且菌根真菌与植物不

同营养级之间的互作影响生态系统中两者的共存、

多样性维持与生产力，以及资源的转移循环等[2-4]。

在菌根系统中，不同的菌根真菌可以调节养分的数

量与质量影响寄主植物的养分吸收、生长发育，相

反，不同寄主植物也能利用碳源供给的变化影响菌

根真菌菌丝生长、分枝、侵染定殖及产孢[5]。因而，

菌根真菌多样性与植物多样性的相互作用，驱动着

生态系统过程与功能。一方面，菌根真菌多样性能

决定植物多样性、生态系统生产力与变异性[6-8]；

另一方面，寄主植物多样性在某种程度上也调控着

菌根真菌多样性及其群落组成结构与功能[9-10]。鉴

于 AM 和 ECM 是菌根系统中最普遍的两种共生类

型，本文归纳了丛枝菌根真菌(AMF)或外生菌根真

菌(ECMF)多样性与植物多样性的相互作用特点，及

可能存在的影响因素与机制，旨在为相关研究提供

可借鉴的思路。 

1  菌根真菌与寄主植物二者物种多样性的
比较 

全球已描述的 AMF 为 314 种，隶属于球囊菌

门 1 纲4 目 11 科 25 属(http://www.amf-phylogeny.com，

截止 2019 年 5 月 30 日)，其中，以球囊霉属(Glomus)
的菌种数最多，分布最广，是 AMF 优势属。根据

rDNA 序列多态性推测，AMF 物种数比形态描述的

种数可能高出 10 倍[11]，并不断有新种或新科属的发  
表[12-13]，但 AMF 的寄主植物超过 20 万种[14]；隶属

于担子菌纲与子囊菌纲的 ECMF 约 2 万种[15]，其寄

主包括松科、壳斗科、龙香脑科、桦木科、杨柳科和

柏科等木本植物和部分草本植物 6 000−7 000 种[16]，

很显然，AMF 的物种多样性显著低于其寄主的物种

多样性，而 ECMF 的物种多样性则高于其寄主植物

的物种多样性。 
由此可见，AMF 是寄主“广适型”，相对而言，

ECMF 是寄主“专化型”。这种差异现象的可能解释

是：(1) ECMF 具有多元发生和有性繁殖，AMF 为
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单元发生且缺失有性繁殖；(2) ECMF 较高的物种丰

富度归因于其具有获取多样性的异质土壤资源的

特性，而 AMF 主要吸收无机养分 (3) 低水平 AMF
物种多样性还因为其物种形成中的低选择压(或缺

失通过寄主专化性以形成物种)。尽管 AMF 物种多

样性低于 ECMF，但与 AMF 共生的植物存在极高

的物种丰富度，造成 AMF 与 ECMF 的寄主植物物

种多样性差异的原因尚不清楚，特别是 AMF 也能

侵染少数 ECMF 的寄主植物形成 AM。因此，菌根

真菌与寄主植物的共生演化机制值得深入探究。 

2  植物多样性对菌根真菌多样性的影响 

2.1  植物物种多样性对菌根真菌多样性的影响 
在明尼苏达州 3 年田间试验中，在含 16 种植

物的样方中 AMF 产孢量比单种植物样方中的多

30%−150%，孢子体积增大 40%−70%，表明植物物

种多样性影响孢子数量和体积，并且具大孢子 
AMF [ 巨 孢 囊 霉 (Gigaspora spp.) 和 盾 巨 孢 囊 霉

(Scutellospora spp.)]的孢子密度随寄主植物物种多

样性增加而显著升高，而具小孢子 AMF [毛氏无梗

囊 霉 (Acaulospora morrowiae) 、 根 内 根 孢 囊 霉

(Rhizophagus intraradices)和类球囊霉 (Paraglomus 
spp.)]的孢子密度对植物物种多样性的反应各异[17]。

Chen 等对我国亚热带地区浙江常山县的 3 年田间

试验发现，杂草物种丰富度的增加(0、4、8 和 12)
直接影响土壤碳与氮含量以及显著提高了植物生

物量积累，而且 AMF 孢子数目随杂草丰富度增加

而显著增加[18]。Landis 等对美国威斯康星州橡树热

带稀树草原的考察表明，植物物种多样性和 AMF
物种多样性之间存在正相关，而且该相关性随土壤

肥力提高而增强[19]。在不同生境中，热带雨林的

AMF 物种多样性最高，其次为草原和温带森林，最

后为农田与污染区域，农田中低的 AMF 物种多样

性与低的植物物种多样性相关[20]。Ehinger 等的研

究还表明，根内根孢囊霉的相同菌株在不同磷水

平下接种不同种寄主植物时，经过几代后菌株生

长适合性相关特征和遗传组成发生改变，并发展

形成不同的基因型[21]，表明寄主植物多样性与环境

因素能共同影响 AMF 的遗传变异与基因型多样性。

寄主植物物种(尤其在属水平上)多样性与 ECMF 物

种多样性之间也具有显著正相关关系[22]。 

2.2  植物基因型多样性对菌根真菌多样性的

影响 
Siefert 等对全球 629 个植物群落与 36 个功能特

征进行 Meta 分析表明，植物的平均种内特征变异

(intraspecific trait variation，ITV)分别占群落内和群

落间总特征变异的 25%和 32%，并且 ITV 表现为个

体水平(如株高)大于器官水平，叶片养分(如氮、磷

含量)大于叶片形态(如叶面积、厚度)[23]。植物种

内不同基因型之间具有显著的形态和生理特征变

异[24]，而且其表型变异可能高于种间，相比物种多

样性，种内基因型多样性对决定群落组成与结构同

等重要[25]。 
植物基因型多样性较高的群落能维持更高的

植物物种多样性[26-27]，Johnson 等的研究表明，尽

管基因型多样性高的植物种群根系定殖的菌根真

菌物种丰富度较低，但植物基因型多样性通过间接

作用于植物物种多样性而影响菌根真菌物种多样

性[28]。rDNA ITS (internal transcribed spacer)序列相

似性分析表明，欧洲云杉(Picea abies)的不同基因型

直接或间接影响 ECMF 多样性和其群落组成，

ECMF 多样性及其群落组成与寄主植物的生长速率

(生物量)相关 [29]。Lamit 等也发现，不同的杨树

(Populus)基因型影响 ECMF 侵染率、担子菌门

(Basidiomycota)真菌与子囊菌门(Ascomycota)真菌

的比率以及群落组成[30]。不难推测，植物种内基因

型多样性可以直接通过个体水平上关键特征变化

和间接通过引起物种多样性变化，进而影响菌根真

菌多样性。 

2.3  植物功能群多样性对菌根真菌多样性的

影响 
功能群可根据植物所利用资源的类型或对特

定生态因子变化的响应的不同而划分。Torrecillas
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等调查发现，在同一区域内生长的一年生植物红雀

麦(Bromus rubens)根系的 AMF 多样性高于多年生

草本植物 Brachypodium retusum，不同功能群的植

物根系定殖的菌根真菌群落组成存在差异[31]。但在

同一半干旱石膏土壤中生长的两种多年生植物

Herniaria fruticosa 和狗舌草耳廓(Senecio auricula)
的根系具有不同的 AMF 群落组成，并且各植物根

系的 AMF 多样性均高于一年生植物红雀麦[32]，这

种差异现象可能源于 AMF 侵染定殖的季节变化；

豆科植物和非豆科植物根系的 AMF 群落组成也不

同[33]，Zheng 等针对青藏高原高寒草甸的研究还发

现，在长期单一种植中，多年生植物垂穗披碱草

(Elymus nutans)根系的 AMF 多样性显著高于一年

生 植 物 燕 麦 (Avena sativa) 和 箭 舍 豌 豆 (Vicia 
sativa)[34]。然而，一年生植物与多年生植物 Nassella 
pulchra 的 间 作 ( 植 物 功 能 群 多 样 性 的 增 加 ) 对

Nassella pulchra 根系 AMF 群落组成产生影响[35]。

利用 SSU rRNA 的 RFLP 序列分析，Chifflot 等发现

杨树与大豆间作比传统人工杨树林具有更高的

AMF 物种多样性，植物功能群多样性的增加使

AMF 的物种丰富度提高[36]。 

3  植物多样性影响菌根真菌多样性的可能
因素 

3.1  寄主植物的偏好性 
末端限制性片段长度多态性(terminal-restriction 

fragment length polymorphism，T-RFLP)分析显示，

同一试验小区生长的 3 种禾草植物毛状剪股颖

(Agrostis capillaris)、紫羊茅(Festuca rubra)和早熟禾

(Poa pratensis)根系 AMF 群落组成的多样性水平显

著不同，证实了存在寄主对 AMF 的偏好性[37]。对

马达加斯加岛和乌干达半干旱地区辣木(Moringa 
spp.)根系 AMF 群落结构进行 RFLP 和系统发生分

析表明，根内根孢囊霉和弯丝硬囊霉(Sclerocystis 
sinuosa)是该地区的常见种[38]。爱尔兰境内白车轴

草(Trifolium repens)和黑麦草(Lolium perenne)根系

定殖不同的 AMF 群落[39]。西班牙东南地中海气候

的半干旱草原中 5 种一年生草本植物和 1 种多年生

草本植物根系的 AMF 群落不同，聚类分析显示寄

主植物对 AMF 具有偏好性[40]。另外，在爱沙尼亚

中部针叶林和阔叶林交错带寄主植物根系具有显

著不同的 AMF 群落[41]。虽然 AMF 具有寄主广适

性，24%的全球取样位点中寄主植物根系定殖不同

的 AMF 群落[42]。 
寄主植物偏好性也是影响 ECMF 群落组成的

驱动因素之一。ITS-RFLP 分析表明地中海地区刺

叶栎(Quercus ilex)和草莓树(Arbutus unedo)根系的

ECMF 物种相似度很低(共有种数低于 15%)[43]。

Tedersoo 等对塔斯马尼亚岛湿硬叶森林 ECMF 的

rDNA-ITS 大亚基序列分析发现，寄主植物对 ECMF
虽没有直接专一性，但表现强偏好性[44]。Carriconde
等调查统计新喀里多尼亚地区假山毛榉(Nothofagus 
aequilateralis) 优 势 种 雨 林 、 栎 胶 木 (Arillastrum 
gummiferum)优势种雨林及其混交林中的 ECMF 共

有 28 个谱系和 311 个 OTU，发现寄主植物偏好性

和密度影响 ECMF 群落组成，促成雨林中 ECMF
的高物种多样性[45]。寄主植物偏好性使不同菌根

真菌所受碳源或其他利益有所不同，进而影响真

菌生存生长，并导致菌根真菌群落组成和多样性

的变化。 
此外，Oehl 等对中欧温带气候区 9 个草地和   

7 个耕地调查发现，土地利用强度和土壤类型是影

响 AMF 群落组成与结构的主要因素，而植物物种

多样性的影响次之[46]。Hazard 等的考察发现，爱尔

兰境内白车轴草和黑麦草根系定殖不同的 AMF 群

落，并且局部环境因素(主要包括土壤类型与 pH、

降雨量)显著影响 AMF 群落组成[39]。在爱沙尼亚

Järvselja 地区原始森林中测序鉴定的 6 种寄主植物

根系 AMF 群落组成类似[47]，北美北极圈两种共存

的植物北极柳(Salix arctica)和山地仙女木(Dryas 
integrifolia)根系 ECMF 丰富度相似[48]，表明寄主植

物以外的环境条件等因素也可能对菌根真菌多样

性的变化产生影响，即寄主植物偏好性对菌根真菌
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多样性的影响也存在环境依赖性。 

3.2  寄主植物多样性驱动的初级生产力或其他

利益 
植物物种多样性或基因型多样性决定地上净

初级生产力，植物生产力的变化很大程度上影响

着菌根真菌生长和多样性的变化[49-50]。光合作用

是植物生产力的生理基础和构成植物生产力的主

要因素，Bever 等发现，寄主植物将光合碳源优

先分配给对自身生长更有利的 AMF，其多度也相

应增加[51]。山毛榉(Fagus sylvatica)的碳源(包括叶

片生产和根内储存)供给决定着根系 ECMF 侵染率

与其物种多样性，当光合碳源不足时，根储存碳可

能对 ECMF 生存更为重要并且偏利碳需求弱的

ECMF 物种[52]。Koorem 等的研究也认为，不同寄

主植物的光合能力(光合产物量)可能是决定 AMF
物种多样性格局的驱动因素[53]。de Deyn 等则认为，

与寄主植物生产力相比，AMF 多度对寄主个体特性

及其丰富度更敏感，较高的寄主植物物种多样性使

AMF 多度增加[54]。TaqMan Real-time PCR 分析表

明，AMF 物种多样性主要由植物物种丰富度与功能

特征决定，而植物生产力和土壤特性对 AMF 群落

仅有微弱影响[55]。因此推测，由于寄主植物偏好性

使不同菌根真菌所接受的碳源或其他利益不同，进

而影响菌根真菌生长和其多样性。 

3.3  寄主植物的生命周期/生长季 
利 用 rRNA RFLP 分 析 表 明 ， 寄 主 植 物

Tetragastris panamensis 幼苗生长过程中，早期定殖

的 AMF 偶见种取代优势种，AMF 物种多样性发生

下降，不同年龄段幼苗根系具有显著不同的 AMF
种群，寄主植物的不同年龄可能影响 AMF 群落组

成[56]。寄主蓝铃花(Hyacinthoides non-scripta)在其生

长季早期(秋季和冬季)与盾巨孢囊霉属真菌共生，

到后期(春季)时，则与无梗囊霉属(Acaulospora)和
球囊霉属真菌共生[57]。寄主植物光合碳源供给的季

节变化调控 AMF 群落组成的时间动态，导致冬季

和夏季 AMF 群落组成与结构显著不同[58]。 

同样，不同年龄斑克松(Pinus banksiana)群丛的

光合碳源分配的变化可能驱动 ECMF 群落组成的

变化[59]。 
随时间推移，定殖龙脑香(Shorea leprosula)幼苗

根系的 ECMF 群落中部分 ECMF 发生消失或相对多

度下降[60]。Twieg 等利用 PCR-RFLP 分析不同年龄

的 花 旗 松 (Pseudotsuga menziesii) 和 纸 皮 桦 (Betula 
papyrifera)混交林发现，ECMF 多样性在不同年龄的

林分中不同：5 年的最低，26 年的最高，65 年的处

于稳定水平且群落组成与 100 年的类似[61]。西班牙

北部刺叶栎森林不同季节 ECMF 相对多度变化不

大，但 ECMF 物种丰富度在秋季最高，夏季最低[62]。

不同演替阶段的次生林中 ECMF 群落组成显著不

同，并且年老森林中环境选择和扩散限制决定ECMF
群落组成，但幼龄、中龄森林或整个森林中 ECMF
群落只受环境选择作用的影响[63]。然而，Richard 等

考察了法国科西嘉岛地中海地区刺叶栎森林的

ECMF 群落组成，发现寄主刺叶栎年龄没有明显影

响其根部 ECMF 多样性[43]。可见，植物在不同生命

周期/生长季的光合能力及碳源供给能力不同，或与

环境因素共同作用，而影响菌根真菌多样性。 

4  菌根真菌多样性对植物多样性的影响 

4.1  菌根真菌物种多样性对植物多样性的影响 
AMF 物种丰富度较低时，AMF 的变化导致植

物物种组成及群落结构波动剧烈，当 AMF 物种丰

富度增加时，植物磷素吸收、生长量及其多样性均

显著提高[6]。Vogelsang 等也发现，AMF 物种丰富

度的增加提高了植物物种生产力和多样性[8]。Koch
等则认为，在同一营养级水平上，AMF (或寄主植

物)生产力随各自丰富度的增加而增加，但 AMF 物

种多样性和植物物种多样性对双方生产力的效应

互不依赖，表明同一营养级类群内存在相似的调控

多样性-生产力关系的生态过程；但 AMF 生产力与

寄主植物生产力的无相关性，可能与试验所用系统

发生近似的 AMF 物种有关[64]。目前鲜见 ECMF 物

种多样性影响寄主植物多样性方面的报道。 
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4.2  菌根真菌基因型多样性对植物多样性的

影响 
AMF 具有极高的种内遗传变异性(孢子形成

中核的随机分配或不同菌丝融合引起遗传物质交

换)，无性繁殖时可形成遗传组成或核型不同的孢

子[65]即基因型多样性。ECMF 也具有丰富的种内基

因型多样性，例如，单一欧洲山杨(Populus tremula)
个体根系除了存在高水平 ECMF 物种多样性外，

对 其 中 的 土 生 空 团 菌 (Cenococcum geophilum) 
rRNA 基因鉴定发现 23 个 ITS 基因型[66]。真菌种

群内基因型个体间的相互接触使它们呈现明显不

同的形态和生长反应，进而影响其功能特性[67]。

Johnson 等认为，菌根真菌种内基因型个体间的表

型与生理功能存在着高度变异，种内基因型多样

性可能在某种程度上类似于物种多样性对植物多

样性产生影响[68]。 

4.3  菌根真菌功能群多样性对植物多样性的

影响 
Öpik 等根据耐逆性差异将 AMF 区分为不同的

功能群，一些 AMF (根内根孢囊霉、摩西斗管囊霉

等)出现在干扰生境中且产生大量孢子(即耐干扰

型)，另外一些 AMF 出现在养分贫瘠和干扰少的生

境中，形成菌丝网且很少或不产孢(即耐胁迫型)[20]。

事实上，不同菌根真菌的生活史或生活策略不同，

例如，不同菌根真菌的菌丝在距植物根系的不同距

离/区域获取养分[69]，资源利用的空间互补使植物生

长得以增强。不仅如此，不同的菌根真菌呈现季节

活性与时间演替[70-71]，减弱了群落中真菌之间的竞

争，致使接种不同 AMF 的某些植物的最大生长量

出现在不同年(月)份[72]，菌根真菌随时间推移或选

择过程产生(空间、时间及功能)生态位分化并有可

能发展形成不同的功能群。 
因此，有理由推断菌根真菌功能群多样性的增

加可能因包含更多不同的功能群而影响植物的生

长、竞争与共存以及多样性，探索菌根真菌功能群

多样性对植物多样性影响的研究有待加强。 

5  菌根真菌多样性影响植物多样性的可能
因素 

5.1  菌根真菌的偏好性 
RFLP 分析显示毛状剪股颖和白车轴草根系

AMF 绝大部分相同，但少数 AMF 显示对寄主植物

的偏好性[73]。并且，具有寄主专一性或偏好性 AMF
的寄主植物种类范围窄[74]。根内根孢囊霉的不同基

因型对不同的寄主植物大豆(Glycine max)、向日葵

(Helianthus annuus)和韭葱(Allium porrum)同样存

在显著偏好性[75]。当根据真菌孢子多度作为衡量

其专一性或偏好性时，极大巨孢囊霉(Gigaspora 
gigantea)对裂稃草(Schizachyrium scoparium)和桔草

(Andropogon gerardii)没有明显偏好性但均增强了

它们的生长，小果球囊霉(Glomus microcarpum)偏好

裂 稃 草 且 抑 制 寄 主 生 长 ， 幼 套 近 明 球 囊 霉

(Claroideoglomus etunicatum)偏好桔草也使其生长

受抑[76]。 
Ishida 等对两个针叶-阔叶混交林 8 个寄主物种

根尖进行 ITS-RFLP 鉴定发现，有较高比例的 ECMF
物种具有寄主偏好性[77]，不同基因型辐射松(Pinus 
radiata)根系的 ECMF 群落组成发生趋异演化，个

别优势 ECMF-寄主植物之间存在相容性差别或偏

好性[78]。非洲热带地区和马达加斯加岛 4 个不同生

态系统调查显示，ECMF 对寄主植物仅有弱偏好性，

推测在伐林和自然干扰的生态系统中，先锋种叶下

珠科(Phyllanthaceae)植物促进之后豆科(Fabaceae)
等植物演替出现并为其提供相容性 ECMF 接种

物[79]。此外，南美洲圭亚那波塔罗河上游流域雨林

中，ECMF 对其优势豆科植物种没有偏好性，并且

空间格局主要决定了 ECMF 群落组成[80]。表明菌根

真菌对寄主偏好性也具有环境依赖性。 
菌根真菌的偏好性可能导致寄主植物的养分

吸收和生长效应的不同(提高或抑制)，进而影响植

物多样性的发生与形成。 

5.2  菌根真菌多样性影响植物生长或竞争力 
不 同 种 AMF 对 羽 状 短 柄 草 (Brachypodium 
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pinnatum)和夏枯草(Prunella vulgaris)的生长、氮

磷养分分配及共存比(夏枯草生物量/两者总生物

量)的影响不同[81]。3 种土著 AMF [摩西斗管囊霉

(Funneliformis mosseae)、根内根孢囊霉和微丛球囊

霉(Glomus microaggregatum)]混合接种 5 种匐枝植

物，与未接种相比，植株磷吸收均提高但生长量增

加或减少[82]。AMF 不同基因型也引起植物生长的

差异性，Koch 等利用无菌系统与温室试验表明，根

内根孢囊霉的不同基因型之间存在功能差异性(或
变异性)，使不同寄主植物的生长增强或受抑制[83]。

也有研究发现，根内根孢囊霉某一基因型较其他基

因型对寄主植物生物量的增加多达 5 倍[84]。 
贫瘠沙壤中，单接种隐多样孢囊霉(Diversispora 

celata)较 4 种 AMF 混合接种对寄主的生长效益相

同，表明 AMF 多样性选择效应的重要性并且受土

壤养分制约[85]。Wagg 等的研究则认为，菌根真菌

物种多样性提高了植物生产力与植物间共存，菌根

真菌物种之间的互补和选择效应(取决于土壤条件)
对植物生产力的提高幅度分别达 82%和 85%；而且，

在不同土壤肥力下，单接种 AMF 时植物的生长迥

异，较高 AMF 丰富度能维持植物的稳定生长[85-86]，

所以，在不同的环境状况下高水平菌根真菌物种多

样性可以“保障”植物生产力。另外，Shi 等发现，

选择效应(最有效 AMF 种)决定了植物种间竞争力，

且使先锋种盐肤木(Rhus chinensis)竞争力胜于演替

中后期的朴树(Celtis sinensis)和香樟(Cinnamomum 
camphora)[87]。 

ECMF 物种 Rhizopogon occidentalis 的不同基

因型对寄主扭叶松(pinus contorta)的侵染能力与相

容性各有不同，能促进或抑制寄主生长[88]。Baxter
等研究发现，随 ECMF 物种丰富度增加，灰色桦

(Betula populifolia)根系的总侵染率提高，但 ECMF
个体侵染率有所下降，植株地上生物量减少而根系

生物量及茎叶氮或磷增加，但对植株总生物量的影

响没有差异[89]。在低养分条件下，ECMF 物种丰富

度增加显著提高了垂枝桦(Betula pendula)地上与根

系生物量，但对樟子松(Pinus sylvestris)生长的影

响不显著；在高养分条件下，ECMF 物种多样性

与樟子松生长具有负相关，对垂枝桦生长的影响

不显著[90]。Hazard 等利用盆栽试验表明，ECMF
种内基因型丰富度增加提高了樟子松根系生物

量、ECMF 根尖密度但降低菌丝长度，而 ECMF
种间物种丰富度却没有显著作用，然而，又发现双

色蜡蘑(Laccaria bicolor)基因型丰富度增加对寄主

樟子松和真菌生产力没有显著影响，ECMF 种内个

体效应对寄主植物生产力影响更大[91-92]。总之，与

AMF 类似，ECMF 多样性对寄主植物生长的效应不

一且依赖于环境条件。 
菌根真菌(尤其 AMF)对寄主植物的生长效应

还与其系统发生远近相关。温室条件下 AMF 物种

多样性的增加并未提高植物生产力，该试验所用的

4 种 AMF 均为球囊霉属[72]，但在 van der Heijden 等

1998 年试验中使用了 5 种不同的 AMF 属且显著促

进寄主植物生长[6]，因而，可能在属而非种或基因型

水平上，AMF 多样性对寄主植物生长效应最强[93]。

Maherali 等研究证实，试验初期当采用巨孢囊霉科

(Gigasporaceae)、无梗囊霉科(Acaulosporaceae)和球

囊霉科(Glomeraceae)的系统发育关系邻近的 8 个物

种时(相比采用其中 1 或 2 个科)，接种一年后，

AMF 群落的实际物种丰富度最高，寄主植物生物

量也较高[94]，表明不同科(系统发生相对较远) AMF
多样性与寄主植物的生长的正相关性。Gosling 等

通过温室试验表明 AMF 物种丰富度增加提高了洋

葱(Allium cepa)地上部生物量及磷、铜含量，但

AMF 物种数目超过 3 种时，其作用变得不显著，

其中球囊霉科真菌效应最大，而无梗囊霉属和裂盾

囊霉属(Racocetra)真菌的效应不显著，并且还发现

当寄主植物受胁迫时 AMF 物种多样性效益才更为

显现[95]。 

5.3  植物的菌根依赖性 
植物群落中不同植物的菌根依赖性与受益不

一，一些植物更依赖菌根共生体以维持生长，菌
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根依赖性强的植物比菌根依赖性弱的植物获益更

多 [7,96]。当豆科植物(AMF 依赖性强)百脉根(Lotus 
corniculatus) 或 禾 草 植 物 (AMF 依 赖 性 弱 ) 羊 茅

(Festuca ovina)单一栽培时，AMF 接种均能使寄主

植物生长增强；混合栽培时，AMF 接种增强百脉根

的生长和竞争力但抑制羊茅生长，而且，不同 AMF
基因型对寄主植物竞争力与相对多度的影响程度

不同[97]。 
Wagg 等通过试验发现，AMF 接种更利于菌根

依赖性强的豆科植物红车轴草(Trifolium pratense)
生长，降低多花黑麦草(Lolium multiflorum)对红车

轴草的生长抑制，植物间的竞争力差异变小，并且

AMF 丰富度增加提高了它们的生物量生产及红车

轴草的产量[85]；在接种 AMF 时较低植物丰富度即

可获得最大生产力，而未接种 AMF 时则需要较高

植物丰富度以提高群落生产力[98]。这表明菌根依赖

性强的植物在没有 AMF 存在时难以有效获取养分，

竞争力不敌邻近植物；AMF 的出现介导菌根依赖性

强的植物对养分的高效获取，提高总的养分可利用

水平且缩小植物之间的竞争差异。 
事实上，在群落演替早期，AMF 促进次优势种

的幼苗建成与相对多度，而提高群落植物物种丰富

度，而到群落演替中后期 AMF 可能使植物物种丰

富度降低[99-100]。Hartnett 等在美国堪萨斯州东北区

的老龄高草草原保护区的试验发现，相比 C3 禾草植

物和非禾草植物，C4 禾草植物是专性菌根营养型或

菌根依赖性更强，AM 共生增强 C4 禾草植物的生长

与竞争力，致使该草原 C4 禾草植物优势度升高从而

降低了植物物种均匀度及多样性；然而，杀真菌剂

施用由于抑制 AMF 而降低了优势种 C4 禾草植物的

多度，提高营兼性菌根营养的次优势种即 C3 禾草和

非禾草植物的多度，使整体植物多样性提高，但对

地上总生物量没有影响[101]。O’Connor 等在澳大利

亚南部半干旱草地野外试验中也发现，与对照区相

比，施用杀真菌剂使菌根依赖性强的优势种小苜蓿

(Medicago minima)的生长及其竞争力降低，促进次

优势种的非菌根植物 Carrichtera annua 和弱菌根植

物 Salvia verbenaca 生长，从而提高了植物物种均匀

度和多样性指数[102]。Urcelay 等进一步利用模型模

拟试验证明，当群落中次优势种菌根依赖时，AMF
可能通过增强其生长与竞争力，导致植物多样性提

高；当优势种高度菌根依赖时，AMF 可能进一步增

强其生长与竞争力，导致植物多样性下降[103]。 
菌根真菌生长发育中产生广泛的菌丝网(common 

mycelia networks，CMN)，把周围各种各样的植物

联结为一体。菌根真菌可能通过 CMN 在种内/间
植物之间转移分配资源(如氮、磷和碳)介导植物

生产力/竞争力，寄主植物既可从菌根共生体直接

获益，也可通过 CMN 维持及转运资源来改善邻

近植物生长，提高其防御共同天敌或固氮能力(豆
科植物)从而间接受益[104]，但同一或不同营养级

间经由 CMN 发生的养分“库-源”间转移的认识还

极其有限。 

6  菌根真菌多样性与植物多样性之间的互
作机制 

通常认为，生物多样性影响生态系统过程与功

能的机制主要包括互补效应和选择效应，因此其也

适于解释菌根真菌多样性和植物多样性之间的相

互作用关系(图 1)。 
互补效应包括生态位互补和种间正相互作用。

生态位互补是随生物多样性的增加，也提高了功能

特征多样性[105]，有利于实现在不同空间、时间范

围内有效资源的充分利用，促进较高多样性下物种

间共存的稳定和较高生产力的维持等[106]。例如，

Jansa 等用近明球囊霉(Claroideoglomus claroideum)
和根内根孢囊霉同时接种韭葱与单接种相比植物

的磷吸收更多[107]，事实上，AMF 物种多样性的增

加能增强 AMF 的菌丝养分获取能力及对不同养分

利用的功能互补性，从而维持了较高的植物生产力

及其多样性[6]。 
种间正相互作用是(尤指在变动或胁迫环境中)

一些个体/物种的存在(通过创造有利小生境)能益 
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图 1  菌根真菌多样性与植物多样性的相互作用过程 
Figure 1  The processes of interactions between mycorrhizal fungal diversity and plant diversity 

 
于另一些个体/物种生存生长[108]，从而使生产力及

多样性提高。草地冠层建群种通过 CMN 向下层次

优势种转移光合产物可能促进植物物种多样性增

加[109]。一些寄主植物通过 CMN 的维持并转运资

源，提高邻近幼苗植物生长发育[110]，这对发生干扰

后或演替事件时植物的建成非常重要。 
选择效应是特定或少数的快速生长(竞争优

势)的个体/物种(系统中多样性增加时其出现的概

率更大)起决定作用，当快速生长个体/物种保持高

产时为正选择效应，若未保持高产时即为负选择

效应[111]。Vogelsang 等发现，随 AMF 物种丰富度

的增加，个体 AMF 或选择效应决定了植物物种

多样性和生产力的提高且受土壤磷水平依赖[8]，

Wilkinson 等发现 ECMF 种内基因型或种间物种

丰富度增加提高了真菌自身的生产力及 CO2 释

放，且受氮水平影响，ECMF 个体的选择与互补

作用驱动多样性效应 [112-113]。因此，互补和选择

效应往往同时发挥作用，在群落建立早期以选择

效应为主，且随时间发展，互补效应逐渐增强并

占主导[114]。 
此外，生物个体之间由于生态位相似而对共

有资源、空间等的竞争也能弱化于生态系统过程

与功能。根内根孢囊霉和近明球囊霉对寄主植物

新疆三肋果(Tripleurospermum inodorum)或拂子茅

(Calamagrostis epigejos)侵染率/竞争力相似，共接种

(相比单接种)时反而抑制寄主植物生长[115]；低磷条

件下，植物接种单种 AMF (Glomus sp.)时的生物量

积累高于同时接种 6 种 AMF，表明 AMF 种内间

的竞争不利于或部分抵制了最有效 AMF 的效应

(即选择效应)[116]。菌根真菌也与寄主植物竞争土

壤养分，例如，在有机氮源供给下何氏球囊霉

(Glomus hoi) 或 摩 西 斗 管 囊 霉 与 寄 主 长 叶 车 前

(Plantago lanceolata)竞争吸收分解的无机氮[117]，

根外菌丝体富集和固定大量氮，使寄主植物生长

受抑制。一些 AMF 仍可以侵染非菌根植物(特别

是当其处于邻近菌根植物的 CMN 中时)形成发育

不完全的丛枝结构，其根内菌丝吸收非菌根植物

的碳源而不提供养分，AMF (或菌根植物)与非菌

根植物的互作通常限制后者生长[118]。同时，菌根

真菌与植物之间存在的相互偏好性、依赖程度及

养分的化学计量分配也影响双方的互作及多样性

发生过程。 

7  展望 

菌根共生双方的多样性对维持生态系统的正

常服务功能及可持续性具有不可替代的作用。当今

人类活动干扰已使众多生物的种类与数量急剧下

降或濒临灭绝，也可能导致与其共生的伙伴的数量

减少或灭绝，所以对菌根真菌多样性与植物多样性 
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之间的互作关系的研究与总结尤为重要。 
根据以往研究工作中存在的问题，对今后研究

开展提出以下建议： 
(1) 以菌根或菌根真菌孢子/子实体形态学特

征为依据的传统分类方法，可能低估菌根真菌的实

际物种多样性，例如，产孢菌根真菌会掩盖非产孢

菌根真菌的潜在多样性。结合并建立一套基于分子

生物学的菌根真菌分离鉴定技术，有利于弥补传统

分类的缺陷和完善整个分类体系。 
(2) 在菌根真菌多样性的控制试验中，大多数

研究仅局限于少数代表性的菌根真菌物种或基因

型，未来试验应考虑扩大采用更为广泛的物种，尤

其同时涉及种内的不同基因型，其他类型菌根(如欧

石楠类菌根真菌在特定范围寄主植物根系中广泛

分布)多样性互作的研究与试验也有待探索。 
(3) 在人为控制植物物种多样性的田间试验

中，低水平植物物种多样性小区控制通过频繁除草

来保持，可能利于那些耐干扰如球囊霉属真菌的生

存繁殖[55]，而且该类试验多是针对幼龄植物群落，

不能反映较老的建群群落，随着时间的发展，已稳

固定殖的菌根真菌抑制外来菌根真菌的侵染[119]，

在年老的植物群落中，菌根真菌物种多样性变得稳

定[120-121]，其物种多样性有可能下降。对其互作关

系的探明，亟需发展采用更有效的物种多样性观测

与试验手段。 
(4) 菌根共生体存在由丛枝菌根向外生菌根或

非菌根演化趋势，多功能性的中间型丛枝菌根-外生

菌根共生体具有更高生态功能可塑性与功能冗余，

非菌根植物丧失菌根共生的直系同源基因(如共生

体形成不同阶段的调控因子)，然而，在一定条件下

非菌根植物仍可被菌根真菌侵染且产生发育不完

全或退化的丛枝菌根表型[122]。因此需要尝试利用

新的比较系统发生分析方法和试验设计手段以揭

示共生不相容性进化的遗传限制和调控共生的冗

余机制。 
(5) 寄主植物-菌根真菌之间分子对话的信号

物质、相互识别与共生的机制可能比所预想的更为

复杂多样化。Bogar 等对落叶松(Larix occidentalis)
幼苗分根后接种 3 种乳牛肝菌 Suillus Spectabilis、

S. clintonianus 和 S. grisellus，尽管 3 种 ECMF 单接

种时的侵染率和对寄主的效益类似，但 S. spectabilis

与 S. clintonianus 或 S. grisellus 两两接种时，其侵

染定殖总受抑制，可能是 S. clintonianus 或 S. 
grisellus 侵染时诱导寄主植物根系特异性防御反应

的产生[123]，引起寄主植物-真菌选择偏好性和共生

相容性维持的遗传变异可能部分来自菌根真菌对

植物适应性进化(或反之)，其中内在的遗传机制有

待系统阐明。 
(6) 种内基因型个体间的表型与生理功能也包

含着巨大变异性，一定程度上与物种多样性类似的

方式直接改变着生态系统过程与功能，同时也塑造

着植物-菌根真菌双方表型、生理以及功能特征的多

样化。应用基因组测序与种群基因组学可以在关

键功能特征上揭示产生个体变异的遗传学基础，

并利用群体遗传学途径，发掘这些功能特征在菌根

真菌-植物共生关系演变和多样性形成过程的意义。

此外，菌根共生在时空上受生态因子(非生物因素和

生物因素)的反馈作用[124]，从不同学科与组织水平

上综合研究菌根真菌-植物-生态因子互作富有挑战

却尤为必要。 
(7) 有研究认为，植物群落通过植物特征多样

性的变化来驱动生态系统功能运作[125]。同样，菌

根真菌孢子形态、核糖体基因序列等特征可用于鉴

定分类菌根真菌外，其他特征(如侵染速率、侵染

率、产孢、泡囊和辅助细胞形成等)也存在功能意

义(影响土壤团聚体形成与稳定性、养分循环、植

物生长等)[126-128]，例如，AMF 表型如总菌丝长度、

菌丝密度和侵染率与寄主植物紫花苜蓿(Medicago 
sativa)生长反应变量(茎生物量、磷含量)呈正相

关 [129]。如同植物特征数据库(即 TRY)，可以试图

建立一套量化菌根真菌特征的方法及数据库，构建

菌根真菌特征与其系统发生、功能的联系，例如，
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根据 AMF 单位菌丝长度磷吸收的特异性来鉴定

AMF[130]，以及菌根真菌特征与植物关键特征(株

高、比叶面积和叶片干物质含量等)的相关性，该数

据库不仅加深菌根真菌-植物之间多样性互作的认

识，对于菌根应用、提高作物抗逆性及生产力具有

潜在价值。 
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