生态环境 2008, 17(2): 846-850                                                           http://www.jeesci.com

Ecology and Environment                                                                E-mail: editor@jeesci.com
850                                                                   生态环境  第17卷第2期（2008年3月）
石伟琦等：丛枝菌根在草原生态系统碳固持中的重要作用                                                      849

丛枝菌根在草原生态系统碳固持中的重要作用
石伟琦1*，夏运生1, 2，刘晓蕾1
1. 中国农业大学资源与环境学院//教育部植物-土壤相互作用重点实验室，北京 100094；2. 云南农业大学资环学院，云南 昆明 650201
摘要：草地生态系统在全球碳循环中作用重大，而丛枝菌根广泛存在于草原生态系统中，对碳固持有着重要作用。目前菌根碳固持研究的特点表现为研究对象进一步扩大、丛枝菌根真菌(Arbuscular mycorrhizal fungi，简称AMF)的功能逐渐定性量化、研究转变为植物-微生物-土壤三维立体等，向大背景、多理论和模型化方向发展。总结丛枝菌根在草原碳固持中的作用机制，主要包括以下五个方面：1）丛枝菌根是生态系统的一个重要组成部分；2）AMF淀积了植物光合产物一定数量的碳，是土壤中一个不容忽视的碳库；3）AMF能促进土壤团聚体的形成，改善土壤结构，增加土壤碳固持；4）AMF产生的球囊霉素相关土壤蛋白是土壤中一个重要碳库；5）AMF提高了草原生态系统的初级生产力和物种多样性，间接增加了生物碳固持，巩固了土壤碳库的碳储存。由于AMF对于调控碳循环具有不可替代的作用，因此全球气候变化下AMF的碳固持潜力研究、草地生态系统中不同AMF的量和菌丝在土壤结构中的功能及菌丝网在生态系统碳固持中的作用必将成为重点热点研究。
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草地生态系统在全球碳循环中作用重大。据Prentice等人[1]报道，全球草地、苔原、灌木草地、稀树草原等约占整个陆地生态系统碳储量的29%~31%。尽管草地生态系统生物量的碳储量不如森林大，同时地上部分由于放牧、农垦等人为活动的影响循环较快，CO2源的作用较为明显，但草地植被的根系分解缓慢，CO2库的作用明显。因此，草地生态系统在全球碳平衡中仍然发挥着明显的库作用，对于全球气候变化具有重要影响。中国拥有丰富的草地资源，从东北平原越过大兴安岭，经过蒙古高原、鄂尔多斯高原、黄土高原，直到青藏高原南缘，绵延约4500 km，南北跨越23个纬度，草地面积近400×106hm2，占国土面积的40%以上[2]，其中以北方的天然草地面积最大，约有313×106 hm2，占全国草地总面积的78%。巨大的草地分布面积和地下碳储存能力，可能成为中国陆地生态系统潜在的碳汇[3]，因此，进行中国草地生态系统的碳固持研究具有重要的意义。
尽管草地土壤CO2库的作用明显，但土壤中的碳并不是固定不变的，而是处于一种动态变化中，据报道，丛枝菌根真菌(Arbuscular mycorrhizal fungi，简称AMF)在植物-土壤系统的碳流调控中扮演了关键性角色[4]，对土壤碳固持具有重要作用。然而，目前对这一机制的理解过程还非常薄弱，急需提高和总结。本文总结了近年来菌根碳固持研究的一些特点和变化趋势，并对未来的研究热点进行了展望，以供同行借鉴参考。当前菌根碳固持研究呈现三个方面的特点：1 从传统的植物生理学研究水平深入到植物群落水平，进一步扩大到生态系统水平；2 从室内研究逐渐过渡到野外原位研究，且同位素示踪技术的运用，使得AMF的功能逐渐定性量化；3 从AMF和宿主植物的相互作用研究转变为对植物、AMF(微生物)和土壤结构三维立体研究，通过边缘学科相互交叉，向大背景、多理论和模型化方向发展。

1  丛枝菌根在草原广泛存在，是生态系统的一个重要组成部分
陆地植物的82%以上都是菌根植物，不能形成菌根(Arbuscular mycorrhizal, 简称AM)的植物仅占18%[5]。包玉英和闫伟[6]对内蒙草原植物的菌根侵染情况进行了初步调查，在28科125种植物中，丛枝菌根真菌侵染的植物有104种，占83.2%。Gai等[7]研究了西藏草原的牧草，发现82%的植物均是菌根植物。
AM是生态系统的一个重要组成部分，最重要的生态功能是促进碳流从根系进入土壤(根淀积)。菌根菌丝从植物运载到土壤中的碳水化合物要远超过根际，并且释放出分泌物、酶、疏水糖蛋白、螯合剂和死细胞[8]，构成菌丝际，明显有别于根际的微生物种群[9]，从而激发微生物活性，促进植物和土壤微生物的互利共生[10,11]，协助植物根系获取营养，而微生物同时又利用根际碳，组成土壤呼吸的主体部分。据估计这一过程引起的碳循环每年达到大气CO2再循环的10%，远大于化石燃料燃烧所释放碳[12]，可见，菌根在生态系统中的功能非常重要。
2  菌根真菌淀积了植物光合产物一定数量的碳，是草地土壤中一个不容忽视的碳库
AMF不能进行光合作用，必须依靠宿主植物供给所需的碳(C)，作为交换，菌根真菌提供给植物矿质营养和水分。研究发现，AMF大约消耗植物光合产物净碳的10%~20%[11,13]，但是很难精确定量宿主植物分配给菌根碳的数量。少数研究试图测量外延菌丝对C的消耗，由此采用14C脉冲标记了4 d，估算出黄瓜（Cucumis sativus）分配给AM外延菌丝的碳是宿主净碳固定的0.7%~0.8%[14]。事实上，这一研究可能低估了AM菌丝体消耗的碳量，因为分配给AM菌丝体最大的C量出现在脉冲标记的24 h内[15,16]，测量时间的滞后性是导致低估AMF消耗碳量的重要原因。Johnson等人[15,17]第一次估算了野外试验下分配给外延菌丝的C量，发现脉冲标记的21 h内，AM菌丝网呼吸的碳流占到净碳固定的3.9%~6.2%，并且认为早秋时，草原植物分配给外延菌丝的总碳可达植物净碳固定的9%；Domanski等人[18]的室内试验也发现黑麦草（Lolium perenne）分配给AMF的碳量约为其净碳固定的11%左右；不过也有研究发现，随植物和真菌种类的不同，宿主植物分配给AMF的C量也有所不同[9]，这也许就是宿主植物分配给AMF碳的数量难以精确定量的又一原因。毫无疑问，以上研究均表明AMF淀积了植物光合产物一定数量的碳。
此外，菌丝也是土壤碳库的一部分。据报道，草原土壤中菌丝密度大约是3~6 mg-1[19]，灌木大草原上土壤中菌丝长度达38 m·mL-1[20]，有的草原群落中菌丝长度甚至高达101 m·mL-1土[21]，外延菌丝干重达457 μg·mL-1土，数量非常可观。另有研究发现，在一些土壤中，AMF的菌丝超过真菌菌丝长度的50%[19]，外延菌丝在土壤中的干重达0.03~0.05 mg·g-1，占土壤微生物量的较大比例[21,22]。在放牧草原和牧场上，菌根真菌的生物量可占到整个微生物量碳20%以上[23]，在沙质土壤中甚至可上升到30%[24]。在容重为1.2 g·cm-3的30 cm厚度土层中，菌丝含碳量为50%时，从AMF直接获取的有机碳为54~900 kg hm-2。Miller和Kling[23]认为，在草原上，土壤有机碳库的15%的贡献来自AM真菌，而在主要物种都形成AM热带雨林中，AM对土壤有机碳的贡献也为15%左右[25]。

另一方面，和其他真菌相比，AMF是一个更加稳定的碳库，因为小节肢动物似乎更愿意食用腐生真菌的菌丝[26]，因此相对延长了AMF在土壤中的存留时间。
    除此之外，AMF的残留物对土壤碳库也有重要贡献。AMF的菌丝细胞壁主要由几丁质组成，它是一种碳水化合物，很耐分解，Gleixner等[27]采用热解法-气相色谱仪联用质谱分析-同位素比值法联用质谱分析(pyrolysis GC/MS-C-IRMS, gas chromatography-mass spectrometry-combustion interface-isotope ratio-mass spectrometry)发现，几丁质热解产物的残留时间为49 a左右，这种极难分解的特性致使AMF的残留物在土壤中长期累积，积少成多，无形中增加了土壤碳固持。
3  丛枝菌根真菌促进土壤团聚体形成，改善土壤质量，增加土壤碳固持
    众所周知，菌丝具有黏结作用，这对土壤团聚体的形成和构造团聚体的粒级具有不可低估的作用。菌丝通过“黏合-连接-打包”机制将土壤颗粒紧密联系在一起，增加了有机残片在土壤大团聚体中的存留时间[28]，这一机制对生态条件恶劣的土壤意义尤其重要，将显著提高土壤有机碳。Rillig等人[29]认为，菌丝对团聚体的形成包括三个过程：首先是物理作用，即AMF菌丝能将土壤颗粒或微团聚体束缚连接，改变土壤水分干湿交替，使土壤颗粒更加匀质化，而后排列土壤颗粒，产生粘结力，使土壤颗粒的排列从无序到有序，为土壤团聚体的形成奠定基础；其次是生化作用，菌丝体释放的分泌产物和活性菌丝产生的分泌物，将有序的土壤颗粒进一步粘结，形成土壤团聚体；最后是生物作用，菌丝在土壤颗粒中穿插、环绕、交织，改变了微生物群落，而微生物群落的变化则改变了食物网，使土壤团聚体继续发育完善。AMF就是通过上述物理、生物和生化三个过程，最终将小的土壤颗粒和微团聚体连接成大团聚体，而大团聚体对土壤有机碳的储存更有优势，即团聚体越大，土壤储存有机碳的含量越高[30]。Díaz-Zoritaet等人[31]指出大团聚体(>250 μm)主要是由土壤根系和菌丝胶结作用形成，而微团聚体(<250 μm)主要是通过多价阳离子桥和多糖形成，可见大团聚体比小团聚体含更多的新鲜有机物。总之，AMF促进了土壤团聚体的形成，改善了土壤质量，增加了土壤碳固持。
4  丛枝菌根真菌产生的球囊霉素相关土壤蛋白是土壤中一个重要碳库
AMF能够产生一种糖蛋白-球囊霉素相关土壤蛋白(glomalin-related soil protein，简称GRSP)[32,33]，最新的研究推断它是一种同源热休克蛋白(heatshock protein 60)[34]，广泛存在于土壤中，每克干土中高达几毫克，与土壤中有机碳呈正相关[32,33,35]。研究发现，GRSP的含量高至腐殖质含量的2~24倍，占到土壤有机碳源的27%左右[36]。而在热带雨林土壤中，GRSP占到了整个土壤碳库的3%~5%[37]。因此，GRSP也是土壤中一个重要碳库。
5  丛枝菌根真菌影响草原生态系统的初级生产力、物种多样性和结构

在营养缺乏的生境中，菌根能够提供植物所需的大部分营养(磷、氮、钾、铜、锌等)和水分[38]，特别是磷，可以说AMF对植物磷的供应处于绝对支配地位，几乎能供给植物生长所需的全部磷[39]。对于大部分植物而言，氮和磷是限制植物生长的主要因子，AMF的存在，减轻了宿主植物地上部氮和磷的限制，致使宿主叶面积增加[40]，提高了光合速率[41]，最终提高了宿主植物的初级生产力。因此，菌根真菌通过直接控制植物的初级生产力，间接增加了生物体碳固持。
近20年来，生物多样性与生态系统功能的关系成为生态和环境科学的中心问题。众多研究表明，植物群落的多样性越高，群落生产力越大，群落的稳定性和抗入侵能力也越强[42,43,44]。据Van der Heijden等人[45]报道，随AMF多样性的提高，菌丝长度从2.8 m·g-1土增加到6.5 m·g-1土，高原上的植物种也从8种增加到14种，因此AMF对植物的多样性有着重要的作用[46,47]，而多样性的提高相应地改变了草原生态系统的结构，使生态系统更加稳定，巩固了草原生态系统碳库的储存。
6  展望

AMF由于具有以上的基础性功能，对于调控碳循环具有不可替代的作用，菌根对碳固持研究正成为重点热点研究，笔者认为有以下3个方面值得关注，（1）全球气候变化下，AMF的碳固持潜力研究。大气中温室气体浓度持续增加引起的全球环境变化，严重威胁着人类生存与社会经济的可持续发展，成为各国政府、科学家及公众强烈关注的重大环境问题，然而碳固持的研究只集中在少数几种AMF和宿主植物上，而对草原生态系统的碳固持研究尚处于探索阶段，因而必将受到人们越来越多的重视。（2）运用分子生物学的方法和磷脂脂肪酸技术（Phospholipids fatty acids，简称PLFAs）相结合研究草地生态系统中不同AMF的量。考虑到AMF种类的丰富多样性，传统的分类方法已难以区别和鉴定，因此采用分子生物学方法进行分类和鉴定成为一种必然选择，同时又由于土壤中真菌生物的多样性，迫切需采用PLFAs的方法区分AMF和其他真菌的量，因而两种方法结合进行AMF种类和质量的研究将成为一种趋势，这将有利于区分生态系统中不同AMF的量，对于进一步认识微生物的多样性和功能提供借鉴和帮助。（3）运用稳定性同位素探针（Stable Isotope Probing 简称SIP）技术研究菌丝在土壤结构中功能和菌丝网在生态系统碳固持中的作用。SIP技术是进行碳流示踪的重要工具，而菌丝网由于其功能的重要性和独特性，正在成为人们关注的焦点，群落中不同植物种通过菌丝网连接在一起，地下部的菌丝网调节着地上部各植物种间竞争和资源分配，因此使用SIP技术进行菌丝和菌丝网的功能研究将是最能引起人们兴趣的方向之一。综上所述，菌根由于同时具备研究手段和研究目的的双重功效，必将在未来土壤碳固持研究中拥有广阔的前景。
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The important role of arbuscular mycorrhizal in carbon 
sequestration in grassland ecosystems

Shi Weiqi1 , Xia Yunsheng1, 2, Liu Xiaolei1
1. Key Laboratory of Plant-Soil Interactions, Ministry of education//College of Resources and Environmental Sciences, China Agricultural University,
 Beijing 100094, China; 2. College of Resources and Environmental Sciences, Yunnan Agricultural University, Kunming 650201, China

Abstract: Grassland ecosystem has played an important role in global carbon cycle. As we know, arbuscular mycorrhizal fungi (AMF) were widespread in the steppe and had a significant function in carbon sequestration in ecosystem. The present study showed characteristics as a further expansion of the object, the function of arbuscular mycorrhizal fungi (AMF) gradually quantified, research changed into plant-microbial-soil three-dimensional structure ect. Furthermore，the research had a trend of big background, multi-theory and model. The paper was summarized mechanisms of carbon sequestration by mycorrhizal fungi. It mainly included five areas. Firstly, arbuscular mycorrhizae was a critical component of ecosystem. Secondly, AMF stored a certain number of photosynthetic carbohydrates, which should not be overlooked in soil carbon pool. Thirdly, AMF improved soil structure through promoting the formation of aggregates, and increased carbon sequestration in soil. Fourthly, AMF produced glomalin-related soil protein, which was an important carbon pool in soil. Finally, AMF improved grassland ecosystem primary productivity and species diversity, indirectly increased a biological carbon sequestration by host plants, consolidated carbon deposition in soil. AMF played an irreplaceable role in regulating carbon cycle. So it will certainly become a hot key to research the potential of carbon sequestration by AMF in global climate change, qualify the amount of different AMF mycelia in grassland ecosystems, and to probe into the function of mycelia in soil structure and function of mycelia net in carbon sequestration in ecosystem.
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