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摘要：采用植物样方调查与丛枝菌根（ＡＭ）真菌的形态分子鉴定等方法分析了模拟放牧对地上植物及地下 ＡＭ 真

菌群落的影响。结果表明：随着放牧程度的增加，地上植物的物种丰富度显著降低，但ＡＭ真菌的物种丰富度没有

显著变化；ＡＭ真菌总侵染率与丛枝侵染率随着放牧强 度 的 增 加 显 著 降 低，但 泡 囊 侵 染 与 土 壤 ＡＭ 真 菌 的 孢 子 密

度均不受放牧强度的显著影响；模拟放牧对植物群落组成具有显著影响，但ＡＭ真菌的群落组成不受放牧的影响。

以上结果表明较植物群落而言，ＡＭ真菌对放牧干扰具有较高的耐受性，凸显了在放牧干扰条件下，ＡＭ真菌在维

持高寒草甸生物多样性过程中的作用。
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　　青藏高原有“世界屋脊”与“第三极”之称，平均

海拔 在４０００ｍ 以 上，在 我 国 境 内 面 积 达２５０万

ｋｍ２。高寒草甸 作 为 该 区 最 为 主 要 的 植 被 类 型，其

草地资源丰富，是发展高原草地畜牧业的物质基础，
具有较高的生态服务价值［１］。然而，过度放 牧 已 严

重降低了高寒草甸生态系统的稳定性，导致高寒草

甸出现不同程度的退化，严重威胁着该地区的生态

平衡和畜牧业持续发展［２］。因此，如何平衡 放 牧 与

生态系统可持续之间的相互关系是亟待解决的重要

研究课题之一。目前，研究人员已经从植物生产力

与群落组成［１，３］、温室气体的交换［４－５］、土壤营养的循

环［３，６］、土壤呼吸与土壤碳库［７－８］等方面系 统 地 探 究
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了放牧对高寒草甸生态系统的影响机制，但土壤微

生物对放牧响应的研究仍然相对较少。
土壤微生物作为地上和地下生态系统联系的纽

带和桥梁，驱使和影响了有机物分解、营养循环、植

物群落结构和生产力等多个生态系统过程，在调控

地上与地下生态系统的物质与能量的交换过程起着

非常重要 的 作 用［９－１０］。丛 枝 菌 根（Ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ　Ｍｙ－
ｃｏｒｒｈｉｚ，ＡＭ）真 菌 作 为 一 类 非 常 重 要 的 土 壤 微 生

物，可以与地球上２／３陆生植物根系形成互惠共生

体［１１］，被认为是植物内生真菌之母［１２］。ＡＭ真菌能

够促进 植 物 对 矿 质 营 养 的 吸 收（磷 素 和 氮 素 的 吸

收）［１３－１４］、增强植物抗逆抗病等生理作用［１５－１７］，改 善

植物与访花昆虫的相互关系［１８］、影响土壤细菌群落

的组成［１９］、参与 土 壤 团 聚 体 的 形 成［２０－２１］，进 而 参 与

多个生态系统过程［２２］。此外，ＡＭ 真菌群落的物种

与谱系组成还决定了地上植物的群落组成与生产力

水平［２３－２４］。鉴于 ＡＭ 真 菌 如 此 重 要 的 生 理 生 态 功

能，因此探究放牧对高寒草甸ＡＭ 真菌的影响对于

理解在放牧干 扰 模 式 下 ＡＭ 真 菌 在 维 持 高 寒 草 甸

生态系统生物多样性与生态功能过程中的作用尤为

必要。
研究已经表明，放牧能够改变植物ＡＭ 真菌丰

度与 群 落 组 成。如 放 牧 可 以 降 低［２５－２７］或 提 高 ＡＭ
侵染率［２８－２９］；放牧增加了美国温带草原中ＡＭ 真菌

的丰度与物种丰富度［３０］，但降低了阿根廷［３１］与中国

内蒙古草原中 ＡＭ 真菌 的 丰 度［３２］。这 些 结 果 说 明

ＡＭ真菌 对 放 牧 的 响 应 并 不 一 致，也 表 明 目 前 对

ＡＭ真菌与放牧之间关系的理解仍存在 欠 缺，具 体

体现在植物 与 ＡＭ 真 菌 分 别 是 如 何 响 应 放 牧？两

者是否类 似？植 物 与 ＡＭ 真 菌 间 关 系 如 何？ 为 了

回答以上问题，本文通过系统地探究了不同强度的

长期放牧对高寒草甸ＡＭ 真菌与植物群落的影响，
以期为合理地评估青藏高原高寒草甸生态系统中放

牧与生态系统稳定性之间的相互关系提供新的理论

依据。

１　材料与方法

１．１　样地概况与试验设计

该研究在兰州大学高寒草甸生态系统定位研究

站进行，该站位于青藏高原东缘的甘肃省玛曲县境

内，地理位置为Ｎ　３０°３０′，Ｅ　１０１°５３′，海拔３５００ｍ。
该区年平均气温１．２℃，年 平 均 降 水 量６２０ｍｍ，年

平均生长期 不 到１５０天，年 日 照 时 间 约 为２５８０ｈ。

植被主要由北极、高寒及中国喜马拉雅山脉植被类

型组成，生长季为５月末到９月初。
本研究始于２００２年，采用单因素区组随机试验

设计，共４个小区，每个小区４种处理，每 种 处 理４
次重复，随机分布在小区 内。小 区 面 积 为６ｍ×１０
ｍ，每个小区之 间 有１ｍ的 缓 冲 带。４种 处 理 分 别

为：①对照（Ｃｏｎｔｒｏｌ）：不进行任何处理；②轻度放牧

（Ｌｉｇｈｔ　ｃｌｉｐｐｉｎｇ，ＬＣ）：每年六月底和七月底各模拟

轻度放牧２次，留茬１０ｃｍ；③中 度 放 牧（Ｍｏｄｅｒａｔｅ
ｃｌｉｐｐｉｎｇ，ＭＣ）：每年六月底和七月底各模拟中度放

牧２次，留 茬４ｃｍ：④重 度 放 牧（Ｈｅａｖｙ　ｃｌｉｐｐｉｎｇ，

ＨＣ）：每年六月底和七月底各模拟重度放牧２次，留
茬２ｃｍ。每个处理的刈割面积为８０ｃｍ×８０ｃｍ。

１．２　采样过程与植物群落调查

于２０１０年８月底进行样方调 查。对 每 个 小 区

内所有处理均随机选择４个５０ｃｍ×５０ｃｍ样方，记
录样方中各植物物种的丰度与盖度后，齐地表减掉

获取地上生物量，分为４个功能群，莎草，禾草，豆科

与杂草，并于８０℃烘 至 恒 重，测 定 其 生 物 量。样 方

调查之后，每个样方中随机采集３钻土（土钻直径：

３．８ｃｍ，深度：２５ｃｍ），充分混匀后，合并为１个样

品，装入自封袋中置于４℃冰箱中保存，转移到实验

室。根土 分 离 后，根 样 用 于 ＡＭ 侵 染 率 的 测 定；土

样风干后，过２ｍｍ筛，用于分离ＡＭ真菌孢子以及

测定土壤理化性质。

１．３　ＡＭ侵染率、土壤孢子的分离与鉴定

根样（约１００个根段）经１０％ ＫＯＨ 在７５℃下

透明３０ｍｉｎ后，浸 泡 在２％的 盐 酸 溶 液 中 酸 化３０
ｍｉｎ，再用０．０５％台盼蓝乳酚溶液（ｍ·ｖ－１）８０℃热

染１０ｍｉｎ，置于脱色液中２～３天，最后用ＰＶＬＧ（聚
乙烯醇１．６６ｇ，蒸 馏 水１０ｍＬ，乳 酸１０ｍＬ，甘 油１
ｍＬ；高温下配制）为浮载剂制成显微永久 装 片。在

１０×２０倍显微镜下使用十字交叉法测定 ＡＭ 总侵

染率，丛枝侵 染 率 及 泡 囊 侵 染 率［３３］，每 个 样 品 至 少

测定２００个视野。
土壤ＡＭ 真 菌 孢 子 的 分 离 采 用 湿 筛－倾 注－

蔗糖离心法［３４］并稍作修改如下：称取自然风干的土

样５０ｇ，置于１Ｌ水中充分混匀，并每隔１０ｍｉｎ搅

拌一次，浸泡３０ｍｉｎ；然后用套筛过滤（上层筛网孔

径０．１２５ｍｍ，下层筛网孔径０．０３８ｍｍ），将下层滤

渣转移到５０ｍＬ离 心 管 中，３０００ｒ·ｍｉｎ－１离 心３
ｍｉｎ，弃上清；加入５０％（ｍ·ｖ－１）蔗糖溶液，充分震
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荡，待管底所有 沉 淀 物 全 部 悬 浮 后，３０００ｒ·ｍｉｎ－１

离心１０ｓ，将上悬液倾倒入孔 径 为０．０３８ｍｍ的 土

壤筛，冲洗干净后，抽滤到定性滤纸上。在２００倍的

解剖镜下，根据孢子颜色、大小、连孢菌丝等形态特

征对孢子进行聚类，并对每个类型的孢子进行计数。
每个类型挑取健康孢 子２～４个，用ＰＶＬＧ与ＰＶ－
ＬＧ＋ Ｍｅｌｚｅｒ＇ｓ试 剂 染 色 后 进 行 压 片，结 合 ＡＭ 真

菌国际保藏中心ＩＮＶＡＭ
（ｈｔｔｐ：／／ｉｎｖａｍ．ｃａｆ．ｗｖｕ．ｅｄｕ）及Ｊａｎｕｓｚ　Ｂｌａｓｚ－

ｋｏｗｓｋｉ教授 发 布 的 相 关 分 类 信 息（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．
ｚｏｒ．ｚｕｔ．ｅｄｕ．ｐｌ／Ｇｌｏｍｅｒｏｍｙｃｏｔａ／ｉｎｄｅｘ．ｈｔｍｌ）进 行

鉴定。为了更 加 准 确 确 定 不 同 类 型 ＡＭ 真 菌 孢 子

的种名，每种类型的ＡＭ真菌至少取６个孢子分别

放入装有１０μＬ　ｄｄＨ２Ｏ的ＰＣＲ小 管 中，用 无 菌 牙

签捣碎后，６５℃水浴３０ｍｉｎ，４０００ｒ·ｍｉｎ－１转 离 心

后，取上清，得 到ＤＮＡ粗 提 液。将ＤＮＡ粗 提 液 作

为ＰＣＲ扩增模板，分别使用真菌通用引物ＧｅｏＡ２／

Ｇｅｏ１１与ＡＭ真菌特异性引物ＮＳ３１－ＡＭＬ２进行

扩增，扩增条件与扩增体系见Ｓｈｉ等［３５－３６］。

１．４　土壤理化性质的测定

土壤在１０５℃烘 至 恒 重，采 用 重 量 分 析 法 测 定

土壤含水量。土壤与１ｍｏｌ·Ｌ－１　ＫＣｌ按１∶５水土

比混合后，震荡１ｈ，静置半小时后，用ｐＨ计测定土

壤ｐＨ。将 土 壤 样 品 在４５０℃与１，２５０℃温 度 下 燃

烧，使 用 ＣＨＮＳ 分 析 系 统 （Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ　Ａｎａｌｙｓｅｎ
Ｓｙｓｔｅｍｅ）分 别 测 定 土 壤 有 机 碳 及 总 氮 的 含 量。土

壤速效氮用２Ｍ ＫＣｌ提取后，采用ＦＩＡｓｔａｒ分析仪

进行 测 定（ＦＯＳＳ，Ｈｉｌｌｅｒｄ，Ｄｅｎｍａｒｋ）。土 壤 速 效

磷用 Ｍｅｈｌｉｃｈ－３方法提取后，用钼蓝比色法进行测

定［３７］。

１．５　数据统计

统计分析使用Ｒ　２．１５．２（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｒ－ｐｒｏ－
ｊｅｃｔ．ｏｒｇ／）进行。所有数据在进行相应转化后（百分

数进行了ａｒｃｓｉｎｅ转 化，其 他 的 数 据 用 自 然 对 数 转

化）检 验 其 正 态 性 及 方 差 齐 性（Ｌｅｖｅｎｅ’ｓ检 验）。

ＡＭ真菌群落组成根据每个孢子类型的数量进行计

算。采用单 因 素 方 差 分 析 检 验 模 拟 放 牧 对 土 壤 理

化、植物变量 与 ＡＭ 真 菌 变 量 的 影 响，不 同 处 理 间

的显著性差异使用Ｐｏｓｔ　Ｈｏｃ　ｔｅｓｔ（ＬＳＤ法）在９５％
的置信水平进行检验。

基 于 Ｂｒａｙ－Ｃｕｒｔｉｓ相 异 指 数，使 用 Ｒ 语 言

“ｖｅｇａｎ”程序包中的“ｅｎｖｆｉｔ”函数，将 所 有 测 定 的 植

物与土壤变量 都 拟 合 到 ＡＭ 真 菌 群 落 的 非 度 量 多

维尺度（ＮＭＤＳ）排 序 图 上［３８］，阐 述 植 物 群 落、ＡＭ
真菌群落与环境变量间的关系。为了确定模拟放牧

对ＡＭ真菌群落影响的直接与间接影响，本文使用

ＡＭＯＳ　１７．０（ＳＰＳＳ　Ｉｎｃ．）构建并测试了一个结构方

程模型（Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ　ｅｑｕａｔｉｏｎ　ｍｏｄｅｌ，ＳＥＭ）。在该模

型中，植物 群 落 与 ＡＭ 真 菌 群 落 组 成 采 用 ＮＭＤＳ
排序第一轴的得分 值 代 替。对 ＮＭＤＳ的 排 序 轴 进

行了旋转，以确保ＮＭＤＳ第一轴能够最大程度地代

表群落相异性的变异。另外，由于不同处理间土壤

理化特征无显著差异，因此该模型并未包括有关土

壤理化性质的变量。最大似然χ
２ 拟合优度检验与

Ｂｏｌｌｅｎ－Ｓｔｉｎｅ靴 代 值 检 验 被 用 于 检 验 模 型 拟 合 优

度。在这些检验中，较高的Ｐ值（≥０．０５）被认为是

理想的拟合。

２　结果与分析

２．１　土壤理化特征、ＡＭ侵染率与孢子密度

模拟放牧对所有测定的土壤理化指标均无显著

影响，不同处理间所有测定的土壤理化特征均无显

著差异（数据未显示）。模拟放牧对ＡＭ 总侵染率、
丛枝侵染率有显著影响（Ｐ ＜０．０５），但二者对模拟

放牧的响应存在差异。总侵染率在轻度放牧条件下

最小（１４．８７％），而丛枝侵染率在中度放牧条件下最

小（０．４４％）（图１ａ，ｂ）。与 ＡＭ 总 侵 染 率 不 同，模

拟放牧对泡囊侵染率与孢子密度的影响均不显著。

２．２　植物丰富度与群落组成

随着模拟放牧强度的增加，植物物种丰富度呈

逐渐下降趋势（图１ｃ）。轻度放牧（ＬＣ）和中度放牧

（ＭＣ）对 植 物 丰 富 度 的 影 响 不 显 著，而 重 度 放 牧

（ＨＣ）则显 著 降 低 了 植 物 的 丰 富 度（减 少１５．６３％）
（图１ｃ）。植物群落的ＮＭＤＳ分析结果显示与对照

相比，模拟放牧显著改变了植物群落组成，但在３个

模拟放 牧 处 理 间 植 物 组 成 的 差 异 不 显 著（图２ａ）。
此外，结果还显示莎草生物量、豆科生物量、植物密

度、植物丰富度与植物群落组成均具有显著的相关

性，其中植物密度与植物群落结构的相关性最大（ｒ２

＝０．８７，Ｐ ＝０．００１）（图２ａ）。
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图１　不同模拟放牧强度下ＡＭ真菌总侵染率（ａ）、丛枝侵染率（ｂ）、植物丰富度（ｃ）与ＡＭ真菌丰富度（ｄ）

Ｆｉｇ．１　ＡＭ　ｆｕｎｇａｌ　ｔｏｔａｌ　ｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ（ａ），ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ　ｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ（ｂ），ｐｌａｎｔ　ｒｉｃｈｎｅｓｓ（ｃ）ａｎｄ　ＡＭ

ｆｕｎｇａｌ　ｒｉｃｈｎｅｓｓ（ｄ）ｕｎｄｅｒ　ｓｉｍｕｌａｔｅｄ　ｇｒａｚｉｎｇ　ａｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ
注：不同小写字母表示各处理间差异显著（Ｐ ＜０．０５）

Ｎｏｔｅ：Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｌｅｔｔｅｒｓ　ｉｎｄｉｃａｔｅ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ　ａｔ　ｔｈｅ　０．０５ｌｅｖｅｌ

图２　植物群落（ａ）及ＡＭ真菌群落（ｂ）的ＮＭＤＳ排序

Ｆｉｇ．２　Ｎｏｎｍｅｔｒｉｃ　ｍｕｌｔｉｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ　ｓｃａｌｉｎｇ（ＮＭＤＳ）ｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ　ｐａｔｔｅｒｎｓ　ｏｆ　ｐｌａｎｔ　ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ　ａｎｄ　ＡＭ　ｆｕｎｇａｌ　ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ
注：仅有在９５％置信水平与ＡＭ群落显著相关的变量拟合在ＮＭＤＳ排序图上

Ｎｏｔｅ：Ｏｎｌｙ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｖａｒｉａｂｌｅｓ（Ｐ ＜０．０５）ｗｅｒｅ　ｆｉｔｔｅｄ　ｏｎｔｏ　ｔｈｅ　ＮＭＤＳ　ｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ　ｐｌｏｔｓ

２．３　ＡＭ真菌孢子的形态与分子鉴定

本研究共发 现１０种 ＡＭ 真 菌 形 态 种，其 中 球

囊霉属（Ｇｌｏｍｕｓ）４种，分别是摩西球囊 霉（Ｇ．ｍｏｓ－
ｓｅａｅ）、缩球 囊 霉（Ｇ．ｃｏｎｓｔｒｉｃｔｕｍ）、幼 套 球 囊 霉（Ｇ．

ｅｔｕｎｉｃａｔｕｍ）和小果球囊霉（Ｇ．ｍｉｃｒｏｃａｒｐｕｍ）；无梗

囊霉属（Ａｃａｕｌｏｓｐｏｒａ）２种，为瘤突无梗囊霉（Ａ．ｔｕ－
ｂｅｒｃｕｌａｔａ）和细凹无梗囊霉（Ａ．ｓｃｒｏｂｉｃｕｌａｔａ）；盾巨

孢囊霉属（Ｓｃｕｔｅｌｌｏｓｐｏｒａ）２种，为Ｓ．ｐｅｌｌｕｃｉｄ和Ｓ．
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ｄｉｐｕｒｐｕｒｅｓｃｅｎｓ；平 囊 霉 属 （Ｐａｃｉｓｐｏｒａ）１ 种，为

Ｐ．ｓｃｉｎｔｉｌｌａｎｓ；多孢囊霉属（Ｄｉｖｅｒｓｉｓｐｏｒａ）１种，为沾

屑多孢囊霉（Ｄ．Ｓｐｕｒｃａ）。所有形态种在所有处理中

均有出现，且球囊霉（Ｄ．Ｓｐｕｒｃａ）丰度最高，占孢子总

数的３６．５％，其次为Ｓ．ｄｉｐｕｒｐｕｒｅｓｃｅｎｓ（１３．９％）和细

凹无梗囊霉（Ａ．ｓｃｒｏｂｉｃｕｌａｔａ）（１１．３％）。所有形态种

的丰度在处理间无显著差异。
孢 子 分 子 鉴 定 成 功 率 较 低，仅 约 有 一 半 孢 子

种 类 能 够 成 功 扩 增。ＤＮＡ序 列 系 统 发 育 分 析 表

明 共 有４种 ＡＭ 真 菌 分 子 种 检 测 成 功，其 中３种

分 别 为Ｇｌｏｍｕｓ　ｍｏｓｓｅａｅ（ｓｐｏｒｅ－１－Ａ－ｔｙｐｅ，ｓｐｏｒｅ－５－
Ａ－ｔｙｐｅ），Ｐａｃｉｓｐｏｒａ　ｓｃｉｎｔｉｌｌａｎｓ（ｓｐｏｒｅ－３－Ｇ－ｔｙｐｅ和

ｓｐｏｒｅ－４－Ｇ－ｔｙｐｅ）和Ｇｌｏｍｕｓ　ｓｐ．（ｓｐｏｒｅ－６－Ｂ２－ｔｙｐｅ）
（图３）。此 外，有３条 序 列 与 子 囊 菌 门 真 菌 序 列

相 似，是 寄 生 与 ＡＭ 真 菌 孢 子 内 的 子 囊 菌

（图３）。

图３　本研究中检测到的ＡＭ形态种１８ＳｒＤＮＡ序列与Ｇｅｎｂａｎｋ中代表性序列的邻近归并系统发育分析

Ｆｉｇ．３　Ｎｅｉｇｈｂｏｒ－ｊｏｉｎｉｎｇ　ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ　ｔｒｅｅ　ｏｆ　ＡＭ　ｆｕｎｇａｌ　１８ＳｒＤＮＡ　ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ　ｄｅｔｅｃｔｅｄ　ｉｎ　ｔｈｉｓ　ｓｔｕｄｙ　ａｎｄ

ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ　ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ　ｆｒｏｍ　ｔｈｅ　ＧｅｎＢａｎｋ

２．４　模拟放牧对ＡＭ真菌丰富度与群落组成的影响

模拟放牧处理后，ＡＭ 真 菌 物 种 丰 富 度 有 升 高

趋势，但没有显著性变化（图１ｄ）。ＮＭＤＳ排序结果

显示虽不同处理间ＡＭ 真菌群落组成无显著差异，
但与土壤ｐＨ与速效氮具有显著相关性（图２ｂ），其

中土壤ｐＨ与ＡＭ 真菌群落结构的 相 关 性 最 大（ｒ２

＝０．６６，Ｐ ＝０．００１）。
结构方程模型很好地拟合了试验变量（最大似

然法，χ
２＝ １．６，Ｐ ＝０．２１；Ｂｏｌｌｅｎ–Ｓｔｉｎｅ　ｂｏｏｔ－

ｓｔｒａｐ，Ｐ ＝０．２０），并且 很 好 地 揭 示 了 模 拟 放 牧 对

植物群落、ＡＭ真菌孢子群落与总侵染率 的 直 接 与

间接效应。该 模 型 解 释 了 ＡＭ 孢 子 群 落 与 侵 染 率

差异的３５％与６３％，但 对 ＡＭ 孢 子 群 落 却 仅 仅 解

释了３％，说明与ＡＭ真菌相比，植物群落对放牧更

为敏感（图４ａ）。模拟放牧 对 ＡＭ 真 菌 孢 子 群 落 的

组成的影响不显著（λ＝ －０．０２），但显著地改变了

植物群落组成（λ＝０．７９）与 ＡＭ 真 菌 的 总 侵 染 率

（λ＝０．４８）（图４ａ）。此外，植物群落对ＡＭ真菌总

侵染率与孢子群落的直接效应均大于模拟放牧对二

者的直接效应，表明放牧导致的植物群落的改变是

其根际ＡＭ真 菌 总 侵 染 率 与 群 落 组 成 变 化 的 主 要

途径（图４ｂ）。
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图４　模拟放牧对植物群落，ＡＭ真菌总侵染率与群落组成的直接和间接影响

Ｆｉｇ．４　Ｄｉｒｅｃｔ　ａｎｄ　ｉｎｄｉｒｅｃｔ　ｅｆｆｅｃｔｓ　ｏｆ　ｓｉｍｕｌａｔｅｄ　ｇｒａｚｉｎｇ　ｏｎ　ｐｌａｎｔ　ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ，

ＡＭ　ｆｕｎｇａｌ　ｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ　ａｎｄ　ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ　ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ
注：（ａ）模拟放牧处理与植物群落、ＡＭ侵染率与ＡＭ真菌群落因果关系的结构方程模型，箭头上的数值表示路径系数

（λ≥０．０５表示路径具有显著性）；（ｂ）模拟放牧对植物变量、ＡＭ侵染率与ＡＭ真菌群落的直接或间接总效应

Ｎｏｔｅ：（ａ）Ａ　ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ　ｅｑｕａｔｉｏｎ　ｍｏｄｅｌ（ＳＥＭ）ｓｈｏｗｉｎｇ　ｔｈｅ　ｃａｕｓａｌ　ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ　ａｍｏｎｇ　ｓｉｍｕｌａｔｅｄ　ｇｒａｚｉｎｇ，ｐｌａｎｔ　ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ，ＡＭ　ｆｕｎｇａｌ

ｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ　ａｎｄ　ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ．Ｔｈｅ　ｎｕｍｂｅｒｓ　ａｂｏｖｅ　ｔｈｅ　ａｒｒｏｗｓ　ｉｎｄｉｃａｔｅ　ｐａｔｈ　ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ（λ≥０．０５ｉｎｄｉｃａｔｅｓ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｐａｔｈｗａｙ）．（ｂ）Ｄｉｒｅｃｔ，

ｉｎｄｉｒｅｃｔ　ａｎｄ　ｔｏｔａｌ　ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ　ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ　ｏｆ　ｓｉｍｕｌａｔｅｄ　ｇｒａｚｉｎｇ　ｏｎ　ｐｌａｎｔ　ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ，ＡＭ　ｆｕｎｇａｌ　ｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ　ａｎｄ　ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ　ｉｎ　ｔｈｉｓ　ＳＥＭ

３　讨论

　　本研究结果显示重度放牧显著降低了植物物种

多样性，但轻度或中度放牧对植物多样性的影响不

显著。该结果也进一步验证了先前的研究结果［３９］，

表明重度放牧能够造成植物物种多样性的丧失。该

结果主要是由于轻度或中度放牧会降低优势物种的

生物量，使得次优势物种得到更多的光和空间，这一

过程虽未改变植物的丰富度，但却能够改变植物群

落各物种的均一度（Ｆ ＝１３．８，Ｐ ＜０．００１）；而 在

重度放牧条件下，放牧所导致的植物地上部分大量

损失，部分植物无法进行补偿性再生长而死亡。这

一过程也支持了不同处理间植物群落组成的差异，

即放牧显著地改变了植物群落的组成，表现为对照

处理与３个模拟放牧处理间植物组成的差异明显，

但３个模拟放牧处理间却具有相似的植物群落。
研究结果 也 显 示 了 模 拟 放 牧 对 植 物 根 际 ＡＭ

侵染 率 的 影 响。结 果 表 明 随 着 放 牧 程 度 的 加 重，

ＡＭ总侵染率呈 下 降 趋 势，这 与Ｓｕ等［３２］的 研 究 结

果一致，也说明放牧降低了ＡＭ 真菌的丰度。这主

要是由于放牧使地上植物的生物量减少的同时，也

减少了植物地上部分的光合作用，这将导致植物向

地下ＡＭ真菌的碳分配降低，从而ＡＭ真菌表现出

侵染率下降的趋势。然而，放牧对ＡＭ 总侵染率的

影响存在很大争议，有些报道认为ＡＭ 侵染率会随

放牧程度的加剧而升高［４０－４１］，而有些报道却认为两

者之间并无相关性［４２－４３］。ＡＭ真菌对放牧响应不一

致可能主要是由于不同研究中采用放牧类型与放牧

强度不同造成的［２９］。丛枝 被 认 为 是 植 物 与 ＡＭ 真

菌进行物质交换的主要场所，其侵染率是表征植物

与ＡＭ真菌共生强度的重要参数［４４］。在本研究中，

模拟放牧降低了丛枝侵染率，表明在放牧条件下植

物与ＡＭ真 菌 间 的 物 质 交 换 呈 下 降 趋 势。交 易 平

衡模型很好地解释了上述结果［４５］，即在自然生态系

统中植物与 ＡＭ 真 菌 间 物 质 交 换 存 在 一 个 平 衡 状

态（等值交换），但模拟放牧减小了植物地上部分，降
低了植物光合能力，导致植物将更多碳用于地上部

分的补偿性生长，降低了植物向其根际ＡＭ 真菌碳

的分配，从 而 降 低 了 植 物 与 ＡＭ 真 菌 间 的 物 质 交

换。泡囊是从枝菌根真菌碳的存储部位［４４］，模拟放

牧使植物向地下分配的碳减少，但本试验结果所显

示的泡囊侵染率并没有发生显著性变化，是否由于

ＡＭ真菌可以从土壤有机质中来获取碳 源，仍 需 进

一步研究。试 验 结 果 还 表 明 模 拟 放 牧 处 理 后，ＡＭ
真菌的群落结构并没有发生显著性的变化，有两种

机制可解释这一结果：（１）球囊霉属作为本试验样地

的优势属，其对模拟放牧具有较强的耐受性［４６］；（２）

本文仅仅分析ＡＭ真菌土壤中孢子的群落，而孢子

作为ＡＭ真菌主要的繁殖体，其对放牧后地下碳的

减小不是很敏感［４７］。因此，为了更好地理解放牧对

植物根际ＡＭ真菌的影响，在今后研究中应将根内

与根 外 ＡＭ 真 菌 群 落 的 分 析 结 合 起 来 进 行［４８－５１，３５］

研究。此外，本试验结果还表明植物群落的改变是

ＡＭ真菌侵染率与群落组成变化的主要 路 径，这 一

５１６
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结果在其他一些研究中也得到进一步验证［３６，５１］，表

明较植物群落而言，ＡＭ 真菌对放牧干扰 具 有 更 强

的耐受性。

４　结论

　　随着放牧程度的加重，地上植物的物种丰富度

显著降低，但 ＡＭ 真 菌 的 物 种 丰 富 度 没 有 显 著 变

化；ＡＭ真菌总侵染率与丛枝侵染率随着 放 牧 强 度

的增加显著降低，但泡囊侵染与孢子密度均不受放

牧强度的显著影响；模拟放牧改变了植物群落的组

成，但对ＡＭ真菌的群落组成的影响却不明显。该

结果说明与植物群落相比，ＡＭ 真菌对放 牧 干 扰 具

有较高的耐受性，也凸显了在放牧干扰条件下，ＡＭ
真菌在 维 持 高 寒 草 甸 生 物 多 样 性 过 程 中 的 作 用。

ＡＭ真菌在高寒草甸生物多样性维持中的作用仍需

更长时间的放牧监测来进一步验证。
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