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摘要：森林生态系统在全球碳（Ｃ）储量中占据极为重要的地位。 菌根真菌广泛存在于森林生态系统中，在森林生态系统 Ｃ 循环

过程中发挥重要的作用。 阐述了不同菌根类型真菌在森林生态系统 Ｃ 循环过程中的功能，对比了温带 ／北方森林与热带 ／亚热

带森林中菌根真菌介导的 Ｃ 循环研究方面新近取得的研究结果。 发现温带和北方森林的外生菌根（ＥｃＭ）植物对地上生物量 Ｃ
的贡献相对较小，然而是地下 Ｃ 储量的主要贡献者；以丛枝菌根（ＡＭ）共生为主的热带 ／亚热带森林地表生物量占比较高，表明

ＡＭ 植被对热带 ／亚热带森林地上生物量 Ｃ 的贡献相对较大。 我们还就全球变化背景下，菌根真菌及其介导的森林生态系统 Ｃ
汇功能，以及不同菌根类型树种影响 Ｃ 循环的机制等进行了总结。 菌根真菌通过影响凋落物分解、土壤有机质形成及地下根

系生物量，进而影响整个森林生态系统的 Ｃ 循环功能。 菌根介导的森林 Ｃ 循环过程很大程度上取决于（优势）树木的菌根类型

和森林土壤中菌根真菌的群落结构。 最后指出了当前研究存在的主要问题以及未来研究展望。 本文旨在明确菌根真菌在森林

生态系统 Ｃ 循环转化过程中的重要生态功能，有助于准确地评估森林生态系统 Ｃ 汇现状，为应对全球变化等提供重要的依据。
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１　 森林生态系统与碳（Ｃ）循环

森林是地球上最大、最重要的生态系统之一，覆盖面积超过 ４０００ 万平方公里，约占地球陆地总面积的

３０％［１］，是全球生物多样性的重要栖息地。 森林生态系统提供多种关键的生态功能，如增加碳（Ｃ）固持、保护

土壤以及提供木材资源等［２—３］。 由于森林土壤中含有大量的有机质，因此森林发挥着极其重要的 Ｃ 汇功能。
例如，温带和北方森林每公顷土壤平均每年分别接收 １２．６２５ Ｔｇ Ｃ 和 ５．６５２ Ｔｇ Ｃ 的凋落物［４］；而热带和亚热带

森林约占世界森林 Ｃ 汇总量的 ７０％［３］。 除了调节气候、保持水土、维持生物多样性等常规的生态功能，森林

通过消纳大气中的二氧化碳（ＣＯ２），进而减缓温室效应，这在人口密度较高的热带和亚热带地区尤为重要［５］。
在森林生态系统中，涉及元素周转和有机物分解等生态过程，均与植物及其相关的微生物组（ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅ）有
着密不可分的联系。

地下菌根是植物根系与土壤真菌形成的互惠共生体，真菌帮助植物获取养分和水分，而植物为真菌提供

碳水化合物［６］。 根据形态学差异，菌根可分为七种主要的类型，其中丛枝菌根（ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ， ＡＭ）和
外生菌根（ｅｃｔｏｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ， ＥｃＭ）是分布最广泛的两种菌根类型［７］。 在森林生态系统中，几乎所有树木其根系

都能与土壤真菌形成 ＡＭ 或 ＥｃＭ，进而调节森林土壤 Ｃ、氮（Ｎ）、磷（Ｐ）等元素循环过程。 研究表明，土壤 Ｃ 储

量与菌根真菌类型密切相关。 例如，Ａｖｅｒｉｌｌ 等［８］指出，相较于 ＡＭ 树种为主的森林，ＥｃＭ 和欧石楠菌根（ＥｒＭ）
树种为主的森林每单位 Ｎ 土壤中容纳的 Ｃ 要高 ７０％，主要由于后者可以产生 Ｎ 降解酶系，使得有机 Ｎ 源可以

更多地被真菌和宿主吸收利用，相对而言，土壤中起分解作用的腐生性真菌可利用的 Ｎ 源减少，因此土壤有

机质分解受限，土壤 Ｃ 更多地被土壤所固持。 Ｊｏ 等［９］的研究发现，ＡＭ 树种多度增加时，总体上加速了土壤养

分的周转，进而影响森林生产力、生态系统 Ｃ 和养分保持，即 ＡＭ 植物主导的森林其养分循环加速。 也有研究

通过田间和盆栽实验，发现植物在接种 ＡＭ 真菌后产生的球囊霉素相关土壤蛋白（ＧＲＳＰ）可以提高土壤团聚

体稳定性参数［１０—１１］。 Ｔｅｒｒｅｒ 等［１２］发现，大气 ＣＯ２浓度升高（ｅＣＯ２）时，植物和土壤在 Ｃ 贮存方面存在权衡关

系：当植物地上生物量在 ｅＣＯ２条件下增加时，土壤有机 Ｃ 储量却会下降。 值得注意的是，与 ＡＭ 森林相比，
ＥｃＭ 森林在 ｅＣＯ２的影响之下，植物对 Ｎ 吸收更多，土壤有机质（ＳＯＭ）分解作用更强，导致土壤释放更多的 Ｃ，
反倒不利于土壤 Ｃ 固持。 因此综合来看，ＡＭ 森林和 ＥｃＭ 森林究竟谁可以更多地固持 Ｃ，目前尚无定论。

为了深入理解和梳理森林中菌根真菌及其在 Ｃ 循环功能方面的研究进展，本文概述了温带（或北方）森
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林以及热带和亚热带森林中菌根真菌在土壤 Ｃ 的稳定、分解、积累方面的影响、作用机制及其对全球变化的

响应，并对该研究领域可能存在的主要问题与今后的研究重点进行展望。

２　 温带 ／北方森林中的菌根真菌与 Ｃ 循环

温带森林和北方（寒带）森林生态系统主要分布在亚洲北部、欧洲大部及北美洲北部。 在全球范围内，北
方森林覆盖了约 １１％的陆地表面积［１３］，其中土壤的 Ｃ 储量达到整个森林 Ｃ 储量的 １６％［１４］。 地上植物凋落物

的质量和分解速率被认为是 ＳＯＭ 长期积累的决定因素。 大量光合固定的 Ｃ 直接作用于地下根系及其相关微

生物［１５］，可能对土壤 Ｃ 的吸存产生重要影响［１６—１７］。 因此从菌根真菌角度去探究地下 Ｃ 的去向及其固存速率

的影响因素，对于预测温带森林和北方森林生态系统中土壤 Ｃ 储量在应对森林管理策略改变及全球气候变

化时如何响应至关重要。
２．１　 温带 ／北方森林生态系统菌根真菌对 Ｃ 贮存的影响

温带 ／北方森林是以 ＥｃＭ 树种为主要植被的森林生态系统（图 １），但其地上生物量 Ｃ 总量仅占森林生态

系统总生物量的 ２１％，表明 ＥｃＭ 植被对地上生物量 Ｃ 的贡献相对较小。 相反，地下 Ｃ 储量与 ＥｃＭ 植物生物

量的比例呈正相关。 Ｐｈｉｌｌｉｐｓ 等［１８］ 认为这些地区之所以拥有大量地下 Ｃ 储量主要是由于树木根系向菌根真

菌提供了大量的 Ｃ，进一步强调了菌根分解过程相对缓慢，森林地下 Ｃ 储量占主导。 也就是，菌根共生体占温

带（北方）森林地下 Ｃ 的很大一部分。 森林中的优势植物物种将相当大比例的地下 Ｃ 分配给菌根共生体，这
些共生体代表了 ＳＯＭ 总库中大量的 Ｃ 输入［１９—２１］。 事实上，北方森林腐殖质层中积累的 Ｃ 至少有一半来自根

系输入，而不是地上植物凋落物输入［２２］。 土壤真菌可以促进宿主植物通过光合作用固定更多的大气 ＣＯ２。
随后在植物的根际，一部分 Ｃ 转移至菌根真菌，用于菌根真菌的生长和菌丝等组织发育，一旦这些菌丝死亡，
其组织中的 Ｃ 可迅速被其它土壤微生物所分解，或者保存在土壤中多年，甚至数十年［２３］。 菌根相关的 Ｃ 保留

在土壤中的时间越长，对土壤 Ｃ 封存的可能贡献就越大。 长期的森林演替和随之而来的腐殖质积累与菌根

真菌群落的系统发育及形态变化是一致的。 与根相关的子囊菌门真菌通常能促进来自菌丝体的有机 Ｃ 和 Ｎ
的生化稳定，某些形成线状菌根的真菌在演替早期的多度较高，这意味着菌根真菌能从新近产生的真菌菌丝

和旧的腐殖质中都能有效地回收 Ｎ 和 Ｃ［２４］。 基于上述研究结果，我们可以发现，菌根真菌在北方或温带森林

生态系统 Ｃ 汇方面的确起着至关重要的作用，而全球气候变化对真菌群落有着复杂的影响，从而将影响全球

Ｃ 元素的生物地球化学循环［２５］。
２．２　 全球变化对温带 ／北方森林生态系统菌根真菌和 Ｃ 库的影响

揭示全球变化因子对森林生态系统 Ｃ 存贮或分解的影响及相关机制至关重要。 近年来，已经陆续有研

究表明大气 ＣＯ２富集［２６—２７］、Ｎ 沉降［２８—２９］、土地利用变化［３０—３１］和温室效应［３２—３３］以及干旱［３４—３５］等气候变化因

子，是潜在影响森林生态系统 Ｃ 稳定或分解的重要因素。 例如，随着大气 ＣＯ２浓度的升高，菌根真菌可能会从

土壤中活体或已死亡的菌丝生物量中吸收更多的 Ｃ，从而对化石燃料燃烧和森林砍伐造成的大气 ＣＯ２浓度上

升起到了缓解作用。 另一方面，大气 Ｎ 沉降可能增加真菌组织的周转速率，并消除 ＣＯ２对菌丝生物量的影响

从而导致菌丝中的 Ｃ 储量下降。
ＡＭ 真菌和 ＥｃＭ 真菌的群落组成随着 ＣＯ２或 Ｎ 的增加而变化，菌根的生长速度和菌丝质量不同，且不同

的植物物种组合可能会对菌根生物量、存续时间或分解速率产生综合的影响（图 １） ［３６］。 Ｈａｎｓｏｎ 等［３７］ 认为，
在全球变化背景下，较高的真菌多样性可能是维持森林生态系统稳定的必要条件。 氮富集显著影响森林土壤

中真菌的多样性及其 Ｃ 汇功能，例如向北方森林生态系统施加过量 Ｎ 时，地下 Ｃ 通量显著减少［３８］。 Ｐｈｉｌｌｉｐｓ
等［１８］研究发现，随着大气 ＣＯ２浓度升高，来自根系的 Ｃ 其分解速率加快，相当程度上抵消了地下 Ｃ 输入的增

加。 Ｃｌｅｍｍｅｎｓｅｎ 等［２２］研究发现北方森林生态系统长期演替时，菌根的 Ｎ 循环受到负面影响，从而导致植被

养分受限和组成发生变化［３９—４０］。 在全球变化背景下，增温导致的森林土壤变暖会对土壤呼吸产生促进作用，
研究发现增温条件下 ＥｃＭ 真菌对土壤呼吸有显著影响［４１］，且增温导致的植物对 ＥｃＭ 真菌 Ｃ 分配的变化可能
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会改变 ＥｃＭ 真菌与自由生活的分解者之间竞争相互作用的强度［２２，４２］。 例如，Ｍｏｒｒｉｓｏｎ 等［４３］ 发现土壤增温增

加了凋落物中木质素的相对多度比例达 ２３％，提高了木质素分解酶的活性，抑制了纤维素分解酶的活性，且
发现其中外生菌根的多度是对照的三倍。 Ｊöｒｇｅｎｓｅｎ 等［４４］ 针对北方森林的研究表明，施 Ｎ 增加了真菌生物

量，促进了土壤 Ｃ 固持，但减少了 ＥｃＭ 真菌的数量，一定程度上破坏了该生态系统中有机质的营养循环。

３　 热带 ／亚热带森林中的菌根真菌与 Ｃ 循环

热带和亚热带森林是全球森林生态系统中除了温带、北方森林之外的另一重要组成部分。 热带森林分布

在地球温暖、潮湿的赤道地区，占据了一条宽阔的区域带［４５］。 该区域的植物主要以壳斗科、樟科、竹林与针叶

林（如马尾松、杉木林）为主（图 １）。 在全球尺度上，热带和温带森林的 Ｃ 储量密度是相当的（２４２ ｖｓ． ２３９ Ｍｇ
Ｃ ｈｍ－２）。 相对于温带或北方森林，热带 ／亚热带森林以生物量形式存储的 Ｃ 更多（达 ５６％），而仅有 ３２％储存

在森林土壤中［３］。

图 １　 不同类型森林生态系统中菌根真菌及其他微生物介导的土壤 Ｃ 循环的差异

Ｆｉｇ．１　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｓｏｉｌ Ｃ ｃｙｃｌｉｎｇ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｂｙ ｆｕｎｇｉ ａｃｒｏｓｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ

图中彩色矩形的大小代表其相应参数的大小或质量的高低，不同菌根真菌关于 Ｎ 循环的差异同时会造成其 Ｃ 循环的部分差异

３．１　 （亚）热带森林生态系统菌根真菌对 Ｃ 库的影响

与温带（北方）森林类似，在热带和亚热带森林生态系统，菌根同样是影响 Ｃ 稳定或分解的重要因素。 热

带森林主要以 ＡＭ 树种为主（图 １），热带森林地上生物量为 １６２ ＧＴ，占 ４４％，显著高于温带 ／北方森林的 ２１％，
表明 ＡＭ 植被对热带森林地上生物量 Ｃ 的贡献相对较大［２５］。 Ｒｉｌｌｉｇ 等（２００４）的研究表明，ＡＭ 真菌通过菌丝

产生的糖蛋白对 ＳＯＭ 的贡献不容被忽视，表明那些非源于凋落物的菌根真菌相关的 Ｃ 对土壤有机 Ｃ 库和 Ｎ
库的贡献甚至可能超过土壤微生物生物量的贡献［４６］。 Ｂｅｒｅａｕ 等［４７］ 的研究发现，在水分充足条件下，菌根定

殖可以提高宿主植物净光合作用、生长速率和 Ｐ 的吸收，而当土壤湿度到达某一阈值，菌根共生降低了双柱

苏木（Ｄｉｃｏｒｙｎｉａ ｇｕｉａｎｅｎｓｉｓ）植物幼苗的 Ｃ 的吸收，这可能与植物和菌根真菌在低光照强度下的 Ｃ 分配竞争有

关。 另有研究发现，ＡＭ 真菌的根外菌丝是湿润热带森林土壤 ＣＯ２的主要释放源，表明 ＡＭ 真菌根外菌丝是 Ｃ

从热带森林树木到大气的重要途径，通过它们的高呼吸速率将植物来源的 Ｃ 迅速释放到大气［４８］。 在热带森

林中，尽管 ＡＭ 真菌其菌丝本身对有机质矿化的促进作用有限，但它们可作为重要通道将 Ｃ 传递给其他土壤

微生物［４９］。 近期的研究发现，在亚热带落叶和常绿阔叶林中，ＡＭ 树种比 ＥｃＭ 树种具有更强的降解可溶性有

机碳（ＤＯＣ）的能力，但 ＡＭ 和 ＥｃＭ 两种常绿针叶树其凋落物中 ＤＯＣ 的生物降解速率无显著差异［５０］。 总而言

７３７２　 ７ 期 　 　 　 杨浩　 等：菌根真菌影响森林生态系统碳循环研究进展 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

之，研究菌根真菌与植物之间的相互作用，厘清菌根介导 Ｃ 元素固定或分解的机理，是目前生态学较为热门

和必要的研究课题。
３．２　 全球变化对热带 ／亚热带森林中菌根真菌及其 Ｃ 库的影响

全球变化对热带、亚热带森林中的菌根真菌的影响不尽相同。 例如，在热带森林生态系统，对于土壤真菌

群落的影响，降水可能是比植物多样性或土壤养分更重要的因素，土壤中菌根真菌类群数量随年均降水量的

增加而显著增加［５１］。 此外从全球尺度来看，大气 Ｎ 沉降或施氮肥可能会降低 ＥｃＭ 真菌的生物多样性，改变

ＥｃＭ 真菌的群落组成［５２］。 Ｖｉｎｃｅｎｔ 和 Ｄｅｃｌｅｒｃｋ［５３］研究了全球变化对 ＥｃＭ 真菌可能产生的影响，认为 ｅＣＯ２可

能会增加树木的 Ｃ 固存，最终导致 ＥｃＭ 真菌的菌丝生物量、群落组成发生变化，最终对 ｅＣＯ２产生正反馈。
ＥｃＭ 真菌对增温或全球变暖的响应相对微弱，而且是以种水平产生特异性差异的，其可能是通过改变养分循

环，从而影响整个生态系统［５４］。 比较而言，ＥｃＭ 森林对全球气候变化的适应能力更强，而 ＡＭ 森林可能对全

球气候变化相对更为敏感［５５］。 例如，Ｍａｉｔｒａ 等［５６］发现在亚热带森林中，虽然干旱不会对土壤和根系中 ＡＭ 真

菌 ＯＴＵ 丰富度有显著影响，但是干旱会显著降低 ＡＭ 真菌根外菌丝密度、孢子密度和根侵染率。 同样，热带

森林的 ＡＭ 真菌对 Ｎ 输入的响应都表现为根侵染率、孢子密度和根外菌丝长度的强烈下降［５７］。 全球气候变

化背景下，ＡＭ 和 ＥｃＭ 真菌群落的响应变化，会进一步影响森林 Ｃ 循环相关功能。 Ａｖｅｒｉｌｌ 等［２８］ 预测：①生态

系统的无机 Ｎ 输入将有利于 ＡＭ 相关的树种，而不利于 ＥｃＭ 相关的树种；②无机氮输入导致的森林中 ＥｃＭ
真菌的下降将减少森林生物群落的地下 Ｃ 储存能力。 Ｔｒｅｓｅｄｅｒ［５８］ 提倡在地球系统模型中更详细地纳入 ＡＭ
真菌，以改进我们对全球气候变化背景下的森林 Ｃ 储量的预测。 总而言之，全球变化对于森林 Ｃ 循环有着复

杂的影响，这就需要我们对其中真菌介导的森林 Ｃ 汇功能进行机理分析。

４　 菌根真菌驱动森林生态系统 Ｃ 循环功能的机制

４．１　 菌根真菌与森林地下 Ｃ 的关系

凋落物的分解与森林生态系统 Ｃ 汇潜力有着直接的关系。 早期研究认为，凋落物的分解速率一般是由

气候、基质质量及其化学性质所决定［５９—６０］。 后来研究发现，微生物群落组成也是影响凋落物分解的重要因

素［６１—６３］。 例如，基于“养分竞争假说”的加吉尔效应（Ｇａｄｇｉｌ ｅｆｆｅｃｔ）认为，土壤中的菌根真菌与其他微生物都

需要可利用养分以供应自身的生长和繁殖，两者的竞争关系导致了其他微生物的 Ｎ 限制，从而抑制了 ＳＯＭ 的

分解。 Ｓｍｉｔｈ 和 Ｗａｎ［６４］应用资源比率理论（Ｒｅｓｏｕｒｃｅ⁃ｒａｔｉｏ ｔｈｅｏｒｙ）评估了真菌对不同形式有机 Ｎ 的竞争是否

会影响凋落物的分解，结果发现 ＥｃＭ 真菌相比于自由腐生真菌，在分解那些难分解凋落物时存在养分竞争方

面的优势，只有在那些难分解有机物占主导的森林中，才会产生加吉尔效应［６５—６６］。 虽然 ＥｃＭ 真菌并不总是

限制凋落物的分解，但 ＥｃＭ 对 Ｎ 的吸收往往增加凋落物的碳氮比（Ｃ ／ Ｎ），这就间接地增大了凋落物的分解难

度。 因此，在 ＥｃＭ 植物占主导的森林生态系统中，由于土壤 Ｃ ／ Ｎ 相对更高，加吉尔效应对土壤有机质分解的

抑制作用可能比先前预测的更大。
ＳＯＭ 的形成与凋落物分解亦息息相关。 Ｃｏｔｒｕｆｏ 等［６７］提出的“微生物效率－基质稳定（ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

－ｍａｔｒｉｘ ｓｔａｂｉｌｉｚａｔｉｏｎ）假说”认为，不稳定的植物成分能被微生物更有效地利用，因此它们是微生物残体 Ｃ 的主

要来源，这些通过微生物分解的产物通过促进聚集作用、与矿物土壤基质的强化学键结合作用等，成为稳定型

ＳＯＭ 的主要前体。 此外，ＳＯＭ 的形成还与凋落物质量、Ｃ 饱和状态等有直接的联系［６８］。 不同树种及其菌根

类型对于土壤 Ｃ 循环的影响存在显著差异。 例如，有别于 ＥｃＭ 真菌，ＡＭ 真菌无法直接利用土壤中的有机养

分，而是偏向于利用“无机”营养模式，具有更快的有机质周转速率［６９］。 另有“缓慢分解（ｓｌｏｗ ｄｅｃａｙ）假说”指
出，ＥｃＭ 真菌系统中的营养循环相对封闭，凋落物分解速率更慢，因而植物源有机 Ｃ 在土壤中的积累相对容

易［７０—７１］。 上述的“资源比率理论”和“微生物效率－基质稳定”两种假说都存在于森林生态系统中，它们共同

说明了有机 Ｃ 在表层土壤中的分解速率，但对深层土壤中有机 Ｃ 的储存可能有着不同的影响［７２］。
地下植物 Ｃ 输入主要通过根系⁃真菌途径进入土壤。 真菌是主要的分解者以及森林生态系统中微生物源
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ＳＯＭ 的主要贡献者之一［７３］。 ＥｃＭ 真菌是地下植物 Ｃ 的关键影响因素，高达 ３５％的净初级产量通过宿主根系

分配给 ＥｃＭ［７４］。 地上植物凋落物被认为是 ＥｃＭ 的重要营养来源，特别是 Ｎ 元素影响它们的多度和群落组

成［２３，７５］。 Ｗｈａｌｅｎ 等［７６］的研究指出，根系相比于凋落物对土壤中真菌群落生物量、活性以及群落组成等影响

更大。 去除根系后，土壤微生物总生物量、土壤 Ｃ 储量显著减少，并且显著降低了土壤真菌群落中特定类群

的相对多度，例如 ＥｃＭ 真菌中的 Ｒｕｓｓｕｌａ 以及病原菌和腐生菌中的 Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ，同时根系去除会降低真菌的

多度和群落构建的速度。
４．２　 不同菌根类型树种对于土壤 Ｃ 循环的影响机制

一般认为，森林土壤总 Ｃ 主要来自地上植物凋落物输入和地下根际输入，地上和地下两种输入途径对土

壤 Ｃ 的贡献因森林生态系统类型而异。 研究发现，北方森林表土腐殖质层累积的 Ｃ 主要来自地上植物凋落

物输入以及腐生菌的分解作用，而更深层土累积的 Ｃ 来自于菌根真菌的贡献［２２］。 然而，在温带森林生态系统

中新近的研究发现，森林 Ｃ 汇功能还依赖于地上植被类型与地下的真菌类型。 例如，研究表明处在不同演替

阶段的森林生态系统其 Ｃ 汇潜力与森林土壤真菌多样性之间密切相关［２４］。 在森林演替早期，地下 ＥｃＭ 真菌

占优势，土壤固持的 Ｃ 较少。 及至森林演替后期，地上植被变化且伴随地下 ＥｒＭ 真菌逐渐成为主导类群，其
产生的黑化菌丝难以被分解，促进了腐殖质的形成，土壤 Ｃ 固持功能变得更强。 此外，菌根真菌在 ＳＯＭ 的形

成与稳定过程中起重要作用［７４］。 一方面，菌根真菌可以通过直接的酶分解、化学氧化、以及供 Ｃ 方式促进其

自身的异养生长，从而加速 ＳＯＭ 的降解；另一方面，菌根真菌会与自由生长的腐生微生物发生资源竞争关系，
从而潜在地抑制 ＳＯＭ 的分解，导致更多土壤 Ｃ 的累积［７４］。

菌根真菌在陆地生态系统中对土壤 Ｃ 循环的影响主要有以下三种方式：①通过导管（ｃｏｎｄｕｉｔ）形式把植

物光合作用固定的产物转运到土壤，从而增加植物⁃土壤途径的 Ｃ 输入［４９，７７—７８］；②菌根共生体本身生物量对

土壤中有机 Ｃ 的贡献及其分泌土壤蛋白物质所发挥的 Ｃ 汇功能［７９—８０］；③通过激发效应或控制土壤养分有效

地调控土壤有机 Ｃ 的矿化［２３，６１，８１］。 ＡＭ 和 ＥｃＭ 无论是在形态上还是在生理功能上都存在明显差异，因此菌

根介导的森林土壤 Ｃ 循环很大程度上取决于（优势）树木的菌根类型和森林土壤中菌根真菌的群落组

成［８，８２］。 树种菌根类型对于森林土壤 Ｃ 的影响主要有如下几个方面。
首先，不同菌根类型的树种在对宿主植物光合产物分配方面存在差异。 ＥｃＭ 植物通常可分配更多的碳

水化合物给菌根真菌［８３］，使得 ＥｃＭ 植物比 ＡＭ 植物通过菌根释放到土壤中的 Ｃ 更多。 ＡＭ 和 ＥｃＭ 两种共生

体在生产力［８４—８７］、菌根形成［８８］以及细根结构［８９—９０］上都存在差异，这些差别影响到它们在地上生产力和地下

Ｃ 汇功能的贡献度。
其次，不同菌根真菌产生的根外菌丝的数量及其功能存在差别。 菌根真菌的根外菌丝是土壤中重要的 Ｃ

源，通常认为 ＥｃＭ 真菌产生的根外菌丝生物量要比 ＡＭ 真菌高出一个数量级［８２］，但是 ＡＭ 真菌具有更加丰富

的宿主植物物种［９１］，可以形成不易分解的有机 Ｃ，产生球囊霉素相关土壤蛋白［４６］ 等，使得 ＡＭ 真菌生物量同

样是土壤有机 Ｃ 输入的重要组分。 ＥｃＭ 宿主凋落物比 ＡＭ 宿主凋落物的分解速率慢 １ 倍以上［８６—８７］，在以

ＥｃＭ 树种为优势树种的森林中会存在较多半分解的凋落物残体［８，６９］，其土壤表层会有更多凋落物 Ｃ 积累［９２］。
Ｌｉｎ 等［９３］通过盆栽试验，评价了活根和菌根真菌菌丝对其自身凋落物分解的相对影响，发现菌根真菌菌丝能

显著降低凋落物质量损失，但以菌根类型对不同树种进行分类时，ＥｃＭ 树种和 ＡＭ 菌树种的活根和菌根真菌

对凋落物分解的影响差异不显著。
第三，不同菌根类型树种影响土壤微生物的代谢活性。 土壤中与微生物 Ｃ 和 Ｎ 转化相关的胞外酶如 β⁃

１， ４⁃葡糖苷酶（ＢＧ）、β⁃Ｎ⁃乙酰⁃氨基葡糖苷酶（ＮＡＧ）活性以及微生物代谢熵（ｑＣＯ２，即单位微生物生物量的

呼吸速率）在不同菌根类型森林生态系统中存在明显差异。 例如，温带和亚热带 ＡＭ 树种占主导的森林生态

系统其土壤 ＢＧ 酶活性显著高于 ＥｃＭ 树种占主导的森林［９４—９５］，而不同菌根类型森林土壤 ＮＡＧ 酶活性显著不

同［９６］。 单位微生物生物量下土壤 ＢＧ 和 ＮＡＧ 酶活性表现为 ＥｃＭ 森林显著高于 ＡＭ 森林［９７］，说明在 ＥｃＭ 占

主导的森林生态系统，微生物对土壤胞外酶的投资更大，并且微生物对于合成获取 Ｎ 的胞外酶的投资大于 Ｃ
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相关胞外酶［９５，９７］。 类似地，经微生物生物量标准化的 ｑＣＯ２表现为 ＥｃＭ 森林显著高于 ＡＭ 森林［９５，９８］，表明在

ＥｃＭ 森林，土壤微生物的 Ｃ 利用效率更低［９９—１００］。 因此，不同菌根树种主导的森林生态系统中，土壤微生物功

能活性存在差异，会影响土壤养分状况以及共生树种的生长，随后土壤微生物和地上植物共同影响和驱动森

林土壤 Ｃ 循环。

５　 存在的问题及未来研究展望

菌根真菌作为森林生态系统地下最重要的微生物功能类群组分，是森林生态系统土壤 Ｃ 循环和贮存的

关键影响因子。 随着分子生物学技术的发展，人们已经对森林生态系统真菌组开展了较多的基础性研究，明
确了真菌多样性和群落组成对于维系森林生态系统地上和地下有机物分解、Ｃ 转化、Ｃ 平衡方面的关键作用。
然而，菌根真菌对森林 Ｃ 汇功能特别是土壤 Ｃ 库变化的影响机制和内在作用机理还缺乏系统深入的认知，建
议未来的研究应重视如下几个方面：

应加强基于野外长期控制实验的关于菌根类型对森林 Ｃ 汇功能实验研究。 例如，作为世界上最大的生

物多样性实验网络平台，ＴｒｅｅＤｉｖＮｅｔ（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｔｒｅｅｄｉｖｎｅｔ．ｕｇｅｎｔ．ｂｅ ／ ）目前汇聚了全球 ２９ 个实验，植树总数超过

１２０ 万株；该平台致力于通过长期定位试验，研究树种多样性（包括菌根类型）与森林生态系统功能之间的关

系。 我们于 ２０２１ 年在福建上杭建立了“树种菌根类型与森林生态过程长期试验平台”，拟开展亚热带森林典

型 ＡＭ 和 ＥｃＭ 树种组合如何影响土壤生物多样性及森林 Ｃ 汇功能方面的研究。
其次需要进一步发展菌根真菌多样性的研究方法与技术。 例如在二代测序技术的基础上，有待三代测序

技术其测序精度提高后，更广泛地应用于森林生态系统菌根真菌多样性的检测。 三代测序在读长方面的优

势，无疑将显著提高菌根真菌物种分子鉴定方面的准确性，有助于甄别参与森林生态系统 Ｃ 循环功能的真菌

物种或类群。 然而在实践中，仍然需要重视菌根真菌的形态学研究，如菌丝、孢子、侵染强度等性状往往是响

应环境因子的敏感指标，因此在采用分子生物学研究方法的同时，同样需要重视发展形态学研究方法与技术。
全球变化对菌根真菌及森林土壤 Ｃ 汇功能的影响研究有待加强。 空间尺度方面，全球变化对于森林生

态系统及其菌根真菌的影响较为复杂，结果往往会因研究地点、森林类型、树种特性等不同而差异明显。 时间

尺度上，由于全球变化可视作一种长期性的环境压力，森林生态系统中树木、菌根真菌及其功能会存在一种逐

渐的适应性或耐受力，因此短期响应与反馈可能不足以准确体现全球变化对于森林生态系统的影响。 总之应

加强不同时空尺度下，森林生态系统中菌根真菌多样性及其生态功能对全球变化的响应与反馈研究。
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