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摘  要：所谓互惠共生微生物(mutualistic symbiotic microbes，MSM)是指能定殖其他生物构建互惠

共生体系的微生物，主要包括互惠共生细菌、互惠共生放线菌和互惠共生真菌等。MSM 种类繁多、

分布广泛、物种多样性丰富，涉及原核生物界和真菌界等。MSM 定殖人体、动物、植物、藻类或

其他真菌，可构建各自相应的互惠共生体系，进而形成范围更加巨大的共生网络，发挥不可替代的

生理生态功能。本文在介绍 MSM 概念的基础上，重点总结了 MSM 多样性研究进展，指出了目前

研究中尚存在的问题，探讨了今后应该开展的工作，MSM 多样性研究成果可望为研发 MSM 应用技

术提供依据和材料。 

关键词：共生细菌，共生放线菌，共生真菌，宿主动物，寄主植物，生态系统 
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Abstract: The so-called mutualistic symbiotic microbes (MSM) can colonize other organisms to build a 
mutual symbiotic system. MSM mainly include mutualistic symbiotic bacteria, mutualistic symbiotic 
actinomycetes and mutualistic symbiotic fungi. MSM are diverse, with a wide distribution and rich in 
species diversity, involving those in procaryotae and kingdom fungi. MSM colonize human body, animals, 
plants, algae, or other fungi, and can build their respective reciprocal symbiotic systems, and then form a 
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wider symbiotic network to play irreplaceable physiological and ecological functions. On the basis of 
introducing the concept of MSM, this paper summarizes the progress of MSM diversity research, problems 
existing in the current research, and the work in the future. The results of MSM diversity research are 
expected to provide basis for the development of MSM application. 

Keywords: Mutualistic symbiotic bacteria, Mutualistic symbiotic actinomycetes, Mutualistic symbiotic 
fungi, Host animals, Host plants, Ecosystem 
 

生态系统中，物种间长期的互作与进化形成了

稳定、动态平衡的种间关系，进而构建共生网络，

有效地发挥生理生态效能。开展生物共生学研究，

对于农林牧渔产业发展、动植物与人类健康、环境

与食品安全等具有重大意义。当前，互惠共生微生

物(mutualistic symbiotic microbes，MSM)已成为诸

多国家竞相占有和发掘的战略资源以及生命科学

研究的重点之一。关于昆虫共生细菌、昆虫共生真

菌、植物共生放线菌、菌根真菌、暗隔内生真菌

(dark septate endophytes，DSE)和禾草共生真菌等

前人已分别给予综述[1-5]。然而，全面、系统地介

绍 MSM 物种多样性研究的述评甚少，本文旨在综

述 MSM 物种多样性研究的最新进展，探讨当前存

在的问题及其解决的可能途径，以期为促进中国

MSM 研发提供可借鉴的思路。 

1  互惠共生微生物的概念及其意义 

微生物与人类、动物、植物、藻类、地衣和其

他微生物关系密切，共同发展、协同进化，形成了

普遍的共生关系。由于“共生”是生物间“共同生

活”(living together)的广义概念，包括了互惠共生

(mutualistic symbiosis)、偏利共生(commensalistic 

symbiosis)、竞争共生(competitive symbiosis)和寄生

共生(parasitic symbiosis)等种间关系[6]，本文基于

狭义的“共生”，即“互惠共生”的概念，把能够与其

他生物构建互惠共生体系的微生物归属为 MSM，

以避免与广义的共生微生物相混淆。因此，在植物

MSM 领域，不妨将根瘤菌、光合细菌、固氮细菌

和根围促生细菌等归属为植物互惠共生细菌；将费

兰克氏(Frankia spp.)、链霉菌(Streptomyces spp.)

和小单孢菌(Micromonospora spp.)等归属为植物互

惠 共 生 放 线 菌 ； 将 丛 枝 菌 根 真 菌 (arbuscular 

mycorrhizal fungi ， AMF) 、 外 生 菌 根 真 菌

(ectomycorrhizal fungi， ECMF)、兰科 菌根 真菌

(orchid mycorrhizal fungi，OMF)和欧石南菌根真菌

(ericoid mycorrhizal fungi，ERMF)等菌根真菌，以

及 DSE、印度梨形孢(Piriformospora indica)、木霉

(Trichoderma spp.)、白僵菌(Beauveria spp.)、绿僵

菌(Metarhizium spp.)及植物部分内生真菌等，统一

归属为植物互惠共生真菌。以此类推，人体 MSM

由人体互惠共生细菌、人体互惠共生放线菌和人体

互惠共生真菌组成，动物 MSM 则由动物互惠共生

细菌、动物互惠共生放线菌和动物互惠共生真菌组

成，此外还包括真菌互惠共生真菌以及真菌互惠共

生细菌等 MSM。  

2  互惠共生微生物分布广泛且物种多样性
丰富  

MSM 种类繁多，涉及原核生物界和真菌界的

大多数物种，同时其宿主则涉及整个动物界，其寄

主则涉及整个植物界。因此，MSM 及其宿主和寄

主均具有丰富的物种多样性。从南极到北极、从高

山到平原、从河流到海洋、从湖泊到盆地、从荒漠

到湿地、从农田到林地、从城市到农村等生活的人

类、动物、植物、藻类和地衣等均定殖着 MSM。

其中以人体和动物的肠道 MSM、昆虫 MSM、植

物根系 MSM 分布最为广泛，社会、经济与生态意

义最为重要[2,6]。本文仅涉及相关的互惠共生细菌

和互惠共生真菌。 

2.1  人体 MSM 的多样性与分布 

健康人体的皮肤、毛发、口腔、鼻腔、眼睛、

肺部、生殖器及胃肠道等定殖着数以万亿计的微生
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物，可称为人体共生微生物，即人体微生物组，这

些共生微生物所编码的数百万个基因被称为人体

第二基因组[7-9]。研究表明，不同器官或部位人体

MSM 的种类和数量存在显著差异。由于胃的强酸

生境，定殖胃部的微生物种类较少、物种多样性较

低 ， 多 为 螺 杆 菌 (Helicobacter spp.) 和 链 球 菌

(Streptococcus spp.)等。肠道则定殖着 1 000 多种微

生物，其中肠道共生细菌的 6 个门中，厚壁菌门

(Firmicutes)和拟杆菌门(Bacteroidetes)占肠道共生

细菌总数的 90%，大多数的专性厌氧菌包括拟杆

菌属(Bacteroides)、梭菌属(Clostridium)、粪杆菌属

(Faecalibacterium)、真杆菌属(Eubacterium)、瘤胃

球菌属(Ruminococcus)、消化球菌属(Peptococcus)、

消 化 链 球 菌 属 (Peptostreptococcus) 和 双 歧 杆 菌   

属 (Bifidobacterium) ， 同 时 还 定 殖 着 大 肠 杆 菌    

属 (Escherichia) 和 乳 酸 杆 菌 属 (Lactobacillus) 的  

细菌[10-11]。 

与肠道共生细菌相比，肠道共生真菌的物种丰

富度和多样性要低得多，而且随时间推移其组成也

不稳定[12]。人体肠道常见的共生真菌是子囊菌和

担子菌，已分离 12 属，优势属为酵母菌属，其次

是假丝酵母属(Candida)和枝孢属(Cladosporium)。

已证实，饮食习惯上的差异和不同地理生态位对肠

道菌群多样性具有重要影响[13]。例如，生活在高

纬度地区较冷环境中的人肠道中厚壁菌门的物种

相对增加，而拟杆菌门的则相对减少。上述多样

性的优化则有利于从给定的饮食中储存更多的能

量和脂肪。给小鼠喂食高盐饮食(含 4%的食盐)两

周导致 MSM 鼠乳杆菌(Lactobacillus murinus)的

数量下降，而小鼠的 Th-17 细胞数量和血压增加；

当给具有高血压的小鼠服用鼠乳杆菌时可降低

Th-17 细胞数量和血压；对 12 名人类受试者的饮

食中每天添加 6 mg 食盐也会改变肠道细菌的组

成，乳酸杆菌的数量下降了，而血压和 Th-17 细

胞数量则上升[14]。 

越来越多的研究表明，肠道 MSM 具有一系列

的共生功能，即发酵不消化的食物、提取饮食中的

养分和能量、诱导宿主机体免疫系统、防御条件致

病菌、介导心理健康和稳定体内平衡等 [15-19]。

Bhushan 等[20]详细列表总结了肠道菌群组成与人

体生理状态的关系；深入系统地探讨了肠道 MSM，

以及这些 MSM 与肠道表面发生反应产生的酶和

代谢产物对人体健康、代谢、免疫及其生理机能的

影响；并给出了基于微生物群落区分的人类疾病表

型的微生物全球定位系统(mGPS)的新视角。在新

生儿的情况下，肠道微生物群落历经多元转变，并

在营养过程与免疫系统发育中起着重要的作用。肠

道共生的拟杆菌(Bacteroides sp.)表达的一种蛋白

快速地招募白细胞来杀死一种导致炎症性肠病

(inflammatory bowel disease，IBD)的免疫系统细

胞，从而阻止 IBD 发生[21]。该研究所揭示的肠道

MSM 调节促炎性细胞和抗炎性细胞的新机制将有

助于阻止大多数人患上 IBD。具有预防肥胖和糖尿

病作用的 MSM Akkermansia muciniphila 还能够增

强基于 PD-1 免疫治疗上皮肿瘤的效果[22]。肠道内

的 MSM ， 如 Bacteroides thetaiotaomicron 、

Faecalibacterium prausnitzii 和 Holdemania filiformis

具有促进癌症免疫疗法治疗效果的作用[23]。因此，

肠道共生菌群失调则会影响 IBD、癌症、2 型糖尿

病和肥胖症等疾病的发生发展[24]。采用微生物培养

与宏基因组学相结合的方法所确定的肠道共生微

生物的组成有助于了解肠道共生微生物对人体健

康和疾病的影响。肠道共生菌群已被用作潜在的益

生菌改善肠道微生物平衡[10]。  

健康的肺通常定殖着与小鼠中相似的厚壁菌

门、变形杆菌门、拟杆菌门和放线菌门的细菌群落，

最丰富的门是拟杆菌门和厚壁菌门；优势属为普氏

菌属(Prevotella)、细孔菌属(Veillonella)和链球菌属

(Streptococcus)；同一个体不同空间的呼吸道微生

物群落的变化显著小于不同个体间的[8]。肺部微生

物群落数量虽少但很重要，已逐渐被认识到在维持

肺内平衡中发挥重要作用，就如同肠道微生物群落
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随着胃肠道系统的发展在免疫系统形成方面所发

挥的作用一样。鼻腔共生细菌的优势类群为厚壁

菌门和葡萄球菌属，以及棒状杆菌属和丙酸杆菌

属 的 放 线 菌 。 拥 挤 棒 杆 菌 (Corynebacterium 

accolens)是人体鼻 腔及皮肤微 生物组的有益细

菌。许多研究报告指出，健康人鼻内的微生物群

落主要由拟杆菌门、厚壁菌门、变形杆菌门和放

线菌门组成，以双歧杆菌属(Bifidobacterium)、棒

状杆菌属(Corynebacterium)、葡萄球菌属、链球

菌 属 (Dolosigranulum)和 莫 拉 菌 属 (Moraxella)为

优势属[25]。  

皮肤共生微生物有 1 000 多种，其中，细菌包

括放线菌门、硬壁菌门、变形菌门和拟杆菌门等；

优势属为棒杆菌属(Corynebacterium)、丙酸杆菌属

(Propionibacterium)和葡萄球菌属；常见种是表皮

葡萄球菌(Staphylococcus epidermidis)[26]；皮肤共生

真菌优势属为马拉色霉属，其中球形马拉色霉

(Malassezia globosa)、限制马拉色霉 (Malassezia 

restricta)与合轴马拉色霉(Malassezia sympodialis)

为优势种。同一个体不同部位的皮肤中的微生物多

样性远远高于不同个体同一部位皮肤中的[27]，表

明随着时间推移人体皮肤微生物组成会趋于稳定。 

眼部共生微生物群落较少，主要分布在结膜

和角膜上，而定殖于眼睑和睫毛的则被认为是皮

肤微生物的一部分。眼睛表面主要定殖葡萄球菌、

链球菌、丙酸杆菌(Propionibacterium spp.)和棒状

杆菌(Corynebacterium spp.)，因为眼泪中含有的抗

菌素和细胞壁分解酶阻止了部分微生物的繁殖和

定殖。Leger[28]证明眼睛 MSM 乳房炎棒状杆菌

(Corynebacterium mastitidis)能保护眼睛防御致病

性白色念珠菌(Candida albicans)或假单胞菌绿脓

杆菌(Pseudomonas aeruginosa)的感染，这表明眼睛

结膜共生微生物具有调节眼睛免疫与防御的机制。 

健康女性阴道共生微生物主要为细菌，优势属

为乳酸杆菌属，其中，卷曲乳酸杆菌(Lactobacillus 

crispatus)是常见种。这些细菌产生的乳酸能够保护

人体免受病原菌的感染[29]。值得注意的是，诸如

阴 道 弧 菌 (Atopobium vaginae) 、 阴 道 加 德 纳 菌

(Gardnerella vaginalis) 、 动 弯 杆 菌 (Mobiluncus 

spp.)、大肠杆菌以及消化链球菌属、葡萄球菌属、

链球菌属、拟杆菌属、梭菌属(Clostridium)和普雷

沃菌属(Prevotella)等尽管也常常定殖于人体，但

并非都是始终有益和不变的。因此，如何区分和

界定所谓“正常”或“健康”的人体 MSM 群落、这些

MSM 与宿主人类的共生机制是什么，以及两者之

间是如何互作与协同进化的，这些问题尚待深入

系统探究。 

2.2  动物 MSM 的多样性与分布 

与人类相比，动物共生微生物具有更为丰富的

物种多样性，特别是一些反刍动物和昆虫能长期与

细菌、放线菌和真菌等共同进化，建立多样的共生

关系，进而影响宿主的营养、代谢、生长、发育、

寿命和演化等[30-32]。 

2.2.1  动物互惠共生细菌 

近 10 年来人们应用高通量测序技术广泛探索

了包括人类在内的灵长类动物、食肉动物、啮齿类

动物、反刍动物、鸟和海洋动物的 MSM[32-34]。动

物，尤其是反刍动物的消化道是由宿主、共生微生

物群落和生境构建的一个复杂的共生体系。反刍动

物瘤胃定殖着种类繁多、数量巨大的共生细菌，主

要 包 括 ： (1) 纤 维 素 降 解 菌 ： 白 色 瘤 胃 球 菌

(Ruminococcus albus) 和 黄 色 瘤 胃 球 菌

(Ruminococcus flavefaciens)等，以及产琥珀酸丝状

杆菌(Fibrobacter succinogenes)和溶纤维丁酸弧菌

(Butyrivibrio fibrisolvens)；(2) 淀粉降解菌：牛链

球 菌 (Streptococcus bovis) 、 嗜 淀 粉 瘤 胃 杆 菌

(Ruminobacter amylophilus)和普雷沃菌(Prevotella 

spp.) ； (3) 蛋 白 质 降 解 细 菌 ： 瘤 胃 雷 沃 菌 (P. 

ruminicola)、溶纤维丁酸弧菌及嗜淀粉瘤胃杆菌；

(4) 脂肪降解细菌：厌氧弧菌(Anaerovibrio lipolytica)；

(5) 乳酸降解菌：埃氏巨球菌(Megasphaera elsdenii)

和 Selenomonas ruminantium[34-36] 。 牦 牛 (Bos 

grunniens)肠道 MSM 丰富多样，大多数为厚壁菌

门、拟杆菌门和变形菌门；各肠段中定殖的大部分
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厌氧菌来自消化链球菌科(Peptostreptococcaceae)、

普 雷 沃 菌 科 (Prevotellaceae) 、 黄 杆 菌 科

(Flavobacteriaceae) 、 毛 螺 菌 科 (Lachnospiraceae)

和琥珀酸弧菌科(Succinivibrionaceae)；盲肠中，瘤

胃球菌科、拟杆菌科和 Muribaculaceae 的相对多

度显著高于其他肠段，拟杆菌属是盲肠中的优势

属；小肠的 MSM 群落结构与盲肠的不同[34]。事实

上，反刍动物胃肠道 MSM 的定殖在出生时就开始

了。Yeoman 等[35]测定了出生后 21 d 内犊牛胃肠道

的内容物和粘膜刮擦物，以及同时采集的母体初

乳、乳房皮肤和阴道刮擦物中微生物多样性状况，

观测到不同解剖位置的胃腔和胃粘膜之间的微生

物群落存在差异，母体阴道、皮肤和初乳中的微生

物群落也存在差异：出生后前几天开始大多数犊牛

样本中细菌的 α 多样性逐渐增加；46%的犊牛胃肠

道腔微生物和 41%的胃肠道粘膜微生物至少在  

一个母体源中被观察到，其中大多数与乳房皮肤上

的微生物相同；阴道内有许多常见的分解纤维素的

瘤胃细菌和产甲烷的古菌，这表明阴道共生细菌在

瘤胃发育和成年动物营养过程中的潜在作用。 

Le 等[37]首次研究了野生鱼苗肠道菌群，发现

梭菌目在兔鱼(Siganus guttatus)鱼苗肠道中占主导

地位，认为在地理上和时间上兔鱼肠道菌群的变化

是有限的，有强烈的迹象表明存在核心菌群微生物

组。在 100%和 99%的个体中分别发现了 5 个和  

15 个操作分类单元(operational taxonomic unit，

OTU)，表明该阶段由于鱼-微生物互作和微生物-

微生物互作的共同作用，肠道菌群受到强烈的选

择。最近，从中国台湾南部南湾海绵体匀浆中分离

到 606 株细菌和 94 株放线菌，其中具有较高抗菌

活性的 51 株可培养菌中，放线菌占 62% [链霉菌   

30 株，小单孢菌(Micromonospora sp.)和短杆菌

(Brevibacterium sp.)各 1 株][38]。 

作为陆地物种多样性最丰富的昆虫，其 MSM

倍受关注。众多研究表明，食叶甲虫、白蚁、蚜

虫、蝗虫、烟粉虱、叶蝉、粉蚧和木虱等植食性

昆虫的体表、体腔、消化道、肠道、中肠、后肠、

淋巴、脂肪体和储菌器等定殖着大量的细菌和放

线 菌 [39-41] 。 Ali 等 利 用 纤 维 素 捕 集 器 从 白 蚁       

(P. hypostoma)肠道中分离到 33 种不同的细菌[39]。

海灰翅夜蛾(Spodoptera littoralis)肠道内定殖着蒙

特氏肠球菌 (Enterococcus mundtii)等 [42]。褐飞虱

(Nilaparvata lugens)体内的共生细菌有变形菌门、厚

壁菌门、放线菌门和拟杆菌门共 18 个 OTU，包括

杀 雄 菌 (Arsenophouus sp.) 和 沃 尔 巴 克 氏 菌

(Wolbachia sp.)等[40]。柑橘木虱(Diaphorina citri)和

柑橘粉虱(Dialeurodes citri)可与 Portiera sp.、沃尔

巴克氏菌、Cardinium sp.和 Rickettsia sp.形成共生体

系[41]。蚜虫体内定殖着 Buchnera aphidicola，Sulcia 

muelleri 是与叶蝉、沫蝉和蜡蝉等专性内共生细  

菌[43-44]。除 Sulcia 和 Vidania 之外，还有 Sodalis、

沃尔巴克氏菌属和 Rickettsia 的另外 3 种细菌是蜡

蝉 亚 目 祖 先 的 共 生 细 菌 [45] 。 毛 迎 新 等 [46] 采 用

Illumina HiSeq 技术对赤壁、大悟、武汉、咸安和

英山 5 个茶园小贯小绿叶蝉地理种群的成虫共生

细菌进行测定分析，共注释到 41 门 116 纲 197 目

272 科 372 属 105 种 ， 优 势 属 为 盐 单 胞 菌 属

(Halomonas)、希瓦氏菌属(Shewanella)和沃尔巴克

氏菌属。Lin 等[47]则比较系统和全面地比较了不同

发育阶段的卷叶象甲成虫、卷叶和土壤中定殖的细

菌和真菌的物种多样性及其分布特征。该工作为继

续深入探究昆虫与微生物的共生机制和演化提供

了重要依据。从成年蜜蜂和不同基质(花粉和蜂蜜

储存、垃圾颗粒和耳垢)中分离多株放线菌[48]，尤

其是从黄墩蚁(Lasius flavus)头部分离具有抗真菌活

性 的 放 线 菌 新 种 Streptomyces lasii sp. nov. 

5H-CA11T[49]的工作，为今后进一步研究其生理生

态功能、挖掘新的抗生物质和其他新的次生代谢物

质提供了新的种质资源。 

动物 MSM 在宿主的营养、代谢、生长、发育、

免疫和健康中发挥关键作用。反刍动物可利用肠道

MSM 通过发酵难消化的纤维素和半纤维素而产生
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养分、抗生素、维生素和能量，以有助于其自身的

营养与健康[31,50-51]。采用微生物宏基因组、挥发性

脂肪酸(volatile fatty acid，VFA)的定量分析方法与

qPCR，揭示了反刍动物出生时瘤胃中活跃菌群的定

殖；在没有固体饮食的情况下，从出生第 1 周就观

察到活性复合物碳水化合物发酵剂和具有甲基辅

酶 M 还原酶活性古菌的定殖；整合微生物宏基因组

学和宿主转录组学发现仅有 26%的 mRNA 转录，

46%的 miRNAs 对 VFA 有应答，而其他的是个体源

性的，其中 1 个宿主基因组件与 VFA 呈正相关，

而另外 2 个宿主基因组件和 1 个 miRNA 组件与

VFA 呈负相关；参与锌离子结合相关转录调控的  

8 个宿主基因和 5 个 miRNAs 与由普氏杆菌、拟杆

菌和瘤胃球菌组成的瘤胃细菌群相关[52]。该结果揭

示了一个高度活跃的早期微生物群落，其在细胞水

平上调节新生犊牛的瘤胃发育，而 miRNAs 可能协

调这些宿主与微生物的互作；而细菌驱动的转录调

控可能在早期瘤胃发育中通过 miRNA 发挥作用。

另 外 ， 无 菌 状 态 或 抗 生 素 治 疗 导 致 黑 腹 果 蝇

Drosophila melanogaster 运动行为亢奋，在没有肠

道微生物的情况下，增加的行走速度和日常活动可

以通过短乳杆菌(Lactobacillus brevis)等特定细菌的

单定殖得到拯救；来自短乳杆菌的细菌酶木糖异构

酶可以通过调节果蝇的糖代谢来主导微生物定殖

的运动效应[53]。这些发现揭示了肠道菌群在调节运

动中的作用。食叶甲虫(Cassida rubiginosa)前肠有 

2 个器官用于储藏 Candidatus Stammera capleta，该

细菌的果胶消化基因能分解甲虫不能消化的植物

叶片，后者可从细菌分解物中获得氨基酸和维生素

等[54]。从植食性昆虫肠道获得的各种多糖降解细菌

产生的酶可降解宿主不能消化的植物成分；而斯氏

按蚊(Anopheles stephensi)肠道菌群能促进真菌对宿

主的杀灭。因此，今后在防治害虫过程中可构建利

用 MSM 的新策略。 

然而，动物 MSM 群落与物种多样性及其功能

受宿主、环境、食物和季节等因素的影响。反刍动

物瘤胃 MSM 多样性在宿主个体间存在差异，这可

能是营养成分、pH、转运速率、宿主生理和免疫细

胞群的局部变化以及宿主上皮细胞与共生细菌之

间的不同相互作用造成的[55]。不管给动物饲喂什么

饲料，厚壁菌门可能是高谷物饮食中的优势门，而

拟杆菌门是干草饮食的优势门，两者的相对丰度都

在 80%左右，有时更多；无论是饲喂精饲料还是饲

喂干草的断奶小牛肠道的厚壁菌门、拟杆菌门、放

线菌门和变形菌门的细菌均是最多[56]。Hu 等[57]发

现以主食干叶的冬季和春季的濒危森林麝肠道微

生物多样性大于主食鲜叶的夏季和秋季；优势门是

厚壁菌门和拟杆菌门，其核心细菌类群主要包括(共

有的 OTU 94%)厚壁菌门的 37 个分类单元和拟杆菌

门的 6 个分类单元，并在不同季节相对稳定；与食

用干叶的季节相比，食用鲜叶季节的厚壁菌门与拟

杆菌门的比值有所下降，但四季中优势属的多度变

化不显著。可见，动物 MSM 的物种多样性与群落

结构、定殖特点与机制有待深入探究。 

2.2.2  动物互惠共生真菌 

与动物共生细菌相比，动物共生真菌的研究尚

不够全面、系统和深入。尽管我们对反刍动物瘤胃

共生真菌物种多样性、群落结构与功能的认识远不

如对瘤胃共生细菌的了解，对厌氧真菌的大部分活

动和代谢仍然未知，但这种状况正在悄然改变。与

动物共生细菌类似，当前动物共生真菌的研究多

集中于反刍动物和昆虫的肠道共生真菌。已确定

10 余属和许多未培养类群的共生真菌，其中，棘孢

霉属(Spizellomyces)是反刍动物重要的共生真菌属；

瘤胃壶菌属(Piromyces)是草食动物最具代表性的肠

道共生真菌属；新美鞭菌属(Neocallimastix)、瘤胃壶

菌属(Piromyces)、盲肠鞭菌属(Caecomyces)、根囊鞭

菌属(Orpinomyces) 和厌氧鞭菌属(Anaeromyces)是

绵羊、黄牛和山羊等瘤胃共生真菌属[58-59]，可能有

另外 25 个新属存在于草食动物肠道中[58]。几丁质

测量和 rRNA 转录丰度表明厌氧真菌占瘤胃微生物

群落的 10%−20%[60]。 
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动物胃肠道共生真菌能高效降解食物中的纤

维素。厌氧真菌是已知的生物界中最有效的纤维降

解菌之一，瘤胃共生真菌还具有淀粉和蛋白水解活

性，这些共生厌氧真菌可提高饲料摄入量、饲料消

化率、饲料效率、日增重和乳汁产量[61-62]。昆虫肠

道共生真菌不仅能影响宿主的行为、生长发育、繁

殖和寿命，还通过扩大植食性昆虫的取食寄主范围

来增大生态位。因此，人们对昆虫共生真菌的多样

性也给予了关注。 

关于昆虫共生真菌的研究多集中于植食性昆

虫和植菌昆虫。经 ITS1 rDNA MiSeq 鉴定，定殖

卷叶象甲(Euops chinensis)、卷叶和土壤中的真菌 

7 门 19 纲 52 目 106 科 220 属，其中优势类群为散

囊 菌 纲 和 粪 壳 菌 纲 ； 青 霉 属 、 拟 青 霉 属

(Paecilomyces)、念珠菌属 (Candida)、曲霉菌属

(Aspergillus)、短梗霉属(Aureobasidium)、正青霉

属(Eupenicillium)和帚枝霉属(Sarocladium)为优势

属；青霉、拟青霉、沙罗勒菌和念珠菌是卷叶和

卷叶象甲的核心微生物；MSM 赫克青霉在卷叶和

雌成虫的 5 个发育阶段都是一个独特的优势种，

占相对丰度的 60%−90%；定殖卷叶象甲和卷叶的

真菌以青霉菌属、念珠菌属、拟青霉属、砂菌属、

立克次体属、沙雷菌属和寡养单胞菌属为主，其

多 样 性 低 于 未 卷 叶 和 土 壤 样 品 [47] 。 蚁 巢 伞 菌

(Termytomycetes spp.)以及卷叶象甲的储菌器真菌

赫克青霉(Penicillium herquei)均是植菌昆虫切叶

蚁、食菌甲虫和白蚁的优势共生真菌，而蓝变真菌

(Leptographium qinlingensis)与小蠹虫(Dendroctonus 

sp.)共生[6]。从山杨楔天牛(Saperda carcharias)分离

到 18 种子囊菌和 1 种担子菌，从该天牛定殖的木

材 中 分 离 的 Cadophora spadicis 和 伪 尿 囊 菌

(Pseudeurotium bakeri)则是最常见种[63]。 

2.3  植物 MSM 的多样性与分布 

早在 19 世纪人们就开始研究植物共生微生

物，甚至开始施用根瘤菌肥。进入 21 世纪以来，

植物共生微生物研究与应用进展更加迅猛，特别是

在共生固氮微生物与菌根真菌等领域。 

2.3.1  植物互惠共生细菌 

植物共生细菌具有丰富的物种多样性，定殖于

几乎所有已测定的植物体内，一种植物可分离数种

至数百种，包括共生固氮细菌、联合固氮细菌、自

生 固 氮 细 菌 、 光 合 细 菌 、 根 围 促 生 细 菌 (plant 

growth-promoting rhizobacteria，PGPR)、叶围细菌、

花围细菌、果围细菌和种围细菌等共生细菌及共生

固氮放线菌、其他共生放线菌等。已报道的植物共

生细菌 90 余属 1 000 余种。其中，根瘤菌 150 余种，

这些根瘤菌不仅是豆科植物的专性共生细菌，有时

也是其他非豆科植物的体内或根围的共生细菌[6]。

另外，根瘤中同时定殖着许多与根瘤菌不同的共生

细菌。例如，红车轴草根瘤中还定殖了其他 12 种

细 菌 ； 大 豆 根 瘤 内 同 时 定 殖 有 枯 草 芽 孢 杆 菌

(Bacillus subtilis) 、 苏 云 金 芽 孢 杆 菌 (Bacillus 

thuringiensis) 和 慢 生 大 豆 根 瘤 菌 (Bradyrhizobium 

japonicum)，而这些细菌能促进植物生长，这同时

也表明一定条件下细菌与细菌可以构建互惠共生

体系。分离于甘草根瘤的共生细菌中，几乎所有中

慢生根瘤菌属的菌株都能与供试的乌拉尔甘草和

光果甘草形成根瘤并有效固氮，为优势共生细菌；

而根瘤菌属和中华根瘤菌属与这两种甘草的结瘤

固氮能力是随机且不稳定的，为偶然共生细菌[64]。

Kang 等[65]分析了苜蓿根瘤菌的表型、遗传多样性

和共生分化特点，认为根瘤菌基因组结构和功能的

差异，以及在较小程度上的环境多样性，有助于解

释供试菌株的多样性。Dinnage 等[66]使用代谢组学

编码方法，对澳大利亚西南部 30 万 km2 范围内  

72 棵不同大小的金合欢树(Acacia acuminate)的根

瘤菌进行了定量研究，并采用 16S rRNA 基因精确

的遗传变异，在一个控制了气候和当地土壤特征的

二项式多变量统计框架中模拟根瘤菌多样性，发现

树体越大的树根区土壤中具有更丰富的根瘤菌遗

传多样性。 

柑橘根围细菌具有较高的多样性，尽管样地不
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同 ， 蜡 样 芽孢 杆 菌 (Bacillus cereus)、 分 枝 杆菌    

(B. mycoides)、粗枝芽孢杆菌和苏云金芽孢杆菌是

数量最多的 4 种[67]。从山东生姜根内和根区土壤分

离获得拮抗青枯劳尔氏菌(Ralstonia solanacearum)

的 PGPR 有 45 株，其中 4 个假单胞菌(Pseudomonus 

sp.)菌株和 4 个芽孢杆菌(Bacillus sp.)菌株抑制能

力最强 [68]。Llacsa 等 [69]对黄花风铃木(Tabebuia 

chrysantha)和黄钟木(Tabebuia billbergii)根围真菌

和细菌的多样性进行了分析，发现黄钟木上的真菌

以球囊菌门(56%)和子囊菌门(39%)最为丰富，细菌

则以厚壁菌门(19%)最为丰富，其次是放线菌门

(15%)和变形菌门(9%)；黄花风铃木的根围中则分

别是子囊菌门(98%)、变形杆菌门(17%)和放线菌门

(12%)；黄花风铃木共生真菌和细菌种和属的多样

性显著高于黄钟木的；宏基因组分类鉴定揭示了黄

花风铃木 546 种细菌和 147 种真菌的基因组序列与

黄钟木 154 种细菌和 122 种真菌具有同源性。 

2.3.2  植物互惠共生放线菌 

弗兰克氏菌属(Frankia)是最为典型的共生固

氮放线菌。该属放线菌广泛分布，与非豆科植物根

系共生形成根瘤而固氮。采用 9 种选择培养基从黑

荆芥(Nepeta cataria)共分离到 3 门 12 目 36 属   

109 种共生细菌，其中放线菌是含 7 目的门级优势类

群[70]。近年来，采用多相法分类鉴定的研究不断有

新种报道。从泰国曼谷采集的阿玛路(Phyllanthus 

amarus) 叶 中 获 得 放 线 菌 新 种 Nonomuraea 

phyllanthi[71]；从泰国 Chantaburi 省 Khao Khitchakut

区印度橡树根分离放线菌新种 Barringtoniae sp. 

GKU 128T[72]；从云南西双版纳热带雨林土壤分

离一株具有产碱性纤维素酶能力的嗜热、嗜碱放

线 菌 (Streptomyces thermoalkaliphilus sp. nov. 

4-2-13T)[73]。可见，随着调查范围的不断扩大，新

的 MSM 种质资源会越来越多。 

Gohain 等[74]估测了印度阿萨姆邦的常绿森林

保护区——长臂猿野生动物保护区、卡兹兰加国家

公 园 和 东 北 生 态 公 园 的 6 种 药 用 植 物 余 甘 子

(Emblica officinalis)、诃子(Terminalia chebula)、阿

江 榄 仁 (Terminalia arjuna) 、 咖 喱 树 (Murraya 

koenigii) 、 蛇 根 木 (Rauwolfia serpentina) 和 印 楝

(Azadirachta indica)夏季和冬季的根、茎叶组织中

共生放线菌的遗传多样性 (n=120)，夏季和冬季   

3 个样地均以链霉菌属为优势属(分离率 77%)，印

楝、蛇根木和余甘子的共生放线菌 Shannon 和

Simpson 多样性指数分别为 1.50 和 0.78、1.47 和

0.86、0.98 和 0.35，以长臂猿野生动物保护区的放

线菌群落最为丰富(0.86 和 0.56)。最近从青岛城阳

区盐碱地、湿地和工业污染区的优势植物根内及其

根围共分离到链霉菌属、诺卡氏菌属(Nocardia)和

小单孢菌属(Micromonospora)这 3 属共 283 株，以

湿地的数量最多，均为根围土中的数量>根内的，

其中链霉菌属占总数的 77%，并筛选获得 7 种具

有拮抗植物病原真菌活性和促进植物生长效应的

共生链霉菌[75]。可见，不同生境 MSM 多样性存在

差异，而且可能分离到具有不同生理生态效能的菌

种，这在今后的研究中应给予足够的关注。 

2.3.3  植物互惠共生真菌 

AMF、ECMF、ERMF 和 OMF 等菌根真菌是

最重要的植物共生真菌，其中约 2 万种 ECMF 只

能定殖于 6 000 余种木本植物[3]，而 314 种 AMF 

(http://www.amf-phylogeny.com，2019 年 5 月 30 日)

可与 20 余万种植物的根系共生，并不断有新种报

道[76-77]。近年来，不同生境菌根真菌物种多样性与

群落结构特征备受关注。宁楚涵等[78]从青岛佳沃

蓝莓基地采集暖棚、冷棚和露地 3 种方式栽培的

9–10 年树龄的“蓝丰” “奥尼尔”和“公爵”蓝莓的根

系及根区土样，分离鉴定 AMF 5 属 11 种，其中以

暖棚栽培处理的菌种数量最多，“蓝丰”根区土壤中

分布的属种最多。从克什米尔谷地、斯利那加、甘

达巴尔、巴拉穆拉和苏皮安地区的苹果、梨和樱桃

根围共分离 AMF 222 个菌株[79]。特别是高通量测

序技术大大推动了该领域的工作。Unuk 等[80]从  

24 个根样得到 ECMF 3 753 个 OTU，鉴定到属和
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种分别为 2 772 (74%)和 2 150 (57%)。ECMF 种丰

富度在中纬度地区，特别是在北半球温带森林和地

中海生物群落中达到高峰[81-82]。魏松坡等[83]利用

形态学结合高通量测序调查了太行山片麻岩区栓

皮栎(Quercus variabilis) ECMF 种类与分布状况，

共划分出 18 种栓皮栎外生菌根形态类型，获得   

394 个 OTU，隶属于 11 目 23 科 30 属。 

角担菌属(Ceratobasidium)、红菇属(Russula)、

蜡壳菌属(Sebacin)、胶膜菌属(Tulasnella)、块菌

属(Tuber)、盘菌属(Peziza)和 Tricharina 等多种  

担子菌与子囊菌属于 OMF[4]。 Izuddin 等 [84]用

OMF 诱饵法成功地检测到 4 种附生植物中有 3 种

存在 OMF。杨前宇[85]从 11 种兰属(Cymbidium)

植物中共分离到 1 450 株 OMF，属于 22 个 OTU，

分 布 在 胶 膜 菌 科 (Tulasnellaceae) 、 角 担 菌 科

(Ceratobasidiaceae)和蜡壳耳科(Sebacinaceae)中；

从 41 种石斛属(Dendrobium)中分离到 1 434 株 OMF，

属于 48 个 OTU，分布在胶膜菌科、角担菌科和蜡

壳耳科中；并筛选获得具有促进兰科植物根状茎和

幼苗生长作用的菌根真菌各 6 株。从杜鹃科和尖苞

树科的多属植物毛根分离的 Rhizoscyphus ericae 

aggregate 是一类既可作为植物内生真菌，又是

ERMF 及白桦科、壳斗科、松科和杨柳科的 ECMF[6]。

Hyaloscypha melinii 是从中欧引进的一种新的根系

共生菌种，Fehrer 等[86]确认 Cadophora finlandica

和 C. paucisporum 为同一种，并建议了 Hyaloscypha

属内 4 个新组合，还首次报道了 Hyaloscypha bicolor

外产孢现象。 

DSE 大多属于子囊菌。然而关于 DSE 的分类

地位、系统发育和演化尚需深入研究。谢玲[87]从广

西大石围天坑群和 5 个甘蔗主栽区甘蔗根围分离到

94 株 DSE，将产孢的 38 株鉴定为 19 属 32 种，其

中新种 8 个。从甘肃安西极旱荒漠国家自然保护区

的 5 种典型荒漠植物根围分离 DSE 10 属 19 种[88]。  

属 于 子 囊 菌 的 哈 茨 木 霉 、 绿 色 木 霉

(Trichoderma viride)和绿木霉(Trichoderma virens)

等能定殖根系形成互惠共生体。将从巴西红树林沉

积物中分离的 13 株木霉鉴定为棘孢木霉(10)、哈

茨木霉(2)和长枝木霉(1)[89]。Dou 等[90]从森林、草

地、湿地和农业等生境分离 3 999 株木霉，鉴定出

50 种，其中哈茨木霉分布最广；木霉主要分布于

吉林省和黑龙江省，青海省最少，因此认为中国的

森林和低海拔区域的木霉物种多样性最丰富。 

隶属于子囊菌的多种白僵菌(Beauveria spp.)

和绿僵菌(Metarhizium spp.)既是昆虫的病原真菌

又 是 植 物 的 共 生 真 菌 。 球 孢 白 僵 菌 (Beauveria 

bassiana)能侵染玉米、棉花、番茄、菜豆和大豆等

植 株 的 茎 叶 、 种 子 和 根 系 等 ； 罗 伯 茨 绿 僵 菌

(Metarhizium robertsii)可侵染草类根系，其他一些

种类则定殖根围 [6]。Chen 等 [91]从高黎贡山海拔

600−3 800 m 的 7 个植被类型中分离到 11 种，其

中 B. bassiana 和 B. pseudobassiana 为优势种，

Beauveria baoshanensis sp. nov.和 B. yunnanensis sp. 

nov.为新种；B. malawiensis 和 B. rudraprayagi 为

新记录种；他们认为白僵菌广泛分布于 6 个植被类

型，而海拔最高的植被类型中则无分布。最近，

Korosi 等[92]从澳大利亚新南威尔士州和维多利亚

州 8 个葡萄园的土壤中鉴定到 3 种白僵菌和 6 种绿

僵菌。 

印度梨形孢为担子菌门层菌纲腊壳耳目梨形

孢属的一种丝状植物共生真菌，目前仅 1 种，可与

蕨类植物、苔藓植物、裸子植物和被子植物等建立

共生关系[93]。 

麝 香 霉 属 于 子 囊 菌 ， 已 分 离 麝 香 霉 属

(Muscodor) 12 种，广泛定殖于中美洲、南美洲、

东南亚和澳大利亚的热带木本植物、藤本植物和草

本植物的茎叶内，可产生挥发性化合物，其中白色

麝香霉(Muscodor albus)分布广泛。Pena 等[94]从药

用 植 物 Schinus terebinthifolius 中 分 离 到 新 种

Muscodor brasiliensis sp. nov.。 

香柱菌即子囊菌门核菌纲肉座菌目麦角菌科

香柱菌属(Epichloe)及其无性态 Neotyphodium 的真



3908 微生物学通报 Microbiol. China 

  

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

菌，已报道的近 40 余种。香柱菌只定殖于禾本科

早熟禾亚科 20 余属草本植物的茎、叶、花和种子

等，可垂直传播。 

树状多节孢(Nodulisporium sylviforme)、链格

孢(Alternaria spp.)、头孢菌(Cephalosporium spp.)

和小孢拟盘多毛孢(Pestalotiopsis microspora)等是

红豆杉属(Taxus)、落羽杉(Taxodium distichum)、榧

树(Torreya grandifolia)、榛子(Corylus heterophylla)

和瓦勒迈杉(Wollemia nobilis)等的共生真菌，后者

是优势种，这些真菌能产生紫杉醇及其衍生物[6]。 

分子数据表明，即使在一株植物中也能定殖着

数百种真菌[95]，据此可推测其他共生真菌至少百

万种。张鑫[96]从蛇足石杉(Huperzia serrata)分离到

10 属 37 株共生真菌。阿依佳玛丽·依玛尔从核桃

(Juglans regia)根、干茎、叶和果共分离到 5 纲    

10 目 10 科 39 属 1 035 株共生真菌[97]。有研究者

自梯牧草(Phleum pratense)分离的真菌绝大多数为

子囊菌，还分离到 2 株担子菌和 3 株卵菌，最常见

的为 Alternaria alternata、Microdochium bolleyi 和

Epicoccum nigrum，其中前者的遗传多样性较高，

而 其 余 菌 株 遗 传 变 异 或 遗 传 均 质 性 较 低 [98] 。

Alidadi 等 [99]从波斯橡树中首次分离到共生真菌 

Acremonium sp.、Coniochaeta sp.、Cytospora ribis、

腐皮镰孢(Fusarium solani)、三隔镰孢(Fusarium 

tricinctum) 、 Neoetophoma samarorum 和

Tricothecium roseum 。 从 华 石 斛 (Dendrobium 

sinense)中分离到 179 株 51 个 OTU 25 属，其中叶

点 霉 属 (Phyllosticta) 为 优 势 属 ； 仅 轮 层 炭 壳 属

(Daldinia)广泛存在于华石斛根、茎和叶中，18 个

类群只分布于一种器官；叶内的菌株数最多，占

60%[100]。从 3 个地区 4 个季节不同组织的马比木

(Nothapodytes pittosporoides)中分离子囊菌 3 纲   

9 目 31 属 1 037 株，以秋季分离得最多，其 Shannon

和 Simpson 指数高于其他季节[101]。可见，不同植

物共生真菌的优势菌种不同，而共生真菌于不同季

节定殖的植物种类及器官组织也存在特异性[102]。

因此，MSM 资源与多样性调查中可依据研究目的

而区别对待。 

2.4  真菌 MSM 的多样性与分布 

在生物形成与演化的早期，真菌与真菌、真菌

与细菌、真菌与病毒等可能就已营共生生活，这些

共生关系的建立事实上比动植物与微生物的共生

早得多，直至各生物演化至今，仍有相对数量的真

菌与其他微生物共生，在人类与动植物健康、农林

牧渔业生产和生态系统过程中发挥作用。 

2.4.1  与真菌共生的真菌 

自然条件下，某些种类的真菌与真菌之间也

能建立共生关系。事实上，地衣是由一种子囊菌

和一种担子菌与绿藻或蓝藻共生构建的最古老的

互惠共生体[103]，而且同时可能还有其他共生的真

菌和细菌参入其中，这也是目前难以人工培养地

衣的主要原因。ECMF 与 AMF、AMF 与 DSE 等，

这些不同种类的真菌可同时定殖同一条植物根 

系[104-105]；可可毛色二孢(Lasiodiplodia theobromae)

与黑木耳(Auricularia auricula)间存在偏性共生关

系[106]；银耳(Tremella fuciformis)与阿切尔炭团菌

(Hypoxyton archeri)之间则是互惠共生。试验表明，

光壁无梗囊霉(Acaulospora laevis)、摩西斗管囊

霉、幼套近明球囊霉(Claroideoglomus etunicatum)

和变形球囊霉，以及光壁无梗囊霉、摩西斗管囊

霉和珠状巨孢囊霉(Gigaspora margarita)是促生防

病的优良共生组合[107]。可见，真菌与真菌的共生

研究不仅具有理论意义，而且同时具有生态和经

济价值。 

2.4.2  与真菌共生的细菌 

地衣型真菌与蓝细菌的共生是最古老、最典型

的真菌与细菌的共生体系，早在植物和动物起源之

前就已存在。这些共生蓝细菌大多是念珠藻属

(Nostoc)，其次是伪枝藻属(Scytonema)。真菌与蓝

细菌之间尽管具有选择性，但数种真菌可能经常与

相同的蓝细菌菌株共生。因此，共生的真菌与蓝细

菌之间的相互识别、相互选择以及地衣共生体的形

成机制是十分有意义的研究课题。虫霉目真菌新生
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蚜虫疠霉(Pandora neoaphidis)菌丝体内定殖着醋

酸钙不动杆菌(Acinetobacter calcoaceticus)[108]，该

发现为研究虫霉目真菌生物学功能的内生机制提

供了依据。 

菌根真菌可广泛地与多种细菌共生，其中与根

瘤菌、放线菌、PGPR 等在菌根围、菌丝围、真菌

组织表面、细胞间隙或细胞内建立共生体系。为了

从群落生态学的角度探索真菌与细菌的共生关系，

对外生菌根根尖进行了为期 3 年的采样，并使用

454 个焦磷酸测序来鉴定外生菌根根尖内的细菌，

结果表明，同一土壤区块内真菌群落组成对细菌群

落组成的影响比样品年份或地点的影响更大，伯克

霍氏菌和根瘤菌的数量最多[109]。Sakoda 等[110]比

较了土生空团菌(Cenococcum geophilum)定殖的日

本黑松(Pinus thunbergii)根尖表面和根尖内部的细

菌和放线菌群落，发现菌根根表的细菌种类显著多

于非菌根的对照，菌根根表、菌根根内和非菌根的

细菌群落结构均存在显著差异；他们从根表和根内

分离放线菌 762 株和 335 株，这些菌株属于放线菌

目 9 属；根表分离的菌株中链霉菌属占 90%，根

内的 Actinoallomurus 属占 40%，是一个相对较新

的分类单元。AMF 摩西斗管囊霉与 PGPR 芽孢杆

菌 M3-4 菌株、变形球囊霉与 M3-4 菌株、摩西斗

管囊霉与 PGPR PS3-2，以及变形球囊霉与 PGPR 

PS2-6 之间可构建良好的共生组合而发挥促生抗

病作用[111-112]。这些工作为今后研发真菌与细菌共

生组合菌剂提供了依据。 

自然界中其他种类的真菌也能与一定种类的

细菌或放线菌共生。利用荧光原位杂交结合共聚焦

激 光 扫 描 显微 镜 ， Chen 等 [113] 首 次 在 Pandora 

neoaphidis 中 检 测 到 共 生 细 菌 ， 这 些 细 菌 中 有   

26 个 OTU 分类学上覆盖了细菌谱系中的 6 个类

群，其中大多数为 γ-变形菌门成员。为了推断共

生细菌的垂直传播，比较了它们在一个分离株的菌

丝和原生分生孢子中的多样性。虽然 γ-变形菌门

成员的出现频率高于其他类群，但 Shannon 指数无

差异；伊氏杀线真菌(Esteya vermicola)胞内定殖着

隶 属 于 γ- 变 形 菌 门 的 细 菌 ， 与 施 氏 假 单 胞 菌

(Pseudomonas stutzeri)亲缘关系最近[114]。有研究者

从 Odontotermes formosanus 巢中分离到 43 株放线

菌，对不同形态的 23 株系统发育分析表明这些放

线菌不属于单系群[115]。这均表明与真菌共生的细

菌同样具有较丰富的物种多样性，值得深入探究。 

2.5  其他 MSM 的多样性 

如上所述，自然条件下一些细菌与细菌间也存

在奇特的共生关系。水蜡虫体内存在着一种细菌定

殖于另一个细菌中的共生互补关系，这种关系允许

边缘基因转移，可减慢基因退化的速度[116]。土壤

中分解纤维素的细菌与好氧的自生固氮菌共生，后

者可将固定的氮供给前者，而前者可为后者提供有

机酸作为碳源和能源物质，从而两者相互促进。关

于共生细菌的生物学特性、物种多样性及其构建共

生体系的机制与效应值得深入探究。 

3  互惠共生微生物的研究动向与展望 

当前，MSM 的研究范围越来越广，内容越来

越深入。例如，从群体、个体、共生体发育、细

胞、超微结构、生理学、生物化学和基因水平等

方面进行了较为深入和全面的研究[6,117-119]。MSM

的功能多样，其作用机制是多途径的。植物根系

内生真菌能够利用寄主植物的光合产物，表明植

物与其内生真菌之间可能存在某种互惠共生的相

互作用[120]，这也正是将内生真菌归属为共生真菌

的依据之一。根瘤菌和 AMF 在其各自与其寄主构

建共生体之初，二者均能产生脂质几丁寡糖(lipid 

chitooligosaccharide，LCO)，以启动与寄主的共生

程序，表明它们与寄主的分子识别机制大多是相近

的。谢宪等[121]观测到根系氧化物歧化酶、过氧化

物酶、苯丙氨酸解氨酶和抗坏血酸氧化酶的基因表

达呈缓慢上升趋势，与真菌侵染模拟体系中的表达

趋势一致，表明该体系下 ECMF 分泌水溶性信号

因子能有效地诱导寄主共生相关基因上调表达，初

步验证了信号传导模拟体系对研究 ECMF 早期信
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号事件的可行性和有效性。木霉释放出多种挥发性

有机化合物(volatile organic compound，VOC)，可

能在种间通信识别互作中发挥作用。哈茨木霉、钩

状木霉(T. hamatum)和毛簇木霉(T. velutinum)产生

的 VOC 具有高度的物种依赖性；哈茨木霉的 VOC

的释放量最大，化合物类型最多样化，其次是钩状

木霉和毛簇木霉的[122]。Nizam 等[123]认为印度梨形

孢侵染定殖早期共生阶段积累在质外体中的胞外

生物活性核苷酸在真菌与根的互作中发挥着重要

作用，真菌衍生的酶可以修饰质外体代谢产物，促

进真菌的定殖。 

蒺藜苜蓿(Medicago truncatula)根对 LCO 的识

别感知仅导致微弱的防御反应，产生的活性氧很

少；而病原物则会触发活性氧暴发，并激活寄主植

物防御基因表达，产生强烈的防御反应[124]。Russo

等[125]发现 TPLATE 启动子在根皮层的定殖细胞中

被激活，这些细胞的外观大小只是周围细胞的一

半；在 AMF 早期定殖的内皮层内发育的细胞板招

募 TPLATE-绿色荧光蛋白加强了异位细胞分裂，

这表明 AMF 定殖过程中寄主激活了细胞分裂相关

的机制。Epichloe festucae 系统地定殖于多年生黑

麦草地上部并维持互利共生的相互作用。利用完全

组装的 E. festucae 基因组和 EffectorP 产生了   

141 个候选效应蛋白，Hassing 等[126]分析了它们在

植株和几种共生缺陷突变体中的基因组位置和表

达谱，发现候选效应因子与一类称为 MITEs 的转

座因子之间存在关联，但与 E. festucae 基因组的其

他动态特征(如转座因子丰富的区域)无关；3 种候

选效应蛋白均具有功能信号肽功能，其中两种蛋白

可通过免疫印迹在细胞外培养基中检测到。可见，

对调控建立共生体系 AMF 效应蛋白的鉴定和功能

表征，将有助于理解 MSM 与植物共生机制中的生

化互作机制。 

然而，MSM 研究中尚存在一定难题。例如，

多数昆虫个体微小，细菌分离培养困难，研究其功

能的难度更大；众多瘤胃共生厌氧真菌不仅难以培

养，而且缺乏基因组信息以及分析序列数据最佳的

可操作的统一标准，作为一个整体全面、系统和深

入地了解瘤胃 MSM 仍面临诸多挑战；植物共生放

线菌分离培养也比较困难；除了菌根真菌和 DSE

外，由于缺乏相关测定技术或统一的测定评价体

系，目前很多研究并未测定 MSM (对植物或动物)

的侵染定殖数量，这对于评价 MSM 的接种效应、

探究其作用机制和共生机制等研究方面缺乏数据

链支撑；一些 MSM 类群，例如，DSE 的分类地位

和分类系统尚未确定，而针对 MSM 物种多样性与

群落结构的研究，目前大多只是局限于一定条件下

部分生物 MSM 菌种的分离、培养与鉴定，缺乏不

同生态条件下，特别是景观尺度下更多生物 MSM

物种多样性与群落结构特征的调查等。 

(1) 应加大 MSM 物种多样性、群落结构与功

能多样性研究范围的广度和深度，在此基础上做好

MSM 的物种资源分离、鉴定和收集工作。 

(2) 加强有关 MSM 系统发育、分类地位与分

类系统的研究。例如，目前亟待开展有关定殖植物

体内非菌根真菌共生真菌(如 DSE 等)的系统发育、

分类地位、分类系统等分类学和系统演化等研究。 

(3) 深入系统地观测不同生物共生体构建与

发育特征，并在此基础上针对不同 MSM 的生物学

特性，特别是其自身的生长发育特点与定殖特征，

建立准确、方便、可行的分离与培养方法，以及

其定殖数量的检测方法等。例如，Oishi 等[118]详

细和全面地描述了昆虫-细菌共生系统中的共生器

官与共生定殖过程，该试验结果为进一步研究奠定

了基础[127]。 

(4) 继续开发和完善 MSM 研究技术，例如，

构建和完善高通量测序所获得分子种的统一标准

体系，采用培养与分子生物学方法相结合的研究手

段，采用组学、基因芯片、高分辨率的纳米级二次

离子质谱法，以及三维荧光原位杂交-相关的光和

电子显微镜法结合基因表达数据来探究生物共生

与共生体系演化的机制、共生体系的营养代谢、免
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疫防御、抗药性、生长发育、环境适应、生理生态

效应与作用机制等。Raes 教授和他的团队发现，

当涉及肠道细菌含量及其与健康的关系时，不仅

肠道细菌的比例比较重要，而且它们的数量也比

较重要，该团队还证实他们开发出的一种新方法

能够快速和准确地确定粪便样品中的细菌载量，

这种方法是对粪便样品中的细菌细胞平行开展微

生物组测序和流式细胞计数，即以每克样品中含

有的细菌细胞数量而不是它们所占的比例进行表

达 的 定 量 微 生 物 组 谱 (quantitative microbiome 

profiling)[128]。对分根的落叶松 Larix occidentalis

幼苗接种 3 种乳牛肝菌的孢子(Suillus clintonianus、

Suillus grisellus 和 Suillus spectabilis)发现寄主植物

能辨别这些 ECMF，尽管其可任意选择其中之一，

并可获得相似的益处，该寄主却抑制 S. spectabilis

的定殖[129]，是什么原因和机制导致植物做出如此

行为有待深入系统的探究。再如，初步研究表明，

基于取食生态位，蚂蚁肠道细菌群落有可能广泛趋

同，但现在看来，专性共生细菌可能仅限于少数蚂

蚁谱系[130]。由于大多数蚂蚁是杂食性的，目前证

据表明，蚂蚁取食专化性的演化与其对养分供应肠

道细菌的“投资”之间存在广泛和积极的正相关。

Sapountzis 等[131]和 Rubin 等[132]分别研究了肠道细

菌群落的两个标志性的蚂蚁类群——“栽培”真菌

的切叶蚁与植物“保镖”Pseudomyrmex 的演化特

征，通过比较不同种类蚂蚁的肠道细菌，发现蚂

蚁肠道共生细菌存在趋同的迹象。然而，蚂蚁与

肠道微生物的互利共生过程中所表现的共生细菌

群落的趋同现象究竟是原因还是结果，值得探讨。 

(5) 继续开展 MSM 应用基础与应用技术研

究。Liu 等[133]首次揭示了中国肥胖人群的肠道菌

群组成，分离到能抑制肥胖的肠道 MSM 多形拟

杆菌(Bacteroides thetaiotaomicron)，并阐述了其

对代谢物氨基酸水平的影响，该研究结合队列人

群、动物及临床干预等多层次证据，证明多形拟

杆菌有望成为新的益生菌研发靶点，用于减肥药

物或食品研发，该工作为未来针对中国人减肥药

物的研究提供了全新的方向和候选菌株。 

针对昆虫肠道共生微生物，通过构建揭示和利

用这些 MSM 物种多样性的发展策略，研发作为具

有工业用途的酶和原料的来源，以及通过阻断其中

的纤维素降解途径来开发生物杀虫剂等。针对植物

与 微 生 物 共 生 体 系 ， 可 加 大 AMF+DSE 、

AMF+PGPR 以及菌根真菌+其他共生真菌+共生细

菌等共生组合菌剂的筛选、生理生态效应的评价与

应用技术的开发等。 

可以预见，随着技术的进步与研究的深入，可

从更大范围获得更多的 MSM 新种，挖掘出具有特

殊功能或新颖代谢产物的物种，为具有更大科学价

值和开发意义的研究提供材料和技术基础。 
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