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世界蜜环菌属系统学研究进展
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王 汉 臣

（重庆师范大学 生命科学学院，重庆 G###G)）

摘要：对世界蜜环菌属真菌的系统学研究进行了全面系统的归纳总结，其中包括蜜环菌属的建立、生物种概念引入、

蜜环菌研究的过程和重要意义、当前世界蜜环菌生物种的研究概况以及用其它如分子生物学方法等对世界蜜环菌

属真菌的研究。结果发现，!"#$%%&"$&（H,( ：H,( ）<:&+I8 是蜜环菌属有效的合法名称；单孢菌株和子实体组织分离菌

株菌落形态的差异是鉴定异宗配合蜜环菌生物种的基础；在配对培养的不同生物种的菌落相交的地方会产生种间

黑线，是鉴定同宗配合蜜环菌生物种的基础。文章认为，目前世界蜜环菌生物种的报导情况是欧洲 ) 个，北美 $# 个，

非洲 J 个，澳洲 J 个，亚洲根据报道至少存在 $C 个生物种，而报道过的同宗配合的生物种研究还不透彻，因此蜜环菌

属未来生物种的研究重点将在亚洲地区；分子生物学的方法，尤其是 ?4K 序列分析的方法已经日益广泛地应用于蜜

环菌的系统学研究。
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! ! 蜜环菌属［!"#$%%&"$&（H,( ：H,( ）<:&+I8］是担子

菌纲蘑菇目口蘑科 N,3=0*-*5&:&=8&8 中一个非常重

要的属，分布于世界各大洲［$］。该属真菌不仅具有

很高的食药用价值，而且是世界上危害最严重的两

大林木病原菌之一，加上其个体发育和形态结构的

复杂性、特殊性，在大型真菌中显得十分突出，故一

直是大型真菌的研究热点之一。本文对该属的系统

学研究进展进行综述，以期推动此类真菌的研究、应

用及防治。

$ 蜜环菌属的建立

H,389 于 $M$C 年首先以蘑菇属内一个族的地位提

出了 !"#$%%&"$& 这个名字（!’&"$()* :,3O+9 !"#$%%&"$&
H,( ）［"］。随后在他的“<;9:85& P;=*-*13=+5”［B］中接

受了自己以前的处理（!’&"$()* :,3O+9 !"#$%%&"$& H,( ：

H,( ）。<:&+I8 在 $MJ) 年首先把 !"$#%%&"$& 提升到属

的地位［G］，蜜环菌属（!"#$%%&"$&（H,( ：H,( ）<:&+I8）

由此确立。

关于蜜环菌属的建立问题曾经存在一些混乱和

争议，曾经很多年，现代学者认为 L+Q-8:［J］是最早把

!"#$%%&"$& 提升到属的地位的人，例如，在著名分类

学家 <3’18, 的第 $ 版“K1&,3=&-89 3’ P*I8,’ N&R*’*F
5;”［D］中，蜜 环 菌 属 被 列 为“ !"#$%%&"$&（ H,( ）

L+Q-( ”。其 实 在 L+Q-8:［J］以 前，有 两 位 其 他 作 者

<:&+I8［G］和 S+558,［)］以属的地位接受了 H,389 提出

的 !"#$%%&"$&。<3’18, 在其第 "，第 B 和第 G 版“K1&F
,3=&-89 3’ P*I8,’ N&R*’*5;”［MF$#］中认为“!"#$%%&"$&
S+558,”是正确的。<:&+I8 的发表［G］被认为无效，

因为他没有把任何种加词与 !"#$%%&"$& 组合［M，$#］。

<3’18, 接受“!"#$%%&"$& S+558,”是认为 S+558,［)］

是在建立一个新属［$$F$"］，但是正如 ?*’T［$B］、U&:-3’1
等［$G］和 >*-T 等［$J］所述，仔细阅读 S+558, 的资料

表明他是在努力尽可能地跟 H,389 的概念保持一致。

另外 <3’18, 所承认的“!"#$%%&"$& +)##,"”是以 !’&"-
$()* %).,-/0$",1* K-O( V<=0W( ：H,( 为模式种，其特点

是具有淀粉质的孢子和两侧型的菌髓的菌根菌，现

在属于 H-*==+-&,3& 属，所以 !"#$%%&"$& S+558, 不能

被 接 受。 本 文 认 为 正 如 U&:-3’1 等［$G］ 所 讨 论，

<:&+I8［G］的描述满足了所有当时合格有效发表的要

求，!"#$%%&"$&（H,( ：H,( ）<:&+I8 是有效的合法名称。

其 模 式 种 应 为 !"#$%%&"$& #,%%,&（ >&0-：H,( ）X(
S+55［ Y !’&"$()* #,%%,)* >&0-］。
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! 蜜环菌生物种的概念

直到 !" 世纪 #" 年代晚期，在交配实验应用于

研究蜜环菌属真菌分类以前，分类学家都不能就本

属的模式种 !"#$%%&"$& #’%%’&（$%&’：()* ）+* ,-..*
的界限问题取得一致意见，其曾被很多学者认为是

形态变化非常多样，具有世界性的分布范围的种，

/%0’123 等［45］对此做了较为详细的讨论。关于 !"(
#$%%&"$& #’%%’& 的病理学方面的文献也非常混乱，有

的人认为其是可以侵染杀死健康木本植物的病原

菌，有人认为其是机会主义的，只能侵染由于逆境等

原因变得衰弱的植物的病原菌，$6’7 等［48］对此作了

较为详细的讨论。直到 !" 世纪 9" 年代，不同的具

有菌环的蜜环菌的种类经常被认为是形态变化多样

的种 !"#$%%&"$& #’%%’& 中的成员［4:］，这在一定程度上

阻碍了对蜜环菌属真菌的分类和森林病理学研究。

如果能将应用日益广泛的生物种的概念用于蜜环菌

属真菌分类则有望解决存在的混乱。在担子菌中，

单个担孢子萌发产生的菌丝通常由具有一个单倍体

细胞核的细胞组成，在异宗配合的种类中，当其接触

到同种的另一个单孢萌发产生菌丝体后，如果它们

性亲和，配合后的菌丝细胞通常含有两个配对的单

倍体细胞核，并且在很多种类中菌丝开始具有锁状

联合，有无双核细胞或锁状联合出现是判断单孢菌

丝体是否可以互相配合的最常用的标准。但是，在

蜜环菌中，交配后双核阶段非常短暂或根本不存在，

两个单倍体的细胞核融合成一个双倍体的细胞核且

菌丝没有锁状联合［4#;49］，这阻碍了性亲和性实验方

法用于蜜环菌属的分类。<12017%［4=］4=#> 年发现蜜

环菌的单孢菌落形态与担子果组织分离培养的菌落

形态不同，单孢菌株生长形成由白色或淡褐色气生

菌丝组成的绒毛状的菌落，而组织分离菌株生长形

成壳皮状的褐色菌落；当两个互交可育的单孢菌落

（全部具有绒毛状的菌落）配对培养，绒毛状的菌落

变成壳皮状（相当于从担子果组织分离培养的壳皮

状菌落）；在这种形态差别的基础上，<12017% 发现了

蜜环菌具有双因子四极性配合系统。<12017% 的研

究成果为用性亲和性实验研究蜜环菌奠定了基础。

从 !" 世纪 #" 年代末开始，性亲和性实验逐渐用于

世界各地蜜环菌的分类研究，并成为鉴定蜜环菌和

确定蜜环菌新类群的常规方法。相对于形态特征，

生物种的概念更加可靠［!"］。

> 蜜环菌的生物种研究

>* 4 欧洲的蜜环菌生物种

在欧洲，,6)&62?2［!4］4=#9 年首先用交配实验对

欧洲蜜环菌进行了研究，开创了蜜环菌属分类的新

纪元，他发现欧洲具有菌环的蜜环菌可以分成 8 个

异宗配合的生物种，并把其中两个生物种与形态种

概念进行对应。其后一些学者又就这 8 个或其中部

分生 物 种 与 形 态 种 对 应 的 问 题 进 行 了 研 究 讨

论［!!;!=］，目前这 8 个生物种最广泛接受的名字如下：

@AB C：!) *+"’&%%$, D%E.* F ,6)&62?2
@AB A：!) -’.$,/$.’, $?’?2*
@AB G：!) ,+%$0$.’, +?H7［ !) +,/+1&’（I6.%32* ）<?)1;
27］

@AB J：!) #’%%’&（$%&’：()* ）+* ,-..*
@AB @：!) 2&%%$-& D%)E.* F I6.%32*

以上排名中，因 A-)KL%’’ 和 $6’7［>"］认为 !) ,+(
%$0$.’, +?H7 是比 !) +,/+1&’（I6.%32* ）<?)127 更早的

合法名称，故本文接受此观点。但鉴于后者代表一

种世界著名的林木病原菌已经被应用了近 5" 年，为

了便 于 理 解，在 本 文 中 仍 把 它 标 注 在 !) ,+%$0$.’,
+?H7 后面。

另外，在欧洲还存在两个没有菌环的生物种，其

中 !) /&*’,-’3,（BH6M* ）@.?’ 是异宗配合的［4，4:，!"，>4］，

!) ’-/1.&（()* ）N%.6-)? 是同宗配合的且只长在泥炭

沼上，与树木无关［4，49，!"，>!］。

>* ! 北美的蜜环菌生物种

在北美，O’’)1H& 和 C2K?)L62［>>］4=#9 年首先利用

单孢交配实验对采自新英格兰的蜜环菌进行研究，

报道了 : 个生物种，C2K?)L62 和 O’’’)1H&［4#］扩大了研

究范围，对北美的蜜环菌进行了研究，共报道了 4"
个生物种，以后又有大批学者利用单孢交配试验对

北美的蜜环菌进行了研究，对前人的研究结果进行

了一定的修正或补充，同时努力将生物种概念与形

态种概念相对应或发表新种［4，>5;5:］，到现在为止北

美发现以下 = 个具有菌环的生物种：

PCAB Q：!) ,+%$0$.’, +?H7［!) +,/+1&’（I6.%32* ）<?)1;
27］

PCAB QQ：!) 2’#$3& AR)-SRFJ?LL-)*
PCAB QQQ：!) -&%4’,-’3, AR)-SRFJ?LL-)*
PCAB $：!) ,$3&.$3& AR)-SRFJ?LL-)*
PCAB $Q：!) #’%%’&（$%&’：()* ）+* ,-..*
PCAB $QQ：!) 2&%%$-& D%)E.* FI6.%32*
PCAB QT：!) 3&*,3+3& U* V* $6’7FA-)KL*
PCAB T
PCAB TQ：!) -’.$,/$.’, $?’?2*

北美还存在一种无菌环的蜜环菌，由于形态方
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面 的 相 似，常 被 鉴 定 为 !" #$%&’(&)’（ !"#$% ）

&’()［*+,-.］，/01))20’13 等［45］报道了北美的没有菌环

的蜜环菌和欧洲的 !" #$%&’(&)’ 互交不配，61)( 等［4］

477* 年根据两者互交不配且具有不同的致病性，建

议分成两个种，并指出 !" *+)$,&-./$（8#9:23）可能

最适合北美的种，但由于没有引证基原异名 !0$12(3’
*+)$,&-./3’ 8#9:23，所以是不合法的组合。另外，

;29’#3# 等［-<］477< 年证明北美的无菌环的蜜环菌

和欧洲的 !" #$%&’(&)’ 可以互相配合，属同一个种。

即便以后在有更多的信息表明北美无菌环的蜜环菌

和欧洲的 !" #$%&’(&)’ 属于不同的种，=#)> 等［4-］指出

4&)#2)3’ ($&’.2#+’3’ ?(9>，是一个适合北美无菌环的

蜜环菌的更早的名字。

<% < 非洲的蜜环菌生物种

非洲蜜环菌生物种间的交配实验已证明比较困

难，因为它们很少正常产生担子果，而且热带非洲除

了部分 !" /&2*22 @(:)(9 是异宗配合的，其它种都是

同宗配合的［-*,--］。随着利用种间黑线作为判断同

宗配合的蜜环菌种类互交可育性的方法的使用和发

展，非洲的蜜环菌研究有了较大的发展。据现有研

究成果［-*,54］，非洲至少存在 - 个生物种。其中 !"
/&2*22 具有双因子同宗配合和单因子异宗配合两种

交配机 制，这 在 蜜 环 菌 里 非 常 特 殊。非 洲 的“ !"
*&--&$（=2A)：B9% ）@% 60’’% ”和欧洲的不同，因为它

是同宗配合的，且仅和欧洲的 !" *&--&$ 部分配合，所

以有人认为可以把非洲的处理成一个亚种 !" *&--&$
’3%’." $512($)$ 8#A2’’(C 3#’% 30C% ［4，-*,--，5D］。非洲

的另一个同宗配合的种可以和北美和欧洲异宗配合

的 !" 0$--2($ 829E’% FG#’2:3 互相配合，根据 HI! 序

列构建的系统发育树也显示它们具有较近的亲缘关

系［54］，非洲其它的生物种还没有和传统分类的形态

种对应起来。

<% * 澳大利亚及临近地区的蜜环菌生物种

在澳大利亚及临近地区的蜜环菌比较特殊，他

们担子基部不具锁状联合，有的种仅在子实下层具

有锁状联合，据研究它们与欧洲和北美担子基部无

锁状联合的 !" *&--&$（=2A)：B9% ）@% 60’’% 互交不

育［5.］。61)( 和 J2K)13:［5<］47LL 年用单孢交配实验研

究澳大利亚及临近地区的蜜环菌，证明以前描述的

* 个蜜环菌形态种［5*,5-］互交不育，属于不同的生物

种，并且用双,单孢菌株交配实验证明在这篇文章中

新发表的一个新种是新生物种，这 - 个生物种是：

!" 53*+’$ 61)(FJ2K)13:
!" /2))3-&$ 61)(FJ2K)13:

!" -3#&+%3%$-2)$ J2K)13:F61)(
!" )+6$&78&-$),2$&（!K(M(3N#3）O(913>
!" .$--2,3-$ 61)(FJ2K)13:

在 61)( 和 J2K)13:［5<］之后，除 /01))20’13 等［55］

477. 年用单孢交配实验证明 !" )+6$&78&-$),2$& 分布

于巴布亚新几内亚外，未见其它用单孢交配实验对

澳大利亚及临近地区蜜环菌研究的报道。在这一地

区还有其它两个 广 为 接 受 的 形 态 学 种 !" -2*+)&$
（!K(M(3N#3）?#(N(P% 和 !1*2--$12$ 5&--&$（O#3:#）61)(
F J2K)13:，它们是否为新生物种有待近一步研究。

<% - 亚洲的蜜环菌生物种

亚洲蜜环菌生物种方面的研究日本起步最早，

研究得也最充分。I(92NA1K2 和 QA0’23［5+］47L7 年最

早用分离的双倍体菌株与欧洲的单孢菌株进行交配

试验，报道日本存在 * 个生物种，虽然结果没有分离

到单孢菌株，交配结果也有些错误和含糊不清的地

方，但日本由此进入了用生物种概念研究蜜环菌分

类的新局面。此后，一些学者利用单孢菌株交配实

验对日本的蜜环菌进行了研究［5L,+-］，到目前为止，

在日本共报道了 7 个异宗配合的蜜环菌生物种：

R2:% S：!" 0$--2($ 829E’% FG#’2:3%
R2:% ?：!" )$%’)+)$ I% T% =#)>F?09CN%
R2:% Q：!" ’+-2,2.&’ @(">［ !" +’#+9$&（G#’2:3% ）O(91,
3>］

R2:% ;：!" (&.2’#2.&’ =()(3%
R2:% &

B：!" ’2)$.2)$ ?U90VUF;(NN09%
/：!" ’2)03-$ T% W% QA2FH:292NA1
O：!" :&8+&)&)’2’ T% W% QA2FH:292NA1
I：!" #$%&’(&)’（!"#$% ）&’()
在日本还存在同宗配合的蜜环菌，由于其担子

基部无锁状联合等担子果特征和欧美异宗配合的

!" *&--&$（=2A)：B9% ）@% 60’’% 非常相似，且互相之

间可以部分配合，所以常被称为 !" *&--&$、T2$23(N(
!" *&--&$ 或 !" *&--&$ N0VN$% )2..+)2($ QA2FH:292,
NA1［+-,+L］，XK2 等［+7］.DDD 年根据交配的菌株间是否存

在空隙报道了日本同宗配合的蜜环菌可以划分为 *
个体细胞互交不育群，根据它发表的实验结果里配

对的菌株之间是否存在种间黑线分析（ 是否产生种

间黑线是同宗配合蜜环菌分类的主要标准），日本

的同宗配合的蜜环菌至少可分为 < 个生物种。

东亚另一个对蜜环菌生物种研究较多的国家是

中国，最早利用生物种的概念对中国蜜环菌的研究

开始于 8#A2’’(C 等［+.］，他们 477* 年报道了中国
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东北 第 ! 个 蜜 环 菌 生 物 种 !" #$%&’$%& "#$%&#’
()**%$+ 。中国人自己利用生物种的概念研究中国

的蜜环菌开始于贺伟等［,-］，他们 !../ 年利用单孢

菌株交配实验对我国大兴安岭和长白山地区蜜环菌

进行了研究，报道了 0 个蜜环菌生物种，其后，一些

学者［,!1,,］又分别用单孢菌株交配实验对我国的蜜

环菌进行研究，到目前为止，共报道了 !2 个异宗配

合的生物种：

3"4 5：!" #$%&’$%& "#$%&#’()**%$+
3"4 "：!" (&))$*& 67$89+ ’:;97<=+
3"4 3
3"4 (：!" #+)$,$’-# >)?@［5 ;*A;B7)（:;97<=+ ）C)$D1
=@］

3"4 E
3"4 C
3"4 F：!" .&/-#*-%#（4?;G+ ）H9)I
3"4 J
3"4 K：!" 0-))-&（L7MI：E$+ ）>+ K%99+
3"4 N
3"4 6：!" /+1-&))$# 6789+ ’K;$M;=)=
3"4 O
3"4 P
3"4 >

以上中国的 !Q 个异宗配合的蜜环菌生物种中

只有 / 个（ 标注了种名）被证明在国外曾经被报导

过，但它们没有与日本的两个生物种（!" #$%(2)& 和

!" 3-4+-%#$#）和澳大利亚及临近地区已经报导的蜜环

菌生物种进行交配试验。秦国夫等［,,］R--S 年根据

担子果的形态判断 3"4 E 可能与 !" #$%(2)& 属于同

一个生物种。如前文所述，澳大利亚及临近地区已

经报导的的蜜环菌生物种担子基部都无锁状联合，

这不同于中国的异宗配合蜜环菌生物种。所以，中

国其它的蜜环菌异宗配合的生物种可能是中国的特

有种。

中国也存在同宗配合的蜜环菌，目前被统称

3"4 T，但 有 证 据 表 明 其 很 可 能 是 一 个 复 合 类

群［,Q，,,］。对此类同宗配合蜜环菌的系统学问题还

有待进一步的研究。

另外值得指出的是，李向前等［,.］!.., 年用单

孢菌株交配实验对我国北方地区的蜜环菌进行了研

究，报道了 2 个生物种，通过与欧洲的供试菌株交

配，鉴定出其中的一个生物种，分列如下：

3M"4 !
3M"4 "

3M"4 #
3M"4 $：!" (&))$?7 67$89+ ’:;97<=+

因为它们仅与欧洲的供试菌株进行了交配，鉴

定 出 来 的 生 物 种 3M"4 $：!" (&))$*& 67$89+
’:;97<=+ 与贺伟等［,-］报道的 3"4 " 相同，且其编

号系统至今还未发现其他人沿用，为了避免混乱，所

以本文作者建议今后的蜜环菌研究中统一沿用贺伟

等［,-］所用的编号系统。

在东亚除日本和中国外，4%=< 等［.-］!..R 年利

用单孢菌株或担子果分离菌株交配实验对朝鲜的蜜

环菌进行了研究鉴定出以下 Q 个生物种：

!" #+)$,$’-# >)?@［!" +#.+5&-（:;97<=+ ）C)$D=@］

!" (&))$*& 67$89+ ’:;97<=+
!" 0-))-&（L7MI：E$+ ）>+ K%99+

在西亚，5*)U 等［.!］R--Q 年利用单孢菌株或担子

果分离菌株交配实验对亚洲西南部伊朗的蜜环菌进

行了研究，报道了伊朗存在 / 个生物种，通过与欧洲

各生物种和日本的两个生物种的单孢测试菌株的交

配实验使 2 个种与其对应起来，伊朗报道的蜜环菌

生物种情况总结如下：

FF4T !：!" 0-))-&（L7MI：E$+ ）>+ K%99+
FF4T R：!" *-’$#.$’-# L)I)=+
FF4T Q：!" (&))$*& 67$89+ ’:;97<=+
FF4T 2：!" /+1-&))$# 6789+ ’K;$M;=)=
FF4T 0
FF4T /

2 用于蜜环菌研究的其它方法

V V 由于单孢菌株交配实验工作量大，所用时间长，

而且分离单孢菌株必须要采到担子果，自然界中担

子果的产生往往有一定的时间限制，有的地方的蜜

环菌很 少 产 生 担 子 果，如 非 洲 某 些 国 家 的 蜜 环

菌［02］。而且洲际间的蜜环菌交配实验存在一定的

困难［.R］，所以，其它的一些方法也被大量地应用于

蜜环菌分类的研究。应用最广泛的当属分子生物学

的方法。如限制性片段长度多态性分析（:EN>*）、

(O51(O5 杂交、(O5 重组、随机扩增多态性 (O5
（:5>(）分析、随机扩增微卫星技术（:564）、F44:

标记和 (O5 序列分析等。除分子生物学方法以外，

用于蜜环菌研究的方法还有同功酶分析法、培养特

征法、免疫学方法等。其中，(O5 序列分析的方法

近几年应用较多，特别是 ND97 等［.Q］R--, 年主要依

据 (O5 序列分析的结果发表了南美洲的一个新种

2 重庆师范大学学报（自然科学版）V MAAG：W W XXX+ ?Y=%Z+ ?=V V V V V V V V V V 第 R/ 卷



!"#$%%&"$& ’&(%)*+$+，这预示了 !"# 序列分析在蜜环

菌系统学研究方面将会更注重 !"# 序列分析研究

的发展趋势。

$ 蜜环菌研究展望

关于蜜环菌生物种的研究在欧美已经很系统全

面，非洲和澳洲也相对比较深入，新生物种发现的机

会较小，亚洲日本蜜环菌生物种研究比较透彻，中国

研究的也比较多。目前亚洲报道的蜜环菌生物种数

量远多于其它洲，如此高的蜜环菌生物种多样性预

示亚洲可能是蜜环菌起源和发展的中心。迄今亚洲

仍然有大量的地区是蜜环菌生物种研究的空白，包

括中国的一些地区，所以未来蜜环菌生物种的研究

重点应该在亚洲。在全球蜜环菌系统学的研究中，

!"# 序列分析将得到日益广泛的应用，并将成为未

来一段时间内蜜环菌系统学研究的主要方法。
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