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摘   要：水稻是世界上近一半人口的主粮作物，也被认为是研究丛枝菌根真菌 (arbuscular 
mycorrhizal fungi, AMF)与非豆科植物共生的模式寄主植物。由于研究手段的限制，长期以来对稻

田 AMF 多样性和生态功能的认识不够深入。近 10 年来，随着高通量测序技术的发展，越来越多

的研究表明，AMF 在稻田生态系统中普遍存在。新技术的发展极大地推动了稻田生态系统中 AMF
生态功能及其与水稻互作的研究。本文综述了稻田生态系统丛枝菌根(arbuscular mycorrhizal, AM)
共生体的建立、AMF 的多样性及其影响因素、AMF 的生态功能、AMF 在水稻栽培中的潜在应用

等，并对未来 AMF 与水稻研究进行了展望。研究表明，AM 共生体的建立依赖 AMF 和水稻间一

系列复杂的信号识别、交换和传导机制；相较于稻田湿地环境，旱作环境水稻根中 AMF 的定殖率

更高，而且受寄主植物、环境因子和栽培管理措施等因素影响；AMF 在调控水稻生长、营养吸收、

抵御环境胁迫、降低稻田甲烷(CH4)和氧化亚氮(N2O)排放等方面发挥着重要功能；AMF 与其他微

生物联合作用可以更好地帮助水稻吸收养分和抵御环境胁迫。基于稻田生态系统 AMF 研究进展和

未来发展趋势的分析，本文讨论了该研究领域目前存在的问题和不足，指出后续研究应深入探讨

AMF 多样性水平及其生态功能之间的联系，加深对水稻-AMF 相互识别的信号机制及共生建立和

维持的分子级联反应的认识，并深入挖掘 AMF 促进水稻养分吸收、增强水稻抗逆性、降低稻田温
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室气体排放等分子机制。 
关键词：丛枝菌根真菌；水稻；多样性；生态功能；应用 
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Abstract: Rice feeds nearly half of the world’s population, and it is also considered as the 
model host plant for studying the symbiosis between arbuscular mycorrhizal fungi (AMF) and 
non-legumes. The diversity and ecological roles of AMF in paddy fields have not been well 
understood for a long time due to the limitation of research methods. Studies have demonstrated 
that AMF are ubiquitous in paddy fields with the development of high-throughput sequencing 
technology in the last decade. The application of new techniques greatly promoted the research 
on the ecological roles of AMF and the interactions between AMF and rice in paddy 
ecosystems. In this review, we summarized the process of the establishment of arbuscular 
mycorrhizal (AM) symbionts, the diversity and influencing factors of AMF, and the ecological 
roles of AMF in paddy ecosystems. Furthermore, the potential application of AMF in rice 
cultivation and future research on the interactions between AMF and rice have been prospected. 
The establishment of AM symbionts depends on a series of complex signal recognition, 
exchange, and conduction between AMF and rice. The AMF colonization rate of rice plants is 
higher in the upland environment than that in the paddy environment, and it is affected by host 
plants, environmental factors, and cultivation management measures. AMF play a key role in 
regulating rice growth and nutrient absorption, resisting environmental stress, and reducing 
methane (CH4) and nitrous oxide (N2O) emissions from paddy fields. AMF can act together with 
other microorganisms to help rice absorb nutrients and resist environmental stresses. This paper 
reviews the research progress and development trends of AMF in paddy fields and discusses the 
inadequacy in this research field. In the future, efforts should be made to explore the 
relationship between the diversity and ecological roles of AMF, the mutual signal recognition 
between rice and AMF, and the molecular cascade reactions in the establishment and 
maintenance of AM symbiosis. Moreover, it is essential to understand the underlying molecular 
mechanisms of AMF promoting rice nutrient absorption, enhancing rice stress resistance, and 
reducing greenhouse gas emissions from rice fields. 
Keywords: arbuscular mycorrhizal fungi; rice; diversity; ecological role; application 
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丛枝菌根真菌(arbuscular mycorrhizal fungi, 
AMF)是地球上分布最广泛的一类土壤共生真

菌，可以与超过 80%的陆生维管植物形成共生

关系[1]。在 AMF 与寄主植物形成的共生体系中，

寄主植物为 AMF 提供生存所需的脂类和糖类物

质，而 AMF 也能够利用根外庞大的菌丝网络帮

助寄主植物获取矿质养分，提高寄主植物抵御生物

和非生物胁迫的能力，同时丛枝菌根(arbuscular 
mycorrhizal, AM)共生体在促进生物圈物质循

环及维持生态系统稳定性方面也具有重要的作

用[2]。由于 AMF 的功能多样性，菌根生物技术

在农林和环境领域的应用受到广泛关注。 
水稻(Oryza sativa, Os)是世界上最重要的粮

食作物之一，是全球超过一半人口的主食[3]，也

被认为是研究 AMF 与非豆科植物共生的模式寄

主植物。除旱稻之外，水稻种植在常年淹水的厌

氧湿地环境中。厌氧环境使土壤的还原性较强，

氧化还原电位(electric potential half cells, Eh)值
低甚至为负值，非常不利于 AMF 这类好氧微生

物的生存和功能发挥。长期以来，关于水稻与

AMF 互作的分子和生化机制的研究基本都是在

水稻旱作(或以旱稻为寄主)的条件下进行。自

Barea 等在 1991 年发现 AMF 能够在稻田淹水环

境下存在之后，尤其是随着高通量测序技术的发

展[4]，越来越多的研究表明 AMF 在稻田生态系

统中广泛存在[5-8]。根据 Web of Science 核心文集

的 检 索 结 果 , 同 时 出 现 关 键 词 “arbuscular 
mycorrhizal”和“rice”的文章数量呈指数型增长

(图 1)。由于传统观点认为稻田湿地中 AMF 定

殖率和多样性较低，以往对稻田生态系统中

AMF 多样性和生态功能的研究和述评中，往

往忽略稻田湿地环境中 AMF 多样性和生态功

能部分的研究。全面、系统地介绍稻田生态系

统(包括稻田湿地和稻田旱作土壤) AMF 与水

稻共生建立过程、AMF 的多样性及影响因素、 

 
 

图 1  历年来发表的 AMF 与水稻相关文章数量趋

势图   数据来源于 Web of Science 核心文集(时
间：1975−2021 年) 
Figure 1  Tendency of the published articles in AMF 
and rice over years. Data were collected from Web of 
Science core collection (time: 1975−2021). 
 
AMF 的生态功能及 AMF 在水稻栽培中的潜在

应用势在必行。本文旨在综述稻田生态系统中

AMF 研究的最新进展，探讨当前存在的问题及

其可能的解决途径，以期为今后 AMF 与水稻的

互作研究提供参考。 

1  AMF 与水稻共生过程 
在过去的 10 年中，对植物-AMF 相互识别

的信号及 AM 共生建立和维持的分子级联反应

的认识取得了重大进展，从豆科植物，如蒺藜苜

蓿 (Medicago truncatula, Mt) 和 百 脉 根 (Lotus 
japonica, Lj)中克隆了许多参与 AMF 侵染前信

号识别、根系侵染和丛枝发育的基因，这些基因

很多都是共生通路中的关键组成。例如，钙离子

(Ca2+)激活因子，包括百脉根共生受体样蛋白激

酶基因 (Lotus japonica symbiosis receptor-like 
kinase, LjSYMRK)/蒺藜苜蓿类受体激酶基因

(Medicago truncatula does not make infection 2, 
MtDMI2)、百脉根钙离子通道基因 LjCASTOR、
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百脉根钙离子通道基因 LjPOLLUX/蒺藜苜蓿钙

离子通道基因 (Medicago truncatula does not 
make infection1, MtDMI1)、百脉根核孔复合蛋白

基因(Lotus japonica nucleoporin 85, LjNUP85)/ 
(Lotus japonica nucleoporin133, LjNUP133)/ 
(Lotus japonica nucleoporin-localized protein, 
LjNENA)；钙离子信号译码器，包括百脉根钙/
钙调素蛋白激酶基因 (Lotus japonica calcium- 
and calmodulin-dependent protein kinase, 
LjCCaMK)/蒺藜苜蓿钙 /钙调素蛋白激酶基因

(Medicago truncatula does not make infection 3, 
MtDMI3)；下游共生信号通路的激活因子，包括

百脉根细胞核未知功能蛋白基因(Lotus japonica 
CCaMK phosphorylation substrate, LjCYCLOPS)/
蒺藜苜蓿细胞核未知功能蛋白基因 (Medicago 
truncatula interacting protein of DMI3, MtIPD 3)、
蒺 藜 苜 蓿 共 生 基 因 (Medicago truncatula 
VAPYRIN, MtVPY)、百脉根结瘤信号通道蛋白基

因(Lotus japonica nodulation signaling pathway 1, 
LjNSP1)、蒺藜苜蓿结瘤信号通道蛋白基因

(Medicago truncatula nodulation signaling 
pathway 2, MtNSP2)和百脉根 E3 泛素连接酶基

因 LjCerberus[9]。水稻中也发现了一些豆科植物

共生相关的同源基因。例如，水稻细胞膜类受体

激酶基因 (Oryza sativa chitin elicitor receptor 
kinase 1, OsCERK1)、共生受体样蛋白激酶基因

(Oryza sativa symbiosis receptor-like kinase, 
OsSYMRK)、钾离子通道基因 OsCASTOR、钾离

子通道基因 OsPOLLUX、钙/钙调素蛋白激酶基

因 (Oryza sativa calcium- and 
calmodulin-dependent protein kinase, 
OsCCaMK)/(Oryza sativa does not make 
infection3, OsDMI3)、转录因子基因(Oryza sativa 
CCaMK phosphorylation substrate, OsCYCLOPS)/ 
(Oryza sativa interacting protein of DMI3, 
OsIPD3)、GIBBERELLIC-ACID INSENSITIVE 
(GAI), REPRESSOR of GAI (RGA), and 
SCARECROW (SCR)(GRAS) 转 录 因 子 基 因

(Oryza sativa nodulation signaling pathway 1, 
OsNSP1) 和 (Oryza sativa nodulation signaling 
pathway 2, OsNSP2)(表 1)。由于水稻主要种植在

不利于 AMF 存活和根系感染的淹水环境中，因

此，水稻与 AMF 共生的研究相对较少[26]。 

1.1  AMF 预侵染和相互识别 
AMF 与水稻共生关系的建立始于共生体双

方物理接触前的信号传导，包括水稻释放的独角

金内酯(strigolactones, SLs)和角质单体及 AMF

孢子分泌的菌根因子(mycorrhizal factors, myc 

factors)[27]。水稻中的 SLs 生物合成始于 β-胡萝

卜素异构酶 D27 (DWARF27, D27)对 β-胡萝卜素

的异构化，该异构化产物被两种类胡萝卜素裂解

双加氧酶(DWARF10, D10)和(DWARF17, D17)裂

解，从而形成卡内酯[28]。卡内酯再被水稻的细胞

色素 P450 家族成员(Os01g0700900, Os900)氧化

后进一步转化为 5- 脱氧独脚金醇 (2′-epi-5- 

deoxystrigol)；水稻 Os900 是拟南芥细胞色素

P450 家族成员(more axillary growth 1, MAX1)的

同系物[11]。水稻 OsNSP1 和 OsNSP2 是 GRAS

家族的 2 个转录因子，在 SLs 合成过程中不可

或缺[12]。当 AMF 孢子感知到水稻释放的 SLs

和角质单体后，AMF 也会释放一些菌根因子；

菌根因子其化学本质是一类短链几丁质寡聚物   

(chitin oligomers, Cos)和脂质几丁寡聚糖(lipo- 

chitooligosaccharides, LCOs)，在水稻中已鉴 

定的菌根因子尚未能引起与 AMF 相关基因的

转录[27]。 

1.2  水稻信号感知 
水稻接收到菌根因子信号后，信号从根表皮

细胞的质膜传递到细胞核内。水稻 OsCERK1 是

真菌几丁寡聚糖的潜在受体，对 AM 共生体的

建立至关重要[13]。同时它也是豆科植物菌根因

子 受 体 (Nod factor receptor 1, NFR1)/(LysM 
receptor kinase 3, LYK3)最接近的水稻同源物，  
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表 1  AMF 与水稻共生建立相关基因 
Table 1  Genes associated with the symbiosis establishment of AMF and rice 
AMF 与水稻共生建立过程 
AMF-rice symbiosis establishment process 

基因名 
Gene 

基因 ID 
Gene ID 

功能 
Function 

参考文献 
References 

AMF 预侵染和相互识别 
AMF pre-infection and mutual 
recognition 

    

SLs 生物合成 
SLs biosynthesis 

D27 Os11g0587000 β-胡萝卜素异构化 
β-carotene isomerization 

[10] 

D10 Os01g0746400 裂解异构化产物，形成卡内酯；并参

与 AMF 菌足形成 
Cleavage of β-carotene isomerization 
products to carnetes; and participation 
in AMF hyphopodium formation 

[10] 

D17 Os04g0550600 裂解异构化产物，形成卡内酯；并参

与 AMF 菌足形成 
Cleavage of β-carotene isomerization 
products to carnetes; and participation 
in AMF hyphopodium formation 

[10] 

Os900 Os01g0700900 氧化卡内酯 
Carlactone oxidation 

[11] 

 OsNSP1 Os03g0408600 GRAS 转录因子 
GRAS-domain transcription factor 

[12] 

 OsNSP2 Os03g0263300 GRAS 转录因子 
GRAS-domain transcription factor 

[12] 

寄主信号感知 
Symbiotic signal perception 

    

Myc-factor 识别 
Myc-factor perception 

OsCERK1 Os08g0538300 真菌几丁寡聚糖的潜在受体，促进共

生；识别几丁质或肽聚糖并触发植物

免疫反应 
Potential receptor for fungal 
chitooligosaccharide signals to promote 
AM symbiosis; recognition of chitin or 
peptidoglycan and trigging of plant 
immunity responses 

[13-14] 

预侵染信号识别 
Pre-infection signals recognition 

OsSYMRK Os07g0568100 感知共生信号，通过自身激酶结构域

传递到寄主细胞内部 
Perceived symbiotic signals and 
transmitted them to the host cell interior 
via its intracellular kinase domain 

[15] 

OsCASTOR Os03g0843600 编码钾离子通道蛋白，激活细胞核中

钙离子的振荡 
Encoded a potassium channel protein that 
activated Ca2+ spiking in the nucleus 

[16] 

OsPOLLUX Os01g0870100 编码钾离子通道蛋白，激活细胞核中

钙离子的振荡 
Encoded a potassium channel protein that 
activated Ca2+ spiking in the nucleus 

[16] 

    (待续) 
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    (续表 1) 

AMF 与水稻共生建立过程 
AMF-rice symbiosis establishment process 

基因名 
Gene 

基因 ID 
Gene ID 

功能 
Function 

参考文献 
References 

寄主信号转导 
Symbiotic signal transduction 

OsCCaMK/ 
OsDMI3 

Os05g0489900 编码 Ca2+/CaM 依赖的蛋白激酶，激活

下游 AM 共生基因 
Encoded Ca2+/CaM-dependent protein 
kinase that activated downstream AM 
symbiotic genes 

[17] 

OsCYCLOPS/ 
OsIPD3 

Os06g0115600 作为 CCaMK 的底物发生磷酸化并促

进 AM 共生基因转录 
The phosphorylation target of CCaMK 
and promotion of AM symbiosis genes 
transactivation 

[18] 

AMF 共生体形成 
AM symbiosis establishment 

OsRAM1 MTR_7g027190 介导 AMF 菌足形成 
Hyphopodium formation  

[19-20] 

D3 Os06g0154200 介导 AMF 菌足形成 
Hyphopodium formation  

[10] 

OsNOPE1 Os04g01520 介导 AMF 菌足形成 
Hyphopodium formation  

[21] 

丛枝形成 
Arbuscule formation 

OsSTR1 Os09g0401100 参与植物将脂肪酸传递给 AMF 的过

程中 
The diffusion of fatty acids from rice to 
AMF 

[22] 

OsSTR2 Os07g0191600 参与植物将脂肪酸传递给 AMF 的过

程中 
The diffusion of fatty acids from rice to 
AMF 

[22] 

OsADK1 PRJNA796622 调控丛枝发育 
Arbuscule development 

[23] 

共生过程中的养分交换 
Nutrient exchange during the symbiotic 
process  

    

直接 P 吸收途径 
Direct P uptake pathway 

OsPT2 Os03g0150800 水稻直接 P 吸收途径 P 吸收 
P uptake via the direct P uptake pathway 

[24-25] 

OsPT6 Os08g0564000 水稻直接 P 吸收途径 P 吸收 
P uptake via the direct P uptake pathway 

[24-25] 

菌根 P 吸收途径 
Mycorrhizal P uptake pathway 

OsPT11 Os01g0657100 将磷酸盐从丛枝转运到皮层细胞 
P transport from the arbuscules to the 
cortical cells 

[24] 

OsPT13 Os04g0186800 P 信号感知 
P signal perception 

[24] 

直接 N 吸收途径 
Direct N uptake pathway 

OsAMT1;1 Os04g0509600 水稻直接 N 吸收途径 N 吸收 
N uptake via the direct N uptake 
pathway 

[25] 

OsAMT1;3 Os02g0620500 水稻直接 N 吸收途径 N 吸收 
N uptake via the direct N uptake pathway 

[25] 

菌根 N 吸收途径 
Mycorrhizal N uptake pathway 

OsAMT3;1 Os01g0870300 将 NH4
+转移到皮层细胞 

Transfer of ammonium to the cortical cells  
[25] 
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识别几丁质或肽聚糖并触发植物免疫反应，但

OsCERK1 如何实现此双重功能尚未可知[13-14]。

水稻 OsSYMRK 基因位于细胞膜上，编码 LRR-
类受体蛋白激酶(leucine-rich repeat receptor-like 
kinase, LRR-RLK)，其能感知共生信号，通过自

身激酶结构域传递到寄主细胞内部，被认为是未

知菌根因子受体的共受体[15]。水稻 OsCASTOR
和 OsPOLLUX 基因位于 OsSYMRK 基因下游，

编码位于细胞核膜上的 2 个钾离子通道蛋白，激

活细胞核中钙离子的振荡[16]。 

1.3  水稻信号转导 
钙离子振荡信号必须被识别并转导才能激活

共生信号通路下游的基因表达。利用水稻共生功能

缺失突变体发现了钙离子振荡的转导器 OsCCaMK/ 

OsDMI3[17]。在水稻 OsCCaMK/OsDMI3 基因下

游，OsCYCLOPS 基因编码的蛋白通过其 C-末

端的卷曲螺旋结构域与 OsCCaMK/OsDMI3 在

细胞核内发生相互作用，并且作为 OsCCaMK 的

底物发生磷酸化[18]。OsCCaMK 和 OsCYCLOPS

形成的复合物与调节蛋白 DELLA 相互作用，

诱导下游调节因子的表达 [19]。苜蓿中的 2 个

DELLA 蛋白(DELLA1 和 DELLA2)及豌豆中的

2 个 DELLA 蛋白(LA 和 CRY)在功能上存在冗

余，都能独自促进丛枝的发育[29]，但在水稻中，

单个 DELLA 蛋白(slender rice 1, OsSLR1)发挥

了同样的作用。 

1.4  AM 共生体形成 
在 AM 共生体形成阶段，AMF 菌丝与水稻

根系接触后形成菌足。水稻根部细胞在感受到菌

根因子信号后，通过重组细胞质骨架形成 AMF

侵入前器官(prepenetration apparatus, PPA)，该结

构包括许多 AMF 附着位点。菌足在成功躲避水

稻防御系统后可通过 PPA 的引导进入根系皮层

细胞完成 AMF 的入侵过程[20]。在菌足和 PPA 形

成过程中，菌根因子仍发挥与 AM 共生体形成前

阶段类似的作用，引发水稻胞内钙离子振荡，从

而促进 AMF 和水稻相关组织形态发生改变[30]。

Oryza sativa reduced arbuscular mycorrhiza 1 
(OsRAM1, 水稻中又名 OsGRAS2)是一种 GRAS

结构域转录因子，在水稻中介导了 AMF 菌足的

形成 [29,31] 。在百脉根中， reduced arbuscular 

mycorrhiza 1 (RAM1) 通 过 与 CCaMK 和

CYCLOPS 复合体直接结合被激活[19]，但在水稻

中，CCaMK 和 CYCLOPS 是否参与了 AMF 菌

足的形成尚未可知[27]。此外，SLs 也参与了 AMF
菌足的形成，研究发现将水稻 D10 和 D17 基因

敲除后，AMF 菌足的形成大量减少，DWARF3 

(D3)也促进了 AMF 菌足的发育，但是其机制尚

未可知[10]。水稻 Oryza sativa no perception 1 

(OsNOPE1) 基 因 编 码 的 N- 乙 酰 葡 糖 胺

(N-acetylglucosamine, GlcNAc)对 AMF 菌足的形

成也是必需的[21]。 

1.5  丛枝形成 
丛枝在 AM 共生过程中扮演着重要的角色，

其被寄主植物细胞质膜所衍生出的围丛枝膜

(periarbuscular membrane, PAM)完全包裹。2022
年水稻中鉴定出一个关键蛋白激酶(Oryza sativa 

arbuscule development kinase 1, OsADK1)，其在

调控丛枝发育的过程中发挥着不可或缺的作  
用[23]。位于 PAM 膜上的 2 个 half-size ABC 转运

体，即 (stunted arbuscule 1, STR1) 和 (stunted 
arbuscule 2, STR2)，参与水稻将脂肪酸传递给

AMF 的过程，进而直接影响丛枝的形成[22]。此

外，MYB 家族转录因子(Oryza sativa phosphate 
starvation response 2, OsPHR2)是响应磷(P)水平

并调控丛枝菌根共生的关键因子，其直接影响丛

枝菌根在水稻根部的定殖，在菌根磷酸盐吸收和

水稻产量增加过程中发挥关键作用[32]。 
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1.6  共生过程中的营养交换 
水稻中有 2 条营养吸收途径，一条是直接营

养吸收途径，水稻在感知土壤中的氮(N)、P 等

营养元素浓度后，通过根表皮和根毛直接从土壤

中吸收营养；另一条是菌根营养吸收途径，通过

AMF 根外菌丝获取营养[24-25]。当土壤中的 P 被

AM 菌丝体吸收时，P 聚集形成 polyP，polyP 链

沿着菌丝移动，在丛枝中重新水解为 P，并通过水

稻 PAM 膜上的 P 转运体(Oryza sativa phosphate 
transporter11, OsPT11)转运到皮层细胞[24]。水稻

PAM 膜上另外一个磷酸盐转运子 (phosphate 
transporter13, PT13)对磷酸盐转运无实质作用，

其主要功能可能是 P 信号感知[24]。AMF 既可以

利用无机态的 N 如铵盐或硝酸盐，也可以利用

有机态的 N 如氨基酸，然而铵盐可能是 N 吸收

的主要形式，因为其可以直接进入谷氨酰胺合成

酶/谷氨酸合成酶循环并转化为精氨酸[25,33]。在

丛枝中，精氨酸又重新转化为铵盐，然后转移到

围丛枝空间，并由位于 PAM 膜上的铵盐转运体

(Oryza sativa ammonium transporter 3;1, 
OsAMT3;1)转移到皮层细胞。接种 AMF 后，

OsAMT3;1 基因上调表达，而 Oryza sativa 
ammonium transporter 1;1 (OsAMT1;1)和 Oryza 
sativa ammonium transporter 1;3 (OsAMT1;3)基
因下调表达，OsAMT1;1 和 OsAMT1;3 基因可能

是水稻直接 N 吸收途径的主效基因[25,34]。 

2  稻田生态系统中 AMF 群落研

究进展 
2.1  稻田生态系统中 AMF多样性研究概况 
2.1.1  稻田湿地中 AMF 的多样性 

关于稻田淹水环境下水稻根中是否存在

AMF 的定殖，不同研究的结论不同。早期由于

研究手段的限制，很多研究发现在缺氧的稻田环

境中极少或者几乎不存在 AMF 的定殖，但也同

时指出，淹水环境下的稻田土壤中存在足够的

AMF 繁殖体，当土壤变干之后，这些 AMF 繁殖

体仍然能够侵染水稻[35-36]。随着高通量测序技术

的发展，越来越多的研究证实 AMF 能够在稻田

湿地环境中生存，甚至在持续淹水 30 d 的环境

下，水稻根中仍然存在 AMF 的定殖[5]。此外，

Li 等调查湖南省 9 个稻田样地的 AMF 侵染率时

发现其根内 AMF 侵染率接近 5%[6]；Wang 等对

广州市、清远市稻田湿地的调查发现 AMF 在高

化肥施用的稻田湿地环境中普遍存在，并且在孕

穗期和成熟期，水稻根内具有较高的 AMF 多样

性水平[7]；Chen 等调查了东南 4 省 7 个不同地

区水稻根系中 AMF 的定殖情况，发现在广东省

惠州市 AMF 的定殖率达到最高值(19.5%)，而且

球囊霉属(Glomus)为优势属[8]。目前，在稻田湿

地环境中报道的 AMF 真菌属包括：球囊霉属

(Glomus)、根孢囊霉属(Rhizophagus)、盾巨囊霉

属(Scutellospora)、管柄囊霉属(Funneliformis)、
硬 囊 霉 属 (Sclerocystis) 、 无 梗 囊 霉 属

(Acaulospora)、近明囊霉属(Claroideoglomus)、
类 球 囊 霉 属 (Paraglomus) 、 和 平 囊 霉 属

(Pacispora)、巨孢囊霉属(Gigaspora)、雷德克

囊霉属(Redeckera)、双型囊霉属(Ambispora)和
多孢球囊霉属(Diversispora)[37-41]。 
2.1.2  稻田旱作环境中 AMF 的多样性 

相较于稻田湿地环境，稻田旱作环境水稻根

中 AMF 的定殖率较高。对孟加拉国东南部旱作

水稻样地的调查发现，水稻根中 AMF 的定殖率

在 14%−47%之间，球囊霉属和类球囊霉属是优

势属，其次是盾巨囊霉属、无梗囊霉属、近明囊

霉属、多孢球囊霉属、巨孢囊霉属和原囊霉属

(Archaeospora)[42]。对尼日利亚西南部旱作水稻

样地的调查同样发现了水稻根内较高的 AMF 定

殖率(33.6%−76.2%)，球囊霉属是丰度最高的属，

摩西管柄囊霉 (Funneliformis mosseae=Glomus 
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mosseae)是丰度最高的种(96.2%)，其次是根内根

孢 囊 霉 (Rhizophagus irregularis=Glomus 
intraradices)、幼套近明球囊霉(Claroideoglomus 
etunicatum)和 Glomus clareium[43]。此外还有硬囊

霉属、根孢囊霉属、雷德克囊霉属、双型囊霉属

等[44]。稻田旱作环境中 AMF 多样性与稻田湿地

环境中相当，可能原因是随着高通量测序技术的

发展，越来越多稻田湿地中的 AMF 种类被检测

出来。 
2.1.3  稻田生态系统中常见 AMF 的种类 

近 30 年来，随着新技术的发展与应用，对

AMF 的分类有了很大的进步。近年来普遍接受

的 AMF 分类系统将 AMF 单独归为球囊菌门，

下设有 1 纲 4 目 11 科 25 属近 315 个物种[40-41]。

据不完全统计，稻田生态系统中已见报道的

AMF 属包括根孢囊霉属、管柄囊霉属、球囊霉

属、盾巨囊霉属、无梗囊霉属、近明囊霉属、类

球囊霉属、多孢球囊霉属、巨孢囊霉属、双型囊

霉属、原囊霉属、和平囊霉属、硬囊霉属、雷德

克囊霉属、伞房球囊霉属(Corymbiglomus)和齿盾

囊霉属(Dentisculata)等 16 个[7-8,45-47]。从 2013 年

完成根内根孢囊霉 DAOM197198 全基因组测序

至今，研究共报道了 2 目 8 个 AMF 种类的全基

因组信息[48-49]。根内根孢囊霉 DAOM197198 是

最早完成全基因组测序的菌株，因此也被一直作

为 AMF 研究的模式菌株，也是 AMF 与水稻互

作研究中最常用的菌株。除此之外，摩西管柄囊

霉、地表球囊霉(Glomus versiforme)、地球囊霉

(Glomus geosporum) 和 幼 套 球 囊 霉 (Glomus 
etunicatum)也是 AMF 与水稻互作研究中较为常

用的菌株[50-52]。 

2.2  稻田生态系统中 AMF 多样性的影响

因素  
稻田生态系统中 AMF 物种多样性及其分布

特征受多种因素的影响，是各种生物和非生物因

素共同作用的结果。 
2.2.1  寄主植物 

由于 AMF 是水稻根内专性共生真菌，水稻

品种、生长发育时期、根系形态和分泌物等均可

能影响 AMF 的识别和侵染，进而影响 AMF 的

群落组成和多样性等。不同水稻品种在长势、生

理代谢、养分吸收等各个方面存在显著不同，这

些不同也可影响 AMF 的多样性。例如，Parvin
等通过比较 2个传统水稻品种和 3个现代高产品

种根系中的 AMF 多样性发现，传统品种根系的

AMF 多样性高于现代品种，现代育种导致的水

稻农艺性状、生理特性、AMF 共生信号途径基

因的改变可能是导致 AMF 多样性降低的主要原

因[46]。此外，不同水稻品种根系分泌的具有不

同活性的 SLs 结构类似物，可能影响 AMF 对水

稻根的特异性侵染，进而影响 AMF 在稻田中的

多样性和分布特征[53]。水稻品种对 AMF 多样性

影响的强度及影响机制尚有待研究。水稻不同生

长发育时期对养分需求量的不同显著影响水稻

根内 AMF 的多样性。例如，Wang 等通过调查

华南稻田湿地水稻不同生育期根内 AMF 的多样

性发现，相较于营养生殖期(幼苗期和分蘖期)，
生殖生长期(孕穗期和成熟期)水稻根内具有较

高的 AMF 多样性水平[7]，可能原因是水稻生殖

生长期对养分的需求量更高，对 AMF 的需求更

强，因而 AMF 的多样性更高。水稻是丛生根系

系统，主要包括冠根、大侧根、小侧根 3 种不同

的根系类型。2015 年有两项研究报道不同水稻

根系形态影响 AMF 的定殖情况[54-55]，AMF 主要

在大侧根中定殖，而冠根和小侧根中几乎不存在

AMF 的定殖。主要原因是冠根具有高度木质化

的屏障，而且具有较多通气组织，AMF 很难侵

染；小侧根无皮层组织，AMF 不能形成丛枝结

构；大侧根细胞壁具有弹性的皮层组织，AMF
可以在水稻的大侧根中定殖。目前尚无研究重点
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关注不同根系形态水稻根内AMF的多样性情况。 
2.2.2  环境因子和栽培管理措施 

稻田生态系统中 AMF 群落还受到湿地环境

因子(如水分、土壤理化因子等)和栽培管理措施

(如施肥、水稻轮作等)的影响[26]。区别于陆地生

态系统，湿地生态系统(包括稻田湿地生态系统)
中淹水环境是影响 AMF 群落的首要因素。淹水

环境可通过影响水稻根表铁膜、根系构型和根系

解剖结构影响 AMF 侵染率，如形成铁膜、降低

根系分枝指数(大侧根数目/冠根长度)、改变通气

组织面积等[56-57]。水稻根系发达的通气组织可以

给 AMF 提供更多的根系泌氧，增加 AMF 的侵

染，但发达的通气组织也可能挤压皮层细胞的面

积，降低 AMF 的定殖[56]，其影响 AMF 侵染和

多样性水平的机制还有待更深入的研究。土壤理

化因子也是稻田中影响 AMF 群落结构和多样性

的重要因素。Parvin 等对孟加拉国水稻根系进行

调查发现，除了土壤盐分和 As 含量之外，土壤

pH、水分、有机质含量和植物有效 P 含量对 AMF
群落组成有重要影响[46]；Ibne Baki 等对孟加拉

国旱稻根系进行调查发现，AMF 的定殖率受 pH
影响，而 AMF 群落组成与土壤速效 P 含量极显

著相关[42]；Sarkodee-Addo 等分析了加纳 6 个不

同地区雨养水稻根内 AMF 的群落结构，发现土

壤速效 P 是影响 AMF 群落结构的主要决定因 
素[38]。此外，水稻栽培管理措施，如施肥、水

稻轮作等也会影响 AMF 的多样性。高化肥投入

可通过降低寄主对 AMF 的依赖进而降低 AMF
多样性和寄主根内定殖率。例如，Lumini 等发

现稻田传统管理方式(单施化肥)相较于有机管

理方式(化肥+有机肥)AMF 群落多样性更低[36]；

Watanarojanaporn 等同样报道，传统栽培制度(高
肥料投入)相较于稻田集约化管理制度(低肥料

投入) AMF 多样性更低；传统栽培管理制度下，

水稻根中只存在球囊霉属真菌，而稻田集约化管

理制度下水稻根中存在球囊霉属和无梗囊霉属

的 AMF[58]。轮作是水稻的一种重要种植模式，

不仅有利于防治病虫害、改善土壤肥力，还能达

到增产增收的目的。长期单一种植水稻会导致

AMF 的某些属(如伞房球囊霉属、球囊霉属、根

孢囊霉属等)消失，但出现齿盾囊霉属[59]。相较

于单一种植水稻，水稻-大豆轮作可以显著增加

下一季稻田的 AMF 孢子密度，而水稻-洋葱轮作

的结果与之相反[60]。水稻生产过程中还会受到

各种病虫害的影响。Tian 等报道感染稻瘟病菌

(Magnaporthe oryzae)的水稻根系 AMF 总侵染率

和丛枝侵染率仍然在 20%以上[61]，与无染病稻

田旱地的研究相差不大。Bernaola 等发现感染稻

水象甲、秋夜蛾、纹枯病的水稻根系 AMF 侵染

率都在 6%以上[62]，与稻田湿地其他研究相比，

AMF 侵染率未受到水稻病虫害的影响。由于相

关研究较少，无法明确判断病虫害对 AMF 多样

性的影响。 

3  稻田生态系统中 AMF 的生态

功能 
水稻是 AMF 与非豆科植物互作研究中的模

式寄主。在以往 AMF 与旱稻或旱作水稻互作的

研究中，AMF 可以与水稻建立良好的共生关系，

并对水稻一系列生理活动包括养分吸收、抗性等

产生重要影响[63-64]。当 AMF 与种植于湿地环境 
的水稻互作时，由于受到稻田厌氧环境的影响，

AMF 在水稻根中的侵染率显著降低，与此同时，

菌根 P 吸收途径也受到抑制；我们前期的研究发

现，在淹水环境下，菌根植株的 P 水平始终高于

或接近于非菌根植株，表明在淹水环境下仍然有

大量的 P 通过菌根途径提供给水稻，AMF 在稻

田淹水环境中仍然发挥着重要的功能[65]。稻田

生态系统中 AMF 的生态功能参见图 2。 
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图 2  稻田生态系统中 AMF 的生态功能 
Figure 2  Ecological functions of arbuscular mycorrhizal fungi (AMF) in paddy fields. 

 
3.1  AMF 对水稻生长发育的效应 

AMF 对水稻生长发育的效应不一致，既有

促生效应[66-67]，也有抑制效应[65,68-69]。AMF 与

水稻互作的结果主要取决于它们之间的养分交

换。当 AMF 给水稻提供的矿质营养高于水稻的

碳(C)投入时，菌根效应表现为正效应，当 AMF
给水稻提供的矿质营养弥补不了水稻较高的 C
消耗时，菌根效应表现为负效应[1,70]。AMF 与水

稻互作的结果也取决于 AMF 种类和水稻基因 
型[71]。不同 AMF 分泌的蛋白多数具有谱系特异

性，因此可能影响水稻特异性和水稻的转录重组

过程[72]；即使接种同一种 AMF，不同水稻基因

型的菌根效应也有差异[73]。因此，在进行 AMF
与水稻互作的研究时，选用合适的水稻-AMF 组

合至关重要。此外，稻田环境因子(如淹水、遮

荫等)和栽培管理措施(如施肥、轮作等)也是影响

AMF 与水稻互作的重要因素。淹水主要通过影

响水稻根系构型和解剖结构、水稻与 AMF 之间

的“碳磷交易”，以及土壤氧化还原电位和 pH，

进而影响菌根效应[54-56,65,74-75]；我们最近的一项
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研究表明，遮荫环境通过降低水稻与 AMF 之间

的养分交换，以及诱导水稻的防御反应，进而影

响水稻的菌根响应[76]。稻田栽培管理措施(如施

肥、轮作等)也是影响 AMF 与水稻互作的重要因

素。施肥主要通过影响水稻的营养情况，进而影

响 AMF 的生态功能[1,77]；轮作主要通过提高土

著 AMF 的活性增加水稻的营养吸收[78]。越来越

多的证据表明寄主植物和 AMF 之间的关系并非

单一的正效应或者负效应，而是表现为从共生到

寄生的连续体，包括典型的互惠共生、偏利共生

及寄生等多种形式。同时，在一定条件下，共生

和寄生的关系也可以相互转化[79]。 

3.2  AMF 对水稻养分吸收利用的效应 
AMF 不能进行光合作用，需要从水稻获取

碳水化合物以满足自己的生长需求，与此同时，

它也会为水稻提供所需的矿质养分，主要包括

P、N 等[66-67,80]。AMF 主要通过根外庞大菌丝网

络扩大水稻可吸收的土壤营养范围，同时，AMF
分泌的有机酸、铁载体和磷酸酶等物质还能矿化

土壤有机 P 和有机 N，促进水稻对无机 P、N 的

吸收[81]。例如，接种 AMF 显著提高了土壤 AMF
孢子数、土壤酶活和水稻根系分泌物中草酸、马

来酸和乳酸的分泌，增加了水稻的养分吸收和产

量[81]。此外，AMF 还增加了 P、N 向水稻籽粒

中的再分配，进而增加水稻产量，并降低稻田 P、
N 损失[82]。例如，一项大田试验结果表明，低肥

力水平下，接种 AMF 显著增加了水稻的穗/地上

部 N 比和穗/地上部 P 比[82]。但与很多陆生植物

相似，土壤高 P 和高 N 水平也会抑制 AMF 对水

稻 P、N 吸收的效应。可能的原因：一是较高的

土壤 P、N 浓度会抑制水稻根部分泌 SLs，进而

抑制 AMF 在水稻根系的定殖[53]；二是土壤高 P
和高 N 水平改变了水稻的营养状况，降低了对

AMF 的依赖，从而抑制了 AMF 的侵染、菌丝的

伸长和生长、AMF 的代谢活性等，进而抑制了

AMF 对水稻 P 和 N 的吸收[1,77,82]。 
AMF 不仅能够增加水稻 N、P 等大量元素

的吸收，还能通过直接或间接的作用影响水稻对

微量元素的吸收。已报道的微量元素主要包括铁

(Fe)、铜(Cu)、钠(Na)、硼(B)、锌(Zn)、铝(Al)、
锰(Mn)、硒(Se)等[83-84]。AMF 可以通过间接改

变水稻根围其他微生物群落的丰度，或与其他微

生物共同作用增加水稻的微量养分吸收[52]。例

如 ， 接 种 AMF 增 加 了 土 壤 中 厚 壁 菌 门

(Firmicutes)细菌的丰度及 Se 的可利用性，水稻

籽粒中 Se 的积累增加[52]。AMF 对水稻微量元

素吸收的直接作用机制未见报道。在其他植物

中，对于一些移动性较强的微量元素，如 Cu、
Zn，AMF 主要通过其根外菌丝网络扩大植物根

系的吸收范围，帮助植物获取它们；对于一些

易被土壤固定、移动性较弱的元素，AMF 主要

通过分泌一些有机酸、铁载体和磷酸酶等物质

矿化它们，从而帮助植物吸收[85]。目前的研究

大多局限于 AMF 对水稻微量元素吸收的效应，

AMF 帮助水稻吸收微量元素的机制需进一步

明确。 

3.3  AMF 对水稻抵御生物和非生物胁迫

的效应 
AMF 除了能够帮助水稻有效吸收营养物质

外，还能够增强水稻对于害虫、杂草和病原菌等

生物胁迫的抵抗能力，并提高水稻对干旱、盐碱、

重金属等非生物逆境胁迫的抵抗能力。 
3.3.1  AMF 对水稻抵御生物胁迫的效应 

水稻在生长的各个时期和阶段都容易遭受

病虫害侵害。水稻常见病害主要包括水稻白叶枯

病、恶苗病、纹枯病、稻瘟病 4 种；虫害主要包

括二化螟、三化螟、大螟、稻纵卷叶螟、稻飞虱

5 种[86]。AMF 帮助水稻防御草食昆虫的研究较

少且结论不一。例如，接种根内根孢囊霉可以增

强水稻植株对象鼻虫(Lissorhoptrus oryzophilus)
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的抗性[68]，接种摩西管柄囊霉可以抑制根结线

虫(Meloidogyne graminicola)的繁殖[87]。然而也

有研究发现，接种 AMF 之后水稻植株上的稻水

象甲和秋夜蛾幼虫的数量更多[63]。AMF 帮助水

稻防御虫害的机制有待进一步探讨。AMF 与水

稻共生可以增强对稻瘟病菌的抗性。例如，Tian
等研究发现，接种 AMF 可以提高栽培稻和野生

稻对稻瘟病菌的抗性[61]；Campo 等对 12 个水稻

品种进行盆栽试验同样发现，接种 AMF 可以提

高水稻对稻瘟病菌的抗性[88]。AMF 主要通过激

活生长素和水杨酸途径诱导水稻病程相关蛋白

的合成，增强水稻对稻瘟病菌的防御能力[61]。

总体上，关于 AMF 与水稻共生体能否及如何防

御水稻病虫害尚未阐明，需要进一步研究 AMF 抵

抗病原菌、线虫攻击在分子水平上的应答机制。 
3.3.2  AMF 对水稻抵御非生物胁迫的效应 

AMF 还具有提高水稻抵御干旱、盐碱、重

金属等非生物胁迫的能力。水稻由于长时间生长

在淹水环境中，相较于其他作物对干旱胁迫更敏

感[89]。不少研究报道，AMF 可以帮助水稻抵御

干旱胁迫[50,90-91]。AMF 主要通过改变水稻生理

状态增强水稻对干旱的耐受性，主要机制包括：

(1) 增加水稻光合效率或水分利用效率[50]；(2) 
帮助水稻积累渗透保护和抗氧化物质，减少过氧

化氢(H2O2)的积累和脂质氧化损伤[50]。例如，有

研究表明，干旱胁迫下，菌根共生水稻的叶绿素

荧光、气孔导度、ABA 和 IAA 含量较非菌根共

生水稻显著升高[90]；也有研究发现，菌根共生

水稻剑叶蔗糖、总可溶性糖、游离脯氨酸含量、

叶片叶绿素荧光和净光合速率较非共生水稻显

著升高[50]。 
水稻是一种对盐胁迫敏感的植物，不少研究

发现 AMF 可以增强水稻抗盐碱的能力[64,92-93]。

AMF 主要从营养、生理和生化等方面帮助水稻

抵御盐胁迫。AMF 可以通过减少 Na+的吸收，

以及从地上部向地上部的转运增强水稻的耐盐

能力，AMF 也可以通过提高水稻光合作用效率

改 善 水 稻 在 盐 胁 迫 下 的 生 长 [92] 。 例 如 ，

Norouzinia 等研究发现，盐胁迫下，AMF 增加

了水稻叶片总叶绿素含量、植株 K+/Na+比，降

低了地上部 Na+/地下部 Na+比[93]。此外，AMF
还可以帮助水稻积累渗透调节物质，如脯氨酸、

甜菜碱、糖类等，并增强抗氧化酶活性或增加抗

氧化物质积累，增强水稻抵御盐胁迫的能     
力[64,93]。例如，Norouzinia 等通过大田实验的分

析研究表明，接种 AMF 通过降低土壤中 H2O2

含量、增加水稻过氧化氢酶(catalase, CAT)活性和

游离脯氨酸含量，降低盐胁迫的负面效应[93]。 
水稻对土壤重金属和准金属具有很强的富

集能力，易导致稻米中重金属和准金属含量超

标。关注最多的稻田重金属和准金属污染包括镉

(Cd)、Zn、铅(Pb)、Cu、As 等，而接种 AMF 可

以减轻 Cu、Zn、Pb、Cd 和 As 等对水稻的毒害

作用[94]。AMF 主要通过直接效应和间接效应来

缓解重金属胁迫。直接效应是指 AMF 通过菌丝

结构吸附重金属，将重金属转运至液泡中隔离，

或排至细胞外，或分泌某些物质(如球囊霉素、

抗氧化胁迫酶等)固定土壤中的重金属，减轻重

金属的生理毒害[95-96]。间接效应是指 AMF 通过

影响水稻生长(如改变养分吸收、根系形态等)、
根围环境(如改变根围土壤的物理和化学性质等

影响重金属形态)等方式间接缓解重金属对水稻

的毒性[97-98]。以 As 为例，AMF 通过直接效应缓

解水稻 As 胁迫的机制主要包括：(1) AMF 根外

菌丝分泌球囊霉素，这种富 Fe 糖蛋白与 As (III)
结合形成 As (III)-Fe-As (III)复合物，降低土壤

As 毒性[99]；(2) AMF 将菌根 P 吸收途径吸收的

As 甲基化并分泌到周围环境中，同时减少直接

P 吸收途径吸收的 As (V)[100]。AMF 通过间接效

应缓解水稻 As 胁迫的机制主要包括：(1) AMF
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通过促进水稻生长(提高光合效率、水分利用效

率、P 吸收等)增加水稻的 P:As 比，引起稀释效

应，从而减轻 As 对水稻的毒害作用[101]；(2) AMF
增强水稻的抗氧化酶防御系统，从而提高对 As
的抗性[102]；(3) AMF 可以降低水稻籽粒非有机/
有机 As 浓度比[103]；(4) AMF 下调 Lsi1 和 Lsi2
两个硅酸盐吸收基因的表达，降低 As (III)的  
吸收[104]，上调 GiPT 基因的表达，降低 As (V)的
吸收[105]。 

3.4  AMF 对稻田温室气体排放的效应 
在水稻-AMF-土壤系统中，AMF 是水稻与

土壤之间 C、N 元素转运的主要枢纽；其能够从

水稻中获取一部分的 C 用于自身生长，并通过

菌丝把 C 向根围及根围以外的土壤迁移，增加

稻田土壤的 C 固持；与此同时，AMF 也能够通

过菌丝的延伸扩展植物根系的吸收范围，吸收无

机和有机 N 源并转移至水稻根中，促进水稻的 N
吸收[106]。这种共生模式也许会改变 C、N 元素

在土壤-植物-大气中的分配，进而影响稻田甲烷

(CH4)和氧化亚氮(N2O)等温室气体的排放[107-108]。 
在全球范围内，稻田被视为大气 CH4 的主

要来源，其对全球 CH4 年排放的贡献约为

11%[109]。稻田 CH4 的产生主要由产甲烷菌

(Methanogenus)和甲烷氧化菌(Methanotrophs)共
同决定[110]，AMF 对稻田 CH4 排放的影响很少受

到关注。仅有的研究发现，接种 AMF 可以通过

增加水稻的干物质来增加土壤的 C:N，从而加剧

稻田产 CH4 的 N 限制，进而降低稻田 CH4 的排

放量[107]。N2O 在大气中的含量很低，属于痕量

气体，但其单分子增温潜势却是二氧化碳(CO2)
的 298 倍[111]。N2O 是土壤微生物硝化和反硝化

过程的产物，其中，硝化过程主要与氨氧化细菌

[奇古菌门 (Thaumarchaeota)]和氨氧化古菌 [(β-
变形菌纲中的亚硝化单胞菌属(Nitrosomonas)和
亚硝化螺菌属(Nitrosospira)]相关[112]，而反硝化

过程主要与根瘤菌(Rhizobium)、伯克霍尔德氏菌

目 (Burkholderiales)和红环菌目 (Rhodocyclales)
相关[113-114]，关于 AMF 对稻田 N2O 排放影响的

报道也很少。已有研究发现，接种 AMF 后稻田

土壤的 N2O 排放量显著低于未接种土壤。稻田

N2O 的排放主要受环境途径(蒸腾、蒸发和降水

等)和生物途径(水稻对可溶性 N 的同化作用)的
控制。在稻田淹水阶段，环境途径占主导地位，

接种 AMF促进了生物途径对减少 N2O 排放的贡

献；在稻田排灌阶段，非接种处理环境途径占主

导地位，接种处理通过增加水稻生物量使生物途

径占主导地位；因此，接种 AMF 有降低稻田

N2O 排放的潜力[108]。 

4  AMF在水稻栽培中的潜在应用 
AMF 在农业生产中应用时可以单独使用，

也可以与其他微生物制剂联合使用。单一 AMF
菌剂中繁殖体数量和孢子活性较高，侵染水稻这

类非典型寄主植物时具有较强的优势。然而，单

一 AMF 菌剂未考虑不同 AMF 菌株间生物学特

征和功能差异，而且对水稻生长发育的效应不一

致，因此在稻田应用时，AMF 与其他微生物组

成的复合菌剂效果可能会更好[115]。AMF 与其他

生物防治剂(或农药)联合使用可以产生叠加效

应，帮助水稻吸收养分，抵御非生物和生物胁迫

等。已报道可以与 AMF 联合使用的根围微生物

包括假单胞菌属 (Pseudomonas)、芽孢杆菌属

(Bacillus)、偶氮螺旋菌属(Azospirillum)、伯克霍尔德

菌属(Burkholderia)、草本螺旋菌属(Herbaspirillum)、
类芽孢杆菌属(Paenibacillus)和嗜热一氧化碳链

霉菌(Streptomyces thermocarboxydus)等[116-117]。

这些根围微生物与 AMF 共同作用促进水稻生长

发育的研究相对较多。例如，织片草螺菌

(Herbaspirillum seropedicae)和 AMF 共同作用促

进了水稻生长[117]；接种生脂固氮螺菌(Azospirillum 
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lipoferum)、巨大芽孢杆菌(Bacillus megaterium)
和 AMF 促进了水稻生长，增加了水稻产量[118]；

接种巴西固氮螺菌(Azospirillum brasilense)、伯

克霍尔德菌(Burkholderia cepacia)和 AMF 不仅

促进了水稻生长，还促进了水稻对 P 的吸收[119]。

根围微生物与 AMF 共同作用也可以增强水稻抗

胁迫能力。例如，接种丝核菌(Rhizoctonia solani)
和 AMF 减少了水稻纹枯病的发病[120]；接种巴西

固氮螺菌和 AMF 提高了水稻光合效率和气孔导

度，增加了抗坏血酸盐和脯氨酸含量，进而增强

了水稻抗旱能力[121]；在盐胁迫下，接种恶臭假

单胞菌 (Pseudomonas putida)、荧光假单胞菌

(Pseudomonas fluorescens)和 AMF 通过增加水稻

CAT 活性、脯氨酸含量，提高水稻分蘖数、穗

数、粒数、生物产量和籽粒产量，降低 H2O2 含

量，进而缓解盐胁迫对水稻植株的影响[93]。虽

然已有一些 AMF 与根围微生物联合使用促进水

稻生长和抗逆的案例，但 AMF 与根围微生物共

同作用的研究还处于起始阶段，对于 AMF 与根

围微生物如何相互作用，以及它们共同作用增强

水稻养分吸收和抗逆的内在机制尚不清楚，未来

应加强在这方面的研究。 

5  展望 
随着研究方法与新技术的改进，已有明确的

证据显示稻田生态系统中广泛存在 AMF 与水稻

的共生[6-7,42,76]，这为研究稻田生态系统中 AMF
的生态功能及其与水稻的互作提供了重要的前

提条件。基于以往 AMF 与水稻互作的研究进展，

我们认为未来在 AMF 与水稻互作的研究中还有

以下几个方向需要重点关注。 
(1) 应加强稻田生态系统中 AMF 物种多样

性的研究，并深入探讨 AMF 的群落组成或多样

性水平及其在稻田生态系统中所发挥的生态功

能之间的联系。尽管已有研究关注稻田生态系统

中 AMF 的存在情况，但对于不同地域稻田生态

系统中 AMF 整体群落的状态还所知较少。并且，

关于水稻与 AMF 互作的分子和生化机制的研究

基本都是在水稻旱作(或以旱稻为寄主)的条件

下进行，稻田湿地环境中 AMF 生态功能的研究

尚不深入。 
(2) 对水稻-AMF 相互识别的信号及 AMF

共生建立和维持的分子级联反应的认识还有待

加强。虽已有一些参与到 AMF 与水稻共生过程

中的基因被克隆，功能也得到验证，但 AMF 与

水稻共生建立的整个过程尚未研究清楚，仍有大

量参与其中的基因未被发掘，已克隆的某些基因

的调控机制也有待继续探讨。 
(3) 已有的关于 AMF 促进水稻养分吸收、

增强水稻抗逆性、降低稻田温室气体排放等的机

制研究还停留在生理、生化层面，分子层面的机

制仍有待进一步研究。 
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