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丛枝菌根真菌群落与植物系统发育的相关性分析 
杨海水* 王  琪  郭  伊  熊艳琴  许明敏  戴亚军 
南京农业大学农学院, 南京 210095 

摘  要  为弄清丛枝菌根(arbuscular mycorrhiza, AM)真菌群落随宿主植物演化的变异规律，通过对MaarjAM数据库进行数据

挖掘, 根据每个分子虚拟种(virtual taxa, VT)包含的DNA序列不少于5条的标准, 筛选出188种菌根植物。通过分析植物与其根

内AM真菌的关系发现: AM真菌的物种丰富度随着寄主植物的分化而增加; 在不同的植物系统类群中, AM真菌的物种丰富

度显著不同; 在起源时间较晚的被子植物和裸子植物中, AM真菌的物种丰富度显著高于起源较早的苔类、角苔类和蕨类植物

类群, 而与寄生植物共生的AM真菌物种丰富度与早期植物无显著差异; 不同寄主植物进化类群间AM真菌组成差异显著。以

上结果表明: AM真菌群落随着寄主植物进化而发生变化。在进化过程中, 寄主植物倾向于选择保留共生效率较高的AM真菌。 
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Abstract  

Aims  The objective of this study was to understand how arbuscular mycorrhizal (AM) fungal community would 
vary with plant evolution.  
Methods  Data-mining was carried out against MaarjAM database with ribosomal small subunit (SSU) gene. We 
predicted that the richness of root-associated AM fungal species increases from lower to higher modern land 
plants. Totally, 188 host plant species were selected in this analysis.  
Important findings  The AM fungal species richness increased with the divergence of host plant species, and 
significantly differed among plant phylogenetic groups. The more recently diverged host plants (i.e. gymnosperms 
and angiosperms) harbored higher AM fungal species richness, whereas the earlier-originated plants (liverworts, 
hornworts and ferns) possessed lower AM fungal species richness. The myco-heterotrophytes in angiosperms 
showed similarly low richness of AM fungal species to the lower plants. In addition, the AM fungal community 
composition significantly differed among different plant phylogenetic groups. Findings in this study provided 
some indirect evidence that AM fungal communities varied with plant evolution. It is suggested that plants might 
maintain the most effective AM fungi but discard those inefficient ones during evolution.  
Key words  arbuscular mycorrhizal fungi, host-specificity, diversity, evolution 
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植物与土壤微生物互作对生态系统功能具有重

要的调控作用(Wu et al., 2011)。丛枝菌根(arbuscular 
mycorrhiza, AM)真菌是一类与陆生植物根系共生的

土壤功能微生物类群(Smith & Read, 2008)。AM真菌

在陆地生态系统广泛分布, 并且具有重要的生态功

能。在植物-AM真菌共生体中, 植物为AM真菌提供

光合作用产生的碳源, 而AM真菌为寄主植物提供

诸多益处, 包括促进养分吸收、增加寄主植物对非
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生物胁迫的耐性和对生物胁迫的抗性(Borowicz, 
2001; Smith & Read, 2008)。通过菌丝桥, AM真菌能

够调节植物间的相互作用(Wagg et al., 2011), 进而

调控植物的种群动态和群落过程(van der Heijden et 
al., 1998; Koide & Dickie, 2002)。 

 研究发现, AM真菌是最为古老的一种微生物

菌群。AM真菌可能起源于奥陶纪(至今约4.6亿年), 
在泥盆纪(至今约4.0亿年)之前, 已与早期植物根系

形成共生体 (Remy et al., 1994; Redecker et al., 
2000)。在早期植物登陆过程中, AM真菌帮助其适应

恶劣环境 , 如在水肥供应不足时 (Pirozynski & 
Malloch, 1975; Wang et al., 2010)。在植物成功登陆

之后, AM真菌在驱动植物进化方面可能起着更为

重要的作用。近年来, 这一研究领域取得了较为丰

富的成果。例如, Read等(2000)通过扫描电镜检测发

现, 苔类植物类群中起源最早的分支能够形成典型

的菌根结构, 因此, AM真菌被认为是苔类植物根内

的“古老遗产” (Kottke & Nebel, 2005)。在维管植物

和苔类植物中 , AM真菌的侵染策略和结构保守

(Read et al., 2000; Ligrone et al., 2007)。Fonseca和
Berbara (2008)发现AM真菌能将磷转移给苔类植

物。Wang等(2010)发现菌根共生基因在不同的植物

系统类群里功能保守。通过模拟中生代中后期大气

CO2浓度变化的研究发现 , 在高CO2浓度条件下, 
AM真菌能够促进起源较早的苔类植物的生长与繁

殖; 但在CO2浓度降低时, 苔类植物的菌根响应降

低, 而维管植物的菌根响应增加(Humphreys et al., 
2010; Field et al., 2012)。以上研究表明, AM真菌可

能是驱动植物进化的关键组分。 
然而, 目前我们并不清楚AM真菌群落如何随

着寄主植物的进化而变化。根内AM真菌的物种丰

富度不仅反映了AM真菌与寄主植物的兼容性, 而
且反映了根内有具有活性的AM真菌。由于AM真菌

具有较高功能多样性(van der Heijden et al., 2004), 
AM真菌与寄主植物的兼容性高低可能反映了寄主

植物的一些功能需求。低兼容性表明寄主植物可能

仅仅选择了很少的几种AM真菌与之共生来满足其

特定的功能需求; 而高兼容性可能反映了寄主植物

选择了更多的AM真菌与之共生以期提供更多的功

能。根内AM真菌的寄主特异性反映了寄主植物对

AM真菌的选择性变异。本文通过对MaarjAM数据

库进行数据挖掘, 总结分析了不同植物类群的AM

真菌物种丰富度和群落组成, 以期揭示AM真菌群

落与寄主植物进化的关系。 

1  材料和方法 

1.1  数据搜集、处理与分析 
我们从MaarjAM数据库(Öpik et al., 2010)提取

了SSU序列数据和对应的寄主信息。AM真菌物种丰

富度定义为：每种植物根内出现的AM真菌的分子

虚拟种(virtual taxa, VT)的个数。VT最初由Öpik等
(2010)通过系统发育与97%序列相似性进行定义。为

了保证取样充足, 我们对原始文献进行了筛查, 筛
选条件如下: (1)仅仅包含使用AM真菌通用PCR引

物扩增整个群落的数据; (2)每个VT在数据库所包

含的DNA序列必须大于5条。本项研究仅选择VT数
据来分析AM真菌物种丰富度及群落组成随植物系

统发育进程的变化趋势。 
1.2  植物系统发育关系的构建及进化分析 

我们使用广泛应用于植物系统发育研究的rbcL 
标记基因对寄主植物的进化分歧时间和遗传距离进

行估计。首先, 我们检索GenBank数据库, 提取目标

植物对应的rbcL基因序列。如果GenBank数据库里

没有目标植物的rbcL基因序列, 我们就以目标植物

同属或同科植物的rbcL基因序列进行替代。 
从苔类植物到被子植物, 本研究总共搜集了

188种来自于自然植被的寄主植物用于分析。我们使

用最大似然法对这188种植物的rbcL基因序列进行

系统发育关系构建。系统发育分析使用RAxML 7.0
软件(Stamatakis, 2006)和GTRCAT_GAMMA模型进

行。我们使用罚分似然法对已构建的系统发育树进

行分歧时间估计。罚分似然法是一种松弛的分子钟

分析, 使用r8s软件(Sanderson, 2003)对此进行分析。

分子钟的矫正时间点(Fiz-Palacios et al., 2011)如下: 
(1)系统发育树的根节点最大分歧时间为725百万年; 
(2) 蕨类植物的最小分歧时间为 408 百万年 , 
Marchantiopsida的最小分歧时间为225百万年; (3)裸
子植物的最大分歧时间为385百万年; (4)禾本目最

小分歧时间为68.1百万年 , 豆科最小分歧时间为

59.9百万年, 无患子目最小分歧时间为65.5百万年, 
菊目最小分歧时间为28.75百万年; (5)被子植物分歧

时间为132百万年, 双子叶分歧时间为121百万年。

该分析使用Truncated-Newton程序进行优化。最优

速率修匀(rate-smoothing)参数设置为10, 这一参数
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值是由交叉矫正(cross-validation)方法计算获得。 
1.3  统计分析 

为了揭示AM真菌物种丰富度和寄主特异性与

寄主植物系统发育之间的关系, 我们使用线性回归

方法分析寄主植物分歧时间与AM真菌群落特性之

间的关系。AM真菌物种丰富度数据进行Log10转
化。使用单因素方差分析检验不同寄主进化类群根

内AM真菌物种丰富度是否具有显著差异。单因素

方差分析及线性回归分析使用SPSS 16.0 (SPSS, 
USA)。用无度量多维尺度分析(NMDS)和单因素非

参数MANOVA (one-way NPMANOVA)比较不同系

统进化类群AM真菌群落组成的差异 , 用PAST 
v1.91软件(Hammer et al., 2001)进行分析。 

2  结果 

根内AM真菌物种丰富度随着寄主植物的进化

轨迹而增加(图1)。AM真菌物种丰富度与分歧时间

显著正相关(p < 0.01)。在较低等的植物中, 如苔类

植物和蕨类植物中, 平均每种植物与2种AM真菌共

生。而在高等植物中, 平均每种植物与多种AM真菌

共生, 例如, 平均每种裸子植物根内有6种AM真菌, 
单子叶植物根内有10种AM真菌, 而双子叶植物根

内有8种AM真菌(图2)。然而, 被子植物中的菌根异

养植物却是例外：其根内共生的AM真菌物种数较

低, 不到2种。 
NMDS分析显示, 不同寄主植物进化类群的根

内AM真菌群落组成明显不同(图3)。One-way NPM- 

 
 
图1  寄主进化分歧时间(MYA, 百万年)与根内丛枝菌根真

菌(AMF)物种丰富度之间的关系。 
Fig. 1  Relationship between the time of divergence of hosts 
(MYA, million year) and the richness of arbuscular mycorrhizal 
fungal (AMF) species in roots. 

 
 
 
图2  丛枝菌根真菌(AMF)物种丰富度在不同植物系统类群

之间的分布(平均值±标准误差)。不同小写字母表示不同植

物系统类群间差异显著(p < 0.05)。 
Fig. 2  Distribution of species richness of arbuscular my-
corrhizal fungi (AMF) in different plant phylogenetic groups 
(mean ± SE). Different lowercase letters indicate significant 
differences among different plant phylogenetic groups (p < 
0.05). D, dicotyledons; M, monocotyledons. 
 
 
 

 
 
 
 
图3  不同植物进化类群根内丛枝菌根真菌群落组成的无度

量多维尺度(NMDS)分析。 
Fig. 3  Non-metric multidimensional scaling (NMDS) analysis 
of arbuscular mycorrhizal fungal community composition in 
different phylogenetic groups. D, dicotyledons; M, monocoty-
ledons. 
 
 
ANOVA进一步表明, 在不同植物进化类群里AM真

菌群落组成具有显著差异(F = 3.06, p < 0.01)(表1)。
但是, 裸子植物的根内AM真菌群落组成具有特殊

性: 除了角苔类植物与单子叶寄生植物, 裸子植物

与其他寄主植物类群的差异均不显著(表1)。 
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表1  不同植物进化类群根内丛枝菌根真菌群落组成的单因素非参数

MANOVA分析 
Table 1  One-way NPMANOVA of arbuscular mycorrhizal fungal commu-
nity composition in different phylogenetic groups of host plants 

 L H F G NPM M NPD D 
L – 0.02 <0.01 0.46 <0.01 <0.01 <0.01 <0.01

H  – 0.02 0.02 0.01 <0.01 <0.01 <0.01

F   – 0.07 0.01 <0.01 <0.01 <0.01

G    – 0.21 0.58 <0.01 0.68

NPM     – <0.01 <0.01 <0.01

M      – <0.01 0.94

NPD       – <0.01

D        – 

D, 双子叶植物; F, 蕨类; G, 裸子植物; H, 角苔类; L, 苔类; M , 单子叶

植物; NPD, 寄生植物(双子叶); NPM, 寄生植物(单子叶)。 
D, Dicotyledons; F, Ferns; G, Gymnosperm; H, Hornworts; L, Liverworts; 
M, Monocotyledons; NPD, Non-photosynthetic (D); NPM, Non-photosyn- 
thetic (M). 

 

3  讨论 

AM真菌是植物进化过程中不可缺少的部分, 
例如, 植物从水体向陆地的拓殖, 孢子植物向被子

植物的进化以及菌根异养植物的分化等(Bidartondo 
et al., 2002; Wang et al., 2010; Field et al., 2012)。本

研究发现, 从早期起源植物到晚期起源植物, AM真

菌物种丰富度依次增加。除裸子植物之外, 不同寄

主植物进化类群中, AM真菌群落组成显著不同。 
对于早期起源的植物来说, 例如, 苔类、角苔类

和蕨类, 其现在生活的环境与当初起源时的环境大

相径庭。例如, 在古生代的中期, 距今大约4.6亿年, 
大气CO2浓度远远高于现在(Field et al., 2012)。而在

古生代后期, 大气CO2浓度几乎降低了90% (Field et 
al., 2012)。Field等(2012)通过模拟CO2浓度改变来研

究气候变化如何影响早期起源植物对AM真菌的响

应。研究表明, 大气CO2浓度降低抑制了苔类植物对

AM真菌生长的响应, 但促进了蕨类植物的菌根生

长响应。在当代环境条件下, 苔类植物具有较小的

生物量, 理论上, 它们提供给与之共生的AM真菌

的碳源有限。因此, 在进化过程中, 苔类植物可能会

选择最高效的AM真菌与之共生, 而舍弃共生效率

较低的AM真菌(Ligrone et al., 2007)。对蕨类植物来

说, 一般都要经过不能进行光合作用的地下菌根异

养生长时期。在这段生长过程中, 蕨类植物所需要

的碳源及养分完全依赖于AM真菌从其他绿色植物

转移而来的碳源及养分 (Winther & Friedman, 
2007)。因此, 在这一生长期, 蕨类植物可能仅仅与

少数共生效率较高的AM真菌形成共生关系。然而, 
Winther和Friedman (2007)发现, 蕨类植物从异养时

期进入自养时期后, 其根内AM真菌群落仍保持不

变。其潜在机制目前并不清楚。这也可能是蕨类植

物根内AM真菌物种丰富度较低的原因。裸子植物

具有较强的光合能力, 能够为其菌根共生体提供充

足的碳源, 因此, 裸子植物能够负担比苔类和蕨类

更多的AM真菌。然而, 裸子植物根内AM真菌物种

丰富度低于被子植物。这可能是因为裸子植物同时

与AM真菌和外生菌根(ectomycorrhiza, EM)真菌共

生, 而大多数被子植物仅仅与AM真菌形成菌根共

生体。被子植物可能与更多的AM真菌形成共生体

以满足多样化的功能需求。寄生植物(不能进行光合

作用)具有较低的AM真菌物种丰富度, 这可能是由

其菌根异养特性决定的, 必须与最高效的AM真菌

共生才能完成其生命周期。 
 AM真菌群落在不同寄主植物进化类群中的组

成差异可能是由双方共生功能相互选择造成的。

Kiers等(2011)报道了菌根共生双方的“相互奖励”机
制: 寄主植物将碳源分配给能提供更多磷素的AM
真菌。由于AM真菌具有较高的功能多样性, 不同寄

主植物进化类群的功能需求不同, 在进化过程中, 
寄主植物可能会保留一些具有特定功能的AM真菌

与之共生。例如, 苔藓类、蕨类和寄生植物都要经

过一段菌根异养时期。期间, 这些植物所需要的碳

源与养分完全依赖于与之共生的AM真菌。研究发

现, 这些植物对Glomus group A类真菌几乎具有专

一性(Russell & Bulman, 2005; Franke et al., 2006; 
Kovács et al., 2007)。然而, 裸子植物和被子植物不

但需要AM真菌提供养分, 还需要AM真菌帮助它们

抵御胁迫环境, 如高温、干旱和病原菌等。因此, 基
于更多的功能需求, 裸子植物和被子植物可能会与

更多的AM真菌共生。 
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