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冬虫夏草生物学及生态学研究中几个关键科学问题的
研究进展与展望

徐　 梦１，徐　 明１，２，∗，李仁强１

１ 中国科学院地理科学与资源研究所生态系统网络观测与模拟重点实验室， 北京　 １００１０１

２ 中国科学院大学资源与环境学院， 北京　 １０００４９

摘要：冬虫夏草是一种具有极高药用和食用价值的珍稀菌类，其生物学特性和可持续发展关键技术一直是冬虫夏草研究关注的

重点。 总结了冬虫夏草生物学及生态学中的几个重要科学问题，包括冬虫夏草菌侵染蝙蝠蛾幼虫的途径及机制、冬虫夏草菌子

实体形成及生长过程中的关键调控因子、冬虫夏草菌遗传多样性及基因组学研究、天然冬虫夏草及其微环境中的微生物群落组

成、全球变暖背景下未来青藏高原地区的气候变化对冬虫夏草资源的影响等的研究进展，并分析了现有研究中尚未明确和不足

之处。 未来在冬虫夏草生物学及生态学的研究中，需要利用和研发更加先进的观测设备及试验方法，以实现天然冬虫夏草发生

发育的原位观测和机理研究；充分利用冬虫夏草人工培植技术，结合分子生物学研究，从基因水平上揭示冬虫夏草菌生态适应

性及侵染蝙蝠蛾幼虫的机理；建立冬虫夏草科学研究基地，开展长期定位观测试验并结合生态学模型构建明确未来气候变化对

冬虫夏草资源的影响，以期进一步深入冬虫夏草生物学和生态学研究、推进我国冬虫夏草资源的合理利用及可持续发展的政策

制定。
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冬虫夏草是由线性虫草科（Ｏｐｈｉｏｃｏｒｄｙｃｉｐｉｔａｃｅａｅ）的冬虫夏草菌（Ｏｐｈｉｏｃｏｒｄｙｃｅｐｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ）侵染蝙蝠蛾科

（Ｈｅｐｉａｌｉｄａｅ）昆虫的幼虫而形成的幼虫尸体（菌核）与真菌子座的复合体［１⁃２］。 冬虫夏草是我国二级保护物

种，主要分布在青海、西藏、四川、云南和甘肃五省（自治区），其中青海和西藏占全国冬虫夏草产量的 ８０％以

上。 冬虫夏草含有多种生物活性物质，具有免疫调节、抗菌、抗肿瘤、抗氧化、抗衰老、降血糖血脂等广泛的药

理作用［３］，是享誉中外的中、藏药和食用菌中的珍品，与人参、鹿茸一起被尊为“中药三宝”。 目前冬虫夏草已

成为藏区重要支柱产业，对藏区经济发展和民生稳定有重要意义。 近年来随着市场对冬虫夏草的需求日益增

加，天然冬虫夏草资源的减少已成为不争的事实。 一方面，冬虫夏草的形成过程复杂且循环周期漫长［４］，过
度采挖极容易造成资源枯竭；另一方面，人类活动及气候变化造成的生境变化会影响冬虫夏草的发生发育过

程，进而造成冬虫夏草资源分布及产量变化。 因此，如何维持天然冬虫夏草资源的可持续性发展，已成为生态

学及物种保护研究中的热点问题［５］。
我国在冬虫夏草生物学及生态学研究中处于世界领先水平，在冬虫夏草的检测和鉴定［６⁃８］、遗传多样

性［９⁃１１］、冬虫夏草的生活史、生境及资源分布［４，１２⁃１３］以及冬虫夏草基因组研究［１４⁃１５］等方面取得了很多成果，冬
虫夏草菌无性型培养、菌丝体深层发酵和寄主昆虫幼虫的人工饲养等技术日益成熟［１６⁃１７］。 通过建立研发生

产基地、室内模拟青藏高原气候环境，李文佳等［１８］实现了冬虫夏草的人工培植及产业化；广东省昆虫研究所、
中国科学院西双版纳热带植物园、中国科学院动物研究所等机构的科研人员成功的在寄主幼虫上培育出冬虫

夏草子实体［１７，１９］。 这些重要科研突破，为冬虫夏草人工培植及产业化发展提供了关键的理论和技术支撑。
针对冬虫夏草及冬虫夏草菌在真菌分类学研究和中药使用中长期存在的名称混用，即对真菌⁃寄主幼虫复合

体和冬虫夏草菌并没有严格区分，制定了冬虫夏草相关中英文科学术语的使用规范建议［４］，例如“冬虫夏草

（Ｃｈｉｎｅｓｅ ｃｏｒｄｙｃｅｐｓ）”指菌－虫复合体（中药材使用部分），“冬虫夏草菌（Ｃｈｉｎｅｓｅ ｃａｔｅｒｐｉｌｌａｒ ｆｕｎｇｕｓ 或 Ｃｈｉｎｅｓｅ
ｃｏｒｄｙｃｅｐｓ ｆｕｎｇｕｓ）”指形成冬虫夏草的真菌（Ｏ． ｓｉｎｅｎｓｉｓ）。 此外，为系统总结冬虫夏草研究进展，专著《冬虫夏

草菌的生物学研究》 ［２０］以及专刊（例如《菌物学报》２０１６ 年冬虫夏草专刊）也已面世。 这些研究成果为冬虫夏

草物种保护、生态抚育和可持续利用夯实了基础。 不过，目前在冬虫夏草生物学及生态学研究中还有一些关

键科学问题尚未十分明确，例如冬虫夏草菌侵染蝙蝠蛾幼虫的过程以及子实体发生发育的生物学机制、天然

冬虫夏草与其微环境中微生物群落相互作用关系、全球变暖背景下未来青藏高原地区的气候变化对冬虫夏草

资源的影响等。 本文对这些科学问题的研究进展进行了总结和分析，并指出现有研究存在的不足，以期为进

一步开展冬虫夏草生物学及生态学研究、实现冬虫夏草资源的可持续发展提供参考。

１　 冬虫夏草菌侵染蝙蝠蛾幼虫的途径及机理

作为典型的虫生真菌，冬虫夏草菌可以通过表皮侵染途径感染寄主蝙蝠蛾幼虫，其大致过程是：冬虫夏草

菌（或中国被毛孢 Ｈｉｒｓｕｔｅｌｌａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ，冬虫夏草菌的无性型）的子囊孢子粘附在蝙蝠蛾幼虫的体壁节间皱折处

后长出微小芽管并侵染进入寄主幼虫血体腔；芽管断裂形成长梭形的菌体并以顶端出芽的方式增殖分化，互
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相质配；质配菌体生长出菌丝充满寄主幼虫血体腔，破坏血淋巴系统，致使幼虫的新陈代谢机能完全丧失而

死［２１⁃２２］。 冬虫夏草菌的表皮侵染途径主要发生在 ４—５ 龄幼虫刚蜕皮的时期，此时新嫩表皮极容易在进食爬

行过程中损伤，同时血淋巴蛋白量显著降低［２１］，利于冬虫夏草菌寄生感染。 并且，荧光定量 ＰＣＲ（ｑＰＣＲ）检测

发现冬虫夏草菌侵染贡嘎蝠蛾幼虫后类枯草杆菌蛋白酶基因表达量上调了 ２—３ 倍，说明冬虫夏草菌能够通

过增加降解昆虫体壁的胞外蛋白酶的分泌进行表皮侵染［２３］。 除了表皮侵染途径，冬虫夏草还可能通过口腔

摄入感染蝙蝠蛾幼虫［２４］。 这是由于冬虫夏草菌能够粘附甚至定殖在蝙蝠蛾幼虫喜食的植物根系中［８，２５］，因
此可以通过口器取食，从口腔经消化道内壁进入昆虫体内血腔这一途径进行侵染。 雷桅等［２６］ 采用 ｑＰＣＲ 测

定了冬虫夏草菌在蝙蝠蛾幼虫表皮、脂肪体、血淋巴和肠壁的定殖量，构建了起始于表皮及肠道这两种侵染路

径的 Ｈｏｌｔ 模型，并推论冬虫夏草菌随口腔摄食侵染寄主幼虫的方式具有一定合理性，不过其发生可能伴随更

多干扰因素。 李文佳等［２７］通过荧光染色显微镜检发现蝙蝠蛾幼虫的消化道及呕吐物中均存在与血淋巴中形

态相同且状态良好的冬虫夏草菌菌体，表明蝙蝠蛾幼虫肠道的生理环境可以维系并支撑冬虫夏草菌菌体某种

形态的存在与生长。 目前学术界对表皮侵染和口腔摄入（肠道侵染）这两种途径究竟哪种才是冬虫夏草菌感

染蝙蝠蛾幼虫的主导机制并未达成一致。 天然冬虫夏草发生的土壤中定殖着大量的冬虫夏草菌［２８］，因此通

过表皮感染蝙蝠蛾幼虫的机率较大，但是幼虫表皮的防护结构和免疫攻击也会限制冬虫夏草菌的入侵；而口

腔取食途径不仅受到植物根系带菌丰度的影响，并且冬虫夏草菌在肠道内的生存还受到肠道生理环境的影

响。 此外，采样或观测时期也会影响对冬虫夏草菌侵染蝙蝠蛾幼虫的主导途径的判断。 例如，Ｌｅｉ 等［２９］ 发现

在冬季蝙蝠蛾幼虫休眠期，冬虫夏草菌主要存在于幼虫的表皮和脂肪体，在血淋巴和肠壁存在很少，说明表皮

侵染可能是这个时期的主要途径。 而在夏季蝙蝠蛾幼虫取食及生长活跃期，Ｇｕｏ 等［３０］ 发现寄主蝙蝠蛾幼虫

头部的稳定性碳同位素组成值明显高于子座以及虫体其他部位，其原因可能是该部位真菌呼吸代谢作用较强

而导致１３Ｃ 富集，由此推测头部是真菌侵染的主要部位。 由于迄今为止尚无法在自然状态下观测到冬虫夏草

菌侵染蝙蝠蛾幼虫的过程，未来研究中急需开发相应的观测设备及试验技术，例如原位显微摄影、稳定性碳同

位素核酸探针示踪技术等，以有助于深入研究冬虫夏草菌感染蝙蝠蛾幼虫的途径和机制。

２　 冬虫夏草发生发育过程的调控因子

冬虫夏草的发生发育过程实质上就是冬虫夏草菌侵染到寄主蝙蝠蛾幼虫后通过无性生殖过渡到有性生

殖，从而完成其生活史的过程（图 １）。 在夏季，冬虫夏草菌的菌丝或分生（或子囊）孢子通过表皮接触或口器

取食等途径侵染适龄蝙蝠蛾幼虫后，以无性生殖方式在活虫体内繁衍增殖，分解虫体内部器官组织；随着冬虫

夏草菌逐渐充满整个虫体体腔，虫体僵化程度越来越高，最终死亡；冬虫夏草菌在虫体形成菌核，而虫皮则形

成一层坚实的菌膜，能够保护菌核克服漫长寒冷的冬季环境的影响， 并使幼虫尸体（即“冬虫”）保持完好无

损。 在适宜的条件下，冬虫夏草菌的有性生殖方式启动，在当年土壤冻结前从虫体头部长出短小的子座芽

（子座原基）；春末夏初，随着环境温度逐渐升高，冬虫夏草菌的子座继续生长并伸出土壤表面，形如小草，故
名“夏草”。 子座发育初期内部充实，后变中空，并且子座头部（产生子囊壳部分）逐渐膨大。 六月下旬至七月

上旬，子囊孢子成熟并从子囊壳口弹射出来，散落到土壤中，在适宜的条件下又去侵染其他的蝙蝠蛾幼虫［４］。
冬虫夏草菌主要分布在青藏高原 ３０００—５０００ ｍ 的高寒地带，对复杂多变的高寒生态系统的长期适应导

致冬虫夏草菌的生长发育对温度十分敏感。 研究表明，冬虫夏草菌在室内培养的最宜温度为 １５—１８℃，而在

野外冬虫夏草菌生长发育的适宜温度为 ７—１２℃ ［３１⁃３２］。 研究发现，变温条件对冬虫夏草菌有性生殖阶段的发

生起到至关重要的作用：冬虫夏草菌的子座只有在经过一段时间的低温（０—４℃）诱导后才能分化和形

成［３３⁃３４］，这与植物的春化作用（ｖｅｒｎａｌｉｚａｔｉｏｎ）十分相似，然而调控这一过程的分子或者生化机制目前并不明

确。 另外，在低温条件下，冬虫夏草菌能够产生更多的无性分生孢子，这与分生孢子的抗逆性高于菌丝有

关［３５］。 这些经过低温刺激而产生的大量分生孢子能够为将来温度适宜时萌发增殖提供一个良好的生物量

基础。
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图 １　 冬虫夏草菌及蝙蝠蛾生活史

Ｆｉｇ．１　 Ｌｉｆｅ ｃｙｃｌｅｓ ｏｆ Ｏｐｈｉｏｃｏｒｄｙｃｅｐｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ ａｎｄ Ｈｅｐｉａｌｉｄａｅ ｍｏｔｈ

环境水分对冬虫夏草发生发育过程的影响主要发生在冬虫夏草菌侵染蝙蝠蛾幼虫及冬虫夏草菌子座

（子实体）发育这两个阶段。 适宜的土壤湿度有利于冬虫夏草菌子囊孢子及分生孢子萌发并侵染寄主蝙蝠蛾

幼虫。 尤其是在每年蝙蝠蛾幼虫的第二次蜕皮高峰期（７ 月中下旬到 ８ 月上中旬），此时冬虫夏草菌的子囊孢

子也刚从成熟的子实体上弹射出，适宜的土壤的含水量（４０％以上）有利于子囊孢子渗入土壤并萌发，增加侵

染蝙蝠蛾幼虫的几率［３６］。 冬虫夏草子座的生长发育需要较高的环境水分，最适的大气相对湿度为 ８０％—
９５％，此时子座生长快速而肥大；当大气相对湿度低于 ７０％时，子座的生长极慢甚至变干枯，从而无法完成正

常的有性阶段［３１，３７］。 室内培养试验也表明，冬虫夏草菌子实体正常生长发育的最适大气相对湿度为 ９５％—
１００％，基质含水量为 ６０％—８０％［３３］。

光照对冬虫夏草菌子座的分化形成几乎没有影响，但是显著影响子座的露土［３３］。 光照的时间和强度能

够影响冬虫夏草菌子座的生长速度、外部形态以及子囊的发育：光照强，时间长，子座生长缓慢但形体粗壮；光
照弱或者照射时间不足导致子座徒长而细长，甚至停止生长；紫外线照射能够抑制子座徒长，并提高子囊孢子

的萌发率［３８］。 Ｙａｎｇ 等［３９］发现，可见光中的蓝光波段（４５５—４９２ ｎｍ）能够诱导冬虫夏草菌中 ＷＣ⁃ １ 蓝光受体

蛋白含量显著上升，而 ＷＣ⁃１ 受体蛋白可能在调控冬虫夏草菌有性发育及代谢过程中发挥了关键的作用［４０］。
在自然环境出土的冬虫夏草，往往呈现出幼虫尸体头部接近土壤表层，虫体几乎垂直于（或稍倾斜）土壤表面

向下的状态，但是目前并不清楚天然冬虫夏草形成这种状态的原因。 涂勇勤等［３３］ 认为子座具有向光性生长

的特性，因此僵化前的幼虫会借助土壤中微弱的光线爬行到近土表 １—３ ｃｍ 处， 将头向上然后僵化， 以有利

于子座出土。 这个理论虽然能从一定程度上解释冬虫夏草呈现这种状态的原因，但是仍然需要进一步研究验

证。 首先，自然条件下冬虫夏草菌无性型向有性型的转化以及子座的分化形成的时间是在寄主幼虫僵化之前

还是之后，目前并没有明确。 其次，被感染的蝙蝠蛾幼虫向地表爬行是一种自主行为还是受到冬虫夏草菌的
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调控？ 如果是受到冬虫夏草菌的调控，那么是通过何种信号物质（例如某种光受体蛋白）来达成的？ 这种信

号物质又是如何调控被感染幼虫的肌肉活动？ 这些问题在未来对冬虫夏草发生发育过程的研究中需要更多

的关注。
在自然环境中，土壤是冬虫夏草发生发育的主要场所。 土壤环境对冬虫夏草发生发育的影响主要表现

在：（１）直接或通过植物（即蝙蝠蛾幼虫的食物资源）间接影响寄主幼虫的活动、生长发育及种群数量；（２）通
过影响被感染幼虫的环境条件而直接影响冬虫夏草菌增殖、子座的分化与生长、子囊壳的形成与成熟、子囊孢

子的弹射等［３１］。 土壤是由固、液、气三态物质组成的复杂生态环境，除了温度、湿度条件，其他土壤因素也可

能对冬虫夏草的发生发育过程有重要影响。 例如，在自然环境下冬虫夏草多发生在高原草甸黑褐壤土中，其
土壤微团聚体间的联结比较疏松，有空隙性，透水好，有机质含量高，土壤 ｐＨ 为 ５．０—６．５，呈微酸性［１２］；土壤

速效氮以及钾、磷等元素的含量能够影响冬虫夏草种群数量，但其影响程度随土壤深度而变化 ［４１⁃４２］；冬虫夏

草发生环境中的微生物群落［４３⁃４４］及植物激素等生物因素［４５］ 也可能对冬虫夏草的发生发育过程产生一定影

响。 上述这些环境因子在冬虫夏草的发生发育的哪个过程或阶段中发挥何种影响作用，还需要进一步研究以

明确调控发生发育各阶段的主导因子。 并且，在土壤这样一个复杂的生态环境中，各个因子几乎不可能单独

影响冬虫夏草的发生发育过程，因此必需考虑土壤因子对冬虫夏草菌感染蝙蝠蛾幼虫及冬虫夏草菌有性生活

史的综合影响，这也正是冬虫夏草生态学未来需要重点研究的问题。

３　 冬虫夏草菌的遗传多样性和基因组学研究

冬虫夏草分布地区地形和气候的差异性导致冬虫夏草菌的遗传和分化表现出明显的地理分布差异。 对

冬虫夏草菌遗传多样性已经开展了多年的研究工作，早期使用随机扩增多态性 ＤＮＡ（ＲＡＰＤ） ［４６］ 以及简单序

列重复间区扩增多态性（ＩＳＳＲ） ［４７⁃４８］分析揭示了不同冬虫夏草地理群体间存在遗传分化，并推测冬虫夏草群

体的遗传分化主要发生于南北方向，表现在不同纬度间。 近年来，使用一些 ＤＮＡ 片段例如核糖体 ＤＮＡ 内转

录间隔区（ｒＤＮＡ－ＩＴＳ）、交配型基因（ＭＡＴ１⁃２⁃１）等作为分子标识物，除了揭示冬虫夏草的遗传多样性，还为冬

虫夏草菌的起源和扩散［９］、与寄主昆虫协同进化关系［１０⁃１１，４９］等问题提供了科学依据。 研究表明，冬虫夏草菌

的遗传分化程度随纬度梯度增加而增大，并且西藏南部（尤其是林芝地区）种群的遗传多样性最高，很可能是

冬虫夏草菌的起源中心［９］；基于分子钟和生物地理演化分析的结果推测，冬虫夏草菌可能在约 ２．２６ 千万年前

起源于西藏南部地区，之后不断向青藏高原其他地区扩散并伴随着多种进化事件的发生［４９］。 不过，Ｑｕａｎ
等［１０］发现冬虫夏草菌在香格里拉地区（隶属于横断山脉地区）的遗传分化程度高于林芝地区，可能是冬虫夏

草遗传多样性的起源中心。 袁峰［５０］报道了冬虫夏草种群 ＩＴＳ 单倍型首次分化发生在横断山区，并随着青藏

高原不同部位的隆升顺序进行迁移：一部分种群从横断山区向青藏高原东部扩散到达现在的青海、甘肃一带，
而另一部分种群则向青藏高原内部（主要是西藏地区）迁移。 尽管目前对冬虫夏草菌的起源地没有达成统一

认识，但不可否认的是青藏高原地质活动是造成和加剧冬虫夏草菌遗传分化的主要因素，尤其是西藏南部以

及横断山区的地形地貌导致了严重的地理隔离，使得冬虫夏草种群的遗传分化在这一地区的遗传分化尤为

剧烈。
最近，冬虫夏草的基因组学研究有了重大的突破，为从基因水平上解析冬虫夏草菌群体遗传分化、生态适

应性等研究夯实了基础。 Ｘｉａ 等［１４］采用全基因组鸟枪法测序，获得了相对完整且高质量的冬虫夏草菌参考基

因组图谱，并注释得到了 ７９３９ 个蛋白编码基因。 该研究发现，在约 ３．８ 千万年前随着青藏高原的抬升，冬虫

夏草菌 ＬＴＲ 反转录转座子发生急速扩增，导致冬虫夏草菌基因组相比于其他低海拔近缘物种（如蛹虫草等）
扩张了 ３．４ 倍；冬虫夏草基因组中与运输过程和能量代谢相关的蛋白编码基因大量丢失，而与抗低温密切相

关的功能基因则大量扩增，这些特性都可能是冬虫夏草菌对高海拔寒冷和极端复杂的环境变化的重要响应。
Ｋａｎｇ 等［５１］采用单分子实时测序（ＳＭＲＴ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ）分析了冬虫夏草菌线粒体基因组的表观修饰模式，发现冬

虫夏草菌线粒体 ＤＮＡ 甲基化修饰在蛋白编码基因（ＰＣＧ）的编码区和非编码区均有发生，从而影响氧化磷酸
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化过程相关酶活性导致线粒体呼吸速率降低，或者影响线粒体的生物合成过程，这些特性很可能有助于冬虫

夏草菌适应高海拔寒冷以及低氧分压环境。 除了生态适应性，基因组学的研究还能为真菌致病性提供科学依

据。 研究发现，冬虫夏草菌中表皮降解蛋白酶（类枯草杆菌蛋白酶、胰蛋白酶等）的编码基因虽然显著少于其

他昆虫病原菌［５２］，但其所分泌的蛋白酶对特定寄主表皮的降解却更加高效［１４］，并且表皮降解蛋白酶编码基

因的减少也可能是冬虫夏草菌为了躲避寄主昆虫免疫系统的检测从而进化出的防御机制［５３］。 此外，冬虫夏

草菌中与真菌致病性相关的基因或基因家族（例如，过氧化物酶活性基因、丝氨酸水解酶编码基因、重金属蛋

白酶基因、细胞色素 Ｐ４５０ 基因和葡萄糖－甲醇－胆碱氧化还原酶等）发生了特异性的显著扩增［１４］。 Ｚｈｏｎｇ
等［５４］对冬虫夏草菌 ＲＮＡ 测序发现，侵染蝙蝠蛾幼虫后冬虫夏草菌中与真菌毒素（ｍｙｃｏｔｏｘｉｎ）相关的基因（例
如 Ａｓｐ－ｈａｅｍｏｌｙｓｉｎ）表达显著上调，可能是导致寄主昆虫缓慢死亡的原因［５５］；侵染蝙蝠蛾幼虫后 Ｓ－抗原蛋白

和过敏源 Ａｓｐ 相关基因表达显著下调，由于这些蛋白能够引起机体免疫反应并产生抗体，因此冬虫夏草很可

能通过下调相关基因编码以避免诱发寄主昆虫的免疫攻击。 目前对冬虫夏草菌的组学研究（基因组、转录

组、蛋白组）极大的扩充了科研人员对冬虫夏草生物学和生态学的认知，尤其是人工培植技术的实现，为通过

组学研究冬虫夏草菌特异性侵染机制、子实体发育等关键过程提供了有力的条件。 未来研究除了提高测序深

度和精度，还可以结合基因工程技术，进一步验证相关基因对冬虫夏草菌致病性以及生态适应性中发挥的

作用。

４　 天然冬虫夏草及其微环境中的微生物群落

在自然环境下，冬虫夏草的发生发育过程由冬虫夏草菌主导，同时也会伴随着多种微生物的生长。 因此，
梁宗琦等［５６］提出，应当把野生冬虫夏草作为“一个统一的微生物生态系统”来进行研究。 许多研究结果都表

明，天然冬虫夏草及其生长的微环境内具有较高的微生物多样性［４３⁃４４，５７⁃５８］。 张永杰等［５７］ 使用常规分离培养

方法，从天然冬虫夏草的子座、菌核和菌膜 ３ 个部位共分离到 ５７２ 个真菌菌株。 这些菌株根据形态鉴定属于

３７ 个不同的属，根据 ｎｒＤＮＡ － ＩＴＳ 序列的相似性分为 ９２ 个 ＯＴＵ；分离自子座的优势真菌是产黄青霉

（Ｐｅｎｉｃｉｌｌｉｕｍ ｃｈｒｙｓｏｇｅｎｕｍ），而分离自菌核和菌膜的优势真菌均为玫红假裸囊菌（Ｐｓｅｕｄｏｇｙｍｎｏａｓｃｕｓ ｒｏｓｅｕｓ）。
Ｘｉａ 等［５８］使用高通量测序分析了天然冬虫夏草子实体、菌膜及其虫体周围土壤的真菌多样性，发现线性虫草

属（Ｏｐｈｉｏｃｏｒｄｙｃｅｐｓ）是天然冬虫夏草子座及菌膜中的优势属，并且子座及菌膜中的微生物群落结构与虫体周

围的土壤微生物群落有显著差别。 冬虫夏草菌与及其他寄生在蝙蝠蛾幼虫体内的微生物的相互作用关系不

仅可能影响到寄主幼虫的生长及生理活性，也可能是冬虫夏草发生的关键机制之一。 朱佳石等［５９］ 发现蝙蝠

蛾拟青霉（Ｐａｅｃｉｌｏｍｙｃｅｓ ｈｅｐｉａｌｉ）和冬虫夏草菌共同存在于天然冬虫夏草中，并伴随其成熟过程发生动态变化。
并且，利用 Ｐ． ｈｅｐｉａｌｉ 两个分离菌株与 Ｈ． ｓｉｎｅｎｓｉｓ 分生孢子联合侵染蝙蝠蛾幼虫可大幅提高其感染效能，说明

多菌协同侵染作用可能是冬虫夏草发生的重要环节［６０］。 然而，从天然冬虫夏草中分离得到的 Ｐ． ｈｅｐｉａｌｉ 菌株

却在平板对峙试验中对冬虫夏草菌产生了明显较强的抑制作用，说明其在寄主蝙蝠蛾幼虫体内可能与冬虫夏

草菌存在营养竞争的关系［６１］。 由此可见，冬虫夏草菌与寄生在蝙蝠蛾幼虫体内的其他微生物群落的相互作

用关系十分复杂，急需深入展开相关研究。 由于共同寄生在同一微环境中的微生物群落往往能形成趋同的代

谢成分和药理作用，从天然冬虫夏草中分离出的其他真菌资源是开发创新药物非常重要的生物来源［４］，因此

值得深入探索和研究。 此外，定殖在天然冬虫夏草内的细菌群落多样性也十分丰富［４３⁃４４］，但是这些细菌群落

与冬虫夏草菌的相互作用关系、对冬虫夏草的子实体形成发育以及药理作用的影响仍然需要进一步研究。

５　 未来气候变化对冬虫夏草资源分布及产量的影响

青藏高原作为“世界屋脊”，是全球气候变化最为敏感的区域之一。 根据气象学家的观测结果，青藏高原

的气候变化相对全球来看具有 ５ 年以上的超前变化趋势［６２］，主要表现在气温升高速率显著高于中国和世界

其他地区，以及降水总量在时间及空间上的不均匀分布。 由于冬虫夏草菌和蝙蝠蛾都是长期适应高寒生态系
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统的物种，气候变化必将对冬虫夏草的分布格局及资源量产生一定影响。 据采集冬虫夏草的牧民反映，近年

来冬虫夏草的分布区域有随海拔升高的趋势，并且逐渐由草甸向灌丛移动，而在低海拔地区的低洼处则出现

了多个冬虫夏草聚集在一起产生的“虫草窝”。 杨大荣［６３］考察发现，目前冬虫夏草主要产区的核心分布带位

于海拔 ４４００—４７００ ｍ，较 ３０ 年前上升 ２００—５００ ｍ，并且明显变狭窄。 通过对青藏高原二十多座雪山连续多

年观测的结果表明，冬虫夏草表现出明显的两极分布格局：个体大的冬虫夏草（干草＞０．４ ｇ ／条）的分布上移到

海拔 ４６００ ｍ 以上，而个体小的冬虫夏草（干草＜０．２５ ｇ ／条）则下移到海拔 ３９００ ｍ 以下的高山栎林及冷杉林

中［１２］。 造成这种两极分布格局的原因目前尚未明确，可能是由于：（１）蝙蝠蛾种群的生物地理分布具有垂直

地带性［３６］，而不同蝙蝠蛾物种的幼虫个体大小可能存在差异；（２）蝙蝠蛾幼虫自身个体大小可能受到海拔变

化（主要是温度变化）的影响，高海拔低温环境导致蝙蝠蛾幼虫发育速率降低、生长周期变长［３１］，因此体内可

能积累更多的脂肪、糖类等抗寒及营养物质而导致体型较大；不过，以上的推测还需要进一步通过试验手段来

验证。 目前对气候变化如何影响冬虫夏草发生发育相关过程的研究还相当薄弱，十分必要开展野外原位控制

试验结合室内模拟培养，以揭示气候变化对冬虫夏草资源分布的影响及其机制。
由于冬虫夏草多生长在海拔较高、地形复杂、人迹罕至的恶劣环境中，仅通过野外采样和入户调查得到的

结果很难全面、准确的反映出冬虫夏草资源分布及气候变化对其的影响。 利用地理信息系统（ＧＩＳ）的空间分

析功能以及物种分布的栖息地模型（例如最大熵模型 ＭａｘＥｎｔ）则能够克服采样调查的限制性，并且能够从一

定程度上预测气候变化对冬虫夏草资源分布及产量的影响［６４⁃６７］。 基于遥感和 ＧＩＳ 分析，朱寿东等［６６］ 利用雪

线高程、采收期（４—５ 月）的平均气温、降水量和日照时长等环境因子和冬虫夏草产量之间的关系，建立加权

几何平均模型，可以在每年的 ６ 月上旬预测当年的冬虫夏草产量，其预测精度可达 ８２％以上。 Ｙａｎ 等［６７］运用

最大熵（ＭａｘＥｎｔ）、广义可加模型（ＧＡＭ）等 ６ 种方法构建了不同气候变化情景模式下冬虫夏草菌分布区域的

预测模型。 结果表明，在 ＲＣＰ ２．６ 和 ＲＣＰ ８．５ 这两种气候变化情景模式下，至 ２０５０ 年冬虫夏草菌分布范围的

净变化为减少 １７．７％—１８．５％，其中海拔 ４０００—４５００ ｍ 内冬虫夏草菌分布区域减少最为显著，而分布增加的

海拔范围主要在 ４５００—５０００ ｍ 之间。 这一结果与野外调查的结论基本相吻合，说明利用模型研究气候变化

对冬虫夏草资源分布的影响可信度较高。 相比于基于生态因子对冬虫夏草菌或蝙蝠蛾的影响进行预测，基于

冬虫夏草发生发育过程构建的机理模型可能更加准确反映出冬虫夏草资源数量的变化。 Ｗｏｏｄａｌｌ 等［６８］ 构建

了一个广义寄主－病原菌机理模型并预测了不同收获方式对虫生真菌（例如虫草）产量的影响，发现定期收获

部分成熟虫草有利于维持总产量的稳定性。 未来研究可以考虑在这个机理模型的基础上加入环境因子成分

以预测气候变化对冬虫夏草产量的影响。 此外，在自然生境下冬虫夏草菌－蝙蝠蛾幼虫－植物三者之间构成

了一个相对稳定且平衡的小型生态系统［４］，因此还应重点关注气候变化对这三者之间相互作用关系的影响，
并在此基础上构建机理模型，才能更加准确的预测青藏高原气候变化对冬虫夏草的资源分布与产量的影响。

６　 结论与展望

冬虫夏草作为一种具有极高药用和食用价值的珍稀菌类，其生物学特性和可持续发展关键技术一直是研

究热点。 我国对冬虫夏草的研究由于天时和地利，一直处于世界领先水平，但是仍然有一些关键的科学问题

尚未十分明确，从而严重制约了冬虫夏草资源的合理利用及保护政策制定。 本文系统总结了冬虫夏草生物学

和生态学研究中几个关键科学问题的研究进展，包括冬虫夏草发生发育过程及其调控因子、冬虫夏草菌遗传

多样性及组学研究、天然冬虫夏草及其微环境中的微生物群落、气候变化对冬虫夏草资源的影响等，并分析指

出了现有研究中的不足。 鉴于冬虫夏草生物学和生态学研究面临的机遇和挑战，建议应尽快围绕以下几个方

面开展研究工作。 （１）利用先进的或研发观测仪器及相关技术，以实现冬虫夏草菌侵染蝙蝠蛾幼虫途径、冬
虫夏草菌子实体发生发育过程的原位观测研究。 （２）利用分子生物学、稳定性同位素、组学研究等最新技术

及方法，明确冬虫夏草菌对寄主蝙蝠蛾幼虫特异性侵染的生物学机制，探索天然冬虫夏草及其微环境中与冬

虫夏草菌共存的其他土壤真菌和细菌群落，并分析它们的相互作用关系及对冬虫夏草发生发育的影响。 （３）
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利用人工培植技术，通过室内模拟明确各生态因子在冬虫夏草发生发育各个阶段的调控作用，确定冬虫夏草

发生发育关键阶段的主要调控因子，为冬虫夏草半人工培植提供科学依据。 （４）在冬虫夏草产区建立虫草保

护区及科学研究基地，通过长期原位观测及模拟试验，明确气候变化和人类活动对冬虫夏草菌、蝙蝠蛾及其采

食植物，以及它们之间的相互关系的影响，并在此基础上构建机理模型，以准确预测全球变暖背景下未来青藏

高原环境变化对冬虫夏草的资源分布与产量的影响。
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