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　　摘　要：菌根菌以其与宿主植物的密切共生关系和生态学意义已成为今天生物科学研究的
热点之一，对其生物量的准确定量也一直是人们研究的方向，但由于菌根菌的特殊生态型，人们
对其生物量的研究仍然处在探索阶段。现对关于菌根菌生物量研究的意义和常用的测定方法进
行阐述和分析，以求为外生菌根菌的生物量定量方法的选择运用提供科学参考。
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　　森林作为强大的能源库，关系到地球生物圈的承
载力，人们在对森林生态系统中林木资源和园艺作物
相关研究的同时，还应注重对系统中生物之间关系的
研究。现在菌根菌类微生物在森林生态系统和园艺作
物栽培中的作用、功能和影响已成为人们研究的对象。
菌根（Ｍｙｃｒｏｒｒｈｉｚａ）是指真菌与植物根系建立的具有共
生关系的菌－根共生体（Ｓｙｍｂｉｏｓｉｓ），植物根系被菌类包
围，并在土壤中形成网络，这些与根系相结合的菌类称
为菌根菌（Ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ　ｆｕｎｇｉ）［１－２］。外生菌根也是菌根
的一种，即具有菌鞘、哈氏网的构造以及菌丝不进入细
胞内等特征的菌根，形成外生菌根的真菌为外生菌根
菌。ＶＡ 菌根则是球囊霉目（Ｇｌｏｍａｌｅｓ）真菌与植物形
成的共生体，因共生真菌能进入到植物根的皮层细胞
内，在根细胞间或细胞内形成特征性的构造即泡囊
（Ｖｅｓｉｃｌｅ）和丛枝（Ａｒｂｕｓｃｕｌｅ），故而被称为 ＶＡ 菌根
（Ｖｅｓｉｃｕｌａｒ　Ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ　Ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ，ＶＡＭ）；近年来研究
发现，巨囊霉亚目（Ｇｉｇａｓｐｏｒｉｎｅａｅ）的真菌与植物形成共
生时根内不形成泡囊，但丛枝却是这类共生体共有的
特征，因而把这类共生体统称为丛枝菌根（Ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ
Ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ，ＡＭ），能形成ＶＡ 菌根的真菌则称为ＶＡ
菌 根 菌 （Ｖｅｓｉｃｕｌａｒ　Ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ　Ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ　Ｆｕｎｇｉ，
ＶＡＭＦ）或丛枝菌根菌（Ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ　Ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ　Ｆｕｎｇｉ，
ＡＭＦ）［３］。菌根菌在培育森林树木以及抵抗和延缓森
林衰退等方面已经受到人们的关注［３－４］，尤其外生菌根
菌成为现在研究的热点之一。我国对菌根菌资源的研
究比较晚，现在还不成体系，但最近对于菌根菌相关的
资源调查也有不少报道。在调查中人们大多注重对菌
根菌种类和生态分布等方面的研究，孰不知菌根菌不

仅是森林树木的重要共生菌，对植物的生长起到了重
要的调节作用；从生态系统物质循环的角度来看，它也
具有很高的研究价值，已经被人们认为是森林生态系
统中重要的碳库。对外生菌根菌做生物量的定量不只
可以揭示碳素循环中菌根菌作用，还能对土壤、气候、
水分、光照、大气等生态环境因子的状况进行反映，而
在园艺学中研究菌根菌的生物量也能对其与园艺作物

的关系进行相应的反映。现对菌根菌的生物量主要的
测定方法进行阐述，并对影响菌根菌生物量测定的因
素做以总结，以期为菌根菌的研究提供参考。

１　测定菌根真菌生物量方法的比较
现在人类已经有许多种对真菌生物量的测定方

法，大致分为：计数法、成分分析法（其中包括细胞成分
分析法、细胞壁成分分析法、细胞质组成成分分析法
等）；此外还有生物量－碳、生物量－氮、生物量－磷、生物
量－硫、底物诱导、热释放等方法［５］。菌根菌属共生菌，
将其完整地分离观察和进行培养基离体培养比较困难

且不能反映其在自然环境中的生物量积累。测定外生
菌 根菌生物量的方法 普遍还是采用 Ｈａｒｌｅｙ和
ＭｃＧｒｅａｄｙ的方法。随着研究手段的进步，麦角甾醇分
析法、磷脂分析法、几丁质分析法以及ＤＮＡ和ＲＮＡ
分析法等也被用于测定菌根菌的生物量，Ｒｅｎｓｋｅ等［６］

通过利用ＰＬＦＡ方法研究了土壤群落中菌根真菌菌丝
体和细菌之间的相互关系，也对外生菌根真菌的生物
量做了计算。
１．１　ＦＳＡ法的特点

Ｈａｒｌｅｙ和 ＭｃＧｒｅａｄｙ的方法测定外生菌根中共生
菌的含有率仍然是人们普遍采用的测定菌根菌生物量

的方法，即称量所剥离山毛榉（Ｆａｇｕｓｓｙｌｖａｔｉｃａ）菌根的
菌鞘，求得的值为４０％。但这只不过是对一个植物种，
用一种方法所求得的值。对此方法的准确度许多学者
也有不同的看法并进行了研讨。外生菌根中的共生菌
含有率和测定方法、植物的种类以及发育阶段等均有
着密切的联系，也因共生菌的菌种等因素而异。２００７
年日本学者木下晃彦为了证明不同树种其外生菌根的
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ＦＳＡ的也不同，以日本的亚寒带到温带的针叶树种（１
科４属６种）和阔叶树种（２科３属７种）为研究对象，
测定结果显示针叶树种的ＦＳＡ平均值为（２３．２±
０．６）％，阔叶树的为（２６．４±０．５），明显高于针叶树种。
另一方面，针叶树种在近亲种之间显示的ＦＳＡ值较为
接近。而阔叶树中近缘种之间则出现了明显差异
（Ｏｎｅ－ｗａｙ　ＡＮＯＶＡ，Ｐ＜０．００１）［７］。阔叶树ＦＳＡ值之
所以大于针叶树，是由于针叶树菌根半径和菌鞘厚度
都较阔叶树的大，但就针叶树和阔叶树的菌鞘厚度比
较而言，远达不到二者菌根半径相差的程度（菌鞘厚度
比例与菌根半径比值相比较）。就针叶树而言，主要是
菌根半径决定了ＦＳＡ值（ＦＳＡ值与菌根半径成反比，
菌根半径愈大，ＦＳＡ值愈小）。阔叶树的ＦＳＡ则取决
于菌鞘厚度，即菌鞘越厚，ＦＳＡ就越大。由此阐明了菌
根菌含有率因树种而异，即针叶树和阔叶树树种之间
的不同是影响ＦＳＡ的主要因素之一。选用代表树种
针叶树种中日本冷杉（Ａｂｉｅｓ　ｆｉｒｍａ）、赤松（Ｐｉｎｕｓ
ｄｅｎｓｉｆｌｏｒａ）和阔叶树种中的山毛榉（Ｆａｇｕｓ　ｃｒｅｎａｔａ）、枹
栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ　ｓｅｒｒａｔａ）。通过比较可以看出，日本冷杉
（Ａｂｉｅｓ　ｆｉｒｍａ）和枹栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ　ｓｅｒｒａｔａ）的成年树的
ＦＳＡ值明显高于其实生苗。赤松（Ｐｉｎｕｓ　ｄｅｎｓｉｆｌｏｒａ）及
山毛榉（Ｆａｇｕｓ　ｃｒｅｎａｔａ）成年树ＦＳＡ值分别是（２４．６±
１．３）％和（２４．７±１．９）％，而此二者实生苗的ＦＳＡ值分
别为（２５．５±２．１）％、（２７．８±１．４）％，从２个树种的成
年树和实生苗ＦＳＡ值中能看到成年树和实生苗的菌
根共生菌含有率差异显著（Ｔ－ｔｅｓｔ，Ｐ＜０．０５），对于日本
冷杉（Ａｂｉｅｓ　ｆｉｒｍａ）和枹栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ　ｓｅｒｒａｔａ）而言，ＦＳＡ
值是随树龄的增加而增加的，而菌鞘厚度的增加应该
是与共生菌的菌种和菌种数的变化密切相关，这同样
也是今后的研究课题。
哈氏网（Ｈａｒｔｉｇ　ｎｅｔ）［８］也是完整的外生菌根菌的

重要菌丝构造，它是在菌根的细胞间隙中形成的，因为
数量极少，很容易被忽视，再加上研究方法比较困难等
原因，故而至今也没有对其有定量的评价。而了解哈
氏网的菌丝在针叶树种和阔叶树种根内侵入程度的不

同，也是关于针叶树种和阔叶树种菌根共生菌含有率
的不同有意义的问题。就此，木下晃彦把从野外采集
到的赤松和山毛榉的菌根每个都按照求ＦＳＡ值同样
的方法，先制成纵剖面切片，然后求得哈氏网占纵剖面
的面积比例。赤松的哈氏网是由有表皮细胞层和内侧
皮层细胞层这样的２层细胞层组成，而山毛榉仅由１
层表皮细胞层构成。赤松和山毛榉的哈氏网占菌根纵
剖面的面积比例呈现出显著差异。同时赤松和山毛榉
的菌鞘与哈氏网的面积比例分别为５．１∶１和５．０∶１，说
明哈氏网这一结构对于共生菌含有率的测定也是决不

可忽视的。
过去，在生态系统水平上的菌根的共生菌生物量

是将所求得的单一树种中单一的共生菌种含有率

（Ｈａｒｌｅｙ和 ＭｃＧｒｅａｄｙ（１９５２）的０．４最为普遍）乘以菌
根量而得到的。这样的数值即便是以一个林段为调查
研究对象，也无法真实地反映菌根菌种的多样性和共

生形态形式的多样性。日本学者把仅用优势共生菌种
的含有率得到的共生菌生物量跟用所得到的存在的全

形态种含有率算出的共生菌生物量进行了比较。
木下晃彦从冷山林的１２ｃｍ矿质土壤中采到重量

为１０４．７ｇ／ｍ２ 的菌根，并将其分类成１７个形态类型。
其中土生空团菌（Ｃｅｎｏｃｏｃｃｕｍ　ｇｅｏｐｈｉｌｕｍ）的菌根片屑
所占重量比为６８．１％，各类型的ＦＳＡ值在７．３％～
２９．１％的范围。土生空团菌（Ｃｅｎｏｃｏｃｃｕｍ　ｇｅｏｐｈｉｌｕｍ）
的菌根ＦＳＡ值为２０．４％［７］，进一步说明假设菌鞘的比
重同菌根中心部分的相同，用占优势的土生空团菌
（Ｃｅｎｏｃｏｃｃｕｍ　ｇｅｏｐｈｉｌｕｍ）的菌根ＦＳＡ值，从全部菌根
重量中求得形成菌根菌鞘的共生菌单位面积的平均生

物量为２１．３６ｇ／ｍ２。另一方面，用各种形态类型的
ＦＳＡ值求得共生菌生物量为２１．７５ｇ／ｍ２，从而可以明
确，在以土生空团菌（Ｃｅｎｏｃｏｃｃｕｍ　ｇｅｏｐｈｉｌｕｍ）为优势共
生菌种的森林中所求得的生物量与由土生空团菌

（Ｃｅｎｏｃｏｃｃｕｍ　ｇｅｏｐｈｉｌｕｍ）的菌根ＦＳＡ值求得的大体
相同。
将ＦＳＡ值换算成生物量，以赤松褐环乳牛肝菌

（Ｓｕｉｌｌｕｓ　ｌｕｔｅｕｓ）菌根为例［９］，用所求求菌鞘对菌根片屑
的重量比和ＦＳＡ值乘以１．４９，就可以推定出生物量的
基本重量了。接着求出称量后的褐环乳牛肝菌
（Ｓｕｉｌｌｕｓ　ｌｕｔｅｕｓ（Ｌ．Ｆｒ．）Ｇｒａｙ）菌鞘和菌丝垫中麦角甾
醇的含量，就得到了麦角甾醇对共生菌生物量的换算
系数了。其次，求出实际菌根和中心植物组织中的麦
角甾醇含量，用换算系数算出各个共生菌的生物量比
例。从菌根片屑所有共生菌生物量中减去中心植物组
织的所得即为菌鞘中菌类生物量，这个值与基本重量
值大体一致。根据菌根中心组织中麦角甾醇含量而求
得的生物量与由哈氏网面积比例求得的差异很大，可
能是因为前者中含有了除共生菌以外的其它内生真菌

的值，也可能是起初求哈氏网面积的方法本身有问题，
这也是将来要研究讨论的课题。
１．２　计数法特点
培养计数法是人们最初用来研究土壤中微生物

的，包括稀释平板法和最大或然计数法都是仅仅能够
测定在普通培养条件下能够快速生长繁殖形成具有某

种特征相菌落的土壤微生物，而恰恰外生菌根菌培养
条件是不容易建立的，只此一点即不适用。
直接镜检计数法是通过显微镜直接进行观察计数

的方法，但由于外生菌根菌菌丝与宿主植物形成了特
殊的联合体，这样其与宿主植物根系的分离就比较困
难，而且使用该方法受土壤矿质、有机质、染色方法等
干扰和影响，加之无法对生长较快的微生物进行测定，
尤其要求测定者对菌丝体有丰富的分辨和判断经验，
费时、费力，需要进一步研究和改进。
此外采用涂片法、琼脂薄片法［１０－１１］、微孔膜过滤

法［１２］等虽在测定土壤微生物生物量时得到应用，也有
人尝试将其应用于外生菌根菌的生物量测定上，但因
这些方法都要涉及到分散、染色等操作，在菌根菌生物
量测定中均达不到理想的效果。
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１．３　成分分析法特点
对菌根菌进行生物量测定也常采用成分分析的方

法，例如：麦角甾醇［１３－１８］、磷脂、几丁质等分析方法，由
于在野外土壤中存在着各种各样的微生物类群，所以
对于测定菌根菌的生物量相当困难，而麦角甾醇是真
菌微生物细胞膜所特有的物质，比起用其它的指标物
质定量方法又比较容易，所以在对真菌的生物量进行
测定时，通常被用来作为指标物质。但是在野外植物
群落中又不仅有外生菌根菌存在，同时必定还存在其
它形形色色的真菌菌种。这样用麦角甾醇分析法测定
生物量仍然是很困难的。日本学者藤吉正明曾用改进
的方法对ＶＡ 菌根菌生物量进行研究。首先，将宿主
植物接种上ＶＡ 菌根菌，使它们在培养钵里形成ＶＡ
菌根，进行培养试验，求出ＶＡ 菌根菌菌丝体中平均麦
角甾醇含量。接着求出由根内和土壤中的麦角甾醇含
量求出ＶＡ 菌根菌生物量和其在根内外所形成的生物
量的比值。再用培养试验中所求得的菌丝体平均麦角
甾醇含量，结合野外植物群落内植物根内的麦角甾醇
量，就求出了根内的ＶＡ 菌根菌的生物量，然后进一步
根据试验培养中得到的根内外形成的生物量比例，就
可推算出根外土壤中的ＶＡ 菌根菌的生物量。藤吉正
明为研究磷对 ＶＡ 菌根菌的生物量影响，对鸡眼草
（Ｋｕｍｍｅｒｏｗｉａ　ｓｔｒｉａｔａ）和 ＶＡ 菌 根 菌 （Ｇｉｇａｓｐｏｒａ
ｍａｒｇａｒｉｔａ）分别在加入不同磷的土壤中进行培养，并
根据产生的麦角甾醇的量对ＶＡ 菌根菌的生物量进行
定量。同时又用豆科植物（Ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｅ）中的鸡眼草
（Ｋｕｍｍｅｒｏｗｉａ　ｓｔｒｉａｔａ）、紫云英（Ａｓｔｒａｇａｌｕｓ　ｓｉｎｉｃｕｓ）、红
车轴 草 （Ｔｒｉｆｏｌｉｕｍ　ｐｒａｔｅｎｓｅ）、窄 叶 野 豌 豆 （Ｖｉｃｉａ
ａｎｇｕｓｔｉｆｏｌｉａ）和 ＶＡ 菌根菌（Ｇｉｇａｓｐｏｒａ　ｍａｒｇａｒｉｔａ）在
含有不同浓度梯度磷的土壤中进行栽培试验，栽培结
束时测定以上各种植物根内的ＶＡ 菌根菌感染率，研
究ＶＡ 菌根对磷的反应。２个试验结果表明，在栽培
鸡眼草的低浓度磷土壤中（单位土壤中的磷含量为
０．０１～１ｍｇ／ｋｇ），未见与鸡眼草共生的ＶＡ 菌根菌麦
角甾醇量有明显变化，而施有高浓度磷土壤中（单位土
壤中的磷含量为５～１０ｍｇ／ｋｇ）的则呈现减少的状况。
在显微镜下观察根内ＶＡ 菌根菌感染率，也得到了同
样的结果。却没发现根外土壤中麦角甾醇量因施入磷
量的多少而变化。无法确认因为施入了不同量的磷对
测量菌丝长度产生显著差异。在高浓度磷的条件下
（单位土壤中的磷含量为５～１０ｍｇ／ｋｇ），根外土壤中
麦角甾醇对根内的绝对量比值变大，在低磷条件下（单
位土壤中的磷含量为０．０１～１ｍｇ／ｋｇ）变化幅度稳定
在比较狭窄的范围内。而紫云英、红车轴草、窄叶野豌
豆即使是在磷浓度高的土壤中（单位土壤中的磷含量
为１０ｍｇ／ｋｇ），也未见ＶＡ 菌根菌感染率的变化。通
常在没有进行施肥的野外植物群落的土壤中磷的浓度

是很低的，从而野外植物群落中植物根内外的ＶＡ 菌
根菌生物量比也被认为基本不受土壤中磷浓度的影响

而保持大体一定。藤吉正明的这种方法也可在外生菌
根菌的生物量测定中进行尝试［１９］。而对于不同种类

的真菌以及不同生长时期，其细胞麦角甾醇量的变化，
菌类死亡后胞内麦角甾醇能否被很快分解，麦角甾醇
快速定量提取和测定方法及其影响和技术问题等也是

今后要研究的内容。
几丁质是真菌细胞壁常见的组成成分，也曾被作

为真菌生物量的指标，但该物质在土壤和环境中分解
的速度较慢，易残留于土壤中［２０－２５］，故土壤微生物生物
量中的该物质含量比纯培养条件下的高［１５，２６－２７］。这些
成分的测定虽不能很准确地对生物量进行反映，但对
于研究微生物在土壤碳素及氮素等循环中的地位和作

用还是很有帮助的［２８－２９］。
对于三磷酸腺苷（ＡＴＰ）作为土壤微生物生物量的

指标的研究已有不少人进行过，但也存在着不少争议，
Ｇｒｅａｖｅｓ等发现微生物生物量ＡＴＰ含量虽因其群落结
构和活性而变化，但还有研究表明土壤微生物生物量
碳与ＡＴＰ含量间存在着极显著的线性关系，单位重量
的土壤微生物生物量碳（Ｂｃ）含量为１１ #ｍｏｌ／ｇ的
ＡＴＰ，说明ＡＴＰ 含量也能够反映土壤微生物的生物
量。对此还需要进一步研究验证，才有望应用到对外
生菌根菌生物量的测定研究中。
１．４　ＰＬＦＡ法特点
通过测量总菌丝长度或者通过测定诸如麦角甾醇

和几丁质等具有专一性的菌种生物指标含量而获得的

菌根菌生物量，因为根系土壤中还含有除菌根菌以外
的多种真菌，所以很多方法是将真菌群落作为整体来
测得生物量的，并不能作为特定菌种测定的方法。基
于土壤总ＤＮＡ提取以及采用基因作为生物指标的分
子方法，使从环境中直接获得菌丝体鉴定、测定成为可
能，Ｒｅｎｓｋｅ等用ＰＬＦＡ方法，研究了土壤群落中菌根
菌菌丝体与细菌之间的关系，计算外生菌根菌生物量。
用３种分子技术进行对比，已选出最可靠的测定土壤
中单一菌种的生物量，土壤中２种外生菌根菌种
（Ｓｕｉｌｌｕｓ　ｂｏｖｉｎｕｓ　ａｎｄ　Ｐａｘｉｌｌｕｓ　ｉｎｖｏｌｕｔｕｓ）的基质外菌丝
体的增长率有变性梯度凝胶电泳监测技术、克隆技术
及实时定量ＰＣＲ　３个手段来监测外生菌根菌的菌丝，
获得的结果与通过菌丝长度测定以及ＰＬＦＡ分析所得
的结果进行比较，分子方法在有其它菌种存在，及谁分
别对于菌种鉴定在相对量化上显示出了一致的结果，
每克土壤中目标ＤＮＡ的量被用来量化地比较土壤样
品，在一个含有更多菌种的复杂环境下检测出Ｓ．
ｂｏｖｉｎｕｓ　ＤＮＡ量的增加以及Ｐ．ｉｎｖｏｌｕｔｕｓ　ＤＮＡ量的减
少，这项研究证明了分子方法可以作为检测单个菌种
的外生菌根菌生物量的工具［６］。

２　结语
外生菌根菌是土壤群落中的重要组成，它们与宿

主植物有着密切的联系，人们对外生菌根菌的研究也
刚刚开始，有许多问题亟待解决和揭示。对外生菌根
菌生物量进行准确定量和研究可以反映其在生态系统

中物质循环的重要地位。同时又能从量化的方面揭示
出外生菌根菌与宿主植物的种种关系，这关系到整个
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生态系统的资源和可持续发展的大问题。测定土壤微
生物生物量的方法被提出了许多，但如何将它们应用
到外生菌根菌的生物量测定中还需要大家一齐探讨、
研究，相信经过不断地锐意进取，一定会有新的突破。
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