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西藏高原草地生态系统丛枝菌根真菌的地理分布

蔡晓布∗，彭岳林
西藏大学农牧学院，林芝　 ８６００００

摘要：西藏高原是地球上极具特色的地理单元，对生物物种的形成与演化具有重要影响。 基于孢子形态学鉴定，对从藏东南到

藏西北（海拔高差＞３５００ ｍ，年均温、年均降水量差异分别＞２０ ℃、＞８００ ｍｍ）高原热带、亚热带、温带、亚寒带和寒带环境下发育

而成的热性草丛、暖性草丛、温性草原、温性荒漠、高寒草甸草原、高寒草原、高寒荒漠和高寒荒漠草原中的 ＡＭ 真菌群落进行了

初步研究，结果表明，不同类型草地间 ＡＭ 真菌的群落相似度普遍较低，环境对 ＡＭ 真菌群落具有重要影响。 从藏东南到藏西

北，不同类型草地间 ＡＭ 真菌的群落相似度呈下降趋势（Ｊａｃｃａｒｄ 相似性系数从 ０．５２ 降至 ０．２０），ＡＭ 真菌群落组成及结构变化

渐趋加大，不同草地中的同种植物（包括广谱种、青藏高原特有种）ＡＭ 真菌群落相似度亦不同。 沿藏东南到藏西北环境梯度，
随草地寒旱程度的逐步加剧，ＡＭ 真菌种的丰度，特别是种数、Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数在总体上趋于显著（ｐ＜０．０５）下降，孢子密度

则在总体上趋于显著提高，优势种比例、Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数亦表现出增加的趋势，表明 ＡＭ 真菌物种多样性虽趋于下降，但生

存及对环境的适应能力趋于提高。 海拔、土壤 ｐＨ、有效磷和有机碳含量对 ＡＭ 真菌群落组成均具显著影响，但海拔对水热环境

的影响决定着土壤环境的变化。 因此，海拔和寒旱程度不断上升所导致的 ｐＨ 显著提高、土壤有机碳和有效磷含量显著下降的

综合作用影响并决定着 ＡＭ 真菌的群落组成。 研究结果对进一步理解西藏高原生物多样性的产生和维持机制等具有重要的参

考价值。
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研究生物体的时空分布规律、生存状态、丰富程度及其原因是深入了解生物多样性地理分布、产生和维持

机制的重要基础［１］。 因此，更为深入地了解微生物的生物地理分布对保护与维持生态系统多样性、预测不同

区域微生物的作用与影响至关重要［１］。 长期以来，人们对大生物（ｍａｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ）的生物地理分布开展了大

量研究，对多样性很高的微生物的研究却非常缺乏［１⁃２］，认为微生物的生物多样性水平完全不同于大生物［３］，
不存在生物地理分布［４⁃５］，并认为这主要与微生物自身的生理与繁殖特性等因素有关［６］。 同时，过去基于培

养的研究错过了对大多数微生物多样性的发现亦是重要原因［７］。 近年来，研究者对微生物，特别是 ＡＭ 真菌

等不可培养的微生物的生物地理分布给予了更多的关注［１，８］。 越来越多的证据表明，微生物不仅存在着生物

地理分布特征［１，８⁃１１］，且类似于大生物的地理分布［１］，尽管对此仍存争论［４，１２⁃１４］。 新近，一些研究者基于对根

际土壤中或植物根内 ＡＭ 真菌 ＤＮＡ 的提取，研究了 ＡＭ 真菌分类群（ＯＵＴ， ｏｐｅｒａｔｉｏｎａｌ ｔａｘｏｎｏｍｉｃ ｕｎｉｔ）的地理

分布特征［１０⁃１１，１５］。 与此同时，一些学者则通过对已发表文献的分析，就 ＡＭ 真菌的地理分布格局开展了研

究［１６⁃１７］。 研究发现，自然状态下的微生物也有不同的数量、分布和多样性，不同地点的微生物群落及生物地

理分布特征不同，且微生物的群落组成影响着生态系统的过程［１，１８⁃１９］。 因此，许多研究者认为环境异质性是

影响微生物群落空间异质性的重要因素［２０］，微生物群落趋于生境选择［１７， ２１⁃２３］。 但亦有研究认为寄主植物对

ＡＭ 真菌群落的影响较生境更为重要［１４］。
西藏高原是地球上一个极具特色的地理单元，对生物物种的形成与演化具有重要影响。 近十年来，西藏

高原 ＡＭ 真菌相关研究主要集中在群落组成和物种多样性［２４⁃２５］，以及 ＡＭ 真菌群落沿海拔梯度的变化［２５⁃２６］

等方面。 已有工作多以局部区域、个别生态系统为对象，且取样方法、研究手段等方面亦有所不同［２４⁃２６］，难以

从大尺度上了解西藏高原 ＡＭ 真菌的地理分布特征。 从生物地理学的层面看，环境影响并决定着植物的群落

结构和物种多样性［２７］，高生产力环境发育和保存了古老的植物区系和最大的物种多样性，低生产力环境则为

现代植物种系的演化、发生创造了条件，但植物群落物种多样性较低［２８⁃２９］。 从藏东南到藏西北，地理跨度（ ＞
２０００ ｋｍ）巨大、环境变化剧烈（海拔高差＞３５００ ｍ，年均温和年均降水量差异分别＞２０℃、＞８００ ｍｍ），高原热

带、亚热带、温带、亚寒带和寒带环境依次展布，气候呈暖温湿润—寒冷半湿润—寒冷半干旱—寒冷干旱的规

律性变化，渐次呈现出从热性草丛到高寒荒漠、从黄壤到高山寒漠土的植物、土壤地理分布格局［３０］。 因此，在
从藏东南到藏西北这一环境梯度上，植物区系由古老到年轻、植物物种多样性和资源生产力由高到低的变化

将可能意味着 ＡＭ 真菌亦具有与环境、植物相适应的地理分布格局。 因此，以横贯西藏高原多类草地的这一

地理带为轴线，有助于进一步探究不同区域 ＡＭ 真菌的地理分布及其环境影响等重要科学命题。

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　
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１　 材料和方法

１．１　 样品采集

西藏高原不同类型草地 ＡＭ 真菌孢子繁殖的高峰期（孢子形态亦较稳定）均在暖季（５—９ 月），但受海拔

主导的水、热环境影响，藏东南地区 ＡＭ 真菌的最适产孢时间相对较早（５—６ 月），其它区域 ７—９ 月孢子数量

则较大。 因此，本研究中均以各区域 ＡＭ 真菌的产孢高峰期作为采样期。 其中，藏东南热性草丛、暖性草丛供

试样品采集于 ２０１０ 年 ５—６ 月，藏中温性草原、温性荒漠供试样品采集于 ２００８ 年 ８—９ 月，藏北高寒草原、高
寒草甸草原供试样品分别采集于 ２００９ 年 ８—９ 月、２０１３ 年 ８—９ 月，藏西北高寒荒漠草原、高寒荒漠供试样品

采集于 ２０１１ 年 ８—９ 月。
由于西藏高原不同类型草地分布面积、植物种类差异悬殊，故在不同类型草地所采集的目标植物带根土

壤混合样品数不同。 具体采样时，为有效避免其它植物对目标植物根际的干扰，在各类草地中均选择具有丛

生或片生特点的草本植物做为目标植物。 目标植物选定后，即随机确定面积为 １ ｍ × １ ｍ 的采样点 ３ 个（间
隔 １００—１５０ ｍ 左右）；于每个采样点铲除表层土壤 ２ ｃｍ，并按 ２—３０ ｃｍ 土层采集带根土样；之后，将每一目标

植物的 ３ 个带根土壤样品组成 １ 个混合样品（热性草丛、暖性草丛、温性草原、温性荒漠、高寒草甸草原、高寒

草原、高寒荒漠草原和高寒荒漠混合样品数分别为 １３、１４、１７、１８、１３、３０、１９ 和 １１ 个）。 在实验室将植物根系

存放在 ４ ℃冰箱，土壤样品经室内自然风干后备用。 土壤 ｐＨ 值、有机碳分别采用电位法、Ｋ２Ｃｒ２Ｏ７容量法⁃外
加热法，中性和石灰性土壤、酸性土壤有效磷（Ｐ ２Ｏ５）分别采用 ０．５ ｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＨＣＯ３法、０．０３ ｍｏｌ ／ Ｌ ＮＨ４Ｆ － ０．０２５
ｍｏｌ ／ Ｌ ＨＣｌ 法测定。

所涉各类草地采样点地理位置，以及土壤、植物侵染情况等见表 １。
１．２　 ＡＭ 真菌形态学鉴定

取 １００ ｇ 自然风干土样，采用湿筛倾析—蔗糖离心法筛取孢子；之后，用微吸管挑取孢子于载玻片上（加
３０％甘油浮载剂封片），显微观测并记录孢子颜色、连孢特征，测定孢子大小；压碎孢子后观测内含物、孢壁层

次及各层颜色，测定各层孢壁的厚度（莱卡显微镜自带图像分析软件测定）等。 鉴定中辅助使用 Ｍｅｌｚｅｒ′ｓ 试剂

以观测孢子的特异性反应。 综合以上观测结果，根据《ＶＡ 菌根真菌鉴定手册》及 ＩＮＶＮＡＭ（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｉｎｖａｍ．ｃａｆ．
ｗｖｕ．ｅｄｕ ／ Ｍｙｃ⁃ｌｎｆｏ ／ ）的分类描述进行属（种）检索、鉴定（表 ２）。
１．３　 数据计算方法

以 ３ 次重复平均值作为结果。
①孢子密度（ＳＤ）：每 １００ ｇ 风干根层土样中不同 ＡＭ 真菌种的孢子数。
②种数（ＳＮ）：指某生境中 ＡＭ 真菌的物种数。
③种的丰度（ＳＲ）：每 １００ ｇ 根层土样所含 ＡＭ 真菌种的平均数，即 ＳＲ ＝ ＡＭ 真菌种出现总次数 ／土壤样

本数。
④物种多样性（Ｈ）：采用 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数公式计算。

Ｈ ＝－ ∑
ｋ

ｉ ＝ １
Ｐ ｉ ｌｎＰ ｉ （１）

式中，ｋ 为某样点中 ＡＭ 真菌的种数，Ｐ ｉ为该样点 ＡＭ 真菌种 ｉ 的孢子密度占该样点总孢子密度的百分比。
⑤ 分离频度（ ＩＦ）：某 ＡＭ 真菌属（种）在样本总体中的出现频率，即 ＩＦ ＝ ＡＭ 真菌某属（种）的出现土样

数 ／总土样数）× １００％。 据此将 ＡＭ 真菌划分为 ３ 个优势度等级：ＩＦ ≥５０％为优势属（种）、≥１０％—＜５０％为

常见属（种）、＜１０％为偶见属（种）。
此外，共有种、特有种分别指见于各类草地或仅见于一类草地的 ＡＭ 真菌。
⑥相对多度（ＲＡ）：ＲＡ ＝ ＳＤ ／ ∑ＳＤ × １００％。 式中，ＳＤ 为某样点 ＡＭ 真菌某属（种）的孢子数，∑ＳＤ 为某

样点 ＡＭ 真菌总孢子数。

３　 １０ 期 　 　 　 蔡晓布　 等：西藏高原草地生态系统丛枝菌根真菌的地理分布 　
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表 ２　 不同类型草地 ＡＭ 真菌

Ｔａｂｌｅ ２　 ＡＭ ｆｕｎｇｉ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｇｒａｓｓｌａｎｄｓ

ＡＭ 真菌
ＡＭ ｆｕｎｇｉ

Ｔ
Ｔ

Ｗ
Ｔ

Ｔ
Ｓ

Ｔ
Ｄ

Ａ
Ｍ
Ｓ

Ａ
Ｓ

Ａ
Ｄ
Ｓ

Ａ
Ｄ

ＡＭ 真菌
ＡＭ ｆｕｎｇｉ

Ｔ
Ｔ

Ｗ
Ｔ

Ｔ
Ｓ

Ｔ
Ｄ

Ａ
Ｍ
Ｓ

Ａ
Ｓ

Ａ
Ｄ
Ｓ

Ａ
Ｄ

Ａ． ｂｉｒｅｔｉｃｕｌａｔａ ＋ － － － － － － － Ｇ． ｈａｌｏｎａｔｕｍ ＋ － － － － － － －

Ａ． ｃａｐｓｉｃｕｌａ ＋ － － － － － － － Ｇ． ｉｎｔｒａｒａｄｉｃｅｓ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ － ＋ ＋

Ａ． ｄｅｌｉｃａｔｅ － － － － － ＋ － － Ｇ． ｌｕｔｅｕｍ － － ＋ ＋ － － － －

Ａ． ｄｅｎｔｉｃｕｌａｔａ ＋ － － － － － － － Ｇ． ｍａｎｉｈｏｔｉｓ － － － － ＋ － － －

Ａ． ｅｌｅｇａｎｓ － － － ＋ － ＋ － － Ｇ． ｍｉｃｒｏａｇｇｒｅｇａｔｕｍ ＋ ＋ － － － － － －

Ａ． ｅｘｃａｖａｔａ ＋ － － － － － － － Ｇ． ｍｉｎｕｔｕｍ ＋ － － － － － － －

Ａ． ｆｏｖｅａｔａ ＋ ＋ － － － － － － Ｇ． ｍｏｓｓｅａｅ ＋ ＋ ＋∗ ＋ ＋ ＋ ＋ －

Ａ． ｌａｅｖｉｓ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋∗ ＋∗ ＋ ＋ Ｇ． ｒｕｂｉｆｏｒｍｅ ＋ － ＋ － － － － －

Ａ． ｍｅｌｌｅａ － － ＋ ＋ － － － － Ｇ． ｓｃｉｎｔｉｌｌａｎｓ － ＋ － － － － － －

Ａ． ｒｅｈｍｉｉ ＋ ＋ － － － － － － Ｇ． ｔｏｒｔｕｏｓｕｍ － ＋ － － － － ＋ ＋

Ａ． ｓｃｒｏｂｉｃｕｌａｔａ ＋ ＋ － － ＋ ＋ ＋ － Ｇ． ｖｅｒｓｉｆｏｒｍｅ ＋∗ ＋ ＋ － ＋ ＋ ＋ ＋

Ａ． ｓｐｉｎｏｓａ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ － － Ｇ． ｖｅｒｒｕｃｕｌｏｓｕｍ － － － － － － － ＋

Ａ． ｔｕｂｅｒｃｕｌａｔａ ＋ － － － － － － － Ｇ． ｓｐ．１ － ＋ － － － － － －

Ａ． ｓｐ．１ － ＋ － － － － － － Ｇ． ｓｐ．２ － － ＋ － － － － －

Ａ． ｓｐ．２ － － ＋ － － － － － Ｇ． ｓｐ．３ － － － － － ＋ ＋ ＋

Ａ． ｓｐ．３ － － ＋ － － － － － Ｇ． ｓｐ．４ － － － － ＋∗ － － －

Ａ． ｓｐ．４ － － － － － ＋ ＋ － Ｇ． ｓｐ．５ － － － － ＋ － － －

Ａｒ． ｌｅｐｔｏｔｉｃｈａ ＋ ＋ － － － － ＋ － Ｇ． ｓｐ．６ － － － － ＋ － － －

Ｅｎ． ｉｎｆｒｅｑｕｅｎｓ ＋ － ＋ － － － － － Ｇ． ｓｐ．７ － － － － － ＋ － －

Ｇ． ａｇｇｒｅｇａｔｕｍ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋∗ ＋ ＋ Ｇ． ｓｐ．８ － － － － － ＋ － －

Ｇ． ｃａｎａｄｅｎｓｅ ＋ ＋ － － － － － － Ｐａｃｉ． ｄｏｍｉｎｉｋｉｉ － － － － － － ＋ －

Ｇ． ｃａｌｌｏｓｕｍ － ＋ － － － － － － Ｐａｃｉ． ｓｃｉｎｔｉｌｌａｎｓ － ＋ － － － － － －

Ｇ． ｃｌａｒｏｉｄｅｕｍ ＋∗ ＋ － ＋ ＋ ＋∗ ＋ ＋ Ｐａｒａ． ｏｃｃｕｌｔｕｍ － － － － ＋ － － －

Ｇ． ｃｏｎｓｔｒｉｃｔｕｍ ＋ ＋ － － － － － － Ｓ． ｃａｌｏｓｐｏｒａ ＋ ＋ ＋ － ＋ ＋ － －

Ｇ． ｃｏｎｖｏｌｕｔｕｍ － － － － － ＋ － － Ｓ． ｅｒｙｔｈｒｏｐａ － － － － － － ＋ －

Ｇ． ｄｅｓｅｒｔｉｃｏｌａ ＋ ＋ － － － － － － Ｓ． ｐｅｌｌｕｃｉｄａ － － ＋ － － － － －

Ｇ． ｄｉａｐｈａｎｕｍ － － － － ＋ ＋ － － Ｓ． ｓｐｅｒｓｉｃａ － － ＋ － － － － －

Ｇ． ｄｏｍｉｎｉｋｉｉ － － － － － ＋ － － Ｓ． ｓｐ．１ － － － － ＋ － － －

Ｇ． ｅｔｕｎｉｃａｔｕｍ － ＋ ＋ ＋∗ ＋ ＋∗ ＋ ＋∗ Ｓ． ｓｐ．２ － － － － － ＋ － －

Ｇ． ｇｅｏｓｐｏｒｕｍ ＋∗ ＋∗ ＋ ＋ ＋ ＋∗ ＋∗ ＋∗ 种数 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｎｕｍｂｅｒ ２６ ２４ １８ １１ １８ ２０ １５ １０

　 　 ＋ 表示某 ＡＭ 真菌在该草地出现。 Ｓｉｇｎ （＋） ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ＡＭ ｆｕｎｇｉ ｏｃｃｕｒｒｅｄ ｉｎ ｔｈｉｓ ｓａｍｐｌｅ ｓｉｔｅ； ∗优势种 Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｔｙｐｅｓ

⑦Ｊａｃｃａｒｄ 系数：
Ｒ ＝ ａ ／ （ａ ＋ ｂ ＋ ｃ） （２）

式中，Ｒ 为 Ｊａｃｃａｒｄ 系数，用以测度 ２ 个群落物种的亲缘关系；ａ 指 ２ 个群落共同出现的物种数目；ｂ、ｃ 指 ２ 个群

落各自出现的物种数之和。 据此，将群落物种组成的亲缘关系划分为极低（ ＜０．２０）、低（０．２１—０．４０）、中
（０．４１—０．６０）、高（０．６１—０．８０）、极高（０．８０—１．００）等 ５ 个等级。

差异显著性分析采用 ＬＳＲ 法，相关分析、ＣＣＡ 分析分别采用 Ｅｘｃｅｌ ２００３、ＣＡＮＯＣＯ ４．５ 计算。

２　 结果与分析

２．１　 不同类型草地 ＡＭ 真菌群落构成及其变化

西藏高原不同类型草地 ＡＭ 真菌属、种构成具有地域性分布特征。 不同类型草地 ＡＭ 真菌属的构成介于

２—５ 属之间，属数变化缺乏明显规律，环境条件差异很大的暖性草丛与高寒荒漠草原间、温性荒漠与高寒荒

５　 １０ 期 　 　 　 蔡晓布　 等：西藏高原草地生态系统丛枝菌根真菌的地理分布 　
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漠间 ＡＭ 真菌属的构成完全相同（表 ２）。
西藏高原草地生态系统中，ＡＭ 真菌种数、种的丰度间呈显著正相关（ ｒ ＝ ０．７１０∗）。 从藏东南到藏西北，

草地 ＡＭ 真菌种数总体呈显著的波动式下降，种的丰度亦基本呈相同趋势，但高寒草原种的丰度显著高于热

性草丛、暖性草丛（图 １－Ａ）。 共有属（Ａｃａｕｌｏｓｐｏｒａｓ、Ｇｌｏｍｕｓ）对 ＡＭ 真菌种数、种的丰度均具重要影响，但各类

草地中 Ｇｌｏｍｕｓ 属种的丰度所占比重均远大于 Ａｃａｕｌｏｓｐｏｒａｓ 属。 同时，从藏东南到藏西北，Ｇｌｏｍｕｓ、Ａｃａｕｌｏｓｐｏｒａｓ
属真菌种的丰度在不同类型草地中所占比重分别呈增、减趋势，其它各属对 ＡＭ 真菌群落构成的作用相对较

小（图 １－Ｂ）。

图 １　 各类草地 ＡＭ 真菌种数、种的丰度

Ｆｉｇ．１　 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ＡＭ ｆｕｎｇｉ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｉｎ ａｌｌ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｇｒａｓｓｌａｎｄｓ

ＴＴ：Ｔｒｏｐｉｃａｌ ｔｕｓｓｏｃｋ，ＷＴ：Ｗａｒｍ ｔｕｓｓｏｃｋ，ＴＳ：Ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｓｔｅｐｐｅ，ＴＤ：Ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｄｅｓｅｒｔ，ＡＭＳ：Ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ ｓｔｅｐｐｅ，ＡＳ：Ａｌｐｉｎｅ ｓｔｅｐｐ，ＡＤＳ：Ａｌｐｉｎｅ

ｄｅｓｅｒｔ ｓｔｅｐｐｅ，ＡＤ：Ａｌｐｉｎｅ ｄｅｓｅｒｔ

西藏高原不同类型草地间 ＡＭ 真菌的群落相似度普遍较低（表 ３），群落组成变化较大。 从藏东南到藏西

北，随环境差异的逐步扩大，热性草丛与其它草地间的 Ｊａｃｃａｒｄ 系数总体呈下降趋势，说明 ＡＭ 真菌对环境变

化的敏感度差异不断增加，群落组成及结构变化渐趋加大。 可见，草地环境对 ＡＭ 真菌的群落组成具有重要

影响，且草地间环境差异越大，ＡＭ 真菌 Ｊａｃｃａｒｄ 系数越低。
同种植物在不同草地中的 ＡＭ 真菌群落相似度亦不同，如不同草地中的青藏高原特有种紫花针茅（图 ２－

Ａ）、广谱种沙生针茅（图 ２－Ｂ）均表现出草地环境越接近且寒旱程度愈高，ＡＭ 真菌群落相似度越大、亲缘关

系相对越高的趋势，说明草地环境对 ＡＭ 真菌群落的影响较大。
２．２　 不同类型草地 ＡＭ 真菌生存与繁殖能力及其变化

孢子密度是表征 ＡＭ 真菌群落生存状态的重要指标。 西藏高原生态条件下，不同类型草地中 ＡＭ 真菌孢

子密度显著不同，从藏东南到藏西北总体表现出不同程度的上升趋势，并以藏北高寒草甸草原、高寒草原孢子

密度最大，而随海拔和寒旱程度的加剧，至藏西北高寒荒漠草原、高寒荒漠孢子密度的增加趋于显著下降（图
３－Ａ）。

从分离频度看，共有属中 Ｇｌｏｍｕｓ 属均为优势属，Ａｃａｕｌｏｓｐｏｒａ 属则仅为部分草地优势属；Ｓｃｕｔｅｌｌｏｓｐｏｒａ 属见

于 ６ 类草地，亦具较强的环境适应能力；其余各属则仅见于 １—３ 类草地，环境适应能力弱或极弱（图 ３－Ｂ）。

表 ３　 西藏高原不同类型草地 ＡＭ 真菌 Ｊａｃｃａｒｄ 系数

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ Ｊａｃｃａｒｄ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ＡＭ ｆｕｎｇｉ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｇｒａｓｓｌａｎｄｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ

草地类型
Ｓｔｅｐｐｅ ｔｙｐｅｓ

热性
草丛
ＴＴ

暖性
草丛
ＷＴ

温性
草原
ＴＳ

温性
荒漠
ＴＤ

高寒草
甸草原
ＡＭＳ

高寒
草原
ＡＳ

高寒荒
漠草原
ＡＤＳ

高寒
荒漠
ＡＤ

热性草丛 ＴＴ（Ｔｒｏｐｉｃａｌ ｔｕｓｓｏｃｋ） １．０００ ０．５１５ ０．２９４ ０．２３３ ０．２５８ ０．２４３ ０．２８１ ０．２００
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续表

草地类型
Ｓｔｅｐｐｅ ｔｙｐｅｓ

热性
草丛
ＴＴ

暖性
草丛
ＷＴ

温性
草原
ＴＳ

温性
荒漠
ＴＤ

高寒草
甸草原
ＡＭＳ

高寒
草原
ＡＳ

高寒荒
漠草原
ＡＤＳ

高寒
荒漠
ＡＤ

暖性草丛 ＷＴ（Ｗａｒｍ ｔｕｓｓｏｃｋ） １．０００ ０．２７３ ０．２９６ ０．３００ ０．２５７ ０．３９３ ０．３０８

温性草原 ＴＳ（Ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｓｔｅｐｐｅ） １．０００ ０．４５０ ０．３３３ ０．２６７ ０．２６９ ０．２７３

温性荒漠 ＴＤ（Ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｄｅｓｅｒｔ） １．０００ ０．３８１ ０．２９２ ０．３６８ ０．４２９

高寒草甸草原 ＡＭＳ（Ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ ｓｔｅｐｐｅ） １．０００ ０．４０７ ０．３７５ ０．３３３

高寒草原 ＡＳ（Ａｌｐｉｎｅ ｓｔｅｐｐ） １．０００ ０．３４６ ０．３０４

高寒荒漠草原 ＡＤＳ（Ａｌｐｉｎｅ ｄｅｓｅｒｔ ｓｔｅｐｐｅ） １．０００ ０．５６３

高寒荒漠 ＡＤ（Ａｌｐｉｎｅ ｄｅｓｅｒｔ） １．０００

图 ２　 不同草地中青藏高原特有种紫花针茅、广谱种沙生针茅 ＡＭ 真菌群落相似性

Ｆｉｇ．２　 Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ ｏｆ ｔｈｅ ＡＭ ｆｕｎｇｉ ｅｎｄｅｍｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ Ｓｔｉｐａ ｐｕｒｐｕｒｅａ ａｎｄ ｔｈｅ ｂｒｏａｄ－ｓｐｅｃｔｒｕｍ Ｓｔｉｐａ ｇｌａｒｅｏｓａ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒａｓｓｌａｎｄｓ

ｏｆ ｔｈｅ Ｑｉｎｇｈａｉ⁃Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ

图 ３　 不同类型草地 ＡＭ 真菌孢子密度、相对多度和分离频度

Ｆｉｇ．３　 Ｓｐｏｒｅ ｄｅｎｓｉｔｙ， ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ａｎｄ ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｏｆ ｔｈｅ ＡＭ ｆｕｎｇｉ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｇｒａｓｓｌａｎｄｓ

２．３　 不同类型草地 ＡＭ 真菌物种多样性及其变化

从藏东南到藏西北，ＡＭ 真菌 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数在总体上虽趋显著下降，但下降过程表现出很大的波

动性。 从热性草丛到温性荒漠，Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数从最高降至最低，之后即呈不同程度的回升，但回升幅度

随草地寒旱程度的加剧而下降（图 ４－Ａ）。
共有属对 ＡＭ 真菌物种多样性均具重要贡献。 统计分析表明，Ａｃａｕｌｏｓｐｏｒａｓ、Ｇｌｏｍｕｓ 属种数与 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃

Ｗｅｉｎｅｒ 指数均呈极显著正相关（ ｒ 值分别为 ０．７９４∗∗、０．８９０∗∗），Ａｃａｕｌｏｓｐｏｒａｓ、Ｇｌｏｍｕｓ 属相对多度则与 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃
Ｗｅｉｎｅｒ 指数分别呈极显著正相关和负相关（ ｒ 值分别为 ０．８６９∗∗、－０．８８８∗∗）。 各类草地中，Ｇｌｏｍｕｓ 属真菌
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Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数所占比重不仅均远高于 Ａｃａｕｌｏｓｐｏｒａ 属，且所占比重亦基本随草地旱寒程度的增加而提

高，Ａｃａｕｌｏｓｐｏｒａ 属则相反。 其它各属在所涉及的草地中亦表现出一定的规律（图 ４－Ｂ）。 可见，同类草地各属

ＡＭ 真菌间、各类草地同属 ＡＭ 真菌间 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数均不同，Ｇｌｏｍｕｓ 属真菌在很大程度上影响并决定

着 ＡＭ 真菌的物种多样性。

图 ４　 不同类型草地 ＡＭ 真菌 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数及各属所占比例

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ ｉｎｄｅｘ ａｎｄ ｔｈｅ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ＡＭ ｆｕｎｇｉ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｇｒａｓｓｌａｎｄｓ

２．４　 ＡＭ 真菌优势种、特有种与共有种及其变化

优势种、特有种和共有种体现着生物群落中的不同或相同个体对环境适应能力的差异。 西藏高原草地生

态系统中，ＡＭ 真菌优势种、特有种、共有种分别占 ＡＭ 真菌总数的 １３．６％、５４．２％和 ５．１％，并均以 Ｇｌｏｍｕｓ 属真

菌为主；不同类型草地中，ＡＭ 真菌优势种、特有种和共有种所占比例分别在 ４．２％—２５．０％、０—３３．３％、１１．
５％—３０．０％之间（表 ２）。 地理分布上，从藏东南到藏西北，ＡＭ 真菌群落中的优势种、共有种所占比例在总体

上均趋于增加；特有种则有所不同（温性荒漠未见分布），由高寒草甸草原向水热环境的两极（特别是寒旱程

度高的藏西北区域）均趋于下降。
孢子密度、Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数在总体上呈优势种＞共有种＞特有种的趋势；从藏东南到藏西北，不同类型

草地优势种、共有种孢子密度、Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数在总体上均趋于不同程度的提高；特有种则在总体上表现

出藏北＞藏东南＞藏中＞藏西北的趋势（图 ５－Ａ、图 ５－Ｂ）。

图 ５　 不同草地 ＡＭ 真菌优势种、特有种、共有种变化

Ｆｉｇ．５　 Ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ， ｅｎｄｅｍｉｃ ａｎｄ ｃｏｍｍｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｇｒａｓｓｌａｎｄｓ

同类草地不同小写字母表示差异显著性达 ５％水平

同类草地、不同草地中，优势种、共有种 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数均不同，如共有种 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数在总
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体上表现出 Ｇ． ｇｅｏｓｐｏｒｕｍ＞Ｇ． ａｇｇｒｅｇａｔｕｍ＞Ａ． ｌａｅｖｉｓ 的趋势。 见，即使是共有种，其物种多样性及在群落中的作

用亦受草地环境的强烈影响（图 ６）。

图 ６　 不同草地 ＡＭ 真菌优势种、共有种 Ｈ 值所占比重

　 Ｆｉｇ．６ 　 Ｔｈｅ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｈ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｔｈｅ ＡＭ ｆｕｎｇｉ ｄｏｍｉｎａｎｔ

ｓｐｅｃｉｅｓ， ｃｏｍｍｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｇｒａｓｓｌａｎｄｓ

２．５　 环境与土壤因子对 ＡＭ 真菌地理分布的影响

ＣＣＡ 分析结果表明，第一轴和所有轴蒙特卡罗检

验的 ｐ 值均＜０．０１，第一轴和第二轴的解释量分别为 ３．
４％和 ２．６％。 海拔、土壤 ｐＨ 值、有效磷和有机碳对 ＡＭ
真菌的群落均具显著影响。 其中，海拔是影响 ＡＭ 真菌

群落的主要因素（图 ７）。
环境因子对 ＡＭ 真菌种数、孢子密度和 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃

Ｗｅｉｎｅｒ 指数均具重要影响，环境因子对 Ａｃａｕｌｏｓｐｏｒａ 属

的影响显著高于 Ｇｌｏｍｕｓ 属（表 ４）。

３　 讨论

生物群落结构、种群组成、物种多样性及其差异是

反映生物地理分布的重要指标［３１］。 从整体看，西藏高

原环境并不利于 ＡＭ 真菌的种群发展，不同类型草地

ＡＭ 真菌种数均较少，藏东南热性草丛 ＡＭ 真菌种数亦

　 图 ７　 不同类型草地土壤中 ＡＭ 真菌物种组成与环境因子的

ＣＣＡ 排序

Ｆｉｇ．７ 　 Ｔｈｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ＡＭ ｆｕｎｇｉ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ＣＣＡ

ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｇｒａｓｓｌａｎｄｓ

仅为其它地区多类生态系统平均种数的 ５２．６％［３２］。 但

是，西藏高原不同草地生态系统 ＡＭ 真菌的群落组成、
物种多样性显著不同。 ＡＭ 真菌的群落形成受菌丝扩

散［３３］和自然扩散［１３］ 的严重限制，人为因素（尤其是农

业）则是推动其孢子扩散的主要原因［１３］。 从藏东南到

藏西北，不同草地间崇山阻隔，彼此处于相对隔离的状

态，加之地广人稀（藏北、藏西北地区多属“无人区”），
人类干扰极为有限或无干扰，多类草地尚处于原生状

态，阻断了 ＡＭ 真菌的人为扩散过程。 近年研究表明，
资源的限制是菌根共生体产生局域适应性的主要驱动

力［３４］，尽管地理距离、土壤温度和湿度、植物群落类型

等对 ＡＭ 真菌分布、群落结构均具重要影响，但生境（地
理距离、土壤温度和湿度）或扩散限制的影响对 ＡＭ 真

菌的群落形成可能更具重要作用［１７］。 新近基于全球采

样和高通量测序分析，研究者发现不同的地史成因亦影

响并决定着 ＡＭ 真菌的地理分布［１０］。 因此，受生境和

扩散限制的影响，西藏高原不同类型草地中 ＡＭ 真菌群

落组成的显著差异应主要在于不同环境中 ＡＭ 真菌的

自然进化。 而在崇山阻隔，草地环境差异悬殊的条件

下，部分草地间 ＡＭ 真菌属的构成相同、共有种所占比例很大（如暖性草丛、高寒荒漠草原间共有种分别占 ４５．
８％、７３．３％、温性荒漠、高寒荒漠间共有种分别占 ５４．５％、６０．０％）的现象（表 １），亦在一定程度上体现了西藏高

原不同类型草地中 ＡＭ 真菌的平行进化过程。 与此同时，宿主植物显著的地理分布特征，以及其对 ＡＭ 真菌

所具有的一定程度的选择性［１４］，亦可能是影响西藏高原 ＡＭ 真菌地理分布格局的重要因素。
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表 ４　 环境因子对 ＡＭ 真菌种数、种的丰度和 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 的影响

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ＡＭ ｆｕｎｇｉ ｓｐｅｃｉｅｓ ｎｕｍｂｅｒ， ｓｐｅｃｉｅｓ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ａｎｄ Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ

土壤与环境因子
Ｓｏｉｌ ａｎｄ
ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

种数
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｎｕｍｂｅｒ

（ＳＮ）

孢子密度
Ｓｐｏｒｅ ｄｅｎｓｉｔｙ

（ＳＤ）

Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数
Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ ｉｎｄｅｘ

Ｈ

Ａｃａｕｌｏｓｐｏｒａ 属
Ａｃａｕｌｏｓｐｏｒａ ｇｅｎｅｒａ

Ｈ

Ｇｌｏｍｕｓ 属
Ｇｌｏｍｕｓ ｇｅｎｅｒａ

Ｈ

ｐＨ －０．７７１∗∗ ０．１７１ －０．８１４∗∗ －０．９７５∗∗ ０．４１７

有效磷 Ａｖａｉｌ．Ｐ ０．２２４ －０．０９４ ０．１８６ ０．４２５∗ －０．２９９

有机碳 Ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ０．８６２∗∗ －０．３１２ ０．８９８∗∗ ０．８５５∗∗ －０．０５７

海拔 Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ －０．６９４∗ ０．５７０∗ －０．７１８∗∗ －０．８２８∗∗ ０．２３９

一般而言，在影响 ＡＭ 真菌群落结构的诸多土壤因子中，土壤 ｐＨ、土壤有机质、土壤有效磷的影响最为显

著［３５］。 一些研究甚至认为，由于土壤 ｐＨ 决定着植物群落的构成，因而对 ＡＭ 真菌群落、菌丝生长亦具有关键

影响［３６⁃３７］，通过土壤 ｐＨ 变化可以预测 ＡＭ 真菌群落的变化［３８］。 一些研究则发现，温度、降水量对 ＡＭ 真菌群

落及菌丝发育具有重要影响［３９⁃４ ０］。 本研究中，相对于土壤环境变量，海拔对 ＡＭ 真菌群落的影响最为显著。
有关研究表明，影响 ＡＭ 真菌群落的多种因素沿海拔梯度所产生的相应变化均可能影响 ＡＭ 真菌的功能和组

成［２５］，其中温度的影响至关重要［４１］，海拔梯度主要通过影响温度、降水量而影响植物群落和 ＡＭ 真菌的群落

分布［４１］。 最近几年，国内一些研究者对藏东南色季拉山等高大山体开展了研究，发现并证实海拔所导致的温

度和降水量变化对 ＡＭ 真菌群落组成具有显著影响［２５⁃２６］。 尽管本研究所涉及的草地类型、地域多而广泛，但
从藏东南到藏西北草地类型递变的实质是由于海拔高度的逐步提升所导致的温度、降水量的不断下降，这不

仅决定着植物群落的组成，对土壤的形成与发育亦具深刻影响。 因此，沿这一环境梯度，由于气候渐由潮湿向

湿润、半干旱、干旱类型过渡，在植物多样性、资源生产力渐趋降低［３０］的同时，土壤环境亦发生着相应的变化。
如从藏东南到藏西北，随海拔和干旱程度的不断提高，土壤钙积过程、盐碱化过程均呈不同程度的提高，其结

果是导致土壤 ｐＨ 值的不断提高。 统计分析表明，本研究中海拔与土壤 ｐＨ 值的相关系数为 ０．７３５∗∗，海拔与

土壤有效磷、有机碳含量的相关系数分别为－０．６３１∗、－０．７１９∗∗），这是导致从藏东南到藏西北 ＡＭ 真菌种的

丰度，特别是种数、Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数在总体上趋于显著下降、孢子密度趋于显著提高的主要原因。 但从局

部看，环境条件相对较好的西藏中部草地 ＡＭ 真菌种的丰度、多样性指数不同程度的低于藏北、藏西北草地，
则与该区域草地退化严重、植被盖度低有关［４２⁃４３］。 可见，海拔主导下的水热环境所导致的土壤环境变化的综

合作用在整体上影响并决定着西藏高原草地生态系统中 ＡＭ 真菌的地理分布，从藏东南到藏西北 ＡＭ 真菌物

种多样性虽趋显著下降，但长期的自然进化则使 ＡＭ 真菌主要通过强化繁殖与产孢的策略提高其生存与抗逆

能力。 盖京苹等（２００９）对藏中、藏北草地的研究亦有 ＡＭ 真菌孢子密度、Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数随草地寒旱程

度提高分别表现出增、减趋势［４４］的类似结果。 但土壤 ｐＨ 值与孢子密度、物种多样性分别呈正相关和极显著

负相关的结果则与其它研究完全不同［４５⁃４６］。 需要强调的是，尽管随不同类型草地海拔高度的变化，气温、降
雨量、植物类型、土壤性质等均会发生相应变化，但我们对此问题的上述讨论仅仅是基于一般科学原理的推

测，尚缺乏全面、具体的数据支撑，如果能进一步了解西藏高原环境，特别是水、热梯度变化对 ＡＭ 真菌群落的

影响，将有助于深入理解 ＡＭ 真菌群落沿海拔梯度变化的实质和地理分布特征。
从藏东南到藏西北，各类草地优势种和共有种所占比例、优势种和共有种 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数在总体上

均趋于不同程度的提高，这是 ＡＭ 真菌对逆境适应策略的另一重要体现。 特有种是生物群落中对特定环境具

有特殊适应能力的种。 Ｚｉｎｇｅｒ 等研究发现，尽管高山土壤中真菌群落受生境的影响，但仅有少数几个种属于

特有种［２３］。 本研究中，除温性荒漠未见分布，其它 ７ 类草地特有种比例高达 １０％—３３．３％。 但沿藏东南到藏

西北环境梯度，特有种所占比例、Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ 指数并未表现出随草本植物、青藏（西藏）高原特有植物种比

例增加而提高的趋势。
对群落相似度的有关研究发现，洲际尺度上 ＡＭ 真菌的群落相似度无显著差异，而在全球大尺度背景下，

随着地理距离的增加，ＡＭ 真菌的群落相似度下降［１７］。 本研究则表明，西藏高原环境对 ＡＭ 真菌群落及物种
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多样性具有很大影响，群落相似度在区域尺度上即已表现出明显差异。 从藏东南到藏西北，由于环境对 ＡＭ
真菌群落的影响逐步增大，群落演替过程不断加快，Ｊａｃｃａｒｄ 相似性系数从 ０．５２ 降至 ０．２０。 不同草地中的同种

植物（包括广谱种、青藏高原特有种）ＡＭ 真菌群落相似度亦明显不同，亦说明生境对 ＡＭ 真菌群落的影响较

大。 可见，随草地旱寒程度的提高，环境条件的逐步恶化抑或生存压力的不断强化是推动植物、ＡＭ 真菌协同

进化的关键因素。
西藏高原独特的地史成因和生物进化过程对研究 ＡＭ 真菌的地理分布问题提供了一个重要平台。 但是，

基于 ＡＭ 真菌形态学鉴定所得出的本项研究结果具有一定的局限性。 因此，利用分子生物学方法系统地开展

此类研究，对深入理解并揭示西藏高原 ＡＭ 真菌的地理分布，预测 ＡＭ 真菌群落变化对高原环境的影响与作

用等均具重要意义。
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