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专论与综述 

外生菌根真菌与内生细菌共生互作的研究进展 

葛伟  董醇波  张芝元  韩燕峰*  梁宗琦 
贵州大学生命科学学院生态系 真菌资源研究所  贵州 贵阳  550025 

摘  要：外生菌根真菌能与很多高等植物共生，广泛存在于自然界，在促进植物生长和养分吸收、

增强宿主抗逆性及维持森林生态系统稳定等方面发挥着重要作用。除与寄主植物密切联系外，外

生菌根真菌，在其生命周期中与细菌群落进行物理和代谢相互作用常形成共生关系。这些细菌

对外生菌根真菌菌丝生长、生物量增加及子实体的形成具有积极影响。本文阐述了外生菌根真

菌与内生细菌共生现象的发现、共生关系的建立、内生细菌促进外生菌根真菌生长和发育及宿主

与微生物组的研究方法等，以期更好地巩固外生菌根真菌的生物学及生态学等基础性知识，并利

用细菌与真菌的相互作用为可食用外生菌根真菌的生物防治、菌肥研究、人工驯化及栽培提供

思路。 
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Symbiotic interaction between ectomycorrhizal fungi and 
endobacteria: a review 
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Institute of Fungus Resources, Department of Ecology, College of Life Sciences, Guizhou University, Guiyang,  
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Abstract: Ectomycorrhizal fungi (ECMF) often form symbiotic relationships with many higher plants, 
and widely exist in nature. They play an important role in promoting the growth and nutrient absorption 
of plant, enhancing the stress resistance of the host and maintaining the stability of the ecosystem in 
forest. In addition to being closely related to host plants, ECMF often establish the symbiotic 
relationship with endobacteria, and interact physically and metabolically with bacterial communities 
during their life cycle. These bacteria had positive effects for ECMF on the growth of mycelia, increase 
of biomass and the formation of fruiting bodies. The article summarized the discovery of symbiosis, 
establishment of the symbiotic relationship, the promotion of growth, development of ECMF promoted 
by endobacteria, and the research methods of ECMF and endobacteria. In order to better consolidate the 
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basic knowledge of biology and ecology of ECMF, and utilize the bacterial-fungal interactions to 
provide ideas for the biological control of edible ECMF, study of bacterial fertilizer, artificial 
domestication and cultivation. 

Keywords: holobionts, bacterial-fungal interactions, formation of the fruiting bodies, volatile organic 
compounds, research methods 
 

共生(Symbiosis)一词最早起源于希腊，代表

“共同生活”，并于 1622 年首次载入人类语言学 

中[1]。关于“共生”一词的定义和正确使用，历史

上许多生物学家和生态学家一直存在不同的看法

和争议。目前普遍接受的是 Douglas 等对共生的

定义，即共生是包含互利共生、偏利共生和寄生

的共生连续体[2]。在陆地生态系统中，菌根是最

常见的共生形式之一，全球超过 80%的植物通过

与各种类别的真菌发生互作，建立共生关系形成

菌根，如外生菌根(Ectmycorrhiza，ECM)[3-5]。这

类与植物共生形成外生菌根的真菌，统称为外生

菌根真菌(Ectomycorrhizal Fungi，ECMF)，其包

括 大 部 分 担 子 菌 门 (Basidiomycota) 、 子 囊 菌 门

(Asomycota)，少部分为接合菌门(Zygomycota)，它

们主要与一些松科(Pinaeceae)、柏科(Cupressaceae)

及杨柳科(Salicaceae)等植物根系形成有菌套、哈

氏网和根外菌丝等特殊结构的 ECM[5]。ECMF 不

仅具有较高的食用、药用和经济价值[6]，而且在

植物的生长发育、营养吸收 [7]、抗病害 [8]及生态

系统的物质循环和土壤修复[9]等方面发挥着重要

作用。 

20 世纪 80 年代末，Margulis 等[10]为更好地研

究共生，创建了“Holobiont” (共生功能体，共生

体)一词，用以描述共生中参与者的集合体。随着

测序技术的高速发展，目前对共生功能体有了更

新的认识，即指一个宿主及其所有相关微生物组

成 的 集 合 整 体 [11] 。 值 得 关 注 的 是 ， Partida- 

Martínez[12]提出，真菌可以被认为是共生功能体，

即 可 理 解 为 宿 主 + 微 生 物 内 共 生 体 (Microbial 

Endosymbionts)。例如，研究人员发现，植物可

与 大 多 数 担 子 菌 门 (Basidiomycota) 、 子 囊 菌 门

(Asomycota)及少数接合菌门 (Zygomycota)的真菌

共生，形成 ECM，并在 ECM 上形成产孢结构，

即子实体，而子实体下部的菌索与外围土壤中的

细菌等微生物又再次建立了新的共生功能体，即

“菌圈” (Mycosphere)[5,13-14]。这种从空间尺度形成

“嵌套模式(Nested Pattern)”的复杂共生形式 [15]以

及 ECMF 相关微生物群的比较分析较少[16]，无疑

增加了 ECMF 与细菌共生互作的研究难度。例如

在鸡油菌(Cantharellus cibarius Fr.)分离和纯培养

过程中分离到不同属的细菌，它们的迅速繁殖导

致接种块变质，增加了纯培养的难度[17]，并且研

究人员认为这些细菌对鸡油菌菌丝体的生长和发

展皆有抑制。从共生的定义来说，生物栖息地是

具有一定特性的生态位，这表明与真菌共同生活

的这类细菌有别于普通的土壤细菌，它们与真菌

之间可能存在某种特定的互作，共同发挥着各种

生态功能。其中一些细菌生活在真菌营养菌丝或

繁殖结构中，主要定殖于菌丝细胞质或孢子细胞

质内，称为内生细菌(Endobacteria，EB)[18-19]。国

外学者通常以“Associated”一词形容菌根真菌的相

关细菌[20-21]，而国内学者则以“伴生细菌”进行概 

述[17,21]，并用该词语描述定殖于菌根真菌孢子、

菌丝体表面和细胞内部的细菌[21]，这导致在定义

这类细菌时仍然存在着不明确的描述。鉴于大多

数可培养细菌是在消毒并去除子实体表面，通过

分离子实体内部组织块的实验中获得，并且其在

子实体细胞内外的位置大多暂未描述 [22-23]。此

外，细菌-真菌互作(Bacterial-Fungal Interactions，

BFIs)这一新兴的研究领域，作为陆地生态系统微

生物群落网络的重要组成部分正在不断发展[24]。

细菌与真菌通过对抗、合作、协同、共栖及共生
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等类型的互作对彼此的生物学产生重要影响[25]。

这为研究 ECMF 与细菌互作提供了新视角。因

此，本文以“内生细菌”一词来描述那些定殖于

ECMF 孢 子 、 菌 丝 体 和 子 实 体 组 织 内 部 且 与

ECMF 密不可分的细菌类群，并就真菌-细菌共生

体发现、ECMF 与内生细菌构建的共生模式、

ECMF-相关微生物组对菌根真菌生长发育的影

响，以及实验中容易忽略的挥发性有机化合物

(Volatile Organic Compounds，VOCs)介导微生物

组内成员间的互作等进行探讨，以期利用 BFIs 的

已有研究成果，为可食用 ECMF 的人工栽培及栽

培提供科学依据和新的视角。 

1  真菌-细菌共生体的发现 

共生在促进真菌的进化和多样性方面发挥着

不可或缺的作用[12]。大多数真菌与其相关微生物

组(如细菌)的复杂群落建立共生关系，而这些微

生物对真菌的生长、发育、健康及功能起着关键

作用 [21]。真菌与细菌共生现象首次被发现是在

内囊霉属 (Endogone Link)真菌的研究案例中。

1970 年，Mosse[26]在研究内囊霉属时，发现其孢

子细胞质中存在一种无外膜包被，能独立分裂增

殖，并且对宿主真菌无明显影响的类细菌生物。

随后，研究人员在菌根真菌菌丝体内也观察到类

似现象，并将其命名为“类细菌细胞器”[19]。随着

研究方法的不断提升，这些类细菌细胞器才被明

确定义为 EB[27]，并逐渐成为新的研究热点。在

ECMF 中，被报道与 EB 共生的第一个例子是担子

菌中的双色蜡蘑(Laccaria bicolor S238N)。经鉴

定，其 EB 为类芽孢杆菌(Paenibacillus)，通过特

定 16S rRNA 基因导向寡核苷酸探针和荧光原位杂

交 (Fluorescence in situ Hybridization ， FISH) 分

析，清楚揭示其生存于菌丝体内部 [28]。随着自

然环境的日益变化，真菌与细菌共生体仍在不断

地进化和更新，但这些 EB 在 ECMF 中如何建立

共生模式及其互作的机制，仍然需要进一步加强

研究。 

2  外生菌根真菌与内生细菌的共生模式 

2.1  外生菌根真菌选择特定细菌构建共生模式 

ECMF 通常会根据共生功能或生境要求从周

围土壤中进行细菌群落的选择，土壤细菌与其子

实体生长中的短期接触也能直接或间接地促进子

实体 EB 群落的组成[22,29]。例如，Benucci 等[30]通

过比较 4 种块菌的细菌群落也得出了类似的结

论，即不同地区的块菌中都包含慢生根瘤菌等细

菌，而且块菌及其分布区域有助于招募特定菌群

和增加子实体 EB 的多样性。Pent 等[22]在研究鸡

油 菌 等 ECMF 的 细 菌 群 落 时 发 现 ， 根 瘤 菌

(Rhizobium)和噬甲壳菌(Chitinophaga)几乎在所有

的鸡油菌子实体中成为了特定菌属，并推断这些

特定菌属对鸡油菌的“青睐”与宿主鸡油菌的功能

需求有着密不可分的关系，但尚需进一步的实验

证明。对于自身无法完成解磷或解磷能力薄弱的

ECMF，一些研究已表明，ECMF 可能会选择一

些特定细菌，如伯克霍尔德氏菌(Burkholderia)迁

移定殖于菌丝体或子实体内，帮助其有效摄取磷

养分[31-32]。当然，也有报道称，伯克霍尔德氏菌

科(Burkholdeceae)中的一些细菌由于对酸性条件

敏感，可能受酸性环境胁迫而迁移定殖于适合其

生长的子实体内[31]。此外，研究人员还发现，在

真菌子实体地下菌丝束周围的土壤常形成碳质化

合物的主要储集区，导致细菌群落发生变化，尤

其是以假单胞菌(Pseudomonas)为主的细菌群落对

真菌子实体有明显的倾向性选择[33-34]。ECMF 根

据生态功能或生境要求选择特定细菌定殖其体

内，为共生关系的建立和维持奠定了基础。然而

目前对于这些特定物种在多大程度上和通过何种

互作机制影响 ECMF 微生物群落等问题，仍然需

要不断深入探索。 

2.2  细菌根据自身生存空间定殖外生菌根真菌

形成共生模式 

细菌在面对巨大的生存压力或是恶劣的环境

条件时，会选择性地定殖于适合自身生长的 ECMF
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中，形成新的共生关系[31]。近年来，ECMF 中黑

孢块菌(Tuber melanosporum)的研究较为广泛，其

子实体包含了一个多样化的微生物群落。细菌在

黑孢块菌形成的早期阶段就开始定殖于子实体，

其特定的群落组成与土壤细菌极为类似 [29]。其

中 ， 在 研 究 中 最 为 常 见 的 是 以 慢 生 根 瘤 菌 科

(Bradyrhizobiaceae)组成的核心微生物，不仅在黑孢

块菌中占主导地位，也在双色蜡蘑中存在[29,35]。与

其他细菌门相比，慢生根瘤菌科的核心微生物存

在着某种适应或竞争机制，或者黑孢块菌和双色

蜡蘑为其创造了竞争优势，使这些细菌能根据自

身生存空间的需求而定殖于 ECMF 中，形成共生

体。此外，Hildebrandt 等[36]在子实体 EB 的分离

实验中验证了内生优势菌在自然环境中会迅速占

据子实体提供的生态位，并抑制其他细菌或病原

体的进入。这类细菌通过扩展生态位的方式与

ECMF 共生，形成共生功能体，不仅解决了自身

生 存 空 间 和 生 存 压 力 的 问 题 ， 也 促 进 了 宿 主

ECMF 的生长、发育、进化及多样性。 

2.3  外生菌根真菌与细菌的代谢交叉喂养构建

共生模式  

微 生 物 间 的 代 谢 交 叉 喂 养 为 细 菌 定 殖 于

ECMF 提供了极大的便利。所有微生物细胞都能

释 放 出 几 十 个 或 更 多 代 谢 物 ， 统 称 为 “外 代 谢

物”，其中，一些成分是其他生物的可利用资源，

但同时也影响着该生物产生不同的代谢反应[37]。

ECMF 和 EB 间存在的代谢交叉喂养使双方都从中

受益。一方面，EB 从宿主真菌中获得营养物质维

持自身生长；另一方面，EB 也能分泌一些促进

ECMF 生长的代谢物[38]。例如，一些 EB 会分泌柠

檬酸和苹 果 酸 ， 这 2 种 有 机 酸 会 被 双 色 蜡 蘑    

(L. bicolor S238N)利用，促进其菌丝体和子实体生

长[39]。与此同时，ECMF 能产生有机酸或糖，影

响 EB 群落的组成和生长。双色蜡蘑菌丝体内会分

泌海藻糖，利用这种代谢物化学吸引荧光假单胞

菌(P. fluorescens)聚集并定殖于其菌丝体和子实体

中，促进双色蜡蘑生长周期中的生理代谢，维持

其生长和发育 [40]。此外，Rangel-Castro 等 [41]用
13C-NMR 分析了含有鸡油菌菌丝体的生长培养基

成分，发现海藻糖和甘露醇大量渗出，阐释大量

EB 能够长时间在宿主真菌内定殖而不损害其菌丝

生长，两者可能形成了互利共生的现象。这些由

真菌或细菌分泌产生的代谢产物，在微生物间形

成了多途径交叉喂养分配网络，不仅增加微生物

群的总生物量，同时也促进微生物群的招募，并

不断增强微生物群系统发育和功能多样性类群的

稳定性与持久性[42]。 

事实证明，无论是 ECMF 根据共生功能或是

生境要求选择了特定的细菌类群，还是细菌由于

自身营养物质需求或生态位扩展而定殖于 ECMF

中，两者间形成的共生模式在适应环境变化中都

显得更为出色。 

3  内生细菌促进外生菌根真菌菌丝生长、
子实体形成及氮源利用 

在细菌与 ECMF 的共生互作中，细菌可松散

地与菌丝表面互作关联；也可定殖于菌丝体和

子实体内，或表现出某些共生物种特异性，以

及一些潜在的代谢互补和生态功能(如固氮)，进

而促进宿主真菌的菌丝生长、生物量的增加、子

实体的形成，以及通过固氮为宿主真菌提供氮   

源[22,41,43]。与此同时，真菌的菌丝体和子实体通

过对其 EB 提供不同的碳源，并保护其免受环境压

力，为 EB 创造了一个合适的栖息地[44]。 

3.1  内生细菌促进宿主真菌菌丝生长及生物量

增加 

EB 与宿主 ECMF 的共生互作促进真菌菌丝生

长 和 生 物 量 的 增 加 。 例 如 ， 松 茸 (Tricholoma 

matsutake)的 EB 群落被证明是其菌丝生长和生物

量 增 加 的 重 要 因 素 [45] 。 以 台 中 类 芽 孢 杆 菌     

(P. taichungensis)和葡萄球菌(Staphylococcus)为主

的细菌群落，在低碳条件下能强烈促进松茸菌丝

平均径向生长增加 3 倍以上[45]。Kataoka 等[46-47]

验证勒罗勒氏菌(Ralstonia basilensis)和枯草芽孢
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杆菌 (Bacillus subtilis)能分别促进点柄乳牛肝菌

(Suillus granulatus) 和 土 生 空 团 菌 (Cenococcum 

geophilum)菌丝生长和生物量的增加。盛江梅等[48]

发现蜡状芽孢杆菌(B. cereus HB12)对美味牛肝

菌(Boletus edulis)菌丝生长及生物量增加有明显

的 促 进 效 果 。 值 得 一 提 的 是 ， 荧 光 假 单 胞 菌    

(P. fluorescens BBc6R8)菌株不仅促进双色蜡蘑的

菌 丝 生 长 ， 对 其 基 因 表 达 也 有 一 定 的 积 极 影   

响[49]。EB 在促进宿主 ECMF 营养阶段菌丝体的生

长及其生物量增加方面发挥着极为重要的作用。 

3.2  内生细菌促进宿主真菌子实体形成 

EB 与宿主 ECMF 共生互作对真菌子实体的形

成也有影响。研究表明，ECMF 子实体的形成是

一个在不同环境诱因的组合中被激活且高度复杂

的发育过程，EB 在其子实体的形成中发挥着重要

作用[50]。例如，松茸的 EB 群落也被证明是与松

茸子实体形成的重要驱动力[45]。此外，也有研究

表明，鸡油菌中的 EB 优势类群包括假单胞菌、哈

夫尼菌(Hafnia)、爱文氏菌(Ewingella)、寡氧单胞

菌(Stenotrophomonas)和芽孢杆菌(Bacillus)，它们

对鸡油菌的子实体形成有不同程度的积极作用[51]。

Bedini 等[52]研究发现，从波氏块菌(T. borchii)子

实体中分离出的细菌能产生对植物病原真菌的生

长有一定抑制作用的化合物，减少 ECMF 所面临

的竞争和生存压力，有利于其子实体的形成。尽

管不同 ECMF 子实体的形成所需条件不同，而且

其子实体的内生菌群存在差异，但外生菌根真菌

对这些不同内生菌群的选择，无疑有利于其子实

体的形成和发育，其具体的促进机制仍需进一步

探究。 

3.3  外生菌根真菌利用细菌固氮功能进行生长 

细菌与 ECMF 互作中，真菌利用 EB 的固氮功

能获取氮源。研究显示，根瘤菌被发现大量定殖

于鸡油菌子实体中 [22-23]，其固氮 [53]功能尤为出

色。Rangel-Castro 等[41]通过实验表明鸡油菌利用

有机氮的能力有限，需要借助 EB 中的固氮细菌帮

助固氮，以促进子实体的发育。Pent 等[22-23]也研

究发现根瘤菌大量分布在鸡油菌子实体内，但

目前仍缺乏实验证明鸡油菌是否直接依靠根瘤

菌进行固氮获取氮源。同样地，在意大利白块菌       

(T. magnatum)的研究中，Barbieri 等[35,53]首次发现

在其子实体中存在慢生根瘤菌(Bradyrhizobium)，

推 测 其 与 ECMF 的 固 氮 功 能 相 关 。 随 后 ，

Antony-Babu 等[29]在研究不同生命阶段的黑孢块

菌细菌群落时发现，参与固氮功能的 nifH 基因并

不存在于慢生根瘤菌中。尽管其他研究显示只有

一小部分慢生根瘤菌含有参与固氮功能的 nifH 基

因[54]，但这并不排除其他 EB 或含有 nifH 基因的

细菌参与黑孢块菌中的固氮过程。因此，进一步

分析将有利于破译黑孢块菌具有固氮功能的 EB

物种。 

EB 在促进 ECMF 菌丝生长[46-47]、生物量增 

加[48]及固氮功能[35,41,53]方面具有积极影响，对更

好地理解 EB 在 ECMF 的生长、发育及其子实体分

化等方面的积极作用具有重要意义。 

4  挥发性有机化合物介导细菌与真菌的相
互作用 

以往的研究表明，ECMF 子实体内共生微生

物群落的构建受真菌分类、基因型、地理距离和

一些非生物因素的影响[22,30,55]。鉴于大多数微生

物生活在化学物质传输受限的空间环境中，它们

之间的每一个个体通常不能均等地相互作用，而

是与其近邻类群发生最强烈的互作[56-57]。此时，

挥发性有机化合物在细菌与真菌的互作中显得尤

为重要，但也容易被忽略。 

以前人们对物种互作的信息传递中挥发性有

机化合物功能的研究主要集中在植物和昆虫之间

的相互作用[58-59]。然而越来越多的研究表明，微

生物也能产生重要的挥发性有机化合物和大量不

同类别的次级代谢产物[58-60]。这些次级代谢物中

有一些是可以扩散的分子，如抗生素、类毒素或

信号分子可在 BFIs 中发挥重要作用[61]。然而截至

目前关于真菌与细菌产生挥发性有机化合物的研
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究大多是在营养丰富的实验条件下进行的，与现

实环境条件存在一定的差异[59,62-63]。挥发性有机

化合物是指小于 20 个碳原子的化合物，具有低分

子量(100−500 Da)、较高蒸气压、低沸点和亲脂

性等特点[64]。这些特点促进了存在于土壤和根际

环境中的挥发性有机化合物通过充满气体和水的

孔隙在地面和地下挥发与扩散[65]。虽然可溶性代

谢物通常是在短距离之内发生相互作用[63]，但挥

发性有机化合物被认为是可在复杂环境中进行远

距离作用的信号传递分子，大多数土壤微生物的

挥发性有机化合物能在 20 min 内扩散到 12 cm 的

距离之外[58,66]。 

关于 ECMF 和 EB 产生的挥发性有机化合物在

它们互作中的功能及其作用方面的研究仍比较有

限。然而目前已有文献报道 EB 参与了 ECMF 挥发

性有机化合物的合成，在 ECMF 的生长发育、健康

和繁殖方面发挥着不可替代的重要作用[59,62-63,67]。

块菌子实体因含有特殊的香气而广受欢迎，但其

子实体自身不能传播孢子，只能依靠昆虫或哺乳

动物进行携带或吞食完成传播[62]。含硫挥发性有

机化合物因其可作为哺乳动物的引诱剂，有助于

昆虫和哺乳动物感知，在块菌香气中有着不可或

缺的核心作用[63]。已有研究表明，块菌中的 EB

通过参与合成吸引哺乳动物的含硫挥发性有机化

合物，如噻吩衍生物(Thiophene Derivatives)，可

以间接参与块菌孢子的传播，从而在真菌的生命

周期中发挥关键作用[59,63]。当然，块菌产生的挥发

性有机化合物在抗菌等自卫机制中也尤为出色，其

抗菌作用也被归因于 EB[67]。最近，Saidi 等[68]在鸡

油菌菌丝体培养实验中分离到 6 株能产生芳香性

气味的 EB，并表明其参与了鸡油菌子实体芳香性

气味合成过程。 

真菌和细菌共同产生的一些挥发性有机化合

物或许是它们互动的介质[69]。真菌子实体自身及

EB 产生挥发物的化学特性在塑造共生关联中的作

用仍然鲜为人知，但至少明确的是，EB 在参与

ECMF 挥发性有机化合物合成、保卫 ECMF 正常

生长的同时，ECMF 也为 EB 的生存提供了理想而

稳定的栖息地。 

5  宿主及其内生微生物组的研究方法 

5.1  网络模型构建研究微生物组  

微生物组间的相互作用不仅发生在直接的微

生物群落，也发生在微生物与其宿主之间，它们

已被证明在宿主的生长、发育、新陈代谢、体内

平衡和免疫等方面发挥着关键作用[70-71]。随着网

络模型的飞速发展，微生物组间互作关系的研究

得以更好地进行。目前关于构建网络模型较为流行

的方法之一就是基于使用相关系数，如皮尔逊积差

相 关 系 数 (Pearson’s Product-Moment Correlation 

Coefficient) 或 斯 皮 尔 曼 的 非 参 数 秩 相 关 系 数

(Spearman’s Nonparametric Rank Correlation 
Coefficient)，检测 OTU 间的显著相互作用[72]，构

建相应的网络模型，对微生物间的关联进行可视

化分析。此类网络模型已成功应用于人类肠道微

生物组 [72]和土壤微生物组 [73]。例如，Arumugam

等[72]将网络推理分析成功运用于研究人类肠道微

生物群落。McGeachie 等[74]收集 58 名婴儿的肠道

微生物数据，通过构建动态贝叶斯网络进行可视

化分析。Barberán 等[73]利用网络模型构建方法分

析了土壤微生物间的关联。微生物间通过代谢物

进行互作的过程也可用网络模型进行构建分析，

在基因组数据中对代谢途径进行注释可获得代谢

网络，并添加 Feist 等拟定的生化数据进行完善[75]，

但目前将此方法运用于分析 ECMF-EB 共生体的

研究较为匮乏。网络模型的构建或将有助于分析

ECMF 中复杂 EB 菌群的群落结构、多样性及其功

能，更有利于理解 EB 菌群与宿主的关系及其互作

机制，尤其便于推测或揭示无法培养和无法直接

观察发现的 ECMF 与 EB 中的共生关系。 

5.2  实验室培养方法的改进促进外生菌根真菌

与内生细菌的研究 

微生物实验室的传统分离方法已为许多微生
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物学和微生物生态学提供了基础知识。此方法不

仅简化了生态系统，而且便于识别、追踪和破译

微 生 物 种 群 动 态 及 其 分 子 信 号 。 尽 管 如 此 ，

ECMF 及 EB 的分离仍然面临着巨大的挑战，自

然环境条件的模拟尚未完全实现。为保证鸡油菌

等 ECMF 菌丝体的分离成功率及其正常生长，培

养基成分的制定、添加及改进对其可培养性有着

不可或缺的影响。例如，Fries[76]通过加入酒石

酸铵、氯化钠、七水硫酸镁等化学成分配制成培

养基，并在 Danell 等[77-78]的改进下，成功分离到

鸡油菌等 ECMF 菌丝体。与此同时，Fries[76]在研

究 红 蜡 蘑 (L. laccata) 、 毒 蝇 鹅 膏 菌 (Amanita 

miscaria)和褐疣柄牛肝菌(Leccinum scabrum)等 5

种 ECMF 孢子萌发的实验中发现，同时加入活性

炭和红酵母菌(Rhodotorula)能激发 ECMF 的孢子

萌发，形成菌丝体。Nylund 等[79]在琼脂培养基上

补充了几种抗生素，抗生素将真菌与共生细菌隔

开 17−53 d 后，成功获得了纯化后的鸡油菌菌丝

体。此外，共培养实验的尝试，为更好地研究

ECMF 及 EB 的互作提供了思路。研究表明，鸡油

菌菌丝体的纯培养过程中，研究人员使用了多种

抗生素抑制污染接种块的 EB，得到的纯菌丝也存

在生长速率慢、易老化和死亡等特点 [77-78]。然

而，Saidi 等[68]将鸡油菌接种块放置在 4 种培养基

表面生长，发现菌丝体与 EB 共同生长，这种共

生模式的建立对维持鸡油菌菌丝体生长有着促进

作用。这些研究结果对改进鸡油菌等 ECMF 的培

养方法提供了重要依据。研究人员今后应着眼于

运用新培养方法鉴定和培养 ECMF 菌丝体及其密

切相关的 EB，并尽可能多地增加共培养实验。

同时设计和生产复杂的培养基，专门开发广泛的

真菌细菌关联物[80]，为更好地研究 ECMF 与 EB

的共生互作提供便利。 

5.3  微生物组学方法探究宿主及其微生物群落

结构 

微生物组(Microbiome)主要指定殖于特定生

物生态位的微生物，包括它们的基因组含量和代

谢产物 [81]。现在普遍认为宿主与其微生物群紧

密相关，微生物群的生态系统失衡将严重影响宿

主[81]。目前研究宿主相关微生物组的方法主要有

以高通量测序技术为检测手段的 16S rRNA 基因序

列(古细菌和细菌)或 18S rRNA 基因序列(真核生

物)，其被确定为稳定的系统发育标记，用以定义

样本中存在的物种谱系[82]。近年来，随着高通量

测序技术的不断提高、数据库的不断完善及成本

的降低，微生物组学已被广泛用于研究植物的内

生真菌或细菌，如刺槐[83]和杜仲[84-85]。对于与植

物形成共生关系的 ECMF 及其内生微生物组的研

究也受到了研究人员的重视，如 Pent 等[22]使用可

培养实验与高通量测序相结合的方法对鸡油菌和

褪色红菇(Russula decolorans)等 ECMF 的 EB 群落

进行了深入分析，发现土壤理化性质和真菌宿主类

型影响 EB 群落的组成和结构。Antony-Babu 等[29]

通过高通量测序技术等组学方法结合分析了块菌

中细菌群落的结构及功能，并发现这些细菌可能

参与块菌的发育、成熟和香气产生等过程。 

除基因组学方法外，转录组学在研究微生物

从遗传基因到表达代谢等方面也得以发展。转录

组学破除了保守标记基因的限制，能够进行基因

组重组以获取新的物种信息，主要应用于代谢活

性检测和代谢通路表达等研究方面[86]。目前，已

有研究利用转录组学分析 ECMF 子实体的诱导和

发育过程及其基因组遗传信息[87-88]。如左奎[87]对

砖红绒盖牛肝菌(Xerocomus spadiceus)无原基形成

的菌丝体和有原基形成的菌丝体进行了转录组测

序分析，通过差异基因表达分析确定可能参与子

实体形成的候选基因，揭示了牛肝菌子实体原基

形 成 的 分 子 机 制 。 刘 棒 [88] 对 远 东 疣 柄 牛 肝 菌

(Leccinum extremiorientale)和双色牛肝菌(Boletus 

bicolor)比较转录组学进行了分析。对于较为隐匿

的 BFIs，利用代谢组学方法也可有效地解析，并

鉴别分子互作的化学介质，更好地理解真菌和细

菌共生功能体的形成过程[89-90]。 
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微生物组学方法的进步、多种组学方法的结合

分析以及相应生物信息学技术的辅助揭示了很多

出人意料的微生物事件，进一步确定微生物互作

过程背后的遗传或分子机制[91-92]，使我们能够逐

渐了解这些宿主真菌与其微生物组的生态学功能

和进化及它们之间的互作机制，其已成为研究各

种共生体中微生物群落的重要工具。 

6  展望 

近年来，对 BFIs 的研究越来越多，尤其是细

菌定殖于菌根真菌菌丝及其子实体内，揭开了微

生物生态学研究的一个新篇章。随着新研究理论

的提出与新技术的不断开发，BFIs 的研究内容与

深度逐渐增加，对微生物相互作用下的化学和遗

传机制的持续探索，可为操纵和管理微生物群落

提供新的工具。未来的研究重点主要有 4 点。 

6.1  多途径的综合方法进行真菌-细菌互作研究 

在这种不断变化的环境中，不同理论与方法

的结合揭示了许多微生物事件的本质，并使我们

能够逐渐了解这些微生物的生态学功能和进化及

它们之间的相互作用机制。它们之间的联系比之

前观察到的更为普遍，但目前对这些独特的共生

功能体的深入研究方兴未艾。最近，Gorter 等[93]

提出了驱动微生物群落组成的时间尺度过程，即

一 个 多 物 种 群 落 间 互 作 进 化 的 概 念 模 型 。

Castledine 等[94]通过讨论群落间的联合或混合，提

供了微生物互作的另一种观点。他们都强调了考

虑生态和进化过程互作的必要性。然而，由于共

生物种间的微观规模，其关联间的复杂性质仍未

得到探索。因此，除了必须创建及谨慎地检验各

种概念、假说和理论之外，也要善于综合应用各

种方法进行研究分析。如：对原位微生物群落进行

宏基因组分析，用以发现群落组成中存在 BFIs 的

共生模式；在实验室操纵管控微生物群落，观察

并确定它们互作的过程；转录组学和代谢组学方

法识别互作过程中的遗传和分子机制。这些研究

结果可大大促进 ECMF 与其相关微生物的研究，

并提高我们对 BFIs 的深入认识和理解[95-96]。 

6.2  细菌促进真菌子实体形成实验模型的建立 

虽然 ECMF 的研究已有不少文献，但它们大

多集中在提取物抗菌性物质的筛选及药用价值的

开发上，而对于可食用 ECMF 与其 EB 的互作研究

相对匮乏。最近，Carrasco 等[97]强调了在 ECMF

等可食用大型真菌种植周期的不同阶段加入相关

细菌，实时探究这些细菌对 ECMF 的动态影响，

为科研实验室和研发结构在设计子实体诱导、分

化和发育及改进栽培方法方面提供了科学依据。左

奎[87]利用改良 PDA 培养基的实验方法获得了砖红

绒盖牛肝菌(Xerocomus spadiceus)菌丝体，并在试

管中成功诱导其子实体原基实现分化。曹旸等[98]

和 刘 静 等 [99] 发 现 在 暗 褐 网 柄 牛 肝 菌 (Phlebopus 

portentosus)的瓶栽实验模型中，子实体原基的形

成取决于是否覆土，因为覆土中的芽孢杆菌属

等细菌在抵抗杂菌污染和促进菌丝生长及子实

体形成中有着积极影响。鉴于 ECMF 的纯菌丝分

离困难，未来对鸡油菌与块菌等 ECMF 中细菌群

落的组成和动态及产生挥发性有机化合物的种

类和功能的研究可建立原位分析实验，或通过

一些新型实验模型和研究技术来模拟创建接近

于适合微生物生存的真实生境，对不明 EB 进行

标记及挥发性有机化合物进行鉴定，使用分子

标记来监测 EB 的空间分布和基因表达，应用功

能成像技术研究挥发性有机化合物对目标微生物

生长和发育的影响，并分析 ECMF 与 EB 的特异性

选择及互作机制，是探讨可食用 ECMF 子实体形

成的趋势之一。 

6.3  不同学科交叉探索真菌-细菌互作机理 

随着现代分子技术、成像功能、原位培养和

生物信息技术等方法的突飞猛进，ECMF 与 EB 共

生互作下的诸多问题亟待阐明：(1) ECMF 与 EB 如

何建立并维持共生体系；(2) EB 通过何种互作机

制影响 ECMF 的生长、发育和健康；(3) 微生物

共生体如何相互扶持，共同适应快速变化的环
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境，以及未来的进化趋势。伴随着这些问题的提

出，不同学科交叉学习在探索微生物未知问题中

尤为重要，正如发现 BFIs 的生态学实验室可与微

生物遗传学或化学实验室合作，共同探讨细菌的

特异性选择、宿主遗传及挥发性有机化合物介导

的相互作用机制；在理清 BFIs 机制的前提下，可

与微生物生态学或宏基因组学实验配合，模拟自

然环境下的互作机制。BFIs 机理的阐明将使其更

为广泛地应用于农业、园艺、林业、环境保护、

食品加工、生物技术和医疗等方面。 

6.4  促进外生菌根真菌子实体形成的内生细菌

种质资源库的建立 

鉴于环境细菌的很大一部分尚未分离、鉴定和

培养，截至目前，分离的细菌只能代表 ECMF 中

EB 群落的一小部分。利用非培养技术包括组学方

法研究 ECMF 的 EB 群落，理解丰富的菌种资源、

遗传资源及生理活性物质资源。除此之外，实验室

应利用新技术加强模拟可培养 EB 的生存环境，提

高 EB 的菌株多样性，同时筛选促进子实体形成的

EB，并对其形态特征和生理活性进行记录，建立

细菌种质资源库，探讨其对 ECMF 适应性和形态

特征的影响，是提高可食用 ECMF 产量和质量等

生态问题的关键之一，同时也为可食用 ECMF 的

微生物多样性和人工栽培注入新活力。 
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