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摘　 要　 菌根的形成及功能与菌根促生功能微生物密切相关。 外生菌根不仅在森林生态
系统中发挥至关重要的作用，而且部分外生菌根类大型真菌具有良好的食药用经济价值。
根据已有研究，本文系统阐述了外生菌根真菌相关促生功能微生物对外生菌根真菌菌根
化、菌丝生长及子实体形成的促进作用及机制；解析促生功能微生物对外生菌根真菌的特
异定殖机制；探讨外生菌根真菌相关促生性微生物的作用条件特异性及生态功能，对外生
菌根真菌和相关促生功能微生物的互作进行综述，并展望了外生菌根真菌促生微生物的研
究前景。 希望为外生菌根真菌生长、发育及其生态功能研究提供新的思路。

关键词　 菌根促生菌； 菌丝体； 大型真菌； 菌根化； 定殖

Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｅｃｔｏｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ．
ＸＵ Ｍａｎ， ＦＵ Ｗａｎ⁃ｑｉｕ， ＤＡＩ Ｃｈｕａｎ⁃ｃｈａｏ， ＪＩＡ Ｙｏｎｇ∗ （ Ｊｉａｎｇｓｕ Ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ ａｎｄ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ
Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｃｅｎｔｅｒ ｆｏｒ Ｉｎｄｕｓｔｒｉａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ， Ｊｉａｎｇｓｕ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｆｏｒ Ｍｉｃｒｏｂｅｓ
ａｎｄ Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｇｅｎｏｍｉｃｓ， Ｃｏｌｌｅｇｅ ｏｆ Ｌｉｆｅ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， Ｎａｎｊｉｎｇ Ｎｏｒｍａｌ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ， Ｎａｎｊｉｎｇ ２１００２３，
Ｃｈｉｎａ） ．

Ａｂｓｔｒａｃｔ： Ｎｕｍｅｒｏｕｓ ｓｔｕｄｉｅｓ ｈａｖｅ ｄｅｍｏｎｓｔｒａｔｅｄ ｔｈａｔ ａ ｌｏｔ ｏｆ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ， ｎａｍｅｄ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ⁃
ｔｉｏｎ ｈｅｌｐｅｒ ｂａｃｔｅｒｉａ， ｐｌａｙ ａｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｒｏｌｅ ｉｎ ｄｒｉｖｉｎｇ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎ． Ｅｃｔｏ⁃
ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｅ ｉｓ ａ ｋｅｙ ｆａｃｔｏｒ ｉｎ ｆｏｒｅｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ． Ｓｏｍｅ ｅｃｔｏｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｍａｃｒｏ⁃ｆｕｎｇｉ ａｒｅ ａｂｕｎｄａｎｔ
ａｎｄ ｗｉｔｈ ｍｅｄｉｃｉｎａｌ ａｎｄ ｅｃｏｎｏｍｉｃ ｖａｌｕｅ． Ｉｎ ｔｈｉｓ ｒｅｖｉｅｗ， ｗｅ ｓｕｍｍａｒｉｚｅｄ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ
ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｅｃｔｏｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ ｏｎ ｉｔｓ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｕｎｄｅｒｌｙｉｎｇ ｍｅｃｈａ⁃
ｎｉｓｍｓ ｆｏｒ ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｔｉｏｎ， ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｆｕｎｇａｌ ｈｙｐｈａｅ， ａｎｄ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｒｕｉｔｂｏｄｙ． Ｗｅ ａｌｓｏ
ｅｘｐｌｏｒｅｄ ｔｈｅ ｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ ａｎｄ ｉｔｓ ｃｏｎｔｅｘｔ⁃ｄｅｐｅｎｄｅｎｃｅ ａｓ
ｗｅｌｌ ａｓ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ． Ｍｅａｎｗｈｉｌｅ， ｗｅ ｒｅｖｉｅｗｅｄ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｃｔｏｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ
ａｎｄ ｔｈｅｓｅ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ． Ｔｈｅｎ， ｗｅ ｏｕｔｌｉｎｅｄ ｔｈｅ ｐｒｏｓｐｅｃｔｓ ｏｆ ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ ｆｏｒ
ｆｕｒｔｈｅｒ ｒｅｓｅａｒｃｈ ａｎｄ ｐｒｅｓｅｎｔｅｄ ｓｏｍｅ ｎｅｗ ｉｄｅａｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｎ ｇｒｏｗｔｈ， ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ， ａｎｄ ｅｃｏ⁃
ｌｏｇｉｃａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ｅｃｔｏｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ．

Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ： ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｔｉｏｎ ｈｅｌｐｅｒ ｂａｃｔｅｒｉａ； ｍｙｃｅｌｉｕｍ； ｍｕｓｈｒｏｏｍ； ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｔｉｏｎ； ｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ．

国家自然科学基金项目（３１３００１１２）、江苏省高校自然科学研究项目
（１６ＫＪＢ１８００１５）和江苏省生物学优势学科建设项目资助。
收稿日期： ２０１７⁃０７⁃０４　 　 接受日期： ２０１８⁃０１⁃１９
∗通讯作者 Ｅ⁃ｍａｉｌ： ｊｉａｙｏｎｇ＿２００１＠ ｎｊｎｕ．ｅｄｕ．ｃｎ

　 　 菌根是植物根际最常见的共生形式之一（Ｐｏ⁃
ｈｊａｎｅｎ ｅｔ ａｌ．，２０１４），超过 ８０％的陆生植物物种与各

种类别的真菌建立互利关系形成菌根共生体（Ｂｒｕｎ⁃
ｄｒｅｔｔ，２００９）。 外生菌根真菌（ ｅｃｔｏｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ，
ＥＣＭＦ）包括担子菌亚门和子囊菌亚门 （Ｍａｒｔｉｎ ｅｔ
ａｌ．，２００１），其中部分类群可以形成大型真菌子实体

产孢结构。 外生菌根真菌定殖在植物根部，特别是

细根根尖部位，与大部分温带和北方松柏科树种形

成广泛、多样的外生菌根（ｅｃｔｏｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ，ＥＣＭ）共生

体（ Ｐｒｅｇｉｔｚｅｒ ｅｔ ａｌ．， ２００２； Ｔｅｄｅｒｓｏｏ ｅｔ ａｌ．， ２０１０；Ｏｓ⁃
ｔｏｎｅｎ ｅｔ ａｌ．，２０１１），且在凉爽、潮湿森林的黏土和粉

砂土中多样性最高（Ｐｅｎａ ｅｔ ａｌ．，２０１７）。 外生菌根真

菌不仅具有较高的食药用经济价值（ｖａｎ ｄｅｒ Ｈｅｉｊｄｅｎ
ｅｔ ａｌ．，２０１５；Ｐｒｏｓｋｕｒａ ｅｔ ａｌ．，２０１７），而且对植物生长、
养分吸收（佟丽华等，２００８）、抗病（邓勋等，２０１７；刘
润进，２０１７）和抗逆（张慰等，２０１２；张中峰等，２０１５，
２０１６；于浩等，２０１７；尹大川等，２０１７） 及生物修复
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（程国玲等，２００７；温祝桂等，２０１７）有重大意义，对
维持森林生态系统稳定至关重要。

外生菌根真菌与宿主植物互利共生的同时，也
与周围其他生态位的有害微生物、中性微生物、有益

微生物群落发生物理和代谢相互作用（Ｆｒｅｙ⁃Ｋｌｅｔｔ ｅｔ
ａｌ．，２００７；Ｂｏｎｆａｎｔｅ ｅｔ ａｌ．，２００９），这些微生物包括土

壤微生物、植物内生微生物、外生菌根真菌内生和附

生微生物。 目前，有关外生菌根真菌相关微生物的

大量研究发现其中部分微生物种群，称之为促生性

功能微生物，不仅与外生菌根的形成及功能有密切

关系，而且对于外生菌根真菌菌丝生长及子实体形

成也有重要作用。 其中，菌根促生菌（ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｔｉｏｎ
ｈｅｌｐｅｒ ｂａｃｔｅｒｉａ，ＭＨＢ）广泛存在于不同条件下的植

物⁃真菌结合体中，是目前研究的较为详细的促生性

功能微生物类群，包括各种革兰氏阴性菌和革兰氏

阳性菌。 此外，菌根促生菌能潜在地增强植物的营

养与健康，在菌根共生体应对干旱 （ Ｖｉｖａｓ ｅｔ ａｌ．，
２００３ｂ） 和重金属如镉 （ Ｋｏｚｄｒｏｊ ｅｔ ａｌ．， ２００７）、 铅

（Ｖｉｖａｓ ｅｔ ａｌ．，２００３ａ）和锌（Ｖｉｖａｓ ｅｔ ａｌ．，２００６）胁迫中

发挥重要作用。
目前，关于外生菌根真菌的研究主要集中于外

生菌根真菌的分类鉴定及其食药用功能，对于外生

菌根真菌相关微生物种群的生态功能及其对外生菌

根真菌的影响鲜有完整的报道。 有关菌根促生菌功

能的研究主要集中在其对菌根形成即菌根化和真菌

菌丝生长的作用上，少量研究探索了菌根促生菌对

外生菌根真菌子实体的影响。 根据现有的一些研

究，本文拟从三个方面：促进外生菌根真菌菌根化，
促进外生菌根真菌菌丝生长，促进外生菌根真菌子

实体形成，来阐述相关功能微生物对外生菌根真菌

的影响及作用机制，旨在了解外生菌根真菌生长、定
殖、繁育等功能相关的影响因素，探讨菌根促生菌与

外生菌根真菌的关系分析其生态功能。 同时，推测

菌根促生菌从根际土壤到菌根际再到子实体表面最

终定殖到子实体内部这一动态过程中相应的外生菌

根真菌特异性选择机制，为今后菌根促生菌⁃真菌相

互作用机制研究及子实体培养提供新的思路。

１　 菌根促生菌对外生菌根真菌的作用

目前，外生菌根真菌体系中仅报道了担子菌类

真菌与菌根促生菌的积极相互作用，子囊菌类真菌

中只有黑孢块菌（Ｔｕｂｅｒ ｍｅｌａｎｏｓｐｏｒｕｍ）与菌根促生

菌的相互作用有过报道（Ｆｒｅｙ⁃Ｋｌｅｔｔ ｅｔ ａｌ．，２００７）。 通

常，文献中记录的菌根促生菌分离自菌根际、植物⁃
外生菌根真菌共生体、外生菌根真菌子实体和丛枝

菌根孢子。 了解较为清楚的菌根促生菌菌株有：荧
光假单胞菌（Ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｔ ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｄｓ ＢＢｃ６Ｒ８）、枯
草芽孢杆菌 （ Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｓｕｂｔｉｌｉｓ ＭＢ３）、类芽孢杆菌

（Ｐａｅｎｉｂａｃｉｌｌｕｓ ｓｐ． ＥＪＰ７３）、伯克氏菌 （ Ｂｕｒｋｈｏｌｄｅｒｉａ
ｓｐ． ＥＪＰ６７）、芽孢杆菌（Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｓｐ． ＥＪＰ１０９）、链霉菌

（Ｓｔｒｅｐｔｏｍｙｃｅｓ ｓｐ． ＡＣＨ⁃５０５）及蒙氏假单胞菌（Ｐｓｅｕｄ⁃
ｏｍｏｎａｓ ｍｏｎｔｅｉｌｉｉ ＨＲ１３）等。 通过对这些菌根促生菌

菌株的研究，探索它们在外生菌根中的行为及作用，
有助于人们了解菌根促生菌菌株对外生菌根真菌的

作用及其机制。
１􀆰 １　 菌根促生菌对外生菌根形成的促进作用

Ｆｒｅｙ⁃Ｋｌｅｔｔ 等（２００７）提出了菌根促生菌的两个

功能类别：菌根化辅助细菌，严格指那些促进菌根形

成的细菌；菌根辅助细菌，对已形成的共生体的功能

有积极作用的细菌。 这两种类别有许多交叉的细菌

种属，菌根促生菌这一概念包括这两个功能类别，对
菌根的形成和功能维持都有促进作用。 大量的实验

室、温室及苗圃研究证明，从外生菌根菌根际中分离

出的菌根促生菌菌株能增强该植物⁃真菌共生体的

形成（表 １）。 Ｄｕｐｏｎｎｏｉｓ 等（２００３）发现，在实验条件

下， 接 种 蒙 氏 假 单 胞 菌 （ Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｍｏｎｔｅｉｌｉｉ
ＨＲ１３）能显著增强金合欢（Ａｃａｃｉａ ｈｏｌｏｓｅｒｉｃｅａ）根系

豆马勃 （Ｐｉｓｏｌｉｔｈｕｓ ｓｐ． ＳＬ２，Ｐｉｓｏｌｉｔｈｕｓ ａｌｂａ ＣＯＩ００７，
Ｐｉｓｏｌｉｔｈｕｓ ａｌｂａ ＣＯＩ０２４， Ｐｉｓｏｌｉｔｈｕｓ ｓｐ． ＣＯＩ０３２， Ｐｉｓｏ⁃
ｌｉｔｈｕｓ ａｌｂａ ＩＲ １００，Ｐｉｓｏｌｉｔｈｕｓ ｔｉｎｃｔｏｒｉｕｓ ＧＥＭＡＳ）和硬

皮马勃（ Ｓｃｌｅｒｏｄｅｒｍａ ｄｉｃｔｙｏｓｐｏｒｕｍ ＩＲ１０９，Ｓｃｌｅｒｏｄｅｒｍａ
ｖｅｒｒｕｃｏｓｕｍ ＩＲ５００）的定殖。 Ｌａｂｂé 等（２０１４）发现，从
三角叶杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄｅｌｔｏｉｄｅｓ）根际分离的类芽孢杆菌

能增加三角叶杨次生根数量并促进其生长，为双色

蜡蘑（Ｌａｃｃａｒｉａ ｂｉｃｏｌｏｒ Ｓ２３８Ｎ）的定殖提供更大的区

间，增加定殖量，其中菌株 ＧＭ４１ 使三角叶杨的根部

定殖率增加了 ２．５ 倍。 类芽孢杆菌（Ｐａｅｎｉｂａｃｉｌｌｕｓ ｓｐ．
ＥＪＰ７３）还能促进双色蜡蘑⁃樟子松共生体形成（Ａｓ⁃
ｐｒａｙ ｅｔ ａｌ．，２００６）。 从松乳菇（Ｌａｃｔａｒｉｕｓ ｄｅｌｉｃｉｏｓｕｓ）中
分离的一些菌根促生菌能促进其与意大利伞松

（Ｐｉｎｕｓ ｐｉｎｅａ）和南欧海松（Ｐｉｎｕｓ ｐｉｎａｓｔｅｒ）菌根共生

体的形成。 菌根促生菌对菌根架构的影响体现在许

多微妙的方面，如植物根系空间布局及结构，一些研

究表明，菌根促生菌菌株能够促进植物侧根形成

（Ｐｏｏｌｅ ｅｔ ａｌ．，２００１；Ｓｃｈｒｅｙ ｅｔ ａｌ．，２００５），这是菌根促

生菌的一个特征。也有少数研究报道，菌根促生菌

７４２１徐　 漫等：外生菌根真菌促生微生物生态功能研究进展



表 １　 促进外生菌根形成的菌根促生菌及其作用效果
Ｔａｂｌｅ １　 Ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｔｉｏｎ ｈｅｌｐｅｒ ｂａｃｔｅｒｉａ ａｎｄ ｉｔｓ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ ｔｈｅ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｅｃｔｏｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ
菌根促生菌菌株 菌株来源 外生菌根真菌 宿主植物 促进菌根化作用效果 参考文献

链霉菌菌株
ＡｃＨ⁃５０５

云杉站 毒蝇菌
粘盖牛肝菌

挪威云杉
樟子松

增强植物次生根菌根形成
率

Ｓｃｈｒｅｙ ｅｔ
ａｌ．，２００５

类芽孢杆菌
伯克氏菌

红乳菇外生菌根 红乳菇 樟子松 增强外生菌根真菌侵染率 Ｐｏｏｌｅ ｅｔ ａｌ．，
２００１

蒙氏假单胞菌、食树脂
假单胞菌

根际 豆马勃 绢毛相思 增强外生菌根真菌侵染率 Ｆｏｕｎｏｕｎｅ ｅｔ
ａｌ．，２００２

节细菌 菌种保藏 漆蜡蘑 樟子松 增强外生菌根真菌侵染率 Ｒ􀆩ｚｙｃｋｉ ｅｔ
ａｌ．，１９９４

芽孢杆菌 褐环粘盖牛肝外
生菌根

褐环粘盖牛肝菌 樟子松 增强植物一级根菌根形成
率

Ｂｅｎｄｉｎｇ ｅｔ
ａｌ．，２００２

罗尔斯通氏菌属、枯草
芽孢杆菌

黑松外生菌根菌
根际

点柄乳牛肝菌 黑松 增强外生菌根形成率 Ｋａｔａｏｋａ，
２００９ａ，ｂ

蒙氏 假 单 胞 菌 菌 株
ＨＲ１３

马占相思根际 不同种类的豆马勃和硬
皮马勃

不同种类的金合欢 增强外生菌根形成率
增加外生菌根真菌定殖率

Ｄｕｐｏｎｎｏｉｓ
ｅｔ ａｌ．，２００３

假单胞菌 三角叶杨根部 双色蜡蘑 三角叶杨 增强外生菌根真菌定殖率 Ｌａｂｂé ｅｔ
ａｌ．，２０１４

荧光假单胞菌 菌种保藏 美味牛肝菌 蔷薇 增强外生菌根形成率 Ｍｅｄｉａｖｉｌｌａ ｅｔ
ａｌ．，２０１６

荧光假单胞菌 菌种保藏 黑孢块菌 马尾松 增强外生菌根形成率 Ｄｏｍｉｎｇｕｅｚ
ｅｔ ａｌ．，２０１２

能促进植物短根的二叉分枝、分支密度及角度，从而

增加外生菌根真菌与植物根系接触机率，提高定

殖率。
１􀆰 ２　 菌根促生菌对外生菌根真菌菌丝生长的促生

功能

研究表明，促进真菌生长是菌根促生菌的主要

功能（Ｒｉｇａｍｏｎｔｅ ｅｔ ａｌ．，２０１０）（表 ２）。 蒙氏假单胞菌

（Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｍｏｎｔｅｉｌｉｉ）在胰蛋白大豆培养基或含

有海藻糖的介质上生长时，能产生一种气态化合物

提高彩色豆马勃（Ｐｉｓｏｌｉｔｈｕｓ ａｌｂａ）的生长率（Ｄｕｐｏｎ⁃
ｎｏｉｓ ｅｔ ａｌ．，２００６）。 Ｄｅｖｅａｕ 等（２００７）发现，在琼脂板

系统中，荧光假单胞菌 （Ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｔ ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｄｓ）
ＢＢｃ６Ｒ８ 对双色蜡蘑（ Ｌａｃｃａｒｉａ ｂｉｃｏｌｏｒ Ｓ２３８Ｎ） 的生

长、菌丝分支角度和密度及基因表达具有促进作用。
Ｌａｂｂé 等（２０１４）也证明了 ＢＢｃ６Ｒ８ 的这一作用，并
发现从三角叶杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄｅｌｔｏｉｄｅｓ）根际中分离的一

些假单胞菌菌株也有类似的作用，其中两个假单胞

菌菌株的作用更为显著，它们能像 ＢＢｃ６Ｒ８ 一样通

过增加菌丝分支、菌丝密度从而促进真菌菌落生长。
Ｋａｔａｏｋａ 等（２００９）研究发现，从黑松（Ｐｉｎｕｓ ｔｈｕｎｂｅｒ⁃
ｇｉｉ）菌根际中分离的罗勒氏菌（Ｒａｌｓｔｏｎｉａ ｂａｓｉｌｅｎｓｉｓ）
和枯草芽孢杆菌（Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｓｕｂｔｉｌｉｓ）菌株能分别增强

点柄乳牛肝菌 （ Ｓｕｉｌｌｕｓ ｇｒａｎｕｌａｔｕｓ） 和土生空团菌

（Ｃｅｎｏｃｏｃｃｕｍ ｇｅｏｐｈｉｌｕｍ）菌丝生长速度，促进菌丝生

长。 盛江梅等（２０１０）也从黑松（Ｐｉｎｕｓ ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉ）⁃
美味牛肝菌（Ｂｏｌｅｔｕｓ ｅｄｕｌｉｓ）菌根根际分离鉴定出一

株蜡状芽孢杆菌（Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｃｅｒｅｕｓ ＨＢ１２），能显著促进

美味牛肝菌菌丝生长，增加生物量。 菌根促生菌对

外生菌根真菌菌根化的促进作用和菌丝生长的促生

作用往往同时存在，Ｄｕｐｏｎｎｏｉｓ 等（２００３）发现，蒙氏

假单胞菌（Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｍｏｎｔｅｉｌｉｉ ＨＲ１３）能促进豆马

勃（Ｐｉｓｏｌｉｔｈｕｓ ｓｐ． ＳＬ２，Ｐｉｓｏｌｉｔｈｕｓ ａｌｂａ ＣＯＩ００７，Ｐｉｓｏ⁃
ｌｉｔｈｕｓ ａｌｂａ ＣＯＩ０２４，Ｐｉｓｏｌｉｔｈｕｓ ｓｐ． ＣＯＩ０３２，Ｐｉｓｏｌｉｔｈｕｓ
ａｌｂａ ＩＲ １００，Ｐｉｓｏｌｉｔｈｕｓｔｉｎｃｔｏｒｉｕｓ ＧＥＭＡＳ）菌丝的径向

生长，对其在金合欢根部的定殖也有促进作用。 菌

根促生菌对外生菌根真菌菌根化和菌丝生长的促进

作用具有累加效应相互影响，从而达到菌根促生菌

对外生菌根真菌的作用效果。
１􀆰 ３　 菌根促生菌对外生菌根类大型真菌子实体形

成的促进作用

大多数外生菌根真菌子实体很难人工培育，关
于菌根促生菌对外生菌根真菌子实体作用的研究成

果相对较少。 目前，仅有鸡油菌（Ｃａｎｔｈａｒｅｌｌｕｓ）、波
氏块菌（Ｔｕｂｅｒ ｂｏｒｃｈｉｉ）子实体的形成与相关微生物

的关系研究较多。 Ｓｂｒａｎａ 等（２０００）表明，菌根真菌

相关细菌在子实体形成中发挥重要作用，有助于菌

根真菌繁育。 鸡油菌中优势菌种如哈夫尼菌

（Ｈａｆｎｉａ）、 假 单 胞 菌 （ Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ）、 爱 文 氏 菌

（Ｅｗｉｎｇｅｌｌａ）、寡氧单胞菌（Ｓｔｅｎｏｔｒｏｐｈｏｍｏｎａｓ）和芽孢

杆菌（Ｂａｃｉｌｌｕｓ）的存在是其子实体形成的重要条件

（Ｋｕｍａｒｉ ｅｔ ａｌ．，２０１３）。 有关波氏块菌的研究表明其

子实体内细菌群落主要是假单胞菌科，以假单胞菌

８４２１ 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 生态学杂志　 第 ３７ 卷　 第 ４ 期　



表 ２　 促进外生菌根真菌菌丝生长的菌根促生菌及其作用效果
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｔｉｏｎ ｈｅｌｐｅｒ ｂａｃｔｅｒｉａ ａｎｄ ｉｔｓ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ ｔｈｅ ｍｙｃｅｌｉｕｍ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｅｃｔｏｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ
菌根促生菌菌株 菌株来源 外生菌根真菌 促进菌丝生长作用效果 参考文献

荧光假单胞菌菌株
ＢＢｃ６Ｒ８

双色蜡蘑子实体 双色蜡蘑 增强菌丝菌落直径
增强菌丝顶点数
增强菌丝分支角度
增强菌丝分支密度

Ｄｅｖｅａｕ ｅｔ ａｌ．，２００７

伯克氏菌菌株 ＥＪＰ６７ 红乳菇⁃樟子松共
生体

双色蜡蘑 增强菌丝菌落直径
增强菌丝分支角度
增强菌丝分支密度

罗尔斯通氏菌属 黑松菌根际 点柄乳牛肝，
威氏盘菌

增强菌丝生长速度
增强菌丝生长速度

Ｋａｔａｏｋａ ｅｔ ａｌ．，２００９ａ，ｂ

枯草芽孢杆菌 土生空团菌
威氏盘菌

增强菌丝生长速度
增强菌丝生长速度

类芽孢杆菌菌株 ＥＪＰ７３ 红乳菇⁃樟子松共生体 红乳菇 增强外生菌根真菌菌丝密度 Ａｓｐｒａｙ ｅｔ ａｌ．，２０１３
假单胞菌 三角叶杨根部 双色蜡蘑 增强外生菌根真菌菌落直径 Ｌａｂｂé ｅｔ ａｌ．，２０１４
蒙氏假单胞菌菌株 ＨＲ１３ 马占相思根际 不同种类的豆马勃 增强外生菌根真菌菌落直径 Ｄｕｐｏｎｎｏｉｓ ｅｔ ａｌ．，２００３
蜡状芽孢杆菌 ＨＢ１２ 黑松⁃美味牛肝菌

菌根根际
美味牛肝菌 增强菌丝菌落直径

增加菌丝生物量
盛江梅等，２０１０

短芽孢杆菌 ＭＰｔ１７ 马尾松⁃彩色豆马
勃菌根根际

彩色豆马勃
红绒盖牛肝菌

增强菌丝菌落直径
增加菌丝生物量

李倩等，２０１５

属为主，占总假单胞菌科细菌的 ３８％（Ｂｅｄｉｎｉ ｅｔ ａｌ．，
１９９９）。 假单胞菌对波氏块菌菌丝的吸附能力显著

高于双色蜡蘑和丛枝菌根真菌摩西球囊霉，表明其

对波氏块菌具有优先吸附作用，这可能涉及到其子

实体的形成机制。 有关腐生大型真菌特别是双孢蘑

菇子实体培养的研究发现，在蘑菇培养过程中，菌丝

体定殖的营养基质被覆土层覆盖后，可以诱导子实

体大量产生。 覆土层中的微生物群落对双孢蘑菇的

生长和形态发生有显著影响，其中有益微生物分泌

促生长因子参与并促进原基萌发。 已证明，覆土层

中的微生物尤其是细菌为子实体发育提供营养并具

有促进作用。 有关覆土层的研究发现，不同微生物

如链霉菌（Ｓｔｒｅｐｔｏｍｙｃｅｔｅｓ）（Ｏ’Ｄｏｎｏｇｈｕｅ，１９６３），枯草

芽孢杆菌（Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｐｓｉｌｏｃｙｂｅ） （Ｕｒａｙａｍａ，１９６１），需土

节杆菌（Ａｒｔｈｒｏｂａｃｔｅｒ ｔｅｒｒｅｇｅｎｓ），巨大芽孢杆菌（Ｂａｃｉｌ⁃
ｌｕｓ ｍｅｇａｔｅｒｉｕｍ）和根瘤菌（Ｒｈｉｚｏｂｉｕｍ） （ Ｐａｒｋ ｅｔ ａｌ．，
１９６９），恶臭假单胞菌（Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｐｕｔｉｄａ） （Ｈａｙｅｓ
ｅｔ ａｌ．，１９６９）和节杆菌（Ａｒｔｈｒｏｂａｃｔｅｒ） （ Ｔｏｎａｌｉ ｅｔ ａｌ．，
１９８９）在双孢蘑菇子实体原基形成过程中都具有一

定的作用，特别是恶臭假单胞菌（Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｐｕｔｉ⁃
ｄａ）和粪产碱菌（Ａｌｃａｌｉｇｅｎｓ ｆａｅｃａｌｉｓ）对双孢蘑菇子实

体形成有显著的促进作用 （ Ｒａｉｎｅｙ ｅｔ ａｌ．，１９９０）。
Ｎｅｅｌａｍ 等（２０１４）发现，在添加有粪产碱菌的覆土层

中双孢蘑菇的产量明显高于没有添加粪产碱菌的其

他多种覆土层基质。 Ａｈｌａｗａｔ 等（２０１５）也发现，粪
产碱菌和枯草芽孢杆菌可以增加双孢蘑菇产量，促
进子实体原基形成，缩短第一次收获期。 外生菌根

真菌子实体形成所需条件与腐生大型真菌类似，相
关细菌可能对外生菌根真菌孢子萌发和子实体形成

也具有促进作用。

２　 菌根促生菌对外生菌根真菌的作用机制

研究表明，外生菌根真菌可以通过释放分泌物

为菌根促生菌提供营养，菌根促生菌对真菌分泌的

低分子量碳水化合物具有较强的趋化特性，外生菌

根共生体系对菌根促生菌种群的选择也有间接的促

进作用，从土壤中筛选出与其相关的特定菌根促生

菌种群。 外生菌根真菌分泌的海藻糖和多元醇（如
甘露醇）对本地细菌的选择有显著影响（Ｆｒｅｙ ｅｔ ａｌ．，
１９９７；Ｒａｎｇｅｌ⁃Ｃａｓｔｒｏ ｅｔ ａｌ．，２００２ａ，ｂ）。 因此，外生菌

根真菌生存环境中含有大量菌根促生菌，在外生菌

根共生体系中发挥作用。
２􀆰 １　 菌根促生菌促进外生菌根形成的机制

关于菌根促生菌促进菌根形成的机制，Ｇａｒｂａｙｅ
（１９９４）提出了五种假说：增强植物根部对共生菌的

感受性；改善植物⁃真菌的相互识别过程；促进真菌

在形成共生体前这一阶段的生长；调节根际土壤理

化特性以提高菌根侵染；诱导真菌孢子萌发。 目前

只有菌根促生菌对前共生体阶段土壤中菌根真菌的

存活和生长的直接作用得到了验证（Ｂｒｕｌｅ ｅｔ ａｌ．，
２００１；Ｓｃｈｒｅｙ ｅｔ ａｌ．，２００５）。 大量相关研究已证明，菌
根促生菌能增强外生菌根真菌在形成共生体前菌丝

的生长和存活，诱导孢子萌发，提高土壤促成因子含

量，抑制病原体活动 （ Ｊｏｈａｎｓｓｏｎ ｅｔ ａｌ．，２００４； Ｆｒｅｙ⁃
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Ｋｌｅｔｔ ｅｔ ａｌ．，２００７），也可以通过提高植物根系对外生

菌根真菌的感受性、通过植物细胞壁修饰细菌物质

来提高真菌对细根的定殖、以及通过产生生长素促

进植物次生根数量和长度提高外生菌根真菌的定殖

率，从而促进菌根化（Ｌａｂｂé ｅｔ ａｌ．，２０１４）。 与内生菌

根真菌不同，外生菌根真菌具有腐生生长能力，可以

通过降解有机物获得碳源（Ｃｕｌｌｉｎｇｓ ｅｔ ａｌ．，２００９），在
外生菌根共生体形成前，外生菌根真菌的存活和生

长依赖自身从环境获取的营养。 然而，许多外生菌

根真菌是维生素营养缺陷型菌株，如生物素和硫胺

素，在形成共生体时，由植物供给所需维生素。 菌根

促生菌菌株荧光假单胞菌（Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｓ
ＢＢｃ６Ｒ８）能分泌适当浓度的硫胺素增强双色蜡蘑

（Ｌａｃｃａｒｉａ ｂｉｃｏｌｏｒ Ｓ２３８Ｎ）前共生体时期在土壤中的

存活、生长和分支（Ｂｒｕｌｅ ｅｔ ａｌ．，２００１；Ｄｅｖｅａｕ ｅｔ ａｌ．，
２００７），显著促进花旗松（Ｐｓｅｕｄｏｔｓｕｇａ ｍｅｎｚｉｅｓｉｉ）与双

色蜡蘑（Ｌａｃｃａｒｉａ ｂｉｃｏｌｏｒ Ｓ２３８Ｎ）外生菌根共生体形

成（Ｆｒｅｙ⁃Ｋｌｅｔｔ ｅｔ ａｌ．，１９９７），且菌株 ＢＢｃ６Ｒ８ 能诱导

双色蜡蘑 Ｓ２３８Ｎ 从腐生营养阶段到感染阶段的转

变。 菌根促生菌能像植物生长促进子一样发挥作用

（如增加根的分支），表现出类似生长素的活力，且
生长素或吲哚乙酸的生产在根际细菌中广泛存在。
Ｌａｂｂé 等（２０１４）在类芽孢杆菌中也检测到生长素的

产生，菌根促生菌对植物次生根和真菌菌丝延伸的

促进作用，使根系与真菌的接触几率增大，提高外生

菌根真菌定殖率，从而增加外生菌根形成。
２􀆰 ２　 菌根促生菌促进外生菌根真菌菌丝生长的机制

研究表明：菌根促生菌可以通过分泌生长因子

促进外生菌根真菌菌丝生长；分泌分支因子促进外

生菌根真菌菌丝分支；解毒抗性物质或提高拮抗能

力促进真菌孢子萌发和菌丝生长；提供营养促进菌

丝生长 （ Ｆｒｅｙ⁃Ｋｌｅｔｔ ｅｔ ａｌ．，１９９７，２００７；Ｌａｂｂé ｅｔ ａｌ．，
２０１４）。 菌根促生菌对外生菌根真菌菌丝生长的促

进作用使外生菌根真菌具有适应性优势，与宿主植

物紧密相连获得强大竞争力来对抗植物周围的其他

共生菌。 此外，菌根促生菌还能增加外生菌根真菌

菌丝密度。 Ａｓｐｒａｙ 等 （ ２０１３） 发现， 类芽孢杆菌

（Ｐａｅｎｉｂａｃｉｌｌｕｓ ｓｐ． ＥＪＰ７３）产生挥发性化合物 ２，５⁃二
异丙基吡嗪促进红乳菇菌丝分支，使红乳菇的菌丝

密度增加了 ４ 倍，荧光假单胞菌也有类似的作用，产
生分支因子促进菌丝分支可能是菌根促生菌对菌根

真菌常见的促进作用。 一些菌根促生菌菌株能解毒

土壤中的有毒物质，降低土壤中有害物质浓度。 其

中，链霉菌 ＡＣＨ⁃５０５ 既能通过分泌低分子次生代谢

物 ５，６，７⁃三氢⁃７⁃羟基⁃３⁃丙基苯并呋喃“ａｕｘｏｆｕｒａｎ”，
作为促生长因子促进毒蝇菌（Ａｍａｎｉｔａ ｍｕｓｃａｒｉａ）的

生长，又可以产生抗生素ＷＳ⁃５９９５Ｂ 和ＷＳ⁃５９９５Ｃ 抑

制植物病原真菌 Ａｒｍｉｌｌａｒｉｅｌｌａ ｏｂｓｃｕｒａ 和 Ｈｅｔｅｒｏｂａｓｉｄｉ⁃
ｏｎ ａｎｎｏｓｕｍ 的生长（Ｒｉｅｄｌｉｎｇｅｒ ｅｔ ａｌ．，２００６；Ｌｅｈｒ ｅｔ
ａｌ．，２００９；Ｓｅｉｐｋｅ ｅｔ ａｌ．，２０１２），减弱其与外生菌根真

菌的竞争，促进外生菌根真菌菌丝生长，为外生菌根

真菌生长及其在植物根部的定殖提供良好的生长环

境。 菌根促生菌菌株荧光假单胞菌 ＢＢｃ６Ｒ８，可以

通过分泌维生素如硫胺素用于外生菌根真菌前共生

体阶段的生长（Ｄｅｖｅａｕ ｅｔ ａｌ．，２０１０）。 此外，菌根促

生菌可以通过在重氮细菌存在的情况下的氮供给或

通过分泌质子和络合剂如低分子质量阴离子或铁载

体促进矿质溶解以增加外生菌根真菌生长所需营

养。 也有研究表明，菌根促生菌可能促进外生菌根

真菌酚类化合物（如刺桐碱）的产生以增强外生菌

根真菌的侵染性，使外生菌根真菌具有更强的生长

优势（Ｄｕｐｏｎｎｏｉｓ ｅｔ ａｌ．，２００３）。
２􀆰 ３　 菌根促生菌促进外生菌根真菌子实体形成的

机制

Ｆｌｅｇｇ 等（１９８５）和 Ｖｉｓｓｃｈｅｒ（１９８８）研究表明，覆
土层对子实体形成具有重要作用，其物理功能主要

有四个方面：为菌丝及子实体原基生长发育提供水

分；避免子实体培养基质干燥；有助于子实体原基建

成；避免多次浇水后基质结构破坏 （ Ｎｏｂｌｅ ｅｔ ａｌ．，
１９９８）。 此外，覆土层中含有大量菌根促生菌微生

物，不仅对覆土层的理化性质有显著影响，使覆土层

更适于子实体生长，还可以通过分泌消化酸和草酸

盐分解土壤中的有机氮和碳、增加无机养分含量，为
子实体萌发和生长提供充足养分。 Ｒａｎｇｅｌ⁃Ｃａｓｔｒｏ 等

（２００２ａ）也发现，鸡油菌子实体相关细菌在子实体

形成过程中具有分解有机质的作用。 假单胞菌在鸡

油菌（Ｃａｎｔｈａｒｅｌｌｕｓ ｃｉｂａｒｉｕｓ）子实体周围土壤富集，这
些微生物特异关联形成一个特殊微生物区，这一区

域的新陈代谢活力对真菌子实体形成十分重要。 同

时，有关子实体内生细菌菌群的研究发现假单胞菌

对波氏块菌的优先吸附作用，从波氏块菌子实体中

分离出的细菌能抑制植物病原真菌的生长，产生具

有植物调节作用和生物防除活性的化合物（Ｂｅｄｉｎｉ
ｅｔ ａｌ．，１９９９），减小外生菌根真菌的生存压力，有利

于子实体形成。 研究表明，外生菌根真菌内生菌群

存在很大差异，如褐环乳牛肝菌、白松露（Ｂａｒｂｉｅｒｉ ｅｔ
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ａｌ．，２００５）、蜡蘑属（Ｆｒｅｙ⁃Ｋｌｅｔｔ ｅｔ ａｌ．，２００５ｂ）、鹅膏菌

属（Ｓｃｈｒｅｙ ｅｔ ａｌ．，２００５）等外生菌根类大型真菌内生

菌种群结构存在显著差异。 外生菌根类大型真菌双

色蜡蘑子实体内生菌主要以 α⁃变形菌门和类芽孢

杆菌属细菌为主，而鸡油菌子实体内生菌则主要以

荧光假单胞菌和寡养单胞菌为主，其中部分细菌种

属还可以促进宿主菌丝生长。 不同外生菌根真菌子

实体形成所要求的具体条件不同，而其所含内生菌

群也有差异，可以肯定的是，各子实体含有的细菌群

落对自身形成是有益的，不同的外生菌根真菌子实

体会选择对自己有益的细菌群落进入体内，但这些

内生菌根促生菌群落对子实体作用的具体机制有待

进一步研究。

３　 菌根促生菌对外生菌根真菌的特异性定殖

３􀆰 １　 外生菌根真菌对内生菌根促生菌群落的调控

作用

由于种类广泛的宿主植物与多种外生菌根真菌

的不同联合，自然界存在多种类型的外生菌根共生

体，其菌根际微生物群落都不同于其他大部分土壤，
不同外生菌根真菌子实体内生菌种群也有显著差

异，研究发现从菌根中分离出的细菌对该菌根具有

积极作用，表明不同外生菌根真菌会特异性选择对

自己有益的细菌。 类似于细菌对植物的吸附，如植

物根际促生菌对植物根系分泌物的趋化性是其定殖

植物根系的常见机制（Ｂａｉｓ ｅｔ ａｌ．，２００６），块菌分泌

凝集素引起根瘤菌聚集，凝集素构成的分子导致根

瘤菌对块菌的吸附（Ｃｅｒｉｇｉｎｉ ｅｔ ａｌ．，２００８）。 真菌与

细菌间的互惠作用普遍存在于多种生态环境并包含

多种作用机制 （Ｗａｒｇｏ ｅｔ ａｌ．， ２００６； Ｔａｒｋｋａ ｅｔ ａｌ．，
２００９）。 在土壤中，真菌菌丝释放高能量代谢物供

相关细菌利用，并给它们提供生态位（Ｂｏｅｒ ｅｔ ａｌ．，
２００５；Ｌｅｖｅａｕ ｅｔ ａｌ．，２００８）。 外生菌根真菌分泌糖和

有机酸（Ｌａｎｄｅｗｅｅｒｔ ｅｔ ａｌ．，２００１）从基因型和功能方

面挑选出菌根相关细菌种群 （ Ｆｒｅｙ⁃Ｋｌｅｔｔ ｅｔ ａｌ．，
２００５ａ；Ｋｏｒｋａｍａ ｅｔ ａｌ．，２００７；Ｕｒｏｚ ｅｔ ａｌ．，２００７）。 双色

蜡蘑分泌海藻糖到体外，利用土壤中假单胞菌以海

藻糖作为营养这一能力的高度差异性，挑选出能优

先利用海藻糖的荧光假单胞菌菌株，从而引起菌根

际中荧光假单胞菌 ＢＢｃ６Ｒ８ 菌株的富集。 已报道，
海藻糖是林业苗圃和种植园中植物根系菌根际对细

菌群落进行特定选择的依据。 不同于丛枝菌根真菌

与其内生菌间的持久共同进化，外生菌根真菌的内

生菌种群存在波动，似乎是从环境中获得的（Ｂｅｒ⁃
ｔａｕｘ ｅｔ ａｌ．，２００５）。 因此，外生菌根真菌会从环境中

挑选有益微生物群落，对内生菌根促生菌群落具有

调控作用。
３􀆰 ２　 外生菌根真菌对内生菌根促生菌群落的动态

选择作用

大量有关动植物内生菌定殖规律及功能研究表

明，植物的分泌物在微生物从空气和土壤到植物叶

面与根面的“招募”过程中扮演着重要的筛选作用

（Ｂｕｌｇａｒｅｌｌｉ ｅｔ ａｌ．，２０１２；Ｂａｉ ｅｔ ａｌ．，２０１５），植物根面微

生物，根际微生物和土壤微生物种群组成及结构之

间存在显著差异。 随后，到达植物叶面和根面的部

分微生物最终进入到植物体内部定殖（Ｂａｌｉｎｔ ｅｔ ａｌ．，
２０１５；Ｒｏｓｔａｓ ｅｔ ａｌ．，２０１５）。 而在动物⁃微生物的互作

研究中，也发现在蜜蜂（Ｖｏｊｖｏｄｉｃ ｅｔ ａｌ．，２０１３）、白蚁

（Ｏｔａｎｉ ｅｔ ａｌ．，２０１４）和低等脊索动物（Ｄｉｓｈａｗ ｅｔ ａｌ．，
２０１４），甚至人类（Ｙａｔｓｕｎｅｎｋｏ ｅｔ ａｌ．，２０１２）的健康宿

主肠道中关键微生物种群都与有益微生物相关，而
不是随机组成。 Ｈａｅｄｅｒ 等（２００９）研究也发现，切叶

蚁会从土壤中选择一种可以分泌杀念珠菌素的共生

性链霉菌来保护其“真菌花园”免受霉菌的侵染。
因此，动植物已经进化出一套严密的选择性定殖机

制来调控从外界环境中进入体内或体表的微生物种

群。 与动植物一样，外生菌根真菌也存在相应的选

择性定殖机制以调控其内生微生物的定殖，对内生

菌根促生菌群落具有动态选择作用。 由于外生菌根

真菌的生态环境及其形态结构，微生物从根际到菌

根际再到菌柄表面、菌盖表面最后进入子实体内部

是一个连续的动态选择过程，逐步筛选自身的内生

群落。
３􀆰 ３　 菌根促生菌群落对外生菌根真菌的定殖机制

Ｈａｑ 等（２０１４）通过研究伯克氏菌（Ｂｕｒｋｈｏｌｄｅｒｉａ
ｔｅｒｒａｅ ＢＳ００１）与离褶菌（Ｌｙｏｐｈｙｌｌｕｍ）间的相互作用

表明，真菌与细菌间并没有物理接触，而是通过信号

转导完成细菌对真菌的定殖，真菌分泌具有群体感

应、类似抗生素的挥发性信号分子如 ＶＯＣｓ 到体外，
引起根际微生物的应答，改变自身基因表达模式引

起生长增强逐步向真菌靠近直至接触外生菌根真

菌，两者相互识别后，细菌吸附到真菌菌丝注射效应

蛋白引起真菌细胞形态发生改变，同时细菌胞外聚

合物成分发生改变，真菌形成水膜促进细菌运动，为
细菌持久吸附和运动提供保障。 随后，细菌以真菌

释放的化合物为营养在真菌表面生长，形成生物膜，
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分泌几丁质酶降解真菌细胞壁并进入真菌内。 此

外，Ｐｅｎｔ 等（２０１７）在研究北方森林外生菌根真菌

（伞菌目、牛肝菌目、鸡油菌目、红菇目中的不同物

种）子实体内生细菌群落时发现，土壤 ｐＨ、δ１５Ｎ、真
菌目和属是真菌子实体内生菌群落组成最重要的决

定因素，子实体内生细菌群落受到土壤参数和真菌

特异性共同调控。 因此，外生菌根真菌通过分泌一

些物质如海藻糖、醇类物质或改变土壤 ｐＨ 等理化

性质先募集一些微生物菌群到菌根际，再通过分泌

挥发性信号物质引起有益细菌的应答并做出一系列

的反应吸附到真菌表面最终进入真菌内部定殖。 这

一连续的动态过程是有选择性差异的，会因环境、外
生菌根真菌种类不同出现差异。

４　 菌根促生菌对外生菌根真菌作用的条件特异性

及其生态功能

４􀆰 １　 菌根促生菌对外生菌根真菌作用的条件特异性

大量研究表明，菌根促生菌并不总是对外生菌

根真菌具有积极影响，菌根促生菌促生机制需在某

些特定的条件如细菌浓度（Ａｓｐｒａｙ ｅｔ ａｌ．，２００６ｂ）、外
生菌根真菌生存条件、外生菌根真菌或外生菌根种

类下才能发挥作用。 Ｌａｂｂé 等（２０１４）在荧光假单胞

菌 ＢＢｃ６Ｒ８ 促进道格拉斯冷杉与双色蜡蘑菌根形成

的实验中发现，增加细菌接种量，真菌生长反而受到

抑制，表明只有在适当的细菌浓度下，菌根促生菌才

能表现出对外生菌根真菌的促进作用。 同时，很多

研究者都证明，菌根促生菌是真菌特异性而非植物

特异性，菌根促生菌通常会促进一些真菌形成菌根

而抑制其它真菌共生体系的建立，如链霉菌 ＡｃＨ
５０５ 促进毒蝇伞（Ａｍａｎｉｔａ ｍｕｓｃａｒｉａ）和粘盖牛肝菌

（Ｓｕｉｌｌｕｓ ｂｏｖｉｎｕｓ）的生长，增强它们与挪威云杉（Ｐｉ⁃
ｃｅａ ａｂｉｅｓ）菌根的建立，而抑制粘滑菇（Ｈｅｂｅｌｏｍａ ｃｙ⁃
ｌｉｎｄｒｏｓｐｏｒｕｍ）的生长，这种真菌特异性甚至在同种

菌根真菌上具有差异。 从特定植物⁃真菌外生菌根

中分离出的细菌对这一菌根具有积极影响，且能促

进此真菌与其宿主的共生，而对其他真菌则没有影

响。 Ｄｕｐｏｎｎｏｉｓ 等（２００３）发现，共培养条件下，蒙氏

假单胞菌（Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｍｏｎｔｅｉｌｉｉ ＨＲ１３）显著增强豆

马勃（Ｐｉｓｏｌｉｔｈｕｓ ｓｐ． ＳＬ２，Ｐｉｓｏｌｉｔｈｕｓ ａｌｂａ ＣＯＩ００７，Ｐｉｓｏ⁃
ｌｉｔｈｕｓ ａｌｂａ ＣＯＩ０２４，Ｐｉｓｏｌｉｔｈｕｓ ｓｐ． ＣＯＩ０３２，Ｐｉｓｏｌｉｔｈｕｓ
ａｌｂａ ＩＲ １００，Ｐｉｓｏｌｉｔｈｕｓ ｔｉｎｃｔｏｒｉｕｓ ＧＥＭＡＳ）菌落的径向

生长，对硬皮马勃（ Ｓｃｌｅｒｏｄｅｒｍａ ｄｉｃｔｙｏｓｐｏｒｕｍ ＩＲ１０９，
Ｓｃｌｅｒｏｄｅｒｍａ ｖｅｒｒｕｃｏｓｕｍ ＩＲ５００）没有影响。 但也有些

研究结果表明，菌根促生菌并非真菌特异性，因为有

些菌根促生菌菌株能促进多种外生菌根真菌与对应

宿主植物的共生，这一点还需深入研究。 此外，
Ｓｃｈｒｅｙ 等（２００５）证明，链霉菌 ＡｃＨ ５０５ 使外生菌根

真菌毒蝇伞菌丝直径减小是由其释放到生长基质中

的化合物引起，且促生率和菌丝直径的减小与菌丝

尖端肌动蛋白细胞骨架高频率重组相关。 这表明：
细菌化合物调控菌丝尖端区域的肌动蛋白组织，从
而诱导菌丝形态学变化。 不同菌根促生菌的作用机

制不同，菌根促生菌对外生菌根真菌的影响是多方

面的，且其作用机制也十分多样，对于具体的条件特

异性还有一些不太明确的地方有待阐明。
４􀆰 ２　 菌根促生菌的生态功能

除了对外生菌根和外生菌根真菌具有促进作用

外，菌根促生菌对丛枝菌根真菌生长、菌根共生形成

和功能维持也有类似的作用（Ｈｉｄａｙａｔ ｅｔ ａｌ．，２０１３；
Ｖｉｏｌｌｅｔ ｅｔ ａｌ．，２０１７）。 菌根促生菌对菌根共生体建立

和功能维持的作用间接影响宿主植物的生长、存活，
菌根促生菌还可以作为植物内生菌如假单胞菌

（Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ）（Ｉｚｕｍｉ ｅｔ ａｌ．，２００６）和链霉菌（Ｓｔｒｅｐ⁃
ｔｏｍｙｃｅｓ）（Ｔａｅｃｈｏｗｉｓａｎ ｅｔ ａｌ．，２００３）、植物根际促生菌

（ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ⁃ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｒｈｉｚｏｂａｃｔｅｒｉａ，ＰＧＰＲ）如假单

胞菌（Ｐｒｅｓｔｏｎ ｅｔ ａｌ．，２００１；Ｊａｌｅｅｌ ｅｔ ａｌ．，２００７；Ｓｈｉｌｅｖ ｅｔ
ａｌ．，２００７），直接对植物产生作用。 菌根促生菌保护

植物免受病原菌浸染、从土壤转移养分及固定大气

中的氮素（Ｆｒｅｙ⁃Ｋｌｅｔｔ ｅｔ ａｌ．，２００７），对植物抗病、生
长、抗逆有重要作用。 许多假单胞菌产生抗菌代谢

产物如间苯三酚、苯丙胺，吡唑林和吡罗尼林抑制根

际真菌病原体生长（Ｄｏｗｌｉｎｇ ｅｔ ａｌ．，１９９４）。 同时，菌
根促生菌可以分泌有效的植物生长促进剂吲哚⁃３⁃
乙酸促进植物生长（Ｗｏｏｄｗａｒｄ ｅｔ ａｌ．，２００５）。 已报

道，菌根促生菌菌株 ＢＢｃ６Ｒ８ 能产生生长素，在一些

假单胞菌中也检测到生长素的产生，以促进植物生

长。 类芽孢杆菌（Ｐａｅｎｉｂａｃｉｌｌｕｓ ｓｐ． ＥＪＰ７３）和伯克氏

菌（Ｂｕｒｋｈｏｌｄｅｒｉａ ｓｐ． ＥＪＰ６７）能促进欧洲赤松幼苗根

的二叉分支（Ａｓｐｒａｙ ｅｔ ａｌ．，２００６ａ），促进机制尚不明

确。 还有一些菌根促生菌菌株能产生抗生素抑制病

原菌对植物的侵染或通过占领生态位与病原菌竞争

以减少植物根际病原菌数量。 有研究表明，菌根促

生菌能够增强植物对柴油的降解作用，提高植物在

一些极端或胁迫条件下的抗逆能力、为植物提供营

养从而有助于植物生长，获得广泛的生存领域。 目

前，菌根促生菌已用于“菌根化控制”这一技术在许
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多林场得到应用，大大提高食用蘑菇生产率、林场管

理效率。 菌根促生菌的生态功能还包括很多方面，
需要不断探索其具备的生态功能并解读其作用

机制。

５　 展　 望

自菌根促生菌这一概念提出以来，已在多种植

物⁃真菌模式系统中进行研究并取得成果。 菌根促

生菌对外生菌根真菌生长、繁育、外生菌根形成及功

能维持都至关重要，其作用贯穿外生菌根真菌尤其

是外生菌根类大型真菌整个生命周期。 因此，本文

强调菌根促生菌的重要性并希望深入探究不同菌根

促生菌⁃外生菌根真菌相互作用的特异性及机理。
外生菌根真菌子实体的人工培育一直是人类尝

试攻克的难关，纵观已有的研究进展和问题，笔者认

为后续有关外生菌根真菌相关微生物功能的研究，
应综合运用生物化学、分子生物学和宏基因组学等

方法探索不同生态类型、不同环境、不同种类的外生

菌根真菌内生菌群的多样性并比较相互差异，探究

内生微生物对宿主菌丝生长、组成成分、代谢产物的

影响及相互作用机制，并选择出具有显著促进作用

效果的内生菌种群，同时对子实体表面、菌根际、菌
根周围土壤的微生物群落多样性进行比较，分析微

生物群落的动态变化过程，并分析相关酶活及关键

酶活基因及其表达量的变化，明确外生菌根真菌对

内生微生物的选择性机制。 这些问题的解决，将帮

助我们深层次了解外生菌根真菌相关潜在的生存要

求，为许多难以培养的外生菌根真菌子实体培育提

供理论支持；进一步为森林生态系统管理提供指导，
提高外生菌根真菌与温带森林植物共生体的形成，
维持森林生态系统的健康。
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