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摘 要：植物的各项新陈代谢活动需要大量磷素，然而土壤中有效磷含量往往不到全磷的 0.1%，

难以满足植物的生长发育。外生菌根真菌与菌根助手细菌二者联合体系能够显著提高土壤磷的植

物有效性，促进外生菌根体系对磷的高效吸收。本文分类讨论了外生菌根真菌与菌根助手细菌二

者联合对难溶性无机磷、可溶性有机磷和难溶性有机磷这 3 种主要土壤磷源的溶解矿化能力及其

机制。其中，对于难溶性无机磷，外生菌根真菌主要通过调控菌根助手细菌的有机酸和质子代谢

促进其溶解；对于可溶性有机磷，外生菌根真菌主要是提高自身及菌根助手细菌相关磷酸酶的活

性，以加速其矿化；而对于难溶性有机磷，外生菌根真菌首先通过刺激菌根助手细菌分泌有机

酸，将其溶解为可溶态有机磷，然后再对其进行有效矿化。此外，本文还对联合体系中分泌相关

代谢物与启动信号交换的分子机制进行了讨论，展望了联合体系解磷在未来的研究前景。
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Abstract: Plants require a large amount of phosphorus for metabolic processes. However, the 
available phosphorus in the soil is typically less than 0.1% of total phosphorus, which is difficult to 
meet the growth and development of plants. The symbiosis system of ectomycorrhizal fungi and 
mycorrhizal helper bacteria can significantly improve the availability of soil phosphorus and 
promote the efficient uptake of phosphorus by plants. In this review, we discussed the 
solubilization and mineralization of chelated inorganic phosphorus, soluble organic phosphorus, 
and chelated organic phosphorus by ectomycorrhizal fungi and mycorrhizal helper bacteria. 
Ectomycorrhizal fungi mainly promote the solubilization of chelated inorganic phosphorus by 
regulating the organic acid and proton metabolism of mycorrhizal helper bacteria. They accelerate 
the mineralization of soluble organic phosphorus by enhancing the activities of related 
phosphatases in themselves and in mycorrhizal helper bacteria. Ectomycorrhizal fungi may first 
stimulate the mycorrhizal helper bacteria to secrete organic acids for solubilizing chelated organic 
phosphorus into soluble phosphorus before mineralization. Moreover, we explored the molecular 
mechanisms of metabolite signal exchange and secretion in the symbiosis system and outlined the 
prospects for studying the interactions between ectomycorrhizal fungi and mycorrhizal helper 
bacteria in promoting plant phosphorus uptake.
Keywords: ectomycorrhizal fungi; mycorrhizal helper bacteria; soil phosphorus; organic acids; 
phosphatase; phytase

土壤中的磷素(phosphorus, P)参与植物生长

发育的多个过程，在植物代谢过程中起着十分

重要的作用[1-2]。目前，我国土壤中可供植物直

接利用的正磷酸盐(如 HPO4
2−、H2PO4

−磷酸盐)

含量往往不到全磷的 0.1%[3]。一方面，磷属于

不可再生资源，全球磷储量有限，磷矿开采难

度大；另一方面，过量施用磷肥导致更多的磷

未经植物利用便流失到土壤中，迅速转变成非

正磷酸盐的形式大量积累，磷肥的快速流失大

大限制了陆地植物的生产力。植物通过改变根

系形态结构与生物化学性质(如根系分泌物)，以

及与菌根真菌共生等方式，促进根部磷素

吸收[4-6]。

其中，外生菌根(ectomycorrhizal, ECM)真菌

能够与大部分温带和北方松柏科树种形成广泛、

多样的共生结构，显著改善植物根系从土壤中
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获取养分的能力，提供宿主植物所需磷素的

20%−100%[7-8]。外生菌根真菌定殖于宿主植物

根尖，可以形成菌丝套或鞘，以及作为植物和

外生菌根真菌之间资源交换场所的哈蒂氏网；

还可以形成根外菌丝和地上部大型子实体结构，

二者分别承担着从土壤中探索、提取、转移资

源和繁殖、传播的功能[9]。研究表明，外生菌根

根外菌丝表面以及子实体内部都存在大量功能

性细菌，即菌根助手细菌 (mycorrhiza helper 

bacteria, MHB)，对菌根共生体的功能具有积极

作用[10]。已有大量研究分离获得多种菌根助手

细 菌 ， 如 荧 光 假 单 胞 菌 (Fluorescent 

pseudomonads) BBc6R8、枯草芽孢杆菌(Bacillus 

subtilis) MB3、水拉恩氏菌 (Rahnella aquatilis) 

HX2、 罗 勒 氏 杆 菌 (Ralstonia basilensis) 

AB301921、链霉菌 (Streptomyces sp.) AcH505、

德沃斯氏菌(Devosia sp.) ZB163 等[11-14]。这些原

本分布于土壤中的细菌受菌根真菌分泌到体外

的糖类(棉子糖、海藻糖、果糖、葡萄糖等)、有

机酸类(柠檬酸、琥珀酸等)、氨基酸(天冬氨酸、

谷氨酸、亮氨酸等)、挥发性化合物 (5,6,7-三

氢-7-羟基-3-并基苯并呋喃、2,5-二异丙基吡嗪

等)等的吸引[15]，沿根外菌丝逐渐向菌根际移动，

接触、吸附到真菌菌丝表面，生长并形成生物

膜后定殖在菌丝表面；或随着外生菌根真菌子

实体的形成，逐渐迁移最终定殖在子实体内[16]，

辅助外生菌根真菌完成其生态功能。外生菌根

真菌能显著改变菌根际部分细菌的群落组成及

相对丰度[17]，塑造对实现其生态功能有利的细

菌群落。

外生菌根真菌为了提高在不良环境中获取

营养元素的效率，往往选择性地招募具有相关

功能的菌根助手细菌辅助其完成生态功能。与

腐生真菌相比，外生菌根真菌在整个生长过程

中菌丝际土壤的细菌丰度更高，且二者的细菌

群落组成存在显著差异。在鸡油菌(Cantharellus 

cibarius)子实体中普遍存在不同种类根瘤菌，以

根瘤菌-鸡油菌的共存模式辅助菌丝生长和子实

体形成[18]。本文论述了外生菌根真菌在磷素缺

乏情况下，如何分泌特定代谢物与解磷细菌建

立联合体系，并对土壤中不可直接利用的难溶

性无机磷、可溶性有机磷和难溶性有机磷等磷

源进行联合解磷。

1　外生菌根真菌代谢物启动真　外生菌根真菌代谢物启动真

菌菌-细菌双向信号细菌双向信号，，促进宿主植物促进宿主植物

生长生长

外生菌根真菌与细菌的相互作用由多个阶

段的信号交换组成，其中小分子信号物质主要

由真菌分泌[19]。外生菌根真菌分泌的代谢物

一方面影响自身的生长，另一方面也介导真

菌 - 细菌相互作用 (bacterial-fungal interactions, 

BFI)。Uehling 等[20]研究表明，在真菌与细菌

尚未接触的前共生阶段，磷饥饿状态的真菌分

泌铁载体、赤糖酸、乳酸、脂肪酸等多种代谢

物作为初始信号，供细菌识别并作为营养物质

利用，以促进细菌趋化与增殖。细菌则向周围

环境分泌次级信号，被真菌边缘菌丝感知，加

速真菌菌丝生长速率、磷酸戊糖代谢和呼吸作

用[21]。这种双向信号被感知并开启了二者联

合体系的建立，以增强解磷能力。同时，二者

联合体系促进了参与宿主植物中碳固定、糖代

谢和氨基酸生物合成等过程的蛋白质表达量上

调，如组蛋白、ATP 合酶等。这些差异表达蛋

白能与种子发育和非生物胁迫耐受性相关的其

他蛋白质或海藻糖、木糖醇等代谢物相互作

用，共同调节宿主植物糖代谢和次生代谢物的

生物合成，从而促进植物养分获取和改善植物

生长状况[22]。
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2　外生菌根真菌与菌根助手细　外生菌根真菌与菌根助手细

菌对难溶性无机磷的解磷策略菌对难溶性无机磷的解磷策略

2.1　外生菌根真菌与菌根助手细菌对难

溶性无机磷的溶解能力

难溶性无机磷约占土壤无机磷的 99%，在

石灰性土壤中以羟基磷灰石或氟磷灰石为主，

酸性土壤中以铁铝氧化物及氢氧化物结合态磷

为主。虽然外生菌根真菌对难溶性无机磷有

溶解能力，但其效率难以满足宿主植物对磷

的大量需求。徐冰等在研究纯培养条件下

9 种外生菌根真菌对磷矿粉的活化情况时发

现，不同种类的外生菌根真菌对磷矿粉的溶

解矿化效率为 2.97%−8.32%[23]。此外，硬皮马

勃属(Scleroderma)、空团菌属(Cenococcum)、豆

马勃属 (Pisolithus)、牛肝菌科 (Boletaceae)等的

10 种外生菌根真菌对磷酸铝、磷酸铁、磷酸三

钙 等 难 溶 性 磷 酸 盐 的 溶 磷 率 仅 为

0.1%−5.47%[24-25]。同时，研究发现，在自然森

林土壤中，磷灰石区共富集了 17 种外生菌根真

菌以及假单胞菌属(Pseudomonas)、鞘氨醇单胞

菌属(Sphingomonas)、芽孢杆菌属(Bacillus)和类

芽孢杆菌属(Paenibacillus)为主的优势细菌[26]，

这可能与外生菌根真菌对溶磷相关细菌的招募

密切相关。Koele 等[27]研究发现，双色蜡蘑

(Laccaria bicolor)单独存在时不具备溶解磷灰石

的能力，但其菌丝表面能够大量定殖具备高效

解磷能力的伯克霍尔德菌(Burkholderia glathei)，

二者共接种时分泌大量有机酸，可增强解磷作

用，促进磷素吸收，从而提高宿主植物生物量。

本课题组 Zhang 等也研究发现，以磷酸三钙为

磷源，苦粉孢牛肝菌(Tylopilus neofelleus)与芽孢

杆菌(Bacillus sp.) B5 联合处理可显著提高可溶

性磷含量，且该含量是单独接种处理总和的

5 倍[28]。因此，外生菌根真菌与菌根助手细菌联

合作用对土壤难溶性无机磷有更强的溶解能力。

2.2　外生菌根真菌与菌根助手细菌联合

解难溶性无机磷的机制

酸化是土壤微生物溶解无机磷的主要机制。

钟 传 青 发 现 ， 巨 大 芽 孢 杆 菌 (Bacillus 

megaterium) P17 在以黄麦岭磷矿粉、黄金卡黄

磷矿粉为唯一磷源时的发酵液能产生柠檬酸、

琥珀酸、乳酸及乙酸等有机酸，通过螯合磷矿

粉中的金属离子，使磷游离出来[29]。此外，有

学者认为，质子的释放同样能增溶难溶性无机

磷。Park 等在研究荧光假单胞菌(Pseudomonas 

fluorescens) RAF15 对难溶性磷酸盐的增溶作用

时，认为质子的释放是分泌有机酸之外的另一

个溶磷机制，有机酸的解离以及伴随铵同化所

产生的质子释放在土壤中，导致溶磷反应的平

衡向更利于溶解的方向移动[30]。如表 1 所示，

大量实验表明外生菌根真菌能够通过上调菌根

助手细菌的多种有机酸合成、降解与分泌过程

相关基因的表达，如葡萄糖酸脱氢酶基因(gcd)、

甲基柠檬酸裂合酶基因(prpB)、吡咯并喹啉醌合

酶基因 (pqqC)、谷氨酸 -γ -半缩醛脱氢酶基因

(pcd)、二氢硫辛酰胺脱氢酶基因(lpd)等，促进

胞外环境酸化，并富集细菌氨基酸代谢、碳水

化合物代谢、能量代谢、膜转运等通路，联合

改善宿主植物对难溶性无机磷的利用[27-28,31]。

3　外生菌根真菌与菌根助手细　外生菌根真菌与菌根助手细

菌对可溶性有机磷的解磷策略菌对可溶性有机磷的解磷策略

3.1　外生菌根真菌与菌根助手细菌对可

溶性有机磷的矿化能力

据报道，相比正磷酸盐环境，生长在有机

磷环境的土生空团菌(Cenococcum geophilum)和

大毒滑锈伞(Hebeloma crustuliniforme)菌丝体中

植酸酶活性显著提高，表明部分外生菌根真菌

可能通过产生解磷相关酶对有机磷进行水解，
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并释放少量磷酸根到环境中[32]。然而，外生

菌根真菌分泌的酸性磷酸酶仅能水解磷酸单酯

类有机磷，对植酸等有机磷的矿化效率较低，

难以满足宿主植物对磷的大量需求。Mei 等研

究表明，厚环乳牛肝菌(Suillus grevillei)与内生

细菌拉氏西地西菌 (Cedecea lapagei)联合接种

时植酸钠矿化率是二者单独接种总和的 1.8

倍，二者联合接种可显著增加菌丝区酸性磷酸

酶和碱性磷酸酶的活性，缓解宿主植物马尾松

的磷胁迫，促进马尾松幼苗生长[33]。同时接

种假单胞杆菌(Pseudomonas fluorescens) 1-42 和

褐环乳牛肝菌(Suillus luteus) N94 可以提高根际

土壤酸性磷酸酶活性和速效磷含量，显著提高

宿主樟子松根、茎全磷含量，促进樟子松的生

长[34]。此外，Battini 等发现细菌也可以通过提

高真菌菌丝长度与密度，增强对有机磷的

矿化[35]。

3.2　外生菌根真菌与菌根助手细菌联合

矿化可溶性有机磷的机制

微生物在土壤溶液中矿化植酸的效率取决

于它们在外部培养基中或至少在细胞壁空间中

产生植酸酶的能力。除了植酸，土壤有机磷按

其磷酸酯键数目可分为磷酸单酯类和磷酸二酯

类，分别需由磷酸单酯酶和磷酸二酯酶的水解

作用将磷酸酯键打开，释放出无机磷[36]。研究

表明，外生菌根真菌可能由腐生菌进化而来，

仍保留编码有机化合物降解相关的基因，能够

产生多种磷酸酶，且其活性与土壤中磷酸酯类

有机磷的含量呈显著正相关；随着土壤磷缺乏

加剧，相关磷酸酶活性增强[37]，可显著增加有

机磷的有效性。

此外，Mei 等[33]研究表明，外生菌根真菌

与菌根助手细菌联合培养时，解磷酶活性显著

增强，与单独处理相比，碱性磷酸酶基因和植

酸酶基因分别显著上调了 7.13 倍和 9.35 倍，并

且聚磷酸盐(poly-P)代谢相关的多磷酸盐激酶和

外切多聚磷酸盐磷酸酶相关的基因表达也上调，

表明联合体系矿化植酸钠效率提高，poly-P 代谢

活跃。如表 2 所示，一方面外生菌根真菌可能

通过促进菌根助手细菌的增殖、运动、定殖和

分泌系统相关基因表达量显著上调，提高磷酸

酶的分泌；或通过上调相关磷动员细菌的磷酸

酶基因 (phoC、phoN、phoD、phnX 和 appA)表

达，并提高细菌磷酸酶活性，以达到促进有机

磷矿化和吸收的功能[33,38-42]。另一方面菌根助手

细菌也可以调控外生菌根真菌中与细胞呼吸和

能量代谢相关通路，提高真菌的生物活性，改

善菌丝对磷的活化。

表1　联合培养下菌根助手细菌的有机酸代谢变化

Table 1　 Changes in the organic acid metabolism of mycorrhizal helper bacteria under co-cultivation with 

ectomycorrhizal fungi

Organic acid

Gluconic acid

Lactic acid

Gluconic acid, succinic 
acid, oxalic acid and 
tartaric acid

Source

Burkholderia 
cepacia

Bacillus sp.

Pseudomonas 
aeruginosa

Performance in the combined treatment

The content of gluconic acid increases. The expression of the glucose 
dehydrogenase gene (gcd) is up-regulated. The biomass of the host 
plant and the mycorrhizal infection rate increase

The expression of the lactate metabolism-related genes (gapA, pckA) is 
up-regulated. The amino acid metabolism pathway, energy metabolism 
pathway and membrane transport pathway are enriched

The expression of the acid-producing genes (gcd, pqqA-F, mps, gabY) is 
up-regulated
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4　外生菌根真菌与菌根助手细　外生菌根真菌与菌根助手细

菌对难溶性有机磷的解磷策略菌对难溶性有机磷的解磷策略

4.1　外生菌根真菌对难溶性有机磷的矿

化能力

由于有机磷具有多个正磷酸盐结构和可变

质子位点，在土壤中极易吸附于金属氧化物、

黏土和有机质，或者与金属阳离子螯合形成沉

淀物，导致难溶性有机磷在土壤中高度积累[43]。

近年来，研究表明外生菌根真菌对难溶性有机

磷的矿化效率较低，且各种真菌的矿化效率具

有很强的差异性。如橙黄硬皮马勃(Scleroderma 

citrinum)能对植酸钙和卵磷脂进行低效的矿化，

矿化率分别为 4.5% 和 0.8%；而土生空团菌

(Cenococcum geophilum)对植酸钙和卵磷脂的矿

化率分别为 0.05% 和 1.1%[25]。因此，在自然林

地土壤中，单独依靠外生菌根真菌对土壤中难

溶性有机磷的矿化能力难以满足外生菌根体系

对土壤磷元素的大量需求。

4.2　外生菌根真菌与菌根助手细菌解吸

难溶性有机磷的理论性机制

Patel 等[44] 研 究 表 明 ， 以 肠 杆 菌 科

(Enterobacteriaceae)为代表的根际产酸细菌通过

分泌葡萄糖酸和乙酸可增强植酸酶催化体外植

酸钙的去磷酸化作用；在体外条件下，pH 调节

至 6.0 的葡萄糖酸钠与植酸酶的组合能够从植酸

钙释放的无机磷约为 40 μg/mL，而 pH 调节至

4.5 的乙酸或乙酸盐与植酸酶的组合能够从植酸

钙释放的无机磷可达 80 μg/mL。此外，紫色酸

性磷酸酶(purple acid phosphatase, PAP)、组氨酸

酸性磷酸酶(histidine acid phosphatase, HAP)、β-

螺旋植酸酶(β-propeller phytase, BPP)和半胱氨酸

磷酸酶(cysteine phosphatase, CP)等植酸酶的矿化

作用只能发生在溶液中，许多螯合形态或吸附

形态的植酸盐被束缚于沉淀状态，难以酶解，

需要有机酸将沉淀溶解，从固体表面脱附植酸

后，才能被植酸酶水解释放出磷酸根[45-47]。由

此可见，首先通过有机酸将金属螯合态植酸盐

从固相中释放出来可能是植酸酶等解磷酶发挥

水解作用的先决条件。根据 Turner 提出的假说，

外生菌根真菌和菌根助手细菌在利用难溶性有

机磷时，可能需要菌根助手细菌先合成有机酸

用于增溶，随后联合外生菌根真菌分泌解磷酶

用于矿化释放正磷酸盐供宿主植物吸收利用[48]。

表2　外生菌根真菌与菌根助手细菌联合处理的变化

Table 2　Changes in the combined treatment of ectomycorrhizal fungi and mycorrhizal helper bacteria

Main 
phospholytic 
enzymes

Alkaline 
phosphatase

Phytase

Phosphatase

Acid 
phosphatase

Performance in the combined treatment

The transmembrane transport pathway is enriched. The expression of the secretion system-related genes 
(SecY, SecG) and proliferation-related genes (dnaG, dnaN) and phosphorus starvation protein genes 
(PsiE, phoH) are up-regulated

The expression of the phytase gene (phy), secretion system genes (gspF, vib8), cytokinesis-related genes 
(fstA, fstZ), mycelial phosphate transporter gene (GintPT) and polyphosphate synthesizing gene (Vct4p) 
are up-regulated

The enzyme activity increases with the increase of mycorrhizal colonization. The expression of ATP 
metabolic gene, aerobic respiration gene and transmembrane transporter gene are up-regulated

The enzyme activity increases. The expression of genes related to flagellar movement and chemotaxis 
are up-regulated. The biomass of the roots and stems of the host plant increases and the expression of 
phosphorus transporters in roots is up-regulated
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5　总结与展望　总结与展望

土壤微生物通过酸解和/或酶解等方式活化

土壤中被固定的磷素。外生菌根真菌往往通过

分泌信号物质从周边招募具有解磷功能的细菌，

并且促进细菌增殖和相关功能活性；同时，这

些解磷细菌可通过促进外生菌根真菌菌丝的生

长和弥补其在解磷功能上的不足，提高对土壤

中磷素的解吸效率，形成“交叉喂食”的互利

共生模式[49]。研究表明，外生菌根真菌可通过

分泌糖类、有机酸类、氨基酸类、挥发性化合

物等招募功能微生物，调节微生物组稳态，以

应对复杂的外部环境和生长需求[15]。然而，对

于磷缺乏状态下，外生菌根真菌所分泌用于招

募具有特定功能的解磷细菌的关键化合物仍不

清楚。

此外，前期研究发现，外生菌根真菌和菌

根助手细菌的联合体系在磷缺乏时上调葡萄糖

酸脱氢酶基因 (gcd)、吡咯并喹啉醌合酶基因

(pqqC)、碱性磷酸酶基因(phoD)等，加快三羧酸

循环、糖代谢途径，促进分泌葡萄糖酸、草酸、

乳酸、柠檬酸等有机酸或提高酸性磷酸酶、碱

性磷酸酶、植酸酶的活性，从而活化土壤难溶

性无机磷或可溶性有机磷，促进宿主植物的生

长[27-28,38-42]。然而，关于外生菌根真菌与菌根助

手细菌联合活化土壤难溶性有机磷的研究还鲜

有报道。未来可综合运用生物化学、分子生物

学、基因组学、转录组学和代谢组学等方法，

探究外生菌根真菌对菌根助手细菌特异性招募

的关键代谢物，分析外生菌根真菌与菌根助手

细菌相互作用提高不同磷源有效性的分子机制，

以进一步完善对植物-真菌-细菌三者外生菌根体

系的认识。

作者贡献声明作者贡献声明

曹耿悦：论文撰写与修改；郑庭裕、于梦

雅、张杰、高鑫、赵梦婷、戴传超：参与论文

内容收集与讨论；贾永：论文修改与审核。

作者作者利益冲突公开声明利益冲突公开声明

作者声明不存在任何可能会影响本文所报

告工作的已知经济利益或个人关系。

参考文献

[1] RAYMOND NS, GÓMEZ-MUÑOZ B, van der BOM 
FJT, NYBROE O, JENSEN LS, MÜLLER-STÖVER DS, 
OBERSON A, RICHARDSON AE. Phosphate-
solubilising microorganisms for improved crop 
productivity: a critical assessment[J]. The New 
Phytologist, 2021, 229(3): 1268-1277.

[2] YANG SY, LIN WY, HSIAO YM, CHIOU TJ. 
Milestones in understanding transport, sensing, and 
signaling of the plant nutrient phosphorus[J]. The Plant 
Cell, 2024, 36(5): 1504-1523.

[3] BUCHER M. Functional biology of plant phosphate 
uptake at root and mycorrhiza interfaces[J]. The New 
Phytologist, 2007, 173(1): 11-26.

[4] VANCE CP, UHDE-STONE C, ALLAN DL. Phosphorus 
acquisition and use: critical adaptations by plants for 
securing a nonrenewable resource[J]. The New 
Phytologist, 2003, 157(3): 423-447.

[5] CHEN WL, KOIDE RT, ADAMS TS, DeFOREST JL, 
CHENG L, EISSENSTAT DM. Root morphology and 
mycorrhizal symbioses together shape nutrient foraging 
strategies of temperate trees[J]. Proceedings of the 
National Academy of Sciences of the United States of 
America, 2016, 113(31): 8741-8746.

[6] WHITESIDE MD, WERNER GDA, CALDAS VEA, 
VAN’T PADJE A, DUPIN SE, ELBERS B, BAKKER 
M, WYATT GAK, KLEIN M, HINK MA, POSTMA M, 
VAITLA B, NOË R, SHIMIZU TS, WEST SA, KIERS 
ET. Mycorrhizal fungi respond to resource inequality by 
moving phosphorus from rich to poor patches across 
networks[J]. Current Biology, 2019, 29(12): 2043-2050.

[7] PREGITZER KS, DeFOREST JL, BURTON AJ, ALLEN 
MF, RUESS RW, HENDRICK RL. Fine root architecture 
of nine North American trees[J]. Ecological Monographs, 
2002, 72(2): 293.

[8] OSTONEN I, HELMISAARI HS, BORKEN W, 
TEDERSOO L, KUKUMÄGI M, BAHRAM M, 
LINDROOS AJ, NÖJD P, URI V, MERILÄ P, ASI E, 
LÕHMUS K. Fine root foraging strategies in Norway 
spruce forests across a European climate gradient[J]. 
Global Change Biology, 2011, 17(12): 3620-3632.

[9] ANDERSON IC, CAIRNEY JWG. Ectomycorrhizal 
fungi: exploring the mycelial frontier[J]. FEMS 
Microbiology Reviews, 2007, 31(4): 388-406.

[10] GARBAYE J, DUPONNOIS R. Specificity and function 
of mycorrhization helper bacteria (MHB) associated with 
the Pseudotsuga menziesii-laccaria laccata symbiosis[J]. 

521



 actamicro@im.ac.cn,  010-64807516

CAO Gengyue et al. || Acta Microbiologica Sinica, 2025, 65(2)

Symbiosis, 1993, 14: 335-344.
[11] KELLER S, SCHNEIDER K, SÜSSMUTH RD. 

Structure elucidation of auxofuran, a metabolite involved 
in stimulating growth of fly agaric, produced by the 
mycorrhiza helper bacterium Streptomyces AcH505[J]. 
The Journal of Antibiotics, 2006, 59(12): 801-803.

[12] KATAOKA R, TANIGUCHI T, FUTAI K. Fungal 
selectivity of two mycorrhiza helper bacteria on five 
mycorrhizal fungi associated with Pinus thunbergii[J]. 
World Journal of Microbiology and Biotechnology, 2009, 
25(10): 1815-1819.

[13] SCHULZ-BOHM K, TYC O, de BOER W, 
PEEREBOOM N, DEBETS F, ZAAGMAN N, 
JANSSENS TKS, GARBEVA P. Fungus-associated 
bacteriome in charge of their host behavior[J]. Fungal 
Genetics and Biology, 2017, 102: 38-48.

[14] ZHANG CF, van der HEIJDEN MGA, DODDS BK, 
NGUYEN TB, SPOOREN J, VALZANO-HELD A, 
COSME M, BERENDSEN RL. A tripartite bacterial-
fungal-plant symbiosis in the mycorrhiza-shaped 
microbiome drives plant growth and mycorrhization[J]. 
Microbiome, 2024, 12(1): 13.

[15] JIANG FY, ZHANG L, ZHOU JC, GEORGE TS, FENG 
G. Arbuscular mycorrhizal fungi enhance mineralisation 
of organic phosphorus by carrying bacteria along their 
extraradical hyphae[J]. The New Phytologist, 2021, 
230(1): 304-315.

[16] 徐漫, 傅婉秋, 戴传超, 贾永 . 外生菌根真菌促生微生物
生态功能研究进展 [J]. 生态学杂志 , 2018, 37(4): 
1246-1256.
XU M, FU WQ, DAI CC, JIA Y. Ecological function of 
promoting microorganisms associated with ectomycorrhizal 
fungi[J]. Chinese Journal of Ecology, 2018, 37(4): 
1246-1256 (in Chinese).

[17] 张晨洋 . 外生菌根真菌多样性对根际土壤物理生化特
性及云杉幼苗生长的影响[D]. 雅安: 四川农业大学硕
士学位论文, 2023.
ZHANG CY. Effects of ectomycorrhizal fungi diversity 
on rhizosphere soil physical and biochemical characteristics 
and growth of spruce seedlings[D]. Ya’an: Master’s 
Thesis of Sichuan Agricultural University, 2023 (in 
Chinese).

[18] CHEN FC, CHEN FC, MOTODA T. A finding of 
potential coexisting bacteria and characterization of the 
bacterial communities in the fruiting body of Sarcodon 
aspratus[J]. Folia Microbiologica, 2024, 69(5): 1137-1144.

[19] LUU GT, LITTLE JC, PIERCE EC, MORIN M, 
ERTEKIN CA, WOLFE BE, BAARS O, DUTTON RJ, 
SANCHEZ LM. Metabolomics of bacterial-fungal 
pairwise interactions reveal conserved molecular 
mechanisms[J]. The Analyst, 2023, 148(13): 3002-3018.

[20] UEHLING JK, ENTLER MR, MEREDITH HR, 
MILLET LJ, TIMM CM, AUFRECHT JA, BONITO 
GM, ENGLE NL, LABBÉ JL, DOKTYCZ MJ, 
RETTERER ST, SPATAFORA JW, STAJICH JE, 
TSCHAPLINSKI TJ, VILGALYS RJ. Microfluidics and 
metabolomics reveal symbiotic bacterial-fungal interactions 
between Mortierella elongata and Burkholderia include 
metabolite exchange[J]. Frontiers in Microbiology, 2019, 

10: 2163.
[21] DEVEAU A, GROSS H, PALIN B, MEHNAZ S, 

SCHNEPF M, LEBLOND P, DORRESTEIN PC, AIGLE 
B. Role of secondary metabolites in the interaction 
between Pseudomonas fluorescens and soil 
microorganisms under iron-limited conditions[J]. FEMS 
Microbiology Ecology, 2016, 92(8): fiw107.

[22] YADAV R, CHAKRABORTY S, RAMAKRISHNA W. 
Wheat grain proteomic and protein-metabolite interactions 
analyses provide insights into plant growth promoting 
bacteria-arbuscular mycorrhizal fungi-wheat interactions[J]. 
Plant Cell Reports, 2022, 41(6): 1417-1437.

[23] 徐冰, 李白, 秦岭, 李晓林 . 不同外生菌根真菌对难溶性
磷的活化[J]. 吉林农业大学学报, 2000, 4: 77-81.
XU B, LI B, QIN L, LI XL. Solubilization of rock 
phosphate by different ectomycorrhizal fungi (in solution 
culture)[J]. Journal of Jilin Agricultural University, 2000, 
4: 77-81 (in Chinese).

[24] 刘辉, 吴小芹, 陈丹 . 4种外生菌根真菌对难溶性磷酸盐
的溶解能力[J]. 西北植物学报, 2010, 30(1): 143-149.
LIU H, WU XQ, CHEN D. Ability of dissolving 
insoluble phosphate by four ectomycorrhizal fungi[J]. 
Acta Botanica Boreali-Occidentalia Sinica, 2010, 30(1): 
143-149 (in Chinese).

[25] 江盈, 邹锋, 黄建, 戴伟红, 左荣花, 田诗义, 熊欢 . 六个
外生菌根真菌菌株在不同难溶性磷源下的溶磷特性[J]. 
菌物学报, 2023, 42(6): 1311-1329.
JIANG Y, ZOU F, HUANG J, DAI WH, ZUO RH, TIAN 
SY, XIONG H. Phosphorus dissolving characteristics of 
six ectomycorrhizal fungal strains under different 
insoluble phosphorus sources[J]. Mycosystema, 2023, 
42(6): 1311-1329 (in Chinese).

[26] SUN QB, LIU XM, WANG SJ, LIAN B. Effects of 
mineral substrate on ectomycorrhizal fungal colonization 
and bacterial community structure[J]. Science of the Total 
Environment, 2020, 721: 137663.

[27] KOELE N, TURPAULT MP, HILDEBRAND EE, UROZ 
S, FREY-KLETT P. Interactions between mycorrhizal 
fungi and mycorrhizosphere bacteria during mineral 
weathering: budget analysis and bacterial quantification[J]. 
Soil Biology and Biochemistry, 2009, 41(9): 1935-1942.

[28] ZHANG AY, ZHANG ML, ZHU JL, MEI Y, XU FJ, BAI 
HY, SUN K, ZHANG W, DAI CC, JIA Y. Endofungal 
bacterial microbiota promotes the absorption of chelated 
inorganic phosphorus by host pine through the 
ectomycorrhizal system[J]. Microbiology Spectrum, 
2023, 11(4): e0016223.

[29] 钟传青 . 解磷微生物溶解磷矿粉和土壤难溶磷的特性
及其溶磷方式研究[D]. 南京: 南京农业大学博士学位
论文, 2004.
ZHONG CQ. Studies on solubilizing effects on phosphate 
rock powder and insoluble phosphorus in soil of P-
solubilizing microorganisms and their mechanism[D]. 
Nanjing: Doctoral Dissertation of Nanjing Agricultural 
University, 2004 (in Chinese).

[30] PARK KH, LEE CY, SON HJ. Mechanism of insoluble 
phosphate solubilization by Pseudomonas fluorescens 
RAF15 isolated from ginseng rhizosphere and its plant 
growth-promoting activities[J]. Letters in Applied 

522



曹耿悦 等 || 微生物学报, 2025, 65(2)

http://journals.im.ac.cn/actamicrocn

Microbiology, 2009, 49(2): 222-228.
[31] DINESH R, SRINIVASAN V, PRAVEENA R, SUBILA 

KP, GEORGE P, DAS A, SHAJINA O, ANEES K, 
LEELA NK, HARITHA P. Exploring the potential of P 
solubilizing rhizobacteria for enhanced yield and quality 
in turmeric(Curcuma longa L.) [J]. Industrial crops and 
products, 2022, 189: 115826.

[32] D’AMICO M, ALMEIDA JP, BARBIERI S, CASTELLI 
F, SGURA E, SINEO G, MARTIN M, BONIFACIO E, 
WALLANDER H, CELI L. Ectomycorrhizal utilization 
of different phosphorus sources in a glacier forefront in 
the Italian Alps[J]. Plant and Soil, 2020, 446(1): 81-95.

[33] MEI Y, ZHANG ML, CAO GY, ZHU JL, ZHANG AY, 
BAI HY, DAI CC, JIA Y. Endofungal bacteria and 
ectomycorrhizal fungi synergistically promote the 
absorption of organic phosphorus in Pinus massoniana[J]. 
Plant, Cell & Environment, 2024, 47(2): 600-610.

[34] 罗佳煜, 宋瑞清, 邓勋, 宋倩, 王俊凯, 宋小双 . PGPR与
外生菌根菌互作对樟子松促生作用及根际微生态环境
的影响[J]. 中南林业科技大学学报, 2021, 41(9): 22-34.
LUO JY, SONG RQ, DENG X, SONG Q, WANG JK, 
SONG XS. PGPR interacts with ectomycorrhizal fungi to 
promote growth of Pinus sylvestnis var. mongolica and to 
effect of rhizosphere microecological environment[J]. 
Journal of Central South University of Forestry & 
Technology, 2021, 41(9): 22-34 (in Chinese).

[35] BATTINI F, GRØNLUND M, AGNOLUCCI M, 
GIOVANNETTI M, JAKOBSEN I. Facilitation of 
phosphorus uptake in maize plants by mycorrhizosphere 
bacteria[J]. Scientific Reports, 2017, 7(1): 4686.

[36] JAROSCH KA, KANDELER E, FROSSARD E, 
BÜNEMANN EK. Is the enzymatic hydrolysis of soil 
organic phosphorus compounds limited by enzyme or 
substrate availability?[J]. Soil Biology and Biochemistry, 
2019, 139: 107628.

[37] MEEDS JA, MARTY KRANABETTER J, ZIGG I, 
DUNN D, MIROS F, SHIPLEY P, JONES MD. 
Phosphorus deficiencies invoke optimal allocation of 
exoenzymes by ectomycorrhizas[J]. The ISME Journal, 
2021, 15(5): 1478-1489.

[38] KAFLE A, COPE KR, RATHS R, KRISHNA YAKHA J, 
SUBRAMANIAN S, BÜCKING H, GARCIA K. 
Harnessing soil microbes to improve plant phosphate 
efficiency in cropping systems[J]. Agronomy, 2019, 
9(3): 127.

[39] YUAN J, YAN R, ZHANG XQ, SU K, LIU H, WEI X, 
WANG R, HUANG LL, TANG NW, WAN SP, LIU W, 
LAMBERS H, ZHENG Y, HE XH, YU FQ, WANG YL. 
Soil organic phosphorus is mainly hydrolyzed via 
phosphatases from ectomycorrhiza-associated bacteria 
rather than ectomycorrhizal fungi[J]. Plant and Soil, 
2024. DOI: 10.1007/s11104-024-06649-z.

[40] ZHANG L, FENG G, DECLERCK S. Signal beyond 

nutrient, fructose, exuded by an arbuscular mycorrhizal 
fungus triggers phytate mineralization by a phosphate 
solubilizing bacterium[J]. The ISME Journal, 2018, 
12(10): 2339-2351.

[41] TANIGUCHI T, KATAOKA R, FUTAI K. Plant growth 
and nutrition in pine (Pinus thunbergii) seedlings and 
dehydrogenase and phosphatase activity of 
ectomycorrhizal root tips inoculated with seven individual 
ectomycorrhizal fungal species at high and low nitrogen 
conditions[J]. Soil biology and biochemistry, 2008, 40(5): 
1235-1243.

[42] LOUCHE J, ALI MA, CLOUTIER-HURTEAU B, 
SAUVAGE FX, QUIQUAMPOIX H, PLASSARD C. 
Efficiency of acid phosphatases secreted from the 
ectomycorrhizal fungus Hebeloma cylindrosporum to 
hydrolyse organic phosphorus in podzols[J]. FEMS 
Microbiology Ecology, 2010, 73(2): 323-335.

[43] 汪洪, 宋书会, 张金尧, 刘云霞 . 土壤磷形态组分分级
及 31P-NMR技术应用研究进展[J]. 植物营养与肥料学
报, 2017, 23(2): 512-523.
WANG H, SONG SH, ZHANG JY, LIU YX. Research 
advance in soil phosphorus fractionations and their 
characterization by chemical sequential methods and 31P-
NMR techniques[J]. Plant Nutrition and Fertilizer 
Science, 2017, 23(2): 512-523 (in Chinese).

[44] PATEL KJ, SINGH AK, NARESHKUMAR G, 
ARCHANA G. Organic-acid-producing, phytate-
mineralizing rhizobacteria and their effect on growth of 
pigeon pea (Cajanus Cajan) [J]. Applied Soil Ecology, 
2010, 44(3): 252-261.

[45] 王小春, 梁新强 . 生态环境中植酸酶种类及来源分析[J]. 
环境生态学, 2020, 2(4): 51-56.
WANG XC, LIANG XQ. Analysis of the types and 
sources of phytase in ecological environment[J]. 
Environmental Ecology, 2020, 2(4): 51-56 (in Chinese).

[46] TANG J, LEUNG A, LEUNG C, LIM BL. Hydrolysis of 
precipitated phytate by three distinct families of 
phytases[J]. Soil Biology and Biochemistry, 2006, 38(6): 
1316-1324.

[47] GERKE J, BEIßNER L, RÖMER W. The quantitative 
effect of chemical phosphate mobilization by carboxylate 
anions on P uptake by a single root. I. The basic concept 
and determination of soil parameters[J]. Journal of Plant 
Nutrition and Soil Science, 2000, 163(2): 207-212.

[48] TURNER BL. Resource partitioning for soil phosphorus: 
a hypothesis[J]. Journal of Ecology, 2008, 96(4): 698-702.

[49] 葛伟, 董醇波, 张芝元, 韩燕峰, 梁宗琦 . 外生菌根真菌
与内生细菌共生互作的研究进展[J]. 微生物学通报 , 
2021, 48(10): 3810-3822.
GE W, DONG CB, ZHANG ZY, HAN YF, LIANG ZQ. 
Symbiotic interaction between ectomycorrhizal fungi and 
endobacteria: a review[J]. Microbiology China, 2021, 
48(10): 3810-3822 (in Chinese).

523


