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人工植被重建对沙化高寒草地土壤真菌群落特征的影响* 

王亚妮1，3，胡宜刚1†，王增如1，李以康2，张振华2，周华坤2 
（1. 中国科学院西北生态环境资源研究院沙坡头沙漠研究试验站，兰州 730000；2. 中国科学院西北高原生物研究所，西宁 810008；3.

中国科学院大学，北京 100049） 

摘  要：采用实时荧光定量 PCR（Quantitative real-time PCR）和 Illumina Miseq 高通量测序技术研究了天然草地（NG）、沙

化草地（DG）、草本人工草地（AG）和人工灌丛植被（AS）四种不同草地类型的表层（0～10 cm）土壤真菌群落的生物量、

多样性和结构，以揭示不同人工植被恢复措施对沙化高寒草地土壤真菌群落恢复的影响及其驱动因子。结果表明：1）草地

沙化显著（P<0.05）降低了真菌群落的生物量和 α 多样性，人工植被重建则明显促进了二者的恢复，22 年后与 NG 无显著

差异。2）草地沙化和人工植被重建均极显著（P=0.001）改变了真菌群落结构。草地沙化后，担子菌门相对丰度显著（P<0.05）

下降，一些稀有真菌趋于消失，而未分类真菌门的相对丰度则显著（P<0.01）增加。经过 22 年的生态恢复，绝大多数真菌

门的相对丰度与 NG 无显著差异；AG 与 NG 的真菌群落结构比 AS 与 NG 更为相似。3）真菌群落 α 多样性与植被和土壤属

性之间的相关关系因多样性指数的不同而异，而其群落结构与大多数植被和土壤属性极显著（P<0.01）正相关，植被和土壤

属性二者结合解释了 21.4%～50.0%的真菌群落结构变化。以上结果表明，人工植被重建 22 年后，沙化高寒草地真菌群落的

多样性和相对丰度基本得以恢复，但其群落结构与天然草地的相似度仍不高，而利用草本植物进行沙化高寒草地的恢复比灌

木物种更有利于土壤真菌群落结构的恢复。 

关键词：草地沙化；土壤真菌；人工植被重建；高寒草地；青藏高原 
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Abstract: 【Objective】This study aimed to illustrate the impacts of different revegetation approaches on the resilience of soil 

fungal communities in desertified alpine grasslands, and to explore the main environmental factors in driving the succession of 

soil fungal community.【Methods】We sampled surface soils within 0-10 cm from four different types of alpine grasslands, i.e., 

natural grassland (NG), desertified grassland (DG), herb-based artificial grassland (AG) and shrub-based artificial grassland (AS). 

Fungal community biomass, α-diversity and structure were studied using qPCR and Illumina Mesiq high-throughput sequencing 

technologies.【Result】1) grassland desertification significantly decreased soil fungal biomass and α-diversity, which showed no 

significant difference among AG, AS and NG after 22-year revegetation. 2) Both desertification and artificial revegetation 

significantly changed the fungal community structure. The relative abundance of Basidiomycota significantly (P<0.05) decreased 

after desertification. Some rare fungi phyla with less than 1% relative abundance tended to disappear, while the relative 

abundance of unclassified fungal phyla significantly (P<0.01) increased. After 22 years of revegetation, there was no significant 

difference in the relative abundance of most fungal phyla among AG, AS and NG. AG and NG showed more similar fungal 

structure than that of AS and NG. 3) The correlations of soil fungal α-diversity with vegetation and soil properties were 

diversity-index-dependent, while fungal structure significantly (P<0.01) positively correlated with most of vegetation and soil 

properties. Importantly, vegetation and soil properties jointly explained 21.4%-50.0% of variations in soil fungal community 

structure.【Conclusion】These findings indicate that fungal diversity and biomass in desertified grassland almost paralleled to the 

undegraded level after 22 years of revegetation. Despite fungal community structure in revegetation sites was still not similar to 

that of natural grassland, it is more beneficial to use grassland plants than shrub species for the restoration of soil fungal 

community structure in the degraded alpine grassland. 

Key words: Grassland desertification; Soil fungal community; Artificial revegetation; Alpine grassland; Tibetan Plateau 

青藏高原在维护我国乃至亚洲生态系统的生态

安全发挥着重要的屏障保护作用[1]。近年来，在全

球气候变化和人类活动的共同影响下，青藏高原各

类生态系统的结构和功能正发生着一系列的变化。

占有主体地位的高寒草地已在局部地区发生了以植

被盖度降低、优良牧草比例和草地生产力下降、土

壤贫瘠化、土地沙化等为典型特征的草地退化，一

些地区甚至出现了完全沙化的极端退化现象[2]。高

寒草地是典型的生态脆弱区，其草地生物量低，生

态系统抵抗力和恢复力弱，易受到外界因素干扰。

因此，其草地退化所引起的生态环境效应尤为严重，

特别是导致了生物多样性的损失、水土流失的加剧

和草畜矛盾的加深，从而严重威胁到区域畜牧业经

济发展和生态安全与稳定[1]。针对高寒草地的退化

问题，已有一些学者研究了退化过程中植被群落结

构、土壤理化属性以及可培养土壤微生物数量的变

化[3-4]。也有一些学者从生态恢复的角度探讨了如何

进行人工植被重建的方法和策略[5-6]。这些研究主要

关注植物群落的演变、土壤肥力的改善、草地生产

力的提升等方面，有关土壤微生物群落特征（生物

量、多样性和群落结构）的研究较少，尤其是草地

退化和不同植被恢复措施效果的对比研究更为稀

缺，对高寒草地土壤微生物群落演变的主要驱动因

子和机制还缺乏认知。 

土壤真菌在草地生态系统的物质循环和能量流

动各环节中发挥着不可或缺的生态作用[7-8]，它们通

过分解植物凋落物等过程参与土壤有机质的形成与

转化，从而提高土壤养分水平。因此，真菌群落特

征能够间接地反映土壤的养分状况，常被用于评价

生态系统的健康状况[9-10]。真菌群落对生境的变化

非常敏感，其生物量和多样性往往与温度、土壤水

分、养分、化学计量特征（如 C:N）、植物群落等多

种环境因素密切相关。在寒冷生态系统中，地表气

温能够影响液态水的可利用性，是影响真菌群落多

样性和结构的重要因素；温度的高低也与真菌的代

谢活动强度息息相关，会影响微生物的生活史策

略 [11]。同时，植物也能通过根际分泌物对土壤真菌

群落的结构和组成产生调节作用[12-13]。高寒草地的

退化过程是土壤和植被系统的协同变化，往往伴随

着不同程度的植被盖度降低、植物物种减少、土壤

含水量下降、养分状况恶化、土壤机械组成的改变

等；相反，生态恢复过程则由于植物的定殖，凋落

物、根系及其分泌物向土壤中的输入增多，土壤养

分水平得以提升，土壤水分蒸散量减少导致水分状
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况得以改善[14]。这些生物和非生物环境因子的显著

变化，必然会导致土壤真菌群落特征发生改变。但

是，在以低温为主要特征的高寒草地，土壤和植被

特征在沙化和植被恢复过程中真菌群落结构构建的

影响程度如何尚未得知。 

本 文 采 用 实 时 荧 光 定 量 PCR （ Quantitative 

real-time PCR）和 Illumina MiSeq 高通量测序技术，

对比研究了天然草地、沙化草地、草本人工草地和

人工灌丛植被四种不同草地类型的土壤真菌群落的

生物量、多样性和结构，以评估不同植被恢复措施

对沙化草地土壤真菌群落的恢复效果；并基于真菌

群落与植被和土壤属性之间的关系，揭示影响土壤

真菌群落构建的关键因素及其贡献量，为青藏高原

高寒草地土壤真菌群落的保护和退化草地的恢复与

治理提供微生物学方面的科学依据。 

1  材料与方法 

1.1  研究区概况 

研究地位于青海省贵南县过马营镇（35°48′N，

101°6′E），平均海拔 3 107 m。该地区属高原大陆性

气候，年平均气温 2.3℃，年均降水量 391 mm，主

要集中在 6—9 月份，年蒸发量大于 1 300 mm。土

壤 以 栗 钙 土 为 主 ， 天 然 植 被 为 以 早 熟 禾 （ Poa 

annua）、丛生黄耆（Astragalus confertus）、矮嵩草

（Kobresia humilis）和多色苦荬（Ixeris chinensis）

为优势种的高寒草地。自 20 世纪 80 年代起，局部

地表出现了沙化现象。当地从 20 世纪末陆续用早熟

禾 和 丛 生 黄 耆 等 草 本 或 以 柠 条 （ Caragana 

korshinsk）为主的灌木对沙化草地进行了人工恢复

与重建。迄今为止，恢复草地在植被群落特征和土

壤理化属性均发生了显著变化，尤其是植被盖度、

多样性及地上生物量显著增加，土壤水分和养分水

平显著提高[15]。 

1.2  样地设置和样品采集 

2020 年 7 月，选取位于同一坡面的天然草地

（NG）、沙化草地（DG）、草本人工草地（AG）和

人工灌丛植被（AS）四个草地类型为试验样地，其

中，AG 和 AS 为 1998 年建植。在每个试验样地设

置 1 条 100 m 的样线，沿样线每隔 10 m 设置 1 个

100 m2（10 m×10 m）的样方，每个样地共 5 个 100 

m2 的样方。沿 100 m2 样方对角线均匀设置 3 个 1 m2

（1 m×1 m）的样方，调查 1 m2 样方内的草本和 100 m2

样方内的灌木盖度（Plant coverage，PC）和物种组

成，并刈割植物地上部分，在 80℃下烘干后称重，

作为地上生物量（Aboveground biomass，ABs）。从

每个 1 m2 样方的四个角和中心点钻取 0～10 cm 的

土壤，同一个 100 m2 样方的土壤样品混合为 1 个样

品。用环刀（100 cm3）采集 1 m2 样方内 0-10 cm 的

土壤，带回实验室后 80℃下烘干称重，测定其土壤

容重（Bulk density，BD）。所有采集的土壤样品在

实验室内过 2 mm 筛后充分混合，人工捡出植物根

系等杂物后，分为三份。一份用于土壤水分（Soil 

moisture，SM）的测定和无机氮的提取；另一份在

室内自然风干，用于土壤理化性质的测定；剩余土

壤样品在–20℃下保存，用于 DNA 的提取、qPCR

和 Illumina MiSeq 测序。植被群落特征和土壤理化

属性的测定方法及其结果参见王亚妮等[15]。 

1.3  土壤 DNA 提取与 qPCR 

采 用 E.Z.N.A.® soil DNA 试 剂 盒 （ Omega 

Bio-tek，美国）提取土壤样品中的总 DNA。用 1%

的琼脂糖凝胶电泳和 Nanodrop®ND-2000 紫外分光

光度计（NanoDrop Technologies，美国）测定 260/ 

280 nm 和 260/230 nm 的吸光值来检测 DNA 纯度和

浓度。提取的 DNA 稀释后保存于 TE 缓冲液中

（10 mmol·L–1 Tris-HCl，1 mmol·L–1 EDTA，pH 8.0），

并保存在–20℃下备用。 

采用 StepOne 实时荧光 PCR 仪（ABI 7500，

Applied Biosystems，美国）测定真菌 ITS 基因的绝

对丰度，其扩增引物分别为 ITS1（5′-CTTGGTCA 

TTTAGAGGAAGTAA-3′）和 ITS2（5′-TGCGTTC 

TTCATCGATGC-3′）。20 μL 的反应体系由 10 μL

高 灵 敏 性 染 料 法 定 量 PCR 检 测 试 剂 （ Vazyme 

Biotech Co.，Ltd，中国）、正向和反向引物各 0.8 μL

（5 μmol·L–1）、1 μL DNA 模板和 7.4 μL 等离子水组

成。扩增条件为 95℃下预变性 5 min，95℃下 40 个

循环 30 s，58℃下退火 30 s，72℃下延伸 1 min。标

准曲线由含有扩增子引物和一组含有质粒 10 倍系

列的稀释液构建，真菌 ITS 基因拷贝数由回归方程

中的转换拐点（Ct）和已知的标准曲线中的拷贝数

计算得到。 

1.4  PCR 扩增和 Illumina MiSeq 测序 

用与 qPCR 相同的引物构建真菌群落的基因文

库。以 10 ng DNA 样品为模板在 GeneAmp® 9700 
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PCR 仪（Applied Biosystems，美国）上扩增真菌 ITS

基因。反应体系包括 4 μL FastPfu Buffer 溶液、2 μL 

dNTPs（2.5 mmol·L–1）、正向和反向引物各 0.8 μL

（5 μmol·L–1）、0.4 μL FastPfu 聚合酶、10 ng DNA

模板，加等离子水至 20 μL。扩增条件为 95℃预变

性 3 min，95℃变性 30 s，循环 35 次，55℃下退化

30 s，72℃下退火 45 s，72℃下延伸 10 min。用 2%

的琼脂糖凝胶和 AxyPrep DNA 凝胶试剂盒回收

PCR 产 物 （ Axygen Biosciences ， 美 国 ） ， 用

QuantiFluor™-ST 微型荧光剂进行定量（Promega 

Corporation，美国）。纯化后的 PCR 产物混合后在

Illumina MiSeq 高通量测序平台上（Illumina，美国）

从两端进行测序，测序工作由上海美吉生物科技有

限 公 司 完 成 。 原 始 测 序 数 据 已 上 传 到 NCBI

（https://www.ncbi.nlm.nih.gov/）SRA 数据库，收录

号为 SRP311564。 

1.5  数据处理与统计分析 

采用 FLASH、Trimmomatic 软件对测序数据的

原始序列进行去杂和质控过滤以获得优化序列。使

用 UPARSE 软件（7.1 版，http://drive5.com/uparse/）

对有效序列以 97％的相似度进行聚类分析生成操作

分类单位（OTUs）。使用 BLAST 软件与 NCBI 中的

GenBank 数据库比较进行分类。使用 R 语言（V 

3.4.3）分析 Illumina MiSeq 测序数据，用 Sobs、 

Shannon-Wiener、Ace、Chao1 指数和 Faith 谱系多

样性指数（phylogenetic diversity，PD）衡量真菌群

落的 α 多样性。采用基于 Bray-Curtis 距离的非度量

多维尺度分析（NMDS）判定不同草地类型之间真

菌群落结构的相似性（β 多样性）。采用 SPSS 22.0

单因素方差分析在门和纲水平上检验不同真菌类群

相对丰度的显著性差异及 FUNGuild 真菌功能注释

结果的差异。采用 Spearman 相关、Mantel tests、典

范对应分析法（CCA）和方差分解分析法（VPA）

分析真菌群落 α 多样性和群落结构与植被群落和土

壤属性之间的关系。通过 R 语言中的 Permutest 分

析来检测环境因子相关显著性，利用 FUNGuild 进

行土壤真菌功能注释。 

2  结  果 

2.1  土壤真菌基因丰度和群落多样性 

四个草地类型中 DG 真菌基因拷贝数显著低于

NG 和 AS（P<0.05），AG、AS 与 DG 三个样地之

间差异不显著（图 1a）。DG 土壤真菌群落的 Sobs、

Shannon、Ace、Chao1 和 PD 多样性指数最低，分

别较 NG 降低了 91.8%、27.0%、85.2%、92.3%和

92.9%。AG 和 AS 土壤真菌群落 α 多样性指数均显

著高于 DG，但与 NG 差异不显著（表 1）。NG、 

 

注：NG，天然草地；DG，沙化草地；AG，草本人工草地；AS，人工灌丛植被。*表示不同草地类型之间有显著差异（P<0.05）。

Note：NG，natural grassland；DG，desertified grassland；AG，herb-based artificial grassland；AS，shrub-based artificial grassland.*dominate 

significant difference between different grasslands at the P<0.05 level. 

 
图 1  不同草地类型土壤真菌基因拷贝数（a）和 NMDS（b）分析 

Fig. 1  Soil fungal genes copy number（a）and NMDS（b）in different alpine grasslands 
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表 1  土壤真菌群落 α 多样性指数 

Table 1  The α-diversity indices of soil fungal community in different alpine grasslands 

样地 

Site 

Sobs 指数 

Sobs index 

香农指数 

Shannon index 

Ace 指数 

Ace index 

Chao1 指数 

Chao1 index 

PD 指数 

PD index 

NG 502.8±36.3a 3.3±0.5ab 594.9±32.8a 595.2±33.7a 110.8±8.6a 

DG 41.4±5.9b 2.4±0.3b 45.9±5.8b 42.5±5.9b 16.4±2.4b 

AG 497.8±22.4a 3.9±0.2a 544.1±24.8a 549.3±28.5a 103.9±3.9a 

AS 480.2±19.7a 3.7±0.2a 547.5±24.5a 544.4±21.7a 98.6±3.4a 

注：不同小写字母表示不同类型草地之间差异显著（P<0.05）。Note：Different lowercase letters mean significant differences across 

different grasslands at the P<0.05 level. 

 

DG 与 AS 和 AG 的真菌群落明显相互分离（P= 

0.001），而 AS 和 AG 群落结构的距离较近，AG 与

NG 之间的距离较 AS 与 NG 之间的距离相对更近

（图 1b），表明四种草地类型之间的土壤真菌群落结

构存在显著差异，AG 和 AS 之间较其他样地更为

相似，AG 和 NG 的真菌群落结构较 AS 和 NG 更

为相似。  

2.2  真菌群落结构与组成 

Ilumina Miseq 测序共获得 744 780 条有效序列，

聚类得到 2 062 个 OTU。其中，59 个 OTU 为四种

草地类型所共有，NG、DG、AG 和 AS 特有 436、

43、356 和 349 个 OTU（图 2a）。所有 OTU 分属于

13 个门、38 个纲、96 个目、210 个科和 444 个属。

其中，子囊菌门（Ascomycota）占绝对优势，其平

均相对丰度为 82.9%（73.5%～91.3%），担子菌门

（Basidiomycota）次之，其平均相对丰度为 9.1%

（4.9%～20.0%）；其他真菌门的相对丰度都比较低，

未 分 类 门 （ unclassified_k_Fungi ）、 被 孢 霉 门

（Mortierellomycota）和壶菌门（Chytridiomycota）

的平均相对丰度仅为 4.7%、2.0%和 0.8%（图 2b）。 

 

图 2  不同草地类型土壤真菌群落 Venn 图（a）和门水平组成（b） 

Fig. 2  Venn plot（a）and composition of soil fungal community（b）in different alpine grasslands 

如图 3 所示，在所有真菌门和前 15 个优势真菌

纲中，有 5 个门和 8 个纲的真菌相对丰度在不同草

地类型之间存在差异显著（P<0.05）。草地沙化后，

担子菌门的相对丰度显著下降了 68.5%；大多数稀

有真菌门（相对丰度<1%），如被孢霉门和其他门真

菌的相对丰度显著降低或趋于消失（P<0.05），而未

分类真菌门相对丰度显著增加；在纲分类水平上，

粪壳菌纲（Sordariomycetes）的相对丰度较 NG 显著

（P<0.05）增加了 2.9 倍，而伞菌纲（Agaricomycetes）、

散 囊 菌 纲 （ E u r o t i o m y c e t e s ）、 被 孢 霉 纲

（Mortierellomycetes）分别显著（P<0.05）降低了

76.8%、82.4%和 70%。与 DG 相比，AG 和 AS 中的

子囊菌门和担子菌门的相对丰度变化不大；AG 中

的被孢霉门、锤舌菌纲（Leotiomycetes）和被孢霉

纲的相对丰度分别显著（P<0.05）增加了 1.4 倍、

9.1 倍和 2.6 倍；AS 中的粪壳菌纲和未分类真菌纲

（unclassified_k_Fungi）的相对丰度显著（P<0.05）

下降了 59.3%和 83.0%，而座囊菌纲和锤舌菌纲分 
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注：Ascomycota：子囊菌门；Basidiomycota：担子菌门；unclassified_k__Fungi：未分类门；Mortierellomycota：被孢霉门；

Chytridiomycota：壶菌门；Others：其他门类；Sordariomycetes：粪壳菌纲；Dothideomycetes：座囊菌纲；Agaricomycetes：伞菌纲；

Eurotiomycetes：散囊菌纲；unclassified_p_Ascomycota：子囊菌门未分类纲；unclassified_k_Fungi：未分类真菌纲；Leotiomycetes：

锤 舌 菌 纲 ； Mortierellomycetes ： 被 孢 霉 纲 ； Tremellomycetes： 银 耳 纲 ； Arthoniomycetes： 星 裂 菌 纲 ； Pezizomycetes： 盘 菌 纲 ；

unclassified_p_Chytridiomycota：壶菌门未分类纲；unclassified_p_Basidiomycota：担子菌门未分类纲；Glomeromycetes：球囊菌纲；

Rhizophlyctidomycetes：当前中文未命名纲。*和**分别代表的是 P<0.05，P<0.01；不同小写字母表示同一门和纲的真菌相对比例在

不同草地类型之间差异显著。Note：* and ** represent significant difference s at P < 0.05 and P < 0.01，respectively；Different lowercase 

letters represent a significant difference in relative abundance for the same fungal phylum and class between grasslands. 

 
图 3  不同草地类型土壤真菌门（a）和 15 个最优势真菌纲（b）相对丰度差异比较 

Fig. 3  Comparisons of relative abundance of soil fungal communities at the phylum（a）and top 15 classes（b）in different alpine grasslands 

别显著（P<0.05）增加了 2.7 倍和 6.1 倍。AG 中担

子菌门、伞菌纲和散囊菌纲以及 AS 中的伞菌纲、

散囊菌纲和被孢霉纲的相对丰度显著低于 NG，而

AG 未分类真菌纲的相对丰度则显著高于 NG。两种

人工植被类型相比，AG 中的未分类真菌门、被孢

霉门、被孢霉纲和未分类真菌纲的相对丰度显著

（P<0.05）高于 AS（1.3 倍～3.7 倍）。 

利用 FUNGuild 对土壤真菌群落进行功能注释

（图 4），根据营养方式将真菌群落大体上分为病理

型、腐生型和共生型三类。其中，病理-共生型、腐

生-病理-共生型、腐生-共生型、共生型真菌及未定

型 在 4 个 草 地 类 型 间 的 相 对 丰 度 存 在 显 著 差 异

（P<0.05）。相比于 DG 和 NG，AG 中的病理-共生型

真菌相对丰度极显著增加（P<0.01），AG 和 AS 显 
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图 4  不同草地类型土壤真菌群落功能结构 

Fig. 4  Functional structure of soil fungal communities in different alping grasslands 

著提高了共生型真菌的相对丰度（P<0.01）；与 NG

相比，DG 和人工恢复植被重建（AG 和 AS）显著

降低了病理-腐生-共生型真菌的相对丰度；DG 和

AS 显著降低了腐生-共生型真菌（P<0.05）。 

2.3  真菌群落与环境因子之间的关系 

真菌群落的 Sobs、Ace、Chao1 和 PD 多样性指

数与 PC、PR、PS、TN、TOC、EC 和 Nitrate 极显

著（P<0.01）正相关，而与 BD 和铵态氮显著（P<0.05）

负相关；真菌群落 Shannon 指数仅与 PC 和硝态氮

极显著（P<0.01）正相关，与其他指标不相关。由

此可见，高寒草地土壤真菌群落的α多样性与植被

群落特征和土壤属性密切相关（表 2）。 

表 2  真菌 α 多样性指数与植被和土壤属性的 Spearman 相关性 

Table 2  Spearman correlations of fungal α-diversity indices with vegetation and soil properties 

真菌 Fungi 
指标 Index 

Sobs Shannon Ace Chao1 PD 

植被盖度 Plant coverage 0.678** 0.602** 0.693** 0.676** 0.669** 

物种丰富度 Plant richness 0.619** 0.361 0.675** 0.683** 0.593** 

香农指数 Plant Shannon index 0.615** 0.356 0.665** 0.676** 0.588** 

地上生物量 Aboveground biomass 0.490* 0.385 0.515* 0.541* 0.442 

土壤水分 Soil moisture 0.443 0.301 0.481* 0.485* 0.479* 

土壤容重 Soil bulk density –0.636** –0.321 –0.664** –0.662** –0.651** 

pH –0.316 –0.077 –0.396 –0.399 –0.418 

电导率 Electrical conductivity 0.568** 0.295 0.680** 0.672** 0.586** 

总有机碳 Total organgic carbon 0.572** 0.427 0.567** 0.564** 0.486* 

全氮 Total nitrogen 0.602** 0.295 0.662** 0.656** 0.621** 

全磷 Total phosphorus –0.002 –0.179 0.138 0.121 0.103 

有效磷 Available phosphorus 0.423 0.310 0.402 0.372 0.369 

速效钾 Available potassium 0.409 0.089 0.486* 0.475* 0.435 

硝态氮 Nitrate nitrogen 0.648** 0.603** 0.588** 0.614** 0.716** 

铵态氮 Ammonia nitrogen –0.555* –0.386 –0.537* –0.552* –0.632** 

注：*和**分别代表的是 P<0.05，P<0.01。* and ** represent significant difference at P<0.05 and P<0.01，respectively. 
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Mental 检验发现，真菌群落结构与大多数植被

群落和土壤属性指标显著（P<0.05）正相关，但与

TP、AP 和铵态氮不相关。其中，真菌群落结构与

EC 和 BD 的相关性最强，其 r 值分别为 0.70 和 0.64，

与 AK 的相关性最弱（r=0.24）。CCA 分析其第一轴

（CCA1）和第二轴（CCA2）共解释了 21.4%的真菌

群落结构变化（图 5a）。VPA 分析结果发现，植被

属性（PR、PC、PS 和 ABs）、土壤化学属性（TC、

TN、AP、AK 和硝态氮）和土壤物理属性（SM、

BD、pH 和 EC）对土壤真菌群落结构的解释度分别

为 18.6%、29.0%和 17.2%，三者结合共解释了 50.0%

的真菌群落结构变化（图 5b）。 

 

注：PC：植被盖度；PR：物种丰富度；PS：香农指数；ABs：地上生物量；SM:土壤水分；BD：容重；EC：电导率；TOC：

总有机碳；TN：全氮；TP：全磷；AP：有效磷；AK：速效钾；Nitrate：硝态氮；Ammonia：铵态氮；C：土壤化学属性；P：土壤

物理属性；V：植被属性。**代表 P<0.01。Note：PC：plant coverage；PR：plant richness；PS：plant Shannon index；ABs：aboveground 

biomass；SM：soil moisture；BD：bulk density；EC：electrical conductivity；TOC：total organic carbon；TN：total nitrogen；TP：total 

phosphorus；AP：available phosphorus；AK：available potassium；Nitrate：nitrate nitrogen；Ammonia：ammonia nitrogen；C：soil chemical 

properties；P：soil physical properties；V：vegetation properties. ** represents significant difference at P<0.01. 

 
图 5  土壤真菌群落结构与植被（V）、土壤物理属性（P）和化学属性（C）之间的 CCA（a）和 VPA（b）分析 

Fig. 5  Correlations of soil fungal community structure with vegetation（V），soil physical（P）and soil chemical（C）properties based on CCA

（a）and VPA（b） 

3  讨  论 

3.1  沙化与土壤真菌群落结构 

高寒草地沙化显著降低了土壤真菌群落的生物

量和 α 多样性（图 1），表明高寒草地极端退化导

致了土壤真菌数量的严重衰退和物种的丧失，这一

结果与蒋永梅等 [16]对退化高寒草地的研究报道一

致。本研究中土壤真菌群落的多样性与植被属性（盖

度、多样性和地上生物量）和土壤养分（TOC、TN

等）显著正相关，而与土壤容重显著负相关（表 2），

表明沙化后真菌群落 α 多样性的显著下降与高寒草

地植被盖度、多样性及其生物量的锐减、土壤养分

条件的恶化和土壤干旱化密切相关。一般而言，植 

被丰富度越高，土壤真菌群落的丰富度和多样性也

会越高[17]。一方面，由于不同植物通过产生不同种

类和数量的根系分泌物及凋落物为真菌的生长和繁

殖提供了底物，从而影响其数量和丰富度[18]，另一

方面，植被越丰富，菌根真菌与其根系共生的机会

越大，种间合作提高了共生真菌的竞争能力，进而

促进了真菌群落的多样性[10]。此外，土壤养分状况

及水分含量对土壤真菌群落的组成和多样性变化也

具有重要的驱动作用，有研究发现真菌群落多样性

与可利用有机物的含量存在正相关关系[17，19]。本研

究中，沙化草地几乎没有植被覆盖，基本断绝了凋

落物和根系分泌物向土壤中输入有机质的途径，导

致部分真菌因营养和能量的匮乏而使其生物量和多
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样性显著降低；植物根系的匮乏也可能减少了能与

其共生的一些菌根真菌的丧失。同时，由于草地的

水分涵养能力下降，土壤可侵蚀性增加，导致营养

物质流失严重，这也加剧了真菌群落数量的减少和

物种的消失，尤其是一些稀有真菌（相对丰度<1%）

趋于消失（图 3）。同时，土壤容重的增加也会导

致土壤中氧气含量的降低，可能在一定程度上限制

了真菌的生长与繁殖。 

类似于之前其他高寒地区的相关报道[20]，天然

草地土壤真菌的优势门类为子囊菌门和担子菌门

（图 2）。研究发现担子菌门是木质化植物残体的主

要分解者，多富集于土壤养分丰度的环境中[21-22]。

因此，天然草地沙化后，随着植被的退化及土壤养

分的流失，其相对丰度显著降低。粪壳菌纲是子囊

菌门中除了座囊菌纲之外最大的纲，其中的大多数

物种是植物、节肢动物及哺乳动物的病原真菌[23]。

草地沙化后，粪壳菌纲真菌的相对丰度显著增加

（P<0.01，图 4），预示着天然草地在沙化过程中可

能因病虫害的发生而加速了高寒草地植被的退化和

沙化。 

3.2  植被恢复与土壤真菌群落结构 

人工植被重建 22 年后，土壤真菌群落的生物量

和 α 多样性基本恢复到天然草地的水平（图 2）。

这一结果反映出沙化高寒草地土壤真菌群落具有较

好的恢复力，也说明人工植被重建是治理和恢复沙

化草地的有效措施，但其土壤真菌基因丰度和多样

性的恢复仍需要近 20 年的一个漫长时期。然而，无

论是利用草本植物还是灌木物种进行恢复，其土壤

真菌群落结构依旧与天然草地具有明显差异（图 1b），

表明草地沙化将会导致土壤真菌群落结构发生一些

不可逆的变化，即使在植被恢复多年后依然难以得

到完全恢复。NMDS 结果（图 1b）还显示草本人工

草地与天然草地的相似性相比于人工灌丛植被更

高，说明用草本植物进行沙化草地的恢复与治理较

灌木物种对土壤真菌群落的恢复效果更好。人工植

被重建后，子囊菌门和担子菌门的相对丰度没有显

著改变，这一结果与尹亚丽等[24]在退化高寒草甸进

行人工补播 10 年后土壤真菌群落的变化并不一致。

其原因可能是二者之间在草地类型和恢复时间两方

面均有所不同，本研究地属于高寒草原，其土壤真

菌群落结构有别于高寒草甸，人工植被建立在完全

沙化的高寒草原，而尹亚丽等的研究则基于与中度

退化草甸之间的比较；同时，本研究中的真菌群落

的演变是人工植被建立 22 年后的结果，较尹亚丽等

人工补播的恢复时间更为长久。因此，今后还需要

在更长时间尺度上研究土壤真菌群落结构的演变过

程和构建机理。 

从功能结构而言，沙化和人工植被重建后草地

真菌群落的功能结构发生了明显的改变（图 4），

表明草地退化和人工植被重建构建了全新的土壤真

菌群落的生态功能。在沙化草地进行人工植被重建

后，植物的定殖促进了共生型真菌相对丰度的显著

增加。人工草本草地中较高的病理-共生型真菌相对

丰度暗示了单一结构的人工草地较天然草地更容易

发生病理型共生真菌的病害。天然草地中腐生-共

生真菌在沙化和人工植被重建后其相对丰度降低，

表明土壤真菌对凋落物和有机质的分解能力可能

下降。 

3.3  土壤真菌群落的主要影响因子 

植被和土壤通过多种相互作用共同影响土壤真

菌群落的多样性。本研究中，土壤真菌群落多样性

与大多数植被和土壤属性指标显著正相关（表 2），

预示着保护青藏高原高寒草地的植被和土壤对维护

其土壤真菌群落的完整性具有重要的生态意义。从

植被属性来讲，由于真菌寄主特异性[25]和资源多样

性[26]随着植物多样性增加而增加，真菌群落多样性

则随之增大。硝态氮与真菌群落多样性（Shannon）

之间以及全氮和电导率与真菌群落丰富度（Sobs、

Ace、Chao1）之间显著正相关，而土壤容重与土壤

真菌群落丰富度显著负相关。这与其他研究报道类

似[27-29]，反映了高寒草地土壤真菌多样性与土壤理

化性质的密切相关性。此外，一些学者认为土壤水

分也是影响土壤真菌群落多样性的主要因素，它能

够影响菌丝的延展及细胞膜的物质扩散和吸收[15，30]，

也能影响固氮微生物的固氮作用[31]，尤其在荒漠地

区的影响极为显著。在本研究中，土壤水分与真菌

群落丰富度（Ace、Chao1）和谱系多样性（PD 指

数）极显著正相关（表 2），这表明土壤水分也是制

约该区域高寒草地土壤真菌群落多样性恢复的重要

因子。 

土壤真菌群落结构与大部分植被和土壤属性显

著正相关（表 3）。其中，电导率与真菌群落结构
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相关性最强，其次为土壤容重和植被属性（植被盖

度、丰富度、Shannon 指数）。这一结果表明土壤

盐分对土壤真菌群落结构有明显的影响。有研究认

为，真菌群落的组成和功能更多是由气候和土壤预

测因子来决定，而 C:N 所表征的土壤养分有效性

在寒冷生态系统中具有很强预测性[32]。草地退化和

恢复过程中，土壤 C:N 的变化与真菌群落多样性

和结构之间的关系还需进一步研究。与草地沙化相

反，人工草地植物定殖后其根系的增加不仅为真菌

的定居和繁殖提供了必需的营养条件，在根系作用

下土壤容重的下降也创造了良好的土壤通气状况，

有利于菌根真菌子实体的产生[33]。在人工植被建植

后，其他植物逐渐开始定殖而使植物多样性增加，

植物凋落物、根系及其分泌物的数量和种类明显提

升，为土壤真菌群落的生理代谢过程提供了大量而

丰富的 C、N 源以及一些低分子量糖类、氨基酸、

羧酸类等其它底物，因而促进了土壤及不同根际真

菌群落的定居和繁殖[34]。此外，本文中土壤化学性

质对真菌群落结构的解释度高于植被属性和土壤

物理属性（图 5b），说明土壤养分水平较植被群

落和土壤物理属性在更大程度上影响土壤真菌的

群落结构。 

4  结  论 

高寒草地沙化后，随着植被的消失、土壤养分

水平的下降和土壤趋于干旱，土壤真菌群落的生物

量和多样性显著降低。人工植被重建则有效地促进

了沙化高寒草地土壤真菌丰度和多样性的恢复，22

年后基本达到了天然草地的水平。人工植被重建促

使沙化草地土壤真菌群落向天然草地演变，但 22 年

后其群落结构与天然草地的相似度仍不高。草本人

工草地与天然草地之间的真菌群落结构比人工灌丛

植被更为相似，表明利用草本植物进行沙化草地的

治理与恢复比灌木物种更有利于土壤真菌群落的恢

复。土壤真菌群落的多样性与植被和土壤指标的关

系因多样性指数的不同而异，而其群落结构与大多

数植被和土壤指标显著正相关。相比而言，土壤化

学属性对真菌群落结构的解释度比土壤物理属性和

植被属性单独的解释度更高，表明其对土壤真菌群

落结构的变化具有相对更重要的影响。 
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