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摘  要 

森林在陆地生态系统发挥着重要作用，弄清球囊霉素在森林土壤中的作用，对森林土壤修复、防止土壤

侵蚀、全球碳库变化等方面具有极其重要的意义。球囊霉素在农田、草地、重金属污染土地修复中的作

用已被广泛关注并且其相关研究成果已被应用于生态修复，但是在森林演替方面的研究进展还尚不可观。

对于农田、草地、重金属污染土地的研究是否可以推演于森林生态系统，两者的生境明显不同，森林的

物种群落，植物种类，环境变化更为复杂。研究森林生态系统中的球囊霉素对于了解森林演替至关重要。

本文重点分析总结了在演替尺度上球囊霉素的变化特征，以及球囊霉素对丛枝菌根真菌、土壤团聚体、

有机碳之间的影响研究进展，并结合国内外的研究动态，指出现有研究的不足，希望可以对森林土壤结

构和质量有更深层次的理解。为进一步研究森林生态系统中的球囊霉素提供参考依据。 
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Abstract 
Forest plays an important role in terrestrial ecosystem. Understanding the role of gloma-
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lin-related soil protein (GRSP) in forest soil is of great significance for forest soil remediation, soil 
erosion prevention and global carbon pool change. The role of GRSP in remediation of farmland, 
grassland and heavy metal contaminated land has been widely concerned and its related research 
results have been applied to ecological remediation, but the research progress in forest succession 
is still not significant. Whether the research on farmland, grassland and heavy metal polluted land 
can be inferred from forest ecosystem, the two habitats are obviously different, and the species 
community, plant species and environmental changes of forest are more complex. The study of 
GRSP in forest ecosystems is crucial to understanding forest succession. This paper focuses on 
analysis GRSP in succession scale change characteristics, and the effects of GRSP on arbuscular 
mycorrhizal fungi, soil aggregate and soil organic carbon (SOC), and combined with the domestic 
and foreign research tendency, points out the shortcomings of existing studies, hopes can have a 
deeper understanding on forest soil structure and quality. The results provided a reference basis 
for further study of GRSP in forest ecosystem. 
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1. 引言 

球囊霉素是 1996 年 Wright 等采集美国大西洋中部地区的 12 份未经干扰的酸性土壤样品，在 121℃、

pH 值 7 或 8 下使用柠檬酸钠提取到这种含量丰富具有疏水性质不易被蛋白酶水解的蛋白质，研究发现这

种蛋白质是由丛枝菌根真菌产生的，假定为糖蛋白，是一种单克隆抗体，并命名为球囊霉素[1]。经后续

的研究发现，球囊霉素是丛枝菌根真菌分泌的专一性产物[2]，球囊霉素与丛枝菌根真菌菌丝紧密结合[3]，
菌丝死亡后会沉积在土中，球囊霉素也会在土壤中累积，它是一种在土壤中难溶于水且极其稳定的蛋白

质。由于尚不知道球囊霉素的具体分子结构，因此 Riling 和 Rosier 等人认为用“glomalin”来表示从土壤

中提取的蛋白质是不准确的，因此建议将其命名为“Glomalin-related soil protein, GRSP”，也就是“球囊

霉素相关土壤蛋白”。这一名称沿用至今[4]。 
用 Braford 法可以同时测定易提取球囊霉素相关土壤蛋白(Easily Extractable Glomalin Soil Protein, 

EE-GRSP)和总球囊霉素相关土壤蛋白 (Total Glomalin-Related Soil Protein, T-GRSP)，通常简称为

EE-GRSP 和 T-GRSP。Braford 法操作简单，主要用到的试剂为考马斯亮蓝 G-250 和牛血清蛋白。EE-GRSP
表示的是土壤中新近产生的球囊霉素，而 T-GRSP 则表示球囊霉素在土壤中累积的含量[5]。在分子水平

上，现有研究表明，蛋白质、碳水化合物和金属离子是球囊霉素的主要成分[6]。 
球囊霉素在植物、真菌、土壤中的相互作用中起重要作用，在提高土壤肥力方面有积极作用，同时

还可以促进植物根系的生长，提高生态系统的稳定力。球囊霉素还有“超级胶水”之称，具有黏性，可

以将土壤颗粒黏结成大团聚体，使土壤结合更紧密，改善土壤质量，稳定土壤结构，有利于土壤修复。 
目前在森林生态系统中球囊霉素所发挥作用的研究多集中于单一演替阶段，而对从演替前期到演替

后期球囊霉素对森林生态系统的响应关注的人还较少。本文通过时间代替空间的研究方法，根据现有研

究分析探讨在森林演替中球囊霉素与丛枝菌根真菌，土壤团聚体以及土壤有机碳之间的相关关系，为后
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续研究森林演替中球囊霉素的变化提供支持。 

2. 森林演替中球囊霉素的功能 

2.1. 球囊霉素与丛枝菌根真菌 

丛枝菌根真菌(Arbuscular Mycorrhizal Fungi, AMF)能够与 80%的植物科的根器官建立共生相互作用

[7]，与维管植物共生，AM 真菌与陆生植物的进化息息相关[8]，在维持土壤结构和肥力方面发挥重要作

用[9]。球囊霉素是由 AM 真菌分泌的，因此，球囊霉素在土壤中的含量也相当丰富。在目前的研究中，

GRSP 和 AMF 孢子密度存在正相关关系，在森林中由于受干扰较少，菌丝网络完整，导致森林中的 GRSP
含量更丰富[10]。球囊霉素的含量随着时间的推移而增加[11]。Qiao 等 2019 年研究表明 EE-GRSP 和

T-GRSP 含量随着植被恢复龄期的增加而增加，EE-GRSP 含量从草本到灌木群落阶段增长迅速，而

T-GRSP 含量则在灌木到先锋林群落阶段快速增长[12]。另有研究表明相对于演替早期的植物群落，演替

后期的草地植物物种受 AMF 群落的影响更大[13]。Likar 在 2013 年发现土壤中的 AMF 存在一方面会受

到地上植物影响，同时植物群落演替也会影响 AMF [14]。Riling 和 Ramsey 的研究显示农业和绿化土壤

中的球囊霉素浓度均低于原始森林土壤，表明球囊霉素可能是落叶森林土壤土地利用变化影响的有用指

标[4]。 
EE-GRSP 在 T-GRSP 中的比例能够反映丛枝菌根真菌分泌 GRSP 的能力[15]。Qiao 等 2019 年研究表

明在灌木群落阶段 EE-GRSP 占 T-GRSP 的比例最高，有利于该阶段 SOC 的积累和储存[12]。而钟思远等

2018 年研究显示，随着演替的进行，从马尾松林到季风常绿常绿阔叶林，EE-GRSP/T-GRSP 变化不大，

说明 AM 真菌分泌球囊霉素的能力无明显变化[15]。造成这种变化的原因可能是因为上述森林已到演替

后期，生态结构趋于稳定。 
AMF 侵染、孢子密度和菌丝密度具有明显垂直分布规律。多数研究表明，AMF 侵染、孢子密度和

菌丝密度都随土层深度的增加而减少[15]。钟思远的研究也证实了这一点。由于丛枝菌根真菌与球囊霉素

变化的协同性，研究也显示，GRSP 的含量也会受到土层深度的影响，相较于深层土壤，表层土壤的 GRSP
含量明显更多，产生新鲜 GRSP 和积累的 GRSP 也有优于深层。钟思远等 2018 年在 10~20 cm 的土层，

研究表明，EE-GRSP/T-GRSP 表现为随着演替为逐渐曾大的趋势。阙弘等 2015 年对南京市菜园土、水稻

田、茶园土、草地、林地 5 种土壤取样，研究发现 0~10 cm 土壤中林地的 T-GRSP 含量最高，达到 3.09 mg/g，
草地仅次于林地，T-GRSP 含量为 2.65 mg/g。并且 5 种土地利用方式中均表现为 T-GRSP 含量在 0~10 cm
最高，土层越深含量越少[16]。同样贺海生等研究表明东北落叶松林下 GRSP 随土层深度加深而呈逐渐下

降趋势[17]。降低的原因可能是因为 AM 真菌侵染表层植物，形成的菌落共生体富集于土壤表层，并且

表层还有大量的凋落物和死亡根，因此有机质会在表层积累较多[18]。 

2.2. 球囊霉素与土壤团聚体 

植物生长条件是由土壤结构决定的[19]，土壤结构被定义为土壤中颗粒和空隙的大小和排列[20]。土

壤结构被视为土壤生物群活动的背景，因此土壤结构对生物地球化学循环过程的土壤方面很重要。土壤

颗粒之间通过团聚化作用形成团聚体[21]。土壤团聚体是土壤结构的基本单元，土壤质量与土壤结构成正

相关。土壤团聚体可以为土壤提供肥力[22]。土壤团聚的过程是一个复杂、分层结构的过程，其中许多有

机体和结合剂起作用[23]，还有非生物因素也会发生作用(如干湿循环和冻融循环)。作为土壤的黏结剂，

球囊霉素在土壤恢复与防止水土流失方面发挥的作用不可忽视。球囊霉素促进了土壤颗粒与团聚体稳定

之间的联系[24]。土壤团聚体大小不同决定稳定性不同，土壤抗侵蚀的指标重要的一点就是某些特殊直径

的团聚体含量[25]，因此土壤不同粒径团聚体在土壤中的分布及数量与土壤的稳定性有关。植物群落的演
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替是与环境协同进化的，二者之间相辅相成。 
研究发现球囊霉素与土壤团聚体水稳性之间有强有力的正相关关系[9] [26] [27]，根据湿筛法可将水

稳定性团聚体以 250 μm为界分为 2 类，包括大团聚体(macro-aggregates, A)和微团聚体(micro-aggregates, 
M)。大团聚体又分为>2000 μm (A1)和 2000~250 μm (A2)；小团聚体分为 250~53 μm (M1)和<53 μm (M2) 
[26] [28]。其中 A1 通常表示大团聚体，A2 表示中间团聚体，M1 表示微团聚体，M2 表示粉黏团聚体[29]。 

因为 GRSP 的“胶水”性质，可以将细小的土壤颗粒黏结成大团聚体，进而形成稳定的土壤单元[2]。
球囊霉素在土壤中的周转相对缓慢，有 7~42a 之久[30]，这有利于对团聚体产生持久的影响[26]，有助于

稳定的碳储存[24]。Wright 研究发现其他土壤粘合剂的黏结性要比球囊霉素小的多[1]。袁瀛等 2018 年研

究表明随着退耕演替的进行，>5 mm 粒径的团聚体含量显著提高[31]。球囊霉素有助于团聚体的形成，

水稳性团聚体数量的增加和质量的提升，对提高土壤稳定性发挥积极影响。 
另外也有研究表明在很大的水稳定性范围内，GRSP 和土壤团聚体水稳定性之间是曲线关系[2]。这

意味着，在某些土壤中随着 GRSP 含量的增加，不会导致土壤团聚体水稳定性的增加，但是这种情况是

针对高 GRSP 含量土地而言的。对于一些低 GRSP 含量的土地而言，他们之间的关系似乎是线性的[2]，
在土壤年龄小于 60 年的河岸土壤时间序列中也证实了这一点[32]。 

土壤团聚体稳定性随着演替的进行，土壤结构与质量进一步稳定。平均几何直径(GWD)和平均质量

直径(MWD)最常用来表征土壤团聚体的稳定性，MWD 和 GMD 值越大则表示团聚体平均粒径团聚度越

高稳定性越强。于佳鑫 2019 年对华北落叶松的研究也表明了这一点[33]。土壤中>0.25 mm 的团聚体是土

壤中最稳定的结构体，现多以>0.25 mm 的团聚体的含量来判断土壤的稳定性，>0.25 mm 土壤团聚体含

量越高，表明土壤越稳定[34]。于佳鑫 2019 年研究表明华北落叶松人工林土壤团聚体中>0.25 mm 的土壤

团聚体占了大部分总量的 80%以上[33]。钟思远等 2018 年研究表明，A1 在各个演替阶段的占比最高，

MWD 与 A1 含量呈现正相关关系[15]。王冰等 2021 通过测定兴安落叶松不同林龄的团聚体，结果表明随

着林龄的增加，MWD 和 GMD 呈现出先减少后增加的趋势[35]。胡琛等 2020 年研究表明华山松林的团

聚体水稳性要好于落叶松林[36]。对喀麦隆南部森林研究表明与农田相比，森林生态系统中土壤团聚体稳

定性更强[9]。随着演替的进行，AM 真菌生物量、土壤微生物量、T-GRSP 含量都呈现增加的趋势[15]。
证明随着演替的进行土壤团聚体含量呈增加趋势，表明土壤结构的稳定性不断增强。 

2.3. 球囊霉素与土壤有机碳 

森林储备了大量碳元素，陆地生态循环中的碳源大部分来源于森林[37]，森林土壤碳含量约占全球土

壤碳总量的 73% [38]。研究表明土壤有机碳含量是土壤进化的最重要的因素之一[39]。土壤有机碳是土壤

碳库的重要构成[40]，常被用来作为土壤质量和土壤健康评价的一个关键性指标[41]。土壤团聚体的含量

变化会影响土壤有机碳的周转。球囊霉素的胶水性质有利于提高土壤颗粒的稳定性，从而影响土壤碳库

的变化，GRSP 主要贡献惰性碳组分[9] [11] [42]，因此球囊霉素是土壤有机碳库的重要来源之一。大量

研究表明土壤中有机碳、氮和 GRSP 含量呈显著正相关关系，例如 QIAO 等 2019 年研究表明 GRSP 对有

机碳和 TN 含量的增加有显著影响，GRSP 与有机碳、TN 及其化学计量数呈显著正相关[12]。于佳鑫 2019
年研究表明随着土层的加深，华北落叶松纯林土壤团聚体有机碳含量降低[33]。GRSP 可占到土壤有机碳

源的 27%左右，是土壤有机质的主要成分[30]。另外，GRSP 还有助于土壤的透气排水，为微生物提供良

好的生存环境，提高土壤生态系统的生物量。 
研究显示，EE-GRSP 协同贡献最大因子为有机碳。贺海生等研究表明东北落叶松林下 EE-GRSP、

T-GRSP 与有机碳呈显著负相关。Jing Zhang 等人 2017 年沿演替轨迹选择了三种热带森林类型，结果显

示从人工林到原生林，GRSP 的浓度与 SOC 的浓度均呈现上升的趋势，在原生林中，0~10 cm 和 10~20 cm
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土壤中 GRSP 和 SOC 的浓度最高，同时研究也显示球囊霉素含量与土壤有机碳含量之间存在线性正相关

关系[42]。Qiao 等 2019 年研究表明有机碳随植被恢复年龄的增加而增加，在顶级森林群落中达到最大值，

此外GRSP含量也显著增加[12]。由此可见SOC和GRSP含量的提高协同提高了土壤团聚体的稳定性[31]。 

3. 丛枝菌根真菌、球囊霉素、土壤团聚体和土壤碳氮之间的联系 

土壤酶和球囊霉素都和土壤碳、氮密切相关[43]。GRSP 分子是由高碳氮原子比例的物质组成[9]。球

囊霉素在土壤碳、氮的长期贮存方面具有长远影响[5] [11]。实质上球囊霉素中的碳氮对土壤总碳氮的作

用比微生物生物量要大[11]。因此许多研究也将球囊霉素与长期碳氮储存联系起来[5]。AMF 真菌和 GRSP
可能有助于监测土壤退化[9]。研究显示 EE-GRSP 与碳氮有相关性，T-GRSP 与土壤有机质和碳有相关性

[9]。AMF 对土壤碳储量有间接影响[44]。 
土壤团聚体直接影响土壤碳循环，土壤团聚体稳定性的下降会削弱土壤的固碳能力。耕作后的农田

其土壤团聚体稳定性会下降，从而导致土壤有机碳损失[45] [46]。球囊霉素的物理保护机制，能够减少有

机碳的分解与矿化，稳定土壤有机碳结构，对土壤有机碳的储存具有重要意义[47]。球囊霉素通过其对土

壤团聚体稳定性的影响而与土壤碳储量相关[48]。 
最近的研究表明，除了通过稳定土壤团聚体来促进碳封存，菌根真菌可能是土壤有机碳库的重要组

成部分。AM 真菌也可以促进土壤团聚体的稳定[23]。AMF 在养分循环和土壤聚集等方面也发挥重要的

作用。AMF 可以通过大块土壤中的外源菌丝的生长和周转直接影响土壤碳动态。球囊霉素相关土壤蛋白

能够使土壤有机碳、氮维持稳定，并且可以调节土壤的物理性质[49]。 

4. 结论与展望 

综上，随着演替的进行，土壤表层积聚的有机质以及微生物在不断增加，导致土壤表层的养分增加。

AM 真菌菌丝密度增强，而 AM 真菌可以通过大规模影响球囊霉素的含量，来调节土壤中碳和氮的含量，

进而影响土壤中碳氮的分配。球囊霉素在森林生态系统中可以有效增加土壤有机碳库，凝聚土壤颗粒，

增加土壤团聚体的含量，进而改善土质。同时随着演替进行 SOC 含量也在增加，SOC 和 GRSP 含量的提

高协同提高了土壤团聚体的稳定性。 
球囊霉素在森林中的作用已被广泛证实，今后对球囊霉素的研究我们还应关注以下几点：1) 森林演

替中球囊霉素发挥的作用，对土壤结构的影响，以及土壤有机碳变化方面的研究还需要持续投入科研力

量，尤其是在北方森林演替方面，北方森林占全球森林面积的 1/3 之多，北方森林的碳储量也相当巨大，

因此对北方森林土壤质量的检测与维护将是长期的工作。2) 目前尚不清楚球囊霉素具体的分子结构，只

有等发现其蛋白质序列后才能明确 GRSP 的成分，其理化性质也不完善，后续还应从分子角度对球囊霉

素有更加深入的研究。3) 现在对演替中球囊霉素的变化研究还大多集中于演替的某一个时期，从演替大

的尺度上对球囊霉素的研究较少，由于森林演替是一个持续的过程，相应的球囊霉素也会随着演替的进

行呈现不同的趋势，因此在后续的研究中，我们应该多多关注球囊霉素对整个演替阶段的响应以及与球

囊霉素变化有相关关系因素的动态情况。 
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