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摘 要 菌根是一种植物营养根与土壤真菌形成的共生体，在自然界中分布广泛。本文着重从以下几个方面介绍

相关的研究进展：!）菌根真菌作为生态系统的重要组成部分，具有不可忽视的生物量，并成为连接绿色植物和食真

菌者食物链的重要一环；"）菌根真菌通过参与凋落物的酶降解过程影响有机物的循环，通过促进生物固氮、加速土

壤磷的风化、提高土壤溶液离子的有效性以及直接吸收等过程影响氮、磷、钾、钙、镁等元素的无机循环；%）菌根真

菌与土壤微生物间存在有益的或拮抗的相互作用，并可以直接或间接地影响根际生物区系的组成和数量；菌根真

菌通过对宿主植物的有益作用而影响植物的种间竞争，通过菌根网络而形成的种团可以在同种或不同种植物间实

现资源的重新分配和共享；由于对种间关系的作用和对食物链的影响，菌根真菌对群落的物种构成和多样性的维

持具有重要的作用；菌根真菌是群落演替过程的指示者，也是这一过程的参与者和推动者，并且菌根真菌的存在也

有利于提高土壤团聚体的稳定性及促进灰壤的形成；’）菌根真菌的种类和数量可以指示生态系统中自然的或人类

活动引起的变化，并可以在生态系统的保护、恢复或重建过程中发挥重要作用。文章的最后还介绍了最新的研究

热点和发展趋势。
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菌根（9?@7AA>1B2）就是指植物与土壤真菌所形 成的一种共生体，在这一共生体中真菌主要从植物
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获取能量物质而同时向植物提供无机物质（!""#$，

%&&%）。菌 根 通 常 可 以 分 为 外 生 菌 根（’()*+,(*-.
-/0123），丛 枝 菌 根（4! +,(*--/012），内 外 生 菌 根

（’()#$5*+,(*--/0123），兰科菌根（6-(/05 +,(*--/012），

浆果鹃类菌根（!-78)*05 +,(*--/012），水晶兰类菌根

（9*$*)-*:*05 +,(*--/012）和欧石楠类菌根（’-0(*05 +,.
(*--/012）等 ; 类（<2-"#,，%&=&）。其中，4! 菌根和外

生菌根是重要的菌根种类，也是研究得最多的类群。

菌根是一种古老的共生体，化石资料（>0-*1,$3?0
@ 92""*(/，%&;A）和 分 子 进 化 数 据（B0+*$ !" #$ C，
%&&D）均表明，早在 D CA E F C A 亿年前，菌根真菌就与

古老的陆生植物形成了菌根。在漫长的进化过程

中，菌根真菌与陆生植物一起经历了陆地生态系统

的变迁过程。在如今的自然界中，菌根分布也十分

广泛，目前已发现 ;GH E =GH的植物种存在与菌根

真菌共生的情况（92""*(/ !" #$ C，%&=G）。

作为自然界中的一种普遍现象，菌根真菌的存

在和菌根的形成必然对生态系统产生一定的影响，

发挥一定的作用。本文着重从菌根真菌作为生态系

统组分、它对物质循环、种间关系和群落的影响以及

在生态系统变化过程中的作用等方面，回顾近期的

研究进展。

! 菌根真菌是生态系统的重要组成部分

菌根真菌作为生态系统的重要组分，在研究中

却往往为研究者所忽视。而实际上，菌根真菌无论

在生物量生产、营养关系还是物质循环中，都起着非

常重要的作用。

! C! 菌根真菌的生物量和光合产物消耗

菌根真菌无法进行光合生产，必然要从宿主植

物中获取光合产物并转化为自己的生物量，这就使

之成为光合产物的一个重要的库（B0$?）。

关于菌根真菌的生物量的估测，由于研究者所

应用的方法、研究的对象、研究时间长短的不同而有

很大差异。一些研究者的估测值较低，如 I#J#K# 等

（%&;A）认为菌根真菌生物量约占植物总生物量的

%H，>28" 和 L8(#,（%&=%）估测菌根真菌消耗植物

FH的碳固定量。也有研究者估测较高，认为对于某

些植物来说，有高达 FGH E MGH的净光合产量由与

其共生的菌根真菌获得（N*K#" @ <8$)，%&;&；O0(*".
3*$ @ P*/$3)*$，%&;&；B)-07"#, !" #$ C，%&=G），这样菌

根真菌每年的产量高达 %QG E FGG K·+R Q。即使按

I#J#K# 等（%&;A）的保守估计，菌根真菌的生物量也

与许多植物的现存生物量相近，这在生态系统中是

绝对不可忽视的。另外，从单个克隆的生物量来看，

世界上最大的生物不是蓝鲸，而是一种菌根真菌

———奥氏蜜环菌（%&’($$#&(# )*")+#!），它在地下扩展

的面 积 达 到 MGG /+Q 以 上（STU：/)):：V V WWWC +0.
(-*7#C *-K V $#W3 V K02$).X8$K83C 23:）。

! C" 菌根真菌是食物链的重要一环

由于菌根真菌巨大的生物量，它常常成为许多

食真菌者（N8$K0J*-#）的重要食物来源。土壤中的线

虫、螨，常以菌丝为食；而一些昆虫、啮齿类动物常常

以菌 根 真 菌 的 子 实 体 为 食（<833#, @ T*$(25*-0，
%&=G；Y2-$*(? !" #$ C，%&=Q；Z2$K# @ I*W#-，%&&;；

T*$(25*-0，%&&;；92$K2$ @ !5"#-，%&&&）。这在实际

上形成了从生产者（绿色植物）到消费者（食真菌的

动物）的食物链。自然条件下，食菌根真菌者的数量

是相当惊人的，Z2$K# 和 I*W#-（%&&;）最近对 DF 个相

关研究进行总结，发现食菌根真菌者仅弹尾目昆虫

的数量就平均为 A; GGG·+R Q，在某些草场更高达

%GG GGG·+R Q。

" 菌根真菌对生态系统物质循环的作用

菌根真菌除了作为由生产者到消费者食物链的

重要一环外，还可以通过促进土壤中有机物质的分

解及宿主植物对有机、无机元素的吸收，发挥其在物

质循环中的作用。

" C! 菌根真菌在有机物分解过程中的重要作用

传统的观点认为，菌根真菌很少或只能在很低

程度上利用纤维素和其它复杂碳源，并且土壤中非

共生状态的菌根真菌在与腐生真菌的竞争中处于不

利地位（9#,#-，%&;F）。然而一些研究者认为，我们

可能低估了菌根真菌在有机物的分解和吸收上的作

用（Y2-$#- @ 9*33#，%&=G；Z"#$$ @ Z*"5，%&=D；I#$5.
0$K @ T#25，%&&;）。菌根真菌通常只能直接吸收小

分子的有机物质（如氨基酸等）并传递给宿主植物

（N0$"2,，%&&Q；U0:3*$ !" #$ C，%&&&），因而菌根真菌对

有机物的分解吸收还需要有酶类的参与。早在 QG
世纪 MG 年代末，Y#$) 和 B)2-?（%&M=）就提出了“直接

循环理论”（[0-#() (,("0$K )/#*-,），他们认为，热带森

林中的菌根真菌实际上参与了凋落物的酶降解过

程。随后进行的一些研究，也证实了他们的观点。

!7810$252/ 等（%&=M）发现，外生菌根可以产生蛋白

酶，从而使其宿主植物能够以蛋白质作为唯一氮源。

U#2?# 和 T#25 发现（%&&;），外生菌根真菌可以产生

磷酸酶，并且还能产生其它酶类分解一些难以降解

的复杂多聚物如几丁质和木质素等。最近的研究表
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明，卷边网褶菌（!"#$%%&’ $()*%&+&’）能将落叶中的氮

和磷 转 移 给 宿 主 植 物 垂 枝 桦（ ,-+&%" .-(/&%"），在

!" /的实验期中，落叶层中的磷含量均显著下降，在

欧洲水青冈（0"1&’ ’2%)"+$3"）的凋落物中，# 含量减

少了 $"%以上（&’(’)*+,(’-, . /’01，$!!!）。

进一步的生化研究发现，在外生菌根的菌丝周

围，几种土壤酶类（如酯酶、磷酸酶、几丁质酶、海藻

糖酶等）的水平显著升高，这几种酶可以促进动植物

残体中含碳、氮和磷的复杂分子的分解（2(3443567 .
8091:’99，$!!;；<0)=>’) -+ "% ?，;"""）。@’5090（;"""）

认为，外生菌根真菌既是活跃的分解者也可以促进

腐生微生物的分解活动，因而它在有机物分解方面

的重要性被大大低估了。

在研究菌根真菌对生态系统凋落物分解影响的

过程中，也有人发现菌根真菌能够抑制宿主植物附

近枯 落 物 的 分 解（201A39 . 201A39，$!B$）。对 此，

C0(9’D（$!BE）认为，由于菌根真菌与腐生生物之间存

在对矿质营养的竞争，菌根的形成可能会抑制腐生

生物的生长，因而在某些情况下也会使有机物的分

解速度降低。

! ?! 菌根真菌在无机元素循环中的作用

菌根真菌除了可以通过参与有机物的分解过程

而影响 8、#、& 等元素的循环外，还可以通过一些物

理、化学和生物的过程，直接影响 #、&、F、80、+A 等

无机元素的循环进程。

菌根真菌对无机 # 循环的影响主要通过两个

过程：一是通过菌丝从基质中吸取 # 素并转移给宿

主植物；一是通过缓解多种胁迫而提高固氮植物的

固氮速率（G99’-，$!!$）。最近的研究发现，混合接

种 <G 菌根真菌和两种固氮细菌的苜蓿（4-/$3"1*
’"+$)" H?）在重量、根瘤数、大量和微量元素的含量等

方面较单一接种有显著增加，表现出明显的协同效

应（I3(, -+ "% ?，;"""）。这也说明菌根真菌可以通过

与固氮细菌的协同作用，来提高固氮植物的固氮量。

菌根真菌除可以吸收土壤中的活性磷并传递给

宿主植物外，其在无机磷素循环中的另一个重要作

用就是加速土壤中磷的风化速率（J’056’(3-A (05’），

将以磷酸盐等形式保存于岩石层中的磷转化为植物

可以利用的形式，增加参与生态系统磷素循环的总

磷量（K:>7>*I’--,06 . J391，$!L"；G99’-，$!!$）。

另外，由于外生菌根根际具有较低的 MC 值（与

有机酸的分泌有关），因而能够增加 FN 、80; N 、+A; N

等离子的有效性，促进宿主植物对这些元素的吸收

（G(,O’-0 . 29,:0，;"""；P’-57O6Q’ -+ "% ?，;"""）。

" 菌根真菌在种间关系、群落结构和群落演

替中的作用

" ?# 菌根与根际生物的相互作用

菌根真菌的菌套、菌丝和菌索都存在于土壤中，

因而必然与土壤生物，特别是根际土壤中的微生物

发生相互作用。

一些研究发现，接种菌根助成菌（+DO,((63)053,-
6’9M’( R0O5’(30，+CI），有助于菌根的形成。例如，从

乳菇的子实体或外生菌根中分离的 +CI 可以提高

接种后菌根形成的数量（S>M,--,37 . 20(R0D’，$!!$；

20(R0D’ -+ "% ?，$!!;）。

菌根真菌也会与有些土壤微生物产生拮抗作用

（I0(’0 -+ "% ?，$!!B）。许多研究发现，菌根的形成能

够减少和抑制由土壤中的植物病原菌所造成的损害

（C,,Q’( -+ "% ?，$!!T；H3-1’(U0-，$!!T）。当然，这种

对宿主植物抗病性的促进作用并不是对所有的病原

菌都有效，并且不是在所有的条件下都能得到表达。

菌根真菌较易腐烂的特性，使得菌根成为土壤

有机质输入的重要途径之一。@,1’(75(,U（$!!;）根据

瑞典中部一片针叶林中土壤菌丝、子实体和侵染菌

根生物量的数据，推算出每年由菌根输入土壤的碳

量为 LV A·UW ;，约为凋落物输入量（;"" A·UW ;0W $）
的 T"%左右。这些输入土壤的有机质，作为土壤微

生物的重要碳源，将直接影响土壤微生物的数量和

组成。另外，近年的研究发现，菌根形成后，根释放

的糖和氨基酸的数量发生改变，并且其产生的有机

酸的组分也与非菌根植物不同（H’DX09 . I’(56’93-，

$!!V；F0M,,( -+ "% ?，;"""）。由于糖和氨基酸是许多

土壤微生物的重要碳源和氮源，而有机酸可以改变

土壤 MC 值，因而菌根真菌从这一方面也可能对土

壤微生物区系组成产生重要的影响。

" ?! 菌根真菌对植物种间关系的影响

由于菌根真菌可以促进宿主植物对营养物质的

吸收，并可以提高宿主植物对生物和非生物胁迫的

抗性（C0(9’D，$!!$；/’01，$!!;），因此它必然影响植

物的种间关系。

" ?! ?# 菌根真菌对植物间竞争平衡的影响

Y355’(（$!BB）发现，<G 菌根能够对黑麦草（ 5*%$6
&7 .-8-((-）与绒毛草（9*%3&’ %"("+&’）的竞争平衡产

生影响：在不存在 <G 菌根真菌的情况下，这两种植

物生长情况相似；而在二者均被 <G 菌根真菌侵染

时，黑麦草在生长、根冠比及 & 和 F 的吸收能力上

均高于绒毛草。
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!"#$%& 和 ’()*&+**（,--.）发现，通过抑制菌根真

菌的感染，不但降低了群落总的地上生物量，也改变

了群落中植物的比例。在菌根受到抑制的条件下，

/0 草类的生物量降低，/1 草类的生物量提高。同时

他们还发现，两种豆科植物的存活率在菌根受抑情

况下显著降低。

! 2" 2 " 菌根联结（345%))6"7(# #"&8(9+）和菌根网络

（345%))6"7(# &+*:%)8）

菌根联结即宿主植物（尤其是森林中的树木）之

间，通过共享的菌根真菌而形成的相互联结，而菌根

网络则是指多个宿主植物之间由菌根联结形成的网

络系统。许多研究发现，宿主植物可以通过这种菌

根联结进行光合产物和氮、磷等营养物质的单向或

双向传递（;+(<，,-=0；>+))4 !" #$ 2，,-=-?；@)(A+$ !"
#$ 2，,--.；;+(<，,--.；B"C()< !" #$ 2，,--.）。

D+:C(&（,-==）总结了植物间通过菌根联系的 E
个生态结果：,）幼苗迅速进入已建成的菌根网络；

F）上层林冠（GA+)$*%)4）植物的光合产物传送给幼

苗，促进其存活；1）影响植物间的竞争平衡；0）矿物

质可以在植物间进行传递；E）垂死植物的养分通过

菌丝网络传递给其它植物。

>+))4 等（,-=-(）在研究针叶树幼苗的生长情况

时，把俄勒冈州西南由外生菌根联结在一起的宿主

植物定义为功能共位群（HI&5*"%&(# 9I"#<$）。他认为，

在这一功能共位群中可以实现一定程度上的资源重

新分配和共享。;+(<（,--.）认为，这样一种菌根网

络的发现，促使我们在研究森林生态系统时，还要更

多地注意群落内的资源分布，而不是过分强调竞争

的作用。如果菌根网络的存在的确能使可利用的资

源达到一种平衡，那么它必将降低侵略性物种的优

势地位，进而促进物种的共存，增加生物多样性。

! 2! 菌根真菌对群落生物多样性的影响

BC"*6 等（,---）通 过 对 高 草 草 原（ J(##9)($$
K)(")"+）的研究发现，用杀真菌剂 L+&%C4# 抑制菌根

形成后，不同植物的反应与其菌根感染的程度有关：

菌根化程度高的种类多度下降而菌根化程度低的种

类多度上升。BC"*6 等（,---）认为，菌根共生影响高

草草原的种间关系和群落组织，并且菌根真菌是通

过影响植物竞争关系的模式和强度来间接影响植物

群落。

@)"C+ 等（,-=.）进行了包括 FM 种植物的人工小

区实验，发现由于宿主植物间通过菌丝网络的相互

作用，亚优势种能够在优势种的存在下得以生存，因

而与对照相比，接种菌根真菌的小区具有更高的植

物多样性。A(& <+) ’+"N<+& 等（,--=）通过实验证实，

OP 菌根的多样性是维持植物多样性和生态系统功

能的一个主要因子。

由于菌根真菌提供了更多数量和更多种类的食

物来源，在菌根发育较好的生态系统中，往往食真菌

者的种类和数量也大大增加，这也在一定程度上提

高了这些地区的生物多样性。另外，菌根真菌对动

物多样性的影响可能还通过其它机制，例如，最近的

研究发现，丛枝菌根真菌群落的组成能够影响蝴蝶

幼虫和一些食草动物的生活史特征（@%A+)<+ !" #$ 2，
FMMM）。

! 2# 菌根真菌在群落演替中的变化及对群落演替

的影响

菌根真菌作为陆生植物最古老的共生者，经历

了地球上陆生植物由内生型共生体、外生型共生体

向独立植株的演化过程（>")%74&$8"，,-=,）。因而菌

根真菌的类型和数量很可能对植物群落的演替过程

有所反映，并且菌根真菌很有可能是这一过程的参

与者和推动者。

而在不同的植被演替阶段，菌根真菌的组成和

数量 也 有 明 显 的 变 化（L()&" Q B"&"$5(#5%，FMMM）。

’($6"C%*% 和 ’4(8IC(56"（,---）发现，干扰后在演替

植被建立的起始阶段，宿主植物白桦（ %!"&$# ’$#"()
’*($$#）侵入之后，菌根的种类和数量均迅速变化。

P"8"% 等（FMMM）对芬兰 ’("#I%*% 岛后冰川坡地（海拔

梯度样带相当于 , MMM 年原生演替）欧洲赤松（+,)
-&. .($/!."0,.）林中的植被、土壤有机质、土壤养分浓

度、微生物活性及生物量进行研究发现，在演替过程

中植物和土壤微生物越来越受到氮缺乏的限制，由

于菌根的形成可以缓解宿主植物对氮的吸收，因而

对于植物来说，菌根共生体具有越来越重要的意义。

菌根真菌除了可以通过影响群落中植物的种间

关系和区系组成来影响群落的演替过程外，其对演

替的作用还应包括对土壤形成的影响。一些研究发

现，由菌根真菌产生的有机酸（如柠檬酸、莽草酸、草

酸、延 胡 索 酸 等）可 以 加 速 矿 质 土 壤 的 风 化 过 程

（@)"RR"*6$ Q /(#<:+##，,--F；SI&<$*)%C !" #$ 2，,---）。

A(& L)++C(& 等（FMMM）发现，菌丝能够穿透岩石并可

能产生一些植物根系无法到达并与土壤溶液隔离的

小区域（3"5)%$"*+$），将其中溶解的产物传递给宿主

植物，这样既可以避开土壤溶液中达到毒性水平的

P#1 T ，又可以避开与其它生物在养分上的竞争。A(&
L)++C(& 等认为，这些“食岩”菌根真菌（“;%58U+(*U
"&9”C45%))6"7(# RI&9"）在灰壤 V 层（>%<7%# V 6%)"7%&$）
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的形成中也起着重要作用。

菌根 真 菌 还 可 以 提 高 土 壤 团 聚 体 的 稳 定 性

（!"##，$%%%），并且这种影响经过一个生长季就十分

显著，它是由菌根真菌菌丝的直接作用和其刺激植

物根生长的间接作用共同产生 的（&’()#’* + ,’-
.’)/’*，0111）。菌根真菌对土壤理化性质的改善，对

于植物的定植，尤其是在演替（包括原生演替和次生

演替）初始阶段植被的发育是相当重要的。

! 菌根真菌在生态系统变化中的作用

! 2" 在生态系统变化中的指示作用

正如前面所述，地下的外生和 34 菌根真菌群

落通常随着森林年龄的增长及植物群落的演替的进

行而发生变化（5(6)*’7 + 8’9():，0111；&()*6 + ;6*6/-
<(=<"，$%%%）。而由人类活动所引起对环境变化，如

土壤 >、; 元素的流失，酸沉降（4<6# #’?"/6.6"*），有

毒金属污染，有机化学污染物，臭氧，大气二氧化碳

浓度升高等均对菌根真菌群落产生或多或少的影响

（5(6)*’7 + 8’9():，0111）。这样，菌根群落的动态变

化就在一定程度上反映了生态系统的环境变化，也

就为我们通过对研究菌根群落而了解生态系统的健

康状况和发育阶段提供了可能。

! 2# 在生态系统的保护、恢复与重建中的作用

作为生态系统的组成部分，菌根真菌的存在和

多样性是维持植物多样性和生态系统功能的一个重

要因子（@(* #’) A’6B#’* !" #$ 2，011C）。而当一种菌根

真菌的宿主植物是群落的优势种或建群种时，它也

可以被称作关键种（D’7/."*’ /?’<6’/），即它的丧失会

引起生态系统的重大变化（A(EF/E").9，0110）。因

而在进行生态系统保护时，我们必须注意菌根真菌

的因素。

在许多受到人为干扰的生态系统中，恢复和重

建中常常遇到因土壤贫瘠且结构差、土壤酸化或盐

碱化、重金属及其它污染而使移入的种类难以定植

的问题。而菌根真菌的引入恰恰可以提高宿主植物

耐贫瘠、对酸碱和污染物的耐受性并且可以改善土

壤结构，达到定植的目的。8’9(): 和 G(6)*’7（$%%%）

发现，很多外生菌根真菌有转化持久性有机污染物

（,’)/6/.’*. "):(*6< ?"==H.(*./，,I,/）如多卤化联苯、芳

烃化合物、含氯苯酚、杀虫剂的能力，因而菌根真菌

在有机污染地区的生物修复中也有应用的潜力。

86==’) 和 J(/.)"E（011$）总结了 34 菌根在露天

采矿地区植被的恢复、海岸沙丘生境的恢复以及土

壤结构恢复中的应用，认为 34 菌根在干旱半干旱

采矿区的植被恢复、在加速外来种的定植以固定沙

丘以及在土壤结构改善中都起着重要的作用。

$ 菌根真菌研究的热点和前景

自从 K)(*F（0CCL）首次提出菌根概念以来，菌根

和菌根真菌的研究已经经历了一个多世纪的时间。

早期的研究主要集中于菌根的生理、菌根真菌的纯

培养特征、菌根真菌在养分吸收上的作用等方面。

$% 世纪 C% 年代以来，随着先进科技手段的应用以

及研究者对生态系统结构和功能理解的深入，菌根

真菌的研究进入飞速发展的阶段，在生理、生态和应

用技术方面都取得了长足的进步。

目前菌根理论研究包括有微观和宏观两个大的

方面。微观上，分子生物学技术的应用在菌根真菌

研究中具有划时代的意义，当前的研究热点是应用

分子生物学技术进行种类鉴定和系统学研究，进行

植物菌根共生相关基因及共生分子机理研究。宏观

上，菌根连接和菌根网络的发现使研究者开始重新

认识生态系统中种间关系、生物多样性和生态系统

稳定性的维持机制等问题，而研究菌根真菌在生态

系统以至更大尺度上的影响以及菌根真菌在生态系

统的重建与恢复中的作用成为人们关注的焦点。

在实践上，外生菌根真菌菌剂已经广泛应用于

林木育苗、树种的迁地保护、破坏生态系统的恢复和

重建等过程中，内生菌根真菌菌剂也处于研制和应

用推广过程中。而由于菌根真菌与根瘤菌、解磷细

菌等的协同作用，混合菌剂的合成将可能对生物固

氮和解决土壤贫磷问题起到巨大的推动作用。我们

相信，随着菌根研究的深入和相关技术的发展，菌根

真菌在自然和人工生态系统中的作用将逐渐为人们

了解，菌根真菌也必将在更广泛的领域中得到应用。
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