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以杨树为例论述林木共生菌系统及其作用机制

袁志林∗，潘雪玉，靳　 微
中国林业科学研究院亚热带林业研究所，杭州　 ３１１４００

摘要：杨树（Ｐｏｐｕｌｕｓ）是重要造林树种，也是研究林木基础生物学性状的模式材料。 不仅如此，杨树可与多种细菌（内生细菌、内
生固氮菌和根际促生菌）和真菌（外生菌根真菌、丛枝菌根真菌和内生真菌）类群建立共生关系，为揭示树木和微生物之间的互

惠共生机制提供了理想模型。 这些共生菌能积极调控林木生长发育、营养吸收和生理生态过程。 目前在杨树⁃双色蜡蘑

（Ｌａｃｃａｒｉａ ｂｉｃｏｌｏｒ）形成的外生菌根发育、提高杨树耐盐、耐重金属的生理与分子机制、叶片内生真菌群落结构与病害发生、菌根

辅助细菌和菌丝内共生细菌⁃真菌⁃杨树形成的三重跨界共生等方面取得多项突破。 近年来，一批模式草本植物微生物组

（ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅ）计划相继实施，对共生菌群落结构和功能的认识有了革命性的进步。 以美洲黑杨、毛果杨和胶杨为代表的林木微

生物组研究也已启动，表明宿主基因型和环境因子可显著影响共生菌群落结构与物种组成；在根际（ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ）和内生

（ｅｎｄｏｓｐｈｅｒｅ）环境存在结构和功能迥异的菌群。 另一方面，以根系为诱饵，通过宿主表型来推测菌群功能的反向“钓鱼”策略将

推动林木根际微生物工程研究，为揭示杨树⁃微生物群落的相互关系、菌群进化搭建了研究模型。 总之，深入认识多元微生物对

林木表型和生理代谢的表观遗传学调控机制将为今后创制新型菌剂并用于高效育苗和抗性育种提供新的思路，具有重要的科

学意义和应用价值。
关键词：菌根真菌；内生真菌；内生细菌；根际微生物组
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杨树广泛分布于欧、亚和北美地区，多数种类具有较强的适应性［１⁃２］。 作为重要的用材林和防护林树种，
我国杨树人工林面积居世界首位［３］。 杨树还是造纸业和生产生物乙醇的重要原材料，具有重要的生态价值

和经济价值［４⁃５］。
拟南芥、水稻等是研究植物基础生物学和生命规律的模式物种。 但树木有许多生物学特性与草本植物不

同，如次生木质部组织、有规律的发育调控和长世代周期中需应对的环境胁迫等［６］。 杨树具有生长快、成材

早、无性繁殖体系成熟和易于更新等特点。 同时，毛果杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｒｉｃｈｏｃａｒｐａ）和胡杨（Ｐ． ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ）等一批杨

树基因组图谱的完成，极大推动了林木功能基因组学和发育生物学等基础研究［７⁃９］。 不仅如此，杨树地上和

地下部分可与多种微生物类群形成共生关系。 上述生物学特性足以让杨树成为林木⁃微生物互惠共生机制研

究的理想材料。
本文主要以杨树为例论述共生菌对林木生产力和适应性的重要贡献。 首先详细介绍了杨树内生细菌

（包括固氮菌）、根际促生菌、菌根真菌、内生真菌等多种类型共生菌的基础生物学特性及其功能，重点介绍了

杨树⁃双色蜡蘑（Ｌａｃｃａｒｉａ ｂｉｃｏｌｏｒ）形成的外生菌根发育分子机制和卷缘桩菇（Ｐａｘｉｌｌｕｓ ｉｎｖｏｌｕｔｕｓ）提高杨树非生

物胁迫能力的生理机制。 在此基础上，对杨树⁃根际微生物形成的三重互惠关系（ ｔｒｉｐａｒｔｉｔｅ ｓｙｍｂｉｏｓｉｓ，真菌⁃细
菌⁃宿主）的现象与机理进行论述。 另一方面，随着高通量测序技术和多组学分析平台的不断进步与完善，植
物微生物组（ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅ，即在植物表面或内部生活的所有微生物类群遗传物质的总和，一般多指细菌和真

菌）研究领域异常活跃，对微生物群落结构和功能的认识有了革命性的进步，使传统的“一种微生物，一种植

物”双元互作体系拓展到“微生物群落⁃植物”的多元互作体系［１０⁃１１］。 故此，本文还对近年来开展的杨树微生

物组结构特征和组装机制等方面的最新研究进展进行归纳总结［１２］，并对今后该领域的发展趋势提出一些展

望与思考。

１　 杨树内生细菌及根际促生细菌

早在 １９５１ 年，研究人员就发现了细菌与植物组织之间存在共生现象［１３］，当时这类细菌被普遍认为是病

原物，但后来发现与细菌共生的植物并未表现出病症，且部分宿主的抗逆性有所增强。 因此，这类栖息在健康

植物组织内却不使宿主表现出任何病症的细菌被定义为内生细菌［１４］。 另外，Ｋｌｏｅｐｐｅｒ 和 Ｓｃｈｒｏｔｈ 首次提出了

植物根际促生细菌（ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｂａｃｔｅｒｉａ，ＰＧＰＲ）的概念［１５］，即生活在土壤或附生于根系

的一类可促进植物生长及矿质营养吸收，并能提高植物抗逆能力的一类细菌。 ＰＧＰＲ 主要通过溶解矿物质、
分泌植物激素以及抑制病原微生物来发挥功能。 可见内生细菌及根际促生菌是两类植物重要的有益细菌类

群［１６］。 而开展杨树内生细菌功能和应用基础研究对杨树培育和土壤污染治理技术有重要的理论和实践指导

意义。
１．１　 内生细菌提高杨树抗病性及土壤污染修复能力

在杨树叶片、茎皮和根系组织中均有大量内生细菌栖息繁衍［５，１７⁃１８］，特殊生境下的杨树如胡杨可能存在

更丰富新颖的细菌种类［１９］。 然而，这些庞大的菌群扮演怎样的生态学功能，目前的认识还远远不够。 通常认

为，内生细菌可以控制宿主病害发生。 杨树水泡型溃疡病（由病原菌 Ｂｏｔｒｙｏｓｐｈａｅｒｉａ ｄｏｔｈｉｄｅａ 引起）是杨树的常
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见病害之一，多危害大苗和幼树。 胥丽娜等分离到一株杨树内生枯草芽孢杆菌（Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｓｕｂｔｉｌｉｓ），其发酵液能

有效抑制 Ｂ． ｄｏｔｈｉｄｅａ 菌丝生长和孢子萌发，并引起菌丝形态异常［２０］。 陈越渠等从杨树枝条中也分离到一株

Ｂ． ｓｕｂｔｉｌｉｓ ＮＳ３，能够抑制 １３ 种常见的植物病原菌的生长，对杨树烂皮病（由病原菌 Ｃｙｔｏｓｐｏｒａ ｃｈｒｙｓｏｓｐｅｒｍａ 引

起）和溃疡病的防治效果最好，具有一定的应用前景［２１］。 这些研究表明杨树内生细菌能产生活性较高的抑菌

物质，从而能够直接减少病害发生程度。 但这些细菌能否诱导杨树产生系统抗性（ｉｎｄｕｃｅｄ ｓｙｓｔｅｍｉｃ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ，
ＩＳＲ）仍不清楚。

杨柳科树种在土壤修复中表现出的优越性能已经被广泛认可。 不仅如此，研究发现分离自杨树根、茎和

叶片的多种内生细菌可有效降解单环芳香烃（ＢＴＥＸ）、三氯乙烯（ＴＣＥ）和 ２，４，６⁃三硝基甲苯等多种污染

物［２２⁃２４］，在内生细菌中也检测到了与硝基芳香化合物降解相关的基因［２５］。 该项研究成果为建立高效林木⁃内
生细菌的原位土壤联合修复模式提供了重要思路。
１．２　 杨树根际促生细菌（ＰＧＰＲ）功能

有关 ＰＧＰＲ 对农作物、模式草本植物生长和抗性的调控机制研究已有海量文献，在此不再赘述。 与内生

细菌类似，杨树根际细菌也具有土壤重金属修复能力［２６］。 一株源于胡杨根际土壤的叶杆菌（Ｐｈｙｌｌｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ
ｓｐ．）对重金属胁迫具有较强的耐性，并能促进 Ｚｎ２＋从根部转移至地上部分，从而减缓重金属对植株的伤害。
杨树还可与广谱性根际细菌建立共生关系，如采集于松树根际土壤的多噬伯克霍尔德氏菌（Ｂ． ｍｕｌｔｉｖｏｒａｎｓ）菌
株 ＷＳ⁃ＦＪ９ 接种 ＮＬ⁃８９５ 杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ×ｅｕｒａｍｅｒｉｃａｎａ ｃｖ． Ｎａｎｌｉｎ ８９５）后增强了植株的光合效率，具有良好的开发

前景［２７］。
ＰＧＰＲ 与内生细菌在概念上不易区分，很多 ＰＧＰＲ 也能侵染根系组织内部而成为内生细菌。 但研究发现

ＰＧＰＲ 与内生细菌在功能上还是表现出差异。 对杨树根际和根内生环境中 １９ 株荧光假单胞菌（Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ
ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｓ）基因组比较分析发现内生荧光假单胞菌的溶磷能力、促生效应和蛋白水解酶活力等性状要优于根

际荧光假单胞菌，因此可能对杨树表型的调控能力更强［２８］。 进一步研究发现，虽然接种内生荧光假单胞菌可

改变杨树根系构型和叶片表型性状，却不能提高苗木光合效率和生物量积累，表明内生细菌可能只影响宿主

碳水化合物的分配而对碳固定无明显贡献［２９］。
由于细菌基因组较小且结构简单，测序技术的快速发展及成本的降低使得大样本细菌基因组精细图谱及

比较基因组分析成为可能，这为深入解析杨树⁃细菌互惠机制提供了丰富的信息［３０］。 更重要的是，细菌基因

组数据库的不断扩容，有助于快速推测杨树内生、根际细菌具有的功能（如激素、抗生物质、侵染能力和分泌

系统等）和代谢途径，为实现在菌种资源库中“挑兵选将”、构建协同增效的功能菌群提供了有效途径［３１］。
１．３　 杨树内生联合固氮菌系统

森林土壤的可利用氮含量一般偏低［３２］，但研究发现很多树种可以通过与根瘤菌或放线菌形成根瘤结构

来将空气中的氮气转化成植物可利用的形式，从而在氮含量匮乏的生境中迅速生长。 目前已知根瘤菌和弗兰

克氏菌等能与多种豆科与非豆科树种形成共生固氮体系，对提高林木氮素吸收意义重大。
在北美地区，毛果杨通常生长在氮含量极低的沙质土壤中，推测可能存在一种氮素高效利用模式［３３］。 虽

未发现根瘤结构，但乙炔还原活性（ ａｃｅｔｙｌｅｎｅ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ ａｓｓａｙ，ＡＲＡ）测定结果表明在杨树中存在生物固氮现

象。 华盛顿大学 Ｄｏｔｙ 博士研究团队在温室培养的杂交杨中分离到具有固氮作用的内生热带根瘤菌

（Ｒｈｉｚｏｂｉｕｍ ｔｒｏｐｉｃｉ） ［３２］。 随后该研究团队在原生境采集的杨树样本中分离出多种具有固氮作用的内生细菌。
将分离所得菌株侵染番茄、玉米和水稻后，植株可在低氮培养基质中正常生长［３４］，说明这些固氮菌宿主范围

较广。 同样，将野生杨树群体中的内生固氮细菌接种杂交杨后，杂交杨的叶绿素含量及根系氮素水平均有所

增加，且能提高杂交杨的抗旱性［３５］。 上述研究成果表明杨树内生固氮菌能促进非宿主植物的生长、养分吸收

及抗逆性［３６⁃３７］。１５Ｎ 同位素示踪试验表明：在内生细菌侵染的杨树中，６５％的氮元素来自于空气，且在杨树扦

插条中检测到高浓度的１５Ｎ 同位素，这为明确杨树内生细菌固氮作用提供了最直接的证据［３８］。 由于内生固氮

菌在杨树组织器官中分布不均，导致枝条间固氮效率有差异，但在茎和叶片组织中均检测出丰富的 ｎｉｆＨ 基
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因［３８］。 根据生物固氮三种类型（共生固氮、自身固氮和联合固氮）的定义，可将杨树内生固氮归于联合固氮

这一类型［３９］。
目前已发现的杨树固氮细菌主要包括：从毛果杨中分离得到的 Ａｚｏｓｐｉｒｉｌｌｕｍ ｂｒａｓｉｌｅｎｓｅ、Ｂｒａｄｙｒｈｉｚｏｂｉｕｍ ｓｐ．、

Ｂｕｒｋｈｏｌｄｅｒｉａ ｖｉｅｔｎａｍｉｅｎｓｉｓ、 Ｒｈｏｄｏｓｐｉｒｉｌｌｕｍ ｒｕｂｒｕｍ、 Ｒｈｏｄｏｂａｃｔｅｒ ｃａｐｓｕｌａｔｕｓ、 Ｎｏｓｔｏｃ ｐｕｎｃｔｉｆｏｒｍｅ、 Ｍｅｔｈａｎｏｃｏｃｃｕｓ
ｍａｒｉｐａｌｕｄｉｓ、Ｍｅｔｈａｎｏｓａｒｃｉｎａ ａｃｅｔｉｖｏｒａｎｓ；从美洲黑杨（Ｐ． ｄｅｌｔｏｉｄｓ）中分离得到的 Ｂ． ｖｉｅｔｎａｍｉｅｎｓｉｓ［４０⁃４２］。

２　 杨树菌根

菌根是真菌侵染植物根尖后分化形成的一种特殊共生结构［４３］。 菌根真菌是土壤生态系统的重要组成部

分，在改善植物营养吸收能力、增强植物适应性方面起重要作用［４４⁃４６］。 国内外学者在菌根真菌资源调查、生
态生理功能及菌根真菌在育苗造林和食用菌生产等方面已取得大量成果，带动了相关产业的发展。 以中国林

科院花晓梅研究员为代表的科学家领衔实施了林木菌根生物技术工程，在提高苗木质量及造林成活率等方面

发挥了重要作用［４７］。 本章节内容介绍了杨树两种主要菌根类型（外生菌根和丛枝菌根）的研究现状，对杨树

外生菌根发育分子机制及外生菌根真菌提高杨树耐盐性生理机制等方面进行详细评述。
２．１　 杨树外生菌根真菌分布特征及生物多样性

外生菌根（ｅｃｔｏｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｓ，ＥＣＭ）的最主要特征就是真菌菌丝在植物根部皮层细胞间隙发育形成哈蒂氏

网（Ｈａｒｔｉｇ ｎｅｔ）并围绕根尖形成菌套（ｍａｎｔｌｅ）等结构［４８］。 外生菌根真菌影响着森林生态系统的健康和稳定，
一些针叶树种（如松树）和阔叶树种（如栎类）在自然状态下严格依赖外生菌根真菌，否则难以存活［４９⁃５０］。 在

北美、欧洲和亚洲地区均开展过杨树外生菌根资源调查研究，调查的树种主要包括银白杨（Ｐ． ａｌｂａ）、黑杨

（Ｐ． ｎｉｇｒａ）、美洲山杨（Ｐ． ｔｒｅｍｕｌｏｉｄｅｓ）、小叶杨（Ｐ． ｓｉｍｏｎｉｉ）、毛果杨和美洲黑杨等及相关的杂交杨品种。 杨树

外生菌根真菌（ｅｃｔｏｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ，ＥＣＭＦ）在分类地位上以担子菌居多，主要包括鹅膏菌科（Ａｒｎａｎｉｔａｃｅａｅ）、
丝膜菌科（Ｃｏｒｔｉｎａｒｉａｃｅａｅ）、红菇科（Ｒｕｓｓｕｌａｃｅａｅ）、牛肝菌科（Ｂｏｌｅｔａｃｅａｅ）、口蘑科（Ｔｒｉｃｈｏｌｏｍａｔａｃｅａｅ）和网褶菌

科（Ｐａｘｉｌｌａｃｅａｅ）等，少数物种属于子囊菌，如柔膜菌目（Ｈｅｌｏｔｉａｌｅｓ）和盘菌科（Ｐｅｚｉｚａｃｅａｅ） ［４３］。 杨树外生菌根

真菌种类及相关信息详见表 １［５１⁃６５］。 值得一提的是，双色蜡蘑是目前研究最透彻的杨树外生菌根真菌，其全

基因组信息已公布［６６］，这将有助于加深认识外生菌根形成、发育调控及信号转导等一系列科学问题（详见后

续章节内容）。

表 １　 杨树外生菌根真菌主要类群、调查方法及分布

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ， ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｉｏｎ ｍｅｔｈｏｄｓ ａｎｄ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｐｏｐｌａｒ⁃ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｅｃｔｏｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ

宿主
Ｈｏｓｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

外生菌根真菌
Ｅｃｔｏｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ

研究方法
Ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｉｏｎ ｍｅｔｈｏｄｓ

采样点
Ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ

Ｐ． ｔｒｅｒｔｚｕｌｏｉｄｅｓ Ａｒｎａｎｉｔａｃｅａｅ（鹅膏菌科） Ｃｏｒｔｉｎａｒｉａｃｅａｅ（丝膜菌科） 子实体采集 美国西北部

Ａｍａｎｉｔａ ａｌｂａ Ｃｏｒｔｉｎａｒｉｕｓ ａｌｂｏｖｉｏｌａｃｅｕｓ 洛基山脉［５１］

Ａ． ｆｕｌｖａ Ｃ． ｔｒｉｖｉａｌｉｓ

Ａ． ｍｕｓｃａｒｉａ Ｈｅｂｅｌｏｍａ ｉｎｓｉｇｎｅ

Ａ． ｐａｎｔｈｅｒｉｎａ Ｈ． ｍｅｓｏｐｈａｅｕｍ

Ａ． ｖａｇｉｎａｔａ Ｈ． ｐｏｐｕｌｉｎｕｍ

Ｒｕｓｓｕｌａｃｅａｅ（红菇科） Ｉｎｏｃｙｂｅ ｄｕｌｃａｍｅｒａ

Ｌａｃｔａｒｉｕｓ ｃｏｎｔｒｏｖｅｒｓｕｓ Ｉ． ｆｌａｖｅｌｌａ

Ｌ． ｃｆ ｒｅｓｉｍｕｓ Ｉ． ｆｌｏｃｃｕｌｏｓａ

Ｒｕｓｓｕｌａ ａｅｒｕｇｉｎｅａ Ｉ． ｇｅｏｐｈｙｌｌａ

Ｒ． ｃｌａｒｏｆｌａｖａ Ｉ． ｇｒｉｓｅｏｌｉｌａｃｉｎａ

Ｒ． ｋｒｏｍｂｈｏｔｔｚｉｉ Ｉ． ｌａｃｅｒａ

Ｒ． ｆｏｅｔｅｎｕｌａ Ｉ． ｗｈｉｔｅｉ

Ｒ． ｖｅｌｅｎｏｖｓｋｙｉ Ｂｏｌｅｔａｃｅａｅ（牛肝菌科）
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续表

宿主
Ｈｏｓｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

外生菌根真菌
Ｅｃｔｏｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ

研究方法
Ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｉｏｎ ｍｅｔｈｏｄｓ

采样点
Ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ

Ｒ． ｘｅｒａｍｐｅｌｉｎａ Ｃｈａｌｃｉｐｏｒｕｓ ｐｉｐｅｒａｔｕｓ

Ｔｒｉｃｈｏｌｏｍａｔａｃｅａｅ（口蘑科） Ｌｅｃｃｉｎｕｍ ａｕｒａｎｔｉａｃｕｍ

Ｌａｃｃａｒｉａ ｌａｃｃａｔａ Ｌ． ｉｎｓｉｇｎｅ

Ｌ． ｐｒｏｘｉｍａ Ｐｈｙｌｌｏｐｏｒｕｓ ｒｈｏｄｏｘａｎｔｈｕｓ

Ｌ． ｐｕｍｉｌａ Ｘｅｒｏｃｏｍｕｓ ｓｐａｄｉｃｅｕｓ

Ｌ． ｔｏｒｔｉｌｉｓ Ｔｈｅｌｅｐｈｏｒａｃｅａｅ（革菌科）

Ｔｒｉｃｈｏｌｏｍａ ｓｃａｌｐｔｕｒａｔｕｍ Ｔｈｅｌｅｐｈｏｒａ ｓｐ．

Ｐａｘｉｌｌａｃｅａｅ（网褶菌科） Ｐｅｚｉｚａｃｅａｅ（盘菌科）

Ｐａｘｉｌｌｕｓ ｖｅｒｎａｌｉｓ Ｇｅｏｐｏｒａ ｃｏｏｐｅｒｉ

Ｐ． ａｌｂａ Ｔｏｍｅｎｔｅｌｌａ ｓｐｐ． Ｔｕｂｅｒ ｍａｃｕｌａｔｕｍ 分离培养 德国［５２］ 、匈牙利大平

Ｔ． ｓｔｕｐｏｓａ Ｔ． ｒｕｆｕｍ 原［５３］ 、塞尔维亚北部

白块菌（例如 Ｔｕｂｅｒ ｒａｐａｅｏｄｏｒｕｍ，
Ｔ． ｐｕｂｅｒｕｌｕｍ， Ｔ． ｒｕｆｕｍ 等） Ｐｅｚｉｚａ ｓｐ． （诺维萨德） ［５４］

Ｃｅｎｏｃｏｃｃｕｍ ｇｅｏｐｈｉｌｕｍ Ｅｎｔｏｌｏｍａ ｓｐ．

Ｐ． ｎｉｇｒａ Ｔｒｉｃｈｏｌｏｍａ ｐｏｐｕｌｉｎｕｍ Ｔ． ｓｃａｌｐｔｕｒａｔｕｍ 子实体采集 法国图卢兹［５５］

Ｐ． ｔｒｅｍｕｌｏｉｄｅｓ Ａｍａｎｉｔａ ｍｕｓｃａｒｉａ Ｃｏｒｔｉｎａｒｉｕｓ ｓｕｂｂａｌａｕｓｔｉｎｕｓ 子实体采集、分离 美国蒙大拿西南

Ａ． ｐａｎｔｈｅｒｉｎａ Ｃ． ｃｆ ｔａｌｕｓ 培养、分子检测、直 部［５６，５７］ 、加拿大魁北

Ｌａｃｔａｒｉｕｓ ｃｏｎｔｒｏｖｅｒｓｕｓ Ｃ． ｔｒｉｖｉａｌｉｓ 接采集外生菌根 克［５８］

Ｒｕｓｓｕｌａ ａｅｒｕｇｉｎｅａ Ｃ． ｃｆ ｍａｌａｃｈｉｕｓ

Ｒ． ｃｌａｒｏｆｌａｖａ Ｃ． ｔｒｉｖｉａｌｉｓ

Ｒ． ｆｏｅｔｅｎｕｌａ Ｃ． ｃｆ ｍａｌａｃｈｉｕｓ

Ｒ． ｃｆ ｖｅｌｅｎｏｖｓｋｙｉ Ｈｅｂｅｌｏｍａ ｍｅｓｏｐｈａｅｕｍ

Ｌａｃｃａｒｉａ ｐｒｏｘｉｍａ Ｈ． ｐｏｐｕｌｉｎｕｍ

Ｔｒｉｃｈｏｌｏｍａ ｆｌａｖｏｖｉｒｅｎｓ Ｉｎｏｃｙｂｅ ｆｌａｖｅｌｌａ

Ｔ． ｐｏｐｕｌｉｎｕｍ Ｉ． ｇｅｏｐｈｙｌｌａ

Ｔ． ｓｃａｌｐｔｕｒａｔｕｍ Ｉ． ｌａｃｅｒａ

Ｐａｘｉｌｌｕｓ ｖｅｒｎａｌｉｓ Ｉ． ｃｆ ｌｏｎｇｉｓｐｏｒａ

Ｐｈｙｌｌｏｐｏｒｕｓ ｒｈｏｄｏｘａｎｔｈｕｓ Ｉ． ｍｉｘｔｉｌｉｓ

Ｌｅｃｃｉｎｕｍ ａｕｒａｎｔｉａｃｕｍ Ｉ． ｎｉｔｉｄｉｕｓｃｕｌａ

Ｓｃｌｅｒｏｄｅｒｍａ ｃｅｐａ Ｉ． ｐｈａｅｏｃｏｍｉｓ

Ｘｅｒｏｃｏｍｕｓ ｓｐａｄｉｃｅｕｓ Ｉ． ｒｉｍｏｓａ

Ｔｈｅｌｅｐｈｏｒａ ｔｅｒｒｅｓｔｒｉｓ Ｉ． ｓｉｎｄｏｎｉａ

Ｇｌｏｎｉａｃｅａｅ（船壳菌科） Ｉ． ｓｑｕａｍａｔａ

Ｃｅｎｏｃｏｃｃｕｍ ｇｅｏｐｈｉｌｕｍ Ｐｈｉｌｏｃｅｐｈａｌａ ｓｐ．

Ａｍｐｈｅｎｅｍａ ｓｐ． Ｐｉｌｏｄｅｒｍａ ｓｐｐ．

Ｃｅｎｏｃｏｃｃｕｍ ｓｐｐ． Ｒｕｓｓｕｌａ ｓｐｐ．

Ｃｏｒｔｉｎａｒｉｕｓ ｓｐ． Ｔｙｌｏｓｐｏｒａ ｓｐ．

Ｈｙｍｅｎｏｓｃｙｐｈｕｓ ｓｐ．

Ｐ． ｓｉｍｏｎｉｉ Ｇｅｏｐｏｒａ ｓｐ． Ｉｎｏｃｙｂｅ ｓｐｐ． 分离培养 中国黄土高原［５９］

Ｔｏｍｅｎｔｅｌｌａ ｆｕｓｃｏｃｉｎｅｒｅａ Ｉ． ｐｒｕｉｎｏｓａ

Ｔｏｍｅｎｔｅｌｌａ ｓｐｐ． Ｉ． ｅｘｉｌｉｓ

Ｐ． ａｌｂａ×ｇｌａｎｄｕｌｏｓａ ５０ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ＥＣＭ ｆｕｎｇｉ ｗｉｔｈ ｄｏｍｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ Ｃｏｒｔｉｎａｒｉａｃｅａｅ ｆａｍｉｌｙ 分子检测 加拿大［６０］

Ｐ． ｔｒｅｍｕｌａ×Ｐ． ａｌｂａ ３０ 种 ＥＣＭＦ，主要有 Ｐｅｚｉｚａ ｏｓｔｒａｃｏｄｅｒｍａ， Ｐａｘｉｌｌｕｓ ｉｎｖｏｌｕｔｕｓ， Ｈｅｂｅｌｏｍａ
ｓｐ．， Ｇｅｏｐｏｒａ ｓｐ．， Ｌａｃｃａｒｉａ ｔｏｒｔｉｌｉｓ， Ｔｏｍｅｎｔｅｌｌａ ｅｌｌｉｓｉｉ 等 分子检测 法国［６１］

Ｐ．×ｃａｎｅｓｃｅｎｓ Ｐｅｚｉｚａ ｏｓｔｒａｃｏｄｅｒｍａ Ｔｕｂｅｒ ｓｐ． 高通量测序检测 法国奥尔良［６２］

Ｐａｘｉｌｌｕｓ ｉｎｖｏｌｕｔｕｓ Ｃｅｎｏｃｏｃｃｕｍ ｇｅｏｐｈｉｌｕｍ

Ｌａｃｃａｒｉａ ｔｏｒｔｉｌｉｓ Ｈｙｍｅｎｏｇａｓｔｒａｃｅａｅ（层腹菌科）
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续表

宿主
Ｈｏｓｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

外生菌根真菌
Ｅｃｔｏｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ

研究方法
Ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｉｏｎ ｍｅｔｈｏｄｓ

采样点
Ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ

Ｈｅｂｅｌｏｍａ ｓａｃｃｈａｒｉｏｌｅｎｓ Ｘｅｒｏｃｏｍｕｓ ｒｉｐａｒｉｅｌｌｕｓ

Ｈｅｂｅｌｏｍａ ｓｐ． Ｓｃｌｅｒｏｄｅｒｍａｔａｃｅａｅ（硬皮马勃科）

Ｔｏｍｅｎｔｅｌｌａ ｅｌｌｉｓｉｉ Ｓｃｌｅｒｏｄｅｒｍａ ｂｏｖｉｓｔａ

Ｇｅｏｐｏｒａ ｓｐ．

Ｐ． ｔｒｅｍｕｌａ ×
Ｐ． ｔｒｅｍｕｌｏｉｄｅｓ Ｐｅｚｉｚａｌｅｓ ｓｐｐ． Ｔｈｅｌｅｐｈｏｒａｃｅａｅ ｓｐｐ． 形态鉴定 德国［６３］

Ｌａｃｔａｒｉｕｓ ｓｐ． Ｂｏｌｅｔａｃｅａｅ ｓｐ．

Ｌａｃｃａｒｉａ ｓｐ． Ａｇａｒｉｃａｌｅｓ ｓｐ．（伞菌目）

Ｔｏｍｅｎｔｅｌｌａ ｓｐ． Ｈｅｂｅｌｏｍａ ｓｐ．

Ｔｕｂｅｒ ｓｐｐ． Ｈｅｌｏｔｉａｌｅｓ（柔膜菌目）

Ｃｅｎｏｃｏｃｃｕｍ ｇｅｏｐｈｉｌｕｍ Ｐｈｉａｌｏｃｅｐｈａｌａ ｆｏｒｔｉｎｉｉ

Ｐ． ｔｒｉｃｈｏｃａｒｐａ ×
Ｐ． ｍａｘｉｍｏｗｉｃｚｉｉ Ｐｅｚｉｚａ ｏｓｔｒａｃｏｄｅｒｍａ Ｃｕｃｕｒｂｉｔａｒｉａｃｅａｅ（葫芦腔菌科） 分离培养 法国巴黎西北部［６４］

Ｐｅｚｉｚａ ｓｐ． Ｐｙｒｅｎｏｃｈａｅｔａ ｓｐ．

Ｇｅｏｐｏｒａ ｓｐ． Ｃｅｒａｔｏｂａｓｉｄｉａｃｅａｅ（角担菌科）

Ｇｅｏｐｏｒａ ｃｅｒｖｉｎａ Ｔｈａｎａｔｅｐｈｏｒｕｓ ｓｐ．

Ｈｅｌｏｔｉａｌｅｓ ｍｅｓｏｐｈａｅｕｍ Ｎｅｃｔｒｉａｃｅａｅ（丛赤壳科）

Ｈ． ｐｏｐｕｌｉｎｕｍ Ｉｌｙｏｎｅｃｔｒｉａ ｓｐ．

Ｔｕｂｅｒ ｒｕｆｕｍ

Ｐ． ｄｅｌｔｏｉｄｅｓ × ｎｉｇｒａ Ｌａｃｃａｒｉａ ｓｐ． Ｈｅｌｏｔｉａｌｅｓ ｓｐ． 分离培养 加拿大麦克默里堡北

Ｐｅｚｉｚａｌｅｓ ｓｐ． Ｐｅｚｉｚａ ｏｓｔｒａｃｏｄｅｒｍａ 部［６５］ 、法国巴黎西

Ｔｕｂｅｒ ｓｐ． Ｐｅｚｉｚａ ｓｐ． 北部［６４］

　 　 本表格只列出每种杨树鉴定出的主要外生菌根真菌类群，低丰度物种尚未列出

２．２　 杨树外生菌根发育的分子机制

在外生菌根形成发育过程中，宿主与真菌之间存在多种双向信号交流与响应机制。 杨树⁃双色蜡蘑共生

体系是研究林木外生菌根发育分子机制的理想模型。 研究发现，双色蜡蘑可分泌某些挥发性倍半萜类小分子

物质，在接触根系前就已经对杨树根系构型产生明显的调控效应，如导致次生根数量增加从而扩大杨树的根

养分吸收表面积，这十分有利于双色蜡蘑从根系分泌液中获取更多的碳水化合物［６７］。
在蛋白质参与的信号通路中，有一类被称为效应子（ｅｆｆｅｃｔｏｒｓ）的小分子蛋白受到关注，即通常小于 ２５０ 个

氨基酸、携带有分泌信号模块（ｓｅｃｒｅｔｉｏｎ ｓｉｇｎａｌ ｍｏｔｉｆ），可在另一有机体中引起表型和生理变化的小分泌蛋白家

族（ｓｍａｌｌ ｓｅｃｒｅｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎｓ，ＳＳＰｓ） ［６８］。 双色蜡蘑基因组被破解之后［６６］，证实该菌存在大量编码 ＳＳＰｓ 的基因。
Ｐｌｅｔｔ 等［６９］率先在双色蜡蘑中鉴定出对菌根形成和发育不可或缺的效应子 ＭｉＳＳＰ７（Ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｉｎｄｕｃｅｄ Ｓｍａｌｌ
Ｓｅｃｒｅｔｅｄ Ｐｒｏｔｅｉｎ ７，ＭｉＳＳＰ７）。 ＭｉＳＳＰ７ 受根系信号刺激后通过内吞作用进入宿主细胞并定位在细胞核中，从而

诱导宿主相关基因表达。 Ｐｌｅｔｔ 等通过酵母双杂交方法鉴定出与 ＭｉＳＳＰ７ 互作的杨树 ＰｔＪＡＺ６ 蛋白（茉莉酸信

号通路抑制子） ［７０］。 ＰｔＪＡＺ６ 在冠菌素（ｃｏｒｏｎａｔｉｎｅ，与茉莉酸类化合物 ＪＡｓ 具有相似的环戊烷结构，与 ＪＡｓ 功能

类似）存在下与茉莉酸受体蛋白 ＰｔＣＯＩ１ 相结合，导致 ＰｔＪＡＺ６ 发生泛素化而降解［７１］。 病原菌和从枝菌根真菌

一般是通过激活茉莉酸信号途径来实现在根部细胞的成功侵染；而双色蜡蘑通过分泌 ＭｉＳＳＰ７ 与 ＰｔＪＡＺ６ 的结

合避免了 ＰｔＪＡＺ６ 降解从而阻断茉莉酸信号通路相关的防御基因的表达，使菌丝顺利地在皮层细胞质外体空

间定殖，最终发育形成哈蒂氏网，表明 ＥＣＭＦ 进化形成一套独特的侵染机制［７０］。 进一步研究还发现毛果杨同

样会分泌 ＳＳＰｓ，这些特异性 ＳＳＰｓ 可进入双色蜡蘑菌丝，在其细胞核中积累并诱导双色蜡蘑的某些功能基因

表达，影响菌丝生长和形态，从而调节杨树⁃ＥＣＭＦ 共生关系［６８］。 这表明 ＳＳＰｓ 的双向传输可能是维持菌根共

生体正常发育并发挥功能的重要机制之一。

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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２．３　 以卷缘桩菇（Ｐａｘｉｌｌｕｓ ｉｎｖｏｌｕｔｕｓ）为例论述外生菌根真菌增强杨树非生物胁迫能力的生理机制

外生菌根真菌增强杨树非生物胁迫（盐、干旱和重金属等）生理机制探索是近年的研究热点，已取得重要

进展。 ＭＡＪ 和 ＮＡＵ 分别是分离自杨树和栎树的外生菌根真菌⁃卷缘桩菇的两个耐盐菌株。 ＭＡＪ 菌株具有拒

盐能力（ｓａｌｔ－ｅｘｃｌｕｄｅｒ），而 ＮＡＵ 菌株在盐胁条件下具有更高的养分吸收能力（吸盐型） （ ｓａｌｔ－ｉｎｃｌｕｄｅｒ） ［７２］。
ＭＡＪ 接种银灰杨（Ｐ． ｃａｎｅｓｃｅｎｓ）后可形成正常的菌套和哈蒂氏网，盐胁迫会促使皮层细胞形成 Ｈ２Ｏ２且激发过

氧化反应；Ｎａ＋亚细胞定位表明，ＭＡＪ 形成的菌套不能作为一个物理屏障来有效保护过量盐分造成的伤害，故
ＭＡＪ 菌株只是在一定程度缓解而非阻止盐分对苗木的伤害［７３⁃７４］。

后续研究发现 ＮＡＵ 菌株接种灰杨后不能形成典型的外生菌根结构，ＭＡＪ 与 ＮＡＵ 接种盐敏感银灰杨后皆

可增强植株 Ｃａ２＋和 Ｋ＋的吸收，而 Ｃａ２＋可以调节盐胁迫下的 Ｋ＋ ／ Ｎａ＋平衡。 其中 ＭＡＪ 主要通过改善宿主矿质营

养吸收、调节渗透压及叶片脂肪酸组成来减缓叶片伤害［７５］；接种 ＮＡＵ 菌株的根系在盐胁迫下呈现长期持续

释放 Ｃａ２＋的现象，减少宿主在盐胁条件下的 Ｋ＋ 损失并阻止 Ｎａ＋ 在根部细胞的积累，从而维持 Ｋ＋ ／ Ｎａ＋ 平

衡［７６⁃７７］。 在干旱胁迫下，ＭＡＪ 菌株虽不能与胡杨形成外生菌根，但可加快胡杨可溶性糖的积累，提高了渗透

压从而协助其耐旱［７８］。 在铅胁迫下，具有耐铅能力的卷缘桩菇菌株（非 ＮＡＵ 和 ＭＡＪ 菌株）可促进宿主灰杨

生长并增加其铅固定能力［７９］。 在镉胁迫下，ＭＡＪ 菌株接种灰杨后促进 Ｃｄ２＋涌入根部细胞，同时也诱导了与

Ｃｄ２＋吸收、转运和解毒过程相关的基因表达并改善了灰杨的营养吸收，从而增强宿主的镉耐受性［８０⁃８１］。 从应

用角度看，进一步挖掘外生菌根真菌资源增强林木抗逆性，对推进盐碱地、重金属污染地区及干旱地区的生态

修复造林工程有重要的开发价值。
２．４　 杨树丛枝菌根

丛枝菌根（ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ，ＡＭ）是球囊菌门（Ｇｌｏｍｅｒｏｍｙｃｏｔａ）真菌菌丝定殖在根部细胞内部形成具

有泡囊、丛枝等结构的共生体。 丛枝菌根基本的营养交换方式通常认为是丛枝菌根真菌（ＡＭＦ）向植物供给

矿物质营养而植物将光合作用形成的碳水化合物提供给真菌利用。 但最新的研究成果颠覆了上述传统认识：
ＡＭＦ 更能利用宿主的脂肪酸类物质，即存在一种“揩油”行为［８２］。 有关杨树 ＡＭＦ 多样性的研究报道在此不

一一列举，此章节重点介绍杨树 ＡＭ 菌根的一些最新进展。
与其他 ＡＭＦ 功能类似，接种根内球囊霉（Ｒｈｉｚｏｐｈａｇｕｓ ｉｒｒｅｇｕｌａｒｉｓ）和地表球囊霉（Ｇｌｏｍｕｓ ｖｅｒｓｉｆｏｒｍｅ）能促进

加拿大杨（Ｐ． × ｃａｎａｄｅｎｓｉｓ）的生长和生理活性［８３］。 但也有例外，如 Ｒｏｏｎｅｙ 等研究表明接种 ４ 种 ＡＭＦ 真菌却

抑制了杨树生长和磷素吸收［８４］。 在干旱胁迫下，根内球囊霉能提高加拿大杨渗透物质（如脯氨酸）含量、抗
氧化水平并调节质膜多种水通道蛋白（ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ ａｑｕａｐｏｒｉｎｓ，ＰＩＰｓ）基因表达［８５］。 在盐胁迫条件下，根
内球囊霉也能增强青杨（Ｐ． ｃａｔｈａｙａｎａ）的抗氧化能力，但这种效应可能依赖于杨树性别：雄株对菌根的依赖性

比雌株高，接种后的雄株芽形态生长优于雌株［８６］。 在干旱条件下，丛枝菌根真菌可增强青杨抗氧化系统并促

进雄株芽、根的生长和生物量的积累，而对雌株的生长及生理代谢则无明显影响［８７］。 在重金属胁迫实验中，
也证实存在菌根效应的杨树性别差异；接种根内球囊霉会促进美洲黑杨雄株根系的镉富集能力，且能够阻碍

金属离子向地上器官输送，但在雌株根系中该生物学效应却不明显［８８］。 木本被子植物中有很多种类是雌雄

异株的，如杜仲科、杨柳科、大戟科等［８９］，因此从基因、分子水平解析这种与杨树性别有关的菌根效应的决定

机制，对于深入认识林木菌根的生态学功能具有重要的科学意义。 目前只在 ＡＭ 中发现此现象，在 ＥＣＭ 中是

否也存在类似生物学行为有待进一步探究。
杨树 ＡＭ 营养基础理论研究偏少，ＡＭ 共生体氮素的吸收、代谢和运输机制是重要研究方向之一。 基于

互作转录组测序（ｄｕａｌ ＲＮＡ－ｓｅｑ）方法，发现氮素缺乏会导致根内球囊霉中有关细胞生长、生物膜合成和细胞

结构成分相关的基因高度富集，而且菌丝中负责转运铵盐、硝酸盐和磷酸盐等的蛋白被激活；相反，无论在高

氮还是低氮条件下，根内球囊霉都能诱导毛果杨中上述转运蛋白的高表达。 因此 ＡＭ 菌根对提高杨树氮素有

效性（ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ）及利用效率发挥着重要功能［９０］。
需要指出的是，在一定环境下杨树如大齿杨（Ｐ． ｇｒａｎｄｉｄｅｎｔａｔａ）、窄叶杨（Ｐ． ａｎｇｕｓｔｉｆｏｌｉａ）和美洲山杨

７　 １ 期 　 　 　 袁志林　 等：以杨树为例论述林木共生菌系统及其作用机制 　
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（Ｐ． ｔｒｅｍｕｌｏｉｄｅｓ）等根系可同时形成 ＡＭ 和 ＥＣＭ。 研究表明树龄、土壤深度和土壤湿度等生物因子和环境因子

对 ＡＭ 和 ＥＣＭ 的分布格局和相对丰度有较大影响［９１⁃９２］。 一般认为在杨树形成混合菌根条件下，ＥＣＭ 对杨树

的增益作用可能优于 ＡＭ ［９３］。 Ｃｈｅｎ 等较为系统地比较了 ＡＭＦ 和 ＥＣＭＦ 单独和混合接种对桉树生长的差异，
也证明 ＥＣＭＦ 在接种后期占据优势，而且对根系生长调控和苗木生物量积累要比 ＡＭＦ 显著［９４⁃９５］。

３　 杨树内生真菌及生物学功能

内生真菌（ｅｎｄｏｐｈｙｔｉｃ ｆｕｎｇｉ）分布极其广泛，指生活在健康植物组织（根、茎、叶、花、果实等多种器官）内，
不表现出明显病症的一类真菌。 与松树、栎树等菌根发达的树种相比，杨树在多数生境下形成菌根的能力相

对较弱，这间接反映了内生真菌对杨树生长及环境适应性的重要意义。 杨树根系内生真菌物种高度的遗传多

样性支持了该假设［１２］。 内生真菌的分布特征、物种多样性、传播方式和作用机制等均有别于菌根真菌或其他

共生菌。 近年来杨树内生真菌生理生态功能研究越来越受到学者关注。
我国学者开展了美洲黑杨杂种无性系 ＮＬ⁃８０３５１ 杨（Ｐ． ｄｅｌｔｏｉｄｅｓ ‘ｈａｒｖａｒｄ’×Ｐ． ｄｅｌｔｏｉｄｅｓ ｃｖ． ‘ｌｕｘ’）、美洲黑

杨无性系（Ｐ． ｄｅｌｔｏｉｄｅｓ）和欧美杨（Ｐ． ｅｕｒａｎｅｒｉｃａｎａ）休眠芽、叶片、树皮和枝条等组织内生真菌分离培养和鉴定

工作［９６⁃９９］，发现某些菌株对杨树烂皮病病原菌壳囊孢（Ｃｙｔｏｓｐｏｒａ ｓｐ．）有一定的拮抗作用。 Ｙａｎ 等利用 ＩＴＳ２ 基

因序列和二级结构揭示了杨树叶片优势内生真菌⁃假尾孢菌（Ｐｓｅｕｄｏｃｅｒｃｏｓｐｏｒａ ｓｐｐ．）的遗传多样性［１００］。 德国

学者对我国胡杨叶片内生真菌也有初步研究［１０１］。 分离自毛果杨茎皮的一株禾本红酵母 （Ｒｈｏｄｏｔｏｒｕｌａ
ｇｒａｍｉｎｉｓ）和毛果杨美洲黑杨杂种（Ｐ． ｔｒｉｃｈｏｃａｒｐａ×Ｐ． ｄｅｌｔｏｉｄｅｓ）茎皮的粘质红酵母（Ｒ． ｍｕｃｉｌａｇｉｎｏｓａ）可以促进苗

木生长和插条生根［４１，１０２］。 Ｍａｒｔíｎ－Ｇａｒｃíａ 等基于 ＩＴＳ 序列分析比较了西班牙北部黑杨和欧美杨无性系 Ｉ⁃ ２１４
细枝内生真菌群落结构［１０３］。 目前对杨树根系内生真菌物种多样性和功能的研究比较深入［１０４⁃１０６］。 嗜根小纺

锤菌（Ａｔｒａｃｔｉｅｌｌａ ｒｈｉｚｏｐｈｉｌａ）是最近发表的分离自美洲黑杨根系的一个真菌新种，在分类地位上隶属于担子菌

的柄锈菌亚门（Ｐｕｃｃｉｎｉｏｍｙｃｏｔｉｎａ） ［１０５］。 研究还发现 Ａ． ｒｈｉｚｏｐｈｉｌａ 在全球分布广泛且宿主范围广（在松树、兰科

植物及农作物根系中均有分布）。 接种试验表明 Ａ． ｒｈｉｚｏｐｈｉｌａ 菌株能够显著促进苗木生长及光合效率。 最近

笔者在舒玛栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｈｕｍａｒｄｉｉ）一年生实生幼苗菌根根尖中也分离到一株 Ａ． ｒｈｉｚｏｐｈｉｌａ，但是否表现出类似

的生物学效应值得进一步探讨。
此外，笔者实验室前期对我国南方地区多个杨树品种根系内生真菌进行了初步调查并与国外相关报道进

行比较分析，发现子囊菌中的格孢腔目（Ｐｌｅｏｓｐｏｒａｌｅｓ）、柔膜菌目（Ｈｅｌｏｔｉａｌｅｓ）中无柄盘菌（Ｐｅｚｉｃｕｌａ）及低等菌

中的被孢霉（Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌａ）可能是杨树根系内生真菌的常见类群（ｇｅｎｅｒａｌｉｓｔｓ）（结果未发表）。
３．１　 杨树根系暗色有隔内生菌

在杨树根系还存在一类被称为暗色有隔内生菌（ｄａｒｋ ｓｅｐｔａｔｅ ｅｎｄｏｐｈｙｔｅｓ，ＤＳＥｓ）的特殊真菌类群。 ＤＳＥｓ
菌丝具隔膜，常呈黑褐色，侵染根系皮层细胞后形成微菌核（ｍｉｃｒｏｓｃｌｅｒｏｔｉａ）结构。 ＤＳＥｓ 以子囊菌居多，少部分

是担子菌［１０７⁃１０８］。 虽然 ＤＳＥｓ 在自然界中广泛分布，有关杨树 ＤＳＥｓ 的生态学功能近年才被逐步揭示［１０９⁃１１０］。
从杨树生物修复金属污染样点中分离得到的 ＤＳＥｓ 菌株可侵染多种植物（桦树、桉树和黑麦草）根系，具有促

进宿主植物生长，增强宿主金属耐受性的特点。 在中度微量元素污染土壤中，接种 ＤＳＥ 真菌 Ｌｅｐｔｏｄｏｎｔｉｄｉｕｍ
ｓｐ．可增加杨树（Ｐ． ｔｒｅｍｕｌａ×Ｐ． ａｌｂａ）的株高；而轻度污染土壤中，接种 ＤＳＥ 菌株的杨树株高和干重均高于对照

组。 此外，甘瓶霉（Ｐｈｉａｌｏｐｈｏｒａ ｍｕｓｔｅａ）和背芽突霉（Ｃａｄｏｐｈｏｒａ ｓｐ．）可促进杨树根系生长，还可增加杨树 Ｐ、Ｋ
等营养元素的吸收效率［１０９⁃１１０］。 在开展重金属污染修复试验区生长的两种杂交杨根系真菌群落研究中发现，
几种内生真菌的重金属耐受性普遍强于外生菌根真菌⁃滑锈伞菌（Ｈｅｂｅｌｏｍａ ｓｐ．），其中一株内生柔膜菌和一株

内生担子菌（Ｓｅｒｅｎｄｉｐｉｔａ ｖｅｒｍｉｆｅｒａ）可成功侵染杨树根系并形成微菌核结构，且具有显著的促生效应［６４］。 如前

所述，杨树根际细菌、内生细菌在土壤污染治理中也具有重要的应用前景，因此今后可以考虑建立 ＤＳＥｓ⁃细菌⁃
杨树复合共生体系，有望能进一步提高土壤修复能力。 此外，研究发现一株源于盐地碱蓬（Ｓｕａｅｄａ ｓａｌｓａ）根系

的内生弯孢霉（Ｃｕｒｖｕｌａｒｉａ ｓｐ．），接种到毛白杨（Ｐ． ｔｏｍｅｎｔｏｓａ）无性系幼苗根系后可在皮层和根毛细胞中形成微

８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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菌核的侵染结构，且在盐胁迫条件下该菌株能提高杨树的光合效率［１１１］。 上述一系列研究表明，ＤＳＥｓ 可能是

一类能够提高杨树非生物胁迫能力的重要根系真菌类群。
３．２　 杨树叶片内生真菌与抗病抗虫相关性研究

亚利桑那州立大学 Ａｒｎｏｌｄ 团队首次发现可可树（Ｔｈｅｏｂｒｏｍａ ｃａｃａｏ）混合接种叶片优势内生真菌菌群可以

显著减少由棕榈疫霉（Ｐｈｙｔｏｐｈｔｈｏｒａ ｐａｌｍｉｖｏｒａ）引起的病害［１１２］，这可能与诱导树木抗病相关基因的表达有

关［１１３］。 杨栅锈菌（Ｍｅｌａｍｐｓｏｒａ ｒｏｓｔｒｕｐｉｉ）是一种严重危害杨树生产的世界性重大真菌病害，主要危害幼苗和幼

树。 Ｒａｇｈａｖｅｎｄｒａ 和 Ｎｅｗｃｏｍｂｅ 在控制试验中发现接种杨树叶片内生葡萄穗霉（ Ｓｔａｃｈｙｂｏｔｒｙｓ ｓｐ．）、深绿木霉

（Ｔｒｉｃｈｏｄｅｒｍａ ａｔｒｏｖｉｒｉｄｅ）、黑细基格孢（Ｕｌｏｃｌａｄｉｕｍ ａｔｒｕｍ）和狭截盘多毛孢（Ｔｒｕｎｃａｔｅｌｌａ ａｎｇｕｓｔａｔａ）等菌株可增强

毛果杨对杨栅锈菌的抗性［１１４］；但接种内生真菌后表现出的叶片锈病抗性只是局部效应，未接种内生真菌的

叶片并无抗病性，即叶片接种内生真菌后没有产生对锈病的系统抗性。 这种抗性主要是基于微效基因（ｍｉｎｏｒ
ｇｅｎｅｓ）控制的数量抗病性（ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ）或水平抗性（ｈｏｒｉｚｏｎｔａｌ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ），因为这些内生真菌不能诱

导基于宿主主效基因（ｍａｊｏｒ ｇｅｎｅｓ）控制的垂直抗病性（ｖｅｒｔｉｃａｌ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ）。 更有趣的是，接种深绿木霉不能

提高宿主窄叶杨 （ Ｐ． ａｎｇｕｓｔｉｆｏｌｉａ） 对白杨盘二孢病菌 （Ｄｒｅｐａｎｏｐｅｚｉｚａ ｐｏｐｕｌｉ － ａｌｂａｅ，无性型为 Ｍａｒｓｓｏｎｉｎａ
ｃａｓｔａｇｎｅｉ）的抗性［１１５］；有的内生真菌甚至会加重杨树叶片病害程度［１１５］。 可以看出杨树叶片内生真菌调控病

害的机制可能比较复杂。 为了进一步弄清楚在野外条件下杨树锈病发生是否与叶片内生真菌群落结构存在

相关性，研究人员通过分离培养和群落高通量测序方法建立了大尺度下毛果杨叶围真菌（包括附生菌和内生

菌）种类、丰度与病害发生的相关性模型［１１６］。 研究发现木霉（Ｔｒｉｃｈｏｄｅｒｍａ）和枝孢霉（Ｃｌａｄｏｓｐｏｒｉｕｍ）等内生菌

与病害发生呈显著负相关，表明这两个种类是杨树锈病的拮抗菌。 相反，链格孢菌和另一种枝孢霉则有利于

病害发生。 研究结果为快速挖掘拮抗真菌资源应用于防治提供了重要策略。 此外，杨树叶片内生真菌可能还

可缓解宿主受食草动物取食的压力。 欧洲山杨（Ｐ． ｔｒｅｍｕｌａ）叶片内生短梗霉（Ａｕｒｅｏｂａｓｉｄｉｕｍ ｓｐ．）的侵染程度

与蓝弗叶甲（Ｐｈｒａｔｏｒａ ｖｉｔｅｌｌｉｎａｅ）引发的叶片虫害呈显著负相关，但对黑星病菌（Ｖｅｎｔｕｒｉａ ｔｒｅｍｕｌａｅ）的发生无明

显调控作用［１１７］。
３．３　 根系内生真菌对杨树生长调控的可塑性

很多研究都发现内生真菌对草本植物、林木的增益作用是在一定条件下表现的。 不同接种共培养方式和

培养基质氮素形态可以改变林木⁃真菌的共生关系和互作结果。 印度梨形孢（ Ｓｅｒｅｎｄｉｐｉｔａ ｉｎｄｉｃａ，曾用名为

Ｐｉｒｉｆｏｒｍｏｓｐｏｒａ ｉｎｄｉｃａ）是一种广谱促生内生真菌，在杂交无性系杨树（Ｐ． ｔｒｅｍｕｌａ×Ｐ． ｔｒｅｍｕｌｏｉｄｅｓ）Ｅｓｃｈ５ 与印度

梨形孢共生体系中，幼苗在 ＷＰＭ 培养基（Ｗｏｏｄｙ Ｐｌａｎｔ Ｍｅｄｉｕｍ，木本植物专用）预培养一段时间后接种印度梨

形孢，发现根系生物量和次生根数量显著增加；而将杨树幼苗移栽到预培养有印度梨形孢的 ＷＰＭ 培养基中

时，根系及整株幼苗生长严重抑制；延长共培养时间还会导致真菌侵染杨树茎皮和叶片［１１８］。 这表明只有在

适度菌丝侵染量才能建立与宿主的和谐平衡关系。 笔者也发现分离自琴叶栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｌｙｒａｔａ）外生菌根的一

株斜盖伞菌（Ｃｌｉｔｏｐｉｌｕｓ ｓｐ．）与北美枫香（Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｓｔｙｒａｃｉｆｌｕａ）无菌实生幼苗建立共生体系时，菌株低剂量及

晚接种将有效促进枫香根系的生长及植株生物量积累（待发表），实验结果支持上述结论。 此外，当培养基质

的氮素从有机氮、硝态氮换成铵态氮时，印度梨形孢可能会合成某种真菌毒素［１１８］。 笔者发现在 ＤＳＥｓ－植物

共生体系中，只有在有机氮条件下，ＤＳＥｓ 才能表现出明显的促生效应；当培养基质为无机氮时，大部分 ＤＳＥｓ
对植物生长无显著影响甚至是抑制生长［１１９］。 以上研究结果对高效、科学筛选促生、抗逆内生真菌菌株具有

重要的参考价值，以免由于接种方式或培养基质的不合理使用，导致某些功能菌株在筛选试验中过早被丢弃。

４　 杨树微生物组研究概况

近年来，环境样品微生物群落高通量测序技术和生物信息学分析手段的快速发展，助推了微生物组研究。
以北卡罗莱纳大学 Ｊｅｆｆ Ｄａｎｇｌ 教授和马普植物育种研究所 Ｐａｕｌ Ｓｃｈｕｌｚｅ－Ｌｅｆｅｒｔ 教授为代表的研究团队领衔实

施了拟南芥、玉米等模式生物根际微生物组大规模测序工作并取得重大进展［１２０⁃１２２］，揭示了核心微生物组成

９　 １ 期 　 　 　 袁志林　 等：以杨树为例论述林木共生菌系统及其作用机制 　
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员及微生物组构成的遗传调控机制。 宏基因组及大样本功能细菌的全基因组测序分析在挖掘菌群功能方面

已有所突破［１２３⁃ １２４］。 同时，以杨树为材料的林木微生物组研究也取得了一系列成果，如完成了美洲黑杨、毛果

杨和胶杨（Ｐ． ｂａｌｓａｍｉｆｅｒａ）等微生物组图谱分析［５，１２５⁃１２７］，研究了土壤因子、气候、海拔、地理位置和宿主基因型

对根际和叶围微生物群落结构的影响。 发现根际和根内生两个微区域微生物群落结构组成和多样性特征迥

异［５，１２５］，推测在杨树中存在一种选择性招募不同真菌类群的生物过滤机制，而且不同基因型的真菌群落在经

杨树两代无性繁殖后仍然存在，表明这种在特定基因型杨树中适应良好的真菌类群与宿主之间可能存在专一

性的互作关系［１２７］。
转基因杨树的释放对环境的潜在影响也可以通过研究根际微生物群落结构的变化来间接评估。 Ｚｈｕ 等

研究表明转多基因（枯草杆菌果聚糖蔗糖酶基因（ＳａｃＢ）、透明颤菌血红蛋白基因（ ｖｇｂ）、双价抗蛀干害虫基因

（ＢｔＣｒｙ３Ａ＋ＯＣ－Ｉ）及调节基因（ＪＥＲＦ３６）杨树无性系 Ｄ５２０ 和 Ｄ５２１ 对根际细菌群落没有显著影响［１２８］。 转基

因杨树虽然对根际真菌群落结构（包括 ＥＣＭＦ）无显著影响，但对非根际土壤真菌群落演替更新具较明显影

响［６０，１２９］。 Ｄａｎｉｅｌｓｅｎ 等研究的结果表明：银灰杨中肉桂醇脱氢酶（木质素合成关键酶）基因沉默后并不会影响

根部及土壤中的真菌群落［６２］。 但最新一项研究发现，将杂交杨（Ｐ． ｔｒｅｍｕｌａ×Ｐ． ａｌｂａ）中编码肉桂酰辅酶 Ａ 还

原酶（木质素合成关键酶）基因沉默后，与野生型杨树相比，根系内生细菌群落结构及代谢特征发生显著变

化，而根际细菌群落与野生型杨树大部分有重叠，这表明杨树基因组的微小变化就能够实现对内生菌微生物

组的有效调控［１３０］。 综上可以看出，转基因杨树对根际微生物的组成和活力影响较小，而对内生菌群落结构

影响较明显。 这可能与内生菌⁃宿主细胞之间结构性整合特征有一定关系。

５　 细菌⁃真菌⁃杨树形成三重跨界共生

植物（尤其是林木）与根际微生物通常形成多重互惠关系，比如在栎树（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｃｒａｓｓｉｆｏｌｉａ）的单个根尖组

织中就鉴定出 ４４ 种 ＥＣＭＦ 类群［１３１］。 此外，细菌细胞间的群体效应系统（ｑｕｏｒｕｍ ｓｅｎｓｉｎｇ）、菌根辅助细菌促进

菌根发育、菌丝内共生细菌、根瘤菌与菌根菌协同增效等菌⁃菌互作形式更反映了林木根际微生物多重互惠关

系的复杂性。 本文重点评述两类细菌⁃真菌⁃杨树之间形成的三重跨界共生方式。
菌根辅助细菌（Ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ Ｈｅｌｐｅｒ Ｂａｃｔｅｒｉａ，ＭＨＢ）是可刺激菌根共生体系形成的一类细菌的统称［１３２］。

ＭＨＢ 可以增强菌根真菌孢子萌发及存活率，在共生关系形成前刺激菌丝生长［１３３］，增加营养根对真菌信号的

接受能力，最终影响菌根共生体的生理生态功能。 在杨树根际微生物组研究中已鉴定出大量菌根辅助细菌，
其中假单胞菌（Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ）是 ＭＨＢ 的重要成员之一。 Ｌａｂｂé 等发现假单胞菌可提高双色蜡蘑菌丝的生长

密度并改变菌丝分枝的角度［１３３］。 ＭＨＢ 与菌根真菌之间相互识别的信号分子的物质基础目前仍未取得实质

性进展［１３４］。 同时，双色蜡蘑－假单胞菌的多种组合接种可以促进杨树次生根的生长。 菌根辅助细菌⁃菌根真

菌⁃杨树形成的亲密互惠关系，对于理解杨树人工林生产力形成机制具有重要的理论价值［１３３，１３５］。
Ｂｏｎｉｔｏ 等在美洲杨树根系内生真菌群落研究中分离到多株长孢被孢霉（Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌａ ｅｌｏｎｇａｔｅ） ［１０４］，该菌只

能利用简单的糖类和氨基酸作为碳源，不能利用纤维素和木质素。 接种试验表明长孢被孢霉能促进多种植物

的生长（与橡树岭国家实验室 Ｌａｂｂé Ｊｅｓｓｙ 博士私人通讯）。 进一步研究发现长孢被孢霉菌丝细胞内被一种命

名为新属的内共生细菌 （ ｅｎｄｏｈｙｐｈａｌ ｂａｃｔｅｒｉａ， ＥＨＢ） －Ｍｙｃｏａｖｉｄｕｓ ｃｙｓｔｅｉｎｅｘｉｇｅｎｓ 定殖。 系统发育基因组学

（ｐｈｙｌｏｇｅｎｏｍｉｃｓ）分析表明两者约在 ３．５ 亿年前已经建立了共生关系［１３６］。 Ｍ． ｃｙｓｔｅｉｎｅｘｉｇｅｎｓ 的基因组特别小

（２．６Ｍ），缺失了很多代谢途径，间接说明了Ｍ． ｃｙｓｔｅｉｎｅｘｉｇｅｎｓ 对宿主真菌具有较强的依赖性。 Ｌｉ 等整合蛋白质

组和代谢组分析技术解析了 Ｍ． ｃｙｓｔｅｉｎｅｘｉｇｅｎｓ 从长孢被孢霉获取碳氮源的方式［１３７］。 需要指出的是，在丛枝菌

根和外生菌根真菌的孢子或菌丝细胞内同样发现有 ＥＨＢ，可以随真菌宿主的繁殖、传代而延续（垂直传播方

式） ［１３８］。 这表明该生态学现象具有一定的普遍性，与植物种子传播的内生菌具有相似的生物学行为。 然而

多数 ＥＨＢ 细菌难以在人工培养基生长，给研究带来一定困难。 不难看出，这种细菌⁃真菌⁃杨树之间的三重互

作与菌根辅助细菌⁃真菌⁃杨树的互惠关系可能有本质的区别。

０１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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６　 展望

杨树地上地下共生菌系统具有构成的复杂性和功能的多样性（图 １）。 更多微生物全基因组测序工作的

开展，有望阐明更多的共生机理。 无论是双元还是多元（混菌）互作，目前开展的工作基本以正向策略来揭示

共生菌对杨树生长、生理和适逆的影响，即通过传统分离培养方法获得菌种资源库，再结合接种方法来验证菌

株的功能。 然而这种研究策略通常比较耗时费力，更重要的是不能全面反映根际微生物群落对宿主表型和生

理的调控效应。 近年来，以根系为诱饵、通过宿主表型来推测菌群功能的反向“钓鱼”策略已经在少数几种草

本植物中开展［１３９⁃１４１］，被认为是根际微生物组工程未来的重要研究方向。 建立树木⁃微生物群落互作模型，将
加深认识多元土壤微生物群落对林木生产力和适应性的耦合机制。 总之，通过正向和反向筛选策略、重组根

际功能菌群，有望为今后创制新型菌剂、应用于高效育苗和林木抗性育种等方面提供新的思路。

图 １　 杨树地上和地下部分共生菌类型、互惠机制及主要功能
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