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出色的开拓者—地衣，征服了最极端的环境。高山山峰的岩石，被浪花冲刷

的岩石海岸，几乎没有冷却的熔岩流，热带森林的树枝，房屋的瓦片，我们古老

建筑的石头，都可以任它们生长！我们星球上的地衣代表了巨大的生物多样性，

有近 20000个物种。除了形状和颜色的多样性外，地衣对极端条件的耐受能力也

引起了科学家们持续的兴趣。



1.地衣，地表上缤纷多样的植物

图 1. 一些常见的地衣。图片内容：名字、地衣体的特征、地衣体与基质之间的关系。

[图片来源： © J. Asta] （注，地衣仅给出了对应属的中文）

地衣通常不太起眼。但在高海拔地区或沿海地区这样地衣生长旺盛的环境中，

它们往往能够以颜色吸引我们的目光。我们可以在地衣上找到所有调色板上可见

的颜色，从黑色到白色，甚至蓝、绿、黄、橙或红色的所有色调。

至于形状，没有植物能比它更多变的了。与高等植物不同，地衣没有根、茎

和叶子。它们的营养器官被称为地衣体，具有形状多样、复杂的特征，地衣体以

各种方式固定在不同的基质上（图 1）。

地衣体有一些是叶状或鳞片状的，也有一些是枝状的—直立或悬挂着生长，

还有一些是壳状的，坚固地附着在基质上。

地衣体牢固地附着在各种各样的基质上：树干和树枝、岩石和悬崖壁（石灰

岩或硅岩）、古迹、土壤、路边等等。

根据种类的不同，地衣和基质之间的接触面积大到几乎可以覆盖整个地衣体，

小到可以缩至一个点的大小。



2地衣共生：一种原始的组合

2.1 地衣是如何共生的？

“地衣是真菌和光合生物的共生体，是具有特定结构、稳定的植物” （国

际地衣学协会对地衣的定义）。

科学家对共生体分别进行培养和研究，然后将两种共生生物合并培养，来获

得共生搭档的生理信息和它们之间营养交换的信息。

真菌将被称为根茎的小丝用作根系，将地衣固定在基质上，并以高生物量保

护光合生物。这种异养真菌为光共生体提供水、矿物盐和某些维生素（如维生素

C）[1]。

图 2. 地衣内真菌和藻类之间（A）以及真菌和蓝藻之间（B）在基质和大气之间的界面处的

营养交换[图片来源： © J. Asta]

光合生物*是碳的自养生物，它能够进行光合作用并为真菌提供含碳物质。

绿藻还能产生多元醇[2]，一种从糖中提取的物质，以及维生素 B（图 2A）。

在共生的情况下，藻类被蓝藻取代，并由蓝藻细菌生成葡萄糖（图 2B）。真

菌将多元醇和葡萄糖转化为甘露醇*和阿拉伯糖醇*。除此之外，蓝藻还可以固定

以铵的形式释放给真菌的大气中的氮 （参见《生活在空气中的植物》）。

真菌和藻类的结合是非常原始的：真菌产生大量的次生代谢物（地衣物质或

地衣酸），这与真菌单独产生的产物不同。目前已经有超过 700种代谢物[3]被发

现，这些化合物为地衣提供了各种特殊的作用：将自身固定在基质上、维持水分

平衡、调节光合作用、防止光辐射或温度的剧烈变化对自身产生影响。这些次生

代谢物使地衣能够在没有有机物（石头、岩石、熔岩等）的基质上生长。



有了这些成分，地衣在许多领域的应用都成为了可能：如香水领域[4]、制药

和医疗领域（参见焦点：《地衣在治疗方面的应用》），染料制造领域[5]等。

2.2. 令人惊讶的发现

图 3. 肺衣（Lobaria pulmonaria）。[图片来源：© J. Asta]

已经有超过 800 种细菌被发现与肺衣（Lobaria pulmonaria ）[6]（图 3）这

一常在药典中出现并因此闻名的地衣有关（参见焦点：《地衣在治疗方面的应用》）。

这些细菌参与许多功能[7]：供应氮、磷和硫，防御病原体，抵抗某些非生物因素

（温度、湿度等）的伤害，抵抗重金属的伤害，通过向藻类提供维生素 B12 来

促进光合作用，合成用于藻类和真菌生长的激素（吲哚乙酸），降解菌体的老化

部分等。

一般的地衣共生真菌是多细胞的。因此，在许多地衣物种中发现了由特定单

细胞担子菌组成的另外一种真菌共生体*，特别是属于梅衣科（Parmeliaceae）的



地衣物种，这在地衣学家群体中产生了爆炸性的影响。这些单细胞担子菌参与了

菌体结构的发育和地衣次生代谢产物的产生。

因此，地衣共生并不局限于两个或三个组成部分之间的伙伴关系。地衣体可

以被认为是一个真正的复杂生态系统（参见《共生和寄生》）。因为共生搭档具有

其非共生亲本所没有的组成特征，地衣共生形成了生物多样性：系统多样性（全

世界有超过 20,000种地衣）、形态多样性（通过形成真菌共生体和光和共生体中

不存在的形式）和生化多样性（通过合成地衣特有的次生代谢物）。

图 4. 根据支撑地衣的冰渍年龄进行三种壳状地衣的菌体直径与它们假定年龄之间的关系的

评估。横坐标的数字 1600到 1850表示冰渍生成的大致日期，100到 350表示地衣体的假定

年龄，从现在的日期以年为单位进行推算。纵坐标上的数字 5到 25表示每一品种的地衣体

的最大直径，以厘米为单位。三条直线代表三种壳状地衣。[来源：杂网衣、灰平茶渍© J.M.
Sussey; 地图衣© J. Asta]

2.3. 共生的结果

共生对地衣适应极端条件的能力、寿命和特殊的生长模式有着显著的影响。

事实上，地衣的生长通常非常缓慢，每年生长 0.1到 1毫米不等[9]。壳状地衣生

长最慢。

壳状地衣，有时它的菌体达到几十厘米便可认为已有几百年的历史了。地衣



测年法以地衣的低生长速率和长寿命为基础，通过测定地衣的生长速率和测量最

大地衣体的数据来评估地衣的年龄，进而确定基质 [10]的年龄。在对地图衣

（Rhizocarpon geographicum）的研究中，通过评估地衣体在 300—400年前形成

从而推断出了冰川冰碛的年龄[10]（图 4）。

3.地衣和它们的生态

从海边岩石到海拔最高的地方，从干旱的沙漠到高纬度地区，除了深海、污

染严重的地区和动物活体组织，地衣几乎能在所有的环境中生长。每个物种的生

存都需要特定的生态条件，这些条件是由物质供应类型、气候因素和生物间的关

系所决定的。

图 5. 地衣可以生长在不同人造物的表面：木栅栏、金属水箱、旧皮革、水泥柱等等。[图片

来源： © J. Asta]

3.1. 基质与生境的类型

根据形态特征，地衣与基质的依赖程度不同：壳状地衣对基质依赖性非常强，

叶状地衣和枝状地衣对基质的依赖性较小。地衣存在于树（corticolous lichens，

树生地衣），土壤（terricolous lichens，陆生地衣），岩石（saxicolous lichens，

岩生地衣），苔藓，旧木材，常绿树叶上。有些地衣甚至在其他地衣上寄生。我



们可以在各种各样的物质表面上找到地衣（旧墙、木制或金属栅栏或柱子、铁路

轨道、旧皮革、塑料、玻璃等，图 5）。

基质通过机械和物理因素（组织结构和树皮孔隙度，岩石密度和非均质性，

稳定性，结构，粒度和土壤孔隙度）和化学因素（pH值和各种基质的矿物化学

组成或有机物）控制水分情况和地衣体的固定方式。

有些地衣能够表明基质中存在碳酸钙（calcicolous species，喜钙物种）。有

些地衣（acidophilous species，嗜酸物种）则在土壤、岩石或树皮上寻找酸性更

强的基质。有些地衣是一些金属元素的指示物，只在这类金属类型的基质生长或

能耐受土壤和岩石中含有一定量这类金属。含铁岩石可以通过覆盖在上的铁锈色

的地衣体来辨认。一般由鸟类粪便积累而富含可溶性矿物质（特别是氮）的基质

也有利于特定地衣的形成（如丽石黄衣 Xanthoria elegans）。

3.2. 气候因素的影响

气候条件提供了地衣所需的水、二氧化碳和矿物质，被认为是非常重要的影

响因素。

3.2.1.水

水在地衣生态中起着至关重要的作用，因为地衣体的水化程度决定了地衣体

的基本功能。有些地衣可以从湿润时的活跃状态快速调节到干燥时的缓慢状态，

反之亦然（复活现象）。在干燥状态下，地衣的含水率估计在自身干重的 15-20%

之间，而在湿润状态下，地衣的含水率可达 200-350%。胶状地衣（Gelatinous thallus

lichens）富含粘液[11]，水分含量最高（可达干重的 3500%）。地衣用液态水浸泡

不到 1-2分钟便可达到湿润状态，而地衣对蒸汽的吸收速率较慢，有时需要几周



时间才能达到湿润状态。相反，干燥状态调节的很快。

图 6. 丽石黄衣 [图片来源： © J. Asta]

在干燥状态下，几乎不可能检测到地衣的气体交换活动。一旦湿润，地衣的

呼吸作用和光合作用很快就会恢复。对高海拔地区的丽石黄衣（Xanthoria

elegans）[12]
（图 6）进行的研究表明，水合作用后，呼吸作用在接下来的一秒

恢复，光合作用在接下来的一分钟恢复。在脱水过程中通过积累 6-P 葡萄糖酸盐

和保存核苷酸来保证呼吸作用的恢复。在丽石黄衣的两种共生体中，高浓度的多

元醇（见参考[2]）有助于在干燥过程中保护细胞成分和保持细胞内结构的完整

性。水合作用后，6-P 葡萄糖酸盐立即代谢，为呼吸提供必要的底物。在低温条

件下，丽石黄衣的湿地衣体也具有显著的光合作用活性，这有助于这种地衣在高

海拔地区利用如融雪这样短暂的水合作用机会，帮助它在高山地区的恶劣气候条

件下的生长。

这就解释了为什么在像高海拔岩石这样高度暴露的基质上，地衣的光合作用



只在露珠初现的早晨或雨后进行几个小时。拥有了这样高的耐性，丽石黄衣

（Xanthoria elegans）成为了能在最高海拔生长的物种之一（丽石黄衣在喜马

拉雅山脉 7000 多米高的地方被发现）。

许多地衣栖息在地面的小石头上，或者生活在离地面很近的小卵石上。它们

生活的气候条件与那些在大地块表面的物种所经历的气候条件截然不同，有更大

的热量和水的波动，以及有晨露提供的水分。有些地衣只栖息在悬垂的墙壁上，

而且总能免受雨水的侵袭。相反，另一些地衣则可以承受一定时间的雨水冲刷，

甚至在淡水或海水中生长。因此，在岩石海岸，可以从巨石的顶部到底部的藻类

观察到典型的地衣植被分层（参见《岩石海岸的生物多样性：分区和生态关系》）。

一些地衣可以忍受空气中的盐分，并能够在浪溅区定居。智利海岸的一些海

洋地衣覆盖着一层盐壳，这些盐壳能够起到吸湿的作用，吸水率提高了两倍。

3.2.2.光照和温度

图 7. 卷叶皱衣（Flavoparmelia soredians） [图片来源： © J. Asta]

光能够促使光合作用，且光合作用可能超过呼吸作用。有些地衣更喜欢有光

照的地方，或者说它们更能忍受充足的阳光。另一方面，有些地衣生长在较阴凉

的地方，例如，树林能够遮盖的地方。对于岩生地衣，突出的岩石表面是其适宜

生长的地方。



图 8. 冰岛地衣（Cetraria islandica） [图片来源： © J. Asta]

地衣在干燥状态下对极端温度具有极强的承受能力。在高海拔地区，地衣可

以承受长时间的极低温度或极高温度，如在太阳辐射导致温度高达 50°C的岩石

表面。长期温度变化影响了地衣的分布：目前地衣的分布范围随着全球变暖而向

北扩展（例如卷叶皱衣 Flavoparmelia soredians，图 7）（这是在《鸟类如何适应

变化的气候?》中看到的鸟类的一个相当普遍的特性）。

在高海拔地区开展了夏季紫外线辐射对冰岛地衣（Cetraria islandica）的影

响研究 [13]（图 8）。辐射对光合色素和夜间测量的呼吸影响不显著。另一方面，

UVBs导致 12 种酚类化合物中的 8种浓度显著降低。这意味着在冰岛地衣中，

酚类化合物具有相当大的抗紫外线能力，这解释了为什么这种地衣能够承受高海

拔地区的辐射。

3.2.3.风的作用

风有两种作用方式：

一种间接的生理作用，促进脱水速度的增加。

图 8. 冰岛地衣（Cetraria islandica） [图片来源： © J. Asta]



一种直接的机械作用，在地衣体片段和营养繁殖体的传播中扮演了重要角色。

一个非常特别的例子是，分布在沙漠到半沙漠草原上的一些叶状地衣。这种

地衣的光合作用只能在湿润状态下进行，此时它们将上皮层暴露在光照下。处于

干燥状态时，它们会把自己卷起来。在这种形态下，它们很容易被风吹走并传播，

因此这种地衣被称为“不稳定（erratic）”地衣。

在模拟太空（真空、高紫外线辐射）条件下进行的实验表明，不同地衣的孢

子具有极强的抗性，尤其是丽石黄衣的孢子。[14]

3.3. 与其他生物的关系

3.3.1.地衣之间及地衣与植物间的关系

图 9. 石头上被苔藓覆盖着的地衣 [图片来源： © J. Asta]

在树皮或岩石上，壳状地衣通常是最先出现的，紧随其后的是叶状地衣和枝

状地衣。在岩石上，根据生态条件，可以看到苔藓植物和维管植物随后定居（图



9）。土壤上的地衣在上层植被过于密集的地方则无法生存。事实上，因为它们小

小的体型，常常被高等植物的影子和落叶所限制。

3.3.2.动物与人类的作用

动物和人类通过践踏，使得地面上的地衣体碎片化，增加了地面氨、硝酸盐

等，改变了环境的化学性质。人类自己扮演着一个特殊的角色：

人类创造新的基质（墙壁、砂浆、水泥、瓷砖、采石场的正面等），使特定

的地衣植物可以在上面定居；

人类破坏气候条件（使大气变干燥，环境温度升高，灰尘或焦油污染等），

而且也减少了有利于地衣栖息的环境（砍伐活动造成森林面积减少，对城市、荒

野、干旱草原的扩张活动破坏了树篱和树木等等）。

被苔藓植物和地衣类群侵蚀到岩石上的板块重新定殖所需的时间可能超过

一个世纪。目前，无论是重建已经灭绝的地衣群落（如肺衣），还是在伐木时进

行预期的修复，移植技术已经可以实现。

4.地衣，开拓者？

4.1. 地衣如何在新的基质上定居？

通过适应极端条件，地衣可以在低营养量的基质上生存，因此它们被认为是

真正的开拓者。

地衣产生孢子的扩散是定植的第一步（参见焦点《地衣：共生生物》）。事实

上，一旦成熟，地衣的孢子就会被猛烈地喷射到子囊外并落在基质上。孢子通过

形成快速分枝的菌丝来发芽。为了使地衣恢复，这样形成的菌丝必须遇到一个藻

类搭档。菌丝和藻类之间的识别通常是由凝集素这样的分子渗透细胞壁来实现的，

随后生成一个未分化的幼体，并逐渐生长为成体，大多数时候会发展为生殖器官。

4.1.1.岩石定植

地衣是通过物理和化学作用定植在岩石上的：对石灰岩岩石，地衣产生的草



酸促进碳酸钙的溶解，碳酸钙被地衣体转化为草酸钙。对酸性岩石，地衣物质通

过物理作用分解岩石矿物质。

图 10. 地图衣（Rhizocarpon geographicum，一种壳状地衣）在石英岩的定植。按箭头所示：

真菌孢子萌发，形成黑色的地衣体和首个网隙，当地衣体发展到一定程度后网隙合并，有时

地衣体也会合并 [图片来源： © J. Asta]

一项关于地衣对历史遗迹的作用研究表明，地衣体菌丝在花岗岩基质中可渗

透的深度达 2毫米。[16] 地衣体能够真正地“消化”并吸收二氧化硅。

火山喷发时喷出的熔岩很快就被地衣占领。这不得不提到多型珊瑚枝

（Stereocaulon vesuvianum），一种含有绿藻和蓝藻的地衣，它是在维苏威火山的

火山沉积物中被首次发现的。例如，Dyctionema pavonia生长在法属瓜德罗普岛

的苏菲埃火山岩壁上。

在高山环境中对石英岩*的定植研究使我们有可能理解地图衣（Rhizocarpon

geographicum）的定植策略（图 10）[17]。这种壳状地衣体由包含真菌和藻类的隔

间（或网隙）组成。真菌孢子通过形成黑色菌丝体（地衣体）萌发，该菌丝体呈

放射状生长，并在其上形成最初的网隙。其他网隙出现在菌丝体的汇合处。首个

形成的地衣体又能汇合形成整个地衣体，其直径可达 15厘米[16]。



4.1.2.土壤定植

图 11. 羊角衣（Baeomyces）的土壤定植。A：地衣体和棕色的子囊盘（小蘑菇形结构）。B：
棕褐色淡红羊角衣（Baeomyces rufus）在矿物基质（厚的部分）上定植的完整切面。C：地

衣-溶胶复合体的切片（薄切片）：羊角衣遵循基质不规则性，并有小而弯的鳞片。土壤中的

矿物被许多菌体细丝（黑色细丝）穿透 [图片来源： © J. Asta]根据参考文献[18]

羊角衣属（Baeomyces）、石蕊属（Cladonia）这类地衣是真正的土壤开拓者。

在山上进行的研究表明，最初为建造滑雪坡道而裸露的山坡上有两种生物生长：

地衣（淡红羊角衣 Baeomyces rufus）和苔藓（疣小金发藓 Pogonatum urnigerum）。

羊角衣，起初在裸露的基质表面生长，形成一种起到重要作用的的菌丝毡，在稳

定表层土壤中发挥作用（图 11）[18]。疣小金发藓则有不同的策略，它比地衣长

得更深。它们共同形成了真正的地衣-苔藓复合体，有利于更复杂的土壤的形成[18]。

石蕊属地衣柱体（podetions）*的基部分解，释放出菌丝，这些菌丝逐渐融



入泥土颗粒中，然后形成一个真正的地衣-土壤复合体，它通常富含细菌菌落，

就像前面的例子一样，它将有利于随后高等植物的定植。[19]

在世界上有一些地方，地衣是生态系统的重要组成部分。虽然地衣植物区系

和显花植物区系*占全球的比率为 1：10，但在北极地区，这种比率可能超过 100。

在这些苔原地区或北温带的森林中，几种地衣—特别是麋鹿地衣，如鹿蕊

（Cladonia rangiferina）—是许多野生动物（麋鹿、驯鹿、驼鹿、欧洲盘羊等）

的日常食物，偶尔也是一些家养动物的食物（参见焦点：《地衣与动物的交互》）。

在干旱和半干旱地区，地衣有助于形成沙漠土壤上的“生物结皮”（图 12）。

组成它们的各种生物（地衣、蓝藻、真菌、苔藓植物和藻类）在土壤表面的上几

毫米处紧密共生。这些结皮的面积约为 5000 万平方公里，相当于欧洲表面积的

5倍。它们在保护土壤、施肥、防止水土流失和荒漠化等方面发挥着重要作用。

据估计，仅它们就固定了 7%的二氧化碳，这一数值与地球上人类燃烧化石燃料

每年排放的二氧化碳相当。[20]

图 12. 美国犹他州天然桥国家保护区土壤上的壳状地衣 [图片来源： Nihonjoe (CC BY-SA
3.0)]

4.2 地衣的起源及其在土地的定植



地衣学和许多其他有生命的学科一样，面临着起源的问题。大约 50年前，

人们仍然认为在莱茵兰褐煤和波罗的海琥珀中发现的第一批可确定的地衣遗骸

只能将地衣的起源追溯到第三纪。在德国波罗的海琥珀（第三纪，下中新世，20

Ma）中发现的最早的地衣化石之一 Anzia electra，已经显示出一个小的叶状体，

有狭窄的叶瓣，一个海绵层，一个两层的髓层和根状突起。

可以肯定的是，地衣并非从一开始就形成了它们现在的样子，而是经历了一

个我们才刚刚开始了解的进化过程。[21]

在地衣成分中，蓝藻*出现在 3800 Ma 的第一个陆生生物（叠层石）痕迹中，

是在澳大利亚被发现的。在真核细胞的叶绿体的起源时，叶绿体遵循内共生关系

（参见《共生和进化：真核细胞的起源》），它们允许植物进行光合作用。

另一方面，真菌很难成为化石，第一个真正的真菌出现在前寒武纪。在南非

的前寒武纪（从-2700 到-2300 Ma）发现的化石已经表明，真菌和藻类之间可能

存在联系。随后，真菌也发生了与植物界平行的转变，共生体（菌根、地衣）是

与光合生物长期相互作用的进化结果。

在埃迪卡拉纪早期（635-551 Ma）的贵州省独山化石地层中发现了地衣的古

老痕迹。这些保存完好的微化石显示出与细胞相关的细丝，这些细丝被解释为蓝

藻或绿藻，与当前的生物类似。中奥陶世（460 Ma），在英国发现的一种可能是

地衣化的真菌，Cosmochlaina，在电子显微镜下显示一个完整的皮层和次级皮层，

但未发现光共生体。[22]

在英国发现的两个来自下泥盆纪时代的沙罗普氏氯霉菌

（Cyanolichenomycitis devonicus）和环核菌（Chlorolichenomycitis salopensis）化

石因为具有与现有地衣相似的结构，被认为是第一个发现的真正的地衣。事实上，

第一块化石显示了一个表面有厚皮层的异质地衣体，髓层中充满了蓝藻，类似于

现在的念珠藻属生物。这些化石是属于盘菌亚门的地衣，其解剖结构与现在的茶

渍纲地衣相似[23]。

地衣共生可能比已证实的地衣样本要古老得多。由于地衣成分很难石化，而

且发现的样品往往质量很差，使得相关研究受到了阻力。然而，目前不断改进的

调查方法（年代测定、分子生物学等）将为未来的地衣化石的发现提供有价值的

信息。



在泥盆纪时期，各种微生物和地衣在适宜气候区的岩石或土壤表面定居，这

极有可能是生物征服陆地的第一步（参见《第一个陆地生态系统》）。目前存在的

生物结皮让我们了解了这种定植的一些原始形式，但许多其他的形式也是可能的。

目前，在最极端的生态系统中（北极、南极、高山、沙漠和草原），由于环境条

件恶劣，来自高等植物的竞争压力很小或可以说几乎没有，此时地衣就在环境中

占了主导地位。它们的出现使得高等植物能够在部分被微生物和地衣活动改变的

岩石和沉积物上定居。随后地衣自身参与了土壤的形成，它们在土壤上扎根生长，

并以自己的有机碎屑为食。

5.需记住的信息

除了深海、活体动物组织和严重污染地区，地衣可以在所有环境中生长。

地衣的共生比以前认为的要复杂得多：地衣体的结构不仅显示了两种基本伙

伴的存在（真菌+绿藻和/或蓝藻），而且还显示了许多细菌和最近发现的单细胞

真菌。

地衣可以复活：干燥后，一旦补充水分，它们就能恢复生机。

在只有藻类存在的情况下，真菌产生地衣物质，促进地衣在基质上的固定并

有助于保护基质。

地衣生长非常缓慢，有些地衣可以存活几个世纪。

地衣是开拓者：它们有能力在营养非常低的基质上定居，并能承受极端的温

度和光照条件。

已知的第一批地衣可以追溯到泥盆纪。
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