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兰科植物菌根真菌研究新见解
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资源保护中心)兰科植物保护与利用国家林业与草原局重点实验室ꎬ 广东 深圳 ５１８１１４ )

摘　 要: 兰科(Ｏｒｃｈｉｄａｃｅａｅ)在地球生命系统演化中占有十分重要的地位ꎬ几乎全部兰科植物均处于不同程

度的濒危状态ꎬ研究兰科菌根真菌对于保护珍稀濒危兰科植物具有重要意义ꎮ 该文在对菌根真菌相关的概

念及研究方法进行综述的基础上ꎬ对兰科菌根真菌的主要类群、特异性及其与兰科植物稀有性之间的关系ꎬ
以及兰科菌根真菌与兰科植物之间的营养关系和进化关系进行了总结ꎮ 兰科菌根真菌的研究方法可以归

纳为经典研究方法、早期分子生物学方法、ｒＤＮＡ 片段高通量测序法、宏基因组学方法ꎮ 兰科菌根真菌类群

主要隶属于担子菌门(Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ)、子囊菌门(Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ)和毛霉门(Ｍｕｃｏｒｏｍｙｃｏｔａ)ꎮ 根据兰科菌根真

菌特异性与否ꎬ首次明确了兰科菌根真菌定植关系可分为三大类:特异性定植、广泛性定植和特异－广泛兼

性定植ꎮ 根据营养关系特点ꎬ首次将兰科植物与菌根真菌之间的营养关系划分为三大类:兰花单向利好型、

典型共生型、分工合作型ꎮ 兰科菌根真菌特异性与兰科植物稀有性之间的关系呈现出两面性ꎬ而兰科菌根

真菌与兰科植物之间是否存在协同进化关系还需要更多的研究才能阐明ꎮ 此外ꎬ该文还对兰科菌根真菌领

域今后的研究提出了一些思路ꎮ
关键词: 兰科菌根真菌ꎬ 宏基因组ꎬ 特异性ꎬ 营养关系ꎬ 协同进化
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　 　 兰科(Ｏｒｃｈｉｄａｃｅａｅ)植物ꎬ俗称兰花(Ｏｒｃｈｉｄｓ)ꎬ
是植物界中最大且多样性最丰富的类群之一ꎬ起
源古老且仍在经历着快速的分化和物种形成

(Ｃｈａｓｅꎬ２００１ꎻＣｒｉｂｂ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００３)ꎮ 兰科植物约占

开花植物的 １０％ꎬ具有独特的花形ꎬ生活方式多样

化ꎬ成功占据了地球上绝大多数的栖息地类型

(Ｒｏｂｅｒｔｓ ＆ Ｄｉｘｏｎꎬ２００８ꎻＧｉｖｎｉｓｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６)ꎬ在地

球生命系统演化中占有十分独特且重要的地位

(陈心启等ꎬ２００９)ꎮ 兰科植物因具有重要的观赏

价值、药用价值、文化价值ꎬ长期以来被过度采挖ꎬ
导致几乎所有野生兰科植物都处于不同程度的濒

危状态(Ｖａｌａｄａｒｅｓꎬ２０１２)ꎮ «濒危野生动植物种国

际贸易公约»(ＣＩＴＥＳ)将所有野生兰科植物列入附

录 Ｉ 和附录Ⅱꎬ在其所涉及的保护植物中 ９０％以上

是兰科植物ꎮ
菌根共生是大多数陆地植物的共同特征ꎬ从

沙漠到热带森林再到耕地ꎬ在几乎所有的生态系

统中存在菌根关联(Ｂｒｕｎｄｒｅｔｔꎬ２００９)ꎬ据统计约有

８６％的维管植物都与菌根真菌共生( Ｂｒｕｎｄｒｅｔｔ ＆
Ｔｅｄｅｒｓｏｏꎬ２０１８)ꎮ 兰科植物是典型的菌根植物ꎬ约
占全部菌根植物的 １０％ ( Ｂｒｕｎｄｒｅｔｔ ＆ Ｔｅｄｅｒｓｏｏꎬ
２０１８)ꎮ 兰科植物想要完成完整的生活史并在生

态系统中成功地存活下来ꎬ离不开菌根真菌及其

他密切互作的微生物的作用ꎮ 深入研究兰科菌根

的特点ꎬ在不同生境、地域范围探索兰科菌根真菌

的生态功能ꎬ对珍稀濒危兰科植物种群的生态恢

复具有重要意义(盖雪鸽等ꎬ２０１４)ꎮ 兰科菌根真

菌研究长达百余年的历史ꎬ让我们逐渐认识到兰

科植物与其菌根真菌之间关系的复杂性ꎮ 随着分

子测序方法和分析手段的发展ꎬ越来越多的分子

数据被挖掘ꎬ数据库不断完善ꎬ为兰科植物菌根真

菌的研究提供了极大的便利ꎬ近年来更是出现了

大量高通量测序的研究成果ꎮ 然而ꎬ兰科植物与

菌根真菌之间关系的复杂性缺乏归纳ꎬ并且概念

较多容易模糊混淆ꎮ 因此ꎬ本文对兰科菌根真菌

的相关概念、研究方法及几个主要热点研究方向

的进展进行概述ꎬ以期为从事兰科菌根真菌研究

的同行提供参考ꎮ

１　 兰科菌根真菌相关概念

１８８５ 年ꎬＦｒａｎｋ 首次提出菌根(ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ)一

词ꎬ他认为这种植物与真菌之间的相互关系是双

方营养的需求所致(Ｆｒａｎｋꎬ１８８５)ꎮ 经过一百多年

的研究ꎬ菌根一词的定义曾被多名学者修正过

(Ｂｒｕｎｄｒｅｔｔꎬ２００４)ꎮ 现综合前人研究将菌根真菌

及其相关概念进行总结ꎬ认识清楚这些概念是研

究菌根真菌及其相关领域的基础和关键ꎮ
１.１ 菌根真菌与非菌根内生真菌

菌根真菌(ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ)ꎬ又称共生真菌

(ｓｙｍｂｉｏｔｉｃ ｆｕｎｇｉ)ꎬ是一类能与高等植物根系或其

他与基质接触的类根器官形成特定共生结构的真

菌类群ꎬ它们生活在植物根(类根器官)的表面、皮
层内或根(类根器官)的表皮细胞周围ꎬ对植物和
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真菌双方或其中一方有利好作用( ｖａｎ ｄｅｒ Ｈｅｉｊｄｅｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎮ 这些真菌的主要作用是养分转移ꎬ
它们的菌丝在生长过程中可以从根部进入到土壤

中以搜寻和获取限制植物生长的营养ꎬ如硝酸盐

和磷酸盐等ꎬ之后这些营养物质被传递到它们的

寄主植物ꎬ有时可以换取菌根真菌自身生长所需

的碳水化合物(Ｓｍｉｔｈ ＆ Ｒｅａｄꎬ２００８)ꎮ
除菌根真菌外ꎬ植物根部或类根器官中还存

在数量更为庞大的内生真菌ꎬ它们当中不与植物

形成共生关系或暂时缺乏证据能与植物形成共生

关系ꎬ并且不存在致病真菌的典型解剖特征(Ａｄｄｙ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２００５)ꎬ这类真菌类群称为非菌根内生真菌

(ｎｏｎ￣ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｒｏｏｔ￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｆｕｎｇｉꎬＲＡＦ)ꎮ
１.２ 根内生真菌与根内生微生物

根内生真菌是指在植物生活史的某一时期生

活在根系或类根器官当中所有的真菌类群ꎬ既包

含了菌根真菌、非菌根内生真菌ꎬ同时又可能包含

了致病真菌ꎮ 根内生微生物则是包含植物根系或

类根器官中内生真菌、细菌、病毒等所有微生物的

总和ꎮ 内生微生物是植物体内潜在的生物化学合

成器 ( Ｃｈｕｋａｌｏ ＆ Ｋｒｉｓｈｎａꎬ ２０１８ꎻ Ｓａｒｓａｉｙａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)ꎮ
１.３ 兰科菌根真菌

兰科菌根真菌(ｏｒｃｈｉｄ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ ｆｕｎｇｉꎬＯＭＦ)ꎬ
是指与兰科植物根系(或类根器官)形成内共生关

系或兰花单向利好关系的真菌类群ꎬ属于内生真

菌ꎮ 兰科菌根真菌大多数情况下不属于真正意义

上的共生真菌ꎬ相当大的程度上兰科植物是利用

和欺骗菌根真菌为其生长提供营养ꎬ而菌根真菌

不能从其宿主兰科植物中获得任何好处(Ｔａｙｌｏｒ ＆
Ｂｒｕｎｓꎬ１９９７)ꎮ 兰科菌根真菌与其他类型的菌根

真菌相比具有极大的独特性ꎬ它们的斑块化非常

明显ꎬ很少与地下生态系统中其他类型的菌根真

菌重叠(ｖａｎ ｄｅｒ Ｈｅｉｊｄｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎮ

２　 兰科菌根真菌研究方法概述

根据研究方法的发展历程ꎬ可以将兰科菌根

真菌的研究方法归纳为几大类ꎮ

２.１ 经典研究方法———分离、培养、鉴定

２.１.１ 组织表面消毒分离法 　 经典的研究方法是

随着兰科菌根真菌的分类而兴起的ꎮ 最早的菌根

真菌分离培养体系在 ２０ 世纪初由 Ｂｅｒｎａｒｄ 创建ꎬ
即组织表面消毒分离法ꎮ 该方法的操作步骤如

下:首先用流水冲洗兰科植物组织表面ꎬ去除表面

附属物、表面微生物ꎻ然后用消毒剂进行表面消

毒ꎬ再用无菌水冲洗去除消毒剂ꎻ最后将兰科植物

组织块切成小段或小片ꎬ接种在培养基上ꎬ在适当

的温度下培养ꎬ可分离获得菌根真菌 ( Ｂｅｒｎａｒｄꎬ
１９０４)ꎮ 该方法因操作简便且不需要复杂的仪器

设备而被广泛应用ꎬ但无法完全避免组织表面杂

菌的污染ꎬ不能保证分离出来的真菌全部都是菌

根真菌ꎮ 后人针对该方法的缺点进行了改良ꎬ如
使用酒精、双氧水、升汞、硝酸银等作为消毒剂ꎬ现
多使用多种消毒剂组合的方法进行消毒ꎬ最为常

用的是酒精－次氯酸盐组合消毒法ꎮ
２.１.２ 单菌丝团分离法 　 该方法是从组织内将菌

丝团挑出来进行培养的方法ꎮ 最早的成熟的单菌

丝团分离体系是由 Ｗａｒｃｕｐ ｅｔ ａｌ. ( １９６７)建立的ꎮ
该种方法大大提高了菌根真菌分离的准确度ꎬ但
同时存在很大的缺点ꎬ如菌丝团容易结合到一起

而很难分开ꎬ培养基冷却温度难以控制等ꎮ 针对

这些缺点ꎬ朱国胜(２００９)对该种方法进行了改良:
首先将根段进行表面消毒ꎬ刮取细胞内部菌丝团ꎬ
配制成菌丝团悬液ꎻ然后接种于多个分离的琼脂

培养基上ꎮ 改良后此种方法有效解决了上述

缺点ꎮ
２.１.３ 原生境种子诱捕法 　 原生境种子诱捕法是

指将兰科植物的种子套袋后播种到其原来生境中

进行萌发试验ꎬ待其萌发后从原球茎中定向分离

菌根真菌的方法(Ｒａｓｍｕｓｓｅｎ ＆ Ｗｈｉｇｈａｍꎬ１９９３)ꎮ
该种方法有利于兰科植物种子萌发阶段促生菌的

发现ꎮ 原生境种子诱捕法能够有效避免人工栽培

条件下兰科植物与其菌根真菌专一性改变的问

题ꎬ使数据更加真实严谨ꎮ
２.１.４ 非原生境播种诱捕法　 该方法由 Ｂｒｕｎｄｒｅｔｔ ｅｔ
ａｌ.(２００３)建立ꎮ 非原生境播种诱捕法ꎬ也称实验

室播种诱捕法ꎬ是指将原生境的枯枝落叶、土壤等

基质取回实验室ꎬ在实验室内进行种子播种诱捕ꎬ
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以获得原生境中促进兰科植物种子萌发的促生菌

(Ｂｒｕｎｄｒｅｔｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００３)ꎮ 该方法的优点是突破了

种子共生萌发研究的时空限制ꎬ对兰科植物的异

地栽培有非常好的指导作用ꎮ
经典的研究方法常用于菌根真菌的分类鉴

定、共生验证等研究ꎮ 经过分离培养后得到的菌

根真菌ꎬ可以使用诱导产孢法和菌丝融合群分类

法ꎬ结合菌落形态特征、菌丝显微结构、菌丝细胞

核数目、菌丝隔膜超微结构等进行分类鉴定ꎮ 然

而ꎬ经典的研究方法往往很难将菌根真菌鉴定到

种ꎬ同时也容易出现鉴定不准确的现象ꎬ并且可能

存在大量菌根真菌不能被分离培养的现象ꎮ 现经

典分类方法多用于前期处理ꎬ与分子技术相结合

进行兰科植物菌根真菌的鉴定、多样性、特异性、
营养交流、时空格局、代谢产物等研究ꎮ
２.２ 早期分子生物学方法

２０ 世纪 ５０ 年代ꎬ分子生物学的兴起为菌根真

菌的研究带来了春天ꎬ多种分子标记开始应用到

菌根真菌的研究领域ꎬ早期的分子生物学技术主

要有限制性片段长度多态性技术(ＲＦＬＰ)、末端限

制性片段长度多态性技术(Ｔ￣ＲＦＬＰ)、ＤＮＡ 微阵列

(芯片)技术(Ｍｉｃｒｏａｒｒａｙ)、随机扩增多态性 ＤＮＡ
技术(ＲＡＰＤ)、扩增限制性片段长度多态性技术

(ＡＦＬＰ)、变性 /温度梯度凝胶电泳技术 ( ＤＧＧＥ /
ＴＧＧＥ)、 实 时 荧 光 定 量 ＰＣＲ 技 术 ( Ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅ
ＰＣＲ)、磷脂脂肪酸图谱分析技术( ＰＬＦＡｓ)、荧光

原位杂交技术( ＦＩＳＨ)ꎬ以及早期的 ｒＤＮＡ 测序技

术等ꎮ
上述分子技术方法常以组合的形式结合经典

研究方法应用到兰科菌根真菌多样性、特异性、时
空变化、互作网络、系统发育等诸多方面的研究

中ꎮ 如 Ｂｏｕｇｏｕｒｅ ｅｔ ａｌ.(２００５)通过 ＩＴＳ￣ＰＣＲ、ＲＦＬＰ
分析和原球茎定殖试验的方法对澳大利亚东南昆

士兰地区兰科 Ａｃｉａｎｔｈｕｓ、Ｃａｌａｄｅｎｉａ 和 Ｐｔｅｒｏｓｔｙｌｉｓ 植
物内生真菌的多样性及菌根真菌的特异性进行了

研究ꎮ Ｔａｙｌｏｒ ｅｔ ａｌ. ( ２００３) 利用显微观察ꎬ结合

ＲＦＬＰ 分析、ＩＴＳ 和 ＬＳＵ 核糖体基因片段的测序方

法对沙漠分布的非光合兰花 Ｈｅｘａｌｅｃｔｒｉｓ ｓｐｉｃａｔａ 与

其菌根真菌进行了研究ꎬ利用 ＲＦＬＰ 型对他们之间

的进化关系进行了探讨ꎮ Ｐｅｒｅｉｒａ ｅｔ ａｌ. ( ２００５)将

ＲＡＰＤ 和形态学分析相结合的方法应用到大西洋

雨林兰科植物保护计划中ꎬ探讨了 ７ 种新热带兰

花的菌根真菌及其特异性ꎮ
２.３ ｒＤＮＡ 片段高通量测序技术

ｒＤＮＡ 片段高通量测序技术ꎬ又称扩增子高通

量测序ꎮ 从兴起至今已经历了几代测序平台ꎬ如
４５４ 测序平台、Ｍｉｓｅｑ 测序平台、Ｈｉｓｅｑ 测序平台等ꎬ
随着测序策略的发展ꎬ读长不断增长ꎬ使得基于高

通量测序平台的测序研究物种多样性的准确性大

幅度提高( Ｌｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２)ꎮ 利用高通量测序平

台进行测序ꎬ具有费用低、测序深度高、利于鉴定

低丰度群落物种的优点ꎬ已成为研究真菌群落多

样性的首选之策(Ｄｅｇｎａｎ ＆ Ｏｃｈｍａｎꎬ２０１１)ꎮ 常用

于此项技术的 ｒＤＮＡ 片段ꎬ对于真菌来说ꎬ有位于

核糖体 １８Ｓ 与 ５. ８Ｓ 之间的 ＩＴＳ１ 和位于 ５. ８Ｓ 与

２８Ｓ 之间的 ＩＴＳ２ꎬ它们都属于中度保守区域ꎬ适用

于种及 种 以 下 分 类 单 元 的 研 究 ( Ｗａｕｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４)ꎻ对于细菌来说ꎬ适宜的扩增片段有 １６Ｓ 的

Ｖ４、Ｖ３－Ｖ４、Ｖ４－Ｖ５ 区等(Ｙｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１３)ꎮ
近年来ꎬ应用扩增子测序的方法研究兰科菌

根 真 菌 或 内 生 真 菌 的 研 究 陆 续 出 现ꎮ 如

Ｊａｃｑｕｅｍｙｎ ｅｔ ａｌ.(２０１４)使用 ４５４ 焦磷酸测序法ꎬ对
地中海草原两个 ２５ ｍ × ２５ ｍ 的样方中小尺度空

间同域分布的 ７ 种兰科植物的菌根真菌特征进行

了研究ꎮ Ｐｅｒｏｔｔｏ ｅｔ ａｌ.(２０１４)利用 ４５４ 焦磷酸测序

法对分布于地中海绿色草甸上的兰花 Ｓｅｒａｐｉａｓ
ｖｏｍｅｒａｃｅａ 和其菌根真菌 Ｔｕｌａｓｎｅｌｌａ ｃａｌｏｓｐｏｒａ 之间

的体外共生系统进行了研究ꎮ Ｊａｃｑｕｅｍｙｎ ｅｔ ａｌ.
(２０１６)使用 ４５４ 焦磷酸测序法研究了 １４ 种掌裂

兰属(Ｄａｃｔｙｌｏｒｈｉｚａ)兰科植物中菌根真菌组合的生

态和地理变异ꎮ Ｃｅｖａｌｌｏｓ ｅｔ ａｌ.(２０１７)利用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ
Ｍｉｓｅｑ 平台对 ＩＴＳ２ 区进行了高通量测序ꎬ研究了厄

瓜多尔南部山区雨林中三种同域附生热带兰科植

物 ( Ｃｙｒｔｏｃｈｉｌｕｍ ｆｌｅｘｕｏｓｕｍ、 Ｃ. ｍｙａｎｔｈｕｍ 和

Ｍａｘｉｌｌａｒｉａ ｃａｌａｎｔｈａ)菌根真菌群落的特征ꎬ结果发

现了菌根真菌群落建群种 ( ｋｅｙｓｔｏｎｅ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ
ｆｕｎｇｉ)的存在ꎮ Ｃｅｖａｌｌｏｓ ｅｔ ａｌ.(２０１８)利用同样的技

术方法对上述三种兰科植物的内生真菌群落组成

的驱动因素进行了研究ꎮ
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２.４ 宏基因组学方法

宏基因组学(ｍｅｔａｇｅｎｏｍｉｃｓ)这一概念最早是

１９９８ 年 由 威 斯 康 辛 大 学 植 物 病 理 学 家 Ｊｏ
Ｈａｎｄｅｌｓｍａｎ 提出的ꎮ Ｈａｎｄｅｌｓｍａｎ 对宏基因组学的

定义是一种以环境样品中的微生物群体基因组为

研究对象ꎬ以功能基因筛选和测序分析为研究手

段ꎬ以微生物多样性、种群结构、进化关系、功能活

性、相互协作关系及与环境之间的关系为研究目

的的新的微生物研究方法 ( Ｈａｎｄｅｌｓｍａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９８)ꎮ 环境中大多数微生物物种及其生物量是

未知的ꎬ并且多达 ９９％的微生物不可培养ꎬ无法通

过培养法进行研究(Ｐａｎｄｅｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１３)ꎮ 宏基因

组学则规避了对微生物进行分离培养ꎬ提供了一

种对不可分离培养的微生物进行研究的途径ꎬ能
更真实地反映样本中微生物的组成、互作情况ꎬ同
时可在分子水平上对其代谢通路、基因功能进行

研究(Ｔｒｉｎｇｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００５)ꎮ
宏基因组学技术经过近几十年的发展ꎬ在发

掘未培养微生物资源、开发微生物活性物质、研究

微生物群落结构和功能、筛选新基因等方面显示

了巨大的应用潜力和优越性ꎮ 随着测序技术和信

息技术的快速发展ꎬ利用新一代测序技术 ( Ｎｅｘｔ
Ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ Ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ)能快速准确地得到大量微

生物数据和丰富的微生物信息ꎬ从而成为研究微

生物的重要手段( Ｔｒｉｎｇｅ ＆ Ｒｕｂｉｎꎬ２００５)ꎮ 如致力

于研究微生物与人类疾病健康关系的人体微生物

组计划(Ｈｕｍａｎ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅ ＰｒｏｊｅｃｔꎬＨＭＰ)ꎬ研究全

球微生物组成和分布的全球微生物组计划(Ｅａｒｔｈ
Ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅ ＰｒｏｊｅｃｔꎬＥＭＰ)都主要利用宏基因组高

通量测序技术进行研究ꎮ 宏基因组学已成为目前

国际上微生物研究的前沿和热点领域ꎬ但这项技

术用于兰科植物菌根真菌的研究还未见报道ꎮ

３　 兰科菌根真菌主要研究方向的

进展情况

据记载ꎬ早在 １８８６ 年以前ꎬ第一次对温带和

热带地区的兰花进行大规模调查时就发现了真菌

侵染兰花成株的普遍现象( Ｓｍｉｔｈ ＆ Ｒｅａｄꎬ２００８)ꎮ

然而ꎬ直到 １９ 世纪末 ２０ 世纪初ꎬＢｅｒｎａｒｄ 和 Ｂｕｒｇｅｆｆ
才揭开兰科菌根真菌的秘密:他们首次将菌丝团

描述为兰科菌根的独特结构ꎬ并对这些菌丝进行

早期最系统的分离ꎬ分类研究发现分离的真菌隶

属于 担 子 菌 门 ( Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｅｔｅ ) 的 丝 核 菌 属

(Ｒｈｉｚｏｃｔｏｎｉａ)ꎻ他们还通过共生和非共生萌发试

验ꎬ对菌根真菌在兰花幼苗发育中潜在的作用提

供了最早的见解( Ｓｍｉｔｈ ＆ Ｒｅａｄꎬ２００８)ꎮ 之后ꎬ涌
现了大量关于兰科菌根真菌的研究成果ꎬ这些研

究成果逐渐让我们认识到菌根真菌与兰科植物之

间关系的重要性及复杂性ꎮ
３.１ 与兰科植物形成菌根的主要真菌类群

１９９２ 年ꎬＣｕｒｒａｈ ＆ Ｚｅｌｍｅｒ 首次列出了兰科菌

根最基本的检索表ꎬ记载了兰科菌根真菌 １５ 属 ２９
种和 ２ 个腐生类群ꎬ为兰科菌根的分类研究提供

了可靠依据( Ｃｕｒｒａｈ ＆ Ｚｅｌｍｅｒꎬ１９９２)ꎮ 经过近几

十年的研究发现ꎬ兰科菌根真菌主要隶属于担子

菌门(Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ)、子囊菌门(Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ)及毛

霉门(Ｍｕｃｏｒｏｍｙｃｏｔａ) (Ｈｅｒｒｅｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１０ꎻＩｌｌｙｅｓ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１０ꎻＥｒｃｏｌｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎬ其中担子菌门是最

为常见也是最早被发现的兰科菌根真菌门ꎮ
常 见 的 兰 科 菌 根 真 菌 科 有 胶 膜 菌 科

(Ｔｕｌａｓｎｅｌｌａｃｅａｅ)、角担菌科(Ｃｅｒａｔｏｂａｓｉｄｉａｃｅａｅ)、蜡
壳耳科( Ｓｅｂａｃｉｎａｃｅａｅ)、革菌科( Ｔｈｅｌｅｐｈｏｒａｃｅａｅ)、
红菇 科 ( Ｒｕｓｓｕｌａｃｅａｅ) 等 ( Ｚｅｌｍｅｒꎬ １９９５ꎻ Ｔａｙｌｏｒ ＆
Ｂｒｕｎｓꎬ１９９７ꎻ Ｐａｎｄｅｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ Ｃｅｖａｌｌｏｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７)ꎬ它们均隶属于担子菌门ꎮ 常见的兰科菌根

真菌属有瘤菌根菌属 ( Ｅｐｕｌｏｒｈｉｚａ)、角菌根菌属

( Ｃｅｒａｔｏｒｈｉｚａ )、 角 担 菌 属 ( Ｃｅｒａｔｏｂａｓｉｄｉｕｍ )、
Ｓｉｓｔｏｔｒｅｍａ、 胶 膜 菌 属 ( Ｔｕｌａｓｎｅｌｌａ )、 红 菇 属

(Ｒｕｓｓｕｌａ)、小菇属 (Ｍｙｃｅｎａ)、 Ｔｒｉｃｈａｒｉｎａ、盘菌属

(Ｐｅｚｉｚａ)和 Ｆｌａｖｏｄｏｎ 等(Ｗａｒｃｕｐ ＆ Ｔａｌｂｏｔꎬ１９６７ꎻ郭
顺 星 和 范 黎ꎬ １９９９ꎻ Ｔａｙｌｏｒ ＆ Ｍｃｃｏｒｍｉｃｋꎬ ２００８ꎻ
Ｇｉｒｌａｎｄａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１０ꎻＷａｔｅｒｍａｎꎬ２０１１ꎻＫｈａｍｃｈａｔｒａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１６)ꎬ其中胶膜菌属是与兰科植物形成菌根

最主要和最广泛的属( Ｐｅｒｅｉｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００５)ꎮ 本文

整理了部分已发表的常见兰科菌根真菌 ３ 门 ５１ 科

６９ 属ꎬ详见附表 １ꎮ
３.２ 兰科菌根真菌特异性

兰科菌根真菌的特异性一直是研究的热点ꎮ

１９４４ 期 王美娜等: 兰科植物菌根真菌研究新见解



表 １　 已发表的常见兰科菌根真菌
Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｍｏｎ ｏｒｃｈｉｄ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ ｈａｖｅ ｂｅｅｎ ｐｕｂｌｉｓｈｅｄ

门 Ｐｈｙｌａ 科 Ｆａｍｉｌｉｅｓ 属 Ｇｅｎｅｒａ 种 Ｓｐｅｃｉｅｓ 参考文献 Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

子囊菌门
Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ

黑盘孢科
Ａｍｐｈｉｓｐｈａｅｒｉａｃｅａｅ

盘多毛孢属 Ｐｅｓｔａｌｏｔｉａ 范黎ꎬ１９９８

子囊菌类未知科
Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ ｉｎｃｅｒｔａｅ ｓｅｄｉｓ

四枝孢霉属 Ｔｅｔｒａｃｌａｄｉｕｍ Ｐｅｃｏｒａｒｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ
Ｄｕｒáｎ￣Ｌóｐｅｚａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９

曲霉科 Ａｓｐｅｒｇｉｌｌａｃｅａｅ 曲霉属 Ａｓｐｅｒｇｉｌｌｕｓ 裔景等ꎬ２０１７

青霉属 Ｐｅｎｉｃｉｌｌｉｕｍ Ｙｕａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９

葡萄座腔菌科
Ｂｏｔｒｙｏｓｐｈａｅｒｉａｃｅａｅ

色二孢属 Ｄｉｐｌｏｄｉａ 李国平等ꎬ２０１８

枝孢霉科 Ｃｌａｄｏｓｐｏｒｉａｃｅａｅ 枝孢霉属 Ｃｌａｄｏｓｐｏｒｉｕｍ 蒋园园ꎬ２０１６

麦角菌科 Ｃｌａｖｉｃｉｐｉｔａｃｅａｅ 拟青霉属 Ｐａｅｃｉｌｏｍｙｃｅｓ Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１０

皮盘菌科 Ｄｅｒｍａｔｅａｃｅａｅ Ｃｒｙｐｔｏｓｐｏｒｉｏｐｓｉｓ 崔亚华和余知和ꎬ ２０１１ꎻ
裔景等ꎬ２０１７

双足囊菌科 Ｄｉｐｏｄａｓｃａｃｅａｅ 地霉属 Ｇｅｏｔｒｉｃｈｕｍ Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１０

平盘菌科 Ｄｉｓｃｉｎａｃｅａｅ 腔块菌属 Ｈｙｄｎｏｔｒｙａ Ｏｇｕｒａ￣Ｔｓｕｊｉｔａ ＆ Ｙｕｋａｗａꎬ
２００８

小丛壳科 Ｇｌｏｍｅｒｅｌｌａｃｅａｅ 炭疽菌属 Ｃｏｌｌｅｔｏｔｒｉｃｈｕｍ 陈晓芳ꎬ２０１４

船壳菌科 Ｇｌｏｎｉａｃｅａｅ 土生空团菌属
Ｃｅｎｏｃｏｃｃｕｍ

土生空团菌
Ｃｅｎｏｃｏｃｃｕｍ ｇｅｏｐｈｉｌｕｍ

Ｐｅｃｏｒａｒｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７

柔膜菌科 Ｈｅｌｏｔｉａｃｅａｅ Ｍｅｌｉｎｉｏｍｙｃｅｓ Ｊａｃｑｕｅｍｙｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６

柔膜菌目未知科
Ｈｅｌｏｔｉａｌｅｓ ｉｎｃｅｒｔａｅ ｓｅｄｉｓ

鞘孢属 Ｃｈａｌａｒａ Ｃｈａｌａｒａ ｄｕａｌｉｓ Ｓｈｅｆｆｅｒｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００８

柔膜菌目未知科
Ｈｅｌｏｔｉａｌｅｓ ｉｎｃｅｒｔａｅ ｓｅｄｉｓ

Ｌｅｐｔｏｄｏｎｔｉｄｉｕｍ Ｌｅｐｔｏｄｏｎｔｉｄｉｕｍ ｏｒｃｈｉｄｉｃｏｌａ Ｃｕｒｒａｈꎬ１９８９ꎻ
Ｃｕｒｒａｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９０

小蔓毛壳科
Ｈｅｒｐｏｔｒｉｃｈｉｅｌｌａｃｅａｅ

外瓶柄霉属
Ｅｘｏｐｈｉａｌａ

沙门外瓶柄霉
Ｅｘｏｐｈｉａｌａ ｓａｌｍｏｎｉｓ

Ｐｅｃｏｒａｒｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７

瓶霉属 Ｐｈｉａｌｏｐｈｏｒａ Ｖáｚｑｕｅｚꎬ２００１

肉座菌科 Ｈｙｐｏｃｒｅａｃｅａｅ 肉座菌属 Ｈｙｐｏｃｒｅａ 侯天文ꎬ２０１０

木霉属 Ｔｒｉｃｈｏｄｅｒｍａ Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ 李 国 平
等ꎬ２０１８

轮层炭壳属 Ｄａｌｄｉｎｉａ 王晓国等ꎬ２０１６

炭团菌属 Ｈｙｐｏｘｙｌｏｎ Ｈｙｐｏｘｙｌｏｎ ｖｉｎｏｓｏｐｕｌｖｉｎａｔｕｍ 裔景等ꎬ２０１７

肉座菌目未知科
Ｈｙｐｏｃｒｅａｌｅｓ ｉｎｃｅｒｔａｅ ｓｅｄｉｓ

头孢霉属 Ｃｅｐｈａｌｏｓｐｏｒｉｕｍ Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１０

肉座菌目未知科
Ｈｙｐｏｃｒｅａｌｅｓ ｉｎｃｅｒｔａｅ ｓｅｄｉｓ

粘帚霉属 Ｇｌｉｏｃｌａｄｉｕｍ Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ 孙 晓
颖ꎬ２０１４

小囊菌科 Ｍｉｃｒｏａｓｃａｃｅａｅ 小囊菌属 Ｍｉｃｒｏａｓｃｕｓ Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１０

球腔菌科
Ｍｙｃｏｓｐｈａｅｒｅｌｌａｃｅａｅ

尾孢菌属 Ｃｅｒｃｏｓｐｏｒａ 陈晓芳ꎬ２０１４

丛赤壳科 Ｎｅｃｔｒｉａｃｅａｅ 丽赤壳属 Ｃａｌｏｎｅｃｔｒｉａ Ｃａｌｏｎｅｃｔｒｉａ ｐｅｎｉｃｉｌｌｏｉｄｅｓ 裔景等ꎬ２０１７

镶刀菌属 Ｆｕｓａｒｉｕｍ 尖孢镰刀菌
Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｏｘｙｓｐｏｒｕｍ

杨 鹤 同ꎬ ２０１５ꎻ 裔 景 等ꎬ
２０１７ꎻＪｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９

层生镰刀菌
Ｆ. ｐｒｏｌｉｆｅｒａｔｕｍ

Ｄｕｒáｎ￣Ｌóｐｅｚａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９

土赤壳属 Ｉｌｙｏｎｅｃｔｒｉａ 裔景等ꎬ２０１７

盘菌科 Ｐｅｚｉｚａｃｅａｅ 盘菌属 Ｐｅｚｉｚａ Ｊａｃｑｕｅｍｙｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６

叶点霉科 Ｐｈｙｌｌｏｓｔｉｃｔａｃｅａｅ 球座菌属 Ｇｕｉｇｎａｒｄｉａ 陈晓芳ꎬ２０１４

火丝菌科 Ｐｙｒｏｎｅｍａｔａｃｅａｅ 地孔菌属 Ｇｅｏｐｏｒａ 库氏地孔菌
Ｇｅｏｐｏｒａ ｃｏｏｐｅｒｉ

Ｓｈｅｆｆｅｒｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００８

长毛盘菌属 Ｔｒｉｃｈｏｐｈａｅａ Ｔｒｉｃｈｏｐｈａｅａ ｗｏｏｌｈｏｐｅｉａ Ｓｈｅｆｆｅｒｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００８

威氏盘菌属 Ｗｉｌｃｏｘｉｎａ Ｗｉｌｃｏｘｉｎａ ｔｕｂｅｒ Ｏｇｕｒａ￣Ｔｓｕｊｉｔａ ＆ Ｙｕｋａｗａꎬ２００８

核盘菌科 Ｓｃｌｅｒｏｔｉｎｉａｃｅａｅ 念珠菌属 Ｍｏｎｉｌｉａ 李国平等ꎬ２０１８

黑腐皮壳科 Ｖａｌｓａｃｅａｅ 拟茎点霉属 Ｐｈｏｍｏｐｓｉｓ 陈晓芳ꎬ２０１４

２９４ 广　 西　 植　 物 ４１ 卷



续表 １
门 Ｐｈｙｌａ 科 Ｆａｍｉｌｉｅｓ 属 Ｇｅｎｅｒａ 种 Ｓｐｅｃｉｅｓ 参考文献 Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

炭角菌科 Ｘｙｌａｒｉａｃｅａｅ 小花口壳属 Ａｎｔｈｏｓｔｏｍｅｌｌａ Ａｎｔｈｏｓｔｏｍｅｌｌａ ｌｅｕｃｏｓｐｅｒｍｉ Ｄｕｒáｎ￣Ｌóｐｅｚａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９

炭垫菌属 Ｎｅｍａｎｉａ 裔景等ꎬ２０１７

炭角菌属 Ｘｙｌａｒｉａ 裔景等ꎬ２０１７

担子菌门
Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ

伞菌科 Ａｇａｒｉｃａｃｅａｅ 鬼伞属 Ｃｏｐｒｉｎｕｓ Ｙａｍａｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００５

阿太菌科 Ａｔｈｅｌｉａｃｅａｅ Ｏｋａｙａｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２

皮壳菌科 Ｂｏｔｒｙｏｂａｓｉｄｉａｃｅａｅ Ｙｕｋａｗａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９

角担菌科
Ｃｅｒａｔｏｂａｓｉｄｉａｃｅａｅ

角担菌属 Ｃｅｒａｔｏｂａｓｉｄｉｕｍ Ｃｅｒａｔｏｂａｓｉｄｉｕｍ ａｌｂａｓｉｔｅｎｓｉｓ Ｆｒａｃｃｈｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ
Ｍｕｊｉｃａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６

角菌根菌属 Ｃｅｒａｔｏｒｈｉｚａ Ｃｅｒａｔｏｒｈｉｚａ
ｇｏｏｄｙｅｒａｅ￣ｒｅｐｅｎｔｉｓ
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续表 １
门 Ｐｈｙｌａ 科 Ｆａｍｉｌｉｅｓ 属 Ｇｅｎｅｒａ 种 Ｓｐｅｃｉｅｓ 参考文献 Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ
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亚娟等ꎬ２０１９

伞形霉科
Ｕｍｂｅｌｏｐｓｉｄａｃｅａｅ

伞形霉属 Ｕｍｂｅｌｏｐｓｉｓ 二型伞霉
Ｕｍｂｅｌｏｐｓｉｓ ｄｉｍｏｒｐｈａ

杨鹤同ꎬ２０１５

矮小伞霉 Ｕ. ｎａｎａ Ｙｅｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９

总结前人研究ꎬ兰科植物与其菌根真菌之间的定

植关系ꎬ根据其特异性与否可以分为三大类ꎬ即特

异性定植、广泛性定植和特异－广泛兼性定植ꎮ
在特异性定植关系中ꎬ兰科植物仅与特定类

群的菌根真菌发生定植关系ꎬ这种定植关系不随

地理分布区域的变化而变化ꎮ 根据兰科植物的营

养类型ꎬ特异性定植又可分为两大类:腐生类兰科

植物菌根真菌特异性定植和光合类兰科植物菌根

真菌特异性定植ꎮ 前人研究发现不营光合作用

(真菌异养)的腐生兰科植物更容易形成高度特异

性的 菌 根 真 菌 定 植 关 系ꎮ 如 Ｔａｙｌｏｒ ＆ Ｂｒｕｎｓ
(１９９７)对两种不营光合作用的兰科植物头蕊兰属

( Ｃｅｐｈａｌａｎｔｈｅｒａ ) 的 Ｃ. ａｕｓｔｉｎａｅ 和 珊 瑚 兰 属

(Ｃｏｒａｌｌｏｒｈｉｚａ)的 Ｃ. ｍａｃｕｌａｔａ 进行研究发现ꎬ这两

种兰 科 植 物 其 菌 根 真 菌 具 有 高 度 特 异 性:
Ｃｅｐｈａｌａｎｔｈｅｒａ ａｕｓｔｉｎａｅ 只与革菌科的一类真菌形成

菌根ꎬ而 Ｃｏｒａｌｌｏｒｈｉｚａ ｍａｃｕｌａｔａ 只与红菇科的一类

真菌形成菌根ꎮ Ｂａｒｒｅｔｔ ｅｔ ａｌ.(２０１０)对北美珊瑚兰

属的 Ｃｏｒａｌｌｏｒｈｉｚａ ｓｔｒｉａｔａ 的 ４２ 个种群 １０７ 个个体进

行研究ꎬ结果也发现了高度特异的菌根真菌定植

关系:Ｃ. ｓｔｒｉａｔａ 只与革菌科革菌属(Ｔｏｍｅｎｔｅｌｌａ)的

真菌形成菌根ꎮ 有些营光合作用的兰科植物也具

有特异性的菌根真菌关系( Ｐａｎｄｅｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１３)ꎮ
Ｓｈｅｆｆｅｒｓｏｎ ｅｔ ａｌ.(２００７)对三大洲 １５ 种 ９０ 个居群

的杓兰属(Ｃｙｐｒｉｐｅｄｉｕｍ)植物进行了研究ꎬ结果发

现 １５ 种杓兰属植物在属水平上具有高度特异的

菌根真菌定植关系ꎬ它们几乎全部与胶膜菌科

(Ｔｕｌａｓｎｅｌｌａｃｅａｅ) 的一类真菌形成菌根ꎮ Ｄｉｎｇ ｅｔ
ａｌ.(２０１４) 对我国东北地区 ７ 个居群的羊耳蒜

(Ｌｉｐａｒｉｓ ｊａｐｏｎｉｃａ)进行研究发现ꎬ所鉴定的 ８６ 株真

菌其序列和系统发育分析表明ꎬ这些真菌均属于

同一主枝ꎬ与胶膜菌属亲缘关系最近ꎬ结果表明至

少在中国东北地区ꎬ无论生境如何ꎬ羊耳蒜都具有

较高的菌根真菌特异性ꎮ

４９４ 广　 西　 植　 物 ４１ 卷



广泛性定植是指兰科植物与多种菌根真菌类

群形成定植关系ꎬ在不同的地理分布区域中趋向

于与不同的菌根真菌形成定植关系ꎮ 相对于真菌

异养兰科植物ꎬ大多数营光合作用的兰科植物与

菌根 真 菌 的 关 系 特 异 性 较 低ꎮ Ｐｅｃｏｒａｒｏ ｅｔ ａｌ.
(２０１７)对营光合作用的头蕊兰属的大花头蕊兰

( Ｃｅｐｈａｌａｎｔｈｅｒａ ｄａｍａｓｏｎｉｕｍ ) 和 头 蕊 兰 ( Ｃ.
ｌｏｎｇｉｆｏｌｉａ)进行研究ꎬ发现 １１ 种属于担子菌门和子

囊菌门的真菌类群ꎬ研究结果有力地表明大花头

蕊兰和头蕊兰的菌根关系都是多样性的ꎮ 对兰科

植物与菌根真菌是否为特异性定植关系的判定ꎬ
理想的情况应是对多个不同地理种群的兰科植物

的菌 根 真 菌 进 行 研 究 ( Ｈｅｒｒｅｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ )ꎮ
Ｈｅｒｒｅｒａ ｅｔ ａｌ.(２０１９)对厄瓜多尔两种同域分布的

兰 科 植 物 Ｅｐｉｄｅｎｄｒｕｍ ｍａｒｓｕｐｉａｌｅ 和 Ｃｙｒｔｏｃｈｉｌｕｍ
ｐａｒｄｉｎｕｍ 进行研究ꎬ他们在两个不同的地点各取

两个不同海拔梯度进行采样ꎬ研究发现这两个物

种在物种间、不同的地点及不同海拔梯度的居群

间都共享大量不同的菌根真菌ꎬ表现出广泛的菌

根真菌定植关系ꎮ Ｑｉｎ ｅｔ ａｌ. ( ２０１９) 对独蒜兰属

(Ｐｌｅｉｏｎｅ) １５ 个种的菌根真菌的研究也发现多样

性的真菌定植关系ꎬ独蒜兰属的菌根真菌有胶膜

菌科、角担菌科、Ｓｅｒｅｎｄｉｐｉｔａｃｅａｅ、Ａｔｒａｃｔｉｅｌｌａｌｅｓ 和木

耳菌目(Ａｕｒｉｃｕｌａｒｉａｌｅｓ)ꎬ并且不同的种间能共享一

定的菌根真菌ꎮ
特异－广泛兼性定植是指兰科植物在不同生

活史阶段菌根真菌特异性程度有所差异ꎮ 一些兰

科植物在种子萌发阶段具有广泛的菌根真菌定植

关系ꎬ而在成株阶段菌根真菌的定植具有高度特

异性ꎻ另一些兰科植物则刚好相反ꎬ它们在种子萌

发期具有高度特异性的菌根真菌定植关系ꎬ而在

成株 阶 段 则 具 有 广 泛 的 菌 根 真 菌 定 植 关 系

(Ｍｃｃｏｒｍｉｃｋ ＆ Ｗｈｉｇｈａｍꎬ２００４)ꎮ
３.３ 兰科植物的稀有性(或濒危性)与其菌根真菌

特异性之间的关系

鉴于兰科植物在不同的生活期对菌根真菌都

有或多或少的依赖ꎬ阐明兰科植物与菌根真菌的

互作模式对兰科植物的生物学、生态学和保护生

物学至关重要ꎮ 然而ꎬ菌根真菌特异性是否是导

致兰科植物稀有或濒危的原因不能一概而论ꎮ

有些研究发现ꎬ兰科植物的稀有性或濒危性

与其菌根真菌特异性之间不存在直接关系ꎮ 一方

面ꎬ菌根真菌的特异性可能并不是造成兰科植物

稀有或濒危的原因ꎮ Ｐｈｉｌｌｉｐｓ ｅｔ ａｌ. (２０１１)利用原

位种子诱捕和 ＩＴＳ 测序相结合的方法对三种常见

且分布广泛、两种珍稀窄域的 Ｄｒａｋａｅａ 兰科植物的

菌根真菌进行了研究ꎬ研究发现不管是分布广泛

还是珍稀窄域的 Ｄｒａｋａｅａ 兰科植物ꎬ它们的菌根真

菌都是胶膜菌属的一个特定类群ꎬ并且它们在原

位种子诱捕试验中的发芽率无明显差异ꎬ这些结

果表明菌根特异性与 Ｄｒａｋａｅａ 的稀有性无直接关

系ꎮ 另一方面ꎬ很多稀有的兰科植物也有多样的

菌根真菌定植关系ꎮ Ｐａｎｄｅｙ ｅｔ ａｌ. ( ２０１３)对加利

福尼亚特有濒危且极为窄域分布的兰科植物

Ｐｉｐｅｒｉａ ｙａｄｏｎｉｉ 进行了研究ꎬ对两种不同生境 ８ 个

居群的个体的菌根真菌内转录间隔区进行了扩增

和测序ꎬ结果发现 Ｐ. ｙａｄｏｎｉｉ 在不同的生境可以利

用不同的菌根真菌ꎬ即 Ｐ. ｙａｄｏｎｉｉ 不存在菌根真菌

特异性ꎮ 这表明 Ｐ. ｙａｄｏｎｉｉ 的濒危性与其菌根真

菌特异性无关ꎮ
也有一些研究指出ꎬ兰科植物的稀有性是其

仅与 较 少 种 类 的 真 菌 形 成 菌 根 所 导 致 的ꎮ
Ｓｈｅｆｆｅｒｓｏｎ ｅｔ ａｌ. (２００５)对杓兰属菌根真菌进行研

究发现ꎬ绝大多数杓兰属植物的菌根真菌属于胶

膜菌科的一个特定类群ꎬ只有极为少数的杓兰属

植物内生真菌包含了蜡壳耳科、角担菌科及子囊

菌门的瓶霉属(Ｐｈｉａｌｏｐｈｏｒａ)等多个真菌类群ꎬ结
果表明杓兰属植物的分布可能受到菌根特异性的

限制ꎮ Ｓｗａｒｔｓ ｅｔ ａｌ.(２０１０)发表了一项与 Ｐｈｉｌｌｉｐｓ ｅｔ
ａｌ.(２０１１)对 Ｄｒａｋａｅａ 研究实验设计相类似的另一

个兰科 Ｃａｌａｄｅｎｉａ 的研究成果ꎬ他们以地生的珍稀

濒危兰科植物 Ｃ. ｈｕｅｇｅｌｉｉ 为研究对象ꎬ同时以 ４ 种

同属广泛且同域分布的兰科植物 Ｃ. ａｒｅｎｉｃｏｌａ、
Ｃ. ｄｉｓｃｏｉｄｅａ、Ｃ. ｌｏｎｇｉｃａｕｄａ、Ｃ. ｆｌａｖａ 作为对照ꎬ进行

了室内、原地共生萌发试验及 ＤＮＡ 分子测序实

验ꎬ但他们得出了与 Ｐｈｉｌｌｉｐｓ ｅｔ ａｌ.(２０１１)相反的研

究结论ꎮ 濒危兰科植物 Ｃ. ｈｕｅｇｅｌｉｉ 的菌根真菌有

高度的特异性ꎬ除专有的菌根真菌外不能与其他

真菌建立菌根关系ꎬ而其同域常见的同属兰科植

物则可以利用并相互共享多种菌根真菌 (包括
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Ｃ. ｈｕｅｇｅｌｉｉ 的菌根真菌)ꎬ即菌根真菌的专一性与

Ｃ. ｈｕｅｇｅｌｉｉ 的稀有性有明显的相关关系ꎮ
３.４ 兰科植物与其菌根真菌之间的营养关系

有些兰科植物在整个生活史中都依赖其菌根

真菌提供养分ꎬ这类兰科植物属于完全真菌异养

植物( ｆｕｌｌｙ ｍｙｃｏｈｅｔｅｒｏｔｒｏｐｉｃ ｐｌａｎｔｓ)ꎮ 越来越多的光

合兰科植物被发现在利用自身光合作用产生养分

的同时也从菌根真菌中吸收营养物质ꎬ这类兰花

被称为兼性营养植物(ｍｉｘｏｔｒｏｐｈｉｃ ｐｌａｎｔｓ)ꎮ Ｙｏｄｅｒ
ｅｔ ａｌ.(２０００)研究发现菌根真菌能为兰科植物提供

Ｃ、Ｎ、Ｐ 和维生素等多种营养物质ꎬ提供赤霉素等

植物激素ꎬ同时也可能是幼苗期兰科植物水分的

主要来源ꎮ 长期以来ꎬ兰科植物与其菌根真菌之

间的营养关系是研究的热点之一ꎬ其相互关系呈

现出高度的复杂性ꎬ综合前人研究ꎬ本文提出了三

种兰花－真菌营养关系类型ꎮ
３.４.１ 兰花单向利好型营养关系 　 在兰花单向利

好型营养关系当中ꎬ学者认为菌根同其他古老的

相互关系(如兰科植物与其传粉者之间的关系)一
样ꎬ真菌容易受到兰花的欺骗 ( Ｔａｙｌｏｒ ＆ Ｂｒｕｎｓꎬ
１９９７)ꎬ即兰花利用真菌为其提供生长发育所需要

的营养物质ꎬ而真菌却不能从这个过程中得到任

何好处ꎮ 这类关系通常发生在非光合作用的兰科

植物 中 及 光 合 兰 科 植 物 的 早 期 生 活 史 中

( Ｄｅａｒｎａｌｅｙ ＆ Ｃａｍｅｒｏｎꎬ ２０１７ )ꎮ 正 如 Ｔａｙｌｏｒ ｅｔ
ａｌ. ( １９９７ ) 在 对 两 种 非 光 合 作 用 的 兰 科 植 物

Ｃｅｐｈａｌａｎｔｈｅｒａ ａｕｓｔｉｎａｅ 和 Ｃｏｒａｌｌｏｒｈｉｚａ ｍａｃｕｌａｔａ 的研

究中所报道的“所有的生理证据都表明兰科植物

与它们的菌根真菌不是共生关系”ꎮ
３.４.２ 典型的共生型营养关系 　 在典型的共生营

养关系中ꎬ营养流动是双向的ꎬ菌根真菌为其宿主

兰科植物提供生长所需的无机物、有机物及水分

等ꎬ而兰科植物可以向其菌根真菌输送光合作用

的产物ꎬ甚至在非光合作用阶段也可以向其菌根

真菌输送 ＮＨ＋
４ 等营养物质(Ｄｅａｒｎａｌｅｙ ＆ Ｃａｍｅｒｏｎꎬ

２０１７)ꎮ
Ｃａｍｅｒｏｎ ｅｔ ａｌ. ( ２００６) 对小斑叶兰 ( Ｇｏｏｄｙｅｒａ

ｒｅｐｅｎｓ)与其菌根真菌进行了放射性碳氮同位素追

踪ꎬ在发现菌根真菌持续向成年小斑叶兰输送碳

素的同时ꎬ也清楚地检测到了１４ＣＯ２由成年宿主植

物转向菌根真菌ꎮ Ｆｏｃｈｉ ｅｔ ａｌ. (２０１７)对菌根真菌

Ｔｕｌａｓｎｅｌｌａ ｃａｌｏｓｐｏｒａ 及 其 宿 主 兰 花 Ｓｅｒａｐｉａｓ
ｖｏｍｅｒａｃｅａ 的氮转移及吸收基因的表达量进行了研

究ꎬ在 Ｔ. ｃａｌｏｓｐｏｒａ 的基因组中发现了两个功能性

氨转运体和几个氨基酸转运体ꎬ但没有发现硝酸

盐摄取和吸收的基因ꎬ表明 Ｔ. ｃａｌｏｓｐｏｒａ 不能利用

硝酸盐ꎮ 参与氮类化合物转运和吸收的基因在共

生系统中的差异表达发现ꎬ植物铵转运体 ＳｖＡＭＴ１
及真菌氨转运体 ＴｃＡＭＴ２ 在共生系统中都显著上

调ꎬ这表明在非光合作用阶段ꎬ Ｓ. ｖｏｍｅｒａｃｅａ 向

Ｔ. ｃａｌｏｓｐｏｒａ 输送 ＮＨ４
＋ꎮ 这项研究首次发现了营养

物质在非光合阶段从兰科植物流向其真菌伴侣ꎬ
刷新了对兰科植物与菌根真菌之间营养关系的认

识ꎮ 因此ꎬ兰科植物与其菌根真菌在植物发育的

早期和成熟阶段都可能表现出真正的互利共生ꎮ
这种真正的互利共生关系充分验证了一句古老的

生 态 格 言: 在 自 然 界 中 “ 没 有 免 费 的 午 餐 ”
(Ｄｅａｒｎａｌｅｙ ＆ Ｃａｍｅｒｏｎꎬ２０１７)ꎮ
３.４.３ 分工合作型营养关系 　 在这种类型的营养

关系中ꎬ兰科植物首先与其菌根真菌各自合成所

需营养物质的一部分ꎬ然后组合到一起生成所需

要的营养物质ꎮ Ｈｉｊｎｅｒ ＆ Ａｒｄｉｔｔｉ ( １９７３) 对兰属

(Ｃｙｍｂｉｄｉｕｍ)的研究案例发现了这一现象ꎮ 从兰

属中分离的丝核菌可以产生烟酸和维生素 Ｂ１ 的

嘧啶ꎬ而兰属植物可以合成叶酸的前体———对氨

基苯甲酸ꎬ研究表明兰属植物可以与其菌根真菌

合作完成维生素的合成以满足它们彼此生长发育

的需求ꎮ
截止目前的研究表明ꎬ兰科植物与其菌根真

菌之间的营养关系往往是复杂的ꎬ以上三种类型

的营养关系可能出现在同一种兰科植物生活史的

不同阶段中ꎬ如同是对小斑叶兰与其菌根真菌之

间１４ＣＯ２转移的研究ꎬＨａｄｌｅｙ ＆ Ｐｕｒｖｅｓ(１９７４)未检

测到任何碳素向菌根真菌转移的迹象ꎬ原因可能

是限于当时的实验条件而没有被发现ꎬ也极有可

能是不同的生长时期有不同的营养关系所致ꎮ 另

外ꎬ兰科菌根真菌还可能与生境中的其他植物形

成外生菌根ꎬ从而形成兰花－菌根真菌－其他植物

三者循环的营养流动关系(Ｍａｒｔｏｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９)ꎮ

６９４ 广　 西　 植　 物 ４１ 卷



３.５ 兰科植物与其菌根真菌之间的协同进化关系

协同进化涉及两组不同生物体之间亲密的相

互作用ꎬ被认为是物种形成的一个关键驱动力ꎬ特
别是当这种亲密的相互作用显示出高度的特异性

时ꎬ如宿主 －寄生关系及专一性的传粉关系等

(Ｂａｒｒｅｔｔꎬ１９８６)ꎮ 兰科植物与其菌根真菌之间的

进化关系目前还处于争议的状态ꎮ
有些学者认为ꎬ兰科植物与其菌根真菌之间

不存在协同进化关系ꎮ 虽然菌根相互作用确实影

响了植物养分吸收策略的进化ꎬ但大多数植物并

不与窄域的真菌类群发生特异性的相互作用

(Ｍｏｌｉｎａ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９２)ꎬ使得植物和真菌物种之间不

太可能成对共同进化ꎬ即便是特异性的兰科植物－
菌根真菌关系也不太可能导致共成种的分化ꎮ
Ｒｏｃｈｅ ｅｔ ａｌ. ( ２０１０) 对同域发生的地生光合兰科

Ｃｈｉｌｏｇｌｏｔｔｉｓ 的 ６ 种植物进行了研究ꎬ它们有专性和

高度特异的欺骗性传粉策略和菌根真菌定植关

系ꎬ研究对比了专性的传粉策略与菌根关系对

Ｃｈｉｌｏｇｌｏｔｔｉｓ 的进化影响ꎬ结果表明专性的传粉关系

而非专性的菌根关系ꎬ是导致该属植物多样化的

主要原因ꎬ此项研究同时表明即便是具有高度专

一性的菌根真菌定植关系的兰花ꎬ也可能不存在

兰花－真菌协同进化ꎮ Ｘｉｎｇ ｅｔ ａｌ. (２０１９)对西双版

纳国家自然保护区勐仑片区的 ２５ 属 ４４ 种热带兰

科植物与其菌根真菌的关系进行了研究ꎬ结果表

明决定热带兰科植物与其菌根真菌网络结构建成

的是生态约束而非宿主兰科植物系统发育关系ꎬ
研究不支持兰科植物与其菌根真菌之间存在协同

进化关系ꎮ
另有一些研究则认为ꎬ兰花与真菌之间高度

特异的关系可能促进兰花的多样化ꎬ对于兰科植

物与菌根真菌的相互作用来说ꎬ在某些显示出高

度特异性的情况下ꎬ可能在某些兰科植物类群的

形成中发挥了关键作用( Ｔａｙｌｏｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００３)ꎮ 从

这类支持进化相关性的研究中可以总结出两种菌

根真菌促进兰科植物物种形成的机制假说:一是

菌根真菌驱动的生态地理隔离说 ( ｅｃｏｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ
ｉｓｏｌａｔｉｏｎ)ꎮ 这种假说认为居住在不同栖息地的种

群与不同的菌根真菌群落发生相互作用ꎬ而菌根

真菌又可能促进适应性分化ꎬ最终形成可繁殖的

孤立物种ꎮ 菌根真菌群落的差异可能会导致最近

分化的姊妹物种之间的生殖隔离ꎬ因为它们在一

定程度上可影响这两个物种的空间分布ꎬ从而导

致通过花粉或种子的基因流动在不同的地理分布

区域之间受到限制(Ｊａｃｑｕｅｍｙｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６)ꎮ 二是

菌根真菌介导的物种移植不可成活说( ｉｍｍｉｇｒａｎｔ
ｉｎｖｉａｂｉｌｉｔｙ)ꎮ 这种假说认为菌根真菌群落在不同

物种栖息地间存在差异ꎬ使得一个物种无法在另

一个物种的栖息地上存活ꎬ反之亦然(Ｎｏｓｉｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００５)ꎮ 有大量的研究案例支持进化相关的观点ꎮ
Ｔａｙｌｏｒ ｅｔ ａｌ. ( ２００３ ) 对 非 光 合 作 用 沙 漠 兰 花

Ｈｅｘａｌｅｃｔｒｉｓ ｓｐｉｃａｔａ 的三个复合体的研究表明ꎬ兰科

植物与菌根真菌之间的相互作用促进了兰科植物

的进化多样化ꎮ Ｔａｙｌｏｒ ＆ Ｂｒｕｎｓ(１９９９)研究了珊瑚

兰属 的 两 个 姊 妹 种 Ｃｏｒａｌｌｏｒｈｉｚａ ｍａｃｕｌａｔａ 和 Ｃ.
ｍｅｒｔｅｎｓｉａｎａ 的种群、生境及遗传背景对菌根真菌的

影响ꎬ结果发现即便是在同一地区ꎬ这两个姊妹种

也从不共享菌根真菌ꎬ表现出极强的遗传控制性ꎮ
Ｊａｃｑｕｅｍｙｎ ｅｔ ａｌ. (２０１１)对红门兰属(Ｏｒｃｈｉｓ)的 １６
种兰科植物及其菌根真菌的研究发现ꎬ红门兰属

和胶膜菌科真菌之间的相互作用受到红门兰属物

种间系统发育关系的显著影响ꎬ表明兰科植物进

化过程可能是菌根结合模式的重要影响因素ꎮ
Ｍａｒｔｏｓ ｅｔ ａｌ.(２０１２)对留尼旺岛的自然栖息地中 ７３
种兰科植物和 ９５ 种菌根真菌 ＯＴＵｓ 进行了二维系

统发育网络分析ꎬ研究发现了高度模块化的菌根

关系架构ꎬ推测附生兰花与菌根真菌之间可能存

在协同进化ꎬ结果表明菌根真菌是影响菌根共生

系统生态组合和进化约束的重要因素ꎮ
综上所述ꎬ兰科植物与菌根真菌之间是否存

在协同进化关系还悬而未决ꎮ 前人的研究多针对

亲缘关系密切的姊妹种或复合种与其菌根真菌进

行进化验证ꎮ 一方面ꎬ兰科作为一个高度进化的

植物类群拥有丰富的物种多样性ꎬ物种选择的尺

度过小可能不能充分阐明进化问题ꎮ 另一方面ꎬ
限于研究方法ꎬ已经发现的菌根真菌类群是否能

够代表全部与兰科植物可能产生进化关系的真菌

类群还是未解之谜ꎮ 因此ꎬ还需要进一步的研究

才能真正揭开兰科植物与菌根真菌或内生真菌之

间的进化关系ꎮ
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４　 结论与展望

本文通过综合整理近年来国内外兰科菌根真

菌的研究进展ꎬ提出了一些新的见解ꎮ 纵观兰科

菌根真菌的研究历史ꎬ兰科菌根真菌的研究可归

纳为三个阶段ꎬ即经典研究阶段、早期分子生物学

阶段和分子生物学高通量测序阶段ꎮ 根据兰科菌

根真菌特异性与否ꎬ兰科菌根真菌定植关系可分

为特异性定植、广泛性定植和特异－广泛兼性定

植ꎮ 基于前人研究ꎬ对兰科植物与菌根真菌之间

的营养关系也进行了总结ꎬ将其划分为三大类ꎬ即
兰花单向利好型、典型共生型和分工合作型ꎮ 同

时ꎬ对兰科菌根真菌特异性与兰科植物稀有性之

间的关系及兰科菌根真菌与兰科植物之间的进化

关系也进行了论述ꎮ 兰科植物与其菌根真菌之间

的关系是极为复杂的ꎬ虽然已有相关研究ꎬ但只是

部分地揭示了其中的奥秘ꎮ 本文提出的论点是否

完整、正确还有待于进一步研究加以验证、补充ꎮ
随着宏基因组学、宏蛋白组学、宏转录组学及代谢

组学的发展ꎬ多组学相结合的研究方法将使得兰

科植物与其菌根真菌之间的各种关系及机理机制

进一步地被挖掘和认知ꎮ
除了已报道的兰科菌根真菌类群外ꎬ兰科植

物还拥有数量更加庞大的非菌根内生真菌ꎮ 非菌

根内生真菌有促进兰科植物吸收根际土壤养分

(Ｎｅｗｓｈａｍꎬ２０１１ꎻＺｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４)、影响次级代谢

物的产量和变化(Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１３)、保护宿主免

受土壤病原体侵害(Ｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)等作用ꎮ 在未

来的研究中ꎬ如何区分菌根真菌与非菌根真菌ꎬ菌
根真菌与非菌根真菌之间的关系和互作模式ꎬ以
及它们与宿主兰科植物之间的作用机制值得思

考ꎮ 兰科植物菌根中还存在大量的益生细菌ꎬ这
些内生细菌对兰科植物也有积极的作用ꎬ如促进

种子 萌 发 和 植 株 生 长 ( Ｗｉｌｋｉｎｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９８９ꎬ
１９９４)、增强植物抗逆性(Ｃｈｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００８)、促进

光 合 作 用 ( Ｔｓａｖｋｅｌｏｖａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３ )、 内 生 固 氮

(Ｈｕｒｅｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００２)、分泌植物生长所需的调节物

质如吲哚乙酸( Ｔｓａｖｋｅｌｏｖａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００５)等ꎮ 然而ꎬ
相对于兰科菌根真菌来说ꎬ菌根细菌的研究还远

远不够ꎬ兰科植物菌根细菌与菌根真菌之间的关

系也有待于未来进一步深入研究ꎮ 各类微生物群

落在兰科植物根际、根内形成复杂的网络关系ꎬ兰
科根际微生物－兰科根内微生物－兰科植物之间的

相互关系及作用机制还有很多科学问题需要被打

开和解决ꎮ
当前ꎬ我们对微生物的研究非常有限ꎬ按比例

估计ꎬ仍有数万亿的微生物物种尚未被发现ꎬ同时

微生物基因功能数据库也相当不完善ꎮ 这使得研

究学者在探索兰科内生微生物、根际微生物、土壤

(或基质)微生物群落的物种构成、基因功能、代谢

特征等方面的研究面临巨大的挑战ꎮ 通过多组学

方法整合分析多种高通量测序数据来发现未知基

因、微生物物种、代谢产物等ꎬ将会提高数据库和

方法论的完整性ꎬ有助于研究的推进ꎮ 然而ꎬ仅依

赖多组学手段并不能完全解决问题ꎬ由于大量微

生物本身仍然是未知的ꎬ因此未来传统经典领域

的研究也不能被忽略ꎮ
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