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摘 要：在自然土壤中磷素主要以螯合态无机磷等稳定形式存在，有效磷含量较低。木本植物

为应对磷胁迫通常与外生菌根真菌形成菌根共生体系以增强其对磷素的吸收。相关研究表明，外

生菌根真菌自身溶解螯合态无机磷的能力有限，但其可通过释放特定的化合物招募土壤中的溶磷

相关功能细菌类群聚集在真菌菌丝际，协助解吸螯合态无机磷。然而，目前鲜有关于植物-外生

菌根真菌-细菌三者联合体系在磷素循环中作用的综述性分析报道。本文提出了植物-外生菌根真

菌-细菌三者联合体系的概念，解析了外生菌根真菌、菌根辅助细菌和宿主植物三者对磷素循环

的作用及其生理生化和分子机制，并展望了三者联合体系促进植物磷素吸收的研究前景。
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Abstract: In natural soils, phosphorus predominantly exists in stable forms such as chelated 
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limitation, woody plants typically form symbiotic associations with ectomycorrhizal fungi (ECMF) 
to enhance phosphorus acquisition. Studies have indicated that ECMF exhibit limited capacity to 
directly solubilize chelated inorganic phosphorus. However, they can recruit phosphate-solubilizing 
bacteria in the hyphosphere by releasing specific compounds, thereby facilitating the desorption of 
chelated inorganic phosphorus. Nevertheless, comprehensive reviews analyzing the role of plant-
ECMF-bacteria tripartite systems in phosphorus cycling remain scarce. This article introduces the 
conceptual framework of plant-ECMF-bacteria tripartite systems, elucidates the physiological, 
biochemical, and molecular mechanisms underlying phosphorus cycling among ECMF, mycorrhiza 
helper bacteria, and host plants, and discusses future research directions for optimizing plant 
phosphorus acquisition through the tripartite systems.
Keywords: ectomycorrhizal fungi; mycorrhiza helper bacteria; Hartig net; tripartite symbiosis; 
coevolution; phosphorus acquisition; phosphorus transport

在我国大部分地区土壤总磷含量虽很高，

但实际上土壤中仅有 3% 的磷可被植物直接吸收

利用，在酸性或碱性土壤中磷酸盐大部分与土

壤中的 Fe2+、Al3+、Ca2+形成螯合态无机磷，并

以磷灰石类矿物形式存在，这种形态的磷在土

壤中不易流动，难以满足植物生长需求，严重

影响了植物的生长和发育[1]。研究表明外生菌根

真菌(ectomycorrhizal fungi, ECMF)与植物经过近

2 亿年的共同进化形成了由根外菌丝、菌丝鞘

(hyphal mantle)及哈蒂氏网(Hartig net)构成的复

杂而精细的外生菌根(ectomycorrhiza, ECM)共生

体系，可显著促进植物对土壤中磷素的吸收和

利用，是植物微生物组的重要组成部分，也是

陆地生态系统的关键参与者，对于维持生态平

衡、促进植物健康生长以及实现土壤养分的有

效循环具有至关重要的作用[2-4]。然而，ECMF

单独对螯合态无机磷的解吸能力有限，无法完

全满足其共生体系对磷的需求。前期研究表明，

ECMF 可通过释放特定化合物招募土壤中的功

能细菌种群，协助其完成对土壤中螯合态无机

磷的解吸[5]。因此自然土壤中存在植物-外生菌

根真菌-细菌三者联合体系，可促进植物通过外

生菌根体系吸收磷素。

在植物营养学和土壤生态学领域，植物、

外生菌根真菌(ECMF)和溶磷细菌之间的相互作

用对磷素循环的影响一直是研究热点。根据现

有研究结果，本文将分为 3 个部分层层推进：

(1) 植物-外生菌根真菌共生与磷素循环；(2) 外

生菌根真菌与溶磷细菌协同促进磷素吸收；(3) 

植物-外生菌根真菌-溶磷细菌三者联合体系与植

物磷营养。本文主要阐述植物-外生菌根真菌-溶

磷细菌三者联合体系在土壤生态系统中促进磷

等矿质元素活化和吸收的协同作用，并探讨其

存在的生态学意义，以期为解决日益严重的土

壤磷素有效性低的问题提供新思路。

1　植物　植物-外生菌根真菌共生与磷外生菌根真菌共生与磷

素循环素循环

在长期进化过程中，85% 的维管植物与菌

根真菌建立了共生关系，显著增强了其对养分

和水分的获取能力，其中丛枝菌根(arbuscular 

mycorrhiza, AM)和外生菌根是最主要的 2 种菌根

类型[6]。ECMF 由腐生祖先的多个谱系趋同进化

而来[7]，但大多数在进化过程中已丧失营腐生的

分解能力。外生菌根是 ECMF 和植物形成的共

生体系，其中 ECMF 通过促进营养吸收和增强

对生物与非生物胁迫的抵抗力来改善宿主植物

的生长和适应性；作为交换，真菌获得宿主植

物通过光合作用产生的碳水化合物用于营养生

长和子实体分化，如糖和脂肪酸[8-9]。
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在外生菌根共生系统中 ECMF 对植物的定

殖具有偏好性。这种共生特异性通过对宿主进

行匹配与筛选提高了宿主谱系的生态位分化，

最终有利于外生菌根真菌谱系的多样化[10]。Van 

der Heijden 等[11] 利 用 ECMF 与 南 山 毛 榉 属

(Nothofagus)植物专性共生的关系探究 ECMF 的

偏好及其与宿主的协同演化，结果发现 24% 的

ECMF 隶属于特定宿主，且宿主的亲缘关系与

真菌系统发育之间存在显著相关性。

1.1　植物-外生菌根真菌磷素吸收共生体

系的建立

ECM 是土壤真菌与植物根系形成的互惠共

生体系，广泛分布于森林生态系统中。外生菌

根与宿主植物之间的信号识别与传导是建立共

生关系的关键步骤，该过程涉及多种分子机制，

确保真菌与植物能够相互识别并建立稳定的共

生关系[12]。

植物和 ECMF 释放的信号分子的互相感知

和识别是建立外生菌根共生关系的先决条件。

植物根系能分泌许多次级代谢产物作为根际的

化感物质，根系分泌物在共生关系建立过程中

起重要的信号调节作用，化学作用通常是植物

与微生物相互作用的第一步。Plett 等[13]研究表

明根系分泌物中存在能被 ECMF 识别并吸引它

们的化合物，这些分泌到根际的信号分子包括

黄酮类、脂类和激素类等物质，这些物质在一

定程度上也会促进 ECMF 菌丝生长和孢子萌发

等[9]。2001 年，Lagrange 等[14]首次报道了蓝桉

(Eucalyptus globulus)根分泌物中的黄酮类化合物

芦丁(rutin)对豆马勃属(Pisolithus)真菌菌丝生长

具有显著促进作用。植物激素脱落酸(abscisic 

acid, ABA)是类胡萝卜素途径的产物，Hill 等[15]

发现脱落酸有助于增加外生菌根真菌小果豆马

勃(Pisolithus microcarpus)的生物量及其对大桉

(Eucalyptus grandis)树根的定殖。此外，真菌也

会通过释放信号分子与植物进行分子对话。Plett

等[16]研究显示，豆马勃属真菌 Pisolithus albus

菌丝分泌的 10 kDa 小分子效应蛋白可以调节宿

主桉树根细胞中的多胺生物合成并促进定殖。

在共生建立阶段，菌丝在植物根表面物理

接触，部分包裹根尖形成菌丝鞘，部分入侵植物

根皮层细胞并形成外生菌根标志性特征——哈

蒂氏网，同时由于菌丝的侵染，根系顶端膨大，

最后形成 ECM 典型二叉分枝结构[4]。哈蒂氏网

的形成需要特异酶对植物细胞壁进行重塑，相

较于腐生祖先，ECMF 的微生物细胞壁降解酶

(microbial cell wall degrading enzymes, MCWDEs)

得以保留，而植物细胞壁降解酶(plant cell wall 

degrading enzyme, PCWDEs)出现广泛丢失，为

真菌穿透植物细胞壁提供了分子基础，但其作

用并非完全降解而是用于促进共生[17]。已知外

生菌根双色蜡蘑(Laccaria bicolor)基因组中只存

在一个纤维素降解相关酶 GH5，且依附在唯一的

纤维素结合域 (cellulose-binding module, CBM1)

上。LbGH5-CBM1 在菌丝鞘和哈蒂氏网显著聚

集，而 RNA 干扰(RNA interference, RNAi)突变

体形成 ECM 的能力较低[18]，这可能是共生定殖

成功的重要因素。此外，位于共生界面的细胞

壁中果胶酶 LbGH28A 也在建立外生菌根共生中

起关键作用[19]。

外生菌根通过菌丝网络扩展植物对磷素等

营养的吸收空间，并激活高效的养分转运机制，

是陆地生态系统生产力的重要驱动力。值得注

意的是，形成共生关系的基础是双方受益[20]，

维持稳定的共生关系依赖于彼此的营养交换，

为此在共生中双方不断调节共生关系以保持相

对于自身“投资”的最高收益。植物被证明可以

通过引入多种 ECMF 竞争进而获得有益真菌，

提高整体的供养量，进一步通过分泌鸟苷酸结

合蛋白 (guanylate binding proteins, GBPs) (GH81

型 β-1,3-葡聚糖酶内切葡聚糖酶的一个家族)促

进真菌定殖[21]。此外，经过长期积累 ECMF 也

逐渐塑造了森林生态系统中利于自身竞争的土

壤理化性质与微生物群落，用于摄取土壤中 N、
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P 等限制性营养[22-23]。

1.2　植物-外生菌根共生的适应性磷捕获

策略

在森林生态系统中磷素是植物生长的主要

限制性养分。由于土壤中绝大部分磷以植物无

法直接利用的螯合态无机磷和有机磷形式存在，

导致正磷酸盐(orthophosphate ions, Pi)等有效磷

含量的生物有效性极低。因此，外生菌根(ECM)

作为温带和热带森林中普遍存在的共生体系，

成为植物获取磷营养的主要途径。研究表明植

物通过 ECM 真菌吸收的磷可占其总磷吸收量的

20%−100%[24-25]，凸显了该共生体系在生态系统

磷循环中的关键作用。与许多其他真菌物种一

样，ECMF 可以释放出低分子量有机酸 (low 

molecular weight organic acids, LMWOAs)溶解螯

合态无机磷，有机酸中的负电荷通过静电和共

价力附着在矿物阳离子上从而释放出 Pi[26]；有

机磷被证明可通过酶解作用矿化[27]。在已有研

究 的 大 约 30 种 ECMF 中 属 于 丝 膜 菌 属

(Cortinarius)、乳牛肝菌属 (Suillus)、桩菇菌属

(Paxillus)、 豆 马 勃 属 (Pisolithus) 和 乳 菇 属

(Lactarius) 的 物 种 被 发 现 能 够 释 放 大 量 的

LMWOAs，其中草酸盐是主要酸解物质[28]。有

机酸的分泌并非溶解螯合态无机磷的唯一途径，

质子的释放也是真菌活化螯合态无机磷的另一

个重要机制，在 ECMF 菌株中也得到验证[29]。

此外，D’Amico 等[30]研究发现，ECMF 可以通

过铁载体螯合金属阳离子使磷酸根游离出来，

促进对螯合态无机磷的溶解。

长期以来，研究表明外生菌根真菌会产生

根外菌丝，这些菌丝被认为在植物克服磷胁迫

中起着重要作用，它们可以极大增加菌根植物

开发的土壤体积，且根外菌丝通常对正磷酸盐

离子具有更高的亲和力，大大增强了对磷的吸

收能力[31]。随后，这部分 Pi 可通过根部的单向

磷运输通道在真菌和根细胞之间交换营养物质。

ECMF 通过质膜磷酸盐转运蛋白获得游离无机

磷酸盐，其含有特异的高亲和力 Pi 转运蛋白，

能够获得土壤中低浓度的 Pi，主要有 H+:Pi 和

Na+ :Pi 协同转运子[32]，如美味牛肝菌 (Boletus 

editus) 编 码 的 BePT， 卷 边 桩 菇 (Paxillus 

involutus)的 PiPT1−PiPT3 等，它们的表达均受

Pi 含量的调节，在低 Pi 条件下强烈上调[33-34]。

当 Pi 被 ECMF 菌丝吸收后，大部分则主要以多

聚磷酸盐(polyphosphates, poly-P)的形式储存在

真菌菌丝内液泡中[35]，然后运输到菌根的哈蒂

氏网(Hartig net)中，真菌 Pi 在共生界面的转运

是通过磷酸盐转运体(phosphate transporter, PT)释

放游离的 Pi 来进行的[36]。Loth-Pereda 等[37]研究

表明，在 ECM 共生的情况下，来自毛白杨

(Populus tomentosa) 的 磷 酸 盐 转 运 蛋 白 基 因

PtPT9 和 PtPT12 的表达明显上调，ECM 磷素的

摄取途径在很大程度上由宿主植物通过差异性

激活特定共生关系的磷转运基因来控制。综上

所述，ECMF 通过多种协调机制有效动员和转

运土壤中的磷素，以缓解宿主的磷胁迫(表 1)。

外生菌根共生是森林生态系统中木本植物

根系与土壤真菌之间最为广泛的关联之一。这

些共生关联通过养分循环和碳固存为生态系统

的可持续性作出了重大贡献。维持成功的长期

关系似乎受到共生伙伴之间资源分配的强烈调

节，这表明营养物质本身可能起到信号作用。

然而，对于双方相互识别的分子机制目前仍知

之甚少，需要进一步研究。

2　外生菌根真菌与溶磷细菌协　外生菌根真菌与溶磷细菌协

同促进磷素吸收同促进磷素吸收

细菌和真菌共存于多种环境中，它们相互

依存、共同进化。尽管对共生体中微生物相互

作用的研究主要集中在对抗和竞争方面，但植

物相关的真菌与共生微生物也会进行有益的互

动。当真菌定殖于特定的生态位时真菌的菌丝

能够以非随机的方式募集功能微生物形成“菌

圈” (mycosphere)，从而改善真菌的功能或适应
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性[38]。类似于植物根系分泌物在根部微生物群

落组装中的作用，多项体外实验提供证据表明

富含碳的真菌分泌物可刺激特定细菌的生长，

并影响微生物群落结构[39]。ECMF 孢子和外延

菌丝体表面还存在大量的功能细菌，即菌根辅

助细菌(mycorrhiza helper bacteria, MHB)，这些

菌根辅助细菌与 ECMF 的菌丝生长、营养吸收、

次生代谢产物生成、子实体形态变异等密切相

关，同时也会影响 ECMF 和宿主植物之间的相

互识别与定殖[3,40-41]。

2.1　外生菌根真菌与辅助菌的协同进化

作用

共生在促进真菌的进化和多样性方面发挥

着不可或缺的作用。大多数真菌与其相关微生

物组(如细菌)的复杂群落建立共生关系，而这些

微生物对真菌的生长、发育、健康及功能起着

关键作用[42]。菌根菌与辅助细菌之间存在协同

进化机制，二者相互的选择特异性较强。在自

然条件下，ECMF 和细菌的相互作用涉及复杂

的物理、代谢和功能水平的交互[43]。随着自然

环境的日益变化，ECMF 与细菌联合体系仍在

不断地进化和更新，但其联合体系的建立及其

互作的机制仍然需要进一步研究(表 2)。

2.1.1　物理水平的相互作用

物理相互作用通常被认为是细菌和真菌之

间最简单的相互作用，主要涉及真菌与细菌在

空间位置上的相互关系和直接接触[44]。在真菌-

细菌相互作用中，真菌通常充当细菌的“生物支

架 ”，细菌附着在真菌表面或深入菌丝内部

(endohyphal bacteria, EHB)，以实现菌落间的信

号传递和代谢响应[45-46]。

附着是细菌在真菌上定殖的重要前提，该

过程可能涉及细菌表面分子(如黏附素)与真菌表

面分子的相互作用[47-48]。Richter 等[49]以枯草芽

孢 杆 菌 (Bacillus subtilis) 和 黑 曲 霉 (Aspergillus 

niger)作为细菌-真菌相互作用的简单模型，发现

枯草芽孢杆菌能够通过增强表面活性素的产生

和扩散，促进其在黑曲霉菌丝体上定殖和生长。

电镜观察发现：首先，当菌丝扩散至细菌菌落

附近时细菌菌落与真菌菌丝周围的液体层发生

物理接触；接着，细菌迅速从静止状态转变为

运动状态，并在真菌菌丝周围的液态层中游动，

表1　外生菌根真菌(ECMF)磷动员与转运机制

Table 1　Functional mechanisms of ECMF in phosphorus mobilization and transport

Functional stage

Mineralization of 
inorganic 
phosphorus

Pi uptake

Pi storage and 
transport

Pi release at the 
symbiotic interface

Host plant 
regulation

Key mechanism

Secretion of low molecular weight 
organic acids (LMWOAs)

Proton (H⁺) release

Siderophore secretion

Enzymatic hydrolysis

High-affinity phosphate 
transporters (PTs)

Conversion to polyphosphates 
(poly-P)

Transport to the Hartig net

PT-mediated Pi release

Upregulation of specific 
phosphate transporter gene 
expression

Molecular mechanism & regulation

Electrostatic/covalent interactions

Acidification: reduces environmental pH

Chelation: sequesters metal cations

Secretion of phosphatases and other hydrolytic enzymes

Primarily H⁺:Pi and Na⁺:Pi cotransporters; regulated by Pi 
levels (upregulated under low Pi conditions)

Converted to poly-P in hyphal vacuoles; transported within 
hyphae via a motile tubular vacuole system

Poly-P hydrolyzed by polyphosphatases; free Pi is released 
across the hyphal plasma membrane

Differential activation of phosphate transporter genes in 
host plants (e.g., PtPT9 and PtPT12 in Populus tomentosa)

References
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直到它们遇到物理障碍或到达交叉点并移动到

其他菌丝上；最后，大量细菌定殖在真菌菌丝

上[50]。此外，菌丝体的定殖被认为依赖于细菌

的生物膜，生物膜的形成可以增强细菌与真菌

的成功附着。细菌-真菌生物膜可以作为两者的

混合复合物存在，而真菌(如 ECMF)可以为细菌

提供大面积的菌丝网络，为其生物膜的建立提

供生物支持[51]。枯草芽孢杆菌可以在黑曲霉菌

丝上形成生物膜且具有一定的普适性，枯草芽

孢 杆 菌 中 生 物 膜 的 形 成 需 要 胞 外 多 糖

(exopolysaccharides, EPS)、TasA 淀粉样蛋白纤

维和表面疏水素 BslA，对这些基因敲除后就不

再形成生物膜，也无法再附着在真菌表面[52]。

Miquel Guennoc 等[53]观察到 14 种细菌产生的生

物膜是由细胞外 DNA (extracellular DNA, eDNA)

构成的细丝网络，eDNA 会作为一种凝聚分子

将细菌细胞维持在一起，并将生物被膜锚定到

双色蜡蘑菌丝的表面。张朝辉等[54]以双孢蘑菇

(Agaricus bisporus)和恶臭假单胞菌(Pseudomonas 

putida) UW4 为对象研究 L-氨基环丙烷-L-羧酸

(L-aminocyclopropane-L-carboxylic acid, ACC) 在

生物膜形成过程中的作用，发现 ACC 是产 ACC

脱氨酶细菌在真菌菌丝表面形成菌膜的关键信

号物质，且使用 ACC 合成酶抑制剂则 UW4 不

能在双孢蘑菇菌丝表面形成菌膜。

2.1.2　代谢水平的相互作用

在代谢水平上 ECMF 和细菌通过分泌和感

知小分子信号物质进行交互，其中交叉喂养是

真菌和细菌之间代谢相互作用的重要方式。研

究表明 ECMF 的存在改变了土壤食物网，增加

了细菌的丰富度并改变细菌群落的代谢潜力，

产生的独特代谢物既是土壤相互作用的资源又

是介质，细菌与真菌共存会改变根内和根-土壤

界面的化学环境[55]。此外，土壤微生物也会促

进养分循环和有机质转化，通过各种机制改变

表2　外生菌根真菌(ECMF)与辅助菌协同进化作用机制

Table 2　Co-evolutionary mechanisms between ECMF and helper bacteria

Interaction level

Physical-level 
interactions

Metabolic-level 
interactions

Functional-
level 
interactions

Co-
evolutionary 
significance

Mechanism category

Surface attachment 
and colonization

Biofilm formation

Metabolic 
cross-feeding

Regulation via 
antimicrobial 
substances

Mediation by volatile 
organic compounds 
(VOCs)

Nutrient mobilization 
and synergy

Biotic stress defense

Community 
co-adaptation

Specific mode

Bacteria colonize hyphae via adhesins/surfactins

Bacteria rely on EPS/TasA/eDNA/ACC signaling 
to form biofilms→Enhances symbiotic stability

ECMF secretes sugar alcohols to induce bacterial 
community differentiation; auxotrophic 
fungi-bacteria interactions

ECMF secretes mycotoxins/antimicrobial proteins 
to shape resistant bacterial communities

Fungal VOCs activate bacterial metabolic 
pathways

Helper bacteria enhance phosphate dissolution/
enzyme activity

Bacteria effectively suppress pathogens, 
protecting host fungi

Highly specific ECMF-bacterial interactions 
co-drive nutrient cycling and niche differentiation

Function

Establishes physical 
interaction channels

Enhances symbiotic 
stability

Drives nutritional 
mutualism

Optimizes the 
symbiotic 
microenvironment

Facilitates community 
interaction beyond 
spatial constraints

Improves nutrient 
absorption and cycling

Enhances host fungal 
resistance

Maintains ecosystem 
stability
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土壤生境。

Rangel-Castro 等[56]发现鸡油菌(Cantharellus 

cibarius)可分泌甘露醇和海藻糖影响假单胞菌属

菌群；Timonen 等[57]研究表明根际细菌对真菌产

生的甘露醇和果糖偏好导致粘盖牛肝菌(Suillus 

bovinus)和卷边网褶菌(Paxillus involutus)根际细

菌群落存在显著差异，来自粘盖牛肝菌根际的

细菌特异性地利用甘露醇，而来自卷边网褶菌

根际的细菌似乎更倾向于利用果糖。代谢物有

利于营养缺陷型微生物的定殖和生长，还对营

养缺陷型的进化频率进行依赖性选择[58]。多数

ECMF 无法合成自身生长所需的维生素等物质，

在形成菌根前，只能与细菌相互作用，获取所

需维生素等生长所需物质。如双色蜡蘑是硫胺

素营养缺陷型菌株，需借助荧光假单胞菌

(Pseudomonas fluorescens)分泌的硫胺素实现共

生体系形成前在土壤中的生存[59]。ECMF 在生

长过程中还会产生某些抗菌物质，如霉菌毒素

和一些抗菌蛋白，从而影响其周边微生物种

群[60-61]。Shirakawa 等[62]在 ECMF 与 21 株细菌

体外共培养实验中发现其分泌的抗菌物质对革

兰氏阳性细菌敏感，对革兰氏阴性细菌并不敏

感，这表明 ECMF 的抗菌活性将部分革兰氏阳

性菌排除在菌根际之外，菌根际特定的土壤细

菌群落主要由对 ECMF 的抗菌活性不敏感的细

菌组成。

ECMF 子实体内微生物群落的构建受真菌

分类、基因型、地理距离和一些非生物因素的

影响，大多数微生物生活的空间环境会影响化

学物质传输，这时挥发性有机化合物 (volatile 

organic compounds, VOCs)也会在细菌与真菌的

互作中发挥作用[63]。奶酪表皮(cheese rind)是研

究挥发性有机化合物对微生物组组装影响的理

想模型，Cosetta 等[64]将 5 种广泛分布的奶酪真

菌产生的挥发性物质分别与不同细菌共培养，

其中弧菌属(Vibrio)细菌接触到所有真菌产生的

挥发物时生长刺激最为显著且最具可重复性；

当暴露于真菌 VOCs 时弧菌属的总丰度会增加，

可能与真菌挥发的乙酸、脂肪酸通过乙醛酸途

径的激活有关。这些由真菌或细菌分泌产生的

代谢产物，在微生物间形成了交叉喂养分配网

络，不仅促进生物量生产(生长速率和产量)，也

增强微生物群落的分类和功能多样性。

2.1.3　功能水平的相互作用

菌根辅助细菌被招募并定殖于 ECMF，进

而对真菌的养分吸收、生长发育和生态学功能

等过程产生影响。在陆地生态系统中真菌的进

化对细菌生态位的发展产生了重大影响，真菌

菌丝可能通过相互选择和适应过程影响土壤的

细菌群落结构。与周围土壤微生物相比，ECM

根际微生物可能表现出更强的溶解营养物质的

能力。Uroz 等[65]从橙黄硬皮马勃(Scleroderma 

citrinum) 中分离出的红球菌 (Rhodococcus sp.) 

TMG025 II 和 萎 蔫 短 小 杆 菌 (Curtobacterium 

flaccumfaciens) TMG034 具有较强的降解 β-葡聚

糖和溶解螯合态无机磷的能力。Pavić 等[66]发

现，从双色蜡蘑子实体内分离出的荧光假单胞

菌的溶磷能力和产铁能力均强于菌丝际的荧光

假单胞菌。本课题组 Zhang 等[5]发现，新苦粉孢

牛肝菌(Tylopilus neofelleus)菌丝际细菌具有较强

的溶解螯合态无机磷(磷酸三钙)的能力，且部分

菌株与宿主真菌共接后显著增强了外生菌根体

系对磷素的解吸。

细菌可通过产生抗菌物质抑制病原体和污

染性真菌的生长，进而协助宿主真菌在菌根体

系中抵御植物病原菌的侵染。Monaco 等[67]研究

表明，从双色蜡蘑中分离的荧光假单胞菌菌株

全都对病原真菌具有抑制作用，而从土壤中分

离出的菌株仅有 26% 对病原真菌有抑制作用。

土副伯克霍尔德氏菌(Paraburkholderia terrae)可

以缓解荧光假单胞菌和抗真菌药物(如环己酰亚

胺)对宿主真菌离褶伞的拮抗作用[68]。链霉菌能

显著抑制病原真菌松根异担子菌(Heterobasidion 

annosum)和红褐小蜜环菌(Armillaria obscura)的

生长，促进宿主鹅膏菌菌丝生长[69]。
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2.2　外生菌根真菌-细菌共生体的协同磷

动员机制

在自然环境中 ECMF 自身对有机磷以及螯

合态无机磷的解吸能力有限，仅依靠外生菌根

体系无法满足对磷的大量需求，此时需要招募

并利用土壤功能细菌以协助增强磷的获取。

Chen 等[70]研究表明，不同外生菌根真菌菌丝际

土壤中的细菌群落存在显著差异性，与周围块

状土壤中的细菌群落相比，外生菌根真菌会导

致土壤细菌群落的多样性和丰度降低。前期本

课题组 Mei 等[71] 发现厚环乳牛肝菌 (Suillus 

grevillea)通过分泌特定的小分子物质吸引拉氏西

地西菌(Cededea lapagei)并促使其附着于菌丝表

面，二者联合体系使植酸矿化效率提高 1.8 倍。

此类互作可能依赖于真菌分泌的趋化性物质，

类似机制在微生物-真菌跨界互作中已有较多

文献支持。例如，外生菌根真菌双色蜡蘑

(Laccaria bicolor)的菌丝体分泌海藻糖至外部环

境，致使菌丝际区域海藻糖浓度升高，进而实

现对能有效利用海藻糖的荧光假单胞菌的选择

性富集[56]。除了作为营养物质外，真菌还可以

释放其他类型的可溶性化合物诱导细菌趋化，

如草酸能在不被消耗的情况下诱导土壤细菌山

冈单胞菌(Collimonas)的趋化性[72]。这在一定程

度上表明，ECMF 通过释放特定的化合物趋化

吸引土壤中的溶磷细菌 (phosphate solubilizing 

bacteria, PSB)以增强磷吸收。

分泌乳酸、乙酸、草酸、琥珀酸、苹果酸、

酒石酸、葡萄糖酸和富马酸等低分子量的有机

酸，降低土壤的 pH，并与铁、镁、铝、钙等离

子发生络合反应，释放与之结合的磷酸根离子，

形成植物可吸收利用的 H2PO4
−和 HPO4

2−，是溶

磷微生物溶解土壤中难溶性磷的主要作用机制。

Zhang 等[5]分离纯化的新苦粉孢牛肝菌(Tylopilus 

neofelleus)菌丝际细菌上调溶磷相关的葡萄糖脱

氢酶基因(gcd、gabY)、磷酸酶基因(acp、pho)，

显著增加了乳酸的分泌，进而提高了对螯合态

无机磷的解吸效率。此外，菌根真菌和 PSB 之

间的协同相互作用也可以增强植物对有机磷的

吸收。植酸是土壤有机磷的主要成分且需要植

酸酶分解，而部分菌根真菌不含有编码植酸酶

的基因，这就需要定殖在菌丝际中的土壤微生

物释放各种酶来降解。Wang 等[73]以蒺藜苜蓿为

研究材料募集而来的 PSB 被认为是菌根磷吸收

途径的第二个基因组，它们会刺激磷循环功能

提高宿主植物对植酸的利用。

综上所述，ECMF 自身虽具有一定的解磷

能力，但其不具备高效性和普遍性，不足以满

足自身或宿主植物对磷的大量需求。因而，

ECMF 与 PSB 协同作用可增强解磷效率，从而

增加经外生菌根共生体系转运到植物体内的磷

素以维持植物正常的生长发育。

3　植物　植物-外生菌根真菌外生菌根真菌-细菌三重细菌三重

共生系统与植物磷营养共生系统与植物磷营养

在自然界中合作是物种克服资源短缺和提

高适应性的重要方式。经报道 1 g 土壤会包含超

过 10 亿个细菌和 200 m 长的真菌菌丝[74]，这些

微生物并非孤立存在，而是通过密切的相互作

用和协同关系形成了一个复杂的生态系统。

ECM 是真菌与高等植物的根部形成的共生体系，

宿主植物和 ECMF 的代谢产物通过根皮层细胞

间形成的哈蒂氏网进行双向转运[12]。在土壤中

ECMF 通过其广泛的菌丝网络吸收土壤中的水

分和养分并传递给植物；同时，它们也向土壤

中释放有机化合物为细菌等其他微生物提供了

养分和栖息地。细菌则通过分解这些有机化合

物进一步释放养分，促进土壤养分的循环和转

化进而促进植物生长。因此，植物、外生菌根

真菌和土壤细菌构成了连续体，可能伴随着多

种形式的合作。

3.1　植物-外生菌根真菌-细菌三重共生

系统的组成与特性

生命向四面八方伸展“触角”，以发现并利
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用有用的东西为生活创造新的环境和机会。植

物-外生菌根真菌-细菌共生连续体在空间尺度上

可看作一种“嵌套模式”，即植物与担子菌门

(Basidiomycota)、子囊菌门 (Ascomycota)等真菌

共生形成外生菌根，继而形成子实体产孢结构，

且其根外菌丝和子实体下部的菌索又会与其周

围土壤中的细菌等微生物再次建立新的联合功

能体，即“菌圈” (mycosphere)[75]。菌圈具有一定

的特异性，有别于普通的土壤细菌，其与真菌

之间可能存在特定的互作关系，如菌根辅助细

菌(MHB)可协同 ECMF 发挥各种生态功能。

生物膜的形成是影响菌根辅助细菌(MHB)

在菌丝际定殖的首要因素，细菌与真菌间生

物膜形成后，部分细菌可以沿真菌菌丝进行迁

移，“真菌公路”作为特定细菌在土壤中的运

输网络具有重要的作用。Warmink 等[76]研究发

现，沉积物副伯克霍尔德菌 (Paraburkholderia 

sediminicola) BS001 和离褶伞属 (Lyophyllum)菌

株 Karsten (DSM2979)共培养时细菌可以产生生

物膜，并在有生物活性和延伸性的真菌菌丝

顶端一起移动，且多数可迁移的细菌菌株均含

有 hrcR 基因 [三型分泌系统 (type III secretion 

system, T3SS) 存在的指示性标志物]。随后，

MHB 被招募并定殖于 ECMF，进而影响菌根真

菌的生长发育，还能提高菌根真菌对植物根部

的定殖率，增强菌根系统与宿主植物的营养交

换，促进宿主植物生长。Berrios 等[77]的研究显

示，ECMF 和 MHB 相互作用可以增加或维持宿

主植物的适应性，增加菌根定殖率，有利于植

物生长。Wang 等[78]研究发现芽孢杆菌 HR10 促

进宿主真菌刺革菌 (Hymenochaete sp.)的生长，

调节菌根相关基因的表达，影响真菌的 β-1,3-葡

聚糖酶活性，并增加了菌根定殖强度，提高了

松苗侧根数和根系活性以及松针叶绿素荧光活

性，证明了芽孢杆菌 HR10 通过增强松树的菌根

定殖促进养分吸收，诱导松幼苗的光合作用和

根系活性增加。MHB 和 ECMF 还可协同增强宿

主植物的抗病能力，接种刺革菌和芽孢杆菌

HR10 后宿主植物的酶和非酶的系统抗氧化活

性增加，PR3 和 PR5 基因上调表达的早期启动

显著减少由松球壳孢(Sphaeropsis sapinea)引起的

松树枝枯病发病率[79]。综上所述，与 ECMF 密

切相关的细菌作为菌根共生的合作伙伴，形成

了植物-外生菌根真菌-细菌三重共生系统深刻影

响植物生长和生态系统功能。

3.2　三重共生系统与植物磷的营养相互

作用机制

在三重共生系统中 ECMF 通常通过分泌信

号物质从周边招募具有解磷功能的细菌，这些

解磷细菌可促进 ECMF 菌丝的生长，弥补其在

解磷功能上的不足，提高对土壤中磷素的解吸

效率，形成“交叉喂食”的互利共生模式。

3.2.1　磷元素的信号传递与调控

磷不仅是营养物质，还是一种信号物质。

磷充足时菌根真菌的定殖和生长发育程度较低，

植物通过自身根系直接获取磷；磷匮乏时植物

会优先向菌根真菌提供碳水化合物，菌根真菌

则会增加磷的吸收和转运，以满足植物对磷的

需求[80]。ECMF 表现出对多种磷源的适应能力，

凭借其发达的外延菌丝网络能够到达根际外的

磷素养分斑块。与低磷土壤相比，富磷土壤中

虽然真菌类群多样性较高，但植物磷吸收效率

较低，这表明真菌类群可能在压力环境中定殖

根系的特化程度更高[81]，即低磷土壤条件下的

菌根效益大于富磷土壤。ECMF 和非菌根真菌

与植物的相互作用对比发现，ECMF 处理的土

壤酶会向更高的营养获取酶(如酸性磷酸酶等)

投入，以提高参与 P 循环等的酶活性，满足

ECMF 和宿主的养分需求[82]。

在菌根共生体中，资源交换是互利关系的

核心，例如在 AM 中植物会优先将更多的碳分

配给能提供更多磷的真菌以激励养分的供给。

关于外生菌根系统的碳营养来源，多项研究共

同指向 ECMF 对植物碳源的结构性依赖。这一

结论首先基于对 ECMF 碳源的直接追踪。Tatry
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等[83]通过稳定同位素标记实验证实，与宿主共

生的 ECMF，其生长所需碳源主要来源于植物

提供的糖类。另一方面，对于引发推测的

“ECMF 保留氧化降解酶活性可获取碳源”的观

点[84]，近年的功能研究已予以澄清。其中，

Jörgensen 等[85]通过转录组与酶活分析表明，这

些酶活性的主要功能是从土壤有机质中获取

NH4
+，而非分解有机物以获取碳源。此外，这

一碳依赖关系在理论层面也得到了印证。

Bogar[86]基于源-汇动力学构建的模型揭示，植物

向真菌输送的碳通量与真菌的呼吸速率、菌丝

延伸或生物量增长速率成正比，表明整个资源

交换过程是由真菌的生长需求所驱动的。

ECMF 对植物营养的贡献也可如此解释：

ECMF 的菌丝可作为土壤中磷等资源的来源，

扩展植物根系单独能接触到的土壤体积，并且

释放酶来提高资源的可获取性[87]，在植物、

ECMF 和碳源之间形成正反馈回路。在此过程

中，ECMF 也会分泌富含碳的化合物，如碳水

化合物、氨基酸和羧酸盐等，招募 MHB 并通过

提供碳源和能量刺激细菌的生长和代谢。因此，

植物-外生菌根真菌-细菌连续体展示了多层次的

跨界合作，植物为外生菌根真菌和细菌提供碳

源和能源支撑，调节菌丝际中外生菌根真菌与

土壤细菌之间的互惠关系，提高各方对环境的

适应性。

3.2.2　磷元素的转运过程

磷是植物代谢过程必不可少的物质，在能

量转换、信号转导、生物大分子合成、光合和

呼吸等过程中发挥着重要作用[88]。然而，植物

吸收磷的主要来源是土壤中的无机磷，土壤中

植物可吸收的可溶性无机磷含量非常低，因此

如何提高土壤中可溶性磷水平成为改善植物磷

营养的主要课题。在植物-外生菌根真菌-细菌三

重共生系统中，外生菌根真菌通过形成菌套和

哈蒂氏网与植物根系建立共生界面，成为磷吸

收的关键媒介[89]。该系统通过功能分工实现磷

的高效获取：ECMF 凭借其发达的根外菌丝网

络主导远距离磷的获取与跨区域运输，而与其

互作的细菌则主要负责局部难溶性磷的活化[71]。

这种协同机制显著提升了系统的整体磷效率，

据报道，在低磷土壤中该三重共生体系可使植

物的磷吸收效率提高 30%−50%[71]。这存在一个

高度协调的级联效应，(1) 植物启动：碳源供应

驱动共生；(2) ECMF 响应：菌丝网络扩展与磷

活化；(3) 细菌协同：菌根际磷的二次活化；(4) 

植物反馈：磷吸收与碳分配优化。在外生菌根

真菌-细菌通过协同作用将土壤中难溶性无机磷

溶解转化为植物和真菌可利用的无机磷形式后，

ECMF 菌丝通过高亲和力磷酸盐转运蛋白(如 PT

家族)主动吸收[90-91]，后续主要涉及菌丝内的磷

转运和菌丝-植物根界面的磷转运。在整个磷获

取与转运的级联过程中，各阶段参与者、核心

功能及机制归纳如表 3 所示。

在菌丝内部，吸收的无机磷 Pi 被迅速合成

为多聚磷酸盐(polyphosphate, polyP)，该过程依

赖多聚磷酸盐激酶(poly phosphate kinase, PPK)，

并受菌丝内 ATP/ADP 比值调控[92]。与非菌根系统

相比，菌根中 polyP 占比显著提高(Pi/polyP≈1.8)，

而非菌根中只有磷酸盐一种形式，表明 polyP 是

ECMF 磷储存与长距离运输的主要形式，polyP

的快速合成对维持菌丝磷的有效摄取很重要[93]。

研究表明，ECM 包含一个运动的管状液泡系统，

该系统在多个菌丝隔室之间形成连续体，液泡

在菌丝尖端最活跃，它允许 polyP 独立于细胞质

隔室通过菌丝运输，并使真菌能够微调其局部

细胞质 Pi 浓度[94]。ECMF 菌丝的管状液泡网络

具有双向运输功能，一方面将 polyP 从吸收活

跃的菌丝尖端 (pH 较低，促进 Pi 质子共转运)

运向哈蒂氏网；另一方面，当宿主碳供应不足

时液泡可回收 polyP 至菌丝储存[95-96]。

在菌丝-根界面，polyP 需经过水解并跨膜转

运后才能被植物吸收。多聚磷酸酶在这一过程

中起关键作用[97]，例如酿酒酵母(Saccharomyces 

cerevisiae)中的 PPX1 酶可降解长链 polyP 为短

链 Pi，从而维持细胞内磷稳态[98]。Guan 等[99]进
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一步研究发现，该酶的活性受细胞内 Pi 浓度调

控，并在液泡中与液泡转运蛋白伴侣(vacuolar 

transporter chaperone, VTC)复合体协同作用，以

平衡 polyP 的动态积累与降解。ECMF 通过

PolyP 的积累或再动员来调节养分向宿主的运

输，而自由生活的 ECMF 菌丝中磷外排是轻微

的，因此有利于外排的条件可能存在于菌丝-根

界面，有证据表明寄主植物的碳供应可以触发

polyP 水解。Torres-Aquino 等[100]建立 ECMF 荷

叶滑锈伞(Hebeloma cylindrosporum)与寄主海岸

松(Pinus pinaster)和非寄主玉米(Zea mays)的共生

长体系，发现只有寄主植物 P. pinaster 能够特异

性地增强 H. cylindrosporum 菌丝体中的 polyP 水

解，进一步推测事件发生过程：第一步是松根

释放能够引发针对真菌 polyP 代谢的特异性反应

的信号，该信号似乎是 ECM 植物特有的；第二

步是增强胞内多聚磷酸酶的活性导致短链 polyP

的出现；第三步是增加胞外多聚磷酸酶的活性，

作用于短链 polyP 产生游离 Pi，然后在哈蒂氏网

中释放。

多聚磷酸盐在菌根-植物共生界面(哈蒂氏

网)水解为 PO4
3−，通过植物磷转运蛋白进入植物

根系。磷转运蛋白基因是植物与菌根真菌共生

过程中所特异驱动的基因，它编码植物菌根吸

收途径中磷素利用的关键蛋白，其中 Pht1 家族

是当今菌根互作研究中最重要的磷转运蛋白[101]。

植物根系吸收菌丝释放的磷，同时将光合作用

产生的碳水化合物等营养物质转移给真菌，以

维持菌根共生关系。最终 PO4
3−在植物体内转化

为 ATP、核酸、磷脂等有机磷形态，未被吸收

的可能进行磷的再固定与循环[102-103]。

综上所述，植物(尤其是林木)与根际微生物

通常形成多重互惠关系。在许多陆地生态系统

中磷的有效性被认为极大地限制了陆地上植物

的初级生产力。与菌根真菌的共生关系是植物

在有效磷含量有限地区的重要营养获取策略，

特别是与外生菌根真菌表现出专性共生关系的

松科的先锋树种。在此，植物-外生菌根真菌-细

菌三重共生系统表现为一系列相互依赖、逐级

放大的生理生态过程，通过碳-磷交换、微生物

互作和反馈调节显著提升植物对磷的获取效率，

具有特殊的生态学意义。

4　总结与展望　总结与展望

本文系统综述了植物-外生菌根真菌-细菌三

者共生体系在植物磷素循环中发挥关键作用。

ECMF 通过菌丝网络与植物根系形成紧密的共

生体。同时，外生菌根真菌能够特异性地吸引

土壤中的功能细菌，进而形成更为复杂的三元

共生体系。这种共生关系的存在不仅增强了生

表3　植物-ECMF-细菌三重共生系统磷循环机制

Table 3　Phosphorus cycling mechanism in plant-ECMF-bacteria tripartite symbiosis system

Stage

Phosphorus 
source 
response

Synergistic 
mobilization

Phosphorus 
transport

Mycorrhizal 
uptake

Key participants

ECMF

ECMF-functional bacteria

Hyphal PT transporters

ECMF polyphosphatase 
(PPX1/VTC)-plant Pht1L 
phosphate transporter

Primary function

Establish a synergistic 
system

Conversion of insoluble 
phosphorus sources→
PO4

3−

PO4
3−→poly-P (vacuolar 

storage)

poly-P→PO4
3−→organic 

phosphorus (e.g., ATP/
nucleic acids)

Core mechanisms

Recruit chemotactic functional bacteria and 
facilitates biofilm formation

Organic acid synergy enhances dissolution; 
secretion of phosphatases hydrolyzes organic 
phosphorus

Bidirectional vacuolar transport: transported to 
the Hartig net under sufficient carbon supply; 
retrieved and stored under carbon limitation

Host carbon-phosphorus exchange signals 
trigger poly-P hydrolysis in the Hartig net and 
activate Pht1 family genes
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态系统的稳定性，还促进了磷素等关键养分的

有效循环。尽管已有文献报道外生菌根真菌和

相关细菌协同作用可促进磷的解吸，但涉及植

物的三方联合体系的相互作用及分子机制却鲜

有报道。然而，在丛枝菌根真菌方面有类似研

究，菌根化辅助细菌德沃斯氏菌 (Devosia sp.) 

ZB163，可通过刺激植物的菌根化和(或)菌根功

能，间接为植物提供额外的磷，植物-真菌-细菌

三方共生关系能够驱动植物生长和菌根形成[104]。

尽管现有研究较多聚焦于菌丝际细菌与

ECMF 的联合溶磷机制(如有机酸分泌、磷酸酶

活化等)，近年来越来越多的证据表明，部分细

菌可定殖于菌丝内部，并通过胞内互作直接参

与养分循环过程。对 ECMF-EHB 系统的研究最

早可追溯至担子菌门真菌双色蜡蘑 (Laccaria 

bicolor) S238N。Bertaux 等[17]通过荧光原位杂交

(fluorescence in situ hybridization, FISH)结合 16S 

rRNA 基因特异性探针，在其菌丝内检测到类芽

孢杆菌(Paenibacillus sp.)的定殖，并证实该细菌

位于菌丝胞内而非表面。这一发现提示，EHB

可能通过更直接的物理-生化互作影响宿主真菌

的代谢，而非仅依赖菌丝表面的间接作用。目

前，关于 EHB 如何参与磷素循环的机制仍有待

深入解析。对于黏附在菌丝表面的细菌，其分

泌的小分子溶磷酶(如酸性磷酸酶，30−50 kDa)

可能通过直接扩散进入土壤环境发挥作用[71]。

然而，对于定殖于菌丝内部的 EHB，其分泌的

酶需跨越真菌细胞壁/膜屏障，扩散效率受到严

重限制，因而可能存在不同于表面菌的酶递送与

活化策略。Fröjd 等[105]研究显示，革兰氏阳性放线

菌委内瑞拉链霉菌(Streptomyces venezuelae)可通

过分泌膜泡(membrane vesicles, MVs, 50−300 nm)

运输功能性酶(如几丁质酶、β-葡萄糖苷酶)，这

些酶在双层脂膜的保护下可抵抗宿主真菌分泌

的蛋白酶降解，并可能通过内吞作用进入菌丝

或释放至菌丝际[106]。类似机制在 AMF-细菌共

生体系中已被证实：细菌囊泡可携带酸性磷酸

酶或植酸酶，并通过脂膜屏障维持酶活性，最

终促进磷的矿化与吸收[107]。

此外，随着分子生物学和基因组学技术的

不断发展，未来的研究应进一步探索这一共生

体系中微生物间相互作用的具体机制，探究外

生真菌刺激植物以实现共生的信号通路，研究

体系中具体解磷机制，并分析其中关键基因的

表达调控机制，阐明微生物间相互作用的分子

基础。综上所述，植物-外生菌根真菌-细菌三者

共生体系与磷素循环的研究具有重要的理论和

实践意义。未来通过多学科交叉和综合研究，

将不断深化对这一复杂共生关系的理解，为农

业生产和生态环境保护提供新的思路和方法。
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