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摘要: 测定了高寒草甸生态系统中 17 种常见植物根内 AM 真菌的侵染率，并将 AM 侵染率作为植物的一个功能特征，分析了其

系统发育保守性。结果显示 AM 侵染率均无系统发育信号，其植物进化树中 AM 真菌侵染率的差异更多被最新分支节点所解

释，而不是古老分支节点，说明高寒草甸生态系统中亲缘关系较近的植物，其 AM 侵染水平并不相同，不存在进化的保守性。系

统报道了高寒草甸生态系统中植物系统进化发育与 AM 侵染间的关系，表明了植物系统进化与 AM 侵染间无显著关联。
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Abstract: Arbuscular mycorrhizal ( AM ) fungal colonization in the roots of 17 common plant species were measured to

analysis the phylogenetic conservatism of AM colonization that are believed to be plant functional traits． The results showed

that there were no phylogenetic signals of AM colonization，and its extant significant variation was explained more by

relatively recent than ancient divergences in the phylogeny，suggesting that closely related plant lineages had no similar

traits． Our study systematically reports the relationships between plant phylogeny and AM colonization in an alpine meadow

ecosystem，and highlights no significant relevance between plant phylogeny and AM colonization．
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植物系统发育( Plant phylogeny) 也称系统发生关系，与个体发育相对而言，它是指植物物种的进化历史，

即植物体在整个进化历程中所处的位置及与其他生物体之间的亲缘关系。菌根真菌是一类非常特殊且重要

的土壤微生物，能与 80%的陆生植物根系形成菌根互惠共生体［1］，是地上地下生态系统相互联系的重要节
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点［2］。菌根真菌能够促进植物对氮磷等矿质营养的吸收［3］，增强植物抗逆抗病能力［4］，作为回报，植物提供

给菌根真菌所需的碳水化合物［3］。此外，其他一些证据还表明菌根真菌影响植物群落［5］、土壤微生物群

落［6］、参与土壤团聚体的形成［7-8］。大量研究已经表明植物系统发育极大地影响着菌根真菌的丰度与群落组

成［1，9-11］。如杨柳科植物的系统发育与其外生菌根真菌的丰富度和群落成显著正相关［11］; 亲缘关系越近的兰

科植物其 菌 根 真 菌 的 侵 染 也 越 相 似［12-13］。然 而，以 上 研 究 多 旨 在 探 究 植 物 亲 缘 关 系 与 外 生 菌 根 真 菌

( Ectomycorrhiza，ECM) 、兰科菌根 ( Orchid Mycorrhiza，OM ) 真菌之间的关系，但对于丛枝菌根 ( arbuscular
mycorrhizal，AM) 真菌的侵染水平与植物亲缘关系间的关系仍不清楚。基于此，本文测定了高寒草甸生态系

统中 17 种常见植物根内 AM 真菌的侵染水平，分别从植物科、功能群，系统发育 3 个层面分析了 AM 真菌侵

染水平的差异，旨在探究植物系统发育与 AM 真菌侵染水平间的关系。根据生态位保守理论，植物亲缘关系

越近的物种，生态功能特征越相似。因此，笔者预测亲缘关系越近的植物其根内 AM 真菌的侵染水平也相似，

呈现出强的系统发育保守性。

1 材料与方法

1．1 样地概况与试验设计

本试验采样点位于青藏高原东侧的甘肃省甘南州玛曲县境内的瓦拉卡村，地理位置为 35°58'N，101°53'
E，海拔 3500 m。该地为年均气温 1．2℃的湿润高山气候，月平均气温从最低的 1 月份－10℃到最高的 7 月份

11．7℃，年平均降水量为 620 mm，年日照时间约为 2580 h。植被类型是以嵩草为主的高寒草甸，其优势物种

为矮嵩 草 ( Kobresia humilis ) ，垂 穗 披 碱 草 ( Elymus nutans ) ，鹅 绒 委 陵 菜 ( Potentilla anserina ) 与 露 蕊 乌 头

( Aconitum gymnandrum) 等。土壤类型为草甸黑钙土。生长季为 5—9 月。
2012 年 8 月 22 日，在一块 20 m×20 m 平坦的草甸上，随机选取 3 个 2 m×2 m 的小区，在每个小区内随机

选择 3 个 50 cm×50 cm 的样方，调查该样方内所有植物的丰富度，样方调查中丛生禾草与莎草以丛计数。筛

选出 3 个小区内共有的植物物种，依次在 3 个小区中进行整株挖取。在每个小区内每种植物挖取足量根样

后，混合，作为一个物种根样品。由于研究区植物多为多年生草本植物，大部分植物均为直根系、较粗，很难获

得所需足量细根样，因而本研究仅获得了 17 个物种，共 51 个根样品( 表 1，植物名目采用恩格勒分类系统排

列) 。所有根样都及时置于密封袋内，在低温冰盒中暂存，24 h 内带回实验室处理。选择小而平的研究样地

主要是为了确保研究区域具有较小的空间异质性。所选研究区域的土壤含水量为 42．2%，pH 值为 7．12，总 N
含量为 26 mg /kg，速效 N 含量为 14．47 mg /kg，速效 P 含量为 1．78 mg /kg。
1．2 根样染色和 AM 侵染率的测定

每一样品随机挑取约 50 个根段，在 80℃水浴中用 10%KOH 溶液处理 25 min 后，置于 2%的 HCL 中酸化

30 min，用 0．05%的 Trypan blue 染液( 质量体积比，溶剂为乳酸∶甘油∶水 = 1∶1∶1 的混合物) 常温情况下染色

40—50 min，置于脱色液( 体积比，乳酸∶甘油∶水= 1∶1∶1) 中脱色。脱色 2—3 d 后以 PVLG( 聚乙烯醇 1．66 g，蒸

馏水 10 mL，乳酸 10 mL，甘油 1 mL; 高温下配制) 为浮载剂，将染色完成的根段压制成永久装片。在 10×20 倍

显微镜下使用十字交叉法测定 AM 单位根长侵染率，丛枝侵染率及泡囊侵染率，每个样品至少测定 200 个视

野［14］。丛枝侵染率( AC) 反映了 AM 真菌与植物间物质交换的场所，泡囊侵染率( VC) 反映了 AM 真菌的物

质储存功能，AC /VC 反映了 AM 真菌在物质交换与储存功能间的权衡［15］。
1．3 统计分析

在 SPSS 16．0 软件 ( SPSS Inc．) 中所有数据在进行 arsin 转化后检验其正态性及方差齐性 ( Levene' s 检

验) 。采用单因素方差分析检验 AM 真菌侵染率在物种、科及功能群水平的差异，使用 LSD( Least-Significant
Difference) 法在 95%的置信水平检验显著性差异。采用变异系数( Coefficient of variation，Cv) 来表征不同植物

科之间 AM 真菌侵染率的离散程度，其计算公式为变异系数 Cv = ( 标准误差 SE / 平均值 Mean) × 100%。
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表 1 本研究中所有采集植物的基本信息

Table 1 The basic information of all collected plant in this study

编号
No．

中文名
Chinese name

科名
Family

功能群
Function group

生活史特征
Life story traits

相对丰度
Ｒelative

abundance /%

1 唐松草 Thalictrum aquilegifolium 毛茛科 杂草类 多年生草本 1．00

2 露蕊乌头 Aconitum gymnandrum 毛茛科 杂草类 多年生草本 1．34

3 角茴香 Hypecoum erectum 罂粟科 杂草类 多年生草本 1．34

4 鹅绒委陵菜 Potentilla anserina 蔷薇科 杂草类 多年生草本 3．01

5 青海苜蓿 Medicago sativa 豆科 豆类 多年生草本 8．03

6 密花香薷 Elsholtzia densa 唇形科 杂草类 多年生草本 1．34

7 蓬子菜 Galium verum 茜草科 杂草类 多年生草本 7．69

8 细叶亚菊 Ajania tenuifolia 菊科 杂草类 多年生草本 10．70

9 火绒草 Leontopodium japonicum 菊科 杂草类 多年生草本 3．01

10 灰苞蒿 Artemisia roxburghiana 菊科 杂草类 多年生草本 2．01

11 乳白香青 Anaphalis lactea 菊科 杂草类 多年生草本 3．01

12 青甘韭 Allium przewalskianum 百合科 杂草类 多年生草本 1．34

13 洽草 Koeleria glauca 禾本科 禾草类 多年生草本 1．34

14 垂穗披碱草 Elymus nutans 禾本科 禾草类 多年生草本 20．40

15 中华羊茅 Festuca sinensis 禾本科 禾草类 多年生草本 2．39

16 剪股颖 Agrostis matsumurae 禾本科 禾草类 多年生草本 2．34

17 矮嵩草 Kobresia humilis 莎草科 莎草类 多年生草本 23．75

植物系统进化树根据 APG III 系统中‘Ｒ20120829’亚系统树，使用‘Phylomatic’程序进行构建。植物系

统发育树的枝长使用 Phylocom 4．2( http: / /phylodiversity．net /phylocom / ) 中的‘Bladj’程序进行拟合［16］。植物

进化中每个节点的贡献指数( Contribution indices，CIs) 与整个系统树的谱系信号( Phylogenetic signal) 被用于

确定植物根内 AM 真菌侵染水平的系统保守性。CIs 的计算使用 Phylocom 4．2 中的‘aotf’函数。CIs 介于 0

与 1 之间，反应了整个系统进化树种某个节点分支对现存功能特征差异的贡献; 如果在进化树中功能特征的

差异更多被古老分支节点所解释，而不是最新的分支节点，则该功能特征在进化上是保守的［17］。谱系信号的

计算使用 Ｒ 语言 picante 程序包中的"multiPhylosignal" 函数，利用 K 值法［18］。在 95%的置信水平，若 K ＞ 1

表明被测功能性状具有很强的系统发育信号; K＜1 表明被测功能性状无系统发育信号。

2 结果与分析

2．1 在植物物种及其系统进化水平上的 AM 真菌侵染率

被测的 10 科 17 个物种全部均可以被 AM 真菌所侵染，其中 13 种( 76%) 能形成丛枝结构，16 种( 94%) 可

以形成泡囊结构，13 种( 76%) 可以形成丛枝与泡囊双重结构( 图 1) 。植物物种对 AM 真菌的单位根长侵染

率( ＲLC; F= 15．0，P ＜0．001) ，丛枝侵染率( AC; F= 4．0，P ＜0．001) 、泡囊侵染率( VC; F= 11．0，P ＜0．001) 及丛

枝泡囊侵染率之比( AC /VC; F= 5．1，P ＜0．001) 均具有显著影响。所有物种中，角茴香 ＲLC 最高( 97%) ，密花

香薷次之( 82%) ，中华羊茅最低( 0．95%) ; AC 则密花香薷最高，达 20．7%，中华羊茅最小，仅有 0．47%，灰苞

蒿、蓬子菜、唐松草、矮嵩草均无丛枝侵染; VC 表现为青甘韭最高，达 62．7%，灰苞蒿最小( 0．63% ) ，中华羊茅

无侵染; AC /VC 表现为密花香薷最高达 1．47，灰苞蒿、蓬子菜、唐松草、矮嵩草均为 0( 图 1) 。

所有被测植物侵染率的谱系信号分析结果显示 AM 真菌的 ＲLC( K = 0．53，P = 0．23) ，AC( K = 0．49，P =

0．32) ，VC( K= 0．74，P= 0．14) 与 AC /VC( K= 0．45，P= 0．44) 均未检测到显著系统发育信号; 此外，CIs 进一步

验证了系统发育信号结果，表明在植物进化树中 AM 真菌侵染率的差异更多被最新分支节点所解释，而不是

古老分支节点( 图 1) ; 禾本科各属间的分支节点具有最高的 CIs，解释了 25%现存 ＲLC 的变异( 节点 A，P =
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0．016) ; 毛茛科唐松草属与乌头属之间的分支节点最大能解释 AC 现存差异的 30% ( 节点 B，P = 0．048) ; 天门

冬目、禾本目与莎草目各目间的分支节点最高能够解释 65%的 VC 现存差异( 节点 C，P = 0．022) ，而莎草科与

禾本科间分支节点却仅能解释 25%的 AC /VC 的现存差异( 节点 D，P= 0．016) ( 图 1) 。在 A、B、C、D 4 个分支

节点中，节点 C 最为古老，分支时间为 110 M．Y，节点 B 次之( 58．17 M．Y) ，节点 A 最小( 27．3 M．Y) ( 图 1) 。

图 1 所有被测植物根内 AM 真菌

Fig．1 AM colonization in the roots of all measured plants

左侧为 17 种植物的系统进化树，A、B、C、D 分别代表显著最大解释现存 ＲLC、AC、VC 与 AC /VC 差异的分支节点; lM．Y 为百万年

2．2 在植物科、功能群水平的 AM 真菌侵染率

AM 真菌 ＲLC( F= 5．8，P ＜0．001) ，AC( F= 2．7，P ＜0．014) ，VC( F= 14．0，P ＜0．001) 与 AC /VC( F= 3．4，P ＜
0．003) 在不同植物科之间存在显著差异，但在不同功能群间 AC 与 AC /VC 却差异不显著( P ＞ 0．05) 。百合科

具有最高的 ＲLC 与 VC，而唇形科则具有最高的 AC 与 AC /VC 值，其余 8 科植物侵染率均介于以上两科植物

之间( 图 2) 。菊科与禾本科植物均涉及到 4 种，但菊科植物的 ＲLC 与 AC 的 Cv( ＲLC，18．7%; AC，39%) 值大

于禾本科 Cv( ＲLC，18%; AC，26%) ，而其 VC 与 AC /VC 的 Cv 值( VC，31%; AC /VC，31%) 却小于禾本科( VC，

66%; AC /VC，33%) 。毛茛科虽仅有 2 个物种被调查，但其侵染率( AC 除外) 的 Cv 值均高于菊科、禾本科。
毛茛科植物的 ＲLC、AC、VC 与 AC /VC 的 Cv 系数分别为 41%，73%，47%，71%。

不同功能群植物侵染率分析发现杂草、禾草与豆科植物三者间的 ＲLC 与 VC 无显著差异，但均显著高于

莎草类植物( 图 3) ; AC 与 AC /VC 在不同功能群间表现为杂草类、禾草类的 AC 与 AC /VC 均高于豆类，但未
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图 2 植物不同科水平 AM 侵染率

Fig．2 AM colonization at plant families level

达到显著水平; 莎草类的 AC 与 AC /VC 均为 0( 图 3) 。

3 讨论

本研究从科、功能群与系统发育 3 个水平探究了高寒草甸生态系统中植物系统发育与 AM 真菌侵染水平

之间的关系，结果显示所有被测植物侵染率均无显著系统发育信号; 此外，CIs 结果也显示植物进化树中 AM

真菌侵染率的差异更多被最新分支节点所解释，而不是古老分支节点，说明 AM 真菌的侵染在植物系统进化

过程中并不是保守的，表现为亲缘关系较近的植物，其 AM 真菌侵染水平也不尽相似。这一结果并未支持生

态位保守理论的预测，即亲缘关系越近的植物物种其根内 AM 真菌的侵染水平也相似。该结果与 Ｒeinhart

等［9］对植物系统发育与菌根响应之间关系的研究结果一致，他们发现不能用已知亲缘关系的植物与 AM 真菌

侵染间的关系去预测其近缘种的菌根侵染率。AM 真菌的侵染在植物系统进化上的不保守性是由于部分植

物在进化过程中形成自己独特的资源获取策略［1］。然而，本研究却与 Lugo 等［19］不一致，他们对极端干旱环
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图 3 莎草类、豆类、禾草类和杂草类 4 个功能群根系中的 AM 侵染率

Fig．3 AM colonization in the roots of different plant functional groups

ns 表示无显著性差异

境中的 42 种植物根内 AM 真菌的侵染水平进行了分析，发现 AM 真菌侵染率的差异表现出显著的植物系统

发育模式，具有进化的保守性。3 个原因可以解释这种不一致，空间异质性、样本量的大小与时空差异。一方

面，Lugo 等的研究区域为极度干旱区域，而本文的研究区域为高寒草甸。相比之下，高寒草甸生态系统较极

度干旱生态系统具有较高的空间异质性，而空间异质性已经被证明影响着植物系统进化与内生真菌的相互关

系［20-21］。此外，空间异质性所导致的土壤营养可利用性［22-23］、光照强度［24-25］、pH［26］等在空间上的分异也被证

明调节着 AM 真菌的侵染率; 另一方面，Lugo 等的研究调查了 45 种植物，隶属于 18 科，其种科比为 2．5，而本

研究仅调查了 17 个物种，其种科比为 1．7。较小的种科比说明本研究中所调查的物种亲缘关系相对比较分

散，这种比较分散的物种亲缘关系直接干扰了 AM 真菌侵染率谱系信号的检测。最后，本研究采用单一的采

样时间与采样地点也是引起两项研究结果不一致的又一重要原因。因此，进一步研究需要在考虑调查更多物

种及其亲缘关系的同时，也应考虑到采样的时空尺度对植物系统发育与 AM 真菌侵染间关系的影响。

本研究结果还显示被测的 17 个物种全部均可以被 AM 真菌所侵染，但在不同植物根内 AM 真菌的侵染

率存在显著差异，说明在高寒草甸生态系统中与 AM 真菌共生已成为植物用来适应高寒环境的一种策略，但

不同植物对 AM 真菌的策略存在差异; 如灰苞蒿、唐松草、蓬子菜虽均为菌根植物，但它们均无丛枝侵染率，说
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明这些植物适合度的提高并不是由于 AM 真菌促进了他们对矿质营养的吸收，而可能是 AM 提高了它们对病

原菌与环境胁迫的抵抗能力［27］。与同科其他植物相比，中华羊茅具有最低 AM 真菌侵染率，这主要是由于中

华羊茅在长期进化中形成分支多而直径较小的须根系，使得中华羊茅可以直接从土壤颗粒中吸收矿质营养，

减小其对 AM 真菌的依赖程度［28］。长期以来，莎草科植物一直被认为是非丛枝菌根植物，不能被 AM 真菌所

侵染［3］，但本文的研究结果并不支持这一观点。我们发现莎草科植物矮嵩草根内存在 AM 真菌菌丝与泡囊的

侵染，无丛枝侵染。该结果与其他一些研究结果一致［29］，说明与 AM 真菌共生并不是生活在高寒、低土壤营

养环境中的莎草科植物的首选策略。这一观点也已经得到其他一些研究的确认，发现莎草科植物能够通过与

外生菌根真菌共生，直接获取土壤中的有机物中的氮、磷等矿质营养［30］。
本文研究也显示菊科植物 ＲLC 与 AC 的 Cv 值大于禾本科 Cv，而其 VC 与 AC /VC 的 Cv 值却小于禾本科，

说明在植物系统发育上禾本科植物的 ＲLC 与 AC 较菊科保守，但菊科植物的 VC 与 AC /VC 较禾本科植物保

守，即便属于同一科的植物其根内 AM 真菌的侵染率也不相同，也从植物科水平进一步验证了本文研究结果

( 均无显著系统发育信号) 。至于毛茛科植物 AM 侵染率的 Cv 值高于菊科、禾本科，这仅仅是小样本样品在

统计上的差异，并无实质生态学意义。植物功能群是指共同享有一些关键的功能性状而对特定环境因子有相

似的反应机理，并对生态系统主要过程有相似影响的不同植物种类的组合。因此，我们推测不同功能群植物

根内 AM 真菌的侵染水平也应不同，但本文的研究结果却与这一推断不一致，发现杂草、禾草与豆科类植物三

者间的 ＲLC 与 VC 无显著差异，AC 与 AC /VC 在不同功能群间无显著差异。考虑到植物的功能特征在进化上

的保守性［31］，因而这又从功能群的层面进一步支持了亲缘关系较近的植物，其 AM 真菌侵染水平也不尽相似

的研究结论。

4 结论

本文中被测 17 种植物的 AM 侵染率均无显著系统发育信号，其植物进化树中 AM 真菌侵染率的差异更

多被最新分支节点所解释，而不是古老分支节点，说明高寒草甸生态系统亲缘关系较近的植物，其 AM 真菌侵

染水平并不相同，不存在进化的保守性。该结果系统报道了高寒草甸生态系统中植物系统进化发育与 AM 真

菌侵染间的关系，表明了植物系统进化与 AM 侵染间无显著关联。从菌根真菌的角度为将来高寒退化草地的

人工恢复过程中植物的选种提供了生态依据。进一步研究需加大样本量、从时间与空间尺度两个方面去探讨

植物系统发育与 AM 侵染间关系的一般性规律。
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