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球囊霉素及其在土壤生态系统中的作用

甘佳伟1，2，韩晓增1，邹文秀1

( 1. 中国科学院 东北地理与农业生态研究所，哈尔滨 150081; 2. 中国科学院大学，北京 100049)

摘 要: 球囊霉素 ( Glomalin) 是一种在土壤中大量存在的、由丛枝菌根真菌 ( Arbuscular mycorrhizal fungi，AMF) 产生的
具有良好热稳性的特殊糖蛋白。球囊霉素因其在促进土壤团聚体形成，保持团聚体稳定性，增加土壤有机碳库，提高植物
抗逆能力以及降低重金属在土壤中的毒性等方面的作用备受人们关注。目前由于提取方法的原因，人们一般将球囊霉素的
命名改为球囊霉素相关土壤蛋白 ( Glomalin related soil protein，GRSP) 。随着研究的不断深入，人们对 GRSP 在生态系统中
的作用展开了广泛的研究。GRSP对土壤颗粒有较强的胶结作用，其胶结能力为其他胶结物质的 3 ～ 10 倍; 作为有机碳库
的重要组成部分对土壤有机碳的贡献率为 6. 98% ～ 31. 3%，并且在土壤中周转时间较长为 6 ～ 42 年; GRSP 还可以螯合不
同的重金属，减少它们在土壤中的毒害作用以及降低潜在毒性。但想要更为深入的了解 GRSP在生态系统中的作用需要对
其结构进行进一步的了解、提取测定方法进行进一步的优化。本文重点总结了国内外研究中 GRSP 对土壤团聚体、土壤有
机碳库的作用，GRSP研究中存在的主要问题以及未来的研究要点。
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Glomalin and its roles in soil ecosystem: a review
GAN Jiawei1，2，HAN Xiaozeng1，ZOU Wenxiu1

( 1. Northeast Institute of Geography and Agroecology，Chinese Academy of Sciences，Harbin 150081，China;
2. University of Chinese Academy of Sciences，Beijing 100049，China)

Abstract: Glomalin，abundant in soil，is a special glycoprotein with good thermostability produced by Arbuscular mycorrhizal fun-
gi. Glomalin has attracted more and more attention due to its roles in forming soil aggregates，improving the stability of the aggregates，
enhancing the soil organic carbon， increasing the stress resilience of plant and reducing the toxicity of heavy metals in the
soil. Currently，because of the limitation of glomalin extraction method，the name of Glomalin has been changed into the Glomalin re-
lated soil protein ( GRSP ) . The roles of GRSP in the soil ecosystem have been extensively investigated with the research pro-
gress. GRSP has a strong cementing effect on soil particles and its cementing capacity is 3 ～ 10 times higher than other cementing sub-
stances; it contributes 6. 98% ～ 31. 3% of soil organic carbon pool with a longer turnover time of 6 ～ 42 years in the soil; it can also
sequester different heavy metals to reduce their toxic effects in the soil and reduce potential toxicity. However，a deeper understanding
of the GRSP roles in the ecosystem further understanding of its structure and optimization of extraction and measurement methods is re-
quired. This paper summarized the roles of GRSP in soil aggregates and soil organic carbon pools in domestic and international research，
and highlighted the main problems in GRSP research and their future research.
Key words: Arbuscular mycorrhizal fungi; glomalin related soil protein; soil aggregate; soil carbon pool

0 引 言

丛枝菌根真菌 ( Arbuscular mycorrhizal fungi，AMF) 是一类在自然界中广泛分布的能够与大部分高等
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植物根系共生的土壤微生物［1］。研究表明，AMF 能与 80%以上的陆地植物根系形成丛枝菌根 ( AM) 共

生体［2 － 3］。AM共生体由根系、菌丝、囊泡、真菌的丛枝以及孢子等一系列结构组成，在这种共生体中由

AMF提供植物生长所需的养分和水分，而植物则将光合作用产生的碳水化合物提供给真菌［4］。化石资料

和分子进化数据表明，AMF在 3. 5 ～ 4. 5 亿年前［5］就与古老的植物形成了菌根共生体，AMF与植物经过长

期的相互作用以及共同进化使得 AM共生体在自然生态系统中发挥着重要作用［6］。Jeffries 等［7］研究表明，

AM共生体的形成可以明显地改善宿主植物对矿质营养的吸收能力 ( 特别是磷元素) ，还能增强宿主植物

抗病、抗干旱以及抗盐害等诸多抗逆能力。同时，AMF 具有功能的多样性［8］，这种多样性除了促进土壤

团聚体的形成和有机碳的固定，还可以改善植物吸收营养的能力与植物抗逆能力。由于 AMF 的离体纯培

养仍然是一个难题，多数学者研究关注的是 AMF的菌根分泌物。1996 年，Wright 等［9］从美国亚特兰大市

中部地区未受扰动的酸性土壤中提取了一种特殊的蛋白质。这种蛋白质是在 121 ℃高温下用 20 mmol·L －1

的柠檬酸钠溶液提取出来的，这种方法在下文简称 Wright经典法。初步判断，这种蛋白是由 AMF产生的

并被命名为球囊霉素 ( Glomalin) 。随着研究的深入以及对球囊霉素检测方法的不断改进，将这种特殊的

蛋白命名为球囊霉素有一些片面。因为，在最初的提取中认为这种蛋白全部是 AMF 分泌的基因蛋白，而

忽略了蛋白中是否含有其他非来源于 AMF的成分，因此 Rosier 和 Rillig 等［10］认为用 “球囊霉素相关土壤

蛋白” ( Glomalin related soil protein，GRSP) 代替球囊霉素更为合适。而且，许多的研究者赞同 Rillig等人

的观点。但Wright等［11］认为，可以继续将“glomalin”用来表示从土壤中浸提出球囊霉素这种蛋白质和土

壤其他蛋白质的总称，而用“Glomalin”专指球囊霉素蛋白自身。至今，研究者们对球囊霉素的命名尚无

定论，科学家们根据自己的研究需要采取相应的命名方式。在大多数的研究中，人们并没有把 AMF 的基

因产物球囊霉素 ( glomalin) 与用 Wright法提取出的产物 GRSP进行严格的区分，一般情况下二者是通用

的，表达的是一个概念。本文将用 Wright 经典法提取出来的产物称为 “GRSP” ( 球囊霉素相关土壤蛋

白) ，而 AMF分泌的基因产物称为球囊霉素 ( Glomalin) 以便于区分。笔者在 Web of Science 所有数据库

中以 Glomalin为主题，以 2011 － 2020 这 10 年为时间区间进行检索，从发文量和被引用频次分析发现

( 图 1与图 2) ，球囊霉素的研究热度在逐年上升，可能是因为其在生态系统中的作用较为广泛而逐渐被关

注，将成为未来的研究热点。

图 1 土壤中球囊霉素近十年的发文量

Fig. 1 The number of publications on glomalin field in soil in the last decade

根据对 GRSP结构和性质的研究，因其高的含碳量以及好的热稳定性使得 GRSP 在土壤团聚体、土壤
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有机碳以及对植物的抗逆方面有着重要的意义。本文对 GRSP 的发现、分类、性质以及 GRSP 在土壤生态

系统中的作用进行简要综述，为深入了解 GRSP以及对 GRSP的生态学功能提供参考。

图 2 土壤中球囊霉素近十年的被引频次

Fig. 2 Citation frequencies of glomalin in soil in the last decade

1 GRSP的发现

1996 年，美国马里兰大学的 Wright等［9］在 AMF菌丝的表面提取出了一种未知蛋白，这种未知蛋白是

在 121 ℃ 高温下用 20 mmol·L–1的柠檬酸钠溶液从 AMF 菌丝表面提取得到的，能和单克隆抗体

( MAb32B11) 发生免疫性荧光反应，并且发现这种未知蛋白非常稳定，不溶于水，只能用中性至碱性的柠

檬酸钠溶液才能提取出来。初步认为，这种未知蛋白是由 AMF 分泌的专性蛋白，并将其称为球囊霉素。

研究发现，球囊霉素是由球囊霉属 AMF分泌的糖蛋白［12］，球囊霉素产生于 AM共生体的根内菌丝或者是

根外菌丝的表面，并且当菌丝死亡后球囊霉素可以从菌丝表面脱落进入到根际土壤中［13］。为了将这种从

AMF菌丝表面提取的蛋白与从根际土壤中提取的蛋白进行比对，1998 年，Wright 等［14］进行了进一步的实

验，取亚特兰大市中部的土壤用 pH为 8. 0、浓度为 50 mmol·L–1的柠檬酸钠溶液在 121 ℃、高压条件下提

取出球囊霉素。将球囊霉素与从 AMF 菌丝提取的蛋白进行聚丙烯酰胺凝胶电泳 ( SDS － PAGE) 比较分

析，发现他们的条带基本一致。因此认为，这种在高温高压下用中性至碱性的柠檬酸钠溶液从土壤中提取

球囊霉素的方法是可行的，并且初步认定球囊霉素是由 AMF产生的。

到目前为止，球囊霉素是被发现的唯一一种由 AMF 分泌进入土壤中的蛋白［15］，因 AMF 在土壤中广

泛存在［16］，当 AMF死亡裂解后其分泌物也将大量进入和沉积到土壤中。目前研究者们对 AMF 在生态系

统中的物质代谢和能量循环中的作用和扮演的角色已经作了非常多的研究［17］，而对于 AMF分泌物 ( 如球

囊霉素) 的研究不如对 AMF本身在生态系统中的功能的研究那样深入和广泛。例如，对球囊霉素的具体

结构尚不清楚，限制了对球囊霉素功能的研究［15］。但近年来随着分子色谱、质谱和电镜技术的发展，人

们对球囊霉素的结构和性质有了初步的认识。Gadkar 和 Rillig 等［18］在 2006 年通过对 AMF 进行离体培养，

然后利用液相色谱 －质谱联用分析方法获得了球囊霉素的基因序列，并对此基因序列进行原始的推测描

述，初步假定球囊霉素是热激蛋白 60 ( heat shock protein 60，HSP60) 的同系物。他们的研究为今后球囊

霉素结构的描述和性质的推测奠定了基础，未来研究学者还可以通过更为精密、更为先进的手段来观测球

囊霉素的结构。
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2 GRSP的分类

因球囊霉素的结构未知并且提取方法有限，目前并不能从土壤中提取出高纯度球囊霉素［9，13，15］。最初

测定球囊霉素方法的步骤为，先用柠檬酸钠从土壤中提取出球囊霉素浸提液，然后采用考马斯亮蓝法

( Bradford) 测定提取液中的球囊霉素含量，或者应用 AMF单克隆抗体 MAb32B11 进行酶联免疫 ( ELISA)

反应测定［9］。依据球囊霉素提取的难易程度和与单克隆抗体 MAb32B11 的反应结果，把球囊霉素分为 2 组

4 类。分别为: ( 1) 总球囊霉素 ( Total glomalin，TG) ; ( 2) 易提取球囊霉素 ( Easily extractable glomalin，

EEG) ; ( 3) 免疫反应球囊霉素 ( Immunoreactive total glomalin，IRTG) ; ( 4 ) 免疫反应易提取球囊霉素

( Immunoreactive easily extractable glomalin，IREEG) ［9，12，14］。这种在高温条件下用柠檬酸钠从土壤中提取球

囊霉素的方法并没有考虑土壤中除球囊霉素外的其它物质是否被破坏 ( 如腐殖酸，土壤细菌产生的热稳

态蛋白) ［19］，由该方法提取的球囊霉素尚不能确定为真正意义上的球囊霉素。因此，Rillig 等［20］建议用球

囊霉素相关土壤蛋白 ( glomalin － related soil protein，GRSP) 代替球囊霉素 ( “Glomalin”) ，表示从土壤中

浸提出并用 Bradford法和 ELASA法所检测到的蛋白质，这样将更好的与土壤中的其它物质进行区分。并

将用 Bradford法测定的总球囊霉素 ( TG) 更改为考马斯亮蓝法检测的土壤蛋白质 ( Bradford － reactive soil

protein，BRSP) 、易提取球囊霉素 ( EEG) 更名为易提取的考马斯亮蓝法检测的土壤蛋白质 ( Easily ex-

tractable BRSP，EE － BRSP) ，而用 ELASA法测定的免疫反应球囊霉素 ( IRTG) 更名为免疫反应土壤蛋白

( Immunoreactive soil protein，IRSP) 、免疫反应易提取球囊霉素 ( IREEG) 更改为免疫反应易提取性土壤

蛋白 ( Easily extracted immunoreactive soil protein，EE － IRSP) ［10］。本文将依旧采取 Wright［11］改进后的命名

以 T － GRSP代替 TG，EE － GRSP代替 EEG进行论述。

3 GRSP的性质以及提取测定方法

3. 1 GRSP的物理化学性质

GRSP通常状态下不溶于水［9］，不易被蛋白酶水解，具有一定的热稳定性，因此在土壤中的性质极为

稳定。早期研究者们用 Wright经典法提取 GRSP时，认为所提取出的蛋白均为 AMF 分泌的球囊霉素，但

经过后续的研究发现，提取出的蛋白中含有来源于非 AMF 的组分，并且对于球囊霉素和 GRSP 的结构也

不清楚。Wright等［14］最先对 GRSP进行了分析，通过聚丙烯凝胶电泳 ( SDS － PAGE) 对来自 AMF菌丝的

蛋白和来自土壤的 GRSP进行了比较，结果表明二者在电泳图中条带基本一致，因此，Wright 认为 GRSP

是一种由 N连接的糖蛋白。之后，Nichols 的研究表明，GRSP 主要由蛋白质和碳水化合物组成［21］，根据

土壤性质的不同 GRSP 中还有含有 Fe3 +、Ca2 +等阳离子［22 － 23］。为了揭示 GRSP 的结构，Gadkar 和 Rill-

ing［18］采用液相色谱—质谱法对一条来自根内球囊菌与单克隆抗体 Mab32B11 发生免疫反应的蛋白条带进

行部分测序。结果发现，该蛋白与热激蛋白 60 ( heat shock protein 60，HSP60) 的 17 个氨基酸序列相似。

然后采取退化性 PCR，从根内球囊菌的 cDNA 文库中分离出一种全长1 773 bp能够编码 HSP60 的 cDNA，

这种蛋白的 N端含有 3 个糖基化位点，C端有一串氨基酸残，由此认为 GRSP是一种糖蛋白，并且为揭示

GRSP的结构第一次提供了直接性的证据。接着 Schindler 等［24］对不同矿质土壤和有机土壤进行核磁共振

和红外光谱分析，其中 GRSP分别占矿质土壤和有机土壤总碳量的 25%和 52%，分析发现 GRSP中含有芳

香烃 ( 42% ～49% ) 、羧基 ( 24% ～ 30% ) 、碳水化合物 ( 4% ～ 16% ) 和低脂肪族和碳 ( 4% ～ 11% ) 。

这些结果表明，GRSP不是典型的糖蛋白而更像是一种腐殖酸。但是因为提取腐殖酸的方法和提取 GRSP
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的方法类似，所以在提取 GRSP时腐殖酸也同时提取了出来，GRSP 的核磁共振谱与腐殖酸的核磁共振谱

相似很有可能是以上的原因所造成的，因此，Schindler的结论有待商榷。

3. 2 GRSP的提取测定方法

想要对 GRSP进行研究和分析，GRSP的提取和测定方法是关键。目前的测定方法一般分为两个步骤，

第一步是先将 GRSP从土壤中提取出来，第二步用不同的测定方法进行分析。目前经常采用的方法为考马

斯亮蓝法 ( Bradford法) 与 AMF单克隆抗体 ( Mab32B11) 酶联免疫 ( ELISA) 反应法［20］。由此可见，在

对 GRSP进行测定时，提取 GRSP是关键步骤，将会对后续测定产生显著的影响结果。GRSP 的提取步骤

为: 称取 0. 25 g土壤，加入 2 ml pH为 8. 0 浓度 50 mmol·L －1的柠檬酸钠溶液在 121℃下浸提 90 min，然后

立即将浸提液在 10 000 r·min －1下离心 6 min 后移走上清液，再加入等体积的浸提液，相同温度下提取

60 min，同样条件下离心并移走上清液，连续浸提直至上清液无色或淡黄色为止，合并上清液而后以备测

定［9］。在此过程中，加入的浸提液的体积、pH值、高温灭菌时间和离心时间均会对浸提产生影响，进而

影响 GRSP的测定结果。Janos等［25］建议在 GRSP的提取过程中应保持加入浸提液的体积相同，高压灭菌

的时间相同以确保实验的准确性。

上述为提取 GRSP的经典方法为总量球囊霉素土壤相关蛋白 ( T － GRSP) 的提取方法，T － GRSP 一

般反映土壤中 GRSP的积累水平。如果需要测定土壤中新生成的球囊霉素含量，易提取球囊霉素相关土壤

蛋白 ( EE － GRSP) 反映了土壤中新生成的 GRSP含量。提取方法与 T － GRSP略有不同，具体为: 称取土

样 0. 25 g，加入 2 ml pH7. 0、浓度 20 mmol·L －1的柠檬酸钠溶液，121 ℃下浸提 30 min，然后立即将浸提

液 4 000 rpm离心 10 min，而后将上清液转移出来以备测定。无论是 T － GRSP，还是 EE － GRSP的测定都

是采用的考马斯亮蓝法，考马斯亮蓝法的测定前提是在提取过程中除了 AMF 产物之外的土壤中的其他蛋

白或者大部分蛋白都被破坏。但 Rosier 等［10］研究发现，考马斯亮蓝法无法区分土壤中的其他非来源于

AMF的物质 ( 如丹宁) ，因此，在对 T － GRSP和 EE － GRSP测定时会产生一定的偏差。

4 GRSP在土壤生态系统中的作用

4. 1 对土壤团聚体的作用

土壤团聚体是土壤结构的基本单元，良好的土壤结构对于植物生长有着重要的作用［26］。土壤团聚体

的数量和稳定性是衡量土壤质量的重要指标，提高土壤团聚体的数量和稳定性有利于维持良好的土壤结

构。土壤团聚体的形成是一个复杂的过程涉及到物理 －化学和生物的因素［27］。物理 －化学过程是黏粒的

絮凝和吸附性阳离子的作用。在物理 －化学过程中土壤团聚体的形成可以概述为: ( 1) 微小的土块或絮

状物与土壤中的有机聚合物在静电引力的作用下或者在多价金属阳离子的作用下形成有机无机聚合物;

( 2) 这些有机无机聚合物通过多价阳离子与腐殖酸的絮凝形成微团聚体 ( ＜ 0. 25 mm) ［28］。生物过程是通

过土壤动物的活动、植物根系和土壤中菌丝对土壤颗粒的缠绕作用以及微生物产生的有机胶结物质进而促

进团聚体形成的过程。在生物过程中土壤团聚体的形成可以概述为: 微团聚体在微生物残体以及菌丝和植

物根系的作用下形成 ( ＞ 0. 25 mm) 的大团聚体［27］。在土壤团聚体形成的过程中，菌根共生体起到了重

要的作用［29］。AM共生体中的植物根系以及 AMF 在土壤中形成的巨大外生菌丝网络可以胶联土壤颗粒，

通过植物根系与菌丝的分泌物将这些土壤颗粒聚集在一起，促进土壤团聚体的形成。其中，土壤团聚体的

形成过程中土壤团聚体的稳定性与胶结物质紧密相关［30］，胶结物质包括无机胶结物质和有机胶结物质。

研究发现，GRSP是一种持久性的有机胶结物质［9］，具有较强的胶结作用，比其他的土壤化合物胶结土壤
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颗粒的能力强 3 ～ 10 倍。因 GRSP是一种性质非常稳定的蛋白［31］，并且对微生物的分解有强烈的抵抗作

用，所以这类蛋白可以保护其他蛋白不被破坏，保护土粒和团聚体结构不被破坏，从而减缓团聚体中不稳

定的碳被分解的速率。GRSP中还有一些金属离子［23］，使得土壤颗粒在这些阳离子的桥键作用下固定到菌

丝表面从而形成较为稳定的土壤大团聚体，还可以增加土壤团聚体表面的疏水性从而提高土壤团聚体的水

稳性［32］，因此，GRSP对土壤团聚体的形成过程和维持团聚体的稳定性特别是对于大团聚体 ( ＞ 0. 25 mm)

起着重要的作用。研究表明，GRSP在自然生态系统中广泛存在［33］，包括森林生态系统，农田生态系统和

草地生态系统等，GRSP在不同生态系统中的含量和对生态系统的贡献也不同。

景航等［34］以黄土高原人工油松林为对象，对其皆伐后恢复的不同植被群落地 ( 幼林地、灌木地、撂

荒地) 0 ～ 20 cm土层的团聚体稳定性和 GRSP 的分布特征进行分析，结果表明，不同恢复措施下团聚体

中 EE － GRSP ( 易提取球囊霉素相关蛋白) 分布趋势与团聚体稳定性一致，并且相比于其他粒径团聚体，

大团聚体 ( ＞ 0. 25 mm) 中 T － GRSP ( 总量球囊霉素相关蛋白) 可以更准确的反映土壤碳库的变化，并

且大团聚体中 GRSP对团聚体稳定性作用更为明显。肖玖军等［35］采用盆栽试验研究接种 AMF 摩西管柄囊

霉 ( Funneliformis mosseae) 和根内根生囊霉 ( Rhizophagus intraradices) 对桑树土壤周围 GRSP 以及土壤团

聚体和其稳定性的影响研究发现，接种根内根生囊霉显著增加土壤大团聚体 ( ＞ 0. 25 mm) 的比例，使团

聚体破坏率 ( Percentage of aggregate destruction，PAD ) 显著降低，并提高了团聚体的平均质量直径

( Mean weight diameter，MWD) 和平均几何直径 ( Geometric mean diameter，GMD) 。T － GRSP 和 EE －

GRSP对团聚体组成表现均为正向显著影响，并且对团聚体形成中起着主要作用的是 EE － GRSP，而 T －

GRSP则是团聚体稳定性的主要影响因素。钟思远等［36］对南亚热带森林中土壤团聚体组成和 GRSP的含量

进行分析表明，南亚热带森林中土壤大团聚体 ( WSA ＞0. 25 mm ) 含量以及 GRSP含量均随着演替的进行而增

加。相关性分析表明，在南亚热带森林，AMF 生物量与其 T － GRSP 含量和 EE － GRSP 占比有显著相关

性; T － GRSP含量、EE － GRSP占比与大团聚体含量具有显著相关性，体现了 GRSP对土壤团聚体的重要

作用。彭思利等［37］通过将不同 AMF接种到中性紫色土中，定量的分析和比较了接种 AMF 后根际、菌根

际和菌丝际土壤的结构变化，结果表明，在接种 3 种不同的 AMF后，EE － GRSP与紫色土中 WSA ＞0. 25 mm、

MWD和 GMD呈显著相关，相关系数为 0. 777，体现了 EE － GRSP在团聚体形成中的贡献。

然而，土壤中的细菌也会分泌一些热稳定的蛋白质［38］，它们和土壤中其他有机质以及矿物吸附剂

( 黏土矿物) 也相互作用，也可能对维持土壤团聚体的稳定性和生态系统的功能起着一定的作用。因为

GRSP不是性质均一的蛋白，包含 AMF 分泌的球囊霉素以及其他蛋白 ( 比如细菌和植物根系分泌的蛋

白) ，所以这些非球囊霉素的蛋白有可能为土壤细菌所产生，也可能对土壤团聚体的形成和维持土壤团聚

体的稳定性起到重要的作用，但目前没有这方面的研究来证实这项猜测。因此，可以对 GRSP 中非 AMF

的蛋白对土壤团聚体的作用进行探究，从而进一步证实 AMF分泌的球囊霉素对土壤团聚体的作用，或者

提出新的假说用来完善已有的结论。

4. 2 对土壤有机碳库的贡献

土壤有机质是一种分布在土壤中自然来源 ( 非其它生物的组成部分) 的有机物质，是土壤中生物吸

收养分的重要来源［39］。土壤有机碳作为土壤有机质的重要组成部分，来源较为广泛，包括植物来源和土

壤食物网来源，包括土壤动物、真菌、原生生物和原核微生物［40］。菌根共生体即存在植物部分又存在真

菌部分，其对土壤有机碳的贡献不可忽视。在菌根共生体中，由于菌根真菌无法进行光合作用，需要从宿

主植物获取碳水化合物来满足自身生长发育的需要。在这个过程中，菌根真菌不仅把宿主植物的碳源进行
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了固定，并且将碳源转移到土壤中。虽然不同的菌根真菌从宿主植物获得碳源量差异较大，从 4% ～

26%［41 － 42］，但菌根真菌将碳源以生物量和分泌物的形式固定在了土壤生态系统中并起到了重要的碳汇功

能［17］。菌根真菌的碳汇一般包括两个部分: 菌根真菌的生物量和菌根真菌在土壤中的分泌物。根据植物

类群以及对菌根的形态解剖结构特征，将菌根真菌分为外生菌根、丛枝菌根等七类［43］。目前全世界发现

了有7 750多种外生菌根真菌和 200 多种丛枝菌根真菌 ( AMF) ［44］，并且对丛枝菌根真菌进行较多的研究。

因此，下文将较多的以 AMF为例来说明菌根真菌对土壤有机碳库的贡献。菌根真菌的生物量一般由孢子、

子实体、菌丝体、丛枝、泡囊和菌根组成。在 AM 共生体中，AMF 会在共生体内产生内生菌丝，在共生

体外产生外生菌丝［45］。目前对 AMF生物量的测算一般限于 AM共生体外的外生菌丝的这些结构，而对于

AM共生体内的内生菌丝、丛枝和泡囊和在土壤中散落的孢子这部分生物量缺乏测算手段和研究。菌根真

菌的生物量在不同的生态系统中差异较大，但其对土壤有机碳的贡献不可忽视。

AMF的分泌物对碳汇具有重要的贡献，其中 GRSP 对土壤有机碳库的贡献不可忽视［23］。LoveLock

等［46］对哥斯达黎加热带雨林的 0 ～ 10 cm土壤中的 GRSP含量进行估算，结果表明表层土壤中 GRSP 平均

含量为 3. 94 mg·cm －3 ( 1. 45 Mg ( C) ·hm －2 ) ，占土壤总碳量的 3. 2%，总氮含量的 5%。权常欣等［47］对

广东省 164 个代表性森林样地土壤中 GRSP的含量进行分析发现，森林 0 ～ 10 cm土层中 T － GRSP的质量

分数为 3. 26 g·kg －1，EE － GRSP质量分数为 1. 11 g·kg －1，GRSP 与土壤有机碳含量、阳离子交换量呈显

著的正相关关系，并且 GRSP对广东省森林土壤的有机碳的绝对贡献率为 2. 3%，这与 LoveLock 计算的结

果相似。Wright等［9］的研究表明，土壤有机碳的含量与 GRSP的含量有明显的正相关。唐宏亮等［48］对 4 种

土地利用方式 ( 农田、人工草地、果园、撂荒地) 中 GRSP在不同土层中分布的研究发现，在河北省中部

潮土中 T － GRSP的含量为 1. 41 ～ 3. 18 mg·g －1，占土壤有机碳的 6. 98% ～ 31. 34%，除了撂荒地外 GRSP

的含量随着土壤深度的增加表现出降低的趋势，并且土壤中 GRSP 的含量与土壤有机碳的含量呈负相关。

这个结果表明了 GRSP为土壤中的重要碳库，但 GRSP与土壤有机碳的关系与 Wright等［9］的结论相悖，可

能是因为唐宏亮研究的 4 种利用方式的土壤都为同一土壤类型，不能代表 GRSP在土壤中的普遍含量，而

Wright等［9］的研究涉及了 12 种不同类型的土壤具有较广泛的代表性。阙弘等［49］也做了类似的研究，通过

对 5 种不同利用方式土壤中不同土层的 GRSP 含量的分析发现，土壤中 T － GRSP 的含量为 1. 96 ～

3. 12 mg·g －1，占土壤有机碳的 12. 5% ～ 29. 0%，并且 T － GRSP 的含量与土壤有机碳含量呈极显著正相

关。王诚煜等［50］对内蒙古中北部的半干旱区土壤中的 GRSP 的分布进行研究发现，研究区域的 T － GRSP

的平均含量为 1. 44 mg·g －1，占有机碳平均值的 12. 86%，并且 GRSP 与有机碳呈显著正相关。贺学礼

等［51］对内蒙古河北两省的农牧交错带沙棘集中分布区的 3 块典型样地 0 ～ 50 cm 土层中 GRSP 的空间分布

以及与土壤因子的关系进行分析发现，3 块样地 T － GRSP 占有机碳的比例分别为 27. 9%，15. 0% 和

21. 5%。综上所述，GRSP作为土壤有机碳库重要的组成部分并且在中不同生态系统土壤中含量存在差

异，其含量与土壤类型、土地利用方式、植被类型以及 AMF 的长势等因素密切相关。研究表明，GRSP

在土壤中的周转时间较长，可达 6 ～ 42 年［23］，使得 GRSP 作为土壤中有机碳的重要来源的同时又保持了

土壤有机碳库的稳定性。

4. 3 对植物抗逆性的调控作用

干旱、盐分胁迫和极端温度等非生物胁迫导致了土壤退化，并对农业造成严重威胁，非生物胁迫已经

成为全球作物产量损失的主要原因［52］。土壤中的一些有益微生物，特别是细菌和真菌，可以克服不利影

响并改善不良环境胁迫下的植物的机能［53］。其中，AMF可以通过增强对矿质盐分的吸收和增加对生物和
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非生物胁迫的耐受性，来改善植物的生长和生理状况［54 － 55］。从机制上来说，在 AM 共生体中，植物对 P、

Zn等矿质营养的需求量较大，对 N的需求量较少，这导致更多的有机 C从植物体运移到了 AMF中［56 － 58］，

进而促进菌丝的发育和产生更多的 GRSP。因环境胁迫产生的更多 GRSP 将会帮助土壤生态系统增强对不

良环境的抵抗力。目前已有研究证明，植物对胁迫的响应会伴随着土壤中 GRSP水平的增加而增强，这可

能是因为增加了 AMF丰度［59］。贺学礼等［60］研究在水分胁迫条件下，接种 AMF提高了民勤绢蒿菌根侵染

率和生物量，增加了植株中的全 P含量。叶佳舒等［61］在研究 AMF在干旱胁迫下对紫花苜蓿生长和土壤水

稳性团聚体影响时发现，干旱胁迫下 AMF通过改善植物对矿质营养 ( 比如磷) 的吸收，通过调节植物体

内渗透物质 ( 如脯氨酸的增多) 等机制来增强植物的抗旱性，这与贺学礼等［60］、Clark 和 Zeto［54］的结论

基本一致，说明了在植物受到不良的非生物胁迫时，AMF 可以通过 AM 共生体中植物根系对土壤水分和

矿质营养的吸收，间接改善植物体内物质代谢增加可以抵御不良环境的物质 ( 如可溶性糖，氨基酸，可

溶性蛋白质等) 以及产生 GRSP来提高土壤抵抗力稳定性。

4. 4 对土壤重金属污染修复的作用

随着工业的快速发展，我国面临着严重的环境污染问题，包括空气污染、水污染和土壤污染。土壤污

染近年来被逐渐的重视起来，其中，土壤重金属污染因直接影响人类健康，成为日益严峻的环境问题，已

经成为学者关注的重点［62］。重金属主要指汞、铬、铅、镉、铜、锌、砷和非金属氟［63］。传统的修复方法

一般包括物理修复、化学修复和工程修复。但传统的修复方法存在成本高、破坏土体和引入修复剂，而造

成二次污染等一系列问题; 生物修复作为一种比较温和的修复土壤重金属的方式，逐渐被人们研究和重

视。生物修复包括植物修复和微生物修复，其中，植物修复研究虽然可以利用特定植物的超富集吸附重金

属，但这些特定植物一般生长缓慢、生物量低，从而导致修复时间长，修复缓慢［64］; 微生物修复也存在

上述的问题。植物与微生物联合修复可能会提高修复效率，并且微生物的分泌物可以发挥改变重金属离子

价态和固定重金属的作用，以达到保护植物和修复土壤的目标。AM 作为一种广泛分布在植物 －微生物中

的共生体，具有调节植株对重金属吸附和转运的重要作用［65］，进而降低重金属在土壤的含量，以达到土

壤修复的目的。例如，AMF细胞壁的组成中含有游离的氨基、羧基和羟基等，是 AM 共生体中 Cu2 +的结

合位点［66］。蛋白质可以与 Cu2 +等金属结合，作为细胞壁外结合金属元素的主要成分［67］。因此，GRSP 作

为一种在土壤中提取的 AMF相关蛋白，将在修复重金属污染的土壤中起到重要作用。

研究表明，GRSP可以固定不同重金属，降低它们在生态系统中对土壤生物和植物的毒害作用以及潜

在毒性［40］。González － Chávez等［68］研究英国德文康索尔矿山受金属污染土壤中 GRSP 时发现，在提取的

T － GRSP、IRSP、EE － IRSP中，均检测到了重金属离子，并且每克 GRSP中的重金属的含量分别为 1. 6 ～

4. 3 mg Cu，0. 02 ～ 0. 08 mg Cd以及 0. 62 ～ 1. 12 mg Pb。Cornejo等［69］通过对受冶铜厂影响的地中海生态系

统中土壤的 GRSP与 Cu的关系研究发现，在植物和根际区域中，GRSP 的含量为 6. 6 ～ 36. 8 mg·g －1，Cu

的总量为 62 ～ 831 mg·kg －1，GRSP 结合铜的范围为 3. 76 ～ 89. 0 mg·g －1，占土壤总铜量的 1. 44% ～

27. 5%。上述研究表明，GRSP与土壤中的重金属离子发生螯合作用，可以对土壤中潜在的重金属元素进

行固定，为植物 －微生物修复土壤技术提供了思路。

5 存在问题和挑战

早期对球囊霉素研究认为用 Wright等［9］经典方法从土壤中浸提的产物在经过考马斯亮蓝法和单克隆

抗体酶联免疫法两重测定后的物质应该是球囊霉素，但用 Wright 经典方法从土壤中提取出的物质中仍有
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非 AMF来源的物质 ( 如腐殖酸等) 与上述的两种测定方法均可发生反应，从而干扰对球囊霉素的测定。

因此，考马斯亮蓝法和单克隆抗体酶联免疫法不是测定球囊霉素的专一性方法，而早期的研究者所进行的

研究应该为球囊霉素和土壤中的其他有机物所共同表现出来的功能，目前仍然没有特定的方法在不受其他

物质干扰下来对球囊霉素进行定量分析，这就引起了现在对球囊霉素命名混乱的现象。最近有研究认为，

将球囊霉素改名为 GRSP的描述也不准确，提议将这种用Wright经典法所提取出来的物质应该命名为柠檬

酸盐提取土壤蛋白［40］，但提取球囊霉素的过程中提取剂并非柠檬酸钠一种，而且柠檬酸钠也并不是提取

率最高的试剂，这种命名方法并不恰当。在目前开展的研究中，人们假定了 GRSP 与 AMF 之间的关系，

认为 GRSP的产量与 AMF的丰度相关，将检测到的 GRSP浓度归因于 AMF的菌丝长度或 AMF 孢子密度，

但实际上有大量试验表明，GRSP浓度与 AMF丰度完全不相关［70 － 71］。这可能是 GRSP中的非 AMF来源的

物质所造成的影响，因为 GRSP中 AMF产物的比例与非 AMF产物的比例并不清楚，二者对 GRSP的贡献

也是未知，所以并不能说明 GRSP浓度与 AMF的丰度之间没有显著的相关关系［40］。已经报道的 GRSP 在

生态系统中的功能包括对土壤团聚作用、植物抗逆性和土壤污染修复等，其发挥的作用是否来源于 GRSP

中的非 AMF来源的蛋白，目前还未证实。前文中提到，植物根系中会产生蛋白，并且土壤中一些细菌能

分泌热稳定蛋白，那么 GRSP在维持土壤团聚体和碳库稳定性中的作用是否与 GRSP 中非 AMF 来源的成

份相关，目前并不确定。但 Wright经典法的提取条件很为严苛 ( 高温高压下的连续提取) ，不耐热的蛋白

会被破坏，因此，GRSP中非 AMF的成分可能含量较少，所以这些细菌所分泌的热稳定蛋白可能是 GRSP

中非 AMF来源的贡献者，但作用可能不显著。在对 GRSP 进行研究时，不应将其视为性质单一物质，而

应该作为一种混合物。GRSP作为一种用提取方法命名的物质，本身就存在一些不确定性。球囊霉素的具

体产生过程是未知的，球囊霉素是 AMF主动分泌进入土壤中还是 AMF死亡后菌丝裂解释放到土壤中，以

及 AMF是否会通过胞外酶的作用将球囊霉素在体外进一步转化这些过程尚不清楚［40］，但 AMF 自身生长

以及产生分泌物所需营养物质 ( C、N 等) 来源于其宿主植物是确定的。综上所述，关于球囊霉素与

GRSP的研究存在许多不明确的地方，但是正因为存在这些问题，才值得我们对以上的各个方向进行深入

的研究和探讨。

6 展望

球囊霉素的提取技术仍然是限制发展的最大瓶颈，未来可以寻找更加合适的专一性测定方法。随着计

算机技术的发展，现代仪器以及分子生物学技术发展更新速度非常快，越来越多的高分辨率精密仪器和分

子生物学技术被研制出来，精密仪器比如傅里叶变换离子回旋共振质谱仪 ( FI － ICR － MS) ［72］、核磁共振
( NMR) 以及扫描电子显微镜 ( SEM) 等［73］，分子生物学技术比如单分子实时 DNA测序技术，稳定性同

位素测序以及纳米二次离子质谱技术等［74］，可以通过这些技术手段来对 AMF更加精准的分类，对球囊霉

素的微观结构进行观测以及推测蛋白质的结构。如果可以对 AMF 进行离体纯培养，排除土壤中其他物质

对球囊霉素的干扰，将会极大的降低对球囊霉素的研究难度，为球囊霉素在生态系统中的作用提供直接性

的证据，从而为进一步促进将球囊霉素作为土壤有机质中的常规分析指标提供科学依据。
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