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摘要：为探究三江源地区典型高寒草地生态系统中丛枝菌根（AM）真菌群落变化的关键驱动过程，以三江源国家公

园高寒荒漠、高寒草原、高寒草甸和高寒湿地 4种典型草地生态系统为研究对象，基于 Illumina-Miseq高通量测序手

段，通过分析不同生态系统中 AM真菌群落的物种及谱系组成，并结合群落谱系分析方法，探明影响 AM真菌群落

组成的各种因素，推断出AM真菌群落的构建机制及关键生态过程。结果表明：1）4种草地类型AM真菌多样性和

群落结构存在明显差异，高寒荒漠、高寒草甸、高寒湿地的优势属均为球囊霉属（Glomus），高寒草原的优势属则为

多样孢囊霉属（Diversispora）。2）高寒湿地 AM真菌的 OTU丰富度和谱系多样性指数均显著低于其他 3种草地类

型。3）植物群落组成、土壤含水量和有效N∶P是影响AM真菌群落组成的主要因子，其中土壤含水量是AM真菌群

落物种组成的首要决定因素，而植物群落组成是决定AM真菌群落谱系组成的关键因子。4）4种草地类型的AM真

菌群落谱系结构均为聚集模式，在高寒荒漠，AM真菌群落构建由随机过程决定，而在高寒草原、高寒草甸和高寒湿

地，AM真菌群落受随机过程以及微弱的环境选择作用主导。
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Abstract：This study investigated the key processes driving arbuscular mycorrhizal（AM）fungal community changes
in typical alpine grassland ecosystems，by systematically measuring AM fungal diversity and community composition
in four typical grassland ecosystems of Sanjiangyuan National Park，based on the Illumina-Miseq high-throughput
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sequencing method. The ecosystems evaluated were：Alpine desert，alpine steppe，alpine meadow and alpine
wetland. Ecological processes structuring the fungal communities were inferred according to phylogenetic patterns
and species abundance distributions in different ecosystems. It was found that：1）The dominant genus in alpine
desert，alpine meadow and alpine wetland was Glomus，while the dominant genus in alpine steppe was Diversispora.
2）The OTU richness and phylogenetic diversity index of AM fungi in alpine wetland were significantly lower than
those of the other three grassland ecosystem types. 3）There were significant differences in species composition and
phylogenetic composition of AM fungal communities among different grassland types. Plant community composition，
soil water content，and available N∶P were the main factors affecting the composition of the AM fungal community.
Soil water content was the primary determinant of the species composition of the AM fungal community，and plant
community composition was a key factor in determining the phylogenetic composition of the AM fungal community.
4） AM fungal communities were all phylogenetically clustered in the four grassland types. The phylogenetic
structure of AM fungal communities in the different grassland types are clustered. In alpine deserts，AM fungal
community assembly is determined by stochastic processes，while in alpine grasslands，alpine meadows and alpine
wetlands，AM fungal community assemblage are determined by stochastic processes and weak responses to
environmental filtering.
Key words：alpine grassland ecosystem；arbuscular mycorrhizal（AM）fungi；phylogenetic structure；community as⁃
sembly

揭示驱动群落构建的生态过程一直是生态学研究的核心问题之一［1］。生态位理论强调确定性过程的重要

性，包括环境过滤和生物过滤，而中性理论则认为群落的构建主要是由随机过程或扩散限制决定的［2-3］。尽管这

两种理论存在明显不同，但已被广泛用于解释生物群落多样性及其维持机制［4］。近年来，有关驱动微生物群落构

建生态过程的研究备受关注，许多研究注重于解析不同生态过程对微生物群落空间格局的重要性，有的研究认为

环境因素对微生物群落分布的影响大于随机过程［5-6］，也有研究认为扩散作用等随机过程对微生物群落构建起决

定性作用［7］，越来越多的生态学家则认为自然条件下的微生物群落组成是扩散限制、环境过滤和物种相互作用的

结果［4，8-9］，即由确定性过程和随机过程共同决定。目前有关生物群落构建机制缺乏一致性结论［10］，这将影响人

们对生态系统稳定性与动态变化的认知。

土壤生物类群复杂多样，包括细菌、真菌、古菌及线虫等，它们作为生态系统的重要组分，在生物地球化学循

环中发挥着非常重要的作用［11］。在所有的微生物中，丛枝菌根（arbuscular mycorrhizal，AM）真菌是一类重要的

内生菌根类真菌，能与大约 80%以上的陆生维管植物形成共生关系，是自然界中分布最广、功能最重要的一类菌

根真菌［12-14］。AM真菌是植物专性营养共生菌，宿主植物为其提供生存所需的碳水化合物，作为回报，它们则帮

助宿主从土壤中获取N、P等矿物质营养和水分，提高植物抗逆性［15-16］。此外，AM真菌还能调节植物种内之间的

竞争关系［17］、促进生态系统演替［18］、稳定土壤结构［19］、提高植物生产力以及增加土壤碳固持［20］等。因此，AM真菌

物种多样性及功能多样性已成为衡量生态系统可持续性的一项重要指标［16，21-22］，成为当今菌根学研究关注的一

个重点。AM真菌的生态功能很大程度上依赖于其物种组成，因此，理解AM真菌群落的构建机制对于预测AM
真菌在自然界中的生态功能十分重要。已有研究表明，确定性因素在AM真菌群落构建中起关键作用，如土壤养

分可利用性［23］、光照强度［24］、降水［25］、pH［26］以及宿主植物［27］。然而，也有研究表明随机过程，如扩散限制［26，28］对

AM真菌群落组成具有重要的影响。但是以上这些研究忽略了物种间亲缘关系对AM真菌群落构建的影响。广

泛应用于植物群落研究的谱系分析技术，不仅为研究AM真菌群落构建提供了新思路，也强调了亲缘关系在群落

构建中的重要性，为推断不同生态过程在驱动AM真菌群落构建中的重要性提供了新方法。

青藏高原是我国重要的生态安全屏障和重要的草地畜牧业生产基地，其主要的高寒草地生态系统约占整个

青藏高原总面积的 66%［29-31］，主要包括高寒草甸、草原、荒漠和湿地。该地区最典型的生境特征为高海拔、日照

多、气温低、日较差大、强辐射、生长季节短等，是陆地生态系统中典型的极端胁迫生境之一［32-36］。虽然生境条件

恶劣，但是该地区生物资源丰富，这些生物的生存策略和维持机制已经成为生态学界最热门的问题之一［36-37］。作
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为对植物生长发育和土壤环境保护具有重要作用的一类有益微生物，AM真菌在青藏高原地区的分布格局及驱

动机制已得到广泛研究［25，38-39］，然而这些研究仍停留在描述性阶段，很少涉及机理探求。

本研究以三江源国家公园高寒荒漠、高寒草原、高寒草甸和高寒湿地 4种典型草地生态系统为研究对象，通

过分析不同生态系统中 AM真菌群落的物种及谱系组成，并结合群落谱系分析方法，探究高寒草地生态系统中

AM真菌群落变化的关键驱动过程，以探明影响AM真菌群落组成的各种因素以及预测生态系统的可持续性。

1 材料与方法

1. 1 试验地概况

本研究区域位于三江源国家公园，地处青藏高原腹地，是长江、黄河、澜沧江的发源地，素有“中华水塔”、“亚

洲水塔”之称。该区域属于典型的高原大陆性气候，表现为冷热两季交替，干湿两季分明，年温差小，日温差大，日

照时间长，辐射强烈，无四季区分的气候特征。牧草生长期不足 3个月，无绝对无霜期。三江源国家公园地处青

藏高原高寒草甸区向高寒荒漠区的过渡区，从东南向西北分布着高山灌丛、高寒草甸、高寒草原、高寒荒漠以及沼

泽湿地组成的高寒生态系统。土壤质地粗，以高山草甸土为主。

1. 2 采样地点及方法

2017年 8月，本研究选择高寒荒漠、草原、草甸和湿地 4种典型草地生态系统分别进行取样，其中高寒草甸

（34°59´45″ N，94°29´42″ E，4370 m）和高寒湿地（34°59´36″ N，94°29´20″ E，4370 m）位于曲麻河乡附近，优势植

物分别为小嵩草（Kobresia humilis）和藏嵩草（Kobresia tibetica）。高寒草原（35°01´14″ N，97°18´57″ E，4309
m）采样点位于玛多县，优势植物为紫花针茅（Stipa purpurea）。高寒荒漠（35°27´36″ N，93°28´36″ E，4460 m）采

样点位于治多县可可西里自然保护区内。在高寒荒漠、草原和草甸 3个采样点，分别采用“十”字样线法，每隔 10
m设点，间隔采集 13个点。基于草地群落空间异质性特征分析，在高寒湿地每隔 10 m设点，间隔采集了 10个点。

在每个点设置 1 m×1 m的样方，对植被组成、盖度和高度等进行调查统计，同时采集 0~10 cm表层土壤，过 2 mm
筛后分别风干和冷冻保存。

1. 3 土壤理化指标测定

土壤 pH值用 1∶2. 5（w/v）的土水比，复合玻璃电极检测［40］。采用烘干法测定土壤含水量（soil water con⁃
tent，SWC）［40］。采用外加热重铬酸钾容量法［41］测定土壤有机碳（soil organic carbon，SOC）含量，采用凯氏定氮

法［42］测定土壤全氮（soil total nitrogen，TN）。土壤可溶性有机碳（soil dissolved organic carbon，DOC）的测定则

采用冷水浸提法（土水比为 1∶5，震荡过夜），用 TOC分析仪（Liqui TOC II；Elementar Analysensysteme GmbH，

Hanau，德国）进行测定［40］。NaHCO3浸提-钼锑抗比色法测土壤有效磷（soil available phosphorus，AP）［43］含量。

NO3-N和 NH4-N的测定采用 2 mol·L-1 KCl浸提后经流动分析仪（TRAACS 2000）进行测定［40］，其中土壤有效氮

（soil available nitrogen，AN）为NO3-N和NH4-N之和。

1. 4 AM真菌群落的分子分析

每个样品称取 0. 5 g冻存的鲜土，采用 MoBio Power Soil®DNA Isolation试剂盒提取土壤总 DNA。初提

DNA用 ddH2O稀释 10倍后用作巢式 PCR扩增的模板。第一轮 PCR的引物为 GeoA2-AML2，采用 25 μL反应体

系，其中包括模板 2 μL，引物各 1 μL（10 μmol·L-1），按照Taq PCR Kit（Tiangen Biotech）说明书进行 PCR反应。

扩增程序为：94 ℃ 3 min，30×（94 ℃ 30 s，48 ℃ 1 min，72 ℃ 3 min），72 ℃ 10 min。第一次 PCR产物稀释 100倍
之后作为第二次 PCR的模板，引物采用 AMV4. 5NF-AMDGR，采用 50 μL反应体系。扩增程序为：94 ℃ 3 min，
35×（94 ℃ 45 s，53 ℃ 45 s，72 ℃ 45 s），72 ℃ 10 min。两次产物均采用 1. 0%琼脂糖凝胶电泳检测。PCR产物经

纯化后进行 Illumina-Miseq高通量测序。

对于得到的双端序列数据，首先利用 FastQC软件对序列的数量和质量进行评价，然后利用 Perl脚本进行前

期质量控制，去掉 3’端低质量碱基以及含 N的 reads，滑窗 50平均质量低于 20且长度小于 200 bp的 reads。利用

Flash将两端 reads进行拼接，overlap最小长度设为 20 bp，最大为 250 bp，overlap区允许最大错配率为 0. 1。随后

对 raw tags进行过滤，条件为去掉平均质量小于 25的序列，barcode允许错配最大为 0，最大引物错配数为 0，片段
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大小过滤在 200和 300 bp之间。按照 97%相似性对拼接过滤后的 clean tags进行聚类，同时去除 singleton OTU
（operational taxonomic unit）和嵌合体。将挑选出的代表序列参考 NCBI和MaarjAM在线数据库进行比对，条件

设置为>97% similarity，>90% coverage和>200 BLAST score value，对每个 OTU进行物种注释。为进一步确

定序列的分类，本试验基于N-J（neighbor joining）系统发育树的拓扑学结构，确保每条代表序列都能够被划分至

相应的科和属。本研究所获得的代表序列提交至GenBank中保存 BioProject（ID：PRJNA630556）。

1. 5 数据统计与分析

AM真菌 α多样性通过计算 97%序列相似性水平的 OTU数（丰富度）、Shannon-Wiener指数和 Faith谱系

多样性指数（phylogenetic diversity，PD）来表征。利用单因素方差分析和 Tukey’s honestly显著差异检验（P<
0. 05）分析不同草地类型间 AM真菌 α多样性的差异。AM真菌 α多样性指数与环境因子的相关性利用 Pearson
相关进行检验。利用非度量多维尺度分析（non-metric multidimensional scaling analysis，NMDS）对植物群落和

AM真菌群落进行排序分析，计算两两草地类型间群落组成的 Bray-Curtis 相异性指数，组间群落组成的差异性用

非参数的多元方差分析（permutational multivariate analysis of variance，PerMANOVA）来进行比较。

AM真菌的谱系结构利用 R语言 picante包完成。评估一个群落的谱系结构与零假设的群落（及理论上完全

由随机过程构建的群落）是否显著不同，本研究基于最近种间平均进化距离（mean nearest taxon distance，
MNTD），利用“ses. mntd”函数计算了净最近种间亲缘关系指数（nearest taxon index，NTI）［44］。通过 NTI值可以

推断随机过程和基于生态位机制的生态过程在驱动群落装配中的相对重要性。一般而言，当基于所有群落样本

NTI值的平均值显著>0，表明群落在谱系结构上为聚集，<0为谱系发散，而与 0无显著差异则表明群落谱系结

构是随机的。NTI值和 0期望值之间的显著差异是由双尾单样本 t检验（one-sample t test）在 95%的置信水平上

确定的。为表征AM真菌群落的演替，本研究基于 βMNTD计算了 βNTI，当 βNTI<-2或>+2时，表示试验群

落与零模型间存在显著差异，确定性过程（同质性选择及异质性选择）是推动群落演替的主导因素；反之，

|βNTI|<2时，试验群落与零模型间无显著差异，随机扩散（同质性扩散及扩散限制）以及漂移、多样化是推动群

落演替的主导因素［44-45］。

AM真菌群落与植物和土壤环境因子之间的相关性通过Mantel test确定。本研究利用方差分解分析（varia⁃
tion partition analysis，VPA）来评估不同草地类型间植物和土壤环境变量对AM真菌群落构成影响的相对贡献，

其中，用于方差分解分析只能是通过因子预选（冗余分析 redundancy analysis）被证明与 AM真菌群落相关的因

子。最后，本研究通过 Amos 5. 0构建结构方程模型用以分析草地类型如何直接或间接地影响 AM真菌群落组

成，其中植物群落和 AM真菌群落组成采用相应的 PCA一轴上的得分值来表征。该模型拟合度的参考标准是：

chi-square/df<2，P>0. 05；近似误差均方根（root mean square error of approximation，RMSEA）<0. 05；拟合优度

指数（goodness of fit index，GFI）>0. 99［46］。

2 结果与分析

2. 1 植物和土壤环境因子的变异性

在 4种草地类型之间，除土壤 pH之外，其他环境

因子均表现出较强的变异性，其中土壤有机碳含量

（SOC）、土壤含水量（SWC）、土壤全氮（TN）、有效

氮（AN）含量和土壤有效氮磷比（N∶P）变异性均在

60% 以 上 ，其 次 是 有 效 磷（AP）、可 溶 性 有 机 碳

（DOC）、全磷（TP）含量以及植物丰富度的变异性也

都在 20%以上（表 1）。NMDS排序分析表明，不同草

地类型间植物群落组成均存在显著差异（F=31. 74，
P=0. 001；图 1）。

图 1 不同草地类型间植物群落组成的NMDS排序

Fig. 1 NMDS ordination of plant community composition（Bray-

Curtis distance）among different grassland types
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2. 2 AM真菌多样性及群落组成

本研究共检测到 379个AM真菌OTU，分别归属于 10个属，其中优势属为球囊霉属（Glomus）［47］，占所有序列

数的 44. 08%，其次是多样孢囊霉属（Diversispora）（26. 37%）和近明球囊霉属（Claroideoglomus）（25. 12%）。

AM真菌各属的相对丰度在 4种草地类型间存在明显差异（图 2A），其中球囊霉属在高寒荒漠、高寒草甸和高寒湿

地的相对丰度均显著高于高寒草原，而多样孢囊霉属在高寒草原的相对丰度则显著高于另外 3种草地类型，高寒

荒漠近明球囊霉属的相对丰度则显著低于另外 3种草地类型（图 2B）。

高寒湿地AM真菌的OTU丰富度和谱系多样性指数均显著低于其他 3种草地类型，Shannon-Wiener指数

在 4种草地类型间则无显著差异（表 2）。与 NMDS排序分析结果一致（图 3），非参数的多元方差分析（Per⁃
MANOVA）表明 AM真菌群落物种组成（F=5. 61，P=0. 001）和谱系组成（F=4. 69，P=0. 001）在不同草地类

型间均存在显著差异（表 3）。

表 1 植物和土壤环境因子的变异性

Table 1 Variability of plant and soil environmental factors

变量

Variables

植物丰富度 Plant richness

香农-威纳指数 Shannon-Wiener index

土壤含水量 SWC（%）

土壤 pH Soil pH

土壤有机碳 SOC（g·kg-1）

可溶性有机碳DOC（mg·kg-1）

土壤全氮TN（g·kg-1）

土壤全磷TP（g·kg-1）

土壤有效氮AN（mg·kg-1）

土壤有效磷AP（mg·kg-1）

有效氮磷比N∶P

高寒荒漠

Alpine desert

8. 54±0. 45ab

1. 93±0. 05a

4. 39±0. 44d

8. 88±0. 02a

5. 83±0. 85c

68. 04±1. 63c

0. 75±0. 07c

0. 25±0. 01b

11. 48±0. 50c

2. 62±0. 46c

5. 34±0. 57b

高寒草原

Alpine steppe

7. 92±0. 21bc

1. 89±0. 03a

14. 06±0. 38c

8. 18±0. 02b

27. 68±5. 10b

119. 51±6. 46b

2. 84±0. 46b

0. 51±0. 02a

58. 84±2. 12b

6. 39±0. 44b

9. 63±0. 59b

高寒草甸

Alpine meadow

9. 54±0. 65a

2. 06±0. 09a

22. 60±1. 03b

8. 07±0. 05b

58. 75±3. 55a

160. 34±5. 16a

5. 00±0. 35a

0. 51±0. 02a

78. 15±5. 22a

8. 80±0. 42a

9. 04±0. 66b

高寒湿地

Alpine wetland

6. 78±0. 78c

1. 65±0. 11b

37. 30±2. 82a

8. 19±0. 09b

53. 19±5. 51a

156. 45±4. 17a

5. 28±0. 43a

0. 49±0. 03a

73. 57±11. 68a

5. 80±0. 90b

14. 99±3. 65a

变异系数

Coefficient of variation
（CV，%）

24

14

68

4

73

33

66

29

60

49

63

注：同行不同小写字母表示不同草地类型间差异显著（P<0. 05）。下同。

Note：Different lowercase letters in same row show the significant differences among different alpine grassland ecosystems（P<0. 05）. The same below.

图 2 AM真菌属水平上在各草地类型的相对丰度［48］

Fig. 2 Relative abundance of AM fungi in various grassland types at the level of genus

不同小写字母表示不同草地类型间差异显著（P<0.05）。Different lowcase letters show the significant differences among different alpine grassland eco⁃
systems（P<0.05）.
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谱系分析结果显示（图 4），NTI［48］（最近亲缘指

数）在 4种草地类型内均显著为正，表明在三江源地区

典型高寒草地生态系统中，AM真菌群落高度聚集。

高寒荒漠的 βNTI均在-2和+2之间，而在高寒草原、

高寒草甸和高寒湿地生态系统中，尽管大部分 βNTI
仍 在-2 和+2 之 间 ，但 是 在 高 寒 草 原（8. 97%），

βNTI>2的比例增加，而在高寒草甸（29. 49%）和高

寒湿地（22. 22%），βNTI<-2的比例增加。

2. 3 AM真菌群落构成的影响因素

相关分析显示（表 4），AM真菌 OTU丰富度、香

农-威纳指数以及谱系多样性指数均与土壤有效N∶P

表 2 不同草地类型间AM真菌 α多样性指数的差异

Table 2 Differences in α diversity index of AM fungi among different grassland types

变量

Variables

OTU丰富度OTU richness

香农-威纳指数 Shannon-Wiener index

PD指数 Phylogentic diversity index

高寒荒漠

Alpine desert

322. 54±8. 87b

3. 23±0. 09a

6. 38±0. 14a

高寒草原

Alpine steppe

333. 85±9. 88b

3. 29±0. 06a

6. 47±0. 15a

高寒草甸

Alpine meadow

343. 00±4. 84b

3. 37±0. 10a

6. 66±0. 06a

高寒湿地

Alpine wetland

188. 78±29. 57a

3. 09±0. 30a

4. 26±0. 47b

图 3 AM真菌群落（A）物种组成（Bray-Curtis distance）和（B）谱系组成（Weighted-UniFrac）的NMDS排序

Fig. 3 NMDS ordination of AM fungal community（A）species composition（Bray-Curtis distance）and（B）phylogenetic com⁃

position（Weighted-UniFrac）

表 3 不同草地类型间 AM 真菌群落组成的 PerMANOVA分

析［48］

Table 3 PerMANOVA analysis of AM fungal community

composition among different grassland types

类型Type

高寒荒漠/高寒草原Alpine desert/alpine steppe

高寒荒漠/高寒草甸Alpine desert/alpine meadow

高寒荒漠/高寒湿地Alpine desert/alpine wetland

高寒草原/高寒草甸Alpine steppe/alpine meadow

高寒草原/高寒湿地Alpine steppe/alpine wetland

高寒草甸/高寒湿地Alpine meadow/alpine wetland

F

4. 89

3. 87

7. 03

3. 00

8. 11

5. 67

P

0. 001

0. 001

0. 001

0. 002

0. 001

0. 001

图 4 不同草地类型AM真菌群落的NTI和 βNTI

Fig. 4 NTI and βNTI of AM fungal communities in different grassland types
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存在显著的负相关关系，OTU丰富度和谱系多样性指数均与植物多样性（丰富度、香农-威纳指数）呈显著正相

关，而与土壤含水量呈显著负相关。Mantel test分析结果显示（表 5），AM真菌群落物种和谱系组成与土壤含水

量的相关性最高，其次是土壤有效N∶P。植物多样性与AM真菌物种组成显著相关，与AM真菌群落谱系组成无

显著相关关系。方差分解结果显示，地上植物群落组成、土壤含水量以及土壤有效 N∶P能够解释 14%的 AM真

菌群落物种组成（图 5A）和 31%的谱系组成（图 5B）。其中，植物群落组成所解释的方差比例最大，其次是土壤含

水量。

结构方程模型（structural equation model，SEM）揭示了不同草地类型下AM真菌群落构成的直接和间接影响

途径（图 6）。模型可解释 54%的 AM真菌群落物种组成和 33%的谱系组成的变化。整体来看，土壤含水量是

AM真菌群落物种组成的首要决定因素，其次是草地类型和植物群落组成的差异；而植物群落组成是决定AM真

菌群落谱系组成的关键因子，土壤含水量和土壤有效N∶P则次之。

表 4 AM真菌 α多样性指数与环境因子的相关性

Table 4 Correlation between α diversity index of AM fungi and environmental factors

项目

Item

植物丰富度 Plant richness

香农-威纳指数 Shannon-Wiener index

土壤含水量 SWC

pH

土壤有机碳 SOC

土壤全氮TN

土壤全磷TP

土壤有效磷AP

可溶性有机碳DOC

土壤有效氮AN

有效氮磷比N∶P

OTU丰富度

OTU richness
r

0. 48

0. 47

-0. 59

0. 05

-0. 17

-0. 23

-0. 06

0. 21

-0. 23

-0. 05

-0. 33

P

0. 001

0. 001

0. 000

0. 715

0. 248

0. 109

0. 697

0. 160

0. 124

0. 727

0. 024

香农-威纳指数

Shannon-Wiener index
r

-0. 03

-0. 15

-0. 07

-0. 04

-0. 12

-0. 13

0. 04

0. 24

-0. 04

0. 02

-0. 40

P

0. 828

0. 309

0. 657

0. 788

0. 403

0. 385

0. 777

0. 101

0. 809

0. 912

0. 005

谱系多样性指数

Faith’s phylogentic diversity index
r

0. 49

0. 47

-0. 60

0. 07

-0. 17

-0. 24

-0. 08

0. 19

-0. 23

-0. 06

-0. 32

P

0. 000

0. 001

0. 000

0. 654

0. 243

0. 104

0. 594

0. 197

0. 112

0. 676

0. 027

表 5 AM真菌群落组成与环境因子的Mantel test分析

Table 5 Mantel test analysis of AM fungal community composition and environmental factors

项目

Item

植物丰富度 Plant richness

香农-威纳指数 Shannon-Wiener index

土壤含水量 SWC

pH

土壤有机碳 SOC

土壤全氮TN

土壤全磷TP

土壤有效磷AP

可溶性有机碳DOC

土壤有效氮AN

有效氮磷比N∶P

群落物种组成Virtual taxon composition

r

0. 24

0. 26

0. 58

0. 08

0. 14

0. 17

0. 07

0. 02

0. 09

0. 18

0. 30

P

0. 007

0. 009

0. 001

0. 113

0. 018

0. 009

0. 166

0. 347

0. 040

0. 011

0. 029

谱系组成 Phylogenetic composition

r

0. 11

0. 12

0. 49

0. 19

0. 23

0. 28

0. 09

0. 15

0. 19

0. 23

0. 45

P

0. 099

0. 107

0. 001

0. 001

0. 001

0. 002

0. 110

0. 013

0. 001

0. 004

0. 001
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3 讨论

3. 1 不同高寒草地生态系统中AM真菌多样性的比较

本研究基于土壤 DNA分析，比较了三江源地区 4种典型高寒草地生态系统的 AM真菌多样性。研究发现，

AM真菌群落的物种组成和谱系组成在不同草地类型间均存在显著差异，其中，高寒荒漠、高寒草原和高寒草甸

的 AM真菌多样性均高于高寒湿地。这说明相比于陆地生态系统，接近厌氧环境的湿地生态系统在很大程度上

限制了AM真菌的发育以及与湿地植物的共生［49］。与以往研究结果类似，适应性强、分布广泛的球囊霉属是本研

图 5 植物群落组成、土壤含水量和土壤有效N∶P对（A）AM真菌群落物种组成及（B）谱系组成的贡献率

Fig. 5 Contribution rate of plant community composition，soil water content and soil available N∶P to（A）AM fungal virtual

taxon composition and（B）phylogenetic composition

图 6 草地类型、植物群落组成、土壤含水量和土壤有效 N∶P对 AM真菌群落物种组成和谱系组成影响的因果关系路径，以及每个

因子对AM真菌群落影响的标准化总效应系数（直接路径+间接路径）

Fig. 6 The structural equation model shows the causal path of the effects of grassland type，plant community composition，soil

water content and soil available N∶P on AM fungal virtual taxon composition and phylogenetic composition，and the standardized

total effect coefficient（direct path+indirect path）of each factor on AM fungal community
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究中高寒湿地的优势属，同时也是高寒荒漠和高寒草甸的优势属［50］。球囊霉科的AM 真菌能够通过它们的菌丝

或者侵染的根段侵染新的宿主植物，比其他种类的 AM真菌有更高的繁殖速率和强度，因此，球囊霉属在很大程

度上影响并决定了不同草地类型的 AM真菌的物种多样性。在 4种草地类型中，随着土壤含水量的增加，土壤

碳、氮、磷等养分含量均呈现增加的趋势，土壤 pH值则呈现下降的趋势，与之对应的近明球囊霉属的相对丰度也

呈现增加的趋势，并且与土壤养分指标均呈显著正相关，而与土壤 pH值则呈显著负相关。这说明水肥条件的改

善更利于近明球囊霉属的生长发育。而在高寒草原生态系统中，多样孢囊霉属的相对丰度增加并成为该草地类

型的优势属，这意味着以产大孢子、多菌丝为主的多样孢囊霉属在高寒草原的竞争能力更强，还是受到宿主特异

性调控？这些问题需要进一步研究。

3. 2 AM真菌群落组成的驱动因素及相关生态过程

许多研究认为，植物多样性对AM真菌群落的构建具有重要作用［27，51-52］。虽然本研究的对象是土壤内的AM
真菌，而非植物根系，仍然检测到宿主植物能够显著影响 AM真菌的分布。本研究发现，AM真菌物种丰富度和

系统发育多样性均与植物多样性呈显著正相关，说明在自然生态系统中，多样性高的植物群落具有为AM真菌提

供更多样的生态位和栖息地的条件，从而增加了AM真菌找到更合适的宿主植物的机会［53-55］。同时，本研究基于

植物群落高度变异的分析，证实了在区域尺度上植物群落组成是AM真菌群落空间分布最为重要的影响因素，说

明植物更倾向将光合产物提供给能够为其生长提供更多帮助的 AM真菌类群［56］。然而，AM真菌与植物之间的

决定关系也并非一成不变，在共生体系的建立过程中，特定条件下AM真菌及其宿主的功能特性在一定程度上决

定了 AM真菌与宿主植物之间的相互选择，找到最适合的宿主植物可能是 AM真菌-植物协同进化的重要原

因［57-58］。并且，AM真菌物种之间存在明显的功能互补效应，丰富的AM真菌种类可帮助植物更能充分地获取有

限的养分资源，从而缓解植物之间的竞争，促进植物之间的共存［59-60］。此外，非菌根植物的存在（尤其是在湿地生

态系统）也会在一定程度上抑制AM真菌侵染植物根系，从而降低AM真菌丰富度［61］。

本研究中，土壤水分和有效N∶P是影响AM真菌群落组成的另外两个关键因素，表明地下资源有效性对AM
真菌具有重要的调控作用。土壤水分可直接影响 AM真菌侵染率［62］、根外菌丝的生长和分布［63］以及特定种的

AM真菌构建进而影响 AM真菌群落的构建［64］，同时，AM真菌对氧气有相对较高的需求［65］，土壤的通气状况在

很大程度上会影响 AM真菌的生长发育及其多样性，这也就解释了本研究在高含水量和可能缺氧的湿地生态系

统中发现了较低的 AM真菌多样性。此外，如前所述，植物群落组成是影响 AM真菌的重要因素，而土壤水分变

化可间接通过改变地上植物群落构成、多样性以及生产力等来影响 AM真菌［25，66-67］。地面植物群落从改变组成、

多样性、生产力等方面影响 AM真菌。除水分外，土壤氮磷资源均是植物及其共生 AM真菌的必须矿质元素，土

壤氮磷养分水平和氮磷的化学计量比决定了 AM真菌与植物的共生关系［68-69］。低水平的氮磷有效性是 AM真

菌-植物互惠共生关系的重要前提，但是过低/高的氮磷水平又会直接限制 AM真菌的生长，当氮和磷均不是限

制因子时，AM真菌与植物竞争光合产物，又会抑制植物生长［70］。本研究中，土壤有效氮磷化学计量比与 AM真

菌多样性呈显著负相关，尤其对AM真菌群落的谱系组成影响更大，暗示了土壤氮磷的平衡性可能对AM真菌群

落构建有着重要作用。而且土壤N、P资源的可利用性对植物的生长发育、物种多样性和群落结构等均具有显著

的调控作用［23，68，70-71］，这些变化也会引起AM真菌群落结构和功能变化。

本研究中 AM真菌群落在 4种高寒草地生态系统中均为谱系聚集模式，表明在自然生态系统中 AM真菌物

种间的亲缘关系均较近［24，72］。基于 βNTI结果则发现，随机过程（同质性扩散）是决定高寒荒漠生态系统AM真菌

群落构建的主要过程，而在另外 3种草地类型中，AM真菌群落构建均以随机过程为主导、伴随确定性过程微弱

的影响。并且高寒草原的植物群落和土壤环境条件异质性比较大（斑块化），AM真菌群落间的差异逐渐增大，受

环境异质性选择的主导。而对于高寒草甸和高寒湿地，植物和土壤环境条件相对均匀，AM真菌群落间的差异逐

渐缩小，受环境同质性选择主导。

4 结论

综上所述，基于 Illumina-Miseq高通量测序手段，本研究揭示了青藏高原高寒草地生态系统 AM真菌多样性
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和群落组成及其相关生态过程。AM真菌多样性和群落结构在 4种草地类型间存在明显差异，其中植物群落组

成、土壤含水量和有效 N∶P是关键的影响因子。AM真菌群落的谱系结构均为聚集模式，在高寒荒漠，AM真菌

群落构建由随机过程决定，而在高寒草原、高寒草甸和高寒湿地，AM真菌群落受随机过程以及微弱的环境选择

作用主导。
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