
环境昆虫学报 2021，43 ( 3) : 642 － 650 http: ∥hjkcxb. alljournals. net
Journal of Environmental Entomology doi: 10. 3969 / j. issn. 1674 － 0858. 2021. 03. 1

陈实，杜贺，尹君君，黄超斌，覃天乔，黄超福，李志强． 培菌白蚁与鸡枞菌研究进展 ［J］． 环境昆虫学报，2021，43 ( 3) : 642 － 650．
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摘要: 培菌白蚁起源于非洲，蚁巢内具有复杂的社会分工。培菌白蚁依靠独特的蚁巢结构维持内部稳态和气体循
环。菌圃是白蚁培育鸡枞菌的场所。鸡枞菌隶属于担子菌亚门，但其传播方式和生活史具有区别于其它担子菌的
特点。鸡枞菌协助白蚁进行植物纤维的消化，白蚁则为鸡枞菌提供合适的生长环境，并控制鸡枞菌的遗传结构。
培菌白蚁和鸡枞菌形成紧密的共生关系，二者缺少任何一方都不能独立生存。本文综述了培菌白蚁的分类、品
级、蚁巢结构，鸡枞菌的传播方式和生活史，白蚁与鸡枞菌的共生关系等，以期望为培菌白蚁生物学及鸡枞菌的
研究提供有益参考。
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Advances in the study of fungus-growing termites and Termitomyces fungi
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Abstract : Fungus-growing termites originated in Africa and there are complicated divisions of labor in their
colony. The termites have mounds with unique structures that maintain the internal stability and circulation
of gas inside the mounds. They cultivate Termitomyces fungi in their fungus combs. Termitomyces belongs
to Basidiomycotina，but Termitomyces fungi have distinctive transmission modes and life cycle compared
with other basidiomycete fungi. Termitomyces fungi assist the termites to digest plant fibres; meanwhile，
termites provide a suitable growing environment for the fungi and control the genetic structure of them．
Fungus-growing termites and Termitomyces fungi share a symbiotic relationship ( i. e. ，neither can survive
without each other) ． This paper reviews the classification of fungus-growing termites，their castes，the
structure between their mounds，the transmission modes and life cycle between Termitomyces fungi，and
also the symbiosis of these termites and Termitomyces fungi，etc. ，which provides valuable information for
the future researches of fugus-growing termites and Termitomyces fungi.
Key words: Age polyethesim; sexual dimorphism; nodule; mound; heterothallism
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白蚁是世界上最古老的社会性昆虫 ( Krishna
et al. ，2013) 。根据白蚁肠道内原生动物的有无，
将白蚁分为高等白蚁与低等白蚁 ( Krishna，
1969) 。低等白蚁肠道内有原生动物和细菌，它们
协助白蚁进行植物纤维的消化。低等白蚁包括 6个
科: Mastotermitidae，Archeotermopsidae，Hodotermitidae，
Kalotermitidae， Serritermitidae 和 Ｒhinotermitidae
( Lo and Eggleton，2011) 。高等白蚁只包括一个科，
即白蚁科 Termitidae。白蚁科是白蚁中最大的科，
现有2 072 个种 ( Krishna et al. ，2013 ) 。高等白蚁
肠道内只有细菌。由于失去了原生动物的协助，
高等白蚁的肠道呈现出非常复杂的结构，来完成

纤维素的消化 ( Noirot，1985 ) 。大白蚁亚科
Macrotermitinae隶属于白蚁科，该科的白蚁能够在
蚁巢内培养真菌，协助进行纤维素的消化，因此

该亚科的白蚁也称为培菌白蚁。培菌白蚁巢内的
真菌是鸡枞菌 Termitomyces。相较于白蚁科中的其
它白蚁，大白蚁亚科的白蚁肠道结构相对简单。
培菌白蚁与鸡枞菌在长期的进化过程中，形成了

紧密的共生关系，脱离对方后，二者都不能生存。
本文对培菌白蚁、鸡枞菌及其共生关系的最新进
展作了概述，以期为其下一步的研究提供参考。

1 培菌白蚁

1. 1 培菌白蚁分类
大白蚁亚科的白蚁只分布在旧世界，包括非

洲、中东、南亚和东南亚; 在澳大利亚和新世界
没有大白蚁亚科的白蚁存在。之前归属于大白蚁
亚科 的 Sphaerotermes，现 归 属 于 另 一 个 亚 科
Sphaerotermitinae ( Engel and Krishna，2004) 。目前
大白蚁亚科共分 12 个属。非洲具有 12 个属中所有
属，而亚洲只有 4 个属 ( Eggleton，2000) 。大白蚁
亚科 共 有 330 种 ( Diouf and Ｒouland-Lefevre，
2018) ，但是鸡枞菌却只有 40 种 ( Eggleton，
2000) ，这可能与鸡枞菌的子实体不容易被发现有
关。自从二者形成共生关系以后，培菌白蚁就没
有培育其它真菌，二者也没有演化出独立生存的

方式 ( Aanen et al. ，2002) 。目前，培菌白蚁广泛
存在于非洲的热带雨林和热带稀树草原，尤其在

热带稀树草原上具有生态上的优势; 培菌白蚁起

源于非洲的热带雨林，存在 4 次独立的迁入亚洲
以及一次独立的迁入马达加斯加事件 ( Aanen and
Eggleton，2005) 。

1. 2 培菌白蚁品级分化
白蚁具有复杂的多型现象 ( polymorphism ) ，

依靠不同品级的群体完成社会分工。较为低等的
白蚁，其品级分化途径呈现出线性。例如，木白
蚁科 Kalotermitidae 的拟工蚁具有发育成其它品级
的潜能; 当蚁巢中的生殖蚁死后，会有补充型的

生殖蚁产生 ( Edwards and Mill，1986) 。相较于低
等白蚁，高等白蚁的品级分化更为复杂，呈分叉

式。高等白蚁存在真正意义上的工蚁。大白蚁亚
科的工蚁存在性二型现象 ( sexual dimorphism ) :
大工蚁 ( major worker) 是雄性，而小工蚁 ( minor
worker ) 是雌性的。在大白蚁科的 3 个亚科
Termitinae、Nasutermitinae 和 Apicotermitinae 中，
只存在 2 个龄期的幼蚁，而在大白蚁亚科中存在 3
个龄期的幼蚁 ( Okot-Kotber，1981) 。和工蚁相比，
幼蚁由于体壁未角质化，呈白色; 不同性别的 1
龄幼蚁大小相同，但是从 2 龄幼蚁开始出现类似
工蚁的性二型现象 ( Noirot，1985) 。培菌白蚁的多
型现象受基因差异表达调控 ( Huanget al. 2012;
Sun et al. ，2019) 。
大白蚁亚科的兵蚁分为单型 ( Porotermes，

Allodontermes， Synacanthotermes， Odontotermes，
Hypotermes， Microtermes， Ancistrotermes ) 、 二 型
( Macrotermes， Pseudacanthotermes ) 和 三 型
( Acanthotermes) ( Krishna et al. ，2013) 。单型兵蚁
的白蚁，兵蚁从 3 龄的幼蚁发育而来。二型兵蚁
的白蚁中，兵蚁分为大兵蚁 ( major soldier) 和小
兵蚁 ( minor soldier) ，但是这和工蚁的性二型并无
关系，因为兵蚁均是雌性 ( Neoh and Lee，2009 ) 。
二型兵蚁的白蚁，小兵蚁从 3 龄幼蚁发育来，而
大兵蚁在不同种的来源不同: 在 Ancistrotermes中是
从有功能的工蚁发育而来; 在 Pseudacanthotermes，
Macrotermes bellicosus Smeathman中是从刚刚孵化的
工蚁发育而来，这种工蚁维持的形态极短，并不

工作; Ma. michaelseni ( Sjstedt) 的兵蚁是从形态
上和小工蚁类似、但稍大一些、类似幼蚁的阶段
发育而来 ( Okot-Kotber，1981) 。
和白蚁科的其它白蚁一样，大白蚁亚科的若

蚁也是从 1 龄幼蚁发育而来，若蚁具有翅芽，经
历 5 个龄的若蚁后变成有翅蚁 ( Noirot，1969) 。大
白蚁亚科大部分是单配制 ( monogamy) ，但是也存
在一 雄 多 雌 制 ( polygyny ) 和 一 雌 多 雄 制
( polyandry ) 。例如，在 Ma. michaelseni 中，约
75%的群体是单配制，但也存在多雄制和多雌制
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的群体 ( Darlington，1985) 。通常认为，一个巢中
的多个蚁后遗传背景相似。但是研究表明，这些
蚁后并不相关，而且每个蚁后都可以产生工蚁

( Hacker et al. ，2005) 。多蚁后的蚁巢更可能发育
为成熟的群体 ( Brandl et al. ，2001) 。室内饲养实
验表明，多对生殖蚁有助于新建蚁巢的存活，但

是当生殖蚁多于 3 对时，个体死亡率升高; 多生
殖蚁有助于群体发育只是在一个范围内，当生殖

蚁个数过多时，对群体的发展不利 ( Chiu et al. ，
2018) 。
1. 3 培菌白蚁行为学研究
白蚁生活的隐蔽性增加了行为学研究的难度，

前人利用摄影技术和特制的观察装置，对培菌白

蚁的行为进行了一系列的研究。黑翅土白蚁
Odontotermes formosanus ( Shiraki ) 和黄翅大白蚁
Ma. barneyi Light 是较为常见的危害种 ( Cheng
et al. ，2007; Wang et al. ，2009) ，关于白蚁行为的
研究多见于这两种白蚁。研究表明，食物可以从
黑翅土白蚁的觅食工蚁传递给工蚁、兵蚁和若蚁，
但是幼蚁很少从觅食工蚁获得营养 ( Huang et al. ，
2008) 。黑翅土白蚁的觅食工蚁能够产生两种跟踪
信息素: ( 3Z) -dodec-3-en-1-ol 和 ( 3Z，6Z) -dodeca-
3，6-dien-1-ol; 前者仅具有方向效应，后者具有
方向效应和募集效应，白蚁通过控制两种信息素

的浓度和比例来控制觅食行为 ( Wen et al. ，
2014) 。黑翅土白蚁在木霉处理的沙子中挖掘蚁道
的能力受到抑制 ( Xiong et al. ，2018 ) 。在一定范
围内，提高温度和湿度能够增强黑翅土白蚁的掘

洞行为 ( Xu et al. ，2018 ) 。破坏蚁路后，黑翅土
白蚁的遁逃行为分为三步: 起始、个体逃遁以及
单方向集体逃遁; 白蚁个体逃遁中的速度比集体

逃遁的要慢 ( Xiong et al. ，2018 ) 。非典型嗅觉受
体 Orco和血清素转运体基因表达下降可以影响黑
翅土白蚁工蚁对同巢中其它工蚁的识别 ( Sun
et al. ，2019) 。
工蚁中存在年龄行为多型 ( age polyethism) 。

例如大白蚁 Ma. bellicosus中，老龄工蚁负责觅食、
构筑蚁巢和运输水 ( Gerber et al. ，1988) 。另外一
个关于 Ma. bellicosus 的研究也表明幼龄工蚁负责
照顾蚁后，而老龄工蚁离开蚁巢觅食 ( Hinze and
Leuthold，1999 ) 。在 Ma. subhyalinus ( Ｒambur )
中，大工蚁占觅食群体的 88. 8%，在这些大工蚁
中，97. 0%的年龄大于 30 d; 年龄小于 30 d 的大
工蚁 和 小 工 蚁 取 食 真 菌 孢 子 和 植 物 材 料

( Badertscher et al. ，1983 ) 。植物材料和孢子在肠
道内经过处理后，变成绿色的粪便排泄出来，称

之为初级粪便，初级粪便作为构筑菌圃的材料;

而老熟的菌圃被年龄大于 30 d 的大工蚁和小工蚁
取食，作为暗色粘稠的排泄物排出，称之为最终

粪便 ( Badertscher et al. ，1983) 。黑翅土白蚁只存
在一种类型的工蚁，年老工蚁离开蚁巢觅食，而

幼龄工蚁负责构筑菌圃，幼龄工蚁肠道内有很多

无性孢子，表明幼龄工蚁取食小白球和木屑

( Soleymaninejadian et al. ，2014; Li et al. ，2015 ) 。
黑翅土白蚁的多型行为导致了肠道微生物的差异

( Li et al. ，2016) 。
1. 4 培菌白蚁的蚁巢结构
新建蚁巢孵化出第一批工蚁必须将鸡枞菌的

孢子带回蚁巢，新建菌圃，没有菌圃的蚁巢将最

终死亡 ( Darlington，1994) 。在幼龄巢和个别种的
成年蚁巢中，生殖蚁生活在菌圃中; 而对于大多

数大白蚁亚科的白蚁，当蚁巢成熟后，蚁王和蚁

后一般生活在专门建立的王宫中 ( Shellman-
Ｒeeve，1997; Korb，2010) 。为了适应培菌的需要，
大白蚁亚科的白蚁发展出了复杂的蚁巢结构。蚁
巢内部密布着菌室。菌室之间通过蚁道相连。大
白蚁亚科的蚁巢分地下巢和地上巢两种 ( Noirot
and Darlington，2000 ) 。地下巢完全位于地下。建
立地下巢的白蚁包括 Microtermes，Ancistrotermes，
Acanthotermes，Odontotermes 的很多种也建立地下
巢。地上巢包括地上部分的土垅和地下部分，土
垅由非常致密的土构筑而成，地下部分是幼蚁和

菌圃生长活动的区域。地上巢有封闭的，但有些
大白蚁亚科的白蚁也构筑开口的垅巢。地上巢初
始发展阶段也是从地下开始的，然后地面部分逐

渐扩展。
蚁巢能够维持相对稳定的微环境。例如，Ma.

bellicosus 的蚁巢内温度能够保持在 30℃左右，每
日的 波 动 小 于 3℃，每 年 的 波 动 小 于 1℃
( Lüscher，1961 ) 。土垅的内部具有不同的通风道
来达到内部的空气流动。培菌白蚁蚁巢整体外观
突出，Ma. bellicosus 的蚁巢有尖顶式 ( cathedral-
shaped) 和圆顶式 ( dome-shaped) ，两种不同形态
的垅巢内气体循环模式不同。尖顶式垅巢中心有
一个大的通风竖井，在垅巢周边的脊部有小的通

风管道。由于垅巢周围和内部存在温度差异，形
成温度梯度，这是空气在尖顶式垅巢内部循环的

主要原因 ( Korb and Linsenmair，2000) 。白天垅巢
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脊部的通风管道迅速被加热，而中心的通风竖井

加热相对较慢，这样加热的空气沿着脊部的通风

管道上升，冷空气下降到中心的通风竖井，完成

气体循环; 在空气流动过程中，CO2被排出垅巢，

完成气体交换; 夜晚蚁巢内气体循环的方向相反

( Korb and Linsenmair，2000; Korb，2003 ) 。O.
obesus ( Ｒambur ) 也存在类似的空气循环模式
( King et al. ，2015) 。尖顶式垅巢脊部的空气流动
也受到太阳位置的影响，太阳直接照射的地方空

气流动性最强。Ma. bellicosus在相同地区也建造圆
顶式垅巢 ( Korb and Linsenmair，1999) 。圆顶式垅
巢的壁非常厚，缺乏复杂的脊和相应的通风管道，

空气流动性差。因此，尖顶式垅巢内部的 CO2浓度

和外界空气相当，而圆顶式垅巢内部 CO2浓度非常

高 ( Korb and Linsenmair，2000) 。
1. 5 培菌白蚁生态功能
白蚁的蚁巢能够保持相对恒定的温度和湿度，

从而维持一个相对稳定的环境。相较于其它土壤
生物，白蚁能够生存在相对恶劣的环境中。白蚁
作为生态系统工程师 ( ecosystem engineer) ，在维
持生态系统的平衡中发挥了重要作用。大白蚁科
的白蚁食性复杂，取食活的或死的植物材料，例

如草、落叶和木材。由于大白蚁亚科的白蚁能够
在蚁巢中培育鸡枞菌，使其能够高效的降解木质

纤维。在热带生态系统中，培菌白蚁能够降解大
量枯死植物，对于维持生态系统的平衡和物质循

环发挥了关键的作用 ( Matsumoto，1976; Buxton，
1981; Bignell and Eggleton，2000) 。白蚁具有显著
的生物扰动效应。白蚁在构建垅巢的过程中，混
合唾液等物质，改变土壤的理化和生物特性

( Khanet al. ，2018 ) 。白蚁在土壤中挖掘蚁道，也
可以影响土壤的理化性质 ( Jouquet et al. ，2011 ) 。
土白蚁 Odontotermes掘洞行为增加了土壤的透水性
和黏土含量 ( Cheik et al. 2018) 。同时，白蚁也能
够改变土壤有机质的含量 ( Jouquet et al. ，2007 ) 。
培菌白蚁对土壤影响根据土壤的类别不同而异

( Jouquet et al. ，2016) 。
白蚁对土壤湿度、碳和 pH以及微生物的改变

可以进一步影响植物群落的分布。培菌白蚁能够
影响草类植物的分布 ( Jouquet et al. ，2004 ) ，并
促进木本植物的再生 ( Traoré et al. ，2015) 。还有
研究表明，培菌白蚁能够降低蚁巢周围树木的总

体密度，但却能增加低地和河边湿地生境中的树

木密度 ( Davies et al. ，2016) 。在干旱季节，白蚁

的活动量增加，进而加速枯木降解，增加土壤湿

度和土壤营养成分，提高树苗在干旱时期的存活

率，增强生态系统对干旱的抵抗程度 ( Ashton
et al. ，2019) 。培菌白蚁群体死亡后，垅巢经腐蚀
风化，营养物质再次循环进入土壤，也能为植物

创造一个良好的生长环境 ( Khan et al. ，2018) 。
1. 6 培菌白蚁防治
虽然培菌白蚁在维持生态系统的平衡中发挥

了重要作用，但是也有一些种危害经济作物，例

如茶树、咖啡树、可可、椰树、甘蔗等。这些种
分布 在 Allodontermes， Hypotermes， Odontotermes，
Microtermes，Macrotermes，Pseudacanthotermes， and
Ancistrotermes ( Krishna et al. ， 2013; Diouf and
Ｒouland-Lefevre，2018) 。除了危害经济作物，还有
一些属的白蚁在堤坝内筑巢，危害水坝的安全，

例如 Pseudacanthotermes ( Peppuy et al. ，1998 ) 和
Odontotermes。现有的白蚁群体灭治系统中多以几
丁质合成抑制剂为有效成分，白蚁取食诱饵后，

几丁质合成抑制剂在蚁巢内传播，白蚁因不能顺

利蜕皮而死亡，从而达到灭治整个蚁巢的目的

( Ｒust and Su，2012) 。大白蚁亚科的白蚁发育为工
蚁后，将不再蜕皮，但蚁巢内含有可以蜕皮的其

它品级，例如幼蚁，为几丁质合成抑制发挥作用

提供了可能性。Ma. gilvus ( Hagen) 垅巢中的幼蚁
和工蚁的比例几乎相等 ( Lee et al. ，2012 ) ，使用
几丁质合成抑制剂氟啶脲为有效成分的饵剂对不

同群体的 Ma. gilvus表现出差异: 中等大小的群体
活动受到了极大的抑制，而对大的群体效果甚微

( Lee et al. ，2014) 。因此，几丁质合成抑制剂防治
培菌白蚁的效果受到质疑。除了几丁质合成抑制
剂，前人对以氟虫腈为有效成分的饵剂也进行了

效果测试，氟虫腈可以降低黑翅土白蚁觅食群体

的大小 ( Huang et al. ，2006 ) 。也有氟虫腈能够根
除 Ma. gilvus 群体的报道 ( Iqbal and Evans，
2018) 。

2 鸡枞菌

2. 1 鸡枞菌分类及菌圃
鸡枞菌隶属于担子菌亚门 Basidiomycotina，是

一种名贵的食用真菌，味道鲜美，营养丰富。鸡
枞菌只存在于培菌白蚁的蚁巢中。华鸡枞菌属
Sinotermitomyces 曾作为一个单独的属 ( Zang，
1981) ，但是分子系统学的研究表明，华鸡枞菌属
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的真菌应归纳为鸡枞菌属 ( FrSlev et al. ，2003) 。
鸡枞菌和大多数担子菌一样，属于异宗结合体系。
通过对鸡枞菌子实体的 ITS 测序结果表明，ITS 的
PCＲ产物为套峰; 而对有性孢子发育来的菌丝的
ITS区域进行扩增，PCＲ 结果显示为单峰 ( Henrik
et al. ，2005) 。
菌圃是白蚁培菌的场所。菌圃中存在众多的

细菌 和 真 菌，例 如 其 它 丝 状 真 菌 和 酵 母

( Guedegbeet al. ，2009 ) 。鸡枞菌和菌圃提取物能
够抑制其它真菌的生长 ( Otani et al. ，2019 ) 。根
据菌圃的老化程度，菌圃分为 3 层: 上层菌圃、
中层菌圃和下层菌圃。在黑翅土白蚁中，老年工
蚁离开蚁巢觅食，将木屑带回蚁巢，幼年工蚁取

食木屑和菌圃上的小白球，排泄出初级粪便，即

为上层菌圃; 上层菌圃逐渐老化，长满菌丝及无

性生殖孢子小白球，称之为中层菌圃; 鸡枞菌菌

丝在菌圃上生长，进一步降解中层菌圃里的木质

素，最终形成老熟菌圃，供老年工蚁取食 ( Li
et al. ，2015) 。中层菌圃在微生物的发酵作用下，
乙酸的含量最高 ( Li et al. ，2016) 。下层菌圃没有
小白球生长。下层菌圃和小白球的氨基酸和脂肪
酸含量与白蚁体内的相似，但是与新鲜的菌圃不

同，说明了菌圃在白蚁营养中的关键作用 ( Chiu
et al. ，2019) 。
2. 2 鸡枞菌传播方式
鸡枞菌存在两种传播方式: 水平传播和垂直

传播。水平传播是比较原始的方式，并且存在于
现今大多数种之中，而垂直传播则是派生的方式

( Aanen et al. ， 2002 ) 。垂 直 传 播 方 式 见 于
Microtermes 属和 Macrotermes 属的一个种—Ma.
bellicosus ( Johnson，1981 ) 。对于垂直传播方式的
白蚁，因为生殖蚁携带无性孢子，新建蚁巢即使

在密闭的环境中，也可以建立菌圃。Microtermes 属
的鸡 枞 菌 是 通 过 雌 性 生 殖 蚁 进 行 传 播 的。
Microtermes属的白蚁和鸡枞菌中存在较高的遗传多
样性，并且二者对应关系的特异性不强，这提示

不同种之间可以交换共生菌 ( van de Peppel et al. ，
2020) 。Ma. bellicosus的共生菌是通过雄性生殖蚁
垂直传播的，它的共生真菌分为 3 个主要的支系，
但这 3 个支系并非单系。最常见的支系广泛分布
在西非、中非和南非。在这些地区，该共生菌也
和 Ma. subhyalinus与 Ma. natalensis ( Haviland) 形
成共生关系。在 Ma. subhyalinus 与 Ma. natalensis
中，鸡枞菌是水平传播的，可以进行自由基因重

组。但是在 Ma. bellicosus 中，由于是垂直传播，
只有偶尔的基因重组。这表明鸡枞菌的群体遗传
结构是由白蚁控制的，而不是由鸡枞菌本身

( Nobre et al. ，2011) 。
2. 3 鸡枞菌的生活史
鸡枞菌具有非常复杂的生活史。鸡枞菌的子

实体只在白蚁婚飞后的特定时间产生。当白蚁婚
飞后，鸡枞菌的子实体开始形成。当年新建蚁巢
的第一批工蚁出去觅食，获得子实体产生的孢子，

带回蚁巢。孢子萌发，长出初级菌丝。两种不同
生殖型的初级菌丝融合，产生次级菌丝。次级菌
丝在菌圃表面生长，产生无性孢子—小白球。小
白球被幼年工蚁取食，在肠道内和木屑混合，作

为粪便排泄出来，形成上层菌圃。新鲜菌圃中的
无性孢子萌发，长出菌丝，然后再次形成小白球，

完成无性世代的循环。在特定的条件下，小白球
发育形成原基，进一步长出假根，最后形成鸡枞

菌的子实体 ( 陈楚鋆和温志强，1991 ) 。在子实体
形成过程中，细胞壁合成相关酶表达量升高

( Ｒahmadet al. ，2014) 。不同鸡枞菌子实体形成的
季节存在差异，研究表明地表植被多样性及强降

雨量和鸡枞菌子实体的形成呈正相关，同时与菌

圃的量存在相关性 ( Koné et al. ，2011 ) 。多样化
的地表植被，为蚁巢提供了充足的碳源，有利于

子实体的形成。野外的蚁巢并不全部都能生长出
子实体。

3 培菌白蚁与鸡枞菌的共生关系

培菌白蚁与鸡枞菌是互利共生关系的典型例

子。鸡枞菌只生长在大白蚁亚科白蚁的蚁巢中，
一旦脱离白蚁的照顾，鸡枞菌很难成活; 培菌白

蚁需要取食鸡枞菌发酵熟化的菌圃和鸡枞菌的无

性生殖孢子—小白球。当蚁巢死亡或者菌圃脱离
白蚁的照顾，另一种真菌—炭角菌在菌圃上迅速
生长，取代鸡枞菌，成为优势菌种。由于木质纤
维含氮量低，而白蚁体内的碳氮比高，白蚁需要

特殊的机制 ( 例如肠道细菌的固氮作用) 获得氮

元素。而对于培菌白蚁而言，普遍认为鸡枞菌在
食物氮富集中发挥了重要作用。然而，有研究表
明，在 培 菌 白 蚁 肠 道 内 发 现 有 固 氮 活 动

( Sapountzis et al. ，2016) 。
木质纤维在白蚁、鸡枞菌和白蚁肠道微生物

的协同作用下降解。幼年工蚁取食木质纤维和鸡
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枞菌的无性孢子，并在肠道中进行初步处理，比

如对木质素进行切割加工，从而解除纤维素和半

纤维素的物理屏障 ( Liet al. ，2017) 。经过这一轮
消化，木质纤维被接种上鸡枞菌。白蚁 Ma.
natalensis的鸡枞菌具有目前已知的 128 种糖苷水
解酶中的 111 种，因此具有降解复杂碳水化合物
的能力 ( Poulsen et al. ，2014) 。通过建立 EST 库，
发现菌圃中鸡枞菌果胶酶基因高表达，这些基因

在植物细胞壁降解中发挥重要作用 ( Johjima
et al. ，2006) 。在菌圃的老熟过程中，涉及到一系
列蛋白酶的变化，植物成分在这个过程中逐渐被

降解 ( da Costa et al. ，2018 ) 。菌圃中的微生物能
够分解木糖，并将多糖降解为寡糖 ( Li et al. ，
2017) 。经过鸡枞菌和细菌的协同发酵，菌圃逐渐
老化成熟，最终形成下层菌圃，供老年工蚁食用。
一种白蚁可以和多种鸡枞菌共生，一种鸡枞

菌也可以存在于不同种的白蚁中。但在更高级的
分类单元中，白蚁和鸡枞菌具有特异关系 ( Aanen
et al. ，2007) 。一个种的鸡枞菌平均寄生到一到两
个属的白蚁中 ( Makonde et al. ，2013 ) 。通常认
为，共生 菌 ( symbiont ) 的 多 样 性 小 于 寄 主
( host) 的多样性 ( Law and Lewis，1983 ) 。然而，
在白蚁中鸡枞菌的多样性与寄主的多样性相当，

或者鸡枞菌的多样性要大些 ( Aanen et al. ，
2007) 。白蚁与鸡枞菌在属一级相互关系的特异性
也从体外实验中得到证实。在人工配制的培养基
上，鸡枞菌在不同碳源上的生长与白蚁的属呈相

关性，不与种呈相关性; 具体来说，土白蚁

Odontotermes spp. 的鸡枞菌在以葡萄糖等为碳源的
培养基上生长情况要比 Ma. natalensis 的鸡枞菌好，
而 Ma. natalensis鸡枞菌的优选碳源为阿拉伯树胶
( da Costa et al. ，2019) 。但是，在一个蚁巢中的鸡
枞菌是单一菌种 ( monoculture) ，相比于多个菌种
的生长模式，单一菌种可以提高小白球的产量

( Aanen et al. ，2009) 。

4 结语

培菌白蚁为鸡枞菌提供适宜的生长环境，通

过复杂的机理进行鸡枞菌的培育; 鸡枞菌则协助

培菌白蚁进行木质纤维的降解。培菌白蚁和鸡枞
菌之间紧密的共生关系使培菌白蚁具有高效降解

木质纤维素的能力。培菌白蚁对维持生态系统的
物质循环发挥了重要作用。培菌白蚁及鸡枞菌一

直是白蚁研究的热点之一，但是白蚁生活的隐蔽

性增加了研究的难度。目前，仍有许多待解决的
科学问题。培菌白蚁蚁巢的研究主要限于地上巢，
而对于地下巢，如何完成气体循环和交换，仍然

知之甚少。菌圃内菌群的多样性和功能、子实体
形成的分子机制、肠道微生物的作用仍是下一步
研究的重点。转录组和宏基因组等组学技术的发
展为上述问题的研究提供了新的思路和研究手段。
培菌白蚁的某些种作为重要的害虫，其防治尚缺

少有效环保的防治手段。同时，鸡枞菌作为一种
美味食用菌，其人工栽培也是未来需要重点突破

的研究方向。
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