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摘要：丛枝菌根真菌(AMF)在自然界分布广泛，能与大部分维管植物的根系形成菌根共生体。它们在调

节植物群落结构和全球的碳、氮、磷循环等方面发挥着重要的生态功能，也是农林、环境领域最具应用

前景的微生物类群。受限于培养方法、研究手段等，长期以来对 AMF 基因组、转录组特征的认识非常

有限。最近 10 年，AMF 基因组和转录组的相关研究在高通量测序技术的推动下取得了较快发展；研究

结果也显著提高了对 AMF 遗传发育、代谢生理、共生机制等的认识。本文综述了目前已完成测序的

AMF 种类的基因组、转录组信息。结果发现，已测序的 AMF 种类普遍具有基因组大、转座子丰富、

AT 碱基含量高、含大量未知功能基因与特异性基因、缺少部分共生相关基因等特点。在转录层面，总

结了不同 AMF 种类、AMF 不同共生结构、共生阶段以及与不同寄主植物共生时的转录本特征。结果

发现，不同种类 AMF 的转录本大小差异明显。不同共生阶段或不同共生结构中的 AMF 转录本也具有

较大的差异，且差异表达的基因大部分与养分交易、信号转导等密切相关。相比之下，同种 AMF 与不

同寄主植物共生时的转录本表现出较高的保守性。最后，本文提出了本领域需要重点关注的研究方向，

包括 AMF 纯培养技术的革新、AMF 基因功能的解析、非模式 AMF 类群的研究以及对 AMF 蛋白组的

研究。 
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丛枝菌根真菌(arbuscular mycorrhizal fungi，

AMF)是自然界分布最广泛、最重要的土壤微生物

类群之一，能与大约 80%的陆生植物以及大部分

的水生、半水生植物形成共生关系[1–2]。从裸子植

物门(Gymnospermae)的苏铁纲(Cycadopsida)、银

杏纲(Ginkgopsida)等到被子植物门(Angiospermae)
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的单子叶植物纲(Monocotyledoneae)、双子叶植物

纲(Dicotyledoneae)，都含有 AMF 的寄主植物[3–4]。

此外，AMF 的寄主还包括最早登上陆地的植物——

苔 纲 (Liverworst) 和 角 苔 纲 (Hornworst)[5] ， 因 此

AMF 被认为在植物从水生发展到陆生环境的适应

性演化过程中发挥了至关重要的作用。AMF 与植

物形成的菌根共生体中，AMF 利用其庞大的根外

菌丝网络帮助寄主植物吸收土壤中的氮(N)、磷(P)

等营养元素及水分，并提高植物对干旱、贫瘠、

重金属等环境胁迫的抗性[6–9]；作为回报，寄主植

物向 AMF 提供其生长发育所需的碳源[10–13]。AMF

与植物形成的共生关系不仅深刻影响生态系统的

多样性和生产力，也是全球碳(C)、N、P 等元素

循环的重要驱动因子[14–15]。 

AMF 研究的传统方法主要包括菌根形态学的

观察[16]、侵染率的检测[17]以及菌根生长效应的检

测[18]等。随着测序技术的快速发展，对 AMF 基因

组、转录组信息的挖掘成为了研究 AMF 与植物共

生机制的重要手段。基因组是生物体和细胞内所

包含的整套基因，涵盖个体遗传变异的全面集  

合[19]。全基因组测序能够从整体上掌握生物体的

全部遗传信息，可为发现新的基因、研究基因间

的互作、揭示生物体的代谢机制等工作提供更有

力的途径[20–23]。对 AMF 基因组的研究为深入了解

其严格共生的原因、共生机制、系统发育地位及

其系统分类提供了重要依据[24]。转录组为某一生

理条件下细胞内所有转录本的集合，是连接基因

组与蛋白组的桥梁[25]。对特定条件下(如特定生长

阶段、特定结构) AMF 所有转录本序列的测定和

分析，有利于揭示 AMF 实时参与某一生命过程(如

代谢或信号传导)的机制[26]。 

基因组学、转录组学技术对揭示 AMF 与寄主

植物共生的机制非常重要，但目前对于 AMF 基因

组、转录组的认识仍然非常有限，这主要有两方

面原因：一方面，AMF 长期以来被认为是一种高

度依赖寄主植物碳源的共生菌，无法在脱离寄主

根系的情况下实现纯培养，而在传统土壤培养条

件下又很难获得足够纯净的 AMF 菌丝及孢子。利

用单孢建立起来的 AMF 与转基因胡萝卜(Daucus 

carota L.)毛状根形成的双重无菌培养体系[27]让获

取无菌的 AMF 样本成为可能。目前已完成基因组测

序的 AMF 种类大部分都是基于该体系获得[24,28–31]。

最近，Sugiura 等(2020)通过包埋式固定化细胞培

养验证了 AMF 脱离寄主后能以 14-碳脂肪酸(肉豆

蔻 酸及 其脂 肪酸 盐 )作 为碳 源单 独繁 殖 [32] ， 而

Kameoka 等(2019)则通过纸盘扩散式培养验证了

16-碳脂肪酸(棕榈酸及其脂肪酸盐)也可作为 AMF

的单一碳源[33]，这为实现 AMF 的纯培养提供了新

的突破口。可以预见，AMF 纯培养技术的突破将

为 AMF 基因组的研究提供极大的便利。另一方

面，AMF 的细胞内具有多个细胞核，且同一物种

可 拥 有 多 种 不 同 的 核 型 ， 例 如 异 形 根 孢 囊 霉

(Rhizophagus irregularis) 既 有 双 核 体 的 菌 株

(DAOM 197198、A4、A5)也有多核体的菌株(B3、

C2、A1)[34]，既可以产生同源核的菌丝也可以产生

异源核的菌丝[29]。此外，细胞核在 AMF 菌丝间可

以发生转移[35]，且 AMF 双核体中的核型比还受到

寄主植物类型的影响[36]。因此 AMF 大部分基因往

往具有多个拷贝，这给早期基因组测序和组装工

作带来了一定的困难[37]。近年来，随着高通量测

序技术的发展，Tisserant 等 (2013)通过  SMRT- 

Illumina 改进了序列的组装策略[24]，利用异形根孢

囊霉 DAOM 197198 的孢子完成了首次 AMF 全基

因组测序。本文就近年来已完成测序的 AMF 基因
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组、转录组的研究进展进行综述，并对未来其发

展方向进行了展望。 

1  AMF 基因组特征 

AMF 是一类古老的微生物类群，基于化石鉴

定与 DNA 系统发育学的分析认定 AMF 距今已有

450 万–500 万年的演化历史[38–39]。关于 AMF 系统

分类的地位目前在学术界仍存在较大争议。不少

研究人员认为 AMF 是独立起源的类群，应将其单

独归为球囊菌门(Glomeromycota)[40]。有研究者基

于最新的基因组学数据探索了球囊菌门与毛霉菌

门(Mucoromycota)的亲缘性，将球囊菌门调整为球

囊 菌 亚 门 (Glomeromycotina) ， 与 被 孢 霉 亚 门

(Mortierellomycotina) 和 毛 霉 菌 亚 门

(Mucoromycotina)同划归到毛霉菌门[41–42]。该分类

将 3 个真菌亚门在一个门中合并，与研究得最好

的真菌演化枝——双核菌亚界(Dikarya)的分类存

在 不 一 致 之 处 ， 目 前 尚 未 被 普 遍 认 可

(http://www.amf-phylogeny.com)，因此本文将沿用

“球囊菌门”的分类方式。球囊菌门仅有球囊菌纲

(Glomeromycetes) ， 包 含 多 孢 囊 菌 目

(Diversisporales)、球囊菌目(Glomerales)、原囊菌

目(Archaeosporales)和类球囊菌目(Paraglomerales) 

4 个目，共 11 科，超过 25 属，近 315 种[41,43–44]。 

由于早期的研究者对原囊菌目和类球囊菌目

的分类有一定争议，且尚缺乏针对这两个目的活

体培养技术[45–46]，目前还没有来自于原囊菌目和

类球囊菌目的全基因组信息。多孢囊菌目和球囊

菌目的材料较易获得，因此测序的工作多集中在

这两个类群。从第一个完成全基因组测序的 AMF

种异形根孢囊霉 DAOM197198[24]至今，共报道了

2 目 8 种的全基因组信息(表 1)。它们是球囊菌目

球囊菌科(Glomeraceae)的异形根孢囊霉、脑状球

囊霉 (Rhizophagus cerebriforme)、透光根孢囊霉

(Rhizophagus diaphanus)、明根孢囊霉(Rhizophagus 

clarus)；多孢囊菌目多胞囊菌科(Diversisporaceae)

的地表多样孢囊霉(Diversispora epigaea)以及巨

孢 囊 菌 科 (Gigasporaceae) 的 玫 瑰 红 巨 孢 囊 霉

(Gigaspora rosea) 和 球 状 巨 孢 囊 霉 (Gigaspora 

margarita)。截至目前，与 AMF 共生机制相关的

研究普遍都是基于以上这些物种；其中，AMF 的

“模式种”异形根孢囊霉已完成了 9 个菌株的基因

组测序(表 1)。基于以上 AMF 的基因组信息，本

文总结了 AMF 基因组呈现出的一些共同特征。 

1.1  较大的基因组 

基于已有的测序数据，AMF 基因组(基于单个

细胞内所有的核)大小在 116–773 Mb 之间，显著

大于来自于毛霉菌门中的被孢霉亚门和毛霉菌亚

门中的腐生真菌基因组(36–54 Mb)[31](表 1)，也远

高 于 子 囊 菌 门 (Ascomycota) 、 担 子 菌 门

(Basidiomycota)中的外生菌根(ectomycorrhiza，基

因组 50–110 Mb)、兰科菌根(orchid mycorrhiza，基

因组 48–60 Mb)和欧石南菌根(ericoid mycorrhiza，

基因组 55–65 Mb)的基因组[47]。 

AMF 较大的基因组可能与其含有大量重复基

因(duplicated genes)有关。Chen 等(2018)和 Morin

等(2019)发现 AMF 基因组中的核心基因(定义为

所有已测序 AMF 都共有的基因)、非必需基因(定

义为至少在 2 个而非所有 AMF 菌株中存在的基 

因)和特异性基因(定义为只在单株 AMF 中出现的

基因)都存在不同程度的复制[30–31]。由于重复基因

的广泛存在是新基因出现的重要基础[48]，AMF 基

因组中广泛存在的重复基因可能是 AMF 适应多

变环境而形成的一种演化机制[49]，导致了其较大 
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表 1.  已测序 AMF 及来自 Mucoromycota中的非 AMF 种类基因组信息 

Table 1.  Genome information for sequenced AMF and non-AMF species in Mucoromycota 
Species Genome/Mb Genes GC/% RS/% TEs NCBI No. & Ref. 

Glomerales       

Rhizophagus irregularis 125.9 26659 27.25 19.61 17115 PRJNA299202 [29–30] 

 138.3 25760 27.19 20.48 19382 PRJNA299206 [29–30] 

 131.5 26585 27.19 21.98 19345 PRJNA299208 [29–30] 

 124.9  25164 27.22 19.86 16840 [29–30] 

 123.0 26756 27.26 18.54 17334 PRJNA299212 [29–30] 

 136.8 26183 27.53 21.72 14451 PRJNA208392 [24,30]  

 146.5 29805 21.40 NA 17710 PRJNA477348 [51]  

 131.0 NA 25.80 NA NA PRJNA565846 

 149.8 43674 27.90 NA NA PRJDB4945 

Rhizophagus cerebriforme 136.9 21158 26.55 31.66 883 PRJNA430010 [31,51]  

 170.9 NA NA NA NA PRJNA477348 

Rhizophagus diaphanus 125.9 23252 27.19 23.19 483 [31,51]  

Rhizophagus clarus 116.4 27753 27.20 36.04 NA PRJDB6444 [34]  

Rhizophagus sp.  125.9 23014 23.80 NA NA PRJNA430014 

Diversisporales       

Diversispora epigaea 156.6 28348 32.00 43.60 NA PRJNA431769 [71]  

Gigaspora rosea 598.0 31291 28.81 63.44 10422 PRJNA430513 [31,52]  

Gigaspora margarita 773.1 26603 27.68 64.00 NA PRJNA575165 [72]  

Mortierellales        

Mortierella elongata 49.9 14969 48.05 4.63 167 PRJNA346817 [31,73]  

Mortierella alpina   38.4 12796 51.72 NA 6277 ADAG00000000 [74]  

Mucorales       

Mucor circinelloides 36.6 11719 35.78 9.74 2319 AMYB00000000 [75]  

Phycomyces blakesleeanus  53.9 16528 26.55 24.77 857 AMYC00000000 [75] 

AMF materials used for sequencing were mostly cultured in the monoxenic root organ cultures, except Diversispora epigaea (sporocarps 
collected from sand cultured pot) and Gigaspora margarita (germinating spores in spoiled water with 10–7 mmol/L strigolactone). 
Non-AMF species were saprophytic fungi from Mucoromycota; RS: repeated sequence; TE: transposable element; NA: not available. 

 

的基因组。此外，AMF 较大的基因组可能还与

AMF 基因家族的大量扩展(expansion)有关[24]。基

因家族扩展是指 AMF 在演化过程中由于突变所

导致的基因家族成员增多。例如，AMF 基因组中

拥有 Sel 复制结构域的基因、在信号转导机制中发

挥着重要作用的 TKL 家族基因以及编码甲基转移

酶和蛋白激酶的基因等，被认为是典型的经过扩

展而形成的多基因家族[24]。值得注意的是，虽然

AMF 具有多个核，但多核的性状可能并不是其具 

有大基因组的直接原因[29,50]，同时 AMF 基因组的

大小与其细胞核间的同源性并没有直接联系[51]。 

1.2  高丰度的转座子与较高的 AT 碱基含量 

AMF 基因组具有较高的 AT 碱基含量(AT%)。

例如，异形根孢囊霉 DAOM197198 基因组内 AT%

为 72%，玫瑰红巨孢囊霉的 AT%为 71%[24,31,52]。

相比之下，姊妹门的其他腐生真菌(长枝被孢霉

Mortierella elongata 、 卷 枝 毛 霉 Mucor 

circinelloides 、 布 拉 克 须 霉 Phycomyces 
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blakesleeanus、小孢根霉 Rhizopus microsporus)的

AT%介于 52%–65%[31]。高 AT%预示着 AMF 基因

组的稳定性较低，这种低稳定性在某种程度上可

能也与转座子的高覆盖率有关。 

AMF 的基因组具有高丰度的转座子。比如，

异形根孢囊 DAOM197198 基因组内转座子覆盖率

(coverage)可达 36%，玫瑰红巨孢囊霉的转座子覆

盖率甚至达到 63%[24,31,52]；而姊妹门的其他腐生真

菌(长枝被孢霉、卷枝毛霉、布拉克须霉和小孢根

霉)转座子覆盖率普遍低于 36%，甚至低于 10%[31]。

这表明高丰度的转座子是 AMF 基因组区别于毛霉

菌门其他类别微生物类群的重要特征[53]。不同的

AMF 菌株所拥有的转座子类别具有一定的差异

性。通常情况下，系统发育地位越相近的菌株所

共有的转座子数目更多(如异形根孢囊的 A1、A5

和 B3 菌株)[30]。但 Miyauch 等(2020)指出，相比于

演化地位，AMF 严格共生的生活方式对转座子类

别的影响更为显著[43]。转座子通过作用于基因组

大小、介导基因演化和新基因的形成等影响 AMF

基因组演化[54]，使得 AMF 能更好地适应外界环境

的变化[31]。 

1.3  大量未知功能基因与特异性基因 

大量未知功能基因的存在是 AMF 基因组的

又一典型特征。目前，一般微生物基因组中可被

注释的基因通常占到全部基因的 90%以上[55]。而

在已完成基因组测序的 AMF 种类中的基因注释

率要远低于该比例。即使是 AMF“模式种”异形根

孢囊霉的各菌株中未被注释基因的占比也达到

60%以上[30]，表明我们对 AMF 基因组的功能缺乏

认知，也凸显了 AMF 基因组相比于其他微生物基

因组的“独特性”。区别于 AMF 姊妹门的腐生真菌，

AMF 基因组中未知功能基因所编码的蛋白可能在

它们形成严格共生营养方式的演化中发挥关键作

用[31]。 

AMF 的基因组内存在大量的高度特异性基因

(分为物种层面和菌株层面)；某些物种的特异性基

因占比高达 64%(如玫瑰红巨孢囊霉)，远高于其姊

妹门的其他真菌[31]。此外，AMF 大部分特异性基

因的功能目前也还未知。例如，异形根孢囊霉各

菌株的菌株特异性基因中，能进行功能预测的基

因仅占 16%–26%[30]。与保守基因相比，AMF 的

特异性基因序列普遍更小更短、外显子更少、表

达序列占比更低，在演化上更年轻[31]。功能分析

发现，这类特异性基因包括一些编码与信号激酶

相关蛋白域的大型基因家族，可能会在信号转导、

蛋白与蛋白互作的过程中发挥作用[31]。AMF 基因

组中特化的基因可能增强了特定菌株对环境的适

应性，提高了其分布和寄主选择范围[30]。 

1.4  缺乏部分专性营养相关的功能基因 

AMF 具有部分与姊妹门腐生菌同源的保守基

因，这类基因主要编码一些涉及初级代谢和信号

转导途径的相关蛋白，例如酪氨酸激酶(tyrosine 

kinase)，表明 AMF 在基础代谢方面保留了部分与

腐生菌相同的方式[24,30]。与此同时，AMF 基因组

在漫长的演化中也丢失了一些与腐生、寄生等专

性营养方式密切相关的基因。 

1.4.1  缺乏降解植物细胞壁多糖的基因：植物细

胞壁降解酶基因的丢失是 AMF 基因组研究中一

个重要的发现。作为一种能够侵染植物根系并在

寄主根细胞内定殖的真菌，这类基因的丢失似乎

是不合理的。植物细胞壁一般含有纤维素、半纤

维素等多糖。AMF 要实现对寄主的侵染似乎需要

借助参与多糖降解的碳水化合物活化酶，包括在多

糖 降 解 过 程 中 发 挥 主 要 作 用 的 多 糖 水 解 酶
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(glycoside hydrolases，GH)[52]。在所有的菌根真菌

中，AMF 所拥有的植物细胞壁降解酶基因数量是

最少的(平均只有 5 个)[43]。在异形根孢囊霉的各个

菌株中具有少数预测的多糖水解酶基因，主要是

溶菌酶和 α-甘露糖苷酶，但它们并没有参与植物

细胞壁多糖的降解，而其他相关的木质素过氧化

酶和纤维二糖水解酶等基因都有着明显的缺失[30]。

玫 瑰 红 巨 孢 囊 霉 中 只 发 现 部 分 纤 维 素 降 解 酶

(GH5、GH9)，其他参与分解半纤维素和果胶等的

降解酶都是缺失的[52]。不仅如此，某些 AMF 中即

使发现与半纤维素、木质素降解有关的基因，它

们也都是高度沉默的。例如，异形根孢囊霉基因

组中分泌碳水化合物活化酶的基因中仅 17%检测

到表达活性[31]。 

与 AMF 相比，同属于内生菌根(endomycorrhiza)

的 兰 科 菌 根 (orchid mycorrhiza) 和 欧 石 南 菌 根

(ericoid mycorrhiza)就拥有数量较多的植物细胞壁

降解酶。以 Miyauchi 等(2020)的研究为例，兰科

菌根所含的相关基因平均数目约为 114，杜鹃类菌

根真菌所含相关基因的平均数目约为 49。而无法

定殖到寄 主植物细胞内的外生菌根所含有的植  

物细胞壁降解酶数量就很少，涉及纤维素和木质素

降解的基因平均数目仅有 11 个左右[43]。可见，菌根

真菌所拥有植物细胞壁降解酶基因数目与其是否

能在寄主根细胞内定殖、营共生生活的习性是相

关的。 

植物细胞壁降解酶的缺失可能是 AMF 对严

格共生生活方式的一种适应性演化，用以防止被

寄 主 植 物 的 病 原 物 关 联 的 分 子 模 式 

(pathogen-associated molecular patterns，PAMP)和

损伤相关分子模式  (damage-associated molecular 

patterns，DAMP)等防御机制识别，进而减少寄主免

疫系统相关效应因子的释放，实现与寄主共生的目

的[24,52,56]。至于缺少植物细胞壁降解酶基因的 AMF

如何“侵入”寄主植物细胞，目前尚缺乏确切的解

释。最新研究表明，寄主植物中存在的 VAPYRIN

基因能够在 AMF 入侵时降低根表皮细胞壁的局

部木质素积累[57]，暗示 AMF 的侵入与寄主植物

“主动”调整其细胞壁结构和组分密切相关。 

1.4.2  缺少脂肪酸合酶基因：脂质是 AMF 的重

要组分，Bago (2004)曾将 AMF 定义为“产油”真

菌，因为其干重的 25%均由脂质组成[58]。真菌脂

肪 酸 的 从 头 合 成 是 由 大 型 胞 质 多 结 构 域 蛋 白

——脂肪酸合酶催化，活体营养型真菌通常包含

多种类型的脂肪酸合酶[59]。有趣的是，已测序的

AMF 基因组中均缺乏脂肪酸合酶的基因(包括  

Ⅰ型、A 型、B1 型、B2 型脂肪酸合酶)，而只发

现了与Ⅱ型脂肪酸合酶部分结构域具有高度相

似性的序列[24,31,52,60]。 

早期研究表明，AMF 的萌发孢子以及外生菌

丝无法合成长链脂肪酸，仅在与植物共生的结构

(根内菌丝)中才有长链脂肪酸的存在[61]。此后有研

究通过同位素标记实验发现，AMF 能够利用甘油

合成葡萄糖但无法合成脂肪酸[11]。脂肪酸合酶基

因的缺乏进一步证明了 AMF 自身脂肪酸从头合

成的途径是不完整的，属于脂肪酸营养缺陷型，

必须依靠寄主为其提供脂质，因此脂质是 AMF 除

糖类以外从寄主获得的另一重要碳源[13]。在 AMF

与寄主植物形成共生关系的过程中，越是到共生

后期，AMF 内与脂肪酸代谢相关的基因表达量就

越高，尤其是长链脂肪酸降解相关酶类的编码基

因[62]。 

1.5  具有与有性生殖相关的基因  

长久以来，AMF 都被认为是一种进行无性生
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殖的微生物。随着研究的不断深入，人们陆续发

现 AMF 的基因组内存在着与其他真菌有性生  

殖基因同系的基因，包括减数分裂的特异性基   

因[63–64]，以及具有 MATA-HMG (mating-type-related 

high mobility group)结构域的多基因家族(其作用

是决定异交物种的 2 个个体之间的性亲和性)[65]。

Halary 等(2011)指出，在异形根孢囊霉和透光根孢

囊霉的基因组中发现的减数分裂核心基因占已知

减数分裂核心基因数的 85%以上[63]。这类基因的

发现似乎揭示了 AMF 存在着某种隐藏的有性生

殖方式，但从现有的证据来看，AMF 可能只是利

用了这类有性生殖相关的基因来实现基因的重组

以减少有害突变的积累、提高遗传的多样性，而

不是进行完整的有性生殖。单核苷酸多态性的密

度也提示细胞核间存在一些等位变异，意味着

AMF 的生命周期内的确可能存在有限的基因重组

和相关序列的均质化，这类等位变异的出现可能

与上述的有性生殖基因有关[24]。 

1.6  参与 C、P 养分循环的基因情况 

作为一种与大部分维管植物有着密切共生关

系的微生物，AMF 在驱动全球 C、N、P 等元素的

大循环中发挥着重要的作用。AMF 基因组中与这

些营养元素循环相关的基因及其作用也一直备受

关注。 

长久以来，AMF 一直被认为是一种严格依赖

寄主植物获取 C 源的微生物。由于缺乏蔗糖酶等

有机质分解酶的基因[52,66]，AMF 无法直接分解利

用土壤中的有机质。实验研究也证明，除非外援

提供单糖和脂肪酸，AMF 无法在完全脱离寄主的

环境下繁殖[67]。然而，少数研究发现，在森林土

壤表层的树叶凋落物中存在 AMF 的定殖[67]，且

AMF 根 外 菌 丝 也 具 有 吸 收 单 糖 的 转 运 子

(monosaccharide transporters 2)[68]，似乎暗示着 AMF

兼具“腐生性”。不过，AMF 在植物凋落物中定殖更

有可能是为了从周边的其他寄主获取碳源[67]。 

AMF 促进寄主植物P 获取能力是AMF 最基本、

最重要的功能。自然土壤中的 P 大多为结合态。尽

管 AMF 的基因组内存在编码磷酸酶的基因，包括

对硝基苯酚磷酸酶、酸性磷酸酶和碱性磷酸酶   

等[66]，但目前尚无 AMF 分泌磷酸酶的确切证据。

研究证实，AMF 可通过活化土壤中的溶磷菌、上

调溶磷菌中磷酸酶基因的表达量[69]增加土壤中有

效 P 的含量；还有研究发现，AMF 的侵染可以激

发寄主植物植酸酶的活性[70]，促进土壤中有机磷

的降解，提高植物对 P 的吸收。 

总体而言，AMF 基因组学的研究已经深度拓

展了我们对 AMF 的认识；尤其是为揭示 AMF 的

演化历史、营养类型、生活方式等方面提供了丰

富而重要的信息，也为 AMF 的其他方面研究提供

了重要的指导。不过，由于 AMF 纯培养和测序技

术等方面的限制，目前已知的 AMF 基因组信息仍

然非常有限，亟需更多关于 AMF 基因组学的研

究，尤其是针对来自原囊菌目和类球囊菌目的基

因组学研究。 

2  AMF 转录组特征 

NCBI 数据库中目前已经囊括 AMF 全部 4 个

目(多孢囊菌目、球囊菌目、原囊菌目和类球囊菌

目)中的 1 个或多个种类的转录组信息。其中，多

胞囊菌目和球囊菌目分别有 6 个和 5 个种的转录

组信息，而原囊菌目和类球囊菌目则只有 1 个种

有转录组信息(表 2)。这些转录组信息的获取大多

基于胡萝卜毛状根共生培养体系。考虑到毛状根

并不是结构完整的、能够进行光合作用的寄主植 
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表 2.  转录组测序的 AMF 物种及测序信息 

Table 2.  AMF species and sequencing information for transcriptome sequencing 
Species Method Object Transcripts GC/% Unannotated/% NCBI No. & Ref. 

Archaeosporales       

Ambispora leptoticha Single-cell 
transcriptome 

Quiescent spores 139347 43 56.7 PRJNA376430 [86]

Diversisporales       

Acaulospora morrowiae Single-cell 
transcriptome 

Quiescent spores 49516 43 48.6 PRJNA376430 [86]

Diversispora versiformis Single-cell 
transcriptome 

Quiescent spores 207252 47 48.1 PRJNA376430 [86]

Gigaspora margarita*  Transcriptome Germinating spores 
and hyphae 

86183 32 87.3 PRJNA267628 [87]

Gigaspora rosea* Transcriptome Hyphae and spores 86332  33 82.0 PRJNA281451 [52]

Racocetra castanea Single-cell 
transcriptome 

Quiescent spores 57737 33 71.0 PRJNA376430 [86] 

Scutellospora calospora Single-cell 
transcriptome 

Quiescent spores 28680 33 41.7 PRJNA376430 [86] 

Glomerales       

Claroideoglomus 
claroideum 

Single-cell 
transcriptome 

Quiescent spores 36227 30 64.7 PRJNA376430 [86]

Funneliformis mosseae Single-cell 
transcriptome 

Quiescent spores 56258 33 60.9 PRJNA376430 [86]

Rhizophagus diaphanus* Transcriptome Germinating hyphae NA 36 NA PRJNA209039 

Rhizophagus clarus* Transcriptome Hyphae and spores 39663 37 NA [34]  

Rhizophagus irregularis* Transcriptome Germinating spores 
and hyphae 

25906 34 58.2 PRJNA274445 [66] 

Paraglomerales       

Paraglomus brasilianum Single-cell 
transcriptome 

Quiescent spores 101297 41 60.5 PRJNA376430 [86]

*: genome sequence available. 

 

物，从该体系获取的转录组数据可能无法准确呈

现 AMF 与寄主植物共生的情况[76]。少量研究通

过比对接种与非接种寄主植物根的 RNA 序列来

获得 AMF 转录本信息 [77]，但此种方法获得的

AMF 样本量十分有限。Kameoka 等采用 SMART 

seq2 方法构建 RNA-seq 文库，并进行单细胞转录

组测序；该流程对克服 AMF 转录组测序时样本

容量小的问题具有较好的参考价值[78]。此外，有

许多物种的转录组信息是在完成基因组测序的

基础上通过多组学联用等技术获得的(见表 2 中

带“*”物种)。 

与基因组情况类似，AMF 转录组中也包含了

大量功能未被注释的部分(表 2)。例如，玫瑰红巨

孢囊霉中已被注释的转录本只占到 18%，从一个

侧面证明 AMF 基因组中很多功能未知的基因具

有转录活性。基于 GO、KEGG 和 KOG 等数据库

的聚类分析发现，已知功能的 AMF 转录本中包含

的基因类型主要为：基础代谢相关基因[52,66]、催

化活性相关基因[52]、养分转运基因[8,78]、参与信号

转导途径(蛋白激酶)和蛋白互作(含有四肽复制域

和 WD-40 结构域等)的基因[30,79]以及大量的分泌

蛋白基因[31,80]。AMF 转录组中大量养分交易、信
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号转导相关基因的表达与它们共生的生活方式是

相适应的，也暗示不同 AMF 种类的基础代谢途径

可能基本一致。AMF 转录组的数据还显示，部分

AMF 有性生殖相关基因具有转录活性[63–64]，证明

AMF 拥有利用这类蛋白调控基因重组的潜力。 

2.1  不同 AMF 类群的转录组特征 

作为一种能够快速适应环境变化的菌根类

型，AMF 具有高度的物种特异性；在转录层面上

表现为种间和种内基因表达的差异，且这种差异

在不同的分类水平上具有不同的呈现[30,52]。 

不同 AMF 种类的差异主要体现在转录组的

大小上。以最常研究的球囊菌目和多胞囊菌目为

例，多胞囊菌目内玫瑰红巨孢囊霉转录本的数目

可以达到球囊菌目内异形根孢囊霉转录本数目的

3 倍以上(表 2)。这种差异可能与不同 AMF 种类

基因组大小的差异有关，因为多胞囊菌目内物种

基因组普遍大于比球囊菌目的基因组(表 1)。Tang

等(2016)将玫瑰红巨孢囊霉比对到异形根孢囊霉

转录组，发现有大量转录本无法被注释[52]，表明

这两种 AMF 的转录本具有很高的特异性。 

同种但不同菌株的 AMF 转录组之间可能也

具有较大的差异。以已完成测序的 AMF 菌株最多

的异形根孢囊霉为例，DAOM197198 菌株中含有

更多涉及信号通路的 TKL 蛋白，而菌株 A1 能够

表达数量更多的 ABC 转运蛋白、脂肪酸去饱和酶

和氨基酸转移酶；C2 菌株能够表达更多的金属还

原蛋白，A5 菌株则能够表达更多的离子结合蛋白

和转录因子 IID (TEIID)的转录起始因子，以及

RNA 识别基元(motifs)和 BED 型锌指细胞调节因

子。A4 菌株的泛素和组蛋白结构域表达不足，而

B3 菌株则缺乏热休克蛋白 Hsp70 和氨基糖苷磷酸

转移酶[30]。 

2.2  AMF 在不同共生阶段的转录组特征 

AMF 的共生过程可以分为 3 个阶段：(1) 非

共生阶段，短时间内孢子自主萌发和菌丝独立发

育的阶段；(2) 前共生阶段，孢子受到寄主植物根

系分泌的信号诱导后生长的阶段；(3) 共生阶段，

AMF 菌丝进入到植物根系细胞内，并分化出根内

菌丝和根外菌丝[53]。而针对共生阶段 AMF 的侵染

情况，该时期可被划分为早期共生阶段和共生完

善阶段[81]。 

目前对菌根形态的鉴别多依赖于显微观察，

难以对处于不同共生阶段的 AMF 组织进行大规

模筛选。因此，目前对不同共生阶段 AMF 进行转

录组测序和分析的研究极少，仅见 Morin 等(2019)

对 AMF 共生阶段和非共生阶段的转录组进行的

比较研究[31]。与非共生阶段相比，AMF 在共生时

期有部分转录本表达上调，这被认为是与共生相

关的转录本。共生相关的转录本占全部转录本的

比例在不同 AMF 中存在较大差异，如异形根孢囊

霉中共生相关的转录本占比为 3.3%，而玫瑰红巨

孢囊霉中则为 8.3%[31]。这类共生相关转录本一般

与其他 AMF 或姊妹门的腐生菌具有同源性，主要

编码基础代谢有关的蛋白以及小型分泌蛋白，以

及一些功能未知的蛋白。此外，该转录本中还有

部分高度特异性的基因，大多编码一些功能未知

的蛋白[31]。总体上，由于对 AMF 基因功能研究的

欠缺，AMF 转录组的注释仍存在许多空白。在后

续研究中，对 AMF 未知功能基因的探索将会是值

得关注的重点。 

2.3  不同 AMF 结构的转录组特征 

AMF 的结构可大致分为根内和根外两部分。

AMF 根外部分主要包括孢子(spores)、芽管(germ 

tubes)、匍匐菌丝(runner hyphae)以及分枝状吸收



3422 Tian Xiong et al. | Acta Microbiologica Sinica, 2021, 61(11) 

actamicro@im.ac.cn 

结构(branched absorbing structures)；其中孢子负责

繁殖，芽管为孢子萌发初期形成的结构，匍匐菌

丝主要负责养分运输，分枝状吸收结构主要负责

土壤养分的吸收[82]。AMF 在寄主植物根内的结构

有根内菌丝(intraradical mycelia)、泡囊(vesicle)和

丛枝(arbuscular)，分别负责养分的运输、储存以

及与寄主植物进行养分交易[39]。在与寄主植物互

作时，AMF 根内和根外的结构在基因表达上具有

一定的差异。 

Kameoka 等(2019)采用以 SMART seq2 方法构

建 RNA-seq 文库的方式，对模式种异形根孢囊霉 

DAOM 197198 不同菌根结构的转录本特征进行

了研究，包括异形根孢囊霉的 5 种根外结构(成熟

孢子、未成熟孢子、芽管、匍匐菌丝、分枝状吸

收结构)和 2 种根内结构(根内菌丝和丛枝)[78]。结

果表明，异形根孢囊霉转录组中有 10%的基因具

有在不同菌根结构内差异表达的特性，并且有许

多基因只在一种结构上高度表达。GO 分析进一步

显示，芽管内富集了大量与 G 蛋白偶联受体信号

通路相关的基因，表明在共生前期 AMF 与寄主间

可能存在频繁的信息交流[24]；分枝状吸收结构内

富集了大量与“跨膜转运”有关的基因，表明分枝

状吸收结构可能具备吸收土壤养分的功能[83]；匍

匐菌丝内富集了许多与蛋白磷酸化和硝酸同化有

关的基因，表明 N、P 等营养在菌丝运输的过程中

可能发生了形态的转化[66]；未成熟孢子内则富集

了大量与 DNA 复制和细胞核分裂有关的基因，揭

示了未成熟孢子内可能进行着活跃的有丝分裂活

动；成熟孢子内富集的主要是与氧化还原过程和

细胞氧化解毒有关的基因，可能涉及增强孢子的

抗性。而在根内与寄主细胞密切接触的菌根结构

(主要是丛枝)上，存在着许多与养分交换和转化有

关的基因(如单糖转运子、醋酸盐转运子和负责铵

合成的脲酶等)，这类基因在丛枝内的表达量普遍

比根内菌丝中更高[78]，揭示丛枝是根内承担养分

交易的主要结构。 

AMF 根内和根外菌根结构的基因表达也会受

到寄主植物和土壤条件的影响。Bao 等(2019)通过

同位素示踪以及功能基因的表达特征分析研究了

AMF 与水稻的“养分交易”，发现淹水显著降低了

AMF 根内和根外结构的生物量；AMF 向水稻的 P

供应量随着淹水强度的增加明显减少，且在水稻

有较强养分需求的生理时期 AMF 供应的 P 要远高

于其他发育时期[84]。Calabrese 等(2019)发现，当

土壤有效 P 含量较高时，根外菌丝过表达基因的

数量达到了根内菌丝的 46 倍，而在低 P 条件下这

种差距则会大大缩减[85]。这表明，当土壤中有效

P 含量较高时，真菌在吸收无机 P 方面投入的能

量很少，但在与植物交换养分方面却非常活跃；

相反，当土壤处于缺 P 状态时，根外菌丝需要投

入大量的能量来吸收土壤中的 P，而与植物交换养

分的活动则会随之减少。简而言之，AMF 可以通

过感知寄主植物需求以及外部环境调控其自身基

因的表达，进而改变能量和物质在不同菌根结构

中的分配。 

2.4  AMF 应对不同寄主的转录组特征 

通常认为，AMF 对寄主植物的选择不具有明

显的专一性。一种 AMF 能够同时侵染同种或不同

种的寄主植物[31]，如异形根孢囊霉可以同时侵染

毛 果 杨 (Populus trichocarpa) 和 高 粱 (Sorghum 

bicolor)根系[85]。当同种 AMF 与不同的寄主植物

进行共生时，AMF 的转录本可能会存在差异。 

当 AMF 同时与 2 种及以上的寄主植物共生

时，AMF 转录本的差异首先体现在与养分交换及
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运输相关的基因上。Calabrese 等(2019)研究了高 P

和低 P 条件下异形根孢囊霉 BEG75 接种对毛果杨

和高粱转录组的影响[85]。结果发现，高 P 条件下

毛果杨接种 AMF 诱导的差异基因表达数量是高

粱的 10 倍；同时，毛果杨中上调的基因大多与泡

囊代谢、脂肪酸代谢以及 N、P、糖和水的运输有

关，而高粱中上调的基因大多与泡囊运输、脂质

结合、硝酸盐还原和一般的养分运输有关，表明

AMF 对不同寄主养分分配的调节可能存在着差

异。因此，AMF 在与不同的寄主植物共生时会有

一部分负责参与物质运输的基因进行固定表达，

同时也会根据不同寄主植物的养分需求来调节基

因的表达，进而调控养分的吸收及其分配。 

AMF 与不同寄主植物共生也涉及不同的信

号交流过程，其中分泌蛋白被普遍认为是最有可

能充当信号物质的对象。Zeng 等(2018)发现，异

形根孢囊霉在共生时期根内菌丝和丛枝中表达

量更高的部分分泌蛋白含有核定位信号；他们通

过荧光标记在寄主细胞中定位了该信号，证明了

AMF 的分泌蛋白能够与寄主细胞互作[80]。Zeng

等(2018)利用双室系统种植不同寄主植物，包括

蒺 藜 苜 蓿 (Medicago truncatula) 、 香 葱 (Allium 

schoenoprasum)、烟草(Nicotiana benthamiana)，

探究了异形根孢囊霉接种时转录本的响应差异[80]。

结果发现，异形根孢囊霉大约有 86%的分泌蛋 

白在供试植物中表达量是一致的，表明 AMF 的

分泌蛋白在与不同寄主共生时具有较高的保守

性[80]；剩余分泌蛋白(约占 14%)的表达则受到寄

主植物种类的影响，可能是通过响应寄主植物信

号分子进而调控其共生效率以及形成对寄主的

偏好性。 

对于丛枝菌根这种广泛而重要的共生关系，

以往的研究基本局限在寄主植物方面，而对于

AMF 方面的生理、分子层面的理解极为有限。

尽管目前对于 AMF 转录组学的研究仍然偏少，

但 是 已 有 的 研 究 已 经 在 较 大 程 度 上 提 高 了 对

AMF 不同共生结构、共生阶段以及与不同寄主

相互作用等方面的理解。可以预见，伴随着测序

技术的进步和 AMF 基因组学的发展，AMF 转录

组学的研究将在接下来的几年内迎来跨越式的

发展。 

3  总结与展望 

AMF 基因组和转录组的研究极大地加深了对

AMF 这类古老而重要微生物类群的理解。AMF

基因组测序揭示了其基因组数量大、可变性高的

特点；而缺乏植物细胞壁多糖降解酶以及脂肪酸

合酶的相关基因验证了 AMF 严格共生生活方式

的基因特点；此外，在 AMF 基因组中发现的有性

生殖相关基因结构域为 AMF 的遗传方式提供了

新的认识。AMF 转录组研究初步揭示了不同的

AMF 结构、共生阶段以及应对不同类型寄主植物

时 AMF 的转录本的差异，这种差异与不同条件下

AMF 的代谢特征是相适应的。以上在基因组和转

录组层面开展的研究为深入理解 AMF 的生活特

征、与寄主植物的互作方式以及对环境的适应性

提供了重要参考。 

近年来，基因组学和转录组学研究在高通量

测序、多组学联用等技术推动下发展迅速。课题

组成员前期结合宏基因组、宏转录组等研究手段

深入解析了酸性矿山废水中细菌[22,88]、古菌[21]群

落的基因组和转录组特征。AMF 的基础和应用研

究在国际上受到广泛关注，但是目前对 AMF 基因



3424 Tian Xiong et al. | Acta Microbiologica Sinica, 2021, 61(11) 

actamicro@im.ac.cn 

组、转录组等方面的认识还存在较大的不足，后

续研究有以下几个方面值得特别关注。 

首先，AMF 纯培养技术的革新。作为一种营

专性共生的真菌，AMF 目前仍无法实现真正意义

上的纯培养，严重阻碍了 AMF 基因组和转录组的

研究。最新研究通过脂肪酸的添加在一定程度上

实现了纯培养，如何利用脂肪酸提高 AMF 的产孢

率以及实现完全的纯培养将是值得重点关注的方

向[32,78]。 

其次，AMF 基因组中大量未知功能基因的解

析。我们对 AMF 与寄主植物共生机制缺乏认识的

一个重要原因在于大量 AMF 基因无法通过已有

的基因组信息进行很好的注释，因此亟需结合实

验手段和生物信息学技术对这些未知基因的功能

进行挖掘和解析。基于分离培养和比较基因组学

对不同种类的 AMF 进行研究为解决这一问题提

供了思路[23]。 

再次，对非模式 AMF 类群的基因组和转录组

的研究。目前已有的 AMF 测序工作主要集中在

AMF 的模式种异形根孢囊霉以及少数几个代表性

AMF 种类。后续应开展对目前所知甚少且演化上

更为古老的原囊菌目和类球囊菌目中的 AMF 开

展研究，以更全面地了解 AMF 类群的整体特征以

及在不同分类水平上的基因组和转录组特征。 

最后，AMF 蛋白组层面的研究。目前关于

AMF 基因翻译水平的信息极为缺乏，已有的 AMF

蛋白质层面的信息都是通过对 AMF 基因组、转录

组信息进行预测获得，而直接对 AMF 蛋白质的检

测、分离和功能鉴定的研究几乎未见报道。鸟枪

法蛋白质组学的发展或许能够为 AMF 蛋白组的

研究提供新的方法[89]。对于以上几个方向的研究

将进一步加深对 AMF 的认识，并推动 AMF 在农

林牧与环境领域的大规模应用。 
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Abstract: Arbuscular mycorrhizal fungi (AMF) are widely distributed in nature and can form mycorrhizal 

symbiosis with the roots of most vascular plants. They play important ecological roles in the regulation of plant 

community, and are deeply involved in the global carbon, nitrogen, and phosphorus cycling. They are also the most 

promising microbial groups in the fields of agriculture, forestry and environment. However, so far the information 

of their genomic and transcriptomic characters was limited, partially due to the technique limitations in their 

cultivation. In the past decade, researches on AMF genome and transcriptome have achieved a rapid development 

under the impetus of high-throughput sequencing. These studies have greatly improved our understanding of AMF 

in heredity, development, metabolic physiology and symbiosis mechanisms. Here we reviewed the research 

progresses in the available genomic and transcriptomic information of AMF based on published literature. We 

found that genomes of available AMF species commonly have large sizes, high transposon abundances, high GC 

contents, rich in functionally-unknown and species-specific genes, and are lack of some symbiosis-related genes. 

We also summarized the transcriptomic characteristics of AMF in different symbiotic structures, at different 

symbiosis stages and with different host plants. The results showed that the transcriptomic sizes generally varied 

among different AMF species. Also, in different symbiotic structures or at different symbiotic stages, diverse 

transcriptomic characteristics were found, especially for the expression profiles of genes related to nutrient 

exchange and signal transduction. In contrast, the transcripts of the same AMF in symbiosis with different host 

plants were relatively conserved. Finally, we proposed the research directions that need to be focused on in this 

field, including the innovation of AMF asymbiotic culture technology, the analysis of AMF gene functions, the 

study of non-model AMF groups and the study of AMF proteome. 

Keywords: arbuscular mycorrhizal fungi (AMF), Glomeromycota, genomics, transcriptomics, symbiosis 
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