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摘   要：以重要植物病原菌为特征的丝核菌是一类在土壤中广泛分布的丝状真菌，通常不产孢，

以菌丝或菌核的形式存在，多样性非常丰富。本文基于国内外最新研究进展，对依据菌丝体的细

胞核数目、菌丝融合、有性生殖和系统进化等方面的基本特征展开的丝核菌分类体系及分类现状

进行了综述。基于菌丝的细胞核数目，丝核菌被分为单核、双核和多核丝核菌三大类群。自然界

中单核丝核菌数量极少，多核和双核丝核菌在全球分布广泛，占丝核菌的绝大多数。基于菌丝融

合试验的结果，目前多核丝核菌被分为 13 个菌丝融合群，双核丝核菌被分为 18 个菌丝融合群。

部分融合群内又根据一些稳定的特征分了亚群，但亚群的建立标准并不统一。目前的分子系统学

研究结果基本支持丝核菌的菌丝融合群及亚群的分类。基于部分有性世代被发现的菌株的形态特

征，多核和双核丝核菌分别被鉴定为亡革菌属和角担菌属。此外，目前已有分属重要植物病原菌

和兰科菌根菌类群的至少 9 个融合群或亚群的 17 个菌株完成了基因组测序，比较基因组学和线粒

体组学开始在丝核菌分类和进化研究中发挥作用。丝核菌分类系统特殊且复杂，作者在文末提出

了目前丝核菌分类学研究面临的问题和今后研究的趋势，期待更多的学者参与到这个重要菌群的

研究中来。 

关键词：多核丝核菌；双核丝核菌；菌丝融合群；角担菌科；兰科菌根菌 
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Abstract: Plant pathogens Rhizoctonia spp., which include diverse organisms, are soil inhabitants. 
They produce no spores and survive as hyphae and sclerotia. This paper reviewed classifications 
(according to number of nuclei, anastomosis, sexual reproduction, phylogeny, ect.) of Rhizoctonia fungi 
and analyzed the status quo of the taxonomy. Based on the number of hyphal nuclei, Rhizoctonia spp. 
are classified into uninucleate (UNR), binucleate (BNR), and multinucleate fungi (MNR). BNR and 
MNR are omnipresent, while UNR are rarely found in the nature. According to the result of anastomosis 
reactions, MNR and BNR are respectively categorized into 13 and 18 anastomosis groups (AGs). Some 
AGs are further divided into subgroups based on some stable characteristics, but the standards for the 
subclassification are not uniform. The results of molecular phylogenetic research also support the 
classification of AGs and subgroups. Based on the morphological characteristics of some Rhizoctonia 
isolates with sexual reproduction, MNR and BNR are identified as Thanatephorus and Ceratobasidium, 
respectively. At present, genome sequencing has been completed for at least 17 isolates of 9 AGs or 
subgroups which are important plant pathogens and orchid mycorrhizal fungi. Comparative genomics 
and mitogenomics have played an important role in the classification and phylogenetic research of 
Rhizoctonia. In summary, the classification systems of Rhizoctonia are special and complex. The authors 
also analyzed the problems in the taxonomy of Rhizoctonia and the future research trend, hoping to 
provide a reference for the future research on Rhizoctonia. 

Keywords: multinucleate Rhizoctonia; binucleate Rhizoctonia; anastomosis group; Ceratobasidiaceae; 
orchid mycorrhizal fungi 
 
 
 
 

丝 核 菌 是 一 大 类 不 产 孢 的 丝 核 菌 属

(Rhizoctonia DC)土生丝状真菌的统称，最早由德

堪多(DeCandolle)于 1815 年描述，Parmeter 和

Whitney 于 1979 年重新总结和修订，用以容纳

不产孢的植物根部病原真菌，至今已有近两百年

历史，是较早被人们所记录的真菌之一[1]。经

过广义丝核菌(Rhizoctonia senso lato.)、丝核菌

菌群(Rhizoctonia complex)等概念，属内成员经

过了不断的变化，从最多 120 个成员的记录，

经世界各地研究人员的整理、归纳和分类，不

断将有疑问的菌株剔除，融入新的菌株，并对

少量形成有性世代的菌株确定有性世代命名，

将丝核菌分别归为 37 或 49 个种 [2]。然而其中

除立枯丝核菌 R. solani Kühn 和禾谷丝核菌  
R. cerealis Van Der Hoeven 等少数几个种外均

未被广泛使用，取而代之的是菌丝融合群

(anastomosis group，AG)。这是丝核菌在分类上

最独特之处。 
丝核菌成员繁多、生态多样性丰富，包括一

些重要的植物病原菌[3-5]、兰科植物的根系共生

菌[6-8]及很多不同生境中的腐生真菌等[2,9-10]。作

为植物病原真菌，丝核菌广泛分布于世界各地
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适合作物生长的土壤中，侵害包括禾本科、豆

科、茄科、葫芦科、棕榈科和松科等植物在内

的至少 1 200 种植物[11]，在全球造成严重的粮

食减产，导致巨大的经济损失，构成对人类赖

以生存的食物生产的最大威胁。仅就亚洲的水

稻来说，丝核菌引起的水稻纹枯病造成的产量

损失可高达 45%[5]。在我国，丝核菌的一些类

群能够侵染水稻、玉米、小麦、大豆和马铃薯

这五大粮食作物，每年造成的产量损失不可估

量[5,12-16]。截至目前，丝核菌引起的病害一直是

这些农作物生产中大量使用农药的主要原因之

一[17-18]。因此，关于丝核菌的研究对于人类的

粮食安全和生态环境均十分重要。 
在我国，李华荣和黄江华等分别于 1999 年

和 2002 年曾对丝核菌的融合群分类法做过比

较全面的综述[19-20]。近二十年来，和稻瘟病菌、

赤霉病菌、锈菌等重要植物病原真菌相比，关

于丝核菌及其危害的研究和报道并不多，从事

丝核菌研究的人数也很少，研究进展也不显著，

仅有少量对个别丝核菌类群引起的作物病害的

报道[4,21-23]，对丝核菌全面的分类学进展，已经

有约二十年无中文综述。与其危害及重要性相

比，我国目前对丝核菌研究的重视程度严重不

足，以至于一些从事植物病理的学者，特别是

一些初接触丝核菌的研究者往往对丝核菌的菌

丝融合群分类感到陌生。即使一些从事丝核菌

研究的学者，也容易对融合群、亚群的多样性

等产生错误的认识。 
本团队自 20 世纪 80 年代起就开始对长江

中下游地区由丝核菌引起的小麦纹枯病进行持

续研究。因为丝核菌分布广、危害大、问题复

杂，所以我们分别对丝核菌的分类、致病性、

遗传多样性及基因组研究的最新进展进行了梳

理，对丝核菌研究进行系统性介绍，希望能为

相关研究人员提供一些参考。本文聚焦于丝核

菌独特的分类系统。 

1  丝核菌及其基本特征 
丝核菌除典型的土传病菌外，其生活史的

绝大部分时间都存在于土壤中，营腐生生活[10]，

但也有少数类群能够和兰科植物形成菌根营共

生生活[6]。研究结果显示，丝核菌在全球农田、

草原、森林等陆地范围内分布广泛[1-2,10,12]。在

北半球，从赤道地区一直到北极圈内的区域如芬

兰(北纬 60−67°，1 月平均气温达−4−−16 °C 的湿

冷环境)，均有丝核菌的自然分布[24-25]。因此，

丝核菌的适应性非常强。 
丝核菌在自然界中以无性繁殖 (asexual 

growth)状态存在，典型特征是不产生任何孢子

(spores)结构，仅少数菌株能在实验室内诱导出

有性世代(sexual growth)[26-29]，但这些结构在自

然界尚未被发现。根据前人的总结，同时满足

以下 8 个条件即可判定为丝核菌：(1) 在新生营

养菌丝远端隔膜附近产生分枝；(2) 靠近分枝处

形成隔膜；(3) 分枝处溢缩；(4) 隔膜具桶孔；

(5) 无锁状联合；(6) 除念珠状细胞外，不产生

分生孢子；(7) 菌核内外结构均一，不分化为外

壳和髓质；(8) 不产生根状菌索[1]。这些丝核菌

早期主要作为植物病原菌在植物病理学领域中

研究，其共同特征是引起植物的整体枯萎或局

部病斑。然而从微生物学的角度来看，丝核菌

中含有多样性十分丰富的菌群。这给丝核菌的

分类带来更多混乱。 
丝核菌的生活史研究主要是从植物病理学

的视角展开。丝核菌营养菌丝发达、生长旺盛，

但在营养不足或其他逆境胁迫情况下，菌丝紧

密交织形成菌核(sclerotium) (图 1 中下)。菌核

呈黑色或灰褐色，质地较硬(图 1 左下)，是丝核

菌重要的抗逆性组织，能够在土壤中长期存活

(图 1 中)，并保持随时可以萌发的状态等待适宜
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的条件和寄主植物。土壤中或病残体上越冬或

越夏后的菌核在合适的条件下能萌发长出新的

菌丝继续侵染植物(图 1 左上)。丝核菌中部分类

群能够侵染植物根、茎基部或土壤中的块根、

块茎(图 1 中上)，通过分泌细胞壁降解酶及毒素

等杀死植物细胞引起病害(图 1 右)。在植物坏死

组织上的菌丝或菌核随植物病残体落入土壤，

开始新一轮循环。 
在农业上，丝核菌中的很多类群显示植物

病原性，能侵染禾本科作物、牧草、草坪草、

蔬菜、药用植物和观赏植物，甚至林木及其他

野生植物，不同程度地引起各种重要的难防治

土传病害[3-4,10]。如禾谷类作物的纹枯病(rice and 
maize sheath blight，wheat sharp eyespot)[5,21,30]、

植物苗期猝倒病(seedling damping-off)和立枯

病(web blight)[1]、马铃薯的溃疡病(stem canker)
和黑痣病(black scurf)[14]、大豆立枯病 [31]、甜菜

根腐和冠腐病(Rhizoctonia root and crown rot，
我国也称立枯病)[32-33]等。在林木方面，丝核

菌引起松树等针叶树的苗期立枯病，已受到人 

 

 
 
图 1  丝核菌作为植物病原菌的生活史简图   右下角有序号的图片来源于网站(https://www.ipmimages.org/)，
根据序号可在该网站查询图片详细信息；其余图片均为作者原图 
Figure 1  Life cycle of Rhizoctonia fungi as plant pathogen. The photographs with image number at the 
bottom right obtained from IPM images (https://www.ipmimages.org/), more information could be checked 
out according to the number. Other photographs were taken by the authors. 
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们的关注 [9]。在草坪方面，很多草坪草的斑类

病害(patch)的主要病原也是丝核菌[34]。这些病

害每年在全球普遍发生且危害严重，造成巨大

的农业损失，严重威胁全球粮食安全和食品安

全[5,12-14,35-36]。然而丝核菌中的另外一些成员对

植物的生长繁殖有益或具有生防作用，作为植

物生长的促进因素逐渐受到关注。如一些兰科

植物菌根菌即为丝核菌[6-7,37-39]，它们为植物种

子的萌发及正常生长提供碳源等营养物质。还

有一些非病原丝核菌或其代谢产物等能激发植

物的诱导抗性(induced resistance)[40]，或作为生

防菌协助植物抵御病原丝核菌的入侵，在生物

防治领域中受到越来越多的关注[37,41]。 
相比之下，丝核菌在果园、经济林木、草

坪等领域的研究尚不充分，在天然草原、自然

森林及天然湿地等自然生态环境中的研究依然

接近空白。随着这些领域的微生物学研究越来

越深入，丝核菌在自然界的分布、作用及生物

多样性也将得到进一步补充，丝核菌的分类鉴

定也将进一步完善。 

2  丝核菌特殊的分类方法 
真菌的分类通常以代表性菌株的生殖器

官形态特征为基础，结合其分子系统学特征决

定菌株的分类地位。然而在目前的报道中，丝

核菌通常缺乏常规真菌分类学上所需要的形

态特征，难以用常规的方法进行分类[1-3]。因此，

20 世纪 70‒80 年代基本形成了基于菌丝融合现

象(hyphal anastomosis)[42-43]的比较特殊且复杂

的分类系统。在实际运用中，丝核菌属真菌常

用的基本分类单位是菌丝融合群，而生物学分

类中最常用的种(species)却运用较少[3,43-45]。这是

丝核菌分类的最大特点，也是不同于其他真菌分

类的最大区别。 

在长期研究中，学术界逐渐形成了一套特殊

的丝核菌分类系统：首先根据单个细胞内细胞核

的数目分成单核、双核和多核丝核菌，再根据菌

丝接触后发生的融合现象差异建立不同的菌丝

融合群，根据寄主种类、致病性或分子差异等特

征进一步在融合群内划分亚群(subgroup)[1,9,43,46]。

近二十年来，传统的分类方法结合分子系统学

研究，一些之前被认为是丝核菌的真菌被从丝

核菌剔除，一些融合群被合并，建立了少量新

的融合群，部分融合群进一步细分成不同的亚

群，基因组学和线粒体组学的成果也开始应用

在分子系统学研究中[44-45,47-50]。因此有必要根据

国内外近二十年的研究进展，重新对丝核菌的

分类系统进行梳理。 
目前，丝核菌按单个菌丝细胞所含细胞核

数目分成 3 个类群：单核丝核菌(uninucleate 
Rhizoctonia ， UNR) 、双核丝核菌 (binucleate 

Rhizoctonia，BNR)和多核丝核菌(multinucleate 

Rhizoctonia，MNR)，其中双核丝核菌被分为  
18 个菌丝融合群，而多核丝核菌被分为 13 个菌

丝融合群[1,10,51]。根据少数菌株诱导出的有性世代

形态特征，结合最新的分子系统学研究，这些丝

核菌被归类于担子菌门(Basidiomycota)伞菌亚门

(Agaricomycotina)伞菌纲(Agaricomycetes)鸡油菌

目(Cantharellales)角担菌科(Ceratobasidiaceae)，
其 中 单 核 和 双 核 丝 核 菌 归 于 角 担 菌 属

(Ceratobasidium Rogers)，多核丝核菌归于亡革

菌属(Thanatephorus Donk)[10,45,52]。 

2.1  基于细胞核数目的分类 
据 Ogoshi 的介绍，1815 年德堪多建立丝

核菌属时的模式种是 R. crocorum (Pers.) DC.[1]。

Kühn 于 1858 年建立的立枯丝核菌 R. solani 

Kühn 是目前使用最广泛的丝核菌种名，当时仅

是丝核菌属中的一个种。1915 年，Duggar 对立
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枯丝核菌进行了详细的分类学描述，使其逐渐

成为丝核菌的代表种而被广泛接受，而原来的

模式种 R. crocorum 则基本不再使用 [46,53]。    
R. solani 实质上取代了 Rhizoctonia 属模式种的

地位。 
后续研究发现另有一部分丝核菌类群气生

菌丝较细，产菌核也较小，与之前发现的立枯丝

核菌 R. solani 各融合群不能发生菌丝融合，被称

为“R. solani-like fungi”[1,54-55]。1967 年 Parmeter
等首次发现这 2 种不同的丝核菌细胞内的细胞

核数目存在差异[54]。对更多菌株的细胞核数目

研究将丝核菌分成 3 个类群：(1) 单核丝核菌，

细胞内仅有 1 个细胞核，在自然界中数量很少；

(2) 双核丝核菌，细胞内有 2 个细胞核(极少数

有 1 个或 3 个)；(3) 多核丝核菌，细胞内有     
3 个或更多的细胞核[1,10,51] (图 2)。 

细胞核的数量是丝核菌的一个基本而又稳

定的菌物学特征，作为菌株归类的依据是可靠

的。然而，相对于菌株的数量和致病性等其他重

要特征，细胞核数对于菌株分类和鉴定，又是不

充分的。因此，还需要有其他特征进行补充。 

 

 
 
图 2  多核 (A)和双核 (B)丝核菌的细胞核染色  
箭头表示隔膜(septum)位置    
Figure 2  Fluorescence staining of the nuclei of 
MNR (A) and BNR (B). Arrows point out the 
septum in the hyphae (S).   

2.2  基于菌丝融合的分类 
丝状真菌生长过程中，通过菌丝融合(hyphal 

anastomosis)可使相邻菌丝共享水分、营养和信

号分子，其对于菌丝间的信息传递、营养运输

及维持群体的稳定具有重要的作用[56]。菌丝融

合也可能会在不同真菌个体间传播病毒等有害

遗传物质，2 个具有遗传差异的个体间发生菌

丝融合有时会引发融合细胞的死亡，以此来保

持个体的完整性[56-57]。因此，2 个菌株之间能

否发生菌丝融合及发生融合后的表现，在一定

程度上反映了菌株之间的亲缘关系[43]。 
早期的丝核菌研究者通常根据菌落特征、

产色素颜色、生长速度、气生菌丝和菌核特征、

致病性、寄主种类、生境等对不同菌株进行区

分，但这种鉴定往往条件依赖性很强，结果并

不可靠[29]。早在 1932 年就有人根据菌丝融合的

现象区分水稻纹枯病菌和其他丝核菌，之后陆

续有研究者采用该方法对丝核菌进行分类，并

分别建立了几个不同的菌丝融合群，但当时并

未引起重视[29]。 
1969 年，Parmeter 等第一次系统提出了菌

丝融合群分类法，建立了多核丝核菌的 4 个融合

群，并发现了不同融合群之间有桥接(bridging)菌
株的存在[42]。1980 年，Burpee 等最早建立了双

核丝核菌的7个融合群，以 CAG (Ceratobasidium 
anastomosis grouping) 1−7 命名[55]。1983 年，

Ogoshi 等将 CAG 系统整合，最终确定了

AG-A−AG-S 共 19 个融合群[27]，该系统在 1995 年

召开的国际丝核菌大会上被作为双核丝核菌

融合群的标准。此后，菌丝融合群分类法开始

逐渐被丝核菌研究者接受[1,9,43,46]。 
菌丝融合是在实验室内观察到的细胞学

现象，这个现象在不同菌株间至今比较稳定。

因此，丝核菌的菌丝融合也是一个基本且稳定

的菌物学特征，同样可用于丝核菌的菌株归
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类。丝核菌的菌丝融合群分类法将菌丝融合过

程分成 4 种类型，对菌株间相互作用的程度及

遗传差异的大小进行区分，测定菌株之间的亲缘

关系，判断菌丝融合群：C0 和 C1 表示供试菌

株属于不同的融合群；C2 通常发生在同一个融

合群内，但供试菌株遗传差异较大；C3 代表完

全融合，表示供试菌株亲缘关系比较近(表 1，
图 3)。 

 
表 1  菌丝融合反应鉴定标准[43] 
Table 1  The criteria of classification of hyphal anastomosis reactions[43] 
类型 
Reaction 

反应现象 
Phenotype 

菌株间的亲缘关系 
Nature of genetic relationship between isolates 

C0 无相互作用 
No interaction 

菌丝分别生长，相互间无接触 
Hyphae grow past each other, no recognition 

无亲缘关系，属于不同融合群 
Isolates have no genetic relationship and belong 
to different AG 

C1 仅菌丝接触 
Hyphal 
contact only 

细胞壁或膜接触不明显，伴随或不伴随接触点细胞死亡 
No evidence of wall or membrane contact, reaction may or 
may not be accompanied by cell death 

具有较远的亲缘关系，通常属于不同融合群 
Isolates have a distant genetic relationship and 
belong to either the same or different AG 

C2 接触点细胞

死亡 
Killing 
reaction 

细胞壁接触并融合，伴随接触点细胞的死亡，可见明显

的营养体不亲和性 
Wall fusion (anastomosis) evident, with cell death of 
anasto-mosing and adjacent cells, somatic incompatibility 
response often macroscopically visible 

个体间表现遗传差异，属于同一个融合群 
Isolates represent genetically distinct individuals 
that belong to the same AG 

C3 完全融合 
Perfect fusion 

细胞壁或膜融合，无细胞死亡现象 
Wall and membrane fusion evident, point of anastomosis 
not clearly visible, cell death absent 

无遗传差异或差异极小，属于同一个融合群，

并可能是同一个菌株的不同株系 
Isolates are genetically identical or closely 
related, individuals belong to the same AG and 
may represent clones 

 

 
 

图 3  多核的 R. solani 菌株的菌丝融合反应现象[2]   A：未融合；B：融合但伴随融合细胞的死亡；C
和 D：完全融合，标尺为 10 μm 
Figure 3  Anastomosis reactions in multinucleate Rhizoctonia solani strains[2]. A: No fusion; B: Fusion with 
death of fused cells; C and D: Perfect fusion. Bars=10 μm.  
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然而在实际操作中，区分这 4 种融合类型

仍然存在一些问题。首先，菌丝融合群的鉴定

需要一整套标准融合群菌株。由于丝核菌的融

合群比较多，一般的实验室很少能保存完整的

一套标准菌株，这为新分离菌株的融合群鉴定

带来了困难。其次，由于遗传差异的产生是   
一个渐变的过程，不同融合群菌株之间有时会

出现桥接现象，即个别菌株能够和多个融合群

发生菌丝融合[2,19,43,58-59]。再次，一些菌株丧失

了菌丝融合的能力，甚至不能发生自我融合

(self-anastomose)[60]。最后，试验操作、营养条

件及供试菌株的遗传稳定性都会对融合反应产

生影响[12,15,59,61]，从而影响操作人员的判断，因

此结果判断需要一定的实践经验。 
作者认为，菌丝融合是近缘菌株之间交换遗

传物质和生理信息等的一种机制，在一定程度上

可以用来判断菌株之间的亲缘关系，因而可以用

于菌株分类。实际上，随着菌丝融合分类法被越

来越多的人接受及其研究的深入，菌株的数量越

来越多，分类越来越细，类群也越来越复杂，而

且实施标准的菌丝融合测试难度也越来越大。因

此，基于菌丝融合的分类方法也是有利有弊。事

实上这也是其他类群存在的通病，可以说是分类

学的普遍现象，亟需新的分类法产生。 

2.3  基于多种标准的亚群分类 
随着研究的深入和菌株数量的快速增加，

在部分融合群内又分成不同的亚群。不同丝核

菌的菌丝融合频率(anastomosis frequencies)、

寄主植物(host origin)、致病性(pathogenicity)、

培养特征(cultural characteristics)、维生素需求

(vitamin requirement)、蛋白或分子差异等都曾

被用来作为融合群内亚群建立的依据 [1,44,46]。  

总体来说，亚群的细分大多数出现在多核

丝核菌类群里(表 2)。多核丝核菌 AG-1 融合群

不仅能够引起水稻的纹枯病，还能导致多种植

物的立枯和叶枯(leaf blight)，因此，根据菌株

对不同寄主的致病性区分为 IA、IB 和 IC 亚  
群[1]。另外 3 个亚群 ID、IE 和 IF 则是根据核糖

体内部转录间隔区(ribosomal internal transcribed 
spacer， ITS)序列和同工酶的差异进行区分   
的[67]。AG-2 融合群中，AG-2-1 和 AG-2-2 亚群

是根据菌株间的融合频率区分的，但是 AG-2-2 
IIIB 和 AG-2-2 IV 、 AG-2-2 LP (large-patch 
symptoms)则主要根据致病性和菌株的培养特

征(culture type)差异区分 [62]。AG-3 融合群分

为 3 个亚群 PT、TB 和 TM，分别对应各自的寄

主 马 铃 薯 (potato) 、 烟 草 (tabacoo) 和 番 茄

(tomato)[68]。基于 DNA 杂交体现的同源性差异，

AG-4 融合群又被分成 HG (homogeneous group)-I
和 HG-II 亚群，AG-6 融合群分成 HG-I 和 GV 
(genotypic variation)亚群[1]。后又基于脂肪酸谱

(fatty acid profiles)的差异，AG-4 融合群又分出

了 HG-III 亚群[69]。AG-9 融合群则是根据维生

素 B1 的需求差异分成了维生素 B1 原养型 TP 
(thiamine prototrophic)和维生素 B1 缺陷型 TX 
(thiamine auxotrophic)亚群[70]。 

双核丝核菌中，融合群下再分亚群的目前只

有 AG-B、AG-D 和 AG-F 这 3 个融合群(表 3)。
AG-B 的 Ba、Bb 和 Bo 亚群是根据菌丝融合频

率和培养特征区分的[46]。AG-D 的 DI、DII 和

DIII 亚群是根据培养特征、菌丝生长速度、融

合频率、致病性及 ITS 序列差异划分的，引起

小麦纹枯病、草坪草的 Rhizoctonia-patch、

winter-patch 和 winter-stem-rot 等病害的是 DI
亚群，而引起草坪草 elephant-footprint 病害的

是 DII 亚群[35,71]，引起草坪草 spring-rot 病害的

是 DIII 亚群[34]。AG-F 的 Fa 和 Fb 亚群根据菌

丝融合频率和 ITS 序列差异区分[44]。 
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表 2  多核丝核菌(R. solani)的融合群及亚群 
Table 2  The different anastomosis groups and subgroups of multinucleate R. solani isolates 
融合群 
Group 

亚群 
Subgroup 

来源或寄主植物 
Source or host plant 

1 IA, IB, IC, ID, IE, IF 水稻、玉米、棉花、高粱、莴苣、卷心菜、荞麦、胡萝卜、亚麻、马铃薯、大豆

等豆科植物等 
Rice, corn, cotton, sorghum, lettuce, cabbage, buckwheat, carrot, flax, potato, soybean 
and other leguminous plants, etc. 

2 1, 2-IIIB, 2-IV, 2-LP, 3, 4, 
I, I2T, BI 

水稻、玉米、草莓、郁金香、姜、牧草、甜菜、十字花科植物等 
Rice, corn, strawberry, tulips, ginger, grass, sugar beet, cruciferous plants, etc. 

3 PT, TB, TM 马铃薯、烟草、番茄等 Potato, tobacco, tomatoes, etc. 
4 HGI, HGII, HGIII 甜菜、西红柿、马铃薯、豌豆、洋葱、棉花、大豆等豆科植物等 

Sugar beets, tomato, potato, pea, onion, cotton, soybean and other leguminous plants, etc. 
5  土壤(无病原性)，马铃薯、牧草、大豆等豆科植物等  

Soil (non pathogenic), potato, grass, soybean and other leguminous plants, etc. 
6 HGI, GV1, GV2, GV3, GV4 土壤(无病原性)，甜菜等 Soil (non pathogenic), sugar beet, etc. 
7  大豆 Soybean 
8  小麦、大麦、大豆等豆科植物 Wheat, barley, soybean and other leguminous plants, etc. 
9 TP, TX 马铃薯、十字花科植物 Potato, cruciferous plants 
10  土壤(无病原性) Soil (non pathogenic) 
11  小麦、大麦等 Wheat, barley, etc. 
12  花椰菜、萝卜 Cauliflower, radish 
13  土壤(无病原性) Soil (non pathogenic) 
注：总结自参考文献[1-2,31,51,59,62-66] 
Note: Summarized from references [1-2,31,51,59,62-66].  
 

我们认为丝核菌融合群内亚群的区分并不

完全依据菌丝融合差异，因此不能称之为“融合

亚群”。亚群的建立进一步细化了丝核菌的分类

系统，尤其是那些具有明确的寄主植物及病害特

征的亚群，在病原鉴定、病害防控等植物病理学

领域起到了重要的作用。然而，在亚群的分类中

所依据的表型(phenotype)比较随意，多数也和

传统的真菌分类无密切或普遍的关联。除真正

在实际应用中具有可操作性的有效需求外，作者

不提倡这类在某个融合群内部的亚群细分。事实

上，后来的研究中很少出现这种亚群的细分了。 

2.4  基于有性世代特征的分类 
基于有性世代特征的分类是真菌分类学

中最经典的做法，遵从《国际藻类、菌物和植

物命名法规：深圳法规 2018》 [72]进行属以上

分类地位的确定，按照菌株有性世代的特征及

系统发育学特征进行种的确定(speciation)。采

用土壤覆盖 [73]、富营养转贫营养培养 [74]、V8
培养基诱导 [75]等方法在室内能够诱导出丝核

菌部分融合群少量菌株的有性世代。在丝核菌

研究历史上，基于有限的有性世代形态特征曾

经被分到 4 个属：角担菌属 (Ceratobasidium 
Rogers)、胶膜菌属(Tulasnella Schröt)、亡革菌

属 (Thanatephorus Donk)和 Waitea Warcup & 
Talbot[1,51]。近年来，形态特征结合分子系统

学研究结果，胶膜菌属和 Waitea 属已被移出

角担菌科，分别置于鸡油菌目下的胶膜菌科

(Tulasnellaceae)和伏革菌目 (Corticiales)下的伏

革菌科(Corticiaceae)[10,45,52]。长期以来一直被认

为是 Waitea 属的 R. zeae 和 R. oryzae，已被更

名为 W. zeae (Voorhees) Crouch & Cubeta 和    
W. oryzae Crouch & Cubeta[52]。 
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表 3  双核丝核菌的融合群及亚群 
Table 3  The different anastomosis groups and subgroups of binucleate Rhizoctonia isolates 
融合群 Group 亚群 Subgroup 来源或寄主植物 Source or host plant 
A=CAG2  花生、马铃薯、园艺植物 Peanut, potato, horticultural plants 
B Ba, Bb, Bo 土壤(无病原性)，水稻、玉米等 Soil (non pathogenic), rice, maize, etc. 
C  兰科植物、甜菜 Orchid, suger beet 
D=CAG1 DI, DII, DIII 小麦、大麦、牧草和草坪草 Wheat, barley, forages and turfgrasses 
E=CAG3=CAG6  土壤(无病原性)，酢浆草属植物、飞蓬属植物 Soil (non pathogenic), Oxalis, Erigeron 
F=CAG4 Fa, Fb 土壤(无病原性)，草莓、大豆、豌豆、花生等 

Soil (non pathogenic), strawberry, soybean, pea, peanut, etc. 
G  繁缕属植物、花生、草莓等 Stellaria, peanut, strawberry, etc. 
H  土壤(无病原性) Soil (non pathogenic) 
I  土壤(无病原性)，甜菜、草莓、兰科植物等 

Soil (non pathogenic), sugar beet, strawberry, orchid, etc. 
K  土壤(无病原性)，甜菜、洋葱 Soil (non pathogenic), sugar beet, onion 
L  土壤(无病原性) Soil (non pathogenic) 
O  土壤(无病原性) Soil (non pathogenic) 
P=U  兰科植物、茶树、桦木、姜 Orchid, tea, Betula, ginger 
Q  牧草 Turfgrasses 
R=CAG5  土壤(无病原性)，黄瓜、桦木、姜 Soil (non pathogenic), cucumber, Betula, ginger 
S=CAG7  土壤(无病原性) Soil (non pathogenic) 
V  芋头、姜 Taro, ginger 
W  马铃薯、甜菜 Potato, suger beet 
注：总结自参考文献[2,10,33,38,44,47-48] 
Note: Summarized from references [2,10,33,38,44,47-48].  
 

目前，根据有性世代的分类学特征，多核的

立枯丝核菌被归类为亡革菌属(Thanatephorus)[76]，

而且各融合群之间有性世代的担子(basidia)、担

子梗(sterigmata)和担孢子(basidiospores)的形态

特征差异不显著[77]，因此认为它们属于同一个

种，即瓜亡革菌[T. cucumeris (Frank) Donk]。单

核丝核菌和双核丝核菌被归类为角担菌属

(Ceratobasidium)[78]。双核丝核菌不同融合群之

间有性世代的形态学差异较大。有人曾将部分

双核丝核菌融合群归为角担菌，分成了几个不

同的种[26]，但是这些种后来并未得到广泛的认

可。目前双核丝核菌新发现的菌株往往用

Ceratobasidium sp.加融合群来命名。单核丝核

菌在自然界分布较少，目前报道的仅在松树和

杉树的树苗[79-80]、草坪草[81]和玉米[82]上发现了

少量的菌株。根据诱导出的 5 个菌株的有性世

代形态特征，Hietala 等认为单核丝核菌的有性

世代形态特征与采集自丹麦的一种寄生在苔藓

植物上的真菌 C. bicorne J. Erikss. & Ryvarden
相似度很高，但由于缺少 C. bicorne 的标准菌

株，并未做进一步的确认[79]。因此，对于单核

丝核菌的有性世代，用 Ceratobasidium sp.表示

更为合理。 
本团队曾开发了一套针对引起小麦纹枯病

的双核丝核菌 AG-DI 亚群的 SSR 特异性引物，

并分析了采集自我国江苏、安徽、山东和河南

的 4 个菌群的群体遗传结构，结果表明，双核

丝核菌 AG-DI 亚群遗传物质的交换在种群形成

及进化中可能起到了重要作用，但在未发现其

有性世代的情况下如何实现遗传物质的交换仍
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不清楚[35]。Liu 等采用我们开发的引物对北美

洲的 7 个菌群开展了群体遗传研究，他们的研

究结果也证实了我们的观点[83]。两者的研究都

发现 AG-DI 亚群的进化起源可能不止一个，进

一步证明了丝核菌丰富的异质性。 
作者认为，丝核菌是具有丰富异质性的菌

群，其有性世代有可能呈现一定的多样性。类

似的状况在 Acremonium、Penicillium 等属的异

质性菌群的有性世代上已被证实[84]。然而丝核

菌菌群中已发现有性世代的案例不多，这一想法

尚未得到足够数据的证实。另外，关于丝核菌有

性世代形态学的研究集中在 20世纪 70‒80年代，

在那之后关于丝核菌有性生殖的研究几乎未见

报道。 
基于分子系统学的研究结果，很多真菌的分

类地位发生了巨大变化。作者认为，这样的变化

今后还会继续延续下去。在今天看来，四十多年

前的这些进行有性世代形态学研究的丝核菌菌

株，与如今分子系统学研究所用的菌株是否能

够对应还存在疑问。丝核菌进一步的分类研究

还需要继续重视菌株有性世代的特征，尤其是

对一些新建立且至今尚未做过有性结构的诱导

和观察的融合群。在此基础上，再结合现代的

分子系统学分析才能得到比较合理的结果。 

2.5  分子生物学技术在丝核菌分类中的应用 
随着分子生物学技术的发展，研究人员开

始采用生物化学及分子生物学的方法如同工酶

分析[67]、细胞脂肪酸分析[69]、电泳核型分析[51]、

DNA-DNA 杂交[1]、DNA 指纹图谱包括 RAPD 
(random amplified polymorphic DNA)[71]、SSR 
(simple sequence repeats)[85] 和 ITS 序列分析    
等[86-88]，揭示丝核菌的遗传多样性、系统进化

关系及进行快速检测。 
从以往报道的信息来看，在这些分子生物

学方法中，根据 ITS 序列区分不同融合群及亚

群的结果与根据菌丝融合分类的结果吻合度相

对较高[10,44-45,51,63]。因此，与其他生物类群相似，

近年来在丝核菌分类和鉴定中基于菌株 ITS 序列

的系统进化分析成为应用最广泛的方法[89]。然

而，在至今所解析的菌株中，尽管基于 ITS 序

列或多基因联合的分子系统学分析能够比较明

确地把各融合群甚至亚群分开，但在丝核菌不

同等级的类群区分上仍然存在问题。在科一级

的水平上，已经明确角担菌科是一个单系群

(monophyletic group)[10,45]，而在属一级的水平

上，多核丝核菌和双核丝核菌的表现则有所不

同。所有多核丝核菌的各个融合群的菌株均在

同一分支聚类，而双核丝核菌的 AG-E、AG-F、
AG-P、AG-R 和 AG-S 融合群嵌套在多核丝核

菌的分支里[44]。这个结果表明，目前所采用的

分子系统学分析方法尚不能将两者完全区分

开。从另一个角度来看，少数菌株所对应的有

性世代所属的角担菌属和亡革菌属并非并列的

姊妹群(sister group)关系[45]。这也预示着角担菌

科内可能不止包含这 2 个属。 
另外，在有些融合群内不同亚群间的 ITS

序列相似度甚至低于 81%[10,63]，说明该融合群含

有亲缘关系比较远的多个类群，也可能存在一些

其他因素，如含有未被发现的隐匿种 (cryptic 
species)等。本团队对双核丝核菌 AG-DI 亚群

15 个菌株的 ITS 序列进行分析发现，最多的  
一个菌株中含有 9 种有差异的 ITS 序列，异质

性非常丰富。分子进化分析及单倍型网络分析

都显示，这同一个亚群内所有的 ITS 序列可清

晰地分成 3 个分支。这个结果进一步说明了丝

核菌进化上的复杂性，即使同一个亚群甚至同

一个菌株内，也可能存在多样的进化起源[90-91]。 
由于有性世代的缺乏、遗传多样性研究及

分子系统学分析的一些缺陷等原因[3,44-45]，丝核

菌这个类群的分类尚有很大的不确定性。丝核
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菌的菌丝融合群的分类体系仍将继续使用，在

分子进化学研究的基础上建立系统发育学种

(phylogenetic species)的条件尚未成熟。在进一

步的分子系统学研究中，需要寻找更加合适的

基因位点来区分多核和双核丝核菌，同时明确

进化过程中产生如此分化的原因，或者从新视

角对丝核菌的分类进行重新审视。 

3  多核和双核丝核菌各菌丝融合群

的特征 
尽管存在一定的局限性，基于菌丝融合群

的丝核菌分类无疑是截至目前最实用且被广泛

接受的分类方法。目前，多核丝核菌共分为   
13 个融合群，命名为 AG-1−AG-13，以立枯丝

核菌 R. solani 为统一的种名，有性型为瓜亡革

菌[T. cucumeris (Frank) Donk]。虽然亡革菌属是

其有性型命名，但是由于立枯丝核菌有着约两

百年的使用历史，Stalpers 等仍然建议丝核菌属

Rhizoctonia DC.应优先于亡革菌属 Thanatephorus 

Donk 使用[52]。目前学术界有的双方分别使用，

有的双方并记使用。 

双核丝核菌分为 18 个融合群，命名为

AG-A−AG-I、AG-K、AG-L、AG-O−AG-S、AG-V
和 AG-W，通常以 Ceratobasidium sp.后面加融合

群名字命名。自 1967 年 Parmeter 等[54]将部分

菌株鉴定为角担菌属后，有超过 20 个种被描述

和命名，但这些种名并未得到广泛的应用[2,55]。

目前，双核丝核菌无统一的种名。除多核和双

核丝核菌外，还有极少数具有单核[79,82]，因其

在自然界中数量很少而未进行融合群的区分。

最近一个单核丝核菌基因组被测序，基因组学

研究表明单核丝核菌具有 2 套各 16 条染色体，

而且与双核丝核菌染色体亲缘关系较近[92]。我

们认为，单核的染色体加倍可能是双核的染色

体未经分离而形成，单核丝核菌是双核丝核菌

的特殊成员，这也是两者同属角担菌属的原因。 
丝核菌广泛存在于土壤中，从丝核菌引起的

病株上往往能够分离到多种融合群的菌株[14,68]。

本团队从有纹枯病症状的小麦茎基部分离鉴定

了 328 株丝核菌，其中的优势菌群是双核的

AG-DI 融合群，占 95%，对小麦致病力强[15-16]。

其余的 5%包括了多核的 AG-1、AG2、AG-5 和

AG-11 融合群，对小麦的多个品种几乎无致病

性[15-16]。因此，丝核菌的寄主特异性比较差，

在进行丝核菌病害的病原鉴定时，优势菌群

(dominant group)的概念值得提倡，从感病部位

分离到的丝核菌必须经过致病力测定才能确定

是否是该病害的病原菌。 

3.1  多核丝核菌菌丝融合群的特征 
菌丝融合分类法最早是在多核丝核菌中开

始使用的，1969 年 Parmeter 等建立了多核丝核

菌的 4 个融合群，之后又陆续增加至 13 个   
(表 2)[42,54,61]。桥接群 AG-BI 曾一度被作为独立

融合群，但根据 ITS 序列进行的系统进化分析将

其归为 AG-2 融合群，成为一个单独的亚群[10,51]。 
多核丝核菌中很多是植物病原菌，备受植

物病理学家关注。其寄主范围广泛，仅 AG-1
融合群即可侵染禾本科、豆科、锦葵科、菊科、

十字花科、亚麻科、茄科等多种植物(表 2)。AG-1
融合群的 IA 亚群能够侵染水稻和玉米，引起纹

枯病，造成严重的产量损失 [5,13]。在我国，

2010–2020 年间由纹枯病造成的水稻总体产量

损失年均达 102.5 万 t [93]。此外，AG-1-IB 亚群

的丝核菌能够侵染十字花科和菊科的蔬菜作

物，引起根茎部病害[94]。AG-2-2 和 AG-4 融合

群不仅能够引起甜菜的立枯病和苗期猝倒病

(seedling damping-off)[33,95]，还能引起棉花和大

豆苗期的立枯病 [97-98]。AG3 融合群的 PT 亚

群引起的马铃薯茎溃疡病和黑痣病在全球马



 
李伟等: 丝核菌的分类系统：现状及存在问题 3481 

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

铃薯种植区都有发生，造成的产量损失最高

可达 50%[36]。 
多核丝核菌目前被分为 13 个融合群，但其

中有 6 个融合群被细分为 28 个亚群。这些亚群

的建立标准并不统一，在实际使用中，如此多

的亚群带来的往往是混乱，除了少数几个引起

重要的作物病害的亚群外，更多的亚群实际上

不常用，也不建议使用。 

3.2  双核丝核菌菌丝融合群的特征 
双核丝核菌各菌丝融合群的建立过程比较

复杂。自 1983 年 Ogoshi 等确定了 AG-A−AG-S

共 19 个融合群之后[27]，2005 年，Hyakumachi

等又建立了 2 个新的融合群 AG-T 和 AG-U，将

双核丝核菌的融合群扩大到 21 个[91]。随着后续

研究的继续及分子系统学技术的应用，AG-J 和

AG-N 被鉴定不属于丝核菌；AG-M 菌株丢失且

再未被分离到；AG-T 被鉴定属于 AG-A；AG-U

被鉴定属于 AG-P，因此双核丝核菌融合群缩减

为 16 个[44-45]。2015 年，中国农业大学吴学宏团

队从引起马铃薯茎腐烂病(potato stem canker)的

双核丝核菌中鉴定了一个新的融合群 AG-W[47]。

2017 年云南农业大学杨根华和李成云团队从健

康的芋头和姜的球茎上分离鉴定了双核丝核菌

的 AG-V 融合群[48]。因此，双核丝核菌被归类

为 18 个菌丝融合群(表 3)。 

双核丝核菌中的多数融合群是兰科菌根菌

和无病原性的土壤腐生菌，植物病原菌比较少，

其中最有名的是引起小麦纹枯病和草坪草黄斑

病的 AG-D 融合群的 DI 亚群[15-16,89]。小麦纹枯

病是一种全球性小麦病害，几乎遍布全球各温

带小麦种植区，在欧洲、北美洲、非洲、大洋

洲和亚洲都有报道[12,17,35]。Van Der Hoeven 于

1977 年建立新种禾谷丝核菌 R. cerealis Van Der 

Hoeven，专门用以描述侵染小麦等禾本科作物

的双核丝核菌[98]。1984 年，Murray 和 Burpee

根据在水琼脂平板上诱导出的 2 个菌株的异担

子(metabasidia)和担孢子的形态结构，建立了

禾谷丝核菌的有性型禾谷角担菌 C. cereale 

Murray & Burpee[28]。禾谷丝核菌是为数不多、

得到广泛应用的丝核菌种名。 

目前报道的兰科植物菌根菌主要类群为担

子菌门的角担菌科、胶膜菌科(Tulasnellaceae)

和无孢蜡壳耳科(Serendipitaceae)[8,99]。不多的

研究报道表明，双核丝核菌的 AG-G、AG-I、

AG-P 和 AG-R 融合群是丝核菌类兰科菌根菌的

主要类群[7,38]。近年来，虽然有一些作为兰科菌

根菌的双核丝核菌完成了基因组测序，但并未

做深入的研究，对于丝核菌与兰科植物之间的

互作机制了解很少[38-39]。 

与多核丝核菌相比，双核丝核菌的生态多

样性更丰富。除少数营寄生或腐生生活的植物

病原菌外，还有营共生生活的兰科菌根菌、营

腐生生活的无病原性的土壤腐生菌(表 2)，这

也预示着双核丝核菌融合群之间更加复杂的相

互关系。相较于多核丝核菌所有融合群被归为

同一个种，双核丝核菌不同融合群之间可能存

在种一级的差异，这在有性世代的形态差异上

已经被证明。因此，目前将双核丝核菌归为角

担菌属的分类意见今后可能还会有变化。将来

从中分出多个属一级的分类单元也是有可能

的。然而，目前的丝核菌研究往往更关注那些

引起重要作物病害的多核丝核菌，对双核丝核

菌的重视程度严重不足，对于那些可能具有重

要生态作用的兰科菌根菌、土壤腐生丝核菌等

的研究几乎一片空白。因此，作者呼吁更多的

研究者投入到双核丝核菌的研究中。 
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4  丝核菌基因组学研究进展及其在

分类进化中的应用前景 
自 2013 年四川农业大学郑爱萍教授团队

发布第一个多核丝核菌基因组以来[13]，丝核菌

中一些重要的植物病原菌和兰科菌根菌基因组

被陆续公布。目前，引起水稻纹枯病的 AG-1-IA
亚群已经有至少来自中国、美国、印度和马来

西亚的 7 个菌株进行了基因组测序[13,92,100-101]，

AG-1-IB、AG-2-2IIIB、AG-3 和 AG-3-PT、AG-4、
AG-8 等融合群或亚群也有菌株完成了基因组

测序[32,36,94,102-105]。双核丝核菌中，分离自玉米

上的 AG-Ba 和兰科菌根菌 AG-I 融合群的基因

组已测序完成[38,92]。其中，中国农业大学陈旭

君团队采用 Illumina 结合 PacBio 的测序方法，

对多核丝核菌 AG-1-IA、双核丝核菌 AG-Ba 和

一个单核丝核菌菌株进行了基因组测序及分

析，Scaffold 数量分别减少到 21、19 和 36 条，

大幅提高了基因组组装的完整性[92]。 
目前的数据表明，丝核菌的基因组大小在

28.93–96.41 Mb 之间，菌株之间有着比较大的

变化。本团队曾在 2014 年用 qPCR 法预测双核丝

核菌 AG-DI 亚群的基因组大小在 32.2–36.6 Mb
之间 [106]，与已经测序的双核丝核菌基因组

(48.66–58.44 Mb)[38,92]相比偏小，但与多核丝核菌

AG-1-IA 亚群的基因组(平均 38.56 Mb)[13,92,100-101]

相比，差距不大，该研究也为正在进行的小麦

纹枯病菌基因组测序组装提供了参考。这些数

据也显示丝核菌这一群体的不同类群、不同菌

株之间异质性可能比较丰富。这也给丝核菌分

类的后续发展提供了参考。 
基因组学的快速发展为丝核菌分类和进化

研究提供了大量的数据，据此进行的多基因联

合或核心基因组联合系统进化分析成为真菌分

类鉴定常用的方法[45,92,101]。与基因组相比，真

菌的线粒体基因组结构和基因组成相对保守，

而且具有多拷贝、进化速率适中、在分子水平

上具有明显差异等优点，目前已经应用在丝核

菌的分子系统学研究中[49-50]。基于全基因组序

列的生物分类逐渐形成学术界的一个趋势。基

于至今有限的基因组信息，就科及以上的高级

分类群而言，各个类群里均有基因组大小差异

很大的种属的案例。因此，这一现象应该是普

遍存在的。真菌基因组大小的变化也给基于基

因组序列进行生物分类带来新的问题。目前，

解决真菌基因组大小不稳定问题的处理方法，

可能是基于基因组序列的真菌分类的先决条

件。这可能需要依靠生物信息学手段来解决。 
丝核菌中的一部分是重要的植物病原菌，而

另外一些却是对植物有益的菌根菌，进化与比较

基因组学研究对解析丝核菌进化过程中产生如

此分化的机制具有重要意义。然而，目前已进行

全基因组测序的丝核菌种类还不够多，另外，受

多个细胞核、大量重复片段对基因组拼接的干

扰，丝核菌高质量染色体级别的基因组仍未获

得。从丝核菌中分离出单细胞核进行测序可能是

解决这一问题的途径之一。随着测序技术的发

展和成本的降低，必然有越来越多的丝核菌完

成基因组测序，利用这些数据可望揭示更多丝

核菌进化上的问题。但同时也要注意，真菌的

分类从来不是仅仅依靠 DNA 序列来进行的，与

形态学数据的结合才是丝核菌分类的正确之路。 

5  展望 
丝核菌作为重要的植物病原真菌而备受关

注，两百年来，其研究一直在植物病理学领域

里展开。可以说，丝核菌在从赤道到北极圈内

适合人类生活的范围内均有分布，作为植物病

原菌，对人类的粮食安全和生活环境都有着巨

大的影响，其研究史和植物病理学的研究史一
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样悠久。此外，无论是作为兰科菌根菌还是生

防菌，人们对这个菌群的了解才刚刚开始。 
根据目前的生物学、分子系统学、群体遗

传学及基因组学研究结果，作者对丝核菌的种

属关系及生态位进行了总结和预测(图 4)。其中

主要观点包括：(1) 双核丝核菌所在的角担菌属

是丝核菌中最原始的类群，单核丝核菌是双核

丝核菌的一个分支；(2) 基于分子系统学分析，

多核丝核菌相对独立，而双核丝核菌有一部分

和多核丝核菌聚在一起，另外双核丝核菌生态

多样性更丰富，多核丝核菌以植物病原菌为主，

因此推测多核丝核菌很可能也是从双核丝核菌

中分离出来的一个进化等级更高的分支；(3) 目
前双核丝核菌的融合群分类不能区分成员间的

亲缘关系，进一步的研究除了可从中建立一系

列的种以外，还可能从中分出属一级的分类单

元；(4) 单核丝核菌可能更多地存在于包括森

林、苗圃林木等生态系统中，并在其中起重要

作用；(5) 尽管目前多核丝核菌都归为一个种，

但根据营寄生、共生和腐生等不同营养方式成

员间的生态学差异，很有可能分离出更多的种，

甚至是属。 
丝核菌对地球生态和人类生存均具有重要

的影响，但是人们对丝核菌的了解与其重要性

相比还很不匹配。丝核菌不产生孢子等特征给

微生物学特性的研究带来了困难，双核和多核

现象又给遗传学研究带来障碍。在基因组研究

越来越日常化的当今，丝核菌多个细胞核的基

因组拼接仍然面临挑战。此外，目前遗传转化

体系的不完善及替代技术的缺乏严重限制了现

代生物学的研究手段在丝核菌研究方面的应

用，这也直接导致了人们对丝核菌与植物之 

 

 
 
图 4  丝核菌种属进化关系及生态位示意图   实线代表已有数据支持，虚线代表作者的预测 
Figure 4  Illustration of the evolutionary relationship and ecological niche of Rhizoctonia fungi. The solid 
line represents existing data support, and the dashed line represents the authors’ prediction. 
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间(包括病原丝核菌与寄主植物之间、共生丝核

菌与兰科植物之间)互作机制的了解严重不足。

本文仅对丝核菌的分类学研究及其分类系统进

行了介绍。 
在丝核菌的分类学及其相关研究方面，我

们认为仍存在以下问题： 
(1) 丝核菌分类学研究相对不够活跃，亟待

加强。由于丝核菌在植物防疫方面的重要性，

关于丝核菌的研究绝大部分集中在应用及应用

基础方面，为分类学服务的基础研究很少。在

我国，遗传多样性等能快速获得某些结果的工

作备受青睐，需要长期积累的分类学研究则鲜

有人问津。在国外，20 世纪 80 年代日本和欧

美还有不少学者在研究实验室内诱导丝核菌产

生有性世代的方法，但在那之后几无相关报道。

由于缺少形态学描述，丝核菌的种的建立困难，

而菌丝融合测试在很大程度上又依赖研究者丰

富的经验和足够的标准菌株。正是基于以上原

因，丝核菌的分类学研究很长时间无突破。然

而，抗病育种、药剂筛选等重大应用性研究又

离不开分类学研究，这也是不争的事实。作者

认为在显微技术、微生物培养技术等获得长足

进步的情况下，诱导出丝核菌的有性世代、获

得丝核菌更详细的形态学数据是可以实现的，

而基于基因组和线粒体组的分子系统学研究在

丝核菌的分类中应当发挥更大的作用。传统分

类方法与分子系统学相结合是丝核菌分类的发

展方向，也是在菌丝融合群基础上建立新的生

物学种的必然趋势。 
(2) 作为植物病原菌研究很多，生态学意义

却被忽视。丝核菌在 200 年前作为植物病原菌

被记录，并且长期以来一直在植物病理学领域

中被研究，因此，与植物病害相关的研究积累

较多，但是，丝核菌在自然界的生存方式，包

括水和空气等远距离和近距离传播途径以及在

生物质循环中的作用等方面则鲜有涉及。随着

近年来兰科植物菌根菌的生态学意义逐渐被人

们所认识，这些丝核菌在自然界的作用和地位

已开始引起人们的关注[8,38]，但研究积累还远远

不够；而且森林、草原和湿地等天然环境中可

能还有更多的菌群有待于我们去发现和挖掘。

另外，随着植物内生菌研究的继续发展 [107]，

兰科植物之外的植物内生菌中的丝核菌也将

引起人们的关注。随着环境中丝核菌成员的加

入，丝核菌的分类可能会迎来进一步的修正，

在兰科植物根部的生态位及作用也有待进一

步研究。 
(3) 菌丝融合现象的意义。菌丝融合是不同

菌丝体之间交换遗传和生理信息的一种方式，

在一部分真菌中得到了确认。丝核菌菌丝融合

的研究结果显示，相似度较高的菌丝体之间才

能融合，因此可以将其用于丝核菌的分类，建

立菌丝融合群。然而，丝核菌的菌丝融合现象

是在实验室发现和记录的，在自然界是否发生，

至今尚未有更多的信息[1,45]。基于某些 DNA 片

段序列分子系统学研究的结果显示，菌丝融合

群和分子系统学聚类群比较一致[44]。虽然目前

的菌株数量还比较有限，这似乎也预示着菌丝

融合在自然界比较频繁地发生。因此，如何获

得菌丝融合现象在自然条件下也频繁发生的

证据将十分重要。菌丝融合现象可能并不局限

于丝核菌等有限的菌群。如能证实菌丝融合在

自然界普遍发生，则其也许可以作为真菌在自

然界进行遗传物质交换的另一个通道和方式。

这可能是人们认识真菌在自然界行为的另一

扇窗。 
(4) 丝核菌的生物多样性丰富。丝核菌是作

为不产生孢子的植物病原真菌引起人们注意

的。然而，联系到丝核菌的生活史及其引起病

害的顽固性，不难想象丝核菌在自然界存在的
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普遍性，以及它们在引起植物病害之外的生物

学功能也会比较丰富。近年来虽有报道陆续揭

示了丝核菌作为植物共生菌、生防菌等具有潜

在的功能，作者认为，其生理学、生态学方面

的功能还有很大空间有待于今后去挖掘。从国

内外的研究报道来看，丝核菌的研究至今基本

集中在植物病理学领域，人们对于存在于土壤、

森林、野生植物甚至水体中的一些病原性和无

病原性丝核菌，以及一些具有生防作用的丝核

菌类群认识还非常有限。此外，单核丝核菌的

记录也很少。根据已有的研究，单核丝核菌很

可能更多地存在于森林等野生林木中，但是这

个领域丝核菌的研究基本未得到足够的推进。

同样地，截至目前的研究揭示了丝核菌和很多

草本植物有关，但是广袤的草原中丝核菌有什

么样的存在、起什么样的作用、有什么样的特

点，人们目前尚无比较全面的了解。不仅这些

类群在自然界物质循环中的生态学作用及是否

具有应用潜力值得深入研究，而且这些自然生

态系中丝核菌的种类及其对丝核菌分类学的影

响十分令人关注。 
(5) 丝核菌研究力量亟待加强。与丝核菌在

全球分布的普遍性、危害的重大程度，以及功

能的多样性等相比，丝核菌的研究还远远未受

到应有的重视。首先，就粮食作物而言，丝核

菌造成的危害可以和镰刀菌、锈病菌等类群相

提并论，甚至更重要。其次，在植物病害方面，

丝核菌宿主范围之广、周年内危害作物的时间

跨度之大可能是绝无仅有的，甚至超过宿主范

围广的镰刀菌。然而，分别用 Rhizoctonia 和

Fusarium 作为关键词在 Google 学术上搜索时，

20 年来的 hit 数分别为 6 440 和 36 800，用丝核

菌和镰刀菌在中国期刊网上的同期 hit 数也分

别为 176 和 1 039，在论文数量上，丝核菌的国

内外研究大致是镰刀菌的 1/6。可见，有关丝核

菌的研究远远不及镰刀菌。这一点在国内的学

位论文数量上也能得到印证。因此，作者呼吁

广大同行积极推进有关丝核菌的研究，呼吁相

关部门向丝核菌研究领域分配足够的研究经

费，以推动丝核菌研究，抑制丝核菌所引起的

巨大损失。 
此外，丝核菌生长快、生存能力强，也具

有利于植物生长的一面。丝核菌作为菌根菌的

作用已引起人们的注意，关于丝核菌的其他功

能研究也方兴未艾，日后应有更多更大的进展。

高通量测序技术和生物信息学分析方法的进步

极大地促进了丝核菌的研究，对各种生态环境

进行的宏基因组分析也有望发现一些以前未被

关注的丝核菌。特别是关于森林、草原、湿地

等至今研究比较薄弱的区域中的丝核菌检测，

以及由此带动的这些区域丝核菌的分离和功能

研究，来填补丝核菌研究几近空白的领域。期

待丝核菌研究能给学术界带来更多、更有意义

的研究材料，也期待丝核菌的分类体系能得到

进一步的完善和发展。 
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